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摘要: 鱼类早期发育阶段是其生活史中的关键时期之一, 生理、形态学变化剧烈, 死亡率极高。研究鱼类早期发育

阶段的生长规律及其生理特性, 可为了解鱼类早期阶段的致死因子提供理论依据, 有助于提高苗种阶段的生长率

和成活率, 也对制定合理的早期培育策略具有重要的指导意义。异速生长模式对确定仔鱼的养殖模式有重要的指

示作用, 鱼类在早期阶段会优先发育与生命活动关系较密切的器官, 以期达到较高的早期成活率。RNA/DNA 是评

价鱼类早期发育阶段生长率的有效指标, 也可用于评价仔稚鱼的生长潜力、营养状况、饲料营养水平以及确定关

键期。研究仔稚鱼消化酶的发生和演变有助于深入了解鱼类在个体发育早期的消化生理, 有助于选择适口饵料和

制定投喂策略。因此, 本文综述了鱼类早期发育阶段的异速生长模式、核酸及蛋白含量变化规律以及消化酶的发

生和变化, 为鱼类早期阶段健康养殖的发展提供依据。 
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鱼类早期发育阶段的生长规律及生理特性 , 

是解释鱼类早期生活史发生机理途径的重要基础, 

也是提高鱼类苗种培育技术的重要理论依据。有

关鱼类早期发育过程中的相关研究, 包括形态结

构、生态习性、消化生理和免疫特性等是成功建

立人工繁育技术和健康养殖理论与技术的基础。

鱼类早期阶段的生理、形态变化剧烈, 通常伴随

着高死亡率 [1–2], 而饥饿和被捕食是造成仔鱼死

亡的重要原因[3], 准确评价仔稚鱼的营养状况、生

长率以及早期阶段的变化规律有助于发现和调控

影响鱼类早期成活率及生长率的因子, 提高生长

率和成活率[4]。因此, 研究鱼类早期发育阶段的生

长及生理特性对提高鱼苗早期成活率及制定合理

的早期培育策略均具有重要意义。本文综述了鱼

类早期发育阶段的异速生长模式、核酸及蛋白含

量变化规律以及消化酶的发生和演变, 为鱼类早

期健康养殖提供基础资料。 

1  鱼类早期阶段的生长模式及异速生长 

在早期发育中, 鱼类各个功能器官发生了剧

烈的生理和结构变化, 各部分的生长速度也不同

步, 这种现象叫异速生长(allometric growth)[5]。异

速生长保证了重要器官的优先发育, 影响了仔稚

鱼的生长、运动、摄食等生理活动及存活率[6]。

研究鱼类早期阶段的异速生长是研究鱼类早期生

活史的重要部分之一[7], 对鱼类分类、物种保存具

有重要意义[8], 同时形态学指标对确定仔鱼的养

殖模式也有重要的指示作用[9]。 

鱼类体长−体重关系 (length-weight relation-

ship, LWR)在渔业管理和生态学研究中应用非常

广泛[10]。鱼类早期生活史阶段具有不同的生长模

式和体长−体重关系 [10–11], 但是其在鱼类早期生

活史研究中的应用并不多[11]。鱼类体长−体重关

系一般为指数关系 W=aLb, Boukal 等[12]详细综述
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了鱼类生长模式的各种函数关系, 但也有许多其

