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� � 一般来说,缺乏鱼类摄食方面的知识, 就不可能合理地

经营养殖业,而忽视鱼类对饲料的嗜好性也将是饲料科学中

的一个重大缺陷。人工配合饲料的适口性包括物理和化学

性状两方面的因素。物理性状包括饲料的粒径、形状、颜色、

水中稳定性、硬度(硬颗粒或软颗粒 )等, 一般可以通过饲料

加工工艺的调整与改进达到理想状态; 化学性状主要是指饲

料本身的气味和味道。鱼类寻找食物要通过视觉、机械感觉

和化学感觉,其中已证明嗅觉对许多鱼类确定食物的位置起

重要作用[ 1]。食物的气味能使许多鱼类开始并保持其摄食

行为,确定食物的方位通常需要通过水流带来食物气味引起

的嗅觉,然后朝向水流游动, 直到发现食物。但是摄入的食

物是否适口也同样重要,尤其是对一些抢食性较弱或某些肉

食性的鱼类,饲料需要同时具有引诱性和适口性才能逐渐被

驯化吃食人工配合饲料。此外, 随着人们生活水平的提高,

休闲垂钓也迅速发展,其专业用配合饲料对诱食性和物理性

状的要求比其本身的营养结构更为重要。鱼类摄食行为及

其对饲料(包括天然饵料)的嗜好性是一个相当复杂的问题,

它有着各种内、外因素的相互深刻的关联。因此, 要探明鱼

类的摄食机制并非易事。20 世纪 70 年代以后, 在国际上由

于电生理与电化学、摄食行为学以及营养学研究的进展, 鱼

类化学感觉和促摄食物质的知识才得到迅速的积累[2 � 5]。

1 � 影响鱼类食欲的内外因素

影响鱼类食欲的因素有很多、外部因素如光照、溶氧、温

度、盐度甚至季节变换, 潮汐规律都会影响到鱼类的摄食行

为。对于养殖鱼类来说,其本身生理特性和饲料的品质起着

更为重要的作用。下面就其中一些重要的方面进行讨论。

1� 1� 化学刺激剂与鱼类食欲 � 化学刺激剂包括促进摄食和

抑制摄食两种物质,具有促摄食特性的物质对不同的鱼类所

起的作用也不同,甚至是完全相反的。例如脯氨酸和丙氨酸

对褐鳟幼鱼是促摄食物质[3] , 对虹鳟却是抑制摄食的物

质[6]。另外, 不同浓度梯度的化学刺激剂所产生的反应也有

差别[1]。

1� 2� 激素与鱼类食欲 � 激素对脊椎动物既是食欲促进剂也

可能是抑制剂,例如雄性激素促进罗非鱼摄食和生长, 雌性

激素却抑制生长[ 7]。这些变化追寻根本原因是鱼类的生理

特性所决定,天然鱼类随着季节变更, 体内激素分泌也有一

定规律。一般鱼类在繁殖季节摄食和生长都会锐减。另外,

某些激素对鱼类来说也是促摄食物质,如 17��甲基睾丸酮可

促进鲑鳟鱼类摄食[8] ; 牛生长激素可以促进银鲑 ( Oncorhyn�

chus kisutch)的食欲[ 9] ;同样Chan & Teng发现饲料中添加促生

长激素分泌激素可以提高石斑鱼 ( Epinephelus salmoides )的摄

食量等,但激素导致的摄食量提高, 在很大程度上是由于代

谢率提高造成的[10]。

1� 3� 胃肠排空及营养史与鱼类食欲控制 � 在 20 世纪 70 年

代就已经研究表明鱼类胃肠排空时间长短与其食欲有密切

的关系。鱼类的摄食量是由胃或前肠中食物的密度决定的。

在养殖过程中, 营养史也是控制鱼类食欲的重要因素, Hay�

ward等报道, 经饥饿 2、4、6、10 或 14d 的杂交太阳鱼 ( � Lep o�

mis macrochirus � � L . cyanellus )再恢复摄食后,摄食率明显提
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高[11]。Qian等发现异育银鲫经过 2个星期的饥饿以后,饱食

