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摘要: 福寿螺(Pomacea spp.)已广泛分布在我国长江以南各省, 且逐年向北扩散。本研究采集了长江下游上海及江苏分布区11

个种群的福寿螺样品, 测序获得270条线粒体COI基因序列, 生成10个单倍型(Hap1–10)。基于遗传距离及系统发育分析将

Hap1–9鉴定为小管福寿螺(Pomacea canaliculata), Hap10为斑点福寿螺(P. maculata)。其中, 小管福寿螺在所有采样点均有分

布; AMOVA层次分析将小管福寿螺种群分成跨长江分布的3个组群, 且分子变异主要来源于组群间。进一步结合已发表的我

国其他地区(大陆和香港), 以及日本和原产地阿根廷、巴西种群的福寿螺序列, 形成包含972条COI序列的数据集进行种群遗

传学分析。单倍型网络分析中, 所采集的小管福寿螺种群分布于3个包含阿根廷单倍型的子网络, 其中包含Hap5和Hap7的子

网络在我国首次被发现, 表明长江下游地区小管福寿螺从阿根廷多次入侵, 并发现一个新的入侵历史事件。斑点福寿螺仅在

长江以北江苏地区检测到, 单倍型Hap10也是我国大陆其他地区的主要单倍型, 表明长江以北江苏地区的斑点福寿螺可能由

国内已有分布区扩散而来, 均起源于巴西。我国不同地区种群的遗传多样性比较发现, 长江以南的小管福寿螺遗传多样性最

高(Hd = 0.627), 而香港种群斑点福寿螺的遗传多样性最高(Hd = 0.356)。基于核EF1α基因分型分析检测表明, 所采集福寿螺

的杂交种比例为52.6%, 高于原产地种群, 表明种间渐渗杂交在入侵过程中持续发生。本研究对于福寿螺监测预警及有效防

控具有重要意义。 
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ABSTRACT 

Aims: Apple snails (Pomacea spp.) distribute widely in the Chinese provinces south of the Yangtze River, which are 

spreading to the northern regions every year. We aimed to determine the identities and distributions of Pomacea species 

in the lower reaches of the Yangtze River. 

Methods: In this study, we collected apple snail samples from 11 populations in Shanghai and Jiangsu Province at the 
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lower reaches of the Yangtze River. From these samples, we sequenced 270 mitochondrial COI sequences. We retrieved 

the published Pomacea sequences of other Chinese populations (in the China’s mainland and Hong Kong), Japanese 

populations, and the native populations in Argentina and Brazil to form a COI dataset of 972 sequences from GenBank. 

We first identified species based on genetic distance and phylogenetic analysis of haplotypes and then analyzed the 

population genetic structures based on the parsimony network under 95% parsimony limit using the COI dataset. To 

compare the genetic diversity of the populations from this study and other Chinese populations, we calculated the 

haplotype diversity (Hd), nucleotide diversity (π), and average number of nucleotide difference (k) for the populations 

of P. canaliculata and P. maculata. We conducted the hierarchical analysis of molecular variance (AMOVA) of the 

populations from the south and north of the Yangtze River for P. canaliculata, due to only this species distributed in 

both banks. Finally, we determined the introgression patterns by genotyping the nuclear EF1α using the primer-specific- 

multiplex polymerase chain reaction (PCR). 
Results: We generated 10 haplotypes (Hap1–10) from the COI dataset, and identified Hap1–9 as P. canaliculata, and 

Hap10 as P. maculata. Pomacea canaliculata was found in all the surveyed populations, while P. maculata was only 

found in the Jiangsu populations north of the Yangtze River. The parsimony network of the populations of P. 

canaliculata split into three sub-networks, and each shared the haplotypes from Argentina. Notably, the sub-network 

containing Hap5 and Hap7 was firstly discovered in China. Both the parsimony network and the distribution 

frequencies of the haplotypes revealed that the population structures in this region were similar to the Japanese 

populations. Hap10 of P. maculata was identical with the dominant haplotype in other regions of China, which was 

shared with the haplotype from Brazil. The population diversity of P. canaliculata found in this study was the highest 

compared to other studies (Hd = 0.627), whereas the population diversity of P. maculata from the highest (Hd = 0.356) 

in Hong Kong. The populations of P. canaliculata across the Yangtze River were divided into three groups by AMOVA 

analysis, with the major source of molecular variance contributed from the groups. Genotyping the nuclear EF1α gene 

of the apple snails from this study revealed 52.6% hybrids, which was higher than that of the native populations. 

Conclusion: The P. canaliculata populations in the lower reaches of the Yangtze River likely result from multiple 

introductions from Argentina, and provide a new history of introduction of P. canaliculata in Shanghai and Jiangsu 

Province. Pomacea maculata may be introduced from other existing populations in China mainly in Sichuan Basin and 

Zhejiang Province, which are derived originally from Brazil. The high proportion of hybrids suggest continuous 

introgressive hybridization during the invasion process. Our results provide important information for the monitoring 

and effective control of invasive apple snails. 

