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摘要    角质颚是鸢乌贼重要的摄食器官, 信息储存能力强, 被广泛用于重建头足类生活史等研

究。根据 2017 年 5—8 月中国灯光罩网渔船在南海西沙群岛海域采集的 860 尾鸢乌贼样本, 结合经

研磨后角质颚微结构中的日龄轮纹, 对角质颚微结构及其外形生长特性展开了研究。结果表明, 鸢乌

贼角质颚上颚微结构分为头盖部和脊突部, 两部均由明暗交替的日龄生长纹组成, 头盖部的日龄生

长纹较为清晰且易于读取。选取上头盖长(UHL)、上脊突长(UCL)、上侧壁长(ULWL)、上翼长(UWL)、

下头盖长(LHL)、下脊突长(LCL)、下侧壁长(LLWL)和下翼长(LWL)作为描述西沙群岛海域鸢乌贼角

质颚生长的外形特征参数。协方差分析表明, 角质颚外形特征参数不存在性别间显著性差异。AIC

分析表明, UCL和 LCL与日龄的生长关系最适用线性生长模型表示, ULWL和 LLWL与日龄的生长

关系最适用对数生长模型表示, UHL、UWL、LHL和 LWL与日龄的生长关系则均最适用于逻辑斯蒂

生长模型表示。随着日龄的增加, 鸢乌贼角质颚外形特征参数与胴长的比值基本稳定。日龄范围为

211—240 d时, 鸢乌贼角质颚 UHL、UCL、UWL、LHL、LCL、LLWL和 LWL的绝对生长率(AGR)

较低。鸢乌贼角质颚在日龄介于 121—210 d时生长迅速, 在日龄介于 211—240 d时生长速率下降, 日

龄 211—240 d可能是鸢乌贼角质颚外部形态生长的拐点。研究结果为后续利用角质颚研究南海鸢乌

贼的渔业生物学、生态学和关键生活史提供了科学依据。 
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鸢乌贼 (Sthenoteuthis oualaniensis)生命周期短 , 

生长速度快 , 是广布于印度洋和太平洋暖水域的大

洋性头足类(董正之, 1991; 陈新军等, 2009; Jereb et 

al, 2010)。鸢乌贼在当地的海洋生态系统中占据着重

要的位置 , 起着承上启下的作用 (张宇美等 , 2013), 

也是我国南海海域最为丰富的头足类资源之一 , 开

发潜力巨大(张鹏等, 2010)。近年来, 已有学者分别对

不同海域鸢乌贼的种群结构(Nesis, 1993)、摄食生态

(张宇美等, 2013; 陆化杰等, 2018)、繁殖生物学特性

(陆化杰等, 2021)、微化学(陆化杰等, 2019)以及渔场

分布(陈新军等, 2005)等进行了研究。角质颚具有不

易腐蚀、结构稳定和信息量大等特点, 是头足类主要

的摄食器官(Clarke, 1962), 在研究头足类的种群划

分、年龄生长和生活史等方面发挥着关键的作用(陆
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化杰等, 2012; 胡贯宇等, 2017)。但目前针对鸢乌贼角

质颚的研究主要集中于外部形态分析和色素沉积等

方面(陈子越等, 2019a, 2019b; 陆化杰等, 2020b), 鸢

乌贼日龄与生长的研究也主要建立在耳石微结构上

(招春旭等, 2017; 江艳娥等, 2019; 陆化杰等, 2020a), 

关于角质颚微结构及其生长特性的研究尚未见报道, 

不利于深入了解鸢乌贼的整个生活史。为此, 本研究

根据 2017年 5—8月中国灯光罩网渔船在南海西沙群

岛海域生产调查期间所采集的鸢乌贼样本 , 利用其

角质颚微结构判读鸢乌贼的日龄 , 建立了日龄与角

质颚外形特征参数间的生长模型, 探究其生长拐点, 

为后续利用角质颚深入研究鸢乌贼的关键生活史和

重建洄游路线提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  样本来源 

采样时间为 2017 年 5—8 月, 鸢乌贼样本由中

国灯光罩网渔船“琼三亚渔 72106”和“琼三亚渔

72060”于南海西沙群岛 12°18′—18°46′N, 110°10′—

115°58′E 采集(图 1)。调查采样期间, 从每个采样点

的鸢乌贼渔获物中随机抽取 20—30尾样本, 经低温

急冻保存后运回实验室 , 整个调查期间共采集鸢乌

贼样本 860尾。 

 

