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摘要 :在水温 10—12℃条件下 ,研究了哲罗鱼 Hucho taim en仔鱼饥饿对其生长、形态和行为的影响 ,确定其初次摄

食饥饿不可逆点 ( PNR)和最佳初次摄食时间。结果表明 :饥饿状况下哲罗鱼仔鱼全长基本维持恒定 ,但肥满度不

断降低 ,在第 24日龄后体重出现负增长 ,其卵黄囊吸收与生长变化密切相关 ;饥饿后的仔鱼身体发黑、头大身瘦、

后脑部下陷 ;集群性、初次摄食力与饥饿时间呈负相关 ; 25日龄出现自残现象 , 30日龄自残率达到最大值 1415%。

哲罗鱼仔鱼初次摄食时间在 21日龄 ,当 29日龄摄食率达到最高值 100% , PNR期为 39—40日龄 ;初次摄食仔鱼

最佳投喂时间在 25日龄 ,也就是仔鱼上浮后第 4天。
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　　H jort于 1914年创立了著名的临界期假设 [ 1 ] ,

确立了鱼类早期生活史阶段的初次摄食期 ,并认为

此时期是一个可能引起仔鱼大量死亡的危险阶段 ,

饥饿被认为是初次摄食期仔鱼死亡的主要原因之

一 [ 2, 3 ]。B laxex和 Hempel
[ 4 ]于 1963年首先提出仔

鱼初次摄食饥饿“不可逆点”( PNR ) ,即初次摄食期

仔鱼耐受饥饿的时间临界点 ,仔鱼饥饿到该点时 ,尽

管还可存活一段时间 ,但 50%的个体已体质虚弱 ,

不可能再恢复摄食能力。殷名称指出采用饥饿研究

的方法 ,可以确定仔鱼的初次摄食期和 PNR,这对

于鱼类苗种培育和人工养殖具有十分重要的意

义 [ 3 ]
,我国关于淡水鱼类饥饿和 PNR的研究报道不

多 [ 5—7 ]
,哲罗鱼的有关研究未见报道。

哲罗鱼 Hucho ta im en是我国土著大型鱼食性鱼

类 ,由于近年来的环境污染和过渡捕捞 ,该鱼的资源

已经基本枯竭 ,被编入《中国濒危动物红皮书 》

中 [ 8 ]。随着我国对自然资源保护的高度重视 ,哲罗

鱼人工繁殖和养殖在我国已获成功 [ 9 ]
,并在全国十

几个省推广养殖。本文探讨了饥饿对哲罗鱼仔鱼期

生长、形态与摄食行为的影响 ,确定了哲罗鱼 PNR

和初次摄食最佳投喂时间 ,旨在为哲罗鱼人工繁殖

以及初次摄食期仔鱼人工驯化提供相应的理论依

据 ,丰富鱼类早期生活史的研究。

1　材料与方法

111　材料　实验于 2006年 5月在黑龙江省宁安市

中国水产科学研究院黑龙江水产研究所渤海冷水性

鱼类实验站进行。实验用鱼为该实验站通过人工产

卵、孵化获得的刚破膜哲罗鱼仔鱼。

112　方法

11211　哲罗鱼饥饿实验 　哲罗鱼仔鱼破膜后取

2300尾仔鱼放入到体积 60 L的玻璃钢中进行实验 ,

水温维持 10—12℃之间 ,用氧气泵微冲氧 ,不投饵

直至 100%死亡 ,实验用水为经沙滤及沉淀过滤的

泉水和蒸馏水各 50%的混合水。每天检查记录仔

鱼死亡情况 ,并换等温混合水 2 /3。因为冷水鱼发

育持续的时间比较长 ,故每 3天测量一次。21日

龄 ,分成 2个平行饥饿组和一个正常饲喂对照组 ,每

组 700尾分别放到不同的玻璃钢中 ,开始饥饿实验。

数据测量 :每次每组取出 30尾 ,体重 (w )用精

确到 01001 g的电子秤测量 ,全长、肛前长、卵黄囊

测量采用数码相机照相 ,然后计算机上用 Motic Im2
age Plus 210软件测量 ,精确到 01001 cm。数据处

理 :用 SPSS1310进行统计分析 ,用 Excel 2003运算
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并绘图。卵黄囊体积 = 4 /3 ·π · ( r/2) 2·R /2

