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头足类在分类上属软体动物门头足纲动物,主要包括乌贼、枪乌贼、柔鱼和蛸四大类, 全部海产。近几十年来,它逐

步成为世界主要的海洋渔业之一, 尤其在无脊椎动物中占有重要地位。1978- 1988 年间, 全世界头足类产量已达 2 @

106t [ 1]。头足类具有高营养、生活史较短(通常为一年)和生长快等特点, 是一类很有前途的海水养殖种类和海洋中最大、

最具潜在价值的蛋白质资源
[ 2]

,而且占据着海洋生物食物链举足轻重的位置。现存的头足类种类有 983种, 共计206属,

有效种名的 650种左右[ 3]。我国是世界捕捞头足类的主要国家之一,而且有丰富的种质资源, 已发现的种类达 95 种, 分

属6 目, 21 科, 45 属[ 4]。半世纪来,在头足类的分类区系、形态解剖、胚胎发育、生理生态和渔业资源等基础研究和应用

研究方面做了许多工作,进展迅速[ 5- 7] , 但是,有关遗传学的研究尚属空白。了解和掌握它们的遗传变异情况、种群之间

以及种内的遗传差异程度、群体结构, 对于我国头足类资源的保护和管理、合理的开发以及永续利用都有着相当重要的

意义,也为进一步的育种和遗传改良工作提供理论指导。遗传变异研究主要体现在以下几个层次: 表型水平、染色体水

平、蛋白质水平和分子水平。本文将逐一对近年来有关头足类的遗传变异研究进行总结和评述,以期盼我国在此领域的

研究能尽快、更好的发展。

1  形态学研究
在渔业生物学中,传统的分类特征可以描述许多头足类物种的地理性变异[ 8, 9]。与分子遗传学标记不同, 表型变异

受环境因子影响显著,而且这些变异的遗传组成又不能确定。此外, 不同研究者在数据的测量和记录上存在差别,可能

人为增大了样品间的差异。尽管形态学研究存在缺陷,但是外套膜、鳍、腕以及触腕穗的大小和茎化腕等形态学特征由

于易测量[ 10,11] , 仍然广泛应用于头足类的种群研究, 其中, 对滑柔鱼属 Illex 研究较为深入[ 12]。通过对西南大西洋的阿

根廷滑柔鱼( Illex argentinus) 四季产卵群体的外套膜宽度和厚度、鳍和头部的长和宽、腕长、触腕和触腕吸盘的直径, 以及

茎化腕、齿舌的形态和精囊复合体结构的检测表明: 绝大多数形态学特征在这些季节性群体中表现为重叠性变化。仅有

精囊腺的大小存在显著差别:夏生群的个体比秋、冬群体大(约 1. 5 倍)。这一差别与不同群的生长状况有关, 不是一个

稳定的标记。Nigmatullin[ 12]认为阿根廷滑柔鱼的形态学研究在群体鉴定方面的作用有限。

采用形态学分析与同工酶方法[ 13]相结合手段,对阿根廷滑柔鱼进行过研究。象先前对嘎氏枪乌贼( Loligo gahi)的研
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究一样[14, 15] ,形态学数据与遗传学数据没有一致的联系。纯合体样品 ,形态上有显著差异 ;而电泳中表现较高变异的样

品,形态学上则无显著差异[ 16]。

耳石也是一种用于群体结构分析的标记
[ 17]
。对西南大西洋的阿根廷滑柔鱼的两类产卵群体(夏生群和北巴塔哥尼

亚群体)耳石的总长、丘部长和宽、吻部长、翼宽等特征进行了比较表明雌雄之间、同一性别的不同群体间有显著差别。

对阿根廷渔业区的阿根廷滑柔鱼的海洋性和大陆架群体的最新研究也表明耳石结构(生长环的颜色、清晰度和丰富度)

