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摘  要：刀鲚为黄河下游典型溯河洄游鱼类，受河流断流、水利工程建设、环境污染及过度捕捞等影响，其资源于 20 世纪

80 年代末逐渐枯竭。21 世纪以来，随着黄河调水调沙实施与南水北调东线工程通水，黄河刀鲚资源呈现逐步恢复态势。为

探究黄河下游刀鲚（Coilia nasus）遗传多样性和遗传结构，利用 Hyper-seq 简化基因组测序技术，对黄河下游黄河口、庞口、

东平湖以及相关广域的南水北调东线工程沿线南四湖和高邮湖刀鲚种群进行了基因组水平的单核苷酸多态性(Single 

nucleotide polymorphism, SNP)分析，以期从分子水平评估黄河下游刀鲚资源现状，并从遗传学角度为黄河刀鲚资源保护利用

提供支撑。采集 180 尾刀鲚样本，经基因组 DNA 提取、文库构建及高通量测序后，过滤获得 261.95 Gb 有效数据，检测到

3,757,099 个 SNP 位点，且多数 SNP 位于内含子区和基因间区。遗传多样性分析显示，5 个种群整体的核苷酸多样性（Pi）

为 0.107，观测杂合度（Ho）0.054 小于期望杂合度（He）0.072，多态信息含量（PIC）为 0.063，有效等位基因数（Ne）为

1.104；分子方差分析（AMOVA）表明，刀鲚种群内变异占比 94.05%，种群间遗传变异仅占 5.95%，种群整体遗传分化指数

FST=0.0595（P＜0.01）；基于群体遗传结构分析（ADMIXTURE）、主成分判别分析（DAPC）及系统进化树的遗传结构分

析表明，黄河口种群与其他种群间遗传组分差异相对略高，呈现出相对独立的遗传结构。综合结果显示，在遗传多样性方面，

黄河下游刀鲚种群整体处于较低水平，其中黄河口刀鲚种群的遗传多样性指数最低，庞口刀鲚种群遗传多样性指数最高；在

遗传结构层面，黄河下游不同水域刀鲚种群遗传变异主要来源于种群内部，从遗传组分上可以分为 2 个组群，其中黄河口种

群个体遗传组成均一性高形成第一组，而庞口、东平湖种群与南四湖、高邮湖种群间遗传组分较为接近形成第二组，地理分

布对应关系不明显。 
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Abstract:  Coilia nasus was once a key anadromous fish species in the Yellow River. Its natural resources declined continuously in 

the late 1980s. The main drivers included river disconnection, water conservancy construction, environmental pollution, and 

overfishing. Since the 21st century, the water-sediment regulation scheme of the Yellow River has been implemented. In particular, 

the operation of the Eastern Route of the South-to-North Water Diversion Project has enabled the reappearance of C. nasus in the 

lower Yellow River. This species has become a dominant population in Lake Dongping and Lake Nansi, whereas no large populations 

have been recorded in the main channels and estuary of the lower Yellow River. Currently, the C. nasus population in the lower 

Yellow River is under recovery. However, its population composition and genetic structure remain unclear. The magnitude of genetic 
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differentiation among geographical populations is also unknown. Systematic analysis is still needed to clarify the population genetic 

composition and its genetic relationships with resident C. nasus populations along the South-to-North Water Diversion Project. This 

study investigated the genetic diversity and genetic structure of C. nasus populations from five sampling sites, including the Yellow 

River Estuary, Pangkou, Lake Dongping, Lake Nansi, and Lake Gaoyou. Simplified genome sequencing (Hyper-seq) was applied. 

This study aimed to assess the current molecular status of C. nasus populations and provide genetic baseline data for the sustainable 

conservation of C. nasus resources in the lower Yellow River. The first three sites belong to the lower Yellow River waters. The 

Yellow River Estuary covers the coastal waters near the Kenli estuary. Lake Dongping is the only affiliated lake in the lower Yellow 

River. Pangkou is the connecting water zone between the outer area of Lake Dongping and the Yellow River main stream. Lake 

Dongping serves as the final regulation and storage reservoir for the Eastern Route of the South-to-North Water Diversion Project. 

Lake Nansi and Lake Gaoyou are upstream lakes along this water diversion route. 

