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摘要：了解生物群落中物种共存机制是群落生态学研究的重要组成部分．鉴于河口鱼类群落结构与
温盐等理化因子密切相关，同时多数鱼类产卵、育幼在时间上具有同步性（主要在春夏季发生），因

此环境过滤机制可能是促使河口鱼类时间上共存的主要机制．为证实该假设，本研究以长江口鱼类
群落为例，利用广义可加非线性模型（ＧＡＭｓ）分析其时间生态位及鱼类与环境因子的关系，同时基
于零模型（ｎｕｌｌｍｏｄｅｌｓ）从生态位利用的角度阐述河口鱼类群落时间上的共存机制．结果表明：鱼类
物种间实测生态位大于预期值，揭示出环境过滤机制是促使鱼类时间上共存的主要机制；多数鱼类

物种与非生物环境因子关系拟合较好，说明未知因素（如物种间的竞争作用等机制）对其分布影响

权重较小．上述结果支持环境过滤学说是长江口鱼类物种时间共存格局的主导机制．
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　　了解生物群落中物种共存机制是群落生态学研
究的重要内容［１］．关于生物共存机制，目前存在着
中性构建理论和生态位理论（竞争排斥学说和环境

过滤学说）的争论，例如中性理论认为物种之间的

关系和生境异质性对群落结构影响较小，物种在生

态学是等价的，其分布主要受传播等随机事件的影

响［２］；而生态位理论的竞争排斥学说认为物种之间

的竞争作用导致的生态位分离是促使其共存的重要

因素［３４］，环境过滤学说则认为物种之间生态位的

相似性促使其共存，物种的分布主要受非生物环境

因素制约［５８］．
传统上，生态学家通过对物种生态位的量化来

回答物种之间实测生态位与预测生态位重叠度的大

小［９１１］．理论上，在一个竞争作用机制为主导的群落
中，物种之间生态位应小于预测值；反之，在一个环

境过滤作用机制为主导的群落中，物种之间生态位

应大于预测值［１０１１］．
河口是一种重要的海岸带生境，对生活在其中

的鱼类有着重要的生态意义，河口同时扮演着产卵

场、育幼场、索饵场及洄游通道的角色［１２］．鱼类是河
口生态系统的重要组成部分［１３］，其状况直接或间接

地影响着生态系统的健康．目前，大量有关河口鱼类
生态学研究的报道，主要集中于鱼类群落多样

性［１４１５］、鱼类群落与环境因子关系的研究［１４，１６１７］等

方面，关于鱼类共存机制的研究几乎还是空白．
长江年均径流量约９６００亿 ｍ３．作为中国最大

的河口，长江口的鱼类群落结构与温盐等理化因子

密切相关［１８］，所以有学者认为不同物种在生态学功

能上不可能是等价的［１９］，显然传播机制不是影响其

物种分布的主要因素；此外，物种之间的竞争作用可

能也不是主要因素，这是因为多数鱼类仔稚鱼主要

发生在春夏季［２０］，在时间上应具有一定的同步性．
因此，我们推测环境过滤机制应该是促使河口鱼类

时间上共存的主要机制；如果这一假设成立，那么鱼

类分布主要应受非生物因素（温度、盐度）等影响．
为论证该假设，本研究以长江口张网鱼类群落为例，
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分析其时间生态位及鱼类与环境因子的关系，从生

态位利用的角度阐明了河口鱼类群落时间上的共存

机制．

１　材料与方法
１．１　研究区域与采样方法

本调查水域位于 ３０°４８．５０′～３０°５９．６０′Ｎ，
１２２°０２．００′～１２２°０７．１９′Ｅ区域内（图１），该区域也
是上海市张网传统作业水域．

调查网具为定置张网，网具宽度为４．２ｍ，高度
为１．３ｍ，网身长６．０ｍ，网囊网目约为２．５ｍｍ，每

次作业时间（投网至起网）约为２４ｈ．
调查时间为２０１０年５月至２０１１年４月共１２

个月，其中５月份采样２次共４网，６月至９月均为
４次（农历大小潮各２次），１０月至第２年１月及３
月均为每月２次（农历大小潮各１次），２月和４月
采样均为１次（农历大潮）．每次采样时随机抽取２
网渔获物带回实验室定种、称量、计数，并利用 ＣＴＤ
现场测定采样站位表层盐度和水温（采样方法按照

