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摘要：内壳是头足类生长信息的载体，对头足类的年龄和生长研究有重要意义。实验根据
2019 年 9—10 月在东印度洋海域采集的鸢乌贼样本，研究鸢乌贼内壳长度与胴长和体质量
关系及鸢乌贼不同胴长组、不同群体、不同成熟度和不同性别之间的生长特性及其差异。
结果显示，鸢乌贼内壳长度与胴长呈线性关系 (R²=0.980)，与体质量呈幂函数关系
(R²=0.950)，胴长与体质量呈幂函数关系 (R²=0.944)。鸢乌贼生长率随胴长增大而增大。中
型群和微型群之间生长率差异显著 (P=0.000<0.05)，中型群生长率 (0.051~0.071 cm/d) 高于
微型群 (0.050~0.058 cm/d)。中型群未成熟鸢乌贼生长率大于成熟期鸢乌贼，且雌性鸢乌贼
生长率大于雄性；微型群鸢乌贼生长率的成熟度和性别差异不显著 (P=0.253>0.05)。分析
认为，内壳长度与体质量的拟合度高于胴长与体质量的拟合度，所以内壳长度更适合作为
分析生长关系的指标。本研究中高胴长组鸢乌贼的生长率大于低胴长组。中型群鸢乌贼在
种内竞争中优于微型群，所以中型群的生长率更高。中型群雄性鸢乌贼的早熟现象导致其
生长率低于雌性。微型群鸢乌贼的生长率范围较窄和较低，使得其性别间的生长差异不明
显。研究表明，鸢乌贼内壳可作为生长方面的研究材料，且鸢乌贼不同胴长组、不同群体、
不同成熟度和不同性别之间的生长有差异。
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鸢乌贼 (Sthenoteuthis  oualaniensis) 属于枪形

目 (Idiosepiida) 柔鱼科 (Ommastrephidae)，是一种

大洋性经济头足类，广泛分布在印度洋和太平洋

的热带和亚热带海域，具有生命周期短，繁殖能

力强和生长率高等特性[1-3]。根据背部发光器可分

为中型群和微型群，中型群背部具有发光器，微

型群没有背部发光器。鸢乌贼中型群与微型群之

间的形态学存在差异，二者有不同的胴长大小分

布，中型群鸢乌贼的个体大小、寿命和生长率高

于微型群[4-5]。

目前，较多的鸢乌贼年龄和生长的研究使用

耳石作为材料[6-8]。通过统计耳石轮纹与胴长或体

质量的相关性来间接得出生长率，其结果容易产

生误差，而使用内壳可以对鸢乌贼的生长率进行

直接计算，其结果更贴近实际生长情况。

内壳是沿胴体背部中线的一种由几丁质和蛋
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白质分子构成的稳定角质支撑结构，该结构的生

