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黄东海奇异指纹蛤 Acila mirabilis和指纹蛤 

Acila divaricata群体遗传多样性及进化研究* 
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摘要    指纹蛤属 Acila 贝类是我国黄东海重要的底栖生物, 研究其遗传多样性及进化对了解这一

海区环境的变化及与生物的关系具有重要作用。本研究通过线粒体 COI 基因标记, 分析了黄东海常

见的两个指纹蛤属物种—奇异指纹蛤 Acila mirabilis和指纹蛤 Acila divaricata的分化情况, 结果表明

这两个种的分化形成时间分别在 3.71和 4.27百万年前, 处于上新世时期, 我们推测冰期时海平面下

降引起的物种栖息地的缩减以及黄海和东海环境条件的不同是导致物种分化的重要原因。通过群体

遗传多样性分析, 我们发现分布于黄海的 4个奇异指纹蛤群体中, 3500-10群体的遗传多样性水平最

高, 且群体遗传多样性自冷水团中心内侧至外侧呈递减趋势, 推测这可能与这一群体对冷水团有较

好的适应性有关。分布于东海的 3个指纹蛤群体均检测到两个单倍型类群 ZA和 ZB, 两类群的分化

时间大约在 64万年前, 发生于更新世中期, 我们认为冰期时海平面升降引起的群体地理隔离与二次

接触是导致指纹蛤两个单倍型类群形成的主要原因。 
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奇异指纹蛤 Acila mirabilis (Adams and Reeve, 

1850)和指纹蛤 A. divaricata (Hinds, 1843)隶属于胡桃

蛤科 Nuculidae, 指纹蛤属 Acila。因为两者的形态相

似性较高, 仅通过形态学特征很难将两者区分开。所

以很多研究者认为奇异指纹蛤是指纹蛤的同物异名

(Habe, 1958,  1977; Knudsen, 1967; Lutaenko et al, 
2012)。但也有很多研究认为它们是两个种(Hanley, 

1860; Bernard et al, 1993; 徐凤山等, 2008; Huber, 

2010)。Zhang等(2014)通过形态学和 COI基因标记对

两者的分类地位进行分析 , 认为奇异指纹蛤和指纹

蛤为两个不同的种, 二者在形态上也有明显差异: 奇

异指纹蛤自壳顶到后腹缘的脊更明显 , 脊上通常有

一组人字形刻纹; 而指纹蛤这一脊不明显, 脊上的刻

纹是壳表刻纹的延续。另外, 奇异指纹蛤和指纹蛤的 

壳大小不同 , 指纹蛤更小 , 壳长通常不超过 15mm, 

奇异指纹蛤壳长可达 30mm。对于壳大小相近的样品, 

指纹蛤铰合齿更加粗壮。奇异指纹蛤和指纹蛤的分布

也不同, 奇异指纹蛤分布于黄海、日本北部和俄罗斯

远东海, 而指纹蛤分布于东海、南海和日本(徐凤山等, 

2008)。Huber(2010)和 Zhang 等(2014)均认为菲律宾

的 A. divaricata balabacensis应该也是指纹蛤。另外

Zhang 等(2014)认为日本所报道的指纹蛤以及日本深

海的 A. schencki archibenthalis应均为奇异指纹蛤。台

湾有关文献记录的指纹蛤大小可达 45mm, 也是奇异

指纹蛤(Zhang et al, 2014)。 

目前 , 有关黄海和东海指纹蛤属物种的研究多

集中在群落结构组成的分析上(刘瑞玉等, 1963, 1986; 

Zhang et al, 2012; 彭松耀, 2013; Liu, 2013; 张鹏弛等, 
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2016), 而对于奇异指纹蛤和指纹蛤的进化关系研究

较少。为了解冷水种奇异指纹蛤的群体遗传多样性以

及其与指纹蛤的遗传分化水平 , 我们在黄海和东海

对 这 二 种 贝 类 进 行 集 中 采 样 , 利 用 线 粒 体

COI(mtCOI)基因进行标记 , 从分子水平追踪并探讨

指纹蛤属这两个常见种的分化历程和不同群体的遗

传多样性, 以期为黄、东海生物多样性研究提供分子

生物学基础。 

1  材料与方法 

1.1  材料与样品制备 

实验所需样品采自于黄海、东海, 每群体个体数

量为 19—20 个, 样品采集后立即用 95%酒精固定, 

保存备用。图 1为样品采集站位的分布, 各采集站位

的经纬度和采集数量见表 1。冷水团的位置一年四季

会有变化, 7 月份在南黄海形成的冷中心覆盖本研究

涉及的站位, 且 3500-10相对靠近冷中心内侧。 

 

