沅水三种常见鱼类趋流行为研究：水电梯级开发的指示意义

摘要：为了探索水电梯级开发下鱼类的趋流行为，采用自制鱼类游泳能力及代谢测定装置，研究了三种沅水常见鱼类鲫(Carassius auratus)、大眼鳜(Siniperca knerii) 和黄颡鱼(Tachysurus fulvidraco)幼鱼的趋流游泳能力及代谢特征。结果表明: 鲫、大眼鳜和黄颡鱼的相对感应流速分别为0.79±0.14BL/s、1.16±0.07 BL/s和0.75±0.09BL/s，相对偏好游速分别为2.31±0.11BL/s、1.86±0.04BL/s、1.60±0.03 BL/s，相对临界游速分别为3.43±0.37BL/s、2.58±0.32BL/s和2.68±0.13BL/s。同样条件下黄颡鱼偏好游速、临界游速、呼吸频率和耗氧率均显著低于鲫和大眼鳜 ( P＜0.05)。三种鱼呼吸频率、摆尾频率和耗氧率均随着流速增加明显增加，有先升高后降低的趋势。它们的呼吸频率都在3BL/s流速下存在峰值。鲫和大眼鳜摆尾频率和耗氧率最高值出现在2BL/s流速，黄颡鱼则是1.5BL/s。随着流速的增加，鲫趋流率从静水组的64.1%增加到4BL/s的100%，大眼鳜和黄颡鱼从静水组的60.2%和58.9%增加到2-3BL/s的100%。3种鱼类游泳状态明显受到所处流速的影响。鲫在静水条件下以“逆流前进”和“顺流而下”为主。大眼鳜静水和大多数流水条件下以逆流静止状态为主。黄颡鱼在静水组和较低流速组（<1BL/s）长时间保持逆流静止状态，随着流速的增大，逆流静止比例迅速减少，逆流后退时间比例不断增加。本研究结果为梯级开发背景下鱼类的运动生理生态适应机制及运动方式的演化研究提供了参考。
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近年来随着我国水能资源开发程度的不断提高，尤其是我国的主要河流长江上游及支流、珠江水系、澜沧江等河流，其水电梯级开发造成了生态环境的巨大变化。国内学者围绕水电梯级开发对鱼类资源的影响及保护开展了一系列研究[1-5]。梯级开发对河流自然生态系统和鱼类影响及保护对策，已逐渐成为生态研究的热点之一[6-9]。沅水是长江第三大支流，也是洞庭湖水系湘、资、沅、澧四水中水量最大、水能资源蕴藏量最丰的河流。同时是长江中游地区重要的鱼类种质资源库，对长江鱼类资源的保持及补充具有重要作用[10]。目前在沅水干流和支流已建成投产或在建的梯级电站有18个之多。特别是像五强溪水库、凤滩水库等大型水电工程兴建后， 其大坝的修建阻断了鱼类洄游通道，梯级水库对水流的控制性增强，下泄流量的改变，使得水域生态环境发生变化。江河由河道型向湖泊型转变，流速减缓、水体加深、河床底部冲刷减少、泥沙累积。库区和坝下江段的水文情势如径流量、水位、流速、水质、泥沙、温度等因素明显改变，进而对所在生境中的生物产生影响[11]。特别是栖息于河流中的鱼类将发生一些生活习性和运动生理指标上的改变，来适应变化了的河流生态环境。
鱼类游泳行为是鱼类最重要的生活习性之一，直接影响鱼类幼体发育、摄食、躲避敌害以及生长和存活，也是机体维持正常代谢的重要因子[12]。鲫(Carassius auratus)、大眼鳜 (Siniperca knerii)、黄颡鱼(Tachysurus  fulvidraco)这三种鱼类在沅水中分布广、数量多，分别是鲤形目、鲈形目和鲇形目鱼类的常见代表。本实验采用自行设计的鱼类游泳行为及代谢测定装置，研究了水电梯级开发背景下洞庭湖水系沅水三种常见鱼类的趋流游泳行为及代谢指标，旨在了解水电梯级开发背景下沅水不同种类、不同习性鱼类的游泳能力和代谢特征，为鱼类在生境条件改变下其运动生理生态适应机制及运动方式演化研究提供基础资料。
1 材料与方法
1.1实验材料

