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封面图说: 相当数量的降雪与低温严寒是冰川发育的主要因素,地球上的冰川除南北两极外,只有在高海拔的寒冷山地才能存

在。 喜马拉雅山造山运动使中国成为了世界上中低纬度冰川最为发育的国家,喜马拉雅山地区雪峰连绵、冰川四

溢,共有现代冰川 17000 多条,是世界冰川发育的中心之一。
彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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胶州湾潮间带大型底栖动物次级生产力的时空变化

张崇良,徐宾铎,任一平*,薛摇 莹,纪毓鹏
(中国海洋大学水产学院, 青岛摇 266003)

摘要:根据 2009 年 4 个季度月在胶州湾潮间带进行的大型底栖动物调查,利用 Brey 经验公式、Tumbiolo 和 Downing 模型以及

Brey 估算模型对潮间带大型底栖动物次级生产力进行了估算。 结果表明,胶州湾潮间带大型底栖动物年均次级生产力在

5郾 3—29. 9 g AFDW·m-2·a-1之间;不同季节次级生产力存在较大差异,以夏季最大,春、秋季次之,冬季最小。 年均次级生产力

在潮区间的分布从高至低依次为低潮区 E,中潮区 B、C、D 和高潮区 A,不同季节和不同估算方法的结果稍有差别。 春季大型底

栖动物次级生产力最高的潮区为潮区 D,夏、秋季均为潮区 E,冬季为潮区 B。 贝类养殖活动是影响本海域次级生产力时空变化

的主要因素。 应用不同经验模型的次级生产力估算结果未取得一致:春季 3 个估算值间存在明显差异;夏季 Brey 经验公式与

Brey 模型估算值基本一致,Tumbiolo 和 Downing 模型估算值偏低;秋、冬季 Tumbiolo 和 Downing 模型与 Brey 模型估算结果相近,

Brey 经验公式估算值偏高。 Wilcoxon 检验表明 3 种方法对次级生产力的估算值差异显著。 大型底栖动物群落种类组成和海域

水温特征可能是造成不同模型次级生产力估算差异的主要原因。
关键词:次级生产力;经验模型;大型底栖动物;胶州湾;潮间带

The spatio鄄temporal change in the secondary production of macrozoobenthos in
the intertidal zone of Jiaozhou Bay
ZHANG Chongliang, XU Binduo, REN Yiping*, XUE Ying, JI Yupeng
College of Fisheries, Ocean University of China, Qingdao 266003, China

Abstract: The secondary production of macrozoobenthos is an important component of the matter recycle and energy flow in
the marine ecosystem. In this field there have been extensive studies abroad, but the domestic research is limited. In order
to get a better understanding of the secondary production of macrozoobenthos, seasonal surveys were conducted in the
intertidal zone of Jiaozhou Bay. On the basis of the seasonal data in 2009, the secondary production of macrozoobenthos was
investigated using three empirical equations: Brey(1990)、Tumbiolo & Downing (1994) and Brey(2001). The results
showed that 95 species were found in our study, and there were little variations among seasons. The annual average
secondary production varied between 5. 3 and 29. 9 g AFDW·m-2·a-1, depending on the empirical equations used. The
secondary production showed great differences between seasons. The estimation value in summer was much higher than the
others,and the values in spring and autumn were similar and were slightly higher than that in winter. The secondary
production of macrozoobenthos in low鄄tidal area E was the highest, and was slightly lower in middle鄄tidal area B&C, much
lower in middle鄄tidal area D and the lowest in high鄄tidal area A. However, there were slight variations in the secondary
production among different seasons and among the methods used. The secondary production was the highest in the tidal area
D in spring, while the highest value was in the tidal area E in summer and autumn, and B in winter; the secondary
production was relatively low in the tidal area A&C in all the seasons, and the tidal area D had also low value in summer.
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The aquaculture of bivalves may contribute mostly to the changes of spatio鄄temporal patterns of the macrozoobenthic
secondary production in the study area. The three empirical equations showed some differences in the estimations of the
secondary production. In spring, the estimations from the three models were significantly different; and in summer the
estimations from Brey(1990) and Brey(2001) equations were similar, while the values of Tumbiolo & Downing (1994)
model were low. In autumn and winter, the estimations of Tumbiolo & Downing (1994) and Brey(2001) equations were
close to each other, and Brey(1990)method deviated from them significantly. The Wilcoxon test showed that estimations of
secondary production from the three methods differed significantly, which presented a caveat for the applications of the
empirical equations. According to our results, it inferred that Brey(1990) and Brey(2001) models were suitable for the
estimation of the secondary production of the entire year, and the Tumbiolo & Downing (1994) was suitable for the
estimation in autumn and winter. Brey(1990) and Tumbiolo & Downing (1994) models were convenient methods for the
estimation of the secondary production of macrozoobenthos, but they simplified the environment factors and the compositions
of the benthos community, which might impact the accuracy of the estimations. The species composition of the
macrozoobenthic community and the water temperature of the study area may be the main reasons for the different estimated
values from the above equations in our study.

