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摘要：自然资本评估是研究生态系统服务与社会经济发展的重要方式。由于海洋具有特殊性和复

杂性、开放性、流动性和多层次耦合性等特点，海洋自然资本评估方法的研究进展缓慢。能值分析

理论通过能值转换率将生态系统内流动和储存的各种不同类别的能量和物质转换为同一标准的能

值，可衡量和比较不同等级的能量价值，系统完整地反映自然资本价值，这一特点是其他评估方法

所缺乏的。为精确量化海洋生物资本价值，本研究引入海洋食物网信息能流图和生态系统能量传

递规律，提出了生物能值转换率的经验公式，即 Ｔｎ＝Ｔ１·Ｅ
１－ｎ
Ｌ （Ｔ１为初级生产者的太阳能值转换

率，ｎ为营养级，ＥＬ为林德曼效率）。为验证经验公式的可行性，选用相关案例进行了研究，得到海
洋食物网中不同食性生物所处营养级及其相应的能值转换率。经验公式有一定误差，具体应用时

应通过调研文献和相关数据，确定关键参数的取值范围以提高准确性。本研究得出的经验公式简

化了海洋生物能值转换率的计算方法，促进了能值分析理论在海洋自然资本评估中的进一步应用。
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　　目前，研究自然资本评估主要有三大理论体系，
包括“生态足迹”、“生态系统服务”和 “能值分析理

论”［１３］。其中，前两者均是以人类为导向对自然环

境提供的资源价值进行评估［４］，较少关注自然资本

中未来可能提供的产品服务流及环境资产的自身存

量，因此较难系统完整地反映自然资本价值。能值

分析理论则是基于生态系统中生物链概念和热力学

原理提出的，关注自然资源本身，通过能值转换率将

生态系统内流动和储存的各种不同类别的能量和物

质转换为同一标准的能值，可衡量和比较不同等级

的能量价值，包涵了物质过去、现在所有的信息，能

系统完整地反映自然资本价值。就海洋生物本身来

说，能值分析理论有其独特优势，可体现能量在生物

之间的流动及其关系，而且评估结果不以人类的价

值体系为转移，从而能够客观认识不同物种的生态

价值。

由于海洋环境具有复杂、开放、流动、均质等属

性，海洋自然资本能值评估方法尚处于探索阶

段［５］。现有的研究多关注海岸带，包括滩涂［６］、海

草床［７］、红树林［８９］和湿地［１０］等，综合性的海湾和海

岛海域［１１］研究较少。而能值转换率是海洋生态系

统能值计算中最核心的一个参数，它将一系列能量

转换过程中各种形式的能量联系了起来。海洋生物

作为海洋生态系统的重要组成部分，其能值转换率

这一关键要素的研究尚处于初级阶段。本研究基于

海洋食物网信息论［１２１３］和食物网营养级研究［１４１６］

的发展，探索海洋生态系统中不同营养级之间能值

转换率的计算，旨在为海洋生物自然资本量化提供

关键参数。

１　研究现状
１．１　能值转换率

能值分析理论与方法是美国著名生态学家

Ｏｄｕｍ（１９８６）在能量系统分析的基础上发展形成
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的［１７］。能值是直接或间接用于形成某产品或服务

的一种有效能。考虑到任何能量都始于太阳，实际

应用中以太阳能值来衡量某一能量的能值。能值转

换率是实现能量和能值之间转换的桥梁，实际使用

的是太阳能值转换率，即形成每单位某种产品（能

量或物质）所需的能值量［１８］。其计算公式［３］如下：

Ｔ＝Ｅ（ｔ）Ｎ （１）

　　式（１）中：Ｔ为某种物质（能量）的太阳能值转
换率（ｓｅｊ／Ｊ），Ｅ（ｔ）为直接或间接应用于形成该物质
的总太阳能值（ｓｅｊ），Ｎ为该物质或能量的量（Ｊ）。

能量在传递过程中衰竭，而能值不变，因此其所

含的能值转换率不断增加。能值转换率是一种有量

纲的效率比，用以衡量能量的质量即其在整个能量

等级中的地位，其值越大表明该能量的等级越高。

能值转换率的计算是能值分析的基础和最大难

点，也是能值分析理论得到广泛认可、应用和进一步

发展的必要条件［１９］。国内外学者对具体能值转换

率的计算开展了广泛研究。生物能值转换率的计算

一般通过绘制能流图［２０］，包含能量进出、储存、分散

等各种途径，将已知系统投入的总太阳能值除以流

入各组分能量得到系统内各对象的能值转换率。李

璇等（２０１６）通过定量分析舟山大黄鱼（Ｌａｒｉｍｉｃｈｔｈｙｓ
ｃｒｏｃｅａ）养殖系统的输入能值和输入热值，得到大黄
鱼的能值转换率［２１］。化石能源及其衍生物的能值

