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摘要: 利用 2020 年 4−9 月在该海域开展逐月调查获取的鲐(Scomber japonicus)卵、0 龄幼鱼及环境数据, 建立基于

Tweedie 类分布的广义加性模型(Tweedie-GAM, generalized additive models), 分析鲐卵丰度与主要环境因子的关系, 

并采用克里金插值绘制的鲐卵与主要生境因子时空分布图, 阐释该海域鲐产卵适宜生境; 同时分析了该海域鲐 0

龄幼鱼分布及其生物学特性, 获取了该海域鲐早期生活史参数。结果显示, 烟威近岸鲐产卵期为 4−7 月, 主要产卵

期为 5 月下旬−6 月下旬; 主要产卵场分布在 121°30′~122°15′ E、37°30′~38°00′ N 的烟台牟平–威海刘公岛北部海域; 

产卵场海表水温、鳀(Engraulis japonicus)卵丰度、海水流速和海表层盐度对鲐卵丰度有显著影响, 其偏差解释率分

别为 54.6%、17.8%、4.0%和 1.7%; 烟威近岸鲐更适宜在海表水温 16.3~21.8 ℃、海表盐度 32.1~32.9、低海水流

速和高鳀卵丰度的海水中产卵。当前烟威近岸海域仍然是我国黄、东海鲐种群重要的产卵场之一, 其时空分布与

环境因子密切相关。 
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鲐(Scomber japonicus Houttuyn, 1782)隶鲭科

(Scombridae), 鲐属, 分布于中国、日本、菲律宾, 

以及朝鲜半岛、俄罗斯远东海区和太平洋一带 , 

为暖水性中上层鱼类, 在我国的黄海和东海有集

中分布, 是重要的经济鱼种[1-3]。海洋环境对其资

源量状况[4-5]、产卵场分布[6-7]以及早期补充幼鱼

的存活、生长与发育[8]有显著影响。近年来, 因

长期处于捕捞过度状态, 我国东、黄海鲐资源量

逐年减少, 渔获群体出现了小型化和低龄化的问

题[9-11]。渔业种群资源量的变动主要是由其补充

量来决定, 海洋鱼类通过繁殖、发育、生长使种

群因自然死亡和捕捞死亡而导致的减损得到补

偿[12]。产卵场作为海洋鱼类早期生活史阶段关键

栖息地, 其范围、生境适宜性直接决定早期补充成

功率。因此, 深入研究鲐产卵场分布及变动规律, 

对保护鲐补充群体、提高鲐资源量有重要意义。 

山东半岛北部烟威近岸海域是黄渤海区传统

渔场, 该海域岛屿众多, 其间分布着大范围的海

洋水产动物产卵场, 是毗邻海域海洋水产动物资

源补充的重要海域。20 世纪 40~50 年代, 烟威外

海是一个相当集中而又比较稳定的鲐产卵场, 渔

汛期间的性成熟鲐鱼数量远多于海洋岛附近及山

东半岛南部海域[13]。1953 年开展的新中国首次海

洋渔场综合调查“烟、威海区鲐鱼渔场调查”, 揭
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示了烟威近岸海域鲐产卵场属性同地理位置和地

形的关系, 黄海暖流同鲐鱼群洄游和行动的关系, 

水温、饵料生物同鲐鱼群分布的关系, 渔期同鲐

性腺发育的关系等[14]。20 世纪 50 年代中期后, 烟

威近岸海域鲐资源出现衰减, 60 年代末鲐鱼资源

量开始回升, 在 1977 年再度成为黄渤海鲐鱼主要

产卵场[15]。万瑞景等[16]研究指出, 烟威近岸海域

在冬季是渤南沿岸流与黄海暖流的交汇海区, 且

水深梯度大, 容易形成上升流或下降流, 入春后

此海域水温回升 , 逐渐形成多种鱼类的产卵场 ; 

