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淡水鱼类功能多样性及其研究方法
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摘要：目前， 群落功能多样性备受生态学界关注，被认为是能解决生态问题的一种重要途径。 我国对于群落功能多样性主要集

中在植物群落和微生物群落，而在鱼类群落方面的研究几乎是空白。 我国鱼类资源正面临着严重威胁，包括水坝建设导致的鱼

类通道受阻、水库形成造成鱼类产卵场功能消失、过度捕捞、水质恶化和富营养化加重、外来种入侵等因素，导致渔业资源急剧

衰退，水生生态系统功能下降。 以淡水鱼类群落为例，对鱼类功能多样性的数据获取及处理分析与评价、测定指标及计算方法

与研究难点等进行综述，以期为鱼类资源保护提供新的理论依据和切入点。
关键词：功能多样性； 群落结构；数量分析方法；淡水鱼类；功能性状

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ ｆｉｓｈｅｓ ａｎｄ ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｆ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ
ＳＨＵＡＩ Ｆａｎｇｍｉｎ， ＬＩ Ｘｉｎｈｕｉ∗， ＣＨＥＮ Ｆａｎｇｃａｎ， ＬＩ Ｙｕｅｆｅｉ， ＹＡＮＧ Ｊｉｐｉｎｇ， ＬＩ Ｊｉｅ， ＷＵ Ｚｈｉ
１ Ｐｅａｒｌ Ｒｉｖｅｒ Ｆｉｓｈｅｒｉｅｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ， Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｆｉｓｈｅｒｙ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｇｕａｎｇｚｈｏｕ ５１０３８０， Ｃｈｉｎａ

２ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｓｔａｔｉｏｎ ｆｏｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｎ Ｆｉｓｈｅｒｙ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ Ｍｉｄｄｌｅ ａｎｄ Ｌｏｗｅｒ Ｒｅａｃｈｅｓ ｏｆ Ｐｅａｒｌ Ｒｉｖｅｒ， Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ

Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ， Ｚｈａｏｑｉｎｇ ５２６１００， Ｃｈｉｎａ

３ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ ｔｈｅ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｆｉｓｈｅｒｙ Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｉｎ ｔｈｅ Ｐｅａｒｌ Ｒｉｖｅｒ， Ｇｕａｎｇｚｈｏｕ ５１０３８０， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ａ ｋｅｙ ｑｕｅｓｔｉｏｎ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｙ ｉｓ ｈｏｗ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｆｆｅｃｔｓ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ． Ｔｈｉｓ ｉｓ ｏｆ ｐａｒｔｉｃｕｌａｒ
ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｇｅｎｅｒａｌ ｃｏｎｔｅｘｔ ｏｆ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｔｈａｔ ｈａｖｅ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｎ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ， ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ， ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏｍｐｌｅｘ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ． Ｃｕｒｒｅｎｔｌｙ， ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｓ ｒｅｃｅｉｖｉｎｇ ｃｏｎｓｉｄｅｒａｂｌｅ ａｃａｄｅｍｉｃ ａｔｔｅｎｔｉｏｎ， ａｎｄ ｉｓ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ
ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｉｎ ｓｏｌｖｉｎｇ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｂｌｅｍｓ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｒｅｓｅａｒｃｈ ｈａｓ ｍｏｓｔｌｙ ｆｏｃｕｓｅｄ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｏｒ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ， ａｎｄ
ｔｈｅｒｅ ｈａｓ ｂｅｅｎ ａｌｍｏｓｔ ｎｏ ｒｅｌａｔｅｄ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎｔｏ ｆｉｓｈ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ａｌｔｈｏｕｇｈ ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｏｎｌｙ ａ ｖｅｒｙ ｓｍａｌｌ
ｐａｒｔ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｅｔ （＜１％ ｏｆ Ｅａｒｔｈ′ｓ ｓｕｒｆａｃｅ）， ｔｈｅｙ ｓｕｐｐｏｒｔ ａ ｄｉｓｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎａｌｌｙ ｒｉｃｈ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｌｉｆｅ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅ
ｃｏｕｎｔｌｅｓｓ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ｔｏ ｈｕｍａｎｓ （ｍｏｓｔ ｎｏｔａｂｌｙ ｔｏ ｕｒｂａｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ）， ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｗａｔｅｒ ｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ， ｄｒｉｎｋｉｎｇ ｗａｔｅｒ，
ｆｏｏｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ， ａｎｄ ｌｅｉｓｕｒｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ． Ｆｏｒ ａｓｓｅｍｂｌａｇｅｓ ｌｉｋｅ ｒｅｅｆ ｆｉｓｈ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ， ｈｕｍａｎ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｓ ｓｕｃｈ ａｓ ｆｉｓｈｉｎｇ （ｉ．
ｅ． ｔｈｅ ｒｅｍｏｖａｌ ｏｆ ｔａｒｇｅｔ ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ） ｃｏｕｌｄ ｒｅｄｕｃｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌｌｙ ｈａｖｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ
ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ． Ｆｉｓｈｅｒｙ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ ａｒｅ ｄｅｃｌｉｎｉｎｇ ｂｅｃａｕｓｅ ｏｆ ｍａｎｙ ｈｕｍａｎ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｔｒｅｓｓｏｒｓ ｓｕｃｈ ａｓ ｏｖｅｒｆｉｓｈｉｎｇ， ｄａｍ
ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ， ａｎｄ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｖａｓｉｏｎｓ， ａｎｄ ａｑｕａｔｉｃ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｈａｓ ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ ｕｎｄｅｒｇｏｎｅ ａ ｓｅｒｉｏｕｓ ｄｅｃｌｉｎｅ． Ｉｔ ｈａｓ
ｂｅｅｎ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ａｐｐｒｏｐｒｉａｔｅ ｗａｙ ｔｏ ｆｕｌｌｙ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｆｙ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ⁃ ａｎｄ ｈｕｍａｎ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ
ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎｓ ｏｎ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｓ ｔｏ ａｐｐｌｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ， ａｓ ｔｈｅｓｅ ｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｅ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ ａｎｄ
ｔｈｅｉｒ ｓｕｒｒｏｕｎｄｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｃａｎ ｂｅ ｄｅｆｉｎｅｄ ａｓ ｔｈｅ ｖａｌｕｅ， ｒａｎｇｅ， ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ， ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ



htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ′ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ ｉｎ ａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ
ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｔｏ ｈｕｍａｎ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎｓ ａｒｅ ｓｔｉｌｌ ｌａｃｋｉｎｇ． Ｗｅ ｒｅｖｉｅｗｅｄ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｏｆ ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ ｆｉｓｈ ａｎｄ ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｆ ｉｔｓ ｃａｌｃｕｌａｔｉｏｎ， ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｄａｔａ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ， ｔｏ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｎｅｗ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ
ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｆｉｓｈ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ． Ｔｈｒｅｅ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｉｎｄｉｃｅｓ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｐｒｏｐｏｓｅｄ ｔｏ ｑｕａｎｔｉｆｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ
ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ ｆｉｓｈｅｓ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ （ＦＲｉｃ）， ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ （ＦＥｖｅ）， ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ （ＦＤｉｖ） ． Ｔｈｅｓｅ ａｒｅ
ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ａ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ Ｅｕｃｌｉｄｅａｎ ｓｐａｃｅ （ ｉ． ｅ． ｔｈｅ ｓｏ⁃ｃａｌｌｅｄ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｐａｃｅ） ｃｒｅａｔｅｄ ｕｓｉｎｇ ｍａｎｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｎｏ ｃｌｅａｒ ｃｒｉｔｅｒｉａ ｅｘｉｓｔ ｔｈａｔ ｄｅｆｉｎｅ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｉｎｄｅｘ ｔｏ
ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ． Ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｓｔｓ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｕｓｉｎｇ ａ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｖｅｒａｌ ｍｕｌｔｉ⁃ｔｒａｉｔ ｉｎｄｉｃｅｓ
ｔｏ ｑｕａｎｔｉｆｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ， ｓｉｎｃｅ ｔｈｅ ｕｓｅ ｏｆ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ｃａｎ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｂｅｔｔｅｒ
ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｍｅｔｈｏｄｏｌｏｇｙ； ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ ｆｉｓｈｅｓ； ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

近十几年间，生物多样性如何影响生态系统功能过程得到了越来越多科学家的重视。 目前普遍认为，生
物多样性包括基因型、物种、功能型和景观单位的数量和组成。 然而，在大多数生物多样性———生态系统功能