转换率可通过分析其生成的地球化学过程［２２］、实地

考察炼油工艺［２３］计算得到。贺成龙（２０１６）在考虑
水电工程建设主要投入产出的基础上计算出水力发

电的能值转换率［２４］。纵观前人研究，能值转换率的

计算方法以投入产出法为主，此外还有基于最小特

征值模型［２５２６］、线性优化模型、矩阵模型［２７］等方法。

基于目前静态的研究现状，动态的能值转换率研究

和完善是下一步的研究热点［２８］。

１．２　海洋生物能值研究现状
在开创能值分析理论后，Ｏｄｕｍ等（１９９１）对封

闭的虾类养殖池进行相关研究，通过投入的总太阳

能值（可更新资源与不可更新资源能值之和）与产

出虾的能量之比得到养殖虾的能值转换率［２９］。

Ｂｒｏｗｎ等（１９９３）［３１］依据ＭｃＲｏｙ等（１９９２）研究［３０］中

一系列营养网络和能量流构建了一个详细的威廉王

子湾营养网络模型。结合林德曼效率，将威廉王子

湾营养网络模型中的各种能量流输入ＮＥＴＷＲＫ３软
件［３２］，得到不同物种的营养级和高营养级物种的能

值转换率，同一营养层级的生物能值转换率相同。

由 ＮＥＴＷＲＫ３软件得出的营养级与 ＤｅＧａｎｇｅ等

（１９８７）的研究结果［３３］相差很小，但是同一物种的能

值转换率在取不同的林德曼效率（５％ ～３０％）计算
时，其值相差近一个数量级，在高营养级物种中差异

更明显。该营养网络模型在缺乏能量流定量描述的

情况下，将林德曼效率的值设为１０％，纳入能值转
换率的核算。但是在海洋生态系统中林德曼效率的

变化范围很大，实际能量流的传递效率可能显著不

同于文中核算结果。

Ｂｒｏｗｎ等（２００６）基于食物网对佛罗里达大沼泽
地的生物多样性进行分析［３４］，将简单的线性优化方

法［３５］应用于矩阵中计算禾本科沼泽湿地各组分的

能值转换率。能值转换率的准确性取决于源数据的

有效性，不同季节计算出的能值转换率有明显差异，

高能值转换率往往出现于湿季。虽然系统中每个组

分计算的能值转换率存在相当大的不确定性，但与

其他方法所得结果相比有很高的一致性。Ｖａｓｓａｌｌｏ
等（２００７、２００９）［３６３７］在分析近海鱼类养殖系统过程
中运用Ｏｄｕｍ等（１９９６）的能值代数法和投入产出
法［３］，对以年为期进行能值分析的方法进行改进，

构建了金头鲷（Ｓｐａｒｕｓａｕｒａｔａ）水产养殖能值瞬时分
析模型。上述两个研究案例表明，时间单位、投入的

产品类别和服务以及产出效率，会对计算结果产生

较大影响，如金头鲷的年能值转换率为１．３２×１０６

ｓｅｉ／Ｊ，其春季的能值转换率则为 ５．５５×１０５ｓｅｉ／Ｊ。
目前，海洋生物能值转换率的方法主要有投入产出

法、能流图法和线性优化法，但相关研究涉及的海洋

生物种类并不多，部分海洋生物的能值转换率如表

１所示。

２　基于食物网信息论的能值转换率

２．１　食物网信息论
信息论作为一门学科，通常被认为是从二战期

间的破译密码行为中发展形成的。信息论普及后不

久，生态学家 Ｍａｃａｒｔｈｕｒ（１９５５）阐明了信息论及相
关概念在生态流网络的适用性［４０］。Ｕｌａｎｏｗｉｃｚ
（１９８６）认为信息论对定量生态学十分重要，提出了
多个系统生长和发育的信息论指标用于分析食物网

