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摘要: 为评估大亚湾黑鲷(Sparus macrocephalus)的生态容量, 根据 2015 年渔业资源和生态环境调查数据, 利用

Ecopath with Ecosim 6.5(EwE)软件构建了由 26 个功能组组成的大亚湾 Ecopath 模型, 分析了大亚湾生态系统的基

本特征, 并结合食物网结构和能量流动估算了黑鲷的增殖生态容量。结果显示, 黑鲷营养级为 3.44, 营养转化效率

为 0.302; 大亚湾生态系统各功能组的营养级在 1~3.95 之间, 系统总转化效率为 7.636%, 总初级生产量/总呼吸量为

2.142, 系统连接指数为 0.364, 系统杂食性指数为 0.210, 表明系统各营养级转化效率较低, 能量未被充分利用; 系
统总转化效率低于 10%, 营养级 I、II 流向碎屑量占总流向碎屑量的 98.11%, 说明能量传递发生阻塞, 具有增殖空间。经

估算黑鲷生态容量为0.034 t/km², 是现存生物量的1.4倍, 此时其他浮游生物食性鱼类的转化效率等于1, 系统处于平衡

状态; 达到生态容量前后大亚湾生态系统的总初级生产量/总呼吸量变化很小(变化值为 0.001), 系统杂食性指数和

系统连接指数均没有变化, 因此认为放流黑鲷至生态容量对大亚湾生态系统的稳定性和营养结构未产生影响。 
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大亚湾(113°29′42″~114°49′42″E、23°31′12″~ 
24°50′00″N)位于广东省珠江口东侧 , 面积约为

940.57 km2, 最大水深 21 m, 平均水深 11 m, 海
岸线长约 92 km, 大小岛屿 50 多个; 受大陆径流、

降雨、海流等影响, 大亚湾水域冬季呈现低温高

盐而夏季为高温低盐现象[1]。大亚湾是中国南海

北部典型的半封闭性海湾, 因其自然条件优越、

饵料丰富, 栖息的鱼类种类繁多, 1983 年 4 月, 被
广东省人民政府批准建立水产资源省级自然保护

区, 也是多种经济鱼类无可替代的产卵场、育幼

场和索饵场[2]。近年来, 由于渔业资源过度捕捞、

外源性面源污染入海以及沿岸围填海等人类活动, 
使得大亚湾生态系统结构明显变化 , 功能退化 , 
生物多样性降低, 一些重要经济鱼类的数量呈明

显下降趋势, 鱼类小型化现象严重[2-4]。为了恢复

大亚湾生物资源, 自 20 世纪 80年代以来, 先后在

大亚湾开展了多次不同规模的增殖放流活动, 放流

种类包括斜带石斑鱼(Epinephelus coioides)、黑鲷

(Sparus macrocephalus)、真鲷(Pagrosomus major)、中

国明对虾(Fenneropenaeus chinensis) 、斑节对虾

(Penaeus monodon)、紫海胆 (Anthocidaris cras-
sispina)等经济种类。随着“负责任海洋生物资源

增殖放流”理念[5]受到更多的重视, 开展增殖放流

活动既需要全面认识放流水域生态环境、考虑食

物网中种间相互关系[6], 同时又要确保放流不破

坏生态系统平衡, 即科学确定放流种类的生态容

量[7]。黑鲷是大亚湾重要的经济鱼类, 也是大亚湾

增殖放流的主要种类之一[8-10]。但目前大亚湾鱼
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类增殖放流的研究仍相当薄弱, 特别是对增殖生

态容量缺乏足够的认识。因此 , 文章拟采用

Ecopath 模型从整个生态系统能量流动的水平上

评估黑鲷的生态容量。 
Ecopath 模型最初是由 Polovina 在 1984 年提

出, 并用于研究生态系统生物的生物量和食物消

耗[11], 后来结合 Ulanowicz 的能量分析生态学理

论 [12]用齐次线性方程组评估生态系统能量流动

情况, 20 世纪 90 年代 Christensen 等[13]将这种分析

方法发展为个人计算机应用软件——EWE (Ecopath 
with Ecosim), Ecopath 模型被认为是新一代研究

水域生态系统的核心工具[14]。Ecopath 模型不仅

用于评估生态系统的结构功能和能量流动等特征, 
而且还用于估算某个功能组在不破坏生态系统平

衡前提下的生态容量[15]。根据广东大亚湾水产资

源省级自然保护区功能分区, 保护区的缓冲区主

要分布在大亚湾南部, 按照自然保护区管理要求, 
资源恢复活动只能在缓冲区进行, 因此, 本研究

以大亚湾南部渔业资源与环境调查数据为基础 , 
利用 Ecopath with Ecosim6.5(EwE)软件构建大亚

湾生态通道模型, 分析大亚湾的生态系统结构功

能和能量流动过程, 评估黑鲷在大亚湾的生态容

量, 旨在优化大亚湾的增殖放流策略, 为渔业的

可持续发展提供科学依据和指导性建议。 

1  材料与方法 

1.1  数据来源 
于 2015 年春季(2015 年 4 月)、夏季(2015 年

8 月)、秋季(2015 年 10 月)和冬季(2015 年 12 月)
共 4 个航次进行渔业资源和生态环境调查, 调查

共布设 8 个调查站位(图 1)。 
1.2  研究方法 
1.2.1  模型原理  Ecopath 模型将生态系统定义

为由一系列生态相互关联的功能组构成, 这些功

能组包括有机碎屑、浮游植物、浮游动物、底栖

生物以及一组规格和生态习性相同的鱼类等, 且
能够基本涵盖整个生态系统的能量流动[16]。模型

假设规定时间内(一般是 1 年)生态系统处于平衡

状态。根据能量守恒定律, 生态系统中每个功能

组的能量应保持输入与输出平衡 , 即生产量–捕
食死亡–其他死亡–产出量=0, 模型用一组线性方

程来表示一个生态系统能量输入和输出, 每个方

程代表一个功能组[17]:  
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图 1  大亚湾渔业资源采样站位图 
Fig. 1  Sampling stations of fishery resource in Daya Bay 

