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摘要>将离散 )/JKLMKN模型应用于银鱼种群数量变动研究2通过对滇池等 9个典型湖泊或水库的银鱼年产量变动的初步

分析和模拟2发现所有的湖泊或水库银鱼产量的参数值都落入了混沌区间2在自然生态系统中找到了混沌行为的证据H
同时指出>7"=混沌行为使银鱼产量长期预报不可能实现2只有短期预报才能保证必要的精度H7!=严格控制捕捞对尚未

繁殖的亲鱼的影响2保留足够的繁殖亲鱼2才能保证资源的持续利用H另一方面2如欲获得相对稳定的产量2可通过控制

捕捞死亡率O来改变增长率参数P2防止银鱼产量剧烈波动H7:=水域污染和其他破坏水域饵料生物种群结构的因素能导

致银鱼的内禀自然增长率 Q值和最大种群数量 RS4T发生变化2从而引起种群的数量变动H
关键词>银鱼<种群数量<混沌行为<预报
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银鱼7)’!’s"v}’x=是鲑形目 "年生小型鱼类2全世界 !#余种2仅分布于中国I日本I朝鲜I越南和前苏

联东部等东亚国家和地区的近海和内陆水域H中国的银鱼种类最多2约 "D种2主要分布于沿海和通海江河

及其附属湖泊I水库等2是重要的名优水产品H"IH从 "C;C年起2中国开始有组织地大规模进行银鱼移植工

作2创造了巨大的经济效益2成为重要的出口创汇产品H!IH
不同种的银鱼2生长在不同的水域中2有不同的生物学特性H银鱼种群的生态学特点2归纳起来有H"2:I>

7"=对盐度的适应范围广H银鱼可在海水I咸淡水和淡水中生活2有洄游型和淡水定居型H7!=对温度的适应

范围广H有暖温种I冷温种I温水种和广温种<7:=以浮游动物为主要食物2食物链较短<79=
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较短!种群增值速度快"#$%生命周期为 &’!通常终身只繁殖 &次!成熟个体产卵后即行死亡!生殖群体

&(()为补充群体*繁殖力强!表现为相对怀卵量高#&&((+&$((粒,-体重%和生殖周期短#仔鱼孵出后 .+

/月份成熟产卵%"#0%种群结构简单!通常由一个世代组成!雌雄性比接近 &1&*种群数量消长变化快*
目前进行引种移植主要是太湖新银鱼#23456767689:6;<=385;5>?@A%和大银鱼#BC4:4567689<D674EC6F

