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摘要: 为探究不同时空尺度下黄河口及其邻近水域鱼类群落谱系结构的分布格局以及多样性的维持机制, 根据

2013 年 6 月、7 月、8 月、10 月和 2014 年 2 月、4 月和 5 月在黄河口及其邻近水域开展的 7 个航次的鱼类资源调

查数据, 基于鱼类系统发育关系, 分别以各月份黄河口及其邻近水域的鱼类群落、全年和不同月份在各个站位上出

现的鱼类为目标群落, 应用净亲缘关系指数分析了该海域鱼类群落谱系结构的时空变化, 并探讨了影响群落构建

的主要因素。结果表明, 在黄河口及其邻近水域, 鱼类群落谱系结构在 2 月、4 月呈现发散状态, 竞争排斥可能是

影响鱼类群落构建的主导因素; 在其他月份均为谱系聚集状态, 生境过滤可能是鱼类群落构建的主导因素。在站位

尺度上, 从全年来看, 入海口处的站位点鱼类群落呈现为谱系发散, 竞争排斥起着主导作用, 而其他站位鱼类群落

谱系结构表现为谱系聚集, 生境过滤为主要驱动因素; 在各月份中, 站位间鱼类净亲缘关系指数变化较小, 除 2 月

和 4 月外, 各月份中多数站位上鱼类群落表现为谱系聚集, 生境过滤起着主导作用。不同时空尺度下, 黄河口及其

邻近水域鱼类群落有不同的物种组成和谱系结构; 在较大时空尺度下, 生境过滤对鱼类群落谱系结构起主导作用, 

而在较小时空尺度下竞争排斥则是主要影响因素。 
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群落物种组成和多样性的维持机制一直是生

态学的核心问题[1]。群落谱系结构充分考虑了群

落内物种间的亲缘关系, 可以比仅基于物种多样

性方面的研究提供更多的信息[2-3]。Webb[4]首次以

马来西亚热带雨林植物群落为研究对象, 结合进化

和环境因素分析了不同植物群落的谱系关系; 之

后又系统地阐述了群落谱系结构的研究方法, 使

得群落谱系结构分析方法变得系统化[5]。目前国外

学者对于谱系结构的研究主要集中在谱系结构与

生态系统稳定性以及群落构建原理等方面[6-7]; 国

内学者主要聚焦对不同时空尺度下的谱系结构、

谱系结构与气候、地理和环境因子之间关系的研

究[8-10]。群落谱系结构的研究认为亲缘关系相近

的物种具有相似的生态位, 生境过滤会筛选出生

态位相近的物种 , 群落表现为谱系聚集 ; 相反 , 

竞争排斥会使相近生态位的物种无法共存 , 群

落表现为谱系发散[11-12]。群落谱系结构的研究能

够加深对群落物种组成机制和多样性格局的  

理解[5]。 

黄河口位于莱州湾西岸, 属温带季风性气候

区域[13]。黄河入海径流携带的淡水、泥沙及其他

营养物质与海洋环境交互作用, 形成了黄河口及

其邻近水域多变复杂的生态环境[14], 成为多种经

济鱼类重要的产卵场、索饵场, 该海域独特的水

文环境影响着鱼类群落种类组成和空间格局[15]。

目前对于黄河口及其邻近水域鱼类群落的研究 , 
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主要集中在鱼类种类组成、群落多样性及其与环

