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摘　要：头足类属种具有寿命短、终生一次繁殖产卵的生长发育特性，这些特性往往与仔鱼的孵化季节密切
相关且影响世代的繁衍交替。为此，基于日龄判读和孵化月份推算，研究阿根廷滑柔鱼性腺成熟个体大小与

孵化月份的效应关系，分析孵化月份对其生长发育的影响。结果显示，阿根廷滑柔鱼性腺成熟雌性个体的胴

长为（２４６．５９±４０．３６）ｍｍ，日龄为（２９３．７９±３２．６８）ｄ，平均生长速率为（０．８４±０．１１）ｍｍ／ｄ；成熟雄性个体
的胴长为（２２２．８２±２８．６０）ｍｍ，日龄为（２９９．２４±３２．９７）ｄ，平均生长速率为（０．７５±０．０８）ｍｍ／ｄ。性腺成熟
个体的孵化月份为３—８月。随着孵化月份推移，性腺成熟个体的日龄显著降低，而平均生长速率逐渐增加；
性腺成熟个体胴长大小与其平均生长速率密切相关；孵化月份对雌雄个体生长发育的影响效应具有一致性，

较早孵化的个体生长速率较慢，而晚孵化的个体生长速率较快。研究表明，阿根廷滑柔鱼的生长发育与孵化

季节密切相关，不同孵化月份的个体通过调节生长速率以达到性腺成熟胴长。
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　　生物个体的生长是其发育的物质基础，而发
育及其成熟状况则表征其生长的质与量的变

化［１２］。头足类是高等级的海洋软体动物，除鹦

鹉螺属（Ｎａｕｔｉｌｕｓ）外，其生命周期短、终生一次繁
殖产卵、性腺发育滞后于个体生长，且性腺成熟

至繁殖死亡的时间仅占其生活史的 １０％ ～
２０％［３４］。这些种类被认为是“活在今天”的机会

主义者［５６］，对栖息环境的波动变化高度敏感［３］，

在其终生一次繁殖产卵的生活史特性下进化出

了瞬时终端产卵、间歇终端产卵、多次产卵等繁

殖策略［７］。通常，这些种类的同一种之内存在多

产卵种群，每个产卵种群仅有一个繁殖季节［８］；

但是这些种类的繁衍延续往往依赖于因繁殖季

节差异形成的长短寿命世代之间的繁衍交替，并

且这种世代繁衍交替决定于仔鱼的孵化季

节［３，９１０］。

阿根廷滑柔鱼（Ｉｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓ）隶属于头足

纲（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ）枪形目（Ｔｅｕｔｈｏｉｄｅａ）柔鱼科
（Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｄａｅ），是西南大西洋海域的特有
种［１１］。同时，因其资源量丰富且在南巴西外海至

福克兰群岛之间季节性的索饵产卵洄游，该种类
被认为是西南大西洋生态系统中重要生态指示

种，在西南大西洋生态系统中扮演着重要的“生

物泵”作用［１２］。此外，该种类寿命短、世代更替

快，自２０世纪７０年代以来已成为世界渔业开发
的重要经济型头足类，其渔获量占西南大西洋头

足类总渔获量的８７％，平均占世界头足类总产量
的１０％以上［１３］，也是我国远洋鱿钓渔业中的三

大捕捞对象之一［１４］。目前，国内外对阿根廷滑柔

鱼的年龄生长［４，１５］、性腺发育［１６１７］、繁殖产

卵［１８１９］和生殖投入［２０２１］等进行了较多的研究，发

现该种类的生长发育具有灵活的环境适应性，且

与其早期生活史密切相关［１１］。那么，仔鱼的孵化

季节可能对该种类的早期生活史及种群延续产
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生重要的效应作用，并且影响着这些个体的生长

发育及其生物学最小型的获得。为此，基于耳石

日龄判读和孵化月份推算，利用生物统计学和广

义线性混合效应模型（ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄｌｉｎｅａｒｍｉｘｅｄ
ｅｆｆｅｃｔｓｍｏｄｅｌｓ，ＧＬＭＭ）初步分析阿根廷滑柔鱼性
腺成熟胴长及其生活史生长速率与孵化月份之

