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基于线粒体控制区序列的塔里木裂腹鱼遗传多样性及种群分化分析 
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摘要 : 为了解塔里木裂腹鱼 (Schizothorax biddulphi)种群遗传多样性和遗传结构 , 本研究分析了库玛拉克河

(KMLK)、木扎提河(MZT)、塔什库尔干河(TSKEG)、喀拉喀什河(KLKS)、玉龙喀什河(YLKS)、克孜勒苏河(KZLS)、

车尔臣河(CEC)7个群体共 143个线粒体控制区序列变异个体, 获得了 39个单倍型。其中, CEC群体与其他群体间

遗传分化显著, 无共享单倍性。群体间遗传差异的分子变异分析表明, 在所有群体中大多数的变异来源于群体间; 

而排除 CEC群体后, 大多数变异则来源于群体内(81.01%), 群体间的遗传变异小(16.68%)。塔里木裂腹鱼不同群体

间的基因流(Nm)为 0.0464~18.2786, CEC与其余群体间的基因流均小于 1。贝叶斯法(BI)构建 BI 树和单倍型网络图

结构一致, 塔里木裂腹鱼形成了 2个分支。2个分支的最近共同祖先约在 2.7 Ma 前。单倍型间的歧点分布具有

明确的双峰, 表明 2.7 Ma前罗布泊的干枯或盐化事件使 2个分支间产生了地理隔离, 后因塔里木盆地冷湿气候的

影响罗布泊水面恢复, 现今的分布是先前分化居群的二次联系。种群结构分析结果均支持塔里木裂腹鱼已分化出 2

个明显分化的地理种群的观点 , 即塔里木河 (TLM)种群和 CEC 种群。TLM 种群具有较高的单倍型多态性

(0.939±0.008)和核苷酸多态性(0.0125±0.0017), 而 CEC 种群的单倍型多态性高(H)(0.903±0.025), 核苷酸多态性低

(Pi)(0.0051±0.0012)。建议对以上 2个种群分开管理, TLM种群为优先保护单元。 
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塔里木裂腹鱼(Schizothorax biddulphi)隶属鲤

形目、鲤科、裂腹鱼亚科、裂腹鱼属(Schizothorax), 

地方名为尖嘴鱼[1]。根据现有的研究资料记载, 该

物种分布范围仅限于塔里木河流域。原是塔里木

河、博斯腾湖等水域的主要经济鱼类[2]。由于人

类活动的加剧、自然环境的变迁等原因, 塔里木

裂腹鱼种群资源日益减少。20世纪 70年代前, 塔

里木裂腹鱼的年捕捞量占博斯腾湖渔获物的

80%[2]。20世纪 80年代起从该湖渔获物中基本消

失, 至 90年代已近绝迹[2]。目前, 塔里木裂腹鱼已

被《中国濒危动物红皮书》[3]收录, 濒危等级为濒

危。国内外鱼类学者开展了塔里木裂腹鱼基础生物

学[4]、人工繁殖[5]以及驯养相关的研究工作。 

塔里木裂腹鱼保护工作虽然取得了一些成绩, 

但仍然面临着诸多问题和困难, 保护形势依然严

峻。栖息环境保护与水资源开发利用的矛盾十分突

出, 栖息环境日渐萎缩的情况还在扩大。塔里木河

水系是塔里木裂腹鱼唯一的天然种质宝库, 干流长

约 1321 km, 是中国最长的内流河。历史上 9 大水

系汇入塔里木河流域, 因农田灌溉面积的不断扩

大、水资源过度开发, 现仅有 4 条源流补给塔里木

河[6]。更为严重的是人类活动加剧、自然环境的变

迁及拦河建坝等原因造成塔里木河部分支流出现断

流, 使塔里木裂腹鱼部分生境丧失或产生隔离的斑

块生境, 面临逐步丧失遗传多样性、失去适应环境变

化的能力, 这可能会导致塔里木裂腹鱼的灭绝。 

在栖息地片段化、种群隔离的情况下, 保护

好塔里木裂腹鱼的遗传多样性, 提高其生存能力, 
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是塔里木裂腹鱼保护工作中迫切需要解决的问

