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摘要：太平洋褶柔鱼是西北太平洋海域重要的头足类资源，深入了解其渔业生态学特性是
充分开发该资源的基础。耳石是研究头足类年龄与生长、种群结构和生活史的重要材料。
根据 2018年厄尔尼诺发生期冬季 (12月)我国鱿钓船在西北太平洋日本海海域生产调查期
间采集的 530尾太平洋褶柔鱼样本，首次对厄尔尼诺发生期太平洋褶柔鱼的耳石外形生长
特征进行了报道。结果显示，日本海太平洋褶柔鱼的耳石具有较宽大的背区、侧区和翼区，
以及较狭长的吻区。主成分分析表明，耳石总长 (TSL)、侧区长 (LDL)、翼区长 (WL)和最
大宽度 (MW)可以作为描述日本海太平洋褶柔鱼耳石外形生长特征的表征参数。协方差分
析表明，耳石各外形表征参数与胴长、体重间的生长关系不存在性别间显著性差异。赤池
信息准则表明，TSL、LDL、MW与胴长、体重的生长关系适用幂函数生长模型表示，
WL与胴长、体重的生长关系适用线性生长模型表示。研究表明，随着个体的生长，太平
洋褶柔鱼耳石整体外形轮廓绝对尺寸的生长逐渐减缓，但耳石整体外部轮廓的相对尺寸基
本维持原状。本实验为后续利用耳石研究太平洋褶柔鱼的生活史过程提供了参考，也为研
究异常气候事件对头足类硬组织生长的影响提供了科学依据。
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太平洋褶柔鱼 (Todarodes pacificus)为大洋性

浅海种[1]，生命周期约为 1年，个体生长和世代更

替速率较快，生活史过程极易受气候变化和海洋

环境变化的影响 [1]，主要栖息在西北太平洋的暖

温带海域，是世界上最早被开发的重要头足类资

源之一 [2]。厄尔尼诺 (El Niño)是指中东太平洋海

表温异常偏高的现象，该现象的发生会对全球海

洋环境产生较大的影响[3]。

耳石是头足类保持游动平衡的重要器官，具

有形态稳定、不易腐蚀、轮纹清晰等特性，记录

了头足类生活史过程中大量的生态学信息，在头

足类的渔业生物学和生态学研究中得到了广泛应

用[4]。国内外学者仅对太平洋褶柔鱼的种群划分[5]、

年龄生长[6]、繁殖特性[5, 7]、渔场学[8-9] 等方向开展

了相关研究，但太平洋褶柔鱼资源易受气候和海

洋环境变化的影响[10]，当前国内未见针对这二者
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变化影响其耳石外形生长和关键生活史的研究。

为此，本研究根据中国鱿钓船于冬季厄尔尼诺发

生期 (2018年 12月)在日本海采集的太平洋褶柔

鱼样本，对异常气候下其耳石外部形态生长特性

展开首次研究，旨为通过耳石这一载体了解全球

气候异常对太平洋褶柔鱼渔业生态学的变化规律，

为合理开发、科学管理太平洋褶柔鱼资源提供科

学依据，为维护我国渔业权益提供理论基础。

 1    材料与方法

 1.1    调查时间和海域

本次调查采集时间为 2018年 12月，调查海

域为日本海 (图 1)，调查船只为中国鱿钓船，每个

作业日从各个采样站点的渔获物中随机抽取

15~20尾太平洋褶柔鱼样本，整个调查采样期间

共采集 530尾样本，经低温冷藏运回实验室进行

后续实验。实验过程中操作人员严格遵守实验动

物相关伦理规范。

 1.2    生物学测定

在实验室中对解冻后的太平洋褶柔鱼进行生

物学测定，包括胴长 (mantel  length,  ML)、体重

(body weight, BW)等，对性腺成熟度等级、性别

和胃饱满度等进行判定[11-12]。ML测量数值精确至

1 mm，体重测量数值精确至 1 g。太平洋褶柔鱼

的性成熟度等级判定参照头足类性成熟等级划分

标准[11]，胃饱满度等级划分采用 5级标准[12]。

将头部平衡囊中的耳石小心取出后进行编号，

存放于盛有 95%乙醇溶液的 1.5 mL离心管中，浸

制溶液需占离心管容积的 2/3，以便完全将耳石浸

泡其中，清除包裹耳石的软膜和表面有机物 [13]。

实验中共提取完整耳石样本 247对 (雌 122对、

雄 125对)。

 1.3    耳石外部形态参数测量

对右耳石进行图像采集。首先将耳石水平放置

在载玻片上，耳石凸面朝上，使用Nikon ZO0M645S
显 微 镜 (物 镜 ×0.8、 ×1.0、 ×2.0、 ×3.0、 ×4.0、
×5.0倍；目镜×10、×50倍)，采用 CCD进行拍照，

