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摘　 要　 本文探究了饥饿胁迫与饥饿后再投喂对虎斑乌贼幼体存活率、生长、行为、肝体比、
摄食率以及消化酶活力的影响．在室内控制条件下开展了幼体（初始体质量为 ４．９５±０．４８ ｇ）的
饥饿（０、１、２、３、４、５、６ ｄ）和再投喂（１５ ｄ）试验．结果表明： 不同饥饿时间对虎斑乌贼的幼体存
活率、体质量降低率、肝体比和消化酶活力影响显著．随着饥饿胁迫时间的增加，其存活率、肝
体比呈下降趋势，其中饥饿 ３ ｄ 后，存活率开始明显下降，体质量降低率明显增大，幼体出现喷
墨、互相残杀等异常行为；４ 种消化酶活力呈先下降后上升的趋势，淀粉酶活力以饥饿 ４ ｄ 组
最低 （０．０７±０．０２ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１）；脂肪酶活力以饥饿 ２ ｄ 组最低（１８．４７±２．０７ Ｕ·ｇ－１·
ｐｒｏｔ－１），饥饿 ６ ｄ 组最高（５７．６０±３．９８ Ｕ·ｇ－１·ｐｒｏｔ－１），胃蛋白酶活力和胰蛋白酶活力以饥饿 ５
ｄ 组（１．９８±０．５９ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１）和饥饿 ４ ｄ（１８６．６８±２０．７２ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１） 最低．饥饿处理
结束后，经 １５ ｄ 再投喂，各试验组存活率、特定生长率、肝体比和摄食率差异显著，幼体的存活
率、特定生长率、肝体比和摄食率均与饥饿处理时间呈负相关；饥饿 １ 和 ２ ｄ 组与对照组的存
活率、特定生长率和肝肝体比无显著差异，而饥饿 ３～６ ｄ 组显著低于对照组；饥饿 １～２ ｄ 组的
摄食率明显高于对照组，而饥饿 ６ ｄ 组的摄食率明显小于对照组；各组淀粉酶与脂肪酶活力无
显著差异，胃蛋白酶与胰蛋白酶活力差异显著，均以对照组最高（胃蛋白酶活力 ７．０６±０．６４
Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１，胰蛋白酶活力 ９１４．６７±２６．５４ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１），饥饿 ６ ｄ 组最低（胃蛋白酶
活力 ３．２１±０．５７ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１，胰蛋白酶活力 ６６０．０４±３７．９２ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１） ．说明虎斑乌
贼的幼体饥饿不可逆点（ＰＮＲ）为第 ６ 天，且不能补偿生长．
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ： Ｓｅｐｉａ ｐｈａｒａｏｎｉｓ； ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ； ｒｅ⁃ｆｅｅｄｉｎｇ； ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ； ｇｒｏｗｔｈ； ｄｉｇｅｓｔｉｖｅ ｅｎｚｙｍｅ．

