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摘要: 南极磷虾(Euphausia superba)是南大洋生态系统的关键物种, 其生活史各阶段的生理过程与海冰密切相关。

本研究基于开放获取数据库计算了布兰斯菲尔德海峡内反映南极磷虾种群结构特征的 5 个参数, 包括补充指数和

幼体、雌性、雄性平均体长以及雌性个体占比, 并结合布兰斯菲尔德海峡及周围 3 个水域的海冰面积、水深、海

底复杂度以及南半球环状模(SAM)逐日指数构建广义加性模型, 探讨了海冰与气候事件对磷虾种群动态的影响。结

果表明, 磷虾幼体、雄性磷虾平均体长与 60 日前的威德尔海西北部海域海冰面积呈显著的负相关, 磷虾补充指数

与当日和 60 日前的 SAM 呈显著的正相关。随着海底复杂性的增加, 磷虾补充指数显著下降。4 个海域的海冰面

积变化对磷虾补充指数和其他种群特征指标的影响存在差异。 
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南极半岛正在经历世界上最极端的区域性快

速变暖[1-2]。尽管卫星观测结果显示, 1978—2016

年南极海冰范围呈现显著的增加趋势[3], 但多数

气候耦合模型均显示海冰范围呈现减少趋势[4-5]。

而自 2016 年开始, 卫星观测的海冰范围突然减少, 

2017 年达到创纪录的历史最低值, 且连续几年保

持低值状态, 2022 年夏季再创历史新低[6], 这与

模型预测的结果一致。海冰的减少对南大洋生态

系统造成的影响日趋显著, 对海冰具有高度依赖

性的南极磷虾 (Euphausia superba, 以下简称磷

虾)[7-8]如何响应海冰变化亦日渐受到关注。 

磷虾生物量巨大 , 呈环南极分布 [9], 是南大

洋生态系统中的关键物种, 既是初级生产力的主

要消费者, 也是南极大型生物鲸鱼、企鹅、海豹

等的重要食物来源[10]。磷虾的种群结构在多个层

面上影响着南大洋生态系统, 为了更全面清晰地

理解磷虾的种群结构, 需要进一步加强对磷虾的

补充、生长和繁殖情况的认识[11]。磷虾通过区域

性的高补充量维持其高丰度[12]。面对南大洋海冰

周期性的生长与消融 , 磷虾幼体一方面利用海

冰作为庇护以减少被捕食的风险 [13], 另一方面

利用海冰中的冰藻作为食物来源以度过食物匮

乏时期[13]。冬季海冰状况对于磷虾种群动态尤其

重要。研究表明, 磷虾较好的补充量与前一个冬

季的海冰覆盖范围呈显著的正相关关系[14]。磷虾

往往采用体长短缩[15]、缓慢生长[16]和在春、夏季

储存脂质 [17]等越冬策略应对冬季食物匮乏的状

况, 但对于那些未经历春、夏季脂质积累过程的
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磷虾幼体而言, 在遭遇严重的长时间食物匮乏状