存在显著稳定的差别[18]。耳石已广泛地应用于枪乌贼种群的生长率和年龄组成研究[ 19] ,同时所提供的数据表明耳石在

群体鉴定标记方面具有潜在的利用价值[ 17, 18]。对柔鱼 ( Todarodes sagittatus )坚硬结构 (内壳和角质颚, 特别是上颚)的研

究表明这些结构可能在群体鉴定方面比传统的软体部形态学研究更有效[ 9] ,而且为探索与遗传组成相关的表型变异开

辟了一条新路。

2  染色体多态性研究
头足类染色体多态性研究即染色体数目、组型分析, 最早的报道来自 Inaba[ 20] , 他以真蛸 ( Octopus vulgaris )和长蛸

( O. variabilis )的精原细胞和初级精母细胞为实验材料,对其染色体进行了研究, 结果两者的单倍染色体数都为 28,正常

二倍体有 56条染色体。Vitturi等[ 21]采用初级精母细胞研究了乌贼( Sepia off icinalis )和真蛸的染色体, 其结果是乌贼单倍

染色体数 52条, 真蛸 28条。直至高悦勉等[ 22]对 7 种头足类进行了核型研究,才有了直接采用体细胞(胚胎)研究头足类

染色体组型的报道。其中,有关真蛸的结果与前人的不同,而乌贼目、枪乌贼目中研究的种类染色体为 92 条。通过研究

认为,从系统发生的角度看, 枪形目与乌贼目彼此间的亲缘关系比与八腕目的亲缘关系近;蛸属的真蛸和短蛸核型有显

著不同,表明彼此间亲缘关系相对较远, 属内染色体可能发生了较频繁的易位和/或倒位现象。

3  蛋白质(酶)多态性

蛋白质多态性可以通过氨基酸序列分析来进行, 但遗传变异需不同种群的许多个体进行分析,工作量巨大。目前,

主要运用同工酶电泳技术比较基因表达产物 ) 蛋白质的异同来探讨遗传变异情况。利用同工酶遗传基因的多态性, 可

以较为容易的获得有关生物系统分化、种系发生和遗传多样性的信息,而且可用于资源评估和管理。

3. 1  种质鉴定

在头足类中可靠而稳定的分类学特征较少[ 23] ,同时又缺乏对稚仔和幼乌贼发育期的了解以及种内变异的研究。因

此,在对由所谓的隐藏种或姊妹种组成的种群进行研究时,就会遇到种质鉴定问题。

不同种的鉴定:形态上相似或基本无差别的种类, 如: 皮氏枪乌贼 ( Loligo pealei)和普氏枪乌贼 ( L. plei) ,由于它们在

同工酶水平上存在明显差异,其中, 九分之五的酶完全不同而被区分开来[ 24]。

地理种:新西兰群岛的双柔鱼( Nototodarus sloani)通过同工酶检查[ 11] ,并与形态学特征加以比较, 被划分为两个区域

姊妹种:位于新西兰南部海域的是双柔鱼(又叫新西兰双柔鱼 ) ( N . sloani) , 位于新西兰北部及澳洲南部海域的为澳洲双

柔鱼(N . gouldi )。

地理亚种:枪乌贼( Loligo vulgaris )和( L . reynaudii )分别生活在非洲南部和西北部, 形态学上无差异。同工酶分析[8]

表明彼此间的差别是亚种水平的 [ mean Nei. s D= 0. 030, 而与外群乳光枪乌贼 ( L . opalescens ) 相比, D = 0. 686]。( L.

reynaudi)成为( L . vulgaris)的一个亚种, 种名为( L . vulgaris reynaudi )。分析认为南部非洲的西部存在寒冷而且溶解氧缺

