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摘要: 根据 2011 年及 2013─2016 年秋季在海州湾及其邻近海域进行的渔业资源底拖网调查资料和胃含物分析数

据, 构建了 Hurdle-GAMMs 模型 (Hurdle-generalized additive mixed models, 广义加性混合效应模型), 基于相对重

要性指数和全子集回归筛选出小黄鱼(Larimichthy polyactis)的优势饵料生物及关键影响因子, 研究小黄鱼摄食主

要饵料生物的影响因素及其动态特征。研究表明, 体长、离岸距离和水深是影响小黄鱼摄食的关键因素, 当小黄鱼

体长为 80~100 mm 和 120~140 mm 范围内时, 其摄食习性会发生明显转变。此外, 在离岸距离 40~60 km 和水深

15~25 m 的海域, 小黄鱼的食物组成也会发生显著变化, 其摄食的空间变化与饵料生物的分布重心密切相关。不同

年份间环境中饵料生物的数量变动及个体生长发育对小黄鱼摄食习性的变化均具有显著影响, 各因素对小黄鱼摄

食强度的影响效应与其食物组成的变动显著相关。本研究可为小黄鱼资源的保护和可持续利用提供科学依据。 
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小黄鱼 (Larimichthy polyactis) 隶属鲈形目

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

暖温性底层鱼类[1], 广泛分布于我国渤海、黄海和

东海海域[2], 在海州湾及其邻近海域中占据重要

经济地位与生态地位。国内外有关小黄鱼的研究

主要集中于生长发育[3-4]、摄食习性[5-7]、繁殖习

性 [8-9]、资源量变动与分布 [10-11]及渔业保护 [12-13]

等方面, 而有关小黄鱼摄食生态及其影响因素的

研究较少, 亟待开展相关研究。 

海州湾位于黄海中南部, 属开放型海湾, 以

淤泥底质为主, 外受黄海水团影响, 内受苏北沿

岸流、鲁南沿岸流控制, 有多种渔业资源经济种

类, 曾是我国八大渔场之一[14-15]。然而, 近年来由

于过度捕捞、气候变化及环境污染的影响, 海州

湾小黄鱼的生物学及生态学特征发生了较大的变

化[10]。在此背景下, 研究海州湾小黄鱼的摄食习

性及其影响因素, 有助于深入了解捕食者与饵料

生物的相互作用关系, 对渔业管理和资源保护具

有重要意义。 

广义加性混合效应模型(generalized additive 

mixed model, GAMM)是广义可加模型(generalized 

additive model, GAM)的拓展[16], GAMM 模型中随

机变量的引入使鱼类的非独立性在统计上得以更

准确地表达, 有助于避免错误的结论[17]。在以往

的研究中, 鱼类胃含物数据的统计分析存在一些

复杂化因素。首先, 胃含物数据往往存在过多的

零值, 不符合标准的正态分布; 其次, 由于样品

在时间和空间上是自相关的[18], 当多个鱼类个体

在同一时间或地点被捕获时, 胃含物样本数据往

往违反了独立性假设; 最后, 协变量(例如捕食者
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体长、水深等)对摄食的影响往往是非线性的, 无

法准确反映变量间的关系 [16]。为解决上述问题 , 

本研究应用 Hurdle-GAMMs (Hurdle-generalized 

additive mixed models, 广义加性混合效应模型)

来解析小黄鱼摄食习性及其影响因素, 该模型融

合了 Hurdle 模型、广义可加模型和混合效应模型, 

可以在较大程度上避免 GAM 模型存在的残差异

质性、非独立性和样本分组等问题[16,19-20], 可以

应用于渔业生物营养动力学的研究。 

1  材料与方法 

1.1  样品采集 

样品采自 2011 年及 2013─2016 年秋季(9─

10 月)在海州湾及其邻近海域进行的底拖网调查, 

经 纬 度 范 围 为 11925~12105E, 3425~ 

3535N。根据水深和纬度等因素的差异, 采用分

层随机取样的方法将调查海域分为 A~E 共 5 个区

域[21](图 1), 租用功率为 220 kW 的单拖网渔船开

展渔业调查, 每站拖网时间 1 h 左右, 拖速约 2 kn, 

囊网网目尺寸为 17 mm[21]。每个站点收集经度、

纬度、水深、水温和盐度。样品采集与分析按照

《海洋调查规范》[22]进行。 

 

