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摘要: 为探讨石首鱼科(Sciaenidae)鱼类分子系统进化关系, 采用生物信息学方法分析了黑鳃梅童鱼

(Collichthys niveatus)、棘头梅童鱼(C.lucidus)、大黄鱼(Larimichthys crocea)、小黄鱼(L.polyactis)、鮸鱼

(Miichthys miiuy)、白姑鱼(Pennahia argentata)、黄姑鱼(Nibea albiflora)和皮氏叫姑鱼(Johnius belangerii)

共 8 种石首鱼类线粒体基因组全序列的基本特征。结果显示, 除皮氏叫姑鱼外, 其余 7 种石首鱼类编

码的 37 个基因排列顺序与脊椎动物线粒体基因组相同。基因组碱基分布存在不均衡现象, A+T 含量高

于 G+C 含量。线粒体基因组的基因变异位点分析结果表明, ND4 和 ND5 基因可作为 COI 基因的辅助

分子标记, 应用于石首鱼类群体遗传学的研究中。黄鱼亚科 5 种鱼类 13 个蛋白质编码基因的 Ka/Ks 比

值远低于 1, 显示出较强的纯化选择。皮氏叫姑鱼与其他石首鱼间的遗传距离均较大且亲缘关系较远, 

暗示叫姑鱼属或为石首鱼类中较为原始的类群。基于线粒体基因组全序列构建 NJ 系统树支持黄鱼亚

科和白姑鱼亚科亲缘关系较近的形态学结论。而基于去除控制区后序列和 13 个蛋白质编码基因序列构

建的系统树则表明两亚科鱼类间的差别在非编码区更为明显。  
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石首鱼类隶属鲈形目 (Perciformes)、鲈亚目

(Percoidei)、石首鱼科(Sciaenidae), 是中国海洋经济

鱼类中产量最大的群类。中国沿海是石首鱼类的重

要分布区之一, 有 17 属 30 种[1], 其中山东近海有 6

属 8 种[2]。20 世纪 60~90年代, 老一辈鱼类学家在对

石首鱼类外部形态特征研究的基础上, 结合鳔和耳

石的形态和式型的比较分析, 初步弄清了石首鱼类

的亲缘隶属关系, 也为中国鱼类分类研究开辟了一

条新途径[3-5]。近年来, 随着分子生物学理论和 PCR

技术的发展, 采用 DNA 分析的方法已逐渐成为研究

和解决鱼类系统发育问题的主要手段。如蒙子宁等[6]、

张永等[7]和陈泉梅[8]基于线粒体 16S rRNA序列分析

了中国近海部分石首鱼类分子系统进化关系; 田兰

香等[9]通过比较长度为 381 bp的 Cyt b基因序列, 探

讨了 7 种石首鱼类的系统发育情况; 柳淑芳等[10]系

统分析了 19属 30种石首鱼科鱼类线粒体 COI基因, 

剖析了该基因在石首鱼科鱼类系统进化研究中的应

用潜力; 马春艳等[11]测定了核内重组激活 RAG-1 基

因序列, 并分析了中国沿海 9 属 13 个种的石首鱼间

的差异。迄今尚未见运用线粒体基因组全序列对山

东近海石首鱼类系统发育关系进行分析研究。本研

究选取山东近海分布的 8 种石首鱼科鱼类, 分析其

线粒体基因组基本特征、蛋白质编码基因及系统发

育关系等, 以期为山东近海石首鱼类分子系统发育

及种质资源的研究提供遗传信息, 同时也为寻找该

类群合适的分子标记提供参考资料。 

1  材料和方法 

1.1  数据获取 

从 Genbank数据库查询并下载了《山东鱼类志》[2]

所记载的 8种石首鱼类线粒体 DNA全序列, 这 8种

鱼分别为梅童鱼属(Collichthys)的黑鳃梅童鱼(C.niveatus)

和棘头梅童鱼(C.lucidus); 黄鱼属(Larimichthys)的大

黄鱼(L.crocea)和小黄鱼(L.polyactis); 鮸鱼属(Miichthys)

的鮸鱼 (M.miiuy); 白姑鱼属 (Pennahia)的白姑鱼

(P.argentata); 黄姑鱼属(Nibea)的黄姑鱼(N.albiflora); 
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叫姑鱼属(Johnius)的皮氏叫姑鱼(J.belangerii)。 