  A total of 180 C. nasus samples were collected. Genomic DNA extraction, library construction, and high-throughput sequencing 

were performed, yielding 261.95 Gb of high-quality genomic data. The mapping rates of 180 samples against the reference genome 

ranged from 74.81% to 97.03%. A total of 3,757,099 single-nucleotide polymorphism (SNP) loci were detected, and most loci were 

distributed in intronic and intergenic regions. All variant loci were annotated using ANNOVAR. The numbers of variants in intergenic, 

intronic, and exonic regions were 2671189, 2185025, and 130125, respectively. Genetic analyses showed that the average 

polymorphism information content (PIC) was 0.063, the nucleotide diversity (Pi) was 0.107, the observed heterozygosity (Ho) was 

0.054, the expected heterozygosity (He) was 0.072, and the effective number of alleles (Ne) was 1.104. Analysis of molecular 

variance (AMOVA) indicated that intra-population genetic variation contributed 94.05% of the total genetic variation, while 

inter-population variation accounted for only 5.95%. The overall genetic differentiation index (F) was 0.0595 (P < 0.01). The F 

values between the Yellow River Estuary population and other populations were slightly higher (> 0.0200). The lowest pairwise  F 

(0.0073) occurred between the Lake Dongping and Lake Nansi populations. Population genetic structure was analyzed using 

ADMIXTURE software, and the optimal population number (K) was determined based on cross-validation error. The lowest 

cross-validation error occurred at K=2, indicating a distinct genetic structure among populations. Discriminant analysis of principal 

components (DAPC) clustered all individuals into two groups. The Yellow River Estuary population formed a single and concentrated 

cluster. The other four populations exhibited scattered genetic profiles and constituted the second cluster. Both phylogenetic tree 

reconstruction and Structure barplot analysis confirmed this population clustering pattern. 

  This study revealed low overall genetic diversity of C. nasus in the lower Yellow River. The Yellow River Estuary population 

exhibited lower genetic diversity than other populations and showed distinct genetic components compared with inland populations. 

This genetic difference may stem from divergent life histories. Small and fluctuating effective population sizes may further reduce its 

genetic diversity. The Pangkou population had the highest genetic diversity among all sampled populations. Despite potential mixing 

of different ecological types, this population shared highly similar genetic components with lake-resident populations. The genetic 

diversity of the Lake Dongping population was slightly higher than that of the Lake Nansi and Lake Gaoyou populations.  Lake 

Dongping connects the Eastern Route of the South-to-North Water Diversion Project and the Yellow River main stream. Multi-stage 

water pumping links this lake to the Yangtze River Basin. Floodgate regulation and seasonal water discharge enable water exchange 

between the Yangtze River and Yellow River basins, which facilitates genetic communication among C. nasus populations. 

  In this study, population grouping was defined only by geographical location and published life-history records, without precise 

identification of ecological types. Future studies can combine otolith microchemistry and genetic analysis to clarify the spatial and 

genetic dynamics of C. nasus populations in the lower Yellow River. The complete anadromous life cycle of C. nasus in the Yellow 

River remains unobserved. Continuous monitoring and in-depth analysis are required to further interpret the genetic divergence 

between the estuarine and inland populations. Differentiated protection and fishing management strategies should be formulated 

according to the life-history characteristics and resource status of distinct C. nasus populations. These targeted strategies can support 

the effective recovery and sustainable utilization of C. nasus resources in the lower Yellow River.  

Keywords: Coilia nasus; Lower Yellow River; reduced-representation genome sequencing; genetic diversity; genetic structure 
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刀鲚（Coilia nasus Temminck et Schlegel，1846）隶属于鲱形目（Clupeiformes）、鳀科（Engraulidae）、

