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摘　要：几何形态测量学为基于笛卡尔地标点的形状统计分析方法。该方法能够较完整地保留原始样本的
形态信息，并配合使用数学与统计学方法对形态数据进行分析，目前已广泛应用至包括鱼类生态学在内的诸

多领域中。本文简要概述了几何形态测量学的发展、重要概念、研究方法及其在鱼类生态学中的研究进展。

几何形态测量学在鱼类生态学领域中的应用可概括为环境对个体发育的影响、适应辐射、功能形态与生态等

３个方面。分析结果认为，几何形态测量学能够在生态学研究中较为细致地反映形态差异并配合后续数据分
析，但仍需加强理论研究和技术手段开发。该方法在反映功能形态、结合系统发育、多角度或三维形态分析等

方面均大有可为。
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　　形态是认知生物体和建立生物分类系统的
重要手段和途径。对于不同种类的生物而言，形

态特征是界定分类地位，推测进化路径［１］的重要

指标，而对于同种生物而言，形态特征可作为个

体发育［２］、系统发生［２］、种群划分［３］与生理生

态［４５］等研究的重要工具。因此，如何更好地描

述形态并分析结果是生物学研究的一个核心问

题。２０世纪 ８０—９０年代，ＢＯＯＫＳＴＥＩＮ［６７］和
ＲＯＨＬＦ［８］创立了几何形态测量学这一新方法，该
方法摒弃了数据不同源性、不可重复性以及大小

和形状无法分开讨论的缺点，被广泛地应用于各

个领域。鱼类生态学是研究鱼类的生活方式，研

究鱼类与环境之间相互作用关系的一门学科，其

中环境对鱼类形态的影响占据了重要的部分。

近些年来，几何形态测量学作为新兴技术手段已

得到无数鱼类生态学者的应用，但仍缺乏系统性

的回顾，因此，非常有必要对其进行详细的综述。

本文简要介绍了几何形态测量学的发展与其方

法，并对其在鱼类生态学中的应用进行了总结，

对其未来的发展以及不足进行了展望。研究结

果可为几何形态测量学在鱼类生态领域中的深

入研究提供参考，尤其在一些新技术与方法的应

用方面提供信息。

１　几何形态测量学的发展

几何形态测量学萌芽于１８世纪，当时较为
常用的传统形态学手段无法满足随分类学发展

而出现的对生物形态更为精细的描述要求。此

后，许多学者将统计学、测量学、图形学等学科应

用到形态学领域［９１２］，几何形态测量学因而随着

这些学科的发展而得到飞速发展，并逐渐广泛地

应用于包括鱼类生态学在内的诸多领域。

至今已有较多研究对几何形态测量学过去

的发展趋势进行了概述［９１２］。概括来说，几何形

态测量学发展史涵盖几个重要的时间节点（图

１）：一是２０世纪初的定量变革时期［１３］，一些生物

学报告中利用体长等测量值进行平均值分析和

组间比较，这意味着形态学描述从简单的定性描

述转变为了较为精确的定量分析；二是形态计量

学的形成［７，１４］，２０世纪３０年代后，多变量统计方
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法渐趋成熟，各种统计方法逐渐应用到形态测量

描述中，使得形态测量描述与统计学的结合愈发

紧密；三是几何形态测量学逐渐与传统的形态计

量学分离，几何形态测量学脱胎于传统的形态计

量学，两者最主要的差异是后者比较地标点间的

线性距离，而前者估算的是地标点间的几何关系

或整体轮廓分析［１４１５］；四是以 ＫＥＮＤＡＬＬ为代表

的统计学家发展了一套严格的形态分析的统计

理论，使得多元统计分析和生物形态的直接可视

化相结合成为可能［１６］；五是真正意义上的几何形

态测量学的出现，２０世纪８０年代后期至９０年代
初期，ＢＯＯＫＳＴＥＩＮ［６７］、ＲＯＨＬＦ等［８，１７］以数学形

态学为基础，结合物理学中的能量学和力学方

法，创立了几何形态测量学这一新方法。

图１　几何形态测量学发展史
Ｆｉｇ．１　Ｈｉｓｔｏｒｙｏｆｇｅｏｍｅｔｒｉｃｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ

２　几何形态测量学方法

几何形态测量学在生物学领域应用时，可分

为图像准备、数据收集和数据分析３个步骤。
２．１　图像准备

几何形态测量学分析的第一步是由二维或

三维的数码图像中获得可分析的数据。二维图

像的获取相对较简单，是目前使用最多的方法。

但由于图像拍摄系统自身在摄录、储存以及重现

等方面均会存在一定误差，所以用于研究的图像

具有一定的要求。葛德燕等［１８］详细阐述了获取

图像所需的仪器和注意事项。例如，需添加比例

尺以记录样本的实际大小并保证样本摆放位置、

拍摄方位以及聚焦部位一致；白明等［１０］还强调了

图片文件不应过大或过小增加系统负担，图片尺

寸应当接近以免导致频繁缩放图片从而使得图

像失真；图像获取时要保证共轴性、共面性、一致

性和可比性等性质［１１］。此外，相机的选择要考虑

像素、精确度、色调范围、色纯度和精度、白平衡

以及图像噪声等因素。而三维图像获取比较复

杂，一般需要专业设备，大体可分为表面形态和

内部形态两类。如表面激光扫描仪、原子力显微

镜等可以构建表面形态的三维图像，显微 ＣＴ、同
步辐射ＣＴ、激光共聚焦显微镜等可以构建内部形
态的三维图像。生成的原始图像需要经过进一

步的处理才可用于分析［１９］，目前使用较少。

２．２　数据收集和分析
几何形态测量学分析的第二步是数据收集。

数据收集的过程，即将形态矢量化、数字化的过

程，即将生物体的形态或部分形态用地标点或曲

线以数学的方法表示。地标点或曲线的选取原

则为同源性、足够代表性、相对位置一致性、共面

性和可重复性［１１］。曲线一般在无法用地标点表

示位置的情况下采用，通常会转化为地标点以利

于分析数据收集。不可避免的两个问题便是测

量方法和所测量的性状的选取。

１８１１
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几何形态测量学的第三步是数据分析，即将

所测量的数据结合数学方法进行分析。根据样

本形态的不同，所选择的测量方法也会有不同。

例如，轮廓线法适用于具有平滑曲线轮廓的样

本，地标点法适用于具有足够可分析地标点的样

本，而滑动地标点法可作为以上两种方法的补

充。其数据分析所用的方法依据测量方法的不

同也会不同。因此，本文按照不同测量方法进行

总结。

２．２．１　轮廓线法
随着对生物形态的研究不断深入，研究随之

开始着重于生物体的轮廓外形。因此，轮廓线法

是最早应用的几何形态测量学方法。此方法已

得到了多个学者的研究与归纳［２０２１］，其具体思路

通常为：（１）首先在具有同源性的组织结构或边
缘提取出具有同源性的组织边缘曲线，然后沿着

边缘曲线选取特殊点进行数字化；（２）借助数学
函数采用不断逼近的方式将所取点轮廓数值化；

（３）将形态变量作为函数系数的多变量进行分
析。

多年来，许多学者均发现轮廓线法具有不可