图 1  调查采样图 
Fig.1  Site of investigations and samples for S. oualaniensis 

 
1.2  研究方法 

1.2.1  基础生物学测定与角质颚提取    样本解冻

后依次进行编号 , 同时对鸢乌贼的渔业生物学数据

进行测量与判定, 对胴长(mantle length, ML)和体重

(body weight, BW)等数据进行测定, ML测定精确至

1 mm, BW测定精确至 1 g (陈新军等, 2017)。 

根据头足类性腺成熟度划分标准对鸢乌贼生殖

器官的发育情况进行观察和等级判断 (陈新军等 , 

2009)。将角质颚从口球的肌肉中剥离, 用超纯水冲洗

并去除角质颚表面附着的有机物后, 放入装有 75%

乙醇溶液的离心管内保存。 

1.2.2  角质颚外形特征参数测量    使用游标卡尺

对角质颚的上头盖长(Upper hood length, UHL)、上脊

突长(Upper crest length, UCL)、上喙长(Upper rostrum 

length, URL)、上喙宽(Upper rostrum width, URW)、

上侧壁长(Upper lateral wall length, ULWL)、上翼长

(Upper wing length, UWL)、下头盖长(Lower hood 

length, LHL)、下脊突长(Lower crest length, LCL)、下

喙长 (Lower rostrum length, LRL)、下喙宽 (Lower 

rostrum width, LRW)、下侧壁长(Lower lateral wall 

length, LLWL)和下翼长(Lower wing length, LWL)共

12 项外形特征参数依次进行测量, 测量结果精确至

0.01 mm (陈子越等, 2019a)。 

相关研究表明 , 南海西沙海域鸢乌贼角质颚的

UHL、UCL、ULWL、UWL、LHL、LCL、LLWL和

LWL可代替 12项外形特征参数来表征角质颚的外部

形态生长特性(Clarke, 1962; 陈子越等, 2019a)。 

1.2.3  角质颚研磨及日龄读取    角质颚的日龄生

长轮纹位于上颚喙部的矢状切面 (rostrum sagittal 

section, RSS)上(胡贯宇等, 2017)。使用切割工具从角

质颚喙部前端沿头盖顶部的中线切开直至后缘 , 将

喙端的半个矢状切面平整剪下 , 平稳放入包埋槽后

进而调整样本的摆放角度 , 缓慢倒入用以硬化固定

的树脂溶液后静置并硬化。硬化后的角质颚样本放置

在不同目数的水磨砂纸上进行精细研磨 , 研磨至切

面可观察到较为清晰的日龄生长轮纹后滴入氧化铝

抛光粉溶液加以抛光。最后将制备好的角质颚切片移

至 Olympus 光学显微镜下进行观察 , 同时采用

charged coupled device (CCD)系统分别对不同部位连

续拍摄照片, 使用 PhotoShop 24.0对同一样本的多张

照片进行后期拼接合成。 

通过角质颚的日龄生长轮纹可以清晰地读取头足

类的日龄(胡贯宇等, 2017), 每一个角质颚样本的日龄

生长轮纹由两个实验员分别进行读取, 各自读取的日

龄数据与均值的差值需低于 5%方可认定为有效日龄, 
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共成功研磨并读取 276枚角质颚的日龄数据。 

1.2.4  数据分析 

(1) 利用线性、指数、幂、对数、Logistic、von 

Bertalanffy 和 Gompertz 等 7 个生长模型拟合日龄与

角质颚外形特征参数的生长关系(陆化杰等, 2012; 陈

子越等, 2019a):  

线性函数方程: L = ax + b,         (1) 

指数函数方程: L = aebx,          (2) 

幂函数方程: L = axb,          (3) 

对数函数方程: L = a ln(x) + b,        (4) 

Logistic方程:
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von Bertalanffy方程: Lt = a×{1–exp[–K(ti–t0)]},   (6) 

Gompertz方程: Lt = a×exp{1–exp[–K(ti–t0)]},   (7) 

式中, a、b和 k为常数; Lt为 ti龄时的外形特征参数值

(mm); ti为日龄(d); t0为 Lt=0时的理论日龄(d)。 

(2) 采用最大似然法估计模型生长参数, 公式为:  
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式中, 其初始值设定为总体样本平均体长的 15%, σ2

为误差项反差 , 最大似然法取自然对数后估算求得

(Hiramatsu, 1993; Haddon, 2001; 陈子越等, 2019a)。 

(3) 应用赤池信息准则 (Akaike information 

criterion, AIC)比较生长模型, 选取AIC值最小的模型

为最适生长模型(Hiramatsu, 1993; Haddon, 2001; 陈

子越等, 2019a):  