海洋调查规范）［２１］；每月径流量以网上公布的大通

站流量为准［２２］．

图１　２０１０年５月至２０１１年４月长江口张网作业水域
Ｆｉｇ．１　ＳａｍｐｌｉｎｇａｒｅａｏｆｓｔｏｗｎｅｔｉｎＣｈａｎｇｊｉａｎｇＥｓｔｕａｒｙｆｒｏｍＭａｙ，２０１０ｔｏＡｐｒｉｌ，２０１１

１．２　生态位重叠指数
用Ｐｉａｎｋａ′ｓ生态位指数［２３２４］计算物种（丰度的

占比大于１％的物种）间的实际和预测生态位，公式
如下：
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式（１、２）中：Ｐｉｊ和Ｐｉｋ分别是物种ｊ和ｋ在第ｉ次采样
中丰度的贡献率，Ｏｊｋ范围为０（完全隔离）～１（完全
重叠）；Ｏｊｋ－表示各对重叠指数（Ｏｊｋ）平均值；ｔ表示物
种数目，ｈ表示物种对数．计算过程均采用 ＥｃｏＳｉｍ
７００软件进行并采用 ＲＡ３算法（迭代次数 ＝１０００，
随机数种子＝１０）［１０，２５］，显著性水平定在ｐ＜０．０５．

当物种间竞争关系对群落物种共存机制有重要

影响时，实测值往往显著小于预测值，而当生境过滤

作用有重要影响时，实测值一般大于预测值，而预测

值和实测值无显著性差异则说明中性构建理论机制

占据主导［２４２５］．
１．３　ＧＡＭｓ模型

采用广义可加非线性模型（ＧＡＭｓ）分析鱼类物种
（丰度占比大于１％的物种）与环境因子的关系［２６］．

Ｌｎ（ａ＋１）＝ｓ（ｘ）＋ｓ（ｔ）＋ｓ（ｉ）＋ｍ＋ε（３）
式（３）中：ａ为鱼类ＣＰＵＥ数据，作为响应变量，环境
因子盐度（ｘ）、水温（ｔ）、流量（ｉ）及月份（ｍ）作为解
释变量，ε为随机变量．ＣＰＵＥ数据（ｉｎｄ．／网）经 ｌｏｇ
（丰度＋１）转化（连接函数为ｌｉｎｋ＝ｌｏｇｉｔ）．

根据ＣＰＵＥ与环境因子的显著性，筛选有效的
环境因子进入分析模型，然后依据赤池信息准则

Ａｋａｉｋｅ’ｓＩｎｆｏｒｍａｔｉｏｎＣｒｉｔｅｒｉｏｎ（ＡＩＣ）［２７］对 ＣＰＵＥ与
环境因子的拟合效果进行检验，当 ＡＩＣ为最小时，
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说明此时模型拟合效果最好．显著性水平定在 ｐ＜
０．０５．

２　结果与讨论
２．１　环境因子
２．１．１　流量变化　长江口大通站流量有明显的季

节分布差异，呈现出夏季（６—８月）高、冬季（１２—２
月）低的分布特点（图２）．

图２　２０１０年５月至２０１１年４月长江口月均径流量分布
Ｆｉｇ．２　ＭｅａｎｍｏｎｔｈｌｙｉｎｆｌｏｗｉｎＣｈａｎｇｊｉａｎｇＥｓｔｕａｒｙｆｒｏｍＭａｙ，２０１０ｔｏＡｐｒｉｌ，２０１１

