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动物个性和行为集: 概念、测试和分析
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摘要: 行为学研究越来越受到动物科研工作者的重视, 尤其是动物个性研究。然而, 目前在个性的概念、实验

设计和统计方法上仍存在不少问题, 因而规范行为学研究方法有着十分重要的意义。鉴于以上目的, 文章对

动物个性和行为集概念的发展过程进行了简要回顾, 并归纳了动物个性和行为集研究的实验设计和目前最佳

的数据统计分析方法。这些标准的建立, 可以帮助科研人员避免动物个性研究中常见的错误, 使个性研究的

设计更加缜密、实验结果更加可靠, 从而推动行为生态学的蓬勃发展。
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一个学科的发展, 方法和理论同样重要。要了

解动物个性研究发展史, 必须循着动物个性研究和

行为生态学理论发展两条线。有关动物个性研究

发展史, Whitham 和Washburn[1]已做了比较详细的

回顾, 国内也有简要综述
[2]
。动物个性研究史大致

可分为五个期:
(1)萌芽期: 19世纪末, 人类个性研究刚刚起步,

此时尚无动物个性的实验研究, 但对动物有生物学

意义的个体差异有了初步的认识。比较心理学家

的早期研究主体倾向于个体, 而不是物种的行为规

范。虽然尚未明确动物的个性(Personality)概念, 然
而有关动物的性格(Temperament)、行为倾向和性

格特征的描述性语言显示了动物个性研究的萌芽。

(2)启蒙期: 诺贝尔奖获得者, 俄国生理学家巴

甫洛夫(Pavlov Ivan Petrovich, 1849—1936)可能是

第一个将动物个性融入动物研究的科学家。巴甫

洛夫在研究狗的消化和条件反射过程中, 发现了狗

的个性特征
[3]
。虽然他并未正式地采用“性格”“类

型(Type)”“体质差异(Constitutional difference)”
等后来用于个性研究的名词, 但他基于神经系统并

借鉴人类性格对狗性格的非正式分类
[4], 为动物个

性研究提供了基础框架, 是20世纪少见的动物个性

研究的重要成果。

(3)起步期: 此阶段以4个先驱性探究工作为标

志。第1个杰出贡献是Crawford Meredith[5]1938年
发表的《幼年黑猩猩行为等级量化表》(A Behavi-
or Rating Scale for Young Chimpanzees), 这是第一

篇动物个性的探索性文章。遵循巴甫洛夫的动物

个性研究理论, Crawford对观察个体的行为差异进

行了实证调查, 并对研究对象的行为进行了连续的

22个等级划分, 归纳出行为等级量化表, 该量化表

是动物个性研究的第一个量化指标。第2个杰出贡

献是Billingslea[6]1941年对不同品系小白鼠(Mus
musculus)的个性差异进行了短期研究。当时动物

个性研究几乎空白, 其成果堪称卓越。第3个杰出

贡献是Hebb[7]1949年的“黑猩猩的性格(Tempera-
ment in Chimpanzees)”。Hebb[7]似乎发现了动物个

性的核心内容: 一个可靠的、能够衡量整个生命周

期(至少相当长的一段时间)、稳定的物种内个体差

异指标。但之后很长一段时间, “动物个性”研究几
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乎销声匿迹。

随后, 20世纪70年代, Buirski Peter、Plutchik
Robert和Kellerman Henry[8—11]

三位科学家合作开发

并改编了一个适用于人类(Homo sapiens)、橄榄狒

狒(Papio anubis)、黑猩猩(Pan troglodytes)和海豚

(Delphinidae)的个性评定量表。该量表使用情绪特

征指数(Emotions profile index, EPI), 成功地突破了

动物个性研究的物种界限。

(4)发展期: 20世纪70年代后期, Stevenson-
Hinde等[12—14]

发表了一系列具有里程碑意义的动物

个性研究成果。她发展了现在仍在使用的马丁利

问卷(Madingley questionnaire), 通过对个体每个成

分的总体平均值进行标准化分析, 使研究者能够通

过个体偏差得到个性特征。因为这种新颖且重要

的方法, Stevenson-Hinde被视为该领域的先驱
[15]

。

20世纪90年代, 借鉴人类个性等级量化方法, 黑猩

猩的个性研究又发展出了“五因素模型+优势度”
(Five factor model+dominance)方法。

(5)相对成熟期: 20世纪90年代后, 动物个性研

究快速发展, 并在越来越多的学科, 包括心理学、

基因组学、行为生态学、定量遗传学、神经内分

泌学等领域取得了巨大进展, 衍生出很多研究思路,
并在交叉学科中起到重要桥接作用。

从上述历史回顾可以看出, 动物个性研究方法

基本遵循人类个性研究。然而, 作为行为生态学的

研究范畴, 动物个性理论是随着行为生态学理论的

发展而不断进步。本文正文将对理论概念和相应

的研究方法做比较系统地介绍。

行为生态学的核心概念是适应性 ,  Krebs和
Davies等[16, 17]

