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日本滑翔日月贝的形态学特征、分类地位修订及其系统发育分析
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摘要: 研究基于传统形态学、几何形态学及分子生物学方法, 探究日本滑翔日月贝(Ylistrum japonicum)的形态

及其与相似种的差异, 并对中国南海的滑翔日月贝属进行了重新描述与分类修订。结果显示: 原属于日月贝

属Amusium的“日本日月贝”与日月贝属Amusium长肋日月贝具有不同的系统发育位置, 并对我国的“日本日月

贝”的分类地位进行了更正, 由原日月贝属Amusium更正至滑翔日月贝属Ylistrum, 将“日本日月贝”的中文名更

正为日本滑翔日月贝Ylistrum japonicum。厘清日本滑翔日月贝与长肋日月贝形态差异, 主要为内肋条数不同,
性别分化类型不同。日本滑翔日月贝左壳内肋(34—52)条, 平均40条, 右壳内肋(43—55)条, 平均47条, 雌雄异

体。而长肋日月贝左壳内肋(22—30)条, 平均25条, 右壳内肋(22—30)条, 平均26条, 雌雄同体。此外, 基于化

石分子钟的估算, 日本滑翔日月贝分化时间大约在108.47 Mya, 为中生代的早白垩纪。
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扇贝科(Pectinidae, Rafinesque, 1815)是双壳纲

中最具多样性的类群之一。据记载, 扇贝科起源于

三叠纪, 在近2.5亿年的演化历史间发展出了6种生

活方式
[1], 特定的壳形反映了特定的生活习性

[2, 3]
。

日本日月贝Amusium japonicum作为我国的经

济贝类, 具有生长迅速、肉质肥满的特点, 兼具营

养价值与观赏价值, 民间俗称其为“带子”“飞螺”[4]
。

日本日月贝的分类研究较为混乱, 国内对日月贝属

Amusium及属内物种最早的描述见于张玺等
[5]
的

《南海的双壳类软体动物》一书。Habe[6]
基于形

态特征将中国台湾的种群命名为台湾日本日月贝

Amusium japonicum taiwanicum。王祯瑞
[7]
对中国

日月贝亚科进行研究, 采纳了Habe 的研究观点, 记
录了日月贝属内4个种及亚种级别的物种名称, 分
别为长肋日月贝Amusium pleuronectes、南沙长肋

日月贝Amusium pleuronectes nanshaensis、花日本

日月贝Amusium japonicum balloti及美丽日本日月

贝Amusium japonicum formosum。王祯瑞的分类依

据为美丽日本日月贝的壳更大(90 mm), 而花日本

日月贝的壳较小(12 mm)。随后, 刘瑞玉
[8]
主编的《中

国海洋生物名录》中日月贝亚科的物种记录仍然

沿用了王祯瑞的研究结果 , 将Amusium japonicum
formosa记录为Amusium japonicum taiwanicum的同

物异名, 但保留了美丽日本日月贝这一中文学名。

在《中国海洋生物图鉴》中将Amusium japonicum
taiwanicum 的中文名称更正为台湾日月贝

[9]
。

Alejandrino等[10]
与Smedley等[11]

的分子系统发

育研究结果表明, 不同日月贝物种之间或存在较远

的亲缘关系。2014年, Mynhardt等[12]
对日月贝属的

3个物种进行了分子系统发育分析及形态学研究,
结果表明, “日本日月贝”A. japonicum、“花日月贝”
A. balloti与长肋日月贝处于不同的系统发育位置,
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并将日本日月贝及花日月贝两个物种从日月贝属

Amusium移除, 因它们滑翔的生活习性命名并建立

了滑翔日月贝属Ylistrum。但Mynhardt等[12]
的研究

仅对日本产地的日本日月贝样本进行了测序, 而中

国香港市场购买的日本日月贝样本进行了形态学

研究, 缺乏具体的来源和分子信息。因此, 我国的

日月贝分类地位仍不清楚。

滑翔日月贝属与日月贝属在分类地位上均属

于扇贝亚科Pectininae, 日月贝属内仅长肋日月贝一

个现生物种, 滑翔日月贝属内存在日本滑翔日月贝

Ylistrum japonicum与花滑翔日月贝Ylistrum balloti
两个现生物种。长肋日月贝的分布更为广泛, 在热

带至亚热带的印度−西太平洋海域均有分布, 日本

滑翔日月贝主要分布在韩国、日本及中国南部地

区, 花日月贝仅在澳大利亚及新喀里多尼亚有分布。

有关滑翔日月贝属物种的研究, 主要集中在澳

大利亚
[13]
、日本

[14]
与韩国

[15]
。我国对滑翔日月贝

属研究较少, 叶王戟和梁广耀曾进行生态
[16]
与育苗

[17]

