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摘要: 细鳞鲑(Brachymystax lenok)是我国重要的经济鱼类, 由于过度捕捞、环境污染及其他因素的影响, 其种群已处于
濒危状态。研究细鳞鲑种群的遗传结构对于探讨这一物种的形成与演化及其有效保护等问题具有十分重要的意义。本

文测定了我国东部水系的细鳞鲑7个种群71个个体的线粒体DNA控制区序列片段(835 bp), 发现43个变异位点, 共计15
个单倍型。AMOVA分析结果表明, 不同的地理区域之间存在显著的遗传分化(63.55%), 而区域内和种群内的遗传变异
分别只有24.17%和12.28%。采用邻接法(NJ)构建分子系统树, 结果表明, 单倍型被分成3个与各自的地理区域相对应的
族群, 各地理区域之间没有共享的单倍型。细鳞鲑的这种独特的遗传结构与其进化历史(例如地理隔离造成基因流的长
期中断)和生物学特性(例如有限的散布能力和基因交换能力)有密切的关系。根据上述研究结果, 我们建议对这3个遗传
分化显著的地理区域加以保护, 并按照不同的水系来保护种群, 避免不同区域的种群之间发生基因交流。 
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Abstract: Brachymystax lenok (Salmonidae) is an economically important fish species in China whose 
population is currently declining due to overexploitation and environmental pollution. Recently it has been 
listed as a threatened species in the China Red Data Book of Endangered Animals. To study the genetic 
structure and phylogeographic pattern of its populations is important for addressing the systematics, evolu-
tion, and effective conservation of this species. Partial sequences of the mitochondrial control region (835 bp) 
were obtained by PCR amplification of 71 individuals of Brachymystax lenok from seven populations in 
China’s eastern river systems. A total of 43 (5.1%) nucleotides were variable, resulting in a total of 15 haplo-
types. Analysis of molecular variance indicated that a high proportion of the total genetic variance was attri- 
butable to variations among regions (63.55%), whereas 24.17% and 12.28% occurred among populations 
within regions and within populations, respectively. A molecular phylogenetic tree constructed using the 
neighbor-joining (NJ) method suggested that the 15 haplotypes were assigned to three clades associated with 
geographic regions. There were no shared haplotypes found among regions. The pattern of phylogenetic dis-
continuity, which is associated with spatial separation, is a result of both historical (long-term, zoogeographic 
barriers to gene flow) and contemporary (limited dispersal and gene flow capabilities) factors. Based on these 
results, we propose that each of the three evolutionarily distinct groups of lenok populations should be pro-
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tected from loss of biodiversity. It is highly recommended that management efforts should be focused on riv-
erine conservation, avoiding translocations from the populations of different regions. 
Key words: genetic variation, haplotype, gene flow, Brachymystax lenok 

 
细鳞鲑(Brachymystax lenok)属于鲑科、鲑亚科

(Salmoninae)、细鳞鲑属, 分布于西伯利亚东部、蒙
古北部、中国及韩国等地(中国科学院水生生物研究
所等, 1993)。由于细鳞鲑分布地区较广、严格营淡
水生活、形态和生态特征复杂, 因而是研究东亚地
区物种遗传分化、系统地理格局的形成和演化过程

等问题的比较理想的模式生物。同时, 细鳞鲑肉味
鲜美、营养丰富, 具有较高的经济价值。但由于过
度捕捞、环境污染及其他因素的影响, 细鳞鲑种群
数量下降很快, 已处于濒危状态(汪松, 1998; 杨德
国和危起伟, 1999)。为保护物种和充分利用其自然
资源, 目前正在积极进行人工繁殖(刘希泰等, 2000; 
张建宏, 2003)。 
了解现有种群的遗传背景对于制定有效的保

护和管理策略十分重要。然而, 有关细鳞鲑的研究
仍非常有限(Froufe et al., 2004)。现有的研究主要利
用传统的分类学和生物地理学方法, 所得出的结论
往往存在争议, 如亚种划分问题(Kifa, 1976; 宋世
良和方树淼, 1984; Alekseyev et al., 2003; 马波等, 
2005)、起源与演变问题(高玺章 , 1980; 解玉浩 , 
1981; 李思忠, 1984; Mina, 1991; Froufe et al., 2003; 
Alekseyev et al., 2004)等。因此, 急需利用分子生物
学手段对细鳞鲑种群的遗传结构、系统发育及生物

