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饥饿对唐鱼仔鱼摄食和生长的影响
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摘要：用初次摄食率测定法测定饥饿胁迫下唐鱼（1+$#2"3"0& +,4($)4%&）仔鱼耐饥饿能力，观察了饥饿对仔

鱼摄食、生长和形态发育的影响。结果表明，水温 !$+" ’ !,+%-条件下仔鱼在孵化后第 !+% ’ * . 开口摄

食，初次摄食率为 **+*/，最高初次摄食率为 )""/并持续 $ .；混合营养期约 ! .；第 % . 卵黄耗尽，并达

到最高摄食强度；第 ,+% . 进入不可逆点（012），012 有效积温为 !!!+# .·-，第 )" . 死亡率超过 %"/，)!
. 全部死亡。饥饿对仔鱼发育起延迟作用，混合营养期延迟投喂，仔鱼生长发育水平明显低于正常投喂

仔鱼，饥饿仔鱼发育停滞且在 012 前后负增长并出现胸角。本文讨论了仔鱼耐饥饿能力与生境、生活

史策略的关系。
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唐 鱼（ !"#$%&’&() "*+,#-+.) ）隶 属 鲤 科

（!"#$%&%’()），#亚科（*(&%+&%&()），唐鱼属的一

种小型鱼类，国家二级保护动物。曾分布于广

州白云山及东、北江小溪流［,，-］，近年在广州从

化多个地点发现尚存野外种群［.，/］。国外学者

报道在越南北部某些地方也有唐鱼的自然分

布［0］，同属的另一种 ! 1 /$%"0.//". 主要分布在

越南中部地区［2］。-33, 年以来，我国科研人员

通过在历史分布地进行放流，企图逐步恢复和

壮大唐鱼野外生活种群。由于该工作的展开，

其后相继报道在野外新发现的自然种群是否属

于真正的野生种群，在不同学者间尚存不同意

见［.，/，4，5］。野外采集到的群体与人工养殖群体

的遗传多样性没有显著差异［4］，这更加深了一

些学者的质疑。由于所发现的自然种群在野外

均能生存［/，6］，目前将唐鱼的研究重点转向种群

生态学方面，探讨其持续发展或濒危的生态学

机制，或许对其保护生物学的研究更有意义。

种群早期补充机制一直是鱼类种群生态学

研究的重要领域。影响早期补充的主要因素是

饥饿和捕食［,3，,,］，目前对饥饿因素的研究更为

深入。在初次摄食期（7%$89 7))’%&: 89(:)）因遭受

饥饿而引起的死亡是自然状况下仔鱼数量剧烈

变动的潜在原因，而饥饿“不可逆点”（9;) #+%&9
+7 &+ $)9<$&，=>?）是衡量某种仔鱼耐饥饿能力

的常用方法［,-］。所谓“不可逆点”是指仔鱼到

达该时间点时，其后尽管还能生存较长一段时

间，但已虚弱得不可能再恢复摄食能力，最终死

亡。=>? 后的仔鱼通常会呈中性浮性，容易被

浮游生物网捕获，仔鱼补充量估算中不排除此

类仔鱼就会造成不可低估的误差，因而必须对

样品中仔鱼饥饿状况进行鉴别。鉴别主要有形

态、生理和 ?>@A*>@ 等方法，其中形态鉴别最

为简便。饥饿因素作为影响鱼类早期补充的主

要原因到目前为止仍是鱼类早期生活史研究的

热点之一［,3，,,］。本文测定了唐鱼耐饥饿能力，

并确定其饥饿形态鉴别特征，研究了实验室条

件下饥饿对仔鱼生长、摄食和形态发育的影响，

同时对仔鱼耐饥饿能力与生境、生活史策略关

系进行了讨论，目的是为研究唐鱼野外种群补

充机制提供有参考价值的基础理论资料。

! 材料与方法

!"! 材料与暂养条件 实验于 -33/ 年 . B 0
月、-330 年 - B / 月进行，并于 -332、-334 年相

近时期进行 - 次重复及补充实验。唐鱼亲鱼由

本实 验 室 提 供，为 C.、C/ 代 群 体，雄 鱼 体 长

（-2D- E -D2）FF，雌鱼体长（-4D0 E -D-）FF，平

均产卵量为 /33 B 233 粒。亲鱼以雌雄 , G , 比

例置于 .3 HF I ,0 HF I -3 HF 玻璃缸中，水深 ,3
HF，其中放有一棵水葫芦（1$%&&,2#$) %2"))$3.)）作

巢质，产卵结束后将其捞出。受精卵发育到囊

胚中后期，便转到水体为 533 FJ 的 , 333 FJ 烧

杯中继续培养。仔鱼孵出后的分组见表 ,。仔

鱼共分为 0 组，, B / 组每组均用 . 个 , 333 FJ
烧杯饲养，每杯 -33 尾，密度约 3D-0 %&’AFJ。第

,组为投喂组，实验期间分别在 5：33、,-：33、

,2：33 时各投喂 , 次，投喂室内培养的草履虫

（4"2"/,.%$-/ %"-5"’-/），投喂后的虫体密度大

于 ,03 %&’AFJ，并于末次投喂后 - ; 换水一半。

为减少密度对投喂仔鱼生长的影响，实验进行

0 ’ 后将每杯仔鱼一分为二继续培养。第 -、.
组为混合营养期延迟投喂组，延迟投喂相应时

间后，投喂管理同第 , 组。第 / 组为饥饿组，实

验期间不投喂，每天 5：33 时换水 ,A-。第 0 组

为饥饿死亡率观察组，每杯仔鱼数量及水体相

应减半。该组用于观察饥饿胁迫下仔鱼的死亡

率变化，除 . 个不投喂的平行外，增设 - 个投喂

对照，其中不投喂的 . 个平行管理按第 / 组方

式，- 个投喂对照的投喂和管理方法按第 , 组。

日光灯照明，光强为 203 B 403 JK。每天记录室

内水温 2 次。实验期间水温变化幅度为 -/D3 B
-5D0L。

!"# 方法

!"#"! 投喂和饥饿仔鱼摄食 每天 ,/：33 时在

第 ,、/ 组中进行，分别在各组取出 ,3 尾仔鱼各

自放入盛有 -3 FJ 水的 03 FJ 烧杯中驯养 / ; 之

后开始进行摄食实验。实验用饵料为草履虫，

其密度的测量方法参考郭峰等［,.］，实验水体 /3
FJ，草履虫密度 ,33 %&’AFJ，光照强度为 203 B
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表 ! 实验分组

