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摘要：本研究利用 2015−2019 年海州湾方氏云鳚（Pholis fangi）耳石样本，基于线性混合效应模型

（LMEM）研究了方氏云鳚在 2013−2018 年内生长速度的年际变化，评估了不同年龄阶段的方氏云鳚

的生长对底层温度、叶绿素含量和种群密度等外界因素的响应。结果表明：方氏云鳚个体在不同年龄

的耳石增量具有明显差异，0 龄平均耳石增量为 0.327 mm，显著高于高龄耳石增量。模型随机效应表

明，方氏云鳚的生长速度在 2013−2016 年呈现逐步变快的趋势，在 2016−2018 年波动较为明显。方氏

云鳚 0 龄时期生长速度的主要影响因素为底层温度和种群密度，其生长速度随温度的上升先加快后

降低，随种群密度的增加而降低。方氏云鳚 1 龄时期的生长速度受底层温度和饵料等环境因素的影

响不显著，体现了成体对环境的适应能力。本研究深入解析了鱼类的生长动态对生物和非生物因素

的响应，有助于应对未来气候变化对渔业生态系统的影响。
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 1　引言

鱼类的生长特征是渔业资源评估的重要内容，可

以反映鱼类群体的生存环境和资源状况。根据可用

的数据材料可知，鱼类生长的研究方法主要有两种：

基于长度的评估方法和基于年龄鉴定的评估方法。

基于长度的方法如电子体长频率分析法（Electronic

Length Frequency Analysis, ELEFAN）和 MULTIFAN 等

适用于年龄数据难以获得、长度数据易于获得的数

据有限的场景，但易受到采样随机性和算法稳健性的

影响 [1]。而鱼体硬组织材料如耳石和鳞片等可以通过

年轮的形式记录鱼类的生长信息，其轮纹增量可以直

接反映鱼类在该年份的生长速度，从而直观地反映鱼

类的生长动态，为探讨影响鱼类生长的因素提供了重

要材料。

本研究以方氏云鳚（Pholis fangi）为例研究鱼类的

生长特征。方氏云鳚作为一种小型饵料鱼类，在食物

网中维持关键的能流传递过程，在生态系统中发挥重

要作用 [2]。伴随着近海渔业资源的明显衰退，方氏云

鳚等小型底栖鱼类逐渐成为海州湾及其邻近海域的
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主要优势种 [2]。近年来，受到全球气候变化及人类活

动的影响，许多鱼种在生理、行为及分布等方面上均

出现多种适应性转变 [3]。尽管已有研究估算了方氏云

鳚的生长参数 [4]，但在气候变化背景下，其生长特征可

能发生变化，生长的动态及驱动因素目前尚缺乏探讨。

线性混合效应模型（Linear  Mixed-Effects  Model,
LMEM）是一种应用广泛的统计学模型 [5]，通过在一般

线性模型中加入随机效应，可以有效解释数据中的嵌

套关系对整体线性回归所产生的影响。该模型在渔

业领域亦有广泛应用，如 Ma 等 [6] 通过线性混合效应

模型研究了黄、渤海海域小黄鱼（Larimichthys polyac-
tis）体长体重关系的时空异质性；Mu 等 [7] 使用线性混

合效应模型研究了黄海海域星康吉鳗（Conger myri-
aster）的生长动态。

为掌握方氏云鳚的生长动态及其对环境因子的

响应，本研究基于 2015−2019 年秋季海州湾方氏云鳚

耳石样本，利用线性混合效应模型研究方氏云鳚生长

速率的年际变化，并分析了影响其生长动态的主要因

素。本研究旨在加深对方氏云鳚生物学特性的认识，

为资源评估和渔业管理提供科学支撑，为理解气候变

化驱动下鱼类的生物学特征响应提供参考。

 2　材料与方法

 2.1    数据来源

本研究所用耳石样本全部来自于 2015−2019 年

秋季于海州湾及其邻近海域进行的渔业资源底拖

网调查，调查海域范围为 34°20′～35°40′N，119°20′～

121°10′E，站位设计采用分层随机采样的方法（图 1），

每个航次设置 18 个站位，在各区域中随机选取站

位 [8]。所用调查船为功率 220 kW 的单拖底拖网渔船，

拖网速度为 2～3 kn，每站拖网时间为 1 h。调查网具

网目为 17 mm，网口扩张高度约为 6 m，宽度约为 25 m。

将所采集样本带回实验室进行解剖，从每条方氏云鳚

样本的左右耳石中随机选取一枚进行分析。样本的

采集和分析参考《海洋调查规范》（GB/T 12763.6−2007） [9]。
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图 1    海州湾及邻近海域调查区域

