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摘要: 食物网能量流动对于维持海洋生态系统结构、功能及其稳定性具有重要意义, 有助于深入了解海洋生态系统

食物网营养动力学过程及其重要性。本研究根据 2023 年在吕泗渔场海域开展的季节性生物资源调查数据, 构建了

马尔科夫链蒙特卡罗逆线性模型(linear inverse model with markov chain monte carlo, LIM-MCMC), 并结合生态网

络分析(ecological network analysis, ENA)探究该海域食物网能量流动特征和生态系统状态。结果表明, 该海域海洋

生物可划分为 22 个功能群 , 共形成 224 条能量流动路径。由浮游动物所同化的能量 , 经过斑鰶 (Konosirus 

punctatus)、其他底栖生物、其他软体动物等功能群向上传递, 维持着高营养级生物的生长、发育和繁殖。尽管浮

游动物包括 21 条能量流出路径, 但其摄食的能量绝大部分通过呼吸消耗损失, 为 1764.70 kg/(km2·year), 未能有效

地向更高营养级传递。此外, 该海域生态系统的总流量(total system throughput, TST)、总初级生产力(total primary 

production, TPP)、总初级生产力 /总呼吸 (total primary production/total respiration, TPP/TR)和系统连接指数

(connectance, C)分别为 5421.34 kg/(km2·year)、1803.92 kg/(km2·year)、1.00 和 0.41。另外, 系统的发展程度(extent of 

development, AC)、约束效率(constraint efficiency, CE)、芳恩循环指数(Finn’s cycling index, FCI)、协同效应指数

(synergism index, b/c)、主导地位的间接效应(dominance indirect effects, i/d)等生态网络分析(ecological network 

analysis, ENA)指标分别为 0.93、0.75、0.24、1.32、5.46。对比其他海域生态系统, 该海域生态系统规模较大、更

成熟, 食物网结构也相对复杂, 能够在较大程度上抵御外界扰动。此外, 该海域生态系统发展空间较大、网络约束

较低, 对能量利用效率较低, 具有较高的可持续性。本研究将为吕泗渔场海域食物网营养动力学深入研究以及该海

域渔业资源的科学管理提供科学依据。 
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吕泗渔场位于东、黄海交界处, 处于黄海暖

流、长江径流和苏中、苏北沿岸水团 3 个不同水

系的交汇处[1]。该海域水体营养物质丰富, 各种浮

游生物种类繁多、数量较大, 是多种重要渔业生

物的产卵场、育幼场和索饵场, 也是江苏省近岸

的重要渔场[2-3]。然而, 近年来由于受到持续高强

度的捕捞和气候变化等多重压力的影响[4], 该海

域渔业资源呈现明显的衰退趋势, 且生态系统特

征也已发生改变[5]。因此, 有必要加强对吕泗渔场

海域食物能量流动特征的了解, 以实现该海域渔

业资源的可持续利用和生态系统的健康发展。 

量化食物网种间的能量流动, 对于深入解析

生态系统的结构和功能是至关重要的[6]。然而, 在

水域生态系统中, 有关食物网种间能量流动数据

的测量是极为困难的 , 从而造成数据集的“不完

整 ”。在此背景下 , 逆线性模型 (linear inverse 
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model, LIM)应运而生。该模型基于食物网营养动

