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摘要! 动物线粒体 4%&"8H4%&#具有在细胞中大量存在%缺少重组%多为母系遗传%缺少内含

子以及进化速率高等特点!广泛应用于比较和进化基因组%种群遗传%物种鉴定和不同分类水

平上的系统发生学研究$ 头足类作为软体动物门中的重要经济种类!其分类和系统进化研究

历来是热点领域$ 本研究主要对头足类动物 8H4%&组成与特点"包括基因组成%重排等#%常

用 8H4%&标记对其不同分类阶元的适用性以及线粒体基因片段和全基因组在头足类系统演

化中的作用进行了阐述!并对其未来发展进行展望$

关键词! 头足类& 线粒体 4%&& 分子系统学& 细胞色素氧化酶 )亚基基因& 细胞色素 -氧化

酶 )))亚基基因& 核糖体 31*F$%&基因& 核糖体 37*F$%&基因

中图分类号! L199& *0381955555555 文献标志码'&

5 5 头 足 类 # -2CD90/C/AE$ 为 软 体 动 物 门

#K/00@EB9$的第三大纲"现存种类有 ;22 多种
&3'

(

我国已知头足类分为 1 亚纲)4 目)0 科"共计 3/4

种
&1'

"俗称章鱼)乌贼)鱿鱼)鹦鹉螺等"多为重要

海洋经济种类
&/'

( 作为无脊椎动物中最为高等

的类群"头足纲动物一直是行为学)生理学和神经

生物学等研究领域的模式生物
&9'

(

头足类物种繁多"物种分类和进化研究历来

是人们争论的焦点"$/C2F等
&4'

将鞘亚纲分为枪

形目#J2@HD/:A29$)乌贼目#*2C:/:A29$)幽灵蛸目

#.98C;F/8/CD9$ 和八腕目 #"BH/C/A9$"S/@=>

等
&7'

和 T/02HMO; 等
&8'

将鞘亚纲划分十腕总目

#42B9C/A:Y/F82E$和八腕总目#"BH/C/A:Y/F82E$"

不同的是后者支持将幽灵蛸目从八腕总目中独立

出来#图 3$( 长期以来"头足类的系统发育研究

主要依据形态学特征
&;'

"由于这些特征可塑性

强"近缘种间差异细微"幼体与成体)活体与固定

样品差异明显等"造成物种鉴定存在诸多困难"尤

其是亲缘关系较近的种类"同物异名现象严重"如

砂蛸 #A5&+,2-82&./)67,1)$ >弯斑蛸 #J-82&./

@244B./,$"日本无针乌贼 # %6&,644) I)&21,-)$ >曼

氏无针乌贼#%E5),1@*21,$

&0'

(

图 !#鞘亚纲的分类

8+9"!#PD&//+<+4&2+:,:<P:D):+1)&
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55线粒体 4%&#8H4%&$是一类广泛存在于生

物体内的核外遗传物质"具有进化快)结构简单及

含量丰富等特点"是系统学研究中常用的分子标

记( 同时"线粒体基因组是研究其复制)转录)调控

和重排等进化机制的良好模型"也是研究真核细胞

核酸与蛋白质合成等问题有利的模型系统
&32'

( 近

年来"随着人们对线粒体基因组研究的不断深入"

如线粒体基因组的特性)线粒体遗传密码的独特性

以及细胞遗传的双重控制因素等问题也逐步得到

了揭示( 目前"线粒体基因组不仅成为研究物种的

种群遗传结构)杂交)物种鉴定)分子生物系统地理

和分子系统发生等方面重要的分子遗传标

记
&32 63/'

"同时也成为比较与进化基因组学)基因组

学及生物信息学等领域的研究热点
&39'