鲚属（Coilia），广泛分布于中国、日本和韩国等西北太平洋沿岸海域[1]，是典型的溯河洄游型鱼类。历

史上，黄河流域刀鲚资源量丰富，曾是渔业生产的主要对象之一[2]。自 20 世纪 70 年代起，受水利工程

建设导致的栖息地碎片化、黄河频繁断流引发的水文格局改变以及过度捕捞等多重压力影响，黄河刀鲚

种群数量急剧衰退，至 80 年代末资源逐渐枯竭。21 世纪以来，随着黄河调水调沙的实施，尤其在南水

北调东线工程通水运行后，刀鲚在黄河下游水域重现踪迹，分布范围扩散至东平湖，目前已发展成为湖

区渔业资源的优势种群[3]。近年来，在黄河下游河道、南水北调东线工程输水干渠及河口区域时有刀鲚

出现的报道，但在黄河下游干流资源调查中仍为偶见状态。 

黄河下游起于河南省郑州市桃花峪，至山东省东营市垦利入海口汇入渤海莱州湾，全长约 786 km。

因黄河来水携带了大量泥沙，导致下游泥沙淤积、河床抬升，下游支流和附属湖泊均较少 [4]。东平湖

（35°43′~ 36°7′N，116°2′～116°20′E）是黄河下游唯一与干流直接连通的湖泊，位于泰安市东平县境内，

总面积 626 km2，是黄河下游重要的蓄滞洪区，也是南水北调东线最后一个调蓄湖库。历史上东平湖是

刀鲚最重要的产卵场，目前通过陈山口闸与黄河相连，非汛期仅留部分泄洪口连通，东平湖作为洄游型

刀鲚产卵场的生态功能几近丧失。庞口水域（36°9′N，116°12′E）位于东平湖陈山口闸外侧，是东平湖

与黄河干流的连接过渡带，汛期东平湖下泄洪水经该水域汇入黄河。近年来受黄河调水调沙和东平湖汛

期泄洪的双重影响，该区域原有干涸的水面已逐步形成河湾，水域面积扩张至约 80000 m2，且水量趋于

丰沛。庞口水域作为刀鲚潜在繁殖栖息地，已监测到刀鲚亲体[5]。 

袁传宓等[6]就我国鲚属鱼类分类指出，根据生活史可将刀鲚分为洄游型和定居型两大类，定居型刀

鲚包括湖鲚（C. nasus taihuensis）和短颌鲚（C. brachygnathus）。姜涛等
[7]
结合生态型和表现型之间的

联系，进一步将其细分为溯河洄游型长颌鲚、淡水定居型长颌鲚、溯河洄游型短颌鲚、淡水定居型短颌

鲚以及陆封型湖鲚等五种生态表型。针对不同生态型刀鲚种群的遗传关系研究中，宗绍兵
[8]
研究发现洄

游型刀鲚与湖鲚组群间的分化程度较低，而不同地理种群（长江口、鸭绿江口、辽河、富春江）洄游型

刀鲚则存在显著的遗传分化。从不同水域研究现状来看，我国刀鲚种群的遗传关系研究多聚焦于长江流

域，黄河下游刀鲚种群的相关研究起步较晚。近年来黄河下游刀鲚资源的调查中，在东平湖发现定居型

刀鲚种群，其亲缘关系与长江流域湖鲚较为接近，推测是在南水北调东线工程调水过程中由南四湖种群

扩散而来[9]；同时，黄河口垦利段发现的刀鲚种群具有复杂洄游生活史[10] ，其与东平湖定居型刀鲚的遗

传差异及亲缘关系尚未明确。黄河下游水系连通情况复杂，刀鲚资源的恢复与南水北调东线工程造成沿

线湖泊水域的连通存在密切关联。基于此，本研究选取了黄河下游黄河口（洄游型刀鲚主要分布区）、

东平湖（定居型刀鲚分布区）和庞口（东平湖与黄河干流连接区）刀鲚种群为主要研究对象，同时纳入

南水北调东线串联的第一个湖泊高邮湖以及与东平湖直接水力连系的南四湖刀鲚种群共同进行群体遗传

学分析。 

以单核苷酸多态性（single nucleotide polymorphism，SNP）为代表的分子标记技术，具有多态性高、

遗传稳定性强且易于自动化检测等优势，是群体遗传分析和基因组学研究的最佳选择[11-12]。近年来，简

化基因组测序（reduced-representation genome sequencing，RRGS）技术不断发展，涌现出多种可以获取

SNP 标记的简化基因组测序方法, 如 RAD、GBS、2b-RAD、dd-RAD、SLAF、AFSM 等[13-14]，并在水

生生物资源遗传多样性研究中得到广泛应用[15-21]。本文采用 Hyper-seq 简化基因组测序技术，该方法是

一种高效灵活的高通量 DNA 测序文库制备与基因分型方法，具有基因区域富集的作用，通过使用特殊

的 PCR 方法，将基因组简化、条形码添加和简化基因组序列扩增一步完成，适于处理大量样本群体并生

成丰富的基因型数据，为研究物种的遗传进化和群体结构分析提供准确的科学依据[22-23]。本研究以黄河

下游刀鲚为主要研究对象，选取 5 个代表性水域刀鲚样本，采用 Hyper-seq 简化基因组技术，旨在从基

因组层面评估黄河下游刀鲚的遗传多样性水平，解析黄河下游洄游型与定居型刀鲚的遗传差异、种群组

成及遗传结构，探究其与南水北调沿线定居型刀鲚种群的亲缘关系，以期为黄河下游刀鲚资源的科学评

估、种群动态预测及针对性保护管理措施的制定提供理论依据。 
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1 材料与方法 

1.1 样本采集 
研究用刀鲚样本采自 5 个不同地理区域（图 1），从北至南分别为黄河口（HHK）、庞口（PK）、

东平湖（DPL）、南四湖（NSL）、高邮湖（GYL），共计 180 个样本。前四个采样点鱼体样本采用定

置刺网采集，进行了鱼体体长、体重、头长及上颌骨测量（图 2），取鱼体肌肉组织与鳍条放入液氮中，

后放置于-80℃超低温冰箱保存备用。高邮湖群体获得鱼体肌肉组织样本，未进行相关生物学测量（表 1）。 

表 1 刀鲚种群样本信息 

Tab.1 Sample information of C. nasus population 

种群 样本数量 采样时间 经度 纬度 体长（cm） 体重（g） 上颌骨长/头长 

黄河口 HHK 30 2024 年 10 月 16 日 119.29 37.84 29.57±1.85a 96.62±16.04a 1.25±0.05a 

庞  口 PK 40 2023 年 5 月 17 日 116.21 36.16 13.81±4.67b 12.49±10.20b 1.04±0.03b 

东平湖 DPL 40 2024 年 9 月 15 日 116.17 35.96 10.97±1.38c 4.14±2.24c 1.04±0.04b 

南四湖 NSL 40 2024 年 6 月 5 日 117.20 34.64 14.93±1.24b 9.11±1.76b 1.02±0.02b 

高邮湖
*
GYL 30 2023 年 9 月 28 日 119.34 32.89 —— —— —— 

不同字母表示组间差异显著（P<0.05）;*高邮湖群体样本为肌肉组织，未进行生物学测量。 

 