8;=5GHHIJJ%*很多湖泊或水库一经引种移植后!群体数量呈几何级数增长!迅速成为优势种群!K+L’就具

有捕捞价值*但随后种群数量变动出现陡涨陡落的普遍现象!成为银鱼种群数量变化的显著特点*由于银

鱼种群数量变动看起来十分M混乱N!被认为是十分复杂而又研究较少的重要问题*目前!尚未见到反映银

鱼种群数量变动特点的数学模型OL+$P!对银鱼产量激烈变动的原因也多是定性分析!泛泛推测为受生物和

非生物因素的影响!并认为!M过量捕捞尚未繁殖的亲鱼或留下的产卵亲鱼数量不足!是引起产量波动的主

要原因NQ*朱成德根据太湖 &/$L+&/R(年 K.’的统计资料认为O0P!太湖银鱼年产量与太湖望亭沙墩港的

平均水位之间存在中等程度线性正相关!这类线性关系不能解释银鱼产量陡涨陡落的剧烈变动*李思发O.P

尝试性地将SI-TUJTV连续模型用于描述滇池太湖新银鱼的种群数量变动!由于该模型不能反映银鱼年产量

的剧烈变动!因此李思发认为M整个曲线可能是有波动的SI-TUJTV型N*应该指出!由于银鱼有固定的繁殖季

节#滇池为 &年 L次!太湖为 &年 K次%!世代不重叠!因此种群变化在时间上是不连续的!不能用时间连续

的微分方程来描述!只能用离散型数学模型来描述*对于非线性行为!这种年度间隔的变化比连续背景上

的变化更重要!也显露出更为复杂和有趣的现象*
从 W’XORP开始揭示种群动力学的简单模型中蕴藏着混沌行为开始!生物学特别是种群生态学中的混

沌一直是混沌研究和应用的重要领域*生态系统中混沌的研究主要是集中在数学模型本身上!研究数学模

型在参数的变动下解的性态!如稳定Y周期性Y乃至混沌等等*在种群数学模型中发现混沌!使得人们产生

在自然界中寻找混沌的强烈愿望!以证实在自然生态系统中到底有没有混沌!自然种群是否遵循混沌变

化!数学模型中出现混沌的参数范围是否在自然界中存在!等等*这一系列问题自然引起人们广泛关注!也

成为混沌学者和实验生态学者经常争论的问题O/+&KP*在很多的模型系统Y少数受控条件下的实验室和野外

#ZT@[\%数据中找到了混沌行为的证据O&L+&0P!如]’UU@[等在 K̂ 组野外和 组̂实验室内的昆虫数据中发现有

一组实验室的参数落入混沌区间O&&P*_‘aV?TA和 _’X[Ia在 &̂ 组昆虫和 KK组脊椎动物的种群数据中仅发

现一组昆虫数据具有混沌O&̂P*对自然生态系统中是否存在混沌现象还存在分歧!以致混沌经常被批评为理

论家们在计算机上玩的游戏!看不到实用价值*b@aaXc’A和 WT[[UX@TA认为自然种群生态系统并不受混沌

控制!但承认生态系统中包含有混沌的M种子NO/P*b@-IA等认为O&&P1如何区别混沌和测量误差!如何在自然

界找到混沌!是一直没有解决的问题!其中寻找混沌更是 /(年代富有活力的研究领域*de’\?X’X等人通

过对不同的生态模型系统的模拟试验!认为在自然陆生系统中不会有混沌*同时指出!在自然种群中寻找

混沌失败既不是因为数据质量!也不是分析技术!而是因为生物相互作用#bTI[I-TV’[TAJ@a’VJTIA%无助于混

沌的出现O&.P*
本文以目前所能收集到的滇池等 个̂典型湖泊或水库的银鱼年产量系列数据为例进行初步分析!根

据银鱼种群死亡生态学特点采用离散型的SI-TUJTV模型描述银鱼年产量的变动!利用模型进行拟合获得重

要的模型参数!正常情况下都落在混沌区间!模型反映了银鱼种群数量的剧烈变动特征*最后对捕捞和水

域污染等外界因素的影响进行讨论*

f 银鱼种群数量变动的数学模型

假定所研究的银鱼处于相对封闭的水体!没有外界迁入和迁出的群体!忽略捕捞导致尚未繁殖亲鱼数

量减少的影响!则银鱼种群数量可表示如下1
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式中!"#$%和 "#分别为&#$%’和 #年的种群数量()*出生率+死亡率,即净增长率-
净增长率取决于种群潜在的增长能力&内禀自然增长率’和环境承载力&如饵料和生存空间’的相互平

衡-假定在一定的环境承载力下,水域所能容许的最大种群数量为 "./0,银鱼内禀增长率为 1,净增长率 )
表示为!

)* 1%+ "#
"2 3./0

&4’

式&4’表示净增长率随种群数量增加而减少,当 "#5"./0时,)*6-将&4’式代入&%’有!

"#$%* 1%$ 11 + "#
"2 3./0

"# &7’

&4’式中未考虑捕捞的影响,如果捕捞时机不当,导致银鱼亲鱼尚未繁殖而死亡,从而对种群产生影

响-假定捕捞死亡量与种群数量 "#成正比,这样,考虑捕捞的影响,在&7’式右端加上&+8"#’项9:;!

"#$%* 1%$ 11 + "#
"2 3./0

"#+ 8"# &<’

式中!8为捕捞死亡系数-
将&<’式进行简单的变换,可得下式!

"=#$%* >&%+ "=#’"=# &?’

