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摘要：为完善口虾蛄的基础生物学资料，并为口虾蛄资源的管理提供科学指导和理论依
据，本研究根据2016至2017年山东近海渔业资源底拖网调查获得的口虾蛄体长、体质量
数据，估算了口虾蛄的生长、死亡参数，构建了基于体长结构的单位补充量渔获量
(YPR)模型，研究口虾蛄的资源动态和管理策略。采集调查口虾蛄样品共5 028尾，体
长—体质量关系的表达式为W=0.014 5L2.88，为负异速生长；使用ELEFAN方法估算出口
虾蛄的渐进体长L∞为19.87 cm，生长速率K为0.62 a−1。口虾蛄的生长表现出明显的季节
性变化规律，生长参数的季节振幅C为0.76，10月份生长最快，4月份生长最慢。通过体
长转换的渔获曲线估算出口虾蛄的总死亡系数Z为3.24 a−1，根据不同方法估算自然死亡
系数M的范围为0.75~1.27 a−1，捕捞死亡系数F的估算范围为1.96~2.49 a−1，开发率的均值
为0.67。YPR模型结果显示，随着F增大，YPR值呈现先上升后下降的趋势，生物学参考
点F0.1和Fmax的值分别为0.92a−1和1.88a−1。口虾蛄资源处于过度开发的状态，应降低捕捞
压力，同时调整开捕体长，以维持口虾蛄渔业资源量和渔获量。
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口虾蛄(Oratosquilla oratoria)为多年生底栖

甲壳类，广泛分布于我国近海海域 [1-2]，繁殖能

力较强 [3-4]，资源量较大，是我国重要的经济渔

种。随着传统渔业资源逐渐衰退，口虾蛄的捕

捞压力逐渐增大，根据2011—2016年度渔业统

计年鉴，其年产量约为29万 t，其中山东捕捞产

量约5.6万t，占总捕捞产量的19.3%。然而由于长

期高强度开发，山东近海口虾蛄的产量已呈现

下降趋势。目前，有关口虾蛄的研究多集中于

生长、繁殖、摄食、资源分布等领域 [1-6]，关于

对其生物学参数、种群动力学的认识等方面的

研究较少，导致口虾蛄资源的开发利用缺乏科

学支撑和有效管理。

单位补充量渔获量 (yield per recruitment,
YPR)模型基于Beverton-Holt动态综合模型，其主

要功能为评估生长型过度捕捞 [7]和估算相关生物

学参考点，并提出管理建议(如网目尺寸)等 [8-9]，

近些年在国内已有了广泛应用 [10-12]。本研究根据

2016—2017年山东近海4个航次渔业资源调查，

测量口虾蛄样品的体长、体质量，计算其生

长、死亡参数，并构建基于体长结构的单位补

充量渔获量模型，估算相应的生物学参考点和

最适开捕规格，旨在完善口虾蛄的基础生物学

资料，为口虾蛄资源的管理提供科学指导和理

论依据。
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1    材料与方法

1.1    数据来源

研究样品来自2016年10月、2017年1月、5月
和8月在山东近海进行的渔业资源底拖网调查，

调查海域范围为118°20 ′~123°50 ′E，35°00 ′~
38°30′N，共设置177个站位(图1)。调查船为单

拖底拖网渔船，主机功率为220 kW，平均拖速

为3 kn，拖网时间1 h。拖网渔获物冷冻保存，带

回实验室进行体长、体质量等生物学测量，多

于50尾的站位随机选取50尾测量，不足50尾的全

部测量。本研究采集到口虾蛄样品共5 028尾，

体长范围为2.8~17.6 cm。

1.2    生物学分析

　　生长参数　　本研究中体长—体质量关系

的表达式：

W = aL b

式中，W为总体质量(g)，L为体长(cm)，a为条件

因子，b为异速生长参数。

由于口虾蛄等甲壳类年龄鉴定困难，因此

一般研究中使用基于体长频率的方法估算生长

参数。然而，口虾蛄的生长规律与鱼类不同，

呈现周期性蜕壳—生长节律，因此一般的生长

方程较难拟合口虾蛄生长速率的变化。本研究

考虑到口虾蛄生长的季节性变化 [5]，使用季节性

生长方程[13]：

L t = L1
h
1¡e¡K (t¡t0)¡

¡CK
2¼
¢
(sin2¼(t¡t s)¡sin2¼(t0¡t s)

