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生态情境及其测定次序对镜鲤幼鱼群体行为的影响 
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摘要: 鱼类个体因为社会原因而聚集的现象称为鱼类群体行为, 受到多种因素的影响。为考察生态情境及其测定次

序对镜鲤(Cyprinus carpio var. specularis)幼鱼群体行为的影响, 本研究以喜集群的镜鲤幼鱼为研究对象, 将大小相

近且健康的实验鱼随机分成固定组和随机组, 将每个处理组的鱼群放在不同的生态情境(开放水域环境、食物环境

和食物+避难所环境)条件下拍摄实验鱼的群体行为, 并且采用抽签的方式确定随机组的拍摄顺序以模拟生态情境

转变。结果发现: (1) 生态情境复杂性的增加和测定次序的改变降低了个体游泳速度及其同步性。(2) 生态情境复

杂性的增加会增大最近邻距离和个体间距离, 然而测定次序的改变降低了非开放水域环境(食物环境和食物+避难

所环境)的最近邻距离。(3) 生态情境复杂性的增加降低了开放水域环境和食物+避难所环境的群体游泳速度和群体

运动时间比。(4) 镜鲤的个体间距离和群体极性呈负相关, 而随机顺序增强了其在开放水域环境和食物+避难所环

境中的负相关程度。结果表明, 生态情境复杂度越高, 其群体凝聚力和协调性越低; 而随机顺序增强了镜鲤幼鱼的

凝聚力和其在非开放水域环境的协调性, 降低了镜鲤幼鱼群体在开放水域的协调性, 从而显示了该鱼显著的集群

行为, 对群体运动中个体成员的信息交流有着积极的影响。 
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大量动物成群结队的活动是自然界中普遍的

现象之一, 动物个体的行为相对简单, 而集群的

动物能表现出更为复杂的行为。集群行为是个体

由于社会因素而自发产生个体聚集的现象, 广泛存

在于整个动物界中。鱼类集群行为是鱼类行为学研

究的重要内容之一, 自然界有超过 50%的鱼类种类

在整个生活史或生活史特定时期表现出集群行为[1]。

研究发现集群生活的个体在躲避敌害、觅食、寻找

配偶等方面有益[2], 但是可能会造成食物资源竞争

的现象, 从而加剧种内竞争[3], 此外集群生活会增

加个体感染寄生虫的概率[4]。目前研究主要是关注

个体行为及其交互作用如何影响鱼类的群体特征, 

相关参数主要为群体的凝聚力(cohesion)和协调性

(coordination)。其中凝聚力主要通过群体的最近邻

距离(nearest neighbor distance, NND)来衡量[4], 协调

性主要是通过不同个体的游泳速度同步性和鱼

群排列的极性(polarity)等来衡量[5]。 

栖息环境条件的不断改变是鱼类表型进化的

重要驱动力之一[6]。鱼类的栖息环境多种多样且

复杂多变, 同时会随着气候变化和季节更替而随

之改变。鱼类受到自然环境变化的影响, 从而进

化出各种生存策略。例如, 有避难所的保护会降

低鱼类个体被捕食的风险和日常能量消耗[7]。然

而当群体遇到食物资源、避难所或捕食者追捕时, 

群体的结构也会发生改变。研究表明, 在有避难

所的环境中三刺鱼(Gasterosteus aculeatus)群体的

凝聚力和协调性显著提高[8]。鱼类个体间相互独

立但又通过社交信息共同决定群体决策, 因此群
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体行为特征会通过个体行为特征表现出来[9]。目

