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营养状态和代谢范围对锦鲫幼鱼群体行为的影响

凌    鸿    王春花    付世建    曾令清
(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: 为考察营养状态和代谢范围对鱼类群体行为的影响, 研究以锦鲫(Carassius auratus)幼鱼为实验对象, 在
(25.4±0.2)℃条件下先测定其摄食代谢和能量代谢(标准代谢率, SMR; 最大代谢率, MMR)计算代谢范围

(AS=MMR–SMR), 再测定5个“营养-AS”处理组的锦鲫鱼群体中的个体空间位置、摄食量及个体特征(如个体

游泳速度和加速度)和群体特征(如个体游泳速度同步性、个体间距离、最近邻距离和群体极性)。研究发现:
营养状态、饥饿、代谢范围、摄食和消化对鱼群中的个体空间位置均无影响。饥饿和消化对锦鲫群体的凝

聚力并无影响, 但饥饿降低该种鱼群体协调性的现象仅在消化期间存在, 即群体中个体食物获取能力导致消

化策略并非相同, 由此引发个体游泳运动同步性更加紊乱, 最终导致群体协调性下降。在正常营养状态的锦

鲫群体中, 群体前部的空间可赋予个体获得更多食物资源的生态收益, 但饥饿消除该群体中个体空间分布生

态收益的异质性。对照组摄食量与摄食水平与预测剩余的AS呈负相关, 饥饿组摄食量与摄食水平与预测剩

余的AS不相关。研究表明: 在正常营养状态的锦鲫群体中, 群体前部的空间可赋予个体获得更多食物资源的

生态收益, 但饥饿消除该群体中个体空间分布生态收益的异质性。饥饿和消化对锦鲫群体的凝聚力并无影

响, 但饥饿降低该种鱼群体协调性的现象仅在消化期间存在, 即群体中个体食物获取能力导致消化策略并非

相同, 由此引发个体游泳运动同步性更加紊乱, 最终导致群体协调性下降。
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自然界中众多动物个体聚集成群、个体间协

调合作从而表现出复杂的群体行为, 是动物在长期

自然选择中逐渐进化形成的一种行为策略
[1, 2]

。与

独居个体相比较, 动物通过调节个体行为而达到与

其他群体成员保持配合的群体行为, 可为个体带来

更大的生态收益, 但也附加一定的风险代价。例如,
群体行为有利于提高觅食效率

[3—5], 增强防御能力

或攻击力以降低被捕食概率
[6—8], 减少游泳运动阻

力以减少能量消耗
[9, 10]

及提高繁殖效率
[11]

。然而,
群体行为增加个体对食物和配偶等资源的竞争强

度
[12, 13], 提高群内个体感染寄生虫的概率

[14, 15]
。因

此, 动物如何平衡群体行为所带来的益处与劣处及

处理其与栖息环境之间的关系是行为生态学的重

要科学问题之一。

鱼类通过摄食获得营养物质和能量, 为个体的

生存、生长、发育和繁殖等生命过程提供物质和能

量基础。由于季节更替、逃避捕食者或者种内竞争

等因素使得野外条件下鱼类常面临环境中食物资源

变动的影响(如饥饿)[16]
。即使在人工养殖条件下, 养

殖密度的高低、个体间的竞争和投喂技术等因素也

会导致鱼类面临食物资源的变化, 影响鱼类个体的

营养状态
[17]

。研究显示, 饥饿可以降低鱼类的能量

代谢、改变机体组织结构
[18, 19], 降低存活率、繁殖

力和酶活性等
 [16, 18, 19], 影响鱼类行为并导致其行为

策略发生改变
[20—22]

。个体的营养状态与其生理行为

特征联系密切, 进而影响鱼群的群体行为, 这种影响

主要通过行为特征和营养状态的个体间差异影响个

体与社会群体之间相互作用而实现的
[23, 24]

。
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在鱼类能量代谢研究中, 鱼类的标准代谢率

(Standard metabolic rate, SMR)是众多学者的关注

点
[25, 26]

。SMR是指鱼类在静止、空腹的状态下满

足机体正常生理功能的最低能量代谢强度
[26, 27]

。

在代谢尺度的另一方面, 鱼类能量代谢的最大水平

称为最大代谢率(Maximum metabolic rate, MMR),
MMR与SMR之间差值称为代谢范围(Aerobic scope,
AS=MMR–SMR), 它表示鱼类机体除满足基本生理

功能需求外的其他有氧生理活动的最大代谢潜能
[28]
。

当鱼类个体摄入食物后, 其能量代谢率(即特殊动

力作用, Specific Dynamic Action, SDA)明显增加,
挤压了用于其他生理功能(如运动或警惕)的代谢范

围
[19]

。被某种机体生理活动(如运动、摄食或食物

消化)所占据后的代谢范围称之为剩余代谢范围

(Remaining AS)。当运动和食物消化两种生理功能

同时出现时, 代谢范围因运动和食物消化的挤压作

用而明显减少, 潜在影响了个体的生理功能和行为

表现
[29]

。因此, 对于群体觅食的鱼类而言, 个体在

群体中的空间占位和个体行为及群体特征会因上

述两种生理功能的协同作用而展现出特定的个体

或群体行为特征。

鱼群中每尾鱼所占据的空间位置并非具有相

同的生态学优势
[30]

。理论上, 饥饿的鱼类个体可能

因较强的食欲而去占据群体的前端并抢夺更多的

食物
[31, 32]

。当鱼类个体的AS越大时, 可分配用于觅

食或运动的代谢范围可能越大。因此, AS越大的

或饥饿个体可能倾向于占据鱼群的前部空间以获

得更多的食物。锦鲫(Carassius auratus)是一种常

见的观赏性鲤科鱼类, 喜集群且具有较强的适应能

力, 因此是一种理想的实验动物模型
[33, 34]

