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摘要: 根据中国远洋渔业数据中心提供的 2012—2018 年东太平洋秘鲁外海茎柔鱼(Dosidicus gigas)捕捞数据, 结合

该海域环境数据, 包括海表面温度(sea surface temperature, SST)、海表面盐度(sea surface salinity, SSS)、叶绿素 a

浓度(chlorophyll-a, Chl-a)、净初级生产力(net primary production, NPP)、光合有效辐射(photosynthetically active 

radiation, PAR)、涡旋动能(eddy kinetic energy, EKE)和海平面异常(sea level anomaly, SLA), 利用最大熵模型研究了

茎柔鱼栖息地的月间时空变化及环境因子的影响差异。结果显示: 1—8 月渔场纬度重心向北移动, 9—12 月向南偏

移。渔场经度重心主要在 80°W~82°W 之间移动, 此外, 适宜栖息地重心与渔场重心变化一致。通过比较贡献率大

小发现环境因子对茎柔鱼栖息地影响程度具有显著月间差异, 但基本以 SST、SSS、NPP 和 PAR 对栖息地影响最大。

依据环境因子响应曲线估算的关键环境因子适宜范围与茎柔鱼适宜性较高栖息地基本重叠。研究表明, 利用最大

熵模型模拟茎柔鱼栖息地具有较高精度, 茎柔鱼栖息地时空分布存在明显的月间变化, 且受环境因子影响显著。 
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茎柔鱼(Dosidicus gigas)广泛分布在东太平洋

海域, 南北跨度大, 在赤道海域的分布范围可延

伸至 140°W 左右, 是我国主要捕获的经济头足类

之一[1-2]。茎柔鱼只有 1 年生命周期, 其短生命周

期生活史特征导致茎柔鱼的资源丰度和栖息地分

布对海洋环境极为敏感。不同时空尺度的气候和

海洋环境变化会导致茎柔鱼时空分布产生巨大差

异, 为准确定位其渔场空间位置带来很大不确定

性[3-4]。因此, 探寻海洋环境与茎柔鱼时空分布之

间的关系, 并建立科学有效的分布预测模型, 对

于协助远洋渔业企业精确探测茎柔鱼渔场, 并对

该资源的科学管理与可持续利用具有积极意义。  

秘鲁海域是茎柔鱼重要的栖息地和捕捞渔场

之一, 沿岸分布着秘鲁海流和上升流[1,5]。秘鲁海

流自智利南部开始向北流动, 并在秘鲁外海与赤

道暖流系统交汇, 形成高生产力且复杂多变的海

域环境[6]。已有研究表明, 秘鲁海域的茎柔鱼资源

丰度与栖息地分布受到局部海洋环境的调控作 

用[7]。例如 Yu 等[8]利用栖息地模型分析茎柔鱼栖

息地的季节性变化, 表现为春至秋季适宜栖息地

面积扩大, 但冬季适宜栖息地面积较小, 相对于

厄尔尼诺(2015 年), 拉尼娜(2011 年)各环境因子

适宜范围扩大导致适宜栖息地面积增加。而 Feng

等[9]基于 CPUE 与环境因子关系分别建立广义加
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性模型和空间自回归模型, 预测秘鲁外海茎柔鱼

