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鲢幼鱼在不同水流速度下的暴发-滑行行为策略
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摘要: 在水温(18±1)℃的条件下, 以全长(11.70±0.57) cm的鲢(Hypophthalmichthys molitrix)幼鱼为研究对象, 测
定其不同流速(16.5、22.0、27.5、33.0、38.5、44.0、49.5和55.0 cm/s)下的持续游泳时间、调头百分比和暴

发-滑行运动数据。结果表明, 鲢的平均持续游泳时间先随流速的增加而减小, 后随流速的增加而增加。当流

速33.0 cm/s时, 平均持续时间最短为118.6min, 其中各组试验鱼的最大可持续游泳时间均可达到200min。调

头百分比随流速的增加迅速减小, 当流速≥44.0 cm/s时, 不再出现调头行为。暴发-滑行游泳的平均暴发时间

随流速的增加呈上升趋势(y=0.03x+2.64, R2=0.92, P<0.05)。平均对地暴发距离均在30—45 cm, 没有显著性差

异(P>0.05), 平均绝对暴发距离存在极显著性差异, 且随流速的增加而增加(y=4.98x–5.63, R2=0.98, P<0.001)。
平均对地暴发速度没有显著性差异(平均对地平均速度和最大速度分别在9—12  cm/s、12—16  cm/s,  P>
0.05)。平均绝对暴发速度与水流速度之间存在线性正相关关系(平均绝对平均暴发速度:  y=0.98x+10.74,
R2=1.00, P<0.001; 平均绝对最大暴发速度: y=1.02x+13.75, R2=0.99, P<0.001)。研究表明鲢在不同的流速下采

取的暴发-滑行行为策略不同。
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鱼是一种敏感的水生生物, 其行为极易受到光

照、温度、水流等外界环境因素的影响
[1—4]

。水流

速度障碍在自然界中广泛存在, 它是鱼类仅靠有氧

呼吸或持续式游泳不能通过的水流, 能够刺激鱼类

感觉器官产生相应行为反应, 对其摄食、代谢及生

长繁殖造成影响。洄游鱼类一般需要通过不同形

式的水流速度障碍才能完成生活史, 如鲑鳟鱼类的

生殖洄游就需要克服连续的水流速度障碍才能到

达产卵场
[5, 6]

。目前, 实验室中普遍采用固定流速

法和流速增量法测定鱼类的游泳能力。由于此类

研究多集中于均匀流场下游泳能力的测试, 所以尚

未见系统的定量方法测定鱼类通过水流速度障碍

的能力
[7]
。

鱼类的游泳行为较不稳定, 阶段性的持续式游

泳、暂停及偶而性的暴发游泳经常相互穿插发生
[8, 9]

。

当面临不同速度障碍时, 各种鱼表现出来的游泳行

为也不尽相同, 但鱼类除了鱼道进出口等高流速区

采用疾冲游泳行为外, 一般情况下都采用暴发-滑行

游泳行为
[10—12]

。如短吻鲟(Acipenser brevirostrum)
在对抗高速水流时会采用暴发-滑行、自由游动、侧

游、底层掠过和固定体位等方式
[13], 而锦鲤(Cyprinus

carpio koi)主要采用暴发-滑行游泳方式
[11, 14]

。分析

大西洋鳕(Gadus morhua)游泳行为的高速图像并计

算其暴发-滑行游泳和稳态游泳在快速厌氧状态下

移动每米做的功, 发现当平均游泳速度远高于最大

巡游速度时, 暴发-滑行游泳比稳态游泳做的功少
[15]
。

在较长的水槽中测定鲤(Cyprinus carpio)的临界游

泳能力, 发现其可以通过增加暴发-滑行游泳的时

间获得更高的临界游泳速度
[11]

。单驱动仿生机器

鱼的加速-滑行动态特性数值研究, 发现其可以通
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过加速时间和滑行时间的组合得到更高的游动效

率
[16]
。此外, 鱼类暴发-滑行游泳的动力学、水力学、

能量优势及数值模拟等方面也有学者研究
[17—22]

