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摘要: 物种共存是群落生态学的核心问题之一, 探究群落物种共存格局可以更好地理解影响群落构建的生态过程。

在 ENSO 事件频发的背景下, 海州湾鱼类群落物种共存格局的年际变化及其对 ENSO 事件的响应尚不清晰。本文

根据 2013—2022 年海州湾及其邻近海域鱼类资源调查数据和海洋尼诺指数数据, 应用零模型分析方法, 研究了

该海域春、秋季鱼类群落物种共存格局的年际变化及其与海洋尼诺指数的关系。结果表明, 海州湾鱼类群落在

2013—2022 年总体上呈现出非随机物种共存格局, 在大多数年份表现为聚集共存模式, 且秋季比春季的聚集模

式更为明显; 鱼类群落物种共存格局受到重要物种对的影响, 重要物种对组成存在年际变化; 在大多情况下, 方

氏云鳚(Enedrias fangi)、大泷六线鱼(Hexagrammos otakii)等优势种与其它鱼种形成聚集共存模式, 䲗而鲆鲽类、 类

等鱼种与其他鱼种形成离散共存格局 ; 鱼类群落物种共存格局受到零模型中 C 得分指数(C-score)和方差比率

(V-ratio)指标选择的影响; 当处于 ENSO 中性状态时, 物种共存格局多表现为聚集模式, 而当发生 ENSO 事件时, 

物种共存格局大多从聚集模式转变为随机模式, 且物种共存格局与海洋尼诺指数的波动趋势存在一定的相关性。 
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物种共存是群落生态学研究的核心问题之一[1], 

研究物种共存格局有助于深入理解群落物种多样

性的维持机制[2]。目前关于物种共存主要存在着

群落中性理论和生态位理论的争论[3], 也有学者

将群落构建机制类型分为中性作用、竞争排斥和

环境过滤作用[4-5]。中性理论认为物种在生态学上

是等价的; 竞争排斥认为群落内部有限的资源、

种间竞争是物种生态位分化的主要原因 [6]; 环境

过滤则认为群落物种共存是由物种适应局域生境

条件的独特性造成的[7]。群落共存格局可能是多

种生态过程共同作用的结果, 并非由某单一共存

类型主导, 所以探究影响群落构建最主要的生态

过程尤为重要。 

Gotelli[8]提出的零模型分析方法 , 可以很好

地反映物种共存格局。零模型分析方法在溪流、

湖泊、近岸、海湾等水域鱼类群落物种共存格局

研究中有着广泛应用。应用零模型分析鱼类群落

物种共存格局, 有助于深入探究鱼类群落构建的

潜在生态过程。例如, 安大略省 5 个不同地区湖

泊的鱼类群落表现为非随机结构[9]; 溪流水域鱼

类物种共存的非随机模式由环境过滤(非生物因

素)主导 [10]; 湄洲湾鱼类群落受到竞争排斥与生

境过滤的共同作用[11]; 长江口水域鱼类群落物种

共存格局主要受到环境过滤机制的影响[12]; 种间
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相互作用是影响群落构建的重要因素[13-15]。 

