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摘要    石斑鱼的分类一直是鱼类系统分类学中的一个难题. 为探讨中国近海石斑鱼类系统进

化关系, 通过 PCR 扩增获得了石斑鱼亚科(Epinephelinae)6 属 28 个种类的线粒体细胞色素 b 基因

片段序列. 采用多个生物软件对序列变异和碱基组成进行分析, 计算了 Kimura 2-parameter 遗传

距离、转换/颠换比等遗传信息指数, 并结合 GenBank 上石斑鱼属的同源序列, 以东洋鲈(Niphon 
spinosus)、真鲷(Pagrus major)等为外群构建 NJ, MP, ML 和 ME 系统树. 从分子系统学的角度并

结合形态学特征得出了如下结果: (i) 鳃棘鲈属(Plectropomus)最先分化, 是石斑鱼亚科中原始的

类群; (ii) 侧牙鲈属(Variola)与九棘鲈属(Cephalopholis)具有较近的亲缘关系; (iii) 九棘鲈属是一

个单系群 , 并且较石斑鱼属(Epinephelus)原始 ; (iv) 宽额鲈(Promicrops lanceolatus)和驼背鲈

(Cromileptes altivelis)可以归入石斑鱼属; (v) 石斑鱼属内部存在两个平行进化的姐妹分支.  
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石斑鱼亚科 ( E p i n e p h e l i n a e )隶属于鲈形目

(Perciformes), 鲈亚目(Percoidei), 鮨科(Serranidae), 
其种类繁多, 广泛分布于全球热带、亚热带大陆沿岸

及岛礁海域[1], 其中许多种类是世界上重要的海洋经

济鱼类. 由于石斑鱼类为定居性鱼类, 长期以来相似

生活环境造成的平行演化使得它们在外部及骨骼形

态上都表现出较高趋同性, 许多石斑鱼类之间缺乏

可用于比较的同源性状, 分类上多以条纹、斑点及体

色作为主要依据. 然而, 在不同生理条件下, 尤其在

应激状态下, 许多石斑鱼类的体色花纹往往会发生

明显变化, 某些种类的幼鱼与成鱼之间也有显著差

别, 常由此引起一些种类鉴定上的失误和系统分类

上的争议. 因此, 石斑鱼类的分类一直是鱼类系统分

类学中的一个难题. 目前, 石斑鱼中存在同种异名和 
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同名异种的分类混乱, 不同作者所编的分类系统也

由于个人观点不同存在较大差异. 如国内外在宽额

鲈的归属问题, 褐石斑鱼和云纹石斑鱼是否为两个

独立的物种等问题上都存在分歧. Heemstra 等人[1]所

著联合国粮农组织(FAO)物种目录之《Groupers of the 
World》则将宽额鲈归入石斑鱼属, 而孟庆闻等人[2]

所著《鱼类分类学》将其单独列为一属. 成庆泰等  
人[3]所著《中国鱼类系统检索》中认为褐石斑鱼和云

纹石斑鱼是两个物种, 而《Groupers of the World》则

认为它们是同一物种[1]. 分类上的混乱和争议不仅使

石斑鱼类的系统进化研究受到很大影响, 也给养殖

生产中种苗及亲本的引进和鉴定带来了一定困难 , 
尤其是用于人工繁育的石斑鱼亲本, 物种鉴定上的

失误将可能使得繁育过程出现杂交现象而导致人工

繁育的失败.  
近年来 , 分子生物学技术的飞速发展 , 尤其是

DNA 测序技术的完善, 使得分子系统学已被广泛应

用到鱼类的系统进化研究. 动物线粒体 DNA(mtDNA)
由于结构简单、严格的母系遗传、几乎不发生重组、

进化速度快且不同区域进化速度存在差异等特点 , 
已成为研究动物起源进化、群体遗传、系统发育等的

重要标记. 其中, 细胞色素 b(cytochrome b, 简称 Cyt 
b)基因的结构和功能在mtDNA的 13个蛋白质编码基

因中被了解的最清楚[4], 且进化速度适中, 尤其适合

种属水平的系统发育关系的研究, 被认为是解决分

类及系统进化问题最可信的分子标记之一[5], 也是目

前为止在鱼类分子进化研究中最常用的标记之一[6~8]. 
Craig等人[9]曾利用线粒体16S rDNA基因序列首次较

系统地研究了南北美洲沿岸 42 种石斑鱼类的系统进

化关系, 而后 Maggio 等人[10]补充了东大西洋 8 种石

斑鱼的 16S rDNA 和 Cyt b 基因的序列数据, 但仍缺

乏印度西太平洋石斑鱼类的相关分子数据来对全球

石斑鱼的系统关系进行重建. 本文通过对中国近海

石斑鱼亚科 28 个种类的线粒体 Cyt b 基因片段的序

列分析, 构建它们的分子系统树, 为石斑鱼类分类系

统和进化关系提供了更多的分子系统学依据, 补充

了 GenBank 中石斑鱼类的基因序列数据.  

