
第 ４１ 卷第 １１ 期

２０２１ 年 ６ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．４１，Ｎｏ．１１
Ｊｕｎ．，２０２１

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家自然科学基金项目（３１３００３４１）；重庆市教委科学技术研究项目（ＫＪＱＮ２０１９００５４０， ＫＪＱＮ２０２０００５３９）；重庆市留学人员回国创业创

新支持计划项目（ｃｘ２０１９１５３）

收稿日期：２０１９⁃０７⁃１７； 　 　 网络出版日期：２０２１⁃０４⁃０６

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｌｉｎｇｑｉｎｇｚｅｎｇ＠ ｈｏｔｍａｉｌ．ｃｏｍ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１９０７１７１５１３

杨亚，凌鸿，付世建，曾令清．环境类型和代谢表型对中华倒刺鲃群体行为的影响．生态学报，２０２１，４１（１１）：４４４７⁃４４５９．
Ｙａｎｇ Ｙ，Ｌｉｎｇ Ｈ，Ｆｕ Ｓ Ｊ，Ｚｅｎｇ Ｌ Ｑ．Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｔｅｘｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｎ ｃｏｌｌｅｃｔｉｖｅ ｂｅｈａｖｉｏｕｒ ｏｆ ｑｉｎｇｂｏ Ｓｐｉｎｉｂａｒｂｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ
Ｓｉｎｉｃａ，２０２１，４１（１１）：４４４７⁃４４５９．

环境类型和代谢表型对中华倒刺鲃群体行为的影响
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摘要：鱼类个体因社会原因而聚集成群现象称作为鱼类群体行为，受到多种因素（如环境类型和能量代谢等）的影响。 为考察

代谢表型和环境类型对我国长江上游鲤科鱼类群体行为的影响，本研究以喜集群的中华倒刺鲃（Ｓｐｉｎｉｂａｒｂｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）为实验对

象，在（２６．１±０．１）℃水温条件下对该种鱼进行 ４ 种代谢表型［低标准代谢率 ／低代谢空间（低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ）、低标准代谢率 ／高代

谢空间（低 ＳＭＲ ／高 ＡＳ）、高标准代谢率 ／低代谢空间（高 ＳＭＲ ／低 ＡＳ）、高标准代谢率 ／高代谢空间（高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ）］的分型并且

在不同生态环境（无食物隐蔽场所、食物、食物隐蔽场所）条件下拍摄实验鱼的群体行为。 结果发现：（１）中华倒刺鲃群体中的

个体空间位置不受环境类型和代谢表型的影响；（２）中华倒刺鲃在空白环境（无食物隐蔽场所）和食物环境中的个体（群体）游
泳速度和移动距离低于食物隐蔽场所环境，但前两种环境的个体游泳速度同步性高于食物隐蔽场所环境。 （３）低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ
表型的个体空间位置的变异系数显著低于其它 ３ 种代谢表型；高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 表型的最近邻距离以及与群体中间距离均大于低

ＳＭＲ ／高 ＡＳ 和 低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 的两种代谢表型。 然而，每种代谢表型在不同环境之间的最近邻距离均无差异。 研究表明：虽然

中华倒刺鲃群体中的个体空间位置不受环境类型和代谢表型影响，但不同代谢表型间的最近邻距离存在显著差异，暗示个体间

的相互吸引力具有代谢表型依赖性；环境复杂性的增加可能不影响中华倒刺鲃的群体协调性。
关键词：群体运动；环境复杂性；能量代谢；食物；中华倒刺鲃
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鱼类个体因社会原因而聚集成群现象被称为鱼类群体行为［１⁃２］，是其在长期进化过程中形成的行为策略

之一［３］。 与独居生活相比，群体生活不仅为鱼类个体提供多种多样的生态收益，还伴随着各类的风险代

价［３⁃４］。 例如，群体生活有助于提高个体的觅食效率、繁殖成功率及防御能力［５⁃７］。 然而，群体生活会提高个

体对食物资源竞争和能量消耗强度［８⁃１０］以及寄生虫传染率［１１⁃１２］。 为降低不同个体间对环境资源需求的竞争

强度，鱼类个体在群体中的空间占位可能是按一定规律分布的，例如勇敢性和有氧运动能力较强的个体更频

繁地出现于鱼群的前部空间，可领导整体鱼群四处游动［１３］。 自然界超过 ５０％的鱼类在全部生活史或特定生

活史阶段存在群体行为现象［１４⁃１６］。
栖息环境条件的持续变化是鱼类表型进化的重要驱动力之一［１７］，例如水温、溶氧水平等环境因子均表现

出巨大的时空变动，影响鱼类的生理状态和行为表现甚至适合度［１８⁃２０］。 然而，自然环境的选择压力迫使鱼类

进化出相应的各种生存策略［１８，２１⁃２２］，例如躲藏于隐蔽场所的行为策略明显降低了鱼类个体的日常能量消

耗［２３⁃２５］。 此外，在不同栖息生境之间群体水平的行为差异及其稳定性可能会对群体结构、功能作用和生态表

现产生一定影响，例如食物发现或敌害逃避的能力导致鱼群个体的生理状况及适合度出现明显个体差

异［２６⁃２７］。 研究发现，在有隐蔽场所的测试环境中三刺鱼（Ｇａｓｔｅｒｏｓｔｅｕｓ ａｃｕｌｅａｔｕｓ）群体的个体间距离和游泳速度

同步性明显高于无隐蔽场所的测试环境，并且该种鱼的群体凝聚力和协调性显著增强［２８］。 关于鱼类群体行

为的过往研究主要关注单一环境类型下的群体行为表现［２９⁃３２］，而鱼类群体行为在不同环境类型之间的变化

规律的相关研究相对较少［３３⁃３４］。 因此，本研究第一个目标是考察环境类型对鲤科鱼类群体行为的影响。
鱼类群体领导者的产生可能与个体的能量代谢水平有关，如高标准代谢率（ Ｓｔａｎｄａｒｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒａｔｅ，

