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摘要: 近年来, 基于生态系统的渔业管理(EBFM)的理念得到了广泛认同。EBFM 的实现需要对生态系统结构、功

能与作用机制的深入理解, 以及合适的模型方法来评估和预测生物资源和生态系统的变化。渔业生态系统动力学

模型在这一背景下发展而来, 旨在探究渔业生态系统的结构与功能及其对环境变化和人类干预的响应, 并逐渐成

为生态系统信息综合、集成和预测的主要工具。近 20 年来, 渔业生态系统动力学模型迅速发展, 但由于其种类繁

多, 在模型的选择、构建和应用中存在诸多困难。本研究梳理了渔业生态系统动力学模型的发展脉络, 简要介绍了

种群、群落和生态系统等不同层次的代表性模型。渔业生态系统动力学模型为微观过程与宏观现象之间构建了桥

梁, 也为解析生态系统的调控机制提供了重要工具。未来渔业生态系统动力学模型方法还有待进一步发展, 根据对

生态系统的理解、技术基础和数据资源进行调整和完善, 为 EBFM 的实践提供助力。 
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1  概念阐述 

1.1  渔业生态系统的概念 

渔业是全球粮食安全的重要组成部分 , 鱼

类、甲壳类和软体动物等水产品为人类提供了大

量动物蛋白, 也是微量营养元素的重要来源。同

时, 渔业提供了大量的就业机会, 为人类福祉和

社会经济发展做出了重要贡献。然而自 20 世纪中

叶以来, 受过度捕捞、气候变化、环境污染和生

境破坏等因素的影响, 全球渔业资源呈现明显衰

退趋势。与此同时, 伴随着世界人口的持续增长, 

人类对水产品与海洋动物蛋白的需求日益增加 , 

对渔业资源的可持续利用造成了巨大压力。 

近 年 来 ,  基 于 生 态 系 统 的 渔 业 管 理
(Ecosystem-based Fisheries Management, EBFM)
的理念得到了广泛认同[1]。EBFM 是一种综合性 

管理策略, 通过充分考虑生态系统中生物、非生

物和人类组分及其相互作用的相关认识和不确定

性, 在具有生态意义的范围内采取综合性的渔业

管理方法, 以平衡多样化的社会目标[2]。这一理念

将生态系统的原理应用于渔业管理实践, 通过保

护和维持海洋生态系统的健康, 实现资源开发和

养护的平衡, 以保障渔业的可持续发展以及生态

系统价值和关键服务的产出。反过来说, 如不能

保护渔业赖以存在的生态系统, 渔业生产、渔民

生计以及渔业经济就无法得到保障。 

EBFM 的理念发展促使我们去重新认识渔业

和生态系统之间的关系。遵循这一思路, “渔业生

态系统”的概念被越来越多地提及 , 但其具体定

义往往较为模糊。有学者提出, 渔业生态系统是

生态系统的一种特定形式, 其中人类干预行为通

过渔获作业等方式对该生态系统产生明显作用 , 
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其直接和间接影响在塑造水生生态系统的整体动

态方面发挥着重要作用[3]。渔业生态系统是典型

的社会-生态耦合系统, 具有多层次的复杂性, 需

要通过多方位的视角来全面认识, 包括被开发物

种与其他物种的相互作用、环境驱动力和生态系

统动态的相互作用, 以及人类干预活动和自然群

落之间的相互作用等对渔业生态系统的直接与间

接影响。 

1.2  渔业生态系统动力学模型 

大规模的商业渔业早在几个世纪前就受到了

广泛关注 [4], 而与渔业的悠久历史相比, 人们对

资源动态变化的认识历时尚短, 对其基本生态机

制的理解多有不足。历史上, 学者们曾认为渔业

资源(尤其是海洋渔业资源)是取之不尽的, 然而

很快人们就发现, 许多鱼类种群的资源量出现明

显下降 , 这吸引了许多早期的研究者的关注。

Baranov[5]、Hjort 等[6]、Ricker[7]和 Beverton 等[8]

外国科学家最先对渔业种群动态开展了定量分析, 

在鱼类种群动力学建模方面完成了许多开创性的

工作。自 20 世纪初到 20 世纪 80 年代, 学者们通

过长期的监测发现水生物种丰度具有极为丰富多

样的动力学模式。Caddy 等[9]根据海洋渔业生物

资源的变异性, 识别出了 4 种主要的变异模式: 