题。孟玮等[7]利用线粒体 DNA控制区基因第一高

变区 456 bp序列探讨了塔里木裂腹鱼 5个群体的

遗传结构, 认为群体间遗传分化显著, 单倍性间

关系较近。阎雪岚等[8]利用细胞色素 b 基因序列

探讨了塔里木裂腹鱼克孜勒苏河群体的遗传多样

性, 认为该河流域塔里木裂腹鱼处于很低的遗传

多样性水平, 物种维持力较弱。本研究测定了塔

里木裂腹鱼 7个群体共 143个个体的线粒体 DNA

控制区序列, 结合分布区域河流、湖泊的演化特

征和现状, 探讨其遗传多样性和遗传结构, 以期

提出更有效的保护建议。 

1  材料和方法  

1.1  实验材料 

2010 年 4 月至 2014 年 9 月从库玛拉克河

(KMLK)、木扎提河(MZT)、塔什库尔干河(TSKEG)、

喀拉喀什河(KLKS)、玉龙喀什河(YLKS)、克孜勒

苏河(KZLS)、车尔臣河(CEC)(图 1)采集了塔里木

裂腹鱼 7个群体共 143个个体的鳍条组织样本(表

1), 浸泡于 95%乙醇, 20℃保存。 

1.2  DNA提取及 PCR扩增 

采用传统的苯酚–氯仿抽提法提取总 DNA。

GenBank 下载塔里木裂腹鱼线粒体 DNA 全序列

(登录号 JQ844133), 利用 Primer Premier 5.0设计

扩增控制区序列的引物 TLM–L: 5′-GTCTTGT 

AATCCGGAGATCGGAG-3′和 TLM–H: 5′-GTTA 

GAGCTGATAATAAGGTCG G-3′。PCR反应体系含

5 μL 10×PCR Buffer, 4 μL dNTP Mixture (2.5 mmol/L), 
1 μL模板DNA (20 ng/μL), 1μL上下游引物(10 mmol/L), 

0.5 μL Taq 酶(2.5 U/μL), 无菌双蒸水补至 50 μL。

扩增反应在Mastercycler® gradient梯度 PCR仪上完

成, 反应条件为 95℃变性 4 min; 94℃预变性 40 s、

57℃退火 40 s、72℃延伸 45 s, 35个循环; 72℃延

伸 8 min, 4℃保温。PCR产物取 5 μL经琼脂糖凝

胶电泳检测后送生工生物工程(上海)股份有限公

司进行测序。 

1.3  数据分析 

系统发育分析中的外群花斑裸鲤(Gymnocypris 

eckloni) (GenBank: JQ004279), 青 海 湖 裸 鲤

(Gymnocypris przewalskii) (GenBank: AB239595), 
小头高原鱼 (Herzensteinia microcephalus) (Gen-

Bank: FJ601173), 黄河裸裂尻鱼 (Schizopygopsis 

pylzovi) (GenBank: JN990920), 魮第聂 (Barbus bar-

bus) (GenBank: AB238965), 南魮(Barbus meridion-

alis) (GenBank: AJ388417)等序列来自 GenBank。 

利用 Contining Express软件拼接序列、进行

人工校对, 利用 BioEdit 7.01 软件对所有序列进

行比对。DnaSP 5.10[9]软件确定单倍型数量、单倍

型多态性(haplotype diversity, h)及核苷酸多态性

(nucleotide diversity, π)。MrBayes v3.1.1[10]软件采

用贝叶斯法(Bayesian inference, BI)构建 BI树。构

建系统发育树之前, 用 jModelTest2.1.3[11]对联合

数据进行模型筛选。根据分析结果, 设置代替模

型为 2(nst=2)、位点间变异模型为 invgamma 

(rates=invgamma), 进行 106 代蒙特卡罗模拟

(Markov chain Monte Crlo; MCMC)、4条链同时

运行 3条热链 1条冷链(ngen=4), 节点的可信性以

后验概率 (posterior probability, PP)来表示。

Network4.6 软件 [12]构建单倍型间的网络图和错

配分布图。Arlequin3.1[13]软件统计获得群体间的

遗传分化系数 (F-statistics, Fst)及其检验显著性

(重复次数 1000)。用公式 Nm=[(1/Fst)–1]/2 计算

近代基因流 [14]。用 AMOVA 方法 (analysis of 

molecular variance)估测群体结构及遗传变异的

地理分布时, 采用两个等级, 一是根据分布水系

发源不同将塔里木裂腹鱼划分为 3个族群, 分别

是帕米尔高原组群(喀什噶尔河、叶尔羌河及和

田河), 南天山组群(阿克苏河、渭干河)及昆仑山

组群(车尔臣河); 二是根据分化指数排除车尔臣

河群体后保留前两个族群。利用 BEAST v1.7.5[15]