但由于此海域的潮流强、流速大, 因此鱼卵和仔

稚鱼的数量分布不易集中, 难以形成密集分布区, 

产卵场不稳定, 是渤海产卵群体进入渤海和当年

生幼鱼洄游出渤海的过路渔场; 烟威渔场东部和

西部常于每年 5 月至 7 月出现鱼卵和仔稚鱼的密

集区。 

近年来, 局限于烟威渔场是过路渔场[16]的认

知, 对该海域鲐产卵场相关研究较少。1997−2001

年中国水产科学研究院黄海水产研究所组织实施

的“海洋生物资源补充调查及资源评价”项目“黄

海近岸生物资源调查与研究”课题 , 对黄渤海近

岸水域的生态环境与生物群落结构开展过全面研

究, 并阐明了烟威近岸海域周年季度月(2 月、5

月、8 月、10 月)鱼类早期补充状况, 但调查未涵

盖全部产卵月份。2014−2018 年中国水产科学研

究院黄海水产研究所组织实施的农业农村部财政

项目“黄渤海近岸水域产卵场调查与评估Ⅰ期”, 

开展了山东半岛北部烟威近岸海域主要产卵季节

(4−7 月)鱼类早期补充现状调查工作, 但因站位

设置原因, 也不能很好地阐明当前烟威近岸海域

鲐产卵场分布现状。鲐在不同生活史阶段的生境

需求驱动其在西北太平洋海域内进行大尺度洄

游。朱德山等[17]指出, 东海中南部越冬场鲐于 3

月底−4 月初开始向北迁徙, 洄游至烟台–威海附

近海域产卵。深入开展烟威近岸海域鲐产卵场分

布现状 , 查明鲐产卵场分布与环境因子的关系 , 

对于我国黄、东海鲐产卵场养护、修复和种群资

源可持续利用具有重要的作用。因此, 本研究基

于 2020年 4−9月烟威近岸产卵场逐月调查获取的

鲐鱼卵丰度和产卵场环境因子数据 , 运用基于

Tweedie分布族的广义加性模型(generalized additive 

model, GAM)对影响鲐产卵选择的环境因子进行

分析, 以期为烟威近岸海域鲐产卵场识别、保护

和科学评价提供基础。 

1  材料与方法 

1.1  数据来源 

2020 年 4 至 9 月中国水产科学研究院黄海 

水产研究所于烟威近岸海域(36°54′~38°00′ N、

120°45′~123°00′ E)开展了 6 航次产卵场逐月调查, 

每航次设置 36 个站位(图 1)。调查船为中渔科

101/102 号, 具体调查时间段分别为 4 月底、5 月

底至 6 月初、6 月底、7 月中旬、8 月下旬和 9 月

中下旬。调查内容包含鱼卵仔稚幼鱼、浮游动植

物、水温、盐度、叶绿素、主要产卵季节水体五

项营养盐等。于 2020 年 5 至 8 月逐月分别选取调

查站位中的 17、18、18、17 个站次进行单船底拖

网调查, 以调查产卵亲体和当年生幼鱼。采样网

具的网口网目 200 mm×400 目, 网口周长 46.6 m, 

网具总长 51.7 m, 囊网网目 20 mm, 每站底拖网

时间 1 h, 拖速 3 kn。 

海上调查流程严格遵守《海洋调查规范—海

洋生物调查》(GB/T 12763.6-2007)[18]。鱼卵由标准

大型浮游生物网(网口内径 0.8 m, 网长 270 cm, 网

目孔径 0.505 mm)于海水表层水平拖网取样, 拖

网时间 10 min, 拖速 2 kn, 网口系流量计以标定

滤水量。浮游动物和浮游植物分别使用浅水Ⅱ型

网(网口内径 0.316 m, 网目孔径 0.160 mm)和浅水

Ⅲ型网(网口内径 0.370 m, 网目孔径 0.077 mm)由

海水底层垂直向上采集。水温和盐度由美国Seabir d 

19 plus 或德国 Sea & Sun Technology CTD60M 温

盐深仪采集。表层叶绿素 a 样本采集通过采水器

采集 500 mL 表层海水, 过滤至玻璃纤维滤膜(孔

径 0.7 μm)上, 样品−20 ℃冰箱冷冻保存。 

鱼卵仔稚鱼、浮游动植物样品分析也严格按

照《海洋调查规范—海洋生物调查》 ( G B / T 

12763.6-2007)[18]。鱼卵仔稚鱼分析方法如下, 实

验室内从大型浮游生物网采集样品中挑出鱼卵和

仔稚鱼。样品全样本分析, 体视显微镜下经形态

学鉴定并反复核实, 确认至每一物种单元, 并按 
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图 1  2020 年烟威近岸海域产卵场调查站位 

Fig. 1  Stations of spawning grounds survey in the Yantai-Weihai offshore waters in 2020 

 

种类及其发育阶段分别记录个体数。发育阶段包

括卵(分裂期、原肠期、胚胎期、孵化期、死卵)

和仔稚幼鱼 (前期仔鱼、后期仔鱼、稚鱼和幼

鱼)。选取各航次鲐卵和鳀卵(Engraulis japonicus)

丰度数据作进一步分析。浮游动植物样品采用传

统形态学分类方法进行分析, 选取其中的浮游动

物总数、浮游植物总数、细长脚  (Themisto 

compressa)总数、强壮箭虫(Aidanosagitta crassa)

总数等进一步分析。 

叶绿素 a 浓度测定方法如下, 首先, 通过分

光光度计测定叶绿素标准样品在不同波长的吸光

值, 采用公式算出叶绿素标准样品浓度; 将叶绿

素标准品进行序列稀释, 用 Turner Designs Tril-

ogy 荧光仪在“非酸化”模块下测定相应荧光值绘

制标准曲线 , 将待测滤膜使用 90%丙酮溶液于

−20 ℃冷冻萃取 12 h, 放入荧光仪测定叶绿素 a

浓度。海水表(SST)底(SBT)层温度、海水表(SSS)

底(SBS)层盐度数据取自调查用温盐深仪。其中表

层海水温度为 0~0.5 m 水层海水温度的平均值, 表

层海水温盐度为 0~0.5 m 水层海水盐度的平均值; 

底层海水温度值为底层至上 0.5 m 水层海水温度

的平均值, 底层海水盐度值为底层至上 0.5 m 水

层海水盐度的平均值。水深为各调查航次各站位

实测水深。 

1.2  鲐卵丰度和产卵重心 

在每航次及每个站位拖网 1 次以采集鱼卵, 

且拖网规格、拖网速度和拖曳时间相同。但由于

海流影响 , 滤水量的差异会造成鱼卵丰度的误

差。因此根据网口流量计计算滤水距离, 并将鲐

卵数量标准化为鱼卵丰度。计算过程如下:  

 d R q   (1) 

 
2

N
D

d r


  
(2) 

式中, d 为每站拖网的滤水距离, m; R 为拖网的流

量计转数差值, round; q 为网口流量计的距离转数

比, m/round; D 为鱼卵丰度, ind/m3; r 为大型浮游

生物水平拖网的网口半径, m。 

使用 Garrison 的分布重心法[19]确定各月份鲐

产卵重心, 其计算公式如下:  
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式中, X 为产卵重心的经度, Y 为产卵重心的纬度, 

Xi 为 i 站位的经度, Yi 为 i 站位的纬度, Di 为 i 站位

的鱼卵丰度。 
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1.3  环境因子选择和 Tweedie-GAM 建模 