他生长模型[13–17], 如产后生长曲线[18]、von Berta-

lanffy 生长曲线[19]等。鱼类 LWR 虽然是较为基础的

资料, 但其具有重要意义, 相关的研究较多[20–23]。 

研究鱼类生长模式及异速生长需要测量鱼体

的各种形态学参数, 如体长、全长、体重、头长、

头高、体高、鳍长、眼径、须长等等。异速方程

广泛用于分析鱼类早期发育阶段的生长模式[24]。

就规格来说, 鱼体某一部分的规格 y 与另一部分

的规格 x 之间的关系一般为 y=axb。其中，指数 b

可反映两部分生长速度之间的差异, b<1.0 表示负

异速生长, b>1.0 表示正异速生长, b=1.0 则表示等

速生长[25–26]。通常情况下会将数据进行对数转化

后来评价异速方程的参数, 转化之后异速方程会

变成直线回归曲线, b 值为异速方程的截距。近年

来 , 国内外相关的研究报道很多 , 如细点牙鲷

(Dentex dentex)[26]、北美牙鲆 (Paralichthys cali-

fornicus)[27]、黍鲱(Sprattus sprattus)[11]、中吻鲟

(Acipenser medirostris)[28] 、 大 西 洋 鳕 (Gadus 

morhua)[29–30]、金头鲷(Sparus aurata)[24]、斑带副

鲈(Paralabrax maculatofasciatus)[9]、 (Miichthys 

miiuy)[31]、甲鲇(Corydoras aeneus)[32]、红 脂鲤

(Hyphessobrycon serpae)[33] 、 白 梭 吻 鲈 (Sander 

lucioperca)[34]、尖吻重牙鲷(Diplodus puntazzo)[35]、

施氏俯海鲇 (Cathorops spixii)[36]、真鲷 (Pagrus 

pagrus)[37]、金眼短鲷(Nannacara anomala)[38]、奥

比尼亚石脂鲤(Brycon orbignyanus)[39]、江鳕(Lota 

lota)[7]、阿氏冠鲇(Lophiosilurus alexandri)[8]及大

鳞副泥鳅(Paramisgurnus dabryanus)[40]等。 

鱼类早期阶段的异速生长具有一定的规律性, 

简单来说就是鱼类在早期阶段会优先发育与生命

活动关系较密切的器官, 以期达到较高的早期成

活率[9, 41–42]。而头部是鱼类呼吸、摄食的重要部

位, 因此通常来说这一部位在鱼类中均是较早发

育的, 在早期阶段呈现正异速生长, 而且大量的

研究结果也证明了这一结论, 如红 脂鲤[33]、尖

吻 重 牙 鲷 [35] 、 泥 鳅 (Misgurnus anguillicauda-

tus)[43]、中吻鲟[28]、阿氏冠鲇[8]、甲鲇[32]、黄尾  

(Seriola lalandi)[44]、奥比尼亚石脂鲤[39]等。大脑、

鳃以及摄食器官的优先发育保证了仔稚鱼应对外

界环境压力的能力。其次是视觉器官, 视觉与仔稚

鱼摄食[45–46]及避敌[47]之间具有显著的相关性, 在

多数仔稚鱼中均为正异速生长[24, 32, 36, 38, 43–44]。躯干

部是鱼类消化系统的重要部位, 但在多数鱼类中

却为负异速生长[7, 33, 38–39, 44, 48–49], 仅有少数鱼类

中发现其为正异速生长[50], 这有可能是因为仔鱼

孵化之后首先以卵黄囊作为主要营养源, 其消化

系统的发育则相对滞后, 因此多数仔鱼躯干部为

负异速生长。 

2  鱼类早期阶段核酸及蛋白含量的变化 

鱼类早期阶段对环境变化极为敏感, 精确测

定这些细微变化是非常困难的[51‒52]; 仔鱼个体小, 传

统评价鱼类生长变化的指标不适合于仔鱼[53]。研

究表明生化指标能很好地反映仔鱼的生长、体重

以及形态学指标 [1], 因此, 生化指标被用于评价

仔鱼的生长及营养状况。这主要是由于鱼类生化

成分对环境、食物等外界条件变化的反应非常敏

感且迅速, 相对来说鱼体生长对外界条件变化的

反应则相对滞后[54–55]。生化指标已用于评价生长

速度较慢鱼类仔稚鱼的生长及未能在生长上体现

的营养差异[56]。 

核酸测定可作为评价仔稚鱼生长的指标, 其

理论基础是有共识的。动物细胞内脱氧核糖核酸

(DNA)含量是基本恒定的 , 而核糖核酸(RNA)主

要存在于核糖体中(约占总 RNA的 85%~90%), 而

且与蛋白合成速率密切相关[2]。这种方法可避免

重复测定生长缓慢的仔稚鱼的体长及体重的误差, 并

且可用于一些无法测定生长指标的研究中。有些

研究报道 , 可利用核酸测定来评价仔稚鱼的生 

长[3, 53, 57]、生长潜力[2, 58]、营养状况[59–60]、饲料

营养水平[61]及确定仔稚鱼的关键期[62]。 

测定鱼类早期发育阶段的核酸水平, 有助于

了解仔稚鱼的生长及营养状况。常用的评价指标

有 RNA 含量、DNA 含量、RNA/DNA 比以及蛋

白质/DNA 比。核酸指标测定能更好地评价仔稚

鱼的生长和营养状况主要是由于生化指标对环境

变化的敏感性高于机体的生长[54]。RNA 主要存在

于生长迅速的组织中[1], 其含量常用于评价蛋白

质 合 成 能 力 ,  即 仔 稚 鱼 的 生 长 ,  美 洲 拟 鲽 
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(Pseudopleuronectes americanus)和隆头鱼(Tautoga 