1.2  数据处理 

采用 DNAstar 7.10 和 muscle3.8.31 软件对全部

序列进行多重比对编辑; 通过 Dnasp 5.10.1 软件[12]

计算序列碱基组成和变异位点; PAMLX 1.3.1软件[13]

计算 13 个蛋白编码基因的同义替换率(synonymous 

substitution rate, Ks)和非同义替换率(non-synonymous 

substitution rate, Ka); Mega 6.0软件[14]基于蛋白质编

码基因串联后序列计算不同种间遗传距离 ; PAUP 

4.0 软件[15]基于 Kimura 双因子参数模型, 分别对线

粒体基因组全序列、去除控制区后的序列和 13种蛋

白质编码基因构建邻接系统进化树, 1 000次重抽样

检验系统树中节点的自引导值。 

2  结果 

2.1  线粒体基因组序列特征及差异位点分析 

8种石首鱼类线粒体DNA全序列长度在 16 442 bp~  

19 154 bp, 其中棘头梅童鱼线粒体基因组长度最短, 

皮氏叫姑鱼最长。除皮氏叫姑鱼外, 其余 7种石首鱼

类线粒体基因组均包括了 13个蛋白质编码基因、22

个转运 RNA 基因和两个核糖体 RNA 基因, 其排列

顺序与脊椎动物线粒体基因组相同。分别计算 8 种

石首鱼类线粒体全基因组 A、T、G、C 碱基含量如

表 1所示, 除皮氏叫姑鱼 C碱基含量最低、T碱基含

量最高以外, 其余 7 种鱼类均表现为 G 碱基含量最

低、C 碱基含量最高。所有序列 A+T 含量均略高于

G+C含量, 这与脊椎动物偏好 A、T碱基相一致。 

分析比较了 5 种黄鱼亚科(Lamichthyinae)鱼类

线粒体基因组 13 个蛋白质编码基因和 2 个核糖体

RNA 基因位点变异情况(表 2), 可以看出 15 个基因

变异程度在 10.25%~30.12%。从基因的保守程度来

看, 排在前 3位的是 12S rRNA、16S rRNA和 COIII

基因 , 其变异位点比例分别为 10.25%、11.46%和

17.71%。从变异位点数来看, ND5的变异位点数最多, 

为 427个, COI次之, 为 399个。 

 
表 1  8 种石首鱼类线粒体基因组序列特征 
Tab. 1  Characteristics of mitochondrial genome sequences in eight sciaenid fishes 

碱基组成(%) 
石首鱼类 分类地位 Genbank登录号 mtDNA全长(bp) 

A G T C A+T 

黑鳃梅童鱼 HM219223.1 16 469 27.59 16.16 24.96 31.30 52.55

棘头梅童鱼 
梅童鱼属 

NC_014350.1 16 442 27.95 15.73 25.63 30.69 53.58

大黄鱼 NC_011710 16 466 27.55 16.30 25.46 30.69 53.01

小黄鱼 
黄鱼属 

NC_013754 16 470 27.55 16.18 25.00 31.27 52.55

鮸鱼 鮸鱼属 NC_014351 16 493 27.49 15.89 24.43 32.19 51.92

白姑鱼 白姑鱼属 NC_015202 16 485 27.46 16.04 26.33 30.18 53.78

黄姑鱼 黄姑鱼属 NC_015205 16 499 26.40 16.91 25.88 30.81 52.28

皮氏叫姑鱼 叫姑鱼属 NC_022464 19 154 24.96 20.67 36.79 17.59 61.74

 
表 2  5 种黄鱼亚科鱼类线粒体基因组 13 个蛋白质编码基因和 2 个核糖体 RNA 基因的差异位点分析 
Tab. 2 Analysis of different loci of 13 protein-coding genes and 2 ribosomal RNA genes in the mitochondrial genomes of 

five Pseudosciaeninae fishes 

基因 总位点数 不变位点数 差异位点数 简约位点数 单突变数 差异位点比例(%) 

ND1 975 760 215 145 70 22.05 

ND2 1046 795 251 178 73 24.00 

ND3 349 253 96 59 37 27.51 

ND4L 297 231 66 36 30 22.22 

ND4 1381 1067 314 201 113 22.74 

ND5 1839 1412 427 275 152 23.22 

ND6 518 373 145 102 43 27.99 

COI 1557 1158 399 236 163 25.63 

COII 691 551 140 85 55 20.26 

COIII 785 646 139 83 56 17.71 
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续表   

