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摘　要：近年来，渔业资源管理由单鱼种管理模式逐渐向基于生态系统的管理模式发展，但由于生态系统的
复杂性，这方面的模式研究以及应用还很少。依据印度洋金枪鱼委员会（ＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎＴｕｎａＣｏｍｍｉｓｓｉｏｎ，
ＩＯＴＣ）、Ｆｉｓｈｂａｓｅ等公开数据库和文献，首次尝试构建了基于印度洋金枪鱼渔业１９个主要物种体长结构的多
物种生态系统模型ＬｅＭａＲｎｓ，并模拟物种及生态系统结构在４种渔船作业方式、不同捕捞水平下的变化。结
果表明，捕捞会造成种群生物量下降，还会影响种间关系，进一步导致其他物种的种群生物量发生变化。大型

鱼类指数（Ｌａｒｇｅｆｉｓｈｉｎｄｉｃａｔｏｒ，ＬＦＩ）和平均最大长度（Ｍｅａｎｍａｘｉｍｕｍｌｅｎｇｔｈ，ＭＭＬ）对延绳钓最为敏感，２个指
标的减小表明生态系统中大个体鱼类的比例下降，小个体鱼类的比例上升，这对生态系统的稳定性可能会产

生负面影响，在渔业管理中应着重考虑。捕捞对生态系统结构产生了负面影响，但不同作业方式对不同种群

的影响不同，在渔业管理中应根据不同作业方式，考虑不同捕捞水平对生态系统的影响。在设置的捕捞情境

下生态系统中无种群处于崩溃状态，鲣鱼（Ｋａｔｓｕｗｏｎｕｓｐｅｌａｍｉｓ）、长鳍金枪鱼（Ｔｈｕｎｎｕｓａｌａｌｕｎｇａ）、黄鳍金枪鱼
（Ｔｈｕｎｎｕｓａｌｂａｃａｒｅｓ）和大眼金枪鱼（Ｔｈｕｎｎｕｓｏｂｅｓｕｓ）在假设当前捕捞努力量２倍的情况下，相对种群生物量分
别为０．６～０．７、０．６～０．７、０．７～０．８和０．６～０．７，仍处于较高的水平，说明４个种群处于健康状态。最后，为
了更好地将ＬｅＭａＲｎｓ模型应用于大洋生态系统，对进一步的研究提出了几点建议：对ＬｅＭａＲｎｓ模型进行结构
性改进以更好适应实际情况，开展食物网调查和生物学研究以确保数据准确，纳入环境因素等。
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　　渔业捕捞是人类对海洋生态系统影响最大
也是最广泛的一种干扰，且过度捕捞会导致渔业

资源的减少甚至衰竭，严重影响海洋生态系统的

稳定性，不利于实现可持续发展目标。近年来，

渔业资源管理由单鱼种管理模式逐渐向基于生

态系统的管理模式发展，人们越来越认识到在渔

业管理中需要考虑生态系统因素［１］。将生态系

统作为研究对象，需要满足两个条件：一是需要

一定的数据支持建立描述生态系统的数学模型；

二是需要有合适的生态系统指标来捕捉到整个

生态系统发生的重要变化，生态系统指标可对生

态系统进行量化显示，通过对不同指标的监测获

得生态系统状况的相关信息［２］。

在传统的渔业管理中，鱼类资源通常是在单

个种群的基础上进行管理的，所以大多数模型都

是以单物种为对象，不考虑种群之间的相互作

用，单物种模型适用于评估种群的当前状态并做

出短期的预测，但对长期预测来说，种群死亡率、

丰度和生物量等很容易受到种群之间相互作用

的影响［３］。因此，国际上已经开发出多个多物种

模型：统计模型，如随机多物种模型［４］（Ｓｔｏｃｈａｓｔｉｃ
ｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓｍｏｄｅｌ，ＳＭＳ），与年龄结构的单物种
评估模型类似；生物量动态模型，如剩余产量模

型［５］，描述生物量的动态和捕食关系；生态模型，

如生态通道模型［６］（Ｅｃｏｐａｔｈｗｉｔｈｅｃｏｓｉｍ，ＥＷＥ），
用于生态系统的建模和渔业管理。
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上述模型的发展大大促进了人们对海洋生

态系统的研究。在 Ｒ语言中通过数值模拟进行
基于体长的多物种分析方法模型（Ａｌｅｎｇｔｈｂａｓｅｄ
ｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓａｎａｌｙｓｉｓｂｙｎｕｍｅｒｉｃａｌｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｉｎＲ，
ＬｅＭａＲｎｓ）可用来研究在外界压力下生态系统的
变化。ＬｅＭａＲｎｓ模型最初由 ＨＡＬＬ等［７］开发并

用来描述乔治斯河岸鱼类群落，后由 ＲＯＣＨＥＴ
等［８］和ＴＨＯＲＰＥ等［９］应用于北海鱼类群落，该模

型已被用来评估混合渔业的影响［１０１１］，以及捕捞

控制规则的效果［１２］。ＬｅＭａＲｎｓ模型可以结合其
他模型一起工作［１３］，ＬｅＭａＲｎｓ模型在有关假设前
提下（如个体生长受食物的影响限制不强），可以

实现将渔业技术和多物种相互作用结合起来研

究生态系统问题。

印度洋的大洋性渔业起始于 ２０世纪 ５０年
代，其中影响和规模较大的是金枪鱼渔业，但针

对金枪鱼渔业管理的生态系统模型研究尚未开

展。本文依据印度洋金枪鱼委员会（ＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎ
ＴｕｎａＣｏｍｍｉｓｓｉｏｎ，ＩＯＴＣ）和 Ｆｉｓｈｂａｓｅ（ｈｔｔｐｓ：／／
ｗｗｗ．ｆｉｓｈｂａｓｅ．ｄｅ／）等公开数据库和文献记载资
料，构建基于印度洋金枪鱼渔业１９个大洋性物
种的ＬｅＭａＲｎｓ生态系统模型，并模拟物种及生态
系统结构在４种渔船作业方式、不同捕捞水平下
的变化，研究结果可为印度洋的金枪鱼渔业管理

提供参考，并为多鱼种渔业评估的进一步研究提

供思路。

１　材料与方法

１．１　数据来源
１．１．１　渔业数据

本文选取了印度洋海域的１９个物种，其中
１６个是印度洋金枪鱼渔业主要捕捞及兼捕的物
种，已被ＩＯＴＣ各个工作组调查评估过，可以满足
ＬｅＭａＲｎｓ模型的数据要求。这１６个物种的生物
量（Ｂ）、渔获量（Ｃ）、捕捞死亡率（Ｆ）和最大产卵
种群生物量（Ｓｍａｘ）数据来自ＩＯＴＣ的５个工作组，
时间为２０１０—２０１９年，总共１０年。这５个工作
组分别是：旗鱼工作组（Ｗｏｒｋｉｎｇｐａｒｔｙｏｎｂｉｌｌｆｉｓｈ，
ＷＰＢ）、生态系统和兼捕工作组（Ｗｏｒｋｉｎｇｐａｒｔｙｏｎ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓａｎｄｂｙｃａｔｃｈ，ＷＰＥＢ）、近海金枪鱼工作
组（Ｗｏｒｋｉｎｇｐａｒｔｙｏｎｎｅｒｉｔｉｃｔｕｎａｓ，ＷＰＮＴ）、热带

金枪鱼工作组（Ｗｏｒｋｉｎｇｐａｒｔｙｏｎｔｒｏｐｉｃａｌｔｕｎａ，
ＷＰＴＴ）和温带金枪鱼工作组（Ｗｏｒｋｉｎｇｐａｒｔｙｏｎ
ｔｅｍｐｅｒａｔｅｔｕｎａｓ，ＷＰＴｍＴ）。

由于这１６个物种主要处于食物网的中高营
养级，为了使食物网更加丰富，本文又另外加入

了１个与金枪鱼在摄食关系上比较密切的物种
［帆蜥鱼（Ａｌｅｐｉｓａｕｒｕｓｆｅｒｏｘ）］以及２个食物网底层
物种［大头飞鱼（Ｅｘｏｃｏｅｔｕｓｖｏｌｉｔａｎｓ）和日本鲭
（Ｓｃｏｍｂｅｒｊａｐｏｎｉｃｕｓ）］。由于 ＩＯＴＣ未对后面加入
的３个物种进行评估，无法获取相关建模数据，
因此根据与它们体长和营养位置相近的物种的

数据进行估计。由于大头飞鱼与日本鲭的捕食

者较多，位于食物链底层，所以生物量和Ｓｍａｘ假设
为与摄食关系矩阵中生物量最大的物种相等，由

于帆蜥鱼不是经济鱼种且体长与平鳍旗鱼

（Ｉｓｔｉｏｐｈｏｒｕｓｐｌａｔｙｐｔｅｒｕｓ）相近，同样处于较高营养
级，所以生物量和 Ｓｍａｘ假设与平鳍旗鱼相等。为
了降低这３个物种对构建印度洋 ＬｅＭａＲｎｓ生态
系统模型的影响，本想将它们的渔获量和捕捞死

亡率假设为０，由于模型拟合时数据不能为０，所
以将这３个物种的渔获量和捕捞死亡率分别假
设为１ｔ和０．０１。
１．１．２　生物学参数

ＬｅＭａＲｎｓ模型需要１９个物种的以下几个参
数来运行（表１）：种群 ＶｏｎＢｅｒｔａｌａｎｆｆｙ渐进长度
Ｌ∞和生长参数 ｋ；体质量、体长关系参数 ＷＭ 和
ＷＬ；５０％个体成熟时的长度Ｌ５０；Ｒｉｃｋｅｒ亲体补充
量关系模型的生产力参数 ａ、密度相关参数 ｂ。
Ｌ∞、ＷＭ、ＷＬ和 ｋ的数值可以从 Ｆｉｓｈｂａｓｅ网站获
取。根据ＴＨＯＲＳＯＮ等［１４］的研究，Ｌ５０可通过以下
公式计算：

Ｌ５０＝Ｌ∞ｅｘｐ（－ｋａ５０） （１）
式中：Ｌ∞为物种的渐进长度；ｋ为 ＶｏｎＢｅｒｔａｌａｎｆｆｙ
生长参数；ａ５０为初次成熟时的年龄，在 Ｆｉｓｈｂａｓｅ
网站可查得。

根据 ＨＡＬＬ等［７］的研究，可以通过以下公式

计算参数ａ和ｂ：
ａ＝ｅ１１－２．３ｌｎＬ∞ （２）

ｂ＝ｅ０．１５１３－０．９４８４ｌｎＳｍａｘ （３）
式中：Ｌ∞为物种的渐进长度；Ｓｍａｘ为最大产卵种群
生物量。

４０２
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表１　模型中１９个物种的生活史参数
Ｔａｂ．１　Ｌｉｆｅｈｉｓｔｏｒｙｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆ１９ｓｐｅｃｉｅｓｉｎｔｈｅｍｏｄｅｌ