栖息地分布, 认为空间自回归模型要优于广义加

性模型。此外, 近年美国学者 Frawley 等[10]研究

结果同样也表明, 茎柔鱼渔场内水温上升会导致

该种群无法洄游至岸边索饵, 使得近海资源难以

恢复。梳理以往研究发现, 选取的大多数因子多

为海表温度(sea surface temperature, SST)、海平面

异常(sea level anomaly, SLA)、海表面盐度(sea 

surface salinity, SSS)等环境因子[8-12], 但与鱼类摄

食饵料密度和扩散分布密切相关的因子, 例如叶

绿素浓度(chlorophyll-a, Chl-a)、净初级生产力(net 

primary production, NPP) 、 光 合 有 效 辐 射

(photosynthetically active radiation, PAR)、涡旋动

能(eddy kinetic energy, EKE)等物理-生态因子对

茎柔鱼栖息地时空分布的影响尚未探明和区分[7,11-13]。

此外, 也未考虑环境因子对茎柔鱼栖息地分布影

响的月间或季节差异。 

因此, 本研究选取 2012—2018 年我国在秘鲁

外海茎柔鱼的作业数据 , 耦合与茎柔鱼生长代

谢、摄食等密切相关的 7 个环境因子, 利用最大

熵模型对秘鲁外海茎柔鱼栖息地的月间分布进行

模拟, 深入探索秘鲁外海海域茎柔鱼栖息地月间

时空分布规律, 并评估多元环境因子对茎柔鱼栖

息地分布的影响和差异, 为茎柔鱼渔场的探测提

供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  渔获数据 

茎柔鱼渔获数据来自中国远洋渔业数据中心, 

时间为 2012—2018 年, 时间分辨率为月。数据内

容包括作业经纬度、作业时间、作业次数、渔获

量等。研究海域范围为 8°S~20°S, 75°W~95°W, 空

间分辨率为 0.5°0.5°。本研究主要分析秘鲁外海

茎柔鱼月间时空变动情况, 数据均以月为单位进

行建模分析。 

1.2  环境数据 

环境数据包括 SST、SSS、Chl-a、SLA、 EKE、

NPP、PAR 共 7 个环境因子。其中 SST 与 Chl-a

数据来源于美国大学夏威夷研究中心(http://apdrc. 

soest.hawaii.edu), 数据空间分辨率为 9 km, 时间

分辨率为月; NPP 数据来自俄勒冈州立大学网站

(http://orca.science.oregonstate.edu), 数据空间分

辨率为 55, 时间分辨率为月; SSS 来源于 NOAA 

Coast Watch ERDDAP 数 据 库 (https://coastwatch. 

pfeg.noaa.gov), 数据空间分辨率为 0.25º×0.25º, 

时间分辨率为 3 d; PAR、SLA、海流 U 和 V 数据

来自 Ocean-Watch 网站 (https://oceanwatch.pifsc. 

noaa.gov), 数据空间分辨率分别为 0.25º×0.25º, 

时间分辨率分别为天。将所有环境数据的时空分

辨率进行处理成 0.5º×0.5º, 且依据海流 U 和 V 计

算得出涡流动能 EKE, 计算公式如下:   

 
2 2

EKE
2

U V
  (1) 

式中, U 和 V 分别代表海流的东西和南北分量。 

1.3  CPUE 与渔场重心计算 

定义 0.5°×0.5°为一个渔区 , 按月计算每个

渔区内的 CPUE, 其中捕捞努力量以作业天数计

算。对 CPUE 和捕捞努力量进行逐月平均, 分析

两者的月间变化。CPUE 的计算公式如下:   

 CPUE i
i

i

C
n

     (2) 

式中, Ci 为渔区 i 的总渔获量; ni 为渔区 i 的捕捞努

力量。 

利用渔场重心法, 计算各月茎柔鱼渔场的经

纬度重心 , 来表征渔场重心位置的月间变化情

况。渔场经度和纬度重心的计算公式如下:   
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式中, LONGm和 LATGm分别为经度和纬度重心位

置; ci为渔区 i的捕捞努力量; Xi为渔区 i的经度; Yi

为渔区 i的纬度; k为海域中渔区总个数; m为月份。 

1.4  最大熵模型 

最大熵模型(maximum entropy model, MaxEnt)

原理是根据不完全信息(存在点的位置与环境图

层), 选择满足限制条件下最大熵的分布作为最优

分布[14-15]。模型的最新软件 MAXENT3.4.1 下载

网址为 https://biodiversityinformatics.amnh.org/  
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open_source/maxent/。Sample 区域输入各月存在

