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摘要: 近年来全球生物多样性受到严重威胁, 生物多样性与生态系统功能关系(BEF)已经成为多样性保护关注的重

点。以往针对海洋生态系的 BEF 研究忽视了不同营养级间的相互作用及其对多样性的异质化响应。本研究基于

2013—2023 年海州湾秋季底拖网调查数据, 结合物种分布模型和结构方程模型(SEM), 分析了海州湾渔业生物群

落中不同营养级(根据食性划分为高、中、低 3 级)生物量与物种多样性的时空分布特征, 探究了环境因子、物种多

样性(丰富度与均匀度)与不同营养级生物量之间的关系。结果显示, 海州湾各个营养级的生物量均呈现显著的年际

波动, 且空间分布模式存在明显差异; 物种丰富度的年际波动较大, 而均匀度随时间的变化较为平缓。物种多样性

对不同营养级生物量的影响存在差异, 其中丰富度与中营养级生物量呈显著正相关关系, 而均匀度与中、高营养级

生物量呈负相关, 表明生态位互补效应和选择效应在不同营养级中作用效果不同。不同营养级之间存在显著关联, 

环境因子通过直接和间接途径影响生物量, 主要表现为: 底温与高营养级生物量、盐度与低营养级生物量之间存在

显著正相关关系, 其余环境因子与生物量之间均为负相关关系。本研究揭示了生物多样性对群落不同营养级的差

异化影响, 强调在探究海洋生态系统 BEF 关系时应考虑生态系统的营养结构, 为海州湾生物多样性保护和多营养

级协同管理提供了理论支撑。 
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生物多样性是生态学研究以及生物保护中的

重要概念, 在调节和支撑生态系统功能和服务方

面发挥着重要作用[1]。近年来, 过度捕捞、栖息地

破坏及气候变化等多重压力导致海洋和沿海生态

系统发生严重衰退, 生物多样性下降[2-4], 威胁着

生态系统的稳定性和资源可持续性。理解生物多

样性的变化规律及其造成的影响是维持和恢复生

态系统健康的关键, 因此生物多样性与生态系统

功能(biodiversity and ecosystem functioning, BEF)

关系已经成为生物多样性研究所关注的焦点和前

沿问题[5]。 

目前对于海洋生态系统中 BEF 关系的研究相

对较少, 且多聚焦于特定类群的多样性效应[6-7]。

有研究深入探究了物种多样性、功能多样性等与

生态系统的生产功能(如生物量和生产力)间的关

系 [8-9], 证实了海洋生态系统中生物多样性可通

过互补效应等途径维持其生态功能[10-11]。但需要

注意的是, 海洋生物群落通常由多个营养级组成, 

不同营养级间的相互作用可能导致其对生态系统

功能的贡献呈现互补或拮抗效应 [5,12], 与陆地生

态系统研究中关注单一类群的情况有所不同。因

此, 海洋生物群落生产功能的变化规律可能较为

复杂, 对生物多样性的响应关系并不一致。此外, 

不同营养级的生物量水平差异较大[13], 在评估群
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落总体生产力时中高营养级的贡献往往较低; 同

