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海州湾5种关键饵料生物的主要捕食者及其捕食压力
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摘要: 为了解海州湾关键饵料生物在食物网中的被捕食压力及自然死亡率波动情况, 研究基于2011和
2013—2020年在海州湾及其邻近海域进行的渔业资源底拖网调查资料和胃含物分析数据, 以物种间的营养联

系为基础, 选择细螯虾(Leptochela gracilis)、日本鼓虾(Alpheus japonicus)、枪乌贼(Loligo sp.)、小黄鱼

(Larimichthys polyactis)和口虾蛄(Oratosquilla oratoria)5种关键饵料生物为研究对象, 通过计算捕食压力指数

(Predation pressure index, PPI), 分析它们在海州湾食物网中的主要捕食者及其捕食压力, 并计算了纳入捕食压

力指数的自然死亡系数。结果表明, 细螯虾的捕食者对其年平均捕食压力指数最高, 小黄鱼的捕食者对其年

平均捕食压力指数最低。小眼绿鳍鱼(Chelidonichthys kumu)对细螯虾和枪乌贼的年平均捕食压力指数最高,
分别为168.89和75.77; 鮸(Miichthys miiuy)对日本鼓虾和口虾蛄的年平均捕食压力指数最高, 分别为39.41和
9.85; 海鳗(Muraenesox cinereus)对小黄鱼的年平均捕食压力指数最高, 为5.50。方差分析表明, 捕食压力指数

的年间差异不显著(P>0.05), 但是在捕食者间存在显著差异(P<0.05)。自然死亡系数随着捕食压力指数的波

动, 而产生相应的变化。研究表明, 海州湾5种关键饵料生物的捕食者存在种间营养生态位的分化, 有利于减

少种间食物竞争, 增加生物群落和生态系统的稳定性。此外, 这些关键饵料生物是海州湾多种高营养级鱼类

的食物来源, 在维持食物网能量流动和物质循环方面发挥着重要作用。
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海州湾是多种重要经济鱼类的产卵场、育幼

场和索饵场, 但近年来受到过度捕捞等多种因素的

影响, 海州湾渔业资源严重衰退
[1, 2], 近海渔业的可

持续发展受到严重威胁。解析种群的动态变化对

我国近海渔业资源的可持续利用具有重要意义, 其
中物种之间的营养相互作用关系是影响种群动态

的主要因素之一。随着顶级捕食者资源的逐步衰

退, 关键饵料生物对生态系统表现出更强的生态效

应
[3—5], 它们在食物网能量流动和物质循环过程中

发挥着至关重要的作用。因此, 开展关键饵料生物

的相关研究, 对于渔业资源养护和生态系统修复具

有重要的理论和现实意义。

捕食压力指数(Predation pressure index, PPI)是
由Richard等[6]

于2016年提出, 该指数能够反映捕食

者对饵料生物所产生的捕食压力, 可以用于探究饵

料生物在食物网中的作用, 揭示其主要的捕食者及

其影响。该指数基于饵料生物的出现频率百分比

(Percent frequency of occurrence, PFO)进行计算, 相
对于重量百分比和个数百分比, PFO指数更容易获

得, 而且较为稳定, 能够有效避免胃含物分析过程

中由于饵料生物消化程度不同所产生的误差, 便于

在实际中进行应用。近年来, 该指数被越来越多的
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学者应用于渔业资源领域的研究
[7]
。

