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异育银鲫易钓性的表型基础和生态结果及饥饿响应

曾令清    李梦露    夏茂芹    古方慧    付世建
(重庆师范大学进化生理与行为学实验室, 动物生物学重庆市重点实验室, 重庆 401331)

摘要:  为考察鲤科鱼类易钓性种内差异的表型基础、生态结果及饥饿响应,  研究以异育银鲫(Carassius
auratus gibelio)幼鱼为实验对象, 在饥饿前(对照组)测定其表型特征(能量代谢、游泳能力和个性行为)并垂钓,
随后在饥饿1周后再次垂钓(饥饿组), 最后进行2周的恢复摄食生长实验(恢复组)。垂钓实验具有4个重复, 每
个重复的样本量为40尾, 垂钓1.5h即停止, 垂钓20尾为钓出组, 剩余20尾为未钓出组。研究发现: 除钓出组的

相对代谢空间(FAS)小于未钓出组外, 钓出组的外部形态(体重、体长和肥满度)、能量代谢参数(标准代谢率

SMR、最大代谢率MMR和代谢空间AS)、游泳能力(最大匀加速游泳能力Ucat和最大有氧运动能力Ugt)及个

性行为(探索性、活跃性和勇敢性)与未钓出组均无明显差异(所有P>0.05); 在经历捕食者模拟袭击后, 实验鱼

勇敢性的潜伏时间比大于探索性, 导致勇敢性的运动时间比和穿门频率小于探索性。SMR与Ucat及Ugt不相关

(P>0.05), 但MMR和AS与Ucat及Ugt均呈正相关(P<0.05); 能量代谢参数与个性行为存在部分相关。饥饿增加

异育银鲫的垂钓总时间、单尾平均垂钓时间和单尾垂钓时间的变异系数。钓出组在饥饿期的特定生长率

(SGR)小于未钓出组, 而恢复期钓出组的SGR与未钓出组无显著差异; 除MMR和AS外, SMR与饥饿期及恢复

期的SGR均呈负相关(P<0.05), 即SMR越高个体在饥饿期间的体重下降更快, 在恢复摄食后生长却较慢。研究

表明: 异育银鲫幼鱼的易钓性可能不具备表型基础, 并且因环境食物匮乏而降低; 虽然饥饿期间两种易钓性表

型个体的生态结果存在差异, 但该生长差异在营养恢复后消失, 表明异育银鲫的易钓性具有一定的环境依赖性。
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易钓性(Vulnerability to angling)是指鱼类个体

在垂钓过程中的可捕性, 被认为是一种具有遗传基

础的复杂表型
[1, 2], 在鱼类种间或种内均存在

[3, 4]
。

过往研究认为鱼类易钓性可能与其他表型特征(如
形态大小和能量代谢等)有关, 即易钓性具有表型

基础(Phenotypic basis)[4], 如较高标准代谢率(Stan-
dard metabolic rate, SMR)和最大代谢率(Maximum
metabolic rate, MMR)及较大的鱼类个体更易被钓,
反之亦然

[4, 5]
。然而, 作为决定鱼类生存适合度的

游泳能力以及影响摄食生长的个性行为与易钓性

的相关研究鲜有报道
[6, 7]

。我国江河湖泊等水系错

综复杂, 生存其中的鲤科鱼类种类繁多、资源丰

富。因此, 本研究目标之一是考察鲤科鱼类的易钓

性是否具有表型基础。

季节变化、昼夜更替和人为活动等因素常导

致自然水体食物丰度发生明显波动。当环境食物

丰度极为匮乏时, 饥饿便成为一种常见胁迫因子,
不仅改变鱼类的外部形态、能量代谢和机体的生

理功能
[8, 9], 而且降低与捕食或逃逸相关的游泳能

力
[10, 11]

。当环境食物丰度恢复后, 鱼类特别是仔幼

鱼通过大量摄食而提高体内营养水平和生理机能,
以期加速个体的生长发育

[12]
。在上述复杂多变环

境中, 鱼类营养状态的改变必然影响机体的生理功

能, 进而潜在影响易钓性(如短期饥饿可能提高易

钓性), 这种表型关联的适应性调整通常具有一定

的生态结果(如生长性能)[13—15]
。因此, 本研究目标
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之二是考察饥饿对鲤科鱼类易钓性的影响及不同

营养状态下易钓性的生态结果。

异育银鲫(Carassius auratus gibelio)是利用天

然雌核发育的方正银鲫为母本, 以兴国红鲤为父本,
经人工授精繁育的养殖品种; 该种鱼不仅具有食性

广、生长快、抗逆性强等优良的经济性状, 而且还

是备受研究人员关注的实验材料
[16]

。为考察鲤科

鱼类易钓性的表型基础和生态结果及饥饿响应, 本
研究以异育银鲫幼鱼为实验对象, 测定正常营养水

平下实验鱼的表型特征(形态、能量代谢、游泳能

力和个性行为)和易钓性, 随后考察实验鱼易钓性

的饥饿响应及恢复摄食后的生长性能, 不仅为鱼类

易钓性的相关研究提供基础资料, 而且还为经济鱼

类的生态养殖、垂钓管理和科学实践提供有益参

考。

1    材料与方法

1.1    实验鱼驯化

于重庆市当地人工养殖基地购买异育银鲫幼

鱼, 运回后在重庆师范大学进化生理与行为学实验

室3个循环控温水槽中驯化1个月。为便于区分不

同异育银鲫幼鱼个体, 本研究选取大小相近的180
尾作为实验鱼, 随后对鱼进行PIT(Passive Integ-
rated Transponder)数字标签(Φ 2 mm×7 mm)体内植