　 　 水生动物在成长过程中由于受到环境变化、季
节变更、种内种间竞争等因素影响，导致有时候食物

无法满足自身需求，使之面临饥饿威胁，从而使饥饿

成为水生动物生活史中的一个主要环境胁迫因子．
不同物种或同一物种的不同阶段对饥饿的耐受力和

应对方法不尽相同［１－３］ ．通过饥饿胁迫试验可以了解

水产动物耐饥饿胁迫能力．这对研究水产动物营养

生理具有重要的理论意义．补偿生长是指动物继饥

饿或营养不足后再恢复正常摄食时表现出超过正常

个体生长速度的现象．研究表明，对于一些种类，可
利用补偿生长来改变喂食方式提高经济效益．目前

国内外相关的研究已有不少报道，主要集中在鱼

类［４－６］、甲壳类［７］和双壳类［８］，而关于头足类的饥饿

研究鲜有报道［９］ ．
虎斑乌贼（Ｓｅｐｉａ ｐｈａｒａｏｎｉｓ）是一种个体大（最大

在 ５ ｋｇ 以上）、生长快（养殖 ３ 个月可达 ０．５ ｋｇ 以

上）、具有养殖发展前景的新品种．但在人工育苗与

养殖过程中，由于受到各种因素的影响，导致饵料供

不应求，使之常常面临饥饿胁迫．相关研究表明，水
生动物在饥饿状态下可通过调节自身的能量分配、
代谢水平和物质能源消耗来应对饥饿胁迫，再投喂

后其机体生理生化各方面均能得以逐渐恢复，但胁

迫加重或持续时间延长，机体调节和免疫保护能力

超出其正常水平，其机体正常生理状态将出现紊乱，
免疫机能也会受到显著影响．因此，研究饥饿胁迫和

再投喂对其存活、生长、行为、摄食情况、肝功能和相

关酶活力的影响，探讨饥饿处理对其的胁迫程度及

再投喂后其的恢复情况，对制订科学合理的饥饿⁃再
投喂方案至关重要．本试验以存活率、特定生长率、
行为、摄食率、肝体比和消化酶等为切入点，研究虎

斑乌贼对饥饿胁迫的适应性，探讨饥饿条件下其生

理响应机制，以期为虎斑乌贼规模化培养、饵料驯

化、制定合理的投喂策略提供理论依据．

１　 材料与方法

１􀆰 １　 供试材料

２０１４ 年 ３—４ 月，于广东省湛江市硇洲岛海域

捕捞性腺发育良好的雌、雄亲体，在硇洲岛当地诱导

产卵，经塑料袋充氧运输至舟山市水产研究所基地，
经人工培育得 ４５ 日龄幼体，幼体胴长（５．４６±０．２３）
ｃｍ，体质量（４．９５±０．４８） ｇ．
１􀆰 ２　 饥饿试验

在水泥池（４．５ ｍ×４．０ ｍ×１．４ ｍ）中，采用悬浮塑

料筐（直径 ０．６ ｍ、高 ０．２ ｍ）为试验培养装置．共设置

７ 个不同饥饿时间梯度（０、１、２、３、４、５、６ ｄ），各 ６ 个

平行，其中 ３ 个平行用于饥饿处理试验，另外 ３ 个平

行用于饥饿处理和再投喂恢复生长试验．每一筐放

置幼体 ２０ 只．试验用水为砂滤自然海水，试验期间

水质情况：水温 ２６．２ ～ ２８．６ ℃，盐度 ２３．７ ～ ２５．４，ｐＨ
７．９—８．２，微充气，日换水量 ５０％ ～ １００％．每组经不

同饥饿时间处理后，立即从其中 ３ 个平行中取样，测
定存活率、酶活性等指标．另外 ３ 个平行待饥饿处理

结束后，立即开始再投喂，各自分别投喂 １５ ｄ，投喂

结束后取样测定各指标．投喂以小杂鱼条（１ ｃｍ×０．２
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ｃｍ）为饵，日投喂 ３ 次，投喂量按每组每次留有残饵