Fig. 1    Survey areas in Haizhou Bay and its adjacent waters
 

本研究共选取 107 枚方氏云鳚耳石样本，其中

2015 年 共 选 取 22 枚 样 本 ， 2016 年 共 选 取 24 枚 ，

2017 年共选取 21 枚，2018 年共选取 19 枚，2019 年共

选取 21 枚。使用 Olympus bx51 型光学显微镜采集耳

石样本图像并读取年龄，结合样本年龄和采集年份反

推其每一轮纹的生成年份，再沿耳石长轴从耳石核心

起始对每个年轮进行测距。读耳石过程遵守盲读和

重复性原则 [7]，年轮测距过程通过 imageJ 软件实现。

本研究所选样本包含 1～5 龄个体，但 5 龄个体较少，

第 5 年轮的耳石增量数据不具有代表性，因此在数据

整理中将其剔除。经整理筛选后共得到海州湾方氏

云鳚的 241 个耳石增量数据，其轮纹形成时间为

2013−2018 年。

 2.2    因子筛选

本研究以耳石增量作为响应变量，以年龄、出生

年份、底层海水温度、叶绿素含量和种群密度等为解

释变量，构建回归模型。方氏云鳚为一种底栖小型饵

料鱼类，营养级较低，因此本研究以海水叶绿素含量
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∑
反映其食饵条件；同时以轮纹形成时间所对应年份的

