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鲢幼鱼运动能量代谢研究

王　瑶１,王从锋１,２,刘慧杰１,冯三杰１,谭　宏１

(１．三峡大学水利与环境学院,湖北 宜昌　４４３００２;

２．三峡地区地质灾害与生态环境湖北省协同创新中心,湖北 宜昌　４４３００２)

摘要:可靠的能量消耗估算可以更好地衡量鱼体在上溯过程中的能量分配方式,为鱼道水力设计提供依据,实现

鱼道过鱼的高通过率.为探究鲢(Hypophthalmichthysmolitrix)幼鱼运动过程中游泳行为和能量消耗的关系,

利用丹麦LoligoSystems公司生产的鱼类行为视频跟踪系统,对２４尾鲢幼鱼进行了室内游泳行为实验.采用流

速递增法测得鲢幼鱼的活动代谢率,水体溶氧量由每个流速工况下等时距读取,静水条件下通过 AutoRespTM 测

定水体溶氧变化值,计算标准代谢率;利用水槽上方架设的摄像头(２５帧/s)记录鱼体运动行为,连接uEyeCockＧ

pit程序观测鱼体运动情况,采用LoliTrack进行运动行为分析,获取鱼体运动行为学参数.结果表明,鲢幼鱼的

游泳速度与摆尾频率(TBF)呈显著正相关关系,其耗氧率(MO２)与摆尾频率(TBF)的拟合方程为 MO２ ＝３１８．３＋

１．０４TBF２．８７(R２＝０．９９,P＜０．００１),拟合指数值为２．８７,且摆尾频率的幂指数越大,表征鱼体游泳效率越低.实验

测得鲢幼鱼的标准代谢率(SMR)为 (２８４．４７±３０．７５)mg/(kgh),耗氧率方程得到的标准代谢率拟合值为

３１８．３mg/(kgh),与实测值较为接近;通过建立活动代谢率(AMR)与鱼体重量(M)及游速(U)的关系,得出鲢

幼鱼生物能量模型 AMR＝１０．３９M０．１２U０．３９(R２＝０．９５,P＜０．００１).生物能量模型的建立,可以为鱼道不同过鱼目

标的水力设计提供参考.
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　　 修建鱼道等过鱼设施已成为了水利工程建设

生态补偿的一项重要举措.我国的鱼道建设起步较

晚且发展缓慢,鱼类的行为学研究作为鱼道设计的

基础参数,是决定鱼道设计与建设成败的关键.目

前,国内外学者聚焦于鱼类的游泳能力研究(李丹

等,２０１１;熊锋等,２０１４;刘慧杰等,２０１６;涂志英等,

２０１６;吴青怡等,２０１６;张沙龙等,２０１６).然而,鱼类

在游泳过程中伴随着持续的能量消耗,仅从游泳速

度并不能对游泳能力实现全面的评价,因此鱼类在

不同条件下进行游泳活动时的生理变化及能量利用

效率也应进入游泳能力的评价范畴(Cheongetal,

２００６;Ponetal,２００９;Yagci,２０１０).鱼体代谢率一

般通过实验室测定耗氧率获得,理论上可以根据不

同的能量需求分为标准代谢率(SMR)、特殊动力作

用(SDA)、活动代谢率(AMR)３个方面,其中活动

代谢率作为表征鱼体持续运动状态下的重要指标,
能够反映鱼体进行游泳运动中的能量支出过程

(Steinhausenetal,２００５).因此,通过可靠的鱼体

能量消耗估算,可以更好地衡量鱼体在上溯过程中

的能量分配方式,为鱼道水力设计提供依据.
在早期的研究中,有国外学者利用生物能量模

型解释鱼体重量和游速对鱼体净运动耗能的影响,
通过建立１０种不同鱼种的生物能量模型,发现种间

具有较为显著的差异(Boisclairetal,２０１０),因此在

鱼体运动代谢的研究中,建立种间能量模型也是十

分必要的;而目前的研究中,部分运动过程的鱼体能

量消耗的研究仅给出了游泳速度与耗氧率的变化关

系,但在实际鱼道内鱼体连续上溯的过程中,其上溯

游速随水流流态会及时调整,不能直接测量,因此目

前有关鱼体通过鱼道时的能量消耗过程的研究并不

充足.为了更加精确的描述鱼体在实际鱼道内的能

量耗散过程,本研究通过环形水槽实验研究了鲢

(Hypophthalmichthysmolitrix)幼鱼在运动过程

中的行为特征,结合运动过程中的能量代谢变化,给
出了更加直观的鱼体运动能量代谢过程并建立了鲢

幼鱼生物能量模型,以期为鱼道设计及过鱼效果评

价提供参考.



