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摘　要：综合分析对虾科（Ｐｅｎａｅｉｄａｅ）２１个物种线粒体基因组的全序列，发现其线粒体基因组的长度为
１５８９３～１６０７１ｂｐ，Ａ＋Ｔ含量为６４．５９％～７０．６１％。Ｋａ／Ｋｓ分析表明，对虾科物种线粒体１３个蛋白质编码基
因（ｐｒｏｔｅｉｎｃｏｄｉｎｇｇｅｎｅｓ，ＰＣＧｓ）中，ａｔｐ８基因的 Ｋａ／Ｋｓ最高，表明在对虾科中 ａｔｐ８基因受到了较弱的选择压
力；在差异位点的分析中，发现ｎｄ５和ｒｒｎＬ基因的差异位点比例较高，是理想的分子标记，可用于分析对虾不
同群体之间的遗传多样性；在密码子的使用中，被编码的氨基酸均体现相似的偏好性。同时，采用 ＭＬ
（Ｍａｘｉｍｕｍｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ）和ＢＩ（Ｂａｙｅｓｉａｎｉｎｆｅｒｅｎｃｅ）方法构建系统发育树，结果显示，这两种方法构建的系统发育
树拓扑结构完全一致，且同属物种也都归为一类或者单独归为一支。本研究为快速鉴定对虾科生物提供了可

靠的分子标记，为分析对虾科物种遗传多样性提供理论依据。
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　　 对虾科 （Ｐｅｎａｅｉｄａｅ）隶属节肢动物门
（Ａｒｔｈｒｏｐｏｄａ）软 甲 纲 （Ｍａｌａｃｏｓｔｒａｃａ）十 足 目
（Ｄｅｃａｐｏｄａ）对虾总科（Ｐｅｎａｅｏｉｄｅａ），共有２６个属
约２００多种［１２］。对虾个体较大，味道鲜美，营养

价值高，在渔业经济中占有非常重要的地位。它

们广泛分布于亚热带与热带的近岸浅水海域［３］，

其中，我国海域记录的对虾科物种有７２种［４］。

以往关于对虾的研究［５９］多集中于形态、繁

育、营养、病害等方面。然而，一些对虾在形态上

非常相似，仅通过形态学上的差异来进行鉴定无

法准确地确定其亲缘关系。目前，有关对虾的分

类学研究［３，１０１１］也十分广泛，但这些系统发育研

究多是通过单基因序列建立的系统进化树来开

展分析的，往往不能较好地解决较为复杂的物种

分类问题［１２］。至今，对于对虾物种的系统发育关

系仍然存在着较大的争议。

线粒体基因组（ＭｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌＤＮＡ，ｍｔＤＮＡ）
呈闭合环状，作为核外遗传物质，其结构简单，具

有母系遗传等特性［１３１４］，通常被用于甲壳类动物

的系统发育研究。目前，ＧｅｎＢａｎｋ数据库中已公
布２２个对虾科物种的线粒体全基因组序列，剔
除１个基因组序列显示为待验证状态的物种，剩
余２１个物种的全基因组序列被用于开展分子系
统学相关研究。

生物在进化过程中伴随着基因的改变，同时

受到自然选择作用，一般表现为生物机体的生物

功能和形态发生变化。生物体通过自然选择作

用，不断适应多变的自然环境，让种群得以延

续［１５１６］。在对编码蛋白质的 ＤＮＡ序列的研究
中，为了检验选择压力对该物种进化速率的影

响，通过计算非同义替换率（Ｋａ）与同义替换率
（Ｋｓ）的比值来表示该基因在进化过程中存在的３
种情况：Ｋａ／Ｋｓ＞１表示基因受到了正向选择；
Ｋａ／Ｋｓ＝１表示基因受到了中性选择；Ｋａ／Ｋｓ＜１
表示基因受到纯化选择［１７１８］。

本研究系统地对２１个对虾科物种线粒体全
基因组序列的结构特征、选择压力、分子标记、差

异位点进行了分析，利用１３个蛋白质编码基因
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（Ｐｒｏｔｅｉｎｃｏｄｉｎｇｇｅｎｅｓ，ＰＣＧｓ）构建系统发育树，探
讨对虾科各物种之间的系统发育关系，为对虾科

物种的分类学、生态学方面的研究提供依据，为

寻找其合适的分子标记、评估种群遗传多样性提

供参考。

１　材料与方法

１．１　数据的获取
从 ＮＣＢＩ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ／

Ｇｅｎｂａｎｋ／）公共数据库中检索并获取 ２１种对虾
科线粒体基因组全序列，其中未检索到中文名称

的物种直接用拉丁名表示，物种相关的信息

见表１。

１．２　同义与非同义替代分析
为了分析对虾科物种线粒体基因组 １３个

ＰＣＧｓ的选择压力，运用 ＭＥＧＡ５．０软件［１９］对２１
个物种进行单基因比对。采用 ＫａＫｓ＿ｃａｌｃｕｌａｔｏｒ
２．０软件［２０］计算它们的同义替换率（Ｋｓ）和非同义
替换率（Ｋａ）。计算方法选择近似法中的 Ｙａｎｇ
Ｎｉｅｌｓｅｎ法（γＭＹＮ）［２１］，遗传密码子选择无脊椎
动物线粒体密码子。

