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摘　要： 群落内近缘物种如何共存是群落生态学的核心研究内容之一，三门湾及邻近海域百陶箭虫和肥胖箭

虫的共存格局仍未知。为阐明三门湾及邻近海域百陶箭虫和肥胖箭虫共存关系，根据三门湾及邻近海域百

陶箭虫、肥胖箭虫及环境调查数据，利用广义加性模型（Generalized additive models，GAMs）分析了百陶箭虫、

肥胖箭虫与环境因子之间的关系，同时利用零模型检验了百陶箭虫和肥胖箭虫之间的共存格局。结果表明：

百陶箭虫分布与温度、桡足类密度和浮游植物密度显著相关，肥胖箭虫与温度、桡足类密度、水深和盐度显著

相关。百陶箭虫和肥胖箭虫间四季 Pianka实测值与模拟值之间的差异不显著，表明百陶箭虫和肥胖箭虫之

间呈随机分布状态，竞争作用和生境过滤作用共同制约二者的分布。此外，百陶箭虫和肥胖箭虫在时间和空

间上发生了生态位的分化，而食物组成是否具有差异仍需进一步研究。
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近年来，群落内近缘物种之间如何共存已成

为群落生态学研究的核心内容之一［1］。目前有关

群落内物种共存机制的主流学说主要有中性理

论学说和生态位学说，而生态位学说又包括生态

位分化学说和生境过滤学说［2］。中性理论学说认

为群落中的个体在生态学上是完全等价的，物种

具有相同的出生率、死亡率和迁移率，群落构建

是随机的［3］；生态位分化学说认为群落内物种因

竞争而出现的生态位分化是促使物种共存的重

要因素［4］；生境过滤学说则认为某一个生态系统

中仅适应该栖息生境物种的生存，物种是否可利

用该生境由环境状况决定［5-7］。
目前，有关群落内近缘物种共存关系的研究

主要集中在陆地生态学中［8-13］，而关于海洋生态

学群落的共存关系主要集中在鱼类、虾类等研究

上［14-17］，而关于浮游动物群落内近缘物种共存关

系的研究较少。有关三门湾及邻近海域浮游动

物的研究已有大量的报道（如群落结构［18-20］、优势

种生态位［21］等），然而对于群落内近缘物种之间

共存关系如何仍旧未知。毛颚类在三门湾及邻

近海域浮游动物群落中占有重要地位，浮游动物

优势种中经常出现毛颚类。该海域的毛颚类主

要 有 百 陶 箭 虫（Sagitta bedoti）、肥 胖 箭 虫（S. 
enflata）、拿 卡 箭 虫（S. nagae）、粗 壮 箭 虫（S. 
robusta）和小型箭虫（S. neglecta）等［18-21］，常出现

的优势种以百陶箭虫和肥胖箭虫居多［18，21］。百陶

箭虫和肥胖箭虫作为箭虫的两个近缘物种，主要

以桡足类和其他浮游动物为食［22-23］，与高营养级

捕食者（水母、幼鱼等）竞争摄食饵料，因此二者

之间的变化或共存关系将对浮游动物生态系统

具有一定的影响。

本研究根据三门湾及邻近海域的百陶箭虫、

肥胖箭虫及环境调查数据，利用 GAMs 模型构建

百陶箭虫、肥胖箭虫与环境因子的关系，利用零

模型分析百陶箭虫和肥胖箭虫之间的共存关系，

以期从群落生态学物种共存的角度阐明百陶箭
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虫和肥胖箭虫的共存关系。