式中 r为卵黄囊短径 , R为卵黄囊长径 ,肥满度 Rel2
ative fatness值 ( K = w / L

3 ×100) [ 7 ]。

11212　初次摄食率　哲罗鱼仔鱼开口后每次取 20

尾 ,放入有效水体为 350 mL的 500 mL烧杯中 ,微充

气 ,投喂水蚤 ,密度为 20—30 ind /mL。3h后将仔鱼

取出 ,然后逐一检查哲罗鱼仔鱼的摄食情况 ,并计算

初次摄食率 [ 9 ] ,初次摄食率 =肠管内含有水蚤的仔

鱼尾数 /总测定仔鱼尾数 ×100%。

11213　PRN的确定　PNR是初次摄食期仔鱼耐受

饥饿的临界点。哲罗鱼仔鱼 PNR确定 ,本文以哲罗

鱼孵化后日龄表示 ,每日测定饥饿组哲罗鱼仔鱼的

初次摄食率 ,当所测定的饥饿组仔鱼的初次摄食率

低于最高初次摄食率的一半时 ,即为 PNR 的

时间 [ 3, 4 ]。

2　结　果

211　饥饿组仔鱼生长的变化

初孵仔鱼 ,此时为完全内源性营养阶段 ,破膜后

21d左右开始上浮 ,摄食外源性营养。此时为混合

营养阶段 ,当破膜后 30d左右开始完全外源性营养

阶段。如表 1所示 ,初孵仔鱼体重 ( 01091 ±01017)

g,全长 (1185 ±0103) cm ,肛前长 (1132 ±0102) cm,

卵黄囊长径 ( 0172 ±0103) cm ,卵黄囊短径 (0148 ±

0103) cm,此时卵黄囊较大 ,消化道呈细管状 ,紧贴

卵黄囊上方 ,口与肛门呈封闭状。当破膜 21d开始

饥饿实验 ,此时鱼体重 ( 01129 ±01008 ) g,全长

(2185 ±0105) cm,肛前长 (2101 ±0104) cm,卵黄囊

体积 01020 cm
3。破膜后 30—33日龄卵黄囊吸收

完 , 45日龄饥饿组全部死亡。由图 1可以明显看出

饥饿组体重变化可以分 4个阶段 : (1) 0—15日龄体

重增长较快 ; (2) 15—24日龄体重增长相对较慢 ,第

24日龄体重达到最高值 01130 g; (3)第 24—33日

龄体重开始减轻 ,此时鱼体消瘦很慢 ; ( 4)第 33日

龄到最后全部死亡鱼体重减轻的相对较快。由图 2

可见 , 0—24日龄鱼全长和肛前长呈直线增长 ,在 30

日龄时全长 (2197 ±0130) cm,肛前长 (2109 ±0113)

cm, 30日龄以后全长和肛前长停止增长。

表 1　饥饿组仔鱼测量表

Tab11　Measuring scale of young fish in the starvation group

发育阶段

Developme2

ntal stage

体重

Body weight

( g)

全长

Total length

( cm)

肛前长径

Length before

anus ( cm)

卵黄囊长径

Length of yolk

sac ( cm)

卵黄囊短径

Short diameter

of yolk sac ( cm)

残食个体

Number of

selfmutilation ( % )

初孵仔鱼 01091 ±01017 1185 ±0103 1132 ±0102 0172 ±0103 0148 ±0103 0

第 3天仔鱼 01097 ±01005 1199 ±0107 1141 ±0105 0172 ±0103 0144 ±0104 0

第 6天仔鱼 01100 ±01019 2112 ±0106 1151 ±0104 0168 ±0103 0140 ±0102 0

第 9天仔鱼 01111 ±01005 2128 ±0107 1160 ±0109 0167 ±0103 0140 ±0102 0

第 12天仔鱼 01116 ±01007 2150 ±0106 1175 ±0108 0164 ±0103 0136 ±0103 0

第 15天仔鱼 01127 ±01012 2166 ±0115 1191 ±0115 0161 ±0102 0131 ±0103 0

第 18天仔鱼 01127 ±01009 2180 ±0106 1198 ±0105 0162 ±0106 0130 ±0105 0

第 21天仔鱼 01129 ±01008 2185 ±0105 2101 ±0104 0166 ±0105 0124 ±0102 0

第 24天仔鱼 01130 ±01009 2193 ±0125 2105 ±0119 0166 ±0104 0123 ±0103 2

第 27天仔鱼 01127 ±01009 2192 ±0106 2105 ±0105 0161 ±0105 0117 ±0103 7

第 30天仔鱼 01126 ±01008 2197 ±0130 2109 ±0113 0160 ±0107 0119 ±0103 1415

第 33天仔鱼 01125 ±01007 2197 ±0116 2108 ±0110 — — 13

第 36天仔鱼 01116 ±01011 2192 ±0105 2104 ±0103 — — 12

第 39天仔鱼 01113 ±01008 3100 ±0105 2111 ±0105 — — 6

第 42天仔鱼 01109 ±01013 2195 ±0107 2107 ±0105 — — 2

第 45天仔鱼 01108 ±01012 2191 ±0106 2102 ±0104 — — 0
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212　饥饿仔鱼卵黄囊吸收与生长之间的关系