底拖网调查结果中的站位平均标准化数量反映其密

度制约强度，其计算方式为：站位平均标准化数

量= 站位标准化数量/总站位数，单位为 ind./站。本

研究中叶绿素含量数据及底层温度数据提取自

FVCOM（ Finite-Volume  Community  Ocean  Model） [10]。

以方差膨胀因子（Variance Inflation Factor，VIF）作为

因子多重共线性衡量指标对初始因子进行筛选，通常

认为 VIF>10 即存在多重共线性问题，应在建模前予

以剔除。

 2.3    线性混合效应模型

本研究使用线性混合效应模型研究海州湾方氏

云鳚耳石增量的年际差异。线性混合效应模型包括

固定效应和随机效应两部分，固定效应用于解释线性

回归的整体期望，随机效应用于解释数据中嵌套关系

对整体期望的影响。线性混合效应模型的一般形式为

Yi = α+
∑

Xi×β+Zi×bi +εi， （1）

式中，Yi 为响应变量；α 为模型截距；Xi×β 为固定效

应；Zi×bi 为随机效应；εi 为误差项。本研究根据加入

模型的影响因素来源的不同，分别构建了内因模型和

外因模型。

 2.3.1    内因模型

内因模型考虑了影响生长的种群内在因素。其

中年龄通常为生长速度的主要决定因素，因此将年龄

作为固定效应加入模型，此外将个体编号、年份和世

代作为随机效应加入模型，模型响应变量为耳石增

量。使用小样本校正的赤池信息准则（AICc）作为模

型选择标准 [11]，AICc 最小的模型为最优模型。使用

极大似然估计法重新拟合最优模型，以得到耳石增量

在年际间差异的无偏估计值 [5]。

 2.3.2    外因模型

外因模型考虑了外在环境因子对方氏云鳚的生

长速度的影响，模型响应变量为耳石增量，解释变量

包括底层温度、叶绿素含量和种群密度。模型中加

入因子二次项，以反映环境因子与生长速度的非线性

关系。由于方氏云鳚在幼体时期（小于 1 龄）生长速

度显著大于成体时期（大于 1 龄），其生活史特征差异

较大 [12]，因此本研究以 0 龄时期所对应耳石增量（第

1 年轮）反映方氏云鳚幼体时期的生长特征，以 1 龄

时期所对应耳石增量（第 2 年轮）反映方氏云鳚成体

时期的生长特征，分别对方氏云鳚 0 龄时期及 1 龄时

期的耳石增量对环境因素的响应进行建模分析。模

型拟合过程采用逐步回归法，根据 AICc 最小准则分

别选取最优模型。

本研究中数据分析、模型拟合及绘图过程均于

R 语言 4.0.2 中完成，其中 LMEM 的拟合由 lme4 软件

包实现。

 3　结果

 3.1    耳石增量分析

方氏云鳚个体在不同年龄的耳石增量具有明显

差异（图 2），第 1 年轮的平均耳石增量为 0.327 mm，

显著高于高龄耳石增量。第 1 年轮的耳石增量在

2013−2018 年呈现先上升后下降的趋势，在 2016 年达

到最大值（0.341±0.024）mm；第 2 至第 4 年轮的耳石

增量均呈现不规则波动趋势。此外，方氏云鳚在不同

年龄阶段的耳石增量波动范围变化较大，变异系数随

年龄逐渐增大，表明个体间生长变异水平随年龄逐渐

提高（表 1）。
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图 2    海州湾方氏云鳚耳石增量随年龄的变化
Fig. 2    Change in otolith increment of in Pholis fangi 

Haizhou Bay with different ages
 

 
表 1    方氏云鳚不同年龄耳石增量的变异性

Table 1    Variation of otolith increment of Pholis fangi

at different ages

年龄/a 耳石增量范围/mm 平均值/mm 标准差 变异系数/%

0 0.194～0.399 0.327 0.028 8.68

1 0.124～0.283 0.204 0.036 17.77

2 0.093～0.211 0.151 0.030 19.81

3 0.090～0.146 0.116 0.025 21.15
 
 

 3.2    内因模型分析

通过调整随机效应的不同结构，共拟合了 3 个内
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因模型（表 2）。其中模型 M3 的 AICc 值最低，为最优

内因模型，包含个体编号和年份两个随机效应，共解

释了 85.9% 的偏差。年龄固定效应表明，方氏云鳚的

生长速度随着年龄的增加而显著减缓（图 3a）。年份

随机效应表明，方氏云鳚耳石增量在 2016 年达到最

大值（0.260±0.004）mm，其生长速度在 2013−2016 年呈

现逐步变快的趋势，在 2016−2018 年呈现波动趋

势（图 3b）。
 

表 2    内因模型的拟合

Table 2    Fitting of the best intrinsic model

模型 固定效应 随机效应 AICc 边际R2 条件R2

M1 Age （1|FishID） −934.11 0.841 0.845

M2 Age （1|FishID）+（1|Cohort） −932.10 0.841 0.844

M3 Age （1|FishID）+（1|Year） −940.77 0.835 0.859

　　注：（1|FishID）、（1|Cohort）和（1|Year）分别为个体编号、世代和年份

的截距随机效应；Age为年龄固定效应。

 3.3    外因模型分析

多重共线性检验结果表明，底层温度、叶绿素含

量和种群密度的 VIF 均小于 10（表 3）。因此 3 个环

境因子均可作为初始解释变量。通过逐步回归法分

别拟合最优 0 龄模型（Model 1）和 1 龄模型（Model 6），

两个最优模型均只包含全年平均底温（BT）（表 4），分

别解释了 22.9% 和 2.5% 的偏差。本研究将全年平均

底温分离为春季平均底温、夏季平均底温、秋季平均

底温和冬季平均底温，并将 4 种底温分别作为初始解

释变量加入模型，以评估不同季节的温度对其生长影

响的强弱并改良模型的拟合效果。

分别将四季底温作为初始变量时，3 个环境因子

的 VIF 均小于 10（表 3）。将季节底温分别作为模型

初始解释变量并重新拟合模型，最优模型筛选结果见

表 4。在 0 龄模型中，季节底温模型（Model 2～5）分

别解释了 24.7%～ 30.1% 的偏差，其 AICc 值均小于

Model 1；在 1 龄模型中，季节底温模型（Model 7～10）

分别解释了 0.9%～2.9% 的偏差，其 AICc 值均大于

Model 6。

 3.4    环境因素对耳石增量的影响

最优模型拟合结果表明，环境因素的加入可以优

化 0 龄模型的拟合及解释效果（表 4）。在 0 龄模型

（Model 1～5）中，所加入的环境因子对 0 龄耳石增量

表 3    因子多重共线性检验结果

Table 3    Results of multicollinearity test of factors

因子 全年 春季 夏季 秋季 冬季

底层温度 1.041 4.048 2.356 6.145 3.280

叶绿素含量 2.282 2.403 2.250 2.280 2.496

种群密度 2.233 2.146 1.080 4.174 1.568

注: 表中数字为方差膨胀因子。
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图 3    内因模型的年龄与年份效应