利用显微图像测量软件 YR-MV1.0对耳石各外部

形态参数进行测量[13]。

测量过程中，沿两个方向 (垂直和水平)对耳

石的图像进行校准，然后对耳石总长 (total stato-
lith length, TSL)、最大宽度 (maximum width, MW)、
吻 区 长 (rostrum  length,  RL)、 吻 区 宽 (rostrum
width, RW)、吻侧区长 (rostrum lateral dome length,
RLL)、背侧区长 (ventral dorsal dome length, DLL)、
侧区长 (lateral  dome  length,  LDL)、翼区长 (wing
length,  WL)、翼区宽 (wing width,  WW)等 9个外

部形态参数进行测量 (图 2)[13]。同一样本的数据

由 2人分别独立测量，若 2次测量的误差超过 5%，

则重新测量，否则取 2次测量结果的平均值，测
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图 1    太平洋褶柔鱼采样分布图

Fig. 1    Distribution of sampling site of T. pacificus
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图 2    太平洋褶柔鱼耳石外部形态参数示意图

A. 耳石总长，B. 最大宽度，C. 吻区长，D. 吻区宽，E. 吻侧区长，

F. 背侧区长，G. 侧区长，H. 翼区长，I. 翼区宽，下同。

Fig. 2    Scheme of morphometrical parameters of
statolith of T. pacificus

A.  total  statolith  length  (TSL),  B.  maximum  width  (MW),  C.  rostrum
length  (RL),  D.  rostrum  width  (RW),  E.  rostrum  lateral  dome  length
(RLL),  F.  ventral  dorsal  dome  length  (DLL),  G.  lateral  dome  length
(LDL), H. wing length (WL), I. wing width (WW), the same below.
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量结果精确至 0.01 μm[13]。

 1.4    数据分析

通过 R 3.6.0软件对太平洋褶柔鱼耳石的 9个

外部形态参数进行主成分分析 (PCA)，获得能够

表征耳石外部形态长度和宽度的外形表征参数[13]。

采用协方差分析法 (ANCOVA)分析耳石外形

表征参数与 ML和 BW间是否存在性别间的显著

差异[13]。

采用线性生长模型、指数生长模型、幂函数

生长模型和对数生长模型拟合太平洋褶柔鱼耳石

外形表征参数与ML和 BW的生长模型[14-15]。

线性生长模型：

y = ax + b (1)
指数生长模型：

y = aebx (2)

对数生长模型：

y = a ln x + b (3)
幂函数生长模型：

y = ax b (4)

式中，a、b为常数；y 为耳石各外形表征参数，

单位为 μm；x 为ML或 BW，单位为 mm或 g。
采用最大似然法估计生长模型参数，根据赤

池信息准则 (Akaike ’s  information  criterion,  AIC)
进行生长模型间的比较和选取[14-17]：

L
³
~L j a; b; c; ¾2

´
=

NY
i=1

1
¾
p
2¼

exp

(
¡ [L i ¡ f (a; b; c; t)]2

2¾2

)