图 1 刀鲚种群采样地点分布图(该图基于审图号 GS(2025)1508 号(版权:国家基础地理信息中心)、鲁

SG(2025)026 号(版权:山东省自然资源厅）的标准地图制作，底图无修改) 

Fig.1 Distribution map of C. nasus population sampling 

1.2 文库构建和高通量测序 

采用 TIANamp Genomic DNA Kit（天根生化科技有限公司，北京）提取刀鲚肌肉组织基因组 DNA，

通过 1%琼脂糖凝胶电泳检测和 NanoDrop 2000 微量分光光度计（Thermo Fisher，Massachusetts，USA）

检测 DNA 纯度及浓度。样品送至武汉贝纳科技有限公司测序。以满足标准的 DNA 为模板，加入自行设

计的 Hyper-seq-G 上下游引物，Hyper-seq-G 上游引物集设计包含 6 个碱基条形码、10 个固定碱基、4 个

核心碱基和兼容（NNN）悬垂物。通过 PCR 扩增，使引物与 DNA 结合以获得 Hyper-seq 文库。文库在
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Illumina Novaseq 6000 平台（Illumina San Diego，CA，USA）上进行 150 bp 双端测序。 

 

图 2 刀鲚样本上颌骨性状(a 黄河口刀鲚；b 东平湖刀鲚；↑示上颌骨末端位置。) 

Fig.2 Supramaxillary traits of C. nasus samples 

a C. nasus in Yellow River Estuary; b C. nasus in Lake Dongping; ↑ shows the terminal position of jaw 

 

1.3 原始数据过滤、序列比对和 SNP 鉴定 

对下机后的原始数据使用 FastQC[24]评估初始数据质量。采用 Trimmomatic v0.36[25]从原始测序数据

中去除接头序列、切割位点（reads 的前 6 个碱基对）以及低质量 reads（Q20<20，长度<36 bp）。通过

BWA v0.7.12[26] 将 所 有 个 体 过 滤 后 的 Clean reads 与 刀 鲚 染 色 体 水 平 的 参 考 基 因 组

（https://doi.org/10.6084/m9.figshare.21529488）[27]进行比对，利用 Stacks v2.59 软件[28]的 rm-pcr-duplicates

参数消除 PCR 重复序列并进行 SNP 鉴定去除群体缺失率超过 40%、最小等位基因频率（maf）大于 0.05

以及测序深度小于 3 的位点。 

1.4 群体遗传学分析 

使用 Stacks v2.59 软件[28]分别统计 5 个地理种群的遗传多样性参数，包括多态信息含量（PIC）、核

苷酸多样性（Pi）、观测杂合度（Ho）、期望杂合度（He）、有效等位基因数（Ne）及种群内近交系数

（Fis）。采用 R 语言 ade4 包[29]进行分子方差分析（AMOVA）。使用 PIXY 软件 v1.2.7[30]计算种群间的

遗传分化系数（FST）。利用 ADMIXTURE v1.3.0 软件[31]对所有个体进行贝叶斯聚类分析，聚类值（K）

设置为 1 到 9，通过最小交叉验证（CV）误差确定最优 K 值。主成分分析（DPCA）和系统发育分析使

用 MingPCACluster v1.38 软件[32]完成。采用 PHYLIP v3.696 软件[33]，构建邻接法（neighbor-joining method）

系统发育树。 

2 结果 

2.1 数据质控及 SNP 鉴定 
5 个种群获得原始测序数据 rawdata 280.56 GB，经过 fastp 过滤后得到 cleandata 261.95 GB。过滤后

的测序数据 Q30 平均值为 94.12%，GC 含量平均值为 42.56%，测序质量可靠，数据适用于后续分析。

180 个样本与参考基因组的比对率介于 74.81%~97.03%之间，共鉴定出 4,856,553 个变异位点；SNP 数量

为 3757099，占比为 83.31%。INDEL 数量为 752847，占比为 16.69%，且每条染色体上的 SNP 位点并非

均匀分布（图 3）。对鉴定到的变异位点使用 annovar 进行注释，结果显示变异位点在基因组不同区域呈

现显著不均一分布特征（表 2）。基因组区域分布显示，绝大多数 SNP 位于基因间区（53.46%）和内含

子区（43.73%）。外显子区变异数量占总变异数的 2.60%，其中非同义突变 SNP 数量（50.04%）多于同

义突变 SNP 数量（35.70%）。 

2.2 遗传多样性分析 

不同地理种群刀鲚的遗传多样性水平如表 3 所示。5 个种群多态信息含量（PIC）为 0.063、核苷酸

多样性（Pi）为 0.107、观测杂合度（Ho）为 0.054、期望杂合度（He）为 0.072，有效等位基因数（Ne）
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为 1.104；遗传多样性参数最高值均出现在庞口（PK），最低值均出现在黄河口（HHK）；总体近交系

