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摘要：诸如化学预警信息（Ｃｈｅｍｉｃａｌ ａｌａｒｍ ｃｕｅｓ， ＣＡＣ）之类的外部线索已被证明对鱼类的个体行为响应具有深刻的影响，然而化

学预警信息对鱼类集群行为影响的研究鲜有关注。 由于栖息环境中捕食者的存在，鱼类面临巨大的被捕食风险，而捕食胁迫已

被证实可改变鱼类个体水平的行为响应，进而影响鱼群的群体凝聚力和协调性。 以喜集群的鲫（Ｃａｒａｓｓｉｕｓ ａｕｒａｔｕｓ）幼鱼为实验

对象，测定不同捕食胁迫处理下（无捕食者、有捕食者）鲫幼鱼对三种化学信息素（食物、ＣＡＣ、捕食者信息）和水的个体和群体

水平的行为响应特征。 结果显示：（１）在无捕食胁迫处理组（对照组）中，食物信息素和水的添加导致个体水平上的个体游泳速

度和运动时间比均显著降低，捕食者信息素的添加导致个体水平上的个体游泳速度和运动时间比均显著增加；添加三种化学信

息素和水后，个体水平的静止时间显著增加。 （２）对照组中，食物信息素和水的添加导致鱼群的群体运动速度均显著减慢，ＣＡＣ
和捕食者信息素的注入导致鱼群的群体运动速度增加，而 ＣＡＣ 的注入降低了鱼群的个体游泳速度同步性和群体极性。 （３）在
有捕食胁迫处理组（实验组）中，添加 ＣＡＣ 和捕食者信息素后鱼群的群体运动速度和群体运动时间比均显著增加，而食物信息

素和 ＣＡＣ 的加入增加了鱼群的个体间距离和最近邻距离；食物信息素和水的添加降低了鱼群的个体游泳速度同步性，而捕食

者信息素的添加降低鱼群的个体游泳速度同步性和群体极性。 研究表明：在个体水平上，捕食胁迫会降低鲫幼鱼个体对化学信

息素的行为响应程度，而在群体水平上，捕食胁迫和化学信息素均会降低鲫鱼群的群体凝聚力和协调性。 在捕食胁迫条件下鲫

鱼群对化学信息素的敏感性相对较高，但在游泳过程中鱼群排列更加无序和分散。
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ｍｏｖｅｍｅｎｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｃａｒａｓｓｉｕｓ ａｕｒａｔｕｓ； ｃｈｅｍｉｃａｌ ａｌａｒｍ ｃｕｅｓ； ｐｒｅｄａｔｏｒｙ ｓｔｒｅｓｓ； ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｂｅｈａｖｉｏｕｒ； ｇｒｏｕｐ ｂｅｈａｖｉｏｕｒ

鱼类集群行为的研究内容是辅助学习鱼类行为学的重要方式之一。 自然界一半以上的鱼类在其生活史

阶段都出现过集群行为［１］。 与独居个体相比，集群生活的个体通过调整自己的游泳行为使其配合群体运动

从而能够给鱼群成员带来许多生态益处，如集群生活可以提高觅食效率［２］、快速获取周围信息［３］、降低运动

和警戒的能量成本［４—５］以及被捕食的风险［６］等。 此外，大量同种个体聚集形成密集的群体，能更快的发现某

些定位标记，找到洄游路线［７］。 然而，随着群体中成员数量的增加，也会产生一些附加的代价与风险，如对食

物资源和配偶分配的竞争增加，群体能量消耗和个体感染寄生虫的概率增加［８］。 鱼类群体特征通常用协调

性（Ｃｏｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ）和凝聚力（Ｃｏｈｅｓｉｏｎ）来表征，协调性主要通过个体游泳速度的同步性和鱼群排列的极性

（Ｐｏｌａｒｉｚａｔｉｏｎ）来衡量［９—１０］，而凝聚力主要通过个体间距离 （ Ｉｎｔｅｒ⁃ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ， ＩＩＤ） 和最近邻距离

（Ｎｅａｒｅｓｔ ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｄｉｓｔａｎｃｅ， ＮＮＤ）来衡量［１１—１２］。
化学通讯（Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎ）是动物通过释放一些化学物质继而影响或者控制其他动物的行为和

运动，这种物质被接收者感受后，能够在生理与行为做出一系列反应的过程。 对于水生动物而言，化学通讯是

其最原始、最常见、最主要的通讯方式之一［１３—１４］。 由于水体浑浊、透明度低、流速较快等生态因素，水生动物

之间进行信息交流的方式受到限制。 因此，通过依靠嗅觉系统的化学通讯方式是鱼类生存和繁殖的必要选

择［１５］。 化学预警信息（Ｃｈｅｍｉｃａｌ ａｌａｒｍ ｃｕｅｓ， ＣＡＣ）的释放及其功能是由 Ｆｒｉｓｃｈ 通过研究欧洲真鱥（Ｐｈｏｘｉｎｕｓ
ｐｈｏｘｉｎｕｓ）所发现的［１６］。 在大多数骨鳔鱼类中，当鱼体受到外界机械损伤，如遭遇捕食者攻击、垂钓和人类捕

捞等外界机械损伤，鱼类的表皮棒状细胞会快速分泌并释放 ＣＡＣ 到水体，可提供快速警告或引发同伴鱼的反

捕食行为［１４，１７］和诱导防御［１８］。 例如，肖松尼鳉鱼（Ｃｙｐｒｉｎｏｄｏｎ ｎｅｖａｄｅｎｓｉｓ ｓｈｏｓｈｏｎｅ）对 ＣＡＣ 具有预警的行为反

应，而对食物信息素无反应［１９］。 此外，鱼类对 ＣＡＣ 的预警响应还表现在生理水平上，例如，当斑马鱼（Ｄａｎｉｏ
ｒｅｒｉｏ）暴露在 ＣＡＣ 中时，其体内的皮质醇水平提高 ７．９ 倍，从而增加个体的恐惧感和警惕性［２０］；ＣＡＣ 可致使尼

