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白纹方蟹线粒体基因组全序列测定及方蟹总科比较分析
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摘要: 为探讨该总科内部亲缘关系及其与线粒体基因排序之间的相关性, 研究以方蟹科(Grapsidae)白纹方蟹

(Grapsus albolineatus)为代表种, 测定其线粒体基因组全序列。其全长为15577 bp, 包含13个蛋白编码基因,
22个tRNA基因, 2个rRNA基因和1个控制区。基因组碱基组成为33.4% A、12.0% G、20.6% C和34.0% T, 具
有明显的AT偏向性(67.4%)。除ATP8和ND1以GTG作为起始密码子外, 其余蛋白编码基因均以ATN作为起始

密码子; 除COⅡ和Cyt b以T作为不完全终止密码子外, 其余基因均以TAN作为终止密码子。亮氨酸(Leu)和半

胱氨酸(Cys)分别是使用频率最高(15.28%)和最低(0.81%)的两种密码子。除tRNA-Ser1缺少DHU臂外, 其余

tRNA均能形成典型的三叶草结构。基于13个蛋白编码基因的核苷酸序列同时构建了方蟹总科的贝叶斯树

(BI)和最大似然树(ML), 两种方法构建的系统发育树扑拓结构一致, 均显示所有方蟹科(Grapsidae)种类聚在一

起, 其中白纹方蟹与同属的细纹方蟹(G. tenuicrustatus)的亲缘关系最近; 相手蟹科(Sesarmidae)与怪方蟹科

(Xenograpsidae)形成姐妹群关系后与地蟹科(Gecarcinidae)聚为一支, 三者与方蟹科互为姐妹群, 弓蟹科

(Varunidae)则为相对独立的一支。研究还比较分析了方蟹总科(Grapsoidea)的线粒体基因排序情况, 并发现方

蟹总科基因重排和系统发育有着明显的相关性。研究系统地阐述了方蟹总科的系统发育关系, 为更好地理解

基因重排和系统发育之间的关系提供了理论支撑。
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方蟹总科(Grapsoidea)是十足目(Decapoda)短
尾次目(Brachyura)中物种最丰富的类群之一, 根据

WoRMS网站记载(https://www.marinespecies.org/
aphia.php?p=taxdetails&id=106706), 该总科目前包

括地蟹科(Gecarcinidae)、雕方蟹科(Glyptograpsid-
ae)、方蟹科(Grapsidae)、盾牌蟹科(Percnidae)、
斜纹蟹科(Plagusiidae)、相手蟹科(Sesarmidae)、弓

蟹科(Varunidae)、怪方蟹科(Xenograpsidae) 和似扁

方蟹科(Leptograpsodidae) 9科16属共780个物种
[1-3],

其中部分种类(如中华绒螯蟹)还是常见的渔业资源

和养殖对象, 具有重要的经济价值。由于方蟹总科

具有较高的形态和生态多样性, 长期以来该类群的

分类和系统发育关系存在诸多争议
[4—6]

。如原方蟹

科中的方蟹亚科(Grapsinae)、弓蟹亚科(Varuninae)、
相手蟹亚科(Sesarminae)和斜纹蟹亚科(Plagusiinae)

均已提升为独立的科
[4]; 原隶属弓蟹科(Varunidae)

的怪方蟹属(Xenograpsus)被提升为独立的怪方蟹

科(Xenograpsidae)[5]; 红螯螳臂蟹(Chiromantes hae-
matocheir), 先后被命名为红螯相手蟹(Sesarma hae-
matocheir)、Perisesarma haematocheir、Grapsus
(Pachysoma) haematocheir等, 自相手蟹科从方蟹科

独立出来后, 其重新归于相手蟹科螳臂蟹属(Chiro-
mantes)[6]

。不难发现方蟹总科不管是在科级阶元

还是在物种水平均存在较多争论。

相比形态学研究, 方蟹总科分子生物学研究起

步更晚, 直到2000年左右Schubart等[7]
率先基于线粒

体16S rRNA基因序列对美洲的方蟹进行了系统学

的研究。差不多在同一时期, 我国学者对方蟹总科

也开展了分子生物学研究, 如戴爱云等
[8]
基于厚蟹

下眼缘的一列颗粒状隆脊特征认为天津厚蟹
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(Helice tientsinensis)与侧足厚蟹(H. latimera)是两个

不同的物种, 而徐敬明
[9]
通过比较分析两者的线粒

体12S rRNA、16S rRNA和COⅠ序列则认为天津

厚蟹和侧足厚蟹为同种异名。孔晓瑜等
[10]