１　材料和方法

１．１　实验装置

研究所用的实验装置采购自丹麦 LoligoSysＧ
tems公司生产的鱼类行为视频跟踪系统,该设备相

比于自制的鱼类游泳装置,整个实验过程的流速、水
质参数变化都由计算机直接控制,缩小了手工测量

所获数据的误差影响,有利于实验数据的精确性.
该系统包括环形实验水槽、水泵、电机、动力输出控

制器、笔记本电脑、Witrox１温度溶氧自动探测器、

DAQＧM 水泵控制器及摄像头,仪器配套软件AutoＧ
RespTM/LoliTrack和uEyeCockpit.实验进行过

程中,利用水槽上方架设的摄像头(２５帧/s)记录鱼

体运动行为,通过连接uEyeCockpit程序观测鱼体

运动情况,后期采用LoliTrack进行运动行为分析,
获取鱼体运动行为学参数.

　　１:笔记本电脑;２:Witrox１温度溶氧自动探测器;３:DAQＧM 水

泵控制器;４:水泵;５:动力输出控制器;６:电机;７:溶氧探头;８:温度

探头;９:游泳区域;１０:整流装置;１１:摄像头

图１　鱼类行为视频跟踪系统

１:computer;２:witrox１temperaturedissolvedoxygenautomatＧ

icdetector;３:DAQＧMwaterpumpcontroller;４:waterpump;５:powＧ

eroutputcontroller;６:motor;７:dissolvedoxygenprobe;８:temperaＧ

tureprobe;９:swimmingarea;１０:rectifier;１１:camera

Fig．１　SchematicofflumeＧtyperespirometerusedtomonitor

fishswimmingbehaviorandmetabolicrate

１．２　实验用鱼

本实验选用“四大家鱼”之一的鲢幼鱼为研究对

象.２４条实验鲢幼鱼购买于宜昌市宜都水产养殖

场,体长７．８~１６．７cm,体重在１０．９~４１．６g.根据

体重和体长分为１号组(１６尾)和２号组(８尾);

１号组进行活动代谢率测定,２号组进行标准代谢率

测定.实验用鱼在８０cm×６０cm×５０cm 塑料水

箱中暂养１周,水箱温度控制在２０℃左右;正常喂

食,暂养期间利用氧气泵进行充氧,水箱内氧气浓度

维持在１０mg/L;每天傍晚换水１次,所用水为曝气

２４h的自来水,实验开始前２d内停止喂食.

１．３　研究方法

１．３．１　活动代谢率测定　本研究采用流速递增法

测得鲢幼鱼的活动代谢率,实验水温(２０±２)℃.在

１号组中选取１尾状态良好的实验幼鱼,进行体长

(BL)及 体 重 测 量,放 入 实 验 装 置 的 游 泳 区 域,

０．５BL/s的低速流态下适应３０min.实验设定的起

始流速为０．５BL/s,之后以２０min的时间间隔等距

增加０．５BL/s,直至鱼体疲劳.根据每个流速工况

下的时间间隔等距读取水体溶氧量,初始设定每

２min实现１次数据输出,实验同步耗氧率值通过软

件 AutoRespTM读取,同时记录实验时间和流速变

量,实验设置重复１６次.为控制实验变量,设置空

白对照组,在水槽内不放鱼体,进行溶氧量变化读

数,发现空白对照组中,好氧菌的耗氧率总和不超过

鱼体耗氧率的１％,验证自然状态下水中好氧菌对

水体溶氧变化无显著影响.

