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鳊幼鱼能量代谢和个性行为的个体变异及表型关联

曾令清，付　 成，奚　 露，彭姜岚，付世建∗
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摘要：自然界中动物的表型特征（如形态、生理和行为）存在明显的种内个体差异，并且该差异在不同环境条件下保持稳定。 为

考察鲤科鱼类能量代谢和个性行为的个体差异及二者的关联，以鳊（Ｐａｒａｂｒａｍｉｓ ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ）幼鱼为实验对象，在（２５．０±０．５） ℃条

件下测定 ３０ 尾鳊幼鱼的标准代谢率（ＳＭＲ）、最大代谢率（ＭＭＲ，由力竭运动诱导）和过量耗氧（ＥＰＯＣ）并计算代谢空间（ＭＳ）和
相对代谢空间（ＦＡＳ），随后测定鳊幼鱼的勇敢性（Ｂｏｌｄｎｅｓｓ）和活跃性（Ａｃｔｉｖｉｔｙ）两个个性行为学指标（测定Ⅰ），１ 个月后（测定

Ⅱ）重复测定该种鱼的上述表型特征参数。 结果显示：（１）１ 个月后鳊幼鱼的体重和体长均显著增加且具有较好的重复性（二
者 Ｐ＜０．０５）。 （２）除 ＭＭＲ、ＭＳ、ＦＡＳ 和 ＥＰＯＣ 外，鳊幼鱼 ＳＭＲ 具有明显的重复性；ＳＭＲ 与 ＭＳ、ＦＡＳ 以及 ＥＰＯＣ 均呈现负相关（所
有 Ｐ＜０．０５），与 ＭＭＲ 不相关；ＭＳ 和 ＦＡＳ 与 ＭＭＲ 呈现正相关（二者 Ｐ＜０．０１）；实验期间，鳊幼鱼部分能量代谢参数的相关性保

持不变。 （３）鳊的勇敢性（潜伏时间）重复性较差，且测定Ⅱ鳊幼鱼的潜伏时间明显增加（Ｐ＜０．０５），测定Ⅰ和测定Ⅱ的潜伏时间

与 ＳＭＲ 均不相关；活跃性的移动路程、游泳速度和运动时间比的重复性较差，三者之间的正相关不受时间影响；相比较测定Ⅰ，
测定Ⅱ鳊幼鱼活跃性的 ３ 个指标均明显增加（所有 Ｐ＜０．０５）。 （４）不论测定Ⅰ还是测定Ⅱ鳊幼鱼的 ＳＭＲ 与实验期间特定体重

增长率（ＳＧＲ）均呈正相关（二者 Ｐ ＜ ０．０１）。 研究表明在实验室环境条件下鳊幼鱼的能量代谢和个性行为具有非平行的变化规

律和重复性，表型特征之间存在关联，并且这些关联受环境条件的影响程度不尽相同；研究还提示该种鱼的 ＳＭＲ 在短期内可预

测个体的生长率。
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ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｗｅｒｅ ｓｐａｔｉａｌｌｙ ａｎｄ ｔｅｍｐｏｒａｌｌｙ ｐｒｅｄｉｃｔａｂｌｅ． Ｓｏｍｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｅｘｉｓｔｅｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｗｅｒｅ
ｓｕｂｓｔａｎｔｉａｌｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ， ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｔｅｎｔｓ， ｂｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ． ＳＭＲ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｂｒｅａｍ ｍａｙ ｐｒｅｄｉｃｔ ｔｈｅｉｒ
ｇｒｏｗｔｈ ｔｒａｊｅｃｔｏｒｙ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅｉｒ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｓｔａｇｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｔａｎｄａｒｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒａｔｅ； ｍａｘｉｍｕｍ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒａｔｅ； ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ； ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ； Ｐａｒａｂｒａｍｉｓ ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ

由于地域差异、气候变化及人为干扰，自然界水体环境具有很大的时空异质性，不仅体现在水体理化因子

（如温度、溶氧），还呈现于环境资源（如食物丰度）方面。 水体环境的变化必然影响鱼类的生理功能和行为特

征［１⁃６］。 这些研究关注鱼类种内个体差异现象，它是指在某个种群的表型（如能量代谢和个性行为）存在个体

差异，并且该差异在一段时间内保持稳定（即可重复测量） ［７］。 标准代谢率（Ｓｔａｎｄａｒｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒａｔｅ， ＳＭＲ）是
指变温动物在非活动、无食物消化的最小机体能量消耗强度［８］。 即使排除体重、性别和年龄差异后，鱼类

ＳＭＲ 的种内个体差异仍可达 ２—３ 倍［９⁃１１］。 因此，上述研究首先聚焦于 ＳＭＲ 的个体差异，这是因为 ＳＭＲ 是生

活史理论重要的能量代谢参数，某些种类的 ＳＭＲ 可占个体能量总支出的 ５０％［１２］，影响机体其它生理功能（如
生长、运动、繁殖）的能量分配，对个体乃至种群的生活史特征和适合度产生影响［７， １３］。

动物个性也称行为综合症，是指在时空变化过程中动物种内存在的整体稳定的个体行为差异，并且完全

是动物自身状态的内在表现特征［１４⁃１５］。 研究人员已筛选了一系列与个体适合度相关的个性行为指标，如活

跃性、勇敢性、好斗性、探索性、群集性及反应性等 ６ 个指标［１５⁃１６］，其中前 ４ 个指标在鱼类研究中被广泛采

用［２， ５⁃６， １６］。 研究发现鲑鳟鱼类的 ＳＭＲ 与个性行为存在关联，如大西洋鲑（Ｓａｌｍｏ ｓａｌａｒ）和鳟（Ｓａｌｍｏ ｔｒｕｔｔａ）的
ＳＭＲ 越高，其社群等级越高，好斗性越强［９⁃１０， １７］；ＳＭＲ 越高的欧鲈（Ｄｉｃｅｎｔｒａｒｃｈｕｓ ｌａｂｒａｘ）个体的活跃性也较

