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嵊泗枸杞岛贻贝养殖区大型底栖动物优势类群群落构
建机制
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摘要：为探究贻贝养殖区大型底栖动物优势类群的分布特征及群落构建机制，基于 ２０２１ 年春季（４ 月）、夏季（８ 月）、秋季（１１

月）以及 ２０２２ 年冬季（１ 月）的嵊泗枸杞岛贻贝养殖区大型底栖动物调查数据，采用多样性指数、Ｒａｕｐ⁃Ｃｒｉｃｋ 指数、扩散⁃生态位

连续体指数（ＤＮＣＩ）、Ｍａｎｔｅｌ 分析、邻体矩阵主坐标分析、变差分解分析等方法探究优势类群多样性分布及其与环境、空间因子

关系以及群落构建机制。 共鉴定发现 １９５ 种大型底栖动物，筛选出 ４２ 种优势物种作为研究对象，其中多毛纲占比最高

（７６．２％），软甲纲次之（７．１％）。 四季共有优势种分别为不倒翁虫 Ｓｔｅｒｎａｓｐｉｓ ｓｃｕｔａｔａ、日本倍棘蛇尾 Ａｍｐｈｉｏｐｌｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ、丝异须虫

Ｈｅｔｅｒｏｍａｓｔｕｓ ｆｉｌｉｆｏｒｍｉｓ。 多样性指数的时空变化波动较大（０．６３—２．３９），总体上养殖区内部的优势类群多样性高于养殖区外围，

养殖区平均多样性夏季最高，冬季最低。 硝酸盐、亚硝酸盐、溶解氧、水温及离岸距离等因素是影响大型底栖动物优势种分布的

关键环境因子。 优势种的分布和多样性受环境过滤影响显著。 大型底栖动物优势类群的群落构建机制同时受到随机性过程和

确定性过程的影响。 秋季群落构建中随机性和确定性过程的作用相对平衡，春冬季确定性生态过程如环境过滤在群落构建中

起主导作用，夏季群落构建受随机性过程的影响较高。 进一步解析发现，扩散过程和生态位过程共同主导优势类群的群落构

建，其中扩散过程对群落构建的影响较生态位过程大。 研究结果为贻贝养殖活动的生态效应评价及其养殖容量管理提供了参

考依据。
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ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔａｘａ， ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｈａｖｉｎｇ ａ ｇｒｅａｔｅｒ ｉｍｐａｃｔ ｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｔｈａｎ ｎｉｃｈｅ
ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｕｓｓｅｌ ｃｕｌｔｕｒｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ｃａｒｒｙｉｎｇ ｃａｐａｃｉｔｙ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｍａｃｒｏｂｅｎｔｈｏｓ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ； ｄｒｉｖｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ； Ｍｙｔｉｌｕｓ ｃｏｒｕｓｃｕｓ

群落构建机制是群落生态学的重要组成部分，研究群落构建机制对于探究物种共存、群落演替以及生态

系统结构和功能的稳定性具有重要意义［１—２］。 群落构建机制探讨的是物种如何聚集成群落、群落结构形成和

维持的过程以及影响这些过程的生态和进化机制。 群落构建机制的概念最早由 Ｃｌｅｍｅｎｔｓ 和 Ｇｌｅａｓｏｎ 等在

２０ 世纪初提出［３—４］，早期研究主要探究确定性过程对于群落构建的贡献性，后来随着中性理论和随机理论的

提出，随机性过程在群落构建中的作用逐渐突显［５］。 目前，生态学家普遍认为群落构建机制是受随机性和确

定性过程共同影响，不同生态系统和时期可能受到不同过程的主导［６］。 其中确定性过程受种间相互作用和

环境过滤影响，通常是可预测的，该过程往往强调物种之间的相互作用以及物种与其生境之间的关系，是生态

系统稳定性的重要保障。 随机性过程则主要受扩散限制、环境变异以及遗传漂变等影响，引入了不确定性和

变化，可能会导致群落组成和生态系统功能的快速变化。 目前，有关群落构建机制的研究主要集中于植物和

微生物领域［７—８］，大型底栖生物的相关研究尚处于起步阶段，且研究区域多集中在河口、潮下带［９—１０］。
我国海岸线绵长，近岸饵料生物丰富，生态环境多样化，为筏式养殖提供有利条件［１１］。 而贝类养殖筏架

的投放会使得养殖海域产生阻流效应和生物沉降作用［１２—１４］，从而改变养殖区内的理化环境，进而影响养殖区

底栖生物的群落结构。 大型底栖生物对生态系统的平衡和稳定起着重要的作用，其群落结构容易受到自然环

境和人为干扰的影响，已成为反映生态环境变化的重要指示生物［１５］。 已有研究表明，贝类筏架养殖区内大型

底栖动物群落的功能丰富度稳定，筏架养殖对生态影响较小［１６］。 Ｆａｂｉ 等研究发现季节演替是造成养殖区内

大型底栖生物群落变化的主要原因［１７］。 而丁敬坤等研究结果表明，随着养殖活动影响的增强，底栖生境将受

到一定程度的干扰［１８］。 优势种的存在和变化可能对群落稳定性产生重大影响。 在群落中具有相对独特的生

态特征和生物组成的群落单位称之为亚群落［１９］。 这些亚群落可能在遗传、行为或生态习性上与其他群体有

所不同。 将优势种作为亚群落进行研究可以帮助评估群落的稳定性，并识别可能影响稳定性的因素［２０］。 近
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年对大型底栖动物优势种的研究主要集中在群落结构和生态位等方面。 高鑫等［２１］研究发现环节动物是大亚

