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基于 Ｖｏｒｔｅｘ 模型分析金沙江水电开发对圆口铜鱼种群
生存力的影响

杨红义，韩　 瑞∗

流域水循环模拟与调控国家重点实验室 中国水利水电科学研究院，北京　 １０００３８

摘要：圆口铜鱼（Ｃｏｒｅｉｕｓ ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ）是长江上游特有鱼类，研究金沙江梯级水电开发背景下圆口铜鱼种群生存力变化对该物种

的保护具有重要意义。 Ｖｏｒｔｅｘ 模型在传统种群评估方法的基础上，引入种群年龄结构、繁殖体制、性比等因素，并考虑了环境、
灾害、遗传等随机性对种群的影响，可模拟种群数量和生存力变化特征，是一种应用广泛的种群生存力分析模型。 基于 １９８１—
２０２１ 年金沙江圆口铜鱼资源调查数据，采用 Ｖｏｒｔｅｘ 模型构建了金沙江中下游干流大规模水电开发前、后两个时期圆口铜鱼种

群生存力分析模型，考虑了水电开发下，水温、流速等环境变化对圆口铜鱼种群的影响，对比了两个时期圆口铜鱼种群数量、结
构及生存力等。 结果表明：水电开发前，严重过度捕捞对圆口铜鱼种群产生了显著威胁，１０ 年内种群数量下降了 １２．５％，百年内

种群内禀增长率为 ０．０８５，种群的生存和繁殖能力较稳定，灭绝概率为 １％；水电开发后，１０ 年内种群数量下降了 ４２％，百年内种

群内禀增长率降至－０．０８７，灭绝概率增大至 ３６．１％，种群平均灭绝时间为 ８３．７ 年，圆口铜鱼抵抗环境干扰的种群恢复能力降低，
种群生存力受到影响。
关键词：金沙江；水电开发；圆口铜鱼；种群生存力；漩涡模型
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水电开发改变了河流的自然形态［１—２］，影响了河流的水文情势和水温节律［３—４］，阻隔了鱼类洄游通道［５］，
缩减了流水生境［４，６］，使得鱼类资源大幅下降［７］，甚至濒临崩溃［８］。 水电开发后，河流由自然流动状态转变为

河湖相交替的形态，生境破碎化严重［９］，特有鱼类种群数量衰减［１０］，物种灭绝风险增加［１１］，巴西的 Ｃａｐｉｖａｒａ
大坝运行后伊氏啮脂鲤（Ｂｒｙｃｏｎａｍｅｒｉｃｕｓ ｉｈｅｒｉｎｇｉｉ）、条纹溪脂鲤（Ｃｈａｒａｃｉｄｉｕｍ ｚｅｂｒａ）等 ３０ 种当地特有鱼类灭

绝［１２］；水电开发导致的水温“滞热”效应缩短了特有鱼类适宜产卵的水温时期，影响了鱼类繁殖，如湄公河水

电开发引起的水温变化导致光唇裂腹鱼（Ｓｃｈｉｚｏｔｈｏｒａｘ ｌｉｓｓｏｌａｂｉａｔｕｓ）产卵减少、种群数量锐减［１３］；大坝阻隔了鱼

类的洄游通道，如葛洲坝、三峡等工程建设运行后，中华鲟（Ａｃｉｐｅｎｃｅｒ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）等特有鱼类种群数量持续下降、
灭绝概率增加［１４］、种群生存力降低［１５］；金沙江水电开发导致流水生境缩减［１６］，部分河段无法满足漂流性鱼

卵的孵化流速条件［１７］，使得圆口铜鱼（Ｃｏｒｅｉｕｓ ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ）、长鳍吻鮈（Ｒｈｉｎｏｇｏｂｉｏ ｖｅｎｔｒａｌｉｓ）等特有鱼类早期资

源量补充不足［１８—２０］，种群数量和优势地位下降［２１—２２］。
为评估物种种群变化，种群模型逐步发展［２３］。 Ｍａｌｔｈｕｓ［２４］ 考虑了单一种群的繁殖能力，首次提出了种群

指数增长模型；Ｖｅｒｈｕｒｓｔ［２５］在此基础上考虑了环境容纳量对种群增长的限制，提出了 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 种群增长模型；
Ｌｏｔｋａ［２６］考虑了物种的种间竞争，提出了 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒａ 模型；Ｌｅｗｉｓ［２７］ 考虑了物种不同年龄的繁殖和存活率差

异，建立了矩阵模型，模拟了年龄分布对种群的影响，已经成为种群模拟的重要内容［２３］。 随着物种灭绝的加

剧以及学者们对物种生态学的理解深入，以种群模型为基础的种群生存力分析（ＰＶＡ， Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ｖｉａｂｉｌｉｔｙ
Ａｎａｌｙｓｉｓ）模型得到了发展［２８］，如死亡过程模型、矩阵模型、基于个体的模拟模型、种群随机模型［２９—３１］ 等，其中

基于个体模型（ＩＢＭ， Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ⁃Ｂａｓｅｄ Ｍｏｄｅｌ）的 Ｖｏｒｔｅｘ 模型被广泛采用［３２］。 传统 ＰＶＡ 模型以考虑单随机性

为主［３３］，Ｖｏｒｔｅｘ 模型考虑了环境、遗传、灾害和统计等多种随机性对种群的影响，并引入了物种特征、人类活

动等，可较好的模拟种群动态对环境变化的响应，如王伟营等［３４］采用 Ｖｏｒｔｅｘ 模型模拟了在自然灾害和人类活

动影响下，云南碧塔海地区中甸叶须鱼（Ｐｔｙｃｈｏｂａｒｂｕｓ ｃｈｕｎｇｔｉｅｎｅｎｓｉｓ）种群数量变化，干旱是影响该物种种群生

存力的主要因素。 Ｖｏｒｔｅｘ 已经成为分析关键物种种群生存力的重要方法［３５］。
圆口铜鱼是长江上游特有鱼类和重要经济鱼类［３６］，也是长江上游珍稀特有鱼类国家自然保护区的重要

指示性物种［３７］和优先保护对象之一［３８—３９］。 近年来，圆口铜鱼资源量急剧下降，物种生存面临巨大威胁，２０１６
年被列入极度濒危等级［４０］，其资源保护和恢复极为迫切［４１］。 目前研究主要围绕圆口铜鱼的繁殖特征［４２］、人
工驯养［４３］、遗传分化［３７］、产卵场分布［４４］、种群资源量［４５—４６］ 及生态行为［４７］ 等方面，对其种群生存力的研究

较少。
本研究基于 １９８１—２０２１ 年金沙江圆口铜鱼资源调查数据，采用 Ｖｏｒｔｅｘ 模型构建了金沙江中下游干流大

规模水电开发前、后两个时期圆口铜鱼 ＰＶＡ 模型，考虑了水电开发下，水温、流速等关键因子变化对圆口铜鱼

种群的影响，对比分析了水电开发不同时期以及鱼类繁殖、人类活动等不同情景下圆口铜鱼种群数量及生存

力变化规律，为水电开发下特有鱼类种群资源保护及恢复提供参考。

１　 研究区域介绍与数据收集

１．１　 研究区域

　 　 金沙江流域是我国水能开发的“富矿”和“西电东送”的战略要地，也是我国典型的生态脆弱区，峡谷急流
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的特殊地貌决定了其水能利用方式以巨型水电站群基地化开发为主［４８］。 随着梯级高坝大库的建设和运行，
金沙江许多江段的鱼类资源衰退，其中，圆口铜鱼资源严重下降［４９］。 近年来，圆口铜鱼性成熟个体只在金沙