Key words: biological invasion; molecular identification; population diversity; mitochondrial COI; introgressive 

hybridization; spread 

福寿螺(Gastropoda: Ampullariidae: Pomacea)是

原产于南美洲亚马孙流域的一类大型淡水螺

(Cowie et al, 2006), 当前已扩散至亚洲、北美洲、

欧洲、大洋洲的30余个国家和地区(Brito & Joshi, 

2016)。在我国, 福寿螺最早以食用为目的引入到台

湾养殖, 随后引入到广东省中山市, 并在20世纪80

年代的养殖热中在全国迅速扩散(杨叶欣等, 2010; 

Yang et al, 2018)。由于福寿螺携带广州管圆线虫

(Angiostrongylus cantonensis)等多种高风险人畜共

患寄生虫, 导致其逐渐失去市场价值, 被大量弃养

并逃逸到野外(Hayes et al, 2008)。迄今福寿螺已在

我国南方17个省区市(海南、广东、广西、云南、贵

州、福建、江西、四川、重庆、湖南、湖北、安徽、

浙江、江苏、上海、香港、台湾)广泛扩散, 对入侵

地的农业生产和人体健康造成严重威胁(Yang et al, 

2018, 2022; 戢小梅等, 2020; 刘义满等, 2020)。此外, 

福寿螺食性杂, 通过牧食淡水植物、捕食淡水无脊

椎动物及底栖生物、竞争淡水水生资源等对水体食

物链结构、生物多样性产生系列损害, 严重威胁水

生生态安全。 

尽管人们对于福寿螺的入侵危害已有较深刻

的认识, 但在很长时间内对福寿螺的种类及分布并

不清楚。福寿螺属的许多物种形态近似、可塑性高, 

根据螺壳等形态学特征很难准确鉴别种类(Hayes et 

al, 2012)。早期国内外普遍认为入侵福寿螺仅包括

小管福寿螺 (Pomacea canaliculata) (Hayes et al, 

2015), 近年来, 利用母系遗传的线粒体基因, 通过

序列相似度比对、系统发育关系分析、序列特征分

析等(刘青青和董志军, 2018), 可以实现福寿螺种类

的有效鉴定(杨倩倩等, 2016), 从而为福寿螺的分类

提供了有力支撑。例如, Yang等(2019)基于线粒体细

胞色素c氧化酶亚基I (cytochrome c oxidase subunit I, 
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COI)基因序列的DNA条形码分析从我国分布的福

寿螺种群中鉴别出小管福寿螺、斑点福寿螺

(Pomacea maculata), 并发现1个隐存种; 进一步结

合螺壳、软体解剖特征、卵及幼螺形态等的系统研

究 , 将这一隐存种命名为隐秘福寿螺 (Pomacea 

occulta) (Yang & Yu, 2019)。当前已明确小管福寿螺

在我国分布范围最广, 在南方各省份均有分布; 隐

秘福寿螺已扩散至13省份; 斑点福寿螺分布于四川

盆地、浙江、江苏与香港(Yang et al, 2018, 2022; 钱

子衿等, 2021)。 

受气候变化、经济一体化等影响, 福寿螺在全

球的扩散趋势日益加剧。Lei等(2017)根据物种分布

模型(SDMs)分析, 发现限制小管福寿螺在全球扩

散的最主要气候因子是最寒冷月份的最低气温, 推

测在今后50年内小管福寿螺将在亚洲和北美洲向

北、欧洲向东进一步扩散 , 全球适生区将增加

3.3%–10.3%。我国学者以多种气候因子为基础, 针

对福寿螺的分布北界和扩散趋势开展了系列研究。

Lv等(2011)首次以环境温度与小管福寿螺世代构建

模型并结合GIS绘图, 预测2020年小管福寿螺在我

国的最北分布范围可达31° N; 杨海芳等(2018)以气

温和降水量等作为气候影响因子, 预测福寿螺在我

国的适生区北界为35° N; Yin等(2022)研究发现, 最

暖季度的降水量和最冷月份的最高气温对小管福

寿螺在我国的分布起重要作用, 随着全球气候变暖, 

小管福寿螺未来将会进一步向我国北方地区扩散。

近年来, 福寿螺在江苏及上海地区大面积发生, 在

农田等水生生态系统中为害严重, 引起广泛关注

(Yang et al, 2019)。田间调研发现, 2019年福寿螺分

布最北已达32.43° N的江苏省泰州市(戢小梅等 , 

2020)。 

此外, 福寿螺种间渐渗杂交的发现成为其入侵

机制研究的新热点。Matsukura等(2013)首次利用限

制性内切酶ApaLI对核EF1α基因的酶切图谱多态性

进行分析, 发现日本、韩国、菲律宾、越南的小管

福寿螺和斑点福寿螺发生了种间杂交渐渗。Yang等

(2020)构建了检测福寿螺杂交型的特异引物多重

PCR方法, 检测了采集自中国12省份的福寿螺, 结

果表明线粒体为小管福寿螺、核基因为小管福寿螺

和斑点福寿螺杂合型的杂交种在我国分布最广泛, 

并揭示了杂交种的卵形态, 如卵块大小和卵粒直径

介于两纯种福寿螺之间。此外, 在原产地阿根廷、

巴西、乌拉圭等也检测到小管福寿螺和斑点福寿螺

的种间渐渗杂交(Yoshida et al, 2014; Glasheen et al, 

2020)。通过实验室交配试验, 揭示了小管福寿螺比

斑点福寿螺具有更高的耐低温能力, 而二者的杂交

种耐低温水平介于两个纯种之间, 这与日本田间调

研的结果一致, 即杂交种福寿螺在日本分布的纬度

范围介于两纯种之间, 推测渐渗杂交有助于提升斑

点福寿螺的耐寒性 , 促进其向低温地区扩散

(Matsukura et al, 2013, 2016)。 

本研究从上海及江苏跨长江分布区广泛采集

了福寿螺样品, 利用线粒体COI基因序列进行种类

鉴定, 结合入侵地与原产地种群已发表的COI序列

进行种群遗传结构和遗传多样性分析, 并通过核

EF1α基因分型分析探明该地区福寿螺种群的种间

渐渗杂交情况。 

 

