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摘要: 对 2016—2019 年浙江南部近海底拖网采集的主要鱼类进行食性分析, 并结合前期摄食习性资料, 以种间营

养关系为基础构建浙江南部近海鱼类群落的食物网拓扑, 以拓扑网络指标结合 KPP 运算确定该海域的鱼类群落关

键种。结果表明: (1)对浙江南部近海的 34 种主要鱼类开展胃含物分析, 共形成营养连接数 276 对。(2)拓扑食物网

中带鱼(Trichiurus lepturus)的点度(degree, D)、入度(in-degree, Din)、中间中心性(betweenness centrality, BC)、接近

中心性(closeness centrality, CC)和信息中心性(information centrality, IC)最大, 表明与其产生摄食联系的物种数目

最多, 其信息交换的控制能力最强, 对维持群落结构的稳定性起关键作用; 而七星底灯鱼(Benthosema pterotum)的

出度(out-degree, Dout)、拓扑重要性指数(topological importance index, TI)最大, 表明捕食该物种的鱼种类数最多, 揭

示其物种信息扩散能力最强。(3)带鱼的关键性指数(keystone indices, K)、下行关键性指数(top-down keystone index, 

Kt)最高, 表明对群落中的能量流动和信息传递的影响最大, 且下行控制效应最大; 七星底灯鱼的上行关键性指数

(bottom-up keystone index, Kb)和值最大, 表明对群落的上行控制效应最大; (4)通过 KPP 运算验证带鱼对浙江南部

近海鱼类群落结构的稳定性和种间信息的传递起决定作用。本研究通过计算 11 种拓扑关键性参数结合 KPP 运算

筛选群落结构关键种, 发现带鱼和七星底灯鱼在群落结构的稳定性中起关键作用, 其中带鱼为关键捕食者, 七星

底灯鱼为关键被捕食者。 
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近年来, 我国乃至全球范围内渔业资源出现

普遍衰退现象, 生物多样性下降, 水生生态系统

呈显著脆弱性和敏感性[1], 寻求有效的措施保护

渔业资源多样性、维持生态系统稳定性已成为当

下生态学家及渔业管理者亟需解决的问题。在这

种背景下, 对生态系统结构和功能起决定作用的

关键物种引起了众多学者的关注[2]。这类物种通

过种间的强关联作用维持生态系统稳态, 它的消

失可能会引起其他物种资源的衰退, 甚至导致整

个生态系统崩溃[3], 因此对关键种开展优先、重点

保护对于整个生态系统结构和功能维持稳态具有

重要意义。目前国内外对筛选关键种已开展了广

泛研究, 包括控制模拟实验法[4]、群落重要性指数

法[5]、功能重要性指数法[6]、等同优势种法[7]、关

键性指数法[8]、生态网络分析法[9]和 Ecopath 模型

法 [10]等 , 其中生态网络分析法主要通过物种(节
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点)和种间相互关系(线)来定量评估网络的结构特

性, 通过复杂的种间关系视角解析生态系统中物

质循环和能量流动特征, 是识别关键种的有效方

法[8-9]。目前在我国黄渤海[11]、莱州湾[12]、黄河

干流[13]、北部湾[14]等海域均已开展关键种的筛选

研究。 

浙江南部近海位于东海中部核心海域, 受浙

江沿岸流和台湾暖流等多水团影响[15-17], 水域内

温度适宜, 饵料生物丰富, 是东海海域重要的经

济鱼种主产区之一[18-20]。然而, 受人类捕捞活动、

环境污染等影响, 渔业资源不可避免地出现衰退

现象 , 渔业群落结构呈现小型化和低龄化趋势 , 

进一步可能会造成关键种的衰退或灭绝, 从而对

生态系统稳态产生巨大影响。因此, 本研究基于

2016—2019年浙江南部近海主要鱼类渔获物的胃

含物分析结果并结合前期的摄食习性资料, 以鱼

种间的营养连接为基础构建鱼类群落拓扑食物

网, 运用生态网络分析法计算食物网拓扑结构指

标, 以筛选群落结构关键种, 并利用 KPP 运算定

量物种移除对群落结构的影响来验证群落关键种, 

旨在为我国近海重要水生物种保护及维护渔业生

态系统结构稳定提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  样本来源 

2016— 2019 年在浙江南部近海 (27°00′N~ 

29°00′N, 120°30′E~123°00′E)开展底拖网调查(图1), 

调查船为“浙洞渔 10109”, 总吨位 305 t, 主机马力

540 hp, 全网长 95 m, 底纲和浮子纲长度 80 m, 网

囊网目 2 cm。调查期间平均船速为(3.18±0.27) kt, 

平均拖时(0.89±0.46) h。调查渔获冷冻保存带回至

实验室。 

 