况时, 这种非摄食性越冬策略对存活的帮助较为

有限。为了尽可能地维持磷虾种群的生存, 磷虾

利用海冰将处于发育阶段的幼体与成体种群分开, 

以减少不同生活史阶段磷虾个体对食物的竞争[18]。

最近的建模研究进一步表明, 海冰的季节性冰缘

位置是磷虾幼体补充的主要限制因素[19]。海冰的

不可预知性, 尤其是突然且急剧的变化可能导致

依赖海冰生存的磷虾种群发生变动, 并进一步影

响到磷虾适宜栖息地[20]和渔场变动[21]。 

此外, 日趋显著的气候事件可能也是影响磷

虾种群变动的潜在因素。1926—2016 年间, 磷虾

的分布范围向南收缩, 南极半岛北部海域的磷虾

丰度显著下降, 这与典型的气候事件——南半球

环状模(southern annular mode, SAM)存在关联 , 

其导致的气候变暖、多风多云天气以及海冰减少

等效应 [22]可能阻止了磷虾幼体的存活和生长 [23], 

从而导致磷虾未成体密度降低。而厄尔尼诺与南

方涛动(El Niño Southern Oscillation, ENSO)对磷

虾种群的影响也不容忽略[11]。在气候异常变化如

此频繁发生的背景下, 研究磷虾对气候异常的响

应机制尤为重要。 

布兰斯菲尔德海峡(Bransfield Strait, BS)是南

设得兰群岛与南极半岛之间较深而狭窄的海峡 , 

因其特殊的地理位置, 具有非常复杂的水文特征, 

是具有较高生物生产力的重要海域 [24], 在南极

半岛北侧生态系统功能运转中起着关键作用[25]。

而南极半岛的海冰变化具有明显的区域特征, 其

在不同海域的时间变化趋势也不一致。研究表明, 

夏秋季南极半岛东侧海域与西侧海域的海冰范围

呈现此消彼长的趋势[26]。BS 内的环流大致有 3

个来源 , 一是南极绕极流(Antarctic Circumpolar 

Circulation, ACC)的南支通过 Smith 岛、Low 岛和

Brabant 岛之间的深海峡入侵 BS, 另一支由杰拉

许海峡进入 BS, 而威德尔海的表层海水则通过南

极海峡和南极半岛周围入侵 BS[27]。因此, BS 西

部、中部、东部以及威德尔海西北侧海域的海冰

异质性动态均可能通过调控水文环境和营养物质

含量影响到海峡内磷虾种群的变动。海冰的异质

性动态与气候事件的相互作用对 BS 内生物种群

维系产生的影响变得更加复杂。除了来自本地产

卵场和海峡西部之外, BS 内部的磷虾补充群体还

有可能来自于威德尔海靠近南极半岛北部沿岸海

域[28]。尽管南极半岛西部是目前南极区域研究最

多的磷虾栖息地, 但由于未意识到区域差异, 该

海域的观测结果往往被概括化[29], 这不利于阐释

海冰变动与气候事件对磷虾种群的影响。值得注

意的是, 海冰与气候事件对包括磷虾在内的海洋

生物所产生的时滞效应 [30]也可能存在着空间异

质性。如何揭示时滞效应的空间异质性是目前尚

未解决的问题。鉴于此, 本研究利用广义加性模

型(generalized additive model, GAM)探究磷虾种

群特征与海冰、环境以及 SAM 之间的关系, 以期

为南极磷虾资源变化的影响机制研究提供一定的

科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  磷虾体长数据 

本研究采用 KRILLBASE 数据库。该数据集

汇集了 1926—2016 年的磷虾数据, 其中 BS 内的

采样时间范围为 1977—2001 年; 为与环境数据匹

配, 本研究选取了 1980—2001 年磷虾体长数据

(图 1)。为了更好地探究海冰动态及气候事件对磷

虾种群造成的结构性影响, 本研究计算了各网次

磷虾补充指数(125 个网次)[31]作为磷虾补充情况

的指标 , 并分别计算各网次磷虾幼体(127 个网

次)、雌性(113 个网次)、雄性(108 个网次)的平均

体长以代表磷虾不同生活史阶段的生长情况, 以

及计算磷虾雌性个体在整个磷虾种群中所占的比

例(220 个网次)反映磷虾种群的繁殖潜力。补充指

数被定义为体长小于或等于 36 mm 的磷虾个体数

量与该网次所有磷虾个体的数量之比 , 磷虾幼

体、雌性磷虾、雄性磷虾由 KRILLBASE 体长频

率数据库中的性成熟阶段定义。 

1.2  海冰与气候变量 

海冰密集度数据来自美国国家冰雪中心

(https://nsidc.org/data/g02202/versions/4#anchor-2), 

于 2022 年 9 月 26 日访问下载), 空间分辨率为

25 km×25 km, 时间分辨率为日(d)。由于具有每日

分辨率的海冰密集度数据时间范围为 1979 年至 



第 12 期 董亚菲等: 海冰与南半球环状模对南极布兰斯菲尔德海峡南极磷虾种群结构的影响 1545 

 

 
 

图 1  南极半岛以及海冰研究区域 

BS 为布兰斯菲尔德海峡; BSW 为布兰斯菲尔德海峡西侧; 

BSE 为布兰斯菲尔德海峡东侧; BSS 为布兰斯菲尔德海峡南

侧; SACCF 为南极绕极流南锋; SB 为南极绕极流南界; PF 为

极锋; NB 为南极绕极流北界; SAF 为亚南极锋; MinSIE 为

1979‒2001 年之间海冰最小范围; MaxSIE 为海冰最大范围; 红

色圆点为采样点位置; 红色框表示用于计算海冰面积的区域. 

Fig. 1  Antarctic Peninsula and Sea Ice study area 
BS: Bransfield Strait; BSW: the western side of Bransfield 
Strait; BSE: the easterh side of Bransfield Strait; BSS: the 
southern side of Bransfield Strait; SACCF: South Antarctic 
Circumpolar Current Front; SB: Southern Boundary of Antarctic 
Circumpolar Current; PF: Polar Front; NB: Northern Boundary 
of Antarctic Circumpolar Current; SAF: Subantarctic Front; 
MinSIE is the minimum extent of sea-ice between 1979‒2001; 
MaxSIE is the maximum extent of sea-ice; red circle: locations 
of sampling stations; the red box indicates the area used to 
calculate sea ice area. 