确定．每日观察幼体的外形特征、运动方式、平衡状

态、体色等，及时捞出死亡个体，并记录各时期的变

化和统计死亡率．
１􀆰 ３　 消化酶测定

饥饿处理后，各组从 ３ 个平行中随机取幼体 ９
只（每一平行取 ３ 只），再投喂结束时，从另外 ３ 个

平行中随机取幼体 ９ 只（每一平行取 ３ 只），不足 ９
只组全部取样．用吸水纸去除幼体体表的水分，活体

解剖取得肝脏、胰脏和胃，用匀浆器匀浆后，测定消

化酶活力（胃蛋白酶、胰蛋白酶、淀粉酶、脂肪酶）．测
定方法采用南京建成生物工程研究所试剂盒

（Ａ０８０⁃１、Ａ０８０⁃２、Ｃ０１６、Ａ０５４），方法参照说明书．
１􀆰 ４　 数据处理

特定生长率 ＝ （ ｌｎ 终末体质量 － ｌｎ 初始体质

量） ／饲养时间×１００％
存活率＝（终末数量 ／初始数量）×１００％
体质量降低率 ＝ （初始体质量－终末体质量） ／

初始体质量×１００％
肝体比＝（肝脏质量 ／体质量）×１００％
摄食率＝摄食总量 ／ ［投喂天数×（终末体质量＋

初始体质量） ／ ２］×１００％［１０］

数据分析在 ＳＰＳＳ １９．０ 软件上进行，利用方差

分析（ＡＮＯＶＡ）分别统计分析各试验的数据， 采用

Ｔｕｋｅｙ ＨＳＤ 检验判断各处理之间差异的显著性，差
异显著水平为 α＝ ０．０５．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 饥饿对幼体存活率、生长、行为及肝体比的

影响

随着饥饿时间的延长，虎斑乌贼幼体存活率呈

现下降趋势，除饥饿 １ ｄ 组、２ ｄ 组与对照组（０ ｄ）无
显著差异（Ｐ＞０．０５）外，其余各组与对照组（存活率

达 １００％）差异显著（Ｐ＜０．０５），从饥饿 ３ ｄ 起，存活

率出现明显下降，饥饿 ６ ｄ 后最低（３３．３％±８．５％）．
不同饥饿时间对幼体体质量降低率显著影响．随着

饥饿时间增加，幼体体质量降低率呈现上升趋势，其
排序为：６ ｄ（２２．９％±２．５％）＞５ ｄ（１４．６％±０．７％）＞４ ｄ
（１１．７％±１． ７％） ＞３ ｄ（４． ０％ ± ０． ８％） ＞ ２ ｄ（３． ３％ ±
０．５％）＞１ ｄ（１．３％±０．３％） ＞０ ｄ（０％），饥饿第 ４ 天

起，体质量降低率明显增大（图 １）．饥饿 １ ｄ 组，幼体

活力、形态均正常，与对照组无明显差异；饥饿 ２ ｄ
组，幼体开始不停的碰撞筐壁；饥饿 ３ ｄ 组，幼体出

现 互相残杀、喷墨等现象；饥饿 ４ ｄ组，幼体体色发

表 １　 虎斑乌贼幼体不同饥饿时间的行为观察
Ｔａｂｌｅ １　 Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｓｅｐｉａ ｐｈａｒａｏｎｉｓ ａｆｔｅｒ ｓｔａｒ⁃
ｖａｔｉｏｎ

饥饿时间
Ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ
ｔｉｍｅ （ｄ）

现象
Ｐｈｅｎｏｍｅｎｏｎ

０ 活力强，游泳、体色正常，静卧于筐底部

１ 活力强，形态活动正常，少数出现上下浮动

２ 活力下降，幼体不停的碰撞筐壁

３ 活力下降，出现互相残杀、喷墨等现象

４ 活力差，个别体色开始发白，互相追逐攻击情况
频发

５ 活力差，胴部变三角形，无法潜入水底，尾部一
直露出水面

６ 多数失去活力，体色发白，漂浮于水面，对刺激
反应迟缓

图 １　 饥饿胁迫对虎斑乌贼幼体生长与存活的影响
Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｏｎ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ ｌｏｓｓ ｒａｔｅ
ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｓｅｐｉａ ｐｈａｒａｏｎｉｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ）．
不同字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉ⁃
ｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．
Ⅰ： 存活率 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ； Ⅱ： 体质量降低率 Ｄｅｃｒｅａｓｅ ｒａｔｅ ｏｆ ｂｏｄｙ
ｍａｓｓ．