1  材料与方法 

1.1  样品采集和 DNA 提取 

用于本研究的石斑鱼亚科 6 属 28 个种类于

2000~2004 年分别从中国福建、广东、海南和印度南

部 Chennai 的渔市场、渔港码头和养殖网箱采集(表
1). 所有样品均以 95%酒精保存. 取鱼体背部肌肉约

50 mg, 参照 Sambrook 等人[11]的酚/氯仿抽提方法稍

加改进提取总 DNA.  

1.2  PCR 扩增及序列测定 

引物序列为: 28-For 5′-CGAACGTTGATATGA- 
AAAACCATCGTTG-3′[12] 和 34-Rev 5′-AAACTGC- 
AGCCCCTCAGAATGATATTTGTCCTCA-3′[13]. PCR
反应使用大约 100 ng 基因组 DNA 作为模板. 反应体

积为 50 μL, 其中 dNTPs 0.2 mmol/L, 引物 1 μmol/L, 
MgCl2 2.0 mmol/L, 10×缓冲液 5.0 μL, Ex Taq 酶 2 U. 
反应条件为: 94℃预变性 3 min; 30 个循环, 每个包括

92℃变性 30 s, 52℃退火 30 s, 72℃延伸 45 s; 再 72℃
链延伸 7 min. PCR 产物经电泳检测纯化后由上海博

亚生物公司测序.  

1.3  序列排定和系统发育分析 

每个个体测得的正反链序列用 GeneDoc 软件[14]

进行拼接, 序列的多重排定由 CLUSTAL X 软件[15]完

成, 并辅以人工校对; 用DnaSP软件[16]计算多态位点

和多态简约信息位点数; 以 MEGA 软件[17]统计序列

的平均碱基组成和转换 /颠换比率 (Ts/Tv), 基于

Kimura-2 parameter 计算遗传距离.  
系统分析采用邻接法(neighbor-joining, NJ)、  最

大简约法(maximum-parsimony, MP)、最大似然法

(maximum-likelihood, ML)和最小进化法(minimum- 
evolution, ME)构建分子系统树, 并以鲈亚目鮨科东

洋鲈(Niphon spinosus)、鲷科真鲷(Pagrus major)和红

带鲷(Pagrus auriga)的同源序列(GenBank 登录号分

别为: AB108493, NC003196 和 NC005146)作为外类

群. NJ法和ME法使用MEGA软件[17], 遗传距离模型

分别选择 Kimura 双参数模型和 p-distance, 将序列中

的转换和颠换位点均视为信息位点并对所有位点一
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表 1  样品种类、采集地及序列在 GenBank 中的登录号 
种类及其类别 a) 采集地 GenBank 登录号 