湾的优势类群，含氮营养盐对整体群落产生负面影响。 戚诗婷等［２２］ 对广州南沙湿地大型底栖动物优势种进

行生态位分析发现各优势种生态位宽度较窄，优势种间利用环境资源既独立又交叉。
目前针对筏式养殖区大型底栖动物优势种群落构建机制鲜有报道，难以有效评价贝类养殖活动对大型底

栖动物群落的影响。 因此，本文以嵊泗枸杞岛贻贝养殖区大型底栖动物优势类群为研究对象，分析不同季节

群落优势种组成、多样性及分布特征，并结合空间、环境因子探究其群落构建机制。 旨在为贻贝养殖区大型底

栖动物多样性保护和管理提供科学依据，亦为贻贝养殖活动的生态效应评价及其养殖容量管理提供参考。

１　 材料与方法

１．１　 研究区域

嵊泗枸杞岛位于我国东海北部，其所处海域受不同水系交汇作用使得该水域环境具有高营养盐、低浊度、
饵料生物丰富等特点，加之岛间海域的荫蔽作用减弱了风浪影响，使得该区域的厚壳贻贝（Ｍｙｔｉｌｕｓ ｃｏｒｕｓｃｕｓ）筏
架养殖产业发达。 本文研究区域位于枸杞岛西北部的贻贝养殖场，该区域底质类型以泥、沙为主，水深 １０—
２５ｍ，依据实际养殖面积设置 １２ 个采样站位（图 １）。
１．２　 样品采集与处理

２０２１ 年 ４ 月（春季）、８ 月（夏季）、１１ 月（秋季）和 ２０２２ 年 １ 月（冬季），在枸杞岛贻贝养殖区进行大型底

栖动物调查。 每个站位采用 ０．０４５ｍ２ Ｖａｎ ｖｅｅｎ 型抓斗式采泥器采集 ３ 个表层沉积物，经 ０．５ｍｍ 孔径的筛网冲

洗，将截留在筛网的大型底栖动物用 ９５％的酒精固定保存后带回实验室在解剖镜下进行鉴定、计数、称重。
样品的采集、处理按照《海洋调查规范》 （ＧＢ ／ Ｔ １２７６３．６—２００７）执行。 水温、水深、溶氧等水环境因子采用

ＣＴＤ（Ｓｅａ⁃ｂｉｒｄ Ｃｏｓｔａｌ Ｈｙｄｒｏｃａｔ 型）现场测定。 海水中的氨氮、硝酸盐、亚硝酸盐等水质因子测量按照《海洋检

测规范》（ＧＢ １７３７８．４—２００７）执行。 沉积物中的有机质参考《土壤检测》（ＮＹ ／ Ｔ １１２１．６—２００６）测量。 沉积物

粒径使用激光粒度分布仪（Ｂｅｔｔｅｒｓｉｚｅ ２６００）测定。

图 １　 嵊泗枸杞岛贻贝养殖区调查站位

Ｆｉｇ．１　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｔａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍｕｓｓｅｌ ｃｕｌｔｕｒｅ ａｒｅａ ｏｆ Ｓｈｅｎｇｓｉ Ｇｏｕｑｉ Ｉｓｌａｎｄ

１．３　 物种优势度和多样性

优势度： Ｙ＝（ｎｉ ／ Ｎ）×ｆｉ
式中，Ｎ 为各站位物种总个体数的平方根，ｎｉ为各站位物种 ｉ 的个体数的平方根，ｆｉ为物种 ｉ 出现的频率。 当优

势度（Ｙ）大于 ０．０２ 时则视为优势种。
本研究选用 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数，用于评估优势类群的多样
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性。 计算公式如下：

Ｈ′ ＝ － ∑ Ｓ

ｉ ＝ １
ｐｉ × ｌｎ（ｐｉ）

Ｄ ＝ １ － ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
ｐ２
ｉ

Ｊ ＝
－ ∑

Ｓ

ｉ ＝ １
ｐｉ × ｌｎｐｉ

ｌｎＳ
式中，Ｈ′是 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数，Ｄ 是 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数，Ｊ 是 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数，ｐｉ是第 ｉ 个物种的相对丰

度，Ｓ 是物种的总数。
１．４　 环境与空间因素分析

基于曼特尔检验（Ｍａｎｔｅｌ Ｔｅｓｔ）验证总体优势种丰度与环境、空间因子关系。 Ｍａｎｔｅｌ 检验公式如下：

ｒ ＝
∑ ｉ ＜ ｊ

（Ｘ ｉｊ － Ｘ）（Ｙｉｊ － Ｙ）

∑ ｉ ＜ ｊ
（Ｘ ｉｊ － Ｘ） ２∑ ｉ ＜ ｊ

（Ｙｉｊ － Ｙ） ２

式中，ｒ 是 Ｍａｎｔｅｌ 检验的相关系数，Ｘ ｉｊ和 Ｙｉｊ分别是第一个和第二个距离矩阵中的元素，对应样本点 ｉ 和 ｊ 之间

的距离。 Ｘ 和 Ｙ 分别是矩阵 Ｘ 和 Ｙ 中所有元素的平均值。
对采样站位的经纬度进行邻体矩阵主坐标分析（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ ｏｆ ｎｅｉｇｈｂｏｒｉｎｇ ｍａｔｒｉｃｅｓ，ＰＣＮＭ）。 首