的大小和复杂性［４１］；并总结了信息论在生态学中的

应用，不但可以用来量化种群分布和生物数量，还可

以定量研究营养过程相互作用的模式［４２］。Ｍｏｎｉｚ等
（２００７）利用丰度时间序列上的信息论技术试图重
构食物网的拓扑结构，发现信息统计数据能正确识

别简单模型的食物网拓扑结构，比如验证消费者对

某种食物的偏好［４３］。在生态环保方面，食物网理论

为建立一整套基于生态系统的海洋资源管理方法奠
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定了基础。

表１　部分海洋生物能值转换率及方法
Ｔａｂ．１　 Ｔｒａｎｓｆｏｒｍｉｔｉｅｓｆｏｒｓｏｍｅｍａｒｉｎｅｏｒｇａｎｉｓｍｓ

种类 能值转换率／（ｓｅｊ·Ｊ－１） 方法 参考文献

虾（投饵） １．３０×１０７

虾（不投饵） １．８９×１０７
投入产出法 ［２９］

初级生产者 １．１０×１０４

食草动物 １．００×１０５

小型底栖生物、微生物 ２．９０×１０５

大型生物 ８．１０×１０５

较低消费者 １．１０×１０５

顶级捕食者 １．００×１０６

乌贼

太平洋玉筋鱼（Ａｍｍｏｄｙｔｅｓｈｅｘａｐｔｅｒｕｓ）

太平洋鲱鱼（Ｃｌｕｐｅａｐａｌｌａｓｉｉ）

长额虾（Ｐａｎｄａｌｕｓｓｐｐ．）

１．１０×１０６

白胸拟鼠海豚（Ｐｈｏｃｏｅｎｏｉｄｅｓｄａｌｌｉ） ２．３０×１０７

白鲸（Ｄｅｌｐｈｉｎａｐｔｅｒｕｓｌｅｕｃａｓ） ３．６０×１０７

座头鲸（Ｍｅｇａｐｔｅｒａｎｏｖａｅａｎｇｌｉａｅ） ３．１０×１０７

港湾鼠海豚（Ｐｈｏｃｏｅｎａｐｈｏｃｏｅｎａ） ５．１０×１０７

大马哈鱼（Ｏｎｃｏｒｈｙｎｃｈｕｓｋｅｔａ） ５．１０×１０６

红大马哈鱼（Ｏｎｃｏｒｈｙｎｃｈｕｓｎｅｒｋａ）

太平洋鳕鱼（Ｇａｄｕｓｍａｃｒｏｃｅｐｈａｌｕｓ）

太平洋大比目鱼（Ｈｉｐｐｏｇｌｏｓｓｕｓｓｔｅｎｏｌｅｐｉｓ）

１．１０×１０７

虎鲸（Ｏｒｃｉｎｕｓｏｒｃａ） １．７０×１０８

能流图法 ［３１］

太阳鱼（Ｌｅｐｏｍｉｓｓｐｐ．） ８．３８×１０４～８．８３×１０４ 线性优化法 ［３４］

金头鲷（Ｓｐａｒｕｓａｕｒａｔａ） １．３２×１０６ 投入产出法 ［３６］

金头鲷（春季） ５．５５×１０５

金头鲷（秋季） ９．９２×１０５
投入产出法 ［３７］

大西洋鲑（Ｓａｌｍｏｓａｌａｒ） ９．７０×１０６ 投入产出法 ［３８］

罗非鱼（Ｏｒｅｏｃｈｒｏｍｉｓｓｐｐ．） ５．６１×１０５ 投入产出法 ［３９］

大黄鱼（Ｌａｒｉｍｉｃｈｔｈｙｓｃｒｏｃｅａ） １．６１×１０６ 投入产出法 ［２１］

２．２　海洋生物能值转换率经验公式
现阶段海洋食物网能量传递效率和生物能值研

究较少，大部分仍然沿用Ｂｒｏｗｎ等计算的浮游植物、
浮游动物、草食性鱼类、哺乳动物、顶级捕食者等海

洋生物大类的能值转换率［３１］。为方便且准确的估

算海洋自然资本能值价值，我们参考文献［４４］，构
建了海洋食物网信息能流图（图１），图中假定每年
输入食物网的总初级生产力为１０００ｋｃａｌ／ｍ２，外源
有机质输入为１００ｋｃａｌ／ｍ２。最后结合生态系统能
量传递规律，建立生物营养级与其能值转换率的经