1.1  样品采集 

2020年10月至2021年10月采集长江下游11个

地理种群的福寿螺样本。其中, 长江下游以南地区

有8个种群, 即上海市宝山区种群(SHBS)、太湖沿岸

的苏州市吴中区(WZLZ、WZMJB)、昆山市周庄镇

(KSZZ)和常熟市尚湖镇(CSSH) 4个种群, 以及临近

长江南岸的常熟市古里镇 (CSGL)和张家港市

(ZJGFH、ZJGXSC)种群; 长江下游以北包括扬州市

广陵区(JSYZ)、泰州市兴化市(JSTZ)和宿迁市泗洪

县(JSSQ) 3个种群(表1, 图1)。其中, 宿迁市泗洪县

(118.25° E, 33.47° N)为最北的采样点。上海种群及

长江下游以北的种群主要采自河道, JSTZ除灌溉河

道外还包括蟹田, JSSQ种群采自湖泊, ZJGFH种群

采自沟渠, 其他种群采自稻田或水生蔬菜田。 

田间采集样本时, 参考福寿螺属外壳形态特征

(Hayes et al, 2012)及我国田间淡水蜗牛种群的形态

测量特征(罗渡等, 2018)进行鉴定, 初步鉴定所采集

的样本为福寿螺属(附录1)。 

所用样品中, 张家港市凤凰镇(ZJGFH)和宿迁

市泗洪县(JSSQ)样点分别包含13个和10个卵块, 其

余均为成螺。其中, 采集样本量多于30个的种群从

中随机抽取30个, 样本不足30个的种群取全部, 共

计270个样本用于分子实验。 

1  材料与方法 
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表1  长江下游分布区福寿螺样品采集信息 

Table 1  Sampling information of the apple snails collected from the lower reaches of the Yangtze River 

序号 

Code 

地点 

Locality 

编号 

Code 

经度 

Longitude 

(E) 

纬度 

Latitude  

(N) 

生境 

Habitat 

序列数量 

No. of 

sequences 

1 上海市宝山区三星村 Sanxing Village, Baoshan District, Shanghai SHBS 121.36°  31.31°  河道 River 20 

2 苏州市吴中区甪直镇 Luzhi Town, Wuzhong District, Suzhou City WZLZ 120.48°  31.14°  水生蔬菜田 Aquatic 

vegetable field 

30 

3 苏州市吴中区马家浜村 Majiabang Village, Wuzhong District, Suzhou 

City 

WZMJB 120.46°  31.14°  水生蔬菜田 Aquatic 

vegetable field 

30 

4 昆山市周庄镇 Zhouzhuang Town, Kunshan City KSZZ 120.56°  31.21°  稻田 Paddy field 30 

5 常熟市尚湖镇 Shanghu Town, Changshu City CSSH 120.42°  31.36°  稻田 Paddy field 30 

6 常熟市古里镇 Guli Town, Changshu City CSGL 120.85°  31.65°  稻田 Paddy field 15 

7 张家港市凤凰镇鸷山 Fenghuang Town, Zhangjiagang City ZJGFH 120.62°  31.76°  沟渠 Ditch 17 

8 张家港市凤凰镇杏市村 Xingshi Village, Fenghuang Town, Zhangjiagang 

City 

ZJGXSC 120.68°  31.78°  稻田 Paddy field 28 

9 扬州市广陵区沙头镇 Shatou Town, Guangling District, Yangzhou City JSYZ 119.50°  32.34°  河道 River 30 

10 泰州市兴化市大邹镇顾马村 Guma Village, Dazou Town, Xinghua City, 

Taizhou City 

JSTZ 119.92°  33.15°  河道、蟹田 River, 

crab field 

30 

11 宿迁市泗洪县 Sihong County, Suqian City JSSQ 118.25°  33.47°  湖泊 Lake 10 

 

 

图1  本研究福寿螺采样点及基于AMOVA层次分析的分组。实心圆表示采样点, 同一线型框表示同一组群, 图中缩写含义见

表1。 

Fig. 1  Sampling locations of the apple snails and grouping based on AMOVA hierarchical analysis. Solid circles represent sampling 

points, the frames in same linetype indicates a population group, the meaning of the abbreviation in the figure is shown in Table 1. 

 
1.2  DNA提取、PCR扩增及测序 

取约10 mg成螺腹足或单粒卵提取基因组DNA, 

步骤参考血液/细胞/组织基因组DNA提取试剂盒

(TIANGEN, 上海)说明书。每个样品获得的DNA溶 

于100 µL ddH2O中 , 使用微量紫外分光光度仪

(NanoDrop, ND-2000)检测浓度及纯度后 , 置于

–20℃保存。 

使用通用引物对LCO1490/HCO2198 (Folmer et 

al, 1994)扩增线粒体COI基因片段。PCR体系包括

12.5 µL的TaKaRa Premix Taq, 9.5 µL的ddH2O, 上

下游引物(10 µM)各1 µL以及1 µL的基因组DNA。

PCR反应条件为: 94℃预变性3 min; 94℃变性30 s, 

50℃退火30 s, 72℃延伸1 min, 共34个循环; 72℃延

伸10 min, 4℃终止反应。使用1%的琼脂糖凝胶对
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PCR产物进行电泳检测, 将获得的阳性扩增产物交

