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摘要: 在景观尺度上 , 沿不同环境梯度分布着多个局域群落 , 这些局域群落通过物种扩散相联系 , 形成了集合群落

(metacommunity)。当同时考虑集合群落的物种组成和种间互作时, 出现了集合网络(metanetwork)的概念。近年来, 基于集合

网络的概念, 运用网络分析的方法描述物种互作在多个群落中的分布和动态成为生态网络研究的新趋势。在网络分析中, 研

究的尺度及对应于不同数据类型的众多网络指标及其统计推断思路常常让研究者感到困惑。本文首先对网络指标进行了归类

整理, 将其划分为全局网络指标和局域网络指标, 解释了网络指标的应用场景、计算过程和生态学意义, 讨论了采样强度对

网络指标的影响以及指标之间的相关性; 介绍了基于互作多样性的网络β多样性指标。随后, 梳理了网络分析中基于单一网络

指标和网络β多样性指标的统计推断思路。在此基础上, 总结了近年来从集合群落到集合网络的研究趋势的演变。我们对网

络分析面临的问题进行了总结并对未来的研究方向进行了展望。强调在研究性论文中应该考虑物种系统发育关系对网络组成

和互作的影响。多层网络能从更广泛的物种互作尺度反映群落结构, 揭示更加全面的群落动态。集合网络的分析思路应保持

一致, 以利于在不同研究之间进行比较。 
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ABSTRACT 

Background & Aims: At the landscape scale, multiple local communities are distributed along environmental 
gradients, and these local communities are interconnected through species dispersal, together forming metacommunity. 
When considering both the species composition and interspecific interactions of metacommunity, the concept of 
metanetwork emerges. With methods in network analysis, metanetwork illustrate the distribution of species interactions 
across multiple communities. The research scale and numerous network metrics corresponding to different data types 
often confuse researchers. 
Progress: We begin by categorizing and organizing network metrics, and then proceed to differentiate between global 
and local network metrics. This provides explanations for their application scenarios, computation processes, and 
ecological significance, while also discussing the impact of sampling intensity on these metrics and exploring their 
relationships. We introduce the network β-diversity metrics that are computed based on interaction diversity. 
Subsequently, we outline the statistical inference approaches used in network analysis, incorporating both individual 
network metrics and network β-diversity metrics. Finally, we provide a summary of the recent research trends, which 
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has shifted from metacommunity to metanetwork. 
Prospects: We stress the significance of taking into account the influence of phylogenetic relationships on network 
composition and interactions in research papers. Multilayer networks offer the capability to represent community 
structures at a wider scale of species interactions, thus revealing more comprehensive community dynamics. 
Consistency in the analytical approach of metanetworks is vital for facilitating comparisons across diverse studies. 
Key words: ecological networks; metacommunity; metanetwork; network metrics; network β-diversity 

所有生物都是特定生物群落的一员, 并与群落

中的其他生物进行着互作, 物种及种间互作共同构

成了整个群落 (Proulx et al, 2005)。生态网络

(ecological network)的理念将群落中的物种组成和

种间互作统一在一个整体的理论框架之内, 用来揭

示群落的组织模式和动态机制(Proulx et al, 2005)。

通过生态网络分析, 我们可以从两方面理解生物群

落: (1)生态过程和进化过程及其共同作用在塑造群

落物种组成和互作中的作用。生态过程包括外在因

素(external factors)和内在动力(internal dynamics): 

外在因素包括扩散限制(dispersal constraints)和环境

限制(environmental constraints); 内在动力包括竞

争、捕食、共生等种间互作(Belyea & Lancaster, 

1999)。进化过程包括系统发育追踪、适应性辐射、

协同进化等(Ponisio et al, 2019; Blasco-Costa et al, 

2021)。(2)间接作用对网络结构的影响。网络结构

展示了物种间的直接和间接互作的路径, 呈现了间

接作用的影响如何在系统中扩散, 如何影响物种的

种群动态和种间关系。而且, 由于构建网络的数据

和目的不同, 我们可以构建不同类型的网络, 用于

呈现生态系统中能量和物质的流动、集合群落动态

(metacommunity dynamics)、免疫遗传多样性和协同

进化等多种生物学过程和关系。因此, 网络分析能

够揭示生态系统的构建过程以及直接效应和间接

效应对生态系统动态的影响(Guimarães, 2020)。 

网络的概念源自数学的一个分支——图论

(graph theory)。网络指由顶点(vertex)和边(edge)组

成的图形, 顶点有时也被称为节点(node), 边有时

也被称为连接(link)。生态网络的数据本质是包括了

物种及种间互作的邻接矩阵(adjacency matrix)。该

邻接矩阵可以图形化为由节点和连接组成的图形, 

即网络。理论上, 任何包括了节点及其互作的邻接

矩阵都可以图示为一个网络, 无论这些节点代表的

是蛋白质、个体、群体、物种甚至一个群落。在生

态学领域, 节点可能是不同的生物组织水平(个体、

物种、种群、功能团、群落或网络) (Pilosof et al, 2017; 

Guimarães, 2020)。 

网络可分为单模(one-mode network, 如食物网

或物种共存网络) (Pascual & Dunne, 2005; Freilich 

et al, 2018)和双模(two-mode network, 也称为二分

网络bipartite network, 如植物–传粉者、寄主–寄生

者等) (Dormann et al, 2008)。单模网络中所有的节

点之间都可能发生互作关系。双模网络将整个网络

节点分为两类, 连接只存在于两类节点之间, 而不

发生在两类节点之内(Saavedra et al, 2009)。例如: 

昆虫与植物的双模网络, 两类节点分别是昆虫和植

物, 这样的网络中仅考虑昆虫和植物之间的互作, 

而不考虑昆虫和昆虫或植物与植物同一类别内的

互作。双模网络的优势是互作关系的类型以及互作

的对象都是确定的, 因此容易解释其生态学意义。

根据连接的类型, 可将双模网络分为互惠网络和拮

抗网络。互惠网络, 如: 植物–传粉者(黄双全, 2007; 

Schleuning et al, 2014; Librán-Embid et al, 2021)、果

实–种子传播者(Emer et al, 2018)以及植物–蚂蚁(王

剑等, 2020)之间的相互作用网络。拮抗网络, 如: 寄

主–寄生者(Runghen et al, 2021)以及植物–植食昆虫

(Ibanez et al, 2016)之间的相互作用网络。 

根据是否考虑互作的强度, 双模网络可分为: 

定性(或非加权)或定量(加权)网络。定性网络仅展示

每两个物种之间是否存在互作, 存在则邻接矩阵的

元素为1, 否则为0, 所有的互作都被认为是生态等

效的(Almeida-Neto & Ulrich, 2011)。对于定量网络

(weighted network), 在计算网络指标时会考虑互作

的权重, 即描述互作关系强度的频率(例如, 植物在

空间或时间上与动物互作的次数)或多度数据(例如, 

与植物互作的动物的个体数量) (Bascompte, 2009)。 

网络分析已经成为群落生态学中多物种互作

关系研究的常见方法。但是不同的研究因其构建网

络的数据集不同(例如: 基于多度、共存频率的网络

或基于实际观测到的物种互作频率的网络)而得到
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不同的网络类型(例如: 单模网络/二分网络或加权/

非加权网络) (Proulx et al, 2005)。研究者常常选择计

算特定的指标来描述网络, 丰富的(或冗余的)网络

指标常常令读者困惑。而有些指标仅适用于特定的

网络类型, 使用不当不仅无法解释其生态学意义, 

还可能会造成误解, 得出错误的结论。 

生态网络的研究中基于物种共存关系进行的

网络推断在方法和结果上存在争议(Freilich et al, 

2018; Blanchet et al, 2020)。而基于实验观测的、确

定的种间关系构建的生态网络接受度更高(Fang & 

Huang, 2013; 黄双全, 2018; Li et al, 2020), 相关的

研究案例和新的理念、方法不断迭代, 解释力逐步

深入。因此, 本文将仅仅讨论基于实验观测的、互

作关系明确的二分网络及其研究进展。本文的主要

目的包括: (1)解释常见的全局(global network metric)

及局域网络指标(local network metric)的生态学意义

及指标的相关性并解释网络的β多样性; (2)对网络指

标进行统计分析的思路 ; (3)呈现从集合群落

(metacommunity)到集合网络(metanetwork)的研究趋

势; (4)对网络分析的未来发展方向进行展望。 

 

