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摘要: 采用实验生态学方法, 以金乌贼(Sepia esculenta)初孵仔乌为实验对象, 研究饥饿胁迫下仔乌的行为、体征等

的变化, 以及不同底质(细沙组、无底质组、沙泥组)和温度条件对仔乌耐饥饿能力的影响, 以期为其增殖放流最佳

时期的选择和放流海域的合理规划提供参考。结果显示, 饥饿对仔乌的形态特征、行为方式、活力状态等影响较

大, 饥饿 12 d 时仔乌全部死亡。水温 25℃条件下, 细沙组、无底质组和沙泥组的饥饿不可逆点(PNR)分别为 7.5 d、

8 d 和 9.5 d; 饥饿前 7 d, 各组的累积死亡率相差不大, 之后由高到低依次为细沙组、无底质组、沙泥组; 饥饿 10 d

后, 3 个实验组仔乌的体重损失率分别为 7.72%±2.80%、6.95%±2.64%和 5.30%±2.41%。无底质条件下, 28℃组、25℃

组和 22℃组的 PNR 时间分别为 7 d、8 d 和 9.5 d; 28℃组的死亡率显著高于其他两组(P<0.05); 饥饿 10 d 后, 3 组仔

乌的体重损失率分别为 8.90%±1.65%、6.95%±2.64%和 5.79%±3.54%。实验结果表明, 底质粒径较小的沙泥组对缓

解仔乌饥饿起到积极影响, 而粒径较大的细沙底质的作用与沙泥底质相反, 随水温的升高会降低仔乌的饥饿耐受

力, 使其提前进入 PNR。 
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金乌贼(Sepia esculenta Hoyle,1885)是世界乌

贼科中的重要经济种, 也是中国北方海域经济价

值最大的乌贼种类[1]。自 20 世纪 70 年代开始, 受

近岸高强度渔业活动、产卵场被破坏等原因的影

响, 其资源量呈明显衰退趋势, 基于此, 近年山

东以及北方沿海各省市相继开展了金乌贼资源增

殖活动, 其资源量得到一定恢复[2]。目前, 金乌贼

的增殖方式主要分为两种, 一是向重点水域投放

产卵附着基以营造其产卵环境; 二是向海域中直

接放流苗种或投放受精卵以增加其补充群体。 

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, 常会面临

食物无法满足自身需求的饥饿威胁, 因此饥饿是

其生活史中的一个主要胁迫因子[3]。研究水生动

物应对饥饿胁迫的响应机制及对胁迫的缓解途径, 

对水生动物的保护和实际生产均具有重要意义[4]。

底质在水生生态系统中居于重要地位, 其不仅可

以稳定水质和改变水环境, 同时也是有益生物和

底栖生物生长繁育的重要场所[5]。研究表明, 适宜

的底质能为底栖鱼类提供足够的“安全感”, 使之

安静地蛰伏于水底, 从而降低代谢水平 [6], 减少

对营养物质的需求。温度是海水水文的关键因子, 

其对水生生物的影响巨大。在一定温度范围内 , 

酶催化反应会随温度的升高而加快, 呼吸代谢和

合成代谢也会随之增强[7], 如果此时面临饥饿胁

迫, 生物体为了维持自身的生长、发育和存活就

会加快消耗自身储存的营养物质, 从而使得饥饿

耐受能力降低。 

目前, 国内外学者相继开展了金乌贼的洄游

分布[8-10]、食性[11-12]、形态学[11, 13-14]、行为学[15-16]、
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繁殖策略[17]和增殖技术[18-19]等方面的研究。近年

来, 虽然金乌贼放流力度不断加大, 但是关于仔

乌放流的最佳时期和适宜的放流海域等相关研究

还未见报道。本研究比较分析了不同底质和不同

温度条件下初孵仔乌的饥饿不可逆点、能量代谢

特征以及遭受饥饿胁迫时的行为变化, 评价了不

同水域环境中仔乌的饥饿耐受能力, 以期为金乌

贼增殖放流最佳时期的筛选和放流海域的合理规

划提供参考。 

1  材料和方法 

1.1  实验材料 

实验于 2017 年 6—7 月在青岛金沙滩水产开

发有限公司进行, 选用发育、活力良好且规格相

近的金乌贼亲体进行交配产卵, 受精卵孵化过程

中用医用碘伏消毒两次以尽量保证孵化仔乌的健

康状况, 受精卵经人工孵化后随机选取同日龄初

孵的仔乌[胴长(4.5±0.4) mm, 体重(59.1±9.4) mg]