L1

式中，a、b、c为常数；σ2 为误差项方差[14-17]，初

始值拟定为总样本平均胴长的 15%；t 为日龄，单

位为 d； 为渐进长度，L 为外部形态参数，单

位为 μm。

AIC = ¡2 ln L
¡
p1; ¢ ¢ ¢ ; pm ; ¾

2¢+ 2m

式中，L (p1, ···, pm)为年龄长度数据的最大似然值，

σ²为模型参数的最大似然估计值，m 为模型中待

估参数的个数。选取 AIC值最小的模型为最适生

长模型[14-17]。

 2    结果

 2.1    胴长、体重分布特性及耳石外部形态参数

太平洋褶柔鱼的雌、雄性样本 ML范围分别

为 117~282 mm和 145~248 mm，BW范围分别为

54~404 g和 95~297 g。雌性样本优势 ML和优势

BW分别为 151~230 mm和 111~230 g，占样本总

数的 78.69%和 67.21%。雄性样本优势 ML和优

势 BW分别为 151~230 mm和 111~230 g，占样本

总数的 76.00%和 67.20% (图 3-a, b)。
测量发现，太平洋褶柔鱼的耳石具有典型的

背区、侧区、吻区和翼区结构，背区、侧区和翼

区宽大，吻区窄长 (图 4)。不同性别耳石各外部形

态参数见表 1。

 2.2    主成分分析

对 9个耳石外部形态参数在 R 3.6.0软件中进

行主成分分析，结果显示，第一、第二、第三和

第四主成分解释形态参数的贡献率分别为 68.22%、
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图 3    太平洋褶柔鱼胴长和体重组成

(a) 胴长；(b) 体重。

Fig. 3    Composition of mantle length and body weight of T. pacificus
(a) mantle length, ML, 1. 110~150 mm, 2. 151~190 mm, 3. 191~230 mm, 4. 231~270 mm, 5. >270 mm; (b) body weight, BW, 6. 50~110 g, 7. 111~170 g,
8. 171~230 g, 9. 231~290 g, 10. 291~350 g, 11. 351~410 g.
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13.56%、6.87%和 5.05%，累计贡献率为 93.70%

(表 2)。第一主成分与表示耳石长度的 TSL、LDL

和 WL及表示耳石宽度的 MW均呈较大正相关，

达到 86.83%以上；第二主成分与表示耳石长度

的 RL和 DLL及表示耳石宽度的 MW和 WW均

呈负相关，与表示耳石宽度的 RW呈现正相关；

第三主成分与表示耳石长度的 DLL和 LDL均呈

正相关；第四主成分与 RL、RW、DLL和 WL均

呈正相关，与 TSL、RLL和 LDL均呈负相关。

综上所述，参考耳石外部形态参数的选取标

准，选取累计贡献率达标的 TSL、LDL和 WL作

为耳石长度的外形表征参数，选取 MW作为耳石

宽度的外形表征参数[13, 18-19]。

 2.3    外形表征参数与体重的关系

ANCOVA表明，TSL (F=5.14，P=0.07>0.05)、
MW (F=4.52，P=0.06>0.05)、LDL (F=8.66，P=0.06>
0.05)、WL (F=2.82，P=0.09>0.05)与 BW间均不

存在性别间的显著差异。因此，不需要区分性别

对 TSL、MW、LDL和 WL与 BW间的生长关系

表 1    太平洋褶柔鱼耳石各外部形态参数

Tab. 1    Morphometrical parameters of statolith for T. pacificus

雄性外部形态参数
morphometrical parameters

of males
最小值
minimum

最大值
maximum

均值
average

雌性外部形态参数
morphometrical parameters

of females
最小值
minimum

最大值
maximum

均值
average

耳石总长　TSL 806.04 1 302.54 1 040.02±95.20 耳石总长　TSL 858.29 1 282.27 1 020.41±92.03

最大宽度　MW 490.27 832.63 625.49±68.31 最大宽度　MW 482.53 802.40 610.09±63.77

吻区长　RL 215.01 470.42 339.26±65.43 吻区长　RL 188.77 438.17 335.09±67.08

吻区宽　RW 112.73 477.08 189.02±51.76 吻区宽　RW 100.20 359.91 194.51±50.48

吻侧区长　RLL 529.18 979.77 728.34±22.03 吻侧区长　RLL 558.89 998.80 724.06±26.39

背侧区长　DLL 387.86 755.18 518.24±85.05 背侧区长　DLL 342.79 749.30 494.94±64.50

侧区长　LDL 579.70 996.71 716.52±79.25 侧区长　LDL 550.71 955.42 692.32±88.29

翼区长　WL 671.23 1 105.10 888.82±119.20 翼区长　WL 583.11 1 101.42 867.21±101.07

翼区宽　WW 132.44 580.93 312.68±91.41 翼区宽　WW 102.79 432.69 289.35±77.12

表 2    太平洋褶柔鱼耳石 9项外部形态参数 4个主成分负荷值和贡献率

Tab. 2    Loadings of 4 principal components for 9 morphometrical parameters of T. pacificus