乏的水域可能是造成地理隔离的原因。

此外,分布于南美洲南部和南极锋带的柔鱼( Martialia hyadesi) [25] , 以及西南大西洋的阿根廷滑柔鱼[ 13, 26]、剑先枪乌

贼(Photololigo edulis)根据同工酶数据均被证明至少存在两个隐藏种。

3. 2  遗传多样性

生物的遗传多样性,在一定程度上决定了该物种在自然或人为条件下对环境改变的适应能力, 因此, 遗传多样性水

平是种群结构的重要组成部分。鱼类有关这方面的研究已相当多了, 对于头足类来说, 可比性数据却很少,而采用电泳

技术所获得的同工酶数据,主要指多态位点比例( P )和平均杂合度观察值( H 0)。

在已研究的头足类中(表 1) , 存在一显著特点:除贝乌贼( Berryteuthis magister )以外[ 27] , 绝大多数种类变异性相当低。

通常情况下,这种低水平的变异性仅发生在种群大小严重衰退的种群中[ 28]。而在任何其它的主要无脊椎动物群体中则

很少能观察到此类特征[ 29]。
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表 1 头足类自然群体遗传多样性

Tab. 1 Levels of genetic diversity in Cephalopoda

种  类 位点数 多态位点比例 平均杂合度(观察值) 样品数 参考文献

滑柔鱼( Illex illecebrosus ) 11 0. 09( 0.99) 0. 005 10- 156 [ 30]

阿根廷滑柔鱼( I . argentinus) 29 0. 172( 0. 95) 0. 011  [ 26]

 25 0. 28( 0.95) 0. 011 588 [ 13]

科氏滑柔鱼( I . coindetii ) 32 0. 033( 0. 95) 0. 003  [ 31]

柔鱼( Ommastrephes bartramii ) 35 0. 46( 0.99) 0. 066 41 [ 27]

双柔鱼( Nototodarus sloani ) 9 0. 22( 0.99) 0. 060 36~ 100 [ 27]

须柔鱼( Martialia sp. 1) 39 0. 179( 0. 95) 0. 013  [ 25]

须柔鱼( M . sp. 2) 39 0. 051( 0. 95) 0. 003  [ 25]

剑先枪乌贼( Photolol igo edulis ) 43 0. 209(未标出)   [ 32]

乳光枪乌贼( L oligo opalescens) 30 0. 17( 0.99) 0. 037 45 [ 8]

  0. 100( 0. 95)    

长枪乌贼( L . bleekeri ) 23 0. 089( 0. 95) 0. 03  [ 33]

皮氏枪乌贼( L . pealei ) 19 0. 05( 0.95) 0. 006 40~ 994 [ 24]

普氏枪乌贼( L . plei ) 9 0( 0. 95) 0. 000 8 [ 24]

枪乌贼( L . vulgaris reynaudii ) 30 0. 23( 0.99) 0. 030 44 [ 8]

  0. 060( 0. 95)    

枪乌贼( L . vulgaris Lamark) 30 0. 07( 0.99) 0. 011 15 [ 8]

  0. 060( 0. 95)    

中国枪乌贼( L . chinensis ) 11 0( 0. 95) 0. 007  [ 34]

嘎氏枪乌贼( L oligo gahi ) 21 0. 273( 0. 95) 0. 0693 1189 [ 14]

福氏枪乌贼( L . forbesi ) 33 0. 069( 0. 95) 0. 05  [ 35]

 33 0. 182( 0. 99)  116 [ 36]

  0. 100( 0. 95)    

莱氏拟乌贼( Sepioteuthi s lessoniana ) 11 0. 091 0. 012 84 [ 37]

圆鳍枪乌贼( L olliguncula brevis ) 9 0( 0. 99) 0. 000 8 [ 24]

乌贼( Sepia off icinalis ) 32 0. 097( 0. 95) 0. 028  [ 31]

奥氏乌贼( S . orbignyana ) 32 0. 161( 0. 95) 0. 034  [ 31]

华美乌贼( S . elegans ) 32 0. 226( 0. 95) 0. 061  [ 31]

贝乌贼( Berryteuthis magister) 23 0. 43( 0.99) 0. 131 440 [ 27]

  0. 348( 0. 95)    

总计 640     

平均  0. 150 ? 0. 120 0. 0295 ? 0. 0317   

贝类( Mollusca)  0. 412 0. 147  [ 38]

海洋无脊椎动物( marine invertebrate)  0. 587( 0. 95) 0. 147  [ 39]

对于头足类较低的遗传变异率,存在几种解释:

与瓶颈效应有关。过度的捕捞可能引起种群的衰退, 特别对那些由较少个体组成的种群影响更大。大多数头足类,

特别是那些经济性种类一年生,没有世代重叠。它们的遗传多样性,尤其遭到过度捕捞而且又被过高的估计了逃逸率的

情况下,受瓶颈效应的作用相当显著。就种群而言, 有可能造成资源衰竭, 物种灭绝,遗传变异率很低也不可避免。这种

解释对于未曾遭到过度捕捞,而且受禁渔期保护的种类, 如: 阿根廷滑柔鱼,很难说明它们也表现出的低变异率(表 1)。

而远洋性种类具有生长速度快、高度迁移性等特点,对其进行过度捕捞的可能性是非常小的。

Nevo 等[40]对众多海洋生物遗传多样性研究后指出,许多海洋物种具有低水平的多态性,特别是那些生活在极地水

域的种类杂合度偏低。这个结论在以后的研究中得到了一定程度的支持[ 41, 42]。当然, 它也可以较好地解释南美南端巴

塔哥尼亚水域的阿根廷滑柔鱼的遗传变异问题。但无法解释生活在相同水域的 Loligo gahi 表现出的较高杂合度( P0. 95

= 0. 273, HO= 0. 069)。另外, 还存在一种解释: 深海生活的头足类 (例: 滑柔鱼, P0. 99= 0. 09, H O= 0. 005)比沿岸的种类

( Loligo gahi, H O= 0. 069)杂合度低。由于目前研究的头足类的种类、个体的数量以及基因位点数还不够充足, 这个结论

尚待进一步证实。

对于那些始终由较少个体组成的种群表现出较低的多态性是可能的。就头足类而言, 可能存在正处于膨胀期(生长

期)的种群, 它们的遗传多样性也处于增加阶段,尚未达到一个新的平衡。减少捕食者(如海洋哺乳类、大型鱼类)的数量
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就有利于增强同期头足类的繁殖水平,进而增大种群数量[43]。不过, 很难解释较高变异率的物种(如贝乌贼)。

