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摘　要：利用２０１５年７－８月毛里塔尼亚外海渔业生产所得的乌贼（Ｓｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）样本，研究该属种的繁殖
力特性，并利用数学模型分析个体繁殖力的生物学指标表达关系。结果显示，乌贼个体胴长、体质量等生物学

指标均呈单峰型区间分布，个体潜在繁殖力ＰＦ为１３０６～３３７５粒，平均值为２４６６±５４５粒，潜在繁殖力随着
性腺发育增加显著（Ｐ＜０．０５）；胴长相对繁殖力ＰＦＭＬ为８．７０～１８．５６粒／ｍｍ，平均为１４．１７±２．１２粒／ｍｍ；体

质量相对繁殖力ＰＦＢＷ为２．７２～７．８１粒／ｇ，平均为５．１８±１．２３粒／ｇ；ＰＦＢＷ比 ＰＦＭＬ更为稳定（δ
２
ＰＦＢＷ ＜δ

２
ＰＦＭＬ）。

ＰＦ、ＰＦＢＷ均与胴长、胴宽、头宽、鳍长、鳍宽、体质量、净质量和头质量等生物学指标关系密切（Ｐ＜０．０５），ＰＦＭＬ
与这些生物学指标的数学模型拟合相关系数较低，函数关系不显著（Ｐ＞０．０５）。多元线性逐步回归分析结果
进一步显示，ＰＦ与鳍长呈显著的相关关系，而ＰＦＢＷ则与体质量关系显著。研究表明，鳍长和体质量分别是衡
量个体潜在繁殖力、体质量相对繁殖力的可靠的生物学指标。
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　　目前，随着全球渔业资源的开发利用，头足
类作为重要的海洋经济动物，被联合国粮农组织

定为未来最有开发潜力的渔业资源种类之一［１］。

毛里塔尼亚地区的头足类资源比较丰富，从上世

纪９０年代起我国开始在该地区进行头足类资源
的渔业开发，其中乌贼为主要的捕捞对象［２］。个

体繁殖力特性研究是对个体及种群繁殖潜能进

行评估的基础［３］，有助于正确评估种群生物量的

变动规律，对合理可持续地利用和开发渔业资源

群体具有重要的现实意义。因此，通过研究该海

域的乌贼个体繁殖力特性，可为快速评估资源群

体数量动态变化并为可持续开发提供重要的科

学信息基础。

乌贼 （Ｓｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ），隶 属 于 乌 贼 目
（Ｓｅｐｉｏｉｄｅａ），乌贼科（Ｓｅｐｉｉｄａｅ），乌贼属（Ｓｅｐｉａ），
为浅海性底层栖息属种，主要栖息在浅于２００ｍ
深的沙质和烂泥质底层，分布海域为东大西洋和