前, 大多数群体行为的研究都主要关注单一环境

类型下群体行为的表现[10], 缺乏对多种环境类型

下群体行为的比较研究。鱼群面对不同的环境会

产生自发探索新异环境的行为, 在以往的研究中, 

测试鱼群依次经历开放水域环境、食物环境和食

物+避难所环境, 这种测试顺序的基本原理是, 在

测试鱼群熟悉的开放环境中逐步添加新物体(即

先添加食物, 然后添加隐蔽场所), 以避免出现当

新物体离开后鱼群去寻找它们的现象。在上述研

究中发现, 群体在开放水域环境的凝聚力显著高

于在有食物的环境, 且鱼群在找到食物后其凝聚

力较之前会提高[10]。在这些研究中对环境类型的

测定都是有一个固定的顺序, 即从简单的开放环

境到更加复杂的环境, 然而关于改变生态情境的

测定次序(固定 vs 随机)对鱼类集群行为的影响迄

今未见报道, 相关研究工作具有重要的理论价值

和实践意义。 

镜鲤(Cyprinus carpio var. specularis)是一种

底栖性的鲤科鱼类, 本研究采用的是我国从德国

引进后经黑龙江水产研究所选育而养殖的德国镜

鲤, 其分布广泛且在自然界中存在集群现象。因

此本研究选取镜鲤幼鱼作为研究对象, 考察生态

情境类型(开放水域环境、食物环境、食物+避难

所环境)及其测定次序对该种鱼群个体空间位置

和群体行为的影响, 探讨不同生态情境下镜鲤幼

鱼的测定次序与群体行为的关系, 为鱼类行为生

态学研究提供参考。 

1  材料与方法 

1.1  实验鱼及其驯化 

实验所用的镜鲤购于重庆市合川区当地鱼类

水产养殖场, 运回后在实验室两个循环控温水槽

中驯化 1 个月。在每个水槽底部放置一定数量的

绿色塑料水草和砾石, 以模拟隐蔽场所并提高驯

化水槽环境的富集度。驯化期间, 前半个月每天

9:00 用商业饲料对鱼饱足投喂 1 次。后半个月为

提高镜鲤对红线虫的适口性, 每天 9:00 用红线虫

对鱼饱足投喂 1 次。为减少水体充氧对鱼群摄食

的影响, 在每次饵料投喂前 5 min, 关闭循环水槽

的水泵和充氧泵以待水面恢复平静 , 在投喂

30 min 后, 用虹吸管清除养殖水槽中的残饵、残

渣和粪便, 以较好地维持驯化水体环境。驯化用

水为曝气 3 d 的去氯自来水, 日换水量约为总水

量的 10%。溶氧水平维持在 7.0 mg/L 以上, 水温

控制在(26.3±0.2) ℃, 光周期设定为 14L∶10D。 

1.2  实验设计 

驯化结束后 , 挑选大小相近且机体健康的

168 尾镜鲤[体重(8.75±0.2) g, 体长(6.42±0.05) cm]

幼鱼作为实验对象。本研究设定 3 种生态情境: (1) 无

食物和避难所的开放水域环境; (2) 有食物、无避

难所的食物环境; (3) 有食物和避难所(水草)的环

境。此外, 本研究设定 2 个测定次序的处理组, 即

(1) 固定组: 在实验中, 鱼群连续 5 d 依次经历开

放水域环境(1 d)、食物环境(2 d)和食物+避难所环

境(2 d); (2) 随机组: 鱼群在 5 d 中随机经历开放

水域环境(1 d)、食物环境(2 d)和食物+避难所环境

(2 d), 通过抽签的方式确定每个随机组的拍摄顺

序。其中每个处理组由 14 个鱼群组成, 每个鱼群

包括 6 尾鱼。本研究将 6 尾鱼组成一个群体是因

为在预实验中发现, 由 6 尾鱼组成的鲤科鱼群可

出现明显的集群行为。所有实验环境中的溶解氧、

水温及光周期与驯化期间相同。 

1.3  群体行为拍摄 

本研究采用的群体行为拍摄装置为一个有机

玻璃制成的圆形水槽(直径 80 cm, 壁高 20 cm)。

考虑该发育阶段镜鲤幼鱼的体高并尽量减少鱼群

中不同个体在游泳时的垂直重叠概率, 水槽的水

深控制在 6 cm。水槽的底部和内壁贴上了白色无

毒的纸 , 以增加鱼体颜色和水槽底部的颜色差

异。在圆形水槽周围设置长 1.5 m、宽 1.5 m 和高

2.0 m 的方架子, 架子上安装有 1.5 m 高的绿色窗

帘, 保持测试环境稳定并减少外部环境的潜在影

响。将一台高清索尼摄像机(25 帧/秒)直接放置在

圆形水槽中央上方, 用于拍摄镜鲤在 3 种环境[开

放水域环境、食物环境、食物+避难所(水草)环境]

