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基于死亡参数估算的高原裂腹鱼类死亡特征分析 

——以雅砻江中游厚唇裸重唇鱼为例* 
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摘 要：为深入了解我国高原裂腹鱼类的死亡特征，并初步探索适合其死亡系数评估的方法，本研究以 2020 至 2021 年在雅砻

江中游采集的厚唇裸重唇鱼种群（共 189 尾）为对象，采用加权线性回归法、Chapman-Robson 法和 Beverton-Holt 法分别估算

其总死亡系数（Z），并使用 NMT（Natural Mortality Tool）估算其自然死亡系数（M），进而对上述估算结果的可靠性进行

评价。同时，基于 Maunder 模型估计结果，分析了性别与年龄对厚唇裸重唇鱼自然死亡系数的影响，并应用 NMT 对 18 种裂

腹鱼类的 26 个资源群体的自然死亡系数分别进行了估算。结果表明：Chapman-Robson法与加权线性回归法得到的总死亡系数

估值（分别为 0.88 a-1和 0.89 a-1）比 Beverton-Holt 法更为可靠；基于最大捕获年龄和生长参数的估算方法分别会导致厚唇裸重

唇鱼的自然死亡系数被高估和低估；采用 NMT 加权组合所得自然死亡系数比单一传统方法更为可靠，其值为 0.23 a-1，对应的

捕捞死亡系数为 0.65-0.66 a-1。以上结果显示雅砻江中游厚唇裸重唇鱼种群可能正面临较大的环境阻力（包括非法捕捞所导致

的捕捞死亡，以及水环境污染或栖息地丧失引起的自然死亡等）。Maunder 模型分析表明，雅砻江中游厚唇裸重唇鱼在仔稚鱼

阶段经历较高的自然死亡，进入繁殖期后又会出现一次自然死亡的小高峰；雌性个体的自然死亡系数仅在 4.71-5.31 龄期间高

于雄性，其余年龄阶段均低于雄性，而以往研究中多数裂腹鱼类雌性群体的自然死亡系数大于雄性群体。本研究还发现，分

属高度特化与特化等级的裂腹鱼类自然死亡系数普遍较高，而原始等级的裂腹鱼类自然死亡系数较低且分布较离散。综上，

建议针对我国裂腹鱼类建立一套通用的自然死亡系数评估方法，并考虑将自然死亡系数作为种群动态评估的一项重要指标。 

关键词：死亡系数；厚唇裸重唇鱼；裂腹鱼类；NMT(Natural Mortality Tool)加权组合；Maunder 模型 

Analysis of mortality characteristics of plateau Schizothoraciae fish based on mortality 

parameters estimation: a case study of Gymnodiptychus pachycheilus in the middle reaches 

of the Yalong River* 

Fu Mei1, Wu Tongfei1, Lü Hongjian1, **, Lu Taoxiu1, Wu Kaiyang1, Zhang Lianbo2, Xi Dan3, Tian Zhili1, Yang 

Li1, Li Xiaoqin1, Yao Weizhi1 

(1 College of Fisheries, Southwest University, Research Center for Aquatic Biodiversity Conservation in the Upper Reaches of Yangtze 

River, Research Center of Fishery Resources and Environment, Chongqing 400715, P.R.China) 

(2 Fisheries Engineering Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Beijing 100141, P.R.China) 

                                                                 

*2025-08-17 收稿；2025-10-20 收修改稿。 

国家自然科学基金项目(31802296, 32403029)、国家重点研发计划项目(2022YFC3204200)、雅砻江流域水电开发有限公司科研

项目(YLGZ-GZA-ZZ2020232)联合资助。 

**通信作者；E-mail: hongjianlv@swu.edu.cn。 



 

 

(3 College of Biology and Oceanography, Weifang University, Weifang 261061, P.RChina) 

Abstract: Mortality is a critical factor influencing fish population dynamics, and the instantaneous mortality rate serves as a key 

parameter characterizing fish death processes, playing a significant role in fishery stock assessment and management models. 

However, its estimation is often challenging and thus frequently overlooked. To understand the mortality characteristics of plateau 

Schizothoracinae fishes in China and identify suitable methods for estimating their instantaneous mortality rates, this study 

examined the Gymnodiptychus pachycheilus population (189 individuals) sampled from the middle reaches of the Yalong River 

between 2020 and 2021. The total instantaneous mortality rate (Z) was estimated using weighted linear regression, the Chapman-

Robson method, and the Beverton-Holt method, while the Natural Mortality Tool (NMT) was applied to estimate the 

instantaneous natural mortality rate (M) and evaluate the reliability of these estimates. Additionally, the Maunder model was used 

to analyze the effects of sex and age on M in G. pachycheilus, and the NMT was applied to estimate M for 26 stocks across 18 

Schizothoracinae species (including G. pachycheilus). Results showed that Z estimates from the Chapman-Robson and weighted 

linear regression methods (0.88 year⁻¹ and 0.89 year⁻¹, respectively) were more reliable than that from the Beverton-Holt method. 

Estimation methods based on maximum capture age and growth parameters tended to overestimate and underestimate M of G. 

pachycheilus, respectively. By contrast, the NMT-weighted composite estimates of M (0.23 year⁻¹) was more reliable than those 

derived from single traditional methods, with a corresponding fishing mortality rate (F) between 0.65 and 0.66 year⁻¹. These 

results suggest that the G. pachycheilus population in the mid-reaches of the Yalong River may be under considerable 

environmental pressure, including fishing mortality from illegal harvesting and natural mortality linked to water pollution and 

habitat degradation. Maunder model estimates further indicated that G. pachycheilus experiences high natural mortality during 

the early juvenile stage, followed by a minor peak upon entering the reproductive phase. The natural mortality rate of females 

was higher than that of males only between ages 4.71 and 5.31, but lower at other ages; a similar pattern of higher M in females 

was observed in most other studied Schizothoracinae fishes. In addition, highly specialized and specialized Schizothoracinae 

species generally exhibited higher M values, whereas primitive species showed lower and more dispersed M values. These 

findings support the feasibility of developing a unified method for estimating M in Chinese Schizothoracinae fishes, and suggest 

that M could serve as a useful indicator for assessing population dynamics of these species. 

Key Words：instantaneous mortality rate; Gymnodiptychus pachycheilus; Schizothoraciae fish; NMT (Natural Mortality Tool) 

weighted combination; Maunder model 

鱼类的死亡是其生活史的重要事件，是引起鱼类种群(或群体)数量下降的主要因素，针对鱼类死亡

参数的评估是鱼类种群动态研究的重要环节[1]。基于鱼类生活史特点，一般认为同一世代鱼类种群或群

体(尤其是早期生活史之后)的数量是按照指数模式衰减的，用公式表示即为𝑁𝑡 = 𝑁0𝑒
−𝑍𝑡；式中，Nt 为种

群在 t 时刻的种群数量，𝑁0为初始时刻的种群数量，t 为研究间隔的终点时刻，Z 为总死亡系数(又称总瞬

时死亡率)。总死亡系数常用来衡量鱼类种群的瞬时死亡速度，其又可以分为捕捞死亡系数(常用 F 表示)

和自然死亡系数(常用 M 表示)，三者的关系为“总死亡系数=捕捞死亡系数+自然死亡系数”(即 Z=F+M)[1]。

其中，捕捞死亡系数是用于衡量人为捕捞对鱼类种群直接开发利用所造成的死亡，而自然死亡系数则是

用于衡量鱼类种群因自然因素(包括被捕食、疾病、衰老、自然灾害等)导致的死亡[2]。 

与鱼类总平均总死亡率(常用 A 表示，计算公式为 A=1-e-z，对应的自然死亡率及捕捞死亡率分别用 ν

和 μ 表示)相比，总死亡系数能够更准确地刻画鱼类种群的死亡动态，并且还具有数学处理上的便利性。

因此，总死亡系数不但是众多渔业资源评估模型中的重要参数，其对于鱼类资源种群的科学管理与动态

预测还具有重要意义[2]。然而，实践研究中想要准确评估鱼类的死亡系数却是非常困难的。因而，为了

使问题简化，研究人员通常在评估总死亡系数的时候需要假设鱼类的总死亡系数是稳定的(也包括在各世

代间没有差异)，然后再根据当前种群结构信息计算总死亡系数[3]。其中，最常用的方法便是基于体长结

构数据的 Beverton-Holt 法[3]，以及基于渔获曲线(基于渔获物种的年龄结构和渔获量数据绘制而成)的

Chapman-Robson 法[4]。关于鱼类自然死亡系数的评估，除少数直接计算方法外(如声学标记方法[5])，主要



 

