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摘要    为掌握黄海北部辽宁近岸海域鳀(Engraulis japonicus)产卵场的分布特征及其关键环境因

子，基于 2021 年 4—12 月开展的产卵场综合调查获取的鳀样品及其鱼卵密度数据，运用 Garrison

重心分布法阐释鳀产卵洄游分布特征及其主产卵期；通过基于 Tweedie 分布的广义可加模型

(generalized additive model, GAM)的构建，分析主产卵期内鳀卵密度与同步获取的海水表层温度

(SST)、海水表层盐度(SSS)、海水表层叶绿素浓度(Chla)、浮游动物丰度(Fd)、浮游植物丰度(Fz)和

深度(Depth)等 6 个环境因子，以及时间(月份，Month)和空间(经纬度、Lon 和 Lat)因子之间关系，

并识别主控因子。结果显示，海域内鳀产卵期较长，由 4 月持续至 11 月，5—8 月为主产卵期，其

中，5—6 月为产卵盛期。鳀产卵场规模和位置时空变化明显，时空因子与鳀卵密度分布呈密切非

线性相关(累积偏差解释率为 48.1%)，(SST, SSS) (18.7%)和 Depth (5%)次之。鳀产卵期适温范围较

广，产卵场分布表现出高温高盐(低温低盐)增效作用和高温低盐限制作用。产卵初期(4 月)，鳀产卵

场规模和鱼卵密度均较低，产卵重心位于海洋岛东南侧深水区；盛期(5 月底—6 月初)在 SST 主导

下，鳀产卵场规模和鱼卵密度均至年内最高值，核心产卵场位于石城岛–庄河河口一带海域；此后，

随着辽南沿岸水系盐度的下降，高温低盐的抑制作用使 SSS 因素主导产卵鱼群避开沿岸海域，鳀

产卵场迁移至外海深水区，7 月后位于 30~50 m 等深线之间；9—10 月鳀繁殖活动基本结束，10 月

鳀卵仅零星分布于调查海域，直至 12 月未有鳀卵采获。研究可为黄海北部辽宁近岸海域鳀产卵场

研究及鳀资源合理开发利用提供参考依据。 
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鳀(Engraulis japonicus)隶属于鲱形目(Clupeiformes)、 鳀科(Engraulidae)、鳀属(Engraulis)，是一种近海集群
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性强、生命周期短的小型中上层鱼类 (张春霖等 , 

1955)，广泛分布于中国的渤海、黄海和东海以及朝

鲜、韩国、日本、俄罗斯远东水域(Whitehead et al, 

1988; 李显森等, 2006)。鳀在黄海繁殖期较长，一般

在 4—10 月间，并伴有洄游行为，于每年 3—4 月由

黄海南部越冬场北上，4 月底或 5 月初到达黄渤近海

各产卵场，此后边产卵边索饵(李富国, 1987; 陈大刚, 

1991)。鳀作为数量巨大的小型中上层鱼类及主要饵

料鱼种，在黄海生态系统中起着承上启下的枢纽作

用，是黄海生态系统动力学研究的关键种(唐启升等, 

2000)。黄海北部辽宁近岸海域处于海洋与陆地交汇

地带，兼有海、陆两种不同属性的环境特征，受各种

自然营力作用和人类活动影响深刻，且沿岸有鸭绿

江、大洋河、英那河等诸多河流入海，自然环境的复

杂性和多变性较为突出(程济生等, 2004)，曾是黄海

北部的重要产卵场和重要的渔业水域 (刘效舜等 , 

1990; 陈钰, 2002; 程济生等, 2004; 王年斌等, 2004; 

刘修泽等, 2014)。海域内大洋河口至海洋岛北部及海

洋岛东南部邻近海域为已探明的鳀在黄海重要产卵

场(阮洪超等, 1984; 万瑞景等, 1998)。 

在海洋生态系统中，鱼类早期补充群体的丰歉直

接影响了种群补充成功率，进而决定着世代的强弱

(Henk et al, 1990; 万瑞景, 2016)。其资源分布与变化

不仅反映产卵场动态，而且对维持海洋生态系统平衡

起着重要作用。鳀卵发生量则是衡量鳀生殖群体生产

力及资源补充的基础(王爱勇等, 2010)。国内相关鳀

早期生活史研究已有鳀早期发育形态(阮洪超, 1984; 

江素菲等, 1984)、产卵场(阮洪超, 1984; 万瑞景等; 

