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摘　要：根据２０１２年（ＰＤＯ冷期拉尼娜年）、２０１５年（ＰＤＯ暖期厄尔尼诺年）和２０１６年（ＰＤＯ暖期拉尼娜年）
７—１０月我国鱿钓船在北太平洋海域采集的柔鱼样本，分析年际间不同性别个体的耳石形态特征差异，并探
究耳石形态对海洋环境变化的响应。结果发现，北太平洋柔鱼不同年份和不同性别的耳石形态特征存在显著

的差异，ＰＤＯ冷期厄尔尼诺年（２０１２年）和ＰＤＯ暖期厄尔尼诺年（２０１６年）形态值均大于ＰＤＯ暖期拉尼娜年
（２０１５年）形态值。主成分分析结果表明，耳石总长（ＴＳＬ）、翼区长（ＷＬ）、吻侧区长（ＲＬＬ）可以表征耳石长度
特征，最大宽度（ＭＷ）、翼区宽（ＷＷ）、吻区宽（ＲＷ）可以表征耳石宽度特征。通过方差分析发现 ＴＳＬ、ＷＬ、
ＲＬＬ、ＭＷ与胴长之间存在显著的相关性，且不同海洋环境年份和不同性别均存在显著差异，而ＷＷ、ＲＷ与胴
长之间没有显著的相关性。结合各月索饵场的海表面温度（ｓｅａｓｕｒｆａｃｅｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ＳＳＴ）和叶绿素 ａ
（ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａ，Ｃｈｌ．ａ）质量浓度分析发现，在适宜范围内，较高的ＳＳＴ和Ｃｈｌ．ａ质量浓度对应较大的耳石。
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　　柔鱼（Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｅｓｂａｒｔｒａｍｉｉ）是大洋性鱿鱼
类，主要分布在太平洋、印度洋、大西洋的热带和

亚热带海域［１３］。其资源量巨大，目前的商业性

捕捞主要集中于北太平洋海域，是我国远洋鱿钓

渔业的主要捕捞种类之一［４５］。作为一种短生命

周期（１年生）的鱿鱼种类，柔鱼的生活史较其他
长生命周期种类更容易受到海洋环境变化及气

候变化的影响［６８］。已有大量研究［９１３］表明，海洋

环境的变化会对柔鱼个体生长、栖息地分布产生

很大影响，相应地造成渔场重心移动。同时，柔

鱼资源量与厄尔尼诺／拉尼娜现象、产卵场适宜
海表面温度范围、叶绿素适宜浓度范围、水温垂

直结构以及亲潮和黑潮的变化有着密切的关

系［９］。

耳石是头足类重要的硬组织之一，结构相对

稳定，可用作种群鉴定［１４］、年龄估算［１５］以及生活

史推算［１６］等方面的研究材料。海洋环境变化不

仅会对柔鱼的生长产生影响，也可能会对柔鱼耳

石外部形态及其生长产生影响，但是目前尚不清

楚影响程度如何，是否达到了统计学差异。为

此，选择２０１２、２０１５和２０１６年３个年份的柔鱼样
本，分析耳石外部形态及其生长差异，为北太平

洋柔鱼渔业生物学研究提供基础。

１　材料与方法

１．１　采样时间和范围
选取２０１２、２０１５和２０１６年样本进行分析，分

别代表不同环境条件年份，其中２０１２年为太平洋
年代际振荡（ｐａｃｉｆｉｃｄｅｃａｄａｌｏｓｃｉｌｌａｔｉｏｎ，ＰＤＯ）冷期
拉尼娜年，２０１５年为 ＰＤＯ暖期厄尔尼诺年，２０１６
年为ＰＤＯ暖期拉尼娜年。样本主要采集于北太
平洋海域，采样时间为７—１０月。采集后的柔鱼
样本直接在鱿钓船上冷冻，随后通过运输船运回

实验室进行实验分析。样本采集时，按胴长大小
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随机选取样本，保证每年数据不少于１００尾，３个 年份累计取样３５６尾（表１）。

表１　不同海洋环境年北太平洋柔鱼样本基本信息
Ｔａｂ．１　ＢａｓｉｃｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆＯ．ｂａｒｔｒａｍｉｉｓａｍｐｌｅｓｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｒｉｎｅｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｙｅａｒｓ

性别

Ｓｅｘ

年份

Ｙｅａｒ

纬度

Ｌａｔｉｔｕｄｅ

经度

Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

样本数

Ｎ／尾
胴长 Ｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ／ｍｍ

范围 Ｒａｎｇｅ 平均值±标准差 Ｍｅａｎ±ＳＤ

雌性

Ｆｅｍａｌｅ

２０１２ ４２°０１′Ｎ～４５°０１′Ｎ １５３°２８′Ｅ～１５６°３７′Ｅ ５３ ２０２～３４５ ２６４．８±３３．１
２０１５ ４０°１１′Ｎ～４３°２８′Ｎ １５０°０４′Ｅ～１６０°５５′Ｅ ６５ １９７～３３８ ２６３．６±４７．５
２０１６ ４０°４９′Ｎ～４４°１５′Ｎ １５３°０４′Ｅ～１５８°４８′Ｅ ６１ １６２～３５２ ２７５．８±３９．１

