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摘要:探究种类和饥饿对不同生境和集群特征鱼类的群体觅食行为的影响。选取群体互动特征不同、生境和食物资源状

况迥异的鲤科(Cyprinidae)鱼类中华倒刺鲃(Spinibarbus
 

sinensis)和慈鲷科(Cichlidae)鱼类斑马拟丽鱼(Pseudotropheus
 

zebra)(后简称慈鲷)幼鱼作为实验对象,采用六臂迷宫来设置觅食情景,分析比较了前期经历饥饿或维持日粮摄食(对照

组)鱼群的探索强度、凝聚力指标(IC)、首次到达食物臂速度、食物臂时间占比等行为学参数。与中华倒刺鲃相比,慈鲷有

更高的探索强度和更低的IC值。饥饿导致慈鲷探索强度下降、首次到达食物臂速度加快和食物臂时间占比上升;中华倒

刺鲃经历饥饿后食物臂时间占比略有下降。慈鲷和中华倒刺鲃群体觅食行为存在种间差异,且仅有慈鲷在群体觅食行为

上表现出对食物匮乏的适应性变化,这可能与2种鱼类生境、食物资源等条件不同有关。
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觅食行为是动物最重要的生命活动之一。在漫长的自然选择和物种进化过程中,动物形成了一套适合机体

特征和环境条件的觅食策略[1]。集群行为在动物界普遍存在,据估计,超过10
 

000种鱼类在整个生命周期或生

活史的特定阶段表现出群体行为[2-3]。群体生活可提高动物的觅食成功率并使之更加有效地抵御捕食者[4-5]。
这是因为集群生活的动物能够在觅食、栖息地选择、发现天敌等方面分享交流信息,做出更为有利的行为决

策[6-7]。群体觅食策略在关于鸟类的研究中有较多的报道[8-9],例如有研究发现鸟类能够从周边同类收集社会信

息,并据此调整自身的觅食策略[10];但此类研究在鱼类中却鲜见报道。理论上说,鱼类的集群偏好和生境食物资

源状况不同,它们会采取与之相适应的群体觅食策略。以往的研究发现,不同种类的鱼群在群体凝聚力和群体协作

探索行为方面存在较大差异[11]。这些特征在群体觅食活动中可能对信息交流和群体行为的形成产生重要的影响。
机体的觅食策略并非一成不变,可能会随机体自身营养状况和生存环境不同而适应性地变化[12-13]。在自然

生境中,鱼类往往会面临食物资源短缺的情况,这导致鱼类的营养状态和生理机能发生改变[14]。因此,鱼类可能

会在行为策略上产生适应性的改变:一方面,饥饿状态的鱼群可能增加觅食活动,而这可能造成群体凝聚力的下

降,改变群体觅食行为特征;另一方面,饥饿后鱼群运动机能的下降和能量储备的短缺要求机体尽量减少活动。
不同种类的鱼类可能基于栖息地食物资源变动状况的差异而在食物资源匮乏时采取截然不同的群体觅食策略。

基于上述研究背景,本研究选取了亲缘关系较远、群体互动特征不同且生境和食物资源状况迥异的中华倒

刺鲃(Spinibarbus
 

sinensis)和斑马拟丽鱼(Pseudotropheus
 

zebra)(后简称慈鲷)幼鱼作为研究对象。前者为鲤

形目(Cypriniformes)鲤科(Cyprinidae)倒刺鲃属(Spinibarbus)鱼类,分布在中国长江上游流域,为杂食性鱼类,
在自然条件下主要摄食高等植物碎片、藻类、水生昆虫幼虫等动植物饵料;后者为鲈形目(Perciformes)慈鲷科

(Cichlidae)拟丽鱼属(Pseudotropheus)鱼类,起源于非洲热带水体,为杂食性鱼类,主要以藻类和水草为食。二

者虽然均喜好集群,但慈鲷表现出更为复杂的社会互作行为[15-16]。另外,慈鲷生活的热带水体食物资源较为丰

富但变动更为剧烈,且慈鲷的捕食压力更大。本研究的第1个目标是比较中华倒刺鲃和慈鲷在实验室条件下的

觅食行为差异,第2个目标是探究食物资源匮乏对这2种鱼类鱼群觅食行为的影响以及与鱼群凝聚力等特征参

数的关联。为达成上述实验目标,本研究比较分析了不同营养状况的中华倒刺鲃鱼群和慈鲷鱼群在六臂迷宫探
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索时的凝聚力指标(IC)、探索强度、首次到达食物臂速度和食物臂时间占比,期望为鱼类行为生态学研究提供新