２．１．２　水温和盐度分布　调查水域水温分布有
明显的时间差异，月平均温度以８月最高，７月次
之，而最低温度出现在 １月，其次为 ２月；盐度的

时间分布格局基本与温度格局相反，月平均盐度

最高值出现在２月，而最低值出现在８月（图３）．

图３　２０１０年５月至２０１１年４月长江口月均盐度和水温
Ｆｉｇ．３　ＭｅａｎｍｏｎｔｈｌｙｓａｌｉｎｉｔｙａｎｄｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｉｎＣｈａｎｇｊｉａｎｇＥｓｔｕａｒｙｆｒｏｍＭａｙ，２０１０ｔｏＡｐｒｉｌ，２０１１

２．２　Ｐｉａｎｋａ指数
群落物种 Ｐｉａｎｋａ指数实测平均值为０．２８８，预

测平均值为０．１８８，实测平均值极显著大于预测值
（ｐ＝０．００２）．
２．３　鱼类与环境因子的关系

ＧＡＭｓ模型分析结果显示绝大多数物种与环境
因子拟合较好（表１），但不同物种对环境因子的响
应有差异，如棘头梅童鱼（Ｃｏｌｌｉｃｈｔｈｙｓｌｕｃｉｄｕｓ）偏好高
盐水体，与其作为河口种类的生活习性并不矛盾，而

带鱼（Ｔｒｉｃｈｉｕｒｕｓｌｅｐｔｕｒｕｓ）则偏好低盐水体，这与其作

为海水种类的生活习性也没有矛盾；低温或高温均

不利于尖海龙（Ｓｙｎｇｎａｔｈｕｓａｃｕｓ）生存，但凤鲚（Ｃｏｉｌ
ｉａｍｙｓｔｕｓ）个体却偏好高温分布．总体上，物种与环
境因子的相关性表现为复杂的非线性相关．如尖海
龙丰度与流量、水温及盐度均密切相关，其中与流量

（２．０～３．０万 ｍ３／ｓ）为局部负相关，与盐度也为局
部负相关，而与水温大致呈单峰关系（先为正相关，

后为负相关）；凤鲚丰度与流量为负相关，表明流量

越低月份，丰度越高（图４）；棘头梅童鱼丰度与流量
和盐度均为正相关，表明水温或盐度越高的月份，其
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丰度也越大（图５）；刀鲚（Ｃｏｉｌｉａｎａｓｕｓ）只与流量密
切相关，且为复杂的非线性关系，其中流量 ＜２．５万
ｍ３／ｓ时为正相关，在 ２．５～３．０万 ｍ３／ｓ时为负相
关，之后基本保持稳定（图４）；带鱼丰度只与盐度为
一元线性正相关（图 ５）；红狼牙虾虎鱼（Ｏｄｏｎｔａｍ
ｂｌｙｏｐｕｓｒｕｂｉｃｕｎｄｕｓ）丰度与盐度为单峰关系，在盐度
＜１７时为正相关，在 ＞１７时为负相关，而与流量为
正相关（图４）；鲻（Ｍｕｇｉｌｃｅｐｈａｌｕｓ）丰度与流量密切
相关，其中在 ＜３．０万 ｍ３／ｓ时为负相关，之后为正

相关（图４）；康氏小公鱼（Ｓｔｏｌｅｐｈｏｒｕｓｃｏｍｍｅｒｓｏｎｉｉ）丰
度与流量密切相关，其中在流量 ＜４．０万 ｍ３／ｓ时为
正相关，在４．０～５．０万 ｍ３／ｓ为负相关，而 ＞５．０万
ｍ３／ｓ时为正相关（图 ４）；龙头鱼（Ｈａｒｐａｄｏｎｎｅ
ｈｅｒｅｕｓ）丰度与与流量关系较为复杂，在流量 ＜２．５
万ｍ３／ｓ时为正相关，在２．５～３．５万 ｍ３／ｓ为负相
关，而在３．５～４．５万ｍ３／ｓ为正相关，在 ＞４．５～５．０
万ｍ３／ｓ时为负相关，在５．０～５．５万ｍ３／ｓ时为正相
关，之后为负相关（图４）．

