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摘要：为了探究高体（Ｒｈｏｄｅｕｓｏｃｅｌｌａｔｕｓ）幼鱼的集群行为，选取２４８尾幼鱼，分别了组成单独１尾个体和２、４、８
和１６尾高体幼鱼的群体（Ｎ＝８），在（２５±１）℃水温条件下进行１５ｍｉｎ的视频拍摄，随后进行运动轨迹的提
取和分析，得到游泳速度以及空间分布特征的相关数据。结果显示：（１）高体的自发游泳速度在 ０～
１０ｃｍ／ｓ，１、２、４、８和１６个体组的速度中位数分别为４．３ｃｍ／ｓ、４．１ｃｍ／ｓ、３．６ｃｍ／ｓ、３．２ｃｍ／ｓ和４．６ｃｍ／ｓ，其中
８个体组的速度中位数显著低于１和１６个体组（Ｐ＜０．０５）。各组游泳速度的同步性较高，且随群体大小的上升
呈显著下降的趋势（Ｐ＜０．０５）；（２）焦点鱼和群体中其它个体的最近邻距离（ＮＮＤ）出现在０～１０ｃｍ，２和４个体
组的ＮＮＤ分别为３．１ｃｍ和２．７ｃｍ，显著大于８和１６个体组的１．９ｃｍ和２．４ｃｍ（Ｐ＜０．０５）；（３）２和４个体组排
列的极性为９１．５％和９１．２％，显著高于８和１６个体组的８２．６％和７７．２％（Ｐ＜０．０５）。研究结果表明，高体
幼鱼具有显著的集群性特征，可能为其适应复杂的生境、提高觅食效率和降低捕食压力的结果；群体大小对高体

集群行为特征有显著影响，随群体大小的上升，其群体凝聚力上升，但协调性下降。
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　　在自然界的生态系统中，动物个体的行为相对
简单，而集群后的动物群体却能表现出复杂的群体

行为。个体行为是群体行为的基础，个体间的组织

结构及个体行为之间的关系是研究动物集群现象的

关键因素。集群为自然界普遍存在的现象，有学者

以蝗虫、蚂蚁、蜜蜂和鸟类为研究对象，进行了集群

行为的相关研究（Ｋｒａｕｓｅ，１９９４；Ｇｒüｎｂａｕｍ，１９９８），发
现这些群体生活的动物具有迥然不同且复杂协调的

时空格局。而这些看似毫无关联的生物现象拥有共

同的属性，复杂的群体行为由相对简单的群体成员

之间相互协调，表现出自组织结构的特征（Ｓｅｌｆｏｒ
ｇａｎｉｚａｔｉｏｎ）（Ｓｕｍｐｔｅｒ，２００６）；同陆生动物类似，许多
鱼类在其生活史的特定时期（甚至整个生活史周

期）呈现出集群行为，近年来相关研究引起广泛关

注（Ｇｒａｎｄ＆Ｄｉｌｌ，１９９９；Ｍｉｌｌｅｒｅｔａｌ，２０１３；Ｔｈüｎｋｅｎｅｔ
ａｌ，２０１４）。这些研究通常关注个体行为及其交互作
用如何影响鱼类的群体特征（Ｓｈａｗ，１９７８）；其中最

主要的群体特征为凝聚力（Ｃｏｈｅｓｉｏｎ）和协调性（Ｃｏ
ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ）（石小涛等，２０１３）。前者主要通过群体
的最近邻距离（Ｎｅａｒｅｓｔｎｅｉｇｈｂｏｒｄｉｓｔａｎｃｅ，ＮＮＤ）来
衡量；而后者通常通过不同个体之间游泳速度的同