的参考资料。

1 材料与方法

1.1 实验鱼的来源与驯养

实验用中华倒刺鲃和慈鲷幼鱼分别购自重庆市永川区水花鱼养殖专业合作社和重庆市沙坪坝区马氏水族

馆。在将实验鱼运回实验室后,先用质量分数为1%~2%的氯化钠溶液对鱼体进行消毒,然后将实验鱼放入自

净化循环控温系统中驯养14
 

d。同时,在驯化水体底部放置一些人工绿色水草和鹅卵石以提升实验鱼在生境中

的舒适度。驯养水体为曝气充分(曝气时间至少12
 

h)的自来水,水体温度控制在(25±1)
 

℃,日换水量为驯养水体

总体积的10%;驯养期间每日9:00以淮安通威饲料有限公司生产的浮料鱼种倍健6号商业颗粒饵料对实验鱼进行

饱足投喂,在饲料投喂1.5
 

h后用虹吸管清除水体中的残饵和粪便;驯养期间的光周期为12
 

h光照∶12
 

h黑暗。

1.2 实验方案

驯养期结束后,在每种实验鱼中分别挑选身体健康且大小合适的个体(表1),随机将它们分为样本量相同的

对照组和饥饿组,分别进行为期7
 

d的维持日粮投喂(经预备实验可得投喂的日粮质量约为实验鱼体质量的

1%)和禁食处理。随后,每个处理组内随机组成20个鱼群,每个鱼群中有6尾实验鱼。在设置了觅食场所的六

臂迷宫中对鱼群的行为进行拍摄。为消除昼夜节律的影响,所有拍摄都在白天进行(8:00—18:00);为消除实验

鱼消化活动对自身行为的影响,实验鱼在拍摄前均禁食24
 

h。整个实验过程的其他环境条件如水体温度、换水

量、光周期等均与驯养期间保持一致。

表1 实验鱼的样本量、体质量和体长

Tab.1 The
 

sample
 

size,
 

body
 

mass,
 

and
 

body
 

length
 

of
 

experimental
 

fish

种类 处理 样本量/尾 体质量/g 体长/cm 种类 处理 样本量/尾 体质量/g 体长/cm

中华倒刺鲃

(S.
 

sinensis)

正常 120 1.92±0.10 4.52±0.10

饥饿 120 2.15±0.08 4.83±0.07

慈鲷

(P.
 

zebra)

正常 120 1.45±0.06 3.97±0.05

饥饿 120 1.58±0.05 3.97±0.04

  注:体质量、体长数据以“平均值±标准误”表示。

1.3 觅食情景的设置及实验鱼行为拍摄

实验装置为根据文献[17]自制的六臂迷宫(图1),该装置每个臂的长×宽×高为42
 

cm×20
 

cm×20
 

cm。
迷宫正中的正六棱柱形空间的底面边长亦为20

 