避免的诸多缺陷。ＡＤＡＭＳ等［２２］详细阐述了轮廓

线法的发展与不足。例如，对区域性变形的解析

能力不足；基于不同方法的统计学分析、所选取

的点不一致往往会产生不同的统计结果，无统一

的理论可供借用以选择最佳方法等。近年来，轮

廓线法的应用越来越少，大多限于鱼类耳石形态

分析应用中。

轮廓线法用于鱼类耳石形态分析时，过去主

要应用傅立叶分析法。一般来说，低谐次的傅里

叶谐值在种类区分中作用较大，高谐次的傅里叶

谐值在种群区分中作用较大［２３２４］。然而，傅立叶

分析法在耳石轮廓不规则或有所缺损时分析偏

差较大［２０，２５］。于是，近年来出现了小波变换分析

法和曲率尺度空间分析法 （ｃｕｒｖａｔｕｒｅｓｃａｌｅ
ｓｐａｃｅ）。这两种方法对曲线轮廓的描述均不会随
着图像的尺寸变化、旋转或转换而发生改变，具

有较好的稳定性［２６］。

２．２．２　地标点法
地标点法是目前几何形态测量学中使用最

多的方法。地标点是生物样本具有生物和几何

信息同源性的点，在一些情况下可以与传统形态

学上的特定名词相对应。地标点可以为二维，也

可以为三维。由于三维技术的特殊性，本文将在

后文单独总结。地标点法的基本思路就是基于

这些地标点利用数学方法去除非形态变异对分

析的干扰后对形态进行重构分析。

地标点法的第一步是准确选取样本的地标

点。白明等［１０］及其他学者均在ＢＯＯＫＳＴＥＩＮ［７］提
出的三类地标点基础上对地标点的选取进行规

范。目前，生物学中应用的地标点主要包括 ３
类：（１）Ⅰ型地标点。主要是指不同组织间的交
点，如鱼鳍与鱼体的接触点。Ⅰ型地标点是具有
生物学意义的真正地标点；（２）Ⅱ型地标点。指
结构中的凹陷或突起点，如尾叉的凹陷点。它是

由相对位置所定义的假地标点；（３）Ⅲ型地标点。
指结构的极值点，如最长点、最宽点等，即Ⅲ型地
标点由相对其他地标点位置定义，严格来说属于

半地标点［７，１５］。实际操作中，Ⅰ型或Ⅱ型地标点
能够在每一样本的解剖学特征上准确找到，可重

复性较强。

第二步是去除非形态变异的干扰，通常通过

叠印的方法。叠印是通过平移、缩放和旋转衡量

形态的差异，主要可分为布氏坐标法（Ｂｏｏｋｓｔｅｉｎ
ｓｈａｐｅｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ，ＢＳＣ）、广义普鲁克提斯分析法
（ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄＰｒｏｃｒｕｓｔｅｓａｎａｌｙｓｉｓ，ＧＰＡ）以及广义耐
受适应法（ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄｒｅｓｉｓｔａｎｔｆｉｔ，ＧＲＦ）［９，１４，１８］。
ＢＳＣ需要采取坐标系统中两点作为基准，基线端
点的选择对于结果影响较大，故当下应用较少。

