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大型年长鱼类对海洋生态系统生物资源养护的作用
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摘要：随着人口增长和渔业资源需求的上升，人类沿着食物网营养级自上向下捕捞渔业资源的趋势仍在持续，导致海洋生物多

样性丧失及其生态功能与服务价值迅速下降。 由捕捞活动造成的渔业诱导进化进一步导致鱼类资源小型化已受到国内外学者

的广泛关注。 从大型年长鱼类这一独特视角出发，综述了大型年长鱼类在种群繁衍过程中的作用，其具备巨大的繁殖能量输

出、丰富的亲本繁殖经验以及强大的年龄组繁殖力贡献，更有利于种群的延续；大型年长鱼类对于初次性成熟亲鱼生殖洄游具

有一定的引领作用，并在季节性集群繁殖过程中占据主导地位，可通过抑制小个体同类繁殖维护种群结构的稳定；大型年长鱼

类在生态系统中更是占据了较高营养级和广阔的生态位宽度，面对生态环境的改变，具有更强的适应调控能力；大型年长鱼类

在种群基因交流过程中亦起到十分关键的作用。 保护大型年长鱼类更有利于鱼类种群的快速恢复，这为生物资源养护和渔业

管理政策制定方面提供了一定的参考。
关键词：大型年长鱼类；渔业诱导进化；种群繁殖力；物种多样性；生物资源养护
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人类对于海洋渔业资源的过度捕捞历史悠久。 随着人口增长和渔业资源需求的上升，沿着食物网营养