 
式中, Bi 为功能组 i 的生物量, Pi为功能组 i 的生产

量, (P/B)i 为功能组 i 的生产量和生物量的比值, 
EEi 为功能组 i 的营养转化效率, (Q/B)j 为功能组 j

的消耗量和生物量的比值, DCij 为被捕食者功能

组 i 在捕食者功能组 j 总食物组成中所占的比例, 
EXi 为功能组 i 的输出量。在 Ecopath 模型中, Bi、

(P/B)i、(Q/B)j 和 EEi 4 个参数至少需要 3 个是已

知的, 一个未知的参数可以由模型计算得出。 

1.2.2  功能组划分  根据大亚湾生态系统的生物

种类、生物学特性、栖息地特征和食性特点, 将
大亚湾生态系统生物划分为 26 个功能组, 基本覆

盖大亚湾生态系统结构和能量流动过程, 包括浮

游植物、浮游动物、底栖动物、虾类、蟹类、水

母、口足类、头足类、鲾科、鲱形目、其他浮游

生物食性鱼类、鲀形目、虾虎鱼、鲷科、黑鲷、

二长棘鲷(Parargyrops edita Tanaka)、鯻科、其他

杂食性鱼类、其他底栖生物食性鱼类、鲹科、鳗

鲡目、石首鱼科、鲽形目、狗母鱼科、鲉形目和

有机碎屑(表 1)。 
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表 1  大亚湾 Ecopath 模型各功能组及主要生物种类 
Tab. 1  Functional groups and main species checklist based on Ecopath model in Daya Bay 

序号 no 功能组 functional group 主要种类 main species 

1 浮游植物 phytoplankton 根状角毛藻(Chaetoceros radicans), 翼根管藻(Rhizosolenia alata), 圆海链藻(Thalassiosira rotula)等 

2 浮游动物 zooplankton 鸟喙尖头溞(Penilia avirostris), 软拟海樽(Dolioletta gegenbauri), 红纺锤水蚤(Acartia eryth-
raea), 肥胖箭虫(Flaccisagitta enflata)等 

3 底栖动物 zoobenthos 冠奇异稚齿虫(Paraprionospio cristata), 双鳃内卷齿蚕(Aglaophamus phuketensis), 光滑倍棘

蛇尾(Amphiopholis laevis), 粗帝汶蛤(Timoclea scabra), 波纹巴非蛤(Paphia undulata)等 

4 虾类 shrimps 宽突赤虾(Metapenaeopsis palmensis), 墨吉对虾(Fenneropenaeus merguiensis), 近缘新对虾

(Metapenaeus affinis), 周氏新对虾(Metapenaeus joyneri), 中华仿对虾(Parapenaeopsis sinica), 
中华管鞭虾(Solenocera crassicornis)等 

5 蟹类 crabs 红星梭子蟹(Portunus sanguinolentus), 拥剑梭子蟹(Portunus gladiator), 隆线强蟹(Eucrate 
crenata), 头盖玉蟹(Leucosia craniolaris)等 

6 水母 jellyfish 栉水母、水螅水母类等 

7 口足类 Stomatopoda 口虾蛄(Oratosquilla oratoria), 猛虾蛄(Harpiosquilla harpax), 断脊口虾蛄(Oratosquillina interrupta)等 

8 头足类 cephalopods 曼氏无针乌贼(Sepiella maindroni), 杜氏枪乌贼(Uroteuthi sduvauceli), 安达曼钩腕乌贼

(Abralia andmanica), 卵蛸(Octopus ovulum)等 

9 鲾科 Leiognathidae 黄斑鲾(Leiognathus bindus), 鹿斑鲾(Leiognathus ruconius), 短吻鲾(Leiognathus brevirostris), 
短棘鲾(Leiognathus equulus)等 

10 鲱形目 Clupeiformes 斑鰶(Konosirus punctatus), 花鰶(Clupanodon thrissa), 信德小沙丁鱼(Sardinella sindensis), 
黄泽小沙丁鱼(Sardinella lemuru), 黑尾小沙丁鱼(Sardinella melanura)等 

11 其他浮游生物食性鱼类      
Other planktivorous fishes 

黄斑蓝子鱼(Siganus oramin), 刺鲳(Psenopsis anomala), 中国鲳(Pampus chinensis)等 

12 鲀形目 Tetraodontidae 斑点东方鲀(Takifugu poecilonotus), 弓斑东方鲀(Takifugu ocellatus), 黄鳍马面鲀

(Thamnaconus hypargyreus), 星点东方鲀(Fugu niphobles)等 

13 虾虎鱼 Gobiidae 红狼牙虾虎鱼(Odontamblyopus rubicundus), 拟矛尾虾虎鱼(Parachaeturichthys polynema), 孔
虾虎鱼(Trypauchen vagina), 犬牙细棘虾虎鱼(Acentrogobius caninus)等 

14 鲷科 Sparidae 灰鳍鲷(Sparus berda), 平鲷(Rhabdosargus sarba), 黄鳍鲷(Acanthopagrus latus), 斜带髭鲷