物种

Ｓｐｅｃｉｅｓ

渐进

长度

Ｌ∞ ／ｃｍ

体质量

参数

ＷＭ

体长

关系

ＷＬ

生长

参数

ｋ／（ｔ－１）

５０％个体
成熟时

长度

Ｌ５０／ｃｍ

生产力

参数

ａ

密度

相关

参数

ｂ

大头飞鱼 Ｅｘｏｃｏｅｔｕｓｖｏｌｉｔａｎｓ ３１．５ ０．００４ ３．１２ １．０８ １４．７９１ ２１．４３５ ８０２０．０
日本鲭 Ｓｃｏｍｂｅｒｊａｐｏｎｉｃｕｓ ４１．６ ０．００８ ３．０５ ０．３０ ２０．８６６ １１．３０６ ２３７０．０
双鳍舵鲣 Ａｕｘｉｓｒｏｃｈｅｉ ４４．０ ０．０１０ ３．０６ ０．５７ ２２．２０２ ９．９３８ ２４６．０
扁舵鲣 Ａｕｘｉｓｔｈａｚａｒｄ ４９．０ ０．０１０ ３．０７ ０．９５ ２５．１９９ ７．７５９ １４８．０
斑点马鲛 Ｓｃｏｍｂｅｒｏｍｏｒｕｓｇｕｔｔａｔｕｓ ６９．６ ０．００８ ３．０１ ０．７５ ３５．４３７ ３．４６１ ６４．０
鲔鱼 Ｅｕｔｈｙｎｎｕｓａｆｆｉｎｉｓ ８１．７ ０．０１０ ３．０５ ０．６７ ４１．８０７ ２．３９４ ８３．９
鲣鱼 Ｋａｔｓｕｗｏｎｕｓｐｅｌａｍｉｓ ８２．０ ０．０１１ ３．１１ ０．５９ ４２．８５１ ２．３７４ １７８．０
青干金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓｔｏｎｇｇｏｌ １１１．０ ０．０１５ ２．９７ ０．３２ ６０．４３３ １．１８３ ２９．４
长鳍金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓａｌａｌｕｎｇａ １３４．０ ０．０１９ ２．９９ ０．１５ ７３．５４１ ０．７６７ ５．０
康氏马鲛 Ｓｃｏｍｂｅｒｏｍｏｒｕｓｃｏｍｍｅｒｓｏｎ １４６．０ ０．００７ ３．００ ０．４０ ８０．１２６ ０．６３０ ３４．２
黄鳍金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓａｌｂａｃａｒｅｓ １８３．０ ０．０１５ ３．０２ ０．４０ １０４．５３１ ０．３７７ １１．８
大眼金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓｏｂｅｓｕｓ ２０３．０ ０．０１４ ３．０２ ０．２４ １１４．１１５ ０．２９５ ７．２
帆蜥鱼 Ａｌｅｐｉｓａｕｒｕｓｆｅｒｏｘ ２１８．５ ０．００４ ３．１２ ０．７７ ４３．３７１ ０．２４９ １．５
平鳍旗鱼 Ｉｓｔｉｏｐｈｏｒｕｓｐｌａｔｙｐｔｅｒｕｓ ２４１．０ ０．００６ ３．１４ ０．１５ １３８．３５１ ０．１９９ ０．８
剑鱼 Ｘｉｐｈｉａｓｇｌａｄｉｕｓ ２５２．２ ０．００４ ３．１５ ０．１３ １４６．０９０ ０．１７９ ０．６
条纹四鳍旗鱼 Ｔｅｔｒａｐｔｕｒｕｓａｕｄａｘ ２６４．０ ０．００６ ３．１５ ０．５３ １５５．３９２ ０．１６１ ０．１
印度枪鱼 Ｉｓｔｉｏｍｐａｘｉｎｄｉｃａ ３０６．０ ０．００４ ３．１３ ０．１６ １７７．６０９ ０．１１５ ０．５
大青鲨 Ｐｒｉｏｎａｃｅｇｌａｕｃａ ３４０．０ ０．００４ ３．１０ ０．１２ ２００．５２６ ０．０９０ ０．２
蓝枪鱼 Ｍａｋａｉｒａｎｉｇｒｉｃａｎｓ ３６３．０ ０．００４ ３．１１ ０．３９ ２１０．２７２ ０．０７８ ０．２

１．１．３　物种相互作用关系参数
选取的１９个物种包括１６个印度洋金枪鱼渔

业主要捕捞及兼捕物种，３个与金枪鱼密切相关

并有摄食研究信息的物种，通过查阅文献［１５２４］、

查找相关网站（中文海洋鱼类资料库、Ｆｉｓｈｂａｓｅ）
等方法组成了相互作用关系矩阵（表２）。

表２　模型中１９个物种的摄食关系矩阵
Ｔａｂ．２　Ｆｅｅｄｉｎｇｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｍａｔｒｉｘｏｆ１９ｓｐｅｃｉｅｓｉｎｔｈｅｍｏｄｅｌ

被捕食者

Ｐｒｅｙ
捕食者 Ｐｒｅｄａｔｏｒ

１ ２ ３ ４ ５ ６ ７ ８ ９ １０ １１ １２ １３ １４ １５ １６ １７ １８ １９
１ 大头飞鱼 Ｅｘｏｃｏｅｔｕｓｖｏｌｉｔａｎｓ ０ ０ ０ ０ ０ １ １ ０ ０ ０ １ １ ０ １ １ １ １ １ １
２ 日本鲭 Ｓｃｏｍｂｅｒｊａｐｏｎｉｃｕｓ ０ ０ １ １ ０ ０ １ １ １ ０ １ １ １ １ １ １ １ １ １
３ 双鳍舵鲣 Ａｕｘｉｓｒｏｃｈｅｉ ０ ０ ０ ０ ０ １ ０ ０ ０ ０ １ ０ ０ １ ０ １ ０ １ １
４ 扁舵鲣 Ａｕｘｉｓｔｈａｚａｒｄ ０ ０ ０ ０ ０ １ ０ ０ ０ ０ １ ０ ０ １ ０ １ ０ １ １
５ 斑点马鲛 Ｓｃｏｍｂｅｒｏｍｏｒｕｓｇｕｔｔａｔｕｓ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １ ０
６ 鲔鱼 Ｅｕｔｈｙｎｎｕｓａｆｆｉｎｉｓ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １ ０ １ １ １
７ 鲣鱼 Ｋａｔｓｕｗｏｎｕｓｐｅｌａｍｉｓ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １ ０ ０ ０ １ ０ ０ １ １ １ １ １ １
８ 青干金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓｔｏｎｇｇｏｌ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １ ０ ０ １ １
９ 长鳍金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓａｌａｌｕｎｇａ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １ ０ ０ １ １
１０ 康氏马鲛 Ｓｃｏｍｂｅｒｏｍｏｒｕｓｃｏｍｍｅｒｓｏｎ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １ ０
１１ 黄鳍金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓａｌｂａｃａｒｅｓ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １ ０ １ １ １
１２ 大眼金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓｏｂｅｓｕｓ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １ ０ １ １ １
１３ 帆蜥鱼 Ａｌｅｐｉｓａｕｒｕｓｆｅｒｏｘ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １ １ １ ０ ０ ０ ０ １ ０
１４ 平鳍旗鱼 Ｉｓｔｉｏｐｈｏｒｕｓｐｌａｔｙｐｔｅｒｕｓ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０
１５ 剑鱼 Ｘｉｐｈｉａｓｇｌａｄｉｕｓ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０
１６ 条纹四鳍旗鱼 Ｔｅｔｒａｐｔｕｒｕｓａｕｄａｘ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０
１７ 印度枪鱼 Ｉｓｔｉｏｍｐａｘｉｎｄｉｃａ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０
１８ 大青鲨 Ｐｒｉｏｎａｃｅｇｌａｕｃａ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０
１９ 蓝枪鱼 Ｍａｋａｉｒａｎｉｇｒｉｃａｎｓ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０
注：１．有捕食关系；０．没有捕食关系。
Ｎｏｔｅｓ：１．Ｐｒｅｄａｔｉｏｎｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ；０．Ｎｏｐｒｅｄａｔｉｏｎｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ．

５０２
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１．２　模型的构建
１．２．１　生活史过程

ＬｅＭａＲｎｓ模型是基于体长结构的鱼类群落
模型。鱼类群落结构可以简化为物种及其体长

结构。一般来说，可以通过体质量或者体长来构

建个体大小，例如 Ｍｉｚｅｒ模型［２５］和 ＦｉｓｈＳＵＭＳ模
型［２６］。ＬｅＭａＲｎｓ模型的构建基于物种体长主要
有两个方面的考虑，一是在渔业中，通常体长数

据比体质量数据更容易获得［２７］；二是捕捞选择性

通常与体长和渔具结构有关，因此也更容易进行

模型特别是混合渔业情况下的模型参数化［３］。

ＬｅＭａＲｎｓ模型根据鱼类的体长结构构建群
落结构，把捕食行为简化为捕食者和被捕食者相

对长度的函数，同时随着鱼类个体增长，摄食情

况也跟着变化［２８］。ＬｅＭａＲｎｓ模型将包括捕捞死
亡、自然死亡和捕食死亡在内的许多生活史过程

表示为体长的函数，可以用相对较少的参数建立

模型来再现群落的动态，使该模型适用于数据有

限的渔业。

根据 ＶｏｎＢｅｒｔａｌａｎｆｆｙ生长方程，假设鱼类个
体在其一生中持续生长：

Ｌｔ，ｉ＝Ｌ∞，ｉ［１－ｅ
－ｋｉ（ｔ－ｔ０，１）］ （４）

式中：Ｌ∞，ｉ为物种 ｉ的渐进长度；ｋｉ为 Ｖｏｎ
Ｂｅｒｔａｌａｎｆｆｙ生长参数；ｔ０，ｉ为物种ｉ长度为０的理论
年龄。由于ＬｅＭａＲｎｓ模型是基于离散时间、离散
长度，所以需要对增长函数进行离散化。通过以

下方式可实现离散化，对于物种 ｉ在体长组 ｊ中
所度过的时间ｔ定义为

ｔｊ，ｉ＝
１
ｋｉ
×ｌｏｇ

Ｌ∞，ｉ－ｌｊ
Ｌ∞，ｉ－ｌｊ＋( )

１
（５）

式中：ｌｊ为体长组ｊ的下限长度；ｌｊ＋１为体长组 ｊ的
上限长度。

本研究设置为３２个体长组，个体在达到模
型定义的阈值时成熟，物种 ｉ在体长组 ｊ的成熟
个体的比例定义为

Ｍｉ，ｊ＝
１

１＋ｅ－ｋｉ（Ｌｊ－Ｌ５０）
（６）

式中：Ｌ５０为５０％个体成熟时的长度，对于所有物
种，ｋｉ默认等于１０

［９］。

繁殖是根据亲体补充量关系模型来描述的。
ＬｅＭａＲｎｓ模型中有几种不同的补充量函数，本文
根据ＨＡＬＬ等［７］的研究，选择了 Ｒｉｃｋｅｒ补充量函
数：

Ｒｉ＝αｉＳｉｅ
－βｉＳｉ （７）

式中：Ｒｉ为补充量；Ｓｉ为产卵种群生物量；αｉ为
Ｒｉｃｋｅｒ亲体补充量关系模型中的生产力参数；βｉ
为Ｒｉｃｋｅｒ亲体补充量关系模型中的密度相关参
数。

ＬｅＭａＲｎｓ模型包含３种不同类型的死亡率：
自然死亡率（Ｍ１）、捕食死亡率（Ｍ２）和捕捞死亡
率（Ｆ）。

自然死亡率（Ｍ１）是指由除了捕食和捕捞以
外的原因造成的死亡，模型中共有３种自然死亡
率函数可以选择。为了减小自然死亡率对模型

稳定性的影响，本文采用了ｃｏｎｓｔａｎｔ函数，对于所
有体长组给出了０．２的恒定死亡率。

不同种群通过捕食死亡率（Ｍ２）联系在一起，
而捕食死亡率随捕食者的数量、体型和物种偏好

而变化。体型偏好通过基于对数正态分布的偏

好函数来描述，物种偏好通过摄食关系矩阵指示

特定捕食者是否捕食给定被捕食者。体长组 ｊ的
物种ｉ对体长组 ｎ的被捕食者 ｍ的捕食死亡率
（Ｍ２）定义为

Ｍ２（ｍ，ｎ）＝∑ｉ∑ｊＩｉ，ｊＮｉ，ｊ
ｖｉ，ｊ，ｍ，ｎ

∑
ｋ
∑
ｌ
ｖｉ，ｊ，ｋ，ｌＷｋ，ｌＮｋ，ｌ＋Ｏ

（８）

式中：Ｗ、Ｎ和Ｉ分别为被捕食者ｍ在体长组ｎ和
捕食者 ｉ在体长组 ｊ的质量、丰度和食物量；ｋ、ｌ
分别为物种和体长组；“ｏ”在 ＬｅＭａＲｎｓ模型中代
表鱼类摄食中的非模型猎物物种，模型动力学对