点的位置数据, 其中包括物种名称、经度和纬度, 

并以 .CSV 格式进行保存。将各个环境因子由

Arcgis10.2 转换成分辨率为 0.5°0.5°的 ASCⅡ格

式 , 并输入到环境图层。运行前设置随机选择

75%的茎柔鱼样本数据作为训练集, 25%的茎柔

鱼样本数据作为测试集进行测试, 并重复运行 10

次, 来消除可能存在的随机性, 其余参数均设置

成默认参数[14]。结果以 Logistic 格式输出, 即每

个渔区的物种存在概率的范围为 0~1 之间, 以存

在概率来定义栖息地适宜指数(HSI)[14]。最大熵模

型采用受试者工作特征曲线 (receiver operating 

characteristic curve, ROC)分析方法来进行模型精

度的评价。该方法以假阳性率为横坐标, 真阳性

率为纵坐标绘制而成, AUC 值为 ROC 曲线下的面

积。AUC 值越大, 表明物种分布与环境变量的相

关性越大, 模型预测效果越好[14-16]。 

各月模拟结果所输出分布图以 ASCⅡ格式输

出, 将输出的文件导入 Arcgis10.2 中转换成 CSV

文件, 其中包括每个渔区的经度、纬度和 HSI。贡

献率排在前 3 位的环境因子被选为关键环境因子,  

结合响应曲线得出适宜范围。绘制各月关键环境

因子的适宜范围分布图, 与适宜 HSI 区域进行叠

加, 分析茎柔鱼栖息地月间变化与环境因子的响

应情况。选取 HSI>0.6 的海域为适宜栖息地海域[14], 

依据以下公式计算适宜栖息地经、纬度重心, 并

与渔场重心进行对比, 验证渔场空间位置与适宜

栖息地时空分布的关联。 

 
1 1

LONG_S /H
k k

m i i i
i i

P X P
 

     (5) 
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i i
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式中, LONG_SHm 和 LATG_SHm 分别为适宜栖息

地经、纬度重心位置; Pi 为渔区 i 的 HIS; Xi 为渔

区 i 的经度, Yi 为渔区 i 的纬度; k 为海域中 HSI> 

0.6 渔区总个数; m 为月份。 

2  结果与分析 

2.1  茎柔鱼捕捞努力量、CPUE、渔场重心的月

间变化 

由图 1 可知, 捕捞努力量与 CPUE 均存在明

显的月间变化。1—4 月捕捞努力量与 CPUE 均明 
 

 
 

图 1  秘鲁外海茎柔鱼捕捞努力量、CPUE、经度重心、纬度重心的月间变化 

Fig. 1  Monthly variations of fishing effort, CPUE, longitudinal gravity centers of fishing effort (LONG) 
and latitudinal gravity centers of fishing effort (LATG) of Dosidicus gigas in Peru 
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显下降, 随后逐渐增加。8—11 月作业规模相对较

大, 10 月捕捞努力量达到最高值, 随后又逐渐下

降。但 CPUE 在 4 月达到了最低之后, 随后逐渐

增加, 8—12 月, CPUE 逐渐稳定在 4.5~6 t/d 之间。

在经度方向上, 渔场重心在 80°W~82°W 之间移

动, 东西横跨两个经度左右。1—4 月渔场重心向

西移动, 5 月向东移动, 6—8 月向西返回, 9—11 月

东移。在纬度方向上, 大致可以分为两个过程, 1—8

月, 渔场重心向北移动, 其中前 5 月迁移较小, 6—8

月偏移较大, 8 月达到最北部 12.5°S。9—12 月, 渔

场向南偏移, 9—11 月偏移较大, 每月 1 个纬度左右。 

2.2  茎柔鱼渔场环境因子的月间变化 

秘鲁海域茎柔鱼渔场各环境因子的月间变化

如图 2 所示。SST 在 1—3 月逐渐增加, 4—9 月降

低, 3 月和 9 月 SST 分别达到最高和最低。SSS 在

4—9 月先增加后减小, 6 月盐度最高, 9 月最低, 

其他月份盐度波动较小。PAR 呈现先增加后减小

的变化趋势, 即 1—7 月逐渐降低, 随后月份逐渐

增大。NPP 在 1—7 月逐渐减小, 随后月份显著增

加。Chl-a 在 1—4 月缓慢增加, 5—7 月逐渐减小, 8

—12 月逐渐增加。SLA 呈现先增加后减小的变化

趋势, 即在 1—5 月逐渐增加, 6—12 月逐渐减小。

EKE 在 1—6 月逐渐增加, 7—10 月又逐渐下降,  

11 月和 12 月有所回升。   

2.3  模型统计结果 

最大熵模型通过计算 ROC 曲线下的面积

AUC 值评价模型模拟效果, 其值越大, 表明模拟

效果越好。如表 1 可知, 各月模型模拟精度均大

于 0.75, 表明最大熵模型对茎柔鱼栖息地模拟较

为吻合, 分析结果可靠。 

 

 
 

图 2  秘鲁外海茎柔鱼渔场各环境因子(平均值)的月间变化 

Fig. 2  Monthly changes of environmental factors (means) in the fishing ground of Dosidicus gigas in Peru 
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表 1  1—12 月秘鲁外海茎柔鱼最大熵模型结果精度统计 

Tab. 1  Statistical results of Dosidicus gigas with  
MaxEnt from January to December in Peru 