(Hapalogenys nitens), 胡椒鲷(Plectorhynchus pictus)等 

15 黑鲷 Sparus macrocephalus 黑鲷(Sparus macrocephalus) 

16 二长棘鲷 Parargyrops edita 二长棘鲷(Parargyrops edita Tanaka) 

17 鯻科 Teraponidae 列牙鯻(Pelates quadrilineatus), 细鳞鯻(Terapon jarbua), 鯻(Terapon theraps)等 

18 其他杂食性鱼类           
other omnivorous fishes 

鲻(Mugil cephalus), 六指马鲅(Polydactylus sexfilis), 金线鱼(Nemipterus virgatus), 金钱鱼

(Scatophagus argus)等 

19 其他底栖生物食性鱼类      
other benthivores fishes 

约氏笛鲷(Lutjanus johni), 短尾大眼鲷(Priacanthus macracanthus), 六带拟鲈(Parapercis sex-
fasciata), 少鳞鱚(Sillago japonica), 南方䲗(Callionymus meridionalis), 李氏䲗(Callionymus 
richardsoni), 条尾绯鲤(Upeneus bensasi), 长棘银鲈(Gerres filamentosus)等 

20 鲹科 Carangidae 蓝圆鲹(Decapterus maruadsi), 竹荚鱼(Trachurus japonicus), 达叶鲹(Caranx djeddaba ), 大甲

鲹(Megalaspis cordtla)等 

21 鳗鲡目 
Anguiliformes 

食蟹豆齿鳗(Pisodonophis cancrivorus), 短尾突吻鳗(Rhynchocymba sivicola), 海鳗

(Muraenesox cinereus), 尖尾鳗(Uroconger lepturus), 前肛鳗(Dysomma anguillaris)等 

22 石首鱼科 Sciaenidae 皮氏叫姑鱼(Johnius belengerii), 棘头梅童鱼(Collichthys lucisus), 大头白姑鱼(Argyrosomus 
macrocephalus), 勒氏短须石首鱼(Sciaena russelli), 团头白姑鱼(Johnius amblycephalus), 大
黄鱼(Larimichthys crocea), 白姑鱼(Argyrosomus argentatus)等 

23 鲽形目 Flatfish 角木叶鲽(Pleuronichthys cornutus), 纤羊舌鲆(Arnoglossus tenuis), 青缨鲆(Crossorhombus azureus), 斑
头舌鳎(Cynoglossus puncticeps), 卵鳎(Solea ovata), 圆鳞斑鲆(Pseudorhombus levisquamis)等

24 狗母鱼科 Synodidae 多齿蛇鲻(Saurida tumbil), 长条蛇鲻(Saurida filamentosus), 大头狗母鱼(Trachinocephalus myops)等 

25 鲉形目 Scorpaenidae 日本红娘鱼(Lepidotrigla japonica), 大鳞鳞鲬(Onigocia macrolepis), 丝鳍鲬(Elates ranson-
nettii), 褐菖鲉(Sebastiscus marmoratus), 粒突鳞鲬(Onigocia tuberculatus)等 

26 有机碎屑 detritus 动物排泄物及其尸体 excrement and remains of animals 
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1.2.3  功能组各生物学参数来源  在 Ecopath 模