2008a; 于金珍等, 2020; 卞晓东等, 2022)、产卵期和

产卵条件(万瑞景等, 2008b; 于金珍等, 2020; 卞晓东, 

2022)、巨大捕捞压力下鳀卵子大小及自然死亡率动

态(Wan et al, 2012)和摄食生态(孟田湘, 2001)等。与

黄海北部辽宁近岸海域鳀早期资源状况相关的研究

包括 1959 年 12 航次黄渤海鳀卵及仔稚鱼逐月调查

(阮洪超, 1984)、1985 年 3 月—1986 年 10 月 13 航次

黄海渔业生态系试捕调查(万瑞景等, 1998)、1987 和

1988 年 5—6 月 3 航次黄海近岸产卵场调查(万瑞景等, 

1998)、1998 年 6—9 月 2 航次黄海北部近岸水域生物

资源及栖息环境调查(程济生等, 2004)、1998 年 5 月

—2000 年 12 月 5 航次黄渤海海洋生物资源及其环境

调查(金显仕等, 2005)、2009 年 5—10 月 4 航次黄海

北部近岸鱼卵仔鱼专项调查 (于旭光等 , 2020)、

2009—2010 年 4 航次黄渤海重点水域增殖生态基础

调查(金显仕等, 2014)以及 2014—2017 年黄海北部辽

宁近岸产卵场普查(董婧等, 2018)等数次调查。鱼卵

阶段是鱼类生命周期中死亡率 高的时期(殷名称 , 

1991)，也是对海洋环境变化极为敏感的时期，海洋

环境的细微变化将对其存活、发育和生长产生强烈影

响(Perry et al, 2005; 万瑞景等, 2016)。黄海北部辽宁

近岸海域作为重要的产卵场及索饵场，海域地处暖温

带且海陆交互频繁，气候复杂多变，在人类活动和气

候变化双重扰动下，鱼类早期资源分布易呈现剧烈波

动，而上述研究除阮洪超(1984)和万瑞景等(1998)对

黄海北部辽宁近岸海域鳀主产卵期、适温适盐特性、

产卵场分布及其生态特征等方面做过详细阐述外，多

数研究仅限于鳀早期资源数量分布状况的描述，而有

关其产卵场分布与关键环境因子的研究则相对较少。

另外，鱼类早期资源作为资源补充源头，是产卵场调

查和评价重要组成部分，摸清其产卵场分布特征及环

境驱动因子有助于评估海域鱼类资源现状和发展趋

势，为渔业资源合理开发利用及产卵场保护策略研究

提供重要参考。 

鱼类早期资源密度分布与环境之间的关系非常

复杂，具有非线性和不可累加的特性(Stenseth et al, 

2002; Dingsr et al, 2007)。广义可加模型(generalized 

additive model, GAM) (Hastie et al, 1986)是渔业中用

来分析资源数量分布与环境因子之间关系的常用方

法(陈新军等, 2007; 张云雷等, 2019; 朱文斌, 2021)，

相较于传统方法，其以平滑函数探究响应变量与解释

变量之间的非线性关系和每个因子的重要程度，限制

条件少，运用更灵活(Piet, 2002; 薛毅等, 2007; 马稳

等, 2022)。另外，在产卵场调查中，因鱼卵在自然水

域非均匀分布，密度数据常不具备正态性，且存在相

当比例的零值(卞晓东等, 2022; 张雨轩等, 2022)，应

用一般 GAM 方法不能很好地反映鱼卵分布与环境因

子之间的关系(尹洁等, 2019)，诸多应用表明，对于样

本零值比例较高且呈偏态分布的资源数据而言，基于

Tweedie 分布的 GAM (Tweedie-GAM)较适合(王浩展

等, 2017; 张云雷等, 2019; 万荣等, 2020a、b; 张雨轩

等, 2022; 马稳等, 2023)。因此，本研究基于 2021 年

4—12 月在黄海北部近岸海域开展的逐月产卵场调查

获取的鳀卵和同步获取的环境因子数据以及时间和

空间因子数据，应用 Tweedie-GAM 模型分析方法研

究影响鳀卵分布的关键因子，以期阐明海域鳀产卵场

分布特征及其影响因素，为黄海北部辽宁近岸海域鳀

产卵场保护和管理提供生态学参数。 
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1  材料与方法 

1.1  调查方法及样品处理 

2021 年 4—12 月(具体时间为 4 月 18—21 日、5 月

28 日—6 月 1 日、7 月 21—24 日、8 月 17—20 日、9 月

11—14 日、10 月 31 日—11 月 4 日、12 月 11—13 日)

于黄海北部辽宁近海海域开展 7 航次产卵场综合调

查，调查船为“中渔科 102”，调查区域为 38.75°~ 

39.75°N，121.5°~124°E，站位布设如图 1 所示，其中，

4—11 月 S15 站未调查，12 月 S3 和 S6 站未调查。调

查内容包含鱼卵和仔稚鱼、基础饵料生物(浮游动植

物)、基本环境要素(表、底层水温 SST/SBT，表、底

层盐度 SSS/SBS，深度 Depth，表层叶绿素浓度 Chla)。 

海上作业流程及样品分析参照《海洋调查规范第

6 部分：海洋生物调查》(GB/T 12763.6-2007)。鱼卵、

仔稚鱼样品的采集使用网目直径为 0.505 mm 筛绢制

成的口径 80 cm、长 270 cm 的大型浮游生物网，各

站表层水平拖网 10 min，拖速预设为 2.0 n mile/h，网

口系流量计记录滤水体积。采集的样品以 5%海水甲

醛溶液固定保存，实验室内对其进行分拣，样品全样

本分析，使用生物解剖镜对分拣后标本进行种类鉴定

和个体计数；海水温度、盐度使用美国 Seabird 19 plus 

或德国 Sea & Sun Technology CTD60M 温盐深仪现场

测量，选取海水表层 0.5 m 内的平均值作为海表温、

盐数据；水深为船载声呐同步实测数值；叶绿素浓度

是通过采水器采取 500 mL 表层海水并过滤至玻璃纤

维滤膜(孔径 0.7 μm)，冷冻保存带回后，实验室内以

90%丙酮溶液于–20 ℃环境下冷冻萃取 12 h，使用

Turner Designs Trilogy 仪器测定。浮游动、植物分别

采用浅水Ⅱ型网 (网口内径 0.316 m，网目孔径

0.160 mm)和浅水Ⅲ型网(网口内径 0.370 m，网目孔

径 0.070 mm)沿海水底层垂直向上采集，采用传统形

态学分类方法对其进行分析。 

1.2  鳀卵数据标准化处理 

以滤水体积对各站采集的鳀卵数量进行标准化，

滤水距离根据网口流量计计算： 

 
2 2( )V d r R q r       (1) 