下的群体行为。3 个相同大小的九宫格食物盘(直

径为 10 cm, 高度为 1 cm)被均匀地放置在圆形水

槽的底部边缘。在下一个鱼群实验之前, 水槽内

的水全部更换以消除上一个鱼群任何潜在的食物
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信息素等。每个鱼群在 3 种环境下的测试全部结

束后, 将该鱼群移至另一个水槽中暂养, 本研究

所有的鱼群只使用 1 次。 

固定组拍摄: 第 1 天, 每个鱼群从独立养殖

单元被转移到位于圆形水槽中间的一个圆柱形桶

(直径 12 cm)中适应 10 min。然后, 轻轻提起圆柱

形桶并离开拍摄视野, 连续拍摄 20 min 鱼群的群

体行为。第 2 天和第 3 天, 每天在食物环境中测

试同一鱼群的群体行为。在圆柱形桶内的适应期

间, 人工用镊子向每个食物盘中的九宫格共添加

6 只红线虫。适应 10 min 后, 取走适应桶, 再连续

拍摄 15 min 鱼群的群体行为。第 4 天和第 5 天, 每

天测定鱼群在食物+避难所(水草)环境中的群体

行为。适应期间, 一个由 4 根 10 cm 高的绿色塑

料水草做成的避难所被放置在圆形水槽的中心。

待水面平静后, 同样将 6 只红线虫分别放入每个

食物盘中。圆柱形桶取走后, 对鱼群的群体行为

连续拍摄 15 min。 

随机组拍摄: 随机模式是根据上述固定组 5 d

的实验内容按随机排序拍摄群体行为, 但以同一

环境为一个组合, 即① 1 d 开放水域环境、② 2 d

的食物环境、③ 2 d 的食物+避难所(水草)环境各

为一个组合。随机模式包括②→③→①(n=2)、②

→①→③(n=3)、①→③→②(n =2)、①→②→③

(n=2)、③→②→①(n=3)、③→①→②(n=2)。详

细记录好单个鱼群的测试顺序。在一种测试环境

结束后, 用虹吸管去除残留粪便和剩饵, 再换上

充分曝气后的自来水至固定水位。为尽量减少实

验操作等环境因素对鱼群的影响, 实验室内在录

像过程中保持相对安静。所有的实验都在上午 9

点到下午 5 点之间进行, 以减少鱼的昼夜节律的

影响。 

1.4  实验参数及其计算 

将本实验中拍摄的视频转换成 AVI 格式, 将

AVI 格式视频导入软件 IdTackerai 进行图像分析[11], 

获取每尾鱼在每帧运动轨迹的坐标点。然后进行

自发游泳速度和空间位置特征的相关计算。为消

除放置红线虫、水草和提桶动作对鱼群扰动的影

响 , 本研究仅分析每个视频第 5~15 min 的共

10 min 视频数据。通过坐标数据计算单尾鱼的个

体特征(如个体游泳速度、个体移动总距离)和群

体特征(包括个体游泳速度同步性、个体间距离、

最近邻距离、群体运动速度、群体运动时间百分

比、群体极性等群体行为参数)。上述实验参数的

计算公式如下:  

(1) 个体游泳速度(v, cm/s) 

 

2 2
1 1( ) ( )

( ) t t t t
i

t

x x y y
v t

d
   

  (1) 