进行实验。 

1.2  实验条件 

在玻璃钢实验水槽(2.2 m×1.2 m×0.7 m)中 , 

布设 20 目筛绢缝制的小网箱(0.4 m×0.4 m×0.5 m)

作为仔乌饥饿实验装置 , 所用海水为砂滤海水 , 

流水培育, 日换水率 50%~100%, 光周期为 14∶10 

(L∶D), 盐度范围为 31~32, 连续充氧以保持溶

解氧含量(DO)≥7.0mg/L, pH 范围为 7.6~8.0。 

1.3  实验设计 

底质实验: 设置 3 个底质梯度(无底质、细沙

和沙泥), 水温为 25 , ℃ 其相关参数详见表 1; 温

度实验: 设置 3 个温度梯度(22℃、25℃和 28℃), 

无底质, 使用大功率加热棒控温, 实验期间保证

温度变化的范围不超过±1 , ℃ 底质实验和温度实

验共用同一对照组(无底质, 25 )℃ (表 2)。各实验组

设置 9 个平行, 其中, A~C 3 个平行用于测定初次

摄食率 (initial feeding rate)和确定不可逆点 (the 

point of no-return, PNR), 每个平行投放 150 只仔

乌; D~F 3 个平行用于计算体重损失率(loss rate of 

body weight, WLR), 每个平行投放 100 只仔乌; 

G~I 3 个平行用于观察统计每日的死亡率(death 

rate)和中上水层悬浮个体所占的比例, 每个平行

投放 100 只仔乌。对照组设置 12 个平行, 其中, 

A~I 9 个平行用于测定和实验组相同的指标, J~L 

3 个平行用于观察正常投喂情况下仔乌的形态、

行为特征, 每天两次投喂足量的糠虾, 并及时吸

出残饵和粪便, 每个平行投放 100 只仔乌。实验

周期为 2 周, 每天不间断连续观察仔乌的形态特

征、行为方式、活力状态、平衡状况、体色等方

面的变化。 

1.4  初次摄食率和不可逆点的确定 

每天上午 10:00 从各组的 A~C 3 个平行中随

机取 20 只仔乌置于相同温度和底质条件的 10 L

塑料桶中, 投喂足量的糠虾, 微充氧, 4 h 后逐一 

 
表 1  底质的物理性质及参数 

Tab. 1  Physical characteristics and parameters of experimental substrates 

处理组 treatment group 
底质类型 

substrate type 

粒径/um 

particle size

铺设厚度/cm 

thickness of layer

水温/℃ 

temperature 

平行数量 

parallel group 

无底质组(对照组) no substrate group (control) - - - 25 12 

细沙组 fine sand group 细沙 fine sand 100200 3 25 9 

沙泥组 sand-mud group 
70%细沙 fine sand+ 

30%淤泥 silt 

>61 
≤61 

3 25 9 

 
表 2  温度实验的参数 

Tab. 2  The parameters of temperature experiment 

处理组 treatment group 水温/℃ temperature 底质类型 substrate type 平行数量 parallel group 

22℃组 22℃ group 22 无底质 no substrate 9 

25℃组(对照组) 25℃ group (control) 25 无底质 no substrate 12 

28℃组 28℃ group 28 无底质 no substrate 9 
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检查仔乌的摄食情况, 经 MS-222 麻醉后进行解

剖取胃并在光学显微镜(Nikon E600)下观察, 胃

中出现糠虾残体的仔乌即为初次摄食个体, 统计

其数量并计算初次摄食率。不可逆点参照 Blaxter

等 [20]的方法 , 以金乌贼仔乌孵化后的天数表示 , 

当所测定仔乌的初次摄食率低于最高初次摄食率

的 1/2 时即为 PNR 时间。 

1.5  体重损失率和死亡率的统计 

实验开始前将每组的 D~F 3 个平行的仔乌分

别置于装有海水的大烧杯中称重并计算平均体重, 

饥饿 10 d 后再次称量各组 D~F 3 个平行仔乌的平

均体重, 体重损失率通过以下公式计算:  