推算最近共同祖先时间 , 核苷酸代替模型为

HKY, 分支模型选用 Yule speciation process, 

Prior Distribution 设为 CTMC Rate Reference, 

Relaxed Clock为 Uncorrelated LognorM年。资料

显示, 1.1~0.7 Ma发生的“昆仑–黄河运动”, 使分

布于沱沱河的小头高原鱼和分布于黄河水上游

的黄河裸裂尻鱼发生隔离[16–17]。由于新疆裂腹鱼
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类化石记录缺乏, 我们利用以上 2个近缘物种的

分歧时间作为标定点。使 MCMC运行 1.8×107代, 

TRACER v1.6 软件估算有效取样大小 (effective 

sample sizes, ESS)是否大于 200, Tree Annotaror

构建系统发育树, 利用 FigTree v1.3 查看分支分

化时间。 
 

 
 

图 1  采样地点图 

Fig. 1  Map of the sampling locations 

 

2  种群结构分析结果 

2.1  遗传多样性 

通过双向测序共获得 7 个群体的 143 个个体

控制区序列, 一致序列长度为 883 bp, 共发现 62

个变异位点, 并由此定义了 39 个单倍型。其中

Hap-2、Hap-3 是分布最广的优势单倍型, 前者是

KMLK、KLKS、MZT、TSKEG群体共享单倍型, 

后者是 KMLK、KZLS、MZT 和 TSKEG 群体共

享。CEC群体与其他群体无共享的单倍型。总体

的核苷酸多态性(Pi)高于不同群体的核苷酸多态

性(Pi), 这可能是 CEC 群体与其他群体间的遗传

差异太大所致。排除 CEC群体, 其余 6个群体的

平均单倍型多态性(H)为 0.939±0.008, 平均核苷

酸多态性(Pi)为 0.0125±0.0017, 平均核苷酸差异

指数(K)为 10.954。在不同群体中 TSKEG 群体的

单倍型多态性最高(H), 核苷酸多态性(Pi)最高值

出现在 YLKS群体(0.0181)。所有群体中 KZLS群

体的单倍型多态性(H)、核苷酸多态性(Pi)、平均

核苷酸差异指数(K)最低(表 1)。 

2.2  群体间的遗传分化及基因流 

群体间两两成对的 Fst 值显著性检验结果显

示, CEC、KZLS、MZT 群体与其他群体间的 Fst

均为极显著(P<0.01), 表明这些种群间存在一定

程度的遗传分化(表 2)。而TSKEG、KMLK、YLKS、

KLKS 群体间为不显著 ,  遗传分化不明显。而

KLKS 及 YLKS 之间的分化指数出现了负值。塔

里木裂腹鱼不同群体间的基因流在 0.0464~18.2786, 

CEC与其余群体间的基因流均小于 1(表 2)。群体

间遗传差异的分子方差分析(AMOVA)表明, 所有

群体中组群间的变异占 62.94%, 组群内群体间的

变异仅为 7.03%, 群体内的变异占 30.03%。根据

分化指数(Fst)和基因流(Nm)计算结果, 排除 CEC

群体, 将阿克苏河和渭干河归为一个组群, 而将

和田河、叶尔羌河及喀什噶尔河归为一个组群, 

再次进行 AMOVA 分析, 结果表明主要的变异 
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表 2  塔里木裂腹鱼群体间的分化指数 Fst(对角线下)和基因流 Nm(对角线上) 
Tab. 2  Genetic differentiation index Fst (below diagonal) and gene flow Nm (above diagonal) among  