ＧＰＡ是目前应用最广泛的叠印方法。该方法基
于最小二乘法原理，将误差分摊到各个点上，故

在样本可分析地标点较少时，会产生较大误差，

此时基于中值分析的 ＧＲＦ更为适用。有时，３种
方法呈现的结果差异可能较大。样本叠印后产

生的地标点被称为普氏形状坐标（Ｐｒｏｃｒｕｓｔｅｓ
ｓｈａｐｅｃｏｏｒｄｉｎａｔｏｒ）。该方法通过普氏叠加可得出
一个图像化的结果，其为所有样本组的平均结

果，称为平均形状，而平均形状周围散布着来自

各个样本的对应地标点。个体与平均形状之间

的差异叫做普氏残差（Ｐｒｏｃｒｕｓｔｅｓｒｅｓｉｄｕａｌ）。两组
普氏形状坐标之间的欧氏距离被称为普氏距离，

通过普氏距离可以反映出两组地标点形态上的

差异［１９］。

第三步是利用变形网格进行形状比较。形

态变化的可视化可以直观地呈现出样本形态变

化的状况，这也是几何形态测量学相对传统形态

２８１１



５期 朱国平，等：几何形态测量学及其在鱼类生态学研究中的应用进展

计量学的优势之一［１５］。这时形态差异可通过物

体间地标点的相关一致性体现，也可以通过形态

变异中多变量比较数据体现。最常用的是薄板

样条插值法，该方法使得两个几何形状之间的形

状差异或形状改变可以由变形的网格中读出［１０］。

但开展下一步的分析和比较往往还需利用特征

分析及主成分分析等统计方法。

最后是数据的统计分析。通常，可仅对几何

形态数据进行统计分析以解决大多数形态学问

题；也可通过结合其他学科手段（如，分子、环境、

耳石微化学、营养动力学等）解决涉及发育、进

化、生态等方面的问题。

２．２．３　滑动半地标点法
当所研究的样本特征中可以明确定位的地

标点较少或反映形态信息不够细致时，地标点法

的误差较大。此时，可以以地标点为基础，并结

合半地标点进行形态分析，以保留形态更多的细

节变化。

半地标点的概念由 ＢＯＯＫＳＴＥＩＮ［７］提出，指
在样本轮廓线上并按照一定的规则（如按等长或

等比例划分）确定的多个位点［２７２８］。地标点和半

地标点结合后极大地丰富了研究对象的形态信

息，能够较为细致地反映研究对象连续的形状信

息，半地标点能够补足地标点法和轮廓线法适用

性不足的情况，如对于生物体不规则的形态分析

和缺少真正地标点的形态分析。半地标点的不

足在于其在数学意义上并不完整，在轮廓线上的

分布有一定的任意性，而滑动技术可解决这一问

题。滑动技术能够使得半地标点沿着曲线滑动，

以减少参照形状与单个形状之间变形所需要的

扭曲能，或减少对应地标点之间的距离，从而使

形状之间的对应地标点尽量吻合［２７］。此外，该方

法不但在二维形态应用上取得了较好的效果，还

可用于三维空间形态上［２９］。

２．３　三维数据的获得、分析及其问题
三维图像获取通常需要专业设备，可分为表

面形态和内部形态两大类别，或可利用相机拍摄

下样本不同的角度，再利用三维重建软件将二维

照片转化为三维图像。选择仪器时，还需考虑各

仪器可处理的样本类型、样本尺寸、样本处理方

式、三维图像分辨率、结构可见性、结构间的可辨

性等方面的不同［１２］。

与二维数据分析不同，通过仪器生成的三维

原始图像通常需要经过处理及重建，才能获得可

供分析的三维图像文件［３０］。与二维几何形态测

量学类似，三维地标点数据文件也由地标点和半

地标点的数据构成。

三维地标点数据的分析与二维地标点数据

的分析过程较为类似，其也将傅里叶谐波与有限