WLR(%)=(W1−W2)/W1×100% 

式中, W1和W2分别表示实验开始前与实验结束时

仔乌的平均重量(mg)。每天两次记录各个处理组

的 G~I 3 个平行中悬浮于中上水层的仔乌个体及

死亡个体, 并及时清除死亡个体, 统计每天的悬

浮个体所占总体的比例和累积死亡率。 

1.6  数据分析 

采用 SPSS 19.0 软件对数据进行统计分析, 

百分数形式的数据在进行方差分析前先进行反正

弦平方根转换, 以保证数据符合正态性和方差齐

性 , 先进行单因素方差分析 (one-way ANOVA), 

如结果差异显著再使用 Duncan 氏多重比较检验

组间差异, 显著性水平 α=0.05。 

2  结果与分析 

2.1  饥饿状态下仔乌的行为特征 

水温 25℃、无底质条件下, 初孵仔乌(饥饿 0 d)

通常静卧水底, 胴背具色素斑点, 体色微白, 身

体呈半透明, 骨板轮纹和墨囊清晰可见, 身体左

右对称, 胴部圆滑饱满, 各腕自然收缩紧簇, 受

刺激时反应灵敏迅速 , 一般不会出现喷墨现象 , 

游泳能力强。实验开始后, 仔乌逐渐离底出现于

实验水体中上层, 尾端开始消瘦、萎缩。随饥饿

时间延长, 仔乌处于持续游动且保持第一对腕竖

起的状态, 应激时有反应但不强烈, 尾针两侧逐

步内凹、尾端变得尖锐。实验后期, 仔乌大量死

亡, 尾部皮肤破裂、露出骨板, 整个胴背呈尖锐三

角形, 体色发白, 鳍和腕等身体各部分呈无力下

垂状态, 受刺激时基本无反应(图 1)。而此时正常投

喂的对照组, 绝大多数静卧水底, 个体发育迅速。 

 

 
 

图 1  不同饥饿时间下金乌贼仔乌的行为特征及存活率变化 
Fig.1  Observations of newly hatched Sepia esculenta juveniles in different starvation time 
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2.2  不同底质类型下仔乌饥饿实验 

2.2.1  不同底质条件下仔乌的初次摄食率和 PNR 

初孵仔乌摄食率很低 , 各组均在 10%之下 , 

饥饿 2 d 后摄食率开始增加, 随饥饿时间延长, 初

次摄食率呈先增加再减小的趋势。其中, 无底质

组在饥饿 5 d 时初次摄食率最高(95%), 饥饿 8 d

时初次摄食率降为 50%; 细沙组饥饿 6 d 时的初

次摄食率最高(90%), 饥饿 8 d 时降为 50%; 沙泥

组饥饿 6~7 d 时的初次摄食率最高(80%), 饥饿

10 d 时初次摄食率降为 35%。依据 PNR 确定方法

推断 3 组仔乌的 PNR 时间大约分别为 8 d、7.5 d

和 9.5 d, 依次出现在最高初次摄食率之后的 3 d、

1.5 d 和 3.5 d(图 2)。 
 

 
 

图 2  不同底质条件下金乌贼仔乌初次摄食率的比较 

Ⅰ: 无底质组; Ⅱ: 无底质组参考线; Ⅲ: 细沙组; Ⅳ: 细沙组

参考线; Ⅴ: 沙泥组; Ⅵ: 沙泥组参考线. 图中参考线为相应

处理组最高摄食率 1/2 的数值线. 

Fig.2  The comparison of initial feeding rate of Sepia escu-
lenta juveniles under different substrate conditions 

Ⅰ: no substrate group; Ⅱ: reference line of no substrate group; 
Ⅲ: fine sand group; Ⅳ: reference line of fine sand group; Ⅴ: 

sand-mud group; Ⅵ: reference line of fine sand group.  
The reference line in the figure is the numerical line of 50%  

highest feeding rate. 
 