江中下游有发现［５０］，产卵场也主要分布于此［５１］，研究该区域水电开发对圆口铜鱼的影响具有重要意义。
金沙江中下游已规划 １２ 个梯级水电工程，部分水电工程建设、运行时间见表 １，位置分布见图 １。 由表 １

可知：２１ 世纪初期，金沙江尚未开展大规模水电开发，２０１０ 年以后，半数以上的水电工程已建设并逐步开始运

行。 基于水电开发进程，以 ２０１０ 年为数据分析的时间节点，划分并建立金沙江中下游大规模水电开发前、后
圆口铜鱼 ＰＶＡ 模型。

表 １　 金沙江中下游干流水电工程信息表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｔａｂｌｅ ｏｆ ｈｙｄｒｏｐｏｗｅｒ ｐｒｏｊｅｃｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ｒｅａｃｈｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｊｉｎｓｈａ Ｒｉｖｅｒ

水电工程
Ｈｙｄｒｏｐｏｗｅｒ ｐｒｏｊｅｃｔｓ

开始建设时间
Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｔｉｍｅ

运行时间
Ｏｐｅｒａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ

水电工程
Ｈｙｄｒｏｐｏｗｅｒ ｐｒｏｊｅｃｔｓ

开始建设时间
Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｔｉｍｅ

运行时间
Ｏｐｅｒａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ

龙盘 已规划 鲁地拉 ２００９ 年 １ 月 ２０１３ 年 ６ 月

两家人 已规划 观音岩 ２０１１ 年 １ 月 ２０１４ 年 １０ 月

梨园 ２００９ 年 ９ 月 ２０１３ 年 １１ 月 乌东德 ２０１５ 年 １２ 月 ２０２０ 年 ６ 月

阿海 ２００８ 年 ９ 月 ２０１１ 年 １１ 月 白鹤滩 ２０１３ 年 ８ 月 ２０２１ 年 ６ 月

皎平渡 ２００５ 年 ９ 月 ２０１０ 年 １１ 月 溪洛渡 ２００７ 年 ４ 月 ２０１４ 年 ６ 月

龙开口 ２００９ 年 １ 月 ２０１２ 年 １１ 月 向家坝 ２００６ 年 １１ 月 ２０１２ 年 ７ 月

图 １　 金沙江中下游水电工程分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ｈｙｄｒｏｐｏｗｅｒ ｐｒｏｊｅｃｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ｒｅａｃｈｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｊｉｎｓｈａ Ｒｉｖｅｒ

１．２　 目标物种

圆口铜鱼隶属鲤形目（Ｃｙｐｒｉｎｉｆｏｒｍｅｓ）、鮈亚科（Ｇｏｂｉｏｎｉｎａｅ）、铜鱼属（Ｃｏｒｅｉｕｓ），是典型的河道洄游型鱼类，
喜流水生境，产漂流性卵，成熟亲鱼上溯洄游到金沙江中下游完成繁殖［３６］。 近年来，圆口铜鱼出现种群年龄
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结构失衡［５２］、个体性腺发育不成熟［５３］、产卵孵化率降低［５４］、资源量［５５］ 及丰度降低［５６］ 等现象，物种生存面临

威胁。 圆口铜鱼种群变化与过度捕捞、水电开发等人类活动密切相关，过度捕捞导致种群数量大幅降低，出现

大龄个体减少，种群低龄化等现象［５３］；大坝低温水下泄改变了下游的水温节律，圆口铜鱼产卵临界水温阈值

的时间滞后，对其产卵繁殖产生不利影响［１０］；大坝建设后，库区江段流速减缓，可满足圆口铜鱼漂流孵化的江

段减少，产卵孵化率降低和早期资源补充不足导致其种群数量下降［２１］，资源丰度降低，圆口铜鱼资源保护及

恢复工作迫在眉睫［５４—５５］。
１．３　 数据收集

本研究收集了 １９８１—２０２１ 年圆口铜鱼调查结果，对圆口铜鱼资源量、繁殖特征、产卵场分布等进行了系

统分析，对攀枝花江段圆口铜鱼种群结构、资源动态进行了重点分析，估算并确定了金沙江水电开发不同时

期，圆口铜鱼种群关键特征参数，基本满足 ＰＶＡ 模型构建的数据需求。 基础数据时间涵盖了金沙江水电工程

开发前和运行后两个阶段，空间涵盖了金沙江攀枝花、巧家、皎平渡、水富等圆口铜鱼繁殖活动区域，基础数据

情况见表 ２。

表 ２　 圆口铜鱼调查情况统计

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃ． ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ｓｕｒｖｅｙｓ