Schizothorax biddulphi populations 

群体 
group 

库玛拉克河 
Kumalake River

车尔臣河 
Qarqan River 

喀拉喀什河
Karakax River

克孜勒苏河 
Kezelesu River

木扎提河 
Muzat River

塔什库尔干河 
Taxkorgan River 

玉龙喀什河 
Yurunkax River

库玛拉克河 
Kumalake River 

 0.1621 18.2786 1.2301 2.4024 7.4675 14.0635 

车尔臣河 
Qarqan River 

0.7552*  0.1652 0.0464 0.0713 0.0850 0.0932 

喀拉喀什河 
Karakax River 

0.0266 0.7517*  1.0370 1.8151 5.5747 17.6818 

克孜勒苏河 
Kezelesu River 

0.2890* 0.9151* 0.3253*  0.4180 2.8611 0.6002 

木扎提河 
Muzat River 

0.1723 0.8752* 0.2160* 0.5447*  1.6144 1.3206 

塔什库尔干河 
Taxkorgan River 

0.0628 0.8546* 0.0823 0.1488* 0.2365*  7.5703 

玉龙喀什河 
Yurunkax River 

0.0343 0.8430* –0.0280 0.4545* 0.2746* 0.0620  

注: *表示显著性水平 P<0.01. 

Note: * means significance level P<0.01. 

 
来源于群体内 (81.01%), 群体间的遗传变异仅为

16.68%, 有很小的变异来自于组群间(2.31%)(表 3)。 

2.3  单倍型间的进化关系 

基于 39个单倍型构建的 BI树(图 2左) 显示, 

塔里木裂腹鱼的系统发育树形成了 2 个分支, 分

支 A主要由 KMLK、YLKS、KLKS、KZLS、TSKEG

及 MZT 单倍型组成 , 而分支 B 除了 MZT、

TSKEG、YLKS、KLKS各有 1个单倍型和 KMLK

有 2个单倍型外, 其余均为 CEC单倍型。单倍型

网络图(图 2右)结构与 BI树完全一致, 支系 A和

B间有 36步的突变次数。所有控制区单倍型的错

配分布具有明确的双峰, 表明塔里木裂腹鱼具有

2个明显单倍型群组(图 3)。BEAST软件分析结果

显示, 支系 A 和 B 间最近共同祖先约在 2.62 Ma

前(图 4)。我们初步认为塔里木裂腹鱼已分化出 2

个明显分化的地理种群。 
 

表 3  塔里木裂腹鱼 7 个群体遗传差异的 AMOVA 分析 
Tab. 3  AMOVA among the 7 populations of Schizothorax biddulphi 

变异来源 
source of variation 

自由度 
df 

方差总和 
sum of squares

变异组分 
variance component

变异百分比 
percentage of variation 

固定指数 
fixation index

P 

所有群体 all populations 

组群间 among groups 2 917.390 9.5928 62.94 FCT=0.6294 0.0772

组群内群体间 among populations 4 96.009 1.0707 7.03 FSC=0.1896 0.0000

群体内 within population 136 622.433 4.5767 30.03 Fst=0.6997 0.0000

总计 total 142 1635.832 15.2402    

排除车尔臣河群体 except for Qarqan River population 

组群间 among groups 1 33.390 0.1448 2.31 FCT=0.0231 0.2649

组群内群体间 among populations 4 96.009 1.0436 16.68 FSC =0.1708 0.0000

群体内 within population 106 537.207 5.0680 81.01 Fst =0.1900 0.0000

总计 total 111 666.607 6.2564    
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图 3  塔里木裂腹鱼 D-loop区序列单倍型错配分布图 

Fig. 3  Mismatch distribution of D-loop haplotypes 

 