白；饥饿 ５ ｄ 组，幼体胴部由椭圆形变成三角形，无法

潜入水底；饥饿 ６ ｄ 组，幼体多数失去活力，漂浮于水

面（表 １）．从图 ２ 可以看出，不同饥饿时间对虎斑乌贼

幼 体肝体比的影响显著，除饥饿１ ｄ组（２．１％±０．２％）

图 ２　 饥饿胁迫对虎斑乌贼幼体肝体比的影响
Ｆｉｇ．２ 　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｏｎ ｈｅｐａｔｏｓｏｍａｔｉｃ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ
Ｓｅｐｉａ ｐｈａｒａｏｎｉｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ）．
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表 ２　 不同饥饿时间对虎斑乌贼幼体消化酶活力的影响
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｎ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｃ⁃
ｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｓｅｐｉａ ｐｈａｒａｏｎｉｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ）
饥饿时间
Ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ
ｔｉｍｅ
（ｄ）

胃蛋白酶
Ｐｅｐｓｉｎ

（Ｕ·ｍｇ－１·
ｐｒｏｔ－１）

胰蛋白酶
Ｔｒｙｐｓｉｎ

（Ｕ·ｍｇ－１·
ｐｒｏｔ－１）

淀粉酶
Ａｍｙｌａｓｅ

（Ｕ·ｍｇ－１·
ｐｒｏｔ－１）

脂肪酶
Ｌｉｐａｓｅ

（Ｕ·ｇ－１·
ｐｒｏｔ－１）

０ ６．９２±０．４０ａ ９２１．６７±２９．８７ａ ０．２７±０．０２ａ ２４．７９±２．９３ｃｄ
１ ５．７５±０．３５ａ ７８２．５９±２６．３２ｂ ０．２８±０．０２ａ ２０．１６±３．４３ｄ
２ ４．２０±０．２３ｂ ６９０．６３±１５．７４ｃ ０．２５±０．０３ａ １８．４７±２．０７ｄ
３ ２．７５±０．６３ｂｃ ３８２．１３±２５．３３ｄ ０．１５±０．０２ｂ ２９．０３±３．３６ｃ
４ ２．６８±０．６３ｃ １８６．６８±２０．７２ｆ ０．０７±０．０２ｃ ４３．６８±３．１２ｂ
５ １．９８±０．５９ｃ ２４５．５８±２４．３３ｅｆ ０．１２±０．０３ｂｃ ５１．４９±２．６０ａｂ
６ ２．３７±０．３３ｃ ３１５．４０±３０．９７ｄｅ ０．１８±０．０２ｂ ５７．６０±３．９８ａ
同列不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ
ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

与对照组（２．３％±０．２％）无显著差异外，其余组均比对

照组低，差异显著，但饥饿 ２～６ ｄ 组间无显著差异．
２􀆰 ２　 饥饿对幼体消化酶的影响

随着饥饿时间的延长，虎斑乌贼幼体各种消化

酶都出现了先下降后上升的变化趋势（表 ２）．胃蛋

白酶饥饿 ２～６ ｄ 与对照组相比均显现出显著差异，
以对照组最高（６．９２±０．４０ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１），饥饿 ５
ｄ 组最低（１．９８±０．５９ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１）；胰蛋白酶饥

饿 １～６ ｄ 与对照组差异显著，对照组最高（９２１．６７±
２９．８７ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１），随后呈现下降趋势，饥饿

第 ４ 天最低（１８６．６８±２０．７２ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１），后又

上升．淀粉酶饥饿 ３～６ ｄ 组与对照组差异显著，饥饿

４ ｄ 组最低（０．０７±０．０２ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１），后上升，
但饥饿 ６ ｄ 组与饥饿 ３ ｄ 组无显著差异；脂肪酶在饥