 
 

图 1  浙江南部近海调查站点 

Fig. 1  Sampling stations in offshore waters of southern Zhejiang 
 

1.2  数据来源 

实验人员将鱼类样品解剖获取胃含物样品和

肌肉样品, 根据胃含物的体积将胃含物等级划分

为 5 级(0 级: 空胃; 1 级: 食物体积不到胃总体积

的一半; 2 级: 食物体积超过胃总体积的一半; 3 级: 

食物充满胃但并不膨胀; 4 级: 食物充满胃且膨胀), 

通过目测确定摄食等级。在双筒解剖镜下根据形

态特征鉴定胃内饵料种类, 尽可能鉴定到最低分
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类阶元, 记录个数; 用精密分析天平称量饵料重

量, 在称量前吸尽其表面水分, 分析每种饵料生

物出现频率及所占质量比, 制作成矩阵格式。 

1.3  拓扑网络参数分析 

通过实验室内分析所得及参考前期食性文

献[21-34]分析出 34 种浙江南部近海主要鱼类的食

性关系, 在食物关系矩阵中用 1 和 0 代表两个物

种之间的摄食关系, 1 代表存在摄食关系, 0 代表

不存在摄食关系。通过 Pajek 软件画出鱼类种间

拓扑网络关系图, 应用网络分析软件 Ucinet 6 计

算点度(degree, D)、入度(in-degree, Din)、出度(out- 

degree, Dout)、中间中心性(betweenness centrality, 

BC)、接近中心性(closeness centrality, CC)和信息

中心性(information centrality, IC), CoSBiLab Graph 

1.0 计算拓扑重要性指数(topological importance 

index, TI)、关键性指数(keystone indices, K)、上行

关键指数(bottom-up keystone index, Kb)和下行关键

指数(top-down keystone index, Kt), 应用 Keypalyer 

1.44 计算离散度(fragmentation, F)、距离权重离散

度(distance-weighted fragmentation, DF)和距离权

重可达度(distance-weighted reach, DR)。运用这 11

种拓扑网络指数和 3 种 KPP 运算指标来描述食物

网网络结构特征和筛选群落关键种。拓扑网络指

数计算公式如下。 

1.3.1  点度  点度(D)代表与该物种存在摄食关

系的种类数, 包括入度(Din)和出度(Dout), 分别代

表被捕食者和捕食者的数量[35], 

Di=Din,i+Dout,i 

式中, Di 为点 i 的点度, 代表物种 i 的捕食者及被

捕食者的总数; 为点入度, 代表物种 i的被捕食者

种类数量; 为点出度, 代表物种 i 的捕食者种类 

数量。 

1.3.2  中心性  中心性包括中间中心性(BC)、接

近中心性(CC)和信息中心性(IC), 其中 BC 用于定

量分析物种对群落内信息交换的控制能力, BC 越

大表明物种对群落内信息交换的控制能力越强 , 

对维持群落结构的稳定就越关键[35]; 接近中心性

(CC)用于定量测量物种传递信息的优势程度, CC

越大表示物种在群落的信息传递中越具有优势 , 

能够将群落信息以最快速度传到其他物种[36]; 信

息中心性(IC)用于定量测量物种对任意两个相连

物种之间的信息传递能力, IC 越大表示物种对任

意两个相连物种之间信息传递的捕捉能力越  

强, 越容易对群落中其他物种间的信息交流产生

影响[37-38]。3 种指标参数的计算公式如下:  
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式中, N 为调查中出现的种类数, i≠k, i≠j 且 j<k, gjk

表示种 j 和种 k 之间存在的最短路径的数量, gjk(i)

表示种 j 和种 k 之间存在的经过第三个种 i 的捷径

数目, dij 为点 i 和 j 之间的捷径距离, Iij=1/dij。 

1.3.3  拓扑重要性指数  拓扑重要性指数(TI)用

于定量描述物种信息的扩散能力, TI 越大物种信

息扩散能力越大[2], 公式如下:  
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式中, am,ji 为物种 i 能经过 m 步到达物种 j 时, 物

种 i 对物种 j 的影响; TIi
n 为物种 i 经过 n 步时对鱼

类群落拓扑结构影响的重要性指数。 

1.3.4  关键性指数  关键性指数(K)用于定量描

述物种在食物网中的重要性, 包括上行关键指数

(Kb)和下行关键性指数(Kt), 即上行控制效应和下

行控制效应, 计算公式如下:  
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式中, Kb(i)为物种 i 的上行关键性指数; Kb(j)为物