卵黄囊的吸收随日龄不断变化 (图 3) ,初孵仔

鱼的卵黄囊体积为 01087 cm3 ,在前 15日龄卵黄囊

吸收较快 ,第 15日龄时卵黄囊体积为 01029 cm3 ,占

初孵仔鱼卵黄囊体积的 33% ,以后吸收减慢 ,第 30

日龄时卵黄囊消失。前 15日龄卵黄囊吸收最快 ,体

重也是增加最快阶段 ; 15—24日龄时体重虽然增

长 ,但卵黄提供的营养相对前 15日龄较少 ,生长速

度减慢 ,第 24日龄时体重达最大值 0113 g; 24—30

日龄卵黄囊虽尚未吸收完全 ,但已经不能满足鱼类

生理代谢的需要 ,所以这阶段鱼体开始消瘦 ,但速度

较慢 ;第 30日龄以后鱼体重减轻速度明显变快 ,

30—33日龄鱼体积累的能量已经全部代谢完 ,第 36

日龄以后鱼体完全没有营养来源 ,并且再经过 3d体

内储存的营养已经全部消耗殆尽 ,所以鱼体消瘦速

度达到最大值 ,直到死亡。

213　饥饿组仔鱼与对照组仔鱼形态和行为的对比

21日龄至 45日龄饥饿组与对照组仔鱼体重经

sp ss1310相关分析 P = 01001, P﹤ 0101差异极显

著。由图 4可以看出开始实验时由于对照组摄食了

外源性营养体重在不断增长 ,且第 39日龄后体重增

长明显加快 ,这时体内消化器官发育较 21—38日龄

时完善 ,对外源性营养消化吸收的功能明显增强 ,而

同期饥饿组摄食不到外源性营养而自身的内源性营

养又吸收已尽 ,所以体重不断减少 ,第 33日龄后体

重减轻速度明显变快。由图 5可以看出饥饿组肥满

度逐渐降低 ,第 29日龄由于此时体重和全长基本不

变化 ,肥满度不再变化 ,第 29日龄即为 PNR期。由

实验得出哲罗鱼饥饿状态肥满度变化 ,可以用来参

考 PNR期的确定。对照组在 30日龄前内源性营养

和外源性营养共同作用 ,所以肥满度的变化不呈直

线变化 , 30日龄以后也就是完全外源性营养阶段 ,

肥满度在逐渐增长。

饥饿后哲罗鱼仔鱼身体发黑 ,头大身瘦 ,体高比

对照组低 ,全长较对照的短 ,胃肠处的黑色素特别

浓 ,长期饥饿后脑部下陷。哲罗鱼仔鱼饥饿条件下

的行为反应可包括 3个阶段 : ( 1)在水体表层高度

集群阶段 ,此阶段游动迅速、觅食阶段 ,出现大量自

相残食的现象。 ( 2)分布在水体中层阶段 ,此阶段

有 40%左右的鱼开始离群大多数头下尾上 ,缓慢游

动 ,外部形态出现变化 ,运动不积极 ,且反应迟钝。

(3)饥饿后期鱼体分布在水体底部 ,此时鱼体贴鱼

缸底壁 ,尾部与身体呈“V”字形轻微摆动 ,活动性

差 ,对外界刺激反应迟钝失去自相残食的能力。由

表 1可知 ,第 25日龄个别个体出现相互残食 ,到第
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27日龄增加的比较明显 ,并且随着饥饿时间延长残

