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摘要: 为探索不同地理种群的小黄鱼(Larimichthys polyactis)形态分化, 本研究以南黄海和东海中南部生殖与非生

殖群体为研究对象, 采用 t 检验、主成分分析、差异系数判定等分析方法, 对小黄鱼种群 31 个表型性状进行系统

分析。结果表明, 南黄海种群和东海中南部种群的表型性状存在广泛的变异, 生殖期平均变异系数分别为 7.77%和

6.48%, 非生殖期变异系数为 8.65%和 7.62%, 南黄海种群变异强度高于东海中南部种群, 变异系数差异主要为横

轴测量性状。生殖期和非生殖期分别有 15 个和 16 个性状存在显著差异(P<0.05), 7 个性状在两个时期存在显著性

差异, 而且这些性状差异又能在种群内部保持相对稳定。主成分分析结果表明, 生殖期 4 个主成分方差累积贡献率

48%, PC2 和 PC3 得分在检测种群差别时达到极显著水平(P<0.01), 因子负荷较高的性状主要是头部、背鳍、臀鳍

和腹部; 非生殖期 4 个主成分方差累积贡献率 46.61%, PC1 和 PC2 得分在检测种群差别时达到极显著水平(P<0.01), 

因子负荷较高的性状主要是头部、体高、背鳍/腹鳍与臀鳍长度。两个地理种群在头部和躯干部位的性状产生了分

化, 与南黄海群相比, 东海中南部群头部较高, 背鳍和臀鳍较长, 而头部上缘和腹部较短。这种形态变异可能与洄

游生活史策略诱导的表型性状特化有关, 研究结果支持迁移行为和复杂生境提高了环境适应性这一结论, 有助于

更好地了解物种的生态学特征和进化趋势。 
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物种的局部适应性在其提高生存和繁殖成功

率[1]以及物种相互作用的生态和进化动力学方面

起着重要作用[2]。物种适应性依赖于特定功能作

用性状的特化, 即自然选择所赋予物种的表型可

塑性, 又通过遗传传递将局部适应进行固化, 从

而在形态结构、生理功能、行为与生活史等方面

表现出差异[3]。几乎所有的物种在种群内和种群

间都表现出形态上的变异[4]。鱼类种群之间通常

观察到环境诱导与生境相关的表型变异[5-6]。这种

表型变化受到各种环境条件的影响, 包括水文水

质、栖息地偏好、底质类型等[7-8]。此外, 生物因

素, 如洄游习性、饵料保障、竞争和捕食也促进

了鱼类的形态变异[9-11]。鉴于鱼类表型特化提高

了对栖息地变化的适应能力, 并可能导致种群的

遗传结构和亚种群间的生殖隔离, 因此, 形态特

化研究有助于更好地了解物种的生态学特征和进

化趋势, 从而提高鱼类管理和保护水平[12]。 

形态计量分析是数学和统计学方法的结合 , 

用以量化和描述生物体形态变化特征。框架网络

体系(truss network system, TNS)是一种多维空间

度量鱼体外部形态的测量方法, 它将鱼体分成若

干功能单位区, 通过选取生物体代表性的形态标
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志点, 使其在各方向连接成线, 从而形成覆盖整

个鱼体的统一网络[13-15]。由于 TNS 不受方向和位

置变化的限制 [16], 可以体现形态变化的空间格

局 [13], 克服了传统测量方法固有的缺点, 因此在

捕捉形态信息方面具有较高的能力, 已广泛应用

于养殖和野生鱼类形态分化以及种群鉴别研  

究[17-19]。该方法同样适用于种群、群体和集合等

不同分类水平的研究[20-22]。 

小黄鱼 (Larimichthys polyactis)属于石首鱼

科、黄鱼属, 是广泛分布于西北太平洋区, 包括中

国、朝鲜、韩国近海的近底层鱼类[23]。年产量约

占我国海洋捕捞总产量的 2.71%[24], 是我国重要

的目标捕捞鱼种之一, 也是渔业资源研究的热点

种类之一。小黄鱼是许多形态学研究的对象, 在早

期的研究中, 对小黄鱼的形态研究主要是通过形

态计量进行体质量关联分析或种群结构划分[25-27], 

对探索不同种群与其栖息地相关的形态变异较少

涉及。在种群划分上, 对南黄海和东海群体的判

别也存在较大分歧, 早期通过形态学、遗传等分

析技术, 基本认为南黄海和东海小黄鱼是两个独

立的种群[28-30]。2000 年之后, 有学者提出两个群

体无显著分化, 应归属黄海南部-东海种群[31-32]。

“独立种群”假说认为, 小黄鱼南黄海种群在中韩

渔业协定暂定措施水域东部和东海北部外海越冬, 

至江苏南部近岸产卵, 具有长距离跨界洄游习性; 

东海种群表现出定居现象, 越冬和生殖仅限于浙

江南部和福建北部海域小范围迁移[33]。基于此假

说, 本研究选取洄游履历和生境完全不同的吕泗

渔场和闽东渔场为两个种群采集位置, 以生殖期

和非生殖期群体为研究对象, 通过形态计量测定

表型性状变化, 探索长距离洄游和短距离迁移策

略是否会诱导鱼类表型可塑性, 并阐述种内表型

变异对洄游行为的适应性。 

1  材料和方法 

1.1  材料来源 

样品采自南黄海吕四海域和东海中南部宁德

海域(图 1), 两个海域的水文、底质、海流等生境

特征均有明显差异, 分别代表南黄海和东海中南

部两个地理种群。样本分非生殖期和生殖期两个

阶段采集, 第一阶段为非生殖期, 两个地理种群

的采集时间均为 2019 年 10 月中旬, 性腺成熟度

为 I~II 期; 第二阶段为生殖期, 宁德采集时间为

2020 年 1 月中旬, 吕四采集时间为 2020 年 4 月中

旬, 性腺成熟度为 III–V 期。生物体征详细信息见

表 1。 
 

 
 