先基于站位之间的地理距离创建邻接矩阵，然后进行 ＰＣＮＭ 分析，并过滤出与响应变量正相关的空间变量作

为空间因子进行后续分析。 采用变差分解（Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＶＰＡ）探究环境因子和空间因子对优

势类群多样性组成的相对贡献。 ＶＰＡ 结果分为：纯空间解释、纯环境解释、空间和环境共同解释以及未解释

四个部分。
１．５　 群落构建模型

基于 Ｒａｕｐ⁃Ｃｒｉｃｋ 指数（ＲＣ）零模型分析确定性和随机过程在群落构建的相对重要性。 ＲＣ 值接近 ０，群落

间物种组成受随机作用影响；ＲＣ 值接近－１，群落间物种组成受环境因素影响导致物种相似；ＲＣ 值接近 １，群
落间物种组成受竞争扩散影响导致物种相异［２３］。

在 ＰＥＲ⁃ＳＩＭＰＥＲ 方法的基础上利用扩散－生态位连续体指数（ＤＮＣＩ） ［２４］，分析生态位和扩散过程驱动群

落构建的重要性。 计算公式如下：

Ｅ ＝ ｌｏｇ１０∑ ｉ ＝ ｐ

ｉ ＝ １
γｉ ｎｕｌｌ( ) － γｉ ｏｂｓ( )[ ] ２

ＤＮＣＩ ＝ ＳＥＳｄ － ＳＥＳｎ ＝ １
ｎ∑

ｎ

ｉ ＝ １

Ｅｄ ｉ( ) － Ｅｄｎ

σＥｄｎ

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú
－ １

ｎ∑
ｎ

ｉ ＝ １

Ｅｎ ｉ( ) － Ｅｄｎ

σＥｄｎ

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú

式中，Ｅ 为零 ＳＩＭＰＥＲ 与经验 ＳＩＭＰＥＲ 之间的平方偏差之和的对数，γｉ 为物种 ｉ 对样点间总体平均不相似性的

相对贡献，γｉ（ｎｕｌｌ）表示零模型矩阵；γｉ（ｏｂｓ）表示观测矩阵，ＳＥＳｄ和 ＳＥＳｎ分别是 Ｅｄ和 Ｅｎ的标准效应大小，Ｅｄ、Ｅｎ和

Ｅｄｎ是 ＰＥＲ－ＳＩＭＰＥＲ 的三个零模型的 Ｅ 值，ｎ 是 ＰＥＲ⁃ＳＩＭＰＥＲ 过程中的迭代次数。 Ｅ 值越低，经验 ＳＩＭＰＥＲ 与

该零 ＳＩＭＰＥＲ 更接近，表明群落构建更可能由该零模型对应的过程占主导。 ＤＮＣＩ 与 ０ 没有显著差异，则认为

扩散和生态位过程共同影响群落构建机制；如果 ＤＮＣＩ 显著高于 ０，则生态位过程是群落构建的主要驱动因

素；如果 ＤＮＣＩ 显著低于 ０，则扩散过程是群落构建的主要驱动因素。
１．６　 数据处理

使用 Ｒ ４．１．２ 软件中的“ｖｅｇａｎ”、“ｌｉｎｋＥＴ”包对环境因子和优势类群进行 Ｍａｎｔｅｌ 检验、多样性指数以及方

差分解分析，使用“ＰＣＮＭ”包用来完成空间因子的计算。 使用 Ｃｈａｓｅ 等在文章补充材料提供的 Ｒ 代码完成

ＲＣ 指数的计算［２３］，使用“ＤＮＣＩｍｐｅｒ”包完成 ＤＮＣＩ 指数的计算，使用“ｇｇｐｌｏｔ２”、“ｖｉｏｐｌｏｔ”、“ｃｏｒｒｐｌｏｔ”等 Ｒ 包完
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成数据的可视化。 站位分布图和多样性分布图使用 ＡｒｃＧｉｓ １０．７ 软件进行绘制。