力学原理, 通过平衡方程和不平衡方程共同构建

的食物网营养动力学模型[7], 可对食物网能量流

动进行估算。需要注意的是, 尽管 LIM 基于“不完

整”的数据集 , 能够提供无限数量符合限制条件

的食物网能量流动模式, 但无法确定“最佳”解决

方案。基于此, van den Meersche 等[8]提出在 LIM

的基础上结合马尔科夫链蒙特卡罗算法(Markov 

chain monte carlo, MCMC), 通过提供生态系统中

食物网能量流动的概率分布, 以有效避免低估食

物网的规模和复杂性等问题[9-10]。马尔科夫链蒙

特卡罗算法的逆线性模型 (linear inverse model 

with markov chain monte carlo, LIM-MCMC), 通

过对提供的约束条件, 建立食物网能量流动模式

的解空间 , 对其所定义的解空间进行充分取样 , 

并计算能量流动的均值, 在很大程度上考虑了数

据和模型固有的不确定性[11]。目前,  LIM-MCMC

已被广泛用于全球多个水域生态系统中的食物网

能量流动研究[12-16], 能够有效弥补在食物网功能

分析过程中, 因能量流动数据集“不完整”导致的

缺陷, 为食物网能量流动和营养动力学的深入研

究提供了有效方法。 

基于此, 本研究根据 2023 年在吕泗渔场海域

开展的季节性渔业资源和栖息环境综合调查数据, 

构建了该海域 LIM-MCMC, 并结合生态网络分

析(ecological network analysis, ENA), 探究该海

域食物网能量流动特征和生态系统状态, 旨在为

吕泗渔场海域食物网营养动力学的深入研究提供

科学依据, 并为该海域生态系统的修复和渔业资

源的可持续利用提供理论基础。 

1  材料与方法 

1.1  数据来源 

1.1.1  调查数据   调查数据来自 2023 年春季  

(4 月)和秋季(9 月)在吕泗渔场海域进行的渔业生

物资源调查, 包括游泳生物、浮游植物、浮游动

物和底栖生物。调查范围在 31°00′N—34°00′N、

122°30′E 以西的海域, 两个航次共有站位设置如

图 1。调查船只为“苏赣渔 03698”的单拖网作业渔

船, 船长 32.60 m, 船宽 6.30 m, 功率 110 kW。调

查网具: 网口周长×网身全长(125.32 m× 59.10 m), 

网口宽度 12.00 m, 囊网网目 20.00 mm, 全长

59.00 m。各调查站位拖速 2.50 n mile/h 左右, 持

续拖网约 1 h。调查方法遵守海洋监测规范第 7

部分(GB 17378.7—2007)和海洋调查规范第 6 部

分(GB/T 12763.6—2007)。 
 

 
 

图 1  吕泗渔场海域采样站位分布图 

Fig. 1  Sampling stations in the Lvsi fishing ground 
 

1.1.2  模型输入参数  模型输入参数包括各功能

群 的 生 物 量 (biomass, B) 、 生 产 量 / 生 物 量

(production/biomass, P/B) 、 消 耗 量 / 生 物 量

(consumption/biomass, Q/B)、未同化量 /生物量

(unassimilated/biomass, U/B) 和 呼 吸 量 / 生 物 量

(respiration/biomass, R/B)。其中, 游泳动物各功能

群 的 生 物 量 采 用 扫 海 面 积 法 估 算 , 单 位 为

kg/(km2·year)。底栖生物采用 0.20 m2 的静立式采

泥器, 各站位重复 3 次有效采样。此外, 浮游动物

和浮游植物生物量分别采用浅水 I 和 III 型网进行

垂直拖网调查, 网目分别为 507 μm 和 169 μm。

需要注意的是, 本研究纳入碎屑的能量流动, 生

物量采用 Pauly 等[17]提出的经验公式进行估算, 

公式如下:  

10 10 10log ( ) 2.41 0.954*log (PP) 0.863*log ( )D E   

式中, D 为碎屑的现存量 g·C/m2, PP 为初级生产

g·C/(km2·year), E 为真光层深度[18]。此外, 浮游植

物初级生产力[g·C/(km2·year)]转化为湿重浮游植

物[g/(km2·year)], 含碳比为 10∶1[18]。 
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其他生物学属性参数, 如 P/B、Q/B、U/B 和

R/B 来源较为广泛, 主要参考相关海域已发表的

历史文献[13,19-27]。 

1.2  胃含物分析 

胃含物分析作为一种传统的分析方法, 常用

于研究难以直接观察的捕食者-饵料关系, 特别是

在水生生态系统 [28]。该方法采用体式显微镜

(OLYMPUS SZ61)将饵料生物鉴定至最小分类阶

元 , 并采用精度为 0.0001 g 的精密分析天平

(MS105DU)称重, 探究海洋生物的能量来源, 包

括食物组成及其摄食比例[29]。食物网各物种的摄

食比例根据摄食每一种饵料的重量占样品胃含物

中所有饵料总重量的比例决定。其中, 鱼类的食

物组成及其摄食比例通过分析该海域调查获得的

胃含物样品获得 , 其他种类的食性数据来自

FishBase 数据库(www.fishbase.org)和相关海域摄

食研究的历史文献[30-35]。 

1.3  功能群划分及其摄食矩阵 

该海域生物群落的功能群划分是基于物种的

优势度, 并结合其摄食习性、栖息环境的相似性

以及分类学和生物学特征等多方面因素综合考虑

的。基于该海域生物群落的功能群划分, 构建食

物网的摄食矩阵, 基本覆盖生态系统能量流动的

全过程。其中 , 采用相对重要性指数 (index of 

relative importance, IRI)来衡量群落中各物种的优

势度[36], 并基于此判断该海域各物种在群落中的

相对重要性[37]。IRI 的计算公式具体如下:  

( %) 100%W  
某鱼类生物量

质量百分比
所有鱼类总生物量

 