地中海海域，具有明显的季节性洄游习性［４５］。

乌贼是大西洋乌贼科最重要的商业性渔业资源，

因其肉质嫩美而备受日本、韩国、意大利和西班

牙等消费者青睐，具有很高的市场价值，渔业产

量逐年递增［６］。同时，因为乌贼对实验室环境适

应能力强，也逐步成为头足类生物学、生物化学

等研究的模式属种［７］。近年来，有关乌贼的研究

主要以栖息地中海海域的群体为主，内容集中在

栖息环境的变化影响［８９］、群体结构的动态变

化［１０１１］、饵料生物的选择及其饲养配饵［１２１３］、发

育生物学特征［１４１５］等方面，而对栖息在东大西洋

海域的群体研究较少［８，１６］，其繁殖生物学内容则

更鲜有报道。本文对毛里塔尼亚外海乌贼的个

体繁殖力及其生物学指标的关系进行研究，旨在

掌握该群体在大西洋海域的生物学特性，丰富该

属种的繁殖生物学内容，并为可持续开发利用该

群体提供基础资料。
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１　材料与方法

１．１　样品来源
乌贼样本来源于我国远洋渔业公司在毛里

塔尼亚外海作业期间的渔获个体，采集时间为

２０１５年７月—８月，采集海域为北纬 ２０°左右。
渔业方式为底层拖网渔业，随船调查人员在海上

随机采集样本，经冷冻保藏后运回实验室进行分

析。

１．２　生物学测定与分析
乌贼样本在实验室解冻后，进行生物学测

定。分类特征参考 ＪＥＲＥＢ等［４］和陈新军等［５］对

乌贼的分类描述，简要描述如下：体型盾形，淡褐

色，外套背部具有横斑纹，腹部末端无腺体和腺

孔；鳍周生，两鳍末端分离；触腕穗镰刀形，吸盘５
～６列；内壳长椭圆形，前端尖锐且收缩，后端钝
圆，尾骨针短尖且外裹透明角质。本实验共测定

乌贼雌性样本４１２尾，测定项目包括长度生物学
指标（图 １）：胴长（ｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ，ＭＬ）、胴宽
（ｍａｎｔｌｅｗｉｄｔｈ，ＭＷ）、头宽（ｈｅａｄｗｉｄｔｈ，ＨＷ）、鳍
长（ｆｉｎｌｅｎｇｔｈ，ＦＬ）和鳍宽（ｆｉｎｗｉｄｔｈ，ＦＷ），精确
到１ｍｍ。质量生物学指标：体质量（ｂｏｄｙｗｅｉｇｈｔ，
ＢＷ）、净质量（ｅｖｉｓｃｅｒａｔｅｄｗｅｉｇｈｔ，ＥＷ）和头质量
（ｈｅａｄｗｉｇｈｔ，ＨｅＷ），精确到０．１ｇ。

图１　乌贼长度生物学指标测量方法示意图
Ｆｉｇ．１　Ｓｃｈｅｍａｔｉｃｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎｏｆｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｉｎｄｉｃｅｓ

ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｆｏｒＳｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ

　　乌贼生殖系统发育划分：以国际海洋考察理
事会（ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＣｏｕｎｃｉｌｆｏｒｔｈｅＥｘｐｌｏｒａｔｉｏｎｏｆ
ｔｈｅＳｅａ，ＩＣＥＳ）［１７］性腺成熟度划分为标准，共划
分ⅠⅤ期。其中，Ⅰ期为未发育期，卵巢、缠卵
腺、卵管腺等小、半透明状，输卵管平直；Ⅱ期为
开始发育期，卵巢较大，可见少量白色的卵母细

胞，缠卵腺、卵管腺白色，输卵管可见褶痕；Ⅲ期

为生理发育成熟期，卵巢淡黄色，可见表面网状

的淡黄色卵黄卵母细胞；Ⅳ期为功能性成熟／产
卵期，卵巢偏琥珀色，卵黄卵母细胞很多，并可见

少量散落的琥珀色成熟卵子；Ⅴ期为衰败退化
期，卵巢萎缩状、松弛，可见少量卵母细胞附着于

中央组织。样本解剖后，共鉴别样本性腺成熟度

Ⅱ期８尾、Ⅲ期５０尾和Ⅳ期３５４尾。摘取卵巢组
织，称取卵巢重（ｏｖａｒｙｗｅｉｇｈｔ，ＯＷ），精确到 ０．１
ｍｇ。

乌贼繁殖力的测定：随机选取成熟度Ⅱ期样
本４尾、Ⅲ期１２尾和Ⅳ期８０尾，作为个体繁殖力
的统计样本。采用重量法计数繁殖力［１５］，在解剖

镜（１５Ｘ）下观察并计数所有可见的卵母细胞。
其中，Ⅱ期卵巢样品进行全部计数，即为潜在繁
殖力（ｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＰＦ）；Ⅲ期和Ⅳ期样本则
分离较大的卵黄卵母细胞和离散的成熟卵子，对

其单独计数，然后切取 ２０％ ～３０％的卵巢重量
（约２～５ｇ）计数卵母细胞个数，ＰＦ计算为样品
卵母细胞数／样品重量 ×卵巢重量 ＋卵黄卵母细
胞数＋成熟卵子数。个体相对繁殖力计算为潜
在繁殖力与胴长或体质量的比值，即为单位胴长

（ｍｍ）或单位体质量（ｇ）的繁殖力，分别以 ＰＦＭＬ
和ＰＦＢＷ表示。
１．３　数据处理

头足类的繁殖力往往与个体大小密切相关，

而不同种群的繁殖力个体大小的函数关系存在
一定差异［１８２０］。同时，头足类的生长发育主要表

现为快速生长的发育期和缓慢生长的繁殖期两

个阶段，并且因为有限的能量积累和投入分配而

表现出个体肌肉组织生长和性腺生长发育的不

相协调性［４，２１］。因此，本文采用线性函数、幂函

数、指数函数等数学模型对乌贼个体繁殖力（ＰＦ、
ＰＦＭＬ、ＰＦＢＷ）分别与各长度、质量生物学指标的关
系进行拟合，选取相关系数（Ｒ２）最大者作为拟合
函数关系。同时，为进一步找出乌贼繁殖力与生

