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摘　要： 海洋食物网是海洋生态系统运行的核心机制之一，其复杂性和多维度稳定性保障了生态平衡、促进

能量流动和物质循环，并且对生物多样性的维系至关重要。人类活动如过度捕捞、污染排放等可能对食物网

结构造成干扰，进而影响到整个海洋生态系统的生产力和服务功能。同时，随着气候变暖和海洋酸化等全球

变化进程的推进，食物网的结构和功能可能会发生改变，这不仅影响现有生态系统的动态平衡，还关系到未

来海洋生态系统的适应能力和恢复潜力。本文梳理了食物网结构稳定性在不同维度的概念，总结稳定性与

复杂性之间的内在联系。通过综述不同类型干扰如何作用于海洋食物网，从网络重构、物种更替、群落演变

等角度揭示食物网在应对干扰时的适应机理。最后指出了当前海洋食物网研究过程中存在的局限性，例如

数据获取难度大、食物网模型对动态过程的模拟不足以及种群功能界定的精度不够等问题，为未来海洋食物

网研究提供改进方向。
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不同的生态系统往往具有不同特征，海洋生

态系统相比陆地、雨林等系统有着较大的区

别［1-4］，其中一个根本的区别在于海洋生态系统中

目前被人类开发利用的物种更多为高级捕食者，

这意味着海洋生物群落结构受人为因素影响程

度比陆地更大。当前越来越多的证据表明在气

候变化、人类活动（开发、捕捞、污染、栖息地破坏

等）等因素的影响下，海洋生境正在不断退化［5-6］，
某些生物种群被过度开发甚至资源枯竭，这使得

海洋生态系统中物种所处营养级发生不同程度

的变化，生物多样性降低，群落结构被不断简化，

进而导致整个生态系统能够发挥的功能逐渐减

少［7-11］。食物网是生态系统结构和功能的基本表

达形式，它描述了生态系统中物种间的营养相互

作用，这种营养相互作用是生态系统结构、功能

和稳定性的关键驱动因素［12］，早期食物网结构研

究主要是对种间摄食关系进行描述，HARDY［13］

首次对英格兰东部海域的鲱鱼摄食习性进行阐

述，海洋生物间摄食关系的量化为后续的食物网

结构研究提供了基础数据；随着社会网络理论的

发展，至 20 世纪 70 年代后期，COHEN 等［14］基于

摄食关系整合了 30种食物网的二元网络结构，但

这种结构仅能显示摄食方向以及是否存在摄食

关系，并无摄食强度加权［12］；随后 ALLESINA
等［15］提出拓扑学结构理论，通过拓扑学建模和拓

扑网络结构指标来定量描述食物网各个成员之

间的联系紧密程度以及各个成员对整个食物网

的作用，并预测在干扰状态下物种间营养相互作

用强度对食物网稳定性的影响以及食物网结构

对抗扰动的适应性变动，为食物网结构和动态研

究奠定了科学基础。

食物网稳定性作为生态学的中心问题一直

受到学者们的广泛关注。食物网的稳定性反映

食物网在受到干扰后恢复其结构或抵抗食物网

结构变化的能力，当前人们已经认识到食物网

稳定性是生态系统结构维持、功能发挥和动态

演化的重要前提。WALTER 等［16］研究了 20个海

洋和陆地群落的食物网特征，发现食物网稳定
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性与物种丰富度的空间同步性以及生物多样性