元等理论引入了形态变异的可视化中［３１］。但三

维数据分析目前掣肘之处在于当下技术还无法

进行大量样本的定量分析，因其样本量少而具有

局限性［１８］。此外，三维分析软件并非特别丰富，

较多针对二维图像的软件和算法在三维图像中

无法应用或应用效果不好。

随着三维技术的不断发展，三维几何形态测

量学正在对传统几何形态测量学研究领域进行

补充和扩展。三维几何形态测量学相较于二维

几何形态测量学有其不可替代的优点：一是精度

更高，不存在三维投射至二维数据的损耗，可以

反映更细微的结构（如耳石凸起等）；二是适用性

更广，可以反映内部结构或结构变化；三是误差

更低，多角度下，非刚性结构的卷曲，不在同一平

面的地标点等所带来的误差会大幅减少。但目

前二维几何形态测量学的地位仍无法撼动，是因

为由于技术的不成熟而导致三维几何形态测量

学在应用中还存在一些问题。例如，现如今三维

数据的获得还需要昂贵的设备支持；数据重建通

常需要大量人力和计算资源的投入，无法进行大

量样本的分析等。此外，目前大多数的学术刊物

仍然是纸质的二维媒介，对于三维的图像无法充

分表达等均限制了三维几何形态测量学的发展

和应用。

３　在鱼类生态学研究中的应用

几何形态测量学在鱼类生态学领域中主要

通过研究鱼类样品的整体或部分形态特征，有时

结合其他技术如分子技术、耳石微化学技术等，

致力于寻找形态与生态的关联。主要的应用领

域可分为以下几个方面，一是个体发育和地理环

境导致的同种或相近种（同质组）鱼类的形态差

异；二是分析同一进化枝内物种某些形态特征的

进化规律；三是将形态、功能与生态结合起来进行

分析，利用形态反映同一地点不同鱼类的生态位。

３８１１



上 海 海 洋 大 学 学 报 ３１卷

３．１　环境对个体发育影响
２０世纪９０年代开始，陆续有研究将几何形

态测量学应用到环境对多种鱼类个体发育所产

生的影响而导致的形态变化中。环境对个体发

育影响的研究多集中在描述不同环境下异速生

长情况以及个体生长过程中各部分形态的变化

中。早期已有较多研究利用形态计量学建立了

鱼种的体长体质量关系等异速生长模式。而几
何形态测量学的应用使得更多因素能够融入分

析并进行更精细的研究。ＶＩＧＮＯＮ等［３２３３］对具有

溯河洄游习性的四线笛鲷（Ｌｕｔｊａｎｕｓｋａｓｍｉｒａ）的幼
体（河口区）与成体（海洋）耳石进行差异分析，结

果发现，个体生长和环境因素共同影响了耳石形

态的变化，环境的变化使得耳石会有重构型的情

况发生，且在栖息地改变后，耳石在形态变化的

幅度和方向上表现出不同的个体发育模式。

ＢＥＲＮＡＬＤＵＲ?Ｎ等［３４］通过地标点法对杯吸盘鱼

（Ｓｉｃｙａｓｅｓｓａｎｇｕｉｎｅｕｓ）的仔鱼和稚鱼进行研究，结
果表明，在由表层习性过渡到底栖习性期间，该

鱼种形状变化先于营养变化。ＳＥＡＲＬＥ等［３５］描

述了智利不同水流速度环境中区毛鼻鲶

（Ｔｒｉｃｈｏｍｙｃｔｅｒｕｓａｒｅｏｌａｔｕｓ）的形状差异，确定了水
流速度环境对个体发育模式的影响———水流速

度环境能够影响其个体发育轨迹，并且与低水速

环境相比，高水速环境对于样本个体发育中的形

状变化影响更大。ＪＡＨＮＳＥＮＧＵＺＭ?Ｎ等［３６］在

摄食和形态水平上评估了体外寄生虫对石纹喉

盘鱼（Ｇｏｂｉｅｓｏｘｍａｒｍｏｒａｔｕｓ）幼鱼的影响。几何形
态测量学分析表明，通过早期个体发育，被寄生