(

本研究将对 8H4%&在头足类纲动物分子系

统学中的应用展开综述(

35头足类 8H4%&组成和特点

头足类动物 8H4%&为双链共价闭合环状结

构分子"可分为重链#+链或 I-链$和轻链#'链

或 &-链 $( 与其他软体动物相 比" 头 足 类

8H4%&全长为 34 <12 O3"8H4%&共编码 /8 个

基因"包括 3/ 个蛋白编码基因 # CF/H2:= B/A:=>

>2=2E$)11 个转运 $%&基因#HF9=EY2F$%&>2=2"

H$%&$)1 个核糖体基因 #F:3/E/890$%& >2=2"

F$%&$和非编码区#=/= B/A:=> F2>:/="%-$$

&34'

(

3/ 个蛋白编码基因为 3 个细胞色素 3 基因

#(08?$)1 个 &J6酶亚基基因#A:!7 和 A:!;$)/

个细胞色素氧化酶亚基基因#(J)7(J)))$以及 8

个 %&4+辅酶基因#N337N37"N39'$(

非编码区 #%-$$是 8H4%&变化最复杂"鲜

被了解"又是最吸引人的区域( %-$长度的变异

可能会影响到 8H4%&的复制和转录"从而影响

整个生物体的代谢速率( 对 %-$结构功能的研

究将有助于了解 4%&的复制)转录机制和进化

的规律( 非编码区中"存在一个主要非编码区

#或 &J富含区$"称为最大非编码区( &O9E9O:

等
&;'

在对大洋种类主要非编码区的研究中发现"

同一个体的 8H4%&中存在 1 个或 1 个以上不相

连却几乎完全相同的非编码序列"如长枪乌贼

#;24,72 ?466G6*,$的 / 个 %-$序列间的相似度分

别为 0714P)081;P和 0418P

&37'

%金乌贼# %6&,)

6/-.4618)$和 %E2BB,-,1)4,/内具有 1 个相似度高达

0818P的 '%-$#仅有 3/ 3C 不同$

&38'

( 头足类

%-$中具 7 个保守序列"其中 / 个为多数头足类

所共有"分别为 528,B73)528,B79)528,B77"528,B73 为

目前已报道所有头足类的保守序列"可能与复制

及转录起始点有关
&38'

( 528,B71 序列在十腕类和

蛸类中被发现"而 528,B7/ 和 528,B74 序列在十腕

类中很保守
&;'

(

头足类线粒体的蛋白质编码基因和 H$%&基

因存在序列重复甚至基因重复现象"如太平洋褶

柔鱼 #:2@)*2@6/&)-,B,-./$和萤乌贼 #S)8)/61,)

/-,18,44)1/$8H4%&有 3; 个蛋白质编码基因)1/

个 H$%& 编 码 基 因" 复 制 单 元 有 (J)) (J)))

(J))))A:!; 和天冬氨酸转运 $%&#9EC9FH:B9B:A

H$%&"8*14$

&32"3;'

( 此外"头足类 8H4%&的重排

现象十分普遍"尤其在十腕类中"&O9E9O:等
&;'

报

道同属枪乌贼科 # '/0:>:=:A92$ 的莱氏拟乌贼

#%6&,286.8+,/46//21,)1)$和长枪乌贼基因排列方

式明显不同( 研究表明 H$%&基因比其他线粒体

基因更易发生转位"因而头足类线粒体基因的重

排主要发生在 H$%&簇中
&38'

( 不同生物线粒体

基因组成和排列方式#包括基因相对位置及非编

码区结构$"对于亲缘关系较远的系统发生学和

群体遗传学研究极有意义"8H4%&排列的变化率

远远低于基因中碱基的置换率"通过比较 8H4%&

图谱能够较好地分析动物进化过程
&30'