１．３　基因差异位点分析
将２１个对虾科物种的１３个 ＰＣＧｓ和２个核

糖体ＲＮＡ基因运用ＭＥＧＡ５．０软件［１８］进行多重

序列比对。然后通过 ＤｎａＳＰ６软件［２２］分析对虾

线粒体基因组的基因差异位点。

表１　对虾科线粒体基因组的基本特征
Ｔａｂ．１　ＢａｓｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｍｉｔｏｇｅｎｏｍｅｏｆＰｅｎａｅｉｄａｅ

分类

Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
种名

Ｓｐｅｃｉｅｓ

ＧｅｎＢａｎｋ
接收号

ＧｅｎＢａｎｋ
ａｃｃｅｓｓｉｏｎＮｏ．

长度

Ｌｅｎｇｔｈ／
ｂｐ

ＡＴ含量
ＡＴ

ｃｏｎｔｅｎｔ／
％

非编码

区长度

ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ
ｃｏｎｔｒｏｌ

ｒｅｇｉｏｎｌｅｎｇｔｈ／
ｂｐ

非编码控制区

ＡＴ含量
ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ
ｃｏｎｔｒｏｌ
ｒｅｇｉｏｎＡＴ
ｃｏｎｔｅｎｔ／％

明对虾属

Ｆｅｎｎｅｒｏｐｅｎａｅｕｓ

墨吉明对虾 Ｆｅｎｎｅｒｏｐｅｎａｅｕｓｍｅｒｇｕｉｅｎｓｉｓ ＮＣ＿０２６８８４ １６０２３ ６７．９１ １００１ ８１．５２
长毛明对虾 Ｆｅｎｎｅｒｏｐｅｎａｅｕｓｐｅｎｉｃｉｌｌａｔｕｓ ＮＣ＿０２６８８５ １６０４０ ６８．１９ １０００ ８３．１０
印度明对虾 Ｆｅｎｎｅｒｏｐｅｎａｅｕｓｉｎｄｉｃｕｓ ＮＣ＿０３１３６６ １６０７１ ６８．０５ １００１ ７９．５２
中国明对虾 Ｆｅｎｎｅｒｏｐｅｎａｅｕｓｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ＮＣ＿００９６７９ １６００４ ６８．８５ ９３７ ８２．７１

对虾属

Ｐｅｎａｅｕｓ

斑节对虾 Ｐｅｎａｅｕｓｍｏｎｏｄｏｎ ＮＣ＿００２１８４ １５９８４ ７０．６１ ９９１ ８１．５４
短沟对虾 Ｐｅｎａｅｕｓｓｅｍｉｓｕｌｃａｔｕｓ ＭＧ８２１３５４ １６００２ ６８．５９ ７８９ ８２．２６

Ｐｅｎａｅｕｓａｃｅｈｅｎｓｉｓ ＭＧ６５０２９２ １５９９１ ６９．６０ ９９３ ８１．２７
滨对虾属

Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓ
细角滨对虾 Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓｓｔｙｌｉｒｏｓｔｒｉｓ ＮＣ＿０１２０６０ １５９８８ ６８．５９ ９９９ ８０．６８
凡纳滨对虾 Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓｖａｎｎａｍｅｉ ＮＣ＿００９６２６ １５９９０ ６７．７０ ９９５ ８２．９１

美对虾属

Ｆａｒｆａｎｔｅｐｅｎａｅｕｓ 加州美对虾 Ｆａｒｆａｎｔｅｐｅｎａｅｕｓｃａｌｉｆｏｒｎｉｅｎｓｉｓ ＮＣ＿０１２７３８ １５９７５ ６７．０４ ９９０ ８１．０１

囊对虾属

Ｍａｒｓｕｐｅｎａｅｕｓ 日本囊对虾 Ｍａｒｓｕｐｅｎａｅｕｓｊａｐｏｎｉｃｕｓ ＮＣ＿００７０１０ １５９６８ ６６．４６ ９９２ ８２．４６

沟对虾属

Ｍｅｌｉｃｅｒｔｕｓ 宽沟对虾 Ｍｅｌｉｃｅｒｔｕｓｌａｔｉｓｕｌｃａｔｕｓ ＮＣ＿０４０１４０ １５９７１ ６４．７４ ９２７ ８０．２６

仿对虾属

Ｐａｒａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓ

哈氏仿对虾 Ｐａｒａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓｈａｒｄｗｉｃｋｉｉ ＫＵ８９９１３６ １５９５９ ６９．６５ ９３３ ８３．９２
亨氏仿对虾 Ｐａｒａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓｈｕｎｇｅｒｆｏｒｄｉ ＮＣ＿０３８０６９ １５９５２ ６４．５９ ７１７ ７４．０６
细巧仿对虾 Ｐａｒａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓｔｅｎｅｌｌａ ＭＫ１６４４２０ １５８９３ ６９．２８ ９９７ ８０．５４

鹰爪虾属

Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｕｓ 鹰爪虾 Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｕｓｃｕｒｖｉｒｏｓｔｒｉｓ ＮＣ＿０５０６９５ １５９６８ ６８．６７ １０１１ ８３．４８