编号
Ｎｏ

调查时间
Ｓｕｒｖｅｙ ｔｉｍｅ

调查区域
Ｓｕｒｖｅｙ ａｒｅａｓ

调查内容
Ｓｕｒｖｅｙ ｃｏｎｔｅｎｔｓ

数据来源
Ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅｓ

１ １９８１—１９８６ 年 葛洲坝下宜昌江段
铜鱼及圆口铜鱼卵苗数量产卵
场分布、亲鱼数量

刘乐和等［３６］

２ １９８３—１９８４ 年 葛洲坝上武陵江段
铜鱼及圆口铜鱼卵苗数量产卵
场分布、亲鱼数量

３ １９８４ 年 金沙江下游柏溪
铜鱼及圆口铜鱼卵苗数量产卵
场分布、亲鱼数量

４ １９８５—１９８６ 年 金沙江下游屏山
铜鱼及圆口铜鱼卵苗数量产卵
场分布、亲鱼数量

５ ２０００—２００４ 年 长江上游干流万州江段 铜鱼及圆口铜鱼种群数量 严莉［５６］

６ ２０００—２００５ 年
每年 ２—４ 月

长江上游宜宾、巴南和万州江段 铜鱼及圆口铜鱼种群数量 段辛斌等［５３］

７ ２００７—２００８ 年
２０１２—２０１４ 年

金沙江下游巧家江段
圆口铜鱼等产漂流性卵鱼类卵
苗数量及产卵场分布

肖琼［５７］

８ ２００７—２００９ 年每年 ５—７ 月、
９—１１ 月

长江上游江津和宜宾江段 圆口铜鱼种群数量及分布 熊飞等［５８］

９ ２００８ 年、２０１１—２０１３ 年每年
５—７ 月

金沙江下游宜宾江段
圆口铜鱼卵苗数量及产卵场
分布

高少波等［４６］

１０ ２０１３ 年 ６、１０ 月 金沙江中游攀枝花江段 圆口铜鱼种群数量及分布 邵科等［２０］

１１ ２０１７—２０１８ 年每年 ５—７ 月 金沙江下游巧家江段
圆口铜鱼等产漂流性卵鱼类卵
苗数量及产卵场分布

周湖海等［４４］

１２ ２０１８—２０２１ 年 雅砻江金河 圆口铜鱼种群数量 熊美华等［５１］

１３ ２０１９ 年 金沙江绥江江段 圆口铜鱼个体分布

１４ ２０１９ 年 金沙江永善江段 圆口铜鱼个体分布

１５ ２０１９ 年 攀枝花雅砻江口 圆口铜鱼个体分布

１６ ２０１９—２０２１ 年 金沙江下游宜宾江段 圆口铜鱼个体分布

１７ ２０１９—２０２０ 年 金沙江下游巧家江段 圆口铜鱼个体分布

１８ ２０１９—２０２１ 年 金沙江下游东川渡口 圆口铜鱼个体分布

１９ ２０１９—２０２０ 年 金沙江下游皎平渡江段 圆口铜鱼个体分布

２０ ２０２０—２０２１ 年 金沙江中游攀枝花江段 圆口铜鱼个体分布
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２　 研究方法

２．１　 Ｖｏｒｔｅｘ 模型基本原理

Ｖｏｒｔｅｘ 模型通过模拟种群中个体的基本特征和行为（如存活、交配、繁殖、死亡等）预测整个种群的动态

（如数量、分布和灭绝风险等），模型中引入了环境容纳量、年龄结构、繁殖体制、出生性比等参数，并同时考虑

了环境、灾害、遗传、统计等多重随机性对种群的影响［３０］，已被广泛应用于评估物种的种群生存力。
Ｖｏｒｔｅｘ 模型以年龄矩阵为基础［３５］，Ｌｅｓｌｉｅ 年龄矩阵如下：

Ｌ＝

Ｆ１ Ｆ２ … Ｆ ｉ Ｆ ｉ＋１ … Ｆｎ－１ Ｆｎ

Ｓ１ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０

０ Ｓ２ ０ ０ ０ ０ ０ ０

０ ０ ⋱ ０ ０ ０ ０ ０
０ ０ ０ Ｓｉ ０ ０ ０ ０

０ ０ ０ ０ Ｓｉ＋１ ０ ０ ０

０ ０ ０ ０ ０ ⋱ ０ ０
０ ０ ０ ０ ０ ０ Ｓｎ－１ ０

é

ë

ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
êê

ù

û

ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
úú

（１）

式中，Ｆ ｉ、Ｓｉ分别为从第 ｉ－１ 年龄到第 ｉ 年龄生物个体的繁殖率和存活率，ｉ＝ １、２、３……ｎ，ｎ 为目标生物个体最

大存活年龄，未达到性成熟年龄的个体，其繁殖率为 ０％；Ｓｉ可通过公式（２）计算：
Ｓｉ ＝ １－Ｍｉ （２）

式中，Ｍ 为死亡率，即某一单位时段内个体死亡概率，与死亡个体数占种群数量的百分比相等，Ｍｉ为第 ｉ－１ 年

龄到第 ｉ 年龄生物个体的死亡率［５９］，可通过公式（３）计算：

Ｍ（ ｔ１，ｔ２）
＝
ｌｎ

ｅＫｔ２－ｅＫｔ０

ｅＫｔ１－ｅＫｔ０
é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú

ｔ２－ｔ１
（３）

式中，Ｍ（ ｔ１，ｔ２）为时间 ｔ１到 ｔ２阶段生物死亡率，ｔ１、ｔ２为年龄组范围，如 Ｍ（０，１） 为 ０ 到 １ 龄生物生长过程中的死亡

率，即 Ｍ１；当生物达到初次性成熟年龄后，死亡率不再随年龄增长而变化，即目标生物达到性成熟后，死亡率

为恒定值；Ｋ 为该物种的生长系数；ｔ０为该物种的理论生长起点年龄，可根据 ｖｏｎ． Ｂｅｒｔａｌａｎｆｆｙ 生长方程获得：
Ｗｔ ＝Ｗ¥ ［１－ｅ－ｋ（ ｔ－ｔ０）］ ｂ （４）

式中，Ｗｔ为预测体长；Ｗ∞ 为极限体长；ｂ 为体长体重转化系数； Ｗｔ、Ｗ∞ 、ｂ 由大量个体数据统计获得。
Ｖｏｒｔｅｘ 模型中计算世代重叠的单物种种群数量 Ｎｔ的公式如下：

Ｎｔ ＝Ｎ０ｅｒｔ （５）
式中，Ｎｔ为种群数量；Ｎ０为初始种群数量；ｔ 为模拟时间；ｒ 为种群内禀增长率，其计算公式如下：

ｒ＝
ｌｎ（Ｒ０）

Ｔ
（６）

式中，Ｒ０为净增长率，即种群中个体平均繁殖后代数；Ｔ 为首次繁殖时间；计算公式如下：

Ｒ０ ＝ ∑ ｎ

ｉ ＝ １
（Ｆ ｉＳｉ） （７）

Ｔ ＝
∑ ｎ

ｉ ＝ １
（ ｉＦ ｉＳｉ）

∑ ｎ

ｉ ＝ １
（Ｆ ｉＳｉ）

（８）

式中，Ｆ ｉ、Ｓｉ均通过年龄矩阵获得。
Ｖｏｒｔｅｘ 模型中模拟时间尺度与用于构建模型的原始数据时间长度相关，原始数据时长应至少为模拟时长

的 １０％—２０％［６０］，对于单世代时间较短且世代重叠的物种，模拟时间通常为 １００ａ［１４，１５，３４，６１—６４］。 Ｖｏｒｔｅｘ 模型可
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同时模拟多因素随机性对种群的影响，模拟过程中，采用对多次模拟结果进行统计分析的方法，得出种群数量

及生存力，模拟次数通常为 １０００ 次［１４，１５，３４］。
２．２　 模型参数设定

本研究采用 Ｖｏｒｔｅｘ １０．５．５ 版构建模型，主要参数设置及依据如表 ３ 所示：

表 ３　 不同时期 ＰＶＡ 模型主要参数设置

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｍａｉｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｓｅｔｔｉｎｇ ｏｆ ＰＶＡ ｍｏｄｅｌｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

水电开发前
Ｂｅｆｏｒｅ ｈｙｄｒｏｐｏｗｅｒ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ（ＢＤ）

水电开发后
Ａｆｔｅｒ ｈｙｄｒｏｐｏｗｅｒ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ（ＡＤ）

参考依据
Ｅｖｉｄｅｎｃｅ

模拟次数 Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｔｉｍｅｓ ／ 次 １０００ １０００ 模型内设置

模拟时间 Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｙｅａｒｓ ／ 年 １００ａ １００ａ 模型内设置

是否近交衰退 Ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ 无 无 模型内设置

灭绝定义 Ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ ｄｅｆｉｎｉｔｉｏｎ 单性［３５］ 单性［３５］ Ｌａｃｙ 等［３５］