入, 实验鱼的个体信息可通过扫描仪(HT9000, 广州

市洪腾条码技术有限公司)检测获得, 将180尾鱼平

均分配在3个水槽中继续驯化1个月。驯化期间, 所
有水槽用水为曝气3d后的自来水 ,  日换水量约

15%。用充氧泵向水体持续泵入空气以使水体溶

氧接近饱和水平。驯化水温为(25.0±0.5)℃, 光照周

期为14 L﹕10 D。每天对实验鱼饱足投喂两次

(10:00和17:00)鲤科鱼类饲料(中国通威集团有限公

司, 主要成分: 41.2%蛋白质、8.5%脂肪、25.7%的

碳水化合物和12.3%灰分)。为降低循环流水和曝

气的影响, 在每次投喂5min前关闭充氧泵和循环水

泵, 投喂30min后用虹吸管清除残饵、残渣和粪便

以维持驯化水体的质量。

1.2    实验设计

本研究分两个阶段(3个时间点): 饥饿前(禁食

2d, 对照)、饥饿后(饥饿1周)及恢复摄食(生长2周)。
设定的1周饥饿时间在于本研究的实验鱼处于幼鱼

阶段早期, 其耐饥饿能力相对较弱。从驯化完毕的

180尾鱼中挑选大小相近、体格健康160尾[体质量

(5.87±0.07) g, 体长(5.78±0.02) cm], 随机分成4个平

行组(每组40尾), 分别养于各自的养殖单元中。先

测量实验鱼的能量代谢(SMR和MMR)、个性行为

及游泳能力, 再进行垂钓实验, 每平行组垂钓一半

实验鱼(n=20)时即停止该组的垂钓活动; 随后对所

有实验鱼饥饿1周, 之后仅进行垂钓实验并测量形

态参数; 最后对实验鱼进行2周的恢复摄食生长实

验。饥饿之前, 分别在能量代谢、个性行为及游泳

能力各自测完之后对每个平行组的实验鱼投喂

0.5%总体重的饵料, 以维持实验鱼在表型测定过程

中正常的营养状态
[17]

。在饥饿组垂钓后, 对每个平

行组进行恢复摄食生长, 每天在上午10:00饱足投

喂1次, 所有投喂标准与驯化期间保持一致。在整

个实验过程中, 无个体死亡现象。本研究采用体重

的特定生长率(Specific growth rate, SGR)评价异育

银鲫易钓性在饥饿期和恢复期的生态结果 ,
SGR(%/d)=l00×(LnW2–LnW1)/t, 其中W1为初始体重

(g), W2为最终体重(g), t为实验时间(7d或14d)。
1.3    实验参数与测定方法

SMR的测定　　采用流水式鱼类代谢测定仪

进行SMR测定, 其仪器原理和结构详见前期报道
[18]
。

将鱼转移至代谢仪的呼吸室中适应24h, 在第2天的

8:00到21:00期间采用溶氧测定仪(HQ30d, 美国哈希

公司)测定实验鱼的耗氧率, 每小时测定1次。以

14个时间点的最小3个耗氧率的平均值表征单尾鱼

的SMR[19]
。在测定过程中实验室环境保持安静以

减少噪声和人为实验操作对鱼的生理状态造成影

响。鱼类代谢测定仪的所有环境条件(如水温、溶

氧、光强和光周期等)与驯化期间保持一致。SMR
[mg O2/(h·kg)]的计算公式如下:

SMR=ΔO2×v/m0.75

式中, ΔO2为有鱼呼吸室与空白呼吸室出水口

的溶氧差值(mg O2/h); v为呼吸室的流量(L/h), 由呼

吸室出水口装满50 mL容量瓶计算获得; m为实验

鱼的体重(kg), 0.75为体重校正系数
[17]
。

MMR的测定　　本研究通过力竭性运动诱导

实验鱼的最大代谢率(MMR)并计算其代谢空间

(AS=MMR–SMR)和相对代谢空间(Factorial aero-
bic scope, FAS=MMR/SMR)[17, 20]

。在SMR测定之

后, 当晚将鱼从呼吸室取出至力竭运动驱赶装置

(Φ外=52 cm, Φ内=28 cm, 水体容量约30 L, 流速约为

60 cm/s)中, 使鱼在环形水道内逆流游泳。在数分

钟后, 高强度游泳运动迅速导致鱼体白肌累积大量

乳酸, 使鱼不能保持相对稳定游泳而后退, 此时用

手连续驱赶该鱼直至运动力竭; 处于力竭状态的鱼

通常失去鱼体平衡且用手继续追逐时不再有明显

的应激反应, 整个力竭过程一般在5min之内完成
[17, 20];

然后迅速(15s之内)将鱼转移至密闭呼吸室(体积
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0.52 L)中进行恢复代谢测定。该呼吸室内部装有