型中, 能量流动的形式以能量表示, 生物量以湿

重(t/km2)计, 时间限定为 1 年。该模型生物量参

数均来源于大亚湾渔业资源与生态环境采样调查

和已发表文献的数据, 其中渔业资源生物量数据

是基于底拖网渔船作业获得调查数据, 通过扫海

面积法计算得出, 公式为: B=G/[S(1−E)], B 为鱼

类等渔业资源的生物量, S 为每小时网口的扫海

面积, E 为逃逸率。浮游植物生物量通过叶绿素 a
浓度和浮游植物碳含量比值换算得出[18-20], 浮游

动物生物量使用浅水Ⅰ型浮游生物网采集, 底栖生

物使用箱式采泥器采集, 获得单位为 mg/m3 的浮

游动物和底栖动物生物量数据后, 根据大亚湾平

均水深换算成单位为 t/km2 的生物量, 以上调查

方法均依照《海洋调查规范》进行。有机碎屑生

物量根据有机碎屑与初级生产碳的经验公式估算
[21]。鱼类的 P/B 值等于瞬时总死亡率 Z[22], 按如

下公式 Z=M+F, M 为自然死亡率, 可采用生长函

数的经验公式计算[23] , F 为捕捞死亡率。鱼类的

Q/B 值根据鱼鳍外形比的多元回归模型计算[24]。由

于每个功能组包括多种鱼类, 很难确定功能组的

P/B 和 Q/B 值, 本模型主要参考已发表的大亚湾

模型 [25]和与大亚湾生态特征相近的北部湾模型
[26-27], 并结合渔业数据库 FishBase 确定功能组

P/B 和 Q/B 值。功能组食物组成矩阵(diet composition, 
DC)由大亚湾和相同纬度海域鱼类胃含物分析文

献数据[28-30]和渔业数据库食性数据得出。生态营

养转化效率(ecotrophic efficiency, EE)一般较难直

接测定, 由模型计算得出。捕捞量根据统计年鉴

得出。 
1.2.4  Ecopath 模型的调试及生态容量估算  Ecopath
模型的调试过程是使生态系统以及各功能组的输

入和输出保持平衡的过程[17], 生态系统平衡的基

本条件是每个功能组的 EE 介于 0 到 1 之间。当

EE 达到 1 时, 说明该功能组受到来自别的功能组

的捕食压力或者捕捞压力很大[16]。当输入原始数

据时, 由输入参数估算得出的 EE 值(营养转化效

率)通常大于 1, 说明模型不平衡, 需要反复调整

不平衡功能组以及与其食性相关的功能组的P/B、

Q/B 值和食物组成 , 使模型中所有功能组的

EE≤1, 输入和输出保持平衡 , 从而获得生态系

统其他生态学参数的合理值[31]。 
根据 Ecopath 模型原理, 改变某一功能组的

生物量会对其 EE 和与之食性相关的功能组参数

产生影响[31]。在模型达到平衡时, 将黑鲷的生物

量按照 10%的比例不断增加, 直至模型中任意功

能组的 EE≥1, 模型不平衡, 此时黑鲷的生物量

即为大亚湾生态系统黑鲷的生态容量[5]。 
1.3  营养级与系统参数指标 

Ecopath 模型中的营养级是 Odum提出的分数

营养级(fractional trophic level), 也被称为有效营

养级(effective trophic level), 是指每种生物其饵

料所处营养级及其在捕食者食物组成中的比例[32]。

同时, 为了简化食物网关系, 便于分析各营养级

的能量流动和分布状况, 模型采用整合营养级这

一概念来表示将来自不同功能组的营养流(trophic 
flow)合并为几个以整数表示的营养级[31]。 

Ecopath 模型将不同的系统参数指标表征系

统的成熟度和稳定性。系统连接指数(connectance 
index, CI)是食物网中实际连接与可能连接之间的

比率。系统杂食性指数(system omnivory index, 
SOI)是所有消费者的摄食量的对数加权平均值[16]。

Odum[32]认为 , 随着系统的成熟 , 食物网结构会

从线性转为网络状。而食物网越复杂, 生态系统

越稳定。CI 和 SOI 都表示系统内功能组之间联系

复杂性的程度, 这两个值越接近 1, 说明系统越

稳定[16]。TPP/TR(总生产量/总呼吸量)也是反映系

统稳定程度的重要指标, 系统越稳定, TPP/TR 越

接近 1, 抗外来干扰能力越强。Finn 循环指数

(Finns cycling index, FCI)是指系统再循环流量占

总流量的百分比, Finn 平均路径长度(Finn’s mean 
path length, MPL)指各循环流经食物链的平均长

度, FCI 和 MPL 均反映系统的成熟度, 系统越成

熟, 这两个值越大[33]。 

2  结果与分析 

2.1  营养结构和能量流动 
Ecopath 模型中置信指数用以评价模型的总

体质量和参数可信度。Morissette 等[34]对全球 150
个 Ecopath 模型进行质量评价, 其结果显示置信
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指数为 0.16~0.68。大亚湾生态系统 Ecopath 模型

置信指数为 0.521, 表明模型质量和参数的可信

度均较高。表 2 为大亚湾生态系统 Ecopath 模型

基本输入和输出情况。从表 2 可以看出, 所有功

能组的营养转化效率在 0.09~0.975 之间, 均处于

平衡状态。大亚湾生态系统的营养级(trophic level)

范围为 1~3.95, 其中营养级最低的功能组是浮游

植物和有机碎屑, 均为 1; 浮游动物营养级为 2, 
底栖动物营养级为 2.21; 营养级最高为狗母鱼科

和鲉形目功能组, 分别是 3.95 和 3.79; 主要经济

鱼类的营养级为 2.49~3.55。黑鲷的营养级为 3.44, 
营养转化效率较低, 为 0.302。 

 
表 2  大亚湾 Ecopath 模型的基本参数 

Tab. 2  Basic input and output parameters of Ecopath Model in Daya Bay 

功能组
function 

group 

营养级
trophic 
level 

生物量 
/(t/km²) 
biomass 

捕捞量 
/(t/km²) 

fishing amount

生产量/生物量
production/ 

biomass 

消耗量/生物量
consumption/ 

biomass 

营养转化效率 
ecotrophic  
efficiency 

生产量/消耗量 
production/ 

consumption 

1 1.00 11.970 – 230.000 – 0.423 – 

2 2.00 6.606 – 32.000 192.000 0.490 0.167 

3 2.21 29.766 – 6.570 27.400 0.398 0.240 

4 2.49 0.860 0.688 6.500 16.350 0.756 0.398 

5 2.72 0.374 0.300 5.650 28.500 0.681 0.198 

6 2.94 0.036 – 4.010 25.050 0.090 0.160 

7 3.35 0.100 0.082 6.000 20.300 0.490 0.296 

8 3.25 0.092 0.050 3.100 12.800 0.956 0.242 

9 2.76 0.145 0.112 3.120 14.700 0.624 0.212 

10 2.85 0.275 0.156 2.650 16.500 0.893 0.161 

11 2.49 0.120 0.096 3.400 14.000 0.975 0.243 

12 3.12 0.086 0.012 1.660 9.560 0.474 0.174 

13 3.06 0.095 0.060 2.600 8.680 0.822 0.300 

14 3.03 0.115 0.067 2.120 8.500 0.630 0.249 

15 3.44 0.024 0.092 2.750 12.500 0.302 0.220 

16 3.37 0.068 0.052 2.825 13.500 0.411 0.209 

17 3.44 0.035 0.020 2.200 8.630 0.428 0.255 

18 3.46 0.099 0.025 2.980 14.200 0.785 0.210 

19 3.13 0.122 0.082 2.130 13.406 0.780 0.159 

20 3.00 0.057 0.079 2.660 10.600 0.969 0.251 

21 3.25 0.024 0.019 3.400 10.000 0.240 0.340 

22 3.33 0.081 0.064 1.850 10.400 0.652 0.178 

23 3.55 0.082 0.066 3.090 13.610 0.445 0.227 

24 3.95 0.032 0.023 1.450 6.220 0.780 0.233 

25 3.79 0.010 0.009 1.390 5.450 0.627 0.255 

26 1.00 160.000 – – – 0.347 – 

注: 斜体为模型输出参数. 
Note: Italic for output parameters of Ecopath Model. 