2.2.2  不同底质条件下仔乌的累积死亡率  饥饿

前 3 d, 各组几乎无死亡个体, 累积死亡率全部在

1%以内, 至第 7 天为止, 3 组仔乌的累积死亡率相

差不大, 均在 10%左右; 第 8 天开始, 各组死亡率

开始迅速上升, 同一饥饿时间段 3 组的累积死亡

率由高到低依次为细沙组、无底质组、沙泥组, 无

底质组和细沙组仔乌在 12 d 时全部死亡, 沙泥组

在 13 d 时全部死亡(图 3)。 

2.2.3  不同底质条件下仔乌的体重损失率  实验

结果表明, 经过 10 d 的饥饿, 3 个处理组仔乌的平

均体重均有不同程度的下降, 其中, 无底质组体

重损失率为 6.95%±2.64%, 细沙组 7.72%±2.80%, 

沙泥组 5.30%±2.41%, 单因素方差分析结果显示

各组间体重损失率的差异并不显著(P>0.05, 图 4)。 
 

 
 

图 3  不同底质条件下金乌贼仔乌累积死亡率的比较 

Ⅰ: 无底质组; Ⅱ: 细沙组; Ⅲ: 沙泥组. 

Fig.3  The comparison of accumulate death rate of Sepia 
 esculenta juveniles under different substrate conditions 

Ⅰ: no substrate group; Ⅱ: fine sand group;  
Ⅲ: sand-mud group. 

 

 
 

图 4  不同底质条件下金乌贼仔乌体重损失率的比较 

相同小写字母代表差异不显著(P>0.05). 

Fig.4  The comparison of loss rate of body weight of Sepia 
esculenta juveniles under different substrate conditions 

The same small letters mean no significant  
difference (P>0.05). 

 

2.2.4  不同底质条件下仔乌随饥饿时间的悬浮比

例  各处理组仔乌随饥饿时间的延长, 悬浮于中

上水层并不安游动的个体呈增加趋势, 但增长的

速度存在差异。单因素方差分析结果表明, 同一

饥饿时间段无底质组和细沙组仔乌的悬浮比例差

异不显著(P>0.05); 饥饿 2~4 d, 沙泥组个体的悬

浮比例显著小于其他两组(P<0.05), 饥饿 6~8 d, 

沙泥组的悬浮个体比例显著小于细沙组, 而与无

底质组差异不显著(P>0.05, 表 3)。 
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表 3  不同底质条件下金乌贼仔乌的悬浮比例 
Tab. 3  The comparison of suspension ratio of Sepia esculenta juveniles under different substrate conditions 

n=3; x ±SD; %  

饥饿时间/d starvation time 
底质类型 substrate type 

0 2 4 6 8 10 

无底质组 no substrate group 0.3±0.5 13.3±3.5a 41.7±6.4a 77.0±5.3ab 92.7±6.0ab 100 

细沙组 fine sand group 0 18.7±2.5a 48.7±1.5a 87.7±5.9a 94.3±3.0a 100 

沙泥组 sand-mud group 0 4±2b 18.7±4.5b 66.0±7.2b 80.3±8.5b 100 

注: 同列数据后不同的小写字母代表同一时间差异显著(P<0.05). 

Note: Different letters in same column meant significant difference at 0.05 level． 

 

2.3  不同温度条件下仔乌饥饿实验 

2.3.1  不同温度条件下仔乌的初次摄食率和 PNR 

实验各处理组仔乌的初始摄食率均低于 10%, 

第 2 d 开始, 随时间延长, 各组的初次摄食率迅速

增大, 均在饥饿第 5 d 左右达到最高(22℃组、28℃

组为 90%, 25℃组为 95%), 随后, 摄食个体的数

量急剧下降, 下降的速度表现为 28℃组＞25℃组

＞22℃组, 22℃组的摄食率在饥饿第 10 天时降为

40%, 25℃组在饥饿第 8 天时降为 50%, 28℃组在

饥饿第 7 天时降为 45%, 因此判断 3 组仔乌的

PNR 时间约为 9.5 d、8 d 和 7 d, 分别出现在最高

摄食率之后的 4.5 d、3 d 和 2 d(图 5)。 

 

 
 

图 5  不同温度条件下金乌贼仔乌初次摄食率的比较 

Ⅰ: 22℃组; Ⅱ: 22℃、28℃参考线; Ⅲ: 25℃组;  

Ⅳ: 25℃参考线; Ⅴ: 28℃组. 图中参考线为 

相应处理组最高摄食率 1/2 的数值线. 