(

158H4%&在头足类分子系统学研究中的

应用

8H4%&序列是研究种)属"甚至科目间系统

发育关系较好的分子标记"以 (J))(J)))) 31*

F$%&#31*$及 37*F$%&#37*$应用频率较高"几

乎涵盖了头足纲的所有目"本研究分析了常用基

因在不同分类阶元中的适用性#表 3$(

$"!#F?Z基因及其应用

(J)基因密码子第 / 位碱基几乎不受自然选

择压力的影响"变异大"足够的变异能将物种区分

开( 在过去的十年中"基于线粒体 (J)基因的

4%&条形码已经在动物分类学研究中获得了广

泛的认可( 目前"(J)作为条形码在头足类的应

用主要集中在系统发育和近缘种的鉴定(

物种鉴定55在头足类中"基于 (J)基因的

4%&条形码显示了其在物种鉴定和发现隐存种上

的有效性
&/1 6//'

( &8/F等
&/9'

利用 4 个 8H4%&基

401
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因#(J))(J)))31*)37*及 (08?$分析了澳大利亚

东)西部 *H2HF:B@EB/8C02G +"发 现 在 两 地 区 的

J-82&./868*,-./出现了较大分化"暗示可能存在隐

存种( *:= 等
&/4'

利用 (J)和 37*序列数据对形态

特征相似的中国枪乌贼&M*286.8+,/#!+282424,72$

-+,161/,/'和剑尖枪乌贼 &ME#!E$6@.4,/'进行鉴

定"结果显示这 1 种标记均能将两种枪乌贼区分

开( &00B/BO 等
&/1'

利用(J)序列对采自南极附近 0

个海域的 /42 个爱尔斗蛸属#!)*646@216$头足类进

行研究"认为 (J)条形码信息库"将是鉴定爱尔斗

蛸类物种的有效工具"并能发现隐存种( 王鹤

等
&/7'

采用 (J)通用引物扩增了 33 种中国近海习

见头足类"并将得到的 08 条序列与 I2=T9=O 收录

的 30 种 04 条同源序列进行比对"结果表明 (J)基

因作为头足类 4%&条形码在物种鉴定中适用性较

高"是形态学分类的有效补充和佐证( 49:等
&14'

发

现火枪乌贼&;24,24./#N,&&212424,72$ ?6G)'在 (J)

构建的系统发育树上形成了 1 个分支"并具有较大

的种内遗传差异"这一结果显示火枪乌贼中可能存

在隐存种( ]D2=> 等
&17'

依据形态学和 (J)序列"

确认小孔蛸属的 3 个新种.中国小孔蛸#(,/82&./

-+,161/,/$( TF9:A 等
&/8'

利用 (J))37*和 31*序列

分析了 ; 种 K9EH:>/H2@HD:A 开眼鱿类"支持形态学

将其划分为 >)/8,7286.8+,/)O@,286.8+,/)>)/8,72&/,/)

F-+,1,86.8+,/和 >)71286.8+,/4 属"并发现了隐

存种(

表 !#线粒体基因在头足纲分子系统学中的应用

%&'"!#F29),)/' &--D+4&2+:,+,-(3D:9),)2+4&,&D3/+/:<P)-(&D:-:1/

作者

9@HD/FE

序列名称

E2X@2=B2=982

亚纲

E@3B09EE

目

/FA2F

科

Y98:0;

属

>2=@E

种

EC2B:2E

种群

C/C@09H:/=

Z:=O2089==

&12'等%-D2=> 等 &13'

8H4%&基因组
" " " " " "

*HF@>=200等 &11 61/'

31*

" " " "

&00B/BO 等 &0'

%6:2FH=2; 等 &19'

37*

" "

49:等 &14'

%]D2=> 等 &17'

(J)

" " "

T/==9@A 等 &18'

(J))

" "

I@M:O 等 &1;'

(J)))

" " "

,EC:g2:F9等 &10'

(08?