Fig. 3    Age and Year effects of the intrinsic model

耳石增量年际变化由最优内因模型中年份随机效应估算得出，图中灰色区域为估算值±标准差

Interannual variation of otolith increment are estimated by the Year random effect in the best intrinsic model, and the gray area is estimated value±SE
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均具有显著影响效应（ p<0.05）；而在 1 龄模型中

（Model 6～10）中，环境因子对 1 龄耳石增量均无显著

影响（p>0.05）。整体而言，方氏云鳚 0 龄时期的生长

速度受到环境因子的显著影响，而 1 龄时期的生长速

度则主要受到自身年龄的制约。

在全年平均底温模型 Model 1 和 Model 6 中，底

温每升高 1℃，会导致 0 龄耳石增量增加 14.49%，1 龄

耳石增量减少 13.83%（图 4），因此方氏云鳚在 0 龄及

1 龄时期的生长速度对底温的响应存在一定差异。

在季节底温模型 Model 2～5 中，四季平均底温

对 0 龄耳石增量的影响效应存在一定差异，0 龄耳石

增量随着春季底温和冬季底温的升高而增加，随着夏

季底温和秋季底温的升高而先增加后减少（图 5）。

种群密度对 0 龄耳石增量存在一定的负效应，耳石增

量随着种群密度的上升而减少（图 5）。叶绿素含量

对 0 龄耳石增量的影响效应在模型间存在差异，在模

型 Model 2 和 Model 5 中，0 龄耳石增量随叶绿素含量

的上升而减少；在模型 Model 4 中，0 龄耳石增量随叶

绿素含量的上升而增加（图 5）。

 4　讨论

本研究基于耳石增量数据，利用混合效应模型研

究了海州湾方氏云鳚在 2013−2018 年生长速度的年

际差异及其生长对外界环境因子的响应。结果表明，

海州湾方氏云鳚存在一定的生长变异，同时该群体

在 2013−2018 年内的生长速度整体呈现变快的趋势；

方氏云鳚在 0 龄时期的生长速度受环境因子的影响

较大，受到底层温度、食饵条件和密度制约的调控；

而年满 1 龄后其生长速度受环境因子变化的影响较

小，主要受到自身年龄的限制。

在 2013−2018 年内，方氏云鳚的生长速度具有明

显的变化，2016−2018 年的生长速度相较于 2013−2015

年更快，这与王琨等 [4] 使用 ELEFAN 方法所评估的结

果较为一致。方氏云鳚生长变快的趋势可能与目前

的人类活动及气候变化的大环境具有密切联系。在

适温范围内，温度的适当提升可以促进鱼类的新陈代

谢和摄食，进而加快鱼类的生长速度，而 Gao 等 [13] 的

研究表明，2016−2018 年黄海南部出现较大程度的海

洋变暖，这与本研究中 2016−2018 年方氏云鳚生长速

度较快的现象较为一致。此外，海州湾海域长期的过

表 4      最优外因模型筛选结果

Table 4    Results of best extrinsic models screening

年龄 模型 模型结构 AICc R2

0龄 Model 1 BT −467.35 0.229

Model 2 SprBT + Chl + Den −470.49 0.283

Model 3 SumBT + SumBT2 −467.59 0.247

Model 4 AutBT + AutBT2 + Chl −469.39 0.275

Model 5 WinBT + Chl + Den −473.10 0.301

1龄 Model 6 BT −349.98 0.025

Model 7 SprBT −349.24 0.017

Model 8 SumBT −349.23 0.017

Model 9 Den+Chl −348.16 0.029

Model 10 WinBT −348.46 0.009

　　注: BT、SprBT、SumBT、AutBT、WinBT、Chl和Den分别代表全年

平均底温、春季平均底温、夏季平均底温、秋季平均底温、冬季平均底

温、叶绿素含量和种群密度。
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度捕捞也会使鱼类产生适应性转变 [14]，外界压力可能