图 1  奇异指纹蛤和指纹蛤采样站位区域分布图 
Fig.1  Map of sampling site for A. mirabilis and A. divaricate 

注: 指纹蛤群体; ●奇异指纹蛤群体 

 
1.2  DNA的提取、扩增及测序 

取闭壳肌肌肉约 100mg, 充分剪碎后 , 用

TIANamp 海洋动物 DNA 提取试剂盒(北京天根生物

有限公司)提取全基因组 DNA。 

基因扩增所用引物为 LCO1490 (5′-GGTCAAC 

AAATCATAAAGATATTGG-3′)和 HCO2198 (5′-AAA 

CTTCAGGGTGACCAAAAAATCA-3′) (Folmer et al, 
1994), 由生工生物科技有限公司合成。PCR 反应体

系 包 括 : 2μL 10×PCR buffer, 1.5mmol/L Mg2+, 

200μmol/L dNTPs, 1U Taq DNA polymerase, 正、反向

引物各 0.4μmol/L, 1.5μL 模板 DNA 溶液 (10— 

100ng/μL), 最后用超纯水补充至 25μL。PCR扩增反应

程序为: 预变性 94°C 5min; 94°C 30s, 48—52°C 1min, 

72°C 1min, 循环 30—35次; 总延伸 72°C 10min。 

PCR 产物经 1%—1.5%琼脂糖电泳凝胶纯化, 送

生工生物科技有限公司进行双向测序 , 测序引物用

扩增时的 LCO1490和 HCO2198。 

1.3  数据分析 

DNA序列结果由 CLUSTAL X软件(Thompson et 

al, 1997)采用默认参数比对, 然后经人工校对后用于

分析。 

对位后将碱基序列输入 DnaSP 5软件(Rozas et al, 

2003)统计单倍型, 并统计单倍型在各采样站位的分

布情况。各物种不同群体的多样性指数, 如单倍型数

(h)、核苷酸多样性指数(π)、单倍型多样性指数(H)、

平均核苷酸差异数(k)等, 通过 Arlequin 3.5 (Excoffier 

et al, 2010)进行计算。 

1.3.1  系统发生分析    使用 ModelTest 3.7 (Posada 

et al, 2004)基于 Akaike Information Criterion (AIC)选

择核苷酸最佳替代模型为 GTR+I+G。获得的最佳替

代模型用于构建最大似然(ML)树和贝叶斯(BI)树, 将

近缘的胡桃蛤属 Nucula 中的橄榄胡桃蛤 Nucula 

tenuis作为外群, 用 MrBayes3.2 (Ronquist et al, 2003)

软件构建 BI树, 用 PhyML3.0 (Guindon et al, 2003)软

件构建 ML 树。另外用软件 Hapstar (Teacher et al, 

2011)构建单倍型网络关系图来探讨单倍型的谱系结

构。NJ树在软件 Mega 7 (Kumar et al, 2016)中完成, 

采用 Kimura-2 parameter (K-2P) (Kimura, 1980)计算

方法, 用步长值法(Bootstrapping method)估算每个分

支 1000次重复下的支持度。 

1.3.2  物种分化时间计算    由于缺乏化石或地理

记录 , 目前还没有针对指纹蛤属贝类计算的序列分

歧速率 , 本研究采用其他贝类 (贻贝属及蚶科物

种 ) mtCOI 基因的分歧速率 (2%—2.4%/百万年 ) 

(Marko, 2002; Marko et al, 2010)进行分析, 推算指纹

蛤属物种的分化时间(divergent time, t)。并将指纹蛤

属贝类的地理分布与地理历史事件相结合探讨其起

源及进化历史。GenBank 中已有 COI 序列的 A. 

insignis (GenBank number: LC144801)、A. castrensis 

(KC603848, KC429087)和 A. minutoides (LC144800)