Fig.5  The comparison of initial feeding rate of Sepia  
esculenta juveniles under different temperature conditions 
Ⅰ: 22  group℃ ; Ⅱ: reference line of 22  and 28  group℃ ℃ ;  
Ⅲ: 25  group℃ ; Ⅳ: reference line of 25  group℃ ; Ⅴ: 28  ℃

group. The reference line in the figure is the numerical  
line of 50% highest feeding rate. 

 
2.3.2  不同温度条件下仔乌的累积死亡率  单因

素方差分析结果显示, 从饥饿第 2 天开始, 28℃组

仔乌在同一天的累积死亡率便显著高于其他两组

(P<0.05), 第 11 天时全部死亡, 而 25℃组和 22℃

组两组仔乌的累积死亡率在前 8 d 差异不显著, 

均在 10%之下, 从第 9 天开始, 两组的死亡率迅

速增大, 同时, 25℃组仔乌的累积死亡率开始高

于 22℃组, 第 12 天时, 25℃组的仔乌全部死亡, 

第 13 天时, 22℃组的仔乌全部死亡(图 6)。 
 

 
 

图 6  不同温度条件下金乌贼仔乌累积死亡率的比较 

Fig.6  The comparison of accumulate death rate of Sepia  
esculenta juveniles under different temperature conditions 

Ⅰ: 22℃; Ⅱ: 25℃; Ⅲ: 28℃ 
 

2.3.3  不同温度条件下仔乌的体重损失率  经过

10 d 的饥饿, 3 个温度处理组仔乌的平均体重同样

有不同程度的下降。其中, 22℃组体重损失率为

5.79%±3.54%, 25℃组为 6.95%±2.64%, 28℃组为

8.90%±1.65%, 单因素方差分析结果显示各组间

体重损失率的差异并不显著(P>0.05, 图 7)。 

2.3.4  不同温度条件下仔乌随饥饿时间的悬浮比

例  不同温度条件下, 随饥饿时间的延长, 各组

仔乌的悬浮个体逐渐增加。单因素方差分析结果

表明, 同一饥饿时间段 22℃组的悬浮比例显著小

于 28℃组(P<0.05), 而 25℃组和 28℃组差异不显

著(P>0.05); 饥饿 2~4 d 期间, 22℃组和 25℃组仔
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乌悬浮比例差异不显著, 饥饿 6~8 d 期间, 22℃组

显著小于 25℃组(表 4)。 

3  讨论 

3.1  饥饿胁迫下仔乌的行为特征 

处于早期发育阶段的仔鱼, 其形态、消化器

官等均处于快速生长期, 这些器官的发生、发育

速度与其存活与生长及摄食行为习性的变化等密

切相关。金乌贼初孵仔乌(1~2 日龄)的胃和胃盲囊

颜色较浅, 轮廓模糊, 胃壁纤薄。实验开始 0~1 d, 

仔乌的摄食率很低(5%以下)。这与曼氏无针乌贼

(Sepiella japonica)(初孵幼体摄食率可达 30%)[4]

相差较大。相关研究表明, 金乌贼初孵仔乌嘴中

衔有卵黄, 可维持 1~2 d 的营养供给[21], 因而初

孵仔乌的开口摄食率较低。3 日龄左右, 大部分仔

乌的胃部结构逐渐发育完善并开始进食, 4 日龄

时可以肉眼观察到完整的肝脏轮廓, 皮肤色素斑

点不断增多, 颜色不断加深, 随消化器官的功能

趋于完整, 于 5 日龄时达到最高的初次摄食率。随

饥饿时间的延长, 仔乌逐渐漂浮于水面、无法下潜, 

这与曼氏无针乌贼[4]和虎斑乌贼(Sepia pharaonis)[3]

