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水生生态系统食物网复杂性与多样性的关系
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摘要：探索食物网的复杂结构是生态学的中心问题之一。 基于构建的黄河口海草床食物网并耦合实际食物网的数据集，整理了

包含河口、湖泊、海洋和河流四种水生生态系统类型的 ４８ 个实际食物网案例。 以食物网的节点数反映食物网多样性，物种之间

的营养链接数、链接密度和连通度来表示食物网的复杂性，采用营养缩尺模型描述水生生态系统食物网的复杂性特征与节点数

的普适性规律。 结果表明：所涉及的 ４８ 个水生生态系统食物网的多样性和复杂性跨度较大，其中，节点数的分布范围为 ４—
１２４，链接数为 ３—１８３０，链接密度为 ０．７５—１５．７１，连通度为 ０．０６—０．２５。 不同类型水生生态系统间的连通度存在显著性差异（Ｐ
＝ ０．０１），节点数、链接数、链接密度不存在显著性差异。 各类型生态系统的食物网链接数、链接密度均随节点数的增加而增加

（Ｒ２ ＝ ０．９２，Ｐ＜０．００１ 和 Ｒ２ ＝ ０．８２，Ｐ＜０．００１）。 湖泊生态系统的连通度随节点数的变化不明显，围绕在 ０．２０ 附近；而其他 ３ 种类型

生态系统的食物网连通度随节点数的增加而降低（Ｒ２ ＝ ０．０６—０．４１，Ｐ＜０．００１）。 对全球尺度的水生食物网多样性和复杂性的定

量化研究对于提升对食物网的复杂结构的科学认识，从系统尺度探究多样性和复杂性的关系提供数据支撑。
关键词：食物网；多样性；复杂性；链接密度；连通度；水生生态系统
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食物网是生态系统中以多种生物作为节点、其间捕食关系作为营养链接形成的网络，认识食物网的复杂

结构是生态学的中心问题之一［１⁃５］。 食物网的节点数量称为食物网多样性，用于反映食物网的大小［４⁃５］。 食

物网的链接密度和连通度可系统反映食物网内部各个节点联系的紧密程度，体现食物网的复杂性［４⁃５］。
食物网的多样性（节点数）和复杂性（链接数、链接密度、连通度）均是食物网研究中最重要的概念之一，

渗透到食物网结构、能流、稳定等多领域研究中。 例如 Ｍａｙ［６］提出食物网的稳定性与食物网多样性和复杂性

均有直接的关系，且二者的乘积越小食物网越稳定；目前广泛使用的生态位模型［７］则仅需要输入节点数和连

通度建立食物网的拓扑结构。 这些研究均要求对于自然生态系统食物网多样性和复杂性之间的关系有科学

论述［８］。 在过去的几十年中，生态学家致力于探索食物网复杂性与多样性之间的普适关系。 早期研究普遍

认为存在链接⁃物种缩放法则［９⁃１０］（ｌｉｎｋ⁃ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｃａｌｉｎｇ ｌａｗ），即多样性不同的食物网具有相等的链接密度。 后

有研究提出了连通度常数假设［１１］（ｃｏｎｓｔａｎｔ ｃｏｎｎｅｃｔａｎｃｅ），指食物网随着多样性的增加，其连通度不变。 考虑

到两种假设的不一致性，仍需进一步探究食物网的复杂性和多样性间的关系。
本研究基于一个水生生态系统食物网数据集 Ｔｒｏｍｏｄｅｌｓ［１２⁃１３］，并补充了课题组在黄河口海草床建立的食

物网（待发表），共涉及河口、湖泊、海洋和河流四种生态系统类型，探究水生生态系统的食物网复杂性（链接

数、链接密度和连通度）与其多样性（节点数）的关系，验证早期提出的链接⁃物种缩放法则和连通度常数法

则，探究是否存在不同水生生态系统类型均适用的普适性规律，以期为了解自然生态系统多样性和复杂性间

的关系提供理论支撑。

１　 材料与方法

１．１　 水生生态系统食物网案例

本研究共选取 ４８ 个水生食物网案例（图 １），其中 ４７ 个食物网案例源于 Ｒ 软件中 ｅｎａＲ 安装包的一个实

际食物网数据集 ＴｒｏＭｏｄｅｌｓ［１２⁃１３］，食物网均采用生态网络分析的方法构建。 另外 １ 个为本课题组在黄河口海

草床构建的食物网（待发表），采用文献调研结合稳定同位素方法构建。
根据美国湿地分类标准［１４］，将 ４８ 个水生食物网案例分为河口生态系统（１４ 个）、湖泊生态系统（５ 个）、