1　材料与方法

1. 1　调查时间及站位

调查范围为三门湾及邻近海域，调查时间为

2019年 8月（夏季）、2019年 11月（秋季）、2020年

4月（春季）、2020年12月（冬季），共设置29个调查

站位（图 1），调查站位的水深为 2.5~26.5 m，平均

水深为9.8 m。

1. 2　样品采集与分析

浮游动物和浮游植物样品采集与分析方法

按《海洋调查规范》（GB/T12763.6—2007）进行，采

用浅水Ⅰ型浮游动物网（网口内径 50 cm， 网长

145 cm，网目 0.505 mm）和浅水Ⅲ型浮游植物网

（网口内径37 cm， 网长140 cm，网目0.077 mm），由

底层至表层进行垂直拖网一次，采集后的样品立

即用甲醛溶液固定至终体积分数为 5%，带回实

验室在 Olympus体视显微镜（SZX-16）和 Olympus
生物医药显微镜（DMLB）下分析鉴定其种类、个

数等。Speedtech 手持式 SM-5A 型测深仪测量水

深，用 0.45 μm 微孔滤膜抽滤海水并用丙酮法测

定叶绿素 a，其他环境参数如温度、盐度、pH、溶解

氧根据《海洋调查规范》（GB/T12763.4—2007）分

层采样并采用 YSI plus 型水质分析仪现场测定，

浊度采用 WZT-3A 型浊度仪现场测定，分层采样

的指标最终取平均值计入分析模型。

1. 3　数据处理与分析

1. 3. 1　丰度

丰度利用采样时的滤水体积，以每立方米水

体中的个数来表示，单位为 ind./m3。
1. 3. 2　GAMs模型

采 用 广 义 加 性 模 型（Generalized additive 
models，GAMs）分析箭虫与环境因子的关系。

ln（a+1）=XH+XT+ XS+ XpH+
XDO+ XTT+ XY+ XFZ+ XRZ+ε （1）

式中：a为箭虫丰度数据，作响应变量；XH为水深；

XT为温度；XS为盐度；XpH为酸碱值；XDO为溶解氧；

XTT为浊度；XY为叶绿素 a质量浓度；XFZ为浮游植

物密度；XRZ为桡足类密度；环境因子作为解释变

量；ε 为随机变量；箭虫丰度数据经对数转化，连

接函数为 link。
基于GAMs模型对箭虫丰度与环境因子之间

的关系进行分析，筛选与箭虫显著相关的环境因

子进入 GAMs 分析模型，与百陶箭虫显著相关的

环境因子主要有温度（XT）、桡足类密度（XRZ）和浮

游植物密度（XFZ），与肥胖箭虫显著相关的环境因

子主要有水深（XH）、温度（XT）、盐度（XS）和桡足类

密度（XRZ）。对模型进行赤池信息准则（Akaike 
information criterion， AIC）检验，AIC 值越小说明

拟合效果越好，显著水平定为P<0.05。
1. 3. 3　零模型

零模型是基于生态位理论，可较好地解释物

种或群落共存格局的分析方法［24］，其原理是将实

测值与基于生态位随机理论构建丰度计算得到

的模拟值进行比较，来确定物种或群落的共存格

局。生态位模型的基础是以 Pianka 多样性指数

为分析方法，采用 Pianka指数评估群落的重叠程

度。若群落物种格局为竞争关系主导时，实测值

应小于模拟值（P<0.05）；当群落物种由生境过滤

作用占主导时，实测值应大于模拟值（P<0.05）；

当群落物种之间呈随机分布格局时（竞争作用和

生境过滤作用共同制约），实测值与模拟值之间

差异不显著（P>0.05）。计算采用R软件的 spaa软
件包实现，所有显著性水平为 P<0.05。Pianka多

样性指数计算公式：

Ojk= ∑i = 1
n Pij Pik

∑i = 1
n P2

ij∑i = 1
n P2

ik

（2）

式中：Ojk为Pianka指数（Ojk介于0~1）；Pij和Pik分别为

物种 j和物种k在 i站位的丰度与总丰度的比值［16］。
1. 3. 4　非度量多维标度分析

非度量多维标度分析（Non-metric multidi-

图1　采样站位图
Fig. 1　Map of the sampling sites
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mensional scaling analysis）作为排序方法的一种，