关系的研究中，生物多样性往往被认为等同于物种多样性，而忽视了其他组成部分［１］。 但是不同的物种在生

理、生态、形态特征等方面存在极大的差别，因而简单的物种多样性难以真实地体现每个物种性状对生态系统

过程所起的作用。 生态系统功能不仅仅依赖于物种的数目，而且依赖于物种所具有的功能性状［２⁃３］。 两个具

有相同物种数的群落，由于物种拥有不同的性状和特征，很可能在功能多样性方面表现出较大差异［４］。 因

此，越来越多的学者提出用功能性状的多样性代替物种多样性对群落进行研究［５⁃６］。 功能多样性作为生物多

样性的一个成分对于维持生态系统的功能具有重要意义，并且对生态系统功能有更大的决定作用。 作为衡量

生物多样性的另一种方法，功能多样性所关注的是与生态系统功能密切相关的物种功能特征，该指标能更加

明确地反映群落中物种间资源互补的程度［１，７］。 换言之，功能多样性是指群落内物种间功能特征的总体差别

或多样性［８］。
功能多样性高的生态系统，其生态位更趋分化，资源能够得到最大利用，生态系统更稳定，具有较高的生

产力［９］、较强的恢复力［１０］和较强的入侵抵抗力［１１⁃１２］。 目前群落功能生态学已经成为解决生态问题的一种重

要途径［１３⁃１４］，这种方法已经广泛应用于微生物群落和初级生产者群落，尤其是植物群落，但是在动物群落，特
别是脊椎动物（如鱼类）的研究远远滞后于植物群落。

尽管淡水生态系统只占整个地球表面的 １％左右［１５］，但是淡水生态系统却向人类提供了极其丰富的生物

多样性［１６］和无以替代的生态服务功能，如饮用水，水产品等。 然而由于人口的增长、社会经济的迅速发展和

对生物资源不合理的开发利用，严重破坏了生态环境，已导致全球范围生物多样性的极大丧失以及生态系统

功能的退化［１７］。 水坝建设导致的鱼类通道受阻、水库形成造成鱼类产卵场功能消失、过度捕捞、水质恶化和

富营养化加重，外来物种入侵等因素，导致淡水生态系统功能急剧衰退。
近年来由于国际社会上对水生生态系统的广泛关注，关于淡水鱼类的功能多样性研究也日趋深入，国外

学者在这方面做了大量工作，例如植食性鱼类相对肠长较长，而肉食性鱼类相对肠长较短［１８］；口裂的相对或

绝对大小与食物大小呈正相关，也与鱼食性呈正相关［１９⁃２０］；眼位、眼径、口位和口须与食物在水体中的垂直位

置相关［１９］。 鱼类的营养级位置与其特化的功能性形态相对应，如鳜（Ｓｉｎｉｐｅｒｃａ ｃｈｕａｔｓｉ）有较大的头面积、头
高、背鳍靠前、眼睛较大且靠上、纺锤形体型，这些形态特征都适合其伏击其他鱼类；如翘嘴鲌 （Ｃｕｌｔｅｒ
ａｌｂｕｒｎｕｓ）、鳤（Ｏｃｈｅｔｏｂｉｕｓ ｅｌｏｎｇａｔｕｓ）等，身体呈梭形，背鳍和尾鳍靠后，有较深的叉尾，较长且较窄的尾柄，头部

面积较小，这些形态特征都有利于该类鱼在追击小型鱼虾时能够持续加速［２１⁃２２］。 已有研究表明外来水生生

物在资源需求上的功能差异对水生生态系统过程产生巨大影响［２３⁃２４］，入侵种通过改变系统水平的资源有效

性、营养级结构及干扰频率与强度，从而改变生态系统的功能甚至生态系统的稳定性［２５⁃２６］。 如外来种的介
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入，使得全球范围内淡水鱼类的体型发生不同程度的改变［２７］，进而影响淡水鱼类的功能多样性［２８］。 针对淡

水生态系统，国外学者提出了一系列研究方法与计算指标［２９⁃３１］。 相比，国内的研究较少，但也取得了一定的

成绩［３２⁃３３］。 因此加强淡水鱼类功能多样性研究迫在眉睫，有必要充分了解淡水鱼类功能多样性及其研究方

法，尤其是针对淡水鱼类的功能多样性数据的获取与处理，分析与评价及存在的研究难点。

１　 淡水鱼类功能性状的选择

功能多样性是指特定生态系统中物种功能特征的数值，范围和分布［３４］，也叫功能特征多样性（Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｔｒａｉｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ，ＦＴＤ）， 强调群落中物种功能的差异［３５⁃３６］。 据此定义，功能多样性的测定实质就是功能特征多样

