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摘要：剑鱼（Xiphias gladius）是一种高度洄游性鱼类，其迁徙和栖息地利用受海洋环境影响明显，理

解其空间分布格局形成的机制对于资源的养护和管理具有重要意义。本研究利用 2017−2019 年中国

印度洋延绳钓渔业观察员数据中剑鱼的渔获物信息作为物种出现数据，结合西印度洋海域的海表温

度、海面高度、叶绿素 a 浓度、混合层深度、海表盐度等环境数据，采用最大熵模型对剑鱼的栖息地适

宜性分布进行了模拟。结果表明：（1）模型对印度洋西部剑鱼栖息地适宜性分布的模拟精度非常

高，各个季节受试者工作特征曲线的曲线下面积都大于 0.9，可用于模拟剑鱼潜在的栖息地适宜性分

布；（2）研究区域内剑鱼适宜栖息地分布变化与实际作业位置变动基本一致，干季和湿季剑鱼栖息

地高适宜性的区域分布都较为集中，但湿季分布范围要大于干季；（3）海表温度、海表盐度和混合层

深度是影响西印度洋剑鱼栖息地适宜性分布的重要环境因子，在干季和湿季的最适范围分别为

25.8～31.6℃、34.4～35.9、0.1～24.9 m 和 25.6～30.5℃、34.8～36.4、13.1～54.1 m。研究结果可为西印度

洋海域剑鱼种群的可持续利用和科学管理提供必要参考信息。
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 1　引言

剑鱼（Xiphias gladius）是一种高度洄游性鱼类，广

泛分布于三大洋热带和亚热带海域 [1]，常被金枪鱼延

绳钓商业船队所兼捕 [2]。除经济价值以外，剑鱼作为

一种海洋顶端捕食者在中上层生态系统中发挥着重

要作用 [3]，探究其迁移规律和栖息地利用的基础研究

一直备受关注 [4–6]。

物种分布模型（Species Distribution Model, SDM）

是渔业生态学家和管理者评估和管理海洋生物栖息

地和分布的重要工具 [7]，已有数个研究使用栖息地适

宜性指数（Habitat Suitability Index, HSI）模型 [8]、广义

加性模型（Generalized Additive Model, GAM）  [4]、广义

线性模型（General Linear Model, GLM） [9] 和多物种矢

量自回归时空模型（Multi-species Vector-Autoregress-

ive Spatio-Temporal Model, VAST） [10] 等模拟预测剑鱼

在不同海域的栖息地适宜性。这些方法有的需要基

于丰富的专家经验进行判断，有的要求高质量的物种

出现数据作为支撑，而剑鱼作为兼捕渔获物，其生态

学信息和丰度数据在印度洋海域都十分匮乏，导致需
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要使用更为合适的建模方法进行栖息地量化的尝