。为考察

营养状态和代谢范围对鱼类群体行为的影响, 本研

究以锦鲫幼鱼为实验对象, 厘清代谢范围与鱼群个

体空间位置及其食物获取的关系, 探究营养状态

(如饥饿和消化)对鱼群中个体空间位置和群体行为

的影响, 有助于理解鱼类群行为的生态功能及其与

环境变动的关系, 具有重要的理论研究价值。

 1    材料与方法

 1.1    实验鱼及其驯化

锦鲫购买于重庆市南岸区鱼类养殖基地, 购回

后将鱼置于重庆师范大学进化生理与行为学实验

室的3个循环控温水槽(长×宽×高=1.2 m×0.55 m×
0.55 m, 水量约250 L)中驯化2个月。在驯化期间,
每天用红线虫于早晚(10:00和22:00)对实验鱼饱足

投喂一次。为降低循环流水和曝气对鱼摄食的影

响, 投喂之前5min关闭充气泵和水槽的循环水泵,

随后使实验鱼自由摄食30min。摄食之后用虹吸管

清除水槽中剩余饵料、残渣和粪便, 以维持水体环

境。最后向驯化水槽补充曝气3d的自来水, 以维持

循环系统中水量维持在正常水位。用充气泵持续

向水体中泵入空气, 保持溶氧水平大于7.0 mg/L。
使用恒温加热棒以控制水温在(25.4±0.2)℃, 光周期

为12 L﹕12 D。

 1.2    实验设计

在驯化2个月后, 选取大小相近、机体健康的

760尾[体重(4.61±0.03) g、体长(5.14±0.01) cm] 作
为实验对象。首先分别测定40尾正常营养状态下

的锦鲫和40尾饥饿1周锦鲫的摄食代谢(Specific
Dynamic Action, SDA), 构建摄食代谢率与摄食水

平、摄食时间和体重的数学方程, 以预测某一体重

个体在摄食了一定摄食水平的饵料后的剩余AS。
剩余的实验鱼随机分成5个“营养-AS”处理组: 对照

组(正常营养状态下3尾高AS+3尾低AS)、饥饿组

(饥饿1周的3尾高AS+3尾低AS)、混合1组(饥饿1周
的3尾高AS+正常营养状态的3尾低AS)、混合2组
(正常营养状态的3尾高AS+饥饿1周的3尾低AS)和
混合3组(饥饿1周和正常营养状态下AS相近的锦鲫

各3尾)。对于5个“营养-AS”处理组的所有鱼而言,
执行相同的能量代谢测定程序 :  对实验鱼进行

SMR和MMR测定, 根据体重校正方程对单尾鱼的

SMR和MMR进行校正并计算得到其AS; 根据校正

后AS进行AS大小组合成一个鱼群, 每个鱼群包括

3尾高AS和3尾低AS或等AS的6尾鱼; 分别对单个

鱼群的6尾鱼进行背鳍与头部之间的鳞片下不同颜

色的VIF(Visible implant fluorescence)荧光标记, 可区

分高低AS表型个体, 最后拍摄单个鱼群的群体行为。

 1.3    实验方法

SMR　　本研究采用实验室自行研制的4台流

水式鱼类呼吸代谢仪测定SMR[35, 36]
。每台呼吸代

谢仪有10个鱼室, 一个空白室。第1天将每批次的

40尾鱼装入呼吸室中隔夜适应12h以上, 随后在第

2天的8:00至第3天的2:00期间, 采用溶氧仪(HQ30d,
美国哈希公司)测定每个呼吸室出水口的溶氧水平

并测量流量, 随后计算耗氧率。单尾鱼的SMR以

测定期间19个时间点的最小3个耗氧率的平均值表

征
[22, 37—39]

。实验期间, 实验室环境需保持安静以减

少环境噪声和实验人员的测量操作对鱼生理代谢

的影响。SMR的计算公式如下所示:
SMR=¢O2£v (1)

式中, SMR为标准代谢率(mg/h), ΔO2为实验鱼呼吸

室出水口的溶氧水平与空白呼吸室出水口的溶氧

水平的差值(mg/L)。v为实验呼吸室的水流流量
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(L/h), 通过秒表测定装满50 mL容量瓶时间的方式

并计算得到该流量, 人为误差控制在1s以内。

MMR　　本研究通过“运动力竭法”测定实验

鱼的MMR。在SMR测完后, 将单尾鱼放入力竭运

动驱赶装置系统中(Φ外=66 cm、Φ内=30 cm, 水深

为12 cm, 水体容量约为30 L, 流速大于60 cm/s的圆

形水槽)进行力竭运动以诱导出MMR[36]
。鱼在环

形跑道进行快速逆流游泳运动, 并对鱼进行人工追

赶直至运动力竭。为诱导出实验鱼的MMR, 将鱼

置于渔网内空气曝露30s, 随后将鱼迅速转移至1个
体积0.52 L的间隙式呼吸室中测量鱼的耗氧率。该

呼吸室放置于一个较大的水浴箱内, 水体温度保持

稳定(25.0±0.2)℃, 通过水泵充氧维持水体饱和的溶

氧水平。每间隔10s记录1次呼吸室内部水体的溶

氧水平, 测定时间为6min。最后将所有测得的溶氧

数据与测定时间进行线性方程拟合, 以获取单尾鱼

在整个测定过程中的溶氧水平的平均下降斜率

Sslope。MMR的计算公式如下所示:
MMR=S slope£V£3600 (2)

式中, MMR为最大代谢率(mg/h), Sslope为间隙式呼

吸室水中溶氧值的下降斜率(mg/L/s); 3600是时间

单位的换算系数; V为呼吸室的内部体积在扣除鱼

体积后的实际水体体积(L), 本研究将1 g鱼的体积

定为1 mL。
AS表型分类　　由于鱼类的能量代谢率与体

重呈非线性关系, 所以需对鱼的体重(BM)、标准代

谢率(SMR)和最大代谢率(MMR)求lg转换后的对数

值。随后运用软件Statistics7.0软件分别线性拟合

[ lg(SMR或MMR)=a+b×lg(BM)]对数的BM和

SMR、BM和MMR, 可得到单尾鱼的SMR和MMR
的残差, 从而得到根据体重校正后的SMR和MMR,
最后计算得到单尾鱼的AS(MMR–SMR)。将40尾
鱼的AS按大小顺序排列, 筛选出3尾高AS、3尾低