长发育具有不可逆性，其表面具有倒“V”型生长

纹，可用作头足类的年龄和生长的研究[9-10]。Zuyev
等[11] 将鸢乌贼的生长分为 6 个时期：胚胎期、中

型浮游生物期、大型浮游生物期、微型游泳生物

期、游泳动物期和大型游泳动物期，内壳的分化

从中型浮游生物期开始。内壳的生长纹增量速

率与耳石相同，其生长纹的积累是日周期性的，

Schroeder等[12] 对阿根廷滑柔鱼 (Illex argentinus) 的
内壳和耳石的研究证实了这一点。Perez 等[13] 通过

对普氏枪乌贼 (Loligo plei) 内壳生长纹和耳石进行

研究，认为二者具有相同的沉积周期，或许是日

沉积周期，并推测普氏枪乌贼寿命达 9 个月左右。

Gong 等 [14] 对茎柔鱼 (Dosidicus gigas) 的内壳研究

认为，内壳的生长模式与性腺发育有联系。Wang
等[15] 对鸢乌贼内壳结构的研究发现，除鸢乌贼内

壳表面的倒“V”型生长纹外，内壳茎干横截面的

生长条纹也可用作鸢乌贼生长的研究。除年龄和

生长外，内壳在其他方面也有研究，Li 等[16]利用

内壳的 C13 和 N15 值重建茎柔鱼的营养生态位变化，

推测茎柔鱼是否发生迁移以及迁移的模式。Lor-
rain 等 [17] 对茎柔鱼内壳的 C13 和 N15 值研究表明，

茎柔鱼的觅食策略个体间差异较大，且在其 9 个

月的生命周期中至少发生了 1 次迁移。Arkhipkin
等[18] 对头足类内壳尾椎的研究认为，头足类起源

于深海。综上所述，头足类内壳的作用广泛，尤

其在年龄和生长方面有较多的研究价值。

本研究根据 2019 年秋在东印度洋赤道海域

采集的鸢乌贼样本，观察并计数鸢乌贼内壳表面

的生长条纹，探讨鸢乌贼的生长与内壳倒“V”型
生长纹的关系，分析鸢乌贼内壳长度与胴长和体

质量的关系，以及鸢乌贼各胴长组、各群体、各

成熟度和雌雄之间的生长差异，进一步为东印度

洋赤道海域的鸢乌贼日龄和生长以及渔业资源的

可持续开发与利用提供基础数据。 

1    材料与方法
 

1.1    样品采集

本研究使用的鸢乌贼样品共 196 尾，胴长范

围为 7.2~16.8 cm，由福建省晋鑫远洋渔业有限公司

“福远渔 081”灯光敷网渔船在东印度洋海域调查

采集样本，作业时间为 2019 年 9—10 月，调查范

围为 86°~91°E，1°N~5°S。 

1.2    生物学与内壳测量

将采集的鸢乌贼冷冻保存运回实验室，在实

验室解冻后，去除鸢乌贼背部表皮，观察是否存

在背部发光器，以区分中型群和微型群，并对鸢

乌贼的胴长和体质量等生物学特性进行测量。胴

长测定精确至 0.1 cm，体质量等测定精确至 0.01 g。
解剖后取出内壳，使用清洁剂清洗存留在内壳表

面的有机物，对内壳的叶轴和尾椎长度进行测量

(精确至 0.1 cm)，并在叶轴段每隔1 cm 进行标记。

在附带有 ARTCAM-130MI (Artray Co.,  Ltd.) 拍照

装置的 BX51 光学显微镜下 (14×~20×)读取并记录

鸢乌贼内壳每厘米的倒“V”型生长纹。

尾椎部为后部，另一边为前部，后部为早期

生长部分，而前部为后期生长部分，即新生长部

分。叶轴前半部分生长纹较清晰，且越靠近近期

生长端的生长纹越清晰，靠近尾椎部分的生长纹

较模糊。为了使研究结果更精确，从前部的新生

长端开始，沿尾椎方向读取生长纹，直到生长纹

变得模糊难以读取。不读取模糊不清的生长纹，

保证数据的准确性。由于无法读取所有生长纹，

所以本研究的生长纹只用于鸢乌贼生长率的研究，

并分析鸢乌贼的生长特性 (图 1，图 2)。 

1.3    数据分析

分别利用线性相关公式和幂函数相关性公式

生长纹
growth increments

叶轴
periostracum 尾椎

conus

近期生长端
new part

早期生长端
old part

 
图 1    鸢乌贼内壳

Fig. 1    Gladius of S. oualaniensis

2 mm

 
图 2    鸢乌贼内壳生长纹

Fig. 2    Growth increments of gladius of S. oualaniensis
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拟合内壳长度、胴长和体质量的相关性。线性