Key Words: secondary production; empirical model; macrozoobenthos; Jiaozhou Bay; intertidal zone

胶州湾位于山东半岛南岸,濒临黄海,是一个半封闭型的浅海湾,属典型的暖温带水域,季节间水温变化

明显,对其进行底栖生物的研究具有广泛的代表性[1]。 胶州湾潮滩广布,为底栖生物提供了适宜的生存环

境,同时也是海鸟等野生动物良好的栖息场所,具有重要生态作用和资源价值[2]。 目前对胶州湾潮间带生物

的相关研究较少,特别是在底栖动物次级生产力方面尚无报道。 由于潮间带理化环境复杂,底栖生物分布具

有明显时、空异质性,因此探讨底栖生物次级生产力时空变化对本海域生物多样性保护和生物资源利用具有

重要意义。
次级生产是生态系统生物生产的重要环节,在生态系统物质循环和能量流动过程中起重要作用[3鄄4]。 大

型底栖动物次级生产力研究是量化底栖生物生态过程的重要途径,对于了解底栖生物群落变化规律、深入研

究海洋生态系统动力学过程和实现海洋生物资源可持续利用都具有重要意义[5鄄6]。 底栖动物次级生产力计

算可追溯到 1919 年,但直到 20 世纪 70 年代才逐渐兴起[7鄄8],这些研究的对象为特定种群,计算方法主要基于

种群生长或死亡率,如减员累计法、积累生长法、瞬时增长率法、Allen 曲线法以及体长频率法等,其结果虽较

准确,但所需工作量较大[9鄄10]。 由于群落中部分种类出现频率很低,完整的群落数据通常很难获得,因此一般

难以采用该类方法进行群落层次次级生产力的计算[7]。 对整个群落次级生产力的测算,通常使用准确性稍

低但较为易行的估算方法。 自 Robertson 提出估算方法以来[11],国外学者在这方面做了大量研究,探讨了次

级生产力与群落特征(生活史、个体重和平均生物量等)以及环境因子(温度,水深等)的关系,并构建了一些

估算次级生产力的经验模型[12鄄13]。 国内学者在大型底栖动物群落结构和多样性方面研究较多,但对次级生

产力的研究相对较少[6,9]。 目前国内对底栖动物群落次级生产力的研究方法单一,大多采用 Brey 经验公

式[5鄄6, 9,14鄄20],但对于该方法的应用范围没有进一步探讨。
本文运用 3 种应用较广泛的次级生产力经验模型,即 Brey 经验公式、Tumbiolo 和 Downing 模型与 Brey 估