AS的锦鲫个体, 组成一个AS差值大于50%的锦鲫

鱼群。混合组的实验鱼包括20尾的正常营养状态

和20尾的饥饿1周的个体。混合组的AS代谢表型

分类包括3种, 混合1组的每个鱼群均包括3尾饥饿

组高AS和3尾对照组低AS锦鲫个体; 混合2组的每

个鱼群均包括3尾饥饿组低AS和3尾对照组高AS锦
鲫个体; 混合3组的每个鱼群均包括3尾对照组和

3尾饥饿组锦鲫, 但两种AS表型之间的AS差值小于

10%(表 1)。
锦鲫SDA　　本研究采用上述鱼类呼吸代谢

仪分别测定了40尾正常营养状态和饥饿1周锦鲫的

SDA。实验第1天将禁食24h或饥饿1周的鱼置于呼

吸室过夜驯化12h以上, 于第2天早上8点开始测定

摄食前的耗氧率, 5h后在各个呼吸室的投饵孔投喂

红线虫。通过预实验可知锦鲫最大摄食量为70条
红线虫 ,  据此设定投喂梯度分别为0、20、40、
50和70条红线虫, 每个摄食水平实验鱼样本量为

8尾。投喂工作在30min内完成并密闭呼吸室的投

饵孔。30min后开始测定单尾鱼的耗氧率(MO2), 每
1h测定1次呼吸室出水口的溶氧水平, 一共测定30h,
以摄食后24h期间的最小3个MO2的平均值表征单

尾鱼的SMR。在摄食之后会出现一个MO2的代谢

峰值, 为量化SDA反应过程中代谢率的增加量与体

重、摄食量的关系, 构建一个多元回归方程来估算

特定体重锦鲫幼鱼在特定时间下因摄食特定数量

红线虫而增加的MO2。

对照组构建的方程为:

lgM O2increase = ¡0:626+(¡0: 010t)+
(0: 075)B+(0: 619lgBM) (3)

饥饿组构建的方程为:

lgM O2increase = ¡0: 466+(0: 045t)+
(0: 025)B+(0: 374lg10BM) (4)

式中, MO2increase表示基于SMR的MO2的增加量; t表
示餐后的时间(h); B是摄食水平(Meal size, %), 所摄

饵料湿重除以鱼体重的百分比; BM表示实验鱼的

体重(g)。
群体行为　　本研究采用高清摄像头拍摄在

流水测定仪中锦鲫的群体行为。该装置放于1个四

周安装1.5 m高的纯绿色布帘的大水槽之中, 以提

供稳定的环境背景并消除外部影响
[36, 38]

。为消除

表 1    锦鲫能量代谢表型参数

Tab. 1    Energy metabolic parameters of juvenile crucian carp (Carassius auratus)

参数
Metabolic rate

对照组
Control group

饥饿组
Fasting group

混合组1
Mixed group 1

混合组2
Mixed group 2

混合组3
Mixed group 3

鱼群数量Fish groups (n) 16 13 12 13 13
SMR (mg/h) 0.91±0.02 0.64±0.01 0.89±0.03 0.86±0.03 0.88±0.03

MMR (mg/h) 2.98±0.04 2.50±0.05 2.73±0.05 2.74±0.08 2.73±0.03

AS (mg/h) 2.07±0.05 1.86±0.03 1.84±0.06 1.88±0.06 1.85±0.03

AS差值Difference in AS (%) 58.51±3.51 66.54±4.35 77.80±6.81 59.94±6.08 6.27±1.12
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实验装置对实验鱼产生的潜在的生理影响, 将单个

锦鲫鱼群轻轻地移至流水测定仪的游泳区中驯化

1h。游泳区的水流速度约为3 BL/s。此速度由预实

验获得, 为锦鲫临界游泳速度的30%—40%。在驯

化结束之后 ,  先用广角高清摄像头(中国罗技公

司)对鱼群的群体行为拍摄20min, 即摄食前的行为

视频。随后用由细管连接到流水游泳仪前端筛板

的注射器持续注入200条大小相近的红线虫, 整个

投喂过程也被拍摄记录, 即摄食期间的行为视频。

最后分别在摄食后1h(30—50min)、2h(90—110min)、
3h(150—170min)对鱼群拍摄集群行为, 即摄食后的

行为视频。游泳仪的水温(25.0±0.2)℃通过外部大

水槽的恒温加热棒控制, 水体的溶氧水平通过水型

充氧泵维持接近饱和水平。在每次实验鱼群拍摄

完后, 用干净去氯的自来水仔细清洗实验装置, 并
更换装置内水体, 以去除水体中的食物信息素对下

一个鱼群水槽驯化的潜在影响。

 1.4    视频分析及参数计算

将拍摄视频通过视频转码软件格式工厂转码

成AVI格式, 视频编码选择MJPEG, 帧率为15帧/s。
将转码后的视频通过ImageJ(https://imagej.nih.gov/
ij/)软件打开, 即可看到该视频每帧中的图片, 在工

具栏中选择点工具, 对锦鲫头与身体连接处的背面

进行标记, 标记点代表该尾鱼的位置, 根据颜色标

记区分6尾鱼, 按照筛选的6尾鱼进行1—6的编号,
按照编号对鱼进行点工具标记, 每5s获取一次坐标

点, 每个视频获取20min的坐标点, 每个鱼群分析

5个视频, 最后根据坐标数据得到锦鲫的空间排列

位置, 以纵轴y值的大小对锦鲫群体的前后位置进

行排序。锦鲫摄食数量直接通过视频播放器观看,
以统计每尾鱼的实际摄食的红线虫数量。

根据每小组实验鱼的坐标数据根据像素和实

物的相对尺寸换算成其实际位置(cm)的坐标点
[36, 40]

。

之后将各组实验鱼的速度等指标计算出来并汇总

到一起。本研究评价锦鲫鱼群的集群行为, 包括个

体特征和群体特征, 前者指标包括个体游泳速度

(Individual swimming speed, v)和个体游泳加速度

(Acceleration, a), 后者包括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
neighbour distance, NND)和群体极性(Group polari-
zation, P)。相关参数的计算公式如下所示:

个体游泳速度(v, cm/s):

v(t)=
q
(x (t)¡x (t¡1))2+(y(t)¡y(t¡1))2=

(dt£19: 5)
(5)