 

通过营养级聚合, 大亚湾生态系统合并成 6
个整合营养级。由表 3 可以看出, 随着营养级的

升高, 总流量大幅度降低, 营养级 VI 和 VII 的流

量较低, 营养级 I 和 II 的流量较高, 能量流动呈现出

金字塔形, 基本符合能量金字塔规律。营养级 I 由

浮游植物和有机碎屑组成, 其被捕食量占总捕食

量的 90.05%, 是系统能量的主要来源。营养级 I 和 II
的流向碎屑的能量分别占流向碎屑总能量的 70.80%
和 27.31%, 说明营养级 I 大部分能量都以碎屑的

形式沉积下来而没有被利用, 能量利用不充分。 
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表 3  大亚湾生态系统能流的分布 
Tab. 3  Distribution of energy flow at aggregated trophic levels in Daya Bay ecosystem 

t/(km²·a) 

营养级 trophic level 被捕食量 consumption by predation 输出量 export 流向碎屑量 flow to detritus 呼吸量 respiration 总流量 throughput

VII 0.000083 0.000106 0.000447 0.000893 0.00153 

VI 0.00159 0.00183 0.00834 0.0163 0.028 

V 0.028 0.0263 0.128 0.25 0.433 

IV 0.432 0.253 1.353 2.652 4.69 

III 4.691 1.169 41.32 70.19 117.4 

II 117.4 0.702 612.6 1212 1943 

I 1943 1465 1588 0 4996 

总和 total 2066 1468 2243 1286 7062 

  
2.2  生态系统功能组间的关系与能量转化效率 

大亚湾能量通道示意图如图 2 所示, 圆形表

示不同的功能组, 圆形之间的连线表示能量传递

路径, 圆形面积的大小表示功能组生物量的多少。

根据系统能量来源的不同, 可以划分为两条不同的

食物链: 牧食食物链(浮游植物→浮游动物和底栖

动物→小型鱼类→大型鱼类)和碎屑食物链(有机

碎屑→底栖动物→小型鱼类和虾类→大型鱼类)。 
 

 
图 2  大亚湾生态系统能量通道示意图 

Fig. 2  Energy flow diagram in the Daya Bay ecosystem Ecopath model 
 
大亚湾生态系统的能量主要来源于浮游植物

和有机碎屑, 来源于初级生产者(浮游植物)的能

量占总能流的 57%, 而来源于有机碎屑的能量占

总能流的 43%, 表明大亚湾生态系统的能量流动

以牧食食物链传递为主。从表 4 可以看出, 系统

总转化效率为 7.636%, 有机碎屑转化效率为 7.651%, 

略高于初级生产者; 对营养级 II 到 IV 而言, 能量

来源于生产者的转化效率比来源于有机碎屑的高, 
而营养级 V 则相反, 能量来源于有机碎屑的转化

效率比来源于生产者的高。系统总流量转化效率最

低的为营养级 II→III 之间的 5.023%, 其次为营养

级 I→II 之间的 6.081%, 初级生产者转化效率最
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低发生在营养级 II→III 之间, 为 3.93%, 同时来

源于有机碎屑的转化效率最低发生在营养级 I→II
之间, 为 4.068%, 说明在营养级 I→II 和 II→III

之间的能量传递不畅, 发生阻塞现象。而系统总

转化效率最高为营养级 III→IV 之间的 14.58%, 
其中生产者转化效率为15.18%, 有机碎屑为13.68%。 

 

表 4  大亚湾生态系统各营养级的转化效率 
Tab. 4  Transfer efficiency of different trophic levels in Daya Bay ecosystem               % 

营养级 trophic level 
来源 source 

I II III IV V VI VII 
生产者 producer – 7.424 3.93 15.18 12.63 12.01 12.24 
有机碎屑 detritus – 4.068 8.048 13.68 12.2 12.17  
总流量 all flows – 6.081 5.023 14.58 12.47 12.06 12.24 
有机碎屑占总能流比 proportion of total flow originating from detritus: 0.43 
转化效率 transfer efficiency 

初级生产者转化效率 from primary producers: 7.623% 
有机碎屑转化效率 from detritus: 7.651% 
系统转化效率 total: 7.636% 

 
2.3  黑鲷生态容量评估 

黑鲷是大亚湾海域典型的增殖放流种类, 且
营养级较高, 为 3.44, 是浮游生物食性鱼类和底

栖生物食性鱼类的捕食者, 增加黑鲷的生物量势

必会对浮游生物食性和底栖生物食性鱼类等饵料

生物的摄食压力增大。如表 5 所示, 调查期间黑

鲷的生物量为 0.024 t/km², 在本模型中当其生物

量增加 1.4 倍时, 其他浮游生物食性鱼类的 EE 达

到 1.000, 继续增大黑鲷生物量, 其他浮游生物食

性鱼类 EE 大于 1, 此时系统处于不平衡状态。因

此认为大亚湾海域生态系统中黑鲷的生态容量为

0.034 t/km²。  
 

表 5  黑鲷生物量增加对其他浮游生物 
食性鱼类营养转效率(EE 值)的影响 

Tab. 5  Effects of increasing Sparus macrocephalus biomass 
on EE values of other planktivorous fishes 