其非常敏感，数值太小，一些被捕食物种将会灭

绝，数值太大，会导致被捕食者的死亡率太低；

ｖｉ，ｊ，ｍ，ｎ为在体长组ｊ的捕食者ｉ对在体长组ｎ的被
捕食者ｍ的相对偏好（适应性），通过以下公式定
义：

ｖｉ，ｊ，ｍ，ｎ＝ξｎ，ｊτｍ，ｉ （９）
式中：ξｎ，ｊ为体长组 ｊ的捕食者 ｉ对体长组 ｎ的被
捕食者ｍ的尺寸偏好；τｍ，ｉ为捕食者ｉ对被捕食者
ｍ的脆弱性，设置为０或者１，表示特定捕食者是
否捕食给定的被捕食者。

捕捞死亡率在 ＬｅＭａＲｎｓ模型中取决于渔具
的可捕性和捕捞努力量。在体长组 ｊ的物种 ｉ的
瞬时捕捞死亡率为

Ｆｉ，ｊ＝∑
Ｈ

ｋ＝１
Ｅｋｑｉ，ｋ（Ｌｉ） （１０）

式中：Ｅｋ为第 ｋ个渔具的捕捞努力量，ｋ＝１…Ｈ；
ｑｉ，ｋ（Ｌｊ）为体长 Ｌｊ的物种 ｉ通过渔具 ｋ的可捕性
系数。

６０２
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１．２．２　可捕性曲线
在ＬｅＭａＲｎｓ模型中有３种可捕性曲线，分别

为ｌｏｇｉｓｔｉｃ曲线、ｌｏｇ＿ｇａｕｓｓｉａｎ曲线和 ｋｎｉｆｅｅｄｇｅ曲
线。本文选择了ｌｏｇｉｓｔｉｃ曲线：

ｑ（Ｌ）＝ １
１＋ｅｘｐ［－η（Ｌ－Ｌ５０）］

（１１）

式中：η为 ｌｏｇｉｓｔｉｃ可捕性曲线斜率的陡度；Ｌ５０为
最大可捕性曲线的 ５０％ 处的长度。本文根据
ＴＨＯＲＰＥ等［１０］的研究，将η设置为０．２５。
１．２．３　生态系统指标

ＬｅＭａＲｎｓ模型是一个基于长度的模型，它包
含４个基于长度的生态系统指标，分别为大型鱼
类指数（Ｌａｒｇｅｆｉｓｈｉｎｄｉｃａｔｏｒ，ＬＦＩ）、平均最大长度
（Ｍｅａｎ ｍａｘｉｍｕｍ ｌｅｎｇｔｈ， ＭＭＬ）、典 型 长 度
（Ｔｙｐｉｃａｌｌｅｎｇｔｈ，ＴｙＬ）和长度分位数 （Ｌｅｎｇｔｈ
ｑｕａｎｔｉｌｅｓ，ＬＱ）。由于都是长度为基础的指标，本
文仅对ＬＦＩ指标和ＭＭＬ指标进行研究。

ＬＦＩ表示长度大于 ＬＬＦＩ的鱼在时间 ｔ上的生
物量占时间ｔ上的总生物量的比例，通过以下公
式表示：

ＬＦＩｔ＝
∑
ｎｓ

ｉ＝１
∑
ｎｉ

ｊ＝１
Ｎｊ，ｉ，ｔＷｊ，ｉＩ（Ｌｉ≥ＬＬＦＩ）

∑
ｎｓ

ｉ＝１
Ｂｉ，ｊ

（１２）

式中：Ｎｊ，ｉ，ｔ为体长组ｊ的物种 ｉ在时间 ｔ上的个体
数量；Ｗｊ，ｉ为物种ｉ在体长组 ｊ上的质量；Ｉ为一个
指示函数，当 Ｌｉ≥ＬＬＦＩ时为１，当 Ｌｉ＜ＬＬＦＩ时为０；
Ｂｉ，ｔ为物种 ｉ在时间 ｔ上的生物量。ＬＬＦＩ的大小设
置需要进行采样调查［２９］，由于尚未在 ＩＯＴＣ发现
相关研究，本文采用的是 ＭＭＬ平衡时的值，将
ＬＬＦＩ设置为１２０ｃｍ。

ＭＭＬ表示长度Ｌ∞的鱼在时间 ｔ上的生物量
加权平均数，由以下公式表示：

ＭＭＬｔ＝
∑
ｎｓ

ｉ＝１
Ｂｉ，ｔＬ∞

∑
ｎｓ

ｉ＝１
Ｂｉ，ｔ

（１３）

１．２．４　捕捞水平和捕捞方式
本文用捕捞努力量来表示捕捞水平，根据

ＴＨＯＲＰＥ等［１０］对可捕性的定义可知：

ｑｆ，ｓ＝
１
ｎ∑

ｎ

ｙ＝１

Ｆｆ，ｓ，ｙ
Ｅｆ，ｙ

（１４）

式中：ｑｆ，ｓ为船队ｆ对物种ｓ的平均可捕性系数；

Ｆｆ，ｓ，ｙ和Ｅｆ，ｙ分别为船队 ｆ在 ｙ年的捕捞死亡率和
捕捞努力量。假设可捕系数不变的情况下，捕捞

努力量与捕捞死亡率有如下关系：

Ｆ＝Ｅ
Ｆ２０１０—２０１９
Ｅ２０１０—２０１９

（１５）

式中：Ｅ为假设的捕捞努力量；Ｅ２０１０—２０１９为２０１０—
２０１９年平均的捕捞努力量；Ｆ２０１０—２０１９为 ２０１０—
２０１９年船队的平均捕捞死亡率（表３）。令努力

量系数Ｘ＝ Ｅ
Ｅ２０１０—２０１９

，这样就可以通过调整努力量

系数Ｘ来达到不同的捕捞水平。
本文假设印度洋金枪鱼渔业有 ４种不同的

渔船作业方式，包括延绳钓（Ｌｏｎｇｌｉｎｅ，ＬＬ）、刺网
（Ｇｉｌｌｎｅｔ，ＧＮ）、围网（Ｐｕｒｓｅｓｅｉｎｅ，ＰＳ）和其他
（Ｏｔｈｅｒ，ＯＴ），ＯＴ是针对大头飞鱼、日本鲭和帆蜥
鱼的作业方式，实际的捕捞活动是复杂多变的，

为了简化模型，使其便于研究，本文假设每一种

物种都只能被一种作业方式捕捞，根据每个物种

在２０１０—２０１９年每种作业方式的渔获量占该物
种的总渔获量的比例，选择所占比例最大的作业

方式假设为该物种唯一的作业方式（表３）。

表３　作业方式物种组合和每个组合的Ｆ２０１０—２０１９
Ｔａｂ．３　Ｏｐｅｒａｔｉｏｎｍｏｄｅｓｐｅｃｉｅｓｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ

ａｎｄＦ２０１０２０１９ｏｆｅａｃｈｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ

物种

Ｓｐｅｃｉｅｓ

作业方式

Ｏｐｅｒａｔｉｏｎ
ｍｏｄｅ

Ｆ２０１０—２０１９

大头飞鱼 Ｅｘｏｃｏｅｔｕｓｖｏｌｉｔａｎｓ ＯＴ ０．０１
日本鲭 Ｓｃｏｍｂｅｒｊａｐｏｎｉｃｕｓ ＯＴ ０．０１
双鳍舵鲣 Ａｕｘｉｓｒｏｃｈｅｉ ＬＬ ０．４８
扁舵鲣 Ａｕｘｉｓｔｈａｚａｒｄ ＬＬ ０．４８
斑点马鲛 Ｓｃｏｍｂｅｒｏｍｏｒｕｓｇｕｔｔａｔｕｓ ＧＮ ０．４８
鲔鱼 Ｅｕｔｈｙｎｎｕｓａｆｆｉｎｉｓ ＧＮ ０．４８
鲣鱼 Ｋａｔｓｕｗｏｎｕｓｐｅｌａｍｉｓ ＰＳ ０．４０
青干金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓｔｏｎｇｇｏｌ ＧＮ ０．５６
长鳍金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓａｌａｌｕｎｇａ ＬＬ ０．２７
康氏马鲛 Ｓｃｏｍｂｅｒｏｍｏｒｕｓｃｏｍｍｅｒｓｏｎ ＧＮ ０．４９
黄鳍金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓａｌｂａｃａｒｅｓ ＰＳ ０．１９
大眼金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓｏｂｅｓｕｓ ＬＬ ０．２１
帆蜥鱼 Ａｌｅｐｉｓａｕｒｕｓｆｅｒｏｘ ＯＴ ０．０１
平鳍旗鱼 Ｉｓｔｉｏｐｈｏｒｕｓｐｌａｔｙｐｔｅｒｕｓ ＧＮ ０．２８
剑鱼 Ｘｉｐｈｉａｓｇｌａｄｉｕｓ ＬＬ ０．１１
条纹四鳍旗鱼 Ｔｅｔｒａｐｔｕｒｕｓａｕｄａｘ ＬＬ ０．５４
印度枪鱼 Ｉｓｔｉｏｍｐａｘｉｎｄｉｃａ ＧＮ ０．３１
大青鲨 Ｐｒｉｏｎａｃｅｇｌａｕｃａ ＬＬ ０．２５
蓝枪鱼 Ｍａｋａｉｒａｎｉｇｒｉｃａｎｓ ＬＬ ０．２７

７０２
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１．３　模型的拟合与验证
１．３．１　模型的拟合