基于构建的网络, 我们可以选择不同的指标对

网络进行描述。对于单个网络, 可以计算相应的指

标(附录1)来描述网络的整体特性, 即网络的α多样

性。根据群落的种间互作关系及其频率, 还可以计

算不同网络间互作的差异 , 即网络的β多样性

(Poisot et al, 2012; Ohlmann et al, 2019)。 

1.1  单一网络指标 

我们可以计算一系列指标来描述单个网络, 这

些网络指标可分为描述网络整体属性的全局网络

指标, 以及描述网络节点或连接的局部属性的局部

网络指标。R软件的Bipartite包是进行网络分析的附

加包 , 其中用于计算网络指标的函数有 34个

(Dormann et al, 2008)。根据指标代表的网络属性以

及指标的生态学意义, 我们将网络指标划分为9大

类: 连通性、对称性、专化性、多样性、嵌套性、

模块性、聚集性、稳健性及群落指标(附录1)。每一

个网络属性可能由多个指标来描述。为了对网络的

属性和具体的指标进行区分, 我们用“某某性”来描

述一类网络属性, 例如: 连通性、对称性; 我们用

“某某度”来描述具体的网络指标, 例如: 连接度

(connectance)、互作专化度(specialization, H2')、互

作均匀度(interaction evenness)等。这些指标一部分

来自经典的网络分析, 例如: 描述局域网络特征的

连接度、平均连接数、网络不对称度等指标。另外

一些指标来自生态学研究。例如, 描述二分网络嵌

套性的多个指标最初用来描述岛屿上物种分布的

重合度, 在网络分析中则用于描述物种互作对象的

重合度(刘灿然等, 2002; Almeida-Neto et al, 2008)。

还有一些指标来自群落生态学, 描述了物种资源利

用的分化或重叠 , 包括 , 生态位重叠 (niche 

overlap)、聚集度(togetherness)、分化度(C score)等。

这些网络指标虽然来源领域不同但往往是对同一

网络属性从不同角度的观察。在理解网络指标计算

过程的基础上阐明其可能的生态学意义, 对科研实

践中选择合理的网络指标至关重要。 

1.1.1  采样强度对网络指标的影响 

生态网络分析需要对群落物种组成和互作关

系进行采样, 采样的完整性会影响网络指标的计算

结果(Llopis-Belenguer et al, 2023)。对物种丰富度

(species richness)的采样表明, 一个群落的物种丰富

度会随着采样强度的增加而趋近渐近线(asymptote), 

对物种互作关系的采样也会呈现类似的模式

(Henriksen et al, 2019)。获得群落中物种互作关系的

渐近线比得到物种多度的渐近线更加困难, 因为物

种互作关系可能具有多种组合, 而稀有种互作关系

需要更大的采样强度才能呈现 (Henriksen et al, 

2019)。一项对植物–传粉者网络的研究显示, 当对

传粉者类群的采样强度达到80%时, 对互作关系的

记录仅达到了55%, 当采样强度再增加64%, 可以

检测到90%的传粉者, 但要检测到90%的互动需要

增加5倍的采样强度(Chacoff et al, 2012)。对于植物–

传粉者网络来说, 多数植物–传粉者关系的采样都

是不完整的, 特别是对于花期长、花量大的专性互

作, 亦或者那些花期短且花朵稀少的兼性互作植

物。因此, 采样强度不仅影响网络的物种数量(网络

大小), 也会影响种间互作关系, 而网络大小和互作

关系会进一步影响其他网络指标 (Nielsen & 

Bascompte, 2007)。 

可以使用计算机模拟数据和对实际采样数据

1  网络的指标描述: 网络指标和网络的β多
样性 
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进行重抽样的方法来研究采样强度对网络参数的

影响。一项基于模拟网络数据的研究结果表明, 对

于泛化互作网络, 网络指标倾向于高估专性互作的

作用; 基于物种丰富度的采样完整性估计则会导致

网络的互作专化性被高估(Fründ et al, 2016)。而对

实际采样数据的研究表明: 互作专化度不受采样强

度和网络大小的影响(Blüthgen et al, 2006)。较低的

采样强度会导致低的模块度, 而嵌套度(Nielsen & 

Bascompte, 2007)、连接度和互作专化度对采样强度

是 稳 健 的 (Rivera-Hutinel et al, 2012; Llopis- 

Belenguer et al, 2023)。互作矩阵的填充度(指邻接矩

阵中非0单元格的数量, 代表了互作关系的采样量)

对分化度和嵌套性的影响很大, 而且对边际多度的

分布也有影响(Ulrich & Gotelli, 2007)。Casas等

(2018)采用自助法(bootstrapping)对节点数从16到

115, 连接数从17到2,745的网络进行的模拟研究显

示, 连接度、嵌套度、模块度3个指标达到稳定所需

的采样强度是不同的。而且, 对于其中两个最大的

网络, 重抽样可以获得稳定的网络指标, 但是对于

3个最小的网络, 网络指标随着重抽样数量的增加

并未呈现出逐渐稳定的趋势(Casas et al, 2018)。 

专性互作可能对网络指标具有显著的影响, 但

是之前尚未进行过这方面的研究。而在群落数据的

分析中, 该问题已经得到了相当大的关注。尽管一

对一互作在网络中的比例很高(约为40%), 而且它

们可能会在某些指标的计算中非常关键, 排除一对

一互作无论是对人工模拟网络还是对观测网络的

指标影响都较小(Dormann et al, 2009)。对于定性指

标, 对单个观测值的不敏感暗示稀有互作是随机分

布的。然而, 对于定量指标, 这种不敏感暗示物种

间高的互作频率在指标的计算中占主导地位。另一

种可能是, 除了高频互作之外, 其他互作频率的变

化对指标的影响很小。其生态学解释是, 稀有物种

对二阶网络模式(如连通度、嵌套性等)的贡献不大, 

暗示它们在传粉网络中的生态重要性较低。 

采样的完整性不仅决定网络的组成, 还能决定

网络中物种间的互作, 从而对网络指标造成影响。

虽然一些研究表明网络指标对采样的完整性是稳

健的, 但是这种关系可能和网络本身的特征有关。

有些网络倾向于更普遍的泛化互作, 而另外一些倾

向于由专性互作组成, 网络本身的性质也会决定采

样完整性和网络指标间的关系。因此, 在进行网络

分析之前进行采样的完整性估计是必要的步骤。而

且不仅可以对个体数–物种数进行稀疏曲线估计, 

还可以通过互作频率–互作关系数量的稀疏曲线来

估计互作关系采样的完整性。 

1.1.2  网络指标间的相关性 

大量的指标为从不同角度描述网络特征提供

了丰富的选项, 但是指标的冗余和指标间的相关性

使得在实际分析中选择合适的指标成为一个棘手

的问题。网络分析的初始数据是通过野外观察、采

样得到的物种互作矩阵, 网络指标都是基于该矩阵

计算得到的。各种不同的指标实际上都是在衡量维

度(即物种数量)或连接(互作的数量)这两个网络特

征。网络维度和连接是最基本的网络描述, 从数据

的角度看, 网络指标可分为一阶指标(如物种数量、

多度及其互作关系、频率)和二阶指标(如连通度和

嵌套度)。由于二阶指标是基于一阶指标计算得到的, 

因此可以看作一阶指标的衍生结果, 指标间的关联

成为由计算方法决定的必然。在实际分析中, 选择

合适的指标是分析的第一步。合理的指标选择策略

应该紧扣所提出的科学问题, 在明确指标生态学意

义的基础上根据研究网络的特性来选择。甚至, 在

对数据的预分析中可以提供选择指标的过程, 通过

主成分分析(principal component analysis, PCA)或因

子分析的方法来对主要的网络指标进行概括和提

炼, 以此作为指标选择的依据。对于不同类型的互

作网络(例如: 传粉网络、寄生者–寄主网络、资源

利用网络), 由于网络的连接所代表的生态学意义

不同, 指标间可能表现出不同的相关模式。 

连接度是最常用的网络指标, 与多个其他网络

指 标 间 表 现 出 显 著 的 相 关 , 如 与 脆 弱 度

(vulnerability)、连接密度(linkage density)、网络不

对称度(web asymmetry)、分化度成负相关, 与互作

均匀度 (Alatalo interaction evenness)、聚类系数

(cluster coefficient)、聚集度成正相关(Dormann et al, 

2009)。连接度是描述网络连接性的指标, 导致连接

度和其他指标之间存在相关的原因是, 其他的网络

指标可能反映了连接性的一个方面(例如: 连接的

普遍度、聚集度或连接专化度)亦或不同层次(例如: 

营养级水平、物种水平)的连接性。 

除了对网络指标进行相关分析, 还可以对其进
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行聚类和主成分分析, 以探讨网络指标间的共性。

基于观察到的传粉网络的标准化指标, 对网络指标

进行分组的结果表明, PCA第一主轴主要代表描述

高营养级物种或受高营养级物种数影响的指标, 而

第二主轴主要受到低营养级物种数量、关联度

(V-ratio)和普遍度(generality)的影响。网络维度对几

乎所有网络指标都具有根本的影响(Dormann et al, 

2009)。聚类分析展示了一些指标之间的显著相关, 

例如: 脆弱度和连接密度本质上测量同一属性; 而

连接度和聚类系数测量同一属性; 高营养级生态位

重叠度(niche overlap of higher trophic level)和分化

度也是如此。只有极少数指标提供独立的网络特征

描述, 包括互作专化度、嵌套度和互作均匀度。传

粉网络对随机灭绝的响应与传粉昆虫共享植物的

平均数量和植物的数量高度相关。从生态学的角度

来理解, 这种相关暗示高营养级物种资源利用的丰

富程度(低营养级物种数量)和专化度(共享寄主数

量)促进了网络的稳健性。 

1.2  网络的β多样性 

物种互作关系是构成群落的重要部分, 研究互

作关系在群落间的差异, 即网络的β多样性, 具有

重要的生态学意义(Poisot et al, 2012; Ohlmann et al, 

2019)。Burkle等(2016)将网络β多样性定义为跨空间

或随时间的网络互作关系的变化, 可为群落构建机

制、物种共存以及营养级互作和生态系统对全球气

候变化的响应提供独特的视角。 

两个网络间互作的总差异(βWN)由βST和βOS组

成), βST指由物种组成的变化导致的互作差异, βOS

指共有物种互作的不同(Poisot et al, 2012), 即:  
 βWN = βST + βOS   (1) 