算模型,计算胶州湾西北部潮间带大型底栖动物群落的次级生产力,分析其时空变化,为本海域底栖动物群落

结构与功能研究提供基础资料。 同时,拟通过对 3 种方法估算结果的比较,评价现有经验公式的可靠性,探讨

其适用范围,以期为次级生产力的估算提供方法参考。
1摇 材料与方法

1. 1摇 调查地点与取样方法

调查研究区域位于胶州湾西北部潮间带 120毅 6忆—120毅 12忆N, 36毅 6忆—36毅 12忆E 之间,潮滩平坦,为典型
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软泥质底,邻近大沽河。 大沽河是注入胶州湾的最大河流,但由于环胶州湾公路建设等因素影响,其径流量减

少[5],仅在夏季有大量淡水注入,引起河口区附近盐度变化[21]。 本海域为软体类和多毛类生物提供了适宜的

生存环境,潮滩上开展了较大规模的贝类养殖,主要养殖种类为菲律宾蛤仔(Ruditapes philippinarum)、缢蛏

(Sinonovacula constrifta )和光滑蓝蛤(Potamocorbula laevis),底栖生物群落受到较大的人为扰动。
大型底栖动物调查于 2009 年 2 月,5 月,8 月和 11 月 4 个季度月进行,共布设 7 条断面,每断面设置 5 个

站点,依次为潮区 A(高潮区),潮区 B、C、D(中潮区)和潮区 E(低潮区),共 35 个取样站点,具体站位布设见

图 1。 由于该海域潮滩长、底质软及涨落潮较快等原因,使用传统潮间带采样方法存在很大困难。 本研究采

取在大潮高潮期间乘船作业的方法,使用箱式采泥器(规格 25cm伊25cm伊30cm)进行采样,每站位采取 3 个泥

样合并为 1 个样方。 由于潮水涨落原因,个别月份高潮区站位未能成功取样。 泥样经由孔径为 1. 0 mm 的滤

筛冲洗掉泥沙,滤出样品带回实验室进行分析。 在实验室内仔细挑拣出生物样品,分类存放并用 75%酒精固

定。 生物采样调查的同时监测各站位的海水温度。
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图 1摇 胶州湾潮间带大型底栖动物调查站位

Fig. 1摇 Sampling stations of macrozoobenthos in the intertidal zone of Jiaozhou Bay

1. 2摇 样品处理

在实验室内进行样品的分类、鉴定和计数,使用精度为 0. 01 g 的电子秤称量样品湿重(软体动物带壳称

重)。 相关样品处理方法均参照《海洋调查规范第 6 部分:海洋生物调查》进行[22]。
根据模型对数据的要求,需对生物量数据进行相应转化。 Brey 经验公式中,生物量湿重转化为干重的比

例采用 5 颐1,干重转化为去灰干重(AFDW)的比例采用 10 颐9[23]。 在 Tumbiolo 和 Downing 模型与 Brey 模型中,
将湿重(WW, g / m2)转换为干重(DW, g / m2)、去灰分干重(AFDW, g / m2)和对应能量值(EG, kJ / m2)的转换

系数参考 Brey 等研究[24],具体转换系数见表 1。
1. 3摇 次级生产力估算方法

1. 3. 1摇 Brey 经验公式

Brey[25]提出群落次级生产力与平均生物量(B)和平均个体重量(W)两个基础参数间有很好的相关性,构
建了群落次级生产力估算公式:

lgP = -0. 4+1. 007lg B -0. 271g W (1)
式中,P 为大型底栖动物次级生产力( g AFDW·m-2·a-1);B 为大型底栖动物年平均去灰干重生物量( g

AFDW / m2);W 为大型底栖动物个体年平均去灰干重(g AFDW /个体)。
为方便计算,在实际应用中通常将(1)式转换为:

lg P =0. 271g A +0. 7371g B -0. 4 (2)
式中,A 为大型底栖动物年平均丰度( 个体 / m2),其余参数与公式(1)中相同。
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表 1摇 大型底栖动物重量转换关系

