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莱州湾头足类的群落结构及其与环境因子的关系
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摘要：为了掌握莱州湾头足类的资源现状，根据2011—2012年进行的9个月份的底拖网
调查数据，研究了莱州湾头足类的群落结构及其与环境因子的关系。结果显示，148网
次共捕获头足类6种，隶属于3目、3科、4属。头足类生物量及个体数均以10月最高、
3月最低，周年平均值分别为3 111.39 g/h和723.54 个/h。枪乌贼为莱州湾头足类的绝对优
势种，其周年的相对重要性指数为13 097。头足类个体数的空间分布随月份变化，
6—7月以莱州湾中南部密度较高，8—11月以莱州湾中北部密度较高，3—5月头足类的
密度整体较低。CLUSTER和MDS分析将9个调查月份分为4个群组，ANOSIM分析显示群
组两两间的群落结构均呈显著性差异，SIMPER分析表明枪乌贼对群组区分的贡献最
大。头足类的个体数分布与浮游动物密度的相关性最高。生殖洄游和越冬洄游是影响莱
州湾头足类空间分布季节变化的首要因素。研究结果可为莱州湾头足类资源的可持续利
用和保护提供科学依据。
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莱州湾位于渤海东南部，毗邻山东半岛北

部，为渤海最大的半封闭性海湾。由于黄河、

小清河、潍河等十余条河流在此入海，河流冲

淡水带来了大量营养盐，莱州湾具有多样的栖

息地及丰富的饵料基础，是中国北方许多渔业

经济种类最重要的产卵场和索饵场 [1-2]。然而在

近几十年，受过度捕捞、陆源污染和石油开发

等影响，莱州湾渔业生物的群落结构发生了巨

大改变 [2-4]，伴随鱼类等传统资源的严重衰退，

头足类的比重有所提升 [5]。头足类具有生命周期

短、生长迅速、资源恢复力强的特点，具有较

大的开发潜力，可以为人类提供重要的优质蛋

白源。2015年中国近海头足类捕捞量为69.98万t，
比2014年提高2.31万t[6]。本研究根据2011—2012
年进行的9个月份的底拖网调查数据，分析了莱

州湾头足类的群落结构及其与环境因子的关

系，以期为莱州湾头足类资源的可持续利用和

保护提供科学依据。

1    材料与方法

1.1    数据来源

数据来自2011年5月— 2 0 1 2年4月在莱州

湾进行的9个航次 (月 )的底拖网调查 (2011年12
月—2012年2月因海况差未执行 )，调查范围为

37°0′~38°30′N、118°45′~120°30′E，共设调查

站位18个(图1)。因天气恶劣、流刺网密集等原

因，2011年11月与2012年4月分别仅完成10个和

13个站位的调查。调查船只为257 kW单拖渔船，

底拖网网口周长30.6 m，网口宽度8 m，囊网网

目20 mm。每站拖曳0.5~1 h，拖速为3.0 kn。渔获率

统一为单位时间网获生物量(g/h)或个体数(个/h)。
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对现场捕获的头足类样品进行计数、称重。由

于日本枪乌贼 (Loligo japonica)和火枪乌贼 (L.
beka)外形极其相似，需要在解剖镜下通过观察

触腕齿式进行种类鉴别，调查过程中按同一物

种进行生物量和个体数统计。

浮游动物采样参照《海洋调查规范》 [7]，采

用中性浮游生物网(网孔径为160 μm，网口面积

为0.2 m2)，从底至表垂直拖网，样品保存于5%的

甲醛海水溶液，带回实验室分析。利用美国ORI-
ON520M-01A便携式YSI水质分析仪现场测定海

表温度(SST)、溶解氧(DO)，盐度(Sal)、pH值等

环境因子，利用船载美国Garmin GPSMAP585渔
探仪获取水深数据。

1.2    数据分析方法

群落中物种的生态优势度采用相对重要性

指数(the index of relative importance, IRI)[8]，其计

算公式：

IR I = (N +W)F (1)