提出行为生态学应该更加聚焦于行为

本身, 以适应性作为核心概念框架, 并提出了一个

精确的先验预期: 行为进化应该是为了将个体适合

度(Fitness)最大化。直到20世纪90年代初, 行为生

态学领域的共识仍认同最优模型, 该模型可以很好

地解释决定行为进化的基本收益、利弊权衡及限

制, 简单且准确性很高
[18]

。依据最优模型理论可导

出一种假设, 即动物行为要么围绕着一个单一的适

应性最适值而变化, 要么行为变化是集中在两个或

两个以上共存的保守性进化策略上的
[19]

。然而, 行
为生态学的最新研究挑战了这一观点, 并提出了一

个可以阐释行为(包括解释次优行为倾向)变化的新

概念, 即动物个性
[20]

。随着20世纪70年代行为生态

学家对个体差异的重要性进行了深入探究, 如三刺

鱼(Gasterosteus aculeatus)面对捕食者时的御敌行

为和侵略性呈正比
[21], 大批行为生态学科研工作者

证实了动物个性的差异, 并开始探究个性在生物进

化、种群动态和群体分工等问题中的重要作用。

经过近20年的研究, 动物个性已成为行为生态

学的前沿及核心内容, 研究对象广泛涉及哺乳类、

啮齿类、鸟类、两栖类、鱼类、甲壳动物及软体

动物等
[22]

。虽然动物个性研究在概念和研究方法

上都取得了显著发展
[20, 23—26], 但仍有一些混淆需要

厘清。如不同时期的动物个性概念存在较多含义

且易混淆
[27], 尽管这些概念和定义在字面仅有细微

差别, 但不同领域的科研工作者在定义上存在分

歧。鉴于动物个性研究始于多学科交叉复杂的发

展史, 动物个性的测试方法在不同时期、不同研究

对象中也存在较大差异
[20, 28]

。此外, 行为数据庞大

复杂且多样, 分析也是挑战性很高的工作。因此,
有必要对动物个性中涉及的概念、测试和分析方

法进行梳理, 否则, 这些混淆可能会导致错误地标

记特征, 并且错误地阐释结果, 不利于动物个性理

论的发展。在此, 我们综述了动物个性的定义和研

究方法中存在的问题, 并总结了成功应用的研究方

法, 以提高未来动物个性研究方法的标准化程度。 

1    概念

个性(Personality)和性格(Temperament)皆源于

人类个性研究。由于人类个性的复杂性, 个性心理

学家对个性的定义长久未达到统一; 性格被认为是

一种与个性密切相关的结构, 在某些情况下, 使用

“性格”似乎纯粹是为了避免使用“个性”一词。早

期动物个性研究对象皆为哺乳类, 因而很自然地借

鉴了人类个性研究的概念、理论和方法
[7, 29]

。因

此, 动物个性也长期没有严格的定义
[30]

。此外, 应
对方式(Coping style)[31]和行为集(Behavioral syn-
drome)[23]也用于表示动物个性。虽然这些概念有

一些差异, 但有关行为的核心内容皆统一于“个性

(Personality)”定义
[32]
。

针对“动物个性”的不同表述, Stamps和 Groo-
thuis[32]进行了系统总结, 并给出了比较严谨的定义:
随着时间的推移, 动物在不同情境下所表现出的持

续一致的行为个体差异, 即在不同环境中, 个体在

不同生活史阶段的行为表现具有一致性。对不同

物种的研究发现, “个性”具有三个关键特征: (1)差
异性(Difference), 即个体在行为上存在差异; (2)持
续一致性(Consistency), 即个体的行为差异在不同

时间和情境下保持稳定; (3)相关性(Correlation), 即
某些行为特征(例如, 大胆、攻击和探索行为)间存

在关联性
[24, 33]

。其中“差异性”指的是个体间的行

为差异; “持续一致性”指的是个体行为的可重复性
[20, 34]; 而“相关性”指某些行为特征(如大胆、侵略性
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和探索性)往往在个体之间存在关联, 与行为集(相
关联的协变行为的集合)[20, 31]概念一致。根据定义,
个性研究不能仅仅以在某个时间点某种情境下的