ＳＭＲ）个体更易受到食物匮乏的影响，这是因为相比较于低 ＳＭＲ 个体，高 ＳＭＲ 个体的日常能量消耗较大，需
要从环境中获取更多的食物资源［１３，３５］。 因此，高 ＳＭＲ 个体在鱼群中的个体空间位置可能偏好群体的前部空

间，因为此处可增加个体的食物捕获成功率［１２，３６］。 然而，鱼群前部空间会使个体面临高的被捕食风险［３７］，即
群体空间位置存在收益与风险之间的权衡。 有关鳟（ Ｓａｌｍｏ ｔｒｕｔｔａ）的研究发现，在低食物丰度条件下，高
ＳＭＲ ／低 ＡＳ 表型的生长率明显高于低 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 表型，但两种代谢表型在中等或高食物丰度条件下的生长

率无差异［２１］，表明个体适合度（如生长）受到代谢表型的影响具有食物丰度依赖性，但代谢表型对鱼类群体

行为的相关研究尚未见报道。 为此，本研究第二个目标是考察代谢表型对鲤科鱼类群体行为的影响。
鱼类群体行为的研究对象主要集中于三刺鱼等数种模式动物［１０， １７， ２６， ２８］，而鲤科鱼类群体行为的相关研
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究相对较少［２９⁃３１］。 本研究以栖息于我国长江水域的中华倒刺鲃（Ｓｐｉｎｉｂａｒｂｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）幼鱼为研究对象，考察环

境类型（空白环境，无食物隐蔽场所；食物环境；食物隐蔽场所环境）和代谢表型对该种鱼群体中个体空间位

置和群体行为的影响。 中华倒刺鲃多栖息于流水环境中，喜成群且具有较强的游泳运动能力［３８］。 本研究探

讨不同环境类型下中华倒刺鲃的代谢表型与群体行为的关系，有助于揭示鲤科鱼类群体行为的环境响应特

征，具有重要的行为生态学研究意义。

１　 材料与方法

１．１　 实验鱼及其驯化

中华倒刺鲃购自于重庆市合川区当地鱼类水产繁殖基地，运回后将实验鱼养在 ３ 个循环控温水槽（约
２５０ Ｌ）中驯化 ２ 个月以上。 为提高驯化水槽环境的富集度，在每个水槽底部放置一定数量的绿色塑料水草和

砾石。 驯化期间，用商业鲤科鱼类颗粒饲料（成都，中国通威集团有限公司）分别于每天早上 １０：００ 和晚上

２２：００ 对鱼饱足投喂 １ 次。 正式实验开始之前一个月，为提高中华倒刺鲃对红线虫的适口性，每天采用不同

饵料进行先后投喂，即先用红线虫后用商业饵料投喂，在后两星期中未发现鱼具有饵料偏好。 在每次饵料投

喂前 ５ ｍｉｎ，关闭循环水槽的充氧泵以去除充氧泵的工作噪声对鱼自由摄食的影响，在 ３０ ｍｉｎ 后采用塑料虹

吸管清理养殖水槽中的剩饵、残渣及鱼的粪便，以较好地维持驯化水槽的水体环境。 由于每天的水质维持工

作导致驯化水体的部分丢失（约驯养水体总量的 １０％），因此需向驯化水槽补充曝气 ３ ｄ 后的自来水至标准

水位。 用控温装置将驯化水温控制在（２６．１±０．１）℃，溶氧水平维持大于 ７ ｍｇ ／ Ｌ 以上，实验室的光周期控制为

１２ Ｌ： １２ Ｄ。
１．２　 实验设计

本研究选取大小相近［体重（１１．４１±０．１１）ｇ、体长（１．８４±０．０３） ｃｍ，ｎ ＝ ２００］ 的中华倒刺鲃作为实验对象，
随机分为 ５ 批，每批 ４０ 尾。 实验前每批鱼都禁食 ２４ ｈ，第 １ ｄ 在鱼类呼吸代谢仪的呼吸室中过夜适应 １２ ｈ，
以减少食物消化活动对 ＳＭＲ 测定的影响［３９］。 第 ２ ｄ 和第 ３ ｄ 分别测定实验鱼的 ＳＭＲ 和最大代谢率

（Ｍａｘｉｍｕｍ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒａｔｅ， ＭＭＲ），计算代谢空间（Ａｅｒｏｂｉｃ ｓｃｏｐｅ， ＡＳ＝ＭＭＲ－ＳＭＲ），随后将实验鱼装回各自对

应的呼吸室中。 通过对能量代谢数据的计算获取 ４ 种代谢表型并随机组合，每批鱼可组合 ６—７ 个鱼群，共有

３２ 个鱼群。 每个鱼群由 ４ 尾鱼组成，包括 ４ 种代谢表型，即每种代谢表型 １ 尾鱼；在鱼的背鳍前部进行不同

颜色的体外标记（Ｖｉｓｉｂｌｅ Ｉｍｐｌａｎｔ Ｅｌａｓｔｏｍｅｒ Ｔａｇｓ， 美国西北科技公司）以区别不同代谢表型。 每个鱼群在标记

后装入单元网格中（长 × 宽 × 高＝ ４５ ｃｍ × ３０ ｃｍ × ５０ ｃｍ）并投喂 １ 次红线虫。 第 ５ ｄ 对每个鱼群进行群体

行为拍摄（方法见后）。 本研究设定 ３ 种环境类型：无食物隐蔽场所的开放水域环境（空白对照），有食物、无
隐蔽场所的食物环境，有食物隐蔽场所（水草）环境。 每批鱼的所有实验均严格执行上述的实验步骤。 所有

