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摘要:鱼类的胃排空率是研究鱼类能量学的重要参数?近年来国外有关研究结果表明3鱼类的胃排空率除了受鱼体自身

生理状况和实验方法的影响以外3还受许多其它因素3如:鱼的种类@鱼体重@温度@食物@摄食频率以及饥饿时间等的影

响?这些资料将为我国开展该方面的研究工作提供有价值的参考作用?
关键词:鱼类=胃排空率=影响因素=综述
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鱼类的,胃排空率-+Vvw5XxZyVxzVwX0[5VwZ+({6\Y."9/0是 指 摄 食 后 食 物 从 胃 中 排 出 的 速 率3有 的 用

,胃排空时间-+Vvw5XxZyVxzVwX0[wX}Z+(’6Y9/0来表示同一概念?它除了受鱼体自身生理状况和实验方法

的影响以外3还受鱼的种类@鱼体重@温度@食物颗粒的大小@食物性质@摄食频率以及饥饿时间等的影响3
其中温度@食物和鱼体重最受关注?自 7$年代以来3国外出现了大量关于鱼类排空率的文献3到目前为止

已经测量了大量不同鱼种的胃排空率3目前国内仅有少量鱼类肠排空的报道-"/?在鱼类生态学及能量学研

究中3鱼类的摄食率是一个非常重要且必需的参数3在野外研究中直接获得该参数是比较困难的3于是把

实验室测得的排空率与野外连续取样所得的胃含物相结合来估算鱼类在自然环境中的日摄食率已被生态

学工作者广泛使用-!3)/?本文综述了近年来国外关于鱼类胃排空率研究的进展3以期为我国开展该方面的

研究工作起到参考作用?

1 鱼类胃排空率的测量方法

在鱼类胃排空率研究中采用了不同技术和方法-#/3其中主要包括通过连续取样检测胃含物的减少=胃

泵=2<射线=摄入有放射活性的食物=记录粪便的产生和记录食欲恢复率等?其中在摄食后以一定时间间隔

连续取样检测胃含物减少的方法较常用且简单方便3不需要复杂的实验设备和实验技术3特别适合于野外

研究?但其缺点在于为了提高准确度3需要大量取样3而且不能同时测量个体随不同条件的变化=胃泵@2<
射线和放射性同位素方法适用于实验室研究3且可在同一个体重复操作3但对不宜反复操作的仔稚鱼则不

适合?

3 鱼类胃排空的方式及模型的选择

鱼类胃排空的方式复杂多样3研究发现有 )种具体的表现形式-*/:第 "
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紧接着一个稍慢的下降!这种方式被称为固有的"内在的排空方式!典型的发生在摄入小而易碎的低能量

食物时#第 $种的特征是随时间呈直线下降!这种方式被认为不同于内在排空方式!出现在摄入大的"不易

碎或高能量的食物时%当以有几丁质外壳的虾和蟹等作为食物时!延迟了酶的侵入或食糜从胃中排出!有

可 能改变内在的排空方式#第 &种方式是最初的排空较慢’延滞(!紧跟着一段快速排空!接着是第二个相

对较慢的排空阶段!最后排空曲线变平被认为是食物中不可消化的残余部分引起的!而在摄食后某一点变

平则由食物内不可消化部分所占的百分比决定%
由于排空方式的复杂性!选择拟合胃排空数据的最佳模型一直是一个争论的问题!目前文献中使用过

的模型)*!+,有-
线性模型 ./ 01 23
指数模型 ./’0(456’123(
平方根模型 .78*/0123

幂函数模型 ./$1’390(
2

逻辑斯蒂克模型 ./:77109;:<456)2’3<=(,>

?@A64BCD模型 ./:771’0(456)’2(456’=3(,
倒数模型 ./0<2’:9378:(等

式中!.为胃内残余食物的重量"百分比或胃饱满度#3为摄食后的时间#0"2"=为常数%目前较为常用的模

型是线性模型"指数模型和平方根模型%不同的胃排空模型有不同的生物学意义!没有哪一种模型能同样

很好地适合在不同条件下的胃排空率%许多研究存在着两个方法上的缺点影响了模型的准确性!即-’:(普

遍 使用集群实验而没有随后评价和校正每尾鱼的摄食量#’$(用排空模型拟合的是平均值而不是观察值%
因此只能用统计学方法来选择最佳的排空模型%本文在对真鲷的研究中发现线性模型"指数模型和平方根