图 1  小黄鱼采样地点 

Fig. 1  Sampling sites of Larimichthys polyactis 
 

表 1  小黄鱼群体形态测量样本 

Tab.1  Larimichthys polyactis population morphological measurement sample 

采样地点 
sampling 
location 

经纬度范围 
latitude and  

longitude range 

阶段 
stage 

采样时间 
sampling time

数量
umber

性腺成熟度 
gonadal  
maturity 

体长范围/mm 
body length 

range 

平均体长/mm
average body 

length 

非生殖期 non-reproductive period 2019.10.11 41 I–II 95–158 129.29±15.64吕四 
Lvsi 

32°00ʹN–32°30ʹN,  
121°30ʹE–122°00ʹE 生殖期 reproductive period 2020.4.12 60 III–V 96–170 128.02±16.68

非生殖期 non-reproductive period 2019.10.15 38 I–II 136–169 151.24±12.82宁德 
Ningde 

26°00ʹN–26°30ʹN,  
120°30 ʹE–121°00ʹE 生殖期 reproductive period 2020.1.14 58 III–V 133–178 155.60±10.05
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1.2  形态数据测量 

使用传统形态测量法和框架法结合的方式对

小黄鱼进行形态学测量。共 31 个形态计量性状, 

其中传统形态学指标 12个(图 2); 参照框架方法[34]

选择 9 项形态标志点(图 3), 构成 19 项框架参数

(表 2)。采用佳能数码相机(EOS 5D mark III)逐条

拍摄, 每尾鱼的相机参数设置和拍摄距离相同。

图像分析采用 ImageJ (AxioVision Release 4.8)完

成, 对每个形态标志点连线距离构成了框架网络

体系。为评估图像分析的准确性, 对 20 尾个体的

所有形态变量进行了单独测量, 并与图像分析获

得的测量值进行校正。 
 

 
 

图 2  小黄鱼形态测量示意图 

1: 体长; 2: 全长; 3: 体高; 4: 头长; 5: 头高; 6: 眼后头长; 7: 

躯干长; 8: 尾长; 9: 吻长; 10: 眼径; 11: 尾柄高; 12: 尾柄宽. 

Fig. 2  Schematic diagram of morphological  
measurement of Larimichthys polyactis 

1: total length; 2: full length; 3: body depth; 4: head length; 5: 
head height; 6: postorbital head length; 7: trunk length; 8: tail 
length; 9: snout length; 10: eye diameter; 11: caudal peduncle 
depth; 12: caudal peduncle width. 

 

 
 

图 3  小黄鱼框架测量示意图 

1–9 为定位点. 1: 胸鳍起点; 2: 吻端; 3: 腹鳍起点; 4: 鳃盖

背部末端; 5: 臀鳍起点; 6: 背鳍起点; 7: 臀鳍末端; 8: 第一

背鳍末端; 9: 第二背鳍末端. 

Fig. 3  Schematic diagram of frame measurement  
of Larimichthys polyactis 

1–9 are the anchor poins. 1: the beginning of the pectoral fin; 2: 
the snout end; 3: the beginning of the pelvic fin; 4: the dorsal 
end of the operculum; 5: the beginning of the anal fin; 6: the 
beginning of the dorsal fin; 7: the end of the anal fin; 8: the end 
of the first dorsal fin; 9: the end of the second dorsal fin. 

1.3  统计分析 

由于两个地理种群小黄鱼个体大小差异较明

显, 为消除鱼体规格对测量性状的影响, 更好地

描述鱼类的形态并鉴别形态差异, 将每个样本的

原始形态测量值除以体长进行校正[18,34], 共获得

29 项比值性状(体长和全长不用于分析)参与统计

分析。 

采用独立样本 t 检验方法, 分别检验生殖期

和非生殖期不同地理种群间小黄鱼平均体长和所

选形态变量的显著性差异。两组的形态学变量均

符合正态分布标准(Shapiro-Wilk 正态性检验, P> 

0.05)。应用 Levene’s 进行方差齐性检验, 根据方

差齐性和方差不齐检验结果, 对形态变量选择不

同的 t 检验方式。 

通过主成分分析(principal component analysis, 

PCA)减少冗余形态变量, 并提取代表种群分化的

典型性状来确定两个地理种群之间的总体形态变

异。为了检验主成分分析数据的适用性, 进行了

Bartlett 球度检验[35], 达到显著性(P<0.01)。对数据

矩阵进行标准化处理消除数据量纲的影响, 生成

相关矩阵, 根据矩阵方差旋转最大化计算主成分

因子负荷和因子得分。主成分提取数量根据特征

值>1 并结合碎石图辅助进行选择, 变量负荷值用

来判断对地理种群形态分化贡献度较高的性状 , 

一般认为因子负荷值大于 0.3 为显著, 大于 0.4 为

较显著, 大于 0.5 为极显著[36]。本研究每个主成

分显著因子负荷的阈值取值 0.5。根据主成分的个

体得分构建散点图以揭示地理群体分化。 

为进一步探索两个地理种群在形态指标上

的分化程度, 选择 PCA 分析中对形态差异贡献度

较高的指标, 按照划分亚种 75%的法则[37], 计算

差异系数(CD 值)。若 CD 值大于 1.28, 则两群体

可视为亚种以上水平的分类差异 , 反之则认为

差异未达到亚种水平, 属于种内差异。计算公式

如下:  