食个体不断增多 ,第 30日龄时残食个体比例最大 ,

达到 1415% ,持续到 35日龄时有所减少 ,至 41日

龄仅发现个别个体相互残食。

214　饥饿仔鱼初次摄食率与 PNR的确定

PNR也就是初次摄食率达到最高值一半的时

间。初次摄食率变化 (图 6) ,当哲罗鱼破膜后 21d

有 1 /3开始上孵 ,口已开启 ,开始摄食外源性营养 ,

也就是开始饥饿实验后第 1天 ,此时初次摄食率为

10% ,以后逐步上升。第 29日龄初次摄食率达到最

高值 100% ,持续了 6d,到第 34日龄仍然为 100%。

第 39日龄时也就是卵黄囊吸收完的第 9天初次摄

食率达到 50%。根据 PNR点定义 ,破膜后 39—40

日龄 ,也就是饥饿 18—19d,即进入 PNR期。达到不

可逆期的仔鱼 ,大部分仔鱼不能正常摄食 ,最终死亡

而被淘汰。哲罗鱼仔鱼从初次摄食到 PNR期需

18—19d。因此 ,哲罗鱼仔鱼具有初次摄食能力的时

间共约 18—19d。延迟投饵超过 19d以上 ,哲罗鱼

仔鱼在 45日龄内完全死亡。

3　讨　论

311　饥饿对哲罗鱼形态、行为影响

饥饿后哲罗鱼仔鱼出现鱼体发黑 ,头大身瘦 ,体

高比正常的低 ,体长较正常的短 ,胃肠处的黑色素特

别浓 ,长期饥饿后脑部下陷 ,这与虹鳟 [ 10 ]、杂交

鲟 [ 7 ]、大西洋鲱 [ 11 ]等鱼类饥饿实验基本相同。鱼类

的集群性使鱼类减少了被攻击的几率 ,但同时也减

少了摄取食物的几率 [ 12 ]。哲罗鱼是野生的冷水鱼

类 ,在自然的状况下为了躲避敌害攻击提高种群存

活比例 ,形成了高度集群习性。饥饿实验显示 ,饥饿

时间与鱼类集群数量呈负相关 ,随着鱼类饥饿时间

延长 ,集群数量逐渐减少。鱼类的集群和离群之间

存在替代效应 ,即集群带来的受保护利益与离群带

来的获得更多摄食机会之间的替代型转换 ,饥饿使

集群性减弱符合动物在进化过程中其适合度最大化

原则 ,这与 Barber, et a l1对欧洲 鱼、三刺鱼 [ 13 ]和

Robinson, et a l1对大西洋鲱 [ 14 ]饥饿研究的观点相

同。在实验中发现哲罗鱼具有自相残食的特性 ,且

随着饥饿时间的延长自相残食的比例不断加大 ,当

初次摄食率达到最大值时相互残食的比例达到最

大值。

312　哲罗鱼仔鱼初次摄食率与 PNR

不同鱼类的初次摄食时间不同 ,哲罗鱼仔鱼在

10—12℃时 ,破膜后第 21日龄开始摄食 ,要比 26℃

南亚野鲮 2日龄和囊鳃鲶的 3日龄 [ 15 ]、2115℃丁

的 7—8日龄 [ 5 ]晚很久 ,原因可能与温度有关 ,一般

温度越高 ,鱼类初次摄食时间越早 [ 16 ]。摄食率的高

低与最高摄食率持续的长短可以用来判断鱼类的摄

食能力 ,而 PNR的长短可以判定鱼类耐受饥饿的能

力 [ 2 ]。哲罗的最高摄食率为 100% ,出现在 29—34

日龄 ,持续 6d,而黄鲷最高摄食率 75%持续 1d[ 17 ]、

鱼 67%持续 1d
[ 18 ]

,与瓦氏黄颡鱼 100%持续

6d
[ 16 ]相同 ,但要比杂交鲟的 100%持续时间 11d

[ 8 ]

要短。忽略温度影响 ,对比显示哲罗鱼的摄食能力

与瓦氏黄颡要接近 ,比黄鲷和提鱼强很多 ,但比杂交

鲟低。从初次摄食期到 PNR,这段时间是鱼类构建

外源性摄食关系的阶段 ,哲罗鱼 PNR比较长为 39—

40d,而黄鲷 PNR为 9—10d
[ 17 ]、瓦氏黄颡 15d

[ 16 ]、杂

交鲟的 25—26d
[ 7 ]

,以上结果可以充分说明哲罗鱼

具有极强的摄食能力和耐饥饿能力 ,这些特性可以

提高自然状态下种群的生存概率。另一方面也说明

哲罗鱼是一个很好的人工驯化品种 ,因为强的摄食

能力可以降低仔鱼期由自然状况下的天然饵料向人
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工投喂状况下饲料转化的难度 ,而强的耐饥饿能力 ,