的测定［８］；而功能特征是指那些可影响生态系统功能过程的生物特征［３５］。 对淡水鱼类而言，功能特征主要指

如口裂大小、眼位、眼径、胸鳍形状、尾鳍形状、体型等在觅食、运动和栖息地利用三方面的特征［２１，３７⁃３８］。 鱼类

性状的选择主要与游泳能力和食物获取能力等相关，且遵从易于定量化计算的原则。 根据近年来发表的文

献，常用的功能特征指标见表 １。

表 １　 常用的淡水鱼类功能特征（参考 Ｖｉｌｌéｇｅｒ ｅｔ ａｌ． ２０１０［３９］ ）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｌｉｓｔ ｏｆ ｔｈｅ １８ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｆｏｏｄ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｏｃｏｍｏｔｉｏｎ （ａｄａｐｔｅｄ ｆｒｏｍ Ｖｉｌｌéｇｅｒ ｅｔ ａｌ． ２０１０［３９］ ）

功能特征
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

计算方法
Ｍｅａｓｕｒｅ

生态学意义
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅａｎｉｎｇ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

口裂相对大小
Ｍｗ × Ｍｄ
Ｂｗ × Ｂｄ

最大捕食量或者对水的过滤
能力

Ｋａｒｐｏｕｚｉ ａｎｄ Ｓｔｅｒｇｉｏｕ ２００３［４０］

口裂形状
Ｍｄ
Ｍｗ

食物形状 Ｋａｒｐｏｕｚｉ ａｎｄ Ｓｔｅｒｇｉｏｕ ２００３［４０］

口裂位置
Ｍｏ
Ｈｄ

在水体中的生活位置 Ｓｉｂｂｉｎｇ ａｎｄ Ｎａｇｅｌｋｅｒｋｅ ２００１［４１］

相对鳃耙长
ＧＲＬ
Ｈｄ

过滤水能力或鳃保护 Ｓｉｂｂｉｎｇ ａｎｄ Ｎａｇｅｌｋｅｒｋｅ ２００１［４１］

相对牙长
Ｔｌ
Ｈｄ

食物获取能力

相对肠长
Ｇｌ
Ｂｌ

食物消化能力 Ｋｒａｍｅｒ ａｎｄ Ｂｒｙａｎｔ １９９５［４２］

眼睛相对大小
Ｅｄ
Ｈｄ

对食物的可视范围 Ｂｏｙｌｅ ａｎｄ Ｈｏｒｎ ２００６［４３］

眼睛相对位置
Ｅｈ
Ｈｄ

在水体中的垂直位置 Ｇａｔｚ １９７９［２０］

体型指标
Ｂｄ
Ｂｗ

在水体中的栖息位置及游泳
能力

Ｓｉｂｂｉｎｇ ａｎｄ Ｎａｇｅｌｋｅｒｋｅ ２００１［４１］

肌肉分布特征
ｌｎ（（

π
４

× Ｂｗ × Ｂｄ） ＋ １）

ｌｎ（Ｍ ＋ １）
身体各部位肌肉的分布

胸鳍位置
ＰＦｉ
ＰＦｂ

在水体中的栖息位置及灵活性 Ｄｕｍａｙ ｅｔ ａｌ． ２００４［４４］

胸鳍对游泳的贡献指标
ＰＦｌ２

ＰＦｓ
游泳能力和灵活性 Ｆｕｌｔｏｎ ｅｔ ａｌ． ２００１［４５］

尾柄对游泳的贡献
ＣＦｄ
ＣＰｄ

游泳持久性 Ｗｅｂｂ １９８４［４６］

尾鳍形状
ＣＦｄ２

ＣＰｓ
游泳持久性及加速度 Ｗｅｂｂ １９８４［４６］

胸鳍尾鳍比
２ × ＰＦｓ
ＣＦｓ

游泳类型（胸鳍和尾鳍推进）

相对鳍条面积比（Ｌ）
（２ × ＰＦｓ） ＋ ＣＦｓ

ｐ
４

× Ｂｗ × Ｂｄ
游泳持久性及加速度

相对怀卵量
Ｔｅ
Ｍ

繁殖能力
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图 １　 功能形态特征测量图

Ｆｉｇ．１　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｏｎ ｄｉｇｉｔａｌ ｐｉｃｔｕｒｅｓ