以COⅠ

基因作为分子标记对黄河口和珠江流域中华绒螯

蟹(Eriocheir sinensis)及日本绒螯蟹(E. japonica)进
行研究, 结果发现黄河口和珠江流域的中华绒螯蟹

C OⅠ序列完全一致 ,  而两者与日本绒螯蟹的

COⅠ序列差异较大, 认为存在中华绒螯蟹和日本

绒螯蟹两个物种, 或者为同一物种的两个不同地理

亚种, Zhao等[11]
的研究结果也支持这一观点, 但孙

红英等
[12]

以16S rRNA为分子标记构建5种绒螯蟹类

的系统发育树, 结果显示中华绒螯蟹和日本绒螯蟹

为同一物种。经典形态学分类方法认为方蟹总科

是单系群
[1, 13], 但越来越多的分子数据表明方蟹总

科是多系起源
[13—16]

。

虽然当前有不少关于方蟹总科分子生物学方

面的研究, 但涉及的物种非常少或者是仅基于单基

因或少数基因片段, 有效信息位点十分有限, 因此

方蟹总科内部亲缘关系一直没有得到系统全面的

探讨, 该类群的系统进化关系也一直存在争议
[17—20]

。

在众多分子标记中, 线粒体基因组全序列因结构简

单、进化速率快且不同区域进化速率各异及母系

遗传等特点被广泛应用于物种鉴定、群体遗传结

构、适应性进化及系统发育等研究领域
[21—24]

。如

Sun等[24]
基于线粒体基因组全序列首次揭示了胸孔

亚派(Thoracotremata)豆蟹总科(Pinnotheroidea)和珊

隐蟹总科(Cryptochiroidea)的进化地位, 并提出共生

生活方式可能是胸孔亚派的一个祖征, 这种生活方

式在珊隐蟹中得以保留。研究进一步阐释了沙蟹

和方蟹总科内部科的系统进化关系, 建议将沙蟹总

科大眼蟹科(Macrophthalmidae)的霍氏三强蟹

(Tritodynamia horvathi)归入方蟹总科弓蟹科(Varu-
nidae)中。此外, 也有不少学者提出将线粒体基因

排序作为一种新的分子标记用于系统进化等领

域
[21, 25—27]

。如Zhang等[27]
同时基于分子序列和基因

排序重建了寄居蟹总科(Paguroidea)的系统发育关

系, 两者均支持寄居蟹科(Paguridae)、陆寄居蟹科

(Coenobitidae)和门螯寄居蟹科(Pylochelidae)的单

系性及活额寄居蟹科(Diogenidae)的并系性; 虽然

基于基因排序构建的系统发育树在某些属间亲缘

关系解析度较低, 但是作者提出在今后的研究中可

以通过整合分子序列和基因排序来解决一些长期

存在争议的系统发育问题。

方蟹科有20个属超过250个物种, 在维持物种

多样性及生态系统稳定性发挥重要作用, 而了解物

种遗传资源和种间亲缘关系是保护生物学的关键

内容; 但目前GenBank数据库中仅公布了5个方蟹

科物种线粒体基因组序列, 这严重阻碍了方蟹科分

子系统学及保护生物学研究。方蟹科白纹方蟹

(Grapsus albolineatus)广布于印度洋和太平洋沿海

海域, 常栖息于珊瑚礁或者高潮线的岩礁上, 擅长

攀岩跳跃, 所以又称岩蟹。白纹方蟹色彩艳丽, 甲
壳整体呈独特的青绿色, 壳体和步足分布有红褐色

和黄色花纹, 最显著的特征是背甲中心长有一个蝴

蝶结状的褐黄色花纹。早期的研究多聚焦于该物

种形态和行为等方面
[8, 28, 29], 少有研究关注其分子

生物学特征及系统进化地位。因此, 本研究以白纹

方蟹为研究对象, 测定分析其线粒体基因组全序列

特征并重建方蟹总科系统发育关系, 同时比较分析

方蟹总科的线粒体基因重排情况, 以期阐明白纹方

蟹的分类地位, 厘清方蟹总科内部各科之间的系统

发育关系, 探究基因重排在系统进化中的适用性。

 1    材料与方法

 1.1    样本采集、保存及测序

实验用1只雌性白纹方蟹(头胸甲长63.1 mm,
宽69.2 mm)采于海南省陵水新村码头(18°27′17.43″N;
110°01′21.31″E), 用95%的酒精将新鲜的样品固定