i
式中，Lt为年龄为t龄时的平均体长(cm)，L∞为渐

进体长(cm)，K为生长速率(a−1)，t0为体长为零时

的理论年龄，ts为夏季节点，表示一年中生长最

快的时间，C表示季节性生长的振幅强度。本研

究以1 cm为间隔，将口虾蛄样品划分为16个体长

组，使用ELEFAN(electronic length frequency
analysis)方法 [14]估算生长参数L∞、K、C、ts，并

根据Pauly经验公式[15]估算理论初始年龄t0。
　　死亡参数　　利用体长转换的渔获曲线(length
converted catch curves)计算总死亡系数(Z)[16]：

ln (N t=¢t) = a + bt 0

¢t
t 0

ln (N t=¢t)

式中，Nt为t体长组的尾数，体长组的划分同“生
长参数”， 为相应体长组下限生长到上限所需

的时间， 为相应体长组对应的相对年龄(years-
t0)，用于拟合的数据点的选取以“未全面补充年

龄段和接近渐进体长年龄段不能用来回归”为原

则 [11, 16]，拟合曲线斜率的相反数(−b)即为总死亡

系数(Z)。根据渔获曲线方程推算线性回归中未

被使用的各点对应的期望值 ，计算每

个点的观测值与期望值之比，即为对应的捕捞

选择性系数(S)[17]，S为0.5时对应的体长即为开捕

体长(L50)。捕捞选择性与体长的关系使用逻辑斯

第模型表示：

S j =
1

1+ e¡r(L j¡L 50)

式中，Lj、Sj分别表示体长及对应的选择性，L50

为开捕体长，r为常数。

自然死亡系数较难评估，一般采用经验公

式的方法进行概算，而相关方法估算的准确度

尚未有定论。考虑到不同方法可靠性的差别，

本研究使用8种常见方法估算自然死亡系数 (M)
(表1)，根据其估值的变化范围和平均值设置本

研究中的参数。经验公式中T为生长环境的平均

水温，根据本次调查数据，山东近海的底层平

均水温设为14.92 °C，Tmax为最大年龄，根据相

关文献设为4龄[2]。

F = Z ¡M
E = F=Z

捕捞死亡系数(F)根据总死亡系数与自然死

亡系数之差求得： ，开发率(E)根据捕

捞死亡系数与总死亡系数的比值求得： 。

1.3    YPR模型

YPR模型基于Beverton-Holt动态综合模型，

反映了补充量恒定条件下产量与捕捞强度的关

系。传统YPR模型通常基于年龄结构，但在实际

应用中存在某些种类的年龄鉴定或数据获取成

本较大等困难，因此模型受到一定限制；体长

数据较易获取，可用于构建YPR模型 [ 9 ,  2 5 - 2 6 ]。
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图 1    山东近海渔业资源底拖网调查站位图

Fig. 1    Map of bottom trawl survey stations of fishery
resources in coastal waters of Shandong
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本研究采用基于体长结构的YPR模型，通

过定义体长组Lj，以体长组代替年龄组构建模型：

dj = L j+1¡ L j (1)

¢Tj =
1
K

ln
L1 ¡ L j

L1 ¡ L j ¡ dj
(2)

N j = R e¡
Pj¡1

k=1(S kF+M )¢Tk (3)

Cj = N j
S jF

S jF +M

h
1¡ e¡(S jF+M )¢Tj

i
(4)

Y =
nX

j=1
W jCj (5)

式(1)、(2)计算j和j+1体长组间的生长间隔，其中

体长组的划分不必是等间距的，为方便计算，

本研究统一以0.5 cm为组距构建模型。式 (3)、
(4)分别计算j体长组的生物量和捕捞生物量，式

(5)计算捕捞产量。综合上式可得：

Y
R
=

nX
j=1

·
W jS jF

S jF +M

³
1¡ e¡(S jF+M )¢Tj

´
e¡
Pj¡1

k=1(S kF+M )¢Tk
i (6)

