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摘要: 为分析海洋环境变化对鱼类繁殖的影响 , 深入了解小黄鱼(Larimichthys polyactis)补充机制 , 本研究基于

2015 年、2017 年、2018 年 5 月海州湾及其邻近海域产卵场调查数据, 利用两阶段广义可加模型(two-stage Gener-
alized Additive Model)研究了小黄鱼鱼卵分布与海洋环境因子之间的关系。结果显示小黄鱼鱼卵丰度的年际变化较

大, 鱼卵高丰度区集中分布在 33.5°N~34.5°N、水深 10~20 m 的近岸河口区。海水温度和盐度是影响小黄鱼鱼卵分

布重要的因素。鱼卵集中分布区表层温度为 17℃, 表层盐度为 29.5~30.5; 底层温度为 16~18℃, 底层盐度为 29。
水温的年际变动也影响了小黄鱼鱼卵丰度, 在水温较高的年份鱼卵丰度明显较高。本研究揭示了小黄鱼鱼卵的时

空分布特征和环境因子之间的关系, 为小黄鱼产卵场保护区、资源量化管理等措施提供科学依据。 
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小黄鱼(Larimichthys polyactis), 隶属于鲈形

目 (Perciformes), 石首鱼科 (Sciaenidae), 黄鱼属

(Larimichthys)[1], 主要分布于中国的渤海、黄海、

东海以及朝鲜半岛海域沿岸, 每年渔获量超过 30
万 t, 在中国近海渔业中占有重要的经济地位[2-4]。

该种为典型的产卵洄游性鱼类, 每年 3 月份由外

海向近岸做产卵洄游, 4—6 月进行产卵, 繁殖期

随着纬度的增加逐渐延缓[5]。海州湾及邻近海域

为小黄鱼重要的产卵场之一, 该海域产卵高峰期

在每年 5 月份[6-8]。国内外关于小黄鱼的研究主要

涉及年龄与生长 [9-10]、摄食习性 [11-12]、繁殖习     
性[13-14]、种群结构及其洄游习性[5]、资源量及分

布[15]等方面, 而有关其早期补充尤其是鱼卵分布

的研究相对较少。 
鱼类早期补充群体对于环境变化极为敏感 , 

海洋环境的微小变化可能对其产生重大的影   

响 [16]。近年来 , 受气候变化和人类活动的影响 , 
小黄鱼生长繁殖习性发生了变化, 产卵场位置有

一定程度的偏移[8]。此外, 小黄鱼产卵场范围扩展

到外海海域, 且产卵场水温、盐度和水深等分布

特征较过去也发生了较大变化[14, 17]。鱼类早期补

充是研究鱼类种群动态的基础, 与海洋环境因子

间有着密切联系, 因此解析鱼卵和产卵群体的分

布随环境变化的响应对于渔业管理和保护具有重

要意义。 
广义可加模型 (Generalized Additive Model, 

GAM)是最常见的回归模型之一 , 能够灵活处理

数据间的复杂联系, 目前主要应用于研究渔业资

源与环境因素的关系[18]、渔业资源的分布预测[19]

等方面。在鱼卵调查中, 鱼卵分布通常具有不均

匀性且零值站位比例较高, 调查数据很难服从某

一种特定的数据分布模式[20], 因此标准的 GAM
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不能很好地反映鱼卵分布与环境因子之间的关

系。两阶段广义可加模型(two-stage GAM)是对

GAM 的扩展[21], 针对于处理生物调查数据中常见

的零膨胀问题, 在渔业研究中得到广泛应用[22-23]。

为解析小黄鱼鱼卵时空分布特征, 揭示其与环境

因子之间的关系, 本研究根据 2015 年、2017 年和

2018 年 5 月份海州湾及其邻近海域产卵场调查数

据, 分析了小黄鱼鱼卵在不同年间的时空分布特

征, 并且基于 two-stage GAM 探讨影响小黄鱼鱼

卵分布的主要环境因子, 以期为小黄鱼产卵场养

护和管理措施(如海洋保护区)提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  数据来源 
小黄鱼鱼卵丰度及环境数据来源于 2015 年、