 
 

图 1  海州湾及其邻近海域调查区域 

Fig. 1  Sampling areas in Haizhou Bay and adjacent waters 

 

1.2  样品分析 

样品经过生物学测定后解剖留取胃含物进行

分析, 并在分析样品时将摄食等级分为五级(0 级: 

空胃; 1 级: 食物未达胃腔的 1/2; 2 级: 食物超过

胃腔 1/2, 未满; 3 级: 食物充满胃腔但未膨胀; 4

级: 食物充满胃腔且膨胀), 以此目测其摄食等级[23]。

做胃含物分析时, 将其解冻并在双筒解剖镜下鉴

定饵料生物的种类并分别计数, 用精密分析天平

(精确到 0.0001 g)测定饵料生物质量, 尽可能鉴定

到最低的分类阶元, 在称量前用吸水纸吸尽其表

面的水分。 

评价饵料重要性的指标主要有饵料质量百分

比(W%)、个数百分比(N%)、出现频率(F%)和相对

重要性指数(IRI)[24], 其中相对重要性指数(IRI)是

用于描述特定饵料种类重要性的综合性指标, 本

研究采用相对重要性指数百分比(IRI%)[25]评价各

饵料生物的重要性, 用胃饱满指数(%)[5]来研究小

黄鱼的摄食强度, 计算公式如下:   

 
( %) 100W  

某饵料生物重量
质量百分比

饵料生物总重量  
(1) 

 
( %) 100N  

某饵料生物个数
个数百分比

饵料生物总个数
  (2) 

 ( %) 100F  
某饵料生物出现次数

出现频率
非空胃个数

 (3) 

 IRI=F%×(N%+W%) (4) 

 
IRI

IRI% 100
IRI

 


 (5) 

 空胃率(%)=空胃个数/总胃数×100  (6) 

胃饱满指数(%)= 

 食物团的实际重量/鱼体纯体重量×100  (7) 

1.3  构建 Hurdle-GAMMs 模型 

为了研究生物和非生物因子对海州湾小黄鱼

摄食习性的影响, 本研究选择 Hurdle-GAMMs 模

型进行分析, 该模型可以指定平滑曲线拟合项(包

含固定项和随机项), 随机效应的引入主要反映了

不同对象之间的异质性以及同一对象不同观测值

间的相关性, 可弥补 GAM 模型中存在的残差异

质性、非独立性和样本分组等不足之处。此外 , 

Hurdle-GAMMs 模型可以降低数据中存在的变异

性, 并考虑不同协变量的影响[26-27]。 

为解决数据中存在的大量零值问题, 本研究

采用 Hurdle 方法对数据进行了两部分建模: 第一

步 , 对关键饵料生物在小黄鱼胃含物中的存在–

缺失数据进行建模(“二项式”模型); 第二步 , 依
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据小黄鱼胃含物中关键饵料生物的相对重要性进

行建模(“正态”模型)。 

二项式模型预测了小黄鱼对关键饵料生物的

摄食概率, 即摄食特定饵料生物的概率, 依据存

在 –缺失数据 (存在 –1, 缺失 –0)对其进行建模

(Binomial(1, pij))。 

 Pij= a+β(Yi)+f1(Li)+ f2(Disi)+ f3(Di)+ f4(Si)+γj  (8) 