选取 2020 年鲐主要产卵育幼季节 5–8 月鲐卵

丰度和环境数据进行 Tweedie-GAM 建模。本研究

以鲐卵丰度(Dm)为响应变量, 以基于 2020 年 5–8

月烟威近岸产卵场调查数据整理得到的 12 个环

境因子为解释变量, 对影响鲐产卵选择的环境因

子及其影响机制进行分析。解释变量包括海表水

温(SST)、海水底层温度(SBT)、海表盐度(SSS)、

海水底层盐度 (SBS)、海水表层叶绿素 a 浓度

(SCHLA)、水深(DEP)、海水流速(OC)等 7 个非生

物环境因子和鳀卵丰度(Da)、浮游动物总数(ZP)、

浮游植物总数(PP)、细长脚 总数(TC)、强壮箭

虫总数(SC)等 5 个生物环境因子。由于每航次每

站迎流拖网, 且拖网次数、拖速和持续时间相同, 

流量计转数差与海水流速线性正相关, 因此用流

量计转数差作为海流速度的指标。鳀卵丰度作为

可表征鳀产卵群体的分布及产卵选择的因子, 同

浮游动物总数量、箭虫数量、细长脚 数量等作

为可能从饵料层面影响鲐产卵群体分布的因子[13]

加入模型拟合。 

对整理得到 12 个环境因子, 采用方差膨胀因

子 (variance inflation factor, VIF)剔除具共线性 

的变量, 以避免模型拟合中的共曲线性问题[20]。

一般认为 , 2vif  时 , 变量间存在多重共线性

问题[21]。 

Tweedie 分布是指数分布族中的一类特殊的

概率分布, 其概率密度函数[22]为:  

 
2

1
( ; , , ) ( ; , ) exp ( ; , )

2
f y θ p y p d y p   


   
 

 (5) 

式中, θ为规范参数, φ 为分散参数, p 为能效参数, 

d(y; θ, p)为单位偏差。当 p = 0, 1, 2, 3 时, 分别对

应正态分布、泊松分布、伽马分布和逆高斯分布。

当 1<p<2 时为复合泊松分布, 复合泊松分布在处

理零渔获量数据时有明显优势 [23]。因此 , 构建

Tweedie-GAM 模型需确定响应变量服从 1<p<2 的

复合泊松分布。若鲐卵丰度 Dm 的能效参数 p 在

1<p<2 范围内使其对数似然函数收敛到最大值 , 

则说明可对 Dm 建立基于复合泊松分布的 Tweedie- 

GAM 模型, 且以最大对数似然对应的能效参数 p

作为最适 p 值[21]。 

GAM 模型的一般表示形式[24]为:  
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式中 , Y 为响应变量 , g(Y)为联系函数 , xi 为    

第 i 个解释变量, fi(xi)为平滑函数, α 为截距, ε 为

残差。 

假设 Dm符合复合泊松分布, 则建立 Tweedie- 

GAM 模型如下:  
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(7) 

式中, Dm 为鲐卵丰度, ind/m3; θ为规范参数, φ为

分散参数, p 为能效参数, 其中 p 应服从 1<p<2; μ

为鲐卵丰度 Dm 的期望值, 即 E(Dm); ln(μ)表示采

用自然对数的联系函数, α为截距, ε为残差, xi 为

解释变量; fi(xi)为平滑函数, 本研究采用自然样条

平滑, 表示为 si(xi)。 

1.4  Tweedie-GAM 模型结果分析 

广义加性模型 (generalized additive models, 

GAM)提供了一种更灵活的方法对非线性效应进

行识别, 对影响因子的变化更加敏感, 并可适应

各种分布族的数据分析[25-26]。近年来, GAM 模型

被广泛运用到鲐资源与生境间关系的研究中。郑

波等[27]基于 1998−2004 年我国东黄海鲐围网生产

统计和各环境因子数据, 利用 GLM 和 GAM 模型

进行分析, 指出鲐在北部海域和南部海域的适宜

海水表温和海水表盐存在明显的地理差异; 武胜

男等[28]基于 1980−1999 年太平洋鲐群的丰度数据, 

利用 GLM 和 GAM 模型对补充群体与环境因子间

的关系进行分析, 指出鲐补充群体适宜海表温度

为 20.2~20.6 ℃, 适宜海表盐度为 34.72~34.74 和

34.78~34.83, 适宜海表高度为 62~65 cm。因此, 

GAM 模型可以灵活分析环境因子对鱼类分布的

影响, 准确识别非线性影响效应, 在烟威近岸鲐

产卵场研究中有较大优势。 

本研究以鲐卵丰度 Dm 为响应变量, 剔除造

成多重共线性的解释变量后, 通过赤池信息准则

(akaike information criterion, AIC)和可解释偏差

(deviance explained, DE)确定单变量基础模型及
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逐步回归添加的变量是否保留, AIC 更低且 DE 更

高的模型为更优模型[29]。 

1.5  产卵场适宜生境分析 

利用 Tweedie-GAM 对影响鲐卵丰度的显著

环境因子进行识别, 使用普通克里金法[30-31]对各

调查月份的鲐卵丰度与显著影响因子进行空间插

值, 总结产卵场分布及时空变动与环境因子的关

系, 结合 Tweedie-GAM 偏差解释率阐释烟威近岸

海域鲐产卵场的适宜生境。 

1.6  数据分析及可视化工具 

通过 ArcGIS 10.2 进行克里金空间插值、采样

站位、鱼卵丰度及单位捕捞努力量渔获量(catch 

per unit effort, CPUE)空间分布出图, 使用 Excel 

2016 进行鲐 0 龄幼鱼的体长–体重曲线拟合及出

图, 使用 R 4.0.2 中 car 程序包 vif 函数检验环境因

子的多重共线性, 利用 tweedie 程序包的 tweedie. 

profile 函数[24]确定 Dm 的能效参数 p, 通过 mgcv

程序包构建 Tweedie-GAM 模型, 采用约束最大似

然估计(restricted maximum likelihood, REML)[32]