海洋生态系统（２５ 个）和河流生态系统（４ 个）（表 １）。 研究的食物网案例多由牧食食物链和碎屑食物链耦合

而成，即浮游植物或水生植物、碎屑等初级生产者共同驱动食物网的能量循环［１５⁃１６］。 仅包含碎屑食物链的食

物网案例为湖泊生态系统 Ｌａｋｅ Ｆｉｎｄｌｅｙ， Ｍｉｒｒｏｒ Ｌａｋｅ， Ｍａｒｉｏｎ Ｌａｋｅ 和美国南卡罗来纳州的牡蛎礁 Ｏｙｓｔｅｒ Ｒｅｅｆ
（表 １），这与食物网采样时间和对浮游植物和碎屑的区分方法有关。 多数河口和海洋生态系统的食物网案例

含有微食物环，即水中的溶解有机碳被细菌利用，细菌被原生动物（鞭毛虫、纤毛虫）摄食，原生动物进而被浮

游动物摄食，浮游动物又产生溶解有机碳，形成了碳循环的环［１７⁃１８］。 总体上，研究的食物网案例数据质量较

高，已得到广泛研究［１９⁃２０］。 且该 ４８ 个食物网案例在拓扑特性上差异较大，拓扑特征尺度由节点数少、营养链

接关系稀疏至节点丰富、营养链接紧密。 均有助于本文在较大尺度上探究食物网复杂性与多样性间的普适性

规律，进而验证早期提出的链接⁃物种缩放法则和连通度常数法则，案例在拓扑特性上差异较大，具有研究的

代表性。
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图 １　 ４８ 个水生生态系统食物网案例的分布示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ４８ ｓｔｕｄｉｅｄ ａｑｕａｔｉｃ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ

表 １　 ４８ 个水生生态系统食物网案例的特征

Ｔａｂｌｅ １　 ４８ ｓｔｕｄｉｅｄ ｆｏｏｄ ｗｅｂ ｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ

食物网案例
Ｆｏｏｄ ｗｅｂ ｃａｓｅ

类型
Ｔｙｐｅ

食物网特征
Ｆｏｏｄ ｗｅｂ
ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

食物网案例
Ｆｏｏｄ ｗｅｂ ｃａｓｅ

类型
Ｔｙｐｅ

食物网特征
Ｆｏｏｄ ｗｅｂ
ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

黄河口 Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｌｔａ ｗｅｔｌａｎｄ Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ Ｏｙｓｔｅｒ Ｒｅｅｆ Ｍ ＤＦＣ
Ｓｕｎｄａｒｂａｎ Ｍａｎｇｒｏｖｅ （ｖｉｒｇｉｎ） Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｂａｉｅ ｄｅ Ｓｏｍｍｅ Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ
Ｓｕｎｄａｒｂａｎ Ｍａｎｇｒｏｖｅ （ｒｅｃｌａｉｍｅｄ） Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｂｏｔｈｎｉｎ Ｂａｙ Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｅｍｓ Ｅｓｔｕａｒｙ Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｂｏｔｈｎｉｎ Ｓｅａ Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｓｗａｒｔｋｏｐｓ Ｅｓｔｕａｒｙ Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｂａｌｔｉｃ Ｓｅａ Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｓｕｎｄａｙ Ｅｓｔｕａｒｙ Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｂｅｎｇｕｅｌａ Ｕｐｗｅｌｌｉｎｇ Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｋｒｏｍｍｅ Ｅｓｔｕａｒｙ Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｐｅｒｕｖｉａｎ Ｕｐｗｅｌｌｉｎｇ Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｎｅｕｓｅ Ｅｓｔｕａｒｙ （ｅａｒｌｙ ｓｕｍｍｅｒ １９９７） Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｂｅｎｇｕｅｌａ Ｕｐｗｅｌｌｉｎｇ Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｎｅｕｓｅ Ｅｓｔｕａｒｙ （ｌａｔｅ ｓｕｍｍｅｒ １９９７） Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｎａｒｒａｇａｎｓｅｔｔ Ｂａｙ Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｎｅｕｓｅ Ｅｓｔｕａｒｙ （ｅａｒｌｙ ｓｕｍｍｅｒ １９９８） Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｃｈｅｓａｐｅａｋｅ Ｂａｙ Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｎｅｕｓｅ Ｅｓｔｕａｒｙ （ｌａｔｅ ｓｕｍｍｅｒ １９９８） Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｓｔ． Ｍａｒｋｓ Ｓｅａｇｒａｓｓ ｓｉｔｅ １ （Ｊａｎ．） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｍｄｌｏｔｉ Ｅｓｔｕａｒｙ Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｓｔ． Ｍａｒｋｓ Ｓｅａｇｒａｓｓ ｓｉｔｅ １ （Ｆｅｂ．） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｍａｎｇｒｏｖｅｓ （ｗｅｔ） Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｓｔ． Ｍａｒｋｓ Ｓｅａｇｒａｓｓ ｓｉｔｅ ２ （Ｊａｎ．） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｍａｎｇｒｏｖｅｓ （ｄｒｙ） Ｅ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ Ｓｔ． Ｍａｒｋｓ Ｓｅａｇｒａｓｓ ｓｉｔｅ ２ （Ｆｅｂ．） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｌａｋｅ Ｆｉｎｄｌｅｙ Ｌ ＤＦＣ Ｓｔ． Ｍａｒｋｓ Ｓｅａｇｒａｓｓ ｓｉｔｅ ３ （Ｊａｎ．） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｍｉｒｒｏｒ Ｌａｋｅ Ｌ ＤＦＣ Ｓｔ． Ｍａｒｋｓ Ｓｅａｇｒａｓｓ ｓｉｔｅ ４ （Ｆｅｂ．） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｍａｒｉｏｎ Ｌａｋｅ Ｌ ＤＦＣ， ＧＦＣ Ｓｙｌｔ⁃Ｒｏｍｏ Ｂｉｇｈｔ Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｌａｋｅ Ｏｎｅｉｄａ （ｐｒｅ－ＺＭ） Ｌ ＤＦＣ， ＧＦＣ Ｇｒａｍｉｎｏｉｄｓ （ｗｅｔ） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ
Ｌａｋｅ Ｏｎｅｉｄａ （ｐｏｓｔ－ＺＭ） Ｌ ＤＦＣ， ＧＦＣ Ｇｒａｍｉｎｏｉｄｓ （ｄｒｙ） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ
Ｃｏｎｅ Ｓｐｒｉｎｇｓ Ｒ ＤＦＣ Ｃｙｐｒｅｓｓ （ｗｅｔ） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ
Ｓｉｌｖｅｒ Ｓｐｒｉｎｇｓ Ｒ ＤＦＣ， ＧＦＣ Ｃｙｐｒｅｓｓ （ｄｒｙ） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ
Ｃｒｙｓｔａｌ Ｒｉｖｅｒ （ｃｏｎｔｒｏｌ） Ｒ ＤＦＣ， ＧＦＣ Ｂａｙ ｏｆ Ｑｕｉｎｔｅ （ｐｒｅ－ＺＭ） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ
Ｃｒｙｓｔａｌ Ｒｉｖｅｒ （ｔｈｅｒｍａｌ） Ｒ ＤＦＣ， ＧＦＣ Ｂａｙ ｏｆ Ｑｕｉｎｔｅ （ｐｏｓｔ－ＺＭ） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ

Ｆｌｏｒｉｄａ Ｂａｙ （ｗｅｔ） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ
Ｆｌｏｒｉｄａ Ｂａｙ （ｄｒｙ） Ｍ ＤＦＣ， ＧＦＣ， ＭＬ

　 　 Ｅ 为河口生态系统；Ｌ 为湖泊生态系统；Ｒ 为河流生态系统；Ｍ 为海洋生态系统；ＤＦＣ 为碎屑食物链，ＧＦＣ 为牧食食物链，ＭＬ 为微食物环；除黄河三角洲食物网，

其余食物网案例名称为 Ｔｒｏｍｏｄｅｌｓ 数据库的原名称
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１．２　 食物网多样性和复杂性指标

以食物网的节点数表征食物网的多样性［４⁃５］。 值得注意的是，这里的节点指食物网中具有相同捕食者和

被捕食者的营养群（Ｔｒｏｐｈｉｃ ｇｒｏｕｐｓ）和碎屑（如水体悬浮颗粒物、溶解性有机物等） ［４，５，８，１３］。
食物网的复杂性指标包括食物网的链接数、链接密度和连通度。 食物网的链接数（Ｔｒｏｐｈｉｃ ｌｉｎｋｓ， Ｌ）即食