强［２］。 鲤科鱼类锦鲫（Ｃａｒａｓｓｉｕｓ ａｕｒａｔｕｓ）幼鱼也具有社群等级和好斗性行为，但与 ＳＭＲ 并不相关［１８］。 因此，
在鲑鳟鱼类中发现的能量代谢与个性行为的关联现象是否普遍存在于鲤科鱼类，已成为研究人员普遍关注的

科学问题［６， １９］。
鳊（Ｐａｒａｂｒａｍｉｓ ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ）为温水性鲤科鱼类，是一种重要经济鱼类，也是基础研究的实验材料，相关研究

涉及温度与能量代谢和低氧耐受的关系［２０⁃２１］，然而有关该种鱼能量代谢与个性行为个体差异及表型关联的

研究尚未见报道。 本研究以鳊幼鱼为实验对象，考察该种鱼能量代谢和个性行为的种内个体差异及重复性，
分析能量代谢与个性行为之间的关联，探讨上述关联与环境因素的关系，为鱼类生态学研究累积资料，也为经

济鱼类的人工养殖提供参考数据。

８０８４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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１　 材料与方法

１．１　 实验鱼来源与驯化

实验鱼购于重庆市北碚区歇马人工养殖基地，运回后在重庆师范大学进化生理与行为学实验室 ３ 个循环

控温水槽（约 ２５０ Ｌ）中驯化 ３ 周，驯化水温为（２５±０．５）℃。 实验用水采用曝气 ３ ｄ 后的除氯自来水。 用充气

泵持续向驯化水体充入空气以使其溶氧水平（≥７．０ ｍｇ ／ Ｌ）接近饱和状态，每日换水量约换驯化水体积的

１５％，光周期为 １２Ｌ ∶１２Ｄ。 每隔 １ ｄ 用中国通威公司的浮性饲料（（４１．２±０．９）％蛋白质、（８．５±０．５）％脂肪、
（２５．７±１．２）％的碳水化合物和（１２．３±０．４）％灰分）对所有鱼饱足投喂两次（当天 ９：００ 和 １５：００）。 为减少流水

和曝气对鱼摄食的影响，投喂之前 ５ ｍｉｎ 关闭气泵和水槽的循环水泵，使鱼自由摄食 ３０ ｍｉｎ，随后清除剩余饵

料、残渣和粪便。
１．２　 实验设计

驯化结束后，选取 ３０ 尾鱼体健康、体重相近（７．８１±０．２４） ｇ 的鳊幼鱼作为实验对象，对鱼禁食 ４８ ｈ，然后

进行 ＳＭＲ 测定，随后测定单尾鱼的最大代谢率（ＭＭＲ）、代谢空间（ＡＳ）以及过量耗氧量（ＥＰＯＣ）。 能量代谢

测定后，对鳊幼鱼进行 １ 次维持日粮水平（约 ０．５％体重）的饵料投喂，以使运动后鳊幼鱼的生理状态较快恢

复，所用饵料与驯化期间的一致。 在测定单尾鱼的个性行为之前对鱼禁食 ４８ ｈ，该时间足以使饵料消化吸收

生理活动完全结束，不影响后续个性行为观察实验；随后对鳊幼鱼进行个性行为（勇敢性和活跃性）的观察和

拍摄。 所有实验（测定Ⅰ）结束之后，将鱼放回已编号的养殖单元格（长 １７ ｃｍ × 宽 １０ ｃｍ × 高 １５ ｃｍ，水深 １２
ｃｍ）。 为防止鳊幼鱼生长过快及饲养单元格大小成为其生命活动的空间限制因素，并基于预备生长实验，对
所有鱼每隔 ３ ｄ 进行一次饱足日粮的饵料投喂。 １ 个月之后，对所有鱼的形态参数（体重和体长）、能量代谢

特征（ＳＭＲ、ＭＭＲ、ＡＳ 和 ＥＰＯＣ）及个性行为重复测定 １ 次（测定Ⅱ）。 实验期间，养殖水槽的溶氧水平和水温

的控制、水体更换方式以及光周期均与驯化期间保持一致。 鳊幼鱼的特定体重生长率（ＳＧＲ，％ ／ ｄ）＝ ｌ００ × ［ｌｎ
（Ｗｔ）－ｌｎ（Ｗ０）］ ／ ｔ，其中 Ｗ０为初始体重（ｇ），Ｗｔ为终末体重（ｇ），ｔ 为实验时间（３０ ｄ）。
１．３　 实验参数与测定方法