雄性

Ｍａｌｅ

２０１２ ４２°０１′Ｎ～４５°０１′Ｎ １５３°２８′Ｅ～１５６°３７′Ｅ ７８ １６２～２９８ ２６３．９±３４．４
２０１５ ４０°１１′Ｎ～４３°２８′Ｎ １５０°０４′Ｅ～１６０°５５′Ｅ ４８ １９１～３４７ ２３０．１±４１．３
２０１６ ４０°４９′Ｎ～４４°１５′Ｎ １５３°０４′Ｅ～１５８°４８′Ｅ ５１ １８４～３２２ ２５０．０±２６．５

１．２　环境资料收集
ＰＤＯ指数（ＰＤＯｉｎｄｉｃｅｓ，ＰＤＯＩ）是反映 ＰＤＯ

强弱程度的指标，也是反映 ＰＤＯ相位的重要指
标［１７１８］。ＰＤＯＩ为正值时表示 ＰＤＯ暖期正相位，
与此同时中太平洋海域海表面温度（ｓｅａｓｕｒｆａｃｅ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ＳＳＴ）较低，美国西海岸 ＳＳＴ较高；反
之为 ＰＤＯ冷期负相位，表现为与 ＰＤＯ暖期相反
的情况［１７，１９］。根据大气和海洋联合研究所（Ｊｏｉｎｔ
ＩｎｓｔｉｔｕｔｅｆｏｒｔｈｅＳｔｕｄｙｏｆｔｈｅＡｔｍｏｓｐｈｅｒｅａｎｄ
Ｏｃｅａｎ，ｈｔｔｐ：／／ｒｅｓｅａｒｃｈ．ｊｉｓａｏ．ｗａｓｈｉｎｇｔｏｎ．ｅｄｕ／
ｐｄｏ／）提供的 ＰＤＯＩ可确定：２０１２年处于 ＰＤＯ冷
期，２０１５和２０１６年处于ＰＤＯ暖期。

厄尔尼诺和拉尼娜现象也是北太平洋海域

主要气候事件之一，对北太平洋柔鱼生长有着很

大的影响［１０］。根据美国国家海洋和大气网站管

理局（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｐｃ．ｎｃｅｐ．ｎｏａａ．ｇｏｖ／ｐｒｏｄｕｃｔｓ／
ａｎａｌｙｓｉｓ＿ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ／ｅｎｓｏｓｔｕｆｆ／ｅｎｓｏｙｅａｒｓ．ｓｈｔｍｌ）提
供的厄尔尼诺和拉尼娜数据确定，２０１２和 ２０１６
年为拉尼娜年，２０１５年为厄尔尼诺年。

对北太平洋柔鱼主要索饵场（３５°Ｎ ～５０°Ｎ
和１５０°Ｅ～１７５°Ｅ）海域海表面温度（ＳＳＴ）和叶绿
素ａ（ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａ，Ｃｈｌ．ａ）质量浓度进行统计。数
据来源于美国国家海洋和大气管理局网站

（ｈｔｔｐｓ：／／ｏｃｅａｎｗａｔｃｈ．ｐｉｆｓｃ．ｎｏａａ．ｇｏｖ／ｅｒｄｄａｐ／
ｇｒｉｄｄａｐ），空间分辨率为０．０５°×０．０５°。
１．３　研究方法
１．３．１　生物学测定和耳石提取

样本解冻后对其进行生物学测定，包括胴长

（ｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ，ＭＬ）、体质量（ｂｏｄｙｍａｓｓ，ＢＭ）、性
别和性腺成熟度。测量时，胴长精确至１ｍｍ，体
质量精确至 １ｇ。性腺成熟度的划分根据
ＬＩＰＩＮＳＫＩ等［２０］的方法，根据性腺特征变化划分