表１　长江口物种与环境因子关系ＧＡＭｓ模型分析结果
Ｔａｂ．１　ＲｅｓｕｌｔｓｏｆｒｅｌａｔｉｏｎｓｉｎｆｉｓｈｓｐｅｃｉｅｓａｎｄｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｖａｒｉａｂｌｅｓｉｎＣｈａｎｇｊｉａｎｇＥｓｔｕａｒｙｂａｓｅｄｏｎＧＡＭｓ

种类 环境因子 偏差解释比例／％ 自由度 赤池信息准则

尖海龙 ｓ（ｔ）＋ｓ（ｘ）＋ｓ（ｉ）＋ｍ ９９．３ ８．０８；８．３１；８．５１ ４．４８

凤鲚 ｓ（ｔ）＋ｓ（ｉ） ６４．６ １；３．７３ １１６．９４

棘头梅童鱼 ｓ（ｉ）＋ｓ（ｘ） ７３．５ １；２．５８ ８９．０６

刀鲚 ｓ（ｉ） ８３．３ ５．５ ６９．０８

带鱼 ｓ（ｘ） ３１．４ １ １０８．０８

红狼牙虾虎鱼 ｓ（ｘ）＋ｓ（ｉ） ６９．６ ４．１５；１．４３ ８８．６５

鲻 ｓ（ｉ） ６７．２ ２．８４ ９３．４７

康氏小公鱼 ｓ（ｉ） ５６．５ ３．９７ １１５．６１

龙头鱼 ｓ（ｉ） ７６．９ ７．８５ １１９．６１

　　注：ｔ为水温，ｘ为盐度，ｉ为流量，ｍ为月份

图４　基于ＧＡＭｓ模型长江口鱼类丰度与流量关系
Ｆｉｇ．４　ＲｅｌａｔｉｏｎｓｉｎａｂｕｎｄａｎｃｅｏｆｆｉｓｈｓｐｅｃｉｅｓａｎｄｉｎｆｌｏｗｉｎＣｈａｎｇｊｉａｎｇＥｓｔｕａｒｙｂａｓｅｄｏｎＧＡＭｓ

纵坐标表示非参数光滑函数，括号中的数字表示估计自由度；虚线表示上述光滑拟合函数的９５％置信区间，实线表示该函数

的平滑拟合曲线，下同

２．４　讨论
本研究以长江口张网鱼类群落为例基于生态位

的分析，证实了河口鱼类群落时间上共存受环境过

滤机制控制，表明物种之间对时间生态位的利用，竞

争作用受到限制，而物种与环境关系的分析显示物

种时间分布格局主要受非生物环境因素的影响．
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图５　基于ＧＡＭｓ模型长江口鱼类丰度与盐度及水温关系
Ｆｉｇ．５　ＲｅｌａｔｉｏｎｓｉｎａｂｕｎｄａｎｃｅｏｆｆｉｓｈｓｐｅｃｉｅｓａｎｄｓａｌｉｎｉｔｙａｎｄｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｉｎＣｈａｎｇｊｉａｎｇＥｓｔｕａｒｙｂａｓｅｄｏｎＧＡＭｓ

２．４．１　物种共存机制　影响物种共存的因素较多，
有学者指出可利用资源的数量及环境异质性都能影

响物种的共存机制［５，９］．一般而言，在资源稀缺的环
境中，因对有限资源（如空间、食物等）的竞争，潜在

竞争者往往表现出生态位分离的现象［２８］，从而达到

减少种间竞争的目的，此时竞争排斥作用对群落的

影响超过生境过滤；相反，在环境异质性高的生境

中，一般环境过滤机制对群落物种的分布作用占主

导，不同物种因对环境因子耐受性的差异表现出不

同的分布格局，对有些物种而言，一些环境因子明显

限制了其分布，而另一些物种却因对这些环境因子

有较好的适应性而大量分布［９］．本研究中长江口环
境因子及鱼类分布格局正表现出这样的特点，如棘

头梅童鱼丰度与盐度为正相关，而带鱼则为负相关；

此外，低温或高温均限制了尖海龙对河口环境的利

用，而凤鲚个体明显表现出偏好高温水体的特点．长
江口一年中较大的温度（６．６～２８．６℃）和盐度（３．６
～２４．１）梯度限制了物种之间的竞争作用．
研究发现，如果可供潜在竞争者利用的资源充