罗罗非鱼（Ｏｒｅｏｃｈｒｏｍｉｓ ｎｉｌｏｔｉｃｕｓ）皮质醇水平和呼吸频率显著上升，个体游泳速度加快，并降低进食率［２１］。
鱼类捕食者⁃猎物的相互作用可产生各种不同的化学信息素。 由于自然界水体环境的不稳定性，捕食者

的威胁无处不在。 由于栖息地的不同，猎物鱼所面临的被捕食风险不尽相同。 与低捕食胁迫环境相比，生存
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在高捕食胁迫环境的鱼类可能会保持较高的警惕性、激素水平和勇敢性［２２］。 在水体环境中，猎物往往通过感

知两种化学信息素来评估潜在的捕食风险。 第一种是直接从捕食者身体上释放的化学信息，通常称为“捕食

者信息”，该种信息可以来自捕食者的皮肤分泌物或者排泄物等［２３］。 第二种是猎物鱼释放的信息，称为“化
学预警信息”。 这两种信息都能引起猎物鱼的快速预警与反捕食响应。 由于警报物质在水中保持的时间可

能较短，所以警报物质浓度不够导致其无法到达群体全体成员，并且同种鱼类个体的预警行为响应有时是错

误的（例如个体只是在在岩石上擦伤皮肤而释放预警物质），以及鱼类个体间存在稳定差异，这些现象都表明

警报物质释放的信号是模糊的［２４—２５］。 因此可能会出现两种情况，第一是鱼群的某些个体可能会检测到预警

信息但是观察到其他个体没有预警行为反应，第二是观察到其他个体表现出预警行为反应但是未检测出预警

信息，这两种情况都可能增加未知的风险。 本研究关注的科学问题一是不同化学信息素对于个体和群体引发

的预警行为反应是否存在差异，二是在经历长期高捕食风险条件后鱼类面对不同化学信息素的响应规律。
为回答上述两个问题，本研究以淡水水域生态系统广泛分布的鲫（Ｃａｒａｓｓｉｕｓ ａｕｒａｔｕｓ）为实验对象，考察并

比较不同化学信息素和捕食胁迫对鲫幼鱼个体和集群行为的响应特征。 鲫隶属鲤科（Ｃｙｐｒｉｎｉｄａｅ），鲫属，为温

水性的喜集群鱼类，其适应能力强，是杂食性鱼类，常游动在水体底层，在中国分布于除青藏高原以外所有的

江河湖泊等水域之中。 本研究采用乌鳢（Ｃｈａｎｎａ ａｒｇｕｓ）作为鲫的捕食者，这是因为二者在水域生态系统中是

天然的捕食者与猎物关系。 本研究推测：（１）处于低捕食压力（无捕食者）的生境中，鲫幼鱼群体对化学信息

素的行为响应较微弱，或者丧失对化学信息素的响应；（２）无论是否受到捕食胁迫，化学信息素对猎物鱼鲫集

群行为的影响较个体行为显著。 本研究不仅为鱼类化学信息素和群体行为的相关研究提供基础资料，还为不

同环境压力下鱼类群体或个体行为表现提供科学参考。

１　 材料与方法

１．１　 实验鱼及其驯化

实验鱼购买于重庆市永川区当地的水产养殖场，５００ 尾鲫幼鱼运回重庆师范大学后放在实验室养殖基地

的 ４ 个循环控温水槽（长 ２００ ｃｍ×宽 １００ ｃｍ×高 ５０ ｃｍ，水深 ４０ ｃｍ）内驯养一个月，每个水槽中含有 １２５ 尾鲫

鱼。 捕食者乌鳢同样长期驯化于同一实验室的另外两个水槽之中。 其中 ２ 个水槽是用于进行捕食者胁迫处

理，每个水槽放养 １ 尾乌鳢（体重（２９１．４±１．６６）ｇ，体长（３５．５５±１．３１） ｃｍ， ｎ ＝ ２），用带孔隔板将每尾乌鳢固定

于水槽的一端，使之与同一水槽驯养的鲫进行有效空间隔离。 驯化期间，每天于 １０：００ 用商业颗粒饲料对鲫

进行饱足投喂一次，并定期往乌鳢的水体空间投放数尾鲫，以满足捕食者的营养需求。 每次投喂前关闭驯化

水槽的循环水泵和气泵，以有利于鱼的自由摄食。 在投饵 １ ｈ 后，用塑料虹吸管对水体中剩余饵料、鱼粪和残

渣等进行清理并及时补水至正常水位。 水温用控制在（２５．５±０．３）℃，溶氧水平保持在 ７．０ ｍｇ ／ Ｌ 以上，光周期

设定为 １４ Ｄ：１０ Ｌ。
１．２　 实验设计

本研究考察捕食者胁迫和不同化学信息素对鲫幼鱼在个体水平和群体水平上的行为特征的影响，即分别

在有捕食胁迫处理组（实验组）和无捕食胁迫处理组（对照组）下，观察鲫幼鱼对三种化学信息素（即食物、
ＣＡＣ、捕食者信息，水作为控制条件）在个体和群群水平层面的行为响应特征。 捕食胁迫结束后，筛选出体格

健康、大小相近的 ２４０ 尾鲫幼鱼作为实验对象。 本研究将鱼随机分入单尾测试和群体测试（表 １），其中群体

测试的两个处理组均包括 ２０ 个鱼群，每个鱼群包括 ５ 尾鱼；单尾测试的两个处理组也包括 ２０ 尾鱼。 实验前

将个体测试和群体测试的鱼放置在各自的养殖单元格并用马克笔进行编号。 个体测试的单尾鱼是放置于 ２
个大型水槽之中，每个水槽含有一个以 ４ 排×５ 列方式组成的 ２０ 个单元格（长 ２０ ｃｍ，宽 １５ ｃｍ，高 ２０ ｃｍ）的架