的方法确定模型的平滑参数。 

2  结果与分析 

2.1  烟威近岸海域鲐卵分布 

2020 年 4 至 9 月, 于烟威近岸海域进行的 6

个航次调查中, 共采集鲐卵 82031粒, 其中 4月航

次采集 19 粒, 5 月航次采集 80373 粒, 6 月航次 

采集 1629 粒, 7 月航次采集 10 粒, 8、9 月航次未

采集到鲐卵。2020 年 4 月底, 鲐卵出现频率为

16.67%, 平均丰度为 1.44×10–3 ind/m3, 最大丰度

为 2.47×10–2 ind/m3(图 2a); 5 月底至 6 月初, 鲐卵

出现频率为 61.11%, 平均丰度为 9.03 ind/m3, 最

大丰度为 256.55 ind/m3, 有 15 站鲐卵丰度在 

0.15 ind/m3 以上(图 2b); 6 月底鲐卵出现频率为

30.56%, 4 个站位鲐卵丰度在 0.15 ind/m3 以上, 平

均丰度为 0.18 ind/m3, 最大丰度为 4.75 ind/m3(图

2c); 7 月中旬, 鲐卵出现频率为 5.56%, 平均丰度 

 

 
 

图 2  4‒7 月烟威近岸海域鲐卵丰度分布 

a. 4 月; b. 5 月; c. 6 月; d. 7 月. 

Fig. 2  Distribution of chub mackerel eggs in the Yantai-Weihai offshore waters from April to July, 2020 
a. April; b. May; c. June; d. July. 
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为 1.84×10–3 ind/m3, 最大丰度为 0.07 ind/m3(图 2d); 

8 月下旬、9 月中下旬的鲐卵密度为 0。4 月底, 调

查海域发现少量鲐卵, 仅分布于 121°30′ E 以西的

烟台近岸禁渔区内(图 2a); 5 月底至 6 月初, 位于

调查区域中部 121°30′~122°15′ E 海域 16 站的鲐卵

出现频率达 100%, 其中以 121°30′~121°45′ E 的烟

台芝罘–牟平北部海域平均丰度最高 , 最大丰度

出现于 37°30′ N, 121°45′ E 的牟平沿岸站位(图 2b); 

6 月底, 主要产卵区域分布在 122°00′~122°15′ E

的威海环翠区北部海域, 其中以 37°50′ N 以北海

域的平均丰度最高, 最大丰度出现于 37°50′ N、

122°00′ E 的调查海域较北部站位(图 2c); 7 月中旬

仅有两站出现鲐卵 , 分布在烟威交界–威海刘公

岛北部离岸海域(图 2d)。 

烟威近岸海域的鲐产卵重心存在明显的月度

变动(图 3)。4 月底, 鲐产卵的重心位于烟台芝罘

岛西北部沿海(121°18′ E、37°45′ N); 5 月底至 6

月初, 产卵重心向东南移至烟台牟平北部近岸海

域(121°45′ E、37°33′ N); 6 月底, 产卵重心向东北

移至威海环翠区北部外海(122°01′E、37°51′ N); 7

月中旬, 产卵重心向西南稍有移动, 与 6 月底基

本重合(122°00′ E、37°50′ N)。 

2.2  基于复合泊松分布的 GAM 模型 

使用 tweedie.profile函数在 p∈(1, 2)条件下改

变鲐卵丰度(Dm)概率密度函数的能效参数 p 时, 

其对数似然函数值如图 4 所示。结果显示, 在能

效参数 p=1.7531 时得到最大对数似然函数值, 说

明 Dm 的数据分布类型为复合泊松分布, 可取 p= 

1.7531 建立 Tweedie-GAM 模型。 

对 2020 年 5−8 月产卵场调查数据中的 12 个

环境因子进行多重共线性检验, 结果显示 SBT 与

SBS 的 2vif  , 且 SSS 的 vif 偏高(1.79), 考虑

到鲐为中上层鱼类[1-3], 为避免共曲线性问题, 将

SBT 与 SBS 剔除。变量筛选后, 10 个环境因子的

2vif  , 不存在明显的多重共线性问题(表 1)。 
 

 
 

图 3  4‒7 月烟威近岸海域鲐产卵重心分布 

: 4 月; : 5 月; : 6 月; : 7 月. 

Fig. 3  Distribution of the center of gravity of  
chub mackerel spawning in the Yantai-Weihai  

offshore waters from April to July 
: April; : May; : June; : July. 

 

 
 

图 4  改变能效参数 p 时的对数似然函数值 

Fig. 4  Log-likelihood function values with  
changing power parameters 

 

表 1  环境因子多重共线性检验结果 

Tab. 1  Results of multicollinearity tests for environmental factors 

解释变量 explanatory variable SST Da OC SSS DEP SCHLA ZP PP TC SC 

vif  1.39 1.04 1.05 1.29 1.07 1.19 1.06 1.35 1.01 1.29 

 

以 Dm为响应变量, 采用逐步回归构建 Tweedie- 

GAM 模型, 根据 AIC 和 DE 得到 ln(Dm+1)=α+ 

s1(Da)+s2(SST)+s3(SSS)+s4(OC)+ε 为最优模型, 累

积偏差解释率为 78.1%, SST、Da、OC 和 SSS 皆

是 Dm 的显著影响因子(表 2)。SST、Da 和 OC 皆

在 0.001 水平下显著, SSS 在 0.05 水平下显著; 偏

差解释率最大的因子为 SST(54.6%), Da 丰度次之

(17.8%), 二者对模型的累积偏差解释率高达 72.4%, 
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OC 与 SSS 的偏差解释率较小, 分别为 4.0%和