１．３．２　标准代谢率测定　在进行标准代谢率测定

过程中,将实验鱼提前放入游泳测试区域适应１h,
在静水条件下每隔２０min通过软件 AutoRespTM读

取１次水槽内的溶氧变化值,实验进行２h,通过计

算初末水槽中溶氧含量之差,利用公式计算鲢幼鱼

的耗氧率MO２,实验设置重复８次.鱼体耗氧率计

算公式如下:

MO２＝V
d(DO)

dt
/M (１)

式中:MO２为相应流速下的耗氧率;V 为环形水

槽密封区域的水体体积,取９０L;M 为实验鱼体的

湿重;d(DO)/dt为实验水槽内溶氧量随时间的变

化率.

１．３．３　游泳行为分析　实验过程中,采用２５帧/s
的摄像头进行视频记录,采用 LoliTrack进行运动

轨迹分析,由于单个流速梯度下视频时长为２０min,
对摆尾频率逐次计数工作量较大,为保证实验数据

的可靠性,本研究在每个流速梯度下选取５个时长

为１min的鱼体运动视频进行计数统计,最终取其平

均 值 作 为 该 流 速 梯 度 下 鱼 体 的 标 准 摆 尾 频 率

(TBF).
许多学者已经证明鱼体的摆尾频率与游动速度

之间存在相关关系,所有的鱼种都呈现出游速与摆

尾频率的线性相关.本研究中,采用游速(U)与摆

尾频率(TBF)简单的线性模型:

TBF＝a＋bU (２)
式中:a,b均为常数.
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１．３．４　 生 物 能 量 模 型 　 本 研 究 利 用 Ohlberger
(２００５)提出的生物能量模型表征鱼体活动代谢率

(AMR).生物能量模型基于鱼类的体重和游泳速

度,实现对鱼体活动代谢率的预测,该模型以鱼体重

(M)和游速(U)作为自由变量,关系式为:

AMR＝a×Mb×Uc (３)
式中:a,b,c为常数.
在给定的速度下,研究认为最小的鱼体活动代

谢率是其常规游泳状态下最低耗氧率的１０％.故

AMRmin＝１０％(MO２)min

１．４　统计方法

实验数据采用SPSS进行统计,统计值均采用

平均值±标准差进行描述,差异显著性水平设定为

P＜０．０５.

２　结果与分析

２．１　游泳行为分析

根据鲢鱼幼鱼游泳行为测定实验,将所得游泳

速度(U)与摆尾频率(TBF)的数据进行统计学分

析,参照拟合模型(１)进行数据拟合,得到 TBF＝
０９８U＋１．０９(R２＝０．９８,P＜０．００１)拟合方程,如图

２所示.该拟合方程表征了游速与摆尾频率的直接

线性关系;而鱼类的游泳速度是影响其生命代谢的

重要因素之一,通过建立两者的关系,可以实现对鲢

游速的直接观测.

图２　摆尾频率与游泳速度的关系

Fig．２　 Correlationbetweentailbeatfrequency(TBF)

andswimmingspeed(BL/s)ofjuvenilesilvercarp

２．２　摆尾频率对耗氧率的影响

目前,关于鱼体游速与耗氧率的研究大多采用

幂函数模型 MO２ ＝a＋ bUc 进行描述,且拟合度较

其他拟合效果好;上述方程给出了摆尾频率与游泳

速度的线性解释,鲢的耗氧率与摆尾频率拟合模型

选用幂函数模型.按照鲢幼鱼运动耗氧测定方法进

行实验,１号组的实验鱼测试数据见表１,耗氧率随

摆尾频率变化关系如图３.由图３可知,耗氧率随

着鲢的摆尾频率增大不断增加,参照方程拟合得到

MO２＝３１８．３＋１．０４TBF２．８７(R２＝０．９９,P＜０．００１),
表征鲢呼吸代谢指数的c值为２．８７.通过该拟合方

程,得到相对静止条件下(即 TBF＝０)的耗氧率为

３１８．３mg/(kgh),与本研究条件下２号组的实测

标准代谢率(２８４．４７±３０．７５)mg/(kgh)相近,详
见表２.

在数值上,活动代谢率所表示的鱼体代谢率是

由标准代谢率和相对于周围水的运动所需要的能量

(COL)构成的,图４给出了鲢鱼幼鱼游泳行为过程

中伴随的能量代谢拟合曲线的变化趋势,由图４可

以看出,随着游速梯度不断增加,鱼体活动代谢活动

不断增强,曲线的斜率变化越来越快,显示其代谢速

率越来越快.

