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摘  要 

动物生命早期来自内源(亲本)和外源(饲料)的营养，可引发对机体或各器官功能产生长期以至终身的影

响，即营养程序化。在鱼类中，亲本性腺发育阶段和鱼苗生命早期是营养程序化的关键窗口期。从养殖

的经济性、环保性和成鱼的品质角度考虑，将植物原料、碳水化合物、多不饱和脂肪酸等的营养程序化

应用于鱼类的培育，将为提高鱼类生产性能提供有力支撑。本文简述了近期营养程序化对鱼类生长与代

谢影响的研究概况，以期为鱼类营养调控研究与应用提供理论线索。 
 
关键词 

营养程序化，鱼类，生长，代谢 

 
 

Research Progress on Effects of Early Life 
Nutritional Programming on Growth and 
Metabolism of Later Life in Fish 

Wei Liu1*, Luoxin Li1, Yucong Hong2, Kaihui Sun2, Xihua Chen1, Yi Chai3 
1Yangtze River Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Wuhan Hubei 
2Guangdong Provincial Key Laboratory of Aquatic Larvae Feed, Guangdong Yuequn Biotechnology Co., Ltd., 
Jieyang Guangdong 
3College of Agriculture, Yangtze University, Jingzhou Hubei 
 
Received: Jun. 9th, 2022; accepted: Jun. 19th, 2022; published: Jun. 29th, 2022 

 

 

*通讯作者。 

http://www.hanspub.org/journal/ojfr
https://doi.org/10.12677/ojfr.2022.92007
https://doi.org/10.12677/ojfr.2022.92007
http://www.hanspub.org


刘伟 等 
 

 

DOI: 10.12677/ojfr.2022.92007 56 水产研究 
 

 
 

Abstract 
Early animal life, nutrition from endogenous (parent) and exogenous (feed) can trigger long-term 
or even lifelong effects on the body or organ function, named nutritional programming. In fish, the 
stage of parental gonad development and early life of larval are critical window periods for nutri-
tional programming. From the perspective of economy, environmental protection and quality of 
marketable fish, the application of plant materials, carbohydrates and polyunsaturated fatty acids 
in the nutritional programming of fish culture will provide strong support for improving fish pro-
duction. In this paper, the effects of nutritional programming on the growth and metabolism of 
fish were reviewed, in order to provide theoretical clues for the research and application of fish 
nutritional regulation. 
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1. 引言 

健康和疾病的发育起源理论认为，生命早期营养与成年期代谢变化和疾病发生密切相关[1]。生命早

期营养可能以 2 种方式引发长期影响：1) 由刺激或损伤引起细胞结构的变化、缺失；2) 由早期刺激或损

伤引起生理“设置”，这些生理反应在某些关键阶段，只会不可逆转地“开启”或“关闭”一次[2] [3]。
Lucas (1998)将这些影响称为“营养程序化(Nutritional programming)”，并定义为在发育关键或敏感时期

的营养状况将对机体或各器官功能产生长期以至终身的影响[4]，与之类似的概念也包括代谢程序化

(Metabolic programming) [5]、代谢印记(Metabolic imprinting) [6]、胎儿规划(fetal programming) [7]等。 
目前，有关营养程序化的研究，多集中在人类代谢病方面，以肥胖、糖尿病、血脂异常等为症状的

代谢综合征[8]最为常见，但在免疫[9]、发育[10]等方面也多有报道，并以鼠等[11]模式动物进行这方面的

研究；在畜禽方面，也有不少研究报道了畜禽的胚胎期营养对出生后的机体生理代谢和健康[12] [13] [14]
的影响。虽然营养程序化对鱼类影响的研究是个新兴的研究方向[15]，但是已有的大部分报道也表明鱼类

生命早期营养程序化也会表现出与其他动物类似的效果。鉴于水产养殖对粮食资源的需求日益增加，营

养程序化是一种以较低的成本和环境影响，改善生产和食品质量的可行方法[16] [17]。因此，本文就有关

鱼类生命早期营养对后期生长和代谢的影响进行综述，旨在为正确理解或解决鱼类养殖过程中的一些问

题提供理论解析。 

2. 亲本性腺发育阶段和鱼苗生命早期是营养程序化的关键时期 

为满足受精卵和鱼苗早期的正常发育，在繁殖前期卵子需要积累大量的营养物质。人工养殖条件下，

饲料是营养物质的主要来源，是影响亲体性腺发育和生殖性能的重要因素[18]，而卵的营养状况反映了亲

体的营养状况，鱼的早期发育依赖于卵中存在的必要营养[19]，营养在孵化前塑造了个体的生理特性，对

出生后的生长和生理功能造成长期影响[20]，许多器官结构和功能在卵黄期(胚胎和仔稚鱼早期阶段)开始
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发育，此时具有实质性的发育可塑性，这也意味着使得卵中来自亲本的营养物质成为营养刺激的潜在来