幼鱼和未被寄生幼鱼之间存在细微但显著的变

化。体外寄生虫不会较大幅度地减少宿主的捕

食。寄生幼鱼和未被寄生幼鱼在发育过程中发

生的形态和摄食变化为解耦模式。寄生幼鱼通

过浮游发育和吞食移动能力较弱的摄食对象维

持更细长、更具水动力的体型。ＧＥＲＴＨ等［３７］比

较了个体发育过程中的沙美洲
(

（Ｎｏｔｒｏｐｉｓ
ｓｔｒａｍｉｎｅｕｓ）和银颌鱼（Ｅｒｉｃｙｍｂａｂｕｃｃａｔａ）的上、下
颌和咽的形态变化，两种鱼类早期食性相似，且

均缺乏口腔齿系，导致对咽器的依赖性增加，但

食性转变后沙美洲
(

偏向进食藻类，而银颌鱼偏

向无脊椎动物。该研究进一步显示，银颌鱼的咽

颚伸长，沙美洲
(

的咽颚相对缩短和膨胀。

目前，已确定了一些环境对形态影响的因

素。ＨＡＡＳ等［３８］发现，栖息地的物理特征催生了

当地鱼类种群形态属性的变化。鱼类的体型可

以通过饲养温度［３９］、食物数量［４０］和食物类型或

喂养方式［４１４２］予以改变。一种常用的研究模式

是通过选择栖息地广布且环境条件相差较大的

地理种群以研究整体或局部特征的适应性差异，

这有助于理解不同环境条件下鱼类身体特征的

多样性。ＢＡＮＯ等［４３］分析了不同生境诱导的条

纹毛足鲈（Ｔｒｉｃｈｏｇａｓｔｅｒｆａｓｃｉａｔａ）亚群的形态变异。
总体而言，热带生境的个体体形呈流线型，头部

倾斜，尾柄膨大；而静水生境个体的身体较深，头

部较宽，尾柄较小。ＲＡＭＬＥＲ等［４４］通过地标点

法量化了不同生境中
(

属（Ｐｈｏｘｉｎｕｓ）的形态变异
水平，并结合了线粒体基因进行分析。结果表

明，
(

属鱼类的形态受生境的影响较大，生境之

间的体型变化与遗传类群之间的变化范围相同。

这些形态差异可能与不同生境的游泳和觅食方

式有关，也可能是表型可塑性的结果。郭梁等［４５］

研究了不同农业稻鱼系统中“田鲤鱼”和其他常

见鲤鱼（Ｃｙｐｒｉｎｕｓｃａｒｐｉｏ）种群或品系的基因与形
态差异，结果发现：“从江稻鱼鸭系统”中的从江

田鱼与“青田稻鱼共生系统”中的青田田鱼相比，

从江田鱼尾部长而窄，体型较细长，尾部长度占

身体长度比例小，且长期生活在稻田环境的青田

田鱼和从江田鱼在遗传和形态上均明显不同于

其他水体养殖的鲤鱼种群。ＢＡＮＯ等［４６］对拉利

毛足鲈（Ｔｒｉｃｈｏｇａｓｔｅｒｌａｌｉａ）３个种群的耳石形态进
行了研究，以检验水坝和拦河坝对鱼类功能相关

形态变异的影响。ＩＢ?ＥＺ［４７］比较了不同年龄和
地理位置的库里鲻（Ｍｕｇｉｌｃｕｒｅｍａ）的鱼鳞形状，
结果表明，各年份鱼鳞尺度形状无显著差异，但

可以区分地理位置的形状差异。

３．２　适应辐射
当利用几何形态测量学分析同一进化枝内

物种的某些形态特征的进化规律时，往往会结合

分子技术等手段。例如，ＣＯＬＯＭＢＯ等［４８］使用了

一种由４９个物种和５个形态特征组成的新的时
间校准系统发育图，这些特征表征了南极鱼类的

身体大小和形状，以及浮力适应和栖息地偏好，

以推断南极鱼类的适应辐射模式。ＦＲＵＣＩＡＮＯ
等［４９］通过分析尼加拉瓜湖始丽鱼（Ａｒｃｈｏｃｅｎｔｒｕｓ
ｃｅｎｔｒａｒｃｈｕｓ）的身体和咽颚形状的变化，并结合线
粒体控制区和微卫星的遗传变异，描述了该物种
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在两个尼加拉瓜湖泊之间和湖内的变化，以确定