式中，N为某种类的个体数百分率(%)，W为某种

类的生物量百分率(%)，F为某种类的出现站位

百分率(%)。IRI包含了个体数、生物量和出现频

率3个信息，常被用来研究群落中各种类的生态

优势度，当 IRI>1 000时定为优势种，100<IRI<
1 000时定为重要种，10<IRI<100时定为常见种，

1<IRI<1时定为偶见种，IRI<1时定为稀有种[9]。

利用Bray-Curtis相似性指数计算头足类群落

结构的相似性 [10]，并进行聚类(CLUSTER)和非度

量多维标度 (MDS)分析，进一步利用ANOSIM
(One-Way analysis of similarities)程序对不同组群

的群落结构进行差异显著性检验，并利用SIM-
PRE(Species contributions to similarity)程序分析各

种类对群落结构差异的贡献率。Bray-Curtis相似

性指数的计算公式：

B = 100£

266641¡

SP
i=1
jx ij ¡ x im j

SP
i=1
jx ij + x im j

37775 (2)

式中，B为群落间的相似性指数， S为种类数

目，Xij和Xim分别为第i种类在j月份和m月份的个

体数密度(经4次方根转换)。MDS分析用胁迫系

数(Stress)来衡量二维点图的优劣，当0.1<Stress<
0.2时，具有一定的解释意义；当0.05<Stress<
0.1时，排序效果基本可信；当Stress<0.05时，二

维点图对群落结构排序具有很好的代表性[11-12]。

采用SPSS 15软件中的Correlate程序对头足类个

体数与环境因子进行Pearson相关(双尾检测)分析。

2    结果

2.1    种类组成

2011—2012年9个月份共拖网148 站次，采
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图 1    莱州湾调查区域及站位

Fig. 1    Study area and sampling stations in Laizhou Bay
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集头足类样本共37 947个，隶属于3目、3科、

4属、6种，包括日本枪乌贼、火枪乌贼、短蛸

(Octopus ocellatus)、长蛸(O. variabilis)、四盘耳乌

贼 (Euprymna morse i )和双喙耳乌贼 (Sepio la
birostrata)。莱州湾头足类多为暖温种，如日本

枪乌贼、双喙耳乌贼、四盘耳乌贼和短蛸；少

数为暖水种，如火枪乌贼和长蛸。

莱州湾头足类的周年平均网获生物量及个

体数分别为3 111.39 g/h和723.54个/h。生物量密

度以2011年10月最高 , 达8 157.11 g/h，3月最低，

仅49.11 g/h；其月间排序为10月>8月>7月>11月>
9月>6月>5月>4月>3月(图2)。个体数密度以10月
最高，达2 108.17个/h，3月最低，仅0.39个/h；其

月间排序为10月>7月>9月>8月>11月>6月>5月>
4月>3月(图3)。

2.2    种类优势度

利用头足类各种类的生物量百分比(W)、个

体数百分比(N)和出现频率(F)，计算其相对重要

性指数(IRI)，进而确定其优势度。枪乌贼在8个
月份为优势种(仅2012年3月除外)，且在其中的

5个月份为唯一优势种，短蛸在3个月份为优势

种，长蛸在1个月份为优势种，其他种类在各月

份均未成为优势种(表1)。
综合9个月份148网次的底拖网调查数据，

统计出各头足类物种周年的生物量百分比、个

体数百分比及出现频率，进一步计算了相对重

要性指数(表1)。枪乌贼的周年生物量百分比为

79.82%，个体数百分比为98.01%，出现频率为

73.65%，其IRI高达13 097，成为莱州湾头足类的

绝对优势种。此外，短蛸的周年生物量百分比

为17.04%，个体数百分比为1.82%，出现频率为

37.84%，其相对重要性指数为714；长蛸的周年

生物量百分比为3.13%，个体数百分比为0.12%，

出现频率为25.00%，其相对重要性指数为81；双

喙耳乌贼和四盘耳乌贼的周年生物量百分比和

个体数百分比均不足0.1%，其相对重要性指数仅

分别为0.43和0(表1)。

2.3    个体数分布

从相对重要性指数分析，除2012年3月莱州

湾以蛸类为优势种外，其余8个月份均以枪乌贼
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图 2    莱州湾头足类生物量密度的月间变化