由公式（３）计算出的 ｂ值是一组初始值，为
使模型达到平衡状态，需要对其进行拟合。此

前，有不少研究［９，３０３１］已经在几种海洋生态系统

模型中探讨了参数不确定性。本文采用ＳＰＥＮＣＥ
等［３０］的方法，使用贝叶斯方法拟合 ＬｅＭａＲｎｓ模
型的不确定参数 ｂ。即首先利用历史匹配法［３２］

确定一组参数值作为模型运行的初始值，然后使

用马尔可夫链蒙特卡洛（ＭａｒｋｏｖＣｈａｉｎＭｏｎｔｅ
Ｃａｒｌｏ，ＭＣＭＣ）算法［３３］和并行退火法［３４］对后验分

布进行抽样，从而拟合出比较合理的ｂ值。
１．３．２　模型的验证

为获得合理的结果，初始模型应符合以下两

个标准［１０］：（１）在未捕捞的情况下运行模型，所
有物种都应该持续存在，并最终达到平衡状态；

（２）以验证标准（１）的最终平衡状态为起点，在当
前捕捞努力量（１×Ｅ２０１０—２０１９）情况下运行模型３０
ａ，评估物种的预测生物量与２０１０—２０１９年平均
生物量（Ｂ２０１０—２０１９）之比为０．５～２．０。

经验证在无捕捞的情况下运行模型５０ａ后，
１９个物种都持续存在，且最终各种群生物量都达
到了平衡状态，生态系统的相关指标也在前期波

动后达到了平衡状态，符合模型验证的第一条验

证标准。以平衡时的最终状态为起点，在当前捕

捞努力量（１×Ｅ２０１０—２０１９）的水平下模型预测３０ａ
后，各种群生物量 Ｂｉ与 Ｂ２０１０—２０１９之比均为０．５～
２．０（表４），符合模型验证的第二条验证标准。综
上所述，印度洋生态系统模型 ＬｅＭａＲｎｓ建立合
理。

１．４　模型的运行
在验证标准２的基础上，以其最终状态为起

点，采用全因子实验设计，假设４种作业方式在
１０个捕捞努力量水平［（０、０．２、０．４、０．６、０．８、
１．０、１．２、１．４、１．７、２．０）×Ｅ２０１０—２０１９］上进行捕
捞作业５０ａ，共产生１００００个捕捞情景。分析在
该捕捞情景下，生态系统指标大型鱼类指数

（ＬＦＩ）、平均最大长度（ＭＭＬ）以及种群状态、生态
系统结构的变化。

表４　模型预测生物量Ｂｉ与ＩＯＴＣ单鱼种
生物量估计值Ｂ２０１０—２０１９之比

Ｔａｂ．４　Ｒａｔｉｏｏｆｍｏｄｅｌｐｒｅｄｉｃｔｅｄｂｉｏｍａｓｓ（Ｂｉ）
ｔｏｔｈｅＩＯＴＣｓｉｎｇｌｅｓｐｅｃｉｅｓｍｏｄｅｌｄｅｒｉｖｅｄｂｉｏｍａｓｓ

ｅｓｔｉｍａｔｅｓ（Ｂ２０１０２０１９）
物种

Ｓｐｅｃｉｅｓ
Ｂｉ／Ｂ２０１０—２０１９

大头飞鱼 Ｅｘｏｃｏｅｔｕｓｖｏｌｉｔａｎｓ １．０４
日本鲭 Ｓｃｏｍｂｅｒｊａｐｏｎｉｃｕｓ ０．９２
双鳍舵鲣 Ａｕｘｉｓｒｏｃｈｅｉ １．０１
扁舵鲣 Ａｕｘｉｓｔｈａｚａｒｄ ０．９９
斑点马鲛 Ｓｃｏｍｂｅｒｏｍｏｒｕｓｇｕｔｔａｔｕｓ １．０３
鲔鱼 Ｅｕｔｈｙｎｎｕｓａｆｆｉｎｉｓ ０．９１
鲣鱼 Ｋａｔｓｕｗｏｎｕｓｐｅｌａｍｉｓ ０．９８
青干金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓｔｏｎｇｇｏｌ ０．７８
长鳍金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓａｌａｌｕｎｇａ １．０５
康氏马鲛 Ｓｃｏｍｂｅｒｏｍｏｒｕｓｃｏｍｍｅｒｓｏｎ １．０３
黄鳍金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓａｌｂａｃａｒｅｓ ０．９９
大眼金枪鱼 Ｔｈｕｎｎｕｓｏｂｅｓｕｓ １．０８
帆蜥鱼 Ａｌｅｐｉｓａｕｒｕｓｆｅｒｏｘ ０．９８
平鳍旗鱼 Ｉｓｔｉｏｐｈｏｒｕｓｐｌａｔｙｐｔｅｒｕｓ ０．９７
剑鱼 Ｘｉｐｈｉａｓｇｌａｄｉｕｓ １．０７
条纹四鳍旗鱼 Ｔｅｔｒａｐｔｕｒｕｓａｕｄａｘ ０．９０
印度枪鱼 Ｉｓｔｉｏｍｐａｘｉｎｄｉｃａ １．０６
大青鲨 Ｐｒｉｏｎａｃｅｇｌａｕｃａ ０．９０
蓝枪鱼 Ｍａｋａｉｒａｎｉｇｒｉｃａｎｓ ０．９５

２　结果

２．１　种群生物量
各物种种群生物量随着捕捞努力量增加的

变化，清楚地显示出捕捞对种群生物量的负效

应，即随着捕捞努力量的增加，种群生物量在下

降。除此之外，还可以看到种群生物量对捕捞该

种群的作业方式产生了最显著的变化，但平鳍旗

鱼、剑鱼、印度枪鱼和大青鲨的种群生物量除了

对捕捞这些种群的作业方式产生响应外，还对另

外的作业方式产生了响应（图１）。
２．２　生态系统指标

从图２可以看出，随着延绳钓捕捞努力量的
增加，ＬＦＩ指标从 ０．２９～０．３０减小到了 ０．２４～
０．２５。ＬＦＩ指标在刺网的捕捞努力量增加下先减
小后增加，在围网的捕捞努力量增加下先增加后

减小，在其他作业方式的捕捞努力量增加下略有

增加，但 ＬＦＩ指标的变化基本在０．０１内，说明这
３种作业方式对 ＬＦＩ指标的影响较小，而延绳钓
对ＬＦＩ指标的影响最大。

８０２
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图１　平鳍旗鱼、剑鱼、印度枪鱼和大青鲨在不同作业方式下的生物量变化
Ｆｉｇ．１　ＢｉｏｍａｓｓｃｈａｎｇｅｓｏｆＩｓｔｉｏｐｈｏｒｕｓｐｌａｔｙｐｔｅｒｕｓ，Ｘｉｐｈｉａｓｇｌａｄｉｕｓ，Ｉｓｔｉｏｍｐａｘｉｎｄｉｃａ

ａｎｄＰｒｉｏｎａｃｅｇｌａｕｃａｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｏｐｅｒａｔｉｏｎｍｏｄｅｓ

９０２
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图２　不同作业方式的努力量系数变化对生态系统指标ＬＦＩ的影响
Ｆｉｇ．２　ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｅｆｆｏｒｔｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｏｐｅｒａｔｉｏｎｍｏｄｅｓｏｎｅｃｏｓｙｓｔｅｍｉｎｄｉｃａｔｏｒｓＬＦＩ

　　从图３可以看出，对于 ＭＭＬ指标，随着延绳
钓捕捞努力量的增加，ＭＭＬ指标减小了 ７～８
ｃｍ；随着刺网捕捞努力量的增加，ＭＭＬ指标减小
了约２ｃｍ；随着围网捕捞努力量的增加，ＭＭＬ指
标增大了约１ｃｍ；随着其他作业方式捕捞努力量
的增加，ＭＭＬ指标增大了约１ｃｍ，所以延绳钓对
ＭＭＬ指标的影响也最大。
２．３　种群崩溃的风险

相对种群生物量是当前种群生物量与原始

种群生物量（未捕捞时）的比值，表示种群资源量

变化的程度，若相对种群生物量低于１０％，可认
定该种群处于崩溃状态［１０］。随着４种作业方式
捕捞努力量的增加，处于风险状态的种群数量为

０（图４），说明在该捕捞情景下没有种群处于崩溃
状态。

　　为了进一步观察鲣鱼、长鳍金枪鱼、黄鳍金

枪鱼和大眼金枪鱼等４种重要经济物种在捕捞
努力量增加或减小的情况下种群资源量的变化，

将相对种群生物量修改为当前种群生物量与验

证标准２的生物量（Ｂｉ）的比值。
鲣鱼、长鳍金枪鱼、黄鳍金枪鱼和大眼金枪

鱼等４种重要经济物种的相对种群生物量随捕
捞努力量变化如图５所示。在当前捕捞努力量
的两倍时（２×Ｅ２０１０—２０１９），鲣鱼、长鳍金枪鱼、黄鳍
金枪鱼和大眼金枪鱼的相对种群生物量分别为

０．６～０．７、０．６～０．７、０．７～０．８和０．６～０．７，表明
４个物种在捕捞努力量增加１倍的情况下仍处于
健康状态。相应的，当逐渐减小捕捞努力量时，

各种群的相对种群生物量都会增大。在无捕捞

的情况下，鲣鱼和长鳍金枪鱼的种群生物量增加

了１倍，黄鳍金枪鱼和大眼金枪鱼的种群生物量
分别是当前的１．４倍和１．５倍。

０１２
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图３　不同作业方式的努力量系数变化对生态系统指标ＭＭＬ的影响
Ｆｉｇ．３　ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｅｆｆｏｒｔｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｏｐｅｒａｔｉｏｎｍｏｄｅｓｏｎｅｃｏｓｙｓｔｅｍｉｎｄｉｃａｔｏｒｓＭＭＬ

图４　努力量系数增加时处于崩溃状态的种群数量
Ｆｉｇ．４　Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｎｕｍｂｅｒｉｎｃｏｌｌａｐｓｅｓｔａｔｅｗｉｔｈｔｈｅｉｎｃｒｅａｓｅｏｆｅｆｆｏｒｔｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

３　讨论

随着商业性渔业的不断发展，人类对海洋生

态系统的影响越来越大，过度捕捞已经成为比污

染、水体富营养化、酸化等对生态系统影响更大

的因素［３５］。数学模型是分析和解决生态学问题

的重要手段［３６］。本文利用金枪鱼渔业中出现的

１６个已评估物种和 ３个未评估物种，构建
ＬｅＭａＲｎｓ生态系统模型研究不同作业类型对生

态系统的影响。评价生态系统变化可用的指标

很多，由于 ＬｅＭａＲｎｓ是基于体长结构的模型，本
文仅考虑了ＬＦＩ和 ＭＭＬ两个与体长结构变化紧
密相关的指标。在１６个金枪鱼渔业涉及的主要
鱼种之外还考虑３个未评估鱼种，主要是为使模
型易于平衡，这是后续进行预测的基础。在研究

过程中，本文也尝试了增加更多的鱼种，但物种

越多，模型运行需要的时间越长。

１１２
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图５　鲣鱼、长鳍金枪鱼、黄鳍金枪鱼和大眼金枪鱼的相对种群生物量随努力量系数的变化
Ｆｉｇ．５　ＶａｒｉａｔｉｏｎｏｆｒｅｌａｔｉｖｅＳＳＢｏｆｓｋｉｐｊａｃｋｔｕｎａ，ａｌｂａｃｏｒｅ，ｙｅｌｌｏｗｆｉｎｔｕｎａａｎｄｂｉｇｅｙｅｔｕｎａｗｉｔｈｅｆｆｏｒｔｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