也加入分析。 
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使用 BEAST v.1.7.5 的宽松分子钟方法(relaxed 

uncorrelated lognormal clock)估计指纹蛤属起源与分

化时间。参数设置为 Speciation=Yule process, ngen= 

10,000,000, log parameter every=1000。TreeAnnotator 

burn-in=100, 校准点(calibration point)设置为正态分

布。最后整合出的系统进化树用 FigTree v1.4查看。 

1.3.3  群体遗传结构及种群历史动态分析    种内

群体间遗传分化系数 (F-statistics, FST)及其显著性

(10000次重复)用 Arlequin 3.5软件计算。 

中性检验 Tajima’s D (Tajima, 1989a)和 Fu’s Fs 

(Fu, 1997)以及核苷酸不配对分布图 (Mismatch 

distribution)均在 Arlequin 3.5软件中计算得到。根据

中性检验 Tajima’s D和 Fu’s Fs参数可评估种群是否

经历过历史上种群扩张事件。如果 D和 Fs为显著负

值就说明种群经历过历史上扩张(Tajima, 1989b)。此

外 , 核苷酸不配对分布图也能反应出种群是否经历

过扩张(Rogers et al, 1992): 单峰说明种群近期经历

过种群扩张; 而多峰则说明种群处于平衡阶段。根据

公式 τ=2μt估算种群扩张时间, τ可在 Arlequin 3.5中

得到, µ为序列每代核苷酸的突变速率, t为扩张时间。 

2  结果 

2.1  系统发生及物种分化时间 

测序结果经过人工校对, 共获得 79 个奇异指纹

蛤个体和 60 个指纹蛤个体的 mtCOI 序列, 其长度为

641bp(如表 1)。 

 

表 1  奇异指纹蛤和指纹蛤采样信息及遗传多样性参数 
Tab.1  The sampling information and genetic parameters of A. mirabilis and A. divaricata 

物种 采样站位 经度 纬度 N h H π k 

3500-10 124°N 35°E 20 16 0.968 0.00613 3.92632 

3400-08 124°N 34°E 20 15 0.963 0.00465 2.97895 

3600-07 123.5°N 36°E 19 13 0.906 0.00460 2.94737 

奇异指纹蛤 
A. mirabilis 

3600-06 123°N 36°E 20 16 0.963 0.00412 2.64211 

DH5-5 124.07°N 28.17°E 20 15 0.942 0.01432 9.17895 

DH6-4 123.22°N 27.79°E 20 16 0.947 0.01189 7.62105 
指纹蛤 

A. divaricata 
DH7-2 122.14°N 27.63°E 20 18 0.989 0.01381 8.85263 

注: N: 个体数, h: 单倍型数, H: 单倍型多样性, π: 核苷酸多样性, k: 平均核苷酸差异数 

 
Dnasp 分析统计表明 , 奇异指纹蛤 79 条序列

共有 50 个单倍型 , 指纹蛤 60 条序列共有 41 个单

倍型 , 单倍型分布如表 2 和表 3 所示。指纹蛤的核

苷酸多样性明显高于奇异指纹蛤。奇异指纹蛤群

体中 3500-10 的多样性最高 , 3600-06 多样性最低。

指纹蛤群体中 DH5-5的多样性最高 , DH6-4多样性

最低。  

通过 PhyML构建的ML树和MrBayes构建的 BI

树如图 2 所示, 两种发生树得到的拓扑结构相同, 奇

异指纹蛤所有单倍型聚在一起 , 指纹蛤所有单倍型

聚在一起。 

基于奇异指纹蛤所有单倍型和指纹蛤所有单倍

型构建的单倍型网络图分别如图 3和图 4所示, 其结

构基本上均呈“星状”。奇异指纹蛤的中间单倍型 Q8

的数量最多, 占总数的 10.13%, 为群体共有单倍型。

指纹蛤的中间单倍型 ZA1 数目最多, 占总数的 20%, 

为群体共有单倍型。指纹蛤单倍型网络图包括两个

“星状”分支, 与单倍型邻接树(图 5)的结果一致, 所

以认为指纹蛤单倍型存在 A、B两个类群(标记为 ZA

和 ZB)。 

根据 mtCOI 基因 2%—2.4%/百万年的分歧速率

计算 , 指纹蛤从其余四个种的共同祖先中分化出来

的时间大约是 4.27 百万年前。奇异指纹蛤从 A. 