实验环境的溶氧、水温及光周期与驯化期间相同。 本研究将 ４ 尾鱼组成一个鱼群是因为前期研究发现一个由

４ 尾鱼组成的鲤科鱼群可表现出明显的群体行为［２９⁃３０］。
１．３　 实验方法

１．３．１　 能量代谢测定

本研究采用实验室研制的 ４ 台流水式鱼类呼吸代谢仪和 １ 台间歇式呼吸代谢仪分别测定中华倒刺鲃的

ＳＭＲ 和 ＭＭＲ［４０⁃４１］。 每台鱼类呼吸代谢仪包括 １１ 个呼吸室，选取其中一个空白呼吸室作为对照呼吸室（未装

鱼），另外的十个呼吸室作为实验呼吸室（装鱼）。 第 １ ｄ 将禁食 ２４ ｈ 的鱼装入呼吸室中过夜驯化 １２ ｈ，第 ２ ｄ
采用溶氧测定仪（ＨＱ３０ｄ，美国哈希公司）在 １５ 个时间点（１０：００—２４：００）每小时测定 １ 次 ４ 个空白呼吸室和

４０ 个实验呼吸室出水口的溶氧水平。 在计算单尾鱼的耗氧率后，选取单尾鱼在 １５ 个时间点中的 ３ 个最低耗

氧率的平均值作为单尾鱼的 ＳＭＲ［４１］。 第 ３ ｄ 通过人工力竭运动方法诱导实验鱼的 ＭＭＲ，采用 １ 台间歇式呼

吸代谢仪测定运动力竭后单尾鱼的 ５ ｍｉｎ 恢复代谢并计算获得实验鱼的 ＭＭＲ，实验方法参照文献资料［４１］，最
后测定鱼的体重和体长。 ＳＭＲ 和 ＭＭＲ 的计算公式如下所示：
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ＳＭＲ ＝ ｖ × ΔΟ２ （１）
式中，ＳＭＲ 为中华倒刺鲃的标准代谢率（ｍｇ Ｏ２ ／ ｈ）；ｖ 为装鱼呼吸室单位时间的水体流量（Ｌ ／ ｈ），此水体流量

的测定方法：对装鱼呼吸室出水口的流水充满 ５０ ｍＬ 容量瓶准确计时，再根据计算公式得到呼吸室的水体流

量；ΔＯ２为空白呼吸室（无鱼）与实验呼吸室（有鱼）出水口流水的溶氧水平差值（ｍｇ ／ Ｌ） ［４１］。
ＭＭＲ ＝ ３６００ × Ｓｓｌｏｐｅ × Ｖ （２）

式中，ＭＭＲ 为中华倒刺鲃的最大代谢率（ｍｇ Ｏ２ ／ ｈ），３６００ 是时间换算系数，Ｓｓｌｏｐｅ为密闭呼吸室水体的溶氧水

平在 ５ ｍｉｎ 的理论下降斜率（ｍｇ Ｏ２ Ｌ－１ ｓ－１），Ｖ 为扣除实验鱼体积后密闭呼吸室的实际水体体积（Ｌ），本研究

假定中华倒刺鲃的密度为 １ ｇ ／ ｃｍ３。 本研究中华倒刺鲃的 ＳＭＲ、ＭＭＲ 和 ＡＳ 分别为（１．８４±０．０３）、（７．６０±０．０９）
和（５．７６±０．０９）ｍｇ Ｏ２ ／ ｈ。

图 １　 中华倒刺鲃的代谢表型

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ｑｉｎｇｂｏ Ｓ． ｓｉｎｅｎｓｉｓ

１．３．２　 代谢表型分类

每一批鱼均执行下述的代谢表型分型方法：首先把

鱼的体重（ｂｏｄｙ ｍａｓｓ， ＢＭ）、ＳＭＲ 和 ＡＳ 转换成以 １０ 为

底的对数值，然后用统计软件 ＳＰＳＳ 或 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ 分别线

性拟合对数 ＢＭ 与 ＳＭＲ、ＡＳ 的回归方程，并获取对数

ＳＭＲ 和 ＡＳ 的残差（ｒＳＭＲ 和 ｒＡＳ）。 以 ｒＳＭＲ 为横坐标，
以 ｒＡＳ 为纵坐标作图（图 １），可组合得到四种代谢表

型，即高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ（ ＋ ／ ＋）、高 ＳＭＲ ／低 ＡＳ（ ＋ ／ －）、低
ＳＭＲ ／ 高 ＡＳ（－ ／ ＋）、低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ（－ ／ －）。 组合鱼群时，
以数量最少的表型个体为基础，每个鱼群的平均体重保

持相近。
１．３．３　 群体行为拍摄

本研究采用自行研制的白色圆形水槽（直径 １００
ｃｍ，水深 １２ ｃｍ）拍摄鱼的群体行为。 在圆形水槽的四

周安装 １．５ ｍ 高的纯绿色布帘，为实验鱼的群体行为的真实表现提供稳定统一的环境背景并消除外部潜在影

响。 在圆形水槽的正上方安置一个连接电脑的广角高清摄像头（Ｗｅｂｃａｍ Ｐｒｏ９０００，中国罗技公司，１５ 帧 ／ ｓ）。
将单个鱼群放入圆形水槽（开放水域环境）中适应 ３０ ｍｉｎ，之后对该鱼群连续拍摄 ２０ ｍｉｎ；随后在圆形水槽均

匀分布的 ３ 个食物盘中共放置 １２ 个红线虫（觅食环境），每个食物盘放 ４ 个红线虫，待水面平静后再拍摄 ２０
ｍｉｎ；由于在觅食环境中部分或全部红线虫被鱼群摄取，需对每个食物盘补充红线虫数量至 ４ 个，同时在圆形

水槽正中央添加一个由 ４ 颗绿色塑料水草组成的隐蔽场所（即食物隐蔽场所环境），随后再拍摄 ２０ ｍｉｎ。 每

一批的每个鱼群均严格按上述步骤进行实验操作。 视频拍摄完后，清除圆形水槽的全部水体，更换充分曝气

后的备用水，为下一个鱼群的群体行为拍摄做好准备。 在所有实验过程中，实验环境保持安静以降低声音对

鱼群群体行为的潜在影响。
１．３．４　 视频分析及实验参数计算

本研究仅对鱼群处于游泳运动状态时进行个体空间位置的排序，按鱼群游泳前进方向从前到后依次排

序，任意两尾鱼的前进方向全部小于 ９０ 度的情况才排序，大于 ９０ 度的情况则不排序。 对鱼群中 ４ 尾鱼从前

到后（以鱼吻部的垂直线为界）依次对编号 １、２、３、４；若单尾鱼的序号越小，则该尾鱼在鱼群中的个体空间位

置越靠前。 若两尾鱼的吻部处于同一直线上，则二者个体空间位置的序号相同。
本研究采用狸窝视频格式转换器（ｖ５．１．０．０）将所有拍摄视频 ＷＭＶ 格式转码成 ＡＶＩ 格式，然后再采用软