可通过尽可能少的排序轴展示不同种类之间的

相对关系，本研究采用 PRIMER5 对夏季浮游动

物的优势种进行了非度量多维标度分析，用于探

讨箭虫与其他优势种之间的分布关系。

2　结果

2. 1　环境与生物参数

三门湾及邻近海域主要环境参数见表 1。温

度和盐度均值夏季最高，冬季最低。各季节水深

均值基本一致。浮游植物密度和桡足类密度季

节差异较大，其中浮游植物密度均值夏季最高，

春季最低；桡足类密度均值春季最高，冬季最低。

调查区域内，四季均能调查到百陶箭虫和肥

胖箭虫，但二者之间丰度存在一定的差异。夏季

百陶箭虫和肥胖箭虫的出现频率和平均密度最

高（表 2），肥胖箭虫的变化范围要高于百陶箭虫。

此外，春季、秋季和冬季百陶箭虫出现频率和平

均密度高于肥胖箭虫。

2. 2　GAMs分析

基于GAMs模型的百陶箭虫和肥胖箭虫与环

境因子之间关系结果显示，所分析的环境因子中

（水深、浊度、温度、盐度、pH、溶解氧、叶绿素 a、浮

游植物密度、桡足类密度），百陶箭虫与温度

（XT）、桡足类密度（XRZ）、浮游植物密度（XFZ）的相

关性拟合较好（图 2），温度（XT）、桡足类密度

（XRZ）、水深（XH）和盐度（XS）与肥胖箭虫的相关性

拟合较好（图 3），百陶箭虫和肥胖箭虫的偏差解

释比例分别为78.8%和90.4%（表3）。

2. 3　百陶箭虫和肥胖箭虫共存格局

零模型显示（表 4），四季的 Pianka 指数实测

值与模拟值二者之间的差异均不显著（P>0.05），

说明三门湾及邻近海域四季百陶箭虫和肥胖箭

虫呈随机分布状态，其分布是由竞争作用和生境

过滤作用共同制约。

2. 4　非度量多维标度分析

夏季的百陶箭虫和肥胖箭虫密度最高，且为

该季节优势种，夏季浮游动物优势种非度量多维

标度分析结果显示（图 4），百陶箭虫与真刺唇角

水 蚤（Labidocera euchaeta）、太 平 洋 纺 锤 水 蚤

（Acartia pacifica）排序距离较近，而肥胖箭虫与精

致真刺水蚤（Euchaeta concinna）排序距离较近，

水母类的球型侧腕水母（Pleurobrachia globosa）和

拟细浅室水母（Lensia subtiloides）排序在浮游动物

优势种群落的中间位置，近缘物种百陶箭虫和肥

胖箭虫排序距离较远。

表1　三门湾及邻近水域关键环境参数（平均值±标准差）
Tab. 1　Key environmental parameters in the Sanmen bay and adjacent waters（Mean±SD）

环境参数Environmental parameters
温度Temperature/℃
盐度Salinity
水深Depth/m
浊度Turbidity
浮游植物密度Density of phytoplankton/（ind./m3）
桡足类密度Density of copepods/（ind./m3）

春季Spring
17.35±0.50
27.69±0.67

9.4±4.7
180.5±210.1

64 697±95 399
343.7±253.4

夏季Summer
29.83±0.60
28.41±1.56

9.8±4.5
90.8±122.3

278 642±538 743
156.4±117.3

秋季Autumn
19.11±0.71
26.65±0.81

9.8±4.2
267.8±297.8

158 410±125 370
86.4±134.4

冬季Winter
11.26±0.98
25.52±0.95

10.0±4.7
188.7±120.4

102 666±114 306
7.3±6.9

表2　三门湾及邻近水域箭虫的生物参数
Tab. 2　Biological parameters of Sagitta in the Sanmen bay and adjacent waters

季节Season

春季Spring

夏季Summer

秋季Autumn

冬季Winter

种类Species
百陶箭虫

肥胖箭虫

百陶箭虫

肥胖箭虫

百陶箭虫

肥胖箭虫

百陶箭虫

肥胖箭虫

出现频率Frequency/%
82.76

3.45
96.55
86.21
82.76
20.69
13.79

3.45

平均丰度
Average abundance/（ind./m3）

2.26
0.01

41.83
44.26

2.98
0.18
0.06
0.01

丰度变化范围
Range of abundance/（ind./m3）

0~8.75
0~0.23
0~226.00
0~405.36
0~11.00
0~1.25
0~0.63
0~0.21
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图3　基于GAMs模型肥胖箭虫与环境因子之间的关系
Fig. 3　Relations between S.  enflata and environmental variables based on GAMs model

图2　基于GAMs模型百陶箭虫与环境因子之间的关系
Fig. 2　Relations between S.  bedoti and environmental variables based on GAMs model
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2. 5　百陶箭虫和肥胖箭虫丰度分布