试 [11–12]。

最大熵模型（Maximum Entropy Model, MaxEnt）是

基于最大熵原理预测物种地理空间分布的模型 [13]，是

一种基于“仅出现”预测“未知分布”的机器学习方法[14]。

MaxEnt 只需要使用“仅出现”数据（“presence-only” 数

据），就能利用高效简明的数学方法来模拟物种的栖

息地适宜性，同时具有一种明确的“正则化”机制来防

止模型过拟合，在降低数据精度要求的前提下，仍具

有很高的预测精度 [14– 15]。目前 MaxEnt 已被广泛应用

于海洋鱼类、鲸豚类、底栖生物、珊瑚等物种分布的

预测研究 [16–19]。

因此，本研究将利用 MaxEnt 对西印度洋剑鱼栖

息地适宜性进行建模模拟，以获取该海域剑鱼栖息地

适宜性的时空变化特征和海洋环境关键影响因素，旨

在为西印度洋海域剑鱼种群的可持续利用和科学管

理提供必要参考信息。

 2　材料和方法

 2.1    研究区域概况

研究区域为西印度洋，范围为 30°N～40°S，30°～

80°E（图 1）。在该区域内，营养物质丰富，浮游生物

大量繁殖 [20]，是剑鱼重要的产卵场和栖息场所 [21]，但

海洋环境受到季风和洋流的强烈影响，温度、盐度和

混合层深度等带有显著的季节性变化 [22–25]。其鲜明的

环境特征造就明显的干湿季节，湿润季节通常从 5 月

底开始，持续到 11 月；干旱季节从 11 月底一直持续

到翌年 4 月 [26]。

 2.2    数据来源

 2.2.1    基于渔业观察员的物种出现数据

本研究选择 2017−2019 年中国印度洋金枪鱼延

绳钓渔业观察员数据中记录的 1 017 条剑鱼渔获作为

物种出现数据，包括作业年份、月份、捕捞位置等。

 2.2.2    海洋环境数据

其他海域的研究表明，剑鱼的时空分布主要受海

表温度（Sea Surface Temperature, SST）、海面高度（Sea
Surface Height, SSH）、叶绿素 a（chlorophyll a, Chl a）浓
度、混合层深度（Mixed Layer Depth, MLD）和海表盐

度（ Sea  Surface  Salinity,  SSS）等海洋环境因素的影

响 [4–6, 8–10]。因此本研究拟采用这 5 种海洋环境因子用

于构建栖息地模型。环境数据均来自于哥白尼海洋

环境监测服务中心（ Copernicus-Marine  Environment
Monitoring  Service,  CMEMS）  （ https://resources.marine.
copernicus.eu）。其中混合层深度数据的原始数据时

间分辨率为月，空间分辨率为（1/12）°；海表温度、海

表盐度、叶绿素 a 浓度和海面高度原始数据时间分辨

率为月，空间分辨率为（1/4）°。
 2.3    模型构建

 2.3.1    数据预处理

输入到 MaxEnt 的各数据图层必须是同一分辨率

以便匹配使用。因此使用 ArcMap10.4 软件将环境数

据输入进行栅格叠加并求平均值，全部转换成（1/4）°×
（1/4）°的空间分辨率，数据的空间范围为 30°N～40°S，
30°～80°E。时间上按照各年干湿季节为间隔转换。

利用 ArcMap10.4 软件将环境数据图层转换为 AS-
CII 栅格数据。将剑鱼渔获位置的经纬度数据转换为

csv 格式保存。

 2.3.2    MaxEnt 构建与预测

使用软件 MAXENT3.4.1（http://biodiversityinform-
atics. amnh.org/open_source/maxent/），随机将剑鱼样本

中 80% 的出现点设置为训练集，剩余 20% 的出现点

作为测试集，重复计算 10 次，以消除随机性，并去除

重复数 [15, 17, 19]，结果以 Logistic 格式输出，绘制响应曲

线，使用刀切法分析环境因子与剑鱼栖息地适宜性的

相互关系。以训练模型灵敏度与稳定性相等（Equal
Training Sensitivity and Specificity, ESS）时的剑鱼栖息

地适宜性值为阈值，衡量测试点的遗漏率 [27]，区分适

宜栖息地和非适宜栖息地，从而检验剑鱼出现点未被

模型预测到的比率。
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图 1    2017−2019 年渔业观察员记录的西印度洋剑鱼

渔获站点（黑点）的分布状况

Fig. 1    Distribution of swordfish fishing stations (black dots) in

the western Indian Ocean recorded by fishery

observers during 2017 to 2019
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使用受试者工作特征曲线（ Receiver  Operating
Characteristic Curve, ROC）的曲线下面积（Area Under
Curve, AUC）的大小作为评估 MaxEnt 预测准确度的