步性和鱼群排列极性来衡量（Ｐｉｔｃｈｅｒｅｔａｌ，１９８２）。
研究表明，集群的生态收益包括增强鱼类的防

御能力和攻击力、更快地获取食物源信息、提高觅食

效率、集聚成有威慑力的大生物团体以威吓捕食者、

降低被捕食概率等（Ｄｏｍｅｉｅｒｅｔａｌ，１９９７）。因此，集
群生活对某些鱼类繁衍后代和维持种群有着重要的

意义。然而，随着群体规模的增加，资源的竞争也随

之加剧（Ｇｒａｎｄｅｔａｌ，１９９９）；因此，鱼类的集群行为
特征可能与群体大小密切关联，了解群体大小和集

群行为的特征是研究群体行为机制的基础。

目前，有关鱼类集群行为的研究主要集中在斑

马鱼（Ｄａｎｉｏｒｅｒｉｏ）等几种行为学模式动物上，而对
于我国淡水鱼类中最大类群鲤科鱼类的集群行为研

究较少。高体（Ｒｈｏｄｅｕｓｏｃｅｌｌａｔｕｓ）属于鲤形目
（Ｃｙｐｒｉｎｉｆｏｒｍｅｓ）、鲤科（Ｃｙｐｒｉｎｉｄａｅ）、?亚科（Ａｃｈｅｉ
ｌｏｇｎａｔｈｉｎａｅ），常见于湖泊、池塘以及河湾水流缓慢
的浅水区，集群行为明显，是研究鱼类行为的理想材

料。因此，本研究选取高体幼鱼为实验对象，探

讨群体大小对高体群体特征的影响。



１　材料与方法

１．１　实验材料
实验幼鱼捕捞于重庆当地鱼塘，在实验室

自净化循环控温水槽（２５０Ｌ）中驯养２周。驯养水
温为（２５±１）℃。实验用水为曝气后的自来水，溶
氧饱和度≥９０％。驯养期间，每天０９∶００以商业饵
料饱足投喂１次，日换水量约为驯养水体的１０％，
光周期为１２Ｌ∶１２Ｄ。驯养结束后，选取身体健康、
大小相似的２４８尾实验鱼为实验对象，体重（０．５６±
０．０３）ｇ，体长（３．０２±０．０４）ｃｍ。
１．２　实验方案

实验设计了１、２、４、８和１６共５个群体大小的
实验组，每组８个重复。实验水体温度与驯养温度
一致，实验水深为 ５ｃｍ以消除垂直方向的移动
（Ｓｕｍｐｔｅｒｅｔａｌ，２００８）；为消除昼夜节律的影响，所有
实验均在白天进行（０８：００－１７：００）。为消除食物
消化对集群行为的影响，所有实验鱼禁食４８ｈ后进
行实验拍摄。

１．３　实验竞技场、实验鱼运动轨迹获取
实验观察设备为实验室自制方形容器（６０ｃｍ

×３５ｃｍ×１５ｃｍ）。光源由６组日光灯提供，以保证
光照均匀。实验鱼转入竞技场后，用摄像头

（ＬｏｇｉｔｅｃｈＷｅｂｃａｍＰｒｏ９０００）持续拍摄 １５ｍｉｎ（１５
帧／ｓ）。拍摄结束后将视频导入图像跟踪软件
ｉｄＴｒａｃｋｅｒ对视频进行分析（ＰéｒｅｚＥｓｃｕｄｅｒｏｅｔａｌ，
２０１４），获取每尾实验鱼拍摄期间每帧的运动轨迹，
得到每尾实验鱼每帧图像的坐标点。根据像素和实