等群落特征存在正相关关系；THÉBAULT 等［17］

研究表明稳定性的发生机制会随生态网络中相

互作用类型的不同而变化，在互惠网络中高连

接性和嵌套性促进了群落稳定性，在营养网络

中 弱 相 互 作 用 组 成 的 结 构 增 强 了 稳 定 性 ；

ROONEY 等［18］对物种多样性、食物网结构和稳

定性三者之间的关系进行了综述，认为食物网

整体的稳定结构产生于进化和演替的过程，并

且物种多样性使得食物网中的相互作用强度存

在倾斜分布，这一定程度上为复杂食物网赋予

了稳定性。目前国内对该领域的研究尚处于起

步阶段，徐光华等［19］对模块层面的稳定性机制

和全网层面对各模块的整合机制进行了综述，

并提出一种基于等级系统的食物网稳定性框架

以建立普适性的食物网稳定性理论，但有关食

物网对干扰的响应和适应的研究目前尚匮乏。

因此，本文将从食物网结构的复杂性、稳定性及

其对干扰的响应等方面来探讨研究中的一些热

点问题。

1　食物网结构及其稳定性

1. 1　食物网营养关系研究方法

食物网是由各物种间的营养关系所紧密构

成，目前研究营养关系的方法较多，主要为传统

胃肠物分析法、稳定同位素分析以及胃肠物DNA
鉴定等，这些方法在识别和量化摄食成分的能力

方面存在较大差异。

胃肠物分析法是估测水域生态系统中生物

群落营养结构最传统、应用最为广泛的研究方

法［20］，其原理为通过对生物胃肠道中所含食物

种类和数量的测定，获取生物摄食情况和食物

组成信息［20-21］。张波［22］采用胃含物分析法确定

了东海 23 种鱼类和黄海 15 种鱼类的摄食来源

组成。胃肠内容物或粪便通常仅能代表观察前

6~48 h的消耗量，因而不太适合长时间跨度的信

息采集［23］，且胃肠物分析法往往通过视觉方法

识别，视觉方法则偏向于未消化部分的鉴定，这

使得在对于已被消化成分的鉴定可能存在未知

或仅从粗略的分类学水平上解决［24］。尽管存在

上述缺点，胃肠物分析法所能获取的信息量之

大是不可否认的，因此仍被应用于众多食性研

究中。除此之外，还有一些胃肠物相关方法由

于存在一定限制条件，因而并不具备普适性。

肠道色素法假设自然海域内浮游动物的摄食与

排粪处于平衡状态，通过测定浮游动物的肠道

色素含量和肠道内含物的周转率来计算摄食

率［25］，如宋昌民［26］利用肠道色素法研究发现渤

海和北黄海浮游桡足类摄食率差异不大，渤海

同一种类的桡足类单个摄食率低于北黄海，中

小型桡足类群体摄食高于大型桡足类，此方法

仅适用于植食性浮游动物，无法反映对其他食

物组分的摄食情况，色素降解问题对摄食率的

评估结果有一定的影响。食物去除法是将培养

于培养瓶中的捕食者与对照组（培养瓶中未培

养捕食者）作比较，计算培养瓶中饵料的减少量

进而推算其捕食率［27］，由于培养环境与捕食者

生存的自然环境会有所差别，因此该方法可能

无法完整反映捕食者的真实摄食情况。

由于胃肠中的残留物仅为摄食但未被消化

的食物，研究结果往往只能反映生物近期的摄食

情况，难以推测食物组成的变化情况，且在小型

生物个体的研究分析中存在较大难度，具有一定

的局限性。基于长时间序列的稳定摄食信息研

究需求，稳定同位素分析（Stable isotope analysis，
SIA）应运而生，生物同位素组成与其食物同位

素组成一致，是生物生存状况的理想指示物［28］。
在食物网研究领域，稳定同位素分析已成为评

估饮食生态、营养位置、生态位特性、单个物种

和功能群的相互作用以及能量流和食物网结构

的关键方法之一［29］。生物体组织中的同位素

（如 13C、15N 和 34S）被用于揭示生物体的物质循环

和能量流动信息，量化生物间的营养关系、食物

网结构和功能等［30-32］，目前该技术已在国内多个

水域食物网中应用［33］。薛彬等［34］应用碳、氮稳

定同位素技术分析了枸杞岛近岸海域不同季节

和发育阶段的褐菖鲉（Sebastiscus marmoratus）摄

食习性；李丽等［35］利用稳定同位素技术探讨了

长江口青草沙水库刀鲚（Coilia nasus）的食性转

变。随着同位素技术的不断进步，特定化合物

稳 定 同 位 素 分 析（Compound specific isotope 
analysis， CSIA）开始兴起，它将脂肪酸、氨基酸

等单体与稳定同位素结合，更具体、更准确地测

定种群营养结构及能量来源信息，是一项用于

研究海洋食物网的新技术［36］，赵晶晶等［37］利用

气相色谱-燃烧-同位素比值质谱法分析氨基酸

494



2 期 高春霞，等：海洋食物网结构稳定性及干扰响应研究综述

http://www.shhydxxb.com

氮稳定同位素评估了水生生物体的营养级；