并运回实验室后进行形态学鉴定。样品鉴定参考

《中国海洋蟹类》
[8]
。取约100 g肌肉组织利用二

代测序技术进行线粒体基因组全序列测定(上海元

莘生物医药科技有限公司)。测序前先使用插入片

段大小为400 bp的VAHTS Universal Plus DNA文库

制备试剂盒构建基因文库, 在Illumina NovaSeq
6000高通量测序平台进行PE150测序; 使用NOVO-
Plasty软件对去除接头的有效数据(Clean data)进行

从头组装; 将细纹方蟹(G. tenuicrustatus)线粒体基

因组(GenBank登录号: NC_029724)作为种子序列

进行序列延伸。为了评估二代测序的准确性, 本研

究还利用一代测序技术(Sanger测序)测定了线粒体

COⅠ、ND1和Cyt b基因的部分序列, 比较两种测

序方法得到的序列相似性。

 1.2    序列的注释及分析

利用MITOS Web Server[30]
和tRNAscan-SE[31, 32]

对白纹方蟹线粒体基因组全序列中的蛋白编码基

因、tRNA基因和rRNA基因进行基因预测, 白纹方

蟹线粒体基因组与方蟹科物种进行BLAST比对再

次确认, 使用Sequin软件(version 15.10, http://www.
ncbi.nlm.nih.gov/Sequin/)对白纹方蟹线粒体全序列进

行注释。使用BLAST Ring Image Generater (BRIG)[33]

绘制线粒体基因组环形图; 使用MEGA X计算白纹
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方蟹线粒体基因组的碱基组成、氨基酸使用情况

及相对同义密码子使用率(RSCU)。
 1.3    构建系统进化树

以寄居蟹总科(Paguroidea)的黑体寄居蟹(Pagu-
rus nigrofascia)和短腕陆寄居蟹(Coenobita brevi-
manus)作为外类群, 从GenBank数据库中下载39条
方蟹总科线粒体基因组全序列, 基于13个蛋白编码

基因, 使用PhyloSuite[34]
同时构建方蟹总科最大似

然树(ML)和贝叶斯树(BI)。最大似然树使用IQ-
TREE构建, 其中“Bootstrap”设置为Ultrafast, “Num
of Bootstrap”设置为100000, 抽样次数为1000。贝

叶斯树使用MrBayes构建, 使用4条蒙特卡罗马尔可

夫链(Markov Chain Monte Carlo, MCMC)同时运

行2000000代, 抽样频率为1000, 摒弃25%的老化

样本。

 2    结果

 2.1    白纹方蟹线粒体基因组结构

一代测序得到的COⅠ、ND1和Cyt b与二代测

序得到的序列相似性均高于99.9%, 仅个别碱基存

在差异, 表明二代测序方法及组装结果可信。本研

究测定的白纹方蟹线粒体基因组全序列已提交至

GenBank数据库(登录号为OM055662), 其线粒体基

因组全长为15577 bp, 共编码37个基因, 包括13个蛋

白编码基因、22个tRNA基因和2个rRNA基因; 此
外还有一段长的非编码序列, 称控制区(CR)或AT-
rich区。在这些基因中, 有14个基因由轻链(Light
strand)编码, 其中包括8个tRNA基因[tRNA-His、
Phe、Pro、Leu (L1)、Val、Gln、Cys和Tyr]、4个
蛋白编码基因(ND5、ND4、ND4L和ND1)和2个
rRNA基因; 其余23个基因均由重链(Heavy strand)
编码(图 1和表 1)。白纹方蟹线粒体基因组总的碱

基组成为A (33.4%)、T (34.0%)、G (12.0%)和C
(20.6%), 具有较高的AT偏向性(67.4%), AT-skew
和GC-skew分别为–0.009和–0.262(表 2)。控制区位

于12S rRNA基因和tRNA-Ile (I)基因之间, 长度为

615 bp, 四种碱基含量分别为: A (43.1%)、T (35.1%)、
G (9.3%)和C (12.5%), 具有明显的AT偏向性(78.2%;
表 2)。

白纹方蟹线粒体基因排列紧凑, 其中13处基因
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图 1    白纹方蟹线粒体基因组基因环形图

Fig. 1    Gene map of the G. albolineatus mitogenome

8 期 韦丽明等: 白纹方蟹线粒体基因组全序列测定及方蟹总科比较分析 1239



无缝衔接, 即不存在任何基因间隔和重叠; 11处存

在基因重叠(1—7 bp), 其中包含4处常见的后生动

物线粒体基因重叠区: ATP8-ATP6、ATP6-COIII、
ND4-ND4L和ND6-Cyt b; 14处存在基因间隔(1—52 bp),
其中最长的基因间隔在ND5和tRNA-Phe之间(52 bp),
ND4和ND5之间的基因间隔次之(44 bp)。