黑鲷生物

量/(t/km2) 
biomass 

黑鲷生物 
量倍数 

biomass in-
creased multiple 

其他浮游生物食性鱼

类生物量/(t/km2) 
biomass of other 

planktivorous fishes 

其他浮游生物食

性鱼类 EE 值 
EE of other plank-

tivorous fishes
0.0241 1.0 0.120 0.975 
0.0265 1.1 0.120 0.981 
0.0289 1.2 0.120 0.987 
0.0313 1.3 0.120 0.994 
0.0337 1.4 0.120 1.000 
0.0398 1.5 0.120 1.016 

 

2.4  大亚湾黑鲷达到生态容量前后生态系统特

征对比 
Ecopath 模型通过系统的规模、成熟度和稳定

性等参数来表征生态系统的总体特征。大亚湾海

域生态系统当前系统总体特征和黑鲷生物量达到

生态容量时系统的总体特征如表 6 所示。当前  
系统总流量为 7127.769 t/(km2·a), 总消耗量、   
总输出量、总呼吸量流向有机碎屑量分别为

2131.353 t/(km2·a)、1467.512 t/(km2·a)、1285.587 t/(km2·a)
和 2243.317 t/(km2·a), 分 别 占 系 统 总 流 量 的

29.90%、20.59%、18.04%和 31.47%; 达到生态容

量时系统总流量、总消耗量和总呼吸量均有所增

加, 分别为 7127.823 t/(km2·a)、2131.473 t/(km2·a)、
1285.657 t/(km2·a), 而总输出量和流向有机碎屑

量有所降低, 整体对比差异不大。总初级生产量/
总呼吸量(TPP/TR)是指示生态系统成熟度的重要

指标 , 系统连接指数(CI)和杂食性指数(OI)能反

映系统内部复杂程度。当前的 TPP/TR 和达到生

态容量的 TPP/TR 分别是 2.142 和 2.141, CI 和 OI
均没有变化。这些系统参数变化极小或没有变化, 
表明当黑鲷生物量达到生态容量时, 大亚湾生态

系统的稳定性将不会受到显著影响。 

3  讨论 

3.1  大亚湾生态系统特征 
通过建立大亚湾 Ecopath 模型, 本研究探明 

了大亚湾生态系统的能量流动过程、发育状况和

系统总体特征。首先从总初级生产量与总呼吸量

比值(TPP/TR)来看, 当 TPP/TR 大于 1 时, 总初级 
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表 6  大亚湾生态系统的总体特征参数 
Tab. 6  General characteristics parameters of Daya Bay ecosystem  

系统参数 
system parameter 

当前的数值 
values at present 

达到生态容量时数值 
values under carrying capacity 

生态系统属性 ecosystem property   

系统总流量/[t/(km2·a)] total system throughput 7127.769 7127.823 

总消耗量/[t/(km2·a)] sum of all consumption 2131.353 2131.473 

总输出量/[t/(km2·a)] sum of all exports 1467.512 1467.443 

总呼吸量/[t/(km2·a)] sum of all respiratory flows 1285.587 1285.657 

流向有机碎屑量/[t/(km2·a)] sum of all flows to detritus 2243.317 2243.251 

总生产量/[t/(km2·a)] sum of all production 3172.595 3172.622 

渔获物平均营养级 mean trophic level of the catch 2.859 2.859 

总效率(捕捞量/净初级生产量) gross efficiency 0.001 0.001 

总初级生产量/[t/(km2·a)] calculated total net primary production 2753.100 2753.100 

总生物量(不含有机碎屑)/t/(km2) total biomass 51.273 51.282 

生态系统成熟度 ecosystem maturity   

总初级生产量/总呼吸量 total primary production/total respiration 2.142 2.141 

系统净生产量/[t/(km2·a)] net system production 1467.513 1467.443 

总初级生产量/总生产量 total primary production/total biomass 53.695 53.685 

总生物量/总流量(/a) total biomass/total throughput 0.007 0.007 

食物网结构 food web structure   

系统连接指数 connectance index 0.364 0.364 

系统杂食性指数 system omnivory index 0.210 0.210 

系统 Finn 循环指数 Finn’s cycling index 6.510 6.509 

系统 Finn 平均路径长度 Finn’s mean path length 2.589 2.589 
 

生产力大于总呼吸量 , 生态系统处于发育初期 ; 
当其小于 1 时, 系统受到有机污染; 而值越接近 1
表明系统越稳定[35]。大亚湾生态系统的 TPP/TR
值在调查期间为 2.142, 与莫宝霖等 [36]研究大亚