 

N

V
   (2) 

式中，V 为每站水平拖网滤水体积，d 为每站水平拖

网滤水距离(m)；R 为拖网的流量计转数差值(round)；

q 为网口流量计的距离转数比(m/round)，r 为大型浮

游生物水平拖网的网口半径 (m)， ρ 为鱼卵密度

(ind./m3)，N 为鱼卵数量。 

 

 
 

图 1  2021 年黄海北部辽宁近岸海域产卵场调查站位 
Fig.1  Stations of spawning grounds survey in offshore waters of the Liaoning Province in the North Yellow Sea in 2021 
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1.3  产卵重心分布及环境因子梯度 

采用 Garrison 的分布重心法(都煜等, 2017)计算

各月鳀产卵重心，并研究产卵重心迁移趋势： 
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式中，X、Y 分别为产卵重心的经度、纬度，Xi、Yi

分别为 i 站位的经度、纬度， i 为 i 站位的鳀卵密度。 

为探究 4—12 月海域自然环境概况，分别构建海

水表层温度(sea surface temperature, SST)、海水表层

盐度(sea surface salinity, SSS)、海水表层叶绿素浓度

(Chla)和深度(Depth) 4 个自然环境变量与月份(Month)

时间变量和经纬度 (Lon, Lat)交互空间变量的一般

GAM，GAM 的一般形式为(万荣等, 2020a)： 
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式中，Y 为响应变量，g(Y)为联系函数，xi 为第 i 个解

释变量，fi (xi)为平滑函数，α为截距，ε为残差。 

1.4  Tweedie-GAM 构建过程 

以 2021 年主产卵期 (5—8 月 )鳀卵密度数据   

(ρ, ind./m3)作为响应变量。根据鳀卵密度频数分布判

断其分布类型，并利用 R 语言 tweedie 程序包 tweedie. 

Profile()函数确定鳀卵密度 ρ 在能效参数 p 为何值时

取得 大对数似然函数值(Dunn et al, 2008)。当 p=0、

1、2、3 时，分别对应正态分布、泊松分布、伽马分

布和逆正态分布；当 1<p<2 时，Tweedie 模型为复合

泊松分布(Tweedie, 1984)，Tweedie 分布的概率密度

函数为(Shono, 2008b; 万荣等, 2020a)： 
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式中，θ为位置参数，φ为分散参数，p 为能效参数；

σ为标准差，d(y: θ, p)为单位偏差。P 可以定义为除

0<P<1 外的任意实数。 

选取鳀主产卵期内同步环境调查数据为预选解

释变量，包括 SST、SSS、Chla 和 Depth 4 个自然环

境变量，(SST, SSS) 1 个交互环境变量，浮游动物丰

度(Fd)和浮游植物丰度(Fz) 2 个生物环境变量，(Lon, 

Lat) 1 个交互空间变量和 Month 1 个时间变量。为减

少多重共线性问题对模型准确性的干扰，本研究通过

计算方差膨胀因子(VIF，阈值设定为 4) (Kabacoff, 

2015)和条件数(κ, 阈值设定为 100) (薛毅等, 2007)衡

量预选解释变量多重共线性的程度。 

若响应变量符合 Tweedie 分布，在筛选解释变量

后，采用逐步回归分析构建 Tweedie-GAM，综合 AIC 

(Akaike information criterion) (Mugo et al, 2010)和偏

差解释率(deviance explained, DE) (薛毅等, 2007)评价

所建模型优良性，AIC 低且 DE 高的模型为 优。

模型构建使用 R 语言 mgcv 程序包(Wood, 2006)，所

建 Tweedie-GAM 模型如下(张雨轩等, 2022)： 

 1

~ ( , )

( )

ln( ) ( )

p

n

i i

i

Tw

E

f x

  

 

  





 

   



 

 (7) 

式中，ρ为鳀卵密度(ind./m3)，θ为位置参数，φ为分

散参数，p 为能效参数；μ 为鳀卵密度 ρ 的期望值，

即 E(ρ)；ln(μ)表示联系函数为自然对数，α为截距，

ε为残差，xi 为解释变量，fi(xi)表示第 i 个变量的非参

数平滑函数。 

1.5  模型验证及潜在产卵场预测 

应用 5 折交叉验证对所建 Tweedie-GAM 模型的

预测能力和准确性进行评价，将总数据集随机等分为

5 个子集，每次随机选择其中 4 个子集作为训练集，

剩余 1 个子集作为验证集，整个过程重复次 100 次，

并通过构建模型预测值 y*与实际观测值 y 之间的线性

关系来描述二者之间的近似程度(Li et al, 2015; 马稳

等, 2022; 孙浩奇等, 2022)： 

 
*y a b y     (8) 

式中，截距 a 和斜率 b 的均值反映了模型预测能力，

a=0 代表预测值与实际观测值具有相似的空间特征，

b=1 代表模型预测无系统偏差。同时计算决定系数(R2)

平均值作为回归方程的拟合优度(Li et al, 2015)。 

依据 2021 年 5、7、8 月海表月平均温度(1/12°× 

1/12°)及海域平均深度数据(1/12°×1/12°)，基于所建

Tweedie-GAM 模型对海域鳀卵分布进行预测，以此

分析海域鳀潜在产卵场所。海表温度数据由哥白尼海

洋环境监测服务中心(Copernicus Marine Environment 

Monitoring Service, CMEMS) 提 供 (https://marine. 