２　 结果

２．１　 优势种组成

本研究四次航次调查共鉴定大型底栖动物 １９５ 种，隶属 １８ 纲 ５３ 目 １０６ 科。 四季度共有物种 ９ 种，相邻

季节更替率分别为 ７７．８％（春夏）、７８．９％（夏秋）、７４．７％（秋冬）、８５．３％（冬春），物种季节更替变化明显。 因

优势类群在维持养殖区生态系统平衡和功能方面发挥重要作用，专注于优势类群多样性研究即可提供有关养

殖区底栖群落健康和变化等重要信息，综合四季度数据，筛选优势种 ４２ 种作为分析对象（表 １），其中多毛纲

占比最高（７６．２％），软甲纲次之（７．１％）。

表 １　 四季大型底栖动物优势种组成

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｃｒｏｂｅｎｔｈｉｃ

优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

优势度 Ｄｏｍｉｎａｎｃｅ

春 Ｓｐｒｉｎｇ 夏 Ｓｕｍｍｅｒ 秋 Ａｕｔｕｍｎ 冬 Ｗｉｎｔｅｒ
背毛背蚓虫 Ｎｏｔｏｍｄｓｔｏｕｏｓ ａｂｅｒａｎｓ ０．０５６ ０．０５３ ／ ／
背褶沙蚕 Ｔａｍｂａｌａｇａｍｉａ ｆａｕｖｅｌｉ ０．０２９ ０．００５ ０．００４ ／
不倒翁虫 Ｓｔｅｒｎａｓｐｉｓ ｓｃｕｔａｔａ ０．１４９ ０．１８４ ０．０７６ ０．０３６
朝鲜阳遂足 Ａｍｐｈｉｕｒａ ｋｏｒｅａｅ ０．１１５ ０．０１３ ０．０２３ ０．０３１
大角玻璃钩虾 Ｈｙａｌｅ ｇｒａｎｄｉｃｏｒｎｉｓ ／ ／ ／ ０．０３１
豆形豆眼蟹 Ｘｅｎｏｐｈｔｈａｌｍｕｓ ｐｉｎｎｏｔｈｅｒｏｉｄｅｓ ／ ／ ０．０２３ ０．００６
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２．２　 优势种多样性时空分布

调查海域四季优势类群的 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数（Ｈ′）介于 ０．６３—２．３９ 之间，平均值为 １．５１；Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性

指数（Ｄ）在 ０．３８—０．９０ 之间，平均为 ０．６９；Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数（Ｊ）在 ０．４６—１．００ 之间，平均为 ０．８２。 Ｓｈａｎｎｏｎ 多

样性指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数在各季节站位的变化趋势相一致，Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数在各季节站位波动性较

大，调查海域优势类群多样性详见表 ２。

表 ２　 大型底栖动物优势种多样性指数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍａｃｒｏｂｅｎｔｈｉｃ

站位
Ｓｉｔｅ

春 Ｓｐｒｉｎｇ 夏 Ｓｕｍｍｅｒ 秋 Ａｕｔｕｍｎ 冬 Ｗｉｎｔｅｒ

Ｈ′ Ｄ Ｊ Ｈ′ Ｄ Ｊ Ｈ′ Ｄ Ｊ Ｈ′ Ｄ Ｊ
Ｇ１ １．１０ ０．６７ １．００ １．３９ ０．６７ ０．７７ １．３５ ０．７３ ０．９８ １．０１ ０．６１ ０．９２
Ｇ２ ２．０７ ０．８６ ０．９４ １．４５ ０．６６ ０．７０ １．９５ ０．８２ ０．８９ １．８８ ０．８４ ０．９７
Ｇ３ １．８６ ０．８１ ０．８５ ０．９４ ０．５８ ０．８６ １．５５ ０．７８ ０．９６ ０．６３ ０．４４ ０．９２
Ｇ４ １．５４ ０．６２ ０．６７ ２．１９ ０．８６ ０．８８ １．１３ ０．４９ ０．５５ １．５２ ０．６４ ０．６９
Ｇ５ １．０８ ０．４８ ０．５６ ２．１２ ０．８７ ０．９２ １．４８ ０．６１ ０．６４ １．５６ ０．７８ ０．９７
Ｇ６ ２．０２ ０．８６ ０．９７ １．８４ ０．７７ ０．７７ １．２５ ０．５８ ０．６４ ０．８３ ０．４３ ０．６０
Ｇ７ ０．９０ ０．３８ ０．４６ １．３４ ０．７３ ０．９７ ０．８１ ０．４４ ０．５９ １．１１ ０．５１ ０．５７
Ｇ８ １．２４ ０．５９ ０．６９ １．９４ ０．８１ ０．８４ １．６６ ０．７９ ０．９２ ０．８０ ０．４５ ０．７２
Ｇ９ ２．１５ ０．８７ ０．９４ ２．３９ ０．９０ ０．９３ １．７８ ０．８１ ０．９２ １．７５ ０．８２ ０．９８
Ｇ１０ １．３２ ０．７２ ０．９５ １．４８ ０．６７ ０．７６ １．１８ ０．４９ ０．５４ １．２０ ０．６１ ０．７５
Ｇ１１ １．７３ ０．８１ ０．９７ ２．０３ ０．８５ ０．９３ １．９８ ０．８１ ０．８３ １．０１ ０．６１ ０．９２
Ｇ１２ １．８７ ０．８４ ０．９６ １．８０ ０．８１ ０．９２ １．８６ ０．７９ ０．８５ １．３８ ０．６７ ０．７７
平均值 Ｍｅａｎ １．５７ ０．７１ ０．８３ １．７４ ０．７７ ０．８５ １．５０ ０．６８ ０．７８ １．２２ ０．６２ ０．８２
最小值 Ｍｉｎ ０．９０ ０．３８ ０．４６ ０．９４ ０．５８ ０．７０ ０．８１ ０．４４ ０．５４ ０．６３ ０．４３ ０．５７
最大值 Ｍａｘ ２．１５ ０．８７ １．００ ２．３９ ０．９０ ０．９７ １．９８ ０．８２ ０．９８ １．８８ ０．８４ ０．９８