微型循环水泵以充分混匀内部水体溶氧, 提高瞬时

测量水体溶氧水平的可靠性。数据采集时间为

6min, 每隔10s测定1次, 共获得36个数据。把溶氧

水平数据与时间进行线性回归以获取溶氧水平的

斜率Sslope, 实验鱼MMR[mg O2/(h·kg)]的计算公式

如下:
MMR=Sslope×V×3600/m0.75

式中, Sslope是呼吸室水体溶氧水平的下降斜率

[mg O2/(L·s)), V为扣除实验鱼体重的实际水体体积

(L),  3600为换算系数 ;  m为实验鱼的体重(kg) ,
0.75为体重校正系数

[17]
。

个性行为的测定　　本研究采用的个性行为

评价指标包括探索性、活跃性和勇敢性, 该指标的

测定顺序是基于个性行为的生态学内涵。在能量

代谢测完后的第2天, 将单尾鱼转移至行为观察装

置(长60 cm×宽20 cm×高20 cm, 水深15 cm)进行个

性行为观察拍摄
[17, 21]

。该装置的研制材料为1 cm
厚的有机玻璃, 用白色环保材料包裹装置的四周及

底部, 内壁用砂纸模糊处理以避免产生镜像效应。

行为观察装置包括准备区和实验区, 前者(20 cm×
20 cm)用于适应驯化, 而后者(40 cm×20 cm)用于个

性行为的观察区域, 其正上方安装有连接电脑的高

清广角摄像头(罗技Pro9000, 中国)。在准备区与实

验区之间安置一个具有方形门洞(8 cm×8 cm, 位于

底部的中间)的不透明隔板, 门洞前装有垂直升降

的门板; 门板打开时准备区与实验区相通, 实验鱼

可自由出入准备区与实验区, 关闭时二者则隔开。

准备区的上方放有不透明材料的盖子, 打开时可将

鱼放入准备区随后盖好使鱼适应30min。
探索性(Exploration): 用于评价在无外界干扰

条件下鱼类首次面对新异环境(如从未经历的陌生

物体)的探索行为反应
[14]

。用呼吸室将鱼小心放入

(无空气暴露)准备区并加上盖子, 驯化30min。结束

后, 升起门板打开门洞可使实验鱼自由进入实验区,
同时摄像15min。实验区的远端放置1个实验鱼从

未接触过的PVC管以作为异物, 分析视频并计算下

列实验参数。若实验鱼一直位于准备区(其吻端未

超过门线),  则认定该个体具有最长的潜伏时间

(900s), 其探索性最低。探索性的评价指标包括:
(1)潜伏时间比(Percent latency, %), 从录像开始至

实验鱼首次进入实验区时的时间除以15min; (2)穿
门频率(Frequency for through door, 次/min), 实验鱼

在录像期间来回穿过门洞的总次数除以15min; (3)
运动时间比(Percent spent time in moving, PTM, %),
实验鱼处于游泳运动状态的总时间除以15min;

(4)异物接触频率(次/min), 实验鱼触碰PVC管的总

次数除以15min; (5)异物一倍体长范围内时间比

(Percent time spent on staying objective within 1
body length), 实验鱼在异物一倍体长范围内的总停

留时间除以15min。如果实验鱼在准备区的潜伏时

间比越低, 而穿门频率、运动时间比、异物接触频

率及其一倍体长范围内的时间比越大, 那么该鱼的

探索性就越高。

活跃性(Activity): 用于评价实验鱼在较熟悉环

境中的自发活动和活跃程度
[14]

。在探索性测完后,
小心取出PVC管并关闭门洞而使鱼进一步熟悉实

验区(适应30min), 随后开始摄像10min。通过动物

轨迹跟踪系统Ethvision XT(9.0)软件分析视频计算

鱼的PTM、游泳速度和运动总路程。如果这3个实

验参数的数值越大, 那么实验鱼的活跃性就越强。

勇敢性(Boldness): 分析在具有各类风险(存在

捕食者)环境中实验鱼的行为反应(如潜伏时间比、

PTM及穿门频率), 评价个体在较熟悉环境(如捕食

者威胁)中的风险承担能力
[14]

。如果个体的潜伏时

间比越小而PTM及穿门频率越高, 那么该鱼的勇敢

性就越强。在活跃性拍摄之后, 小心打开门洞, 用
白鹭模型袭击目标鱼, 使鱼受到惊吓迅速游回准备

区; 待水面平静之后, 对实验区连续摄像20min, 最
后分析视频并计算实验参数。本研究以白鹭模型

作为捕食者的原因: 在自然水域中, 该种鸟类是较

多鱼类的典型水面捕食者, 构成天然的捕食-被捕

食关系
[22]
。

游泳能力的测定　　本研究采用鱼类游泳代

谢测定仪考察异育银鲫的最大匀加速游泳能力

(Ucat)和最大有氧运动能力(Ugt)。测定前, 将鱼转移

至(无空气暴露)游泳代谢仪的游泳管(流速为6.0 cm/s)
中驯化1h, 以降低转移对鱼生理状态造成的影响。

游泳代谢仪的流速控制由电脑完成, 可掌握游泳管

中即时流速及其变化特征。在驯化结束后, 以10 (cm/s)/
min的加速度(实际以秒递增)匀速增加游泳管的流

速直至鱼运动力竭 ,  此时对应的游泳速度即为

Ucat。力竭标准: 鱼因运动力竭不能抵抗水流而被

冲至并且停靠游泳管的尾端筛板
[23]

。在Ucat测定过

程中, 采用高清摄像头对鱼的游泳行为全程拍摄,
随后对视频进行分析以获取Ugt。在较低流速条件

下, 鱼的游泳姿态及其在游泳管中的相对位置变化

小而呈现稳定游泳运动; 当流速增加至较高阶段

时, 鱼开始出现“爆发–滑行”的行为变化, 摆尾频率

相应发生“增加–降低”的变化规律, 在首次出现该

游泳行为时所对应的游泳速度称为Ugt
[24, 25]