 

依赖与鱼类自然死亡相关的参数来间接估算，这类参数主要包括最大捕获年龄(tmax)、生长因子(K)、渐进

体长(L∞)、性成熟系数(又称性腺发育指数，gonadosomatic index，GSI)等[6]。例如，上世纪八十年代提出

并被广泛应用的Pauly公式[7]与Hoenig公式[8]。然而，由于难以量化各种自然因素(如捕食、饥饿、衰老、

疾病)对鱼类死亡所造成的影响，以及鱼类自然死亡水平在时间、空间、年龄、性别上的变异，使得准确

评估鱼类自然死亡系数变得异常困难，以至于在渔业资源评估中常使用 0.2 年-1 的默认值[9]。因此，上述

计算鱼类死亡系数(包括总死亡系数和自然死亡系数)的方法往往不具有普适性，而是需要根据研究对象的

具体生物学和种群特征制定相应评估方案，才能得到科学准确的死亡参数。截至目前，有关我国内陆淡

水鱼类基础生物学和生态学的研究多集中在年龄与生长、摄食、繁殖、遗传特征等方面，针对死亡动态

与特征的重视程度明显不够，且开展的相关研究较少，特别是专门针对高原裂腹鱼类死亡特征的研究更

是鲜见报道。 

厚唇裸重唇鱼(Gymnodiptychus pachycheilus)隶属鲤形目(Cypriniformes)、鲤科(Cyprinidae)、裂腹鱼亚

科(Schizothoracinae)、裸重唇鱼属(Gymnodiptychus)，俗称厚嘴鱼、麻花鱼、石花鱼，属我国特有高原裂

腹鱼类[10]。根据相关文献记载，厚唇裸重唇鱼主要分布于兰州以上的黄河流域和雅砻江中上游的干支流

水域，且栖息生境主要为高原宽谷河流或湖泊[11]。近年来，随着野生资源量的逐渐衰退，厚唇裸重唇鱼

于 2021 年被列为国家二级保护动物[12]，同时被《中国生物多样性红色名录》收录为易危物种[13]。迄今，

针对厚唇裸重唇鱼基础生物学方面的研究主要集中在年龄与生长[14, 15]、摄食习性[16]、繁殖特性[17]、遗传

特征[18]等方面，而关于直接影响其野生种群发展动态和潜力的死亡特征研究却未见报道。据此，为了更

好地预测和评估雅砻江中游厚唇裸重唇鱼野生资源动态，本研究便在开展种群年龄与生长特性，以及种

群结构研究的基础上，开展其相应种群的死亡参数估算与死亡特征分析，并尝试总结出一套针对我国裂

腹鱼类死亡系数评估的可行方案。此外，本研究还进一步梳理了其他裂腹鱼类有关生长特性与种群结构

的研究报道，并基于上述裂腹鱼类的生活史参数计算其死亡参数，通过对比分析厚唇裸重唇鱼与其他裂

腹鱼类的死亡特征差异，尝试从死亡特征角度分析雅砻江中游厚唇裸重唇鱼种群的资源现状与动态。研

究结果将进一步丰富厚唇裸重唇鱼的基础生物学资料，并为其野生资源的评估、管理与保护提供基础数

据和科学依据。同时，本研究还将为我国其他内陆淡水鱼类的死亡参数估算提供可行的方法和实例参考。 

1 材料与方法 

1.1 样本采集与预处理 

本研究于 2020 年 10 至 2021 年 3 月在雅砻江中游甘孜藏族自治州内的雅江县至新龙县江段，使用三

层流刺网(长度 30m，高度 1.5m，网目 10cm)采集厚唇裸重唇鱼样本，共计 189 尾。其中 2021 年 3 月捕获

厚唇裸重唇鱼 22 尾，其余样本均在其未被列为国家二级保护动物时捕获。本研究中的野外样本采集，均

是在四川省农业农村厅申请获批特许捕捞证后，并在地方渔政监管部门监督下开展。 

对所有样本编号，使用精度为 1mm 的量鱼板测量厚唇裸重唇鱼样本的全长(total length, TL)和体长

(standard length, SL)(图1)；使用精度为0.1g的电子天平称量厚唇裸重唇鱼样本的体重、空壳重、性腺重，

并记录性别与性腺发育程度，数据见表 1，具体方法参照李筱芹等[15]。 

1.2 样本年龄鉴定 

本研究选择微耳石作为厚唇裸重唇鱼的年龄鉴定材料[14]，并参考谢从新[19]与殷名称[20]的方法分别处

理微耳石和计数年轮(图 1)。 

1.3 数据处理与分析 

1.3.1 总死亡系数的计算  本研究分别采用基于渔获曲线的加权线性回归法[21]和 Chapman-Robson 法[4]，

以及基于种群体长结构信息的 Beverton-Holt 法[3]，分别计算总死亡系数。参照 Miranda 和 Bettoli[22]所描

述的方法，本研究将 2020 年和 2021 年的厚唇裸重唇鱼样本合并处理，以此降低种群补充量的年际波动

对总死亡系数稳定性的影响。 

(1) 加权线性回归法：以年龄为横坐标，各年龄组渔获量的自然对数为纵坐标，绘制渔获曲线。渔获

曲线一般呈先上升后下降的变化趋势，且其下降支通常表现出良好的线性特征，曲线的顶点即为峰值年



 

 

龄。加权线性回归法对渔获曲线下降支进行初次线性拟合，以该拟合方程的预测值为权进行二次拟合得

到加权回归方程，回归系数的绝对值即为总死亡系数[21]。此外，计算时不排除渔获曲线右端大龄组数据，

并计算以渔获量峰值组年龄为全面补充年龄(即渔获曲线下降支起点)时的总死亡系数。 

表 1  厚唇裸重唇鱼的样本信息 

Tab.1 Sample information of Gymnodiptychus pachycheilus 

年龄组 

age 

group 

样本数量 

number of samples 
 

平均体长/mm 

mean standard 

length 

 
平均体重/g 

mean body weight 
 

性成熟系数/% 

gonadosomatic index, 

GSI 

雌性

(♀) 

female 

雄性

(♂) 

male 

 
雌性(♀) 

female 

雄性(♂) 

male 
 
雌性(♀) 

female 

雄性(♂) 

male 
 
雌性(♀) 

female 

雄性(♂) 

male 

3 2 3  184±11 190±14  69.8±5.7 82.6±13.9  

4.75±0.89 5.21±1.06 

4 19 16  218±17 213±16  123.6±30.8 115.1±27.3  

5 38 37  251±21 252±17  193.3±45.7 200.5±42.8  

6 34 22  290±14 286±13  290.0±50.7 297.2±47.5  

7 4 5  322±24 328±31  421.2±83.1 471.2±126.1  

8 5 1  361±36 382  717.5±295.8 743.1  

9 3 0  444±12 —  1079.1±155.7 —  

 

图 1  雅砻江中游厚唇裸重唇鱼样本实拍图(A)、模式图(B)及其微耳石照片(C) 

Fig.1 The photograph (A), model picture (B), and lapillus photograph (C) of G. pachycheilus samples from the middle reach of 

Yalong River 

实拍图样本于 2021 年 3 月采自雅砻江中游，微耳石照片参考自万卓坤等[14] 

The G. pachycheilus sample for photographing was collected from the middle reach of Yalong River in March 2021, and the 

lapillus photograph referred to Wan et al (2021) [14] 

  

 (2) Chapman-Robson 法，采用经 Hoenig[23]改良后的公式进行计算： 

CR(𝑍̂) = ln
(1+𝑇̅−𝑇𝑐−

1
𝑁)

𝑇̅−𝑇𝑐
−

(𝑁−1)(𝑁−2)

𝑁[𝑁(𝑇̅−𝑇𝑐)+1][𝑁+𝑁(𝑇̅−𝑇𝑐)−1]
 ………………………(1) 

式中，𝑇𝑐为全面补充年龄，𝑇̅为所有≥𝑇𝑐年龄样本的平均年龄，N 为≥𝑇𝑐年龄的样本数。在实际计算中，以

全面补充年龄为 0 龄，依次重新编码以简化计算。 

250 μm

A

B

C

体长
Standard  length

全长
Total  length

25 mm



 

 

CR(𝑍̂)的方差同样采用 Hoenig[23]提出的下式估算： 

𝑉𝑎𝑟̂[𝐶𝑅(𝑍̂)] =
[1−𝑒−𝐶𝑅(𝑍̂)]

2

𝑁𝑒−𝐶𝑅(𝑍̂)
…………………………………(2) 