源，可以永久地程序化后代的新陈代谢[17]，会导致子代永久的性状改变[21]。而鱼类的消化系统在刚孵

化时尚未完全成熟，在仔稚鱼期仍在继续发育，为应对外部因素(如食物、温度等)的变化，会通过显著的

表型可塑性来适应外部环境[22] [23]。因此，亲本性腺发育阶段和鱼苗生命早期的营养史影响后期的生长

和代谢状况。 

3. 植物原料替代鱼粉和鱼油 

鱼粉(FM)和鱼油(FO)是鱼类饲料中优质的蛋白源和脂肪油[24]，但受到资源和价格的限制，有必要

利用价格低廉和来源广的植物原料进行替代[25]。但是过多使用植物原料会导致鱼体生长速度降低、消化

性能受损、脂肪积累等问题[26] [27]，而利用营养程序化应该是一种改善鱼类对植物型饲料利用可行策略

[28]。 

3.1. 亲本 

亲本阶段营养程序化的研究报道不多，估计与亲本营养研究往往对饲养摄食研究较高、耗费时间长、

实验过程中需要投入的成本大有关[18]。从已发表的文献报道中来看，亲本阶段饲喂高植物原料饲料对子

代利用植物原料的影响效果不一。Izquierdo 等(2015)为改善子代对高植物原料(HV)饲料的利用，以不同

比例亚麻籽油(LO)替代鱼油的饲料投喂金头鲷(Sparusaurata)亲本，研究植物脂肪酸是否可以作为海洋鱼

类早期营养程序化的调节剂。结果发现在亲本饲料中用 80%~100%的 LO 替代鱼油，不仅降低了产卵量

和产卵质量，而且降低了 45 日龄和 4 月龄幼鱼的生长。但当幼鱼 4 月龄时，再饲喂 HV 饲料，发现亲本

投喂饲料中 LO 替代鱼油比例大于 60%的，幼鱼生长发育和饲料利用率明显高于亲本投喂高鱼粉和鱼油

饲料的[29]。而更进一步的，再次对金头鲷幼鱼长期正常饲养(16 个月)后，重新投喂 HV 饲料，同样也发

现亲本阶段投喂 HV 饲料的会提高此时鱼的生长和对 HV 的利用[30]。类似的，对鲤鱼(Cyprinuscarpio)
的研究也发现，在亲本阶段投喂无鱼粉且以植物原料为主(V)的饲料 3000 日度，孵化的鱼苗正常投喂含

鱼粉饲料(F) 4 个月后，发现亲本摄食 V 饲料与 F 饲料的相比，当二者子代再摄食 V 饲料后，亲本摄食 V
饲料的子代后期生长以及对 V 饲料的利用得到了改善[31]。 

但即使为同一目的，同种鱼进行不同营养程序化的效果差异较大。Xu 等(2019)利用 3 种分别含 35%
鱼粉和 10%鱼油、以混合植物蛋白源(玉米蛋白、蚕豆等)替代 20%鱼粉、以混合植物蛋白源和混合植物