insignis、A. castrensis和 A. minutoides的共同祖先中

分化出来的时间大约是 3.71百万年前。A. insignis大

约在 1.79 百万年前分化出来 , A. castrensis 和 A. 

minutoides的分化时间大约在 1.36百万年前。 

指纹蛤两类群 ZA 和 ZB 的分化时间大约是 64

万年前。 

2.2  群体遗传结构及种群历史动态 

奇异指纹蛤和指纹蛤种内群体间 FST结果如表 4

所示。奇异指纹蛤和指纹蛤群体间均未形成明显的遗

传分化, 只有奇异指纹蛤的 3500-10与 3600-06群体

间存在弱的遗传分化。指纹蛤两两群体间的 FST 存

在负值 , 说明群体内的遗传差异大于群体间的遗传

差异。 
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表 2  奇异指纹蛤单倍型在各群体中的分布 
Tab.2  The distribution of haplotypes of A. mirabilis in 

different populations 

单倍型 3500-10 3400-08 3600-06 3600-07 

Q1 1 2 2 0 

Q2 1 1 0 0 

Q3 1 0 0 0 

Q4 1 0 0 0 

Q5 1 0 0 0 

Q6 1 0 0 0 

Q7 1 0 0 0 

Q8 3 3 4 6 

Q9 1 0 0 0 

Q10 3 1 0 0 

Q11 1 0 0 0 

Q12 1 0 0 0 

Q13 1 0 0 0 

Q14 1 0 0 0 

Q15 1 0 0 0 

Q16 1 0 0 0 

Q17 0 1 0 0 

Q18 0 1 0 0 

Q19 0 3 0 0 

Q20 0 1 0 0 

Q21 0 1 1 1 

Q22 0 1 0 0 

Q23 0 1 0 0 

Q24 0 1 0 0 

Q25 0 1 0 0 

Q26 0 1 0 0 

Q27 0 1 0 0 

Q28 0 0 1 0 

Q29 0 0 1 0 

Q30 0 0 1 0 

Q31 0 0 1 0 

Q32 0 0 1 0 

Q33 0 0 1 0 

Q34 0 0 1 1 

Q35 0 0 1 0 

Q36 0 0 1 0 

Q37 0 0 1 0 

Q38 0 0 1 0 

Q39 0 0 1 0 

Q40 0 0 1 0 

Q41 0 0 0 1 

Q42 0 0 0 1 

Q43 0 0 0 1 

Q44 0 0 0 1 

Q45 0 0 0 2 

Q46 0 0 0 1 

Q47 0 0 0 1 

Q48 0 0 0 1 

Q49 0 0 0 1 

Q50 0 0 0 1 

表 3  指纹蛤单倍型在各群体中的分布 
Tab.3  The distribution of haplotypes of A. divaricata in 

different populations 

单倍型 DH5-5 DH6-4 DH7-2 

ZA1 5 5 2 

ZA2 1 1 0 

ZA3 1 0 0 

ZA4 1 0 0 

ZA5 0 0 1 

ZA6 0 0 1 

ZA7 0 0 1 

ZA8 0 1 1 

ZA9 0 0 1 

ZA10 0 0 1 

ZA11 0 0 1 

ZA12 0 0 1 

ZA13 0 1 0 

ZA14 0 1 0 

ZA15 0 1 0 

ZA16 0 1 0 

ZA17 0 1 0 

ZA18 0 1 0 

ZB1 1 0 0 

ZB2 1 0 0 

ZB3 1 0 0 

ZB4 1 0 0 

ZB5 1 0 0 

ZB6 1 0 0 

ZB7 2 1 2 

ZB8 1 0 0 

ZB9 1 0 0 

ZB10 1 0 1 

ZB11 1 0 0 

ZB12 0 0 1 

ZB13 0 1 1 

ZB14 0 0 1 

ZB15 0 0 1 

ZB16 0 0 1 

ZB17 0 0 1 

ZB18 0 0 1 

ZB19 0 1 0 

ZB20 0 1 0 

ZB21 0 1 0 

ZB22 0 1 0 

ZB23 0 1 0 

 
奇异指纹蛤和指纹蛤各群体的中性检验 Fu’s Fs

和 Tajima’s D结果如表 5所示, 奇异指纹蛤各个群体

的 Fu’s Fs及 Tajima’s D检验值均为显著负值, 说明

在其历史上各群体均经历了种群扩张。 

指纹蛤群体只有 DH6-4 和 DH7-2 两个群体 Fu’s 

Fs为显著负值, 3个群体的 Tajima’s D及 DH5-5群体

的 Fu’s Fs为负值, 但不显著。 
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图 2  指纹蛤属基于 COI单倍型构建的系统发生树 
Fig.2  Phylogenetic tree of Acila based on COI haplotypes of A. mirabilis and A. divaricata and other sequences downloaded from the 

