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摘要：本文根据 2016−2017 年在长山列岛邻近海域开展的渔业资源和环境季度调查数据，利用两阶段

广义可加模型分析了该海域褐牙鲆资源丰度的时空分布及其与相关因子之间的关系。结果表明，长

山列岛邻近海域褐牙鲆资源丰度具有明显的季节变化，春、秋季资源丰度高于冬、夏季；褐牙鲆春、秋

季主要分布在 120.5°～122.5°E 水域，夏、冬季则向外海适宜水温水域移动；褐牙鲆出现概率主要受季

节、底层盐度和底层水温的影响，在盐度 31 左右时出现概率较大；褐牙鲆相对资源量大小主要受底层

盐度及水深影响，在水深 33 m 上下相对资源量较大。长山列岛邻近水域褐牙鲆资源丰度具有明显时

空异质性，受到多重因素的共同影响。
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1　引言

褐牙鲆（ Paralichthys  olivaceus），隶属于鲽形目

（Pleuronectiformes），牙鲆科（Paralichthyidae），牙鲆属

（Paralichthys） [1]，是我国重要的海洋经济鱼类之一，在

黄海、渤海、东海、南海均有分布 [2]。褐牙鲆为暖温

性底层鱼类，栖息于泥沙底质水域。褐牙鲆对盐度耐

受范围广，具有选择底质以及潜沙行为 [3]。

长山列岛地处黄海、渤海之间，是多种渔业生物

种类洄游的必经之地 [4]。1959−1982年，褐牙鲆单位

捕捞努力量渔获量和资源量迅速增加，1982年以后，

由于过度捕捞以及海洋环境变化导致褐牙鲆资源量

大幅下降 [5]。我国褐牙鲆人工孵化育苗研究始于

20世纪 50年代末，1981年成功实现产业化育苗并首

次进行人工育苗的放流实验 [3]。鱼类资源分布对于资

源养护和管理极其重要，其与环境因子及饵料生物等

密切相关。因此，探究褐牙鲆最适栖息地环境对于保

护褐牙鲆栖息地，提高褐牙鲆增殖放流效果具有重要

指导意义。

广义可加模型（Generalized Additive Model, GAM）

能够处理响应变量与多个解释变量之间的高度非线

性以及非单调性关系 [6]，并评估出不同解释变量对响

应变量的重要关系[7]，在渔业资源研究中应用广泛[8–9]。

然而，常规 GAM的概率密度函数常使用对数正态分

布或伽马分布，这些概率密度函数不允许存在 0的数

据，而实际调查中，相对资源量存在大量 0值数据，因
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此需对 0值数据进行相应的处理 [10]。两阶段广义可

加模型（Two-stage GAM）是对 GAM的扩展 [11]，能更好

地解决存在较多 0值的情况。

本文根据 2016−2017年长山列岛邻近海域渔业

资源及环境季度调查数据，研究了褐牙鲆资源丰度的

时空分布及其影响因素，以期为褐牙鲆资源的合理利

用与增殖养护提供参考依据。 

2　材料与方法
 

2.1    数据来源

褐牙鲆资源丰度及环境数据来源于 2016年 10月

（秋季）、 2017年 1月（冬季）、 5月（春季）、 8月（夏

季）在长山列岛邻近海域开展的渔业资源及环境调

查。调查海域范围为 37.5°～38.5°N，120°～122.5°E，

共设置 58个站位（图 1）。调查船为单船底拖网渔船，

主机功率为 220 kW，设计拖网时间为 1 h，拖速为

3 kn，拖网网具网口高约 7.5 m，网口宽约 15 m。同时

在各调查站位使用 CTD测定水深、温度和盐度等

环境数据。采集到的样品冷冻保存，调查及分析按

《海洋调查规范  第 6部分：海洋生物调查》（GB/T

12763.6−2007）要求进行 [12]。在数据分析前，对调查数

据进行拖速 2 kn和拖曳时间 1 h的标准化处理，将获

得的褐牙鲆单位网次渔获量作为其相对资源量（单

位：g/h）。
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图 1    长山列岛邻近海域渔业资源底拖网调查站位
Fig. 1    Bottom trawl survey stations of fishery resources in the