当前, 阐明鱼类群落的物种共存机制对于实

施基于生态系统的渔业管理愈发重要[16-18]。因此, 

探究鱼类物种共存机制可以更好地理解鱼类群落

构建机制、保护生物多样性和实施渔业科学管理。

温带近海是许多鱼类产卵、育幼和索饵的重要场

所, 其对于鱼类种群补充、维持生态多样性以及

渔业管理都起着至关重要的作用[19]。海州湾是黄

海多种经济鱼类的产卵场、育幼场和索饵场, 曾是

重要渔场之一[20]。对于海州湾鱼类群落物种多样

性、分类学多样性、功能多样性和群落结构时空变

化及其与环境因子的关系等已有较多研究[21−23]。

Wang 等[24]研究了 2013—2015 年海州湾鱼类群落

物种共存的时空变化, 表明了在不同季节和区域, 

海州湾鱼类群落物种共存格局相对稳定。除过度

捕捞等人为干扰外, 从鱼类种群到整个海洋生态

系统, 也受到气候变化的影响。众所周知, 厄尔尼

诺、拉尼娜等事件是发生在太平洋赤道中部和东部

一带每隔几年发生的海水温度长期异常偏暖、偏寒

的现象[25−28]。厄尔尼诺、拉尼娜事件愈发频繁, 引

起了全球和区域年际尺度的海洋环境变化[29], 进

而影响了鱼类的生存繁殖、栖息分布以及洄游习性

等, 导致海洋生物多样性及生态系统的变化[30-31]。

在 2013—2022 年间, 异常厄尔尼诺–南方涛动(El 

Niño-Southern Oscillation, ENSO)事件引起的海洋

环境的年际尺度变化可能对鱼类物种共存格局产

生影响, 但目前尚缺乏深入研究。 

本研究基于海州湾及其邻近海域 2013—2022

年春、秋季鱼类资源调查数据, 应用零模型分析

方法, 研究了该水域鱼类群落物种共存格局的年

际变化及其与 ENSO 的关系, 识别影响鱼类群落

物种共存格局的重要物种对, 探究 2013—2022 年

海州湾及其邻近海域鱼类群落共存格局的变化规

律, 以期为深入理解海湾鱼类群落构建机制以及

实施渔业科学管理提供参考依据。 

1  材料与方法 

1.1  数据 

数据来源于 2013—2022 年春季、秋季在海州

湾及其邻近海域开展的渔业资源底拖网调查。调查

海域的范围为 34°20′—35°40′N, 119°10′—121°10′E

之间海域。对于调查站位设计, 采用了分层随机

调查设计方法。首先将调查海域划分为经纬度

10′10′的 76 个小区。然后根据水深、底质等因素

的差异, 将这 76 个小区归类为 A、B、C、D 和 E

共 5 个区域[32]。各航次都在各区域内随机选择 2、

4、2、7 和 3 个, 共 18 个站位开展调查(图 1)。本

研究中底拖网作业调查船只功率为 220 kW, 预设

拖网时间为 1 h, 拖速为 3 n mile/h。拖网时网口水

平扩张宽度约为 25 m, 囊网网目尺寸为 17 mm。

拖网调查、样品取样、保存和分析处理按照《海

洋调查规范第 6 部分 : 海洋生物调查》 (GB/T 

12763.6—2007)要求进行。 

海洋尼诺指数(Oceanic Niño Index, ONI)是当

前美国国家海洋和大气管理局度量厄尔尼诺和拉

尼娜事件的最常用指标 , ONI 依据 Niño3.4 区

(170W—120W, 5S—5N)海水表面温度距平值

(sea surface temperature anomaly, SSTA)来计算获

取, 本文研究数据来源于 NOAA (https://origin.cpc. 

ncep.noaa.gov/products/analysis_monitoring/ensost

uff/ONI_v5.php)。 

1.2  分析方法 

1.2.1  零模型分析  本研究基于 2013—2022 年

春季和秋季调查鱼类存在/缺失(1/0)数据矩阵进

行零模型分析, 其中矩阵的列代表调查站位, 行

则代表不同鱼种。选择固定–等概率算法(fixed- 

equiprobable algorithm, FE)进行模拟, 该方法中

行总和是固定的, 列总和被视为等概率的, 不容

易出现 I 型错误[7]。 

选取C得分指数(C-score)和方差比率(V-ratio)

两个指标分析鱼类群落物种共存格局, 两种指标

的结合被认为可以更好地反映结果[7]。 

C-score 的计算公式为[7]:  

C-score= ( )( ) / ( ( 1) / 2)i kS Q S Q R R     

式中, Si、Sk 为物种 i、物种 k 在站位中出现的次

数(行总数); R 为矩阵中行的数量(等于物种数); Q

为两物种共同出现的采样地点数量。若 C-score

值越大, 物种共存的可能性越小; 反之, 则物种

共存的可能性越大。如果 C-score 值显著大于或小

于随机值, 即 C-score 值位于 10000 次模拟值 95% 
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图 1  海州湾及其邻近海域渔业资源底拖网调查区域 

Fig. 1  Bottom trawl survey area for fishery resources in the Haizhou Bay and its adjacent waters 
 

置信区间外时, 则表示此物种共存模式具有一定

的非随机结构[7]。 

V-ratio 的计算公式为[7]:  