关键饵料生物在食物网能量流动和物质循环

过程中发挥着至关重要的作用, 开展关键饵料生物

的相关研究可为渔业资源养护和生态系统修复提

供科学依据。本研究基于2011和2013—2020年在

海州湾及其邻近海域进行的渔业资源底拖网调查

及胃含物分析数据, 根据Wu等[8]
和徐从军等

[9]
的研

究结果, 选择细螯虾(Leptochela gracilis)、日本鼓

虾(Alpheus japonicus)、枪乌贼(Loligo sp.)、小黄鱼

(Larimichthys polyactis)和口虾蛄(Oratosquilla ora-
toria)这5种关键饵料生物作为研究对象, 通过计算

捕食压力指数, 分析这些关键饵料生物在海州湾食

物网中的主要捕食者及其捕食压力, 并计算了纳入

捕食压力指数的自然死亡系数, 旨在为该海域渔业

资源的科学养护和合理利用提供理论依据。

 1    材料与方法

 1.1    样品采集

样品采自2011和2013—2020年春季(4—5月)和
秋季(9—10月)在海州湾及其邻近海区进行的底拖

网调查。调查站位设计采用分层随机取样的方法
[10],

根据调查海域的水深和纬度等因素的差异, 将调查

海域分为 A—E五个区域(图 1), 每个航次在各区域

内随机选取一定数量的站位调查, 其中2011年调查

站位数为24个, 2013年以后优化为18个[11, 12]
。调查

船为单拖渔船, 功率220 kW, 拖速 2—3 kn, 每站拖

网 1h 左右。调查网具网口宽度25 m, 网口高度约

6 m, 囊网网目尺寸17 mm。渔获样品带回实验室

进行生物学测定, 并进行拖网时间(1h)及拖速(2 kn)
的标准化处理。样品的采集和分析均按照最新的

《海洋调查规范》
[13]
进行。

 1.2    胃含物分析

鱼类样品经生物学测定后, 取出胃含物进行分

析, 共分析7340个鱼类胃含物样品。采用目测等级

法将摄食强度分为五级(0 级: 空胃; 1 级: 食物未达

胃腔的 1/2; 2 级: 食物超过胃腔 1/2; 3 级: 食物充满

胃腔但未膨胀; 4级: 食物充满胃腔且膨胀)[14], 然后

通过解剖镜观察胃内残留饵料生物的形态特征来

鉴定饵料生物的种类并计数, 尽可能鉴定到最低分

类阶元
[15], 并用吸水纸吸干饵料生物表面的水分,

使用精密分析天平测定饵料生物的质量。最后根

据各种饵料生物在捕食者胃中出现的次数, 计算其

出现频率百分比(PFO)[6], 计算公式如下:

PFOij=
S ij

Tij
£100 (1)

式中, i表示饵料生物的种类, j表示捕食者的种类,
PFOij表示饵料生物i在其捕食者j食物中的出现频

率百分比, Sij表示捕食者j食物中出现饵料生物i的
样品数, Tij表示捕食者j的总样品数。

 1.3    捕食压力指数计算

捕食压力指数(PPI)[6]
的计算公式如下:

PPIij = B ij£PFOij (2)

式中, PPIij表示捕食者j对饵料生物i的捕食压力指

数, Bij表示捕食者j的生物量指数(kg/h), PFOij表示

饵料生物i在其捕食者j食物中的出现频率。如果某

种饵料生物在捕食者食物中的出现频率百分比大

于或等于1%, 那么该捕食者就被包括在后续的分

析中。使用方差分析
[16]

和 t 检验分析捕食压力指

数在不同年间和不同捕食者之间是否存在显著差异。

 1.4    自然死亡系数估算

自然死亡被定义为包括捕食、竞争、疾病和

由于外界环境变化而引起的死亡
[17]

。对饵料生物

而言, 捕食死亡通常在自然死亡中占有较大的比例,
然而在以往的研究中常常忽视被捕食所导致的死

亡。因此, 本研究通过纳入捕食压力指数, 估算饵

料生物的自然死亡系数
[6], 计算公式如下:

M ki =
M b£PPIki

PPI
(3)

PPI

式中, Mki表示饵料生物i随时间变化的第k年自然死

亡系数, Mb表示假定恒定不变的饵料生物i的自然

死亡系数(M=0.5[18]), PPIki表示饵料生物i的第k年的

平均捕食压力指数, 表示所有年份的平均捕食

压力指数。

根据Wu等[8]
和徐从军等

[9]
对海州湾关键种的

甄选结果, 选择细螯虾、日本鼓虾、枪乌贼、小黄

鱼和口虾蛄这5种关键饵料生物作为研究对象。计
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图 1   海州湾调查区域

