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海州湾 4 种鱼类生长特征的空间异质性
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摘要：传统的渔业资源评估均假设鱼类的生长参数是匀质的，然而近年来越来越多的研究表明海洋鱼

类生长存在空间异质性。为探究海州湾鱼类生长参数的空间异质性现象，本研究分析了 2013–2018
年海州湾及其邻近海域方氏云鳚 (Pholis fangi)、尖海龙 (Syngnatus acus)、小黄鱼 (Larimichthys
polyactis) 和赤鼻棱鳀 (Thryssa kammalensis) 的空间分布，使用电子体长频率分析方法结合 Bootstrap 重

抽样方法估算了这 4 种鱼类的生长参数及其在深、浅水区域中的差异。结果显示，这 4 种鱼类生长参

数均表现出一定的空间异质性，其中尖海龙和小黄鱼生长参数的空间异质性表现较为明显。这种差

异可能是由于空间上的理化条件、群落结构以及物种本身洄游分布的差异而产生的。
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1　引言

渔业生物的生长特征是渔业资源评估中的一个

基础性问题，许多研究探讨了鱼类生长的描述方法，

其中包括 von Bertalanffy 生长方程 (von Bertalanffy
growth function, VBGF)。该方程应用广泛 [1– 2]，方程中

的参数如生长曲线的平均曲率是 Beverton-Holt 单位

补充量渔获量等渔业模型中的基本参数 [3]。需要注意

的是，传统渔业资源评估中往往假设鱼类的生长参数

是匀质的，即假设整个群体有共同的生长特征。然

而，近年来越来越多的证据表明海洋鱼类的生长存在

空间异质性 [4– 9]，即同一群体由于个体所处生活环境

的理化条件、群落结构等各方面的差异，表现出不同

的生长特征。目前国内生长异质性研究多集中于不

同地理群体间差异的比较 [10– 12]，对小尺度下鱼类生长

的空间异质性研究较少。由于生长速率往往作为衡

量一个鱼类群体生产力的指标，生长参数估计的准确

性会影响生物参考点的估算，因此忽略鱼类生长的异

质性可能会对渔业资源的评估与管理带来风险 [13– 14]。

本研究基于 2013–2018 年海州湾渔业生物群落

调查数据，利用电子体长频率分析 (Electronic Length
Frequency Analysis, ELEFAN) 方法，结合 Bootstrap 重

抽样方法估算了海州湾 4 种主要鱼类的 VBGF 生长

参数，比较了其在深、浅水区域中生长参数的差异。

本文旨在评估海州湾鱼类生长参数的空间异质性现

象，反映空间覆盖的差异对参数估计的影响，为海州

湾的渔业资源评估与管理提供相关参考。

2　材料与方法

2.1    数据来源

研究样本来自 2013–2018 年春 (4 月、5 月)、秋

(9 月、10 月 ) 两季的海州湾及其邻近海域底拖网调
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查。调查海域范围为 34°20′～35°40′N，119°20′～
121°10′E，共设 76 个站位。调查站位设计采用分层

随机采样方案 [15]，根据调查区域的深度、纬度等环境

特征差异将调查海区分为 5 个区域 (图 1, A～E)。每

个航次在 A～E 的 5 个区域中分别随机选取 2 个、

4 个、2 个、7 个、3 个站位，共 18 个站位。各区域采

样站数与其面积成比例。所用调查船为功率 220 kW
的单拖渔船，拖网速度为 2～3 kn，每站拖网时间为 1 h。
调查网具囊网网目为 17 mm，网口扩张高度约为 6 m，

网口扩张宽度约为 25 m。样品的采集和分析参考

《海洋调查规范》(GB/T 12763.6–2007) [16]。调查共

捕获鱼类 105 种，根据调查数据，按栖息水层的差异

选择了方氏云鳚（Pholis fangi，底层，3 202 尾）、尖海

龙（Syngnatus acus，底层，1 389 尾）、小黄鱼（Larimich-
thys polyactis，近底层，1 370 尾）及赤鼻棱鳀（Thryssa
kammalensis，中上层，756 尾）共 4 种生物量或个体数

