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摘要： 为揭示裂腹鱼类生长对过往气候变化的长期响应规律，基于硬组织年代学法研究重建了拉萨裂腹鱼 (Schizothorax

waltoni) 50 年的历史生长序列，并利用混合效应模型探索了生长对过往气候变化的响应。结果显示，年轮计数法和交叉

定年法估算的拉萨裂腹鱼年龄的平均百分比误差 (IAPE) 分别为 5.13% 和 0%，随着年龄的增长 2 种方法估算年龄的差异

逐渐增大。估算的同步生长系数均值为 0.406，实测轮纹宽度随年龄的增长呈显著减小趋势。构建的生长混合效应模型

对拉萨裂腹鱼生长的解释率高达 91.7%，其中，内在因子和气候因子的解释率总计为 80.1%。拉萨裂腹鱼生长展现出个

体和年际变异性，其生长稳态在 20 世纪 90 年代发生了转变。气温、北极涛动 (AO)、厄尔尼诺南方涛动 (ENSO) 和

印度洋偶极子 (IOD) 均与拉萨裂腹鱼生长呈负的线性关系，且对其生长的影响存在空间和滞后效应。其中，印度洋偶

极子是关键气候因子，该因子估算的参数值为 −0.061 8。建议后续研究将性成熟因子和其他环境因子纳入模型构建，并

综合考虑时间、空间和物种等多维尺度，从而更系统、深入地揭示裂腹鱼类生长对多重环境变化的响应规律。
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Abstract: To elucidate long-term response patterns of Schizothoracine fishes growth to past climate change, we reconstructed a

50-year  historical  growth chronology  of Schizothorax waltoni by  using  hard tissue  dendrochronology  and explored its  growth

response to past climate variability through mixed-effects models. The results demonstrate that the index of average percentual

error in age estimation between annual ring counting and cross-dating methods was 5.13% and 0%, respectively, with the discre-
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pancy between the two methods increasing with age. The mean synchrony index of growth chronology was 0.406, and a signifi-

cant  decreasing  trend  in  measured  increment  width  was  observed  with  advancing  age.  The  constructed  growth  mixed-effects

model explained 91.7% of the growth variation in S. waltoni,  with intrinsic factors and climatic factors collectively accounting

for  80.1%  of  the  explanatory  power.  The  growth  of S.  waltoni exhibited  both  individual  and  interannual  variability,  with  a

growth regime shift  occurring in the 1990s.  Temperature,  Arctic Oscillation (AO), El  Niño-Southern Oscillation (ENSO), and

Indian Ocean Dipole (IOD) all  showed negative linear relationships with fish growth, demonstrating spatial  and lag effects on

growth patterns. Notably, IOD emerged as the key climatic driver, with an estimated parameter value of −0.061 8. Future studies

should incorporate  sexual  maturity  and additional  environmental  factors  into model  construction while  considering temporal

scales,  spatial  scales,  and  species-specific  characteristics  to  achieve  a  more  comprehensive  understanding  of  schizothoracine

fishes' growth responses to multifaceted environmental changes.
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青藏高原位于中国西南部，总面积约 3.08×