Fig. 1   Sampling areas in Haizhou Bay
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算这5种关键饵料生物在每一年的捕食压力指数,
其平均值作为该饵料生物的年平均捕食压力指数。

 2    结果

 2.1    海州湾5种饵料生物在捕食者食物中的出现频率

胃含物分析的结果表明, 海州湾5种关键饵料

生物的主要捕食者共有27种, 其中细鳌虾在赤鼻棱

鳀(Thryssa chefuensis)和虻鲉(Erisphex potti)胃含物

中的出现频率百分比最高, 都为46.15%, 在长蛇鲻

(Saurida elongata)胃中的出现频率百分比为42.01%;
日本鼓虾在黄姑鱼(Nibea albiflora)、矛尾虾虎鱼

(Chaeturichthys stigmatias)和鮸(Miichthys miiuy)胃
含物中的出现频率百分比最高, 分别为40.00%、

36.57%和27.03%; 枪乌贼在带鱼(Trichiurus leptu-
rus)、油魣(Sphyraena pinguis)和长蛇鲻胃含物中的

出现频率百分比最高, 分别为47.62%、28.57%和

22.27%; 小黄鱼在褐菖鲉(Sebastiscus marmoratus)、
许氏平鲉(Sebastes schlegelii)和海鳗(Muraenesox
cinereus)胃含物中的出现频率百分比最高, 分别为

12.86%、12.63%和10.00%; 口虾蛄在海鳗、鮸和

鲬(Platycephalus indicus)胃含物中的出现频率百分

比最高, 分别为10.00%、6.76%和5.88%(图 2)。
 2.2    主要捕食者及其捕食压力指数

研究发现, 海州湾细螯虾的主要捕食者有22种,
细螯虾在其食物中的出现频率为2%(矛尾虾虎

鱼)—46.15%(虻鲉和赤鼻棱鳀)。对细螯虾的年平

均捕食压力指数最高的捕食者是小眼绿鳍鱼

(Chelidonichthys kumu), 为168.89, 其次是长蛇鲻和

棘头梅童鱼(Collichthys lucidus), 分别为54.82和
31.05, 捕食压力指数最低的是凤鲚(Coilia mystus),
为0.23。各种捕食者对细螯虾的总捕食压力指数在

2011—2017年呈现小幅度波动状态, 2018年达到峰

值(1011.38), 2019年降至最低值(110.09), 2020年有

所恢复(图 3)。
海州湾日本鼓虾的主要捕食者有17种, 日本鼓

虾在其食物中的出现频率为1.8%(皮氏叫姑鱼

Johnius belangeri)—40%(黄姑鱼)。对日本鼓虾的

年平均捕食压力指数最高的捕食者是鮸, 为39.41,
其次是矛尾虾虎鱼和孔鳐(Raja porosa), 分别为

16.04和14.42, 捕食压力指数最低的是褐菖鲉, 为
0.27。各种捕食者对日本鼓虾的总捕食压力指数在

2011—2014、2014—2016和2016—2019年间都呈

现出先上升后下降的趋势, 2015年达到峰值(295.52),
2020年降至最低值(25.27; 图 4)。

海州湾枪乌贼的主要捕食者有14种, 枪乌贼在

其食物中的出现频率为1.61%(细纹狮子鱼 Liparis

tanakae)—47.62%(带鱼)。对枪乌贼的年平均捕食

压力指数最高的捕食者是小眼绿鳍鱼, 为75.77, 其
次是带鱼和长蛇鲻, 分别为31.12和29.06, 捕食压力

指数最低的是蓝圆鲹(Decapterus maruadsi), 为
0.92。各种捕食者对枪乌贼的总捕食压力指数在

2014—2017年间呈现小幅波动, 2018年达到峰值

(553.94), 2019年降至最低值(66.15), 随后又有所回

升(图 5)。
海州湾小黄鱼的主要捕食者有6种, 小黄鱼在

其食物中的出现频率为0.37%(黄鮟鱇Lophius litu-
lon)—12.86%(褐菖鲉)。对小黄鱼的年平均捕食压

力指数最高的捕食者是海鳗, 为5.50, 其次是带鱼和

许氏平鲉, 分别为3.11和2.16, 捕食压力指数最低的

是褐菖鲉, 为0.66。各种捕食者对小黄鱼的总捕食

压力指数在2013—2015、2016—2018和2019—
2020年间都呈现出上升的趋势, 2015年达到峰值
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图 2   海州湾5种关键饵料生物在捕食者胃含物中的出现频率