时低营养级渔业物种在常规拖网调查中由于网具

选择性的原因, 往往代表性不足。这些因素都可

能导致在海洋生态系统中 BEF 关系研究的结论出

现偏差。 

本研究以海州湾及其邻近海域为研究区域 , 

根据 2013—2023 年秋季在海州湾及其邻近海域

进行的底拖网调查, 将渔业生物划分为低、中、高

3 个营养级, 应用结构方程模型(structural equation 

model, SEM)解析了该区域渔业生物群落的物种

多样性与各营养级生物量以及环境因素之间的关

系, 探究群落中不同营养级物种对生物多样性的

异质性响应。本研究旨在阐明物种丰富度和物种

均匀度对各营养级生物量影响的差异, 深入解析

海洋生态系统中的 BEF 关系, 为海洋生物多样性

保护与渔业资源管理策略的制定提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  数据来源 

海州湾位于江苏与山东交界, 属于开放型海

湾, 生物资源丰富, 曾是我国八大渔场之一。近年

来由于过度捕捞、栖息地破坏等人为活动, 海州

湾资源衰退严重, 生物多样性丧失, 群落结构组

成也随之改变[14-15]。本研究于 2013—2023 年秋季

在海州湾及其邻近海域开展了底拖网调查, 收集

了生物多样性以及生物量数据。调查采用分层随

机抽样设计, 根据水深、纬度方向等将调查海域

分为 A、B、C、D、E 等 5 个区域, 在每个区域

内按比例随机设置调查站位, 每航次随机调查 18

个站位（图 1）。 

本研究使用底拖网开展调查, 其作业船功率

为 220 kW, 拖速为 2～3 n mile/h, 每站拖网时间

约为 1 h。拖网时网口水平扩张宽度约为 25 m, 所

使用网具网囊网目约为 17 mm。样品的采集与处

理均按照《海洋调查规范 第 6 部分: 海洋生物调

查》(GB/T 12763.6— 2007)[16]进行。在实验室内

进行分类鉴定, 选取鱼类、头足类、虾蟹类等主

要渔业生物进行分析。由于在实际调查中各站位

作业存在一定差异, 在数据分析前对原始调查数

据进行标准化处理, 将所有渔获物的质量转化成

拖网时间 1 h、拖速 2.0 n mile/h的标准化生物量[17], 

根据物种的游泳能力不同将中上层鱼类的可捕系

数取 0.3, 近底层鱼类、枪乌贼类、和虾类取 0.7, 

底层鱼类、蛸类、蟹类等取 1[18], 并根据扫海面

积法换算为资源密度(t/km2)。 
 

 
 

图 1  海州湾调查区域 

Fig. 1  Sampling areas in Haizhou Bay 
 

1.2  指标计算 

本研究以生物量作为生态系统生产功能的指

标[8], 为计算不同营养级的生物量, 按照食性的不

同将捕获的 153 种渔业生物划分为不同营养级[19-21], 

鱼 类 数 据 来 源 于 fishbase 数 据 库 (https:// 

www.fishbase.se/)。其中, 营养级(LV)接近 2 作为

低营养级(1.5<LV<2.5), 主要包括蓝圆鲹、方氏云

鳚、玉筋鱼、脊尾白虾、中国毛虾等浮游生物食

性以及植食性物种; 营养级接近 3 作为中营养级

(2.5≤LV<3.5), 主要包括鲐、鳀、小黄鱼、银鲳、

长蛸、鹰爪虾等底栖生物食性以及浮游和底栖动

物食性物种; 营养级接近 4 作为高营养级(3.5≤

LV<4.5), 主要包括星康吉鳗、蓝点马鲛、三疣梭

子蟹、带鱼等底栖生物和游泳动物食性以及游泳

动物食性物种; 无 LV≥4.5 的物种。分别计算各营

养级生物量, 探究物种多样性与各营养级生物量

之间的关系。需注意的是, 由于调查所用的拖网渔

具具有一定选择性, 很多低营养级生物如浮游动

物以及底栖贝类等未计入, 因此低营养级生物量

仅表示相对值, 不能与其他营养级数据比较。 

本研究选取物种丰富度与物种均匀度来表
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示物种多样性, 其中物种丰富度 S 用每个站位物

种数目的多少来表示, 均匀度用 Pielou 指数(J′)
计算, 即 
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式中, S 为种类数; H'表示香农威纳指数; pi 为第 i
种渔获物的质量占总渔获质量的比例。 