式中, xt和yt是实验鱼在t时刻的横、纵坐标点, dt为
每两秒图像间的时间间隔, dt为5s, 19.5表示像素转

换值。

加速度(a, cm/s2):
a = (vt¡vt¡1)=¢t (6)

¢

式中, vt和vt–1是实验鱼在t时刻和t–1时刻的速度,
t为时间间隔。加速度评价个体的游泳速度的变

速能力。

个体游泳速度同步性(Sv):

S v=1¡
¯̄̄̄
vi¡vj

vi+vj

¯̄̄̄
(7)

式中, Sv为个体游泳速度同步性(无单位), vi和vj为群

中第i、j鱼的瞬时游泳速度。Sv评价个体游泳速度

的同步性, 介于0—1, 该值越大, 个体游泳速度的同

步性就越高。

个体间距离(IID, cm):

Lv(t)=
q
(Lx(t)¡Lx(t¡1))2+(Ly(t)¡Ly(t¡1))2=

(dt£19: 5)
(8)

式中, xt和yt分别表示在t时刻时单尾实验鱼t的横、

纵坐标点，x t–1和 y t–1分别表示在 t 时刻时单尾实

验鱼t–1的横、纵坐标点。计算出任意两尾鱼间的

距离值后, 其中最小的数值即为鱼群中相邻两尾鱼

的NND。

最近邻距离N(ND, cm):
NND表示鱼群中某一个体与鱼群中所有个体

距离的最小值(cm), 用于衡量群体凝聚力
[24]
。

NND (t)=

mini 6=j

q
[x i (t)¡x j (t) ]2+[yi (t)¡yj (t) ]2

(9)

式中, NND为最近邻距离(cm); xi和xj为鱼群中第i、
j鱼在t时刻的横坐标值; yi和yj为鱼群中第i、j鱼在

t时刻的纵坐标值。

群体极性(P): 描述鱼群运动时, 群体中个体的

排列情况
[41, 42]

P(t) =
1
N

¯̄̄̄
¯̄ NX

i=1
vi(t)

¯̄̄̄
¯̄ (10)

式中, P(t)表示极性值(0—1), 当群体中所有实验鱼

的运动方向在各个方向上相互抵消时, 极性为0; 当
群体中所有实验鱼都朝同一方向运动时, 极性为1;
极性数值越高, 鱼群的协调能力就越强; N表示群体

成员数量, 本实验中N等于6; i为实验鱼, vi(t)表示该

鱼的单位运动矢量, 其方向为t–1时刻的位置指向t
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时刻(后1s)的位置。

 1.5    数据统计与分析

所有数据先采用Excel进行常规计算, 然后采

用软件SPSS(Statistical Product and Service Solu-
tions, 19.0)进行统计分析。所有统计的数值均用

“平均值±标准误(mean±SE)”表示, 显著性水平为

P<0.05。首先对实验数据进行正态分布检验, 再采

用双因素方差分析(Two-way analysis of variance)考
察营养状态和代谢范围对锦鲫鱼群中个体空间位

置以及集群参数的影响, 若组间存在显著性差异,
再采用单因素方差(One-way analysis of variance)分
析考察有氧代谢范围或营养状态组合间的差异, 若
组内有差异, 每一个组内不同摄食消化阶段再进行

单因素方差分析。采用Pearson相关性分析考察锦

鲫的摄食量、摄食水平与剩余AS、个体空间位置

和位置的变化量等参数之间的相关性。

 2    结果

 2.1    营养状态和代谢范围对个体空间位置的影响

高AS与低AS个体的个体空间平均位置并无差

异; 对饥饿组、对照组两组间的平均位置和混合

3的组内平均位置进行比较, 发现营养状态对个体

空间位置无影响(图 1和表 2); 通过在投喂红线虫过

程的平均位置进行分析, 发现食物刺激对鱼群的空

间位置也无影响(图 1和表 2)。
在摄食期间, 尽管各组内个体的平均位置没有

改变, 但在饥饿组中个体与对照组及其他3个混合

组比较, 饥饿组的总摄食量少于其他组(图 2, 营养

状态 :  F=4.880, P=0.028; 代谢范围 :  F=6.232,
P=0.101; 交互作用: F=4.260, P=0.015)。在混合3组
中, 饥饿个体与对照个体的AS相近, 饥饿的个体摄

食量也低于对照组(图 2)。在混合2组中, 饥饿的个

体获得的食物也更少(图 2)。
 2.2    剩余AS对个体空间位置的影响

通过在摄食代谢中锦鲫个体增加的MO2, 由
SDA曲线可得对照组个体和饥饿组个体达到SDA
峰值的平均时间。对照组的到达摄食代谢峰值时

间比饥饿组的短, 摄食较多的个体摄食峰值较大

(图 3)。根据SDA曲线构建多元回归方程来估算实

验鱼在摄食后增加的MO2, 预测出实验过程中剩余

的AS, 摄食量和摄食水平与剩余AS关系图如图 4
所示。除了饥饿组外, 其余4个处理组中摄食量与

摄食水平均与剩余AS呈负相关(图 4, 所有P<0.05),
饥饿组摄食量与摄食水平与剩余AS不相关(图 4)。

在摄食后3h期间, 鱼群中个体的平均位置无显

著改变(表 3和图 5)。对每个组内1号位置占比分析

可知, 只有在混合组2中低AS饥饿的个体在1号位

的占比高于高AS对照个体(图 6)。另外, 在对照组

中, 除了餐后90min, 摄食期间、餐后30min、餐后

150min的摄食量、摄食水平与锦鲫的个体平均空

间位置呈负相关。然而, 在饥饿组、混合1组、混

合2组、混合3组都不存在个体平均空间位置与摄

食量、摄食水平的相关性(表 4)。
 2.3    营养状态和代谢范围对锦鲫鱼群个体及群体

特征的影响

对照组的个体游泳速度与饥饿组及3个混合组

均无差异, 表明饥饿不改变群体在流水状态下的个

表 2   营养状态和代谢范围对鱼群中个体空间位置影响的双因

素方差统计结果

Tab. 2   Statistical results of Two-way ANOVA for spatial position
of Carassius auratus under different aerobic scopes and starvation
treatments