式中, pij 表示 j 站的鱼种 i 胃含物中对关键饵料生

物的摄食概率, α 是总体截距, β(Yi)是以年份作为

分类变量, f 是每个协变量的平滑函数[28]。连续协

变量包括捕食者体长(L, mm)、离岸距离(Dis, km)、

水深(D, m)和盐度(S)。γj 是独立同分布的随机站位

效应。 

本研究选择依据各饵料生物的相对重要性指

数进行建模, 能够反映出各种饵料生物在食物网

能量传递过程中的作用 [29]。有学者采用 gamma

分布来对饵料生物的生物量进行建模 [30], 但是

gamma 分布会导致 GAMM 模型中捕食者–饵料生

物组合的收敛问题, 因此经分布类型检验后, 本

研究采用对数变换结合正态分布来缓解收敛问题, 

并均匀化残差:  

 lg(μij+1)= a+β(Yi)+f1(Li)+ f2(Disi)+  
 f3(Di)+ f4(Si)+γj+εij    (9)      
式中, μij 是在给定随机效应 γj 情况下 j 站 i 鱼胃中

摄食关键饵料生物的预期生物量。εij 是假定为正

态分布的每条鱼和站点的残差, 平均值为零。 

所有 GAMMs 模型均进行相关系数矩阵检验

以判断协变量间的共线性程度, 从而排除共线性

程度较大的变量, 以提高模型拟合的精度。对共

线性检验之后保留的变量进行最优子集回归, 从

而筛选出最佳回归模型, 但对分类变量加以保留, 

以评估年际间的摄食习性变化。本研究中所有模

型的拟合均通过 R 软件(R 3.6.3)中的“gamm4”包

进行运算。 

1.4  摄食的年际变化 

通过将最佳拟合的 Hurdle-GAMMs 模型中二

项式和正态模型的预测结果相乘, 计算出小黄鱼–

饵料生物在 t 年的摄食指数(Ct)
 [16], 其计算方式

为: Ct=pt×μt, 其中 pt是小黄鱼 t年摄食关键饵料生

物的发生概率, μt 是小黄鱼胃含物关键饵料生物

的预期生物量。所有 Ct 值均标准化为 0~1, 这些

标准化的 Ct 值计算方式为(Ct−Cmin)/(Cmax−Cmin), 

其中 Cmin和 Cmax分别为摄食指数的最小值和最大值。 

2  结果与分析 

2.1  关键饵料生物的选择 

本次调查共收集小黄鱼胃含物样品 781 尾, 

其中空胃 136 尾(表 1)。研究表明, 虾类和鱼类为

小黄鱼重要的饵料类群, 其 IRI%值分别为 49.16%

和 25.05%, 其次是糠虾类(14.76%)、桡足类(9.34%), 

其他饵料类群的相对重要性百分比均不足 1%。优

势饵料生物为鳀 (Engraulis japonicus)、细螯虾

(Leptochela gracilis) 、 疣 背 宽 额 虾 (Latreutes 

planirostris)、糠虾(Mysidacea)和哲水蚤(Calanidae 

sp.)等(图 2)。 

根据小黄鱼食物组成的相对重要性百分比

(IRI%)[10]及摄食关键饵料生物的样品数 [16](占总

样品数的 20%以上), 选取鳀、细螯虾和疣背宽额

虾3种饵料生物作为小黄鱼的关键饵料生物, 其IRI%

和样品数之和分别为 48.15%和 392 (表 1, 图 2)。 
 

表 1  海州湾小黄鱼的胃含物样品数量 

Tab. 1  Number of stomach samples of Larimichthy polyactis in Haizhou Bay 

体长/mm body length 摄食关键饵料生物的样品数 number of fish containing key prey species空胃率
/% 年份 year 范围 

range 
均值 
mean 

站位数 

Ns 

样品数

Nf 
Pe 

鳀 
Engraulis japonicus

细螯虾 
Leptochela gracilis 

疣背宽额虾 
Latreutes planirostris

2011 66–201 105.38 14 293 13.9 103 74 85 

2013 76–200 113.32 1 25 0 13 9 9 

2014 85–202 132.32 11 25 24 8 7 5 

2015 40–169 87.24 20 438 20.5 90 125 91 

注: Ns 代表捕获捕食者的站位数, Nf 代表胃含物样品的数量, Pe 代表空胃率. 