copernicus.eu/)，深度数据来自 GMED 全球海洋环境

数据集(https://gmed.auckland.ac.nz/download.html)。 
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2  结果与分析 

2.1  2021 年黄海北部辽宁近岸海域鳀卵密度分布 

2021 年 4—12 月于黄海北部辽宁近岸海域开展的

7 航次产卵场调查共采集鳀卵 61 452 粒，其中，4 月

23 粒，平均密度为 2.3×10–3 ind./m3，出现频率为 5.26%；

5—6 月 54 123 粒，平均密度为 13.81 ind./m3，出现频

率为 100%；7 月 5 486 粒，平均密度为 0.90 ind./m3，

出现频率为 89.47%；8 月 1 711 粒，平均密度为

0.20 ind./m3，出现频率为 52.63%；9 月 108 粒，平均密 

度为 0.014 ind./m3，出现频率为 36.84%；10—11 月 1 粒，

平均密度为 9.96×10–5 ind./m3，出现频率为 5.26%；12 月

未采集到鳀卵(图 2)。5—8 月各月鳀卵平均密度相对较

高，出现频次均在 50%以上，为鳀在海域内的主产卵

期。5—6 月集中分布在大洋河口至石城岛及海洋岛

一带海域；7 月大洋河河口及里长山列岛西南海域均

未采集到鳀卵，整体资源密度有明显下降，鳀卵分布

逐渐远离近岸向调查海区中部迁移；8 月鳀卵分布进

一步南移，主要分布于獐子岛周边及鸭绿江南部外海海

域，鸭绿江口及大洋河口站位未采集到鳀卵(图 2)。 
 

 
 

图 2  2021 年 4—11 月黄海北部辽宁近岸海域鳀卵密度分布 
Fig.2  Density distribution of Engraulis japonicus eggs in offshore waters of the Liaoning Province  

in the North Yellow Sea from April to November 2021 

a：4 月；b：5—6 月；c：7 月；d：8 月；e：9 月；f：10—11 月 
a: April; b: May to June; c: July; d: August; e: September; f: October to November 

 

2.2  主产卵期内鳀卵密度分布与 SST、SSS 和 Depth

的关系 

图 3a、b、c 为 2021 年 5—8 月鳀卵密度与 SST

分布图，5—8 月是黄海北部辽宁近岸海域 SST 升温

期，平均 SST 由 5—6 月的 13.6 ℃升至 7 月的 24.2 ℃

和 8 月的 25.4 ℃。5—6 月，海域内大洋河河口及大

连湾东部海域为相对 SST 高值区，鳀卵在此处分布

为密集；而相对 SST 较低的乌蟒岛、石城岛及鸭

绿江口南端 30~40 m 等深线附近海域鳀卵分布则较

为稀疏(图 3a)。7 月，鳀卵主要分布于 SST 23.5~  

24.8 ℃、Depth 30~40 m 等深线范围内海域(图 3b)。

8 月，鳀卵分布区已南移至 Depth 40~50 m 外海，而

其所处海域 SST 高达 25.7~26.4 ℃。 

图 3d、e、f 为鳀卵密度与海水表层盐度分布图，

5—8 月黄海北部辽宁近岸海域 SSS 皆呈现由近岸向

离岸外海逐渐升高的趋势。5—6 月，高 SSS 区位于

海域东南及西南外侧深水区，自大洋河和英那河口存

在一个突入调查水域的低盐水舌(图 3d)；7 月，海域

整体 SSS 有着明显下降，较高 SSS 区域基本位于

Depth 40 m 等深线以南海域(图 3e)；8 月，SSS 整体

有所回升，高盐区仍位于海域东南侧外海(图 3f)。 
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图 3  2021 年 5—8 月鳀卵密度及各环境因子实际分布 
Fig.3  Density of Engraulis japonicus eggs and distribution of environmental factors from May to August 2021 

a：5—6 月 SST；b：7 月 SST；c：8 月 SST；d：5—6 月 SSS；e：7 月 SSS；f：8 月 SSS。 
a: SST from May to June; b: SST in July; c: SST in August; d: SSS from May to June; e: SSS in July; f: SSS in August. 

 