GenBank 
注: 选择橄榄胡桃蛤作为外类群。进化树枝上的数字表示主要支系的贝叶斯后验概率和最大似然自举检验值。图中显示 BEAST v.1.7.5

计算的物种分化时间, 进化速率为 2%—2.4%每百万年。Ma: 百万年前 
 

核苷酸不配对分布如图 6和图 7所示, 奇异指纹

蛤不同群体的核苷酸不配对分布图均为单峰 , 也支

持种群历史上的扩张。指纹蛤总体及不同群体的核

苷酸不配对分布图均为双峰 , 其中一个峰对应各类

群内序列间的差异 , 另一个峰对应两个类群序列间

差异。 
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通过Arlequin 3.5软件计算的 τ值(表 6所示)可知, 

奇异指纹蛤 3500-10 群体最早经历种群扩张, 大约在

0.17—0.42百万年前; 3600-06种群扩张时间最晚, 大

约在 0.09—0.27百万年前。 

对指纹蛤 ZA 和 ZB 两个类群分别统计 Fu’s Fs

和 Tajima’s D, 结果除 ZB类群的 Tajima’s D不显著外, 

其余均为显著负值(表 7)。对两个类群分别进行核苷

酸不配对分析, 结果均为单峰, 表明两类群均经历了

群体扩张(图 8)。 

根据 τ 值可知(表 8), 指纹蛤 ZA 类群大约在

0.14—0.35百万年前扩张, ZB类群大约在 0.33—0.87

百万年前扩张。 

 

图 3  奇异指纹蛤单倍型网络图 
Fig.3  The median-joining network of A. mirabilis haplotypes 

注: 圆圈的大小代表单倍型的频率, 不同的颜色代表不同的群体, 单倍型间的连接线的段数代表核苷酸替换数目 

 

图 4  指纹蛤单倍型网络图 
Fig.4  The median-joining network of A. divaricata haplotypes 

注: 圆圈的大小代表单倍型的频率, 不同的颜色代表不同的群体, 单倍型间的连接线的段数代表核苷酸替换数目 
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图 5  指纹蛤单倍型邻接关系树(NJ树), 支上数值表示

bootstrap值>50% 
Fig.5  The NJ tree of haplotypes of A. divaricata, the numbers 

at the nodes are bootstrap values >50% 

表 4  奇异指纹蛤和指纹蛤种内两两群体间 FST 比较分析 
Tab.4  FST values between populations within species A. 

mirabilis and A. divaricata 

奇异指纹蛤 3500-10 3400-08 3600-07 3600-06 

3500-10 —    

3400-08 0.01283 —   

3600-07 0.02564 0.02425 —  

3600-06 0.02401* 0.00863 0.01133 — 

指纹蛤 DH5-5 DH6-4 DH7-2  

DH5-5 —    

DH6-4 0.03989 —   

DH7-2 –0.0238 –0.00924 —  

注: *表示 P<0.05 
 

3  讨论 

3.1  指纹蛤属物种分化 

线粒体 COI基因是动物 DNA条形码的有效目标

片段, COI 序列对于很多种的鉴定来说都是有效的

“条形码”(Hebert et al, 2003)。并且其分子进化速率较

高, 因而常用于分辨亲缘关系相近的类群(Hebert et 

al, 2003; Galtier et al, 2009)。本研究以 COI基因作为

分子标记 , 分析结果表明黄海的奇异指纹蛤和东海

的指纹蛤为两个不同的种。支持 Zhang等(2014)的研

究结果。 

通过 mtCOI 基因的分歧速率计算可知, 在分析

的五个种中, 指纹蛤大约在 4.27 百万年前最早分化

出来 , 再依次是奇异指纹蛤 (3.71 百万年前 ), A. 

