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摘要：为考查广氧性鱼类锦鲫（!"#"$$%&$ "&#"’&$）在不同水体溶氧（()）水平下的运动和能量代谢适应对策，在 "% J
对水体 ()分别为 #A %、$、"、I 84·K L$以及接近 $##M饱和溶氧浓度的 N 84·K L$水平下锦鲫幼鱼静止代谢率

（*+*）、活跃代谢率（,+*）、临界游泳速度（-?.6=）及不同游泳速度下的单位位移能量消耗（!).）进行了测定。研究
发现锦鲫的 -?.6=和 ,+*均随着 ()的下降而呈下降趋势，各处理组均有显著差异（/ O #A #%），两者在低 ()端即 I P $

84·K L$下降更为剧烈，且 ,+*下降速率明显大于 -?.6=；*+*在 ()从 N P $ 84·K L$时没有显著变化，但 $ 84·K L$

以下随 ()的下降线性下降（/ O #A #%）；各实验处理组锦鲫随游泳速度的上升代谢率上升；低 ()实验组（#A %、$ 和 "
84·K L$实验组）各游泳速度下 !).无显著差异，而高 ()实验组（I 和 N 84·K L$实验组）!).随游泳速度的上升而
显著上升，消除 *+*影响后各实验组单位位移净能量消耗（!)./;=）随游泳速度上升均显著上升（/ O #A #%）；在较低
的游泳速度下，较低的 ()实验组往往比同一游泳速度下的较高 ()实验组锦鲫有更高的能量利用效率（低 !).值，
/ O #A #%），但随着游泳速度上升不再有该趋势。研究提示锦鲫在不同 ()水平下采取不同的运动和能量代谢对策以
适应不同环境溶氧条件。
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! ! 游泳运动作为鱼类逃逸、捕食、繁殖等行为实现
的主要方式为其生存、生长及繁衍提供了基本保

证［$］，鱼类通过长期的进化，在游泳能力和游泳方式

上变化很大，形成不同生态习性，适应不同环境［"］。

衡量鱼类游泳能力的指标较多，其中作为最大持续

有氧游泳能力的临界游泳速度（2.6=6?’0 <S6886/4
<T;;U，-?.6=）与觅食、洄游等生理活动联系密切，其研

究最为广泛［*］。相关研究对探讨鱼类运动生理的适

应机制和理解鱼类运动的进化问题有重要的理论意

义［IH%］。

水体与陆生环境重要的差异之一是氧气含量

低，且变化大，如何应对环境溶氧（()）不足的问题
成为鱼类的首要生理问题之一。游泳运动是鱼类重

要的耗能过程，鱼类游泳时的能量代谢适应对策对

于鱼类生存繁衍同样至关重要［FH)］。当环境 () 过
低，鱼类需要呼吸循环功能的提高来满足氧气需求，

但功能的提高一方面需要消耗大量能量，另外鱼类

鳃呼吸的特殊性可能导致淡水鱼类离子的丢失，造

成渗透压失衡。因此不同鱼类针对溶氧逆境可能采

取不同的对策来权衡功能维持和能量消耗等权衡。

锦鲫（!"#"$$%&$ "&#"’&$）为适应性很强的鲤科鱼类，
其野生种群广泛分布，且能够长期生活在低氧环境

条件下，研究不同水体 ()水平下锦鲫的游泳能力、
能量代谢特征及其相关性将有助于揭示鱼类低氧环

境下的运动和代谢适应对策，具有重要的理论意义

和应用价值。因此，在本研究中选择锦鲫幼鱼并测

定其在不同 ()水平下的 -?.6=、静止代谢率（*+*）、
活跃代谢率（持续有氧运动下最大代谢率 ,+*）及
不同游泳速度下的能量代谢率，并计算单位位移的

能量消耗（!).）状况，首次系统探讨鱼类不同 ()
条件下的生理适应对策。

$ 材料和方法
$A $ 实验鱼的来源与驯化
实验幼鱼购于重庆当地市场，实验前于实验室

自净化循环控温水槽中驯化 $ 个月。每天饱足投喂
商业饲料 $ 次。实验用水为曝气后的自来水，驯化
及实验过程中实验水温为（"%A # V $A #）J，()为每
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升水 ! "# 以上，日换水量约为驯化水体的 $%& ’
(%&，光制为 $) *光照 $% * 黑暗。驯养 $ 个月后
挑选身体健康、体重接近的锦鲫幼鱼作为实验对象。