投喂,其摄食量将成倍地提高并且能够进行补偿生长, 8周后

其增重率与没有饥饿组之间差异不显著[12]。这种现象在北

极红点鲑( Salvolonus alpinus )、斑点叉尾 ( I ctalurus Punctatus )

等鱼类也有类似报道。

1�4 � 饲料能量与鱼类食欲 � 蛋白质、脂肪和能量是饲料提

供的三大营养物质。很多研究都认为鱼类摄食能量不足的

饲料时,摄食量会大幅度提高[ 13, 14]。提高饲料能量蛋白比

( DE�DP)会降低虹鳟 ( Salmo gairdneri )和中国对虾 ( Penaeus

chinensis )的摄食量[13, 14]。

总的来说,在饲料中添加促摄食物质目的是通过提高鱼

类的摄食率来促进生长。而增重的基础是饲料本身良好的

营养结构和合理的饲养管理。只有将平衡营养机理与外源

促摄食物质的引入进行合理的搭配, 才会起到事半功倍的

作用。

2 � 鱼类对促摄食物质的选择

� � 对鱼类有促摄食效果的物质有单质, 也有数种物质的混

合物。一些从天然动物提取物中提取、分离的活性物质, 以

及基于这些活性物质的人工合成复合物已经被证明可以起

到促摄食的作用[15� 17]。对这些提取物的进一步分析表明,

某些左旋氨基酸、核苷、季铵类、有机酸等在其中是活性物

质。这些物质都具有类氨基酸的特点, 如分子量大约小于

1000,溶于甲醇, 对酸水解稳定, 阳离子交换柱中保持力强及

不挥发性等,这些特点被定义为促摄食物质的必需条件[18]。

而右旋氨基酸常常不起作用或者是抑制剂[ 6] , 所以在后文中

所提到的起促摄食作用的氨基酸全部指左旋性氨基酸。

Pierce分析了鱼类为何对这类物质的嗅、味觉感觉阈值往往

会达到 10- 10 � 10- 9mol�L 甚至更低的平, 他认为跟这些物质

本身在细胞内的渗透规律有关[19]。这类物质通过渗漏

( Leakage)、排出 ( Excretion)、组织破坏( Ttissue damage) 和分解

腐烂( Decomposition)等过程从机体中释放出来, 扩散到水体

中,然后迅速地被细菌和许多高级食物链中的动植物所利

用,最终水体中游离的具有促摄食特性的小分子物质浓度仍

然保持很低,使得鱼类能够长期对这些物质保持高度的敏感

性[20]。

鱼类喜欢摄食许多水生动物的提取物, 如乌贼、虾类、贝

类和蟹类的提取物对鱼类的促摄食作用都有报道。虽然也

曾经有过零星报道,在这些提取物中 ,一些大分子物质,例如

蛋白质,对甲壳类、贝类和棘皮动物起主要的诱食作用[21] , 但

对于大多数水生和陆生动物来说,起到关键作用的还是一些

类氨基酸的小分子活性物质[ 3, 18]。此外, 在研究中发现, 鱼

虾类对于大多数动物提取物的反应是基于多种小分子物质

的复合反应,而很少只对其中的一种或两种物质敏感[ 22]。在

对菱体兔牙鲷 ( Lagodon rhomboids )和石鲈 ( Orthopristis chry�

sop terus)的研究中, 曾对从美洲蓝蟹 ( Callinectes sapidus L . )、弗

吉尼亚牡蛎 ( Crassostrea virginica)、条文鲻( Mugil cephalus L . )

及桃红对虾( Penaeus duorarum)的肌肉提取物, 进行分离和行

为学反应实验,最终发现以上提取物对均有较强的促摄食作

用,除海胆外起关键作用的主要是 19 种氨基酸和甜菜

碱[2, 18]。根据报道 , 有些促摄食物质是天然提取的, 有些是

根据天然物的成分人工合成的物质, 一般合成物质的功效都

与天然提取物的作用相当,这就为促摄食物质的人工生产提

供理论基础[5, 23]