外部形态参数　　　　　
morphometrical parameters　　　　　

主成分分析　principal component analysis

1 2 3 4

耳石总长/μm　TSL 0.98 0.04 −0.06 −0.03

最大宽度/μm　MW 0.94 −0.09 0.12 −0.01

吻区长/μm　RL 0.82 −0.07 −0.35 0.41

吻区宽/μm　RW 0.46 0.83 0.10 0.08

吻侧区长/μm　RLL 0.86 0.09 −0.38 −0.27

背侧区长/μm　DLL 0.80 −0.02 0.49 0.26

侧区长/μm　LDL 0.87 0.08 0.23 −0.38

翼区长/μm　WL 0.93 0.04 −0.15 0.02

翼区宽/μm　WW 0.63 −0.71 0.09 −0.02

贡献率/%　contribution rate 68.22 13.56 6.87 5.05

累计贡献率/%　cumulative rate 68.22 81.78 88.65 93.70

背区
dorsal dome

侧区
lateral dome

吻区
rostrum dome

翼区
wing dome

 
图 4    耳石各区分布示意图

Fig. 4    Scheme of each dome of statolith of T. pacificus
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开展研究。经方程拟合、最大似然法则优化和

AIC值比较，TSL、MW和 LDL与体重的生长关

系最适合用幂函数生长模型表示 (图 5-a~c)，WL
与体重的生长关系最适合用线性生长模型表示

(图 5-d) (表 3，最优模型以加粗标注)。

 2.4    外形表征参数与胴长的关系

ANCOVA表明，TSL (F=4.48，P=0.06>0.05)、

MW (F=3.90，P=0.07>0.05)、LDL (F=7.88，P=0.05>

0.05)、WL (F=2.33，P=0.13>0.05)与 ML间均不

表 3    太平洋褶柔鱼耳石外形表征参数与体重生长模型的生长参数与 AIC值比较

Tab. 3    Comparison of AIC and morphometrical parameters of statolith for body weight growth models of T. pacificus

外形参数
morphometrical parameters

生长模型　　
growth model　　 a b AIC R2

耳石总长　TSL 线性　linear 1.15 834.73 2 561.33 0.73

幂函数　power 375.83 0.20 2 247.94 0.76

指数　exponential 851.12 0.01 2 669.05 0.71

对数　logarithm 205.03 −5.31 2 886.86 0.76

最大宽度　MW 线性　linear 0.70 498.26 2 669.21 0.60

幂函数　power 224.46 0.20 2 568.37 0.65

指数　exponential 507.48 0.01 2 886.86 0.62

对数　logarithm 122.71 −3.65 2 910.57 0.64

侧区长　LDL 线性　linear 0.70 580.06 2 669.36 0.61

幂函数　power 283.64 0.18 2 548.60 0.63

指数　exponential 588.79 0.01 2 886.86 0.59

对数　logarithm 124.53 70.36 2 908.33 0.63

翼区长　WL 线性　linear 0.87 732.84 2 568.99 0.64

幂函数　power 378.18 0.17 2 668.96 0.62

指数　exponential 745.33 0.01 2 886.86 0.63

对数　logarithm 149.15 127.36 3 247.88 0.62
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图 5    太平洋褶柔鱼耳石外形表征参数与体重的关系

Fig. 5    Relationship between morphometrical parameters of statolith and body weight for T. pacificus

陈子越，等 水产学报, 2023, 47(7): 079314

中国水产学会主办  sponsored by China Society of Fisheries https://www.china-fishery.cn

5



存在性别间的显著差异。因此，不需要区分性别

对 TSL、MW、LDL和 WL与 ML间的生长关系

开展研究。经方程拟合、最大似然法则优化和

AIC值比较 (表 4)，TSL、MW和 LDL与 ML的

生长关系最适合用幂函数生长模型表示 (图 6-a, c)，

WL与 ML的生长关系最适合用线性生长模型表

示 (图 6-d) (表 4，最优模型以加粗标注)。

 

表 4    太平洋褶柔鱼耳石外形表征参数与胴长生长模型的生长参数与 AIC值比较

Tab. 4    Comparison of AIC and morphometric parameters of statolith for mantle length growth models of T. pacificus