地理学等方面开展全面、系统的研究。 
在高等动物体内, 线粒体DNA(mtDNA)进化速

率快, 主要为母系遗传, 这些优点使得mtDNA成为
一种探讨种内分子系统地理学的非常有效的遗传

标记(Avise et al., 1987), 因而在鲑科鱼类的研究中
得到了广泛应用(Brunner et al., 2001; Weiss et al., 
2002; Asplund et al., 2004; Stamford & Taylor, 
2004)。本文对我国东部水系细鳞鲑7个种群71个个
体的mtDNA控制区(D-Loop)片段进行了序列分析, 
研究了细鳞鲑种群的遗传结构, 并根据研究结果对
细鳞鲑种群的有效保护提出一些建议。 

1  材料与方法 

1.1  样品采集和DNA提取 
细鳞鲑种群在我国东部水系基本呈连续分布

(高玺章, 1980), 我们按由北向南顺序选择了7个种
群, 分属于3个地理区域(黑龙江地区、长白山地区、
古黄河地区), 共采集71份肌肉样品。由于采集难度
较大, 我们对采集到的所有样品都进行了分析。采
样地的具体地理位置和样本数见图1和表1。样品用
酒精保存并带回实验室进行分析。 

在每个装有100 mg粉碎样品的Eppendorf管中
加入1 mL消化液 (50 mmol/L Tris, pH 8.0; 100 
mmol/L EDTA, pH 8.0; 1% SDS, 0.6%蛋白酶K), 室
温消化16 h, 期间不停地轻轻摇动混匀。消化结束
后用等体积氯仿:异戊醇(24:1)进行抽提, 并取上清
液移至干净管中。在管中加入2.5倍体积的无水酒
精, 室温下过夜沉淀, 然后经13,000转离心30 min, 
回收总DNA。DNA中加入100–300 µL 无菌水, 放
置在–20℃下保存备用。 
1.2  PCR扩增和序列测定 
扩增mtDNA控制区序列的引物: 正向引物为

M13通用引物和引物t-pro (Shedlock et al., 1992), 
M13/t-pro: 5′-TGT AAA ACG ACG GCC AGT CCC 
AAA GCT AAG ATT CTA AA-3′; 反向引物s-phe: 
GCT TTA GTT AAG CTA CG (Nielsen et al., 1994)。
反应体系为50 µL, 其中包括 0.2 mmol/L dNTPs, 
1.5 µmol/L 每个引物, 2.5 U Taq 酶(Promega公司), 
10 × buffer, 以及3 µL DNA模板。PCR反应在
PTC-200 (MJ Research公司)上进行, 反应条件为: 
94℃, 5 min; 之后进行40个循环 (94℃, 30 s, 49℃, 
30 s, 72℃, 1 min); 反应结束后在72℃下再延伸5 
min。利用QIAGEN 试剂盒纯化PCR产物, 测序工
作由上海生工生物工程公司完成。 
1.3  数据分析 
利用CLUSTAL X (Thompson et al., 1997) 程序

对DNA序列进行多重对位排列并辅以手工校正, 参
数设置为 : gap-opening penalty=10.0, gap- exten-
sionpenalty=5.0。利用DnaSP 2.0 (Rozas & Rozas, 
1997)计算单倍型多样性 (h) (Nei & Tajima, 1981)和
核酸多样性 (π)(Nei, 1987), 评价种群遗传多样性
水平。为反映遗传分化在地区之间、地区内的种群

之间以及种群内的分布情况, 利用单倍型间的欧氏 
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图1 细鳞鲑种群的采样地点 
Fig. 1  Map showing Brachymystax lenok populations analyzed in this study 
 
 
表1  细鳞鲑种群代号、采样地、采样大小及地理坐标 
Table 1  Population codes, locality, sample size, and geographical coordinates of Brachymystax lenok  