时间
Time

营养状态
Nutritional state

代谢范围
Aerobic scope

交互作用
Interaction

适应
Acclimation

F=0.182
P=0.670

F=2.697
P=0.101

F=0.379
P=0.539

摄食
Feeding

F=0.780
P=0.378

F=0.152
P=0.697

F=0.079
P=0.778

餐后30min
Postprandial 30min

F=0.352
P=0.553

F=0.009
P=0.924

F=0.079
P=0.778

餐后90min
Postprandial 90min

F=2.584
P=0.109

F=3.734
P=0.054

F=0.221
P=0.639

餐后150min
Postprandial 150min

F=3.336
P=0.069

F=0.108
P=0.742

F=0.499
P=0.480
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图 1   适应和投喂期间营养状态和代谢范围对锦鲫个体平均空

间位置的影响

Fig. 1   Effect of fasting and aerobic scope on mean spatial position
of individuals in juvenile goldfish during acclimation and feeding
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体的游泳速度, 但是营养状态异质性群体中个体游

泳速度会降低; 摄食期间的个体的游泳速度, 显著

低于适应、餐后30min、餐后90min、餐后150min,
而在适应期间的个体游泳速度最大; 在摄食后的消

化阶段, 各个组的个体的游泳速度降低(图 7和表 5)。
在适应期间, 营养状态不影响个体的加速度, 但在

摄食、消化期间导致个体加速度下降(图 7和表 5)。
各个组群体之间的IID和NND均无差异(图 8和

表 5)。饥饿组和对照组的游泳速度同步性无显著

差异, 表明饥饿不影响群体游泳速度的同步性, 摄
食消化对于对照和饥饿组的游泳速度同步性基本

无影响, 但是对于营养状态异质性的群体中, 存在

一定的影响(图 8和表 5)。饥饿对群体极性无影响,
在摄食过程中群体的极性较低; 在消化阶段, 饥饿

组的群体极性低于对照组, 且基本摄食消化过程群

体的极性下降(图 8和表 5)。

 3    讨论

 3.1    代谢范围和营养状态对个体空间位置的影响

鱼类常面临觅食和避免被捕食者攻击两种活

动的巨大冲突, 为了更好地安全觅食并避免被捕食,
鱼类必须能够权衡这些相互冲突的需求

[43]
。随饥

饿程度的增加, 鱼类对食物的需求也相应增加。研

究发现, 饥饿个体为获取更加丰富优质的食物资源

而更经常出现于鱼群的前部或者外围
[44, 45]

。例如,
相较于那些营养生理正常的个体, 在流水环境下饥

饿的斜齿鳊(Rutilus rutilus)较多地出现在鱼群前部,
但是这种现象在2d后消失

[44]; 在静水环境下, 由8尾
全部饱足投喂或者全部饥饿的杜氏虹银汉鱼

(Melanotaenia duboulayi)的鱼群并不存在明显的个

体空间位置长期偏好的现象, 但混合组(饥饿+饱
足)具有个体成员的空间位置偏好现象

[45]
。本研究

发现, 无论是对照组、饥饿组还是三个混合组, 群
体中个体空间位置均无显著差异, 表明代谢范围和

饥饿均未导致锦鲫鱼群出现明显的个体空间位置

长期占据或偏好的现象。出现该结果的可能原因

是在锦鲫群体中, 饥饿虽会影响个体的能量代谢、

游泳能力及行为表现, 饥饿或较大AS的个体应更

频繁出现鱼群前部
[46], 但在群体活动中, 鱼群中个

体空间位置是一个复杂的动态过程, 还受更多其他

因素(如社群等级)的影响, 群体内部成员经过相互

协调, 在短时间内不断调节个体空间位置以均衡个

体的运动能量消耗, 有利于节约群体运动的能量消耗。

食物获取是鱼类集群的一个重要的明确动机,
是对机体能量消耗的必要补充

[3, 47]
。本研究发现,

饥饿群体的获取食物能力明显低于对照组个体, 表
明饥饿的锦鲫个体对食物的敏感性和获取能力均

降低。该结果与现有研究报道并不一致, 多数研究

是在实验室静水环境完成的, 如金体美鳊(Pimephales
Notatus)在饥饿的情况下, 其觅食率更高

[48]
。本研

究出现这种现象的可能原因是在流水环境中, 短期

饥饿的个体分配能量用于食物获取与消化的比例
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图 2   营养状态和代谢范围对锦鲫摄食量的影响

Fig. 2   Effect of fasting and aerobic scope on food intake in gold-
fish
A, B 表示不同组间具有显著差异(P<0.05); a, b表示同一组内具

有显著性(P<0.05)
A and B indicate significant differences in different groups (P<
0.05); a and b indicate significant differences in the same group
(P<0.05)
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图 3   摄食水平对锦鲫餐后耗氧率的影响

Fig. 3   Effect of feeding level on postprandial oxygen consumption
rate in goldfish
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图 4    锦鲫剩余代谢范围与摄食量及摄食水平的相关性

Fig. 4    The relationships between remaining aerobic scope and food intake, and food level in juvenile goldfish
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较少, 而将更多能量分配于维持群体共同的游泳状

态, 也可能是因为短期饥饿使得个体间的社交活动更

加频率, 对于流水条件下食物的敏感性和关注度下降。

个体间有氧代谢能力的差异对决定个体在群

体中的空间位置至关重要。动物在进行协调群体

运动时, 发现部分个体行为减少能量消耗而选择群

体的后部位置
[49], 鱼群中的不同空间位置也被证明

具有水动力优势
[50—53]