外形参数
morphometrical parameters

生长模型
growth model a b AIC R²

耳石总长　TSL 线性　linear 3.35 375.20 2 777.26 0.77

幂函数　power 35.26 0.64 2 669.13 0.78

指数　exponential 546.65 0.01 2 857.31 0.77

对数　logarithm 661.83 −2 455.70 2 948.18 0.77

最大宽度　MW 线性　linear 2.01 222.41 2 795.59 0.65

幂函数　power 20.84 0.64 2 493.69 0.66

指数　exponential 325.74 0.01 2 857.31 0.65

对数　logarithm 396.85 −1 474.11 2 669.17 0.66

侧区长　LDL 线性　linear 1.99 309.11 2 857.31 0.63

幂函数　power 35.51 0.55 2 669.17 0.63

指数　exponential 400.14 0.01 2 762.16 0.62

对数　logarithm 395.59 −1 384.40 2 988.01 0.63

翼区长　WL 线性　linear 2.46 399.26 2 669.15 0.64

幂函数　power 52.70 0.53 2 732.83 0.62

指数　exponential 514.83 0.01 2 857.31 0.64

对数　logarithm 479.83 −1 646.50 2 796.63 0.63
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图 6    太平洋褶柔鱼耳石外形表征参数与胴长的关系

Fig. 6    Relationship between morphometrical parameters of statolith and mantle length for T. pacificus
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 2.5    耳石各区长度与耳石总长比值与胴长的关系

随着太平洋褶柔鱼胴长的增加，太平洋褶柔

鱼各耳石参数MW、RW、RLL、DLL、LDL、RL、
WL和 WW与 TSL间的比值波动较小，平均值约

为 59.89%、 18.52%、 71.31%、 49.67%、 67.99%、

32.78%、84.30%和 29.42%，说明耳石各区长度

与 TSL的比值基本维持稳定(图 7)。
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图 7    耳石各区长度与耳石总长比值与胴长的关系

Fig. 7    Relationships between relative length of each dome in respect to the total statolith length and mantle length
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 2.6    耳石外形参数与胴长之比

太平洋褶柔鱼各耳石外部形态参数 TSL、
MW、LDL、WL与胴长的比值分别由胴长 130
mm时的 6.67%、3.73%、4.42%和 5.98%，下降到

胴长 280 mm时的 4.47%、2.65%、2.77%和 3.92%
(图 8)。说明随着太平洋褶柔鱼胴长的增加，耳石

各区 TSL、MW、LDL和 WL与 ML的比值呈下

降趋势。

 3    讨论

 3.1    耳石形态特征及外形表征参数选择

太平洋褶柔鱼耳石的背区、侧区和翼区部分

较 为 宽 大 ， 吻 区 较 狭 长 ， 这 与 同 属 柔 鱼 科

(Ommastrephidae)的 茎 柔 鱼 (Dosidicus  gigas)[18]、
柔鱼 (Ommastrephes bartramii)[19]、鸢乌贼 (Sthen-
oeuthis  oualaniensis)[20] 和 阿 根 廷 滑 柔 鱼 (Illex
argentinus)[21] 的耳石外部形态特征相似，而隶属