式中, vi表示实验鱼 i个体游泳速度(cm/s); xt和 xt–1

分别表示实验鱼 i 在 t、t–1 时刻的横坐标; yt 和 yt–1

分别表示实验鱼 i 在 y、y–1 时刻的纵坐标; dt 为两

个坐标点的时间间隔(1 s)。 

(2) 个体移动总距离(TD, cm)是 10 min 内个

体游泳的总距离。 

(3) 个体游泳速度同步性(Sv, 无单位) 

 

i j
v

i j

v v
S

v v





 (2) 

式中, Sv 为个体游泳速度同步性, 介于 0~1 之间; 

vi 和 vj 为鱼群中第 i、j 鱼的瞬时游泳速度。 

(4) 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), 用于评价群体凝聚力[12]。 

 2 21
IID( ) [ ] [( ) ( ) ( ) ( )]

n

i j i j
i j

t x t x t y t y t
n 

     (3) 

式中, IID 为个体间平均距离(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; n=6。 

(5) 最近邻距离(NND, 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[12]。 

2 2( ) ( ) (NND( ) [ ] [ ) ( )]i j i j i jt min x t x t y t y t   
 
(4) 

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。 

(6) 群体中心(Gx, Gy) 

 

1 2 3 4 5 6( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )
( )

6x
x t x t x t x t x t x t

G t
    

 (5) 

式中, Gx 为群体中心的横坐标值, x1(t)、x2(t)、x3(t)、

x4(t)、x5(t)、x6(t)分别为 6 尾鱼在 t 时刻的横坐标
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值; Gy 为群体中心的纵坐标值, y1(t)、y2(t)、y3(t)、

y4(t)、y5(t)、y6(t)分别为 6 尾鱼在 t 时刻的纵坐标值。 

(7) 群体运动速度(Gc, cm/s) 

2 2[ 1 ] [( ) ( ) ( ) ( )
( )

1 ]x x y y
c

t

G t G t G t G t
G t

d

    
  (6) 

式中, Gc 为群体运动速度; 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 表示两个坐标点的时间间隔(1s)。 

(8) 群体运动时间比(PTM, %) 

 moving

total

PTM 100%c

T

T
   (7) 

式中, Tmoving 表示鱼群处于运动状态(Gc≥1.75 cm/s)

的总时间; Ttotal 表示观察鱼群的总时间(600 s)。 

(9) 群体极性(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[12]。 

 

( (
1

) )
n

i
i j

P t v t
n 

   (8) 

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=6。 

1.5  数据统计与分析 

IdTackerai 软件得到的所有数据先用 Excel 

(2010) 进行计算并通过平均值制图 , 然后用

SPSS(25.0)对 Excel 中的坐标数据进行分析。采用

双因素方差分析的线性模型考察生态情境类型和

测定次序对个体特征参数(个体游泳速度、个体移

动总距离)以及群体特征参数(个体游泳速度同步

性、个体间距离、最近邻距离、群体运动速度、

群体运动时间比、群体极性等)的影响, 若组间(内)

存在显著差异, 则采用独立样本 T 检验比较组间

差异, 或采用单因素方差分析比较组内差异。采

用 Pearson 相关分析考察群体极性与个体间距离

之间的相关性。所有实验数据以“平均值±标准

误”( x ±SE)表示, 显著性水平为 0.05。 

2  结果与分析 

2.1  生态情境和测定次序对镜鲤个体行为和个

体游泳速度同步性的影响 

生态情境与测定次序对镜鲤幼鱼的个体游泳

速度及其同步性均有影响(图 1, 表 1)。固定组在

食物环境下的个体游泳速度显著高于开放水域环

境和食物+避难所环境(图 1a, P<0.05), 但随机组

无此现象。然而, 固定组在食物环境下的个体游

泳速度显著高于随机组(图 1a, P<0.05)。生态情境

对固定组的个体游泳速度同步性无影响, 但随机 

 

 
 

图 1  生态情境和测定次序对镜鲤个体游泳速度(a)及其同步性(b)的影响 

图中不同小写字母表示固定组在 3 种生态情境中与随机组之间存在显著差异(P<0.05), 不同大写字母表示同一处理组内的 3 种

生态情境之间存在显著差异(P<0.05). 