。

垂钓实验　　将禁食48h的4组实验鱼分别放

4 期 曾令清等: 异育银鲫易钓性的表型基础和生态结果及饥饿响应 753



入圆形垂钓桶(高94 cm, 直径68 cm, 水深75 cm)中
过夜驯化。桶底部置有少量鹅卵石和人工水草, 顶
部盖有塑料板, 其中间具有一个的方形(15 cm×15 cm)
垂钓口。垂钓渔具(木子二代0.4号线, 0.105 mm, 东
阳市木子渔业有限公司; 2号钩, 成都市钓鱼人钓具

有限公司; 流线型现代荧光浮标, 江苏阿酷渔具有

限公司)的搭配选用基于前期大量的预备实验。主

要步骤: 在鱼钩装好鱼饵(直径约2 mm, 主要成分为

70%饲料+30%面包, 该鱼饵可见于野外垂钓, 所用

饲料及其成分与驯化期间一致), 将鱼饵置入垂钓

桶, 鱼饵悬浮于水面下50 cm处, 仔细观察浮标以判

定鱼吃饵情况; 当鱼吞饵被钩住并剧烈逃逸而使浮

标下沉时, 便可把鱼钓出并从鱼嘴中轻取出鱼钩,
防止因动作剧烈而使鱼受伤程度加剧 ;  随后用

PIT扫描仪检测被钓个体的电子标签信息, 并依次

记录个体信息和垂钓时间, 到得单尾鱼的垂钓次序

号; 将被钓个体置于含有阿莫西林的水体中恢复

2h, 以减少因钓鱼造成的伤口感染, 然后再全部转

移至各养殖单元, 随后投喂1次。当每个平行组成

功垂钓20尾时, 即终止该组的垂钓活动, 随后对桶

内剩余个体的标签信息进行采集记录并测量体重

和体长。将垂钓的20尾鱼定义为钓出组(高易钓

性), 剩余20尾定义为未钓出组(低易钓性)。每批次

的垂钓实验均在当日上午9:00开始, 垂钓实验的所

有环境条件(如水温、溶氧、光周期及光强等)与驯

化期间保持一致。

本研究采用垂钓总时间、单尾平均垂钓时间、

单尾垂钓时间的变异系数(Coefficent of variance,
CV)及垂钓次序号等实验参数评价鱼类的易钓性。

从鱼饵放入水中开始至第1尾鱼钓出水面的时间为

垂钓第1尾鱼的所需时间, 垂钓次序号为1, 其余钓

出的每尾鱼的操作方法与此相同直至垂钓第20尾
鱼(垂钓次序号为20)。垂钓总时间(min)即每组中

从钓出第1尾至第20尾的总时间; 时间越短, 在此环

境条件下该组鱼的易钓性越强。单尾平均垂钓时

间(min)是每平行组的垂钓总时间除以20; 时间越

短, 该组鱼的易钓性越强。

1.4    数据处理与统计

实验数据先用Excel进行常规计算, 所有统计

值以平均值±标准误(Mean±SE)表示, 显著性水平定

为P<0.05, 统计软件为SPSS(19.0)。采用T-检验对

两种易钓性表型参数的平均值、饥饿对易钓性参

数影响、探索性与勇敢性参数及2种易钓性表型个

体生长率的比较进行显著性统计。采用Pearson相
关分析检测异育银鲫表型参数之间的相关性及能

量代谢与生长性能的相关性。

2    结果

2.1    两种易钓性表型特征的比较

除异育银鲫钓出组的FAS小于未钓出组外, 钓
出组的形态参数(体重、体长和肥满度)、能量代谢

参数(SMR、MMR和AS)、游泳能力(Ucat和Ugt)及
个性行为指标与未钓出组均无明显差异(表 1, 所有

P>0.05)。
异育银鲫探索性的潜伏时间比小于勇敢性(图

1A, 钓出组: T=3.928, P<0.001; 未钓出组: T=3.863,
P<0.001), 并且探索性的潜伏时间比与勇敢性的呈

正相关(图 1D, 钓出组: r=0.266, P=0.017; 未钓出

组: r=0.289, P=0.009)。然而, 钓出组和未钓出组探

索性的PTM显著高于勇敢性(图 1B, 钓出组: T=7.113,
P<0.001; 未钓出组: T=6.400, P<0.001), 探索性的

PTM与勇敢性的呈正相关(图 1E, 钓出组: r=0.270,
P=0.015; 未钓出组: r=0.289, P=0.009)。2组探索性

的穿门频率显著高于勇敢性(图 1C, 钓出组: T=3.797,
P<0.001; 未钓出组: T=5.215, P<0.001), 探索性的穿

门频率与勇敢性的也呈正相关(图 1F, 钓出组: r=
0.272, P=0.015; 未钓出组: r=0.274, P=0.014)。
2.2    能量代谢与游泳能力及个性行为的相关性

