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鲢幼鱼非疲劳贴网及姿态转换行为研究

刘谢驿１,２,徐　勐２,袁　喜２,黄应平２,３,涂志英１,２,３

(１．三峡大学生物与制药学院,湖北 宜昌　４４３００２;

２．三峡大学 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;

３．三峡大学 三峡库区生态环境教育部工程研究中心,湖北 宜昌　４４３００２)

摘要:流速是影响鱼类生存与繁衍栖息的重要因子.为了了解鱼类在中等流速区的游泳行为,探究其对水流的适

应特征,利用鱼类游泳能力测定装置,以鲢(Hypophthalmichthysmolitrix)幼鱼[体重(９．８２±３．８１)g,体长(８．５６
±１．１１)cm)]为对象,采用递增流速法,分析了游泳过程中的非疲劳贴网行为与姿态转换行为.结果表明,在

２２℃水温条件下,鲢幼鱼平均相对临界游泳速度(criticalswimmingspeed,Ucrit)相比其体长(bodylength,BL)为
(６．００±０．９３)BL/s;其非疲劳贴网速度(noＧfatigueimpingementspeed,Uimp)与临界游泳速度呈线性正相关,Ucrit

＝１．０３Uimp＋１．２６(R２＝０．８６,P＜０．０１);姿态转换速度(gaittransitionspeed,Utran)与临界游泳速度呈线性正相

关,Utran＝０．５９Ucrit＋１．５５(R２＝０．４３,P＜０．０１);非疲劳贴网速度与姿态转换速度呈线性正相关,Utran＝０．５１Uimp

＋２．７２(R２＝０．４１,P＜０．００１).在中等流速范围内(２~４BL/s),实验鱼摆尾频率(tailbeatfrequency,TBF)和单

次摆尾周期前进距离(stridelength,SL)均随流速增加而增大.首次出现非疲劳贴网的流速为４．６２BL/s,流速

增至５．０８BL/s时出现姿态转换行为.发生姿态转换后,TBF开始下降,而SL随流速增加快速增大.研究显示,

鲢幼鱼非疲劳贴网行为对游泳能力和姿态转换速度有显著影响,且非疲劳贴网行为与姿态转换行为之间也存在

相互影响.研究结果可为自然环境中鱼类生态行为研究、鱼类资源保护及渔业管理提供参考.
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　　鱼类运动是其对自然环境变化的外在行为响

应,游泳行为是鱼类行为学研究的重要内容.游泳

速度、游泳耐力或能量利用效率等对鱼类的捕食、逃
避敌害、繁殖行为等具有重要影响(Videler,１９９３).
在自然界中,游泳运动是一种不稳定的运动状态,特
别是在长距离洄游过程中,鱼类常常根据水流等环

境变化调节其游泳速度(李敏讷等,２０１８),持续式

游泳运动、暂停及偶发性的爆发游泳运动通常交互

发生(Videleretal,１９９１).通常情况下,在自发游

泳状态下,鱼类个体较少采用迅速力竭的游泳行为,
而采用低速或不连续的游泳方式较多(Ponetal,

２００９).尽管如此,当前国内外关于游泳能力研究集

中在临界游泳速度(Jainetal,１９９７)、爆发游泳速

度(梁 园 园 等,２０１６)、冲 刺 速 度 (Videleretal,

１９８２)、快速逃逸游泳行为(牛宋芳等,２０１５)等极

限速度方面,而对低速或不连续的非疲劳游泳行为

研究较少.例如,在较低流速下鱼类会出现贴网现

象,继而持续游动至疲劳;随流速逐渐增加,鱼类的

游泳方式从连续摆尾变为间歇式摆尾,这些与疲劳

无关的贴网行为及游泳姿态转换行为与极限游泳能

力(临界游泳速度)的相互关系,可用于判断鱼类的

非疲劳游泳特性.
鲢(Hypophthalmichthysmolitrix)属鲤形目、

鲤科,与青鱼、草鱼、鳙并称为“四大家鱼”,是我国主

要的淡水经济鱼类之一,分布在全国各大水系.本

文以鲢幼鱼为研究对象,采用递增流速法测试其在

水流速度逐渐增大过程中的贴网行为、摆尾行为及

由稳定游动变为不稳定游动的姿态转换速度(gait
transitionspeed,Utran)等,识别其与临界游泳速度

(criticalswimmingspeed,Ucrit)的关系,从而为准

确辨识鲢幼鱼的非疲劳游泳行为特征提供基础数据

支撑,为建立合理的河流流量管理策略提供参考,以
尽量减少河流对鱼类的伤害.