"#$%& ! ’()&*+,&-.#% /*01)2

分组

!"#$%

描述

&’()"*%+*#,

数量

-$./’"（*,0）

用途

1(23’

4 投喂组：实验期间正常投喂饵料 566 用于对照 5、7、8 组仔鱼的生长、摄食和形态发育情况

5
延迟投喂 4 0 组：开口摄食后延迟 4 0 进行

投喂，其后正常投喂
566 用于观察延迟投喂 4 0 对仔鱼生长和形态发育的影响

7
延迟投喂 5 0 组：开口摄食后延迟 5 0 进行

投喂，其后正常投喂
566 用于观察延迟投喂 5 0 对仔鱼生长和形态发育的影响

8 饥饿组：培养期间不投喂 566 用于观察饥饿胁迫对仔鱼的生长、摄食和形态发育的影响

9
死亡观察组：培养期间不投喂，每天记录仔

鱼死亡数量 5 次
466 用于观察饥饿胁迫对仔鱼存活的影响

各组均设 7 个平行组；第 9 组同时再设 5 个投喂对照组。:2); 3"#$% ;20 +;"’’ %2"2<<’< +"*2<( 2,0 3"#$% 9 200’0 +=# >’’0*,3 )#,+"#<(?

@96 <A，室温放置 B6 .*,。摄食结束后在解剖镜

下逐 尾 检 查 摄 食 情 况 以 统 计 摄 食 率（ >’’0*,3
"2+’），并测定实验结束时草履虫密度，计算仔鱼

平均摄食强度（>’’0*,3 *,+’,(*+C）：

（4）摄食率（D）E 肠道中含有草履虫的仔

鱼数F实验仔鱼总数；

（5）摄食强度（*,0F*,0*G*0$2<·;）E［（实验前

草履虫密度 H 实验后草履虫密度）I 86 .<F实验

仔鱼总数］F !；其中 ! 为时间（;）。

当饥饿仔鱼初次摄食比率低于其最高初次

摄食比率 96D时，则视为抵达 J-K 时间［48］，本

文从孵出当天算起。

!3434 仔鱼生长与发育 每天 4B：66 时对 4 L
8组仔鱼进行观察。分别由各组取出 9 尾仔

鱼，测量体全长、卵黄囊长径 " 和短径 #（通常

取高度，当卵黄囊为梨状时，分别测梨形上部和

下部两个高度，求得两个最高径之平均值为 #；
呈椭圆形时，测最大高度为 #；呈长柱形时，测

中部高度为 #），计算卵黄囊容积，容积计算公

式［48］为：

（7）8F7 I 7M4849 I " F5 I（ # F5）5；

体全长的增长指标采用瞬时（*,(+2,+2,’#$(）
增长率表示：

（8）# E（<,$4 H <,$5）F（ !5 H !4）；其中，# 为

日瞬 时 增 长 率；$ 为 体 全 长（..）；! 为 时 间

（0）。实验期间对仔鱼的重要发育时期特征进

行拍照记录。测量和拍照均在 N<C.%$( OPQOR
连续变倍（4S L 446 倍）解剖镜下进行，目镜自

带 466 刻 度 测 微 尺，数 码 相 机 型 号 为 T2,#,
J#=’"(;#+ UV9。

!3435 饥饿条件下仔鱼的死亡率 每天 S：66
和 4S：66 时记录第 9 组中仔鱼的死亡情况各 4
次，同时将死亡仔鱼及时清除。

!35 数据分析 数据的表示形式为 W’2, X
O&。实验所得数据由 OJOO 47M6 进行统计分

析。比较饥饿组仔鱼与投喂组仔鱼的生长指

标、摄食率、摄食强度差异，采用 !Q检验方法。

各组仔鱼比较相应生长阶段生长指标瞬时增长

率差异时，采用单因素方差分析（U-NYU）及

ZO& 多重比较。分析仔鱼初次摄食率、摄食强

度、日龄三者间相互关系，采用相关分析方法。

摄食率和瞬时增长率在分析前均作反正弦转换

以符合数据分析要求［49］。

4 结 果

43! 仔鱼的摄食率、678 和摄食强度 孵化

后第 5M9 L 7 0 仔鱼开口摄食，当天的初次摄食

率为 77M7D X 4BMSD（图 4）。饥饿组仔鱼在第

8 0 达到最高初次摄食率 466D并保持约 8 0；

第 S 0 初次摄食率显著下降到 SVM@D X 9M9D
（% [ 6M69，!Q检 验），V 0 摄 食 率 急 速 下 降 到

96D以下，第 46 0 下降到 6。由此可确定，饥饿

仔鱼的 J-K 为孵出后的 SM9 0（图 4），平均水温

（5BM5 X 4M7）\。相关分析显示，饥饿仔鱼初次

摄食率变化与日龄（7 L 46 0）并无显著相关关

系（% ] 6M69，" E 6M768）。投喂组仔鱼摄食率

由第 8 0 起保持在 466D（图 4）。
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图 ! 投喂组和饥饿组仔鱼摄食率、摄食强度变化及饥饿组仔鱼的 "#$［! !（"#$" % &$’）(］

%&’(! %))*&+’ ,-.) -+* /))*&+’ &+.)+0&.1 23-+’) 4/ /))*&+’ -+* 5+/)* 6-,7-)，-+* "#$ 4/ 5+/)* 6-,7-)
!!表示同日龄饥饿组仔鱼与投喂组仔鱼摄食强度差异极显著（" ) *$*&，#+检验）；