饿 ０～２ ｄ 内呈现下降趋势，且各组间无显著差异，
饥饿 ２ ｄ 组最低（１８．４７±２．０７ Ｕ·ｇ－１·ｐｒｏｔ－１），后上

升，第 ４ 天起与对照组存在显著差异，饥饿 ６ ｄ 组最

高（５７．６０±３．９８ Ｕ·ｇ－１·ｐｒｏｔ－１）．
２􀆰 ３　 再投喂对幼体存活率、特定生长率、肝体比和

摄食率的影响

各组经饥饿后，用小杂鱼进行再投喂 １５ ｄ，试验

结束各组幼体存活率呈现下降趋势，饥饿 ０ ～ ２ ｄ 各

组存活率无显著差异（Ｐ＞０．０５），饥饿 ３ ～ ６ ｄ，随着

饥饿时间延长存活率明显下降，各组存活率的排序

为： ０ ｄ（９２．７％±２．８％） ＞１ ｄ（９２．０％±２．７％） ＞２ ｄ
（８３．４％±４．８％） ＞３ ｄ（５８．７％±４．１％） ＞４ ｄ（４６．５％±
４􀆰 ０％）＞５ ｄ（３１．５％±１．７％）＞６ ｄ（１３．６％±２．６％）．特
定生长率各组也随饥饿时间延长呈现下降趋势，对
照组最高（４．７％±０．１％·ｄ－１），饥饿 ３～６ ｄ 组与对照

组差异显著（Ｐ ＜ ０． ０５），饥饿 ６ ｄ 组最低 （２． ９％ ±
０􀆰 ５％·ｄ－１）（图 ３）．肝体比随饥饿时间延长各组呈

下降趋势，对照组最高（８．６％±０．６％），饥饿 ３ ～ ６ ｄ

组与对照组差异显著，饥饿 ６ ｄ 组最低 （ ６． ３ ±
０􀆰 ３％）；再投喂对摄食率具有显著影响，除对照组

外，随着饥饿时间延长，各组摄食率呈现先上升后下

降的趋势，各组摄食率的排序为：１ ｄ（４．３％±０．４％）
＞２ ｄ（３．６％±０．３％）＞０ ｄ（２．８％±０．３％）＝ ３ ｄ（２．８％±
０．６％）≥４ ｄ（２．４％±０．３％）＝ ５ ｄ（２．４％±０．２％）＞６ ｄ
（１．８％±０．１％），且饥饿 １～２ ｄ 组摄食率明显高于对

照组（０ ｄ），饥饿 ６ ｄ 组摄食率最低（１．８％±０．１％）
（图 ４）．
２􀆰 ４　 再投喂对幼体消化酶的影响

从表 ３ 可以看出，再投喂 １５ ｄ 后，４ 种消化酶活

力出现不同的变化．各饥饿组的淀粉酶和脂肪酶活

力与对照组无显著差异（Ｐ＞０．０５）；胃蛋白酶活力除

饥饿 １ ｄ 组外，其他各组与对照组差异显著 （ Ｐ
＜０．０５），且随饥饿时间延长呈现下降趋势，饥饿 ６ ｄ
组胃蛋白酶活力最低（３．２１±０．５７ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１）．
胰蛋白酶活力饥饿０ ～ ３ ｄ各组间无显著差异，从饥

图 ３　 再投喂对虎斑乌贼幼体生长与存活的影响
Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｒｅ⁃ｆｅｅｄｉｎｇ ｏｎ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｇｒｏｗｔｈ
ｒａｔｅ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｓｅｐｉａ ｐｈａｒａｏｎｉｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ）．
Ⅰ： 存活率 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ； Ⅱ： 特定生长率 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ．

图 ４　 再投喂对虎斑乌贼幼体肝体比（Ⅰ）和摄食率（Ⅱ）的
影响
Ｆｉｇ．４ 　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｒｅ⁃ｆｅｅｄｉｎｇ ｏｎ ｈｅｐａｔｏｓｏｍａｔｉｃ ｉｎｄｅｘ （Ⅰ） ａｎｄ
ｆｅｅｄｉｎｇ ｒａｔｅ （Ⅱ） ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｓｅｐｉａ ｐｈａｒａｏｎｉｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ）．
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图 ５　 再投喂后虎斑乌贼幼体个体体质量
Ｆｉｇ．５　 Ｂｏｄｙ ｍａｓｓ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｓｅｐｉａ ｐｈａｒａｏｎｉｓ ａｆｔｅｒ ｒｅ⁃ｆｅｅｄｉｎｇ