AIC = –2 ln L(p1,    , pm, σ2) + 2m ,      (9) 
(4) 将不同日龄阶段的各角质颚外形特征参数

与其相对应 ML 的比值作为角质颚各部的变化指标, 

分析随日龄的增长鸢乌贼角质颚各外形特征参数与

ML 间的变化趋势, 探究日龄生长对角质颚各部整体

变化的影响(陈子越等, 2019b)。 

(5) 采用绝对生长率 AGR (Absolute growth rate)

和瞬时相对生长率 IGR (Instantaneous relative growth 

rate)来分析鸢乌贼角质颚外形特征参数的生长情况

(陈新军等, 2017; 陆化杰等, 2020a), 公式为:  
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本研究采用的日龄间隔为 30 d, 数据分析在

RStudio 3.4.0中进行。 

2  结果 

2.1  胴长、体重和角质颚外形特征参数分布 

经测量, 鸢乌贼的 ML 和 BW 范围见表 1, 鸢乌

贼角质颚上、下颚各外形特征参数范围见表 2。按照

鸢乌贼群体划分标准 , 本研究中样本群体为微型群

(Nesis, 1993; Jereb et al, 2010)。 

表 1  鸢乌贼胴长和体重分布 
Tab.1  Distribution of mantle length and body weight of S. 

oualaniensis 

项目 范围 均值 优势组 比例 

ML(mm) 86—198 117.82±16.40 90—150 93.48%

BW(g) 18—194 72.76±29.06 20—100 82.97%

表 2  鸢乌贼角质颚外形特征参数分布 
Tab.2  Distribution of morphological characteristic parameters 

of S. oualaniensis beak 

上颚 范围(mm) 下颚 范围(mm) 

UHL 3.58—19.67 LHL 1.04—6.80 

UCL 2.55—19.03 LHL 0.77—11.86 

ULWL 0.97—11.23 LLWL 2.74—17.35 

UWL 0.87—8.86 LWL 1.09—9.36 

 
2.2  角质颚微结构 

通过研磨, 鸢乌贼上角质颚RSS (图 2a)微结构中

的日龄生长轮纹明显, 以明、暗带相交的方式排列(图

2b)。以内轴为界, 头盖部(上)与脊突部(下)的分界线

从喙端延伸至叉口, 上下两部的日龄生长轮纹宽度、

方向均存在差异(图 2c)。 

其中 , 脊突前部的日龄生长轮纹在靠近内轴处

逐渐与内轴平行 , 头盖部的日龄生长轮纹则与内轴

呈一定的夹角, 上下两部的生长轮纹相交于内轴处, 

呈“<”形。不同部位的日龄生长轮纹宽度不同, 头

盖部生长轮纹间距较脊突部生长轮纹宽 , 且越靠近

内轴处越宽, 反之较窄; 喙端的日龄生长轮纹间距相

对较窄(图 2b, 2c), 且日龄生长纹中的标记轮较为明

显, 颜色较其他轮纹更深(图 2e); 每两条日龄生长轮

纹间存在一条或若干条亚日轮, 颜色较浅(图 2d)。 

此外 , 角质颚不同部位的色素沉积也各不相

同 , 头盖部的色素沉积较脊突部深 , 喙端较叉口

深 ; 并且一些样本的角质颚喙端存在破损、磨蚀的

情况(图 2e)。  
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图 2  鸢乌贼上角质颚微结构示意图 
Fig.2  The upper beak microstructure of S. oualaniensis 

注: a. 鸢乌贼上角质颚喙部; b. 鸢乌贼角质颚上颚喙部矢状切面微结构; c. 头盖部与脊突部日龄生长纹对比; d. 日轮与亚日轮; e. 标记

轮及磨蚀的喙端 

 
2.3  日龄与角质颚外形特征参数的关系 

单因素方差分析表明 , 鸢乌贼的日龄与角质颚

外形特征参数 UHL (F=1.43, P=0.02<0.05)、UCL 

(F=1.26, P=0.03<0.05) 、 ULWL (F=1.14, 

P=0.02<0.05)、UWL (F=1.22, P=0.01<0.05)、 LHL 

(F=1.36, P=0.03<0.05)、LCL (F=1.26, P=0.03<0.05)、

LLWL (F=1.38, P=0.03<0.05) 和 LWL (F=1.21, 

P=0.01<0.05) 8项外形特征参数间存在显著性差异。 

协方差分析表明, 鸢乌贼的日龄与UHL (F=0.53, 

P=0.47>0.05)、UCL (F=0.02, P=0.90>0.05)、ULWL 

(F=1.21, P=0.27>0.05)、UWL (F=0.53, P=0.47>0.05)、

LHL (F=3.96, P=0.06>0.05) 、 LCL (F=1.63, 

P=0.20>0.05)、LLWL (F=0.05, P=0.82>0.05)和 LWL 

(F=0.89, P=0.35>0.05) 8项外形特征参数间均不存在
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性别间的显著性差异 , 因此将雌雄样本数据合并拟