为Ⅰ～Ⅴ期，其中Ⅰ ～Ⅱ期为未成熟个体，Ⅲ期
及以上为成熟个体。从头部平衡囊内取出耳石，

标号后放入含有质量分数为７５％乙醇溶液的１．５
ｍＬ离心管内，以除去耳石表面附着的软膜和有
机物质。

１．３．２　耳石外部形态测量
将耳石从离心管内取出，凸面向上置于

ＮｉｋｏｎＺＯＯＭ６４５Ｓ体式显微镜×４０倍下进行ＣＣＤ
拍照，然后利用Ｍｓｈｏｔ专业图像分析软件，分别测
量出耳石各形态参数值（图１），具体包括耳石总
长 （ｔｏｔａｌｓｔａｔｏｌｉｔｈ ｌｅｎｇｔｈ，ＴＳＬ）、最 大 宽 度
（ｍａｘｉｍｕｍ ｗｉｄｔｈ，ＭＷ）、翼区长 （ｗｉｎｇｌｅｎｇｔｈ，
ＷＬ）、翼区宽（ｗｉｎｇｗｉｄｔｈ，ＷＷ）、吻区长（ｒｏｓｔｒｕｍ
ｌｅｎｇｔｈ，ＲＬ）、吻区宽（ｒｏｓｔｒｕｍｗｉｄｔｈ，ＲＷ）、背侧区
长（ｖｅｎｔｒａｌｄｏｒｓａｌｄｏｍｅｌｅｎｇｔｈ，ＤＬＬ）、侧区长
（ｌａｔｅｒａｌｄｏｍｅｌｅｎｇｔｈ，ＬＤＬ）和吻侧区长（ｒｏｓｔｒｕｍ
ｌａｔｅｒａｌｄｏｍｅｌｅｎｇｔｈ，ＲＬＬ），测量结果精确至１μｍ。
测量由两人分别进行，若两者测得结果误差超过

５％则重新测量，最终取两者测量的平均值。
１．３．３　数据处理方法

统计分析不同性别和不同海洋环境年耳石

形态特征值，并对形态参数数据进行主成分分

析，得到表征耳石形态结构的主要参数。

利用不同生长模型（线性函数、幂函数、指数

函数、对数函数）拟合主要形态参数与胴长之间

的关系。利用赤池信息准则 （ａｋａｉｋｅｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ，ＡＩＣ）［２１２２］，选取 ＡＩＣ最小的模型为最适
生长模型。

分析不同海洋环境年份耳石形态差异。为

了消除个体差异和异速生长对耳石形态的影响，

对耳石形态参数进行标准化，具体标准化过程参

考文献［２３］。然后对标准化后的数据进行单因

２０３
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素方差分析（ＡＮＯＶＡ），分析不同海洋环境年耳 石形态参数的差异。

Ａ．耳石总长；Ｂ．最大宽度；Ｃ．翼区长；Ｄ．翼区宽；Ｅ．吻区长；Ｆ．吻区宽；Ｇ．背侧区长；Ｈ．侧区长；Ｉ．吻侧区长。

Ａ．ＴＳＬ；Ｂ．ＭＷ；Ｃ．ＷＬ；Ｄ．ＷＷ；Ｅ．ＲＬ；Ｆ．ＲＷ；Ｇ．ＤＬＬ；Ｈ．ＬＤＬ；Ｉ．ＲＬＬ．

图１　柔鱼耳石各区和形态参数示意图
Ｆｉｇ．１　ＤｏｍｅａｎｄｍｏｒｐｈｏｍｅｔｒｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆＯ．ｂａｒｔｒａｍｉｉ’ｓｓｔａｔｏｌｉｔｈ

　　为了解环境因素对耳石形态的影响，分析不
同海洋环境年索饵场ＳＳＴ和Ｃｈｌ．ａ质量浓度的月
变化规律，并与标准化后的耳石形态参数进行对

比分析。所有统计分析采用 Ｅｘｃｅｌ、ＳＰＳＳ２４．０和
Ｒ４．０软件进行。

２　结果

２．１　耳石形态参数
通过观察发现，柔鱼耳石具有明显的吻区、

翼区、背区和侧区结构，其中翼区较大，吻区呈细

长状，背侧区分界不明显。通过单因素方差分析

发现，雌雄个体间各形态参数均存在显著差异

（Ｐ＜０．０５）。由表２可知，不同海洋环境年、不同
性别耳石形态各有其特征。其中：ＰＤＯ冷期拉尼
娜年（２０１２年）样本形态参数 ＭＷ、ＷＬ、ＷＷ、ＲＬ
和ＲＷ均为雌性个体较大，ＴＳＬ、ＬＤＬ和ＲＬＬ均为
雄性个体较大；ＰＤＯ暖期厄尔尼诺年（２０１５年）
雌性个体所有形态参数值均大于雄性个体；ＰＤＯ
暖期拉尼娜年（２０１６年）形态参数除ＷＷ外，其