adjacent waters of Changshan Islands
  
2.2    模型方法

利用 Two-stage GAM分析褐牙鲆资源数量分布

与相关因子之间的关系。该模型构建分为两步：第一

阶段模型 GAM1分析褐牙鲆出现概率（P）与相关因

子的关系，采用逻辑斯蒂（ logistic）链接函数，假设误

差服从二项分布；第二阶段模型 GAM2分析在褐牙

鲆出现时其相对资源量 Y 与相关因子的关系，采用恒

等（ identity）链接函数，假设误差服从高斯分布，Two-

stage GAM表达式 [11] 为

GAM1 : logit (P) = α+
n∑

i=1

si (χi)+ε， （1）

GAM2 : Y = α+
n∑

i=1

si (χi)+ε， （2）

χi ε

χi logit(P) P

ln[P/(1−P)]

式中，α 为截距项； 为第 i 个解释变量； 为误差项；

si（ ）为样条平滑函数； 是对 做 logit变换，即

。

本研究中共选取 8个因子作为解释变量，包括底

层水温（X1）、底层盐度（X2）、水深（X3）、底质类型（X4）

4个环境因子，其中底质类型包括砂（S）、粉砂（T）和

黏土（Y）共 3种类型；根据文献 [2,13]，选取胃含物中

出现频率以及重量百分比较高的鳀（Engraulis japonicus）、

六丝钝尾虾虎鱼（Amblychaeturichthys hexanema）和口

虾蛄（Oratosquilla oratoria）丰度（单位：g/h）3个饵料

生物因子；季节作为时间因子，包括春、夏、秋、冬

4种类型。利用方差膨胀因子（Variance Inflation Factor，

VIF）分别对两阶段 GAM建模的因子进行共线性检

验，即对加入模型的变量进行预筛选，去除具有共线

性的因子 [14]。VIF阈值设为 10，即 VIF大于 10的解释

变量在建模之前予以去除 [15]。季节和底质类型作为

分类变量，共线性检验分析时不予考虑。经共线性检

验后，所有因子的 VIF值均小于 10，因此将初始 8个

因子全部加入模型中。

在模型拟合过程中，利用逐步回归方法将解释变

量逐个加入到模型中，利用赤池信息量准则（Akaike
Information Criterion, AIC）和偏差解释率作为模型拟

合效果的指标，当 AIC值下降到最低，偏差解释率最

高时，则模型中解释变量组合的拟合效果最好，选择

该变量组合的模型作为最优模型。其中 AIC的公

式为 [16]

AIC = 2k−2lnL， （3）

式中，k 为参数个数；L 为似然函数。

以上模型构建过程均在 R 4.1.0软件中实现，其

中两阶段  GAM由 gam包构建 [17]。并利用 Sufer13
软件绘制长山列岛邻近海域褐牙鲆相对资源量空间

分布图。 

3　结果
 

3.1    褐牙鲆相对资源量的时空分布

长山列岛邻近海域褐牙鲆相对资源量呈现季节

变化，秋季相对资源量最高，平均相对资源量为

2 061.12 g/h；其次是春季，平均相对资源量为 67.19 g/h；
冬季和夏季较低，分别为 30.50 g/h和 1.52 g/h。
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褐牙鲆相对资源量的空间分布具有一定季节差

异。春季褐牙鲆主要分布在 37.5°～ 38°N， 121.5°～

122.5°E的海域内；夏季仅在个别调查站位出现；秋季

褐牙鲆分布范围增大，向较深水域移动，主要分布在

38°N以北，120.5°E以东海域；冬季褐牙鲆的空间分

布范围与秋季大致相同，但资源丰度较秋季低（图 2）。
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图 2    长山列岛邻近海域褐牙鲆资源相对资源量的

空间分布
Fig. 2    Spatial distribution of relative abundance of Paralich-

thys olivaceus in the adjacent waters of Changshan Islands
  

3.2    最优模型的选择

结合 AIC最小原则和偏差解释率对两阶段 GAM
中的因子分别进行筛选（表 1），GAM1得出褐牙鲆出

现概率与相关因子的关系，GAM2表示非 0站位的褐

牙鲆相对资源量与相关因子的关系，其最优模型表达

式分别为

GAM1 : logit (P) = α+季节+ s1 (X1)+ s2(X2)+ε， （4）

GAM2 : Y = α+ s2 (X2)+ s3 (X3)+ε. （5）

GAM1表明，影响褐牙鲆出现概率的因子有季

表 1      褐牙鲆资源时空分布影响因子的两阶段 广义可加模型

筛选过程

Table 1    Forward-selection procedure of two-stage generalized
additive model for affecting factors on spatio-temporal distribu-