 2.2    蛋白质编码基因

白纹方蟹线粒体基因组中的13个蛋白质编码

基因总长为11168 bp, 其中ND5最长(1731 bp), ATP8
最短(159 bp), 共编码3712个氨基酸(表 1和表 2)。
除ATP8和ND1的起始密码子为GTG外, 其他蛋白质

编码基因的起始密码子均为ATN (ATG、ATA、

表 1    白纹方蟹线粒体基因组特征

Tab. 1    Features of the mitochondrial genome of G. albolineatus

基因
Gene

位点Position 长度
Length (bp)

氨基酸
Amino acid

起始/终止密码子
Start/Stop codon

反密码子
Anticodon

基因间隔
Intergenic region

编码链
StrandFrom To

COⅠ 1 1539 1539 513 ATG/TAG –5 H
Leu (L2) 1535 1599 65 TTA 10 H

COⅡ 1610 2297 688 229 ATG/T 0 H
Lys (K) 2298 2367 70 AAA –1 H

Asp (D) 2367 2430 64 GAC 0 H

ATP8 2431 2589 159 52 GTG/TAA –7 H

ATP6 2583 3257 675 224 ATT/TAA –1 H

CO Ⅲ 3257 4048 792 263 ATG/TAA –1 H
Gly (G) 4048 4110 63 GGA 0 H

ND3 4111 4461 351 116 ATC/TAA –2 H

Ala (A) 4460 4523 64 GCA 6 H

Arg (R) 4530 4593 64 CGA 1 H

Asn (N) 4595 4659 65 AAC 4 H
Ser (S1) 4664 4730 67 AGA 2 H

Glu (E) 4733 4800 68 GAA 3 H

His (H) 4804 4868 65 CAC 4 L

Phe (F) 4873 4937 65 TTC 52 L

ND5 4990 6720 1731 576 ATG/TAA 44 L

ND4 6765 8102 1338 445 ATG/TAG –7 L

ND4L 8096 8398 303 100 ATG/TAA 14 L

Thr (T) 8413 8478 66 ACA 0 H

Pro (P) 8479 8546 68 CCA 8 L

ND6 8555 9052 498 165 ATA/TAA –1 H

Cyt b 9052 10186 1135 378 ATG/T 0 H
Ser (S2) 10187 10254 68 TCA 27 H

ND1 10282 11229 948 315 GTG/TAA 23 L
Leu (L1) 11253 11319 67 CTA 0 L

16S rRNA 11320 12646 1327 0 L

Val (V) 12647 12719 73 GUA 0 L

12S rRNA 12720 13546 827 0 L

AT-rich 13547 14161 615 0 H

Ile (I) 14162 14228 67 ATC –3 H

Gln (Q) 14226 14294 69 CAA 7 L

Met (M) 14302 14372 71 ATG 0 H

ND2 14373 15383 1011 336 ATT/TAG –2 H

Trp (W) 15382 15450 69 TGA –1 H

Cys (C) 15450 15513 64 TGC 0 L
Tyr (Y) 15514 15577 64 TAC 0 L
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ATT及ATC); 绝大多数编码基因以TAA作为终止