种群 
Population 

采样地 
Locality 

采样数 
Sample size 

纬度 
Latitude 

经度 
Longitude 

WN 卧牛河, 黑龙江地区 
Woniuhe, Amur 

 
10 50°05′ N 127°51′ E 

SF 绥芬河, 黑龙江地区 
Suifenhe, Amur 

 
 8 43°48′ N 131°12′ E 

SH 松花江, 黑龙江地区 
Songhua River, Amur 

 
 9 50°33′ N 125°49′ E 

YL 鸭绿江, 长白山地区 
Yalu River, Changbai Mountains 

 
12 42°00′ N 127°22′ E 

TM 图们江, 长白山地区 
Tumen River, Changbai Mountains 

 
14 42°05′N 129°00′ E 

YE 黄河, 古黄河地区 
Yellow River, old Yellow River 

 
10 34°24′N 108°14′ E 

TL 吐里根河, 古黄河地区 
Tuligen River, old Yellow River 

 
 8 42°14′N 116°42′ E 

种群代号同图1 Population codes are the same as in Fig. 1. 
 
 
距离平方(squared Euclidean distance)矩阵进行分子
变异分析(AMOVA)(Excoffier et al., 1992)。以上的
种群遗传分析均利用ARLEQUIN 2.0(Schneider et 
al., 2000)程序完成。利用MEGA软件(Kumar et al., 
1994)构建基于Kimura双参数模型的系统发育树, 
节点支持率使用1,000次bootstrap检验。 

2  结果 

我们从71个细鳞鲑个体中成功扩增出约835 bp 
的mtDNA控制区序列片段。序列分析发现变异位点
43个, 其中含33个系统发育信息位点; 碱基含量的
平均值(%)分别为: A=32.1, C=17.5, G=18.4, T＝
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32.0, 其中(A+T)含量(64.1%)明显高于(C+G)含量
(35.9％)。共计15个单倍型(GenBank号为AY960113, 
DQ017066-DQ017079), 种群之间不存在共享的单
倍型, 这些单倍型在种群中的分布情况见表2。通过
分析表明(表3), 种群WN和SF都仅存在一个单倍

型; 在其他种群中, 种群TM的单倍型多样性最高
(0.747), 种群核苷酸多样性指数为 0.0005(种群
SH)–0.0046(种群TL)。分子变异分析表明, 遗传变
异主要发生在地理区域之间, 占63.55%, 而区域内
和种群内分别只有24.17%和12.28%(表4)。 

 
 
表2  15种单倍型在细鳞鲑种群中的分布情况 
Table 2  Distribution of the 15 haplotypes in Brachymystax lenok populations 

种群 Population 单倍型 
Haplotype WN SF SH YL TM YE TL 

WN1 10 – – – – – – 
SF1 – 8 – – – – – 
SH1 – – 2 – – – – 
SH2 – – 7 – – – – 
YL1 – – – 6 – – – 
YL2 – – – 6 – – – 
TM1 – – – – 5 – – 
TM2 – – – – 5 – – 
TM3 – – – – 3 – – 
TM4 – – – – 1 – – 
YE1 – – – – – 2 – 
YE2 – – – – – 6 – 
YE3 – – – – – 2 – 
TL1 – – – – – – 6 
TL2 – – – – – – 2 

种群代号同表1  Population codes are the same as in Table 1. 
 
 
表3  细鳞鲑种群的单倍型多样性(h)和核苷酸多样性(π) 
Table 3  Haplotype diversity (h) and nucleotide diversity (π) of Brachymystax lenok populations  

种群 
Population 

单倍型多样性(h) 
Haplotype diversity (h) 

核苷酸多样性(π) 
Nucleotide diversity (π) 

WN 0.000 0.0000 
SF 0.000 0.0000 
SH 0.389 0.0005 
YL 0.545 0.0007 
TM 0.747 0.0025 
YE 0.622 0.0017 
TL 0.429 0.0046 

种群代号同表1  Population codes are the same as in Table 1. 
 
 
表4  细鳞鲑种群分子变异分析结果 
Table 4  Analysis of molecular variance (AMOVA) for the Brachymystax lenok populations 

分子标记 
Marker 

变异来源 
Source of variation 

总变异百分比 
Total variance (%) 

P 
 

线粒体DNA控制区  
Control region 

地理区域之间 
Among regions 

63.55 < 0.001 

 
地理区域内的种群之间 
Among populations within regions 

24.17 < 0.001 

 
种群内 
Within populations 

12.28 < 0.001 
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图2  通过邻接法构建的细鳞鲑mtDNA控制区序列单倍型的进化树。节点的数字为大于50％bootstrap重抽样支持率；以近缘
属的哲罗鲑(Hucho taimen)作为外群 
Fig. 2  Neighbor-joining tree of mtDNA D-loop haplotypes of Brachymystax lenok. Numbers at the nodes are bootstrap values 
above 50%. Hucho taimen is used as an outgroup taxon. 
 
