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摘　要　关键种 ( Key species)是生态学研究 ,特别是生物保护学研究中的一个研究热点。关键
种可以是为了最大程度地保护生物多样性而进行优先保护的目标。但是目前的研究来看 ,在
群落或者生态系统中确定关键种不是一件容易的事情。本文通过对有关关键种研究的回顾 ,
探讨了国内外的研究状况 ,着重说明了关键种在实际研究中的实践以及存在的局限性 ,并且重
点阐述了确定关键种的一些实验方法和定量测度方法 ,并进行了简要的评述。
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Study on key species is the focus of the ecological research ,especially in the study of conservation biol2
ogy. Key species can be the precedent target of the biodiversity conservation. But the identification of
key species in a community or an ecosystem is much difficult . In this paper ,the previous studies about
the key species were reviewed ,emphasizing upon the application and the limitation of the key species
during the research works. Some experimental methods and quantitative measurements on the deter2
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1　引　言

关键种 ( Key species)概念是由 Paine[27 ]于 1969

年首先提出 ,随着近年来生物多样性保护逐渐为世

人所关注 ,如何有效地降低生物多样性的丧失速率

成为保护生物学家们迫切解决的问题 ,关键种的研

究便成为国际生态学研究热点之一。Hixon 等[19 ]

把关键种的确定视为群落生态学研究的主要目的之

一 ;Soule等[33 ]认为 ,确定生态系统生存力的最适用

途径是找到关键种并进行关键种的种群生存力分析

( PVA) ;Mills等[25 ]则认为群落生态学的中心组织

原理就是关键种理论。然而 ,围绕着关键种的普遍

适用性、可操作性以及关键种确定标准等问题 ,学术

界关于这个概念的使用和概念的含义还存在着一些

争议。

“关键种”概念的最初意义是指捕食者对群落中

物种多样性的控制作用 ,这种思想是美国华盛顿大

学的 Paine[26 ]于 1966年在“食物网复杂性与物种多

样性 ( Food web complexity and species diversity)”一

文中首次明确提出的。关键种概念及其依据的理论

认为 :生物群落内不仅存在着制约种分布与多度的

相互作用关系 ,而且还存在起关键作用的物种 ,即关

键种 ,它对其他物种的分布和多度起着直接或间接

的调控作用 ,决定着群落的稳定性、物种多样性和许

多生态过程的持续或改变。“关键种”理论支持了

Clements为代表的对生物群落性质认识上的生物观

(也称机体论) 。关于关键种的普遍认识是 :关键种

是指这样一些物种 ,它们的丢失导致生态系统其它

种群或其功能过程的变化比其他物种丢失所造成的

影响更大 ,它们通常有下列特征 :第一 ,关键种的微

小变化将导致群落或生态系统过程较大的变化[31 ] ;

第二 ,关键种在生态系统中有比它结构比例更大的

功能比例[18 ]。

从以上的论述中可以认为关键种的最主要的特

征就是其功能的重要性 ,以及大的功能结构比 ,但是

生态系统以及生态过程中 ,每个物种都可能有其独

特的功能和作用 ,所以关键种概念提出后 ,学者们进

行了尝试性研究 ,并将关键种这个本用于捕食者的
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术语引申开来了 ,运用的范围越来越广泛 ,研究也越