雌鱼初次性成熟年龄 ／ 龄 Ａｇｅ ｏｆ ｆｉｒｓｔ ｏｆｆｓｐｒｉｎｇ ｆｏｒ ｆｅｍａｌｅｓ ２［６５］ ４［４２］ 刘成汉等［６５］ ，杨志等［４２］

最大繁殖年龄 ／ 龄 Ｍａｘｉｍｕｍ ａｇｅ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ８［３７］ ８［３７］ 李学梅等［３７］

亲鱼参与繁殖比例 Ｐａｒｅｎｔａｌ ｆｉｓｈ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｉｎｇ ｉｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ ％ ５８［４５］ ３０［４５，６６］ 程鹏［４５］ ，王康等［６６］

成功产卵率 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ １ ｂｒｏｏｄ ／ ％ ６０［６７］ ６０［６７］ 鲁雪报等［６７］

出生性比 Ｓｅｘ ｒａｔｉｏ ａｔ ｂｉｒｔｈ １ ∶１［４５，５８］ １ ∶１［４５，５８］ 程鹏［４５］ ，熊飞等［５８］

单次最大产卵数 ／ 粒 Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｒｏｇｅｎｙ ｐｅｒ ｂｒｏｏｄ １．３７９×１０５ ［４２］ １．３７９×１０５ ［４２］ 杨志等［４２］

有效子代数 ／ 尾 Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｓｕｂａｌｇｅｂｒａ ２６３ ８７ 计算

不同年龄组死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｉｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅｓ ／ ％ 见表 ４ 见表 ４ 计算

灾害 Ｃａｔａｓｔｒｏｐｈｅｓ 洪水 洪水 模型内设置

灾害发生频率 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ 百年一遇 百年一遇 模型内设置

初始种群数量 ／ 尾 Ｉｎｉｔｉａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｑｕａｎｔｉｔｙ ８ 万［５８］ ５．６ 万［４５］ 程鹏［４５］ ，熊飞等［５８］

环境容纳量 ／ 尾 Ｃａｒｒｙｉｎｇ ｃａｐａｃｉｔｙ （Ｋ） １５ 万 １５ 万 计算

未来环境容纳量是否变化 Ｆｕｔｕｒｅ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ Ｋ Ｎ Ｎ 模型内设置

渔业捕捞 Ｆｉｓｈｅｒｙ Ｙ Ｎ 模型内设置

　 　 ＢＤ：水电开发前 Ｂｅｆｏｒｅ ｈｙｄｒｏｐｏｗｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ； ＡＤ：水电开发后 Ａｆｔｅｒ ｈｙｄｒｏｐｏｗｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ； Ｎ：否，ｎｏ； Ｙ：是，ｙｅｓ

２．２．１　 目标物种繁殖参数

（１）繁殖年龄

模型中与繁殖年龄相关的参数包括：雌鱼初次性成熟年龄、最大繁殖年龄。 圆口铜鱼初次性成熟年龄在

水电开发前、后存在一定差异：水电开发前，雄鱼、雌鱼初次性成熟年龄均为 ２ 龄［６５］；水电开发后，雄鱼、雌鱼

初次性成熟年龄分别为 ４．４４—７ 龄和 ４．３２—６ 龄［４２，６８］。 基于多年野外调查渔获物中圆口铜鱼年龄结构分析，
其个体最大繁殖年龄为 ８ 龄［６９］。

（２）亲鱼参与繁殖比例

水电开发前，圆口铜鱼为金沙江重要经济鱼类，对其亲鱼参与繁殖比例的研究较少。 水电开发对亲鱼参

与繁殖产生了一定影响［５１］，其中水温是亲鱼参与繁殖的关键影响因素［９］，因此，本研究依据水电开发后的研

究成果及水电开发造成产卵期水温变化的程度初步估算水电开发前亲鱼参与繁殖情况。
水电开发后，金沙江攀枝花江段渔业捕捞圆口铜鱼亲鱼样本统计结果表明，圆口铜鱼亲鱼参与繁殖比例

为 ３０％［４２］。 受水电开发对河道天然水温的影响，适宜圆口铜鱼产卵的水温窗口期缩短为水电开发前的

５１％［６６］，根据水电开发后亲鱼参与繁殖比例与产卵期缩短情况，估算得出水电开发前亲鱼参与繁殖比例

为 ５８％。
（３）有效子代数

有效子代数指雌鱼每次繁殖可存活的后代个数。 圆口铜鱼的有效子代数受平均产卵量、受精率［６９］、孵化

率及 ２４ｈ 内短期存活率［７０］的综合影响，依据调查及实验结果（平均产卵量 ２００００ 粒、受精率 ７０％、孵化率 ２０．

９８９３　 ９ 期 　 　 　 杨红义　 等：基于 Ｖｏｒｔｅｘ 模型分析金沙江水电开发对圆口铜鱼种群生存力的影响 　
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９％、短期存活率 ９％），确定水电开发前圆口铜鱼平均有效子代数为 ２６３ 尾。 金沙江中下游水电开发使得满足

鱼卵孵化水流条件的江段仅占原来的 ３３％［９］，依此估算水电开发后圆口铜鱼平均有效子代数为 ８７ 尾。 有效

子代数计算公式如下：
ｎ＝􀭵ｎ×ｕ×ο×ｋ （９）

式中，ｎ 为有效子代数；􀭵ｎ 为平均产卵量；ｕ 为受精率；ｏ 为孵化率；ｋ 为短期存活率。
２．２．２　 目标物种死亡率

圆口铜鱼属匀速生长类型［６８］，死亡率依据公式（３）计算获得，根据长江上游渔获物数据拟合公式（４），计
算获得圆口铜鱼生长系数 Ｋ 和理论生长起点年龄 ｔ０分别为 ０．１０９６ 和－０．７７８８［４６］。 模型中，水电开发前，考虑

过度捕捞影响，对公式（３）获得的死亡率计算结果按照公式（１０）进行修正：
Ａ（ ｔ１，ｔ２）

＝ １－ｅ－Ｍ（ ｔ１，ｔ２） （１０）
式中，Ａ 为未考虑捕捞影响的修正死亡率［１４］。

在修正死亡率基础上，依据 １９９８—２００７ 年圆口铜鱼捕捞数据［６８］估算过度捕捞死亡率进行叠加，设定 １—
２ 龄捕捞死亡率为 ３０％，２ 龄以后各年龄段捕捞死亡率为 １０％。 水电开发后，为保护鱼类资源，２０１７—２０１９ 年

实施春季禁渔政策，２０２０ 年后金沙江干流和主要支流实施十年全域禁捕政策，未设置捕捞影响，如表 ４ 所示：

表 ４　 不同时期圆口铜鱼各年龄阶段死亡率

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃ． ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ｍｏｒｔａｌｉｔｉｅｓ ｏｆ ａｌｌ ａｇｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