的情况类似 , 推测由于体内营养物质大量消耗 , 

身体组分发生相应的变化[22-23], 从而引发身体密

度变化所致。饥饿 6 d 时, 大量仔乌会持续竖起第

一对腕, 根据其捕食时会先翘起第一对腕随后弹

射出触腕[24]的行为特征, 推断此种行为应该是仔

乌饥饿后寻食的表现, 其目的是为了使其能够保

持一种可以随时发动“攻击”的状态。观察发现 , 

不同饥饿状态的仔乌在遭遇刺激后的喷墨现象差

异显著, 分析认为, 这种现象受其处于索饵的紧

张状态和自身活力的综合影响。饥饿的胁迫与压

力[25]会加剧其不安, 从而受刺激后更倾向于喷墨; 

之后随着饥饿时间的延长, 活力逐渐降低, 受刺

激后虽有轻微反应但已基本丧失喷墨能力。 
 

 
 

图 7  不同温度条件下金乌贼仔乌的体重损失率比较 

相同小写字母代表差异不显著(P>0.05). 

Fig.7  The comparison of loss rate of body weight of Sepia  
esculenta juveniles under different temperature conditions 

The same small letters mean no significant difference (P>0.05). 
 

表 4  不同温度条件下金乌贼仔乌的悬浮比例 
Tab. 4  The suspension ratio of Sepia esculenta juveniles under different temperature conditions 

%; n=3; x ±SD 

饥饿时间/d starvation time 
温度组 temperature 

0 2 4 6 8 10 

22℃ 0 9.3±3.8a 29.3±7.4a 53.7±5.5a 64.3±6.6a 100 

25℃ 0.3±0.5 13.3±3.5ab 41.7±6.4ab 77.0±5.3b 92.7±6.0b 100 

28℃ 0 20.7±5.0b 48.7±9.6b 81.3±4.5b 99.3±1.2b 100 

注: 同列数据后不同的小写字母代表同一时间差异显著(P<0.05). 

Note: Different letters in same column mean significant difference at 0.05 level． 

 

3.2  底质类型对饥饿胁迫的缓冲作用 

金乌贼初孵仔乌有伏底静卧的习性, 只有在

受刺激、不安和摄食时才会比较活跃, 由于其绝

大部分时间与底质接触, 因此推断不同的底质类

型可能会对仔乌代谢水平产生一定影响, 进而影

响其饥饿耐受能力, 同时, 水体中上层悬浮个体

的比例也可作为其饥饿及对栖息底质不适应的判

别指标。 

本实验结果显示, 底质的存在会影响仔乌的

饥饿耐受能力, 具体表现为饥饿耐受力由高到低

依次为沙泥组、无底质组、细沙组。Howell 等[6]

的研究表明 , 底质可以为鱼类提供躲避的场所 , 

同时减小其所面临的环境压力, 进而降低呼吸频

率和代谢率; 陈为兵等[26]认为, 底质可以使水环
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境因子变化平稳, 系统稳定性增强, 使环境更有