使方氏云鳚选择加快生长速度的策略以快速到达性

成熟。值得注意的是，方氏云鳚生长速度的年际差异

主要来源于 0 龄时期生长速度的差异，而年满 1 龄后

的生长速度波动不大，这可能与其生活史特征有关。

方氏云鳚为一种小型短周期鱼类，在 0 龄时期生长速

度极快，而性成熟后的生长速度大幅降低，资料显示

方氏云鳚年满 1 龄时的体长即可达到 100 mm[15]。通

常而言，鱼类在幼体时期的生长和生理状态对外界环

境较为敏感，因此其生长速度容易因外界环境因素的

变化而产生较大程度的变化；而成体生长缓慢，其生

长速度较为稳定，对环境的适应能力较强，其生长过

程不易受到外界环境因素的影响。

温度对方氏云鳚 0 龄时期的生长速度具有显著

的正效应，对 1 龄时期的生长速度具有一定程度的负

效应。方氏云鳚的新生群体在孵化后进入为期 1 年

的索饵期，此时会广泛分布于黄、渤海沿岸海域 [15]，而

黄海沿岸海域在夏、秋季节的底层水温为 18～22℃[16]。

本研究中 Model 1～5 的结果表明，温度的升高可以促

进方氏云鳚 0 龄时期的生长，直至 21.5℃ 左右时生长

速度达到最快，符合其生活史特征，因此较高的温度

可以促进方氏云鳚 0 龄群体的生长，且该温度可能为

0 龄幼体的最适生长温度，在其生长过程中起到关键

作用。底层温度对方氏云鳚 1 龄时期的生长速度具

有一定程度的负效应，这可能与其冷温习性有关。年

满 1 龄后的性成熟个体通常在产卵后游向深水区，并

在夏、秋季节集中于青岛冷水团区域 [17]，在冬季重新

返回产卵场进行产卵繁殖，其生活史特征与幼体阶段

具有较大差异。相较于 0 龄时期，方氏云鳚年满 1 龄

后的生长速度较为稳定，环境因素的变化对其耳石增
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量的影响较小，其生长速度的变化主要来自于自身年

