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鳇个体发育行为及其适应与实践意义探讨

湿地资源与环境

2013届博士研究生：李艳华    指导老师：危起伟

摘  要

鳇是世界现存两种鳇属鱼类之一，主要分布于黑龙江及其支流（包括乌苏里江、松花江，俄罗斯的结雅河、布列亚河、石勒喀河、喀尔古纳河、鄂毕河、音果达河）、兴凯湖和奥列列湖。鳇存在着淡水定居型与河口半洄游型两种生活史，前者完全定居在黑龙江下游、中游以及支流的淡水中，后者在河流干道产卵并且洄游至河口摄食生长。最近几年的捕捞调查表明，鳇捕捞产量几乎集中于下游与河口，中游的产量已近枯竭，我国的捕捞江段主要在抚远江段，年产量已不足10 t。2010年，鳇被IUCN红色目录列为极危等级物种（CR）。到目前为止，黑龙江干流尚未建坝，导致鳇资源枯竭以致极危的主要原因是受鱼子酱价格刺激带来的合法与非法的过度捕捞，水域污染以及河道中食物的匮乏。

鉴于鳇的濒危状态，中国政府自2002年开始对其进行大规模人工增殖放流，到2008年止，黑龙江中游下段的抚远县已经放流1千万尾仔稚鱼。养殖的仔稚鱼也在黑龙江中游沿岸的一些城市进行了放流，如黑河、萝北、同江。在这些地方放流的鳇全长大多在7–10 cm。尽管如此，目前依然没有一整套关于鳇放流的规范，放流鱼的来源、放流地点、放流鱼的尺寸大小以及放流规模依然带有很强的随意性与不确定性。为了查清放流鱼的来源、所处发育阶段以及洄游特性，以及更好的指导今后的人工放流，本文就鳇繁殖场附近的生境、鳇的胚后发育形态以及个体发育行为和环境因子对洄游的影响进行了系列研究。具体采用的方法和获得的结果如下：
1. 根据原位观测得知鳇抚远江段产卵场附近流态平缓，坡岸底质主要以沙和砂
砾构成，有少量鹅卵石，推知河床质主要以砾石和鹅卵石组成。河较宽，两岸沙洲发育较多，河中心亦有沙洲发育，两岸覆盖物以河柳居多。经过3处原位观察测量算得产卵场河道主流附近表层水的流速值在0.15–0.46 m·s−1之间，平均流速0.31 m·s−1，产卵场在产卵季节最大水深可达14 m。水下光照强度在水表层以下1m处衰减开始极显著，在水深3–14 m，水下照度几乎稳定在0.5 lx 左右。透明度一般在0.3–0.4 m之间。

2. 样本系黑龙江野外采集的鳇（Huso dauricus）亲体经人工受精后孵出的子一

代，对刚出膜的仔鱼[0日龄，（12.08 ± 0.68）mm]到早期稚鱼[60日龄，（129.21 ± 7.69）mm]的胚后发育形态进行了观察。形态发育上看来，鳇仔鱼的胚后发育可分为2个时期：早期仔鱼，即从刚出膜（0日龄）到初次开口摄食（9日龄）；晚期仔鱼，即从初次开口摄食到各器官发育基本完成，体透明特征消失，鳍褶和颌齿彻底消失（49日龄），以后进入早期稚鱼[50日龄，（106.78 ± 9.87）mm]。早期仔鱼的形态发育和分化明显较晚期仔鱼和稚鱼阶段快，运动、呼吸、感觉和消化等器官在此期发育与分化同步协调，且速度快，使得仔鱼快速获得避敌与摄食能力，提高了成活率。晚期仔鱼主要表现为各骨板的分化和完善，鱼鳍游泳器官功能的进一步强化，鳔的发生和发育，表明此期游泳和躲避敌害能力处于进一步增强中。
3. 作者对来自黑龙江中游的鳇早期生活史进行了实验室研究，来定量化其个体

发育行为和比较在相似试验条件下的鳇早期生活史行为。孵出的自由胚启动高强度的顺流洄游，洄游在1日龄达到峰值，继续高强度洄游直至3日龄，然后洄游强度在4–6日龄逐渐减弱，在第7日龄停止洄游（持续8天的洄游）。洄游的鳇喜好明亮（明亮区和白色底质）和开阔栖息地，并且高高地游泳于水面（每日离底高度众值在3.5 m）。21–22日龄仔鱼启动第二波洄游，在34–36日龄有一个洄游峰值（每尾鱼每5min洄游4次）。稚鱼继续低强度的洄游（每尾鱼每5min洄游1次），直至66日龄，暗示着早期生活史进行着长周期的洄游。当绝大多数自由胚在第9日龄发育成仔鱼，早期仔鱼是非洄游的（像晚期的自由胚一样），喜欢明亮和开阔的栖息地，游泳高高地游离底面直至35日龄。所有生活史[自由胚、仔鱼以及早期稚鱼（至观察结束的第66日龄）]喜欢白色底质，暗示着野生鳇强烈的对白色栖息地的适应需求。晚期仔鱼和稚鱼逐渐丧失对明亮区的喜好，并且游泳日渐接近底面，暗示着向底栖生活转化。自由胚、仔鱼和早期稚鱼强烈喜好开阔的底质，暗示着这三个生活史的野生鲟鱼也喜好开阔的底质。自由胚和仔鱼天生的洄游特征与以前在相似的试验条件下观察到的鳇的行为特征大体上相似，但是在具体的洄游特征上存在差异。这些结果显示在这同一河段存在着两个拥有不同早期行为的种群。因此，在养殖鳇用于增殖放流时，可能需要高度注意，防止两个种群在放流时混淆，导致产生不适应野外环境的早期生活史的鳇。

4. 就四种环境因素（水流、底质、饲养水环境条件、昼夜节律）对早期生活史

的鳇（0–8日龄自由胚、9–49日龄仔鱼、50–66日龄稚鱼）洄游的影响进行了研究。试验在六个结合了各种环境因子的人工循环溪流里进行。水流速度对自由胚的洄游强度有着正相关的影响，此外，高流速还延迟了晚期自由胚停止洄游的时间。但是，在不同流速条件下的洄游的自由胚和仔鱼依然有着洄游相似距离的本能。结果还显示在启动洄游或者停止洄游时存在着一个激发流速。底质类型对早期自由胚的洄游没有影响，但是随着仔鱼日龄的不同对仔鱼的洄游有着不同的影响。与一直饲养在高流速溪流桶内同样日龄的鱼相比，饲养在静水环境下的中期仔鱼至稚鱼，当放置在高流速溪流桶内时洄游将加快，显示出补偿洄游。这种补偿洄游并未在饲养在低流速（7.2 cm·s−1）桶的鱼中出现，这表明补偿洄游的出现需要一个7.2 至31.7 cm·s−1的激发流速存在。流速对自由胚和稚鱼的昼夜洄游节律没有影响，但是较快的流速可能通过延迟鱼类的生长发育而间接地推迟昼夜洄游节律差异的出现。对于鳇的人工增殖放流而言，研究表明在养殖过程中必须分开饲养不同种群的鳇以免混淆，补偿洄游的出现表明放流的鱼从小饲养的水流环境并未影响其洄游本能，静水饲养的鱼照样适合于放流，只不过放流的鱼以处于洄游期的仔鱼为好，而不是非洄游或者低强度洄游的稚鱼，这样有利于最大化分散放流的鱼而减少放流鱼对食物的竞争。并且仔鱼以放流在一个底部流速超过30 cm s-1，含有沙与小卵石的底质江段较好。
5. 对于放流的地点与鳇苗种规格而言，我们认为要充分利用两个种群的鳇的不
同特点有针对性地进行放流。如果是非洄游性的仔鱼，我们可以将放流大的地点安排在抚远以上的勤得利、肇兴和萝北，甚至嘉荫和逊克，具体地点则安排在这些大地点的沙滩、沙洲上分散进行，减少摄食竞争的同时增殖中游的渔业资源。如果是洄游性的仔鱼，放流地点可就近在抚远县放流，具体地点可以就近选择在产卵场附近河流底部流速大于0.30 m·s−1的河段进行。根据我们研究的结果，洄游性仔鱼会加速往下洄游，越早放流就越有可能使放流仔鱼加入到野生仔鱼的队伍中。但是很多时候，我们无法区分要放流的仔鱼究竟是洄游性的还是非洄游性的，这时为保险起见，我们还是建议将放流地点选择在抚远县附近河流底部流速大于30 cm·s−1的河段进行，这样有利于洄游性的仔鱼在洄游过程中找到合适的摄食场。综合考虑敌害因素，养殖成本与洄游因素，我们建议选择5–8 cm（23–36日龄）的仔鱼进行放流，因为此时的仔鱼已经有较发达的骨板，这样可以大大增强对敌害摄食的抵御。并且此期的仔鱼如果是洄游性的种群还依然具备洄游特征。但放流5–8 cm的仔鱼，其成活率究竟如何，尚需人工标志放流进行效果评价。
关键词：鳇；个体发育的；行为；趋光性；洄游；水流流速；底质；环境效应 
Ontogenetic Behaviour of Kaluga (Huso dauricus) With Comments on Adaptive and Practical Significance
Wetland Resource and Environment

Candidate: Li Yan Hua      Supervisor: Wei Qi Wei

Abstract

Huso dauricus is one of the existing two Huso in the world, it mainly distributed in Amur river and its tributaries (including Ussuri, Sungari, Zeya river, Bureya river, Shilka river, Argun river, Ob river, and Ingoda river), Khanka lake and Orel lake. There are two kinds of life history H. dauricus, they are fresh water type and estuary half migration type. Fresh water type completely settle in freshwater of lower and middle reach of Amur river and tributaries, estuary half migration type breed in rivers artery and migrate to the estuary for forage. In recent years, fishing survey show that H. dauricus fishing production almost focused on the lower reach and estuary of the river, fishing production in middle reach has nearly exhausted, China's fishing mainly limited in the Fuyuan reach, and the annual output has been less than 10 t. In 2010, H. dauricus was listed as critically endangered species by IUCN red list (CR). So far, Amur river main stream has not been built dam, the main reason that lead H. dauricus resources to exhaustion is the legal and illegal overfishing stimulated by the caviar prices, water pollution and lack of food in river channel.

Due to its endangered status, the Chinese government has conducted large-scale population enhancement since 2002, releasing over 10 million larvae and juveniles in Fuyuan county (lower-middle reach of the Amur River) from 2002 to 2008. Cultured fish were also stocked at other places along the middle reach of the Amur River such as Heihe, Luobei and Tongjiang. The H. dauricus released in these places were 7–10 cm TL (Total Length). However, a set of standard on H. dauricus resource enhancement and releasing is still unavailable at present. The source of released fish, releasing location, the size of released fish and releasing scale are still haphazard and uncertain. In order to find out the source of the releasing fish, the developmental stage and its migration characteristics, and better guide future resource enhancement and releasing, this paper conducted a series of research on the habitat of H. dauricus spawning site, the morphological feature of H. dauricus on postembryonic developing, ontogenetic behavior and the effects of environmental factors on migration. The specific methods and the results obtained were as follows:
1. According to the observation in situ, we know that the river reach near H.
dauricus spawning ground has a low flow, and substrates on banks is mainly composed of sand and gravel, there are a few pebbles on banks, so, we can infer that river bed substrates is mainly composed of gravel and pebbles. The river is wide, and both side banks have lots of sandy shoal, the center of river also have sandy shoal, the mulch in river banks is mainly composed of river willow. By three places observations in situ, we measured the surface water flow near spawning ground ranged from 0.15 m·s−1 to 0.46 m·s−1, and averaged 0.31 m·s−1. We also measured the maximal water depth near spawning ground was 14 m, the underwater illumination 1 m below the water surface decayed very much, in the depth of 3–14 m, underwater illumination almost stable in 0.5 lx or so. Transparency is almost stable at 0.3–0.4 m.

2. The morphological observation during postembryonic development of first filial
generation of H. dauricus were studied under rearing conditions, whose parents were captured from the Amur river. New born prelarval [0-day age, (12.08 ± 0.68) mm] was conducted till the early juvenile [60-day age, (129.21 ± 7.69) mm]. According to morphological development, postembryonic development of kaluga was divided in to two different phases, the prelarval stage between hatching (0-day age) and first feeding (9-day age), and the postlarval stage between the initiation of external feeding and organ development completed, the body transparent features disappear, and fins folds anterior to the anus and oral teeth were completely absent (49-day age), then, fish develop into early juvenile[50-day age, (106.78 ± 9.87) mm]. The morphological development and differentiation of prelarvae is obviously faster then postlarvae and juvenile, and all kinds of swimming, respiratory, sensorial and feeding organs during prelarval stage were rapidly developed of the synchronous coordination. Rapid development of those functional organs enabled prelarvae to forage and avoid predator, which contributed to its survival. The differentiation and improvement of bone plate, improvement of fins swimming organs, and occurrence and development of swim bladder were conducted during the postlarval stage, showing that the capability of this stage fish for foraging and avoiding predator was futher improving.
3. We conducted laboratory experiments with early life stages of H. dauricus, from
the middle reach of the Amur River to quantify ontogenetic behavior and compare their behavior with similar laboratory data collected previously on young kaluga from the Amur River. Hatchling free embryos initiated an intense downstream migration that peaked on day 1, and continued strongly to day 3, and then, decreased strikingly during days 4– 6, and ceased on day 7 (8-day migration). Migrants preferred a bright habitat (illuminated and white bottom), open not cover habitat, and swam-up far above the bottom (daily median distance, 3.5 m). On days 21–22, larvae initiated a second downstream migration of similar intensity (four passes per fish per 5 min), with a peak at 34–36 days. Juveniles continued a slow intensity migration (one pass per fish per 5 min) until day 66, indicating a long-duration migration style by early life stages. When most free embryos developed into larvae on day 9, early-larvae were non-migrant (like late-free embryos), preferring bright and open habitats, and swimming-up far above the bottom until about day 35. All life stages (free embryo, larva, and early-juveniles (to day 66 when observations ceased) preferred a white colored bottom, indicating a strong adaptive need for this habitat feature by wild fish. Later-larvae and juveniles gradually lost their preference for illuminated habitat and also swam nearer the bottom, indicating a shift to a benthic life. Free embryos, larvae and early-juveniles also strongly preferred open habitat, suggesting a similarity in open habitat use by wild individuals of these three life stages. The innate migration pattern of free embryos and larvae was similar in general pattern, but different in some ways from young kaluga previously observed in similar experiments. This result suggests there are at least two breeding stocks with different early behavior in the river. Thus, great care must be taken when culturing fish for stocking during stock enhancement programs to insure the breeding stocks are not mixed, which would produce non-adapted early life stages.
4. Four environmental factors (water velocity, substrate, rearing water velocity
condition, and diel rhythm) were examined for their influence on migration of H. dauricus early-life stages (free embryos, age 0–8 day fish; larvae, age 9–49 day fish; and juveniles, age 50–66 day fish). Experiments were conducted in six artificial circular-endless-streams creating various combinations of environmental factors to test hypotheses. Velocity regime had a positive effect on migration intensity by free embryos, and further, high velocity delayed the stopping or resting period by late-free embryos and early-larvae. However, migratory free embryos and larvae in different velocity streams still showed they had the drive to migrate a similar distance. Moreover, results suggest a trigger velocity may be needed to initiate or to cease migration. Substrate type had no effect on migration by early free embryos, and had a different affect on larvae depending on age of larvae. Mid-larvae to juveniles reared in a still water tank migrated faster when placed in a high velocity stream tank, showing a compensatory migration, compared to same age fish reared in a high velocity stream tank. This compensation didn’t occur in fish reared in a tank with low velocity (mean, 7.2 cm·s−1), indicating a trigger velocity may exist between 7.2 to 31.7 cm·s−1 for compensatory migration. Velocity regime had no effect on diel rhythm of free embryos and juveniles. A fast velocity regime may have indirectly retarded the occurrence of the diel migration rhythm by larvae by retarding fish growth and development. For population enhancement stocking of H. dauricus, the study indicates great care should be taken to insure populations are not mixed during culture. The emergence of compensation migration indicate that the rearing water velocity condition has no effect on the migration of H. dauricus, and the fish reared in still water is still suitable for population enhancement. It is the migrating larvae, not non-migrating or slow migrating juveniles, are stocked to maximize the downstream distribution of stocked fish and reduce competition for foraging resources, and larvae should be released in a river reach with a bottom velocity ≥ 30 cm s−1 that contains sand–small pebble substrate.

5. For the location and size of the fish released, we think it is better to distinguish
two stock before specific population enhancement. If larvae are non-migratory, we can release the fish above Fuyuan county, such as Qideli, Zhaoxin and Luobei, even Jiayin and Xunke. The specific location is arranged in the sandy beach and sandy shoal of these above places for reducing feeding competition and enhancing the fishery resources in middle reaches. If larvae are migratory, we can release the fish near Fuyuan county, The specific location is arranged in river reach of Fuyuan county that bottom velocity is greater than 30 cm·s−1. According to our study results, migratory larvae will accelerate to migrate, so, fish is release earlier the more likely they are added to the wild fish team for migrating. But most of the time, we can't distinguish larvae are non-migratory or migratory, so, for safety's sake, we suggest releasing location is arranged in river reach of Fuyuan county that bottom velocity is greater than 30 cm·s−1, so that migratory larvae can migrate and find suitable feeding sites. Comprehensively consider of the predator, culturing cost and migration factors, we suggest 5–8 cm (23-36 day age) are suitable to release, because this period larvae has well-developed bone plate, enhancing their anti-predator ability, and if this period larvae are mogratory stock, they are still show a migration characteristics. However, a tagging and releasing for effetiveness evalustion is needed to know the survival rate for releasing 5–8 cm larvae. 
Keywords: Huso dauricus; ontogenetic; behaviour; phototaxis; migration; water velocity; substrate; environmental effect

第1章 鳇相关研究综述

1.1 鳇物种简介

鳇英文名Kaluga、Siberian Great Sturgeon，其它中文名达氏鳇、达乌尔鳇。鳇是一种分布于Amur河（黑龙江）的淡水鲟科鳇属鱼类，也是世界现存两种鳇属鱼类之一，CITES附录Ⅱ保护物种，目前处于极危（CR）状态。

1.2 生物学

1.2.1 外形特征

鳇与欧洲鳇并列为世界现存两种鳇，成鱼个体很大，体重可达1 000kg以上。全身被以5列骨板，吻长占头长的70%以下，吻须4根；吻端锥形，两侧边缘圆形，头部有喷水孔；嘴大，呈星月形，开口向前，吻须平扁，左右鳃膜相互连接；吻须不呈叶状，身体最高点在第一背骨板处，第一背骨板最大，有背鳍后骨板，身体背部呈黑绿色至浅灰色，体侧呈淡黄色，腹部呈白色（图1.1）。此外，鳇早期形态与施氏鲟较为相似。
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图1.1 鳇外部形态
Fig. 1.1 External form of kaluga, Huso dauricus
(自陈细华，2007)

背骨板11–17枚，腹骨板8–13枚，侧骨板31–46枚，背鳍条33–35，臀鳍条22–39，鳃耙数16–24。性成熟个体全长为头长的3.55–6.04倍，为体高的6.05–10.60倍，为尾柄长的13.9–23.1倍。尾为歪型尾，上叶大，向后方延伸（石振广，2008）。
1.2.2 生活习性

鳇最初被认为是淡水定居种群，随着捕获地域的扩大，现通常认为存在着半洄游性和河道定栖型两个种群（Shmigirilov et al.，2007）。河道定居型种群产卵后不作降海洄游，就近摄食栖息。另一种群为半洄游性种群，该种群在河口及黑龙江河口海边咸水一带育肥，产卵季节进入黑龙江河道产卵，幼鱼作降海洄游；鳇是底层性鱼类，性情很凶猛，喜欢分散活动，成年个体较少进入浅水区，幼鱼则在河道浅水区及附属湖﹑泡育肥，平时则栖息在江岔、江心洲等水流较缓慢的砂砾底质的地方。它的活动受外界环境影响较大，如遇大风、涨水的时候，觅食游动活跃，反之行动迟缓。冬季在大江深处越冬，初春开始向产卵场洄游（任慕连，1981）。
1.2.3 食性

全长大于40cm的个体摄食底栖鱼类和浮游鱼类，并且直接有赖于浮游生物和底栖生物的丰度进行摄食（Polyaninova et al.，1999）。1龄以下的鳇主要摄食无脊椎动物，但也吞食鱼类幼体（如蛇鮈仔鱼、鲇鱼仔鱼）； 3–4龄的鳇开始捕食蛇鮈、七鳃鳗、圆腹雅罗鱼、大麻哈鱼、鲤、鲫等。在河口和海岸水域鳇捕食鳕和鲈鱼。在冬季和产卵洄游期间，鳇停止摄食。鳇种内相残现象也时有发生（陈细华，2007）。
1.2.4 生长 
鳇耐低温与高温，一年四季在自然界均摄食生长，生长适宜温度为15–22℃。在人工环境下饲养，生长优势特别明显。在18–22℃，鳇苗经三个月培育，体重可达100g；经6个月的饲养，其体重可达900g；在12–22℃的水温条件下，养殖的一龄鱼体重可达5kg；二龄可达15kg；3龄可达30kg；四龄鱼体重可达50kg；五龄鱼体重可达70kg（石振广，2008）。

1.2.5 繁殖习性

鳇河口种群雄性14–21龄达性成熟，雌性17–23龄达性成熟。雄性每3–4年繁殖一次，雌性每4–5年繁殖一次。水温影响着雌性成熟的时间：同一年代的雌鲟，温暖年份早于寒冷年份提前进入性成熟。雌鳇的平均绝对怀卵量为977 000（范围186 000–4 225 000），相对怀卵量为 3 300–15 100 粒·kg-1。鳇中游种群比河口种群较早进入性成熟，雌性初次性成熟年龄在11–16龄。中游种群平均绝对怀卵量238 000–4 868 000，相对怀卵量5 000–11 000粒·kg-1。