利于水生生物的生长和生存 ; 张沛东等 [5]认为 , 

底质的存在有利于有益生物的生长繁殖, 进而提

高水生生物的生长和存活。仔乌孵化后便伏底 , 

沙泥底质为仔乌提供一个相对舒适与隐蔽的环境

条件, 增加其环境福利, 降低压力水平, 使其安

心伏于水底减少多余的活动, 从而显著降低代谢

水平和营养需求, 间接促使其饥饿耐受能力增强, 

存活率升高。而细沙组表现出与沙泥底质相反的

结果, 其体重损失率高于其他两组, 在饥饿 2~8 d

时, 细沙组悬浮于中上水层的个体比例显著高于

沙泥组(P<0.05), 产生此种现象的原因可能为初

孵仔乌的胴体皮肤纤薄, 呈半透明状态, 而沙粒

的粒径相对较大、表面粗糙, 不断地接触和摩擦

可能使伏底仔乌的胴体皮肤产生不适甚至造成损

伤[27-28], 从而使其不停地运动以便寻找相对舒适

的环境, 行为方式的改变引发新陈代谢水平的变

化[29], 导致存活率和饥饿耐受能力降低。 

3.3  温度环境对仔乌耐饥饿能力的影响 

金乌贼亲体从越冬场向近岸进行生殖洄游持

续时间长, 其分批产卵的习性造成早期和晚期出

生的仔乌日龄会相差两个月左右[30], 前后不同时

期出生的仔乌所面临的海域环境温度差异显著 , 

由此导致的代谢强度不同也会使仔乌对营养的需

求程度不同。由于目前山东省金乌贼放流普遍于

7 月中下旬进行 , 此时近岸海域表层水温约为

25℃左右, 因此本研究将 25℃组作为对照组。 

水温是水生变温动物生活史过程中主要影响

因素之一[31-33]。许多研究显示, 温度会对鱼类的

PNR 时间产生显著影响。周勤等[34]研究表明, 在

10.5~19℃水温范围内, 温度的升高会影响黄盖鲽

(Limanda yokohamae)仔鱼生长、发育和卵黄囊消

耗速率, 使其提前进入 PNR; 杨明生等[35]对花斑

副沙鳅(Parabotia fasciata)仔鱼的研究表明, 当实

验水温由 22℃升高至 30℃时, 其 PNR 时间由 9 d 降

为1.5 d; 李秀玉等[36]研究认为, 黄颡鱼(Pelteobogrus 

fulvidraco)仔鱼的 PNR 时间随温度的升高而缩

短。本实验结果表明, 仔乌在 22℃、25℃和 28℃

条件下的 PNR 时间分别为 9.5 d、8 d 和 7 d, 3 组

仔乌的 PNR 时间长短和摄食能力的下降速度存

在明显差异。 

3.4  金乌贼与其他物种的饥饿耐受能力比较 

比较不同物种间的饥饿耐受能力, 若仅使用时

间长短进行量化往往会由于各自实验水温的差异

造成数据缺乏可比性, 因此有学者在相关研究[37]中

引入有效积温(sum of effective temperature)这一

概念 , 即生物在生长过程中需要一定的总热量 , 

才能完成某一阶段的发育[7], 其通常为一相对恒

定的常数。PNR 有效积温越大则代表物种的饥饿

耐受能力愈强。综合分析范帆等[4]和乐可鑫等[3]

的研究结果, 归纳得到表 5, 可以看出, 金乌贼仔

乌的 PNR 有效积温显著高于曼氏无针乌贼和虎斑

乌贼幼体, 表明其具有较强的饥饿耐受能力。 

通常, 受精卵孵化时间、卵黄囊大小、温度、

代谢速率以及物种生态习性的不同是造成饥饿耐

力差异的主要原因[38]。金乌贼初孵仔乌规格大、卵

黄利用率高以及内源性营养期较长等特点, 使其饥

饿耐受能力优于规格较小的曼氏无针乌贼[21, 39-40], 
 

表 5  金乌贼、曼氏无针乌贼和虎斑乌贼幼体饥饿耐受能力的比较 
Tab. 5  The comparison of hunger tolerance between Sepia esculenta, Sepiella japonica and Sepia pharaonis 

实验条件 experimental condition
种类 species 

水温/℃ pH 

平均水温/℃ 

average temperature

饥饿不可逆点/d 

PNR 

PNR 有效积温/(d· )℃

sum of effective  
temperature of PNR

金乌贼 Sepia esculenta 

22±1 

25±1 

28±1 

7.68.0 

22 

25 

28 

9.5 

8 

7 

201 

曼氏无针乌贼 Sepiella japonica[4] 27.529.0 7.58.0 28.25 5.5 155 

虎斑乌贼 Sepia pharaonis[3] 26.228.6 7.98.2 26.9 6 161 

注: PNR 有效积温(d· )℃ = PNR 时间(d)×实验水体平均温度( ); ℃ 金乌贼仔乌的 PNR 有效积温(201 d· )℃ 为 3 个温度梯度下的平均值. 