来越深入 ,但是在实践运用中如何判断一个生态系

统中关键种的存在以及进一步的确定关键种 ,却存

在不小的难度。

2　关键种概念提出的意义以及存在的问题

根据关键种的定义及其在生态系统功能过程中

的重要作用 ,关键种很自然地被认为具有更重要的

保护意义。在这方面起推动作用的主要是 Mills

等[25 ]和 Bond[12 ] ,他们分别从保护生物学的角度阐

述了关键种的概念。首先 ,一些物种的丢失可能会

引发其它物种的灭绝 ,那么保护一个物种可能是保

护了更多的物种 ;另一方面 ,能否在生态系统中找到

一些物种 ,它们在生态系统中的功能十分重要而值

得被保护 ,这又涉及到物种的保护效率和效果等问

题。Burky 等[14 ]认为为了最大程度的保护生物多

样性 ,关键种可以作为进行优先保护的目标 ,关键种

的保护是解决生物多样性保护和土地利用矛盾的根

本出路之一。在一个生态系统中寻找到关键种 ,并

且被证实 ,在理论和实践上都有重大的意义。

但是由于关键种的定义不够严密 ,而关键种概

念的应用又十分广泛 ,这就不可避免地产生一些实

践运用上问题与困惑。

首先 ,站在生态系统不同方面功能的角度 ,很容

易列出一系列关键种 ,这不仅会弱化关键种的作用 ,

而且常常会掩盖真正的关键种 ,同时 ,影响生态功能

和过程的因素往往很多 ,在不同的条件下 ,有些曾经

被证实为关键种的物种可能就不是关键种了 ,即关

键种面临普遍适用性问题。如 Menge[24 ]研究海星

与贻贝的关系时发现 ,海星作为海岸潮间带生态系

统中的关键种也是有条件的 ,取决于贻贝的食物供

应率 ,即系统的初级生产力。

其次 ,由于关键种定义的模糊性 ,往往与其它术

语混淆 ,尽管这些术语中有的与关键种有很紧密的

关系 ,但又与关键种有很大的区别 ,如常见的有 :优

势种、旗舰种、伞护种、指示种、代理种等[6 ,8 ,32 ]。优

势种在生态系统和群落中的结构比例往往很大 ,是

控制整个生态系统 ,当然其生态功能往往也是很大

的 ,和关键种定义的最大不同特征就是生态功能与

结构的比例。在生态学特别是保护生物学的研究

中 ,由于资金、技术或时间上的限制 ,通常难以对研

究区内所有物种或类群的生态学特性进行研究。鉴

于一些物种与其他类群之间生态特性、生境需求的

相似性 ,保护生物学家常常运用某一物种或种组作

为“代理种”,来研究物种保护及生境管理的问题。

与代理种相关的概念包括指示种、伞护种、旗舰种

等 ,指示种、伞护种和旗舰种等的运用常常可以作为

解决保护生物学问题的捷径。指示种被用来评价环

境中人为干扰因素的程度 ,监测其他物种的种群动

态 ,或用于确定生物多样性较高的区域 ;伞护种则常

用来确定需保护生境的类型和面积 ;而旗舰种被用

于引起公众对保护行为的关注。

3　关键种研究的实践

1962～1964 年 , Paine 在华盛顿州 Mukkaw 海

湾和加利福尼亚沿岸的岩石潮间带 ,进行了海洋生

物群落的捕食关系及物种多样性研究。他的实验结

果表明 ,群落中单一物种对必要生存条件 (生态位)

的垄断往往受到捕食者的制约 ,这种制约效应使得

捕食者的数量影响着系统中的物种多样性。若捕食

者缺失或实验性地移走 ,将降低系统的多样性。从

这个意义上来说 ,位于食物链上端的捕食者的存在 ,

有利于保持群落的稳定性和高的物种多样性。

在顶端控制作用的思想启发下 , Paine[27 ]于

1969年首次将关键种术语应用于海洋生物群落 ,并

把关键种概念定义为这样一类捕食者 :它们能够“将

被捕食者的种群密度保持在资源限制水平以下 ,阻

止被捕食物种因竞争而消失”。他强调的是与“生产

者→初级消费者→次级消费者”由下 (营养级)至上

(营养级) (Bottom up)的传统思想相反的由上而下

( Top down)的控制机制。

关键种的概念一经引入生态学的研究 ,很快就

引起了人们的关注。在水生生态学的研究中 ,人们

通过实验已验证了某些水生生态系统中的关键种捕

食种 ,如海星、海獭、海岸鸟类、鱼类、大型甲壳动物

和软体动物等[10 ,17 ,19 ,26 ,27 ] ;相对水生生态学来说 ,

陆生生态学关键种的研究要少很多。

在陆生生态学的研究中 ,通过实验也证明了热

带森林的美洲狮、美洲虎等食肉动物 ,是关键种[18 ] ;

