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围绕着鱼类早期死亡而展开的经济鱼类补充量变动的研究，一直是本世纪鱼类早期生活

史研究领域和温业生态学研究的中心论题【殷名称 1996J 。海区自然 条件(主要是饵料条件 )造

成仔鱼饥饿，导致仔鱼营养状况恶化，进而影响仔鱼的存活。造成仔鱼死亡的研究是鱼类补充

量变动研究的一个重要前提，通过海区浮游生物拖网采集到的仔鱼，其中包含有相当程度由于

饥饿造成的营养状况低下，而最终有可能死亡的仔鱼数目，而通过计数全部采集到的卵和仔鱼

数目来推算鱼类补充量的传统方法，必然 存在着明显的误差，这对于我国野生鱼类资摞的评

估，保护和利用是极为不利的，有必要通过一些方法加以判别和纠正。国外对健康仔鱼和饥饿

仔鱼的鉴别大致有:形态学、组织学和生物化学等方面的方法，其中包含的许多观点对于理解

人工饲育过程早期仔鱼存在大量死亡的现象也有所禅益。

1 饥饿是影响海洋仔鱼死亡率的主要原因之一

许多学者在研究了海洋鱼类仔鱼摄食所要求的饵料生物临界密度及其在海洋的平均密度

之间的悬殊性后，提出了这样一种假设z仔鱼的存活依赖于小规模食饵密集区的存在[ 殷名称

1991日。Vlymen[ 1977J的仔鱼搜索饵料模式 证明:仔鱼群一旦发现食饵密集区，便具有停留在

密集区摄食的能力。La sker[ 1975J发现水层饵料生物密度与风力有关，因此获得启示，提出了

"海洋稳定性假设"，即在稳定的海洋气候条件(主要标志是弱风〉下，海洋冷热水团间前锋和间
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断性的存在和发展，导致仔鱼食饵生物集聚在密集区(出现了所谓的 Lasker事件〉时，仔鱼的

食饵可获性增加，生长率和存活率增高[Lasker 1978， 1981J。可见，仔鱼及其食饵生物在海洋

中的分布并非随机的，而是以密集区或"层片"(patch )的形式作不均匀分布，许多研究结果也
证实了这一论点[Y okota等1961， Q'Connel 1980J。

但是，Cushing[1990J注意到z鱼类产卵活动高 峰与春季浮游植物大量繁殖的高 峰时间不

一定平行，Kiorboe等[1985J通过对初次摄食仔酷的实验研究指出:不能轻易将基于美洲提仔

鱼的海洋稳定性假设扩展到其它鱼种。可见，即使仔鱼和饵料生物呈"层片"分布，"层片"中的

饵料密度也不能完全满足仔鱼初次摄食的需要，这意味 着自然海区仔鱼存在着不同程度的饥

饿。因此，Hjort[1914J的假设z鱼类早期生活史阶段的初次摄食期是一个可能引起仔鱼大量死

亡的危险期，亦称临界期(Critical period) ，重新引起众多学者的注意，饥饿作为影响仔鱼死亡

率的主要原因 而成为鱼类补充量研究的焦点之一。

2 饥饿程度和"不可逆点"概念的引入

饥饿既然 是引起仔鱼死亡的主要原因 之一，那饥饿到什么程度才导致仔鱼死亡呢?Blax ­

ter和He mpel[1963J首先提出"不可逆点"( the poin t-of-no-re turn， PNR)的概念，"不可逆点"

是指饥饿仔鱼抵达该点时，尽管还能生存较长一段时间，但己虚弱得不可能再恢复摄食能力，
故亦称"不可逆转饥饿"(irreversible starva tion)或"生态死亡"(e cologyical death )  oLasker 等

[1970J进一步阐述了这一概念，即饥饿仔鱼进入PNR后，在较长时间内还能消化食物，但仔

鱼最终仍然要死亡。PNR的概念现已得到普遍接受[The ilacker和 Dore sy 1980 Jo种间或同种

不同种群"不可逆点"的时间差异很大[Y in和 Blax ter 1987 aJ 0 

可见，在食饵缺乏的情况下，最终导致仔鱼死亡的饥饿程度可由PNR来描述，并且在自
然海区，过了PNR的仔鱼通常呈中性浮性[Blax ter和 Ehrl ich 1974， Y in和 Blax ter 1987旧，