tion of resource abundance for Paralichthys olivaceus

GAM1 GAM2

影响因子 AIC 影响因子 AIC

季节 207.68 季节 165.12

底质 224.44 底质 173.90

水深 220.16 水深 170.71

底层盐度 221.03 底层盐度 161.18

底层水温 223.26 底层水温 173.42

六丝钝尾虾虎鱼 225.24 六丝钝尾虾虎鱼 179.52

鳀 230.09 鳀 179.05

口虾蛄 233.62 口虾蛄 176.13

季节+底质 203.58 底层盐度+季节 163.61

季节+水深 198.31 底层盐度+底质 162.68

季节+底层盐度 196.11 底层盐度+水深 160.64

季节+底层水温 197.90 底层盐度+底层水温 167.54

季节+六丝钝尾虾虎鱼 208.69 底层盐度+六丝钝尾虾虎鱼 166.33

季节+鳀 213.75 底层盐度+鳀 168.11

季节+口虾蛄 213.99 底层盐度+口虾蛄 165.52

季节+底层盐度+底质 200.32 底层盐度+水深+季节 161.25

季节+底层盐度+水深 198.68 底层盐度+水深+底质 161.64

季节+底层盐度+底层水温 191.81 底层盐度+水深+底层水温 165.28

季节+底层盐度+六丝钝尾
虾虎鱼 198.18

底层盐度+水深+六丝钝尾
虾虎鱼 167.00

季节+底层盐度+鳀 202.86 底层盐度+水深+鳀 164.20

季节+底层盐度+口虾蛄 201.49 底层盐度+水深+口虾蛄 164.58

季节+底层盐度+底层
水温+底质 196.43

季节+底层盐度+底层
水温+水深 193.71

季节+底层盐度+底层
水温+六丝钝尾虾虎鱼 194.47

季节+底层盐度+底层
水温+鳀 197.57

季节+底层盐度+底层
水温+口虾蛄 196.18
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节、底层水温、底层盐度，累计偏差解释率为 25.54%，

其中，贡献率较大的因子是季节（11.40%）、底层盐度

（10.69%），较小的因子是底层水温（3.45%）；GAM2表

明，影响褐牙鲆相对资源量的因子有底层盐度和水

深，累计偏差解释率为 48.02%，其中贡献率较大的因

子是底层盐度（36.88%），其次是水深（11.14%）（表 2）。
 

表 2    模型拟合结果及各因子重要性分析

Table 2    Results from models fitting and analysis of important

factors

模型 加入的因子 累计偏差解释率/% 贡献率/% AIC

GAM1 季节 11.40 11.40 207.68

底层盐度 22.09 10.69 196.11

底层水温 25.54 3.45 191.81

GAM2 底层盐度 36.88 36.88 161.18

水深 48.02 11.14 160.64
 
  