较多的种类进行研究。本研究主要比较上述 4 种鱼

类在深、浅水区域生长参数生物体的极限体长和生

长曲线的平均曲率的差异，其中浅水区范围为 A～

C 区（记为区域 1，水深小于 20 m），深水区范围为

D～E 区（记为区域 2，水深大于 20 m）。

2.2    空间分布

按拖网速度 2 kn，拖网时间 1 h 进行标准化，求得

2013–2018 年间各站位主要渔业生物 (鱼类、虾类、

蟹类、头足类) 分物种生物量，得出上述 4 种鱼类在

2013–2018 年间各站位拖网调查生物量的平均值（部

分站位在 2013–2018 年间经过多次调查），并对各站

位的平均生物量进行对数转化，其公式为 Bstd = lg (B0 +
1)，其中 B0 为各物种的原始生物量，Bstd 为对数转化后

的生物量。基于此数据使用克里金法 (Kriging meth-

od) 进行插值，模拟各物种的生物量分布，半变异函数

模型采用普通克里金的球面函数模型。根据插值结

果绘制各物种生物量的分布图，分析各物种的分布

规律。

2.3    生长参数的估算

本研究假设鱼类的生长符合 VBGF：
Lt = L∞{(1− exp(−K [t− t0])}, （1）

式中，L∞表示生物体的极限体长，也称渐近体长或理

论最大体长（mm）；K 表示生长曲线的平均曲率，可以

衡量个体体长趋向于其渐近值的相对速率（a−1）；t0 表

示理论上体长为 0 时所对应的年龄，通常为负值（a）。
ELEFAN 方法使用一定时间序列的体长频率数

据估算 VBGF 参数，是一种重要的基于体长数据的资

源评估方法，在国内外均有广泛的应用 [17]。使用 ELE-
FAN 方法估计 VBGF 参数的主要操作步骤如下：

（1）将各物种的体长数据按照一定的体长分组组

距进行重整，合并同一体长组的个体，按频率绘制体

长频率图，图上峰值对应体长频率密度较大的点。

（2）重新调整体长分组组距，并设定移动平均值

的项数，计算移动平均值，高于移动平均数的为正峰

值，低于移动平均数的为负峰值。

（3）根据体长组分布的波峰数计算可拟合的波峰

数之和 (Available Sum of Peaks, ASP)，不断调整

VBGF 参数来获得一系列的生长曲线，所获曲线每穿

过一次正峰值认为成功拟合 1 个峰值，穿过负峰值则

减少 1 个峰值。所求的最大值为解释波峰和 (Ex-
plained Sum of Peaks, ESP)。在优化过程中不断计算

参数组合以及对应 ESP/ASP，根据拟合优度指数

Rn=10(ESP/ASP)/10，选取 Rn 最大的一组 (Rnmax) 作为最优

解，其对应的 L∞和 K 即为最优拟合参数。

ELEFAN 方法在拟合生长方程的过程中存在一

个对目标函数的优化过程，其优化过程可能受算法限

制而导致参数估计不具有稳健性。同时单次的 ELE-
FAN 运算只能提供具体的参数值，无法得出参数值

的分布情况及误差 [18]。Bootstrap 作为一种重要的非

参数统计方法，可以用于对目标统计量进行区间估

计，进而衡量参数估计的不确定性，在渔业中也有着

广泛的应用 [19– 20]。因此本研究采用结合 Bootstrap 的

ELEFAN 方法进行生长参数的区间估计，对各组数据

进行 1 000 次有放回的重抽样，对重抽样获取的新样

本进行 ELEFAN 运算求解生长参数，根据运算结果绘

制 L∞和 K 的 95% 二维联合置信区间 [21]，比较同一物

种在深、浅水区域中生长参数分布情况的差异。优

化过程使用遗传算法 (Genetic Algorithm, GA) 完成。
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图 1    海州湾及邻近海域渔业资源底拖网调查站位