CD=(M1–M2)/(S1+S2) 

式中, M1 和 M2 分别表示两群体测量性状的平均

值; S1 和 S2 为两群体测量性状标准差。 

数据统计分析采用 Excel 2016 和 R 4.0.2 完成, 

PCA 分析为 FactoMineR 包, 绘图采用 ggplot2 包。 
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表 2  小黄鱼形态学指标 

Tab. 2  Morphological indexes of Larimichthys polyactis 

代码 
code 

测量性状 
measurement trait 

代码
code

测量性状 
measurement trait 

1 体长(吻端到最后一枚尾椎的水平距离) 
total length [horizontal rectilinear distance (hor. rd) between 
the end of the snout & the end of the caudal vertebrae] 

17 2–4 (吻端至鳃盖背部末端的距离) 
2–4 (rd between the snout & the end of operculum dorsal) 

2 全长(吻端到尾鳍末端之间的水平距离) 
full length (hor. rd between the end of the snout & the end of 
caudal fin) 

18 3–4 (腹鳍起点至鳃盖背部末端的距离) 
3–4 (rd between the the beginning of pelvic fin & the dorsal 
end of the operculum) 

3 体高(鱼体的最大高度) 
body depth [vertical (ver.) rd at the highest part of the body]

19 3–5 (腹鳍起点至臀鳍起点的距离) 
3–5 (rd between the the beginning of pelvic fin & the be-
ginning of the anal fin) 

4 头长(吻端到鳃盖后缘之间的水平距离) 
head length (hor. rd between the end of the snout & the back 
edge of an operculum) 

20 3–6 (腹鳍起点至背鳍起点的距离) 
3–6 (rd between the the beginning of pelvic fin & the be-
ginning of the dorsal fin) 

5 头高(头部最大宽度) 
head height (ver. rd at the highest part of the head) 

21 3–8 (腹鳍起点至第一背鳍末端的距离) 

3–8 (rd between the the beginning of pelvic fin & the end of 
the first dorsal fin) 

6 眼后头长(眼眶后缘到鳃盖后缘之间的距离) 
postorbital head length (hor. rd between the back edge of an 
orbit & the back edge of an operculum) 

22 4–5 (鳃盖背部末端至臀鳍起点的距离) 
4–5 (rd between the end of operculum dorsal & the begin-
ning of the anal fin) 

7 躯干长(鳃盖后缘到肝门上方的垂直距离) 
trunk length (ver. rd between the back edge of an operculum 
& the upper part of the hilum) 

23 4–6 (鳃盖背部末端至背鳍起点的距离) 

4–6 (rd between the end of operculum dorsal & the begin-
ning of the dorsal fin) 

8 尾长(尾鳍基部到尾鳍末端之间的水平距离) 
tail length (hor. rd between the base of the tail fin & the end 
of the tail fin) 

24 5–6 (臀鳍起点至背鳍起点的距离) 
5–6 (rd between the beginning of the anal fin & the begin-
ning of the dorsal fin) 

9 吻长(吻端到眼眶前缘的水平距离) 

snout length (hor. rd between the end of the snout & the front 
edge of an orbit) 

25 5–7 (臀鳍起点至臀鳍末端的距离) 
5–7 (rd between the beginning of the anal fin & the end of 
the anal fin) 

10 眼径(眼眶前后缘之间水平距离) 
eye diameter (hor. rd between the front & the back edges of 
the orbit) 

26 5–8 (臀鳍起点至第一背鳍末端的距离) 
5–8 (rd between the beginning of the anal fin & the end of 
the first dorsal fin) 

11 尾柄高(尾柄最小高度) 
caudal peduncle depth (caudal peduncle depth) 

27 5–9 (臀鳍起点至第二背鳍末端的距离) 
5–9 (rd between the beginning of the anal fin & the end of 
the second dorsal fin) 

12 尾柄宽(臀鳍基末端至尾鳍基之间的水平距离) 
caudal peduncle width (hor. rd between the end of the anal fin 
base & the caudal fin base ) 

28 6–8 (背鳍起点至第一背鳍末端的距离) 
6–8 x (rd between the beginning of the dorsal fin & the end 
of the first dorsal fin) 

13 1–2 (胸鳍起点至吻端的距离) 
1–2 (rd between the beginning of pectoral fin & the end of 
snout) 

29 7–8 (臀鳍末端至第一背鳍末端的距离) 
7–8 (rd between the end of the anal fin & the end of the first 
dorsal fin) 

14 1–3 (胸鳍起点至腹鳍起点的距离) 
1–3 (rd between the beginning of pectoral fin & the beginning 
of the pelvic fin) 

30 7–9 (臀鳍末端至第二背鳍末端的距离) 
7–9 (rd between the end of the anal fin & the end of the 
second dorsal fin) 