Fig. 1  Effect of ecological situation and determination sequence on individual swimming  
speed (a) and synchronization (b) of Cyprinus carpio var. specularis 

Different lowercase letters indicate significant difference between the fixed group and the random group in the  
same ecological scenarios (P<0.05), and different uppercase letters indicate significant difference between the three ecological 

situations in the same experimental group (P<0.05). 
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表 1  生态情境和测定次序对镜鲤个体和群体行为影响的双因素方差分析结果 

Tab. 1   Analysis results of two factor variance analysis of ecological situation and determination  
sequence on behavior of Cyprinus carpio var. specularis individuals and groups 

实验参数 experimental parameter 组别 group 生态情境 ecological situation 交互作用 interaction 

个体游泳速度/(cm/s) 
individual swimming speed 

F=14.055, P<0.001 F=8.424, P=0.011 F=2.659, P=0.075 

个体移动总距离/cm 
total movement distance 

F=8.479, P=0.004 F=10.903, P<0.001 F=1.906, P=0.154 

个体游泳速度同步性 
synchronization of speed 

F=226.818, P<0.001 F=3.824, P=0.025 F=2.966, P=0.056 

个体间距离/cm 
inter-individual distance 

F=8.023, P=0.006 F=7.187, P=0.001 F=8.791, P<0.000 

最近邻距离/cm 
nearest neighbor distance 

F=52.632, P<0.001 F=10.903, P<0.001 F=5.053, P=0.008 

群体运动速度/(cm/s) 
group moving speed 

F=14.516, P<0.001 F=15.521, P<0.001 F=2.541, P=0.083 

群体极性 
polarization of the group 

F=0.536, P=0.466 F=25.049, P<0.001 F=7.533, P=0.001 

群体运动时间比/% 
percentage time on moving of the group 

F=0.516, P=0.474 F=7.573, P=0.001 F=0.094, P=0.910 

 
组在食物环境下的个体游泳速度同步性显著高于

开放环境和食物+避难所环境(图 1b, P<0.05)。此

外, 固定组的个体游泳速度同步性整体上高于随

机组。 

2.2  生态情境和测定次序对镜鲤群体凝聚力的

影响 

生态情境和测定次序对镜鲤幼鱼的个体间距

离和最近邻距离均产生影响(图 2, 表 1)。固定组

在开放水域环境的个体间距离显著低于食物环境

和食物+避难所环境(图 2a, P<0.05), 而随机组无

此现象。然而, 固定组的个体间距离显著高于随

机组(图 2a, P<0.05)。固定组在开放水域环境的最

近邻距离显著低于食物环境和食物+避难所环境, 

但随机组没有影响。固定组在食物环境和食物+

避难所环境的最近邻距离均显著高于随机组(图

2b, P<0.05)。 

 

 
 

图 2  生态情境和测定次序对镜鲤个体间距离(a)和最近邻距离(b)的影响 

不同小写字母表示固定组在 3 种生态情境中与随机组之间存在显著差异(P<0.05), 不同大写字母表示同一处理组内的 3 种生态

情境之间存在显著差异(P<0.05). 