为了校正计算结果的过度分散，𝑉𝑎𝑟̂[𝐶𝑅(𝑍̂)]需再乘以方差膨胀系数(用𝑐̂表示)的平方根(即√𝑐̂
2

)。该𝑐̂的

计算具体参照 Smith 等[24]，且全面补充年龄的选择与加权回归法保持一致。 

(3) Beverton-Holt 法，具体参照 Beverton 和 Holt[3]，并采用下式计算： 

BH(𝑍̂) = 𝐾
(𝐿∞−𝐿̅)

𝐿̅−𝐿𝑐
………………………………………(3) 

式中，𝐿𝑐是最小捕获体长，𝐿̅是所有体长大于𝐿𝑐个体的平均体长，K 和 L∞分别是 Von Bertalanffy 体长生长

方程中的生长系数和渐进体长，且 K 和 L∞的计算具体参照李筱芹等[15]。 

1.3.2 自然死亡系数及捕捞死亡系数的计算  在评估厚唇裸重唇鱼的自然死亡系数时，使用自然死亡系数

评估工具(Natural Mortality Tool, NMT)计算多种自然死亡系数评估结果的加权组合值。NMT 是基于 R 语

言 Shiny 包所开发的具有图形界面的交互式工具，具体操作参照 Cope 和 Hamel[9]。NMT 在预先指定误差

分布模式(包括正态或对数正态)和标准差后，可以计算多个自然死亡系数的加权组合值。选择在对数正态

的分布模式下进行自然死亡系数评估，且所用加权组合的 5 种自然死亡系数评估方法（表 2）。 

 

表 2  自然死亡系数评估工具(Natural Mortality Tool, NMT)所使用的自然死亡系数计算公式 

Tab.2 The calculation formulas for estimating instantaneous natural mortality rate used by Natural Mortality Tool (NMT) 

编号 
方法名称 

 

计算公式 

 

所使用参数 

 

每个方法的分配权

重 

方法特定标准差 

 

计算公式文献来源 

 

① Then_nls 法 M=4.899tmax
-0.916 tmax 0.5 0.31 Then 等[27] 

② Hamel_Amax 法 M=5.4/tmax tmax 0.5 0.31 Hamel 和 Cope[26] 

③ Then_VBGF 法 M=4.1181K0.73L∞
-0.33 L∞、K 0.5 0.85 Then 等[27] 

④ Hamel_k 法 M=1.55K K 0.5 0.85 Hamel 和 Cope[26] 

⑤ GSI 法 M=1.817GSI GSI 1 0.304 Gunderson 和 Dygert[28]；Hamel[25] 

注：tmax，最大捕获年龄；K，Von Bertalanffy 体长生长方程的生长系数；L∞，Von Bertalanffy 体长生长方程的渐进体长；

GSI，性成熟系数(又称性腺发育指数) 

 

使用 NMT 把各评估方法的分布在对数空间内相乘，并标准化得到全新的复合分布，该复合分布的均

值即为最终自然死亡系数的估值。复合分布的均值和方差分别使用 Hamel[25]提出的公式 4和 5 进行计算。 

𝜇𝑐𝑜𝑚𝑏𝑖𝑛𝑒𝑑 =
∑ (

𝑤𝑖𝜇𝑖

𝜎𝑖
2 )𝑖

∑ (
𝑤𝑖

𝜎𝑖
2)𝑖

……………………………………(4) 

𝜎𝑐𝑜𝑚𝑏𝑖𝑛𝑒𝑑
2 =

1

∑ (
𝑤𝑖

𝜎𝑖
2)𝑖

………………………………………(5+ 

式中，𝜇𝑖为方法 i 分布的均值；𝜎𝑖为方法 i 分布的标准差；wi 为方法 i 分布分配的权重(即表 2 中的分配权

重)，其值取决于方法 i 提供的信息与其他方法的重叠程度，完全独立时取值为 1，具体权重分配参照

Hamel[25]。此外，本研究还参照 Hamel[25]，Hamel 和 Cope[26]为每种计算方法(即①至⑤号公式)指定了特

定的标准差(表 2)。 

捕捞死亡系数(即 F)由总死亡系数(即 Z)减去自然死亡系数(即 M)获得： 

F=Z-M…………………………………………(6) 

1.3.3 特定年龄和性别下的厚唇裸重唇鱼的自然死亡系数  考虑到鱼类自然死亡系数存在年龄和性别上的

差异，本研究使用 Maunder 模型(参照 Maunder 等[6]与 Maunder 等[29])来计算厚唇裸重唇鱼在特定性别和年

龄组合下的自然死亡系数: 



 

 

𝑀𝑠,𝑎 = 𝑀𝑗𝑢𝑣(
𝐿𝑠,𝑎

𝐿𝑚𝑎𝑡∗
)𝜆 +

𝑀𝑚𝑎𝑡,𝑠−𝑀𝑗𝑢𝑣

1+𝑒[𝛽𝑠(𝐿𝑠,𝑎−𝐿50,𝑠)]
……………………………(7) 

𝑀𝑗𝑢𝑣 = 3𝑊𝑚𝑎𝑡∗
−0.288……………………………………(8) 

式中，Ms,a 为某一年龄和性别下厚唇裸重唇鱼的自然死亡系数；𝐿𝑠,𝑎为某一性别的厚唇裸重唇鱼在年龄 a

时的体长，其值取 Von Bertalanffy 体长生长方程的预测值；λ 取默认值-1.5(参照 Gulland[30])；𝛽𝑠为某一性

别成熟度曲线中回归方程的斜率；𝐿50,𝑠为特定性别厚唇裸重唇鱼性成熟度达 50%时的对应体长；𝐿𝑚𝑎𝑡∗和

𝑊𝑚𝑎𝑡∗分别为厚唇裸重唇鱼单一性别的初次性成熟体长与体重；Mjuv 为未成熟厚唇裸重唇鱼个体自然死亡

系数，用公式 8 计算(参照 Lorenzen[31])；Mmat,s 为特定性别成熟鱼类的个体自然死亡系数，且其计算方法

与 1.3.2 部分厚唇裸重唇鱼自然死亡系数评估方法保持一致，即使用 NMT 计算 5 种自然死亡系数评估结

果的加权组合值。 

1.3.4 裂腹鱼类的自然死亡系数比较  为了对我国裂腹鱼类的自然死亡系数进行横向比较，本研究从相关

研究文献中提取了多种裂腹鱼亚科鱼类的生活史参数用于计算和评估其自然死亡系数。共有 18 种裂腹鱼

类(26 个资源群体)的研究文献中明确记录了生长系数 K、渐进体长 L∞、最大捕获年龄 tmax(附表 1)。为了

保证计算结果的可比性与可靠性，并考虑到部分研究有关 GSI 数据的缺失，参照厚唇裸重唇鱼自然死亡

系数的计算过程，本研究中使用 NMT 计算 4 种自然死亡系数(即表 2 中的①至④号公式)评估结果的加权

组合值作为自然死亡系数。此外，考虑到最大捕获年龄过低往往代表该裂腹鱼类受人类干扰程度较大，

此时最大捕获年龄方法已不能用于准确评估自然死亡系数，因此本研究仅对最大捕获年龄不小于 12 龄的

裂腹鱼类进行了分析。 

1.3.5 数据分析  鱼类死亡系数评估均需要在在种群平衡状态(又称平衡态，即处于平衡态的种群年际补

充量是稳定的，等于或大于完全补充年龄的各年龄组总死亡系数稳定且无差异)下进行的，而一个种群的

平衡状态又可以通过检测渔获曲线下降支是否符合线性模式来验证[32]。换言之，当某个世代的死亡或补

充发生明显变化时，在渔获曲线下降支上会表现出较大的斜率变化，即非线性特征。本研究分别使用

Shapiro-Wilk 检验和 Breusch-Pagan 检验来验证渔获曲线下降支线性回归模型的正态性与方差齐性假定(参

照贾俊平[33])；使用哑变量回归分析(dummy variable regression，DVR)比较厚唇裸重唇鱼雌雄性总死亡系

数之间的差异(参照 Ogle[32])；并设定差异显著性水平 P 为 0.05，且当 P≤0.05 时为差异显著，当 P≤0.01 时

为差异极显著。本研究中所有基于渔获曲线的总死亡系数均使用 R 语言的 Fisheries Stock Assessment(即

FSA)数据包进行计算，数据分析及绘图使用 R (4.3.1)和 Microsoft Excel(2016)。 

2 结果 

2.1 平衡态假设检验结果 

本研究中，Shapiro-Wilk 检验与 Breusch-Pagan 检验结果显示回归模型的误差项既满足正态分布假设

(W=0.99，P>0.05)，又满足方差齐性假设(x²=0.205，P>0.05)，即数据波动在正常范围内。同时，残差分

析结果也未发现明显的非线性模式(图 2)。因此，我们推断本研究所涉及雅砻江中游的厚唇裸重唇鱼种群

接近平衡状态，并可以使用上述方法估算其死亡系数。 

  
图 2  厚唇裸重唇鱼渔获曲线下降支的线性回归模型残差图 

Fig.2  Residual plot of linear regression model for descending limb of the catch curve of G. pachycheilus 