产卵从5月底至7月初，水位略有增加，水温为12–21℃时进行。产卵高峰通常发生在六月中旬，产卵场底质往往为卵石，带有大的侧槽江段。河口种群往往在产完卵后离开产卵场返回河口摄食（Krykhtin and Svirskii，1997），这一特征大体上类似于中华鲟（危起伟，2003）。

在14–22℃情况下，胚胎发育耗时82–112h，初孵自由胚到初次摄食的仔鱼历时7.5–14d。河口种群的自由胚和仔鱼从产卵场向下漂移散布，抵达黑龙江的下游和河口。一些稚鱼依然停留在下游江段直到2–4龄，在那里与下游种群的稚鱼汇聚在一起摄食。

1.3 种群结构

    鳇一直被认为是黑龙江流域最大的淡水鱼类，最长可达5.6m，重量超过1 000kg，寿命高达80龄。它栖息于从河口到上游的整个黑龙江流域，包括几大支流和湖泊（Nikolskii，1960；张觉民，1994；任慕连，1981）。但其幼鲟在夏季也进入鄂霍次克海、日本海等水域而被捕获，近十年来，鞑靼海峡北部以及库页岛海湾西南部的种群数量有了稳定的增长（Krykhtin and Svirskii，1997）。因此，也有学者认为其属于淡咸水两栖生活型（Zhuang et al.，2003）。

Krykhtin and Svirskii（1997）认为鳇存在着河口、下游、中游和上游四个种群。河口种群生活在河口以及鄂霍次克海和日本海的沿岸咸水地带；下游种群生活在黑龙江下游；中游种群生活在黑龙江中游；上游种群生活在黑龙江支流结雅河与布列亚河的下游。鳇河口种群又分为淡水和咸水两种生态类型，其中淡水型占75%–80%。淡水型鳇只在河口的淡水地带摄食。咸水型鳇在淡水地带中越冬，6月中下旬至7月初便洄游至盐度为12–16‰的河口咸水水域以及鞑靼海峡北部、库页岛西南部水域中摄食，秋季河口水域盐度增加时又迁回淡水水域与淡水型一起越冬。
Shmigirilov et al.（2007）根据Krykhtin and Svirskii（1997）的结果以及一些旧有研究结果认为鳇分为两个明显不同的种群。其中一个种群在河流干道产卵并且洄游至河口，而另一种群是一个完全定居在黑龙江下游、中游以及支流的淡水种群。它们二者因为各自摄食淡水鱼类和洄游性鲑鱼而表现出两个明显不同的洄游行为。不少一线生产科研者（王云山等，2001；石振广，2008）同意这一类群划分，我们也倾向于他们的这种观点，认为鳇存在着淡水定居型与河口半洄游型两种生活史。
1.4 栖息洄游
鳇主要分布于黑龙江及其支流（包括乌苏里江、松花江，俄罗斯的结雅河、布列亚河、石勒喀河、喀尔古纳河、鄂毕河、音果达河）、兴凯湖和奥列列湖。其幼鲟在夏季也进入鄂霍次克海、日本海等水域（图1.2）。
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图1.2 鳇地理分布示意图
Fig. 1.2 Sketch map of geographical distribution of kaluga, Huso dauricus 

河口鳇种群的大部分个体溯河50–150km产卵，少部分个体上溯500km以内产卵，有些个体甚至上溯到黑龙江中游的Khaborovsk（距离河口1 000km，中国抚远县附近）产卵。河口鳇种群中大部分亲鲟的产卵活动开始于秋季和冬初（称为“冬季型”），亲鲟在河流中越冬后，于次年产卵；少部分（5%）亲鲟于春季进行产卵洄游（称为“春季型”），达到产卵场后立即产卵。黑龙江下游鳇种群主要在黑龙江下游江段摄食，产卵场和产卵时间与河口鳇种群相同。黑龙江中游鳇种群栖息在距离河口约900km的江段内，包括下游上部和中游下部。5月至6月中上旬进行产卵洄游，主要产卵场位于中游下部俄罗斯与中国的边界水域，在松花江和乌苏里江也存在一些小型产卵场。结雅河–布列亚河鳇种群栖息在黑龙江中游上部、黑龙江上游以及结雅河、石勒喀河、额尔古纳河的下游，5月中下旬至6月进行产卵洄游，产卵场位于黑龙江上游。
1.5 资源现状
近100年以来，鳇各种群的资源量明显减少。俄罗斯方面，鳇年捕捞量于19世界末达到高峰，为595 t以上。自那以后，产量逐渐下降，1948年下降到61 t。自1958年起，俄罗斯基本关闭了鳇渔业捕捞。但自1991年起，黑龙江下游及其他地区又相继开始了鳇的渔业捕捞。据俄罗斯的官方记录，1991年鳇和施氏鲟的年捕捞产量总计64.4 t，1992年为62.6 t，1993年为47.8 t；但由于允许自由贸易，1991–1993年每年被偷捕的鳇和施氏鲟估计至少200 t。在中国方面，1952–1956年黑龙江中游鳇和施氏鲟的年捕捞量总计70–80 t，1981年为141 t，1987年达到200 t（Wei et al.，1997）。
据科学评估，黑龙江河口鳇种群资源量在20世纪80年代末约为7万尾（1龄以上），其中14%的为体重达100 kg以上的性成熟个体；由于黑龙江下游的非法捕捞，到1993年，这些成熟个体减少了30–35%。黑龙江下游鳇种群资源量约为4万尾（2龄以上）。黑龙江中游鳇种群资源量约为3万尾（2龄及2龄以上）。结雅河–布列亚河鳇种群资源量很小，估计只有0.09–1.03 t（陈细华，2007）。自从2000年以来，大于10龄的鳇在非产卵季节未有捕获，这暗示着定居种群成体在黑龙江已经消失。根据我们的实地调查及石振广（2008）的调查资料显示，鳇捕捞产量几乎集中于下游与河口，中游的产量已近枯竭，我国的捕捞江段主要在抚远江段，年产量已不足10 t。而这极可能是强烈的非法捕捞以及黑龙江河道食物缺乏所致（Shmigirilov et al.，2007）。
1.6 鳇早期生活史个体发育行为

通过室内行为研究来确证早期生活史型，一直是鲟鱼类早期生活史个体发育行为的主要研究目的之一。Zhuang et al.（2003）就鳇的明亮栖息地喜好、穴居性、游泳水深、洄游及其昼夜节律进行了研究，发现0–30日龄鳇一直喜欢开阔地不穴居，除了3–5日龄外，其它日龄全部明显喜好明亮栖息地。1–3，6–11日龄游泳离底水深超过30 cm外，其它日龄游泳离底水深都小于30 cm。自由胚在0–3日龄迎来首次顺游洄游高峰，随后沉底滞留7天，在第11日龄迎来第二波夜间的顺流洄游，一直持续到28日龄，但由于在18–28日龄仔鱼的白天顶游活动，使得18–28日龄总体上处于微弱的溯流洄游状态。
1.7 受胁因素与保护努力

到目前为止，黑龙江干流尚未建坝，导致鳇资源枯竭以致极危的主要原因是受鱼子酱价格刺激带来的合法与非法的过度捕捞，俄罗斯和中国都存在这个问题（陈细华，2007；Shmigirilov et al.，2007）。此外，黑龙江水域的环境污染由于影响着亲鱼的繁殖也是造成资源衰竭的另一个重要原因（Novomodny et al.，2004）。
20世纪50年代，黑龙江省政府为保护和管理鲟鱼出台了专门的法规，1982年，法规得到了更新。目前的法规由于管理不充分而没有执行。此外，一些法规的出台还源自对种群的认识不够。由于鲟鳇鱼种群的下降，1988年，还在勤得利建立了一个增殖放流站（董崇智和姜作发，2004）。从1988年到1991年，总共向黑龙江放流90万尾仔鱼（体重0.2–0.4 g）和16.8万尾稚鱼（体重1.5–2.0 g或20–30 g）。通过放流，幼鲟的数量在当时似乎有了增长（Wei et al.，1997）。1994年，中俄两江议定书明确规定两国都有放流的责任和义务。2001年开始， 黑龙江省相继建立了萝北鲟鳇鱼试验站、省特产鱼类研究所中试基地、抚远县鲟鳇鱼放流站、同江市鲟鳇鱼放流站（闫新刚等，2008）。此外，越来越多的商业化养殖与繁育技术也可以视作对该物种的间接保护（李波和王云山，2003；辛玉文，2005；李文龙和刘建魁，2007；石振广，2008；Li et al.，2011；万年春，2011）。
第2章  相关概念与学科概述
2.1 终端因子与近端因子

终端因子（ultimate factors）与近端因子（proximate factors）之间的区别已经成为社会生物学，行为生态学，乃至进化生物学适应性架构的标志特征。在动物行为分析中，究竟何时使用终端或是近端原因照样困扰着社会生物学家。一般而言近端因子关系到机体生活史的整个表型过程的现时因子（Near，in time or space），而终端因子则涉及到历史上的（Farthest；most remote in space or time）这些过程（主要是自然选择）所形成的染色体组（Francis，1990）。近端原因伴随有机体生活史发生，它包含有有机体遗传信息的表达，并受环境所调控。终端原因早于机体生活史发生，贯穿于整个物种进化史，它包括物种成员最终为何拥有这一遗传信息的原因（Beatty，1994）。Fretwell and Lucas（1968）则认为行为的终端因子是那些在自然选择过程中固化为行为的遗传基础的那些环境因子。近端因子是促使行为发生的刺激因素。

对终端因子和近端因子作很好诠释的莫过于对繁殖策略和繁殖技术的理解了。繁殖策略（reproductive strategies）简单说来，指的是每一个物种的繁殖特性（何姗，2011）。包括该物种的繁殖时间、繁殖方式、繁殖地点、亲体护幼以及两性系统等在繁殖过程中所表现的一系列的特征（殷名称，1995；黄权等，2001）。鱼类每一个个体都有其特定的繁殖特性，而且每个个体的繁殖特性是由该个体的基因型决定的，并且经由该个体所属的基因库（gene pool）的进化历史所增强，属于同一个基因库的个体所专有的繁殖特性的联合，即可以看作是这些个体共同拥有的繁殖策略（熊飞，2003；李红敬，2009）。鱼类的繁殖策略是在漫长历史的自然选择中形成的，它保证物种及其子代对所生存的周围环境有最大的适应性。因此，想要了解鱼类每一物种的繁殖策略，就应当了解该物种的演化史，了解自然选择过程。在这一自然选择过程中，物种对某些环境因子产生反应而逐渐形成某种繁殖特性。这些在历史上对构成物种繁殖特性起作用的因子，可以称作终端因子。
个体对于繁殖特性的表达，往往称为表现型，其范围是由个体遗传型所决定的（王炬光，2011）。某些特性可能有较大的弹性，所以个体表达这一特性的表现型范围就宽广；另一些特性也许是不可变动的，几乎看不到任何变异。Wootton（1984）提出，由于个体所处环境变化引起的繁殖特性表达的变动，是该个体对于这些环境变动的技术性反应（tactical response）。个体的这种技术性反应，就称作它的繁殖技术（reproductive tactic）。个体的繁殖技术只能在物种繁殖策略所规定的范围内变动，就有如经济学上的价格围绕价值规律的变动一样。这种技术是鱼体内部通过调节达到某种平衡的一种外在反应，以保证个体在完成一系列繁殖特性的表达的前提下，对环境变化所支出的能耗抵达最小程度。因此，要了解个体繁殖技术的变动，就在于识别在个体一生中能引起变动的那些环境因子。这种能使个体繁殖技术发生变动的因子，可以称为近端因子。
2.2 洄游与鲟鱼类洄游类型

洄游是一些水生动物在一定季节或发育阶段沿一定路线有规律地往返迁移。鲟形目鱼类的洄游有两个基本的目的：摄食和繁殖。鲟鱼的降河洄游都是为了摄食，溯河洄游通常是为了产卵繁殖（Bemis and Kynard，1997）。鲟形目鱼类的洄游包括四种基本类型：淡咸水洄游型、江海洄游型、河流河口生活型和河川洄游型。

（1）淡咸水洄游型（Diadromous / Diadromy）是指鱼类在淡水和咸水之间的洄游类型（Myers，1949；McDowall，1988；McDowall，1992）。很多鲟鱼但并非所有鲟鱼是淡咸水洄游型的。

（2）江海洄游型（Anadromous / Anadromy）是指那些大多数时间生活在海洋里，但是要周期性地返回至淡水进行繁殖的淡咸水洄游鱼类（Myers，1949；McDowall，1988；McDowall，1992）。大多数鲟属鱼类是江海洄游型的，两种鳇属鱼类也是一样。但是关于鲟鱼在咸淡水之间随意穿梭的生理机制却缺乏有效信息（McEnroe and Cech，1985；McEnroe and Cech，1987）。
（3）河流河口生活型 （Amphidromous/ Amphidromy）是那些并非以繁殖为目的，在任一生活史中出现的定期定点的在淡水与海水间来回迁移的淡咸水洄游鱼类（McDowall，1988，1992）。McDowall（1992）界定了两种河流河口生活型鱼类，一种为咸淡水迁移型，鱼类向海水洄游过程中长大，返回在淡水中繁殖。另一种是淡咸水迁移型，鱼类在向淡水洄游中长大，返回在海水中繁殖。所有的鲟鱼在淡水中产卵，所以鲟鱼只有咸淡水迁移型。鲟鱼中能让人信服是咸淡水迁移型的很少，短吻鲟是其中之一（Kynard，1997），这些都需要很多标志、重捕、超声波遥测追踪工作来实现辨别。

（4）河川洄游型（Potamodromous / Potamodromy）是那些在淡水河流系统内部迁移进行摄食和繁殖的鱼类（McDowall，1988，1992）。所有的铲鲟、拟铲鲟、匙吻鲟，还有鲟属中的小体鲟、施氏鲟都属这类。

如果着重从洄游的目的划分，鲟鱼的繁殖洄游可分为以下三种类型（Bemis and Kynard，1997；张辉，2009）：
（1） 一步洄游型（One step spawning migration）：是指那些直接上溯抵达产卵
场产卵、产卵完后降海的鱼类。根据鱼类生物能量储备的多少，洄游可长可短，洄游可发生在冬季或者春季。尽管现有的少量数据存在相互冲突，但这种洄游类型通常被认为是最为普通的类型。这一洄游类型对应为Gerbilskiy（1957）描述的洄游类型Ⅰ，这种洄游类型的鱼类在洄游开始时卵母细胞就已经发育成熟，精巢也已发育完成。和生殖器官相连的组织和肌肉沉积的脂肪已经耗尽，胃和消化道为且未出现酶激活状态，这些表明在洄游开始前摄食已经停止一段时间。这种洄游类型比较典型地利用河流下游或者中游产卵的产卵场。

（2） 短距离两步洄游型（Short two step spawning migrations）：是指那些通常
在秋季上溯洄游，然后在产卵场附近越冬，于第二年春季洄游很短一段距离至产卵场产卵的鱼类。这一类型鱼类需要动用在夏季摄食时储备的生物能用于其启动长距离上溯洄游，大致对应于Gerbilskiy（1957）所描述的洄游类型Ⅱ。此型鱼类后期卵巢正在发育，卵母细胞仍然充满了脂肪组织。精巢生精作用正处于第一波分化。在相连的组织和背部肌肉存在着丰富的脂肪，因为脂质填充肝细胞很大。胃和消化道内的食物表明摄食刚好发生在洄游开始前。此型鱼类典型地发现于很多河流的中游以及上游产卵，譬如伏尔加（Volga）、乌拉尔河（Ural）、多瑙河（Danube）、哈德孙河（Hudson）、康乃狄克河（Connecticut）。
（3） 长距离两步洄游型（Long two step spawning migrations）：指的是那些一开始进行溯河洄游，紧接着在河流中越夏、或越冬、或既越夏又越冬，最后再进行长距离溯河洄游到达产卵场的鱼类。这种类型的鱼类在淡水中停止摄食可能长达12–15个月之久，这有效排除了那些中小个体的鲟鱼归为此类，因为它们缺乏充足的生物能储备。只有那些很大个体的种类，譬如欧洲鳇以及中华鲟似乎可以归为此类。该型鱼类或多或少对应于Gerbilskiy（1957）所描述的洄游类型Ⅲ，这型鱼类大的特征是洄游初始卵子处于发生后期，脂肪填充与卵巢与组织和肌肉之间。此型洄游的特征是在一些长河流拥有大个体的种类，比如多瑙河（Danube）、伏尔加（Volga）、黑龙江（Amur）和长江（Yangtze）。此型在北美的唯一地方可能就是哥伦比亚河（Columbia River），历史上，个大的高首鲟（A.transmontanus）曾在上游产过卵。

2.3 生活史与生活史型

生活史又称为生物一生所经历的生长、发育、繁殖和迁移等全部过程的整体格局。生活史型就是这些全部过程格局的特征。鲟形目包括四种生活史型（Bemis and Kynard，1997）：
（1）淡咸水洄游型（Diadromous / Diadromy）：在咸淡水之间洄游，如里海地区的俄罗斯鲟、闪光鲟和欧洲鳇。

（2）江海洄游型（Anadromous / Anadromy）：在淡水河流中产卵，一生大部分的时间是在大陆架海水中度过的，如欧洲鳇、俄罗斯鲟、大西洋鲟、闪光鲟、中吻鲟、中华鲟等。淡咸水洄游型经常被合并到江海洄游型中。

（3）河流河口生活型（咸淡水迁移型 Freshwater amphidromous / Freshwater amphidromy)，在淡水河流中产卵，向咸水洄游的过程中生长，目前确定有短吻鲟、纳氏鲟和白鲟是这种生活史型。按照McDowall（2007）的定义，咸淡水迁移的特征是：在淡水河流中进行繁殖，新生仔鱼入海洋，在海中生长数月，幼鱼回到淡水中继续进行摄食生长。属于这种生活史类型的水生动物物种不多。
（4）纯淡水生活型（河川洄游型 Potamodromous / Potamodromy），在淡水河流中洄游，完成整个摄食和产卵，如小体鲟、匙吻鲟、铲鲟、拟铲鲟、湖鲟、达氏鲟（见图2.1）。有些鲟鱼能同时具备2至3种生活史型，如高首鲟同时具有河流河口和江海洄游型，俄罗斯鲟、闪光鲟和欧洲鳇同时具有淡咸水两栖型和江海洄游型，而西伯利亚鲟则同时具有江海洄游型、河流河口生活型和纯淡水生活型（Bemis and kynard，1997；Rochard，1990）。
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图2.1 鲟形目鱼类生活史类型示意图
Fig. 2.1 Sketch map of the life history type of sturgeons

(自 Bemis and Kynard，1997)
2.4 鱼类早期生活史定义、特征与阶段划分
2.4.1 鱼类早期生活史定义及一般特征

鱼类早期生活史是指鱼类由精卵结合到幼鱼起始之间的整个生命过程。其所涉及的范围尚无统一的标准，一般包括胚胎期（或卵），仔鱼期和稚鱼期（殷名称，1991）。
早期生活史阶段鱼类一个重大特征就是死亡率高，通常在自然条件下不到1%的鱼能渡过这一关，这是造成鱼类物种补充量变动的一大重要因素（殷名称，1995）。这也使得关于早期生活史的各种研究成为上世纪乃至本世纪的中心论题。关于引起鲟鱼类早期存活的因素了解得不多，然而早期生活史的前面几周显然是各种鲟鱼死亡的高峰期（Gross et al.，2002；Parsley et al.，2002）。关于鱼类早期生活史高死亡率有各种各样的假说与观点、现象与研究方法和理论问题。突出地体现在以下7个方面（殷名称，1996）：
（1）内源和外源自然死亡

（2）致死生理压力和物理损害

（3）有害和有毒藻类

（4）污染

（5）疾病和寄生

（6）饥饿和海洋学因子

（7）敌害捕食

2.4.2 鱼类早期生活史阶段的划分

鱼类早期生活史阶段是一个在外形形态、行为和生理上变化非常大的时期，无论在外在的和内在的都有明显的阶段特征，各国的学者在划分鱼类早期生活史阶段的标准上各异，但基本上是卵（胚胎）、仔鱼和稚鱼这三个阶段，下面概括了几种常见划鱼类早期生活史阶段的基本观点。
2.4.2.1 早期生活史各阶段最普遍划分

胚胎期为从受精卵从分裂开始到仔鱼孵化出膜为止的时期，此期处于内源营养期；仔鱼期为仔鱼自卵膜中孵出到各鳍鳍条初步形成，体透明特征消失，特别是鳞片开始形成的时期，此期既有内源营养期又包括混合营养期，还包括外源营养期；稚鱼期为鳞片开始出现到全身披满鳞片为止，此期单纯地处于外源营养期（殷名称，1995；郑怀平，1999；李孝珠，2011）。
2.4.2.2 以孵化为界限区分胚胎和仔鱼
该方法将“孵化出膜”视为一个重大事件，重点强调胚胎从卵中孵化出膜这个环节。认为胚胎出膜前后有本质上的区别，出膜前毫无主动行为特征，出膜后尽管还是内源营养，但已具备主动行为特征。早期的学者大多接受或主张这一划分方法，在这一方法中有些研究者将孵化出膜前统称为卵，也有些研究者统称为胚胎，还有些研究者将孵化前细分为卵和胚胎两个时期。同时将出膜后的仔鱼也分为卵黄囊仔鱼（Yolk-sac larva）、前期仔鱼（Prelarva）、早期仔鱼（Early-stage larva）、初期仔鱼、中期仔鱼及后期仔鱼（Postlarva）、晚期仔鱼（Late-stage larva）和变态仔鱼（Transformation larva）。
2.4.2.3 以开口摄食为界限区分胚胎和仔鱼
这一划分方法强调开口摄食这个环节，认为开口摄食、主动索饵在其生活史中具有极为重要的意义，而将孵化视为一个相对不太重要的环节，并认为鱼类从内源营养向外源营养变化这一过程要克服发育上的诸多障碍。将“开口摄食”之前统称为“胚胎”，这一方法相对于前者简化了许多，自70年代后，欧美学者大多都采用了这种方法，同时为了区分孵化前后的胚胎与这个“胚胎”，还特别提出了自由胚（Eleutheroembryo和Free living embryo）这一概念，即把孵化出膜之后，开口摄食之前，这一时期可以自主运动的胚胎称之为自由胚。
2.4.2.4 稚鱼期的划分特征