级自上向下捕捞渔业资源的趋势不断加强［１］，引发一系列的级联反应，导致海洋生物多样性及其关联的生态

功能与服务价值下降［２］。 越来越多的证据表明，过度捕捞除了导致被捕捞种群数量的下降外，破坏式的捕捞

方式还导致其关键生境退化［３⁃４］。 二者的协同效应与全球环境变化的耦合进一步加快了海洋经济种群的崩

溃，最终导致被捕捞物种逐步从局地灭绝、生态灭绝一直到完全灭绝。 这在一定程度上助推了第六次物种大

灭绝［５］。
从农业时代开始，人类偏好捕捞海洋大型物种，加速导致了蓝鲸（Ｂａｌａｅｎｏｐｔｅｒａ ｍｕｓｃｕｌｕｓ）、仓门鳐（Ｒａｊａ

ｌａｅｖｉｓ）等众多大型物种灭绝或濒危，其中很多种类早在现代生态研究（２０ 世纪 ５０ 年代）之前就已灭绝，例如

斯特拉海牛（Ｓｔｅｌｌｅｒ′ｓ ｓｅａ ｃｏｗ）于 １７４１ 年被发现后仅仅 ２７ 年就灭绝了［６⁃８］。 鱼类作为渔业资源重要的物种组

成，占有最大的有效份额（优质蛋白供给服务） ［９⁃１１］。 随着渔业技术发展，现代化捕捞方式加大了对大型海洋

鱼类的捕捞强度。 成年大西洋鳕鱼（Ｇａｄｕｓ ｍｏｒｈｕａ）每年自然死亡率是 １０％—２０％左右，而每年因捕捞导致的

死亡率为 ５０％左右甚至更高［１２］。 虽然关于过度捕捞是否会导致鱼类种群灭绝还具有争议，但是目前世界各

国主要经济鱼类呈现资源衰退是不争的事实［１３］。
过度捕捞导致大型年长鱼类死亡率居高不下，而渔业捕捞诱导鱼类自然种群快速小型化亦会导致大型鱼

类数量日益减少［１４］。 人类捕捞活动的非随机性导致目标种群的自然进化方向发生改变，具体可表现为捕捞

选择压力下鱼类表型快速转变，这种现象被称为渔业诱导进化，该表型转变主要与鱼类生活史和繁殖相

关［１５］。 在高捕捞死亡率条件下，鱼类更倾向于小型早熟个体繁殖，这样可以在较短时间内将基因传给下一

代［１６］。 因此，渔业诱导进化对鱼类的影响主要体现为个体小型化、过早性成熟且繁殖力低下［１７］，是经济鱼类

表型进化以及普遍小型化的诱因之一［１８］，不利于种群结构稳定［１９］。 此外，全球变暖导致水生生态系统的三

个普遍生态反应，其中就包括多种类物种（含鱼类）的小型化［２０⁃２１］。 众多不利因素的协同作用，加快了大型年

长鱼类的消失。
本文通过分析大型年长鱼类在种群和生态系统中的主要功能，提出将保护大型年长鱼类作为鱼类资源修

复的关键一环，以期为渔业资源恢复和渔业经济可持续发展提供创新思路。

１　 大型年长鱼类在种群中的繁衍作用

大型年长鱼类的名称因物种而异，毕竟某些石斑鱼类能活 ２００ 年，但很少有鲱鱼能活 １０ 年以上。 早在 ９０
年代，就有学者指出“ｌａｒｇｅｒ ／ ｏｌｄｅｒ”鱼类对于种群补充至关重［２２⁃２３］，Ｆｉｅｌｄ 等［２４］ 和 Ｈｉｘｏｎ 等［２５］ 进而提出了“Ｂｉｇ
Ｏｌｄ Ｆａｔ Ｆｅｃｕｎｄ Ｆｅｍａｌｅ Ｆｉｓｈ （ＢＯＦＦＦＦ）”假说，探讨大型年长雌鱼在鱼类种群（尤其是长寿鱼类种群）中的关键

作用。 本文中大型年长鱼类主要是指生命史周期中处于鼎盛时期的鱼类，体型或繁殖力在其种群中占据明显

优势。
除了一次性产卵鱼类和其他短寿命的小型鱼类外，大部分经济鱼类都属于多次产卵鱼类。 渔业理论学家

曾认为多次产卵性鱼类的繁殖力与亲鱼体积呈线性关系，而资源生物学家则认为，这一理论远远低估了大型

鱼类的繁殖能力。 Ｂａｒｎｅｃｈｅ 等［２６］通过分析 ３４２ 种海洋鱼类，发现 ７９．１％的鱼类繁殖能量输出（卵数量×卵体

积×卵能量）随着雌鱼体重增加而超比例增加，幂指数可高达 １．３３。 Ｂｏｈｎｓａｃｋ［２７］研究发现一尾成熟的体重 １２．
５ ｋｇ（体长 ６１ ｃｍ）美国红鱼（Ｌｕｔｊａｎｕｓ ｃａｍｐｅｃｈａｎｕｓ）怀卵量为 ９３０ 万粒，相当于 ２１２ 尾 １．１ ｋｇ（体长 ４２ ｃｍ）小个

体的总怀卵量。 Ｂｏｂｋｏ 等［２８］发现，鱼类繁殖力会随年龄呈跨越式增长，如 １６ 龄黑晴平鲉（Ｓｅｂａｓｔｅｓ ｍｅｌａｎｏｐｓ）
相对产卵量为 ５４９ 粒 ／ ｇ，与 ６ 龄的 ３７４ 粒 ／ ｇ 对比鲜明。 Ｓｏｎｇ 等［２９］ 实验发现海洋模式生物海水青鳉（Ｏｒｙｚｉａｓ
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ｍｅｌａｓｔｉｇｍａ）成熟亲鱼的产卵量是初次性成熟亲鱼的 ２５ 倍。
学者们还发现大型年长鱼类拥有足够丰富的亲本繁殖经验，针对不同环境条件可通过调节产卵季节、产