件 ＩｍａｇｅＪ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｉｍａｇｅｊ．ｎｉｈ．ｇｏｖ ／ ｉｊ ／ ）对转码后的视频进行分析，获取单尾鱼每一秒的二维坐标数据（ｘ， ｙ 轴

像素值）。 为消除红线虫投放或水草放置对鱼群扰动的影响，本研究仅分析每个视频第 １０—２０ ｍｉｎ 的共 １０
ｍｉｎ 视频数据。 根据像素将坐标数据与行为装置的实际大小（本研究实际物体大小与像素的转换率为
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８．１４ 像素 ／ ｃｍ）换算成单尾鱼个体空间位置的实际坐标数据（ｃｍ）。 通过人工分析视频获取个体空间位置和

领头鱼出现次数百分比，通过坐标数据计算单尾鱼的个体特征如个体游泳速度（Ｖｅｌｏｃｉｔｙ，Ｖ）、个体游泳速度同

步性（Ｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｅｄ，Ｓｖ）、个体间距离（ Ｉｎｔｅｒ⁃ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ，ＩＩＤ）、最近邻距离（Ｎｅａｒｅｓｔ ｎｅｉｇｈｂｏｒ
ｄｉｓｔａｎｃｅ，ＮＮＤ）、运动时间百分比（ Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｉｍｅ ｏｎ ｍｏｖｉｎｇ， ＰＴＭ），群体特征包括群体移动速度（Ｇｒｏｕｐ
ｍｏｖｅｍｅｎｔ ｓｐｅｅｄ， Ｇｖ）、群体移动总距离（Ｔｏｔａｌ ｇｒｏｕｐ ｍｏｖｅｍｅｎｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ， Ｄ）、群体极性（Ｇｒｏｕｐ ｐｏｌａｒｉｚａｔｉｏｎ， Ｐ）等
群体行为参数。 上述实验参数的计算公式如下所示：

（１）个体游泳速度（Ｖ，ｃｍ ／ ｓ）

Ｖ（ ｔ） ＝ （ｘ（ ｔ） － ｘ（ ｔ － １）） ２ ＋ （ｙ（ ｔ） － ｙ（ ｔ － １）） ２

ｄｔ
（３）

式中，Ｖ 为个体游泳速度（ｃｍ ／ ｓ），ｘ（ ｔ）和 ｘ（ ｔ－１）分别为单尾鱼在 ｔ、ｔ－１ 时刻的横坐标值；ｙ（ ｔ）和 ｙ（ ｔ－１）分别

为单尾鱼在 ｔ、ｔ－１ 时刻的纵坐标值；ｄｔ为两个坐标点的时间间隔（本研究设定为 １ ｓ）。 个体移动总距离（ＴＤ，
ｃｍ）是 １０ ｍｉｎ 内个体的游泳运动总距离。

（２）个体游泳速度同步性（Ｓｖ）
Ｓｖ评价个体游泳速度的同步性，介于 ０—１ 之间。 若该数值越大，个体游泳速度的同步性则越高［２５］。

Ｓｖ ＝ １ －
ｖｉ － ｖｊ
ｖｉ ＋ ｖｊ

（４）

式中，Ｓｖ为个体游泳速度同步性（无单位），ｖｉ和 ｖｊ为鱼群中第 ｉ、ｊ 鱼的瞬时个体游泳速度。
（３）个体间距离（ＩＩＤ， ｃｍ）
ＩＩＤ 表示鱼群中所有个体之间的平均距离（ｃｍ），评价群体凝聚力［２６］。 若该数值越小，鱼群的群体凝聚力

则越强。

ＩＩＤ （ ｔ） ＝ １
ｎ∑

ｎ

ｉ≠ｊ
（ｘｉ（ ｔ） － ｘ ｊ（ ｔ）） ２ ＋ （ｙｉ（ ｔ） － ｙ ｊ（ ｔ）） ２ （５）

式中，ＩＩＤ 为个体间距离（ｃｍ），ｘｉ和 ｘ ｊ为鱼群中第 ｉ、ｊ 鱼在 ｔ 时刻的横坐标值，ｙｉ和 ｙ ｊ为鱼群中第 ｉ、ｊ 鱼在 ｔ 时刻

的纵坐标值。
（４）最近邻距离（ＮＮＤ， ｃｍ）
ＮＮＤ 表示鱼群中某一个体与其它所有个体距离中的最小距离（ｃｍ），衡量群体凝聚力［２６］。

ＮＮＤ （ ｔ） ＝ ｍｉｎｉ≠ｊ （ｘｉ（ ｔ） － ｘ ｊ（ ｔ）） ２ ＋ （ｙｉ（ ｔ） － ｙ ｊ（ ｔ）） ２ （６）
式中，ＮＮＤ 为最近邻距离（ｃｍ），ｘｉ和 ｘ ｊ为鱼群中第 ｉ、ｊ 鱼在 ｔ 时刻的横坐标值，ｙｉ和 ｙ ｊ为鱼群中第 ｉ、ｊ 鱼在 ｔ 时
刻的纵坐标值。