式中，Y为渔获量，R为补充量，Sj、Wj分别表示

j体长组的捕捞选择性和平均重量。

本研究基于山东近海调查数据估算相关参

数，构建基于体长结构的单位补充量渔获量模

型，探讨了不同的自然死亡系数估算方法下，YPR
随F的变化情况，计算了YPR的最大值 (YPRmax)

及对应的F(Fmax)，YPR的增长率为初始YPR增长

率(F=0)的0.1倍时对应的F(F0.1)及YPR(YPR0.1)，以

及F一定时，YPR随开捕体长(L50)的变化情况。

以上参数估算和模型构建均使用 R软件

(version 3.4.4)，使用“TropFishR”包进行生长方

程和渔获曲线的构建。

2    结果

2.1    生长参数

W =

0:014 5L 2:88

根据采集到样品的体长与体质量数据，拟

合出山东近海口虾蛄体长—体质量关系为

(R 2 =0.93)，其中条件因子 a的值为

0.014 5，异速生长参数b的值为2.88(图2)，表明

口虾蛄服从负异速生长规律。

根据口虾蛄的体长频率分布，使用ELEFAN
方法拟合生长曲线，估算口虾蛄的生长参数

(图3)。经计算，口虾蛄的渐进体长L∞为19.87 cm，

生长速率K为0.62 a−1，理论初始年龄t0为−0.59 a−1，

季节性生长振幅强度C为0.76，ts为0.83 a−1。该结

果表明口虾蛄季节性生长节律明显，生长最快

时间约为10月份。

2.2    死亡参数与开发率

通过体长转换的渔获曲线计算口虾蛄的总

死亡系数，选取最高点右侧的9个数据点进行回

归分析(图4)，所得回归曲线的斜率即总死亡系

数Z=3.24 a−1。

表 1    口虾蛄自然死亡系数的估算方法

Tab. 1    Natural mortality estimators for O. oratoria

方法

methods
公式

　equation
输入参数

　input parameter
自然死亡系数

　M
文献

　reference
1 lgM=−0.006 6-0.279 0 lgL∞+0.654 3 lg K+0.463 4 lg T L∞=19.87，K=0.62，

T=14.92
1.09 [18]

2 M=4.6/Tmax Tmax=4 1.15 [19]

3 M=−lnP/Tmax Tmax=4，P=0.05 0.75 [20]

4 M=3K/(e0.38K Tmax−1) K=0.62，Tmax=4 1.19 [21]

5 M=bK/[eK(0.393 Tmax−t0)−1 b=2.88，K=0.62，
Tmax=4，t0=−0.59

1.27 [21]

6
M = 4:31

µ
t0¡

ln 0:05
K

¶¡1:01

K=0.62，t0=−0.59 1.00 [22]

7 M=e1.44−0.982 ln Tmax Tmax=4 1.08 [23]

8 M=1.5K K=0.62 0.93 [24]

注：L∞为渐进体长(cm)，K为生长速率(a−1)，T为水温(°C)，P为存活至最大年龄的概率，b为异速生长参数，t0为体长为零时的理论年龄

Notes: L∞ indicates asymptotic length (cm), K indicates growth coefficient (a−1), T indicates temperature (°C), P is the proportion surviving to maximum
age, b indicates allometric growth parameters, t0 is the theory age at zero length
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口虾蛄自然死亡系数(M)的估算结果如表2
所示，M的取值范围为0.75~1.27 a−1，均值为1.06
a−1。捕捞死亡系数(F)根据总死亡系数与自然死

亡系数的差值求得，F的取值范围为1.96~2.49
a−1，均值为2.18 a−1。开发率(E)由捕捞死亡系数

和总死亡系数的比值求得， E的取值范围为

0.61~0.77，均值为0.67。
根据渔获曲线求得现阶段山东近海口虾蛄

的捕捞选择性曲线(图5)，当前开捕体长(L50)为
8.11 cm。

2.3    单位补充量渔获量

本研究以0.5 cm体长为间隔，构建体长结构

的单位补充量渔获量(YPR)模型，并绘制YPR随

捕捞死亡系数(F)和开捕体长(L50)的趋势图。随

F增大，YPR呈现先上升后下降的趋势，且M的

值越低，趋势越明显，对应的YPR峰值越高；随

M估计值的增大，在相同的捕捞压力下，YPR值

呈现下降的趋势(图6)。在不同的自然死亡系数

(M)条件下，相应的生物学参考点如表2所示，

Fmax的取值范围为1.25~2.55 a−1，对应的YPRmax的

取值范围为3.09~5.85，F0.1的取值范围为0.73~
1.10 a−1，对应的YPR0.1的取值范围为2.80~5.47。
当M取平均值时，对应的Fmax为1.88 a−1，YPRmax