龄级
Ａｇｅ⁃ｃｌａｓｓ

水电开发前死亡率 ／ ％
Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｏｆ ＢＤ

水电开发后死亡率 ／ ％
Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｏｆ ＡＤ

龄级
Ａｇｅ⁃ｃｌａｓｓ

水电开发前死亡率 ／ ％
Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｏｆ ＢＤ

水电开发后死亡率 ／ ％
Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｏｆ ＡＤ

０—１ ５８．６１ ８８．２０ ３—４ ２３．２７ ２９．３９

１—２ ６９．５４ ５０．３２ ＞４ ２３．２７ ２１．３５

２—３ ２３．２７ ３６．５５

２．２．３　 目标物种种群参数

（１）初始种群数量

水电开发前，圆口铜鱼调查结果表明：金沙江攀枝花至长江干流万州江段圆口铜鱼资源量约为 １６０ 万

尾［５８，７１］，攀枝花江段约占总调查江段的 ５％，故估算攀枝花江段圆口铜鱼种群数量约为 ８ 万尾；水电开发后，
攀枝花江段渔业调查结果表明圆口铜鱼种群数量约为 ５．６ 万尾［２０］。

（２）环境容纳量

环境容纳量指特定环境可容纳目标物种种群数量的最大值，获得其准确值较为困难［７２］，通常可根据食物

需求量和有效栖息地估算。 本研究基于调查区域面积、初级生产力、目标物种食性等，估算研究区域总体环境

容纳量，估算过程如下：
渔业调查流域面积约 ６．８×１０６ｍ２ ［４５］，以内陆淡水渔业的基本情况作为参考，按照每平米可产生 ４３．６６ｇ 藻

类，杂食性鱼类每生长 １ｇ 需消耗约 ４０ｇ 藻类［７３］，圆口铜鱼的平均体重约为 ５０ｇ［５０，７４］，估算研究区域环境容纳

量为 １５ 万尾。
２．２．４　 自然灾害

模型中自然灾害及其对鱼类种群影响程度参考同区域其它特有鱼类研究设置：自然灾害按百年一遇洪水

考虑，灾害发生时圆口铜鱼存活率、繁殖率均为原参数的 ９９％。
２．３　 模型可靠性、误差及误差来源分析

Ｖｏｒｔｅｘ 模型以岛屿生物地理学为理论起源，以年龄矩阵模型为核心，将描述个体迁移的 ＩＢＭ 方法引入模

型［７５］，经多次模拟得出种群在多种确定性因素和随机性影响综合作用下的结果，其模型结果比确定性的种群

模型更为准确［３５］。 Ｂｒｏｏｋ 等［７６］采用大量种群生态学实测数据检验和证明了 Ｖｏｒｔｅｘ 模型的准确性和预测能

力，为 Ｖｏｒｔｅｘ 的广泛应用提供了支持。

０９９３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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Ｖｏｒｔｅｘ 模型模拟物种的生命过程，模拟结果的准确性依赖于对目标物种生态学特征的理解以及所掌握数

据的情况［７７］。 模拟误差主要来源包括：数据质量、参数选择与设置等。 本研究中，圆口铜鱼是金沙江水电绿

色开发的重要指示性物种，其生态学特征研究基础较好；野外观测技术的发展为 Ｖｏｒｔｅｘ 模型获得高质量数据

提供了保障，本研究基础数据以野外调查结果为主，数据覆盖了圆口铜鱼完整生活史；原始数据参数化前，对
数据进行了分析、校正，避免由于采样误差等造成的模拟误差，尽量确保参数选择的合理性以及设置依据的充

分性；检验模型时，将不同时期模拟结果与调查结果分别进行对比，重点分析种群相对变化趋势的协调性，为
进一步提高模拟准确性提供依据。
２．４　 模型模拟情景设定

本研究构建了水电开发前、后两个时期圆口铜鱼 ＰＶＡ 模型，为明晰水电开发对圆口铜鱼种群生存力影响

提供依据。 为进一步识别水电开发后，对圆口铜鱼种群生存力影响显著的参数，本研究基于水电开发后的模

型，通过调整主要参数的取值，即适当增加或减少原参数值，设定了多个独立情景进行模拟，调整参数包括：幼
鱼死亡率、亲鱼参与繁殖比例、有效子代数、灾害频率及单次最大产卵数等，并对其中多个情景进行组合模拟，
为关键参数的甄别提供依据。 同时，结合金沙江圆口铜鱼增殖放流以补充幼鱼为主的特点［７８—７９］，模拟了持续

补充幼鱼数量等情景，为评估目前资源保护措施对种群生存力的影响提供依据。

３　 结果

３．１　 模拟结果与调查结果对比

不同时期圆口铜鱼资源调查结果表明：水电开发前，研究区域 ２００３—２００７ 年圆口铜鱼资源量分别约为

８—９．６ 万尾、７．９—９．５ 万尾、７．８—９．３５ 万尾、７．２５—８．７ 万尾、５．９５—７．１ 万尾［７１］；水电开发后，２０１３ 年、２０１７ 年

圆口铜鱼资源量分别约为 ５．６ 万尾、４．４ 万尾［２０］。 水电开发前、后两个时期圆口铜鱼种群数量及其随时间变

化趋势模拟结果如图 ２ 所示，与调查情况的对比结果表明：水电开发前，模拟结果 ２００３—２００７ 年圆口铜鱼资

源量分别为 ９．４４ 万尾、６．４８ 万尾、８．２３ 万尾、６．８８ 万尾、７．８ 万尾；水电开发前模型模拟结果受渔业捕捞影响，
资源量出现一定波动，总体与调查资源量范围较为相近，其种群数量变化趋势也较为一致；水电开发后，模拟

结果 ２０１３ 年、２０１７ 年圆口铜鱼资源量分别 ５．６ 万尾、４．４２ 万尾，与调查结果种群数量相近，种群下降趋势也较

为一致。 综上，水电开发前、后的模拟结果基本可反映不同时期圆口铜鱼种群数量及变化趋势，可作为其种群

生存力分析的基础。

图 ２　 不同时期模拟结果与调查结果对比

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ａｎｄ ｓｕｒｖｅｙ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

３．２　 圆口铜鱼种群生存力特征值估算

圆口铜鱼种群数量及生存力特征值随时间变化见表 ５、图 ３。
水电开发前，圆口铜鱼受过度捕捞影响显著，约 １０ 年内种群数量出现震荡下降，该时间段种群内禀增长

率为 ０．０３８；随后种群数量逐渐趋于稳定波动状态，百年平均种群数量约为 ４．８ 万尾，种群内禀增长率为０．０８５，
首次繁殖时间为 ３．３４ 年，平均灭绝概率为 １％。 水电开发后，圆口铜鱼种群数量持续下降，种群生存力明显减
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弱；百年内，每 ２０ 年种群下降数量依次为 １９７０ 尾 ／ ａ、５７０ 尾 ／ ａ、１８０ 尾 ／ ａ、６０ 尾 ／ ａ、２０ 尾 ／ ａ；种群数量下降的幅

度逐渐减小，依次为 ７０．３％、２０．４％、６．３％、２％、０．６％；百年平均种群数量为 １９８ 尾，种群内禀增长降低至－０．
０８７，首次繁殖时间延后至 ５．６０ａ，出现灭绝危机，平均灭绝概率为 ３６．１％，平均灭绝时间为 ８３．７ 年。

表 ５　 不同时期圆口铜鱼种群生存力特征值

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｖａｌｕｅ ｏｆ Ｃ． ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｖｉａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