由上海生工生物工程股份有限公司纯化测序。使用

Geneious v11.1.5 (Kearse et al, 2012)软件对原始序

列进行人工校正并剪切两端引物后获得最终序列。 

1.3  COI数据集 

我们获取了文献中已发表的中国、中国香港以

及日本、巴西和阿根廷种群的福寿螺COI序列702

条, 与本研究所测的270条序列形成包含972条序列

的数据集。其中, 中国大陆种群包括319条小管福寿

螺序列、30条斑点福寿螺序列(Yang et al, 2018), 以

及68条隐秘福寿螺序列(Yang et al, 2019); 香港种

群分别包括小管福寿螺、斑点福寿螺和隐秘福寿螺

序列139条、10条和13条(Yang et al, 2022); 日本种

群的19条小管福寿螺序列和29条斑点福寿螺序列

(Matsukura et al, 2008); 阿根廷种群的32条小管福

寿螺序列和13条斑点福寿螺序列(Rawlings et al, 

2007; Hayes et al, 2008, 2009); 巴西种群的斑点福

寿螺序列30条(Hayes et al, 2008; Glasheen et al, 

2020) (附录2)。其中, 中国、中国香港以及日本种

群的序列为地理种群序列, 而阿根廷和巴西种群的

序列主要是单倍型序列。 

1.4  序列相似性与系统发育分析 

将数据集使用Geneious v11.1.5 (Kearse et al, 

2012)进行全局比对后, 使用DnaSP v5.1 (Rozas et al, 

2017)生成单倍型, 使用Geneious v11.1.5计算单倍

型之间的K2P遗传距离。 

以神秘福寿螺(Pomacea diffusa) (EF515067)作

为外群, 基于相邻连接法(neighbor-joining, NJ)和贝

叶斯法(Bayesian inference, BI)构建系统发育树。使

用MEGA X软件(Kagawa & Takimoto, 2018)基于

K2P模型构建NJ树, 置信值设置为1,000次; 使用

jModeltest v2.1.10中的BIC计算出最佳核苷酸替代

模型为HKY + G, 并使用MrBayes v3.2.5软件

(Ronquist & Huelsenbeck, 2003)构建BI树, 同时运

行4个马尔可夫链(MCMC), 共运算5,000,000代, 每

1,000代储存一次树, 用burnin参数舍弃前25%后, 

计算合一树。 

1.5  种群遗传结构和种群遗传多样性分析 

在鉴定福寿螺物种的基础上, 对COI数据集生

成的小管福寿螺和斑点福寿螺单倍型进行种群遗

传结构分析。使用TCS v1.21 (Clement et al, 2000)对

数据集进行单倍型网络分析, 网络重建的统计简约

连接界限(parsimony limit)设置为95%。 

针对本研究所测定的长江下游江苏和上海种

群、已发表的中国大陆种群及香港种群的小管福寿

螺和斑点福寿螺进行种群遗传多样性比较分析。使

用DnaSP v5.1 (Rozas et al, 2017)计算小管福寿螺和

斑点福寿螺的单倍型多样性 (haplotype diversity, 

Hd), 核苷酸多样性(nucleotide diversity, π)和平均核

苷酸差异数(average number of nucleotide difference, 

k)等遗传多样性参数。对江苏和上海地区长江南、

北小管福寿螺种群进行了遗传多样性比较分析 , 

以揭示该地区长江南北福寿螺种群遗传多样性的

关系。 

为了揭示江苏和上海地区长江南北福寿螺种

群的关系, 使用SAMOVA v2.0软件(Excoffier et al, 

1992)对11个地理种群的小管福寿螺进行AMOVA

层次分析, 设置分组为2‒7组, 采用标准计算中的

Tamura & Nei模型进行1,023个置换检验, 计算11个

地理种群的分组以及各种群变异来源和变异程度。 

1.6  杂交渐渗分析 

使用Yang等(2020)发表的特异引物多重PCR方

法 , 利用引物组EF3Fc/EF3Rc/EF1Fm/EF3Rm进行

核基因EF1α分型分析。使用3.5% (w/v)琼脂糖凝胶

电泳检测3 μL的扩增产物。 

根据线粒体COI基因(C、M型)和核基因EF1α 

(C、M、B型)共同判断福寿螺个体的杂交型。其中, 

线粒体COI基因鉴定为小管福寿螺时, 核基因EF1α

也鉴定为小管福寿螺的是CC型; 核基因EF1α鉴定

为斑点福寿螺的是CM型; 核基因EF1α鉴定为小管

福寿螺和斑点福寿螺杂合型的是CB型。同样地, 线

粒体COI基因鉴定为斑点福寿螺时, 根据不同的核

基因EF1α分型可分为MC型、MM型和MB型3种杂

交型。 

 

2.1  福寿螺物种鉴定 

本研究共测序获得长江下游江苏和上海种群

福 寿 螺 的 270 条 COI 序 列 (GenBank 序 列 号

MZ396656–MZ396815, ON054061–ON054170)。所

构建的包含中国、中国香港以及日本、巴西和阿根

廷福寿螺种群的972条COI序列数据集, 经序列多

2  结果 
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重比对后剪切为579 bp的一致性序列, 并生成73个

单倍型(Hap1–73, 附录3)。所测长江下游江苏和上

海种群的福寿螺COI序列分布于单倍型Hap1–10。 

依据序列相似性分析73个单倍型聚类为3组(图

2)。其中, 第一组共包含30个单倍型, Hap1–9和小管

福寿螺单倍型Hap11–31, 组内遗传距离为94.0%‒ 

99.8%, 组间遗传距离为89.0%‒92.8%; 第二组包括

38个单倍型, Hap10和斑点福寿螺单倍型Hap32–68, 

组内遗传距离为94.8%‒99.8%, 组间遗传距离为

89.0%‒94.3%; 第三组包含隐秘福寿螺的单倍型

Hap69–73, 组内遗传距离为99.1%‒99.8%, 组间遗

传距离为89.6%‒94.3%。 

所构建的NJ和BI系统发育树的拓扑结构一致, 

均具有较高的置信值支持度(图3)。小管福寿螺、

斑点福寿螺和隐秘福寿螺分别聚类为一支 , 且斑

点福寿螺与隐秘福寿螺具有较近的系统发育关系。

小管福寿螺包含Hap1–9和Hap11–31; 斑点福寿螺

包含Hap10和Hap32–68; 隐秘福寿螺包括Hap69–73 

(图3)。 

序列相似性和系统发育关系结果共同表明 , 

本研究种群共鉴定出两种福寿螺, Hap1–9为小管

福寿螺, 包含234个样本, 占总样本数量的86.67%; 