龄限制。

密度制约也是影响方氏云鳚 0 龄时期生长速度

的一个重要因素。密度制约是一个综合性效应，通常

会与鱼类栖息地的理化环境及捕食与竞争等生物过

程密切相关 [18]，普遍被认为是鱼类补充群体的一个重

要调节手段 [19]。方氏云鳚为小型短周期鱼类，其生活

史策略通常倾向于 r 选择，倾向于将更多的能量用于

繁殖过程，因此冬季孵化后的新生群体将存在较大的

密度制约效应 [20]，主要表现为对食饵等资源的竞争，

其结果为随种群密度的上升，方氏云鳚幼鱼将具有逐

渐降低的生长速度及逐渐升高的幼体死亡率。此外，

当 0 龄幼鱼经历为期 1 年的索饵和发育后，将于冬季

与高龄鱼群共同开始向产卵场集中，进行产卵繁殖过

程。在此过程中，个体的生长过程因能量分配和个体

间竞争而受到限制，同时方氏云鳚的集群习性会进一

步扩大密度制约效应对其生长速度的影响。因此，方

氏云鳚在 0 龄时期会经历较大程度的资源竞争，其生

长速度受到密度制约较为显著的调控。此外，许多鱼

类都有不同程度的生长变异现象 [21]，生长变异的程度

也可以反映个体间对资源的竞争强度，如蓝纹鲈

（ Gramma  loreto） 和 前 唇 霓 虹 虾 虎 鱼 （ Elacatinus
prochilos）等鱼类群体会因资源竞争而在个体间产生

较为明显的体长差异 [22]。方氏云鳚群体内部较大的

竞争强度导致个体间资源利用程度的均匀性较低，从

而使该群体产生较大程度的生长变异现象。

叶绿素含量对方氏云鳚 0 龄时期生长速度的影

响效应在模型间存在一定差异，其原因为温度与叶绿

素含量间可能存在一定的关系，在模型中加入不同季

节的温度作为解释变量时，会导致叶绿素含量对耳石

增量的解释效果出现差异。通常认为食饵条件与鱼

类的生长速度间存在正相关关系，而叶绿素含量可以

反映浮游生物的丰度变化，进而在一定程度上反映方

氏云鳚的食饵条件，但浮游生物丰度可能受其他诸多

外界因素如温度或其他低营养级鱼类捕食的影

响 [23–24]，从而导致使用叶绿素含量反映方氏云鳚食饵

条件可能存在一定的局限性。此外，有研究指出营养

级联效应可能会影响鱼类的捕食者群体动态或饵料

丰度，并结合密度制约效应间接调控鱼类的生

长 [25–26]。其具体影响机制还有待进一步探讨。

年龄与生长是渔业资源评估与管理的重要研究

内容，相关研究不仅可以掌握鱼类的生物学特性及其

资源现状，还可以为资源评估模型如单位补充量渔获

量（Yield Per Recruitment, YPR）模型 [27– 28]、生态系统模

型如 OSMOSE 等提供基本的生物学参数 [29]。耳石作

为一种可以记录鱼类生长信息的材料，在国内外已被

广泛应用于对年龄与生长的研究 [30–32]。耳石和鱼类体

细胞之间存在着一定的异速生长关系，因此通常情况

下，耳石的宽度和鱼类的体长之间存在一定的线性关

系 [33–34]，其年轮宽度或增量对鱼类的生长动态具有足

够的代表性。需要注意的是，适用于数据有限场景的

资源评估方法虽然可以借助少量且易于获得的数据

对鱼类种群进行评估，但其过程大多依赖于算法求

解，其结果可能受到算法随机性的影响 [1]，而年轮信息

的真实性可以保证评估结果的稳健。另一方面，回归

模型可以较为直观地分析耳石增量的年际差异，但研

究耳石增量对环境因素的响应时，回归模型只能用于

分析耳石增量与诸多因素间在统计学上的关系，并不

能给出在生物学上的原因及内在机制，因此在应用过

程中需提前了解所研究鱼种的生物学特征，以保证研

究结果在生物学上的合理性。

随着气候变化、过度捕捞和生境破坏等多重因素

的影响，许多鱼类的生物学特征发生重要变化。本研

究结果表明，海州湾方氏云鳚具有较为明显的生长变

快的现象，相关研究显示黄海海域中如鳀鱼（Engraul-

is japonicus）等鱼种也存在生长变快的现象 [35]，因此掌

握鱼类对环境因素的响应是应对未来气候变化的重

要措施。目前世界绝大多数渔业属于数据缺乏渔业[36]，

数据有限的资源评估方法成为了目前渔业资源评估

的主要手段。本研究强调应当重视传统评估方法的

精确性，在不同的场景应用不同的方法，充分利用不

同方法各自的优势，以更好地应对未来气候变化对鱼

类群体以至于生态系统的影响。
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Growth dynamics of Pholis fangi in Haizhou Bay and influencing
factors explored by mixed-effect models

Zhao Tianya 1, 3，Yang Xiaogai 4，Li Xun 5，Xue Ying 1, 2, 3，Xu Binduo 1, 3，

Ji Yupeng 1, 3，Ren Yiping 1, 2, 3，Zhang Chongliang 1, 3

(1. Fisheries College, Ocean University of China, Qingdao 266003, China; 2. Laboratory for Marine Fisheries Science and Food Produc-
tion Processes, Pilot National Laboratory for Marine Science and Technology (Qingdao), Qingdao 266237, China; 3. Field Observation and
Research Station of Haizhou Bay Fishery Ecosystem, Ministry of Education, Qingdao 266003, China;  4. China Agriculture Press, Beijing
100125, China; 5. Marine Development Bureau in Qingdao West Coast New Area, Qingdao 266400, China)

Abstract: According to the Pholis fangi otoliths collected from bottom-trawl surveys in Haizhou Bay during from
2015 to 2019, linear mixed-effects model (LMEM) was used to study the interannual variation of growth rate of P.
fangi from 2013 to 2018 and assess the response of the growth of P. fangi at different ages to external environment-
al factors such as bottom temperature, chlorophyll content and population density. The results showed that the oto-
lith  increment  of P.  fangi differed  significantly  between ages,  with  the  mean otolith  increment  of  0.327  mm at  0
year old, significantly higher than that at another ages. The random-effects showed that the growth rate of P. fangi
showed an increasing trend from 2013 to 2015, with a fluctuating trend from 2016 to 2018. The main factors affect-
ing the growth of P. fangi at 0 year old were bottom temperature and population density. The growth rate increased
and then decreased with the increase of bottom temperature, and decreased with the increase of population density.
The effect of environmental factors on the growth rate of P. fangi at 1 year old were not significant, reflecting the
ability of  adults  to  adapt  to  the  environment.  This  study provided insight  into  the  growth dynamics  of  fish  in  re-
sponse to biotic and abiotic factors, which will help to cope with the impact of climate change on fishery ecosystems.

Key words: Pholis fangi；otolith；environmental factors；growth rate；linear mixed-effects model；Haizhou Bay
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