（５）运动时间百分比（ＰＴＭ，％）

ＰＴＭ ＝
Ｔ１

Ｔ２

× １００ （７）

当单尾鱼的游泳运动速度超过 １．７５ ｃｍ ／ ｓ 时被定为运动状态，若游泳运动速度小于 １．７５ ｃｍ ／ ｓ 被定为静

止状态［３１］。 式中，Ｔ１表示鱼进行游泳运动（游泳速度超过 １．７５ ｃｍ ／ ｓ）的总时间，Ｔ２表示视频观察分析总时间

（本研究的为 ６００ ｓ）。
（６）群体中心（Ｇｘ，Ｇｙ）

Ｇｘ（ ｔ） ＝
ｘ１（ ｔ） ＋ ｘ２（ ｔ） ＋ ｘ３（ ｔ） ＋ ｘ４（ ｔ）

４
， Ｇｙ（ ｔ） ＝

ｙ１（ ｔ） ＋ ｙ２（ ｔ） ＋ ｙ３（ ｔ） ＋ ｙ４（ ｔ）
４

（８）

式中，Ｇｘ为群体中心的横坐标值，ｘ１（ ｔ）、ｘ２（ ｔ）、ｘ３（ ｔ）、ｘ４（ ｔ）分别为 ４ 尾鱼在 ｔ 时刻的横坐标值；Ｇｙ为群体中心

的纵坐标值，ｙ１（ ｔ）、ｙ２（ ｔ）、ｙ３（ ｔ）、ｙ４（ ｔ）分别为 ４ 尾鱼在 ｔ 时刻的纵坐标值。
（７）群体移动速度（Ｇｖ，ｃｍ ／ ｓ）
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Ｇｖ（ ｔ） ＝
（Ｇｘ（ ｔ） － Ｇｘ（ ｔ － １）） ２ ＋ （Ｇｙ（ ｔ） － Ｇｙ（ ｔ － １）） ２

ｄｔ
（９）

式中，Ｇｘ（ ｔ）和 Ｇｙ（ ｔ）为群体中心在 ｔ 时刻的横、纵坐标值，Ｇｘ（ ｔ－１）和 Ｇｙ（ ｔ－１）为群体中心在 ｔ－１ 时刻的横、纵
坐标值，其中 ｄｔ为群体中心两个坐标的间隔时间（本研究设定为 １ ｓ）。 群体移动总距离（Ｔｏｔａｌ ｇｒｏｕｐ ｍｏｖｅｍｅｎｔ
ｄｉｓｔａｎｃｅ， ｃｍ）是指 １０ ｍｉｎ 内群体游泳运动的总距离。

（８）与群体中心距离（Ｄ， ｃｍ）

Ｄ（ ｔ） ＝
（ｘ（ ｔ） － Ｇｘ（ ｔ）） ２ ＋ （ｙ（ ｔ） － Ｇｙ（ ｔ）） ２

ｄｔ
（１０）

式中，ｘ（ ｔ）和 Ｇｘ（ ｔ）为单尾鱼和群体中心在 ｔ 时刻的横坐标值， ｙ（ ｔ）和 Ｇｙ（ ｔ）为单尾鱼和群体中心在 ｔ 时刻的

纵坐标值。
（９）极性（Ｐ）
极性评价鱼群个体排列的整齐程度，介于 ０—１ 之间。 当鱼群中所有个体以朝向绝对一致方向排列时，Ｐ

值为 １；当鱼群中所有个体以方向相反且完全抵消的方式而排列时，Ｐ 值为 ０［２６］。 若极性的数值越高，鱼群的

协调能力则越强。

Ｐ（ ｔ） ＝ １
ｎ ∑

ｎ

ｉ ＝ １
ｖｉ（ ｔ） （１１）

式中，ｖｉ（ ｔ）为单尾鱼 ｉ 的单位时间内的运动向量，运动方向是从 ｔ－１ 时刻的坐标点指向 ｔ 时刻的位置坐标点。
ｎ 表示群体成员数量，本实验中 ｎ 等于 ４。
１．４　 数据统计与分析

所有数据先用 Ｅｘｃｅｌ（２００７）进行平均值计算并制图，然后再采用统计软件 ＳＰＳＳ（１９．０）进行统计分析。 本

研究采用双因素方差分析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ）的线性模型考察代谢表型和环境类型对中华倒刺鲃

群体的个体空间位置参数、个体特征和群体特征的影响。 若该线性模型发现组间存在显著差异，则再采用

Ｄｕｎｃａｎ 多重比较分析组间差异，或采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ）比较组内差异。 最后，
采用单因素方差分析考察环境类型对群体特征参数的影响。 本文中所有数据均以“平均值±标准误（Ｍｅａｎ±
ＳＥ）”表示，显著性水平定为 Ｐ＜０．０５。

２　 结果

２．１　 和环境类型和代谢表型对中华倒刺鲃个体空间位置的影响

中华倒刺鲃群体中的个体空间位置不受代谢表型和环境类型的影响，但仅代谢表型对个体空间位置的变

异系数具有影响（图 ２，表 １），高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 表型个体空间位置的变异系数显著高于低 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 和低

ＳＭＲ ／低 ＡＳ 两种表型（图 ２，表 １，Ｐ＜０．０５）。 相比较于环境类型，代谢表型对中华倒刺鲃的领头鱼出现次数百

分比产生影响，低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 表型在鱼群中当领头鱼的百分比显著低于高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 和高 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 两种

表型（图 ２，表 １，Ｐ＜０．０５）。
２．２　 代谢表型和环境类型对中华倒刺鲃个体特征的影响

除高 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 表型外，中华倒刺鲃三种代谢表型（高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ、低 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 和低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ）在
空白环境和食物环境中的个体游泳速度均显著小于食物隐蔽场所环境（图 ３，表 ２，Ｐ＜０．００１）。 四种代谢表型

在空白环境和食物环境中的个体移动总距离均小于食物隐蔽场所环境（图 ３，表 ２，Ｐ＜０．００１）。 四种代谢表型

在空白环境和食物环境中的个体游泳速度同步性均明显高于食物隐蔽场所环境（图 ４，表 ２，Ｐ＜０．００１）。 低

ＳＭＲ ／ 高 ＡＳ 和低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 表型在空白环境和食物环境中的个体间距离小于食物隐蔽场所环境，但高 ＳＭＲ ／
高 ＡＳ 和高 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 表型在三种环境中的个体间距离均无差异（图 ４，表 ２，Ｐ＜０．００１）。
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表 １　 环境类型和代谢表型对中华倒刺鲃集群空间位置参数影响的双因素方差统计结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｆｏｒ ｓｐａｔｉａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｓｐｉｎｉｂａｒｂｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ

ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｔｅｘｔｓ

实验参数
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

样本量
Ｎｕｍｂｅｒ

代谢表型
Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ

环境类型
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｃｏｎｔｅｘｔ

代谢表型×
环境类型
Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ

个体空间位置
Ｓｐａｔｉａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｗｉｔｈｉｎ ｓｈｏａｌ ｎ＝ ３２

Ｆ３， ３８３ ＝ ２．５１１，
Ｐ＝ ０．０５８

Ｆ２， ３８３ ＝ ０．１４４，
Ｐ＝ ０．８６６

Ｆ６， ３８３ ＝ ０．２０５，
Ｐ＝ ０．９７５

个体空间位置的变异系数
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｓｐａｔｉａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ／ ％ ｎ＝ ３２

Ｆ３， ３８３ ＝ １０．３８６，
Ｐ＜０．００１

Ｆ２， ３８３ ＝ ０．００１，
Ｐ＝ １．０００

Ｆ６， ３８３ ＝ ０．２７３，
Ｐ＝ ０．９４９

领头鱼出现次数百分比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｌｅａｄ ｆｉｓｈ ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅｓ ／ ％ ｎ＝ ３２

Ｆ３， ３８３ ＝ １０．３８５，
Ｐ＜０．００１

Ｆ２， ３８３ ＝ ０．０２２，
Ｐ＝ ０．９７８

Ｆ６， ３８３ ＝ ０．２３３，
Ｐ＝ ０．９６６

图 ２　 环境类型和代谢表型对中华倒刺鲃群体中个体空间位置的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｔｅｘｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｎ ｓｐａｔｉａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｓ． ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｗｉｔｈｉｎ ｓｈｏａｌｓ

不同表型无共同大写字母表示表型间数据存在显著差异（Ｐ＜０．０５）

低 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 和低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 两种表型的 ＮＮＤ 小于高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 表型（图 ４，表 ２，Ｐ＜０．０１），高 ＳＭＲ ／
低 ＡＳ 表型的 ＮＮＤ 介于上述三种表型中间；此外，四种表型在三种环境中的 ＮＮＤ 均无差异（图 ４，表 ２）。 低

ＳＭＲ ／高 ＡＳ 和低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 两种表型的与群体中心距离小于高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 表型（图 ５，表 ２，Ｐ＜０．０５）。 低

ＳＭＲ ／高 ＡＳ 和低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 表型在空白环境和食物环境中的与群体中心距离小于食物隐蔽场所环境（图 ５，
表 ２，Ｐ＜０．００１），而高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 和高 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 表型的与群体中心距离在三种环境间无差异（图 ５，表 ２）。
环境类型和代谢表型对实验鱼的运动时间比均无影响（图 ５，表 ２，Ｐ ＞ ０．０５）。
２．３　 环境类型对中华倒刺鲃群体特征的影响

虽然中华倒刺鲃在三种环境间的群体极性并无差异（图 ６，Ｆ２，９５ ＝ ２．６４９，Ｐ＝ ０．０７６），但其在空白环境和食

物环境中的群体移动速度及群体移动总距离均小于食物隐蔽场所环境（图 ６，群体移动速度：Ｆ２，９５ ＝ １５．７０１，
Ｐ＜０．０１；群体移动总距离：Ｆ２，９５ ＝ １７．２３１，Ｐ＜０．０１）。
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表 ２　 环境类型和代谢表型对中华倒刺鲃个体特征影响的双因素方差统计结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｆｏｒ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｓ． ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｔｅｘｔｓ

个体特征参数
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒ

样本量
Ｎｕｍｂｅｒ

代谢表型
Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ

环境类型
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｔｅｘｔ

代谢表型×
环境类型
Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ

个体游泳速度
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｗｉｍｍｉｎｇ ｖｅｌｏｃｉｔｙ ／ （ｃｍ ／ ｓ） ｎ＝ ３２

Ｆ３， ３８３ ＝ ２．２３５，
Ｐ＝ ０．０８４

Ｆ２，３８３ ＝ ３６．６４７，
Ｐ＜０．００１

Ｆ６，３８３ ＝ ３．７５１，
Ｐ＝ ０．００１

个体移动总距离
Ｔｏｔａｌ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｍｏｖｅｍｅｎｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ ／ ｃｍ ｎ＝ ３２

Ｆ３，３８３ ＝ １．３２１，
Ｐ＝ ０．２６７

Ｆ２，３８３ ＝ ６６．０９２，
Ｐ＜０．００１

Ｆ６，３８３ ＝ ０．１８７，
Ｐ＝ ０．９８０

个体游泳速度同步性
Ｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｅｄ ｎ＝ ３２

Ｆ３，３８３ ＝ ０．９３５，
Ｐ＝ ０．４２４

Ｆ２，３８３ ＝ １８．７０４，
Ｐ＜０．００１

Ｆ６，３８３ ＝ ０．０１４，
Ｐ＝ １．０００

个体间距离
Ｉｎｔｅｒ⁃ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ／ ｃｍ ｎ＝ ３２

Ｆ３，３８３ ＝ １．１０４，
Ｐ＝ ０．３４７

Ｆ２，３８３ ＝ ８．９１３，
Ｐ＜０．００１

Ｆ６，３８３ ＝ ０．０３３，
Ｐ＝ １．０００

最近邻距离
Ｎｅａｒｅｓｔ ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｄｉｓｔａｎｃｅ ／ ｃｍ ｎ＝ ３２