方面的报道。该属物种形态差异不明显、之前分

子分类方法尚未广泛使用等问题, 导致了物种鉴定

错误和同物异名的现象, 亟须更正完善。

本文研究的样本采集于广东阳江市, 通过形态

学方法及分子生物学方法对采集到的样本进行鉴

定。依据鉴定结果, 对日本滑翔日月贝进行了重新

的形态描述, 通过几何形态测量学方法探究了日本

滑翔日月贝与其易混淆的长肋日月贝二者之间的

形态差异, 更正了我国滑翔日月贝属物种曾经存在

的鉴定错误及同物异名现象, 并记录了该属物种的

产地分布记录, 为今后我国双壳类物种的形态鉴定

与分子研究提供基础数据。

 1    材料与方法

 1.1   实验材料

2023年于中国广东省阳江市海陵岛(21.61N,
111.93E) 拖网打捞到日月贝样本。采集的标本运

回实验室暂养3d, 选取活性较好且边缘完整的日本

滑翔日月贝、长肋日月贝各50只, 合计100只, 用于

后续实验。

 1.2   数据测量

利用电子游标卡尺(精确度为0.01 cm) 测量日

本滑翔日月贝及长肋日月贝的壳长(SL)、壳高(SH)
和壳宽(SW), 并统计两种扇贝左右壳的内肋数量。

 1.3   几何形态图像捕获

使用数码相机(Canon G12)对长肋日月贝和日

本滑翔日月贝的右壳进行图像捕获。先将相机固

定在翻拍架上, 整个拍摄稳定并保持相同的拍摄距

离, 各组图像具有相同的比例尺, 减小样本在投影

时由于视差产生的形变。使用水平仪调整透镜角

度, 使其镜头中心轴与拍摄水平面为垂直关系, 镜
头与样本之间的距离为125 mm[18]

。拍摄时扇贝内

面向上放置在水平架上, 以获取样本的平面图像。

为了消除不同实验人员对样本细节不同的主观判

断, 样本图像的采集和后续数据的处理由同一人

操作。

 1.4   数据的标准化处理

使用界标点(Landmarks)和半界标点(Semiland-
marks)的方法对捕获的扇贝几何形态图像进行数

据标准化处理。扇贝界标点和半界标点的选取参

考 Márquez及Bookstein[19, 20], 共选取28个点作为标

记点, 其中1—8为界标点, 9—28为半界标点。为确

保定量, 半界标点的确定在各界标点区间内, 以各

点间隔相等距离为标准。通过ImageJ v1.52软件对

长肋日月贝和日本滑翔日月贝的右壳二维图像进

行标点和数据采集。标点结果如图 1所示: (1)铰合

部底部, (2)前壳耳末端, (3)前壳耳与壳盘交界处,
(4)壳前缘的极值点, (5)壳腹缘的极值点, (6)壳后缘

的极值点, (7)后壳耳与壳盘交界处, (8)前壳耳末端,
(9—13)沿后壳耳轮廓线的半界标点, (14—18)沿前

壳耳轮廓线的半界标点, (19—23)沿壳前缘极值点

到壳腹缘极值点的半界标点, (24—28)沿壳腹缘极

值点到壳背缘的半界标点。

 1.5   形态学数据分析

使用SPSS v25.0分别计算长肋日月贝和日本滑
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图 1   8个界标点(黑点)与20个半界标点(灰点)在扇贝上的位置

Fig. 1   Position of the 8 landmarks (black dots) and 20 semi-land-
marks (grey dots) on the shell of scallop
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翔日月贝的壳长(SL)、壳高(SH)和壳宽(SW)平均