式网格箱，每个单元格仅放置 １ 尾鱼。 群体测试的单个鱼群是放置于 ２ 个大型水槽之中，每个水槽均匀安置

了 ２０ 个带多网孔的圆柱形水箱（直径 １８ ｃｍ，高 ２５ ｃｍ），每个水箱仅放置 １ 个鱼群。 这些养殖单元（单元格和

圆柱形水箱）的水体可与其大水槽的水体保持充分交换连通，因此其溶氧水平均处于正常溶氧水平（大于

２２５３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

７．０ ｍｇ ／ Ｌ），不会对鱼造成低氧胁迫。 两处理组的单尾鱼或单个鱼群需要分别进行三种化学信息素和水的行

为响应观察实验，最后暂养于实验室的其他备用水槽之中，不再使用。

表 １　 实验鱼的体重和体长（ｎ＝ ２４０，平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｂｏｄｙ ｍａｓｓ ａｎｄ ｂｏｄｙ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｆｉｓｈ （ｎ＝２４０， Ｍｅａｎｓ±Ｓ．Ｅ）

实验参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

实验组 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ 对照组 Ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ 显著性 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

单尾测试 群体测试 单尾测试 群体测试 Ｆ Ｐ

样本量 Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ ／ ｎ ２０ ２０×５ ２０ ２０×５ ／ ／

体重 Ｂｏｄｙ ｗｅｉｇｈｔ ／ ｇ ３．９３±０．０８ ５．１５±０．３４ ４．５５±０．０７ ５．９８±０．４５ １．０８９ ０．３４４

体长 Ｂｏｄｙ ｌｅｎｇｔｈ ／ ｃｍ ５．３０±０．０５ ５．８８±０．１５ ５．４５±０．０４ ６．０９±０．１８ １．５３７ ０．０７５

１．３　 行为学测试

１．３．１　 信息素制备

（１）水：直接取用充分曝气 ２４ ｈ 的实验用的自来水，该水的温度和溶氧水平与实验驯化环境中水体保持

一致。
（２）食物信息素制备：制备食物信息素采取浸泡法，即用电子天平称取驯化用的商业饲料 １００ ｇ 后倒入烧

杯中，加入经过充分曝气的水至 ２０００ ｍＬ。 根据预实验结果浸泡 １２ ｈ 后过滤去除颗粒物质，配置成 １∶２０ 的食

物信息素溶液。
（３）ＣＡＣ 制备：选取剩余的鲫（体重（５．１２±０．２２） ｇ、体长（５．６８±０．０５） ｃｍ， ｎ ＝ ４５）用于 ＣＡＣ 溶液的制备。

首先，将麻醉后实验鱼切断头部，并在低温条件下（冰上操作）迅速剥离身体两侧皮肤组织，并计算出面积。
然后将剥离后的皮肤碎片放在研磨棒中加入适量低温自来水充分研磨使表皮细胞破碎、内容物有效流出，过
滤配置成 ２０ ｍＬ ／ ｃｍ２含有鲫的 ＣＡＣ 溶液。 将制成的溶液分装到干净的玻璃瓶中并置于－２０ ℃冷冻冰箱中保

存备用［２６］。
（４）捕食者信息素制备：由于乌鳢的外分泌物中及含有捕食者信息又有食物残渣的信息，为了保证捕食

者信息标准化，本研究采用二次浸泡法收集捕食者信息，浸泡期间不对乌鳢投喂食物。 首先选取一条健康的

捕食者乌鳢（体重 ２８９．０５ ｇ，体长 ３３．７ ｃｍ）按 １ ｇ ／ １５０ ｍＬ 的重量体积比置于曝气自来水中 ２４ ｈ，消除捕食者排

泄物的信息干扰。 期间温度、溶液、光照等条件与驯化期间完全保持一致。 再将乌鳢转移至同体积大小的曝

气自来水中浸泡 ２４ ｈ。 最后将浸泡过乌鳢的液体分装至 ５０ ｍＬ 的容量瓶中并置于－２０ ℃冷冻冰箱保存备用。

图 １　 本研究采用的行为学测试装置

Ｆｉｇ．１　 Ｂｅｈａｖｉｏｕｒａｌ ｔｅｓｔ ｄｅｖｉｃｅ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｓｔｕｄｙ

１．３．２　 测定方法

本研究采用 ２ 个有机玻璃制成的圆形水槽（内径

５０ ｃｍ，壁高 ２０ ｃｍ，水深 ８ ｃｍ）作为个体和集群行为的

测试装置（图 １）。 该水槽的底部和内壁贴有无毒的白

色帖纸，以增加鱼体颜色和水槽底部之间的颜色差异，
便于视频中的鱼被轨迹分析软件精确识别。 在该水槽

周围设置长为 ３．０ ｍ、宽为 １．５ ｍ 和高为 １．５ ｍ 的方形支

架，架子上安装有 １．５ ｍ 高的蓝色布帘，以提供稳定的

实验环境。 在圆形水槽正上方安装一个与计算机相连

的高清摄像头（Ｌｏｇｉｔｅｃｈ Ｗｅｂｃａｍ Ｐｒｏ ９２０，２５ 帧 ／ ｓ），用
于拍摄单尾鱼或鱼群在三种化学信息素和水注入后个

体和集群行为的变化特征。 水槽内壁按照其周长等距

离在四个方向用胶带固定内径为 ４ ｍｍ、长为 １．５ ｍ 的

硅胶注射管，其注射管底端距离水面 ０．５ ｃｍ 并且注射

管的一端连接到布帘外面。
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测试前，先将单尾鱼或单个鱼群禁食 ２４ ｈ。 将单尾鱼（或鱼群）转移至测试水槽适应 １５ ｍｉｎ。 适应结束