种 j 的上行关键性指数; 物种 j 为物种 i 的直接捕

食者; m(i)(j)为物种 j 的直接被捕食者种类数量。

Kt(i)为物种 i 的下行关键性指数; Kt(j)为物种 j 的
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下行关键性指数; n(i)(j)为物种 j 的直接捕食者种

类数量。K(i)为种 i 的关键性指数。 

1.3.5  KPP 指数  KPP 运算定量测量物种对群

落结构的影响, 包含两种运算[39]:  

(1) KPP-1: 用于优先选择一项或者多项的种

类后能够使群落结构的离散程度最大, 主要包含

离散度(F)和距离权重离散度(DF), 其中 F 和 DF 越

大表明, 当筛选出来的种类从群落结构中消失时, 

群落结构的离散程度越大, 群落结构受影响的程

度越大, 公式如下:  
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式中, F 为群落离散度, 取值(0, 1), F 越接近于 1, 

离散度就越大; si 为种 i 在第 i 次离散群体中的种

数; DF 为群落的距离加权离散度, 取值(0, 1), DF

越接近于 1, 群落的距离加权离散度就越大; dij 为

点 i 与点 j 之间的距离。 

(2) KPP-2: 用于优先选择一项或多项种类使

得将群落结构中的某些信息最大范围传递到其他

种类。主要用距离权重可达度(DR), 当 DR 越大, 

说明被筛选出的种类能够最大范围地将信息传递

到群落结构中的其他种类, 计算公式如下:  
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式中, DR 为距离加权可达度, 取值(0, 1), DR 越接

近于 1, 传递信息到其他物种的速度就越快; 群

落 dMj 为一系列点 M 到任何一个点 j 的距离。 

2  结果与分析 

2.1  种类组成及连接数 

基于生物量排序, 选择占总生物量 85%的鱼

类作为主要鱼类, 并去除与其他鱼类没有摄食关

系的鱼类, 本研究分析了浙江南部近海鱼类群落

中的 34 种主要鱼类, 其中鲈形目数量最多, 为 18

种, 其次为鲱形目和鲉形目, 分别为 4 种和 3 种。

根据种间营养关系绘制出浙江南部近海主要鱼类

的食物网拓扑结构(图 2), 连接总数为 276, 不同

节点的大小代表该物种的连接数, 其中连接数超

过 10 的物种有 12 种, 占总物种数的 35%。在浙

江南部近海主要鱼类拓扑食物网中连接数最高的

鱼类为带鱼(Trichiurus lepturus)(28 条), 其次为龙

头鱼(Harpadon nehereus)(21 条), 连接数最低的

为栉鳞鳎(Aseraggodes kobensis)、拉氏狼牙虾虎鱼

(Odontamblyopus rubicundus)、六指马鲅(Polynemus. 

sextarius)、刺鲳(Psenopsis anomala)、银鲳(Pampus 

argenteus)和虻鲉(Erispher potti)(仅 1 条)。 

2.2  摄食关系分析 

研究发现, 对于捕食者而言, 带鱼可捕食的

种类为 22 种, 占总种类数的 56%, 在群落中捕食

鱼类种类最多; 其次为黄鮟鱇(Lophius litulon)、

龙头鱼、竹筴鱼 (Trachurus japonicus)和小黄鱼

(Larimichthys polyactis), 可以捕食 10 种以上鱼类。

对于被捕食者而言, 七星底灯鱼被 14 种鱼类所捕

食, 占总种类的 36%; 其次为麦氏犀鳕(Bregmaceros 

macclellandii)和矛尾虾虎鱼 (Chaemrichthys stig-

matias), 可被 10 种鱼类所捕食。绿鳍鱼(Chelidon-

ichthys kumu)与尖头斜齿鲨(Scoliodon laticaudus)

在浙江南部近海鱼类食物网中为顶级捕食者, 不

被其他鱼类捕食; 康氏小公鱼(Stolephorus comm-

ersonnii)、七星底灯鱼、麦氏犀鳕等鱼类在食物

网中作为关键饵料物种被其他鱼类所捕食; 其余

物种为中间物种, 占总物种数的 53%, 这些物种

在浙江南部近海鱼类群落中既属于捕食者, 又属

于饵料生物。 

2.3  中心性指数和重要性指数 

根据计算的鱼类群落结构拓扑网络指数(表 1), 

带鱼的 D、Din、CC、BC、IC 最大, 说明在群落中

与其存在摄食关系的物种数最多, 其信息交换的

控制能力最强, 对维持群落结构的稳定性最为关

键, 同时在群落中的信息传递中具有优势, 能够

将群落信息以最快速度传到其他物种, 也易对群

落中其他物种间的信息交流产生影响。通过参数比

对发现, 七星底灯鱼的 Dout、TI1、TI9 最大, 说明捕

食该物种的种类最多, 其物种信息扩散能力最强。 
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图 2  浙江南部近海主要鱼类的食物网拓扑结构 