 

 

2.2 雅砻江中游厚唇裸重唇鱼种群的总死亡系数 

本研究中，厚唇裸重唇鱼雌雄性之间的总死亡系数 DVR 结果显示，雌性与雄性两个回归方程的回归

系数间没有显著性差异(F=3.20，P>0.05)，截距间亦无显著性差异(F=2.72，P>0.05)。据此推断，厚唇裸

重唇鱼总死亡系数既不受性别(即哑变量)的影响，也不受性别和年龄(即协变量)的交互作用影响。因此，

本研究不再区分厚唇裸重唇鱼雌性与雄性的总死亡系数，而是合用一个线性回归方程 (即 Y=-

0.8671X+8.7560，R2=0.9383)来描述渔获曲线下降支所蕴含的种群死亡趋势信息(图 3)。  

 

图 3  雅砻江中游厚唇裸重唇鱼的渔获曲线 

Fig.3  The catch curve of G. pachycheilus from the middle reach of Yalong River 

 

渔获曲线显示厚唇裸重唇鱼 5 龄时渔获量最高(图 3)，本研究便以 5 龄为全面补充年龄计算其总死亡

系数。加权线性回归法计算结果显示，当 5 龄为全面补充年龄时，计算所得厚唇裸重唇鱼的总死亡系数

为 0.89 年 -1(n=5，R2=0.8947)，95%置信区间为(0.41，1.38)，对应年平均死亡率为 58.93%(表 3)。

Chapman-Robson 法计算结果显示，当以 5 龄为全面补充年龄时，计算所得厚唇裸重唇鱼的总死亡系数为

0.88 年-1，95%置信区间为(0.60，1.16)，对应年平均死亡率为 58.52%(表 3)。此外，Beverton-Holt 法计算

结果显示厚唇裸重唇鱼的总死亡系数为 0.51 年-1，对应年平均死亡率为 39.95%(表 3)。 

表 3  雅砻江中游厚唇裸重唇鱼总死亡系数的计算结果 

Tab.3 The instantaneous total mortality rate calculation results of G. pachycheilus from the middle reach of Yalong River 

方法名称 全面补充年龄 总死亡系数  95%置信区间 年平均死亡率/% 

加权线性回归法 5 0.89 0.41—1.38 58.93 

Chapman-Robson 法 5 0.88 0.60—1.16 58.52 

Beverton-Holt 法 — 0.51 — 39.95 

2.3 雅砻江中游厚唇裸重唇鱼种群的自然死亡系数与捕捞死亡系数 

根据 189 尾厚唇裸重唇鱼样本分析结果，雄性与雌性样本的最大捕获年龄分别为 8 龄与 9 龄；雄性

与雌性的平均性腺发育指数分别为 0.0521(雄性样本数量 n=15)与 0.0475(雌性样本数量 n=24)；群体总体

(即不区分雌雄)Von Bertalanffy 方程中的生长系数 K=0.097，渐进体长 L∞=72.75cm。 

根据上述所得厚唇裸重唇鱼种群参数，Then_nls 法计算所得自然死亡系数为 0.65 年-1，置信区间为

(0.36，1.19)；Then_VBGF 法计算所得自然死亡系数为 0.18 年-1，置信区间为(0.10，0.33)；Hamel_Amax

法计算所得自然死亡系数为 0.60 年-1，置信区间为(0.33，1.09)；Hamel_k 法计算所得自然死亡系数为 0.15

年-1，置信区间为(0.08，0.27)；GSI 法计算所得自然死亡系数为 0.09 年-1，置信区间为(0.05，0.16)。用

NMT 计算上述 5 个自然死亡系数值的加权组合值为 0.23 年-1，相应置信区间为(0.15，0.34)。此外，从不

同计算方法所得厚唇裸重唇鱼自然死亡系数及其加权组合值在对数和实数空间的分布图可以看出，基于

不同生活史参数(包括 tmax、K、L∞、GSI)计算得到的 5 个自然死亡系数在对数(图 4a)与实数(图 4b)空间内



 

 

均呈多峰分布，而使用 NMT 计算所得加权组合值与上述 5 个自然死亡系数相比，其在对数(图 4a)与实数

(图 4b)空间内均呈相对居中的单一分布。 

  

图 4  不同计算方法所得厚唇裸重唇鱼自然死亡系数估计值及其加权组合值在对数(a)和实数空间(b)内的分布 

Fig.4  The distribution of estimations from different methods and their weighted combination instantaneous natural mortality rate 

values of G.pachycheilus in logarithmic (a) and real number space (b)  

 

本研究以上述 5 个自然死亡系数的 NMT 加权组合值(即 0.23 年-1)为自然死亡系数，并以总死亡系数

减去自然死亡系数的差值记作捕捞死亡系数，当总死亡系数取加权线性回归法的 0.89 年-1 时，对应捕捞

死亡系数为 0.66 年-1；当总死亡系数取 Chapman-Robson 法的 0.88 年-1时，对应的捕捞死亡系数为 0.65 年
-1；当总死亡系数取 Beverton-Holt 法的 0.51 年-1 时，对应的捕捞死亡系数为 0.28 年-1。 

2.4 雅砻江中游厚唇裸重唇鱼种群特定年龄和性别组合下的自然死亡系数 

本研究 189 尾厚唇裸重唇鱼样本中，雌性和雄性的最小性成熟个体对应体长分别为 202.0mm 和

220.0mm，对应体重分别为 105.0g 和 133.0g[15]。性成熟度达 50%时的对应雌雄性体长分别为 226.9mm 和

241.4mm，对应公式 7 中的 βs 值分别取 0.068 和 0.053(图 5)。雌性与雄性厚唇裸重唇鱼的 Mmat,s 的值分别

为 0.23 年-1和 0.25 年-1。为了方便比较并可视化厚唇裸重唇鱼的自然死亡系数在较长的时间跨度内因年龄

增长和性别差异产生的变化及其趋势，将自然死亡系数(范围为 0 至∞)转换为对应的自然死亡率(范围为 0

至 1)。Maunder 模型结果显示，雅砻江中游雌性与雄性厚唇裸重唇鱼自然死亡系数的变化趋势基本一致，

仔稚鱼时期都有极高的自然死亡率，随着年龄的增长逐渐下降，至 4 龄左右再次升高，且均在 5—6 龄段

达到峰值(即雌性自然死亡率峰值为 21.20%，对应年龄为 5.09；雄性自然死亡率峰值为 18.93%，对应年

龄为 5.48)，此后逐渐降低，并变平缓(图 6)。此外，Maunder 模型结果还显示雌性厚唇裸重唇鱼的自然死

亡率(或自然死亡系数)仅在 4.31 至 5.71 龄时高于雄性的(图 6)。换言之，雅砻江中游雌性厚唇裸重唇鱼的

自然死亡率(或自然死亡系数)仅在 5 龄时高于雄性的，其他年龄均小于雄性。 

 

图 5  雅砻江中游雌性(a)与雄性(b)厚唇裸重唇鱼的性成熟度曲线 

Fig.5  Maturity curves of male and female G.pachycheilus from the middle reach of Yalong River 
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图 6  基于 Maunder 模型的雅砻江中游雌性与雄性厚唇裸重唇鱼不同年龄的自然死亡系数(a)与自然死亡率(b) 

Fig.6  Instantaneous natural mortality rate (a) and natural mortality rate (b) at different ages of male and female G.pachycheilus 

from the middle reach of Yalong River according to Maunder Model 

2.5 不同裂腹鱼类自然死亡系数比较 

本研究共计算了18种裂腹鱼类的26个资源群体的自然死亡系数，其范围在0.13-0.44年-1之间(表4)。

按照厚唇裸重唇鱼的自然死亡系数为 0.23 年-1，其总体处于中游水平。此外，本研究共计算了 14 种裂腹

鱼类的 19 个调查群体雌性与雄性群体的自然死亡系数，除少数群体(包括错鄂湖的错鄂裸鲤 Gymnocypris 

cuoensis，色林错湖的色林错裸鲤 G. selincuoensis，以及伊犁河的伊犁裂腹鱼 Schizothorax pseudoaksaiensis)