$+ ( 实验方案与操作方法
$+ (+ $ !"!的测定, 以实验室自制的密闭内循环呼
吸代谢测定仪，采用国际通用方法测定不同 #$ 水
平下锦鲫的耗氧率作为代谢率的指标，根据代谢率

和 #$ 的关系确定锦鲫 !"! 变化的临界氧压
（-./0/123 456#78 9.7::，%1./0）

［;］。测定具体操作为：将

体重为（<+ (= > %+ ))）# 的锦鲫幼鱼（& ? ;）饱食投
喂后装入驯化呼吸室禁食适应 ( @，此驯化过程呼吸
仪不封闭。然后用 A% "#· B C$的 DEF((( 麻醉
= "/8，再装入测定呼吸室适应 $ *后封闭呼吸室，每
= "/8测定一次 #$ 变化，直至 #$ 不再下降时停止
测定，然后取出实验鱼称量其体重等相关形态参数。

#$用溶氧仪测定（GH(%，IEJ）测定，测定前用饱和
水和无氧水进行仪器校正。根据 #$变化和实验鱼
体重大小计算实验鱼的 !"!变化的公式如下

!"! ? !K( L ’ (（) L *） （$）
式中，!K( 是相邻两次 #$差值（单位为 "#·B C$）；

’是呼吸室及附属循环系统扣除鱼体积后的体积
（单位为 B），鱼的体积根据其体重折算得到；* 为两
次测定间隔时间，为 %+ %A *；) 为鱼体重（单位为
M#）。根据 #$和与 !"!之间的关系，可采用“双线
法”（NO4F:7#"7807@ :0.2/#*0 3/87:）求出 !"! 变化的
%1./0
［;］。

$+ (+ ( +1./0的测定, 测定设备为鱼类游泳能量代谢
测定仪（图 $）。该装置的游泳速度测定系统主要由
位于中央的游泳管，测定时实验鱼位于其中；其内两

端安装有蜂窝状筛板，以使游泳管内的水流平稳均

匀并防止实验鱼逃逸；可调水泵的螺旋桨位于游泳

管一端的内部，通过螺旋桨转动使游泳管内产生水

流；位于游泳管外安装有一个回流套管，套管一端与

调速水泵密闭连接，回流套管与游泳管之间的环形

水道能使游泳管内水流返回至调速水泵；回流套管

另一端配有密封盖，以使整个水体密闭且循环流动。

该仪器整体浸泡在一个具有控温装置的水浴水槽

中，为了使水浴水与仪器管道内部水有充分的热交

换，在回流套管一端安装了一个不锈钢的热交换器。

调速度水泵与一个调压电源相连以调控游泳管内水

流的速度。通过摄像机记录游泳管器内部黑色凝胶

颗粒的速度来标定水流速度并建立速度与电压的

关系。

J：水浴水槽；P：游泳管；-：回流套管；Q：调速电机；R：密封盖；S ’ T：

多孔导流板；G：热交换器；U：螺旋桨；V：水泵；W：测量杯；B：氧探头；

D：溶氧仪；X：变频电源；K：水处理及控温装置。

图 $, 鱼类游泳能量代谢测定仪结构示意图
S/#+ $, N*7 :0.Y10Y.7 4Z Z/:* :O/""/8# 787.#70/1

"702[43/:" @707."/8/8# @7\/17

+1./0测定具体操作为：实验鱼禁食 ( @ 后转入装
有 #$分别为 %+ A、$、(、)、; "#·B C$（后者为 $%%&
饱和氧浓度，#$控制采用改变氧气和氮气分压的方
法进行）水的游泳代谢仪，测定时首先将单尾实验

鱼放入游泳管中适应 $ * 以消除转移的胁迫影响，
适应期间管内流速约为 <+ % 1"·: C $（$ 倍实验鱼体
长），随后按国际通用方法进行 +1./0测定，测定过程