后用摄像头拍摄单尾鱼（或鱼群）的行为特征作为 ３ 种信息素和水注入前的本底水平，拍摄时间为 ５ ｍｉｎ。 随

后通过加样管道向水槽的水体注入水共 ４０ ｍＬ（操作时间大概为 ３０ ｓ，预实验发现墨水扩散整个水体的时间

约为 ２ ｍｉｎ）。 加样后，继续拍摄 ８ ｍｉｎ。 后面的 ３ 种信息素（依次为食物信息素、ＣＡＣ、捕食者信息素）的实验

程序与空白水的严格保持一致。 每拍摄 １ 尾鱼（或 １ 个鱼群）后将所有测试装置冲洗 ３ 遍，以最大程度上清除

各类化学信息素。 每尾鱼（或鱼群）在三种化学信息素（食物、ＣＡＣ、捕食者信息）和水注入前后的行为特征均

拍摄两次，行为的各参数以两次实验数据的平均值表征。
１．４　 行为参数及其计算

行为视频拍摄完成后，采用格式工厂（５．９．０）软件将所有拍摄的视频转化为 ＡＶＩ 格式。 视频编码选择

ＭＪＰＥＧ，帧数为每秒 ２５ 帧，然后利用 ｉｄＴａｃｋｅｒ 软件分析获得每尾鱼每帧的坐标数据。 利用 ＩｍａｇｅＪ（１．１．３．６７）
软件获取视频的像素，根据像素和实物的相对尺寸换算实际位置，最后计算的到个体或群体行为参数。 本研

究计算分析时只提取注射前 ５ ｍｉｎ 和注射后的 ５ ｍｉｎ 数据。 通过坐标数据计算单尾鱼的个体行为特征包括个

体游泳速度（Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｗｉｍｍｉｎｇ ｓｐｅｅｄ）、运动时间比（ｐｅｒｃｅｎｔ ｔｉｍｅ ｓｐｅｎｔ ｍｏｖｉｎｇ， ＰＴＭ）、静止时间（Ｆｒｅｅｚｉｎｇ
ｔｉｍｅ）、个体运动总距离（Ｔｏｔａｌ ｍｏｖｅｍｅｎｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ）等参数，群体行为特征包括个体游泳速度、个体游泳速度同

步性（Ｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｅｄ）、个体间距离（ＩＩＤ）、最近邻距离（ＮＮＤ）、群体运动速度（Ｇｒｏｕｐ ｓｐｅｅｄ）、群体运

动时间比（Ｇｒｏｕｐ ＰＴＭ）、群体极性（Ｇｒｏｕｐ ｐｏｌａｒｉｚａｔｉｏｎ）等参数，上述行为参数计算如下［１２］：
（１）个体游泳速度（ｖ， ｃｍ ／ ｓ）

ｖｉ（ ｔ）＝
　
（ｘｔ－ｘｔ－１） ２－（ｙｔ－ｙｔ－１） ２

ｄｔ
（１）

式中，ｘｔ和 ｙｔ分别表示鱼 ｉ 在 ｔ 时刻的横、纵坐标值，ｘｔ －１和 ｙｔ －１分别表示鱼 ｉ 在 ｔ－１ 时刻的横、纵坐标值；ｄｔ为两

帧的时间间隔（１ ／ ２５ ｓ）。
（２）个体游泳速度同步性（Ｓｖ， 无单位）
Ｓｖ评价群体中个体游泳速度的同步性，介于 ０—１ 之间。

Ｓｖ ＝ １－
ｖｉ－ｖｊ
ｖｉ＋ｖｊ

（２）

式中，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），以评价群体凝聚力［１２，２７］。

ＩＩＤ（ ｔ） ＝ １
ｎ∑

ｎ

ｉ≠ｊ

　
［ｘｉ（ ｔ） － ｘ ｊ（ ｔ） ］ ２ ＋ ［ｙｉ（ ｔ） － ｙ ｊ（ ｔ） ］ ２ （３）

式中，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；ｎ＝ ５。
（４）最近邻距离（ＮＮＤ， ｃｍ）
ＮＮＤ 表示鱼群中某一尾鱼与鱼群中其他所有个体距离的最小值（ｃｍ），以衡量群体凝聚力［１２，２７］。

ＮＮＤ（ ｔ）＝ ｍｉｎｉ≠ｊ
　
［ｘｉ（ ｔ）－ｘ ｊ（ ｔ）］ ２＋［ｙｉ（ ｔ）－ｙ ｊ（ ｔ）］ ２ （４）

式中，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）群体中心（Ｇｘ， Ｇｙ）

Ｇｘ（ ｔ）＝
ｘ１（ ｔ）＋ｘ２（ ｔ）＋ｘ３（ ｔ）＋ｘ４（ ｔ）＋ｘ５（ ｔ）

５
（５）

Ｇｙ（ ｔ）＝
ｙ１（ ｔ）＋ｙ２（ ｔ）＋ｙ３（ ｔ）＋ｙ４（ ｔ）＋ｙ５（ ｔ）

５
（６）

式中，ｘ１（ ｔ）、ｘ２（ ｔ）、ｘ３（ ｔ）、ｘ４（ ｔ）、ｘ５（ ｔ）分别为 ５ 尾鱼在 ｔ 时刻的横坐标值；ｙ１（ ｔ）、ｙ２（ ｔ）、ｙ３（ ｔ）、ｙ４（ ｔ）、ｙ５（ ｔ）分别
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为 ５ 尾鱼在 ｔ 时刻的纵坐标值。
（６）群体运动速度（Ｇｃ， ｃｍ ／ ｓ）

Ｇｃ（ ｔ）＝
　
［Ｇｘ（ ｔ）－Ｇｘ ｔ－１( ) ］ ２＋［Ｇｙ（ ｔ）－Ｇｙ ｔ－１( ) ］ ２

ｄｔ
（７）

式中，Ｇｘ（ ｔ）和 Ｇｘ（ ｔ－１）分别表示群体中心在 ｔ、ｔ－１ 时刻的横坐标值；Ｇｙ（ ｔ）和 Ｇｙ（ ｔ－１）分别表示群体中心在 ｔ、
ｔ－１时刻的纵坐标值；ｄｔ表示两帧的时间间隔（１ ／ ２５ ｓ）。

（７）群体运动时间比（Ｇｒｏｕｐ ＰＴＭ，％）

ＧｒｏｕｐＰＴＭ＝
Ｔｍｏｖｉｎｇ

Ｔｔｏｔａｌ
×１００ （８）

式中，Ｔｍｏｖｉｎｇ表示鱼群运动速度（Ｇｃ≥１．７５ ｃｍ ／ ｓ）的总时间；Ｔｔｏｔａｌ表示观察鱼群的总时间（３００ ｓ）。
（８）群体极性（Ｇｒｏｕｐ ｐｏｌａｒｉｚａｔｉｏｎ， 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。

