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基于两种核蛋白编码基因序列研究16种
对虾系统发生关系
易  啸，毛  勇，苏永全*
（厦门大学海洋与地球学院 福建 厦门 361102）
摘要：为了研究对虾科（Penaeidae）对虾的系统进化关系，基于细胞核蛋白质编码基因钾钠腺苷三磷酸α亚基编码基因（NaK）和磷酸烯醇丙酮酸激酶编码基因（PEPCK）使用邻接法（neighbor jointing）构建了9属16种对虾的系统发生树。研究结果有力地支持1983年Burkenroad提出的三群体分类系统（three-tribe scheme），三个进化枝分别为：（对虾属+明对虾属+滨对虾属+囊对虾属+沟对虾属）、（仿对虾属+鹰爪虾属）和（赤虾属），分别对应为Penaeini、Trachypenaeini和Parapenaeini，有别于1949年Kubo所提出的五群体分类（five-group classification）。基于核基因的系统发生树很好地解决了线粒体基因构建的系统发生树中对虾属和明对虾属进化关系不明确的问题，赤虾属的对虾的进化关系也很好地符合了形态学分类结果，因此，可以作为对虾系统进化研究的重要补充手段与其他的研究方法联合应用。
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对虾隶属于节肢动物门（Arthropoda）、甲壳纲（Crustacea）、十足目（Decapoda）、游泳亚目（Natantia）、对虾科（Penaeidae）。在1993年出版的《现生甲壳动物亚门最新分类系统》中被分为26个属，共约200多种[1-2]。对虾在全世界甲壳类水产产业中具有非常重要的经济价值[2-5]。它们通常也被认为是十足甲壳类动物中最原始的群体[4，6]。
尽管对虾的分类学已经得到了广泛的研究，但是关于对虾的系统发育关系仍存在一定的争议，目前仅有两种全面的分类系统被提出。Kubo将对虾科分成五个群体，但是没有对这五个群体进行正式的命名，他除了认为单源的长眼对虾属（Miyadiella）是最先起源之外并未提及其他群体的内部关系[7]。但是长眼对虾属（Miyadiella）的分类学地位引起了相当大的争议，一些学者认为长眼对虾属的对虾只是异对虾属（Atypopenaeus）的对虾的幼体期[2]。
另一种分类系统由Burkenroad[8]提出，他将对虾科分成三个群体，并分别命名为Penaeini、Parapenaeini和Trachypenaeini，假定Penaeini是其中最先起源的群体。Burkenroad只划分了15个对虾属，认为Pelagopenaeus是Funchalia的一个亚属并且表示Tanypenaeus和Xiphopenaeus之间的差异不明，他的系统与Dall等[4]和Pérez Farfante & Kensley[2]的一致。Dall等划分了17个属，他将上述四种分类单元都提升到属[4]。Pérez Farfante & Kensley的分类系统同Dall等的区别在于他将Penaeus的6个亚属和Trachypenaeus的4个亚属分别提升到属，并且他认为长眼对虾属（Miyadiella）是一个单独的属[2]。
目前，已有一些分子系统发育研究用于阐述对虾科的进化史[9-12]。但是这些研究大多都是使用线粒体DNA和细胞核核糖体DNA进行研究，虽然取得了一些成果，但是仍然具有局限性：（1）线粒体DNA的快速替换饱和限制了其在深层次的系统发育分析中的应用，（2）细胞核核糖体DNA由于序列分析时排列结果不可靠。这些缺点使系统发育分析变得复杂并且阻碍了准确的系统发育树的建立。然而，核蛋白编码基因作为一种标记用于系统发育分析的优点有：这些基因在分析时易于排列，并且在基因组中具有很多可以用于系统发育分析的潜在基因。因此核蛋白编码基因被广泛应用脊椎动物和昆虫的系统发育分析。PEPCK基因和NaK基因在动物中参与了基本的细胞功能并且在进化过程中相当保守，最近，Tsang和Ma使用核基因NaK和PEPCK基因分别研究了十足目以及对虾总科的系统发育关系，取得了较好的成果，表明这两种核基因在对虾科的系统发育关系分析中具有较好的应用[13-14]。Yang等[15]使用NaK、PEPCK、16S rRNA、12S rRNA和COI基因研究了拟对虾属（Parapenaeus）的大部分对虾的系统发育关系，Cheng等[16]使用NaK、PEPCK和COI研究了赤虾属的部分对虾的系统发育关系，都取得了较好的结果，但是他们的研究局限在单个属属内对虾的系统发育分析。因此，有必要研究NaK和PEPCK基因在对虾科更多属的对虾系统发育关系中的应用。
本研究基于9个属的16种对虾，使用NaK和PEPCK基因探究了对虾科的分子系统发育关系，为未来研究对虾科系统发育关系提供一定的参考。
1 材料和方法
1.1实验材料
对虾科9属16种对虾被用于本次分子研究，实验所用对虾购买于广西北海和福建漳州当地海鲜市场， 所有活体标本浸泡于80%~100%酒精中，于-20 ℃冰箱保存备用；标本详细信息请见表1。选取披针单肢虾（Sicyonia lancifer）为外群。每个试验个体根据《枝鳃虾类科属-世界对虾总科和樱虾总科虾类》[2]鉴定到种。
表1  标本的详细信息
Tab. 1  detailed information of sampled specimens