值(mean)、标准差(SD)等基本统计量; 并对2种扇

贝的各形态学性状进行独立样本 t检验(Indepen-
dent-samples t Test), 分析两种扇贝的差异, 显著性

水平均设定为0.05。
使用Past v4.03进行几何形态学分析。对长肋

日月贝和日本滑翔日月贝左壳的形态数据坐标进

行广义普鲁克分析(Generalized Procrustes Analysis,
GPA), 以去除在取界标点时由于位置方向和比例

变化产生的非形态差异的影响; 然后将经GPA变换

后的数据进行主成分分析 (Principal  Component
Analysis, PCA)和典型变量分析(Canonical variable
analysis, CVA)。
 1.6   系统发育分析

本实验中日本滑翔日月贝线粒体全基因组序

列已上传NCBI数据库 (登录号 :  PP571649)。在

GenBank中选择相关扇贝总科16个物种的蛋白编

码基因序列进行系统发育分析。系统发育树的构

建采用PhyloSuite v1.2.3[21], 并用MAFFT v7.505 [22]

对齐序列, Gblocks 0.91b[23]
裁去冗余片段, 最后利

用贝叶斯法(MrBayes)构建系统发育树
[24]
。

 1.7   分歧时间估算

选取了扇贝总科内16个物种中的13个蛋白质

编码基因(PCGs), 以贝叶斯树的拓扑结构为基础,
运用BEAST v1.8.4软件进行分歧时间的估算

[25]
。

化石标准点的分配则采用正态分布的先验分布。

依据TimeTree  (http://www.timetree.org/)中的化石

记录, 选取了4个校准点, 包括海湾扇贝属Argopecten
与日月贝属Amusium分化时间约为(77—220) Mya,
紫扇贝Argopecten purpuratus与海湾扇贝Argopecten
irradians分化时间约为(17.9—80) Mya, 华贵类栉孔

扇贝Mimachlamys  nobilis与赭类栉孔扇贝Mima-
chlamys senatoria分化时间约为(58—67) Mya, 以及

大约在(127.7—190.3) Mya前分化的类栉孔扇贝属

Mimachlamys。分子钟模型采用松弛分子钟 (Re-
laxed clock log normal)模型, 树的先验值计算选择

Yule Model 模型, 运行了100000000代, 每1000代进

行一次抽样。利用BEAST软件包的TreeAnnotator
v1.8.4, 剔除了10%的初始老化样本。使用Tracer
v.1.6评估结果的稳定性。

 2    结果

 2.1   系统学描述

日本滑翔日月贝  Ylistrum japonicum (Gmelin,
1791) (图 2A—D)

扇贝目 Order Pectinida Gray, 1854

扇贝超科  Superfamily  Pectinoidea  Rafnesque,
1815

扇贝科 Family Pectinidae Rafnesque, 1815
扇贝亚科 Subfamily Pectininae Rafnesque, 1815
纹肋扇贝族Tribe Decatopectinini Waller, 1986
滑翔日月贝属Genus Ylistrum Mynhardt and Ale-

jandrino, 2014
同物异名:
Ostrea  japonica Gmelin,  1791:  Gmelin,  p.

3317[26];
Amusium  japonicum (Gmelin,  1791):  Röding,

1798: 165[27];
Amusium  japonicum  formosum T.  Habe,  1964:

4-5, pl. 2 figs 7—8[28];
Amusium japonicum taiwanicum Habe,  1992:  p.

235[6]