( %) 100%N  
某鱼类尾数

个数百分比
所有鱼类总尾数

 

( %) 100%F  
某鱼类出现次数

出现频率
调查站位总数

 

IRI % ( % %)F N W    

最终, 将各物种的食性分析数据按功能群的

划分结果进行合并, 以构建该海域食物网的摄食

矩阵。 

1.4  LIM-MCMC 

1.4.1  模型原理及构建  本研究中, LIM-MCMC

的原理及构建同张虎等 [38]在江苏近海北部海域

的研究。需要注意的是, 约束能量流动值的限制

主要依据文献中[13,19-27]各功能群 P/B、Q/B、U/B

和 R/B 的最大值和最小值范围, 并结合生物量对

具体的食物网能量流动加以限制。例如生产量

(production, P)是根据 B 和 P/B 来计算。具体来说, 

若功能群 i 的 P/B 范围为 a≤P/B≤b, 则对应 P 的

范围为 a·B≤P≤b·B。在本研究中, 能量传递以生

物湿重表示, 单位为 kg/(km2·year)。 

1.4.2  模型调试   在模型调试的过程中 , 参数

“iter”和“jmp”的设置是至关重要的, 分别定义了

返回的迭代次数和跳跃大小[39-40]。本研究中, 通

过评估食物网能量流动的变异系数(coefficient of 

variation, CoV)以确认模型解集的质量 [41], 将参

数“iter”和“jmp”分别设置为 3000 和 5[8]。CoV 的

具体公式如下:  

SD
CoV 100%

Mean
 

 
式中, CoV 是变异系数, SD 是标准偏差, Mean 是

平均值。 

1.5  生态网络分析 

ENA 作为一种有效工具 , 以系统生态学为

导向广泛应用于评估生态系统状态 [42]。ENA 不

仅可以揭示生态系统内部隐藏的关系 , 而且能

够进行营养结构分析、关键物种分析、能量流

动分析、系统发展和增长分析以及网络不确定

性分析等方面 [43-45]。这些指标包括多个方面且

被证明对描述生态系统是非常有效的 [46], 如基

本特征指数、路径分析指数、网络不确定性指

数、系统发展和增长指数以及环境分析指数(表 1)。

上述 ENA 指标均通过 NetMatCalc 软件计算 [47], 

具体如表 1 所示。  

2  结果与分析 

2.1  吕泗渔场海域优势种和重要种 

根据吕泗渔场海域物种的 IRI计算结果(表 2): 

该海域的优势种有 3 种, 分别为斑鰶(Konosirus 

punctatus)、三疣梭子蟹(Portunus trituberculatus)

和凤鲚(Coilia mystus); 该海域的重要种有 13 种, 

包 括 黑 鳃 梅 童 鱼 (Collichthys niveatus) 、 鮸

(Miichthys miiuy)、龙头鱼(Harpadon nehereus)等。 
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表 1  生态网络分析指标 

Tab. 1  Ecological network analysis indicators 

生态网络分析 ecological network analysis 指数名称 index name 简称 code 

生态系统总流量 total system throughput TST 

总呼吸 total respiratory flows TR 

流向碎屑的能量 total flows into detritus TDET 

总初级生产量 total primary production TPP 

总初级生产量/总呼吸 total primary production/total respiration TPP/TR 

总初级生产力/总生物量 total primary production/total biomass TPP/TB 

连接数 number of links L 

系统连接指数 connectance C 

区室化 compartmentalization C’ 