Note: Ns represent the number of stations with predator captured; Nf represent the number of individual fish sampled for stomachs; Pe repre-
sent the percentage of stomachs without prey species. 
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图 2  海州湾小黄鱼各饵料生物的相对重要性百分比 

Fig. 2  The percentage of the relative importance index (IRI%) of prey species of Larimichthy polyactis in Haizhou Bay 

 

2.2  最优模型构建 

Hurdle-GAMMs 模型中二项式与正态模型通

过全子集回归筛选最佳变量组合(表 2), 并给出了

相应的解释率。二项式模型的解释率为 4.5%~ 

11.2% (平均 7.1%), 正态模型的解释率为 14.6%~ 

35.2% (平均 22.2%)。 

  
表 2  海州湾小黄鱼 3 种关键饵料生物和胃饱满指数的最优 Hurdle-GAMMs 模型 

Tab. 2  The best Hurdle-GAMMs for three key prey species and stomach fullness indexes of 
Larimichthy polyactis in Haizhou Bay                                % 

关键饵料生物 key prey species 
模型 model 

响应变量 
response variable 鳀 E. japonicus 细螯虾 L. gracilis 疣背宽额虾 L. planirostris 

胃饱满指数
SI 

年份 years + + + + 

体长 L    + 

离岸距离 Dis + + + + 

水深 D + + + + 

盐度 S     

二项式 GAMM 
binomial GAMM 

解释率/% Dev 5.2 7.5 4.5 11.2 

年份 years + + + + 

体长 L + + + + 

离岸距离 Dis  +   

水深 D + + + + 

正态 GAMM 
positive GAMM 

盐度 S  +   

 解释率/% Dev 35.2 21.2 17.7 14.6 

注: SI 为胃饱满指数, “+”表示纳入最佳拟合模型的协变量. 

Note: SI denotes fullness index of stomach; “+” denotes covariates for the best-fit models. 

  

2.3  影响小黄鱼摄食的主要因素 

研究表明, 体长、离岸距离、水深是模型中

最重要的协变量, 其中水深对小黄鱼摄食特定饵

料生物的概率和比例的影响均显著, 体长对小黄

鱼摄食饵料生物的比例影响较大, 而离岸距离对

摄食饵料生物的概率影响更显著。 

2.3.1  小黄鱼摄食鳀的影响因子  体长、离岸距

离、水深是海州湾小黄鱼摄食鳀的影响因子(图 3)。
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Binomial-GAMM 显示 , 小黄鱼摄食鳀的概率随

着离岸距离的增加而降低(图 3a)。当水深在 18 m

左右时, 小黄鱼摄食鳀的概率最大, 随后随着水

深的增加而降低(图 3b)。Positive-GAMM 显示, 鳀

在小黄鱼食物中的比例随着体长的增加先降低后

增加(图 3c), 在 90 mm 左右达到最小值。此外, 水

深对小黄鱼摄食鳀的比例和概率的影响趋势一致

(图 3d)。 

 

 
 

图 3  基于 Hurdle-GAMMs 模型分析连续协变量对小黄鱼摄食鳀的影响 

Fig. 3  Effects of continuous covariates on consumption of Engraulis japonicus by Larimichthy polyactis 
 based on Hurdle generalized additive mixed-effects models (Hurdle-GAMMs) 