cm,迷宫的水深为5
 

cm。实验光源由6盏日光灯组成,以保证

拍摄场地光照均匀。为了消除人为活动对实验的影响,实验装置被白色的幕布所遮盖。每次实验开始前,在实

验装置中随机选取1个臂作为食物臂,在它的末端放置总数约108颗、总质量约0.31
 

g的饲料颗粒。随后将

1个实验鱼群的6尾实验鱼通过不透明的圆柱形适应器移入迷宫中固定的1个空白臂中,适应10
 

min后移除适

应器。用索尼AX60型4K摄影机以15帧·s-1 持续拍摄20
 

min。

图1 鱼类行为测定装置结构

Fig.1 The
 

structure
 

of
 

the
 

device
 

used
 

to
 

observe
 

the
 

fish
 

behavior
 

in
 

the
 

study
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1.4 实验参数及计算方法

当超过群体中个体总数一半的实验鱼(即4尾鱼)位于迷宫的某一臂中时,即称实验鱼在该臂中形成多数群

体[18]。通过人工观察视频进行首次到达食物臂速度、探索强度和食物臂时间占比的分析。首次到达食物臂速度

为提起适应器之后,鱼群首次在食物臂中形成多数群体时所对应的时间(单位:s);探索强度为鱼群在不同臂中

形成多数群体的频率(单位:次·min-1);食物臂时间占比为食物臂形成多数群体时间占拍摄总时间的比例,以
百分比表示。

实验视频拍摄结束后用“格式工厂”软件将视频文件转码为“.avi”格式,帧率为15帧·s-1,采用 Matlab软

件对各个迷宫臂及中心区域内实验鱼群的分布状况数据进行提取,并参照文献[17]来计算IC值。

1.5 数据统计分析

采用Excel
 

2019软件对实验数据进行常规计算后,所有结果用“平均值±标准误”表示。使用SPSS
 

26.0统

计软件对实验数据进行统计分析,首先检验实验数据的正态性和方差齐性。由于首次到达食物臂速度数据不符

合正态分布,故通过取自然对数的方式对它进行数据转换。种类和饥饿处理对实验鱼首次到达食物臂速度、探
索强度、IC值的影响采用双因素多变量协方差分析(以体质量为协变量),若方差分析结果具有统计学意义,则采

用t检验比较不同种类和不同摄食处理实验鱼的数据差异是否具有统计学意义。当p<0.05时,有关统计结果

视为具有统计学意义。

2 结果

2.1 首次到达食物臂速度

双因素多变量协方差分析结果表明种类和饥饿处理对实验鱼首次到达食物臂速度无统计学意义上的影响

(表2)。对照组中华倒刺鲃到达食物臂花费的平均时间为54.15
 

s,饥饿处理后中华倒刺鲃的这一时间缩短至

45.05
 

s,但两者没有统计学意义上的差异;对照组慈鲷到达食物臂花费的平均时间为116.2
 

s,饥饿处理后慈鲷

的这一时间大幅缩短至29.85
 

s,两者存在统计学意义上的差异(p<0.05);t检验分析还发现同样是经过饥饿处

理,慈鲷与中华倒刺鲃相比首次到达食物臂速度有统计学意义上的加快(p<0.05)(图2)。

表2 种类和饥饿处理对实验鱼行为影响的双因素多变量协方差(以体质量为协变量)分析统计表

Tab.2 The
 

effects
 

of
 

species
 

and
 

starvation
 

treatment
 

on
 

the
 

fish
 

behavior
 

based
 

on
 

the
 

multivariate
 

analysis
 

of
 

two-way
 

analysis
 

of
 

covariance
 

(body
 

mass
 

as
 

covariate)

指标 协变量(体质量) 种类 饥饿 种类×饥饿

首次到达食物臂速度 F1,71=1.037,p=0.312 F1,71=1.811,p=0.183 F1,71=2.056,p=0.156 F1,71=1.848,p=0.178

探索强度 F1,71=0.546,p=0.462F1,71=14.514,p=0.001▲ F1,71=1.234,p=0.270 F1,71=3.881,p=0.053

食物臂时间占比 F1,71=0.295,p=0.589 F1,71=0.057,p=0.812 F1,71=5.719,p=0.019▲ F1,71=22.445,p=0.001▲

IC值 F1,71=0.061,p=0.806F1,71=36.672,p=0.001▲ F1,71=6.645,p=0.012▲ F1,71=0.100,p=0.753

  注:“▲”表示某一因素对某项指标的影响具有统计学意义(p<0.05)。

2.2 探索强度

表2显示种类对实验鱼的探索强度存在统计学意义上的影响(p<0.05)。由图3可知:对照组和饥饿组中

华倒刺鲃的探索强度分别约为1.22和1.28次·min-1,两者无统计学意义上的差异;对照组慈鲷的探索强度约

为2.14次·min-1,而饥饿组慈鲷的探索强度与之相比有统计学意义上的下降(p<0.05),为1.65次·min-1;
无论对照组还是饥饿组的慈鲷在探索强度方面均高于与之处于同一摄食处理下的中华倒刺鲃,且数据差异均具