收集相关环境数据用于评估非生物因素所造

成的影响。考虑到调查采用底拖网, 因此选取了

渔获调查月份的平均海水底层温度(SBT)、海水底

层盐度(SS)、pH、叶绿素 a 的浓度(Chl a)。环境

数 据 来 源 于 哥 白 尼 海 洋 环 境 监 测 服 务 网 站

(https://marine.copernicus.eu/)。 

1.3  物种分布模型 

本研究使用物种分布模型来探究海州湾及其

邻近海域各营养级渔业生物及其多样性的时空分

布。物种分布模型基于生态位理论, 利用物种分

布数据和影响其分布的生态因子(主要是环境因

子)数据建模, 用于评估生物对于环境的偏好和预

测物种适宜生境[22-23]。本研究使用 sdmTMB 模型

研究物种分布[24], 该模型是一种广义线性混合效

应模型, 能够处理复杂的空间自相关结构, 具有

高效的模型拟合和灵活的模型配置。一般来说 , 

sdmTMB 模型可以包含固定效应、空间随机效应、

时变系数、空间变化系数和时空随机效应等, 并

且可以灵活地建立复杂的时空模型[25], 其中空间

随机效应用于反映协变量无法解释的空间相关性, 

时空随机效应用于反映响应变量的时间趋势、空

间结构和其他随机过程。 

在模型构建过程中, 将各营养级生物量以及

多样性指数作为响应变量, 模型中的误差采用高

斯分布 , 本研究假设生物量服从对数正态分布 , 

采用对数转换, 多样性指数不进行转换。选择年

份和经纬度作为时空变量, 构建时空随机效应模

型, 其中设置时空随机效应的结构为一阶自回归

(AR1)过程 , 反映时间上的自相关性 ; 将渔业调

查数据中调查站位的纬度和经度转换为通用横轴

墨卡托网格系统, 创建空间网格以应用随机偏微

分方程(SPDE)方法进行模型求解。 

采用 R 语言的 sdmTMB 包构建模型, 根据模

型结果分析海州湾渔业生物生物量和多样性指数

的年际变化趋势以及空间分布特征。根据模型估

算的时间效应, 表示生物量和多样性指标的年际

波动, 根据模型的空间和时空效应, 评估生物量

和多样性指数的多年平均空间分布模式 , 利用

ggplot2 绘图。 

1.4  结构方程模型 

本研究使用结构方程模型(SEM)来检验群落

各营养级生物量与生物多样性以及环境因素之间

的关系。结构方程模型是一种表示因果关系的验

证模型, 可以将多个预测变量和响应变量整合在

一个单一的因果网络中, 并且用路径图来直观地

表示各个变量之间的因果关系[26]。结构方程模型

主要包括由验证性因子分析所构成的测量模型

(measurement model)和路径分析构成的结构模型

(structural model)[27]。模型中可以包含反映隐变量

和观测变量间关系的测量模型, 也可以仅由包含

观测变量的结构模型构成。本研究中的变量均为

可直接测量或表征的, 因此本研究使用的模型为

不包含潜变量的结构模型[28]。 

本研究以各营养级的生物量作为主要的响应

变量, 假设其分别受到生物多样性指标(丰富度和

均匀度)、环境因素(SBT、SS、Chl a、pH)的影响。

生物多样性的变化会对整个群落产生影响, 而对

于生物量等指标而言, 其作用通过影响每个物种

生物量进而影响群落总体, 因此每个营养级的生

物量都会受到影响。由于物种均匀度可通过增强

物种间的互补效应进而改变物种丰富度[29], 因此

本研究假定物种均匀度和物种丰富度间存在相互

影响并且同时受所有环境变量的影响。所以本研

究的初始 SEM 模型包含 5 个响应变量和所有作用

路径(图 2), 物种丰富度和均匀度既作为解释变量

又作为响应变量, 同时不同营养级之间也有相互

影响。 

本研究基于初始模型, 利用有向图的条件独

立性原理对未被纳入模型的潜在路径进行逐一验

证, 通过统计方法判断这些路径是否具有解释意

义[30]。在模型优化过程中采用 Fisher's C、赤池信 
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图 2  包含所有路径的生物多样性与生物量关系的初始模型图示 

Fig. 2  Graphical representation of the initial model for the biodiversity-biomass relationships containing all pathways 
 