。为节约游泳运动过程中的

能量损耗, 理论上认为MMR、AS较大的个体可以

抵抗自然水体中更高的水流速度
[54], 同时还利用鱼

群的前部空间位置以获得更多的食物资源以平衡

前部高能量消耗的劣势
[9, 55], 而有氧代谢能力较弱

的个体可能占据鱼群后面的位置利用水动力的优

势节约能量消耗, 获取食物的概率相应降低。然而,

本研究发现AS的大小并不影响锦鲫个体在群体中

的平均位置, 这与中华倒刺鲃(Spinibarbus sinensis)
的研究结果一致

[39]
。这种与理论相悖的可能原因

是, 相较于独自生活的个体行为, 集群鱼类有更加

复杂的群体成员关系
[12], 这就意味着个体在群体中

的空间位置可能还受到生理特征和其他行为(如个

体间信息交流)的影响, 而不是仅取决于个体的有

氧代谢能力。

 3.2    剩余AS与个体空间位置的关系

鱼类在进食后的能量代谢随摄食量的增多而

增加, 占据较大部分的AS[56, 57], 导致用于其他生理

功能的剩余AS明显下降, 限制个体的运动能力
[29, 58]

。

因此, 食物消化对鱼群中个体空间位置的影响需考

虑摄食量决定剩余AS的大小, 从生理层面影响鱼

类的个体和群体行为表现。研究认为, 个体的摄食

越多, 在消化吸收过程中的代谢成本相应越高, 为
降低运动成本, 处于消化的鱼类个体会利用鱼群前

部个体产生的涡流条件而调整自身的空间位置到

群体后部
[10]

。内在生理特征、进食动机或食物获

取能力与SDA反应之间可能存在相互作用, 在食物

充足的情况下, 较高AS的个体偏好鱼群前部并可

能会摄取更多食物, 如褐鳟(Salmo trutta)幼鱼的研

究发现AS越大的个体, 其摄食量越大
[59]

。但与较

低AS且吃得更少的个体相比, 较大AS的个体由于

摄食大量的食物, SDA反应更加明显, 挤压有限的

AS, 剩余的AS显著小于那些较小AS的个体, 所以

食物消化可在能量代谢层面对鱼类个体空间占位

产生影响。

在本研究中, 实验鱼群的不同个体在投饵过程

中获得不同量的食物, 由消化引发的SDA必然导致

个体AS发生明显的变化, 即个体的剩余AS逐渐减

少。在对照组摄食期间, 餐后30min、150min摄食

量与平均位置呈负相关, 但在其他处理组中, 没有

出现这种相关性, 原因可能是对照组无饥饿处理的

个体, 个体虽已禁食24h以上, 但其食欲可能得到一

定的恢复, 维持较强的环境食物侦察能力, 表现出

较高的食物敏感性, 为了节约能量在鱼群前部摄食

的个体移向群体后方, 这与真鱥(Phoxinus grumi)的
研究结果一致

[55]
。而在其他处理组中存在饥饿个

体, 这里可能存在饥饿个体与AS较大的个体相互

竞争群体前方的位置, 导致群体内部个体空间位置

交换频繁。

虽然锦鲫在摄食后剩余AS发生明显的规律性

变化, 但群体内个体的AS差异并未导致其个体空

间位置出现差异, 表明在流水条件下对于6尾锦鲫

组成的AS异质性鱼群, 只要剩余的AS足以支持锦
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图 5   摄食后营养状态和代谢范围对锦鲫幼鱼个体平均空间位

置的影响

Fig. 5   Effect of fasting and aerobic scope on mean spatial
position of individuals in juvenile goldfish after feeding
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鲫在流水中运动, 并不考虑自身的能量消耗而去权

衡那些具有优势的群体空间位置。这可能是因为

锦鲫是人工选择的鱼类品种, 其生存环境一般是食

物充足, 缺乏捕食者, 在它们形成一个鱼群的过程

中, 产生典型的自组织结构。在群体运动过程中,
群体间个体通过有效的群体决策, 以一个共同目标

作为整个鱼群的核心“领导”, 而群体中个体间通过

协调运动作为“从属”, 即在鱼群的共同目标下, 出
现在群体前端的少数个体只是临时的领导者, 很快

这个领导地位被群体后部的个体向前取代, 所以这

样的鱼群可能不存在固定的领导者, 或始终统一处

在群体前端的个体
[60—63]

。这种自组织结构的群体

能够发挥超过单个个体独自所发挥的作用和功能
[63, 64]

。

但在本研究中, 个体间的消化策略存在差异, 部分

鱼的摄食代谢峰值较高, 能快速地恢复到基础水平,
部分鱼摄食代谢峰值较低, 需要更长的时间来消化

食物, 所以导致个体受SDA时间相对较长, 使得通

过拟合方程预测摄食后的剩余AS造成个体间存在

明显变化规律的差异, 因此生理对行为表现的解释

清晰程度降低。

 3.3    营养状态和餐后时间对于鱼群中个体和群体

特征的影响

研究发现, 饱足摄食会使得鱼类个体的游泳速

度显著减慢, 而饥饿个体的游泳能力仍强于处于饱
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图 6    不同处理组的AS表型个体在群体1号位的出现百分比

Fig. 6    The proportion account of AS for position 1 of the different treatments
井字号(#)表示在同一时间段高AS表型个体在1号位置的出现百分比与低AS表型个体存在显著差异(P<0.05)

Pound sign (#) means that there is a difference in proportion account for position one between high AS and low AS phenotypes at the same
stage (P<0.05)

966 水   生   生   物   学   报 47 卷



足消化的个体
[29, 65]

。本研究发现适应期间同质型

群体的对照组个体游泳速度与饥饿组并无差异, 但
在摄食期间前者的个体游泳速度高于后者。相比

较其他4个时期, 对照组和饥饿组在摄食期间的个

体游泳速度处于最小, 可能原因是流水环境中食物

的出现可能使得鱼群在游泳区的相对空间位置变

化较少, 从而降低了个体游泳速度。在营养异质型

群体中, 在同一摄食时期游泳速度无差异; 但在适

表 3    摄食量和摄食水平与鱼群中个体空间位置的相关性

Tab. 3    The correlations between food ration, feeding level and mean spatial position

处理组
Treatment

时期
Stage

样本量
Sample size

摄食量
Food intake

摄食水平
Feeding level

剩余AS
Remaining AS

对照组
Control

摄食 n=96 r= –0.243; P=0.017 r= –0.321; P=0.002 N/A
餐后30min n=96 r=–0.250; P=0.014 r= –0.296; P=0.004 r=0.140; P=0.183