卵期长短、产卵数量和卵径大小来提高幼鱼质量和存活率［３０⁃３２］。 用于投入到后代的能量亦随亲鱼个体大小

而变化，体型较大的亲鱼在繁殖过程中投入了更多的能量，初孵仔鱼的油球更大或体长更长，成活率相对更

高。 Ｂｅｒｋｅｌｅｙ［３３］选择 ５—１７ 龄黑晴平鲉亲鱼作为实验对象，发现大龄亲鱼所产仔鱼的生长速度和饥饿耐受力

都远远高于年轻亲鱼所产的仔鱼。 在养殖鱼类中，类似现象也很多，３ 龄虹鳟的卵质和发眼卵存活率都大大

高于 ２ 龄亲鱼；连续产卵的欧洲鲈（Ｄｉｃｅｎｔｒａｒｃｈｕｓ ｌａｂｒａｘ） ［３４］、鳕鱼［３５⁃３６］ 的卵质和孵化率也随亲鱼年龄增长持

续提高，这种母源补充效应意味着大型年长亲鱼的后代具有更强的存活能力。
已有研究指出鱼类种群潜在繁殖力的传统评估方法没有考虑种群年龄结构因素，而是将补充群体（初次

达到性成熟的群体）和剩余群体（重复性成熟的群体）的繁殖力同等计算，此类方法很可能大大高估了种群繁

殖力，而低估了大型年长鱼类年龄组的贡献值［３０］。 例如，许氏平鲉的补充群体在繁殖过程中往往会有难产死

亡、流产等现象，所产仔鱼死亡率高、活力差。 Ｈｉｘｏｎ 等［２５］研究指出，鱼类的剩余群体会积极参与每一个繁殖

季节，而补充群体很可能会错过。 Ｍａｒｓｈａｌｌ 等［３７］和 Ｌａｍｂｅｒｔ 等［３８］通过分析也发现，具有繁殖能力的生物量并

不与种群潜在繁殖力成正比，大型年长鱼类年龄组的繁殖力贡献相对更大。 Ｍｅｈａｕｌｔ 等［３１］ 亦提出，相对于产

卵生物量，总产卵量是更适用于种群潜在繁殖力评估的指标，后者同时考虑了亲鱼体型大小与种群年龄结构

组成。

２　 大型年长鱼类在种群中的主导作用

从物种认知学的角度来看，种群中大个体年长同类的缺失会影响到群体中其余个体行为。 大型年长鱼类

积累的认知和经验会有效地传递给后代或者年轻的同类，例如很多鱼类具有生殖洄游的特点，初次性成熟的

亲鱼可跟随更有经验的年长亲鱼学习洄游路线到达产卵场进行群体的繁殖。 人为捕捞去除大个体则会扰乱

鱼类生殖洄游过程，不利于特定种群的繁衍和补充［３９］。
大型年长鱼类在季节性繁殖过程中具备主导地位。 例如，豹纹喙鲈（Ｍｙｃｔｅｒｏｐｅｒｃａ ｒｏｓａｃｅａ）在进行集群产

卵繁殖过程中，都是由大型个体引领带动，小型个体跟随。 体型较大的雄性豹纹喙鲈（＞５０ ｃｍ）只与大小相等

或较大的雌性交配并产卵，此种选择性交配行为，更利于种群的稳定补充［４０］。 另一种具有多种繁殖策略的单

鳍多线鱼（Ｐｌｅｕｒｏｇｒａｍｍｕｓ ｍｏｎｏｐｔｅｒｙｇｉｕｓ），其大型成熟的雄性具有十分鲜明的婚姻色（基于胡萝卜素）用于吸

引雌性，并通过建立巢穴、保卫领地，垄断与雌性的交配机会，同时为后期胚胎孵化提供一个安全环境。 婚姻

色的产生与维持、巢穴的建立与保护能力是大型成熟雄性多线鱼的品质和社会地位象征，不容易被模仿，而较

小体型的多线鱼由于同时缺乏上述能力，只能采取偷袭或寄生的繁殖策略［４１］。 由此可见，大型年长鱼类是某

些鱼类种群（尤其是筑巢鱼类）集群繁殖过程的“启动因子”，无论种群内部的繁殖策略多复杂，均是基于具有

筑巢能力的大型年长鱼类基础之上。 有证据表明，尽管体长并非是决定鱼类具有此类能力的唯一因素，但体

长、年龄以及健康度确实是最关键的影响要素［４２⁃４３］。
大型年长鱼类还会抑制同类小个体的繁殖，这一点在具有社会性的鱼群中达到极限。 由单一或几个雄

（雌）性带领一群雌（雄）鱼进行种群繁殖的案例在海洋鱼类中较为常见［４４］。 进入繁殖季节后，若大型个体缺

失，次级大个体鱼类会快速变为大型个体来完成种群繁殖［４５］，以此通过迭代作用（鱼类的代时较短），导致个

体提前繁殖，进而整个种群小型化趋势加剧。 而对雌雄同体鱼类来说，特殊进化的繁殖习性使得大型年长鱼

类的种群内作用被放大。 以先雌后雄类型的石斑鱼为例，经过几次繁殖季节，大型雌性个体才会自然性逆转

为雄性，这是保证种群雌雄比例稳定、维持种群自然补充的重要机制。 现如今，人类利用石斑鱼聚集性群体繁

殖这一特点，进一步加快了选择性捕捞速度，使得全世界石斑鱼产业岌岌可危［４６］。
大型年长鱼类对于维护种群结构稳定亦起到一定的主导作用［３０，３３］。 鱼类种群自身就是一个系统构成，