不同的动物对不同的促摄食物质反应的敏感程度不同。

即使同样是对乌贼提取物 ,黄条 ( Seriola quinqueradiata)、大

菱鲆( Scophthalmus maximus )和虹鳟 ( Oncorhynchus mykiss)对其

中的敏感物质并不完全一样。黄条 需要较为复杂的氨基

酸、甜菜碱、核苷及有机酸的复合物, 而对大菱鲆来说起主要

作用的是其中的次黄苷与次黄嘌呤核苷酸( IMP) , 虹鳟只对

其中的碱性和芳香类的氨基酸有反应[ 6, 24]。甚至, 同一类鱼

对同样来源的诱食物质,反应有相同性也有差异性。如 6 种

鲑鳟鱼类,河鳟( Thymallus arcticus )、鲱形白鲑( Coregonus clu�

peaf ormis )、大西洋鲑( Salmo salar )、褐鳟( Salmo trutta)、红大马

哈鱼( Oncorhynchus nerka)对脯氨酸和 L�AGPA的味觉电生理

反应都很强烈,但是对丙氨酸的反应强度就有所不同, 另外,

红大马哈鱼还对苯丙氨酸、亮氨酸和甜菜碱反应强烈, 而其

他几种鱼却没有反应[4]。

3 � 促摄食物质的研究方法

� � 不同研究者在研究促摄食物质的作用是采用不同的方

法,方法上的差异在很大程度上造成结果可比性较差。鱼类

摄食行为受到很多因素的制约, 实验条件和方法的不同, 结

果差异性可能会很大。不同的行为学装置, 实验鱼的样本

数,评定指标的差异等都可能造成差异。因此, 对于研究方

法的统一和规范是摄食行为研究中亟待解决的问题。目前,

确认其中促摄食物质的方法一般有三种: 行为观察法、嗅味

觉电生理技术和摄食量法。

3� 1� 行为观察法 � 许多研究者设计了不同的行为学生物鉴

定装置,从经典的桥本芳郎的迷宫装置[25] , 到 Carr 等发明的

触球法装置[ 26] ,中间经历了多位研究者的变更与改进[27, 28] ,

一直发展到近几年来由于计算机的发展而采用的影像轨迹

运动分析系统( Video Tracking and Motion Analysis System; VT�

MAS) [29]。在桥本芳郎所设计实验水槽中(图 1) ,其中 I为入

水管, S 为试验液注入管。试验鱼在 C 室中, 注入试验物一

定时间后,检查集鱼室( B 室)中的鱼的尾数, 以集鱼数做为

试验液诱食效果的指标[ 25]。研究鱼摄食化学感受的另一种

方法叫触球法(图 2)。通过将试验饲料由 St 注入橡胶球 S

中,记录鱼的碰撞次数。将某物在试验饲料中的浓度与碰球

次数进行回归分析,求出一定时间内碰撞一定次数所需的浓

度,常以一定时间内鱼碰撞 150 次时的浓度作为促摄食效果

指标[26]。林坤龙等的VTMAS 实验装置是将预先配好的刺激

液悬挂于实验槽两端,通过计算机软件的记忆和分析功能记

录鱼体在水槽中的活动轨迹, 将停留在刺激液滴定区域的时
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图 1 � 桥本芳郎等的经典迷宫实验装置

Fig. 1 � The classical behaviour bioassay designed by Hashimoto et al.

S Stimulant , A Barrier, I Inlet , O Outlet, Fish swim from C to B

S .刺激物; A.隔间; I.入水口; O .出水口;实验鱼从 C室游到 B室

图 2 � Carr的典型实验装置截面图

Fig. 2 � The typical behaviour bioassay designed by Carr In: Inlet

S: Rubber ball, O:Outlet, L: Line, St: Inlet of testing chemicals

In.进水管; S.橡胶球; O .出水管; L.细线; St.试液管

图 3 � 林坤龙等的改进型实验装置

Fig. 3 � The improved behaviour bioassay used by Lin et al.