根据定义, βWN和βST将随网络间的βS (物种组成差异)

而变化(附录1)。鉴于βOS是βWN的一个组成部分, 则

总是满足不等式βOS ≤ βWN, 并且βST取值在0和βWN

之间。取值为0表示两个网络之间的差异完全由共

享物种互作不同来解释, 取值为βWN表示共享物种

以相同的方式互作, 两个网络之间的所有差异都由

物种组成的变化来解释。 

网络中互作差异的计算参照了群落物种组成

的β多样性的计算方法(Krebs, 1999)。假设两个网络

A和B中, c是A中唯一的互作关系, b是B中唯一的互

作关系, a是A和B中共享的互作关系, 因此, a + b + 

c是两个网络的总体互作关系。则两个网络A和B之

间的差异(dissimilarity)计算方法如下:  

 βW = 
a b c

(2a b c) / 2

 
 

–1    (2) 

网络的β多样性测量了成对网络的差异, 考虑

了物种和互作沿空间、时间或环境梯度的变化, 适

用于不同类型的网络和不同的β多样性测量。Poisot

等(2012)将网络β多样性应用于宿主和寄生者互作

网络, 结果显示物种β多样性和互作β多样性之间没

有相关性, 这表明物种和互作是由不同的机制决定

的。网络β多样性不仅可以用于比较不同地点间的

互作关系差异, 也可用于展示地理距离与网络β多

样性的关系。例如: Dáttilo和Vasconcelos (2019)发现

蚂蚁和植物组成的相似性随着距离的增加而降低。

Carstensen等(2014)量化了跨空间互作的β多样性, 

并研究了成对互作的改变, 展示了地理距离与物种

和网络β多样性之间的正相关。White等(2022)的研

究结果表明, 物种更替(尤其是植物)是互作更替的

主要驱动因素, 且这种贡献随环境差异而增加, 随

空间距离的增加而增加。但Burkle和Alarcón (2011)

基于传粉网络的研究发现, 地理距离和网络β多样

性之间没有相关性, 也没有发现跨网络的互作相似

性。暗示不同类型的网络β多样性模式不仅源自自身

的特征, 也受非生物环境因子的强烈影响。网络的β

多样性描述了两个网络互作关系的总体差异, 相当

于对网络互作的类型进行了降维处理。虽然我们可

以通过用环境梯度差异和网络β多样性进行相关或

回归分析的方式来解释β多样性, 但是忽略了较多的

细节, 在对网络β多样性的解释上丢失了较多信息。 

 

早期的生态网络多以单一的网络为对象, 统

计、描述网络的节点组成、互作特征以及网络指标。

然而人们更想探讨的问题是, 不同类型的网络指标

之间是否具有统计学差异, 以及哪些因素影响了网

络指标。对单一网络或少数网络的分析中, 常见的

做法是与基于零模型方法的随机网络进行比较来

推断网络全局指标的统计显著性, 或者使用重抽样

的方法结合置换检验来对网络指标进行比较, 或对

网络的β多样性进行两两比较。此外, 可以根据物种

特征使用显性模型或机器学习算法对局域网络指

标进行统计推断, 从物种特征解释网络的连接特性

(Pichler et al, 2020)。最近, 随着大量网络数据集的

2  对网络指标的统计分析 
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累积, 已经可以结合环境因子, 在线性模型的框架

下来解释影响网络指标的原因, 推断解释变量对网

络组织和结构的影响, 或呈现网络β多样性与环境

因子差异之间的相关性。 

2.1  对网络指标的比较 

计算得到的网络指标是对网络特征的描述, 因

此对网络的比较即是对网络指标的比较。在现实的

研究中我们常常想知道网络的指标是否具有统计

学意义。统计检验的思路包括两种:  

(1)零模型(null model)方法。其原假设为: 观测

到的网络与随机生成的网络指标没有差异。对通过

零模型方法得到的随机网络指标, 重复若干次(一

般重复999次), 得到多个指标, 合并在一起即形成

了指标的重抽样分布。使用重抽样指标中大于或小

于观测网络指标的数量与总的指标数量的比值来近

似比观测值分布更偏的重抽样网络指标的概率(即为

P值), 据此概率, 做出接受或拒绝原假设的推断。 

针对定性和定量的网络, 需选择合适的零模型

方法。常用的零模型算法有3种: (1) Patefield算法, 

该算法根据已有的定量矩阵(例如附录1中图S1(A)

的植物–传粉者互作矩阵), 保持边缘和(marginal 

total, 行或列的总和)不变的前提下, 对单元格进行

随机填充 , 生成新的随机矩阵 , 构建网络 ; (2) 

shuffle算法是在维持网络维度不变的情况下, 将观

测的互作值散布到矩阵中; (3) swap算法首先利用

Patefield算法产生矩阵, 随后将连接限制为与原始

数据同样的值(Dormann et al, 2009)。 

(2)自助法, 即放回重抽样。可以使用自助法对

两个或多个网络指标进行比较。首先对每个网络进

行多次有放回的重抽样, 然后使用置换单因素方差

分析(permutation tests of analysis of variance)比较指

标间的整体差异, 及两两指标之间是否具有统计显

著性(Wang et al, 2022)。 

上述方法都是针对少数几个网络进行比较的

思路。通过这些方法, 我们可以比较处于不同时间

或空间的网络指标的大小。但是, 寻找影响网络指

标的原因, 并推断这些原因的作用过程, 是生态学

家更进一步的目标。 

2.2  用环境因子解释全局网络指标及其生态学

过程 

总体来看, 探讨环境因子对网络影响的分析思

路有两种。其一, 对沿环境梯度构建的多个网络, 

计算各自的网络指标(全局网络指标), 以网络指标

为因变量, 环境因子为自变量, 在线性模型框架下

进行拟合(Classen et al, 2020)。其二, 以环境因子(例

如, 季节、空间的不同)之间的差异为自变量, 以网

络的β多样性为因变量, 使用线性模型分析影响网

络β多样性的因素(Burkle & Alarcón, 2011; White et 

al, 2022)。第一种分析思路的优点是可以解释环境

因子对网络α多样性指标的影响, 例如: 网络的大

小、连接度、嵌套性、稳定性等, 结果具有较好的

解释性。第二种分析思路将环境因子首先转换为距

离再作为自变量与网络的β多样性指标进行回归或

相关分析, 这样可以解释环境因子之间的差异对网

络β多样性(互作差异)的影响, 但是无法定量解释网

络随环境的变化。 

对网络指标进行因果推断使得我们可以深入

理解群落对自然环境变化以及人类活动干扰的响

应机制。自然环境变化, 包括气候、栖息地、海拔、

斑块大小和纬度梯度的变化; 人类引起的环境变化

包括人类活动引起的气候变化以及物种灭绝和入

侵, 两者都可能导致物种的多度、物候、行为和物

种共存的改变(肖宜安等, 2015)。这种改变不仅会影

响群落的物种组成和种间互作, 还会改变生态网络

的结构和动态, 甚至会导致物种灭绝等更显著的网

络组成和结构变化(Tylianakis et al, 2008)。使用环境

因子对网络进行统计推断需要沿环境梯度的多个

网络数据, 对数据量的要求较高。而且, 除了环境

梯度, 网络也会随时间而变化, 需要控制时间的影

响进行分析。 

截至目前的研究发现, 海拔、温度、降水、土

地利用等因素对网络指标均表现出不同的影响。一

般来说, 随着海拔的增加整个网络的互作专化度和

模块度降低, 而连接度、普遍度和嵌套性增加。这

通常是由于物种丰富度降低使互作对象数量降低

导致的(Dáttilo & Vasconcelos, 2019; Lara-Romero et 

al, 2019; Chesshire et al, 2021)。 

环境因子并不能完全预测网络指标, 其结果会

随着网络分析中包含的互作对象类群的不同而异, 

如Minachilis等(2020)的研究表明, 在高海拔群落中, 

熊蜂–植物(bumblebee–plant)互作网络的嵌套度增

加 , 但网络特化与海拔之间没有相关性。
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Ramos-Jiliberto等(2010)基于安第斯山脉不同海拔