间的效应关系，旨在丰富对该种类生长发育的认

识，为可持续开发利用该种类资源提供科学基

础。

１　材料与方法

１．１　样本来源
阿根廷滑柔鱼样本来自我国远洋鱿钓渔业

作业船新世纪５２号和浙远渔８０７号的渔获物。
样本采集时间为 ２００７年 ２—５月、２００８年 ３—５
月和２０１０年１—３月，采集海域为西南大西洋公
海４０°０２′Ｓ～４７°１４′Ｓ、５７°５５′Ｗ～６０°４７′Ｗ。海上
共采集样本３４６２尾（其中２００７年３０８尾、２００８
年２６２尾、２０１０年２８９２尾），样本采集后经冷冻
保存运回实验室进行生物学分析。

１．２　生物学测定分析
阿根廷滑柔鱼样本在实验室常温解冻后，进

行生物学测定，测定分析项目包括胴长（ｍａｎｔｌｅ
ｌｅｎｇｔｈ，ＭＬ）、性别、性腺成熟度以及耳石摘取及
其日龄读取等。胴长测定精确到１ｍｍ。

以ＬＩＰＩＮ＇ＳＫＩ等［２２］的性腺成熟度划分标准

为基础，结合实验的观察结果进行Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ、
Ⅴ五期的判别。其中，Ⅰ ～Ⅱ期为未成熟、Ⅲ ～
Ⅳ期为性成熟、Ⅴ期为繁殖后。

样本耳石提取自阿根廷滑柔鱼的头部平衡

囊，编号后置于９５％乙醇溶液中保存，以便清除
包裹耳石的软膜和表面的有机物质。耳石经研

磨制备成切片后置于Ｏｌｙｍｐｕｓ光学显微镜下拍照
观察、计数判读轮纹数目以获得日龄数据，随后

结合捕捞日期，推算其孵化日期。具体的耳石提

取及其保藏方法、耳石切片研磨、微结构轮纹数

目读取，以及日龄数据判读和孵化日期推算等，

详见文献［２３］。
１．３　数据处理

通常，阿根廷滑柔鱼与其他头足类属种相一

致，其生活史表现为性腺发育滞后于肌肉生长，

且性腺成熟后肌肉组织逐渐停止生长［２４］，性腺成

熟时的体型大小基本表征为该个体的实际大小。

为此，随机选取性腺发育成熟（Ⅲ～Ⅳ期）的阿根
廷滑柔鱼样本３３６尾，其中雌性１５６尾、雄性１８０
尾（表１），以进行该种类生长发育与其孵化季节
之间的关系研究，并计算个体胴长与日龄之间的

比值作为其生活史平均生长速率（ｌｉｆｅｈｉｓｔｏｒｙ
ａｖｅｒａｇｅｇｒｏｗｔｈｒａｔｅ）［３］，以作为个体生长发育及性
腺成熟胴长的综合表征。

表１　阿根廷滑柔鱼胴长、日龄和生长速率组成
Ｔａｂ．１　Ｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ，ｂｏｄｙｗｅｉｇｈｔａｎｄｄａｙｓｏｆａｇｅｏｆＩｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｘ

性别 Ｓｅｘ 年份 Ｙｅａｒ Ｎ／尾 胴长

Ｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ／ｍｍ
日龄

Ａｇｅ／ｄ
生长速率

Ｇｒｏｗｔｈｒａｔｅ／（ｍｍ／ｄ）

雌性

Ｆｅｍａｌｅ

２００７ ２７ ２１４～３１５（２６７．９６±３０．７１） ２０８～３５８（２９０．７４±３４．３１） ０．７４～１．０３（０．９３±０．０７）
２００８ ４６ ２２３～３１２（２８６．６１±２３．４７） ２６３～３４７（３０４．３０±２０．８８） ０．７２～１．１０（０．９４±０．０７）
２０１０ ８３ １６７～２５９（２１７．４７±２３．８９） １８６～３６９（２８８．９５±３６．３０） ０．６３～０．９２（０．７６±０．０７）
Ｐｏｏｌｅｄ １５６ １６７～３１５（２４６．５９±４０．３６） １８６～３６９（２９３．７９±３２．６８） ０．６３～１．１０（０．８４±０．１１）

雄性

Ｍａｌｅ

２００７ ３０ ２０２～２９８（２３３．５７±２５．５７） ２４８～３７０（２９９．３３±３０．６８） ０．６９～０．８６（０．７８±０．０４）
２００８ ４４ ２１３～２８４（２５１．３６±２２．１５） ２３８～３５６（２９８．２７±３１．０３） ０．７２～０．９７（０．８５±０．０６）
２０１０ １０６ １５９～２４０（２０７．９３±２０．３６） ２３５～３６８（２９９．６１±３４．６２） ０．５９～０．８１（０．７０±０．０５）
Ｐｏｏｌｅｄ １８０ １５９～２９８（２２２．８２±２８．６０） ２３５～３７０（２９９．２４±３２．９７） ０．５９～０．９７（０．７５±０．０８）