间在 50%以上的刺激物判定为具有引诱性, 在整个实验过程

中,可以完全避免操作者的人为干扰[ 29] (图 3)。

总的来说以上技术是通过观察鱼类跟踪、寻找刺激物方

位的摄食行为为原理。当鱼类置身于有化学刺激物存在的环

境中时,可能表现出某种特定的行为, 这些反应被人为主观地

分类,如抓取( Snapping)、游动( Swimming )、飞快的游动( Darting )

等,而各种刺激物的特性也就根据这些分类标准而确定[ 30]。

或者将促摄食物质掺入饲料颗粒中, 以吞入、吐出或不理睬的

颗粒数占总颗粒数的百分数来表示促摄食效果等[24]。因为这

些方法研究的都是鱼类的瞬时或短期行为, 而没有得到这些

化学物质对摄食活动的直接影响的数据, 所以得到的结果在

很大程度上并不准确。例如,鱼在迷宫装置中[ 25] 的游动会受

到很多随机因素的影响, 尤其是实验人员在操作时会造成很

大的人为干扰。另外, 游泳速度的快慢也并不能说明鱼是否

会将食物吞下并摄取,而触球法[ 26]或者颗粒吞入法所确立的

评定指标也存在着诸多的人为主观因素, 这类结果都需要在

大量样品重复的基础上才可能归纳出鱼类对化学刺激物的反

应规律。同样的, 通过一些惰性的载体将化学刺激剂引入水

体中,鱼类的咬食、抓取行为并不足以说明其是引诱剂还是抑

制剂。因为,这种研究方法不能区分鱼类是感觉到了食物的味

道还是只是一种纯粹的攻击行为。

3�2� 电生理法 � 电生理技术已经被广泛应用于研究味觉和

嗅觉对各类化学刺激的反应。通过对鱼类化学感受器( Che�

moreceptor)施以化学刺激,记录神经冲动来判断试验液的活性

和刺激物质的特性。对于鱼类来说, 嗅觉是距离感受器,探寻

食物源的方位; 味觉是接触感受器,辨别食物的味道。

鱼类的嗅觉感受细胞主要有两类: 纤毛状的和微绒毛状

的( Ciliated and microvillar)。它们在功能上的差异还没有完全

查明, 但是根据一些解剖学与生理学的结果,证实鱼类的嗅觉

存在截然不同的两个子系统, 分别对繁殖(性外激素)和摄食

(促摄食物质)进行控制[31]。记录嗅觉电生理的方法有 3 种:

( 1)记录嗅觉(或味觉 )上皮表面的神经活动; ( 2)记录嗅黏膜
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的水下嗅电图 ( Electro�olfactogram, EOG) ; ( 3)记录嗅球的脑电