表 ３　 再投喂对虎斑乌贼幼体消化酶活力的影响
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｒｅ⁃ｆｅｅｄｉｎｇ ｏｎ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ
Ｓｅｐｉａ ｐｈａｒａｏｎｉｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ）

饥饿时间
Ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ
ｔｉｍｅ
（ｄ）

胃蛋白酶
Ｐｅｐｓｉｎ

（Ｕ·ｍｇ－１
·ｐｒｏｔ－１）

胰蛋白酶
Ｔｒｙｐｓｉｎ

（Ｕ·ｍｇ－１
·ｐｒｏｔ－１）

淀粉酶
Ａｍｙｌａｓｅ

（Ｕ·ｍｇ－１
·ｐｒｏｔ－１）

脂肪酶
Ｌｉｐａｓｅ

（Ｕ·ｇ－１
·ｐｒｏｔ－１）

０ ７．０６±０．６４ａ ９１４．６７±２６．５４ａ ０．２６±０．０４ａ ２５．００±２．００ａ
１ ６．０７±０．７５ａ ８８９．００±４６．５７ａ ０．３０±０．０１ａ ２３．４８±２．０１ａ
２ ４．８９±０．４７ｂｃ ８４４．３０±４１．９７ａ ０．２７±０．０２ａ ２２．３７±１．３７ａ
３ ４．４８±０．４１ｃｄ ８２９．３６±４１．９７ａ ０．２６±０．０１ａ ２２．８２±１．９１ａ
４ ４．３６±０．２０ｃｄ ６８９．０２±４９．２４ｂ ０．２８±０．０２ａ ２１．３７±３．００ａ
５ ３．５４±０．４１ｃｄ ６９４．７６±２４．３１ｂ ０．２７±０．０３ａ ２２．６５±１．６５ａ
６ ３．２１±０．５７ｄ ６６０．０４±３７．９２ｂ ０．２９±０．０２ａ ２１．０９±３．２１ａ