指标 [14]。在物种分布模型预测准确度评估时，一般考

虑范围为 0.5～1 的 AUC 值，0.5 为随机模型的 AUC 值，

AUC 值越大则表明模型预测的准确度越高，通常

AUC 值大于 0.7 时，该模型即可当作良好的预测模型[28]。

通过模型中的 Jackknife 检验模块，分析不同时期

各环境因子对剑鱼栖息地适宜性的贡献率，通过比较

仅存在某环境因子和不存在该环境因子时的得分大

小，来评估其对剑鱼栖息地适宜性的重要性。

根据 MaxEnt 输出的（1/4）°×（1/4）°栅格点上的栖

息地适宜性数值，采用 ArcMap10.4 软件绘制模型模

拟的西印度洋剑鱼栖息地适宜性分布地图。

 3　结果与分析

 3.1    模型预测能力评价

如表 1 所示，研究期内各季的 AUC 值均显著大

于 0.5，表明 MaxEnt 预测结果显著优于随机分布模

型。同时每个季节的训练数据和测试数据得到的

AUC 值都高于 0.9，说明采用的环境变量对剑鱼的栖

息地选择具有重要作用，得到的栖息地适宜性模拟结

果具有很好的区分能力，模型模拟的结果优异，可用

于西印度洋剑鱼栖息地适宜性分布的研究。
 

表 1    模型预测评价及主要验证参数

Table 1    Main parameters for model evaluation and test

2017年干季 2017年湿季 2018年干季 2018年湿季 2019年干季 2019年湿季

训练数据（AUC值） 0.965 7 0.934 3 0.987 2 0.933 9 0.976 9 0.969 4

测试数据 （AUC值） 0.965 4 0.924 7 0.981 8 0.925 3 0.965 6 0.965 2

AUC值标准差 0.005 4 0.013 6 0.009 8 0.014 4 0.011 0 0.009 4

ESS值 0.251 2 0.350 9 0.349 7 0.323 1 0.285 1 0.154 0

遗漏率/% 9.8 14.2 5.6 15.0 5.6 9.4
 
 

ESS 值的结果表明，大部分剑鱼出现点都分布在

模型识别的适宜区域内（图 2），但湿季的模型遗漏率

均值（12.9%）高于干季的模型遗漏率均值（7%，表 1）。

 3.2    剑鱼栖息地时空分布及季节差异

图 2 展示了模型模拟的西印度洋海域剑鱼潜在

栖息地的时空分布变化状况，可以发现湿季和干季的

适宜区域范围存在着显著的差别：干季都集中于马达

加斯加北面和东面（图 2a 至图 2c），而湿季则明显向

北半球转移，到达索马里东部，扩散至阿拉伯海区域

（图 2d 至图 2f），且总体分布范围要大于干季。剑鱼

栖息地适宜性指数的空间分布也呈现出相似格局，

2017−2018 年湿季分布范围大于干季且向南北分散

（图 3d、图 3e），但 2019 年湿季在 30ºS 水域则未出现

适宜性区域（图 3f），而所有情景下高适宜性的区域

（HSI>0.7）都表现出较为集中的特征（图 3）。将剑鱼

出现点所对应的栅格值提取并进行统计发现：研究期

内湿季的 HSI 总体水平要高于干季，差距不大且各年

间变化不一；但 2018 年干季是一个例外，其均值约为

0.75，显著高于其他各季 0.55 左右的水平（图 4）。

 3.3    环境因子的重要性

从环境因子在各季 MaxEnt 贡献率中可发现（表 2），

SST 的贡献率最高，平均为 41.36%，2019 年干季贡献

率最高，达到 54.93%。SSS 的贡献率位居其次，平均

为 22.12%，2017 年湿季贡献率最高，达到 33.67%。SSH

的平均贡献率最低，仅为 8.83%，但在不同年份和季

节的差异很大。

根据 Jackknife 检验可知（表 3），不包含 SST 和

SSS 的平均得分低于不包含 Chl a 浓度、SSH 和 MLD

3 项。在只包含某个环境因子的得分上，只包含

SSS 和 MLD 的平均得分要高于只包含 SST、Chl a 浓

度和 SSH 的得分。因此，研究期内 SST 是影响西印

度洋剑鱼栖息地适宜性变化的首要影响因子，SSS 和

MLD 是次要影响因素。

 3.4    环境因子的响应曲线及最适范围

本研究选取 MaxEnt 模拟的研究区域内所有栅格

HSI 最大的前 10% 作为剑鱼的最适宜栖息地，计算得

到干季研究区域内剑鱼最适宜栖息地的 SST 为

25.8～31.6℃，SSS 为 34.4～35.9，MLD 为 0.1～24.9 m；

湿季研究区域内剑鱼最适宜栖息地的 SST 为 25.6～

30.5℃，SSS 为 34.8～ 36.4，MLD 为 13.1～ 54.1  m。从

剑鱼栖息地适宜性变化的主要环境因子的影响曲线

可知（图 5），湿季与干季剑鱼栖息地 SSS 的最适范围
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图 2    2017−2019 年西印度洋剑鱼实际出现点与潜在栖息地的分布