１．３．１　 ＳＭＲ
用流水式呼吸代谢仪进行 ＳＭＲ 测定。 测定前，将鱼（ｎ ＝ ３０）装入代谢仪的呼吸室中驯化 ４８ ｈ，并测量每

尾鱼的体重（精度 ０．０１ ｇ）和体长（精度 ０．１ ｃｍ）。 在第 ３ 天的 ９：００、１１：００、１３：００、１５：００、１７：００、１９：００ 和

２１：００用溶氧仪（ＨＱ３０ｄ，美国哈希公司）测量鳊幼鱼的 ＳＭＲ（用耗氧率表征）。 在测定过程中，实验室环境保持

安静以减少环境噪声对鱼生理代谢的干扰。 因为鱼类存在生理代谢的昼夜节律［２２］，本研究设定的采样时间

覆盖了白天和夜晚，将 ７ 次重复测定的耗氧率的平均值作为鳊幼鱼的 ＳＭＲ（ｍｇ Ｏ２ ｋｇ－１ ｈ－１），其计算公式为：
ＳＭＲ＝ΔＯ２× ｖ ／ ｍ０．７５

式中，ＳＭＲ 为标准代谢率，ΔＯ２为空白呼吸室（无鱼）和实验呼吸室（有鱼）出水口的溶氧差值（ｍｇ Ｏ２ ／ Ｌ），ｖ 为

呼吸室的流量（Ｌ ／ ｈ），ｍ 为鱼的体重（ｋｇ），０．７５ 为体重校正系数［１８］。
１．３．２　 ＭＭＲ 和 ＥＰＯＣ

在 ＳＭＲ 测定后的第 ２ 天，本研究通过力竭性运动诱导个体的 ＭＭＲ。 将鱼从呼吸室取出至力竭运动驱赶

装置的环形水道（φ 外＝ ５２ ｃｍ，φ 内＝ ２８ ｃｍ，水体容量约为 ２０ Ｌ，水深 １０ ｃｍ）中，用手不断驱赶环形水道（水
流速度约 ６０ ｃｍ ／ ｓ）中的鳊幼鱼以使其保持逆流游泳直至运动力竭；处于运动力竭状态的鱼通常失去鱼体平

衡且用手继续触碰时不再有明显应激反应［２３］。 随后迅速（１５ ｓ 内）将鱼转移至呼吸室内并进行恢复代谢测

定。 在进行 ０．５ ｈ 的恢复代谢测定过程中，呼吸室的水流速度设定约为 ５００ ｍＬ ／ ｍｉｎ，数据采集时间设定为运

动力竭后 １、２、３、４、５、６、７、８、９、１０、１５、２０、２５、３０ ｍｉｎ。 恢复代谢的测量方法及计算公式均与 ＳＭＲ 一致。 将此

时间段获取的最大耗氧率作为单尾鱼的ＭＭＲ，计算代谢空间（ＭＳ＝ ＭＭＲ－ＳＭＲ，ｍｇ Ｏ２ ｋｇ
－１ ｈ－１）和相对代谢空

间（ＦＡＳ＝ ＭＭＲ ／ ＳＭＲ，无量纲）。 力竭运动后的过量耗氧（ＥＰＯＣ，ｍｇ Ｏ２ ／ ｋｇ）为力竭运动恢复过程中鳊幼鱼的

９０８４　 １４ 期 　 　 　 曾令清　 等：鳊幼鱼能量代谢和个性行为的个体变异及表型关联 　
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代谢率超过 ＳＭＲ 之上的耗氧量总和。 为考察鳊幼鱼的个体差异及其重复性，并鉴于运动力竭后的恢复代谢

曲线的特征，本研究仅计算单尾鱼在 １—１０ ｍｉｎ 之间的 ＥＰＯＣ，用于统计分析。 实验结束后，将单尾鱼放回单

元格进行恢复。
１．３．３　 个性行为

在能量代谢测定之后，对所有鱼进行一次维持日常的饵料投喂，饵料与驯化期间一致。 在 ４８ ｈ 之后，进
行个性行为观察和拍摄。 本研究个性行为包括勇敢性和活跃性，其中勇敢性的评价指标为潜伏时间（ｓ），活跃

性的评价指标包括移动路程（ｃｍ）、游泳速度（ｃｍ ／ ｓ）和运动时间比（ＰＴＭ，％）。 将单尾鱼移入实验室自行设计的

行为学观察装置（长 ６０ ｃｍ × 宽 ２０ ｃｍ × 高 ２０ ｃｍ）的驯化室（长 ２０ ｃｍ × 宽 ２０ ｃｍ）驯化 ６０ ｍｉｎ，该装置的具体结

构详见本实验室的前期研究工作［５⁃６］。 个性行为的观察与拍摄期间，实验环境保持安静，以使鳊幼鱼的个性行为

完全由其内部生理状态决定。
勇敢性是评价鱼类进入新异环境的勇敢程度，此新异环境是鱼类从未经历的，以个体自实验开始时初次进

入新环境所用的最短时间（称为潜伏时间），该时间越长，鱼类的勇敢性越低，反之越高。 具体方法：鱼在驯化室

适应 １ ｈ 后，轻轻打开驯化室与观察室之间挡板上的活动门，同时开启在观察室上方装连接电脑的摄像头，拍摄

鱼进入观察室（长 ４０ ｃｍ × 宽 ２０ ｃｍ）的活动，共持续拍摄 １５ ｍｉｎ。 对视频分析，得到每尾鱼初次进入观察室的时

间。 判定标准：从正上方角度观察，当鱼的上吻端刚好越过分界线时，此时对应的时间为潜伏时间。
活跃性是评价鱼类的活跃程度。 本研究评价鱼类的活跃性指标包括移动路程、游泳速度以及 ＰＴＭ，评价

指标的数值越高，说明鱼的活跃性越强。 具体方法：在勇敢性测定完后，将活动门关闭，使鱼在观察室驯化 １
ｈ。 随后拍摄鱼的自发活动，共进行 １０ ｍｉｎ 的拍摄。 通过动物轨迹跟踪系统 Ｅｔｈｖｉｓｉｏｎ ＸＴ（９．０）软件对视频