2017 年、2018 年 5 月在海州湾及其邻近海域进行

的产卵场调查。调查范围为 33°N~36°N, 119°E~ 
122°E, 共覆盖 146 个站位(图 1)。使用带有流量

计的大型浮游生物网进行水平拖网采样, 其网口 
直径 0.8 m, 网目 0.505 mm, 网衣 2.8 m; 拖曳时

间 10 min, 拖速约 2.0 kn。采集到的样品用 5%福

尔马林固定保存, 实验室镜检将鱼卵挑出, 并根

据形态特征对小黄鱼鱼卵进行鉴定。本调查共收

集到 2415 粒小黄鱼鱼卵, 根据各个站位小黄鱼鱼

卵的数量及滤水量, 计算出每个站位小黄鱼鱼卵

的丰度(ind/m3), 并运用 Surfer 软件绘制小黄鱼鱼

卵的时空丰度分布图。 
在拖网调查过程中, 使用 XR-420 型 CTD 进

行现场温度、盐度和水深等环境因子的测定。底

质类型的数据来源于中国海域底质的相关研究[24], 
其中底质类型分为粗砂、粉砂质砂等 11 种类型。

离岸距离, 根据调查站位到岸上的最短距离, 由
R 3.3.2 软件(R Core Team)中的 Sp 包计算而得[25]。

利用 Sufer 软件分别绘制海州湾及其邻近海域小

黄鱼鱼卵时空丰度分布与底温(SBT)、底盐(SBS)
关系图, 以分析小黄鱼鱼卵的分布规律。 

 

 
 

图 1  海州湾及其邻近海域鱼卵调查站位 
Fig. 1  Survey stations of fish eggs in Haizhou Bay and adjacent waters 

 

1.2  模型方法     
鱼卵及产卵场的分布受多种海洋环境因子的

影响, 且环境因子之间有着紧密联系[26]。小黄鱼

鱼卵为浮性卵, 成活率主要受表层海洋环境的限

制[27-29], 因此表层水温、盐度和离岸距离均可能

与鱼卵分布有较强的相关性[30-31]。而另一方面小

黄鱼为近底层鱼类, 其分布与底温、底盐等底层

海洋环境有较强关联, 从而间接决定其鱼卵的分

布[8, 14]。因此本研究分别探讨了小黄鱼鱼卵的分

布与表层环境变量和底层环境变量的关系。 
本研究利用两阶段广义可加模型 (two-stage 

GAM)分析了小黄鱼鱼卵分布与环境因子的关

系。该模型的构建分为两个步骤: GAM1 中假设误

差服从二项分布, 采用 logistic 链接函数, 模拟小

黄鱼鱼卵出现的概率 (P)与环境因子的关系 ; 
GAM2 假设误差服从高斯分布, 采用 identical 链

接函数, 模拟在鱼卵出现的情况下小黄鱼鱼卵丰

度 Y 与环境因子的关系[21]。 
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式中 α为截距项, xi 为第 i 个解释变量, ε为误差项, 
si 为样条平滑函数。 
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1.3  因子筛选 
表层环境变量包括表温(SST)、表盐(SSS)、

水深(depth)、离岸距离(distance)、经度(lon)、纬

度(lat)6 个因子; 底层环境变量包括底温(SBT)、
底盐(SBS)、底质类型(type)、水深(depth)、离岸

距离(distance)、经度(lat)、纬度(lon) 7 个因子。

本研究利用方差膨胀系数(VIF)对表层和底层因

子分别进行多重共线性检验, 筛选适合加入模型

的因子[32]。VIF 阈值设为 3, 即 VIF>3 的解释变

量在建模之前予以去除。 
在模型拟合过程中, 利用逐步回归方法依次

将因子加入到模型中, 结合 AIC 准测(Akaike In-
formation Criterion)[33]和偏差解释率对因子进行

筛选。AIC 值越低, 偏差解释率越高, 模型的拟合

效果越好。不同模型间的 AIC 值小于 2 视为差异

不显著。其中 AIC 的计算方法如下:  
AIC = 2k – 2lnL 

式中 k 是参数个数, L 是似然函数。 
以上模型构建过程均在 R 3.3.2 软件(R Core Team)
中实现, 其中 Two-stage GAM 由 gam 包构建[34]。 