仔、稚鱼期之间的区分相对胚胎与仔鱼期之间的区分要简单得多，学术上也没有太大的分歧。一般以鳞片的出现作为重要特征来划分仔鱼和稚鱼，稚鱼期是鱼体体形迅速接近成鱼的时期，消化器官不仅在质上向成鱼的类型发育，而且，胃、肠、幽门垂等均达到了“种”所固有的数量和类型，鳞片形成完全和变态的完成标志着稚鱼期的结束，这一时期还有集群明显增强这一显著特征（庄平，1999）。
2.4.3 鲟鱼早期生活史阶段划分
鲟科鱼类个体发育行为学实验研究的时间是从胚胎出膜开始一直到研究对象的个体发育行为特征基本稳定为止，也就是行为的变迁期已过。但由于鲟鱼是一类只有骨板没有鳞片，生长发育快，又比较原始的鱼类，因此，一些学者认为它有自己的早期生活史阶段划分依据（庄平，1999）。
（1）前期仔鱼（自由胚期）：从出膜直到开口摄食前，仔鱼颌齿出现。
（2）后期仔鱼（仔鱼期）：已开口摄食，其摄食和游泳的主要器官已充分发育，吻须突起，嗅窝延伸并分为两部分，神经丘和罗伦氏囊形成，背鳍和臀鳍已分化。

（3）稚鱼：鳍条骨出现，腹部表面平坦，口部明显前突，颌齿消失。

    鉴于国际上个体发育行为文献都采纳自由胚和仔鱼作为早期生活史阶段的划分标准，除第4章与第7章采用前期仔鱼（自由胚）和后期仔鱼（仔鱼）作为早期生活史阶段的划分标准外，其它章节我们都采用自由胚和仔鱼作为早期史生活阶段的划分标准。

2.5 鱼类行为学与鱼类生态学
2.5.1 鱼类行为学与研究方法
鱼类行为是指鱼类进行的各种行动或者运动，是鱼类对内外界环境变化的外在反应，包括摄食、呼吸、生殖、游泳等运动；此外，求偶、避敌、攻击时改变体色等非运动形式也列入了行为的范畴。鱼类行为学一般从鱼类的信号系统、定向、各种器官的结构和功能、复杂的行动方式以及高级神经作用等物种的特性出发，研究各种鱼类的适应性、鱼类及其特性之间的生态关系以及鱼类行为各种适应性产生的机制（柴毅等，2006；冯春雷等，2009）。

鱼类的行为具有两种基本类型，一种是以神经系统遗留下来的“天生的行为”；另一种是在后天生活过程中通过学习模仿和经验而发展起来的“获得性行为”。先天性行为包括本能行为、反射行为、趋性行为等；获得性行为中有学习行为、适应行为、社群行为等（Brown et al.，2006；朱存良，2007）。

鱼类行为学研究最为基本的研究方法有以下四种（何大仁和蔡厚才，1998）：（1）现场观察法 （2）渔获试验法（3）水槽试验法（4）数学模拟法。
（1）现场观察法：现场观察法是研究鱼类行为最为现实和直接的方法，而且是验证实验室试验结果的重要手段。其优点是它的现实性及能够直接联系生产。然而，其观察结果要受到现场复杂环境因素的影响。此外，现场观察通常还需配备各种昂贵、精密的仪器设备，如潜水设备、水下观测仪器、水平探鱼仪、录像设备、专用船只等，所以成本较高。现场观察法可分为仪器观察法和直接观察法两大类。由于水域的不透明特性，直接观察往往较为困难。进几十年来，仪器观察手段有了较大的发展。由于不断采用各种新技术、新仪器，如探鱼仪、潜水器、潜水箱、潜水球、潜水艇、声纳、水下电视、电子闪光水下摄影等，大大扩展了观察鱼类在水下活动的范围。但是，观察和摄影的视野和真实性还受到一定的限制。在80年代，日本、英国、前苏联等国家均已能够有潜水员、潜艇应用自动摄影、摄像设备对鱼类的行为进行综合观察研究。特别是水下机器人的应用，使一些较深水域及难以潜水水域的鱼类行为观察成为可能。同时，随着聚焦射束高频探鱼仪、电子扫描声纳、多性能网位仪和微光电视系统、水下遥测系统、地球卫星遥感技术等的发展和应用，大大地增加了在微光和混浊水域中以及大范围内研究鱼类行为的能力，使我们对鱼类行为规律的认识有了新的飞跃。
（2）渔获试验法：渔获试验法是应用渔具的渔获比较对鱼类行为进行间接地探究的方法。可以在不同的时间、季节或不同的水深、海区等使用同一渔具进行渔获比较，也可以使用不同的渔具或渔法对同一渔场进行渔获比较。这种方法虽然不像水槽实验那样详细了解鱼的行为，但便于生产者的实际使用，对于改进渔具与渔法，判明渔获过程及机制，提高渔获的效率，增进鱼类资源管理等都有实效。试验时要按照研究目的来选择渔具、鱼种，应主要考虑常用渔具及主要经济鱼类。为了进行渔获比较，对渔具的结构特征和作业特点必须有足够的认识。
（3）水槽试验法：水槽实验法是研究鱼类行为的常用方法，一般在实验室内一定条件下进行。该方法的优点是简便易行，易于定量观测，可在较短的时间内得出实验结果，经过多次重复实验可以比较并及时再现实验结果，且能了解鱼类行为的基本特性。但水槽实验规模较小，需要有专用的实验室设备，较难进行三维空间观测。水槽实验的观察方法由目视、照相、录像等，最近还用电子计算机对观测资料进行分析处理。实验时应对环境光照度、实验水槽的流速、水温、透明度等加以控制，以便研究某单一因子对鱼类行为的影响。从实验要求来说，选用的实验鱼要适合于研究的目的。当无法直接用目的鱼类进行实验时，可以取用行为特性相似的鱼类来代替。实验鱼的体长一般为1–20 cm，参加实验的鱼尾数从1尾到数千尾不等，但群体实验至少需要3尾以上。为了防止鱼类产生适应，对同一尾鱼最好不作重复实验，或经过休息后再作实验。实验前要先进行实验设计，对实验数据要进行统计分析。
（4）数学模拟法：数学模拟法是一种尚不太成熟的方法。本方法的主要思路是按照研究目的选出对鱼类行为产生影响的主要因子，建立数理模型，然后再从模拟的结果判断模型的准确性，或根据实验得到的数据对模型进行统计检验，再根据判断结果来修正模型，并不断重复进行准确性检验，直至产生合适的模型。使用该方法可使实验结果得到综合的概括。模拟大体可分为两种方法。一种是由经验方法和物理法则确定系统的内部结构，由实验数据来推定未知参数，这种方法建立起来的模型称为物理模型，这里各个体被看成质点。建立物理模型时可以将过去已知信息输入，其中，参数具有物理意义，这一点容易被人接受。另一种方法是对系统内部机理缺乏足够了解的情况下，根据实验数据来建立最适模型的方法，这样的模型称为黑箱模型，比如，概率模型。这种方法仅从总体上研究鱼受到各类外界刺激后的行为反应，而对鱼的内部生理过程如肌肉、感觉、神经系统等机能状态不加考虑。无论采用何种模拟方法，模型的建立都是以实验数据为基础，而模拟结果的准确性尚需通过实验或现场观察来验证，因此必须辅以其他各种研究方法以获取所需的资料。
2.5.2 鱼类生态学

鱼类生态学是研究鱼类的生活方式，研究鱼类与环境之间相互作用关系的一门学科。也就是说，它不仅研究环境对鱼类生长、年龄、呼吸、营养和摄食、早期发育和繁殖、感觉、行为和洄游、分布、种群数量消长以及种内和种间关系等一系列生活方式和生命机能的影响，它的作用规律和机理，而且研究鱼类对环境的要求、适应和所起作用（殷名称，1995）。
鱼类生态学是在传统鱼类学（Ichthyology）和普通生态学，特别是动物生态学基础上发展形成的。其研究内容首先是从物种开始的，包括种的年龄、生长、摄食、繁殖特性和生长史，以及各种环境因子的影响，这一类研究，通常称为个体生态学。此外其研究还包括种群生态学和生态系统生态学。总之，鱼类生态学涉及面很广，内容很多。但是从当前渔业生产实际需要考虑，其研究重点可以归纳为以下几点：
（1） 鱼类各种生命机能和环境条件的关系

（2） 鱼类种群数量变动规律

（3） 鱼类群体空间位置的变更

（4） 人类活动对水域环境和鱼类资源的影响

（5） 以鱼类为主要食物生产的水域生态系的结构和功能

现代科学技术和理论的应用在鱼类生态学的研究中日益广泛和深入，突出的体现在以下几个方面：

（1） 应用质谱仪、气相层析、原子衍射分光光度计、氨基酸分析仪以及颗粒和辐
射计数器，或其他测定气体和离子的精密而轻便的仪器来分析物理环境因子。

（2） 运用船用、机载或人造卫星叶绿素遥感遥测装置来测定水域，特别是海洋初
级生产力。再根据食物链中各营养阶层之间能量转换效率的测定和研究，甚至可以进一步推算和预报鱼类、浮游动物和底栖生物等水产品的总蕴藏量，从而制订处水域资源合理开发和利用的方案。

（3） 雷达、声纳、微波及红外线感觉系统的采用，还有密闭线路的水下电视，在
鱼类群体行为研究中，特别在侦察鱼类群集、行动和洄游方面起了重要作用。卫星遥感装置也被用来遥测海面水温，确定等温线的变化和渔场、渔期的关系。
（4） 在探讨个生物群营养水平上的物质和能量转换方面，放射性同位素与其它示
踪者，以及各种最新的生化分析方法给了很大帮助。

（5） 采用数学方法来概括某些生态现象，在20世纪30年代已经开始，而20世纪60
年代以来，由于电子计算机的广泛应用，这方面的工作与日俱增。

2.6 个体发育行为学概念与相关研究

2.6.1 个体发育行为与个体发育行为学概念

个体发育（Ontogeny或ontogenesis）是指多细胞生物体从受精卵开始到成体为止的整个生长发育过程。每个有机体在其独特的生活史中有其特定的行为，个体发育行为基于个体生活史中发生的重大行为事件，使得这些行为事件对应于个体发育某一阶段而发生，从而形成个体发育阶段与行为事件一一对应的关系。针对这样的行为，我们称之为个体发育行为，关于这一学科，称之为个体发育行为学。这是一门很崭新的学科，它既是鱼类行为学的范畴，也是早期生活史的范畴，因此个体发育行为学是较为重要的一门新兴交叉学科（庄平，1999）。
2.6.2 个体发育行为学研究内容
鱼类个体发育行为和鱼类行为发育有许多共同之处，它们共同的研究范围涉及到早期生活史和鱼类行为学研究两个领域。其研究对象的生活史时期是处于早期发育阶段，但研究方法和原理是行为学的范畴。这一时期鱼类行为的最大特征在于行为是在不断地“变迁”的（Miller，1993；Richmond and Kynard，1995）鱼类行为模式在快速动态的变化，变化的时间是以天或小时计算（Nechayev，1992）。刚受精的卵是不会有行为活动的，而成鱼的行为是经过一系列复杂的过程对环境作出反应，是一些适应性的行为模式（Dawkins，1983）。鱼类个体发育行为学就是要解释在这两个生活史时期之间，行为是何时发生的，如何发生的；社会关系式如何和何时建立的，以及他们在鱼类早期生活史中又有怎样的作用；外部的刺激是如何影响不同发育阶段的行为的；如何和何时承担具有成鱼特征的、与动机有关的行为模式的（庄平，1999）。想要回答这些问题，人们还必须了解从卵开始的每一个发育阶段幼鱼准确的行为方式，同时人们还应了解不同性别、不同个体和不同种类之间明显不同的行为反应是怎样产生的。这就需要我们了解是哪些因子，它们又是怎样影响行为发育的次序的（Huntingford，1986）。鱼类个体发育行为的最大特征在于其行为是随着发育阶段而动态变化的，围绕着解释鱼类个体发育行为“变迁”这个特征，鱼类个体发育行为学所涉及的研究内容有一下几个方面（庄平，1999）：
（1） 行为的变迁与外部刺激条件变化关系

有些研究者认为鱼类行为的变迁与外部不同的刺激有直接的关系（Jonsson，1980；Jobling，1995）。有一个例子能很好地说明这个问题，小丽鱼会随着父母身体分泌粘液的减少而减少游向父母身边的次数，并逐渐增强其独立性。反过来，父母接受小丽鱼游近的刺激的减少，也加速可其分泌粘液的减少，幼鱼的行为自然而然地起了变化。此外，丽鱼幼鱼游泳能力的增强也与它同伴体色开始发育也有关系。以上连个因素是引起丽鱼幼鱼行为变化的两个外在刺激因子，至于为什么粘液开始减少和体色出现变化还需要进一步的研究。
（2） 行为的边区域神经系统发育的关系

尽管对于鱼类早期发育阶段神经系统的研究还十分有限，但可以肯定的是，鱼类早期发育阶段的行为与神经系统是有关系的（Peter，1979；Hoar，1988）鱼类最早的心跳和背部肌肉挛缩发生在神经系统分化之前，可以肯定它只是肌原性的。随着胚胎的发育，主要的运动系统便出现于脊髓，以后运动神经系统便逐步完善。最初躯干的运动是自发的，当胚胎（受精卵至出膜孵出这一阶段）发育到一半时，感觉系统开始出现，这时胚胎可因触觉刺激发生抽动。当视觉中脑的功能性联系建立以后，眼中的视觉干细胞和视锥也相应发育，通过视觉来控制运动已成为可能。在发育晚期，胸鳍基部附近可以发现较大的中间神经元，三叉神经也已形成，以后便出现了协同的和独立的鳍条和颌部运动（Babiker and Gideiri, 1966）。
（3） 行为的变迁与形态发育的关系

鲑鱼出膜后其体态姿势的迅速变化是与卵黄囊的收缩相关的（Huntingford，1986），鲟鱼出膜后其体态姿势与行为变迁也是与卵黄囊的收缩相关的（Gisbert and Ruban，2003），这些都是行为与形态发育关系的最好例证。另外研究者还发现鱼类摄食和呼吸的协同运动与头部结构的发育关系紧密（Grande et al.，1991；Grande et al.，1992）。
（4） 行为的变迁与非神经性生理变化相关

注射甲状腺素或甲状腺素提取物到银大麻哈鱼和鲑鱼的幼鱼体内，会导致幼鱼在降河过程中的形态变化，同时也降低了幼鱼的好斗性和诱发它们进行降河洄游。这说明与神经系统无关的激素等的变化也可导致鱼类行为的变化，同时研究也证明了银大麻哈鱼幼鱼在降河之前的1个月血液中的甲状腺素浓度有一个升高的现象。而这就是非神经性激素与行为之间的关系。

（5） 行为的变迁与发育过程中经历的关系

对于哺乳类和两栖类，已经证实了光照可以影响视觉系统及由视觉系统所引导的行为的发育过程（Immelmann，1980）。在洞穴无眼的鱼类中，视觉的发育在没有任何刺激下进行，普通鱼类能够形成影像的视网膜便丧失了感觉输入功能，大脑的这一区域便被侧线系统有关的神经元所补偿，结果是，盲鱼对水流的反应十分敏感。

2.6.3 鲟科鱼类的个体发育行为

已有的鲟科鱼类的个体发育行为有趋光性、黑白底质选择、穴居性、栖息地选择、摄食的社群关系、集群、越冬洄游、游泳水深偏好性研究以及洄游起始与洄游强度几个方面，但集中地体现在对其趋光性、黑白底质选择、穴居性、游泳水深偏好性研究以及洄游起始与洄游强度问题的研究（Kynard and Horgan，2002；Kynard and Parker，2004；Kynard and Parker，2005；Kynard et al.，2005）。一般而言，洄游性的自由胚鲟鱼往往伴随着趋光、趋向白底质以及避免穴居行为的产生，如施氏鲟（Zhuang et al.，2003）、西伯利亚鲟（黄晓荣，2003）、俄罗斯鲟（Kynard et al.，2002b）、中华鲟（Zhuang et al.，2002）、鳇（Zhuang et al.，2003）、密苏里铲鲟和密西西比铲鲟（Kynard et al.，2002a）；而非洄游性的自由胚鲟鱼往往伴随着避光，趋向黑底质以及选择穴居行为，如短吻鲟（Kynard and Horgan，2002；Richmond and Kynard，1995）、大西洋鲟（Kynard and Horgan，2002）、墨西哥湾鲟（Kynard and Parker，2004）、中吻鲟（Kynard et al.，2005）。但是，情况也不全然如上述，情况特殊的有，如达氏鲟自由胚不洄游，但它在其早期生活史阶段总体上都趋光且总体上喜好白色底质，偶尔也不穴居（Kynard et al.，2003；黄晓荣，2003）。还有情况更为特殊的当属高首鲟，其库特奈河种群和萨克拉门托河种群自由胚分属非洄游型和洄游型，且前者不选择穴居，后者反而喜欢穴居（Kynard et al.，2010）。关于鲟科鱼类个体发育行为具体见表2.1。
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	A
	P
	P：17-18，N：19-35
	

	
	游泳水深选择
	B
	B：17-21
	

	
	洄游
	R
	M
	M：17-24
	


	                日龄

项目
	0
	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	>16d
	参考文献

	达

氏

鲟
	亮暗区之亮区选择
	P
	N
	P
	P：17–32(N：19)
	（黄晓荣，2003）

（Kynard et al.，2003）

	
	黑白底质之白底质选择
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	P：17–32(N：24)
	

	
	洞穴与开阔地之洞穴选择
	P
	N
	P
	N
	P
	N
	A
	N
	A
	N：17–23，A：24–32
	

	
	游泳水深选择
	B
	B：17–32
	

	
	洄游
	R
	R：17–47，M：48–76
	

	库特

奈河

高首

鲟
	亮暗区之亮区选择
	A
	N
	A
	N
	P
	P：17–40
	（Kynard et al.，2010）

	
	黑白底质之白底质选择
	N
	P
	A
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	P：17–26，N：28–35，P：38
	

	
	洞穴与开阔地之洞穴选择
	N
	A
	
	
	
	
	
	

	
	游泳水深选择
	B
	M
	B
	M
	U
	
	

	
	洄游
	R
	M
	M：17–42，50–73
	

	萨克

拉门

托河

高首

鲟
	亮暗区之亮区选择
	A
	N
	A
	N
	A
	N
	A
	N
	
	
	
	
	N：18–24
	（Kynard and Parker，2005）

	
	黑白底质之白底质选择
	N
	
	
	
	
	N：18–24
	

	
	洞穴与开阔地之洞穴选择
	P
	N：17–18，A：19–30
	

	
	游泳水深选择
	M
	B
	M
	B
	M
	U
	M
	U
	
	
	
	
	M：18–23(B：19)
	

	
	洄游
	M
	R
	R：17–30，M：50–60
	


	                日龄

项目
	0
	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	>16d
	参考文献

	史

氏

鲟
	亮暗区之亮区选择
	P
	A
	A：17–120
	（Zhuang et al.，2003）

	
	黑白底质之白底质选择
	P
	N
	P
	N
	N：20–39
	

	
	洞穴与开阔地之洞穴选择
	A
	P
	A
	A：17–30
	

	
	游泳水深选择
	U
	B
	B
	M
	B
	B：17–30
	

	
	洄游
	M
	R
	M
	R
	M
	M：17–34，R：35–42
	

	西

伯

利

亚

鲟
	亮暗区之亮区选择
	P
	P：17–30
	（黄晓荣，2003）

	
	黑白底质之白底质选择
	P
	P：17–30
	

	
	洞穴与开阔地之洞穴选择
	A
	A：17–30
	

	
	游泳水深选择
	U
	M
	U
	U：17–27(M：24)，M：28–30
	

	
	洄游
	M
	R
	R：17–29，M：38–70
	

	俄

罗

斯

鲟
	亮暗区之亮区选择
	P
	N
	P
	P：17–26
	（Kynard et al.，2002b）

	
	黑白底质之白底质选择
	P
	N
	P
	P：17–26
	

	
	洞穴与开阔地之洞穴选择
	A
	N
	P
	A
	A：17–26
	

	
	游泳水深选择
	M
	U
	B
	M
	M：17，B：18–26
	

	
	洄游
	M
	R
	R：17–29
	

	中

华

鲟
	亮暗区选择
	P
	N
	P
	P：17–20
	（Zhuang et al.，2002）

	
	黑白底质选择
	P
	N
	P
	N
	P
	P：17–20
	

	
	洞穴与开阔地选择
	A
	P
	N
	A
	A：17–30
	

	
	游泳水深选择
	U
	M
	B
	
	

	
	洄游
	M
	R
	R：17–30
	

	                日龄

项目
	0
	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	>16d
	参考文献

	达

氏

鳇
	亮暗区之亮区选择
	P
	N
	P
	P：17–30
	（Zhuang et al.，2003）

	
	黑白底质之白底质选择
	P
	N
	N
	P：17–30
	

	
	洞穴与开阔地之洞穴选择
	A
	N
	A
	A：17–30
	

	
	游泳水深选择
	M
	U
	B
	M
	B
	B：17–20
	

	
	洄游
	M
	R
	M
	M：17，R：18–28
	

	密

苏

里

铲

鲟
	亮暗区之亮区选择
	N
	P
	
	
	
	
	
	
	
	
	（Kynard et al.，2002a）

	
	黑白底质之白底质选择
	N
	P
	N
	
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	洞穴与开阔地之洞穴选择
	A
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	游泳水深选择
	
	
	M
	B
	M
	U
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	


	
	洄游
	M
	R
	
	

	密

西

西

比

铲

鲟
	亮暗区之亮区选择
	N
	P
	N
	A
	N：17–18，A：19–20
	（Kynard et al.，2002a）

	
	黑白底质之白底质选择
	N
	P
	N
	P
	N
	N：17–20
	

	
	洞穴与开阔地之洞穴选择
	A
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	游泳水深选择
	
	M
	B
	M
	U
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	洄游
	M
	R
	
	


注：亮暗区之亮区选择、黑白底质之白底质选择及洞穴与开阔地之洞穴选择行中A =避免，N =没有偏好，P =偏好；游泳水深行中B =底层，M =中层，U =上层；洄游行中M =洄游，R =静止休息（停止洄游）；洄游行中“R：17–47”，“M：48–76”对应的意思分别为17–47日龄静止休息，48–76日龄洄游，其它以此类推。

Note: In the line of illumination choice, white substrate choice and cover choice, A means avoiding, N means no preference, P means preference; In the line of water depth choice, B means benth, M means middle, U means upper; In the line of migration, M means migration, R means resting, and“R: 17–47”means days 17–47 rest, “M: 48–76”means days 48–76 migration, others and so on. 