分析。
１．４　 数据处理与统计

实验数据先用 Ｅｘｃｅｌ 进行整理计算，再采用 ＳＰＳＳ １９．０ 统计软件完成数理统计工作。 所有统计值以平均

值±标准误（Ｍｅａｎ±ＳＥ） 表示，显著性水平为 Ｐ ＜ ０． ０５。 采用配对 Ｔ⁃检验对两次测定的实验表型参数的平均

值进行显著性统计。 能量代谢参数之间、个性行为参数之间的相关性、ＳＭＲ 与个性行为的相关性以及所有表

型参数的重复性均采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析。

２　 结果

２．１　 形态参数及其重复性

测定Ⅰ时鳊幼鱼的体重与体长平均值分别为 ７．８１±０．２４ ｇ 和 ７．５５±０．０７ ｃｍ，而测定Ⅱ时体重和体长分别

明显增加至（９．１７±０．２４） ｇ 和（７．８９±０．０８） ｃｍ（体重 Ｔ＝ １５．７０７，Ｐ ＜ ０．００１；体长 Ｔ＝ ７．６９６，Ｐ ＜ ０．００１）。 实验期

间，鳊幼鱼的体重和体长均呈较好的重复性（体重 ｒ＝ ０．９３６， Ｐ ＜ ０．００１；体长 ｒ＝ ０．８１７， Ｐ ＜ ０．００１）。
２．２　 能量代谢和个性行为的变异情况

一个月后鳊幼鱼的 ＳＭＲ 下降了 ２８．２％（Ｔ ＝ ４．２７３， Ｐ ＜ ０．００１），而 ＭＭＲ、ＭＳ、ＦＡＳ 和 ＥＰＯＣ 无显著变化

（ＭＭＲ：Ｔ＝ １．５４２， Ｐ＝ ０．１３４；ＭＳ：Ｔ ＝ ０．３５８， Ｐ ＝ ０．７２３；ＦＡＳ：Ｔ ＝ １．２５７， Ｐ ＝ ０．２１９；ＥＰＯＣ：Ｔ ＝ １．４３６， Ｐ ＝ ０．１６２）
（表 １）。 除ＭＭＲ 的变异系数（ＣＶ）外，ＳＭＲ、ＭＳ、ＦＡＳ 和 ＥＰＯＣ 的 ＣＶ 均变小。 与 ＣＶ 的变化方向相似，能量代

谢参数的变异倍率（最大值 ／最小值）也呈下降趋势（表 １）。
鳊幼鱼的勇敢性（以潜伏时间评价）明显降低（Ｔ＝ －２．５１１， Ｐ＝ ０．０１８），相比较于测定Ⅰ（８ 尾，占 ２６．７％），

在测定Ⅱ中进入观察区的鳊幼鱼仅有 ３ 尾，占 １０％。 测定Ⅱ时鳊幼鱼的移动路程、游泳速度及运动时间百分

比（ＰＴＭ）均明显大于测定Ⅰ（移动路程 Ｔ ＝ －３．２５２， Ｐ ＝ ０．００３；游泳速度 Ｔ ＝ －３．２０３， Ｐ ＝ ０．００３；ＰＴＭ：Ｔ ＝
－３．０８６， Ｐ＝ ０．００４）。 鳊幼鱼潜伏时间的 ＣＶ 和变异倍率下降，而其移动路程、游泳速度以及 ＰＴＭ 的 ＣＶ 和变

异倍率均增加（表 １）。
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表 １　 鳊幼鱼能量代谢和个性特征的综合情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｄａｔａ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｆｒｏｍ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｂｒｅａｍ （Ｐａｒａｂｒａｍｉｓ ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ） ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｓｔｕｄｙ

指标类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｉｎｄｅｘ

测定次序
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

平均值±标准误
Ｍｅａｎ±ＳＥ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

变异倍率
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

变异系数
ＣＶ ／ ％

１　 能量代谢 测定ⅠＴｒｉａｌⅠ 标准代谢率 ／ （ｍｇ Ｏ２ ｋｇ－１ ｈ－１） ８６．０±５．８ １４８．１ ４７．７ ３．１ ３６．６

Ｅｎｅｒｇｙ 最大代谢率 ／ （ｍｇ Ｏ２ ｋｇ－１ ｈ－１） ２３２．４±７．８ ２９７．０ １４１．０ ２．１ １８．４

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 代谢空间 ／ （ｍｇ Ｏ２ ｋｇ－１ ｈ－１） １４６．４±１０．０ ２４１．８ ３４．５ ７．０ ３７．２

相对代谢空间 ３．１±０．２ ５．７ １．３ ４．５ ４１．９
过量耗氧 ／ （ｍｇ Ｏ２ ／ ｋｇ） １４．３±１．３ ２８．０ １．０ ２７．２ ５０．７

测定ⅡＴｒｉａｌⅡ 标准代谢率 ／ （ｍｇ Ｏ２ ｋｇ－１ ｈ－１） ６４．５±１．６∗ ８０．５ ４５．９ １．７５ １３．８

最大代谢率 ／ （ｍｇ Ｏ２ ｋｇ－１ ｈ－１） ２１５．４±１８．４ ３１３．６ １４１．０ ２．２ １８．４

代谢空间 ／ （ｍｇ Ｏ２ ｋｇ－１ ｈ－１） １５０．８±７．３ ２４１．３ ７６．１ ３．２ ２６．５

相对代谢空间 ３．４±０．１ ５．０ ２．２ ２．３ ２１．４
过量耗氧 ／ （ｍｇ Ｏ２ ／ ｋｇ） １２．５±０．６ １８．４ ６．１ ３．０ ２８．０

２　 个性行为 测定ⅠＴｒｉａｌⅠ 勇敢性之潜伏时间 ／ ｓ ６７２±６３ ９００ ７ １２９ ５１．１

Ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ 活跃性之运动时间比 ／ ％ ２１．３±１．３ ３４．８ ８．９ ３．９ ３４．６