合其生长模型。 

根据最小 AIC 值筛选出最适生长模型(表 3), 其

中, UCL 和 LCL 的生长最适用线性生长模型表示, 

ULWL和 LLWL的生长最适用对数生长模型表示, 而

UHL、LHL、UWL和 LWL的生长则最适用逻辑斯蒂

生长模型表示:  

 
15.1154

UHL=
1+e 0.0119(Age 136.3163)- -

,      (12) 

 
7.1513

LHL=
1+e 0.0049(Age 224.9731)- -

,    (13) 

 
5.9662

UWL=
1+e 0.0078(Age 188.1263)- -

,    (14) 

 
8.7058

LWL=
1+e 0.0118(Age 166.2639)- -

,   (15) 

UCL = 0.036 2 Age + 2.666,         (16) 
LCL= 0.018 8 Age + 1.962 6,         (17) 

ULWL = 3.733 4 ln(Age) – 13.930 8,     (18) 
 LLWL= 4.954 6 ln(Age) – 17.731 8.      (19) 

表 3  鸢乌贼日龄与角质颚外形特征参数的生长模型参数与 AIC 值比较 
Tab.3  Comparison of growth model parameters and AIC values of age and morphological characteristic parameters models of S. 

oualaniensis beak 

线性 幂 对数 指数 逻辑斯蒂 von Bertalanffy Gompertz 
模型 

R2 AIC R2 AIC R2 AIC R2 AIC R2 AIC R2 AIC R2 AIC 

UHL 0.87  263.25  0.86 265.00  0.87  263.43 0.86 275.54 0.87 148.41 0.65  364.68  0.54 426.02 

UCL 0.87  191.38  0.86 206.36  0.87  194.94 0.87 198.08 0.85 258.69 0.64  314.26  0.47 328.38 

ULWL 0.58  –50.06  0.57 –39.03  0.59  –55.83 0.57 –37.38 0.55 –23.83 0.54  –25.27  0.53 –13.14 

UWL 0.57  –343.34  0.56 –336.04  0.54  –301.49 0.58 –348.20 0.58 –354.97 0.54  –301.69  0.43 –284.12 

LHL 0.53  –409.05  0.43 –291.52  0.52  –405.41 0.52 –407.91 0.59 –422.54 0.49  –366.57  0.44 –360.99 

LCL 0.87  –149.92  0.83 –106.49  0.85  –141.32 0.87 –146.80 0.63 –49.17 0.66  –57.83  0.48 –25.43 

LLWL 0.73  79.92  0.69 116.39  0.73  78.22 0.73 87.10 0.64 172.05 0.60  199.17  0.44 247.26 

LWL 0.86  –80.78  0.86 –81.22  0.86  –76.61 0.87 –68.21 0.87 –89.68 0.62  –70.46  0.48 –65.52 

 
2.4  角质颚不同外形特征参数与胴长比值关系 

分析表明, 随着日龄的增加, 鸢乌贼角质颚外形

特征参数与 ML的比值基本稳定。其中, 除 UWL/ML

外 , UHL/ML、UCL/ML、ULWL/ML、LHL/ML、

LCL/ML、LLWL/ML和 LWL/ML在 121—150 d时的

值较低, 之后随着日龄的增加而不断增加, 但在 211

—240 d时出现略微下降的趋势。除了个别日龄阶段

存在小范围的波动外 , 总体而言 , 随着日龄的增加 , 

鸢乌贼角质颚 8个外形特征参数与ML比值的变化趋

势保持基本稳定(图 3)。 

 

图 3  鸢乌贼角质颚外形特征参数与胴长比值和日龄的关系 
Fig.3  Relationships between ratios of morphological characteristic parameters of beak to mantle length and age for S. oualaniensis 

 
2.5  角质颚外形特征参数生长率 

分析表明, UHL、UCL、ULWL、UWL、LHL、

LCL、LLWL和 LWL的 AGR均随着日龄的增加而呈

现明显增加的趋势, 上颚的 AGR均大于下颚。其中, 

在 121—210 d时, UHL、UCL、ULWL、LLWL和 LWL

的 AGR呈现明显增加的趋势, UWL、LHL和 LCL的

AGR 则比较平缓, 但该阶段角质颚各个外形特征参

数总体上呈现增长的趋势。在 211—240 d时, UHL、
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LHL 和 LWL 的 AGR 呈现较明显的下降趋势, 而