的植物–传粉者网络的研究发现, 在高海拔, 每种

植物的潜在传粉者数量减少, 物种的度分布(degree 

distribution, 物种连接数量的分布)更接近随机分

布。另一方面, 嵌套结构随着海拔的降低而降低, 

网络模块性显著高于随机网络; 随着海拔的增加, 

传粉网络组成了较少的但是更强的连接模块。

Classen等(2020)对沿海拔梯度的植物–传粉者网络

的研究表明, 互作专化度在不同的传粉者类群中是

不同的, 但是与传粉者特征无关; 网络的稳健度在

高度特化的网络中都是最低的。此外, 所研究物种

的物候特性也对网络具有显著的影响。例如 : 

Oliveira等(2022)在蝙蝠–植物互作网络的研究中发

现, 与雨季相比, 在干季网络的嵌套性变低而模块

性增加, 这一结果可能是由于干季食物资源变少, 

对食物的竞争加剧导致的。 

寻找影响网络指标的因素, 推断其背后的生态

学过程是网络分析的最终目的。Tylianakis和Morris 

(2017)将环境变化影响网络的机制归纳为3类: (1)网

络物种组成的变化。例如: 由物种的灭绝和生物入

侵导致的相互作用改变, 造成网络结构的改变。特

化物种更有可能灭绝, 而入侵者通常是高度泛化的, 

因此这些过程增加了每个物种的平均连接数量。一

些物种数量的增加导致其对其他物种互作的吸引

力和互作频率增强。(2)通过改变物种行为(例如对

食物或授粉植物的搜索效率)或共存(例如, 时、空上

的重叠), 导致互作频率的变化。因为栖息地环境限

制互作对象的分布或因为物种在空间或时间上没

有重叠, 本来可能的物种互作并没有真实发生。(3)

协同进化过程和模式的改变。环境因素可以改变物

种互作的普遍程度, 而这些互作对系统发育趋同模

式与可以产生这些模式的协同进化过程具有重要

影响。因此, 考虑时、空过程能进一步解释网络的

变异, 并提高网络对环境变化响应的预测。 

 

群落生态学的早期理论集中于单个群落, 假设

局域群落是封闭和孤立的。在这样的局域群落中, 

不同物种的种群通过影响彼此的出生和死亡率而

直接互作, 其作用方式类似于经典的Lotka-Volterra

模型及其扩展形式的模拟结果 (McCann et al, 

1998)。然而, 群落生态学的研究目的涉及对物种分

布、多度变化和种间互作模式及其机制的解析。这

些模式及其机制往往发生在不同的空间尺度, 具有

尺度依赖的特点——随着研究空间尺度的变化呈

现不同的模式, 其内在机制也随空间尺度而变化 

(Chase & Leibold, 2002)。因此, 对群落生态学的研

究逐渐从对单一群落的研究发展为对多个群落的

研究。 

涉及物种互作的生态学过程可能发生在不同

的空间尺度。其中一种生态学过程是由于不同的生

境斑块中存在不同大小(密度)的种群, 因此在斑块

间存在物种个体的扩散而导致的群落空间动态机

制, 称为质量效应(mass effect) (Shmida & Wilson, 

1985)。另一种是源–汇效应(source–sink effects), 用

来描述种群在不同生境之间的迁移(Pulliam, 1988)。

该机制中“源”指的是资源丰富、生境条件良好, 能

够支持物种的生存和繁殖的地区; 而“汇”指资源相

对贫乏、生境条件较差的地区, 物种在这些地区的

生存和繁殖受到限制。物种从“源”位点迁入“汇”位

点, 从而强化了“汇”位点的种群, “源”位点种群大

小(密度)降低。例如, 物种互作可以发生在多个局域

群落中, 相较于传统的基于种群动态方程的研究, 

在基于多个群落的区域尺度中, 种间互作能在更大

的尺度上(相比单个群落的局域尺度)影响物种定殖

和灭绝。局域群落的种间互作和种群动态也会受群

落间空间动态的影响, 例如那些能造成质量效应的

个体水平的扩散和源–汇间的种群扩散动态。这些

动态涉及较大尺度上(相比单个群落的局域尺度)多

个局域群落中的种间互作, 这里研究的由多个局域

群落形成的总体称为集合群落(Leibold et al, 2004)。

集合群落是由多个具有互作关系的物种的扩散联

系起来的一系列局域群落, 即一组存在物种扩散互

作的局域群落(Wilson, 1992)。集合群落为生态学家

提供了一种在更大尺度上寻求解释生态模式的原

理方法, 可以识别更大空间尺度上生态系统特征变

化的模式。 

在集合群落中, 局域群落的结构和动态变化是

由物种的种群在局域群落间的扩散和种间相互作

用共同决定的。将群落的物种组成和种间互作相结

合来描述群落动态是生态学家的夙愿。将多个局域

群落的物种组成和种间互作相结合, 分析其差异及

3  从集合群落到集合网络 
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导致差异的原因 , 产生了集合网络的概念

(Thompson & Gonzalez, 2017)。集合网络呈现了局

域群落中多个可以互作的物种相连接的局域群落

构成, 描述了集合群落的物种组成、种间互作、动

态变化模式及其影响因素。 

Pilosof等(2017)提出了一个构建多层网络的框

架, 整体网络包括多层, 层内为互作网络。这里的

层可以表示不同时间、空间、营养级甚至不同类型

的互作关系。这样的多层网络可用来表示集合群落, 

每一层代表一个群落, 节点表示物种, 层内的连接

表示互作, 层间的连接代表物种的扩散(图1)。这样

的集合网络可以比较网络的β多样性与环境因子的

相关性; 全局网络指标随环境因子(在多层网络中

表示各层的环境因子)的变化; 通过对节点在层内

和层间连接性的比较, 可以推断物种在集合群落中

的角色和重要性; 通过将集合网络中的物种按照功

能团(guild)或生物学特征(例如, 不同类群、体型、

食性)进行划分, 探讨这些因素对局域网络特征(连

接度、中介性、密接性)的影响。 

一种构建集合网络的方法是基于局域群落中

的物种互作网络(二分网络), 以物种间的互作(例如,  

 

 

图1  具有3个层的多层网络示意图。蓝色平行四边形框表示

网络的层(C1, C2, C3)。彩色圆点代表层内的网络节点, 红色

表示一般节点, 黄色表示在3层中都出现的节点k。小写字母

是节点标记。黑色实线为层内连接, 蓝色虚线为层间连接(仿
Pilosof等(2017))。这里的层可以代表不同的时间、空间、互

作类型。 
Fig. 1  A schematic diagram to show a three-layered multilayer 
network. Blue parallelograms represent layers (C1, C2, C3) of 
the network. Colored dots represent network nodes for each 
layer, red dots denote normal nodes, yellow dots are employed 
to emphasize the presence of node k, which is shared across all 
three layers. The lowercase letters denote identity of nodes. 
Black lines are links within the layer, and blue dash lines 
represent among-layer links (simulated Pilosof et al (2007)). 
Layers can be of different time, space, or interaction types. 

种子–食果者互作、植物–昆虫互作)和局域群落作为

网络中的节点, 边表示互作在局域群落中的存在状

态(有/无数据)。由此构建的集合网络可用来识别局

域群落的关键互作(例如, 连接度或中介性比较高

的互作关系), 这些互作对于维持集合群落功能至

关重要(Librán-Embid et al, 2021)。Li等(2020)基于构

建的集合网络, 根据网络的模块内标准连接度(z值)

来定量评估一个物种在模块内的中心性。用参与度

(participation coefficient, PC)来描述连通度, 可以发

现网络中的关键连接(关键互作关系)。连接不同栖

息地的互作关系可以在不同的斑块间进行物种的

扩散, 影响局域群落物种的种群动态。例如, Li等

(2020)对食果鸟–树种子散布集合网络的研究表明, 

当按照取食的空间分布(树上取食、树下取食、树上

树下共同取食)把鸟划分成不同的功能团(guilds)时, 

树上取食和树上树下共同取食的鸟类对集合网络

组织的贡献更大, 而树下取食的鸟类更多地涉及到

局域生态过程。Emer等(2018)基于鸟–种子散布的集

合网络研究发现, 涉及大体型物种的互作在面积较

小(小于10,000 ha)的斑块中消失, 暗示生境片断化

对鸟–种子互作中功能多样性的强过滤作用。持续

的互作发生在小种子、快速生长的植物物种以及泛

化的、小体型的能够跨斑块扩散的鸟类之间。这样

的集合网络将群落视为网络的一部分, 将共有的互

作看作连接不同群落的网络连接, 这会导致遗漏一

些能在群落间扩散的物种。基于这样的数据进行群

落扩散模式的分析会出现极大的误判。对于一些能

够在两个群落间扩散的物种, 与其互作的物种可能

并不同时存在于两个群落中。例如, 假设一个超级

泛化互作的物种k, 其在群落C1中与a、b物种发生互

作, 在群落C2中与c、d物种发生互作, 在群落C3中

与e、f、g物种发生互作, 这样的泛化互作物种可以

与多个物种互作, 并在3个群落间扩散, 应该是连

接度很高的物种(图1)。但是基于Li等(2020)和Emer

等(2018)的方法, 这样的物种其连接度是不高的, 

因为它在3个群落间并没有共享的连接, 也无法分

析其扩散对群落的影响。这样的情况最可能发生在

沿海拔梯度分布的动、植物互作网络。扩散能力强

的动物可能沿海拔广泛分布, 但是与其互作的植物

只能分布在特定海拔的生境中。基于互作关系构建

的集合网络会低估这样的泛化互作物种在群落动
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态中的作用。 