检测手段(如同工酶电泳技术)的局限性也可能是造成头足类遗传多样性低的原因之一。如何证实是由于同工酶电

泳技术的局限性造成的头足类遗传多样性低,可采用以下方法: ( 1) 使用同样的手段对其它的头足类群体进行遗传多样

性分析; ( 2) 采用更灵敏的测试手段, 如 mtDNA、RAPD、微卫星 DNA,来显示多态性。

总之,迄今采用同工酶电泳技术所研究的 20多种头足类中, 绝大多数都表现出很低的遗传多样性,无论是由哪种原

因引起的,如此低的生物多样性很可能降低了这些物种对环境的适应能力, 尤其是人们在改造自然、开发海洋过程中对

环境的破坏,如海水污染、添海造田、盲目捕捞等, 必然使它们面临毁灭的危险,一旦遭到打击基本无法恢复 ,例如,曼氏

无针乌贼的产量曾占中国各种乌贼总产量的大半,是中国东南沿海传统的四大渔业之一[ 44]。80 年代以来,东海区的捕

捞力度剧增,致使其产量迅速下降, 作为主要捕捞种的地位已被其它物种取代。

4  DNA多态性

近年来, DNA分子标记技术迅速发展,相继建立了限制性酶切片断长度多态性( RFLP)、DNA 指纹、微卫星 DNA、随

机扩增多态性 DNA( RAPD)、线粒体 DNA( mtDNA)等专门技术, 成为遗传多样性研究的又一热点。

4. 1  线粒体DNA 多态性

mtDNA广泛应用于贝类的杂交群体、种内群体间的遗传变异分析[ 45- 47] , 但所研究的头足类物种却极少。Norman

等[48]采用 mtDNA RFLP对东北大西洋福氏枪乌贼的遗传变异水平进行了研究。随后, Shaw 等[49]也进行了同样的实验。

其结果象同工酶一样,表现出较低的遗传变异, 原因可能是仅采取变性梯度胶电泳( DGGE)法对 mtDNA COÓ基因加以

分析,而不能复制出 mtDNA中最具变异性的 D-Loop 区。

4. 2  基因组DNA 多态性

近几十年来,由于缺乏多态性强而且稳定的遗传标记,仅仅凭借形态特征限制了对头足类种群生物学、种群动态甚

至种的完整性研究。同工酶、mtDNA 在许多种表现出极低的遗传变异。微卫星 DNA 技术的应用, 尤其在采用其他方法

检测的低变异的组织中取得了成功[ 50, 51] ,为研究头足类遗传多态性提供了一个新途径。

Shaw [ 52]首次采用高度多态微卫星位点对东北大西洋的福氏枪乌贼进行了报道, 随后同先前采用同工酶、mtDNA 标

记所获得的数据进行了比较[ 49]。微卫星DNA 体现出高灵敏度的优势, 每个位点平均 10. 6 个等位基因, 平均杂合度期望

值H E= 0. 79, 平均杂合度观察值 H 0= 0. 53- 0. 83;而同工酶 H E= 0. 08, H 0= 0. 069- 0. 1; mtDNA RFLP H E= 0. 16。不过,

与先前的研究结果一样,东北大西洋的欧洲大陆架海域的种群显示遗传一致性, 而与亚述尔群岛种群有显著遗传差异,

原因可能是由于水深和相互分离的水团等因素阻碍了种群的迁徙造成的。Adcock 等[ 53]从阿根廷滑柔鱼中分离多态微

卫星标记对滑柔鱼属的滑柔鱼、阿根廷滑柔鱼和科氏滑柔鱼进行了分析,其中阿根廷滑柔鱼 HO= 0. 76,而先前的同工酶

电泳的结果是 P0. 95= 0. 28, H 0= 0. 011[ 13]。此外,有关乌贼、真蛸的研究也已见报道[ 54, 55]。

5  展望

以上对迄今为止有关头足类的遗传变异研究进行了回顾, 不难发现这些研究较为零散和不完整。尚需要对形态学

分析的组织结构进行进一步的选择;有关的染色体多态性研究还刚刚起步, 造成种群相当低的遗传变异的原因还不清

楚,分子遗传标记作为一种最新的生物标记, 还需对更多生物种群进行分析后才能选择确定。同时,应该加大对头足类

的基础生物学,特别是分类学、生活史方面(包括产卵个体、幼乌贼的生长模式和分布情况)、种群动态中迁徙等问题的研

究力度。

对头足类的形态学分析,不仅要依赖与传统方法(软体部的测量) ,而且要重视对坚硬组织(如:耳石, 齿舌, 内壳和角

质颚)的结构研究, 同时与分子遗传标记相结合,这样, 就会较好的反映出种的特征和变异。运用耳石的生长轮, 对头足

类的年龄和生长情况的研究进展体现了新的研究方向[ 19]。不同起源的头足类耳石间的差别还可以作为一种有用的标

记有利于遗传比较。

头足类(如柔鱼)的产卵场水深一般在 20~ 200m, 采集受精卵、胚胎十分困难, 而且迄今为止, 许多种类有关其卵以

及幼虫分布和发育情况的资料相当匮乏。因此摸索采用成体分裂较旺盛组织的体细胞(如鳃) , 可能更便于对更多的种

进行染色体水平的研究,同时对/ 解剖学特征0 ) ) ) 核型的研究也应成为染色体多态性的重要组成部分。

同工酶电泳直接提供了与哈迪 ) 温伯格定律相一致的基因型分布情况, 它是描述种的繁殖结构最适合的方法,对更
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多的种类进行更为广泛的同工酶研究,除阐明其遗传结构外,可以更好的揭示头足类变异率低的问题。除同工酶电泳以

外,作为群体的专一性遗传标记, mtDNA 分析,微卫星分子标记等更敏感的方法将更为适合。

此外,确定产卵场的准确位置, 以及群体遗传完整性对于头足类的遗传变异研究也有着相当重要的意义。
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