	种类
	拉丁学名
	采集地
	样品数
	NaK gene GenBank序列号
	PEPCK gene GenBank序列号

	周氏新对虾
	Metapenaeus joyneri
	广西北海
	3
	KY864290-KY864292
	KY864317- KY864319

	刀额新对虾
	Metapenaeus ensis
	广西北海
	3
	KY864251-KY864253
	KY864326- KY864328

	戴氏赤虾
	Metapenaeopsis dalei
	广西北海
	3
	KY864248-KY864250
	KY864323- KY864325

	音响赤虾
	Metapenaeopsis stridulans
	广西北海
	3
	KY864278-KY864280
	 KY864305-  KY864307

	须赤虾
	Metapenaeopsis barbata
	福建漳州
	3
	KY864275-KY864277
	KY864302- KY864304

	门司赤虾
	Metapenaeopsis mogiensis
	福建漳州
	3
	KY864269-KY864271
	KY864296- KY864298

	高脊赤虾
	Metapenaeopsis lamellata
	福建漳州
	3
	KY864260-KY864262
	KY864335- KY864337

	角突仿对虾
	Parapenaeopsis cornuta
	广西北海
	3
	KY864263-KY864265
	KY864338- KY864340

	中华仿对虾
	Parapenaeopsis sinica
	福建漳州
	3
	KY864287-KY864289
	KY864314- KY864316

	鹰爪虾
	Trachypenaeus curvirostris
	福建漳州
	3
	KY864281-KY864283
	KY864308- KY864310

	宽沟对虾
	Melicertus latisulcatus
	广西北海
	3
	 KY864266- KY864268
	KY864293- KY864295

	日本囊对虾
	Marsupenaeus japonicus
	广西北海
	3
	KY864272-KY864274
	KY864299- KY864301

	短沟对虾
	Penaeus semisulcatus
	福建漳州
	3
	KY864254-KY864256
	KY864329- KY864331

	斑节对虾
	Penaeus monodon
	福建漳州
	3
	KY864245-KY864247
	KY864320-KY864322

	长毛明对虾
	Fenneropenaeus penicillatus
	福建漳州
	3
	KY864284-KY864286
	KY864311- KY864313