１　材料和方法

１．１　实验用鱼

实验用鲢幼鱼购于湖北省枝江市渔场,总重复

样本量为３５尾,其中能够完成实验的３０尾,体重

(湿重)为(９．８２±３．８１)g,体长(８．５６±１．１１)cm,文
献中对于鱼类游泳能力测定重复组数多数为１０~
３０尾实验鱼(李志敏等,２０１８;蔡露等,２０１８).在鱼

缸中驯养１周(自然水温、自然光周期),每天投喂过

量人工微型饵料(养殖场提供、漂浮性)１次,投饵

２h后清理残饵.实验水为曝气后的自来水,日换水

量约３０％,通过增氧机使水体溶氧维持在６mg/L
以上.实验前停食２d(Jainetal,１９９７).实验地

点为三峡大学水污染控制实验室室内,时间为２０１７
年８ ９月.

１．２　实验装置

实验在自制的鱼类游泳能力测定装置内进行

(图１).装置内密封环形水槽体积为１２L,游泳区

尺寸为５０cm×１０cm×１０cm.实验前利用便携式

流速仪(LS３００ＧA)装置进行流速校正,建立游泳

区中心水流速度与变频器频率之间的关系式,作为

流速调节的依据,装置流速范围为０．０５~０．８０m/s.
在装置正上方放置一个摄像机(２５帧/s),用于记录

实验鱼的游泳行为.

图１　鱼类游泳能力测定装置

Fig．１　Experimentalapparatusfortesting
fishswimmingability

１．３　实验方法

１．３．１　临界游泳速度　将禁食２d的鲢幼鱼放入装

置游泳区.在０．０５m/s流速下适应２h(Jainetal,

１９９７),每 ２０ min 流 速 增 加 实 验 鱼 体 长 (body
length,BL)速度１BL/s(Reidyetal,２０００),直至实

验鱼达到运动力竭状态(鱼全身贴网３０s后、敲击

惊吓仍保持贴网、未出现游泳行为)时停止实验.当

溶氧量低于７mg/L时,利用潜水泵将密封区的水

与外部敞口水槽的水进行交换５min,保证游泳区

的溶氧大于７mg/L.实验过程水温为(２２±１)℃.
实验结束后将鱼捞出后,测量其体长、全长及体重.
临界游速(Ucrit)计算公式为(Jainetal,１９９７):

Ucrit＝U＋(t/T)△U (１)
式中:T 为流速增加的时间间隔(２０min);U 为

能完成持续T(２０min)的最大游泳速度(鱼力竭前

的速度);△U 是速度增量(１BL/s);t是在疲劳流

速下持续的游泳时间(min).由于实验用鱼的最大

横截面积未达到装置横截面积的１０％,水流阻挡效

应忽略不计(Zengetal,２００９).

１．３．２　非疲劳贴网速度及姿态转换速度　流速逐

渐增大过程中,当实验鱼在远低于临界游速的流速

下未能保持其所在位置,出现多次(３次以上)停靠

于下游拦网(至少７５％ 的身体长度与下游的拦网接

触),则此流速定义为首次非疲劳贴网速度(Uimp),
计算方法同公式(１),式中t改为出现此现象时的时

间(min).随着水流速度逐渐增加,当实验鱼由连

续摆尾游动转换为不连续摆尾游动,即实验鱼连续

出现３次“冲刺 滑行”行为时,对应的流速称为姿态

转换速度(Utran)(Griffinetal,２００４),计算方法同

公式(１),式中:U 的定义改为能稳定游动持续T
(２０min)的最大游泳速度(BL/s);t为出现不稳定

游动的流速下稳定游动的时间(min).