每 =% "/8速度增加 !+ % 1"·: C $直至最后实验鱼达

到运动力竭状态，力竭的评判标准为鱼停留在游泳

管筛板 =% :。然后取出实验鱼并测量体重及常规形
态学参数（表 $）。由于鱼体计算横截面积小于游泳
管横截面积的 A&，+1./0采取以下公式进行计算

［<］

+1./0 ? + ]（ * ( ,）L !+ （(）
式中 +1./0为临界游泳速度；+ 是完成设定时间即
=% "/8游泳所具有的最大速度（鱼力竭前一档速度）；
!+是各速度梯度的速度增量，即 !+ % 1"·: C$；, 是
在各速度梯度下设定的持续游泳历时即=% "/8；* 是
在最大速度下未能完成设定历时的实际持续时间。

$+ (+ = 游泳代谢率的测定, 在上述测定 +1./0的同时

通过游泳代谢仪附带的外循环系统测定其游泳代谢

率，该系统封闭时可进行水体取样，开放时可用于置

换管内的水体。当游泳管的流速调到设定值后每

( "/8测定一次 #$值。测定过程 #$的变化幅度为
设定值的 C %+ ( ’ %+ ( "#·B C$以内。代谢率计算公

式如下

’K( ? -./01 L ^% L ’ ( ) （=）

式中 -./01（单位为 "#·B C$·"/8 C$）为测定时间与

#$之间经直线拟合后方程的斜率的绝对值（此计
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算扣除了每次测定完 !!"#$后，紧接着测定 %& ’#( 的
空转系统细菌等耗氧），"为扣除实验鱼体积后的系
统总体积（单位为 )），# 为实验鱼体重（单位为
*+）。实验鱼在测定 !!"#$过程的最大代谢率作为

$%&。
,- % 数理统计
实验数据用 ./0.)1&&% 进行常规计算后；用

2343523504 6- 7 进行方差分析（489:4）、多重比
较（)2;）及拟合方程参数的计算；用进行“双线法”
分析，求出 ’!"#$

［<］。统计值均用平均值 = 标准误
（>?@( = 2.）表示，差异显著性水平为 ( A &- &7。

表 ,B 实验各处理组幼鱼形态学参数
3@C- ,B 3D? ’E"FDEGE+H #(I#!?J EK ?LF?"#’?($@G +EGIK#JD

参数
)* M（’+ ·) N,）

&- 7 , 1 6 <

重复数 M个 < < < < <

体重 M + O- 7P = &- %< O- %O = &- <& O- OP = &- %, <- O& = &- 6Q ,&- &< = &- 6&

体长 M !’ Q- <, = &- ,1 Q- P7 = &- ,Q Q- PO = &- ,1 Q- Q7 = &- ,, Q- <7 = &- ,O

叉长 M !’ P- O< = &- ,% P- O7 = &- ,P <- &, = &- ,% P- QO = &- ,1 <- &, = &- 1&

体宽 M !’ ,- ,7 = &- &% ,- 16 = &- 61 ,- ,O = &- &6 ,- ,& = &- &P ,- 1Q = &- &6

体高 M !’ 1- 1< = &- &% 1- %6 = &- &< 1- %6 = &- &7 1- 17 = &- &6 1- 1Q = &- &7

1 结果
1- , 对锦鲫幼鱼 &%&的影响
锦鲫的 &%&在高 )*范围随 )*变化不发生显

著改变（图 1），二者关系拟合方程为
&%& + 16&, 1 - 6, 6<7)*

（. + ,<%，&1 + &, &,7，( / &, &7） （6）
当 )*水平下降到一定水平即 ’!"#$ 点时，&%&随 )*
的下降而迅速下降，二者关系拟合方程为

&%& + %, O6Q - 111, ,)*
（. + ,17，&1 + &, <,1，( 0 &, &&,） （7）

二方程相交点，即 ’!"#$ +（,, &< 1 &, ,&）’+·) 2,，此

时 &%& +（167, &6 1 ,, 1Q）’+·*+N,·DN,。

1, 1 对锦鲫幼鱼 !!"#$ 的影响

图 % 显示（小图中纵横坐标含义同大图，各 )*
组水平 . + <；上标字母不同表示差异显著（( 0
&, &7），下同），锦鲫幼鱼 !!"#$随 )*的下降而明显下
降，各处理组之间均差异显著（( 0 &, &7）。在低 )*
范围，随 )*水平的下降，!!"#$ 下降得更为明显，二者