"

*H99Y等 &/2'

N31

"

S/ED:A9等 &/3'

N34

" "

55属间5内系统发育55在十腕类的系统学研

究中"&=A2FE/=

&/;'

将 (J)及 37*序列应用于枪乌

贼科#'/0:>:=:A92$内的系统学分析"支持枪乌贼

类为单系发生%-9F0:=:等
&/0'

比较 (J)序列"确定

了北大西洋滑柔鱼属的分类地位(

八腕目#"BH/C/A9$头足类是系统发育研究中

较为困难的类群( -9F0:=:等
&92'

利用 748 3C (J)

序列探讨了 1; 种八腕类系统发育关系"结合形态

数据和分子数据"建立了八腕目的系统发育树"聚

类 结 果 并 不 支 持 传 统 发 生 学 中 蛸 科

#"BH/C/A:A92$为单系发生的观点( 许多学者支

持这一观点"明确提出蛸科为并系群
&13"1;'

(

R9=2O/ 等
&93'

采用 (J)和 (J)))研究了日本

及相邻沿海 8 属 /9 种八腕类"将 3 个丽蛸属

#()44,/82-82&./$)9 个蛸科和 3 个 F186*2-82&./组

成*F186*2-82&./>F/@C+( 49:等
&14'

获得了 7 科

39 属 // 种头足类的 317 个个体的 (J)序列"验

证 (J)作为 4%&条形码对物种鉴别的有效性"

并指出所采集的 / 个蛸属)1 个小孔蛸属和 4 个

类蛸属 #A5&+,2-82&./$彼此亲缘关系近于长蛸

#J-82&./5,12*$(

$"$#F?ZZZ基因及其应用

头足类中"-")))基因长度约 8;2 3C"编码

117 <19/ 个氨基酸"在 8H4%&中比较保守"本标

记常联合其他 8H4%&基因)核基因及形态数据

分析属5种阶元水平的系统关系(

*/E9等
&91'

测得 731 3C (J)))基因序列"分析

了太平洋东北海域 4 种蛸的系统发育关系"不同

的分析方法得到一致结果"同时指出 (J)))标记

能有效识别种内亲缘关系( I@M:O 等
&1;'

利用线粒

体 (J)))基因)(083 基因和核基因分析了深海蛸

类近缘属间的系统发育关系"强烈支持蛸科为并

系群( *̀002F等
&9/'

和 Z9F=O2等
&99'

采用 (J)))和

37*分析了地中海)大西洋)南非)巴西的南)北和

中部及加勒比海等海区的 3/ 个真蛸群体"系统树

拓扑结构显示它们为同一物种%I@2FF9等
&94'

利用

701
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(J)))和 (J)基因进一步研究了印度洋中)南部

各岛屿的真蛸分布"遗传距离相近"差异不明显(

结合上述研究结果"现认为真蛸为世界广布种(

$"C#线粒体 .M67基因及其应用

线粒体中有 1 种 F$%&基因"分别是 31*和

37*"进化速率缓慢"较保守"以替换为主"常被用

作扩增基因( 头足类研究中"主要适用于高级分

类阶元和远源物种亲缘关系的分析(

T/==9@A 等
&97 698'

测得乌贼目)耳乌贼目和枪

形目头足类的 37*和 (J)))基因"探讨乌贼和鱿

鱼间的系统发生关系( ]D2=> 等
&9;'

用 37*和

(J)序列研究了无针乌贼 # %6&,644) 5),1@*21,$ 4

个自然群体"得出该群体间遗传距离相当接近"彼

此没有明显的遗传差异(

':=A>F2= 等
&90'

用 31*)37*和 (J)序列研究

了枪鱿目手钩鱿科#I/=9H:A92$39 个种的系统发

生关系"将手钩鱿科分为 1 个类群"其中一类为齿

舌均由 8 列纵向齿组成的原始种类"主要为

96**086.8+,/# 9E5)7,/86*和 9E)1210-+./$ 及

#21)82&/,/##E?2*6)4,/和 #EEC1$"另一类齿舌由

4 列纵向齿组成的进化种类"其中绝大多数起源

于 9E)1210-+./(

在八腕目系统学研究中"&00B/BO 等
&0'

利用

37*研究了南极洲八腕目无须蛸类的系统发育关

系"认为 ,02A/=:=92亚科)IF9=202A/=:=92亚科和

!)*6@216属均为并系群"区分了形态学相似物

种%6:2FH=2; 等
&19'

利用 37*分析有须类各科之间

的关系"结果支持形态学上基于腕间膜形状对有

须类的划分"并将有须八腕目划分为 9 个科!