V-ratio= 2 2/( )  column sums row   

其中 2 表示方差。该公式表示矩阵中每列(采样

站位)和的方差与行(鱼种)的方差和的比值。其值

是由矩阵中数值决定的 , 反映出鱼种数的变异

程度。 

零假设是指物种共存格局表现出随机结构。

当观测值分布在 10000 次模拟值 95%置信区间内

时, 接受零假设; 反之, 拒绝零假设。对于 C-score, 

当其观测值小于 10000 次模拟值的 95%置信区间

下限时, 则说明群落呈现出聚集格局, 生境过滤

可能在该物种共存过程中发挥重要作用; 当其观

测值大于 10000 次模拟值的 95%置信区间上限时, 

则说明物种共存倾向于分离格局, 在该群落中竞

争排斥关系占主导。对于 V-ratio, 其判断方式与

C-score 相反[7]。 

选用 C-score 和 V-ratio 两个指标的标准化效应

指数 SES (standardized effect size, SES)来分析鱼类

物种共存格局[24], 标准化效应指数的公式为: 

SES= obs sim

sim

I I

SD


 

其中 Iobs 为 C-score 或 V-ratio 的观测值, Isim 为零

模型分析的模拟值, SDsim 为零模型分析模拟值的

标准差。对于 C-score 和 V-ratio, 当 SES 在−2~2

之间时, 物种共存格局呈随机分布(P>0.05)。对于

C-score, SES 大于 2.0 表示物种共存呈现出分离格

局, 小于−2.0 表示群落呈现聚集格局。但是对于

V-ratio, SES 大于 2.0 表示物种共存呈现出聚集格

局, 小于−2.0 表示群落呈现分离格局。上述分析

均通过 R 语言程序包 EcoSimR 实现 [33]。应用

Pearson 相关系数分析 C-score 和 V-ratio 指标的

SES 值与海洋尼诺指数的相关性。 

1.2.2  重要物种对分析  根据物种共存概率模型, 

当两个物种分布彼此独立时, 比较两个物种在随

机模型中共同出现的频率和实际调查所观测的频

率, 随机模型的频率值可能会大于、小于或等于

实际观测的频率值, 基于此将物种对关系分类为

具有正关联、负关联和随机关联三种[34]。对于物

种共存概率模型, 首先根据物种库创建一个完全

随机的存在/缺失数据矩阵, 再将观测的物种存在/

缺失数据矩阵与随机矩阵进行比较, 确定观测的

矩阵是否具有结构。将观测的物种出存概率当作

指标, 若观测的物种出存概率大于模型模拟概率

的平均值, 表示两物种呈现聚集的共存格局; 反 
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之则表示两物种呈现离散的共存格局。为佐证模

型分析的合理性, 加入鱼类适温性、洄游特征等

生态类型进行分析[22]。重要物种对分析通过 R 语

言程序包 cooccur 计算[35]。 

2  结果与分析 

2.1  物种共存格局年际变化 

在零模型 FE 算法下, 2016、2019、2020 和 2022

年春季, 2015、2017 和 2018 年秋季表现为随机的 

物种共存格局; 其他年份的 C-score 观测值均小

于模拟值, 表明 2013—2022 年鱼类群落多呈现出

聚集的物种共存格局(图 2)。 

2016、2019、2020 和 2022 年春季, 2015、2022

年秋季表现为随机的物种共存格局; 其他年份的

V-ratio 观测值大于模拟值, 表明鱼类群落呈现出

聚集共存格局(图 2)。C-score 和 V-ratio 均表明海

州湾及其邻近海域鱼类群落物种共存格局具有一

定的结构性, 总体上呈现出聚集共存格局。 

 

 
 

图 2  2013—2022 年海州湾及其邻近海域鱼类群落物种共存格局以及与海洋尼诺指数的关系 

C-score: 当 SES 小于−2, 物种共存格局呈现聚集格局; 当 SES 位于−2 至 2 之间, 表示随机格局; 当 SES 大于 2,  

则表示分离格局; 基于 V-ratio 的物种共存格局的分类规则与 C-score 相反. Spr.表示春季, Aut.表示秋季. 

Fig. 2  Species coexistence patterns of fish communities in the Haizhou Bay and its adjacent  
waters from 2013 to 2022 and their relationships with ONI 

C-score: the coexistence pattern of species is classified as a clustered pattern when its SES is less than −2, a random  
pattern when its SES is between −2 and 2, and a separated pattern when its SES is greater than 2; the classification  

rules based on V-ratio is opposite to that of C-score. Spr. means spring, and Aut. means autumn. 