1.7%, 二者累积偏差解释率为 5.7%。 

GAM 模型显示, Dm 随 SST 升高呈现先上升

后波动下降的趋势: 在 14.4~17.0 ℃, Dm随 SST的

升高而升高, 且在 17.0 ℃时出现峰值; 在 17.0~ 

20.6 ℃范围内, Dm 随 SST 的升高而缓慢下降, 但

于 20.6~21.8 ℃随表温升高有缓慢回升; 在 SST大

于 21.8 ℃时, Dm 随 SST 升高开始出现明显下降

(图 5a)。Dm 随 Da 的增加呈现先增加后减少的趋

势: Da 在 0~198 ind/m3 时, Dm 随 Da 的增加而增加, 

尤其在数据点密集的 Da 为 0~56 ind/m3, 二者正

相关效应十分明显; Da 在 198~272 ind/m3 时, Dm

随 Da 的增加而减少, 但是该范围内只有两个数据

点, 曲线拟合受极端值影响较大(图 5b)。Dm 与

OC 呈线性负相关(图 5c), 与 SSS 呈线性正相关

(图 5d)。 

由于 OC 与 SSS 偏差解释率偏低, 不是影响 Dm

的主要环境因子, 且二者曲线拟合效果不明显, 因 
 

表 2  最优 Tweedie-GAM 模型拟合结果及各因子重要性 

Tab. 2  Result of the optimal Tweedie-GAM model fitting and analysis of important factors 

已添加变量 
added variables 

AIC 值 
AIC value 

累积偏差解释率/% 
cumulative deviance explained 

偏差解释率/% 
deviance explained 

P 

— 215.20 0 0 — 

SST 171.25 54.6 54.6 6.85×10–6 

Da 146.50 72.4 17.8 4.37×10–6 

OC 139.43 76.4 4.0 3.59×10–5 

SSS 137.49 78.1 1.7 2.65×10–2 
 

 
 

图 5  环境因子对鲐卵丰度的影响效应 

实线表示预测值虚线表示 95%置信区间，X 轴上竖线表示解释变量数据集内的数据元素 

a. 表温 SST; b. 鳀卵丰度 Da; c. 海水流速 OC; d. 表盐 SSS. 

Fig. 5  Effects of environmental factors on abundance of chub mackerel eggs 
Solid carves indicate the predicted values; dotted curves indicase the 95% confidence interval,  

and the vertical bars on the X axes indicate the data elements in data sets of the explanatory variables. 
a. sea surface temperature, SST; b. abundance of anchovy eggs, Da; c. ocean current velocity, OC; d. sea surface salinity, SSS. 
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此选取偏差解释率较大的 SST 与 Da进行空间插值。 

2.3  鲐产卵场分布与海水表层温度的关系 

由 2020 年 4−7 月鲐卵丰度及海水表层温度

(SST)分布情况(图 6)可以看出, 4−7 月烟威近岸海

域 SST 持续上升。4 月底, 烟威近岸海域 SST 范

围为 8.2~11.9 ℃, 高温区分布在庙岛群岛–烟威交

界的北部海域, 鲐亲鱼开始产卵, 鲐卵分布在 SST

为 9.7~11.9 ℃的海域(图 6a); 5月底−6月初, 鲐到

达产卵高峰期, 烟威近岸海域 SST 范围为 13.4~ 

18.5 ℃, 高温区东移至烟台北部海域, 庙岛近岸

海域 SST 相对较低, 产卵场分布在 SST 为 12.6~ 

18.5 ℃的海域, 主要分布在 SST 为 16.3~18.5 ℃

的海域, 最大丰度出现于 SST 为 17.1~17.8 ℃的

海域(图 6b); 6 月底烟威近岸海域 SST 范围为

17.8~22.2 ℃, 高温区仍集中在烟台套子湾–威海刘

公岛北部近岸海域, 产卵场分布于 SST 为 19.3~ 

22.2 ℃的海域, 主要分布在 SST 为 20.7~22.2 ℃

的海域(图 6c); 7 月中旬烟威近岸海域 SST 范围为

18.5~22.9 ℃, 高温区明显扩大, 鲐卵分布在 SST

为 21.5~22.2 ℃的海域(图 6d)。8 月下旬和 9 月中

下旬 SST 范围分别为 21.1~26.0 ℃和 22.9~24.2 ℃, 

无鲐卵分布。 

 

 
 

图 6  鲐卵丰度时空分布与海水表层温度的关系 

a. 4 月; b. 5 月; c. 6 月; d. 7 月. 

Fig. 6  Relationship between spatiotemporal distribution of abundance of chub mackerel eggs and sea surface temperature 
a. April; b. May; c. June; d. July. 

 
2.4  鲐产卵场与鳀卵丰度的关系 

由 2020 年 4−7 月鲐卵丰度与 Da 分布情况 

(图 7)可以看出, 4月底, 每站 Da在 0.2 ind/m3以下, 

几乎没有鳀亲鱼于烟威近岸海域产卵(图 7a); 5 月

底至 6 月初, Da 显著提升, 庙岛群岛近岸海域、烟

台套子湾、烟台牟平–烟威交界近岸海域和威海北

部海域 4 个区域形成明显的高值斑块, 当月最高

丰度高达 271 ind/m3(图 7b); 6月底, Da高值区稍有

东移, 主要分布在烟台牟平–威海成山角的北部海

域 , 其中以烟威交界–威海鸡鸣岛北部海域平均

丰度最高, 在 8.3 ind/m3 以上(图 7c); 7 月中旬 Da

显著降低, 仅威海北部海域和桑沟湾东南部海域 
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图 7  鲐卵丰度时空分布与鳀卵丰度的关系 

a. 4 月; b. 5 月; c. 6 月; d. 7 月. 

Fig. 7  Relationship between spatiotemporal distribution of chub mackerel eggs abundance and anchovy eggs abundance 
a. April; b. May; c. June; d. July. 