insignis(1.79百万年前), A. castrensis和 A. minutoides

分化时间最晚, 大约在 1.36百万年前。 

 

表 5  奇异指纹蛤和指纹蛤各群体的 Fu’s Fs 和 Tajima’s D 
Tab.5  Fu’s Fs and Tajima’s D test of populations within species A. mirabilis and A. divaricata 

奇异指纹蛤 Fu’s Fs P Tajima’s D P SSD P RI P 

3500-10 –10.3169 0.001 –1.8841 0.019 0.03481 0.029 0.14814 0.008 

3400-08 –10.552 0 –1.67823 0.031 0.00101 0.919 0.03127 0.685 

3600-07 –7.30629 0.002 –2.14901 0.004 0.00227 0.889 0.01635 0.969 

3600-06 –13.986 0 –1.80303 0.01 0.00373 0.62 0.05598 0.385 

指纹蛤 Fu’s Fs P Tajima’s D P SSD P RI P 

DH5-5 –3.155 0.088 –0.27528 0.442 0.00802 0.794 0.01548 0.794 

DH6-4 –5.458 0.014 –0.71237 0.243 0.02017 0.519 0.01507 0.923 

DH7-2 –8.023 0.005 –0.77469 0.226 0.01122 0.679 0.01823 0.719 

注: 粗体表示 P<0.05; Tajima’s D和 Fu’s Fs均为中性检验值; SSD: P值的偏离总方差; RI: Harpending’s Raggedness指数 
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图 6  奇异指纹蛤群体核苷酸不配对分布图 
Fig.6  Pairwise distribution of A. mirabilis populations 

注: 柱状图代表实际观察到的分布, 线图表示模型预测的分布 

 

图 7  指纹蛤群体核苷酸不配对分布图 
Fig.7  Pairwise distribution of A. divaricata populations 

注: 柱状图表示实际观察到的分布, 线图表示模型预测的分布 

表 6  奇异指纹蛤群体扩张参数 
Tab.6  Expansion parameters of A. mirabilis populations 

奇异指纹蛤 θ0 θ1 τ 扩张时间(Ma) 

3500-10 0.00527 99999 4.16992(2.68945—5.42383) 0.17—0.42 

3400-08 0.00000 99999 3.02344(1.9707—4.14062) 0.13—0.32 

3600-07 0.00352 15.03906 3.51562(1.60742—5.3125) 0.10—0.41 

3600-06 0.00000 99999 2.48438(1.47266—3.40625) 0.09—0.27 

注: Ma: 百万年以前; τ: 种群扩张初始时间参数; θ0和 θ1表示扩张前后的参数 

表 7  指纹蛤 ZA 和 ZB 两类群的 Fu’s Fs 和 Tajima’s D 
Tab.7  Fu’s Fs and Tajima’s D test of ZA and ZB groups within species A. divaricata 

指纹蛤 Fu’s Fs P Tajima’s D P SSD P RI P 

ZA –20.4943 0 –1.85399 0.012 0.01964 0.137 0.08732 0.075 

ZB –19.1859 0 –1.14691 0.124 0.00381 0.743 0.00906 0.91 

注: 粗体表示 P<0.05; Tajima’s D和 Fu’s Fs均为中性检验值; SSD: P值的偏离总方差; RI: Harpending’s Raggedness指数 
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图 8  指纹蛤 ZA和 ZB两类群核苷酸不配对分布图 
Fig.8  Pairwise distribution of ZA and ZB groups of A. divaricata 
注: 柱状图代表实际观察到的分布。线图表示模型预测的分布 

表 8  指纹蛤 ZA 和 ZB 两类群群体扩张参数 
Tab.8  Expansion parameters of A. divaricata populations 

指纹蛤 θ0 θ1 τ 扩张时间(Ma) 