2.3  黄海北部辽宁近岸海域鳀产卵重心月度分布与

海域环境因子梯度 

黄海北部辽宁近海鳀产卵重心有明显月度变动

趋势(图 4a)，4 月下旬至 6 月上旬，产卵重心由海洋

岛东南部外侧深水区(123.5°E，38.75°N)迁移至大洋

河河口近岸海域(123.45°E，39.62°N)，7 月后产卵重

心开始向离岸深水区迁移。7 月下旬至 11 月上旬，

产卵重心进一步向调查海域西南侧深水区迁移，10 月

下旬至 11 月上旬鳀产卵重心迁移至海洋岛西南部外

侧深水区(122.5°E，38.75°N)，与 4 月下旬大致相同

纬度。 终于 12 月中旬产卵重心消失。 

海域自然环境要素的梯度变化：SST(图 4b)、SSS 

(图 4d)和 Depth (图 4e)梯度变化趋势相似，皆自近岸

端向远岸侧呈递增趋势，整体梯度变化较为均匀。

Chla (图 4c)有自近岸端向远岸端逐步递减趋势，其在

海区东侧近岸端梯度变化明显，自此向南及西南部外

海海域梯度变化相对放缓。 

2.4  Tweedie-GAM 模型构建及分析 

选取 5—8 月主产卵期内鳀卵密度数据作为响应

变量，依其频数分布判断该数据呈明显偏态分布并存

在一定比例 0 值(约 19%)，经 tweedie. Profile()函数确

定其在能效参数 p=1.901 时取得 大对数似然函数值

(图 5)，得出该数据分布类型为复合泊松分布，因此，

选用 Tweedie-GAM。 

将 VIF<4 且 θ<100 的解释变量(除 SST 外其他因

子)与鳀卵密度进行单因子 GAM 检验从而获得统计

学上有意义的影响因子，由表 1 可知，(Lon, Lat)、(SST, 

SSS)和 Fd 与鳀卵密度在 P<0.001 水平上显著相关，

Depth、Chla 和 Fz 在 P<0.01 水平上显著相关，SSS 在

P<0.05 水平上显著相关，各因子皆与鳀卵密度表现出

较好的相关性。综合 AIC 和偏差解释率及调整后的

R2 可知，Fz 的 AIC 值相对较高、偏差解释率相对较

低且调整后的 R2 为负，因此，筛除该变量。 

对筛选后剩余的解释变量与鳀卵密度进行逐步 
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图 4  2021 年黄海北部辽宁近岸海域鳀产卵重心月度分布(a)及海域环境环境因子梯度(b: SST; c: Chla; d: SSS; e: Depth) 
Fig.4  Monthly distribution of spawning center of Engraulis japonicus (a) and sea environmental gradient (b: SST; c: Chla;  

d: SSS; e: Depth) in offshore waters of the Liaoning Province in the North Yellow Sea in 2021 

 
 

 
 

图 5  改变能效参数 p 时的对数似然函数值 
Fig.5  Log-likelihood function value while changing 

 the power-parameter 
 

回归构建 Tweedie-GAM 模型，结果见表 2，其中，

时间因子 Month 视为固定因子。综合 AIC 和累积偏

差解释率分析可知，factor(Month)+(SST, SSS)+Depth 

+(Lon, Lat)为 优模型，该模型 AIC 为 97.47，累积

偏差解释率达 71.8%，其中，Month 的偏差解释率

高 (28.3%)，其次为 (Lon, Lat) (19.8%)、 (SST, SSS) 

(18.7%)和 Depth (5%)，除时空因素外，SST 与 SSS

的交互作用是所选自然环境变量中影响鳀卵密度

为主要的因子。具体表达式为： 
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表 1  单因子 GAM 检验所得 AIC、偏差解释率、R2及 P 值 
Tab.1  AIC, deviance explained, R2 and P-value obtained  

by single factor GAM test 

模型因子 
Model factor 

AIC 

偏差解释率 
Deviance 
explained 

/% 

调整后的 R2 

Adjusted R2 
P-value 

factor(Month) 120.53 28.30 0.022  

(Lon, Lat) 118.76 48.40 0.110 1.2×10–4***

(SST, SSS) 110.77 45.00 0.518 2.5×10–5***

SSS 128.51 26.70 0.146 1.6×10–2* 

Depth 129.73 23.10 0.031 6.3×10–3** 

Chla 132.66 14.50 0.059 5.5×10–3** 

Fz 138.02 10.60 –0.024 4.3×10–3** 

Fd 124.86 27.90 0.046 6.1×10–4***

注：“***”表示在 0.001 水平下显著，“**”表示在

0.01 水平下显著，“*”表示在 0.05 水平下显著。 
Note: “***” means 0<P<0.001, “**” means 0.001<P<0.01, 

“*” means 0.01<P<0.05. 
 

1

2 3

g( ) ( ) (SST,SSS)

( ) (Lon,Lat)

factor Month f

f Depth f

 


   
 

  (9) 

式中，g()联系方式为自然对数，factor 为哑变量函数，

1()f 和 3 ()f 采用完整的张量积平滑函数 te()， 2 ()f 采

用自然样条平滑 s()，α 为截距，ε为残差。模型所用

Tweedie 能效参数 p 值为 1.81。 

Tweedie-GAM 结果显示(图 6)，鳀卵密度与各环

境因子均呈非线性关系。在主产卵期内，海域鳀卵密

度随月份增加而逐渐减少；SST 低于 17.5 ℃时，鳀卵

密度随 SST 升高而不断上升，SST 在 17.5~25.0 ℃区

间内，在 SST 和 SSS 的交互影响下，在较低 SST 

(17.5 ℃)附近时，鳀卵密集区更倾向于 SSS 为 25 左

右的低盐环境，在较高 SST (27.5 ℃)附近时，鳀卵密

集区更倾向于 SSS 为 30 以上的高盐环境；在空间因

子(Lon, Lat)影响下，鳀卵分布适宜区位 39°N 以北、

122.75°E 以西至 123.75°E 区域内，在此区域内，纬

度上鳀卵密度有自南向北、自远岸向近岸逐渐增加的 

 

表 2  逐步回归所得 AIC、偏差解释率及不显著因子 
Tab.2  AIC, deviance explained and non-significant factors obtained by backward stepwise regression 

模型因子 Model factor AIC 
偏差解释率 

Deviance explained/% 
不显著因子 

Non-significant factor 

factor(Month)+(SST, SSS) 111.52 47.0  

factor(Month)+(SST, SSS)+Depth 108.49 52.0  

factor(Month)+(SST, SSS)+Depth+(Lon, Lat) 97.47 71.8  

factor(Month)+(SST, SSS)+Depth+(Lon, Lat)+Fd 100.60 74.3 Depth 

factor(Month)+(SST, SSS)+Depth+(Lon, Lat)+Chla 97.47 71.8 Chla 
 

 
 