３．１捕捞对种群生物量的影响
本次构建的生态系统模型符合 ＴＨＯＲＰＥ

等［１０］的两个标准。还可以看出，当Ｂｉ与Ｂ２０１０—２０１９
之比越接近１时，说明构建的生态系统越接近当
前实际情况，结果的可信度就会越高。各物种的

生物量随着捕捞努力量的变化，清楚地显示出捕

捞对各种群生物量的负效应，即随着捕捞努力量

的增加，各种群生物量在下降（图１），这与其他关
于捕捞对生态系统影响的研究结果一致［３７３８］。

平鳍旗鱼、剑鱼、印度枪鱼和大青鲨等物种

的生物量除了对捕捞它们的作业方式产生响应，

还对另外的捕捞方式产生了响应（图１），这是由
于捕捞会导致物种之间的捕食关系发生变化，当

１个物种的捕食者被捕捞时，该物种所受到的捕
食压力就会下降，能更好地完成生长繁殖过程，

所以该物种的生物量则会上升。以剑鱼和大青

鲨为例，剑鱼和大青鲨的种群生物量除了受延绳

钓的影响，还受到刺网和围网的影响。结合表２

可以看到，被刺网和围网捕捞并跟剑鱼有捕食关

系的物种分别有２种（鲔鱼和青干金枪鱼）和２
种（剑鱼和黄鳍金枪鱼），被刺网和围网捕捞并跟

大青鲨有捕食关系的物种分别有４种（鲔鱼、青
干金枪鱼、康氏马鲛和平鳍旗鱼）和２种（鲣鱼和
黄鳍金枪鱼）。除延绳钓外，剑鱼受到围网的影

响较大，大青鲨受到刺网的影响较大，这可能说

明与该物种有捕食关系的物种被捕捞的越多，该

物种的种群生物量变化就会越明显。

３．２　捕捞对生态系统指标的影响
衡量指标性能的标准之一是敏感性，即区分

指标对捕捞水平变化的反应能力；另一个标准是

对捕捞反应的特异性，即与其他原因相比，该指

标的变化在多大程度上是由捕捞驱动的［３９］。ＬＦＩ
和ＭＭＬ两个指标在过往的研究中已经被证实了
在研究海洋生态系统时的实用性［９］。

在金枪鱼渔业中，延绳钓渔业捕捞的个体一

般较大，即主捕对象为中高体长组个体。作为两
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个以个体长度为基础的生态系统指标（图２和图
３），ＬＦＩ和ＭＭＬ都对延绳钓的响应较为敏感，这
说明捕捞大型鱼类的作业方式会对生态系统结

构造成更大的影响（表３），因此在渔业管理中应
更深入地了解延绳钓的作业方式，并与其他的作

业方式进行谨慎地权衡，这是实现混合渔业管理

目标的核心。ＬＦＩ和 ＭＭＬ两个指标的减小表明
生态系统中大个体鱼类的比例下降，小个体鱼类

的比例上升，这对生态系统的稳定性可能会产生

负面的影响。当然，对小个体鱼类的捕捞量减

少，也可能降低上述指数。

对于生态系统健康的监测，除了这两个指标

外，还需要从生态系统的生产力、稳定性等指标

进行综合衡量。也可以结合群落大小谱的斜

率［４０］（Ｔｈｅｓｌｏｐｅｏｆｔｈｅｃｏｍｍｕｎｉｔｙｓｉｚｅｓｐｅｃｔｒｕｍ，
ＳＳＳ）等指标进行研究，已有研究证明［９］，ＳＳＳ是最
能将捕捞引起的群落反应与捕捞水平联系起来

的指标。

３．３　种群崩溃风险
箱线图的宽度一定程度反映了数据的波动

程度。箱线图越扁，则说明数据较为集中；箱线

图越宽，则说明数据较为分散。根据图４可以看
出，在本文所设置的捕捞情景下未发现有种群处

于崩溃状态，这与 ＴＨＯＲＰＥ等［１０］构建的北海生

态系统有所不同。原因可能是生态系统本来就

很稳定，在本文的捕捞情景下不会对生态系统造

成破坏；也可能是数据的不精确或数据拟合过程

中出现了问题，导致结果存在偏差。研究还发

现，各种群的渔获量随着捕捞努力量的增加而增

加，且未出现渔获量最高的转折点。由于 １９个
物种的渔获量的图太多，且未出现渔获量最高点

等值得分析的地方，本文没有对各种群渔获量进

行展示。进一步的研究可以找到各种群的渔获

量最高点，这样可以结合多种作业方式分析出每

种作业方式的捕捞努力量为多少时，可以既不破

坏生态系统的结构又获得较多的产量。

除此之外，鲣鱼、长鳍金枪鱼、黄鳍金枪鱼和

大眼金枪鱼４种重要的经济物种的相对种群生
物量在当前捕捞努力量（１×Ｅ２０１０—２０１９）下捕捞５０
ａ后接近于１，说明捕捞前后种群的生物量变化不
大（图５），４个种群在捕捞前可能已经达到了平
衡状态；在当前捕捞努力量的两倍（２×Ｅ２０１０—２０１９）
下捕捞５０ａ后相对种群生物量仍处于较高的状

态，说明在基于本文的相关假设下两倍的捕捞努

力量水平下各种群的资源量仍处于健康状态，可

以在当前基础上适当增加捕捞努力量。当我们

减小捕捞努力量时，各种群生物量会逐渐上升，

这对一些崩溃物种的恢复具有一定的指导意义。

但是，上述结果是在基于生态系统模型的相关假

设下得出的，一些鱼种的生物学过程（如亲体补
充量关系）和渔业过程（如单渔业捕捞）的建模也

依赖于一定的假设。因此，在解读模型结果时需

要注意。

４　结论

对混合和多物种渔业管理建议的需求给生

态系统的研究工作带来了许多挑战。目前，为了

更好地为混合和多物种渔业的管理提出建议，通

常将混合和多物种渔业问题分开解决。ＬｅＭａＲｎｓ
模型实现了将渔业技术和多物种相互作用包含

在同一框架中，很好地解决了混合和多物种渔业

问题，现在正在被用于评估北海种群替代长期管

理计划的生物和经济影响［４１］。

本文基于ＬｅＭａＲｎｓ模型在北海的应用案例，
首次尝试构建了基于印度洋金枪鱼渔业１９个主
要物种的体长结构多物种生态系统模型

ＬｅＭａＲｎｓ。通过模拟研究发现：（１）捕捞对各种群
生物量产生负面效应，即随着捕捞努力量的增

加，各种群生物量在下降，捕捞还会改变物种间

的相互作用关系；（２）以个体长度为基础的 ＬＦＩ
指标和ＭＭＬ指标都对延绳钓作业的响应较为敏
感，说明延绳钓渔业对生态系统的影响最大，应

注重延绳钓与其他的作业方式之间的捕捞努力

量分配；（３）在本文所设置的捕捞情景下未发现
有种群处于崩溃状态，且４种重要的经济物种的
状态也比较健康。

除此之外，在研究过程中也发现了 ＬｅＭａＲｎｓ
模型在应用于大洋生态系统时的一些问题。大

洋性金枪鱼渔业是典型的混合渔业。分析混合

渔业中的种群状况、捕捞影响及管理方案，应解

决渔船之间的分配问题和物种之间的相互作用

问题［４２４３］。为模型简化，本文假定１个物种只能
被１种渔船作业方式捕捞，构建的捕食关系也较
为简单，仅聚焦于金枪鱼渔业涉及的鱼种，未包

括所有物种。另外，由于模型被广泛应用于北海

生态系统，而北海属于近海，相对于大洋生态系
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统而言，近海鱼类的洄游范围较小，影响较小，模

型设计之初并未将鱼类的洄游纳入考虑，所以本

文构建的是一个封闭的生态系统，没有考虑到物

种的洄游、迁徙等问题，但洄游对大洋生态系统

的影响较大，在今后的模型发展中应考虑这一

点。建议后续研究主要从以下 ３个方面完善：
（１）进一步研究如何模拟一个物种被多种作业方
式同时捕捞以及物种的洄游问题，这可能需要对

ＬｅＭａＲｎｓ模型进行结构性改进；（２）开展食物网
调查研究，在 ＬｅＭａＲｎｓ生态系统模型中，考虑囊
括更多的鱼种，同时考虑模型运行时间的权衡；

（３）考虑纳入环境因素的影响，比如大尺度环境
变化可能影响被捕食者、捕食者生物量的区域分

布，从而打破在整个区域随机捕食的假设。

参考文献：

［１］　ＦＡＯ．Ｗｈａｔｉｓｔｈｅｃｏｄｅｏｆｃｏｎｄｕｃｔｆｏｒｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅｆｉｓｈｅｒｉｅｓ

［Ｍ］．Ｒｏｍｅ，ＩＴＡ：ＦｏｏｄａｎｄＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＯｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎｏｆ

ｔｈｅＵｎｉｔｅｄＮａｔｉｏｎｓ，２００１．

［２］　程家骅，姜亚洲．捕捞对海洋鱼类群落影响的研究进展

［Ｊ］．中国水产科学，２００８，１５（２）：３５９３６６．

ＣＨＥＮＧＪＨ，ＪＩＡＮＧＹＺ．Ｍｅｔｈｏｄｓｆｏｒｅｖａｌｕａｔｉｎｇｆｉｓｈｉｎｇ

ｅｆｆｅｃｔｓｏｎｆｉｓｈｃｏｍｍｕｎｉｔｙ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｉｓｈｅｒｙＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆ

Ｃｈｉｎａ，２００８，１５（２）：３５９３６６．

［３］　ＳＰＥＮＣＥＭ Ａ，ＢＡＮＮＩＳＴＥＲ Ｈ Ｊ，ＢＡＬＬＪＥ，ｅｔａｌ．

ＬｅＭａＲｎｓ： Ａ Ｌｅｎｇｔｈｂａｓｅｄ Ｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｙ

ｎｕｍｅｒｉｃａｌｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｉｎＲ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０２０，１５（２）：

ｅ０２２７７６７．

［４］　ＬＥＷＹＰ，ＶＩＮＴＨＥＲＭ．Ａｓｔｏｃｈａｓｔｉｃａｇｅｌｅｎｇｔｈｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄ

ｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓｍｏｄｅｌａｐｐｌｉｅｄｔｏＮｏｒｔｈＳｅａｓｔｏｃｋｓ［Ｒ］．ＩＣＥＳ

ＣＭ，２００４：１３３．

［５］　ＭＵＥＴＥＲＦＪ，ＭＥＧＲＥＹＢＡ．Ｕｓｉｎｇｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓｓｕｒｐｌｕｓ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｍｏｄｅｌｓｔｏｅｓｔｉｍａｔｅｅｃｏｓｙｓｔｅｍｌｅｖｅｌｍａｘｉｍｕｍ

ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅｙｉｅｌｄｓ［Ｊ］．ＦｉｓｈｅｒｉｅｓＲｅｓｅａｒｃｈ，２００６，８１（２／

３）：１８９２０１．

［６］　ＨＥＹＭＡＮＳＪＪ，ＣＯＬＬＭ，ＬＩＮＫＪＳ，ｅｔａｌ．Ｂｅｓｔｐｒａｃｔｉｃｅｉｎ

ＥｃｏｐａｔｈｗｉｔｈＥｃｏｓｉｍｆｏｏｄｗｅｂｍｏｄｅｌｓｆｏｒｅｃｏｓｙｓｔｅｍｂａｓｅｄ

ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ［Ｊ］．ＥｃｏｌｏｇｉｃａｌＭｏｄｅｌｌｉｎｇ，２０１６，３３１：１７３