Ｈ′：Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数，Ｄ：Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数，Ｊ：Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数

选用 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数做平面分布图（图 ２）。 研究发现，夏季的多样性平均值最高，冬季最低。 空间

上，Ｇ２、Ｇ９ 站位的平均值最高，Ｇ１、Ｇ３、Ｇ７ 站位最低。 春季峰值位于养殖区中心的 Ｇ９ 站位，谷值位于养殖区

东北部的 Ｇ７ 站位；夏季峰值位于 Ｇ９ 站位，谷值位于养殖区南部近岸的 Ｇ３ 站位；秋季峰值位于养殖区中部的

Ｇ１１ 站位，谷值位于 Ｇ７ 站位；冬季峰值位于 Ｇ２ 站位，谷值位于 Ｇ３ 站位。 总体上，养殖区中心的多样性指数

高于养殖区外围。
２．３　 环境与空间因素分析

通过 Ｍａｎｔｅｌ 分析探究环境因子与优势种分布的相关性。 结果表明（图 ３），优势类群的分布与亚硝酸盐和

纬度呈极显著相关（Ｐ＜０．０１），与硝酸盐、溶氧和水温呈显著相关（Ｐ＜０．０５）。 同时发现，亚硝酸盐与硝酸盐呈

极显著负相关（Ｐ＜０．０１），与盐度呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１）。 溶氧与水温呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１），与总有

机碳呈显著正相关（Ｐ＜０．０１）。 水深与纬度呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），与经度呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１），养
殖区远岸端水深大于近岸端，水深随与海岸线的距离（纬度）增加而增加，水深与总有机碳呈极显著负相关

（Ｐ＜０．０１）。
使用 ＰＣＮＭ 分析筛选的正空间变量作为空间因子和筛选去除共线性过高的环境因子进行变差分解

（ＶＰＡ）分析，以揭示环境和空间因子对优势类群多样性的相对贡献。 研究发现，环境因子和空间因子对大型

底栖动物优势类群多样性的解释率分别为 ３３．４％和 １５．２％，无共同解释部分，未解释部分达到 ５１．４％（图 ４）。
纯环境变量的解释率远大于纯空间变量，置换检验结果显示纯环境变量达到显著程度（Ｆ ＝ ２．８３， Ｐ ＝ ０．００３）。
结果表明贻贝养殖区大型底栖动物优势类群主要受环境因素影响，环境过滤对大型底栖动物优势群落起主导

作用。
２．４　 优势类群的群落构建机制

根据零模型分析计算不同季节的 Ｒａｕｐ⁃Ｃｒｉｃｋ 相异指数（图 ５）。 当群落高度随机，群落间高度扩散时，ＲＣ

２１５３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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图 ２　 大型底栖动物优势种多样性时空分布图

Ｆｉｇ．２　 Ｓｐａｔｉｏ⁃ｔｅｍｐｏｒａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｍａｃｒｏｂｅｎｔｈｏｓ

表 ３　 四季大型底栖动物优势类群之间的 ＤＮＣＩ值

　 Ｔａｂｌｅ ３　 ＤＮＣＩ ｖａｌｕｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｍａｃｒｏｂｅｎｔｈｏｓ ｔａｘａ ｉｎ

ａｃｒｏｓｓ ｓｅａｓｏｎｓ

组别
Ｇｒｏｕｐｓ

扩散⁃生态位连续体
指数（ＤＮＣＩ）

标准差
（Ｓ．ＤＮＣＩ）

春 Ｓｐｒｉｎｇ －０．０３７ １．６７４
夏 Ｓｕｍｍｅｒ －０．７３６ １．２２４
秋 Ａｕｔｕｍｎ －１．６５５ ０．８９６
冬 Ｗｉｎｔｅｒ －０．９３１ １．６５５

　 　 ＤＮＣＩ： 扩散⁃生态位连续体指数 Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ⁃ｎｉｃｈｅ ｃｏｎｔｉｎｕｕｍ；Ｓ．ＤＮＣＩ：

扩散⁃生态位连续体指数的标准差 Ｔｈｅ ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ

ｄｉｓｐｅｒｓａｌ⁃ｎｉｃｈｅ ｃｏｎｔｉｎｕｕｍ

指数趋近于 ０。 环境过滤作用导致群落物种组成相似

时，ＲＣ 指数趋近于－１。 竞争相互作用或扩散限制导致

群落物种组成相异时，ＲＣ 指数趋近于 １。 研究结果表

明，四季优势类群的群落构建机制受到随机性过程和确

定性过程共同影响。 不同季节中，优势类群组成的差异

受到不同的生态过程主导。 秋季物种组成相似和受随

机作用影响的站位比例接近，春、冬季各站位物种组成

相异占比大，夏季受随机性影响较大。
四季的 ＤＮＣＩ 指数分别为－０．０３７、－０．７３６、－１．６５５、

－０．９３１，均小于 ０（表 ３）。 表明大型底栖动物优势类群

的群落构建机制扩散过程占比大于生态位过程。 ＤＮＣＩ
绝对值趋近于 ０，表明群落构建机制由生态位过程和扩散过程共同主导。 同时，基于 ＰＥＲ－ＳＩＭＰＥＲ 三种零模