新对虾属

Ｍｅｔａｐｅｎａｅｕｓ

近缘新对虾 Ｍｅｔａｐｅｎａｅｕｓａｆｆｉｎｉｓ ＮＣ＿０３９１７９ １６０２７ ６５．９２ ６７３ ８４．８４
刀额新对虾 Ｍｅｔａｐｅｎａｅｕｓｅｎｓｉｓ ＮＣ＿０２６８３４ １５９４４ ６５．６９ １００１ ８２．２２
周氏新对虾 Ｍｅｔａｐｅｎａｅｕｓｊｏｙｎｅｒｉ ＮＣ＿０４２１７３ １６００８ ６８．２０ １００７ ８２．９２

赤虾属

Ｍｅｔａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓ
须赤虾 Ｍｅｔａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓｂａｒｂａｔａ ＮＣ＿０４０１３９ １５９７３ ６７．５８ １０７４ ８２．１２
戴氏赤虾 Ｍｅｔａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓｄａｌｅｉ ＮＣ＿０２９４５７ １５９３９ ６７．９８ ９９６ ８０．８２

３９２
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１．４　遗传距离分析
将对虾科２１个物种线粒体基因组的 １３个

ＰＣＧｓ通过 ＭＥＧＡ５．０软件［１９］进行比对，用

Ｋｉｍｕｒａ双参数法计算各物种之间的相对遗传距
离。

１．５　密码子使用模式分析
剔除对虾科２１个物种线粒体基因组 １３个

ＰＣＧｓ的终止密码子，通过 ＭＥＧＡ５．０软件［１９］进

行比对，并计算密码子的偏好性。最后将计算结

果利用ＴＢｔｏｏｌｓ软件［２３］绘制热谱图。

１．６　系统发育分析
采用ＭＵＳＣＬＥ软件［２４］对对虾科２１个物种线

粒体基因组１３个ＰＣＧｓ序列进行整理，并进行串
联比对。在外群的选择上，选取进化更为原始的

匙指虾科（Ａｔｙｉｄａｅ）红鼻虾（Ｃａｒｉｄｉｎａｇｒａｃｉｌｉｐｅｓ）用
于系统发育分析。整理比对过后的数据通过

Ｇｂｌｏｃｋｓ［２５］在线系统进行校正，去除不可靠的对
齐序列。之后运用 ｊＭｏｄｅｌＴｅｓｔ软件［２６］估算最适

的核苷酸替代模型，根据估算的结果，选择ＧＴＲ＋
Ｉ＋Ｇ核苷酸替代模型。

在系统发育分析中，采用最大似然法

（Ｍａｘｉｍｕｍｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ，ＭＬ）和贝叶斯法（Ｂａｙｅｓｉａｎ
ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ，ＢＩ）来构建系统发育树。其中，ＭＬ进
化树运用 ＰｈｙＭＬ３．１软件［２７］进行构建，自展值

（Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ）设置为１０００，以评估其分枝节点的可
靠性（Ｂｏｏｔｓｔｒａｐｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ，ＢＰ）。ＢＩ进化树则运
用ＭｒＢａｙｅｓｖ３．２．６软件［２８］进行构建，运行世代数

设置为１０００００００，运行４条蒙特卡洛马尔夫链
（Ｍａｒｋｏｖｃｈａｉｎｍｏｎｔｅｃａｒｌｏ，ＭＣＭＣ），其中包括３
条热链和１条冷链。运行每５００世代取样１次，
最后去掉运算开始的前２５％取样，剩下的取样则
用于测算贝叶斯后验概率（Ｐｏｓｔｅｒｉｏｒｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ，
ＰＰ）。

２　结果与分析

２．１　对虾科线粒体基因组的基本特征
用于分析的２１个对虾科物种线粒体全基因

组序列，长度为１５８９３～１６０７１ｂｐ（表１）。其中，
序列最长的为印度明对虾（Ｆ．ｉｎｄｉｃｕｓ），序列最短
的为细巧仿对虾（Ｐ．ｔｅｎｅｌｌａ）。由表１可知，在２１
个物种中，线粒体基因组主编码链的Ａ＋Ｔ含量最
高的为７０．６１％（斑节对虾 Ｐ．ｍｏｎｏｄｏｎ），最低的
为６４．５９％（亨氏仿对虾 Ｐ．ｈｕｎｇｅｒｆｏｒｄｉ），平均值