１．３．３　运动行为　通过视频慢放记录鱼在某流速

下１min内的摆尾次数,即摆尾频率(tailbeatfreＧ
quency,TBF)及不同流速下的单次摆尾周期前进

距离(stridelength,SL).考虑到改变流速对实验

鱼的影响,每个流速下,从第２min开始,记录初始

３min、中间３min及最后３min的摆尾频率,最后

取３次的平均值得到摆尾频率.单次摆尾周期前进

距离(SL)的计算公式(Yanaseetal,２０１０)如下:

SL＝U/TBF (２)
式中:U 为实验鱼相对于其体长(BL)的游泳速

度(BL/s);TBF为实验鱼的摆尾频率(次/s).

１．４　统计方法

实验数据采用 Origin８．０软件进行线性拟合,

SPSS１８．０进行统计分析,对体长、体重、相对临界

游泳速度、各进口流速下的摆尾频率及单次摆尾周

期前进距离用(平均值±标准差)(Mean±SD)描

述,通过 OneＧWayANOVA 分析差异性,P＜００５
表示差异显著.
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２　结果

２．１　临界游泳速度与非疲劳贴网游速的关系

３０尾鲢幼鱼在游泳速度逐渐增加过程中,发现

有１９尾(６３．３％)出现与疲劳无关的首次贴网,其
余１１尾鱼直至游泳疲劳才贴网,１９尾鱼的非疲劳

贴网游泳速度(Uimp)与其临界游泳速度(Ucrit)关系

如图２所示,两者呈线性正相关关系:

Ucrit＝１．０３Uimp＋１２６(R２＝０．８６,P＜０．０１)
临界游泳速度越大,首次出现非疲劳贴网行为

时的游泳速度也越大,即越晚出现可能导致游泳失

败的不稳定游泳行为.

图２　鲢幼鱼非疲劳贴网速度(Uimp)与
临界游泳速度(Ucrit)的关系

Fig．２　RelationshipbetweennonＧfatigueimpingement
speed(Uimp)andcriticalswimmingspeed(Ucrit)

ofjuvenilesilvercarp

２．２　Ucrit及Uimp与姿态转换速度的关系

姿态转换速度(Utran)与临界游速(Ucrit)呈线性

正相关关系(图３):Utran＝０．５９Ucrit＋１．５５ (R２＝
０４３,P＜０．０１),即鲢幼鱼临界游泳速度越大,姿态

转换发生时的游泳速度越大.
非疲劳贴网速度(Uimp)与转换速度(Utran)呈

线性正相关关系(图４):Utran＝０．５１Uimp＋２．７２(R２

＝０．４１,P＜０．００１),即非疲劳贴网行为出现时的游

泳速度越大,出现不稳定游动状态时的速度越大.

图３　鲢幼鱼临界速度(Ucrit)与姿态转换速度(Utran)的关系

Fig．３　Relationshipbetweencriticalswimmingspeed(Ucrit)

andgaittransitionspeed(Utran)ofjuvenilesilvercarp

图４　鲢幼鱼非疲劳贴网(Uimp)与姿态转换

速度(Utran)的关系

Fig．４　RelationshipbetweennonＧfatigueimpingement
speed(Uimp)andgaittransitionspeed(Utran)

ofjuvenilesilvercarp

２．３　摆尾频率与单次摆尾周期前进距离

不同游泳速度下鲢幼鱼的摆尾频率(TBF)见

图５ a,单次摆尾周期前进距离(SL)见图５ b.当

流速为１BL/s时,鲢幼鱼的 TBF显著低于其在其

它流速下的 TBF(P＜０．０１),且随流速增加而增大.