图( EEG)。鱼类对氨基酸的感觉阈值可以到达 10- 9 � 10- 7

mol�L, 对固醇类激素、胆酸盐及前列腺素等的感觉阈值更低,

例如雄性的大西洋鲑在生殖季节可以感觉到 10- 14mol�L 的雄

性激素[8]。

鱼类的味觉器官是味蕾, 鱼类的味蕾呈橙形, 由味觉细

胞、支持细胞和基细胞组成。顶部形成味孔, 味觉细胞呈长梨

形,顶端有短的微绒毛和许多电子稠密的小管。味蕾的基部

由神经纤维分布,它们和味觉细胞形成突触联系处有许多小

囊[32]。由于鱼类的味蕾散布在身体整个表面 ,特别在唇部和

触须密度较高,所以对味觉功能的电生理研究主要是记录分

布于口部、鳃须、鳃耙等部位,控制味觉的面神经、舌咽神经或

迷走神经的神经纤维对各种有味物质刺激后产生的电反

应[31]。记录味觉电生理的方法普遍应用于不同鱼类对各种刺

激物的味觉反应强度的研究中,除了对氨基酸反应敏感, 鱼类

味觉感受器可以记录到多种有机酸、核苷和胆酸盐等的痕量

溶液[33]。

基于电生理反应的敏感性,鱼类的嗅、味觉电生理除了被

应用在繁殖行为学和摄食行为学的领域中外, 还广泛地被环

境科学所采用。例如 ,虹鳟能够感觉到 10- 7 � 10- 5mol�L 的河

豚毒素,灵敏度是 L�脯氨酸的 4倍[ 34]。此外, 通过鱼类的 EOG

反应,可以检测到水体中极其微量的重金属物质[22]。但是在

研究促摄食物质的过程中,嗅、味觉电生理反应的结果与行为

学方法的结果不完全一致, 能引起强烈神经冲动的物质未必

具有诱引作用;相反, 不能或只能引起微弱神经冲动的物质有

时却有强烈的促摄食效果[1]。而且嗅觉与味觉对刺激源的反

应往往不尽相同。如通过 EEG和味觉反应对褐篮子鱼 ( Siga�

nus f uscescens H. )的研究结果表明,色氨酸对嗅、味觉反应均很

灵敏, 脯氨酸和谷氨酸对味觉灵敏, 丙氨酸、谷氨酸盐、精氨酸

和赖氨酸对嗅觉反应强烈[23, 35]。

3�3 � 摄食生长 � 相对而言 ,以精确摄食量为指标, 或通过观

察鱼类对定量的不同口味的饲料颗粒的摄食或拒绝的情况来

评定促摄食物质的效果, 是一种更为有效的研究方法。最初

研究摄食的方法仍然是短期实验,如 Hidaka 在研究河 的摄

食行为时, 将其摄食反应分为 5级; ( 1) 0 级: 食物颗粒入口后

即吐出; ( 2) 1 级: 食物颗粒在口中停一会后吐出; ( 3) 2 级: 小

部分颗粒被吞下; ( 4) 3 级: 大部分颗粒被吞下; ( 5) 4 级: 一口

即将颗粒吞下[22]。这种方法在评价促摄食效果的时候同样存

在人为主观性。

近年来,研究鱼类摄食率的方法有了很多的改进。例如,

Toften等在研究乌贼提取物对大西洋鲑的摄食行为的影响时,

通过在饲料中添加微型铅化玻璃作为标记物, 以肠道 X�光片

中标记物的浓度来判断摄适量的多少。但是在对实验鱼拍 X�

光片前要将鱼麻醉,并且经过一系列的操作, 很难避免对鱼造

成的应激反应,而影响后期的正常摄食。另外, X�光片的质量

直接影响到计数结果,而且不同的人难免有计数误差[ 16]

最近,报道了一种以稀土元素氧化物为标记物测定饲料

消化率以及鱼类对不同适口性饲料的选择比率的方法[36]。目

前,已经有12种稀土元素氧化物( Y2O3 , Yb2O3, Dy2O3, Eu2O3 ,

Gd2O3, La2O3 , Lu2O3 , Nd2O3, Pr2O3, Tb ( � and � ) , Sc2O3 ,

Sm2O3 )被证明可以替代 Cr2O3 作为标记物
[ 37]。这种方法为测

定鱼类对多种不同口味的食物的选食性提供了一条新的途

径,饲料中的标记物为惰性物质,不会影响到鱼类的正常吃食

和代谢, 用不同稀土元素标记过的饲料同时等量投喂给一批

鱼,通过在粪便中各种稀土元素的相对比率来确定其相对应

的饲料的适口性。这种方法的优点在于可以在鱼类正常摄食

的情况下, 客观准确地判断其对含有不同刺激物的饲料的选

择性。Xue& Cui应用该方法对 6种促摄食物质对异育银鲫摄

食选择性进行了研究 ,结果表明一种合成乌贼提取物的促摄

食作用最为明显, 而且添加浓度对饲料适口性的影响显著[38]。

但是长期摄食生长实验的缺点是, 选食周期长, 不能在较短时

间内对大批的可能具有促摄食潜力的物质进行筛选。

综上所述, 在鱼类行为的诸多研究方法中, 各有利弊, 首

先应以摄食行为装置和嗅、味觉电生理的方法, 筛选出鱼类反

应敏感, 且明显有引诱作用的促摄食物质, 然后通过长期摄食

生长实验对所筛选出来的物质进行精确摄食验证, 将是最为

理想的研究途径。
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