 
今, 考虑到海冰对磷虾的滞后影响, 故本研究磷

虾体长数据的时间范围限定为 1980—2001 年。 

BS 在水文环境上主要受来自西侧、东侧、南

侧海域海水影响(东侧和南侧为威德尔海西北部

海域[32], 且海峡内的补充群体也可能来自这些海

域[8,33]。故本研究计算了 BS、BS 东侧海域(BSE)、

BS 西侧海域(BSW)、BS 南侧(BSS)海域不同滞后

时间的海冰面积(图 1), 以探究海冰动态对磷虾种

群结构的时滞效应。 

SAM (作为指标指示气候事件)与南极半岛附

近海域的海表面温度、风和降水变化密切相关 , 

其可能通过改变栖息地的物理环境影响磷虾的分

布和生长 [34]; 故本研究采用 SAM 逐日指数

(http://lijianping.cn/dct/page/65609, 于 2023 年 3

月 27 日访问下载)探究磷虾对气候事件的响应。

考虑到 BS 周围海域海冰动态与 SAM 对海峡内磷

虾的影响可能具有滞后性, 且 SAM 通过西风增

强加大绕极深层水(circumpolar deep water)入侵

BS, 该过程通常需要 60~90 日才能扩散到南极半

岛北部和西部的陆架海域[35], 但威德尔海西北部

的冰山到达 BS 的时间通常不足 3 个月[36]。故本

研究对 SAM 指数和海冰面积设置 4 个滞后时间, 

分别为: (1) 零滞后, 即采样当日(以 0 d 表示, 下

同), (2) 30 日(30 d), (3) 60 日(60 d), (4) 90 日

(90 d)。因良好的磷虾补充与前一个冬季南极半岛

水域广泛的海冰面积呈显著相关[14], 本研究计算

了 4 个区域前一个冬季(6—8 月)的平均海冰面积

(1 winter)。 

此外, BS 的海底情况十分复杂, 陆架结构、

海洋涡流等会对磷虾的分布产生强烈影响[37], 故

本研究使用 KRILLBASE 数据库提供的两个水深

数据表示海底地形 : (1) 海底深度 (即采样位置

10 km 半径内的平均水深, 以 depth1 表示); (2) 海

底复杂度(即采样位置 10 km半径内最大和最小水

深的差值, 以 depth2 表示)对磷虾种群的影响。环

境变量的计算和匹配均通过 MATLAB (2017b)操

作完成。 

1.3  模型构建 

GAM 为广义线性模型的灵活扩展, 用于处

理响应变量和多个解释变量之间的平滑非线性

关系[38]。本研究利用 R4.2.2 程序中的 mgcv 包构

建 GAM 模型。为了避免自变量之间多重共线性

对模型结果产生的影响, 本研究使用 usdm 包通过

逐步过程得到解释变量的方差膨胀因子(variance 

inflation factor, VIF)。VIF 值小于 5 的解释变量视

为不存在多重共线性[39], 而通过多重共线性检验

的解释变量纳入到 GAM 模型中。 

GAM 模型的一般形式为[40-41]:  

 
1

( ) ( )
n

i i
i

g Y f x 


    (1)  

式中, g(Y)为链接函数, xi 为第 i 个自变量, fi(xi)为

第 i 个自变量的平滑函数, ε为误差项。 

2  结果与分析 

2.1  磷虾补充指数与环境变量之间的关系 

磷虾补充指数模型的偏差解释率为 58.4%。

磷虾补充指数与 BS 海域前一个冬季的海冰面积

呈显著正相关(F=4.81, P<0.05; 图 2a), 整体上随
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着 60 日前 BSS 的海冰面积的增加而增加(F=4.73, 

P<0.01; 图 2i), 随着 30 日前 BSS 的海冰面积的

增加先减小后增大(F=4.49, P<0.01; 图 2h)。磷虾

补充指数与采样当日(F=8.85, P<0.01; 图 2k)以及

60 日前的 SAM 均呈显著正相关(F=22.6, P<0.001; 

图 2m), 与海底复杂度呈显著负相关(F=5.82, P< 

0.05; 图 2p), 与采样水深无显著相关性(F=0.37, 

P>0.05; 图 2o)。 
 

 
 

图 2  南极磷虾补充指数 GAM 模拟结果 

BS_1 winter、BS_0 d、BS_30 d、BS_60 d、BS_90 d 为前一个冬季、采样当日、采样 30 日前、60 日前、90 日前 BS 的海冰面

积; BSE_0 d 为采样当日 BS 东侧的海冰面积; BSW_0 d 为采样当日 BS 西侧的海冰面积; BSS_30 d、BSS_60 d、BSS_90 d 为 30

日前、60 日前、90 日前 BS 南侧的海冰面积; SAM_0 d、SAM_30 d、SAM_60 d、SAM_90 d 为采样当日、30 日前、60 日前、

90 日前的 SAM 指数; depth1 为海底深度; depth2 为海底复杂度. 

Fig. 2  The modelling results of GAM on recruitment index of Euphausia superba 
BS_1 winter, BS_0 d, BS_30 d, BS_60 d, and BS_90 d represent the sea ice area in the Bransfield Strait during the previous winter, at 
the sampling day, 30, 60, and 90 days before the sampling, respectively; BSE_0 d represents the sea ice area on the eastern side of the 
Bransfield Strait at the sampling day; BSW_0 d represents the sea ice area on the western side of the Bransfield Strait during the 
sampling day; BSS_30 d, BSS_60 d, and BSS_90 d indicate the sea ice area on the southern side of the Bransfield Strait at 30, 60, and 
90 days before the sampling day, respectively; SAM_0 d, SAM_30 d, SAM_60 d, SAM_90 d represent the SAM index on the 
sampling day, 30 days, 60 days, and 90 days before sampling; depth1 represents the depth of the seafloor; depth2 represents the 
complexity of the seafloor. 