模型均能很好地拟合实验数据!但通过统计学分析发现指数模型拟合得最好)E,%
由于有些鱼在胃排空之前存在延滞阶段!而且食物的表面积对胃液的渗透也有影响%因此这就对目前

普遍使用的线性 或 指 数 模 型 这 类 没 有 延 滞 阶 段 的 体 积’体 重(依 赖 模 型 的 有 效 性 提 出 了 疑 问%FGHIGJ4K
等)L,%认为只有缺乏排空率众多影响因素的资料时!才选用有少量参数的数学模型来拟合排空数据%由于

这些模型中所用的参数反映的生物学机制有限!在应用中可能受到限制!因此他建立了一种表面积依赖模

型!该模型假设食物的消化是一个表面积决定的进程!消化酶是逐步侵入食物的%这个模型最简单的形式

包括 M个参数-消化速度’即酶侵入食物的速度(!食物的长度"半径和密度#其扩展形式增加了消化开始前

的时间延迟和环境温度两个参数!其模型为-

N3/ M9&OP)Q79$1 RS7TUV’31 3W(,)X71 RS7TUV’31 3W(,$

其中!N3为时间 3时残余食物的重量’Y(#O为食物的密度’Y9ZA&(#Q7为食物的初始长度’ZA(#RS7为 7[时

的消化速度’ZA9\(#X7为食物的初始半径’ZA(#]为温度系数’[1:(#3为摄食后的时间’\(#3W 为消化开始

的时间延滞#V为温度’[(%^GZ6\4BK@J等)_,分析了用表面积依赖模型和非表面积依赖模型模拟的胃排

空!认为在大多数情况下表面积依赖模型比非表面积依赖模型更适合!而且表面积依赖模型可以测得在排

空过程中发生的转折!这样就减少由排空开始或结束时存在的时间延滞所引起的偏差%
所有这些数学模型都假设食物从胃中排出是平滑"连续的过程!但实际情况并不是这样的%营养物从

胃中排出!刺激十二指肠感受器!从这些感受器反馈的信息导致幽门口半径和胃肌活性的改变!其结果是

营养物不是平滑"连续的过程!而是脉冲式的排入前肠#另外由于幽门收缩和舒张周期前不是持续的!这样

每个排空脉冲持续仅几秒种%大多数实验的取样时间间隔相对较长!这就意味着食糜的单个脉冲排空没有

被看作不连续的事件!而是象一个平滑!连续的过程%由于缺乏生理学基础!到目前为止没有哪种数学模型

被认为与排空过程拟合得最好!有很多研究者不同意数学模型是对鱼类胃排空率最好的描述%‘@aHbJY):7,尝

试了用胃排空的生理模型来解释食物颗粒大小和能量组成对鱼类胃排空的影响%因为鱼类的胃排空方式

由许多相互作用的生理因素包括胃肌产生的推动力"反馈抑制"中枢神经的控制以及胃幽门区域的解剖结
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构所决定!因此理想上的胃排空模型应给所有这些因素具体的参数!但目前这些生理资料还很不完全!而

且即使有确切的资料可用!这种数学模型无疑会相当复杂"尽管如此!研究鱼类排空的生理机制能更好地

完善排空模型"

# 食物对胃排空率的影响

食物是影响鱼类胃排空率的重要因素!这里从食物种类$性质和摄食频率等方面讨论了食物对胃排空

的影响"

#%& 食物种类对胃排空率的影响

黄鳍金枪鱼 ’()**)+,-.,/,01+对摄食 2种食物中的 3种有相近的排空率!摄食日本鲭 4/56.107,85*9

:/)+与摄食海公鱼 ;<8561+)+801=:5+)+$乳白枪 乌 贼 >5-:?558,-1+/1*+和 小 公 鱼 4=5-18(50)+8)08)01)+相

比!被排空的速率明显更慢@AAB"CDEFGHDIJ等@AKB给 2种鱼投喂 3种饵料L蛤!卤虫!端足类M!发现排空蛤的

速度比另两种慢"从这些研究中可见在形状$组成上有很大差异的食物类型导致排空率有差异" N56,=59

6)++,-=,=0:O$摄食条纹狼鲈 P505*1+,O,=:-:+$浅湾小 Q*/(5,6:=/(:--:和大西洋油鲱 R01550=:,=<0,**)+
的排空率没有差异@A3B!这可能反映了这些食物种类的差异很小S但 T),*1+等@A2B也发现 在摄食大西洋月