3  讨论 

3.1  塔里木裂腹鱼种群分化分析 

研究发现, CEC 群体与其他群体间无共享的

单倍型; 群体间的 Fst值较高, 差异极显著; 单倍

型的系统发育树和网络图结构一致, 两个群体各

自形成独立的分支。据此, 我们认为塔里木裂腹

鱼已形成明显分化的 2 个地理种群。历史上, 塔

里木河干流与孔雀河合流从北面流入罗布泊。

CEC 从南面流入罗布泊。而现今的塔里木河与

CEC 交汇于台特玛湖, 再经喀拉和顺从南面流入

罗布泊是魏晋后塔里木河多次改道的结果[18]。根

据分布水域演化历史, 我们初步划分为塔里木河

种群和车尔臣河种群。种群分化的主要原因可能

是与历史时期罗布泊的咸化、萎缩干枯事件相关。

因魏晋前塔里木河干流和 CEC 尾闾交汇于罗布

泊, 罗布泊的演化直接影响塔里木河流域和 CEC

鱼类的基因交流。已有的研究结果显示, 约 5 Ma

前的上中新世罗布泊开始出现[19], 因 2.7 Ma中国

西北部干旱区干燥度急剧增加[20–21], 上新世末期

罗布泊一度干涸消失[22], 随后的 2.7~1.5 Ma西北

部干旱区干燥度逐渐减少[21], 由于气候温凉湿润, 

1.5 Ma前罗布泊扩大到 2×104 km2以上[22]。本文

分析结果显示, 塔里木裂腹鱼 2 个种群的最近共

同祖先约在 2.62 Ma 前, 与以上塔里木盆地古气

候和罗布泊演化历史的研究结果相符。因此 CEC

群体与其他群体间的遗传分化可能是 2.7 Ma前罗

布泊干枯或盐化事件导致的地理隔离所引起的。

塔里木河流域中的少数单倍型与 CEC 群体聚在

一起, 对此我们有以下可能的解释: 当所有单倍型

的错配分布具有明确的双峰分布时, 可推断出先前

分化居群的二次联系和遗传融合[23–24]。2.7 Ma前罗

布泊的干枯或盐化事件使 CEC 群体与其他群体

间产生了地理隔离, 后因塔里木盆地冷湿气候的

影响罗布泊水面恢复, 群体间的地理隔离消除, 2

个种群相互扩散。而塔里木河种群中未发现 CEC

种群可能是 CEC群体样本数少的原因。 

塔里木河种群中 KZKS、MZT、TSKEG群体

与其他群体间存在一定程度的遗传分化。据资料

显示, 由于人类活动与气候变化等影响, 20 世纪

40年代以前喀什噶尔河、渭干河源流与塔里木河

干流失去了地表水力联系[25]。叶尔羌河在小海子

水库 1959 年建成后, 大部分水量引入水库, 大洪

水时才有少量水汇入塔里木河干流[25]。目前塔里

木河干流主要水源的 73%来自于阿克苏河[26]、

25%由和田河供给[27]。塔里木河种群不同群体间 
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图 4  BEAST分析得出的塔里木裂腹鱼单倍型间的分化时间框架 

Fig. 4  Divergence timescale of Schizothorax biddulphi haplotype derived from BEAST 

 

的遗传分化与水系隔离的限制是相适应的 , 而

分化指数的大小与水系间形成地理隔离时间的

长短基本吻合。这与赵亮等[28]的观点相符, 对水

生生物来说不同水系之间存在明显的地理障碍 , 

所以通常在流域之间存在明显的种群遗传分化 , 

即鱼类的遗传分化格局往往与其分布的水系格

局相吻合。 

3.2  塔里木裂腹鱼遗传多样性 

塔里木河种群的平均单倍型多态性为 0.939± 

0.008, 核苷酸多态性为 0.0125±0.0017。相比细鳞

鲑 (Brachymystax lenok)[29]、软刺裸裂尻鱼亚种

(Schizopygopsis chengi baoxingensis)[30]、祁连裸鲤

(Gymnocypris chilianensis)[31], 遗传多样性更显丰

富。与同属的齐口裂腹鱼(Schizothorax prenanti)[32]、

尼泊尔 Karnali River中的 Schizothorax progastus[33]、

四川裂腹鱼(Schizothorax kozlovi)[34]的相当。首先, 

这可能与塔里木裂腹鱼现存种群大小有关。阿达

可白克·可尔江等[35]对渭干河流域–克孜尔水库的

调查结果显示, 塔里木裂腹鱼是克孜尔水库鱼类

的优势种类之一, 据全年采集鱼类标本统计, 其

数量在该水域鱼类数量中占 8.34%, 在土著鱼类

总数量与总生物量中分别占 35.7%与 42.2%。我
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们在 KZLS、TSKEG 采集样本时同样发现, 塔里