式中!"=#$%* 12 3> "#$%
"./0("

=
#* 12 3> "#

"./0(>* %$ 1+ 8,
增长率参数-

上式即是典型 @ABCDECF模型的离散型式-@ABCDECF模型已广泛运用于研究鱼类种群数量变动和资源评

估,但以往的研究大都是针对连续型模型-如前所述,对于银鱼种群来说,只能采用离散型模型-因此,考察

&?’式能否运用于银鱼种群变动的研究,关键是看该模型能否反映银鱼种群生态学特点特别是种群数量剧

烈变化的特点-

G 分析和讨论

由于捕捞死亡量受渔业管理力度影响,不同年份情况差异大,较难定量确定,暂不考虑,即 8*6-因

此,用式&?’描述滇池银鱼产量的变动,关键是确定两个参数!增长率参数 H和最大种群数量 "./0-
表 I JKLMNOMP方程的动力学行为

QRSTUI VWXRYMPSUZR[MK\K]TKLMNOMPÛ_ROMKX

>值

>‘/abc

方程&?’的动力学行为

def/.CFgch/‘CAiAjklm&?’

%n>n7 "=#5不动点&jC0copACfE’,%+%q>

7r> sn%$ t "=#5周期 4解&pciCAo4’

s%$ tr>n7m?<u "=#5周期 <解&pciCAo<’

uu uu

>*7m?: "=#5混沌&周期 4v解’wh/AD&pciCAo4v’

7m?:n>n< "=#5混沌&其中 > s*%$ x,周期 7解’

wh/AD&pciCAo7/E> s*%$ x’

GmI "6y>和 "./0的确定

增长率参数 >取决于内禀自然增长率 1值和捕捞死亡率 8值-从进化角度看,银鱼是典型的 1选择

者,1值较大-假定银鱼的产量变动可以用&?’式描述&在另文中将与其它生态模型进行对比研究,发现&?’
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式最好!"#可以通过对银鱼产量变动分析确定 $值的范围%
关于&’"式()*+,-+.方程的研究成果已十分丰富/012334%当 $值变化时#方程&’"表现出十分复杂而有趣

的行为#如表 0所示#$值是决定 ()*+,-+.方程解的性质的主要参数%由于 567#因此 $60%当 $89时#方

程&’"的解出现负值#不合理%因此#$值的变动范围为:0;$;9%图 0为滇池和太湖银鱼产量的相空间图%
可以发现#除滇池 <7=后银鱼产量持续减少外&见图 3"#银鱼的产量变动围绕吸引子转#表现出明显的混沌

行为%出现混沌行为的 $值范围为:>?’@;$;9#不考虑捕捞死亡量影响#AB7#则相应有 5值范围 3?’@;

5;>%

C7为初始种群数量#是&’"式的计算初值%CDEF是有限水域中所能容纳的最大种群数量#受饵料G生存

空间和环境的影响%实际上#由于存在种群增长时滞效应带来的所谓H过头现象I#即围绕CDEF值变动/334%因

此#不能用实际产量中的最大值作为该水域的最大种群数量 CDEF%
在自然种群生态系统中#通过实验确定 $和 CDEF是不容易的/@4%因此#根据&’"式#利用移植银鱼的湖

泊或水库的产量系列数据满足最小二乘估计来估算 $和 CDEF#具体方法如下:

&0"银鱼年产量的系列数据量%银鱼移植后#根据移植数量的大小在 >2’E左右产量达到峰值#随后产

量下降发生波动变化%因此#银鱼年产量的系列数据选取为移植后的最初 ’E左右&视具体湖泊或水库的情

况以及可能获取的可靠数据而定"%’E左右的时段既能反映银鱼产量的初期变动趋势#又能减少如果出现

混沌行为带来的初值和参数的敏感性问题%

图 0 滇池和太湖银鱼产量相空间图&数据取自文献/J#39#3’4"

K+*?0 LME,N,OE.NP+*QRN,)P+.NP+,MOR)SQ.-+)T,)PU+ET.M+(EVNETSWE+MQ(EVN&K+NXSSE-EPR)DRNP,?/J#39#3’4"

图 3 滇池银鱼实际产量与模拟值的比较&实际值数据取自文献/39#3’4"

K+*?3 Y)DOER+,)T)PP+NXSETS.EX.QXE-+T*OR)SQ.-+)T,+TU+ET.M+(EVN&P+NXSSE-EPR)DRNP,?/39#3’4"

<10期 黄真理等:银鱼的产量能预报吗Z
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表 ! 滇池"抚仙湖"新地河和太湖的 #$%&和 #’()值

*(+,-! #$%&(./#’()0(,1-23.43(.563%71)3(.61%83./36-(./*(361

名称

9:;<

数据系列

=:>:?<@A<?