数（Fis）为 0.232。 

 
图 3 刀鲚 SNP 在染色体上的密度分布 

Fig.3 The distribution of SNPs on different chromosomes of C. nasus 

表 2 刀鲚基因组 SNP 注释类型统计 

Tab.2 The annotation of SNP loci in the genome of C. nasus 

分布区域 数量 

基因间区域 2,671,189 

内含子区域 2,185,025 

外显子区域 130,125 

同义突变 SNP 46,451 

非同义突变 SNP 65,111 

移码突变 SNP 10,033 

非移码突变 3,366 

使基因获得终止密码子的 SNP 2,745 

使基因失去终止密码子的 SNP 174 

 

表 3 5 个刀鲚种群遗传多样性参数统计 

Tab.3 The genetic parameters of five C. nasus populations 

种群 
多态性信息含量

PIC 

核苷酸多样性 

Pi 

观测杂合度 

Ho 

期望杂合度 

He 
有效等位基因数 Ne 

近交系数 

Fis 

HHK 0.048 0.085 0.040 0.055 1.079 0.099 

PK 0.075 0.135 0.070 0.088 1.129 0.122 

DPL 0.063 0.110 0.053 0.073 1.108 0.135 

NSL 0.060 0.104 0.050 0.070 1.103 0.130 

GYL 0.057 0.101 0.047 0.066 1.097 0.118 

总和 0.063 0.107 0.054 0.072 1.104 0.232 

 

2.3 遗传结构分析 

分子方差分析（AMOVA）结果显示，群体间分子变异占比为 5.95%，群体内分子变异占比为 94.05%，

总体遗传分化指数（FST）为 0.0595（P＜0.01）（表 4）。进一步计算得出 5 个群体间的遗传分化指数

（Fst）在 0.0073~0.0262 之间，根据 Fst 值计算群体间的 Reynolds 氏遗传距离，显示黄河口种群（HHK）

与东平湖种群（DPL）间遗传距离最大, 而东平湖种群（DPL）与南四湖种群（NSL）间遗传距离最小(表

5)。基于 Fst 的临接树（NJ tree）结果如图 4 所示。 
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表 4 刀鲚 5 个种群分子变异分析（AMOVA） 

Tab.4 Analysis of molecular variance (AMOVA) of five populations of C.nasus 

变异来源 自由度df 平方和 变异组分 变异百分比（%）  固定指数（Fst）  

群体间 4  2908.6550 14.0818 Va 5.9504 0.0595* 

群体内 175 38949.2990 222.5674 Vb 94.0495  

计 179 41857.9540 236.6492   

*表示P < 0.01（基于 999 次重复的 Monte-Carlo 检验，模拟 p-value=0.001）. 

表 5 刀鲚种群间遗传分化系数（Fst）和遗传距离（DR） 

Tab.5 The genetic differentiation coefficient (Fst) and genetic distance (DR) in C. nasus populations 

 HHK PK DPL NSL GYL 

HHK — 0.0249 0.0262 0.0247 0.0243 

PK 0.0246 — 0.0096 0.0105 0.0110 

DPL 0.0259 0.0096 — 0.0073 0.0117 

NSL 0.0244 0.0104 0.0073 — 0.0116 

GYL 0.0240 0.0109 0.0116 0.0115 — 

下三角为群体间遗传分化系数（Fst）,上三角为群体间遗传距离群体（DR）。  

 