Fig. 2    Distribution of actual occurrence points and potential habitat of swordfish in the

western Indian Ocean from 2017 to 2019

a. 2017 年干季；b. 2018 年干季；c. 2019 年干季；d. 2017 年湿季； e. 2018 年湿季； f. 2019 年湿季

a. Dry season in 2017; b. dry season in 2018; c. dry season in 2019; d. rainy season in 2017; e. rainy season in 2018; f. rainy season in 2019
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图 3    2017−2019 年西印度洋剑鱼栖息地适宜性指数分布

Fig. 3    Distribution of swordfish habitat suitability index in the western Indian Ocean from 2017 to 2019

a. 2017 年干季；b. 2018 年干季；c. 2019 年干季；d. 2017 年湿季； e. 2018 年湿季； f. 2019 年湿季

a. Dry season in 2017; b. dry season in 2018; c. dry season in 2019; d. rainy season in 2017; e. rainy season in 2018; f. rainy season in 2019
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差异不大，而湿季剑鱼对 SST 的耐受范围要更宽一

些，且倾向于更深的 MLD 环境。

 4　讨论

 4.1    最大熵模型及其对渔业兼捕物种的适用性

SDM 作为在生态学、生物地理学和分类学等方

面用来预测物种潜在分布的重要和常用工具 [29– 31]，在

许多领域都发挥着重要作用，随着技术发展也开发了

许多不同方法，如生物气候分析系统模型（Bioclimate

Analysis System Model, BIOCLIM）[32]、广义线性模型[33]、

广义加性模型 [34]、人工神经网络（Artificial Neural Net-
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图 4    2017−2019 年干季和湿季西印度洋剑鱼栖息地

适宜性指数比较

Fig. 4    Comparison of habitat suitability index for swordfish in

the western Indian Ocean during the dry and rainy seasons from

2017 to 2019
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图 5    主要环境因子对剑鱼栖息地适宜性指数的响应曲线

Fig. 5    Response curves of main environmental factors to swordfish habitat suitability index

表 2      2017−2019 年各季最大熵模型中环境

因子的贡献率 (%)

Table 2    The contribution rate (%) of environmental
factors in the seasonal maximum entropy

model from 2017 to 2019

环境因子
2017年
干季

2017年
湿季

2018年
干季

2018年
湿季

2019年
干季

2019年
湿季

SST 41.39 25.87 32.34 46.76 54.93 46.85

SSS 17.75 33.67 15.18 31.67 20.73 13.69

SSH 18.77 17.84 6.40 3.55 3.18 3.23

Chl a浓度 1.99 1.71 28.44 9.06 14.78 28.07

MLD 20.10 20.91 17.64 8.96 6.38 8.16

表 3      2017−2019 年各季 Jackknife 检验结果得分

Table 3    The seasonal result score of Jackknife
test from 2017 to 2019

2017年
干季

2017年
湿季

2018年
干季

2018年
湿季

2019年
干季

2019年
湿季

不包含MLD 2.238 1.471 2.221 1.534 2.433 2.485

不包含Chl a浓度 2.259 1.587 2.852 1.410 2.064 2.394

不包含SSH 2.244 1.478 2.679 1.537 2.379 2.491

不包含SSS 2.115 1.202 2.436 0.970 2.312 2.054

不包含SST 2.160 1.581 2.564 1.205 2.247 2.285

只包含MLD 1.416 0.784 1.462 0.679 0.985 0.959

只包含Chl a浓度 0.690 0.206 1.189 0.407 1.063 0.161

只包含SSH 1.079 0.877 0.367 0.566 0.636 1.015

只包含SSS 1.044 0.805 1.512 0.547 0.998 0.874

只包含SST 1.145 0.420 0.924 0.574 1.128 1.338
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works,  ANN） [35] 和随机森林（ Random  Forests,  RF） [36]

等，这些模型都需要出现 /非出现数据作为物种的发

生记录 [37]。

但是对于大量的海洋生物类群而言，很难在复杂

的海洋环境中获取可靠的非出现数据 [38]。因此，像

MaxEnt 这类利用仅出现或出现/伪缺失信息的算法可

能非常有用 [14–15]。特别当数据量有限时，MaxEnt 就是

一种良好的替代方法[14]，甚至在某些时候表现更好[39–40]：

如 Tittensor 等 [18] 通过 MaxEnt 和生态位因子分析（En-
vironmental Niche Factor Analysis,  ENFA）两种方法对