BC D B;:E 均方差

F:@A:GH<

动力学

=IG:;AH?

滇池 JKLCMJKLN OPQPP RQKS STPC TLN 混沌

=A:GHUA VU:W?

抚仙湖 JKLNMJKKR SPQNP RQKKSP JJOJQP SPLQL 混沌

XYEA:GUY VU:W?

新地河 JKKJMJKKP JQN ZJ[ L KNQSP NQSNT 混沌

\AG]AU< JKPRMJKLC VU:W?

太湖 TCC RQNJ TNP 混沌

:̂AUY VU:W?

_S‘年产量初值 BCa选取有年产量的系列数据的第一年作为计算初始年a由于为了尽快形成捕捞规模%
很多水库和湖泊进行多次引种移植%使 BC难以作为初始条件给出%因此%BC可以作为待定参数拟合确定a

_R‘利用_P‘式迭代计算根据最小二乘估计来确定 BC%D和 B;:Ea如表 S所示%O个湖泊或水库的 D值

都落入了表 J所示的混沌区间a

表 b 滇池银鱼的 &%#’()值

*(+,-b &(./#’()0(,1-23.43(.563c(d-

时间 Â;< D 9efg

JKLCMJKLN RhKS STPC
JKLNMJKLK JQK SPRC
JKLKMJKKC JQCP SJC
JKKCMJKKT JQCJL RR

_O‘利用确定的 BC%D和 B;:E来模拟湖泊

或水库的银鱼产量变动%检查模拟结果是否与

实际变化趋势一致a如果不一致%需要查找原

因a因为饵料"水域环境的改变"捕捞时间和强

度等会影响 D和 B;:Ea

!Q! 模拟

滇池位于昆明西南郊%面积 R万 U;S%平均

水深 OQJ;a滇池本无银鱼%JKNL年中国科学院

南京地理与湖泊研究所在云南进行渔业资源调查%JKNK年春在太湖获取太湖新银鱼受精卵 JhR万粒%孵出

鱼苗 TLSP尾%分别投放于滇池的海埂和观音山a之后%云南省水产科学研究所在 JKLJMJKLS年又进行了 S
次强化移植%共投鱼苗 TLQCK万尾aJKLJ年形成自然种群并形成产量%捕捞银鱼 TQP>%随后产量猛增%JKLO
年达到 RPCC>a此后产量变动很大aJKKC年后滇池银鱼逐渐衰竭iSRja
对滇池银鱼进行模拟%结果如图 S_k‘所示a其中%JKLRMJKLN年的实际产量与模拟值符合很好aJKLC

MJKLS年的 R组数据相差较大%但上升趋势一致%这是因为在该时段滇池进行了 S次移植银鱼%本次模拟

未考虑初期不同时段移植银鱼情况a而 JKLN年以后的模拟数据趋势符合不好%是因为滇池水域污染_富营
养化‘加剧%大量藻类繁殖耗氧%使水域溶解氧显著降低%窒息受精卵发育和鱼类生长%从而引起 D和 B;:E
的改变a庄玉兰等人JKKS年O月至JKKR年JC月调查表明%滇池草海的溶解氧最低为JQCJ;lmn%大大低于

渔业用水标准_P;lmn‘iSOj%内蒙古的岱海水库 JKKT年也出现过溶解氧过低导致银鱼受精卵死亡的情

况iJja如果考虑水域中环境变化的影响%在不同的环境条件下取不同的 D和 B;:E%如表 R所示%则模拟的结

果会更好%如图 S_o‘所示a因此%从这个意义上讲%生态系统是否出现或保持混沌行为%与环境因素有密切

关系a
图 R是R个湖泊或水库的银鱼实际产量与模拟值的比较a图R_k‘是云南抚仙湖太湖新银鱼的情况a图

R_o‘是天津新地河水库大银鱼的情况%BCpJQN>为新地河水库 JKKJ年实际产量a云南抚仙湖和天津新地

河水库中的银鱼都属于移植种群%从图中可以看出%实际产量变动趋势与预测情况基本相符a天津新地河

水库的模拟计算中%D ZpJ[ L%在理论上意味着_P‘式有周期 R解%而周期 R意味着混沌iSJja模拟结果与
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实际值惊人地一致!显示了混沌理论在解决复杂性问题上的生命力和实际应用价值"图 #$%&是太湖的情