雌雄性群体的自然死亡系数接近外，其余群体均表现出雌性裂腹鱼的自然死亡系数小于雄性的特征(图 7)。 

  

图 7  14 种裂腹鱼类的 19 个调查群体雌性与雄性群体的自然死亡系数 

Fig.7 The instantaneous natural mortality rate of female and male stocks of 19 survey stocks belonging to 14 Schizothoracinae fish 

species  

按照曹文宣[34]根据裂腹鱼类鳞片有无和分布、触须数量、下咽齿数量对裂腹鱼类的特化等级分级，

即包括原始等级(如裂腹鱼属 Schizothorax、扁吻鱼属 Aspiorhynchus 等)、特化等级(如裸重唇鱼属

Gymnodiptychus、叶须鱼属 Ptychobarbus 等 )和高度特化等级 (如裸鲤属 Gymnocypris、裸裂尻属

Schizopygopsis、尖裸鲤属 Oxygymnocypris 等)，本研究把上述 18 种裂腹鱼按进化等级进行了分类统计，

并发现处于高度特化等级的裸裂尻属、裸鲤属、尖裸鲤属，以及处于特化等级的叶须鱼属和裸重唇鱼属

的裂腹鱼自然死亡系数普遍较高(图 8)。尤其当去掉采样时间较早的调查数据时，例如 1998 年采集的错

鄂裸鲤，以及 1997 至 1998 年采集的色林错裸鲤后，这一现象将更加明显。 

      



 

 

  

图 8  18 种不同特化等级裂腹鱼类的 26 个调查群体的自然死亡系数及其箱线图 

Fig.8 The instantaneous natural mortality rate and boxplots of 26 survey stocks belonging to 18 Schizothoracinae fish species 

divided by different specialization levels 

图中误差线表示 95%置信区间；资源群体的自然死亡系数区分雌雄时，使用雌性群体的估值进行比较 

The error bars in the figure represent the 95% confidence intervals; when it was needed to distinguish the instantaneous natural 

mortality rate of female and male stocks, the estimations of the female stocks were used for comparison 

 

3 讨论 

3.1 雅砻江中游厚唇裸重唇鱼死亡参数估算方法的可靠性 

3.1.1 总死亡系数估算  本研究使用了经过初步筛选的3种方法，包括加权线性回归法、Chapman-Robson

法、Beverton-Holt 法，用于估算雅砻江中游厚唇裸重唇鱼的总死亡系数。其中，加权线性回归法与

Chapman-Robson 法主要依据种群的年龄结构数据完成估算[24]，而Beverton-Holt 法主要依据种群的体长结

构数据完成估算[3]。一般而言，在应用上述估算方法时，除了要满足种群平衡态假设外，还要求≥全面补

充年龄(本研究为 5 龄)的所有个体被渔具所捕获的概率应相等，即用于估算总死亡系数的渔获群体应是对

完整种群的一个简单且随机的抽样[32]。此外，渔获群体的代表性主要受两个因素的影响，首先是针对大

龄样本的取舍，其次便是全面补充年龄的正确评估[24]。一般而言，渔获群体中往往会包含零星的大龄样

本(例如有关异齿裂腹鱼 S. oconnori[40]和拉萨裂腹鱼 S. waltoni[45]的调查研究)，这类大龄样本的存在具有

一定偶然性，将其纳入计算会明显降低种群总死亡系数的估算数值。因此，研究人员在估算总死亡系数

时通常会排除这类零星出现的大龄样本，或尽量降低大龄样本对总死亡系数估算的影响[24]。本研究所使

用的加权线性回归法，就是通过降低大龄样本的权重进而达到减小其对总死亡系数估算影响的目的。然

而，另据李筱芹等[15]研究发现当下雅砻江中游厚唇裸重唇鱼种群具有年龄结构简单化与低龄化的特征，

且本研究所涉及样本也不存在孤立分布的大龄样本，从而使得应用加权线性回归方法计算总死亡系数的

意义受到了一定限制。 

众所周知，受渔具网目尺寸或鱼类小型个体具有不同于性成熟个体时空分布格局的影响，小于全面

补充年龄的鱼类个体往往会以较低的概率被捕获，进而使得那些未被捕获个体并不能被用于种群总死亡

系数的估算。尽管当 Smith 等[24]尝试将渔获曲线峰值年龄+1 设为全面补充年龄时，发现 Chapman-Robson

法的估算结果会更准确，但是考虑到本研究所涉及厚唇裸重唇鱼种群低龄化所引起的年龄结构数据及其

估算结果的“不确定性”问题，我们在使用 Chapman-Robson 法估算总死亡系数时，最终还是将峰值年龄设

为全面补充年龄，所得总死亡系数的计算结果为 0.88 年-1。此外，本研究使用 Beverton-Holt 法估算的总



 

 