型构建的 Ｅ 值（图 ６），四季 Ｅ 值均表现为共同影响最小，扩散过程次之，生态位过程最大。 表明扩散和生态位

过程均对群落构建产生较大影响。 其中扩散过程的 Ｅ 值低于生态位过程，表明扩散过程对群落构建的影响
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图 ３　 大型底栖动物优势种与环境因子的 Ｍａｎｔｅｌ 分析

Ｆｉｇ．３　 Ｍａｎｔｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｍａｃｒｏｂｅｎｔｈｏｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

ＷＴ：水温 Ｗａｔｅｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ； ＷＤ：水深Ｗａｔｅｒ Ｄｅｐｔｈ； ＤＯ：溶解氧 Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｘｙｇｅｎ； ＳＡＬ：盐度 Ｓａｌｉｎｉｔｙ； ＮＨ３ ⁃Ｎ：氨氮 Ａｍｍｏｎｉａ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＮＯ－
３ ：硝

酸盐 Ｎｉｔｒａｔｅ； ＮＯ－
２ ：亚硝酸盐 Ｎｉｔｒｉｔｅ； ＯＭ：有机质 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ； Ｄ５０：中值粒径； ＴＯＣ：总有机碳 Ｔｏｔａｌ Ｏｒｇａｎｉｃ Ｃａｒｂｏｎ； Ｌａｔ：纬度 Ｌａｔｉｔｕｄｅ；

Ｌｏｎ：经度 Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ；∗：显著 Ｐ＜０．０５；∗∗：高显著 Ｐ＜０．０１；∗∗∗：极显著 Ｐ＜０．００１

图 ４　 环境和空间因子对大型底栖动物优势种多样性的影响

　 Ｆｉｇ．４　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ

ｄｏｍｉｎａｎｔ ｍａｃｒｏｂｅｎｔｈｏｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

∗∗：极显著 Ｐ＜０．０１；Ｒ：残差（未解释部分）

较生态位过程大。

３　 讨论

３．１　 优势种组成及多样性分布特征

优势种组成及其多样性分布特征在维持生态系统

功能和稳定性中具有重要作用［２５］。 探究不同季节优势

种组成有助于更好地理解生态系统的季节性动态和稳

定性，为生态系统管理和保护提供科学依据。 研究表

明，季节性变化可能会影响水体中的底栖生物群落结构

和丰度，从而影响水生生态系统的稳定性和生态平

衡［２６］。 本研究四季优势种均以耐污能力强的多毛类物

种为主，这与大亚湾、桑沟湾贝类养殖区的调查结果相

一致［２１，２７］。 已有研究发现，群落中个别种类的高优势

度会导致群落的不稳定和生态位的失衡［１８］。 本研究发

现，四季优势种优势度范围分别为 ０．０２３—０．１６８（春）、０．０２１—０．２５７（夏）、０．０２２—０．６３７（秋）、０．０２１—０．４０７
（冬），四季的共有优势种分别为不倒翁虫、日本倍棘蛇尾和丝异须虫，共有优势种的优势度均明显高于其他

优势种。 由此说明，养殖区底栖生态系统整体处于不稳定状态，底栖生物群落较为脆弱。 其中秋冬两季群落
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图 ５　 四季大型底栖动物优势类群 Ｒａｕｐ⁃Ｃｒｉｃｋ 相异指数

Ｆｉｇ．５　 Ｒａｕｐ⁃Ｃｒｉｃｋ ｄｉｓｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｍａｃｒｏｂｅｎｔｈｏｓ ｔａｘａ ａｃｒｏｓｓ ｓｅａｓｏｎｓ

图 ６　 四季大型底栖动物优势类群三种零模型的 Ｅ 值

Ｆｉｇ．６　 Ｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｍａｃｒｏｂｅｎｔｈｏｓ ｔａｘａ ｉｎ ａｃｒｏｓｓ ｓｅａｓｏｎｓ

Ｅ：零 ＳＩＭＰＥＲ 与经验 ＳＩＭＰＥＲ 之间的平方偏差之和的对数

稳定性不如春夏两季，这可能是由于秋季贻贝采集作业等人为扰动影响底栖生物的栖息环境，以及冬季环境

压力和多毛类的季节性生殖活动进而导致群落的不稳定［２８］。
通过研究不同季节和站点优势类群多样性，可以了解优势类群在不同环境条件下的分布和变化，进而揭
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示生态系统的功能和稳定性以及环境变化的趋势和影响［２９］。 本研究香浓多样性指数和辛普森多样性指数平

均值夏季最高、冬季最低，这与毛成责、赵晨辉等学者的研究结果相一致［３０—３１］。 夏季水温升高、生物繁殖活

跃、资源丰富等因素可能共同促使优势类群多样性指数达到最高；而冬季水温下降、生物休眠或生长缓慢、资
源减少等因素可能导致多样性指数降低［３２］。 养殖区优势类群多样性指数在空间上分布不均匀，其峰值主要