IF:8C/H2@HD:A92) -:FF/H2@HD:A92) "C:EHD/H2@HD:A92

和一个新科#只有一属 (,**2-82&./$(

J9O@8:;9等
&42'

结合 37*)31*和 (J)基因序

列探讨日本海域鞘亚纲几个类群间的系统发育关

系" 得 出 八 腕 类 和 十 腕 类 为 单 系 群" 其 中

J&,/8+286.8+,/和扁船蛸 #A*721).8) )*72$分化较

早"进而将日本海域习见八腕类分为 / 个类群!第

一类 为 位 于 系 统 树 基 部 的 大 型 蛸 类" 如

F186*2-82&./@2B46,1,与 J-82&./-21,/&)@,-6./%第

二类为长腕类"如 JE2*1)8./) JE5,12*和 JE

/)/)G,,% 第 三 类 为 中 小 型 蛸" 如 A5&+,2-2&./

B)17/,)2)AE)*624)8./)JE-0)16./和 JE<.47)*,/"此

类群与第二类为姊妹群( 十腕类的系统关系为枪

形目#开眼亚目 E闭眼亚目$ E乌贼目&#拟耳乌

贼科 *2C:9A9F::A92E耳乌贼科 *2C:/0:A92$ E乌贼

科'(

此外"头足类动物的分子系统学研究中常采

用 8H4%&标记与核基因结合的方法( *HF@>=200

等
&1/'

利用 / 个 8H4%&基因 #31*)37*)(J)$)/

个核基因 #*+2@2&/,1"&)$7"J3"$及形态学特征

分析了 /2 种蛸类"联合分析结果表明八腕目比十

腕目头足类更为高等"蛸科并系发生"底栖蛸类

9618+2-82&./和 F186*2-82&./亲 缘 关 系 更 近(

*HF@>=200等
&11'

利用 9 个 8H4%&基因#31*)37*)

(J)))和 (08?$和 3 个核基因#*+2@2&/,1$"研究了

深海蛸类的进化关系"表明 F186*2-82&./@2B46,1,

与 9618+2-82&./亲缘关系较远( ':=A>F2=

&43'

测得

02 个十腕总目头足类 4 个基因 &37*)3;*F$%&

#3;*$)(J))1;*F$%&和 ",/8216"/'序列"结果

表明闭眼类#K;/CE:A9$和 *2C:/:AE具有较近的亲

缘关系"对开眼类的研究中既得到了与传统分类

相一致的结论#如 -D:F/H2@HD:A92"'2C:A/H2@HD:A92"

+:EH:/H2@HD:A92$" 又 发 现 新 的 分 类 关 系 # 如

&FBD:H2@HD:A92和 %2/H2@HD:A92$(

$"E#其他 *2567基因

研究认为 (J)))(08? 是 8H4%&中相当保守

的区段"N3/"N31 和 A:!; 进化速率最快
&3;'

(

目前"(J))

&18'

)(08?

&10'

及 N34

&/3'

各有一些报道"

而 N33 基因少有报道"在无脊椎动物中系统学分

析中常见的 N39 基因"在头足类中尚无报道(

*H99Y等
&/2'

将 (J))基 因 用 于 柔 鱼 科

#"889EHF2CD:A92$ 群体 水平 的分 析% ,EC:g2:F9

等
&10'

将 (08? 基因用于 9 科 /2 种头足类"完成物

种鉴定%J9O28/H/ 等
&41'

利用 N33 基因序列用于

1 种剑尖枪鱿 #;24,72 6@.4,/Y/F89G61/)G,$和 ;E

6@.4,/Y1?.@2 单倍型分析% S/ED:A9等
&/3'