时期
Ｐｅｒｉｏｄ

净增长率
Ｎｅｔ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ

首次繁殖
时间 ／ ｙｅａｒ

Ｆｉｒｓｔ ｂｒｅｅｄｉｎｇ
ｔｉｍｅ

种群内禀
增长率

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ

灭绝概率 ／ ％
Ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ
ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ

种群数量
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
ｑｕａｎｔｉｔｙ

平均灭绝时间 ／ ｙｅａｒ
Ｍｅａｎ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ

ｔｉｍｅ

水电开发前 （ＢＤ） １２．８ ３．３４ ０．０８５ １ ４８６８０．７６ —

水电开发后 （ＡＤ） ０．６０ ５．６０ －０．０８７ ３６．１ １９８ ８３．７

　 　 “—”表示此情景下无平均灭绝时间

图 ３　 不同时期圆口铜鱼种群数量变化趋势图

Ｆｉｇ．３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ ｏｆ Ｃ． ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

ＢＤ：水电开发前，ｂｅｆｏｒｅ ｈｙｄｒｏｐｏｗｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ；ＡＤ：水电开发后，ａｆｔｅｒ ｈｙｄｒｏｐｏｗｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

图 ４　 圆口铜鱼种群灭绝概率随初始种群数量关系

　 Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｃ． ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ｉｎｉｔｉａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

ｑｕａｎｔｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ

３．３　 圆口铜鱼最小可存活种群数量估算

物种最小可存活种群数量（ＭＶＰ，Ｍｉｎｉｍｕｍ Ｖｉａｂｌｅ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ）指物种种群在当前环境下百年内灭绝概率

小于 ５％时的最小种群数量［６４］，对其资源保护具有重要的指导意义［７７］。 以水电开发后模型为基础，通过增加

圆口铜鱼初始种群数量至环境容纳量的方法估算 ＭＶＰ。
结果表明：水电开发后，圆口铜鱼种群内禀增长率随初始种群数量增加变化较小，平均值－０．０８５±０．００８，

百年内平均种群数量有一定上升，灭绝概率总体呈下降趋势（图 ４），当初始种群数量达到环境容纳量时，灭绝

概率为 ２７％；水电开发后，该物种的繁殖及生存环境已受到显著影响，初始种群数量的增加对种群内禀增长

率几乎无影响，对灭绝概率的影响较小，目前环境下该物种不存在 ＭＶＰ，即该物种已无法满足百年内种群灭

绝概率小于 ５％的存活数量要求，亟需采取相关措施提升其种群生存力，保护物种延续。
３．４　 圆口铜鱼 ＰＶＡ 关键参数情景模拟结果

物种种群生存力主要受其生态学特征和环境变化

的共同影响，为识别影响圆口铜鱼种群生存力的关键参

数，本研究基于水电开发对物种和环境的影响特点，通
过调整水电开发后 Ｖｏｒｔｅｘ 模型中相应参数取值，设定了

多种模拟情景，如幼鱼死亡率（情景 ａ、ｂ）、亲鱼参与繁

殖比例（情景 ｃ、ｄ）、有效子代数（情景 ｅ，ｆ）、灾害频率

（情景 ｇ，ｈ）、单次最大产卵数（情景 ｉ，ｊ）、持续补充幼鱼

数量（情景 ｋ）等多个参数取值变化，及其中多个情景

（情景 ｃ＋ｅ，ｄ＋ｆ）的组合，参数设置及情景模拟结果见图

５、表 ６。
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图 ５　 不同情景下圆口铜鱼种群数量变化

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｆ Ｃ．ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｃｅｎａｒｉｏｓ

ａ．ｂ．ｃ．ｄ．等是按照字母顺序表示不同情景，ｃ＋ｅ 则表示在参数变化上同时发生 ｃ 和 ｅ 的变化

表 ６　 不同情景下圆口铜鱼种群生存力特征值

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｖａｌｕｅ ｏｆ Ｃ． ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｖｉａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｃｅｎａｒｉｏｓ

情景
Ｓｃｅｎａｒｉｏｓ

参数设置
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ
ｓｅｔｔｉｎｇ

净增长率
Ｎｅｔ ｇｒｏｗｔｈ

ｒａｔｅ

首次繁殖
时间 ／ ａ
Ｆｉｒｓｔ

ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｔｉｍｅ

种群内禀
增长率

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ

种群内禀
增长率的
变化率 ／ ％
Ｒａｔｅ ｏｆ
ｃｈａｎｇｅ ｒ

灭绝概率 ／ ％
Ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ
ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ

种群数量
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
ｑｕａｎｔｉｔｙ

平均灭绝
时间 ／ ａ

Ｍｅａｎ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ
ｔｉｍｅ

基础 Ｂａｓｉｃ ０．６７ ５．６０ －０．０８６ ０ ３６．９ １３１ ８２．６

ａ． １０５％幼鱼死亡率∗ ０．４２ ５．６８ －０．１８２ －１１０ ９９．９ ０ ５０．５

ｂ． ９５％幼鱼死亡率 ０．９３ ５．５４ －０．０１９ １１９ ０．０ １９１４５ —

ｃ． １１０％亲鱼参与繁殖比例 ０．７４ ５．５８ －０．０６８ １６ １７．６ ７６３ ８７．４

ｄ． ９０％亲鱼参与繁殖比例 ０．６１ ５．６２ －０．１０４ －２３ ６２．９ ２５ ８０．８

ｅ． １１０％有效子代数 ０．７４ ５．５８ －０．０６８ １６ １７．７ ７９７ ８５．５

ｆ． ９０％有效子代数 ０．６１ ５．６２ －０．１０５ －２５ ６４．５ １９ ８０．７

ｇ． 十年一遇灾害频率 ０．６７ ５．６０ －０．０８４ ０ ３６．４ １６７ ８４．２

ｈ． 五年一遇灾害频率 ０．６７ ５．６０ －０．０８５ ０ ３６．７ １４６ ８４．０

ｉ． １１０％单次最大产卵数 ０．６７ ５．６０ －０．０８５ ０ ３６．３ １５１ ８２．９

ｊ． ９０％单次最大产卵数 ０．６７ ５．６０ －０．０８５ ０ ３７．１ １０９ ８５．０

ｋ． 每年补充 １ 万尾幼鱼 ０．６７ ５．６０ －０．０１９３ ７７．５ ０ ９３３４ —

ｃ＋ｅ． ０．８１ ５．５７ －０．０５１ ４１ ０．５ ２６４３ ８４．８

ｄ＋ｆ． ０．５５ ５．６３ －０．１２８ －４８ ８６．５ ２６ ７６．７

　 　 ａ．ｂ．ｃ．ｄ．等是按照字母顺序表示不同情景，ｃ＋ｅ 则表示在参数变化上同时发生 ｃ 和 ｅ 的变化，“∗”表示在情景“基础”相应参数的基础上增加

或减少一定比例，如 １０５％幼鱼死亡率＝基础幼鱼死亡率×（１００％＋５％）； “—”表示此情景下无平均灭绝时间

模拟结果表明：降低幼鱼死亡率、持续补充幼鱼数量（即增殖放流）均可明显提高圆口铜鱼种群生存力，
该两项参数的变化可直接改变圆口铜鱼种群数量变化趋势；亲鱼参与繁殖比例和有效子代数可在一定程度上