本研究于2019年4月-7月在环洞庭湖水产健康养殖及加工湖南省重点实验室进行。实验用鱼为 2019 年 4-6月采用撒网方式实地捕获的野生自然种群幼鱼，捕获地点位于沅水五强溪水电站下游98 km的河洑江段，共捕获鲫220尾、大眼鳜145尾、黄颡鱼186尾。选取体长相近(9-13cm)、健康、体表无伤的三种鱼各30尾用于实验，实验所用鱼形态学参数[13]见表1。

实验鱼在5 mg/L的阿莫西林溶液中消毒30 min，再移入实验室淡水玻璃循环水族箱(194cm×62cm×80cm)驯养7d以上。驯养期间采用循环水养殖，每天换水量约50%。投喂普通淡水鱼饲料，实验前一天停止喂食。水族箱的光照保持昼夜自然光周期。定时测量水族箱中的溶氧含量和温度。使用充气泵进行不间断增氧保持充足的氧气（≥6.5mg/L），保持恒定的水温（20.0±1.5℃），pH7.2-7.4。

表 1 实验所用鱼形态学参数  

Tab. 1 Morphological parameters of fish in experiment                    (n=30)
	参数

parameter
	鲫

Carassius auratus
	大眼鳜
Siniperca knerii
	黄颡鱼

  Tachysurus  fulvidraco

	体质量/g wet weight
	15.84±3.60  
	27.1±7.41 
	17.5±4.78 

	全长/cm total length
	9.8±0.78
	12.3±0.99
	10.45±0.81

	体长/cm body length
	8.98±1.53 
	11.67±1.68 
	9.44±0.72 

	体宽/cm body width
	1.52±0.19
	1.66±0.13
	2.21±0.11

	体高/cm body height
	2.74±0.18
	3.41±0.22
	1.88±0.25

	体高/体长 body height/body length
	0.305±0.04
	0.292±0.02
	0.199±0.02

	肥满度 fatness
	1.39±0.12
	2.03±0.16
	2.28±0.21


1.2 实验装置
本研究采用的自制鱼类游泳能力及代谢测定装置如图1。整个装置以PVC透明材料及不锈钢材料制成，可以多角度观察鱼类的行为和同时测量鱼类行为和代谢指标。其基本原理是：在测定装置内，泳道后方电机控制螺旋桨产生流速，在游泳区域前方整流器的作用下，形成稳定均匀的线性水流。下游设置钢丝网以避免实验鱼被冲走。通过简易变频装置控制电机转动，利用流速仪（LS300-A)校调装置的流速，建立电机调节频率(y)与流速(x)之间线性关系关系式:y=102.2171x-3.12219（R2=0.9903）(图2)。椭圆形游泳槽与大的矩形水槽外箱通过位于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。测溶氧时关闭小孔，同时加上盖板封闭鱼类游泳区。利用溶氧仪（梅特勒SG98-FK2，瑞士）测定特定流速下鱼类运动过程中水体温度和溶解氧的变化。环形实验水槽密封区域体积为19.87L，鱼类游泳区尺寸为56cm×13cm×10cm。
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图1 鱼类游泳能力及代谢测定装置 

Fig.1 Fish swimming ability  and metabolic measurement device

（1）螺旋桨（2）电机（3）变频控制器 (4) 钢丝网
（5）鱼类游泳区（6）整流器（7）温度探头（8）溶氧探头

（1）propeller（2）propeller motor（3）frequency changer (4) steel mesh
（5）Fish swimming area（6）rectifier（7）temperature sensor（8）DO probe
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图2    流速和频率的关系
Fig.2 Correlation between water velocity and frequency

1.3游泳能力指标
感应流速   感应流速指标可以用绝对感应流速( cm/s) 和相对感应流速( BL/s，BL为鱼体长) 表示。试验方法[14]采用“经典递增流速法” 。试验时，将暂养7d后的不同种鱼类随机选取 1 尾单独放置于游泳区中，适应 2h后，启动电动变频器提高频率，调节水槽水流速度，当实验鱼出现逆向水流方向顶流超过 10 s 时，此时的水流速度视为试验对象的感应流速[15]。完成后取出实验鱼并测量体重及常规形态学参数。每个流速下重复 30 尾实验鱼，下列指标同。
偏好游泳速度   偏好游泳速度采用绝对偏好游泳速度(cm/s)及相对偏好游泳速度(BL/s)来表示(BL/s，BL为鱼体长) 。