Fig. 2  Effects of ecological situation and determination sequence on the inter-individual distance (a) and  
nearest neighbor distance (b) of Cyprinus carpio var. specularis 

Different lowercase letters indicate significant difference between the fixed group and the random group in the same ecological 
scenarios (P<0.05), and different uppercase letters indicate significant difference between the three ecological situations in the same 

experimental group (P<0.05). 
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2.3  生态情境和测定次序对镜鲤群体运动速度、

群体运动时间百分比和群体极性的影响 

生态情境和测定次序对镜鲤群体运动速度、

群体运动时间百分比和群体极性均产生影响(图 3, 

表 1)。固定组在开放水域环境和食物环境的群体

运动速度显著高于食物+避难所环境, 但随机组

无此现象。此外, 固定组在开放水域环境和食物

环境的群体运动速度显著高于随机组(图 3a, P< 

0.05)。固定组在开放水域环境和食物环境的群体

运动时间百分比显著高于食物+避难所环境 , 然

而测定次序对随机组没有影响(图 3b, P<0.05)。固

定组在开放水域环境的群体极性显著高于食物环

境和食物+避难所环境, 固定组在食物环境的群

体极性显著高于食物+避难所环境。此外, 随机组

在开放水域环境和食物环境的群体极性显著高于

食物+避难所环境。然而固定组在食物环境的群体

极性显著低于随机组(图 3c, P<0.05)。 

2.4  两种处理组在不同生态情境下镜鲤的群体

极性与个体间距离的相关性 

固定组的 3 种生态情境下, 镜鲤的群体极性

与个体间距离均呈现负相关。而随机组在 3 种生

态情境下, 镜鲤的群体极性与个体间距离仍均呈

现负相关 , 且开放水域环境和食物+避难所环境

的相关程度显著强于固定组(表 2, P<0.05)。 
 

 
 

图 3  生态情境和测定次序对镜鲤群体运动速度(a)、群体运动时间百分比(b)和群体极性(c)的影响 

不同小写字母表示固定组在 3 种生态情境中与随机组之间存在显著差异(P<0.05), 不同大写字母表示同一处理组内的 3 种生态

情境之间存在显著差异(P<0.05). 

Fig. 3  Effects of ecological situation and determination sequence on group swimming speed (a), percentage of  
group movement time (b) and group polarity (c) of Cyprinus carpio var. specularis population 

Different lowercase letters indicate significant difference between the fixed group and the random group in the  
same ecological scenarios (P<0.05), and different uppercase letters indicate significant difference between the three ecological 

situations in the same experimental group (P<0.05). 
 

表 2  两种处理组在不同生态情境下镜鲤的 

群体极性与个体间距离的相关性 
Tab. 2  Correlation between the population polarity of the two 
Cyprinus carpio var. specularis treatment groups and the dist- 
ance between individuals under different ecological conditions 

测定次序 
determination sequence 

生态情境 
ecological context 

相关性 
correlation 

固定组 
fixed sequence group 

开放水域 open water r=–0.698, P=0.006

 食物 food r=–0.756, P<0.001

 
食物+避难所 
food-refuge 

r=–0.605, P=0.001
 

随机组 
random sequence group 

开放水域 open water 
 

r=–0.848, P=0.004
 

 食物 food r=–0.625, P=0.006

 
食物+避难所 
food-refuge 

r=–0.689, P=0.002

3  讨论 

鱼群是由不同的个体成员组成的群体, 在群

体中个体行为会存在一定的异质性, 从而影响群

体的行为表现。然而自然界动物的栖息环境复杂

多变, 生存资源(如食物、隐蔽场所)及捕食者等具

有明显的时空分布异质性, 因此鱼类的群体行为

很大程度上取决于生态环境[13]。研究表明, 三刺

鱼在食物环境中的个体游泳速度明显高于开放水

域环境, 但在食物+避难所环境中的个体游泳速

度低于食物环境[10]。本研究也发现, 固定组在开

放水域和食物+避难所环境中的个体游泳速度均

低于食物环境。该现象可能的原因是在食物环境
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中, 鱼类个体渴望找到食物而提高了个体游动速

度, 此外由于食物+避难所环境中存在避难所, 因

此在一定程度上会增加个体进出避难所的时间和

降低速度缓冲。本研究还发现, 固定组的镜鲤群

体在开放水域环境表现出较强的群体行为凝聚力

和协调性, 而在食物环境和食物+避难所环境中其

凝聚力降低, 这与中华倒刺鲃(Spinibarbus sinensis)