ｂｅｈａｖｉｏｕｒ 活跃性之游泳速度 ／ （ｃｍ ／ ｓ） １．７±０．１ ３．２ ０．７ ４．７ ３９．６

活跃性之移动路程 ／ ｃｍ ９８９±６８ １７３７ ４１０ ４．２ ３７．４

测定ⅡＴｒｉａｌⅡ 勇敢性之潜伏时间 ／ ｓ ８５９±３１∗ ９００ １０ ９０ １９．９

活跃性之运动时间比 ／ ％ ２８．６±１．９∗ ５０．６ １０．１ ５．０ ３６．２

活跃性之游泳速度 ／ （ｃｍ ／ ｓ） ３．１±０．４∗ １０．０ ０．８ １３．２ ６７．９

活跃性之移动路程 ／ ｃｍ １８２０±２３１∗ ５８９０ ４３８ １３．７ ６９．６

　 　 变异倍率＝最大值 ／ 最小值；∗ 表示两次测定中间同一指标数据差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．３　 能量代谢和个性行为的相关性及重复性

测定Ⅰ和测定Ⅱ的鳊幼鱼 ＳＭＲ 与 ＭＭＲ 均不相关；在测定Ⅰ，ＳＭＲ 与 ＡＳ、ＦＡＳ 和 ＥＰＯＣ 呈负相关，但在测

定Ⅱ，仅 ＳＭＲ 与 ＦＡＳ 及 ＥＰＯＣ 呈负相关，其它二者不存在相关性（表 ２）。 此外，测定Ⅰ和测定Ⅱ的鳊幼鱼的

ＭＭＲ、ＡＳ、ＦＡＳ 和 ＥＰＯＣ 之间任意两者均呈正相关（表 ２）；相比较于测定Ⅰ，测定Ⅱ６７％的参数之间的相关性

程度出现下降。

表 ２　 鳊幼鱼能量代谢参数之间以及个性特征之间的相关性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｅｎｅｒｇｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｂｒｅａｍ （Ｐ． ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ）

指标类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｉｎｄｅｘ

测定次序
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ

实验参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

相关性
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ

１　 能量代谢
Ｅｎｅｒｇｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 测定ⅠＴｒｉａｌⅠ 最大代谢率

ＭＭＲ
代谢空间
ＭＳ

相对代谢空间
ＦＡＳ

过量耗氧
ＥＰＯＣ

标准代谢率
ｒ＝－０．０５５
Ｐ ＝ ０．７７１

ｒ＝－０．６２１
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

ｒ＝－０．８３１
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

ｒ＝－０．７２７
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

最大代谢率
ｒ＝ ０．８１７
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

ｒ＝ ０．５４０
Ｐ＝ ０．００２∗∗

ｒ＝ ０．６５７
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

代谢空间
ｒ＝ ０．９０４
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

ｒ＝ ０．９３５
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

相对代谢空间
ｒ＝ ０．９２７
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

测定ⅡＴｒｉａｌⅡ 最大代谢率
ＭＭＲ

代谢空间
ＭＳ

相对代谢空间
ＦＡＳ

过量耗氧
ＥＰＯＣ

标准代谢率
ｒ＝ ０．０８２
Ｐ ＝ ０．６６６

ｒ＝－０．１４１
Ｐ＝ ０．４５６

ｒ＝－０．５６２
Ｐ＝ ０．００１∗∗

ｒ＝－０．３７７
Ｐ＝ ０．０４０∗

最大代谢率
ｒ＝ ０．９７５
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

ｒ＝ ０．７６９
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

ｒ＝ ０．４９６
Ｐ＝ ０．００５∗∗
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续表

指标类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｉｎｄｅｘ

测定次序
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ

实验参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

相关性
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ

代谢空间
ｒ＝ ０．８９０
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

ｒ＝ ０．５７７
Ｐ＝ ０．００１∗∗

相对代谢空间
ｒ＝ ０．６４２
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

２　 个性行为
Ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ 测定ⅠＴｒｉａｌⅠ 潜伏时间

Ｌａｔｅｎｃｙ
移动路程
Ｄｉｓｔａｎｃｅ

游泳速度
Ｖｅｌｏｃｉｔｙ

运动时间比
ｒ＝－０．０２８
Ｐ＝ ０．８５５

ｒ＝ ０．８８４
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

ｒ＝ ０．８９６
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

潜伏时间
ｒ＝－０．０４６
Ｐ＝ ０．８０８

ｒ＝ ０．０３４
Ｐ＝ ０．８５９

移动路程
ｒ＝ ０．９６２
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

测定ⅡＴｒｉａｌⅡ 潜伏时间
Ｌａｔｅｎｃｙ

移动路程
Ｄｉｓｔａｎｃｅ

游泳速度
Ｖｅｌｏｃｉｔｙ

运动时间比
ｒ＝－０．０６６
Ｐ＝ ０．７６８

ｒ＝ ０．８３９
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

ｒ＝ ０．８３４
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

潜伏时间
ｒ＝－０．０６９
Ｐ＝ ０．７１７

ｒ＝－０．０６６
Ｐ＝ ０．７６９

移动路程
ｒ＝ ０．９９７
Ｐ ＜ ０．００１∗∗

　 　 ∗表示 Ｐ ＜ ０．０５，∗∗表示 Ｐ ＜ ０．０１．

鳊幼鱼勇敢性的潜伏时间与活跃性的三个参数（移动路程、游泳速度和 ＰＴＭ）均不相关；然而，移动路程、
游泳速度和 ＰＴＭ 间均呈现正相关（表 ２）。 除 ＳＭＲ 外，鳊幼鱼能量代谢的其它参数及个性行为特征均无明显