具体方法[16]: 取一尾鱼放入游泳区，让其在静水中适应2h后，启动电机逐渐提高频率，调节水槽水流速度，以实验鱼逆向水流方向能持续游泳30 min为标准。
临界游泳速度Ucrit    按国际通用的递增流速法进行的Ucrit 测定。具体方法[17]:实验正式开始之前，预估各体长组的临界游泳速度(Ue)，确定正式实验时Ucrit 的增量△U(15%Ue)。
正式实验时，将1尾鱼在0.5BL/s的水流速度下适应20min后，每隔5 min增加0.5BL/s，直至60%Ue后每隔20 min增加15%Ue，直至实验鱼达到运动力竭状态。力竭的判定标准为实验鱼被水流冲至鱼类游泳区后端钢丝网，鱼体呈卷曲状态时间不低于20 s[18]。逐尾计算临界游泳速度Ucrit。
计算公式如下: 
Ucrit=Ui-1+(T/△T)×△U(1)    Urcrit=Ucrit/BL(2)
Ucrit为绝对临界游泳速度，Ui－1为鱼类停止游泳前的次高游泳速度，T为鱼类最大游泳速度持续时间(小于20min)，△T为20 min，△U是15% Ue; Urcrit为相对临界游泳速度，BL为实际体长。

1.4鱼类趋流行为生理指标
鱼类趋流行为实验设定0.5BL/s、1.0BL/s、1.5 BL/s、2BL/s、 3BL/s、4 BL/s和静水对照组，同时每个装置中放1尾实验鱼，每一流速条件设12个重复组，实验结束后测定其形态学指标。实验前让鱼禁食24 h，并在装置中微流水(0. 01m/s)适应6 h。实验期间为降低外来影响，用深色布将游泳区部分遮挡，留出正上方和侧面观察区。实验记录采用与计算机相连摄像机（型号索尼ILCE-6300）对实验鱼进行监控。实验开始后持续拍摄受试鱼活动，每次实验拍摄持续20 min。然后将所拍视频转换成MPEG4视频文件，在计算机上用视频分析软件分析，获取相关数据。

摆尾频率TBF和呼吸频率RF
摆尾频率TBF和呼吸频率RF采用计数法[19]。
计算公式如下：
TBF(Hz)= TBT/t（3）    RF(Hz)= RRT/t（4）
TBT是每尾鱼在被观察期间的摆尾次数，t为时间 (s)

RRT是每尾鱼在被观察期间的呼吸次数，t为时间 (s)

趋流率R
R(%)＝∑Ni/Nj（5）

R指实验鱼逆流游泳次数占总观察次数的百分比，式中Ni指第i(i= 1， … ，12)条实验鱼在观察期间逆流游泳的次数(每10 s观察记录一次，观察时间为10 min)， Nj指总的观察次数。测定静水组实验鱼“趋流率”时设定第一次观察时实验鱼的游泳方向即为“逆流”方向[19]。

各种游泳状态的时间比例P
P（%）＝t/T（6）

t是每尾鱼在被观察期间某种游泳状态所占的时间(s)，T为总观察时间(s)，本实验将游泳状态分为顺流而下、逆流后退、逆流静止、逆流前进四种。

耗氧率OCR  
具体方法[20] : 用溶氧仪（梅特勒SG98-FK2，瑞士）测定。每间隔2 min 测定封闭水体的溶氧量，以溶氧量随时间变化斜率(Slopet)的绝对值和装置水体的体积等相关参数来计算每尾鱼耗氧率。各个速度梯度下维持20 min不变；每次增加流速之前对密闭鱼类游泳区进行换水，在换水前溶氧水平应高于70％的饱和值。随后将装置在相应的流速下在无实验鱼的情况下运行 20 min，以扣除细菌耗氧量（单位：mg/kg.h）。
计算公式为：

OCR ＝（Ｓｔ×60-Ｓｂ）×Ｖ／ｍ  (7) 
式中Ｓｔ为各流速梯度（20min）游泳装置内鱼类游泳区水体的溶氧水平随时间变化的斜率，（满足相关指数Ｒ2＞0.95）。60为60min，Ｓｂ为在１ｈ期间游泳装置内部细菌耗氧的斜率。Ｖ为减去实验鱼体积后的测定装置内的水体体积，ｍ为实验鱼的体质量（单位：kg）。以上所有实验条件均设定为实验水温( 20±0.5) ℃，溶解氧( 6.5±0.5) mg /L。
1.5 数据处理
实验所得数据用Excel 2010进行常规计算后，用spss19.0进行统计分析。各组数据均用平均值±标准差(mean±SD)表示，对各组数据的差异采用单因素方差分析（one-way ANOVA）并进行Duncan氏多重比较，显著性水平为0.05。