 

2.2  磷虾幼体平均体长与环境变量之间的关系 

磷虾幼体平均体长模型的偏差解释率为

71.5%, 且磷虾幼体平均体长与 4 个海域不同滞

后时间的海冰面积和 4 个滞后时间的 SAM 指数

均存在显著相关关系(P<0.05; 图 3)。磷虾幼体

平均体长与采样当日前(F=3.92, P<0.05; 图 3b)

和 60 日前(F=14.60, P<0.001; 图 3d) BS 的海冰

面积呈显著负相关关系, 而与 30 日前 BS 的海

冰面积呈显著正相关(F=9.41, P<0.01; 图 3c)。

磷虾幼体平均体长随采样当日 BSW 海冰面积的

增加先减小后增大(F=6.50, P<0.01; 图 3g), 而

与采样当日 BSE 海冰面积整体上呈负相关
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(F=10.60, P<0.001; 图 3f)。磷虾幼体平均体长

与 60 日前 BSS 海冰面积均呈显著负相关(F= 

13.94, P<0.05; 图 3i)。磷虾幼体平均体长与采

样当日 (F=4.24, P<0.05; 图 3k)、60 日前 (F= 

30.90, P<0.05; 图 3l) SAM 指数整体均呈显著负

相关, 随着 30 日前(F=9.98, P<0.05; 图 3m)、90

日前(F=8.87, P<0.05; 图 3n) SAM 的增加先增

加后减小。  
 

 
 

图 3  南极磷虾幼体平均体长 GAM 模型结果 

BS_1 winter、BS_0 d、BS_30 d、BS_60 d、BS_90 d 为前一个冬季、采样当日、采样 30 日前、60 日前、90 日前 BS 的海冰面

积; BSE_0 d 为采样当日 BS 东侧的海冰面积; BSW_0 d 为采样当日 BS 西侧的海冰面积; BSS_30 d、BSS_60 d、BSS_90 d 为 30

日前、60 日前、90 日前 BS 南侧的海冰面积; SAM_0 d、SAM_30 d、SAM_60 d、SAM_90 d 为采样当日、30 日前、60 日前、

90 日前的 SAM 指数; depth1 为海底深度; depth2 为海底复杂度. 

Fig. 3  The modelling results of GAM on average length of larval Euphausia superba 
BS_1 winter, BS_0 d, BS_30 d, BS_60 d, and BS_90 d represent the sea ice area in the Bransfield Strait during the previous winter, at 
the sampling day, 30, 60, and 90 days before the sampling, respectively; BSE_0 d represents the sea ice area on the eastern side of the 
Bransfield Strait at the sampling day; BSW_0 d represents the sea ice area on the western side of the Bransfield Strait during the 
sampling day; BSS_30 d, BSS_60 d, and BSS_90 d indicate the sea ice area on the southern side of the Bransfield Strait at 30, 60, and 
90 days before the sampling day, respectively; SAM_0 d, SAM_30 d, SAM_60 d, SAM_90 d represent the SAM index on the 
sampling day, 30 days, 60 days, and 90 days before sampling; depth1 represents the depth of the seafloor; depth2 represents the 
complexity of the seafloor. 

 

2.3  雄性磷虾平均体长与环境变量之间的关系 

雄性磷虾平均体长模型的偏差解释率为

62.3%, 且雄性磷虾平均体长仅受到 BS 海冰面积

和 SAM 的滞后影响(P<0.05; 图 4)。雄性磷虾平

均体长与前一个冬季 BS 海冰面积显著相关(F= 

4.70, P<0.01; 图 4a), 但变化趋势较为复杂。当前

一个冬季 BS 海冰面积约大于 18000 km2 时, 雄性

磷虾平均体长随其增加而增大(图 4a)。雄性磷虾

平均体长与 90 日前 BS 海冰面积呈显著负相关

(F=8.31, P<0.001; 图 4e)。雄性磷虾平均体长随着

30 日前 SAM 的增加先增大后减小(F=3.93, P< 

0.05; 图 4j)。 
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图 4  南极磷虾雄性平均体长 GAM 模型结果 

BS_1 winter、BS_0 d、BS_30 d、BS_60 d、BS_90 d 为前一个冬季、采样当日、采样 30 日前、60 日前、90 日前 BS 的海冰面

积; BSE_0 d 为采样当日 BS 东侧的海冰面积; BSW_0 d 为采样当日 BS 西侧的海冰面积; BSS_30 d、BSS_60 d、BSS_90 d 为 30

日前、60 日前、90 日前 BS 南侧的海冰面积; SAM_0 d、SAM_30 d、SAM_60 d、SAM_90 d 为采样当日、30 日前、60 日前、

90 日前的 SAM 指数; depth1 为海底深度; depth2 为海底复杂度. 