Hap10 为斑点福寿螺 , 包含 36 个样品 , 占比

13.33%。 

 

 

图2  基于K2P遗传距离的单倍型序列相似性热图。P. canaliculata: 小管福寿螺; P. maculata: 斑点福寿螺; P. occulta: 隐秘福

寿螺。 

Fig. 2  Heatmap of the sequence similarities based on K2P genetic distance of the haplotypes 
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图3  长江下游福寿螺单倍型构建的系统发育树。系统发育

分支节点为相邻连接法/贝叶斯法(NJ/BI)系统发育树的置信

值, 仅显示> 60%的数值; 其中加粗显示的Hap1‒10为本研

究所测COI序列生成的单倍型。 

Fig. 3  The phylogenetic tree constructed by the haplotypes of 

apple snails from the lower reaches of the Yangtze River. The 

branch nodes of phylogenetic trees denote neighbor-joining/ 

Bayesian inference bootstrap supports. Only the values > 60% 

are displayed; Hap1–10 shown in bold are haplotypes 

generated from COI sequences from this study. 

 

2.2  单倍型分布 

小管福寿螺在所采集的11个地理种群中均有

分布(Hap1–9), 上海种群(SHBS)仅分布有小管福寿

螺, 包含Hap1和Hap7, 其中Hap7仅包含1条序列。

斑点福寿螺(Hap10)仅分布在江苏地区长江以北的3

个地理种群, 即扬州种群(JSYZ)、泰州种群(JSTZ)

和宿迁种群(JSSQ); 仅泰州种群以斑点福寿螺为优

势种(占76.67%), 其他种群均以小管福寿螺为优势

种(表2)。 

Hap1是小管福寿螺的优势单倍型, 包含126条

序列 , 占所测序列总数的46.67%, 分布于上海市

(SHBS)、苏州市(WZLZ、WZMJB)、昆山市(KSZZ)、

常熟市(CSSH)、泰州市(JSTZ)和宿迁市(JSSQ)等7

个种群(表2)。Hap2–6分别包含15条、21条、28条、

22条、18条序列; 其中, Hap2和Hap3各分布于2个种

群, Hap4和Hap6分别仅在张家港市(ZJGXSC)和扬

州市(JSYZ)分布, Hap5在苏州市吴中区(WZLZ、

WZMJB)及常熟市(CSSH)发现(表2)。通过NCBI数

据库的BLASTn比对发现, Hap8–9尚未在其他地区

报道, 是本研究所检测到的特有单倍型, 分别分布

于常熟种群(CSSH)和张家港种群(ZJGFH) (表2)。 

2.3  小管福寿螺的种群遗传结构 

本研究所构建的COI数据集共包含小管福寿螺

30个单倍型 (Hap1–9和Hap11–31, 附录3)。其中 , 

Hap1是最大的单倍型, 共包含370条序列, 由阿根

廷种群与各入侵地种群共享; Hap1是中国长江下游

江苏和上海种群(126条)、香港种群(99条)以及日本

种群(7条)的优势单倍型, 是已发表的中国大陆种群

的第二大单倍型(129条)。Hap2–4由中国种群和日本

种群共享: Hap2是已发表的中国大陆种群的最大单

倍型(159条), 也是香港种群的第二大单倍型(32条), 

但在中国江苏种群和日本种群分别仅检测到15条

和1条序列; Hap3在中国江苏种群和日本种群分别

包含多条序列, 但仅包含1条已发表的中国大陆种

群序列(GenBank号KP310290); Hap4在张家港种群

(ZJGXSC)、已发表的中国大陆种群和日本种群均包

含多条序列, 但仅包含1条香港种群序列(附录3)。

Hap5 由中 国的苏 州市吴 中区 种群 (WZLZ 、

WZMJB)、常熟市种群(CSSH), 以及日本种群共享; 

Hap6由江苏扬州种群、已发表中国大陆种群(浙江

绍兴)和日本种群共享; Hap7是上海种群和阿根廷

种群的共享单倍型(附录3, 表2)。 

单倍型网络分析表明, 在95%的简约连接界限

下小管福寿螺的单倍型共分成4个子网络A‒D, 本

研究所测种群分布于单倍型网络A‒C, 网络D仅包

含来自阿根廷种群的Hap22 (图4)。其中, 网络A‒B

均除包含本研究测序种群外, 还包含中国大陆已发

表种群、香港种群, 以及日本种群和阿根廷种群, 

而网络C仅由本研究测序种群、日本种群和阿根廷

种群共享(图4)。网络A包含14个单倍型, 以Hap1为 
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表2  本研究福寿螺种群的COI单倍型分布。地点编号见表1。 

Table 2  Distribution of COI haplotypes of the populations from this study. Location code see Table 1. 

单倍型 

Haplotype 

序列数量 

No. of 

sequences (%) 

SHBS WZLZ WZMJB KSZZ CSSH CSGL ZJGFH ZJGXSC JSYZ JSTZ JSSQ 物种 

Species 

Hap1 126 (46.67) 19 23 16 30 27 – – – – 2 9 小管福寿螺
Pomacea 

canaliculata 

Hap2 15 (5.56) – – – – – – 10 – – 5 – 小管福寿螺 

P. canaliculata 

Hap3 21 (7.78) – – – – – 15 6 – – – – 小管福寿螺 

P. canaliculata 

Hap4 28 (10.37) – – – – – – – 28 – – – 小管福寿螺 

P. canaliculata 

Hap5 22 (8.15) – 7 14 – 1 – – – – – – 小管福寿螺 

P. canaliculata 

Hap6 18 (6.67) – – – – – – – – 18 – – 小管福寿螺 

P. canaliculata 

Hap7 1 (0.37) 1 – – – – – – – –   小管福寿螺 

P. canaliculata 

Hap8 2 (0.74) – – – – 2 – – – –   小管福寿螺 

P. canaliculata 

Hap9 1 (0.37) – – – – – – 1 – – – – 小管福寿螺 

P. canaliculata 

Hap10 36 (13.33) – – – – – – – – 12 23 1 斑点福寿螺  

P. maculata 

 