他各个形态参数均为雌性个体大于雄性个体。

２．２　主成分分析
耳石９个形态参数的主成分分析结果显示

（表３），第１～５个因子解释形态参数的贡献率分
别为 ５３．０９６％、１５．９０６％、８．９２８％、７．７４７％和
６．４９８％，累计贡献率约为９２．１７４％。第１主成
分中，除ＷＷ和ＬＤＬ外，各形态参数负载系数均
在０．５以上，其中ＴＳＬ、ＷＬ和ＲＬＬ的载荷系数最
大，达到０．８以上，且均呈正相关；第２主成分中
形态参数ＷＷ、ＬＤＬ和 ＲＬＬ负载系数较大，均在
０．４以上，第２主成分与 ＷＷ呈正相关，与 ＬＤＬ、
ＲＬＬ呈负相关；第３主成分与 ＲＷ呈较大的负相
关，与ＷＷ和ＬＤＬ呈较大的正相关；第４主成分
中形态参数ＷＷ、ＲＬ和 ＲＷ负载系数较大，均在
０．３以上，其中第４主成分与 ＷＷ和 ＲＷ呈较大
的正相关，与ＲＬ呈较大的负相关；第５主成分中
形态参数 ＷＷ、ＲＬ和 ＤＬＬ负载系数较大，均在
０．３以上。
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表２　不同海洋环境年份北太平洋柔鱼９个形态参数平均值±标准差
Ｔａｂ．２　Ｍｅａｎｖａｌｕｅａｎｄｓｔａｎｄａｒｄｄｅｖｉａｔｉｏｎｏｆ９ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆＯ．ｂａｒｔｒａｍｉｉ’ｓ

ｓｔａｔｏｌｉｔｈｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｒｉｎｅｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｙｅａｒｓ
形态参数

Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
性别

Ｓｅｘ
不同年份测量值Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｖａｌｕｅｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｙｅａｒｓ／ｍｍ
２０１２ ２０１５ ２０１６

ＴＳＬ
雌Ｆｅｍａｌｅ ８８９．６±４７．１Ａａ ８８０．１±７０．８Ａｂ ９０５．６±６４．４Ａｃ

雄Ｍａｌｅ ８９１．４±６２．１Ａａ ８３６．１±７５．１Ｂｂ ８６３．８±５２．２Ｂｃ

ＭＷ
雌Ｆｅｍａｌｅ ５６８．２±４８．１Ａａ ５５５．８±５４．７Ａｂ ５８２．０±６３．７Ａｃ

雄Ｍａｌｅ ５６５．１±５２．６Ａａ ５２３．８±４９．７Ｂｂ ５５３．６±４２．８Ｂｃ

ＷＬ
雌Ｆｅｍａｌｅ ６４０．９±５３．３Ａａ ６１３．０±５６．８Ａｂ ６５９．８±４８．６Ａｃ

雄Ｍａｌｅ ６３４．５±５１．３Ａａ ５８８．６±５０．１Ｂｂ ６３１．６±５３．０Ｂａ

ＷＷ
雌Ｆｅｍａｌｅ ３４５．８±５６．３Ａａ ３１６．２±４９．８Ａｂ ３４１．６±４５．９Ａａ

雄Ｍａｌｅ ３４１．９±４８．３Ａａ ３０９．９±４７．９Ｂｂ ３４７．３±４１．９Ｂａ

ＲＬ
雌Ｆｅｍａｌｅ ３１２．５±３１．５Ａａ ３０５．１±３１．３Ａｂ ３１２．０±３０．２Ａａ

雄Ｍａｌｅ ３０９．５±３３．９Ａａ ２８３．９±３４．５Ｂｂ ３０５．２±３１．６Ｂａ

ＲＷ
雌Ｆｅｍａｌｅ １２６．６±１３．８Ａａ １２６．５±１４．５Ａａ １３１．４±１８．０Ａｂ

雄Ｍａｌｅ １２６．２±１６．６Ａａ １１６．１±２１．６Ｂｂ １２５．０±１８．４Ｂａ

ＤＬＬ
雌Ｆｅｍａｌｅ ５０９．４±５４．８Ａａ ５００．３±６０．６Ａｂ ５２２．８±５２．３Ａｃ

雄Ｍａｌｅ ５０９．４±５２．３Ａａ ４６３．１±５０．９Ｂｂ ５０４．５±５０．１Ｂａ

ＬＤＬ
雌Ｆｅｍａｌｅ ３１６．２±３１．３Ａａ ３１０．７±５３．８Ａａ ３１２．２±４４．２Ａａ

雄Ｍａｌｅ ３１９．４±４３．４Ａａ ３０３．５±３９．８Ｂｂ ３００．１±４４．５Ｂｂ

ＲＬＬ
雌Ｆｅｍａｌｅ ６３８．３±４３．５Ａａ ６４４．９±６１．８Ａｂ ６３７．４±５０．７Ａａ

雄Ｍａｌｅ ６３９．３±５１．５Ａａ ６１７．６±５５．８Ｂｂ ６１５．０±４８．９Ｂｂ

注：同一形态参数值中，同列数据含有不同大写字母表示雌雄差异显著（Ｐ＜０．０５），同行数据含有不同小写字母表示年间差异显著（Ｐ＜
０．０５）。
Ｎｏｔｅｓ：Ｆｏｒｏｎｅｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒ，ｖａｌｕｅｓｉｎｔｈｅｓａｍｅｃｏｌｕｍｎｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｕｐｐｅｒｃａｓｅｓｕｐｅｒｓｃｒｉｐｔｓａｒｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｄｉｆｆｅｒｅｎｔ（Ｐ＜０．０５），
ｖａｌｕｅｓｉｎｔｈｅｓａｍｅｒｏｗｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｏｗｅｒｃａｓｅｓｕｐｅｒｓｃｒｉｐｔｓａｒｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｄｉｆｆｅｒｅｎｔ（Ｐ＜０．０５）．