Fig. 4  The modelling results of GAM on average length of male Euphausia superba 
BS_1 winter, BS_0 d, BS_30 d, BS_60 d, and BS_90 d represent the sea ice area in the Bransfield Strait during the previous winter, at 
the sampling day, 30, 60, and 90 days before the sampling, respectively; BSE_0 d represents the sea ice area on the eastern side of the 
Bransfield Strait at the sampling day; BSW_0 d represents the sea ice area on the western side of the Bransfield Strait during the 
sampling day; BSS_30 d, BSS_60 d, and BSS_90 d indicate the sea ice area on the southern side of the Bransfield Strait at 30, 60, and 
90 days before the sampling day, respectively; SAM_0 d, SAM_30 d, SAM_60 d, SAM_90 d represent the SAM index on the 
sampling day, 30 days, 60 days, and 90 days before sampling; depth1 represents the depth of the seafloor; depth2 represents the 
complexity of the seafloor. 

 

2.4  雌性磷虾平均体长与环境变量之间的关系 

雌性磷虾平均体长模型的偏差解释率为

58.6%, 模型结果显示仅有 BS 和 BSS 海冰面积对

雌性磷虾平均体长的影响存在时滞效应(P<0.05; 

图 5)。雌性磷虾的平均体长随着前一个冬季 BS

海冰面积的增加先减小后增大 (F=4.11, P<0.01; 

图 5a); 与雄性类似, 当前一个冬季 BS 海冰面积

约大于 18000 km2 时, 雌性磷虾平均体长随其增

加而增大(图 5a, 图 4a)。雌性磷虾的平均体长与

60 日前 BSS 海冰面积整体上呈负相关(F=4.23, 

P<0.01; 图 5g)。 

2.5  雌性磷虾占比与环境变量之间的关系 

雌性磷虾占比模型的偏差解释率为 36.2%, 

模型结果显示仅有 BS 海冰面积和 SAM 对雌性磷

虾占比的影响存在时滞效应(P<0.05; 图 6)。雌性

磷虾占比随前一个冬季 BS 海冰面积的增加先呈

现显著下降趋势, 后逐渐平缓(F=4.42, P<0.01; 

图 6a), 而与 4 个滞后时间 SAM 指数的相关关系

各不相同 ,  其中 ,  磷虾雌性占比与采样当日的

SAM 呈显著正相关(F=9.56, P<0.01; 图 6j), 与 90

日前的 SAM 呈显著负相关(F=16.79, P<0.001; 图

6m), 随着 30 日前 SAM 的增加先增大后减小 
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图 5  南极磷虾雌性平均体长 GAM 模型结果 

BS_1 winter、BS_0 d、BS_30 d、BS_60 d、BS_90 d 为前一个冬季、采样当日、采样 30 日前、60 日前、90 日前 BS 的海冰面

积; BSE_0 d 为采样当日 BS 东侧的海冰面积; BSW_0 d 为采样当日 BS 西侧的海冰面积; BSS_30 d、BSS_60 d、BSS_90 d 为 30

日前、60 日前、90 日前 BS 南侧的海冰面积; SAM_0 d、SAM_30 d、SAM_60 d、SAM_90 d 为采样当日、30 日前、60 日前、

90 日前的 SAM 指数; depth1 为海底深度; depth2 为海底复杂度. 

Fig. 5  The modelling results of GAM on average length of female Euphausia superba 
BS_1 winter, BS_0 d, BS_30 d, BS_60 d, and BS_90 d represent the sea ice area in the Bransfield Strait during the previous winter, at 
the sampling day, 30, 60, and 90 days before the sampling, respectively; BSE_0 d represents the sea ice area on the eastern side of the 
Bransfield Strait at the sampling day; BSW_0 d represents the sea ice area on the western side of the Bransfield Strait during the 
sampling day; BSS_30 d, BSS_60 d, and BSS_90 d indicate the sea ice area on the southern side of the Bransfield Strait at 30, 60, and 
90 days before the sampling day, respectively; SAM_0 d, SAM_30 d, SAM_60 d, SAM_90 d represent the SAM index on the 
sampling day, 30 days, 60 days, and 90 days before sampling; depth1 represents the depth of the seafloor; depth2 represents the 
complexity of the seafloor. 