 
2.2  物种共存格局与海洋尼诺指数 

2013—2022 年海洋尼诺指数有较大波动 , 

2015 年春季至 2016 年秋季、2018 年秋季至 2019

年春季发生了厄尔尼诺事件, 2016 年秋季、2018

年春季、2020 年秋季至 2022 年秋季发生了拉尼娜

事件。C-score 与 V-ratio 指标在反映物种共存格局

时结果基本一致, 同时, Pearson 相关系数表明两

种指标的 SES 值与海洋尼诺指数值的波动趋势具

有一定相关性(C-score: r=−0.35, P<0.05; V-ratio: 

r=0.31, P<0.05)。当处于 ENSO 中性年份时, 除

2020 年春季外, 其余年份物种共存格局均表现为

聚集模式; 当年份发生了 ENSO 事件时, 除 2016

年春季、2017 年秋季、2018 年春季以及 2020 年秋

季至 2021 年秋季外, 两种指标反映出的物种共存

格局则从聚集模式转变为随机模式(图 2)。 

2.3  鱼类群落重要物种对 

2013—2022 年春季鱼类群落观测到的鱼种数

范围为 39~50 种, 显著物种对范围为 11~54 个, 

其中正值为 4~29 个, 负值为 2~35 个。秋季鱼类

群落中观测到的鱼种数范围为 42~56 种, 显著物

种对范围为 30~71 个, 其中正值为 14~41 个, 负

值为 3~30 个(表 1)。 



第 3 期 刘伟辰等: 2013—2022 年海州湾及其邻近海域鱼类群落物种共存格局的年际变化 353 

 

表 1  海州湾及其邻近海域鱼类群落共存 

物种对数量及其关系 

Tab. 1  Coexistent species pairs and their relationships of 
fish species in the Haizhou Bay and its adjacent waters 