百陶箭虫和肥胖箭虫夏季密度最高（图 5和

图 6），百陶箭虫高值区多分布于近岸的站位，肥

胖箭虫高值区多分布于远岸一侧站位。春、秋季

百陶箭虫在调查海域具有一定数量，其丰度整体

高于肥胖箭虫。冬季二者丰度均较低，仅少数站

位出现。

3　讨论

3. 1　生态习性

百陶箭虫分布于我国黄海、东海和南海海

域，属于近海暖水性生态类群［25-26］，春季、夏季和

秋季可在东海海域成为优势种，其中夏季其分布

偏好水温较高区域［27-28］（这与本研究夏季最高温

25~30 ℃范围内，表现出与温度正相关的结果相

一致），冬季和春季在东海海域随沿岸流向南退

缩，夏季和秋季随暖流向北推进［26］。其密集分布

区主要位于台湾暖流与沿岸流交汇区或偏向淡

水一侧水域［29-30］，数量变化与上升流有着密切关

系。杨杰青等［31］研究发现在东海海域内百陶箭

虫的分布与温度和盐度均相关，而本研究盐度却

未成为影响其分布的重要环境因子。这主要是

因为本研究仅限于局域尺度上，盐度四季差异较

小（春、夏、秋和冬季平均盐度依次为 27.69、
28.41、26.65和 25.52），而杨杰青等［31］的研究范围

覆盖大部分东海海域，盐度梯度变化较大（盐度

介于 14.54~34.00）。百陶箭虫偏好高盐度水域，

最适盐度在 32左右［29］，因此大尺度上其受盐度影

响较为显著。此外，本研究浮游植物密度和桡足

类密度也成为影响其分布的重要环境因子。近

岸或河口水域营养物质比较丰富［32］，以此带来丰

富的初级生产力及饵料生物，百陶箭虫以桡足类

为食，充足的食物基础有利于百陶箭虫的大量生

长和繁殖，因此季节上浮游植物密度和桡足类密

度的梯度差异应是其成为影响百陶箭虫分布的

原因之一。

肥胖箭虫广泛分布于我国渤海到南海海

域［26］，属于广布暖水性生态类群［33］。东海海域

内丰度季节变化较为明显，夏季达丰度最高

峰［26］，这与本研究夏季密度最高的结果相一致。

研究表明，肥胖箭虫在东海海域具有较广泛的

时间与空间分布特征［27］，四季皆为毛颚类优势

种［28］，主要分布于黑潮暖流、台湾暖流影响的水

域，其密集分布区主要位于台湾暖流与沿岸流

交汇区偏暖水一侧［29，34］。徐兆礼等［29］研究表

明，肥胖箭虫的分布与温度和盐度均具有显著

相关性，这与本研究结果相一致。不同的是本

研究发现肥胖箭虫的分布与水深和桡足类密度

也具有显著的相关性。这可能因徐兆礼等［29］研
究只分析了温度和盐度这两个环境因子，而本

图4　夏季浮游动物优势种非度量多维标度分析
Fig. 4　Non-metric multidimensional scaling analysis of 

dominant zooplankton communities in summer

表4　基于零模型的百陶箭虫和肥胖箭虫Pianka指数分布
Tab. 4　Pianka indices of S.  bedoti and S.  enflata from 

abundance date based on the null model

季节Season
春季Spring
夏季Summer
秋季Autumn
冬季Winter

实测值
Observed
0.113 0
0.156 6
0.462 3
0.229 7

预测值
Simulated
0.126 3
0.298 2
0.287 2
0.065 2

P

0.608
0.056
0.917
0.861

表3　百陶箭虫、肥胖箭虫与环境因子关系GAMs模型分析结果
Tab. 3　Results of relations between S.  bedoti，S.  enflata and environmental variables based on GAMs model

种类
Species

百陶箭虫S. bedoti

肥胖箭虫S. enflata

环境因子
Environmental variables

XT***+XRZ*+XFZ**
XT***+XRZ**+XH***+XS***

偏差解释比例
Deviation explained proportion/%

78.8
90.4

赤池信息准则
AIC

246.83
187.41

注：XH为水深；XS为盐度；XT为温度；XRZ为桡足类密度；XFZ为浮游植物密度； *表示P<0.05，**表示P<0.01，***表示P<0.001。
Notes：  XH is depth；XS is salinity； XT is temperature；XRZ is the density of copepods； XFZ is the density of phytoplankton；* means correlation 
significant P<0.05，** means correlation very significant P<0.01， *** means correlation extremely significant P<0.001.
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研究利用 GAMs 模型更全面地分析了多种环境