onitis)早期阶段 RNA 含量均与特定生长率之间存

在显著性关系 [57], 仔鱼早期阶段一般都表现为

RNA 和蛋白含量升高伴随着快速的生长, 关于太

平洋蓝鳍金枪鱼 (Thunnus orientalis)[2]和大菱鲆

(Scophthalmus maximus)[53]的研究都遵循这一规

律。DNA 含量的增加主要是由活跃的细胞分化造

成的, 而活跃的细胞分化通常伴随着器官的发育

与分化。如太平洋蓝鳍金枪鱼在孵出后 10~15 d, 

牙齿、幽门盲囊及胃腺开始分化; 在孵出后 15 d

时, DNA 含量最高[2]。蛋白质/DNA 比是反映仔稚

鱼细胞重量或细胞大小的指标[63], 鱼类早期仔鱼

蛋白质/DNA 比的增加是由于该阶段的生长以细

胞增大为主[2, 53]。相对地, DNA 含量的增加则被

认为是细胞增生引起的, 因为单个细胞的 DNA

含量比较恒定[53]。根据这些指标的变化趋势可以

判断鱼类早期阶段的发育规律。在对美国红鱼

(Sciaenops ocellatus)的研究中发现, 其早期阶段

细胞水平上的发育过程从孵化到卵黄囊耗尽主要

表现为细胞数量的增生, 初次摄食之后则是以细胞

体积、质量的增大为主[62]。而牙鲆(P. olivaceus)[55]

和大菱鲆 [53]早期阶段细胞水平上的发育则是一

个细胞增生和增大循环的过程。RNA/DNA 比与

生长速度明显相关[53], 但却与鱼体规格没有显著

相关[64]。对牙鲆[65]、大西洋鳕[66]、美洲拟鲽[67]及

大鳞副泥鳅[68]等的研究中都发现了 RNA/DNA 比

与瞬时生长率之间具有明显的正相关性 , 说明

RNA/DNA 比是评价鱼类早期发育阶段生长率的

有效指标。 

此外, RNA/DNA 比对确定仔稚鱼关键期也具

有重要的意义[2, 69], RNA/DNA 比值低意味着生长

速度慢、营养状况差及死亡率高[70]。而 RNA/DNA

比是反映仔鱼状况的可靠指标[3, 62, 71], 因此了解

鱼类早期阶段核酸的变化是非常重要的。一般认

为鱼类早期阶段 RNA/DNA 比的急剧变化发生的

时间段是仔鱼的关键期, 在这一阶段应提供足质

足量的饵料, 确保仔稚鱼能安全度过关键期。 

3  鱼类早期阶段消化酶活性的变化 

鱼体内消化酶的发生并不是完全同步的, 而

是随着动物体的生长发育而演变的。消化酶活性

演变主要是个体生长及器官、组织发育, 而不是

对摄食量变化的应答, 也不是由饵料成分的变化

引起的[72]。但也有学者认为, 活饵料量和组成的

改变 [73–74]、生长引起的可溶性蛋白含量变化 [75]