表３　柔鱼耳石９个形态参数的

５个主成分负荷值和贡献率

Ｔａｂ．３　Ｌｏａｄｉｎｇｖａｌｕｅｓａｎｄｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｒａｔｅｓｏｆ

ｆｉｖｅｐｒｉｎｃｉｐａｌｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｆｏｒ９ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃ

ｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆＯ．ｂａｒｔｒａｍｉｉ’ｓｓｔａｔｏｌｉｔｈ

形态参数

Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃ
ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

主成分分析

Ｐｒｉｎｃｉｐａｌｃｏｍｐｏｎｅｎｔａｎａｌｙｓｉｓ
１ ２ ３ ４ ５

ＴＳＬ ０．９３６ －０．０７７ －０．０８３ －０．１７７ －０．１０９
ＭＷ ０．８８３ ０．０５６ ０．１０５ ０．１６９ －０．２０２
ＷＬ ０．８４７ ０．０７３ ０．２０８ －０．１９７ －０．１７２
ＷＷ ０．３７８ ０．６６２ ０．３８７ ０．３６４ ０．３５４
ＲＬ ０．６５３ ０．３７４ －０．２２６ －０．４４３ ０．３８４
ＲＷ ０．５７２ －０．２０２ －０．６３１ ０．４１６ ０．１９２
ＤＬＬ ０．７８９ ０．３２５ －０．０９３ ０．１８９ －０．３６１
ＬＤＬ ０．４６６ －０．７２４ ０．３５４ ０．１８１ ０．１９９
ＲＬＬ ０．８１８ －０．４１１ ０．０９８ －０．１６９ ０．１５２

贡献率

Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｒａｔｅ／
％

５３．０９６ １５．９０６ ８．９２８ ７．７４７ ６．４９８

累计贡献率

Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ
ｒａｔｅ／％

５３．０９６ ６９．００２ ７７．９３０ ８５．６７６ ９２．１７４

　　根据主成分载荷，选取较大相关性的形态参
数作为表征参数。因此，选取北太平洋柔鱼耳石

长度参数 ＴＳＬ、ＷＬ、ＲＬＬ和宽度参数 ＭＷ、ＷＷ、
ＲＷ等６个形态参数代替９个形态参数来描述耳
石形态特征。

２．３　耳石生长
２．３．１　耳石绝对大小变化

总体上，柔鱼耳石生长过程中，背区、吻区和

翼区不断增大。大个体柔鱼的耳石比小个体柔

鱼的耳石具有更明显的吻区和翼区。４种模型拟
合结果显示：６个表征形态参数中，ＴＳＬ、ＭＷ、ＷＬ
和ＲＬＬ与胴长之间相关性显著（Ｐ＜０．０５），而
ＷＷ、ＲＷ与胴长之间相关性不显著（Ｐ＞０．０５），
通过 ＡＩＣ值选择最适生长模型发现（表４），ＰＤＯ
冷期拉尼娜年（２０１２年）除雌性耳石 ＷＬ与胴长
的关系最适函数为线性函数外，其余各个形态参

数与胴长的关系最适函数均为指数函数；ＰＤＯ暖
期厄尔尼诺年（２０１５年）雌性耳石 ＴＳＬ与胴长的
关系最适函数为线性函数，雌性耳石 ＭＷ、ＷＬ和
ＲＬＬ与胴长的关系最适函数均为指数函数，雄性
耳石４个主要形态参数与胴长的关系最适函数
为对数函数；ＰＤＯ暖期拉尼娜年（２０１６年）雌性
耳石 ＴＳＬ、ＭＷ和 ＷＬ与胴长关系最适函数为指
数函数，雌性耳石ＲＬＬ、雄性耳石ＴＳＬ、ＷＬ和ＲＬＬ
与胴长关系最适函数为对数函数，雄性耳石 ＴＳＬ
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和ＷＬ与胴长的关系最适函数为幂函数，雄性耳 石ＭＷ与胴长关系最适函数为幂函数（表４）。

表４　不同海洋环境年耳石形态参数与胴长关系的生长模型ＡＩＣ检测结果
Ｔａｂ．４　ＡＩＣｖａｌｕｅｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｗｔｈｍｏｄｅｌｏｆｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓａｎｄＭＬｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｒｉｎｅｙｅａｒｓ

性别

Ｓｅｘ

形态参数

Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃ
ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