稳定性、周期性、不规则性和间歇性。这些不同

的变动模式反映了种群和生态系统的内在复杂

性。生态系统是不同物种在共同环境中种群集成

的结果, 气候变化、捕捞活动、富营养化、物种

引入等因素与种群的内在调节机制相互作用, 使

得生态系统很少能长期保持稳定[10-11]。 

另一方面, 随着向 EBFM 迈进, 如何应对生

态系统的复杂性和相关的管理挑战, 逐渐成为人

们关注的问题。要实现 EBFM 的管理目标, 需要

对生态系统结构、功能与作用机制有着深入理解, 

更需要科学的技术和方法, 评估和预测生物资源

与生态系统的变化趋势。渔业生态系统动力学模

型(Fishery Ecosystem Dynamic Model)就是在这一

背景下发展而来。简单来说, 这些模型作为现实

生态系统的抽象概括, 是关于生态系统状态的假

设性表述方式, 旨在探究渔业生态系统的结构与

功能、环境变化的效应以及各种人类干预的影响。

渔业生态系统动力学模型在近 20 年有着迅速地

发展, 逐渐成为生态系统相关信息的综合、集成

和预测的主要工具, 为 EBFM 在全球的实践提供

了强大的推动力。 

需要注意的是, 当前渔业生态系统动力学模

型种类繁多, 且原理不同、结构各异、复杂度也

千差万别, 导致实践中模型的选择、构建和应用

存在诸多困难。特别是随模型复杂性的提高, 模

型结构性偏差降低而参数不确定性可能上升 [12], 

因此模型在真实性、机制性以及参数和/或模型不

确定性等方面存在不可避免的取舍问题。开展渔

业生态系统模型研究必须要采取审慎的态度, 在

明确模型目标和作用的同时控制模型的复杂性 , 

而这需要对当前模型的发展有一个全面的认识。

鉴于此, 本研究探讨了渔业生态系统动力学模型

的发展历程, 由于模型的种类繁多、特征各异[13], 

未详尽阐述这些模型的类型与应用, 而是梳理了

这一领域的主要发展脉络和基本原理, 并选取种

群、群落和生态系统等不同层次的代表性模型进

行简要介绍。本研究旨在为渔业生态系统动力学

模型的方法发展提供系统性参考, 以期推动模型

方法在 EBFM 中的科学实践。 

2  种群动力学模型 

种群动力学模型是渔业资源学中最为经典和

传统的研究方法, 这类方法主要关注的是种群数

量的动态变化以及捕捞活动对于种群状态和渔获

量的影响。种群动力学模型在形式上可以非常简

单, 如经典的逻辑斯蒂模型; 在此基础上加入种

群结构、空间过程、物种相互作用等元素, 使模

型的复杂性逐渐增加, 使之呈现出复杂的动力学

特征。无论是何种模型结构, 理解种群调控过程

及其对渔业产出的意义, 一直是这一方面研究的

重点。 

2.1  种群数量模型 

最简单的种群动力学模型忽略了种群的年

龄、个体大小和空间结构等因素, 仅关注其数量

特征, 通过分析基础的出生率和死亡率, 解析种

群数量的动态变化。如经典的逻辑斯蒂增长模型, 

仅以种群内禀增长率 r 和环境容纳量 K 两个参数, 

简洁地表现了种群增长的密度制约性。在逻辑斯

蒂模型的基础上, 相关研究探讨了种群增长函数
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的可能形式, 发展了广义逻辑斯蒂模型, 以反映