物学指标的综合效应关系，采用多元线性回归分

析建立个体繁殖力与生物学指标的全回归方程

关系，随后进行多元线性逐步回归分析，筛选出

对个体繁殖力影响显著的指标，建立标准化回归

方程。

此外，本文采用 ＫｏｌｍｏｇｏｒｏｖＳｍｉｒｎｏｖ非参数
检验方法进行乌贼个体繁殖力（ＰＦ、ＰＦＭＬ、ＰＦＢＷ）
的正态型假设分布检验，采用方差检验方法进行
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乌贼个体胴长相对繁殖力（ＰＦＭＬ）和体质量相对
繁殖力（ＰＦＢＷ）的稳定性比较分析

［２２］。

采用统计学软件Ｏｒｉｇｉｎ２０１５和ＳＰＳＳ２０．０等
进行相关的数据处理。数据采用平均值 ±标准
差表示。

２　结果

２．１　长度组成分析
乌贼的胴长、胴宽、头宽、鳍长和鳍宽等长度

生物学指标均呈单峰型区间分布（图１）。其中，
胴长范围为１３４～３２３ｍｍ，平均胴长为（１８９．３７±
３２．１６）ｍｍ，优势胴长范围为１６０～２３０ｍｍ，占比
为８１．６４％；胴宽范围为８０～２６０ｍｍ，平均胴宽
为（１２７．９３±３２．３６）ｍｍ，优势胴宽范围为 ９０～
１７０ｍｍ，占比为 ８４．７８％；头宽范围为 ３５～１３０
ｍｍ，平均头宽为（７６．３５±１２．１２）ｍｍ，优势头宽
范围为７０～１００ｍｍ，占比为８４．７８％；头宽范围
为３５～１３０ｍｍ，平均头宽为（７６．３５±１２．１２）ｍｍ，
优势头宽范围为７０～１００ｍｍ，占比为８７．４４％；
鳍长范围为１３２～３２０ｍｍ，平均鳍长为（１８３．９６±
３１．８３）ｍｍ，优势鳍长范围为１５０～２３０ｍｍ，占比
为８２．８５％；鳍宽范围为１２～５６ｍｍ，平均鳍长为
（２５．７１±５．７５）ｍｍ，优势鳍长范围为 ３０～４０
ｍｍ，占比为６４．２５％。
２．２　质量组成分析

与长度生物学指标一致，乌贼的体质量、净

质量和头质量等质量生物学指标也呈单峰型区

间分布（图２）。其中，体质量范围为 ７０～１９７２
ｇ，平均体质量为（６２０．１６±２９７．５１）ｇ，优势体质
量范围为３５０～７５０ｇ，占比为６８．６０％；净质量范
围为 ８９～７９１ｇ，平均净质量为（２４６．５２±
１２０．７６）ｇ，优势净质量范围为１５０～３５０ｇ，占比为
７７．５４％；头质量范围为５８～５５０ｇ，平均头质量为
（１５８．６３±７６．９８）ｇ，优势头质量范围为１００～２５０
ｇ，占比为８０．４３％。
２．３　个体繁殖力

实验测得，乌贼的潜在繁殖力 ＰＦ为１３０６～
３３７５粒，平均为（２４６６±５４５．９）粒，个体潜在繁
殖力随着性腺发育增加显著（ＡＮＯＶＡ：Ｆ＝
２０．１２５，Ｐ＜０．００１）（表１）。其中，Ⅱ期时个体的
平均潜在繁殖力为（１５６１±２２５．３）粒；Ⅲ期时，个
体平均潜在繁殖力为（２２１１±１０９．２）粒，卵黄卵
母细胞为（１６１±４７．２）粒；Ⅳ期时，个体平均潜在

繁殖力为（２７５８±３７８．４）粒，卵黄卵母细胞和成
熟卵子分别为（２９７±１５７．２）粒、（１３±４．３）粒。
同时，乌贼的胴长相对繁殖力 ＰＦＭＬ为 ８．７０～
１８．５６粒／ｍｍ，平均为（１４．１７±２．１２）粒／ｍｍ；体
质量相对繁殖力 ＰＦＢＷ为２．７２～７．８１粒／ｇ，平均
为（５．１８±１．２３）粒／ｇ。

图２　乌贼胴长、胴宽、头宽、鳍长
和鳍宽等生物学指标组成分布

Ｆｉｇ．２　Ｔｈｅｆｒｅｑｕｅｎｃｙｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｉｎｄｉｃｅｓｏｆｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ，ｍａｎｔｌｅｗｉｄｔｈ，ｈｅａｄｗｉｄｔｈ，