粗箭头所指表示饥饿组仔鱼的 ,-.，细箭头表示卵黄耗尽时间点。

!!/0123 45060 7060 38928:8;124 <8::0602;0 =047002 >2:0< ?16@10 12< :00<829 ?16@10 82 450 31A0 190 82 :00<829 82402384B（" ) *$*&，#+4034）；

C50 35D64 =?1;E 166D7 A16E ,-. D: >2:0< ?16@10，450 ?D29 =?1;E 166D7 A16E 450 48A0 D: BD?E 0F51>348D2G

仔鱼开口摄食当天的摄食强度比较低，平

均摄食草履虫约为（""$* % &H$#）82<I82<8@8<>1?·5
（图 &）。开口摄食的第 " <（孵化后第 J <），投

喂仔鱼与饥饿仔鱼摄食 强 度 分 别 为（K#$* %
"*$H）82<I82<8@8<>1?·5 与（ ##$# % ""$J）82<I
82<8@8<>1?·5，差异显著（" ) *$*H，图 &）。开口摄

食的第 ’ <（孵化后第 H <，卵黄消耗完毕），饥饿

仔鱼 达 到 最 高 摄 食 强 度（LJ$# % ’#$"）82<I
82<8@8<>1?·5，随后便下降，第 M <（孵化后第 &*
<）摄食率为 *。&" 日龄饥饿仔鱼全部死亡。相

关分析显示，摄食仔鱼对草履虫的摄食强度随

日龄显著增长（" ) *$***，$ ! *$LHM）。饥饿组

仔鱼开口摄食后摄食强度与饥饿时间（’ N &*
日龄）未发现显著相关关系（ " ! *$H’H，$ !
*$&K"），但摄食强度与摄食率显著相关（ " !
*$**L，$ ! *$MJ*）。

898 仔鱼的生长 初孵仔鱼体全长为（"$KJM
% *$*LJ）AA，本文根据生长特点将仔鱼的生长

划分为 ’ 个阶段：初孵期（O5130 :6DA 514;5829 4D
:8634 :00<829）（* N " <）、摄食期（:00<829 O5130）（’

N M <）和 ,-. 期（,-. O5130）（L N &" <）。

初孵期仔鱼完全依靠卵黄供给营养，体全

长增长迅速，达 *$J"K AAI<，其后增长率逐日下

降（图 "）。进入摄食期的饥饿仔鱼体全长生长

几乎停滞，平均仅为 *$*#’ AAI<；摄食仔鱼由于

搜索与摄取食饵耗能，生长速率也显著下降，平

图 8 投喂组和饥饿组仔鱼体全长的

日瞬时增长率变化

%&’(8 :3-+’) 4/ .4.-6 ;4*1 6)+’.3 &+0.-+.-+)450
’,4<.3 ,-.) 4/ /))*&+’ -+* 5+/)* 6-,7-)
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均 !"#$% &&’(；饥饿仔鱼在卵黄耗尽后 )*+ 点

出现之前便出现负增长现象（图 ,）。进入 )*+
期，饥饿仔鱼负增长明显；同期的摄食仔鱼由于

不断得到外源营养的补给，生长速率迅速提高，

达 !"-.% &&’(，超过仔鱼早期发育阶段（! / 0,

(）的平均生长率（!"-#- &&’(）（图 #）。混合营

养期延迟投喂 0、, ( 的仔鱼各阶段的生长率、

体全长相应低于同期投喂仔鱼（图 #，-）。各组

仔鱼的生长描述方程见表 ,，摄食和延迟投喂

仔鱼几近线性生长，饥饿仔鱼呈自然对数生长。

表 ! 不同饲养条件下仔鱼体全长增长和日龄关系的回归分析

"#$%& ! ’&()&**+,- #-#%.*+* $&/0&&- /,/#% $,1. %&-(/2 #-1 #(&* ,3 %#)4#& +- 1+33&)&-/ 3&&1+-( 5,-1+/+,-*

仔鱼 123425 回归方程 +56357789: 5;<2=89: ! ", # >

投喂仔鱼 ?55(8:6 @23425 $（&&）A !",%B .% C ,"-B# % ,,$ !"D%D D !"!!0
延迟投喂 0 ( 仔鱼 E5@2F G55(8:6 0 ( @23425 $（&&）A !"##% 0% C ,"#,! % ,,$ !"DD# - !"!!0
延迟投喂 , ( 仔鱼 E5@2F G55(8:6 , ( @23425 $（&&）A !"#!- .% C ,",%! - ,,$ !"D.$ $ !"!!0
饥饿仔鱼 H:G5( @23425 $（&&）A !"-B# #@:（%）C ,"B#$ $ 0.$ !"B,B - !"!!0

回归方程中 $（&&）表示仔鱼体长（单位：&&），% 表示日龄（单位：(2F），! 为统计标本量，", 为相关系数平方，下同。

I: 356357789: 5;<2=89: $（&&），%，! 2:( ", J535 =K5 7=2:(23( 9G @23425，265 9G @23425，72&L@5 :<&M53 2:( N9335@2=89: N95GG8N85:= 7;<235，

357L5N=845@F，=K5 72&5 :5O= P

图 6 7 8 9 组仔鱼不同生长阶段体全长

增长率［& A（,.", Q 0"#）R］

:+(;6 ",/#% $,1. %&-(/2 (),0/2 1<)+-( &#)%.
1&4&%,=>&-/ ,3 /2& 3,<) &?=&)+>&-/ %#)4#& (),<=