不同生物的生活史策略和生物学特征[14-15], 以及

种群出生率和死亡率与其数量的非线性关系[16]。

此外, 由于种群中的个体从出生到成熟存在时间

间隔, 因此有研究在模型中加入了时滞项, 以反

映繁殖的滞后效应[17], 即时滞微分/差分模型。时

滞的引入会对种群动态产生重要的影响, 可能引

发周期性的振荡[18]。 

由于生物在不同生命阶段的繁殖力不同, 存

活率也存在差异, 因此仅从数量特征出发难以充

分反映种群动态, 还需考虑种群的组成结构。在

模型中, 种群结构可表示为年龄或年龄组、个体

大小等级或生活史阶段(例如卵、仔稚鱼、幼鱼和

成鱼), 分别对应年龄结构模型和生活史阶段结构

模型 [19]。这类模型可以用矩阵形式简洁地表示 , 

也称为 Leslie 矩阵模型, 通过求解矩阵的特征向

量可以方便地表示种群的稳定态、敏感性和弹性。

如 Crowder 等[20]开发了一个包含 5 个阶段(卵/幼

体、小型幼体、大型幼体、亚成年和成年期)结构

的矩阵模型, 模拟了红海龟的种群动态, 评估了

海龟排除装置在减少偶然捕获方面的效果。此外, 

在这种矩阵模型中也可以通过在存活率、成熟时

间和/或生育力中加入非线性项, 使之具有更大的

自由度[21]。 

物种之间的相互作用也是决定种群动态的关

键因素, 其中捕食作用特别受关注。早期研究中, 

Volterra[22]通过研究亚得里亚海渔获量的周期性

波动 , 提出了著名的捕食者 -被捕食者方程 , 即

Lotka-Volterra 模型。在此基础上, Holling[23]根据

摄食强度随种群数量的非线性变化特征, 加入食

物搜索和处理时间等捕食机制, 构建了不同形式

的 非 线 性 功 能 摄 食 响 应 函 数 。 通 过 对

Lotka-Volterra 模型的简单修改, 可以得到两物种

竞争模型[24], 而竞争作用与摄食相比形式更为多

样(包括资源利用性竞争、干扰性竞争和抢占性竞

争)。寄生与疾病是两类特化的种间相互作用, 在

水生种群模型的研究中受到的关注较少, 但过程

更为复杂, 如宿主-寄生者模型往往需要考虑寄生

者的传播、致病和死亡等复杂生活史过程[25]。此

外, 流行病学常用的 SIR 模型(易感者 S、感染者

I 和康复者 R)也被用于追踪水生生物流行病的发

生过程, 如 Grenfell 等[26]利用该模型研究了东安

格利亚海豹种群的 PDV 暴发。 

2.2  种群生物学模型 

种群数量的增长率取决于个体的生长、死亡

和补充等具体的生物学过程以及捕捞对种群的影

响, 而这些过程往往与个体大小(体长和体重)紧

密相关。许多生物学过程和特征随体型大小而发

生 尺 度 性 的 变 化 , 这 种 规 律 称 为 异 速 性

(allometry)[27-28], 这是代谢生态学研究的重要课

题。von Bertalanffy[29]最早从生物能量学的角度研

究 了 鱼 类 生 长 的 规 律 , 提 出 了 著 名 的 von 

Bertanffy 生长方程。其后, 学者们探讨了生长的

非平稳性/非连续性特征, 进一步发展了季节性生

长模型 [30]、非连续性生长模型 (表示蜕壳等过

程)[31-32]。有研究通过在 von Bertalanffy 生长方程

中加入温度对合成代谢和分解代谢的影响, 构建

了温度依赖性个体生长模型[33]。更进一步的, 相

关研究基于生物学原理和质量平衡的约束, 追踪

了食物的消耗量、标准与活动代谢以及特殊动力

作用, 以及排泄排遗等过程, 构建了生长的完整

生物能量模型(Wisconsin 模型)[34]。该模型已广泛

应用于水生生物研究, 并汇编为 R 语言的一个程

序包 Fish Bioenergetics 4.0[35]。 

传统的种群模型通常将死亡分为两个部分 : 

自然死亡和捕捞死亡。近来研究更多地关注了自

然死亡的非恒定性, 将其进一步区分为捕食死亡

以及其他原因导致的死亡, 并强调了死亡率与体

型大小的关系。其中, 捕食死亡率(M2)是多物种

模型的重要参数, 可以通过基于生长系数和同化

效率的估计法[33,36]、结合生活史参数和室内实验

的经验估计法[37-38]、生物能量学方法[35], 以及结

合饵料组成调查与胃排空率的多物种评估模型估

计法[39]进行估算。其他死亡(M1)在许多模型中是

指排除已知死亡因素后仍然有需要考虑的“残余”

自然死亡, 通常包括疾病、致死性缺氧和极端环

境条件等因素。需注意的是, 虽然相关研究几乎

均将 M1 设为固定值, 但需认识到 M1 的组分在某

些情况下可能发生剧烈变动, 导致种群数量迅速

变化。 
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对于许多水生物种来说, 补充是种群生产过

程中最重要和易变的组分, 反映了种群内部稳定

机制(补偿)与外部驱动因素的交互作用。种群的

补充模型结构各异, 但其建模均以种群生活史过

程中的补偿效应为基础, 包括同世代的密度依赖

性死亡、成体对后代的同种相食、补充前的密度

依赖性生长, 以及生物能量学过程等。例如, 当一

个世代内的个体竞争有限资源时, 其死亡率随着

世代密度的增加而线性增加, 由此可推导出著名

的 Berverton-Holt 模型[8]。而当种群随个体发育而

发生的食性转换, 成鱼摄食同种幼体时, 补充方

程会呈现丘状曲线, 即为 Ricker 模型。补充模型

中可以加入密度依赖性生长和随个体大小变化的

死亡率 , 以反映生长和死亡的补偿性交互作用 , 

即为 Shepherd-Cushing 模型[40]。此外, 近来的一

些研究关注了补充量的可变性, 通过纳入温度等

外源性驱动因素, 将补充量的总变异分离为不同

来源[41-42]。 

2.3  资源评估模型 

捕捞对渔业种群具有决定性的作用, 在过去

的半个多世纪里, 学者们围绕捕捞对种群的影响

开展了大量研究。渔业科学家开发了一整套种群

数量与结构评估方法, 从渔业数据和独立调查等

来源中提取有效信息, 以推断渔业资源开发状态

和资源量的变化, 该类方法即为资源评估模型(在

这一点上区别于 2.1 中阐述的模型)。根据实践中

可获得数据的不同, 在研究中需选取不同的资源

评估模型进行分析。例如, 当种群补充量难以预

测或者完全未知时, 可以根据鱼类的生长和死亡

率特征计算一个世代的总产量, 即单位补充量渔

获量模型[8]。利用类似的方法, 通过加入种群繁殖

生物学信息, 也可以计算单位补充量的产卵量和繁

殖群体生物量, 并提供生物学参考点的信息。 

当仅能获得渔获产量和相对生物量数据时 , 

一种可行的评估方法是生物量动态模型。该模型

不区分年龄、个体大小或其他种群结构特征, 而

是将补充、生长和自然死亡率合并为一个函数 , 

反映种群生产力随资源量的变化 , 通常被称为 

“剩余产量模型”。最早的生物量动态模型基于逻

辑斯蒂增长模型[43], 并假设 CPUE 与生物量呈线

性关系 ; 其后的研究探讨了广义增长函数 , 如

Pella-Tomlinson 模型[44]以及 CPUE 与生物量可能

的非线性关系(表示为 / )Y E qB , 如超稳定型

(0<γ<1)、成比例型(γ=1)、和超耗竭型(γ>1)[45], 并

探讨了这些结构对于资源稳定性的影响。张魁等[46]