出现在位于养殖区中心的 Ｇ９ 站位以及近岸的 Ｇ２ 站位，谷值主要出现在 Ｇ１ 和 Ｇ７ 站位。 分析认为，养殖筏架

的阻流效应有利于贻贝假粪等有机碎屑的沉积和底层流速的减弱，使得底栖环境较为稳定，因而养殖区中心

的物种多样性指数较高。 已有研究发现，接近岛礁近岸的 Ｇ２ 站位处于潮致欧拉余流的交汇处［１４］，该区域会

形成更多样化的生态环境，为不同类型的生物提供适合生存和繁衍的条件。 余流交汇处通常会形成营养盐较

高的区域，这会促进浮游植物的生长和繁殖，从而提供更多的食物来源，支持更多种类的底栖生物。 Ｇ１ 站位

处于近岸，底栖环境易受人类活动和陆地排放物的影响，进而对底栖生物的生存和繁殖产生负面影响，导致底

栖生物的多样性受到限制［３３］。 处于养殖区外围的 Ｇ７ 站位则主要因为丝异须虫的广泛分布抢占了其他物种

的生态位，使得该区域物种多样性下降。 研究发现，位于养殖区外围的 Ｇ４、Ｇ５、Ｇ６ 站位多样性季节波动较大

且与该站位的均匀度指数呈负相关，表明这些站位均受到优势种的季节性分布影响导致各站位物种丰度分布

不均，使得这些站位多样性呈现季节性波动。 位于近岸岛礁的 Ｇ３ 站位多样性也呈现明显的季节性波动，春
秋季的多样性明显高于夏冬季节，分析认为可能是季节性的环境变动影响了该站位的大型底栖动物的分布。
３．２　 优势种分布与环境因子的关系

大型底栖动物优势种分布受多种环境因子的综合影响，这些因子相互作用共同决定底栖生态系统的结构

和功能。 本研究基于 Ｍａｎｔｅｌ 检验分析不同季节站位优势种和环境因子的关系，发现亚硝酸盐和纬度与优势

种分布呈极显著相关，硝酸盐、水温、溶氧与优势种分布呈现显著相关。 硝酸盐和亚硝酸盐是水体中的两种主

要氮化合物，它们通常来自于有机废物的分解、化肥的使用以及工业排放等来源［３４］。 已有研究表明，高浓度

的硝酸盐和亚硝酸盐会导致水体中的氮过剩，这可能会刺激底栖植物的过度生长，导致富营养化。 这种富营

养化会影响底栖动物的分布及其生存条件［３５］。 另外，硝酸盐和亚硝酸盐的浓度可以反映水体的污染程度，通
过影响水质和生态系统的稳定性间接影响底栖动物的分布。 研究区域位于贻贝养殖区，养殖活动、近岸人为

排放以及季节变动均会改变水体中的氮化合物含量，进而改变底栖环境影响优势种的分布。 本研究发现贻贝

养殖区水体溶氧和水温呈现负相关关系，且两环境因子对优势种的分布均有显著影响，推测水温通过影响水

体混合和流动性、溶解氧饱和度以及水生生物生长代谢等生命活动间接影响了水体中的溶氧含量。
ＪｏｒｄàＭｏｌｉｎａ 等［３６］研究发现，底栖动物的代谢速率会随着水温的升高而增加，导致它们对溶解氧的需求增加。
Ｂｒｚａｎａ 等［３７］研究认为溶解氧会影响大型底栖动物群落的丰富度、丰度以及生物量，水体中的溶解氧含量无法

满足大型底栖动物的需求时，其分布可能会受到溶氧限制。 本研究还发现纬度和优势种的分布呈极显著相

关，基于纬度和水深呈显著正相关以及养殖筏架的阻流作用，推测优势种的种群结构特征可能存在底质和水

动力变化而导致的扩散限制。
３．３　 环境与空间因子对优势种多样性的相对贡献

在生态学领域，深入分析环境和空间因子如何影响物种多样性，是理解生物群落结构变化和生态动态的

基础［３８］。 本研究结果表明，在贻贝养殖区环境过滤机制在塑造大型底栖动物优势种多样性方面起着决定性

作用。 呈现这种现象的原因可能是季节性的环境变化加剧了底栖动物优势种对环境异质性的敏感性。 贻贝

养殖活动通过养殖设施的设置和贻贝自身生理活动，可显著改变周围底质的物理属性［１４］，并通过贻贝的滤食

作用改变水体中悬浮颗粒的浓度，影响营养物质在水体和底质间的分布［３９］，进而影响底栖生物的种类组成和

数量。 本研究还发现空间因子对优势种多样性的影响相对较小，这说明在养殖区域内，大型底栖动物的扩散

能力受限，究其原因是由于养殖筏架的阻流效应以及以多毛类为主的大型底栖动物本身的迁移能力较弱所

致。 季节性环境变化也可能影响底栖动物的扩散能力［４０］，从而减少空间因素的作用。 此外，本研究区域面积

较小，也限制了空间因子对底栖生物的影响。 然而，还有约 ５０％的变异未能通过本研究中考虑的空间和环境
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因素得到解释，这与大亚湾底栖生物多样性的研究结果相似［４１］，表明还有其他未被考虑的因素在影响优势种