UCL、UWL、LCL和 LLWL的 AGR较为平缓, ULWL

的 AGR 较高但已呈现下降趋势, 该阶段的角质颚各

个外形特征参数总体呈现下降或平稳的趋势(图 4)。

UHL、UCL、UWL、LHL、LCL、LLWL 和 LWL 的

IGR 随着日龄的增加而呈现增加的趋势, ULWL 的

IGR随着日龄的增加呈现明显的“W”形波动趋势, 其

中, UHL、UWL和 LWL的 IGR在 211—240 d时较低, 

而 UCL、LCL和 LLWL的 IGR则较为平缓(图 4)。 

3  讨论 

3.1  角质颚微结构 

研究结果表明 , 同其他头足类相似 , 鸢乌贼角

质颚微结构中存在周期性生长纹 , 且头盖部与脊突

部的生长纹在形态上存在差异。角质颚微结构中存

在反映日龄的生长纹早已被证实, 并且基本满足“一

日一轮”的自然生长规律 (Hernández-López et al, 

2001), 但本研究发现 , 鸢乌贼角质颚两条日轮间会

存在一条或若干条亚日轮(图 2d), 在日龄读取时应

加以辨认, 避免误读, 导致日龄数据偏大。脊突部与

头盖部的生长纹由内轴隔开, 脊突部整体宽度较窄, 

导致该部的生长纹间距较为紧密 , 重叠现象严重 , 

不易进行读取(图 2b, 2c); 而头盖部的生长纹间距稀

疏, 读取日龄时更为清晰便利(图 2b, 2c)。头盖部近

喙端的日龄生长纹间距较窄 , 而头盖部中部的生长

纹间距较宽 , 这可能与头足类在生活史前期和中期

的生长速度较快有关(Arkhipkin, 2005)。一些样本的

头盖部可见较清晰、明显的标记轮, 近喙端出现标记

轮的概率较大(图 2e), 这可能与鸢乌贼在生活史后

期所经历的生活史事件(交配、产卵)和外界环境刺激

(海洋环境变化、掠食者袭击)有关(Arkhipkin, 2005; 

Perales-Raya et al, 2014)。 

 

图 4  鸢乌贼角质颚外形特征参数生长率与日龄关系 
Fig.4  Relationship between growth rate of morphological characteristic parameters and age for S. oualaniensis beak 

 
角质颚是鸢乌贼主要的摄食器官 , 捕食中通过

角质颚撕扯猎物常常致使尖锐的喙端折断或磨损(图

2e), 与此同时 , 喙端的日龄生长纹也会受到损坏而

无法读取 , 通常可以通过头盖背侧边缘的日龄生长

纹进行替代(Perales-Raya et al, 2010)。角质颚存在明

显的色素沉积现象(陆化杰等, 2020b), 通常情况下头

盖部的色素沉积较脊突部深 , 头盖部喙端的色素沉

积较叉口处深。颜色较深处日龄生长纹的研磨、观察

和读取难度较大, 需要更加谨慎辨认亚日轮。但鉴于

脊突部的日龄生长纹间距较窄且有重叠 , 不易区分

亚日轮 , 因此角质颚微结构中日龄生长纹的读取多

集中在头盖部。 
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3.2  日龄与角质颚外形特征参数的关系 