月份 month AUC±SD 

1 月 January 0.779±0.050 

2 月 February 0.814±0.041 

3 月 March 0.837±0.030 

4 月 April 0.855±0.042 

5 月 May 0.840±0.032 

6 月 June 0.779±0.022 

7 月 July 0.809±0.030 

8 月 August 0.801±0.017 

9 月 September 0.840±0.035 

10 月 October 0.789±0.040 

11 月 November 0.792±0.031 

12 月 December 0.781±0.041 

  

2.4  茎柔鱼栖息地分布月间变化 

如图 3 所示, 秘鲁外海茎柔鱼实际作业位置

主要集中在 HSI 较高的位置, 表明最大熵模型模

拟的效果较好, 秘鲁海域 1—12 月茎柔鱼栖息地

分布存在着明显的月间变化。1 月适宜栖息地主

要分布在 75°W~85°W、12°S~20°S 海域, 2、3 月

适宜栖息地逐渐向南收缩且逐渐变窄, 适宜栖息

地面积有所减小。4 月适宜栖息地最窄, 4—7 月适

宜栖息地逐渐向北移动 , 东西方向上有所扩张 , 

适宜栖息地面积增加。8 月、9 月适宜栖息地位置

变化较小, 但在经度方向上逐渐向东收缩。随后

月份适宜栖息地位置又逐渐向南移动, 适宜栖息

地有所变宽。 

 
 

图 3  1—12 月秘鲁外海茎柔鱼栖息地分布图 

Fig. 3  Habitat distribution of Dosidicus gigas off Peru from January to December 
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2.5  适宜栖息地重心变化 

依据最大熵模型结果所得到的每个渔区的

HSI 值, 并依据 1.2.2 中的方法计算, 得到适宜栖

息地经纬度重心的月间变化, 再与实际作业渔场

经、纬度重心进行对比。如图 4 所示, 渔场重心

与适宜栖息地重心变化相对同步, 皮尔逊相关性

检验方法表明, 渔场重心与适宜栖息地重心呈显

著正相关, 经度方向上的相关系数为 0.606 (P<0.05), 

纬度方向上的相关系数为 0.961 (P<0.01), 这表明

最大熵模型模拟的茎柔鱼栖息地月间变化结果较

好, 且基本上渔场重心位置随适宜栖息地重心变

化而变化。 
 

 
 

图 4  秘鲁外海茎柔鱼渔场重心(LONG)与适宜栖息地重心(LONG-SH)的月间变化 

Fig. 4  Monthly variation of fishing ground gravity center (LONG) and suitable habitat  
gravity center (LONG-SH) of Dosidicus gigas in Peru 

 

2.6  环境因子贡献率 

最大熵模型模拟结果中环境因子贡献率的月

间变化如表 2 所示, 7 个环境因子当中, 贡献率排

在前 3 的环境因子为各月影响栖息地时空分布的

关键环境因子。各月间环境因子贡献率有所差异, 

但相邻月份贡献率较高的环境因子相对一致。例

如, 11—2 月 SST、SSS、NPP 均对模型贡献率较

大, 2—5 月 SSS 和 PAR 对模型贡献率较大, 6—8

月 NPP、PAR 对模型贡献率较大。1 月环境因子

贡献率较大的为 SSS、SST、NPP 和 Chl-a; 自 2

月开始, PAR 对模型贡献率较大, 并持续到 9 月。

NPP 在 3 月、4 月和 9 月、10 月的贡献率有所下

降, SSS 在 6—8 月的贡献率较低, 在其他月份的

贡献率均较高。SST 在 4、5 和 9 月贡献率较低, 1—

3 月、10—12 月贡献率均较高。Chl-a 在 8 月、9

月相对于其他环境因子, 对模型的贡献率最大。

各月 EKE 对模型贡献率均较小, SLA 在 3 月、7

月对模型贡献率相对较大, 均在 10%以上, 其他

月份均较小。各月关键环境因子的累计贡献率分

别为 89.2%、72.2%、81.2%、97.0%、89.4%、91.5%、

89.3%、83.6%、85.7%、87.6%、77.5%、81.4%, 均

超过 75%以上, 表明其对栖息地分布影响显著。 
 

表 2  1—12 月秘鲁外海茎柔鱼最大熵模型中环境因子贡献率 

Tab. 2  Contribution rate of environmental factors in MaxEnt of Dosidicus gigas in Peru from January to December 