VANDER 等［38］利用特定化合物氨基酸稳定同位

素分析了加勒比海绿海龟（Chelonia mydas）稳定

同位素值的空间差异。尽管稳定同位素技术提

供了丰富的营养生态信息，但其在食物网研究

中的潜力尚未能完全实现，目前还存在一定局

限性，如时空的范围和分类的分辨率有限，鲜有

研究能够同时实现高分辨率覆盖多年份、全季

节和跨营养群；另外，稳定同位素分析往往仅

限于几个预先定义的营养群，这很可能会使得

食物网中潜在的具有重要功能的群体被忽

视［39］。
胃肠物或粪便的 DNA 高通量测序技术凭借

其对被摄食饵料分类的高分辨率已成为表征水

生生物营养相互作用的流行选择［40］。该技术通

过定量 PCR 等分子研究手段测定捕食者体内摄

食饵料的 DNA 信息，得出捕食者的食物组成信

息［41-42］，如 TÖBE 等［43］基于分子方法研究了磷虾

幼体胃肠道中的浮游动物组成。高通量测序技

术很好地弥补了饵料消化程度对传统胃肠物法

的局限，也使得鉴定不再依靠形态学和分类学上

的经验和主观的判断［40，44］。此外，高通量测序技

术较高的灵敏性使得近缘种和微量饵料也能够

被检测到并准确区分［44］。然而，消化引起的DNA
降解率以及定量分析的准确性是这种方法主要

的限制因素，DNA仅能提供一定时间范围内的详

细的摄食信息，除非通过连续采集样本，否则无

法获取长时间线的摄食信息［45］。此外，捕食者吞

咽环境中的DNA以及猎物胃肠物的DNA等情况

会导致捕食者自身胃肠物DNA污染，从而造成实

际猎物的识别出现偏差［46］。
1. 2　食物网网络结构特征及其复杂性

一个食物网往往由成千上万个相互关联的

物种组成，各个物种会通过直接或者间接的方式

进行相互作用，通常需要对整个食物网进行综合

评价来探究其中的机制［47］。因此，系统性的分析

方法对于了解食物网的动态和特点至关重要。

生 态 网 络 分 析 法（Ecological network analysis，
ENA）的迅速发展使得食物网的一些特性得以解

释，它由表示物种的节点 S和表示物种间相互作

用或能量流动的连线 L组成，描述食物网中各个

类型的相互作用［48］，如营养关系、互惠关系和竞

争关系等［49］。生态网络分析方法的提出简化了

现实群落，直观地表现了生态现象，让人们更清

晰地了解食物网结构应对干扰以及自我调节的

机制［12］，成为定量分析食物网结构特征的强有力

手段，常被应用于评估食物网的稳定性，特别是

在海洋生态学的研究中［50］。MARINA 等［51］研究

发现南极波特湾食物网的拓扑属性中连接密度、

连接性和杂食性较低，表明该海域生态系统较为

脆弱且存在潜在的营养级联效应。当前我国学

者已开展我国近海海域食物网结构复杂性等研

究，林坤等［52］构建了珠江口近岸海域鱼类群落食

物网的生态网络，发现该海域能量流动效率较

高，种间关系分布较均匀，但物种丰富度年际波

动较大，网络稳健性呈逐年弱化的趋势；杨涛

等［53］构建了莱州湾鱼类群落食物网的生态网络，

通过对其拓扑结构的分析识别出细纹狮子鱼

（Liparis tanakae） 和 六 丝 矛 尾 虾 虎 鱼

（Amblychaeturichthys hexanema）为该海域鱼类群

落的关键种。

生态网络分析法主要通过一系列复杂性指

标来表现食物网的整体属性，这些指标可以对群

落各方面功能进行综合评价，以此来评估海洋生

态系统的稳定性［54］。以下介绍了常见的食物网

结构复杂性指标。

网络中具有相互作用的物种数量（S）也称为

网络规模，是网络复杂性的最简单也是运用最广

泛的描述［55-58］。在食物网研究中，使用“营养物

种”（Trophic species，将具有相同捕食者和猎物的

一类功能群组归并在一起作为一个物种对待）这

一概念来表示网络中的物种，这种方式也被众多

学者广泛接受［59-62］。“营养物种”能够减少数据的

分散性，同时还能避免相互作用的冗余，这一概

念也被证明可以有效减少食物网数据的偏

差［60，63］。
另一个常用的网络复杂性指标是连接性

（Connectance，C），表示网络中已经发生的相互作

用占所有可能发生的相互作用的比例［48，56-57，64］。
连接性直观地反映了任何一对物种在网络中发

生相互作用的可能性，被认为是最早也是最流行

的生态网络结构的描述指标之一［64］。
为了解一个网络的平均相互作用水平，连

接密度（Linkage density，LD）的概念被引入。

它计算了每个物种的平均连接数（相互作用数

量除以物种数量，L/S）。通过连接密度的高低
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可以看出一个网络是由具有相互作用较多的