2 实验结果

2.1三种鱼类游泳能力
表2  沅水三种鱼类的游泳能力

Tab. 2  The swimming ability of three familiar species of fish from Yuanshui River   (n=30)
	参数

parameter
	鲫

Carassius auratus
	大眼鳜

Siniperca knerii
	黄颡鱼

Tachysurus  fulvidraco

	感应流速/(cm/s)
Induced velocity
	7.85±1.88B
	14.02±2.88A
	8.30±1.16B

	相对感应流速/(BL/s)

Relative induction velocity
	0.79±0.14B
	1.16±0.07A
	0.75±0.09B

	偏好游泳速度/(cm/s)
Prefer swimming speed
	20.73±0.16A
	21.73±0.19A
	15.09±0.26B

	相对偏好游泳速度/(BL/s)
Relative prefer swimming speed
	2.31±0.11A
	1.86±0.04B
	1.60±0.03C

	临界游泳速度/(cm/s)
Critical swimming speed
	32.94±3.43A
	32.25±4.21A
	25.38±2.64B

	相对临界游泳速度/(BL/s)
Relative critical swimming speed
	3.43±0.37A 
	2.58±0.32B
	2.68±0.13B


注：1BL为1倍体长。数据以30尾鱼的平均值±标准差表示；不同大写字母表示各种类间差异显著(P<0.05)，相同字母表示差异不显著 (P>0.05)
 Notes : 1BL is 1 body length .Values are means±SD of 30 replicates . Different capital letter mean significant difference (P<0.05) between the three species, the same letters no significant difference (P>0.05)

沅水三种鱼类的游泳能力见表 2。结果表明，感应流速和相对感应流速以大眼鳜（14.02±2.88 cm/s、1.16±0.07 BL/s）最高，鲫（7.85±1.88 cm/s、0.79±0.14 m/s）和黄颡鱼（8.30±1.16cm/s、0.75±0.09 BL/s）均显著低于大眼鳜（P<0.05），鲫和黄颡鱼间差异不显著；偏好游泳速度大眼鳜（21.73±0.19cm/s）和鲫（20.73±0.16cm/s）显著高于黄颡鱼（15.09±0.26cm/s），而大眼鳜和鲫之间差异不明显（P>0.05），相对偏好游泳速度以鲫（2.31±0.11 BL/s）最高，大眼鳜（1.86±0.04 BL/s）次之，二者相对偏好游泳速度明显高于黄颡鱼（1.60±0.03 BL/s）（P<0.05）；临界游泳速度鲫（32.94±3.43cm/s）和大眼鱖（32.25±4.21 cm/s）显著高于黄颡鱼（25.38±2.64cm/s），而大眼鳜和鲫之间差异不明显（P>0.05），相对临界游泳速度以鲫（3.43±0.37 BL/s）最高，明显高于大眼鳜（2.58±0.32 BL/s）和黄颡鱼（2.68±0.13 BL/s）（P<0.05）。

表3沅水三种鱼类的趋流行为及生理指标
Table. 3 The index of rheotaxis behaviour and physiology of the three fishes from Yuanshui  River  (n=12)

	行为指标       种类

behavior index  species
	
	
	
	流速(BL/s)

current velocity
	
	
	

	
	0
	0.5
	1
	1.5
	2
	3
	4

	呼吸频率/Hz   X
	1.73±0.19Da
	1.69±0.11Da
	2.24±0.13Ca
	2.62±0.17Ba
	2.67±0.11Ba
	3.83±0.14Aa
	2.78±0.19Ba

	RF           Y
	1.57±0.18Ca
	1.66±0.21Ca
	1.81±0.06BCb
	2.01±0.05Bb
	2.11±0.21Bc
	2.50±0.16Ab
	2.45±0.24Ab

	Z
	1.26±0.05Eb
	1.31±0.16Eb
	1.62±0.11Dc
	1.92±0.05Cb
	2.41±0.16Bb
	2.75±0.17Ab
	2.37±0.11Bb

	摆尾频率/Hz   X
	0.61±0.08Ea
	1.20±0.11Da
	1.67±0.12Ca
	2.51±0.03Ba
	3.22±0.11Aa
	0.55±0.04Ea
	0