ｆｉｎｌｅｎｇｔｈａｎｄｆｉｎｗｉｄｔｈｆｏｒＳｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ

　　繁殖力分布的统计假设检验显示，乌贼潜在
繁殖力、胴长相对繁殖力和体质量相对繁殖力均

接近正态分布（ＫＳｔｅｓｔ，ＰＦ：Ｚ＝０．８８７，Ｐ＝
０．４１１；ＰＦＭＬ：Ｚ＝１．１１４，Ｐ＝０．１６７；ＰＦＢＷ：Ｚ＝
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１．１７１，Ｐ＝０．１２９）（图３）。其中，潜在繁殖力分
布的偏度为－０．２３４，峰度为－０．２９１；胴长相对繁
殖力的偏度为 －０．４８５，峰度为０．７６８；体质量相
对繁殖力的偏度为 －０．１４８，峰度为 －０．１８０。此
外，相对繁殖力稳定性的方差检验显示，胴长相

对繁殖力的方差 Ｄ（ＰＦＭＬ）＝４．４９８，体质量相对
繁殖力的方差Ｄ（ＰＦＢＷ）＝１．５０７。ＰＦＢＷ的方差小
于ＰＦＭＬ的方差值，可认为体质量相对繁殖力比胴
长相对繁殖力稳定。

表１　乌贼个体不同性腺成熟度的繁殖力
Ｔａｂ．１　ＩｎｄｉｖｉｄｕａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｉｅｓｏｆＳｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｅｘｕａｌｍａｔｕｒｉｔｙ

性腺成熟度

Ｓｅｘｕａｌｍａｔｕｒｉｔｙ
潜在繁殖力／粒
Ｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

卵黄卵母细胞 ／粒
Ｙｏｌｋｏｏｃｙｔｅ

成熟卵子／粒
Ｒｉｐｅｏｏｃｙｔｅ

Ⅱ １３０６～１７３２（１５６１±２２５．２）  
Ⅲ ２０７０～２３５２（２２１２±１０９．２） ９９～２３９（１６１±４７．２） 
Ⅳ ２２６６～３３７５（２７５９±３７８．３） １１７～６２９（２９７±１５７．２） ８～２１（１３±４．３）

注：括号“（）”为平均值±标准差．Ｎｏｔｅ：Ｐａｒｅｎｔｈｅｓｅｓ“（）”ｉｎｄｉｃａｔｅｓＭｅａｎ±ＳＤ

图３　乌贼体质量、净质量和
头质量等生物学指标组成分布

Ｆｉｇ．３　Ｔｈｅｆｒｅｑｕｅｎｃｙｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｉｎｄｉｃｅｓｏｆｂｏｄｙｗｅｉｇｈｔ，ｅｖｉｓｃｅｒａｔｅｄｗｅｉｇｈｔａｎｄ

ｈｅａｄｗｅｉｇｈｔｆｏｒＳｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ

２．４　个体繁殖力与长度、质量指标的关系
乌贼个体繁殖力与单一生物学指标之间的

关系，经线性函数、幂函数、指数函数等数学模型

拟合分析，筛选出拟合度最高的函数关系结果显

示（表２），乌贼潜在繁殖力与胴长、胴宽、鳍长、净
质量和头质量呈指数函数关系，与头宽、鳍宽呈

线性函数关系，与体质量呈幂函数关系，其中，潜

在繁殖力与鳍长的相关系数最高（Ｒ２＝０．６６３），
次之是与净质量的拟合相关系数（Ｒ２＝０．６５４）。

乌贼胴长相对繁殖力与各单一生物学指标

数学模型拟合度最好的函数是线性函数，然而拟

合相关系数较低，并且函数关系不十分密切（Ｐ＞
０．０５，表２）。

乌贼体质量相对繁殖力与胴长、胴宽、鳍长、

体质量、净质量和头质量呈幂函数关系，与头宽、

鳍宽呈线性函数关系（表２）。其中，体质量相对
繁殖力与体质量的关系最为密切，拟合相关系数

最高（Ｒ２＝０．７９８），次之是与净质量的拟合关系
（Ｒ２＝０．７５７）。

图４　乌贼潜在繁殖力和相对繁殖力的频率分布
Ｆｉｇ．４　ＴｈｅｆｒｅｑｕｅｎｃｙｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙａｎｄｒｅｌａｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙｏｆＳｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ
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表２　乌贼潜个体繁殖力与单一生物学指标回归方程
Ｔａｂ．２　ＯｐｔｉｍａｌｅｑｕａｔｉｏｎｓｂｅｔｗｅｅｎｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙａｎｄｓｉｎｇｌｅｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｉｎｄｅｘｏｆＳｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ

指标Ｉｎｄｅｘ 生物学指标

Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｉｎｄｅｘ
个体繁殖力 ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