 
2.3.2  小黄鱼摄食细螯虾的影响因子  体长、离

岸距离、水深、底层盐度是海州湾小黄鱼摄食细

螯虾的主要影响因子(图 4)。在 Binomial-GAMM

中, 小黄鱼摄食细螯虾的概率随着离岸距离的增

加而增加, 离岸距离大于 60 km, 摄食概率的变

化逐渐平缓(图 4a)。水深对小黄鱼摄食细螯虾的

概率也有一定影响, 在 25 m 以浅的海域, 摄食概

率随水深的增加明显降低, 水深大于 25 m 趋于平

缓(图 4b)。Positive-GAMM 显示, 小黄鱼体长为

125 mm 时对细螯虾的摄食比例达到峰值, 随后

随着体长的增加呈明显下降趋势(图 4e)。此外, 底

层盐度对小黄鱼摄食细螯虾的影响总体呈负相关

(图 4f)。Hurdle-GAMMs 模型中, 离岸距离和水深

对小黄鱼摄食细螯虾的比例与概率的影响较为一

致(图 4a~4d)。 

2.3.3  小黄鱼摄食疣背宽额虾的影响因子   体

长、离岸距离、水深是海州湾小黄鱼摄食疣背宽

额虾的主要影响因子(图 5)。小黄鱼摄食疣背宽额

虾的概率随水深的增加先降低后增加, 在 22 m 左

右达到最低值, 水深大于 22 m 时, 摄食概率增加

(图 5b)。而在 Positive-GAMM 中, 小黄鱼摄食疣

背宽额虾的比例随着水深的增加呈不断上升的趋

势(图 5d)。离岸距离对小黄鱼摄食疣背宽额虾的

概率影响较小, 呈缓慢上升趋势(图 5a)。此外, 小

黄鱼摄食疣背宽额虾的比例随着体长的增加先增

加后降低, 在 80 mm 左右达到最大值(图 5c)。 
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图 4  基于 Hurdle-GAMMs 模型分析连续协变量对小黄鱼摄食细螯虾的影响 

Fig. 4  Effects of continuous covariates on consumption of Leptochela gracilis by Larimichthy polyactis  
based on Hurdle generalized additive mixed-effects models (Hurdle-GAMMs) 

 

 
 

图 5  基于 Hurdle-GAMMs 模型分析连续协变量对小黄鱼摄食疣背宽额虾的影响 

Fig. 5  Effects of continuous covariates on consumption of Latreutes planirostris by Larimichthy polyactis  
based on Hurdle generalized additive mixed-effects models (Hurdle-GAMMs) 
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2.3.4  小黄鱼摄食强度的影响因子  体长、离岸

距离、水深对海州湾小黄鱼摄食强度的影响如图 

6 所示。小黄鱼摄食强度随体长的增加先增加后降

低, 在 100~120 mm 时达到最大值(图 6a, 6d)。而

水深对小黄鱼摄食强度的影响呈先降低后平缓的

趋势(图 6b, 6e), 在水深 15~25 m 处发生转变。此外, 

离岸距离小于 60 km, 小黄鱼摄食强度随离岸距

离的增加而降低, 大于 60 km 时逐渐增加(图 6c)。 
 

 
 

图 6  基于 Hurdle-GAMMs 模型分析连续协变量对小黄鱼胃饱满指数的影响 

Fig. 6  Effects of continuous covariates on stomach fullness indexes of Larimichthy polyactis  
based on Hurdle generalized additive mixed-effects models (Hurdle-GAMMs) 

  

2.4  小黄鱼摄食的年际变化 

小黄鱼摄食 3 种关键饵料生物的观测值和预

测值如图 7 所示。结果表明, 近年来小黄鱼对鳀

的摄食逐年递增; 对细螯虾的摄食先增加后降低, 

在 2014 年达到最大值; 对疣背宽额虾的摄食呈先

降低后缓慢增加的趋势, 在 2013 年达到最低值。

总体上, 小黄鱼对这 3 种关键饵料生物的摄食与

饵料生物资源量的年际变动趋势相一致。 

 

 
 

图 7  基于 Hurdle-GAMMs 模型分析小黄鱼摄食 3 种关键饵料生物的年际变化 

Fig. 7  Annual variations of three key prey species consumed by Larimichthy polyactis predicted  
by the Hurdle generalized additive mixed-effects models (Hurdle-GAMMs) 
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3  讨论 