图 4 基于两两种群间遗传分化指数 Fst 绘制的邻接树（NJ tree） 

Fig.4 NJ tree based onWeir and Cockerham’s Fst values between population pairs 

通过 ADMIXTURE 软件分析刀鲚的种群结构，根据交叉验证错误率的数值确定最优分群数（K），

如图 5a 所示，当 K=2 时，存在明显的遗传结构。通过 DAPC 主成分析对所有刀鲚种群进行聚类，聚类

结果如图 5b 所示，黄河口刀鲚种群个体分布集中，聚为一组；其他 4 个刀鲚种群个体相对分散，形成第

二组。系统进化树与群体结构条形图显示，本研究个体亲缘关系相近，黄河口种群相对独立而其他 4 个

种群间个体分布相互穿插（图 5c）。 

3 讨论 

3.1 黄河下游刀鲚种群的遗传多样性差异 
遗传多样性是物种在长期进化过程中遗传变异和对环境适应的结果，是物种多样性和生态系统多样

性的基础，可以揭示物种或种群的变异和进化过程，也是评价生物资源的重要依据[34-36]。本研究发现，

黄河口、庞口、东平湖、南四湖和高邮湖 5 个刀鲚地理种群的遗传多样性总体处于较低水平（表 3）。

其中，核苷酸多样性（Pi）为 0.107＞0.01，表明种群在核苷酸序列中存在较为丰富的变异[37]；多态性信

息含量（PIC）为 0.063＜0.25，为低度多态性[38]；观测杂合度（Ho）0.054 小于期望杂合度（He）0.072，

表明种群中实际观察到的杂合子比例低于理论预期值[39]。综合来看，虽然在核苷酸水平上存在一定的多

样性，但整体仍呈现低度多态性的遗传特征。 



 8 

 

 
（a） 

 

（b）                               (c) 

图 5 刀鲚种群遗传结构分析 

（a）群体遗传结构分析 K=2 结果，（b）主成分分析结果，（c）进化树-群体结构组合图。 

Fig.5 The population genetic structure of C. nasus 

(a)Admixture plot for K = 2. (b) Discriminant analysis of principal components (DAPC) describing 

the variation between the sampling sites. (c) Phylogenetic relationgship-population genetic structure 

已有研究发现，东平湖[9]、南四湖[40]、高邮湖[41]的刀鲚种群多为定居型，黄河口刀鲚种群存在海淡

水生活史并具备洄游特性[9]。Bowersox B 等[42]对洄游型与淡水定居型两种生态型虹鳟（Oncorhynchus 

mykiss）的研究认为，洄游型种群因存在海淡水混合的生活史，其遗传多样性显著高于淡水定居型种群。

基于基因组 SNP 数据对洄游型与淡水定居型的大西洋鲑（Salmo salar）[43]和北极红点鲑（Salvelinus 

alpinus）[44]的研究也得到了类似结论。但在本研究中，黄河口种群的遗传多样性参数数值均最低。究其

原因，应与洄游对于遗传多样性的影响既有正向也有负向有关：一方面，洄游性促进不同种群间的基因

流动（gene flow），通过海洋阶段的迁移连接地理上隔离的淡水种群，从而降低种群间的遗传分化程度；

另一方面，洄游性鱼类扩散到新的淡水栖息地，当部分种群因物理阻隔或生态选择而放弃洄游行为则会

诞生新的种群及物种[45]。目前，定居型刀鲚已成为东平湖、南四湖渔业资源的优势种群[40,46]，而黄河洄

游型刀鲚种群曾一度被认为已经消失，自黄河实行统一调度特别是南水北调东线工程通水后，刀鲚再一

次在黄河口出现，其种群数量虽有所恢复却仍处于较低水平[47]。Frankham[35]即认为，当一个物种的分布

范围受到限制，并且有效种群比较小或者正在衰退，则更容易受到遗传漂变和近交衰退的作用，通常会

导致其遗传多样性水平降低。据此推测，黄河下游洄游型刀鲚有效种群较小且处于波动状态，是其遗传

多样性水平相对较低的主要原因。 

同时，对 4 个内陆水域刀鲚种群遗传多样性指数的对比分析发现，本研究中庞口种群的遗传多样性

参数最高，东平湖种群遗传多样性参数均高于南四湖和高邮湖种群。已有相关调查发现，生态补水及水
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利工程为黄河下游刀鲚种群的扩散提供了关键水文连通条件：2002 年经由京杭大运河从长江和淮河水系