测得

(J))(08? 和 N34 序列"系统树结果显示乌贼

#%6&,) 2BB,-,1)4,/$和无针乌贼# %6&,644) I)&21,-)$

亲缘关系较近"与亚热带暖水种类白斑乌贼 # %E

4)8,5)1./$关系较远"这一结果与 T/==9@A 等
&18'

和 ':=A>F2= 等
&4/'

结论一致(

$"H#线粒体全序列及其应用

随着测序技术的发展"获得线粒体全基因

8H4%&组成为可能"而 8H4%&全序列和排列信

息已被证明是研究种及种以上系统学研究的有力

工具
&49'

( 头足类中"1223 年最先报道了长枪乌

贼线粒体全基因组
&37"44'

"目前 I2=T9=O 已收录了

801
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1; 种头足类 8H4%&的全序列 #表 1$"其中八腕

目 7 种"乌贼目 ; 种"枪形目 32 种"幽灵蛸目)耳

乌贼目)微鳍乌贼目和鹦鹉螺目各 3 种( 它们的

分子量大小在 34 827 <12 //1 3C 之间"其中枪鱿

目 8H4%&最长"均值为 12 148 3C%八腕目最短"

均值为 34 ;83 3C(

十腕类的系统学研究中"&O9E9O:等
&;'

测得 4

种鞘亚纲 #-/02/:A29$8H4%&全基因组"基于全

部蛋白质编码基因信息探讨乌贼目)枪形目和八

腕目头足类的系统发育关系"乌贼目位于系统树

的基部"为十腕目分化较早的一支"开眼类和闭眼

类为一个单系群"支持了枪形目的传统分类(

S/O/3/F:等
&38'

利用全序列对 32 种鞘亚纲头足类

构建了系统树"闭眼类中的长枪鱿和莱氏拟乌贼)

开眼类中的萤鱿和太平洋褶鱿各自聚为一支"支

持枪形目可划分为开眼类与闭眼类"聚类结果支

持乌贼目和枪形目进化关系较近( J9O28/H/

等
&41'

对比了 ;E6@.4,/Y/F89G61/)G,和 ;E6@.4,/Y1

?.@2 系统关系"核苷酸序列和 N33 基因单倍型

分析结果均表明 1 种枪鱿具有相似的进化历程(

通过比较 8H4%&基因排列方式"同样可以进行

系统进化分析"如金乌贼和 %E2BB,-,1)4,/基因结构

相似"亲缘关系较近(

表 $#已测定线粒体 567全序列的头足类动物

%&'"$#%():440..),4)*+2:4(:,1.+&D9),:*)/:<4)-(&D:-:1/

目

/FA2F

科

Y98:0;

物种

EC2B:2E

序列长度53C

E2X@2=B2

I2=T9=O

)4

作者

9@HD/FE

鹦鹉螺目 %9@H:0:A9 鹦鹉螺科 %9@H:0:A92 鹦鹉螺N).8,4./5)-*25&+)4./ 37 14; %-@2280;2

T//F2

&32'

乌贼目 *2C:/:A29 乌贼科 *2C::A92 澳洲乌贼 %6&,) )&)5) 37 3;9 &623/28/

R9<9ED:89等&47'

金乌贼 %6&,) 6/-.4618) 37 300 &T177437

S/O/3/F:等&38'

白斑乌贼 %6&,) 4)8,5)1./ 37 114 %-@211978

R9<9ED:89等&47'

拟目乌贼 %6&,) 40-,@)/ 37 199 %-@21197;

R9<9ED:89等&47'

乌贼 %6&,) 2BB,-,1)4,/ 37 37/ &T192344

&O9E9O:等&;'

虎斑乌贼 %6&,) &+)*)21,/ 37 12; R-7/1413

R9<9ED:89等&47'