在北美的 Chihuahuan荒漠灌丛中三种分类上相近、

生态要求相似的更格芦鼠组成的关键种组 ( Key

guild) [13 ] ;由于关键种缺乏严格的定义 ,后来关键种

的概念又被用到其他一些生态功能上有关键作用的

一些物种上 ,如生态系统中植物花粉传播的关键

种[19 ,20 ] ,病原体 ,衣原体等也被考虑为局部的关键

种[15 ,21 ] ,关键种的含义已经开始泛化 ,从最初的关
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键捕食者、关键植食动物等捕食者的含义 ,扩展到包

括关键病原体、关键寄生物、关键植物资源、关键散

布者等许多类型的一个宽泛的概念[3 ]。

关键种在国内的一些研究 ,主要是集中在植物

群落中 ,有代表性的是 :尹林克 [1 ]进行的柽柳

( Tam arix ssp1)作为中亚荒漠生态系统关键种的研

究 ;朱小龙等[4 ]关于福建南亚热带极度退化生态系

统重建构想的探讨 ;许再富等[5 ]在热带雨林及其退

化区域中关键种和潜关键种的功能与作用的探讨等

等 ,但是实际的实验操作以及在群落或者生态系统

中确定关键种等方面的研究 ,特别是有关食物链上

端捕食者的功能重要性定量化研究及确定关键种的

研究工作鲜见报道。

4　确定关键种的实验方法以及定量测度方法

411　控制模拟实验法

前面提到的关键种研究实践中 Paine 最早于

1962～1964年的研究中所用的方法就是简单的控

制模拟实验 ,通过研究移除群落中的一种生物 ,观察

群落的演替方向以及群落组成的动态变化 ,通过比

较和描述来探讨生物群落或者生态系统中哪些物种

是关键种。以后很长的一段时间中 ,几乎所有的确

定关键种的研究普遍使用了这种传统的方法。但是

由于长期实验带来的资金压力和论文出版问题 ,以

及受到可操作性的限制 ,验证关键种理论困难也是

存在的。

412　等同优势种法

此方法认为群落中的优势种就是关键种。优势

种常常在群落中不仅具有较大的生境范围、利用较

多的资源、具有较高的生产力 ,而且具有较大的能量

容量 ,也就是个体的数量多 ,生物量大等特点 ,如果

除去群落中的优势种 ,必然导致群落发生重大的变

化。根据文献[23 ]中 Smirnova 所提出的观点 ,一个

关键种决定了生态系统演替的格局 ,生态系统的功

能也主要决定于关键种的生命活动 ,关键种具有最

大的时空维度 ,而从属物种受制于关键种。按照这

种理解 ,一个群落的优势种 ,或者群落演替过程中的

先锋树种 ( Pioneer species)都有可能成为关键种。

例如在温带地区 ,关键种是乔木 ,因为它们营造或支

持了森林群落。另外 ,病原体和大型肉食动物也是

关键种 ,因为它们有可能破坏森林群落和导致产生

其它群落类型存在的可能性。这种关键种的确定方

法具有一定的实际可操作性 ,在确定关键种时 ,更多

地注重物种的结构或体积等因素 ,而忽略了一些物

种的功能作用因素 ,但是根据关键种的定义 ,一个关

键种在生态系统中的功能比例应远大于其结构比

例 ,而优势种的功能比例则与结构比例通常比较接

近。Davic[16 ]也认为 ,应更多地使用“生态学优势

种”的概念 ,来区别关键种。

413　竞争优势阻碍法

Bond根据演替理论于 1989年提出了确定关键

种的方法 ,这是一种普适性思想来判定关键种的方

法 ,根据演替系列中物种的相对竞争力及探讨阻止

这些竞争力强的物种成为优势种的原因 ,然后确定

每个演替阶段的关键种[11 ] ,这种思想的核心是探明

长命物种在群落中没有占优势的原因 ,造成这个原

因的物种可能就是关键种。Yeaton[37 ]运用类似思

想推断出 ,豪猪是南非稀树草原的关键种。这个方