的研究结果相同 [14]。原因可能是在食物环境中, 

鱼群为了寻找食物增加个体游泳速度从而加大了

个体间距离导致群体凝聚力降低。固定组的镜鲤

在食物+避难所环境中群体极性明显低于开放水

域环境和食物环境, 该结果与环境具有避难所降

低了三刺鱼的群体极性的研究结果相同[10]。 

鱼类通过调整个体间相互作用的变化来对外

部环境刺激做出反应, 而这些局部相互作用的变

化反过来又与群体的属性相关[15]。面对复杂多变

的自然环境时, 鱼类往往采用调整形态、生理和

行为表型等策略以适应其环境。在不同生态情境

之间鱼类有着明显的形态和功能差异, 但其高度

的可塑性可以提高其对环境的适应性[16]。鱼类自

发探索新异环境的反应判断为探索性, 表现为从

最逃避到最探索的过程[17]。本研究发现, 测定次

序改变导致镜鲤个体游泳速度下降, 推测生态情

境的测定次序改变可能导致鱼群个体的自发活动

强度的变化。当鱼群最开始就经历食物环境或食

物+避难所环境时, 在此圆形水槽的食物或避难

所对鱼群来说是驯化期间的常见物体, 但食物与

避难所的空间位置是鱼群所未经历的物理结构 , 

鱼群可能需一段时间去适应。研究发现, 能够快速

适应具有新型结构环境的金体美鳊(Notemigonus 

crysoleucas)会成为鱼群的领导者[18]。鱼类个体会

对外界环境刺激做出生理应激反应, 在陌生的环

境中, 鱼类个体会提高自身的警惕性, 从而需要

较长的时间去探索新环境, 因此表现为个体游泳

速度降低等方面。此外, 本研究还发现, 随机组鱼

群摄食红线虫所需的时间明显变长, 这也是因为

在陌生环境中鱼类个体出现应激反应, 并且在有

避难所存在时会增加其寻找食物的时间。研究表

明, 中华倒刺鲃利用避难场所降低被捕食的风险, 

但由于红线虫分布在测试环境四周且远离避难所, 

鱼群不得不离开避难所去寻找食物[14]。因此该原

因也可能导致个体游泳速度降低。 

研究发现, 在有食物和预警信息的测试环境

中, 秀体底鳉(Fundulus diaphanus)在食物环境中

的群体距离较大, 而在预警信息环境中却有收缩

的趋势, 可能是个体根据环境变化改变群体内的

最近邻距离[19]。本研究发现, 随机组采用与固定

组相同的 3 种生态情境但测定次序不同, 然而在

食物环境和食物+避难所环境中随机组的最近邻

距离下降, 在食物环境的个体间距离也降低, 鱼

群的凝聚力出现增加的趋势, 鱼群结构变得更加

紧密。当测定次序改变后, 有些鱼群第一次经历

新的水槽环境, 与之前的环境相比, 新的环境中

减少了食物或者避难所, 鱼群会出现应激反应并

且更加警惕周围的环境, 还可能会出现鱼群寻找

食物或者避难所的现象, 因此鱼群的最近邻距离

变小。此外, 在摄食红线虫时, 鱼群的领头者发

现食物后 , 会产生鱼群中其他个体相继而来的

现象。 

本研究发现生态情境测定次序的改变导致镜

鲤鱼群的个体游泳速度同步性降低, 但对于群体

极性来说, 在食物环境中随机组呈上升趋势, 暗

示测定次序的随机化可能导致镜鲤群体在食物环

境的协调性增加。研究表明, 在感知风险或威胁

水平较高的情况下, 三刺鱼群体的反应更快, 协

调性更高[20]; 鲈(Lateolabrax japonicus)在食物+避

难所环境中摄取食物后便很快回到避难所中[21]。本

研究发现, 当测试环境中有避难所时, 鱼群最开

始会躲避在避难所中, 在一段时间适应后才慢慢

开始成群游出。在食物环境中随机组的个体间距

离明显减少, 鱼群显得更加紧密, 个体间的信息

交流更加频繁顺畅。此外, 当遭遇捕食者时, 群体

生活会减少个体被捕食的风险, 降低捕食者追踪和

攻击的能力, 因此群体的协调性会增加[22-23]。经过

相关性分析可见, 固定组在 3 种生态情境中镜鲤

的群体极性和个体间距离均呈现负相关, 并且测

定次序的随机化明显增强了在开放水域环境和食

物+避难所环境中的群体极性与个体间距离的负
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相关程度 , 表明鱼群在食物+避难所环境中可能

更加依赖于个体间信息交流获得食物或者躲避捕

食者来维持群体的协调性, 从而增加了群体极性

与凝聚力的关系。 

综上所述 , 本研究发现 , 在个体水平 , 生态

情境复杂性的增加和测定次序的改变均会导致镜

鲤幼鱼的个体游泳速度降低, 表明在增加生态情

境复杂性和改变测定次序后个体的活跃性降低 , 

对于陌生环境需要更多时间去适应。在群体水平, 

生态情境复杂性的增加会导致镜鲤群体的凝聚力

和协调性降低, 此外测定次序改变导致镜鲤群体

的凝聚力增加和非开放水域环境的协调性增加 , 

而开放水域环境的协调性降低, 暗示着测定次序

对 3 种生态情境中鱼群协调性的影响并不一致。

生态情境及其测定次序的改变对鱼类个体的生理

和群体行为的影响还可能涉及个体的认知能力 , 

未来可关注该方面的相关研究。 
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Influence of ecological contexts and determination sequence on the 
behavior of juvenile mirror carp (Cyprinus carpio var. specularis) 

CAO Bing, LUO Ya, ZENG Lingqing 

Laboratory of Evolutionary Physiology and Behavior, Chongqing Key Laboratory of Animal Biology, College of Life  