注：括号内数值表示为平均值±标准差
Ｎｏｔｅｓ：ＶａｌｕｅｓｉｎｐａｒｅｎｔｈｅｓｉｓｉｎｄｉｃａｔｅＭｅａｎ±ＳＤ

　　应用单因素方差分析（ｏｎｅｗａｙａｎａｌｙｓｉｓｏｆ
ｖａｒｉａｎｃｅ，ＡＮＯＶＡ）进行阿根廷滑柔鱼性腺成熟
个体胴长、日龄和生活史平均生长率等与其孵化

季节的差异性分析，并应用 ＴｕｋｅｙＨＳＤ检验进行
差异性分析后的多重差异性分析，以确定这些生

长发育特性对孵化季节的响应关系。同时，因为

阿根廷滑柔鱼个体大小是其生长率的函数，生长

率与孵化季节密切相关［２５］。为此，为了进一步确

定孵化季节对阿根廷滑柔鱼生长发育及其成熟

胴长获得的影响，应用广义线性混合效应模型

５７３
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（ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄｌｉｎｅａｒｍｉｘｅｄｅｆｆｅｃｔｓｍｏｄｅｌｓ，ＧＬＭＭ）
进行阿根廷滑柔鱼性腺成熟胴长与生活史平均

生长速率的拟合回归分析，模型中以孵化月份

（ｈａｔｃｈｉｎｇｍｏｎｔｈ，ＨＭ）作为随机效应变量及其对
生活史平均生长速率的效应影响。模型方程［２６］

如下：

Ｌｉ，ｔ＝α０，ｔ＋αｉ，ｔｇｉ．ｔ＋β０，ｙ＋εｉ （１）
式中：Ｌｉ，ｔ为性成熟阿根廷滑柔鱼 ｉ在孵化月份 ｔ
时的名义胴长（ｎｏｍｉｎａｌｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ），计算为阿
根廷滑柔鱼ｉ的胴长与样本年份ｙ所有成熟个体
胴长平均值之差，若差值为正，Ｌｉ，ｔ等于１，反之Ｌｉ，ｔ
等于０；ｇｉ，ｔ为性成熟阿根廷滑柔鱼ｉ在孵化月份ｔ
时的生活史平均生长速率；αｉ，ｔ为孵化月份对模型
截距的随机影响；β０，ｙ为年份对模型截距的随机
影响；εｉ为模型误差项；αｉ，ｔ为生活史平均生长速
率与孵化月份交互作用对性腺成熟个体胴长的

效应。

基于ＧＬＭＭ模型结果，进行孵化月份随机效

应对性腺成熟个体名义胴长的预测，绘制生活史

平均生长速率名义胴长概率分布图，以观察孵化
月份对阿根廷滑柔鱼性成熟胴长大小的效应关

系［２６］。实验数据以平均值±标准差（Ｍｅａｎ±ＳＤ）
表示，显著性水平为Ｐ＜０．０５。所有数据处理、模
型拟合回归分析在统计分析 Ｒ平台［２７］进行，线

性混合效应模型使用程序包 ｌｍｅ４［２８］进行回归分
析。

２　结果

分析显示，性腺发育成熟的阿根廷滑柔鱼样

本的孵化季节为南半球秋季３—５月和冬季６—８
月。雌性个体中，２００７年样本的孵化月份为４—８
月，２００８年样本以 ７月为主，２０１０年样本则以
３—４月为主，见图１ａ；雄性样本中，２００７年样本
以５月为主，２００８年样本以６—７月为主，２０１０年
样本则在３—５月相对集中，见图１ｂ。

图１　性腺发育成熟的阿根廷滑柔鱼孵化季节分布
Ｆｉｇ．１　ＤｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｍａｔｕｒｅＩｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｈａｔｃｈｉｎｇｓｅａｓｏｎｓ

２．１　孵化季节对雌性个体生长发育的影响
阿根廷滑柔鱼雌性个体性成熟胴长为１６７～

３１５ｍｍ，平均值为（２４６．５９±４０．３６）ｍｍ；日龄为
１８６～３６９ｄ，平均值为（２９３．７９±３２．６８）ｄ；生活
史平均生长速率为０．６３～１．１０ｍｍ／ｄ，平均值为
（０．８４±０．１１）ｍｍ／ｄ。见表１。其中，２０１０年性
腺成熟的个体最小（Ｆ＝１２４．５１，Ｐ＜０．０１），胴长
平均值为（２１７．４７±２３．８９）ｍｍ。不同年份之间，
这些性腺成熟个体的日龄没有显著差异（Ｆ＝
１．５２，Ｐ＞０．０５）；然而，２０１０年性成熟个体的生长