106 km2，平均海拔达 4 320 m。作为“地球第三

极”和“亚洲水塔”，这里储存着全球仅次于南北

极的冰川资源，为世界三分之一的人口供给淡水资

源，是中国重要的地理和生态安全屏障[1-2]。其独

特的高原地理环境孕育了丰富多样的特有物种，是

全球生物多样性保护的热点区域[3-5]。雅鲁藏布江

是流经青藏高原南部的一条国际河流，在印度境内

称为布拉马普特拉河，其平均海拔 4 000 m 以上，

是世界上海拔最高的河流之一，也是中国淡水、生

物和能源宝库[6-8]。雅鲁藏布江流域位于西藏人口

密集区域，为当地社会经济的发展提供了重要的生

态支撑，被称为西藏高原的“母亲河”。该流域作

为全球气候变化的敏感区，近几十年来呈现明显的

暖湿化趋势，其气候变化幅度显著高于全球平均水

平[9-10]。这种变化通过生态级联效应影响水生生物

的生境，导致群落结构、生活史特征及分布格局的

改变[11-14]。鱼类是水域生态系统物质循环和能量流

动的关键环节，横跨从初级消费者到顶级捕食者的

多个营养级，对环境变化极为敏感，是重要的关键

种和指示种[15-17]。相较于海洋鱼类，淡水鱼类受地

理隔离限制难以向高纬度迁移，通常只能向高海拔

水域扩散以应对气候变化[11-12]。然而，随着淡水生

态系统破碎化加剧，人工障碍物阻隔它们的迁移，

迫使许多种类只能通过调整生活史策略来适应新的

环境[18-19]。

裂腹鱼类是主要分布于中亚高山水域的鲤科冷

水性鱼类，目前全球已知裂腹鱼类共 125 种及亚

种，其中中国水域分布有 99 种及亚种[20-21]。在长

期的高原极端环境选择压力下，裂腹鱼类逐渐演化

出寿命长、生长缓慢、繁殖力低和性成熟晚的生活

史特征，这些特征使其对气候变化的扰动极其敏

感[6,20,22-24]。Tao 等[25] 探索了气候变化对色林错裸

鲤 (Gymnocypris selincuoensis) 繁殖物候特征的影

响，发现气候变暖已导致该物种繁殖时间提前，

1970—2000 年期间平均每 10 年提前 2.9 d。随后，

Jia 等[24] 对青藏高原 25 种裂腹鱼类的研究进一步

表明，降水量和气温等气候因子已引发裂腹鱼类个

体大小、寿命、性成熟年龄以及卵径等生活史特征

的演替。这些研究证实，裂腹鱼类对气候变化的扰

动高度敏感，在天然和人工物理屏障的阻隔下，它

们主要通过生活史特征调整来适应气候变迁。生长

是鱼类重要的生活史特性，是构建鱼类资源评估模

型的关键参数，其细微的演变能够对年龄-长度结

构、物候特征、死亡率和繁殖潜力等方面产生持续

影响，并通过生态级联效应传递至种间关系和食物

网等高级生态过程，最终引发种群、群落乃至生态

系统结构和功能的改变 [ 1 3 , 2 6 - 3 1 ]。Tao 等 [ 3 2 ] 基于

26 年生长序列评估了气候因子对色林错裸鲤生长

的影响，发现气温等局域气候因子与色林错裸鲤的

生长呈显著正相关，而太平洋年代际涛动 (Pacific

Decade Oscillation, PDO) 等全球气候因子则与其生

长呈显著负相关；Tao 等[33] 基于 16 年和 13 年生长

序列分别研究了气候因子对拉萨裸裂尻鱼 (Schizo-
pygopsis younghusbandi) 和尖裸鲤 (Oxygymnocypris
stewartii) 生长的影响，发现升温能够显著减缓这

2 种裂腹鱼类的生长，且处于高营养层级的裂腹鱼

类对气候变化具有更高的敏感性；Tao 等[34] 基于

21 年、18 年和 11 年生长序列揭示了 3 种裂腹鱼类

对过往气候变化的响应规律，结果显示升温能显著

促进 3 种裂腹鱼类的生长，厄尔尼诺-南方涛动 (El

Niño-Southern Oscillation, ENSO) 与怒江裂腹鱼
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(Schizothorax nukiangensis) 和热裸裂尻鱼 (S. ther-
malis) 的生长呈正相关，而与裸腹叶须鱼 (Ptycho-
barbus kaznakovi) 的生长呈负相关，且处于低营养

层级的裂腹鱼类对气候变化具有更高的敏感性；

Zhao 等[35] 探讨了局域、区域和全球尺度气候因子

对 8 种高原湖泊裂腹鱼类生长的影响，发现相较于

区域和全球气候因子，气温和降水量等局域气候因

子对 8 种裂腹鱼类的生长贡献率较高，且裂腹鱼类

生长对气候变化的响应特征具有显著的空间和种间

差异。这些研究表明，在气候变化的驱动下，裂腹

鱼类的生长特性已产生显著改变，且变化幅度和方

向存在空间和种间差异。但这些认识仅基于 14 种

裂腹鱼类 (约占总种类数的 11%) 的短期生长序列

(不超过 30 年) 分析得出，对长时间尺度上裂腹鱼

类生长如何响应过往气候变化的理解仍不够深入。

拉萨裂腹鱼 (S. waltoni，图 1) 是中国特有的淡

水鱼类，仅分布于雅鲁藏布江中上游及其支流水

域，是该地区重要的原生经济鱼类资源[6,36]。该物

种在雅鲁藏布江中上游主要栖息于峡谷江段，最长

寿命可达 40 龄，主要以底栖无脊椎动物为食，平

均相对繁殖力为 13.4 粒·g−1[6,37]。为探究长时间尺度

气候变化对裂腹鱼类生长的影响，本研究以拉萨裂

腹鱼为研究对象，基于硬组织年代学法构建了跨度

达 50 年的生长年轮序列。通过系统比较年轮计数

法和交叉定年法在年龄估算中的准确性，揭示气候

因子对拉萨裂腹鱼生长的影响规律，并对比上游流

域和栖息地气候因子对鱼类生长影响的差异，以期

为全球变化背景下高原鱼类的保护提供科学依据。
 
 