异育银鲫的SMR与Ucat及Ugt均不相关(二者

P>0.05, 表 2), 但MMR和AS与Ucat及Ugt均呈正相关

(所有P>0.05, 表 2), 即有氧代谢能力越强的异育银

鲫个体具有更强的游泳能力。异育银鲫的SMR与

探索性的潜伏时间比呈正相关, 与PTM和穿门频率

呈负相关, 与异物接触频率及异物一倍体长范围内

时间比不相关(表 2)。MMR和AS与探索性的潜伏

时间比成呈正相关, 与PTM、穿门频率、异物接触

频率呈负相关, 与异物1倍体长范围内时间比不相

关(表 2)。异育银鲫的能量代谢参数与活跃性的评

价指标整体上不相关。该种鱼的MMR和AS与勇敢

性的潜伏时间比均呈正相关(P<0.05), 与穿门频率

呈负相关(P<0.05), 与PTM不相关; SMR与勇敢性

的所有评价参数均不相关(表 2)。
2.3    易钓性的饥饿响应及生态结果

与对照组相比, 饥饿组明显增加垂钓总时间、

单尾平均垂钓时间和单尾垂钓时间CV, 三者分别

增加了136.5%、136.5%和75.6% (图 2A, T=3.662,
P=0.011; 图 2B, T=3.662, P=0.011; 图 2C, T=3.293,
P=0.031)。对照组中钓出组具有(43.8±2.4)%的异

育银鲫个体在饥饿垂钓实验中重复被钓, 并这些个

体的平均垂钓序号由9 .7±0 .9增加至12 .2±0 .8
(T=2.514, P=0.042)。

饥饿期钓出组的SGR(–0.47±0.08)%明显小于
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未钓出组(–0.92±0.16)%(图 3, T=2.614, P=0.010),
但恢复期钓出组的SGR(0.79±0.03)%与未钓出组

(0 .70±0 .09 )%并无显著差异 (图  3 ,  T=1 .002 ,
P=0.318)。异育银鲫的SMR与饥饿期及恢复期的

SGR均呈负相关(二者P<0.05), 即SMR越高个体在

饥饿期间的体重下降更快, 在恢复摄食后生长却较

慢(表 3)。MMR和AS与2个时期的SGR均不相关

(二者P>0.05, 表 3)。

3    讨论

3.1    异育银鲫易钓性的表型基础

研究认为高易钓性鱼类个体的表型特征(生理

和行为等)与低易钓性个体存在差异
[4, 5]

。例如, 高
易钓性大口黑鲈(Micropterus salmoides)的SMR、

MMR和AS明显大于低易钓性个体, 前者在运动力

竭后白肌乳酸水平的恢复时间比后者多出一倍
[4];

高易钓性鲫(Carassius auratus)幼鱼的SMR也高于

低易钓性个体
[5], 这种能量代谢差异主要在于高易

钓性个体比低易钓性个体具有更强的心脏输出能

力和心率, 使得高易钓性个体表现出较强的有氧代

谢能力
[26]

。然而, 也有研究报道高易钓性大口黑鲈

的能量代谢参数(SMR、MMR和AS)与低易钓性个

体并无明显差异
[15], 这与本研究发现高易钓性异育

银鲫个体的SMR、MMR和AS与低易钓性个体无

差异的研究结果一致。上述不同鱼类的研究结果

不尽相同, 表明鱼类易钓性与能量代谢的关系较为

复杂。

鱼类个性行为(如探索性或勇敢性)可能是导致

其易钓性存在种内个体差异的重要原因之一
[7, 27]

。

研究发现, 鳟(Salmo trutta)的探索性行为可以预测

个体的易钓性, 在新异水体环境中探索性越高的个

体具有较高的易钓性
[7]; 勇敢性越强的鲤(Cyprinus

carpio)个体也具有较强的易钓性
[27]

。这种现象的

可能原因主要在于探索性越强的个体在搜寻水体

空间更大、寻找发现食物的概率相应更高, 而勇敢

性越高的个体在危险(如被捕食风险)环境中具有较

强的风险承担能力, 在此环境条件下的生态收益是

更易获取食物资源等; 因此, 当面对隐藏鱼钩的诱

饵时, 在鱼群中那些较强探索性和勇敢性的个体可

能更易靠近、更敢摄取诱饵而表现出更容易被钓

表 1    异育银鲫钓出组与未钓出组表型特征的比较

Tab. 1    Comparisons of phenotypic parameters between angling group and un-angling group in juvenile gibel carp

表型类型
Phenotype

行为类型
Type

实验参数
Experimental parameter

钓出组
Angling group

未钓出组
Un-angling group

T检验
T-test

1. 形态大小 体重 (g) 5.86±0.09 5.87±0.10 T=0.124, P=0.902
体长(cm) 5.77±0.03 5.80±0.04 T=0.528, P=0.561

肥满度(g/cm3) 3.05±0.03 3.01±0.03 T=0.898, P=0.371
2. 能量代谢 标准代谢率(mg/h) 47.0±0.9 44.6±0.9 T=1.769, P=0.079

最大代谢率(mg/h) 199.7±3.7 207.0±3.7 T=1.388, P=0.167
代谢空间(mg/h) 152.7±3.7 162.4±3.7 T=1.848, P=0.066

相对代谢空间 4.4±0.1b 4.8±0.1a
T=2.478, P=0.014

3. 游泳能力 最大匀加速能力Ucat (cm/s) 61.9±1.4 64.5±1.3 T=1.319, P=0.189
步法转换速度Ugt (cm/s) 39.9±1.3 40.7±1.1 T=0.447, P=0.655

Ugt/Ucat (%) 64.2±2.2 63.3±1.9 T=0.269, P=0.788

4. 个性行为 探索性 潜伏时间比(%) 41.7±4.5 42.3±4.7 T=0.096, P=0.924
运动时间比(%) 33.4±3.4 28.0±3.1 T=1.160, P=0.248
穿门频率(次/min) 0.40±0.06 0.50±0.07 T=1.115, P=0.267