季节 
season 

年份 
year 

鱼种数 
number of species 

正关联值 
positive 

负关联值
negative

春季 

spring 

2013 50 26 8 

2014 44 29 11 

2015 43 22 13 

2016 45 14 8 

2017 49 19 35 

2018 39 12 3 

2019 39 14 15 

2020 41 4 7 

2021 39 9 2 

2022 49 8 18 

秋季 

autumn 

2013 48 31 3 

2014 52 16 12 

2015 50 20 12 

2016 54 28 29 

2017 50 26 28 

2018 51 41 30 

2019 45 22 8 

2020 42 16 14 

2021 56 14 21 

2022 48 18 23 

 
对于春、秋季节, 不同年份筛选出的显著物

种对略有差别, 但是大多数鱼种间呈现出聚集或

者离散的情况。在春季, 鳀(Engraulis japonicus)、

皮氏叫姑鱼 (Johnius belangerii)、长丝虾虎鱼

(Cryptocentrus filifer)、大泷六线鱼(Hexagrammos 

otakii)、棘头梅童鱼(Collichthys lucidus)、六丝钝

尾虾虎鱼(Amblychaeturichthys hexanema)、红狼牙

虾虎鱼(Odontamblyopus rubicundus)、钟馗虾虎鱼

(Triaenopogon barbatus)、普氏栉虾虎鱼 (Amoya 

pflaumi)、矛尾虾虎鱼(Chaemrichthys stigmatias)、

铠 平 鲉 (Sebastes hubbsi) 、 褐 菖 鲉 (Sebastiscus 

marmoratus)、许氏平鲉(Sebastes schlegelii)、凤鲚

(Coilia mystus)和中颌棱鳀(Thryssa mystax)与其他

鱼种多呈现出聚集分布。玉筋鱼 (Ammodytes 

personatus)、细纹狮子鱼(Liparis tanakae)、角木

叶鲽(Pleuronichthys cornutus) 䲗、短鳍 (Callionymus 

sagitta) 、 黄 鲫 (Setipinna taty) 和 黑 鳃 梅 童 鱼

(Collichthys niveatus)与其他鱼种主要呈现出分

离分布。另外, 尖海龙(Syngnathus acus)、短吻红

舌 鳎 (Cynoglossus joyneri) 、 星 康 吉 鳗 (Conger 

myriaster)、黄鮟鱇(Lophius litulon)和斑鰶(Konosirus 

punctatus)在不同年份与其他鱼种表现出显著的

聚集或者分离分布。在 2017 年方氏云鳚(Enedrias 

fangi)与其他鱼种绝大多数情况下表现出显著分

离分布(图 3)。 

在春季, 不同生态类型鱼种间的共存关系并

不一致。按鱼类适温性, 暖温性鱼类如棘头梅童

鱼、小黄鱼(Larimichthys polyactis)、矛尾虾虎鱼、

六丝钝尾虾虎鱼等与暖水性鱼类如皮氏叫姑鱼、

长丝虾虎鱼、小头栉孔虾虎鱼 (Ctenotrypauchen 

microcephalus) 䲗等、暖温性鱼类如角木叶鲽、 类

等与冷温性鱼类如玉筋鱼、方氏云鳚等相较于其

余类型更多为聚集关系 , 而冷温性鱼类如玉筋

鱼、方氏云鳚等与暖水性鱼类如皮氏叫姑鱼等之

间较多为离散关系; 按洄游特征, 本地种如虾虎

䲗鱼类、 类彼此之间大多为聚集关系, 而本地种

与洄游种, 以及洄游种与洄游种之间的关系较为

复杂, 彼此间可能是聚集、离散或随机关系。 

在秋季 , 细条天竺鲷(Apogon lineatus)、白

姑鱼 (Argyrosomus argentatus) 䲗 䲗、短鳍 、绯

(Callionymus beniteguri)、长丝虾虎鱼、矛尾虾虎

鱼、红狼牙虾虎鱼、六丝钝尾虾虎鱼、裸项蜂巢

虾虎鱼(Favonigobius gymnauchen)、绿鳍马面鲀

(Thamnaconus modestus) 、 单 指 虎 鲉 (Minous 

monodactylus)、星康吉鳗、鳀、黄鲫和小眼绿鳍

鱼与其他鱼种多表现为聚集分布。棘头梅童鱼、

黑鳃梅童鱼、刀鲚(Coilia nasus)、凤鲚、长蛇鲻

(Saurida elongata)、小黄鱼、龙头鱼 (Harpadon 

nehereus) 、 多 鳞 鱚 (Sillago sihama) 、 蓝 圆 鲹

(Decapterus maruadsi) 䲗、短吻红舌鳎、瓦氏

(Callionymus valenciennei) 䲗、李氏 (Callionymus 

richardsoni)与其他鱼种多呈现出聚集分布。另外, 

皮氏叫姑鱼、大泷六线鱼、鮸(Miichthys miiuy)、

鲬(Platycephalus indicus)、尖海龙、银鲳(Pampus 
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argenteus)和方氏云鳚在不同年份和其他物种表

现出显著的聚集或者分离(图 4)。 

在秋季, 不同生态类型鱼种间的共存关系与

春季相似。按鱼类适温性, 棘头梅童鱼、小黄鱼、

矛尾虾虎鱼、六丝钝尾虾虎鱼等暖温性鱼类与暖

水性鱼类(如皮氏叫姑鱼、长丝虾虎鱼、小头栉孔

虾虎鱼等), 䲗以及角木叶鲽、 类等暖温性鱼类与

冷温性鱼类(如玉筋鱼、方氏云鳚等)相较于其余

类型更多为聚集关系, 而玉筋鱼、方氏云鳚等冷

温性鱼类与皮氏叫姑鱼等暖水性鱼类之间较多为

离散关系, 但较春季更为复杂; 从洄游特征角度, 

䲗本地种如虾虎鱼类、 类彼此之间大多为聚集关

系, 而本地种与洄游种以及洄游种之间的关系较

为复杂, 彼此间可能是聚集、离散或随机关系。 

 

 
 

(待续 to be continued) 
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(续图 3  Fig. 3 continued) 
 

 
 

图 3  2013—2022 年春季海州湾及其邻近海域鱼类群落物种对关系 

Fig. 3  Species pair relationships of fish communities in the Haizhou Bay and its adjacent waters during the spring of 2013—2022 
 

3  讨论  

3.1  物种共存格局 

在零模型 FE 算法下 C-score 和 V-ratio 两个指

数均表明, 2013—2022 年春、秋两季海州湾鱼类群

落具有一定的结构性, 且总体呈现出聚集的物种

共存格局, 表明生境过滤在该海域鱼类物种共存

中起主导作用。该结果与一些陆地的鸟类和哺乳

动物群落的物种共存格局相似[36-37]。就海域的研

究而言, 有学者在巴西热带海湾的研究发现相比

于物种与环境的关系时, 物种与物种本身之间的

相互作用并不明显, 物种之间的共存格局与不同

季节下栖息地的改变有关[15]。此外, Cordero 等[14]