图 6  各解释变量对鳀卵密度的影响 
Fig.6  Effects of explanatory variables on egg density of Engraulis japonicus 
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趋势，经度上有自西向东先增后减的趋势。此外，随

着海域 Depth 的增加，鳀卵密度呈现先减少、再增加、

后又减少的波动趋势，Depth<13.7 m 时，密度随深度

增加逐渐降低，而后逐渐回升，直至 40.4 m 左右出

现峰值，之后又逐渐降低。 

2.5  模型预测效果检验及鳀潜在产卵场分布 

交叉验证结果显示，以模型预测值和实际观测值

线性拟合出的直线平均截距为 3.86，平均斜率为

1.68，平均 R2 为 0.11，截距接近 0，斜率接近 1，表

明所建 Tweedie-GAM 模型能较好反映鳀卵密度与各

环境因子之间的关系。 

由预测结果可知(图 7)，主产卵期内鳀潜在产卵

场主要分布在北部近岸纬度 39.25°N 以北，向西

大范围可至里长山列岛中部(122.5°E)，向东可至大

洋河口附近(123.7°E)，核心区域为英那河河口及石

城岛周边海域。5 月，核心产卵场 明显，以石城岛

及英那河河口为中心，向海突入并逐渐减弱。7 月，

核心产卵场不明显，石城岛及英那河周边海域仅有

少量鳀卵分布，海域中部及西南两侧有小规模鳀产

卵场出现。8 月，鳀潜在产卵场分布范围进一步收缩，

鳀卵密度明显下降，无较大规模潜在产卵场出现。 

 

 
 

图 7  2021 年 5 月(a)、7 月(b)、8 月(c)黄海北部辽宁近海鳀潜在产卵场分布 
Fig.7  Distribution of potential spawning grounds of Engraulis japonicus in offshore waters of the Liaoning Province  

in the North Yellow Sea in May (a), July (b) and August (c) 

 

3  讨论 

3.1  黄海北部辽宁近岸海域鳀产卵场分布特征 

结合历史调查发现，自 20 世纪末至今(阮洪超, 

1984; 万瑞景等 , 1998; 金显仕等 , 2005; 董婧等 , 

2018)，黄海北部辽宁近岸海域鳀产卵期未发生明显

变化，基本可延续 6~7 个月之久。近年来鳀产卵盛期

有所提前，1959 年调查显示(阮洪超, 1984)，产卵盛

期为 6—8 月，高峰出现于 7 月。21 世纪以来(金显仕

等, 2005; 于旭光等, 2020; 董婧等, 2018)，7 月部分鳀

群已有结束产卵迹象，本年度 7 月调查期间，鳀卵整

体密度也有明显下降，产卵盛期出现于 5—6 月。产

卵场分布也随盛期变化相应发生改变，5—6 月近岸

侧，除庄河口及海洋岛北部海域外，历史产卵场在鸭

绿江口周边海域也有分布(阮洪超, 1984; 万瑞景等, 

1998; 董婧等, 2018)，而本次调查更接近于大洋河口

至石城岛一线，位置稍有西移；在历次调查中(阮洪超, 

1984; 万瑞景等 , 1998; 于旭光等 , 2020; 董婧等 , 

2018)，7 月海域鳀产卵场皆呈不同程度的南移趋势，

本次调查结果与之一致，但对于海域中南部产卵场分

布规模而言，1959 年 7 月调查中(阮洪超, 1984)，海

域鳀产卵盛期尚未结束，产卵场仍广布整个海区，海

洋岛以南外海存在鳀卵密集区；2016 年(董婧等, 2018)

海域鳀产卵场整体规模虽有明显下降，但在獐子岛西

南端仍存在高密度区；本年度与 2009 年调查(于旭光

等, 2020)中鳀产卵活动明显减弱，海域内基本无鳀卵

密度高值区存在。 

3.2  黄海北部辽宁近岸海域鳀产卵场分布主导环境

因素初析 

相关研究表明，温度为鱼类早期资源结构季节更

替的主要驱动因素，而盐度及深度等变化是导致其资

源密度空间异质性的主要因素 (张迎秋等 , 2013; 

Monteiro et al, 2021)。本研究 Tweedie-GAM 模型因子

选择和模型分析结果均表明时(Month)空(Lat, Lon)因

子是导致鳀卵密度时空变化的主要原因，它们作为一

种综合性的因子，并不直接影响鳀卵分布，而是通过

SST、SSS 和 Depth 等环境因子间接影响鳀卵和产卵

群体的分布(刘效舜等, 1990; 尹洁等, 2019)。结合调

查所示黄海北部近海环境特点可以发现，在太阳辐

射、气象条件、地理环境、海流、各种水系消长及中

纬度季风影响下，海域 SST 季节间变化明显，有着

明显的增温期(4—6 月)和降温期(9—11 月)，但在相
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同调查季节内 SST 空间分布相对均匀，而调查海域