。

鲢(Hypophthalmichthys molitrix)属鲤形目, 鲤
科, 是我国著名的四大家鱼之一, 广泛分布于我国

各大水系, 是一种重要的经济鱼, 同时其体侧扁, 呈
梭形, 是一种半洄游鱼类。本文拟定量表征鲢幼鱼

在不同水流速度下的游泳特征, 通过对持续游泳时

间、调头百分比及暴发-滑行行为进行分析, 理解

鱼类应对不同流速的行为学策略, 验证暴发-滑行

行为在不同流速中发挥不同的作用。

1    材料与方法

1.1    试验材料及其驯化

试验用1龄鲢幼鱼均由宜都渔场提供 ,  体重

(14.62±1.84) g、叉长(10.28±0.51) cm、全长

(11.70±0.57) cm。试验前在循环控温水槽中(水容

量2 m3)暂养2周。鲢生活于水上层, 主食浮游植

物。人工暂养期间试验鱼以水池中的浮游植物为

食, 同时按池鱼体重的2%—5%投喂米糠。采用曝

气自来水, 水温控制在(20±1)℃, 溶氧含量大于7 mg/L,
氨氮水平小于0.01 mg/L, 光照为室内自然光。

1.2    试验装置

采用本实验室自行制作的螺旋桨式游泳仪(图
1), 其工作原理为在密闭空间内, 通过调频器改变

电机的转速从而改变水流速度。实验区(长111 cm×
宽22 cm×高22 cm)上游用一个整流器制造相对均

匀的流场, 下游设置钢丝网避免试验鱼被冲走。整

个椭圆形水槽被置于一个大的矩形水槽外箱中。

工作时, 椭圆形水槽由螺母和密封圈盖紧, 防止游

泳区上方的水体与矩形水槽中水体的交换而导致

的紊流。椭圆形游泳槽与大的矩形水槽外箱通过

位于椭圆形水槽两侧弧形转弯处的小孔进行水体

交换, 以提供游泳区充足的溶解氧。实验区上方安

装一个摄像头, 对鱼的游泳行为进行监测
[23]
。

1.3    试验方法

所有试验均在上述游泳装置中进行。试验前

一天, 停止投饵, 并用ADV声学多普勒流速仪测定

实验区流速, 建立变频频率与流速之间的关系(图
2)。试验时, 从暂养水槽随机选取1尾健康状况良

好的试验鱼至测试区, 盖上测试区顶盖, 开动调频

电机。在5.5 cm/s的流速下适应30min后, 将流速调

到某一设定值(16.5、22.0、27.5、33.0、38.5、
44.0、49.5和55.0 cm/s), 直至试验鱼达到运动力竭

状态(疲劳判定标准: 试验鱼被水流冲至游泳槽尾

端钢丝网, 贴壁超过3s)或持续游泳时间达到200min,

记录试验鱼的持续游泳时间。每组试验重复10次,
共80尾。整个游泳过程溶解氧含量不低于7 mg/L。
控温装置将水槽内温度控制在(18±1)℃。记录试验

鱼的力竭时刻 ,  并将其从游泳管中取出 ,  测定体

重、叉长、全长。

其中, 持续游泳时间采用每组10尾鱼的平均

值。调头次数百分比是每组出现调头行为鱼的数

目除以该组鱼的总数。暴发-滑行游泳行为的分析,
首先从每组10尾鱼中随机选取3尾鱼, 然后再随机

截取每尾鱼疲劳前的实验视频 (各取3段 ,  每段

10min), 最后对视频中的暴发-滑行行为进行数据处

理取平均值。

1.4    行为分析

暴发-滑行游泳由一个或多个连续的暴发游泳

和紧随的滑行游泳组成。暴发游泳包括从稳态迅

图 1    螺旋桨式游泳仪示意图

Fig. 1    Sketch map of propeller-type swim tunnel
1. 变频器; 2. 电动机; 3. 螺旋桨; 4. 导流栅; 5. 整流器; 6. 拦网;
7. 摄像头; 8. 水槽