为６７．８２％。
所有２１个物种的线粒体基因组成与大部分

无脊椎动物一样，均包括１３个 ＰＣＧｓ、２个核糖体
ＲＮＡ基因、２２个转运 ＲＮＡ基因，共３７个编码基
因和１个非编码控制区（Ｃｏｎｔｒｏｌｒｅｇｉｏｎ，ＣＲ）［２９］。
在基因排列顺序方面，所有２１个物种均与十足
目线粒体基因组的原始排列顺序一样，遵循 ｔｒｎＩ，
ｔｒｎＱ，ｔｒｎＭ，ｎｄ２，ｔｒｎＷ，ｔｒｎＣ，ｔｒｎＹ，ｃｏｘ１，ｔｒｎＬ２，ｃｏｘ２，
ｔｒｎＫ，ｔｒｎＤ，ａｔｐ８，ａｔｐ６，ｃｏｘ３，ｔｒｎＧ，ｎｄ３，ｔｒｎＡ，ｔｒｎＲ，
ｔｒｎＮ，ｔｒｎＳ１，ｔｒｎＥ，ｔｒｎＦ，ｎｄ５，ｔｒｎＨ，ｎｄ４，ｎｄ４Ｌ，ｔｒｎＴ，
ｔｒｎＰ，ｎｄ６，ｃｙｔｂ，ｔｒｎＳ２，ｎｄ１，ｔｒｎＬ１，ｒｒｎＬ，ｔｒｎＶ，ｒｒｎＳ的
排列顺序，见图１。在１３个ＰＣＧｓ中，有９个基因
（ｎｄ２、ｃｏｘ１、ｃｏｘ２、ａｔｐ８、ａｔｐ６、ｃｏｘ３、ｎｄ３、ｎｄ６、ｃｙｔｂ）编
码在重链上，４个基因（ｎｄ５、ｎｄ４、ｎｄ４Ｌ、ｎｄ１）编码
在轻链上，如图１。
２１种对虾线粒体基因组 ＣＲ区均位于 ｒｒｎＳ

基因与ｔｒｎＩ基因之间。其分析结果显示，Ａ＋Ｔ含
量最高的为８４．８４％（近缘新对虾 Ｍ．ａｆｆｉｎｉｓ），最
低的为７４．０６％（亨氏仿对虾 Ｐ．ｈｕｎｇｅｒｆｏｒｄｉ），平
均值为 ８１．６３％，ＡＴ含量明显要大于 ＧＣ含量
（表 １）。ＣＲ区序列最长的为须赤虾 （Ｍ．
ｂａｒｂａｔａ），为１０７４ｂｐ；最短的为近缘新对虾（Ｍ．
ａｆｆｉｎｉｓ），为６７３ｂｐ。同时，经序列比对，所有２１个
对虾物种ＣＲ区的保守位点仅有４８个，序列相似
度仅为３．６５％，为不保守序列。
２．２　同义与非同义替代分析

根据ＢＵＲＫＥＮＲＯＡ［３０］对于对虾科的分类，以
２１个对虾科物种的１３个ＰＣＧｓ为分析对象，分别
对这些物种中的 Ｐｅｎａｅｉｎｉ、Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ和
Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ群体，以及新对虾属物种进行选择压
力分析（图２）。

在Ｐｅｎａｅｉｎｉ群体中［图 ２（ａ）］：ｃｏｘ１基因的
Ｋａ／Ｋｓ最低（平均值为０．０１８），其次是 ｃｙｔｂ、ｃｏｘ２、
ｃｏｘ３、ｎｄ１基因（平均值分别为 ０．０２７、０．０５０、
０．０７６、０．０９１），说明在Ｐｅｎａｅｉｎｉ群体中，这些基因
承受着较强的选择压力和功能束缚；而 ａｔｐ８基因
的Ｋａ／Ｋｓ最高（平均值为 ０．４６５），其次为 ｎｄ６、
ｎｄ２、ｎｄ４、ｎｄ３基因（平均值分别为０．３４９、０．３３７、
０．２６０、０．２１８），表明在 Ｐｅｎａｅｉｎｉ群体中上述基因
受到了较弱的选择压力。

１３个 ＰＣＧｓ中，ａｔｐ８基因的 Ｋａ／Ｋｓ标准差最
高（０．０８５），其次是 ｎｄ２、ｎｄ３、ｎｄ４Ｌ基因（分别为
０．０８４、０．０５６、０．０５１），说明在Ｐｅｎａｅｉｎｉ群体内，这
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些基因存在明显的种间选择压力差异。ｃｏｘ１基
因的 Ｋａ／Ｋｓ标准差最低（０．００４），其次是 ｃｙｔｂ、
ｃｏｘ２、ｃｏｘ３基因（分别为０．００８、０．０１５、０．０１５），说
明这些基因的种间选择压力差异较小。

　　在 Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ和 Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ群体以及
新对虾属中［图 ２（ｂ）］：Ｋａ／Ｋｓ值最低的为 ｃｏｘ１
基因（平均为０．０２９），其次是ｃｙｔｂ、ｃｏｘ２、ｃｏｘ３、ａｔｐ６
基因（平均值分别为 ０．０６８、０．０７３、０．０９０、
０．１１２），说明在 Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ和 Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ群
体以及新对虾属中，这些基因所承受的选择压力

较强；而 Ｋａ／Ｋｓ最高的为 ａｔｐ８基因（平均值为
０．８０５），其次为ｎｄ６、ｎｄ４Ｌ、ｎｄ２、ｎｄ４基因（平均值

分别为 ０．５８２、０．４０４、０．３２６、０．２７６），表明在
Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ、Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ群体以及新对虾属
中，这些基因所承受的选择压力较弱。

１３个 ＰＣＧｓ中，ａｔｐ８基因的 Ｋａ／Ｋｓ标准差最
高（０．２４３），其次是 ｎｄ４Ｌ、ｎｄ６、ｎｄ４基因（分别为
０．１８２、０．０７７、０．０５４），说明 Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ、
Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ群体以及新对虾属中，这些基因存在
较强的种间选择压力差异。ｃｏｘ１基因的Ｋａ／Ｋｓ标
准差最低（０．００４），其次是ｃｏｘ２、ｃｙｔｂ、ｃｏｘ３、ａｔｐ６基
因（分别为０．０１１、０．０１３、０．０１７、０．０１７），说明这
些基因的种间选择压力差异较小。