影响圆口铜鱼的种群生存力，该两项参数与种群内禀增长率呈正相关关系，若考虑同时提高亲鱼参与繁殖比

例和有效子代数，其叠加影响可将圆口铜鱼灭绝概率由 ３６．９％降低至 ０．５％，对种群生存力的提高显著。 灾害

频率和单次最大产卵量的变化对圆口铜鱼种群数量及生存力无明显影响。 因此，从降低圆口铜鱼幼鱼死亡

率、持续补充幼鱼数量、提高亲鱼参与繁殖比例及有效子代数等角度开展资源保护措施研究，对提高圆口铜鱼

种群生存力具有积极意义。
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３．５　 提高圆口铜鱼种群生存力模拟结果

本研究在水电开发后模型基础上，模拟了降低幼鱼死亡率、持续补充幼鱼数量、提高亲鱼参与繁殖比例和

有效子代数等单参数变化情况下的情景模拟，结果如图 ６ 至图 ９ 所示。 由图可知，圆口铜鱼种群数量无下降

趋势、种群生存力得以保障的阈值分别为：幼鱼死亡率降低至 ８０％；持续补充幼鱼数量增加至 ６ 万尾以上；亲
鱼参与繁殖比例提高约 ８３％，即参数增加至 ５５％；有效子代数提高 ８４％，即参数增加至 １６０ 尾。 上述阈值情

况下，圆口铜鱼的种群生存力均可得到显著提高，种群内禀增长率依次为：０．０２００、０．００１２、０．０２１６、０．０２５２，种
群灭绝概率均小于 ０．１％，种群不存在灭绝风险。 该模拟结果可为初步评估资源保护措施对圆口铜鱼种群生

存力影响提供依据。

图 ６　 不同幼鱼死亡率下圆口铜鱼种群数量变化

　 Ｆｉｇ．６　 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｆ Ｃ． ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｆｉｓｈ ｍｏｒｔａｌｉｔｉｅｓ

图 ７　 不同持续补充幼鱼数量下圆口铜鱼种群数量变化

　 Ｆｉｇ．７　 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｆ Ｃ． ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｒｖｅ

ｒｅｌｅａｓｉｎｇ ｑｕａｎｔｉｔｉｅｓ

图 ８　 不同亲鱼参与繁殖比例下圆口铜鱼种群数量

　 Ｆｉｇ．８　 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｆ Ｃ． ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｐａｒｅｎｔａｌ ｆｉｓｈ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｉｎｇ ｉｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅ

图 ９　 不同有效子代数下圆口铜鱼种群数量

　 Ｆｉｇ．９　 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｆ Ｃ． ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｓｕｂａｌｇｅｂｒａ

４　 讨论

４．１　 关键参数圆口铜鱼种群生存力影响分析

水电开发后，圆口铜鱼幼鱼死亡率、亲鱼参与繁殖比例、有效子代数等对其种群生存力均存在一定影响。

其中：幼鱼死亡率对种群的影响程度显著，这与秀丽高原鳅的模拟结论一致［６４］，幼鱼通常体质相对较弱、环境

适应性较差，较易受到流水生境面积、初级生产力单位密度等影响［５２］；亲鱼参与繁殖比例也可影响圆口铜鱼

的种群生存力，该参数通常受水温节律改变影响，坝下水温发生了改变，部分江段因无法达到圆口铜鱼的产卵

水温要求，导致亲鱼无法产卵［９］；有效子代数是决定圆口铜鱼早期资源补充数量的重要影响因子，水电开发
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后水流流速降低，可满足圆口铜鱼卵孵化的江段减少，导致鱼卵孵化率降低［１７］。
水电开发引起的大坝阻隔和流量脉冲变化对圆口铜鱼种群存在一定影响［２１］。 大坝阻隔降低上溯亲鱼洄

游，进一步降低亲鱼参与繁殖的比例，如在乌东德坝下东川渡口观测到圆口铜鱼亲鱼，但未观察到产卵现

象［５１］，同时，大坝阻隔也影响了幼鱼下行，对幼鱼死亡率、有效子代数均有影响；流量脉冲次数降级、强度减

弱，对亲鱼产卵存在不利影响，如在金沙江一期工程运行后，圆口铜鱼的产卵高峰次数减少，高峰产卵量降低，
直接降低了早期资源量［４６］。 本研究中暂未考虑上述变化对圆口铜鱼的种群生存力的负面影响，目前模拟结

果偏于保守。
４．２　 圆口铜鱼资源保护措施初步分析

４．２．１　 增殖放流

目前，在长江上游保护区和金沙江下游等江段的圆口铜鱼放流任务为 ７０ 万尾［７８］，其中溪洛渡、向家坝水

电站为 ５０ 万尾，乌东德、白鹤滩水电站为 ２０ 万尾［７９］。 圆口铜鱼增殖放流规模均超过了本研究中增殖放流

（即持续补充幼鱼数量）的临界阈值，该项措施的持续开展可以在一定程度上保护资源，但本研究主要考虑了

圆口铜鱼繁殖生理参数的变化，以及水电开发引起的水温、流速变化对 ＰＶＡ 模型参数的影响，提出增殖放流

临界阈值可能偏保守，同时，由于对增殖放流实际效果的评估报道较少［４３］，这也影响了对增殖放流规模的研

究和确定。
４．２．２　 增设过鱼设施

圆口铜鱼调查结果表明，其产卵场主要集中在金沙江中游、下游［４４］，金沙江梯级水电开发对圆口铜鱼亲

鱼上溯已经产生了阻隔效应，在水电站处增设有效的圆口铜鱼过鱼设施，将坝下群体转运到坝上流水江段，将
提高其亲鱼参与繁殖的比例。 目前，金沙江下游的四级电站中，仅乌东德水电站建成了集运鱼系统，以圆口铜

鱼为优先过鱼对象，在一定程度上可能帮助部分鱼类完成上溯洄游［８０］，提高圆口铜鱼亲鱼参与繁殖比

例［８１—８２］，可结合本研究中亲鱼参与繁殖比例的临界阈值，对过鱼效果进行持续监测及评估。
４．３　 圆口铜鱼与其它特有鱼类种群生存力比较

本研究将圆口铜鱼与其它特有鱼类的 Ｖｏｒｔｅｘ 模型建立过程及估算结果进行了对比（表 ７），对圆口铜鱼种

群生存力进行进一步讨论。

表 ７　 不同鱼类 ＰＶＡ 模型参数及结果对比

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＰＶＡ ｍｏｄｅｌｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｉｓｈ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

有效子代数
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｓｕｂａｌｇｅｂｒａ

幼龄个体死亡率 ／ ％
０—１ａｇｅ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ
ｒａｔｅ

种群内禀增长率
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈ
ｒａｔｅ

灭绝概率 ／ ％
Ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ
ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ

平均灭绝时间 ／ ａ
Ｍｅａｎ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ
ｔｉｍｅ

长江江豚［６１］

Ｎｅｏｐｈｏｃａｅｎａ ａｓｉａｅｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ ａｓｉａｅｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ
１ １５．０—３０．０ －０．０７３—－０．０２０ ４０—８０ ２４—９４

长江江豚［６３］

Ｎｅｏｐｈｏｃａｅｎａ ａｓｉａｅｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ ａｓｉａｅｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ
１ ３０．０—６０．０ －０．６２２—－０．０２３ ３５—９１ ６８．４—９１．５

白鱀豚［６２］

Ｌｉｐｏｔｅｓ ｖｅｘｉｌｌｉｆｅｒ
１ ８．３—１８ －０．０７ １００ ５４

中华鲟［１４］

Ａｃｉｐｅｎｃｅｒ ｓｉｎｅｎｓｉｓ
１６ ８０．０ －０．２６４—－０．１２ １００ ４０—８０

中甸叶须鱼［３４］

Ｐｔｙｃｈｏｂａｒｂｕｓ ｃｈｕｎｇｔｉｅｎｅｎｓｉｓ
２０００ ８０．０ －０．０９４ ７７．１ ４３．８

秀丽高原鳅［６４］

Ｔｒｉｐｌｏｐｈｙｓａ ｖｅｎｕｓｔａ
５００ ９３．６ －０．０５７ ５４．８ ６１．４

水电开发前圆口铜鱼
Ｃ． ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ＢＤ ２６３ ５８．６ ０．０８５ １ —

水电开发后圆口铜鱼
Ｃ． ｇｕｉｃｈｅｎｏｔｉ ＡＤ ８７ ８８．２ －０．０８７ ３６．１ ８３．７

　 　 “—”表示此情景下无平均灭绝时间

５９９３　 ９ 期 　 　 　 杨红义　 等：基于 Ｖｏｒｔｅｘ 模型分析金沙江水电开发对圆口铜鱼种群生存力的影响 　
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长江江豚、白鱀豚、中华鲟、中甸叶须鱼、秀丽高原鳅等模型构建过程中，基础数据来源与分布较为复杂；
参数设置中，多项参数根据研究经验直接设置，如死亡率基于年龄段统一赋值；有效子代数基于受精率、孵化

率设置。 本研究中圆口铜鱼 ＰＶＡ 模型构建：基础数据主要来源于研究区域野外调查结果，并根据圆口铜鱼生

态学特征进行分析、筛选；参数设置以基础数据、开发影响机制与公式估算相结合的方法为主，如死亡率的设

置考虑了自然死亡率及过度捕捞的影响等，并基于野外调查数据中渔获物年龄结果进行计算检验，并考虑了

初次性成熟年龄延迟对死亡率的影响，有效子代数的设置补充考虑了短期存活率的影响；模拟过程中，将本模

型模拟结果与调查结果进行了初步对比，并分析了不同时期产生种群数量趋势变化的原因，为模型结果的相

对准确提供了依据。
由表 ７ 可知：特有鱼类种群内禀增长率范围为－０．６２２—－０．０２，灭绝概率范围为 ２４％—１００％，均存在不同

程度的灭绝风险。 导致上述各物种的生存力威胁的诱因不同，长江江豚的种群数量较少，繁殖能力较低，有效

子代数为 １，在生长过程中可能存在性比失衡的现象，在饵料减少、生境破坏、性比失衡等多种因素的共同影

响下长江江豚的灭绝概率较高；白鱀豚的初始种群数量较少，生境逐渐恶化，死亡率提高，在自然环境下将逐

渐灭绝；中华鲟由于初次性成熟较晚，且环境容纳量随水电开发进程逐步减少，直接制约了中华鲟的繁殖密

度，导致其灭绝概率较高；中甸叶须鱼产卵量和繁殖参数均有利于其种群生存，但其受栖息地高温、干旱等自

然灾害和肤霉病、鳃霉病、烂鳃病等疾病影响，导致种群生存力受到威胁，出现灭绝风险；秀丽高原鳅的种群生

存力受死亡率和灾害程度制约，其中灾害是导致其种群灭绝的关键因子；圆口铜鱼和其他特有物种相比，其初

始种群数量较高，有效子代数较多［５２］，初次性成熟年龄早于长江江豚、中华鲟等，属于种群恢复能力较强的物

种［３９］，主要栖息于金沙江中下游江段，灾害对其影响程度相对较小，因此，圆口铜鱼与其它特有鱼类相比，其
种群生存力相对较高，物种灭绝概率相对偏低。
４．４　 圆口铜鱼 ＰＶＡ 模型的准确性分析

圆口铜鱼是金沙江的指示性物种［３７］，较为丰富的野外调查和生态学研究积累为本研究的顺利开展奠定

了基础。 圆口铜鱼 ＰＶＡ 模型构建中，基础数据的分析和选取遵守采样方法与数据处理方法相同的原则，当采

样江段一致时，对比不同采样时间下，数据变化分布情况，并与水电开发时间进行对照，分析数据波动原因，剔
除异常数据，尽量避免采样随机误差、保障数据质量。 参数设置过程中，结合圆口铜鱼生态学特征分析，补充

考虑了死亡率、短期存活率等因素，进一步提高了模拟的准确性。 Ｖｏｒｔｅｘ 模型的验证一直是研究领域的难

点［６４，７２］，多数研究忽略了模型验证，以不同参数设置下的情景模拟结果对比为主，本研究尝试性将模拟结果

与调查结果进行初步对比，在一定程度为模拟结果的准确性提供了基础，但距严谨的模型验证还存在差距。
此外，由于缺少调查数据等客观原因，水电开发前、后部分参数采用设置统一值的方法，且本模型暂未考虑疾

病、洄游通道阻隔等因素对圆口铜鱼种群生存力的影响，均会对模拟结果的准确性存在影响，可结合生境模型

等耦合研发种群生存力模型，更好的反映水电开发导致的环境变化对特有物种的影响。

５　 结论

本研究在圆口铜鱼长期研究成果及相关资源调查的基础上，结合金沙江流域水电开发进程，建立了水电

开发前、后圆口铜鱼 ＰＶＡ 模型，主要考虑了水电开发下，水温、流速变化对圆口铜鱼生态学特征的影响，对比

分析了上述模型中圆口铜鱼种群生存力变化响应规律。 主要结论如下：
（１）水电开发前，圆口铜鱼受过度捕捞影响，种群数量呈现震荡下降趋势，随后种群数量逐渐趋于稳定波

动状态；种群内禀增长率为 ０．０８５，百年内灭绝概率为 １％；水电开发后，圆口铜鱼种群数量持续下降，种群内

禀增长率为－０．０８７，百年内灭绝概率为 ３６．１％，平均灭绝时间为 ８３．７ａ。
（２）水电开发后，圆口铜鱼种群生存力受物种内在生理生态因素和外在环境因素变化的综合影响，已无

法满足百年内种群灭绝概率小于 ５％的最小可存活种群数量；可通过增殖放流、增设过鱼设施等生态恢复措

施，从降低幼鱼死亡率、持续补充幼鱼数量、提高亲鱼参与繁殖比例及有效子代数等角度提高其种群生存力，

６９９３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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保护物种延续。
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