息准则(AIC)和 R2 等统计指标进行模型评估与改

进。其中, Fisher's C 检验通过计算统计量与卡方

分布临界值的偏离程度来验证模型结构的合理

性。当统计显著性 P>0.05 时, 表明模型具有较好

的整体拟合度; 反之若 P<0.05, 则表示模型存在

显著的结构性偏差。AIC 通过权衡模型复杂度与

拟合优度来筛选模型, 数值越小表示模型的拟合

效果越好。R2 作为模型整体拟合程度的评价指标, 

其数值越大表示模型对响应变量的解释能力越强, 

能有效评估模型对观测数据的整体拟合效果[30]。

利用各类指标对初始模型进行分析, 根据检验结

果再对模型进行进一步的修正处理, 去除不显著

的路径, 补充缺失路径, 最终选取相关指标最优

且不存在显著缺失路径的模型作为最优模型。 

利用 R 语言中的 piecewise SEM 软件包构建模

型[27], 该方法适用于不包含隐变量、数据不独立、

响应变量非正态、样本量较小的情况。根据模型结

果, 解释海州湾及其邻近海域渔业生物多样性与各

营养级生物量的关系, 分析环境因素、生物多样性

与各营养级生物量之间的作用方向与关系强弱。 

2  结果与分析 

2.1  海州湾渔业生物的时空分布 

sdmTMB 物种分布模型表明, 低营养级与高

营养级生物量时间变化趋势大致相同, 低营养级

生物量总体较低, 整体趋势较为平缓稳定, 2023

年出现最高值为 2.36 t/km2, 2019 年出现最低值为

0.83 t/km2 (图 3a)。中营养级生物量波动较大, 在 
 

 
 

图 3  sdmTMB 估算的海州湾渔业生物低营养级(a)、中营

养级(b)、高营养级(c)生物量的时间变化趋势 

Fig. 3  Temporal trends in biomass of fishery organisms at low 
(a), middle (b), and high (c) trophic levels in Haizhou Bay 

estimated by sdmTMB 
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2014—2016 年以及 2019—2021 年出现持续增长

的趋势 , 在 2016 年出现最高值为 26.78 t/km2, 

2019 年出现最低值为 9.65 t/km2 (图 3b)。高营养

级生物量在 2018 年出现最高值为 17.97 t/km2, 在

2019 年出现最低值为 3.60 t/km2, 其余年份波动

较小(图 3c)。 

海州湾不同营养级渔业生物的多年平均空

间分布模式不同。低营养级物种主要集中于海

州湾东南海域 (图 4a); 中营养级渔业生物多分

布于远海以及东北海域(图 4b); 高营养级渔业

生物分布较为广泛 , 海域近岸北部分布多于南

部(图 4c)。  
 

 
 

图 4  sdmTMB 模型估算的海州湾渔业生物低营养级(a)、

中营养级(b)、高营养级(c)生物量的空间分布 
Fig. 4  Spatial distribution of biomass of fishery organisms at 
low (a), middle (b), and high trophic levels (c) in Haizhou Bay 

estimated by sdmTMB 

 
2.2  物种多样性的时空分布 

sdmTMB 物种分布模型表明, 海州湾渔业生

物物种丰富度和物种均匀度的变化趋势不尽相

同。物种丰富度的波动较大, 各个调查站位的平

均值在 2015 年出现最高值为 28.4; 在 2017 年出

现最低值为 23.0 (图 5a)。物种均匀度时间变化较

为平缓, 在 2023 年出现最高值为 0.782; 在 2020

年出现最低值为 0.609 (图 5b)。 
 

 
 

图 5  sdmTMB 估算的海州湾渔业生物物种丰富度(a) 