Table 1摇 Conversion factors of the macrozoobenthos body weight

分类 Taxa

湿重
Wet weight / g

寅 干重
Dry weight / g

湿重
Wet weight / g
寅 去灰分干重

Ash free dry weight / g

去灰分干重
Ash free dry weight / g

寅 能值
Energy / kJ

双壳纲(去壳) Bivalvia 0. 087 0. 057 22. 79

腹足纲 Gastropoda 0. 094 0. 079 22. 83

多毛纲 Polychaeta 0. 188 0. 145 23. 33

蔓足亚纲(去壳)Cirripedia 0. 066 0. 039 22. 74

甲壳纲(除蔓足类) Crustacea 0. 226 0. 169 22. 57

游泳亚目 Natantia 0. 267 0. 234 22. 25

爬行亚目 Reptantia 0. 258 0. 180 22. 26

海参纲 Holothuroidea 0. 158 0. 085 22. 59

纽形动物 Nemertea 0. 220 0. 209 24. 82

星虫 Sipunculida 0. 177 0. 111 23. 33

底层鱼类 Demersal Fish 0. 258 0. 251 25. 57

其它 Others 0. 274 0. 120 22. 30

1. 3. 2摇 Tumbiolo 和 Downing 模型

Tumbiolo 和 Downing[7]参考了 Brey 经验公式和 Plante鄄Downing 的估算模型,将底栖生物群落和环境因子

结合起来,建立了一个适用范围更广的计算公式:
lgP=0. 18+0. 97 lg B-0. 22 lg Wm +0. 04 Tb-0. 14 Tb lg (Z+1) (3)

式中,P 为底栖动物年次级生产力(g DW·m-2·a-1);B 为年平均生物量(g DW / m2); Tb 为底层水温(益);

Z 为平均水深 (m,潮间带水深为 0 ) [7];Wm 为群落最大个体重量(mg DW),本研究通过称量优势类群的最

大个体重量获得[26]。

1. 3. 3摇 Brey 估算模型

Brey[27]模型包含了前述的群落参数(生物量、丰度和个体大小)和环境参数(水温、水深),还涉及了其它

海洋环境特征和群落结构特征参数,其公式为:
lg P / B =7. 947(-2. 294 lg M-2409. 856伊(1 / (T +273)) + 0. 168伊(1 / D)

+0. 180SubT +0. 180InEpi+0. 277MoEpi +0. 174Taxon1 -0. 188Taxon2
+0. 33Taxon3 -0. 062Habitat1+582. 851伊( lg M伊(1 / (T+ 273))) (4)

式中,P 为次级生产力(kJ AFDW·m-2·a-1);B 为平均生物量的对应能值(kJ / m2); M 为平均个体重能值

(kJ); T 为平均底层水温(益);D 为平均水深(m); SubT=1 代表潮下带,SubT =0 为潮间带;InEpi, 底内生物

( InEpi =1)或底表生物( InEpi =0); MoEpi, 移动生物(MoEpi =1) 或固着生物(MoEpi =0); Taxon1, 环节及

甲壳动物(Taxon1 = 1) 或其它类群 (Taxon1 = 0); Taxon2, 棘皮动物(Taxon2 = 1) 或其它类群 (Taxon2 =
0); Taxon3, 昆虫 ( Taxon3 = 1) 或其它类群 ( Taxon3 = 0); Habitat1, 湖泊(Habitat1 = 1) 或其它生境

(Habitat1 =0)。
为了表述方便,下文中分别以 Brey90,T&D 和 Brey01 代表 Brey 经验公式,Tumbiolo 和 Downing 模型与

Brey 估算模型。 为了便于方法间比较,所有估算结果均按照表 1 的转化系数换算为去灰分干重(g AFDW·
m-2·a-1)。 考虑到在样本包含物种数较少时,估算模型的准确性较低的问题[28],计算各个站位次级生产力的