 

的 Da 在 0.5 ind/m3 以上(图 7d)。综合来看, 4−7

月烟威近岸海域中鳀卵和鲐卵丰度的高值区存在

明显的重合现象, 说明二者间存在显著的正相关

关系。 
2.5  鲐 0 龄幼鱼 CPUE 分布及其生物学参数 

2020 年 5−8 月对烟威近岸海域鲐进行了底拖

网调查, 5 月底−6 月初和 6 月底分别拖网 17 站次

和 18 站次, 未捕到鲐 0 龄幼鱼; 7 月中旬拖网 18

站次, 共采集 9192 尾, 总重达 246.932 kg, CPUE

为 510.67 ind/h, 叉长 66~128 mm, 体重 1.5~24 g; 

8 月下旬拖网 17 站次, 共捕到 190 尾鲐, 总重

4.912 kg, CPUE 为 11.18 ind/h, 叉长 90~207 mm, 

体重 8~65 g(表 3)。根据陈大刚[15]、Shiraishi 等[33]

和刘勇等[34]等对黄、东海鲐年间叉长生长的研究

结果可以判断, 7 月和 8 月底拖网捕到的鲐均为 0

龄幼鱼。 

 
表 3  5 月至 8 月鲐底拖网捕捞情况 

Tab. 3  Bottom trawling of chub mackerel from May to August 

月份 
month 

捕捞努力量/h 
fishing effort 

单位捕捞努力量渔获量/(ind/h) 
catch per unit effort 

叉长范围/mm 
fork length range 

体重范围/g 
body weight range 

5 17 0 — — 

6 18 0 — — 

7 18 9192 66−128 1.5−24 

8 17 190 90−207 8−65 

 

2020 年 7 月中旬底拖网调查中, 鲐 0 龄幼鱼

出现频率为 72.22%, 最高 CPUE 出现在桑沟湾东

部(123°00′ E、37°00′ N)站位, 为 3888 ind/h, 除该

站外, 烟台套子湾北部、威海刘公岛东北部及成



第 4 期 张雨轩等: 烟威近岸海域鲐产卵场时空分布及其与环境因子的关系 627 

 

山角北部和东部海域共有 4 个单站鲐 0 龄幼鱼

CPUE 高于 276 ind/h 的站位(图 8a); 8 月下旬 17

站底拖网调查中, 鲐的出现频率为 82.35%, 最高

CPUE 出现在烟威交界东北部(122°00′ E、37°40′ N)

站位, 为 34 ind/h, 除该站外, 烟台牟平北部、威

海刘公岛东北部、鸡鸣岛北部和桑沟湾东南部外

海共有 4 个 CPUE 高于 13 ind/h 的站位(图 8b)。 

对 2020 年 7 月和 8 月鲐 0 龄幼鱼分别随机取

样 200 尾和 84 尾进行叉长组测定, 并对 7 月样本进

行叉长和体重测定, 结果显示, 7 月优势叉长组为

90~100 mm, 占 7 月样本中的 37%; 8 月优势叉长组

为 130~140 mm, 占 8 月样本中的 28.57%(图 9a)。7

月鲐 0 龄幼鱼的叉长–体重关系为 W = 2 × 10–7 FL3.776 

(R=0.9431), 其幂函数曲线如图 9b 所示。 

 

 
 

图 8  7 月和 8 月鲐 CPUE 空间分布 

a. 7 月; b. 8 月. 

Fig. 8  Spatial distribution of chub mackerel catch by bottom trawling in July and August 
a. July; b. August. 

 

 
 

图 9  7–8 月鲐幼鱼叉长分布及 7 月鲐幼鱼叉长–体重关系 

a. 叉长分布; b. 叉长–体重关系. 

Fig. 9  Distribution of fork length frequency in July and August and relationship between  
fork length and body mass in July for chub mackerel 

a. fork length frequency; b. relationship between fork length and body mass. 
 

3  讨论 

2020 年 4 至 7 月烟威近岸水域调查共采集鲐

卵 82031 粒, 最高丰度达 256.55 ind/m3; 同时于

7、8月调查采集到鲐 0龄幼鱼 9192尾, 最高 CPUE

达 3888 ind/h, 证明当前烟威近岸海域仍然是黄

海重要鲐产卵场。张孝威等[13]研究指出, 每年 4−5

月, 大量鲐洄游至烟台外海产卵, 盛渔期于 5 月中

下旬, 6 月初结束。本研究结果表明, 鲐于每年 4

月下旬开始在烟威近岸海域产卵, 产卵期于 7月中
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下旬基本结束, 5月底−6月初和 6月底航次的鲐卵