Note: sum of effective temperature of PNR(d· )℃ = time of PNR(d)  average temperature( )℃ . The sum of effective temperature of Sepia 
esculenta PNR is the average value of three temperature gradient. 
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同时 , 曼氏无针乌贼的广盐性 [41]也可能导致其

需要更多的能量用以调节体内渗透平衡 , 进而

影响饥饿耐力。另外, 正确评价不同鱼类的饥饿

耐受能力, 应与各自的生活史相结合[42], 例如鲢

(Hypophthalmichthys molitrix) 、 鳙 (Aristichthys 

nobilis)[43]等仔鱼孵化后从饵料相对匮乏的产卵

场到饵料丰富的育幼场需要较长时间, 因此这些

鱼类用来建立外源性营养期的时间较长; 而生存

于环境相对稳定、饵料相对丰富的暖水区域的虎斑

乌贼, 其面临的食物压力便会小于金乌贼仔乌[44], 

此外, 物种差异及较高的实验水温也可能导致虎

斑乌贼饥饿耐受能力低于金乌贼。与花斑副沙鳅[35]

仔鱼[全长(2.73±0.10) mm, PNR为 5.5 d, PNR有效

积温 154 d· ]℃ 、鳀(Engraulis japonicas)仔鱼(体长

<2.92 mm, PNR 为 6 d, PNR 有效积温 143 d·℃)相

比较 , 金乌贼仔乌当属饥饿耐受能力较强的物

种。虽然金乌贼的绝对生殖力(1500~2500 粒/只)

远低于上述两种鱼类, 但在相同饥饿胁迫下, 其特

殊的产卵习性[30]和仔乌较强的耐饥饿能力等繁殖

策略能够保证受精卵的孵化率和仔乌更高的存活

率, 加之仔乌较强的游泳能力和捕食能力[24], 均

在一定程度上保证了资源的有效补充。 

4  结语 

饥饿是导致鱼类早期生活史阶段死亡的主要

原因之一[38], 因此研究缓解饥饿的途径对于提高

金乌贼放流仔乌的存活率, 强化增殖放流效果具

有重要意义。相对同为头足类的曼氏无针乌贼[4]

和虎斑乌贼[3], 金乌贼仔乌的饥饿耐受能力更强, 

是进行重点海域增殖放流的优良鱼种。建议择优

选择饵料生物丰富、底质条件良好、沉积物粒径

较小的沙泥底海域, 根据育苗场仔乌的孵化状况, 

在保证规格符合放流标准的基础上, 可将放流时

间适当提前。一方面可避免后期海水高温对其的

消极影响, 亦可以使仔乌提前适应海域环境, 延

长耐受饥饿时间, 提高放流群体的存活率。 
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Effects of different substrate and temperature on hunger tolerance in 
Sepia esculenta juveniles 

WANG Linlong1, WANG Zhan1, ZHANG Xuemei1, ZHANG Xiumei1, 2 
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Abstract: Using ecological experimental methods, the effects of starvation on the behavior and morphological 
features, and the effects of substrate type and different temperatures on starvation tolerance in newly hatched Se-
pia esculenta juveniles were evaluated. The results showed that starvation exerted a significant negative effect on 
the morphological features, behavior, and activities of juveniles, and all of them died on day 12 of starvation. At a 

water temperature of 25℃, the the point of no-return time (PNR) of the juveniles in the fine sand, no particulate 

substrate, and sand-mud groups was 7.5 d, 8 d, and 9.5 d respectively, and the accumulated death rate for the first 
7 d was marginally different between different substrate groups. However, after 10 d of starvation, the highest 
death rate was found in the fine sand group and the lowest was found in the sand-mud group. Simultaneously, the 
weight loss of juvenile S. esculenta in the three groups was 7.72%±2.80%, 6.95%±2.64%, and 5.30%±2.41%, re-

spectively. When there were no particulate substrates, the accumulated death rate of the 28℃ group was signifi-

cantly higher than that of the 25℃ and 22℃ groups (P<0.05), and the PNR was 7 d, 8 d, and 9.5 d, respectively. 

After a 10-d starvation period, the weight of the juvenile S. esculenta in the three groups decreased at a rate of 
8.90%±1.65%, 6.95%±2.64% and 5.79%±3.54%, respectively, but there were no significant differences in the 
weight loss between the three groups. The results showed that the sand-mud group with smaller sediment particle 
size had a positive effect on starvation alleviation in juveniles, but the fine sand group did not. In the temperature 

range of 22–28℃, the PNR would occur earlier with the increase in water temperature. 

Key words: Sepia esculenta; starvation; starvation tolerance; PNR; accumulated death rate; loss rate of body 
weight 
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