使用贝叶斯状态空间建模方法, 将 Pella-Tomlinson

模型应用于东海带鱼的资源评估。近年来提出的

一些数据有限评估方法, 如 CMSY 和 BSM[47], 也

是基于该类生物量动态模型框架, 并需要结合内

禀增长率等参数的先验信息。国内学者如刘尊雷

等[48]利用该类方法, 评估了东海区 19 个重要经

济种类的资源状况并提出了最大可持续渔获量。 

时滞差分模型是涉及简单年龄结构的离散时

间模型, 是非年龄结构模型和完整年龄结构模型

的过渡类型。Deriso[49]率先开发了这种方法, 随后

Schnute[50]对其进行了进一步拓展。该模型涉及了

生长、存活和补充等生物过程, 描述了种群生物

量如何随时间变化。该模型需要生物量(或 CPUE)

的估计值和单独估计的生长参数, 并利用过程误

差或观测误差估计方法进行拟合。时滞差分模型

能够反映选择性捕捞策略对种群结构和生产力的

影响, 捕捞压力的增大可能导致种群变得不稳定, 

从而显现复杂的动态[51]。 

通过将亲体-补充量关系、单位补充量的渔获

量和产卵群体生物量等信息相结合, 可以构建完

整年龄结构模型[52]。该类模型考虑了种群在不同

年龄的生长、死亡和繁殖的差异性, 更真实地反

映了种群动力学过程; 同时模型的构建基于年龄

结构数据, 对建模的需求较高。其中, 实际种群分

析 (VPA)或股分析是相对简单的年龄结构模型 , 

利用逆推方式计算种群数量变化。统计性年龄结

构模型将渔获年龄组成等数据作为观测变量, 利

用统计方法估计相关参数。该类模型有着快速地

发展, 相关学者陆续提出了 ASAP[53]、SS3[54]、

CASAL2[55]、WHAM[56]和 ALSCL[57]等模型, 并在

全球许多渔业的资源评估中得到广泛应用。此外, 

有研究还将气候变化情景加入渔业模型, 探讨了温

度条件变化的可能后果。如 Fogarty 等[58]采用了完

整年龄结构模型描述缅因湾鳕鱼的动态, 并在其中

纳入了底层温度对个体生长和补充的影响。 
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3  群落动态模型 

群落中通常包含大量物种, 这些物种如何维

持和共存是生态学的一个基本问题。群落中物种

的组成结构、不同物种之间的交互作用、种间的

直接和间接效应等, 决定了群落的物种多样性、

稳定性与恢复力等关键属性。虽然群落各组分之

间的相互作用非常复杂, 但群落层次模型通常具

有中等复杂性 , 更适合于解决具体的管理问题 , 

对于渔业管理具有重要意义。Mangel 等[59]提出群

落生态学应作为 EBFM 的理论核心。 

在群落层次, 相关研究深入探讨了渔业的间

接效应及其对种间关系的作用, 特别是技术相互作

用(technical interactions)和生物相互作用(biological 

interactions)对水生生物群落动态的影响[60]。其中, 

技术相互作用是指不同物种被相同的渔具所捕获, 

导致难以有效调控单个物种的捕捞死亡率水平; 