1. 竹筴鱼; 2. 康氏小公鱼; 3. 龙头鱼; 4. 七星底灯鱼; 5. 麦氏犀鳕; 6. 小黄鱼; 7. 细条天竺鲷; 8. 短尾大眼鲷; 9. 蓝圆鯵; 10. 

短鳄齿鱼; 11. 绿鳍鱼; 12. 黄鮟鱇; 13. 带鱼; 14. 矛尾虾虎鱼; 15. 六丝钝尾虾虎鱼; 16. 栉鳞鳎; 17. 棘头梅童鱼; 18. 黄鲫; 19. 

翼红娘鱼; 20. 赤鼻棱鳀; 21. 拉氏狼牙虾虎鱼; 22. 皮氏叫姑鱼; 23. 六指马鲅; 24. 发光鲷; 25. 日本鲭; 26. 银姑鱼; 27. 蓝点

马鲛; 28. 刺鲳; 29. 尖头斜齿鲨; 30. 日本鳀; 31. 银鲳; 32. 虻鲉; 33. 褐菖鲉; 34. 多齿蛇鲻. 

Fig. 2  Topological structure of food network of main fishes in offshore waters of southern Zhejiang 
1. Trachurus japonicus; 2. Stolephorus commersonnii; 3. Harpadon nehereus; 4. Benthosema pterotum; 5. Bregmaceros macclellandii; 6. 
Larimichthys polyactis; 7. Jaydia lineata; 8. Priacanthus macracanthus; 9. Decapterus maruadsi; 10. Champsodon snyderi; 11. 
Chelidonichthys kumu; 12. Lophius litulon; 13. Trichiurus lepturus; 14. Chaemrichthys stigmatias; 15. Amblychaeturichthys hex-
anema; 16. Aseraggodes kobensis; 17. Collichthys lucidus; 18. Setipinna tenuifilis; 19. Lepidotrigla alata; 20. Thryssa kammalensis; 
21. Odontamblyopus rubicundus; 22. Johnius belangerii; 23. Polynemus. sextarius; 24. Acropoma japonicum; 25. Scomber japonicus; 
26. Pennahia argentata; 27. Scomberomorus niphonius; 28. Psenopsis anomala; 29. Scoliodon laticaudus; 30. Engraulis japonicus; 
31. Pampus argenteus; 32. Erispher potti; 33. Sebastiscus marmoratus; 34. Saurida tumbil. 

 

2.4  关键性指数 

研究发现, 34 种主要鱼类中以带鱼的 K 与 Kt

最高, 分别为 27.16 和 27.02, 可知 K 绝大多数来

自于 Kt, 所以带鱼对群落中的能量流动和信息传

递的影响最大, 且下行控制效应最大, 即带鱼通

过摄食其他鱼类所造成的种间关系作用影响最

大。七星底灯鱼的 Kb 值最大, 为 8.78, 表明七星

底灯鱼对群落的上行控制效应最大, 即七星底灯

鱼通过被其他捕食者捕食对种间相互作用的影响

最大。 

2.5  KPP 运算 

本研究通过 KPP 运算验证群落结构关键种, 

在 KPP-1 运算中, 当 k 值为 1, 即只筛选一种鱼类

使得群落结构的离散度最大, 此时依据群落离散

度和距离加权离散度筛选出来的种类均为序号 13, 

即带鱼, 此时群落离散度 F=0.171, 距离加权离散

度 DF=0.497, 说明当带鱼从群落中消失时, 群落

结构受影响程度最大。在 KPP-2 运算中, 当 k 值

为 1, 依据距离权重可达度筛选出的种类也为序

号 13 (带鱼), 此时距离权重可达度 DR=0.868, 表

示带鱼能将信息最大范围传递到其他种类。因此, 

可以确定带鱼对浙江南部近海鱼类群落结构的稳

定性和种间信息的传递起决定作用。 

3  讨论 

关键种对群落结构和功能起关键作用 ,  关 

键种识别是渔业生态学领域及生物多样性方面的

研究热点之一。在海洋生态系统中 ,  准确识别 
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表 1  浙江南部近海鱼类群落结构重要性网络指数 