物网的捕食关系数，这里本文不考虑 ＴｒｏＭｏｄｅｌｓ 数据集里食物网案例的物种迁入迁出等带来的碳流入流出，
仅考虑食物网内部的营养关系：（１）对于营养群，考虑其之间的捕食或自食关系；（２）对于碎屑者，本文考虑由

碎屑者流出至捕食者的关系，而对于由捕食者流入至碎屑者的关系不考虑在内［２１］。 链接密度（ Ｌｉｎｋａｇｅ
ｄｅｎｓｉｔｙ， ＬＤ）以食物网中的链接数与物种数的比值表征，ＬＤ ＝ Ｌ ／ Ｓ。 连通度（Ｃｏｎｎｅｃｔａｎｃｅ， Ｃ）表示一个群落中

物种之间相互作用联系的紧密强度，Ｃ＝Ｌ ／ Ｓ２。
对不同水生生态系统食物网采用单因素分析法（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分析其物种数、链接数、链接密度、连通

度是否有显著差异（Ｐ＜０．０５），并利用 Ｔｕｒｋｅｙ 法对不同水生生态系统食物网案例进行两两比较。 上述分析均

通过 ＳＰＳＳ ２０．０ 操作。
１．３　 营养缩尺模型

缩尺定律（ｓｃａｌｉｎｇ ｌａｗ）常用来表示物理学或化学研究中不同变量之间存在的普遍联系［９］。 在食物网研

究中，生态学家试图通过营养缩尺模型（Ｔｒｏｐｈｉｃ ｓｃａｌｉｎｇ ｍｏｄｅｌ）描述食物网的复杂性特征随食物网多样性的普

遍规律［１１］，表现为复杂性指标与多样性之间的缩尺关系：
Ｌ ＝ ａ１ Ｓｂ１ （１）
ＬＤ ＝ ａ２ Ｓｂ２ （２）
Ｃ ＝ ａ３ Ｓｂ３ （３）

式中，Ｌ 为链接数，ＬＤ 为链接密度，Ｃ 为连通度，Ｓ 为食物网节点数，ａ１、ａ２、ａ３、ｂ１、ｂ２、ｂ３为常数。 利用 Ｏｒｉｇｉｎ
２０１８ 进行模型数据拟合。

２　 结果

２．１　 食物网多样性和复杂性的变化特征

４８ 个水生生态系统食物网节点数的分布范围为 ４—１２４（图 ２），不同的水生生态系统在食物网节点数上

不存在显著性差异（ＡＮＯＶＡ，Ｆ３，４７ ＝ １．７１，Ｐ＝ ０．１８）。 海洋生态系统具有较高的节点数均值（４６．１６±３２．４６，平均

值±标准差），其次为河口生态系统案例（３３．１４±２７．２３）和湖泊生态系统案例（３２．８０±３８．５３），河流生态系统案

例的节点最少（１２．２５±７．７６）。 同时，海洋生态系统食物网案例的节点数具有最高的变异系数（１．１７），河口、湖
泊和河流生态系统食物网案例的节点数的变异系数近似（０．７０—０．８３）。

对于食物网链接数（分布范围为 ３—１８３０，图 ２），不同水生生态系统在食物网链接数上也不存在显著性差

异（Ｆ３，４７ ＝ １．１７，Ｐ＝ ０．３３）。 湖泊食物网案例具有较高的链接数均值（４７０．４０±６３８．３７），其次是海洋生态系统案

例（３９１．６７±５４０．４１）和河口生态系统案例（２３８．００±４１７．７２），河流生态系统食物网案例最低（２７．５±２９．０１）。 不

同生态系统食物网案例的链接数均具有较高的变异系数（１．０５—１．７６）。
食物网链接密度的分布范围为 ０．７５—１５．７１（图 ２），不同水生生态系统在食物网链接数上也不存在显著

性差异（Ｆ３，４７ ＝ ０．９１，Ｐ＝ ０．４４）。 不同生态系统食物网案例的链接密度的差异特征与其链接数的差异特征近

似，湖泊生态系统食物网案例的链接密度均值较高（６．７９±８．０４），其次为海洋生态系统案例（５．６９±４．６８）和河

口生态系统案例（４．３５±３．７７），河流生态系统食物网案例最低（１．６８±１．１２）。 湖泊生态系统食物网案例的链接

密度的变异系数最高（１．１８），河口、湖泊和河流生态系统食物网案例的物种丰富度的变异系数近似（０．６７—
０．８７）。

食物网连通度的分布范围为 ０．０６—０．２５（图 ２），且不同水生生态系统的连通度存在显著性差异（Ｆ３，４７ ＝
４．２７，Ｐ＝ ０．０１）。 湖泊生态系统食物网案例的连通度（０．２０±０．０１）显著高于河口（０．１３±０．０４，Ｐ ＝ ０．０２６）和海洋