的洪泽湖、骆马湖向南四湖的生态补水，长江流域的陆封型刀鲚种群被带入并扩散建群，2007 年后，南

四湖湖鲚种群由运河航道逐步扩展到上下级湖区的敞水区，渔获物比例逐年增大；2013 年南水北调东线

工程全线通水后，刀鲚又在东平湖出现并快速成功建群[5,40]。东平湖作为南水北调东线工程与黄河干流

交汇的最后一个湖泊，经多级提水纳入长江流域水体，其在汛期的开闸放水又实现了长江水与黄河水的

融合，庞口因处于东平湖与黄河干流的连接处，依托两大水体的连通优势逐步形成鱼类天然栖息庇护场

所[48]，为刀鲚种群提供了适宜的生存环境。本研究显示，调水沿线自南向北 4 个内陆水域刀鲚种群遗传

多样性参数依次递增，验证了水系的水文连通可打破地理隔离对鱼类种群的限制，为不同群体间的基因

流提供通道，进而对鱼类资源的发展及遗传多样性的维系发挥重要作用。 

3.2 黄河下游刀鲚种群组成与遗传结构 

在初步形态学测量基础上，通过基因组水平的 SNP 位点分析发现，本研究刀鲚样本均属于长颌鲚，

群体间无显著遗传分化。单因素方差分析及 LSD 多重比较表明，黄河口刀鲚种群的体长、体重和上颌骨

长/头长比均显著大于内陆水域刀鲚种群（P<0.05）。黄河口刀鲚种群上颌骨明显超过鳃盖后缘，并延伸

达到胸鳍基部，符合长颌鲚的典型形态特征（图 3a），而三个内陆水域刀鲚样本上颌骨虽均超过鳃盖后

缘，但多数个体上颌骨与头长长度相近（图 3b），且有少数个体（庞口 1 尾，南四湖 1 尾）上颌骨长/

头长值为 0.98。许志强等[49]对长江流域刀鲚、短颌鲚以及湖鲚颌骨长度的比较分析发现，刀鲚、短颌鲚

和湖鲚上颌骨长/头长变异范围存在一定的交叉，并认为鲚属鱼类上颌骨长度不是一种稳定的特征，其受

生态环境、生活习性影响较大，不能作为判定物种有效性的主要依据。同时遗传学分析发现，当前黄河

下游刀鲚种群间存在低-中等遗传分化（FST=0.0595）[50]，仍是同一物种内部不同地理种群，黄河口洄游

型刀鲚种群与内陆定居型刀鲚种群间遗传距离相对略大，但未达到遗传分化阈值（图 4）。当前研究认

为，洄游型长颌鲚与陆封型湖鲚遗传差异不显著，但二者与短颌鲚种群间存在较大遗传分化。Cheng 等
[51]提出短颌鲚和洄游型刀鲚均为有效物种，但湖鲚与洄游型刀鲚遗传差异不显著；轩中亚等[52]基于线粒

体细胞色素 b 基因分析发现，太湖湖鲚与短颌鲚存在高度的遗传分化；Xuan 等[53]结合耳石微化学和遗

传学综合研究认为，长颌鲚与短颌鲚为两个独立物种，虽然都具有洄游、定居两种生态型，但种内不同

生态型间无显著遗传差异。本研究中虽然也有少数内陆水域刀鲚样本在形态学上特征不明显，但遗传学

检测证实其与长颌鲚并不存在显著遗传分化。系统发育关系显示，黄河下游刀鲚种群间亲缘关系相近，

源自共同的祖先群体，且高邮湖种群与其他内陆种群个体间交叉分布，并未形成独立分支（图 5c）。李

秀启等[40]对南四湖、洪泽湖、太湖刀鲚种群系统发育关系研究发现，南四湖刀鲚和长江淮河水系中陆封

型刀鲚群体亲缘关系较近，本研究结果与之一致。 

群体遗传结构是遗传变异在物种或群体内的一种非随机分布[54]，其研究对种质资源的保护与可持续

利用具有重要意义。本研究 AMOVA 分析结果显示，5 个刀鲚种群的遗传变异主要来源于种群内部

（94.05%），说明种群内个体间的遗传差异是研究区域刀鲚遗传多样性的主要组成部分。基于主成分分

析（图 5b）和系统进化树-种群结构组合分析（图 5c）表明，黄河口种群具有相对独立性，种群内个体

遗传组分单一、遗传背景均一性较高，构成第一类群；其余内陆种群间遗传距离较近，个体遗传组分呈

高度混杂特征，基因交流频繁，共同组成第二类群。推测南水北调东线工程实施，打通了沿线湖泊水域

的生态联系，是黄河下游内陆水域刀鲚种群间遗传结构分化不显著的主要原因。 

本研究黄河口刀鲚种群表现出独特的遗传结构，是种群间变异的主要贡献来源。该特征与其遗传多

样性偏低的结果相互印证，综合区域水文与生态特征，其遗传结构的形成机制主要归因于生境筛选、地

理隔离与水文扰动三方面因素。首先，黄河口特殊的咸淡水交汇生境对种群遗传分化具有筛选驱动作用。

黄河口盐度梯度大、水文条件复杂，长期的环境筛选压力驱动了局部适应性进化，导致遗传多样性降低

并形成了独特的单一遗传组分；其次，闸坝建设引发的水系连通性受损与地理隔离，是种群遗传分化的

主要影响因素。水利枢纽建设可能会阻断不同区段鱼类的基因交流, 使鱼类生境片段化而导致鱼类区系

组成及群落结构改变，对洄游性鱼类的影响尤为显著[55，56]。长江中下游湖泊鱼类群落分类多样性研究表

明, 江湖阻隔会导致江湖之间营养物质和鱼类的交流中断, 鱼类多样性下降, 特别是洄游、半洄游型鱼类
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消失, 导致鱼类群落以湖泊定居型鱼类为主[57]。历史上东平湖是洄游型刀鲚的重要产卵场[2]，繁殖季节