物的相对大小转化为实验鱼实际位置的坐标点，随

后进行自发游泳速度和空间位置特征的相关计算。

为消除转运对实验鱼的影响，相关统计数据仅采用

６～１５ｍｉｎ的轨迹数据。
１．４　相关参数计算

除单尾鱼实验组外，其余各实验组随机选取

１尾鱼作为焦点鱼（Ｆｏｃａｌｆｉｓｈ），仅对焦点鱼的游泳
速度和空间分布参数进行统计。

有关焦点鱼游泳速度（Ｖｔ，ｃｍ／ｓ）、同步性（Ｈ，
％）、距离（Ｄｔ，ｃｍ）和排列极性（Ｐ，％）的相关参数
计算公式如下：

Ｖｔ＝ （ｘｔ－ｘｔ－１）
２＋（ｙｔ－ｙｔ－１）槡

２／ｄｔ （１）
式中：ｘｔ和ｙｔ分别为焦点鱼在ｔ时刻的横、纵坐

标点；ｄｔ为每帧图像的时间间隔。

Ｈ＝（１－
ＶＦ－ＶＧ
ＶＧ

）×１００％ （２）

式中：ＶＦ为焦点鱼游泳速度，ＶＧ为群体所有鱼
的平均游泳速度。

Ｄｔ＝ （ｘｔ１－ｘｔ２）
２＋（ｙｔ１－ｙｔ２）槡

２ （３）
式中：ｘｔ和ｙｔ分别为焦点鱼和计算距离的另一

尾鱼在ｔ时刻的横、纵坐标点。４、８和１６个体组计
算出焦点鱼和其余实验鱼的距离后，其最小的数值

即为焦点鱼的ＮＮＤ。

Ｐ＝ｍｎ ×１００％ （４）

式中：ｍ表示与领头鱼方向一致个体数，ｎ表示
群体总个体数；进行极性计算时，每１ｍｉｎ选取１５
帧图像，随后逐帧观察群体中不同实验鱼个体的运

动方向。

１．５　统计分析
数据采用 Ｅｘｃｅｌ（２００３）进行常规计算后，再用

ＳＰＳＳ１７．０软件进行相关统计分析。群体大小对自
发游泳速度及空间分布的相关数据采用单因素方差

分析，如果差异显著，采用 Ｄｕｎｃａｎ多重比较各组间
的统计差异。所有数据结果均以平均值 ±标准误
（Ｍｅａｎ±ＳＥ）表示，显著水平为Ｐ＜０．０５。

２　结果

２．１　群体大小对自发游泳速度的影响
实验鱼的自发游泳速度为０～１０ｃｍ／ｓ（相当于

０～３ＢＬ／ｓ）。无论群体大小，其最高频率值出现在
０～５ｃｍ／ｓ（０～２ＢＬ／ｓ）（图１）。不同群体大小的实
验鱼自发游泳速度的中位数有显著差异，其中１和
１６个体组显著大于８个体组（图２Ａ，Ｐ＜０．０５）。
不同群体大小组游泳速度的同步性也存在显著差

异，２个体组游泳速度的同步性显著高于４和１６个
体组（图２Ｂ，Ｐ＜０．０５）。
２．２　群体大小对空间分布的影响

焦点鱼和群体中其它个体的 ＮＮＤ多出现在
０～１０ｃｍ（０～３ＢＬ），且不同群体大小组 ＮＮＤ出现
的最高频率均为０～５ｃｍ（０～２ＢＬ）（图３）。各个
体组间 ＮＮＤ的差异显著，２和４个体组的 ＮＮＤ显
著大于８和１６个体组的ＮＮＤ（Ｐ＜０．０５），且４个体
组的ＮＮＤ显著大于８个体组（图４Ａ）。２和４个体
组的极性显著高于８和１６个体组的极性（图４Ｂ，
Ｐ＜０．０５）。
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图１　不同群体大小高体的自发游泳运动速度及速度频率分布（Ｎ＝８）
Ｆｉｇ．１　Ｓｐｏｎｔａｎｅｏｕｓｓｗｉｍｍｉｎｇｓｐｅｅｄａｎｄｆｒｅｑｕｅｎｃｙｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｒｏｓｅｂｉｔｔｅｒｌｉｎｇｓｉｎｇｒｏｕｐｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｉｚｅ

（ａ，ｂ不同上标字母表示不同群体大小间差异显著，Ｐ＜０．０５；Ｎ＝８）

图２　不同群体大小的速度中位数（Ａ）及其同步性（Ｂ）
（ａ，ｂｉｎｄｉｃａｔｅａｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｕｐｓｉｚｅｓ，Ｐ＜０．０５；Ｎ＝８）

Ｆｉｇ．２　Ｅｆｆｅｃｔｏｆｇｒｏｕｐｓｉｚｅｏｎｍｅｄｉａｎｓｐｅｅｄ（Ａ）ａｎｄｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ（Ｂ）ｏｆｓｗｉｍｍｉｎｇ
ｓｐｅｅｄｆｏｒｒｏｓｅｂｉｔｔｅｒｌｉｎｇｓｉｎｇｒｏｕｐｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｉｚｅ

３　讨论

３．１　群体大小对群体凝聚力的影响
集群行为在动物界中普遍存在，其主要生态受

益包括群体生活的个体能够更快的发现食物和捕食

者，这些优势通常被认为与群体大小相关（Ｓｈｅｌｔｏｎ
ｅｔａｌ，２０１５）；其涉及机制包括猎物的“多眼效应”
（Ｒｏｂｅｒｔｓ，１９９６）及其对于捕食者的“稀释效应”和
“混淆效应”（Ｋｒａｋａｕｅｒｅｔａｌ，１９９５）。

然而，集群生活的群体并非越大越有利。研究

发现，大群体往往比小群体更容易受到捕食者的攻

击，同时，随着群体规模的增加，食物和空间资源的

竞争也必然加剧（Ｇｒａｎｄ＆Ｄｉｌｌ，１９９９）。因此，研究
群体大小和群体特征的关系对理解鱼类集群行为的

形成和维持机制至关重要。本研究发现，高体

具有集群行为，随着群体大小的上升群体凝聚力上

升（即ＮＮＤ减小），但群体协调性下降（即速度同步
性和排列极性下降）。
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图３　不同群体大小的最近邻距离及其频率分布（Ｎ＝８）
Ｆｉｇ．３　Ｎｅａｒｅｓｔｎｅｉｇｈｂｏｒｄｉｓｔａｎｃｅａｎｄｆｒｅｑｕｅｎｃｙｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｆｏｒｒｏｓｅｂｉｔｔｅｒｌｉｎｇｓｉｎｇｒｏｕｐｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｉｚｅ

（ａ，ｂ，ｃ不同上标字母表示不同群体大小间差异显著，Ｐ＜０．０５；Ｎ＝８）

图４　不同群体大小的最近邻距离（Ａ）及其排列极性（Ｂ）
（（ａ，ｂ，ｃｉｎｄｉｃａｔｅａｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｕｐｓｉｚｅｓ，Ｐ＜０．０５；Ｎ＝８）

Ｆｉｇ．４　Ｅｆｆｅｃｔｏｆｇｒｏｕｐｓｉｚｅｏｎｎｅａｒｅｓｔｎｅｉｇｈｂｏｒｄｉｓｔａｎｃｅ（Ａ）ａｎｄｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎｐｏｌａｒｉｔｙ（Ｂ）ｉｎｒｏｓｅｂｉｔｔｅｒｌｉｎｇｓ

　　本研究发现，超过 ９０％高体幼鱼的 ＮＮＤ
出现在０～１０ｃｍ（即０～３ＢＬ），这与食蚊鱼（Ｇａｍ
ｂｕｓｉｓａａｆｆｉｎｉｓ）（６ｃｍ，２ＢＬ）和金体美洲鳊（Ｎｏｔｅｍｉ
ｇｎｏｕｓｃｒｙｓｌｅｕｃａｓ）（１．５～２．０ＢＬ）相似（ＨｅｒｂｅｒｔＲｅａｄ
ｅｔａｌ，２０１１；Ｋａｔｚｅｔａｌ，２０１１）；研究结果还显示，２个
体组的 ＮＮＤ显著大于 ８和 １６个体组的 ＮＮＤ，且
４个体组显著大于８个体组的ＮＮＤ。即随着群体大
小的增加，高体

!