为3.92，F0.1为0.92 a−1，YPR0.1为3.59(表2)。
维持捕捞压力一定，YPR随开捕体长的增加

表现为先上升达到峰值后下降的趋势，当前开

捕体长(8.11 cm)低于获得最大YPR时的开捕体长

(图7)。当M取平均值且维持现有的捕捞压力，即

F=Fcur时，调整开捕体长至10.74 cm可使YPR由

3.90增至最大值4.30；当F维持在Fmax水平时，调

整开捕体长至10.50 cm可使YPR由3.92增至最大值

4.22；当F维持在F0.1水平时，调整开捕体长至

9.14 cm可使YPR由3.59增至最大值3.63(图7)。

3    讨论

3.1    口虾蛄的生长

生长是影响种群动态的重要因素之一，其

中，体长—体质量关系的参数a、b是鱼类种群的

基本生物学参数，可以反映鱼类种群的生活史

特征，并为单位补充量模型提供基本参数[27]。条

件因子a能够反映种群生存环境的优劣 [27]，本研

究中a的值为0.014 5，相比于其他的研究结果偏

低，表明本地种群营养状态相对较差；异速生
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图 2    山东近海口虾蛄的体长—体质量关系的

拟合曲线

Fig. 2    Length-weight relationships of O. oratoria in
coastal waters of Shandong
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图 3    山东近海口虾蛄的体长频率分布和使用

ELEFAN方法拟合的生长曲线

柱形图表示经过ELEFAN方法重构的体长频率分布，黑柱表示

正峰值(高于移动平均值)，白柱表示负峰值(低于移动平均值)，
虚线表示生长曲线

Fig. 3    Length frequency distributions and growth
curves estimated by ELEFAN of O. oratoria in

coastal waters of Shandong
Histogram indicates the length-frequency distribution restructured by
ELEFAN, black column and white column indicated positive peak
(above running average) and negative peak (below running average),
respectively, dotted lines indicated growth curves
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图 4    山东近海口虾蛄体长转换的渔获曲线

Fig. 4    Length-converted catch curve for O. oratoria in
coastal waters of Shandong
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长参数b的值为2.88，表明口虾蛄为负异速生

长，体长的增长速率大于体质量的增长，这与

之前研究结果基本一致 (表3)。相关研究表明，

口虾蛄的体长—体质量关系及生长方程均不存

在显著的雌雄差异 [5, 28]，因此本研究没有将雌雄

差异纳入考虑，参数的计算均对雌雄个体进行

了合并。

由于水温变化等原因，个体生长可能存在

季节性变化，这一现象出现在许多甲壳类动物

中[30]，使用季节性生长方程可能会更好地描述其

生长模式。本研究中振幅强度C的值为0.76，说

明口虾蛄生长的季节差异明显，10月份生长最快

(ts=0.83 a−1)，4月份生长最慢，近乎停滞(ts−0.5=
0.33 a−1)，这与实际观测结果较为一致。本研究

估算的口虾蛄生长速率K为0.62 a−1，与香港地区

口虾蛄的生长速率相比略低(表3)，这可能是由

两区域间的纬度和栖息水域环境差异造成的。

3.2    自然死亡系数的不确定性

自然死亡系数(M)是决定种群潜在生产力的

关键因素，显著影响资源评估的过程及结果。

然而，对自然死亡系数的准确估计往往比较困

难且成本较高，在数据有限的情况下，通常使

用一些间接的估计方法，这些方法在实际应用

中往往存在不确定性，同时，估算方法本身也

存在不确定性[31-32]。Hewitt等[32]、Gunderson等[33]和
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图 5    山东近海口虾蛄的捕捞选择性曲线

Fig. 5    Catch selectivity curve for O. oratoria in
coastal waters of Shandong
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图 6    不同自然死亡系数条件下，单位补充量渔获量

随捕捞死亡系数的变化曲线

生物学参考点F0.1、Fmax分别用点线和断线表示

Fig. 6    Relationship of yield-per-recruitment with
fishing mortality based on different natural mortality