死亡系数为 0.51 年-1，较 Chapman-Robson 法估算结果偏低。上述结果与 Then 等[59]得出的 Beverton-Holt

法倾向于高估总死亡系数的推断相悖。主要原因是网具的选择性使得较大体型个体较容易被捕获，导致

样本平均体长被高估，未能真实反映野外种群的体长结构，最终造成对种群总死亡系数的低估。与基于

渔获曲线的加权线性回归法和 Chapman-Robson 法相比，Beverton-Holt 法要正确评估目标种群的“实际平

均体长”更加困难，因此其往往也更难准确估算种群的总死亡系数。同时，由于 Beverton-Holt 法还引入了

Von Bertalanffy 生长方程中的部分参数(包括 K 和 L∞)，其又间接要求生长方程需要准确计算，且生长参数

不存在个体或时空差异，这又为使用 Beverton-Holt 法估算总死亡参数引入了另一组不确定性因素。 

另外，除渔获曲线方法本身所具有的优越性外，其他研究也支持了雅砻江中游厚唇裸重唇鱼种群具

有较高总死亡系数的结论。例如，李筱芹等[15]研究了 2020 至 2021 年在雅砻江中游所采集厚唇裸重唇鱼

样本后，发现其种群结构呈现出年龄结构低龄化、体型小型化，种群结构简单化的特点；罗杰[37]分析了

2017 至 2018 年在雅砻江中游所采集鱼类样本的群落结构后，发现厚唇裸重唇鱼的数量占比仅为

1.04%(n=44 尾)，而同样是裂腹鱼类的长丝裂腹鱼(Schizothorax. dolichonema)和齐口裂腹鱼(S. prenanti)却

分别占比 32.62%(n=1379 尾)和 33.23%(n=1405 尾)[37]。综合上述 2 项研究的结果不难发现雅砻江中游现有

厚唇裸重唇鱼种群所面临的环境阻力可能较高，且叠加厚唇裸重唇鱼自身所具有的环境适应能力较低[15, 

16]，其种群的总死亡系数应该较高。总之，在本研究 3 种总死亡系数估算方法所得结果中，我们认为与

Beverton-Holt 法相比，加权线性回归法和 Chapman-Robson 法能够更加准确地估算雅砻江中游厚唇裸重唇

鱼的总死亡系数，此时总死亡系数在 0.88—0.89 年-1 之间，对应年平均死亡率在 58.52—58.93%之间，且

这一结果也反映出雅砻江中游厚唇裸重唇鱼种群在 2021 年之前，即成为国家二级保护动物前的死亡水平

与特征。 

3.1.2 自然死亡系数估算  一般而言，从总死亡系数中正确地分离出自然死亡系数和捕捞死亡系数是很困

难的，因此为了准确估算自然死亡系数，从上个世纪八十年代至今研究人员已经建立了许多不同方法[7, 8, 

60]。其中，尝试将不同鱼类生活史参数与自然死亡系数之间建立相关关系，一直是用于构建估算目标鱼

类自然死亡系数经验公式的主要方式[6]。这类估算方法种类繁多，Maunder 等[6]对已发表的自然死亡系数

估算方法和公式进行比较分析后，根据估算结果的可靠性推荐了其中的 5个公式。本研究使用了Then_nls

法，以及上述 5 个公式中的 4 个，即表 2 中的 Hamel_Amax 法、Then_VBGF 法、Hamel_k 法和 GSI 法分

别对雅砻江中游厚唇裸重唇鱼的自然死亡系数进行了独立估算，所得估值也根据所使用生活史参数的不

同而产生了较大差异。 

通常认为种群最大年龄与自然死亡系数的关系最为直接与密切，因此基于最大捕获年龄的自然死亡

系数估算公式也被认为是更为准确的，在实际应用中其也表现出较高的准确性与可靠性[26, 27]。加之裂腹

鱼类自然寿命较长的生活史特性，使用最大捕获年龄来估算裂腹鱼类的自然死亡系数也成为了一个理想

方案。本研究基于最大捕获年龄的 Then_nls 法与 Hamel_Amax 法估算所得自然死亡系数分别为 0.65 年-1

和 0.60 年-1，这两个结果却明显高估了雅砻江中游厚唇裸重唇鱼的自然死亡系数。分析原因，我们发现本

研究中厚唇裸重唇鱼的最大捕获年龄仅为 9 龄，显著小于现有研究发现的厚唇裸重唇鱼最长寿命(即 17

龄)[15, 61, 62]，这是引起厚唇裸重唇鱼自然死亡系数被高估的重要因子。此外，针对未开发或轻微开发状态

下鱼类资源常使用基于最大捕获年龄的公式估算其自然死亡系数，且此时的自然死亡系数与总死亡系数

相近[27]。考虑到本研究中厚唇裸重唇鱼种群已表现出的低龄化与小型化，以及种群当前所面临的环境阻

力，可以推测 Then_nls 法与 Hamel_Amax 法所得自然死亡系数估值必然包含有非自然死亡，即捕捞死亡

的成分。据此推断，在鱼类面临捕捞、污染、栖息地丧失等较大环境阻力的情况下，使用最大捕获年龄

容易高估其自然死亡参数。这里还需要指出的是最大捕获年龄不等同于种群的实际最大年龄，其往往还

与样本采集量有关，而多大的样本采集量才具有足够的代表性目前也尚无定论。Hoenig[63]研究发现最大

捕获年龄对样本采集量并不敏感，其还认为合理的样本采集量就能够满足自然死亡率的准确估算。因此，

根据当前雅砻江中游厚唇裸重唇鱼的种群结构特征，包括年龄结构(即 4-6 龄个体占比 87.83%)[15]，我们

推测进一步提高样本采集量对提高最大捕获年龄的作用可能有限。 



 

 

Pauly[7]研究后指出生长越快的鱼类自然死亡水平越高，但生长和死亡的关系在不同鱼种间变化也较

大[26]，这种关系往往在最大捕获年龄不可靠时用于推测和估算自然死亡系数。本研究基于生长与死亡关

系的 Then_VBGF 法与 Hamel_k 法估算所得自然死亡系数分别为 0.18 年-1 和 0.15 年-1，上述结果应该低估

了当前雅砻江中游厚唇裸重唇鱼群体所面临的严峻生存状况。实际上，根据 Hamel_Amax 法逆向推算，

0.18 年-1 和 0.15 年-1 的自然死亡系数对应的最大捕获年龄均应≥30 龄，而 30 龄显然超越了厚唇裸重唇鱼

的最长寿命。此外，基于生长参数估算自然死亡系数较小的原因还可能与生长参数拟合的“滞后性”有关，

即当前的生长参数拟合结果在一定程度上滞后于实际情况。正如前文所述，雅砻江中游厚唇裸重唇鱼种

群目前已表现出初次性成熟个体体型小型化、初次性成熟年龄提前的生态适应性特征[15]，这使得 Von 

Bertalanffy 体长生长方程中的生长系数 K 升高以及 L∞降低，即厚唇裸重唇鱼应以更快的速度接近渐进体

长。一般而言，鱼类体型的小型化将导致更高的自然死亡系数，这一推断也在 Ben-Hasan 等[64]的研究中

得到了证实。然而，鱼类的生长变化是一个长周期的过程，特别是对于裂腹鱼类本身就具有生长缓慢且

寿命较长的生长特性，体型小型化和生长加速对种群体长结构的整体影响需要更长的时间来体现与验证，

致使生长参数难以反映这一最新生长加速的趋势，进而导致自然死亡系数仅能代表已有的“过去状态”，

且估值偏低。例如，叶金清等[65]在 2011 至 2012 年对福建管井洋大黄鱼(Larimichthys crocea)的生长特征

分析时发现相对于上世纪八十年代，大黄鱼群体出现了显著的小型化和低龄化，历经 30 余年对应 Von 

Bertalanffy 体长生长方程中 L∞大幅降低、K 增大、生长的拐点年龄提前。本研究中，GSI 法估算所得自然

死亡系数同样较小，仅为 0.09年-1。引起这一结果的原因，首先可能与厚唇裸重唇鱼相较于其他裂腹鱼类

在繁殖过程中的能量分配较低有关[66]；其次本研究所使用的鱼类样本也多采集于冬季，此时厚唇裸重唇

鱼的性腺还尚未完全发育，进而使得 GSI 被低估了。 

已有研究指出基于不同生活史参数的自然死亡系数评估方法能够从不同角度对鱼类自然死亡系数评

估提供相应信息，因此不能等同处理这些方法的估算值[25]。每种评估方法的计算公式都是在原始数据集

的基础上，把生活史参数与对应的准确自然死亡系数估值进行拟合，而不同的生活史参数与自然死亡系

数又有不同程度的相关性，这一相关性往往反映在回归模型误差项的标准差 σ 上，并且对自然死亡系数

估算越准确的方法其对应的 σ 越小[33]。NMT 把各评估方法的分布在对数空间内相乘，并标准化得到复合

分布时，该复合分布的均值实际上就等于以每种方法的误差项方差的倒数为权(即
1

𝜎2
，称为逆方差)对多种

方法的估值进行组合，且相关程度越高的方法或公式其权重越大[25]。因此，这种加权方式能够更好地量

化不同自然死亡系数估值在组合值中的贡献率，并有效地解决了基于最大捕获年龄、生长参数和 GSI 的

方法所形成的多峰分布问题(图 4)，从而形成综合的单一估值。在鱼类自然死亡系数的评估中，不同方法

所得结果形成多峰分布的情况并不罕见[9]，特别是由数据可用性或有限性所引起的自然死亡系数差异较

大，且难以取舍的场景中，这种加权组合的方法具有其独特优势，即能够提供一个较可靠和准确的单一

估值。同理，本研究中尽管基于最大捕获年龄、生长参数和 GSI 的方法对厚唇裸重唇鱼的自然死亡系数

估值差异较大，我们在构建复合分布时把所有估值均纳入其中，使用 NMT 计算上述 5 个自然死亡系数的

加权组合值，并得到单一估值为 0.23 年-1。这一加权组合结果也更好地规避了基于最大捕获年龄方法(包

括 Then_nls 法与 Hamel_Amax 法)的“过度敏感”所引起的自然死亡系数被高估，以及基于生长参数方法(包

括 Then_VBGF 法与 Hamel_k 法)的“滞后性”所引起的自然死亡系数被低估。除此之外，Cope 和 Hamel[9]

还指出在 NMT 中应引入尽量多的参数和方法，这也是我们未来针对长江流域鱼类死亡参数估算研究中需

要进一步探讨和努力的方向。 

3.2 雅砻江中游厚唇裸重唇鱼及其他裂腹鱼类的死亡特征 

本研究结果表明绝大多数裂腹鱼类(包括厚唇裸重唇鱼)都是雌性群体的自然死亡系数低于雄性群体，

这一结果既可以从一个调查群体中的最大捕获年龄所对应样本大概率为雌性，也可以从大部分裂腹鱼类

雌性群体 Von Bertalanffy 体长生长方程中的 L∞大于雄性群体得到佐证(附表 1)。此外，Maunder 模型结果

表明雅砻江中游厚唇裸重唇鱼雌雄群体在经历早期(即＜4 龄时)高自然死亡率后，自 4 至 8 龄之间会经历

一个自然死亡的小高峰，且雌性群体的自然死亡率(或自然死亡系数)仅在 5 龄(具体为 4.31 至 5.71 龄)时高



 

 