而生物相互作用是指物种间通过竞争和捕食等相

互影响, 导致的多物种种群动态发生改变。在多

物种混合渔业中, 解析两种相互作用的特征、了

解共存物种对资源开发的动态响应, 对于成功的

渔业管理至关重要。 

3.1  混合物种渔获模型 

在现实渔业中同时捕捞多个鱼种是很常见的, 

但这对单物种渔业管理而言是巨大阻碍。混合物

种渔获模型旨在处理这种技术相互作用, 这类模

型是单物种资源评估模型的自然延伸, 假设种间

的技术相互作用具有重要作用, 而生物相互作用

很小或不存在。如 Murawski[61]提出了混合物种单

位补充量渔获量模型(MSYPR), 将传统 YPR 模型

方法进行泛化, 不仅考虑了多个物种, 还考虑了

多种作业类型。该模型利用种间差异化的可捕系

数、选择性因子, 以及物种共有的标准化捕捞努

力量来反映捕捞强度在物种间的协同变化。

Jacobson 等[62]将混合物种世代模型应用于美国东

北部的底层鱼类。 

在生物量动态模型中, 通过加入各个渔业物

种(和渔具类型)的可捕系数和共同捕捞努力量 , 

也可以反映渔获中种间的技术相互作用。与单物

种生物量动态模型一样, 该模型可以融入非对称

的生产力函数和非线性的渔获函数, 具有较好的

灵活性。此外, 也有研究使用简单的生物量动态

模型直接评估多鱼种渔业, 即简并物种组的生物

量动态模型方法[63]。尽管这种简并模型主要是为

了弥补数据的有限性, 但在一定程度上也能够隐

含地处理种间相互作用, 因为物种组整体生物量

的变动轨迹综合反映了捕捞和物种相互作用对各

组分的影响[64]。该方法适用于热带和亚热带的许

多渔业, 其特点是渔获物组成多样, 单个物种很

难分离和鉴别, 简并模型能够较好地处理数据不

足的问题。 

3.2  多物种评估模型 

在传统的单物种资源评估模型的基础上加入

多个物种, 并以不同函数形式明确表述其生物学

相互作用, 即得到多物种评估模型。如以两物种

捕食和竞争模型为基础, 通过加入更多物种可以

扩展为广义 Lotka-Volterra 模型, 表示群落中所有

物种对之间的相互作用。该模型可以很方便的表

示共位群内捕食(intraguild predation), 即竞争者

之间出现的相互捕食关系[65]。Walters 等[66]指出这

种结构可以产生培育-退偿效应, 对于群落多重稳

态的形成具有重要作用。类似的, 在生物量动态

模型和时滞差分模型中, 通过加入种间相互作用

也可得到对应的多物种模型。相关研究在这些模

型中加入了非线性的摄食功能响应函数 [67]和随

机的环境扰动[16], 并探讨了捕捞驱动下的稳态转

换(regime shift)[68]。 

通过拓展基于个体大小和年龄结构的单物种

模型, 学者们开发了相应的多物种模型, 用以评

估多物种的种群数量和种群特征变化。这类模型

一般将自然死亡率分为两个组成部分, 即捕食死

亡率和 “其他”自然死亡率。与前述的多物种模型

相比 , 这些方法需要许多额外的数据来源。如

Helgason 等 [69]通过将捕食模块与经典的单物种

VPA 相结合, 推导出了具有年龄结构的多物种实

际种群分析模型(MSVPA)[39]; 类似的, Pope 等[70]

开发了基于个体大小的多物种世代分析模型。与

单物种 VPA 一样, 该模型在时间上回溯求解, 从

最大年龄开始重建每个世代。MSVPA 已被应用于

北海、波罗的海、东白令海、乔治浅滩和中大西
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洋湾等许多生态系统。 

与单物种模型的情况相似, 多物种的统计性

年龄结构模型 (MSSCA)在很大程度上取代了

MSVPA。MSSCA 的输入数据与前者基本相同, 包

括各年龄的渔获量、摄食组成、外源饵料丰度、

各年龄体重、摄入率和其他自然死亡率; 不同的

是, MSSCA 模型允许输入数据中存在误差, 使用

最大似然法估计参数, 如捕捞死亡率、初始年份

的世代丰度、一龄群体丰度(补充)、网具可捕性, 

以及各年龄选择性和摄食选择参数 [71]。MSSCA

模型有较为广泛的应用, 而其空间显式的模型版

本, 称为 GADGET[72], 也被应用于冰岛、巴伦支

海、比斯开湾等的鱼类群落[73]。 

3.3  多物种过程模型 

与多物种评估模型不同, 多物种过程模型较

少依赖于参数的拟合, 而是由外部输入模型参数, 

通过构建捕食、个体生长、补充等过程的不同模

块, 描述群落各个物种的整个生命周期及其相互

作用。在应用方面, 多物种过程模型通常用于模拟

分析, 通过创建模拟场景进行管理策略评估[74-75], 

以评价不同管理方案的有效性。 

由于在常规调查中许多物种的年龄信息难以

获取, 因此在一定程度上基于个体大小结构的模

型在水生生物群落中的应用范围更为广泛 , 如

LeMANS (length-based multispecies analysis by 

numerical simulation)[76]。该模型包含摄食、生长、

繁殖、捕捞死亡、捕食死亡等模块, 在各个模块

中, 分别采用对数正态函数来描述捕食者和被捕

食者之间个体大小的关系, 采用逻辑斯蒂函数描

述捕捞死亡率随体长的变化, 采用 β 函数描述残

余自然死亡率随体长的变化, 以及采用 Ricker 模

型或分段函数描述每个物种的补充量。虽然模型

的结构复杂, 但其参数设置较为简洁, 每个物种

需要 7 个生活史参数, 以及一个捕食者与饵料生

物摄食关系的矩阵。Worm 等[77]使用 LeMANS 研

究了乔治浅滩的多物种渔获策略, 评估了总渔获

产量最大化对群落不同指标的影响。 

另一个与 LeMANS相似的多物种过程模型为

多物种质量谱动态模型 (dynamic multi-species 

size-spectrum models)[78-79]。该模型已汇编为 R 语

言的一个程序包 Mizer[79], 以下简称 “Mizer 模

型”。其包含了生长、繁殖、死亡和新陈代谢等个

体层面的生物学过程, 并假设这些生物学过程的

能量均来自摄食, 且生长和死亡等过程速率与个

体质量紧密相关, 即“异速尺度规律” (allometric 

scaling law)[27]。Mizer 模型以 McKendrick-von 

Foerster 方程描述种群结构动态, 利用一系列子

模型分别描述种群主要生物过程。例如, 在摄食

模型中, 个体的摄食偏好由捕食者和被捕食者的

个体质量比决定, 服从对数正态函数; 食物密度

模型由饵料鱼类丰度、背景资源量、物种摄食偏

好或分布重叠度 , 以及食物选择函数共同决定 ; 