足，那么这些竞争者也可共存［５］．河口作为生产力
较高的生态系统，作为鱼类饵料的浮游动物、底栖动

物及甲壳类等数量较多，因而长江口较为充足的饵

料供给等状况也降低了鱼类群落种间的竞争关

系［１８］．此外，河口生境作为鱼类良好的育幼及躲避
场所已被广泛报道，鱼类会利用河口浑浊的水体来

躲避作为捕食者的其他肉食鱼类和鸟类等的捕

食［２９］，而长江口棘头梅童鱼、带鱼等鱼类个体均以

幼鱼占据主导［３０］，它们很好地利用了河口生境（如

透明度较低的水体），一定程度上避免了鱼类群落

的种间竞争．另外，长江口鱼类群落在时间上生态位
大于预期也很有可能与其他尚未阐明的机制（如生

态补偿机制）有关［３１］．生态补偿理论认为群落中不
同物种为避免／减弱竞争，一般在时间、空间及食物
３个生态维度上至少存在一种生态位分化的现
象［３２３３］，由于长江口鱼类群落物种空间上也受环境

过滤机制主导，因而为避免或降低种间竞争，时间、

空间生态位重叠系数较高可能被较低的食性生态位

所补偿，即食性生态位可能存在分化现象，该假设尚

待后续研究加以证实．
２．４．２　环境因子对鱼类分布的影响　目前，ＧＡＭｓ
模型已被广泛用于分析各渔业种群与环境因子的关

系，如南极磷虾（Ｅｕｐｈａｕｓｉａｓｕｐｅｒｂａ）［３４］、鲣（Ｋａｔｓｕ
ｗｏｎｕｓｐｅｌａｍｉｓ）［３５］、长鳍金枪鱼（Ｔｈｕｎｎｕｓａｌａｌｕｎ
ｇａ）［３６］、竹荚鱼（Ｔｒａｃｈｕｒｕｓｓｐｐ．）［３７］、日本鲭（Ｓｃｏｍ
ｂｅｒｊａｐｏｎｉｃｕｓ）［３８］、方氏云

"

（Ｅｎｅｄｒｉａｓｆａｎｇｉ）［３９］、斑
?（Ｋｏｎｏｓｉｒｕｓｐｕｎｃｔａｔｕｓ）［４０］、柔鱼（Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｅｓｂａｒ
ｔｒａｍｉ）［４１］及岛礁鱼类［４２］．本研究中各个物种丰度与
环境因子的ＧＡＭｓ模型关系拟合效果均较好（分布
偏差解释比例在５６．５％以上，带鱼除外），说明其他
未知因素如饵料、捕食、物种间的竞争作用对这些物

种的分布影响权重小于环境因子的影响，这也从另

一个测度证实了河口鱼类群落时间共存模式主要受

环境过滤机制控制，即物种时间分布格局受环境因

子的控制．
研究发现河口水体理化特征、水动力条件及初

级生产力等基础条件与径流量分布密切相关［４３］．在
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影响物种分布相关的环境因子中，径流量与除带鱼

外的各物种的分布均有密切关系，这是由长江口径

流量的年际分布特点决定的．长江口是一个径流量
季节

#

化十分显著的河口（图２），径流量的季节变
化，直接或间接地影响了上述环境因子的分布进而

影响着鱼类物种的分布，因此径流量成为与物种分

布最为密切的环境因子之一．
此外，盐度与河口鱼类群落的密切关系已被广

泛证实．由于河口盐度的剧烈变化及鱼类个体渗透
压的差异，一般淡水鱼类栖息在盐度 ＜２的水体中，
海洋鱼类则很少利用盐度 ＜２的生境，而河口性及
洄游性鱼类等适盐较广的类群一般受盐度限制较