黵乌贼科 (Gonatidae)的北方拟黵乌贼 (Gonatopsis
borealis)则与柔鱼科的耳石形态特征存在显著差

异[22]，可认为耳石外部形态特征能够作为头足类

科属划分的重要依据。研究表明，生活在大洋中

上层的头足类耳石翼区较为宽大，吻区狭长，太

平洋褶柔鱼与上述其他大洋性柔鱼栖息水层均集

中在大洋中上层水域[2, 23]，可认为耳石外部形态特

征的差异与头足类栖息的水层间存在着紧密联系，

能够作为判断其栖息水层和环境的科学根据 [18]。

主成分分析表明，TSL、LDL和 WL能够作

为日本海海域太平洋褶柔鱼耳石长度的外形表征

参数，MW能够作为表征耳石宽度的外形表征参

数。相关研究发现，经同一方法筛选后，不同种

头足类的耳石外形表征参数存在显著差异。同为

柔鱼科的西北太平洋柔鱼耳石长度的外形表征参

数为 TSL、RL和 WL[19]，耳石宽度的外形表征参

数为 RW和 WW[19]。西南大西洋阿根廷滑柔鱼耳

石长度的外形表征参数为 TSL，耳石宽度的外形

表征参数为 MW[21]。智利外海茎柔鱼耳石长度的

外形表征参数为 TSL、WL和 RLL，耳石宽度的

外形表征参数为MW[18] (表 5)。
不同海域同种头足类的耳石外形表征参数也

存在一定差异，南海西沙群岛海域鸢乌贼耳石长

度的外形表征参数为 TSL、LDL和 WL[24]。南海

中部鸢乌贼耳石长度的外形表征参数为 TSL、RL、
DLL和 WL[20]。印度洋西北海域鸢乌贼耳石长度

的外形表征参数为 TSL、 LDL、DLL、RLL和

WL[25]。以上研究中，耳石宽度的外形表征参数均

为 MW。阿根廷滑柔鱼秋季群耳石长度的外形表

征参数为 TSL和 DDL (背区长)，耳石宽度的外形

表 5    不同头足类耳石外形表征参数

Tab. 5    Morphological parameters of statolith for different cephalopods

物种
species

参考文献
reference

外形表征参数
morphological parameters

太平洋褶柔鱼 T. pacificus 本研究 TSL、LDL、WL、MW

柔鱼 O. bartrami [19] TSL、RL、WL、RW、WW、RW、WW

茎柔鱼 D. gigas [18] TSL、RLL、MW

阿根廷滑柔鱼 I. argentinus [21] TSL、MW

阿根廷滑柔鱼(秋季群) I. argentinus (autumn group) [26] TSL、DDL、RW、WW

阿根廷滑柔鱼(冬季群) I. argentinus (winter group) [26] TSL、DLL、RW、MW

鸢乌贼(西北印度洋) S. oualaniensis (Northwest Indian Ocean) [25] TSL、LDL、DLL、RLL、WL、MW

鸢乌贼(南海中部) S. oualaniensis (the central South China Sea) [20] TSL、RL、DLL、WL、MW

鸢乌贼(南海西沙群岛) S. oualaniensis (Xisha Islands in the South China Sea) [24] TSL、LDL、WL、MW

北方拟黵乌贼 G. borealis [22] TSL、RLL、LDL、WL、MW
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图 8    耳石各外形表征参数与胴长之比

Fig. 8    Ratio of each morphological parameters of
 statolith to mantle length
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表征参数为 RW和 WW；冬季群耳石长度的外形

表征参数为 TSL和 DLL，耳石宽度的外形表征参

数为 RW和MW[26] (表 5)。
总结上述研究，柔鱼类耳石长度的外形表征

参数都包含 TSL，WL也有较高的包含率，耳石

宽度的外形表征参数基本都包含 MW，但不同头

足类的外形表征参数存在一定差异，可能是由于

各自拥有不同的自身生长特性，亦或经历不同的

海洋环境所致。因此，耳石长度外形表征参数

TSL、LDL、WL和耳石宽度外形表征参数 MW
具备较好的代表性，能够用以描述日本海太平洋

褶柔鱼的耳石长度和宽度的变化特性。

 3.2    胴长和体重分布与耳石外形表征参数的关系

本研究表明，厄尔尼诺发生期太平洋褶柔鱼

的雌雄样本优势ML和BW范围分别为 151~230 mm
和 50~230 g，而同年春季拉尼娜发生期的太平洋

褶柔鱼优势 ML和 BW范围分别为 180~240 mm
和 60~240 g[27]，较本研究中的优势 ML和 BW范

围大。厄尔尼诺现象发生时，西北太平洋海域的

SST较正常时期和拉尼娜现象发生期低；拉尼娜

现象发生时，该海域的 SST偏高[28]。海洋环境温

度变化是影响头足类个体大小和生活史的关键因

素[29]，较高的 SST会促使头足类的生长速率加快，

胴体较小；较低的 SST则促使其生长速率变慢，

胴体较大 [30]。同时，头足类在生活史早期的前 3
个月中所经历的海洋环境温度的剧烈变化，会对

其整个生活史后期的个体生长特性造成较大影响[31]