	凡纳滨对虾
	Litopenaeus vannamei
	福建漳州
	3
	KY864257-KY864259
	KY864332- KY864334

	披针单肢虾
	Sicyonia lancifer
	
	1
	EU427146.1(下载)
	EU427215.1（下载）


1.2 基因组DNA的提取、扩增以及测序
实验前将肌肉从酒精中取出，用蒸馏水洗净后充分晒干并剪碎，采用标准酚-氯仿法提取基因组DNA[17]。用1.2%的琼脂糖凝胶电泳检测抽提的DNA，并稀释到合适浓度进行扩增。PEPCK和NaK基因的扩增引物分别为：PEPCK for2（GCA AGA CCA ACC TGG CCA TGA TGA C）、PEPCK rev3（CGG GYC TCC ATG CTS AGC CAR TG）和NaK for-a（GTG TTC CTC ATT GGT ATC ATT GT）、NaK rev2（ATA GGG TGA TCT CCA GTR ACC AT）[13]。PCR反应采用25 µL体系：2.5 µL的10 × PCR buffer； 12. 5 mmol /L MgC12 (1.5µL)；10 mmol /L dNTPs (2 μL)； 各 10 µmol /L (1 μL)的正反向引物； 约50 ng模板DNA；1U的Taq DNA聚合酶； 加灭菌蒸馏水至25 μL。对于2种基因而言，PCR反应程序： 94 ℃ 3 min，然后94 ℃ 30 s，55~60 ℃ (取决于个体) 30 s，72 ℃ 1 min 30 s，循环35次，最后 72 ℃ 延伸 10 min[13]。PCR产物纯化后由华大基因公司ABIPRISMTM3730XL DNA Analyzer测序仪完成序列测定工作，测序引物为PCR扩增引物。
1.3 数据分析
测序后所有序列用ClustalX[18]进行序列的排列，并辅以手工校正。采用Mega6.0[19]软件进行数据处理及群体遗传结构分析，计算核苷酸组成及种内及种间遗传距离，每种虾选取一条代表序列基于Kimura双因子参数模型分别构建基于NaK基因、PEPCK基因和NaK基因和PEPCK基因合并序列的NJ树，节点的置信度检验采用bootstrap分析（1000个循环）。
2 结  果
2. 1 核苷酸组成分析
  将扩增得到的16种对虾的NaK基因同下载的外群披针单肢虾的NaK用ClustalX比对后，，将NaK基因剪切成534 bp，用MEGA6.0统计后，每种虾类的NaK基因片段核苷酸组成如表2所示。将扩增得到的16种对虾的PEPCK基因同下载的外群披针单肢虾的PEPCK用ClustalX比对后，将PEPCK基因剪切成549~553 bp，用MEGA6.0统计后，每种虾类的PEPCK基因片段核苷酸组成如表3所示。
表2 16种对虾和披针单肢虾的NaK基因片段核苷酸组成
Tab. 2  nucleotide composition of NaK gene of 16 kinds of shrimp and Sicyonia lancifer
	种类
	A/%
	T/%
	C/%
	G/%
	A+T/%
	总长

	周氏新对虾
	26.5
	26.6
	22.5
	24.4
	53.1
	534

	刀额新对虾
	26.8
	26.6
	22.3
	24.3
	53.4
	534

	戴氏赤虾
	24.5
	26.6
	24.0
	24.9
	51.1
	534

	音响赤虾
	24.8
	27.0
	23.6
	24.5
	51.8
	534

	须赤虾
	24.7
	27.2
	23.5
	24.5
	51.9
	534

	门司赤虾
	24.5
	26.7
	23.9
	24.9
	51.2
	534

	高脊赤虾
	23.8
	27.5
	23.2
	25.5
	51.3
	534

	角突仿对虾
	25.9
	25.9
	23.4
	24.8
	51.8
	534

	中华仿对虾
	25.5
	26.1
	23.5
	24.9
	51.6
	534

	鹰爪虾
	24.9
	26.4
	24.2
	24.5
	51.3
	534

	宽沟对虾
	25.1
	25.1
	23.8
	26.0
	50.2
	534

	日本囊对虾
	25.1
	25.7
	23.4
	25.8
	50.8
	534

	短沟对虾
	26.0
	24.9
	24.0
	25.1
	50.9
	534

	斑节对虾
	26.0
	25.4
	23.5
	25.1
	51.4
	534

	长毛明对虾
	25.7
	25.0
	24.1
	25.3
	50.7
	534

	凡纳滨对虾
	25.3
	24.9
	24.3
	25.5
	50.2
	534

	披针单肢虾
	27.0
	27.2
	21.5
	24.3
	54.2
	534


表3 16种对虾和披针单肢虾的PEPCK基因片段核苷酸组成
Tab.3  nucleotide composition of PEPCK gene of 16 kinds of shrimp and Sicyonia lancifer 