 
图1　拉萨裂腹鱼
Fig. 1　S. waltoni

 

 1    材料与方法

 1.1    样本采集和耳石处理

分别于 2008、2009、2012、2017 和 2018 年在

雅鲁藏布江仁布县江段 (89°54'35.3"E, 29°20'41.8"N)

至谢通门县江段 (88°16'22.8"E, 29°20'45.7"N) 范围

内，在获得当地渔业主管部门的行政许可后，采用

流刺网等方式采集拉萨裂腹鱼样本 381 尾 (表 1)。

采集的样本麻醉后测量体长 (精确至 1 mm) 和体质

量 (精确至 0.1 g)。随后解剖样本，根据性腺的宏

观特征鉴定性别，并摘取 1 对微耳石，经清洗、晾

干后，保存于 0.5 mL 离心管中。将耳石运回实验

室后进行打磨处理，具体处理方法参照文献 [38]。
  

表1   雅鲁藏布江拉萨裂腹鱼样本信息
Table 1　Specimen information for S. waltoni collected in

Yarlung Zangbo River

采样年份
Sampling year

样本量
Sample number

年龄范围
Age range

2008 73 3~36

2009 135 5~41

2012 127 2~32

2017 21 4~28

2018 25 10~26

 

 1.2    年龄鉴定

 1.2.1    年轮计数法

在不了解样本背景信息条件下，由 2 位经验丰

富的年龄鉴定人员分别依据微耳石年轮特征对样本

进行年龄估算。当 2 次估算结果一致时，则采用该

年龄；否则由第 3 位年龄鉴定人员重新估算。当

第 3 次估算结果与前两次均不一致时，则剔除该样

本；否则采用第 3 次的估算结果。

 1.2.2    交叉定年法

根据每个样本死亡时间，采用列年法  (List-

year) 沿微耳石边缘至核心方向为每个年轮依次标

记形成年份[39]。完成定年的耳石样本使用 Image J

软件 (Version 1.51e)，沿生长轴测量各年轮宽度

(图 2)，建立每个样本的年轮宽度序列，采用样条

函数对年轮宽度序列进行标准化处理，消除年龄相

关的生长趋势[40]。计算单个序列与群体平均序列
 

 
图2　8 龄拉萨裂腹鱼耳石年轮标识与生长轴示意图

Fig. 2　Annual rings and measured growth axis for otolith from

8 year-old individual of S. waltoni
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的 Pearson 相关系数评估生长同步性，同时结合 ±10 年

时间窗移动检验识别可能的定年误差。对存在误差

的样本重新进行定年、测量和检验，直至所有样本

通过检验[41-42]。使用 R 软件的 dplR 包完成交叉定

年[43]。依据微耳石年轮特征由 2 位经验丰富的年龄

鉴定人员独立完成样本交叉定年。若 2 次定年结果

一致则采用该结果；否则由第 3 位鉴定人员对该样

本进行定年。若第 3 次定年结果与前两次不一致则

舍掉该样本，否则采用第 3 次的定年结果。

 1.3    不同年龄鉴定方法比较

为评估不同年龄鉴定方法的可靠性，本研究采

用 2 种统计学验证方式：1) 年龄偏差图[44]；2) 平

均百分比误差 (IAPE)。以年轮计数法鉴定的结果

为依据划分龄组，然后采用交叉定年法估算每个龄

组内所有样本的年龄，并计算同一龄组内估算年龄

的均值和标准差。以年轮计数法确定的龄组作为横

坐标，以计算得到的均值和标准差为纵坐标，绘制

不同年龄鉴定方法的估算结果偏差图，通过

1∶1 标准直线 (表示 2 种年龄鉴定方法估算结果完

全一致) 检验偏差分布的差异性。采用 IAPE 指标

评估 2 种鉴定方法的精确性，IAPE 误差值域为

0~1，0 代表两方法估算结果完全一致，1 代表两

方法估算结果完全不一致。其计算公式为：

IAPE =
1
N

N∑
j=1

(
1
R

R∑
i=1

|Xij − Xj|
Xj

)
×100% (1)