图１　对虾科线粒体基因组排列顺序
Ｆｉｇ．１　ＴｈｅｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌｇｅｎｅａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔｏｆＰｅｎａｅｉｄａｅ

（ａ）Ｐｅｎａｅｉｎｉ群体。Ｆｃａｌｉ．加州美对虾；Ｆｃｈｉｎ．中国明对虾；Ｆｉｎｄｉ．印度明对虾；Ｆｍｅｒｇ．墨吉明对虾；Ｆｐｅｎｉ．长毛明对虾；Ｌｓｔｙｌ．细
角滨对虾；Ｍｊａｐｏ．日本囊对虾；Ｍｌａｔｉ．宽沟对虾；Ｐｍｏｎｏ．斑节对虾；Ｐｓｅｍｉ．短沟对虾；Ｐａｃｅｈ．Ｐｅｎａｅｕｓａｃｅｈｅｎｓｉｓ；Ｌｖａｎｎ．凡纳滨对
虾；（ｂ）Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ、Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ群体和新对虾属。Ｍｂａｒｂ．须赤虾；Ｍｄａｌｅ．戴氏赤虾；Ｍａｆｆｉ．近缘新对虾；Ｍｅｎｓｉ．刀额新对虾；
Ｍｊｏｙｎ．周氏新对虾；Ｐｈａｒｄ．哈氏仿对虾；Ｐｈｕｎｇ．亨氏仿对虾；Ｐｔｅｎｅ．细巧仿对虾；Ｔｃｕｒｖ．鹰爪虾。
（ａ）Ｐｅｎａｅｉｎｉｇｒｏｕｐ．Ｆｃａｌｉ．Ｆａｒｆａｎｔｅｐｅｎａｅｕｓｃａｌｉｆｏｒｎｉｅｎｓｉｓ；Ｆｃｈｉｎ．Ｆｅｎｎｅｒｏｐｅｎａｅｕｓｃｈｉｎｅｎｓｉｓ；Ｆｉｎｄｉ．Ｆｅｎｎｅｒｏｐｅｎａｅｕｓｉｎｄｉｃｕｓ；Ｆｍｅｒｇ．
Ｆｅｎｎｅｒｏｐｅｎａｅｕｓｍｅｒｇｕｉｅｎｓｉｓ；Ｆｐｅｎｉ．Ｆｅｎｎｅｒｏｐｅｎａｅｕｓｐｅｎｉｃｉｌｌａｔｕｓ；Ｌｓｔｙｌ．Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓｓｔｙｌｉｒｏｓｔｒｉｓ；Ｍｊａｐｏ．Ｍａｒｓｕｐｅｎａｅｕｓｊａｐｏｎｉｃｕｓ；Ｍｌａｔｉ．
Ｍａｒｓｕｐｅｎａｅｕｓｌａｔｉｓｕｌｃａｔｕｓ；Ｐｍｏｎｏ．Ｐｅｎａｅｕｓｍｏｎｏｄｏｎ；Ｐｓｅｍｉ．Ｐｅｎａｅｕｓｓｅｍｉｓｕｌｃａｔｕｓ；Ｐａｃｅｈ．Ｐｅｎａｅｕｓａｃｅｈｅｎｓｉｓ；Ｌｖａｎｎ．Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓ
ｖａｎｎａｍｅｉ；（ｂ）Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ、ＰａｒａｐｅｎａｅｉｎｉｇｒｏｕｐｓａｎｄＭｅｔａｐｅｎａｅｕｓ．Ｍｂａｒｂ．Ｍｅｔａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓｂａｒｂａｔａ；Ｍｄａｌｅ．Ｍｅｔａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓｄａｌｅｉ；
Ｍａｆｆｉ．Ｍｅｔａｐｅｎａｅｕｓａｆｆｉｎｉｓ；Ｍｅｎｓｉ．Ｍｅｔａｐｅｎａｅｕｓｅｎｓｉｓ；Ｍｊｏｙｎ．Ｍｅｔａｐｅｎａｅｕｓｊｏｙｎｅｒｉ；Ｐｈａｒｄ．Ｐａｒａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓｈａｒｄｗｉｃｋｉｉ；Ｐｈｕｎｇ．
Ｐａｒａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓｈｕｎｇｅｒｆｏｒｄｉ；Ｐｔｅｎｅ．Ｐａｒａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓｔｅｎｅｌｌａ；Ｔｃｕｒｖ．Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｕｓｃｕｒｖｉｒｏｓｔｒｉｓ．

图２　对虾科物种线粒体基因组选择压力分析
Ｆｉｇ．２　ＳｅｌｅｃｔｉｏｎｐｒｅｓｓｕｒｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｍｉｔｏｇｅｎｏｍｅｓｉｎｔｈｅｆａｍｉｌｙＰｅｎａｅｉｄａｅ
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２．３　分子标记
对虾科线粒体基因组的１３个 ＰＣＧｓ和２个