	TBF           Y
	0.68±0.14Da
	1.25±0.17Ca
	1.40±0.23Ca
	2.56±0.17Ba
	3.30±0.17Aa
	0.58±0.09Da
	0

	Z
	0.59±0.12Da
	1.33±0.11Ca
	1.58±0.09Ba
	2.36±0.25Aa
	1.56±0.08Bb
	0.63±0.07Da
	0

	趋流率/%      X
	64.1±4.2Ca
	68.8±5.1Ca
	95.3±3.1Ba
	95.1±4.2Ba
	96.2±3.2Bb
	98.1±1.4Bb
	100±0Aa

	R             Y
	60.2±3.2Ca
	61.3±4.2Ca
	88.2±7.8Ba
	90.7±8.6Ba
	92.9±3.5Bb
	100±0Aa
	100±0Aa

	Z
	58.9±6.7Ca
	67.0±6.9Ca
	87.6±9.4Ba
	91.4±4.5Ba
	100±0Aa
	100±0Aa
	100±0Aa

	耗氧率        X
	352.5±33.6Eb
	 436.2±49.8Db
	690.1±53.7Cb
	867.1±77.6Bb
	991.8±93.2Ab
	889.2±84.3Bb
	489.2±55.6Dc

	/(mg/kg.h)     Y
	503.6±64.9Da
	 678.5±73.0Ca
	855.8±39.8Ba
	1123.6±125Aa
	1206.1±133.1Aa
	874.1±68.8Ba
	654.1±39.8Ca

	OCR          Z
	279.1±76.4Cc
	 333.6±28.8Cc
	485.4±78.2Bc
	621.2±82.8Ac
	578.3±76.2Ac
	512.8±41.2Bc
	556.4±75.9ABb


注：X为鲫; Y为大眼鳜; Z为黄颡鱼。数据以12尾鱼的平均值±标准差表示；同一行数据标不同大写字母表示同一种类鱼各流速梯度下参数差异显著(P<0.05)，相同字母表示差异不显著 (P>0.05)；同一列数据标不同小写字母表示同一流速下各种类间差异显著(P<0.05)，相同字母表示差异不显著 (P>0.05).

Notes : X is Carassius auratus ,Y is Siniperca knerii, Z is Tachysurus  fulvidraco.  Values are means±SD of 12 replicates . Different capital letters within the same line indicate significant difference (P<0.05) in different  water velocity levels at the same species, the same letters no significant difference (P>0.05)．Different small letters within the same column indicate significant difference (P<0.05) in the same water velocity level at different species, the same letters no significant difference (P>0.05) .
沅水三种鱼类的趋流行为及生理指标见表3。在不同的流速下，三种鱼呼吸频率的变化趋势基本相同。即随着流速的增加而增加，在3BL/s 流速下达到最大值，分别为鲫3.83Hz、大眼鳜2.50Hz、黄颡鱼2.75Hz。随后流速升到4BL/s时均开始下降。在同一流速下，鲫的呼吸频率多数显著高于大眼鳜和黄颡鱼（P<0.05），而大眼鳜和黄颡鱼之间差异不显著（P>0.05）。在不同流速下，三种鱼摆尾频率的变化均表现出先增加后降低的趋势。鲫和大眼鳜在2BL/s组最高，达到3.22Hz和3.30Hz，黄颡鱼在1.5BL/s下达到最高值2.36Hz，3BL/s下三种鱼大部分时间被水流冲到后方钢丝网上其摆尾频率明显降低，至4BL/s下因身体被水流压到后方网上不能动弹而趋向为0。而同一流速下的摆尾频率除2BL/s下鲫和大眼鳜显著高于黄颡鱼（P<0.05）外，其余流速组三种鱼的差异不明显。不同流速下三种鱼的趋流率均随着流速的增加而明显增加，鲫从静水组的64%增加到4BL的100%，大眼鳜从静水组的60.2%增加到3BL/s的100%，黄颡鱼从静水组的58.9%增加到2BL/s的100%；同一流速下，除2BL/s外，其他流速组均差异不明显。在不同流速下三种鱼的耗氧率均随流速增加而增大，鲫和大眼鳜在2BL/s下达到最大值991.8和1206.1mg/kg.h，黄颡鱼在1.5BL/s下达最高值621.2mg/kg.h，随后随流速增加而降低。同一流速下三种鱼比较，大眼鳜最高，其次是鲫，最低为黄颡鱼，三者在各个流速下均有显著差异（P<0.05）。
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图3　三种鱼类不同流速下不同游泳状态的时间比例
Fig.3　Time percentage of different fish swimming state at different water current