 
 
通过NJ分析得到的细鳞鲑种群分子系统树见

图2, 大多数节点的bootstrap支持率较高, 15个单倍
型被分成3个明显的族群(clade), 每个族群都与种
群的地理分布区域相对应, 即黑龙江地区、长白山
地区、古黄河地区。 

3  讨论 

通过研究我们发现, 高比例的遗传变异分布在
地区之间, 表明细鳞鲑种群具有显著的遗传分化。
系统发育分析把单倍型分成3个与各自的地理分布
区域相对应的族群, 各地理区域之间没有共享的单
倍型。这种独特的遗传结构与其进化历史(例如地理
隔离造成基因流的长期中断)和生物学特性(例如有
限的散布能力密切相关(Avise et al., 1987; Avise, 
2000) 。 Brunner 等 (2001) 报 道 了 北 极 红 点 鲑
(Salvelinus alpinus)种群具有显著的遗传分化, 认为
种群之间基因流较低的原因可能是由于北极红点

鲑具有产卵地洄游行为和有限的海洋性分布的特

点。Weiss等(2002)和Gum 等(2005)通过对欧洲茴鱼
(Thymallus thymallus) 的生物地理学研究, 推断流
域间和流域内种群片断化的原因可能是其具有强

烈的返家本能以及散布能力较差造成的。  
同样, 细鳞鲑是一种严格营淡水生活、具溯河

产卵习性的鱼类, 这些生物学特征会限制种群当前
的基因流水平, 而种群之间保持较低的基因流水平
(即使种群间不存在自然地理障碍, 或地理障碍可
以穿越)是保持种群历史地理格局的先决条件(Avise 
et al., 1987; Avise, 2000)。然而, Froufe等(2003)最近
的研究表明, 情况可能并非如此。他们发现莱纳河
流域和黑龙江流域的细鳞鲑种群之间存在一个共

享的单倍型, 由此推断当西伯利亚地区东部和远东
西伯利亚地区的主要河流水系之间发生交融时, 为
细鳞鲑这种冷水性鱼类提供了合适的通道, 细鳞鲑
有能力进行跨流域分布。因此, 虽然我们的研究并
没有发现种群间或地区间有共享的单倍型, 但不排
除有少量共享单倍型未被检出的可能性(尤其是在
相邻水系), 今后需要进行大量的取样, 并尝试结合
其他mtDNA基因变异进行进一步分析, 深入研究
基因流和是否有天然杂交, 以及是否有可能的杂交
带等问题。 
本研究揭示出的细鳞鲑种群的遗传结构特征

对于细鳞鲑自然种群的保护以及人类经济活动(引
种、人工繁殖、杂交等)有重要的指导意义。显然, 忽
略这3个遗传分化显著的地理区域中的任何一个都
将造成遗传多样性的损失(Soltis & Gitzendanner, 
1999)。关于细鳞鲑的分类问题一直存在争议: 俄罗
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斯学者认为西伯利亚地区的细鳞鲑在形态上可以

分为两种形式, 即尖吻细鳞鲑(sharp-snouted lenoks)
和钝吻细鳞鲑 (blunt-snouted lenoks)(Kifa, 1976; 
Alekseyev et al., 2003); 李思忠(1984)认为分布在秦
岭太白山附近河流中的细鳞鲑应作为秦岭亚种(B. 
lenok tsinlingensi); 马波等(2005)认为黑龙江流域的
细鳞鲑种群可以分为B. tumensis和B. lenok两种。因
此, 在这3个区域中的细鳞鲑种群可能还有大量的
遗传信息没有被揭示。在以提高种群数量为目的而

进行的人工繁殖过程中, 不同区域的个体之间进行
异位杂交将严重降低种群的适应潜能, 而且也将改
变这些地理区域种群的独特进化轨迹。因此, 建议
按照不同的水系来保护细鳞鲑种群, 避免不同区域
的种群之间发生基因交流。 

参考文献 

Alekseyev SS, Kirillov AF, Samusenok VP (2003) Distribution 
and morphology of the sharp-snouted and the 
blunt-snouted lenoks of the genus Brachymystax (Sal-
monidae) of East Siberia. Journal of Ichthyology, 43, 
350–373. 