　 Ｂｌ：体长，Ｂｄ：体高，ＣＰｄ：最小尾柄宽，ＣＦｄ：尾鳍宽，ＣＦｓ：尾鳍面积，

ＰＦｉ：胸鳍顶端到身体底部的距离，ＰＦｄ：胸鳍宽，ＰＦｌ：胸鳍长，ＰＦｓ：

胸鳍面积，Ｈｄ：通过眼中心的体高，Ｅｄ：眼直径，Ｅｈ：眼中心到身体

底部的距离，Ｍｏ：嘴上沿到身体底部的距离，Ｂｗ：体宽，Ｍｄ：嘴上下

宽度，Ｍｗ：嘴左右宽度，Ｔｅ：卵粒数，Ｍ：体重

２　 鱼类功能多样性计算指数

关于淡水鱼类功能多样性的定量计算方法，国内在

此领域还未曾展开，目前现有的算法均来自于国外研究

者的成果。 鱼类功能多样性指数的计算，很多也是借鉴

植物学领域的计算方法。 Ｍａｓｏｎ 等提出 ３ 个独立的功

能多样性指数，即功能体积指数（ＦＲ ｉｃ）、功能均匀度指

数（ＦＥｖｅ）和功能趋异指数（ＦＤｖａｒ），分别表征物种占据

了多少生态位空间、物种性状在所占据性状空间的分布

规律、 以及群落内物种间的生态位互补程度［４７］。
Ｖｉｌｌéｇｅｒ 等结合物种在功能空间的分布和多度，将以上

３ 个指数的计算方法进行了优化，并进一步提出功能离

散指数（ＦＤｉｖ） ［２９］。 最近，Ｍｏｕｉｌｌｏｔ 等提出应该增加几个

更能反映鱼类群落生态过程的指数，即功能专一化指数

（ＦＳｐｅ）、功能占有指数（ＦＯｒｉ）、功能离散指数（ＦＤｉｓ）和

功能熵指数 （ＦＥｎｔ） ［４８］。
将以上指数总体归结起来可分为三大类，即功能丰

富度、功能均匀度和功能离散度。 其中功能丰富度测量

了现有物种所占据了多少生态位空间；功能均一度衡量

物种性状平均值在己占据的性状空间中是否分布均匀；
功能离散度描述物种功能和性状空间中物种群落所处

位置的差异程度，即各物种在性状空间内的距离。
２．１　 功能丰富度指数

功能丰富度指数衡量一个群落中鱼类占据了多少

生态位空间［４７，４９］，但不权衡物种的多度，可作为评价群落生产力、对环境波动的缓冲能力，或者对生态入侵的

承受能力等的指标。 功能丰富度指数对鱼类丰富度的改变非常敏感，而两个具有相同物种丰富度的鱼类群落

在功能丰富度上不一定会相同，因为鱼类如果拥有不同的性状，那在性状空间中的分布会存在差异。 如果两

个群落功能性状间的距离较接近，则功能丰富度低，表示部分生态位未被占据，说明资源利用率低。 当选择与

抗胁迫能力相关的性状计算功能丰富度时，如果所得值较低，意味着该群落中缺少能够利用改变后环境条件

的鱼类，群落对环境波动的缓冲能力下降［９］，因此群落抗入侵能力也随之下降。
功能丰富度指数一般用功能体积指数表示（ＦＲ ｉｃ）。 功能体积指数是用最小凸多边形（Ｃｏｎｖｅｘ ｈｕｌｌ）体积

计算性状空间体积，描绘包含所有性状的最小凸多边形，即性状空间内必存在一个最小凸多边形，使所有物种

的点在其范围内或边上。 首先，确定具有性状极值的物种，将其作为最小凸边形的端点；然后将其连接生成最

小凸多边形；最后计算其面积或体积［５０］。 其计算公式为：

ＦＲ ｉｃ ＝
ＳＦ ｉｃ

Ｒｃ

式中， ＳＦ ｉｃ 指群落中物种所占据的生态位， Ｒｃ 指特征值的绝对值。
２．２　 功能均一度指数

功能均匀度指数测量鱼类性状在所占据性状空间的分布规律［４７］。 用多维功能均匀度指数（ＦＥｖｅ）表示。

ＦＥｖｅ指数计算所有物种对间的距离，并按相对多度权重，聚类并计算得到多维性状空间的最小生成树，即将性

状空间中的所有点相连得到树状图，且保证总分枝长度最小，最后测量最小生成树分支长度的均匀性［２９］。 其
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值处于（０，１）之间，高的功能均匀度指数意味着非常有规律的分布，低的功能均匀度指数预示存在物种分布