饿 ４ ｄ 组起胰蛋白酶活力与对照组差异显著，而饥

饿 ４～６ ｄ 组间无显著差异．

３　 讨　 　 论

３􀆰 １　 饥饿胁迫和再投喂对幼体的影响

探讨饥饿过程中水生动物幼体的生理生化变化

对人工育苗具有重要的指导意义．一般在持续饥饿

情况下，水生动物的幼体不但生长与发育会受到抑

制，而且生物体将丧失固有的生活习性［１１］ ．从本研

究结果可见，体色发黑与静卧于筐底是正常生活的

幼体所固有的生活习性．随着饥饿时间的增加，这些

固有生活习性的表现水平开始降低，表现为 ３ ｄ 后

幼体的体色发白，出现互相残杀，６ ｄ 后漂浮于水面

上．这与饥饿使麦瑞加拉鲮鱼（Ｃｉｒｒｈｉｎａ ｍｒｉｇｏｌａ）幼

鱼集群性消失的结果相似［１２］ ．
在饥饿条件下，生物体缺少外源性能量的摄入，

开始内源性能量物质的消耗，以维持自身的生命活

动．当幼体受到饥饿胁迫时，其体质量会表现出明显

的负增长趋势．１～３ ｄ 体质量变化速率较后期低，可
能是由于前期幼体的生理活动仍处于正常水平，而
后期由于出现互相追逐攻击，加剧了体内营养物质

的消耗．这种体质量持续下降的现象与曼氏无针乌

贼（Ｓｅｐｉｅｌｌａ ｍａｉｎｄｒｏｎｉ）在饥饿胁迫下体质量先下降

后上升［９］的结果不同．这可能是由于不同物种的习

性差异所致．同时发现在饥饿胁迫下，幼体肝体比下

降，出现肝脏萎缩现象，随着协迫时间延长，肝脏萎

缩加重．这与宋昭彬等［１３］ 报道饥饿胁迫下南方鲇

（Ｓｉｌｕｒｕｓ ｍｅｒｉｄｉｏｎａｌｉｓ）仔稚鱼的肝脏萎缩，肝组织变

得疏松，细胞缩小的研究结果相吻合．可以看出，胁
迫加重或持续时间延长，机体调节压力过大，机体一

些器官受损，导致机体正常生理状态出现紊乱．
在饥饿试验中，幼体饥饿 ３ ｄ 后开始出现明显

死亡，饥饿 ３～ ４ ｄ 组再投喂后，幼体几乎都能进行

食物捕捉，但部分虚弱的个体摄食量极少，且在投喂

第 ２ 天死亡加剧．这可能是由于长时间饥饿后，消化

道管腔变窄，管壁变薄，胃的褶皱减少，肝脏出现萎

缩［１３－１４］，重新摄入营养物质以后，导致胃扩张和代

谢紊乱，促使死亡加剧．其确切原因仍需进一步研

究．再投喂结束时，４ ｄ 组存活率为 ４６．５％，即 ５０％致

死时间（生理死亡）为 ４ ｄ．饥饿 ６ ｄ 组大多数个体失

去摄食能力，再投喂结束时存活率仅为 １３．６％．“不
可逆点”（ ｔｈｅ ｐｏｉｎｔ ｏｆ ｎｏ⁃ｒｅｔｕｒｎ， ＰＮＲ）也称“生态死

亡”，是指饥饿幼体抵达该点时虽仍能存活一段时

间，但已失去摄食能力［１０］ ．因此，虎斑乌贼幼体的

ＰＮＲ 为饥饿 ６ ｄ．
３􀆰 ２　 幼体的补偿生长

由于自然界中季节更替、环境剧变或食物分布

不均等原因， 动物经常受到饥饿或营养不足的胁

迫．作为生理生态学上的一种适应性，动物继饥饿或

营养不足后，在恢复正常摄食时表现出超过未受饥

饿或营养不足胁迫的正常个体的生长速度，称为补

偿生长现象［１５］ ．有学者将鱼类的补偿生长现象从量

的角度分为 ４ 类：超补偿生长、完全补偿生长、部分

补偿生长和不能补偿生长［１６］ ．在目前情况下，判断

补偿生长主要是依据恢复生长期间的特定生长率、
再投喂的体质量与对照组的比较［１７－１８］ ．在饥饿或营

养不良一段时间后再投喂，生物体将出现超过正常

生长速度的补偿生长现象．但补偿生长受到不同的

物种、个体的大小和环境因子的影响，南美白对虾

（Ｐｅｎａｅｕｓ ｖａｎｎａｍｅｉ）在饥饿 １～３ ｄ 后经恢复投喂，具
有完全补偿生长能力；饥饿 ４ ～ ６ ｄ 后仅具部分补偿

生长［１９］ ．史氏鲟幼鱼（Ａｃｉｐｅｎｓｅｒ ｓｃｈｒｅｎｃｋｉｉ）在饥饿 ７
和 １４ ｄ 后能够完全补偿生长；而饥饿 ２１ ｄ 后无法补

偿生长［２０］ ．斑节对虾（Ｐｅｎａｅｕｓ ｍｏｎｏｄｏｎ）在饥饿 ２ 和

４ ｄ 后经恢复投喂，能获得部分补偿生长；在饥饿 ６
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和 ８ ｄ 后，恢复投喂无法补偿生长［２１］ ．
再投喂后，各饥饿组的特定生长率均小于对照