初孵期为 ! / , (；摄食期为 # / B (；)*+ 期为 D / 0, (；平

均值为 ! / 0, (。同系列直柱上标不同字母者表示两者间

有显著差异；含相同字母者表示两者间无显著差异（多重

比较 S*TUSV1WE，# > !"!$）；垂线段表示标准差，下同。

)K275 G39& K2=NK8:6 =9 G837= G55(8:6：! X , (；G55(8:6 LK275：# X B

(；)*+ LK275：D X 0, (；2453265 42@<5：! X 0$ (P E8GG535:= @5==53

8: =K5 N9@<&:82=89: 9G =K5 72&5 753857 &52: =K5F J535 35&23Y2M@5

(8GG535:N5 M5=J55: =K5&（S*TUSV1WE &<@=8L@5 32:65 =57=，# >

!"!$）P HL386K=:577 18:5 &52:7 W=2:(23( E5482=89:（WE）P ZK5

72&5 :5O= P

仔鱼卵黄的消耗有明显的规律性。孵出后

的第 , ( 日平均卵黄消耗量最大，其后逐渐下

降，孵出后第 $ ( 卵黄基本被吸收（图 $）。- (

图 9 不同饵料条件下唐鱼仔鱼体全长增长

:+(;9 ",/#% $,1. %&-(/2 (),0/2 ,3 %#)4#&
+- 1+33&)&-/ 3&&1+-( 5,-1+/+,-*

内同日龄不同组的仔鱼对卵黄日消耗和剩余量

并无显著差异（表 #、图 $，# [ !"!$），但在 $ (
时，饥饿仔鱼残存的卵黄显著高于其他各组（表

#）。仔鱼卵黄囊容积和日龄关系的回归分析方

程为：’（&&#）A X !"!0.% C !"!%- 0（", A !"D#. .，

! A %$，# > !"!!0）；体全长和卵黄消耗关系的

回归 分 析 方 程 为：$（&&） A X !"!-D -’（&&#） C

!"0DD D（", A !"D$# .，! A %$，# > !"!!0），式中

’（&&#）表示卵黄囊容积，$（&&）表示仔鱼体长，!
为统计标本量，", 为相关系数平方。
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表 ! 唐鱼卵黄囊期仔鱼对卵黄的吸收

"#$%& ! "’& #(()*+,-./ .0 1.%2( .0 ! 3 "#$%&’$() 1.%24(#5 (,#6& %#78#&

日龄

!"#
（$）

投喂组仔鱼 %##$&’" ()*+)# 饥饿组仔鱼 ,-)*+)-&.’ ()*+)# 延迟投喂组仔鱼 /#()0&’" 1#$ ()*+)#

卵黄长径

2.(3 (.’"
$&)4#-#*
0.(3

（44）

卵黄短径

2.(3 56.*-
$&)4#-#*
（44）

卵黄囊容积

2.(375)8
+.(94#

（44:）

卵黄长径

2.(3 (.’"
$&)4#-#*
0.(3

（44）

卵黄短径

2.(3 56.*-
$&)4#-#*
（44）

卵黄囊容积

2.(375)8
+.(94#

（44:）

卵黄长径

2.(3 (.’"
$&)4#-#*
0.(3

（44）

卵黄短径

2.(3 56.*-
$&)4#-#*
（44）

卵黄囊容积

2.(375)8
+.(94#

（44:）

;
<=>:> ?
;=@@A

;=:<B ?
;=;;>

;=B;C ?
;=;;C

D D D D D D

<
<=;A< ?
;=;;>)

;=>AA ?
;=;;; E)

;=:<< ?
;=;;<)

<=;F@ ?
;=;;B)

;=>CF ?
;=;;>)

;=:>; ?
;=;;<)

<=;AA ?
;=;;C)

;=>CA ?
;=;;<)

;=:>B ?
;=;;:)

>
;=C:A ?
;=;;A)

;=>CA ?
;=;;; :)

;=<>F ?
;=;;; :)

;=C;; ?
;=;;>)

;=>C> ?
;=;;<)

;=<<C ?
;=;;; >)

;=C;F ?
;=;;@)

;=>@E ?
;=;;>)

;=<>E ?
;=;;<

:
;=E:C ?
;=;<F)

;=<:> ?
;=;;@)

;=;:@ ?
;=;;<)

;=FE@ ?
;=;;EG

;=<;< ?
;=;;<)

;=;:B ?
;=;;;<)

;=E@> ?
;=;;A)8

;=<;C ?
;=;;<)

;=;:B ?
;=;;; <)

B
;=::< ?
;=;:F)

;=;:A ?
;=;;<)

;=;;C ?
;=;;; <)

;=>AB ?
;=;>:)

;=;>B ?
;=;;; :)

;=;;E ?
;=;;; ;:)

（< $）
;=:>< ?
;=;>@)

;=;>F ?
;=;;; B)

;=;;F ?
;=;;; ;;:)

（> $）
;=:<A ?
;=;<F)

;=;>: ?
;=;;; :)

;=;;F ?
;=;;; ;;E)

E
;=;:@ ?
;=;;B)

;=;;B ?
;=;;; :)

;=;;; > ?
;=;;; ;;; <)