	种类
	A/%
	T/%
	C/%
	G/%
	A+T/%
	总长

	周氏新对虾
	23.8
	19.9
	30.9
	25.5
	43.7
	552

	刀额新对虾
	24.0
	19.4
	30.9
	25.7
	43.4
	552

	戴氏赤虾
	25.0
	19.1
	31.6
	24.4
	44.1
	552

	音响赤虾
	24.4
	22.4
	29.3
	24.0
	46.8
	552

	须赤虾
	24.7
	18.7
	31.2
	25.4
	43.4
	553

	门司赤虾
	25.4
	18.3
	31.8
	24.1
	43.7
	553

	高脊赤虾
	24.7
	18.4
	33.0
	23.9
	43.1
	551

	角突仿对虾
	21.2
	17.6
	34.6
	26.6
	38.8
	552

	中华仿对虾
	22.1
	17.7
	34.3
	25.9
	39.8
	552

	鹰爪虾
	22.9
	18.6
	32.5
	25.9
	41.5
	552

	宽沟对虾
	24.4
	18.9
	30.4
	26.3
	43.3
	553

	日本囊对虾
	24.1
	19.2
	29.9
	26.8
	43.3
	552

	短沟对虾
	23.8
	19.9
	30.3
	26.0
	43.7
	552

	斑节对虾
	24.7
	19.6
	30.3
	25.4
	44.3
	551

	长毛明对虾
	23.4
	19.4
	31.3
	26.0
	42.8
	549

	凡纳滨对虾
	22.2
	17.7
	32.4
	27.8
	39.9
	552

	披针单肢虾
	25.2
	17.8
	32.1
	24.9
	43.0
	551


16种对虾的NaK基因534个碱基组成的同源片段中有405个碱基为保守位点，有129个位点存在核苷酸突变，突变率为24.2%。16种对虾的NaK基因中A、T、C、G的平均含量分别为25.3%、26.1%、23.6%、25.0%，A+T的平均含量为51.4%。16种对虾的PEPCK基因中有350个碱基为保守位点，有204个位点存在核苷酸突变。突变率为37.0%。16种对虾的PEPCK基因中A、T、C、G的平均含量分别为23.8%，19.1%，31.5%，25.6%。A+T的平均含量为42.9%。
2. 2 遗传距离分析
将16种虾类的NaK基因片段和PEPCK基因片段的比对结果输入软件，以披针单肢虾作为外群，计算物种之间的相对遗传距离，并构成矩阵，见表4。对虾属的NaK及PEPCK基因序列遗传距离矩阵显示，在对虾科的9个属16种对虾中，NaK基因与PEPCK基因的最小遗传距离分别为0.001和0.012，都出现在戴氏赤虾和门司赤虾之间，说明他们的亲缘关系较近，NaK基因和PEPCK基因的最远遗传距离（不包括外群）都分为0.128和0.199，存在于长毛明对虾和交突仿对虾、高脊赤虾和鹰爪虾之间和周氏新对虾和音响赤虾之间。
表 4 对虾科16 种虾类NaK和PEPCK 序列的相对遗传距离矩阵
Tab. 4 Pairwise distance matrix of NaK and PEPCK gene fragment among 16 species of Penaeidae
	
	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17

	1
	
	0.052
	0.017
	0.010
	0.112
	0.117
	0.108
	0.117
	0.111
	0.104
	0.107
	0.112
	0.117
	0.108
	0.119
	0.110
	0.089

	2
	0.061
	
	0.010
	0.115
	0.108
	0.112
	0.125
	0.111
	0.104
	0.116
	0.111
	0.116
	0.116
	0.115
	0.119
	0.116
	0.112