很容易被浮游生物网捞到。因此，了解持续饥饿导致仔鱼形态、行为及生化成分的变化过程，鉴

别PNR期仔鱼的工作，在海洋仔鱼调查中是十分重要的。

为了鉴别PNR期仔鱼，我们先需 采用实验生态学的方法，设计不同饥饿时间对仔鱼形

态、组织、行为、生化成分以及生长和存活的影响，确 定仔鱼抵达PNR的时间，然后把PNR期

仔鱼的各方面标准综合运用到野外仔鱼营养状况的鉴别。

3 实验生态学方法

在人工饲养条件下，可以设置延迟投饵的时间来了解饥饿程度对仔鱼成活的影响。Lasker

等口 970J首先完成了这个经典试验，测定出美洲提仔鱼持续饥饿状况下，于卵黄囊消失后1.5

天抵达"不可逆点"。 以后 Strussmann和Takshima[1989J用此法发现齿银汉鱼( Odontesthes

bonariensis)仔鱼PNR发生在孵化后3. 5天。鲍宝龙等( 996 )测定了真拥 和牙解仔鱼PNR分

别发生在6-7日龄和5 -6日盼。在此之前，延迟投饵也不同程度地影响仔鱼的存活率和生长

率。

(1)鲍宝龙，苏锦祥，殷名称. 1996. 延迟投饵对真绸户牙解仔鱼生长和存活的影响.
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确定PNR的方法也可直接采用 Blaxter和He mpel[19 63J的方法，即先记录仔鱼初次摄

食率的最大值，然 后，当其初次摄食率下降至最大摄食率50%时的时间点即为PNR • Blaxter 

和Ehrli ch[19 74J 、Yi n和Blaxter[19 86 J和殷名称[1991 aJ等均采用了此法确定PNR。

根据Lask er等[19 70J延迟投饵法和Blaxter等[19 63J 50%初次摄食率法确定真拥 和牙解

仔鱼PNR是完 全吻合的(鲍宝龙等199 6)。也有学者喜欢采用仔鱼50%死亡率的标准来简化

对PNR的测定，一般会比PNR迟1-2天[ Ch ant anachookin等199 0J。

饥饿对仔鱼的行为也有影响，饥饿僻 和蝶仔鱼垂直移动能力减弱，津力也随饥饿进展而下

降。浮力的变化被 证明与仔鱼的水分含量变化有关[Ehrli ch19 72， Blaxter和Ehrli ch19 74， 
Yi n和Blaxter19 87 b， 鲍宝龙等199 7J，殷名称和Blaxter[19 89J还深入研究了大西洋蝉，大西