平均链接权重 average link weight TST/L 

基本特征指数 
general indices 

平均隔间流通量 average compartment throughflow TST/n 

系统循环总流量 total system cycled throughflow TSTc 

系统非循环总流量 total system non-cycled throughflow TSTs 

芳恩循环指数 finn’s cycling index FCI 

路径分析指数 
pathway analysis indices 

平均路径长度 average path length APL 

平均相互信息 average mutual information AMI 

统计不确定性 statistical uncertainty HR 

条件的不确定性 conditional uncertainty DR 

实现的不确定性 realized uncertainty RUR 

网络约束 network constraint HC 

网络不确定性指数 
network uncertainty indices 

约束效率 constraint efficiency CE 

优势 ascendency A 

开发能力 development capacity DC 

开销 overhead Φ 

系统发展和增长指数 
system development and growth indices 

发展程度 extent of development AC 

同质化 homogenization HP 

协同效应指数 synergism index b/c 

环境分析指数 
environmental analysis indices 

主导地位的间接效应 dominance indirect effects i/d 

 
表 2  吕泗渔场海域的优势种和重要种 

Tab. 2  Dominant species and important species in the Lvsi fishing ground 

类型 type 物种名称 species name 相对重要性指数 index of relative importance 

斑鰶(Konosirus punctatus) 2413.37 

三疣梭子蟹(Portunus trituberculatus) 2344.67 

优势种 dominant species 

凤鲚(Coilia mystus) 1112.20 

黑鳃梅童鱼(Collichthys niveatus) 907.51 

鮸(Miichthys miiuy) 741.05 

龙头鱼(Harpadon nehereus) 474.02 

黄鲫(Setipinna tenuifilis) 446.52 

棘头梅童鱼(Collichthys lucidus) 378.50 

刀鲚(Coilia ectenes) 280.56 

葛氏长臂虾(Palaemon gravieri) 255.45 

口虾蛄(Oratosquilla oratoria) 242.37 

鮻(Liza haematocheila) 221.50 

哈氏仿对虾(Parapenaeopsis hardwickii) 212.28 

日本蟳(Charybdis japonica) 207.03 

北鲳(Pampus punctatissimus) 136.43 

重要种 important species 

红线黎明蟹(Matuta planipes) 101.19 
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2.2  功能群划分和摄食矩阵 

基于该海域优势种并结合物种的摄食习性、栖

息环境相似性以及分类学和生物学特征等多方面

综合因素, 将该海域的生物群落划分为 22 个功能

群, 基本覆盖了该海域生态系统的食物网能量流

动全过程。功能群划分及其物种组成既包括该海域

的优势种和重要种, 如斑鰶、三疣梭子蟹、凤鲚和

口虾蛄(G1—G3 和 G7), 也包括分类地位、摄食习

性和生态习性相似的物种, 如石首鱼科、鳀科、长

臂虾科、对虾科、头足类、舌鳎科、虾虎鱼科、带

鱼科、其他蟹类、其他虾类、其他底层鱼类和其他

中上层鱼类等功能群(G4—G6、G8—G16), 以及棘

皮动物、其他软体动物、其他底栖生物、浮游动物、

浮游植物和有机碎屑(G17—G22)。基于此, 结合参

考文献确定该海域LIM-MCMC各功能群的输入参

数(表 3)。最终, 基于功能群划分结果结合胃含物

分析的食物组成及其摄食比例, 共同构建该海域

食物网物种间相互作用的摄食矩阵。 

 
表 3  吕泗渔场海域 LIM-MCMC 的输入参数 

Tab. 3  Input parameters of LIM-MCMC in Lvsi fishing ground 

编号 No. 生物量 kg/km2 生产量/生物量 P/B 消耗量/生物量 Q/B 排泄量/生物量 U/B 呼吸量/生物量 R/B 

G1 678.85 2.37 5.98 0.10‒0.50 0.52‒0.55 

G2 134.27 3.50 11.00 0.10‒0.50 0.55‒0.75 

G3 44.77 4.60 6.06 0.10‒0.50 0.50‒0.75 

G4 149.32 1.15‒4.60 5.90‒9.10 0.10‒0.50 0.52‒0.55 

G5 74.55 2.37‒2.70 5.98 0.10‒0.50 0.52‒0.55 

G6 3.93 7.69 25.00 0.10‒0.50 0.55‒0.75 

G7 13.98 1.34‒8.00 7.43‒30.00 0.10‒0.50 0.52‒0.55 

G8 4.08 1.84‒5.65 13.00‒26.90 0.10‒0.50 0.52‒0.75 

G9 2.98 2.00‒4.59 7.00‒17.55 0.10‒0.50 0.52‒0.55 

G10 9.16 0.74‒1.46 5.60‒16.10 0.10‒0.50 0.52‒0.55 

G11 1.15 1.59 4.70 0.10‒0.50 0.52‒0.55 

G12 7.42 0.80 4.50 0.10‒0.50 0.50‒0.75 

G13 73.27 3.50 12.00 0.10‒0.50 0.55‒0.75 

G14 19.84 3.75‒8.80 24.90‒30.00 0.10‒0.50 0.55‒0.75 

G15 295.36 0.63‒4.60 1.40‒9.90 0.10‒0.50 0.50‒0.75 

G16 10.31 0.46‒2.37 3.10‒18.70 0.10‒0.50 0.52‒0.55 

G17 112.51 1.20‒4.50 3.58‒16.70 0.10‒0.50 0.55‒0.75 

G18 1245.50 6.00 27.00 0.10‒0.50 0.55‒0.75 

G19 210.84 1.57‒5.00 8.60‒20.00 0.10‒0.50 0.55‒0.75 

G20 5002.07 25.00‒40.00 122.10‒180.03 0.10‒0.50 0.70‒0.93 

G21 16900.04 106.52 / 0.05‒0.50 0.05‒0.30 

G22 46131.12 / / / / 

注: G1—G22 分别表示 22 个功能群. 