基因 总位点数 不变位点数 差异位点数 简约位点数 单突变数 差异位点比例(%) 

ATP6 684 478 206 133 73 30.12 

ATP8 168 127 41 27 14 24.40 

Cyt b 1137 870 267 164 103 23.48 

12S rRNA 946 849 97 76 21 10.25 

16S rRNA 1684 1491 193 144 49 11.46 

 

2.2  蛋白质编码基因特征分析 
8 种石首鱼类的 13 个蛋白质编码基因中, 除

ND6由轻链编码, 其余均由重链编码。采用 Mega软

件分析其密码子组成情况(表 3), 除 ND1、ND5、ND6、

COI和 Cyt b基因编码氨基酸的数量在不同石首鱼类

中存在差异以外, 其余 8 个蛋白质编码基因所编码

氨基酸的数目完全相同 , 分别为 ND2(348)、

ND3(116)、 ND4L(99)、 ND4(460)、 COII(230)、

COIII(261)、ATP6(228)、ATP8(56)。8种石首鱼类的

13个蛋白编码基因中, 除黄姑鱼 ND4基因和白姑鱼

ND5 基因以 GTG 为起始密码子, 其余均以 ATG 作为

起始密码子。ND2、ND3、ND4、COII、COIII和 Cyt b

基因出现了不完全终止密码子, 其中 ND2 基因除黄

姑鱼和皮氏叫姑鱼以 T碱基结束, 其他均为 TA结束。 

 

表 3  蛋白质编码基因的氨基酸数量和起始、终止密码子 
Tab. 3  Amino acid number and initiation and termination codons in the protein-coding genes in mitochondrial genomes 

基因 
石首鱼类 

ND1 ND2 ND3 ND4L ND4 ND5 ND6 COI COII COIII ATP6 ATP8 Cyt b

氨基酸数量 325 348 116 99 460 613 173 519 230 261 228 56 380

起始密码子 ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG
黑鳃梅 

童鱼 
终止密码子 TAG TA- T-- TAA T-- TAA TAA AGA T-- TA- TAA TAA T--

氨基酸数量 325 348 116 99 460 613 173 519 230 261 228 56 380

起始密码子 ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG
棘头梅 

童鱼 
终止密码子 TAG TA- T-- TAA T-- TAA TAA AGA T-- TA- TAA TAA T--

氨基酸数量 325 348 116 99 460 613 174 519 230 261 228 56 379

起始密码子 ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG大黄鱼 

终止密码子 TAG TA- T-- TAA T-- TAA TAA AGA T-- TA- TAA TAA TAA

氨基酸数量 325 348 116 99 460 613 173 519 230 261 228 56 380

起始密码子 ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG小黄鱼 

终止密码子 TAG TA- T-- TAA T-- TAA TAA AGA T-- TA- TAA TAA T--

氨基酸数量 325 348 116 99 460 613 174 519 230 261 228 56 380

起始密码子 ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG鮸鱼 

终止密码子 TAG TA- T-- TAA T-- TAA TAG AGA T-- TA- TAA TAA T--

氨基酸数量 324 348 116 99 460 614 174 519 230 261 228 56 380

起始密码子 ATG ATG ATG ATG ATG GTG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG白姑鱼 

终止密码子 TAA TA- T-- TAA T-- TAA TAA AGA T-- TA- TAA TAA T--

氨基酸数量 325 348 116 99 460 608 174 519 230 261 228 56 380

起始密码子 ATG ATG ATG ATG GTG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG黄姑鱼 

终止密码子 TAG T-- T-- TAA T-- TAA TAA AGA T-- TA- TAA TAA T--

氨基酸数量 324 348 116 99 460 613 174 520 230 261 228 56 380

起始密码子 ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG ATG
皮氏叫 

姑鱼 
终止密码子 TAG T-- T-- TAA T-- TAG TAA AGA T-- TA- TAA TAA T--
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图 1  5种石首鱼类蛋白质编码基因 Ka /Ks值的比较 

Fig. 1  Comparison of Ka/Ks ratios in the mitochondrial 
protein genes of five sciaenid fishes 

 