境因子关系等方面[16-18], 少有对该海域鱼类群落

谱系结构的研究报道。以往研究表明, 不同时空

尺度下群落的谱系结构会呈现出不同的格局 [19], 

因此开展黄河口及其邻近水域鱼类群落在不同时

空尺度下谱系结构的研究, 探究特定时空尺度下

影响目标鱼类群落的关键生态过程, 能够为该海

域鱼类群落多样性的维持机制和群落内物种的动

态变化提供更深刻的理解。 

本研究根据 2013—2014 年黄河口及邻近水

域鱼类资源调查数据, 分别以各月份黄河口及其

邻近水域鱼类群落、全年和不同月份在各个站位

上出现的鱼类为目标群落, 通过不同时空尺度下

鱼类群落谱系结构的研究, 以期为黄河口及其邻

近水域鱼类群落种间关系分析和渔业资源的保护

提供理论参考。 

1  材料与方法 

1.1  数据来源 

本文数据来源于 2013 年 6、7、8、10 月和

2014 年 2、4、5 月在黄河口及其邻近水域进行的

渔业资源底拖网调查, 以 8 月、10 月、2 月、5

月代表夏季、秋季、冬季和春季。调查海域范围

为 37°30′N~38°09′N, 119°08′E~119°40′E。共设计

24 个站位(图 1)。调查所使用单拖网船只功率 

260 kW, 网口宽度为 8 m, 囊网网目为 20 mm。

每个站位平均拖网时间为 0.5 h, 拖速为 3.0 kn。

渔获物取样保存带回实验室进行分析处理 , 各

站渔获种类鉴定到种 [20], 本次调查共计捕获 51

种鱼类。样品的采集和测定依据《海洋调查规范 

第 6 部分: 海洋生物调查》(GB/T12763.6-2007)[21]

进行。 

 

 
 

图 1  黄河口及其邻近水域鱼类资源底拖网调查站位 

Fig. 1  Sampling stations for fish resources survey in the Yellow River estuary and its adjacent waters 
 

1.2  系统发育树构建 

本研究以调查所捕获的 51 种鱼类组成黄河

口及其邻近水域鱼类局域物种库, 构建鱼类系统

发育树所需的各鱼种CO I基因序列均从GenBank

中下载。利用 MEGA11.0 软件中的 Clustal X 模块

对基因序列进行比对, 然后使用 MEGA11.0 软件

基于 Kimura 2-papamter模型计算物种间遗传距离, 

最后使用邻接法(neighbor-joining, NJ)构建黄河口

鱼类系统发育树[22]。系统发育树各分支的置信度

采用自引导(bootstrap)进行 1000 次重复抽样检

验。黄河口及其邻近水域鱼类系统发育树如图 2

所示。 
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图 2  黄河口及其邻近水域鱼类群落系统发育树 

Fig. 2  Phylogenetic tree of fish community in the Yellow River estuary and its adjacent waters 
 

1.3  谱系结构指数 

本研究采用净亲缘关系指数 (net relatedness 

index, NRI)来衡量不同时空尺度下鱼类群落谱系

结构的变化。净亲缘关系指数(NRI)是指群落内所

有物种在群落系统发育树上两两之间平均谱系距

离(mean phylogenetic distance, MPD)相对于零模

型得到的种间平均谱系距离随机值的标准化效应

值, 计算公式如下[23]:   

observed null 

random

MPD Mean(MPD )
NRI 1

SD(MPD )


    

式中 , observed MPD 代表平均谱系距离的观测值 ;  

null Mean(MPD ) 是指保持群落中物种数不变 , 以

相同的物种数在系统发育树上随机抽取物种 999 

次, 从而获得在随机零模型下该群落中物种 MPD

分布的平均值 ; randomSD(MPD ) 是指模拟随机抽

样 MPD 值的标准差。若 NRI>0, 说明观察到的群

落谱系结构指数显著小于零模型随机化后的群落, 

物种之间的谱系距离比预期的近, 说明群落的谱

系结构趋向于由亲缘关系较近的物种组成, 群落

结构表现为谱系聚集, 生境过滤起主导因素; 若

NRI<0, 则表明观察到的群落谱系结构指数显著

大于零模型随机化后的群落, 物种之间的谱系距

离比预期的远, 说明群落的谱系结构趋向于由亲

缘关系较远的物种组成, 群落结构表现为谱系发

散, 竞争排斥起主导因素; 若 NRI=0, 说明在谱

系结构上的组成是随机的, 无明显的谱系结构[23]。 
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上述指数的计算使用 R-4.1.2 中的 Picante 包完

成[24]。零模型的选择使用独立交换算法(independent 

swap), 对于结果保留两位小数。 

2  结果与分析 

2.1  黄河口及其邻近水域鱼类群落谱系结构的

时间变化 

分别以各月份出现在黄河口及其邻近水域的

鱼类为目标群落, 黄河口及其邻近水域鱼类群落

不同月份间净亲缘关系指数如表 1 所示。鱼类群

落净亲缘关系指数在 2 月和 4 月表现为负值, 在

其他月份均为正值。其中, 在 6 月净亲缘关系指

数最大为 0.60, 在 4 月最低为−0.80。除了 2 月和 
 

表 1  不同月份黄河口及其邻近水域鱼类 

群落净亲缘关系指数 

Tab. 1  Net relatedness index of fish communities in different 
months in the Yellow River estuary and its adjacent waters 