15 1–4 (胸鳍起点至鳃盖背部末端的距离) 
1–4 (rd between the beginning of pectoral fin & the dorsal 
end of the operculum) 

31 8–9 (第一背鳍末端至第二背鳍末端的距离) 
8–9 (rd between the end of the first dorsal fin & the end of 
the second dorsal fin) 

16 2–3 (吻端至腹鳍起点的距离) 
2–3 (rd between the snout & the beginning of the pelvic fin) 

  

 

2  结果与分析 

2.1  形态变异特征 

t 检验结果显示(表 3), 小黄鱼传统形态和框

架性状在种群间存在极显著差异, 表明形态性状

在种群间稳定性较差, 存在着广泛的变异。生殖

期, 15 个性状存在显著差异(P<0.05), 东海中南部

群的体长、1–3、2–3、4–6、5–7、5–9 和 6–8 显
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著大于南黄海群; 但眼径、1–2、1–4、2–4、3–5、

5–8 显著小于南黄海群。非生殖期, 16 个性状存在

显著差异(P<0.05), 东海中南部群的体长、体高、

尾长、吻长、1–3、1–4、2–3、3–4、4–5、4–6、7–8

明显大于南黄海群; 而头高、躯干长、2–4、3–5

显著小于南黄海群。两个地理种群在生殖期和非

生殖期共有 7 个性状在两个时期既存在显著性差

异, 而且这些性状差异又能在种群内部保持相对

稳定, 分别是体长、尾柄高、1–3、2–3、2–4、3–4

和 4–6。 
 

表 3  小黄鱼两地理群体形态参数差异比较 

Tab. 3  Morphological indexes of two Larimichthys polyactis populations 

生殖期 reproductive period 非生殖期 non-reproductive period 

吕四群体 
Lvsi population 

宁德群体 
Ningde population

吕四群体 
Lvsi population 

宁德群体 
Ningde population 

形态学指标 
morphological 

index 均值±标准差 

x ± SD 
CV

均值±标准差 

x ± SD 
CV

P 
均值±标准差

x ± SD 
CV

均值±标准差 

x ± SD 
CV 

P 

1 128.02±16.68 13.03 155.60±10.05 6.46 Lvsi<Ningde** 129.39±15.64 12.09 151.24±12.82 8.48 Lvsi < Ningde**

2 1.27±0.02 1.73 1.28±0.02 1.89  1.26±0.03 2.36 1.26±0.03 2.05  

3 0.28±0.01 4.26 0.28±0.01 4.98  0.28±0.02 5.81 0.30±0.01 6.12 Lvsi < Ningde**

4 0.28±0.01 4.27 0.29±0.01 3.93  0.29±0.02 6.52 0.30±0.01 4.85  

5 0.26±0.02 6.43 0.26±0.01 5.02  0.27±0.02 6.76 0.24±0.01 5.49 Lvsi > Ningde**

6 0.17±0.03 15.62 0.17±0.01 6.42  0.17±0.02 13.24 0.17±0.01 8.00  

7 0.38±0.03 7.42 0.38±0.02 4.06  0.38±0.02 5.72 0.37±0.03 8.14 Lvsi > Ningde**

8 0.25±0.02 8.62 0.25±0.02 9.46  0.23±0.02 10.13 0.24±0.02 9.08 Lvsi < Ningde*

9 0.05±0.01 13.20 0.05±0.01 12.16  0.05±0.01 15.97 0.06±0.01 14.40 Lvsi < Ningde**

10 0.08±0.01 12.90 0.07±0.01 7.48 Lvsi > Ningde** 0.08±0.01 13.39 0.07±0.01 9.36  

11 0.08±0.01 8.71 0.08±0.01 7.33 Lvsi < Ningde** 0.08±0.01 9.37 0.08±0.01 8.44 Lvsi < Ningde*

12 0.22±0.02 9.36 0.22±0.01 6.73  0.21±0.02 7.24 0.21±0.01 6.81  

13 0.31±0.01 4.05 0.30±0.01 3.89 Lvsi > Ningde* 0.30±0.02 5.92 0.31±0.01 3.79  

14 0.10±0.01 8.44 0.11±0.01 9.35 Lvsi < Ningde* 0.12±0.01 7.80 0.13±0.01 10.34 Lvsi < Ningde**

15 0.20±0.01 6.32 0.19±0.01 5.45 Lvsi > Ningde* 0.19±0.02 9.79 0.20±0.02 8.72 Lvsi < Ningde**

16 0.34±0.01 3.34 0.36±0.01 4.06 Lvsi < Ningde** 0.34±0.01 3.58 0.35±0.02 4.81 Lvsi < Ningde*

17 0.24±0.03 10.73 0.21±0.02 10.84 Lvsi > Ningde** 0.21±0.03 14.35 0.18±0.01 7.91 Lvsi > Ningde**

18 0.29±0.01 3.61 0.29±0.01 4.64 Lvsi < Ningde* 0.29±0.01 4.94 0.30±0.02 5.41 Lvsi < Ningde**

19 0.40±0.02 5.06 0.37±0.02 6.05  0.40±0.02 4.62 0.39±0.02 5.52 Lvsi > Ningde**

20 0.28±0.01 4.33 0.28±0.01 5.15  0.29±0.03 10.95 0.29±0.02 6.05  

21 0.31±0.01 4.48 0.31±0.02 5.54  0.33±0.02 5.38 0.33±0.02 6.02  

22 0.55±0.03 4.63 0.56±0.03 4.80  0.56±0.04 6.43 0.58±0.03 4.86 Lvsi < Ningde*

23 0.11±0.02 22.39 0.13±0.02 17.56 Lvsi < Ningde** 0.13±0.03 22.41 0.16±0.02 9.86 Lvsi < Ningde**