研究表明非生物因素对于淡水鱼类群落物种共存

格局的影响十分重要, 在研究时需要着重考虑。 

2013—2022 年海州湾鱼类群落物种共存格局

呈现出一定的波动趋势。波动的年份为 2015 秋

季、2016 年春季、2019 年春季、2020 年春季和

2022 春季, 这些时间段的物种共存格局从聚集变

成了随机, 且春季的波动程度大于秋季。从时间

线上看, 2015 年秋季、2016 年春季和 2019 年春季

发生了厄尔尼诺事件, 而 2022 春季发生了拉尼娜

事件。极端气候事件发生时会引起中国近海海表

温度的变化[38], 进而影响鱼类的洄游分布等生态

过程。2020 年春季并未发生极端气候事件, 这很

可能是由于从 2018 年秋季到 2019 年秋季的极端

气候事件产生了滞后效应, 推迟了海州湾鱼类物

种共存格局的变化。另外, 海州湾渔业捕捞、人
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工鱼礁建设等人类活动也可能对海州湾及其邻近

海域的鱼类群落物种共存产生一定影响[39-42], 尚

需进一步深入研究。 

2013—2022 年的春、秋季海州湾鱼类群落物

种共存格局存在季节差异。在春季表现为随机物

种共存格局的年份多于秋季。这可能与如生境过

滤、竞争排斥等生态过程的季节差异有关。本研

究中海州湾秋季鱼类物种数大于春季, 说明在秋

季鱼类更容易受到生境过滤的影响从而导致整个

群落表现出更为聚集的共存模式, 这与 Azevedo

等 [15]在热带海湾发现底层鱼类的物种共存格局

会因季节变化而产生影响的结论一致。 

零模型的 FE算法表明, 采用不同指标分析鱼

类群落物种共存格局的结果有所不同。在 2017、

2018、2020 和 2022 年秋季, C-score 和 V-ratio 两

个指标分析海州湾鱼类群落表现出不同物种共存

格局, 而在分析春季鱼类群落物种共存格局时表

现一致。历史研究也表明共存格局会因不同指标 

 

 
 

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

 
 

图 4  2013—2022 年秋季海州湾及其邻近海域鱼类群落物种对关系 

Fig. 4  Species pair relationships of fish communities in the Haizhou Bay and its adjacent waters during the autumn of 2013—2022 

 

甚至不同的零模型算法使用而产生差异[7]。这可

能是因为 C-score 指标和 V-ratio 指标在算法上有

所不同, 导致两种指标计算的相应年份的标准化

效应指数值存在差异, 且分布在判断物种共存格

局的标准值两侧, 最终使两种指标反映出不同的

共存格局。 

3.2  重要物种对 

物种对分析表明, 在各年份春、秋季, 大多数

的物种之间共存模式是随机的, 少数物种对之间

呈现出显著正相关或负相关。正是由于这些少数

呈正或负相关的物种对造成整个群落共存模式表

现出非随机结构[43]。对群落物种共存格局产生重

要作用的物种对在不同季节和年份有所不同, 总

体来说表现出呈正相关的物种对远多于呈负相关

的物种对, 仅 2017、2019、2020、2022 年春季和

2016、2017、2021、2022 年秋季呈负相关的物种

对稍多于呈正相关的物种对 , 这可能是因为在

2016—2017、2019—2020 等年份时, 海州湾水温

等环境发生了异常变化[39], 从而影响了海州湾某

些鱼类的分布范围, 导致一些鱼类之间由原先的

呈聚集或随机分布转变为呈离散分布, 最终改变

了原先的共存格局, 同时也增加了呈负相关的物

种对数量。此外, 秋季的物种对数量显著大于春

季的物种对数量, 这可能是由于构成春季的重要

物种对中的鱼类大多是当地优势种, 而在秋季洄

游种的加入增加了水域中重要物种对的数量[44]。 

虾虎鱼类、大泷六线鱼和方氏云鳚等本地优

势种鱼类基本与其他鱼种呈聚集分布 , 而鲆鲽

䲗类、 类、多鳞鱚和蓝圆鲹等多与其他种类呈现

分离分布, 且广温种如虾虎鱼等比冷温种更可能

与其他鱼类呈共存分布。但是, 多数鱼种间的物

种对关系并不总是存在正相关或负相关, 在不同
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的年份和季节, 鱼种间会表现出不同的物种对关