Fig. 1    Stations for bottom trawl survey in the Haizhou Bay and

adjacent waters
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本研究中的数据处理、图形构建主要使用 R 3.5.1

版本中 TropFishR[22] 等软件包中的函数以及 ArcGIS

10.6 完成。

3　结果

3.1    空间分布

研究的 4 个鱼种的生物量分布在不同的分区内

均有一定的差异（图 2）。方氏云鳚在 E 区生物量较

高，部分站点生物量接近 105 g 数量级，在 B 区与 C 区

生物量较低；尖海龙在 A 区，以及 B 区、D 区同 A 区

相邻的区域中生物量较高，接近 10 2 . 5  g 数量级，在

C 区和 E 区生物量较低；赤鼻棱鳀的分布呈现两个明

显的峰值，B 区及其邻近区域生物量较高，接近 102.5 g

数量级，在 E 区生物量较低，特别是在 E 区北部的部

分站位几乎没有分布；小黄鱼在 B 区、C 区、E 区中

生物量较高，接近 103.25 g 数量级，在 A 区和 D 区生物

量较低。

3.2    体长频率分布

各鱼种在两个区域的样本体长频率分布在两个

区域存在一定的差异（图 3）。方氏云鳚在区域 1 中共

测量 802 尾个体生物学信息，体长分布范围 45～164 mm；

方氏云鳚在区域 2 中共测量 2 400 尾个体生物学信

息，体长分布范围 53～165 mm，在两区域体长频率分

布较为接近。尖海龙在区域 1 中共测量 725 尾个体

生物学信息，全长分布范围 72～194 mm；尖海龙在区

域 2 中共测量 664 尾个体生物学信息，全长分布范围

30～190 mm，在区域 1 中的个体平均大小和优势全长

均大于区域 2 中。赤鼻棱鳀在区域 1 中共测量 518

尾个体生物学信息，叉长分布范围 50～205 mm；赤鼻

棱鳀在区域 2 中共测量 238 尾个体生物学信息，叉长

分布范围 60～117 mm，区域 1 中个体显著大于区域

2 中。小黄鱼在区域 1 中共测量 686 尾个体生物学信

息，体长分布范围 40～171 mm；小黄鱼在区域 2 中共

测量 684 尾个体生物学信息，体长分布范围 68～

202 mm，在区域 1 中的个体平均大小和优势全长均大

于区域 2 中。

3.3    生长参数的差异

研究的 4 个鱼种在两个海区中生长参数的分布

以及 VBGF 生长曲线均有一定程度的差异（图 4，图 5，

表 1）。对各鱼种 L∞-K 的霍特林（Hotelling's）T2 统计量

进行显著性检验，结果表明，方氏云鳚在区域 1 中参

数 L∞和 K 的联合置信区间分布与区域 2 重叠面积较
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图 2    方氏云鳚、尖海龙、赤鼻棱鳀和小黄鱼在海州湾海域的生物量分布

Fig. 2    Biomass distribution of Pholis fangi, Syngnatus acus, Thryssa kammalensis and Larimichthys polyactis in the Haizhou Bay

a.方氏云鳚；b.尖海龙；c.赤鼻棱鳀；d.小黄鱼

a. Pholis fangi; b. Syngnatus acus; c. Thryssa kammalensis; d. Larimichthys polyactis
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Fig. 3    Body length frequency distribution of four fish species in different regions
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大，不具有显著差异；尖海龙在区域 1 中具有较高的