因子拟合下的相关性，更充分的解释了肥胖箭

虫受多个环境因子共同影响下的分布特征。河

口或近岸海域水深梯度变化明显，水深梯度逐

渐增大，物种的生境空间逐渐得到放大，将有益

于环境适应性广的物种的生存。但不同季节受

环境（如温度、饵料等）、海流及分布水层（垂向

迁移）的影响，肥胖箭虫四季丰度并不一致，因

此在一定水深范围内其丰度又表现出与水深相

关性不一致的现象，如水深介于 16~23 m 时，肥

胖箭虫丰度与水深呈负相关。此外河口水域作

为鱼类等育幼场常因为饵料（桡足类、浮游幼体

类密度）比较丰富，三门湾及邻近水域适宜的条

件（温度、盐度、饵料等）将有利于广布性的肥胖

箭虫夏季形成高密度区。

3. 2　共存关系

利用物种丰度数据并基于零模型，研究证实

了三门湾及邻近水域百陶箭虫和肥胖箭虫的分

布呈随机分布格局。研究［35］表明，一般在环境梯

度较大的生境中（如河口、近岸水域），生态习性

相近的物种表现出相似的生态位，其共存关系主

要是生境过滤作用占主导。如史赟荣等［15］研究

表明基于丰度数据的长江口水域环境过滤机制

是促使鱼类在时间上共存的主要机制。而在资

源稀缺的生境中（如食物、空间等），相似性较高

的物种竞争作用的共存机制占主导，往往通过生

态位的分离（时间、空间、食物等）以减少竞争［36］。

如蒋剑虹等［9］研究表明灰鹤（Grus grus）和白枕鹤

（G. vipio）越冬期在鄱阳湖的主要分布区和生境

利用上产生了分化，以减少种间竞争。虽然中性

理论认为群落构建是随机的，群落中的个体在生

态学上是完全等价的［3］。但由于百陶箭虫和肥胖

箭虫在生态学上不可能是完全等价的（季节上出

现频率、平均密度不一致），因此本研究百陶箭虫

和肥胖箭虫的分布格局并不能由中性理论进行

解释。

图5　百陶箭虫丰度分布图
Fig. 5　Abundance distribution of S. bedoti
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一般在同一生态系统中，近缘物种在时间、

空间和营养上至少存在一种生态分化现象，以此

来减弱物种间的竞争关系［37］。时间尺度上，可通

过四季的出现频率具有差异来解释二者在时间

上存在着分化（表 2）。空间尺度上，在二者丰度

较高的夏季，百陶箭虫高丰度区主要位于近岸的

站位，而肥胖箭虫高丰度区主要位于远岸的站位

（图 5和图 6），春、秋季百陶箭虫高丰度分布范围

也较肥胖箭虫广，这应是二者在空间上的分化现

象。营养尺度上，饵料已被认为是影响物种共存

机制的重要因素之一［38-39］。百陶箭虫和肥胖箭虫

作为肉食性浮游动物，主要以桡足类和其他浮游

动物为食［22-23］。夏季为二者高发季节，百陶箭虫

作为捕食者排序与被捕食者太平洋纺锤水蚤（A. 
pacifica）和真刺唇角水蚤（L. euchaeta）较近，而肥

胖箭虫作为捕食者排序与被捕食者精致真刺水

蚤（E. concinna）较近（图 4）。研究［40-41］表明，捕食

者与被捕食者空间同域性大，时空追随关系密

切，说明其在空间生态位上高度重叠。生态位重

叠度又与浮游动物物种间的营养关系具有密切

关系［21］。因此对于百陶箭虫和肥胖箭虫与不同

桡足类排序相近的结果，可能是二者在部分食物

选择上存在分化。目前关于二者摄食饵料组成

差异的研究仍较少，且同一物种在不同海域所摄

氏主要桡足类也有差异，如张谷贤等［42］研究发

现，南沙群岛海域肥胖箭虫主要摄食红纺锤水蚤

（A. erythracea）、拟哲水蚤（Paracalanus spp.）和亚

强次真哲水蚤（Eucalanus subcrassus）；王崚力

等［22］研究发现，三亚湾肥胖箭虫主要摄食微刺哲

水蚤（Canthocalanus pauper）、锥形宽水蚤（Temora 
turbinata）、真刺唇角水蚤和瘦歪水蚤（Tortanus 
gracilis）。因此今后可结合分子生物学手段，对