尹纳无针乌贼 %6&,644) ,16*5,/ 37 303 %-@21170/

Z9=> 等&48'

无针乌贼 %6&,644) I)&21,-) 37 381 %-@238890

J9O28/H/等"

微鳍乌贼目)A:/E2C::A9 微鳍乌贼 )A:/E2C::A92 O@,2/6&,./EC1 37 3;/ R(798;04

+900等&4;'

耳乌贼目 *2C:/0:A9 耳乌贼科*2C:/0:A92 %65,*2//,) &)8)721,-) 38 2;7 %-@237914

R9<9ED:89等&47'

枪形目 J2@HD/:A29 枪鱿科 '/0:>:=:A92 长枪鱿 ;24,72 ?466G6*, 38 133 &T210737

J/8:H9等&37'

W

*9E@>9等&44'

莱氏拟乌贼 %6&,286.8+,/46//21,)1) 37 7/3 %-@228;09

&O9E9O:等&;'

乳光枪鱿 32*086.8+,/2&)46/-61/ 38 /;8 %-@231;92

,00:>2F等"

大王鱿科&FBD:H2@HD:A92 大王鱿 A*-+,86.8+,/@.$ 12 //1 R-82387/

Z:=O209== 等&12'

深海鱿T9HD;H2@HD:A92 深海鱿9)8+086.8+,/)?0//,-24) 12 284 &6231114

R9<9ED:89等&47'

武装鱿科,=/C0/H2@HD:A92 萤鱿S)8)/61,) /-,18,44)1/ 12 203 &T2;7121

S/O/3/F:等&3;'

柔鱼科"889EHF2CD:A92 巴氏柔鱼 J55)/8*6&+6/?)*8*)5,, 12 /2; %-@212/9;

Z9O939;9ED:等"

茎鱿 32/,@,-./7,7)/ 12 /19 %-@2208/9

,00:>2F等&40'

奥兰鸢鱿 %8+61286.8+,/2.)4)1,61/,/ 12 /27 %-@2327/7

,00:>2F等&40'

太平洋褶鱿 :2@)*2@6/&)-,B,-./ 12 198 &T19234/

&O9E9O:等&;'

八腕目 "BH/C/A9 蛸科 "BH/C/A:A92 短蛸 A5&+,2-82&./B)17/,)2 34 080 &T192347

&O9E9O:等&;'

中国小孔蛸 (,/82&./-+,161/,/ 34 827 R(238727

-D2=> 等&13'

台湾小孔蛸 (,/82&./8),U)1,-./ 34 80/ %-@21/148

-D2=> 等&13'

J-82&./-21,/&)@,-6./ 37 218 R!8;0;49

K9等&72'

长蛸 J-82&./5,12* 34 089 +L7/;134

-D2=> 等&34'

真蛸 J-82&./<.47)*,/ 34 899 &T34;/7/

S/O/3/F:等&3;'

幽灵蛸目 .98C;F/8/CD9 幽灵蛸科 .98C;F/H2@HD:A92幽灵蛸 H)5&0*286.8+,/,1B6*1)4,/ 34 738 %-@2207;0

S/O/3/F:等&38'

注!

"

表示仅有 I2=T9=O 编号"文章尚未发表

%/H2E!

"

829=EHD29FH:B02D9E=/HC@30:ED2A ;2H3@HHD2E2X@2=B2D9EHD2I2=T9=O =@832F

;01
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55R9<9ED:89等
&47'

获得 7 种十腕目全序列"发

现开眼亚目头足类具有 1 个较长的重复区"包括

(J)7)))) A:!7) A:!;) H$%&7&E= 以 及 N31 或

N3/"这是此类群 8H4%&长于其他头足类的主要

原因( 虎斑乌贼# %6&,) &+)*)21,/$A:!7 和 A:!;

不相邻"8H4%&结构更似鹦鹉螺"系统树结果表

明耳乌贼目和乌贼目为复系发生( +900等
&4;'