式中：N 代表鉴定年龄的鱼样本数；R 代表每个样

本进行年龄鉴定的次数；Xij 代表第 j 个样本进行第

i 次年龄鉴定结果；Xj 代表第 j 个样本的平均年龄。

 1.4    气候因子搜集

由于雅鲁藏布江属于国际河流，其水文资料通

常保密，故本研究选取气温和降水量作为局域气候因

子[32-35]。气温和降水量采用研究区域附近和上游日

喀则气象站 (88°31'48"E, 29°08'60"N) 和拉孜气象站

(87°21'36"E, 29°03'00"N) 的实际观测数据，数据源

于中国气象数据网  (http://data.cma.cn/)。由于

5—10 月是裂腹鱼类的主要生长期，且研究水域位

于青藏高原的南部，受中纬度西风影响相对较弱，

故区域气候因子仅选取了印度季风指数  (Indian

monsoon Index, IMI)(http://apdrc.soest.hawaii.edu/

projects/monsoon/seasonal-monidx.html) 和东亚夏

季风指数  (East Asian Summer Monsoon Index,

EASMI)(http://lijianping.cn/dct/page/1)。厄尔尼诺

南方涛动、北大西洋涛动 (North Atlantic Oscilla-

tion, NAO)、太平洋北美模式 (Pacific North At-

lantic Oscillation, PNA)、北极涛动 (Arctic Oscilla-

tion, AO) 以及印度洋偶极指数 (Indian Ocean Di-

pole Index, IOD) 等 5 个全球气候因子来源于美国

国家气候中心 (http://www.ncdc.noaa.gov/oa/ncdc.

html)。

 1.5    数据分析

 1.5.1    混合效应模型

使用层次线性混合效应模型对拉萨裂腹鱼的耳

石轮纹宽度序列进行建模，从而评估气候因子对其

生长的影响[45-47]。混合效应模型由随机效应和固定

效应两部分组成，其中固定效应又进一步分为内在

固定效应和外在固定效应。实际上生长混合效应模

型的构建过程就是对随机效应、内在固定效应和外

在固定效应所对应参数最优组合的选择 (表 2)。最

为复杂的混合效应模型可以表示为：

yijkl =
(
α0 + αF

i + αY
k + αC

l
)
+(

β0 + βFij + βYjk + βCjl
)
xijkl + f (·) + ϵijkl[

αF
i

βFij

]
∼ N(0, "Σi),

[
αY
k

βYjk

]
∼ N(0, "Σk),[

αC
l

βCjl

]
∼ N(0, "Σl), ϵijkl ∼ N(0, σ2)

(2)

yijkl
xijkl

ϵijkl
α0 β0

αF
i αY

k αC
l

βFij βYjk βCjl

f (·)

式中：   代表出生于 l 年的第 i 尾鱼在 k 年形成

第 j 个年轮的宽度；   代表出生于 l 年的第 i 尾鱼

在 k 年形成第 j 个年轮时的年龄；   代表模型未

能解释的残差；   和   分别代表固定效应的平均

截距和斜率；  、  和   分别代表生长在个体、年

份和世代方面的随机截距；  、  和   分别代表

生长在个体、年份和世代方面随年龄变化的随机斜

率；   代表其他固定因素，如性别和环境因子等。

 1.5.2    数据预处理

在正式建模前，需对数据进行预处理以满足模

型假设要求：耳石轮纹宽度和年龄数据进行对数转

换处理，使其符合正态分布和方差齐性假设；固定

效应数据进行标准化处理，以消除量纲的影响，促

进模型的收敛和增强参数可解释性[48]。

 1.5.3    随机效应结构

在构建混合效应模型时，首先需要确定最优的

随机效应结构。本研究的随机效应由 3 种随机截距

和 3 种随机斜率共同组成，其中 3 种随机截距分别

为个体、世代和年份，3 种随机斜率分别为年龄|个
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体、年龄|世代和年龄|年份。基于赤池信息量准则

(AICc) 选择最优随机效应结构，具体方法参照文

献 [47,49]。确定最优随机效应结构后，提取年份

和世代的随机效应无偏预测值并进行可视化分析，

以探究鱼类生长的年际和世代变异性[50]。

 1.5.4    内在固定效应结构

在确定最优随机效应结构后，进一步优化模型

中的固定效应结构。本研究的内在固定效应组分包

括年龄、起捕年龄、性别和年龄性别交互，基于

AICc 选择并确定最优内在固定效应结构组分，具

 

表2   混合效应模型参数说明
Table 2　Definition and description of parameters adopted in mixed-effects models