Fricke和Svenning (2020)基于全球植物–食果动

物互作数据, 构建了全球的集合网络。该集合网络

并未像Li等(2020)那样使用物种互作与局域群落的

对应关系来构建, 而是直接使用物种和互作关系及

其在不同区域的分布。结果发现, 物种的引入减少

了生物地理层面的模块性。这种同质性的影响沿空

间尺度延伸, 减少了局域网络的β多样性和局域网

络的模块性。生物入侵引起的物种互作的发生率与

人类对环境的修饰程度直接相关, 而且在逐渐提速, 

在过去的75年间增加了7倍。这些动态改变了互利

共生物种的协同进化环境, 而且外来种与其他外来

种之间具有更高的互作比例。这些过程很可能会加

剧未来生态系统中生物同质化的趋势, 同时可能会

降低生态系统的弹性, 因为它们会使干扰更快地传

播, 并使不同的生态系统面临类似的压力。相比于

物种互作关系–斑块构建的集合网络, 基于物种及

其互作关系构建的网络更加直接。Fricke和Svenning 

(2020)根据物种及其互作关系构建集合网络, 将不

同的群落作为影响集合网络节点的空间解释变量

(节点的属性), 在呈现集合网络特性以及对节点局

域网络指标的解释上更加直接。 

集合网络的研究能促进景观水平对群落动态

的理解。Hall等(2022)的研究表明, 景观水平的集合

网络可以识别传粉者提供的生态系统服务, 并以多

种方式制定保护目标, 从而确保实施针对性的物种

保护措施。也会从物种的生物地理特征(例如系统地

理分布、范围动态)、种间互作或迁徙习性方面提供

与局域网络互补的新视角。 

 

生态网络结合了群落的物种组成及其互作关

系两方面数据, 扩展了人们看待群落的方式。网络

分析可以与群落生态学的不同方向、不同尺度的研

究进行整合。网络分析与群落构建的理念相结合可

用于分析进化因素和物种特征在网络组织和互作

形成中的作用。从对单个网络指标的描述和稳定性

分析到对沿着环境梯度解释网络β多样性的成因, 

及至与集合群落的理念结合, 解释物种及其互作关

系在区域尺度的动态变化。网络分析为群落的组

织、形成及动态变化的研究提供了新的观察角度和

理解方式, 展现出强大的解释力。生态网络分析常

常定位于以下科学问题:  

(1)网络基本属性和特征。一个特定的网络由哪

些节点组成? 具有怎样的互作特征? 节点的特征在

网络的组织中发挥着怎样的作用? 如何根据节点

特征预测可能的网络互作? 哪些节点或互作是网

络的核心节点或核心互作? 这些核心节点或核心

互作在网络的组织和稳定性维持中具有怎样的作

用? 节点或连接对网络稳定性的贡献对制定生物

多样性保护策略具有怎样的启示? 

(2)不同尺度上影响网络的生态和进化因素。

具体问题包括: 哪些因素(外部因素: 空间环境、气

候因素; 内部因素: 物种互作、协同演化)决定了网

络的组成、互作? 哪些因素决定网络的稳定性? 此

外, 全球尺度的气候变化能造成物种分布、多度、

植物物候(肖宜安等, 2015), 甚至进化上互作关系

的改变(孙杉等, 2012)。相应地, 物种互作网络在全

球尺度呈现怎样的变化格局是当前关注的热点。以

全球物种互作数据库为基础的生态网络研究已经

出现(Fricke & Svenning, 2020), 进一步的研究值

得期待。 

(3)物种共存与生态网络。基于物种共存数据, 

如何准确地预测互作网络? 能否根据已有的物种

互作预测未观测到的物种互作? 

基于上述问题的研究日益增加, 而在网络分析

的实践中仍有以下3方面不足有待解决。其一, 如何

将进化关系纳入网络分析的考量, 参考物种的进化

历史, 揭示网络的形成机制? 物种系统发育在很大

程度上决定了互作伙伴、模块组成、物种角色和嵌

套模式, 尽管这些影响在不同类型的网络中并不总

是一致的(Peralta, 2016; Bastazini et al, 2017)。目前

的网络分析大部分都尚未考虑物种之间的系统发

育关系。Rafferty和Ives (2013)提出的系统发育线性

混合模型(phylogenetic linear mixed model, PLMM)

将种间成对互作的强度作为因变量, 将两个互作类

群的系统发育距离作为协变量, 分析物种特征对互

作强度的影响。Gallinat和Pearse (2021)提出的系统

发育广义线性混合模型 (phylogenetic generalized 

linear mixed model, PGLMM)可用于回答以下问题: 

(1)区域尺度物种对环境的响应是否受到进化约束? 

(2)进化上物种对竞争的反应如何影响现存的种间

4  总结与展望 
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竞争? (3)类群间的关联是否受到进化约束? 虽然上

述研究提出了将系统发育与网络分析相结合的研

究框架, 但是研究性论文仍然缺乏。结合系统发育

关系从进化的角度揭示网络的构造, 会提供更有启

发性的解释。将网络分析与群落构建理论相融合, 

同时探讨进化历史(系统发育关系匹配、特征演化)

和物种互作(互作频率、特征匹配)对群落的塑造机

制会更有解释力。其二, 如何将不同类型的互作网

络统一起来, 呈现一个完整群落的组成和动态, 即

多层网络? 哪些指标能够描述多层网络? 目前的网

络分析大多是基于某种特定的种间互作关系(例如: 

传粉、取食或寄生等), 或者一个特定的营养级来构

建网络。然而, 在现实的群落中, 这些不同类型、

不同营养级的网络之间也存在互作。如何将这些不

同类型的网络统一到一个框架之内进行综合分析, 

需要理念和方法上的创新。使用机器学习算法和多

层网络理念探讨环境变化对网络结构和功能的影

响, 实现理论和实证研究的整合是值得探索的方

向(李海东等, 2021)。其三, 如前文所述, 目前有两

种不同的思路来进行集合网络分析。如果分析方法

不同可能无法在不同研究之间进行比较, 因此有

必要统一对集合网络的分析思路, 形成一致的分

析方法。 

在群落生态学的研究中, 网络不仅可以呈现不

同类型的种间互作关系, 也可以通过构建物种–资

源利用网络呈现物种对资源的利用关系(Marini et 

al, 2019)。构建物种–资源利用网络需要合理的解释

网络指标的生态学意义, 许多已有的网络指标可用

于描述物种在资源利用上的重叠、分化或嵌套。例

如, 描述二分网络嵌套性的多个指标最初用来描述

物种在岛屿上的嵌套分布 ( 刘灿然等 , 2002; 

Almeida-Neto et al, 2008), 在一个物种–资源网络中, 

嵌套性可用来描述物种资源利用的嵌合度。在实际

分析中, 网络的构建和指标的选择没有固定的标准, 

应该从具体的问题出发。指标选择是否合理的评判

依据是其能否有效地呈现互作关系, 是否具有生态

学意义, 以及通过对网络指标的分析能否解释网络

的结构动态和影响因素。 
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附录1  网络指标及其生态学意义 

Appendix 1  Description of network metrics and their ecological significance 

 

1 全局网络指标及其生态意义 

全局网络指标从网络的连通性(connectivity)、对称性(asymmetry)、专化性(specialization)、

多样性 (diversity)、嵌套性 (nestedness)、模块性 (modularity)、聚集性 (clustering)、稳健性

(robustness)以及群落特征9个方面对网络整体特征进行描述(Dehling, 2018) (附表1)。 

连通性 

描述连通性的指标有, 平均连接数(links per species), 度分布(degree distribution), 连接密

度(linkage density), 连接度(connectance) (Luke, 2015)。对于二分网络而言, 高连通性的网络中

泛化互作更多, 物种之间的互作关系更密切, 物种间存在较多冗余的互作关系, 这样的网络

面对某一物种的灭绝时可通过与其他物种的互作维持其生活, 避免了次级灭绝的发生, 维持

了网络的稳定性。 

度分布(degree distribution)描述了边的频率分布模式。在生态网络中, 边的频率分布通常

具有幂律分布(power-law distribution)或截断幂律分布(truncated power-law distribution)的形式 

(Jordano et al, 2003)。这种分布形式意味着大多数物种只有很少的互作对象, 而少数被称为枢

纽(hubs)的物种具有较多互作对象。在互惠网络中, 度分布的模式在整个生态系统中是相似的, 

并且与物种组成不具有相关性(Jordano et al, 2003)。此外, 由于形态或物候上的不匹配阻碍了

两个物种之间的相互作用, 每个物种的互作对象的数量往往是有限的(Olesen et al, 2011)。具有

高的连接度的物种常常被当作关键种。 

稳健性 

网络稳定性用灭绝曲线斜率(extinction slope)和稳健度(robustness)来衡量。其基本思路是

通过随机抽取的方法删除一个营养级物种, 观察另一个营养级物种是否还有互作对象, 如果

互作对象不存在了, 假定其也会灭绝。随着一个营养级物种的逐渐灭绝, 可以得到另一个营养

级物种的灭绝曲线。曲线形式为:  

y = 1–xa                                                   (公式1) 

x: 随机灭绝的物种比率。 

y: 另一营养级灭绝的物种比率。 

a: 灭绝曲线斜率。 

灭绝曲线斜率可以直观反映物种灭绝的速度, 稳健性(robustness)指灭绝曲线下的面积, 
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值越大表明物种灭绝越缓慢。 