24 0.46±0.02 3.34 0.46±0.02 3.51 Lvsi > Ningde* 0.47±0.02 3.99 0.47±0.02 4.37  

25 0.09±0.01 12.68 0.11±0.01 11.23 Lvsi < Ningde** 0.10±0.01 14.96 0.10±0.02 16.89  

26 0.34±0.02 5.51 0.33±0.02 5.19 Lvsi > Ningde** 0.33±0.02 6.04 0.34±0.02 5.48  

27 0.25±0.02 6.22 0.26±0.01 4.66 Lvsi < Ningde** 0.25±0.02 6.93 0.25±0.02 6.50  

28 0.15±0.02 10.49 0.16±0.01 7.00 Lvsi < Ningde** 0.16±0.02 10.39 0.16±0.02 10.17  

29 0.39±0.02 5.13 0.39±0.02 4.29  0.38±0.02 6.02 0.39±0.02 4.54 Lvsi< Ningde*

30 0.16±0.02 9.39 0.16±0.01 7.06  0.16±0.01 8.11 0.16±0.01 8.38  

31 0.46±0.02 5.19 0.45±0.02 4.80  0.45±0.03 6.98 0.45±0.02 4.18  

注: 形态学指标代码的解释见表 2. 上标**表示两群体间这一性状存在极显著差异(P<0.01), *表示存在显著差异(P<0.05). 

Note: The explanation for the morphological index codes are shown in Tab. 2. The superscript ** indicates that the difference in this trait 
between the two groups is extremely significant (P<0.01), and * indicates that the difference is significant (P<0.05). 
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变异系数(CV)用来表示性状的离散程度, 变

异系数越大, 性状离散程度则越大, 性状多样性

丰富度也越高。表 3 结果显示, 生殖期, 南黄海群

和东海中南部群小黄鱼 31 个性状变异系数范围

分别为 1.73%~22.39%和 1.89%~17.56%, 南黄海

群平均变异系数高于东海群 , 分别是 7.77%和

6.48% (P>0.05, 差异不显著)。变异系数差异主要

体现在横向测量性状(体长、眼后头长、眼径、4–6

和 6–8 等性状), 南黄海群和东海中南部群平均变

异系数分别为 9.69%和 7.37% (P>0.05, 差异不显

著); 纵向测量性状(头高、1–4、5–9、7–8 等性状)

变异系数相差较小, 分别是 5.72%和 5.53% (P> 

0.05, 差异不显著)。两个地理群体变异最大的性

状均为 4–6, 最小的是全长。非生殖期, 南黄海群

和东海中南部群小黄鱼变异系数范围分别为

2.36%~22.41%和 2.05%~16.89%, 南黄海群平均

变异系数高于东海中南部群 , 分别是 8.65%和

7.62% (P>0.05, 差异不显著)。变异系数差异仍然

以横向测量性状最为突出, 南黄海群和东海中南

部群平均变异系数分别为 10.33%和 8.05% (P> 

0.05, 差异不显著); 纵向测量性状变异系数相差

较小, 分别是 6.86%和 6.42% (P>0.05, 差异不显

著)。南黄海群变异最大的性状是 4–6, 东海中南

部群是 5–7, 最小的依然是全长。 

2.2  形态特征多元分析 

生殖期 , 主成分分析(PCA)揭示了小黄鱼两

个不同地理种群的形态差异。29 个形态计量指标

得到 4 个主成分。生殖期 PC1~PC4 解释了 48%的

总方差(PC1 为 16.18%, PC2 为 12.58%, PC3 为

10.10%, PC4 为 9.13%), 特征根分别为 4.69、3.65、

2.93 和 2.65(表 4)。根据主成分散点图(图 4a), 两

个地理种群 PC1 得分分散在正值和负值两侧, 未

显示种群间的明显分离, 没有显著差异(t=−0.48, 

P=0.63); 而东海中南部群在 PC2 得分主要集中于

正值部分, 南黄海群位于负值部分, 两个地理种

群存在一定程度的分离, 且检验结果达到显著差

异(t=10.36, P<0.01)。两个地理种群在 PC3 和 PC4

无明显分离(图 4c), 但东海中南部群在 PC3 得分

偏向负值, 而南黄海群偏向正值, t 检验结果在

0.01 水平达到显著差异(t=−3.89, P<0.01)。 

形态负荷值的结果显示(图 5), 两个地理种群

的平均负荷在身体形态和头部形态上存在显著差

异。PC1 由 9 个正相关的框架变量组成, 这些变

量主要解释了纵向形态变化, 如头高(4–3)、体高

(4–5、6–3、6–5、8–7)以及背鳍基长(8–9)变化。

PC2 由 6 个强相关框架变量起主导作用, 其中只

有 2 个变量与 PC2 呈负相关, 形态变化显示了头

长(2–3)、头高(4–3)、体高(8–5)、腹长(3–5)、背

鳍基长(6–8)和臀鳍基长(5–7)的差异。PC3 由 2 个

负相关和 1 个正相关的框架变量组成 , 与头长

(2–4)、体高(4–5)和头部至背鳍距离(4–6)相关。

PC4 解释了头部(眼径、鳃盖)和体长相关的形态

变化, 其中眼后头长为负相关, 躯干为正相关。 

根据主成分分析的 PC2、PC3 因子负荷(图 5)