Tab. 1  Importance network index of fish community structure offshore waters of southern Zhejiang 

种类 species D Din Dout CC BC IC TI1 TI9 Kb Kt K 

竹筴鱼 Trachurus japonicus 16 14 2 64.71 11.28 2.45 0.10 0.02 17.19 0.06 17.25

康氏小公鱼 Stolephorus commersonnii 3 0 3 49.25 0.00 1.50 0.18 0.03 0.00 0.24 0.24

龙头鱼 Harpadon nehereus 21 15 6 68.75 17.70 2.54 0.53 0.08 6.79 0.35 7.14

七星底灯鱼 Benthosema pterotum 14 0 14 61.11 3.31 2.36 3.49 0.82 0.00 8.78 8.78

麦氏犀鳕 Bregmaceros macclellandii 10 0 10 57.90 0.59 2.22 1.62 0.41 0.00 2.98 2.98

小黄鱼 Larimichthys polyactis 15 10 5 62.26 3.13 2.40 0.37 0.05 1.59 0.40 1.99

细条天竺鲷 Jaydia lineata 12 3 9 57.90 2.16 2.22 1.26 0.27 0.07 1.95 2.02

短尾大眼鲷 Priacanthus macracanthus 5 4 1 44.60 0.02 1.67 0.07 0.01 0.94 0.07 1.01

蓝圆鯵 Decapterus maruadsi 14 9 5 57.90 1.57 2.32 0.41 0.06 3.42 0.17 3.59

短鳄齿鱼 Champsodon snyderi 10 4 6 57.90 1.12 2.21 0.83 0.19 0.34 0.57 0.91

绿鳍鱼 Chelidonichthys kumu 3 3 0 44.60 0.42 1.65 0.00 0.00 0.62 0.00 0.62

黄鮟鱇 Lophius litulon 18 17 1 67.35 16.36 2.51 0.07 0.01 7.25 0.08 7.33

带鱼 Trichiurus lepturus 28 22 6 78.57 28.16 2.64 0.55 0.08 27.02 0.14 27.16

矛尾虾虎鱼 Chaemrichthys stigmatias 12 2 10 58.93 3.29 2.36 1.63 0.40 0.34 1.69 2.03

六丝钝尾虾虎鱼 Amblychaeturichthys hexanema 8 0 8 55.00 1.75 2.14 1.58 0.40 0.00 2.71 2.71