	3
	0.140
	0.125
	
	0.046
	0.043
	0.001
	0.049
	0.109
	0.099
	0.112
	0.098
	0.104
	0.103
	0.106
	0.109
	0.100
	0.130

	4
	0.199
	0.182
	0.149
	
	0.008
	0.047
	0.048
	0.114
	0.108
	0.123
	0.103
	0.110
	0.113
	0.111
	0.110
	0.102
	0.142

	5
	0.142
	0.125
	0.031
	0.147
	
	0.045
	0.051
	0.117
	0.106
	0.122
	0.100
	0.107
	0.110
	0.109
	0.107
	0.105
	0.140

	6
	0.139        
	0.123
	0.012
	0.149
	0.028
	
	0.049
	0.111
	0.101
	0.114
	0.099
	0.106
	0.104
	0.106
	0.111
	0.102
	0.130

	7
	0.114         
	0.100
	0.041
	0.129
	0.045
	0.037
	
	0.119
	0.108
	0.128
	0.108
	0.115
	0.120
	0.111
	0.122
	0.104
	0.130

	8
	0.135             
	0.114
	0.108
	0.173
	0.103
	0.106
	0.091
	
	0.016
	0.057
	0.106
	0.109
	0.123
	0.120
	0.128
	0.110
	0.136

	9
	0.138            
	0.116
	0.109
	0.173
	0.102
	0.109
	0.100
	0.020
	
	0.058
	0.094
	0.100
	0.109
	0.107
	0.110
	0.101
	0.130

	10
	0.139              
	0.109
	0.111
	0.175
	0.108
	0.110
	0.095
	0.060
	0.062
	
	0.095
	0.101
	0.115
	0.112
	0.120
	0.102
	0.122

	11
	0.132                  
	0.129
	0.111
	0.169
	0.112
	0.108
	0.093
	0.137
	0.137
	0.135
	
	0.009
	0.043
	0.042
	0.043
	0.037
	0.133

	12
	0.142                    
	0.132
	0.122
	0.177
	0.123
	0.120
	0.103
	0.147
	0.147
	0.144
	0.013
	
	0.049
	0.048
	0.049
	0.043
	0.132

	13
	0.136                    
	0.124
	0.111
	0.179
	0.112
	0.112
	0.099
	0.122
	0.122
	0.125
	0.050
	0.058
	
	0.020
	0.023
	0.041
	0.137

	14
	0.137                   
	0.139
	0.110
	0.185
	0.110
	0.110
	0.097
	0.132
	0.136
	0.134
	0.051
	0.061
	0.035
	
	0.015
	0.034
	0.125

	15
	0.144                       
	0.132
	0.112
	0.178
	0.112
	0.110
	0.100
	0.122
	0.128
	0.128
	0.054
	0.060
	0.033
	0.042
	
	0.041
	0.141

	16
	0.151                       
	0.136
	0.123
	0.175
	0.124
	0.120
	0.101
	0.123
	0.130
	0.128
	0.061
	0.070
	0.049
	0.055
	0.045
	
	0.133

	17
	0.179                           
	0.166
	0.164
	0.187
	0.156
	0.158
	0.133
	0.151
	0.160
	0.158
	0.150
	0.162
	0.173
	0.167
	0.162
	0.152
	