 

图4  基于TCS模型建立的小管福寿螺单倍型网络。95%简约连接界限下分成4个子网络(A‒D); 圆的大小与序列量成正比, 

不同图案代表不同地理种群, 白色圆表示缺失单倍型。 

Fig. 4  Haplotype network of Pomacea canaliculata based on TCS model. The haplotypes network of P. canaliculata splits into four 

sub-networks (A‒D) under 95% parsimony limit. The size of the circles represents the number of sequences. Pattern types represent 

different geographical populations, with the white circles indicating missing haplotypes. 
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中心, 其他单倍型以1–2步的距离分布于四周; 除

Hap8和Hap13外, 其余均为阿根廷种群的单倍型

(图4)。网络B包含8个单倍型, 仅Hap20来自阿根廷

种群 , 通过缺失单倍型与其他单倍型 (Hap2、

Hap3–4、Hap6、Hap9、Hap11–12)连接(图4)。网

络C由中国的江苏、上海种群, 以及日本和阿根廷

种群的单倍型共享, 除Hap5和Hap7外, 其余单倍

型均来自阿根廷(表2, 图4)。 

2.4  斑点福寿螺的种群遗传结构 

COI数据集所生成的单倍型中包含38个斑点福

寿螺单倍型(Hap10和Hap32–68, 附录3)。在95%的

简约连接界限下, 斑点福寿螺的单倍型网络分成7

个子网络(A‒G); 其中, 除网络A外其他网络仅含有

巴西种群的单倍型(图5)。网络A共包含23个单倍型, 

Hap10是最大的斑点福寿螺单倍型, 由中国的江苏

种群、已发表的中国大陆种群、香港种群, 以及日

本种群和巴西种群共享, 表明入侵来源于巴西。

Hap32为已发表的中国大陆种群的单倍型, 与Hap10

通过两个缺失单倍型连接; Hap33为香港种群单倍型, 

通过1个缺失单倍型与阿根廷单倍型Hap35连接; 

Hap34由日本与阿根廷种群共享(附录3, 图5)。 

2.5  种群遗传多样性 

本研究小管福寿螺长江以南种群的种群遗传

多样性最高, Hd、π和k值分别为0.627、0.02546和

14.744, 其次是长江以北种群; 斑点福寿螺种群中, 

香港种群遗传多样性最高, 江苏种群遗传多样性最

低(表3)。江苏和上海地区小管福寿螺的长江以南种

群(SHBS、WZLZ、WZMJB、KSZZ、CSSH、CSGL、

ZJGFH、ZJGXSC)与长江以北种群(JSYZ、JSTZ、

JSSQ)具有相近的种群遗传多样性, Hd分别为0.627

和0.611, π分别为0.02546和0.02541, k分别为14.744

和14.713 (表3)。 

AMOVA层次分析分组结果显示, 组群数设置

为2‒7组时, 江苏和上海地区小管福寿螺均有长江

以北种群与长江以南种群构成的组群, 分为7组时

组间分化指数(FCT)最大为0.78503 (附录4)。在FCT = 

0.77374时将所采集的小管福寿螺种群分成3大组群: 

第一组群包括上海种群 (SHBS)、太湖沿岸种群

(WZLZ、WZMJB、KSZZ、CSSH)以及宿迁种群

(JSSQ); 第二组群包括长江南岸的张家港(ZJGFH)、 

 

 

图5  基于TCS模型建立的斑点福寿螺单倍型网络。95%简约连接界限下分成7个子网络(A‒G); 圆的大小与序列量成正比, 

不同图案代表不同地理种群, 白色圆表示缺失单倍型。 

Fig. 5  Haplotype network of Pomacea maculata based on TCS model. The haplotypes network of P. maculata splits into seven 

sub-networks (A‒G) under 95% parsimony limit. The size of the circles represents the number of sequences. Pattern types represent 

different geographical populations, with the white circles indicating missing haplotypes. 
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表3  本研究种群、已发表的中国大陆及香港种群的小管福寿螺和斑点福寿螺的遗传多样性 
Table 3  Distribution of population genetic diversity of Pomacea canaliculata and P. maculata from this study, published by China’s 
mainland and Hong Kong, and this study 

物种 

Species 

地理种群 

Region 

序列数 

No. of  

sequences 

单倍型数 

No. of  

haplotypes 

单倍型多样性 

Haplotype  

diversity (Hd) 

核苷酸多样性 

Nucleotide  

diversity (π) 

核苷酸平均差异数 

Average number of 

nucleotide difference (k) 

小管福寿螺 

Pomacea 

canaliculata 

长江以南 South of the 

Yangtze River 

200 8 0.627 0.02546 14.744 

 长江以北 North of the 

Yangtze River 

34 3 0.611 0.02541 14.713 

 中国大陆已发表 Published by 

China’s mainland 

319 7 0.587 0.02543 14.722 

 香港 Hong Kong 139 5 0.441 0.01956 11.324 

斑点福寿螺 

P. maculata 

江苏 Jiangsu 36 1 0.000 0.00000 0.000 

 中国大陆已发表 Published by 

China’s mainland 

30 2 0.067 0.00035 0.200 

 香港 Hong Kong 10 2 0.356 0.00430 2.489 

 
表4  长江下游分布区小管福寿螺种群COI分子变异方差分析 

Table 4  Variance analysis of COI molecular variation among populations of Pomacea canaliculata in the lower reaches of the 
Yangtze River 