1. 5月，2. 6月，3. 7 月，4. 8月，5. 9月，6. 10 月，7. 11月，8. 3月，9. 4月，下同

Fig. 2    Monthly variation in biomass density of cephalopods in Laizhou Bay
1. May, 2. June, 3. July, 4. August, 5. September, 6. October, 7. November, 8. March, 9. April, the same below
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图 3    莱州湾头足类个体数密度的月间变化

Fig. 3    Monthly variation in individual density of cephalopods in Laizhou Bay
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表 1    莱州湾各头足类的优势度指数

Tab. 1    Dominance index of cephalopods species in Laizhou Bay

调查时间

survey time
种类

species
生物量百分比(W)/%
percentage of biomass

个体数百分比(N)/%
percentage of individual

出现频率(F)/%
frequency of occurrence

相对重要性指数 (IRI)
the index of relative

importance

2011-05 枪乌贼　Loligo sp. 61.17 94.44 64.71 10 069

长蛸　O. variabilis 20.77 1.85 11.76 266

短蛸　O. ocellatus 17.84 2.12 29.41 587

双喙耳乌贼　S. birostrata 0.21 1.59 11.76 21

2011-06 枪乌贼　Loligo sp. 89.48 98.08 15 630

长蛸　O. variabilis 9.58 0.33 275

短蛸　O. ocellatus 0.71 0.21 11.11 10

双喙耳乌贼　S. birostrata 0.20 1.21 27.78 39

四盘耳乌贼　E. morsei 0.04 0.17 83.33 1

2011-07 枪乌贼　Loligo sp. 97.68 99.91 27.78 17 564

长蛸　O. variabilis 2.31 0.09 38.89 93

短蛸　O. ocellatus 0.01 0.01 5.56 0

2011-08 枪乌贼　Loligo sp. 99.16 99.63 94.44 18 774

长蛸　O. variabilis 0.11 0.02 11.11 1

短蛸　O. ocellatus 0.71 0.30 22.22 22

双喙耳乌贼　S. birostrata 0.02 0.06 5.56 0

2011-09 枪乌贼　Loligo sp. 53.61 94.15 88.89 13 134

长蛸　O. variabilis 2.98 0.10 38.89 120

短蛸　O. ocellatus 43.42 5.75 94.44 4 643

2011-10 枪乌贼　Loligo sp. 70.37 98.27 94.44 15 927

长蛸　O. variabilis 4.55 0.17 72.22 329

短蛸　O. ocellatus 25.08 1.56 88.89 2 230

2011-11 枪乌贼　Loligo sp. 63.65 97.24 80.00 12 871

短蛸　O. ocellatus 36.35 2.76 80.00 3 129

2012-03 长蛸　O. variabilis 91.74 85.71 27.78 4 929

短蛸　O. ocellatus 8.26 14.29 5.56 125

2012-04 枪乌贼　Loligo sp. 65.58 97.27 69.23 11 274

长蛸　O. variabilis 17.98 0.38 7.69 141

短蛸　O. ocellatus 16.18 0.96 15.38 264

双喙耳乌贼　S. birostrata 0.26 1.39 7.69 13

周年

all months
枪乌贼　Loligo sp. 79.82 98.01 73.65 13 097

长蛸　O. variabilis 3.13 0.12 25.00 81

短蛸　O. ocellatus 17.04 1.82 37.84 714

双喙耳乌贼　S. birostrata 0.02 0.05 6.08 0.43

四盘耳乌贼　E. morsei 0.002 0.004 0.68 0

注：枪乌贼包括日本枪乌贼和火枪乌贼

Notes: Loligo sp. include L. japonica and L. beka
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为绝对优势种(图4)。按月份，2011年5月以莱州