具有明显的阈值效应。 大型年长鱼类保证种群结构稳定的同时，还有利于保障后代的存活。 例如，大型成年
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鳕鱼可以有效控制其幼鱼的潜在掠食者和竞争者数量，但当这些大型年长鱼类变得稀缺时，这种控制就消

失了［４７］。

３　 大型年长鱼类在生态系统中的特殊功能

鱼类发育属于典型的变态发育，在早期发育过程中要经历一次变态过程，且随着体型与年龄的增长，其生

态习性也会发生转变［４８］。 以鱼类食性变化为例，典型肉食性鱼类的食物变化史为：浮游动植物（仔鱼期）⁃桡
足类、枝角类（稚鱼期）⁃小型虾蟹类（幼鱼阶段）⁃小型鱼类或贝类等（成鱼阶段）。 随体型和年龄增长，鱼类摄

食的营养级逐渐升高。 大型年长鱼类可以更好地通过食物链下行作用来调整生态系统中其他物种种群结构、
食物网构成以及相关生态过程。

大型年长鱼类对于所处生态系统具有更强的适应调控能力。 例如，研究发现不同季节的鱼卵数量与水体

环境中浮游动物丰度高度契合［４９］，亲鱼所产鱼卵大小亦会发生变化［５０］。 Ｔｒｉｐｐｅｌ［３５］研究发现，大西洋鳕鱼（Ｇ．
ｍｏｒｈｕａ）所产鱼卵卵径具有季节变化性，相比 １ 月份和 ２ 月份，当进入浮游动物无节幼体等饵料充足的 ３ 月份

时，大西洋鳕鱼会减小卵径大小、增加鱼卵数量。 这是鱼类为保证后代高存活率而进行的适应性调整，同时亦

是鱼类为了生态系统稳定而发挥的调控作用。 相较于小型或初次性成熟的鱼类，只有经历过多次繁殖过程的

大型年长鱼类，才能具备此类经验与能力。
大型年长鱼类还在某些典型生态系统中发挥着独特作用。 尤其是珊瑚礁生态系统中的鱼类功能群，后者

在前者的发育过程中扮演着十分重要的角色 （生物侵蚀、沉积物的产生和运输），而该角色功能高度依赖于摄

食方式和体型大小［５１］。 例如，加勒比海域珊瑚礁系统中两种鹦嘴鱼科的王后鹦嘴鱼（Ｓｃａｒｕｓ ｖｅｔｕｌａ）和绿鹦鲷

（Ｓｐａｒｉｓｏｍａ ｖｉｒｉｄｅ）随年龄增长，对于维持珊瑚礁正常生长的生态作用会越发明显，大个体鱼类平均每年可移

除 ７ ｋｇ 珊瑚礁，而小个体的作用可以忽略［５２］。 且只有体长超过 ２０ ｃｍ 的鹦嘴鱼才具有足够长的嘴（颌部）来
对珊瑚基质（而非珊瑚表面）进行干预，这是维持珊瑚礁物理生境、保护珊瑚礁正常发育的必要条件之一［５１］。