;=<FC ?
;=;>;G

;=;>; ?
;=;;; :G

;=;;> ?
;=;;; ;<G

（< $）
;=<>@ ?
;=;<B)G

;=;<; ?
;=;;; <)G

;=;;< ?
;=;;; ;;<G

（> $）
;=;C> ?
;=;<F)G

;=;;F ?
;=;;<)G

;=;;< ?
;=;;; ;;; >G

同行同指标比较，数值右上角字母含义同图 : 中所注释。

H.4I)*# 6.4.(.".95 &’$#J K&-6&’ -6# 5)4# *.K，-6# 4#)’&’"5 .1 -6# (#--#* .’ (#1- .1 +)(9# K#*# 5)4# -. -6# %&"L: ’.-#5L

图 9 仔鱼对卵黄的日消耗量

:-639 ;.%2 #(()*+,-./ .0 %#78#& +&7 <#1

=>! 仔鱼的发育 对 >;;B 年 B 月观察的投喂

仔鱼和饥饿仔鱼的发育比较结果进行描述，发

育水温为（>E=< ? <=E）M。延迟投喂 < $ 和 > $
组仔鱼发育稍迟于投喂组仔鱼。

（<）初孵仔鱼：身体无或仅有少量淡灰色

色素斑，眼亦为无色或浅灰色（图版!：<）。头

部弯曲，紧贴围心腔，围心腔位于卵黄囊前下

部；居维氏管粗大，位于卵黄囊近头部两侧，血

流较缓慢，心率为 <BC 次N5，血液无色或淡红

色。耳囊呈椭圆形，耳石两颗。卵黄囊前部长

椭圆到椭圆近球形，向后部渐细成棒状，整体呈

梨状。未出现胸鳍原基，绕躯干及尾部为一连

贯的透明鳍褶。消化系统尚未发育。

（>）< $ 仔鱼：头背部黄色加深，眼色素形

成，身体色素花发达，颜色加深。居维氏管前

移，较初孵时稍窄。血液粉红色，围心腔扩大，

心逐步向水平位置发展。未出现口裂和鳃裂。

胸鳍芽突出，呈弯月状。卵黄囊背部出现鳔的

雏形。仔鱼开始以头上尾下方式挂附于烧杯

壁。

（:）> $ 仔鱼：身体前部黄色加深，眼开始

能转动。色素花收缩呈色素点，以头前部为多。

胸鳍芽进一步伸长，尚未能动，仔鱼偶尔做斜冲

游动，多黏附在烧杯壁静息。口裂出现，见开合

动作，频率较低。鳃裂出现，可见此处部分血液

循环。卵黄囊进一步消耗，部分仔鱼肠道开始

·BE· 动物学杂志 !"#$%&% ’()*$+, (- .((,(/0 B> 卷



贯通。心接近水平位，居维氏管收窄形成管状，

在腹部前部紧靠围心腔，血液转变为红色。

（!）" # 仔鱼：$%& # 开始，部分仔鱼鳔充

气，一室。鳔室侧面观为前部稍钝，后部稍尖的

卵圆腔（图版!：$）。围心腔下凸，心水平位。

肠管贯通，管壁出现皱褶；腹内开始形成血管，

可见定向血流。卵黄囊进一步消耗，此时外形

多呈芒果状，退居腹下。仔鱼游动较活跃，巡游

模式建立并开口摄食。

（&）! # 仔鱼：色素花收缩成圆点状，体背

黄色转淡。卵黄囊收缩呈米粒状，游动活跃。

同期投喂仔鱼和饥饿仔鱼体征并无可观察的明

显区别，饥饿仔鱼消化道皱褶分明。

（’）& # 仔鱼：残存的卵黄囊形状不规则，

大部分仔鱼卵黄囊消失（图版!："），投喂仔鱼

摄食活跃，肠道为食物所充塞，可以在各水层自

由游动觅食。饥饿仔鱼可观察到明显的肠褶

突，肠蠕动缓慢。

（(）’ # 仔鱼：饥饿仔鱼身体颜色变淡，体

全长仍有微少增长，腹部由于饥饿而收缩。投

喂仔鱼的尾索后端下方隐约出现尾鳍原基，饥

饿仔鱼则没出现。

（)）( # 仔鱼：饥饿仔鱼腹部由于饥饿而进

一步收缩。投喂仔鱼出现尾鳍原基，饥饿仔鱼

则仍未出现。

（*）) # 仔鱼：饥饿仔鱼出现明显负增长，

色素花颜色转淡，发育停滞。投喂仔鱼尾鳍原

基开始出现血流，原基范围扩大并使得色素花

绕成扇状。

（+,）* # 仔鱼：饥饿仔鱼腹部大为收缩，游

动呆滞，部分仔鱼偃伏在水底，少量仔鱼死亡。

同期投喂仔鱼出现尾鳍条原基，头前部色素点

成深黑色；由于血液循环系统的进一步发展，身

体前部在解剖镜下观察呈浅红色，胸鳍鳍条隐

约可见。

（++）+, # 仔鱼：部分饥饿仔鱼头部和躯干

部交接处的脊索弯曲，身体弯成弓形，胆囊膨

大，里面充满淡黄绿色胆汁。同期投喂仔鱼尾

部隐约出现鳍条。

（+$）++ # 仔鱼：大部分饥饿仔鱼偃伏水

底，胸角（-./01234 3564.）较为明显（图版!：!）。

同期摄食仔鱼尾鳍下叶出现雏形鳍条，尾索开

始向上歪曲（图版!：&）。

（+"）+$ # 仔鱼：饥饿仔鱼全部死亡。投喂

仔鱼胸鳍鳍条明显，开始向变态期过渡。

!"# 饥饿条件下仔鱼的死亡率 饥饿仔鱼死

亡率变化见图 ’。在 789 前饥饿仔鱼的死亡率

维持在较低水平，不超过 $,:。789 后 + ; +%&
#，即 孵 出 后 第 +, # 左 右，仔 鱼 死 亡 率 超 过

&,:，第 +$ # 稍前全部死亡。因此，它的 789
期在本实验条件下，即平均水温（$’%& < +%’）=
条件，为 " # 左右。实验期间摄食对照组仔鱼

的死亡率低于 &:。

图 $ 饥饿条件下仔鱼的死亡率变化（,%$& >5#?@4）
%&’($ )*+,’- ./ 0-+1* 2+1- ./ 3+24+- &,

51+24+1&., 6.,0&1&.,

7 讨 论

7"8 唐鱼仔鱼耐饥饿能力 789 是衡量鱼类

仔鱼耐饥饿能力的常用指标。抵达 789 时间

长，表明耐饥饿能力强；反之，则耐饥饿能力

弱［+!，+’］。对 789 产生影响的因素主要有仔鱼

的孵化时间、卵黄容量、温度及代谢速度等［+,］。

不同种类间比较时，单纯使用时间尺度往往会

由于不同研究者所采用的实验温度不同而使文

献间 789 数据缺乏可比性，因而近年有些学者

开始在仔鱼 789 研究领域使用有效积温（AB@
1C .CC./0>D. 0.@-.230B2.）这一概念［+(］，以便在比较

不同种类仔鱼 789 时具备更为合理的标准。
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有效积温是指生物体为了完成某一发育阶段所