公式：

L = ax + b

式中，L 为内壳长度 (cm)，x 为胴长 (cm)，a 和 b
为常数。

幂函数公式：

y = aL b

y = ax b

式中，y 为体质量 (g)，L 为内壳长度 (cm)，x 为胴

长 (cm)。
根据内壳生长纹沉积的日周期性，通过每厘

米生长纹增量，可计算内壳生长率。本实验中引

用 Schroeder 等 [12] 的研究结果，即 1 生长纹增量

为 1 天。生长率计算公式：

V =
L
N

式中，V 为生长率 (cm/d)，L 为读取的生长纹内壳

长度 (cm)，N 为读取的生长纹总数，即天数 (d)。
利用 SPSS 软件对数据进行独立样本 t 检验，

对鸢乌贼有无发光器、性别、胴长和生长纹增量

等数据进行分析，检验其是否存在差异。 

2    结果
 

2.1    鸢乌贼内壳长度与胴长和体质量的关系

中型群鸢乌贼内壳与胴长呈明显的线性关系

(R2=0.980)，与体质量呈指数关系 (R2=0.950)。胴

长与体质量呈幂函数关系 (R2=0.944)。微型群鸢乌

贼内壳与胴长呈明显的线性关系 (R2=0.939)，与体

质量呈指数关系 (R2=0.900)。胴长与体质量呈幂函

数关系 (R2=0.898) (表 1，图 3)。 

2.2    平均生长率与胴长和性别的关系

鸢乌贼生长率随胴长的增加而增加，中型群

和微型群鸢乌贼生长率有显著差异 (P=0.000<0.05)，

中型群的生长率范围为 0.051~0.071 cm/d，微型群

的生长率范围为 0.050~0.058 cm/d，中型群的生长

率高于微型群(图 4)。中型群鸢乌贼生长率的性别

差异显著 (P=0.002<0.05)，雄性鸢乌贼的生长率低

于雌性，表现出生长的性别二态性。微型群鸢乌

贼生长率的性别差异不显著 (P=0.253>0.05)，其生

长并未表现出性别二态性 (图 4)。 

表 1    内壳长度、胴长和体质量的关系

Tab. 1    Relationship among gladius length, mantle
length and body weight

关系
relationship

中型群
medium form

微型群
dwarf form

内壳长度与胴长
gladius length and mantle length

y=0.961x+0.545
R2=0.980

y=0.966x+0.287
R2=0.939

内壳长度与体质量
gladius length and body weight

y=0.011x3.527

R2=0.950
y=0.009x3.570

R2=0.900

胴长与体质量
mantle length and body weight

y=0.014x3.411

R2=0.944
y=0.010x3.531

R2=0.898

y=0.961x+0.545

R2=0.980

y=0.966x+0.287

R2=0.939

中型群　medium form
微型群　dwarf form
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图 3    鸢乌贼内壳长度、胴长和体质量的关系

(a) 内壳长度与胴长的关系，(b) 内壳长度与体质量的关系，(c) 胴
长与体质量的关系

Fig. 3    Relationship among gladius length, mantle length
and body weight of S. oualaniensis

(a)  relationship  between  the  gladius  length  and  the  mantle  length,  (b)
relationship between the gladius length and the body weight, (c) relation-
ship between the mantle length and the body weight
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2.3    平均生长率与成熟度的关系

不同成熟度中型群鸢乌贼之间的生长率差异

显著 (P=0.025<0.05)，未成熟个体的平均生长率高

于成熟期的鸢乌贼，表明在中型群鸢乌贼性成熟

时生长率会降低 (图 5)。微型群鸢乌贼生长率在不

同成熟度之间的差异不显著 (P=0.616>0.05)，表明

性成熟对微型群鸢乌贼的生长影响较低 (图 5)。 

3    讨论
 

3.1    鸢乌贼内壳长度、胴长和体质量的拟合关系

鸢乌贼内壳是生长在其背部中轴线附近的一

个硬组织结构，信息丰富，可用作鸢乌贼的年龄、

摄食和洄游等研究[19]。鸢乌贼内壳长度与胴长呈

线性相关，与体质量呈幂函数关系。Wang 等 [15]

对鸢乌贼内壳的研究亦表明，内壳长度与胴长呈

线性相关。鸢乌贼内壳长度与体质量呈幂函数关

系，其 R²高于胴长与体质量幂函数关系的 R²，表

明内壳长度与体质量的拟合度更高。分析认为，

鸢乌贼肉质较软，在生物学测量时形态容易发生

改变，造成测量误差。鸢乌贼内壳是一种硬组织

结构[19]，其长度和形态不会发生太大的变化，测

量误差较低，且内壳长度与胴长具有很高的相关

性，R2 为 0.980，所以鸢乌贼内壳长度相较于胴长，

更适合作为生长关系分析的指标。 

3.2    鸢乌贼生长率的胴长差异

鸢乌贼不同胴长组之间的生长率有差异 [20]，

影响鸢乌贼各生长率变化的主要有食物等生物因

素，以及温度和盐度等环境因素[21]。本研究中的

鸢乌贼群体的生长率随胴长的增长而增大。本研

究的结果异于常规的生长规律，但这一规律在本

研究中是客观存在的。Bizikov[22] 对 3 条阿拉伯海

域的鸢乌贼 (55.2~60.1 cm) 的内壳和耳石进行研究，

发现它们在捕捞前 80 天的内壳生长率的平均值约

为 0.23~0.38 cm/d，而本研究的鸢乌贼的胴长不超

过 17 cm，生长率不超过 0.09 cm/d，其胴长和生

长率远大于本研究鸢乌贼。招春旭等[8] 和 Liu 等[6]
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图 4    鸢乌贼生长率与胴长的关系