和物种均匀度(b)的时间变化趋势 

Fig. 5  Temporal trends in species richness (a) and species 
evenness (b) of fishery organisms in Haizhou Bay  

estimated by sdmTMB 
 

海州湾渔业生物物种丰富度的空间分布的异

质性较大, 海州湾西北沿岸以及东南海域丰富度

较高(图 6a); 物种均匀度的空间分布的变化较为

平缓, 沿岸区域均匀度较高, 东北部海域均匀度

较低(图 6b)。 

2.3  多样性-生物量关系 

在初始 SEM 模型中环境因子对物种丰富度

影响不显著 , 物种丰富度仅对中营养级生物量

具有显著影响 , 物种均匀度对低营养级生物量

影响不显著, 模型的解释率(R2)较高但 AIC 值偏

大, Fisher’s C 检验无法计算, 意味着过度拟合。

将初始模型中不显著的路径剔除 , 经过一系列

模型筛选得到最优模型(图 7), 模型各参数见表 1。

该模型各路径都有显著的影响 , 无缺失路径 , 

Fisher’s C 统计检验显示模型整体拟合度达标

(P=0.368)。 
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图 6  sdmTMB 评估的海州湾渔业生物物种丰富度(a)和

物种均匀度(b)的空间分布 

Fig. 6  Spatial distribution of species richness (a) and  
species evenness (b) of fishery organisms in Haizhou 

 Bay as assessed by sdmTMB 

 
最终的结构方程模型较好解释了中营养级生

物量(42%)、高营养级生物量(23%)的变化, 但对

于低营养级生物量解释率较低(5%)。其中物种丰 

富度和中营养级之间存在显著的正相关(相关系

数 r=0.2389)。物种均匀度与中、高营养级生物量

存在显著的负相关(r=−0.3470 和−0.1464)。此外, 

不同营养级之间具有显著关系, 低营养级生物量

对中、高营养级生物量具有显著正效应(r=0.3657

和 0.1729), 中营养级生物量对高营养级生物量具

有显著正效应(r=0.2344)。 

环境因子对生物量存在直接和间接的影响, 其

中低营养级生物量与底温和盐度之间存在直接显

著相关性(r=−0.1464 和 0.1569)。中营养级生物量与

叶绿素 a和 pH之间存在直接显著相关性(r=−0.1651

和−0.1363)。高营养级生物量与盐度、底温和叶绿

素 a 存在直接显著相关性(r=−0.3317、0.2017 和

−0.1785) 。此外 , pH 和盐度通过物种均匀度

(r=−0.1980 和−0.3793), 间接作用于中、高营养级生

物量。物种丰富度与所有环境因子均无显著关系。 

3  讨论 

本研究根据海州湾及其邻近海域 2013—2023

年渔业生物调查数据, 基于结构方程模型(SEM)

和物种分布模型, 探究了渔业生物多样性与不同

营养级生物量的时空分布模式以及二者之间的关 

 

 
 

图 7  海州湾 SEM 最优模型结果图示 

红色线表示显著的正影响路径, 蓝色线表示显著的负影响路径, 不显著路径已剔除. 

Fig. 7  Illustration of the optimal model results of the SEM in Haizhou Bay 
Red lines indicate paths of significant positive effects, blue lines indicate paths of significant  

negative effects, and insignificant paths have been eliminated. 
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表 1  SEM 模型参数比较 

Tab. 1  Comparison of SEM model parameters 

 Fisher’s C P AIC 低营养级 R2 中营养级 R2 高营养级 R2 

初始模型 NA NA 2657.478 0.10 0.43 0.24 

最优模型 21.506 0.368 1440.969 0.05 0.42 0.23 

注: NA 表示进行统计检验时模型无法收敛 

Note: NA indicates that the model fails to converge when statistical tests are performed 