1. Frequency controller; 2. Pump; 3. Propeller; 4. Flow-diversion
barriers; 5. Flow streamer; 6. Net; 7. Camera; 8. Tank

图 2    变频频率与水流速度的关系

Fig. 2    The relation between frequency and water speed

1188 水   生   生   物   学   报 40 卷



速增加到高游速的快速启动阶段和尾鳍等幅摆动

维持高游速的匀速阶段。滑行游泳包括从高游速

逐渐降到相对水流静止的减速阶段和停止游泳被

水流往后冲的滑行阶段。

行为学轨迹分析软件Logger Pro 3.8处理试验

鱼的游泳视频
[24], 收集和分析其暴发-滑行游泳的

暴发时间(快速启动和维持高游速的时间)和暴发距

离(暴发游泳前进的距离)数据, 计算得到暴发速度

(对地暴发游泳速度)。数据通过视频逐帧播放收

集, 每秒30帧, 通过逐帧点击试验鱼头部固定位置,
可获得试验鱼头部移动距离即游泳距离S, 每帧时

间间隔为t, 则游泳速度V=S/t, 对地暴发游泳速度加

上对应的水流速度, 可得到绝对暴发游泳速度。整

个移动过程所用时间即游泳时间T。
在试验过程中, 还观察到一个非常有趣的现

象: 试验鱼在低流速下会出现顺着水流往下漂, 在
快要接近游泳槽尾端钢丝网时, 突然调头往前游泳

的现象。定义试验鱼的头部由顺流时与水流方向

保持一致, 迅速变为逆流时与水流方向相反为一次

调头。可通过肉眼分析人工计数的方法, 统计每组

试验鱼中出现该现象的尾数, 获得不同流速下调头

现象出现的百分比。

1.5    数据处理

试验数据用SPSS 17.0 软件分析处理。统计值

用平均数±标准差(Mean±SD)描述, 差异显著水平

为P<0.05。拟合相关关系采用线性回归分析。

2    结果

2.1    持续游泳时间和调头百分比与流速的关系

鲢的平均持续游泳时间先随流速的增加而减

小, 后随流速的增加而增加(图 3)。在不同流速下,
每组试验鱼的最大可持续游泳时间均可达到200min,
最小可持续游泳时间与平均可持续游泳时间的趋

势相同。当流速<44.0 cm/s时, 调头现象出现的百分

比随流速的增加迅速减小, 当流速≥44.0 cm/s时,
调头百分比一直为零即不再出现调头现象(图 4)。
2.2    暴发时间和暴发距离与流速的关系

在不同流速下, 鲢的平均暴发时间有显著性差

异, 且随流速的增加而增加(y=0.03x+2.64, R2=0.92,
P<0.05, 图 5)。当流速不大于27.5 cm/s时平均暴发

时间较短, 当流速超过44.0 cm/s时平均暴发时间较

长。鲢的平均对地暴发距离没有显著性差异, 均在

30—45 cm(P>0.05)。平均绝对暴发距离有极显著

性差异, 最小值和最大值分别为91和280 cm, 且随

流速的增加呈上升趋势(y=4.98x–5.63, R2=0.98,
P<0.001, 图 6)。

图 3    不同流速下鲢持续游泳时间的变化

Fig. 3    Durations of sliver carp at different water speeds

图 4    不同流速下鲢调头百分比的变化

Fig. 4    Percentages of Turned-around of silver carp at different
water speeds

图 5    不同流速下鲢暴发时间的变化

Fig. 5    Burst time of silver carp at different water speeds
线上不同字母表示差异显著性，相同字母表示差异不显著

性，差异显著P<0.05，差异不显著P>0.05
Letters in each line indicate the extent of significant difference.
The  same  letter  indicates  the  difference  is  not  significant.
Significant difference P<0.05, and insignificant difference P>0.05
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2.3    暴发速度与流速的关系