法对于群落中植物动态变化的研究是较大的意义 ,

但是用这种方法评价整个生态系统所有物种对生态

系统的动态变化的影响强度还是很困难的。

414　物种相互作用相对重要性法

Tanner和 Hughes[34 ]研究了计算每种物种相互

作用对群落组成和演替速率相对重要性的方法 ,他

们将珊瑚礁群落中每个物种对群落动态变化的影响

进行定量化 ,根据转移矩阵的敏感性分析 ,从而确定

群落中的关键种。这种方法同样也需要长期的实验

观测 ,以及复杂的数据转化和运算过程。

415　群落重要性指数法

Power 等[28 ] 1996 年提议用群落重要性指数

(CI , Community importance index)来衡量一个物种

在一个群落或生态系统中的重要性 ,这样可以将关

键种通过重要性这样一个数据定量的表现出来 ,确

定关键种 ,这样就摆脱了陷入关键种定性基础上的

尴尬。具体公式为 :

CI = [ d ( t rait) / dp ][1/ ( t rait) ]

该指数的含义是指每单位物种多度的变化导致

群落或生态系统特征的变化。其中 p 是受改变的物

种的相对多度 (多数情况下用占群落系统总生物量

的相对比例表示) , t rait 则是群落或生态系统的某

个定量特征 ,如生产力、养分循环、物种多样性、或者

物种或优势物种的一个或多个功能群的多度。所有

物种 CI的频度分布近似成正态分布 ,即大部分物种

分布在 CI = 0左右 ,而较少的物种 ,即关键种 ,分布

在离该点很远的位置。据此 Power等[28 ]在河流和湖

泊生态系统中进行了研究 , 确定了鱼类为关键种 ,
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但是在植物群落中似乎不大可行 ,因为 ,多度的微小

变化是很难测度的。

416　关键性指数法

Jordan等[22 ] 1999 年提出了一个关键性指数

( K , Key index) ,该指数是建立在食物网的基础上

的 ,分成两个部分 ,即上行 (Bottom2up)关键性指数

Kb ,下达 ( Top2down)关键性指数 Kt。具体公式如

下 :

Kb ( i) =
1 + Kb ( j)

m ( i) ( j)

Kt ( i) =
1 + Kt ( j)

m ( i) ( j)

K ( i) = Kb ( i) + Kt ( i)

式中 , Kb ( j) / Kt ( j) 为物种 i 的上行 / 下行关键性

指数 , Kb ( j) / Kt ( j) 为物种 j 的上行 / 下行关键性

指数 , m ( i) ( j) 是物种 j 的直接猎物种类数量 ,

K ( i) 就是物种 i 的关键性指数 ,其计算有以下特

点 :①将同一营养级物种之间的影响考虑在内 ; ②

不仅考虑到一个物种所在食物网的上行关系 ,还同

时考虑该食物网中的下达关系 ; ③计算结果只具有

相对意义 ,即只适用于同一食物网内物种之间重要

性的比较 ,而不适用于不同食物网间物种之间的比

较。不过 ,由于食物网本身的复杂性 ,该指数有些复

杂 ,可能会使它的广泛应用受到限制。例如 ,一个食

物网的上传和下达效应可能对物种的影响是不相等

的 ,而在此被认为是同等重要的 ;同时 ,也不考虑捕

食者对它的不同猎物有不同的捕食压力 ,而假设为

平均分配。

417　功能重要性指数法

Hurlbert [20 ]在 1997 年提出了一个物种的功能

重要性指数 ( Functional importance index)的测度方

法。功能重要性被定义为当一个物种被去除后所有

剩余物种生产力的总的变化。通用的功能重要性指

数可以由下式计算 :