物种主导还是由具有相互作用较少的物种主

导［65］。
相互作用强度（Interaction strength）提高了网

络指标的信息价值。根据相互作用强度的加权，

连接密度和连接性对应的定量被称为加权连接

密度（Weighted linkage density）和加权连接性

（Weighted connectance）。加权连接密度根据生

物量流动的比例来加权每对连接对所有等值种

（Equivalent species，即群落中具有相同功能地位

或处于同一功能群的物种，这些物种之间可以

相互取代）的贡献，再用加权连接密度除以物种

数量来计算加权连接性。加权指标的优势在

于：包含了相互作用强度的网络指标，可以更为

直观地表现群落的属性；可以赋予强的相互作

用更高的权重；加权指标会随着相互作用强度

的变化而不断变化，可以直观地反映网络的动

态［66-68］。
连接性和连接密度往往只能用于描述网

络结构的平均水平，而不能说明每个物种在整

个 网 络 中 的 相 对 重 要 性 。 节 点 的 度 分 布

（Degree distribution）很好地弥补了这一点，它

表现了网络中各物种间相互作用的数量分

布［64］，一个节点的度表示这一物种在网络中的

相互作用数量。

除了相互作用数量和强度分布的生态模式

外，生态网络中的相互作用还表现出与网络结

构 相 关 的 更 复 杂 的 拓 扑 特 征 ，模 块 性

（Modularity）是其中最为重要的一个特征。模块

性描述了网络被划分为分室的程度，每个物种

与同一分室中的物种会有强烈的相互作用，但

不与其他分室的物种相互作用［69］。模块性假设

同一分室的节点之间具有比随机网络所预期的

更多的连接数，通过划分网络中的所有节点最

大程度模块化网络。

1. 3　食物网稳定性

稳定性长期以来备受争议，被认为是一个多

层次的复杂概念。在一些研究中，稳定性被拆分

成了许多组成部分［70-71］，包括渐近稳定性、恢复

性、抵抗性、稳健性、持久性等（表 1）。由于各研

究之间缺乏统一的标准，且在理论研究和实证研

究中稳定性的组成成分存在差别，这一领域的进

展也受到了制约［72］。理论研究倾向于关注基于

数学模型的渐近稳定性［56，71，73］以及各种形式的二

元度量方法［74］等问题，实证研究则倾向于通过衡

量种群或群落的某些总体特征来描述其稳定性，

如时空变异性，通常为生物量或丰度的变异系

数［75-76］，还有研究表明稳定性的各个组成部分之

间存在相互关联［75，77］。例如，在丰度上有着较高

时间变异性的群落更可能具有较低的稳健性，因

为这种时间高变异性使得种群数量小的物种灭

绝风险增大［78-79］。此外，HARRISON［77］还表明，两

个稳定性组成部分之间的关系可能会出现不同

的情况，例如种群对扰动的抵抗性可能与其恢复

性呈正相关，也可能呈负相关，这取决于种群自

身增长率的特征以及对环境变化的敏感程度。

由于还没有一个通用的框架用于整合不同层面

的稳定性，所以关于稳定性的多个组成部分之间

的相互关系的形式、强度以及机制，人们还知之

甚少。

1. 4　食物网复杂性与稳定性的关系

自 20 世纪 50 年代以来，关于食物网复杂性

与稳定性之间的关系一直受到激烈的辩论。早

期的研究普遍认为更加复杂的群落则更加稳

表1　网络稳定性的衡量
Tab. 1　Measures of network complexity

稳定性Stability
渐近稳定性Asymptotic stability
恢复性Resilience
持久性Persistence
移除稳定性Deletion stability
稳健性Robustness
入侵抵抗性Resistance to invasion
抵抗性Resistance

定义Definition
在群落自身发生扰动后，群落通过抑制扰动从而回到原先的生态状况。

微小扰动发生后群落恢复到原先生态状况的时间。

常规生态条件下共存物种占物种总数的比例，持久性等于 1，即群落中所
有物种都共存。

在移除一个目标物种后其他物种的灭绝情况。

物种移除后群落抵抗二次灭绝的能力。

群落对于新物种入侵的抵抗能力。

群落对于扰动的抵抗能力。

参考文献References
[56, 57, 73, 80-85]

[17, 86]
[17, 87-90]

[55, 62, 91-92]
[62, 92]
[93-94]

[71, 86, 95]
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定［58，94］，然而这些理论在逻辑上过于简单化，并且