2  结果与分析 

2.1  小黄鱼鱼卵分布 
小黄鱼鱼卵丰度有明显的年际变化, 具体表

现为 2015 年、2017 年较高, 2018 年相对较低。三

年的空间分布模式大体一致, 即鱼卵主要分布在

调查海域的中南部 , 其中高丰度分布区集中在

33.5°N~34.5°N 的近岸海域(图 2)。 
 

 
 

图 2  海州湾及其邻近海域海域小黄鱼鱼卵时空分布 
Fig. 2  Temporal and spatial distribution of eggs of Larimichthys polyactis in Haizhou Bay and adjacent waters 

 
2.2  GAM 模型 

方差膨胀因子(VIF)分析表明在表层的环境

因子中 , 经度与其他环境因子存在较强共线性 ; 
在底层的环境因子中, 经度、离岸距离与其它环

境因子具有多重共线性。将共线性较强的因子舍

去, 其它因子加入模型变量的进一步筛选。 
结合 AIC 准则和偏差解释率对模型中的因子

进行筛选 ( 表 1), 分别构建表层、底层最适

Two-stage GAM:  
表层 GAM: GAM1: Logit(P) = year + s(SST) + 

s(SSS) + s(depth) + s(distance) 
GAM2: Y = year + s(lat) + s(SSS)  
底层 GAM: GAM1: Logit(P) = year + s(SBT) 

+ s(SBS) + s(lat)  
GAM2: Y = year + s(SBS) + s(lat)  
在表层的 Two-stage GAM 中, GAM1 的累积

偏差解释率为 28.39%, 其中水深、表温、离岸距

离、表盐的偏差解释率分别为 10.60%、5.20%、

6.56%、4.42%; GAM2 的累积偏差解释率为 35.5%, 
纬度的贡献率最大, 为 21.42%, 其次是表盐和年

份, 分别为 7.33%和 6.75%。在底层的 Two-stage 
GAM 模型中, GAM1 的累积偏差解释率为 25.58%, 
其中纬度、底盐、底温、年份的贡献率分别为

9.81%、7.35%、6.81%、1.61%; GAM2 的累积偏

差解释率为 40.55%, 纬度和底盐的贡献率较大, 为
21.42%和 12.38%, 年份的贡献率较小, 为 6.75% 
(表 1)。 
2.3  鱼卵丰度与解释变量的关系 

年份、纬度等时空因子对小黄鱼鱼卵分布有

明显影响(图 3)。鱼卵出现的概率在 2015 年最高, 
为 50.88%, 2018 年、2017 年出现概率较低, 分别 
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表 1  模型拟合结果及各因子重要性 
Tab. 1  Result from models fitting and analysis of important factors 

水层 
layer 

模型 
model 

加入的 
因子 
added  
factors 

累积偏差解释率 
accumulation  
of deviance  
explanation 

贡献率
importance

AIC 水层
layer

模型
model

加入的

因子
added 
factors

累积偏差解释率 
accumulation  
of deviance  
explanation 

贡献率
importance

AIC 

表层  
surface 
layer 

GAM1 year 1.61 1.61 201.25
底层 

bottom 
layer

GAM1 year 1.61 1.61 201.25

  +distance 8.17 6.56 196.23   +lat 11.42 9.81 189.77

  +depth 18.77 10.60 183.19   +SBS 18.77 7.35 183.19

  +SST 23.97 5.20 180.87   +SBT 25.58 6.81 177.68

  +SSS 28.39 4.42 180.11  GAM2 year 6.75 6.75 63.92

 GAM2 year 6.75 6.75 63.92   +lat 28.17 21.42 55.34

  +lat 28.17 21.42 55.34   +SBS 40.55 12.38 51.81

  +SSS 35.50 7.33 56.79       

注: year 表示调查年份; distance 表示离岸距离; depth 表示水深; SST 表示表层海水温度; SSS 表示表层海水盐度; lat 表示纬度; SBT 表

示底层海水温度; SBS 表示底层海水盐度. 
Note: year indicates survey year; distance indicates offshore distance; depth indicates depth of water; SST indicates sea surface temperature; 
SSS indicates sea surface salinity; lat indicates latitude; SBT indicates sea bottom temperature; SBS indicates sea bottom salinity.  