第3章  栖息地要素原位观测
3.1 前言

河流生物栖息地在空间尺度上可大致分为宏观栖息地（Macro-Habitat）、中观栖息地（Meso-Habitat）和微观栖息地（Micro-Habitat）三种类型（Frissell，1986），其中，宏观栖息地包括流域和整体河段（Segment）两个层次，中观栖息地包括局部河段（Reach）和深潭/浅滩（Pool/Riffle）序列两个层次，微观栖息地指流态、河床结构、岸边覆盖物等局部状况（图3.1）。我们着重从水流流速与流态、水深、水下光照强度、透明度、坡岸河床质与坡岸覆盖物五个方面来描述鳇产卵场附近的微观栖息地。

[image: image5.png]ME L
BERE

o) mamen

@ [ros
s

REEAFD mamem

EECC T ]
BT




图 3.1 河流生物栖息地尺度示意图
Fig. 3.1 Sketch map of river organisms habitat

自The Federal Interagency Stream Restoration Working Group（2001）
3.2 材料与方法

在鳇产卵季节，流态、坡岸河床质与坡岸覆盖物均采用原位观察，并拍照。水流流速根据秒表显示时间和漂浮物漂流距离测算表层流速，测量时，雇佣一艘渔船开至河中心偏中国抚远一侧（界河接受国际管制）抛锚固定，从船首扔下一小团泡沫，记录下这团泡沫到达船尾的时间，用渔船身长除以这个时间就可以得到表层水的流速，取样点设3处，每处3次测量取其平均值。水下照度计采用上海嘉定学联仪表厂生产的ZDS–10W–2D型水下照度计测得，测量选在晴天的下午15:00–16:00，测量时，固定渔船，从船尾扔下坠有石头沉子的水下照度计，从水表层开始往下测量0.1 m、0.5 m、1 m、2 m、4 m、6 m、8 m、10 m、12 m、14 m深处的水下照度，测量3个地理位置，取各个水深层的平均值，并绘制水下照度随水深变化的曲线图。测量水下照度时，以渔民平时认为水最深的地方进行测量，如此亦可获得产卵场附近的最大水深。透明度则用透明度盘在水下照度测量的地方进行同步测量。
3.3 结果与分析

根据原位观察得知鳇抚远江段产卵场附近流态低缓，坡岸底质主要以沙和砂砾构成，有少量鹅卵石（图3.2），推知河床质主要以砾石和鹅卵石组成。河较宽，两岸沙洲发育较多，河中心亦有沙洲发育，两岸覆盖物以河柳居多（图3.3）。 

经过3处原位测量算得产卵场河道主流附近表层水的流速值在0.15–0.46 m·s−1之间，平均流速0.31 m·s−1。产卵场在产卵季节最大水深可达14 m。水下光照强度在水表层以下1m处衰减极显著，在水深3–14 m，水下照度几乎稳定在0.5 lx 左右（图3.4），水下照度与水深的关系式为y = 40.761x-2.161（y为水下照度值，x为水深；R2 = 0.9257）。透明度一般在0.3–0.4 m之间。
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图 3.2 河岸底质图
Fig. 3.2 Map of substrates in river bank

[image: image7.jpg]



图 3.3 河流流态、河中心沙洲与坡岸河柳图
Fig. 3.3 Map of river flow regime, sandbar in river and willow in river bank
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图 3.4 水下照度随水深变化图
Fig. 3.4 Map of underwater illumination change with water depth

3.4 讨论
原位观测是获取栖息地信息最为原始却颇为有效的方法。经原位观测表明：鳇早期生活史阶段在产卵场附近（抚远）江段已经有摄食栖息的有利条件—沙洲、沙坝。而且透明度和水下照度测量也表明，河流中层、特别是底层是较为黑暗的，不太适合鳇利用视觉进行摄食。14m的水深表明对于越冬期的鳇，产卵场附近存在有足够深的越冬场。与中华鲟等鲟鱼不同，平缓的水流是否是诱使鳇产卵发生的条件之一，值得更为深入的调查。
第4章  胚后发育与生长
4.1 前言
胚后发育与生长研究是早期史阶段行为研究中的重要方面，通过胚后发育与生长的研究可以获知行为发生与变化的具体时期，得出行为的稳定期与变迁期，从而为人类更好地保护早期生活史阶段的鱼类提供科学依据。已有的诸多鲟鱼早期生活史行为研究文献都在关注胚后发育的分期与生长的积温问题（Richmond and Kynard，1995；Zhuang et al.，2002；Kynard et al.，2010），但似乎在其它的器官发生与生长上关注太少，为了深入研究的需要，我们将细致地对鳇的胚后发育与生长进行研究。

4.2 材料与方法

4.2.1 试验鱼来源

鳇受精卵为2010年6月2日从黑龙江抚远县（N 48°）充氧托运至湖北荆州太湖（N 30°）中华鲟增殖放流基地，放在孵化框上进行孵化，孵化温度控制在（20± 1）℃，孵化1天后开始出膜。

4.2.2 饲养条件与日常管理

试验期间暂养池为直径为1.8m的圆桶，水深保持0.5m左右，笛式供水，中央排水。试验用水为曝气后的地下井水，每天采用试剂盒测量溶解氧为6.0～7.5mg/l，PH为7.0–8.5。仔鱼8日龄开口，开口饵料为剁碎的水蚯蚓，23日龄开始转食伴有水蚯蚓汁的S6升索颗粒料，10天后转食成功，33日龄完全投喂升索颗粒料。刚开口阶段每天投喂6次，转食阶段每天投喂5次，转食成功后每天投喂4次。试验过程中每天排污一次，采取24小时溢流式换水，试验期间水温保持在（21± 1）℃。

4.2.3 试验所需的仪器及试剂
试验仪器：暂养池、Leika-Mz75解剖镜、解剖盘、剪刀解剖刀、电子天平、电子游标卡尺、纱布、培养皿、镊子、探针、标本瓶、温度计、相机等。
试验试剂：10%中性福尔马林试剂、40ppm甲磺酸三卡因（MS–222）麻醉剂等。
4.2.4 试验方法

仔鱼出膜当日记为0日龄，从0日龄开始每天随机抽取20尾，用Olympus体视显微镜观察10尾样本的外形特征及呼吸和循环系统。初步观察后用40ppm甲磺酸三卡因（MS–222）麻醉剂麻醉，测量全长和体重之后，用10%中性福尔马林保存日后备察。用Leika–Mz75解剖镜对保存的12日龄以前样本进行观察，并用Leica DFC 300FX图像采集软件采集图像，12日龄及12日龄以后的样本由于体积太大，用解剖镜无法全身拍照，故用佳能EOS 5D markⅡ相机进行拍照。鱼体固定前，体色发展变化采用Hype’s Color for Netscape v. 3.进行描述；全长及眼径用500–196系列MITUTOYO数显游标卡尺测量（日本生产，精度0.01mm）；体重用BS124S型电子分析天平进行称量（赛多利斯科学仪器北京有限公司生产，精度0.1mg），称量时，用滤纸擦干鱼体体表的水分。
4.3 结果与分析

4.3.1 鳇胚后发育形态观察

4.3.1.1 前期仔鱼（自由胚）
0日龄：初孵仔鱼全长（12.08 ± 0.68）mm、体重（21.11 ± 1.22）mg（图版Ⅰ-1），头部细小、勾向卵黄囊弯曲；仔鱼体透明、卵黄囊背面呈浅灰色（Lightgray）、腹面淡黄（Lemonchiffon）、形似椭圆形或鸭梨，上面布满毛细血管，血液淡黄；口凹出现、前方有孵化腺黑色素颗粒密积，瓣肠开始分化；鳃原基出现，可见3–4片鳃弓（图版Ⅰ-1-a，BA）突起；眼囊（图版Ⅰ-1-a，E）已出现、有少量黑色素沉积但轮廓不清晰；嗅囊（图版Ⅰ-1-a，O）出现，鳃后方胸鳍原基（图版Ⅰ-1-a，PF1）出现，整个躯干和尾部鳍褶透明且并连一体，尾部鳍褶宽大钝圆，为初孵仔鱼主要的运动器官，卵黄囊后端上方躯干有12–18对V型肌节（图版Ⅰ-1-a，ME）出现。

1日龄：仔鱼体形与体色未有明显变化，口凹加深，孵化腺消失，卵黄囊腹面分化成肝脏细胞团，螺旋瓣开始出现，瓣肠内有灰色纤细胎粪贯于中；第一鳃弧出现，鳃丝完全外露，血液颜色很淡，但循着血液流动可见卵黄囊前方的管状心脏，侧面前1/3处有一对粗血管为主静脉，血液由心脏经由腹大动脉进入鳃瓣，另经背大动脉流入尾部，然后经由尾下静脉、肠下静脉和卵黄囊毛细血管网与总主静脉汇合注入心脏，但此时鳃未见血液循环，即仔鱼呼吸仍通过体表的毛细血管网进行。眼部中央晶状体（图版Ⅰ-2-a，LE）隐约出现，视网膜（图版Ⅰ-2-a，R）外圈也逐渐开始有黑色素沉积，听囊（图版Ⅰ-2-a，H）凹陷，吻须芽（图版Ⅰ-2-a，B）出现；整个躯干和尾部鳍褶透明且仍连一体，脊索末端开始向上弯曲，肌节由躯干中后部向两端发展，数目在55–65对（图版Ⅰ-2）。

2日龄：卵黄囊开始分为上前方和下后方两半，前半大后半小；体透明，少数个体近尾端躯干有少数黑色素颗粒沉积，个别呈淡灰色斑块（gray 91），脊索末端继续向上弯曲；口裂开始打开，并出现口腔气泡，胎粪由灰变黑，盘绕在瓣肠中后段，卵黄囊前端心脏后方白色肝脏明显；未见鳃呼吸，但血液颜色加深，呈淡红色；眼部黑色素继续增多，两对吻须芽清晰可见，胸鳍芽肉眼清晰可见、扩展为半月形；脊索末端继续向上弯曲，肌节数61–66对（图版Ⅰ-3）。

3日龄：1/5个体近尾端躯干黑色素颗粒继续沉积；口裂（图版Ⅰ-4-a， M）完全打开，口腔气泡减少，卵黄囊两侧凹陷继续加深，肠螺旋瓣有6～8个，黑色胎粪明显变粗增多，十二指肠开始分化；血液淡红，鳃丝露出鳃盖，可见鳃中血液循环，即鳃已开始行使呼吸机能；眼部增厚，眼晶体明显，眼周有黑色素颗粒沉积；嗅囊增大，清晰可见，嗅囊中间部位出现哑铃状鼻孔（图版Ⅰ-4-a，N）；吻须增长呈椭圆形，胸鳍增大，向外扩展；肌节超过68对；肛门上方偏后背鳍鳍褶略微隆起、隐约可见支鳍条8–13条，肛门后面有臀鳍鳍褶隆起，肛门至卵黄囊之间的肠中段位置镜检下可见腹鳍芽，尾鳍褶开始上翘，进行上下叶分化，下叶鳍褶扩大（图版Ⅰ-4）。

4日龄：卵黄囊背部灰黑、腹面淡黄，头部有黑色素沉积，近1/3个体近尾端躯干黑色素颗粒沉积、个别成深灰色斑块（Grey11）；口腔气泡消失，十二指肠清晰，胃开始分化，肠螺旋瓣达到8个，黑色胎粪贯串其中；血液淡红，大部分鳃丝仍露出鳃盖，鳃中血液循环加强；眼睛明显增大，视网膜着色进一步扩展加深，整个眼部黑色素沉积多且均匀，变为浓黑；哑铃状鼻孔中间部分逐渐变细，胸鳍增大并向鳃后方进一步靠拢；肌节呈W型；背鳍、臀鳍与尾鳍最终从奇鳍褶中分化出来，但奇鳍褶仍保留残余物，背鳍支鳍软骨已经达到13–14条，腹鳍明显（图版Ⅰ-5）。

5日龄：卵黄囊背部黑色、腹面淡黄，头部黑色素增多，近1/2个体近尾端躯干黑色素颗粒沉积、个别成灰黑色斑块（Grey 41）；仔鱼鼻孔中间部分逐渐愈合，嗅板上仅留下两个鼻孔；仔鱼上下颌开始张合，鳃盖也随之张合，两者张合次数接近，每分钟平均张合126次，鳃呼吸明显增强；仔鱼对外界震动开始变敏感；胸鳍增大呈扇形并由鳃盖后方移至腹面，游动能力增强；背鳍支鳍条17–19，臀鳍支鳍条出现，隐约可见8～9根（图版Ⅰ-6）。

6日龄：仔鱼头部黑色素继续增多，90%个体近尾端躯干有黑色素颗粒沉积，尾呈灰色（Grey71）或黑色（Grey41）；淡黄色肝脏（图版Ⅰ-7-a，L）明显分化为两叶，胎粪向肠后段开始聚集，胃（图版Ⅰ-7-a，S）分化几近完成；背鳍支鳍条18–21条，背鳍、臀鳍与尾鳍可以明显区分（图版Ⅰ-7）。

7日龄：身体头、躯干背面黑色素明显增多，仔鱼明显分为黑尾与灰尾两种类型；陷器（图版Ⅰ-8-a，P）开始在吻板腹面前端出现，前颌齿（图版Ⅰ-8-a，T）已出现7–9颗，下颌齿隐约要穿出下颌皮肤；胃分化完成，肠内有金黄色油滴，少数个体胎粪开始排出体外，投喂水蚯蚓未见摄食；胸鳍明显增大、变厚；背鳍支鳍条20–22，胸鳍支鳍条出现，隐约可见4–5条，臀鳍支鳍条出现11–13条，腹鳍支鳍条隐约可见4–5条（图版Ⅰ-8）。

8日龄：10%左右个体开始摄食水蚯蚓，仔鱼开始进入混合营养期；黑尾和灰尾两种仔鱼分别仍明显；胎粪排出个体逐渐增多至1/5；鳃盖增长，仅少量鳃丝露出鳃盖，心跳变慢，每分钟平均跳动83次；胸鳍软骨5–6条，腹鳍软骨5–6条，臀鳍和尾部完全形成（图版Ⅰ-9）。

4.3.1.2 后期仔鱼（仔鱼）
9–22日龄：9日龄，仔鱼全长（22.09 ± 0.83）mm、体重（58.35 ± 7.03）mg（图版Ⅰ-10），积温（CTU）=190.7℃/d；卵黄囊消失仔鱼个体达到50%，90%左右个体开口摄食，仔鱼处于混合营养期；腹部开始变扁平，身体背面颜色浅灰（Grey71），腹面浅黄色（Lemonchiffon），仔鱼尾部大都为灰色；80%个体胎粪排出体外，靠近背鳍后端的背骨板处骨质开始沉积，进入后期仔鱼阶段。10日龄，卵黄囊全部消失（图版Ⅰ-11），仔鱼进入外源营养阶段；仔鱼尾部都为灰色，自背鳍后端起，隐约可见4–9块骨质沉积物，为背骨板原基，越靠近背鳍骨质沉积愈多，观察愈清晰。11日龄，仔鱼肝脏与胃几乎占据了整个腹腔，十二指肠很短。13日龄，仔鱼体重与体长增长明显，腹部明显变平，体色逐渐加深，变为浅灰色（Grey81）；梅花陷器在吻须附近及吻前腹面分布较多，吻须之间的吻板中间很少；头部骨质已经开始沉积，背骨板出现9–10枚，侧骨板自头部往尾端开始出现1–3枚。15日龄，仔鱼背骨板9–11，侧骨板7–15，胸鳍位置由侧面移向了腹面，向两边水平扩展；腹部肌肉较薄，透过腹部的皮肤可以清晰地看到仔鱼的内脏器官。17日龄，仔鱼头部疣刺出现，头部侧线处的疣刺尤为明显，背骨板11–12，侧骨板16–20，腹骨板自腹鳍起从后往前生长出3–4块。21日龄（图版Ⅰ-11），仔鱼头部疣刺很多，嗅窝及里面的嗅板与梅花陷器肉眼清晰可见；背骨板12–13，侧骨板28–29，腹骨板5–7。

23–33日龄：23日龄，鱼体色加深，变为浅灰色（Grey71）；背骨板基本发育完善，各骨板已经套合，侧骨板和腹骨板发育基本成型，只是骨板数目还处于增长中。25日龄，仔鱼肝脏、胃与幽门盲囊仍然占据着整个腹腔，十二指肠依然短小，解剖未发现鳔，颌齿发达；胸鳍和腹鳍更为发达，水平地伸向两侧，奇鳍进一步得到发育，腹部明显变扁平且腹部皮肤逐渐增厚；但腹部脏器仍可见；尾鳍连接背鳍和臀鳍处的的鳍褶退化，尾柄最终形成，鱼体的运动能力随之增强。27日龄，仔鱼背骨板11–15，侧骨板29–39，腹骨板6–8；胸鳍鳍条23–27。30–33日龄，五行骨板之间的体表也出现微小的骨质疣刺沉积，肛前鳍褶逐渐变窄小。

36–45日龄：36日龄仔鱼体色继续加深为灰黑（Grey51），颌齿逐渐退化；胃、肝脏和幽门盲囊与带7个螺旋的瓣肠几乎充满整个腹腔，鳔开始出现，呈彗星状，与胃前面的食道相连，末端直抵后背的腹腔膜；体表疣刺明显增多，腹中线附近略为透明，仍可见肠等内脏；肛前鳍褶逐渐消失。39–45日龄，前颌齿与下颌齿逐步退化；背骨板12–14，侧骨板37–40，腹骨板7–9；背鳍鳍条47–53，胸鳍鳍条27–37，臀鳍条28–32。

4.3.1.3 稚鱼阶段

50日龄，鱼全长（106.78 ± 9.87）mm、体重（6203.15 ± 1396.71）mg（图版Ⅰ-12），积温（CTU）=1 100.3℃/d。体表布满小疣刺，体色继续加深（Grey41）；背骨板11–13，侧骨板36–41，腹骨板7–9；背鳍鳍条48–52，胸鳍鳍条42–47，各鳍（胸鳍：PF1；腹鳍：PF2；背鳍：DF；臀鳍：AF；尾鳍：CF）基本发育完善；前颌齿与下颌齿退化消失，肛门前腹部的奇鳍褶消失，腹部明显增厚，腹条纹肌逐渐成型肉眼可见，腹中线附近不再透明，各器官形态均酷似成鱼，发育进入稚鱼阶段。至60日龄，稚鱼全长（129.21 ± 7.69）mm、体重（10 021.47 ± 1 477.89）mg，稚鱼仅体色增黑（Grey31），形态未有明显变化（图版Ⅰ-13）。

4.3.2 鳇体长与体重生长

鳇的全长在整个试验期间随着日龄增长几乎成直线增长，但是在11日龄有一个生长拐点出现，拐点以前全长增长较为缓慢，拐点以后全长增长较为迅速（如图4.1），其体重在整个试验期间随着日龄增长几乎成指数函数增长（如图4.2），但是在11日龄也有一个拐点出现，拐点以前体重增长较为缓慢，拐点以后增长较为迅速。但是

生长模拟发现，多项式显然更符合其逻辑生长方程，因为此时R2达到最大。
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图 4.1 鳇全长随日龄增长变化
Fig. 4.1 The total length of kaluga by day age
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图 4.2 鳇体重随日龄增长变化
Fig. 4.2 The body weight of kaluga by day age

4.3.3 鳇眼径与全长比例变化

鳇眼径与全长比例先是1日龄有明显增大，之后随着日龄增长而变小，在第6日龄又有增长，随之又减小。至第9日龄，大多数已开口时，眼径与全长比例又增大，直至第10日龄达到最大值，之后随着日龄增长呈快速下降趋势，在30日龄下降趋势达到缓慢态势，眼径与全长比例的缓慢下降态势直至60日龄（图4.3）。
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图 4.3 鳇眼径与全长比例随日龄增长变化
Fig. 4.3 The ratio of eye diameter and total length of kaluga by day age

4.3.4 鳇早期生活史阶段的死亡率
鳇早期生活史阶段大量死亡发生在开口一周后的15–17日龄（图4.4），表明开口后一周是仔鱼的不可逆点，仔鱼若在开口阶段得不到合适的开口饵料，它将在一周后迎来不可逆点，达到死亡的高峰期。
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图 4.4 鳇早期生活史死亡情况
Fig. 4.3 Death of early-life-history of kaluga Huso dauricus
4.4 讨论