潜在繁殖力ＰＦ 胴长相对繁殖力ＰＦＭＬ 体质量相对繁殖力ＰＦＢＷ

长度指标

Ｌｅｎｇｔｈｉｎｄｅｘ

胴长 ｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ，ＭＬ ＰＦ＝８５．０６ｅ０．００２８ＭＬ，
Ｒ２＝０．６１３，Ｐ＜０．００１

ＰＦＭＬ＝１４．８４－０．００３×ＭＬ，
Ｒ２＝０．００２，Ｐ＝０．８１９

ＰＦＢＷ＝４１１．１９×ＭＬ－０．５４，
Ｒ２＝０．６１７，Ｐ＜０．００１

胴宽 ｍａｎｔｌｅｗｉｄｔｈ，ＭＷ ＰＦ＝５９．６２ｅ０．０００１９ＭＷ，
Ｒ２＝０．４６２，Ｐ＜０．００１

ＰＦＭＬ＝１５．３１－０．０１×ＭＷ，
Ｒ２＝０．００５，Ｐ＝０．７３４

ＰＦＢＷ＝１９４．６５×ＭＷ－０．４３，
Ｒ２＝０．６７２，Ｐ＜０．００１

头宽 ｈｅａｄｗｉｄｔｈ，ＨＷ
ＰＦ＝８．３８＋３５．３４×ＨＷ，
Ｒ２＝０．４９５，Ｐ＜０．００１

ＰＦＭＬ＝１３．８５＋０．００７×ＨＷ，
Ｒ２＝０．００１，Ｐ＝０．８６８

ＰＦＢＷ＝２７７．６０＋１２．７１×ＨＷ，
Ｒ２＝０．５８２，Ｐ＜０．００１

鳍长 ｆｉｎｌｅｎｇｔｈ，ＦＬ ＰＦ＝９２．９３ｅ０．０００２３ＦＬ，
Ｒ２＝０．６６３，Ｐ＜０．００１

ＰＦＭＬ＝１３．７７＋０．００３×ＦＬ，
Ｒ２＝０．００１，Ｐ＝０．８５０

ＰＦＢＷ＝３１４．６８×ＦＬ－０．４１，
Ｒ２＝０．５３４，Ｐ＜０．００１

鳍宽 ｆｉｎｗｉｄｔｈ，ＦＷ
ＰＦ＝１０９１．０６＋５４．７４×ＦＷ，
Ｒ２＝０．２８９，Ｐ＝０．００４

ＰＦＭＬ＝１３．３１＋０．０３９×ＦＷ，
Ｒ２＝０．００９，Ｐ＝０．６３０

ＰＦＢＷ＝１０．２１－０．０７２×ＦＷ，
Ｒ２＝０．３５０，Ｐ＝０．００１

质量指标

Ｗｅｉｇｈｔｉｎｄｅｘ

体质量

ｔｏｔａｌｂｏｄｙｗｅｉｇｈｔ，ＢＷ
ＰＦ＝６．９８×ＢＷ２．０２，
Ｒ２＝０．５８９，Ｐ＜０．００１

ＰＦＭＬ＝１４．５３＋０．０００１×ＢＷ，
Ｒ２＝０．００２，Ｐ＝０．８０７

ＰＦＢＷ＝５００８．７４×ＢＷ－１．４５，
Ｒ２＝０．７９８，Ｐ＜０．００１

净质量

ｅｖｉｓｃｅｒａｔｅｄｗｅｉｇｈｔ，ＥＷ
ＰＦ＝２９．３８ｅ－０．０００７６ＥＷ，
Ｒ２＝０．６５４，Ｐ＜０．００１

ＰＦＭＬ＝１４．４７３－０．００１×ＥＷ，
Ｒ２＝０．００１，Ｐ＝０．８６２

ＰＦＢＷ＝１７９６．３４×ＥＷ－１．３６，
Ｒ２＝０．７５７，Ｐ＜０．００１

头质量ｈｅａｄｗｅｉｇｈｔ，ＨｅＷ ＰＦ＝２３．１８ｅ０．０００６７ＨｅＷ，
Ｒ２＝０．５６０，Ｐ＜０．００１

ＰＦＭＬ＝１４．９３－０．００５×ＨｅＷ，
Ｒ２＝０．０１５，Ｐ＝０．５３６

ＰＦＢＷ＝９６３．１１ＨｅＷ－１．２７，
Ｒ２＝０．７２７，Ｐ＜０．００１

２．５　个体繁殖力与体长、质量指标间的多元关
系

为进一步探索乌贼个体繁殖力与各生物学

体征之间的关系，建立乌贼个体繁殖力与胴长、

胴宽、鳍长、鳍宽、头宽、体质量、净质量、头质量

等８项生物学特征指标的多元线性回归方程。
结果显示，乌贼潜在繁殖力与各项生物学指标之

间回归分析的全回归方程为：ＰＦ＝－１１２９．３１＋
１０．０３ＭＬ＋６．７７ＭＷ＋９．２５ＦＬ＋９．７２ＦＷ＋０．８６
ＨＷ－０．２３ＢＷ＋１．６２ＥＷ－６．４４ＨｅＷ（Ｒ２＝０．６５３，
Ｆ＝４．２３，Ｐ＝０．００５）
标准化回归方程为：

ＰＦ＝－１３３７．４１８＋１７．１３７×ＦＬ（Ｒ２ ＝