专化性 

专化性描述了网络中互作的专一性程度, 专化性指数H2' (Blüthgen et al, 2006)将观测到的

物种间相互作用频率与基于物种多度的预期相互作用频率(即发生频率)联系起来, 提出了一

种衡量物种间相互作用模式互补性的方法。H2'描述了整个网络的两个部分之间的专一化互作

程度, 取值从0 (泛化)到1 (专化)。 

嵌套性 

网络的嵌套性用于描述物种的互作对象之间的重合(刘灿然等, 2002)。在岛屿生物地理学

领域, 为了分析岛屿上物种组成的重合, 引入了嵌套性的概念(Almeida-Neto et al, 2008)。

Bascompte等(2003)首次将其应用于生态网络, 它描述了一个物种的互作对象在多大程度上构

成了另一个物种的互作对象的子集。植物–动物互作网络往往是高度嵌套的, 表现为低连接度

的物种(专性互作者)常常与高连接度物种(泛化互作者)的互作对象子集中的物种发生互作(图

S1A, B)。在二分网络中, 这种互作模式会导致互作专一性的不对称。表现为, 一个类别中的

泛化互作物种, 与另一个类别的多个物种(既包括泛化互作物种也包括专性互作物种)发生种

间互作(例如图S1A中, 植物P1与所有的昆虫互作, 既包括泛化互作的昆虫, 例如I2, 也包括专

性互作的昆虫, 例如I20), 而来自不同类别的专性互作者往往与另一个类别的泛化互作者发

生种间作用(例如: P20与I1的互作以及I20与P1的互作)。在互惠网路中, 这种不对称性表明网

络并不总是由成对物种间的专性互作关系组成(Joppa et al, 2009)。嵌套结构增加了互惠网络的

稳定性(Thébault & Fontaine, 2010), 因为嵌套结构导致泛化互作物种对群落中的物种灭绝具

有较高的抵抗力(Aizen et al, 2012), 同时增加了通常是稀有种的特化互作物种的耐受性。此外, 

嵌套性减少了同营养级物种间的竞争(Bastolla et al, 2009)。 
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图S1: 使用虚构的植物–传粉昆虫互作解释网络的嵌套度和模块化。P1–P20表示20种植物, I1–I20表示

20种昆虫。(A)植物–传粉昆虫互作的完美嵌套性, 从P20至P1与每一种植物互作的昆虫物种都是位于其

上方的植物传粉昆虫的子集。交叉的格子代表植物和昆虫的互作关系, 有颜色填充表示具有互作关系。

(B)与完美嵌套数据对应的二分网络结构。(C)植物–传粉昆虫互作的模块化。只有特定的植物和昆虫之

间发生了互作。(D)典型的模块化网络结构。 

Fig. S1 A synthetic plant–pollinator interaction network to show the nestedness and modularity. P1–P20 

represented plants, and I1–I20 represented pollinators. (A) Nestedness of plant–pollinator interactions, from 

P20 to P1, pollinator species visit each plant is a subset of the upper visitor. Black cells show interactions 

between plants and pollinators, and blank cells indicate no interactions. (B) Bipartite networks correspond to 

nested plant–pollinator interactions. (C) The modularity of plant–insect interaction. Interactions exist only in 

specific plant–pollinator species pairs. (D) Network of the corresponding modularized plant–insect 
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interactions. 

模块性 

模块性描述了网络的分区, 指相对于网络中的其他节点的互作, 网络中成组的节点内部

表现出更加密切互作的倾向(Thébault, 2013) (图S1C)。根据这种倾向的强度, 模块化会导致网

络划分为不同的单元或亚结构。一个完全模块化的网络由几组节点组成, 互作只存在于组内

节点之间(图S1D)。然而, 完全的模块化在自然界中是非常罕见的, 大多数模块化网络是不完

全的, 既与同一个模块的节点相互作用也能与不同模块的节点相互作用。在网络中定义模块

有不同的方法(Guimerà et al, 2007; Dormann & Strauss, 2014)。这些方法旨在将相互作用的物种

对分配给模块, 使模块内相互作用的数量最大化, 模块间相互作用的数量最小。网络的模块化

增加了其应对干扰的稳健性(robustness), 因为干扰可能只发生在模块内部, 而不容易扩散到

其他模块(Stouffer & Bascompte, 2011)。然而, 高度模块化的网络也不可避免地显示出较低的

整体连通性, 因此总体上表现出较低的连接冗余, 这可能会降低网络对次级灭绝的稳健性。模

块化可能与物种的共系统发育(Krasnov et al, 2012)、季节性气候(Dalsgaard et al, 2013; 

Schleuning et al, 2014), 以及传粉和传播综合征相联系(传粉和传播综合征指一组植物物种共

有一类能够吸引传粉者或种子散播者的特征组合) (Dehling, 2018)。共生网络中模块化程度的

差异可能与不同生态过程中物种不同的需求有关。例如, 在传粉过程中, 如果所有的植物个体

都被一组专性传粉者访问, 植物可能会获得更多的收益, 因为这增加了花粉在同一物种个体

之间的传播机会。而在种子散布过程中, 对于植物来说, 尽可能多的吸引种子散布者来增加其

果实散落到有利的生长环境的机会, 对植物更有利。此外, 种子传播网络通常限于一个类群, 

例如鸟类, 而传粉网络的采样通常跨越更广泛的类群, 例如几个昆虫目, 这使得传粉网络中

更有可能包括具有不同的传粉综合征的物种对。而且, 模块化的概率会随着网络规模的增加

而增加(Olesen et al, 2007)。Donatti等(2011)调查了巴西潘塔纳尔湿地中包括了多个脊椎动物类

群的种子传播网络, 该网络表现出高度模块化的特征, 且模块的构成与不同的动物类群相关

(鱼、鸟和乌龟各一个模块, 另一个模块包括哺乳动物和大型陆生鸟类)。因此, 当研究仅仅涉

及一个小型网络, 而且集中于特定的类群时, 在解释模块化时要非常谨慎, 因为所研究的网

络可能只是一个更大网络的一个子集。 

聚集性 

在多数真实的网络中, 节点倾向于形成密切互作的团(clique), 表现为若干节点间的高度
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连接, 这种高度连接显著高于根据平均连接概率随机生成的结点间的连接度。在网络图上表

现为聚为一团的一组节点。聚集性描述了网络的小世界性, 暗示网络稳健性(Fox & Bellwood, 

2014)。 

群落指标 

群落指标, 在两个互作类群(例如: 植食昆虫–植物, 传粉者–植物或寄生者–寄主网络)或

物种–资源的二分网络中, 可以根据高营养级物种与低营养级物种的互作关系来计算生态位

重叠(niche overlap)。此处生态位重叠指一个营养级物种互作对象的平均Horn-Morisita距离的

平均值(Krebs, 1999)。通过聚集性、分化度来推断物种对资源的共享或竞争模式(Stone & 

Roberts, 1992)。 

2 局部网络指标 

我们可以通过网络全局指标来描述网络的整体特征, 也可以计算节点或边的指标(生态学

分析中主要描述节点属性)来呈现每个节点的网络特性, 这些指标称为网络的局部指标。局部

指标反映了节点在网络中的重要性和特定属性。 

2.1描述节点中心性的指标 

中心性度量可用于识别在模块化网络中具有不同角色的物种(例如, 网络核心、枢纽节

点)。节点的度, 指节点的连接数量, 代表它与网络中其他节点的关联程度。一个物种的度越

高, 它对网络中其他物种的潜在影响就越大(Dehling, 2018)。 

生态网络往往呈现出模块性的特点, 一些节点的度可能比较低, 但却是连接模块的关键

节点, 因此起到枢纽的作用。因此, 可以根据一个节点在模块内的连接度和模块间的连接度对

其进行分类。Guimerà和Amaral (2005)根据物种连接数的z值(标准正态转换的模块内连接度)