１８４．

［７］　ＨＡＬＬＳＪ，ＣＯＬＬＩＥＪＳ，ＤＵＰＬＩＳＥＡＤＥ，ｅｔａｌ．Ａｌｅｎｇｔｈ

ｂａｓｅｄｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓｍｏｄｅｌｆｏｒｅｖａｌｕａｔｉｎｇｃｏｍｍｕｎｉｔｙｒｅｓｐｏｎｓｅｓ

ｔｏｆｉｓｈｉｎｇ［Ｊ］．ＣａｎａｄｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｉｓｈｅｒｉｅｓａｎｄＡｑｕａｔｉｃ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２００６，６３（６）：１３４４１３５９．

［８］　ＲＯＣＨＥＴＭＪ，ＣＯＬＬＩＥＪＳ，ＪＥＮＮＩＮＧＳＳ，ｅｔａｌ．Ｄｏｅｓ

ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ ｆｉｓｈｉｎｇ ｃｏｎｓｅｒｖｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ？

Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓｆｒｏｍ ａｌｅｎｇｔｈｂａｓｅｄｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓｍｏｄｅｌ［Ｊ］．

ＣａｎａｄｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｉｓｈｅｒｉｅｓａｎｄＡｑｕａｔｉｃＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１１，

６８（３）：４６９４８６．

［９］　ＴＨＯＲＰＥＲＢ，ＬＥＱＵＥＳＮＥＷＪＦ，ＬＵＸＦＯＲＤＦ，ｅｔａｌ．

Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎａｎｄｍａｎａｇｅｍｅｎｔｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｏｆｕｎｃｅｒｔａｉｎｔｙｉｎａ

ｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓ ｓｉｚｅｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｆｉｓｈｉｎｇ［Ｊ］．ＭｅｔｈｏｄｓｉｎＥｃｏｌｏｇｙａｎｄ

Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１５，６（１）：４９５８．

［１０］　ＴＨＯＲＰＥＲＢ，ＤＯＬＤＥＲＰＪ，ＲＥＥＶＥＳＳ，ｅｔａｌ．Ａｓｓｅｓｓｉｎｇ

ｆｉｓｈｅｒｙａｎｄｅｃｏｌｏｇｉｃａｌｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓｏｆａｌｔｅｒｎａｔｅｍａｎａｇｅｍｅｎｔ

ｏｐｔｉｏｎｓｆｏｒｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓｆｉｓｈｅｒｉｅｓ［Ｊ］．ＩＣＥＳＪｏｕｒｎａｌｏｆＭａｒｉｎｅ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１６，７３（６）：１５０３１５１２．

［１１］　ＴＨＯＲＰＥＲＢ，ＪＥＮＮＩＮＧＳＳ，ＤＯＬＤＥＲＰＪ．Ｒｉｓｋｓａｎｄ

ｂｅｎｅｆｉｔｓｏｆｃａｔｃｈｉｎｇｐｒｅｔｔｙｇｏｏｄｙｉｅｌｄｉｎｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓｍｉｘｅｄ

ｆｉｓｈｅｒｉｅｓ［Ｊ］．ＩＣＥＳＪｏｕｒｎａｌｏｆＭａｒｉｎｅＳｃｉｅｎｃｅ，２０１７，７４

（８）：２０９７２１０６．

［１２］　ＴＨＯＲＰＥＲＢ，ＤＥＯＬＩＶＥＩＲＡＪＡＡ．Ｃｏｍｐａｒｉｎｇｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ

ｆｒａｍｅｗｏｒｋｓｆｏｒａｆｉｓｈｃｏｍｍｕｎｉｔｙＭＳＹ （ＦＣＭＳＹ）ｕｓｉｎｇ

ｍａｎａｇｅｍｅｎｔｓｔｒａｔｅｇｙｅｖａｌｕａｔｉｏｎ—ａｎｅｘａｍｐｌｅｆｒｏｍｔｈｅＮｏｒｔｈ

Ｓｅａ［Ｊ］．ＩＣＥＳＪｏｕｒｎａｌｏｆＭａｒｉｎｅＳｃｉｅｎｃｅ，２０１９，７６（４）：

８１３８２３．

［１３］　ＳＰＥＮＣＥＭＡ，ＢＬＡＮＣＨＡＲＤＪＬ，ＲＯＳＳＢＥＲＧＡＧ，ｅｔａｌ．

Ａｇｅｎｅｒａｌｆｒａｍｅｗｏｒｋｆｏｒｃｏｍｂｉｎｉｎｇｅｃｏｓｙｓｔｅｍｍｏｄｅｌｓ［Ｊ］．

ＦｉｓｈａｎｄＦｉｓｈｅｒｉｅｓ，２０１８，１９（６）：１０３１１０４２．

［１４］　ＴＨＯＲＳＯＮＪＴ，ＭＵＮＣＨＳＢ，ＣＯＰＥＪＭ，ｅｔａｌ．Ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ

ｌｉｆｅｈｉｓｔｏｒｙｐａｒａｍｅｔｅｒｓｆｏｒａｌｌｆｉｓｈｅｓｗｏｒｌｄｗｉｄｅ［Ｊ］．

ＥｃｏｌｏｇｉｃａｌＡｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ，２０１７，２７（８）：２２６２２２７６．

［１５］　林乾晗，耿?，朱江峰，等．印度洋长鳍金枪鱼 ＣＰＵＥ权重

配置对资源状态指标的影响［Ｊ］．上海海洋大学学报，

２０２２，３１（６）：１５２２１５３２．

ＬＩＮＱＨ，ＧＥＮＧＺ，ＺＨＵＪＦ，ｅｔａｌ．ＩｍｐａｃｔｏｆＣＰＵＥｉｎｄｅｘ

ｗｅｉｇｈｔｉｎｇｏｎｓｔｏｃｋｓｔａｔｕｓｉｎｄｉｃａｔｏｒｓｏｆＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎａｌｂａｃｏｒｅ

Ｔｈｕｎｎｕｓａｌａｌｕｎｇａ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，

２０２２，３１（６）：１５２２１５３２．

［１６］　许柳雄，朱国平，宋利明．印度洋中西部水域大眼金枪鱼

的食性［Ｊ］．水产学报，２００８，３２（３）：３８７３９４．

ＸＵＬＸ，ＺＨＵＧＰ，ＳＯＮＧＬＭ．Ｆｅｅｄｉｎｇｂｅｈａｖｉｏｒｏｆ

ＴｈｕｎｎｕｓｏｂｅｓｕｓｉｎｔｈｅｗｅｓｔｃｅｎｔｒａｌＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆＦｉｓｈｅｒｉｅｓｏｆＣｈｉｎａ，２００８，３２（３）：３８７３９４．

［１７］　朱国平，许柳雄，周应祺，等．印度洋中西部水域黄鳍金

枪鱼的食性及其季节性变化［Ｊ］．水产学报，２００８，３２

（５）：７２５７３２．

ＺＨＵＧＰ，ＸＵＬＸ，ＺＨＯＵＹＱ，ｅｔａｌ．Ｆｅｅｄｉｎｇｈａｂｉｔｓａｎｄ

ｉｔｓｓｅａｓｏｎａｌｖａｒｉａｔｉｏｎｓｏｆＴｈｕｎｎｕｓａｌｂａｃａｒｅｓｉｎｔｈｅｗｅｓｔｃｅｎｔｒａｌ

ＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｉｓｈｅｒｉｅｓｏｆＣｈｉｎａ，２００８，３２

（５）：７２５７３２．

［１８］　李攀，陈锦淘，朱国平，等．印度洋中南部大眼金枪鱼生

物学特性研究［Ｊ］．海洋渔业，２０１０，３２（３）：２８３２８９．

ＬＩＰ，ＣＨＥＮＪＴ，ＺＨＵＧＰ，ｅｔａｌ．Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

ｏｆｂｉｇｅｙｅｔｕｎａ（Ｔｈｕｎｎｕｓｏｂｅｓｕｓ）ｉｎｓｏｕｔｈｅｒｎａｎｄｃｅｎｔｒａｌ

ＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＦｉｓｈｅｒｉｅｓ，２０１０，３２（３）：２８３

２８９．

［１９］　李攀，许柳雄，朱国平，等．印度洋中南部长鳍金枪鱼生

物学特性的研究［Ｊ］．大连海洋大学学报，２０１０，２５（３）：

２４８２５２．

４１２



１期 李秀超，等：基于ＬｅＭａＲｎｓ模型评估印度洋金枪鱼渔业对大洋生态系统的影响

ＬＩＰ，ＸＵＬＸ，ＺＨＵＧＰ，ｅｔａｌ．Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆ

ａｌｂａｃｏｒｅＴｈｕｎｎｕｓａｌａｌｕｎｇａｉｎｔｈｅｓｏｕｔｈｅｒｎａｎｄｃｅｎｔｒａｌＩｎｄｉａｎ

Ｏｃｅａｎ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＤａｌｉａｎＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１０，２５

（３）：２４８２５２．

［２０］　耿?，朱江峰，陈彦，等．中部大西洋大青鲨胃含物组成

及其多样性研究［Ｊ］．上海海洋大学学报，２０１５，２４（１）：

１０８１１４．

ＧＥＮＧＺ，ＺＨＵＪＦ，ＣＨＥＮＹ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎａｎｄ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆｓｔｏｍａｃｈｃｏｎｔｅｎｔｏｆｂｌｕｅｓｈａｒｋ（Ｐｒｉｎａｃｅｇｌａｕｃａ）

ｉｎｔｈｅｃｅｎｔｒａｌＡｔｌａｎｔｉｃＯｃｅａｎ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎ

Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１５，２４（１）：１０８１１４．

［２１］　李欢欢．印度洋西部黄鳍金枪鱼渔业生物学研究［Ｄ］．

上海：上海海洋大学，２０１５．

ＬＩＨ Ｈ．Ｓｔｕｄｙｏｎｆｉｓｈｅｒｉｅｓｂｉｏｌｏｇｙｆｏｒｙｅｌｌｏｗｆｉｎｔｕｎａ

（Ｔｈｕｎｎｕｓａｌｂａｃａｒｅｓ）ｉｎｔｈｅＷｅｓｔｅｒｎＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎ［Ｄ］．

Ｓｈａｎｇｈａｉ：ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１５．

［２２］　郑晓春，戴小杰，朱江峰，等．太平洋中东部海域大眼金

枪鱼胃含物分析［Ｊ］．南方水产科学，２０１５，１１（１）：７５

８０．

ＺＨＥＮＧＸＣ，ＤＡＩＸＪ，ＺＨＵＪＦ，ｅｔａｌ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｎｓｔｏｍａｃｈ

ｃｏｎｔｅｎｔｏｆｂｉｇｅｙｅｔｕｎａ（Ｔｈｕｎｎｕｓｏｂｅｓｕｓ）ｉｎｔｈｅｅａｓｔｅｒｎ

ｃｅｎｔｒａｌＰａｃｉｆｉｃＯｃｅａｎ［Ｊ］．ＳｏｕｔｈＣｈｉｎａＦｉｓｈｅｒｉｅｓＳｃｉｅｎｃｅ，

２０１５，１１（１）：７５８０．

［２３］　耿?，朱江峰，戴小杰．东太平洋公海大青鲨的胃含物组

成研究［Ｊ］．南方水产科学，２０１６，１２（６）：６８７５．

ＧＥＮＧＺ，ＺＨＵＪＦ，ＤＡＩＸＪ．Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｓｔｏｍａｃｈ

ｃｏｎｔｅｎｔｏｆｂｌｕｅｓｈａｒｋ（Ｐｒｉｏｎａｃｅｇｌａｕｃａ）ｉｎｔｈｅｔｒｏｐｉｃａｌ

ｅａｓｔｅｒｎＰａｃｉｆｉｃＯｃｅａｎ［Ｊ］．ＳｏｕｔｈＣｈｉｎａＦｉｓｈｅｒｉｅｓＳｃｉｅｎｃｅ，

２０１６，１２（６）：６８７５．

［２４］　夏萌，高春霞，戴小杰，等．印度洋西南部海域大青鲨生

物学特性初步研究［Ｊ］．上海海洋大学学报，２０１７，２６

（２）：２７１２７７．

ＸＩＡＭ，ＧＡＯＣＸ，ＤＡＩＸＪ，ｅｔａｌ．Ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｙａｎａｌｙｓｉｓｏｆ

ｂｉｏｌｏｇｙｆｏｒｔｈｅｂｌｕｅｓｈａｒｋ，Ｐｒｉｏｎａｃｅｇｌａｕｃａ，ｉｎｔｈｅｓｏｕｔｈｗｅｓｔ

ＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，

２０１７，２６（２）：２７１２７７．

［２５］　ＳＣＯＴＴＦ，ＢＬＡＮＣＨＡＲＤＪＬ，ＡＮＤＥＲＳＥＮＫＨ．ｍｉｚｅｒ：ａｎ

Ｒｐａｃｋａｇｅｆｏｒｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓ，ｔｒａｉｔｂａｓｅｄａｎｄｃｏｍｍｕｎｉｔｙｓｉｚｅ

ｓｐｅｃｔｒｕｍｅｃｏｌｏｇｉｃａｌｍｏｄｅｌｌｉｎｇ［Ｊ］．ＭｅｔｈｏｄｓｉｎＥｃｏｌｏｇｙａｎｄ

Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１４，５（１０）：１１２１１１２５．

［２６］　ＳＰＥＩＲＳＤＣ，ＧＵＩＲＥＹＥＪ，ＧＵＲＮＥＹＷ ＳＣ，ｅｔａｌ．Ａ

ｌｅｎｇｔｈｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄｐａｒｔｉａｌｅｃｏｓｙｓｔｅｍｍｏｄｅｌｆｏｒｃｏｄｉｎｔｈｅＮｏｒｔｈ

Ｓｅａ［Ｊ］．ＦｉｓｈｅｒｉｅｓＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１０，１０６（３）：４７４４９４．

［２７］　ＣＯＮＮＯＲＬ，ＭＡＴＳＯＮＲ，ＫＥＬＬＹＦＬ．Ｌｅｎｇｔｈｗｅｉｇｈｔ

ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓｆｏｒｃｏｍｍｏｎｆｒｅｓｈｗａｔｅｒｆｉｓｈｓｐｅｃｉｅｓｉｎＩｒｉｓｈｌａｋｅｓ

ａｎｄｒｉｖｅｒｓ［Ｊ］．ＢｉｏｌｏｇｙａｎｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ：Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅ

ＲｏｙａｌＩｒｉｓｈＡｃａｄｅｍｙ，２０１７，１１７Ｂ（２）：６５７５．

［２８］　ＪＥＮＮＩＮＧＳＳ，ＰＩＮＮＥＧＡＲＪＫ，ＰＯＬＵＮＩＮＮＶＣ，ｅｔａｌ．

Ｗｅａｋｃｒｏｓｓｓｐｅｃｉｅｓｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓｂｅｔｗｅｅｎｂｏｄｙｓｉｚｅａｎｄ

ｔｒｏｐｈｉｃｌｅｖｅｌｂｅｌｉｅｐｏｗｅｒｆｕｌｓｉｚｅｂａｓｅｄｔｒｏｐｈｉｃｓｔｒｕｃｔｕｒｉｎｇｉｎ

ｆｉｓｈｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｎｉｍａｌＥｃｏｌｏｇｙ，２００１，７０

（６）：９３４９４４．

［２９］　ＧＲＥＥＮＳＴＲＥＥＴＳＰＲ，ＲＯＧＥＲＳＳＩ，ＲＩＣＥＪＣ，ｅｔａｌ．

ＤｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆｔｈｅＥｃｏＱＯｆｏｒｔｈｅＮｏｒｔｈＳｅａｆｉｓｈｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

［Ｊ］．ＩＣＥＳＪｏｕｒｎａｌｏｆＭａｒｉｎｅＳｃｉｅｎｃｅ，２０１１，６８（１）：１１１．

［３０］　ＳＰＥＮＣＥＭ Ａ，ＢＬＡＣＫＷＥＬＬＰＧ，ＢＬＡＮＣＨＡＲＤＪＬ．

Ｐａｒａｍｅｔｅｒｕｎｃｅｒｔａｉｎｔｙ ｏｆａ ｄｙｎａｍｉｃ ｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓ ｓｉｚｅ

ｓｐｅｃｔｒｕｍｍｏｄｅｌ［Ｊ］．ＣａｎａｄｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｉｓｈｅｒｉｅｓａｎｄ

ＡｑｕａｔｉｃＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１６，７３（４）：５８９５９７．

［３１］　ＭＡＣＫＩＮＳＯＮＳ，ＰＬＡＴＴＳＭ，ＧＡＲＣＩＡＣ，ｅｔａｌ．Ｅｖａｌｕａｔｉｎｇ

ｔｈｅｆｉｓｈｅｒｙａｎｄｅｃｏｌｏｇｉｃａｌｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅｐｒｏｐｏｓｅｄｎｏｒｔｈ

ｓｅａｍｕｌｔｉａｎｎｕａｌｐｌａｎ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１８，１３（１）：

ｅ０１９００１５．

［３２］　ＶＥＲＮＯＮＩ，ＧＯＬＤＳＴＥＩＮＭ，ＢＯＷＥＲＲ．Ｇａｌａｘｙｆｏｒｍａｔｉｏｎ：

Ｂａｙｅｓｉａｎｈｉｓｔｏｒｙｍａｔｃｈｉｎｇｆｏｒｔｈｅｏｂｓｅｒｖａｂｌｅｕｎｉｖｅｒｓｅ［Ｊ］．

ＳｔａｔｉｓｔｉｃａｌＳｃｉｅｎｃｅ，２０１４，２９（１）：８１９０．

［３３］　ＧＥＬＭＡＮＡ，ＣＡＲＬＩＮＪＢ，ＳＴＥＲＮＨＳ，ｅｔａｌ．Ｂａｙｅｓｉａｎ

ｄａｔａａｎａｌｙｓｉｓ［Ｍ］．３ｒｄｅｄ．Ｏｘｆｏｒｄ：ＴａｙｌｏｒａｎｄＦｒａｎｃｉｓ，

２０１３：１６７５．

［３４］　ＳＷＥＮＤＳＥＮＲＨ，ＷＡＮＧＪＳ．ＲｅｐｌｉｃａｍｏｎｔｅＣａｒｌｏ

ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｓｐｉｎｇｌａｓｓｅｓ［Ｊ］．ＰｈｙｓｉｃａｌＲｅｖｉｅｗＬｅｔｔｅｒｓ，

１９８６，５７（２１）：２６０７２６０９．

［３５］　ＪＡＣＫＳＯＮＪＢＣ，ＫＩＲＢＹＭＸ，ＢＥＲＧＥＲＷ Ｈ，ｅｔａｌ．

Ｈｉｓｔｏｒｉｃａｌｏｖｅｒｆｉｓｈｉｎｇａｎｄｔｈｅｒｅｃｅｎｔｃｏｌｌａｐｓｅｏｆｃｏａｓｔａｌ

ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００１，２９３（５５３０）：６２９６３７．

［３６］　李云凯，刘恩生，王辉，等．基于 Ｅｃｏｐａｔｈ模型的太湖生

态系统结构与功能分析［Ｊ］．应用生态学报，２０１４，２５

（７）：２０３３２０４０．

ＬＩＹＫ，ＬＩＵＥＳ，ＷＡＮＧＨ，ｅｔａｌ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｎｔｈｅ

ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎｏｆＬａｋｅＴａｉｈｕｂａｓｅｄｏｎ

Ｅｃｏｐａｔｈｍｏｄｅｌ［Ｊ］．ＣｈｉｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｐｐｌｉｅｄＥｃｏｌｏｇｙ，

２０１４，２５（７）：２０３３２０４０．

［３７］　陈作志，邱永松，贾晓平，等．捕捞对北部湾海洋生态系

统的影响［Ｊ］．应用生态学报，２００８，１９（７）：１６０４１６１０．

ＣＨＥＮＺＺ，ＱＩＵＹＳ，ＪＩＡＸＰ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｆｉｓｈｉｎｇｏｎ

ｔｈｅｍａｒｉｎｅｅｃｏｓｙｓｔｅｍｏｆＢｅｉｂｕＧｕｌｆ［Ｊ］．ＣｈｉｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆ

ＡｐｐｌｉｅｄＥｃｏｌｏｇｙ，２００８，１９（７）：１６０４１６１０．

［３８］　冯慧丽，朱江峰，陈彦．基于 Ｅｃｏｐａｔｈ的热带东太平洋生

态系统模型构建及其比较［Ｊ］．上海海洋大学学报，

２０１９，２８（６）：９２１９３２．

ＦＥＮＧＨＬ，ＺＨＵＪＦ，ＣＨＥＮＹ．Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎａｎｄｈｉｓｔｏｒｉｃａｌ

ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｔｈｅｅａｓｔｅｒｎｔｒｏｐｉｃａｌ

ＰａｃｉｆｉｃＯｃｅａｎｂａｓｅｄｏｎＥｃｏｐａｔｈｍｏｄｅｌ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１９，２８（６）：９２１９３２．

［３９］　ＨＯＵＬＥＪ，ＦＡＲＮＳＷＯＲＴＨ Ｋ，ＲＯＳＳＢＥＲＧ Ａ，ｅｔａｌ．

Ａｓｓｅｓｓｉｎｇｔｈｅｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙａｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙｏｆｆｉｓｈｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓｔｏｍａｎａｇｅｍｅｎｔａｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＣａｎａｄｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆ

ＦｉｓｈｅｒｉｅｓａｎｄＡｑｕａｔｉｃＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１２，６９（６）：１０６５１０７９．

［４０］　 ＳＨＩＮＹＪ，ＲＯＣＨＥＴＭＪ，ＪＥＮＮＩＮＧＳＳ，ｅｔａｌ．Ｕｓｉｎｇｓｉｚｅ

ｂａｓｅｄｉｎｄｉｃａｔｏｒｓｔｏｅｖａｌｕａｔｅｔｈｅｅｃｏｓｙｓｔｅｍｅｆｆｅｃｔｓｏｆｆｉｓｈｉｎｇ

［Ｊ］．ＩＣＥＳＪｏｕｒｎａｌｏｆＭａｒｉｎｅＳｃｉｅｎｃｅ，２００５，６２（３）：３８４

３９６．

［４１］　ＳＴＥＣＦ．ＥｖａｌｕａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｍｕｌｔｉａｎｎｕａｌｐｌａｎｆｏｒｔｈｅＮｏｒｔｈＳｅａ