SSS 和 Depth 则随经纬度空间变化更为明显，具有由

近岸向外海递增趋势。海洋鱼类早期生活史阶段对温

盐等环境要素变动响应敏感(万瑞景等, 2016)，呈低

温低盐增效作用(低 SST 叠加较低 SSS 有助于潜在补

充成功率的提高)，相反高温低盐抑制作用(高 SST 叠

加较低 SSS 将会降低潜在补充成功率)(Alderdice et al, 

1968; Bian et al, 2016; 卞晓东等, 2022)，在接近其产

卵场地理分布边界(适温阈值)时，盐度效应更为显著

(卞晓东, 2010)。Tweedie-GAM 分析结果显示，鳀卵

密度在 SST 及 SSS 交互影响下发生非线性波动，在

17.5 ℃前(增温期，5—6 月)，SST 表现为正效应，鳀

卵密集区分布更倾向于 SSS 为 25 左右的低盐环境，

而在高于 22.5 ℃(夏季，7—8 月)后，SST 表现为负效

应，鳀卵密集区更倾向于 SSS 为 30 以上的高盐环境，

产卵适温范围相对较广，低温低盐区间(增温期 4—6 月)

或高温高盐区间(夏季 7—8 月)更符合其产卵习性。 

综合 Tweedie-GAM 模型结果分析，得出黄海北

部辽宁近岸海域鳀产卵场分布特征及其驱动基础如

下：调查海域 30 m 以浅水域常年为辽南沿岸水系控

制，四季皆以低盐为特征(鲍献文等, 2009)；在 30 m

以深外海深水区域，终年存在盐度较高外海水、沿岸

水与外海水之间盐度梯度较大，其界限四季可辨别

(刘效舜等, 1990)。增温期(4—6 月)，SST 为影响鳀卵

密度分布 重要的自然环境因子，在 SST 主导下，

黄海鳀由黄海中南部越冬场北上，4 月下旬即达海洋

岛东南外侧深水区开始产卵但产卵场规模较小。在岸

边增温作用影响下(鲍献文等, 2009)，5 月近岸 SST

有所上升，产卵重心随温度升高逐渐向北部近岸浅水

区迁移，并于 5 月下旬迁移至大洋河河口水域附近。

随着 SST 进一步升高，产卵盛期开始，鳀产卵场西

起碧流河河口，沿辽东半岛岸线走向分布，东北端可

至鸭绿江口周边海域，主要位于 30 m 以浅辽南沿岸

水系控制水域，核心产卵场围绕石城岛–英那河河口一

带海域，并一直持续至 6 月中下旬鸭绿江等河川丰水

期到来。7 月进入雨季，丰水期河水入海径流的增加

为河口一带海域带来了大量冲淡水(程天文等, 1985)，

降低了辽南沿岸水盐度(鲍献文等, 2009)，随着温度

逐渐升至鳀产卵适温阈值，盐度效应显现，在高温低

盐抑制作用下，鳀产卵重心逐渐迁移至海洋岛东部

30 m 等深线外侧水域，调查水域鳀产卵活动减弱；直

至 8 月，高密度区已南移至 40~50 m 之间外海深水区，

鳀产卵活动进一步减弱。秋季降温期(9—11 月)，鳀

产卵活动进入末期，仅有零星鳀卵分布于海洋岛西南

部 40~50 m 之间外海深水区，至 11 月上旬鳀产卵活

动基本结束。这一分布规律也与鳀繁殖群体的洄游路

线相吻合(金显仕等, 2005)。 

3.3  Tweedie-GAM模型在鳀产卵场分布及其主导环

境因素分析中的运用及其局限性 

广义可加模型(GAM)常用于探索渔业资源的数

量分布和环境因子的关系(陈新军等, 2009; 张云雷等, 

2019; 朱文斌等, 2021)。诸多应用表明，实际海洋调

查中因不同生物对环境适宜性的不同，资源丰度数据

往往存在大量 0 值且主要呈现偏态分布(张云雷等, 

2019)。对于鱼类早期资源而言，因繁殖亲体集群特

性及其对适宜产卵场所的主动选择行为，0 值及偏态

分布问题较为突出，基于 Tweedie 分布族的 GAM 被证

实是解决这一问题的有效方法(卞晓东等, 2022; 张雨轩

等, 2022; Walsh et al, 2022)。海洋鱼类早期生活史阶

段是对海洋环境变化响应 敏感的阶段，小规模的环

境变化将会对补充成功率产生重要的影响。环境因子

对鱼类早期资源密度及空间分布影响机制异常复杂

(Ma et al, 2020)，尤其对不具任何游泳能力而随波逐

流的鳀浮性卵，温盐等环境要素变动毋容置疑影响其

资源密度及空间分布；同时，海流扩散等水动力因素

或将其带至非适宜生境，捕食者及饵料生物等生物因

子也会对其繁殖群体及早期资源密度及分布造成一

定影响。本文应用 Tweedie-GAM 模型法对黄海北部

辽宁近岸海域主产卵期内鳀卵密度与时 (Month)空

(Lon, Lat)因子、自然环境因子 SST、SSS、Chla、Depth

及饵料生物因子 Fz、Fd 之间的关系进行了建模分析。

为避免非主产卵期内鳀卵所处环境的偶然性，响应变

量仅选用 5—8 月主产卵期内鳀卵密度数据。模型结

果帮助阐释了海域鳀产卵场分布时空变化的环境驱

动因子，为气候变化背景下探讨黄海北部辽宁近岸海

域鳀产卵场变迁提供了可能。但囿于模型自身缺陷或

受限于研究者当前已获取数据及认识水平，本研究仍

存在如诸多不足和有待优化之处： 

其一，在处理 0 值方法选择方面，Ad Hoc 法(即

对变量加上一个常量 c 并采用自然对数连接以使模

型适用于 0 值) (Tian et al, 2009)和 Two-step 法(即分

开处理 0 值与非 0 值数据，并通过 0 值的概率 p 构建

合适的模型) (Shono, 2008a; Punt, 2004)同为解决 0 值

问题的有效方法，因受篇幅限制，本研究未对这 2 种

方法进行平行对比验证。在解决 0 膨胀问题上，

Tweedie-GAM 法是否具有更好的准确性仍需深入探

讨。其二，在解释变量选择方面，需纳入类型更为广

泛的生物、非生物因子加以全面分析，本研究虽考虑

了交互项(SST 与 SSS，Lon 与 Lat)，但其他各自然环
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境变量间的交互作用及自然环境变量与时空因子交