木裂腹鱼为渔获物中的优势种。塔里木裂腹鱼在

20 世纪 70 年代前, 占博斯腾湖总捕捞量的 80%, 

是塔里木河水系裂腹鱼类中种群数量最大的种类

之一。虽然近 40年来博斯腾湖、塔里木河干流种

群数量逐渐减少甚至濒临灭绝, 但在主要支流及

支流上游水库中仍然是土著鱼类中的优势种类之

一。其次, 塔里木裂腹鱼的洄游习性可能增加了

不同地理种群间的基因交流, 从而丰富了塔里木

河上游支流群体间的遗传多样性。Hartl等[36]、张

丽艳等[37]认为, 基因流大于 4 (Nm>4), 则表明种

群间是一随机交配的种群。YLKS、TSKEG、

KMLK、KLKS 群体间的基因流大于 4 (5.5747~ 

18.2786)。而 CEC 群体具有高单倍型多态性和低

核苷酸多态性。CEC 位于塔里木盆地东南边缘, 

喀喇昆仑山、昆仑山主要河流中年径流量最小的

河流[18], 并只有在尾闾湖与塔里木盆地其他水系

的地表水力联系。一般认为, 边缘种由于分布范

围有限, 迁入个体较少, 遗传漂变水平高, 因此

遗传多样性水平较低[38–39]。 

综上所述, 塔里木河不同群体间发生了一定

程度的遗传分化。近期在塔里木河支流上新建的

大坝(喀拉喀什河乌拉瓦提水利枢纽、塔什库尔干

河下坂地水利枢纽、库玛拉克河大石峡水利枢纽

等)进一步加快了栖息环境斑块化。同时大坝兴建

所带来的生态环境的变化可能会影响到塔里木裂

腹鱼原有栖息环境、产卵场和繁殖条件, 从而导

致群体数量的波动。同时, 车尔臣河种群和塔里

木河种群间已发生了极显著的遗传分化。但确定

进化显著单元  (evolutionarily significant units, 

ESU)要满足基于线粒体 DNA 的谱系关系互为单

系, 并且核 DNA 位点等位基因频率存在显著的

差异[40]。今后应跟踪调查塔里木裂腹鱼种群数量

和年龄组成的变化, 人为地加强塔里木河种群不

同地理群体间的基因交流。在确定进化显著单元

或在评估这种遗传分化对繁殖健康度的影响之前, 

CEC 种群与塔里木河种群应分开管理, 在资金有

限的条件下优先保护塔里木河种群。 
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Genetic diversity and population differentiation of Schizothorax bid-
dulphi based on mtDNA control region sequences 

HAYSA Ayelhan, GUO Yan, MENG Wei, YANG Tianyan, ADAHBEK Karjan  

Xinjiang Fishery Research Institute, Urumqi 830000, China 

Abstract: Schizothorax biddulphi is an endemic fish in Xinjiang but the population is decreasing because of hu-
man activities and natural environmental changes. To understand the population genetic diversity and structureof S. 
biddulphi, 143 specimens from seven populations in the Kumalake, Muzat, Taxkorgan, Karakax, Yurunkax, Kez-
ilesu, and Qarqan Rivers were collected, the mitochondrial DNA control region was sequenced, and 39 haplotypes 
were detected. The Qarqan River population did not share haplotypes with any other population, and the FST tests 
were highly significant between the Qarqan and other populations. Analysis of molecular variance showed that 
most of the variation was apportioned among the populations, whereas the variation within populations was 
81.01%, except that of the Qarqan population. Gene flow among populations varied from 0.0464 to 18.2786 and 
was <1 between the Qarqan and other populations. A phylogenetic tree constructed using the Bayes method was 
consistent with the haplotype network, and the tree was divided into two clades. The most recent common ancestor 
of the two branches was 2.7 Ma. A mismatch analysis showed a bimodal distribution, indicating geographic isola-
tion between the two branches generated by aridification and salinization of Lop Nor at 2.7 Ma, and Lop Nor sub-
sequently recovered because of the cold and wet climate of the Tarim Basin. Secondary contact resulted in the 
present-day distribution pattern. The results of a population structural analysis suggested the presence of two dis-
tinct geographic populations, such as the Tarim River and Qarqan River populations. The former had high haplo-
type diversity (0.939±0.008) and nucleotide diversity (0.0125±0.0017), whereas the latter had higher haplotype 
diversity (0.903±0.025) and lower nucleotide diversity (0.0051±0.0012). These results suggest that different man-
agement strategies should be adopted for these two groups, and that the Tarim River population should be pro-
tected as a priority. 

Key words: Schizothorax biddulphi; control region; genetic diversity; genetic structure 
 