参数
Parameter

效应描述
Effect description

效应类别
Type of effects

个体 Fish ID 鱼类标本的个体编号 R

世代 Cohort 同一年出生的鱼类群体 R

性别 Sex 鱼类个体性别 F

起捕年龄 AAC 鱼类被捕捞时的年龄 F

年龄 Age 每个年轮形成时对应的年龄 R, F

年份 Year 每个年轮形成时对应的年份 R

轮径宽度 Increment width 耳石轮纹宽度 (μm) 因变量 Dependent variable

气温 Temp 研究区域年气温均值 (℃) F

上游气温 Up_temp 研究区域上游年气温均值 (℃) F

降水量 Prec 研究区域年总降雨量 (mm) F

上游降水量 Up_prec 研究区域上游年总降雨量 (mm) F

滞后气温 Temp_lag 滞后一年研究区域年气温均值 (℃) F

上游滞后气温 Up_temp_lag 滞后一年研究区域生长年气温均值 (℃) F

滞后降水量 Prec_lag 滞后一年年总降水量 (mm) F

上游滞后降水量 Up_prec_lag 滞后一年研究区域上游年总降水量 (mm) F

印度季风 IMI 印度季风指数均值 F

东亚夏季风 EASMI 东亚夏季风指数均值 F

滞后印度季风 IMI_lag 滞后一年印度季风指数均值 F

滞后东亚夏季风 EASMI_lag 滞后一年东亚季风指数均值 F

北极涛动 AO 北极涛动指数年均值 F

北大西洋涛动 NAO 北大西洋涛动指数年均值 F

太平洋北美模式 PNA 太平洋北美模式指数年均值 F

印度洋偶极子 IOD 印度洋偶极子指数年均值 F

厄尔尼诺南方涛动 ENSO 厄尔尼诺南方涛动指数年均值 F

滞后北极涛动 AO_lag 滞后一年北极涛动指数年均值 F

滞后北大西洋涛动 NAO_lag 滞后一年北大西洋涛动指数年均值 F

滞后印度洋偶极子 IOD_lag 滞后一年印度洋偶极子指数年均值 F

滞后太平洋北美模式 PNA_lag 滞后一年太平洋北美模式指数年均值 F

滞后厄尔尼诺南方涛动 ENSO_lag 滞后一年厄尔尼诺南方涛动指数年均值 F

注：R 和 F 分别表示混合效应模型中的随机效应和固定效应。

Note: R and F represent a random (R) or a fixed (F) predictor for the response in the mixed-effects models, respectively.
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体方法参照文献 [47,49]。确定最优内在固定效应

结构后，采用限制性极大似然法 (REML) 对固定效

应结构进行无偏估计，提取年龄和性别的固定效应

无偏预测值并可视化，以分析鱼类生长的年龄效应

和性别差异。同时估算模型的边缘相关系数 (Margi-

nal r2，表征固定效应对鱼类生长变异的解释率) 和

条件相关系数 (Conditional r2，表征固定和随机效

应组合对鱼类生长变异的解释率) [51]。

 1.5.5    外在固定效应结构

在确定最优随机效应和内在固定效应结构后，

探究模型中最优外在固定效应结构。本研究的外在

固定效应由气温 (Temp)、降水量 (Prec)、IMI、

EASMI、ENSO、NAO、PNA、AI 和 IDO 9 个气候

组分组成。为探究区域及其上游局域气候因子对拉

萨裂腹鱼生长的影响是否存在差异性，揭示气候因

子对拉萨裂腹鱼生长的影响是否存在滞后性，同时

避免气候因子多重共线性对模型构建的影响，外在

固定效应结构选择参照文献 [47-48]。确定最优外

在固定效应结构后，采用 REML 对外在固定效应

结构进行无偏估计，提取各气候因子的固定效应无

偏预测值并可视化，从而探究鱼类生长对气候因子

的响应特征。

 1.6    统计软件

数据分析使用 R 语言 (版本 4.2.0) 和 Microsoft

Excel 2021 软件完成，其中 R 分析主要采用 lme4

(线性混合效应模型)、effects (效应量可视化)、

dplyr (数据清洗)、AICcmodavg (模型选择)、tidyr

(数据整理) 和 dplR (年轮分析) 等程序包。图形处

理采用 Adobe Photoshop CS5 Extended 和 ImageJ

(v1.53) 软件。

 2    结果

 2.1    2 种年龄鉴定方法对比

基于年轮计数法估算拉萨裂腹鱼年龄的 IAPE

为 5.13%，而基于交叉定年法估算的拉萨裂腹鱼

IAPE 为 0。基于交叉定年法估算的年龄在总体上

高于年轮计数法 (图 3：年轮计数法的年龄估算范

围为 2~36 龄，交叉定年法则为 2~41 龄。此外，

低龄阶段 2 种方法的估算结果高度一致，随着年龄

增长，年轮计数法的估算值逐渐低于交叉定年法，

且差异逐渐扩大 (图 3)。

 2.2    生长年表特征

共采集拉萨裂腹鱼耳石样本 381 个，剔除轮纹

不清晰的样本，最终用于年龄鉴定的有效样本为

337 个。共测量了 4 141 个拉萨裂腹鱼轮纹宽度，

其平均值为 41.82 μm，范围介于 1.24~191.38 μm。

结果显示，轮纹宽度随鱼体年龄增长呈显著减小趋

势 (图 4)。基于实测的轮纹宽度，本研究构建了

1968—2017 年共 50 年的生长序列，估算的生长同

步系数均值为 0.406，范围介于 0.13~0.92。
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图4　拉萨裂腹鱼各龄组轮纹宽度箱线图