(a) 中型群，(b) 微型群，下同

Fig. 4    Relationship between the average growth rate
and the mantle length of S. oualaniensis

(a) medium form, (b) dwarf form, the same below
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图 5    不同成熟度的生长率与胴长的关系

Fig. 5    Relationship between the growth rate and
the mantle length of S. oualaniensis in

different maturity
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对鸢乌贼生长的研究结果亦表明，鸢乌贼的绝对

生长率随年龄增大而增大，本研究的结果与之相

符。其他的头足类生长研究亦发现此生长规律，

Forsythe 等 [23] 以 90 d 为一个周期计算福氏枪乌贼

(L. forbesi) 的绝对生长率，发现其绝对生长率随

着年龄和胴长的增大而增大。Sajikumar 等[24]比较

菱鳍乌贼 (Thysanoteuthis rhombus) 不同个体发育

阶段的生长率，发现生长率随个体胴长的增大而

增大。以上研究表明，大个体头足类的生长率不

一定比小个体的生长率低，特别是对于鸢乌贼这

种寿命短、生长率快的物种。分析认为，小个体

鸢乌贼以浮游生物为食，大个体以甲壳类和小型

鱼类为食，且存在同类相食现象，表明大个体鸢

乌贼的摄食能力高于小个体，在食物饵料竞争中

占据较大优势 [25-26]，从食物中获取更多的能量用

于生长，所以出现大个体的生长率较高的现象。 

3.3    鸢乌贼中型群和微型群生长率的差异

通常以背部有无发光器区分中型群和微型群

鸢乌贼，两个群体在胴长分布范围上有明显差异，

中型群的个体较大[27]。本研究中的中型群和微型

群鸢乌贼的生长率差异显著，中型群的生长率高

于微型群。分析认为，中型群鸢乌贼的胴长分布

范围大于微型群，中型群在体型和摄食能力等方

面都优于微型群，使得中型群在相同海洋环境下

的种内竞争中处于优势 [28-29]，导致中型群和微型

群鸢乌贼的生长率差异显著，中型群生长率高于

微型群。Chembian 等[4] 的研究结果表明，中型群

鸢乌贼的生长率明显大于微型群，本研究结果与

之相符。 

3.4    鸢乌贼生长率的成熟度与性别差异

性腺发育对鸢乌贼的生长有显著的影响，随

着个体生长，鸢乌贼个体总能量积累呈现增加趋

势。随着性腺发育，肌肉组织的总能量占比呈下

降趋势，性腺组织的总能量占比呈增加趋势 [30]。

本研究发现，中型群鸢乌贼未成熟个体的生长率

高于成熟个体。分析认为，鸢乌贼成熟所需的能

量和营养资源来源于食物，当食物供应不变时，

在成熟过程中，能量逐渐从体细胞的生长转移至

生殖器官的形成与发育[31]，导致成熟期的生长率

下降。朱凯等[30] 对中型群鸢乌贼肌肉和性腺组织

能量积累的研究亦证实这一点，其研究发现，鸢

乌贼个体在成熟期为Ⅰ~Ⅱ时，肌肉组织的绝对能

量积累增加显著，在Ⅳ期后趋于平缓甚至降低。

性腺组织的绝对能量积累则与之相反。微型群鸢

乌贼不同成熟度间的生长差异不显著，或许是因

为微型群的寿命较短、体型较小、生长率较低，

所以不同成熟度间的细微生长差异不明显。

性别差异对鸢乌贼的生长有显著的影响，国

内外学者的研究表明，中型群雌性鸢乌贼的寿命、

体型和生长率明显大于雄性鸢乌贼 [22, 32]。本研究

亦发现，中型群雌性鸢乌贼的生长率高于雄性，

微型群鸢乌贼的生长率没有出现明显的性别差异。

Liu 等[7] 的研究发现，雌性鸢乌贼的生长曲线与雄

性有差异，年龄大于 80 d 时，雌性的生长率明显

大于雄性，并发现雄性的初次性成熟时的年龄和

胴长都比雌性小。Schroeder 等[12] 研究发现，阿根

廷滑柔鱼的雌雄性个体的生长模式有差异，在胴

长大于 6.0 cm 时开始出现差异，胴长为 6.0~21.3 cm
时，雄性的绝对生长率高于雌性；胴长为 21.3~
28.2 cm 时，雌性的绝对生长率高于雄性。分析认