Ｐ（ ｔ） ＝ １
ｎ ∑

ｎ

ｉ ＝ １
ｖｉ（ ｔ） （９）

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 时刻的坐标点，ｎ＝ ５。
（９）单尾鱼的运动总距离（ＴＳＤ， ｃｍ）

ＴＳＤｉ ＝ ∑
３００

ｎ ＝ １
ｖｉ（ ｔ） × Δｔ （１０）

式中，Δｔ 是时间间隔（１ ／ ２５ ｓ）；３００ 为视频总时间（ｓ）。
（１０）静止时间（Ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｔｉｍｅ， ｓ）
静止状态的判断标准是指单尾测试下鱼的游泳运动速度小于 １．０ ｃｍ ／ ｓ 时的行为状态，其时间是在视频

中所有静止状态的时间总和。
１．５　 数据统计与分析

本研究所有实验数据采用 Ｅｘｃｅｌ（Ｏｆｆｉｃｅ ２０２０）软件进行常规计算和 ＳＰＳＳ ２５．０ 进行统计分析。 采用一般

线性模型来考察捕食胁迫和化学信息素对个体行为和集群行为的影响。 该模型将捕食胁迫和化学信息素及

测试时间作为固定效应，个体和群体行为的参数（如个体游泳速度、个体游泳速度同步性、静止时间、个体移

动总距离、个体间距离、最近邻距离、群体速度、群体运动时间比和群体极性）及其变化值（即 １００ ×（最终值－
初始值） ／初始值）作为因变量。 若组间或组内有差异则采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）并使用

Ｄｕｎｃａｎ′ｓ 多重范围检验进行事后比较。 采用配对 Ｔ 检验对注射前后的实验参数进行差异检验。 所有统计值

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　 捕食胁迫和化学信息素对鲫幼鱼个体行为的影响

在无捕食胁迫组中，水和食物信息素的添加导致单尾测试的鲫幼鱼个体游泳速度和 ＰＴＭ 均显著降低，但
是捕食者信息素的添加提高了单尾测试的鲫幼鱼个体游泳速度和 ＰＴＭ，并且加入食物信息素后单尾测试的

鲫幼鱼个体游泳速度和 ＰＴＭ 相应低于加入捕食者信息后的个体游泳速度和 ＰＴＭ（Ｐ＜０．０５，图 ２，表 ２）。 捕食

胁迫对单尾测试的鲫幼鱼个体游泳速度和 ＰＴＭ 均无影响（Ｐ＞０．０５，图 ２，表 ２）。
在无捕食胁迫组中，加入三种化学信息素和水后单尾测试的鲫静止时间均显著增加（Ｐ＜０．０５，图 ３，表

２），而个体移动总距离却均显著降低（Ｐ＜０．０５，图 ３，表 ２）。 在有捕食胁迫组中，在添加水后单尾测试的鲫静

止时间也显著增加（Ｐ＜０．０５，图 ３，表 ２），但在加入食物信息素和捕食者信息素和水后单尾测试的鲫个体移动
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总距离均显著降低（Ｐ＜０．０５，图 ３，表 ２）。

表 ２　 捕食者胁迫和化学信息素对鲫幼鱼个体行为影响的统计结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｐｒｅｄａｔｏｒｙ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｈｅｒｏｍｏｎｅｓ ｏｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｂｅｈａｖｉｏｕｒ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｃｒｕｃｉａｎ ｃａｒｐ

实验参数
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

捕食者处理
Ｐｒｅｄａｔｏｒ

化学信息
Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｈｅｒｏｍｏｎｅｓ

交互作用
Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ

个体游泳速度 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｗｉｍｍｉｎｇ ｓｐｅｅｄ ／ （ｃｍ ／ ｓ） Ｆ＝ １．９６８， Ｐ＝ ０．１６２ Ｆ＝ ５．２７４， Ｐ＝ ０．００２∗ Ｆ＝ １．１３０， Ｐ＝ ０．３３７

运动时间比 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｉｍｅ ｏｎ ｍｏｖｉｎｇ ／ ％ Ｆ＝ １．０１７， Ｐ＝ ０．３１４ Ｆ＝ ５．０３５， Ｐ＝ ０．００２∗ Ｆ＝ ０．７９２， Ｐ＝ ０．４９９

静止时间 Ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｔｉｍｅ ／ ｓ Ｆ＝ ０．１６６， Ｐ＝ ０．６８４ Ｆ＝ ２．９２１， Ｐ＝ ０．０３５∗ Ｆ＝ １．１８６， Ｐ＝ ０．３０７

个体运动总距离 Ｔｏｔａｌ ｍｏｖｅｍｅｎｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ ／ ｃｍ Ｆ＝ ０．７４２， Ｐ＝ ０．３９０ Ｆ＝ ５．３６４， Ｐ＝ ０．００１∗ Ｆ＝ ０．７５６， Ｐ＝ ０．５２０

图 ２　 单尾测试下鲫个体游泳速度和运动时间比的变化特征

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｗｉｍｍｉｎｇ ｓｐｅｅｄ ａｎｄ ｇｒｏｕｐ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｉｍｅ ｓｐｅｎｔ ｍｏｖｉｎｇ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｃｒｕｃｉａｎ ｃａｒｐ ｔｅｓｔｅｄ ｉｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｆｉｓｈ

∗表示在添加化学信息素前后的参数差异（Ｐ＜０．０５），不同小写字母表示同一处理组的鲫幼鱼在添加化学信息素后有显著差异（Ｐ＜０．０５）；

ＣＡＣ： 化学预警信息

２．２　 捕食胁迫和化学信息素对鲫幼鱼集群行为的影响

在无捕食胁迫组中，食物和水的添加导致群体测试的鲫幼鱼个体游泳速度和群体运动速度均显著降低

（Ｐ＜０．０５，图 ４，表 ３）；注入 ＣＡＣ 和捕食者信息素后群体测试的鲫幼鱼群体运动速度均显著增加（Ｐ＜０．０５，图
４，表 ３）。 加入水后群体测试的鲫幼鱼群体运动时间比降低，但是分别加入食物和捕食者信息素后群体测试