Alekseyev SS, Gruzdeva MA, Skopets MB (2004) Fish fauna 
of the Shantar Islands. Journal of Ichthyology, 44, 36–51. 

Asplund T, Veselov A, Primmer GR, Bachmet I, Potutkin A, 
Titov S, Zubchenko A, Studenov I, Kaluzchin S, Jaakko L 
(2004) Geographical structure and postglacial history of 
mtDNA haplotype variation in Atlantic salmon (Salmo 
salar L.) among rivers of the White and Barents Sea ba-
sins. Annales Zoology Fennici, 41, 465–475. 

Avise JC (2000) Phylogeography: the History and Formation 
of Species. Harvard University Press, Cambridge.  

Avise JC, Arnold J, Ball RM, Bermingham E, Lamb T, Neigel 
JE, Reeb CA, Saunders NC (1987) Intraspecific phy-
logeography: the mitochondrial DNA bridge between 
population genetics and systematics. Annual Review of 
Ecology and Evolution, 18, 489–522. 

Brunner PC, Douglas MR, Osinov A, Wilson CC, Bernatchez L 
(2001) Holarctic phylogeography of Arctic charr 
(Salvelinus alpinus L.) inferred from mitochondrial DNA 
sequences. Evolution, 55, 573–586. 

Excoffier L, Smouse PE, Quattro JM (1992) Analysis of mo-
lecular variance inferred from metric distances among 
DNA haplotypes: application to human mitochondrial 
DNA restriction data. Genetics, 131, 479–491. 

Froufe E, Alekseyev S, Knizhin I, Alexandrino P, Weiss S 
(2003) Comparative phylogeography of salmonid fishes 
(Salmonidae) reveals late to post-Pleistocene exchange 
between three now-disjunct river basins in Siberia. Diver-
sity and Distributions, 9, 269–282. 

Froufe E, Sefc KM, Alexandrino P, Weiss S (2004) Isolation 
and characterization of Brachymystax lenok microsatellite 

loci and cross-species amplification in Hucho spp. and 
Parahucho perryi. Molecular Ecology Notes, 4, 150–152. 

Gao XZ (高玺章) (1980) Studies on the distribution and char-
acteristics of Hucho (Salmonidae) and Brachymystax 
(Salmonidae) in China. Journal of Shaanxi Fishery (陕西
水产), 1, 23–30. (in Chinese) 

Gum B, Gross R, Kuehn R (2005) Mitochondrial and nuclear 
DNA phylogeography of European grayling (Thymallus 
thymallus): evidence for secondary contact zones in cen-
tral Europe. Molecular Ecology, 14, 1707–1725. 

Institute of Hydrobiology, Chinese Academy of Sciences (中国
科学院水生生物研究所), Shanghai Natural Museum (上
海自然博物馆), Ministry of Agriculture of China (农牧渔
业部水产局) (1993) The Freshwater Fishes of China in 
Coloured Illustrations (中国淡水鱼类原色图集), Vol. 3, 
p.166. Shanghai Scientific and Technical Publishers, 
Shanghai. (in Chinese) 

Kifa MI (1976) Morphology of two forms of lenok (genus 
Brachymystax, fam. Salmonidae) from the Amur basin and 
their systematic position. In: Zoogeographyrafiya i sis-
tematika ryb (Zoogeography and Systematics of Fishes) 
(ed. Skarlato OA), pp. 142–156. Zoological Institute of the 
Academy of Sciences of the USSR Publishing House, 
Leningrad. 

Kumar S, Tamura K, Nei M (1994) MEGA: molecular evolu-
tionary genetic analysis software for microcomputers. 
Cabios, 10, 189–191. 