于雄性群体，其他年龄均小于雄性群体(图 6)。厚唇裸重唇鱼在雅砻江中游所表现出的上述自然死亡系数

变动规律可能与其在该水域的繁殖特性有关。这里需要指出的是，针对鱼类自然死亡系数估算的

Maunder 模型是基于如下 5 项假设所构建的：(1)未成熟鱼类个体的死亡主要受被捕食等因素的影响，且

自然死亡系数是体长的负幂函数；(2)鱼类自然死亡系数在性成熟后逐渐增加；(3)鱼类性腺成熟系数的变

动规律符合 logistic 曲线的变化特征；(4)鱼类自然死亡系数在繁殖期会有性别差异，但未成熟个体不受影

响或受影响较小；(5)由衰老引发的死亡比起繁殖可以忽略不计[6]。众所周知，裂腹鱼类的生态对策多属

K 选择，生殖能量分配较多，且有溯河洄游的繁殖习性[67]，因此 Maunder 模型分配给生殖项的权重较高

是合理的，并且 Maunder 模型把衰老死亡作为影响自然死亡系数的次要因素，也符合当前雅砻江中游厚

唇裸重唇鱼低龄化的种群结构特点。综合上述研究结果，并结合雅砻江中游厚唇裸重唇鱼雌性和雄性最

小性成熟个体对应年龄均为 4 龄的客观事实[15]，我们认为 Maunder 模型适用于厚唇裸重唇鱼在特定性别

和年龄组合下的自然死亡系数估算，其估算结果可信度较高。 

裂腹鱼类是伴随着青藏高原的隆起而逐渐分化形成的适应高原冷水环境的鱼类，其是由原始类鲃亚

科鱼类进化而来[6]。根据本研究的估算结果，我们发现裂腹鱼类自然死亡系数分布于 0.13-0.44 年-1之间，

且厚唇裸重唇鱼的自然死亡系数(即 0.23 年-1)处于中等水平(图 8)。上述研究结果还表明同一种裂腹鱼类

(如异齿裂腹鱼、双须叶须鱼 P. dipogon)的自然死亡系数不仅存在年际变化，在不同调查流域同样存在一

定的差异，据此推断除不同裂腹鱼类的内禀特征(包括生长特性、摄食习性、繁殖特性等基础生物学特征)

外，时空运转所引起的环境因素变化也是引发裂腹鱼类自然死亡的一个重要因素。上世纪 80 年代，曹文

宣[34]便论证了随着海拔升高，裂腹鱼类向着鳞片退化、下咽齿行数减少和触须减少的演化趋势，并据此

把裂腹鱼亚科各属分为原始、特化和高度特化三个等级。根据本研究现有分析和统计结果，我们发现裂

腹鱼类(包括厚唇裸重唇鱼)的自然死亡系数还表现出与其特化等级相关的变化趋势，表现为特化等级越高

其自然死亡系数越大，具体可以总结为 2 点：(1)属于高度特化和特化等级裂腹鱼类的自然死亡系数普遍

偏高。尽管个别裂腹鱼类有着较低的自然死亡水平，但应注意其采样时间是在上世纪 90 年代之前，而至

今相应区域的气候与环境已发生较大改变，其死亡特征与现在相比可能也已产生了较大差异。此外，本

研究中双须叶须鱼[46—48]所表现出的随调查时间的延后，其自然死亡系数逐渐升高的现象也印证了上述推

断。(2)属于原始等级裂腹鱼类的自然死亡系数范围较广。分析原因，我们认为这一现象可能与属于原始

等级的裂腹鱼种类较多、分布范围较广(即高、低海拔流域皆有分布)，所处栖息地类型多样化，且环境条

件差异较大有关。尤其是那些分布在青藏高原周边，且受人类活动影响较大的裂腹鱼类，这一现象也通

过部分原始等级裂腹鱼类偏低的最大捕获年龄得到印证，如本研究所涉及异齿裂腹鱼的雅鲁藏布江群体

(分布海拔 5000m)[40]和拉萨河群体(分布海拔 4000m)[38]，其对应自然死亡系数分别为 0.13 年-1 与 0.20 年-

1。 

3.3 针对我国裂腹鱼类死亡参数估算的不足与展望 

根据现有文献统计，我国在内陆与海洋鱼类的种群生物学及其动态研究中，有关死亡参数估算或死

亡特性研究长期以来是被忽视的，且多数研究也仅是对前人所提出公式或模型的直接套用，缺乏对评估

结果的可靠性评价及死亡特征的深入分析[68]。本研究应用当下有关鱼类死亡参数估算的最新研究成果对

雅砻江中游厚唇裸重唇鱼种群的总死亡系数、自然死亡系数及其相应估算结果的可靠性进行了评估，并

对死亡系数在鱼类性别间的差异进行了分析。然而，本研究针对总死亡系数的评估仍然是在平衡态假设

的场景中进行的，这类评估方法在应用于正在经历栖息环境巨变的目标鱼类种群或群体时，其估算结果

的准确性与可靠性将会受到一定影响[32]。此外，本研究基于渔获曲线的总死亡系数估算方法受渔具选择

性假设(“刀刃型”的选择性，即全面补充年龄之后各年龄组有相同的捕获几率[2])的限制而仅使用渔获曲线

的下降支进行了估算，而 Thorson 和 Prager[69]所提出的方法(假设渔具具有 logistic 的选择性)却能有效地利

用渔获曲线上升支所蕴含的信息，其估算结果相比传统渔获曲线方法往往会更准确。考虑到厚唇裸重唇

鱼低龄个体(≤2 龄)的缺失，本研究并未使用上述总死亡系数估算方法。因此，未来在针对我国内陆裂腹

鱼类死亡参数估算与死亡特征研究时，如果渔获信息足够完善可以尝试使用非平衡态下，或是包含了渔

获曲线上升支的总死亡系数估算方法。 



 

 