 

 
 

图 3  时空因子对小黄鱼鱼卵分布的影响 
Fig. 3  Effects of spatiotemporal factors on the egg distribution of Larimichthys polyactis 
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为 36.59%、35.42%(图 3a)。鱼卵平均丰度在 2017
年最大 , 为 0.11 ind/m3, 其次是 2015 年 , 为

0.05 ind/m3, 2018 年的平均丰度相对较小 , 为

0.03 ind/m3 (图 3b)。在各个影响因子中, 纬度对

小黄鱼鱼卵丰度分布的影响最为明显: 在 33°N~ 
35°N 之间, 鱼卵出现的概率随纬度增加逐渐降低, 
大于 35°N, 出现概率迅速下降(图 3c)。GAM2 显

示鱼卵丰度集中分布在 34°N 左右(图 3d)。另外, 
水深对鱼卵出现的概率也有一定影响, 25 m 以浅, 
鱼卵出现概率随水深的变化较为平缓, 水深大于

25 m, 鱼卵出现概率随水深增加呈现明显降低趋

势(图 3e)。鱼卵出现概率随离岸距离的增加出现

波动状态, 并无明显对应关系(图 3f)。 
温盐等环境因子也均影响小黄鱼鱼卵的分布

(图 4)。在底层环境因子中, 底盐小于 29, 鱼卵出

现概率随底盐增加而增加, 当底盐大于 29, 鱼卵

出现概率随底盐增加缓慢减小(图 4a); 在 GAM2
中, 鱼卵丰度随底盐增加呈现先升高后降低的趋

势, 鱼卵丰度的峰值在盐度 30 左右(图 4b)。鱼卵

出现概率随底温增加也呈现先增加后降低的趋势, 
16~18℃为鱼卵出现概率的高峰区(图 4c)。在表层

环境因子中, 大部分调查站位的表盐范围集中在

28~32 之间, 鱼卵出现概率随表盐变化的波动较

小(图 4e); 在 GAM2 中, 鱼卵丰度随表盐的增加

呈现先增加后降低的趋势, 29.5~30.5 为鱼卵丰度

的集中分布区(图 4f)。另外, 表温也是影响鱼卵丰

度分布的重要环境因子, 在 17℃之前, 鱼卵丰度

随表温增加呈上升趋势, 当表温大于 17℃, 鱼卵

丰度呈现下降趋势(图 4d)。 

3  讨论 

深入理解小黄鱼鱼卵分布、幼体栖息地选择

和早期补充机制是科学制定渔业资源保护和利用

政策, 维持渔业资源可持续发展的基础。我国自

上世纪末开始对小黄鱼产卵场进行保护, 特别是

伏季休渔制度的实施, 对其资源量的回升有一定

的意义。但近年来, 在高强度捕捞压力下, 小黄鱼

资源出现下降的趋势[4] , 更需要具有针对性的保 
 

 
 

图 4  水文环境因子对小黄鱼鱼卵分布的影响 
Fig. 4  Environmental factors on the egg distribution of Larimichthys polyactis 
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护和管理措施。本研究根据海州湾及其邻近海域

产卵场调查, 解析了小黄鱼鱼卵分布特征及其影

响因素, 结果对于小黄鱼资源的保护具有一定指

导意义。此次调查显示小黄鱼鱼卵丰度的年间变

化较大, 受环境因子波动以及捕食者数量变化、

产卵群体的数量波动等多种因素影响, 在一定程

度上反应出小黄鱼早期补充的不稳定性。早年 , 
刘文博等在该海域调查的小黄鱼鱼卵丰度为

0.54~0.63 ind/m3[35], 而此次调查的平均丰度在

0.09~0.12 ind/m3 之间, 鱼卵丰度明显下降, 这可

能与近年来小黄鱼渔业产量下降有一定关联性。

因此, 今后应加强对该产卵区域尤其是 33.5°N~ 
34.5°N 近岸海域的环境监测、保护和管理。 

鱼类的分布和某些生活习性与人类活动和环

境的变化密切相关。近年来, 相关研究报道了受

高强度捕捞压力、海洋环境污染和气候变化等影

响, 小黄鱼的生长和繁殖习性及分布发生了一系

列变化, 如鱼体小型化、性成熟年龄提前、个体

繁殖力提高的现象, 同时年龄结构趋于简单, 生
活史逐渐向“短生命周期”转变[10, 15, 17]。一些研究

认为, 水温是影响鱼类生态习性的主要环境因子

之一[36-37], 对鱼类的存活、新陈代谢、繁殖行为

及种群的结构和洄游分布都有不同程度的影响; 
盐度也在鱼类的生活史中发挥着重要的作用[38-39], 
鱼类在不同发育阶段(如受精、孵化、产卵等)的
发育起点和发育速度都与盐度的高低密切相关。