能量分配模型描述了个体获取的能量在新陈代

谢、生长和繁殖过程之间进行分配, 其分配比例

与个体的性成熟度相关。该模型具有很广泛的应

用, Blanchard 等[80]利用该模型研究了北海鱼类群

落对于捕捞的响应, 评估了管理中渔业产量与保

护目标的权衡。国内该模型也有一定应用, 如 Wo

等 [81]利用该模型探讨了山东近海多物种总可捕

量的生态系统效应, 乔家乐等[82]构建了蜈支洲岛

海洋牧场鱼类群落模型, 评估了捕捞对海洋牧场

鱼类群落的影响。 

4  生态系统模型 

生态系统由生物与其生存的环境共同构成 , 

涉及生物之间、生物与环境的复杂相互作用。生

态系统的视角为生物资源的管理和保护研究带来

了一系列新的挑战: 首先, 一个生态系统通常包

含大量物种 , 不同物种所需生存条件各有差异 , 

而科学调查和监测难以涵盖大量的物种, 因此通

常大部分物种的监测数据是缺失的。其次, 影响

不同营养级物种的生态过程不同, 其空间和时间

尺度差异巨大 , 如浮游生物的寿命可能是几天 , 

活动范围几十千米; 而鱼类的寿命是几年, 活动

范围是几百到几千千米。若在较大尺度上建模 , 

则浮游生物的重要过程可能被忽略; 而要在精细

尺度上建模来解析鱼类生活史过程, 则通常是难

以实现的。 

由于这些复杂性的存在, 在生态系统模型研

究中往往需要考虑如何简化模型。其中一种方法
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是仅关注重要物种的种群动态, 而对营养级更高

或更低的其他生物进行简并, 作为边界条件。其

次 , 模型也可以不关注具体物种(特别是低营养

级), 而是按照个体大小和营养功能进行分析, 从

而降低建模的复杂性 , 这对应于粒径谱模型和

Ryther 能流模型[83]。另外, 针对生态系统的不同组

分(高营养级/低营养级)分别建模, 并通过模型耦

合的方法将多个模型相结合, 也是生态系统建模

的常用方法。Plagányi[13]对渔业背景下不同类型生

态系统模型的特性、优势和劣势进行了系统论述。 

4.1  简并物种模型 

简并物种模型中仅关注少数几个物种的种群

动态, 而忽略生态系统的整体结构与功能, 因此

模型结构较为简单。由于模型中也能够包含一些

关键的环境组分以及生物与环境的关系, 特别是

栖息地变化, 因此本研究也将其归类为生态系统

模型。这方面的模型研究更多地聚焦捕捞对栖息

地和非目标物种的影响。例如, 底栖生境为鱼类

提供的食物和庇护所, 而捕捞渔具, 特别是底拖

网和挖掘采捕, 除造成直接死亡外, 还会破坏鱼

类的栖息地 , 间接影响底层鱼类生产力 [84-85]。

Collie 等[86]构建了栖息地(H)、底栖饵料生物(B)

和鱼类(F)的耦合模型, 反映了底拖网通过对生境

状况和底栖饵料物种的影响, 间接作用于鱼类的

生产力过程。 

该类模型的另一关注点是生态系统的多重稳

态。人类干预作为对生态系统的一种扰动, 其后

果远远超出对目标物种的直接效应, 通过生态过

程传递可能导致生态系统结构和功能的根本性变

化。Scheffer[87]总结了许多陆地和水生生态系统在

扰动下的稳态转换, 其中珊瑚礁生态系统的转变

最为引人注目。许多研究反映了珊瑚礁生态系统

的相变, 如 Blackwood 等[88]构建了珊瑚礁生态系

统模型, 其中包括大型藻类、珊瑚、藻床(小型藻

类构成的海藻层)和鹦嘴鱼等组分, 鹦嘴鱼以大型

藻类为食, 并受到渔业捕捞。该模型表明, 当藻类

受到草食性鱼类控制时, 珊瑚占优势地位; 随着

捕捞的加强, 草食动物控制力减弱, 珊瑚和藻类

更替, 藻类占优势地位。淡水湖泊中也有类似的

例子, 即浅水湖泊中营养负荷增加和养殖富营养

化导致的植被类型变化[87]。 

大多数生物过程都与个体大小密切相关, 因

此可以按个体大小而非物种对生物量进行分析 , 

描述重要的生态系统过程, 这就是基于个体大小

的建模方法。个体大小结构的动态模型描述了生

物量从一个分组到另一个分组的转换, 对基于物

种分类的方法作了重要补充。其中一种著名的方

法称为粒径谱, 表示在某个时间点生物量在不同

个体体长或体重组中的分布。若以等比体重区间

表示, 粒径谱的斜率通常接近−1[89]。由于种群生

产率通常与体型大小成反比, 相关研究开发了利

用生物量谱估计生态系统生产力的方法。Jennings

等[90]使用该方法, 从初级生产量开始计算, 估计

了在渔业开发之前北海鱼类的生物量。Jennings

等[91]在径谱方法的基础上, 根据全球气候模型估

计的初级生产力, 按照不同细胞大小估算了浮游

植物在高营养级中输出或消耗的比例, 进一步估

计了全球海洋鱼类的生物量与生产力。 

4.2  食物网动态模型 

食物网是生态系统的基本结构要素, 食物网

中的物种通过营养相互作用联系在一起, 控制着

生态系统的总体生产力水平。因此, 基于食物网

结构的模型是研究生态系统的特征和动力学的主

要方法。海洋生态系统的食物网结构往往非常复

杂, 在研究中很难进行全面完整地描述, 因此食

物网所包括的物种数和分类学阶元的通常会做简

并。在早期的研究中, 学者们使用了线性网络模

型研究水生生态系统的能量流动, 如 Lindeman[92]