3.3    褐牙鲆的出现概率、相对资源量与解释变量的

关系

GAM显示，褐牙鲆出现概率在春、秋季较高，夏

季较低；且随底层水温的升高呈先平稳再下降后上升

的 趋 势 ， 水 温 为 10～ 15℃ 时 ， 保 持 平 稳 ， 水 温 为

15～20℃ 时，褐牙鲆出现的概率下降，水温超过 20℃，

底层水温对褐牙鲆出现概率具有明显的正效应；褐牙

鲆出现概率随底层盐度增大呈上升趋势，盐度值在

30.6～32时具有明显的正效应（图 3）。
褐牙鲆相对资源量在秋季最高，其次是春季。

GAM2 显示，褐牙鲆相对资源量随底层盐度上升呈先

上升再下降后上升的趋势，底层盐度值在 30.8～32 时
具有正效应；随水深增加呈先下降再上升后下降的趋

势，水深在 33 m 上下时褐牙鲆相对资源量较高（图 4）。 

4　讨论
 

4.1    褐牙鲆时空分布的季节变化

褐牙鲆在长山列岛邻近海域存在季节性空间移

动，这可能与其产卵、索饵和越冬洄游等有关。春季

褐牙鲆主要分布在 121.5°E以东的近岸海域，121.5°E
以西的海域分布较少。研究表明 [18]，褐牙鲆有两大群

体，分别为北群和南群，北群为黄海、渤海海域褐牙

鲆群体，南群为东海海域褐牙鲆群体。北群褐牙鲆产

卵盛期为 4−6月，褐牙鲆在 4月北上，5月开始进入渤

海海域进行产卵，产卵区一般分布在河口区以及入海

径流较大的沿海区。山东近海褐牙鲆主要在渤海中

部、烟台外海、成山头东北部产卵繁殖 [13]。因此，推

测在春季达到性成熟的褐牙鲆群体会洄游至近岸产

卵繁殖。夏季可能由于温度较高，褐牙鲆游至外海适

宜温度区域。而秋季主要分布在 38°N以北，120.5°E
以东的区域，分布范围较春季有向北延伸的趋势，为

进入较深水域越冬做准备。秋季随着水温的下降，褐

牙鲆游向较深的海域，随后离开渤海，鱼群逐渐南移[18]。

在冬季，一部分褐牙鲆在调查海域深水区越冬，一部

分褐牙鲆游至石岛东南部、黄海中部越冬区越冬 [2]。 

4.2    褐牙鲆资源丰度的时空分布与影响因子的关系

本文利用两阶段 GAM分别对褐牙鲆出现与否以

及相对资源量与解释变量的关系进行分析。GAM1
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图 3    环境因子对长山列岛邻近海域褐牙鲆出现概率的影响（GAM1）
Fig. 3    Effects of different environmental factors on occurrence probability of Paralichthys olivaceus in the adjacent waters of Changshan

Islands (GAM1)

图中实线表示影响效应；虚线之间的区域表示影响效应的 95%置信区间

The solid lines in the figures represent the effect; the area between dotted lines represent the 95% confidence interval of the effect
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分析表明，不同调查站位褐牙鲆出现与否主要受季