需的 一 定 的 总 热 量，可 称 为 热 常 数（ !"#$%&’
()*+!&*!）或总积温（+,% )- "#&!），在适宜生长温

度范围内它是一个相对恒定的常数，具有种的

特异性。./0 有效积温的计算公式可表示如

下：./0 时间（1）2 实验过程平均水温（3）。表

4 总结我国近十年对 56 余种鱼类仔鱼 ./0 的

研究数据，多数种类 ./0 有效积温在 766 8 596
1·3间（表 4），唐鱼的 ./0 有效积温为 555:;
1·3，与其他种类比较处于中游位置，与分类地

位最接近的稀有$鲫（ !"#$"%&’($) (*(+)）［7<］近

似。 一 些 产 漂 浮 性 卵 的 种 类，例 如 鲢

（ ,&’"’-.-*/0$%-.-&) 0"/$.($1 ）、鳙（ 2($).$%-.-&)
3"#$/$)）、草鱼（ 4.53"’-*(&36"7"3 $75//+)）和具有

油球 的 叉 尾 斗 鱼（ 8*%("’"7+) "’5(%+/*($)）仔 鱼

./0 有效积温均在 =66 1·3以上，耐饥饿能力

较强［74］（表 4）。产大型卵的中华鲟（ 2%$’53)5(
)$353)$)）、史氏鲟（ 2 > )%-(53%9$$）等种类则在 466
1·3以上［7?，7@］（表 4）。海洋鱼类仔鱼 ./0 有效

积温多在 776 1·3上下（表 4），而淡水种类多

在 566 1·3左右（表 4），这可能与海洋鱼类仔

鱼在渗透压调节方面消耗能量较多有关。仔鱼

的 ./0 特点构成了鱼类生态策略的一个重要

部分。

全面了解不同种类仔鱼的耐饥饿能力，应

结合各种类生活史策略进行考察。一些在江河

繁殖、对生态条件要求较高的种类，其仔鱼均具

有较强的耐饥饿能力，如鲢、鳙、草鱼、中华鲟、

史氏鲟等种类留给仔鱼建立外源营养的时间相

当长［74，7?，7@］。这是由于仔鱼孵出后从饵料资源

贫乏的繁殖地到饵料资源丰富的河汊育肥地需

要相当时间，没有足够时间则会失去生存机会，

例如长江中游的四大家鱼仔鱼存在相当高的空

肠率，遭受饥饿的个体达 46A以上［56］。生活在

较稳定的湖沼种类仔鱼耐饥饿能力相对弱些，

如银鲫（4*(*))$+) *+(*.+)）仔鱼 ./0 有效积温为

56@ 1·3左右。唐鱼栖息环境主要为小溪流、

沟渠和农田等小生境［=，4，;］，这些生境稳定性较

差，因而它属于 $B选择适应策略种类（主要特点

是个体较小，性成熟时间短且分批多次产卵，能

短时间繁殖大量个体）。但是，由于这些小生境

营养输入较多，繁殖季节的饵料资源也相对丰

富，如轮虫密度在 ? 月份可达 7=4 C*1DE［4］，并且

在开口摄食后仔鱼有 9 1 左右相对充足的时间

寻求建立外源营养，因而仔鱼在初次摄食期建

立外源营养机会较大。从这个角度考察，它的

耐饥饿能力很好地适应了它的生境特点。目

前，唐鱼野外仔鱼营养状况资料相对缺乏，对于

饥饿是否为影响其早期存活的主要因素还缺乏

相关证据，就本文的研究结果看，仔鱼耐饥饿能

力还是比较强的，加上具有极高的初次摄食率，

因而推测饥饿可能不是影响它早期补充的最主

要因素。然而，根据 F,+"C*G 的相配D不相配理

论（%&!("D%C+%&!(" !"#)$H），仔鱼饥饿情况是否

出现，主要取决于鱼类繁殖活动是否与饵料生

物的生物量高峰相配，某些年份两者的错位将

导致饥饿的出现，从而造成种群年级丰度差异，

这也提示了在一个地区鱼类繁殖策略很可能反

映了饵料生物生产的一般季节形式［57］。上述

理论的研究基础主要来自海洋领域，着眼于小溪

流、沟渠和农田等小生境的研究资料并不多见。

已有的资料表明，地处亚热带季风气候的广东地

区，唐鱼在野外繁殖期很可能在 = 8 75 月间［=］，

并在繁殖期间采取连续产卵的繁殖策略［55］。这

样漫长的繁殖期内饵料生物可以发生很大变动，

例如在从化某唐鱼分布点内轮虫密度 < 8 75 月

变动在 5 8 7=4 C*1DE 间［4］，可见野外条件下唐鱼

仔鱼有遭受饥饿的可能，估计主要出现在繁殖初

期和末期。这些时期所产生的仔鱼能否补充到

种群中去？如果能，又对整个种群结构产生什么

影响？对唐鱼仔鱼耳石的研究已经为此类研究

提供有利条件［@］，因为耳石上的轮纹可以记录下

生活过程中一系列的重要事件，例如营养状况变

动等。目前的研究表明，野外条件采集到最大寿

命个体在 749 日龄左右!，如果资料无误，则必须

对唐鱼的生活史策略作进一步考察。它是如何
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越冬、为何寿命如此之短、繁殖群体是如何补充、