及幼体代谢变化引起的不同酶表达的变化 [76]都

会导致蛋白酶活性的变化。研究鱼类个体发育时

期消化酶的演变有助于了解鱼类各生长阶段的饵

料利用情况及营养需求, 对鱼类饲料开发具有重

要意义。 

国内外主要从生物化学的角度来定量测定鱼

类各个体发育期的消化酶活性, 评价其消化能力, 

并作为仔鱼营养及饲料配备的参考依据 [77]。

Ribeiro 等[78]测定了塞内加尔鳎(Solea senegalen-

sis)从孵化到 30 d 主要消化酶及碱性磷酸酶活性

的变化 , 并认为其适合使用人工配合饲料。

Comabella 等 [72] 研 究 了 古 巴 雀 鳝 (Atractosteus 

tristoechus)幼鱼发育期间消化酶活性的变化, 他

们认为古巴雀鳝适合以人工饲料来养殖。相似的

研究还有很多 , 如庸鲽 (Hippoglossus hippoglos-

sus)[79–80]、河鲈(Perca fluviatilis)[81]、北美牙鲆[82]、

黄尾 [83]、大西洋鳕[80]、斑带副鲈[76]、细点牙鲷[84]、

波斯鲟(Acipenser persicus)[85]、军曹鱼(Rachycentron 

canadum)[86]、鲤(Cyprinus carpio)[87]、双斑绚鲇

(Ompok bimaculatus)[88]、真鲷[89]等。 

仔稚鱼消化酶活性的演变可以反映出鱼类消

化系统发育及营养需求的变化。对蛋白酶来说 , 

一般初孵仔鱼即可检测出较高的胰蛋白酶活性 , 

但却无法检出胃蛋白酶活性[78, 84, 90], 胃蛋白酶会

在发育一段时间后检出, 各种鱼类的检出时间不

同(表 1)。随着仔鱼的发育, 胰蛋白酶活性持续上

升, 达到峰值后开始迅速下降, 这是脊椎动物包

括鱼类个体发育的明显特征[81, 85, 91]。胃蛋白酶的

出现, 标志着胃功能的发育, 而且随着胃蛋白酶活

性的升高, 一般胰蛋白酶的活性会降低[76, 78, 80–81, 85], 

这标志着蛋白质的消化由碱性消化转化为酸性消

化。在此之前, 胰蛋白酶 [76, 78, 85, 91–92]和胞饮作  

用[80, 93]对仔稚鱼消化食物中的蛋白质至关重要。 

一般认为脂肪酶受基因调控[72, 85], 初孵仔鱼

可检出较高的脂肪酶活性, 但也有不一致的结果, 
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表 1  不同鱼类胃蛋白酶的检出时间 
Tab. 1  Testing time of the appearance of pepsin in different fish species 

种类 species 检出时间*testing time* 养殖温度 rearing temperature 参考文献 reference 

丝尾鳠 Mystus nemurus 1 末提及 not mentioned [94] 

波斯鲟 Acipenser persicus 5 17~18℃ [85] 

大雀鳝 Atractosteus spatula 5 末提及 not mentioned [95] 

大菱鲆 Scophthalmus maximus 9 18~19℃ [96] 

大西洋白姑鱼 Argyrosomus regius 15 20.0~22.0℃ [97] 

双斑绚鲇 Ompok bimaculatus 15 27℃ [88] 

卵形鲳鲹 Trachinotus ovatus 15 27~29℃ [98] 

北美牙鲆 Paralichthys californicus 18 (18.2±0.2)℃ [82] 

细点牙鲷 Dentex dentex 19 (19.2±0.5)℃ [84] 

墨西哥笛鲷 Lutjanus guttatus 20 (26.7±0.21)℃ [99] 

条石鲷 Oplegnathus fasciatus 22 (24.0±1.0)℃ [100] 

军曹鱼 Rachycentron canadum 22 末提及 not mentioned [86] 

舌齿鲈 Dicentrarchus labrax 24 18~19℃ [101] 

尖吻重牙鲷 Diplodus puntazzo 32 19.0~23.0℃ [90] 

大鳞副泥鳅 Paramisgurnus dabryanus dabryanus 35 (24.4±0.4)℃ [102] 

漠斑牙鲆 Paralichthys lethostigma 37 (18.5±0.5)℃ [103] 

金头鲷 Sparus aurata 40 19℃ [74] 

注: *表示检出时间为仔鱼孵化后天数, 单位为 DAH. 
Note: * means testing time is the days after hatching (DAH). 
 

如高眼丽体鱼(Cichlasoma urophthalmus)[104]直至

13 d 才检测出脂肪酶。其变化规律及机制并不清

楚, 在不同鱼类中的表现也不一致。在牙鲆[105]、斑

带副鲈 [76]及细点牙鲷 [84]中表现为初次摄食之后

开始下降, 在北美牙鲆[82]中表现为逐渐上升至平

衡, 而在波斯鲟[85]中表现为持续上升。普遍的观

点是鱼类仔鱼存在两种脂肪酶, 一种涉及卵黄囊

中脂肪的消化, 另一种则与食物中脂肪的消化相

关 [106], 初次摄食之后两种脂肪酶转化可能会造

成脂肪酶活性的不稳定变化。 

淀粉酶与脂肪酶相似 , 初孵仔鱼即可检出 , 

多数学者认为其也是受基因调控[76, 81, 92]。淀粉酶

的变化规律与胰蛋白酶相似, 都表现为先上升后

下降, 这是鱼类及其他脊椎动物发育的规律[78, 91]。

在古巴雀鳝[72]、塞内加尔鳎[78]及大雀鳝(A. spat-

ula)[95]中, 淀粉酶的活性在内源性营养向外源性

营养转变期和仔鱼向稚鱼转变期这两个时间点有

明显的峰值。但其变化机制却没有定论, Cahu 等[91]