测

得了微鳍乌贼科 O@,2/6&,./EC1的 8H4%&全序列"

基因的排列顺序和核苷酸序列比对结果均显示"

其与耳乌贼目的 %65,*2//,) &)8)721,-) 更为相近"

二者共享长度为 ; O3 的保守区域#包括 0 个蛋白

编码基因和 32 个 H$%&基因$"此外还有 / 个较

短的保守区域"长度分别为 11; O3"117 O3 和 318

O3( 这一结果有助于阐明微鳍乌贼目和耳乌贼目

之间的亲缘关系( Z:=O2089== 等
&12'

对采自世界

范围的 9/ 个大王乌贼#A*-+,86.8+,/$群体遗传学

分析"全序列结果证实世界范围大王乌贼为同种

#AE@.$$"同时发现它们的核苷酸多态性低"造成

这一结果的原因尚不清楚(

八腕目的系统学研究中"-D2=> 等
&34'

测得了

长蛸全序列"长蛸的基因排列顺序类似真蛸和短

蛸"但是系统树分析结果支持长蛸的进化地位更

接近于丽蛸属( -D2=> 等
&13'

测得中国小孔蛸

# (,/82&./ -+,161/,/$ 和 台 湾 小 孔 蛸 # (E

8),U)1,-./$的 8H4%&全序列( 依据 3/ 个蛋白编

码基因信息和 9 种建树方法"对 / 目 19 种头足类

进行了系统发育分析( 结果表明"利用线粒体全

序列研究头足类目间的系统发育关系是适合的(

两种小孔蛸聚为一支"亲缘关系近"与形态分类结

果一致( 小孔蛸属与类蛸属)丽蛸属亲缘关系较

远"而与蛸属更近( 8H4%&全序列分析结果确认

幽灵蛸目#.98C;F/8/FCD9$的分类地位和系统发

生 关 系 同 样 具 有 重 要 意 义" 幽 灵 蛸

#H)5&0*286.8+,/,1B6*1)4,/$ 基因组结构与真蛸

#J-82&./<.47)*,/$相似"支持幽灵蛸目和八腕目

具有较近的亲缘关系
&32'

(

/5总结与展望

8H4%&已被广泛应用于头足类近缘种属"科

目等不同分类阶元的系统发生和分子进化等研

究( 由于 8H4%&存在父系渗透# =@8HE$)核酸替

换饱和
&73'

以及基因侧向转移
&71'

"加之外群选择

不当"常会引起系统发生树长枝吸收效应"从而直

接影响分析结果
&7/'

( 例如"*HF@>=200等
&11'

发现选

择不同的 8H4%&基因及分析方法"结果存在差

异( 因此"8H4%&基因用于系统发育和分子进化

等研究也有其适合的领域"不同物种和不同分类

阶元应选择不同 8H4%&标记( 通常亲缘关系较

远的物种"选取比较保守的基因#31*或 37*等$%

亲缘关系较近的物种"则选取进化速率较快的序

列#(J)$( 在头足类的分子系统学研究中 31*)

37*及 (J)基因应用最广"并且结合线粒体其他

基因或区域#(J)))(J))))N33 及 N(C$或核基因

#3;*)*+2@)&)$77)J3"及血蓝蛋白基因
&79'

$等

用于头足类动物的分子系统学研究将是必然选

择( 此外"分子标记正由单一 4%&序列片段向

多片段)由序列长度较短基因向序列长度较长基

因的方向发展( 由此可见"线粒体全基因组分析

将成为头足类分子系统学研究的热点( 同时"古

生物学)解剖学)形态学以及生态学数据引入头足

类分子系统学研究"尤其是化石研究
&74'

将为头足

类系统演化和物种分化提供关键性节点"必将推

动全面而准确地推演头足纲动物进化历程和分化

机制的研究(
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1 期 郑小东"等!线粒体 4%&标记在头足纲动物分子系统学中的应用 55
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