图３　耗氧率与摆尾频率的关系

Fig．３　Correlationbetweenoxygenconsumptionrate(MO２)

andtailbeatfrequencyofjuvenilesilvercarp
表１　鲢幼鱼１号组的活动代谢率实验数据

Tab．１　Characteristicsofthejuvenilesilver
carpintheAMRexperiment

编

号

体重/

g

体长/

cm

代谢率/

mg(kgh)１

１ ３０．１ １１．４ １９８．２~４９７．３
２ ２８．９ １２．６ ３１２．３~５１１．４
３ ２３．５ １０．９ ２３３．７~４６４．１
４ ３３．２ １３．８ ２４７．６~６０３．８
５ ３６．７ １４．５ ２７３．８~５９８．５
６ ３０．９ １２．７ １５５．４~４９６．５
７ ３５．２ １３．４ ２９２．４~５４７．６
８ ３３．６ １２．０ ２３１．９~６７７．２
９ ４１．６ １６．７ ３５８．７~６４３．７
１０ ３１．５ １３．０ ２６６．４~５７７．６
１１ ２６．９ １２．４ ３０３．１~５６５．２
１２ １０．９ ７．８ １６２．９~４５５．８
１３ ２２．９ １２．１ ２４１．５~４７６．４
１４ ２９．８ １３．２ ２９８．４~５８７．６
１５ ３３．７ １４．０ ３３０．６~６５２．７
１６ ３６．５ １４．２ ３２８．７~６２４．５

２．３　鲢运动能量模型

有研究认为体重和代谢率之间的关系通常由一

个全量函数描述,而游泳速度和代谢速率之间的关
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系则可以拟合为线性、指数、幂函数(Bonneretal,

１９８７);然而,这些模型都是基于二维关系.本研究

结合了不同的体重和速度变量,以最小活动代谢率

为非独立变量,得出了最佳游泳消耗过程的生物能

量模型.最小的活动代谢率数据点由８尾重量不等

的鲢幼鱼在１０个流速梯度下获得,这８０个活动代

谢率(AMR)数据点被汇集在一起,提供了不同速度

(U)和体重(M)下的生物能量模型(图３):AMR＝
１０３９M０．１２U０．３９(R２＝０．９５,P＜０．００１).

表２　鲢幼鱼２号组标准代谢率实验数据

Tab．２　Characteristicsofthejuvenilesilvercarp
intheSMRexperiment

编

号

体重/

g

体长/

cm

代谢率/

mg(kgh)１
P

标准代谢率/

mg(kgh)１

１ ２７．４ １２．３ ２５９．４２ ＜０．００１
２ ３３．６ １４．２ ２４３．７２ ＜０．００１
３ ３５．８ １３．９ ３０８．６７ ＜０．００１
４ ２３．７ １０．５ ２６４．５３ ＜０．００１
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６ ２２．６ １１．８ ２５５．２４ ＜０．００１
７ ２７．９ １１．８ ２９４．１５ ＜０．００１
８ ３１．３ １２．４ ３１９．８８ ＜０．００１