月份 month 6 7 8 10 2 4 5

净亲缘关系指数 
net relatedness index 

0.60 0.43 0.36 0.50 –0.76 –0.80 0.34

4 月外, 不同月份间净亲缘关系指数差异较小。以

季节看, 秋季(10 月)净亲缘关系指数最高, 其次为

夏季(8 月), 春季略小于秋季; 冬季(2 月)最低, 并

表现为负值。 

2.2  全年站位上黄河口及其邻近水域鱼类群落

的谱系结构的变化 

以全年出现在每个站位上的鱼类为目标群落, 

黄河口及其邻近水域鱼类群落不同站位在全年的

净亲缘关系指数的空间分布如图 3 所示。净亲缘

关系指数呈现出由入海口处向周围邻近海域升高

的趋势。净亲缘关系指数的值在−3.49~0.69 之间, 

总体来说变化范围较小。净亲缘关系指数在入海

口处表现为负值, 在其他站位大部分表现为正值, 

南部海域的净亲缘关系指数总体上高于北部海域。 

2.3  不同月份站位上黄河口及其邻近水域鱼类

群落谱系结构的变化 

以每个月份出现在各个站位上的鱼类为目标

群落, 黄河口及其邻近水域鱼类群落净亲缘关系

指数在不同月份的空间分布如图 4 所示。不同月 
 

 
 

图 3  全年黄河口及其邻近水域鱼类群落净亲缘关系指数空间分布 

○代表谱系发散的站位, ●代表谱系聚集的站位, 图形的大小代表净亲缘关系指数的大小. 
Fig. 3  Spatial distribution of net relatedness index of fish community in whole year in the Yellow  

River estuary and its adjacent waters 
○ represents the station with phylogenetic overdispersion, 

● represents the station with phylogenetic cluster, size of legend indicates the magnitude of the net relatedness index. 
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份净亲缘关系指数的空间分布变化较为明显, 无

一致性分布规律。南部海域净亲缘关系指数大于

北部海域, 这与全年空间分布变化相似。在 2 月、

4 月黄河口及其邻近水域净亲缘关系指数均表现

为负值, 其他月份谱系聚集的站位点占据了很高

的比例。 

 

 
 

(待续 to be continued) 
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(续图 4  Fig. 4 continued) 

 
 

图 4  各月份黄河口及其邻近水域鱼类群落净亲缘关系指数的空间分布 

○代表谱系发散的站位, ●代表谱系聚集的站位, 图形的大小代表净亲缘关系指数的大小. 

Fig. 4  Spatial distribution of net relatedness index of fish community in different months in the  
Yellow River estuary and its adjacent waters 

○ represent the station with phylogenetic overdispersion, 
● represent the station with phylogenetic cluster, size of legend indicates the magnitude  

of the net relatedness index. 

 

3  讨论 

3.1  黄河口及其邻近水域鱼类群落谱系结构的

时间变化 

本研究表明, 在 2 月、4 月黄河口及其邻近水

域鱼类群落谱系结构呈现发散状态, 即相对于黄

河口鱼类物种库, 这两个月鱼类群落由亲缘关系

较远的物种组成, 竞争排斥对 2 月、4 月鱼类群落

谱系结构起着主导作用[25]。造成谱系结构发散的

原因, 一方面由于小黄鱼(Larimichthys polyactis)、

白 姑 鱼 (Pennahia argentatus) 、 银 鲳 (Pampus 
argenteus)和蓝点马鲛(Scomberomorus niphonius)

等洄游性鱼类在 2 月洄游至越冬场、4 月尚未洄

游至该水域产卵, 它们都处在系统发育树的末端

较近的谱系分支上, 分支类群的缺失造成其他分

支在物种库中所占比例减少, 使得谱系结构过度

发散; 另一方面在这两个月份中的鱼类主要以虾

虎鱼科 (Gobiidae)为主 , 仅有少部分站位出现了

安氏新银鱼 (Neosalanx andersoni) 、方氏云鳚

(Pholis fangi) 䲗和李氏 (Callionymus richardsoni)、
䲗短鳍 (Callionymus sagitta) 䲗等 类, 虾虎鱼类主