核糖体ＲＮＡ基因的差异位点分析详见表２。从
分析结果可以看出：ｃｏｘ１基因最为保守，差异位
点比例在４０％以下（３８．８１％）；７个基因（ｃｏｘ３、
ｃｏｘ２、ｃｙｔｂ、ｎｄ１、ｎｄ４Ｌ、ｎｄ４、ａｔｐ６）差异位点比例为
４０％～５０％；５个基因（ｎｄ３、ａｔｐ８、ｎｄ５、ｎｄ６、ｎｄ２）
差异位点比例为 ５０％ ～６０％；２个基因（ｒｒｎＬ、

ｒｒｎＳ）差异位点比例为６０％ ～７０％，其中，差异位
点比例最高的为ｒｒｎＬ基因（６５．３５％）。

由表２可知，差异位点数最多的基因为 ｎｄ５
（９１２个），其次为ｒｒｎＬ（７１３个），且这两个基因的
差异位点比例较高（均大于５０％）。因此，在对虾
群体遗传学的研究中，ｎｄ５和 ｒｒｎＬ基因是较为理
想的分子标记。

表２　对虾科线粒体基因组的基因变异位点分析
Ｔａｂ．２　ＡｎａｌｙｓｉｓｏｆｇｅｎｅｖａｒｉａｔｉｏｎｓｉｔｅｓｉｎｔｈｅｍｉｔｏｇｅｎｏｍｅｏｆＰｅｎａｅｉｄａｅ

参数Ｐａｒａｍｅｔｅｒ
基因名称 Ｇｅｎｅｎａｍｅ

ａｔｐ６ ａｔｐ８ ｃｏｂ ｃｏｘ１ ｃｏｘ２ ｃｏｘ３ ｎｄ１ ｎｄ２ ｎｄ３ ｎｄ４ ｎｄ４Ｌ ｎｄ５ ｎｄ６ ｒｒｎＬ ｒｒｎＳ

总位点数

Ｔｏｔａｌｎｕｍｂｅｒｏｆｓｉｔｅｓ
６７５ １５９ １１３５１５２８ ６８８ ７８１ ９３６ ９９４ ３４９ １３４１ ２７５ １７１６ ４９５ １０９１ ６８３

保守位点数

Ｉｎｖａｒｉａｂｌｅｓｉｔｅｓ ３４０ ７５ ６３９ ９３５ ３９４ ４６０ ５０５ ４０２ １７１ ６８３ １４６ ８０４ ２０１ ３７８ ２４０

变异位点数

Ｖａｒｉａｂｌｅｓｉｔｅｓ ３３５ ８４ ４９６ ５９３ ２９４ ３２１ ４３１ ５９２ １７８ ６５８ １２９ ９１２ ２９４ ７１３ ４４３

简约突变数

Ｐａｒｓｉｍｏｎｙｉｎｆｏｒｍａｔｉｖｅｓｉｔｅｓ ３１４ ６８ ４７１ ５５５ ２６８ ２９２ ３９０ ５４２ １６１ ５８０ １１０ ８０６ ２６２ ４００ ２４４

单现突变数

Ｓｉｎｇｌｅｔｏｎｖａｒｉａｂｌｅｓｉｔｅｓ ２１ １６ ２５ ３８ ２６ ２９ ４１ ５０ １７ ７８ １９ １０６ ３２ ３１３ １９９

变异位点比例

Ｒａｔｉｏｏｆｖａｒｉａｂｌｅｓｉｔｅｓ／％ ４９．６３５２．８３４３．７０３８．８１４２．７３４１．１０４６．０５５９．５６５１．００４９．０７４６．９１５３．１５５９．３９６５．３５６４．８６

注：总位点数不包含缺失位点。
Ｎｏｔｅｓ：Ｔｈｅｔｏｔａｌｎｕｍｂｅｒｏｆｓｉｔｅｓｄｏｅｓｎｏｔｉｎｃｌｕｄｅｍｉｓｓｉｎｇｓｉｔｅｓ．

２．４　遗传距离分析
在Ｐｅｎａｅｉｎｉ群体中，遗传距离最小的为墨吉

明对虾 （Ｆ．ｍｅｒｇｕｉｅｎｓｉｓ）和长毛明对虾 （Ｆ．
ｐｅｎｉｃｉｌｌａｔｕｓ，０．０６２８），遗传距离最大的为 Ｐ．
ａｃｅｈｅｎｓｉｓ和宽沟对虾（Ｍ．ｌａｔｉｓｕｌｃａｔｕｓ，０．２６４１），

见图３。在Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ、Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ群体以及
新对虾属中，遗传距离最小的为戴氏赤虾（Ｍ．
ｄａｌｅｉ）和须赤虾（Ｍ．ｂａｒｂａｔａ，０．１５０２），遗传距离
最大的为亨氏仿对虾（Ｐ．ｈｕｎｇｅｒｆｏｒｄｉ）和戴氏赤
虾（０．２９８０６），见图３。

图３　对虾科物种线粒体基因组１３个 ＰＣＧｓ遗传距离
Ｆｉｇ．３　Ｇｅｎｅｔｉｃｄｉｓｔａｎｃｅｏｆ１３ｐｒｏｔｅｉｎｃｏｄｉｎｇｇｅｎｅｓｉｎｔｈｅｍｉｔｏｇｅｎｏｍｅｏｆＰｅｎａｅｉｄａｅｓｐｅｃｉｅｓ
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　　在整个对虾科内，遗传距离最小的为长毛明
对虾和墨吉明对虾（０．０６２８），遗传距离最大的
为亨氏仿对虾和 Ｐ．ａｃｅｈｅｎｓｉｓ（０．３２５８），见图３。