２８４．４７±３０．７５

图４　运动过程中鲢幼鱼代谢曲线

Fig．４　Metaboliccurveofjuvenilesilver
carpduringtheswimmingtest

图５　鲢幼鱼生物能量拟合模型

Fig．５　BioＧenergeticmodelforjuvenilesilvercarp

３　讨论

３．１　摆尾频率与游泳速度的关系

本研究在实验室的设计工况下,结合鱼类行为

实验装置对鲢幼鱼进行了强迫游泳状态下的行为观

测,对其摆尾频率与游泳速度进行了实验分析.鲢

幼鱼的摆尾频率与其游泳速度呈正相关关系:TBF
＝０９８U＋１．０９(图２),这与涂志英(２０１２)等的研究

结果相近.本研究得到回归方程的拟合斜率为

０９８;龚丽等(２０１５)研究发现草鱼的拟合斜率为

１３;刘慧杰等(２０１７)得出鳙幼鱼的拟合斜率为

０７４.比较拟合斜率可见,草鱼＞鲢＞鳙,摆尾频率

与游速的拟合斜率一定程度上是鱼体运动能力的反

应,不同鱼类在长期的自然选择作用下具有与自身

结构相适应的环境适应能力,斜率值越小,在加速运

动过程中,鱼体的运动消耗越少,其运动能力则越

强,因此在草鱼、鳙、鲢之间,鳙的运动能力相对最

强,这与刘慧杰等(２０１７)的研究结论相吻合.针对

摆尾频率与游泳速度的关系,袁喜等(２０１１)认为,面
对水流变化的刺激,鱼体会有相应的行为学反应,流
速增加致使鱼的趋流行为增加,耗能加快,具体则表

现为摆尾幅度增加;柯森繁等(２０１７)研究了鱼体在

顶流静止状态下,摆尾频率与流速和绝对游速之间

均呈显著相关性,也得出鱼体在运动过程中,需要通

过增大摆尾频率获得游泳动力,从而抵抗水流速度

增大影响的结论.

３．２　摆尾频率对耗氧率的影响

本文通过实验过程中鲢幼鱼的耗氧率变化与整

个过程中运动行为的特征变化,用幂函数模型拟合

了耗氧率与摆尾频率的模型,MO２ ＝３１８．３＋１．０４
TBF２．８７.拟合的幂指数c值表征了鲢幼鱼的能量利

用效率,c值越大,鱼体的代谢能力越低.摆尾频率

的增加有利于鱼类更好克服高速逆流区域的水流刺

激,图３中鲢幼鱼的摆尾频率在１~３．５Hz时,耗氧

率随摆尾频率的增加并不明显,说明鱼体能通过调

节自身耗氧需求维持机体匀速提升,而当达到高流

速工况下,耗氧率随摆尾频率的增加明显加快,呈现

出较为陡峻的变化趋势,这说明鱼体在克服高流速

时,高的耗氧率可保证在氧债产生之前,能更长时间

地满足 肌 肉 运 动 对 氧 气 的 需 求 (Behrensetal,

２００６);由此可见,耗氧率随摆尾频率呈幂指数增长

趋势.通过该模型拟合也可以证明摆尾频率与游泳

速度都是适宜于耗氧率预测的指标(Herskinetal,

１９９８).
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然而,在实际鱼道中,精细流场和复杂流态下自

由游泳时,鱼类的游泳行为相比强迫游泳时要更为

丰富(Kiefferetal,２００９).由于实验条件的限制,
拟合关系仅局限于室内部分鱼种的稳定游泳状态,
在应对实际的复杂流态下,鱼体的不稳定游泳状态

需要进一步研究和预测.对于实际复杂流态下的鱼

类行为研究,可以参考 Webber(２００１)提出的一种

分析复杂流态下的摆尾频率方式———利用微型差压

传感器(安装在尾羽上),记录鱼体振幅和频率,可为

鱼类行为学分析提供更好的识别条件.

３．３　鲢幼鱼的运动代谢能力

本研究探讨了实验状态下鲢幼鱼的标准代谢率

与活动代谢率的变化趋势.一般情况下,鱼类可以

调节自身的耗氧率,从而达到与周围水体环境相适

应的运动代谢能力(廖朝兴,１９８６).可以看出,在实

验开始的低游速下,标准代谢率占整个代谢量的比

重较大.随着游泳速度的增加,标准代谢率对整个

耗氧量的贡献逐渐减低.一般认为鱼类在到达临界

游泳速度之前存在一定比例的无氧代谢(Reidyet
al,１９９５).有研究显示,盖茨溪红大麻哈鱼(OnＧ
corhynchusnerka)在高游速下,其代谢曲线偏离指

数增长模式,趋于平稳,报道称这可能与鱼体自身的

无氧代谢比例有关系(Leeetal,２００３).
本研究中,活动代谢率与标准代谢率的离散说

明鲢幼鱼在强迫游泳状态下能量代谢的关系,随着

克流过程摆尾频率不断增加,运动消耗随着游速的

提升呈幂指数增长.研究显示,当流速相对较大时,
呼吸耗氧基本达到有氧呼吸的极限,呼吸方式转变

为有氧与无氧呼吸相结合,在鱼体到达临界游速之

前,有氧呼吸功能只能提供３０％~５０％的能量供

应,在运动后期转变为无氧代谢(房敏,２０１４).总体

来说,运动过程中鱼体能量供应在一定条件下能够

随着游泳能力的提升进行调整,通过自身调节有氧

与无氧代谢的比例,迅速满足运动代谢需求,故而在

高游速下,活动代谢率具有明显的变化斜率,这是鱼

体有氧代谢与无氧代谢共同作用的结果.