二者在本研究海域摄食饵料组成是否具有差异

进行进一步研究，以证实上述猜测。已有研究［38］

表明，饵料缺乏时，相似物种种间竞争作用加剧；

饵料充足时，一定程度上减弱了相似物种的种间

图6　肥胖箭虫丰度分布图
Fig. 6　Abundance distribution of S. enflata
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竞争作用。本研究仅大型桡足类年平均密度就

已达 148.46 ind./m3，除大型浮游动物外，该海域

小型浮游动物、浮游幼体等也较丰富［18］。这应是

本研究竞争作用并未占主导作用的主要原因。

而二者受生境过滤作用制约主要体现在偏好不

同的环境因子。如百陶箭虫除了与温度和桡足

类密度相关外，还与浮游植物密度相关；肥胖箭

虫除了与温度和桡足类密度相关外，还与水深和

盐度相关。这应是二者通过选取不同的环境因

子，以减少种间竞争达到共存的结果。

物种共存关系与空间尺度也具有一定的关

系［43］。 如 大 尺 度 空 间 上（1×104~2×105 m），

INGIMARSDÓTTIR 等［44］发现扩散限制和环境过

滤机制在具有竞争关系的土壤动物群落内占主

导作用；小尺度空间上（10~1 000 m），JIMÉNEZ 
等［45］发现环境过滤机制在具有竞争关系的土壤

动物群落内占主导作用。不同的空间尺度（如景

观尺度的河口、海湾等，距离尺度的近岸、近海

等），浮游动物的共存关系是否也存在差异仍旧

未知。研究仅从局域（海湾、河口）证实了百陶箭

虫和肥胖箭虫呈随机分布的共存格局，而对于二

者在近海或其他尺度上分布是否为随机分布的

共存格局，这仍需后续的研究加以证实。此外，

其他竞争者及高营养级的鱼类密度、摄食率等因

素［46］也可能影响百陶箭虫和肥胖箭虫的共存格

局，今后可结合其他生存竞争者及鱼类资源密度

等数据进行深入分析并加以佐证。
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Study on relationships driving the species spatial and temporal coexistence 
of Sagitta bedoti and Sagitta enflata in the Sanmen bay and adjacent waters

YANG Jieqing1， CHAO Min1， SHI Yunrong1， ZHANG Dongrong2， ZHOU Jin1

（1. Key Laboratory of East China Sea Fishery Resources Exploitation， Ministry of Agriculture and Rural Affairs， East China Sea 
Fisheries Research Institute， Chinese Academy of Fishery Sciences， Shanghai  200090， China； 2. Key Laboratory of Engineering 
Oceanography， Second Institute of Oceanography， Ministry of Natural Resources， Hangzhou  310012， Zhejiang，  China）

Abstract: Study on how related species coexistence in community is a central objective in ecology.  However， 
knowledge of coexistence pattern of Sagitta bedoti and S.  enflata in the Sanmen bay and adjacent waters 
remains poorly known.  Two species of S.  bedoti and S.  enflata with environmental factors were sampled， 
aiming to elucidate relationships that drive their coexistence， on August and November of 2019， April and 
December of 2020， respectively.  The Generalized Additive Models（GAMs） was used to analyze the 
relationships between species and environmental influences.  The results indicated that S. bedoti was 
significantly correlated with temperature， the density of copepods and the density of phytoplankton.  And S.  
enflata was significantly correlated with temperature， the density of copepods， water depth and salinity.  The 
null model was used to test the coexistence pattern between S. bedoti and S.  enflata.  It showed that the 
observed Pianka indexes have no significant difference with simulated values between S. bedoti and S.  enflata 
communities.  It was suggested that there was a random distribution between S. bedoti and S.  enflata 
communities， and competition and habitat filtering effects restricted their distribution.  In addition， ecological 
niche differentiation of S. bedoti and S.  enflata happened occurred in both time and space.  Whether there was 
difference in food composition still needs further study.
Key words: zooplankton； Sagitta bedoti； Sagitta enflata； Sanmen bay； relationships of coexistence
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