Fig. 2   Frequency of occurrence of 5 keystone prey species in the
stomach of their predators in Haizhou Bay
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(30.30), 2016年降至最低值(5.28), 2017年又明显回

升(图 6)。
海州湾口虾蛄的主要捕食者有7种, 口虾蛄在

其食物中的出现频率为1.14%(矛尾虾虎鱼)—10%
(海鳗)。对口虾蛄的年平均捕食压力指数最高的捕

食者是鮸, 为9.85, 其次是海鳗和鲬, 分别为5.50和
3.59, 捕食压力指数最低的是长丝虾虎鱼(Crypto-
centrus filifer), 为0.12。各种捕食者对口虾蛄的总

捕食压力指数在2015年达到峰值(78.71), 在2019—
2020年降至最低值(3.86; 图 7)。

由方差分析和t检验可知, 捕食压力指数的年

间差异不显著(P>0.05), 但是在捕食者之间存在显

著差异(P<0.05)。其中, 小眼绿鳍鱼对细螯虾和枪

乌贼的捕食压力指数显著大于其他捕食者(P<0.05),
鮸对日本鼓虾和口虾蛄的捕食压力指数显著大于

其他捕食者(P<0.05), 而海鳗对小黄鱼的捕食压力

指数显著大于其他捕食者(P<0.05)。
 2.3    年平均捕食压力指数

分别计算海州湾5种关键饵料生物的年平均捕

食压力指数, 其中细鳌虾承受的年平均捕食压力指

数最高, 为326.43, 小黄鱼最低, 为13.48。分别计算

不同捕食者对5种关键饵料生物的捕食压力指数,
经排序后发现, 小眼绿鳍鱼对细螯虾和枪乌贼的年

平均捕食压力指数最高, 分别为168.89和75.77; 鮸
对日本鼓虾和口虾蛄的年平均捕食压力指数最高,
分别为39.41和9.85; 海鳗对小黄鱼的年平均捕食压

力指数最高, 为5.50(图 8)。
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图 3   海州湾细螯虾的主要捕食者及其捕食压力指数的年间变化

Fig. 3   Major predators of L. gracilis and their predation pressure
index (PPI) in Haizhou Bay
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图 4   海州湾日本鼓虾的主要捕食者及其捕食压力指数的年间

变化

Fig. 4   Major predators of A. japonicus and their predation
pressure index (PPI) in Haizhou Bay
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图 5   海州湾枪乌贼的主要捕食者及其捕食压力指数的年间变化

Fig. 5   Major predators of Loligo sp. and their predation pressure
index (PPI) in Haizhou Bay
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图 6   海州湾小黄鱼的主要捕食者及其捕食压力指数的年间变化

Fig. 6   Major predators of L. polyactis and their predation pressure
index (PPI) in Haizhou Bay
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 2.4    自然死亡系数估算

通过计算海州湾5种关键饵料生物的自然死亡

系数可以发现, 随着捕食压力指数的波动, 每种饵

料生物的自然死亡系数也会随之而发生相应的年

间变化(图 9)。在2011年和2013—2014年, 海州湾

5种关键饵料生物的平均自然死亡系数分别为

0.35(细螯虾)、0.49(日本鼓虾)、0.34(枪乌贼)、
0.44(小黄鱼)和0.37(口虾蛄); 在2015—2020年, 海
州湾5种关键饵料生物的平均自然死亡系数分别

为: 0.58(细螯虾)、0.51(日本鼓虾)、0.58(枪乌

贼)、0.53(小黄鱼)和0.56(口虾蛄)。

 3    讨论

 3.1    关键饵料生物的生态效应

在海洋生态系统中, 饵料生物可以通过直接或

间接的营养联系改变食物网的能量流动和物质循

环
[19], 通过上行控制作用(Bottom-up control)为高营

养级生物提供能量, 并在一定程度上影响高营养级

生物的数量波动
[20, 21]