油(亚麻籽油、棕榈油和菜籽油)替代 20%鱼粉和 8.2%鱼油的饲料，投喂金头鲷亲本，待产卵孵化的鱼苗

用常规饲料培育至 3 g 左右后，用含 5%鱼粉和 3%鱼油的饲料养殖，发现亲本阶段使用的饲料中植物原

料替代鱼粉或鱼油均会对子代的生长产生负面影响，但是植物油替代鱼油后子代的脂肪酸去饱和酶和延

长酶活性增加[26]。 

3.2. 仔稚鱼 

目前，对仔稚鱼阶段营养程序化的研究报道多于亲本性腺发育阶段。大多数研究均表明在开口后立

即进行营养程序化，即使是短期的，也可以改善后期对植物原料的利用。Cushman 等(2016)评估了早期投

喂含大豆浓缩蛋白(SPC)或豆粕(SBM)的饲料是否会改变斑马鱼(Danio rerio)后期对含 SPC或 SBM饲料的

利用，在开口后连续 3 天用 SPC、SBM 或对照饲料喂养斑马鱼仔稚鱼，然后用对照饲料喂养所有仔稚鱼

直到幼鱼，以后再次投喂含 SPC 或 SBM 的饲料。结果发现，首饲 SPC 的鱼与未饲喂 SPC 的相比，再饲

喂 SPC 更易发生炎症反应；相反，首饲 SBM 的鱼，再饲 SBM 时炎症反应较弱，肽吸收和脂肪酸运输标

记物的表达较高[32]。在二倍体和三倍投大西洋鲑开口期，分别饲喂含 80%鱼粉和 4%鱼油的饲料(M)和
含 10%鱼粉和 0%鱼油植物型饲料(V) 3 周。随后，所有鱼在相同条件下投喂商业饲料 15 周，然后用 V
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饲料进行 6 周的刺激。结果发现，不同营养史鱼的采食量没有差异，但首饲 V 饲料的鱼生长速度比投喂

M 对的高 24%，饲料效率高 23%。营养史或倍性对远端肠道肠炎评分没有显著影响，只有摄食 V 饲料的

三倍体肠炎评分显著增加[33]。类似的，对黄金鲈(Perca flavescens)的研究发现，开口阶段投喂 75%的豆

粕替代鱼粉饲料(SBMA)与全鱼粉蛋白饲料相比，在 9 个月后同时饲喂 SBMA，其生长速度较高。并且在

配子体发育过程中转变为鱼粉饲料，以前饲喂豆粕型饲料并不会影响鱼的生殖功能和卵质量[34]。大口黑

鲈(Micropterus salmoides)开口阶段投喂用豆粕强化的丰年虫，当后期用豆粕型饲料投喂时，可以提高后

期对豆粕型饲料利用，并改善了肠道结构[35]。 
而如果仔稚鱼开口一段时间后，再进行营养程序化，则表现出不同的效果。Geurden 等(2013)用全植

物原料喂养 21 日龄的虹鳟(Oncorhynchus mykiss)仔稚鱼 3 周，再经过 7 个月的全鱼粉和鱼油饲料饲养，

随后再用全植物原料投喂 25 天，结果发现早期投喂全植物原料饲料可以显著提高后期对相同饲料的摄食

和饲料利用效率，提升生长速度，表明虹鳟鱼仔稚鱼早期的短期接触植物性饲料可以提高对相同饲料的

接受度和利用率[28]。可是，用全植物原料饲料饲喂 13 日龄黄颡鱼 10 天，再用含鱼粉饲料养殖 37 天，

随后再用全植物原料饲料投喂，结果发现早期营养规划对黄颡鱼存活率、特定生长率、形态学和体成分

的影响早期营养规划对黄颡鱼(Pelteobagrus fulvidraco)存活率无显著影响，会可降低前肠和中肠炎症半定

量评分，但后肠的炎症加重[36]。而从 20 日龄开始投喂野生褐鳟仔稚鱼饲料，发现摄食高植物原料饲料，

前 9 周的生长并不会比高鱼粉饲料差，但并未发现早期的饲料对褐鳟产生永久性的营养程序化效应[37]。
类似的，在仔稚鱼期饲粮中添加豆粕和皂素 21 d，并不能改善后期大口黑鲈对豆粕的利用和生长性能，

作者认为这可能是由于大口黑鲈第一次饲喂时对饲料的利用较差所致[38]。这些结果显示出开口后，研究

营养程序化的开始时机要充分抓住发育关键或敏感时期，否则效果可能受到影响。 

4. 多不饱和脂肪酸(PUFA) 