要集中在近岸海域, 安氏新银鱼也多集中分布在

近河口区, 它们之间有着明显的生态位重叠, 存

在着较强的种间食物竞争[26-27], 䲗而 类和方氏云

鳚受到水温的影响主要集中在离岸海域。因此 , 

在 2 月、4 月鱼类群落谱系结构发散可能由小空

间尺度内的竞争排斥和较大空间尺度内的生境过

滤来共同主导[28], 较高的生态位重叠导致种间竞争

对群落的影响超过了生境过滤而占据了主导地位。 

其他月份的谱系结构指数相较 2 月、4 月有

明显升高, 群落谱系结构表现为谱系聚集。在夏、

秋季月份黄河径流量增大, 携带大量有机质和营

养盐入海, 使得该海域营养物质丰富, 引起黄河

口环境以及鱼类资源结构的改变[29]。在 6—7 月进

行的调水调沙带来的可供浮游生物生长的营养盐

和生物碎屑, 也为鱼类提供了良好的生存环境[30-31], 

同时洄游性鱼类在该海域出现, 使得该时期鱼类

物种数量增多[32], 当群落物种占据了物种库内大

部分分支类群, 系统发育树分支比例增加, 会明

显提高群落的谱系聚集程度[33]。环境变量类似于

生境过滤器[34], 使群落内包含适应不同环境的鱼

类, 物种增多会导致出现不同资源利用方式的物

种, 种间竞争会随之减弱[33]。在这些月份, 生境

多样性的增加使得群落容纳的鱼种数增加, 在调
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查中夏季鱼类明显多于冬季, 说明更多鱼类适应