贡献率/% contribution rate 
环境变量 

environment variable 1 月 
Jan 

2 月
Feb 

3 月
Mar

4 月
Apr

5 月
May

6 月
Jun

7 月
Jul 

8 月
Aug

9 月 
Sept 

10 月 
Oct 

11 月
Nov

12 月
Dec

海表面温度 sea surface temperature 15.5 21.7 17.7 0.7 1.5 4.5 12 6.4 3.8 36.2 39 33.9 

海表面盐度 sea surface salinity 55.6 33.6 26.2 56.4 21 3 2.7 5.8 30.6 5.4 18.9 12.6 

净初级生产力 net primary production 18.1 15.9 1.7 0.4 6.2 73.9 58.9 18.9 2.6 1.3 19.6 34.9 

光合有效辐射 
photosynthetically active radiation 

1.2 16.9 37.3 38.3 56.4 12.1 18.4 16.6 16.5 41.7 3.5 10.6 

叶绿素 a 浓度 chlorophyll-a 8.1 1.8 0.1 1.2 12 1 2.2 48.1 38.6 5.4 4.7 0.9 

涡旋动能 eddy kinetic energy 0.6 0.5 0 0.7 0.8 0 1.2 0.4 0.8 0.2 0.5 2.5 

海平面异常 sea level anomaly 0.8 6.6 17.1 2.3 2 5.5 4.6 3.8 7.1 9.7 13.8 4.7 

注: 表中加粗数字为各月筛选出的关键环境因子贡献率. 

Note: The bold data in the table indicate the contribution rates of the key environmental factors in each month. 
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2.7  关键环境因子响应曲线 

选取各月贡献率排在前 3 位的环境因子为关

键环境因子, 各月关键环境因子的响应曲线如图

5 所示, 响应曲线大多呈抛物线, 个别月份 PAR、

SLA 与 HSI 呈负相关关系。SST 在 1—3 月适宜

范围逐渐增大, 随后月份逐渐减小。适宜 SSS 范

围整体上变化不大, 而适宜 PAR 在 2—10 月呈现

先减小后增加的趋势变化, NPP 在 1 月、11—12 月

的适宜范围要高于 6—8 月。Chl-a 在 5 月、8—    

9 月对模型贡献率较大, 其中 5 月的适宜范围要

高于 8—9 月的适宜范围。SLA 在 4 月、6 月和 10

月对模型的贡献率较大, 适宜范围逐渐减小。  
 

 
 

(待续 to be continued) 
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图 5  秘鲁外海茎柔鱼渔场各月关键环境因子响应曲线 

实线为均值, 上下虚线分为最大值和最小值. 

Fig. 5  Response curves of key environmental factors in each month of Dosidicus gigas in Peru 
The solid line is the mean value, and the up and down dotted lines indicate the maximum and minimum value, respectively. 

SST: sea surface temperature; SLA: sea level anomaly; SSS: sea surface salinity; Chl-a: chlorophyll-a;  
NPP: net primary production; PAR: photosynthetically active radiation; EKE: eddy kinetic energy. 

 

由图 5 可得, 1 月适宜 SST、SSS、NPP 分别

为 21.7~24.3 ℃、35.1~35.4、450~880 mg/(m2·d); 

2 月适宜 SST、SSS、PAR 分别为 22.2~25.5 ℃、

35.1~35.6、48.5~55.6 E/(m2·d); 3 月适宜 SST、

SSS、PAR 分别为 22.0~26.6 ℃、35.1~35.5、

41.2~48.3 E/(m2·d); 4 月适宜 SLA、SSS、PAR 分

别为 2~10 cm、35.1~35.5、32.7~40.0 E/(m2·d); 5

月适宜 Chl-a、SSS、PAR 分别为 0.14~0.6 mg/m3、

34.9~35.8、27.5~33.7 E/(m2·d); 6 月适宜 SLA、NPP、

PAR 分别为 3~7 cm、425~750 mg/(m2·d)、23.6~  

29.8 E/(m2·d); 7 月适宜 SST、NPP、PAR 分别为

18.1~21.1 ℃、450~680 mg/(m2·d)、23.5~29.3 E/(m2·d); 