组，除饥饿 １～ ２ ｄ 组与对照组无显著差异外，各组

的个体体质量均明显小于对照组（图 ５）．由此可见，
虎斑乌贼幼体属于在饥饿后不能补偿生长的类型．
因此，在虎斑乌贼幼体的培育过程中，要尽量保证充

足适口的饵料，以免幼体生长越来越慢，最终导致体

型瘦小．
３􀆰 ３　 饥饿胁迫与再投喂对幼体消化酶活力的影响

饥饿后，水产动物体内消化酶活力随着饥饿时

间的延长，呈现出不同的变化趋势．日本沼虾（Ｍａｃ⁃
ｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ ｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ）随着饥饿时间的延长，胃蛋白

酶、胰蛋白酶和脂肪酶的活性都呈现下降趋势，而淀

粉酶活力上升［２２］；褐菖鲉（ Ｓｅｂａｓｔｉｓｃｕｓ ｍａｒｍｏｒａｔｕｓ）
在饥饿期间的蛋白酶、淀粉酶活力总体呈先升后降

趋势，脂肪酶活力总体呈缓慢下降趋势［２３］；卵形鲳

鲹（Ｔｒａｃｈｉｎｏｔｕｓ ｏｖａｔｕｓ）幼鱼随着饥饿时间延长，蛋白

酶活力表现为先升后降再上升的趋势，淀粉酶则不

断下降，脂肪酶总体上表现为下降趋势［２４］ ．本试验

结果表明，虎斑乌贼幼体饥饿胁迫前后胃蛋白酶和

胰蛋白酶活力相对较高，淀粉酶和脂肪酶的活力远

远低于胃蛋白酶和胰蛋白酶，这与虎斑乌贼是肉食

性动物的情况相符．４ 种消化酶活力均表现为先降

后升趋势，最低点出现的时间有些差异．这主要是因

为虎斑乌贼幼体体内的储能物质不同，饵料营养结

构不同等，从而引起体内消化酶活力变化的不一致．
关于饥饿引起蛋白酶活力下降的原因主要有：１）饥
饿使动物体内胃的机械蠕动停止，酶分泌减少；２）
食物能通过视觉、嗅觉等影响消化腺的分泌，在饥饿

的情况下，缺乏这些刺激；３）饥饿使动物体质变弱，
影响酶分泌［２２］ ．而本试验中胃蛋白酶活力在第 ５ 天

出现最低值（１．９８±０．５９ Ｕ·ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１），胰蛋白

酶活力在第 ４ 天出现最低值（１８６． ６８ ± ２０． ７２ Ｕ·
ｍｇ－１·ｐｒｏｔ－１），与范帆等［９］ 报道的曼氏无针乌贼在

饥饿过程中胃蛋白酶和胰蛋白酶活力变化不尽相

同．这可能是由于物种和环境因子的差异引起的．
恢复投喂后，动物体质的改善促使酶活力恢复

正常．本试验中，经过 １５ ｄ 的恢复投喂，淀粉酶与脂

肪酶活力恢复至正常水平；胃蛋白酶除了饥饿 １ ｄ
组与对照组无显著差异外，其余组酶活力较低；胰蛋

白酶活力饥饿 ４、５、６ ｄ 组仍处于较低水平，可能是

由于幼体个体较小，酶活的恢复速率较低，而两种蛋

白酶活力恢复的不一致性，可能是由于饵料的组成

引起的，具体原因有待进一步研究．

４　 结　 　 论

在人工育苗或饵料驯化过程中，饥饿是引起幼

体死亡的一个主要原因，对育苗、驯化成败关系密

切．在虎斑乌贼育苗前期或驯化过程中要注意以下

几点：１）储备充足饵料，避免幼体饥饿后无法补偿

生长；２）幼体的饥饿不可逆点为 ６ ｄ，驯化时需注意

该关键时间点；３）幼体饥饿状态下易出现互相残

杀、喷墨等现象，在培育过程中应尽量避免其处于饥

饿状态；４）可通过观察幼体的体色与行为，判断幼

体健康状态．
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