与其他动物一样，鱼类对饲料脂类的需要，很大程度上取决于其中的脂肪酸，尤其是多不饱和脂肪

酸(polyunsaturated fatty acids, PUFA)的种类和数量。亲鱼饲料，特别是饲料中的脂类和脂肪酸组成，对其

繁殖效率和后代的生存起着关键作用[17]。而 PUFA 对人类也具有重要的生理作用，但由于人类缺乏从

头合成这些脂肪酸的能力，而必须从食物中获得，鱼类等水生动物中二十碳五烯酸(20:5n-3, EPA)和二十

二碳六烯酸(22:6n-3, DHA)等多不饱和脂肪酸含量丰富，从而使得鱼类等水生动物成为人们获得 PUFAs
的主要途径[39]。 

在亲本饲料中 PUFA 的营养程序化，不仅可以提高鱼苗的生长速度和成活率，还影响后期的脂肪代

谢，进一步的具有改善商品鱼营养价值的潜能。Morais 等(2014)对塞内加尔鳎(Solea senegalensis)的研究

发现，亲本饲料中 PUFA 水平与幼体的生长速度和 PUFA 合成的相关基因表达水平正相关[40]。Fuiman
等(2015)发现红鱼(Sciaenop socellatus)亲本饲喂不同 DHA 水平饲料 2~16 天后[41]，子代投喂同种饲料 30
天，结果发现亲本饲喂高 DHA 水平饲料的子代，其组织 DHA 含量是亲本饲喂低 DHA 水平饲料的两倍，

并且逃逸反应持续时间和速度、常规游泳速度、生长和存活率与DHA在仔稚鱼体内的含量显著升高[42]。
因红鱼亲本投喂不同的饵料，产生的卵具有独特的脂肪和脂肪酸组成，尽管仔稚鱼饲喂相同饲料 3 周，

在总脂肪酸积累和高不饱和 PUFA 水平方面表现出差异[17]。 
另外，用植物源替代鱼粉和鱼油的一个主要问题是缺乏 n-3 长链多不饱和脂肪酸，如二十碳五烯酸

(EPA)和二十二碳六烯酸(DHA)，而应用亲本营养程序化可望此问题得到改善。在虹鳟亲本植物原料配方

饲料中，添加富含 PUFA 如 EPA 和 DHA 的裂壶藻，可以提高子代的成活率，也可以提高 4 月龄投喂相

同植物型饲料幼鱼的生长速度，并发现亲体营养对后代的脂类代谢有长久影响[43]。 
在仔稚鱼开口饲料中，PUFA 的营养程序化影响鱼类脂类代谢的研究不多，作用效果似乎不如亲本
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阶段强。用 n-3 HUFA 的含量分别为 2.32%和 0.54%的饲料投喂开口阶段的西伯利亚鲟(Acipenser baerii)
仔稚鱼，结果发现不同饲料可以影响仔鱼期的生长及脂肪代谢相关过程，而后用同种饲料投喂，发现随

着营养差异的消除，对鱼的生长和脂肪代谢的影响会逐渐减弱，但仍影响了鱼体的脂肪酸组成[44]，这可

能与成年西伯利亚鲟 HUFA 合成能力逐渐增强有关[45]。 

5. 糖类 

糖类亦称为碳水化合物[18]，是自然界最丰富的一类供能营养物，为节省蛋白质和方便加工，在鱼类

饲料中不可或缺。养殖鱼类从可消化形式的糖类中利用能量的能力因其摄食习惯、解剖生理特征和饲养

条件的不同而存在争议，尤其是肉食性鱼类[46]。虽然对葡萄糖的吸收和代谢与草食性或杂食性鱼类相同

[46]，但是通常认为肉食性鱼类糖不耐受(在摄食含 20%以上碳水化合物饲料的幼鱼，观察到生长延迟和

餐后持续高血糖) [47]。而通过饲料中糖类的营养程序化，不失为提高鱼类自身对糖类利用一种有效的

方法。 
有关鱼类糖类营养程序化的研究，大都集中在仔稚鱼期作为起始阶段，在第一次开口摄食或开口摄

食后不久进行，以葡萄糖和糊精等多糖的营养刺激为主。而因为葡萄糖易溶于水、机体直接吸收等特点，

作为营养刺激物较为简便，不仅可以从饲料途径，还可以在卵细胞发育阶段通过注射以及开口阶段的浸

泡来实现。Gong 等(2015)从西伯利亚鲟开口到卵黄吸收完(孵化后 8~12 日龄)，分别饲喂高糖饲料(葡萄糖)
和无糖饲料，在 13 日龄时，每组鱼被分配到两种处理，一组喂食高糖(糊精)饲料，另一组喂食无糖饲料，