４　 大型年长鱼类更有利于物种多样性的维持

物种水平的多样性是生物多样性的核心基础。 一个物种的活动范围与它的体型大小有关，体型较大的物

种比体型较小的物种活动范围更广［５３⁃５４］。 同一物种的鱼类（也包括其他海洋生物）在自然界存在多个地理种

群，它们之间的联系构成了集合种群，这也是鱼类种群扩散和资源自我补充的机制之一。 不同种群之间的基

因交流或基因连通性对于维持该鱼类物种水平上的生物多样性具有重要的作用，有助于鱼类抵抗各种不同程

度的干扰，维持较高的地理种群弹性［５５⁃５７］。
诸多大洋性鱼类会同时存在坐地种群和迁徙种群［５８⁃５９］，其中迁徙种群负责不同地理种群之间的基因交

流，这一角色是由大型或者年长鱼类来充当。 面对不利环境，存在抗性耐受基因的个体，尤其是大型年长鱼类

的持续存在意味着种群恢复率可能更高，而这样的适应性基因可以存在于长期的遗传变异中，尤其是在较大

规模的有效种群中更有可能出现。 反之，则可能导致局地灭绝，甚至是生态灭绝。
年长鱼类通过食性转变拓展生态位空间的能力相对更强，提高自身生存能力和抵抗力的同时增加了种内

或种间的基因交流［６０］。 例如：较年长的南非无须鳕（Ｍｅｒｌｕｃｃｉｕｓ ｃａｐｅｎｓｉｓｉ）会占据更深的水域，从而与南非深水

无须鳕（Ｍｅｒｌｕｃｃｉｕｓ ｐａｒａｄｏｘｕｓ）的空间分布发生重叠［６１］；类似的还有六线鱼科中的大泷六线鱼和斑头鱼，二者

的营养生态位、空间生态位亦有重叠［６２⁃６３］。 这为鱼类种间杂交提供了可能性［６４］。
此外，大型年长鱼类本身就是鱼类种群稳定的组成部分，能够有效维持鱼类种群和群落生物的生活史多

样性、生产力稳定性，在应对短暂的不利环境波动时，起到重要的缓冲和过滤作用，这对于维持种群稳定意义

重大，同样也是生态化渔业管理应当关注的核心问题［６５］。

５　 结语

在全球变暖等环境问题日益凸显、大型海洋脊椎动物快速消失的今天［６６］，世界渔业资源能否持续［６７］，尚

５３４７　 １８ 期 　 　 　 于道德　 等：大型年长鱼类对海洋生态系统生物资源养护的作用 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

存的渔业资源和重要的海洋生态环境能否得到有效保护是各国学者普遍关心的问题［６８］。 人类上千年的“大
型全球海洋捕捞实验”即使终止，其引发的渔业诱导进化作用仍然会持续一段时间，这是海洋生态系统阈值

效应和延迟效应的结果。 在特定海域保护或投放大型或年长鱼类来快速恢复鱼类资源的策略［３９］，在自然保

护区中起到了关键作用，能够减缓由渔业捕捞引起的鱼类小型化进程［６９］。
然而，实际情况远非如此简单［７０］。 除了渔业诱导进化外，其他环境因素，如全球变暖、海洋酸化、缺氧胁

迫等诸多气候改变的诱导进化作用亦在持续［７１］。 Ｂａｒｎｅｃｈｅ 等［２６］提出，鱼类体型大小会随着全球水温增高而

减小。 据估计，地中海区域海面温度每升高 １．５℃，鱼类体长会减少约 １５％，这将导致大西洋鲭鱼（Ｓｃｏｍｂｅｒ
ｓｃｏｍｂｒｕｓ）的个体平均繁殖力降低 ５０％［２６，７２］。 鱼类栖息地、产卵场、生物扩散通道等变迁［７３］，食物网结构缺

失，共生关系解偶联等诸多问题的耦合作用，进一步加剧了渔业资源的衰退［７１］。 如北海鳕鱼种群补充失败源

于产卵场水温长期变化改变了桡足类种群结构，从而导致仔鱼无法得到充足的饵料保障而大量死亡。 又如鳗

鲡资源量衰退与厄尔尼诺影响黑潮水系密切相关［７４］。 可见，鱼类种群有效补充过程、驱动机理及其对环境变

化的响应机制等问题均会影响到鱼类资源恢复的最终成效［７５］。
人类为经济社会发展牺牲生态环境所付出的惨痛代价比比皆是，渔业资源衰退仅仅是其中一例。 ２０２０

年新冠肺炎席卷全球，人们更应当深刻思考地球生命共同体。 无论我们的认知如何，未来走向何处，坚信生态

学家 Ａｌｄｏ Ｌｅｏｐｏｌｄ 的这句话“当事物倾向于保持生物群落的完整性、稳定性和美感时，它就是对的，反之则是

错的”。
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