实际意义不大,因此本文中将次级生产力的空间变化限定为 5 个潮位进行相关分析。 统计各季节和潮区的大

型底栖动物平均次级生产力,利用统计软件 SPSS13. 0 分析次级生产力在季节、潮区和估算方法间的差异显

著性。
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2摇 结果

2. 1摇 大型底栖动物种类和生物量

摇 摇 调查共获得大型底栖动物 95 种,其中多毛类 31 种,甲壳类 20 种,软体类 33 种,其它生物包括棘皮动物、
星虫和螠类等共 11 种。 种类数在季节间差别不大,春季最多为 51 种,秋季次之为 49 种,冬、夏季均为 48 种。

图 2 示各季节大型底栖动物生物量在潮滩上的分布。 底栖动物的空间分布不均,存在许多高密度聚集

区,总体上随潮位的降低有升高趋势。 底栖动物分布的时间变化呈现明显季节性,夏、秋季生物量明显高于

冬、春季。 潮间带大型底栖动物生物量的时、空变化显著。
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图 2摇 大型底栖动物生物量分布的季节变化

Fig. 2摇 Seasonal change in the distribution of the macrozoobenthos in the intertidal zone of Jiaozhou Bay

2. 2摇 不同季节的海域次级生产力

应用 3 个模型估算了胶州湾潮间带大型底栖动物的年均次级生产力,估算结果间存在一定差异,Brey90
的估算值为 29. 90 g AFDW·m-2·a-1,T&D 估算值为 5. 33 g AFDW·m-2·a-1,Brey01 模型估算值为 20. 96 g
AFDW·m-2·a-1。

图 3 为调查海域大型底栖动物次级生产力的季节变化情况。 该海域次级生产力以夏季最高,春季和秋季

次之,冬季最低,季节间变化明显。 3 个模型所得趋势一致,但估算数值存在一定差异,Brey90 和 Brey01 的次

级生产力估算结果均在夏季出现明显高峰,达到 60—70 g AFDW·m-2·a-1,而其它季节均较小,在 10 g AFDW·
m-2·a-1的水平。 T&D 次级生产力估算值季节变化幅度不大,均低于 10 g AFDW·m-2·a-1。 双因素方差分析表

明,本海域大型底栖动物次级生产力在季节间差异显著(P< 0. 05),而在估算方法间差异不显著(P> 0. 05)。
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图 3摇 大型底栖动物次级生产力的季节变化趋势

摇 Fig. 3 摇 Seasonal change of the macrozoobenthic secondary

production in the study area

2. 3摇 不同潮区的年均次级生产力

各潮区大型底栖动物的年均次级生产力变化如表

2 所示,年均次级生产力以潮区 E 最高,其次为潮区 B,
再次为潮区 C、D,最低为潮区 A。 3 个模型估算值的变

化规律一致,但数值上差别较大。 在潮区 E 不同方法

估算值差别最大, Brey90 方法估算值达到 52. 92 g
AFDW·m-2·a-1,而 T&D 方法估算值为 12. 18 g AFDW·
m-2·a-1。 在潮区 A, 估算值间差别较小, Brey90 和

Brey01 的估算值相近,约为 4 g AFDW·m-2·a-1,而 T&D
方法估算值较小,为 1. 53 g AFDW·m-2·a-1。 潮区 B,C,
D 次级生产力分布也有类似的规律。 双因素方差分析

表明大型底栖动物年均次级生产力在潮区间差异显著

(P <0. 05),同时在计算方法间差异极显著(P <0. 01)。

表 2摇 胶州湾潮间带各潮区大型底栖动物全年平均次级生产力

Table 2摇 The annual secondary production of macrozoobenthos in each tidal zone of Jiaozhou Bay