直到第 20 周，结果发现早期的高糖刺激降低了 13、30 日龄和 20 周的末重，并发现首饲高糖饲料干扰了

鱼后期糖异生[48]。更进一步的，对摄入了不同水平的碳水化合物，并在生命早期经历了葡萄糖刺激的西

伯利亚鲟进行短暂的饥饿和再投喂，并在饥饿和再投喂期间评估了糖异生反应。发现碳水化合物水平和

早期葡萄糖刺激显著影响西伯利亚鲟对饥饿和再取食的代谢反应，并发现西伯利亚鲟具有完全的生长代

偿能力，但这种能力会被早期葡萄糖刺激所阻碍[49]。Rocha 等(2016)在金头鲷仔稚鱼 35 日龄内反复用高

糖(D-葡萄糖)饲料投喂刺激，35~50 日龄用常规饲料饲养，50~60 日龄用高糖饲料再刺激。结果与对照组

相比，60 日龄时，仔稚鱼的生长、成活和氮代谢无显著变化，但早期受高糖刺激仔稚鱼的葡萄糖代谢偏

向于分解和脂肪合成，表明早期高糖刺激会影响金头鲷葡萄糖利用途径的短期调节[50]。 
而在尼罗罗非鱼(Oreochromis niloticus)的出膜期，通过微量注射浓度为 2 M 的葡萄糖溶液进入卵黄。

注射 20 周后，早期葡萄糖刺激的罗非鱼仍出现较高水平的糖酵解酶的表达和活性。在用两种不同糖水平

的饲料投喂幼鱼 4 周，早期的葡萄糖刺激与幼鱼更好的生长性能有关，早期高糖刺激的罗非鱼表现出较

高的糖代谢酶活性和基因表达水平[51]。随后的 32~37 周的养殖发现，尽管早期葡萄糖注射对鱼的生长

性能没有显著影响，但它提高了脂肪生成、糖酵解和糖异生的能力，尤其是饲喂高糖饲料的[52]。对鳜的

研究发现生命早期糖暴露(浸泡)，在幼鱼阶段投喂高淀粉人工配合，更容易使其接受人工配合饲料和更好

的生长表现[53]。 
同样的，仔稚鱼阶段用高糊精等易消化的多糖类营养物进行刺激，可以影响后期的代谢。只是，刺

激时间和研究对象不同，后期的结果有所差异。在虹鳟孵化后，开口期投喂高糖(糊精)饲料 3 天和卵黄吸

收完毕后投喂高糖饲料 5 天，发现与对照组相比，在早期受高糖刺激的鱼中，均发现淀粉酶和麦芽糖酶

在幼鱼期有较高的活性，表明鳟鱼生命早期短暂的高糖刺激可能会永久地影响碳水化合物的消化[54]。方

刘(2015)通过对 3 种食性鱼类斑马鱼(杂食)、草鱼 Ctenopharyn godonidella，草食)、鳜(Siniperca chuatsi，
肉食)早期高糖(60%麦芽糊精)刺激，探讨早期不同阶段高糖处理对不同食性鱼体的后期(幼鱼或成鱼)对糖

的利用及代谢调控情况。用高糖饲料在斑马鱼、草鱼开口期投喂，结果发现早期营养干预对斑马鱼成鱼

的生长性能没有影响，但可以降低成年斑马鱼的血糖水平。而在草鱼中，生命早期阶段的高碳水化合物
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干预，可以促进早期仔稚鱼的生长，且草鱼幼鱼调控自身血糖水平更加稳定，肝糖原存储能力有所提高。