节、底层水温、底层盐度影响，这可能与褐牙鲆的洄

游习性有关，在夏季，褐牙鲆产卵后洄游至适温海域

分散索饵，在冬季洄游至水深较大、水温适宜的越冬

场进行越冬 [19]。在春、秋季，褐牙鲆出现海域的底层

水温、底层盐度都比邻近海域高 [13]，可能的原因是褐

牙鲆在春、秋季分别进行产卵以及索饵越冬[19]。GAM2
分析表明，当褐牙鲆出现时，其相对资源量大小主要

受水深、盐度影响。这也主要与褐牙鲆的产卵、索饵

以及越冬习性有关。春季褐牙鲆洄游至水深较小、

盐度较高海域产卵繁殖，秋季洄游至水深较大、温度

较高海域为越冬做准备 [20]。褐牙鲆相对资源量主要

受季节、底层盐度、底层水温以及水深的影响；在不

同生长阶段，鱼类最适宜的环境条件不同 [21]。

盐度通过调节渗透压对鱼体的各项生理机能产

生影响 [22]，鱼类作为低等的脊椎动物，其体内渗透压

会随海水环境盐度变化而产生较大波动。在春季，渤

海南部沿岸盐度减弱，烟威渔场近岸盐度升高；到了

冬季，外海高盐水自黄海南部向渤海海峡延伸，盐度

随离岸距离的增加而增加 [13]。褐牙鲆大量分布的海

域，盐度较邻近海域高 [13]，推测原因是褐牙鲆虽然是

广盐性鱼类，但其不同生活史阶段对盐度有特定的需

求。在春季，褐牙鲆群体分布在盐度较高水域，可能

与其在该时期产卵繁殖需要有关，研究表明，在盐度

31左右时褐牙鲆受精卵孵化率较高，有利于其产卵

后受精卵孵化 [23]。此外，近岸海域受淡水径流、海流

水团的影响，营养盐丰富，不仅能为成鱼繁殖提供场

所和营养，还能为幼体的生长发育提供良好的饵料

供给 [19]。

水温是影响鱼类生存、发育和繁殖最重要的环境

因子之一，水温不仅能够影响鱼类的胚胎发育、孵化

时间以及鱼体新陈代谢，还能通过影响饵料生物的资

源分布间接对鱼类分布产生影响 [21, 24–26]。根据长山列

岛邻近水域水温的分布规律，春季沿岸水域温度高，

离岸水域温度低，春季是产卵季节，产卵盛期最适水

温为 12～16℃[25]，因此，春季褐牙鲆主要分布在沿岸

水温较高的海域，离岸水域褐牙鲆资源较少；在秋、

冬季，沿岸水温低于外海，褐牙鲆在秋、冬季洄游至

水温 17～23℃ 海域越冬 [18]。

水深作为一个综合性的环境因子，其变化会使水

温、盐度、溶解氧等发生相应的变化。本研究中，春

季褐牙鲆主要分布在近岸水深较浅的海域，原因可能

是达到性成熟的褐牙鲆在水深为 15～25 m的生殖场

产卵繁殖 [20]。在秋、冬季，褐牙鲆洄游至水深较大的

水域，原因可能是随着水温的降低，褐牙鲆洄游至水

深较大、水温较高的海域为越冬做准备 [1]。此外，在

本研究中，褐牙鲆资源分布受饵料生物影响较小的原

因可能是褐牙鲆为广食性鱼类，且饵料组合随季节变

化而变化[19]，在不同季节会受到不同饵料生物的影响。 

5　结语

长山列岛邻近海域褐牙鲆相对资源量在春、秋季

较高，夏、冬季较低；其出现的概率主要受季节、底层

盐度、底层水温的影响，相对资源量大小主要受底层

盐度以及水深的影响。

GAM广泛应用于研究物种分布与环境因子之间

的关系 [27]。GAM研究要求具备准确、可信并且全面

的调查数据，数据尽可能包含影响物种分布的所有因

素，以使研究结果更加贴合实际 [28]。而在实际研究

中，不同物种对不同环境的适应性不同，因此相对资源

量常出现大量 0值的现象。研究表明，两阶段  GAM
能较好地处理生物调查数据中 0值较多的问题，在渔

业研究中被广泛应用[29–31]。本研究中未包含捕食者、竞

争者、溶解氧等因素；褐牙鲆作为底层鱼类，本研究只

将底质类型分为细砂、粉砂和黏土 3种，而没有进一步

细化。因此，在进一步研究中，应更加充分考虑以上因素。
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图 4    环境因子对长山列岛邻近海域褐牙鲆相对资源量分布的影响 (GAM2)
Fig. 4    Effects of different environmental factors on relative abundance of Paralichthys olivaceus in the adjacent waters of Changshan Is-

lands (GAM2)

图中实线表示影响效应；虚线之间的区域表示影响效应的 95%置信区间

The solid lines in the figures represent the effect; the dotted lines represent the 95% confidence interval of the effect
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Spatio-temporal distribution of Paralichthys olivaceus abundance
and its relationship with environmental factors in the

adjacent waters of Changshan Islands

Xu Xiaohui 1，Ji Yupeng 1,3，Xue Ying 1, 2, 3，Zhang Chongliang 1, 2, 3，Liu Xiaohui 4，Ren Yiping 1, 2, 3，Xu Binduo 1, 2, 3

(1. Fisheries College, Ocean University of China, Qingdao 266003, China; 2. Laboratory for Marine Fisheries Science and Food Produc-
tion Processes, Pilot National Laboratory for Marine Science and Technology (Qingdao), Qingdao 266237, China; 3. Field Observation and
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Abstract:  According  to  the  seasonal  fishery  resource  survey  data  from  2016  to  2017  in  the  adjacent  waters  of
Changshan  Islands,  two-stage  generalized  additive  model  is  used  to  examine  the  spatio-temporal  distribution  of
Paralichthys olivaceus abundance and its relationships with relevant factors. The results show that the abundance of
P. olivaceus exhibites obvious seasonal variation, and the abundances in spring and autumn is higher than those in
winter and summer. In spring and autumn, it mainly distributes in the waters of 120.5°−122.5°E; and in summer and
winter,  it  moves  to  the  waters  with  suitable  water  temperature.  The  occurrence  probability  of P.  olivacvacus  is
mainly affected by season, bottom salinity and bottom temperature. The probability of occurrence is relatively high
at the salinity of 31. The relative abundance of P. olivaceus are mainly affected by bottom salinity and depth, and
the relative resources is higher at the depth of 33 m. The spatio-temporal heterogeneity of the abundance distribu-
tion of P. olivaceus is affected by multiple factors in the adjacent waters of Changshan Islands.

Key  words: Paralichthys  olivaceus； two-stage  generalized  additive  model； resources  abundance； environmental  factors；
prey species
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