有关小黄鱼鱼卵孵化的室内研究表明: 小黄鱼鱼

卵最适孵化盐度在 26~28, 温度在(18±0.5)℃, 水
温过高或过低不仅会影响鱼卵的孵化率, 还会影

响早期仔稚鱼的性别分化[40-42]。本研究根据自然

海域调查, 发现小黄鱼鱼卵分布的最适表层温度

为 17℃, 最适表层盐度为 29.5~30.5, 与室内研究

相比水温条件较为接近, 盐度条件相对较高, 表
明自然条件下鱼卵分布规律可能比孵化实验条件

更为复杂。 
温度、盐度在小黄鱼的生殖洄游阶段也发挥

着重要的作用。每年 3 月份, 随着春季水温的升

高 , 小黄鱼开始生殖洄游 [43]。随着纬度的升高 , 
产卵时间逐渐推迟, 只有当水温达到适宜的产卵

温度, 小黄鱼才开始产卵繁殖[44]。小黄鱼为暖温

性的种类, 较高的水温有利于性腺的发育和成熟, 

是产卵的必要条件。本研究表明小黄鱼产卵最适

底温为 16~18℃, 对比小黄鱼鱼卵丰度与底温的

分布(图 5), 可以看出每年小黄鱼的产卵群体均集

中分布在底温相对较高的水域, 鱼卵的丰度与水

温呈正相关。值得注意的是该海域在 2017 年水温

明显高于其它两年(图 5a), 而小黄鱼鱼卵丰度在

2017 年也达到了一个峰值, 由此推断温度是影响

小黄鱼鱼卵年际丰度变动的一个重要因素。此外, 
小黄鱼鱼卵丰度与底盐分布也有一定对应关系 , 
产卵群体主要集中在盐度变化较大且盐度相对较

低的海域(图 5b), 这种盐度梯度变化可能会刺激

小黄鱼性腺成熟, 这与石琼等的描述较为一致[1]。 
时空因子作为一种综合性的因子, 不直接影

响小黄鱼鱼卵和产卵群体的分布 , 而是通过温

度、盐度等环境因子间接影响鱼卵和产卵群体的

分布 [45]。早期有关文献记载了小黄鱼产卵场的 
位置在渤海湾、辽东湾、海州湾、吕泗渔场等海

湾[5, 46-47]。本调查海域小黄鱼鱼卵主要集中分布

在 33.5°N~34.5°N 的近岸海域, 属于海州湾、吕泗

渔场的产卵群体。该海域为淮河、射阳河等多条

河流入海口, 为小黄鱼提供了合适的泥沙底质、

高温、低盐等产卵条件。产卵完的小黄鱼群体摄

食需求强烈, 同时仔稚鱼也在产卵场附近进行索

饵[48-49], 河口区能够为产卵后的小黄鱼及其仔稚

鱼提供丰富饵料基础。此外, 小黄鱼产卵群体主

要分布在水团的交界处, 因为温度、盐度梯度可

能会刺激小黄鱼性腺的发育[50]。该海域处于黄海

冷水团的边缘地区, 同时受到沿岸冲淡水团、鲁

南沿岸流、苏北沿岸流等一系列物理过程的共同

作用, 为小黄鱼提供良好的产卵条件。 
本研究中小黄鱼鱼卵零值站位占总调查站位

的 42%, 不服从一般的数据分布模式, 因此本研

究使用 two-stage GAM 处理这种零值膨胀的数据, 
分析了小黄鱼鱼卵分布与环境因子的关系。值得

注意的是 two-stage GAM 中两个阶段模型的解释

率有一定差别: GAM1 的偏差解释率在 25%~30%
之间 ,  解释率较低 ;  G A M 2 的偏差解释率在

35%~41%之间, 模型拟合效果较好。这可能是由

于小黄鱼鱼卵为浮性卵, 会随着海流扩散到不适

宜的环境中, 因此具有很大不确定性。而鱼卵数

量具有集中分布的特征, 鱼卵的高丰度区在一定 
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图 5  小黄鱼鱼卵丰度与底温底盐关系图 
a: 海水底层温度; b: 海水底层盐度. 