９５８３　 １０ 期 　 　 　 李晓晓　 等：水生生态系统食物网复杂性与多样性的关系 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

生态系统的食物网案例（０．１３±０．０５，Ｐ＝ ０．０１３），但与河流生态系统食物网案例的连通度无显著性差别（０．１７±
０．０６，Ｐ＝ ０．７９７）。 此外，湖泊生态系统食物网案例的变异系数最低，为 ０．０４。 河口、湖泊和河流生态系统食物

网案例的节点数变异系数较高（０．２７—０．３６）。 总体上，不同水生生态系统食物网案例的连通度的变异性明显

低于节点数、链接数和链接密度。

图 ２　 不同水生生态系统（河口、湖泊、海洋、河流）的食物网特征

Ｆｉｇ．２　 Ｆｏｏｄ ｗｅｂ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｑｕａｔｉｃ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ， ｃｏｍｐｒｉｓｉｎｇ ｅｓｔｕａｒｉｎｅ， ｌａｃｕｓｔｒｉｎｅ， ｍａｒｉｎｅ， ａｎｄ ｒｉｖｅｒｉｎｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ

图 ３　 水生生态系统食物网节点数和链接数的关系

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ｓｃａｌｉｎｇ ｏｆ ｔｒｏｐｈｉｃ ｌｉｎｋｓ ｗｉｔｈ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｏｄｅｓ ｏｆ ｔｈｅ

ｓｔｕｄｉｅｄ ａｑｕａｔｉｃ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ

２．２　 食物网节点数与链接数的关系

基于营养缩尺模型拟合了 ４８ 个实际食物网案例中

节点数和链接数的相关关系（图 ３），具体拟合参数见表

２。 可以看出，整体上食物网链接数随节点数的增加呈

现规律性增加趋势（Ｒ２ ＝ ０．９２，Ｐ＜０．００１）。 不同水生生

态系统食物网呈现相似规律，对于河口、湖泊、海洋生态

系统，Ｒ２ ＝ ０． ９２—０．９９，Ｐ＜ ０． ００１；对于河流生态系统，
Ｒ２ ＝ ０． ８７，Ｐ ＝ ０． ０３９。 营养缩尺模型的指数项 ｂ１ 为

１．８１—２．１１。 基于湖泊生态系统食物网案例的拟合的

营养缩尺模型的常数 ａ１最高，为 ０．４６（表 ２）。
２．３　 食物网节点数与链接密度的关系

进一步拟合了 ４８ 个食物网案例整体上及不同水生

生态系统类型的节点数与链接密度关系（图 ４ 和表 ３）。
可以看到，４８ 个食物网案例的链接密度随食物网节点

数的增加而逐渐增加（Ｒ２ ＝ ０．８２，Ｐ＜０．００１）。 不同水生

生态系统食物网案例也呈现类似关系，对于河口、湖泊、海洋生态系统，Ｒ２ ＝ ０．７７—０．９９，Ｐ＜０．００１；对于河流生
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态系统，Ｒ２ ＝ ０．７８，Ｐ＝ ０．０３６。 指数 ｂ２为 ０．８０—１．０７，因此，食物网节点数和链接密度之间的关系较接近线性模

型（表 ３）。

表 ２　 水生食物网节点数和链接数的营养缩尺模型拟合关系

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｆｉｔ ｏｆ ｔｒｏｐｈｉｃ ｓｃａｌｉｎｇ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｔｒｏｐｈｉｃ ｌｉｎｋｓ ｄｅｐｅｎｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｏｄｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ａｑｕａｔｉｃ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ

水生生态系统
Ａｑｕａｔｉｃ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ

营养缩尺模型 Ｔｒｏｐｈｉｃ ｓｃａｌｉｎｇ ｍｏｄｅｌ
Ｌ ＝ ａ１ Ｓｂ１

ａ１ ｂ１
Ｒ２ Ｆｄｆ Ｐ

河口 Ｅｓｔｕａｒｉｎｅ ０．０８±０．０２ ２．１１±０．０４ ０．９９ ８８６０２， １３ ＜０．００１

湖泊 Ｌａｃｕｓｔｒｉｎｅ ０．４６±０．３０ １．８１±０．１５ ０．９９ ３２７４６２， ４ ＜０．００１

海洋 Ｍａｒｉｎｅ ０．２０±０．１４ １．９０±０．１５ ０．９２ ２２７２， ２４ ＜０．００１

河流 Ｒｉｖｅｒｉｎｅ ０．２３±０．９７ １．８１±１．４４ ０．８７ ２４２， ３ ０．０３９

整体 Ａｌｌ ０．３２±０．１５ １．８１±０．１１ ０．９２ ４１６２，４７ ＜０．００１

表 ３　 水生食物网节点数和链接密度的营养缩尺模型拟合关系

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｆｉｔ ｏｆ ｔｒｏｐｈｉｃ ｓｃａｌｉｎｇ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｌｉｎｋａｇｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｅｐｅｎｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｏｄｅｓ ｉｎ ｓｔｕｄｉｅｄ ａｑｕａｔｉｃ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ

水生生态系统
Ａｑｕａｔｉｃ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ

营养缩尺模型 Ｔｒｏｐｈｉｃ ｓｃａｌｉｎｇ ｍｏｄｅｌ
ＬＤ＝ａ２Ｓｂ２

ａ２ ｂ２
Ｒ２ Ｆｄｆ Ｐ

河口 Ｅｓｔｕａｒｉｎｅ ０．１０±０．０３ １．０６±０．０６ ０．９７ ４５８２，１３ ＜０．００１

湖泊 Ｌａｃｕｓｔｒｉｎｅ ０．１９±０．０２ １．０２±０．０２ ０．９９ １９８２２２，４ ＜０．００１

海洋 Ｍａｒｉｎｅ ０．０９±０．０６ １．０７±０．１４ ０．７７ １２３２，２４ ＜０．００１

河流 Ｒｉｖｅｒｉｎｅ ０．２３±０．２２ ０．８０±０．３４ ０．７８ ２６２，３ ０．０３６

整体 Ａｌｌ ０．１１±０．０４ １．０５±０．０９ ０．８２ ２５５２，４７ ＜０．００１

２．４　 食物网节点数与连通度的关系

拟合了水生生态系统食物网的节点数与连通度的关系（图 ５ 和表 ４）。 从整体上，４８ 个食物网案例的连

通度随食物网节点数的增加而逐渐降低（Ｒ２ ＝ ０．２３，Ｐ＜０．００１）。 河口、海洋、河流生态系统食物网案例呈现相

似的关系，Ｒ２ ＝ ０．０６—０．４１，Ｐ＜０．００１，其拟合的指数 ｂ３均为负值，为－０．３２—０．１２。 湖泊生态系统食物网案例中

连通度随节点数的变化不明显，其拟合指数 ｂ３为 ０．０２ 和常数 ａ３为 ０．１９（表 ４）。

图 ４　 水生食物网节点数和链接密度的关系

　 Ｆｉｇ．４ 　 Ｓｃａｌｉｎｇ ｏｆ ｌｉｎｋａｇｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ｗｉｔｈ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｏｄｅｓ ｏｆ ｔｈｅ

ｓｔｕｄｉｅｄ ａｑｕａｔｉｃ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ

图 ５　 水生食物网节点数和连通度的关系

　 Ｆｉｇ． ５ 　 Ｓｃａｌｉｎｇ ｏｆ ｃｏｎｎｅｃｔａｎｃｅ ｗｉｔｈ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｏｄｅｓ ｏｆ ｔｈｅ

ｓｔｕｄｉｅｄ ａｑｕａｔｉｃ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ
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表 ４　 水生食物网节点数和连通度的营养缩尺模型拟合关系

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｆｉｔ ｏｆ ｔｒｏｐｈｉｃ ｓｃａｌｉｎｇ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｃｏｎｎｅｃｔａｎｃｅ ｄｅｐｅｎｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｏｄｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ａｑｕａｔｉｃ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ

水生生态系统
Ａｑｕａｔｉｃ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ

营养缩尺模型 Ｔｒｏｐｈｉｃ ｓｃａｌｉｎｇ ｍｏｄｅｌ
Ｃ ＝ ａ３ Ｓｂ３

ａ３ ｂ３
Ｒ２ Ｆｄｆ Ｐ

河口 Ｅｓｔｕａｒｉｎｅ ０．２０±０．０８ －０．１２±０．１３ ０．０６ ９２２， １３ ＜０．００１

湖泊 Ｌａｃｕｓｔｒｉｎｅ ０．１９±０．０１ ０．０２±０．０１ ０．５５ ３１７６２，４ ＜０．００１

海洋 Ｍａｒｉｎｅ ０．３０±０．０７ －０．２３±０．０７ ０．２３ １２７２，２４ ＜０．００１

河流 Ｒｉｖｅｒｉｎｅ ０．３４±０．１４ －０．３２±０．１９ ０．４１ ２９２，３ ０．０３３

整体 Ａｌｌ ０．２６±０．０３ －０．１８±０．０４ ０．２３ ２８３２，４７ ＜０．００１

３　 讨论

３．１　 水生生态系统食物网多样性和复杂性关系分析

由于食物网是特定系统中物种间摄食关系的反映，受不同采样时间、采样地点、研究区域的大小等因素，
４８ 个食物网的节点数和链接数差异很大。 如湖泊生态系统中，Ｌａｋｅ Ｏｎｅｉｄａ 食物网案例的物种数和链接数明

显高于其他湖泊生态系统食物网案例，主要因为 Ｌａｋｅ Ｏｎｅｉｄａ 研究区面积 ２０７ ｋｍ２，而其他湖泊食物网案例的

研究区范围均＜ ２ ｋｍ２ ［２２⁃２３］。 相对于湖泊等系统，海洋生态系统的食物网变化动态特征更为明显，如海草床在

不同季节，其水温、初级生产力、支撑草种和生物种类的组成上存在较大的差异。 例如，位于佛罗里达州的墨

西哥海岸的 Ｓｔ． Ｍａｒｋｓ 海草床共有 ６ 个食物网案例，分布在 ３ 个相近的采样地，分别间隔 １００ ｍ，涵盖两个采样

季节（１ 月份和 ２ 月份） ［２４］。 于 ２ 月采样的 ３ 个采样地食物网案例中节点数和链接数均高于于 １ 月采样构建

的食物网。 同样地，对于河口生态系统，Ｎｅｕｓｅ Ｅｓｔｕａｒｙ［２５］在夏季末期构建的食物网节点数和链接数高于在夏

季早期构建的食物网。 具有最小节点数的食物网案例为湖泊 Ｌａｋｅ Ｆｉｎｄｌｅｙ，主要因为其位于华盛顿 Ｃａｓｃａｄｅ
山脉针叶林中的贫营养亚高山湖，海拔 １２００ 米，生长季较短［２３］。 具有最多节点数的为基于干湿季节的佛罗

里达最南部的海湾 Ｆｌｏｒｉｄａ Ｂａｙ 的两个案例，为热带海湾，面积广为 ２２００ ｋｍ２，具有丰富的海草和红树林，初级

生产力高，为多种底栖动物和鱼类的育苗场［２０］。
然而由于本研究中的食物网案例湖泊和河流生态系统的案例数较少，且每一生态系统类型的食物网案例

的复杂性和多样性差异较大，分布不均匀，因此本研究中该 ４８ 个食物网案例在不同水生生态系统类型间不存

在节点数、链接数和链接密度的显著性差异。
尽管涵盖 ４ 种生态系统类型的 ４８ 个食物网案例的复杂性和多样性差异较大，本研究致力于探究适应于

不同食物网大小的复杂性和多样性的普适性关系。 发现食物网多样性（节点数）与各复杂性指标（物种数、链
接密度、连通度）之间的相互关系存在显著差异。 其中，节点数与链接数之间的关系与节点数和链接密度之

间的关系近似，即链接数、链接密度均随节点数的增加而增加，且在不同的生态系统中无显著差别。 然而，节
点数和连通度的关系与之相反，除湖泊生态系统外，连通度随节点数的增加而降低，湖泊生态系统的连通度随

节点数的变化不明显。 因此，本研究未能证明以往研究中提出的链接－物种缩放法则和连通度常数假设的普

遍性，唯有湖泊生态系统食物网案例的连通度与节点数的关系近似于连通度常数假设［１０］。 总体上，发现的食

物网节点数与复杂性之间的关系与 Ｒｉｅｄｅ 等［１１］发现的现象近似， 即食物网拓扑特征与节点数之间的存在显

著幂函数关系，但本研究进一步发现连通度与节点数之间幂函数关系在不同水生生态系统之间有差异。
值得考虑的是食物网的多样性是以食物网中的节点数来表征。 自从 Ｃｏｈｅｎ 发布了一个包括 ３０ 个食物网