8 月适宜 Chl-a、NPP、PAR 分别为 0.18~0.35 mg/m3、

450~730 mg/(m2·d)、27.8~32.4 E/(m2·d); 9 月适宜

Chl-a、SSS、PAR 分别为 0.19~0.43 mg/m3、34.9~ 

35.3、35.3~39.0 E/(m2·d); 10 月适宜 SST、PAR、SLA

分别为 17.2~19.2℃、40.2~44.4 E/(m2·d)、–2~3 cm; 

11 月适宜 SST、SSS、NPP 分别为 16.8~19.9℃、

34.8~35.5、550~1100 mg/(m2·d); 12 月适宜 SST、

SSS、NPP 分别为 13.0~20.6 ℃、34.8~35.7、500~ 

900 mg/(m2·d)。 

2.8  关键环境因子适宜范围分布 

由图 6 可看出, 高 HSI 海域均分布在关键环

境因子适宜范围内, 表明各月最大熵模型模拟效

果较好, 验证了选取的关键环境因子与响应曲线

的合理性。1—4 月 SSS 适宜范围大致呈带状分布, 

并与高 HSI 海域叠加效果较好, 对模型的贡献率

相对较大。而 1—3 月 SST 的适宜范围较大, 对模

型的贡献率相比 SSS 较低。自 2 月开始, PAR 对

模型的贡献率均较大, 并持续到 9 月, 高 HSI 海

域明显随适宜 PAR 范围的移动而移动。尤其是在

3—5 月, 适宜 PAR 范围呈三角形分布在秘鲁东南

海域, 并与高 HSI 海域叠加较好。而 6 月、7 月

适宜 NPP 范围呈较宽的带状分布, 并与高 HSI 海

域叠加最好。8 月和 9 月, 高 HSI 逐渐靠近沿岸, 

沿岸海域Chl-a浓度较高, 并与高HSI海域叠加较

好, 对模型贡献率最大。10—12 月, 适宜 SST 逐

渐向秘鲁南部海域移动, 并成为贡献率最大的环

境因子, 高 HSI 海域也逐渐向南移动。 

3  讨论 

3.1  最大熵模型结果及其优势 

本研究基于 2012—2018 年中国鱿钓渔船在

秘鲁外海作业的数据, 并选取 SST、SSS、NPP 等

7 个环境因子, 以月为单位进行建模, 分析秘鲁

海域茎柔鱼栖息地的月间变化。各月模型精度

AUC 值均大于 0.75(表 1), 适宜栖息地与实际作

业位置较好重叠, 表明最大熵模型对各月栖息地

模拟效果较好。秘鲁海域茎柔鱼适宜栖息地存在

明显的月间变化(图 3), 且各月模型所预测的适宜

栖息地重心与渔场重心(图 4)有较好的一致性。此

外, 最大熵模型可以依据环境因子贡献率的大小

来判断环境因子对栖息地分布的影响程度[17]。本

研究发现, 各月关键环境因子适宜范围分布与适

宜栖息地基本重叠(图 6), 验证了最大熵模型依据

贡献率选取关键环境因子与依据响应曲线得出适 
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图 6  秘鲁外海茎柔鱼渔场各月关键环境因子适宜区间与适宜栖息地(绿线)分布图 

SST: 海表面温度; SLA: 海平面异常, SSS: 海表面盐度; Chl-a: 叶绿素 a;  

NPP: 净初级生产力; PAR: 光合有效辐射; EKE: 涡旋动能. 

Fig. 6  Monthly distribution of suitable ranges of key environmental factors and  
suitable habitats (green line) of Dosidicus gigas in Peru 

SST: sea surface temperature; SLA: sea level anomaly; SSS: sea surface salinity; Chl-a: chlorophyll-a;  
NPP: net primary production; PAR: photosynthetically active radiation; EKE: eddy kinetic energy. 

 

宜范围的合理性与可靠性。当可选取的环境因子

较多时, 如何挑选关键环境因子建立模型是首要

考虑的问题。以往研究中环境因子多为人为选取, 

且未考虑到环境因子对栖息地影响的月间差异。而

最大熵模型可以依据环境因子对物种的关系, 忽

略影响较小的因子, 并有效处理环境因子之间的

交互关系[18], 提高模型的精确性和可靠性。以上

均表明, 最大熵模型在物种分布模拟、主要环境

因子筛选、以及环境因子对物种分布影响的定量

描述上表现出优越性[16], 已经成为物种分布研究

与生态位建模的主要工具之一[14-19]。如 Alabia 等[15,20]