之间的关系可拟合为方程

!!"#$ + 6, &%&)*&, 1O,

（. + 6&，&1 + &, QP1，( 0 &, &7） （Q）

1, % 对锦鲫幼鱼 $%&的影响
锦鲫幼鱼 $%&随 )*的下降而明显下降，各处

理组之间均差异显著（图 6，( 0 &, &7）。在低 )* 范
围，随)*的下降，$%&下降较高)*范围更为显著，
二者之间的关系可拟合为方程

$%& + 67<, %)*&, 767

（. + 6&，&1 + &, P%Q，( 0 &, &7） （P）

图 1B 对锦鲫幼鱼 &%&的影响
R#+- 1B 3D? "?J$#(+ ’?$@CEG#! "@$? EK +EGIK#JD
S(I?" I#KK?"?($ T@$?" I#JJEGU?I ELH+?( G?U?GJ

图 %B 对锦鲫幼鱼 !!"#$的影响

R#+- %B 3D? !"#$#!@G JT#’’#(+ JF??I EK +EGIK#JD
S(I?" I#KK?"?($ I#JJEGU?I ELH+?( G?U?G

图 6B 对锦鲫幼鱼 $%&的影响
R#+- 6B 3D? @!$#U? ’?$@CEG#! "@$? EK +EGIK#JD

S(I?" I#KK?"?($ I#JJEGU?I ELH+?( G?U?G
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!! " 对不同游泳速度锦鲫幼鱼代谢率和 "#$的影响
各实验处理组锦鲫代谢率随游泳速度上升而上

升（图 #），以方程 $ 和方程 # 计算不同 %# 下的
&’&（%#为 % &’·( (% 时采用方程交点数据）；然后

采用代谢率（’&）和游泳速度（)）的经典经验方程
’& * &’& + ,)- （)）

拟合所得的方程各参数见表 !（式中 - 为速率常数，
表示随游泳速率上升能量消耗上升速率的快慢，一

般为 " 左右；, 为一般统计常数，通常不作讨论；下
同）。根据参数和经验公式

)*+, *［&’& .（- ( %）/ ,］% . - （-）
从而得到不同 %#下的能量利用最适游泳速度（)*+,）。

图 #. 不同 %#处理组游泳速度与 ’&的关系

/0’1 #. 234 5467,0*8930+ :4,;448 9;0&&08’ 9+44< 78<

&4,7:*60= 57,4 *> 4?+450&48,76 ’*6<>093

表 !. 不同 %#组游泳速度和 ’&关系拟合方程参数

27:1 !. 234 +757&4,459 08 4@A7,0*8 <49=504< ,34 5467,0*8930+

:4,;448 9;0&&08’ 9+44< 78< &4,7:*60= 57,4 *> ’*6<>093 A8<45

<0>>4548, <099*6B4< *?C’48 64B46

%# D

（&’·( E%）

&’& D

（&’·F’ E%·3 E%）
, - &! )*+,

G1 # %%#1 G G1 !G$ !1 G- G1 )!G %-1 ))

% !$#1 G G1 GG) !1 -" G1 )!) !H1 %$

! !$-1 ! !1 !I) %1 $H G1 H#% $G1 )H

$ !#)1 % G1 !## !1 %% G1 )!- !#1 !)

) !HI1 % G1 G%) !1 )G G1 )## !#1 "$

通过计算能量消耗乘以氧热当量系数即 %"! #I
J·&’ (% 得到该游泳速度下每小时每千克鱼体运动

耗能，通过游泳速度换算每小时位移，计算得到

"#$（单位为 J·&E%·F’ E%）见图 I。除) &’·(E%处

理组 "#$ 随游泳速度上升而显著上升外（0 1
G ! G#），其余各处理组 "#$不同游泳速度间无显著

差异。在低游泳速度（%$ 2 !) =&·9 E%）下，高 %#
组 "#$通常显著大于低 %#组（0 1 G ! G#），但更高
游泳速度下各实验处理组没有显著差异。通过扣