况"太湖是银鱼的天然种质库!以银鱼闻名遐迩"银鱼种类多!主要有两种’大银鱼和太湖新银鱼!统称太湖

银鱼"由于太湖捕捞银鱼历史长!资源增殖放流也难以统计!水域环境变化大!捕捞方式也多种多样等原

因!加上两种银鱼之间的种间关系复杂!要准确摸拟银鱼的产量变动十分困难!需要建立耦合模型"因此!
本文仅利用数学模型进行简单模拟!目的是了解简单模拟表现的复杂性与太湖银鱼产量变动的复杂性之

间是否相似"取 ()*+)),!-*#./0$1*2./0&!(345*+/6,!用$6&式进行计算!结果如图 #$%&所示"虽然计

算中的参数取值十分简单!但很多时段里计算结果与实际产量变化的趋势相符合"

图 # 三个湖泊或水库的银鱼实际产量与模拟值的比较

$实际值数据取自文献70!+!289&

:;<=# %>3?41;@>A@>BB;CDE4AEF4DFGD4,;A<;FCB;@H?1>EGF,;>A@

;A,H1CCD4IC@J1C@C1K>;1@$B;CDEE4,4B1>31CB@=70!+!289&
不论是大银鱼还是太湖新银鱼!年产量的变动都呈现混沌行为"由于混沌行为的所谓确定性随机特

征!因此!上述模拟值与实际值的比较只在短时段内才准确"

L=M 讨论

在一个相对封闭的水体中!银鱼移植后!很快与饵料生物和其他鱼类组成相互制约的生态系统"在这

个生态系统中!引起银鱼种群数量变动的因素可分为 #个’N生物因素!包括内源因子和外源因子"内源因

子是指个体生理学及个体对外界环境的适应能力!外源因子是指捕食者以及竞争生物O饵料生物的组成和

数量等PQ物理O化学因素!即水位变动O来水量O水温O风力O底质等物理因子和盐度O溶解氧O硝酸盐O磷酸

盐O硅酸盐等化学因子"R人为活动因素!主要是捕捞O增殖放流和水域污染等"在前两个因素中!生物因素

特别是外源因子是影响种群兴衰的主要原因"随着人类干预的增大!人类活动对种群兴衰的影响越来越

大"

$0&捕捞的影响 从$6&式可以看出!若捕捞死亡率 S增大!增长率参数 -相应减小!这时!银鱼产量

的变动有这样的特点’混沌T周期性波动T趋于不动点$0U0J-&"当捕捞死亡率接近内禀自然增长率 V值

时!增长率参数为 0!种群消亡"因此!一定要严格控制捕捞对尚未繁殖亲鱼的影响!保留足够的繁殖亲鱼!
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这样才能保证资源的持续利用!
另一方面"如欲获得相对稳定的产量"可通过控制捕捞死亡率 #来改变增长率参数 $"防止银鱼产量

剧烈波动!分析如下%
由表 &可知"当 &’$’(时"银鱼产量)*+,&-#./0)123’)123!因此"取 $4(时有%)*+5)123.,56

#0!此时水域生物资源未能得到充分利用"银鱼的产量没有达到最大种群数量)123"但产量比较稳定"不出

现混沌或周期性波动!$7(时"产量稳定但太低!这也说明"在银鱼生产中"不能寻求水域生物资源得到充

分利用的最大产量"而只能要求相对稳定的高产!
因此"如果知道银鱼在水域中的内禀自然增长率 /值"可通过控制捕捞死亡率 #来调节 $值"以达到

控制银鱼产量变动的目的!