的重复性（表 ３）。 在两次测定中，鳊幼鱼的 ＳＭＲ 与个性行为特征（潜伏时间、移动路程、游泳速度和 ＰＴＭ）均
不相关（表 ４）。

表 ３　 鳊幼鱼能量代谢和个性特征的重复性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｒｅｐｅａｔａｂｉｌｉｔｙ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｅｎｅｒｇｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｂｒｅａｍ （Ｐ． ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ）

指标类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｉｎｄｅｘ

实验参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

重复性 Ｒｅｐｅａｔａｂｉｌｉｔｙ

ｒ Ｐ
指标类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｉｎｄｅｘ

实验参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

重复性 Ｒｅｐｅａｔａｂｉｌｉｔｙ

ｒ Ｐ

１． 能量代谢 标准代谢率 ０．５６３ ０．００１ ２． 个性行为 潜伏时间 －０．１５５ ０．４１３

Ｅｎｅｒｇｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 最大代谢率 －０．０８０ ０．６７３ Ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ 运动时间比 －０．０６９ ０．７１５

代谢空间 ０．０１８ ０．９２５ 游泳速度 －０．１６９ ０．３７３

相对代谢空间 ０．２０７ ０．２７３ 移动路程 －０．２３６ ０．２１０

过量耗氧 ０．３４３ ０．０６３

表 ４　 鳊幼鱼标准代谢率与个性行为的关联

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔａｎｄａｒｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒａｔｅ ａｎｄ ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｂｒｅａｍ （Ｐ． ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ）

测定次序
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ

标准代谢率
ＳＭＲ

个性行为
Ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ

相关性 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ

ｒ Ｐ

测定ⅠＴｒｉａｌⅠ ＳＭＲ ｖｓ 潜伏时间 －０．２０４ ０．２８０

ＳＭＲ ｖｓ 运动时间比 ０．０８２ ０．６６６

ＳＭＲ ｖｓ 游泳速度 ０．０５１ ０．７８９

ＳＭＲ ｖｓ 移动距离 ０．０１５ ０．９３６

测定ⅡＴｒｉａｌⅡ ＳＭＲ ｖｓ 潜伏时间 －０．０８６ ０．６５１

ＳＭＲ ｖｓ 运动时间比 ０．１５３ ０．４１９

ＳＭＲ ｖｓ 游泳速度 ０．２６３ ０．１６０

ＳＭＲ ｖｓ 移动距离 ０．２７８ ０．１３７

２１８４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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图 １　 鳊幼鱼的标准代谢率与特定体重增长率的相关性

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔａｎｄａｒｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒａｔｅ ａｎｄ

ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｉｎ ｂｏｄｙ ｍａｓｓ ｉｎ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｂｒｅａｍ （Ｐ．

ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ）

２．４　 能量代谢与生长性能的关系

不论实验起始时的 ＳＭＲ 还是实验结束时的 ＳＭＲ，
二者均与实验期间鳊幼鱼的特定体重生长率（ＳＧＲ）呈
正相关（图 １，二者 Ｐ ＜ ０．０５）。 协方差分析发现，二者

的斜率和截距均存在差异（Ｆ１，５９ ＝ ６．６２９， Ｐ＝ ０．０１３）。

３　 讨论

３．１　 鳊幼鱼表型特征的个体差异与重复性

部分研究关注动物的生理表型（如能量代谢）和行

为表型（如个性行为）的重复性及与环境食物资源（如
饥饿或低食物丰度）的内在关联［６， ２４⁃２６］。 研究发现，饥
饿不仅导致南方鲇幼鱼（Ｓｉｌｕｒｕｓ ｍｅｒｉｄｉｏｎａｌｉｓ）静止代谢