Note: G1‒G22 respectively represent 22 functional groups. 

 
2.3  食物网及其能量流动路径 

基 于 吕 泗 渔 场 海 域 的 摄 食 矩 阵 , 通 过

LIM-MCMC 构建该海域的食物网能量流动关系, 

各功能群之间的总连接数为 224, 即该海域食物

网共包含 224 条能量流动路径(图 2)。 

依据能量流动值, 由小到大将其划分为 4 组, 

包括 a、b、c 和 d, 划分依据分别为[0.00, 1.00) kg/ 

(km2·year)、[1.00, 10.00) kg/(km2·year)、[10.00, 

100.00 ) kg/(km2·year)和[100.00, +∞) kg/(km2·year)。

a 区间包括 210 条能量流动路径, 占总路径数的

86.07%, 主要发生在中、高营养级功能群之间(图 3a)。

b 区间共包含 9 条能量流动路径, 占总路径数的 
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图 2  吕泗渔场海域食物网能量流动图 

G1—G22 表示 22 个功能群. G23 (蓝色)表示呼吸消耗.  

灰色表示碎屑; 绿色表示浮游植物; 白色表示其他,  

包括浮游动物、其他底栖生物、其他软体动物和棘皮动物;  

黄色表示虾类; 橙色表示蟹类; 橙红色表示头足类;  

红色表示鱼类. →表示能量流入方向. 

Fig. 2  Energy flow of food webs in the Lvsi fishing ground 
G1‒G22 respectively represent 22 functional groups. G23 (blue) 

represents respiration. Gray indicates detritus; green is 
phytoplankton; white  indicates others, including  
zooplankton, other benthos, other mollusks, and  
echinoderms; yellow indicates shrimps; orange  

represents crabs; orange-red indicates  
cephalopods; red is for fish. → indicates  

the direction of energy flow. 

 
3.69%。其中, 其他底栖生物→呼吸消耗(x189)、

其他软体动物→斑鰶 (x152)、斑鰶→呼吸消耗

(x3)、其他软体动物→其他底栖生物(x167)、有机

碎屑→其他软体动物(x223)和斑鰶→其他底层鱼

类 (x1) 等路径具有较高的能量流动 , 分别为

3.82 kg/(km2·year)、 3.01 kg/(km2·year)、 2.35 kg/ 

(km2·year)、1.99 kg/(km2·year)、1.92 kg/(km2·year)

和 1.61 kg/(km2·year)。不难看出, 其他底栖生物、

其他软体动物和斑鰶等功能群作为能量向上传递

的桥梁(图 3b)。c 区间共包含 2 条能量流动路径, 占

总路径数的 0.82%。具体能量流动路径包括浮游植

物→其他软体动物(x213)和其他软体动物→呼吸

消耗(x169), 其能流值分别为 33.58 kg/(km2·year)

和 26.02 kg/(km2·year)。其中, 能量从浮游植物流

向其他软体动物是用于维持整个生态系统能量供

应的重要路径(图 3c)。从 d 区间可以看出, 能量流

动值超过 100.00 kg/(km2·year)的路径有 3 条, 占总

路径的 1.23%。浮游植物通过光合作用固定的能量

为 1801.99 kg/(km2·year), 主要流向浮游动物, 即浮

游植物→浮游动物(x215)。其中, 绝大部分能量通过

浮游动物的呼吸消耗损失, 为 1764.70 kg/ (km2·year), 

未能有效地向更高营养级进行传递(图 3d)。 

各功能群具体的能量流入和流出路径数如

表 4 所示, 石首鱼科、头足类、虾虎鱼科、其他

虾类、其他底层鱼类、其他底栖生物和有机碎屑

功能群的能量流动路径相对较为复杂 , 能量流

动路径数(流入和流出)占食物网总路径数的比例

分别为 12.89%、 10.67%、 12.00%、 12.44%、

13.33%、12.00%和 12.00%。需要注意的是, 尽

管个别功能群的能量流动路径数占总路径数比

例较高, 但可能出现流入或流出路径数极少, 如

浮游动物和其他软体动物仅包含 1 条或 2 条能量

流入路径, 而斑鰶、三疣梭子蟹和舌鳎科的能量

流出路径较少(表 4)。 

2.4  生态网络分析 

吕泗渔场海域生态系统的 ENA 结果如表 5 所

示。该海域生态系统总流量(total system throughput, 

TST)为 5421.34 kg/(km2·year), 其中总呼吸(total 

respiratory flows, TR)为 1801.99 kg/(km2·year), 流

向碎屑的能量(total flows into detritus, TDET)为

1.93 kg/(km2·year), 分别占总流量的 33.24%和

0.04%。生态系统的总初级生产量(total primary 

production, TPP)为 1803.92 kg/(km2·year), 总初级

生产量 /总生物量 (total primary production/total 

biomass, TPP/TB)为 25.36, 总初级生产量/总呼吸

(total primary production/total respiration, TPP/TR)