行为数据作为依据, 应该涵括对不同时间点下同一

个体相同行为的重复性(Repeatability), 这样才能更

加准确地对个体的行为进行分析和评估
[35]
。

“个性”概念和“行为集”一致, 但反之却有差

异。行为集关注点在于不同环境和不同活动状态

(如: 摄食、交配、反捕食、亲代抚育、竞争和扩

散)下各种行为特征的相关性(即将各相关行为作为

一个整体进行研究), 侧重于生态和进化
[23], 为整合

生态、生理、遗传和进化手段在行为研究中的应

用搭建了有效的桥梁。行为集涵盖以下三种情况

下行为特征的相关性: (1)相同环境下不同活动的行

为特征(例如: 在相同生态条件下摄食活动和交配

活动的行为特征); (2)在不同环境下同一活动的行

为特征(例如: 在捕食者存在和不存在条件下摄食

活动的行为特征); (3)在不同环境下不同活动的行

为特征(例如: 在捕食者存在条件下摄食活动和同

类争斗的行为特征)。
个体在面对压力时表现出一致的行为差异

[36, 37]
。

因此, Koolhaas等[38]
用“应对方式”来表述“随着时间

和情境的推移, 个体表现出的一组连贯的行为和生

理应激反应, 是某一特定类群的特征”。“应对方

式”依据个体在不利环境和压力下的行为和生理应

激反应将个体分为三大类群: 积极应对(Proactive)、
消极应对(Reactive)和中间型(Intermediate)[39]。而

“性格”则更关注于个体特征本身, 是个体在不同条

件下由于其神经系统的生物学差异而导致的行为

类型的不同, 是“个性”的基本组成部分
[2, 40, 41] 。

就各定义研究的侧重点而言, “个性”定义强调

了某一行为的一致性, 常应用于心理学领域(尤其

是早期用于哺乳动物的个性研究); “行为集”则偏重

于不同行为之间的相关性, 多在行为生态学领域广

泛使用; “应对方式”则突出了行为和生理的联系,
还包括神经内分泌

[17], 在生物医学研究和农业科学

研究中应用较多
[39]
。

个体间的行为差异通常以非随机的方式沿特

定的轴分布
[42, 43], 即所谓的行为轴(Behavior-axis)。

行为集包括五个动物个性轴: (1)害羞-大胆(Shy-
ness-boldness); (2)探索-回避(Exploration-avoidance);
(3)活跃性(Activity); (4)攻击性(Aggressiveness);
(5)社交性(Sociability)。其中最重要的是害羞-大胆

轴, 其他四个特性都与此有关。例如, 食蚊鱼(Gam-
busia affinis)的大胆个体具有较强的探索能力, 且更

活跃
[44]; 褐鳟(Salmo trutta)的探索性与攻击性呈正

相关
[45]

。然而, 实际研究不能仅限于此五个行为轴,
应该关注可能出现的新的行为特征及其关联性

[43]
。

在量化行为集时, 至少需要对个体的两种行为

进行观测(最好是在不同活动状态或不同情形下)。
根据观测数据, 可以量化一个行为集的两个不同方

面: 个体本身行为和个体间行为的一致性。个体本

身行为一致性指任何一个特定的个体倾向于在不

同观测中表现出一致的行为(例如个体的攻击性)。
个体间行为一致性是指个体间行为差异的一致性

(例如攻击性等级顺序的一致性), 在统计学上表现

为行为相关性。如果在相同活动状态和相同环境

下重复观测同一个行为类型, 行为一致性称为重复

性
[46]

。此外, 为了更好地分析动物的行为集特征,
最好一并测量相关的特征(例如形态学和神经内分

泌特征)和表现(例如摄食率、交配成功率和存活

率)。很多行为在不同状态或环境下具有相关性,
鉴于动物一生中的活动状态和面临的环境的多样

性, 通过综合分析行为集数据, 可有助于我们理解

不同行为的相关性对总体适合度的益处, 使我们对

动物一生的行为有更全面的认知。 

2    个性测试
 

2.1    个性测试需要考虑的要素

测试个性, 首先要考虑采用何种测试方法。目

前个性测试方法有3种: 主观个性评估法(Subjec-
tive personality ratings)、行为编码法(Behavioral
coding)和实验法

[47—51]
。主观评估法采用多项评分,

例如在观察基础上对包含多个个性轴维度进行定

性描述, 此法借鉴于人类个性研究, 多用于高等动

物(如灵长类)研究中; 行为编码是根据预定的行为

谱(Ethogram)记录特定个体的行为
[48, 52]; 实验评估

是记录个体在实验条件下的行为类型, 以评估有限数

量个性轴的变异性, 如大胆性、攻击性或社交性
[24, 53]