和 PC 得分均值(图 6a), 结果表明两个地理种群呈

现不同的形态变异模式。与南黄海群相比区别如

下 :  东海中南部群头部较高 ,  背鳍和臀鳍较长 , 

具体表现是其集中在主成分分析的 PC2 (显示头

高、体高、背鳍基长和臀鳍基长差异)正值部分; 

头部上缘和腹部较短, 具体表型是其在主成分分 

 
表 4  小黄鱼形态特征的主成分分析特征值、方差百分比和累积方差百分比 

Tab. 4  Eigen values, percentage of variance and percentage of cumulative variance for  
principal components analysis for morphological traits of Larimichthys polyactis 

生殖期群体 reproductive period group 非生殖期群体 non-reproductive period group 

因子 
factor 特征值 

eigen-value 

方差百分比/% 
percentage of  

variance 

累积方差百分比/%
cumulative variance 

percentage 

特征值 
eigen-value 

方差百分比/% 
percentage of  

variance 

累积方差百分比/% 
cumulative variance 

percentage 

PC1 4.69 16.18 16.18 6.09 21.02 21.02 

PC2 3.65 12.58 28.77 2.70 9.32 30.33 

PC3 2.93 10.10 38.86 2.61 8.99 39.33 

PC4 2.65 9.13 48.00 2.11 7.29 46.61 
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图 4  小黄鱼生殖期和非生殖期的 PC1–PC2、PC3–PC4 主成分散点图 

a 和 c 为生殖期; b 和 d 为非生殖期. 

Fig.4  Distribution of PC1–PC2 and PC3–PC4 in the reproductive and non-reproductive stages of Larimichthys polyactis 
a & c. Reproductive period; b & d. Non-reproductive period. 

 

 
 

图 5  生殖期小黄鱼 PC1–PC4 重要负荷形态变量鱼体轮廓图 

正相关为实线, 负相关为虚线. 

Fig. 5  Morphometric variables with important loadings (±0.5) on PC1–PC4 diagrammed on  
the fish outlines in reproductive period of Larimichthys polyactis 

Positive correlations are indicated with solid lines, and negative correlations are indicated with dashed lines on the fish outlines. 
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图 6  小黄鱼两个地理种群 PC1–PC4 均值 

a 为生殖期; b 为非生殖期. 

Fig. 6  Mean PC scores for Larimichthys polyactis from the two geographic location for PC1, PC2, PC3 and PC4 
a. Reproductive period, b. Non-reproductive period. 

 

析的 PC3 (显示头部上缘、头部至背鳍距离差异)

负值部分。总体来看, 东海中南部群体型更为粗

短, 南黄海群更为细长。 

非生殖期, PC1–PC4 解释了 46.61%的总方差

(PC1 为 21.02%, PC2 为 9.32%, PC3 为 8.99%, PC4

为 7.29%), 特征根分别为 6.09、2.70、2.61 和

2.11(表 4)。根据主成分散点图所示(图 4b), 两个

地理种群 PC1 得分分散在正值和负值两侧, 存在

部分分离 , 达到显著差异(t=3.95, P<0.01); 两个

地理种群在 PC2 存在弱分离效果, 并达到显著差

异水平(t=−4.96, P<0.01)。两个地理种群在 PC3 和

PC4 无明显分离(图 4d), t 检验结果在 0.01 水平未

达到显著差异(PC3: t=−1.7, P=0.09; PC4: t=−1.37, 

P=0.17)。 

两个地理种群的平均负荷在身体形态和头部

形态上存在显著差异。PC1 由 2 个传统形态变量

和 7 个架变量组成, 仅一个框架变量呈负相关。

主要解释了头长(2–4)、头高(4–3)、体高(4–5、6–5、

8–5)变化。PC2 由 3 个正相关形态和框架变量组

成 , 显示了躯干长、腹长(3–5)和体高(6–5)的差

异。PC3 由 2 个负相关和 2 个正相关的桁架变量

组成, 第一和第二背鳍连接基点为关键部位, 主

要解释了背鳍长(6–8、8–9)和体高(8–3、8–7)变化。

PC4 解释了与头长(2–3、2–4)、背鳍前长(4–6)相

关的变化, 其中头长为正相关, 背鳍前长为负相

关(图 7)。 

根据主成分分析 PC1、PC2 的因子负荷(图 7)

和 PC 得分均值(图 6b), 可以得出, 东海中南部群

PC1 均值为正值, 而头高、体高、鳃盖长及背鳍

基点框架的形态负荷为正值, 表明东海中南部群 
 

 
 

图 7  非生殖期小黄鱼 PC1–PC4 重要负荷形态变量鱼体轮廓图 

正相关为实线, 负相关为虚线. 