方法
Methods

潮区 A
Area A

潮区 B
Area B

潮区 C
Area C

潮区 D
Area D

潮区 E
Area E

Brey90 / (g AFDW·m-2·a-1) 4. 49 31. 10 21. 84 19. 82 52. 92

T&D / (g AFDW·m-2·a-1) 1. 53 5. 24 3. 07 4. 00 12. 18

Brey01 / (g AFDW·m-2·a-1) 4. 13 25. 21 20. 07 8. 23 28. 13

2. 4摇 不同季节次级生产力在潮区的变化

大型底栖动物次级生产力在不同潮区和不同季节间的变化规律较为复杂,且不同方法的估算值存在明显

差异(图 4)。 最高次级生产力出现在夏季潮区 E,达到 20—100 g AFDW·m-2·a-1;最低值出现于秋季潮区 C,
约为 1 g AFDW·m-2·a-1。 分季节来看,春季各潮区次级生产力大小关系为潮区 D>E>B>C>A,各方法所得趋

势基本一致。 夏季次级生产力在潮区间的分布趋势为潮区 E>B>C>D>A,各个潮区差异较大。 秋季次级生产

力的分布为潮区 E>D >B>A>C,次级生产力水平与春季相近。 冬季次级生产力较低,在各潮区波动较小。
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图 4摇 大型底栖动物次级生产力季节和潮区变化

Fig. 4摇 The change in the secondary production of macrozoobenthos among seasons and tidal zones

从估算方法来看,3 种方法所反映的次级生产力变化趋势基本一致,但数值上存在一定差异。 在夏季,
Brey90 和 Brey01 对各潮区次级生产力的估算值相近,T&D 对应估算值明显偏小。 在秋、冬季,T&D 和 Brey01
对各潮区次级生产力的估算值相近,而 Brey90 对应估算值明显偏高。 Wilcoxon 检验表明,3 个模型的估算值
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在不同潮区和不同季节差异显著,Brey90 估算值显著大于 Brey01(P< 0. 05), Brey01 估算值极显著大于 T&D
(P< 0. 01)。
3摇 讨论

3. 1摇 次级生产力的时空分布

由于胶州湾西北部潮间带海域泥滩广布,常规潮间带取样方法难以进行,本研究采用了更为可行的取样

方法,这可能会导致研究结果与常规方法存在一定差别。 但是在调查采样过程中,通过对预设站位进行严格

的随机取样,在一定程度上可以保证取样的准确性。 另一方面,本次调查样品中包含大量蟹类、底栖鱼类等活

动能力较大的物种,这些种类在传统的潮间带调查中是较难采集的,说明本调查方法对大型底栖动物取样可

能有较好的代表性。 由于常规方法取样困难,本研究未做两种取样方法的比较研究。
胶州湾潮间带大型底栖动物年均次级生产力呈现出夏季>秋季>春季>冬季的变化趋势,季节间差异显著

(P < 0. 05)。 进一步分析发现夏季养殖种类优势度极高,菲律宾蛤仔的湿重生物量为 260. 4 g / m2,达到总生

物量的 62. 5% ;光滑蓝蛤丰度为 1217. 9 个体 / m2,达到总丰度的 90. 1% 。 养殖种类丰度、生物量在各季节和

潮区所占比例如表 3 所示,养殖种类数量变化强烈影响着整个群落的丰度和生物量水平, 这与袁伟等[14] 对

胶州湾西部大型底栖动物次级生产力的研究结论相近。 养殖生物次级生产力的季节变化主要与菲律宾蛤仔

等种类的生产活动有关,即春季蛤体迅速生长,至夏季达到较高丰度和生物量;在秋季养殖生物经历一个或多

个收获过程,数量迅速下降。 另外养殖种类的收获作业对非养殖种类也可能造成损伤,导致总生物量降低。

表 3摇 胶州湾潮间带养殖种类丰度和生物量变化

Table 3摇 The change in the abundance and biomass of the aquaculture species in the intertidal zone of Jiaozhou Bay