的鲫幼鱼群体运动时间比却增加（Ｐ＜０．０５，图 ４，表 ３）。
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图 ３　 单尾测试的鲫幼鱼静止时间和个体移动总距离的变化特征

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔａｔｉｃ ｔｉｍｅ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｃｒｕｃｉａｎ ｃａｒｐ ｔｅｓｔｅｄ ｉｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｆｉｓｈ
∗表示在添加化学信息素前后的参数差异（Ｐ＜０．０５），不同小写字母表示同一捕食者处理组的鲫幼鱼在添加化学信息素后有显著差异（Ｐ＜０．０５）

在有捕食胁迫组中，加入水后群体测试的鲫幼鱼个体游泳速度、群体运动速度和群体运动时间比均显著

降低（Ｐ＜０．０５，图 ４，表 ３）；加入食物、ＣＡＣ 和捕食者信息素后群体测试的鲫幼鱼个体游泳速度均显著增加

（Ｐ＜０．０５，图 ４，表 ３）；加入 ＣＡＣ 和捕食者信息素后群体测试的鲫幼鱼群体运动速度和群体运动时间比均升高

（Ｐ＜０．０５，图 ４，表 ３）。 此外，三种化学信息素和水的添加分别导致有捕食胁迫组的个体游泳速度、群体运动

速度和群体运动时间比与无捕食胁迫组存在差异（Ｐ＜０．０５，图 ４，表 ３）。

表 ３　 捕食胁迫和化学信息素对鲫幼鱼集群行为影响的统计结果

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｐｒｅｄａｔｏｒｙ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｈｅｒｏｍｏｎｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓｈｏａｌｉｎｇ ｂｅｈａｖｉｏｕｒ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｃｒｕｃｉａｎ ｃａｒｐ

实验参数
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

捕食者处理
Ｐｒｅｄａｔｏｒ

化学信息处理
Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｈｅｒｏｍｏｎｅｓ

交互作用
Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ

个体游泳速度 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｗｉｍｍｉｎｇ ｓｐｅｅｄ ／ （ｃｍ ／ ｓ） Ｆ＝ １２．１９２， Ｐ＝ ０．００１∗ Ｆ＝ １．５３９， Ｐ＝ ０．２０５ Ｆ＝ ２．１０６， Ｐ＝ ０．０９９

群体运动速度 Ｇｒｏｕｐ ｓｐｅｅｄ ／ （ｃｍ ／ ｓ） Ｆ＝ １２．７２９， Ｐ＜０．００１∗ Ｆ＝ ２．１４５， Ｐ＝ ０．０９５ Ｆ＝ ０．９１０， Ｐ＝ ０．４３７

群体运动时间比 Ｇｒｏｕｐ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｉｍｅ ｏｎ ｍｏｖｉｎｇ ／ ％ Ｆ＝ １４．３９８， Ｐ＜０．００１∗ Ｆ＝ ２．３９５， Ｐ＝ ０．０６８ Ｆ＝ １．６８９， Ｐ＝ ０．１６９

个体间距离 Ｉｎｔｅｒ－ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ／ ｃｍ Ｆ＝ ０．０１５， Ｐ＝ ０．９０４ Ｆ＝ １．０６９， Ｐ＝ ０．３６３ Ｆ＝ ２．８３４， Ｐ＝ ０．０３８∗

最近邻距离 Ｎｅａｒｅｓｔ ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｄｉｓｔａｎｃｅ ／ ｃｍ Ｆ＝ １７．９６３， Ｐ＜０．００１∗ Ｆ＝ ０．８６７， Ｐ＝ ０．４５９ Ｆ＝ ４．６９９， Ｐ＝ ０．００３∗

个体游泳速度同步 Ｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｅｄ Ｆ＝ １０．１２５， Ｐ＝ ０．００２∗ Ｆ＝ １．１０５， Ｐ＝ ０．３４７ Ｆ＝ ３．７０５， Ｐ＝ ０．０１２∗

群体极性 Ｇｒｏｕｐ ｐｏｌａｒｉｚａｔｉｏｎ Ｆ＝ ２６．６１９， Ｐ＜０．００１∗ Ｆ＝ ４．１４１， Ｐ＝ ０．００７∗ Ｆ＝ ３．３１０， Ｐ＝ ０．０２０∗
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图 ４　 群体测试的鲫幼鱼个体游泳速度、群体运动速度和群体运动时间比的变化特征

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｗｉｍｍｉｎｇ ｓｐｅｅｄ， ｇｒｏｕｐ ｓｐｅｅｄ， ａｎｄ ｇｒｏｕｐ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｉｍｅ ｓｐｅｎｔ ｍｏｖｉｎｇ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｃｒｕｃｉａｎ ｃａｒｐ ｔｅｓｔｅｄ

ｉｎ ｇｒｏｕｐｓ

∗表示在添加化学信息素前后的参数差异（Ｐ＜０．０５），不同大写字母表示不同捕食者处理的鲫幼鱼在添加化学信息素后有显著差异（Ｐ＜

０．０５）； ＰＴＭ＝运动时间比．

　 　 在无捕食胁迫组中，加入水后群体测试的鲫幼鱼个体间距离无变化，但最近邻距离降低（Ｐ＜０．０５，图 ５，表
３）。 在有捕食胁迫组中，食物、ＣＡＣ 和捕食者信息素的添加使群体测试的鲫幼鱼个体间距离均增大（Ｐ＜０．０５，
图 ５，表 ３）；食物和 ＣＡＣ 的分别加入后群体测试的鲫幼鱼最近邻距离均增加（Ｐ＜０．０５，图 ５，表 ３）。 此外，三种化

学信息素和水的加入，促使有捕食者胁迫组的最近邻距离整体水平大于无捕食者胁迫组（Ｐ＜０．０５，图 ５，表 ３）。
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图 ５　 群体测试的鲫幼鱼个体间距离和最近邻距离的变化特征

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｉｎｔｅｒ－ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｎｅａｔｅｓｔ⁃ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｃｒｕｃｉａｎ ｃａｒｐ ｔｅｓｔｅｄ ｉｎ ｇｒｏｕｐｓ