 
系。研究结果表明, 渔业生物的时空分布存在显

著的时空异质性, 从低营养级至高营养级的生物

量之间存在显著的正向关系, 物种丰富度与均匀

度对不同营养级的影响具有显著差异, 结果对理

解海洋生态系统中生物多样性与生物量间的关系

具有参考意义。 

3.1  BEF 关系 

本研究表明, 物种丰富度对中营养级生物量

存在显著的正效应, 作用路径系数为 0.24, 该正

效应与鱼类生物群落中已发现的结果相一致, 体

现了生态位互补效应 [31]即群落中不同的物种通

过占据不同的生态位, 从而实现对环境资源的互

补性利用, 从而提高整个群落的资源利用效率、

生产力等生态系统功能。例如, 有研究通过分段

路径分析, 量化了河流中鱼类物种丰富度对生物

量的影响, 发现物种丰富度对生物量存在直接的

影响, 且该影响超过了环境变量的影响[32]。Danet

等[33]结合食物网结构, 表明了在溪流鱼类群落中

物种丰富度与年生物量也存在正相关关系。在海

洋生态系统中, 有研究利用 SEM 方法, 探究了底

层鱼类物种多样性与生物量之间的关系, 也表明

了物种丰富度与底层鱼类生物量之间存在显著的

正相关关系 [8]。同时, 本研究发现物种丰富度与

低、高营养级生物量并不存在显著的相关关系 , 

表明在海洋生态系统中物种丰富度与生物量之间

关系的异质性。此外, Maureaud 等[34]利用 SEM 方

法探究了西北欧海域中 BEF 关系, 也发现鱼类的

总生物量与物种丰富度无关。这可能与捕捞的选

择性有关, 高营养级的渔业生物是海洋渔业捕捞

的主要对象, 高强度的捕捞使这些高营养级物种

的生物量严重衰减, 因此改变了渔业生物群落的

组成与多样性, 很大程度上抑制了生态位互补效

应, 导致二者之间的相关性缺失。 

物种均匀度与中、高营养级生物量存在显著

的负相关关系, 符合生态学中的选择效应, 即由

于生物之间存在着种间竞争, 在有限的资源下具

有更强竞争力的物种占据优势, 从而产生更高的

生产力[8], 如 2018 年三疣梭子蟹作为优势种具有

较高的生物量, 可能会导致当年均匀度处于较低

水平。许多研究验证了物种均匀度与生物量之间

存在负相关关系[35-36], 但也有研究表明物种均匀

度不会直接影响生物量[37], 而本研究中物种均匀

度与低营养级生物量不存在显著的相关关系, 其

原因可能是多方面的。对于低营养级生物, 本研

究中采用的底拖网采样捕捞效率较低, 难以反映

该类物种的实际生物量, 因此 SEM 模型无法识别

其与均匀度的关系, 这也反映在 SEM 模型对低营

养级生物量有限的解释率中(R2=0.05)。有学者针

对中国山东省大陆架海域的底层鱼类群落开展了

季节性拖网调查[8], 结果显示因物种间存在相互

作用, 该海域内物种均匀度与生物量之间呈现出

复杂的关系。这一复杂性可能致使该海域中均匀

度与生物量均未呈现出显著的相关性[35]。本研究

揭示了海洋生态系统中 BEF 关系的复杂性, 未来

研究中应注意不能把群落总生物量进行简单处理, 

而需根据不同的生态系统结构、营养级组成或时

空尺度等开展分析, 并结合物种间的捕食竞争等

相互作用, 更好地探究物种多样性与生物量之间

的关系。 

3.2  环境因素的影响 

本研究表明, 海洋温度、盐度、pH 和叶绿素 a

的浓度等环境因子对于群落生物量具有多方面的

影响, 体现为直接途径和间接途径等不同形式。例

如, 本研究中 pH 对于物种均匀度以及中营养级

生物量具有显著的负相关关系。由于化石燃料的

燃烧以及 CO2 的排放, 海水的 pH 下降造成海洋
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酸化, 海洋酸化对海洋生物的影响也已成为研究