缺乏数学模型的验证。MAY［57］通过分析物种随

机交互的大型网络，首次在数学上证明了复杂性

往往会破坏群落的稳定性。他提出了一个稳定

性准则，当 i SC<1 时（i 为网络中的平均相互作

用强度，S为物种数量，C为连接性），接近平衡状

态的食物网将趋于稳定，这一理论为之后的研究

奠定了基础。

除了物种数量和连接性外，理论和实证研究

都表明网络复杂性还存在更深层的机制在增强

稳定性方面发挥着关键作用，如物种的度分布、

弱相互作用等［17，96-99］。大部分食物网会呈现出多

数物种连接数较少而少数物种连接数较多的度

分布规律［98，100-101］。这种规律不仅适用于某一物

种的连接总数，将连接总数进行分解后的捕食者

数或猎物数也同样适用［101-102］，这种分布规律在促

进食物网稳定性方面起到了重要作用。弱相互

作用作为另一个重要机制，被大量研究证明一定

程度上能够增强食物网稳定性［90，103-106］。在天然

食物网中，相互作用在强度上倾向于表现为弱相

互作用［105，107-108］，MCCANN 等［90］研究表明弱相互

作用会通过抑制潜在的强相互作用的方式来达

到增强群落稳定性的效果，之后的研究［109-110］支撑

了这一观点，并进一步证明弱相互作用物种的丧

失更可能破坏食物网的稳定性。

一些研究［57-58，111-113］将度分布和相互作用强

度两种机制结合起来，并假设相互作用更多的物

种其相互作用更弱，而相互作用更少的物种其相

互作用则更强。因为广食性的捕食者无需像单

食性的捕食者那样对每个猎物都大量捕食，而对

于有许多捕食者的猎物来说，由于这些捕食者之

间存在竞争关系，这类猎物也不需要承受只有单

一捕食者的猎物所承受的那般相同的被捕食压

力［113-114］。一些理论研究［58，111］在证明生物多样性

与稳定性之间存在正向关系时也选择采用这一

假设。这种假设支撑了MACARTHUR［58］的理论，

即 复 杂 性 与 稳 定 性 之 间 存 在 正 相 关 关 系 ，

MACARTHUR［58］的框架将相互作用强度标准化，

使得每个物种的连接总数为 1，这样具有较多相

互作用的物种必然比具有较少相互作用的物种

有着强度更弱的相互作用。基于此种框架，物种

多样性的增加往往会通过增加弱相互作用的数

量来增强稳定性。

在食物网中，一些物种的灭绝可以直接或间

接引发其他物种的二次灭绝，而关键种（Keystone 
species）的灭绝则会引发更多的二次灭绝，进而

导致整个食物网结构稳定性发生巨大变化，因此

关键种在维持食物网稳定性方面较群落中其他

物种有着压倒性的重要性［115］。相对于食物网整

体结构特点，关键种更多是通过网络里局部和中

尺度结构的各项机制渗透着食物网的稳定性。

起初对于用于识别网络中关键种最直接的方法

就是通过度分布来评估各个物种所处网络位置

的重要性，这是最局部也是最简单快捷的评估方

式［62］。然而这种评估方式只计算了直接影响，忽

略了可能更加重要的间接影响［116］。之后的学者

为了更好地理解其间接影响，逐渐将注意力转向

了网络中尺度结构的节点效应上，如中间中心

性、接近中心性、特征向量中心性等［117］。此外，

JORDÁN 等［118］根据前人的理论基础提出了拓扑

重要性指数（Topological importance index）用于分

析不同长度的间接相互作用，量化网络内部相互

作用结构，为关键种的识别提供依据。国内对于

关键种的研究则起步较晚，20世纪末，唐启升［119］

总结了海洋食物网和高营养层次营养动力学研

究进展，并指出应重视以关键种为中心的食物网

结构研究。随着生态网络分析法的发展以及国

内学者对于种间相互作用的理解不断深化，关键

种逐渐成为海洋生态系统和食物网领域近年来

的研究热点。杨涛等［120］利用生态网络分析了莱

州湾鱼类群落关键种的长期演替过程，发现该海

域关键种由经济价值较高的物种逐渐转变为经

济价值较低的种类，且栖息生境逐渐单一化，这

使得食物网结构趋于简单化，同时也增加了鱼类

群落结构的脆弱性；徐从军等［121］利用 SURF指数

识别了细螯虾（Leptochela gracilis）、毛虾（Acetes 
sp.）等物种为海州湾食物网的关键饵料生物，它

们的数量波动会对该海域其他物种产生直接或

间接影响；苏程程等［122］构建了黄海水域秋季鱼类

群 落 食 物 网 拓 扑 结 构 ，识 别 出 鳀（Engraulis 
japonicus）为关键被捕食者，小黄鱼（Larimichthys 
polyactis）为控制群落离散变量的关键种，黄

（Lophius litulon）为关键捕食者；王士聪等［123］构建

浙江南部近海鱼类食物网拓扑结构，通过分析网

络复杂性发现带鱼（Trichiurus lepturus）凭借其广

食性的特点在网络中有着最强的信息交换的控
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制 能 力 ，成 为 关 键 捕 食 者 ，七 星 底 灯 鱼