注：1周氏新对虾2刀额新对虾3戴氏赤虾4音响赤虾5须赤虾6门司赤虾7高脊赤虾8角突仿对虾9中华仿对虾10鹰爪虾11宽沟对虾12日本囊对虾13短沟对虾14斑节对虾15长毛明对虾16凡纳滨对虾17. 披针单肢虾 对角线以下为PEPCK基因相对遗传距离，对角线以上为NaK基因相对遗传距离
2. 3 系统进化树
以披针单肢虾为外群，用邻接法（neighbor joining, NJ）分别构建对虾科9属16种对虾的NaK和PEPCK基因序列系统发生树,然后将连接的NaK和PEPCK基因也用NJ法。在构建系统发生树时，用Bootsrap value法检验，1000次重复抽样得到节点的置信度以自引导值估计。得到的系统发生树见图1。构建的3种NJ树的拓扑结构较为相似，但不同之处在于基于PEPCK基因构建的NJ树中新对虾属对虾和鹰爪虾属和仿对虾属聚合成一支，但在另外两树中新对虾属不与鹰爪虾属和仿对虾属聚在一起。并且长毛明对虾，高脊赤虾在三种树的位置也不尽一样。所研究的对虾科9属16种对虾，除新对虾属外，形成3个明显的分支，仿对虾属的角突仿对虾、中华仿对虾+鹰爪虾属的鹰爪虾聚为一支，赤虾属的戴氏赤虾、门司赤虾、高脊赤虾、须赤虾和音响赤虾聚为一支，最后对虾属的斑节对虾、短沟对虾+明对虾属的长毛明对虾+滨对虾属的凡纳滨对虾+沟对虾属的宽沟对虾+囊对虾属的日本囊对虾聚为一支。
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各分支上的数字为Bootstrap 1000个循环的自举检验值，下同。
图1  基于NaK基因序列(a)、PEPCK基因序列(b)及NaK和PEPCK基因合并序列(c)构建的NJ树
Fig.1  NJ tree based on NaK gene sequences (a), PEPCK gene sequences (b) and combined NaK and PEPCK gene sequences (c)
3 讨  论
3.1 核基因的优势
在本研究“2.1核苷酸的组成分析”中得出16种对虾的PEPCK和NaK基因的突变率分别为37.0%和24.2%，低于线粒体基因的突变率，之前对于对虾科的系统进化学的研究主要采用线粒体DNA，但是由于其快速替换饱和限制了线粒体DNA在系统进化研究中的应用，因此核蛋白编码基因可以作为一种新的分子标记用于研究对虾系统进化分析。在基于NaK基因序列建立的NJ树中，对虾属的斑节对虾和短沟对虾会被长毛明对虾所分开，而不能聚为一支，但在基于PEPCK基因序列以及NaK和PEPCK基因合并序列构建的NJ树中，对虾属的斑节对虾和短沟对虾能够聚为一支。而之前的一些基于COI基因和16S rRNA基因序列的系统进化分析不能很好的解决斑节对虾与对虾属中其它对虾以及与明对虾属中对虾的关系，在基于COI序列和16S rRNA序列所建的系统发育树中，对虾属中的斑节对虾与短沟对虾总会被明对虾属的虾所分开[11-12，20]。因此，基于PEPCK和NaK基因，能很好的解决这个问题，这也很符合形态学上通过有无肝脊而将对虾属（有肝脊）和明对虾属（无肝脊）区分开来[21]。
而赤虾属的对虾的主要分类形态学特征是头胸甲后方有无下缘响器[21]。本研究中所研究的赤虾中音响赤虾和须赤虾头胸甲后缘具有响器，高脊赤虾、门司赤虾以及戴氏赤虾的头胸甲后缘无响器。在本研究单独基于NaK和PEPCK基因序列构建的NJ树中，高脊赤虾未能和具有相同形态特征的门司赤虾和戴氏赤虾聚在一起，因此单独使用NaK基因和PEPCK基因不能很好的解释赤虾属内部对虾的系统计划关系。而基于PEPCK基因和NaK基因合并序列所构建NJ树中，音响赤虾和须赤虾聚为一支，而高脊赤虾、门司赤虾和戴氏赤虾聚为另外一支。结果与形态学分类结果一致，并且其中门司赤虾和戴氏赤虾的关系相较于高脊赤虾更为亲近，这也符合形态学上高脊赤虾的额角及额角后脊呈鸡冠状，门司赤虾和戴氏赤虾的额角宽、下缘突出呈薄片状的特征[21]。
综上所述，基于NaK基因和PEPCK基因合并序列的NJ树在研究对虾的系统发育关系上取得了很好的效果。
3.2 对虾科9属对虾的系统发育关系
本研究选取了新对虾属、赤虾属、鹰爪虾属、仿对虾属、囊对虾属、沟对虾属、滨对虾属、明对虾属、对虾属的16种对虾进行研究，根据基于NaK基因和 PEPCK基因合并序列构建的NJ树结果可知9个属的对虾可以分为3个进化枝（除新对虾属外），这符合Burkenroad[8]所提出对虾科可以分成三个群体Penaeini、Parapenaeini和Trachypenaeini的结果。
1934年Burkenroad根据头胸甲是否具有额胃脊以及额角侧沟的长短将对虾属（原）分为两个群体A和B[22]。1949年Kubo通过有无肝脊将无额胃脊以及额角侧沟短的群体B再划分了两个群体C（无肝脊）和D（有肝脊）[7]。1969年Pe´rez Farfante将这三个群体A、C、D分别命名为沟对虾亚属、明对虾亚属和滨对虾亚属，并且根据雌性交接器开闭在滨对虾亚属中划分出对虾亚属（雌性交接器闭合式）[23]。1971年Tirmizi为沟对虾亚属中具有囊状纳精囊结构的日本对虾建立了日本囊对虾亚属[24]。1972年Burukovsky为美国的沟对虾亚属中的虾建立了美对虾亚属[25]。1997年Perez Farfante and Kensley将广义的对虾属下属的 6 个亚属提升为属级水平[2]。本研究中基于NaK基因和PEPCK基因合并序列构建的NJ树第一个进化枝包含对虾属+明对虾属+滨对虾属+沟对虾属+囊对虾属，属于Penaeini群体。其中囊对虾属和沟对虾属聚为一支，表明它们之间亲缘关系接近，这与形态学上结果一致。滨对虾属、明对虾属和对虾属聚为另外一支。但对虾属在分子水平上相较于滨对虾属而言，它与明对虾亲缘关系更近，这与当前的对虾形态学结果有差异。分子系统发育研究表明也许当前的形态学不能很好的表达对虾属、明对虾属和滨对虾属之间的亲缘关系，需要进一步的进行研究。
第二进化枝包含赤虾属，属于Parapenaeini群体。第三进化枝包含鹰爪虾属+仿对虾属，属于Trachypenaeini群体，而新对虾属在第三进化枝外。Voloch等使用16S rRNA和COI基因研究对虾的系统发育关系中新对虾属也未和鹰爪虾属、仿对虾属聚合在一起，因此，对于新对虾属的分类地位，还应进行更多的研究[11]。由于本研究所研究的对虾的属和种类都较少，因此有必要在接下来的研究中采用更多的对虾进行研究。
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Phylogeny of 16 Species of Penaeid Shrimps Inferred from Two Nuclear Protein-coding Genes