湾湾口及羊口近岸密度较高，以莱州湾中西部

及下营近岸密度较低；2011年6—7月均以羊口、

下营、三山岛和龙口等莱州湾东南近岸水域以

及莱州湾中部密度较高，以莱州湾湾口密度较

低；2011年8月以龙口北部密度较高，以东营港

近岸密度较低；2011年9月以龙口北部及莱州湾

湾口密度较高，以莱州湾西南部近岸密度较

低；2011年10月以莱州湾湾口密度较高，以莱州

湾南部近岸密度较低；2011年11月以莱州湾中部
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图 4    莱州湾头足类个体数分布的月间变化

Fig. 4    Monthly variation in individual distribution of cephalopods in Laizhou Bay
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及羊口近岸密度较高，以下营近岸水域密度较

低；2012年3月莱州湾头足类的密度整体较低，

且均为蛸类，分布在莱州湾湾口及羊口、三山

岛近岸；2012年4月莱州湾头足类的密度整体较

低，以羊口近岸及莱州湾中北部密度相对较高。

总体分析，除2012年3月以蛸类为优势种外，其

余8个月份莱州湾头足类均以枪乌贼为主；头足

类个体数的空间分布随月份变化，其中2011年
6—7月以莱州湾中南部密度较高，2011年8—
11月以莱州湾中北部密度较高，2011年5月及

2012年3—4月莱州湾头足类的密度整体较低。

2.4    群落结构的相似性

根据2011—2012年莱州湾头足类个体数矩

阵，通过CLUSTER和MDS分析， 9个月份在

85%相似性水平上被区分为4个群组。群组I仅包

括2012年3月，群组 II包括2011年4月、5月和

6月，群组III包括2011年9月、10月和11月，群组

IV包括2011年7月和8月。2012年3月与其他月份的

相似性指数为18%~41%，远低于其他月份两两

间的相似性(71%~95%)。MDS胁迫系数(Stress)为
0.01，说明二维点图对群落结构排序具有很好的

代表性(图5)。ANOSIM分析显示，不同群组的群

落结构均呈显著性差异(P<0.05)。SIMPER分析表

明，枪乌贼对群落区分的贡献最大，对两两群

组间差异的贡献率为22.28%~85.25%，平均值为

60.63%。

2.5    个体数分布与环境因子的关系

莱州湾调查站位的水深范围为5.5~25.5 m。

SST以2011年8月最高、2012年3月最低，盐度以

2011年6月最高、2011年11月最低，DO以2012年
3月最高、2011年8月最低，pH值以2012年4月最

高、2011年5月最低。2011年5月—2012年4月莱

州湾的SST、盐度、DO及pH值具体数值参考吴

强等[13]。

莱州湾头足类个体数于2011年5月与水深呈

显著负相关(P<0.05)，于2011年8月、9月与浮游

动物密度分别呈显著正相关(P<0.05)和极显著负

相关(P<0.01)，于2011年10月与pH值呈显著负相

关(P<0.05)。2011年6—7月莱州湾头足类个体数

与环境因子的相关性均不显著(P>0.05)。总体分

析，莱州湾头足类个体数分布与浮游动物密度

的相关性最高，其次是pH值和水深，与SST、

DO及盐度的相关性最低(表2)。

3    讨论

3.1    种类组成的变化

Voss[14]将中国大陆架的浅海性头足类分为

2个区系，黄、渤海被划入日本区，东、南海划

入印度—马来区。董正之[15]在充分考虑东海头足

类组成的复杂性后，认为中国海域的头足类应

划分为3个区系，I区为舟山群岛以北(黄海和渤

海)，II区为长江口至福建平潭海坛岛，III区为台

湾海峡至北部湾。莱州湾的头足类物种均为浅

海性种类，隶属于舟山群岛以北海域区(I区)。根

据地理分布及其分布中心，中国近海头足类大

体分为狭分布种、广分布种、环分布种和地方

种4个类型 [15]，莱州湾的日本枪乌贼和四盘耳乌

贼仅分布于黄、渤海，属于狭分布种；火枪乌

贼、长蛸、短蛸和双喙耳乌贼在我国各海区均
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图 5    莱州湾头足类个体数密度的时间聚类(a)及MDS(b)分析