∗表示在添加化学信息素前后的参数差异（（Ｐ＜０．０５），不同大写字母表示不同捕食者处理的鲫幼鱼在添加化学信息素后有显著差异（Ｐ＜

０．０５）

在无捕食胁迫组中，加入水和 ＣＡＣ 后群体测试的鲫幼鱼个体游泳速度同步性均降低（Ｐ＜０．０５，图 ６，
表 ３）；加入 ＣＡＣ 后群体测试的鲫幼鱼群体极性著降低（Ｐ＜０．０５，图 ６，表 ３）。 在有捕食胁迫组中，添加水和食

物信息素后群体测试的鲫幼鱼个体游泳速度同步性均增加（Ｐ＜０．０５，图 ６，表 ３）；但加入捕食者信息素后群体

测试的鲫幼鱼个体游泳速度同步性和群体极性均降低（Ｐ＜０．０５，图 ６，表 ３）。 此外，三种化学信息素和水的加

入，促使有捕食胁迫组个体游泳速度同步性和群体极性均显著高于无捕食者的对照组（Ｐ＜０．０５，图 ６，表 ３）。

３　 讨论

３．１　 捕食者胁迫和化学信息素对鲫幼鱼个体行为的影响

在自然环境中，鱼类通常需要不断改变它们的行为来适应环境变化，并提高其生存的可能性。 随着人类

活动和气候变化的影响，鱼类的栖息地严重改变，同时鱼类化学通讯网络也受到严重影响。 鱼类完成繁殖、觅
食、寻找栖息地等生存活动都会受到化学通讯的影响，然而人类活动导致的环境变化如修建堤坝、湿地公园等

给鱼类化学通讯带来极大的挑战。 此外，捕食作用也是影响个体生存的重要环境因素之一，捕食者对猎物的

影响可以提高或降低猎物的部分激素水平、增加逃逸速度、增强其逃逸能力。 由于自然环境的复杂多变，鱼类

的反捕食行为是可塑的。 在未知的环境中，猎物须在食物诱惑和被捕食风险之间进行权衡，为了提高觅食安

全系数，猎物要根据被捕食的风险程度而调整其反捕食响应策略［２８］。 鱼类可以通过两种方式调节反捕食响
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图 ６　 群体测试的鲫幼鱼个体游泳速度同步性和群体极性的变化特征

Ｆｉｇ． ６ 　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｅｄ ａｎｄ ｇｒｏｕｐ ｐｏｌａｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｃｒｕｃｉａｎ ｃａｒｐ ｔｅｓｔｅｄ ｉｎ ｇｒｏｕｐｓ ａｆｔｅｒ ｃｈｅｍｉｃａｌ

ｐｈｅｒｏｍｏｎｅｓ ｉｎｊｅｃｔｉｏｎ

∗表示在添加化学信息素前后的参数差异（Ｐ＜０．０５），不同大写字母表示不同捕食者处理的鲫幼鱼在添加化学信息素后有显著差异（Ｐ＜

０．０５）

应，一种是通过外界刺激（比如同伴鱼释放的化学信息）快速转化为反捕食本领；另一种是由内部激素控制。
只有当个体的反捕食行为与所遭受的捕食风险一致时，才能在觅食过程中获得最大资源。 例如，在食物资源

匮乏、日照时间不足、温度不稳定等情况下，鱼类会避开危险系数高的区域寻找栖息地，提高运动速度；而当环

境条件改变后，鱼类也会做出相应的行为响应。 因此鱼类的反捕食策略通常根据环境的改变而变化。 本研究

发现，无捕食者胁迫处理组中，单尾测试的鲫幼鱼对四种化学信息素（水、食物、ＣＡＣ、捕食者）均有明显的行

为响应，具体表现为在此对照组中加入捕食者信息素后的个体游泳速度和群体运动时间比变化率显著高于加

入食物信息素，加入其他三种信息素（水、食物、捕食者）后的个体游泳速度和群体运动时间比均有显著变化；
并且在对照组中，加入化学信息素后单尾测试的鲫幼鱼静止时间均有显著变化，而实验组对化学信息素未表

现出明显的预警行为响应。 这与之前关于高体鳑鲏化学预警信息行为响应的研究结果相反［２６］。 这可能与本

研究用于化学信息素制备的水体均用相同时间曝气的自来水，并未有效消除水体中的氧化物质次氯酸钠的潜

在作用有关。 此外，当环境中没有捕食者存在或者没有明确风险时，猎物鱼的反捕食响应较弱；相反，当存在

捕食者时，其反捕食响应会随之提高［２９］。 本研究结果发现无捕食者存在时，鲫幼鱼个体的反捕食响应相对较

强。 其可能原因一是由于驯化期间捕食者的较高频率捕食作用而向共同的生存水体释放了化学预警信息，虽
然鲫幼鱼经历了一定强度的非致命性的捕食胁迫，导致了这些鱼接受环境刺激的频率和强度明显大于对照组

０３５３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

的鱼，可能具有一定的习惯化作用，但该室内驯化条件可能提高了鲫幼鱼面对未知环境的探索能力和勇敢性；
二是在自然水体中，鲫幼鱼接受到捕食者信息或化学预警信息的频率和强度理论上远小于本研究的捕食者驯