Ｆ３，３８３ ＝ ３．９３３，
Ｐ＝ ０．００９

Ｆ２，３８３ ＝ ２．３４７，
Ｐ＝ ０．０９７

Ｆ６，３８３ ＝ ０．０７９，
Ｐ＝ ０．９９８

与群体中心间距离
Ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｇｒｏｕｐ ｃｅｎｔｒｏｉｄ ／ ｃｍ ｎ＝ ３２

Ｆ３，３８３ ＝ ２．６９２，
Ｐ＝ ０．０４６

Ｆ２，３８３ ＝ ９．６８２，
Ｐ＜０．００１

Ｆ６，３８３ ＝ ０．１０６，
Ｐ＝ ０．９９６

运动时间比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｉｍｅ ｏｎ ｍｏｖｉｎｇ ／ ％ ｎ＝ ３２

Ｆ３，３８３ ＝ １．０５７，
Ｐ＝ ０．３６８

Ｆ２，３８３ ＝ ２．２８０，
Ｐ＝ ０．１０４

Ｆ６，３８３ ＝ ０．１１８，
Ｐ＝ ０．９９４

图 ３　 环境类型和代谢表型对中华倒刺鲃个体游泳速度和个体移动总距离的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｔｅｘｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｗｉｍｍｉｎｇ ｓｐｅｅｄ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｏｃｏｍｏｔｉｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ

Ｓ． ｓｉｎｅｎｓｉｓ

小写字母 ａ 和 ｂ 表示同一代谢表型在不同环境中的数据具有显著差异（Ｐ＜０．０５）

３　 讨论

３．１　 代谢表型和环境类型对个体空间位置的影响

自然界鱼类通过调整形态、生理和行为表型等策略以适应多种多样且不稳定的生存环境［４２］。 前期研究

发现较高有氧代谢能力［１３，４３］、较强勇敢性的鱼类个体在群体前部空间的出现概率更高［４４］，而那些较弱表型

的鱼类个体更偏好位于群体的后部空间，可能与在群体后部空间具有节约能量消耗的优势相关［４５］。 然而，另
有研究报道中华倒刺鲃的有氧代谢能力并不决定群体中的个体空间位置［３５］；此外，灰鲻鱼（Ｍｕｇｉｌ ｃｅｐｈａｌｕｓ）的
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图 ４　 环境类型和代谢表型对中华倒刺鲃个体游泳速度同步性、个体间距离及最近邻距离的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｔｅｘｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｎ ｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｅｄ， ｉｎｔｅｒ⁃ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｎｅａｒｅｓｔ ｎｅｉｇｈｂｏｒ

ｄｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ｓ． ｓｉｎｅｎｓｉｓ

小写字母 ａ 和 ｂ 表示同一代谢表型在不同环境中的数据具有显著差异（Ｐ＜０．０５）；不同表型无共同大写字母表示表型间数据存在显著差异

（Ｐ＜０．０５）

图 ５　 环境类型和代谢表型对中华倒刺鲃个体与群体中心距离和个体运动时间比的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｔｅｘｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｇｒｏｕｐ ｃｅｎｔｒｏｉｄ ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｉｍｅ ｏｎ ｍｏｖｉｎｇ ｉｎ Ｓ． ｓｉｎｅｎｓｉｓ

小写字母 ａ 和 ｂ 表示同一代谢表型在不同环境中的数据具有显著差异（Ｐ＜０．０５）；不同表型无共同大写字母表示表型间数据存在显著差异

（Ｐ＜０．０５）

标准代谢率也不影响群体中的个体空间位置［４６］。 上述研究表明，不同鱼类在群体中的个体空间位置与个体

表型（如能量代谢）的关系不尽相同。 本研究发现环境类型和代谢表型对中华倒刺鲃群体中的个体空间位置

均无影响，与本实验室的过往研究相似［３５］。 理论认为，群体前部空间位置的益处是鱼类个体的摄食成功率和

反捕食能力的增强，而相应的成本是被捕食概率的增加、游泳能量效率的下降等［３６］。 尽管前期相关研究的实
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图 ６　 环境类型对中华倒刺鲃群体特征的影响

Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｔｅｘｔ ｏｎ ｇｒｏｕｐ⁃ｌｅｖｅｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ Ｓ． ｓｉｎｅｎｓｉｓ

字母 ａ 和 ｂ 表示在不同环境中的实验参数具有差异（Ｐ＜０．０５）

验结果存在较大差异，但鱼类个体在群体空间位置的变动可能与水体流速及有氧运动能力等多种因素有关。
栖息环境中食物资源的时空变动及不可预测性影响鱼类个体的生理状态和功能表现。 因此，鱼群前部空间的

占据与更替可能与个体在群体前部空间收益和风险之间的权衡与妥协相关，即取决于个体的有氧运动能力、
生理负荷和行为策略等，而个体的代谢表型的相对作用程度较低。 此外，个体的社群等级或营养状况等因素

也可能影响鱼类群体空间位置的占据与更替［３５， ４６］，如某些社群等级较高或饥饿个体在群体前部空间的出现

频率明显增加。 虽然鱼群的前部空间虽然有助于个体在此处获得较多的食物，但随后食物消化吸收造成的巨

大生理负荷挤压个体的代谢空间，这些大量摄食的个体因代谢空间的减少而出现游泳能力的下降，无法继续

维持自身在鱼群前部空间，而后退至鱼群的后部空间，表明个体在群体空间位置并非稳定不变的，而是存在具

有规律性的更换与交替过程［４７］。
本研究发现，环境中食物的出现或隐蔽场所的增加并不影响实验鱼群体中的个体空间位置，可能是因为

中华倒刺鲃不同的代谢表型个体在实验室驯化期间的投喂制度（如每天两次的饱足投喂）和单次摄食量较为

统一，致使不同的代谢表型个体间的营养水平和食欲强度无明显差异，在群体运动过程中并未表现出明显的

个体空间位置偏好的现象。 值得注意的是，高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 表型个体的领头鱼出现次数百分比明显高于低

ＳＭＲ ／高 ＡＳ、低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 表型个体，这种行为变化却与个体空间位置（平均值）的数据特征不相统一，表明