认为饲料中 12%的淀粉含量可显著诱导舌齿鲈

(Dicentrarchus labrax)淀粉酶活力升高; Oozeki 等[106]

推测外源性淀粉酶增加了鱼体淀粉酶的活力; 张

云龙等 [107]认为消化系统快速发育引起的消化能

力增强导致了泥鳅仔鱼淀粉酶活力的增强; 而淀

粉酶活力降低则可能是随着仔鱼的发育, 其对蛋

白质和脂肪的利用增加而降低了对糖类的需求[93], 

或者是淀粉酶分泌系统功能终止[78]。 

仔稚鱼的肠分泌酶主要是碱性磷酸酶以及一

些氨基肽酶 , 这些酶主要位于肠上皮刷状缘   

膜[78, 90, 108], 常作为指示营养物质吸收和肠上皮

细胞分化的指标[109]。肠酶通常是作为评价仔稚鱼

进入成鱼消化模式的指标[78, 110]。许多研究结果表

明, 仔鱼在孵出后的最初几周内刷状缘膜酶活力

会显著增加[85, 104, 111], 但随后会出现一个明显的

下降趋势, 这可能是由可溶性蛋白含量的急剧增

加引起的[80], 而不是其消化酶活性和消化能力的

降低导致的。碱性磷酸酶是一种膜结合金属酶 , 

分布于鱼类肠上皮纹状缘上, 对脂类、葡萄糖、

钙及无机磷的吸收有促进作用, 碱性磷酸酶活性

越高表明该区域的吸收能力越强[108]。磷酸酶最主

要的作用是水解无机磷酸盐作为营养物质以及转

运营养物质 [76]。草鱼(Ctenopharyngodon idellus)

仔鱼肠道中碱性磷酸酶的分布与脂肪、氨基酸及
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糖类在肠道中的吸收位置紧密相关[112]。研究表明, 

碱性磷酸酶与肠道吸收及营养物质转运有关, 碱

性磷酸酶活性高意味着高的肠吸收能力强[72]; 碱

性磷酸酶的增加也标志着肠道刷状缘的发育[78]。

碱性磷酸酶与鱼类消化间接相关, 其作用机制是

通过改变氨基酸的磷酸链来促进其他消化酶的活

性, 从而通过 Ca2+转运的方式增加营养物质的吸   

收[113]。在鱼类早期发育阶段, 碱性磷酸酶活性的

显著上升被认为是鱼类肠吸收功能发育完全的标 

志[72, 76, 78, 80, 109], 也是仔鱼向成鱼消化模式转变

的关键步骤[114]。 
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Allometric growth and ontogenetic changes in nucleic acids and diges-
tive enzymes during the early life stage in fish species: A review 
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Abstract: The early life stage is a critical period in fish species since complicated physiological and morphologi-
cal changes and often massive mortalities occur at this stage. Studies of the growth patterns and physiological 
characteristics during the early life stage often uncover lethal factors in this stage, and the information gained can 
lead to improvements in survival rates during larval production. Allometric growth can be used as an indicator for 
larval production, and fish experience a change in shape in relation to increases in their ability to perform vital 
biological functions needed for survival during their early life stage. The RNA/DNA ratio is a sensitive indicator 
of growth rates, which can be used to evaluate growth potential and nutritional condition, as well as to determine 
critical periods in the larval stage. Specifically, studies on the development of the digestive tract and digestive 
capability of the organism can be used as an indicator of nutritional status at an early life stage, thereby providing 
information useful either for improving feeding protocols in larviculture, suggesting more suitable food items, or 
designing feasible larval rearing procedures. Through a review of previous studies, this article summarizes infor-
mation on allometric growth and ontogenetic changes in nucleic acids and digestive enzymes during the early life 
stage of fish species. It is hoped that this review might revive interest in conducting investigations of the early life 
stage of fish species, and accordingly we provide some basic information meant for future studies 
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