洋蟹 和欧洲江蝶饥饿仔鱼的巡游速度，发现仔鱼停食后，巡游速度有增快的倾向，一般在PNR

前两 天左右达到高 峰值:2.3-3. 4体长 /秒咱们、 5. 7 体长 /秒(鳝 〉、 4.1 体长 /秒(江蝶)，此后到

50%死亡率出现，巡游速度明显下降。所以我们也可以通过观察和测定仔鱼的行为变化来了解

仔鱼的营养状况。

4 形态学方法

由于仔鱼得不到外糠能量，其生命活动所需的能量通过消耗自身的组织来获得，这必然 会

使仔鱼的外形和某些器官产生变化，可通过测量鱼体各部分比例以及某些种类的特殊体态特

征来鉴定仔鱼的饥饿程度。日本健等饥饿仔鱼的体高与健康仔鱼存在这明显的差异[Honjo等

19 59 ，  Kost omarova 19 62， Art hu r 19 76J.Blaxter[19 71J 把人工饲养的PNR期仔醋的条件系

数与野外仔僻条件系数进行比较，作为PNR期仔鱼的一个体态综合指标，但这种方法在实际

操作时还会遇到一些问题，主要是仔鱼的重量很轻(几十~几百微克)，称重上有些困难，且误

差较大。后来Ehrli ch等[19 76J 采用体高，眼高/头高，并发现在僻 和蝶PNR期仔鱼胸鳝处鱼

体腹面出现"胸角"(pe ct oral angle) ， Yi n和 Blaxter[19 86J和殷名称[1991 aJ在北海僻 、 鳝 和蝶

PNR期仔鱼也发现这个明显特征，这在野外仔鱼资源调查中是非常有用的，大大简化了PNR

期仔鱼的鉴定工作，但"胸角"并不具普遍性，在 竹笑鱼、真拥 和牙解饥饿仔鱼 均未发现

[Thei1 ack er 19 78J. Yin和Blaxter[19 86J采用了更多的可比性指标:最大肠高/旺门处脊柱高、

眼睛高/眼睛处头高、 全长 /体高等来鉴别蟹 和蝶饥饿仔鱼与健康仔鱼的形态差异。殷名称

[1991 aJ还发现北海姆PNR期仔鱼头部变得显著扁平，头高/眼高<2(健康仔鱼>2)，肠壁轮

廓模糊，肠管蠕动波消失。 St ussmann和Tak ashi ma[19 89J还测量上顿长和下顿长来判别饥饿

齿银汉鱼仔鱼。Theilack er[19 78 J选取了人工饲养的竹樊鱼仔鱼五个形态特征(体长、 头长、 眼

径、胸鳝处体高、 旺门处体高)，采用逐 级判别分析法(stepwise di scri minent analysi s) ，即把各

组饥饿仔鱼与所有仔鱼形态特征上的差异程度作为变量输入计算机，通过 M alat anobi s距离

分析法[Rao19 52J找出差异程度最大的那组仔鱼，并给最先判别出的那组仔鱼以最高分，此后

逐步分析下去，直到这个根据差异程度给出的分数等于整个所需分析组别的平均得分，即计算

机找不出仔鱼间形态特征的差异为止。Thei1 ack er[19 86J把此法应用到野生竹笑鱼饥饿仔鱼

的形态特征判别，适当修改了形态特征数据，分别采用头长 /体长、 眼径 /体长、胸鳝处体高/体

(2)鲍宝龙，苏锦祥，殷名称. 1996. 见52页(1).
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长、胚门处体高/体长，判别效果更好。

5 组织学方法

可以通过常规的组织化学和组织切片方法观察饥饿仔鱼能源储备物质和有关消化器官的

组织结构变化，来反映仔鱼的营养状况。 一般对肠道、肝脏、膜腺等部位进行组织观察 。

健康仔鱼肝细胞之间存在着空泡，内含有糖原，五条酬(Seriola qui呵ueradiata)等仔鱼
[ Ume da和Och iai1975， The ilacker 1978 ， O'Connel l 1976 ， Strussmann和Takashima1989 J 

在饥饿几小时- 1天内，肝糖原消失。尾纹裸头虾虎鱼[VVat anabe 1985J和齿银汉鱼[ Struss­

mann和Takashima1989J还发现肝细胞膜外形斑驳，着色加深，细胞核从偏细胞中央移 至中

央， 且着 色更深，之后，半透明的圆形空 泡随 饥饿程度加深 而 数 目 增 多 [ Strussmann和

Takashima 1989J，伴随着不同大小的曙红着色较深物质的出现，这在五条酬[ Ume da和Ochi­

ai 1975 J和竹笑鱼仔鱼 [The ilacker 1986 J中都得到了表现，空泡的增多是坏死细胞质膜分解的

需要。 随着饥饿的进展，牙解和齿银汉鱼胆囊壁表皮层变薄，且胆囊膨大[ Chan tanachookin 等

1990 ， Strussmann和Takashima1989J。

膜腺腺泡中酶原颗粒积累被认为是仔鱼饥饿的开始，但随着饥饿的进展，膜腺腺泡排列紊

乱。The ilacker[ 1986 J和O'Connel l [1976 J发现竹笑鱼和美洲提仔鱼酶原颗粒数目逐渐减少，

而 Strussmann和Takashima[1989J发现齿银汉鱼仔鱼饥饿3天，酶原颗粒不均匀地扩散，同时

腺泡破裂，膜腺组织切片染色很杂，酶原颗粒数目增多，而且至死都有相当数 量的酶原颗粒。

中前肠和后肠组织在仔鱼饥饿过程中有明显的变化，尾纹裸头虾虎鱼仔鱼在饥饿后5小

时，中前肠上皮细胞中油滴数目减少，后肠上皮细胞间蛋白质颗粒变小，且对染料亲和性降低

[VVat anabe 1985 J，在1天内美洲提和竹笑鱼蛋白质颗粒消失，此后，发现中前肠和后肠上皮细

胞变平，上皮皱槽消失[VVat anabe 1985， Strussmann和Takashima1989， Kost omarova 1962， 

Ume da和Ochiai1975， Ehrl ich等1976 ，O'Connel l 1976 ， The ilacker 1978J，细胞质膜相对于

细胞核着色较渝，且细胞有所松散，微绒毛和粘膜层细胞脱落[ Strussmann和 Takashima

1989J，胃腺分泌小管己明显看不见[ Chant anachookin等1990J，此后，后肠上皮出现形状和分

布不规则的空泡，其中包含了黑色的分解物质，随后空泡数目增多，大小增大，这在野生的竹笑

鱼[O'Connel l 1980 J得到佐证。 而牙饵仔鱼[ Chant anachookin等1990J空泡却在中前肠出现。

这些空泡的形成正是死亡细胞结构自溶的结果，所以，空泡的数目和大小是饥饿程度一个很好

的指标。

肠上皮细胞高度的降低程度，肠管直径和肠道长度的缩小率也可作为仔鱼饥饿程度的指

标[ Ehrl ich等 1976 ， The ilacker 1978， 1986 ， Hall 和 Bellwood 1995 J 0 Chant anachookin 等