Biological reference points F0.1 and Fmax are presented in dotted lines
and broken lines, respectively

表 2    基于不同自然死亡系数的口虾蛄的生物学参考点

Tab. 2    Biological reference points for O. oratoria based on different natural mortality

方法

methods M Fcur YPRcur Fmax YPRmax F0.1 YPR0.1

1 1.09 2.14 3.76 1.98 3.76 0.95 3.44

2 1.15 2.09 3.53 2.14 3.53 1.00 3.22

3 0.75 2.49 5.42 1.25 5.85 0.73 5.47

4 1.19 2.05 3.38 2.26 3.38 1.03 3.07

5 1.27 1.96 3.07 2.55 3.09 1.10 2.80

6 1.00 2.24 4.17 1.74 4.20 0.88 3.87

7 1.08 2.15 3.80 1.95 3.81 0.94 3.49

8 0.93 2.31 4.49 1.58 4.59 0.83 4.25

均值

mean value 1.06 2.18 3.90 1.88 3.92 0.92 3.59

注：1~8分别表示表1中8种估算方法

Notes: 1-8 represent eight estimators respectively in Tab.1
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M = ¡ ln P=Tmax

Brodziak等 [34]提出了改善建议，例如使用多种估

算方法，考虑M的置信区间、取平均值等。本研

究选取8种估算方法取平均值作为M的参考值，

以减小估算结果可能存在的偏差。但这些经验

模型往往是基于鱼类研究提出的，目前尚未有

证据表明这些方法适合于甲壳类，Hewitt等 [32]的

研究证实了这些间接的估计方法在估算美洲蓝

蟹 (Callinectes sapidus)自然死亡系数时的合理

性，但口虾蛄群体还尚无定论。本研究结果显

示，这些方法的估算结果有较高的一致性，在

一定程度上说明相关估算方法的合理性。其

中，方法 3表现出一定程度的偏离 (表 1)，即

，这可能是由于该方法假设存活

至最大年龄的概率P=0.05，即有5%的个体可以

达到最大年龄，而这一假设可能不适用于口虾

蛄群体。

本研究表明，自然死亡系数估算值由0.75增
加至1.27时，开发率会由0.77减少至0.61，YPR估

算值由5.42减少至3.07，减少了43%，这表明自

然死亡系数的不确定性对当前开发状况的估计

有较大影响，可能导致种群发展潜力预测的偏

差[32]。在不同的自然死亡系数条件下，生物学参

考点也存在变化，Fmax为1.25~2.55 a−1，因此自然

死亡系数的不确定性也会对渔业管理过程产生

一定影响。F0.1为0.73~1.10 a−1，变化相对较小，

说明F0.1是一个相对保守稳定的参考点 [35]，受自

然死亡系数不确定性的影响相对较小。

本研究指出，自然死亡系数的估算方法和

结果目前尚存在较大的不确定性，应作为今后

的重要研究方向。在实际应用中，需考虑到这

些估算方法的不足，进行综合比较和评估，而

不是仅选用一种估算方法。不同方法的结果表

现出的一致性并不一定意味着估算结果的准确

性，对M的取值仍需慎重 [31]。当条件允许时，结

合直接的估计方法(例如遥感、标记重捕等)以提

高估算的准确性[32]。此外，自然死亡系数并不是

恒定的，在个体发育的不同时期(幼体的自然死

亡系数往往较高)、不同性别、不同的时空尺度

上，M存在差异[31, 36]，这有待未来的研究。

3.3    口虾蛄资源的管理

本研究旨在为口虾蛄渔业的科学管理提供

参考依据。研究结果显示口虾蛄的生物学参考

点F0.1和Fmax的值分别为0.92和1.88，而当前捕捞

死亡系数(Fcur)为2.18，表明口虾蛄资源已处在过

度开发状态，不利于资源的可持续发展。根据

单位补充量渔获量模型，降低捕捞压力至Fmax，

YPR值基本保持不变，因此渔业管理可以在降低

捕捞强度的同时，保持产量相对稳定。口虾蛄
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图 7    不同捕捞压力下，单位补充量渔获量随