密码子, CO Ⅰ、ND4及ND2以TAG为终止密码子,
COⅡ和Cyt b则以T作为不完全终止密码子(表 1)。

氨基酸使用频率分析显示白纹方蟹线粒体基

因组中亮氨酸(Leu)使用频率最高, 占氨基酸总数的

15.28%, 丝氨酸(Ser)次之, 占总数10.35%, 而半胱氨

酸(Cys)最低, 占总数0.81%(图 2A)。根据相对同义

密码子使用频率可知蛋白质编码基因的密码子使

用存在强烈的偏好性, 其中NNU和NNA的RSCU值

基本上都大于1, 表明密码子第三位位点为T和A的

使用频率高(图 2B)。
 2.3    tRNA基因和rRNA基因

白纹方蟹线粒体基因组的22个tRNA基因的长

度介于63 (tRNA-Gly)—73 bp (tRNA-Val), 总长为

1466 bp。通过tRNAscan-SE对这些tRNA的二级结

构进行预测, 发现除tRNA-Ser1缺少DHU臂外, 其他

tRNA都能形成典型的三叶草结构, 该现象也常见

于其他短尾类和脊椎动物线粒体基因组。这些

tRNA的二级结构基本一致, 反密码子环均由7个核

苷酸对组成, 氨基酸接受臂均由7个核苷酸对组成,
反密码臂由4(仅tRNA-Ser1和tRNA-Asp)—5个核苷

酸对组成 ,  DHU环由4( tRNA-Arg )—13( tRNA-
Ser1)个核苷酸对组成。tRNA二级结构也允许存在

碱基错配现象, 白纹方蟹22个tRNA基因中G-U错配

最多(29处), 其中tRNA-Tyr最多(4处), tRNA-Cys、
tRNA-Gln和 tRNA-Ser2分别有3处 ,  tRNA-Gly、
tRNA-Lys、tRNA-Pro和tRNA-Val分别有2处, tRNA-
Ala、tRNA-Arg、tRNA-Glu、tRNA-His、tRNA-
Leu1、tRNA-Leu2、tRNA-Met和tRNA-Ser1分别有

1处; 其次为U-U错配(3处), 分别存在于tRNA-His、
Leu1、Met; 最后为C-U和A-C各一处, 分别位于

tRNA-Lys和tRNA-His。
白纹方蟹线粒体基因组中的两个rRNA基因都

位于轻链, 总长为2154 bp, 氨基酸组成: 36.4%A、

36.4%T、17.5%G、9.8%C、AT-skew和GC-skew分

别为0.001和0.281(表 2)。其中, 16S rRNA位于

tRNA-Leu1与tRNA-Val之间, 长度为1327 bp; 12S
rRNA位于tRNA-Val与控制区之间, 长度为827 bp
(表 1)。
 2.4    方蟹总科线粒体基因排序

白纹方蟹线粒体基因组与短尾次目祖先型共

享同一种基因排序, 即与十足目祖先型线粒体基因

组相比, 它们的F-ND5-H基因发生了重排, 变成了

H-F-ND5基因排序。本研究比较分析了所有40种
方蟹总科物种的线粒体基因组结构和基因排序, 结
果显示: 方蟹科(Grapsidae)和地蟹科(Gecarcinidae)
共10个物种与短尾次目祖先型线粒体基因组排序

一致(图 3B), 而相手蟹科(Sesarmidae)、怪方蟹科

表 2    白纹方蟹线粒体基因组的核苷酸组成和偏向性

Tab. 2    Nucleotide composition and skewness of G. albolineatus mitogenome

基因
Gene

核苷酸组成Nucleotide composition AT偏倚
AT-skew

GC偏倚
GC-skew

长度
Length (bp)A% T% G% C% (A+T)%

Mitogenome 33.4 34.0 12.0 20.6 67.4 –0.009 –0.262 15577
PCGs 27.3 37.7 16.8 18.2 65.0 –0.159 –0.040 11168

COⅠ 26.8 34.4 16.4 22.4 61.1 –0.124 –0.154 1539
COⅡ 30.7 33.2 14.2 21.9 63.9 –0.039 –0.213 688
ATP8 28.9 45.3 7.5 18.2 74.2 –0.220 –0.415 159

ATP6 28.3 36.9 12.1 22.7 65.2 –0.132 –0.302 675

CO Ⅲ 28.5 33.6 15.7 22.2 62.1 –0.081 –0.173 792
ND3 26.8 38.2 12.3 22.8 65.0 –0.175 –0.301 351

ND5 29.3 38.4 20.7 11.7 67.6 –0.134 0.279 1731

ND4 27.8 39.5 22.7 9.9 67.3 –0.174 0.391 1338

ND4L 28.4 41.6 21.8 8.3 70.0 –0.189 0.451 303

ND6 23.9 43.4 10.2 22.5 67.3 –0.290 –0.374 498

Cyt b 26.6 35.4 14.2 23.8 61.9 –0.142 –0.252 1135

ND1 23.9 41.6 22.6 11.9 65.5 –0.269 0.309 948

ND2 25.8 39.8 10.7 23.7 65.6 –0.213 –0.379 1011

tRNAs 35.2 36.0 16.7 12.1 71.2 –0.011 0.159 1466

rRNAs 36.4 36.4 17.5 9.8 72.7 0.001 0.281 2154
AT-rich 43.1 35.1 9.3 12.5 78.2 0.102 –0.149 615
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(Xenograpsidae)和弓蟹科(Varunidae)共30个物种线

粒体基因组则进化出新的基因排序。其中相手蟹

科共12个物种的线粒体基因组共享同一种基因重

排, 与十足目祖先型线粒体基因组相比, 它们的基

因组除了拥有短尾次目祖先型都共享的H - F -
ND5基因重排外, 它们的I-Q-M基因簇变成了Q-I-
M排序, 而其余基因位置未发生任何变化(图 3C)。
怪方蟹科目前仅有怪方蟹属(Xenograpsus)2个物种