,50水域污染等环境变化的影响 由于不同种的银鱼受精卵发育和生长对温度的要求不同"因此"大银鱼一

般适合于北方"而太湖新银鱼适合于南方!在全国大多数湖泊或水库都存在污染的情况下"对很多移植银鱼成功

的湖泊或水库的调查表明8&"59"5:;%银鱼对环境的适应能力很强"对水体盐度<溶解氧<硬度<碱度<=>值<硝酸盐<
硅酸盐<磷酸盐等水质参数的适应范围很广!只有水质污染比较严重"某些指标超出银鱼发育生长承受能力范围

时才会威胁到银鱼的生存"其中溶解氧是一个重要因子!云南滇池 ?@年代以后银鱼逐渐消亡"内蒙古岱海水库

&??A年产量 (@@B而 &??:年消亡等事件中"就是由于水体中溶解氧过低所致!
不考虑捕捞死亡率的影响"在正常水域中"银鱼的内禀自然增长率/值范围为%5CAD’/’(!这时"银鱼

的种群数量变动将表现出混沌行为!随着水域污染影响加剧"内禀自然增长率 /减小"最大种群数量 )123
也减小!当 57/75CAD时"银鱼种群数量发生周期性波动,周期 5"周期 9"E"周期 5F0!当 @’/’5时"银

鱼种群数量)*的变化趋近于稳定的最大种群数量)123"即)*+)123"其中/4@时"种群消失!水域污染导

致内禀自然增长率 /值和最大种群数量 )123发生变化"从而影响银鱼种群的数量变化!这方面的进一步深

化研究是今后工作的一个方向!与捕捞相比"水域污染的影响是很大的"且具有毁灭性!因此应特别注意保

护好银鱼水域环境!

,(0银鱼产量的预报 银鱼产量的变化规律"主要取决于该水域银鱼增长率参数 $!在正常水域环境

,如不污染0和正常捕捞,对未繁殖亲鱼影响不大0的情况下"银鱼的产量变动呈混沌行为!如果水域环境污

染严重并影响到银鱼的繁殖和生长"或捕捞过度"则银鱼将产生周期性波动以致趋于消失!
当银鱼的种群数量变动出现混沌行为时"虽然,A0式为确定性方程"但由于初始条件存在误差"经过方

程的不断迭代"误差被放大"产生所谓确定性模型中的不确定性"使长期预报不可能实现"只有短期预报才

能保证必要的精度!应该指出"导致这种混沌行为的主要原因是生物因素"更准确地说是特定生存空间,水

域0里饵料生物与鱼类种群之间相互制约的结果"水位<温度<溶解氧等物理化学因子通过影响生存空间<
饵料生物或产卵繁殖过程而起间接作用!

G 结语

以往生态系统中很少寻找到混沌"主要都是针对昆虫<脊椎动物等"很少注意到鱼类中象银鱼这样的

强 /选择者!由于银鱼种群具有结构简单<食物链短<环境适应性和繁殖力强等独特的生态学特点"银鱼移

植到新的水体后"很快就成为优势种群,对保护自然水体生物多样性不利0!本文通过对移植银鱼的天然湖

泊或水库的初步分析和研究"发现所有的湖泊或水库银鱼产量的波动都落入了混沌区间"在自然生态系统

中找到了混沌行为的证据!这与陆生系统中没有<或很难<或很少发现混沌的情况完全不同!目前还不能肯

定银鱼产量的混沌行为在周围环境不改变的情况下是否会一直维持下去"成为自然选择的结果H
随着银鱼移植的大规模推广"深入研究银鱼产量剧烈变动原因"建立和完善数学模型"以便指导银鱼

生产是一个十分重要的问题!由于银鱼产量受捕捞方式<捕捞时间以及统计方法等多方面的影响"因此"往

往很难获得准确可靠<具有可比性的数据!另一方面"从本文可以知道"银鱼年产量的变化规律"主要取决

于增长率参数 $,内禀自然增长率 /值0和捕捞死亡率 #!要利用方程,A0来预报银鱼的年产量变动"定量指

导银鱼生产"今后"应根据具体的水域进行深入研究"研究增长率参数 $和最大种群数量 )123的变化规律"
研究环境变化对参数的影响"确定合适的捕捞量以保障持续利用和稳产高产"其实际意义十分重大!
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