对威斯康星州曼多塔湖(Mendota Lake)的研究中, 

构建了第一个详细的淡水生态系统能量收支模型, 

对生态学的发展做出了开创性贡献。该模型涵盖

了食物网所有基本组分, 包括水层和底栖能流途

径以及细菌分解其他组分构成的营养盐循环, 为

食物网各组分潜在生产力的估算提供有用信息。

另一方面, 线性网络模型的主要局限是基于平衡

假设, 不能反映食物网结构随时间的变化。 

生态系统网络模型中较为成熟、应用最为广

泛的方法是 Ecopath 模型。Polovina[93]最早提出了

该方法 , 分析了夏威夷群岛法国护卫舰浅滩

(French Frigate Shoals)生态系统的能量收支平衡。
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随后 Christensen 等[94]对该类方法进行了拓展, 并

开发了一个泛用性的软件 , 即 Ecopath with 

Ecosim。Ecopath 模型假设, 在一个平衡的系统中, 

能量消耗必须满足系统层次的生产、呼吸和排泄

要求 , 模型中每个组分的生产量取决于其生物

量、渔获量、捕食率和生态营养效率。在许多情

况下 , 生产量和消费量很难通过直接观测获得 , 

而是基于生产量与生物量的比率(P/B)、摄食量与

生物量比率(Q/B)等参数估算。该模型常用于评价

生态系统各功能组的营养级、能量转换效率、生

态系统规模, 以及生态系统的稳定性和成熟度。

Ecopath 模型在国内有较多的应用, 如林群等[95]

基于 Ecopath 模型评估了莱州湾中国对虾增殖生

态容量, 刘鸿雁等[96]利用该模型分析了崂山湾人

工鱼礁区生态系统的结构和能流特征。 

Walters 等[97]将 Ecopath 描绘的静态图景转换

为了动态的 Ecosim 模型, 以微分方程组的形式表

示生长效率、消耗率、捕食死亡、其他自然死亡

率以及渔获率等组分。模型的各组分可以进一步

划分不同生活阶段, 以表示摄食组成随个体发育

的变化或对捕食和捕捞脆弱性的差异。此外 , 

Ecosim 中加入了 Walters 等[66]的索饵场概念, 反

映了饵料物种受捕食者影响的脆弱性, 还可以包

含不同作业类型对总产量的贡献率以及迁入迁出

项。该模型常用于预测和模拟气候变化和人类扰

动下生态系统结构和功能的可能变化。在 Ecosim

的基础上, Ecospace 模型引入了空间结构, 利用

空间网格反映生境适宜性(环境偏好)和物种在相

邻位置的移动, 以及捕捞努力量的空间分布。该

模 型 中 生 物 的 空 间 移 动 可 以 表 现 为 扩 散

(dispersal)、洄游(migration)和输运(advection)等不

同形式。Ecospace 已应用于渔业的空间管理和海

洋保护区选划等研究[98]。 

4.3  生物地球化学模型 

生物地球化学模型以营养盐为起点, 追踪整

个水生食物网的生产路径。与前述模型不同, 生

物地球化学模型通常关注了碳、氮、磷等营养元

素在生态系统中的传递和流动。早期的研究侧重

于低营养级, 通常终结于浮游动物组分; 近年来, 

随着计算能力的增强, 相关模型逐渐包含了从营

养盐到顶级捕食者的完整生态系统, 因此也被称

为“端到端模型” (end-to-end)模型。对于低营养级

生物, 营养盐-浮游植物-浮游动物模型(NPZ)是一

种常用模型, 用于研究营养盐和浮游动植物种群

的动态, 如 Miller[99]利用 NPZ 模型, 模拟了春季

水华现象的衰减过程。 

如前文所述, 低营养级生物与高营养级生物

对应的时间和空间尺度差异很大 , 因此相关研

究常采用模型耦合的方法构建端到端模型。在一

项早期研究中, Steele 等[100]开发了一个相对简单

的网络模型 , 追踪乔治浅滩食物网从氮(硝酸盐

和铵盐)到鱼类的生产过程。该研究为低营养级

和高营养级分别建立了子模型 , 在低营养级网

络中以氮为关键变量 , 在高营养级网络中以碳

为关键变量。两个子模型通过中型浮游动物-肉

食性浮游动物、底栖动物-肉食性底栖动物的连

接相耦合。该模型能够用于探究营养盐动态和生

产力之间的联系 , 为理解水生生态系统中上行

控制机制提供了重要途径。此外, OSMOSE 模型

也采用了类似的方法 , 通过摄食浮游生物的过

程将高营养级和低营养级模型耦合 [101-102], 该模

型应用较为广泛。 

近年来, 生物地球化学模型有了进一步的发

展, 用于评估气候驱动下温度和初级的生产变化

对高营养级消耗和生产的影响。如 Blanchard 等[103]

