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鱼类摄食生态研究的理论及方法
`

窦 硕 增
(中国科学院海洋研究所

,

青岛 2闭) 7 1)

提要 综合分析了鱼类摄食生态研究的理论
、

方法及其应用中的诸多问题 : 胃含物分析

法
、

营养生境及食物重叠
、

食物链与食物网
、

营养结构与营养级
、

摄食器官的形态特征与

摄食行为的关系
、

食物选择以及生理生态因子对鱼类摄食的影响 ; 提出了食物排序的概

念
、

优势度指数 D 及其判定公式
,

并以此比较客观地建立了摄食生态相似的鱼类群落主次

食物的划分标准 ; 以计分法原则为基础
,

初步探讨了鱼类营养级的计算方法 ; 另外分析 了相

似度指数 Q
、

S而 p son 指数 叹 多样性指数从 均匀度指数 J 以及食物选择指数 I 在鱼类摄

食生态研究中的应用
。

关键词 鱼类 摄食生态 理论及方法

鱼类食性研究是阐述海洋生态系统结构与功能的基础
,

但传统的静态食物组成描

述已不能圆满解决鱼类摄食生态研究中出现的一系列动态问题
,

如摄食行为
、

食物选

择方式
、

食物竞争机制
、

捕食者与环境中饵料生物的双向作用
,

以及摄食 一 生长 一 代

谢过程中的能量分配问题等
。

本文在论述鱼类摄食生态研究的基本理论方法的基础上
,

解释了以上问题的涵义
,

并对其中的一些难点如食物竞争
、

食物选择方式及营养级等问

题提出了自己的观点及解决方法
,

供商榷
。

1 鱼类食性的研究内容及方法

个体水平上的鱼类食性研究内容包括鱼类食物组成
、

食性的类型
、

摄食节律
、

摄食

的时空变化
,

以及摄食行为同环境因子的关系等
。

它是现代鱼类生态学基础理论之一
,

也是阐述海洋生态系统结构与功能的主要依据
,

国内外已有很多研究报道 (杨纪明等
,

1962 ; 张其永等
,

198 1; 李军
,

19 90 ;
窦硕增等

,

1992 a
,

b ; 窦硕增等
,

199 3 ; B or d e u r ct

a l
. ,

1990 ; D o u tC a l
. ,

1994 ; D o u
,

1995 a
,

b
;

C r o o t
,

19 7 1; 巧 n k a s tC a l
. ,

197 1)
。

传统的鱼类食性研究方法是胃含物分析法
,

即对现场收集鱼类个体的胃含物进行室

内种类鉴定及定量分析
。

完整的饵料个体可通过 目测或借助于解剖镜鉴定至种或属或

科
。

因消化而破碎的饵料生物则依靠其某些形态特征鉴定或推测
,

并根据不易消化的器官

如内外骨骼的生物学参数 (如鱼体长
,

贝壳及甲壳类的附肢大小及多毛类的体长等)返

算饵料生物的更正重量
,

以计算各种饵料生物在胃含物中所占比例
、

常用的指标有 4 种

( vH sl叩
,

19 80 ) : 出现频率 只 个体数百分比 从 体积 比 V及重量百分比 嗽 但是
,

以
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上各种指标均有其局限性
。

个体出现频率仅能反映鱼类对某种饵料生物的喜好程度
,

而

不能准确表达该饵料生物在胃含物中所占的实际比例
。

个体数百分比能较好地表达食物

个体规格相近的鱼类
,

如浮游动物食性或鱼食性鱼类的食物组成
,

却无法客观阐述杂食

性鱼类的食物组成
。

一方面
,

个体数百分 比往往夸大了被大量摄食的小型生物的重要

性 ; 另一方面
,

有些小型生物在达到胃囊之前已变成糊状而很难计算其个体数
。

体积比

及重量百分比亦存在类似问题
。

所以 R n kas 等 ( 19川提出了相对重要性指数口人了) :