模式产地: 日本

地理分布: 西北太平洋海域; 日本冲绳, 韩国济

州岛 , 中国台湾西南海域及广东、广西、海南。

形态学描述: 壳体大, 呈圆形。壳质薄, 壳面光

滑且有光泽。左壳红褐色至深红色, 表面具同心圆

状排列的深色生长纹, 日本的个体颜色更红壳缘处

颜色更深, 而中国产地的个体更偏褐色; 右壳呈白

色至淡黄色。两侧壳耳小, 左壳耳颜色很深, 大小

略具差异。贝壳内面均为白色, 并带有黄色边缘,
有时左壳内面边缘呈棕色。两壳内面均有放射状

的突起内肋 , 左壳34—52条 , 右壳43—55条(附表

S1)。左壳壳耳颜色较腹缘颜色深。闭壳肌痕略

显。铰合部较短, 内韧带呈深褐色, 位于三角形的

韧带槽中。

讨论: 日本滑翔日月贝与长肋日月贝均表现为

扁平而光滑的近圆形外壳, 小而略呈三角形的壳耳,
在壳形态上具有高度的相似性, 但内肋的数量与形

态可以将两个属很好地区分开来(图 3), 长肋日月

贝的内肋肋长约占壳高的90%, 内肋数量在20—
30条, 日本滑翔日月贝的内肋长度约占壳高的33%,
数量均大于30条。传统形态学结果表明, 日本滑翔

日月贝的平均壳长、壳宽和壳高分别为(84.27±
10.63)、 (16.7±2.23)和 (82.97±9.48) mm;  长肋日月

贝平均壳长、壳宽和壳高分别为 (74.84±13.27)、
(16.29±2.69)和(76.34±14.51) mm。日本滑翔日月贝

的壳长和壳高极显著大于长肋日月贝(P<0.01), 壳
宽显著大于长肋日月贝(P<0.05); 日本滑翔日月贝

壳长/壳高为1.02±0.01, 长肋日月贝为0.98±0.03。
日本滑翔日月贝与花滑翔日月贝两个物种的

形态差异并不明晰, 缺乏区分手段; 二者在分布范
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围上也存在争议, Mynhardt等[12]
认为, 日本滑翔日

月贝仅存分布与日本、中国, 而花日月贝则分布于

澳大利亚及新喀里多尼亚一带, 两个物种在分布上

不存在重叠。而一部分研究则认为两个物种在中

国广东、广西及东南亚海域均有出现
[7, 8, 28], 王祯瑞

[8]

对于美丽日本日月贝(现称日本滑翔日月贝)及花日

月贝(现称花滑翔日月贝)的区分依据为前者壳更

大, 壳高超过90 mm; 在形态学描述方面, 中国广
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图 2    日本滑翔日月贝(A—D)与长肋日月贝(E—H)
Fig. 2    Ylistrum japonicum (A—D) and Amusium pleuronectes (E—H)

A、B. 日本滑翔日月贝左壳外表面观(A)与内表面观(B); C、D. 日本滑翔日月贝右壳外表面观(C)与内表面观(D); E、F. 长肋日月贝

左壳外表面观(E)与内表面观(F); G、H. 长肋日月贝右壳外表面观(G)与内表面观(H); I. 日本滑翔日月贝左壳内面细节; J. 日本滑翔日

月贝左壳内肋计数; K. 长肋日月贝左壳内面细节; L. 长肋日月贝左壳内肋计数

A, B. Left shell outer surface view (A) and inner surface view (B) of Y. japonicum; C, D. Right shell outer surface view (C) inner surface
view (D)  of Y.  japonicum:  E,  F.  Left  shell  outer  surface  view (E)  and  inner  surface  view (F)  of A.  pleuronectes:  G,  H.  Right  shell  outer
surface view (G) and inner surface view (H) of A. pleuronectes; I. Left shell internal surface details of Y. japonicum; J. Left shell inner rib
count of Y. japonicum; K. Left shell interior details of A. pleuronectes; L. Left shell internal rib count of A. pleuronectes
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西、广东所记载的“花日月贝”壳体呈深红褐色至