１BL/s时的SL较大,且随流速增加而减小.当流

速为２~４BL/s时,TBF与SL逐渐增加;当流速增

至４~５BL/s时,实验鱼首次出现非疲劳贴网行为

(Uimp＝４．６２BL/s),此时 TBF随流速增加而加速

提高;流速进一步增至５BL/s时,实验鱼出现姿态

图５　摆尾频率、单次摆尾周期前进距离与进口流速的关系

Fig．５　Relationshipbetweentailbeatfrequencyandinletvelocity(a),andstridelengthandinletvelocity(b)
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转换行为(Utran＝５．０８BL/s);此后 TBF开始下降,
而SL随流速增加的速度加快.

３　讨论

３．１　非疲劳贴网行为对姿态转换行为的影响

递增流速法测定鲢幼鱼临界游泳速度过程中,
有６３．３％的实验鱼出现了非疲劳贴网行为.鲢幼鱼

在中、低流速下出现非疲劳贴网后,仍能保持活跃

性,迅速调整方向在设定的流速下游动至疲劳.鲢

幼鱼临界游速随首次非疲劳贴网时的游泳速度增大

而增大(图２),说明首次非疲劳贴网行为出现时游

泳速度越大,鲢幼鱼游泳能力越强.图３中姿态转

换速度随临界速度增加而增大,说明实验鱼游泳能

力越强,其发生姿态转换越滞后且非疲劳贴网速度

越大,即在较高水流速度中的持续游泳时间越长.

３６７％的实验鱼在疲劳前未出现非疲劳贴网现象,
但都表现出一些非正常的游泳行为,在转换速度区

间长时间的滑行过程中,实验鱼会随水流向后漂下,
鱼尾经常与下游的拦网接触或受到冲击,在水槽内

不断左右游动,并且使用鱼尾支撑住下游拦网(身体

贴网程度未达７５％).可见不同鱼类显示的贴网行

为很可能与其个体之间显示的游泳行为 (Liao,

２００７)、运动特征(齐亮等,２０１２)、能量代谢及形体

规格等差异有关.

３．２　姿态转换速度对游泳能力的影响

在０~２BL/s较低游泳速度下(图５ a),鲢幼

鱼采用不连续的摆尾 滑行游泳方式,即交替进行游

泳和滑行,此种游泳方式能够节省运动过程中能量

输出,主要是红肌提供推进所需能量(Romeetal,

１９９０).当流速增至２~５BL/s时,实验鱼为连续

摆尾方式,无间歇滑行现象,且多数鱼能维持连续摆

尾４０min以上,表明此阶段的能量代谢途径仍然主

要为有氧代谢(Coughlin,２０１０);但部分实验鱼在

４~５BL/s流速阶段,出现了首次贴网行为.贴网

前,鱼虽然能够维持连续摆尾方式,但会随着水流向

后滑行,甚至身体大部分贴在拦网上,出现与疲劳无

关的贴网行为,但随即通过增加摆尾频率的方式向

前运动,并较长时间维持在某一位置.当流速接近

或超过临界游速时(５BL/s),实验鱼再次表现为不

连续游动,为冲刺 滑行的姿态,此流速即为姿态转

换速度.与低流速下的不连续运动相比,高流速下

的滑行次数及持续时间下降,滑行一次的摆尾频率

更高,且难以维持位置的恒定,预示鱼即将疲劳,表
明鱼开始利用白肌的无氧代谢补充红肌有氧代谢的

供能,增强了鱼的爆发力及游泳速度.因此,姿态转

换速度与临界游速大小显著相关(图３).但在冲刺

滑行过程中,鱼往往会冲至上游拦网处,导致姿态

转换行为提前停止,鱼只能被动漂回至下游拦网,尝
试下一次冲刺 滑行(Peakeetal,２００６),即游泳空

间限制或缩短了鱼类采用姿态转换的节能策略,导
致测定的临界游泳速度低于实际值(Kernetal,

２０１８).低流速及高流速下的不连续运动均具有较

高的单次摆尾周期前进距离(图５ b),有利于减

小游动阻力,具有能量利用及水动力学上的优势

(Yanaseetal,２００７).鲤在低速和高速下的不连续

游动,降低了肌肉收缩速率与最大收缩速率的比值,
提高了肌肉纤维的效率(Romeetal,１９９０).因此,
在高流速下采用混合游泳方式(不连续运动)时,鱼
类能够 获 得 产 生 较 高 的 游 泳 速 度 (Peakeetal,