间隙。
该指数一般用于预测资源的利用，也用于生产力、恢复力、入侵脆弱性等［４７，４９］。 其计算公式为：

ＦＥｖｅ ＝
∑
Ｉ ＝ １

ｍｉｎ（ＰＥＷｌ，
１

Ｓ － １
） － １

Ｓ － １

１ － １
Ｓ － １

式中， ＰＥＷｌ ＝
１

∑
Ｓ－１

∑
Ｓ－１

ｊ ＝ ２

ｄｉｓｔ（ ｉ，ｊ）
Ｗｉ ＋ Ｗ ｊ

× ｄｉｓｔ（ ｉ，ｊ）
Ｗｉ ＋ Ｗ ｊ

， Ｓ 为物种数， ｄｉｓｔ（ ｉ，ｊ） 为物种和的欧式距离， Ｗｉ 为物种 ｉ 的相对

丰富度， ｌ 为分支长， ＰＥＷｌ 为分支长权重。
２．３　 功能离散度指数

功能离散度指数测量鱼类群落功能性状的多度分布在性状空间中的最大离散程度［４７］。 高的功能离散度

主要是由于位于性状空间边缘的物种多度较多导致。 功能离散度指数用于测量资源分异度，如竞争，功能离

散度小，说明物种间竞争激烈，生态位空间相对紧张。 如功能均匀度指数一样，功能离散度包含物种的多度。
２．３．１　 Ｒａｏ 的二次熵指数

Ｒａｏ 的二次方程整合了物种丰富度和物种对之间的功能特征差异的信息［５１］，它主要计算了鱼类间距离

的变异。 Ｒａｏ 指数的计算分以下两个步骤：第一步，获得鱼类特征值的矩阵；第二步，不同采样地中鱼类的相

对丰富度计算。 Ｒａｏ 指数的计算关键在于鱼类间的趋异性的测定（以鱼类的功能特征为基础）及鱼类在群落

中的比例［４］。 Ｒａｏ 指数兼具功能多样性的两个方面———功能丰富度和功能离散度，即 Ｒａｏ 的意义介于功能丰

富度和功能离散度之间［５２］。 计算公式为：

ＲａｏＱ ＝ ∑
Ｓ－１

ｉ ＝ １
∑
Ｓ－１

ｊ ＝ （ ｉ －１）
ｄｉｊｐｉｐ ｊ

ｄｉｊ ＝ ∑ Ｔ

τ ＝ １
（ｘｉｊ － ｘτｉ）

２

式中， ｐｉ 为物种相对多度，则∑ Ｓ

ｉ ＝ １
ｐｉ ＝ １， Ｓ 为物种数， ｄｉｊ 为物种 ｉ和 ｊ的相异度，变化于（０，１）之间，为 ０ 时表

示两物种具有完全相同的性状，为 １ 时表示两物种具备完全不同的性状。
２．３．２　 功能趋异指数 （ＦＤｖａｒ）

该指数用以定量表示鱼类群落内特征值的异质性，反应群落中随机抽取的两个鱼类特征值相同的概率有

多少，同时也体现出物种间的生态位互补程度［４７］。 功能分异指数越高，表明种间生态位互补性越强，竞争作

用则较弱。 因此，功能分异性较高的鱼类群落，由于其对资源充分有效的利用，使得生态系统的功能增强。 某

一鱼类群落的功能分异指数可用体现每一物种的个体所占据的有效生态位的多维特征值及其丰富度求得，群
落的功能分异指数由群落内各物种的功能分异指数的平均数表示。

ＦＤｖａｒ ＝
２
π
ａｒｃｔａｎ ５ × ∑

Ｎ

ｉ ＝ １
ｌｎＣ ｉ － ｌｎＸ( ) ２ × Ａｉ[ ][ ]

式中， Ｃ ｉ 为第 ｉ 项功能特征的数值； Ａｉ 为第 ｉ 项功能特征的丰度比例， ｌｎＸ 为物种特征值的自然对数， Ｎ 为群

落中的物种数。
２．３．３　 功能离散指数（ＦＤｉｖ）

ＦＤｉｖ指数也是利用鱼类凸多边形体积来计算。 首先确定凸多边形的重心，再计算每个鱼类的性状与重心

的平均距离，最后根据多度权重计算离散度。 当优势种靠近重心时，ＦＤｉｖ低，而位于凸多边形顶点时，ＦＤｉｖ高。
然而，这个方法有一定局限性，当某个性状数值缺少时，该指数无法计算，当测定对象的物种数少于性状数时

也无法应用［５３］。 该指数的使用限定条件是需要物种数大于性状数。 具体计算公式如下：
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ｇｋ ＝ １
Ｓ
·∑ Ｓ