０．６１６，Ｆ＝４０．０８，Ｐ＜０．００１）

参选的８项生物学指标，潜在繁殖力仅与鳍
长呈显著的正相关关系，其标准化影响系数最

高，为０．７８５（表３）。
乌贼胴长相对繁殖力与各项生物学指标之

间回归分析的全回归方程为：

ＰＦＭＬ＝８．５９－０．００８ＭＬ＋０．０１３ＭＷ＋０．０４１

ＦＬ＋０．０５１ＦＷ＋０．０１５ＨＷ＋０．０００１ＢＷ＋０．０１１
ＥＷ－０．４０ＨｅＷ（Ｒ２＝０．１５３，Ｆ＝０．４１，Ｐ＝０．９０２）

参选的８项生物学指标对胴长相对繁殖力
的影响不显著，没有产生显著的相关关系。

乌贼体质量相对繁殖力与各项生物学指标

回归分析的全回归方程为：

ＰＦＢＷ＝６．６９＋０．０３２ＭＬ－０．０２４ＭＷ－０．０１１
ＦＬ－０．００６ＦＷ＋０．００６ＨＷ－０．００７ＢＷ＋０．００６ＥＷ
－０．００６ＨｅＷ（Ｒ２＝０．６４１，Ｆ＝４．０１，Ｐ＝０．００７）
标准化回归方程为：

ＰＦＢＷ ＝７．２５８－０．００４×ＢＷ（Ｒ
２＝０．５８９，

Ｆ＝３５．７６４，Ｐ＜０．０００１）
参选的８项生物学指标，体质量相对繁殖力

仅与体质量呈显著的相关关系，但呈负相关关

系，其标准化影响系数为－０．７６７（表３）。
上述各式中，ＰＦ为潜在繁殖力，ＰＦＭＬ为胴长

相对繁殖力，ＰＦＢＷ为体质量相对繁殖力，ＭＬ为胴
长，ＭＷ为胴宽，ＦＬ为鳍长，ＦＷ为鳍宽，ＨＷ为头
宽，ＢＷ为体质量，ＥＷ为净质量，ＨＥＷ为头质量。
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表３　乌贼个体繁殖力与多元特征的多元线性回归
Ｔａｂ．３　ＭｕｌｔｉｖａｒｉａｂｌｅｌｉｎｅａｒｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｆｅｃｕｎｄｉｔｙａｎｄｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｉｎｄｉｃｅｓｏｆＳｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ

指标Ｉｎｄｅｘ 生物学指标

Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｉｎｄｅｘ

潜在繁殖力ＰＦ

标准化影响系数

Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

Ｐ

胴长相对繁殖力ＰＦＭＬ
标准化影响系数

Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

Ｐ

体质量相对繁殖力ＰＦＢＷ
标准化影响系数

Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

Ｐ

长度指标

Ｌｅｎｇｔｈｉｎｄｅｘ

胴长 ０．１９９ ０．６１３   ０．６６９ ０．１７４
胴宽 ０．０８２ ０．７１１   －０．３６２ ０．３３２
头宽 ０．０５７ ０．８３２   ０．１３４ ０．５６７
鳍长 ０．７８５ ＜０．０００１   ０．１４９ ０．６５３
鳍宽 －０．０５９ ０．７４９   －０．０１ ０．９４７

质量指标

Ｗｅｉｇｈｔｉｎｄｅｘ

体质量 ０．１１４ ０．７２２   －０．７６７ ＜０．０００１
净质量 ０．１７５ ０．５８９   ０．６９６ ０．５０３
头质量 －０．１２２ ０．６７６   －０．０６５ ０．８８２