来定量评估一个物种在模块内的中心性。参与度(participation coefficient, PC), 描述了节点在

模块间的中心性, 取值从0 (节点只与一个模块中的节点互作)到1 (节点的连接均匀分布在所

有模块中)。根据z值和PC可以将节点分为, 模块枢纽(高z, 低PC)和网络枢纽(高z, 高PC), 这

两类枢纽对网络的内聚性和稳健性都很重要。低z值和低PC值的物种被认为是外围物种

(peripheral species), 它们既不与模块紧密连接, 也不充当模块间的重要连接; 而低z值高PC值

的物种充当模块之间的重要连接节点, 因此对网络的内聚性也很重要(Olesen et al, 2007; Li et 

al, 2020)。 

根据相互作用的模式, 物种可以分为专性互作的和泛化互作。最简单的分类方法是基于
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相互作用对象的数量, 因为这种分类方法提供了衡量资源使用范围的方式, 从而也提供了一

个物种生态位大小的度量。因此, 连接数少的物种被认为是专性的, 而连接度高的物种被认为

是泛化的。但是, 这样简单的划分可能会造成误导。一个生态网络往往仅仅对一个生态过程

的资源利用进行抽样, 而且我们常常发现网络中的专性互作者实际上是杂食的, 他们仅仅是

偶然地参与到了网络抽样过程中。边的数量不能提供关于生态位重叠的信息, 因此也不能提

供网络中物种的冗余或互补性的信息(Blüthgen & Klein, 2011)。Blüthgen等(2006)提出了一个标

准化的专性互作指数d', 该指标通过比较一个物种和其互作对象的实际连接与基于多度的所

有可能互作对象(在网络中的出现频率)的期望连接模式, 计算了一个物种的特异性(取值从0

到1, 0表示低特异性, 1表示高特异性)。一个只与高多度的物种(常见种)互作的物种与仅与低多

度(稀有种)互作的物种相比, 具有低的d'值, 因此特异性低。 

 

图S2 图示网络的密接性(closeness)和中介性(betweenness)。该网络中各节点的中介性分别为 , a=3, 

b=0.5, c=3, d=15.5, e=16, f=15, g=7, h=0, i=0。密接性分别为, a=0.36, b=0.29, c=0.36, d=0.47, e=0.50, 

f=0.47, g=0.38, h=0.36, i=0.28。 

Fig. S2 A synthetic network show the network betweenness and closeness. The betweenness of 

nodes is, a=3, b=0.5, c=3, d=15.5, e=16, f=15, g=7, h=0, i=0, respectively. The closeness is, a=0.36, 

b=0.29, c=0.36, d=0.47, e=0.50, f=0.47, g=0.38, h=0.36, i=0.28, respectively. 

密接性(closeness), 一个结点的密接性等于该节点与网络中其他所有节点的最短路径平
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均值的倒数。假定一个具有n个节点的网络, i和j分别是网路中的任意节点, 则节点i的密接性:  

                                                  (公式2) 

Ci = 节点i的密接性 

dij = 节点i和j之间的最短路径 

中介性(betweenness), 假设网络中的两个节点, b和g, 它们之间可能具有多个最短路径

(badefg和bcdefg)。一个节点e的中介性等于网络中任意两个节点之间经过节点e的最短路径之

和, 除以b和g之间最短路径的总和。高中介性的节点可能是网络中的“切点”。这样的节点(例

如e)可能具有低的连接度, 但是高的中介性(图S2) (Luke, 2015)。 

                                  (公式3) 

gjk = 节点j和k之间的最短路径 

gjk(ni) = j和k之间的最短路径中包括了i的最短路径数量 

切点(cutpoint): 如果去掉一个节点将增加网络的模块 , 则这样的节点称为切点。桥

(bridge): 如果去掉一条边会导致网络分成两个模块, 则这样的边称为桥。 
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附表1 全局网络指标的定义、计算及生态学意义 

Table S1 Global network metrics defination, calculation, and ecological significance 

Characteristic Index formula description 

表征 指标 公式 描述及意义 

连通性 连接度(connectance, C) C = L/(I*J) 

L: 网络中观测到的连接数  

I: 低营养级物种的数量(如植物、猎物) 

J: 较高营养级物种的数量(例如传粉者、寄生者) 

C表示实际观察到的互作占所有可能互作的比例。

群落水平物种关联数, 描述互作网络或食物网中连

接密度的最简单和最常用的指标之一, 通常被解释

为系统中的泛化或冗余度, 对群落稳定性产生影

响。 

连通性 平均连接数 (links per 

species,  LPS) 

LPS = L/S 

L: 网络中观测到的连接数 

S: 表示物种数 

LPS为连接的总数除以物种数。平均每个物种的连

接数量, 这是对非加权网络的描述。 

对称性 网 络 不 对 称 度 (web 

asymmetry, WA) 

WA = (I-J)/(I+J) 

I: 高营养级的物种数 

J: 低营养级的物种数 

正值表示高营养级物种较多, 负值表示低营养级物

种较多。描述两类互作对象数量的均衡性。 

专化性 互 作 专 化 度

(specialization, H2')# 

H2= * ) 

pij 表示一个r行c列的互作矩阵的i行, j列单元格中的互作数占

H2'是对H2进行标准化(0至1之间)之后的特异性测

度(Dormann et al, 2009)。网络水平对互作特异性的

测度, 取值为0表示极端的专性互作, 取值为1表示
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矩阵中总的互作数的比率。 完全的泛化互作。 

多样性 互作均匀度 (interaction 

evenness, IE)# 

IE=  

pi, 互作i占总互作的比率 

N, 总的互作数量 

用于描述网络中不同通路能量流的均匀度。 

多样性 普 遍 度 / 脆 弱 度

(generality, 

G)/vulnerability, V)# 

 

 

s = 网络中的物种数 

b.k = 列数量之和 

bk. = 行数量之和 

b.. = 行加列之和 

nN,k = 第k个物种的猎物个体数量之和 

nP,k = 第k个物种的捕食者个体数量之和 

普遍度: 与高营养级物种(捕食者)互作的低营养级

物种(猎物)的平均有效数量。 

脆弱度: 每种低营养级物种(猎物)互作的高营养级

物种(捕食者)的平均有效数量。 

使用互作数量进行了加权, 表示互作对象的多样性 

(Bersier et al, 2002; Tylianakis et al, 2007)。 

嵌套性 矩 阵 温 度 (matrix 

temperature, T) 
 

Umax ≈ 0.04145 

矩阵温度T, 衡量了关联矩阵与完全嵌套状态的偏

离程度。计算该指标首先需要将关联矩阵重新排列

为"最大填充"状态, 即对行和列进行重新排序, 以
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m = 行数 

n = 列数 

dij = 第i行, 第j列单元格距离边界线的距离 

Dij = 过第i行, 第j列单元格的与对角线平行的线的长度 

最大化嵌套性。具体方法是, "填充"矩阵将具有更多

物种的行放置在矩阵顶部, 而具有更多物种的列放

置在左侧。然后, 计算物种有/无之间的边界线以描

述如果矩阵完全嵌套, 存在性的期望分布。位于边

界线上方和左侧的物种缺失以及位于边界线下方

和右侧的物种存在都被认为是完全嵌套排列中的

“意外”情况。矩阵温度计算与边界线的“意外”存在

和缺席的偏差平方和除以矩阵可能的最大值, 再乘

以100。因此, T是一个标准化的(即无量纲的)指标, 

结合了物种的意外存在和缺失的数量和距离来衡

量矩阵与完全嵌套状态的偏离程度。T = 0为最大嵌

套性, T = 100无嵌套(Atmar & Patterson, 1993)。 

嵌套性 加权矩阵温度(weighted 

matrix temperature, 

WT)# 

第一步: 对一个具有i行j列的互作矩阵, Mij。首先对矩阵的行

和列进行重排: 按行边际总和的大小降序自上而下排列各行, 

按列边际总和降序从左至右排布各列。计算出两个加权邻接

矩阵, 和 , 用于描述列元素j对行元素i的依赖以及行元素

i对列元素j的依赖。因此, 可以获得矩阵Mij在行i和列j上的权

重。其中Nr和Nc分别表示矩阵的行数和列数。 

 

 

第二步: 按照以下规则将矩阵的行列重新分配为新的矩阵元

使用互作频率加权的矩阵温度, 1表示完全嵌套, 0

表示无嵌套(混乱) (Galeano et al, 2009)。 
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素:  

 

 

第三步: 根据新的位置, 计算加权互作距离, :  

 

 计算了每个连接的加权距离, 距离越大对嵌套性的贡献

越大 

第四步: 矩阵的加权交互嵌套性, , 是其所有非零元素的

平均值  

 

 表示连接的总数。 

第5步: 计算WT 
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drnd = 随机加权互作嵌套度。指对100个与原始矩阵具有相同

大小和连接分布的随机矩阵计算随机嵌套性, 取平均值来获

得的随机嵌套性 

dmax = 最大嵌套矩阵的加权互作嵌套度。创建一个具有相同大

小和连接的新矩阵, 该矩阵中连接被尽可能紧密的置于矩阵

的右侧和下方。然后根据1–4的步骤计算该矩阵的加权最大嵌

套度。 

嵌套性 NODF (nestedness 

metric based on overlap 

and decreasing fill, 

NODF) 