ZA 0.00000 99999 3.35547(2.09375—4.50781) 0.14—0.35 

ZB 0.00703 38.59863 8.64844(5.08594— 11.20898) 0.33—0.87 

注: Ma: 百万年以前; τ: 种群扩张初始时间参数; θ0和 θ1表示种群扩张前后的参数 
 

目前很多研究表明 , 冰期时幸存在不同海盆或

者内海中的海洋生物, 由于相互之间缺乏基因交流, 

促进了海区间物种的演化 , 导致了目前新种或者隐

存种的出现。如青蛤分化为三个谱系, 且分别对应三

个边缘海(倪刚, 2013)。 

指纹蛤和奇异指纹蛤分化出来的时间处于上新

世。上新世冰期与间冰期的交替出现显著影响了西北

太平洋边缘海的区域和架构(Wang, 1999)。冰期阶段

海平面下降, 边缘海之间相互隔离, 不同边缘海内的

种群因丧失基因交流而发生分化。我们认为冰期时东

海成为指纹蛤属贝类的避难所 , 从而使指纹蛤分化

形成 , 而间冰期海平面上升 , 物种向北扩张至黄海 , 

向南扩张至台湾东北部 , 扩张至黄海的物种与保留

在东海的物种由于环境的差异 , 因适应不同的环境

而逐渐分化形成两个不同的种 , 即本研究中讨论的

奇异指纹蛤和指纹蛤, 这一结果与前人的观点(徐凤

山等, 2011; Zhang et al, 2014)一致。 

目前 WoRMS (http://www.marinespecies.org/)和

WMSD (http://www.bagniliggia.it/WMSD/ WMSD 
home. htm)记录显示 A. insignis分布于中国浙江和日

本海域, 我们分析的序列来自日本海域的样品。该种

的分化时间为 1.79 万年前, 这一时间与对马海峡的

形成时间(1.52—1.71) (Kitamura et al, 2001)较接近, 

这一时期日本海海平面明显低于现在 , 洋流仅通过

对马海峡涌入日本海 , 并无洋流从对马海峡流出

(Kitamura et al, 2006)。因此我们认为对马海峡的屏障

作用促进了 A. insignis的形成。 

A. minutoides的分布水域是中国浙江和日本九州, 

结合其分化形成时间 1.36 百万年前 , 推测 A. 

castrensis 和 A. minutoides 的共同祖先由中国迁移至

日本, 由于对马海峡的屏障作用, 缺少与中国海之间

的基因交流以及对当地环境的适应 , 最终导致两种

的形成, 其形成也与冰期、间冰期的交替出现有关。 

A. castrensis 分布于日本、加利福尼亚、加拿大

及加伦比亚。我们推测该种可能最先在日本形成, 然

后通过海流的作用迁移至目前的这些分布区。这些推

测假设需要对该种进行大面积采样 , 进一步的分析

进而给予较为全面的解释。 

综上所述, 就分析的五个种来看, 指纹蛤属的祖

先种群可能位于中国东海。后期对指纹蛤属所有现存

种进行系统演化及动物地理学研究 , 不仅能够验证

我们的推测 , 对我们理解物种的起源及进化历史也

有很大的指导意义。 

3.2  目前群体遗传结构的形成 

奇异指纹蛤作为黄海常见的冷水种 , 其分布也

主要集中在冷水团区域及边缘区域。通过分析发现, 

除 3500-10 与 3600-06 群体间存在弱的遗传分化外, 

其余群体间不存在显著的遗传差异。说明其对分布区

域适应性强, 群体间存在较强的基因交流。从遗传多

样性水平上看, 3500-10 群体的多样性水平最高, 且

由冷水中心内侧至冷水中心外侧多样性呈递减趋势。

除 3500-10 群体外, 其余 3 群体的遗传多样性均为高
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的单倍型多样性 (H>0.5)和低的核苷酸多样性