年份

Ｙｅａｒ

ＡＩＣｖａｌｕｅ
线性

Ｌｉｎｅｒ
幂

Ｐｏｗｅｒ
指数

Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ
对数

Ｌｏｇａｒｉｔｈｍ

雌性Ｆｅｍａｌｅ

ＴＳＬ
２０１２ ３５９．６１８ ３６０．１７５ ３５９．４３４ ３６０．５６０
２０１５ ４５２．５３２ ４５３．１１４ ４５２．８１４ ４５４．１４４
２０１６ ４３９．９０６ ４４１．８０７ ４３８．９４５ ４４３．４２７

ＭＷ
２０１２ ３６２．９０２ ３６３．２１１ ３６２．７３０ ３６３．７３２
２０１５ ４４６．７６４ ４４８．２９８ ４４５．９３３ ４４９．８５９
２０１６ ４３２．１７９ ４３３．５０６ ４３０．２４３ ４３６．４５３

ＷＬ
２０１２ ３９４．６７０ ３９４．７３９ ３９４．６８０　 ３９４．８５８
２０１５ ４６８．８６２ ４７０．８７６ ４６７．９５５ ４７２．３５５
２０１６ ４４０．７１２ ４４２．２７８ ４３９．９３７ ４４３．１２９

ＲＬＬ
２０１２ ３６４．３１５ ３６４．７０４ ３６４．１３７ ３６５．０２５
２０１５ ４８７．６１２ ４８９．６３６ ４８６．６６６ ４９０．９８８
２０１６ ４３１．９１９ ４３１．４６８ ４３２．３０４ ４３１．２６９

雄性Ｍａｌｅ

ＴＳＬ
２０１２ ５６８．９０７ ５７０．１１４ ５６８．１１６ ５７１．０２５
２０１５ ３７６．４１４ ３７５．５５２ ３７７．０５０ ３７５．１１５

２０１６ ３５５．３７７ ３５４．４８４ ３５６．２０５ ３５３．９２１

ＭＷ
２０１２ ５２９．１１０ ５２９．７９８ ５２８．１９９ ５３１．０２９
２０１５ ３５５．１９４ ３５３．９８３ ３５５．８２１ ３５３．４１４

２０１６ ３４８．６８５ ３４８．６３８ ３４８．７６６ ３４８．７０８

ＷＬ
２０１２ ５４５．０６２ ５４６．６１１ ５４３．６７０ ５４８．１４８
２０１５ ３４３．４６６ ３４２．４９８ ３４３．９８９ ３４２．０６３

２０１６ ３５９．５８７ ３５９．１８２ ３６０．４７０ ３５８．８０３

ＲＬＬ
２０１２ ５４８．７１５ ５４８．７９９ ５４８．６９７ ５４９．０１１
２０１５ ３５４．５４５ ３５４．３９０ ３５４．７０７ ３５４．３８４

２０１６ ３６９．６９９ ３６９．３９８ ３７０．０１３ ３６９．１８１

注：．生长模型ＡＩＣ值最小，即最适函数。
Ｎｏｔｅｓ：．ｖａｌｕｅｓａｒｅｔｈｅｍｉｎｉｍｕｍＡＩＣｖａｌｕｅｓｉｎｔｈｅｃｏｒｒｅｓｐｏｎｎｄｉｎｇｍｏｄｅｌｓ，ｗｈｉｃｈｍｅａｎｓｔｈｅｆｉｔｔｅｓｔｍｏｄｅｌ．

２．３．２　耳石的相对大小变化
将ＴＳＬ、ＭＷ、ＷＬ和 ＲＬＬ４个表征形态参数

进行标准化，对标准化后的４个形态参数进行比
较，发现除雄性个体标准化后的 ＲＬＬ参数外，
ＰＤＯ冷期拉尼娜年（２０１２年）和ＰＤＯ暖期拉尼娜
年（２０１６年）４个标准化后的形态参数均不存在
显著差异（Ｐ＞０．０５），ＰＤＯ暖期厄尔尼诺年
（２０１５年）４个标准化后形态参数与 ＰＤＯ冷期拉
尼娜年（２０１２年）和 ＰＤＯ暖期拉尼娜年（２０１６
年）均存在显著差异。ＰＤＯ冷期拉尼娜年（２０１２
年）和ＰＤＯ暖期拉尼娜年（２０１６年）雌性个体标
准化后的ＴＳＬ、ＭＷ和 ＷＬ均大 ＰＤＯ暖期厄尔尼
诺年（２０１５年）雌性个体，而 ＰＤＯ暖期厄尔尼诺
年（２０１５年）雌性个体标准化后的 ＲＬＬ大于其他
２年雌性个体（图２）。ＰＤＯ冷期拉尼娜年（２０１２
年）和 ＰＤＯ暖期拉尼娜年（２０１６年）雄性个体标
准化后的ＴＬＳ、ＭＷ和 ＷＬ也均大于 ＰＤＯ暖期厄