 

Npaired = 将一个矩阵按照行、列填充单元格数量的大小自上而

下, 以及自左向右排序。对于列来说, 配对重叠度就是在给定

列l中, 与列k中同时存在的物种的百分比。对于行来说, 配对

重叠是在给定行j中, 与行i中同时存在的物种的百分比。 

n = 矩阵的行数 

m = 矩阵的列数 

NODF是基于有、无数据计算的矩阵嵌套性, 取值

范围0–100, 值越大表示嵌套性越强。根据

Almeida-Neto等人(2008)的分析, NODF比矩阵温度

一致性更好。 

嵌套性 WNODF (weighted 

nestedness metric based 

on overlap and 

decreasing fill, 

WNODF)# 

WNODF =  

 

WNODFc: 将一个矩阵按照行、列填充单元格数量的大小自上

而下, 以及自左向右排序。对于任何一对列, 配对嵌套性的加

权值的计算方式是cj中比ci相同行的单元格具有更低值的单元

基于NODF使用多度加权的嵌套性指标。取值范围

0–100, 值越大表示嵌套性越强 (Almeida-Neto & 

Ulrich, 2011)。 
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格的百分比。 

WNODFr: 对于任何一对行, 配对嵌套性的加权值的计算方

式是rj中比ri相同行的单元格具有更低值的单元格的百分比。

计算方法与WNODFc相同。 

kij 表示列j中具有较小值的单元格数量。 

Nj 表示列j中非零单元格的总数。 

模块性 模块度(modularity, Q) 

 

 

Aij = 描述网络边的矩阵 

Kij = 基于零模型计算得到的权重矩阵 

; ki = Ai., kj = A.j分别是矩阵A的行和列的边际总和。 

ci, cj 是物种i或j被分配的模块 

 是一个指示函数, 当ci = cj 时, 函数值等于1, 不相等

时函数值为0。 

模块是网络中与其他部分不连接的节点组成的子

集。模块内的节点相互连接, 但是与网络中的其他

模块是隔离的(不存在连接) (Dormann & Strauss, 

2014)。Q取值范围从0到1, 0表示群落模块内连接数

量并不比随机连接更多。Q值越高, 表示越支持将

网络分为不同的模块。 

聚集性 聚 集 系 数 (clustering 

coefficient, Ci) 

一个节点的局域聚类系数量化了与该节点互作的其他节

点互相连接的程度。将网络中3个连接的节点划为一组。如果

3个节点通过3条边互相连接, 则称他们形成了一个闭合的三

角连接。如果有一条边缺失则称其为开放的三角连接。全局

聚类系数(Ci)等于网络中闭合连接(number of closed triplets, 

聚集系数也称为传递性, 描述了网络中节点聚集在

一起的程度。整体网络的全局聚集系数表征了整个

网络的平均“成簇性质”。高的聚集系数暗示网络的

小世界性。在多数真实的网络中, 节点倾向于形成

密切互作的组, 表现为若干节点间的高连接度, 这
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NCT)占全体连接(number of all triplets, NAT)的比例 (Luke, 

2015)。 

 

种高连接度显著高于根据平均连接概率随机生成

的结点间的连接度。聚集系数取值从0到1, 取值越

大聚集性越强。 

稳健性 灭 绝 曲 线 斜 率

(extinction slope, a) 

对于灭绝曲线, y , 灭绝曲线斜率a。 拟合在一个营养级物种随机灭绝之后(用x表示随机

灭绝后的物种比率), 另一个营养级的二次灭绝序

列(用y表示另一营养级物种存在的比率)的幂函数

斜率(a), 斜率值越大, 该网络受物种灭绝的影响越

小(Dormann et al, 2009)。灭绝曲线斜率是衡量系统

对物种丧失的稳定性指标。 

稳健性 稳健度(robustness, R) 对灭绝曲线y , 在x ∈ (0, 1)进行积分, 求得灭绝

曲线下的面积即为稳健度。 

二次灭绝曲线下的面积, Memmott等(2004)首先提

出了这条曲线。量化了网络因物种灭绝而对群落崩

溃的敏感性。取值范围: 0–1, 高度稳健的系统趋向

于1的值。 

群落指标 生 态 位 重 叠 度 (niche 

overlap, NO)# 

Horn’s相似性距离: 

 

对一个营养级成对物种互作对象计算R0, 取平均值即为NO。 

一个营养级物种互作对象的平均Horn-Morisita距离 

(Dormann et al, 2009)。值接近0表示生态位不重叠, 

1表示完全生态位重叠; 生态位重叠是两个或两个

以上物种对一种或多种资源的共同使用。 
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群落指标 聚集度(togetherness, T) T = 2  
所有成对的物种组合在资源中同时出现或缺失的

平均值(Stone & Roberts, 1992)。表示物种共用资源

的程度。在整个采样中, 当两个物种共用一种资源

时会增加聚集性的值。聚集性取值越高, 说明群落

中物种共存程度越高, 反之则说明物种共存程度较

低。较高的聚集性值暗示(Gotelli, 2000):  

1. 物种间存在共生关系, 因此总是同时出现

或缺失。 

2. 物种间存在一定的生态位重叠, 但其生态

位差异不大。 

3. 物种间竞争程度较低。 

群落指标 分化度(C score, CS) C = 2  

Cij = (ri-Sij)(rj-Sij) 

ri: 物种i占据的资源数 

rj: 物种j占据的资源数 

Sij: 物种i和物种j共占的资源数 

分化度定义为, 群落中成对物种棋盘矩阵单元的平

均数。在一个群落中, 可将物种对资源的利用以关

联矩阵的形式表示。一个棋盘矩阵单元指上述关联

矩阵的一个子矩阵, 该子矩阵包括2物种(物种i和j), 

2资源(p和q), 组成的关联矩阵, 该子矩阵中物种i

仅占据资源p, 物种j仅占据资源q。两个物种对资源

的利用是完全分开的。Cij指表示所有物种对形成的

棋盘矩阵之和的平均值。公式中, i<j表示每个特有

物种对的棋盘单元的平均数 (Stone & Roberts, 

1992)。表示物种在资源利用上分化的程度, 用于表

示种间对资源的竞争。当两个物种对资源的利用是

分化的时候, 导致分化度增加。分化度越大, 表示

群落中物种之间的竞争越强烈, 相互之间共存的可

能性越小。分化度越小, 表示物种之间的竞争关系
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越弱, 相互之间越容易共存。分化度还可以用于比

较不同群落中的物种竞争关系的强弱。基于分化度

的推断需结合其他指标的结果综合考量。 

群落指标 关联度(V-Ratio, VR) VR =  

 

 

, 表示每个物种在采样中的平均值, 平均出现率 

N: 样本量 

Tj : 一个样本中的物种数 

t: 观测到的每个样本中的平均物种数 

 表示所有样本中物种数量的平均变异 

VR用于描述多个样本中物种关联的指标。在有、

无数据中, 大于1的VR值表示总的物种是正的共

变, 小于1表明是负的共变。 

物种间无关联的原假设是, 协方差之和等于0。当

物种在采样样本中是独立分布的, 原假设为真。

但是, 也可能当正的协方差和负的协方差彼此抵

消时, 也会出现协方差之和为0的情况。因此, 这

里的备择假设是物种间存在一个净的正的或负

的相关。 

# 表示使用互作频率加权的网络指标。 

The # symbol represents interaction frequency-weighted network metrics. 
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附表2 网络β多样性指标及其解释 

Table S2 Network β diversity and explanation 

指标 

Network metrics 

定义 

Defination 

差异类型(物种或互作差异) 

Difference of species composition or interactions 

βS 群落间物种组成的差异(Koleff et al, 2003) 

Dissimilarity in the species composition of 

communities. 

物种组成 

Species composition 

βOS 两个群落间共有物种互作的差异 (Poisot et al, 

2012) 

Dissimilarity of interactions established between 

species common to both realisations. 

互作关系 

Interactions 

βWN 所有互作关系的差异(Poisot et al, 2012) 

Overall interaction dissimilarity. 

互作关系 

Interactions 

βST 由物种组成变化引起的互作差异 (Poisot et al, 

2012) 

Interaction dissimilarity due to species turnover. 

互作关系 

Interactions 
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β’
OS 局域网络与元网络(metaweb)中与之对应部分之

间的差异(Poisot et al, 2012) 

Dissimilarity between a local network and its 

counterpart in the metaweb. 

互作关系 

Interactions 

βST/ βWN 物种组成差异相对网络差异的贡献(Poisot et al, 

2012) 

Contribution of species dissimilarity to network 

dissimilarity. 

互作关系 

Interactions 

元网络(metaweb)通过将所有在不同时间, 不同位点或不同环境下采集的局域网络数据合并起来重新构建的网络, 元网络相当于一个包

括了所有物种及其互作的库。 

A metaweb is formed by combining samplings from various time periods, locations, and environments. It represents a pool of species and their 

interactions. 
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