对地暴发速度与流速的关系        在不同流速

下, 鲢的平均对地平均暴发速度和平均对地最大暴

发速度都没有显著性差异(P>0.05, 图 7、图 8), 其
暴发-滑行对抗不同水流速度障碍的平均对地平均

暴发速度和平均对地最大暴发速度分别在9—12 cm/s
和12—16 cm/s。

绝对暴发速度与流速的关系        鲢的平均绝

对平均暴发速度和平均绝对最大暴发速度均有极

显著性差异 ,  且与水流速度呈线性正相关关系

(P<0.001, 图 9)。拟合关系式如下, 平均绝对平均

暴发速度: y=0.98x+10.74, R2=1.00; 平均绝对最大

暴发速度: y=1.02x+13.75, R2=0.99。

3    讨论

游泳行为是鱼类生命活动的主要内容之一, 鱼
类在水中进行索饵、洄游、逃避敌害、聚集、生

殖等活动都离不开游泳
[25]

。在低氧下, 大西洋鳕的

临界游泳能力会受到暴发-滑行行为策略的影响
[21]
。

说明鱼类迁徙洄游过程中, 能否采取正确的行为策

略, 将影响其游泳能力和通过速度障碍的成功率。

各种游泳行为模式构成了鱼类行为策略。在鱼类

的各种游泳行为中, 暴发-滑行游泳行为是重要的

行为方式, 在鱼类上溯游泳过程中发挥重要作用,
常常作为游泳能力的指示指标。淡水鱼类如锦鲤

的常规游泳中也经常出现暴发-滑行行为。暴发-滑
行行为的早期研究多集中于探究鱼体运动时流型

的变化和该行为是否节能
[12, 15], 试验多在高流速下

进行。本试验重在研究低流速下鱼类的暴发-滑行

游泳行为, 旨在比较不同流速下鱼类的行为学策略

及其发挥的不同作用, 相关研究在国内外文献中较

为少见。尽管如此, 暴发-滑行行为作为重要的行

为学指标引起了国外学者的广泛关注。相关研究

进展表明, 暴发-滑行行为可间接替代临界游速等

图 6    不同流速下鲢暴发距离的变化

Fig. 6    Burst distances of silver carp at different water speeds

图 7    不同流速下鲢对地平均暴发速度的变化

Fig. 7    The burst speeds of sliver carp relative to the ground at
different water speeds

图 8    不同流速下鲢对地最大暴发速度的变化

Fig. 8    The maximum burst speeds of silver carp relative to the
ground at different water speeds

图 9    不同流速下鲢绝对暴发速度的变化

Fig. 9    The absolute burst speeds of silver carp at different water
speeds
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指标作为临界游泳能力的指示指标
[11, 21]

。

本研究发现鲢在不同流速下采取的调头行为

和暴发-滑行游泳行为不同, 并最终导致不同流速

下的持续游泳时间不一, 证明了鲢在不同的流速下

采用了不同的行为策略。为了进一步了解鲢幼鱼

的游泳能力, 后续试验又在相同实验装置中测定了

叉长(10.12±0.64) cm鲢幼鱼的临界游速(42.80±
7.83) cm/s。研究结果表明, 随着水流速度逐渐增大

但小于临界游速时, 调头行为出现的百分比逐渐减

小, 当水流速度大于临界游速时, 调头行为不再出

现。这种现象可能与试验鱼的供能方式或位置保

持有关。在低流速下, 鱼类以红色肌肉有氧呼吸供

能, 可以较为自主的游泳, 调头现象经常出现。当

流速逐渐增大到接近或大于鲢幼鱼的临界游速时,
其除了利用红色肌肉有氧呼吸供能, 还利用白色肌

肉无氧呼吸供能以克服水流速度障碍
[15], 同时, 较

高流速的刺激可能对鱼产生了一定的胁迫作用, 迫
使其不断游泳以防止被水流冲走, 此时调头现象逐

渐减少直至不再出现。宋波澜等
[26]

等对不同流速

下红鳍银鲫趋流行为的研究也发现静水下其游泳

活动表现出随机而无特定的方向性, 当流速达到0.3 m/s
以上则呈现很强的趋流性。本研究发现的鱼类调

头频次随水流增加而减小的现象有待进一步分析,
挖掘调头频次改变与水流特征的关系将有助于游

泳行为特征(如游泳能力)的定量表征。

此外, 鲢幼鱼暴发-滑行游泳的平均对地暴发

速度, 可能只与其自身属性有关并不受水流速度的

影响, 验证了Castro-Santos 最大探顶策略预测模型,
即鱼类在对抗不同水流速度时, 为了达到最大的游

泳距离会在一个恒定的对地速度下游泳
[5, 27]