丰度是全年 4−9 月调查的高峰期, 鲐卵采集量占

整个产卵期的 99.96%。在 4−7 月, 烟威近岸海域

鲐产卵场重心大致呈自西向东、自南部近岸向北

部远岸的移动趋势, 主要产卵场分布于 121°30′~ 

122°15′ E、37°30′~38°00′ N 的烟台牟平–威海刘公

岛北部离岸海域, 主要产卵期在 5 月下旬−6 月下

旬。朱树屏[14]根据烟威渔场鲐标志重捕记录指出, 

烟威渔场的产卵鲐群来自山东半岛以南的越冬海

区, 可能是济州岛附近或更南的海区, 且一生中

多次到烟威渔场产卵; 朱德山等[17]根据围网和刺

网渔场的月变化和标记实验的结果推测, 洄游到

黄海产卵的鲐群主要来自钓鱼岛北部(中国东海

中南部)和日本九州西部两个越冬场, 其幼鱼多洄

游至济州岛及其附近海域越冬。因此, 烟威近岸

海域鲐群洄游路线跨越的空间尺度较大, 5−6 月

烟威近岸海域鲐的产卵及仔稚幼鱼的存活与生长

对洄游海域内鲐的补充量状况有重要影响, 对烟

威近岸海域的鲐资源补充起决定性作用。根据鲐

在烟威近岸海域产卵场的时空变动规律对该海域

制定科学的管理政策, 有利于对鲐产卵群体及补

充量进行合理利用和有效保护。 

3.1  海表温度(SST)对鲐产卵选择的影响 

4月底, 烟威近岸海域海水表层温度低于12 ℃, 

但比该支鲐群最低耐受水温 8 ℃[14]高, 鲐产卵群

体开始在 SST 为 9.7 ℃以上的海域中产卵; 但 4

月底调查采集到鲐卵丰度低且多数为死卵, 这与

张孝威等[13]提出水温低于 12 ℃时大部分鲐卵发育

不正常观点相一致。因此 4 月底虽有鲐产卵群体

在烟威近岸海域产卵, 但其对鲐的资源补充意义

较小。在鲐的主要产卵期内(5 月下旬−6 月下旬), 

烟威北部近岸海域水温升高, 5月底−6月初, 主要

产卵场(烟台牟平–威海刘公岛北部海域)SST 大于

16.3 ℃, 6 月下旬升至 19.3 ℃以上, 鲐卵丰度大

于 0.6 ind/m3 的站位分布于 SST 为 16.3~22.2 ℃

的海水中。张孝威等[13]指出, 烟威渔场鲐盛渔期

一般在水温超过 20 ℃时即告结束, 鲐卵出现的

表层水温最高达 22 ℃。本研究显示, 7 月中旬, 

SST 继续升高, 仅有少数鲐产卵群体在 SST 为

21.5~22.2 ℃的海水中产卵, SST 在 22.2 ℃以上

的水域中则没有采集到鲐卵, 这与张孝威等[13]的

观点相一致。张孝威等[13]提出, 烟威渔场鲐盛渔

期的结束与 SST 关系不明显, 不过并未阐述 SST

对鲐亲鱼产卵选择的影响。本研究结果显示, SST

变化可以解释 2020年 4−7月烟威近岸海域鲐卵丰

度偏差的 54.6%, 是影响鲐产卵选择的最重要因

素。随着 SST 逐月升高, 17.0 ℃和 21.8 ℃分别为

鲐卵丰度达到峰值的温度与明显下降的拐点温

度。综合看来, 烟威近岸海域鲐产卵最适 SST 范

围为 16.3~21.8 ℃, SST 为 17 ℃左右时出现产卵

高峰。李建生等[6]研究发现浙闽沿岸的东海中南

部鲐卵的分布与 SST 有显著相关性, 鲐鱼卵仔鱼

出现站位 SST 范围为 17.97~26.70 ℃, 不过并未提

及鲐卵密集的 SST 范围。Yukami 等[35]研究发现, 

九州和对马海峡附近东海海域中性腺指数较高

(GSI>2.5)的鲐亲鱼在表温为 15~22 ℃的海域中

被观测到。同时 Takasuka 等[36]研究发现, 日本本

州岛东南沿岸海域, 鲐卵更多聚集在 15.5~22.1 ℃

的海域, 并指出产卵高峰 SST 为 18 ℃。与上述

研究相比, 烟威近岸海域鲐适宜产卵 SST 下限较

高, SST 上限和产卵峰值 SST 较低。 

3.2  海表盐度(SSS)对鲐产卵选择的影响 

李建生等[6]研究发现东海中南部鲐卵丰度与

盐度无显著关系。本研究 GAM 模型研究结果显

示, 盐度变化是影响烟威近岸鲐产卵选择的显著

因子, 二者呈线性正相关, 鲐卵丰度峰值出现于

SSS 为 32.1 的站位, 不过其对鲐卵丰度自然对数

的偏差解释率最小(1.7%), 不是影响鲐卵丰度的

主要环境因子。本研究 GAM 模型采用的数据为

5−8 月, 其单月 SSS 范围分别为 32.1~32.9、32.0~ 

32.6、31.0~32.1 和 31.2~32.1, 大致呈逐月减少的

趋势, 而 5−8 月的鲐卵丰度也逐月减少, 符合正

相关关系, 不过盐度更高的 4 月份数据由于数据

种类不足未纳入模型, 一定程度上影响了 GAM

模型对极值盐度效应的预测。5−6 月, 烟威北部近

岸水域出现水平梯度较大的盐度锋面, 鲐卵丰度

大于 0.6 ind/m3 的站位分布于海水表层盐度 32.1~ 

32.9 的海域。4−9 月, SSS 低于 32.1 的海域无鲐卵

分布, 而烟威近岸没有大型河流入海, 该区域的

海水具有较高的盐度水平, 这为烟威近岸海域在
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5−6 月成为重要的鲐产卵场提供了有利条件。 