同时，基于２１个对虾科物种的１３个 ＰＣＧｓ所构
建的进化树结果也完全支持遗传距离分析结果

（图４）。

分支上的数值为后验概率和自展值（ＢＰ／ＰＰ）．
Ｔｈｅｖａｌｕｅｓｏｎｔｈｅｂｒａｎｃｈｅｓａｒｅｔｈｅｂｏｏｔｓｔｒａｐｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙａｎｄｐｏｓｔｅｒｉｏｒｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ（ＢＰ／ＰＰ）．

图４　利用ＭＬ和ＢＩ方法从线粒体基因组１３个 ＰＣＧｓ的核苷酸序列构建的系统发育树
Ｆｉｇ．４　Ａｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｔｒｅｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄｆｒｏｍｔｈｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｓｅｑｕｅｎｃｅｏｆ１３ＰＣＧｓｉｎｔｈｅｍｉｔｏｇｅｎｏｍｅ

ｕｓｉｎｇＭＬａｎｄＢＩｍｅｔｈｏｄｓ

２．５　密码子的使用
在所分析的２１个对虾科物种中，编码异亮

氨酸（Ｉｌｅ）、亮氨酸（Ｌｅｕ１，Ｌｅｕ２）、苯丙氨酸
（Ｐｈｅ）、缬氨酸（Ｖａｌ）、丙氨酸（Ａｌａ）、甘氨酸
（Ｇｌｙ）、丝氨酸（Ｓｅｒ２）、苏氨酸（Ｔｈｒ）的密码子数
较多（＞２００），编码半胱氨酸（Ｃｙｓ）、蛋氨酸
（Ｍｅｔ）、精氨酸（Ａｒｇ）、天冬氨酸（Ａｓｐ）、谷氨酰胺
（Ｇｌｎ）、谷氨酸（Ｇｌｕ）、赖氨酸（Ｌｙｓ）、组氨酸（Ｈｉｓ）
的密码子较少（＜１００），见图５。
２．６　系统发育分析

以红鼻虾（Ｃａｒｉｄｉｎａｇｒａｃｉｌｉｐｅｓ）为外群，通过
最大似然法和贝叶斯法构建系统发育树，这两种

方法构建的系统发育树拓扑结构完全一致（图

４）。系统发育树显示除了一个没有 ＢＰ的分支

外，其他大部分节点均具有较高的可信度。系统

发育树结果表明，进化树结构包括２大进化支，
且同属物种也都归为一类或者单独归为一支。

其中，第一进化支包括明对虾属、对虾属、滨

对虾属、美对虾属、囊对虾属、沟对虾属，均属于

Ｐｅｎａｅｉｎｉ群体。在这一大支内，囊对虾属和沟对
虾属率先分化，单独聚为一支；滨对虾属和美对

虾属聚为一支，遗传关系较近（ＢＰ＝１００，ＰＰ＝
１．００）；最后，明对虾属和对虾属聚为另外一支。
第二进化支包括３个亚支，其中：赤虾属率先分
化，属于Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ群体；新对虾属单独聚为一
支；仿对虾属与鹰爪虾属聚为一支，属于

Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ群体。
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图５　对虾科物种线粒体基因组密码子的使用模式
Ｆｉｇ．５　ＣｏｄｏｎｕｓａｇｅｐａｔｔｅｒｎｉｎｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌｇｅｎｏｍｅｏｆＰｅｎａｅｉｄａｅｓｐｅｃｉｅｓ

３　讨论

３．１　对虾科线粒体基因组特征
动物的线粒体基因组为典型的共价闭合环

状分子结构［３１］。在本研究中，对虾科２１个物种
线粒体基因组的长度及Ａ＋Ｔ含量等分析结果均
符合十足目动物线粒体基因组的基本特征［３２３４］。

与泛甲壳类线粒体基因组原始序列［３５３６］相比，对

虾科物种的线粒体基因组排列顺序均未发生变

化，说明对虾科物种在进化中比较保守。在 １３
个 ＰＣＧｓ中，有 ９个基因（ｎｄ２、ｃｏｘ１、ｃｏｘ２、ａｔｐ８、
ａｔｐ６、ｃｏｘ３、ｎｄ３、ｎｄ６、ｃｙｔｂ）编码在重链上，４个基因
（ｎｄ５、ｎｄ４、ｎｄ４Ｌ、ｎｄ１）编码在轻链上（图１），这也
与其他甲壳类动物情况相同［３２３３］，而１３个 ＰＣＧｓ
的编码位置也与其他甲壳类动物情况相同［３７３８］。

ＣＲ区在线粒体 ＤＮＡ复制和转录中不可缺
少，相比编码区，其碱基替换率要高出５～１０倍，
序列和长度变异大，且多态性丰富，是线粒体

ＤＮＡ的高变区［３９］。在所研究的２１个对虾物种
线粒体基因组 ＣＲ区中，序列长度为６７３～１０７４
ｂｐ，表现出较多的ＡＴ偏好性现象，符合 ＣＲ区少
Ｇ偏倚性的特点［４０］，同时，ＣＲ区也表现出较高的
不保守性。