L ∞和 K，其参数 L ∞和 K 的联合置信区间与区域 2

的参数分布重叠面积小于 0.05，二者具有显著差异；

赤鼻棱鳀在区域 1 中具有较高的 L∞和较低的 K，其参

数 L∞和 K 的联合置信区间与区域 2 相差较大，几乎没

有重叠部分，二者具有显著差异；小黄鱼在区域 1 中

具有相对较低的 L∞和较高的 K，其参数 L∞和 K 的联合

置信区间与区域 2 的参数分布重叠面积小于 0.05，二

者具有显著差异。

4　讨论

海州湾及其邻近海域环境、底质特征复杂 [23– 24]，

受多种海流以及黄海冷水团的辐射影响 [25]，其复杂多

变的环境特征可能导致物种分布呈现区域化、斑块

化特征。传统的基于单鱼种的渔业资源评估通常只

考虑了鱼种本身，而忽略了群落和生态系统结构的影

响 [26–27]。而鱼类所处群落和生态系统结构的差异很可

能会通过饵料、捕食等方面因素影响鱼类的种群动

态 [28]。生境和群落结构的差异可能影响栖息于该环

境生物的生长、繁殖和补充过程，进而影响渔业资源

的开发利用，因此探讨鱼类生长特征的时空异质性对

于深入了解生态系统的作用机制，科学管理渔业资源

具有重要意义。本研究结果表明，方氏云鳚、尖海

龙、赤鼻棱鳀和小黄鱼具有不同的异质性生长特征，

可能是由于不同的生态机制所导致。因此本研究也

对海州湾及其邻近海域各站位间的群落结构进行相

似性分析，聚类分析的结果表明，可以将各站位分为

两个大的类群（图 6）。这两个类群与水深的分布有

较为明显的关系，即类群 1 大部分为分布在 A～C 区

表 1      各物种在不同区域中生长参数的估计结果

Tab. 1    Estimation of growth parameters by species and areas

物种 区域 L∞/mm K/a−1

方氏云鳚 1 182.92±4.33 0.48±0.09

方氏云鳚 2 185.56±3.48 0.50±0.05

尖海龙 1 213.28±8.69 0.74±0.07

尖海龙 2 203.34±6.67 0.44±0.06

赤鼻棱鳀 1 223.05±6.85 0.26±0.09

赤鼻棱鳀 2 125.52±4.49 0.50±0.06

小黄鱼 1 183.79±0.29 0.29±0.06

小黄鱼 2 215.00±0.21 0.21±0.03
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图 5    研究的 4 种鱼类 von Bertalanffy 生长方程曲线的分布

Fig. 5    The distribution of von Bertalanffy growth function curves of four fish species

每张图片由 1 000 条生长曲线组成，虚线（CI=95%）表示 95% Bootstrap 置信区间所对应的生长曲线, 粗实线（Max.Dens.）表示概率密度最大的参

数值所对应的生长曲线

Each panel consists of 1 000 growth curves. The dashed line (CI=95%) represents the growth curve corresponding to the 95% Bootstrap confidence interval.

The heavy line represents the growth curve corresponding to the parameter values with the maximum probability density
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域的站位，其水深范围均在 20 m 以浅；类群 2 大部分