了双了二武W + N) 或 了尺了二戒N + V )
,

并以此把鱼类划分成不同的摄食生态类型
。

以胃含物组成为基础
,

进一步研究鱼类摄食的地域性及季节性变化规律
,

探讨鱼类

摄食行为同食物保障
、

生理节奏以及环境理化因子的关系
,

并依据不同体长鱼类的胃含

物组成
,

解决鱼类食性转化问题
。

常用的摄食指标有摄食率
、

饱满度指数以及饵料生物

更替率等 (杨纪明等
,

1962
;
窦硕增等

,

1992 a ,b ;
窦硕增等

,

1993 )
。

2 鱼类的食物链及营养级

食物链是生态系统中物质循环与能量流动的基本途径
,

营养级则是用来描述能量流

动过程中不同消费者的营养水平
。

鱼类营养级越大
,

其营养水平越高
。

传统的营养级划

分标准以自养者即能进行光合生产的浮游植物如海藻为第一级
,

纯浮游植物食性的消费

者如浮游动物为第二级
,

浮游动物食性及更高级的肉食性动物为第三
、

四级或更高级
。

事实上
,

大多数鱼类属杂食性动物
,

如牙奸
,

除了主要摄食鱼类外
,

还兼食一些底栖生

物如多毛动物
、

软体动物及甲壳动物 (窦硕增等
,

19 93)
,

所以很难用整数表达其营养

级
。

yH nes (l 9 50 ) 在分析鱼类食性时提出计分法
,

根据饵料生物在 胃含物中出现的个

体数及重量或体积比例计分
。

该方法 比较直观地反映了鱼类食物组成
,

却无法准确地

表达鱼类在生态系统中的营养水平及地位
。

C日切m 等 ( 197 5) 提出
“

某种生物的平均营

养级等于各种食物成分的营养级的平均值与其出现频率乘积的和值加 1
” 。

该方法使营

养级研究数值化
,

但出现频率难以单独表达各种食物成分的贡献
,

尤其在杂食性鱼类的

食物组成中
,

相同出现频率的浮游生物与鱼类对捕食者的食物贡献可能相差很大
,

从而

影响了鱼类营养级的估算
。

aY gn (l 982) 提出
“

鱼类营养级的平均值等于主要食物成分的

营养级与其在食物组成中计分百分 比乘 积的和值加 1
” ,

使鱼类营养级研究进一步发

展
。

以上述几位 学者的有关原则为基础
,

提出鱼类营养级数值化计算公式 :

T = l + 艺妞双) /一00 ( l )

式中
,

T 为捕食鱼类的营养级 ; 只为食物成分 i 在捕食鱼类的食物组成中的计分
,

各种饵

料生物的总计分为 100
; T 为食物成分的营养级

。

并可规定
,

浮游植物营养级为 1
,

植物

食性的浮游动物营养级为 2
,

其余消费者的营养级由式 ( l) 求得
。

食物计分则由食物组

成而定
。

对以大小均匀的小型生物如浮游动物为主要食物的鱼类
,

一般按饵料生物的出

现频率及个体数百分比计分比较客观
。

对以大型动物如鱼类为主要食物的鱼类
,

按照重量

百分比计分较合理
。

对杂食性鱼类
,

则参照出现频率
、

个体数百分比
、

重量百分比及相

对重要性指数等综合计分
。

尽管由于鱼类的许多基本食物如小型无脊椎动物食性的定量

研究不足及缺乏统一的计分标准
,

本方法的计分尚有一定的主观性
,

但它克服了以往方

法中存在的片面性等缺点
,

能较客观地反映出鱼类食性的全貌和营养水平
。

关于单鱼种食性及特定水域内鱼类食物网的研究报道较多 (张其永等
,

19 81 ;
窦硕
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增等
,

1992 a
,

b ; B r o deu r et a l
. ,

1990 ; 伪
u et a l

. ,

1994 ;

伪
u

,

1995a ,b ; G r o o t
,

197 1)
,

但

关于鱼类食物链结构研究却很少
。

李军 ( 19 90 )研究了蓝点马鱿一黄卿
、

青鳞等一强壮箭

虫
、

中华哲水蚤等一硅藻四级营养关系
,

为鱼类营养级的数值化研究提供了重要的参

考
。

3 鱼类的食物关系

处于同一群落的鱼类的食物关系有竞争
、

捕食及独立三种形式
,

其表达方式有多

种
,

最常用的有食物重叠指数 q )伪
u et a l

· ,

1994 ; oD
u

,

1995 a ; R a n k a
,

1973 )及百分川敬脂数
尸斌W a ll a ce

,

19 8 1)
:

⑦(3)鸟一以凡
·

凡 ) /忆疏
·

艺嵘卜

四
= [l 一 o

·

5住 I凡 一 jP̂ I) ] x 10 0

式中
,

乌为二捕食者 i及 j 的食物重叠指数 ; 凡 为饵料生物 k 在捕食者 i食物组成中的

重量百分比 ; 凡为饵料生物 k在捕食者 j 食物组成中的重量百分比 ; k 为饵料生物的种

类数
。

乌的范围值为卜
1

,

其值越大
,

说明在有限的食物保障条件下
,

二捕食者食物

竞争越激烈
。

当食物组成完全一致时
,

鸟达到最大值 l ; 当二捕食者相互独立摄食无共

同饵料时
,

鸟达到最刁植 0
。

一般情况下
,

鸟大于 .0 5时
,

说明食物重叠显著
。

式 ( 3)