。

主观评估法需要观察者提供量化的、动物习

性主观评价报告。应该多人观察, 且测试需要在多

个时间点进行。如恒河猴(Macaca mulatta)的“活跃

性”[54], 通过对其行为的开放评价整理出25个形容

词。主观评估法主要揭示了研究对象具有心理学

意义的行为, 是一种快速有效的研究个体行为的手

段。事实上, 主观评估法信度很高, 主观性并不很

高
[55]
。

在设计行为编码法实验时, 则需要预判研究对

象可能发生的行为反应, 并进行量化。同时, 需要

在相同条件下进行多次重复观察。如Mather和Jen-
nifer等[56]

在研究不同情境下章鱼(Octopus rubescens)
的活跃性时, 通过行为编码法对章鱼预期的行为对
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活跃性进打分: 在喂食条件下, 章鱼喷射协助扑向

猎物, 活跃性记为2; 如使用吸盘触手缓慢移向猎

物, 活跃性记为1; 而当章鱼经过猎物时才发生捕

食, 此时活跃性记为0。White等[57]
对野外环境下黄

雀鲷(Pomacentrus moluccensis)的大胆性进行测试

时, 对黄雀鲷在铅笔猛刺下的行为进行了量化: “0”
表示受到惊吓前后即发生躲藏, 较少出现; “1”表示

受到惊吓后撤到庇护所, 超过5s后才出现, 并尝试

摄食; “2”表示受到惊吓时不躲藏, 而是继续探索或

摄食。此外, Li等[58]
对中华绒螯蟹(Eriocheir sinen-

sis)的打斗激烈程度进行了评分 ,  以判断其攻击

性。此类方法要求测试的行为表象显著, 且要具有

重复性, 能够揭示行为和环境之间关系
[59]
。

实验法则针对研究对象特定的个性设计实验

进行测定。如雄性地毯岩蜥蜴(Iberolacerta cyreni)
的活跃性和冒险性分别通过其在新环境中移动的

总距离和进入新环境的潜伏时间作为行为参数
[60]

。

鱼类个性的研究多使用实验法, 如通过对新物体的

反应和摄食行为分析吻海马(Hippocampus reidi)的
大胆性

[61]; 通过捕捞刺激和网隔中的反应筛选不同

个性的牙鲆(Paralichthys olivaceus)[62]; 新物体测试

下虹鳟(Oncorhynchus mykiss)接近新物体的反应时

间区分大胆和害羞性个体等
[63]

。李武新等
[64]

总结

了鱼类的探索性研究的标准流程: 记录实验鱼进入

新环境中一段时间内的包括潜伏时间、游泳速

度、游动时间、游动路程等可量化的行为参数, 当
该鱼的潜伏时间越短、游泳速度越快、游动的时

间和路程越长则表明该个体的探索性越强。研究

人员不同程度地组合这些方法开展个性研究。行

为生态学家常在实验过程中对自然状态下的行为

进行编码, 结合实验观测的行为对个性进行评估
[49, 50]

。

虽然每种方法各有优、缺点
[51], 但综合利用这些研

究手段能够帮助研究人员得到更可靠的结果
[49], 起

码在聚合效度(Convergent validity)的测试中是如此
[65]
。

个性测试时第二个要考虑的是情境强度(Situa-
tional strength)[50]。行为生态学的情境是指测试条

件(例如, 温度或可利用资源)。情境强度是指被测

个体的行为受情境影响的程度
[50]

。较强的情境可

能会导致个体间行为差异很小, 而较弱的情境可能

会让更多的个体差异显现出来
[66, 67]

。因此, 考虑到

由于下限、上限效应(即地板、天花板效应), 个体

之间可能存在微小的差异, 强情境(例如生存温度

的上限或下限)可能不适合行为测试
[50]

。此外, 由
于上限效应, 在达到上限前某个时间点切断数据可

能会导致对个性的评估产生偏差
[68]

。例如, 鱼类的

探索性测试是根据鱼类探索新物体所需的反应时

间来确定的, 测试的时间点将决定探索性评估的可

靠性。Castanheira等[69]
在网隔中测试鱼的行为反应

以区分金头鲷(Sparus aurata)个性时, 金头鲷在第

1分钟内的行为得分与前3分钟的行为得分显著正

相关, 如此, 网隔中第1分钟的行为即能可靠地代表

金头鲷的个性特征。

最后, 在行为测试中, 要考虑个体和情境的相

互作用。在行为生态学中, 行为反应范式(Beha-
vioural reaction norm, 是指个体在给定的系列环境

中产生的一组行为表型
[70])为理解动物和情境之间

的相互作用提供一个有用的理论概念框架, 其中个

体对不同情境的反应使用随机回归建模进行分析
[71, 72]