注：X为鲫; Y为大眼鳜; Z为黄颡鱼.  Notes : X is Carassius auratus ,Y is Siniperca knerii, Z is Tachysurus  fulvidraco.
不同流速下不同游泳状态的时间比例见图3。鲫静水组只有“逆流前进”、“逆流静止”和“顺流而下”三种状态，且大部分时间处于“逆流前进”和“顺流而下”状态。随着流速增加，逆流前进时间比例逐渐降低，逆流静止时间比例逐渐增加，到2BL/s下达到极值91%。而在2.5BL/s和3BL/s下，逆流后退比例迅速增加，达到3BL/s下的100%。大眼鳜静水组同样存在三种状态“逆流前进”、“逆流静止”和“顺流而下”，但和鲫不同，多数时间为“逆流静止”状态，随着流速的增加，顺流而下状态逐渐降低，从静止状态下的33.7% 到1.5BL/s下降到0，而逆流后退比例迅速增加，从1BL/s的12%，增加到4BL/s的100%。黄颡鱼在静水组和低流速组0.5BL/s主要以逆流静止状态为主，随着流速的增加，逆流静止状态显著降低，逆流前进状态整体比例不高，存在先增加后降低的趋势。在1.5BL达到最高值。而逆流后退状态，从0.5BL/s的4.98%增加到4BL/s的100%。

3讨论
3.1沅水常见鱼类的游泳能力分析
自然条件下，水流是鱼类生活的一种重要环境因子。长期的进化过程中，不同的鱼类在外部形态、游泳能力及生理代谢方面形成了与生境水流相适应的特征。鱼类的不同游泳能力（特指速度和方向相对持久稳定的游泳方式）对于搜寻食物和配偶、逃避敌害以及找寻适宜生境等日常行为生理活动具有重要的作用[21]。生活于不同水域的鱼类，种类不同，其生活习性、占据的空间和利用的资源不同，水流适应能力也不一样。流水生境鱼类的Ucrit，往往大于栖息在湖泊的鱼类，有洄游需求的鱼依靠流速的存在和大小来判断其洄游的路线，对流速更加敏感[22-23]。本实验所选这三种鱼类，分属鲤形目、鲈形目和鲇形目，是沅水水电梯级开发后鱼类资源的常见种类。它们主要栖息在沅水缓流江段或水库等较大的静水水体，对水体中溶氧要求相对偏低，为水流敏感性鱼类。其习性显著区别于栖息沅水上游急流险滩中的其他水流耐受性鱼类，如鮈亚科(Gobioninae)、野鲮亚科(Labeoninae)、鲃亚科(Barbinae)、鮡科(Sisoridae)和腹吸鳅科(Gastromyzoninae)等鱼类[10]。本实验三种鱼的游泳能力比较，大眼鳜感应流速最高，显著高于鲫和黄颡鱼，而相对偏好游速和临界游速以鲫最高，黄颡鱼最低。研究表明：鱼类的游泳能力与其形态特征密切相关(如：体型差异、鳍和鳃面积/形状、肌肉尺寸/类型等）[ 23-24]。多种不同形态特征类型的组合可能产生不同的运动能力。鲫鱼体较厚，腹部圆，呈流线型(梭型)，头短，吻钝，口端位，尾鳍内凹型[25]。黄颡鱼体略长形，前部粗壮，后部转侧扁，腹面平直，体后半部侧扁，口下位，尾鳍深分叉，末端圆[26]。大眼鳜形体高而侧扁，背部稍稍隆起呈现弧状，背鳍发达，口大且端位、吻尖、眼大，尾柄粗，尾鳍近扇型[27]。从鱼类行为学来说，有分叉的尾鳍、流线型体型及合适的身体比例更有利于持续运动，尖吻、粗大尾柄和奇鳍等更有利于快速启动[ 28-29]。鲫鱼相应的前向摄食方式、特化的体型和结构使它在游泳过程中可以增加推动力和减小水阻力从而达到较强持续游泳能力。大眼鳜的体型则更适合快速启动。另外，鱼类游泳能力和生活水层，摄食习性、生活环境的流速也有很大关系[ 30]。黄颡鱼是典型底栖鱼类，本实验测出黄颡鱼感应流速和偏好流速分别为8.30和15cm/s左右，这与取样地附近的底层水流流速（<15cm/s）吻合，说明较低的感应流速和偏好流速是黄颡鱼长期适应这一水域低流速环境条件的结果。大眼鳜的相对感应流速高，可能与其摄食特点及生活习性相关。自然条件下大眼鳜为底层凶猛肉食性鱼类，栖息于流水环境，夜间会四处游动寻找食物，白天则躲在暗处袭击猎物[31-32]，从其底层伏击的摄食方式等方面看，其游泳能力更体现于短时间爆发运动即爆发游泳速度。这一点与白斑狗鱼（Esox lucius）类似，有很好的加速能力但是持续游泳能力较弱[ 33]。而偏好流速和临界游泳速度反映的是长时间巡游能力，因而生性较为活跃、栖息于缓流中下层环境的鲫鱼无疑在这两个指标表现更为突出。