(图 9)。
太平洋褶柔鱼的生命周期较短，约为 1年[2]。

本研究中，太平洋褶柔鱼样本采自 2018年 12月

(厄尔尼诺发生期 )，主要生长期为 2018年 5—
10月 (正常时期)，早期生活史阶段为 2018年 1—4月

(拉尼娜发生期)；而 2018年春季 (拉尼娜发生期)
捕获样本的早期生活史阶段则为 2017年 (正常时

期)[27] (图 9)。研究表明，西北太平洋海域的热含

量在厄尔尼诺发生期减少，SST较其他年份偏低；

拉尼娜发生期其热含量增加，SST较其他年份偏

高 [32-33]。因此，本研究的样本虽采自厄尔尼诺发

生期 (SST偏低)影响的海域，但样本的早期生活

史阶段则处于拉尼娜发生期，并且受到该现象的

影响 (SST偏高)，致使其 ML和 BW较小；而采

集自拉尼娜发生期 (SST偏高)的样本，其早期生

活史阶段处于气候正常时期 (SST正常)，故其胴

体发育状况优于本研究中的个体，ML和 BW较

大[27] (图 9)。此外，本研究中的 BW范围较 ML范

围跨度大，可能是由于 BW值易受胃饱满度和性

腺发育程度的影响，后续研究中应注意结合这两

方面进行深入分析。

生长模型拟合结果显示，TSL、MW和 LDL
与 ML和 BW的生长关系最适用幂函数生长模型

描述，WL与 ML和 BW的生长关系最适用线性

生长模型描述。南海中部海域鸢乌贼的耳石外形

表征参数 TSL、MW和 WL与 ML间的生长关系

最适用对数生长模型表示[20]。雄性北方拟黵乌贼

的耳石外形表征参数 MW、LDL和 WL与 ML间

的生长关系最适用幂函数生长模型表示，TSL和

雌性样本的 MW适用线性生长模型表示，雌性样

本的 LDL则适用指数生长模型表示[22]。本研究中，

耳石外形表征参数与 ML的生长关系与墨西哥湾

茎柔鱼[34]、西南大西洋阿根廷滑柔鱼[21] 以及印度

洋鸢乌贼[25] 的研究结果相似。

阿根廷滑柔鱼耳石外形表征参数 TSL、MW
和 LDL与 BW间呈指数生长关系[21]。雄性北方拟

黵乌贼的 MW和 LDL与 BW呈指数生长关系，

雌性样本的 TSL、MW和 LDL与 BW呈线性生长

关系，而其他外形表征参数与 BW间呈幂函数生

长关系[22]。不同种类、种群、海域和性别的头足

类生长模型存在显著差异，这是外界海洋环境因

子和内在生物学特性共同作用所导致的，单一海

域和种类的生长模型仅适用于单一的研究对象[35]，

且由于捕捞方式为鱿钓作业，因此研究样本中缺
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图 9    太平洋褶柔鱼采样期和生长期示意图

春季样本信息引自[27]。

Fig. 9    Distribution of sampling dates and
growth periods for T. pacificus

Information of spring samples was cited from [27].
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乏早期生活史阶段的个体，所拟合的生长模型大