分析表明, 鸢乌贼头盖部 HL (UHL和 LHL)和翼

部 WL (UWL和 LWL)的生长关系均适合用逻辑斯蒂

生长模型表示, 脊突部 CL(UCL 和 LCL)的生长关系

则适合用线性生长模型表示, 侧壁部 LWL(ULWL 和

LLWL)的生长关系适合用对数生长模型表示。 

南海剑尖枪乌贼(Uroteuthis edulis)的角质颚头盖

部 HL、脊突部 CL 和翼部 WL 与日龄的生长关系均

适用线性生长模型表示(林静远等, 2019); 秘鲁海域

茎柔鱼(Dosidicus gigas)的头盖部 HL、脊突部 CL、

侧壁部 LWL和翼部 WL与日龄的生长关系也均适用

线性生长模型表示(胡贯宇等, 2017); 西南大西洋阿

根廷滑柔鱼(Illex argentinus)秋、冬季产卵群的头盖部

HL、脊突部 CL和翼部 WL与日龄的生长关系则分别

适合用幂函数、指数和线性生长模型表示(陆化杰等, 

2012); 而巴西南部真蛸(Octopus vulgaris)脊突部 CL

与日龄的生长关系则为指数生长模型(Castanhari et al, 

2012)。本研究中脊突部 CL的生长关系与秘鲁海域茎

柔鱼脊突部 CL 的生长关系相符, 均适用线性生长模

型表示(胡贯宇等, 2017)。不同种类或相同种类不同

分布海域的头足类所经历的海洋环境不同 , 造成水

温和食物上的差异 , 这些可能会导致头足类的生长

差异性(Keyl et al, 2011)。 

性腺发育成熟以前 , 头足类的生长速度大多较

快; 随着性腺的成熟, 生长速度趋于变缓, 总体的自

然生长规律适用于逻辑斯蒂生长模型描述(Arkhipkin, 

2005)。鸢乌贼的角质颚外形随着个体的生长逐渐增

大 (陈子越等 , 2019b), 本研究中鸢乌贼头盖部

HL(UHL 和 LHL)和翼部 WL(UWL 和 LWL)的生长关

系符合逻辑斯蒂生长模型, 这说明性腺发育成熟以后

鸢乌贼的角质颚外形生长逐渐放缓。由于灯光罩网的

网目较大, 本研究采集的鸢乌贼样本均为亚成鱼或成

鱼, 缺乏仔鱼(Paralarvae)和稚鱼(Juvenile)样本, 因此

上述生长模型不适用于描述西沙海域鸢乌贼仔、稚鱼

阶段的生长特性, 仅适用于亚成鱼和成鱼阶段, 这与

智利海域茎柔鱼的研究结果相似(Chen et al, 2011)。 

3.3  角质颚外形特征参数与胴长比值和生长率 

结果表明, 鸢乌贼角质颚外形特征参数与ML的

比值仅在 121—150 d和 211—240 d时呈现小范围波

动, 但随着日龄的增加最终基本趋于稳定。柔鱼类的

角质颚生长与胴体的生长基本同步(方舟等 , 2014), 

角质颚各部均匀增长且整体形态变化不大(陈子越等, 

2019b)。本研究进一步证明了鸢乌贼角质颚不仅遵循

各部均匀增长的生长规律, 同时伴随日龄的增长, 角

质颚各部增长的比例也与胴体增长的比例基本一致, 

仅在 121—150 d、211—240 d这两个特定的生活史阶

段存在波动。 

本研究中, 鸢乌贼角质颚 UHL、UCL、ULWL、

UWL、LHL、LCL、LLWL和 LWL的绝对生长率 AGR

在 121—150 d时较低, 上颚的 AGR在 121—150 d均

大于下颚。随着日龄的增加, UHL的 AGR逐渐增加, 

并在 211—240 d时下降后继续增加; UCL、ULWL、

LCL和 LLWL呈现一直增加的趋势, 但在 211—240 d

时较平稳; UWL的 AGR较为平缓, 在 211—240 d时

出现低值; LHL和 LWL的 AGR值在 211—240 d时下

降后继续增加。 

生活史早期的鸢乌贼仔鱼主要营漂浮生活 , 角

质颚的功能尚未完善, 摄取食物的能力较差。鸢乌贼

仔鱼期结束时的日龄范围约为 50—60 d, 此后便进入

稚鱼期发育阶段, 但鸢乌贼的胴体部分在仔、稚鱼期

的整体生长速度相对较慢(Sajikumar et al, 2018)。柔

鱼类角质颚的生长与胴体的生长基本同步(方舟等 , 

2014), 可认为鸢乌贼在仔、稚鱼期的角质颚发育也相

对迟缓。鸢乌贼在稚鱼期中期逐步展现食性转换和同

类相食行为 , 说明该阶段的角质颚已经具备了一定

强度和硬度, 能够适应捕食较小的猎物(Sajikumar et 

al, 2018)。仔鱼期结束的日龄范围约为 50—60 d, 之

后便进入稚鱼期, 而本研究中日龄范围 121—150 d

应处于稚鱼期后, 这一阶段角质颚各部与ML比值和

AGR 仍较低。这说明虽然鸢乌贼角质颚的生长速度

经稚鱼期中期以后逐渐变快, 在稚鱼期后(121—150 

d)已经具备了一定的硬度和捕食能力, 但该阶段角质

颚的生长较胴体的生长发育仍相对滞后(图 3)。 

鸢乌贼的腕部是主要的捕食器官 , 鳍为主要的

运动器官(董正之, 1991; 陈新军等, 2009), 均在仔、

稚鱼期的生长较为迅速 , 相比之下同一阶段头部和

胴体部分的生长则较为缓慢(Sajikumar et al, 2018)。

因此鸢乌贼在仔、稚鱼期的个体生长主要集中在腕部

和鳍部, 胴体的生长相对滞后。鳍和腕部发育的日趋

成熟使鸢乌贼的自主游动能力和摄食能力得到提升, 

鸢乌贼在仔鱼期多栖息在近岸大陆坡海域 , 稚鱼期

则逐渐迁徙至大洋中的开阔海域 (Sajikumar et al, 

2018)。鸢乌贼仔鱼多以浮游甲壳类为食(董正之, 1991; 