ｄｅｍｅｒｓａｌｓｔｏｃｋｓ［Ｍ］．ＳＴＥＣＦ，ＩＳＰＲＡ，２０１５．

５１２



上 海 海 洋 大 学 学 报 ３２卷

［４２］　ＭＵＲＡＷＳＫＩＳＡ．Ｃａｎｗｅｍａｎａｇｅｏｕｒｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓｆｉｓｈｅｒｉｅｓ

［Ｊ］．Ｆｉｓｈｅｒｉｅｓ，１９９１，１６（５）：５１３．

［４３］　ＶＩＮＴＨＥＲＭ，ＲＥＥＶＥＳＳＡ，ＰＡＴＴＥＲＳＯＮＫＲ．Ｆｒｏｍｓｉｎｇｌｅ

ｓｐｅｃｉｅｓａｄｖｉｃｅｔｏｍｉｘｅｄｓｐｅｃｉｅｓｍａｎａｇｅｍｅｎｔ：ｔａｋｉｎｇｔｈｅｎｅｘｔ

ｓｔｅｐ［Ｊ］．ＩＣＥＳＪｏｕｒｎａｌｏｆＭａｒｉｎｅＳｃｉｅｎｃｅ，２００４，６１（８）：

１３９８１４０９．

ＩｍｐａｃｔｏｆＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎｔｕｎａｆｉｓｈｅｒｉｅｓｏｎｐｅｌａｇｉｃｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｂａｓｅｄｏｎ
ＬｅＭａＲｎｓｍｏｄｅｌ

ＬＩＸｉｕｃｈａｏ１，２，ＬＩＮＱｉｎｑｉｎ１，２，ＣＨＥＮＺｕｏｚｈｉ３，ＺＨＵＪｉａｎｇｆｅｎｇ１，２，４，５，ＺＨＡＮＧＣｈｕｎｙｕｅ１，２，３

（１．ＣｏｌｌｅｇｅｏｆＭａｒｉｎｅＳｃｉｅｎｃｅｓ，ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ；２．ＫｅｙＬａｂｏｒａｔｏｒｙｏｆＳｕｓｔａｉｎａｂｌｅ
ＥｘｐｌｏｉｔａｔｉｏｎｏｆＯｃｅａｎｉｃＦｉｓｈｅｒｉｅｓＲｅｓｏｕｒｃｅｓ，ＭｉｎｉｓｔｒｙｏｆＥｄｕｃａｔｉｏｎ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ；３．ＳｏｕｔｈＣｈｉｎａＳｅａＦｉｓｈｅｒｉｅｓ
ＲｅｓｅａｒｃｈＩｎｓｔｉｔｕｔｅ，ＣｈｉｎａＡｃａｄｅｍｙｏｆＦｉｓｈｅｒｉｅｓＳｃｉｅｎｃｅ，Ｇｕａｎｇｚｈｏｕ　５１０３００，Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ，Ｃｈｉｎａ；４．ＫｅｙＬａｂｏｒａｔｏｒｙｏｆＯｃｅａｎｉｃ
ＦｉｓｈｅｒｉｅｓＥｘｐｌｏｉｔａｔｉｏｎ，ＭｉｎｉｓｔｒｙｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅａｎｄＲｕｒａｌＡｆｆａｉｒｓ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ；５．ＮａｔｉｏｎａｌＰｅｌａｇｉｃＦｉｓｈｅｒｉｃｅｓ
ＥｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙＲｅｓｅａｒｃｈＣｅｎｔｅｒ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：Ｉｎｒｅｃｅｎｔｙｅａｒｓｆｉｓｈｅｒｉｅｓｍａｎａｇｅｍｅｎｔｈａｓｇｒａｄｕａｌｌｙｓｈｉｆｔｅｄｆｒｏｍｓｉｎｇｌｅｓｐｅｃｉｅｓｍａｎａｇｅｍｅｎｔｍｏｄｅｔｏ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｂａｓｅｄｍａｎａｇｅｍｅｎｔｍｏｄｅ．Ｄｕｅｔｏｔｈｅｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ，ｈｏｗｅｖｅｒ，ｔｈｅｅｃｏｓｙｓｔｅｍｂａｓｅｄｍａｎａｇｅｍｅｎｔｈａｓ
ｎｏｔｂｅｅｎｗｉｄｅｌｙｓｔｕｄｉｅｄａｎｄｉｍｐｌｅｍｅｎｔｅｄ．ＢａｓｅｄｏｎｐｕｂｌｉｃｄａｔａｂａｓｅｓｉｎｔｈｅＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎＴｕｎａＣｏｍｍｉｓｓｉｏｎ
（ＩＯＴＣ），Ｆｉｓｈｂａｓｅａｎｄｏｔｈｅｒｒｅｓｏｕｒｃｅｓ，ａＬｅＭａＲｎｓｅｃｏｓｙｓｔｅｍｍｏｄｅｌ（ＬｅｎｇｔｈｂａｓｅｄＭｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓａｎａｌｙｓｉｓｂｙ
ｎｕｍｅｒｉｃａｌｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｉｎＲ）ｗａｓｄｅｖｅｌｏｐｅｄｂａｓｅｄｏｎ１９ｍａｊｏｒｓｐｅｃｉｅｓｉｎｔｈｅＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎｔｕｎａｆｉｓｈｅｒｉｅｓ，ａｎｄ
ｃｈａｎｇｅｓｏｆｓｐｅｃｉｅｓａｎｄｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｆｉｓｈｉｎｇｌｅｖｅｌｓｏｆｆｏｕｒｆｉｓｈｅｒｙｔｙｐｅｓｗｅｒｅｐｒｅｄｉｃｔｅｄ．Ｔｈｅ
ｒｅｓｕｌｔｓｓｈｏｗｅｄｔｈａｔｆｉｓｈｉｎｇｗｏｕｌｄｒｅｄｕｃｅｔｈｅｓｔｏｃｋｂｉｏｍａｓｓ，ａｆｆｅｃｔｔｈｅｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐａｎｄｆｕｒｔｈｅｒ
ｌｅａｄｔｏｔｈｅｃｈａｎｇｅｓｏｆｓｔｏｃｋｂｉｏｍａｓｓｏｆｏｔｈｅｒｓｐｅｃｉｅｓ．Ｌａｒｇｅｆｉｓｈｉｎｄｉｃａｔｏｒ（ＬＦＩ）ａｎｄｍｅａｎｍａｘｉｍｕｍｌｅｎｇｔｈ
（ＭＭＬ）ａｒｅｍｏｓｔｓｅｎｓｉｔｉｖｅｔｏｌｏｎｇｌｉｎｅ，ａｎｄｔｈｅｄｅｃｒｅａｓｅｏｆｔｈｅｔｗｏｉｎｄｉｃａｔｏｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎｏｆ
ｌａｒｇｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｆｉｓｈｉｎｔｈｅｅｃｏｓｙｓｔｅｍｄｅｃｒｅａｓｅｓａｎｄｔｈｅｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎｏｆｓｍａｌｌｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｆｉｓｈｉｎｃｒｅａｓｅｓ，ｗｈｉｃｈ
ｍａｙｈａｖｅａｎｅｇａｔｉｖｅｉｍｐａｃｔｏｎｔｈｅｓｔａｂｉｌｉｔｙｏｆｔｈｅｅｃｏｓｙｓｔｅｍａｎｄｓｈｏｕｌｄｂｅｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄｉｎｆｉｓｈｅｒｙｍａｎａｇｅｍｅｎｔ．
Ｔｈｅｓｔｕｄｙｓｕｇｇｅｓｔｓｔｈａｔｆｉｓｈｉｎｇｈａｓａｎｅｇａｔｉｖｅｉｍｐａｃｔｏｎｔｈｅｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓｔｒｕｃｔｕｒｅ，ｈｏｗｅｖｅｒ，ｆｉｓｈｅｒｙｔｙｐｅ
ｉｍｐｏｓｅｄｔｈｅｉｍｐａｃｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｙｗｉｔｈｒｅｓｐｅｃｔｔｏｖａｒｉｏｕｓｓｐｅｃｉｅｓ．Ｔｈｉｓｓｈｏｕｌｄｂｅｔａｋｅｎｉｎｔｏａｃｃｏｕｎｔｗｈｅｎ
ｉｍｐｌｅｍｅｎｔｉｎｇｅｃｏｓｙｓｔｅｍｂａｓｅｄｍａｎａｇｅｍｅｎｔ．Ｕｎｄｅｒｔｈｅｓｃｅｎａｒｉｏｏｆｔｗｏｔｉｍｅｓｏｆｒｅｃｅｎｔｆｉｓｈｉｎｇｅｆｆｏｒｔ（２×
Ｅ２０１０２０１９），ｎｏｓｔｏｃｋｗａｓｐｒｅｄｉｃｔｅｄｔｏｂｅｉｎａｓｔａｔｅｏｆｃｏｌｌａｐｓｅ，ａｎｄｔｈｅｒｅｌａｔｉｖｅｓｔｏｃｋｂｉｏｍａｓｓｏｆｓｋｉｐｊａｃｋｔｕｎａ，
ａｌｂａｃｏｒｅｔｕｎａ，ｙｅｌｌｏｗｆｉｎｔｕｎａａｎｄｂｉｇｅｙｅｔｕｎａｒａｎｇｅｄ０．６－０．７，０．６－０．７，０．７－０．８ａｎｄ０．６－０．７，
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ，ｒｅｍａｉｎｅｄａｔａｒｅｌａｔｉｖｅｌｙｈｉｇｈｌｅｖｅｌ，ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇｔｈａｔｔｈｅｓｔｏｃｋｓａｒｅｉｎａｈｅａｌｔｈｙｓｔａｔｅ．Ｆｉｎａｌｌｙ，ｉｎ
ｏｒｄｅｒｔｏｂｅｔｔｅｒａｐｐｌｙｔｈｅＬｅＭａＲｎｓｍｏｄｅｌｔｏｔｈｅｐｅｌａｇｉｃｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓｙｓｔｅｍ，ｓｅｖｅｒａｌｓｕｇｇｅｓｔｉｏｎｓｗｅｒｅｍａｄｅｆｏｒ
ｆｕｒｔｈｅｒｒｅｓｅａｒｃｈ：ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｏｆｔｈｅＬｅＭａＲｎｓｍｏｄｅｌｔｏｂｅｔｔｅｒｓｕｉｔｔｈｅａｃｔｕａｌｓｉｔｕａｔｉｏｎ，ａｎｄ
ｃｏｎｄｕｃｔｉｎｇｆｏｏｄｗｅｂｓｕｒｖｅｙｓａｎｄｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｓｔｕｄｉｅｓｔｏｅｎｓｕｒｅａｃｃｕｒａｔｅｄａｔａ，ａｎｄｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｉｎｇｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｆａｃｔｏｒｓ，ｅｔｃ．
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：ＬｅＭａＲｎｓｍｏｄｅｌ；ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ；ｓｉｚｅｓｔｒｕｃｔｕｒｅ；ｔｕｎａｆｉｓｈｅｒｙ；ＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎ

６１２