小［４４］．ＧＡＭｓ分析也显示洄游性／半洄游性鱼类（刀
鲚和凤鲚）及河口性鱼类（鲻）等物种与盐度关系不

密切，这应与其能适应从淡水生境（＜０．５）至海洋
水体（＞３０）的各种盐度环境有关［４５］．不过，河口性
鱼类棘头梅童鱼与盐度为正相关、偏好高盐生境，与

其作为河口种类的生活习性并不矛盾，这种响应格

局应与本研究中该物种由幼鱼数量占据绝对优势且

幼鱼阶段对较高盐度环境的需求有关［４６］．与盐度关
系密切的其他种类主要是海洋鱼类．然而，即便是同
为海洋鱼类的几种鱼类，对盐度变化响应也有差异，

如尖海龙与盐度为非线性负相关，而带鱼与盐度为

线性负相关．不同物种对盐度响应的差异，反映出这
些种类对盐度偏好的差异．有学者发现即使同一物
种，其处于不同生活史阶段，对盐度的偏好也不一

样，一些海洋鱼类如日本黄姑鱼（Ａｒｇｙｒｏｓｏｍｕｓｊａｐｏｎｉ
ｃｕｓ）、六带

$

（Ｃａｒａｎｘｓｅｘｆａｓｃｉａｔｕｓ）和细斑石鲈（Ｐｏｍ
ａｄａｓｙｓｃｏｍｍｅｒｓｏｎｎｉｉ）会表现出当龄幼鱼偏好低盐生
境同时更高龄幼鱼和成鱼则偏好更高盐度环境的分

布格局［４７］．本研究中由于带鱼个体均为幼体组成，
因此其偏好低盐水体与其作为海水种类的生活习性

也没有矛盾．
温度可对鱼类生长、发育和繁殖等生理过程及

其所生活环境的初级生产力等产生影响［４８］．以往基

于群落水平的研究发现，水温是影响长江口鱼类季

节变化的重要环境因子［１８］，而基于种群水平的

ＧＡＭｓ分析进一步揭示出温度对群落中凤鲚和尖海
龙种群的季节

#

化影响尤为显著．冬季凤鲚出现率
较低，与其洄游至温度较高的邻近海域越冬有

关［４４］，因为越冬洄游也是河口鱼类群落适应环境的

普遍格局［４９］．当然，有时高温和低温均会对鱼类分
布产生影响，如在水温较高月份（６～８月）及水温较
低月份（１～３月），尖海龙的丰度基本为０［３０］，除此
之外，ＧＡＭｓ模型显示大多数物种的丰度分布与月
份关系并不显著，说明鱼类对长江口生境利用（如

产卵、索饵、育幼等行为）的季节差异，主要是由径

流量、盐度、气温等季节性变化因子所驱动，而并非

鱼类本身生活史的适应性所控制［５０］．
需要指出的是，本研究中张网作业区域主要位

于长江口环境变化最为剧烈的地带，水体浑浊度最

大，而其他水域如河道或长江口邻近海域等的鱼类

群落在时间上如何共存，目前仍然未知；此外，本研

究中带鱼与环境关系的拟合效果一般，其丰度分布

的偏差解释比例仅为３１．４％，这可能与未能纳入模
型分析的其他未知因素如饵料分布等有关，因为已

有研究发现，东海带鱼以磷虾和小型鱼类为主食，其

群体移动与浮游动物生物量的分布关系密切［５１］．

３　结论
本研究基于生态位和ＧＡＭｓ模型揭示了河口鱼

类群落物种时间共存格局受环境过滤机制主导，鱼

类物种对水温、径流及盐度等时间变化响应机制的

差异是鱼类群落种间共存的重要机制之一，一些相

关的其他方面的研究，例如时间生态位大于预期值

是否会被较低的食性生态位所补偿，长江河道或长

江口邻近海域鱼类群落是否也有类似的共存机制，

以及带鱼丰度偏差分布数据解释比例仍较低是否与

浮游动物生物量等变动有关等，都有待深入研究加

以证实．
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