Vecchione, 1991; 陈新军等 , 2009; Uchikawa et al, 

2009; Jereb et al, 2010); 长至稚鱼期中期时摄食对象

逐渐转变为鱼类和头足类(董正之, 1991; 陈新军等, 
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2009; Jereb et al, 2010; Sajikumar et al, 2018)。这说明

鸢乌贼稚鱼进入大洋的开阔海域后 , 为了应对摄食

对象的改变和猎物体型的增大 , 角质颚的生长速度

逐渐加快, 在 121—210 d时的增长较为明显。角质颚

的生长在 121—150 d 时比胴体的生长尚有滞后, 但

在 151—210 d时与胴体的生长已基本同步(图 3), 这

也表明了 121—210 d 时鸢乌贼的个体生长重心已从

鳍部和腕部转移至胴体部(方舟等, 2014)。 

柔鱼 (Ommastrephes bartramii)与鸢乌贼寿命均

为 1年左右(陈新军等, 2009; Jereb et al, 2010), 相关

研究发现, 柔鱼的生长与性腺发育密切相关, 生活史

前期和性成熟后所摄入的能量分别主要用于胴体发

育和性腺发育(陈新军等, 2011)。日龄 220 d以后, 西

北太平洋柔鱼胴体的生长速率急剧下降 , 摄取的能

量主要用于性腺的发育成熟(陈新军等, 2011)。鸢乌贼

的繁殖策略为多次产卵, 繁殖过程中具多个产卵期, 

对能量的需求巨大(Harman et al, 1989; 陈新军等 , 

2009; Jereb et al, 2010; 朱凯等, 2019a, b)。鸢乌贼性

腺发育的能量需求主要来源于即时摄取的饵料而非

源于肌肉组织衰败所转化的能量 , 其胴体的生长在

此过程中逐渐停滞 , 因而从饵料中摄入的营养主要

用于性腺发育的能量积累(Rocha et al, 2001; 朱凯等, 

2019a, b)。本研究中, 日龄范围为 211—240 d时, 角

质颚 UHL、UCL、UWL、LCL、LLWL 和 LWL 的

AGR值变缓或降低, 240 d后的短时间内仍继续增加。

角质颚头盖部(HL)、脊突部(CL)和侧壁部(LWL)的快

速生长可以增强鸢乌贼的捕食能力, UHL 和 UCL 的

快速生长可以提升鸢乌贼撕扯猎物的能力(方舟等 , 

2014)。因此, 上颚的 AGR 在 121—150 d 比下颚的

AGR 高, 这说明上颚的生长较下颚更为提前且迅速; 

同时 UHL的 AGR增幅较上颚各部更为明显, UCL的

AGR更是呈现一直增长的趋势, 说明鸢乌贼 UHL和

UCL的生长较上颚其它部位更为迅速。LCL和 LLWL

的快速生长可以增强下颚固定猎物的能力 , 同时为

侧壁部 LWL 上附着的肌肉提供强大的支点(方舟等, 

2014)。因此, LLWL的 AGR增幅较明显, LCL的 AGR

也呈现一直增长的趋势, 并且 LHL 和 LWL 在 211—

240 d后均保持较为明显的增长趋势。单一阶段的角

质颚迅速生长使鸢乌贼的捕食能力在短时间内得到

有效的提升, 很好地保证了 211—240 d 以后性腺发

育所需的能量供给, 为后续的繁殖活动做充分准备。

角质颚各部在 240 d 以后的快速生长期短于 121—

210 d 的快速生长期, 但增长的趋势更为显著, 这说

明角质颚各部需要在更短的时间内迅速生长 , 直至

繁殖活动结束后生长放缓或停滞 , 这一生长特性也

与逻辑斯蒂生长模型相吻合。 

总结发现, 日龄 210 d 以前, 未成熟和成熟的鸢

乌贼样本分别占比 79.83%和 20.17%; 日龄 240 d 以

后, 未成熟和成熟的鸢乌贼样本分别占比 49.63%和

50.37%, 性成熟个体比例显著增加(表 4)。相关研究

表明 , 南海西沙群岛海域的鸢乌贼生长至一定阶段

(胴长 121—150 mm 和性腺成熟度 III 期)后, 角质颚

的外形生长速度减缓 , 此阶段为鸢乌贼角质颚生长

的拐点(陈子越等, 2019b)。本研究的鸢乌贼角质颚生

长拐点正好约为 211—240 d, 即日龄范围为 121—

210 d 时, 鸢乌贼角质颚外形和胴体生长均较快, 此

阶段大部分个体性腺发育未成熟; 日龄范围为 211—

240 d 时, 鸢乌贼角质颚外形和胴体生长均减缓, 此

阶段大部分个体性腺发育进入成熟期(I—II 期减少, 

III期增多); 240 d以后, 胴体生长逐渐停滞, 而角质

颚外形继续生长 , 此阶段大部分个体性腺发育逐渐

趋于成熟。 

表 4  鸢乌贼日龄 210—240 d 前后性成熟等级分布 
Tab.4  Distribution of sex maturity stage before/after 210—240 