4.4.1 仔鱼发育阶段划分

目前，一般将鱼类早期生活史划分为卵（胚胎）、仔鱼和稚鱼三个基本发育期。早期史研究的对象主要就是这三个发育时期，有时也包括当年幼鱼，但重点是仔鱼（殷名称，1991）。对于仔鱼的划分，多数学者主张以“孵化”作为卵和仔鱼期的划分界限，但也有使用词“胚胎”一词，包括从受精卵到仔鱼初次摄食的整个期间，而将“孵化”作为一个相对不重要的环节。为了区分孵化前后的仔胚，提出了“自由胚”（Eleutheroembryo）的概念，但是这一观点并未获得广泛的认可。目前一般将仔鱼又划分为前期仔鱼（或卵黄囊期仔鱼）和后期仔鱼两个阶段，但是其划分是以卵黄吸收完毕为界限的。对于鲟鱼前期仔鱼与后期仔鱼的划分，有学者（章龙珍等，2009）提出以初次开口摄食为界限，本文也沿用这一划分标准。

一般认为，当仔鱼发育到体透明等仔鱼特征消失，各鳍鳍条初步形成，特别是鳞片形成过程开始，便是仔鱼进入稚鱼期的标志（殷名称，1991；1995）。对于鲟鱼类，有学者（庄平，1999）将鳍条骨出现，腹部表面平坦，口部明显前突，颌齿消失视为稚鱼期的开始。本文根据对胚后个体的实际观察结合了二者的划分，认为各鳍鳍条初步形成，腹中线不再透明，肛门前鳍褶彻底消失，颌齿消失作为划分的依据。

4.4.2 早期形态发育对其早期环境适应的意义

刚孵出的0日龄仔鱼具有宽大、相连一体的鳍褶，这是其垂直运动的主要器官；眼囊作为视觉器官已经出现，并且在其垂直运动中起着趋光向水体上层游动的作用（Zhuang et al.，2003）；嗅囊可能在其早期气味印痕中已然发挥着作用。1日龄仔鱼眼睛进一步发育，已出现晶状体和视网膜，吻须作为触觉器官也开始发育。0–2日龄仔鱼卵黄囊硕大，且表面布满毛细血管，此期毛细血管在表皮呼吸中起着重要作用。

2–3日龄发现口腔气泡，4日龄口腔气泡消失，这与施氏鲟（刘洪柏等，2000）中观察到口腔气泡消失的时间不太一致，口腔气泡出现与消失的原因似乎与3日龄口裂的打开有关，但具体原因尚待进一步查明。3日龄，仔鱼鳃已行使呼吸功能，嗅囊进一步发育并已形成鼻孔，腹鳍芽的出现使仔鱼在水流湍急的环境中增加了一大平衡器官。至第4日龄，背鳍、臀鳍与尾鳍也最终从奇鳍褶中分化出来，至第5日龄，胸鳍增大呈扇形并由鳃盖后方移至腹面，仔鱼的运动与平衡能力进一步加强。第5日龄，仔鱼上下颌开始张合，鳃盖也随之张合，鳃呼吸明显增强，能量向物质转化速度加快。

至第6日龄，肝脏和胃分化几乎完成，标志着消化系统完成等待着摄食的来临。至第7日龄，陷器开始在吻板腹面前端出现，颌齿出现，胃分化完成，这些意味着感觉器官与消化器官相继完成发育。至第8日龄，仔鱼胎粪开始外排并开始开口摄食，意味着开始其外源营养的摄取。

第9日龄，90%左右个体已开口摄食，仔鱼进入晚期仔鱼阶段。至第10日龄，仔鱼卵黄囊全部消失，其营养完全来自外界。为了提高生存率，除了营养上的快速转变，仔鱼也在第9日龄开始了其背骨板骨质的沉积，以期通过锋利的骨板来恐吓外界的掠食。同时9日龄也是开口的关键期，此期倘若开口不成功，仔鱼将在随后的一周迎来不可逆点，达到死亡的高峰期。

至第23日龄，背骨板基本发育完善，各骨板已经套合，侧骨板和腹骨板发育基本成型，只是骨板数目还处于增长中，表明其敌害防御机制基本建成，此期仔鱼颌齿发达，肝脏、胃与幽门盲囊占据着整个腹腔，表明消化机能发达，仔鱼处于快速生长之中，仔鱼正是通过快速的生长来躲避敌害追击的。至36日龄，解剖稚鱼发现鳔开始出现，这表明仔鱼开始通过鳔来调节自身比重来调节在水层中的位置。

至第50日龄，各鳍发育完全，腹面扁平，腹中线不再透明，肛前鳍褶消失，颌齿消失，这一系列特征表明仔鱼进入稚鱼阶段，其环境适应能力有了大大增强，成活率也大大增加。
4.4.3 早期生活史生长与死亡率
鳇在开口摄食（9日龄）前全长和体重的生长都较为缓慢，这是与其内源性营养相关的，因为此期，内源性营养非常有限，其内源营养要供各个器官协调生长发育使用。在开口摄食两天后（11日龄）其全长与体重生长都较为迅速，这表明其在外源营养得到充分供应情况下，迎来生长的高峰，仔鱼正是通过快速生长来躲避敌害追击的。在生长迅速的情况下，其野外成活率也大大增加。然而，养殖情况下，我们却发现仔鱼在开口一周后迎来了死亡的高峰，这显然是与开口不良有关，说明每天6次的开口投食量还是不够的，投食次数有待增加，在具体实施中可以每两个小时投饵一次，一天投喂12次，这样方可使仔鱼度过不可逆点，避免死亡高峰的出现。
第5章  鳇个体发育偏好性行为研究
5.1 前言

鳇是一种可以达到5.6m全长，1 000kg重，寿命能达到80年的大鲟鱼（Krykhtin and Svirskii，1997）。它是黑龙江流域四种鲟鱼之一，也曾是黑龙江经济鱼类之一，但是由于过度捕捞，资源急剧下降，现在被列为极危保护级别。
鳇至少有两个种群——其中一个种群在主河道产卵并游向河口摄食育肥，另一个种群终身生活在除了河口的下游或中游以及支流（Krykhtin and Svirskii，1997；Shmigirilov et al.，2007），包括结雅河（Zeya）和布列亚河（Bureya）。Krykhtin and Svirskii（1997）甚至识别出四个种群：第一个种群来自河口和鄂霍次克海（Okhotsk）以及日本海的近岸咸水区域，第二个种群来自黑龙江的下游，第三个种群来自黑龙江中游，第四个种群来自结雅河和布列亚河的下游。各个种群生活史中的洄游并不知晓，但一些鳇是利用淡水和咸水的海淡水两栖性鱼类（Zhuang et al.，2003）。
尽管鳇仔鱼处于急剧下降中，但不同种群生活史研究还是很少。Zhuang et al. （2003）使用黑龙江中游采集的亲鱼经人工繁殖产生的幼苗进行了室内早期生活史行为研究。他们发现除了3–5日龄的前期仔鱼，0–30日龄的前期仔鱼和后期仔鱼偏好明亮、开阔栖息地和白色底质。0日龄前期仔鱼启动强烈的顺流向下洄游一直持续4天，之后停止洄游6天，10日龄仔鱼启动第二次主要在白天发生的顺流向下洄游，持续7天，然后仔鱼继续在白天进行的微弱的顺流向下洄游，在夜间更为强烈的向上顶游洄游行为，这样仔鱼总体上表现出微弱的顶游向上洄游，这样一直到28日龄观察截止的时间。
影响鲟鱼早期生活史存活的因子研究得很少，然而生活史的前面几周显然是大多数死亡发生的时期（Gross et al.，2002；Parsley et al.，2002）。要评估自然和人为因素对早期生活史存活的影响，了解个体发生行为，特别是洄游和栖息地偏好以及摄食的启动就显得尤其重要。要在一条河里捕获鲟鱼的早期生活史是可能的（Auer and Baker，2002；Fuller et al.，2008；Caroffino et al.，2009；Wei et al.，2009；Braaten et al.，2010），但是要研究大多数行为却并不可能，因为小鱼苗在偌大的河流里面。这样，实验室方法就成为研究个体发育行为的唯一手段（Kynard and Parker，2005）。
个体发育行为绝大部分是天生的，因此，在人工溪流里观察早期生活史的行为能给野生的鲟鱼带来暗示（Richmond and Kynard，1995；Kynard and Horgan，2002；Zhuang et al.，2002；Kynard and Parker，2005）。很多鲟种的野外研究已经重复地证明在人工溪流里的鲟鱼的活动能准确反映野外鲟鱼的活动（Kynard et al.，2002a；Kynard and Horgan，2002；Zhuang et al.，2002；Zhuang et al.，2003）。
本研究致力于栖息地亮度选择（高亮度与白色栖息地）、穴居性与开阔地选择、底质种类与底部利用、游泳水深选择。这些偏好性研究可以为野外早期生活史鲟鱼栖息地识别提供必需信息，并且给我们一次了解不同亲鱼组合的后代的个体发育行为的机会。如果我们的鲟鱼后代与Zhuang et al.（2003）研究的鲟鱼后代之间存在较大的行为差异，那么这就提供了不同种群后代拥有不同的早期生活史适应性行为的早期生活史证据。
5.2 材料与方法

5.2.1 试验鱼与大体方法

试验方法大体与Zhuang et al.（2003）相同，个体发育行为的研究内容大体上与Richmond and Kynard（1995）和 Kynard et al.（2010）相一致。2010年6月2日，我们从抚远县鲟鳇有限责任公司获得5 000颗受精卵运至长江水产研究所荆州太湖养殖基地，在这个基地我们开展了所有的试验。受精卵是从黑龙江中游下段抚远（N48°）江段捕获的一雌一雄的后代。2天后，90%孵化出膜。这样，6月4日为大多数鱼的起始日龄即0日龄。鱼苗暂养和试验用水是从一口井抽上来经曝气后的井水，水温维持在22±1°C（用水温数据记录仪每小时记录一次）。暂养桶与试验桶内的水温相似（±1°C），鱼类经历着荆州（N 30°）的自然光照。
孵出后，我们将5 000颗自由胚均匀地放于两个1 400-L圆形饲养桶内，桶内底部放置几块卵石供仔鱼掩蔽用，当我们发现自由胚一直不寻求掩盖，在第9日龄，我们将卵石全部撤除。

当鱼类发育成开口仔鱼，它们用水蚯蚓每隔4小时饲喂一次，这样持续饲喂15天。23日龄以后，仔鱼饲喂伴有水蚯蚓的商品颗粒饲料（山东升索渔业养殖饲料研究中心），每天5次。混合的水蚯蚓经历10天后逐渐减少到无，这样，从33日龄开始，仔鱼只饲喂商品颗粒料。较大的仔鱼和早期稚鱼每天饲喂4次。我们每天或隔几天（视发育期的不同）从暂养桶中取一些鱼用于发育期的观察，这些观察样本被保存在10%的福尔马林液中以供后期更为详细的形态和摄食观察。
为了将行为和发育相联系起来，我们计算鲟鱼的发育日龄和积温（CTU）。圆形桶内的水温是通过水温数据记录仪每隔一小时记录的，这些数据将被用于计算关键发育期的积温。积温是用每日的平均水温计算，比如，0日龄累积了0°C，1日龄累积了第一天的平均水温，2日龄累积了第一天与第二天的平均水温。
在所有的每日试验中，我们混合暂养桶内的2 000–2 500尾鱼，随机的选择一些用于试验。试验结束后，我们将试验鱼又放回暂养桶。这样，没有鱼在同一天内被测试两次，但是有较小的可能一些鱼被用于以后的试验。随机选择是通过一个小网筛进行无选择捕捉进行的。
5.2.2 明亮区、底质颜色及洞穴选择

    我们使用同样类型的塑料试验水族箱（棕褐色，不像Zhuang et al.，2003里面的蓝色）用于明亮区、底质颜色及洞穴选择试验。所有三个水族箱被黑布包隔着，所以，外界的光线被消除了。用于底质颜色和洞穴选择行为研究的水族箱都是60 cm长，40 cm宽，水深15 cm；用于明亮区选择的水族箱长95 cm，宽33 cm，水深15 cm。一个18 w的日光灯分别悬挂于底质颜色与洞穴选择水族箱上方，提供一个13–25 lx的水下照度。在明亮区选择、底质颜色选择和洞穴选择试验中，我们每天测试10尾鱼。在试验中，我们定期交换水族箱里面的水以保证水温与暂养桶里的水温相差在1℃以内。
对于明亮区选择试验，一个18 w的日光灯位于水族箱一端的正上方，并且用两块黑色挡光板将水面划分为三个面积相等的明亮区（160–380 lx）、过渡区（13–105 lx）和暗区（5–9 lx）（图5.1）。试验时，不断调换水族箱的摆放方向以防止方位效应产生。单尾鱼从容器中取出从水族箱中央水面放入，每尾鱼适应2 min后，连续记录它的活动位置（明亮区vs.暗区）5 min。每尾鱼试验结束后，我们将它放于另一个暂养池桶中，并且引入一条新鱼。在明亮区的时间被转换成总测试时间百分
比，我们利用这个时间百分比用于所有的数据分析。
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图5.1 明暗区选择装置示意图
Fig. 5.1 Sketch map of the device for illumination choice test

注：长95cm，宽33cm，水深15cm

Note: length 95cm, width 33cm, water depth 15cm

对于底质颜色选择，水族箱的底部铺了一块白瓷砖和一块黑瓷砖将水体均匀地分成两等份（图5.2）。我们不断地调换黑白瓷砖的位置以避免试验中的方位效应。试验中，单尾鱼从容器中放入水族箱正中央的水面。适应时间和观察同明亮区选择试验。
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图5.2 黑白底质选择装置示意图
Fig. 5.2 Sketch map of the device for white substrate choice test

注：长60cm，宽40cm，水深15cm

Note: length 60cm, width 40cm, water depth 15cm

对于洞穴选择试验，我们在水族箱底部像棋盘格式般地铺上10堆卵石（直径4–8 cm，每堆面积约100 cm2），保持洞穴和开阔地的面积相同（图5.3）。试验中，我们将单尾鱼从水族箱的正中央放入，适应和观察时间同明亮区选择试验。
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图 5.3 穴居选择装置示意图
Fig. 5.3 Sketch map of the device for cover use test

注：长60cm，宽40cm，水深15cm

Note: length 60cm, width 40cm, water depth 15cm
5.2.3 底质类型选择与底部利用

六种类型的底质被安放在一个直径为1 m的圆形桶内（图5.4）。各种底质类型的大小直径见下：粗卵石（平均8 cm，范围6–12 cm），小卵石（平均2.2 cm，范围1.4–3.2 cm），白色开阔底部，砾石（平均3.1 mm，范围1.9–5.2 mm），沙（平均0.16 mm，范围0.09–0.25 mm）和以上四种底质四等份均匀混合的混合底质。试验桶内供以一股微弱的水流（1–5 cm·s−1），水深保持在35 cm。试验桶四周遮盖一层黑布以防止观察时造成的人为干扰，一盏40 w的日光灯在试验桶的正上方，提供一个20–35 lx的水下照度环境。观察者站在黑布以内来记录鱼类的位置。
试验鱼在8:00饲喂，在9:00被引入试验桶。在10:00用肉眼开始观察（三个观察者同时观察，每个人观察两种底质区的鱼类数量），以后每隔2 h观察一次，这样一直到20:00。在每日的试验里，试验鱼一直不被饲喂以防止摄食干扰。我们每天使用30尾鱼试验从3日龄一直到51日龄，由于鱼体增大，自52日龄起，我们每天使用20尾鱼试验，这样一直到60日龄。
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图 5.4 底质类型选择装置示意图
Fig. 5.4 Sketch map of the device for substrate type choice test

    注：C= 鹅卵石，F= 白色平坦底，G= 砾石，M= 混合底质，P= 小卵石，S= 沙，I= 进水，CP= 标准管
Note: C=Cobble, F= White and flat bottom, G= Gravel, M= Mixed substrates, P= Small pebble, S= Sand, I= Inflow, CP= Control pipe

5.2.4 游泳水深选择
在河流中，流速在水体上层最大，在水体底层最小。我们使用一个垂直溪流水柱来模仿天然河流的水流情况，来观察试验鱼随日龄变化在水柱中离底的距离。这个透明塑料水柱直径40 cm，高380 cm，水柱外表从底部至顶部标有5 cm间距的刻度，以此来记录试验鱼的位置（图5.5）。
水柱底部的一半铺有一层暗黑色的扁平石头（直径6–10 cm），另一半底部保持开阔没有铺任何东西。一块黑布安置在水柱的外部，在水柱顶部安装有一个105 w的日光灯，给水柱从上至下提供一个950–11 lx的水下照度。一个梯子靠在水柱一边用来肉眼观察试验鱼的位置。垂直水柱的垂直流速模拟如下（离底高度–水流速度）：0.3 m – 1.3±0.1 cm s−1；1 m – 3.5±0.7 cm s−1；2.2 m – 6.2±1.6 cm s−1；3 m – 5.3±2.8 cm s−1；和 3.5 m – 3.7±0.7 cm s−1。试验过程中水深始终维持在3.65 m；我们始终保持部分换水，以此来保证水温和暂养桶里的水温相差不到1°C。
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图 5.5 水深选择装置示意图
Fig. 5.5 Sketch map of the device for water depth choice test

注：1= 支撑柱，2= 软管，3= 标准管，4= 固定桩，5= 变频器，6= 标准管，7= 潜水泵，8= 阀门，9= 水泥墙，10= 铁管，11= 孔洞，12= 筛管，13= 透明塑料管，14= 日光灯；圆筒高3.8m， 直径0.4m。
Note: 1= iron support stand, 2= flexible plastic pipe to introduce water, 3= water depth control pipe, 4= fixed mount, 5= AC voltage converter, 6= control pipe to provide water to pump, 7= submersible pump, 8= valve, 9= concrete wall, 10= iron tube, 11= holes in water supply tube to create a horizontal flow, 12= sieve pipe for fish barrier, 13= clear plastic tube, 14= fluorescent lamp; tube height= 3.8m, diameter= 0.4 m.
我们每天通过一个小碗引入5尾鱼至垂直水柱的底部。试验鱼可以在任何水深游出小碗。如果实验鱼到达垂直水柱的底部还不游出小碗，我们将通过提拉小碗来驱逐试验鱼，最后将小碗拉出垂直水柱。为了防止鳇在试验操作及试验中受到惊吓，我们参照密苏里铲鲟的试验（Kynard et al., 2007），即让试验鱼在垂直溪流柱中适应2 h后再记录它们的位置。我们在10 min内每隔2 min记录5尾试验鱼的位置（每天测试可以得到25个水深值）。测试结束后，试验鱼随水流被排出水柱，并被放入暂养桶。
5.2.5 数据分析

为评估鱼类对明亮栖息地、白色底质以及洞穴的偏好性，我们计算鱼类在这些栖息地的时间百分比，并且绘制成每日的时间序列图。所有的实验数据均采用STATISTICA 6.0统计软件进行分析处理，处理前先把所有的平均值转换成反正弦函数值，计算每个日龄的中值和95%的置信区间，再转换成正弦函数值后，看50%是否在此区间内（Sokal and Rohlf，1981），以此来分析在不同的日龄对某一趋性是否有显著性喜好（置信区间包含50%的差异不显著）。
底质类型选择与底部利用试验，我们采用单因素方差分析对其选择性进行分析。对于游泳水深试验，我们计算每日25个水深值的中值、25%–75%置信区间以及最大值和最小值，并且将这些值绘制成每日时间序列图。

5.3 结果与分析
5.3.1 明亮区、底质颜色和洞穴选择

鳇在0–34日龄强烈喜好明亮区，35–56日龄微弱喜好明亮区（差异不明显），57–60日龄完全不喜好明亮区或暗区（图5.6）。

从0–60日龄，鳇始终喜好白色底质（图5.7）。

0–2日龄自由胚只利用开阔地，洞穴利用率最高是3–6日龄，但是喜好程度依然没有达到明显的程度。7日龄及更大自由胚、所有仔鱼以及稚鱼都强烈喜好开阔栖息地（图5.8）。
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图5.6 鱼类随着日龄变化在亮区的时间百分比
Fig. 5.6 Percent of time fish were on the illumination side vs. the dark side by age (day)

注：每日的置信区间包含50%（用虚线在0.5%处显示）的表示时间百分比不显著，每天测试的样本N= 10。 

Note: Daily confidence intervals that include 50% (indicated by dashed line at 0.5 %) indicate the percent is not significant, N= 10 for each day.
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图5.7 鱼类随着日龄变化在白色底质区的时间百分比
Fig. 5.7 Percent of time fish were on white vs. black substrate by age (day)

注：每日的置信区间包含50%（用虚线在0.5%处显示）的表示时间百分比不显著，每天测试的样本N= 10。
Note: Daily confidence intervals that include 50% (indicated by dashed line at 0.5%) indicate the percent is not significant, N = 10 for each day.
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图5.8 鱼类随着日龄变化在洞穴的时间百分比
Fig. 5.8 Percent of time fish were in or under cover by age (day)
注：每日的置信区间包含50%（用虚线在0.5%处显示）的表示时间百分比不显著，每天测试的样本N= 10。
Note: Daily confidence intervals that include 50% (indicated by dashed line at 0.5%) indicate the percent is not significant, N = 10 for each day.
5.3.2 底质类型选择及底部利用

3–8日龄的自由胚（除了6日龄）及9–15日龄仔鱼强烈地喜好白色开阔底、沙以及粗卵石底（F>5.92，P<0.0025）；16–20日龄仔鱼喜欢白色开阔底、沙以及砾石底（F>7.14，P<0.0021）；21–31日龄仔鱼（除了24、26和27日龄）喜欢白色开阔底和沙（F>14.22，P<0.0017）；32–60日龄仔鱼与稚鱼喜好白色开阔底、沙以及砾石底（F>26.67，P<0.0012）。当鱼类从自由胚成长为仔鱼（7–11日龄），它们对底部利用出现一个明显的峰值（42.2%）；随着仔鱼发育到27日龄，底部利用率下降，底部利用率仅为5%左右，之后又逐渐升高，从5%一直升到70%，直到60日龄——观察截止的时间（图5.9）。
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图5.9 鱼类随日龄变化在六种底质区底部的尾数百分比
Fig. 5.9 Percentage of fish on the bottom of six types of substrates by age (day)

注：鱼类在每个柱子的百分比依次为白色开阔底部、砾石、小卵石、鹅卵石、混合底质以及沙，群体试验尾数每天= 20-30尾。
Note: The percent of fish for every bar were white open bottom, gravel, small pebble, cobble, mixed substrate, and sand orderly, Group N = 20-30 for each day.