的热点问题。已有研究表明, 鱼类具有一定的酸碱

调节能力, 从而对海洋酸化具有耐受性[38-40]。同时

pH 下降可能影响动物的游泳捕食能力, 而不同物

种受酸碱度变化影响差异较大, 可能导致部分物

种生物量下降而另一些物种生物量升高, 而优势

物种的优势度下降, 从而使均匀度升高。这个变

化过程中, 中营养级生物的繁殖生存空间可能发

生改善, 进而利于中营养级生物量的提高。 

温度是影响渔业生物生存和分布的主要因素

之一。近年来随着全球变暖、海水温度上升, 海

洋暖化对海洋渔业生物资源量的影响也成为目前

研究的热点问题[41]。海水升温会导致生物新陈代

谢速率加快, 呼吸消耗增强, 需要更多的食物来

抵消升温带来的不利影响[42]。相关研究表明温度

变化会影响鱼类的生长发育、摄食习性以及洄游

等[43], 也会进一步影响渔业生物的分布[44]。本研

究结果表明温度的升高会导致高营养级生物量增

加, 低营养级生物量减少, 而中营养级物种受到

的影响不显著。这种响应模式可能说明, 在一定

的升温幅度下, 渔业生物为了满足自身能量需求

而增强捕食, 同时温度的升高也有利于其游泳捕

食活动, 因此中高营养级生物的捕食作用均得到

加强。在这种情况下, 高营养级生物量升高, 低营

养级生物量下降, 而中营养级生物量同时受到正

负两方面的作用, 总体效应相抵消。 

本研究结果表明, 叶绿素 a 对物种多样性无

影响, 但与高营养级、中高营养级生物量存在显

著的负相关关系。一般认为, 叶绿素 a 浓度代表

了海域的初级生产力, 因此叶绿素 a 浓度与渔业

资源的分布往往呈正相关关系。如许多研究表明, 

叶绿素 a 的浓度及其分布范围与渔场的分布存在

显著的相关性[45], 其变化可能会影响鱼类的洄游

分布和生物量。本研究的负相关关系可能由于叶

绿素 a 浓度较高的区域对应研究海域的浅水区, 

是许多小型渔业生物的栖息和产卵育幼场所 [46]; 

而中高营养级生物主要分布在水深较深的海域 , 

且其摄食目标为低营养级生物, 与叶绿素 a 的浓

度没有直接联系。此外, 其他环境胁迫也可能影

响生物量的分布, 例如高叶绿素 a 浓度还可能表

示海域存在富营养化, 易形成低氧环境从而抑制

高营养级生物, 但该可能还需要进一步的验证。

该结果表明环境因素对于生物影响的复杂性, 叶

绿素 a 对物种多样性和生物量的影响还有待进一

步验证。 

3.3  SEM 模型 

本研究基于结构方程模型分析了海州湾环境

因子、生物多样性与各营养级生物量之间的因果

关系。值得注意的是, 物种均匀度与丰富度对不

同营养级的作用关系呈现显著差异, 其中物种均

匀度与各营养级表现出更广泛的关联性。本研究

体现了 SEM 作为一个多元验证模型, 可以同时考

虑多个变量之间的相关性, 更加直观地体现变量

间的作用方向以及作用强度, 有效揭示了不同营

养级生物间的种间互作特征, 为生物多样性维持

机制研究提供了新的视角。 

同时应注意到, SEM 作为一个验证性模型, 

其结果的可靠性首先取决于研究假设是否合理 , 

因此模型的构建过程需要格外重视。例如, 本研

究关注了海水温盐等环境因子的影响, 而气候变

化以及人为活动造成的环境改变也会对渔业生物

及其所存在的生态环境造成影响[39]。特别是短期

的极端事件通常会对物种以及群落造成消极影响, 

致使群落多样性减少和生物量下降, 同时适应该

变化的物种占据优势, 群落均匀度降低; 但是长

期的气候变化可能会使物种产生适应性, 进而发

展成中性或者积极影响, 这在 SEM 模型中难以体

现。在生物多样性指标选取方面, 本研究采用了

丰富度和均匀度两个指标反映物种多样性, 以探

讨 BEF 关系中的不同作用机制, 但这些指标在反

映多样性方面存在一定的局限性。今后研究可以

考虑纳入相对重要性指数(IRI)、功能多样性、群

落生物量谱等群落指标[47], 以更全面探讨生态系

统生产力功能的维持机制。此外, 由于调查方法

的局限性, 渔获物数据受渔具选择性的影响, 低

营养级生物量较低, 不能反映其真实水平, 这也

导致模型对低营养级生物量的解释度偏低。同时, 

该结果也凸显了对不同营养级分别开展研究的必

要性。在环境因子的选取方面, 本研究选取 pH、

底层海水温度、盐度和叶绿素 a 等关键参数, 在
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模型构建过程中, 水深因与各变量相关性不显著