除运动中能量代谢的 &’&部分得到单位位移净能
量消耗（"#$84,），如图 H 所示。消除 &’& 影响后，
各处理组 "#$84, 随游泳速度的上升均显著上升

（0 1 G ! G#）。

图 I. 不同溶氧水平锦鲫幼鱼不同游泳速度下的 "#$

/0’1 I. 234 =*9, *> ,5789+*5, *> KAB48064 ’*6<>093 +A59A08’

<0>>4548, 9+44< 9;0&&08’ A8<45 <0>>4548, <099*6B4< *?C’48

图 H. 不同溶氧水平锦鲫幼鱼不同游泳速度下的 "#$84,

/0’1 H. 234 84, =*9, *> ,5789+*5, *> KAB48064 ’*6<>093 +A59A08’

<0>>4548, 9+44< 9;0&&08’ A8<45 <0>>4548, <099*6B4< *?C’48

" 讨论

随着%#下降，锦鲫幼鱼 &’&、3’&和)=50,均呈

下降趋势。总体来说，各参数在高 %#范围变化相对
平缓，尤其 &’&在 % 2 ) &’·( (% 范围基本不变，随

着 %#的下降 &’&占 3’&的比例从不到 !G4 上升
到 #G4，说明锦鲫为典型的氧调变鱼类。这一方面
因为 &’&是鱼类维持基本生理活动的能量消耗，包
括神经、循环、呼吸系统和组织修复等基本生命活动

的耗能［%G］，相关生理活动对机体生存具有重要意

义，具有较强的调节能力；另一方面锦鲫为活跃鱼
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类，具有较高的呼吸代谢潜能，!"! 相对占用呼吸
潜能比例不大，基本不受呼吸能力限制。而 #"! 为
动物最大持续有氧运动的代谢率，通常机体 $!"#$ 越

快，#"!越高。不同动物生态习性不同，其 #"! 和
$!"#$ 限制因素也存在差异，有些存在于循环和呼吸

系统吸收运送氧气和代谢废物的能力，有些存在于

机体运动组织代谢活性的高低等等，而鱼类由于水

体环境的特殊物理化学性质，通常认为更多的受到

氧气获得的限制［%］。研究发现有些高运动性能鱼类

如，鲑鳟鱼类、草鱼等在 $!"#$ 下能够利用全部呼吸代

谢潜能［&，’’］，对于这些鱼类，环境 %& 的下降会立即
作用于有氧运动。而本研究发现锦鲫在 &%’ 条件
下，$!"#$ 约利用 ()( 的呼吸潜能，其余被 !"! 和摄
食代谢等生理功能占用，也就是说其 $!"#$ 一定程度

上受运动组织的限制而非氧气的获得，因此在高 %&
范围影响较小，随着 %& 下降，氧气迅速成为限制
$!"#$ 首要因素，%&对 #"! 影响变得更为显著，造成
#"!和 $!"#$ 迅速下降。值得注意的另一个现象是

#"!下降明显大于 $!"#$，其原因一方面由于运机体

代谢能量消耗与游泳速度通常呈幂函数关系，这在

本研究结果中也得到证实。另外，低 %& 条件下，锦
鲫无氧代谢能力增强，可能对结果产生影响，尤其是

锦鲫在无氧或低氧条件下产生乙醇而非乳酸［’&］，快

速通过鳃排出体外，可能对维持一定水平持续运动

产生影响。

鱼类运动的能量利用问题相对复杂，本研究受

到游泳速度和 %&双重影响。一般认为，能量利用效
率在中等速度下最有效，即 )&* 在中等速度下最
小，而消除 !"! 影响后，一般随游泳速度的上升而
下降（)&**+$ 上升）。本实验饱和 %& 组即 , -.·/0’

%&组有关结果与以往研究相似［’1］。关于低 %& 对
鱼类运动能量利用效率的研究未见系统报道，本研

究发现锦鲫 )&*在低 %& 下不受游泳速度的影响，
但这主要是 !"!的影响。但研究发现在较低的游泳
速度下，低 %& 组锦鲫往往有更有效的运动能量利
用效率，说明锦鲫存在一定的运动代谢对策，具体生

理机制还有待进一步研究。
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