的数据集后［２０］，节点在食物网中多是指具有相同捕食者和被捕食者的营养群或是非生态形态的碎屑物质。
因此，当一个食物网具有较高的节点数时，意味着该生态系统的生物具有较高的营养多样性 （ Ｔｒｏｐｈｉｃ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ） ［２６⁃２７］，即消费者营养群的生态位较宽或不同消费者之间的生态位重叠较小［２８⁃３０］，其食源具有较高的

多样性。
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３．２　 对复杂性⁃稳定性悖论的调和作用

关于复杂性和稳定性之间的关系一直是生态学学者争论的焦点。 １９５５ 年 ＭａｃＡｒｔｈｕｒ 提出食物网稳定性

随着能量通路的增加而提高的论点［３１］，之后，Ｅｌｔｏｎ 提出了生态系统越简单就越不稳定的观点［３２］，Ｏｄｕｍ 提出

食物网较大的物种多样性意味着较长的食物链、更多的共生和负反馈控制的更大可能性，更大程度上减少了

波动并因此而提高了系统的稳定性［３３］。 然而 ２０ 世纪 ７０ 年代，以 Ｍａｙ 为代表的理论生态学家挑战了这一观

点，从数学上证明复杂性导致不稳定性［６］。 近期，Ｊａｃｑｕｅｔ 等对海洋、淡水和陆地生态系统研究发现食物网的

复杂性和稳定性之间没有显著性关系［３４］。 从反映食物网复杂性的指标来看，早期以 ＭａｃＡｒｔｈｕｒ， Ｅｌｔｏｎ， Ｏｄｕｍ
等为代表的生态学家多以链接数、链接密度来考虑食物网的复杂性；而 Ｍａｙ 和 Ｊａｃｑｕｅｔ 的研究中以连通度反映

食物网的复杂性。 本研究发现的随着节点数的增加，连通度呈现的与链接数和链接密度相反的关系可为调和

这一悖论提供一定支撑。 Ｍａｙ 和 Ｊａｃｑｕｅｔ 等基于相同的复杂性指标得到的不同结论主要是由于 Ｍａｙ 研究中基

于随机的食物网结构，而 Ｊａｃｑｕｅｔ 基于实际的食物网结构，随机的食物网结构显著降低食物网的稳定性［３５⁃３７］。
３．３　 对水生生态系统保护和修复的启示

目前全球生物多样性灭绝下降的背景下，基于拓扑模拟研究发现具有较高物种丰富度或较高连通度的食

物网对物种灭绝的抵抗性更强，产生更少的次生灭绝，因此该食物网具有较高的稳健性［５］。 而基于动力学模

拟的研究发现节点数更多的食物网对物种灭绝的抵抗能力更弱，而连通度更高的食物网对于物种灭绝的抵抗

能力更强［１３］。 对于退化生态系统，摸清其现存食物网的多样性和潜在的食源关系，在现有基础上恢复节点之

间潜在的营养链接关系，并且优先恢复邻居数（与该节点有直接链接关系的邻居数量）较高的节点，可促使其

食物网的连通度增加，进而提高退化生态系统的抵抗力和稳健性。 另一方面，借助基于多样性和物种相互作

用之间关系的研究［３８⁃４０］，恢复退化生态系统的多样性，在恢复物种多样性的同时仍需注重消费者的营养多样

性，可以降低系统内物种之间的相互作用强度，促进其稳定性。

４　 结论

（１）４８ 个水生生态系统食物网案例的多样性（节点数）、复杂性（链接数、链接密度、连通度）分布特征：节
点数为 ４—１２４，链接数为 ３—１８３０，链接密度为 ０．７５—１５．７１，连通度为 ０．０６—０．２５。 不同生态系统（河口、湖
泊、海洋、河流）的节点数、链接数、链接密度均无显著性差异，但连通度存在显著差异。 湖泊生态系统的连通

度最高。
（２）四种水生生态系统食物网案例的链接数、链接密度均随节点数的增加而增加。
（３）河口，海洋和河流生态系统食物网案例的连通度随节点数的增加而降低，而湖泊生态系统的食物网

连通度随节点数的变化不明显。
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