2.3  选择压力分析 

进化速率通常受到稳定性选择、突变和定向选

择控制。一般而言, 同义突变不受自然选择作用, 而

非同义突变则相反。为了检验石首鱼类线粒体基因

组选择压力, 选取了黄鱼亚科的黑鳃梅童鱼、棘头梅

鮸童鱼、大黄鱼、小黄鱼和 鱼为代表, 估算了线粒体

基因组中 13个蛋白质编码基因的非同义替换率和同

义替换率, 并构建二者比值的柱状图如图 1所示。13

种蛋白编码基因的Ka /Ks值在 0.0234~0.2338之间且

均小于 1, 显示出较强的负(纯化)选择。 

2.4  遗传距离及系统发育关系分析 

将 13 个蛋白编码基因序列首尾串联后, 利用

Mega软件计算Kimura 2-Parameter遗传距离, 从表 4

可以看出 , 8 种石首鱼类两两间平均遗传距离为

0.239, 其中皮氏叫姑鱼和白姑鱼遗传距离最大, 为

0.409, 小黄鱼和黑鳃梅童鱼遗传距离最小, 为 0.006。

计算 3 个亚科间的遗传距离显示, 黄鱼亚科和白姑

鱼亚科遗传距离较小, 为 0.230; 叫姑鱼亚科和白姑

鱼亚科、黄鱼亚科遗传距离分别为 0.399 和 0.402。

黄鱼亚科鱼类平均遗传距离为 0.130(0.006~0.177); 

白姑鱼亚科为 0.243。  

选取鲈形目、攀鲈科(Anabantidae)的攀鲈(Anabas 

testudineus)为外群 , 分别基于整个线粒体基因组全

序列、去除控制区后的序列和 13种蛋白质编码基因

构建NJ系统发育树如图 2所示。前两种聚类树中, 黄

鱼亚科的 5 种鱼类均以相同的顺序层层聚到一起, 

且皮氏叫姑鱼和外群聚类并出现在聚类树的根部 , 

但基于整个线粒体基因组序列构建的系统树中白姑

鱼亚科的白姑鱼和黄姑鱼聚为一支后, 再与黄鱼亚

科鱼类聚类; 而基于去除控制区后的序列构建的系

统树中白姑鱼和黄姑鱼分别与黄鱼亚科鱼类聚类。

去除控制区后的序列和 13种蛋白质编码基因构建的

系统树几乎完全一致, 仅部分节点的支持率存在差别。 

3  讨论 

由于DNA双链之间存在选择压力及自然突变的

差异, 基因组上碱基的分布往往存在着不均衡的现

象[16]。本研究中 8种石首鱼类线粒体基因组 A+T含

量均略高于 G+C 含量, 呈现出明显的碱基偏好性。

Brown 等[17]通过研究发现, 线粒体 DNA 2/3 复制周

期时间内都在 H-链上 , 形成没有保护的单链状态 , 

更加容易产生氧化和水解。H 链和 L 链的突变压力

不同直接影响了碱基组成的不对称。此外, 皮氏叫姑

鱼基因组序列较其他 7种鱼类长 2 655 bp~2 712 bp

不等 , 通过同源序列的比对发现 , 其线粒体基因组

全序列包含 5个非编码区, 且 tRNAVal、12S rRNA、

16S rRNA和 tRNAPhe这 4个基因的排列顺序与其他

石首鱼类有变化[16]。 

 
表 4  基于线粒体基因组 13 个蛋白质编码基因的石首鱼类遗传距离 
Tab. 4  Genetic distances based on 13 protein-coding genes 

石首鱼类 皮氏叫姑鱼 白姑鱼 黄姑鱼 鮸鱼 棘头梅童鱼 大黄鱼 黑鳃梅童鱼 小黄鱼

皮氏叫姑鱼         

白姑鱼 0.409        

黄姑鱼 0.390 0.243       

鮸鱼 0.407 0.213 0.207      

棘头梅童鱼 0.399 0.237 0.226 0.167     

大黄鱼 0.396 0.250 0.238 0.177 0.141    

黑鳃梅童鱼 0.403 0.236 0.227 0.171 0.124 0.124   

小黄鱼 0.403 0.239 0.230 0.174 0.126 0.126 0.006  

 
基因的非同义替换率与同义替换率的比较是分

子进化研究的重要内容[18]。根据中性进化理论[19-20], 

由于同义替换并不影响编码氨基酸的变化, 考察非

同义替换率与同义替换率的比率, 可用来判断是否 
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图 2  基于 3种不同序列构建的 NJ系统发育树 