刀鲚沿黄河干流洄游至东平湖产卵，孵化后的仔稚鱼顺流而下进入黄河口及近海区域生长育肥，形成完

整的洄游生活史，这一过程也是洄游型与定居型刀鲚实现基因交流的关键途径。但东平湖陈山闸与庞口

防倒灌闸的修建，阻断了河湖间的洄游通道，使得洄游型刀鲚难以入湖繁殖，而定居型刀鲚则栖息于东

平湖及周边连通水域，地理隔离导致两种群无法形成有效基因交流；此外，黄河调水调沙工程带来的水

文扰动，进一步抑制了刀鲚种群间基因流动。自 2002 年黄河实施调水调沙工程以来[58],黄河下游及河口

水文生态环境得到有效改善，维护了河流生态系统的健康和稳定[59]，为黄河口刀鲚的恢复提供了基础水

文条件，但水沙调度时间与刀鲚繁育季节存在重合：刀鲚繁殖期集中在每年 5-7 月，而黄河调水调沙工

程通常在每年汛期来临前的 6-7 月实施[60]。水沙调度旨在通过增大径流量冲刷泥沙、改善水沙分布，而

径流量、营养盐变化会引起调水调沙前后渔业资源种类组成、资源量的变化[61]。调水调沙过程伴随黄河

干流及河口区域的水体浊度骤升、水流速度急剧加快，一方面扰动破坏了刀鲚产卵所需的浅水环境，另

一方面高泥沙含量易造成鱼鳃堵塞，影响其呼吸与摄食，致使洄游型刀鲚繁殖成功率下降，进而促使洄

游型与定居型刀鲚种群逐渐产生遗传分化。 

3.3 黄河下游刀鲚保护及研究建议 

与 20 世纪末长期未见的黄河刀鲚相比，当前偶见的黄河口刀鲚种群，是黄河调水调沙等生态措施带

来生境改善下的逐步恢复；但基于近年黄河下游资源调查结果，黄河口刀鲚种群的出现时间又晚于湖泊

定居型种群，故也可能与东平湖水闸定期开放时定居型个体的被动流入有关。由于尚未观测到黄河刀鲚

完整的溯河洄游生活史，本研究中黄河口种群是本土种群的逐步恢复亦或是定居型个体因生境变化而发

生生活史改变，及其与其他种群在遗传组分上存在差异的形成机制，均需要对黄河口及干流典型刀鲚种

群不同洄游阶段个体遗传样本进行常年采集监测分析，以明确其遗传多样性本底值，为后续种群恢复提

供依据。 

庞口水域作为东平湖与黄河干流连接的过渡带，本研究中庞口刀鲚采样时值洄游型刀鲚上溯繁殖期

且东平湖水闸并未开放，显示其已具备成为洄游型刀鲚产卵场的自然条件。但种群遗传分析结果显示，

庞口刀鲚种群在遗传距离上与东平湖种群接近，其遗传组分与定居型刀鲚更为相似，与黄河口种群存在

明显遗传差异。据此推断，当前庞口水域虽存在刀鲚自湖泊向黄河干流扩散的趋势，但完整的溯河洄游

生活史还受到水文变化、饵料资源分布、种群遗传背景等多重复杂因素的综合制约，因此，加强庞口等

关键水域刀鲚种群跟踪监测并厘清其生活史适应性改变的制约因素，亦是恢复种群的重要技术支撑。 

目前黄河下游刀鲚产卵场、索饵场、越冬场及洄游通道的具体位置及功能状况尚未明确，需通过长

期系统监测为“三场一通道”生态修复提供基础数据。针对水闸阻隔导致的地理隔离问题，建议在东平

湖水闸修建过鱼通道及拓展构建繁育生境，保障刀鲚栖息地的完整性与连通性，为洄游型刀鲚种群恢复

创造有利条件。同时，优化黄河调水调沙工程的综合调控策略，平衡工程防洪减淤与生态保护效益，规

避工程实施与刀鲚产卵、育幼等关键期的冲突；此外，应关注南水北调东线工程带来的水系连通变化，

科学评估其对刀鲚种群扩散及基因交流的潜在影响，为黄河下游刀鲚种群保护与恢复提供技术支撑。 

4 结论 

本研究基于群体基因组学解析了黄河下游刀鲚的遗传多样性与种群遗传结构特征。研究结果表明，

黄河下游刀鲚隶属长颌鲚类群，整体遗传多样性处于较低水平，种群遗传变异主要来源于种群内部。其

中，黄河口种群的遗传多样性水平低于内陆种群，其遗传组分单一，与内陆种群存在差异。基于上述研

究结果，提出针对性保护对策：一是构建长期动态监测体系，对黄河下游关键水域刀鲚种群开展持续性

跟踪监测，系统阐明其种群遗传本底、资源动态及“三场一通道”分布特征；二是统筹协调水利工程运

行与种质资源保护需求，优化黄河调水调沙调度时序，规避工程水文扰动与刀鲚产卵育幼关键期的冲突，

同时科学评估南水北调东线水系连通格局对刀鲚种群扩散与基因交流的潜在影响，为黄河下游刀鲚种群

的生态修复与长效保护提供科学依据。 
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