为分布在 D～E 区域的站位，水深均为 20 m 以深。许

多研究也表明，水深是影响海洋生物群落结构差异的

重要因素之一 [29– 31]，这也同本研究中的结果相符合。

因此，本研究中将海州湾海域分为深、浅水两个区

域，很大程度代表了鱼类生境和群落结构的异质性，

一定程度上体现了不同生物环境、种间关系可能对

鱼类生长的影响。

方氏云鳚的 VBGF 参数没有体现明显的空间异

质性，区域 2 中具有相对较高的极限体长 L∞和生长参

数 K，这可能同其分布特征有关。本研究中方氏云鳚

在海州湾东北角存在一个明显的分布高峰区。先前

研究表明，海州湾方氏云鳚群体的分布受到水深和离

岸距离的显著影响，在离岸距离 70 km，水深 36 m 时

群体生物量达峰值 [32]，这可能与南黄海冷水团中心部

分存在上升流有关。上升流区的理化环境有利于产

生高生产力，从而提供丰富的饵料来源 [33]，其周围海

区具有较高的生物量以及良好的生长条件。

尖海龙的 VBGF 参数体现了明显的空间异质性，

在两个区域中的生长参数 K 具有显著的差异，相比深

水区在离岸较近的浅水区具有更快的生长速率，这可

能与生存环境的差异和季节性洄游有关。近岸海域

通常受人类活动、陆地径流等影响，营养盐含量较

高，具有较高的初级生产力 [34]，更有利于个体快速生

长。另一方面，尖海龙是一种近岸暖温性底层鱼类 [35]，

先前研究表明底温是影响尖海龙分布最重要的环境

因子，尖海龙在春季和夏季主要分布在近岸海区，在

秋冬季节则在离岸海区分布较多 [36]。季节性生长现

象是许多鱼类在生长过程中所具有的现象，通常夏季

具有较高的温度和较好的饵料条件，使个体具有较快

的生长速率，在冬季则相反。

赤鼻棱鳀的 VBGF 参数在两个区域中具有明显

的差异，特别是在区域 2 中所求得的极限体长 L∞显著

小于区域 1 中的估算结果，但产生这种差异的原因可

能不是生物学上的，而是由于采样的代表性差异而导

致的。本研究中所进行的渔业资源调查使用的网具

为底拖网，而赤鼻棱鳀作为一种小型的中上层鱼类，

通常活动在中上层水域，因此其只是底拖网作业的兼

捕种。从样本的体长频率组成中可以看出，赤鼻棱鳀

在离岸深水区只捕获了小个体（叉长范围 60～117 mm），

不能真实地反映海域中群体的体长组成，一方面可能

是由于赤鼻棱鳀属于沿岸、河口的小型鱼类，主要分

布在近岸而在离岸区较少，另一方面可能与调查所采

用网具的网口高度（6 m）以及调查海区水深（大于 20 m）

有关。由于缺少叉长较大的个体，使用本研究中深水

区所采样品进行生长参数估算，可能导致与估算结果

真实值存在较大的偏差，严重低估其极限体长。调查

结果之所以显示在近岸的 B 区仍有相对较多的个体

分布，可能是由于 B 区离岸距离较近，赤鼻棱鳀大量

分布，以及 B 区水深相对较浅，网具高度所能涉及的

水深仍在其活动范围内。

小黄鱼的 VBGF 参数体现了明显的空间异质性，

小黄鱼在区域 1 中具有较低的 L∞和较高的 K，这可能

与其洄游习性和产卵场分布有关。小黄鱼是一种广

泛分布于我国沿海的洄游性鱼类，徐兆礼和陈佳

杰 [37] 的研究表明，海州湾及其邻近海域是小黄鱼的产

卵场和洄游通道之一，其海州湾产卵场主要位于本研

究调查海区的 B 区，其越冬和产卵洄游通道主要位于

海区的 E 区南侧以及 E 区和 C 区的交接部分，调查结

果也表明小黄鱼在这些区域均有一定量的分布。通

常鱼类的产卵场往往具有较好的饵料基础和生长环

境，有利于个体生长，而在洄游过程中则减少摄食，从

而导致生长速度缓慢甚至是生长停滞 [38– 39]，这也与本

研究的观察结果相符合。需要注意的是，对于小黄鱼

等洄游性鱼类来说，由于其长距离洄游的特性，有可

能在不同区域的捕获个体均属于同一群体，即不同的

区域的个体可能是同一群体在其生活史各阶段的洄

游分布。因此对于这种长距离洄游的种类来说，在实

际研究中往往很难保证调查范围的空间覆盖率能包

含其洄游范围，导致参数估计存在误差。因此本研究

中生长参数的差异可能是空间覆盖率的差异而产生

的，而非物种本身生长特征的差异。

总体来看，海州湾的 4 种主要鱼类生长参数均表
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现出一定的空间异质性，其中尖海龙和小黄鱼生长参