（Benthosema pterotum）则是凭借其强大的上行控

制效应成为关键被捕食者。

我国对于海洋食物网结构的相关研究较国

外而言起步较晚，自 20 世纪 80~90 年代以来，我

国陆续有学者开展了闽南 -台湾浅滩［124］、黄

海［125-126］、东山湾［127］、渤海［128］以及南海［129-130］等近

海的简化食物网研究，研究内容以主要种类的摄

食饵料组成、营养级以及食性分析等为主，而对

于食物网结构复杂性与稳定性涉及较少。生态

网络分析法的出现使得学者们不再局限于简化

食物网，将更多注意力转向食物网结构复杂性和

稳定性的量化。徐从军等［131］利用拓扑网络分析

了海州湾食物网复杂性指数，发现较高的复杂性

水平使得该海域食物网结构处于稳定状态，能够

一定程度抵御外界环境波动；林坤等［52］构建了

2015—2018年珠江口海域生态网络，发现各年份

的网络均属复杂网络，应对扰动的能力较强，但

网络密度逐年降低，稳健性呈现弱化趋势；崔钰

莹等［132］分析了热带东太平洋中上层食物网结构

复杂性，表明该海域食物网处于稳定状态，且物

种间可形成几个连接性较密切的子网络结构；赵

永松等［133］将庙岛群岛毗邻海域食物网拓扑结构

与其他海域横向对比，发现该海域在其生境特点

影响下复杂性高于邻近的莱州湾和黄海，但低于

国际上一些热点地区。

2　食物网对于干扰的响应

2. 1　干扰的类型及其作用机制

不同类型的干扰会对群落造成不同的影响，

在生态学的背景下，根据持续的时间和规模的不

同，干扰主要分为脉冲干扰（Pulse disturbance）和

压力干扰（Press disturbances）两大类型［134］。脉冲

干扰为环境中短期的、离散的干扰，当干扰平息

后，群落就能从干扰中恢复［134-135］。脉冲干扰在自

然生态系统中普遍存在，通常为极端事件，表现

形式可分为物理干扰（风暴、海浪、高温、干旱或

洪水）、化学输入（营养物质、暴雨）或生物事件

（大规模繁殖或死亡）［135］。根据形式、强度和频率

的不同，脉冲干扰会不同程度地改变某一海域温

度、盐度和 pH 值等水文要素，并通过物种分布、

组成、多样性、群落结构、初级和次级生产力以及

种群动态等方面的变化反应在生态系统上［136］。

海洋热浪和寒流作为海洋环境中的极端温度事

件，通常会产生广泛的生态影响。NIQUEN 和

BOUCHON［137］研究发现 1998 年的厄尔尼诺事件

使得秘鲁沿岸鳀（Engraulis japonicus）生物量大幅

降 低 ，而 拟 沙 丁 鱼（Sardinops sagax）、竹 鱼

（Trachurus murphyi）和日本鲭（Scomber japonicus）
等热带和暖温带海域特有鱼种生物量上升，进而

导致原先以鳀为基础的单一鱼种渔业转变为了

多鱼种渔业。GAYMER等［138］研究发现拉尼娜现

象使得智利北部海域植食性鱼类丰度大幅上升，

导致海藻丰度急剧减少，造成该海域底栖群落结

构发生巨大变化。此外，风暴和巨浪也会对群落

生境造成重大影响，严重的风暴甚至会影响深海

生态系统，2008年西班牙沿海的一次强烈风暴引

发大陆架沉积物运动并在邻近的深海盆地中堆

积，造成西地中海底栖生物群落磨蚀和掩埋［139］。
近年来，生态系统面临的自然或人为压力不

断增大，这种压力对于绝大多数的群落来说是长

期性的，短期内不会消退，这类干扰称为压力干

扰，例如由于污染引起的营养水平的变化或由于

气候变化导致的温度变化［140］。与脉冲干扰相比，

压力干扰对于群落的影响程度也更大，压力干扰

会改变物种的丰度和分布模式从而影响种间相

互作用的发生机制、强度和频率［141］。在人类活动

日益加剧的背景下，全球范围内海洋生态系统目

前正遭受严重的压力干扰［140］，主要表现为过度捕

捞、物种入侵以及全球气候变化等［6，142-144］。有充

分的证据表明这类干扰对海洋群落结构和生态

系统功能造成严重破坏。大量研究表明，目前的

渔业开发模式是不可持续的，海洋生物资源正在

严重衰退［10，143，145］。海洋渔业对顶端捕食者的捕

捞使得海洋群落结构和稳态被严重破坏，群落中

的 优 势 种 向 体 型 小 、营 养 水 平 低 的 物 种 转

移［146-147］。大个体物种的丧失很可能会进一步引

起系统内其他物种的增多或减少，由于群落内的

物种会以多种方式相互作用，一些物种即便没有

受到直接干扰也会一定程度被间接影响，在某些

情况下甚至比最初的物种受到更严重的影

响［100，148］。例如，DASKALOV［147］发现自 20世纪 70
年代初以来，黑海中的顶端捕食者（鲣鱼、鲭鱼、

海豚等）受到捕捞压力资源严重枯竭，导致浮游

食性的鱼类数量激增，浮游食性鱼类摄食量的增

加又导致植食性的浮游动物生物量下降，进而又
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使得浮游植物得以大量繁殖。此外，外来物种对