３．２　选择压力和差异位点
在遗传学中，Ｋａ／Ｋｓ值通常被用作于分析物

种线粒体基因组蛋白质编码基因选择压力的指

标，Ｋａ／Ｋｓ＞１、Ｋａ／Ｋｓ＝１和Ｋａ／Ｋｓ＜１分别表示

基因受到正向选择、中性进化和纯化选择［１７］。在

本研究中，Ｐｅｎａｅｉｎｉ群体内，ｃｏｘ１基因的 Ｋａ／Ｋｓ值
最 低，ａｔｐ８ 基 因 的 Ｋａ／Ｋｓ 最 高，而 在

Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ和Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ群体以及新对虾属
内也遵循同样的规律，说明在对虾科物种中，ｃｏｘ１
基因承受着较强的选择压力，ａｔｐ８基因承受着较
弱的选择压力。在关于其他后生动物线粒体基

因的研究中，Ｋａ／Ｋｓ值最小的一般都为 ｃｏｘ１基
因［３３３４，４１］，这也与申欣等［３３］针对凡纳滨对虾（Ｌ．
ｖａｎｎａｍｅｉ）和中国明对虾（Ｆ．ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）的研究结
果一致。由于 ｃｏｘ１基因功能重要且其结构相对
保守，受到较强的纯化选择作用，所以Ｋａ／Ｋｓ值较
小。同时，ａｔｐ８基因之所以承受较弱的选择压
力，可能与大多后生动物线粒体基因组的 ａｔｐ８基
因存在缺失有关［４１４４］。在群体遗传学和生物地

理学的研究中，选择一个合适的分子标记是至关

重要的［４４］。本研究基于 ＮＣＢＩ数据库中现有的
２１个对虾科物种，对其１３个ＰＣＧｓ和２个核糖体
ＲＮＡ进行了差异位点分析，发现 ｃｏｘ１基因最为
保守，不适宜用来开展对虾群体遗传学研究，而

较为理想的分子标记有 ｎｄ５和 ｒｒｎＬ基因，可用于
分析对虾不同物种和群体之间的生物多样性。

３．３　系统发育关系
目前，对于对虾物种的系统发育关系仍然存

在着较大的争议。ＢＵＲＫＥＮＲＯＡＤ［３０］曾提出将对
虾 科 分 为 ３ 个 群 体，分 别 为 Ｐｅｎａｅｉｎｉ、
Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ和 Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ，然而按照此种方
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法分类，新对虾属物种却不属于这 ３个群体之
中。此外，在关于对虾属亲缘关系分类上，有关

专家认为对虾属虾类之间的亲缘关系较近，不需

要细分为其他独立属［４５］，但随着新发现对虾数量

的不断增多，这种分类方法也不能很好地反映出

不同物种间的差异。一些对虾物种在形态学上

非常相似，例如戴氏赤虾和须赤虾、斑节对虾（Ｐ．
ｍｏｎｏｄｏｎ）和短沟对虾（Ｐ．ｓｅｍｉｓｕｌｃａｔｕｓ）等［３］，仅

通过形态学特征进行分类难度较大。因此，通过

分子手段对这些物种进行详细的系统发育研究

显得尤为重要。

本研究运用 ＭＬ和 ＢＩ方法构建的系统发育
树拓扑结构完全一致，且具有较高的可信度。进

化结果显示：第一进化支包括明对虾属、对虾属、

滨对虾属、美对虾属、囊对虾属、沟对虾属，均属

于 Ｐｅｎａｅｉｎｉ群体，Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ和 Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ
群体也都分别聚为一支，这与形态学分类结果［３０］

一致。同时，滨对虾属与美对虾属聚为一支，两

个属之间亲缘关系较近，这与ＡＬＭＡ等［４６］的分析

结果一致。仿对虾属与鹰爪虾属聚为一支，这与

易啸等［１１］通过蛋白质编码基因构建的系统发育

树结果一致。斑节对虾（Ｐ．ｍｏｎｏｄｏｎ）和短沟对
虾（Ｐ．ｓｅｍｉｓｕｌｃａｔｕｓ）尽管形态上非常相似，但却没
有聚为一支，而新对虾属单独聚为一支，没有和

Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ、Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ群体聚在一起，这与
前人［１１，４７］的研究一致。

同时，本研究从分子水平得出的分类结果与

前人的基本一致。其中，仿对虾属与鹰爪虾属聚

为一支，新对虾属单独聚为一支，最后三属同聚

于一个进化支，说明新对虾属与这两属之间遗传

关系较近。然而在传统分类中，新对虾属既不属

于 Ｔｒａｃｈｙｐｅｎａｅｉｎｉ群体也不属于 Ｐａｒａｐｅｎａｅｉｎｉ群
体。因此，新对虾属物种的分类地位还需进一步

研究确定。

本研究首次对对虾科线粒体基因组特征进

行了分析，并且从线粒体基因组水平探讨了对虾

科２１个物种之间的系统发育关系，以期为今后
对虾科物种的遗传结构分析、进化关系研究以及

对虾资源开发等研究提供理论基础。
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