公布了线粒体基因组全序列
[19, 35], 虽然公布的这两

个物种在N-S1-E-T及N-R-E-T基因簇排序略有区别,
但是通过对其线粒体基因组重新分析后发现, 存在

差异的基因是因为乌龟怪方蟹(Xenograpsus tes-
tudinatus, GenBank登录号EU727203)部分基因注释

有误。实际上这两条线粒体全序列共享了同一种

基因重排, 它们除了拥有短尾次目祖先型都共享的

H-F-ND5基因重排外, 还有2处共8个基因发生了重

排: 一处是T-ND6-Cyt b-S2整体移位至A-R-N-S1-
E基因簇下游, 另一处是A-R-N-S1-E基因簇中A-R基
因及I-Q-M基因簇中的I基因移位至了W-C-Y基因

簇, 同时伴随着W基因移位(图 3D)。在这4种重排

类型中, 弓蟹科种类发生重排的规模最大。弓蟹科

共16个物种也共享同一套线粒体基因组重排, 除了

COⅠ-L2-COⅡ-ATP8-ATP6-COⅢ-G-ND3-A-R-N-
S1、E-F-ND4-ND4L-ND6-Cyt b-S2和I-M-ND2-W共

19个基因保留在原来的位置, 其余15个基因均发生

了明显的重排。如ND1-L1-16S-V-12S基因整体移

位至A-R-N-S1基因簇下游, 其他基因则散乱分布在

基因组中(图 3E)。
 2.5    系统进化分析

本研究以黑体寄居蟹(P. nigrofascia)和短腕陆

寄居蟹(C. brevimanus)为外类群, 基于13个蛋白编

码基因的核苷酸序列同时构建了方蟹总科的贝叶

斯树(BI)和最大似然树(ML) 。两种方法构建的系

统发育树扑拓结构完全一致(图 4), 但部分分支节

点支持率略有区别: 贝叶斯树(BI)的支持率普遍高

于最大似然树(ML), 绝大多数节点支持率为1; 而最

大似然树(ML)的支持率除一处节点为59(隆背张口

蟹和中型圆方蟹之间的节点)外其余节点支持率均

在76—100。方蟹总科系统发育树结果显示: 在科

级阶元, 各科物种均各聚为一支, 其中相手蟹科和

怪方蟹科亲缘关系最近, 两者形成姐妹群关系后与

地蟹科聚在一起, 三者再与方蟹科聚为一大支; 弓
蟹科亲缘关系相对较远, 单独聚为一大支。在属级

阶元, 几乎所有属均分别单独聚为一支, 但是值得

注意的是相手蟹科中的中华相手蟹(Sesarmops si-
nensis)与红螯螳臂相手蟹(C. haematocheir)聚在一

起, 近亲拟相手蟹(Parasesarma affinis)与双齿近相

手蟹(Perisesarma bidens)聚在一起, 暗示这些物种

在分类或者鉴定方面存在问题, 需要进一步深入探

讨。在物种阶元, 本研究中测定的白纹方蟹与细纹
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图 2    白纹方蟹线粒体基因组氨基酸使用情况 (A) 及相对同义密码子使用频率 (B)
Fig. 2    The frequency of amino acid (A) and relative synonymous codon usage (RSCU) (B) in the mitogenome of G. albolineatus
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方蟹亲缘关系最近, 两者形成姐妹群关系(图 4)。
研究进一步分析了方蟹总科线粒体基因排序

和系统进化之间的关系, 系统发育树显示两者有着

十分明显的相关性。方蟹科和地蟹科的线粒体基

因组与短尾次目祖先型线粒体基因组排序一致, 与
十足目祖先型相比, 它们的基因组发生重排的基因

很少, 仅F-ND5-H基因簇发生了重排(变成了H-F-
ND5排序; 图 3B), 这两个科位于系统树的最末端;
弓蟹科的线粒体基因组发生重排的规模最大(图 3E),
共有15个基因位置发生了明显的变化, 而该科位于

系统树的基部 ;  其余两个科(相手蟹科和怪方蟹

科)线粒体基因组重排规模中等, 它们刚好位于系

统树的中间。总体上, 系统树从末端到基部, 对应

的线粒体基因组重排规模呈逐渐增大的趋势。

 3    讨论

方蟹总科系统进化长期以来备受关注, 但是由

于多数研究涉及物种偏少或者所用分子标记信息

位点不足, 导致该类群内部亲缘关系一直缺乏定

论
[17, 19, 20]