异物接触频率(次/min) 0.41±0.06 0.37±0.06 T=0.401, P=0.689
异物一倍体长范围时间比(%) 14.8±2.4 11.5±1.9 T=1.076, P=0.283

活跃性 运动总距离(cm) 1195±113 1044±82 T=1.075, P=0.284
运动时间比(%) 30.5±2.3 28.3±2.2 T=0.682, P=0.496
游泳速度(cm/s) 2.2±0.2 2.0±0.2 T=0.483, P=0.630

勇敢性 潜伏时间比(%) 64.0±4.6 61.9±4.6 T=0.239, P=0.881
运动时间比(%) 8.9±1.9 6.9±1.9 T=0.685, P=0.494
穿门频率(次/min) 0.18±0.04 0.14±0.03 T=0.662, P=0.509

注: 不同字母者表示数据间差异显著(P<0.05)
Note: Values with different letters represent significantly difference between angling group and un-angling group (P<0.05)
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的特征, 即较强易钓性。然而, 也有研究报道在半

人工池塘中的高易钓性大口黑鲈的活跃性与低易

钓性个体无显著差异
[28]

。本研究也发现高易钓性

异育银鲫个体的探索性、勇敢性及活跃性与低易

钓性个体无差异, 表明异育银鲫幼鱼的易钓性可能

不具有个性行为的表型基础。进一步分析, 高易钓

性个体行为参数的平均值与低易钓性不仅十分接

近, 而且2类易钓性的个性行为参数的变异系数极

大且相近, 说明2种易钓性表型的个性行为的数据

分布特征相似。由于实验条件受限, 本研究并未在

垂钓过程中安置水下摄像机以观察异育银鲫鱼群

在垂钓桶中的空间分布特征。本研究的诱饵距离

桶底只有25 cm的垂直高度, 如果鱼群的垂直高度

覆盖了饵料, 那么可能造成摄食诱饵出现个体随机

化, 并非个体的生理、行为表型特征决定摄食能力,
这可能是导致异育银鲫的易钓性与表型特征无关

的重要原因。因此, 易钓性研究有必要掌握目标鱼

群的空间分布特征及其日常活动规律, 并分别在半

野外和实验室条件下进行实验, 有助于揭示鱼类易

钓性与其他生物表型之间的潜在关联。

3.2    异育银鲫易钓性的饥饿响应和生态结果

饥饿不仅导致鱼类外部形态、生理功能和行
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图 1    异育银鲫个性行为参数的比较及重复性

Fig. 1    Comparisons and repeatability of personality in juvenile gibel carp
相同组中不同字母者表示数据间差异显著(P<0.05); 实线为钓出组, 虚线为未钓组

Values with different letters are significantly different within ether angling or un-angling group (P<0.05); Solid line=angling group, dashed
line=un-angling group
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为发生变化
[8], 而且也会增强个体的食欲感

[29], 可能

刺激个体增加水体食物的觅食活动强度。因此, 本
研究推测短期饥饿(如1周)可能有助于提高异育银

鲫的易钓性。然而, 本研究发现实验鱼饥饿组的垂

钓总时间和单尾平均垂钓时间均显著长于对照组,
说明短期饥饿增加异育银鲫的垂钓难度, 即降低该

种鱼的易钓性。在对照组垂钓过程中被钓个体为

摆脱鱼钩而强烈挣扎, 同时伴随着空气曝露、取

钓、惊吓等环境胁迫, 导致垂钓个体出现大量能量

底物消耗、离子酸碱失衡、行为异常甚至造成死

亡
[30]

。研究认为鱼类具有一定环境胁迫的记忆力,
当再次遭遇相似环境时的个体行为表现更为谨慎

或胆小
[31], 所以在饥饿组垂钓过程中曾被垂钓的异

育银鲫个体即使增强食欲, 但在面对相同诱饵时仍

可能减少甚至放弃摄食诱饵。这种推测得到本研

究的实验数据支持 ,  在饥饿组钓出组中只有

43.8%重复垂钓个体, 而另外56.2%则是从未被垂钓

个体; 重复垂钓个体的平均垂钓次序号由对照组的

9.7增加至12.2, 即那些具有垂钓经历的个体再次面

对诱饵时的摄取倾向小于其他从未被垂钓个体, 表
明短期饥饿和垂钓经历共同影响异育银鲫易钓性

的重复性。

与其他表型一样, 鱼类的生长率也与易钓性密

切相关。研究报道, 在半人工池塘中生存6个月后

高易钓性大口黑鲈的生长率比低易钓性个体平均

低13%[32]
。本研究发现, 在实验室条件下经历1周

饥饿的高易钓性异育银鲫个体的SGR(体重负增

长)仅为低易钓性个体的50%, 说明相比较于低易钓

性个体, 高钓易性个体在食物资源匮乏环境中更能

减少体重损失, 可能与其具有更强的能量代谢可塑

性有关
[33]