为，由于雄性鸢乌贼出现早熟现象，能更早地将

能量从个体生长转移到性腺发育[31]，使得其生长

率降低，雌性鸢乌贼成熟时相较于雄性个体更大。

微型群鸢乌贼寿命短，生长率相对中型群较低，

且本研究中的微型群鸢乌贼的胴长范围较窄，为

7.2~10.8 cm，所以微型群生长率的性别差异不显著。 

4    结论

本研究认为，内壳长度较胴长更适合作为生

长关系的分析。大个体鸢乌贼的生长率较小个体

高，中型群鸢乌贼生长率高于微型群。中型群鸢

乌贼进入了成熟期后生长率降低，且雌性鸢乌贼

的生长率高于雄性。微型群鸢乌贼的生长率在成

熟度和性别方面差异不显著。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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Growth characteristics of Sthenoteuthis oualaniensis based on
growth increments of gladius in the Eastern Indian Ocean in autumn

GUO Youjun 1,     ZHANG Lizi 1,     LIU Yi 1,     ZENG Xiaowei 1,     ZHAO Chunxu 2,    
LI Yuan 3,     YAN Yunrong 1,2,4*

(1. Fisheries College , Guangdong Ocean University, Zhanjiang    524088, China;
2. Southern Marine Science and Engineering Guangdong Laboratory (Zhanjiang),

Marine Resources Big Data Center of South China Sea, Zhanjiang    524013, China;
3. Third Institute of Oceanography, Ministry of Natural Resources, Xiamen    361005, China;

4. Guangdong Provincial Engineering and Technology Research Center of Far Sea Fisheries Management and
Fishing of South China Sea, Zhanjiang    524088, China)

Abstract: Gladius is an information carrier of Cephalopoda growth, which is of great significance for the study of
the age and the growth of Cephalopoda. Based on the samples collected in Eastern Indian Ocean in autumn, the
relationships  between  gladius  length  and  mantle  length  and  body  weight  were  studied.  The  growth  differences
among different  mantle length groups,  different  populations,  different  maturation stages and different  genders of
Sthenoteuthis oualaniensis were discussed. The results showed that there was a linear relationship between the gla-
dius  length  and  mantle  length  (R²=0.980),  and  a  power  function  relationship  between  gladius  length  and  body
weight (R²=0.950), and the mantle length had a power function relationship with the body weight (R²=0.944), too.
The growth rate of S. oualaniensis increased with the increase of mantle length. There was significant difference in
the  growth  rate  between  the  medium and  dwarf  form of S.  oualaniensis (P=0.000<0.05)  and  the  growth  rate  of
medium form (0.051-0.071 cm/d) was greater than that of the dwarf form (0.050-0.058 cm/d). The growth rate of
the immature S.  oualaniensis was greater  than that  of  the mature S.  oualaniensis in  the medium form, while  the
maturity difference of the dwarf form was not obvious(P=0.253>0.05). The growth rate of the female S. oualanien-
sis was greater than that of the male in the medium form, while there was no difference of growth rate between the
female and male of S. oualaniensis in the dwarf form. According to the analysis, the degree of fitting between gla-
dius length and body weight was higher than that between mantle length and body weight,  so the gladius length
was more suitable as an indicator for growth relationship analysis than body length. The growth rate of the high
mantle length group was higher than that  of the low mantle length group. The growth rate of medium form was
higher,  because medium form had an advantage in intraspecific competition. The gonad development resulted in
the decrease of growth rate of S. oualaniensis,  when the medium form of S. oualaniensis entered the maturation
stage. The prematurity phenomenon of the medium form resulted in that the growth rate of the male S. oualanien-
sis was lower than that of the female. The growth rate range of S. oualaniensis in the dwarf form was low and nar-
row, which was responsible for the no significant difference of growth rate of S. oualaniensis in different matura-
tion stage and different genders. The study showed that the gladius of S. oualaniensis could be the research materi-
als  of S.  oualaniensis growth and found that  there  were differences in  the growth of S.  oualaniensis in  different
mantle length groups, different populations, different maturation stages and different genders.
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