季节与潮区
Seasons & Tidal areas

丰度 / (个体 / m2)
Abundance

丰度比例 / %
Percentage of abundance

生物量 / (g / m2)
Biomass

生物量比例 / %
Percentage of biomass

季节 Season 春季 Spring 27. 1 24. 3 76. 0 61. 7

夏季 Summer 1315. 7 97. 0 387. 1 92. 9

秋季 Autumn 139. 6 79. 9 254. 9 89. 9

冬季 Winter 25. 7 29. 5 50. 2 64. 7

潮区 Tidal areas 潮区 A Area A 16. 2 30. 2 14. 1 39. 0

潮区 B Area B 837. 8 94. 3 170. 6 86. 4

潮区 C Area C 745. 5 91. 7 92. 4 78. 4

潮区 D Area D 69. 1 41. 1 105. 6 61. 4

潮区 E Area E 207. 0 91. 4 556. 9 95. 8

本研究中海域年均次级生产力的空间分布为潮区 E>潮区 B>潮区 C、D>潮区 A。 在次级生产力较高的潮

区如 B、C 和 E,养殖种类的丰度与生物量占群落总量的比例较高(表 3)。 养殖种类空间分布集中,如菲律宾

蛤仔主要分布于潮区 E,在该潮区丰度与生物量分别达到该种类总量的 75%和 83% ;光滑蓝蛤主要分布于潮

区 B、C,两潮区光滑蓝蛤数量达到该种总量的 99% ;缢蛏在潮区 B、C 的丰度与生物量比例分别达到本种类总

量的 90%和 93% 。 养殖种类在不同潮区的高密度集中分布可能主要受养殖播苗的影响。 综上所述,养殖活

动可能是导致本海域大型底栖动物次级生产力时空分布变化的主要原因。
3. 2摇 不同海区次级生产力比较

国内研究主要采用 Brey90 公式计算群落的次级生产力,因此本文亦采用该模型估算数据进行海区间次

级生产力比较。 本海域大型底栖动物的年均次级生产力为 29. 90 g AFDW·m-2·a-1,此值高于福建海坛海峡潮

间带 3. 72 g AFDW·m-2·a-1 [17],接近湄洲湾贝类养殖滩涂 26. 32 g AFDW·m-2·a-1 [29],低于深沪湾沙滩 48. 79 g
AFDW·m-2·a-1 [16]。 不同海区环境特征各异,温度、溶氧、底质类型、食物、动物个体大小与捕食关系等条件的

地域差异均可能影响次级生产力的水平[8]。
对比胶州湾海域次级生产力研究,李新正等[5] 的估算值为 18. 65 g AFDW·m-2·a-1(1998—1999 年)和
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13郾 41 g AFDW·m-2·a-1(2000—2004 年),与本文相比其值稍低。 而袁伟等[14的]研究结果为 47. 34 g AFDW·
m-2·a-1,远高于本研究中的次级生产力水平。 上述历史研究的调查范围主要位于潮下带海域,与本研究相比

存在一定区域差异。 相对于潮下带,潮间带底栖生物受潮水涨落的扰动较强,生物生存与生产过程受到限制;
另一方面,潮间带接受的陆源物质输入更多,并且其水深较小有利于有机物沉积, 因而食物来源更为丰

富[7,30],二者的综合作用可能导致了次级生产力水平在潮位间的差异。 另外养殖活动如人工播苗和收获作业

对次级生产力的高低也有着重要影响。
3. 3摇 估算方法的比较

利用经验模型估算次级生产力是一种简单易行的方法,但使用时必须谨慎,因为在样本所含种类数较少

的情况下,估算误差可能很大[28]。 但是随着样本包含物种数的增加,估算误差会迅速降低[27]。 因此,在种类

较少时,利用经验模型对各个站位次级生产力的估算可能误差很大,但对群落整体的估算则可以较好地减小

误差。 本研究中发现潮区间底栖生物种类组成差别较大,部分潮区种类数较少,3 个模型对潮区次级生产力

的估算值差异极显著;在季节间底栖动物种类数差别较小,同时 3 个模型对季节次级生产力的估算值差异不

显著。 这个结果一定程度上验证了样本包含物种数多寡与模型误差之间的关系。
虽然本研究中不同方法的次级生产力估算值差异较大,但所反映的时、空变化趋势大致相同。 Wilcoxon