石斑鱼属 Epinephelus   

点带石斑鱼 E. malabaricus 福建、海南 AY738244 

斜带石斑鱼 E. coioides 福建、广东、海南 AY738240 

褐石斑鱼 E. bruneus 福建、海南 AY950700 

褐点石斑鱼 E. fuscoguttatus 福建、广东、海南 AY950695 

纵带石斑鱼 E. latifasciatus 福建、海南 AY738243 

长棘石斑鱼 E. longispinis 海南、印度 AY950697 

布氏石斑鱼 E. bleekeri 福建、海南 AY738238 

鲑点石斑鱼 E. fario 福建、海南 AY738242 

玳瑁石斑鱼 E. quoyanus 福建、海南 AY950702 

宝石石斑鱼 E. areolatus 福建、海南 AY950696 

赤点石斑鱼 E. akaara 福建、广东、海南 AY738235 

网纹石斑鱼 E. chlorostigma 海南 AY738239 

六带石斑鱼 E. sexfasciatus 海南、印度 AY738248 

双棘石斑鱼 E. diacanthus 海南、印度 AY950699 

青石斑鱼 E. awoara 福建、海南 AY738237 

电纹石斑鱼 E. radiatus 海南 AY950701 

云纹石斑鱼 E. moara 福建、广东、海南 AY738247 

镶点石斑鱼 E. amblycephalus 海南 AY738236 

小点石斑鱼 E. epistictus 海南 AY738241 

波纹石斑鱼 E. undulosus 海南、印度 AY950698 

宽额鲈属 Promicrops   

宽额鲈 Pr. lanceolatus 福建、海南 AY738249 

驼背鲈属 Cromileptes   

驼背鲈 Cr. altivelis 海南 AY738234 

九棘鲈属 Cephalopholis   

台湾九棘鲈 C. formosa 印度 AY950691 

横带九棘鲈 C. pachycentron 海南 AY738232 

斑点九棘鲈 C. argus 福建、海南 AY738233 

侧牙鲈属 Variola   

侧牙鲈 V. louti 福建、海南 AY950694 

鳃棘鲈属 Plectropomus   

豹纹鳃棘鲈 P. leopardus 福建、海南 AY950692 

横斑鳃棘鲈 P. laevis 海南 AY950693 
a) 属级分类阶元依据文献[3] 

 
致性加权, 对于序列中的插入/缺失位点则采用成对

删除. MP法使用PAUP4.0b10软件[18]中的简约法标准

和启发式搜寻 , 构树方法采用 TBR (tree bisection 
reconnection), 逐步加入法随机加入序列, 所有数据

均未加权. ML 法 PHYLIP-3.63 软件包[19]中的 dnaml
程序, Ts/Tv 设为 2.7, 再由 consense 程序得到一个多

数原则合意树. 各树均采用重复抽样分析 1000 次检

验分子系统树各分枝的置信度.  

2  结果 

2.1  序列变异及碱基组成 

经对位排序, 获得 28 种石斑鱼类大小约为 430 
bp的碱基序列, 并在GenBank数据库登录, 登录号见

表 1. 其中包括 Cyt b 编码基因片段 402 bp, 无碱基的

插入或缺失; Cyt b 编码基因之前有一长度为 19~28 
bp 的变异区, 包含线粒体上 tRNAGlu 及其与 Cyt b 编
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码基因之间的非编码区. 变异区长度在属间显示出

明显的差别, 其中侧牙鲈属最长, 鳃棘鲈属最短. 所
得序列共含单态位点 248 个, 多态位点 174, 其中多

态简约信息位点为 153 个, 占整段序列的 35.6%. Cyt 
b 基因序列的变异主要发生在三联密码子的第三个碱

基上, 符合蛋白质编码基因密码子第三位点进化最

快的一般规律. 总的来看, 序列中的转换明显比颠换

多, Ts/Tv=2.7, 说明序列突变还未达到饱和, 其中 T-C
转换多于 A-G, A-C 和 A-T 颠换多于 C-G 和 T-G. A, T, 
G 和 C 的含量平均值分别为 25.9%, 29.5%, 15.3%和

29.3%, 其中 A+T 含量(55.4%)明显高于 C+G 含量

(44.6%), 并表现出很强的反 G 偏倚, 即 G 的含量明

显低于其他 3 种碱基的含量, 这些都与脊椎动物线粒

体 DNA 的特点相一致[20].  

2.2  系统发育分析与系统进化树的构建 

系统发育分析得到 28 种石斑鱼亚科鱼类的 NJ, 
ME 和 ML 系统树(图 1), 各树的拓扑结构总体趋势相

似. 从石斑鱼属内种间系统进化看, 各树均以较高的

置信度值将其分成两个类群, 其中电纹石斑鱼、小点

石斑鱼和镶点石斑鱼聚为一群, 石斑鱼属内的其他

种类与驼背鲈、宽额鲈聚为另一群. 石斑鱼亚科 6 个

属分为 3 大支系: 第一支系包括石斑鱼属、宽额鲈属

和驼背鲈属, 宽额鲈和驼背鲈均聚入石斑鱼属内部; 
第二支系由九棘鲈属的 3 个种类所组成的单系群与侧

牙鲈属组成; 第三支系为鳃棘鲈属的 2 个种类组成的

单系群. 第一支系先与第二支系聚类, 第三支系鳃棘

鲈属在系统树的最基部, 为 6 个属中最原始的类群.  