。 

2.2    实验设计需要考虑的核心问题

s2A s2 + s2A s2A

根据以上概念, 动物个性研究需要对行为进行

重复测量, 才能算是严谨的实验方案
[73], 这是设计

个性测试实验时需要考虑的核心问题。而对个体

行为进行单一测量时, 如果研究人员仅强调他们的

结论是为了反映个体实际行为的平均值(或“个
性”), 这种研究仍然可以与动物的个性研究相关联

[74]
。

然而, 这种假设在大多数情况下不太可能成立, 因
为行为的重复性(行为学领域的重复性和持续一致

性类似, 是指随时间的推移, 由个体间差异而导致

的行为变化的一部分, r= ,  是个体间的

方差, s2是个体内方差
[75])只有0.4左右

[76, 77], 说明对

行为进行单次测量在很大程度上只反映了个体本

身的行为差异 (60%)而不是个体间的行为差异

(40%)[78]。有些研究人员可能会认为, “前人实验已

证实某种行为具有重复性了, 接下来的研究中我们

对每个个体的该行为进行单次测量即可代表个性”,
这种观点不合理也不符合逻辑, 因为对个体进行单

次测量在很大程度上反映了个体表型中不可重复

的部分。因此, 在开展此类研究时需要谨慎。例如,
3个月后再次测试蓝鳃太阳鱼(Lepomis macrochirus)
在捕食者存在时的探索性和活跃性时, 其离开庇护

所的反应时间和在接近捕食者区域的停留时间具

有重复性, 而其活跃时间和监视捕食者的时间无显

著的重复性
[79]

。因此, 对于重复性低的指标而言,
环境复杂性导致偏差效应的可能性极高, 许多动物

个性的行为研究中也会存在类似的问题。

有些研究常将动物的个性定义为一种特定类

型的行为, 无重复测量, 仅仅引用Réale等[20]
的文章

以示理论支撑, 此类研究显然不合适。例如, 应对

人工圈养条件或新环境下的行为、冒险、大胆或

攻击行为被认为是个性特征。这种方法很难纳入

行为生态学范畴, 因其不涉及针对行为中可重复的

个体变化(即“个性”)来解释适应性意义
[80]

。此外,
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有些研究将“个性特征”定义为“可重复的行为特

征”, 此定义也存疑, 这只是将一个标签(行为)替换

为另一个标签(个性)。只要累积足够多的数据, 所
有的行为都是可重复的

[81]
。将“动物个性”变异定

义为“重复观察下平均行为的个体差异”, 这种表述

更加直观, 能够避免概念的混淆。

上述的很多观点也适用于行为集
[73]

。简而言

之, 行为集是多个行为在重复测量中均表现出的相

关性
[74]

。它本质上代表了个体多个特征均值之间

的相关性。因此, 需要对每个行为进行重复测量
[82]
。

此外, 还需要在不同的分析中测量不同的行为。否

则, 这种相关性可能仅仅反映了在同一观察中出现

的相互涵括或者排斥的行为类型。据上所述, 当行

为只测量一次时, 两种行为之间的相关性可能主要

反映了个体自身的行为变化, 而不是个体间的协方

差
[83, 84]

。如果个体间和个体自身的相关性均没有

差异, 对行为进行单次测量就没有问题
[82, 85]