I i = ∑
s

j = 1

Pj , t = 1 - Pj , t = 0

式中 , Pj 是第 j 个种在第 i 物种被去除前 / 后 ( t =

0/ t = 1) 的生产力。除了用生产力外 ,物种的多度

( A j) 也可以是功能重要性指数的测度依据。从计算

公式来看 ,功能重要性指数的确定是很简单的 ,但实

际上却比较复杂。首先 ,生产力的测定对于植物可能

并不十分复杂 ,但对于其它营养层次却相对有一定

难度 ;其次 ,功能重要性指数的确定是建立在物种去

除实验基础上 ,所以对于复杂的生态系统 ,如热带雨

林来说 ,可操作性仍然较差。尽管如此 ,功能重要性

指数也是一种确定关键种可能方法。

5　结　语

综上所述 ,可以有如下结论 :①关键种概念和理

论的提出 ,对于研究群落或者生态系统中物种的相

互作用强度、食物链理论、生物多阳性的维持机制 ,

生物多样性与生态系统功能等具有重要的意义 ,特

别是为了最大程度的保护生物多样性 ,关键种可以

作为进行优先保护的目标。②关键种是对于维持群

落或者生态系统的物种组成、生态系统功能和生物

多样性等方面的作用功能起决定性的物种 ,是对其

他物种有不成比例影响的物种 ,关键种的丢失和消

除可以导致一些物种的丧失或者一些物种被其他物

种替代。从以往的研究结果来说 ,关键种大多是营

养级较高的动物 ,这也比较贴切关键种的最初含义。

③关键种的确定 ,应着重强调这个物种在群落或者

生态系统中的功能重要性 ,特别是维持生态系统稳

定或者保持生物多样性方面的功能 ,但是功能重要

性的定量化测定存在较大的困难。到目前为止 ,关

键种的确定仍然没有较为通用的实际可操作的标

准。在确定关键种的方法中 ,控制模拟实验法可操

作性强 ,结果可测 ,所以仍然是最普遍适用的方法 ,

但是对于复杂的群落和生态系统 ,其效果还不是很

理想 ;等同优势种的方法 ,虽然在操作上有一定的可

行性 ,但毕竟优势种的定义与关键种有很大的区别 ,

在我们看来这种方法是不可取的 ;而其它的几种定

量测定方法 ,如竞争优势阻碍法、物种相互作用相对

重要性法、群落重要性指数法、关键性指数法和功能

重要性指数法 ,都有一定的局限性 ,基本上停留在理

论论证阶段 ,而且由于其影响因素多 ,计算复杂和条

件的理想化等也限制了他们在实际中的应用。

虽然关键种概念对于生物多样性保护具有很重

要的意义 ,但仅仅对关键种的保护是不能完全达到

生物多样性保护的目的 ,过分强调关键种的作用可

能导致生物保护上的错误认识 ,物种灭绝的主要原

因是生境破坏[2 ,7 ,9 ,36 ] ,生物保护的核心应当是大尺

度范围的保护生境的完整性 ,生态系统的保护可能

是防止生物多样性进一步丢失的有效方法。

但是目前来看 ,保护关键种可能是保护生物多

样性方面最有效率的手段之一 ,所以加强生态学中

关键种的研究 ,有助于促进生态系统食物网中物种

之间相互作用强度和食物链理论的研究 ,有助于评
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价生态系统中不同物种对生态系统结构和功能的影

响 ,有利于生物多样性的研究并且可以解决如 :通过

保护关键种使得同一生境中生物多样性得到更好更

有效率的保护等许多生态学问题。
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