红褐色, 具有极明显的深褐色生长纹, 壳耳深紫色,
其在形态上高度相似于本文从广东地区采集日本

滑翔日月贝的样本。考虑到中国南部的日本滑翔

日月贝与花滑翔日月贝形态的相似性及上述研究

缺乏分子层面的依据, 推测这些因素可能导致了上

述的鉴定错误, 误将两广地区尺寸较小的日本滑翔

日月贝鉴定为分布于大洋洲的花滑翔日月贝。

 2.2   几何形态学对比结果

主成分分析　　对长肋日月贝和日本滑翔日

月贝右壳形态数据进行广义普鲁克分析(Generali-
zed Procrustes Analysis, GPA), 去除方向、位置、大

小等因素对形态的干扰, 对变换后的普鲁克数据进

行主成分分析(Principal Component Analysis, PCA) ,
判别两种扇贝的形态差异。结果表明, 前五个主成

分 (Principal Component,  PC)  的累计贡献率达到

80.25%。其中PC1的贡献率为48.18%, PC2的贡献

率为13.26%, 以贡献值最大的两个主成分为坐标绘

制二维分布散点图(图 4), 从形态分布来看: 长肋日

月贝和日本滑翔日月贝完全分开, 分别占据两块不

同的区域, 长肋日月贝(蓝色)全部分布于PC1正轴

上 , 在PC2正负轴均有分布 ; 日本滑翔日月贝(黄
色)主要分布于PC1负轴上, 在PC1正轴上也有少量

分布, 在PC2正负轴均有分布。沿PC1正轴: 扇贝的

壳盘变窄, 壳耳拉长且变宽, 主要分布群体为长肋

日月贝。沿PC1负轴: 扇贝的壳盘变宽, 壳耳缩短且

变窄, 主要分布群体为日本滑翔日月贝。沿PC2正
轴: 扇贝壳耳略微变窄, 具体来说前壳耳处向内收

缩, 壳盘左侧略微变窄; 沿PC2负轴: 扇贝的壳耳变

宽, 壳耳与壳盘间的夹角增大, 壳盘左侧略微变宽。

典型变量分析　　对长肋日月贝和日本滑翔

日月贝进行典型变量分析, 在典型变量分析中, 通
过普氏距离来表现相关结果。将数据导入PAST中,
通过组间协方差矩阵计算普氏距离, 结果如图 5所
示, 以样品判别变量为横坐标, 样本频数为纵坐标

做直方图, 可以发现日本滑翔日月贝与长肋日月贝

在图像上完全分开, 无任何重叠, 判别率达百分之

百, 这表明通过典型变量分析能够将两种扇贝完全

分开。结合典型变量分析与原始判别分析中样本

正确分类率均为100%, 采用严格判定的刀切法

Jackknifed 交叉验证, 评价日月贝的分类精度, 结果

表明, 长肋日月贝总体正确分类率为100%, 没有样

本被错判成日本滑翔日月贝。

 2.3   系统发育分析

利用扇贝总科的16个物种的线粒体全基因组

蛋白编码基因(PCGs)构建系统发育树(图 6), 结果

表明: 长肋日月贝与日本滑翔日月贝位于扇贝亚科

Pectininae的不同分支, 日本滑翔日月贝位于此分支

的最外侧, 长肋日月贝位于分支内侧, 并与两个扇

贝属 Pecten的物种形成姐妹分支。该结果与

Mynhardt等[8]
的多基因系统发育分析结果吻合, 本

实验基于蛋白编码基因构建的系统发育分析也同

样证实了两者较远的亲缘关系。

 2.4   分歧时间估算

Tracer v1. 5 软件中显示 Ess 值大于 200, 说明

在BEAUti 中设置的参数合理。基于化石分子钟的

估算, 日本滑翔日月贝具有更为古老的存在历史,
其分化时间约为108.47 Mya (图 7), 可追溯至中生

代的早白垩纪。长肋日月贝分化时间约为50.44 Mya,
为第三纪的始新世阶段。

 3    讨论

在分类学研究历程中, 许多早期物种描述过于
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图 4   日本滑翔日月贝与长肋日月贝的主成分分析

Fig.  4    Principal  components  analysis  of Y. japonicum and A.
pleuronectes
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图 5   典型变量分析

Fig.  5    Canonical  variate  analysis  (CVA)  diagram  of Y. japo-
nicum and A. pleuronectes
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简略, 导致后续的研究难以对特征进行确认。同物

异名现象在生物分类学研究中也是非常普遍的, 这
也增加了生物分类工作的难度。在现存约250种扇

贝中, 日月贝属(Amusium)分类地位频繁变动, 主要

归因于因趋同演化产生的壳形相似性(如放射肋

纹、壳耳对称性), 这也导致分类归属争议频发, 属
级分类单元的频繁修订导致中文名称未能同步更

新。本研究对中国产地的长肋日月贝和日本滑翔
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Fig. 6    BI Tree constructed based on protein-coding genes
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日月贝形态学的进行重新描述, 并同步规范了日本