5.3.3 游泳水深选择
自由胚对水深的选择变异很大，但每日游离底部的高度都大于2.6 m。9–11日龄早期仔鱼游离底部的高度都大于3.3 m，然后游离底部的高度大都在1.5 m甚至更高，直至20日龄。在仔鱼洄游高峰的早期，仔鱼游离底部的高度最高。在仔鱼洄游高峰过后，37日龄以后的大龄仔鱼游泳离底高度小于1 m。稚鱼游泳离底高度众值在0.5 m甚至更低。这样，整个趋势就是游泳离底高度随着日龄增长越来越接近底部（图5.10）。
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图5.10 鱼类随日龄变化在垂直水柱内的游泳高度
Fig. 5.10 Swimming height of fish above the bottom in the vertical stream tube by age (day)

注：群体试验尾数=5尾；每尾鱼观察5次，总共25次观测值。
Note: Group N = 5 fish; five observations on each fish, Total observation value = 25 observations each day.
5.4 讨论

5.4.1 明亮区、底质颜色、洞穴及游泳水深选择

我们研究的早期生活史的鳇的一些行为与Zhuang et al.（2003）观察的相似。两个群体都强烈地喜好明亮栖息地（明亮区和白色底质）以及避免洞穴生活。这些相似性说明来自不同亲本（或许是不同种群）的鳇的自由胚有着相似的天生适应行为。同样的行为也见于密苏里铲鲟（Scaphirhynchus albus）和密西西比铲鲟（S. platorynchus）的自由胚（Kynard et al.，2002a），中华鲟（Acipenser  sinensis），施氏鲟（A. schrenckii），俄罗斯鲟（A. gueldenstaedtii）与西伯利亚鲟（A. baerii）的自由胚（Zhuang et al.，2002；Zhuang et al.，2003；Kynard et al.，2002b；黄晓荣，2003）。这样，散布洄游的自由胚的这些行为就是自然选择的普遍适应，自由胚可能通过这些行为避开河底并游于水体中，从而避开河流底部的敌害鱼类。所有的信息表明自由胚不进化成这种普遍适应（散布洄游）并伴随着对明亮栖息地和洞穴的必要反应来成功实现散布洄游，那么，它们将进化出另一种行为适应——寻求洞穴掩蔽，像短吻鲟（A. brevirostrum）、墨西哥湾鲟（A. oxyrinchus desotoi）、克拉马斯河中吻鲟（A. medirostris）的自由胚（Kynard and Horgan，2002；Kynard and Parker，2004；Kynard et al.，2005）。此外，现有信息还表明，当鲟鱼产卵场附近的摄食敌害较低时，自由胚进化出寻求洞穴掩蔽，依然待在产卵场等待卵黄囊吸收完毕，并在仔鱼甚至稚鱼阶段才启动洄游，此类的典型就是达氏鲟（A. dabryanus）（Kynard et al., 2003）。
我们观察的鳇在9–30日龄强烈地喜好明亮栖息地并且游泳离底高度达到甚至超过1.5 m，这些与Zhuang et al.（2003）的观察结果有所不同。这些结果差异可能由于试验方法的不同造成（我们对试验鱼的适应时间为2h，Zhuang et al.对鱼的适应时间仅为5 min），也有可能是基于两个不同种群的天生行为差异造成的。我们更倾向于后者，因为我们发现鳇对操作的应激反应不大，适应时间对其影响也就不大，况且前面的洄游结果也表明，两组实验鱼可能是源于不同的种群。我们的鳇游泳离底高度与西伯利亚鲟（黄晓荣，2003）相似，两个物种都生存于冰冷的河流。对明亮栖息地的喜好可能是增强仔鱼摄食时的视觉背景效果，以便于更好地分辨移动的饵料（Kynard and Horgan，2002）。在一条浑浊的河流里，明亮栖息地可能存在于水体的上层以及河流的浅滩。或许，鳇仔鱼和西伯利亚鲟仔鱼在停止日常洄游之后待在浅滩摄食。水温和饵料在水体上层和河流浅滩较多，所以一种嗜热偏好可能也存在于早期生活史的鲟鱼身上（Reynolds，1977）。当他们洄游的时候，往水体上层分布的行为将使它们散布洄游得更快，并且它们在水体上层可以获得更多的食物，因为它们可以利用视觉，至少对鳇仔鱼而言，从我们的摄食行为观察可知它们的视觉还是比较重要的。
洄游的鳇仔鱼和稚鱼由于饵料的贫乏可能进化出一种长距离洄游特征，正如墨西哥湾鲟（Kynard and Parker，2004）和库特奈河高首鲟（Kynard et al.，2010）。当鳇发育到31–36日龄，它们拥有鱼鳔和坚硬的骨板（形态观察），此时，它们也开始躲避明亮栖息地并游近溪流底部过上完全意义上的底栖生活。这时，它们的视觉变得不太重要（在白天，河流底部的光照强度不足1 lx）,但是陷器（电感觉器官）变得更为重要。鳇稚鱼继续避免明亮栖息地并且进行着完完全全的底栖生活。
5.4.2 底质类型选择和底部利用

整个生活史，鳇对白色开阔底部与沙底质的选择几乎占统治地位。这表明白色开阔底部适于喂养需求，沙底质是放流养殖仔鱼和稚鱼的良好栖息地。
底部利用随着个体发育而改变，自由胚、早期仔鱼和中期仔鱼使用底部最少，晚期仔鱼和稚鱼使用底部最多。这一趋势与游泳水深试验结果相吻合（除了7–11日龄，这一自由胚和仔鱼阶段的过渡期），表明鳇是逐渐从晚期仔鱼开始过上完完全全的底栖生活的。
第6章  早期生活史洄游及影响洄游的环境因素研究

6.1 前言

鳇栖息于黑龙江河口至河流上游的整个黑龙江流域。幼鲟也出现在鄂霍次克海的沿岸，鞑靼海峡的东北部和接近北海道和本州岛的日本海（Krykhtin and Svirskii，1997；Shmigirilov et al.，2007）。历史上，鳇被认为生活在整个黑龙江以及毗邻的湖泊，属于忠实的不洄游种群（Nikolskii，1960；Wei et al.，1997）。旧信息以及近来的信息表明有两个鳇种群——一个种群在河流主干道产卵并洄游至河口摄食育肥，然而，另一种群生活于整个黑龙江下游和中游及其支流，包括结雅河和布列亚河（Shmigirilov et al.，2007）。Krykhtin and Svirskii（1997）甚至识别出四个种群：第一个种群来自河口和鄂霍次克海（Okhotsk）以及日本海的近岸咸水区域，第二个种群来自黑龙江的下游，第三个种群来自黑龙江中游，第四个种群来自结雅河和布列亚河的下游。
鳇通常在5–6月份水温15–20℃时产卵。产卵自上游到中游的下段均可发生。施氏鲟也可能在同样的时间和地点产卵，因此，野外杂交种也有可能出现。
鳇是一个高价值的商品鱼类，但是其资源丰度已经有了明显下降，该种在1994年被列入IUCN红皮目录。然后，于1996年被列入濒危保护等级（Birstein et al.，1997），近年又被列为极危保护等级（Wei and Ruban，2010）。鉴于其濒危状态，中国政府自2002年开始对其进行大规模人工增殖放流，到2008年止，黑龙江中游下段的抚远县已经放流1千万尾仔稚鱼。养殖的仔稚鱼也在黑龙江中游沿岸的一些城市进行了放流，如黑河、萝北、同江。在这些地方放流的鳇全长大多在7–10 cm。
Zhuang et al.（2003）就鳇的个体发育行为做了唯一的研究。它们发现，0日龄自由胚启动强烈的为期3天的洄游，停止洄游7天后，也就是鱼类发育到10日龄仔鱼，仔鱼启动第二次为期7天主要在夜间发生的向下洄游。之后，仔鱼继续夜间向下洄游，但是出现更多的白天顶游行为直至28日龄观察结束。
影响行为的终端因子是那些在自然选择过程中固化为行为的遗传基础的那些环境因子。近端因子是促使行为发生的刺激因素（Fretwell and Lucas，1968）。一般而言近端因子关系到机体生活史的整个表型过程的现时因子（Near，in time or space），而终端因子则涉及到历史上的（Farthest；most remote in space or time）这些过程（主要是自然选择）所形成的染色体组（Francis，1990）。近端原因伴随有机体生活史发生，它包含有有机体遗传信息的表达，并受环境所调控。终端原因早于机体生活史发生，贯穿于整个物种进化史，它包括物种成员最终为何拥有这一遗传信息的原因（Beatty，1994）。研究近端因子有助于建立一个概念模型去了解生态究竟是怎样联系生理机制导致鱼类物种产生发育变化的（Thorpe et al.，1998）。对近端因子的阐释也能提供一个新的解释终端因子的模型（Yamahira，1997）。
个体发育行为，包括洄游行为（或散布行为）是天生的本能行为。所以，在人工溪流里研究幼鱼行为能够为野生鱼类的行为提供视野（Kynard and Horgan，2002；Zhuang et al.，2002；Kynard and Parker，2005；Kynard et al.，2007）。在几种鲟鱼上进行的野外研究也一再证明了幼鲟的各种各样的行为，像洄游的启动以及在水体中的位置，在人工溪流能准确反映野生鱼类的行为（Kynard et al.，2002a；Kynard and Horgan，2002；Zhuang et al.，2002；Zhuang et al.，2003；Wei et al.，2009）。导致洄游行为的生物学参数是终端因素的结果，然而影响洄游的近端因素很可能是那些非生物环境参数（McKeown，1984）。为了阐明终端因素和近端因素之于幼龄鳇洄游行为的关系，我们试验测试以下四个假说（表6.1）：（#1）流速影响洄游强度和持续时间；（#2）底质类型影响洄游；（#3）饲养水流条件影响洄游；（#4）流速影响洄游的昼夜节律。
	表6.1 试验桶环境以及测试假说描述

Table 6.1 Description of test tank environments and hypotheses tested

	桶号

Tank code
	试验桶功能与环境

Tank function & environment
	（假说编号）假说描述

（Ho number）Description of hypothesis

	SWR-SUB
	每天换鱼，鱼在静水中饲养（Still Water Rearing）-四种底质（SUBstrate）
	（#2）底质类型影响洄游强度

	SWR-B
	每天换鱼，鱼在静水中饲养（Still Water Rearing）-桶底光滑（Bare）
	（#2）底质类型影响洄游强度

	SWR-HV
	每天换鱼，鱼在静水中饲养（Still Water Rearing）-桶底光滑以及高流速（High Velocity）
	（#3）饲养水流条件影响洄游

	HV-RO
	一直不换鱼（Rear and Observe in the same tank）-桶底光滑以及高流速（High Velocity）
	（#3）饲养水流条件影响洄游，（#1）水流影响洄游强度以及持续时间，（#4）水流影响昼夜节律

	SWR-LV
	每天换鱼，鱼在静水中饲养（Still Water Rearing）-桶底光滑以及低流速（Low Velocity）
	（#3）饲养水流条件影响洄游

	LV-RO
	一直不换鱼（Rear and Observe in the same tank）-桶底光滑以及低流速（Low Velocity）
	（#3）饲养水流条件影响洄游，（#1）水流影响洄游强度以及持续时间，（#4）水流影响昼夜节律


6.2 材料与方法

6.2.1试验鱼以及大体程序

在2010年6月2日与2011年6月4日，我们分别运输5 000颗受精卵至长江水产研究所荆州太湖基地，在那里我们开展了全部试验。两年里，受精卵都是一雌一雄的后代，亲鱼在黑龙江中游下段抚远（N 48°）江段被捕获。在2010年，几乎所有的5 000颗受精卵在2天内孵化——90%在6月4日孵化，这样6月4日是大多数自由胚的0日龄。在2011年，6月6日是大多数自由胚的0日龄。暂养用的水和试验用水取自一口井水，水温基本维持恒定的22±1℃（水温自动记录仪获取）。暂养桶和试验桶内的水温相似（±1℃）。鱼类经历湖北荆州（N 30°）的自然光照。
在2010年，5 000颗0日龄自由胚被均匀地放置在两个1 400-L的圆形暂养桶内，暂养桶内的水流几乎维持静止（流速小于2 cm·s−1），桶底光滑没有底质。在2011年，我们将鱼喂养在以下三个桶内：1）3 000颗0日龄初孵自由胚放置在像2010年流速几乎静止的桶内，并且每天都被转移一些鱼至高或低流速桶内用于每日的试验。2）1 000颗自由胚放置在直径为1 m的高流速（6–30 cm·s−1）桶内。3）1 000颗自由胚放置在直径为1 m的低流速（2–8 cm·s−1）桶内。两年内，水温和水下照度在暂养桶和试验桶内都是一样的。
当鱼类发育成开口仔鱼，用水蚯蚓每隔4小时饲喂一次，这样持续饲喂15天。23日龄以后，仔鱼饲喂伴有水蚯蚓的商品颗粒饲料（山东升索渔业养殖饲料研究中心），每天5次。混合的水蚯蚓经历10天后逐渐减少到无，这样，从33日龄开始，仔鱼只饲喂商品颗粒料。较大的仔鱼和早期稚鱼每天饲喂4次。我们每天或隔几天（视发育期的不同）从暂养桶中取一些鱼用于发育期的观察，这些观察样本被保存在10%的福尔马林液中以供后期更为详细的形态和摄食观察。

6.2.2 洄游与昼夜活动性试验条件
我们每天在一个棕褐色圆形玻璃纤维桶内观察20尾鱼的顺流洄游与顶流洄游活动。试验桶内有一个圆形的插板，它可以将桶内空间分隔成一个40 cm宽的试验水道（试验区间），形成一个周长为3.2–5.6 m的圆环，水深保持28 cm（图6.1无底质）。一个潜水泵在圆形插板内将水经由软管抽到试验水道内，形成一股试验水流。试验水流可分为外侧快速流、中间中等流，内侧慢速流三股流速区。试验所需要的溪流流速通过无极变频器控制水泵的转数来控制。在我们的研究中，平均流速为2.3–7.7 cm s−1，这个流速与Zhuang et al.（2003）的流速相似。尽管空气和潜水泵的热量会加热试验用水，但我们通过3 l·min-1的连续水流量交换保证了水温稳定在22±1°C。横贯溪流底部有两堆小卵石（低光照、低流速）以备试验鱼隐匿用。直到9日龄，仔鱼一直不利用这些卵石作隐匿，我们就将卵石全部撤离，留下光滑、开放的底部。

6.2.3 影响洄游的环境因素研究试验溪流以及条件

六个试验桶的水系统是一个联通可循环的水系统。所有试验桶都是圆形棕褐色的直径为1.8 m的玻璃纤维桶，所有桶内有一个直径为1 m的圆形内插圈，内插圈放在桶中央可以形成40 cm等距宽的溪流（图6.1）。水深维持28 cm ，溪流的圆周从3.2至5.6 m不等。一个潜水泵在圆形内插圈内经由一条软管将水抽至外侧的溪流形成一股循环的溪流，溪流包括主流（溪流的外侧），次流（溪流的中心）和缓流（溪流的内侧）。溪流流速通过与潜水泵相连的变频器控制。尽管潜水泵和空气会加热试验用水，两年里水温都是通过3 l·min-1井水交换量保持在22±1℃。
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图6.1 底质对洄游影响试验桶平面图
Fig. 6.1 Plan-view of test tank of substrate effect on fish migration

注：S= 沙，P= 小卵石，C= 粗卵石，M= 混合底质，D= 排水洞，I= 进水，O= 出水，P= 水泵，A= 观察区；移走底质则可视为没有底质试验桶，移走全部结构则可视为暂养桶；圆桶直径1.8m，环道宽40cm，水深28cm。
Note: S= Sand, P= Small pebble, C= Cobble, M= Mixed substrates, D= Drain, I= Inflow, O= Outflow, P= Pump, A= Observation area; It can be used as test tank without substrate if take off all the substrates and it also can be used as rearing tank if take off all the structures; Circular tank diameter= 1.8m, Circuit width= 40cm, Water depth= 28cm.
除了在2010年使用的底质测试桶，其它的五个溪流桶横贯桶底都提供了两堆小卵石掩盖物（提供结构，低光照和低流速）以防鱼类寻求掩盖。当我们发现鱼类在整个自由胚阶段都不使用掩盖物作掩盖，我们将小卵石撤走。白天，桶底的光照强度较低（≤35lx，使用上海嘉定学联仪表厂生产的ZDS–10W–2D水下照度计测量，测量精度为4%）。
表6.2 六个试验桶在内侧、中央及外侧的平均流速和最小–最大流速（cm·s−1）

Table 6.2 Mean and minimum-maximum velocities (cm·s−1) at inside channel, middle channel and outside channel in six test tanks
	桶编号

Tank code
	流速（Velocity）

	
	内侧
	中央
	外侧

	
	Inside channel
	Middle channel
	Outside channel

	
	Mean（Min –Max）
	Mean（Min –Max）
	Mean（Min –Max）

	SWR-SUB
	3.2（1.2-4.8）
	7.5（3.9-13.5）
	22.2（13.5-35.6）

	SWR-B
	3.1（2.0-5.8）
	7.8（4.0-13.5）
	21.3（15.4-38.4）

	  SWR-HV
	6.7（5.3-9.6）
	19.1（16.8-24.0）
	31.7（24.0-86.0）

	  HV-RO
	6.2（5.3-8.2）
	17.8（14.0-22.6）
	29.9（24.0-80.7）

	  SWR-LV  
	2.0（1.2-3.9）
	4.2（2.3-6.8）
	7.1（5.2-11.1）

	LV-RO
	2.2（1.2-3.9）
	4.4（2.4-6.8）
	7.7（5.3-14.0）


在2010年，我们使用两个桶来测试我们第二个假说（底质类型影响洄游，表6.1）。由于喂鱼和清扫底质桶的困难，测试鱼在两个桶每天都是更换的。其中一个溪流桶桶底是光滑的没有提供任何掩盖物（以后称为SWR-B; 表6.2; 图6.1无底质），拥有内侧平均流速为3.1 cm·s−1，外侧平均流速21.3 cm·s−1。另一个溪流桶拥有和桶SWR-B相似的流速（t-检验，P=0.20），水流范围为3.2–22.2 cm·s−1（表6.2），但是桶底均匀铺了四等份底质斑块，有1/4沙（平均0.16 mm，范围0.09–0.25 mm），1/4小卵石（平均2.2 cm， 范围 1.4–3.2 cm），1/4粗卵石（平均 8 cm， 范围 6–12 cm），1/4混合底质（上述底质各占1/3）。每种底质径粒大小通过随机测量30颗底质颗粒的中轴，然后计算平均值来确定（Harrelson et al.，1994）。底质的命名则根据海底地质来命名（Shepard，1973）。溪流外侧的沙底质被外侧快流速冲刷走了，我们就在被冲刷的地方铺上两层小砾石（平均3.1 mm；范围2–5 mm）。每天的测试鱼我们都取自静止的暂养桶。我们混合约2 000–2 500尾暂养桶内的鱼并且随机捞取用于每天的试验。在每天的试验结束后，又将这些试验鱼放入暂养桶内。没有一尾鱼同一天内测试两次，但是有一种小小的可能，测试过的试验鱼被用于以后的试验。这随机选择和捞取程序是通过一个小捞网进行的，这样可以无选择地捞取鱼类用于每日的试验。
在2011年，我们使用四个底部光滑的桶用于测试以下三个假说：（#1）流速影响洄游强度和持续周期，（#3）暂养水流条件影响洄游，（#4）流速影响洄游的昼夜节律。其中两个是每天做换鱼试验，另两个一直不换鱼做试验。每天都换鱼试验两个桶中，有一个流速介于6.7至31.7 cm·s−1大流速试验桶（以后称为SWR-HV，表6.1，表6.2，图6.1无底质），另一个为流速介于2.0至7.2 cm·s−1小流速试验桶（以后称为SWR-LV，表6.1，表6.2，图6.1无底质），试验时，操作程序如2010年的两个试验桶。一直不换鱼两个试验桶中，其中一个为流速介乎6.2至29.9 cm·s−1与SWR-HV相近似的高流速桶（以后称为HV-RO，表6.1，表6.2，图6.1无底质），另一个为流速介乎2.3至7.7 cm·s−1与SWR-HV相近似的低流速桶（以后称为LV-RO，表6.1，表6.2，图6.1无底质）。通过比较HV-RO和LV-RO可以验证假说（#1）流速影响洄游强度和持续周期；通过HV-RO和LV-RO可以验证假说（#4）流速影响洄游的昼夜节律；通过比较LV-RO和SWR-HV，以及LV-RO和SWR-LV，我们可以验证假说（#3）暂养水流条件影响洄游。通过这些非生物环境因子的比较研究，我们就可以透过近端看远端因子在其中所起的作用。