为 1.00。此外, 该生态系统中的系统循环总流量

(total system cycled throughflow, TSTc) 为

1765.95 kg/(km2·year), 系统非循环总流量 (total 

system non-cycled throughflow, TSTs) 为

5487.87 kg/(km2·year), TSTc 占比 24.35%, 即芳恩

循环指数(Finn’s cycling index, FCI)为 0.24。其他

ENA 指标的具体结果见表 5。 

2.5  与其他海域的比较 

如表 6 所示, 吕泗渔场海域生态系统的 TST

高于莱州朱旺、海州湾和黄河口, 但明显低于枸
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杞岛海藻场和江苏近海北部海域。该海域生态系

统的 TPP/TR 低于其他海域。此外, 吕泗渔场海域

生态系统的系统连接指数(connectance, C)为 0.41, 

相较于上述其他海域生态系统处于较高水平, 表

明该海域生态系统食物网物种间相互作用的复杂

性较高, 食物网的结构也相对较为复杂。 
 

 
 

图 3  吕泗渔场海域 4 组食物网能流路径图 

Fig. 3  Energy flows in the food webs of Lvsi fishing ground 

 
表 4  吕泗渔场海域食物网各功能群能量流入和流出路径数 

Tab. 4  The ratio of energy flow paths of each functional group in the food web in the Lvsi fishing ground 

编号 
No. 

能量流入路径数 
number of energy 

inflow paths 

能量流出路径数 
number of energy 

outflow paths 

占总路径数比例/%
percentage of total 

paths/% 

编号
No.

能量流入路径数
number of energy 

inflow paths 

能量流出路径数 
number of energy 

outflow paths 

占总路径数比例/%
percentage of total 

paths/% 

G1 4 3 3.11 G12 14 4 8.00 

G2 7 4 4.89 G13 7 14 9.33 

G3 4 6 4.44 G14 11 17 12.44 

G4 18 11 12.89 G15 20 10 13.33 

G5 4 6 4.44 G16 13 9 9.78 

G6 4 8 5.33 G17 4 11 6.67 

G7 11 10 9.33 G18 2 18 8.89 

G8 8 9 7.56 G19 7 20 12.00 

G9 11 13 10.67 G20 1 21 9.78 

G10 15 5 8.89 G21 1 7 3.56 

G11 16 11 12.00 G22 21 6 12.00 

注: G1—G22 分别表示 22 个功能群. 加粗表示能流路径占总路径的比例大于 10.00%; 斜体表示能流路径占总路径的比例较大, 但流

入或流出数量较少. 

Note: G1‒G22 respectively represent 22 functional groups. Bold indicates that the proportion of energy flow path in total path is greater than 
10.00%. Italics indicate that the energy flow path accounts for a larger proportion of the total path, but the inflow or outflow number is small. 
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表 5  吕泗渔场海域生态网络分析 

Tab. 5  Ecological network analysis in the  
Lvsi fishing ground 

生态网络分析 
ecological network analysis 

简称 code 值 value 

TST 5421.34 

TR 1801.99 

TDET 1.93 

TPP 1803.92 

TPP/TR 1.00 

TPP/TB 25.36 

L 223 

C 0.41 

C’ 0.62 

TST/L 24.31 

基本特征指数 
general indices 

TST/n 329.72 

TSTc 1765.95 

TSTs 5487.87 

FCI 0.24 

路径分析指数 

pathway analysis indices 

APL 1.99 

AMI 1.60 

HR 1.67 

DR 6.46 

RUR 0.96 

HC 75.97 

网络不确定性指数 

network uncertainty indices 

CE 0.75 

A 8689120.60 

DC 9389629.22 

Φ 700508.62 

系统发展和增长指数 

system development and 
growth indices 

AC 0.93 

HP 0.40 

b/c 1.32 

环境分析指数 

environmental analysis 
indices i/d 5.46 

 