滑翔日月贝中文名称与拉丁学名的对应关系, 明确

了两种扇贝的性别分化方式, 为贝类分类及水产种

类增养殖提供基础数据。

双壳类作为一个全球范围极具多样化的软体

动物分支, 在其漫长的演化过程中发展出了多种形

态与行为特征。双壳类形态上的异同与其所处的

生境与生活习性存在密切的关系, 其生活习性往往

可通过壳体形态来预测。根据化石分子钟, 日本滑

翔日月贝起源于早白垩纪, 并产生雌雄异体的生殖

方式, 推测可以通过增加基因多样性来提高后代的

适应能力, 从而在复杂的生态系统中获得更大的生

存优势, 而长肋日月贝分化于逐渐变冷的始新世时

期, 雌雄同体的生殖方式可以使其在不稳定的环境

中更具生存优势。

形态和行为的适应是生物体在新环境中生存

和定居的先决条件
[29, 30], 相较于大部分双壳类软体

动物, 扇贝科物种具有较强的运动能力及多样的生

活习性。滑翔日月贝及日月贝拥有扇贝科物种中

最为优秀的游泳能力——每次游泳的距离可达5—
30 m, 游泳期间的移动轨迹与基质接近平行并带有

滑翔的成分 , 而这种生活习惯则被称为“滑翔”。
Millward和Whyte[30]

对6种扇贝游泳能力的测试结

果表明, 长肋日月贝由于光滑的壳表, 在运动过程

产生了更低的形式阻力, 因而具有更强的游泳能

力。作为扇贝中最晚分化而出的生活方式, 滑翔的

生活习性在扇贝科内至少经历了四次的演化
[10], 通

过几何形态学发现, 滑翔日月贝形态上表现为略扁

平的近圆形壳盘, 缺乏凸起雕刻的壳表以及略微凸

起的左壳。这类壳形或可表明扇贝对于强游泳能

力的形态学适应性, 较强的游泳能力有助于它们快

速逃避危险、寻找食物和适宜的栖息地, 从而提高

生存和繁衍的概率。
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MORPHOLOGICAL CHARACTERISTICS, TAXONOMIC STATUS REVISION,
AND PHYLOGENETIC ANALYSIS OF YLISTRUM JAPONICUM

HAN Yi-Da1, XIE Yao-Yu1, MAO Jun-Xia1, CHANG Ya-Qing1 and TIAN Ying1, 2

(1. Key Laboratory of Mariculture & Stock Enhancement in North China Sea, Ministry of Agriculture and Rural Affairs, Dalian
Ocean University, Dalian 116023, China; 2. Dalian Shell Museum, Dalian 116023, China)

Abstract: Amusium  japonicum is  an  important  economic  scallop  species  in  China,  and  there  has  been  a  long-term
phenomenon of homonym. In this study, the morphology of A. japonicum was studied using traditional morphological,
molecular  biological,  and  geometric  morphological  methods.  The  study  aimed  to  identify  the  differences  between A.
japonicum and similar species and re-describe and revise its taxonomic classification in the South China Sea, thereby
contributing  to  scallop  taxonomy  and  phylogenetics  research.  The  results  indicated  that A. japonicum occupied  a
distinct  phylogenetic  position  relative  to A.  pleuronectes.  and  the  taxonomic  status  of  Chinese A. japonicum was
corrected for the first time, from the genus Amusium into a newly established genus Ylistrum, with the updated scien-
tific name Ylistrum japonicum. A maximum likelihood phylogenetic tree clearly separated Y. japonicum from A. pleu-
ronectes,  highlighting  their  divergent  evolutionary  lineages.  There  are  34—52 inner  ribs  in  the  left  shell  of Y. japo-
nicum, with an average of 40, and 43—55 in the right shell, with an average of 47, and Y. japonicum is gonochorism.
There are 22—30 internal ribs in the left shell of the A. pleuronectes, with an average of 25, and 22—30 in the right
shell,  with  an  average  of  26,  and  rogynous.  According  to  divergence  time  estimation,  the  divergence  time  of  the Y.
japonicum is approximately 108.47 million years ago (Mya), corresponding to the early Cretaceous period of the Meso-
zoic era.

Key words: Morphological character; Phylogeny; Taxonomic status; Ylisrum japonicum
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