ｉ ＝ １
ｘｉｋ

ｄＧ ｉ ＝ ∑ Ｔ

ｋ ＝ １
ｘｉｋ － ｇｋ( ) ２

ｄＧ ＝ １
Ｓ∑

Ｓ

ｉ ＝ １
ｄＧ ｉ

Δｄ ＝ ∑ Ｓ

ｉ ＝ １
Ｗｉ × （ｄＧ ｉ － ｄＧ）

Δ ｄ ＝ ∑ Ｓ

ｉ ＝ １
Ｗｉ × ｄＧ ｉ － ｄＧ

ＦＤｉｖ ＝
Δｄ ＋ ｄＧ

Δ ｄ ＋ ｄＧ
式中， ｘｉｋ 为物种 ｉ 性状 ｋ 的值， ｇｋ 为性状 ｋ 的重心， Ｓ 为物种数， Ｔ 为性状数， Δ ｄ 为物种 ｉ 与重心的平均距

离， ｄ 为以多度为权重的离散度， Ｗ 是物种 ｉ 的多度。

３　 淡水鱼类功能多样性数据的获取及处理分析

虽然形态特征并不能完全反映鱼类在生态系统中的所有作用（如营养循环［５４⁃５５］ ）等，但是鱼类的外部形

态是其与环境之间以及与其他生物之间的相互作用的综合反映［５６］，并且形态特征有效的描述了与食物获取

和运动等功能相关的特征。 对于鱼类来说，形态特征仍然是唯一可合理量化的功能性状［１９，３９，５７］。 因此鱼类

的功能多样性通过测量鱼类形态多样性获得。
首先根据研究对象和实际情况选取能够充分反映鱼类摄食和运动的功能性状特征。 可以通过野外采样

获得鱼类样本，用数显游标卡尺现场测量形态特征值（图 １），或通过查阅相关文献，获取鱼类图片，通过

ＩｍａｇｅＪ 软件（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｒｓｂ．ｉｎｆｏ．ｎｉｈ．ｇｏｖ ／ ｉｊ ／ ｉｎｄｅｘ．ｈｔｍｌ）测量各形态特征的相对值。 将形态特征值按照表 １ 进行组

合后获得功能特征值。 功能研究以群落为单元，因此对于群落中的每一个体，都应计算其功能特征值；同时获

取群落中每个种的多度数据。 获取每一个体的功能特征值和多度数据后就可利用 Ｒ 软件中的“ ａｐｅ”包 和

“ｇｅｏｍｅｔｒｙ”包计算功能多样性指数。 根据不同的研究目的，可选择不同的指数，如 ＦＲ ｉｃ， ＦＥｖｅ， ＦＤｉｖ，ＦＳｐｅ
等［２９］。 如某一种鱼在功能空间所占的比例代表着该种鱼在生态系统里的功能大小。 由于鱼类个体适应不同

的环境，不同发育时期的种内形态变化也很大，因此在进行群落功能多样性研究时，最准确的方法是从个体的

水平进行研究。

４　 全球淡水鱼类群落功能多样性评价

Ｓｔｕａｒｔ⁃Ｓｍｉｔｈ 等和 Ｔｏｕｓｓａｉｎｔ 等分别将物种多度数据和形态功能性状特征结合，在大尺度上分析了囊括全

球 ６ 个地理区系 （即新热带区 Ｎｅｏｔｒｏｐｉｃｓ，东洋区 Ｏｒｉｅｎｔａｌ，非洲区 Ａｆｒｏｔｒｏｐｉｃａｌ，古北区 Ｐａｌｅａｒｃｔｉｃ，新北区

Ｎｅａｒｃｔｉｃ 和澳洲区 Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ），超过 ９０００ 种鱼类后发现全球淡水鱼类功能多样性最高的地区集中在新热带地

区［５８⁃５９］。 新热带地区（面积约占整个地球表面的 １５％）拥有超过全球 ７５％的淡水鱼类功能多样性，而其他地

区的功能多样性合起来也不到 ２５％。 这种差异主要是由于新热带地区的某些鱼类具有较高的功能唯一性所

产生。 同时他们还定量分析了由物种消失而产生的功能多样性损失，即计算在 ＩＵＣＮ 里列出的濒危物种所占

的功能多样性比例，发现在新热带地区，濒危物种的消失只导致功能多样性的有限损失（＜１０％），而在新北区

和古北区，濒危物种的消失会导致功能多样性分别下降 ４３％和 ３３％，因而新北区和古北地区属于功能脆弱地

区。 这说明新热带鱼类多样性保护至关重要，但并不表明不需要保护世界上其他地区的濒危鱼类，因为濒危

鱼类在生态系统中也发挥一定的功能。 Ｔｏｕｓｓａｉｎｔ 教授还分析了物种多样性与功能多样性之间的关系，发现他

们之间呈弱相关性，这表明在同一地区，物种多样性丰富的河流，并不一定功能多样性高。 该研究结果分别发

表在 Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓ 杂志上。
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５　 鱼类功能多样性研究的难点