率、活跃代谢率以及有氧代谢空间明显下降，其中静止

代谢率的变异系数减少［２７］，而且还会降低该种鱼的有

氧运动能力和持续加速游泳能力［２８］，并且南方鲇幼鱼的两种运动能力的重复性高于能量代谢表型［２７⁃２８］。 在

较低食物丰度条件下，与测定Ⅰ比较，在测定Ⅱ中鳊幼鱼的 ＳＭＲ 和 ＭＭＲ 均出现显著降低，而 ＭＳ、ＦＡＳ 和

ＥＰＯＣ 无明显变化，提示 ＳＭＲ 和 ＭＭＲ 的下降可能与较低的食物量摄入有关。 除 ＭＭＲ 外，鳊幼鱼上述其它代

谢参数的变异系数均出现下降。 此外，在测定Ⅱ中鳊幼鱼的活跃性明显增加，而勇敢性降低，前者的变异系数

增加，后者变异系数减少。 在自然界中水温的日变化与年变化均较为明显，而在实验室条件下鳊幼鱼的驯化

水温波动极小，并且其它环境条件（如溶氧、氨氮和食物）也进行严格地局部控制，这种实验室养殖水体的环

境异质性较低，可能是导致正常营养状态下鳊幼鱼 ＳＭＲ 的变异系数变小的原因之一，即稳定的栖息环境容易

导致该种鱼 ＳＭＲ 的变异程度缩小。 另外，测定Ⅱ中鳊幼鱼在驯化室的潜伏时间明显增长，这是因为 １６．７％鳊

幼鱼的潜伏时间明显增加至最长时间（１５ ｍｉｎ），使得测定Ⅱ的数据更为单一，进而导致勇敢性的变异系数降

低，可能与本研究设定的拍摄时间较短有关。 由于鳊幼鱼在测定Ⅱ的勇敢性变低，鳊幼鱼可能想通过寻找出

口逃离观察区，表现出活跃性增加，导致活跃性的变异程度增加。 这种勇敢性降低和活跃性增加的行为变化

表明鳊幼鱼再次在新异环境中采取更为谨慎的风险承担行为（如觅食、探索、警戒活动）。
有研究者对 ４７ 篇有关昆虫、爬行类、鸟类以及哺乳类的能量代谢的研究论文进行统计分析，认为动物的

能量代谢特征（如 ＳＭＲ 和 ＭＭＲ，常用整个动物耗氧率表征）具有明显的重复性［２４］，并且环境因子影响表型特

征的重复性［２７］。 以鱼类为例，花鳅（Ｃｏｂｉｔｉｓ ｔａｅｎｉａ） ［２５］、大西洋鲑［２６， ３０］、锦鲫幼鱼［２９］和鳟［３１］的 ＳＭＲ 均呈现较

好的重复性；我们的前期研究发现南方鲇幼鱼 ＳＭＲ 的重复性低，其 ＭＭＲ 和 ＭＳ 的重复性却较高，然而两周的

饥饿明显降低后两者的重复性［２７］。 除此之外，还有研究认为，动物表型特征的重复性不仅随测定时间的增加

而逐渐降低，而且实验室条件下测定的表型重复性显著高于野外实验［３２］。 在本研究中，鳊幼鱼的 ＳＭＲ 具有

较好的重复性，与花鳅［２５］、大西洋鲑［２６， ２９］、锦鲫［３０］ 和鳟［３１］ 的研究结果相似，然而鳊幼鱼的 ＭＭＲ 和 ＭＳ 等表

型参数的重复性较低，说明本研究中鳊幼鱼的 ＭＭＲ 和 ＭＳ 可重复测量的时间可能短于一个月，与鳊幼鱼在稳

定实验室环境中的生理调整程度存在差异有关。 虽然测定Ⅱ中该种鱼 ＳＭＲ 明显下降，而 ＭＭＲ 和 ＭＳ 未显著

降低，暗示用于其他生理功能的最大代谢潜能保持不变，同时鳊幼鱼不同个体的代谢可塑性不同。
３．２　 鳊幼鱼表型特征的关联

鱼类的 ＳＭＲ 与 ＭＭＲ、ＭＳ 及 ＥＰＯＣ 的内在关联备受关注，不仅是因为 ＳＭＲ 和 ＭＭＲ 分别代表鱼类能量代

谢能力的下限和上限，二者的差值即为 ＭＳ，而且还因为这些表型参数具有不同的生态学意义［６， ３３］。 获得鱼

类 ＭＭＲ 的方式既可通过力竭运动获得，也可通过食物诱导或者两种生理活动叠加共同获得，取决于鱼类的

代谢模式［３４］。 不论是由食物诱导的摄食代谢峰值还是力竭运动诱导的最大代谢率，二者均与机体的呼吸循

３１８４　 １４ 期 　 　 　 曾令清　 等：鳊幼鱼能量代谢和个性行为的个体变异及表型关联 　
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环系统密切相关，分别代表单一生理状态下机体的最大摄氧能力。 研究显示，不同活跃性鱼类的种间比较发

现 ＳＭＲ 与 ＭＭＲ 呈正相关，即种类越活跃，其 ＳＭＲ 与 ＭＭＲ 相应越大［３５］；南方鲇幼鱼的 ＳＭＲ 不但在常氧条件

下与摄食代谢峰值呈正相关［３６⁃３７］，而且在低氧条件下二者的正相关仍然存在［３７］，相似研究结果在鲤（Ｃｙｐｒｉｎｕｓ
ｃａｒｐｉｏ） ［３８］、大西洋鲑［３９］和鳟［４０］中也有报道。 为从生化机制上解释上述正相关，研究者发现鳟肝脏中与有氧

代谢相关的细胞色素 ｃ 氧化酶和柠檬酸合成酶的活性与 ＳＭＲ 及 ＭＭＲ 呈正相关［４０］。 本实验室前期研究发现

鲫（Ｃａｒａｓｓｉｕｓ ａｕｒａｔｕｓ） 幼鱼的 ＳＭＲ 与其 ＭＭＲ 呈正相关，且二者之间的正相关不受温度影响［１９］；青鱼

（Ｍｙｌｏｐｈａｒｙｎｇｏｄｏｎ ｐｉｃｅｕｓ）幼鱼的 ＳＭＲ 与其 ＭＭＲ 也呈正相关，且此相关不受溶氧水平的影响［４１］，表明该两种

鲤科鱼类 ＳＭＲ 与 ＭＭＲ 的关联不具有环境依赖性。 然而，也有研究发现鲫幼鱼和南方鲇幼鱼的 ＳＭＲ 与 ＭＭＲ
并不相关［６， ３６］。 本研究发现，两次测定中鳊幼鱼的 ＳＭＲ 与 ＭＭＲ 均不相关，并且在测定Ⅰ中 ＳＭＲ 与 ＭＳ、
ＥＰＯＣ 之间呈现的负相关在测定Ⅱ消失，仅维持了 ＳＭＲ 与 ＦＡＳ 的负相关，这种现象可能与在测定Ⅱ中上述能