全球范围的石珊瑚栖息地适宜性进行模拟，结果表

明 MaxEnt 的效果一直优于 ENFA；Monk 等 [19] 使用包

括 MaxEnt、ENFA 和 BIOCLIM 等在内的 10 种利用仅

出现数据的建模方法对海洋底栖鱼类的栖息地进行

模拟预测，其结果鼓励使用“仅出现”数据的方法，尤

其是用 MaxEnt 来模拟底栖鱼类的栖息地；Reiss 等 [41]

使用了包括 GLM 和 MaxEnt 等 9 种方法对 20 种底栖

动物的分布进行模拟，结果表明 MaxEnt 的表现最为

优异。剑鱼属于金枪鱼延绳钓渔业的兼捕渔获物，多

数船队的渔捞日志数据质量较差，但由于在一定空间

范围内记录出现点的精度要求很低，导致这类数据的

可信度会大幅提高。本研究中模型预测能力的两个

评价指标 AUC 值和模型遗漏率都支持 MaxEnt 能够

为剑鱼这类非目标鱼种的栖息地模拟提供可靠工具。

 4.2    剑鱼的栖息地利用和环境偏好

本研究表明，海表温度是影响西印度洋剑鱼栖息

地适宜性的主要因子，海表盐度和混合层深度是重要

影响因子，而海面高度和叶绿素 a 浓度能够对剑鱼栖

息地适宜性产生影响。这与北印度洋海域利用 GAM
和增强决策树（Boosted Regression Trees, BRT）对剑鱼

分布和环境要素之间的关系研究结果相比，无论是环

境因子的适宜范围还是剑鱼栖息地的偏好区域都很

相似 [42]。但是本研究发现，环境因子的重要性排序在

干季和湿季会存在一定差异。

鱼类分布和洄游与温度密切相关 [21]，而剑鱼具有

昼夜垂直移动的行为，白天通常在较深的水层活动，

夜间移动到较浅水层 [43]。因此，SST 作为最容易获取

的环境因子，在许多渔业研究中被采用 [4– 6, 9– 10]。本研

究结果表明，西印度洋区域剑鱼栖息地的适宜温度范

围存在湿季和干季的差异，这与剑鱼进行产卵、索饵

洄游和越冬洄游的时间选择和主动选择适宜温度的

行为基本一致 [44–45]。剑鱼的季节性纬向迁移也受到海

温季节性变化的影响 [8]，干季由于季风洋流沿着阿拉

伯海北部向西南方向与索马里暖流交汇，使赤道附近

海域温度升高形成聚集区，且随着赤道逆流向东扩

散 [26]；湿季受到南赤道环流影响，使剑鱼在 30°S 附近

仍有分布区，同时索马里寒流向北运动，季风洋流在

阿拉伯海海域向东运动 [26]，使剑鱼迁移至较温暖的阿

拉伯海海域。

一些研究表明，海表盐度与混合层深度对剑鱼分

布有重要影响 [42]，而印度洋西部和东部之间存在着盐

度差 [22]，导致剑鱼的栖息地经向上分布有较为明显的

差异。湿季在北印度洋，向东的西南季风将阿拉伯海

的高盐水体输送至孟加拉湾 [25]；在南印度洋，湿季受

到赤道与 8°S 之间的南赤道逆流影响，加上东南风，

使高盐海水向赤道西部移动且向南北方向扩散 [24]。

海表盐度的变化与本研究中不同季节剑鱼栖息地的

时空分布特征基本一致。混合层深度受到温度和盐

度的影响 [42]，本研究中剑鱼栖息地主要分布在混合层

相对较浅的区域。但同一年内湿季和干季之间存在

较为明显的倾向差异，湿季剑鱼对混合层的深度倾

向深于干季。受季风和环流影响，湿季西印度洋

10°N 以北海域存在一个较明显的深混合层碗状结

构，迫使剑鱼向南选择栖息地；而干季剑鱼倾向于更

浅的混合层，在赤道至 20°S 之间的海域成为主要栖

息地 [20]。强烈的季风触发表层和次表层营养物质的

活化，从而导致叶绿素 a 浓度增加 [42]。营养物质的增

加，吸引了丰富的浮游生物。印度洋剑鱼主要捕食对

象为中层鱼类和头足类，而头足类可以在浮游生物丰

富的地方觅食[46]。因此，由于生理需求和饵料的可获得

性，剑鱼倾向于在环境条件的适宜值范围内进行

迁徙 [42]。

 4.3    不足与展望

本研究利用 MaxEnt 对西印度洋剑鱼栖息地适宜

性分布进行模拟预测，探讨了剑鱼在栖息地选择中的

环境偏好。MaxEnt 是找到在一定限制条件下熵最大

的概率分布作为物种栖息地的最优分布 [15]。所以限

制条件的选取对模型的准确度必然存在影响。本文

只选取了相关研究中常见的环境因子进行分析，建议

在未来的研究中纳入更多的环境变量进行建模。另

外，西印度洋作为世界上海洋生产力最高的区域之

一，由于大气条件的季节性变化，初级生产力会受到

海洋−大气交换的强烈影响 [46]，进而通过食物网的作

用影响剑鱼饵料生物的分布，间接影响到剑鱼的迁移

和空间分布，而目前对理解这些生物类群响应物理−
生物过程的具体机制仍存在很大的局限性 [47]。最后，

印度洋是一个复杂的海区，同时具有复杂的气候模态[26]，

造就了不同的生物地理省 [48]，在后续研究中应该对研
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究区域进行更加细致的划分。
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Simulation of spatio-temporal distribution of swordfish habitat in the west-
ern Indian Ocean based on maximum entropy model

Tang Wei 1，Wang Xuefang 1, 2, 3, 4，Wu Feng 1, 2, 3, 4，Li Yuan 5

(1. College of Marine Sciences, Shanghai Ocean University, Shanghai 201306, China; 2. National Distant-water Fisheries Engineering Re-