利用最大熵模型分析北太平洋柔鱼(Ommastrephes 
bartramii)栖息地的季节变化, 认为 SST 与 SSS 是

影响柔鱼分布的重要环境因子, 并研究未来海温

变暖下柔鱼栖息地的变动情况。而陈芃等[21]利用

最大熵模型分析了阿根廷滑柔鱼鱼汛月份栖息地

的分布情况, 发现与作业位置变动情况一致。 

3.2  秘鲁外海茎柔鱼栖息地变动分析 

本研究发现, 秘鲁外海茎柔鱼栖息地明显存

在南北移动现象。徐冰等[22]研究秘鲁茎柔鱼时空

分布特征, 发现茎柔鱼渔场 1—6 月向北移动, 7—

12 月向南移动, 且认为由于秘鲁茎柔鱼南北洄游

导致了渔场月间的南北变化。本研究认为, 茎柔

鱼适宜栖息地 1—8 月向北移动, 前 5 个月适宜栖

息地大致在 16°S ~17°S, 6 月和 7 月偏移较大, 8—12

月向南移动。而在经度方向上, 茎柔鱼栖息地重

心大致在 80°W~82°W 之间移动, 并分别在 5 月、

11 月最接近秘鲁沿岸。秘鲁海域为茎柔鱼主要的

产卵场之一, 茎柔鱼的部分仔鱼和卵会随洪堡海

流向北洄游, 在洄游过程中逐渐生长。到达赤道

海域后 , 成熟的茎柔鱼一部分会留在赤道海域 , 

另一部分则向南洄游到秘鲁海域, 并在沿岸进行

产卵[23]。秘鲁海域茎柔鱼也存在近岸、离岸的洄

游活动, 远洋海域中分布着体型较小未成熟的茎

柔鱼, 在逐渐靠近沿岸的过程中成熟, 并在沿岸

的温暖水域进行产卵[24-25]。由此可见, 茎柔鱼的

栖息地变动与其摄食、生长、繁殖、洄游等不同

生活史阶段的时空分布较为一致, 也证明本文适

宜栖息地变动的可靠性。 

3.3  环境因子对栖息地变动的影响 

最大熵模型可以依据环境因子的贡献率来解

释不同环境因子对物种的影响程度[14,20]。如表 2
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所示, 各月筛选出来的关键环境因子在种类以及