３　讨论

３．１　乌贼个体生物学指标特性
头足类属种生长快、寿命短，对栖息环境变

化的灵敏性高于同一生境下的其他生物种

类［４，２３］。因此，根据不同的栖息地理位置和个体

大小结构等生物学形态特征，同一头足类属种可

以划分为多个不同的地理种群［２４２５］。如西南大

西洋的阿根廷滑柔鱼（Ｉｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓ），因其不同
栖息水域、不同个体大小及其显著的繁殖季节而

被划分为多个种群［２１］。已有研究显示，乌贼的栖

息水域横跨赤道，从设得兰群岛向南穿过地中海

至非洲西北部，南限可至南非［４５］。这种地理分

布的跨越，以及不同海域的水温特点已经形成了

乌贼属种的多个地理种群，具有栖息海域特殊性

的个体大小结构［７，１５１６］。本研究结果显示，毛里

塔尼亚外海乌贼个体的胴长、胴宽、头宽、鳍长和

鳍宽等长度生物学指标，以及体质量、净质量和

头质量等质量生物学指标均呈一个峰值区间分

布，说明本实验样本来自于同一个聚群。

同时，本研究采集的毛里塔尼亚外海乌贼个

体胴长范围为１３４～３２３ｍｍ，优势胴长在１６０～
２３０ｍｍ之间。与其它海域乌贼个体大小相比
较，毛里塔尼亚外海乌贼个体大小介于地中海海

域和葡萄牙北部以北海域的种群之间，其中地中

海海域的种群个体大小一般在２５ｃｍ以内［１５，２６］，

葡萄牙外海及其北部海域种群个体大小基本在

３６ｃｍ以上，再往北海域个体的大小甚至可达４９
ｃｍ［７］。此外，不同海域乌贼种群的繁殖季节具有
一定的相似性，如地中海海域种群的繁殖时间集

中在春季和夏季，葡萄牙外海种群的繁殖盛期在

６月—７月，英格兰海峡种群的繁殖时间从 ２月
延至７月［７］。本研究随机采集的乌贼样本来自

于７月—８月，并且８５．６％以上的样本个体鉴定
为性腺发育成熟期（Ⅳ期），表明该样本采集时期
为该海域聚群的繁殖季节或正处于繁殖产卵期。

因此，结合该属种生命周期短、终生一次繁殖的

生活史特点［４］，可以初步推测毛里塔尼亚外海的

乌贼聚群为一个相对独立的地理种群，具体有待

于进一步深入研究。

３．２　乌贼个体繁殖力特性
繁殖力是物种或地理种群对栖息环境的适

应性特征，生活在不同水域的属种或同属种不同

地理种群的繁殖力有明显差异［１９］。乌贼为浅海

性底层栖息属种，喜好在５～６０ｍ水深的浅海水
域产卵，并与生长有海伞、海管类等植物的海底

地质密切相关［８］。本研究的毛里塔尼亚外海乌

贼个体潜在繁殖力在１３０６～３３７５粒，平均值为
２４６６ 粒， 与 ＭＡＮＧＯＬＤＷＩＲＺ［２７］ 和

ＢＯＬＥＴＺＫＹ［２８］等报道的饲养个体的繁殖力相一
致。但是，该研究聚群的个体繁殖力低于加泰隆

海聚群的平均繁殖力４０００粒［２７］，也低于爱琴海

聚群的平均繁殖力５８７１粒［１５］，表明乌贼属种不

同栖息海域聚群之间的个体繁殖力相差较大，这

可能与其浅海性底栖生活习性，以及栖息环境的

水温及其相适应的营养状况等因素有关［１３］。

ＦＯＲＳＹＴＨＥ等［２９］即曾报道乌贼冬季群体的繁殖

力要高于夏季群体的繁殖力，并且水温较低时个

体平均繁殖力均大于３０００粒。
已有研究显示，乌贼个体的有效繁殖力

（ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，即卵巢内卵黄卵母细胞和成
熟卵子之和）比较低，一般为潜在繁殖力的 １／３
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以内［１３，１５，２８］；繁殖期间分批次排卵，每次排卵量