餐后90min n=96 r= –0.870; P=0.400 r= –0.115; P=0.277 r=0.099; P=0.350

餐后150min n=96 r= –0.288; P=0.004 r= –0.273; P=0.008 r=0.213; P=0.042
饥饿组
Fasting

摄食 n=96 r=0.042; P=0.682 r=0.096; P =0.350 N/A

餐后30min n=96 r=0.019; P=0.857 r=0.032; P=0.758 r= –0.066; P=0.524

餐后90min n=96 r=0.060; P=0.562 r=0.017; P=0.869 r=0.083; P=0.423

餐后150min n=96 r=0.171; P=0.097 r=0.081; P=0.433 r=0.057; P=0.582

混合组1
Mixed 1

摄食 n=72 r= –0.048; P=0.688 r=–0.090; P=0.453 N/A

餐后30min n=72 r=0.141; P=0.237 r=0.145; P=0.225 r= –0.116; P=0.367

餐后90min n=72 r=0.114; P=0.340 r=0.070; P=0.560 r= –0.296; P=0.019
餐后150min n=72 r=0.163; P=0.172 r=0.142; P=0.234 r= –0.246; P=0.054

混合组2
Mixed 2

摄食 n=78 r= –0.081; P=0.480 r=–0.080; P=0.488 N/A

餐后30min n=78 r= –0.057; P=0.621 r= –0.082; P=0.475 r=0.074; P=0.531

餐后90min n=78 r= –0.002; P=0.984 r= –0.015; P=0.877 r=0.105; P=0.375

餐后150min n=78 r= –0.009; P=0.939 r=0.016; P=0.881 r=0.144; P=0.220

混合组3
Mixed 3

摄食 n=78 r=0.003; P=0.977 r=0.049; P=0.669 N/A

餐后30min n=78 r= –0.136; P=0.236 r= –0.099; P =0.388 r=0.052; P=0.651

餐后90min n=78 r=0.069; P=0.548 r=0.050; P=0.663 r= –0.149; P=0.192

餐后150min n=78 r=0.055; P=0.635 r=0.081; P=0.482 r=0.024; P=0.833

注: N/A表示此处无数据
Note: N/A means there is no data here

表 4    位置改变与摄食量、摄食水平及预测剩余AS的相关性

Tab. 4    The correlations between food ration, feeding level, predicted aerobic scope remaining and change in individual position

处理组
Treatment

时期
Stage

样本量
Sample size

摄食量
Food intake

摄食水平
Feeding level

剩余AS
Remaining AS

对照组
Control

餐后30min  n=96 r= –0.034; P=0.748 r= –0.056; P=0.596 r=0.033; P=0.757
餐后90min  n=96 r=0.156; P=0.135 r= –0.126; P=0.227 r= –0.026; P=0.807

餐后150min n=96 r= –0.005; P=0.960 r=0.006; P=0.957 r=0.045; P=0.671

饥饿组
Fasting

餐后30min  n=96 r=0.089; P=0.389 r=0.065; P=0.532 r=0.189; P=0.065

餐后90min  n=96 r=0.116; P=0.260 r=0.069; P=0.504 r= –0.023; P=0.824

餐后150min n=96 r=0.248; P=0.015 r=0.184; P=0.073 r= –0.057; P=0.579

混合组1
Mixed 1

餐后30min  n=72 r=0.243; P=0.057 r=0.249; P=0.051 r=0.167; P=0.194

餐后90min  n=72 r=0.247; P=0.053 r=0.215; P=0.094 r= –0.324; P=0.010

餐后150min n=72 r=0.108; P=0.405 r=0.105; P=0.419 r= –0.018; P=0.889

混合组2
Mixed 2

餐后30min  n=78 r= –0.086; P=0.453 r= –0.110; P=0.337 r=0.037; P=0.745

餐后90min  n=78 r= –0.047; P=0.680 r= –0.046; P=0.690 r=0.020; P=0.863

餐后150min n=78 r= –0.096; P=0.403 r= –0.088; P=0.443 r=0.253; P=0.025

混合组3
Mixed 3

餐后30min  n=78 r= –0.167; P=0.144 r= –0.186; P=0.103 r= –0.099; P=0.388

餐后90min  n=78 r= –0.070; P=0.541 r= –0.066; P=0.568 r=0.050; P=0.663

餐后150min n=78 r=0.005; P=0.966 r=0.000; P=0.962 r= –0.102; P=0.372
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应阶段3个混合组的个体游泳速度低于同质型群体

(对照组和饥饿组)。饱足摄食会使得鱼类个体游泳

速度显著减慢, 但是并不表现出饥饿个体的游泳能

力强于消化个体。在流水状态下锦鲫在摄取食物

时花费更多时间保持在固定区域, 而不是进行较多

的前后位置变换去搜寻食物, 这可能是鱼群在相近

的空间位置共同获得食物, 逆流下群体结构维持稳

定, 从而表现为群体较多地停留在游泳水槽的同一

空间部位, 明显降低摄食期间的个体游泳速度和群

体运动速度。

虽然本研究饥饿群体的平均个体速度与对照

组无显著差异, 但在3个混合组群体中, 不同营养状

态的群体成员组成导致群体的移动速度降低。饥

饿会导致牙鲆(Paralichthys olivaceus)和欧洲鳗(An-
guilla anguilla)等群体游泳速度明显降低

[66, 67], 而饥

饿后食蚊鱼(Gambusia affinis)和大西洋鲱(Clupea
harengus)群体游泳速度增加

[68, 69]; 另外, 饥饿后杜

氏虹银汉鱼的群体极性和群体速度无明显变化
[45]

。

上述研究结果存在明显差异, 表明在鱼类群体移动

中, 营养状态及消化导致群体移动速度产生不一样

的结果。而在本研究中, 群体结构依赖于个体之间

的相互作用, 异质型群体可能因为个体间相互作用

程度更强而导致群体运动速度降低。

从能量学角度分析, 群体中个体间距离越大,
群体的能量消耗越多

[10], 在静水测定条件下, 金体

美鳊和大西洋鲱在食物资源丰富的环境中鱼群的

个体间距离显著小于饥饿状态下鱼群的个体间距

离
[48, 69]; 在饥饿状态下群体凝聚力下降有助于降低

个体对食物资源的竞争
[46]