3.2沅水常见鱼类的趋流行为分析
鱼类依靠以体表神经元为基础的侧线系统感知栖息地的水动力特征。体表神经元能够作为速度感受器，探测流经鱼类体表的水流强度和方向，使鱼类表现出趋流性和其他游泳行为 [12]。本研究测试了沅水3种常见鱼类的趋流行为及代谢指标。研究发现：三种鱼的趋流行为指标和代谢特征的存在变化趋势上的一致性。和静水对照组相比，随着流速的增加，三种鱼呼吸频率、摆尾频率、趋流率和耗氧率均显著上升，3BL/s 组流速下有最高的呼吸频率，1.5-2BL/s 组流速下有最高的摆尾频率和耗氧率，趋流率也在2-4BL/s组出现峰值，随后随流速增加而降低。这一结果与其他学者对黑鲪（Sebastes schlegelii）[12]、远东多线鱼(Pleurogrammus azonus)[34]、杂交鲟(HusoduricusGeorgi♂× Acipenserschrencki Brandt♀)[35]、红鳍银鲫（Barbodes schwanenfeldi)[36]等鱼类的趋流性和耐流性的研究结果相一致。分析原因在于随着流速和趋流行为的增强，必须通过加强摆尾频率才能保相应的逆流状态，其运动能力和代谢水平随之增强。而当流速超过鱼类的耐流能力时，逆流游泳运动减少，代谢降低，其摆尾频率和呼吸频率也随之降低[35-36]。说明鱼类行为学指标和耗氧率之间存在显著的联系。而几种鱼之间进行比较，在大多数流速下代谢相关指标相差极大。各流速下黄颡鱼呼吸频率和代谢率均显著低于其他鱼类。可能在于黄颡鱼是典型的底栖不活跃鱼类，对环境的适应能力较强，耐低氧（2-3mg/L）。口下位，摄食的主要方式靠吻部于底层摄食，主动摄食行为较弱，并且能够在水底长期保持静止[37]，所以趋流活动时氧气的消耗相对较低。本实验中静水条件和2BL/s下鲫鱼代谢率分别是黄颡鱼的 1.26倍和1.71倍。大眼鳜的代谢率则是黄颡鱼的 1.8倍和2.08倍，是三种鱼的最高值。从鱼本身遗传特征和食性特点来说，大眼鳜属凶猛肉食性鱼类，无论是基础代谢还是活动代谢水平都比较高。从它所处的生态环境和捕食方式看，大眼鳜喜好溶氧丰富的流水环境，在特殊的运动摄食中也会消耗过量的代谢能[38-39]。而鲫鱼食性较杂，于中低水层栖息并自由摄食活动，代谢相对旺盛。