。虽然2种易钓性异育银鲫个体的SMR
无明显差异, 但相关分析发现在营养正常状态下的

SMR与SGR呈负相关, 即较高SMR异育银鲫个体在

饥饿期间的体重损失率相对较高, 反之亦然, 这与

其他鲤科鱼类如中华倒刺鲃(Spinibarbus sinensis)
和鲫的研究结果类似

[18, 34]
。在恢复摄食结束后, 高

易钓性个体的SGR与低易钓性个体的并无明显差

异, 暗示在排除摄食竞争、饵料转化能力等因素外

二者的生长性能保持相近。相关性分析显示, SMR
与恢复摄食期间的SGR也呈负相关, 即较高SMR异
育银鲫个体在恢复摄食期间的生长性能反而较低,
这种现象的可能原因是在恢复摄食后这些个体

SMR的上调比例更多, 导致其维持能量代谢及自发

活动相应增加, 进而减少在所摄取食物中用于生长

表 2    异育银鲫能量代谢与游泳能力及个性行为的相关性

Tab. 2    The correlations among energy metabolism, swimming performance and personality in juvenile gibel carp

能量代谢
Energy metabolism

游泳能力
Swimming performance

探索性
Exploration

最大匀加
速能力Ucat

步法转换
速度Ugt

潜伏时间比
Percent
latency

运动时间比
PTM

穿门频率
Frequency
of through
the door

异物接触频率
Frequency for
touch objective

异物一倍体长范围
内时间比Percent

time spent on
staying objective

within 1 BL

标准代谢率
SMR

r= –0.133 r= –0.115 r=0.269** r= –0.190* r= –0.249**
r= –0.130 r= –0.130

P=0.097 P=0.159 P=0.001 P=0.017 P=0.002 P=0.107 P=0.106

最大代谢率
MMR

r=0.233** r=0.182* r=0.263** r= –0.176* r= –0.265** r= –0.210**
r= –0.028

P=0.003 P=0.025 P=0.001 P=0.028 P=0.001 P=0.008 P=0.733

代谢空间
AS

r=0.267** r=0.211** r=0.195*
r= –0.128 r= –0.202* r= –0.178*

r=0.006
P=0.001 P=0.009 P=0.015 P=0.111 P=0.011 P=0.027 P=0.944

能量代谢
Energy metabolism

活跃性
Activity

勇敢性
Boldness

运动总距离
Distance

运动时间比
PTM

游泳速度
Swimming

velocity

潜伏时间比
Percent latency

运动时间比
PTM

穿门频率
Frequency of through

the door

标准代谢率
SMR

r=0.022 r= –0.032 r=0.097 r=0.144 r= –0.144 r= –0.154
P=0.789 P=0.691 P=0.228 P=0.072 P=0.073 P=0.054

最大代谢率
MMR

r= –0.058 r= –0.160*
r= –0.062 r=0.210**

r= –0.042 r= –0.205**

P=0.472 P=0.046 P=0.445 P=0.008 P=0.602 P=0.010

代谢空间
AS

r= –0.064 r= –0.152 r= –0.087 r=0.174*
r= –0.005 r= –0.167*

P=0.429 P=0.058 P=0.282 P=0.029 P=0.948 P=0.037

注: **表示P<0.01, *表示P<0.05
Note: **=P<0.01, *=P<0.05. BL=Body length
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的能量分配比例。

3.3    异育银鲫的表型关联

基于不同个性行为生态学内涵的差异
[14]

及实

验测量可能产生负面生理影响, 本研究在个性行为

观察时进行先后次序排列, 依次为探索性、活跃性

和勇敢性。对于探索性和勇敢性而言, 二者都包括

可量行为参数如潜伏时间比、运动时间比和穿门

频率, 但反映的行为过程本质和生态学意义却不

同。在比较探索性与勇敢性后, 发现勇敢性的潜伏

时间比明显大于探索性, 导致异育银鲫在开放水域

(实验区)的PTM和穿门频率明显降低, 但这种勇敢

性参数的降低与易钓性表型无关。这些结果表明

在捕食者模拟袭击后, 异育银鲫明显加强利用避难

所(准备区)的保护作用同时减少在捕食者存在区域

中的暴露时间, 有助于提高个体的存活率及适合

度。本研究还发现, 不论是钓出组还是未钓出组异

育银鲫探索性的潜伏时间比、运动时间比和穿门

频率与勇敢性均呈正相关, 说明该种鱼在不同环境

条件下的个性行为特征在一定程度上仍表现出稳

定个体差异。

鱼类能量代谢种内个体差异被认为是个性行

为分化的重要驱动力
[14], 多数研究聚焦于SMR与个

性行为之间的关联
[35—37]

。研究报道, 鲤和大西洋鲑

(Salmo salar)的SMR与勇敢性呈正相关
[35, 36]; 美洲

红点鲑(Salvelinus fontinalis)的SMR与活跃性呈正

相关
[37], 表明较强个性行为的鱼类个体具有相应较

高的维持能量消耗, 其生态收益可能由其他表型性

能或功能(如较强的有氧代谢能力)加以弥补或平

衡。本研究发现异育银鲫的能量代谢参数(SMR、

MMR和AS)与其活跃性并不相关, 这与鲫和鳊(Pa-
rabramis pekinensis)幼鱼的研究结果一致

[17, 20], 暗
示这些鲤科鱼类的日常自发活动不受个体有氧代

谢能力限制。本研究异育银鲫的SMR与勇敢性的

表 3   异育银鲫能量代谢与生长性能的相关性

Tab. 3   The correlations between energy metabolism and growth
performance in juvenile gibel carp

能量代谢
Energy metabolism

饥饿生长率
SGR during fasting

恢复生长率
SGR during refeeding

标准代谢率SMR r= –0.171, P=0.033 r= –0.197, P=0.014
最大代谢率MMR  r=0.027, P=0.739 r= –0.111, P=0.166