有统计学意义(p<0.05)。

2.3 食物臂时间占比

饥饿对实验鱼的食物臂时间占比存在统计学意义上的影响,且它与种类存在具有统计学意义的交互作用

(p<0.05)(表2)。图4显示:对照组中华倒刺鲃的食物臂时间占比约为17.63%,饥饿处理后中华倒刺鲃的这

一时间占比与前者相比有统计学意义上的下降(p<0.05),约为15.32%;对照组慈鲷的食物臂时间占比约为

12.85%,饥饿处理后慈鲷的这一时间占比与前者相比有统计学意义上的上升(p<0.05),约为19.95%;对照组

中华倒刺鲃的食物臂时间占比与对照组慈鲷相比有统计学意义上的上升(p<0.05),饥饿组中华倒刺鲃的食物
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臂时间占比与饥饿组慈鲷相比则有统计学意义上的下降(p<0.05)。

注:不同字母表示不同物种在同一摄食处理下的数据差异具有

统计学意义(p<0.05),“*”表示同一物种在不同摄食处理下的数

据差异具有统计学意义(p<0.05),下同。

图2 饥饿处理对2种实验鱼的首次到达食物臂速度的影响

Fig.2 The
 

effect
 

of
 

starvation
 

treatment
 

on
 

the
 

latency
 

of
 

arriving
 

to
 

food
 

arm
 

in
 

two
 

experimental
 

fish

图3 饥饿处理对2种实验鱼的探索强度的影响

Fig.3 The
 

effect
 

of
 

starvation
 

treatment
 

on
 

explore
 

intensity
 

of
 

two
 

experimental
 

fish

2.4 群体凝聚力

由表2可知,种类、饥饿对实验鱼的IC值均存在统计学意义上的影响(p<0.05)。对照组和饥饿组中华倒

刺鲃的IC值分别约为0.83和0.78,两者没有统计学意义上的差异;对照组和饥饿组慈鲷IC值分别约为0.68
和0.64,两者也没有统计学意义上的差异;无论对照组还是饥饿组的慈鲷在IC值上均低于与之处于同一处理下

的中华倒刺鲃,且数据差异均具有统计学意义(p<0.05)(图5)。

图4 饥饿处理对2种实验鱼的食物臂时间占比的影响

Fig.4 The
 

effect
 

of
 

starvation
 

treatment
 

on
 

percentage
 

time
 

stayed
 

in
 

the
 

food
 

arm
 

of
 

two
 

experimental
 

fish

图5 饥饿处理对2种实验鱼IC值的影响

Fig.5 The
 

effect
 

of
 

starvation
 

treatment
 

on
 

IC
 

value
 

of
 

two
 

experimental
 

fish

3 讨论

不同种类的鱼类因为自身机体特征和生活环境的差异而具有不同的觅食策略。在自然界中,由于食物资源

在时间和空间上分布不均,鱼类因此经常会面临食物资源短缺的状况。自身营养状况和外界环境的变化也会影

响鱼类觅食策略发生变化,且当鱼群面临饥饿时,它们会通过分享社会信息来改变自身行为。因此研究不同生

境和集群特征鱼类的群体觅食行为至关重要,这也是本研究选择了中华倒刺鲃和慈鲷作为研究对象的重要原

因。本研究发现,中华倒刺鲃和慈鲷的群体觅食行为存在种间差异,且只有慈鲷在群体觅食行为上表现出对食

物匮乏的适应性反应。
中华倒刺鲃和慈鲷均为喜好集群性鱼类,但二者在集群行为特征上存在种间差异,具体表现在同一摄食条

件下,慈鲷的探索强度和IC值分别高于和低于中华倒刺鲃的这2个指标。这可能是因为慈鲷原来所在热带水

体中生境更为复杂、食物资源分布更为不均,它所面临的捕食压力也更高[18];故而慈鲷需要主动探索周围环境,
搜寻食物、捕食者、配偶等关键信息。在经过饥饿处理后,2种实验鱼的IC值都呈下降趋势,与以往的研究结果