。但是,
元分析(Meta analysis)表明, 这一假设并不成立

[74, 86]
。

同样, 如果假设成立, 每个个体的每种行为的单一

测量对行为集研究可能也有用。 

2.3    个性测试步骤

完善的动物个性研究方法应该包括多重特征

测试、可靠性测试和验证测试
[19, 50, 87], 并在研究开

始时确定研究问题和假设。动物个性研究的方法

目标建议如下:
(1)确定测试方法

a. 采用哪种方法(主观个性评估法、行为编码

法或实验法)。
b. 是否真正测量了测试对象的目标特征? 也就

是说, 测试是否具有情境关联性?
c. 情境强度和上限、下限效应(地板和天花板

效应)。刺激是否过强? 在弱情境下, 是否存在影响

个性的刺激临界点?
(2)多重测试

对一个特征进行多重测试是建立该特征和测

试的可靠性和有效性所必需的。对研究问题要调

查的每个特征, 建议考虑以下因素:
a. 测试是否具有表面效度(Face validity, 指研

究者拟就的问题从表面上看跟其研究目的是否相关)?
b. 针对这种特征的测试以前是否用过? 以前的

研究结果是否表明这些测试也适用于本研究?
c. 确定一个主测试方法, 并至少还有一个其他

的方法, 确保每个都可以用来测试聚合效度(Con-
vergent validity, 指运用不同测量方法测定同一特

征时所得结果的相似程度, 不同测试间具有相关

性)或区分效度(Discriminant validity, 指在应用不同

方法测量同一特征时, 观测值之间的区别程度, 两
个测试之间缺乏相关性)[25]。

d. 如果测量的是目标性状, 则应该对所选各测

试之间的相关性进行明确预测, 即在采集数据之前

考虑建构效度(Construct validity, 即聚合和区分效度)。
(3)验证测试

验证应包括:
a. 可靠性: 是指任何人在不同情境下测得的同

一特征的结果具有一致性。其不同于效度, 因为测

试可能可靠但却无效。

b. 生态效度(Ecological validity, 指实验室观测

的行为是否能反映自然行为
[20])。需要说明的是,

“生态效度”借鉴于心理学, 较适用于高等动物或野

外研究比较容易的物种, 水生动物由于野外观测难

度大, 生态效度验证难度高。

c. 聚合效度。

d. 每个测试的区分效度。

为了避免测试每个测量值与所有其他测量值

冲突所致的I型误差(拒绝了正确零假设)[55], 可以使

用结构方程建模法(Structural equation modelling,
SEM)[34, 89]来检测哪些测量值与其他测量值共同加

载。必须强调, 两个测试之间的相关性可能是通过

测量同一行为特征而建立, 或者测量的特征通过一

个潜在的行为集而关联, 这取决于是以个性特征验

证还是以行为集识别为解读重心。在这种情况下,
即使是研究行为集, 仔细选择验证测试也是必不可

少的。或者, 因子分析法可能有助于整合相关联的

特征, 如大胆-攻击因子。然后, 我们可以就有关测

试进行自我提问
[90]:

a. 这些测试测量的是不同称谓的同一个特征,
还是不同的特征?

b. 测试特征重叠度。例如, 虽然可以用在开阔

区域中移动的距离来表示探索性, 但这个指标可以

同时测量活跃性, 当用它来测量探索性时, 是否应

该控制活跃性?
c. 针对所测动物个性特征的所有测试是否都

必要? 如果测试未现预期的结果或关联, 则考虑所

做的假设是否合乎逻辑。 

3    统计分析和结果报告

常见的表达动物个性的参数有距离、时间、

频率、比例等。其中距离数据、时间数据的理论

分布类型为正态分布, 频率数据为泊松分布, 比率

数据为二项分布。最重要的是, 动物个性和行为集

研究应该包含行为的重复性
[82]

和变异系数
[91]

。选

择合适的行为集数据分析方法, 从统计学上更加精
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准的阐释个性, 探究、诠释行为变异的交互影响因

子等有着至关重要的作用。

当不满足分布假设时(如非正态分布), 常选择

非参数分析统计方法。但非参数分析方法忽略了

与进化论密切相关的关键参数(例如, 重复性、遗

传性和皮尔森相关性)[92], 研究价值因而会大打折

扣
[83]

。折中的方案是使用参数分析(如混合效应模

型Mixed-effects models), 其与固定效应模型(Fix-ef-
fects model)相比, 优势在于引入了随机因子, 对于

动物个性研究而言, 可以将实验开展时间等因素作

为随机因子加以控制, 从而得到更加可靠的结果或

随机化程序来推导零分布。最新研究表明, 混合效

应模型对分析不符合分布假设的数据极为有效
[93]

。

混合效应模型包括线性混合模型(Linear mixed
model, LMM)、广义线性混合模型(Generalized li-
near mixed model, GLMM)、广义可加混合模型(Ge-
neralized additive mixed model, GAMM)。这三种模

型的核心差异在于所处理的数据类型不同: 一般线

性模型适用于正态分布的数据; 广义线性模型适用

的数据服从指数分布, 例如频率数据和比率数据;
可加模型本质是多段回归曲线的组合

[94]
。一元混

合效应模型(Univariate mixed-effects model)包含固

定效应和随机效应的参数值及其不确定性(例如,
95%可信区间), 有助于理解结果并进行后续的元分

析, 同时还有助于解释每个成分的方差并估算(调
整后的)重复性

[96, 97]
。迄今为止, 研究行为集最佳的

方法是利用广义线性混合模型, 其能够对多个重复

测得的数据指标进行拟合
[35]