Fig. 5  The relationships between abundance of eggs and sea bottom temperature,  
sea bottom salinity a: sea bottom temperature; b: sea bottom salinity. 

 
程度代表着鱼卵和产卵群体适宜的生存环境, 因
此 GAM2 偏差解释率相对较高。另外, 除本研究

所包括的解释因子外, 其他因素(例如潮高、饵料

生物、捕食者等)也会对鱼卵的分布有一定的影 
响[51-52], 这可能也影响了 two-stage GAM 偏差解

释率。 
统计模型能够有效地描述鱼卵的分布规律 , 

但这类模型一般难以给出关于生物分布机制性的

解释, 还需要要结合生理学研究进行深入解析。

特别是鱼卵的分布除受产卵场选择的控制外, 还
受水动力条件的影响, 可能会随着海流而发生变

化 , 尽管由于鱼卵孵化时间较短 (通常在 63~ 
90 h)[29, 43], 鱼卵分布的位移有限。今后的研究中, 
应更充分考虑影响鱼卵分布的各种因素, 以及鱼

卵仔稚鱼存活条件, 以期更准确的解析小黄鱼资

源的补充过程和种群的动态变化。 
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Spatial and temporal distribution characteristics of Larimichthys 
polyactis eggs in Haizhou Bay and adjacent regions based on two- 
stage GAM 
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1. College of Fisheries, Ocean University of China, Qingdao 266003, China;  
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Abstract: The fish egg is the early stage in the fish life history, which influences the recruitment of the fish popu-
lation. There are internal relationships between the distribution of eggs and environmental factors. In recent years, 
influenced by climate change and global warming, the growth and breeding habits of the small yellow croaker 
(Larimichthys polyactis) have changed. The spawning ground of the small yellow croaker has shifted. In addition, 
the range of the spawning ground of the small yellow croaker has extended to the open sea, and the distribution 
characteristics of temperature, salinity, and depth of spawning grounds have also greatly changed compared with 
that of the past. The goals of our study were to reveal the spatial and temporal distributional pattern of eggs of the 
small yellow croaker in Haizhou Bay and its adjacent waters, as well as determine the relationship between this 
distributional pattern and environmental variables. A two-stage GAM (two-stage Generalized Additive Model) is a 
flexible method for modeling zero-flatted data, which are typically found in the data collected from ichthyoplank-
ton surveys. This method is to model the distribution of species in two steps, firstly modeling presence/absence 
data and secondly modeling density of presence observations. In this study, we conducted an ichthyoplankton 
survey of the small yellow croaker in Haizhou Bay and its adjacent waters during May in 2015, 2017, and 2018. 
Based on these data, the two-stage GAM between the distribution of small yellow croaker eggs and environmental 
factors was constructed. The results showed that the abundance of eggs of the small yellow croaker varied greatly 
among different years. The eggs were distributed in estuarine waters at depths of 10–20 m between 33.5°N and 
34.5°N. Additionally, the temperature and salinity were important factors affecting eggs distribution of the small 
yellow croaker. The eggs were distributed in areas where the sea surface temperature was 17℃ and the sea surface 
salinity was between 29.5–30.5. Furthermore, the sea bottom temperature ranged from 16℃ to 18℃ and the sea 
bottom salinity was 29 in high-destiny distribution areas. In addition, the interannual variation in water tempera-
ture also affected the abundance of small yellow croaker eggs. The abundance of fish eggs was significantly higher 
in the years with higher water temperature. This research revealed changes in the distribution and interannual 
variation of yellow croaker eggs with respect to changes in environmental variables, and consequently could be 
valuable for understanding the supplementary mechanism of the small yellow croaker, conservation of spawning 
grounds (e.g., marine protected areas), and quantitative management of the small yellow croaker. Although the 
coastal waters of Haizhou Bay and adjacent regions were the focus of our study, the framework and results derived 
in this study could also be applied to other coastal marine ecosystems. 
Key words: Larimichthys polyactis; two-stage GAM; supplementary mechanism; temporal and spatial distribution; 
environmental factors 
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