种群内的世代结构如何分布？上述问题均与仔

鱼早期存活特点有密切关系，更可能与仔鱼耐饥

饿能力有重要联系，因此，在开展唐鱼种群生态

学研究时仔鱼营养状况调查应当成为重要研究

内容之一。

表 ! 部分鱼类仔鱼的不可逆点

"#$%& ! ’() *+ ,*-& ,.&/0&, %#12#&

种类

!"#$%#&

发育水温

’()#*
)#+"#*(),*#

（-）

平均水温

./#*(0# 1()#*
)#+"#*(),*#

（-）

开口初次

摄食率

23%)%(4
5##6%30 *()#&

（7）

最高

摄食率（7）

89# 9%09#&)
%3%)%(4

5##6%30 *()#

抵达 :;< 的

时间

89# "=%3)
=5 3= *#),*3

（6）

抵达 :;<
积温（6·-）

!,+ =5 #55#$)%/#
)#+"#*(),*#
=5 :;<

资料来源

<#5#*#3$#

中华鲟 !"#$%&’%( ’#&%&’#’ >?@A B C>@A >D@E F F CG GH?@A ［>?］

史氏鲟 ! I ’")(%&"*## CJ@A B CK@A CE@A GA >AA >H@E G>C@E ［>D］

军曹鱼 +,")-"%&.(/& ",&,012 C?@A B JC@A JA >A EA H@E >DE@A ［J?］

黄盖鲽 3#2,&0, -/*/),2,% >A@E B >D@A >J@> CA >AA ?@? >>E@J ［JD］

>E@C JA >AA K@D >CA@>
>H@E JE >AA K@? >C?@K
>?@> JA >AA K@G >JJ@D

大泷六线鱼 4%5,6(,22/’ /.,*## >J@E B >G@A >J@KE CA >AA >A >JK@E ［GA］

浅色黄姑鱼 7#8%, ")1# CG@A B CG@? CG@G JA EA E >CC@A ［CD］

白斑狗鱼 9’/5 :1"#1’ >K@A B CA@A >?@E D>@E >AA >J CGA@A ［CJ］

鳜 ;#&#$%(", ")1,.’# >D@E B J>@A >D@E E >A K@D >EG@G ［CH，CK］

CE@A CA GA ? CAA@A
C?@A >A CA K >DH@A
JA@A >E >E E@? >KE@A
J>@A >A >A G@? >G?@E

沙氏下%鱼 4-$/(),2$)1’ ’,</(# CG@C B CG@? CG@E D>@J >AA J@E ?E@? ［>>］

&鱼 9&6(,1:#’ <,$/&#"1’ CJ@A B CG@? GJ@D D@E DG H >GJ@G ［JK］

点带石斑鱼 9$#&%$)%:1’ 2,:,8,(#"1’ CH@A CH@A >?@> KA ? CA? ［JJ］

大西洋鲱 =:1$%, ),(%&61’ F >J@> CA G? >> >>G@> ［CG］

真鲷 >,6(/’/21’ 2,</( >H@A B >D@A >K@E >A ?E H@E >>J@? ［CE］

牙鲆 >,(,:#").)-’ /:#?,"%1’ >H@A B >D@A >K@E >A CE E@E DH@J
红鳍东方’ @,*#A161 (18(#$%’ >E@A B >K@A >H@A CA DE >E@E CG?@A ［JA］

瓦氏黄颡鱼 >%:.%/8,6(1’ ?,")%::# CG@E B CE@E CE@A >E >AA >G@E JHC@E ［G>］

黄颡鱼 > I A1:?#0(,"/ F CG@A >E >AA ? >DC ［GC］

F C?@A JA >AA K@E C>A
F JC@A CE DE H >DC
F JH@A JA ?A E >?A

鲢 4-$/$).),:2#").)-’ 2/:#.(#5 F >D@A GA ?A >H@E J>J@E ［>G］

鳙 !(#’.#").)-’ &/8#:#’ F >D@A GE DE >H@E J>J@E
草鱼 =.%&/$),(-&6/0/& #0%::1’ F >D@A JA DA >H@E J>J@E
银鲫 =,(,’’#1’ ,1(,.1’ F >D@A GA DA >> CAD@A
稀有$鲫 B/8#/"-$(#’ (,(1’ F CE@A >H@A >AA D CCE@A ［>H］

唐鱼 @,&#").)-’ ,:8/&18%’ CG@A B C?@A CH@C JJ@J >AA ?@E CCC@K 本研究

叉尾斗鱼 C,"(/$/01’ /$%("1:,(#’ F C?@A >E@H >AA >C@E JEA@A 待发表资料

345 饥饿对仔鱼摄食的影响 饥饿条件下唐

鱼仔鱼初次摄食率及摄食强度的变化规律和大

多数种类仔鱼一致，从开始较低水平逐步上升

到顶峰，然后回落直到为 A。仔鱼开口初次摄

食率为 JJ@J7左右，与多数卵生硬骨鱼类仔鱼

情况相近（表 G）。多数卵生硬骨鱼类仔鱼开口

初次摄食率不会超过 EA7（表 G），但沙氏下%
鱼（ 4-$/(),2$)1’ ’,</(# ）和 白 斑 狗 鱼（ 9’/5
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!"#$"%）均超过 &’(，这可能与它们优异的摄食