。本研究发现, 海州湾这5种
关键饵料生物的主要捕食者各不相同, 但又存在一

定的相似之处。例如: 小眼绿鳍鱼和棘头梅童鱼是

细螯虾的主要捕食者; 鮸和矛尾虾虎鱼是日本鼓虾

的主要捕食者; 小眼绿鳍鱼、带鱼和长蛇鲻是枪乌

贼的主要捕食者。此外, 海鳗和带鱼对小黄鱼的捕

食压力较大; 鮸和海鳗对口虾蛄的捕食压力较大。

吴筱彤等
[22]

研究表明, 长蛇鲻、带鱼、小眼绿鳍

鱼、黄鮟鱇、鮸、海鳗和孔鳐等都在海州湾生态

系统中都处于较高的营养级, 若其关键饵料生物出

现较大的数量波动, 则会对高营养级捕食者产生较

大影响, 进而在一定程度上对食物网的稳定性及物

质和能量向高营养级的传递产生影响。

在海州湾生态系统中, 这5种关键饵料生物的

捕食者共有27种, 有15种捕食者同时捕食两种或两

种以上的饵料生物, 表明海州湾的捕食者之间存在

较高程度的营养生态位重叠
[23], 这有助于增加捕食

者对饵料生物波动的适应能力。当其中某一种饵

料生物的数量出现锐减时, 该捕食者可以通过调整

其摄食比例, 增加对其他饵料生物的摄食, 从而保

证其种群的食物供给, 维持整个食物网乃至生态系

统的稳定。

方差分析表明, 捕食压力指数的年间差异不显

著 (P>0.05) ,  但在捕食者之间却存在显著差异

(P<0.05)。捕食压力指数呈现出较大的种间差异,
主要是由于不同捕食者的摄食习性和生物量不同

所致。例如: 本研究表明小眼绿鳍鱼对细螯虾和枪
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图 7   海州湾口虾蛄的主要捕食者及其捕食压力指数的年间变化

Fig. 7   Major predators of O. oratoria and their predation pressure
index (PPI) in Haizhou Bay
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Fig. 8    Interannual average predation pressure index of predators for five key prey species in Haizhou Bay
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乌贼的捕食压力指数显著大于其他捕食者(P<0.05),
因为小眼绿鳍鱼是这两种饵料生物的主要捕食者,
同时它还是海州湾资源密度较高的鱼种之一

[24], 因
此其捕食压力指数也较高。随着主要捕食者资源

量的增加, 其下行控制作用(Top-down control)也在

增强, 进而会对饵料生物产生一定的负面影响, 同
时也会对其他竞争者的资源量和整个食物网的能

量流动和物质循环产生间接影响
[25, 26]

。

 3.2    自然死亡系数

通过计算年平均捕食压力指数发现, 在海州湾

这5种关键饵料生物中, 承受捕食压力最高的饵料

生物是细螯虾, 其次为枪乌贼和日本鼓虾, 捕食死

亡可能是导致其自然死亡的主要因素之一。因此,
在计算其自然死亡率时, 有必要考虑被捕食所导致

的死亡。通过计算纳入捕食压力指数的自然死亡

系数发现, 海州湾5种关键饵料生物在2011—2014年
的自然死亡系数低于估计值M, 而在2015—2020年
的自然死亡系数则高于该值, 这是因为在2015年之

后, 由于主要捕食者(小眼绿鳍鱼等)生物量的增加,
捕食压力也随之增大, 进而导致自然死亡率的上

升。因此, 今后在计算自然死亡系数时, 需要考虑

由于被捕食所导致的死亡, 否则有可能低估自然死

亡系数, 进而影响种群数量评估的准确性
[27]
。

 4    展望

物种间的相互作用关系, 对维持生态系统的稳

定性具有重要作用, 尤其是关键饵料生物的数量变

动能够直接影响食物网的稳定性
 [28], 关键饵料生物

资源的崩溃影响影响生态系统的结构和功能, 它们

在维持食物网稳定方面发挥着不可忽视的重要作

用。相较于陆地生态系统, 有关饵料生物在海洋生

态系统中的功能和作用研究较少, 尚未形成系统有

效的研究体系
[29]