海洋生态系统的入侵也会产生严重的后果，因为

与陆地物种相比，海洋环境中物种的传播速度更

快范围更广［149］。例如，中华绒螯蟹（Eriocheir 
sinensis）入侵北海，对当地的经济种群和渔业造

成极大的危害［150］。全球变暖对海洋生态系统的

影响是多层面的，例如，藻类繁殖的时间和强度

变化、浅层水温升高、近海盐度和沉积物变化、极

端天气事件增多等［151］。
2. 2　食物网结构对于干扰的响应

食物网结构稳定性有许多不同的方面，每个

方面的定义和衡量标准也各有不同。对于脉冲

干扰的稳定性有三个常用的定义：局部稳定性、

恢复性和反应性。局部稳定性是最简单的数学

定义，如果一个群落在一次微小的扰动后恢复到

原来的平衡点，那么群落就具备局部稳定性［57］。
恢复性衡量了群落恢复平衡的速度，一个群落具

有更高的恢复性则说明该群落在受到干扰后能

更快恢复到原始状态［152-153］，恢复性表现了群落在

应对脉冲干扰的长时间响应，而很多研究表明，

瞬时响应（发生干扰和恢复平衡时所发生的变

化）对于群落的稳定性可能同样重要，甚至更重

要，反应性则量化了群落应对干扰的瞬时响应。

与脉冲干扰相比，食物网对于压力干扰的响

应特征则不够明显，因此相对不易测量。研究表

明，食物网对两种干扰的稳定性会随着物种数量

和连接性的增加而降低［154］。食物网中众多的间

接相互作用使得任何轻微的干扰很可能会迅速

产生连锁效应从而破坏网络的稳定性［89，113，155］。
许多研究发现，在复杂性水平较低的网络中，群

落对脉冲干扰的恢复性越强，那么对压力干扰的

抵抗性也会越强，而在复杂性水平较高的网络

中，无论群落对于压力干扰的抵抗性如何，其效

果都微乎其微［73，89-90，156］，这可能是因为在更高的

复杂性水平下，网络中的稳定结构出现的频率较

低，DUNNE 等［99］研究表明连接性较高的网络会

具有更均匀的度分布。如果在上文中提到的度

分布模式（即相互作用的数量和强度之间的负相

关关系）确实对群落稳定性有促进作用，那么更

均匀的度分布可能会阻碍这种度分布模式的发

生。

许多关于压力干扰的研究聚焦于物种移除，

通过模拟群落中某一个或某一些物种的消失来

量化其对群落整体以及其他物种的影响。某一

物种的消失会导致生态群落营养结构的巨大变

化，进而引发与之直接或间接相关的物种灭绝，

即“二次灭绝”［62，157-158］。物种的消失和随之而来

的二次灭绝所导致的群落结构变化可能会改变

群落对未来干扰的抵抗性［159］。研究表明，物种的

特征会影响二次灭绝的数量［160-163］。在拓扑学研

究中，有针对性地移除相互作用最多的物种会导

致最多的二次灭绝［62，92］，因为这些物种更有可能

成为其他物种唯一的猎物，因此灭绝物种的相互

作用数量与群落在该物种灭绝后网络的稳健性

之间往往呈现负相关关系［160，163］。不过在很多情

况下压力干扰并不会使一个物种完全灭绝，而只

是影响该物种的生长率和死亡率［164-165］，使得这一

物种出现“功能性灭绝”的现象，在其生物量仍为

正值时产生二次灭绝［164-166］。
许多关于物种移除的研究采用纯粹的拓扑

学方法，即一个物种只有在它失去所有猎物时才

会灭绝［62，92，166］。实证和理论研究都表明，某一物

种的灭绝可能会对群落结构产生一系列连锁效

应［162，167-168］，单靠拓扑学方法分析可能无法检测

到由于种群动态变化而发生的二次灭绝，因此还

需要用生物数据来补充拓扑学方法，如生物量和

丰度等［50，169-170］，从而兼顾到局部物种因受到干扰

而影响生长但没有完全灭绝的情况。

受干扰物种所处的营养水平也被证明影响

食物网稳健性［163］。拓扑学模型中的物种只有在

失去所有猎物时才会灭绝，因此移除顶级捕食者

通常不会导致二次灭绝［92，163］，因而这类研究往往

着眼于自下而上的影响，而忽视了自上而下的控

制效应。在现实中，顶级捕食者对于竞争对手和

猎物的控制是至关重要的，它们的灭绝可能会导

致 群 落 失 去 原 有 的 平 衡 ，进 而 造 成 二 次 灭

绝［167，171］。另外，基础物种的灭绝对于群落而言

可能是毁灭性的，因为这些物种是构成整个群落

的基础，它们的缺失很可能会造成群落中大批量

的二次灭绝，使得群落稳健性大幅降低［160，162-163］。

3　海洋食物网研究中的局限性

以上介绍了食物网各项重要的机制，而长期

以来定量数据的缺乏一直是食物网生态学的重

大难题，定量数据的准确性和获取难易度很大程

度决定了食物网各个维度稳定性的研究深度。
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有关食物网的很多理论主要是从淡水和陆地发