而通过早期阶段葡萄糖溶液浸泡探讨鳜鱼仔鱼生长和糖代谢的影响，发现浸泡后的鳜鱼仔鱼经历了由混

合营养期到外营养期过渡阶段后，其对葡萄糖代谢的相关基因的表达很活跃[55]。早期高糖营养(34%淀

粉)刺激对欧洲黑鲈(Dicentrarchus labrax)长期影响的研究发现，仔稚鱼阶段饲喂高糖饲料的幼鱼在低氧胁

迫中的表现优于对照组，但当 2 个月后幼鱼再次饲喂高糖饲料，仔稚鱼期的营养史并没有影响生长和糖

代谢，而再次低氧胁迫也未表现出显著差异，表明其适应性改变随着时间的延长而消失[56]。 

6. 营养性饲料添加剂 

配合饲料虽由多种原料组成，但仍会缺少某些营养成分，不能满足鱼类生长和发育的需要，必须另

外补充，如氨基酸、维生素、矿物盐等，这些物质称为营养性添加剂[18]。亲本饲料中营养性添加剂的缺

乏或补充可以影响后代的生长和代谢。Skjærven 等(2018)投喂足够或少量缺乏 1-C 营养素(叶酸、维生素

B12、维生素 B6、蛋氨酸、胆碱)的饲料，发现斑马鱼亲代 1-C 营养素缺乏导致脂质包涵体增加，在后代

肝脏中发现了 686 个差异表达基因，其中大部分下调。在甾醇、类固醇和脂类生物合成以及线粒体蛋白

合成相关的功能类别中，下调基因富集。亲本 1-C 营养状态可作为后代基因位点特异性 DNA 甲基化标记

而持续存在，并可能影响 F1 代肝脏的脂质利用和线粒体蛋白翻译[57]。在商品饲料中添加蛋氨酸(12 g/kg)
或/和胆碱(7.4 g/kg)饲喂虹鳟亲本，在子代孵育后用同一种饲料投喂，结果发现不同饲料对亲本体重、肥

满度、卵大小或产卵量无显著影响，虽然，亲本饲料中添加胆碱的导致了 146 日龄的体重显著低于对照

组。但是至 439 日龄时，亲本使用添加剂的要显著高于对照组，表明添加蛋氨酸和胆碱的亲本饲料会产

生有利于后代生长的营养程序化[58]。 
在仔稚鱼方面，同样，早期饲料中缺乏或补充某些营养性添加剂，亦可对后期的影响生长和代谢产

生长期的影响。Panserat 等(2017)在虹鳟开口后 4 周分别持续投喂不添加维生素(NOSUP)、添加满足所有

维生素的最低需求(NRC)、添加最适维生素营养量(OVN)的三种饲料。虽然在整个仔鱼期中没有观察到涉

及能量和脂质代谢的蛋白质的基因修饰(短期效应)，但其中一些基因在幼鱼的肌肉中显示了长期的分子适

应(长期效应)。表明，生命早期的短期维生素刺激可能会持久地影响虹鳟鱼的肌肉能量和脂质代谢以及一

些肝脏表观遗传标记[59]。在虹鳟鱼苗开口期，分别饲喂对照饲料(C)或蛋氨酸缺乏饲料(MD) 2 周。接下

来，用商业饲料中投喂 5 个月，然后进行 2 周的刺激(MD 或 C 饲料)，以测试早期蛋氨酸缺乏的程序化效

果。结果表明，无论鱼苗饲喂何种饲料，2 周的 MD 饲料都发生了线粒体缺陷，并伴有内质网应激、线

粒体自噬和凋亡的增加。此外，首饲 MD 的鱼后期有关线粒体自噬的关键因素上调，提示早期缺乏蛋氨

酸营养刺激导致了该细胞功能的长期改变[60]。 

7. 总结与展望 

综上所述，鱼类亲本性腺发育阶段和鱼苗生命早期是营养程序化的关键窗口期，在此时期通过植物

原料、多不饱和脂肪酸、糖、营养性添加剂等的刺激，可以不同程度的影响鱼类后期的生长和代谢，改

善植物原料和低值饲料的利用。但仍存在许多重要的问题尚需要进一步探讨。 
首先，需要更多的研究来确定营养规划的关键窗口，以及以这种方式产生的规划效果能持续多久；

其次，在实际养殖生产中，为尽快培育成大规格鱼种，肥水、投喂等操作必不可少，直接增加了鱼苗的

食物可得性，与自然生存环境相比，食物更加充足，可以推测人工养殖条件下鱼体的脂肪沉积应该比自

然条件下高。这可能也是导致后期养殖鱼类容易沉积脂肪的原因，应该与营养程序化有关，但需要理论

支撑；再次，在人或模式动物中已证明，早期营养可以“预设”动物的免疫系统。当营养不良时，生命

早期的生理功能可塑性使得它们能够适应营养不良而存活，这种适应反应通常表现为生长或淋巴器官发
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育迟缓和免疫能力降低，而这些表现既使在随后营养条件改善的情况下仍然可以继续保持[61]，而鱼类这

方面的研究尚缺乏。 
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