Fig. 4　Box plots of increment width at different age of

S. waltoni
 

 2.3    内在因素对生长的影响

拉萨裂腹鱼最优随机效应结构分析表明，其生

长具有显著的个体和年际变异，具体体现在个体

(FishID)、年份 (Year)、年龄|年份 (Age|Year)、年

龄|个体 (Age|FishID) 等随机效应项 (表 3)。分析显

示，2000 年前拉萨裂腹鱼的生长速率高于种群平

均水平，而 2000 年后其生长变慢，生长速率低于

种群平均水平，表明在 20 世纪 90 年代期间，拉萨

裂腹鱼的生长稳态发生了从快速生长阶段到缓慢生

长阶段的改变 (图 5)。

模型分析结果显示，拉萨裂腹鱼的最优内在固

定效应结构包括年龄 (Age)、性别 (Sex) 和起捕年
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图3　年轮计数法和交叉定年法年龄估算偏差

Fig. 3　Age bias plots for pairwise age comparison between

otolith annual ring counting method and cross-dating method
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龄 (AAC) 3 个关键因子 (表 4)。虽然性别被纳入固

定效应，但拉萨裂腹鱼的生长在整体和各龄组间均

未表现出显著性别差异 (图 6)。估算的拉萨裂腹鱼

的条件相关系数为 91.7%，说明构建的模型能解释

绝大部分拉萨裂腹鱼生长变异，而估算的边缘相关

系数为 80.1%，说明固定效应是影响拉萨裂腹鱼生

长的关键因素。

 2.4    气候因子对生长的影响

拉萨裂腹鱼的最优外在固定效应结构由研究

区域上游滞后气温  (Up_temp_lag)、滞后北极涛

动 (AO_lag)、滞后厄尔尼诺南方涛动 (ENSO_lag)

和滞后印度洋偶极子 (IOD_lag) 组成 (表 5)。无论

是局域气候因子还是全球气候因子，它们均与拉

萨裂腹鱼的生长呈负相关；同时，气候因子对拉

萨裂腹鱼类生长的影响存在空间和滞后效应

(图 7，表 6)。
  

表5   拉萨裂腹鱼最优外在固定效应模型
Table 5　Extrinsic models exploration of S. waltoni

类型
Parameter

最优模型
Optimal model

K ΔAICc LL

研究区域
Study area

IM+AO+IOD 13 15.86 −286.19

区域上游
Upstream region

IM+Up_temperature+AO 13 5.22 −280.88

区域滞后
1-year lagged
study area

IM+Up_prec_lag+
NAO_lag+AO_lag+

EASMI_lag+
IOD_lag+IMI_lag

18 10.50 −278.48

上游滞后
1-year lagged
upstream region

IM+Up_temp_lag+
AO_lag+ENSO_lag+

IOD_lag
14 0 −277.26

注：IM 表示包含最优随机和内在固定效应的模型；K 表示模型中

估算的参数数量；ΔAICc 表示当前模型赤池信息值与最小赤池

信息值的差值；LL 表示对数似然值。

Note: IM represents the optimal random and intrinsic models selected

in the preliminary analysis; K represents the number of estimated

parameters; ΔAICc represents the difference in AICc between the

current model and the model with the lowest AICc; LL represents

the log likelihood.
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Fig. 7　Predicted effects of IOD with 1-year lag on growth of

S. waltoni

 

表3   拉萨裂腹鱼最优随机效应参数估算结果
Table 3　Parameter estimates of optimal random

models for S. waltoni

随机效应
Random effect

方差 (标准差)
Variance (SD)

相关系数
Correlation

个体 FishID 0.034 8 (0.186 5)

年龄|个体 Age|FishID 0.039 2 (0.197 9) 0.65

年份 Year 0.007 0 (0.083 4)

年龄|年份 Age|Year 0.021 3 (0.146 1) 0.98

残差 Residual 0.050 8 (0.225 4)

 

−0.50

−0.25

0

0.25

1970 1980 1990 2000 2010

年份 Year

 P
re

di
ct

ed
 g

ro
w

th
 v

ar
ia

tio
n/

μm
生
长
增
量
变
化

 
图5　拉萨裂腹鱼生长年际变化

Fig. 5　Temporal variation in annual growth index of

S. waltoni

 