２００４).
综上,非疲劳贴网行为对游泳能力和姿态转换

速度有显著的影响,均为正相关关系.随着游泳速

度的增加,鲢幼鱼采用游动 滑行的不连续运动方式

节省运动过程中能量的输出.对鱼类生理特性评

价、生态特性研究或保护策略制定时,除了考虑其在

一定环境条件下的最大游泳速度,还应考虑其在中、
低流速下的游泳行为.
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ResearchonNonＧFatigueImpingementandGaitTransitionBehaviorof
JuvenileSilverCarp(Hypophthalmichthysmolitrix)

LIUXieＧyi１,２,XU Meng２,YUANXi２,HUANGYingＧping２,３,TUZhiＧying１,２,３

(１．CollegeofBiologyandPharmacy,ChinaThreeGorgesUniversity,Yichang　４４３００２,P．R．China;

２．CooperativeInnovationCenterforGeologicalhazardsandEcologicalEnvironmentintheThreeGorges
AreaofHubeiProvince,ChinaThreeGorgesUniversity,Yichang　４４３００２,P．R．China;

３．EngineeringResearchCenterofEcoＧenvironmentinThreeGorgesReservoirRegion,Ministry
ofEducation,ChinaThreeGorgesUniversity,Yichang　４４３００２,P．R．China)

Abstract:Waterflowprofoundlyaffectsfishswimmingbehavior．Changesinflowvelocitystimulatethe
sensoryorgansoffish,affectingactivitymodeandstimulatingcomplexreactionmechanisms．InthisstudＧ
y,weinvestigatedtheswimmingbehaviorofjuvenilesilvercarp(Hypophthalmichthysmolitrix)inthe
mediumvelocityrangeandstudiedadaptationstochangesinwatervelocity．Juvenilesilvercarp [body
weight(９．８２±３．８１)g,bodylength(BL,８．５６±１．１１)cm)]wereacclimatedforaweekbeforetesting．
NonＧfatigueimpingement,tailbeatandgaittransitionofthetestfish,andtheirrelationshiptocritical
swimmingspeed(Ucrit),wereinvestigatedinaswimchamberat２２℃usingthesteppedvelocitytest．The
averagerelativecriticalswimmingspeed(Ucrit)was(６．００±０．９３)BL/sandthenonＧfatigueimpingement
speed(Uimp)andgaittransitionspeed(Utran)werebothpositivelycorrelatedwiththecriticalswimming
speed:Ucrit＝１．０３Uimp＋１．２６(R２＝０．８６,P＜０．０１),Utran＝０．５９Ucrit＋１．５５(R２＝０．４３,P＜０．０１)．The
nonＧfatigueimpingementspeedwasalsopositivelycorrelatedwithgaittransitionspeed,Utran＝０．５１Uimp＋
２．７２(R２＝０．４１,P＜０．００１)．Inthemediumvelocityrange(２ ４BL/s),bothtailbeatfrequency(TBF)

andstridelength (SL)increased with watervelocity．NonＧfatigueimpingementwasfirstobservedat
４．６２BL/sandthegaittransitionoccurredat５．０８BL/s．Aftertheenergyconservinggaittransition,TBF
decreasedslightlywithincreasingflowvelocityasSLincreased．OurresultsshowthatnonＧfatigueimＧ
pingementsignificantlyaffectsswimmingbehaviorandgaittransitionspeed,andthereisaninteractionbeＧ
tweennonＧfatigueimpingementandgaittransition．NonＧfatigueimpingementincreasesenergyconsumpＧ
tionandthehigherthevelocityatimpingement,thehigherthegaittransitionvelocity．ThisresearchproＧ
videsareferenceforbehavioralaspectsoffishecologytosupportfishresourceconservationandfishery
management．
Keywords:silvercarp;gaittransitionbehavior;criticalswimmingability;swimmingbehavior
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