银汉鱼 P1*:U:,61*:U:,和七刺褐虾 V0,*?5*+18=16+8:*5+,时排空率也没有差异"
研究不同种类食物排空的差异对评价食物组成!食物的选择以及估算野生鱼类的摄食率都非常有用"

由于鱼类在自然状态下摄食的食物种类复杂!要正确估算野生鱼类的摄食率需要完整地分析每种食物排

空率的差异!然而关于食物种类对排空的影响仅有少数鱼类的部分食物资料"

#WX 食物的化学性质对胃排空率的影响

在哺乳动物!胃排空率明显地受食物化学组成的影响!胃排空的快慢直接与食物的能量密度相关@AYB!
现在越来越多的证据表明食物的能量组成也影响鱼类的胃排空!增加能量组成导致排空率减慢"食物能量

从 YZ[\]I增加至 AAZ[\]I!蝶鱼 N-1)05*1/=1+8-,=1++,的胃排空时间加倍@ÂBS_G‘ab等@AcB在拟鲤 d)=:-)+0)9

=:-)+也发现高脂肪含量L3YeM的卤虫比其他食物排空得更慢些"研究表明用曲线模型比线性模型更适合

高能量食物的胃排空数据!fbG]等@AgB的实验结果表明指数模型使用得最多!另一些研究表明用平方根模

型更适合@AhBS这与哺乳动物的实验结果不同!在许多哺乳动物!高能量$低能量食物均以线性方式排空@AYB"

#%# 食物的物理性质对胃排空率的影响

[GiIjHk@AlB发现食物组成的变化对鱼类排空率的影响没有哺乳动物那么明显!认为食物颗粒的大小才

是控制鱼类胃排空最重要的因素"给定体积的食物的表面积决定于食物颗粒的大小!食物颗粒越小!表面

积越大!增加了食物的表面积使食物接触胃酸和酶的面积更大!导致更快的消化和从胃中排出"FGmnDHoGm
等@KlB就发现完整的食物比切碎的食物从大西洋鳕 p,U)+650(),胃中的消化和排空要慢得多"除了食物的

大小!食物的形状对排空也有影响"越细长的食物排空越快!其原因也是被消化酶接触的表面积较大@gB"

#%q 摄食频率对胃排空率的影响

数项研究表明多次摄食比摄食一次有更高的胃排空率"rDsbaHEa@KAB报道自由摄食的黑鲈 P:/058=10)+

+,-65:U1+的排空率是仅摄食 A次的 K倍"_G‘ab等@AcB也报道了摄食越频繁排空率越快"tGmEu@KKB在研究中

发现每天进食 3次比每天进食 A次有更高的排空率"每天摄食 A次!最初的延迟阶段持续达 2u!而每天进

食 3次就没有这样的延迟"他认为这是由于鱼适应了每天3次进食这样的摄食条件!每天仅进食A次时!需

要延迟时间直至激活它的消化系统"间隔 3u摄入 K次食物的排空率依赖于它们在胃中的存在方式"若摄

入的 K次食物混合在一起!K次食物的排空都减慢!整个排空率仍可由排空模型来预测S若它们在胃内仍分

别存在!第 A次摄入的食物的排空并不被延迟!整个排空率增加 3Ye@K3B"
另一些研究发现连续摄食的鱼类比不连续摄食的排空更慢![GiIjHk@AhB认为这种胃排空的延迟是由于

能量丰富的食物排入前肠引起的负反馈作用的缘故S另外!K次食物在胃中重叠降低了表面积或体积的比

率也导致排空率的降低"

q 温度对胃排空率的影响

水温对排空的影响已在许多鱼种进行了探讨"vDbEjD等@K2B发现食物对鲤 V<80:*)+/,08:5排空率的影
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响 很少!而温 度 对 排 空 率 的 影 响 占 排 空 率 在 每 个 月 间 差 异 的 "#$%&’$()*+,-..等/#01发 现 虹 鳟 23456