Sciences, Chongqing Normal University, Chongqing 401331, China 

Abstract: Group living is a widespread social phenomenon of animals (e.g., insect swarms, fish shoals, bird flocks, 
and mammal herds), and collective behavior is affected by ecological contexts and its determination 
sequence. To investigate the ecological contexts and its determination sequence on the collective behavior of the 
Cyprinidae fish, the present study used mirror carp (Cyprinus carpio var. specularis) with similar body mass and 

healthy condition as the experimental fish at (26.3±0.2) ℃. Our study included two treatment groups (i.e., the 

fixed sequence group and the random sequence group), with each treatment group containing 14 fish shoals of six 
individuals. The fish stock in each processing group was placed in different ecological contexts (i.e., the open 
water environment, the food environment, and food plus refuge). We determined the shooting sequence of the 
random group by drawing lots to simulate environmental changes. Our results showed that the ecological context 
and determination sequence could reduce the swimming speed and synchronization of Mirror carp individuals. 
Additionally, the ecological context can increase the distance between the nearest neighbor and the individual. 
However, the change in the determination sequence reduces the distance between the nearest neighbor in the 
non-open water environment (the food environment and the food plus shelter environment) of mirror carp. 
Furthermore, the ecological context and determination sequence could reduce the group swimming speed and 
percentage time on moving of the group. There was a negative correlation between inter-individual distance and 
population polarity of the mirror carp. Moreover, the random sequence enhanced this negative correlation between 
the open water environment and the food plus shelter environment. Our study suggested that ecological context 
can decrease the coordination and cohesion of fish shoal in the mirror carp. However, the random sequence 
enhances the coordination and cohesion of fish shoals and reduces the coordination of the open water environment, 
thus showing the significant cluster behavior of the fish. This positively impacts the information exchange of 
individual members in the group movement. 

Key words: Cyprinus carpio var. specularis; ecological context; determination sequence; collective behavior; 
cohesion; coordination 
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