。鲢幼

鱼暴发-滑行游泳的平均暴发时间与鲤临界游速测

定试验中暴发-滑行游泳的平均暴发时间趋势相同,
均随流速的增加而增加

[11]
。鲢幼鱼平均绝对暴发

距离和平均绝对暴发速度与流速呈线性正相关关

系, 表明暴发-滑行行为可在一定程度上指示鱼类

的游泳速度, 侧面反映鱼体游泳能力。

游泳行为是鱼类行为学研究的重要内容, 通过

对鲢幼鱼暴发-滑行游泳行为的研究, 可以了解鱼

类应对不同流速的行为学策略, 探索暴发-滑行行

为在不同流速中发挥的不同作用, 在工程应用上可

以为鱼道、集运鱼船等过鱼设施的水力学设计提

供一定的理论基础。但是, 鱼类行为容易受到形

状、大小、发育程度等生理因素和水温、溶氧、

光照等环境因素的影响
[28—31]

。本文只针对不同流

速下鲢的暴发-滑行游泳行为进行了研究, 其他因

素尚未考虑。因此相关内容的进一步研究需考虑

鱼体本身的特性、环境因子和能量代谢等因素。

此外, 暴发-滑行的生理耗能理论依据如游泳前后

耗氧率、运动代谢率、乳酸含量的变化, 单摆尾、

多摆尾产生流态的变化, 运动学数据的分析, 理论

模型的建立和数值模拟等方面也需要更加深入的

研究。
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STRATEGIES OF BURST-COAST SWIMMING BEHAVIOR OF JUVENILE
SILVER CARP AT DIFFERENT FLOW VELOCITIES

LIANG Yuan-Yuan1, 2, LIN Chen-Yu2, CHEN Ting2, ZHANG Qiu-Sheng2, LIU Guo-Yong1, 2, LIU De-Fu2, GAO Zhu2

and SHI Xiao-Tao2

(1. College of Biological and Pharmaceutical Science, China Three Gorges University, Yichang 443002, China; 2. Engineering
Research Center of Eco-environment in Three Gorges Reservoir Region, Ministry of Education, China Three Gorges

University, Yichang 443002, China)

Abstract: At the water temperature of (18±1)°C, the current study investigated the strategies of burst-coast swimming
behavior of juvenile Silver carps Hypophthalmichthys molitrix (at full length of 11.70±0.57 cm) such as swimming du-
ration, percentage of turned-around, burst time, distance and speed in the burst-coast performance at different flow ve-
locities (16.5, 22.0, 27.5, 33.0, 38.5, 44.0, 49.5 and 55.0 cm/s). Results showed that the average swimming duration of
silver carps first decreased and then increased with the increasing flow velocity. The shortest duration time is 118.6min
when fish swim at 33.0 cm/s. The maximum duration of swimming in each group was more than 200min. The percen-
tage of turned-around quickly decreased with the increasing flow velocity, while no turned-around behavior occurred at
the flow velocity ≥44.0 cm/s. The average burst time of burst-coast swimming of silver carp were positively associa-
ted with flow velocity (y=0.03x+2.64, R2=0.92, P<0.05). Average burst distances relative to the ground for each group
were at the range of 30—45 cm without significant difference (P>0.05). However, the average absolute burst distances
increased significantly with the increase of flow velocity (y=4.98x–5.63, R2=0.98, P<0.001). The average mean burst
velocities relative to the ground and average maximum burst velocities relative to the ground had no significant diffe-
rence (P>0.05), which were at the range of 9—12 cm/s and 12—16 cm/s, respectively. There was a positive linear rela-
tionship between average absolute burst velocity and flow velocity (absolute average mean burst speed: y=0.98x+10.74,
R2=1.00, P<0.001. The absolute average maximum burst speed formulated by y=1.02x+13.75, R2=0.99, P<0.001).
These data proved that silver carp took different burst-coast behavior strategies at different flow velocities.

Key words: Silver carp; Velocity barrier; Swimming duration; Behavior strategy; Burst-coast
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