(π<0.005), 符合 Grant 等(1998)根据不同核苷酸多样

性和单倍型多样性间组合的第二种类型 , 该类型是

由于瓶颈效应后种群扩张以及突变积累所形成 , 说

明这 3个群体经历了群体扩张, 与本研究中单倍型网

络图、核苷酸不配对分析以及中性检验结果相一致。

而 3500-10 群体为第四种类型, 这是由于一个大而稳

定的种群经过长时间演化所产生或两个不同种群二

次接触所造成 , 本研究认为是该群体形成后稳定的

长时间的演化所产生的。综上所述 , 我们推测

3500-10 可能是本研究中所有奇异指纹蛤类群的祖先

群体 , 其余群体的形成受冷水团水流的影响

(Savolainen et al, 2002)。 

指纹蛤主要分布于东海、南海 68—162m深水处

(徐凤山等, 2008), 因样品数量有限, 本研究仅分析

了东海 3个群体的遗传多样性及群体遗传结构。研究

结果表明, 指纹蛤 3个群体的遗传多样性水平均较高, 

符合 Grant 等(1998)提出的第四种类型, 这可能是由

于不同种群二次接触造成的 , 即由历史上发生过异

域分化 , 随后分化的类群间再次混合发生二次接触

形成(Avise, 2000)。指纹蛤单倍型网络图及中性检验

结果均支持这一推测, 即每个群体内都存在 2个分化

的类群。在一些鱼类和蟹类的研究中也有与该模式类

似的报道(Liu et al, 2007; Wang et al, 2008; 殷维, 

2010)。根据 mtCOI 基因 2%—2.4%/百万年的分歧速

率计算, 指纹蛤两类群 ZA 和 ZB 的分化时间大约是

64万年前, 发生于更新世中期。冰期时, 海平面发生

强烈的变化, 尤其是在冰期盛行时期, 海平面下降最

大, 约 120—140m (Lambeck et al, 2002)。冰期海平面

下降, 东海大陆架裸露成为陆地, 海洋生物的生物量

减少, 只有少数幸存个体残存于有限的避难所内, 而

临时避难所的相互隔离 , 最终导致了指纹蛤群体产

生分化。冰期过后, 海平面上升, 指纹蛤可能由冰期

时的临时避难所发生殖化事件 , 从而使得先前被隔

离的群体间发生混合, 从而形成了目前的群体结构。

另外 , 一个大而稳定的群体经过长时间演化也可能

出现显著的分化。结合贝类成体前的幼体浮游阶段的

生活史 , 我们认为这也可能是在指纹蛤群体内检测

到两个分化类群的原因。 

我们发现指纹蛤的 3 个群体位于黑潮分支流-近

岸黑潮底层分支(NKBC)流经区域附近, 所以我们认

为东海大面积的群体采样以及补充南海群体样品进

行指纹蛤详细的群体遗传结构的分析 , 将会更好地

阐释其进化模式。 

4  结论 

本研究结果支持前人的研究 , 即奇异指纹蛤和

指纹蛤是指纹蛤属在黄海和东海不同海域分布的两

个不同种。两种的分化可能与冰期时海平面的升降及

环境的适应性有关。奇异指纹蛤和指纹蛤不同群体间

不存在显著的差异 , 而指纹蛤单倍型存在两个分化

的类群, 说明其在历史上经历过隔离分化。 
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GENETIC DIVERSITY AND EVOLUTION OF DIFFERENT POPULATIONS  
OF ACILA MIRABILIS AND ACILA DIVARICATA IN THE YELLOW  

SEA AND EAST CHINA SEA 

HU Li-Sha1, 2,  ZHANG Zhen1,  CUI Zong-Mei1, 2,  WANG Hai-Yan1 
(1. Institute of Oceanology, Chinese Academy of Sciences, Qingdao 266071, China;  

2. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 

Abstract    Species in Acila genus are important benthic organisms in the Yellow Sea and East China Sea. To study the 

genetic diversity and evolution within species of Acila genus, and analyze the species differentiation, we analyzed COI 

gene fragment of two species, A. mirabilis and A. divaricata. The result indicates that the speciation of A. mirabilis and A. 

divaricata could be dated back to 3.71 and 4.27 million years ago in the Pliocene epoch. Reduction in the species habitat 

was caused by sea level falling during late Miocene, and the different environmental conditions in the Yellow Sea and East 

China Sea lead to the differentiation of A. mirabilis and A. divaricata. Analysis in genetic diversity shows that in four 

populations of A. mirabilis, the genetic diversity of 3500-10 population was the highest, and the genetic diversity from the 

central to fringe of Cold Water Mass shows a gradually decreasing trend. Therefore, we speculated that this trend may be 

related to the adaptability to the Cold Water Mass. In three A. divaricata populations, two haplotype taxa were detected, 

and the differentiation time of these two taxa could be dated back to 0.64 million years ago. We consider that geographical 

isolation and the secondary contact of different populations caused by sea level fluctuation during glacial period were the 

main reasons leading to the formation of the two lineages. 

Key words    Acila;  Acila mirabilis;  Acila divaricata;  genetic diversity;  species differentiation 
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