与式 ( 2) 中各项指标涵义一致
。

聚类分析捕食者的食物重叠指数
,

可把鱼类划分成不

同的摄食生态类群
。

D o
ul( 99 a5) 用 s im p so n( l9 60) 指数 s 来计算捕食者之间的食物相似系数

,

以判断捕食

者对共 同饵料生物的选择程度 :

s 二 c / 伪十 B 一 )C (4)

式 ( 4) 中
,

A 和 B 分别为二捕食者的饵料生物种数 ; C 为二捕食者的共同饵料生物种

数 ; S 值在 O一 1之间
。

鱼类食物关系研究中的另一重要内容是食物多样性指数(功及食物组成均匀度指数
( )J

。

利用各捕食者的食物多样性指数及均匀度指数的差异
,

可以分析同一群落内不同捕

食者的营养生境的大小及重叠
、

食物利用方式及食物竞争机制
。

食物多样性指数是表达

捕食者对饵料生物的利用范围
,

即营养生境宽度
。

H越大
,

鱼类食谱越宽
,

其饵料选择

范围越大
。

食物多样性指数一般用 s h a nn o n 一

~
v er 指数表示 ( B odr eu r et .al

,

1990
,

oD u,

199 5a ) :

城一
艺瓦ol * 凡 (5 )

式中
,

凡为饵料生物 j 在捕食者 i 的食物组成中的重量百分比 (下同 )
。

食物均匀度则表

示捕食者对食物的平均利用程度 ( oD
u

,

19 9 a5
; 巧d o u

,

1977) :

试= 鱿 / 10 9尹 ( 6 )

式中
,

N 为食物种类数
。

J 越大
,

捕食者食物组成越均匀
。

用鱼类食物组成百分比可划分单鱼种的主次食物
,

但划分食性相近的鱼类群落的

主次食物则很困难
。

为解决这一问题
,

oD u( 1995a) 提出了鱼类群落生物排序的概念及食

物优势度指数拜
。

对于摄食生态相似的同一群落中各鱼种
,

假设环境中饵料生物对每种

捕食者的可获度是 一致的 :

拜一 (艺凡)石 /~
·

{住几)石} (7)
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式中
,

拜为饵料生物 j 在鱼类群落中的食物优势度指数 ;石为饵料食物 j 在鱼类群落中不

同捕食者的食物组成中的出现频率
,

即食物组成中出现过饵料生物 j 的捕食者种数
。

依

食物优势度指数的大小将鱼类群落的饵料生物排序
。

一般地
,

拜> .0 5时为主要食物 ;

.0l < jD < .0 5时为次要食物 ; 几< .0 1时为偶然食物
·

4 影响鱼类摄食的主要因素
鱼类的食性及其摄食行为受其摄食器官的形态特征

、

生理活动如产卵
、

越冬等以及

环境生态因子如食物保障
、

水温等影响
。

鱼类的摄食器官的形态特征与其摄食方式密切相关
,

但此类研究很少
,

尚未形成系

统的理论与研究方法
。

G r o o lt( 971 ) 比较分析了世界 1犯种比目鱼的消化器官的主要形态

特征及其与食性的关系
,

并依此把鱼类划分成不同摄食方式的生态类群
。

陈大刚等

( 198 1) 利用生物数学方法研究了鱼类的消化器官的形态特征与其食性的关系
。

其具体方

法是 : 选择鱼类消化器官中典型的定量指标如吻
、

头
、

口
、

肠
、

幽门垂等 (平均值 )及性状

指标如牙齿
、

鳃耙
、

胃
、

肛门等 (用数字之间的距离表示各种鱼类之间的差异 )
,

由此得

到鱼类形态学指标的资料矩阵 x = {凡 }

鱼种之间的欧氏距离(标本点距离 )烤̀

。

i代表第 i 指标
,

j 代表第 j 种鱼
,

然后计算各

弓
, , 2

一 {艺叶
, , 一 x ,̀ 2

) /、 升” (8 )