另外，本研究在横向比较不同裂腹鱼自然死亡系数时，其他裂腹鱼类的生活史参数均来自文献记载

数据，由于不同研究在鱼类样本量、年龄鉴定材料，甚至 Von Bertalanffy 生长方程拟合方法上存在一定

差异，使得不同裂腹鱼类自然死亡系数估算结果的准确性受到影响，进而限制了本研究对我国裂腹鱼类

死亡特征的深入比较与分析。后续研究应在尽量保证生活史参数处理和获取方式一致，且同时的情况下，

开展不同裂腹鱼类自然死亡系数的估算及其结果的可靠性比较。此外，除特化等级外，还应针对不同或

同一流域、不同食性的非同种裂腹鱼类，或不同流域的同种裂腹鱼类自然死亡系数进行统计学比较与分

析。这里还需指出的是受厚唇裸重唇鱼现有数据的限制(包括总调查样本数量，以及≤2 龄和≥10 龄样本的

缺失等)，本研究使用 NMT 加权方法仅组合了 5 种评估方法的估算值，其中 4 种方法(包括 Hamel_k 法、

Hamel_Amax 法、Then_VBGF 法和 Then_nls 法)均基于同一数据集开发而来，且前两者与后两者仅在数据

转换上存在差异，致使实际使用的有效数据量受到限制。因此，为了有效提高鱼类自然死亡系数评估的

全面性、可靠性与准确性，未来研究中还应尽量纳入涉及更多生活史参数的其他评估方法。 

最后，我们注意到造成鱼类总死亡系数或自然死亡系数估算值存在误差的原因，还有一部分是由评

估公式或模型在跨物种应用时所引起的[9]。换言之，如果用于构建该公式或模型数据集所使用的鱼类与

目标鱼类的死亡特性相近则估算结果会更准确，否则误差会更大。基于我国裂腹鱼类地理分布上的特殊

性(即青藏高原及其周边)，以及其独特的生活史特征(包括寿命长、生长缓慢、性成熟晚等)和系统发育关

系，我们推测绝大多数裂腹鱼类的死亡特征应该是相近的。基于此，我们认为未来在评估我国裂腹鱼类

自然死亡系数时，可以在尝试构建不同裂腹鱼类自然死亡系数数据集的基础上，结合不同生活史参数构

建适用于我国裂腹鱼类通用且专属的自然死亡系数评估公式或模型。截至目前，全世界有统计的裂腹鱼

亚科鱼类共有 122 个种及亚种，我国就分布有 99 种[67]，并且我国针对裂腹鱼类的科学调查开展较早，研

究内容也涉及其生活史特征的多个方面，积累有丰富的历史文献资料。另外，由于青藏高原特殊的地理

位置，及其周边宗教和经济因素限制，绝大多数裂腹鱼类的历史数据可被认为是在未开发或轻微开发状

态下采集的，此时其总死亡系数可视为自然死亡系数(如异齿裂腹鱼[40])。综上，我们认为单独为我国裂

腹鱼类总结一套通用的自然死亡系数评估方法总体可行，并在此基础上把自然死亡系数设为我国裂腹鱼

类种群动态评估的一个重要指标，这也是未来我们要努力推进与实践的方向。 

4 结论 

综合本研究所有研究结果，在针对雅砻江中游厚唇裸重唇鱼种群总死亡系数估算时，我们发现加权

线性回归法和 Chapman-Robson 法的评估结果比 Beverton-Holt 法更可靠，且估算的总死亡系数在 0.88—

0.89 年-1 之间，对应年平均总死亡率在 58.52—58.93%之间。在针对自然死亡系数估算时，我们发现基于

最大捕获年龄(包括 Then_nls 法与 Hamel_Amax 法)与基于生长参数的方法(包括 Then_VBGF 法与 Hamel_k

法)会使自然死亡系数分别被高估与低估，而结合了多种评估方法的 NMT 加权方法更适合用来评估厚唇

裸重唇鱼的自然死亡系数。此时，自然死亡系数为 0.23 年-1，对应年平均自然死亡率分别为 15.29%(总死

亡系数取 0.88 年-1 时)和 15.23%(总死亡系数取 0.89 年-1 时)。因此，雅砻江中游厚唇裸重唇鱼的捕捞死亡

系数在 0.65—0.66 年-1 之间，对应年平均捕捞死亡率在 43.23—43.70%之间。此外，雌性厚唇裸重唇鱼的

自然死亡系数总体低于雄性，且大部分裂腹鱼类亦是如此。然而，根据 Maunder 模型结果，我们还发现

雌性与雄性厚唇裸重唇鱼在进入繁殖期后会经历一个自然死亡的小高峰，而雌性厚唇裸重唇鱼的自然死

亡系数会在 4.71—5.31 龄之间时大于雄性。最后，本研究表明分属原始等级裂腹鱼类的自然死亡系数较

低，且分布较离散；与之相比，分属高度特化和特化等级(包括厚唇裸重唇鱼)裂腹鱼类的自然死亡系数普

遍较高。上述研究结果将为雅砻江中游厚唇裸重唇鱼野生资源的养护、种群动态评估与管理提供基础数

据和技术支持，并为我国裂腹鱼类的死亡参数估算或死亡特征分析提供可行的方法和实例参考。 

5 附件 

附表 1 见电子版（DOI: 10.18307/2026.0435）。 
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附表 1  不同裂腹鱼类的自然死亡系数比较 

Append. Tab.1  Comparison of the instantaneous natural mortality rate among different Schizothoracinae fishes 

特化的等级 采样时间 采样流域 物种 
针对同一物种的

不同研究编号 
K L∞(cm) tmax M LC UC 文献来源 

specialization level 
sampling 

time 
sampling basin species 

code of different 

research for the 

same species 

♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ references 

原始等级 2017 怒江 
怒江裂腹鱼 

Schizothorax nukiangensis 
 0.030 77.650 22 0.23  0.13  0.40  [35] 

Primitive grade 2021-2022 特克斯河 

伊犁裂腹鱼 

Schizothorax 

pseudoaksaiensis 

 0.049 0.055 73.771 66.996 23 23 0.24 0.24 0.13 0.13 0.40 0.40 [36] 

 2017-2018 雅砻江中游 
齐口裂腹鱼 

Schizothorax prenanti 
 0.067 0.089 64.160 46.780 15 12 0.35 0.44 0.19 0.24 0.59 0.74 [37] 

 2003 拉萨河 
异齿裂腹鱼 

Schizothorax oconnori 
1 0.090 55.400 23 0.20  0.11  0.34  [38] 

 2005-2006 雅鲁藏布江 
异齿裂腹鱼 

Schizothorax oconnori 
2 0.110 0.130 49.240 44.900 24 18 0.25 0.32 0.14 0.17 0.42 0.55 [39] 

 2008-2009 雅鲁藏布江 
异齿裂腹鱼 

Schizothorax oconnori 
3 0.080 0.100 57.690 49.970 50 40 0.13 0.16 0.07 0.09 0.22 0.27 [40] 

 2015-2016 雅鲁藏布江 
弧唇裂腹鱼 

Schizothorax curvilabiatus 
 0.090 0.090 59.020 57.530 43 23 0.15 0.25 0.08 0.14 0.25 0.43 [41] 

 2004 雅鲁藏布江 
巨须裂腹鱼 

Schizothorax macropogon 
1 0.060 0.070 65.680 49.620 16 0.33 0.34 0.18 0.18 0.56 0.57 [42] 

 2008-2009 雅鲁藏布江 巨须裂腹鱼 2 0.120 0.090 52.300 64.800 24 19 0.25 0.29 0.14 0.16 0.42 0.50 [43] 



 

 

Schizothorax macropogon 

 2012 雅鲁藏布江 
巨须裂腹鱼 

Schizothorax macropogon 
3 0.190 0.220 44.600 42.850 23 15 0.27 0.40 0.15 0.22 0.46 0.68 [43] 

 2004-2006 雅鲁藏布江 
拉萨裂腹鱼 

Schizothorax waltoni 
1 0.060 0.050 69.110 68.980 28 26 0.20 0.21 0.11 0.12 0.35 0.36 [44] 

 2008-2009 雅鲁藏布江 
拉萨裂腹鱼 

Schizothorax waltoni 
2 0.080 0.080 64.430 58.620 40 37 0.16 0.17 0.08 0.09 0.26 0.28 [45] 

特化等级 
2008-2009 

2012-2013 
雅鲁藏布江 

双须叶须鱼 

Ptychobarbus dipogon 
1 0.110 0.160 60.690 49.360 24 13 0.25 0.43 0.13 0.23 0.42 0.74 [46] 

Specialized grade 2013-2014 雅鲁藏布江、拉萨河 
双须叶须鱼 

Ptychobarbus dipogon 
2 0.190 0.420 43.180 36.760 49 33 0.14 0.22 0.08 0.12 0.24 0.37 [47] 

 2014-2015 尼洋河 
双须叶须鱼 

Ptychobarbus dipogon 
3 0.120 48.990 18 0.32  0.17  0.54  [48] 

 2020-2021 雅砻江中游 
厚唇裸重唇鱼 

Gymnodiptychus pachycheilus 
 0.097 72.750 9 8 0.23 0.25 0.15 0.16 0.34 0.37 [15] 

 2017-2018 赠曲 
裸腹叶须鱼 

Ptychobarbus kaznakovi 
1 0.060 69.960 13 0.39  0.21  0.66  [49] 

 2013 金沙江上游 
裸腹叶须鱼 

Ptychobarbus kaznakovi 
2 0.090 52.750 12 0.44  0.24  0.74  [50] 

高度特化等级 2008-2009 雅鲁藏布江 
尖裸鲤 

Oxygymnocypris stewarti 
 0.110 0.140 61.820 52.680 25 17 0.24 0.34 0.13 0.18 0.41 0.58 [51] 

Highly specialized grade 1990-1991 青海湖 
青海湖裸鲤 

Gymnocypris przewalskii 
 0.040 88.500 13 0.37  0.20  0.63  [52] 

 1997-1998 色林错湖 色林错裸鲤  0.070 0.080 48.530 48.420 26 0.22 0.22 0.12 0.12 0.38 0.38 [53] 



 

 

Gymnocypris selincuoensis 

 1998 错鄂湖 
错鄂裸鲤 

Gymnocypris cuoensis 
 0.030 0.030 63.970 57.110 29 0.18 0.18 0.10 0.10 0.31 0.31 [54] 

 2017-2018 浪错 
兰格湖裸鲤 

Gymnocypris chui 
 0.140 0.140 34.240 32.200 23 22 0.35 0.28 0.19 0.15 0.60 0.47 [55] 

 2015-2017 安宁河 
硬刺松潘裸鲤 

Gymnocypris potanini 
 0.100  25.800  13  0.42  0.23  0.71  [56] 

 2008-2009 雅鲁藏布江 

拉萨裸裂尻鱼 

Schizopygopsis 

younghusbandi 

 0.190 0.230 43.390 33.840 17 12 0.34 0.48 0.23 0.26 0.51 0.82 [57] 

 2010-2011 绰斯甲河 

大渡裸裂尻鱼 

Schizopygopsis malacanthus 

chengi 

 0.087 0.213 32.319 23.195 15 0.36 0.40 0.20 0.22 0.62 0.68 [58] 

注：K，Von Bertalanffy 体长生长方程的生长系数；L∞，Von Bertalanffy 体长生长方程的渐进体长；tmax，最大捕获年龄；M，自然死亡率；LC，置信下限；UC，置信上限；♀，雌性群

体；♂，雄性群体 

Notes: K, growth coefficient according to Von Bertalanffy growth equation of standard length; L∞, asymptotic standard length according to Von Bertalanffy growth equation of standard length; tmax, 

maximum catch age; M, instantaneous natural mortality rate; LC, lower confidence limit; UC, upper confidence limit; ♀, female stock; ♂, male stock 

 