变异来源 

Source of variation 

自由度 

Degree of freedom 

平方和 

Sum of squares 

方差组分 

Variance components 

变异百分率 

Percentage of variation (%) 

组群间 Among groups 2 122.265 9.56034 7.37 

组群内种群间 Among populations within groups 8 165.622 0.89486 7.24 

种群内个体间 Among individuals within populations 223 423.865 1.90074 15.38 

总变异 Total variation 233 1,811.752 12.35594 100.00 

 
常熟古里(CSGL)以及泰州(JSTZ)种群; 第三组群包

括张家港(ZJGXSC)和扬州(JSYZ)种群(图1, 附录

4)。遗传变异组成表明, 组群间、组群内种群间以

及种群内个体间变异分别占总变异的7.37%、7.24%

和15.38%, 表明遗传变异主要来源于组群间(表4)。 

2.6  种间杂交渐渗 

基于特异引物多重PCR的方法针对核EF1α基

因分型, 若扩增产物仅包含125 bp的片段则判断为

小管福寿螺型(C型), 若仅包含151 bp的片段则判断

为斑点福寿螺型(M型), 同时仅包含125 bp和151 bp

的两条片段则判断为小管福寿螺和斑点福寿螺杂

合型(B型) (图6) (Yang et al, 2020)。结合线粒体COI

基因和核基因EF1α分析, 共检测到6种杂交型。在

小管福寿螺中共检测到126个纯种(CC型), 占比

53.85%; CB型和CM型分别占35.90%和10.26%。其

中, 常熟古里种群(CSGL)和宿迁种群(JSSQ)的小管

福寿螺均为纯种, 仅在上海种群(SHBS)、太湖沿岸

种群 (WZLZ 、 WZMJB 、 CSSH) 和张家港种群

(ZJGXSC) 4个种群检测到CM型。与小管福寿螺不

同, 斑点福寿螺样本中杂种比例较高。其中, MB型

和MC型分别检测到11个(30.56%)和23个(63.89%),  

 

 

图6  基于核EF1α基因多重PCR扩增的长江下游福寿螺杂

交渐渗型检测。M为50 bp DNA梯带; 1‒6为长江下游福寿螺

样品, 分别为M型、B型、C型、C型、C型、B型。 

Fig. 6  Introgressive hybridization of the apple snails in the 

lower reaches of the Yangtze River based on EF1α gene 

multiplex PCR method. M, 50 bp DNA ladder; 1‒6 represent 

for M type, B type, C type, C type, C type, and B type of 

samples of apple snails collected in the lower reaches of the 

Yangtze River. 
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仅在扬州种群(JSYZ)检测到2个纯种斑点福寿螺

(MM型), 占比5.56%。 

 

福寿螺持续向冬季低温区扩散引发全球广泛

关注。本研究针对长江下游南北分布区开展调研, 

发现福寿螺向北已扩散至宿迁市泗洪县, 表明福寿

螺在江苏大部分地区具有适生性。长江以北江苏地

区有小管福寿螺和斑点福寿螺两个物种, 在长江以

南的江苏种群和上海种群仅检测到小管福寿螺发

生。已有研究显示我国斑点福寿螺主要发生在四川

盆地、浙江、江苏和香港地区(Yang et al, 2018, 2022; 

钱子衿等, 2021); 其中, 钱子衿等(2021)仅在长江

以南的江苏苏州发现斑点福寿螺, 而本研究发现了

长江以北江苏地区斑点福寿螺的分布, 进一步扩大

了我们对该物种分布范围的认识。尽管隐秘福寿螺

已在我国十余省份发生(Yang et al, 2018), 但我们未

在长江下游地区检测到这一物种。小管福寿螺生成

9个单倍型, 其中发现2个特有的单倍型(Hap8–9); 