栉鳞鳎 Aseraggodes kobensis 1 0 1 39.76 0.00 0.74 0.07 0.01 0.00 0.07 0.07

棘头梅童鱼 Collichthys lucidus 9 5 4 49.25 1.09 1.95 0.87 0.25 0.32 1.68 2.00

黄鲫 Setipinna tenuifilis 11 3 8 57.90 2.83 2.27 1.64 0.45 0.50 2.42 2.92

翼红娘鱼 Lepidotrigla alata 2 0 2 44.60 0.00 0.76 0.30 0.04 0.00 0.34 0.34

赤鼻棱鳀 Thryssa kammalensis 4 0 4 48.53 0.24 1.67 0.59 0.08 0.00 0.73 0.73

拉氏狼牙虾虎鱼 Odontamblyopus rubicundus 1 0 1 41.25 0.00 0.75 0.07 0.01 0.00 0.1 0.10

皮氏叫姑鱼 Johnius belangerii 6 0 6 53.23 1.58 1.96 0.77 0.1 0.00 0.87 0.87

六指马鲅 Polynemus.sextarius 1 0 1 41.25 0.00 0.75 0.07 0.01 0.00 0.1 0.10

发光鲷 Acropoma japonicum 5 1 4 50.00 0.00 1.85 0.32 0.06 0.07 0.53 0.60

日本鲭 Scomber japonicus 5 3 2 53.23 0.43 2.07 0.10 0.02 0.28 0.13 0.42

银姑鱼 Pennahia argentata 6 3 3 49.25 0.16 1.69 0.25 0.03 0.36 0.28 0.64

蓝点马鲛 Scomberomorus niphonius 3 2 1 47.14 0.05 1.47 0.05 0.01 0.33 0.07 0.39

刺鲳 Psenopsis anomala 1 0 1 44.60 0.00 0.76 0.05 0.01 0.00 0.07 0.07

尖头斜齿鲨 Scoliodon laticaudus 7 7 0 52.38 1.30 2.04 0.00 0.00 6.64 0.00 6.64

日本鳀 Engraulis japonicus 9 0 9 52.38 1.42 2.12 1.81 0.29 0.00 2.90 0.90

银鲳 Pampus argenteus 1 0 1 40.74 0.00 0.75 0.06 0.01 0.00 0.07 0.07

虻鲉 Erispher potti 1 0 1 40.74 0.00 0.75 0.06 0.01 0.00 0.07 0.07

褐菖鲉 Sebastiscus marmoratus 5 3 2 48.53 0.32 1.82 0.15 0.03 0.50 0.27 0.76

多齿蛇鲻 Saurida tumbil 9 8 1 48.53 0.87 2.13 0.11 0.02 1.57 0.17 1.73

注: D 为点度; Din 为入度; Dout 为出度; CC 为接近中心性; BC 为中间中心性; IC 为信息中心性; TI 为拓扑重要性指数; K 为关键性指数; 

Kb 为上行关键指数; Kt 为下行关键指数. 

Note: D is degree; Din is in-degree; Dout is out-degree; CC is closeness centrality; BC is betweenness centrality; IC is information centrality; 
TI is topological importance index; K is keystone indices; Kb is bottom-up keystone index; Kt is top-down keystone index. 

 

群落潜在关键种不仅有助于确定物种保护优先

级, 更有助于评价物种对群落结构和功能稳定性

的影响, 为今后生态系统的重构恢复及渔业资源

养护和管理提供科学依据。 

3.1  关键种筛选方法的选择 

海洋生态系统中的关键种筛选是一项长期且

艰难的工作, 早期的关键种识别方法为控制模拟

实验法[4]和竞争优势阻碍法[40], 20 世纪 70—80 年
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代研究者多是利用模拟移除物种方法结合比较研

究识别出海獭、狭鳕等海洋生态系统关键种 [41], 

但是这些方法存在调查手段的可操作性不佳或研

究方法局限性等问题, 普适性较差。为了克服这

些弊端, 近年来的一些关键种筛选方法包括生态

网络分析 [8-9]、群落可行性分析 [42-44]、食物网模

型[10,45]及生态能量通道模型[10](Ecopath with eco-

sim)、Audzijonyte 等[46]在鉴别关键种上应用广泛, 

且功能定量化指标越来越多样化。其中食物网模

型、Ecopath 模型和 Atlantis 模型是基于生态系统

模型开发, 要求的调查数据量大且质量高从而降

低了应用范围, 而生态网络分析随着拓扑学理论

在生态学中的深入发展, 已成为海洋食物网研究

中的一个强有力工具, 其原理为食物网的某些拓

扑网络结构特征是量化食物网中各生物间相互作

用的良好指标[47-48]。生态网络分析是从拓扑结构

入手, 基于一系列网络指标包括点度(degree)、中

心性指标(centrality indices), 关键性指标(keystone 

indices)以及拓扑重要性指标(topological importance 

of species)等[49]定量描述群落中物种间的紧密程

度及对整个食物网的作用, 可筛选出维持食物网

稳定的群落关键种[50]。目前食物网拓扑指标较多, 

这些指标操作性较强, 朱江峰等[50]认为对于特定

的海洋食物网, 指标的选择取决于可利用的基础

数据资料和研究目标, 而非指标的多样化。基于

此, 本研究从网络结构的度分布、节点重要性、

连通性和平均距离等特征方面筛选出点度、中心

性和重要性指数等多项指标来深度挖掘浙江南部

近海食物网结构特征, 其中的点度、中心性指标

和重要性指标可描绘出节点(物种)的直接影响力

和信息扩散能力, 关键性指标用于揭示节点在营

养网络中垂直方向的直接和间接相互作用(上下

行效应), KPP 指标可反映出某一节点移除后的群

落结构离散程度, 这些指标能够全面准确地反映

出食物网中对群落结构生态影响最大的物种, 杨

涛等 [12]也运用这些指标筛选莱州湾鱼类群落关

键种。当前生态网络分析在食物网中的应用较为

广泛, 如 Borgatti[51]为关键种的筛选提出了可行性

的生态网络分析方法, Vasas 等[49]、Dambacher 等[52]