表4   拉萨裂腹鱼最优内在固定效应参数估算结果
Table 4　Parameter estimates of optimal intrinsic

fixed models for S. waltoni

内在固定效应
Intrinsic effect

估计值 (标准差)
Estimate (SE)

t 值
t-value

截距 Intercept 3.492 4 (0.020 0) 174.613***

年龄 Age −0.997 0 (0.028 2) −35.380***

起捕年龄 AAC −0.075 9 (0.023 7) −2.895**

性别 Sex −0.028 7 (0.018 4) −1.558

注：**. p<0.01；***. p<0.001。

Note: **. p<0.01; ***. p<0.001.
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图6　拉萨裂腹鱼生长的年龄效应

Fig. 6　Age effects of growth of S. waltoni
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 3    讨论

 3.1    交叉定年

年龄是开展鱼类生物学和生态学特性研究的基

础，是准确估算生长速率、种群补充量和死亡率的

前提，同时，种群年龄结构也是构建渔业资源评估

模型以及评估环境扰动对鱼类种群影响的关键数

据[41,51]。精确性是指年龄鉴定结果的可重复性，而

准确性是指年龄鉴定结果趋近于真值的程度。本研

究通过对比分析年轮计数法和交叉定年法的年龄估

算结果发现，相较于传统的基于视觉的年轮计数

法，交叉定年法估算的年龄具有更高的精确性和准

确性，能够显著降低年龄偏差。究其原因，鱼类钙

化组织生长轮宽度受外界环境因子的调控，栖息于

同一水域的同种鱼类不同个体的生长轮宽度时间序

列具有相似的变异模式 (即宽窄轮时间变异特征，

图 8)，通过对比分析不同个体间生长轮宽度时间

变异模式就能识别并修正误判的年轮，从而降低年

龄估算结果偏差[42]。

交叉定年法应用的前提是同一栖息地内同种鱼

类个体间的生长具有同步性。本研究表明，拉萨裂

腹鱼的生长同步系数均值为 0.406，该数值与其他

长寿鱼类估算的研究结果相当，如裂腹鱼类拉萨裸

裂尻鱼  (0.563)、尖裸鲤  (0.415) 和色林错裸鲤

(0.491)[25,32]，海洋鱼类裂吻平鲉 (Sebastes diploproa)

(0.530)、粗尾后竺鲷 (Epigonus crassicaudus) (0.450)

和多棘平鲉 (S. polyspinis) (0.550)[41,52-53]。此外，水

生固着动物北极蛤 (Arctica islandica) 和太平洋潜泥

蛤 (Panopea generosa) 等软体动物处于 0.615~0.760

之间[54-56]。对比分析显示，鱼类生长同步系数明显

低于水生固着生物，这说明水生固着动物钙化组织

中的环境信号强度更高，这种差异可能源于鱼类具

有较强的迁移扩散能力，面对外界环境扰动时能够

较快地迁移至适宜的生境中，而固着水生动物受限

于迁移能力，其生长更易受外界环境变化的影响。

 3.2    内在因素对生长的影响

拉萨裂腹鱼的最优内在固定效应结构包含年龄

组分和起捕年龄组分，其中年龄组分是最显著的内

在固定因子，其与拉萨裂腹鱼的生长呈负相关，即

裂腹鱼类的生长速度随年龄增长呈逐渐下降趋势，

验证了鱼类生长主要受个体发育调控的经典理

论[34-35,49-50,57-58]。起捕年龄组分是第二显著的内在固

定因子，其与拉萨裂腹鱼的生长同样呈负相关，这

表明生长速度慢的个体一般寿命较长，而生长速度

快的个体一般寿命较短。这种现象可能与寿命、性

成熟和摄食等生活史特征的权衡策略、新陈代谢率

差异性以及捕捞选择性 (生长速度快的个体越容易

被网具选择) 密切相关[47,57,59]。

 3.3    外在因素对生长的影响

河流是一种在纵向上相互连通的流水生态系

 

表6   拉萨裂腹鱼最优外在固定效应参数估算结果
Table 6　Parameter estimates of optimal extrinsic

fixed models for S. waltoni

外在固定效应
Extrinsic effect

估计值 (标准误)
Estimate (SE)

t 值
t-value

上游滞后气温 Up_temp_lag −0.006 4 (0.014 7) −0.045

滞后北极涛动 AO_lag −0.041 9 (0.016 8) −1.670

滞后厄尔尼诺南方涛动 ENSO_lag −0.007 8 (0.009 3) −0.846

滞后印度洋偶极子 IOD_lag −0.061 8 (0.026 0) −2.375*

注：*. p<0.05。

Note: *. p<0.05.