其是否参与同域物种形成。李晓慧等［５０］采用几

何形态测量法并结合 ＭｉｃｒｏＣＴ扫描技术对黄河
上游与柴达木水系格尔木河的花斑裸鲤

（Ｇｙｍｎｏｃｙｐｒｉｓｅｃｋｌｏｎｉ）形态进行定量分析，讨论两
水系花斑裸鲤是否存在先前研究未能发现的形

态差异。结果显示：花斑裸鲤的两个地理种群在

基于其头部形态轮廓二维坐标无差异，而花斑裸

鲤两个地理种群背鳍支鳍骨插入椎骨间的相对

位置这一形态特征则表现出显著性差异。

ＦＥＩＬＩＣＨ［５１］由１３１个慈鲷属（Ｔｉｌａｐｉａ）的放射学照
片中测量了身体和鳍的形态，以确定这些特征是

否表现出相关进化。结果表明，身体、尾鳍、背鳍

和臀鳍形状均表现出与运动生态形态学一致的

强相关进化，表明体型进化并不是独立于其他特

征而发生，而是在一系列其他形态变化中发生，

这些变化增强了运动特化。ＨＡＲＴ等［５２］通过洞

穴鱼类（Ａｍｂｌｙｏｐｓｉｄａｅ）研究洞穴特化对进化模式
和节奏的影响后发现，有眼鱼和盲鱼具有不同的

体型，但体型进化率无差异。ＷＩＬＳＯＮ等［５３］通过

南极鱼类鳃盖骨进化模型量化了形态差异、形状

进化的系统发育模式以及稳定同位素值的生态

相关性，以评估生态和形态差异在南极鱼类适应

辐射中的相互关系。结果显示，鳃盖形状变化的

主要进化轴反映了由宽且对称的锥形鳃盖至沿

远侧边缘变窄的鳃盖的过程，并发现了沿底栖中
上层轴的鳃盖形状变化趋势，强调了该轴对南极

鱼类辐射多样化的重要性，但近侧边缘仅发生轻

微的形状变化。ＣＨＯＬＬＥＴＶＩＬＬＡＬＰＡＮＤＯ等［５４］

对钻嘴鱼科（Ｇｅｒｒｅｉｄａｅ）物种耳石凹槽形状差异
进行研究，试图解释由海洋栖息地向淡水栖息地

的转变过程中各物种形态差异的变化；分类丰富

度增加后属间形态差异的变化以及巴拿马地峡

的地理隔离对姊妹物种形态造成的影响。

值得一提的是，虽然越来越多的研究人员强

调以完全由环境引起的表型差异为特征的鱼类

类群的重要性［５５］。然而，这类表型差异多是数量

遗传特征，通常由许多基因控制，并受这些基因

表达环境的影响［５６］。在自然选择和性选择的塑

造下，它们反映了局部适应［５７］，但尚存在一些争

议［５８］。所以，此类研究有时还会结合其他数据，

如寄生虫、分子标记（如，蛋白质等位酶、线粒体

ＤＮＡ、微卫星ＤＮＡ）等。

３．３　功能形态与生态
ＨＵＴＣＨＩＮＳＯＮ［５９］将生态位定义为多维超空

间中物种能够维持生存种群的体积，其中维是环

境条件和资源（如光、营养物等）。这一概念的一

个延伸是“功能生态位”，其维度由功能特征定

义。在鱼类中，这些特征是形态测量或与觅食和

饮食策略、食物网中的营养水平、大小、运动、移

动性、生活方式、活动或栖息地分布有关的分类

变量的组合。生物多样性可以用生态、分类和功

能指数来衡量并置于模型中进行分析。其中，功

能多样性被认为是生物多样性研究的关键，因为

它解释了生物在生态系统中的作用。因此，一些

学者致力于利用几何形态测量学数据描述功能

特征以反映物种的生态位，如口裂可反映摄食、

偏好的食物类型、在水体中的位置，甚至可侧面

反映捕食策略［４３］，耳石与感觉系统相关故可反映

生活水层与摄食、习性等［６０］；尾柄与鳍的形状与

游泳性能和捕食策略有关［６１］，项峰（Ｎｕｃｈａｌ
ｈｕｍｐｓ）可能与求偶有关［６２］等。熊鹰等［６３］以长江

中下游洪泛平原湖泊鱼类为例，探讨了鱼类功能

性形态特征与其营养级位置之间的关系。结果

表明：仅当鱼类为植食性鱼类和肉食性鱼类才有

特化的功能性形态与之相适应，植食性鱼类具有

较窄的口裂，而对肉食性鱼类而言，不同生活型

的鱼类拥有各自特化的形态特征，如伏击型肉食

性鱼类体型呈纺锤形，背鳍靠近头部，眼睛较大

且靠上，头部面积较大；而追击型肉食性鱼类体