器官和孵化时器官系统已充分发育有关［))，*+］。

唐鱼仔鱼具有 )’’(最高初次摄食率的时间为

, -，与其他鱼类比较属于较为优异的种类。高

的初次摄食率意味着仔鱼群体具备了在饵料供

应充足的情况下获得高成活率的优良生物学基

础，如四大家鱼人工育苗成活率均可达到相当

高的水平［),］。唐鱼仔鱼在实验室饲养条件下

也能达到相当高的成活率，如本实验条件下摄

食仔鱼在单纯的草履虫培养条件下 )* - 内的

成活率达 &.(以上，具备了实验动物所要求的

基本生物学特点［*’］。部分鱼类如浅色黄姑鱼

（!"#$% &’("）、鳜（ )"*"+$,&% &’(%-."）、大 西 洋 鲱

（/0(+$% ’%,$*1(.）、牙 鲆（ 2%,%0"&’-’3. 40"5%&$(.）

等最高初次摄食率均不超过 .’(［*, / *0］，具体原

因还缺乏相应研究资料。

唐鱼仔鱼摄食强度在 + / . - 里随着饥饿

时间的延长而增加，并在 . - 卵黄耗尽时达到

最高峰，随后回落。仔鱼在短期饥饿期间摄食

强度随饥饿时间延长而增强的现象可能由饥饿

通过刺激仔鱼增加游泳活动水平和耗能来实

现，例如大西洋鲱，它在卵黄耗尽后达到最高初

次摄食强度［*,］。而唐鱼、牙鲆和红鳍东方’
（6%7"8(1( ,(#,"+$.）等种类仔鱼均在卵黄耗尽当

日达到最高峰［*.，*&］，即在混合营养期内摄食强

度逐步增加。这部分仔鱼可能不是单纯由于饥

饿刺激而提高摄食能力，更可能是在卵黄持续

供能的条件下器官系统继续发育完善而增强了

摄食能力。由于表 , 所列大部分种类没有明确

报道混合营养期与摄食强度关系，目前尚没有

足够的资料对上述两种现象下结论。

!"! 饥饿对仔鱼生长发育和存活的影响 唐

鱼初孵仔鱼发育极不完善，直到 *1. - 以后才

能开口摄食，此前可利用口窝上的粘附腺分泌

黏性物质粘附在水草等物体上，一方面躲藏起

来，另一方面可对抗水流的冲击，这是鲤科鱼类

仔鱼普遍具备的特点［+’］。仔鱼直到巡游模式

建立才具有摄食能力，也与多数鱼类仔鱼的发

展规律一致。大多数种类仔鱼的混合营养期在

) / * -，部分鱼类则不具备混合营养期，如丁(

（6"*&% -"*&%），它在卵黄吸收完毕后才开始摄

食［+)］。唐鱼仔鱼混合营养期大约为 * -，在混

合营养期中延迟投喂就会导致生长发育的延

迟，而且随着延迟投喂时间的延长危害加重，这

即为大多数学者所认同的进展性饥饿现象［*,］。

在饥饿条件下仔鱼生长发育停滞甚至出现负增

长现象，最终全部死亡。对于仔鱼生长（如体全

长）出现的负增长现象，现在一般认为是骨骼系

统尚未发育完善的仔鱼为保障活动耗能，提高

摄食和存活机会的一种策略［),，*,，+*］。这种现象

在不同鱼类仔鱼的出现时间各异，大西洋鲱、唐

鱼、丁(均出现在 234 前［*,，+)］，且大西洋鲱和

唐鱼出现在卵黄耗尽后 ) -，而丁(则在卵黄耗

尽后紧接着出现。在研究仔鱼早期生长时通常

可以将其划分出 + 个相期，初孵时的快速生长

期、卵黄消失前后的慢速生长期和不能建立外

源营养的负生长期［*,，+*，++］，唐鱼仔鱼与之基本

相符。

无论投喂、混合营养期延迟投喂还是饥饿，

唐鱼仔鱼卵黄消耗规律都基本一致，消耗高峰

出现在第 * -，这与真鲷（2%1,4.49(. 9%:4,）特点

相同［*.］，而丁(则出现在孵化后第 ) -［+)］。在

实验过程中唐鱼各组仔鱼卵黄长短径和卵黄容

量基本无明显差异，尽管在卵黄接近消耗完毕

的当天，摄食组仔鱼残留的卵黄显著高于其他

各组，但由于残留量极小，可认为各组间的差异

无特别的生物学意义。真鲷投喂和饥饿仔鱼对

卵黄消耗也无显著差异［*.］。上述现象表明，尽

管进入了混合营养期，内外源营养的吸收仍遵

循着各自独立的途径进行。

饥饿仔鱼死亡率超过 .’(的时间出现在

234 前还是 234 后，在不同的种类中表现不

同。唐鱼饥饿仔鱼在 234 前的死亡率不高，

234 后的 ) / )1. - 才迅速超过 .’(，鲢、鳙、草

鱼、银鲫仔鱼出现在 234 后的 + / , -［水温

（)&1’ 5 )1’）6］［),］，而稀有$鲫仔鱼则出现在

234 前 )1. -［水温（*.1’ 5 )1’6）］［)7］。仔鱼

.’(死亡率出现在 234 之后，意味着在 234 前

饥饿仔鱼如能得到食物则尚有较大恢复可能，

反之，可能性较小。研究资料已证实，唐鱼饥饿
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仔鱼在 !"# 前 $ % 恢复投喂，其最终存活率虽

低于 &’(，但仔鱼仍能迅速恢复到或接近正常

生长水平［&)］，这种特点对其种群野外生存显然

是有利的。部分鱼类，如真鲷和牙鲆的仔鱼，无

论饥饿还是投喂仔鱼都会出现 *’(以上的死

亡率，可见除了饵料条件外，其他生态因子和仔

鱼本身的活力对存活的影响也相当重要［+*］。

饥饿胁迫常使仔鱼的外形和某些器官产生

变化，因而可以通过测量身体各部分比例以及

某些特殊体态特征来判别仔鱼的饥饿程度。某

些种类，如大西洋鲱和鳕（!"#$% &"’()’*+,"-$%）
的仔鱼 !"# 以后会出现“胸角”特征［&*］，可以用

于野外饥饿仔鱼的鉴别。然而，并不是所有种

类饥饿仔鱼都会出现这一特征，如真鲷和沙氏

下%鱼饥饿仔鱼均未发现“胸角”［$$，&,］，而&鱼

（./0("$-1% 2"+)/1’$%）和 半 滑 舌 鳎（ 34/)0-)%%$%
%*&1-"*51%），无论摄食仔鱼还是饥饿仔鱼均可观

察到胸角［&,，&-］，某些种类在实验室研究条件下

的饥饿形态表现与野外调查结果相差较大［+’］。

通过测量身体各部分形态性状比例作为鉴别饥

饿仔鱼指标可靠性更高［&*］，例如，大西洋鲱饥

饿仔鱼的头高.眼高 / +，而健康仔鱼 0 +［+)］。唐

鱼仔鱼在饥饿胁迫下在 !"# 期会出现胸角，并

且表现出一系列的消瘦特征：脊索弯曲，身体弯

成弓形，胆囊膨大，里面充满淡黄绿色胆汁等，

而摄食仔鱼则不会出现。因而从形态上便可对

饥饿仔鱼作初步判断，但要准确判断还需要结

合形态形状比例的测定以及更为有效的手段，

如 #"1.2"1 比率等［$’，&*］。
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