。当使用这种分析方

法时, 需要在文中展示个体自身和个体之间的方

差、协方差和相关性, 从而能够对整个矩阵结构进

行元分析
[35, 98], 并在生物层面进行比较

[72, 99]
。如上

所述, 由于个体间的相关性涵括了试验中的额外方

差(偏方差)和协方差, 因此个体间的相关性最能代

表行为集
[100, 101]

。研究者有时也会使用其他的统计

方法来分析行为集, 但由于这些分析方法会使结果

发生偏差, 在实际研究中并不太适用
[100]

。然而, 广
义线性混合模型需要足够多的数据量, 它只适用于

大数据集的分析。

在动物个性研究中, 常常以多个指标衡量某一

个性特征, 由此产生了多变量分析的问题, 这是混

合效应模型所解决不了的, 由此引出多元统计分析

方法, 而其中最常用的是主成分分析(Principal com-
ponent analysis, PCA)[102, 103]。PCA可以将同一观察

期间或测试分析的多项行为指标汇总为单个指标

或潜在变量 ,  以此代表个体的主要行为。然而 ,
PCA方法不适用于对重复测量的数据集进行分析

[104],

当然也不能分析成分间的关系。因此, 在采用这种

数据降维方法时必须极为谨慎。一种比较适用的

方法是通过对相同试验中(个体自身和个体之间)的
行为进行重复测量, 分析不同行为的相关性矩阵,
然后提出一个具代表性、呈正态分布且与PCA主
成分或者潜在变量协相关性最强(如负荷量)的行为

指标
[105, 106]

。总而言之, 无论采取何种方式, 只有对

行为进行重复测量或多种试验时, PCA才能用来表

示“行为集”或“动物个性”。除PCA分析方法之外,
多元分析还包括探索性因子分析(Exploratory factor
analysis, EFA)、验证性因子分析(Confirmatory
factor analysis, CFA)、主坐标分析(Principal co-
ordinate analysis, PCoA)、非度量多维标度分析

(Nonmetric multidimensional scaling analysis, NM-
DS)等降维方法

[103], 虽然这些分析方法在动物个性

研究中并不常见, 但并不代表其不适用于动物个性

分析, 选择分析方法时还应结合行为数据特点和研

究目的进行适当适合的选择。

行为集研究的一个重要问题就是如何处理大

规模个体层面的相关性或方差-协方差矩阵。此时,
当涉及多变量的因果关系时, 更合适的统计方法是

结构方程建模法
[107, 108]

或类似的多变量方法, 如因

子分析(Factor analysis)或路径分析(Path analysis)[109],
因为特定协方差结构(如基于文献)的特定先验假设

(Priori hypotheses)可以通过测试和正式比较发现最

可能的拟合
[110, 111]

。

另一个需要关注的问题是, 动物的个性测量值

(每个个体的平均行为差异), 在统计上如何与生

理、生态和进化过程相关联? 常见的方法是首先计

算每个个体的平均行为, 然后通过另一个模型将其

与其他生物变量、生态指标或适合度等进行统计

比较。这通常包括对本质上是统计估计的数据进

行统计(即stats-on-stats), 从而忽略了两组测量的误

差方差。为了避免偏差或误解, 应尽量使用一元

(多变量)混合模型进行评估
[112, 113]

。然而, 这些复杂

的统计模型不适用于每种数据。因此, 对于更为复

杂的数据, 上述基于频率统计的方法可能难以分析,
需要借助基于后验分布的贝叶斯等统计方法加以

解决。例如, 越来越多的研究根据个体间的后验分

布(而不是点估计)来确定备选SEM的相对拟合度
[105]

或遗传相关性矩阵
[82, 114]

。这种分析方法虽应用广

泛, 但具有主观性, 因此最好与模拟结合使用, 以证

明其对特定数据集的效用
[82, 105, 115]

。

本综述基于已发表的文献, 总结出了截至目前

适用于动物个性研究的最佳统计分析方法。未来

应该会有更好、更适用的方法出现, 可以尽量避免
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分析错误。当然, 我们也应该批判性地审视新方法。 