斑点福寿螺仅检测到1个单倍型。与原产地阿根廷

和巴西福寿螺种群相比, 该地区的种群单倍型数量

较少, 表明入侵种群经历了奠基者效应, 仅保留了

少量祖先单倍型(Nei et al, 1975)。 

已有报道表明, 小管福寿螺是亚洲许多入侵地

的优势物种(Hayes et al, 2008; Yang et al, 2018)。本

研究所采集的地点均有小管福寿螺分布, 但在长江

以北地区的泰州市种群中斑点福寿螺为优势物种

(占76.67%), 扬州市种群也具有较高的斑点福寿螺

比例(60%)。这与所预期的斑点福寿螺低温耐受力

低、难以向北扩散相悖(Matsukura et al, 2016)。例

如, Matsukura等(2013)针对日本分布的福寿螺物种

鉴定表明, 斑点福寿螺仅分布在南部地区 , 在高

纬低温的北部仅有小管福寿螺分布。本研究调研显

示, 长江以北江苏地区福寿螺主要发生在河流、湖

泊等深水生境, 在稻田等浅水湿地极少发生。这可

能是由于冬季深水底部及淤泥中仍能保持较高的

温度(Wang et al, 2019), 对福寿螺的存活起到保护

作用有关。此外, 泰州种群主要在蟹田周边, 福寿

螺的最初来源可能主要作为蟹饲料而人为引入的。

由于斑点福寿螺与小管福寿螺具有相似的取食偏

好性, 但斑点福寿螺具有更高的生长速率 , 产卵

多、生长速度快、成螺个体大等优势, 使其在养殖

中更受青睐(Morrison & Hay, 2011; Hayes et al, 

2012)。 

单倍型组成与单倍型网络结构共同表明, 长江

下游江苏和上海地区的小管福寿螺种群遗传结构

与我国已发表的大陆和香港种群具有较大差异, 而

与日本种群更相似。种群遗传结构表明, 长江下游

江苏和上海地区的小管福寿螺可能从阿根廷多次

入侵, 并发现一个新的单倍型网络(图4C), 表明该

地区具有独立的入侵事件。多次入侵可以从原产地

的基因库里获得更多的基因型, 是提升入侵种群遗

传多样性的重要原因之一(Eyer et al, 2021)。这可能

是导致长江下游江苏和上海分布区的小管福寿螺

比我国大陆其他地区种群、香港种群等具有较高的

种群遗传多样性的重要原因。种群遗传多样性对于

外来生物在新生境中的环境适应性至关重要, 种群

遗传多样性越高越有利于扩散(VanWallendael et al, 

2021)。多次入侵及其所导致的较高的种群遗传多样

性对福寿螺在长江下游江苏和上海地区的快速适

应性进化和种群扩张具有重要促进作用。 

江苏和上海地区长江南部和北部的小管福寿

螺种群遗传多样性相似, 表明长江以南种群间、长

江以北种群间均不具有明显的遗传分化; 然而, 长

江下游江苏和上海地区的小管福寿螺种群形成跨

长江分布的3个组群, 且组群间遗传变异是主要的

分子变异来源。这一结果表明, 江苏和上海地区长

江以北的小管福寿螺可能由长江以南种群扩散而

来。中国四川盆地、浙江和长江以南江苏地区的斑

点福寿螺来源于巴西, 而中国香港和日本的斑点福

寿螺种群来源于巴西和阿根廷 (Matsukura et al, 

2008; Yang et al, 2018, 2022; 钱子衿等, 2021)。种群

遗传结构分析表明, 中国长江以北江苏地区的斑点

福寿螺与四川盆地和浙江种群的福寿螺一样, 均来

源于巴西。福寿螺自主扩散能力有限, 主要通过引

种等人类活动进行远距离扩散(Cowie et al, 2006)。

本研究的斑点福寿螺种群仅形成1个单倍型, 这与

中国大陆其他分布区的斑点福寿螺主单倍型相一

致, 我们推测长江以北的斑点福寿螺可能由国内其

他分布区随人类活动扩散而来。小管福寿螺与斑点

福寿螺的种群共同揭示了长江以北江苏地区的福

寿螺种群具有多元的入侵来源。 

杂交是适应性进化的重要驱动因素(Kagawa & 

3  讨论 
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Takimoto, 2018)。基因渐渗是提升种群遗传多样性

的重要机制之一(Freeland & Boag, 1999)。福寿螺种

间渐渗杂交在原产地就已突破种间生殖障碍, 发生

渐渗杂交(Glasheen et al, 2020), 并扩散到世界其他

地区。其中, 乌拉圭和巴西的杂种比例约为30% 

(Glasheen et al, 2020)。针对核基因分型分析结果, 

本研究中小管福寿螺和斑点福寿螺种群的杂交种

比例均高于原产地, 表明渐渗杂交在入侵过程中持

续发生, 可能在促进入侵扩散中发挥重要作用。此

外, Yang等(2020)对中国30个种群的小管福寿螺和

斑点福寿螺进行种间渐渗检测, 发现纯种小管福寿

螺(CC型)比例为26.86%、线粒体为斑点福寿螺而核

基因为小管福寿螺的MC型占比35.29%。与全国其

他地区福寿螺种群相比 , 本研究种群中CC型

(53.85%)和MC型(63.89%)比例均较高。这可能是由

于小管福寿螺耐寒性显著高于斑点福寿螺, 斑点福

寿螺通过与小管福寿螺杂交提升了子代的耐低温

水平(Matsukura et al, 2013, 2016)。此外, 当前仅在

香港发现了1头纯种斑点福寿螺, 而在中国大陆、日

本和韩国等地区尚未发现(Matsukura et al, 2016; 

Yang et al, 2020, 2022)。本研究在江苏省扬州市种群

检测到2头纯种斑点福寿螺样本, 这是否与上述深

水生境的温度保护作用或渐渗杂交对福寿螺低温

适应性的影响机制有关, 仍有待深入研究。 

综上所述, 本研究探明了长江下游江苏和上海

地区的福寿螺种类及分布, 明确了该地区长江南北

福寿螺的种群遗传结构, 揭示了长江以北江苏地区

的福寿螺具有多元的入侵来源, 并首次发现了小管

福寿螺在中国的一个新的入侵历史事件。多元入侵

来源、种间渐渗杂交等因素有利于提升福寿螺的种

群遗传多样性, 进而对其快速适应环境及扩张种群

提供了有利的遗传基础。全球气候变暖以及频繁的

水运、灌溉、引种等人类活动, 为福寿螺持续向北

扩散提供了有利条件。鉴于福寿螺有进一步向我国

北方扩散的风险, 有必要严格检疫、加强监测, 深

入开展福寿螺低温可塑性内在机制研究, 同时加强

植物保护、水生生态、疾控中心、水利及交通运输

等多部门协同, 对福寿螺的扩散范围和发生程度进

行有效控制。 
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附录  Supplementary Material 

 
附录1  本研究采集的福寿螺外壳形态 

Appendix 1  Shell morphology of apple snails collected from this study 

https://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2022346-1.pdf 

 

附录2  从GenBank中下载的福寿螺COI序列及参考文献 

Appendix 2  The COI sequences of apple snails retrieved from GenBank and their references 

https://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2022346-2.pdf 

 

附录3  本研究及已发表的中国、中国香港以及日本、阿根廷、巴西福寿螺种群的COI单倍型分布及序列信息 

Appendix 3  The COI haplotype distribution and sequence information of apple snails from this study and the populations published 

by China’s mainland, Hong Kong, and Japan, Argentina, Brazil 

https://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2022346-3.pdf 

 

附录4  基于AMOVA层次分析的本研究小管福寿螺种群的分组 

Appendix 4  Grouping of the Pomacea canaliculata populations from this study based on AMOVA hierarchical analysis 

https://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2022346-4.pdf 

 