为了刻画每条溪流，每个桶的流速都用HSLGY–Ⅱ便携式流速仪（北京中西远大科技有限公司，精度0.01 cm·s−1）测量3个水深（底部以上2 cm，1/2水深，水表面以下2 cm），12个横切线和3个环切线的水深值，共计108个流速值（表6.2）。
6.2.4鱼类洄游度量
我们每日观察20尾鱼在每个试验桶内的顶游和顺游活动次数（2010年鱼类在0日龄引入，2011年鱼类在1日龄引入）。从0至20日龄，当鱼类太小、颜色太浅、溪流流速太大而不便用摄像头观察，这时鱼类从9:00至23:00每小时用肉眼观察5 min。鱼类是在8:30被引入试验桶内，经过半个小时的适应后，我们在9:00开始我们的第一次观察。在夜间（19:00–23:00）我们打开在观察区上方的一盏36 w的红色日光灯用于肉眼观察，正如Kynard et al.（2007）在密苏里河密苏里铲鲟上研究的那样。21日龄以后，我们使用摄像机每小时观察5 min连续观察24 h鱼类活动，观察时，观察区上方有红外灯照着，观察区也铺上了白色瓷砖用于增强夜间观察效果。小高首鲟直到几个月大仍看不见红外光（Loew and Sillman，1993），而且我们的观察也表明早期生活史的鳇对红外光的敏感性和高首鲟相似。
在2010年，鱼类每日进行测试，我们只在23:05饲喂试验鱼以保持底质清洁。2011年，我们饲喂试验鱼如暂养的鱼类，但是在两年期间，我们绝不在肉眼观察期间或摄像机录像期间饲喂鱼类。试验桶内的鱼类排泄物及剩余食物保证在每天新一轮试验鱼放入前用虹吸管虹吸掉了。如果在每日换鱼的桶内[为了验证假说（#2）的桶SWR-SUB和SWR-B，和为了验证假说（#3）的桶SWR-HV以及SWR-LV]死了鱼，鱼被捞走并用几乎为静水的暂养桶内的鱼替换。如果在一直不换鱼的桶内[为了验证假说（#1）、（#3）、（#4）的桶HV-RO和LV-RO]死了鱼，鱼被捞走并用几乎提供类似洄游机会的溪流桶的鱼替换。
6.2.5 发育及积温

使用Richmond and Kynard （1995）以及庄平（1999）的方法，我们鉴别了以下发育期（1）自由胚期（前期仔鱼）–未发育完全的眼球和口以及鳍褶和卵黄囊存在，（2）仔鱼期（后期仔鱼）–卵黄囊消失，鱼类外源摄食启动，鳍条和骨板出现，以及（3）稚鱼期–鱼类拥有成鱼的鳍条数，解剖镜观察颌齿消失。
为了将行为和发育相联系起来，我们计算鲟鱼的发育日龄和积温（CTU）。圆形桶内的水温是通过水温数据记录仪每隔一小时记录的，这些数据将被用于计算关键发育期的积温。积温是用每日的平均水温计算，比如，0日龄累积了0°C，1日龄累积了第一天的平均水温，2日龄累积了第一天与第二天的平均水温。
6.2.6 数据分析

通过5 min的录像记录或肉眼观察，我们将每日的洄游分成顺流洄游和顶流洄游两个类型，鱼类并非一个个识别，所以我们计数鱼类固定经过一个地方（观察区）的通过次数作为顺游通过强度的测量。我们再将每日的顺流和顶流洄游分成白天和黑夜两个部分，并且显示每尾鱼5 min内随着日龄变化每日时间序列内的净洄游次数（顺游通过次数－顶游通过次数）。一个处理的鱼类通过次数与另一个处理的鱼类通过次数的差异显著性每天通过非配对t检验进行检验（Kynard and Horgan，2002）。桶SWR-SUB和桶SWR-B，桶SWR-HV和桶HV-RO,以及桶SWR-LV和桶LV-RO之间的流速采用配对t检验进行检验。
6.3 结果与分析

6.3.1 发育及积温

鳇的大小和发育见表6.3。鳇0日龄自由胚（前期仔鱼）全长12.1 mm，自由胚经9个昼夜190.7积温（CTU）发育成摄食仔鱼（后期仔鱼），当时仔鱼全长22.1 mm。发育成摄食仔鱼每mm所需要的积温为8.6 CTU。大约到50日龄，鱼类经1 100.3 CTU后发育成稚鱼，当时全长106.8 mm。稚鱼拥有成鱼的鳍条，肛前鳍褶完全消失，颌齿也全部退化消失。
表6.3 鳇五个发育阶段的尺寸大小与积温（CTU）

Table 5.1 Summary of the size of kaluga at five development intervals and the cumulative daily temperature in degree-days (CTU)
	发育阶段
	日龄
	全长 (cm)

(平均值±SD)
	积温（℃·d）

	初孵自由胚
	0
	12.08 ± 0.68
	0

	洄游自由胚
	2
	15.64 ± 0.45
	42.6

	非洄游自由胚
	7
	20.78 ± 0.36
	143.0

	开口摄食仔鱼
	9
	22.09 ± 0.83
	190.7

	稚鱼
	50
	106.78 ± 9.87
	1 100.3


注：每个阶段取样样本数N = 20  

Note: Sample size for each interval is N = 20
6.3.2 洄游与昼夜活动性

自由胚在0日龄启动洄游，1日龄达到洄游高峰，继续强烈洄游至第3日龄，然后逐渐在4–6日龄下降，第7日龄停止洄游（8天洄游，图6.2 a）。早期仔鱼（9日龄）不洄游，但是它们在22日龄启动第二波洄游，仔鱼在34–36日龄达到洄游的高峰，洄游强度与早期自由胚的强度相似（每鱼每5 min洄游4次），洄游一直持续到66日龄稚鱼。

除了1，5，8和20日龄，所有自由胚及22日龄以前的仔鱼昼夜洄游均没有显著差异（P>0.373，图6.2 a）。然而，在中期仔鱼及洄游峰值期间（22–42日龄），鱼类在夜间洄游强度明显的要大于白天（P<0.01）。除了47，57与60日龄，43–66日龄晚期仔鱼及稚鱼昼夜洄游强度又变得没有差异（P>0.056）。

自由胚和直至21日龄的早期仔鱼昼夜活动强度没有显著差异，但是，随着日龄增长，从22日龄仔鱼至66日龄稚鱼，在夜间活动强度显著强于白天（25、27和57日龄例外，图6.2 b）。
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图6.2 随着日龄变化鱼类顺游强度与昼夜活动图
Fig. 6.2 Graph of downstream movement intensity and diel activity with increasing age 

of fish 

注：a图显示的是鱼类每日昼夜净洄游次数(±95%置信区间)。正数=顺游活动；负数=顶游活动。b图显示的是鱼类昼夜总洄游次数(作为活动性测量指标)。
Note: Panel a shows the daily scaled net number of fish passes (±95% CI) for day and night. Positive numbers = downstream movement; negative numbers = upstream movement. Panel b shows scaled mean number of fish passes (±95% CI) for day and night (as a measure of activity).
6.3.3 不同水流速度对洄游的影响
桶HV-RO和桶LV-RO内试验鱼顺流向下洄游开始于0日龄。桶LV-RO内试验鱼洄游峰值出现在1日龄，继续强烈洄游至第3日龄，然后，在4–6日龄急剧下降，洄游在第7日龄终止（8天洄游）。停止洄游休息15天后，仔鱼在25日龄启动第二次洄游，在34日龄出现洄游峰值，此期洄游速度与早期自由胚的洄游速度接近。试验鱼在稚鱼期继续低强度的洄游直至66日龄——观察截止的日期（图6.3）。然而，桶HV-RO内试验鱼洄游峰值出现在4日龄，继续强烈洄游至第10日龄，然后，从11–14日龄急剧下降，在第15日龄停止洄游（16天洄游）。停止洄游休息8天后，仔鱼在24日龄启动第二次洄游，比桶LV-RO试验鱼启动第二波洄游要早一天。然后，在28日龄达到洄游峰值。此期洄游速度与桶LV-RO内的早期自由胚的洄游速度接近（4次每尾鱼每5 min），是桶HV-RO内的早期自由胚的洄游速度的二分之一。仔鱼继续洄游至54日龄稚鱼期，然后，从55–66日龄逐渐停止洄游，在试验的最后两天甚至出现微弱的顶流洄游。在两种流速条件桶下的自由胚和早期仔鱼（9–15日龄）拥有完全不同的洄游速度（P<0.001）。两个流速桶内的仔鱼经历一个可以忽略洄游速度（P>0.05）的为期8天的休息期。桶HV-RO内的24–30日龄仔鱼（除了27和29日龄）拥有桶LV-RO内相同日龄试验鱼两倍的洄游速度（P<0.048）。试验鱼在31–51日龄（P>0.065，除了32、35、41日龄）拥有几乎相同的洄游速度。桶HV-RO和桶LV-RO两个流速桶内的52–66日龄稚鱼拥有明显不一样的洄游特征（P<0.0029）。
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图6.3鱼类在高低流速桶内每尾鱼5min内的平均（±SD）净洄游次数
Fig. 6.3 Migration of fish around low and high velocity tank showing mean（±SD）number of fish passes per fish per 5min.
注：每个值为每日的平均洄游通过次数（正值= 顺游活动）。早期生活史缩写如下：FE=自由胚，ELa=早期仔鱼，MLa=中期仔鱼，LLa=晚期仔鱼，Juv=稚鱼。
Note: Every value is the mean daily number of fish passes (positive numbers = downstream movement). Early life stages abbreviated as follows: FE = free embryo, ELa = early larvae, MLa = middle larvae, LLa = late larvae, Juv = juvenile.
6.3.4 不同底质结构对洄游的影响

桶SWR-B和桶SWR-SUB内的早期自由胚（0–6日龄）以相同的洄游速度（P>0.79）强烈顺流向下洄游。在拥有底质的桶SWR-SUB的7–29日龄仔鱼洄游速度比没有底质的桶SWR-B要快（P<0.001）。在7–29日龄期，只有桶SWR-B的仔鱼在15日龄表现出集体休息停止洄游的行为。桶SWR-B和桶SWR-SUB内的30–45日龄仔鱼继续以相同的速度（P>0.05，除了31、36和43日龄）顺流向下洄游。从46–66日龄，试验鱼的顺流向下洄游速度明显变缓，但是没有底质桶SWR-B的洄游速度在大多数日龄明显地比有底质桶SWR-SUB要快（图6.4）。
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图6.4鱼类在有底质和光滑底部桶内每尾鱼5min内的平均（±SD）净洄游次数
Fig. 6.4 Migration of fish with substrate and bare bottom showing mean（±SD）number of fish passes per fish per 5 min
注：每个值为每日的平均洄游通过次数（正值= 顺游活动），早期生活史缩写同图6.3。
Note: Every value is the mean number of daily fish passes (positive numbers = downstream movement). Early life stages abbreviation is the same as Fig. 6.3.
6.3.5 不同暂养水流条件对洄游的影响
桶HV-RO和桶SWR-HV内鱼类从1–14日龄有着相似的洄游速度（P>0.085，除了第5和12日龄）。然后，从15–66日龄（除了19和49日龄），桶SWR-HV内鱼类的顺流向下洄游速度明显快于桶HV-RO内鱼类（P<0.008）。桶HV-RO内鱼类在55日龄几乎停止顺流向下洄游，而桶SWR-HV鱼类直到66日龄还没停止洄游（图6.5 a）。
桶LV-RO和桶SWR-LV内鱼类在1–10日龄有着相似的平均洄游通过次数（P>0.056）。两个桶内的洄游通过次数在11–15日龄——停止洄游休息行为为主导时，有着明显不同。16–32日龄，两个桶内的鱼类又开始洄游并有着相似的洄游速度（P>0.104，除了29日龄）。然后从33–45日龄，两个桶内的鱼类进行着有较大变幅的洄游，但是大多数日龄有着相似的洄游速度。自从46日龄，桶SWR-LV内鱼类停止顺流向下洄游，甚至出现微弱的顶流洄游行为直至66日龄，表现出一个与桶LV-RO鱼类极有差异的洄游特征，桶LV-RO鱼类则继续着缓慢的顺流向下洄游（图6.5 b）。
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图6.5鱼类每天被换桶和鱼类一直不被换桶内每尾鱼5min内的平均（±SD）净洄游次数
（a为高流速桶，b为低流速桶）
Fig. 6.5 Migration of fish when fish were changed daily vs. fish not changed showing the

mean（±SD）number of fish passes per fish per 5 min in (a) high velocity or (b) low velocity 

注：每个值为每日的平均洄游通过次数（正值= 顺游活动），早期生活史缩写同图6.3。
Note: Every value is the mean number of daily fish passes (positive numbers = downstream movement). Early life stages abbreviation is the same as Fig. 6.3.
6.3.6 流速影响昼夜洄游节律

从1–32日龄，桶HV-RO内鱼类白天和黑夜有着相似的洄游速度（P>0.054，除了9、10、12、13和28日龄）。然后，一个更加积极的夜行洄游出现在33–51日龄（P<0.015）。在52日龄，当鱼类发展成稚鱼，一个昼夜洄游速度相似的洄游特征又出现了，并且这一特征持续至66日龄（P>0.064，除了58日龄；图6.6 a）。

从1–22日龄，桶LV-RO内鱼类白天和黑夜有着相似的洄游速度（P>0.373，除了1、5、8和20日龄）。然后，一个更加积极的夜间洄游在23–42日龄出现（P<0.01）。除了47、57和60日龄，从43–66日龄，一个昼夜洄游速度相似的洄游特征出现了（P>0.056，图6.6 b）。
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图6.6鱼类在白天和黑夜每尾鱼5min内的平均（±SD）净洄游次数
（a为高流速桶，b为低流速桶）
Fig. 6.6 Migration of fish during the day vs. night showing the mean（±SD）number of fish passes per fish per 5 min in (a) high velocity or (b) low velocity.
注：每个值为每日的平均洄游通过次数（正值= 顺游活动），早期生活史缩写同图6.3。
Note: Every value is the mean number of daily fish passes (positive numbers = downstream movement). Early life stages abbreviation is the same as Fig. 6.3.
6.4 讨论

6.4.1 洄游与昼夜活动性

早期生活史鳇的洄游特征大体上与Zhuang et al.（2003）观察的相似，但在几个细节上完全不同。Zhuang et al.（2003）观察到的自由胚也启动了洄游，只不过洄游时间（3 d）比我们观察到的（8 d）要短。还有Zhuang et al.（2003）发现早期仔鱼启动为期8天的第二次洄游，不像我们观察到的自中期仔鱼启动的长时间二次洄游，洄游直到66日龄（我们观察截止的时间）还没有停止。此外，Zhuang et al.（2003）观察到的仔鱼洄游并不像我们观察到的二次洄游在34–36日龄有一个强烈的洄游波峰。这样，两个群体的自由胚启动了首次洄游，仔鱼启动了第二次洄游。但是，自由胚和仔鱼洄游的周期在两个群体间截然不同。鳇在洄游特征上的这一系列差异表明两个群体的鳇可能来源于两个不同的种群。

在36日龄以前，鳇每日活动性与顺流洄游变化趋势相一致。36日龄以后，鱼类活动性增加，但是顺流洄游次数下降，同样的情形也发生在库特奈河高首鲟（Kynard et al.，2010）身上。可能这是鱼类更有能力抵抗水流并且能够顶游摄食的原因。

对于昼夜活动性，我们研究的鳇在22日龄开始增加夜间活动性，这一行为一直维持到42日龄，而Zhuang et al.（2003）观察到的仔鱼在10日龄就开始增加了夜间活动性，这一行为维持到18日龄。这些行为差异进一步表明我们研究的鳇与Zhuang et al.（2003）研究的鳇可能来源于两个不同的种群。

6.4.2 不同水流速度对洄游的影响

水流速度对自由胚的洄游有着较大影响。我们发现洄游强度与水流速度存在着正相关，较快的水流速度甚至延迟晚期自由胚和早期仔鱼停止洄游的时间，产生一个更长周期的洄游。这种现象也发现于密苏里铲鲟身上（Kynard et al.，2002a；Kynard et al.，2007）。我们的水流速度在两个处理间非常不一样（高流速桶内的主流平均流速为29.9 cm·s−1，低流速桶内的主流平均流速为7.2 cm·s−1）。在这样的流速里面，未发育完全、游泳能力弱的自由胚靠向上游动往下漂游行为顺流向下洄游，但是他们的洄游速度由水流速度控制。
自由胚进行的洄游行为是主动洄游还是被动洄游？这个问题被经常涉及和讨论（Kynard et al.，2002b；Kynard and Parker，2005；Kynard et al.，2007）。如果自由胚只能随着水流移动以及没有足够的游泳能力来改变水流可能携带它们的去向，那么自由胚就会出现被动洄游。显然，鳇和很多其它鲟鱼自由胚能够游泳，并且它们的向上游泳行为在保证自由胚顺流向下洄游过程中保持着重要作用。特别是当自由胚被卷入到漩涡中时，它们的连续游泳行为将使得它们游回河道主流。特别有趣的是我们研究的鳇自由胚似乎可以调节自身的洄游速度或周期，使得在不同流速下具备相同的洄游距离。无独有偶，密西西比铲鲟在5–12 cm·s−1 或4–9 cm·s−1的溪流中的洄游速度也相同（Kynard et al.，2002a）。哥伦比亚河高首鲟自由胚在8 cm·s−1的流速中洄游1天，然而在2 cm·s−1的流速中洄游3天（Brannon et al.，1985），萨克拉门托河高首鲟高首鲟自由胚在3.5 cm·s−1的平均流速中洄游2天（Kynard and Parker，2005）。在我们的研究中，强烈洄游的鳇自由胚在29.9 cm·s−1主流流速中的洄游速度只有在7.2 cm·s−1主流流速中的两倍。这样，在流速和洄游速度二者间并非是线性关系。我们的研究以及其它人的研究表明洄游的自由胚放置在不同流速中可以调节自身的洄游速度，这也表明鱼类可能迁移了相似的距离。
与低流速下9–15日龄早期仔鱼相比，高流速下的此期仔鱼并没有停止洄游休息。这个阶段的仔鱼依然发育未完全、拥有较弱的游泳能力，所以不能有效地抵抗高流速。16–23日龄的早期仔鱼在两个流速下有着相似的停止洄游休息期，这表明仔鱼发育至此期，在高流速下也可以停止洄游休息好。23–30日龄仔鱼在HV-RO高流速桶内的洄游速度是在LV-RO低流速桶的两倍，这表明中期仔鱼可能需要一个较高的流速——刺激流速来刺激产生高强度的的洄游。对库特奈河高首鲟来说，刺激其产生高强度仔鱼期洄游的有效刺激流速 ≥15 cm·s−1（Kynard B未发表资料）。31–51日龄仔鱼无论在低流速或高流速有着同样的洄游速度，这表明这些晚期仔鱼依然有洄游相同距离的本能。
当鱼类在50日龄发育成稚鱼，52–60日龄鱼类在HV-RO高流速桶逐渐停止洄游，而相同日龄的稚鱼在LV-RO低流速桶依然持续着低强度的洄游。这些差异可能依然跟流速的差异有关——高流速可能刺激稚鱼停止洄游休息，然而低流速可能是一个无效的刺激。如果是这样的情况，那么对鳇而言，刺激稚鱼洄游停止休息的有效刺激流速就介于7.2 cm·s−1和< 29.9 cm·s−1两者之间。这些结果给我们暗示当我们进行增殖放流时，最好放流仔鱼而不是放流稚鲟（10 cm）这样保证放流的鱼保持洄游并找到合适的摄食场所。
6.4.3不同底质结构对洄游的影响
由于强烈的散布洄游，鳇早期自由胚并没有显示出对底质结构的偏好。这与自由胚要寻求掩盖物掩蔽不散布的鲟鱼不同，例如高首鲟（Kynard and Parker，2005）和大西洋鲟（Gessner et al.，2009）。鳇晚期自由胚和早期仔鱼经历了一个喜欢平坦开阔底部并在平坦开阔底部休息的简短时期，并在SWR-B桶进行较低强度洄游。这个结果可以解释为早期摄食仔鱼拥有保护它们的柔软腹部免遭石质底部损害的本能（顾孝良等，2008）。30–45日龄鳇仔鱼像墨西哥湾鲟（Kynard and Parker，2004）和库特奈河高首鲟（Kynard et al.，2010）一样共享底部摄食和洄游生活。这样，在SWR-SUB桶内底部摄食的鳇像在平坦底的SWR-B桶内的仔鱼一样能够发现平坦的底部栖息地（沙以及小卵石），并且这样使得两个桶内的仔鱼有着相似的洄游速度。在SWR-SUB桶内的46–66日龄晚期仔鱼及早期稚鱼开始寻求一个合适的天然底质来摄食，并且拥有较低强度的洄游。综上所述，底质类型确实影响着晚期自由胚、仔鱼和稚鱼的洄游速度。大碎石底质减慢仔鱼期库特奈河高首鲟的洄游速度（Kynard B未发表资料）。这些结果给我们暗示当我们进行增殖放流时，放流的仔鱼和稚鲟最好放在底质为沙或小卵石（2.2 cm）的河道里面。
6.4.4不同暂养水流条件对洄游的影响

鱼类侧线的主要作用是感知方位和水流。中华鲟在头部和腹部的侧线在仔鱼阶段形成于12-18日龄（柴毅，2006）。鳇生长速度像中华鲟那么快，所以，1–14日龄自由胚和早期仔鱼拥有未发育完全的侧线。这或许正好解释了此期鳇为什么在桶SWR-HV和桶HV-RO有着相似的洄游速度。从15日龄开始，与桶HV-RO内可以洄游鱼类相比，放在暂养桶内没有洄游机会的桶SWR-HV鱼类开始加快洄游速度，表现出强烈的补偿性洄游。这一现象表明在静止水体条件的鱼类的洄游本能得到了增强，它们的洄游在高流速条件下极易被激发。这一情形并未在桶SWR-LV鱼类身上出现，在这种低流速条件下，在静水条件下饲养的鱼类在整个试验期间并未表现出补偿性洄游。所以，对饲养在静水或低流速条件下的鱼类而言，存在着一个大于7.2 cm·s−1小于31.7 cm·s−1的激发流速，使得鱼类放置在此流速条件下表现出强烈的补偿性洄游。补偿洄游的出现表明放流的鱼从小饲养的水流环境并未影响其洄游本能，静水饲养的鱼照样适合于放流，只不过放流的鱼以处于洄游期的仔鱼为好，而不是非洄游或者低强度洄游的稚鱼，这样有利于最大化分散放流的鱼而减少放流鱼对食物的竞争。
6.4.5流速影响昼夜洄游节律
桶HV-RO鱼类的洄游速度从33–52日龄显示出明显不同的昼夜差异，而桶LV-RO鱼类的洄游速度在23–43日龄拥有明显的昼夜差异。两个桶内的鱼类的洄游速度昼夜差异周期都是20天，但是这一昼夜差异特征在快流速桶鱼类出现得稍微要晚些。并且，在我们行为试验期间，我们发现两个流速处理桶内的鱼类的生长和发育不一致——HV-RO桶内鱼类一开始比LV-RO桶内鱼类生长慢些，然后随着日龄增长，比LV-RO桶内鱼类生长快些。我们推测认为正是高流速桶内鱼类的慢生长与发育导致了其昼夜洄游差异特征比低流速桶出现的要慢些。这样，流速间接地影响到昼夜洄游特征的启动。在Zhuang et al.（2003）对鳇的研究中，自由胚以及7–9日龄仔鱼拥有相似的洄游速度。然而，在10–16日龄，仔鱼绝大多数洄游通过次数是顺流向下洄游，并且明显的是在夜间进行顺流向下洄游。自17–28（观察结束）日龄，一些顺流向下洄游发生在夜间，但是更多的顶流向上洄游发生在白天。在其它自由胚是洄游性的鲟鱼中（Kynard et al.，2002b；Zhuang et al.，2002；Kynard and Parker，2004），昼夜洄游特征差异只是在自由胚阶段出现。
6.4.6 总结