代谢空间AS  r=0.071, P=0.378  r=0.061, P=0.451
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图 2   饥饿对异育银鲫易钓性的影响

Fig. 2   The effect of starvation on vulnerability to angling in
juvenile gibel carp

不同字母者表示数据间差异显著(P< 0.05)
Values with different letters are significantly different between
control group and starvation group (P<0.05)
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图 3   不同易钓性异育银鲫生长率的比较

Fig. 3   Comparisons between angling and un-angling group at
specific growth rate in juvenile gibel carp
井字号(#)表示钓出组的生长率与未钓出组存在差异(P<0.05)

The pound sign (#) means that SGR of the angling group is
significantly different from that of the un-angling group (P<0.05)
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潜伏时间比、PTM及穿门频率不相关, 然而MMR
和AS与探索性及勇敢性的潜伏时间比呈正相关,
与穿门频率呈负相关, 说明较强有氧代谢能力个体

的探索性不仅较弱且对新异环境的探索欲也较低,
而且在遭遇捕食者袭击后呈现较弱的勇敢性, 反之

亦然。自然选择不断作用于动物的表型特征, 二者

之间的相互作用及选择结果可由动物行为加以评

价
[38]

。因此, 在全球气候加速变化和愈强的人为活

动潜在影响自然选择的大趋势下, 相关研究仍有必

要关注动物行为(如个性行为)、表型性能(如能量

代谢)及适合度三者之间相互作用的动态过程和生

态结果。

综上所述, 异育银鲫幼鱼的易钓性可能不具备

外部形态、能量代谢、游泳能力和个性行为的表

型基础, 在食物匮乏环境中该种鱼的易钓性显著降

低但仍维持一定的稳定性。虽然饥饿期间2种易钓

性表型个体的生长率存在差异, 但该生长性能差异

在恢复摄食后消失, 表明异育银鲫的易钓性具有一

定的环境依赖性。在捕食者模拟袭击后, 异育银鲫

明显加强利用避难所的保护作用并且减少在捕食

者存在区域中的暴露时间, 有助于提高个体的存活

率及适合度。
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THE PHENOTYPIC BASIS, ECOLOGICAL CONSEQUENCES AND FASTING
RESPONSES TO ANGLING OF JUVENILE GIBEL CARP (CARASSIUS

AURATUS GIBELIO)

ZENG Ling-Qing, LI Meng-Lu, XIA Mao-Qin, GU Fang-Hui and FU Shi-Jian
(Laboratory of Evolutionary Physiology and behaviour, Chongqing Key Laboratory of Animal Biology, Chongqing Normal

University, Chongqing 401331, China)

Abstract: According to previous studies on fish angling, a correlation has been established between vulnerability to
angling and metabolic traits in fish. However, it still remains unknown that whether other phenotypes (i.e., swimming
performance and personality) of fish are related to the vulnerability to angling. To examine the phenotypic basis, ecolo-
gical consequences and fasting responses to angling in Cyprinids fish, juvenile gibel carp (Carassius auratus gibelio)
was used as experimental model in this study. This study first measured the phenotypic traits (i.e. energy metabolism,
swimming performance and personality) of the experimental fish, and then the fish were angled in the buckets (named
as control group) under laboratory condition. After all measurements of phenotypes and angling having been com-
pleted, all fish were fasted for 7 days and angled again at the end of fasting period (named as fasting group), following
by a 14-day period of continuous feeding (named as refeeding group). There were four parallel angling samples (n=40
individuals per sample) in each angling test, which was ceased when the 20th individual was successfully angled. The
angled 20 individuals were considered as angling group (i.e. higher vulnerability to angling), and the other 20 indivi-
duals were considered as un-angling group (i.e. lower vulnerability to angling). The factorial aerobic scope of the
angling group was smaller than that of the un-angling group. The results showed that no differences in morphology
(body weight, body length and condition factor), energy metabolism (standard metabolic rate, SMR; maximum meta-
bolic rate, MMR; and aerobic scope, AS), swimming performance (maximum accelerated swimming capacity, Ucat; and gait tran-
sition speed, Ugt), and personality (exploration, activity and boldness) between the angling group and the un-angling
group. The fish had a higher percent latency in the exploration test than that in the boldness test, which led to shorter
time spent in moving and lower frequency in passing through door in the exploration test than those in the boldness test.
SMR was not related to Ucat and Ugt (P>0.05), whereas MMR and AS were positively correlated with both Ucat and Ugt
(P<0.05). The energy metabolic parameters were related to some personality parameters. Fasting increased the total
angling time, average individual angling time and coefficient variance of the individual angling time in juvenile gibel
carp. The specific growth rate (SGR) of body mass was higher in the un-angling group than that in the angling group
during the fasting period, but no difference in SGR was found between the un-angling group and the angling group dur-
ing the refeeding period. With the exception of MMR and AS, SMR was negatively related to SGR during both the fast-
ing period and the refeeding period (P<0.05), suggesting that higher SMR individuals decreased their body mass faster
during fasting, and grew slower during refeeding. Our study suggested that the juvenile gibel carp may not have the
phenotypic basis, and would decrease their vulnerability to angling due to fasting. There was difference in the ecologi-
cal consequences between two phenotypes of vulnerability to angling, but this difference disappeared after the 14-day
period of refeeding, indicating that the vulnerability to angling of the juvenile gibel carp is context-dependent to some
extent.
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