在此基础上, 本研究选择 5 个 ENA 指标以比

较不同海域生态系统的不确定性和发展差异(表 7), 

包括发展程度(extent of development, AC)、约束

效率(constraint efficiency, CE)、FCI、协同效应

指数(synergism index, b/c)和主导地位的间接效

应(dominance indirect effects, i/d)。其中, 吕泗渔

场海域生态系统较其他海域生态系统的 AC 最高, 

为 0.93。该海域生态系统的 CE 和 FCI 分别为 0.75

和 0.24, 相比于其他海域生态系统处于较高水

平。此外, i/d 为 5.46。在比较的几个生态系统中, 

吕泗渔场海域生态系统的 i/d 指数较高, 表明较

其他海域生态系统而言该生态系统的可持续性

较高。而 b/c 相较于其他生态系统处于较低水平, 

为 1.32。 

表 6  吕泗渔场海域与其他海域总体特征参数的比较 

Tab. 6  Comparison of characteristic parameters between 
the Lvsi fishing ground and other marine ecosystems 

研究海域 study area TST TPP TPP/TR C

吕泗渔场海域(本研究) 

Lvsi fishing ground  
(this study) 

5421.34 1803.92 1.00 0.41

莱州朱旺人工渔礁区[48]

Zhuwang, Laizhou  
Artificial reef ecosystem 

3390.13 1026.94 1.04 0.44

枸杞岛海藻场[49]  

Gouqi kelp bed zone 

28019.00 11604.00 1.25 0.22

江苏近海北部海域[38] 

northern waters of  
Jiangsu Province 

6345.21 1695.90 1.05 0.40

海州湾[23] Haizhou Bay 4790.69 2202.04 7.09 0.43

黄河口[19]  

Yellow River Estuary 

3126.35 1353.65 3.45 0.38

 
表 7  吕泗渔场海域与其他海域生态系统稳定性 

和发展参数的比较 

Tab. 7  Comparison of ecosystem stability and development 
parameters between the Lvsi fishing ground and other 

marine ecosystems 

研究海域 study area AC CE FCI b/c i/d 

吕泗渔场海域(本研究)
Lvsi fishing ground  
(this study) 

0.93 0.75 0.24 1.32 5.46

江苏近海北部海域[38] 

northern waters of 
Jiangsu Province 

0.65 0.71 0.06 1.12 6.09

Gulf of Riga[50] 0.59 0.65 0.05 3.29 1.19

Takapoto[51] 0.45 0.52 0.27 3.76 3.28
 

3  讨论 

本 研 究 通 过 构 建 吕 泗 渔 场 海 域 的

LIM-MCMC 结合 ENA, 研究了该海域食物网能

量流动特征及其生态系统状态。研究发现, 该海

域生态系统的整体能量流动分布由低营养级向高

营养级逐渐减少, 呈典型的金字塔能量流动[52]。

在食物网能量流动中, 其他软体动物和斑鰶作为

能量向上传递的桥梁, 维持着高营养级功能群的

生长、发育和繁殖等生命活动。这些功能群在能

量由低向高营养级的流动过程中发挥着至关重要

的作用, 其能量流入或流出发生变化会通过上行

控 制 (bottom-up control) 或 下 行 控 制 (top-down 

control)直接对整个食物网能量传递产生影响[13]。
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食物网作为一个有机的统一整体, 各营养级生物