目前的研究拓展了我们对早期生活史鳇行为洄游以及影响洄游的环境因素的认知，并且揭示了来自不同亲本的后代在行为特别是洄游上的差异。我们也许并不知晓这些本能行为的适应意义,但是管理者在利用养殖的稚鱼用于放流时必须得确保这些放流的鲟鱼来自同一种群。如果放流的鱼类是来自不同的种群，放流鱼将含有两个种群的基因，并且这些细粒度洄游行为适应将会丢失，从而产生不适应环境的幼鲟。

第7章  鳇个体发育行为特征的适应与实践意义探讨

7.1 鳇个体发育行为特征的适应意义探讨

7.1.1 鳇个体发育行为的进化适应意义
进化适应是自然界对生物中广泛存在的变异进行选择的结果。自然选择使生

物具有与环境相适应的外表形态结构，并且把它自己所携带的基因传给后代，这些基因进一步的繁殖，使适应环境的种群扩大并巩固下来。鱼类形态结构的适应，首先表现在体形。为适应水中生活，鱼的体形普遍为纺锤形，两头尖而中间凸，使其在水中不致于头尾过重而沉入水底。鲢、鳙的头虽大，但脑腔仅占头腔的1/10，头部多脂肪而使其比重轻，头虽大而轻。而生活在洞穴中的鳗鲡和黄鳝，为能迅速自如的出入洞穴，身体变成圆简形。鳐栖居于水底而身体变成平扁，所以这些都是体形对环境适应的结果。鱼类为了自如地停留在任何一处静止的水体中，为了保持平衡和游泳，鳍的变化起着极为重要的作用。

鳇个体发育行为也是进化适应的产物。在强大的自然选择面前，鳇必须进化出有利于其生存与繁衍的生活策略。譬如，鳇繁殖江段有着强大的敌害摄食压力，那么在这一自然选择下，鳇直接进化出向上游动被动漂移散布的生活策略。尽管随着种群的不同，向上游动被动漂移散布持续的时间不尽相同，但它们却始终保持着向上游动被动漂移散布的进化方向，这样刚孵化出膜的仔鱼才不致于在产卵场被敌害鱼类摄食。再譬如，鳇仔稚鱼喜欢待在沙质或小卵石（直径2.2 cm）底上面，这也是在进化过程中为了避免粗糙底质对腹部的伤害形成的长期适应。还比如，鳇的趋光性与对白色底质的偏好性，这些行为都是在进化中为了提高其存活度而保存下来的。趋光行为一方面可以诱使仔鱼离开水底向上游动，另一方面也使得仔鱼在热量的效应下获得更多的食物。白色底质偏好则使得仔鱼可以更加容易识别细小的食饵。鳇在早期选择水表层分布也是在进化中寻求快速散布，以及获得更多天然饵料的一种适应。
纵观上述进化适应，鳇行为策略主要是解决以下基本的生存问题：（1）寻找和获得适当的食物；（2）逃避敌害；（3）生殖繁衍。行为的进化就是为了不断地满足上述之目的。
7.1.2 鳇个体发育行为的生态适应意义
7.1.2.1 孵出期（0日龄）
刚出膜的鳇仔鱼全长11–12 mm，其行为特征表现出强烈的趋光性，出膜后立即摆动尾部游向水体的上层，尾部短暂停止摆动，身体则下沉，接着又靠尾部摆动使身体保持在水面上层，尾部不停地作间歇性的摆动，循环往复。仔鱼在向水面游动的同时，也随江水向下游漂流，开始了洄游的历程。这些习性见于多种鲟鱼，其中有俄罗斯鲟（Kynard et al.，2002b）、中华鲟（Zhuang et al.，2002）、施氏鲟（Zhuang et al.，2003）、西伯利亚鲟（黄晓荣，2003）、密苏里铲鲟和密西西比铲鲟（Kynard et al.，2002a）。这些仔鱼所表现出的向上游动被动漂流的习性，多半与产卵场的强大敌害摄食压力相关。也就是说在敌害压力这一强大的自然选择面前，鳇及上述鲟鱼的仔鱼进化出一孵出就逃离产卵场的行为。而作为弱小的仔鱼，逃离产卵场的最为省力且有效的方式莫过于通过循环往复的间歇性向水体上层游动被水流携带着被动漂移扩散。鳇这一间歇性向水体上层游动被水流携带着被动漂移扩散的现象也被尼克尔斯基（1960）所记录，他称之为“曝光现象”。
7.1.2.2 前期仔鱼（1–8日龄） 
第1–3日龄的鳇前期仔鱼仍表现出强烈的趋光性和游向水体表面的现象，4–6日龄前期仔鱼有少量的钻洞现象，但统计并不显著，依然表现出强烈的趋光性和游向水体表面现象。7–8日龄仔鱼依然表现出强烈的趋光性与游向水体表明的现象。前期仔鱼在1–3日龄强烈洄游，4–6日龄逐渐减弱，至第7日龄洄游基本停止，前期仔鱼有8天处于洄游期，只有第8天仔鱼停止洄游处于休息期。1–7日龄前期仔鱼为了逃避产卵场附近的强大摄食压力，为了强烈洄游而表现出趋光性和游向水体表明的现象这比较容易理解，但停止洄游的8日龄仔鱼依然表现出趋光性和游向水体表面似乎显得没有必要，据我们推测，这与仔鱼马上要开口有关——趋光和游向水体表面可以更加清晰和更多地捕捉到浮游动物，因为根据浮游动物的嗜热效应，在热源充足的水体表面，可以富集更多的浮游动物。这也算是仔鱼长期进化对摄食产生的一种需求。
7.1.2.3 后期仔鱼（9–49日龄）

9–34日龄后期仔鱼强烈趋光，35–49日龄微弱趋光，而9–37日龄的后期仔鱼游泳离底高度基本都在1.5m以上，38–49日龄游泳离底高度基本都在0.5–1m。以上说明趋光和游泳离底高度二者还是基本吻合的。但9–49日龄全部偏好白色底质说明后期仔鱼在摄食中还是习惯性利用明亮的背景色来摄取食物。9–21日龄后期仔鱼停止洄游休息，从22日龄开始启动第二波洄游（第一波洄游在初孵仔鱼启动），34–36日龄达到洄游的高峰，45–49日龄处于低强度的洄游中，这与趋光性也是基本吻合的，前期趋光是为向上游泳散布，后期趋光兼顾摄食和向上游泳散布。总之，后期仔鱼是仔鱼趋光性、分布水层逐渐变化的时期。
7.1.2.4 稚鱼（50日龄以后）
鳇稚鱼在50–56日龄微弱趋光，57–60日龄完全不趋光，但是50–60日龄依然喜欢白色底质。50–60日龄稚鱼游泳高度在离底0.5m左右，但50–66日龄稚鱼还处于低强度的向下洄游过程中。以上表明稚鱼已经稳定栖息在河流底部，稚鱼洄游不通过趋光向上游动往下散布这一机制进行，稚鱼可能根据河底食物的多寡来决定向下洄游的强度。但无论如何，稚鱼还是喜欢通过白色背景来分辨获取食物。
7.2 鳇个体发育行为特征的实践意义探讨

7.2.1 对野外栖息地保护的实践意义
7.2.1.1 对产卵场的保护

产卵场是包括鳇在内的所有鲟鱼完成生活史、并实现种群增殖最重要的栖息场所。对产卵场的保护对资源增殖可以达到立竿见影的效果，因此，很多学者（危起伟，2003；石振广，2008；王成友，2012）都认为对鲟鱼产卵场的保护至关重要。如很多鲟鱼那样，鳇产的也是沉粘性卵（张觉民等，1994；石振广，2008），这意味着受精卵就地粘附在砂砾上孵化。在鳇的繁殖季节保护好产卵场，不但保护好了亲鱼，而且保护好了数量巨大的受精卵。那么如何实现产卵场的有效保护呢？首先，得实现在产卵场停止捕捞，据我们的实地调查这基本的要求在鳇的主产区抚远江段并未有效贯彻实行。现有的禁渔周期很短，仅从每年的6月11日开始至7月15日结束。所以，新的法律法规有必要重新制定并得到认真贯彻执行。新的法律法规可以考虑建立产卵场保护区，避免对亲鱼的破坏。也许这较难执行，但最起码禁渔期可以延长一点，从6月1日至7月15日（石振广，2008），以有利于鳇的自然繁殖免受干扰。其次，做好渔民转产就业的相关配套措施。此外，为了保护产卵场的受精卵，有必要对敌害鱼类进行定点清除。尽管目前没有证据表明产卵场的受精卵及仔鱼被哪些鱼类摄食，但我们可以参考长江中中华鲟受精卵的敌害鱼类，进行有针对性的清除。这些鱼类有鲿科鱼类和鲶科鱼类（虞功亮等，2002；Zhuang et al.，2003）。对产卵场的保护还包括避免在产卵场挖沙，挖沙将直接破坏产卵场的基质，不利于鳇产卵，在繁殖季节挖沙将直接损害到受精卵，使得受精卵破坏或无法正常孵化。对产卵场的保护还可延伸到定位产卵区，避免在产卵区进行大规模的航运，避免噪声对产卵繁殖活动的影响，或者螺旋桨直接伤害到鲟鱼（Watanabe et al.，2008）。
7.2.1.2 对摄食场的保护

摄食场又称育肥场或肥育场，虽然与产卵场相比不如产卵场重要，但也是鱼类种群增长、延续的重要栖息地。对鳇的个体发育行为学研究表明鳇在8–23日龄迎来休息期（停止洄游），此期它们完完全全待在摄食栖息地上肥育生长，根据此期鳇对水深的选择，推测这类摄食栖息地为沙洲、河漫滩。这些地方流速缓慢、水体温暖、有机质丰富，适合仔鱼快速肥育生长，以快速获得避敌能力提高种群生存率。如果以测得的河流主干道0.31 cm·s−1进行推算，产卵场以下214 km即为仔鱼的主要摄食肥育场。通过google earth 对黑龙江流域形态的观察得知，抚远县乌苏里江入口（据抚远县城约50 km）以下至阿穆尔河畔共青城（据抚远县城约300 km）均为发育良好的河漫滩和沙洲。24日龄以后，仔鱼继续洄游，由于仔鱼发展了边洄游边摄食的生活方式，所以仔鱼在洄游中可以继续摄食生长。在55日龄，仔鱼发展成稚鱼时，稚鱼又迎来了休息期（在6.2–29.9 cm·s−1流速状态下），根据河流主干道0.31 cm·s−1进行推算，产卵场以下1 071 km即为稚鱼的摄食场，而这恰恰就是黑龙江河口。所以在摄食场的保护上，我们一来要保护好产卵场以下的沙洲和河漫滩，二来要保护好河口。避免在这些地方使用张网及流刺网进行捕捞，以保护这些早期资源免遭破坏。
7.2.1.3 对洄游通道的保护

截至目前为止，黑龙江主河道没有修建大坝（陈细华，2007），这极大保障了鳇的畅通无阻。如果，今后在黑龙江中下游修建大坝，这将从根本上不利于该物种及其它多种洄游鱼类的保护。所以，今后一定要保障黑龙江的畅通无阻。在黑龙江下游建坝更会给该物种带来毁灭性的打击，这一经验与教训在长江中华鲟身上已经得到了验证。在建坝方面，我国政府必须慎重，并且要合理要求俄罗斯也不要在黑龙江主干道上建坝。

7.2.2 对苗种培育的实践意义
无论是鲟科鱼类的人工增殖放流，还是发展鲟鱼养殖业，都需要大批量的鲟鱼苗。而鱼类早期阶段苗种培育成活率低下，是国内外普遍存在的难题，我国水产科技工作者十分重视鱼类苗种培育技术的改进，因为某些鱼类的苗种不能形成规模化生产一直是制约我国水产养殖业发展的瓶颈因子。从“六五”时期开始，国家重点科技攻关计划中都有攻克鱼类苗种培育难关的相关专题，在“九五”国家重点科技攻关计划中专门列出的专题是“96–008–01–01，水产优良养殖对象苗种繁育关键技术的研究”，这足以看出政府对这一研究领域的重视程度（庄平，1999）。然而，长期以来，我国鱼苗苗种培育技术的研究在很大程度上是靠经验的积累。近年来，虽然我国学者已开始注意研究仔鱼的生物学和生态学，但大量的工作局限于对鱼卵和仔稚鱼的分类、分布和形态习性的描述，即使在生产经验丰富的淡水鱼类培育方面，也还缺乏系统的基础理论研究来进一步指导和推动生产的发展（殷名称，1991）。我们试图利用鳇个体发育行为学的研究结果来指导改进其苗种培育技术。
个体发育行为学表明鳇在0–34日龄强烈喜好明亮区，35–56日龄微弱喜好明亮区（差异不明显），57–60日龄完全不喜好明亮区或暗区。从0–60日龄，鳇始终喜好白色底质。0–2日龄自由胚只利用开阔地，洞穴利用率最高是3–6日龄，但是喜好程度依然没有达到明显的程度。7日龄及更大自由胚、所有仔鱼以及稚鱼都强烈喜好开阔栖息地。0–8日龄与24–54日龄洄游。这些研究结果表明鳇自由胚与仔鱼培育过程中适宜给予一定强度的光照，光诱试验表明100–500 lx即可。除9–23日龄外，其它时间适宜给予一定的水流刺激，水流刺激以不超过仔鱼及稚鱼对水流的抵抗为好，在以前的鱼苗培育中，由于不了解这一习性，往往忽视这一个可能十分重要的环节。与中华鲟和施氏鲟的培育要求不同（庄平，1999），在自由胚至早期稚鱼的整个培育过程中，鳇不适宜给予底质做掩盖，培育桶底面最好保持清洁、平坦，而且底质最好为浅亮色，便于仔鱼及稚鱼摄食。
利用仔鱼的趋光本能，我们还可以在夜间对仔鱼进行分级处理，这样可以减少分级处理的时间。还可以利用其趋光本能在夜间进行投饵或排污，具体的光诱条件，试验表明100–500 lx比较合适。
此外，在鱼苗培育中，我们还发现仔鱼开口摄食后的一周，仔鱼迎来死亡高峰，这是由于其迎来了其摄食的不可逆点所致。所以在开口摄食期开口是关键，否则仔鱼将迎来摄食的不可逆点。关于仔鱼开口，我们当时是每天饲喂六次，为了降低仔鱼迎来不可逆点的数量，建议开口阶段最好每天饲喂十二次，并且保证食饵均匀分散到几乎所有的仔鱼都能摄取到。
7.2.3 对增殖放流的实践意义

7.2.3.1 关于人工放流的地点
鱼类的人工增殖放流已有许多年的历史，有成功的经验，也有失败的教训。
由于不同的鱼类有不同的生物学习性，放流技术也应针对其生物学特点进行。放流地点的选择是鱼类人工增殖放流技术的一个主要环节。一般来讲，放流地点的选择首先从两个方面来考虑（庄平，1999）。第一，从鱼类以后的回归洄游考虑。研究证实，有些人工放流的鲑鳟鱼类由于缺少生活史中在产卵场孵化和生活的这一重要环节，以至在性成熟后不知道返回故里（homing）进行生殖洄游。然而有些人工增殖放流对象却能顺利返回，如西鲱等鱼类。有些研究者认为，放流仔鱼应在产卵场进行，这样有利于日后的生殖洄游。第二，从适于放流对象的环节条件来考虑，尽量选择适合放流仔稚鱼生活条件的地点，如饵料、温度、水质、敌害等。对于第一点，人工放流的鳇能否回归故里，现有的资料无法确切地回答，这里暂且放置这个问题，不作讨论。我们将讨论的重点单纯地放在第二点，即选择合适的放流环节条件。要讨论这个问题，又离不开放流时鱼苗的规格大小。我们现以放流5–8 cm的鳇仔鱼为例，讨论放流地点的确定。5–8 cm的鳇大概是孵出后23–36日龄，这样年龄的仔鱼有两种，一种是Zhuang et al.（2003）研究的非洄游仔鱼，另一种是我们所研究的洄游性的仔鱼。目前，我国能捕捞并繁殖鳇的地方就局限在抚远县，抚远以下的江段就属于俄罗斯的国境，放流地点又不太可能在俄罗斯进行。所以我们要充分利用两个种群的鳇的不同特点有针对性地进行放流。具体到非洄游性的仔鱼，我们可以将放流大的地点安排在抚远以上的勤得利、肇兴和萝北，甚至嘉荫和逊克，具体地点则安排在这些大地点的沙滩、沙洲上分散进行，减少摄食竞争的同时增殖中游的渔业资源。如果是洄游性的仔鱼，放流地点可就近在抚远县放流，具体地点可以就近选择在产卵场附近河流底部流速大于30 cm·s−1的河段进行。根据我们研究的结果洄游性仔鱼会加速往下洄游，越早放流就越有可能使放流仔鱼加入到野生仔鱼的队伍中。但是很多时候，我们无法区分要放流的仔鱼究竟是洄游性的还是非洄游性的，这时为保险起见，我们还是建议将放流地点选择在抚远县附近河流底部流速大于30 cm·s−1的河段进行，这样有利于洄游性的仔鱼在洄游过程中找到合适的摄食场。
7.2.3.2 关于人工放流的规格

人工放流鱼苗究竟多大的规格合适，很难作出简单肯定的回答，因为这一问题跟回归洄游、敌害和养殖成本等诸多因素密切相关。如果从回归洄游及养殖成本的角度考虑，应该越早越好，选择在产卵场实施放流，从理论上讲是对回归洄游有利的，从适应野外自然条件来讲也是有利的，因为鱼苗的日龄越小越易适应外界环境。但是开口前仔鱼易受侵害，而且还要过开口摄食关，因此放流仔鱼的成活率会受到一定的影响。如果不考虑回归洄游的因素（因为这一因素对鳇是否有影响，目前还无法证实），鳇苗的放流应选择在开口摄食以后。综合考虑敌害因素，养殖成本与洄游因素，我们选择5–8 cm（23–36日龄）的仔鱼进行放流，因为此时的仔鱼已经有较发达的骨板，这样可以大大增强对敌害摄食的抵御。并且此期的仔鱼如果是洄游性的种群还依然具备洄游特征。但放流5–8 cm的仔鱼，其成活率究竟如何，尚需人工标志放流进行效果评价。
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图版Ⅰ 鳇的胚后发育

1. 0日龄前期仔鱼；2. 1日龄前期仔鱼；3. 2日龄前期仔鱼；4. 3日龄前期仔鱼；5. 4日龄前期仔鱼；6. 5日龄前期仔鱼；7. 6日龄前期仔鱼；8. 7日龄前期仔鱼；9. 8日龄前期仔鱼；10. 9日龄后期仔鱼；11. 10日龄后期仔鱼；12. 21日龄后期仔鱼；13. 50日龄稚鱼；14. 60日龄稚鱼

O：嗅囊；E：眼睛；BA：鳃弓；ME：肌节；PF1：胸鳍；B：吻须；R：视网膜；H：听囊；LE：晶状体；M：口；N：鼻孔；L：肝脏；S：胃；P：陷器；T：齿；PF2：腹鳍；AF：臀鳍；DF：背鳍；CF：尾鳍

PlateⅠ Postembryonic development of Kaluga, Huso dauricus

1. Hatching stage prelarvae; 2. 1 day age prelarvae; 3. 2 day age prelarvae; 4. 3 day age prelarvae; 5. 4 day age prelarvae; 6. 5 day age prelarvae; 7. 6 day age prelarvae; 8. 7 day age prelarvae; 9. 8 day age prelarvae; 10. 9 day age postlarvae; 11. 10 day age postlarvae; 12. 21 day age postlarvae; 13. 50 day age juvenile; 14. 60 day age juvenile

O: Olfactory organ; E: Eye; BA: Branchial arch; ME: Myomere; PF1: Posterior fin; B: Barbell; R: Retina; H: Hearing; LE: Lens; M: Mouth; N: Nostril; L: Liver; S: Stomach; P: Pigment; T: Teeth; PF2: Pelvic fin; AF: Anal fin; DF: Dorsal fin; CF: Caudal fin
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图5.12 随着日龄变化鱼类顺游强度与昼夜活动图


Fig. 5.12 Graph of downstream movement intensity and diel activity with increasing age 


of fish 


注：a图显示的是鱼类每日昼夜净洄游次数(±95%置信区间)。正数=顺游活动；负数=顶游活动。b图显示的是鱼类昼夜总洄游次数(作为活动性测量指标)。


Note：Panel a shows the daily scaled net number of fish passes (±95% CI) for day and night. Positive numbers = downstream movement; negative numbers = upstream movement. Panel b shows scaled mean number of fish passes (±95% CI) for day and night (as a measure of activity)
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