在４～８２粒之间［８］。本研究也显示了相类似的

结果：成熟个体卵巢内的卵黄卵母细胞数和卵子

数占比比较低，前者约为潜在繁殖力的 ８％ ～
３０％，后者则仅为８－２１粒。同时，本研究发现乌
贼雌性个体的潜在繁殖力随着性腺发育显著增

加，表明了乌贼雌性个体在性腺发育过程中持续

发生卵母细胞，但是这些卵母细胞是分批发育成

熟的。这可能与其间歇性的产卵策略［３０］密切相

关，通过分批次的少量排卵以选择适宜的环境条

件来提高受精卵孵化率及其胚胎存活率［８］。

此外，本研究结果显示乌贼的体质量相对繁

殖力比胴长相对繁殖力稳定，并且体质量相对繁

殖力较高，平均为（５．１８±１．２３）粒／ｇ，表明该属
种 对 单 个 卵 子 的 生 殖 投 入 较 高。

ＬＡＰＴＩＫＨＯＶＳＫＹ等［３１］也曾报道乌贼类对单个卵

子的生殖投入较高，往往产下卵径大、卵数少的

沉性卵，其体质量相对繁殖力一般在２～５１粒／ｇ
之间。这有别于其它大洋性的枪乌贼类和柔鱼

类，通过产下大量的、卵径小的浮性卵以维持种

群数量的稳定，但是对单个卵子的生殖投入低，

如大洋性阿根廷滑柔鱼的成熟卵子平均直径为

０．９６ｍｍ，体质量相对繁殖力为高达４２．８～１０３．６
万粒／ｇ，单个卵子获得生殖投入很低［１９］。这可能

是不同头足类属种对其栖息环境的一种繁殖策

略的选择性适应所致，与大洋性种类相比较，乌

贼类喜好于栖息在环境波动平缓的底层水域，这

为受精卵的孵化及其胚胎发育提供了较为稳定

的外界物理条件，而较高的生殖投入则进一步加

强了胚胎发育及其存活率［３２］。

３．３　乌贼个体繁殖力的生物学指标表达
一般地，头足类属种因其终生一次繁殖产卵

（除鹦鹉螺外）的生活史特点，繁殖力与产卵模

式、摄食生长、个体生物学特征等密切相关［２１］。

如，面蛸（Ｏｐｉｓｔｈｏｔｅｕｔｈｉｓａｇａｓｓｉｚｉｉ）性腺发育成熟后
多次产卵，繁殖力大小与产卵次数、产卵持续时

间及其摄食生长密切相关［３３］；枪乌贼科、柔鱼科

等属种的繁殖力与成熟个体大小特征密切相关，

与个体胴长呈显著线性关系，性腺成熟个体越

大、繁殖力越高［３４３５］。本研究结果显示，基于繁

殖力与单一生物学指标的数学模型拟合分析，毛

里塔尼亚外海乌贼潜在繁殖力、体质量相对繁殖

力与胴长、胴宽、鳍长、鳍宽、头宽等长度指标和

体质量、净质量、头质量等质量指标均表现出显

著的相关关系，说明乌贼的繁殖力大小与个体大

小密切相关。ＭＡＮＧＯＬＤＷＩＲＺ［２７］和 ＥＺＺＥＤＩＮＥ
ＮＡＪＡＩ［１８］等也曾报道，地中海海域的乌贼个体繁
殖力是胴长的函数，个体越大、繁殖力越高。但

是，相比较于胴长，毛里塔尼亚外海乌贼的潜在

繁殖力与鳍长的相关性更为密切，体质量相对繁

殖力与体质量的拟合相关系数最高。这可能与

头足类在繁殖期保持个体身体的平衡性及其生

殖投入的有效性密切相关，因为有效的个体活动

和健康的身体状态更有利于求偶并完成繁殖交

配及其随后产卵活动［２１］。

为了更好地描述乌贼繁殖力的生物学指标

表达关系，本研究进行毛里塔尼亚外海乌贼繁殖

力与各项生物学指标综合的多元线性回归分析。

结果进一步显示，鳍长对个体潜在繁殖力的标准

化影响系数最高，并且呈显著的正相关关系；体

质量则是衡量体质量相对繁殖力的可靠生物学

指标，呈负相关关系，这可能与该属种繁殖产卵

后逐渐停止摄食生长有关［３０］。在今后的研究过

程中，可以用鳍长与潜在繁殖力之间的关系来估

算乌贼的种群繁殖力，用体质量与体质量相对繁

殖力之间的关系来评估乌贼的生殖投入。

综上所述，毛里塔尼亚外海乌贼的潜在繁殖

力、胴长相对繁殖力和体质量相对繁殖力等分布

接近于正态分布，而体质量相对繁殖力比胴长相

对繁殖力稳定。个体的长度生物学指标和质量

生物学指标均可以很好地反映乌贼个体繁殖力，

其中鳍长、体质量分别是衡量潜在繁殖力和体质

量相对繁殖力的可靠生物学指标。此外，已有研

究发现乌贼的繁殖力与产卵场的底质、水温等密

切相关［１３，３６］。因此，今后的研究需要进一步建立

个体繁殖力与底质、水温、叶绿素等非生物因素

的关系，以便全面了解该属种的繁殖力特性。
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