Li SZ (李思忠) (1984) Studies on the distribution of the Sal-
monid fishes in China. Chinese Journal of Zoology (动物
学杂志), 1(3), 34–37. (in Chinese) 

Liu XT (刘希泰), Cao JY (曹杰英), Zhang ZZ (张子珍), Qian 
ZJ (钱志军), Guo YH (郭银环) (2000) Studies on the 
techniques of domestication in pond and artificial repro-
duction for the natural Brachymystax lenok individuals.  
Hebei Fishery (河北渔业), 5, 6–9. (in Chinese with Eng-
lish abstract) 

Ma B (马波), Yin JS (尹家胜), Li JP (李景鹏) (2005) Com-
parative studies on morphology and taxonomic position of 
two species of lenok. Acta Zootaxonomica Sinica (动物分
类学报), 30, 257–260. (in Chinese with English abstract) 

Mina MV (1991) Microevolution of fishes. In: Evolutionary 
Aspects of Phenetic Diversity (ed. Mina MV), pp. 215. 
Oxonian Press Pvt. Ltd., New Delhi-Calcutta. 

Nei M, Tajima F (1981) DNA polymorphism detectable by 
restriction endonucleases. Genetics, 97, 145–163. 

Nei M (1987) Molecular Evolutionary Genetics. Columbia 
University Press, New York. 

Nielsen JL, Gan C, Thomas WK (1994) Differences in genetic 
diversity for mitochondrial DNA between hatchery and 
wild population of Oncorhynchus. Canadian Journal of 
Fisheries and Aquatic Sciences, 51, 290–297. 

Rozas J, Rozas R (1997) DNASP 2.0: a novel software package 
for extensive molecular population genetic analysis. 



54 生 物 多 样 性  Biodiversity Science 第 14卷 

Computer Applications in the Biosciences, 13, 307–311. 
Schneider S, Roessli D, Excoffier L (2000) Arlequin version 

2.0: A Software for Population Genetics Data Analysis. 
Genetics and Biometry Laboratory, Department of An-
thropology, University of Geneva.  

Shedlock AM, Parker JD, Crispin DA, Pietsch TW, Burmer GC 
(1992) Evolution of the salmonid mitochondrial control 
region. Molecular Phylogenetics and Evolution, 1, 
179–192. 

Soltis PS, Gitzendanner MA (1999) Molecular systematics and 
the conservation of rare species. Conservation Biology, 
13, 471–483. 

Song SL (宋世良), Fang SM (方树淼) (1984) Discussion of 
the subspecies of Salmonidae fishes, Brachymystax lenok 
tsinlingensis Li, from Shaanxi, China. Journal of Lanzhou 
University (兰州大学学报), 20, 92–95. (in Chinese) 

Stamford MD, Taylor EB (2004) Phylogeographical lineages of 
Arctic grayling (Thymallus arcticus) in North America: 
divergence, origins and affinities with Eurasian Thymal-
lus. Molecular Ecology, 13, 1533–1549. 

Thompson JD, Gibson TJ, Plewniak F, Jeanmougin F, Higgins 
DG (1997) The clustal_X windows interface: flexible 
strategies for multiple sequences alignment aided by qual-
ity analysis tool. Nucleic Acids Research, 25, 4876–4882. 

Wang S (汪松) (1998) China Red Data Book of Endangered 
Animals (中国濒危动物红皮书), pp. 247. Science Press, 
Beijing. (in Chinese) 

Weiss S, Persat H, Eppe R, Schlotterer C, Uiblein F (2002) 
Complex patterns of colonization and refugia revealed for 
European grayling Thymallus thymallus, based on com-
plete sequencing of the mtDNA control region. Molecular 
Ecology, 11, 1393–1407. 

Xie YH (解玉浩) (1981) Fauna composition of fishes in Liaohe 
River. In: Collection in Ichthyology (鱼类学论文集), Vol. 
2. (ed. Chinese Ichthyological Society), pp. 111–119. 
Science Press, Beijing. (in Chinese) 

Yang DG (杨德国), Wei QW (危起伟) (1999) The distributing 
actuality and protecting countermeasure of rare aquatic 
animals in Xushui River of Qinling Mountains. Journal of 
Fishery Sciences of China (中国水产科学), 6, 123–125. 
(in Chinese with English abstract) 

Zhang JH (张建宏) (2003) Preliminary study on the conserva-
tion effects of artificial domestication for Brachymystax 
lenok tsinlingensis.  Journal of Fishery of China (中国水
产), 12, 48. (in Chinese) 

 
(责任编委：何舜平 责任编辑: 时意专)

 


	1  材料与方法
	1.1  样品采集和DNA提取
	1.2  PCR扩增和序列测定
	1.3  数据分析

	2  结果
	3  讨论