４　结论

(１)鲢幼鱼的耗氧率与摆尾频率有关,随着摆尾

频率的增加,耗氧率呈幂指函数增加.
(２)鲢幼鱼在不同工况的外界水流环境的刺激

下,其自身能量消耗分为有氧代谢和无氧代谢两个

过程,随着游泳速度的的提升,鱼体通过调节无氧代

谢与有氧代谢的比例完成运动过程的能量供应.

(３)在实际鱼道设计过程中,通过实验确定鱼类

运动代谢过程中的最优平衡点,可以为鱼道池长、坡
度以及休息室位置的确定提供设计依据,进而提高

过鱼效率.
(４)本研究基于实验条件得出鲢幼鱼的能量模

型.在实际工程中,通过建立种间生物能量模型,可
为工程设计提供不同过鱼目标的运动代谢数据.
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EnergyMetabolismofJuvenileSilverCarp(Hypophthalmichthysmolitrix)

WANGYao１,WANGCongＧfeng１,２,LIU HuiＧjie１,FENGSanＧjie１,TAN Hong１

(１．CollegeofHydraulicandEnvironmentalEngineering,ChinaThree
GorgesUniversity,Yichang　４４３００２,P．R．China;

２．SynergisticInnovationCenterofGeologicalDisastersandEcologicalEnvironmentinthe
ThreeGorgesRegioninHubeiProvince,Yichang　４４３００２,P．R．China)

Abstract:DeterminingtheenergyconsumptionoffishmovingupstreamwouldhelpdefinetheenergyconＧ
sumptionpatternoffishandcouldimprovethehydraulicdesignoffishpassagesandincreasethepassage
rate．Inthisstudy,weexaminedtherelationshipbetweenswimmingbehaviorandenergyconsumptionof
juvenilesilvercarp(Hypophthalmichthysmolitrix)inaflumeＧtyperespirometer．TheswimmingbehavＧ
iorof２４juvenilesilvercarpwasmonitoredwithavideotrackingsystem (LoligoSystems,Denmark)and
theactivemetabolicrate(AMR)wasmeasuredusingasteppedＧvelocitytest．TheDOofrespirometerwaＧ
teratdifferentflowrateswasmeasuredatsettimeintervalsandthestandardmetabolicratewascalculated
bymonitoringDO withnoflow using AutoRespTM．Silvercarp movementwasrecorded withavideo
camera(２５frames/s)setabovetheswimchamber,connectedwiththeuEyeCockpitprogram,andLoliＧ
Trackwasusedtoanalyzefishswimmingbehaviorandobtainswimmingbehaviorparameters．TheswimＧ
mingspeedofthejuvenilesilvercarpswaspositivelycorrelatedwiththetailbeatfrequency(TBF),and
thefittingequationofoxygenconsumptionrate(MO２)andtailbeatfrequency(TBF)wasMO２＝３１８３＋
１０４TBF２．８７(R２＝０．９９,P＜０．００１)．TheexponentofTBF,knownasthespeedexponent,isinverselyreＧ
latedtoswimmingefficiencyandthevalueof２．８７forsilvercarpindicatesrelativelyinefficientswimming．
Thestandardmetabolicrate(SMR)ofsilvercarpis(２８４．４７±３０．７５)mg/(kgh),andthefittingvalueof
SMRcalculatedfromtheoxygenconsumptionrateequationwas３１８．３mg/(kgh),closetothemeasured
value．ThebioＧenergeticmodelforjuvenilesilvercarpisAMR＝１０．３９M０．１２U０．３９(R２＝０．９５,P＜０．００１)．
TheestablishmentofthebioＧenergeticmodelprovidesareferenceforthehydraulicdesignoffishpassages
fordifferenttargetfish．
Keywords:thejuvenilesilvercarp;tailbeatfrequency;metabolicrate;bioＧenergeticmodel
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