构建了一个物理-生物地球化学耦合模型, 在 11

个大型地区性陆架海域进行了参数化, 覆盖了 28

个大海洋生态系统。另一个代表性的模型是

Atlantis[104]。该模型追溯了氮和硅等元素在生态

系统中的循环过程, 涵盖了自初级生产者到高级

捕食者以及碎屑在内的完整生态系统组分, 包含

生产、消耗、捕食、补充、洄游、栖息环境选择

以及自然和捕捞死亡等过程。Atlantis 模型还包含

空间结构, 以多边形表示生物的三维空间分布特

征。通过与其他模型的耦合, 该模型也可以用于

优化渔业的经济和社会效益, 权衡生态-经济-社

会等不同方面的管理目标。目前 Atlantis 已应用

于全球三十几个海洋以及湖泊生态系统[105]。 
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5  总结与展望 

随着计算机技术的发展, 近十几年来渔业生

态系统动力学模型得到了迅速发展 , SS3 、

GADGET、InVitro、BOATs、OSMOSE 和 Atlantis

等许多综合性模型逐渐被广泛应用, 为微观过程

与宏观现象之间构建了桥梁, 也为解析海洋生态

系统的营养级联、反馈调控等机制和过程提供了

重要工具。另一方面, 要充分反映相关生物因素

与生态过程, 意味着模型需包含更多的变量、响

应函数和模块结构。随着模型复杂度的增加, 其

参数估算和模型稳健度必将受到影响, 导致模型

存在更多的不确定性, 这可能成为制约模型未来

发展和应用的主要障碍。 

在未来 EBFM 的实践中, 渔业生态系统动力

学模型方法需要因地制宜, 根据对生态系统的理

解、科学基础和数据资源进行调整, 进一步拓展

其应用前景。例如 , 海洋保护区 (MPA)是符合

EBFM 目标的重要空间管理策略, 对于维护生物

多样性和生态系统结构, 保护栖息地、养护目标

和非目标物种, 以及维持渔获量具有重要意义。

当前研究对 MPA 中的一些关键问题进行了一定

的探索, 如扩散模式、种群结构效应以及保护区

网络的构建方案等, 但未来还有赖于空间结构模

型的进一步完善, 反映 MPA 的空间效应。又如, 

传统渔业中选择性移除特定营养级的物种, 导致

了生态系统结构的改变, 这一现象引发了如何维

持生态平衡的思考。相关研究提出了“平衡渔获” 

(balanced harvest)的概念 , 要求按照物种生产力

高低对生态系统中的所有物种进行开发, 以维持生

态系统的结构与功能。但在实际渔业管理中如何实

施平衡渔获策略还有待进一步探讨和论证[106], 特

别是基于渔业生态系统动力学模型开展广泛的模

拟和预测。再如, 在 EBFM 的视角下, 过度捕捞

具有更为广泛的涵义, 需考虑生态系统的不同组

分以及群落和生态系统动态。当前研究已经提出

了在生态系统层面上定义过度捕捞的一系列标准

以及阈值和参考点 [107], 如个体大小结构 (粒径

谱)、功能组的生物量(营养结构)、群落和食物网

指数(相互关联数、循环数)等。生态系统层次的

过度捕捞评估和管理也是未来渔业生态系统动力

学的重要研究方向之一。 

总而言之, 渔业生态系统具有复杂的结构与

运作机制, 与之相应的渔业管理也应基于对生态

系统的全面了解, 通过构建有针对性的模型, 预

测管理策略的生物生态、经济社会效应与风险 , 

结合管理措施的可行性和可控性, 支持资源利用

规划和合理避险。特别是在当前全球变暖、厄尔

尼诺等全球气候变化的背景下, 渔业生态系统的

结构与功能可能发生稳态剧变, 这对于生物资源

的可持续利用提出了重大挑战。未来研究有赖于

海洋学、生物学、生态学、资源学和管理学等多

学科共同努力, 在生态系统的视角下, 权衡生态、

资源、经济和社会等多重目标, 综合渔业管理、

栖息地保护、增殖放流、海洋牧场等措施, 实现

基于生态系统的渔业管理。随着对海洋生态认识

的不断深入, 逐渐完善渔业生态系统动力学模型, 

将是未来渔业科学研究中的重要课题。 
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Advances in fishery ecosystem dynamic modelling: A brief review 
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Abstract: In recent years, the concept of ecosystem-based fisheries management (EBFM) has been widely 
recognized. The achievement of EBFM goals requires a deep understanding of the structure, function, and 
mechanisms of the ecosystem, as well as appropriate modeling methods to evaluate and predict the changes in 
biological resources and ecosystems. Fishery ecosystem dynamic models have developed in this context, aiming to 
investigate the structure and function of fishery ecosystems, and to evaluate the effects of environmental changes 
and human intervention. This category of models has gradually become the major tool for information synthesis, 
integration, and prediction in ecosystem research. The fishery ecosystem dynamic models have developed rapidly 
in the past 20 years, whereas due to their wide diversity, there are substantial difficulties in the selection, 
construction, and application of those models. This study traces the development of fishery ecosystem dynamic 
models, and briefly introduces representative models at the population, community, and ecosystem levels, 
respectively. The fishery ecosystem dynamic models bridge the gap between microcosmic processes and 
macroscopic phenomena, and serve as a crucial tool for revealing the regulatory mechanisms of ecosystems. In the 
future, the fishery ecosystem dynamic models need further development, and should be adjusted and improved 
based on our understanding of the ecosystem, technical foundations, and data sources, in order to provide supports 
for the practice of EBFM. 
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