式 中
,

凡是行标准差
。

按标本点距离聚类分析划分鱼类的摄食生态类型
。

三尾真一等

( 198 4) 研究了鱼类与捕食相关的探索器官 ( 嗅房
、

眼
、

视叶等 )
、

接近器官 (体形
、

鳍
、

小脑等 )
、

捕食器官 ( 口
、

齿
、

鳃耙等 )以及消化器官 ( 胃
、

肠
、

幽门垂等 )的形态指标并

进行主成分分析
,

按鱼种间差异的显著性把鱼类划分成不同的摄食类型如嗅觉型与视觉

型 (探索 )
、

侧扁型与扁平型 (接近 )
、

齿型与鳃耙型 (捕食 )
、

胃型与肠型 (消化 )等
。

食物保障即环境中饵料生物的可获度
,

包括饵料生物量的供应及消费者的捕获利用

能力
,

它是影响鱼类摄食的主要生态因子之一
。

鱼类及其饵料生物生活在不断变动的环

境中
,

所以只能对消费者及饵料生物同步取样
,

比较消费者的胃含物组成及其环境中饵

料生物组成
,

才能较客观地评价鱼类对饵料生物的自然选择
。

但此类研究所需要的很多

测试手段尚不完备或方法不成熟
,

加之取样中存在的一些困难
,

不易获得充分的精确的

定量资料
,

所以人们往往借助于实验生态学中的食物选择指数-

一
研究鱼类对饵料生物的选择 :

式= 认一尹
`

) / ( ir + 尸
`
)

vlI ve 指数儿vi ve 二% l)

(9 )

式中
,

丈是鱼类对饵料生物 i 的选择指数 ; 杭是饵料生物在鱼类胃含物中的比例 ; p
`

是同

种饵料生物在环境饵料生物中的比例
。

去值范围为 一 1 <不< 1
。

4> O时
,

鱼类主动选择

饵料生物 云典 < 0时
,

鱼类回避饵料生物 i
。

但是由于实验条件下所用饵料种类有限
,

即使

其它因子可控制至 自然状态水平
,

实验结果仅说明特定环境条件下
,

鱼类对某些饵料生

物的喜好程度
,

仍难以用来阐述鱼类在自然状态下对饵料生物的选择情况
。

理论上
,

Iv le v

指数也可用于 自然条件下捕食者对饵料生物选择的研究
,

但由于环境饵料生物组成研究

缺乏统一标准及其充足的资料
,

加之其它因素如鱼类的饥饿程度
、

游泳能力等对鱼类摄

食的影响
,

所以鱼类对食物的自然选择问题仍然为鱼类摄食生态研究的难点之一
。

理化因子如光
、

温度及鱼类的生理活动如生长
、

呼吸代谢
、

产卵等对鱼类摄食的影
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响
,

属生理生态学即能量生物学的研究范畴
。

鱼类能量生物学的研究内容是在标准状

态或一系列生态因子的影响下
,

研究鱼类的代谢过程及能量消耗
,

摄食水平与生长关系

以及生态因子对摄食生长的影响
,

解析能量在不同代谢活动中的分配问题
。

它是在 50

年代由 w i n be r g u 9 56) 将生理学中的能量代谢理论与生态学中的能量流动过程的基本思

想协调起来而逐步发展起来的
。

七八十年代
,

国外已经积累了丰富的能量生物学研究资

料
,

能量生物学理论趋于完善
。

一些学者把鱼类的摄食一生长一代谢三者结合起来
,

建立 了鱼类能量收支平衡理论 ( oJ b hgn
,

1983)
。

迄今为止
,

我国仅有伽 iY bo (19 87),
)对

hP xo 加二 砷 xo in su 忆 .) 的能量生物学的系列报道及谢小军 ( 19 89) 刀关于南方姑 &翔月“

刀
娜动加

a仿 (a 动能量收支的系统研究
。

此外还有零星的有关鱼类摄食
、

生长及呼吸代

谢的研究
。

整体水平上
,

我国的鱼类能量生物学研究尚处于起步状态
,

与国外
,

尤其是

距一些欧洲国家的同类研究有较大差距
。

鱼类摄食生态研究内容广泛
,

其研究范围已从个体水平上的静态描述转向动态分析

如竞争关系
、

捕食关系
、

摄食一 生长一代谢规律等
。

所以
,

只有把自然生态研究手段

和实验生态研究手段有机结合起来
,

才可能较好而客观地阐述鱼类的摄食行为和机

制
,

确定鱼类能量收支平衡关系
,

最终为保护和利用渔业资源
,

发展海洋牧场及人工增养殖

渔业提供科学依据
。
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