3.3  海水流速对鲐产卵选择的影响 

海流对鲐卵输运起重要作用[37], 较低的海水

流速有利于鱼卵的留存[31]。GAM 模型研究结果显

示, 海水流速是影响鲐卵丰度的显著因子, 二者

呈线性负相关, 但其偏差解释率相对较小(4.0%), 

不是影响鲐卵丰度的主要环境因子。相比 4 月和

7 月, 烟威近岸海域在 5−6 月(尤其是 5 月底−6 月

初)的海水平均流速明显更低, 低流速区域范围明

显更大, 有利于 5−6月成为鲐卵丰度的高值时期。

山东半岛北部主要海流为自西向东流动的鲁北沿

岸流, 有冬季最强、春季减弱、夏秋季消失的特

征 [38], 且由于烟台牟平–威海刘公岛北部海域的

海岸线大部分呈现向陆稍凹的趋势, 一定程度上

为山东半岛北部 121°30′~122°15′ E 的近岸海域

在 5−6 月成为重要的鲐产卵场提供了适宜的流场

条件。 

3.4  饵料对鲐产卵选择的影响 

鲐在产卵前及产卵后会在烟威渔场内索饵 , 

渔场内较好的索饵环境条件可使到达渔场的鲐较

快得到肥育以使其生殖细胞得以成熟排出, 所以

饵料生物环境是影响鲐产卵繁殖的条件之一[14]。

2020 年 5−8 月, 鳀卵丰度是鲐卵丰度变动的极显

著影响因子, 且其偏差解释率较高(17.8%)。在鳀

卵丰度为 0~150 ind/m3 的区间内分布着鲐卵数量

的 98.61%, 此区间内鳀卵丰度与鲐卵丰度呈现明

显的正相关。鳀卵丰度与鲐卵丰度的插值结果显

示, 鳀卵丰度与鲐卵丰度的高值区高度重合, 且

在 4−7 月的月度变动高度吻合。鳀卵与鲐卵的空

间分布及月度变动的相似性说明鲐与鳀的产卵群

体在 4−7 月或许有相似的适宜产卵环境, 同时说

明鲐产卵群体在其产卵期内具有对鳀产卵群体的

追逐索饵行为, 鳀作为鲐的主要饵料对其产卵区

域的选择具有重要影响。烟威渔场的鲐胃含物分

析结果显示[13], 细长脚 与鳀是其白天的主要饵

料, 箭虫则在其夜间胃含物中占据主要比重。本

研究结果显示, 细长脚 与强壮箭虫数量并非影

响鲐卵分布的显著因子, 这是由于细长脚 在 5 至

7 月共 144 站次调查数据中的出现频率仅 13.89%, 

而强壮箭虫在有大量鲐卵分布的 5 月−6 月初调查

数据中的出现频率仅为 33.33%。在有大量鳀产卵

群体集中产卵的 5−6 月, 细长脚 和强壮箭虫在

鲐产卵前饵料生物中占的比重或许远远小于鳀。 

3.5  烟威近岸鲐 0 龄幼鱼的时空分布 

烟威海区鲐鱼渔场标志放流重捕结果解释了

烟威渔场鲐成鱼在产卵后的移动路线, 但未对 0

龄幼鱼生长参数及迁移路径进行讨论[14]。2020 年

7−8 月, 叉长 66~207 mm 的鲐 0 龄幼鱼被大量捕

获, 7 月份可捕到鲐 0 龄幼鱼数量远远高于 8 月, 

其最大叉长、最小叉长和优势叉长组均远低于 8 月

鲐 0 龄幼鱼, 其叉长–体重关系为 W=2×10–7 FL3.776 

(R=0.9431), 幂指数系数大于 3, 说明 7 月烟威近

岸海域鲐 0 龄幼鱼为正异速生长[39]。5−6 月(尤其

是 5 月底−6 月初)作为鲐的主要产卵期, 应存在大

量鲐的产卵群体, 但 5−8 月基本未捕到 1 龄以上

的鲐成鱼。由此推测, 5−6 月, 鲐的仔稚鱼尚未生

长至 20 mm 网目底拖网可以采集的体长, 而 8 月

份的大部分幼鱼已经生长到更大的体长和体重 , 

拥有更强的游泳能力, 本调查采用的单船底拖网

(拖速 3 kn)难以对其进行有效捕获, 流刺网或定

置张网或许是更好的选择[6]。 
2020年 7月中旬, 烟台庙岛–套子湾北部海域

采到大量鲐 0 龄幼鱼, 其中套子湾北部(121°15′ E、

38°00′ N)站位鲐 0 龄幼鱼 CPUE 为 1501 ind/h, 占

当月总 CPUE 的 16.33%, 说明鲐初孵仔鱼将于烟

威渔场内部驻留 1~2 个月。鲐卵采集结果显示, 

122°40′ E 以东、37°15′ N 以北的成山角近岸海域

在 5 月底−6 月初的调查中仅有 2 站出现鲐卵, 且

其丰度均低于 0.03 ind/m3; 在 4−9 月调查中基本

无鲐卵分布, 但在 7 月和 8 月采集到大量鲐 0 龄

幼鱼; 37°00′ N纬线上的 3站在 4−9月无鲐卵分布, 

但 7 月和 8 月均采集到大量鲐的 0 龄幼鱼, 且 7

月调查最高 CPUE 便出现在桑沟湾东部外海站位, 

占当月总 CPUE 的 42.30%。黄浩等[40]研究结果显

示 , 随着青岛–石岛反气旋的逐渐减弱及石岛东

部外海南向流逐渐增强, 7 月威海东部近岸海域

余流基本指向偏南方向。由此推测, 成山角–桑沟

湾东部外海的鲐 0 龄幼鱼应为从烟威近岸产卵场

向南游出的鲐幼鱼, 烟威北部近岸海域的鲐幼鱼

在产卵场内生长 1~2 个月后, 将绕过成山角游向
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南方, 洄游至济州岛[1,17]附近海域越冬。 
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Spatio-temporal distribution of chub mackerel (Scomber japonicus) 
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Abstract: Historically, the chub mackerel (Scomber japonicus) has had stable spawning grounds in the offshore 
water of Yantai-Weihai, China; these spawning grounds have not received considerable attention in recent years. 
Data on chub mackerel eggs collected from monthly field surveys carried out from April to September in 2020, 
was used to establish a generalized additive model based on Tweedie distribution (Tweedie-GAM, generalized 
additive models). This model was used to evaluate the effects of environmental factors on the abundance of chub 
mackerel eggs. The spatio-temporal pattern of chub mackerel eggs and major habitat factors was plotted to inter-
pret its optimal spawning habitat using the Kriging interpolation method. The distribution and biological charac-
teristics of zero-year-old chub mackerel were also investigated to interpret their early life history parameters. The 
results indicate that the spawning period of chub mackerel extends from April to July, predominantly concentrated 
from late May to late June. The main spawning grounds spanned the area between 121°30′‒122°15′ E and 37°30′‒ 
38°00′ N. Surface seawater temperature (SST), anchovy (Engraulis japonicus) eggs abundance, ocean current ve-
locity, and surface seawater salinity (SSS) were significant factors affecting the abundance of chub mackerel eggs, 
with an explained deviance of 54.6%, 17.8%, 4.0%, and 1.7%, respectively. Suitable spawning habitat in the off-

shore waters of Yantai-Weihai consisted of areas with an SST between 16.3‒21.8 ℃, an SSS between 32.1‒32.9, 

and low ocean current velocity, and high anchovy egg abundance. In conclusion, the offshore waters of Yantai- 
Weihai still provide stable spawning grounds for chub mackerel; it is one of the most important spawning grounds 
for this population in the Yellow and East China seas, and its spatio-temporal distribution is closely related to en-
vironmental factors. 
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