尔尼诺年（２０１５年），与雌性个体不同，雄性个体
标准化后的ＲＬＬ逐年减小（图２）。

３　讨论

３．１　耳石形态特征
耳石是头足类重要的硬组织之一，其生长与

个体生长有着密切关系［２４］，因此可以通过耳石形

态来研究头足类个体的生长情况。研究发现，不

同性别间耳石存在显著差异。不同海洋环境年

雌性耳石各个形态参数均值均大于雄性耳石，说

明同一群体雌性柔鱼耳石较雄性生长快。同时

有学者认为，由于雌性柔鱼较雄性生长快，进而

导致雌性柔鱼的耳石生长也相对较快［２５２６］，这与

本研究结果一致。马金等［２４］认为，在同一环境

中，雌性个体由于需要为性腺发育提供更多能

量，个体生长缓慢导致雌雄个体耳石形成产生差

异。头足类从幼体到成体的过程中，随着胴长增
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加，耳石外部形态变化逐渐减慢，有学者［２７］认为

可能与耳石调节头足类淋巴液流动和感知游泳

加速度有关，头足类在幼体时期活动能力弱，需

要更大的耳石感知较小的加速度，因此头足类耳

石在幼体期间生长较快；但随着头足类个体发

育，活动能力变强，对耳石感知加速度的需求降

低，导致耳石相对于胴长的生长速度逐渐减小。

图２　不同海洋环境年间个体的标准化后形态参数比较
Ｆｉｇ．２　ＣｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆＯ．ｂａｒｔｒａｍｉｉ’ｓ

ｓｔａｔｏｌｉｔｈｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｒｉｎｅｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｙｅａｒｓ

　　柔鱼耳石主要形态参数与胴长的生长关系
也存在显著差异。马金等［２４］研究发现，２００７年
柔鱼个体 ＴＳＬ、ＲＬ、ＷＬ与胴长呈幂函数关系，
ＲＷ、ＷＷ与胴长没有显著的相关性，这与本研究
结果稍有差异，这种最适生长关系的年间差异反

映了不同海洋环境年耳石生长过程的差异性。

综上所述，年际间柔鱼的生活史过程存在差异，

这种差异直接或者间接影响其耳石各个部位的

生长，两者的相互关系间接地反映了利用耳石形

态特征进行柔鱼生长方面研究的可行性和科学

性。

３．２　耳石表征参数差异
本研究利用主成分分析筛选出 ＴＳＬ、ＷＬ、

ＲＬＬ、ＭＷ、ＷＷ、ＲＷ等作为西北太平洋柔鱼耳石
形态特征的表征参数，其中，ＴＳＬ、ＷＬ、ＲＬＬ为长
度表征参数，ＭＷ、ＷＷ、ＲＷ为宽度表征参数。马
金等［２４］以 ＴＳＬ、ＷＬ、ＲＬ、ＷＷ、ＲＷ等５个形态参
数作为ＰＤＯ冷期拉尼娜年（２００７年）北太柔鱼的
表征参数，与本研究不同，说明不同年份间头足

类耳石形态特征有一定的差异性。同时，分布于

不同海域的同种头足类耳石形态表征参数也存

在差异性（表５）。
３．３　海洋环境对耳石形态的影响

环境对短生命周期生物的影响明显，尤其是

北太平洋柔鱼等１年生头足类，极易受到周围环
境变化的影响［２，３３］。因此，柔鱼耳石生长除受到
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个体生长的影响外，还受到外界环境影响［３４］。通

过分析标准化后的数据发现，ＰＤＯ冷期拉尼娜年
（２０１２年）与 ＰＤＯ暖期拉尼娜年（２０１６年）耳石
形态参数间不存在显著差异，而ＰＤＯ暖期厄尔尼
诺年（２０１５年）与 ＰＤＯ暖期拉尼娜年（２０１６年）
耳石形态参数存在显著差异，说明大尺度气候事

件对柔鱼的影响不显著，而厄尔尼诺／拉尼娜事
件会对柔鱼耳石形态造成影响。厄尔尼诺事件

发生时，海水温度较低，海洋环境不利于柔鱼耳

石的生长，使得该事件发生年份的柔鱼耳石偏

小；与之相反，拉尼娜事件发生时，形成较为适宜

的生存环境，使得柔鱼耳石生长较好，较厄尔尼

诺年份大。方舟等［２］对不同海洋环境年的北太

平洋柔鱼的角质颚形态研究发现，２０１６年（拉尼
娜年）柔鱼角质颚明显大于 ２０１５年（厄尔尼诺
年）柔鱼角质颚。这与本研究结果一致，说明拉

尼娜事件会促进柔鱼的硬组织生长，而厄尔尼诺

事件会抑制柔鱼的硬组织生长。

表５　不同头足类耳石形态特征的表征参数
Ｔａｂ．５　ＭｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｓｔａｔｏｌｉｔｈｆｏｒＣｅｐｈａｌｏｐｏｄｓ