湾生态系统 TPP/TR 值相近(2.185), 说明当前大

亚湾生态系统尚处于发育阶段, 即不成熟, 较多

能量没有被充分利用。其次, CI 和 SOI 值是反映

生态系统内部食物网联系紧密程度, 大亚湾生态

系统该两值分别为 0.364和 0.210, 远远小于 1, 与
相近纬度北部湾的值(0.31, 0.171)相近, 说明大亚

湾生态系统功能组之间联系不紧密, 食物网结构

较为简单。同时, 系统 Finn 循环指数 FCL 和系统

Finn 平均路径长度 MPL 用以表征生态系统的成

熟度 , 大亚湾生态系统该两值分别为 6.510 和

2.589, 低于印度 Bengal 湾[37]的值(10.59, 2.991), 
说明大亚湾生态系统不成熟。以上这些特征都说

明大亚湾生态系统在受到环境污染和过度捕捞等

各种因素的胁迫作用下, 目前正处于不稳定状态, 
各功能组之间联系不紧密, 系统不成熟, 与中国

其他海湾特征相近[17, 27], 能量传递受阻, 抗干扰

能力较弱。 
当野生种群数量由于过度捕捞或环境条件退

化等而减少 , 在未达到生态系统承载力的前提  
下[38], 向海域大量投放人工养殖个体可以达到增

加种群规模以恢复野生种群的目的[39], 即为增殖

放流。在大亚湾进行增殖放流活动以修复其生态

系统功能是必要措施之一。黑鲷是大亚湾主要放

流种类之一, 主要摄食对象是鲱形目、其他浮游

生物食性鱼类、底栖动物, 因此需要在不破坏生

态系统结构和功能、不降低其稳定性和成熟度的

前提下充分利用生态系统能量 , 评估黑鲷生态  
容量。 
3.2  黑鲷营养生态作用与混合营养关系 

黑鲷属近岸暖水性底层鱼类, 喜栖息于岩礁

区且移动范围小, 生长快, 经济价值较高, 是大

亚湾主要优质经济鱼种之一, 因此成为良好的增

殖放流品种[40]。黑鲷的种群大小不仅受其食物种

群的限制, 还受到种间竞争以及捕食者的摄食压
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力, 在基于 Ecopath 模型评估黑鲷增殖生态容量

时所有因素均被考虑 [6] 。下行控制 (top-down 
control)是指较高营养层次的种类组成和生物量

对较低营养层次的控制作用, 即捕食者控制[41-42]。

但黑鲷主要摄食对象是鲱形目、其他浮游生物食

性鱼类、底栖动物。当黑鲷生物量高于增殖生态

容量, 其他浮游生物食性鱼类受到来自黑鲷的摄

食压力过大, 功能组能量不足以同时满足自身被

摄食、用于呼吸、流向有机碎屑和输出的能量, 种
群生长会受到抑制。因此在黑鲷生物量达到生态

容量时, 即 0.034 t/km², 其他浮游生物食性鱼类

的 EE 值达到 1。这与象山港黑鲷生态容量结果相

近(0.116 t/km²)[6], 为原来生物量的 1.21 倍, 同样

此时其他浮游生物食性鱼类 EE 值等于 1。 
大亚湾生态系统的能量流动呈现金字塔状分

布, 营养级升高, 总流量降低, 营养级 I 流量占整

个生态系统总流量的 70.74%, 但是营养级 I→II
转化效率仅为 6.081%, 系统转化效率为 7.636%, 
与莫宝霖等 [36]调查大亚湾的系统转化效率(8%)
相近, 但低于胶州湾的系统转化效率(16.35%)[43]; 
同时浮游植物和有机碎屑的 EE 值为 0.423 和

0.347, 对比南海北部浮游植物 EE 值为 0.52[17]以

及象山港有机碎屑 EE 值为 0.46[6], 说明生态系统

中营养级 I 的能量较多但是没有被充分利用, 仍
有较多能量富余, 初级生产力只有一小部分被更

高营养级摄食, 大部分均转化成有机碎屑。而有

机碎屑的 EE 值为 0.347, 说明生态系统有机碎屑

沉积作用很大, 若有机碎屑生物量过大将会导致

大亚湾容易出现富营养化[44-45]。因此需要提高浮

游植物和有机碎屑的转化效率, 使能量被充分利

用, 规避大亚湾出现富营养化现象。 
混合营养效应图(图 3)反映了生态系统中功

能组生物量的变化对其他功能组的影响[16], 白色

矩形反映该功能组生物量的增加对另一功能组生

物量起积极或促进作用, 黑色矩形则相反, 起消

极或抑制作用, 矩形越大代表作用越显著。结合

大亚湾生态系统混合营养效应图可以看出, 当黑

鲷生物量增加时, 对其他底栖生物食性鱼类的抑

制作用最明显, 其次是其他浮游生物食性鱼类、

蟹类、鲱形目、虾虎鱼、鯻科、石首鱼科。由于

其他浮游生物食性鱼类在模型平衡时 EE 值已将

近 1, 为 0.975, 其他底栖生物食性鱼类 EE 值为

0.780, 当黑鲷达到生态容量时, 其他浮游生物食

性首先出现不平衡。黑鲷对虾虎鱼、鯻科和石首

鱼科存在抑制作用, 主要由于黑鲷与这些功能组

存在饵料竞争关系。 
综合上述特征, 可以适当增加浮游生物食性

鱼类、鲱形目、底栖生物食性鱼类和底栖动物, 增
加营养级之间的转化效率, 使更多的能量向更高

营养级传递, 减少流向碎屑量。 
3.3  建议黑鲷放流数量 

结合黑鲷达到生态容量前后大亚湾生态系统

总体特征参数对比, 当黑鲷达到生态容量时, 生
态系统的结构和功能并未受到影响。本研究确定

黑鲷的生态容量为 0.034 t/km², 结合黑鲷生长到

1 龄后可达到商品规格[10], 因此黑鲷 1 龄后的总

死亡率包括自然死亡率和捕食死亡率。根据浙江

舟山[10]黑鲷自然死亡系数 M 为 0.2938 和总死亡

系数 Z 为 0.6418, 假定黑鲷在 0~1 龄时同时有捕

食死亡和自然死亡, 则黑鲷为 0~1 龄时, 生物量

为现存生物量和残存率的乘积加上放流种群经过

自然死亡和捕捞死亡后的生物量 ; 假定黑鲷在

0~1 龄时只有自然死亡, 则黑鲷为 0~1 龄时, 生物

量为现存生物量和残存率的乘积加上放流种群经

过自然死亡后的生物量, 在黑鲷为 2 龄时生物量

则为生态容量, 为 1 龄时生物量与残存率的乘积, 
如下:  
 S[B0 × S+Bt × S1] = Bm  (1) 
 S = 1 – A    (2) 
 A = 1 – e–Z  (3) 
 S1 = 1 – A1  (4) 
 A1 = 1 – e–Z  (5) 
式中, S 为 1~2 龄时残存率, A 为 1~2 龄时的死亡