可以大大提高了哲罗鱼建立外源性营养关系的可能

性 ,从而降低人工驯化及大面饲养过程中死亡率。

313　哲罗鱼仔鱼初次摄食最佳投喂时间

哲罗鱼具有极强的摄食能力和耐受饥饿能力 ,

这与宋兵等对杂交鲟的研究很相似 ,他认为杂交鲟

在人工养殖和投喂适口天然饵料的条件下 ,过早、过

量和过晚投喂都可以导致死亡率的加大 [ 7 ]。21—

40日龄为哲罗鱼仔鱼构建外源性摄食关系的阶段 ,

这期间 29—34日龄初次摄食率达到最大为 100% ,

避免不过早和过晚投喂 ,可认为 24—34日龄之间投

喂都很适合。但哲罗鱼为凶猛肉食性鱼类 ,与杂交

鲟不同 ,在实验中发现哲罗鱼具有自相残食的特性 ,

且随着饥饿时间的延长自相残食的比例不断加大 ,

当初次摄食率达到最大值时相互残食的比例达到最

大值 ,而在 25日龄自残率最小。为了保证不投喂的

过早、过量以及自残率最低和保证相对高的初次摄

食率 ,认为第 25日龄左右 ,也就是上孵后第 4天左

右为哲罗鱼最佳初次摄食时间。
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EXPER IM ENTAL STARVAT IO N O N HUCHO TA IM EN

AND D EF IN IT IO N O F THE PO INT O F NO RETURN
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Abstract: A s the experimental animal, Hucho ta im en larvaes, with rup ture of membrane by artificial spawning and hatch2
ing, were experimented by direct observation, data measurement, Motic Image Plus 210 and SPSS13101 Under the water

temperature of 10—12℃, the effects of starvation on growth, morphology and behavior were researched1 The study deter2
m ined the point of no return ( PNR) for the larvae of Hucho taim en and the best time of initial feeding1 The results showed

that the total length and length before anus of Hucho taim en increased straightly in 0—24d1 The total length of 30d larvae

was 2197 ±0130cm, of which the length before anus was 2109 ±0113cm1 After 30d, the increase of the total length and

length before anus stopped, while the total length generally maintained constant1 But the fatness unceasingly decreased,

and the weight changed obviously that increased negatively after 24d, while there was close relation between the yolk sac

and growth changes1 A t the beginning of incubation, the volume of yolk sac was 01087cm
3 1 In the first 15d, the volume

of yolk sac decreased quickly, which was 01029cm
3

in 15d and stepped down later1 The yolk sac absorbed comp letely at

30—33d after rup ture of membrane1 From 21d to 45d, there were significant differences in body weight of the starvation

group and the control group by using the correlation analysis with sp ss1310, p = 01001, p﹤ 01011 The starvated larvae

were black and thin, which had bigger head and slender body1 The high of body were lower than that of control group, and

the total length were shorter than that of control group1 The melanin in stomach intestine was thickness remarkably1 The

hindbrain was sagged by starvation for long time; the gregariousness and ability of initial feeding had negative correlation

with the starvation time1 The behavioral response of starvated Hucho ta im en larvae contained three stages: ( 1) The high

assembly stage in the surface layer of water body1 In this stage, the larvae swam rap idly, and this was the foraging stage1
There were a great quantity of self2mutilation larvae1 (2) The stage of distributing in mesopelagic zone of water body1 In

this stage, there were 40% larvae that began to away from the group, while larvaes showed head up and tail down and

swam torp idity1 It showed the change of exterior shape, and the torp idity of reaction1 (3) A t the anaphase of starvation,

larvae distributed on the bottom of water, while the body of the larvae swam like“V”, the reactiveness was low, the irri2
tant reaction to the outside was dull, and the self2mutilation was disappeared1 The self2mutilation appeared in individual

larvaes in 25d and increased obviously in 27d1 The individuals of self2mutilation increased with the days of starvation, of

which the maximum rate was 1415% in 30d1 The rate of self2mutilation decreased in 35d, and only a few individuals

showed self2mutilation in 41d1 The initial feeding time of Hucho ta im en was in 21d, and the initial feeding rate was 100%

in 29d1 The point of no return ( PNR) was in 39d to 40d, while the initial feeding rate was 50% 1 The best time of initial

feeding of the larval appeared in 25d when the fourth day after swimm ing up1 In 45d, the larvaes of the starvation group

died comp letely1 This experiment not only p rovided the recip rocal theory base for the artificial p ropagation of Hucho taim en

and artificial domestication of the initial feeding larvae, but also made the study of morning life history of fish p lentiful1

Key words: Hucho ta im en; Starvation; PNR; Growth; Morphology; Behavior