。此外, 饥饿群体在饥饿

或者食物刺激下, 会增加它们的冒险行为, 并导致

饥饿个体的最近邻距离和平均近邻距离具有增大

的趋势
[66]

。但在流水状态下, 本研究发现饥饿并未

影响群体的个体间距离、最近邻距离等群体特征,
这与在静水条件下的测定结果存在一定差异。1周
的饥饿可能不影响锦鲫鱼群的群体行为, 但是营养

状态异质型群体中会发生变化。在本研究中, 异质

型群体的个体游泳速度低于对照组和饥饿组的同

质型群体, 表现出群体中各个成员间的共同作用影

表 5    营养状态和不同时期对锦鲫幼鱼个体和群体行为影响的双因素方差分析结果

Tab. 5    Two-way ANOVA on spatial characteristics of individual and groups of the Carassius auratus under post-time and aerobic
metabolism

个体和群体行为参数
Individual and group behaviour parameter

时期
Stage

营养状态
Nutritional state 时期×营养状态Interaction

个体游泳速度
Individual swimming speed (cm/s) F=66.436; P<0.001 F=9.595; P<0.001 F=0.620; P=0.867

个体加速度
Individual acceleration (cm/s2) F=17.546; P<0.001 F=3.258; P=0.012 F=0.544; P=0.922

游泳速度同步性
Synchronization of speed F=6.804; P<0.001  F=7.082; P<0.001 F=0.794; P=0.693

个体间的距离
Inter-individual distance (cm) F=0.838; P=0.502  F=2.170; P=0.072 F=1.602; P=0.067

最近邻距离
Nearest neighbour distance (cm) F=1.037; P=0.388  F=3.329; P=0.011 F=0.637; P=0.853

群体极性
Group polarization F=31.002; P<0.001 F=7.644; P<0.001 F=0.613; P=0.873
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图 7   不同时期和营养状态对锦鲫幼鱼个体游泳速度和个体加

速度的影响

Fig. 7   Effect of nutritional state on individual swimming speed
and acceleration of juvenile goldfish among different stages
大写字母(A, B)表示同一时期不同组间有显著差异(P<0.05); 小
写字母(a, b)表示同一营养处理组别中在不同时期有显著差异

(P<0.05); 下同

Capital letters (A and B) indicate there are significant differences
in parameters among five nutritional treatments at a given stage
(P<0.05); lowercase letters (a and b) indicate there are significant
differences in parameters within the same nutritional treatment
(P<0.05). The same applies below
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响群体运动。5个处理组群体在不同时期的个体间

距离和最近邻距离均无显著差异, 这可能是符合鱼

类个体的平行原则, 即和组内成员在一起时, 保持

一定的距离平行移动, 在群体中每个个体的运动速

度将会与它周围的个体速度趋同, 每个个体将向周

围个体的中心移动
[70]
。

 4    结论

本研究发现, 营养状态和代谢范围对锦鲫群体

中的个体空间位置无影响。饥饿和消化对锦鲫群

体的凝聚力并无影响, 在消化期间饥饿会降低该种

鱼群体的协调性, 即群体中个体间食物获取能力的

差异导致消化速率并不相同, 由此引发个体游泳运

动更加混乱, 最终导致群体的协调性下降。上述研

究结果是从锦鲫的营养状态和能量代谢层面去研

究二者对鱼类集群行为的影响特征, 为今后流水状

态下鱼类群体行为研究提供重要基础资料。
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Fig. 8    Effect of nutritional state on group characteristics of juvenile goldfish among different stages
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NUTRITIONAL STATUS AND AEROBIC SCOPE ON GROUP BEHAVIOUR OF
JUVENILE GOLDFISH (CARASSIUS AURATUS)

LING Hong, WANG Chun-Hua, FU Shi-Jian and ZENG Ling-Qing
(Laboratory of Evolutionary Physiology and Behavior, Chongqing Key Laboratory of Animal Biology,

Chongqing Normal University, Chongqing 401331, China)

Abstract: In order to investigate the effects of nutritional status and metabolic range on group behavior of fish, juve-
nile crucian carp (Carassius auratus) was conducted as the animal model, and its feeding metabolism (specific dyna-
mics, SDA) and metabolic rates (Standard Metabolic Rate, SMR; Maximum Metabolic Rate, MMR) was determined to
calculate metabolic scope (AS=MMR–SMR) at (25.4±0.2)℃. Based on the combination of nutritional state and AS,
five ‘nutritional state plus AS’ treatments were determined for their individual spatial position within a group, feeding
intake, individual characteristics (e.g., individual swimming speed and acceleration), and group characteristics (e.g.,
synchronization of speed, inter-individual distance, nearest neighbour distance, and group polarization). Our results
showed that nutritional status, starvation, aerobic scope, feeding and digestion had no effect on individual spatial posi-
tion within a group. Starvation and digestion did not affect the group cohesiveness of juvenile crucian carp, but starva-
tion reduced the group coordination of this species only during digestion, i.e., difference in individual food acquisition
ability led to a different digestion strategy among group-mates, resulting in a lower synchronization of speed and even-
tually a decrease in group coordination. In the control group, the space in the front of the group confers the ecological
advantage of individuals to obtain more food items, but starvation eliminated this ecological advantage in the front of
the group. The feeding intake and feeding level of the control group were negatively correlated with the predicted re-
maining AS, and which of the starvation group were not correlated with the predicted remaining AS. Our results sug-
gested that both the nutritional status and aerobic scope had no effect on the individual spatial position within school-
ing in gold fish. Occupying the spatial position at the front of the school can confer to the ecological benefits (e.g., more
food resources), but starvation eliminates the heterogeneity of ecological benefits of individual spatial position distribu-
tion within the school. Starvation and digestion have no effect on group cohesion of the goldfish, but the phenomenon
that starvation reduces the group coordination only appeared during the digestion stage. Individual difference in ability
to obtain food within the group may lead to different digestive strategies among group-mates, resulting in more dis-
ordered swimming align of individuals, and finally leads to the decline of group coordination.

Key words: Group behaviour; Nutritional state; Cohesion; Coordination; Align
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