率, Z 为总死亡系数, A1 为 0~1 龄时死亡率, S1 为

0~1的残存率, B0为现存生物量, 即 0.024 t/km², Bt

为达到生态容量时需要放流鱼苗的生物量, Bm 为

生态容量, 即 0.034 t/km²。 
将公式(2)(5)[46]代入公式(1)计算得出, 当黑鲷在

0~1 龄时同时有捕食死亡和自然死亡, Bt为 0.099 t/km², 
当黑鲷在 0~1 龄时只有自然死亡时, Bt为 0.070 t/km²。 
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图 3  大亚湾生态系统混合营养关系图 
Fig. 3  Mixed trophic impact in Daya Bay ecosystem 

1: 浮游植物; 2: 浮游动物; 3: 底栖动物; 4: 虾类; 5. 蟹类; 6: 水母; 7: 口足类; 8: 头足类; 9: 鲾科; 10: 鲱形目; 11: 其他浮游

生物食性鱼类; 12: 鲀形目 13: 虾虎鱼; 14: 鲷科; 15: 黑鲷; 16: 二长棘鲷; 17: 鯻科; 18: 其他杂食性鱼类; 19: 其他底栖生物

食性鱼类; 20: 鲹科; 21: 鳗鲡目; 22: 石首鱼科; 23: 鲽形目; 24: 狗母鱼科; 25: 鲉形目; 26: 有机碎屑; 27: 渔业. 
1: phytoplankton; 2: zooplankton; 3: zoobenthos; 4: shrimps; 5: crabs; 6: jellyfish; 7: squillid; 8: cephalopods; 9: Leiognathidae;  

10: Clupeiformes; 11: other planktivorous fishes; 12: Tetraodontidae; 13: Gobiidae; 14: Sparidae; 15: Sparus macrocephalus;  
16: Parargyrops edita; 17: Teraponidae; 18: other omnivorous fishes; 19: other benthivores fishes; 20: Carangidae; 

 21: Anguiliformes; 22: Sciaenidae; 23: Flatfish; 24: Synodidae; 25: Scorpaenidae; 26: detritus; 27: fishery. 
 

以广东大亚湾水产资源省级自然保护区总面积

940.57 km²计 ,  假定黑鲷鱼苗放流时的体重为 
0.03 kg/尾[10], 前一种情况可放流尾数为 309.58 万尾, 
后一种情况则可放流尾数为 218.38 万尾。根据

2018 年 8 月广东省专属经济区渔业资源养护情况

调研, 深圳市和惠州市自 2013 年至 2017 年向大

亚湾海域放流黑鲷尾数达年平均 115.2 万尾, 均
少于以上两种情况计算的黑鲷可放流尾数。根据

惠州市渔业资源生产统计, 大亚湾黑鲷的捕捞量 
2017 年比 2013 年增加 2.42%, 可见大亚湾黑鲷年

平均放流尾数 115.2 万尾在大亚湾黑鲷生态容量

的范围之内, 且大亚湾黑鲷增殖放流对其资源量

的补充达到较好的效果。因此在黑鲷生态容量的

范围内即不破坏大亚湾生态系统平衡的前提下, 可
结合黑鲷放流成本进行放流以恢复大亚湾黑鲷资源。 
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Assessment of ecological carrying capacity of Sparus macrocephalus in 
Daya Bay based on an ecopath model 
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Abstract: To evaluate the ecological carrying capacity of Sparus macrocephalus in Daya Bay, we constructed an 
ecopath model comprised of 26 functional groups of Daya Bay. The model was based on the survey data of fishery 
resources and the ecological environment of Daya Bay in 2015 using Ecopath with Ecosim 6.5 (EwE). The general 
characteristics of the Daya Bay ecosystem were analyzed, and the ecological carrying capacity of Sparus macro-
cephalus was predicted combining food web structure and energy flow. The results indicated that the trophic level of 
Sparus macrocephalus was 3.44 and its ecotrophic efficiency was 0.302. Trophic levels of the functional groups 
varied from 1 to 3.95. Total transfer efficiency was 7.636% and the ratio of total primary production to total res-
piration was 2.142. Connectance index and system omnivory index were 0.364 and 0.210, respectively. The results 
implied that each trophic level transfer efficiency was low, and the energy was not fully taken advantage of. Energy 
flow to detritus of trophic level I and II was 98.11% of that to total detritus, signifying that energy transfer was 
hindered and that the system has a potential for continuous enhancement. Ecological carrying capacity of Sparus 
macrocephalus was evaluated to be 0.034 t/km2, 1.4 times the amount of biomass at present. Meanwhile, the eco-
trophic efficiency of other planktivorous fishes equaled 1.000, suggesting that the ecosystem was balanced. When 
reaching the ecological carrying capacity of Sparus macrocephalus, the ratio of total primary production to total 
respiration changed marginally (variation value is 0.001), while system omnivory index and system connectance 
index were unchanged. Thus, the stability and structure of the ecosystem of Daya Bay was not altered significantly. 
Key words: Sparus macrocephalus; Ecopath model; ecological carrying capacity; Daya Bay; stock enhancement; 
food web 
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