检验得到次级生产力估算值 Brey90> Brey01> T&D,差异显著,说明模型选择对次级生产力估算影响较大,这
在研究中必须加以注意。 由于群落次级生产力的真实值较难获得,因此一般难以评价经验模型的精确度。 为

了便于探讨,本研究比较不同方法的估算结果,将其中相吻合的数据认为是次级生产力的可靠估算值,从而对

3 个模型进行评价。 在此前提下,发现 Brey90 对本海域夏季次级生产力和年均次级生产力的估算是可靠的;
T&B 估算值在秋、冬两季可靠;Brey01 对海域夏、秋、冬季和年均次级生产力的估算均可靠。 据此推测各模型

的适宜应用范围,Brey90 公式适于估算海域年均次级生产力,对单一季节效果欠佳;T&B 模型适于秋、冬季次

级生产力估算,在春、夏季误差较大;Brey01 模型在年均估算和多季节估算效果均较好,应用范围较广。
早期的次级生产力估算公式是在群落生活史基础之上提出的[11],但由于群落生活史特征数据较难获取,

且随环境因子变化很大,因此该方法难以应用[7]。 由于 Brey90 公式仅涉及群落的两个基础参数,使用方便,
在国内外有广泛应用[6,31]。 Tumbiolo 利用 Brey90 公式验证了来自全世界 34 个不同海域的次级生产力资料,
其中包括 125 种海洋无脊椎动物,结果表明 Brey90 公式较好地拟合了这些数据[7]。 但是 Brey90 公式中未涉

及环境参数,实质上仅给出特定环境条件下群落次级生产力的平均水平,这可能使 Brey90 公式对不同季节次

级生产力估算效果不理想,因为底栖动物次级生产过程受环境温度的强烈影响,即在高温条件下,生物代谢速

率加快,次级生产力提高[7,32]。 T&B 模型中考虑了水温条件的变化,因而能更为准确地估算不同温度条件下

的群落次级生产力。 进一步的,由于生物的生长及代谢速率具有种类特异性,群落次级生产力水平依赖于其

种类组成[28],Brey01 模型考虑了群落主要类群组成参数,将群落分为几个主要类群并分别计算其次级生产

力,理论上该方法更准确。 Dolbeth 对几种应用较广的估算模型进行了检验,结果发现 T&D 和 Brey01 模型的

估算值均较好地符合了群落实测次级生产力,并且 Brey01 模型在所有估算模型中最为准确[12]。
进一步分析发现春、夏季潮间带底栖生物群落主要由小个体生物种类占据优势,春季为凸壳肌蛤

(Musculista senhousia),夏季为光滑蓝蛤,二者优势度均较大。 由于 Brey90 和 T&B 模型都未考虑群落结构因

素,在底栖生物种类组成与建模数据差异很大的情况下,其估计值的准确性无法保障,这可能导致二者对春、
夏季次级生产力的估算产生偏差。 其次,T&B 模型的建模数据主要来源于西欧近岸海域,与本研究海域相比

纬度略高[7],这也可能导致该模型在本海域的适宜度降低。 总之,影响底栖群落次级生产力的因素是复杂多

样的,而数学模型无法全面考虑各种影响因素,因此其估算结果的准确性有限。 该领域研究还待继续进行,以
期得到更为可靠的计算方法。
致谢:本研究在样品分析过程中得到中国海洋大学海洋生命学院于子山教授和水产学院曾晓起教授的大力帮
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