【1990 J采用"点法"来综合评估饥饿程度，即把各组织病变程度分为三个等级z严重的为1，中等

严重的为2，正常的为3。 根据此法，牙解PNR期仔鱼的"点值"为1. 3- 1. 6 ，而健康仔鱼为2.6

-2. 9，很清楚地区分出PNR期仔鱼。 在我们把组织切片结果运用到野生仔鱼时，还应当考虑

其它环境条件的波动对饥饿程度的影响。

6 生物化学方法

仔鱼在饥饿开始后，其生化组分如水分、甘油三醋、碳水化合物、氮和灰分等变化更加明
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显。仔鱼一般随饥饿进展，水分实际含量下降，但百分含量增加 [ Y in等1993， 殷名称和 Cra ik

1993 J，水分百分含量增加可能是细胞变小而细胞间隙变大的结果 [Love等1968 J。由于水分

实际含量下降[Ehrlic h 1974a， 1974日，仔鱼饥饿开始后基础营养物质 发生分解，糖类作为能

量贮存物质首先在短时间内被分解，这和组织学切片观察 的结果是相符的，此后甘油三醋百分

含量下降，且下降的幅 度相对于其它营养物质要大得多 [May 1971， Balbont in等 1973 J。 例

如，仔僻 抵达PNR时，甘油三醋百分含量下降1.4%，而糖类百分含量只下降0 .3%，蛋白质百

分含量几乎没有下降，蝶仔鱼情形也是如此 [Ehrl ic h 1974a， 1974日，稍后蛋白质分解，防止糖

类 进一步下降，蛋白质 实际含量下降与仔鱼脂肪含量较 低(只占温重 的2% )有关 [Ehrl ic h
1974aJ。

水分、 灰分、 糖类、 蛋白质和甘油三醋的实际含量或百分含量可以用来判 断仔鱼抵达PNR
的时间，但要注意的是，根据人工饲养仔鱼得出的数据与野外鱼生化数据比较时，两 者仔鱼的
体长 一定要很接近，因 为随着仔鱼的发育，仔鱼抗饥饿的能力 是加强的 [Ehrl ic h 1974a， 
1974 bJ。

DN A和RN A在仔鱼生长和发育过程中起着关键作用。DN A可以控制细胞和核体积，进

而 影响细胞的生长率[Ca va l ier- Smit h 1978 J，DN A含量可以作为生物量指标[Hol m-Ha nsen 

等1968 J和细胞数目[Regnault和 Luquet 1974， Zeit oun等1977， Foster等1993 J。蛋白质合

成的速率主要由RN A合成、 转移和降解的量决定，RN A被 度与生物有机体的生长率有关
[ Sutc l iffe Jr. 1965， 1970 ， Buc kley 1979 b， Houl iha n等1989， Mat hers等 1992， Foster等

1993 J，而且已 证明RN A/DN A与食物可得性密切相关[Bulow 1970 ， Ha ine s 1973， Bulow 等

1978 ， Bu山c k巾y 1979b旧J，在饥饿期间可观察 到鳝 和冬蝶仔鱼RN、、叫、� A/DN A下降，并可作为一个衡

量仔鱼营养状况比较敏感和可靠的指标[臼Buc kley 1979a， 1979 b， 1980 J， Buc kley[1981J进一

步检测发现90%人工饲养健康仔鱼RN A/DN A在3.5�6. 0 之间，80%野生仔鱼在3.5�6 .  0 之

间，而所有饥饿仔鱼RN A/DN A<3.5，并随饥饿程度加剧而下降。 而饥饿4�6天的鳝 仔鱼

RN A/DN A在2.0 �2. 5，健康仔鱼在3.2�4. 9之间。Cle mme se n[1985 J也证明RN A/DN A 是

判别排和大菱解仔鱼营养状况最灵敏的指标，在仔鱼饥饿4�5天后，饥饿仔鱼与健康仔鱼
RN A/DN A差异十分明显，并且不受仔鱼本身发育的影响，把RN A/DN A与饥饿天数进行回

归分析可以得出较高的精确率。值得注意的是，在把实验室得出的结果应用到野生仔鱼营养状

况鉴定时，应考虑到野生仔鱼与人工饲养仔鱼生化成分含量上存在着一些差异，野生仔鱼
DN A、RN A和蛋白质含量相对较高[ La sker等1970 ， Blaxter 1971， Ehrl ic h  1975 ， Balbont in 

等1973， Buc kley 1981， Bergeron和Boulh ic 1994J。

另外，Gatesoupe[1986 J发现狼妒(Dicentrarchus la加ax )初孵仔鱼游离氨基酸含量较高，

至10日龄达到最低，而饥饿仔鱼游离氨基酸量下降速度要比健康仔鱼慢，看来游离氨基酸指标

可能会是仔鱼营养状况的一个指标。
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