系。这可能是由于彼此之间的食物竞争、栖息水层、

洄游产卵、自身适应性等因素共同作用的结果, 也

有学者认为鱼类群落物种共存格局表现出的非随

机模式是由少部分物种对主导的, 而另一些物种

对在群落中组成的物种对关系是随机的[43]。由于

具体的生态过程相对复杂, 有关这些鱼类共存问

题有待于后续的深入研究。2017 年春季方氏云鳚

几乎与所有鱼类都呈负相关, 即方氏云鳚与其他

鱼类呈分离分布, 这可能与方氏云鳚几乎都分布

在该海域东北部、与其他鱼种存在生境上的不重

叠有关。 

3.3  渔业管理 

全球气候变化引起物种的分布和丰度发生变

化[45], 同时气候变化也调节了种间相互作用[46]。

而海州湾鱼类群落的物种共存格局是一种以生境

过滤为主, 由生境过滤和竞争排斥共同作用的生

物群落, 在当前气候变化频繁的大背景下, 未来

应该更密切的关注气候变化, 特别是一些极端气

候事件的发生。温度的直接变化如升高或降低可

能会导致物种共存格局的变化, 某些物种可能变

得更为聚集, 某些物种会趋向分离, 还有物种会

在适应环境变化后达到一种新的平衡 [47]。此外, 

鱼类群落结构和种群数量的周期性变化不仅受到

极端气候等非生物因素的影响 [15], 还受种群繁

殖、饵料丰度、种间竞争等生物因素和捕捞、人

工鱼礁建设等人类活动的共同作用[40-42]。要想确

定鱼类群落主要受哪种因素的影响, 还需考虑时

间和空间尺度的影响[48]。数十年来, 海州湾渔业

资源因过度捕捞衰退明显[49], 鱼类丰度和丰富度

下降显著, 这会间接减少种间竞争, 进而使环境

变化对鱼类群落的影响增大。所以当渔业管理面

对复杂的环境变化时, 采取相应的措施保护物种

多样性是十分必要的。除了加强保护海州湾的生

境以外, 相关措施还可以包括保持海湾与邻近海

域的连通性及种群资源密度等[50]、保护对海州湾

鱼类群落物种共存格局产生影响的重要鱼种、长

期开展有关海湾类渔业生态系统的监测和评估工

作等, 以期为完善渔业管理、探究鱼类物种共存

机制等提供支持。 
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Interannual changes in species co-occurrence patterns of fish commu-
nities in Haizhou Bay and its adjacent waters from 2013 to 2022 

LIU Weichen1, XUE Ying1, 2, 3, ZHANG Chongliang1, 2, 3, JI Yupeng1, 3, REN Yiping1, 2, 3, XU Binduo1, 2, 3 
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logy Center, Qingdao 266237, China; 
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Qingdao 266003, China 

Abstract: Species coexistence is one of the core issues in community ecology, and exploring the coexistence 
patterns of community species can help with better understanding the ecological processes that affect community 
assembly. In the context of frequent El Niño-Southern Oscillation (ENSO) events, the changes in species coexistence 
patterns of fish communities and their responses to ENSO events in the bay remain largely unknown. Changes in 
species co-occurrence patterns within fish communities over the past decade and their relationships with the 
Oceanic Niño Index (ONI) were examined using null model analysis based on the data collected from the fish 
resources survey in the spring and autumn in the Haizhou Bay and its adjacent waters from 2013 to 2022. The 
results showed that the fish communities in the Haizhou Bay generally showed a nonrandom species co-occurrence 
pattern from 2013 to 2022, and exhibited an aggregation co-occurrence pattern in most years, with the aggregation 
pattern more pronounced in autumn than in spring. The species co-occurrence pattern of fish communities was 
influenced by important species pairs, and the important species pairs varied in different years. In most cases, 
dominant species such as Enedrias fangi and Hexagrammos otakii formed an aggregated coexistence pattern with 
other fish species, while fish species such as flatfish and Callionymus formed a segregated coexistence pattern 
with other fish species in most cases. The species co-occurrence pattern of fish communities was influenced by the 
selection of C-score and V-ratio indicators in the null model analysis. The fish communities were almost always in 
an aggregated co-occurrence pattern at ENSO neutral conditions. However, the species co-occurrence pattern 
mostly shifted from an aggregated pattern to a random pattern when ENSO events occurred, and there was a 
certain correlation between the fluctuation trend of ONI and species co-occurrence pattern of the fish communities. 

Key words: species co-occurrence; community assembly; null model; community structure; species pairs 
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