互作用并未考虑。其三，仅采用了 2021 年 1 年内的

数据建模，进行交叉验证时虽基本符合预测要求，但

直线拟合的平均截距仍未达 优状态，与 0 仍有一定

差距，补充长时间序列主产卵期鳀卵密度数据以及补

充多元化变量后将有效提高模型精度。 
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Abstract    The ichthyoplankton stage is the stage that is most vulnerable to changes in the marine 

environment in the development cycle of marine fish. Subtle changes in the marine environment have a 

strong impact on fish survival, development, and growth. The abundance of fish eggs directly affects the 

early recruitment of fish resources and determines the vitality of generations. As one of the important 

spawning grounds of Engraulis japonicus, it is of great significance to understand the distribution patterns 

and relationship between environmental factors in offshore waters of the Liaoning Province in the North 

Yellow Sea. Based on the spawning grounds survey carried out in offshore waters of the North Yellow Sea 

from April to December, 2021, first, Garrison's distribution center of gravity was used to analyze the core 

spawning ground of E. japonicus and its migration route. Second, a generalized additive model based on 

Tweedie distribution (Tweedie-GAM) was applied to convey the main drivers of the distribution patterns 

of the spawning grounds. The relationship between E. japonicus egg density and six natural environment 

factors of seawater surface temperature (SST), seawater surface salinity (SSS), seawater surface 

chlorophyll a concentration, zooplankton abundance, phytoplankton abundance, and depth, as well as the 

factors of time (month) and space (longitude and latitude) were interpreted. Finally, the cross-validation 

method was used to validate the model and predict the potential spawning grounds. The results showed 

that the spawning period of E. japonicus was long, lasting from April to November, and the main 
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spawning period was from May to August, with peak spawning from late May to early June, in offshore 

waters of the Liaoning Province in the North Yellow Sea. During the spawning season, the size and 

location of the E. japonicus spawning grounds showed obvious spatiotemporal variation. There was a 

significant nonlinear correlation between spatiotemporal factors and the density distribution of 

E. japonicus eggs. Although spatiotemporal factors were the main drivers of the spatiotemporal variation 

of the density distribution of E. japonicus eggs, these factors did not directly affect their distribution 

pattern. Rather, spatiotemporal factors indirectly affected the concentration distribution of E. japonicus 

eggs through SST, SSS, and depth. The optimal temperature range for the spawning of E. japonicus was 

wide, and the distribution of spawning grounds indicated a synergistic effect under low temperatures and 

low salinity and an inhibitory effect under high temperatures and low salinity. During the early spawning 

season in April, the central spawning ground was located in the deep waters southeast of Haiyang Island. 

Alongside continuously rising water temperatures, both the size of the spawning ground and the 

concentration distribution of E. japonicus eventually reached their annual peaks between late May to early 

June, thus, constituting the peak spawning season. During this period, the central spawning ground was 

located around Shicheng Island and the Yingna River estuary. From June, however, water salinity 

decreased along the southern coast of the Liaoning Peninsula due to increasing coastal freshwater runoff. 

The inhibiting effect of higher temperatures and lower salinity drove the spawning fish away from the 

coastal waters and into deeper offshore sea areas. The E. japonicus spawning grounds, thus, migrated 

further offshore with SSS as the dominant factor driving this migration. As autumn and winter arrived, the 

spawning activity of E. japonicus gradually ended. E. japonicus eggs were sparsely scattered in the 

investigated sea area during October. In November, large numbers of E. japonicus began gathering in the 

center of the investigated sea area and gradually migrated further southward to their wintering habitat. 

Accordingly, no E. japonicus eggs were collected during the month of December. The main spawning 

grounds of E. japonicus were located in the coastal waters of Shicheng Island and the Yingna Estuary, and 

gradually showed a contraction trend after July with the gradual weakening of E. japonicus spawning 

activities. Overall, from April to December 2021, the distribution of E. japonicus eggs in offshore waters 

of the Liaoning Province in the North Yellow Sea showed a migration trend from the southern offshore 

deep water area to the northern offshore shallow water area, and then to the southwestern offshore deep 

water area. This study elucidated the spatial and temporal distribution patterns of E. japonicus spawning 

grounds and its influencing factors, which indicated that the Tweedie-GAM method could be effectively 

applied to analyze the relationship between the early fish resources and environmental factors. This 

method showed good performance in solving 0-value problems. The results provide a scientific basis for 

the conservation and management of E. japonicus spawning grounds in the North Yellow Sea, assist with 

evaluation of the current situation and development trend of E. japonicus resources in the sea area, and 

provide an important reference for the rational development and utilization of E. japonicus resources and 

research on spawning ground protection strategies.  

Key words    Engraulis japonicus; Spawning ground; Main spawning period; Tweedie-GAM; North 

Yellow Sea 