那些具有较高 ＳＭＲ 且较大 ＡＳ 的个体更倾向出于现鱼群前部，可能与其机体较高的能量代谢需求及较强的个

性有关。
３．２　 代谢表型和环境类型对群体行为的影响

鱼群是由不同的鱼类个体成员所组成的群体，个体行为表现常存在一定的异质性，影响鱼类的群体行为

特征。 前期研究报道，三刺鱼的群体游泳运动速度随着个体游泳运动速度的提高而呈现相应增加的现象［２６］。
本研究发现，中华倒刺鲃在不同环境类型下的个体水平特征及群体行为特征产生显著变化。 例如，在空白对

照环境和觅食环境中个体（或群体）游泳运动速度和移动总距离均小于食物隐蔽场所环境，该结果与相关研
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究的实验结果类似［２６］。 该现象的可能原因是当环境同时具有食物和隐蔽场所时，实验鱼开始利用隐蔽场所

提供的风险降低的保护优势，但红线虫的空间分布于测试环境的四周，远离中间的隐蔽场所，在搜寻食物过程

中鱼表现出时常出入隐蔽场所的现象；鱼既希望能迅速获得红线虫以补充能量，又渴望通过增加个体游泳运

动速度的行为策略，以减少在外周水域中各类风险的遭遇概率。 本研究发现，在空白对照环境和觅食环境中

个体运动速度同步性明显大于食物隐蔽场所环境，这种现象可能是因为实验鱼提高了个体的游泳运动速度，
并且增加隐蔽场所的利用时间，潜在减少了鱼群中个体成员间的社会信息传递与互作，导致整个群体结构的

有效维持变差；个体成员间游泳运动的动机迥异（如有的个体游出隐蔽场所搜寻红线虫，而有的个体游入隐

蔽场所以消化食物或躲避外界风险），降低了个体游泳速度的同步性。 虽然中华倒刺鲃在食物环境类型中的

群体极性具有下降的趋势，但三种环境中群体极性并无差异，这与环境具有的隐蔽场所降低了三刺鱼的鱼群

极性的研究结果不同［２８］，表明测试环境的隐蔽场所可能并不改变中华倒刺鲃鱼群中个体成员间游泳运动速

度的相对协调程度。
研究显示，鱼群的能量消耗随着个体成员之间距离的增加而明显增强［４８］。 本研究发现低 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 和

低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 表型在空白对照环境和觅食环境中的个体间距离小于食物隐蔽场所环境，表明当环境具有隐

蔽场所时低 ＳＭＲ 个体的风险承担能力低于其它两种代谢表型（高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 和高 ＳＭＲ ／低 ＡＳ），这可能是因

为低 ＳＭＲ 个体更加偏好利用环境中的隐蔽场所，其它个体成员游出隐蔽场所进行觅食的活动增加了个体间

距离，导致在此环境中群体的凝聚力下降。 本研究还发现实验鱼的最近邻距离介于 ０—８ ｃｍ 范围，与青鱼

（Ｍｙｌｏｐｈａｒｙｎｇｏｄｏｎ ｐｉｃｅｕｓ） ［３０］和高体鳑鲏（Ｒｈｏｄｅｕｓ ｏｃｅｌｌａｔｕｓ） ［４９］的实验结果类似。 虽然本研究中华倒刺鲃每一

种表型在不同环境类型中的最近邻距离并无明显差异，但低 ＳＭＲ ／低 ＡＳ 和低 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 两种表型的最近邻

距离小于高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 表型，表明高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 表型个体的凝聚力（或社会性）较低，这种凝聚力的个体表

型间差异可能是因为高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 表型个体具有较强的有氧代谢能力和较高的基础能量消耗，而表现出较

为活跃且较强活动强度的行为特征，对群中其它个体成员的追随意愿相对较低，潜在增加了高 ＳＭＲ ／高 ＡＳ 表

型个体与其它三种表型个体的最近邻距离。
研究发现，三刺鱼群体凝聚力的改变与个体游泳运动速度的差异程度有关［２６］；在同时具有食物和化学预

警物质的测试环境中，秀体底鳉（Ｆｕｎｄｕｌｕｓ ｄｉａｐｈａｎｕｓ）的群体大小大于空白对照环境，却小于仅具有化学预警

物质的测试环境［５０］；大颚细锯脂鲤（Ｐｒｉｓｔｅｌｌａ ｍａｘｉｌｌａｒｉｓ）在食物环境下的游泳运动速度更快，鱼群结构更为松

散［５１］；在同时具有食物和隐蔽场所的环境中，虽然三刺鱼的群体移动速度维持稳定，但群体凝聚力和协调性

下降［２８］。 本研究发现，中华倒刺鲃的群体行为调节与环境类型密切相关。 例如，在空白对照环境条件下，中
华倒刺鲃群体倾向于以中等速度进行群体移动，呈现出较强的群体行为协调性和凝聚力。 然而，当测试环境

具有食物及隐蔽场所时，中华倒刺鲃的群体移动速度明显增加，个性游泳速度同步性和群体的凝聚力降低，这
些研究发现与过往研究类似［２６，２８，５０］。

综上所述，本研究发现环境类型和代谢表型对中华倒刺鲃群体中的个体空间位置均无影响，不同代谢表

型之间的相互凝聚力（如最近邻距离）存在明显差异，并在不同生态环境之间稳定维持，暗示个体间的相互吸

引力具有代谢表型依赖性；个性游泳速度同步性和群体极性受环境类型的影响并不统一，环境复杂性的增加

可能不影响中华倒刺鲃的群体协调性。 中华倒刺鲃部分的个体特征与代谢表型无关。 全球气候变化及人类

干扰活动对鱼类及其生境的负面影响日益严重，鱼类面临多种多样的自然环境选择压力与挑战。 未来研究不

仅需要关注鱼类群体行为的常规模式，还要增强对个体表型异质性（如种内个体差异）与鱼类的群体行为及

其功能表现和生态过程之间关联的深入探索，具有重要的理论研究价值及进化生物学和生态学意义。
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