search  Center, Shanghai 201306, China;  3. The Key  Laboratory  of  Sustainable  Exploitation  of  Oceanic  Fisheries  Resources, Ministry  of
Education, Shanghai 201306, China; 4. Scientific Observing and Experimental Station of Oceanic Fishery Resources, Ministry of Agricul-
ture and Rural Affairs, Shanghai 201306, China; 5. Third Institute of Oceanography, Ministry of Natural Resources, Xiamen 361005, China)

Abstract: Swordfish  (Xiphias  gladius) is  a  highly  migratory  fish  whose  habitat  suitability  is  significantly  influ-
enced by the marine environment,  and the prediction of its  habitat  using changes in the marine environment is  of
great scientific importance. In this study, we used the catch information of swordfish in the Chinese Indian Ocean
Longline Fisheries Observer Data from 2017 to 2019 as species occurrence data, combined with the environmental
data in the western Indian Ocean waters, including sea surface temperature (SST), sea surface height (SSH), chloro-
phyll a (Chl a) concentration, mixed layer depth (MLD), and sea surface salinity (SSS), the habitat suitability distri-
bution of swordfish in the western Indian Ocean is simulated by using a maximum entropy model (MaxEnt). Model
results show that: (1) the model has very high accuracy in simulating the habitat suitability distribution of sword-
fish in the western Indian Ocean, with AUC values greater than 0.9 in all seasons, and can be used to simulate the
potential habitat suitability distribution of swordfish; (2) changes in the distribution of suitable habitat for sword-
fish in the study area are generally consistent with changes in the actual operational location, and the distribution of
areas with high habitat suitability for swordfish is more concentrated in both the dry and rainy seasons, but the dis-
tribution range is greater in the wet season than in the dry season; (3) SST, SSS and MLD are important environ-
mental factors affecting the habitat suitability distribution of swordfish in the western Indian Ocean. The optimum
ranges  of  SST,  SSS  and  MLD  in  the  dry  and  rainy  seasons  are  25.8−31.6°C,  34.4−35.9  and  0.1−24.9  m,  and
25.6−30.5°C, 34.8−36.4 and 13.1−54.1 m, respectively. The results of the study provide essential reference informa-
tion for the sustainable use and scientific management of swordfish populations in the western Indian Ocean.

Key words: the western Indian Ocean；Xiphias gladius；habitat simulation；maximum entropy model (MaxEnt)；presence-
only data
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