数的空间异质性表现较为明显。这种差异可能是由

于空间上的理化条件、群落结构以及物种本身洄游

分布的差异而产生的，但由于本研究调查海域尺度相

对较小，仅涉及海州湾及其邻近海域，因此对于导致

几种鱼类生长参数的空间异质性的具体原因难以获

得普适性的规律，今后可以考虑进行更大范围的研究

以弥补本研究的不足。例如一些研究已证实在一定

程度上增加温度会导致一些海洋鱼类的生长速率发

生适应性的改变，以及极限体长的相应变化，从而表

现出在纬度上的生长异质性 [9, 40– 41]。一些学者也提出

鱼类个体所处群落结构的差异可能对个体的生长产

生一定的影响，如捕食饵料生物的难度，以及饵料生

物的生物量大小等因素都会导致个体生长状况发生

一定的变化 [42]；另一方面，在鱼类群落中会发生下行

控制，例如产生同鱼体大小相关的死亡率 [43–44] 而使群

体中快速生长的大个体被移除，导致群体生长速率的

降低 [45]。

本研究求解 VBGF 所使用的 ELEFAN 方法作为

一种基于体长的评估方法，其所使用的最理想数据类

型为一周年内，每月进行月度调查而获得的体长频率

组成数据 [17]，这样所求解的生长参数误差较小。而现

实中受调查成本等各方面因素影响，这样良好质量的

数据可能难以获取，例如本研究所进行的调查即为半

年时间间隔的连续多年调查数据，这样可能会导致参

数估计不确定性的增大。因此也有一些研究探讨了

减少 ELEFAN 方法估算生长参数不确定性的方法[18, 46]。

例如 Schwamborn 等 [46] 的研究表明，结合 Bootstrap 的

ELEFAN 方法可以更好地评估由于样本质量问题所

引起生长参数估算的不确定性，给出相应的生长参数

估算置信区间。本文也采用了相同的方法，对各样本

进行 1 000 次的重抽样并估算生长参数，以减少本研

究中由于采样月度不足所产生的不确定性。

需要注意的是，本研究使用 VBGF 生长参数作为

衡量各物种生长情况的指标，并使用 ELEFAN 方法进

行生长参数的估算，其准确程度主要依赖于以下几点

基本假设的合理性：（1）VBGF 可以较好的拟合所研

究物种的生长特征；（2）所研究的物种在调查时间段

内的生长特征没有发生显著的变化；（3）所研究物种

生长情况的个体变异性较小，即体长的差异主要是由

个体年龄的差异决定的。这些假设条件的合理性会

对估算结果产生较大的影响，在今后的研究中也需要

进行进一步的探讨。例如，本研究中假设所研究的物

种生长特征在调查期间没有发生显著的变化，但许多

研究表明，近年来海洋生态系统因受到气候变动、捕

捞压力等方面的胁迫而使许多鱼类生活史特征发生

了一定的变化，如鱼体小型化、生长速度加快等 [47–49]。

因此，今后的研究中应该同时考虑鱼类生长在时间和

空间上的变化，以更好地应对气候变化、捕捞压力、

近海环境变化等对海洋生态系统的胁迫。
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Spatial heterogeneity of growth traits of four fish species in the Haizhou Bay

Wang Kun 1，Zhang Chongliang 1，Wang Jing 1，Ren Yiping 1,2

(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 266071, China)

Abstract: Growth  parameters  of  fish  are  commonly  assumed  homogeneous  in  traditional  fish  stock  assessment.
However,  increasing studies in recent years have shown that the growth of marine fish is characterized by spatial
heterogeneity. To evaluate the spatial heterogeneity of growth traits of the fishes in the Haizhou Bay and its adja-
cent waters, this study analyzed the spatial distribution of 4 fish species and estimated their von Bertalanffy growth
function parameters using otter trawl data collected from 2013 to 2018. We fitted the growth equations for Pholis
fangi, Syngnatus acus, Larimichthys polyactis and Thryssa kammalensis using Electronic Length Frequency Analys-
is method in combination with the Bootstrap and compared the differences in growth parameters between deep- and
shallow-water regions. The results show that growth parameters of the fish species exhibit certain levels of spatial
heterogeneity,  in  particular Syngnatus  acus and Larimichthys  polyactis show  substantial  spatial  heterogeneity.
These differences may be attributed to the variations in spatial physical and chemical conditions, community struc-
ture and migration of the species.

Key words: Haizhou Bay；fish；growth parameter；spatial heterogeneity；electronic length frequency analysis
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