和 Ortiz 等[53]利用该方法判定切萨皮克湾、太平洋

和智利中北部海岸等食物网关键种, Jacob 等[54]探

究了物种移除对食物网稳定性的影响等, 该技术

为食物网结构稳定性、简化食物网和生物多样性保

护等研究提供了新的视角, 未来的应用前景广泛。 

3.2  群落关键种识别 

早期研究多认为关键种是顶级捕食者, 现在

普遍认为关键种可在其他营养级中出现 [5,55], 类

型包括关键捕食者、关键被捕食者、关键改造者、

关键草食动物及关键寄生物等。本研究结果与这

一观点一致, 研究筛选出浙江南部近海的关键捕

食种为带鱼, 其并非顶级捕食者, 营养级位于浙

江南部近海食物网的中间位置[56]。Livi 等[47]认为

位于食物网中部的物种多具有强烈的相互作用 , 

带鱼属于广食性种类 , 摄食种类包括七星底灯

鱼、小黄鱼、细条天竺鲷(Jaydia lineata)和龙头鱼

等, 营养连接数达到 28, 与其具有营养相互作用

的种类较多; 通过稳定同位素分析也发现带鱼的

营养生态位宽幅大, 占有资源和利用资源的能力

较强, 竞争能力较强, 且其时空上存在显著的摄

食差异 [20], 具有较强的摄食可塑性和就地摄食特

点, 与周边被捕食者存在良好的营养连接; 另外, 

通过渔业调查发现带鱼是浙江南部近海的优势种, 

资源数量丰富, 这也间接保证了带鱼的捕食者如

䇲黄鮟鱇、竹 鱼(Trachurus japonicus)和龙头鱼等

摄食活动[32-34]。中心性指数揭示了带鱼在群落结

构信息传递中控制力最强, 容易对其他鱼类产生

影响, 这种影响包括捕食和被捕食, Gasalla 等[57]

认为关键种多是以上行或下行控制影响生态系统

结构和功能; 杨涛等[12]认为关键鱼类是通过控制

群落中其他竞争者和捕食者的密度来影响食物网

结构; 本研究中通过拓扑指标分析发现带鱼通过

种间的强相互作用和信息传递能力影响着生态系

统的物种密度和能量流动。关于食物网调控是饵

料资源的上行控制还是捕食者的下行控制一直是

生态学中最基本的研究问题之一[58]。外界高捕捞

强度会通过自上而下的效应造成种群衰退或群落

结构失衡等[59], 本研究水域的鱼类群落长期受到

人为活动严重干扰[60-61], 表现出大型捕食者缺失, 
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中小型鱼类占据主导。李云凯等[62]利用 Ecopath

模型分析太湖的生态系统结构和功能中发现高强

度的渔业捕捞活动会造成系统内的顶级捕食者下

行效应显著下降, 因此本研究中未筛选出顶级高

营养层次鱼类作为关键种, 而是筛选出拥有竞争

优势、宽生态位和广泛食性的中高营养级物种带

鱼为关键种, 其关键性指数达到 27.16。这表明在

当前的鱼类群落结构中, 具有强大营养连通性的

物种替代顶级捕食者, 通过营养级联效应降低外

部驱动因素如捕捞等对群落结构的不利影响, 保

障群落结构稳态。本研究还发现七星底灯鱼是本

海域的关键被捕食者, 其 Dout 最高, 表明捕食七

星底灯鱼的种类最多。七星底灯鱼在浙江南部近

海属于优势鱼种[63], 主要以海洋中的桡足类、磷

虾等浮游生物为食, 是绝大多数高营养层次鱼类

的主要饵料生物, 并依此来控制浮游饵料的种群

密度, 在群落结构中的地位不可替代。Lynam 等[58]

通过广义加性模型 GAM 和阈值建模模拟也证实

食浮游鱼类在北海食物链中的关键作用, 其紧密

连接上行和下行过程, 在捕捞和气候变化下能通

过引发不同营养水平鱼类间的复杂级联效应而有

效避免群落结构和功能的剧烈变动。 

目前国内外不同水生生态系统的多个物种被

研究者识别为关键种, 如南非 Olifants 河的尼罗

鳄(Crocodylus niloticus)、普氏枪乌贼(Loligo plei)

和杰氏鳗虾虎鱼(Taenioides jacksoni)[64]。关键种

在国内的研究较晚, 早期因其概念宽泛及定量识

别方法的限制, 在渔业生态学领域研究较少, 唐

启升[65]最先在渔业领域引入该概念, 葛宝明等[66]