 

(F=5.25, P<0.05; 图 6k), 随着 60 日前 SAM 的增

加先减小后增大(F=4.33, P<0.01; 图 6l)。 

3  讨论 

3.1  前一年冬季海冰面积对磷虾种群的影响 

磷虾幼体能否成功越冬是决定磷虾种群规模

的主要因素, 磷虾的高补充与前一个冬季海冰面

积的高覆盖有关[42]。本研究结果表明, BS 前一个

冬季良好的海冰覆盖有利于来年磷虾的补充(图

2a), 这与已有的研究结果一致[14,28]。南大洋冬季

缺乏光照, 且食物匮乏[43], 海冰可为体长较小且

游泳能力较弱的磷虾幼体提供食物和庇护所 [7], 

有助于磷虾幼体成功越冬, 从而提高磷虾种群的

补充量[8], 这可能是海冰覆盖有利于来年磷虾补

充的原因之一。 

海冰对磷虾越冬期间生长发育的影响机制较

为复杂。本研究结果显示, 雌性、雄性平均体长

以及雌性占比均受到前一个冬季 BS 海冰面积的

显著影响, 但其趋势并不一致。磷虾有其独特的

越冬策略, 当冬季海冰覆盖范围不足时, 海冰无

法提供足够的食物来源以支持磷虾成功越冬, 故

越冬期间磷虾消耗春、夏季储存的大部分脂质[17];  
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图 6  雌性南极磷虾占比 GAM 模型结果 

BS_1 winter、BS_0 d、BS_30 d、BS_60 d、BS_90 d 为前一个冬季、采样当日、采样 30 日前、60 日前、90 日前 BS 的海冰面

积; BSE_0 d 为采样当日 BS 东侧的海冰面积; BSW_0 d 为采样当日 BS 西侧的海冰面积; BSS_30 d、BSS_60 d、BSS_90 d 为 30

日前、60 日前、90 日前 BS 南侧的海冰面积; SAM_0 d、SAM_30 d、SAM_60 d、SAM_90 d 为采样当日、30 日前、60 日前、

90 日前的 SAM 指数; depth1 为海底深度; depth2 为海底复杂度. 

Fig. 6  The modelling results of GAM on ratio of females to Euphausia superba population 
BS_1 winter, BS_0 d, BS_30 d, BS_60 d, and BS_90 d represent the sea ice area in the Bransfield Strait during the previous winter, at 
the sampling day, 30, 60, and 90 days before the sampling, respectively; BSE_0 d represents the sea ice area on the eastern side of the 
Bransfield Strait at the sampling day; BSW_0 d represents the sea ice area on the western side of the Bransfield Strait during the 
sampling day; BSS_30 d, BSS_60 d, and BSS_90 d indicate the sea ice area on the southern side of the Bransfield Strait at 30, 60, and 
90 days before the sampling day, respectively; SAM_0 d, SAM_30 d, SAM_60 d, SAM_90 d represent the SAM index on the 
sampling day, 30 days, 60 days, and 90 days before sampling; depth1 represents the depth of the seafloor; depth2 represents the 
complexity of the seafloor. 

 

同时, 磷虾的生长缓慢[16], 甚至体长短缩[15], 磷

虾的平均体长也可能会因此而减小。当 BS 冬季

海冰覆盖范围较广时, 越高的海冰覆盖范围代表

着越丰富的食物来源, 故此时海冰范围的增加有

利于磷虾的生长发育。但冬季海冰能够提供的食

物较为有限 , 所以这可能是导致本研究结果中

“前一个冬季海冰与磷虾不同性别和雌性占比的

相关关系趋势并不一致 , 以及存在非线性关系”

的原因之一。另一方面, 由于补充群体的体长较

小, 拉低了雌性、雄性磷虾体长的平均值[23]。因

此, 雌性、雄性磷虾平均体长的减少可能意味着

更多补充群体的加入 , 这可能解释了前一个冬

季海冰面积对雌性、雄性磷虾平均体长与补充指

数影响的不一致。 

海冰可将发育中的磷虾幼体与成体分开, 减

少个体发育对食物的竞争和同类相食现象的发生, 

从而提高了磷虾的存活率[18]。游泳能力更强的大

个体磷虾拥有更多的食物选择, 比如海冰边缘的

藻类、水体中以及海底的碎屑[44]。在食物匮乏的

冬季, 相对于南乔治亚岛和拉扎列夫海来说, 水

深较浅的 BS 能够提供更多食物以帮助磷虾越冬, 

较浅的水深有利于更长时间的浮游植物供应, 也
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有利于磷虾获得底栖食物来源[29]。磷虾补充指数