营养动力学是渔业生产的三大驱动要素之一[29], 

不仅对捕食者有直接影响(如生存、生长、死亡等), 

而且还会对其他物种及环境产生重要的潜在生态

效应(如行为、分布以及生境利用等)[16]。这些效

应相互作用以维持海洋生态系统可持续发展, 并

保证渔业资源可持续利用。此外, 本研究中 Hurdle- 

GAMMs 模型的解释率与其他相关研究的结果相

近, 共同反映了食物组成数据中固有的较大变异

性[16,30-31]。因此, 了解鱼类的摄食习性及其影响

因素对于理论研究和生态环境保护都具有重要意

义[32-34]。 

本研究发现, 海州湾小黄鱼的食物组成是以

虾类和鱼类为主。与 2011─2013 年海州湾的小黄

鱼食物组成[35]相比, 虽然主要饵料类别没有变化, 

但其优势饵料种类发生了变动, 2011─2013 年海

州湾小黄鱼的优势饵料生物为细螯虾、赤鼻棱鳀

(Thryssa kammalensis)和中国毛虾(Acetes chinen-

sis), 而本研究中小黄鱼的优势饵料为鳀(IRI%= 

20.58%)、细螯虾 (IRI%=18.56%)、糠虾 (IRI%= 

14.76%)。这可能与海州湾优势饵料生物组成的变

化有关[36]。 

有研究表明, 小黄鱼的摄食习性受各种生物

与非生物因子的影响[5-11,37]。本研究发现, 体长、

离岸距离、水深是影响海州湾小黄鱼摄食的主要

因子。其中水深对小黄鱼摄食各饵料生物的概率

与比例的影响趋势相近, 随水深的增加, 小黄鱼

对鳀的摄食先增加后减少, 而对细螯虾和疣背宽

额虾的摄食则呈先减少后增加的趋势。这种食物

组成的变化均发生于水深 20~25 m, 这是因为水

深可以通过影响水温、盐度、光照和溶氧量等间

接影响鱼类及其饵料的生存[38], 使小黄鱼通过改

变摄食食物的比例来维持自身的生长发育[7]。此

外, 本研究发现, 离岸距离对小黄鱼摄食鳀和细

螯虾有显著影响, 且呈相反趋势。这种空间尺度

上摄食习性的变化, 一方面与环境中优势饵料生

物的空间分布相关[39-40], 另一方面也受到海洋生

态系统中种间关系的影响[5,7,41]。 

大量研究表明, 捕食者的体长是影响其摄食

的重要因素, 并强调体长在构建营养相互关系中

的重要性 [42-46]。本研究中 , 基于小黄鱼体长的

Hurdle-GAMMs 模型表明, 不同个体大小的小黄

鱼之间具有较大摄食差异性 , 随着体长的增加 , 

小黄鱼对鳀的摄食先减少后增加, 当体长在 80~ 

100 mm 时达到最低值, 而对细螯虾和疣背宽额

虾的摄食则相反, 且分别在 80~100 mm 和 120~ 

140 mm 范围内时达到最大值, 这与魏秀锦等[46]