3  讨论 
结果中各系统树的拓扑结构总体趋势一致显示

了, 在所研究的中国近海石斑鱼亚科中, 鳃棘鲈属最

先分化, 其次是侧牙鲈属和九棘鲈属, 石斑鱼属处于

系统进化树的顶端, 代表着最新演化的种类, 是石斑

鱼亚科中最繁盛的一属, 也是目前系统发育的高峰, 
与 Craig 等人[9]利用线粒体 16S rDNA 基因序列对南

北美洲沿岸 42 种石斑鱼类系统进化的研究和

Herwerden 等人[21]利用核癌基因内含子 ETS2 对澳大

利亚大堡礁几种石斑鱼类的研究结果相似.  

3.1  鳃棘鲈属、九棘鲈属和侧牙鲈属的系统进化
地位 

各树都显示所研究石斑鱼亚科的 6 个属中, 鳃棘

鲈属最先分化出来, 呈明显的单系性. 在幼体发育上, 
鳃棘鲈属是石斑鱼亚科鱼类中相当原始的类群 [22], 
基于核基因片段的研究也表明鳃棘鲈属为单系群且

比所研究的其他石斑鱼原始[21]. 九棘鲈属的 3个种类

也自成一簇, 是比石斑鱼属原始的一个单系群, 与基

于 16S rDNA 基因序列的研究一致 [9], 也符合

Smith[23], Leis[22]和 Heemstra 等人[1]根据幼体发育和

骨骼系统的研究结果. 此外, NJ, ME 和 ML 树均表明

侧牙鲈与九棘鲈属亲缘关系最近, 与石斑鱼亚科的

其他几个属相比, 可能有较近的共同祖先. 侧牙鲈与

九棘鲈属、石斑鱼属和鳃棘鲈属的遗传距离依次为

0.229, 0.263 和 0.291. 但在 Herwerden[21]利用核基因

片段构建的 NJ 树中, 侧牙鲈则先与石斑鱼属聚为一

枝, 然后再与九棘鲈属聚合. 从形态学角度上讲, 侧
牙鲈属与九棘鲈属都具有 9 条背鳍鳍棘, 而石斑鱼属

一般具有 11 条背鳍鳍棘. 侧牙鲈属的尾鳍新月形在

石斑鱼亚科中具有种属特异性. 因此, 结合形态学方

面的证据, 本文倾向于认为侧牙鲈属与九棘鲈属具

有较近的亲缘关系, 甚至可能是比九棘鲈属和石斑

鱼属更为原始的分化类群.  

3.2  宽额鲈和驼背鲈的归属问题 

在本研究中, 虽然宽额鲈和驼背鲈的系统分化

地位在不同系统树中的具体分支不尽相同, 但均显

示与点带石斑鱼、斜带石斑鱼、云纹石斑鱼和褐石斑

鱼有较近的亲缘关系, 成为石斑鱼属内部分支的一

簇, 显示了宽额鲈和驼背鲈与石斑鱼属种类分化程

度不高.  
宽额鲈在系统分类学中的位置至今混淆不清 , 

孟庆闻等人[2]所著《鱼类分类学》根据侧线管有分枝

以及头颅在眼间隔处特别宽大的特征将宽额鲈独立

列为一属; 成庆泰等人[3]所著《中国鱼类系统检索》

也将宽额鲈作为一个属; 而 Smith[24]根据骨骼发育特

征将宽额鲈属(包括 Pr. itajara 和 Pr. lanceolatus)作为

一个亚属归入石斑鱼属; Heemstra 等人[1]以宽额鲈、

点带石斑鱼和斜带石斑鱼的大型成鱼的前侧线管都
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具分枝为据支持 Smith 的分类方法. 在 Craig 等人[12]

基于 16S rDNA 基因所建立的系统树中, 宽额鲈也落

于石斑鱼属内的一个分支中. 本文研究结果也表明, 
在 Cyt b 序列上, 宽额鲈与点带石斑鱼和斜带石斑鱼

有较近的亲缘关系, 都包含在石斑鱼属内的同一分

支中, 也倾向于应将宽额鲈归入石斑鱼属.  
驼背鲈以其背部驼背状隆起、后鼻孔长裂缝状等

特殊的形态学特征明显区别于石斑鱼亚科中的其他

属种. 据此, 国内外的分类系统都将驼背鲈单独列为

一属. 但本研究所构建的名系统树中驼背鲈均聚入

石斑鱼属内部深层分支中, 本实验室通过 16S rDNA
序列的分析也得出了相似的结果(待发表), 与传统形

态分类有较大出入. Heemstra 等人[1]指出, 目前驼背

鲈在石斑鱼亚科系统进化中的地位还不甚明确 . 
Herwerden等人[21]利用核基因片段对几种石斑鱼类的

研究表明驼背鲈与石斑鱼属的亲缘关系最近. 据此, 
本文推论驼背鲈外部形态与分子水平的差异可能是

由于表型的进化与基因组的进化不等速, 表型进化

出现趋异现象所致, 而仅以形态特征来建立石斑鱼

类的系统进化关系有时是不尽人意的 [10,25]. 虽然上

述基于不同序列的分子系统研究结果都揭示了驼背

鲈与石斑鱼属之间有相当密切的亲缘关系, 但驼背

鲈在系统分类中的正确位置的确认还有待于更深入

地研究. 
 