Fig. 5    Temporal clustering (a) and MDS (b) analysis on the individual density of cephalopods in Laizhou Bay
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有分布，属于广分布种。受季风及陆地气候的

影响，渤海水温随季节变化明显[16]，这给渔业生

物的栖息增加了难度，渤海的头足类物种在中

国各海区最少 [15]。对比1970年的报道 [15]，本研究

中莱州湾头足类物种减少了曼氏无针乌贼(Sepi-
ella maindroni)和金乌贼(Sepia esculenta)，增加了

四盘耳乌贼；对比1982—1983年 [17]，本研究中

头足类物种减少了曼氏无针乌贼和太平洋褶柔

鱼(Todarodes pacificus)；对比1984年莱州湾的逐

月调查 [18]，本研究中头足类减少了曼氏无针乌

贼，增加了四盘耳乌贼。综上所述，作为20世纪

70—80年代常见种的曼氏无针乌贼、金乌贼和

太平洋褶柔鱼，目前在莱州湾已基本绝迹。

3.2    优势种的变化

自1950年以来，渤海的渔业资源结构发生

了巨大变化 [19]。1982年莱州湾游泳动物生物量前

5位的种类依次为黄鲫(Setipinna taty)、枪乌贼、

日本鳀(Engraulis japonicus)、小黄鱼(Larimichthys
polyactis)和蓝点马鲛(Scomberomorus niphonius)，
1992年变化为日本鳀、黄鲫、斑鰶(Konosirus
p u n t c a t u s )、小黄鱼和口虾蛄 ( O r a t o s q u i l l a
oratoria)，1998年演变为斑鰶、黄鲫、银鲳(Pam-
pus argenteus)、蓝点马鲛和口虾蛄 [20]。在此期

间，枪乌贼的生物量百分比由1982年的10.7%下

降至1992年的5.9%，再到1998年的不足4%[19-20]。

与本研究中枪乌贼为绝对优势种的结论近似，

李凡等 [21]根据2010—2011年在莱州湾的底拖网

调查，发现枪乌贼在游泳动物群落中均为优势

种；任中华等 [5]根据2014年秋季对渤海东部海域

底层游泳动物种类组成及群落多样性的研究，

也发现枪乌贼为绝对优势种。综上所述，枪乌

贼在莱州湾游泳动物中的比重由1959年至1982年
上升，此后从1982年到1992年、再到1998年一直

下降，2010年以来枪乌贼的比重大幅回升，目前

已成为莱州湾头足类的绝对优势种。

3.3    群落结构的相似性

莱州湾的头足类可分为常年定居种类和长

距离洄游种类，前者季节性迁移距离较小，常

年栖息在渤海，包括长蛸、短蛸、四盘耳乌贼

和双喙耳乌贼；后者有明显季节性洄游特性，

每年春季通过长距离洄游至渤海近岸繁殖，秋

冬季则离开渤海进入黄海深水区越冬，包括火

枪乌贼和日本枪乌贼 [22]。2011年6—7月头足类以

莱州湾中南部密度较高，因为此时头足类繁殖

后仍聚集在近岸浅水区；2011年8—11月以莱州

湾中北部密度较高，因为此时头足类已从近岸

迁移至渤海深水区；秋季开始离开渤海逐步迁

移至黄海深水区，导致2012年3—4月莱州湾头足

类的密度整体较低。聚类和MDS分析中，2012年
3月与其他月份的相似性指数仅为18%~41%，远

低于其他月份之间的相似性(71%~95%)，其原因

也是2012年3月枪乌贼仍聚集在黄海深水区的

缘故。

3.4    空间分布与环境因子的关系

渔业生物时空分布的异质性，除了其生理

节律等内因的作用外，生活环境中复杂的理化

因子、地质地貌等外界因素也影响巨大。李圣

法等 [23]研究了东海区头足类的群聚空间特征后，

认为影响头足类空间分布异质性的主要环境因

素为温度。陈强等[24]研究了闽江口及附近海域头

足类的种类组成后，也得出了同样的结论。朱

表 2    头足类个体数密度与环境因子的相关性

Tab. 2    Relationships between density of cephalopods individual and impact factors