一致,例如有关黄金鳊(Notemigonus
 

crysoleucas)的研究发现随着饥饿处理程度的增加,鱼群凝聚力会降低[19]。
这可能是因为饥饿条件下食物资源竞争加剧,而觅食行为的上调导致群体分布更为分散[13]。有趣的是,本研究

中2种鱼类觅食行为对饥饿的响应截然不同:饥饿处理后的慈鲷探索强度降低、首次到达食物臂速度加快,且食
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物臂时间占比更高。这说明慈鲷在食物资源匮乏时及时调整了觅食的策略:一方面为了节约能量而降低探索强

度,另一方面分配更多的时间用于觅食行为[20]。然而中华倒刺鲃的探索强度和首次到达食物臂速度均不受饥饿

处理的影响,且中华倒刺鲃在饥饿处理后的食物臂时间占比反而略有下降。这可能与饥饿的中华倒刺鲃摄食速

度较快因而食物臂的食物很快被消耗殆尽有关。
总之,本研究发现2种不同生境和集群特征鱼类的群体觅食行为存在差异,在经历饥饿后所表现出的觅食

策略变化也不尽相同。总体而言,慈鲷对食物匮乏表现出更加明显的适应性反应。在动物群体中,信息和社会

凝聚力都影响着集体决策[21-22]。本研究所探讨了中华倒刺鲃和慈鲷在经历饥饿后的群体决策变化,这可能对在

食物资源和捕食强度波动的生境中群居鱼类的生存具有重要的生态学意义[23]。在将来的研究中,可以探究其他

不同生态习性的鱼类在经历饥饿后社会凝聚力、集体决策和应对捕食风险的变化,以便更加深入了解其中的适

应对策。
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Abstract:
 

To
 

explore
 

the
 

effects
 

of
 

species
 

and
 

starvation
 

on
 

group
 

foraging
 

behavior
 

of
 

fish
 

species
 

from
 

different
 

habitats
 

and
 

with
 

shoaling
 

characteristics.
 

The
 

juveniles
 

of
 

qingbo
 

(Spinibarbus
 

sinensis)
 

and
 

cichlid
 

(Pseudotropheus
 

zebra),
 

two
 

species
 

with
 

different
 

social
 

interaction
 

characteristics,
 

different
 

habitat
 

food
 

resources
 

and
 

environmental
 

conditions
 

were
 

selected
 

as
 

experimental
 

subjects.
 

The
 

exploration
 

behavior,
 

cohesion,
 

latency
 

to
 

food
 

arm,
 

and
 

percent
 

time
 

stayed
 

in
 

the
 

food
 

arm
 

of
 

starved
 

and
 

normal-fed
 

(control
 

group)
 

fish
 

were
 

measured
 

in
 

foraging
 

scenarios
 

set
 

by
 

the
 

six-armed
 

maze.
 

Compared
 

with
 

qingbo,
 

cichlid
 

exhibited
 

more
 

group
 

exploration
 

behavior
 

and
 

lower
 

fish
 

cohesion.
 

Moreover,
 

starvation
 

resulted
 

in
 

decreased
 

exploration
 

behavior,
 

shorten
 

latency
 

to
 

food
 

arm,
 

and
 

higher
 

percentage
 

time
 

stayed
 

in
 

food
 

arm
 

of
 

cichlid,
 

whereas
 

only
 

the
 

percentage
 

of
 

time
 

stayed
 

in
 

food
 

arm
 

decreased
 

time
 

slightly
 

in
 

qingbo.
 

There
 

were
 

interspecific
 

differences
 

in
 

the
 

foraging
 

behavior
 

between
 

cichlid
 

and
 

qingbo,
 

and
 

only
 

cichlid
 

showed
 

adaptive
 

behavioral
 

response
 

to
 

food
 

shortage
 

according
 

to
 

group
 

foraging
 

behavior.
 

It
 

may
 

be
 

related
 

to
 

the
 

different
 

distribution
 

of
 

food
 

resources
 

in
 

natural
 

habitats
 

between
 

two
 

species.
Keywords:

 

Spinibarbus
 

sinensis;
 

Pseudotropheus
 

zebra;
 

Cyprinidae;
 

Cichlidae;
 

six-arm
 

maze;
 

starvation
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