Fig. 7  Morphometric variables with important loadings (±0.5) on PC1-PC4 diagrammed on the  
fish outlines in non-reproductive period of Larimichthys polyactis 

Positive correlations are indicated with solid lines, and negative correlations are indicated with dashed lines on the fishs outlines. 
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的体高和头长较大 , 而头部上缘长度较小; PC2

均值为负值, 背鳍前端基点、腹鳍前端基点与臀

鳍前端基点较近, 表明躯干和腹部较短。两个种

群体型特征与生殖群体相似, 反映出两个地理种

群呈现不同的形态分化。 

2.3  典型形态特征差异系数 

对生殖期进行主成分分析时, 发现两个地理

种群在 PC2 和 PC3 上存在一定程度的分离, 且检

验结果达到显著差异, 所以生殖期在 PC2 和 PC3

选取因子负荷值大于 0.5 的 9 个性状, 同理, 非生

殖期在 PC1 和 PC2 选取 11 个性状进行差异系数

分析。结果见表 5, 两地理种群测量性状的差异系

数均小于 1.28, 群体分化未达到亚种水平。 

 
表 5  小黄鱼两个地理种群在生殖期 

和非生殖期的差异系数 

Tab. 5  Difference coefficients of Larimichthys polyactis 
from the two geographic locations in reproductive period 

(RP) and non-reproductive period (NRP) 

生殖期性状 
trait in RP 

差异系数 
coefficient of 

difference 

非生殖期性状 
trait in NRP 

差异系数 
coefficient of 

difference 

16 0.90 3 0.50 

17 0.61 4 0.12 

18 0.22 7 0.36 

19 0.52 15 0.39 

22 0.14 17 0.84 

23 0.40 18 0.30 

25 0.63 19 0.40 

26 0.41 22 0.27 

28 0.51 23 0.67 

  24 0.03 

  26 0.21 

 

3  讨论 

3.1  形态地理差异及分化程度 

表型特征在个体发育早期由遗传决定并外显

表达, 但这种模式并不固定, 也会受到环境因素

的诱导, 称为表型可塑性[14]。表型重塑是种群内

部和种群之间的普遍现象, 这是由于种群在特定

环境中的地理隔离所导致[38]。本研究评估了小黄

鱼的表型性状变异, 发现南黄海群和东海中南部

群在头部和躯干形态上存在明显差异。形态特征

检验结果显示, 生殖期南黄海群的体型偏小, 属

于瘦长型, 其眼径、头部和腹部偏长, 胸鳍至腹鳍

距离更短; 东海中南部群的体型偏大, 腹部较宽。

在非生殖期, 形态差异表现亦明显, 东海中南部

群的体高和头长较大, 而头部上缘长度较小, 躯

干和腹部较短。主成分分析结果表明, 生殖期群

体前 4 个主成分反映了身体形态和头部形态特征, 

东海中南部群头部较高 , 而头部上缘和腹部较

短。而在非生殖期, 东海中南部群体高和头长较

大, 躯干和腹部较短。两种分析方法结果较为一

致, 显示出两个地理种群在头部和躯干部位的表

型性状出现了分化, 表明头部和躯干方面的性状

可以作为区分小黄鱼地理种群的重要形态指标。

本研究对非生殖期进行研究, 主要是考虑到有学

者认为小黄鱼南黄海群和东海群在索饵期可能存

在混栖现象[31]。对生殖期和非生殖期的主成分分

析结果显示, 其在一定程度上可以区分两个地理

群体, 但是要进一步证明两个地域不存在混栖还

需要借助遗传学、同位素标记等方法。根据差异

系数结果, 两地理种群形态参数的差异系数均小

于 1.28, 说明形态差异属于种内差异, 未达到亚

种水平。有学者提出差异系数方法并没有完全考

虑到其他生物学和生物地理学的因素对亚种确证

的影响[39], 要准确界定形态差异是否达到亚种水

平, 抑或仍属于种间差异, 还需借助遗传学技术

进行佐证[13]。根据现有的研究结果[28-29,40], 东海

群和南黄海群无论是 2 种群还是 3 种群学说,仍属

于种间差异, 尚无亚种观点提出。 

3.2  形态地理变异规律 

种群个体表型重塑是物种的重要适应性之一, 

其形态差异保障种群能更加多样化地利用资源、

繁殖后代和适应环境。表型性状对于不同生态因

子变化的反映有所不同, 产生了不同的地理变异

趋势。例如 , 为提高在水流中的机动性和稳定 

性 , 美洲红点鲑(Salvelinus fontinalis)洄游种群比

定居种群拥有更具流线型的体型和更短的胸鳍

和腹鳍 [41]。河流定居驼背太阳鱼 (Lepomis gib-

bosus)比湖泊种群具有更长和更宽的胸鳍、背鳍

以及更小的体高 [42]。三刺鱼 (Gasterosteus acu-

leatus)对不同盐度梯度和捕食压力的反应发生了
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遗传分化[43-44]。本研究选定的种群在地理上是相