而被剔除。但水深往往对应了水环境变化的梯度, 

对于生物栖息分布的影响是多方面的, 其效应有

待 进 一 步 检 验 。 最 后 , 本 研 究 采 用 了

piecewiseSEM 方法构建 SEM 模型 , 该方法与

lavaan[48]是两个当下最流行的 SEM 建模方法, 具

有各自的优缺点[26]。未来研究可尝试对比不同模

型的研究结果, 并在模型中加入潜变量以及时间

滞后效应[49], 探究时间连续效应对生物量的影响, 

从而为深入探究海洋生态系统中 BEF 关系提供科

学参考。 
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Abstract: Biodiversity plays an important role in regulating and supporting ecosystem functions and services, 
whereas in recent years, multiple pressures, including overfishing, habitat destruction and climate change, have led 
to severe declines of biodiversity in marine and coastal ecosystems. Consequently, the biodiversity-ecosystem 
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functioning (BEF) relationship has become one of the research focuses in the field of biodiversity conservation. 
Previous literatures have accounted for the BEF in the marine ecosystems, and suggested that biodiversity can 
sustain ecological functions through complementary effects and other approaches; however, relevant studies 
neglected the interactions among different trophic levels and their heterogeneous responses to biodiversity. In this 
study, we investigated the spatial and temporal distribution of the biomass and species diversity of the fishery 
biomes in Haizhou Bay, based on the bottom trawl surveys in the area in autumn from 2013 to 2023. Species 
distribution models and structural equation models (SEM) were used to examine the relationships between 
environmental factors, species diversity (richness and evenness) and biomass at different trophic levels (the 
species were divided into high, medium, and low levels according to their feeding habits). Among them, SEM was 
used to consider the correlations between multiple variables simultaneously and to intuitively reflect the direction 
and intensity of their possible effects. This provided an effective tool to delineate the interspecific interactions at 
different trophic levels, as well as a new perspective for the study of BEF mechanisms. The results revealed that 
the biomass of different trophic levels showed significant interannual fluctuations in Haizhou Bay, and their 
spatial distribution patterns also differed substantially. Species richness showed strong interannual fluctuations, 
whereas the changes in evenness were relatively small over time. The SEM model suggested that species diversity 
had substantially different influences on the biomass of different trophic levels. Specifically, richness had a 
significant positive correlation with the biomass of the middle trophic level, which reflected the complementary 
effect of ecological niches. Species evenness showed a negative correlation with the biomass of the middle and 
high trophic levels, consistent with the selection effects in the community. The biomass of low and high trophic 
levels was less responsive to the diversity indicators, and only evenness was found to correlate with the biomass of 
high trophic level. The diverged responses to biodiversity indicated that ecological niche complementarity and 
selection effects worked differently for different trophic levels. Additionally, significant correlations were found 
between different trophic levels, and environmental factors influenced the biomass through both direct and indirect 
pathways. That is, significant positive correlations were found between bottom temperature and high-trophic-level 
biomass and between salinity and low-trophic-level biomass, where there were negative correlations between the 
other environmental factors and biomass. This study reveals the complexity of the BEF relationships in marine 
ecosystems as noted by the differential effects of biodiversity on different trophic levels of the community, which 
emphasized that the trophic structure of the ecosystem should be taken into account when exploring the BEF 
relationships in marine ecosystems. In future studies, care should be taken not to treat the total community 
biomass in a simplified way, but to carry out analyses with full considerations of ecosystem structures, 
trophic-level compositions, and spatial and temporal scales, and to incorporate interactions among species to 
reveal the relationship between species diversity and biomass. The results may promote the scientific 
understanding on the BEF relationships in marine ecosystems, and provide theoretical support for the conservation 
of biodiversity and the collaborative management in Haizhou Bay. Further studies were suggested to focus on 
comparing different methodologies for SEMs, such as including latent variables and time lag effects in the model 
structure to explore the effects of time-continuous effects on biomass, in order to provide in-depth investigations 
of the BEF relationship in marine ecosystems. 
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