。近年来, 为降低食物网研究的复

杂性, 许多研究将食物网进行简化, 通过合并功能

地位相似的物种
[30, 31], 为食物网研究带来便利。然

而, 简化食物网结构的同时也会导致食物网的同质

化, 容易忽略物种间的相互作用, 尤其是关键饵料

生物的地位和作用
[32, 33]

。因此, 今后在对食物网的

研究中, 要根据研究目的选择合适的功能群划分方

法, 加强关键饵料生物的相关研究, 探讨物种间的

相互关系, 深入解析关键饵料生物的生态功能和调

控机制, 这对于维持生态系统的稳定和物种多样性

以及实施基于生态系统的渔业管理等都具有重要

意义。
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图 9   海州湾5种关键饵料生物自然死亡系数的年间变动

Fig. 9   Interannual variation of natural mortality coefficient of five
key prey species in Haizhou Bay
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MAJOR PREDATORS AND PREDATION PRESSURE OF FIVE KEYSTONE
PREY SPECIES IN HAIZHOU BAY

GAO Ming-Wei1, 2, LIU Shu-De3, XU Cong-Jun1, 2, XU Bin-Duo1, 2, ZHANG Chong-Liang1, 2,
JI Yu-Peng1, 2, REN Yi-Ping1, 2, 4 and XUE Ying1, 2

(1. Fisheries College, Ocean University of China, Qingdao 266003, China; 2. Field Observation and Research Station of Haizhou
Bay Fishery Ecosystem, Ministry of Education, Qingdao 266003, China; 3. Shandong Fishery Development and Resource

Conservation Station, Yantai 264003, China; 4. Laboratory for Marine Fisheries Science and Food Production Processes, Pilot
National Laboratory for Marine Science and Technology (Qingdao), Qingdao 266237, China)

Abstract: This study aims to understand the fluctuation of predation pressure and natural mortality of keystone prey
species in the food web of Haizhou Bay. Keystone prey species play a crucial role in the energy flow and material
transference in the marine food webs. Researches on the importance of keystone prey species in the food web can
provide a scientific basis for the restoration of ecosystem and conservation of fishery resources. Based on the bottom
trawl survey data in Haizhou Bay and stomach contents analysis, the predation pressure index (PPI) of five keystone
prey species (including Leptochela gracilis, Alpheus japonicus, Loligo sp., Larimichthys polyactis and Oratosquilla
oratoria) were used to analyze the major predators of these prey species and their predation pressure. Results showed
that the PPI of Chelidonichthys kumu to L. gracilis and Loligo sp. was the highest, being 168.89 and 75.77, respec-
tively. The PPI of Miichthys miiuy to A. japonicus and O. oratoria was the highest, being 39.41 and 9.85, respectively.
The PPI of Muraenesox cinereus to L. polyactis was the highest (5.50). Anova showed that there was no significant dif-
ference in PPI in different years (P>0.05), and there were significant differences among predators (P<0.05). The natu-
ral mortality coefficient varied with the fluctuation of predation pressure index. There were differences in the feeding
habits of these predators, which will help to reduce the food competition among them and benefit the ecosystem stabi-
lity. Trophic interactions between species are instrumental in maintaining the stability of ecosystems. These keystone
prey species play a vital part in the food web and can directly affect the structure and function of ecosystems, providing
energy for the high trophic level predators and contributing to the energy flow and material circulation in the food web.
Based on the findings of the present study, it is suggested to strengthen the research in the field of keystone prey spe-
cies, explore the relationship between species, and analyze in-depth the ecological function and regulation mechanism
of keystone prey species. This is pivotal in maintaining ecosystem stability and species diversity and developing eco-
system-based fishery management strategies.

Key words: Haizhou Bay; Keystone prey species; Predation pressure index; Food web
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