的描述一致。原因可能是随着体长的增加, 小黄

鱼的口裂、牙齿、鳃耙等摄食器官逐步发育, 摄

食饵料生物的种类和比例也随体长增加发生明显

的转变[7,47]。 

本研究中小黄鱼的摄食强度随着水深和离岸

距离的增加而降低, 这可能是因为近岸海域受地

表径流、海流水团等的影响, 营养盐丰富, 饵料供

给充足, 有利于小黄鱼索饵[48], 且海州湾秋季小

黄鱼主要分布于深水区[10,49], 加剧了小黄鱼种内

竞争程度, 使摄食强度降低。此外, 有研究表明, 

个体较小的小黄鱼由于生长速率较高, 对能量的

消耗较快, 为了维持自身的生长发育, 对摄食的

频率和生物量要求较高, 因此摄食强度增加, 但

随着体长的进一步增加, 摄食强度下降[6,46,50]。这

与本研究中摄食强度随体长的变化趋势一致。 

Hurdle-GAMMs 模型中小黄鱼对关键饵料生

物的摄食预测结果与海州湾生态系统中各关键饵

料生物实际资源量的年际变化趋势较为一致, 表

明关键饵料生物的数量波动是决定鱼类摄食习性

的重要因素之一[40]。此外, 2015 年海州湾鳀的资

源量显著增加, 而细螯虾和疣背宽额虾的资源量

却大幅下降, 由于细螯虾和疣背宽额虾同时也是

鳀的主要饵料生物[51], 因此小黄鱼和鳀之间存在

一定程度的食物竞争, 这可能也是导致小黄鱼对

细螯虾和疣背宽额虾摄食减少的原因之一。 

4  展望 

广义加性混合效应模型为胃含物数据的统计

分析提供了一种有效且灵活的方法。该模型的优

点有以下几个方面: (1)可以有效处理胃含物数据

中过多的零值; (2)适用于渔业调查中常见的分层
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随机抽样的采样设计方法; (3)纳入各种分类和连

续的解释变量; (4)考虑协变量对生物的非线性影

响; (5)保持鱼类个体水平的摄食信息, 避免根据

基于平均值的分析方法来汇集数据(例如, 不需要

将捕食者汇集到体长类别中)。然而, 与其他统计

模型一样, GAMM 模型的收敛在很大程度上取决

于有足够的样本量。在某些情况下, 协变量效应

的拟合优度和精度较低, 但这在很大程度上归因

于在生态数据收集过程中存在的变异性[16]。 

鱼类的摄食生态是高度复杂且不断变化的[17], 

充分理解捕食者与饵料生物间的相互作用, 有助

于阐明鱼类营养关系和各种影响因素以及生态系

统的结构与功能, 对实施基于生态系统的渔业管

理具有一定的推动作用。在今后的营养动力学研

究中, 还应充分考虑更长时间和更广泛空间范围

内的营养动态关系, 并结合饵料生物的生态学信

息以提高分析的精度, 以期为鱼类营养动力学的

深入研究提供科学依据, 并为海洋鱼类资源保护

和可持续利用提供理论依据。 
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Effects of environmental factors on the feeding ecology of small yellow 
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Abstract: Owing to overfishing, climate change, and environmental pollution, the biological and ecological char-
acteristics of the small yellow croaker, Larimichthys polyactis in Haizhou Bay have greatly changed. In this con-
text, the study of the trophic dynamics of the small yellow croaker in Haizhou Bay was conducted to provide a 
scientific basis for the sustainable use of the small yellow croakers. Bottom trawl surveys in Haizhou Bay and 
adjacent waters and the stomach content analysis of caught fish was conducted during the autumns of 2011 and 
2013–2016. Based on the data collected, Hurdle-GAMMs (Hurdle-Generalized Additive Mixed Models) of the 
small yellow croaker in the Haizhou Bay ecosystem were built. The model combines the Hurdle model, General-
ized Additive Mixed model, and mixed effect model, which can avoid the residual heterogeneity, non-independence, 
and sample grouping problems of GAM, and can be applied to the trophic dynamics of fish. The major prey spe-
cies and key environmental factors were selected to examine the trophic dynamics of small yellow croakers. The 
results showed that predator length, distance from shore, and depth of water were the most important environ-
mental factors for feeding in small yellow croakers. When the body lengths of small yellow croakers were between 
80–100 mm and 120–140 mm, their feeding habits changed significantly. In addition, in areas 40–60 km offshore 
and at depths of 15–25 m, the food composition of small yellow croakers also changed significantly. The spatial 
variations of feeding in small yellow croakers were closely related to the distribution of prey species, and the 
variation in their feeding habits were also affected by multiple other factors. These were related to the spatial dis-
tribution of key prey species in the environment and interspecies relationships. In addition, the mouth crack, teeth, 
gill rake, and other feeding organs of small yellow croakers developed gradually with increases in body length. 
Therefore, the composition of key prey species will also change with increases in body length. In addition, the 
availability of prey could also affect the distribution of small yellow croakers and alleviate the interspecific com-
petition in the Haizhou Bay ecosystem. The effects of various factors were also correlated with the feeding inten-
sity in the small yellow croaker. Hurdle-GAMMs were proven to be an effective method for exploring the trophic 
dynamics of species and will provide theoretical support for the conservation and sustainable development of ma-
rine fisheries resources. 
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