对关键种研究做了综述 , 后续应用仅见蒋晓辉

等 [13]和张豫等 [67]对黄河干流生态系统和东江干

流(惠州段)生态系统关键种的识别及优先保护顺

序。随着定义的不断完善及关键种定量方法的发

展, 近年来我国水域不断有关键种被识别出来(表

2), 杨涛等 [12] 通过拓扑指标识别细纹狮子鱼

(Liparis tanakae)为关键捕食者, 六丝钝尾虾虎鱼

为关键被捕食者, 关键种的调控方式与本研究基

本相似; 孙龙启等[14]基于 Ecopath 模型在北部湾

北部海域发现二长棘鲷(Paerargyrops edita)在生

态系统中担当低营养级向高营养级传输物质和能

量的一个重要通道; 李忠义等[11]通过群落结构组

间差异性和组内相似性识别渤海首要关键种为鳀, 

认为其为关键饵料生物, 这与本研究中七星底灯

鱼的功能相似。这些关键鱼种在水域生态系统中

承担着物质和能量传输通道的重要功能, 保证了

群落结构稳定性和生物多样性。 

 
表 2  我国不同水域的关键种研究 

Tab. 2  Keystone species in different water areas of China 

海域 
area 

年份 
year 

鱼类关键种 
keystone species 

参考文献
reference 

黄河干流 the main Yellow River 2005 北方铜鱼(Coreius septentrionalis)、黄河鲤(Cyprinus carpio)及

花斑裸鲤(Gymnocypris eckloni) 

[13] 

东江干流 the Dongjiang main river 2013 鲤(Cyprinus carpio) [45] 

莱州湾 the Laizhou Bay 2016 细纹狮子鱼 (Liparis tanakae)和六丝钝尾虾虎鱼 (Amblychae-
turichthys hexanema) 

[12] 

北部湾北部 the northern Beibu Gulf 2016 二长棘鲷(Paerargyrops edita)、肥胖箭虫(Sagitta enflata) [14] 

渤海 the Bohai Sea 2018 鳀(Engraulis japonicus)、黄鲫(Setipinna tenuifilis) [11] 

浙江南部近海 
the offshore waters of southern Zhejiang 

本研究 
this study

带鱼(Trichiurus lepturus)、七星底灯鱼(Benthosema pterotum) 本研究 
this study 

 
本研究基于种间的营养关系构建出食物网网

络并运用网络指标筛选群落关键种, 在关键种的

定义中, Power 等[5]提出关键种是影响力与其丰度

不成比例的物种, 而本研究的关键种——带鱼资

源量丰富, 与其概念存在差异。在实际中, 鱼类群

落承受着高强度的捕捞以及外部剧烈的环境变化, 

关键物种密度是处于高度变化的, 如果将关键种

定义为影响力大、丰度低的物种必然将其局限在
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少数的物种上, 这样极可能会导致识别偏见, 在

关键种筛选中更应注意其在食物网结构中的网络

连通性, 本研究后续将通过定量的能量通道模型

验证关键种并探究其关键能量过程。另外, 考虑

食物网结构的复杂性, 后续还将继续扩大胃含物

分析, 增加分析种类, 尤其基础饵料种类, 同时

添加摄食权重信息 , 深入细化食物网拓扑结构 , 

挖掘出更多的特征信息, 为我国近海食物网稳定

性、物质循环和能量流动研究以及生态修复等提

供科学的、有价值的参考。 
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Keystone species of fish community in the offshore waters of southern 
Zhejiang: Insight from ecological network 
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Abstract: In this study, we analyzed the stomach contents of main fishes collected using a bottom trawling net in 
the offshore waters of southern Zhejiang, China from 2016 to 2019. By combining with the data of early feeding 
habits, we constructed the food web topology of the fish community based on interspecific trophic relationships. 
The keystone species of the fish community was determined using the topological network index and KPP calcu-
lation. The results showed that there were 276 pairs of trophic links in the food web based on the feeding analysis. 
Trichiurus lepturus with the highest D, Din, CC, BC, and IC and Benthosema pterotum with the highest Dout, TI1, 
and TI9 had the highest rank among the 34 species, indicating that they were closely related to other species in the 
fish community and could control the stability of community structure and information diffusion. The key index of 
T. lepturus (K and Kt) and B. pterotum (Kb) had the highest value, indicating that they played a decisive role in the 
energy flow and information transfer of community structure. It was verified using KPP calculation that T. leptu-
rus played a decisive role in the stability of fish community structure and the transmission of interspecific infor-
mation in the offshore waters of southern Zhejiang. In this study, the keystone species of the fish community were 
identified using 11 topological parameters combined with KPP calculation. It was found that T. lepturus (D, Din, 
CC, BC, IC, K, and Kt) and B. pterotum (Dout, TI1, TI9, and Kb) played a key role in the stability of community 
structure, in which T. lepturus was the keystone predator and B. pterotum was the keystone prey. 
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