。本研究基于13个蛋白编码基因构建了

目前为止最全面的方蟹总科系统发育树, 结果显

示: 在科级阶元, 方蟹总科分为两大支, 弓蟹科构成

其中一支, 另一支则由方蟹科、地蟹科、相手蟹科

和怪方蟹科组成, 其中相手蟹科与怪方蟹科有着最

近的亲缘关系, 两者形成姐妹群再与地蟹科聚为一

支, 这三个科之间的亲缘关系与大多数研究结果一

致
[36—38]; 但是也有部分研究显示相手蟹科与地蟹科

亲缘关系最近
[39—41], 还有研究质疑地蟹科可能是非

单系群。现有系统树中地蟹科和怪方蟹科代表种

类偏少, 如刑雨辉等
[39]

研究中地蟹科和怪方蟹科均

各只包括一个代表种, 本研究中怪方蟹科也只有

2个物种。代表种类不足可能是造成三科之间系统

关系不稳定的主要原因, 后续研究需进一步扩大取

样范围, 得出更可靠的结论。值得注意的是在属级

阶元, 相手蟹科中相手蟹属的中华相手蟹(S. sinen-
sis)混入了螳臂蟹属(Chiromantes), 拟相手蟹属的近

亲拟相手蟹(P. affinis)混入了近相手蟹属(Perises-
arma)。Zhang 等[23]

对前一现象进行了解释, 研究指

出中华相手蟹与红螯螳臂相手蟹线粒体基因组全

序列相似性为98.7%, 两者COⅠ序列相似性高达
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图 3    方蟹总科线粒体基因组不同基因排序类型

Fig. 3    The different gene arrangement of Grapsoidea
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99.9%, 表明两者为同一物种, 中华相手蟹极有可能

鉴定有误。针对近亲拟相手蟹混入近相手蟹属现

象, 本研究比较分析了近亲拟相手蟹与双齿近相手

蟹线粒体基因组序列相似性, 结果发现两者粒体基

因组全序列相似性为99.7%, COⅠ序列相似性为

100%, 表明双齿近相手蟹很可能鉴定有误。近相

手蟹属(Perisesarma)与拟相手蟹属(Parasesarma)在
分类上存在诸多混乱, 有研究提议将两者合并成一

个新属
[42]; 实际上Worms网址已将P. bidens重新命

名为Parasesarma bidens。是否需要定义新属还是

将原近相手蟹属并入拟相手蟹属, 需要对更多的相

手蟹样品进行更深入的研究。

Coenobita brevimanus 短腕陆寄居蟹

Pagurus nigrofascia 黑体寄居蟹

Varuna yui 游氏弓蟹

Varuna litterata 字纹弓蟹

Metaplax longipes 长足长方蟹

Gaetice depressus 平背蜞

Hemigrapsus sanguineus 肉球近方蟹

Hemigrapsus penicillatus 绒螯近方蟹

Neoeriocheir leptognathus 狭颚新绒螯蟹

Eriocheir japonica 日本绒螯蟹
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Eriocheir hepuensis 合浦绒螯蟹

Pseudohelice subquadrata 拟方假厚蟹

Helice tientsinensis 天津厚蟹

Helice latimera 侧足厚蟹

Helicana wuana 伍氏拟厚蟹

Cyclograpsus intermedius 中型圆方蟹

Chasmagnathus convexus 隆背张口蟹

Metopograpsus quadridentatus 四齿大额蟹

Metopograpsus frontalis 宽额大额蟹

Pachygrapsus marmoratus 云斑厚纹蟹

Pachygrapsus crassipes 粗腿厚纹蟹
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Gecarcoidea natalis 圣诞仿地蟹

Gecarcoidea lalandii 兰氏仿地蟹

Cardisoma carnifex 凶狠圆轴蟹

Cardisoma armatum 武装圆轴蟹
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Fig. 4    Phylogenetic tree of Grapsoidea species inferred from 13 PCGs based on maximum likelihood (ML) analysis and Bayesian inference
(BI)
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一般而言, 脊椎动物的线粒体基因组排序比较

稳定, 发生重排的概率比较低
[43]; 相对而言, 无脊椎

动物线粒体基因组发生重排的现象较为普遍, 如头

足类
[44]

、双壳类
[45]

、棘皮动物
[46]

和节肢动物
[47]

等

类群的线粒体基因组都存在丰富的基因重排类

型。有学者认为线粒体基因排序可以作为一种新

的分子标记, 辅助系统发育分析
[25, 47, 48], 如Kong等[49]