共同维持着海域生态系统的稳定。然而, 各营养

级生物所包含的能量流动路径数量存在较大差

异。除顶级捕食者外, 中、高营养级生物的能量

流入和流出路径数量相对较高, 但多数能量流动

值较低, 表现为弱相互作用, 而具有更高的缓冲

能力[53]。在外界环境因素受到扰动时, 该海域生

态系统的食物网能够通过调整不同能量流动路径

的能量流动分配比例, 以维持各功能群的能量收

支平衡, 对维持生态系统的稳定性具有重要调节

作用[54]。此外, 低营养级功能群, 如浮游植物和

浮游动物是众多物种的聚合, 它们作为食物网底

层能量供应者 , 在生态系统中也发挥着重要作

用。特别是, 当前气候变化对海洋生物和生态系

统的影响是无可争议的, 且处于持续的动态变化

过程中[55]。已有研究表明[56], 部分海域低营养级

生物的数量 , 在气候变化下可能会发生强烈改

变。因此, 针对低营养级生物的保护, 将有利于缓

解气候变化对该海域生态系统的影响。 

通过与其他海域生态系统比较发现, 吕泗渔

场海域生态系统的 TPP/TR 为 1.00, TDET 较少, 

表明该海域的生态系统处于相对成熟状态, 较少

能量通过有机碎屑进入生态系统再循环过程。此

外, 该海域的 C 处于较高水平, 表明食物网物种间

的相互作用较为紧密, 食物网结构的复杂性较高, 

能够在较大程度上抵御外界扰动的影响[54-55]。在生

态系统不确定性和发展参数方面, CE、AC、b/c

和 i/d 表明, 该海域生态系统具有较高的系统发

展程度、再生潜力和系统发展空间以及较高自我

可持续性, 即生态系统能量循环较快, 系统较发

达 [43-44,47]。需要注意的是, 浮游植物→浮游动物

(x215)的能量绝大部分通过浮游动物的呼吸消耗

损失, 未能有效地向更高营养级进行传递。其主

要原因可能在于食物网中缺乏摄食浮游动物的功

能群, 或摄食浮游动物的功能群种群规模较小所

致。然而, 在该海域生态系统的食物网中, 浮游动

物包括 21 条能量流出路径, 且不乏对其摄食强度

较高的功能群, 如凤鲚(G3)、鳀科(G5)、其他中上

层鱼类(G16)和棘皮动物(G17)。因此, 今后可通过

适当增加浮游动物食性鱼类的增殖放流, 有效提

高该海域生态系统对低营养级能量的利用, 从而

提升对该海域生态系统能量的利用效率。 

尽管本研究在模型构建的过程中, 综合多方

面因素进行功能群的划分, 但仍不可避免地造成

数据信息的掩盖或丢失[57]。由于功能群是多个物

种或同一物种不同生活史阶段的组合, 其势必增

加了该功能群能量流动路径数量的可能性[58], 从

而降低我们对功能群内具体物种或年龄阶段如何

影响种群动态能力的全面理解[59]。因此, 今后在

LIM-MCMC 的构建过程中 , 除了选择合理的物

种聚合方法和功能群数目, 应尽可能提高数据精

度, 包括提升海洋生物的鉴别能力和鱼类生活史

的划分, 减少模型构建过程中的信息丢失, 以更

真实、准确地反映生态系统中食物网能量流动的

特征和变化情况。 
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Energy flow characteristics of food web in Lvsi fishing ground based 
on LIM-MCMC 

ZHANG Hu1, ZHANG Zhuodi1, LI Pengcheng2, BEN Chengkai1, XUE Ying2*, ZHU Chaowen1, XIAO Yueyue1, 
ZU Kaiwei1, YUAN Jianmei1, HU Haisheng1, ZHANG Rui1 

1. Jiangsu Marine Fisheries Research Institute, Nantong 226007, China;  
2. Fisheries College, Ocean University of China, Qingdao 266003, China 

Abstract: The energy flow in food web is of great significance for maintaining the structure, function, and stability 
of marine ecosystem, and helps to gain a deeper understanding of the trophic dynamics and importance of the food 
web in marine ecosystems. This study constructed a linear inverse model with markov chain monte marlo 
(LIM-MCMC) based on seasonal biological resource survey data conducted in the Lvsi fishing ground in 2023, 
and combined it with ecological network analysis (ENA) to explore the energy flow characteristics and ecosystem 
status of the food web in the area. The results indicated that marine organisms in this area could be divided into 22 
functional groups, forming a total of 224 energy flow pathways. The energy assimilated by planktonic animals was 
transmitted upwards through functional groups such as Konosirus punctatus, other benthic organisms, and other 
mollusks, to maintain the growth, development, and reproduction of high trophic level organisms. Although 
planktonic animals have 21 energy outflow pathways, the vast majority of their ingested energy was lost through 
resporation at 1764.70 kg/(km2·year), rather than transferring to high trophic levels. In addition, the total system 
throughput (TST), total primary production (TPP), total primary production/total respiration (TPP/TR), and 
connectance (C) were 5421.34 kg/(km2·year), 1803.92 kg/(km2·year), 1.00, and 0.41, respectively. Additionally, 
the five ecological network analysis (ENA) indicators, including extent of development (AC), constraint efficiency 
(CE), Finn's cycling index (FCI), synergism index (b/c), and dominant indirect effects (i/d), of the ecosystem in 
this study area were 0.93, 0.75, 0.24, 1.32, 5.46, respectively. Compared with other marine ecosystems, this marine 
ecosystem was larger in scale and more mature, with a relatively complex food web structure that could resist 
external disturbances to a greater extent. In addition, the development space of the ecosystem in this sea area was 
relatively large, with low network constraints, low energy utilization efficiency, and high sustainability. This study 
will contribute to the in-depth study of the nutritional dynamics of the food web in the Lvsi fishing ground and 
provide scientific basis for the scientific management of fishery resources in the area. 

Key words: Lvsi fishing ground; LIM-MCMC; ecological network analysis; energy flow in food web; ecosystem 
state 
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