验公式。

根据生态系统能量流动的基本原理［４５］，第 ｎ营
养级生物固定的能量为

Ｎｎ ＝Ｎ１·Ｅ
ｎ－１
Ｌ （２）

　　式（２）中：Ｎｎ为第 ｎ级营养生物固定的能量
（Ｊ），Ｎ１为初级生产者固定的能量（Ｊ），ＥＬ为林德曼
效率。

假定能流网处于平衡、稳定的状态，处于不同营

养级的生物都能充分利用太阳能值总量，则第 ｎ营
养级生物的能值转换率公式如下：

Ｔｎ ＝
Ｅ
Ｎｎ

（３）
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Ｅ＝Ｎ１·Ｔ１ （４）
　　式（３、４）中：Ｔｎ为第 ｎ营养级生物的能值转换

率（ｓｅｊ／Ｊ），Ｅ为流入整个系统的太阳能值总
量（ｓｅｊ），Ｔ１为初级生产者的能值转换率（ｓｅｊ／Ｊ）。

图１　食物网信息能流图
Ｆｉｇ．１　Ｅｎｅｒｇｙｆｌｏｗｃｈａｒｔｉｎａｆｏｏｄｗｅｂ

　　由公式（２～４）建立生物营养级与其能值转换
率之间的经验关系，推导出海洋生物能值转换率的

经验公式如下：

Ｔｎ ＝Ｔ１·Ｅ
１－ｎ
Ｌ （５）

　　根据公式（５），由初级生产者的太阳能值转换
率、林德曼效率和营养级数据，可估算出某一物种的

太阳能值转换率。前人的研究方法需要建立食物网

模型，计算系统每一成分间流动的能量，而经验公式

简化了能值转换率的计算过程。

２．３　案例应用
根据生物能值转换率的相关研究，同时考虑数

据的可获得性，选取表２中的生物进行案例研究，以
Ｂｒｏｗｎ等的研究结果［３１］为参考，其初级生产者的能

值转换率为１．１×１０４ｓｅｉ／Ｊ，林德曼效率 ＥＬ的取值
则为１０％。

表２　经验公式使用案例
Ｔａｂ．２　Ａｃａｓｅｏｆｕｓｉｎｇｅｍｐｉｒｉｃａｌｆｏｒｍｕｌａ

项目 物种 营养级 经验公式计算的能值转换率／（ｓｅｊ·Ｊ－１） 相对误差／％ 参考文献

１ 罗非鱼 ２．８０ ６．９４×１０５ ２３．７２ ［１４，４６］

２ 乌贼 ３．００ １．１０×１０６ ０．００ ［３１］

３ 大黄鱼 ３．２０ １．７４×１０６ ８．０８ ［１４，４６］

４ 红大马哈鱼 ４．００ １．１０×１０７ ０．００ ［３１］

５ 座头鲸 ４．３３ ２．３５×１０７ －２４．１４ ［３１］

６ 白鲸 ４．４０ ２．７６×１０７ －２３．３０ ［４７］

　　根据本研究提出的经验公式，计算得到表２中
生物能值转换率，与表１中对应值相比，其相对误差
的绝对值在０％～２５％之间。海洋生态系统的平均
生态效率通常比陆地的高，植食性动物生态效率是

２０％左右，较高营养级之间的生态效率可能在１０％
～１５％范围内［４５］。由于部分海区缺乏调查研究，参

考现有相关营养级数据，从而会产生一定误差。

Ｃａｍｐｂｅｌｌ等（２００５）认为不同方法计算出的能值转
换率保持在同一数量级即可，能值分析的最终目标

是将计算结果与实际值的误差控制在 １０％以
内［４８］，表明本研究经验公式的适用性。基于海洋生

物营养级相关研究［１４，４６］、能值转换率的计算结果

（表２）以及本研究提出的经验公式，可得到海洋食
物网不同食性生物所处营养级及能值转换率
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（表３），为海洋能值研究提供一定参考。其中，海洋
生物营养位置变化与其生长发育阶段［４９］、生态系统