比较分析了舌鳎科(包括舌鳎亚科和无线鳎亚科)和
鳎科的线粒体基因组排序, 发现所有舌鳎亚科种类

线粒体控制区移位至ND1基因下游, 同时伴随着

IQM基因簇排序变化(IQM变成了QIM), 而鳎科和

无线鳎亚科种类相应基因位置未发生变化, 跟其他

硬骨鱼一样拥有经典的基因排序, 从而提出舌鳎亚

科很可能是一个单系群, 这与形态分类学结果一致;
Zhang等[25]

在溪蟹科(Potamidae)线粒体基因组中发

现了9种不同的基因重排模式, 作者进一步对基因

重排和系统发育之间的关系进行分析, 结果显示线

粒体基因组的排序信息可以为近溪蟹亚科(Pota-
miscinae)内部的系统发育关系提供强有力的支持。

Sun等[24]
比较分析了沙蟹总科、方蟹总科、豆蟹总

科和珊隐蟹总科的线粒体基因组排序, 并重建了基

因重排的进化过程, 首次提出了基因重排与胸孔亚

派物种生活方式有关。本研究分析了方蟹总科系

统发育跟线粒体基因排序之间的关系, 结果显示两

者有非常好的相关性, 即线粒体基因组重排的复杂

性一定程度上可以反映系统发育关系。但是在生

活方式和生境方面, 基因组排序并没有表现出明显

的相关性。例如方蟹科、相手蟹科和弓蟹科物种

活动能力较强, 主要分布于潮间带和河口半咸水附

近, 但是3个科的线粒体基因排序均不一样; 而地蟹

科物种活动范围广, 主要分布在陆上区域, 生境跟

方蟹科差异明显, 但其基因组排序却和方蟹科完全

一致; 怪方蟹科生境极其特殊, 分布在深海热泉旁,
其基因组表现出独特的排序。当然, 方蟹总科目前

仅有5个科具有线粒体基因组信息, 未来需要更多

的科代表种类来验证基因排序与系统发育关系、

生活方式和生境等之间的关系。
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THE COMPLETE MITOCHONDRIAL GENOME OF GRAPSUS ALBOLINEATUS
LATREILLE AND COMPARATIVE ANALYSIS OF GRAPSOIDEA

WEI Li-Ming, CHEN Jian, ZHANG Ying, LÜ Zhen-Ming and GONG Li
(Marine Science and Technology College, National Engineering Laboratory of Marine Germplasm Resources Exploration and

Utilization, Zhejiang Ocean University, Zhoushan 316022, China)

Abstract: For a long time, the phylogeny of Grapsoidea (Decapoda: Brachyura) has been controversial. Complete mito-
chondrial genome (mitogenome) provides important information for better understanding of gene rearrangement, mo-
lecular evolution and phylogenetic analysis. However, only a few mitogenomes of Grapsidae species have been repor-
ted and the phylogenetic status of Grapsidae within Grapsoidea remains unresolved. In order clarify the phylogenetic
relationship of Grapsoidea and further explore the correlation between phygeny and mitogenome rearangement, the
complete mitogenome of Grapsus albolineatus, the representative species of Grapsidae was sequenced. The total length
of this mitogenome is 15577 bp, containing 13 protein-coding genes, 22 transfer RNA genes, 2 ribosomal RNA genes
and a control region. The nucleotide composition is shown as follows: 33.4% A, 12.0% G, 20.6% C, 34.0% T, respec-
tively, with a high AT bias (67.4%). Majority protein-coding genes are initiated by the typical start codon ATN, with an
exception GTG in ATP8 and ND1, most of them terminate with TAN, while two genes (COⅡ and Cyt b) use a single T
as a stop codon. Leu (15.8%) and Cys (0.81%) are the most and least frequently used amino acid, respectively. Except
for tRNA-Ser1, which lacks DHU arm, all tRNAs have the typical cloverleaf structure. The phylogenetic relationships
among Grapsoidea were reconstructed based on nucleotide sequences of 13 PCGs using maximum likelihood (ML) and
Bayesian (BI) methods. The phylogenetic trees obtained identical topological structures, which showed that all grapsid
crabs clustered into a clade, and G. albolineatus shared the closest relationship with G. tenuicrustatus. Sesarmidae and
Xenograpsidae clustered together, and then formed a sister group with Gecarcinidae, and finally form a sister group
with Grapsidae. Varunidae formed a separate clade. A significant correlation between gene rearrangement and phylo-
geny was found in Grapsoidea for the first time. These findings will contribute to a better understanding of gene re-
arrangement and molecular evolution, as well as provide insights into the phylogenetic studies of Grapsoidea.

Key words: Brachyura; Grapsidae; Mitochondrial sequence; Gene rearrangement; Phylogenetic analysis; Grapsus
albolineatus
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