型呈流线型，头部较小，背鳍和腹鳍靠近尾部；而

杂食性鱼类在本研究中无更多证据证明有特化

的外部形态。ＫＵＭＡＲ等［６４］通过描述功能特征

确定了阿拉伯海东南部深海水域中７种常见鱼
类之间功能生态位重叠的区分水平和程度。结

果表明，物种之间的功能性状存在显著差异，提

供了较低的功能生态位重叠，并证明了功能分析

可有 效 推 断 物 种 的 摄 食 和 游 泳 策 略。

ＬＯＭＢＡＲＴＥ等［６０］对地中海不同水层生活的鱼类

耳石进行分析后发现，大多数表层鱼类的耳石较

小，而在陆坡底层的鱼类耳石较大，深渊层的鱼

类耳石则大小适中，这种差异主要由内源性因素

造成。ＲＡＪＥＥＳＨＫＵＭＡＲ等［６５］对印度深海水域

的常见底栖
)*

目（Ｌｏｐｈｉｉｆｏｒｍｅｓ）矢耳石的研究
也证明了这一点，并提出了耳石形状不规则的种

类可能与更多的夜间摄食行为有关的假设，因为
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它们的眼睛更大。ＴＵＳＥＴ等［６６］研究了眶灯鱼属

（Ｄｉａｐｈｕｓ）物种之间的表型变异和功能生态位重
叠的程度，分析了这些样本的鱼体形状和耳石形

状的形态功能特征。结果显示，鱼体和耳石形状

高度形态功能变异，且这两者均与头部生物发光

器官的变异，特别是与眶下发光器的变异有关。

该结果支持感官驱动和生态位假说是推动眶灯

鱼属内辐射的动力。ＦＡＲＲ?等［６７］分析了加泰罗

尼亚海岸（地中海西北部）两个海区的 １３种鱼
类，采用几何形态测量学对鱼类的形态特征进行

表征，计算了生态、分类、功能和形态指标与新定

义的形态丰富度指标之间的相关性。结果证实，

几何形态指数是衡量鱼类多样性的一个有用的

工具。ＴＵＳＥＴ等［６８］研究了通过苏伊士运河入侵

地中海的红海鱼类矢耳石在被入侵鱼类区系的

形态空间内的形态关系，发现这些物种耳石倾向

于添加在被入侵鱼类区系形态空间的外部或边

缘，并在形态上与本地物种的耳石不同。合理推

测这些入侵鱼类可能依赖新的感官策略竞争可

用资源，然而，测量结果显示形态差异在入侵前

后没有显示出任何变化，且具有特定的丰富度，

需要进一步研究。

４　展望

几何形态测量学在鱼类生态学领域中应用

广泛，有着不可替代的优点，然而受制于当下技

术和理论的不完善，其在应用中也有着一定的局

限性。一是目前常用的二维几何形态测量学多

将三维数据投射单一平面的二维数据使用，形态

数据多有损耗，也极少使用其他角度的数据，例

如眶间隔在传统形态学中是重要的分类依据，但

在几何形态测量学中甚少使用；二是二维几何形

态测量学研究的形态单元一般需为刚性结构，非

刚性结构如鳍、鳃丝、口须等误差较大；三是对于

细微结构如表面的纤毛、凸起凹陷等暂时还未发

掘其用途，如在分析耳石随环境、食性等变化时

对耳石表面凸起凹陷的分析甚少；四是在几何形

态测量学分析中大部分软件不能处理缺失数据。

同时，几何形态测量学在鱼类生态领域中也

有着广阔的待发掘领域。当前理论还未开发出

一些数据和手段的最佳应用；例如，形态数据的

叠印与分子技术中序列数据比对在基本原理上

类似，几何形态测量学与生物信息学可能还有着

较多的结合点；物理学中变形网格的扭曲能也未

在几何形态测量学中发掘出更深的意义和应用。

而在鱼类生态的实际应用中，如何将鱼类的功能

形态与其系统发育结合起来也需要深入探讨；当

下大部分研究仅利用简单形态测量数值比值反

映功能形态，如何将几何形态测量学手段更好地

结合进去；如何将三维数据与时间轴结合以研究

鱼类整体形态变化，或在不伤害样本情况下更好

地追踪其形态变化等问题尚待发掘。
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