多样性。 这些未解释的变异可能源于生物间的相互作用，如捕食、竞争、共生和相互依赖关系以及生态系统中

的随机事件，例如极端天气事件和人为干扰等。 此外，生境的高度复杂异质性也是一个重要因素，这些复杂的

环境条件为不同的物种提供多样的生存和繁殖空间，这种复杂性可能在简化的模型中难以充分捕捉。
３．４　 优势类群的群落构建机制

研究不同季节的大型底栖动物优势类群的群落构建机制对于深入了解水域生态系统的动态变化、环境响

应以及生物适应策略具有重要意义［４２］。 探究确定性过程和随机过程的相对贡献有助于评估生态系统的稳定

性。 确定性过程通常与生态系统内部的内在规律和稳定性有关，而随机过程可能引入不确定性和波动性［２３］。
确定性过程可能与底栖生物之间的相互作用、资源利用和竞争有关，而随机过程则可能反映环境变异、遗传漂

变、物种扩散等因素对底栖生物的影响［４３］。 二者的相对贡献有助于理解物种的分布模式、生态位的利用以及

多样性的稳定性。 研究表明，四季优势类群的 ＲＣ 指数分布范围均在－１—１ 之间，表明确定性过程和随机过

程对养殖区大型底栖动物优势种均有重要调控作用。 这与陈国贵等［４４］ 在红树林底栖生物的研究结果相一

致。 生境异质性会导致研究区域内的底栖生物群落组成产生显著变化［４５］，本研究春冬两季的 ＲＣ 指数接近 １
的值相对较多，推测养殖区内的温度、光照、水动力等因素导致各站位底栖生境的异质性和底栖动物生理适应

能力差异，因此春冬季各站为优势种组成差异显著。 夏季 ＲＣ 指数结果表明，优势种分布受随机作用影响较

大。 这可能是因为夏季采样时间处于强台风“烟花”过境后，受台风影响，养殖区内的环境场骤变［４６］ 所致。
秋季物种组成相似和受随机作用影响的站位数相接近。 推测因秋季环境较稳定，各站位优势类群分布受到相

似确定性环境过滤影响，因而呈现部分站位的物种组成相似。 但受采收贻贝和近岸加工作业等人为扰动的影

响，导致秋季部分站位底栖生态系统的结构和功能受随机性影响。
物种的扩散和生态位分化是群落构建的两大主要驱动因素，两者相互作用，共同影响着生物群落的结构

和动态变化［４７］。 扩散过程主要影响物种在空间上的传播和扩散，生态位过程主要涉及物种对资源的利用、生
境的适应性以及与其他物种的相互作用［４８］。 本研究结果表明，贻贝养殖区大型底栖动物优势类群群落构建

机制受扩散过程和生态位过程共同影响。 其中扩散过程对群落构建的贡献大于生态位过程。 这可能是因为

养殖区筏架的存在降低了底层水流速度、底栖生物本身迁移能力弱以及环境过滤等因素造成的扩散限制所

致［４９］。 基于以往研究发现贻贝养殖区资源维度较高，优势种间的生态位重叠处于较低水平，种间关系相对独

立［５０］，因而导致生态位过程对群落构建的贡献相对较小。 这一发现与 Ｔｉｌｍａｎ 的资源竞争理论相呼应，该理论

认为，物种之间的竞争压力较小时，生态位分化对群落构建的影响也相应减小［５１］。

４　 结语

本研究通过分析嵊泗枸杞岛贻贝养殖区大型底栖动物优势类群的多样性、分布，及其与环境和空间因子

关系以及群落构建机制，以探究优势类群的生态适应性、养殖区底栖生态系统的稳定性以及底栖动物群落的

形成和演变过程。 研究发现，养殖区优势类群以多毛纲为主，软甲纲次之。 多样性峰值位于养殖区中心和海

流交汇区域，谷值主要分布在近岸人为活动影响较大区域。 优势类群多样性受环境过滤影响更大。 硝酸盐、
亚硝酸盐、溶氧、水温、离岸距离是影响优势类群分布的主要环境因子。 研究区域底栖生态系统处于不稳定状

态，群落构建机制受随机过程和确定性过程共同影响，不同季节的驱动因素占比有差异，扩散过程对群落构建

的贡献比生态位过程大，扩散限制和环境过滤是影响优势类群群落构建机制的主要因素。 研究结果有利于揭

示贻贝养殖区底栖生态系统优势类群多样性变化的动态过程和环境适应性，对于理解养殖活动对底栖生态系

统的影响具有重要意义，也为干扰生态学研究提供了典型案例。
但本研究仅探究了贻贝养殖区内大型底栖动物优势种状况，受限于采样条件，并没有扩展至养殖区外的

底栖生态系统。 局限于养殖区内部的研究可能无法捕捉到养殖活动对更大范围生态系统结构和功能的影响，
从而限制了关于贝类养殖活动对近海生态系统扰动的全面理解。 在今后的研究中，应充分考虑养殖活动对其
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周边海域的潜在影响，包括物种迁移和生态位变化等生态过程。
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