7389:;<98的排空率随温度的升高而上升!在 =%0>差异最大!而在 ’0%#=>差异最小!这表明在低温范围

升高 0>比高温范围升高 0>产生的影响更大(?@ABBC等/#D1指出温度可能通过对 0个方面的影响来影响

排空率EF’G摄食率HF#G消 化 酶 的 水 解 活 性HFIG胃 和 肠 道 的 活 动HFJG消 化 液 的 分 解 速 率HF0G肠 道 的 吸 收

率(另外!KBLM@+NBL等/#"1发现鳕鱼在相似的温度O但不同季节F春!秋G的胃排空率相似!这表明季节影响

在这个种类不是太重要H但 P8778;Q等/#R1报道了相反的发现!鲑 23456Q3439的胃排空率随季节变化(
排 空 率 与 温 度 有 一 定 函 数 关 系(MS*NT等/#&1和 UVWW-CB+-/I=1用 线 性 关 系 分 别 描 述 了 狭 鳕 XY<93793

ZY34Z6793553和银大马哈鱼 [;Z69Y\;ZY]Q̂ 8Q]_ZY的排空率与温度的关系H更多的研究表明排空率与温度

呈指数相关/I’!I#1!即E‘abc3<dX!其中 3随食物类型变化而变化(尽管大量的研究表明鱼类的排空率随着

温度上升!开始快速上升!当水温继续上升至接近该种的耐受温度时达到最大!超过极值就急剧下降!并不

表现出有最佳温度!但 e-CLT-f等/II1发现二次方程比指数函数描述粘杜父鱼 gBNNVLhBW+NVL的排空率 和

温度之间的相互关系更好!iBT+LNB+等/IJ1也用二次方程描述大眼梭鲈MN*jBLN-,*B+k*NC-VSk*NC-VS的排空

率与温度间的相互关系!并且发现如同其它生理过程一样!排空也有最佳温度(因此他认为在其它研究中

所得出排空率随温度单调上升的关系可能是由于测量温度低于该种鱼的最适温度!并建议在更广的温度

范围内考察它们之间的关系(

l 鱼体重或年龄对胃排空率的影响

鱼体重对排空率的影响是一个有争论的问题!许多研究者/I’1认为鱼的体重不是影响胃排空的重要因

素!但 KBLM@+NBL等/#=1认为这是由于在这些研究中!实验用鱼的体重范围和取样数量都相对较小的缘故H

m.Bn-C,-n等/I01发现胃排空时间随着鱼体重的增加而明显下降!其相互关系为 ‘aXc3opqdH但是 r@L*s

S*等/ID1发现体重小于 0=W的鲽鱼的排空率是大鱼的 I=$%D=$!而体重在 0=%I==W鲽鱼的排空率并不

随体重的增加而显著上升(

t@Su-CN/I"1认为排空方式随着鱼类体重和年龄变化是由 于 幼 鱼 和 成 鱼 的 胃 肠 道 结 构 不 同 引 起 的!但

iBu.*+W/’=1认 为 对 幼 鱼 和 成 鱼 排 空 方 式 的 差 异 更 确 切 的 解 释 是 由 于 摄 食 的 食 物 类 型 不 同 的 缘 故(v*..L
等/IR1认为用成鱼的排空模型来解释幼鱼的排空是不恰当的!他从胃的发育解释了幼鲈排空时间与鱼体重

的关系(小于 #=SS的幼鲈的消化道O胃和肠未分化!消化道似类简单的直管!对食物的控制很少!所以食

物通过得快!随着胃发育成明显的囊和幽门区域(胃容量随鱼体重增加而趋向于上升!增加了贮存能力!延

长食物的经过H但又由于长至 I=%J=SS!体重更小的鱼胃扩张更大!胃扩张导致胃蠕动O胃酶和酸的分泌!
又加快了消化和排空率!因此幼鲈的排空时间随鱼体重增加而上升!至接近 IDSS时就保持恒定了(

纵 观鱼类排空率的研究!可以发现以下几个问题EF’G尽管关于鱼类胃排空率的研究已作了大量的工

作!但所得结果差异较大!许多研究得出了相互矛盾的结论!而且目前关于鱼类排空的生理机制还研究得

较少HF#G由于实验设计未标准化!使结果难以进行比较(iBu.*+W/’=1重新分析了一些结果!发现一些研究者

就没有给数据以适合的数学表达式!因此认为要比较不同实验的结果!必须用标准的方法重新分析已发表

的数据(为了使鱼类排空率的研究进一步深入!在研究中应该控制温度O鱼体体重O食物相对大小O摄食频

率O饵料种类和 排 空 实 验 前 的 饥 饿 时 间 的 长 度 等 实 验 条 件!并 使 实 验 条 件 尽 可 能 接 近 鱼 类 生 活 的 自 然 环

境!以便能更好地把结果推广到野外!正确估计摄食率(
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