YI Xiao, MAO Yong, SU Yongquan*
(College of Ocean and Earth Sciences, Xiamen University, Xiamen 361102, China)
Abstract: In order to study the phylogenetic relationships of penaeid shrimps (Penaeidae), the  phylogenetic tree of 16 species of penaeid shrimps from 9 genera are constructed by neighbor-jointing method based on nuclear protein-coding gene NaK (sodium–potassium ATPase a-subunit) and PEPCK(phosphoenolpyruvate carboxykinase). The result vigorously supports the three-tribe scheme proposed by Burkenroad (1983), three clades are resolved: (Penaeus sensu stricto+Fenneropenaeus+Litopenaeus+Marsupenaeus+Melicertus),(Parapenaeopsis+Trachypenaeus)and(Metapenaeopsis), corresponding to the Penaeini, Trachypenaeini and Parapenaeini respectively,but the result show a difference with the five-group classification of Kubo(1949).The phylogenetic tree of nuclear genes solve the obscure evolutionary relationship between  Penaeus sensu stricto and Fenneropenaeus, which can not be explain by phylogenetic tree built based on mitochondrial genes,the phylogenetic relationships among the Metapenaeopsis also are in consistent with the result of morphological classification well, accordingly, it can be used as a important complement to the phylogeny of penaeid shrimps, with the assistance of other methods.
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