4    总结

随着科研工作者对动物的个性的深入研究, 动
物个性研究的在不同学科之间搭建概念性桥梁的

巨大理论价值和动物福利及管理等方面的实际应

用价值使得其自身的学术地位逐渐凸显。其中, 鱼
类的个性研究为人们了解其生活史策略、种群动

态、物种形成及遗传变异等方面提供了进化和生

态学启示。本文简要回顾了动物个性研究的发展

史、探讨了动物个性概念、研究的实验设计和统

计方法问题, 但真正的目的是通过详细阐释其概

念、分析方法的异同, 从而使得研究人员从研究动

物个性和行为集的进化生态学实践中获得更前沿

和准确的生物学见解。通过规范化动物个性研究,
为该领域研究人员提供足够的认识, 明确地将动物

个性或行为集与所涉及物种的生态学和进化联系

起来, 不断完善行为测试方法和行为适应理论, 促
进行为学研究的蓬勃发展。
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ANIMAL PERSONALITIES AND BEHAVIORAL SYNDROMES:
CONCEPTION, MEASUREMENTS AND ANALYSIS

LI Si-Ping1, ZHANG Dong1 and DUAN Ming2

(1. East China Sea Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Shanghai 200090, China;
2. Institute of Hydrobiology, Chinese Academy of Sciences, Wuhan 430072, China)

Abstract: Since behavioral ecology has emphasized its importance in ecological and evolutionary bases, more and
more studies involving animal personalities and behavioral syndromes are being carried out, to reveal how animals be-
have when faced with diverse intrinsic and extrinsic environments. However, the field is fraught with conceptual and
methodological difficulties. It is therefore necessary to create acceptable criteria guiding studies in this field. We re-
view the current agreement of definitions and methods used in animal personality and behavioral syndrome studies, and
we are here to provide a brief summary of some key issues regarding of the conception, experimental protocol and well-
cited statistical methodology involved in behavioral studies. Our aim here is to assist and to guide authors in avoiding
common problems and help them to produce robust data, which could further link the personality researches with eco-
logy and evolution to promote the vigorous development in future behavioral studies.

Key words: Personality; Behavioral syndromes; Criteria guidance; Test concerns; Statistical methodology
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段明，男，1981年 4 月生，博士，研究员。中国科学院首批特聘研究骨

干。研究方向为水生动物行为、渔业与水生态装备研制。中国水产学会水产动

物行为专委会副主任委员，中国动物学会动物行为学分会理事，曾任国家自

然科学基金委员会生命科学部项目主任。 

研究领域主要涉及渔业与水生态应用基础研究及渔业设施装备的交叉研

究。包括：（1）水生动物行为机制与功能；（2）渔业工程生态与现代渔业养殖

模式；（3）涉水工程影响评价与环保措施效果评估；（4）渔业与水生态智能装

备研制与多场景应用。 

近年研究成果： 

（1）搭建了国际领先的水生动物行为学与装备研究平台，建立了一整套鱼类生态习性及动物福利研究

方法，包括个性、摄食、竞争、反捕食、游泳、社交、繁殖、洄游等行为在声、光、电、水流、信息素、微

塑料等自然和养殖环境下的测定技术，为水生动物行为表型特征的高通量量化测定、行为学与其他学科的

交叉融合研究提供了技术与平台支撑； 

（2）建立了鱼类形态步态量化标准，构建了 100 余种鱼类多模态数据库；利用人工智能、双目摄像、

降噪增强技术，搭载北斗导航，研制出第一代鱼类种类识别与分析水下探测器，识别率 85%以上，支撑了过

鱼设施、水域牧场、江河湖海的智能化监测平台建设； 

（3）构建了一整套基于鱼类过坝行为的过鱼设施效果评价技术、生境营造技术，综合分析了流域气候

变化趋势、过鱼设施对大渡河河流连通性的影响，支撑了过鱼设施设计、建设、运行、评估、优化的全过

程管理； 

（4）揭示了山区生态渔业、渔农复合种养、池塘清洁养殖、工厂化集约养殖、渔光一体新能源养殖的

生物操纵及工程生态原理，研发了少人化、无人化和智能化的渔农综合体作业技术，开创了云贵高原贫困

山区现代渔业扶贫发展模式，使贫困户年均增收 4455元，成功帮扶 2000余户渔（农）民脱贫。 

主持包括科技部国家重点研发计划“蓝色粮仓”重点专项课题和子课题，国家自然科学基金、中科院

科研仪器装备研制项目在内的各类国家级、省部级以及企业委托项目课题 30余项。发表高质量学术论文 50

余篇，国内外专利 40 余件（授权发明专利 10件、国际专利 1件、软件著作权 12 件），参编专著 3 部，获

省部级奖励 3 项，2020年中央电视台《朝闻天下》专题采访并报道了相关研究成果。 

“水生动物行为”专辑责编简介 

图 1 实验室水生动物行为学研究平台 



 

图 3 部分学术成果及采访报道 

图 2 研发的鱼类多模态识别系统、APP与装置
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