调调查时间

survey time
海表温度/°C

SST
盐度

Sal
溶解氧/(mg/L)

DO
水深/m
depth pH

浮游动物/(103×个/m3)
zooplankton

2011-05 0.059 –0.191 –0.152 –0.038* –0.123 –0.045*

2011-06 0.552 –0.077 –0.547 –0.673 –0.172 –0.075

2011-07 0.37 0.065 –0.552 –0.311 –0.364 –0.177

2011-08 –0.28 –0.106 0.327 0.39 0.068 0.045*

2011-09 –0.423 0.383 –0.449 0.58 –0.274 –0.008**

2011-10 0.374 0.133 0.235 0.108 –0.034* –0.086

注：“**”表示相关性水平为P<0.01；“*”表示相关性水平为P<0.05
Notes: **. correlation is significant at the 0.01 level; *. correlation is significant at the 0.05 level
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文斌等[25]分析了东海南部头足类群落结构与环境

因子的关系后，认为底层水温是导致头足类生

殖洄游和越冬洄游的主要外界因素，而洄游活

动能够直接影响空间分布。需要指出的是，上

述研究在分析影响头足类分布的环境因子时，

只考虑了温度、盐度和水深等理化因子，却忽

略了饵料等生物因子的影响。本研究在分析理

化因子影响的同时，还分析了头足类个体数与

浮游动物密度的相关性，结果发现浮游动物密

度与头足类个体数的相关性最高，其次才是水

深、pH值等。这是由于本研究在分析头足类个

体数分布的影响因子时，该调查时段 (月 )的水

温、盐度、DO和pH值等理化因子的变化幅度很

小，且均在头足类栖息的适宜范围内，此时浮

游动物等饵料生物对头足类空间分布的影响更

加显著。然而，如果从空间分布季节变化的角

度，生殖洄游和越冬洄游仍是莱州湾头足类空

间分布异质性季节变化的决定因素；水温作为

导引其洄游行为的主要外界因素，仍是影响头

足类空间分布异质性的关键因子。
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Community structure of Cephalopods and its relationships with environmental
factors in Laizhou Bay, Bohai Sea

WU Qiang 1,2,     CHEN Ruisheng 1,     ZUO Tao 1,2,     GUAN Lisha 1,2,     JIN Xianshi 1,2*

(1. Yellow Sea Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Qingdao    266071, China;
2. Function Laboratory for Marine Fisheries Science and Food Production Processes,

Qingdao National Laboratory for Marine Science and Technology, Qingdao    266273, China)

Abstract: The community structure of Cephalopods and its relationship with environmental factors were analyzed
based on the bottom trawl data of nine months from May 2011 to April 2012, in order to reveal the resource status
of Cephalopods in Laizhou Bay. A total of 6 species belonging to 3 orders, 3 families, 4 genera, were collected by
148 hauls. Both the biomass density and the individual density were highest in October 2011 and lowest in March
2012. The annual average of biomass density and individual density were 3 111.39 g/h and 723.54 ind/h, respect-
ively. Loligo sp. was the dominant species, with the annual index of relative importance (IRI) reaching up to
13097. The spatial distribution of individual density of Cephalopods changed with different month in Laizhou Bay.
The individual density of Cephalopods was the highest in the central and southern Laizhou bay from June to July,
and the highest in the central and northern Laizhou bay from August to November 2011. The individual density of
Cephalopods were very low from March to May. CLUSTER and MDS analysis indicated that 9 months were di-
vided into 4 groups at 85% similarity level. ANOSIM analysis indicated that the community structure of Cephalo-
pods of random two groups were significantly different. SIMPER analysis indicated that Loligo sp. contributed the
most to the group distinguishing. Pearson correlation analysis indicated that the density of zooplankton matched
the density of Cephalopods best. Reproductive migration and wintering migration were the principal influence
factors on the variation of spatial distribution of Cephalopods in Laizhou Bay. The present results would be help-
ful to better utilizing and protecting the Cephalopods resources in Laizhou Bay.
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