量代谢参数的变异系数降低有关，并且降低的表型特征变异系数可能是由较均质的养殖环境造成的［６］。
鱼类 ＳＭＲ 与个性行为的关联方向不尽相同，如大西洋鲑和鲤的 ＳＭＲ 与勇敢性呈正相关［４２⁃４３］；美洲红点

鲑（Ｓａｌｖｅｌｉｎｕｓ ｆｏｎｔｉｎａｌｉｓ）的 ＳＭＲ 与其活跃性呈正相关［４４］；大西洋鲑的 ＳＭＲ 与其好斗性呈正相关［１０， ４５］。 此外，
大西洋鲑和马苏大麻哈鱼（Ｏｎｃｏｒｈｙｎｃｈｕｓ ｍａｓｏｕ）的 ＳＭＲ 越高，其统治地位相应越高，占有的领域面积越

大［９， ４６］，而领域大小又与食物资源多少密切相关，必然影响个体的食物可获性 ［１１］。 另有研究报道，鲫幼鱼的

ＳＭＲ 与其勇敢性和活跃性均不相关［６］。 本研究发现，两次测定中鳊幼鱼的 ＳＭＲ 与其勇敢性和活跃性均不相

关，这与鲫的研究结果一致［６］。 欧鲈也有类似的研究发现，即在常氧和中度低氧条件下二者均不相关，但在

重度低氧条件下该种鱼的 ＳＭＲ 与勇敢性呈负相关［４７］；在低捕食压力下，三刺鱼（Ｇａｓｔｅｒｏｓｔｅｕｓ ａｃｕｌｅａｔｕｓ）的好斗

性和勇敢性不相关，但在高捕食压力下，二者呈正相关 ［４８⁃４９］。 上述现象不仅与实验室环境中食物资源丰富且

可预测、水槽的物理空间均质、水体的理化因子稳定等特征相关［６］，而且还与在较强的捕食压力或严重的低

氧等环境胁迫下鱼类的应激程度和表型可塑性的高低存在差异有关，最终在较为极端环境或较强环境胁迫条

件下鱼类表型特征之间的潜在关联得以强化并揭露［４８⁃４９］。
３．３　 鳊幼鱼 ＳＭＲ 与生长性能的关系

自然水体中食物资源存在明显的时空异质性，影响鱼类的生存和生长，甚至种群的繁衍。 鱼类的 ＳＭＲ 与

个体生长发育（如体重增长）或存活率可能存在关联，此关联可能有重要的生态结果［１３， ５０］。 虽然鱼类 ＳＭＲ 与

生长性能的关联早被广泛关注，但不同研究的结果差异明显，相关研究多以鲑鳟鱼类为实验对象。 在实验室

食物资源丰富条件下个体的 ＳＭＲ 与生长率通常呈现正相关［１］，如银大麻哈鱼（Ｏｎｃｏｒｈｙｎｃｈｕｓ ｋｉｓｕｔｃｈ） ［３］、马苏

大麻哈鱼［４６］和大西洋鲑［１０， ５１］。 然而，野外环境中鳟的 ＳＭＲ 与生长率不相关或呈负相关［１］；在丰富食物资源

条件下鳟 ＳＭＲ 的变化量与其体长呈正相关，而实验起始测定的 ＳＭＲ 与生长参数并不相关［５２］。 上述研究认

为不同 ＳＭＲ 个体在环境食物丰度变动条件下呈现相应的优势，而且表明导致生长性能存在环境食物丰度依

赖性的原因是 ＳＭＲ，而非生长性能的个体变异 ［３⁃４］。 本实验室的前期研究也发现，在实验室食物资源丰富条

件下高 ＳＭＲ 鲫个体的 ＳＧＲ 显著高于低 ＳＭＲ 个体，但在低食物丰度条件下二者的生长性能无明显差异，即该

种鱼的 ＳＭＲ 与生长性能的关联具有环境依赖性；实验起始时锦鲫幼鱼的 ＳＭＲ 与摄食率、摄食转化率、特定体

重生长率不相关，而生长实验结束的 ＳＭＲ 却与摄食率呈正相关［３０］。 本研究显示，鳊幼鱼不论测定Ⅰ还是测

定Ⅱ的 ＳＭＲ 均与其 ＳＧＲ 呈正相关，推测该种鱼在幼鱼阶段时的 ＳＭＲ 可以预测其生长轨迹。 协方差分析结果

显示，测定Ⅱ中 ＳＭＲ 与 ＳＧＲ 的相关程度（或方程斜率）明显大于测定Ⅰ的，这与锦鲫幼鱼的研究结果相似，这
种现象可能与一定时期内鳊幼鱼保持固定摄食消化频率有关，即时测量的 ＳＭＲ 可能包括延迟的用于生长的

能量部分，而这一部分可能偏高估计 ＳＭＲ，导致生长性能与即时 ＳＭＲ 呈更高程度的正相关［４］。 因此，鱼类适

合的 ＳＭＲ 测定时间的相关研究值得关注。
综上所述，在实验室环境条件下鳊幼鱼的能量代谢和个性行为具有非平行的变化规律和重复性，表型特

征之间存在关联，并且这些关联受环境条件的影响程度不同。 鳊幼鱼不论实验起始时还是实验结束时的
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ＳＭＲ 均与实验期间的 ＳＧＲ 呈正相关，但后者的相关程度高于前者，提示在实验室环境下，该种鱼在幼鱼阶段

时的 ＳＭＲ 在短期内可预测其生长率。
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