运用功能性状能更加清楚的描述群落功能结构中物种的生态位，然而鱼类群落功能性状的研究远远滞后

于植物群落，原因可能是由于鱼类功能复杂，且均为异养生物，还能通过运动迁移来适应环境变化。 目前关于

鱼类在生态系统中的功能研究主要集中在通过食性［６０］ 或者氮磷的排泄率［６１］ 来推断鱼类对河流或湖泊生态

系统功能的影响。 然而由于鱼类食物来源不同，获取食物的方式也不尽相同，关键是到目前为止，还没有研究

表明鱼类的功能特征是如何影响生态系统的［３２］。 以珠江水系里两种典型的顶级肉食性鱼类鳡（Ｅｌｏｐｉｃｈｔｈｙｓ
ｂａｍｂｕｓａ）和大眼鳜（Ｓｉｎｉｐｅｒｃａ ｋｎｅｒｉ）为例。 它们都是鱼食性鱼类，然而它们的捕食策略完全不同，鳡是在水体

中上层快速追击捕食鱼类，而大眼鳜是在水体中下层伏击捕食鱼类，因此生活在水体表层的小型鱼类（如
Ｈｅｍｉｃｕｌｔｅｒ ｌｅｕｃｉｓｃｕｌｕｓ）不易被鳜捕食而容易被鳡取食。 因此只考虑食物的组成，是很难评估运用不同摄食模

式之间鱼类功能性状的差异，进而无法了解鱼类在水生生态系统中的生态位。 另一方面，因为鱼类的功能相

当复杂，不是简单依靠一个或者一对性状就能直接描述一个功能。 比如摄食和游泳，明显是由一组性状集合

来执行的［１９］，因此往往需要使用功能性状组合来描述其功能生态位。
还有一个重要的难题就是鱼类群落调查取样的限制。 淡水鱼类群落研究中经常使用的采样方法包括：蹦

网、罩网、刺网、电捕、拖网、围网、定置张网等。 拖网采样面积较大，是鱼类群落多样性研究中较好的采样方

法，但由于该方法采样时要求水体底质平坦，水生植物稀少，在淡水鱼类群落研究中应用具有一定的局限性。
其他采样方法都因网具面积有限，网目大小有别等因素，单次取样获取的信息较少，因此一定程度上影响了研

究的准确性，只有通过加大采样频率来解决，但这又在一定程度上增加了工作量。

６　 结语

由于物种特性及个体特征会对个体在群落中的功能角色产生重要影响［６２］，因此基于功能特征的研究方

法被认为是目前研究生物多样性最适宜的方式［４８］。 功能性状为在个体层面衡量影响生物体性能和适合度的

生物属性［６３］，利用功能性状的多样性研究，可以更加清楚的理解物种多样性、多度和生态系统功能，以及多样

性对环境干扰和压力下的响应，因此基于性状的功能多样性研究能够深入了解生态系统功能变化机制。
测量鱼类功能多样性通常可以通过测量任何影响鱼类生物学特性的功能性状（比如捕食效率、摄食、觅

食策略、大小、运动方式、繁殖和栖息地）或者测量一组具有生态学意义和功能的形态学指标［３１，６４］。 虽然鱼类

功能多样性指数只涉及鱼类的功能特征和相对丰富度两个方面，但由于计算方法的多样化，且受多种因素的

影响，其选择与测定存在较大的灵活性与难度。 目前还没有一个非常完善的鱼类功能多样性的测定指标，每
一种指数所反应的生态系统过程侧重点不同，各种鱼类功能多样性指数间存在一定的互补作用。

鱼类通常是水域生态系统中最敏感和最可靠的指示物种，其捕食作用可以通过上行效应和下行效应影响

整个水域生态系统，包括浮游生物、水质健康等。 目前，鱼类功能多样性对生态系统功能影响的实验证据尚不

多见，国外的研究主要集中在对功能多样性指数的验证和改进［２９，４７⁃４８］及外来种对水生生态系统功能的影响等

方面［２３⁃３１］。 对于鱼类功能多样性与水生生态系统功能过程的关系、功能多样性揭示鱼类共存机制和组配法

则等则知之甚少。
中国是世界上河流最多的国家之一，分布鱼类 １３８４ 种，但是对鱼类功能多样性的相关研究较少。 张春光

等［６５］对中国内陆鱼类物种多样性的分布进行了详细研究，但是关于内陆各河流鱼类功能多样性的分区还处

于空白，探讨中国淡水鱼类功能多样性的热点地区及功能多样性和物种多样性对干扰的响应等具有重要意

义，这也是下一步研究的重点。 随着水生生态系统在国际上的广泛关注，淡水鱼类功能多样性研究是未来研

究的重要课题。
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