Fig. 2  Neighbor-joining phylogenetic tree based on three different sequences 

a. 基于线粒体基因组全序列; b. 基于去除控制区后序列; c. 基于线粒体基因组 13个蛋白质编码基因序列 

a. Based on the complete mitochondrial genome; b. Based on the sequences with the control region deleted; c. Based on 13 protein-coding genes 

 
有选择压力作用于这个蛋白质编码基因。当 Ka/Ks

比值大于 1时, 认为有正选择效应; 当该值等于 1时, 

认为存在中性选择; 当该值小于 1时, 认为有净化选

择[21]。本研究中 5种黄鱼亚科鱼类的 13个蛋白质编

码基因, Ka/Ks 比值均远小于 1, 表明这些基因受到

净化选择压力, 其非同义替换速率比同义替换速率

低很多。Cyt b基因的 Ka/Ks均值最低, 仅为 0.0234, 

说明其承受的选择压力和功能束缚最为强烈。ND6、

ATP8和 ATP6 3个基因的均值最高, 分别为 0.2338、

0.1328和 0.125, 其承受的选择压力较弱。 

线粒体 COI基因序列通常作为 DNA条形码, 广

泛应用于物种分类和鉴定[22-25]。从本研究结果看出

在 15个基因中, COI基因变异位点数为 399个, 仅次

于 ND5(427)、略高于 ND4(314)。选择合适的分子标

记对于种群遗传的研究至关重要, 综合上述研究结

果, 推测 ND4 和 ND5 基因或可作为 COI 基因的辅

助备选分子标记, 应用于石首鱼类群体遗传学的研

究中。 

通过对遗传距离统计发现, 皮氏叫姑鱼与其他

石首鱼间的遗传距离均较大, 表明叫姑鱼亚科与其他

石首鱼类的亲缘关系较远。蒙子宁等[6]和田兰香等[9]

分别采用 16SrRNA和 Cyt b基因对石首鱼类系统发

育的研究中也得出了类似结论。从系统发育关系来

看, 3 种 NJ 树都显示皮氏叫姑鱼单独聚类于系统树

的基部, 该结果暗示叫姑鱼属或为石首鱼类中较为

原始的类群 , 与朱元鼎等 [3]将叫姑鱼亚科作为石首

鱼类中最先分化的一支的分类相一致。 

朱元鼎等[3]和成庆泰等[4]将黄鱼属、梅童鱼属、

鮸鱼属归属于黄鱼亚科, 认为其耳石形态与白姑鱼

亚科相近, 似与白姑鱼属的关系更为密切。本研究基

于线粒体基因组全序列构建系统树中, 黄鱼亚科的 5

种鱼类聚到一起后又与白姑鱼亚科的 2 种鱼类相聚, 

该结果支持这两个亚科亲缘关系较近的形态学结

论。而基于去除控制区后序列和 13个蛋白质编码基

因序列构建的系统树也得到了类似的结果, 两个亚

科的 7 种鱼类聚成了一支, 略有不同的是两亚科间

的支持率不高, 表明两亚科鱼类间的差别在非编码

区更为明显。 
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Abstract: To explore the phylogenetic relationships of sciaenid fishes, the basic characteristics of mitochondrial 

genomes in eight sciaenid fishes (Collichthys niveatus, C. lucidus, Larimichthys crocea, L. polyactis, Miichthys 

miiuy, Pennahia argentata, Nibea albiflora, and Johnius belangerii) were revealed by comprehensive bioinformatic 

analysis. The results showed that mitochondrial genomes contained 37 standard vertebrate genes, and the order was 

identical except for in J. belangerii. The base distribution was not balanced, and the content of A+T was higher than 

that of G+C. Genetic variation analysis of 13 protein-coding genes and 2 ribosomal RNA genes among sciaenid 

fishes showed that the ND4 and ND5 genes could be used as supplementary molecular markers to the COI gene and 

applied to research on population genetic diversity. The Ka/Ks ratios of 13 mitochondrial protein-coding genes in 

five Pseudosciaeninae fishes were much lower than 1, indicating strong purifying selection. The genetic distances 

between J. belangerii and other sciaenid fishes were high, and relationships were distant, which suggested that 

Johnius fishes might be the relatively primitive group. A neighbor-joining phylogenetic tree based on the complete 

mitochondrial genome supported the morphological conclusion that fishes of Pseudosciaeninae and Argyrosominae 

were closely related. Furthermore, phylogenetic trees based on sequences deleting the control region and 13 pro-

tein-coding genes showed that the differences between these two subfamilies were much more evident. 
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