互隔离的, 这可能会阻碍种群混合。因此, 不同的

地理位置、遥远的距离以及每个种群所经历的环

境的可变性, 通过遗传变异和表型可塑性导致了

局部适应性变化。本研究发现, 小黄鱼在进化过

程中发生了种群分化, 与栖息环境有关的头部和

躯体横轴性状起关键作用。南黄海和东海中南部

小黄鱼在洄游生活史策略上具有不同的行为特征, 

因此, 与游泳相关的性状在种群分化上占主导地

位, 分化的形态特征主要位于身体前部, 包括头

长、头高、眼径、躯干长、体高、背鳍、腹鳍长

度等。红鲑在处于长距离洄游和艰险的上溯环境

时会呈现出体型偏小、头尾渐尖的形态[45]; 生活

在不同海域的刀鲚(Coilia nasus)[45]、凤鲚(Coilia 

mystus)[34]都存在躯干和尾部差异较大的现象, 这

些特征都代表着对环境因素的适应性响应, 如运

动和捕食模式等。在流速比较大或者海流复杂的

环境, 鱼类有更高的游泳速度来增加捕食机会或

者提高捕食成功率[46-47]。Nofrita 等[48]认为海洋生

态系统的流速效应是鱼类形态差异的重要影响因

素。南黄海群小黄鱼具有长距离洄游习性, 从越

冬到生殖洄游需要经历黄海暖流、长江冲淡水、

沿岸流等更为复杂多变的流系 , 较长的头部上

缘、较短的体高和细长体型等分化过程可以减少

水动力阻力。东海中南部群迁移距离较短, 栖息

生境为岛礁生态系统, 环境异质性低; 此外, 岛

礁生态系统提供了丰富的饵料供给保障, 小黄鱼

在降低游泳能力的同时, 觅食能力并不会受到影

响, 但生态位宽度会低于南黄海种群。因此, 东海

中南部群形态特征分化较低, 种群形态指标变异

程度低于南黄海种群也证实了这种现象。Mahe

等 [49] 在比 斯开 湾和 东英 吉利 海峡 纵带 羊 鱼

(Mullus surmuletus)形态变化研究中, 指出能够占

据几种栖息地的底层类型的物种可能会发展出更

广泛的食物宽度和形态变异, 从而可能导致物种

的头部形状发生改变[49]。本研究中南黄海群头部

上缘延长、吻部至腹鳍前端基点较短、头部更具

水动力等特征符合 Mahe 等[49]的基本结论。许多

研究也证实洄游性鱼类在头部、躯干和鳍部会受

到水流的影响[48]。“迁移成本”假说认为[50], 洄游

距离代表了与迁移期间的能量消耗或死亡率相关

的迁移成本, 高度洄游鱼类增加了水动力阻力、

能量损失和死亡率。为降低迁移成本, 长距离洄

游的种群将调整其生活史特征, 降低体高被认为

是提高游泳持续能力的重要功能特征。流线型形

态的个体表现出更强的运动能力。因此, 流线型

的身体形态在物理-化学生境参数变化梯度较大

的复杂栖息地更具适应性。 

洄游生活史策略促使小黄鱼表型性状对不同

环境条件的特化, 为适应栖息地提供了适合度优

势, 增加了对环境变化的适应能力。然而, 形态

变异与鱼类生态的诸多方面相关, 包括运动、空

间资源限制和觅食策略, 且在功能机制上存在差

异[51], 需要进一步的研究工作来确定驱动形态学

变化的其他机制。此外, 虽然外部环境常常导致

表型的非遗传变异, 但这可能由亚稳态表观遗传

调控[52]。表型性状特化与形态可塑性、遗传差异

或两种机制相互作用的结果是否相关, 目前尚无

定论。因此, 为了确定遗传学在形态学差异中的

贡献, 可以进一步开展表观遗传学研究。并采用

更广泛的地理取样范围, 更详细的几何形态和框

架网络体系来提高结果的精确度。 
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Abstract: Small yellow croaker, Larimichthys polyactis is one of the most important fishery resources in China. 
The phenotypes of different geographical groups are influenced by their migration patterns and may exhibit adap-
tive changes. To explore the morphological differentiation of small yellow croaker in different geographic popula-
tions, the reproductive and non-reproductive populations in the south Yellow Sea and the south-central East China 
Sea were used as the research objects. The analysis methods t-test, principal component analysis and the difference 
coefficient were used to systematically analyze 31 phenotypic traits of the small yellow croaker populations. The 
results indicated that the phenotypic traits of the south Yellow Sea population and the south- central East China 
Sea population vary widely. The average coefficients of variation during the reproductive period were 7.77% and 
6.48%, respectively, and the coefficients of variation during the non-reproductive period were 8.65% and 7.62%, 
respectively. The variation intensity of the south Yellow Sea population was higher than that of the south-central 
East China Sea population, and the difference coefficient was primarily measured on the horizontal axis. Signifi-
cant differences were detected between 15 traits in the reproductive periods and 16 traits in the non-reproductive 
periods (P<0.05). There were significant differences among 7 traits in both periods, while the differences of these 
traits remained relatively stable within the population. The results of principal component analysis indicated that 
the cumulative contribution rate of the four principal component variances during the reproductive period was 
48%, and the scores of PC2 and PC3 reached extremely significant levels (P<0.01) when detecting population 
difference, and the traits with higher factor loading were primarily head, dorsal fin, anal fin, and abdomen. The 
cumulative contribution rate of the four principal component variances in the non-reproductive period was 46.61%, 
and the scores of PC1 and PC2 reached extremely significant levels (P<0.01) when detecting population difference. 
The traits with higher factor loading were primarily head, body height, dorsal/pelvic fins, and anal fin length. The 
head and trunk traits of the two populations could be differentiated, as the dorsal and anal fins were longer and the 
upper margin and abdomen were shorter in the south-central East China Sea group than in the Yellow Sea group. 
This morphological variation may be attributed to the specialization of phenotypic traits induced by migratory life 
history strategies. The results of this study support the theory that migration behavior and complex habitats im-
prove environmental adaptability, and aid in improving our understanding of the ecological characteristics and 
evolutionary trends of species. 
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