化条件，并且水体流动较快、水的体积更大，而本研究中循环控温水槽的驯化水体体积相对较小且其中的信息

素的浓度和更新频率也较低。 因此，当再次接触到化学信息素的时候，它们并不会表现出明显的应激反应或

反捕食行为。
在水体环境中不仅只有一种鱼类释放的化学信息，还会有其他鱼类的信息，因此鱼类应该具有能够识别

出同种 ＣＡＣ 的能力并做出行为反应，并且对异种 ＣＡＣ 也应具有感知辨别能力。 目前的相关研究表明，物种

对不同来源信息的应答不尽相同。 通常认为，物种对同种 ＣＡＣ 的应答反应较强烈，对异种预警信息的响应程

度随着发育程度的增加而减少［３０］。 虽然对异种鱼释放的 ＣＡＣ 不如对同种鱼释放的 ＣＡＣ 表现明显，但是异种

ＣＡＣ 可能会提供更多的捕食风险信息［３１］。 例如，长腹鳚鰕虎鱼（Ｂａｔｈｙｇｏｂｉｕｓ ｓｏｐｏｒａｔｏｒ）在面对捕食者信息和

同种 ＣＡＣ 的混合信息时，其反捕食响应会增加［３２］。 然而我们的研究结果与上述研究结论相反，在本研究对

照组中，加入 ＣＡＣ 的单尾测试鲫幼鱼个体游泳速度与加入捕食者信息素的个体游泳速度没有显著差异；加入

捕食者信息素后单尾测试的鲫幼鱼个体游泳速度显著增加，而加入 ＣＡＣ 后没有显著变化。 此外，在实验组

中，加入捕食者信息素后单尾测试的鲫幼鱼个体移动距离存在显著差异，而对 ＣＡＣ 没有明显变化。 表明在捕

食胁迫环境中，鲫幼鱼个体对捕食者信息素有强烈的防御反应，却对同种 ＣＡＣ 无行为应答。
３．２　 捕食者胁迫和化学信息素对鲫幼鱼群体行为的影响

群体生活付出的成本和获得的收益可能与群体中个体空间位置有关［３３］。 处于群体前方的个体由于视野

开阔通常具有较高的觅食率，但是处于群体领头位置的个体可能会产生更高的能量消耗［３４］。 处于领头位置

的个体受到更多捕食者的威胁和未知的风险，因此鱼群会表现出复杂的运动和集群行为以应对风险，例如快

速逃跑、协调性降低、个体间距离增大等。 这些群体水平的特征为鱼群提供运动优势，并通过信息交流执行特

定的行为反应，例如改变运动方向和转弯速度，避免与群体成员或者环境障碍物发生冲撞［３３］。 此外，环境也

是改变群体运动的重要因素。 在自然环境中，群体生活在不同程度的捕食胁迫中，会产生不同的生理行为，来
自高捕食胁迫环境的鱼类可能会保持一种持续的生理准备状态，如提高警惕以躲避捕食者攻击。 在栖息地的

选择上，鱼类会通过选择低捕食压力胁迫的栖息地来逃避捕食者，而环境中的化学信息素对保持集群行为有

重要影响，猎物鱼可以通过环境中的化学预警信息调整运动状态。 本研究发现，在实验组中，加入化学信息素

后群体的个体游泳速度和群体运动速度的变化趋势一致，并且捕食胁迫使群体的个体游泳速度和群体运动速

度均显著高于对照组，表明捕食胁迫和化学信息素对群体的运动速度有显著影响。 在捕食胁迫环境中的鱼类

通过增加游泳速度和改变运动方向躲避捕食者，较高的加速运动和灵活的方向改变是增加逃逸成功概率的

关键［３５］。
本研究发现，在有捕食者胁迫处理组中，加入食物信息素和 ＣＡＣ 后群体的个体间距离和最近邻距离均显

著增大，然而对照组没有显著变化，表明捕食胁迫和化学信息素降低鲫幼鱼的群体凝聚力。 本研究中，在捕食

胁迫环境中加入食物信息素和 ＣＡＣ 后，群体凝聚力降低，可能的原因是捕食胁迫环境中的个体长期处于预警

状态中，当环境中加入食物信息素后，会使其增加个体游泳速度去觅食，会导致群体更加松散，以至于凝聚力

降低。 并且加入 ＣＡＣ 后，由于实验鱼长期处于捕食胁迫环境中，对捕食者信息的敏感度更强，可能会降低对

同种 ＣＡＣ 的预警响应。 有研究者提出集群行为会因为环境的变化而改变，随着捕食风险的增加，群体的凝聚

力随着增加，然而当环境中加入食物后，群体会更加分散导致凝聚力降低［３６］。 但是来自高捕食胁迫环境中的

孔雀鱼个体间距离却缩短，因此研究者认为在捕食压力下，面对食物资源或同种 ＣＡＣ 增加个体间距离是增加

觅食机会和躲避捕食者的一种行为策略［３７］。 此外，在无捕食者的对照中，加入 ＣＡＣ 后群体测试的鲫幼鱼个

体运动速度同步性和群体极性均显著下降；有捕食者的实验组中，加入捕食者信息素后群体测试的鲫幼鱼个

体运动速度同步性和群体极性也显著下降，表明 ＣＡＣ 和捕食者信息素会降低鲫幼鱼的群体协调性。 说明化

学信息素增加了群体内部运动速度的分化，无论是否处于捕食胁迫环境中，鲫幼鱼分别面对 ＣＡＣ 和捕食者信

１３５３　 ７ 期 　 　 　 曹冰　 等：经历捕食胁迫后鲫对化学预警信息的行为响应特征 　
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息均表现出预警响应，增加了运动速度和分配更多的精力去探索未知的捕食风险而使群体更加混乱，导致群

体协调性降低。

４　 结论

本研究发现，在单尾测试中对照组对化学预警信息的行为响应较实验组更加显著，并且在实验组中，加入

捕食者信息后的个体移动距离较加入 ＣＡＣ 后显著，表明捕食胁迫会降低鲫幼鱼个体对化学信息素的行为响

应。 而在群体测试中，捕食胁迫和化学信息素均会影响鲫幼鱼的群体凝聚力和协调性，并且比较个体行为和

集群行为中的个体游泳速度，发现捕食者胁迫和化学信息素对集群行为的影响更加显著。 值得注意的是，鱼
类个体接触在到化学信息素后会将自身的这种预警行为响应传递给未接触到化学信息素的同伴鱼，可能导致

这些同伴鱼迅速采取了同样的防御行为。 因此，在本研究中发现单尾测试在面对化学信息素的行为表现较群

体测试弱，可能的原因是群体中存在恐惧的社会传染，导致集群行为的变化程度更加明显。 这一重要发现为

深入理解化学预警信息对集群行为的影响提供了一个新的研究视角，也给研究人员全面剖析集群行为的影响

因素提供了的启示。
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