展而来，而海洋生态系统更为复杂的生境特征和

群落结构使得获取全面且准确的定量数据的难

度大大增加，从而造成食物网的构建和分析的准

确性降低。以下总结了海洋生态系统在数据获

取分析以及食物网构建过程中的困难性。

在海洋系统中观测和获取数据的成本要远

高于其他生态系统，在海洋生态系统中采样的困

难导致了获取的物种数量和相互作用关系严重

不足，因此一些基于采样数据的研究在海洋生态

系统中往往更加受限。与非海洋生态系统相比，

海洋生态系统功能的时空尺度要更多更大，其中

产生的生物相互作用的规模也会大得多［4，172］。通

常情况下，同一种群的个体可能分布在数千平方

千米的范围内，许多物种每天的活动范围也有数

百千米之远，并且速率和幅度也会比其他系统的

生物体更大［2］。物种还会根据自身习性（如产卵、

觅食等）进行季节性的迁徙或聚集，这种局部的

现象会与更宏观的海洋现象（如气候变暖、环境

变化等）相结合，使得物种的分布、活动范围以及

生产力发生变化，这使得海洋食物网的研究较其

他生态系统更加难以开展。

海洋生物在生物量或体长上的个体发育变

化通常会跨越 3~4个数量级，甚至在某些情况下

可以跨越 5~6个数量级，这在陆地生态系统中极

为少见。对于许多海洋物种而言，个体大小的变

化往往与功能群的变化相对应［173］，这会使得一个

物种在其生活史上实际上可能会发挥出多种不

同物种的功能，因此个体发育的变化可能会对群

落结构和能量流动造成重大影响。在某些情况

下将一个物种的不同生活史阶段划分为不同的

营养种，可以更好地解析群落结构［174-175］。
罕见物种或低丰度物种也可能在生态系统

功能中发挥重要作用。在对海洋生态系统采样

时经常会采集到许多仅有一个个体的物种，这些

单个体的物种对食物网动态的总体贡献往往很

难评估［176］。例如，研究表明胶状浮游动物是包括

海龟、月鱼科和鲳科鱼类在内的一百多种捕食者

的主要食物来源［177］，那么这类物种很可能是海洋

生态系统中能量流动的重要影响因素。

海洋中体型最大、寿命最长物种往往对应着

海洋的顶端营养水平，这与陆地生态系统的情况

正好相反，在陆地生态系统中自养生物往往是体

型更大寿命更长的有机体［1］。现有的食物网研究

直观地反映了这种差异，特别对于处在较低营养

水平的物种。在大多数海洋食物网中，初级生产

者的物种通常无法被清晰分辨，对于描述消费者

相互作用的网络来说，更精细的分辨率也是不切

实际的，因此在这些食物网中生产者如果出现也

仅仅只能被简单表示。有研究表明，与顶级物种

的灭绝相比，处在基础营养水平上的物种灭绝可

能对生态系统的破坏更大［178］。因此，进一步研究

初级生产者与消费者之间的相互作用会有助于

更全面地了解海洋群落的结构和功能。此外，还

有一些海洋类群人们对它们知之甚少，例如微生

物环就是一组重要但却受到忽视的功能群。在

海洋生态系统中，微生物在分解碎屑和更新初级

生产者资源等方面发挥着重要作用［179］，有研究表

明，在某些海洋生态系统中，微生物在消耗有机

碳方面可能与浮游动物一样重要［180］。尽管微生

物发挥着重要的功能作用，但在海洋食物网中通

常无法表现出有关微生物的相互作用。

“脉冲-压力干扰”这对概念一直被用来描述

生态系统中的扰动［134］，但对于一些极端天气事件

和生物事件的归因并不明确，从而造成研究中的

误区［181］，这反映了人们目前对驱动变化的潜在生

物机制的理解不足。此外，在海洋生态系统中极

端事件的脉冲干扰往往伴随着气候变化等持续

性的压力干扰叠加作用于群落，这种干扰间的叠

加作用甚至会放大单一干扰造成的影响，但目前

尚缺乏有效的综合性框架来量化这种效应对海

洋生态系统的影响［182］。
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A review of stability of marine food web structures and response to 
disturbance

GAO Chunxia1，2，3， WANG Yin1， YANG Rui1
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Abstract: The marine food web constitutes a core mechanism within marine ecosystems， with its complexity 
and multidimensional stability ensuring the maintenance of ecological balance， promoting energy flow and 
material cycling， and playing a critical role in preserving biodiversity.  Human activities such as overfishing 
and pollution discharge may disrupt the structure of the food web， consequently impacting the productivity 
and service functions of the entire marine ecosystem.  Concurrently， under the progression of global changes 
like climate warming and ocean acidification， the structure and functionality of the food web are likely to 
undergo alterations， which not only affect the current dynamic equilibrium of ecosystems but also bear upon 
the adaptability and resilience of future marine ecosystems. Thepaper employs ecological network analysis to 
systematically review and organize the concepts of food web structural stability across various dimensions， 
elucidating the intrinsic relationship between stability and complexity.  Through an extensive overview of how 
different types of disturbances act on the marine food web， the paper uncovers the adaptive mechanisms at 
play from perspectives including network reconfiguration， species substitution， and community evolution.  
Finally， the paper highlights existing limitations in current research on marine food webs， such as the 
difficulty in acquiring data， insufficient modeling of dynamic processes in food web models， and 
inadequate precision in defining population functions.  These insights provide directions for improvement in 
future studies of marine food webs， aiming to gain a more comprehensive understanding of their responses to 
environmental changes.
Key words: marine food web； interspecific interaction； complexity； stability； response to disturbance； 
adaptability
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