开捕体长的变化曲线

实线、断线和点线分别表示维持现有捕捞压力、维持在F0.1水平

和Fmax水平，L50表示当前开捕体长

Fig. 7    Relationship of yield-per-recruitment with length
at first capture based on different fishing pressure

Solid lines, dotted lines and broken lines indicate maintaining current
fishing pressure, F0.1 and Fmax, respectively. L50 indicates the current
body length at first capture

表 3    不同海域口虾蛄的生长参数

Tab. 3    Growth parameters of O. oratoria from different areas

区域

　area a b L∞ (cm) K (a−1) t0
文献

　reference

山东(2016—2017)　Shandong 0.014 5 2.88 19.87(BL) 0.62 −0.59 本研究　this study

浙江(1996)　Zhejiang 0.015 6 2.91 [4]

辽宁(2004—2005)　Liaoning 0.020 6 ♀ 2.86 ♀ [28]

0.017 5 ♂ 2.95 ♂

香港　Hongkong 19.1(TL) 0.75 −0.16 [29]

注：BL.体长，TL.全长

Notes: BL. body length, TL. total length
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初次性成熟体长一般认为是7~8 cm[1, 3]，现行渔

业下的开捕体长为8.11 cm，有相当程度的未生

殖群体被捕获，这可能会影响口虾蛄群体的补

充能力。本研究结果显示，维持捕捞压力不

变，仅通过调整开捕体长(图7)，单位补充量渔

获量就会有较大程度的增加，增幅可达10%。

综上所述，降低捕捞死亡率、提高开捕体长是

目前口虾蛄渔业资源管理的合理手段，能够在

降低捕捞压力的同时维持较高的渔获量。本研

究建议将口虾蛄的开捕体长设置为9.5~10.5 cm，

以提高渔获产量和质量，获取最大效益。此

外，今后的研究也还需要综合考虑生物量与产

量之间的权衡，利用单位补充量产卵群体生物

量 (spawning s tock biomass  per  recrui tment ,
SSBPR)模型、单位补充量怀卵量(egg per recruitment，
EPR)模型等，评价种群的繁殖潜力，防止补充

型过度捕捞。
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Yield per recruitment evaluation of Oratosquilla oratoria in
coastal waters of Shandong

LIU Yiwen 1,     ZHANG Chongliang 1*,     LIU Shude 2,     WANG Sijie 2,     REN Yiping 1,3

(1. College of Fisheries, Ocean University of China, Qingdao    266003, China;
2. Shandong Hydrobios Resources Conservation and Management Center, Yantai    264003, China;

3. Laboratory for Marine Fisheries Science and Food Production Processes,
Qingdao National Laboratory for Marine Science and Technology, Qingdao    266237, China)

Abstract: In order to complement the basic biological information of Oratosquilla oratoria and provide managers
with scientific guidance and theoretical basis, based on the size composition data of O. oratoria obtained from
fishery independent surveys from 2016 to 2017 in coastal waters of Shandong Peninsula, this study estimated the
growth and mortality parameters of O. oratoria. A length-structure yield per recruitment model was used to assess
the population dynamics and management strategy of the species. A total of 5 028 individuals were caught, from
which the length-weight relationship was derived as W=0.014 5L2.88, showing a negative allometric growth pattern.
Asymptotic body length and growth coefficient estimated by ELEFAN were L∞=19.87 cm and K=0.62 a−1,
respectively. The growth rate of O. oratoria showed remarkable seasonal oscillation, the highest in October and
the lowest in April, and the amplitude of the seasonal oscillation (C) was 0.76. The total mortality (Z) estimated by
length-converted catch curve was 3.24 a−1, and the natural mortality (M) estimated by several estimators ranged
from 0.75 to 1.27 a−1. Accordingly, the fishing mortality (F) ranged from 1.96 to 2.49 a−1, and the mean
exploitation rate was 0.67. Results of YPR model showed that with the F increasing, YPR tended to increase at first,
and then decrease. Biological reference points F0.1 and Fmax were 0.92 a−1 and 1.88 a−1, respectively. This study
shows that O. oratoria stock is over-exploited. In order to maintain stock and fishery of O. oratoria, fishing
pressure needs to be reduced and length at first capture should be increased.

Key words: Oratosquilla oratoria; yield per recruitment; biological reference point; seasonal growth; coastal
waters of Shandong
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