贡献率排序上均有一定的差异, 表明各月间不同

环境因子对茎柔鱼栖息地分布影响具有差异。SST

是影响茎柔鱼分布的关键环境因子之一, 通常作

为渔场寻找的重要指标[7-11,26]。如陈新军等[26]认

为 SST 对秘鲁外海茎柔鱼资源产量以及分布具有

显著影响。Yu 等[27]利用栖息地模型探究秘鲁海域

水温变化对茎柔鱼栖息地的影响, 当海水温度升

高时茎柔鱼渔场向南移动, 且适宜栖息地面积逐

渐减小。盐度对茎柔鱼分布范围存在重要影响 , 

高盐度锋面可能制约茎柔鱼的迁移和洄游过程[28]。

方学燕等[11]基于 SST、SSS、SSH 和 Chl-a 4 个环

境因子分别组合建立栖息地模型, 并以基于 SST、

SSS 的模型预测效果最佳。本研究结果表明, SST

是 10—12 月、1—3 月和 7 月模型模拟结果中重要

的环境变量。而 4—8 月 SSS 波动较大(图 2), 此

期间其贡献率较小, 但在 1—6 月、9—12 月对模

型的贡献率较大, SSS 的适宜范围均以带状分布, 

且与适宜栖息地较好重叠。 

PAR 指能被浮游植物中叶绿体利用且能进行

光合作用的那部分辐射能, Chl-a 是浮游植物进行

光合作用的主要色素, 两者均对初级生产力具有

一定的影响[13,29]。而初级生产力是海洋生态系统

中基础的营养潜力指标, 其大小及分布影响着渔

业资源的分布与丰度[30]。余为等[13]研究 PAR 对秘

鲁外海茎柔鱼渔场及资源变动的影响, 认为 PAR

的适宜范围面积比例与秘鲁外海茎柔鱼 CPUE 呈

明显的正相关关系 , 且最适 PAR 纬度重心与

CPUE 纬度重心变化较为一致。余为等[32]、温健

等[31]基于 SST 与 PAR 两个环境因子建立栖息地

模型, 该模型能较好预测西北太平洋柔鱼栖息地

热点海域, 而 NPP 对北太平洋柔鱼的资源量与渔

场分布也具有调控作用。本研究结果表明, 相对

于 Chl-a, NPP 和 PAR 对秘鲁外海茎柔鱼适宜栖息

地分布影响相对较大, 这可能是因为 3 个环境因

子空间分布的差异性。整体来说, PAR 在 2—10

月均对模型的贡献较大, 尤其是在 3—5 月, 适宜

范围近似三角形分布, 并与适宜区重叠效果很好, 

其他月份适宜范围分布均为长条状分布; NPP 在 

6—8 月、11 月至翌年 2 月均可能成为限制茎柔鱼

分布的关键环境因子, 秘鲁沿岸海域是茎柔鱼的

主要产卵场所, 10 月至翌年 2 月与 6—8 月为两个

主要的产卵高峰期, 可能需要较大饵料丰度, 造

成 NPP 贡献升高[23]。而 Chl-a 仅在 8 月、9 月对

模型贡献较大, SLA、EKE 对秘鲁海域茎柔鱼适宜

栖息地变动影响较小, 各月贡献率均较低。由图 6

可以看出, 贡献率排在最高的环境因子与适宜栖

息地重合最好, 如 3—5 月的 PAR 和 8 月、9 月的

Chl-a 等, 由此可以验证模型依据贡献率所筛选

的关键环境因子的准确性与其响应曲线适宜范围

的合理性。 

此外, 局部海洋环境的改变时, 渔场分布也

随之发生改变 [3-4,8]。Yu 等 [8]研究表明, 当 Niño 

1+2 海域异常变冷时, 秘鲁外海茎柔鱼的渔场重

心随适宜 SST 和 SSH 海域向北移动; Niño 1+2 海

域异常变暖时, 茎柔鱼的渔场重心随适宜 SST 和

SSH 海域向南移动。本研究结果表明, 3—8 月适

宜栖息地间随适宜 PAR 范围逐渐向北移动, 10—12

月, 适宜栖息地又随适宜 SST 逐渐向南移动。 

4  展望 

本研究侧重分析秘鲁外海茎柔鱼的月间时空

分布以及环境因子的影响差异, 但基于时空范围

的局限性, 研究结果只描述当下秘鲁海域茎柔鱼

的时空分布特征, 而茎柔鱼在东南太平洋分布较

广, 我国作业海域主要包括秘鲁、赤道、智利 3

个海域[2], 其他海域的分布情况尚未明确。因此, 

未来研究可以基于最大熵模型分析各个海域茎柔

鱼的栖息地分布, 比较各个海域环境对茎柔鱼影

响的差异性, 还可以将 3 个海域结合起来, 分析

整个东南太平洋茎柔鱼渔场的时空变动情况。此

外, 影响物种分布的环境数据很多, 相关研究表

明, 水温垂直结构[32]、混合层深度[14]等对头足类

资源及其栖息地分布均有影响, 因此未来建模时

可以充分考虑影响物种的潜在环境因子。 
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Abstract: The jumbo flying squid Dosidicus gigas is widely distributed in the eastern Pacific Ocean and has high 
value as one of the main economic cephalopods in China. This study combined fisheries data for D. gigas off Peru, 
obtained from the National Data Center of Distant-water Fisheries of China, in the eastern Pacific Ocean from 
2012 to 2018, with environmental data including sea surface temperature (SST), sea surface salinity (SSS), chlo-
rophyll-a (Chl-a), net primary production (NPP), photosynthetically active radiation (PAR), eddy kinetic energy 
(EKE), and sea level anomaly (SLA). We explored the temporal and spatial variation of D. gigas in fishing 
grounds over annual seasons using maximum entropy models (MaxEnt) to compare the effects of different envi-
ronmental conditions. The results showed that the focus of fishing moved northward from January to August and 
southward from September to December. Longitudinally, the focus of fishing moved back and forth between 80°W 
and 82°W, consistent with changes in the suitability of habitat. Moreover, the key environmental factors selected 
were different, based on their contribution rate each month, among which SST, SSS, NPP, and PAR had major ef-
fects on habitat. According to the optimal environmental ranges obtained from the response curves of these key 
environmental factors, the range of suitable environments significantly overlapped with that of suitable habitats. 
The results indicated that the maximum entropy model was highly accurate at predicting the population abundance 
of D. gigas off Peru, which showed obvious monthly variations and were significantly affected by environmental 
factors. 
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