夏季黄河口水域环境[29], 环境因素在该时期对鱼

类群落的谱系结构起着主导作用。 

3.2  黄河口及其邻近水域鱼类群落的谱系结构

的空间变化 

3.2.1  全年站位上黄河口及其邻近水域鱼类群落

的谱系结构的变化  黄河口及其邻近水域鱼类群

落谱系结构在不同站位间呈现一定变化。从全年

看, 除入海口处站位的鱼类群落结构表现为谱系

发散状态外, 其余站位鱼类群落谱系结构都呈现

为谱系聚集状态, 表明在黄河口大部分海域由亲

缘关系较近的鱼种组成群落。黄河口及其邻近水

域受到捕捞、污染等各种人为活动, 该海域存在

有机物质超标、水体富营养化现象[35], 人为干扰

作为一种可能的生境过滤因素会使群落的发散程

度降低[36-37], 导致黄河口大部分海域的鱼类群落

都呈现为谱系聚集的格局。本研究中谱系发散的

站位大都在入海口附近, 其原因可能是由于黄河

入海径流携带的淡水、营养盐和泥沙的常年作用

使得入海口处形成了较为独特的生态环境, 环境

异质性较高, 从而促使不同生活特征的鱼类共存, 

杨婷越等[10]的研究也指出, 特殊的环境因子会推

动着鱼类群落结构的转变。入海口处的站位出现

了其他站位没有出现或者很少出现的鱼种, 比如

黑鳃梅童 (Collichthys niveatus)、多鳞鱚 (Sillago 
sihama)、细条天竺鲷(Apogon lineatus)等, 它们的

增加使得群落包含了更多类群, 导致群落物种之

间功能性状的相似度降低和生态位的分化[19], 远

缘物种的增加使得谱系结构超过了谱系聚集的临

界点, 导致入海口处鱼类群落转变为谱系发散。

远缘物种在系统发育树上分布更为广泛, 增加了

系统发育树末端分支比例, 它们的存在或者缺失

会改变群落的谱系结构[38]。距离河口较远的站位

受到外海冷水的影响 , 出现了方氏云鳚、石鲽

(Kareius bicoloratus)等大量冷水种, 它们分支类

群较为近, 导致外河口区谱系结构变为聚集。不

同物种对于群落的谱系结构影响不同 , 因此在

资源保护中要多注意这些出现频率较少但对群

落谱系结构具有很大影响的物种[39]。本研究中大

多数站位的净亲缘关系指数都在零值附近 , 表

明生境过滤和竞争排斥共同主导着该海域鱼类

群落构建。 

3.2.2  不同月份站位上黄河口及其邻近水域鱼类

群落谱系结构的变化  以各月份不同站位为尺度

的计算结果来看, 2 月、4 月全海域净亲缘关系指

数都表现为负值, 说明在这两个月份所有站位上

的鱼类群落相对于黄河口物种库来说表现为谱系

发散, 可能是在 2 月、4 月洄游性鱼类离开或尚未

到达该海域以及长期高强度捕捞导致的定居性鱼

种减少, 黄河口及其邻近水域鱼种数较少[18], 使

得鱼类在系统发育树上的分布较为分散, 鱼类之

间谱系距离相对较远, 谱系离散度增加, 群落结

构表现为谱系发散; 其他月份随着鱼类物种数量

的增多, 鱼种数量有所增加, 表现为谱系聚集的

站位点增多。但群落谱系结构除了受到环境因素

的影响, 还受到群落本身的构建机制、物种数量

和研究尺度的影响[40-41], 在全年尺度上计算出的

谱系发散的站位点要多于站位点, 说明随着研究

区域的缩小, 小尺度下的生境较为均质, 资源相

对有限, 物种对于某种环境的依赖会使得物种之

间的竞争对群落结构起主导作用 [42]。这也与

Hubert 等[43]对印度洋及太平洋珊瑚礁鱼类谱系结

构研究类似, 随着研究尺度的增大, 群落内环境

变量增多, 生境过滤则成为影响群落谱系结构的

主要因素。 

黄河口及其邻近水域鱼类群落的谱系结构以

月尺度计算在 2、4 月鱼类群落表现为谱系发散; 

不同站位以全年为尺度, 在入海口处的谱系结构

表现为谱系发散, 其他站位点为谱系聚集; 不同

站位在以月份为尺度表现出不同的分布格局, 在

2、4 月全海域都为谱系发散, 其他月份多数站位

鱼类群落表现为谱系聚集。黄河口及其邻近水域

环境异质性较高, 在不同时空尺度下鱼类群落的

组成有很大变化, 导致谱系结构略有不同, 但谱

系结构的研究并不是要否认某一生态过程, 不同

时空尺度下物种的生态学作用是不同的, 因此我

们要关注鱼类群落在不同时空尺度下的变化规律, 

进行综合考量。谱系结构还会受到群落物种组成、

环境因素等影响, 因此在未来的研究中应综合比

较分析其他影响因素对于谱系结构的影响。 
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Phylogenetic structure of fish community at different spatio-temporal 
scales in the Yellow River estuary and its adjacent waters 
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Abstract: This study aimed to explore the distribution patterns of the phylogenetic structure of fish communities 
and the maintenance mechanism of fish diversity at different spatio-temporal in the Yellow River estuary and its 
adjacent waters and discuss the main influencing factors affecting community assembly. This study focused on the 
fish communities in the whole area of the Yellow River estuary and its adjacent waters and used the net relatedness 
index (NRI) to analyze the spatio-temporal changes in the phylogenetic structure of the fish community, 
considering the phylogeny of fish species based on data collected from different surveys. The surveys were 
conducted in June, July, August, and October 2013; and February, April, and May 2014 in the Yellow River estuary 
and its adjacent waters from 2013 to 2014 The results showed that in the whole area of the Yellow River estuary 
and its adjacent waters, community structures in February and April 2014 were phylogenetically overdispersed, 
and competitive exclusion may be the main influencing factor in community assembly. Meanwhile, in other 
months, the community structures were phylogenetically clustered, and habitat filtering may be the dominant 
factor in the community assembly of fish assemblages. The fish communities were phylogenetically clustered, and 
habitat filtering might have played a major role in the phylogenetic structure of fish communities at each station 
throughout the year, except for the phylogenetic structure of fish communities at stations near the estuary, which 
showed that phylogenetic overdispersion and competitive exclusion played a dominant role. The NRI of fish 
communities among different stations varied slightly each month, and the community structures at most stations 
were phylogenetically clustered in different months, except for February and April 2014, indicating that habitat 
filtering was the main driving factor. Fish communities have different species compositions and phylogenetic 
structures at different spatiotemporal scales in the Yellow River estuary and its adjacent waters. Habitat filtering 
played a dominant role in phylogenetic structure at large spatio-temporal scales, whereas competition exclusion 
was the main driving factor in the phylogenetic structure at small spatio-temporal scales. 
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