多仅能用于描述研究对象亚成体和成体阶段的生

长特性。

 3.3    耳石相对和绝对外部形态特征

研究表明，随着胴长的增加，日本海太平洋

褶柔鱼耳石各区与 TSL的比值基本稳定。西北印

度洋鸢乌贼 [25]、南海中部海域鸢乌贼 [20]、黵乌贼

(G. fabricii)[36]、北方拟黵乌贼 [22] 和西南大西洋阿

根廷滑柔鱼[21] 虽与日本海太平洋褶柔鱼耳石各区

与 TSL的比值存在差异，但均有着较稳定的比值。

这说明在厄尔尼诺年间，太平洋褶柔鱼的耳石整

体外部轮廓随胴体生长而基本维持原状 (表 6)。

耳石各外形表征参数 TSL、MW、LDL和

WL与 ML的比值呈下降趋势，这说明随着太平

洋褶柔鱼胴长的增加，耳石整体绝对外部轮廓的

生长逐渐减缓。游动过程中，头足类根据平衡囊

中的耳石来感知囊中淋巴液流动，从而识别自身

的位置，并且控制游动方向和泳速 [37-38]。在生活

史早期，头足类的游动能力较弱，主要移动方式

是随洋流被动漂浮，需要较大的耳石感受外界洋

流的加速度和方向，该阶段耳石生长速率较快。

在生活史中后期，头足类的活动能力变强，主要

移动方式是自主游泳，耳石感知加速度的作用相

对减弱，耳石生长逐渐减缓[37-38]。

 3.4    厄尔尼诺发生期对耳石形态的影响

2018年 12月为厄尔尼诺发生期，西北太平

洋海域的热含量减少，日本海的 SST较正常年份

(2019年)和拉尼娜发生期 (2017下半年)偏低，气

候异常现象的发生极易引起海洋环境发生剧烈变

化[32-33, 39]。厄尔尼诺现象发生时，西北太平洋海域

的 SST偏低，柔鱼的栖息地适宜指数下降，海洋

环境不利于柔鱼生长，柔鱼耳石尺寸较小。拉尼

娜现象发生时，栖息海域 SST偏高，海洋环境利

于柔鱼生长，柔鱼耳石尺寸较厄尔尼诺现象发生

期大[38]。也有研究表明，较高的水温条件下，东

南太平洋茎柔鱼耳石生长速率加快[40]。但通常情

况下，较高的水温会加快头足类的生长速率，促

进新陈代谢，耳石生长状况良好，低水温则相反[41-42]。

太平洋褶柔鱼为 1年生头足类，渔业生物学、

生态学特性和硬组织生长特性均易受海洋环境变

化的影响[2, 38]。本研究中，太平洋褶柔鱼样本虽采

自厄尔尼诺发生期，但生活史早期阶段却受到拉

尼娜现象的影响 (SST偏高)，进而导致胴体生长

情况劣于正常年份 (SST偏低)孵化的样本 [27]，这

与同生活在西北太平洋的柔鱼胴体生长特性正好

相反[38]，可能是由于二者自身的生物学特性所导

致。由于头足类的耳石生长特性与胴体生长密切

相关，因此可认为太平洋褶柔鱼的耳石生长特性

也受到了厄尔尼诺现象的显著影响 [37-38]。但目前

仅有针对气候异常影响太平洋褶柔鱼渔业生物学

特性的研究[27]，而气候异常对其耳石生长特性的

研究为首次报道，故无法深入比较和探讨厄尔尼

诺发生期、拉尼娜发生期和正常时期的太平洋褶

柔鱼耳石生长特性差异。后续本团队将加大力度

持续采样，结合本研究成果探究不同气候下太平

洋褶柔鱼的渔业生物学和生态学特性差异。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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Growth characteristic of statolith of Todarodes pacificus in
the Sea of Japan during the winter of an El-Nino year
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Abstract: Todarodes pacificus is one of the most abundant cephalopod resources in the Northwest Pacific Ocean.
Understanding  of  its  fishery  ecology  is  the  basis  for  sufficient  exploitation  of  this  resource.  Statolith  are  a  vital
material for studying the age and growth, population structure and life history of cephalopods. The morphological
growth patterns of statoliths of T. pacificus was studied for the first time using samples collected in the Sea of
Japan by Chinese squid jigging fishery fleets in December 2018 (an El-Nino period). The results indicated that
the dorsal dome, lateral dome and wing dome of the statoliths were relatively large and the rostrum dome was
relatively small. The result of principal component analysis indicated that the total statolith length (TSL), lat-
eral dome length (LDL), wing length (WL) and maximum width (MW) could be used as morphological para-
meters to study the morphological growth of statolith. The analysis of covariance (ANCOVA) indicated that
there was no significant difference in the relationships between these morphological parameters versus mantle
length (ML) and body weight (BW) in different genders. Based on the result of the Akaike’s information cri-
terion (AIC), the relationships between ML, BW and TSL, LDL, MW were best described by power functions
growth models, but linear function growth models were more effective for WL. The absolute morphological
growth of  statolith  was gradually  decreased,  while  the  relative  morphological  growth of  statolith  was main-
tained steadily with increasing individual growth. This research not only provides reference for study of life
history  of T. pacificus  thorough statolith,  but  also  provides  scientific  basis  for  growth pattern  of  hard  tissues  of
cephalopods under the effect of extreme weather patterns.
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