d of age for S. oualaniensis 

日龄范围 性未成熟 性成熟 

210 d前 79.83% 20.17% 

240 d前 49.63% 50.37% 

4  结论 

本研究结果表明 , 南海西沙群岛海域的鸢乌贼

角质颚外部形态生长拐点约为 211—240 d (7—8 个

月)。同时, 鸢乌贼个体在拐点前的生长主要集中在胴

体生长, 在拐点后的生长主要集中在性腺发育。本研

究首次利用了角质颚微结构对南海西沙群岛海域的

鸢乌贼日龄与生长进行研究 , 初步对其关键生活史

进行了分析和判断, 为今后充分、合理地开发和管理

该资源提供了科学依据, 后续将扩大周边采样海域, 

对比南海鸢乌贼多个群体的日龄与生长情况 , 结合

微化学方法进一步对南海鸢乌贼的关键生活史阶段

开展深入研究。 
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BEAK MICROSTRUCTURE AND GROWTH CHARACTERISTICS OF 
STHENOTEUTHIS OUALANIENSIS IN THE XISHA ISLANDS WATERS OF THE SOUTH 

CHINA SEA 

CHEN Zi-Yue1,  WU Xiao-Ci1,  LU Hua-Jie1, 2, 3, 4, 5,  LIU Kai1,  REN Pin1,   
NING Xin1,  CHEN Xin-Jun1, 2, 3, 4, 5 

(1. College of Marine Sciences, Shanghai Ocean University, Shanghai 201306, China; 2. National Distant-water Fisheries Engineering 
Research Center, Shanghai 201306, China; 3. The Key Laboratory of Sustainable Exploitation of Oceanic Fisheries Resources, Ministry 
of Education, Shanghai 201306, China; 4. Key Laboratory of Oceanic Fisheries Exploration, Ministry of Agriculture and Rural Affairs, 
Shanghai 201306, China; 5. Scientific Observing and Experimental Station of Oceanic Fishery Resources, Ministry of Agriculture and 

Rural Affairs, Shanghai 201306, China) 

Abstract    Beak is an important feeding organ of Sthenoteuthis oualaniensis with abundant information, and could be 

widely used reconstruct the cephalopods life history. The daily age, microstructures, and morphological characteristics 

growth of the beak were analyzed for 860 specimens of purple-back flying squids S. oualaniensis collected on Chinese 

lighting falling-net vessels in the Xisha Island waters of the South China Sea during May to August in 2017. The 

microstructure of the upper beak could be divided into hood region and crest region. The two regions composed of clear 

dark-bright alternated daily growth increments that are more readable in the hood region. The upper hood length (UHL), 

upper crest length (UCL), upper lateral wall length (ULWL), upper wing length (UWL), lower hood length (LHL), lower 

crest length (LCL), lower lateral wall length (LLWL), and lower wing length (LWL) were selected as the morphological 

characteristic parameters to describe the growth characteristics of S. oualaniensis beaks. Results show that there was no 

significant difference in the relationships between age and the morphological characteristic parameters in different genders 

as indicated by the analysis of covariance. Moreover, revealed by the Akaike information criterion (AIC) analysis, 

relationship of age to UCL or LCL was linear in growth model, and that to ULWL or LLWL was logarithmic, while that to 

UHL, UWL, LHL, or LWL was logistic in growth model. The ratios of morphological characteristic parameters of beak to 

the mantle length were largely constant with the increasing age. The absolute growth rates (AGR) of UHL, UCL, UWL, 

LHL, LCL, LLWL, and LWL were lower in age of 211—240 d. A turning point of the beak growth in age of 211—240 d 

was recognized, before which (121—210 d) the beak growth was fast and after which (211—240 d) it slowed down. This 

study provided a scientific basis for understanding the fishery biology, ecology, and key growth stages of S. oualaniensis in 

the South China Sea by studying microstructure of beak. 

Key words    Sthenoteuthis oualaniensis;  beak;  microstructure;  growth;  the South China Sea 

 