 
 

图 2  基于石斑鱼属鱼类(包括宽额鲈和驼背鲈)Cyt b 基因的 NJ 和 MP 系统树 
节点旁数据为 1000 次 bootstrap 检验后置信度值(%); 加入分析的 GenBank 中石斑鱼属序列登入号: E. caninus AJ420204, E. clippertonensis 
AY728098, E. drummondhayi AY313997, E. haifensis AJ420207, E. labriformis AY728136, E. marginatus AB179760, E. multinotatus AY426254 
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3.3  石斑鱼属种间系统发生关系 

本文所建的各系统树均表明, 如果将宽额鲈和

驼背鲈都归入石斑鱼属, 中国近海石斑鱼属是一个

有共同祖先的单系群, 属内存在两个平行进化的分

支(NJ 树和 ME 树置信度分别为 95%和 93%), 但两类

群内部较深分支的拓扑结构未取得较高置信度的支

持, 也即类群内部各种间的系统分化关系并不太明

确, 这说明了两类群内种间分化时间的间隔非常短, 
也暗示了许多近缘石斑鱼可能是在一段较短的时期

内快速分化成的. Craig 等人[9]对美洲沿岸石斑鱼的 
研究同样表明其属内存在两个分支(NJ 树和 MP 树置

信度分别为 100%和 87%), 群内分化并不明确. 而后

Maggio 等人[10]又研究了东大西洋 8 种石斑鱼, 并综

合 Craig 等人的数据重建系统树, 结果也发现新增的

几个种类分别聚入这两大分支中, 但东大西洋、东太

平洋和美洲石斑鱼基于 16S rDNA 的系统发生关系与

它们的地理分布并不相关. 据此, Maggio 等人推测石

斑鱼属可能是多系起源的. 本研究将 GenBank 数据

库中石斑鱼属的同源序列加入后重建的 NJ 树和 MP
树(图 2)也表明, 这些不同地理来源的石斑鱼依然以

很高的置信度(NJ 树 96%, MP 树 87%)形成与地理分

布无关的两大分支. 这是否暗示石斑鱼属这一单系

群的共同原始祖先在演化初期首先分化为两大支系, 
继而辐射分布全球及进一步的种间分化？这一推理

还有待获得更多的分子依据及生物地理学方面的考

证支持.  
点带石斑鱼与斜带石斑鱼在分类上一直存在混

淆和争议. 由于它们外形相似且分布范围也基本一

致, Morgans, Kyushin 等人和 Sainsbury 等人都曾将斜

带石斑鱼误定成点带石斑鱼 [1], 《中国鱼类系统检 
索》[3]里也仅有点带石斑鱼的记载. 直至目前, 两种

石斑鱼的鉴定在水产业中仍然十分混淆, 大陆和台

湾地区常将两者混养, 并通称为“青斑”. 本研究中这

两种石斑鱼的种间核苷酸差异度为 5.6%, 虽低于石

斑鱼属内各种间差异度的平均值(12%), 但仍显著高

于斜带石斑鱼不同地理种群之间的差异度(0.8%) (另
文发表), 也高于其他近缘种的石斑鱼, 如宝石石斑

鱼与赤点石斑鱼 ( 3 . 3 % )、电纹石斑鱼与小点石 

斑鱼(4.5%)等. 因此本文认为点带石斑鱼与斜带石斑

鱼的分化已达到种间水平, 应属不同种的石斑鱼, 但
其亲缘关系仍较为接近, 分化时间较短. 另外, 本实

验室通过 Cyt b 基因序列与 RAPD, AFLP 分析结合, 
还发现点带石斑鱼与斜带石斑鱼之间存在杂交现象

(另文发表), 类似的杂交现象在九棘鲈属[26]和鳃棘鲈

属[21]内也有报道, 近缘种之间易于发生杂交可能是

导致石斑鱼类分类混乱的原因之一, 同时这也说明

了石斑鱼亚科内种间亲缘关系非常近.  
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