与海底复杂度呈显著的负相关关系, 说明磷虾补

充群体可能更倾向于在海底地形相对平坦的区域

聚集, 如 BS 南侧较为平坦的陆架水域。除了地形

本身对磷虾集群分布的影响外, BS 北部存在巨大

海沟, 使得海峡内海底复杂度差异较大, 且 BS 北

部海沟处存在流速较高的西边界流, 可能不利于

小个体磷虾停留, 这可能也导致该海域磷虾补充

指数较低[45]。 

3.2  威德尔海海冰面积对磷虾种群的影响 

BS 水文环境十分复杂, 主要受来自海峡西侧

温暖的 ACC 和海峡东侧寒冷的威德尔海影响。

BS 内的磷虾较有可能来自于海峡西侧(即由别林

斯高晋海输送)和海峡南侧的陆架海域(即威德尔

海西北部的陆架海域输送)[8]。考虑到磷虾输送需

要一定的时间以及海峡周围海域对海峡内水文环

境的影响也存在一定的滞后, 因而本研究划分了

包括 BS 在内的 4 个海域, 并采用了不同滞后时间

的海冰面积进行研究。磷虾幼体平均体长与不同

滞后时间 4 个海域的海冰面积均显著相关(图 3), 

但趋势并不相同, 且只与海峡内和 BSS 海域存在

滞后相关。海峡内海冰面积对磷虾生长的影响滞

后了 30~60 d (图 3a~c), 可能是因为海峡内海冰

变化影响本地产卵场磷虾幼体的生长, 其对磷虾

生长的影响通过 30~60 d 的累加最终变得显著。

而磷虾幼体平均体长与 30 d 前海峡内海冰面积呈

显著的正相关关系可能是因为良好的海冰覆盖降

低了磷虾幼体被捕食的风险, 并为其提供了丰富

的食物来源, 有利于其生长发育[7]。 

本研究结果显示, 磷虾幼体、雄性磷虾平均

体长与 BSS 海域海冰面积存在不同滞后时间的显

著关系 , 且主要为负相关 , 而磷虾补充指数与

BSS 海域海冰面积整体上为正相关。BSS 海冰面

积对 BS 磷虾补充指数的影响滞后了 30~60 d (图

2a~c), 对 BS 磷虾生长的影响滞后了 60~90 d (图

3a~c, 图 5a~c)。究其原因, 可能是因为威德尔海

海冰融化导致海水中的藻类和营养物质增加, 从

而促进了威德尔海磷虾种群的生长, 生长良好的

磷虾经历了一定时间被输送到 BS 内, 从而导致

威德尔海海冰覆盖范围的变化显著影响到海峡内

雌性、雄性磷虾平均体长和补充指数。由于气温

升高等原因冰架开始融化, 威德尔西北侧冰架上

裂解下来的部分冰山 3 个月内随海流移动到 BS

内[36]。在威德尔海磷虾产卵场孵化的磷虾仔体和

磷虾幼体可能随着裂解的冰山一起被输送到 BS, 

裂解的冰山可以为磷虾提供食物来源与庇护所[7], 

另外, 冰山的移动可以帮助磷虾减少因游泳而产

生的能量损耗[36]。因此, 威德尔海的海冰面积愈

小, 即有可能由于温度上升的关系导致威德尔海

裂解的冰山愈多 , 越有利于磷虾幼体被输送到

BS。再者, 冰山、浮冰以及海流可以将威德尔海

的藻类和营养物质输送到 BS 内[46], 从而提高海

峡内生产力, 为磷虾提供了丰富的食物来源, 有

利于海峡内磷虾的生长发育。综上, 无论是磷虾

的输送, 还是营养物质的输送, 均解释了 BS 磷虾

平均体长与两三个月前威德尔海海冰范围的显著

负相关。 

3.3  磷虾种群对 SAM 的响应 

过去几十年来, SAM 表现出前所未有的正极

性, 对整个南半球的气候产生了影响[47]。正相位

的 SAM 指数导致南极半岛西侧水域上空的西风

增强[48], 海峡内上升流增强, 上升流带来了底层

的营养盐以及温暖的海水[49], 有利于磷虾幼体的

聚集, 从而导致磷虾补充指数随着 SAM 的增大

而上升。磷虾雌性占比与 4 个滞后时间的 SAM 指

数均呈显著的相关关系, 说明 SAM 指数对磷虾

雌性占比具有重要影响 , 但其趋势却并不相同 , 

这表示雌性磷虾占比与不同滞后时间的 SAM 指

数的关系可能十分复杂。 

SAM 正相位带来的影响不仅包括上升流增

强, 还包括来自威德尔海的海水近海平流增加[49], 

暖水的上升与冷水输送的减缓不利于秋、冬季海

冰的生成。冬季, 海冰的减少意味着磷虾幼体的

栖息地减少, 会导致磷虾补充指数降低。而本研

究结果显示 , 磷虾补充指数与当日和 60 日前

SAM 指数呈显著的正相关关系, 这与前人研究得

到的 SAM 正相位不利于磷虾幼体的生存[18]以及

降低了磷虾幼体密度[23]的结果相反。 
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造成上述差异的原因可能源于 BS 内磷虾种