的 ＮＮＤ有较显著的下降，表明
其群体凝聚力随着群体大小的上升而上升；这与唐

鱼（Ｔａｎｉｃｈｔｈｙｓａｌｂｏｎｕｂｅｓ）、虎皮鱼（Ｂａｒｂｕｓｔｅｔｒａｚｏ
ｎａ）、神仙鱼（Ｐｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍ ｓｃａｌａｒｅ）和霓虹灯鱼
（Ｐａｒａｃｈｅｉｒｏｄｏｎｉｎｎｅｓｉ）的研究结果一致（Ｓａｘｂｙｅｔａｌ，
２０１０；Ｓｈｅｌｔｏｎｅｔａｌ，２０１５）。
３．２　群体大小对群体协调性的影响

本研究中，无论群体大小，实验鱼的自发游泳速

度均在０～１０ｃｍ／ｓ（０～３ＢＬ／ｓ），且其最高频率值

出现在 ０～５ｃｍ／ｓ（０～２ＢＬ／ｓ），与食蚊鱼（２～
３ＢＬ／ｓ）的研究结论相似 （ＨｅｒｂｅｒｔＲｅａｄｅｔａｌ，
２０１３）；这可能与实验鱼高体生活于静水水体
有一定关系。而实验鱼游泳速度的中位数随着群体

大小的增加呈减小的趋势，同时随着群体大小的上

升，群体速度的同步性下降；这可能是因为随着群体

的增大，为了保持较高的速度同步性（＞７０％）和群
体的极性（＞８０％）而做出的权衡，即实验鱼通过降
低速度来保持一定的群体协调性；但１６个体组的速
度中位数明显上升，可能是因为群体增大到一定程

度后，其个体的个性差异增大，同时也可能是因为群

体增大、实验竞技场大小的限制，导致信息传递受到

干扰和数据分析的误差所致。通过分析群体的极性

以及个体间游泳速度的同步性来考查群体大小对高

体
!

幼鱼协调性的影响，发现２和４个体组的极
性显著高于８和 １６个 体 组 的 极 性（Ｐ＜０．０５）；
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另外，其速度的同步性也随群体大小的上升而显著

下降。说明高体群体的协调性随群体大小的上

升而下降。有关群体大小与群体协调性的关联研究

结果不一：（１）狭鳕（Ｔｈｅｒａｇｒａｃｈａｌｃｏｇｒａｍｍａ）群体协
调性指标如排列的整齐度、个体间的同步性和群体

的极性不受群体大小的影响（Ｍｉｌｌｅｒｅｔａｌ，２０１３）；
（２）随着斑马鱼（Ｄａｎｉｏｒｅｒｉｏ）群体大小的增加，其排
列极性呈减小的趋势（Ａｂａｉｄ＆Ｐｏｒｆｉｒｉ，２０１０）；（３）食
蚊鱼的速度同步性随群体大小上升而下降（Ｈｅｒｂｅｒｔ
Ｒｅａｄｅｔａｌ，２０１３）。这可能与其生境条件（水流状
况、食物丰度等）和社群内部结构（如有无社群等

级、社群成员的领域性强弱）及在某些特定条件下

保持的群体结构有关（Ｍｉｌｌｅｒ＆Ｇｅｒｌａｉ，２０１２）。
综上所述，高体幼鱼具有明显的集群行为，

随着群体大小的增加，群体凝聚力上升（表现为

ＮＮＤ减小），但群体协调性下降（即速度同步性和排
列极性下降）。集群行为有助于其提高觅食效率和

发现捕食者，可能是其不断进化以适应捕食压力大、

生境结构复杂的环境所致。
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