3.3 沅水常见鱼类的游泳状态
本研究发现，沅水三种幼鱼在不同流速下经常出现逆流前进、顺流而下、逆流静止和逆流后退4种状态的更换。在游泳过程中出现的不同游泳状态以及以哪种状态为主与流速变化有直接的关系。这些变化趋势同样可以说明三种鱼类不同的游泳能力和运动偏好。鲫鱼静水组只有“逆流前进”、“逆流静止”和“顺流而下”三种状态，且大部分时间处于“逆流前进”和“顺流而下”状态。说明其静水条件下也在游动并且常常改变游泳方向，属于比较活跃的类型。这从上述其具有较高的偏好流速和临界游泳速度也可得到印证。随着流速增加，幼鱼的主要游泳状态逐渐转为逆流静止，最后转变为逆流后退。说明有一定的主动趋流能力。大眼鳜静水状态下和鲫不同，多数时间为逆流静止状态，说明其静水条件不好活动，与其潜伏突袭习性有关，上述其具有较高的感应流速也反映了这种习性。而流水条件下主动趋流较强，多数时间保持逆流相对静止状态。黄颡鱼在静水组和低流速组逆流静止状态占绝对优势，随着流速的增加。逆流静止比例迅速降低，逆流后退比例迅速增加。可以认为3种鱼中黄颡鱼最不好动，无论从感应流速、偏好流速和临界游泳速度以及运动代谢等多个指标都印证了这个结论。研究表明鱼类能够承受的极限流速值(V)与其体长(BL)相关，可用公式V=(2～3)BL表示[12，35]，用此公式估算出三种幼鱼极限流速值跟本实验所测结果基本相似。2-4倍BL的流速已经达到了它们的趋流极限值。当超过其耐受的极限流速后，鱼类均出现长时间的逆流后退，退到后面的拦截钢丝网上。而这三种鱼类生活在沅水水电梯级开发后的静水缓流水域，其自然条件下流速(<1.5BL)远低于极限流速，所以低流速下的沅水鱼类游泳状态的分析更有助于了解沅水鱼类资源的实际状况。

4 小结
本研究发现三种沅水常见鱼类游泳能力、趋流行为和代谢特征之间的差异，与它们的生活习性、形态特征（体形、口位）、食性和捕食方式以及生活水环境（不同水层，水流）等存在着密切关系。这种不同鱼类趋流行为参数与环境条件对应关系的确定，有助于建立鱼类游泳生物学仿真数据模型，并为水电梯级开发下鱼类的运动生理生态适应机制提供参考。将鱼类行为、能量代谢与水动力学相结合，也是未来研究鱼类对水电梯级开发影响适应机制的发展方向。
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The rheotaxis behaviour of three familiar species of fish from Yuanshui  River：The indicative significance of hydropower cascade development
Abstract: The rheotaxis behaviour and Swimming metabolic characteristics of three familiar species of fish (Carassius auratus, Siniperca knerii, Tachysurus  fulvidraco) from Yuanshui  River by hydropower cascade development were  tested  using  self-manufactured   fish swimming ability  and metabolic apparatus  by  adjusting  water velocity   on the laboratory.  The  results showed that The relative induction velocity of Carassius auratus, Siniperca knerii, and Tachysurus  fulvidraco  were, respectively, 0.79±0.14BL/s,1.16±0.07BL/s and 0.75±0.09BL/s. The relative preferred  velocity  of the three fish were, respectively, 2.31±0.11BL/s,1.86±0.04BL/s and 1.60±0.03BL/s.The critical swimming speed were respectively, 3.43±0.37BL/s, 2.58±0.32BL/s and 2.68±0.13BL/s. The relative preferred velocity, critical swimming speed , RF (respiratory frequency)and OCR(oxygen consumption rate) of Tachysurus  fulvidraco were significantly lower than those of the two other fish (P < 0.05). At different flow rates, the RF, TBF(tail beat frequency) and OCR of the three species of fish all showed the same trend of first increasing and then decreasing. With the increase of flow rate, the RF of all fishes had peak  value at the flow rate of 3BL/s. Carassius auratus and Siniperca knerii had the highest TBF and OCR value in 2 BL/s group, while that of Tachysurus  fulvidraco was in 1.5 BL/s group. The rheotaxis rate  of  Carassius auratus increased from 64.1% in the static water group to 100% in 4 BL/s group, while that of Siniperca knerii  and Tachysurus  fulvidraco increased from 60.2% and 58.9% in the static water group to 100% in 2-3 BL/s groups.  The swimming states of the three species of fish were obviously affected by the current velocity. In the static water group, the swimming states of Carassius auratus were mainly in “moving forward against the current” and “downstream”,while Siniperca knerii in static water group and most of the flow rates groups  were in fixed station against the current.  Tachysurus  fulvidraco in static water group and lower flow rates groups （<1BL/s）were also mainly in fixed station against the current. With the increase of the current velocity, the proportion of fixed station against the current greatly decreased, while that of “moving backward against the current ” increased. The results provided the reference on the environment adaptability and evolution of movement modes of fish  from Yuanshui River by the cascade hydropower development. 

Key words: The fish from Yuanshui River, Swimming performance, Rheotaxis behaviour, Metabolic characteristics, Hydropower cascade development
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