群来源的区域差异。BS 的一部分磷虾可能是由威

德尔海输送 [8]; 威德尔海具有大面积的冰架, 与

南极半岛西侧、北侧海域相比, 威德尔海的水温

较低。由于磷虾的生长、繁殖需要适宜的温度范

围, 过低或过高的温度均有可能对磷虾的生长、

繁殖造成负面影响[50-51]; 因此, 由于威德尔海海

水温度较低, 正相位的 SAM 所导致的威德尔海

水温升高可能有利于磷虾种群发育, 而南极半岛

西侧海域原本就具有适于磷虾栖息的海水温度 , 

海水温度升高则可能不利于磷虾种群的繁衍。另

一个原因可能是 BS 的水文环境十分复杂所致。

即使 SAM 增强了西风以及减少了海峡内的海冰

覆盖范围, 海峡内仍可以通过环流输送得到来自

威德尔海的浮冰以及营养物质的补充 ; 因此 , 

SAM 指数对海峡内磷虾的影响可能与周围海域

不同。除此之外, 正相位的 SAM 导致海冰减少, 

大分子的硅藻数量随之减少[52], 从而影响了大个

体磷虾的摄食效率[53], 且温度升高会使磷虾生长

率变慢[54], 这造成小体长磷虾变多, 大体长磷虾

变少[55], 并进一步导致磷虾平均体长随 SAM 指

数的增大而降低。虽然有研究表明, 在模型中同

时考虑 ENSO 与 SAM 时, 磷虾与 ENSO 的显著时

滞效应消失[23], 但由于南极半岛最北端的浮游植

物、磷虾补充量受到 ENSO 驱动的南极绕极流南

锋位置变化的调控[56]; 因此, ENSO 对于磷虾的

潜在影响不容忽视。 

4  结论 

本文研究了 BS 内、东侧、西侧以及南侧 4

个区域不同滞后时间的海冰面积、不同滞后时间

的 SAM 指数以及海底复杂度对磷虾补充指数、

磷虾幼体平均体长、雌性磷虾平均体长、雄性磷

虾平均体长以及雌性占比的影响。研究发现, 前

一个冬季 BS 海冰面积的增加促进补充指数的升

高, 但对于磷虾平均体长的影响较为复杂, 在适

宜的海冰面积时才会使磷虾的平均体长增加。除

了海峡内海冰面积外, 海峡内幼体、雄性磷虾平

均体长主要受威德尔海西北部海域海冰面积影

响。磷虾平均体长与海冰面积和 SAM 指数以及

其他气候因素的复杂关系, 需要进一步展开研究, 

以期更好地了解 BS 内磷虾对于本地和周围海域

海冰变化以及气候变化的响应。 
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Effects of sea ice and Southern Annular Mode on the length-based 
index of the Antarctic krill (Euphausia superba) population in the 
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Abstract: Antarctic krill (Euphausia superba) is a keystone species in the Southern Ocean ecosystem, and its 
physiological processes across all life history stages are closely related to sea ice dynamics. The rapid warming of 
the Antarctic Peninsula and the southward shift in krill distribution range have garnered attention regarding the 
response of Antarctic krill to sea ice dynamics. The population structure of the Antarctic krill affects the Southern 
Ocean ecosystem at multiple trophic levels. Achieving a thorough understanding of the Antarctic krill population 
structure necessitates additional understanding of the replenishment, growth, and reproduction of this species. In 
this study, we used an open-access database to calculate five indices that reflect the population structure of 
Antarctic krill in the Bransfield Strait, that is, recruitment index, average length of larval, female, and male 
individuals in the population, and the ratio of females in the population, and developed a generalized additive 
model to analyze the effects of sea ice area within the Bransfield Strait and the other three areas adjacent to the 
Bransfield Strait, water depth, seafloor complexity, and daily index of the southern annular mode (SAM) on krill 
population dynamics. Since changes in sea ice and SAM have delayed impacts on Antarctic krill, this study 
proposes lag times of 0, 30, 60, and 90 d for both sea ice dynamics in the four areas and SAM. The results indicate 
that the increased sea ice area in the Bransfield Strait in the winter of the previous year promoted an increase in the 
recruitment index. Furthermore, aside from the sea ice area in the Strait, the Weddell Sea predominantly 
influenced the average lengths of juvenile and male Antarctic krill in the Bransfield Strait. The impact of sea ice 
area may be due to the fact that the Antarctic krill population in Bransfield Strait originates from the northwest 
Weddell Sea. The average length of male krill and krill juveniles exhibited a significant negative correlation with 
the sea ice area in the northwest Weddell Sea 60 d prior. This demonstrates the complexity of the influence of sea 
ice on average Antarctic krill length. The correlation between the Antarctic krill recruitment index and SAM was 
significantly positive on both the current day and 60 d prior. This finding contradicts previous studies that 
suggested that the positive effect of SAM was detrimental to Antarctic krill juvenile survival and resulted in a 
reduced density of Antarctic krill juveniles. This may be because positive SAM enhances upwelling and increases 
productivity, providing more food for juvenile Antarctic krill, leading to an increase in the recruitment index. 
Another possibility is that the effect of SAM on krill is regionally variable. As seafloor complexity increased, the 
Antarctic krill recruitment index decreased significantly. This may be because complex water depths imply a 
complex hydrological environment that is not conducive to the survival of Antarctic krill with poor swimming 
abilities. The influence of sea ice and circulation in the northwest Weddell Sea on Antarctic krill in the Bransfield 
Strait and the complex relationship between Antarctic krill and SAM require further study to better understand the 
effects of sea ice changes on Antarctic krill in the local and surrounding waters of the Bransfield Strait and its 
response to climate change. 
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