类型、捕食策略等因素有关［５０］，全球气候变化、极端

气候事件［５１］和人类活动也会对其产生一定影响。

具体应用时根据实际调查数据确定海洋生物的营养

级，在缺乏数据时选择邻近且海洋生态系统相似海

区的数据替代，同时相应调整林德曼效率，以提高计

算结果的科学性。

表３　食物网营养关系及能值转换率
Ｔａｂ．３　Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｉｎａｆｏｏｄｗｅｂａｎｄ

ｅｍｅｒｇｙｔｒａｎｓｆｏｒｍｉｔｙ

类别 营养级 能值转换率／（ｓｅｊ·Ｊ－１）

初级生产者 １．０ １．１０×１０４

草食性和杂食性消费者 ２．０～３．０ １．１０×１０５～１．１０×１０６

低级肉食性消费者 ３．２～４．０ １．７６×１０６～１．１０×１０７

高级肉食性消费者 ４．２～４．９ １．７４×１０７～８．７４×１０７

２．４　讨论与应用前景
自然资源的价值评估具有复杂性且涉及许多假

设，目前的研究大都以人类视角对生态系统服务功

能价值进行评估，而生态系统内在价值评估方法和

定量化的研究不足［５２］。基于该现状，本研究构建海

洋生物能值转换率计算的经验公式以期精确量化海

洋生态系统内在价值，该公式主要由３部分组成，一
是初级生产者的能值转换率，二是物种所处的营养

级，三是林德曼效率。由于缺乏营养级间能量流传

递效率、食物链的反馈机制等相关数据和研究，本研

究在经验公式中取林德曼效率为１０％，该值目前已
广泛应用于海洋渔业生产［５３］、水产品网箱养殖产量

估算等方面。

然而海洋食物网是复杂的、动态的，需要进一步

考虑林德曼效率的适用性［５４］及明确物种所处的营

养级［５５］。海洋物种在食物网中的营养位置，最初是

通过体型大小判断、胃含物分析法［５６］等方法确定其

营养级，而后碳氮稳定同位素分析法提供了估算营

养级的新方法。目前同位素分析法广泛应用于陆

地、盐沼湿地［５７］、河口、海湾［５８］、近海［５９］及大洋生

态系统食物网和营养级生态位变化研究。随着

ＤＮＡ测序技术的发展，ＤＮＡ条形码法［６０］也已应用

于海洋生物食性分析。但上述方法都存在一定的局

限性，今后可运用综合性研究方法确定营养级关系

以及能量流动，同时可将能值分析理论与地理信息

系统（ＧＩＳ）等工具相结合，有助于客观理解海洋生
态系统能量代谢的动态变化过程［６１］。还可借鉴国

际鱼类数据库（Ｆｉｓｈｂａｓｅ）的经验，构建信息全面、实
时更新、开放共享的全球海洋生物多样性数据

库［６２］，完善海洋食物网模型和食物网拓扑结构，便

于开展能值转换率的精细化研究。

３　结论
能值分析理论作为一种自然资本研究方法，以

太阳能值作为度量单位，是一种以生态系统为主体

的研究方法，在海洋自然资本评估中有其独特优势。

海洋自然资本能值研究进展缓慢，一方面是由于海

洋生态系统内部结构和能量流动的复杂性，另一方

面是因为能值分析理论正处于不断完善过程中，特

别是能值转换率这一关键要素。为科学核算海洋生

物资本价值，本研究提出基于食物链营养级和生态

传递效率估算海洋生物能值转换率的经验公式（Ｔｎ
＝Ｔ１·Ｅ

１－ｎ
Ｌ ），计算得到海洋食物网中不同营养级生

物的能值转换率，且实例应用表明该经验公式具有

适用性。经验公式虽然简化了能值转换率计算过

程，但其准确度依赖于人类对海洋食物网和生态传

递效率的深入研究。随着新兴技术出现和能值分析

理论不断趋于成熟，关键物种的能值转换率将取得

突破，从而加快海洋自然资本量化研究进程。
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