 

100 μm

50 μm

W

1987

1980

2008

W

W

N

1987

(a)

(b)

 
图8　1974—1986 年 (a) 和 1987—2008 年 (b) 拉萨裂腹鱼

耳石定年结果
注：黑点和白点代表年轮；W 代表当前年轮宽度显著大于相邻年

轮宽度；N 代表当前年轮宽度显著小于相邻年轮宽度。

Fig. 8　Cross-dating result for annual growth increment of

S. waltoni during 1974−1986 (a) and 1987−2008 (b)

Note: Black and white dots represent annual rings; W represents that
the current ring width is significantly greater than the adjacent ring

width; N represents that the current ring width is significantly smaller
than the adjacent ring width.
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统，上游气候条件的改变能够将河流水文情势的

演变传导至下游，进而改变生境条件并影响水生

生物的生活史过程[60-61]。本研究发现，相较于研

究区域局域气候因子，研究区域上游局域气候因

子对拉萨裂腹鱼生长的影响更为显著，且上游局

域气候因子与拉萨裂腹鱼的生长呈负相关。这一

现象可从以下机制解释：鱼类是变温脊椎动物，

在适温范围内，水温升高能够加快鱼类的新陈代

谢率，提高水体初级生产力，最终促进鱼类的生

长[25,27,58]。但雅鲁藏布江是以降水和冰雪融水为主

要补给源的高原河流，降水和冰雪融水对雅鲁藏

布江总径流量的贡献率高达 83.8%，且补给时间

与裂腹鱼类生长季节高度重叠[62-63]。气温升高会

加速冰雪融化，引发栖息地水温下降，最终导致

裂腹鱼类生长减缓[33,64]。

除了局域气候因子外，本研究还发现厄尔尼诺

南方涛动、北极涛动和印度洋偶极子等全球性气候

因子也对拉萨裂腹鱼的生长产生显著的负面影响。

全球气候因子能够引发大气环流模态演替，不同环

流模态通过海-气遥相关途径作用于亚洲季风和中

纬度西风，最终引发青藏高原局域环境因子的改变

而间接调控裂腹鱼类的生长[32,34-35]。例如，厄尔尼

诺事件期间，冬季赤道地区中东太平洋海表温度异

常升高引发沃克环流的逆转，造成南亚季风异常增

强，最终导致青藏高原夏季降水异常增多[65-68]。北

极涛动是一种重要的北半球冬季大气环流模态，其

正相位模态能够弱化东亚冬季风强度并增加中纬度

西风强度，从而弱化高纬度冷空气南下的强度并增

强海洋暖气流的影响，最终导致青藏高原冬春季气

温的异常升高[69-71]。东西印度洋海表温度的异常差

异能够引发印度洋偶极子事件，正偶极子事件通常

伴随南亚夏季风的增强，从而导致青藏高原夏季降

水的异常增多[66,72]。20 世纪 90 年代北极涛动和印

度洋偶极子由负相位向正相位演变，加之厄尔尼诺

事件发生频率的增大，青藏高原气候条件逐渐向暖

湿方向转变 (图 9、图 10)[66]。这种改变能够引发水

体物理性质、水文情势、种间关系和营养状况等方

面的演替，最终导致裂腹鱼类栖息生境稳态的变

化[13,25,29,63,73]。例如，气候变化可导致水生生物物候

不匹配，引发水域生态系统中原有耦合关系的解体

和新建，最终改变生态系统的结构与功能[25,29,74]。

这种由多种海洋-大气耦合模态引发的生境稳态变

化可能是 20 世纪 90 年代拉萨裂腹鱼生长由快速阶

段向缓慢阶段转变的关键驱动因素 (图 5)。
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图9　研究区域气温 (a) 和降水量 (b) 的年际变化趋势

Fig. 9　Annual variation of air temperature (a) and precipitation (b)
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 4    展望

本研究在更长时间尺度上评估了拉萨裂腹鱼对

过往气候变化的响应特征，但在研究内容和方法上

仍存在一定局限性，这些局限为未来研究提供了参

考方向：

1) 鱼类能量分配机制在性成熟时会发生重大

转变，性成熟前能量主要用于躯体生长，而性成熟后

能量则同时分配给躯体生长和性腺发育，表明气候

变化对幼鱼和成鱼生长的影响可能存在差异。因

此，建议后续研究将性成熟因子纳入生长模型构建。

2) 气候变化的幅度和方向上存在时空差异，

加之裂腹鱼类对气候变化的敏感性存在种间差异，

建议未来研究应同时考虑时间、空间和物种尺度，

以更全面深入地理解裂腹鱼类生长对气候变化的响

应规律。

3) 除气候因子外，裂腹鱼类还受到捕捞、水

利工程和生物入侵等因素的共同作用，建议后续研

究将其他环境扰动因子纳入生长模型构建，以评估

多重环境因子对裂腹鱼类生长的长期影响。
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