种类

Ｓｐｅｃｉｅｓ
调查海域

Ｓｅａｒｃｈａｒｅａ
年份

Ｙｅａｒ
表征参数

Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
作者

Ａｕｔｈｏｒ

柔鱼

Ｏ．ｂａｒｔｒａｍｉｉ
西北太平洋 ２０１２、２０１５、２０１６ ＴＳＬ、ＷＬ、ＲＬＬ、ＭＷ、ＷＷ、ＲＷ 本文

西北太平洋 ２００７ ＴＳＬ、ＷＬ、ＲＬ、ＷＷ、ＲＷ 马金等［２４］

鸢乌贼

Ｓｔｈｅｎｏｔｅｕｔｈｉｓ
ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ

南海南沙、东沙、

中沙西沙群岛
２０１２、２０１３ ＴＳＬ、ＭＷ、ＬＤＬ、ＷＬ、ＤＬＬ 李波等［２８］

南海中部 ２０１２ ＴＳＬ、ＲＳＬ、ＷＬ、ＭＷ、ＤＬＬ 江艳娥等［２９］

印度洋 ２００４、２００５ ＴＳＬ、ＭＷ、ＬＤＬ、ＤＬＬ、ＲＬＬ、ＷＬ 刘必林等［３０］

茎柔鱼

Ｄｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓ
东太平洋赤道 ２０１７ ＴＳＬ、ＲＳＬ、ＬＤＬ、ＲＳＷ 王韫沛等［３１］

智利外海 ２００８ ＴＳＬ、ＷＬ、ＲＬＬ、ＭＷ 陆化杰等［３２］

注：ＲＳＬ．吻区长；ＲＳＷ．吻区宽。
Ｎｏｔｅｓ：ＲＳＬ．ｒｏｓｔｒｕｍｓｔａｔｏｌｉｔｈｌｅｎｇｔｈ；ＲＳＷ．ｒｏｓｔｒｕｍｓｔａｔｏｌｉｔｈｗｉｄｔｈ．

　　栖息环境和摄食情况是影响柔鱼资源量以
及补充量的重要环境因子［１３，３５３６］，且温度、盐度、

溶解氧等环境因素也会对耳石的生长造成直接

的影响［３４］。已有研究［３７］发现，柔鱼索饵场适宜

的ＳＳＴ范围为１７～２２℃。本研究发现，同为拉
尼娜年的２０１２和２０１６年７—９月索饵场环境较
厄尔尼诺年（２０１５年）更为适宜，较高的ＳＳＴ对应
较大的耳石，可以认为 ＳＳＴ的变化会对耳石的生
长造成影响（图３）。同样栖息环境 Ｃｈｌ．ａ适宜
质量浓度为０．２～０．５ｍｇ／ｍ３［３７］，３年的 Ｃｈｌ．ａ
质量浓度均分布在柔鱼适宜质量浓度范围内，且

图３　不同海洋环境年索饵场平均ＳＳＴ的月变化趋势
Ｆｉｇ．３　ＴｈｅｍｏｎｔｈｌｙｖａｒｉａｔｉｏｎｔｒｅｎｄｏｆＳＳＴｏｎ

ｆｉｓｈｉｎｇｇｒｏｕｎｄｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｒｉｎｅｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｙｅａｒｓ

８—９月Ｃｈｌ．ａ质量浓度差异不明显（图４）。但
２０１５年Ｃｈｌ．ａ质量浓度在７—８月发生骤降，这
可能是导致该年耳石较小的原因之一。而同时

期的２０１６年Ｃｈｌ．ａ质量浓度虽然在７—８月发生
骤降，但其之后８—１０月回升较大。２０１２年７—
１０月Ｃｈｌ．ａ质量浓度整体呈上升趋势，且在９月
之后超过 ２０１５年。这也可以认为是 ２０１２年和
２０１６年柔鱼耳石较大的原因之一。综上所述，
ＳＳＴ和Ｃｈｌ．ａ质量浓度对耳石形态会产生较大的
影响，７—９月的环境因素对该年度的影响较大。

图４　不同海洋环境年索饵场平均
Ｃｈｌ．ａ质量浓度的月变化趋势

Ｆｉｇ．４　ＴｈｅｍｏｎｔｈｌｙｖａｒｉａｔｉｏｎｔｒｅｎｄｏｆＣｈｌ．ａｏｎ
ｆｉｓｈｉｎｇｇｒｏｕｎｄｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｒｉｎｅｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｙｅａｒｓ
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４　总结和展望

本研究分析了不同性别和不同海洋环境年

的柔鱼耳石形态差异，结合ＳＳＴ和Ｃｈｌ．ａ质量浓
度的变化分析了不同海洋环境影响下耳石形态

出现差异的可能原因。研究发现耳石的某些形

态特征值与柔鱼个体大小之间关系显著，同时发

现不同海洋环境影响下，这种关系存在显著的年

间差异，因此推断耳石形态研究可用于基于个体

生长等方面的研究。同时发现耳石形态与环境

变化之间存在某种联系，但由于柔鱼个体所经历

的具体生境变化尚未得知，因此不能建立耳石形

态参数与环境因子之间的模型。因此，在将来的

研究中，需要更为精确地分析环境如何影响耳石

形态变化并建立海洋环境因子与耳石形态参数

的模型，为柔鱼生物学研究提供更多基础资料。
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