速率显著低于 ２００７年和 ２００８年（Ｆ＝１３１．９０，
Ｐ＜０．０１）。

在不同孵化月份，２００７年和２００８年的雌性
个体性腺成熟胴长均没有显著差异（２００７年，Ｆ＝
２．０６，Ｐ＞０．０５；２００８年，Ｆ＝１．１６，Ｐ＞０．０５）；随
着孵化月份推移，２０１０年的雌性个体性成熟胴长
显著下降（Ｆ＝１３．８８，Ｐ＜０．０１），且在孵化月份８
月份时性成熟胴长最小（Ｐ＜０．０５），见图２ａ～ｂ。
然而，２００７年、２００８年和２０１０年各年份雌性个体
的性成熟日龄变化相一致，随着孵化月份推移显
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著降低（２００７年，Ｆ＝５．７５，Ｐ＜０．０１；２００８年，
Ｆ＝４．７９，Ｐ＜０．０１；２０１０年，Ｆ＝６３．４４，Ｐ＜
０．０１），且均在孵化月份 ８月时日龄最小（Ｐ＜
０．０５），见图２ｄ～ｆ。相反，各年份性成熟雌性个
体的生长速率随着孵化月份推移显著地增加

（２００７年，Ｆ＝３．８１，Ｐ＜０．０５；２００８年，Ｆ＝
１１．４８，Ｐ＜０．０１；２０１０年，Ｆ＝５．８４，Ｐ＜０．０１），
在孵化月份８月时生长速率最大（Ｐ＜０．０５），见
图２ｇ～ｉ。

各组平均值中标示的不同字母表示ＴｕｋｅｙＨＳＤ检验差异显著（Ｐ＜０．０５）

Ｍｅａｎｖａｌｕｅｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｃｒｉｐｔｓａｒｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｄｉｆｆｅｒｅｎｔ（Ｐ＜０．０５）ａｓｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄｕｓｉｎｇＴｕｋｅｙＨＳＤｔｅｓｔ

图２　阿根廷滑柔鱼雌性个体的性成熟胴长、日龄和生活史平均生长速率随孵化月份的分布
Ｆｉｇ．２　Ｈａｔｃｈｉｎｇｍｏｎｔｈｌｙｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ，ｄａｙｓｏｆａｇｅ

ａｎｄａｖｅｒａｇｅｇｒｏｗｔｈｒａｔｅｏｆｍａｔｕｒｅｆｅｍａｌｅＩｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓ

　　广义线性混合效应模型（ＧＬＭＭ）结果显示，
阿根廷滑柔鱼雌性个体性成熟胴长大小与其生

活史平均生长速率密切相关（Ｚ＝４．４３，Ｐ＜
０．００１），孵化月份的效应方差为３１．１０±５．５８，生
长速率与孵化月份交互作用的效应方差为

６．８１±２．６１，生长速率和孵化月份等对其成熟胴

长获得的合计方差解释率为 ８７％（Ｒ２ｃ＝０．８７）
（表２）。同时，生长速率与孵化月份相互效应对
成熟胴长大小的影响分布显示，孵化月份对阿根

廷滑柔鱼雌性个体性成熟胴长的效应具有一致

性，晚孵化个体具有较快的生长速率以达到成熟

胴长（图３）。
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表２　阿根廷滑柔鱼雌性个体成熟胴长与生长速率×孵化月份交互作用的广义线性混合效应模型结果
Ｔａｂ．２　Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄｌｉｎｅａｒｍｉｘｅｄｅｆｆｅｃｔｓｍｏｄｅｌｒｅｓｕｌｔｓｆｏｒｓｅｘｕａｌｍａｔｕｒｉｔｙｓｉｚｅｉｎｒｅｌａｔｉｏｎｔｏｌｉｆｅｈｉｓｔｏｒｙａｖｅｒａｇｅ

ｇｒｏｗｔｈｒａｔｅ×ｈａｔｃｈｉｎｇｍｏｎｔｈｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｅｆｆｅｃｔｓｉｎｍａｔｕｒｅｓｉｚｅａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙｏｆｆｅｍａｌｅＩｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓ

随机效应 Ｒａｎｄｏｍｅｆｆｅｃｔｓ 效应方差Ｖａｒｉａｎｃｅ 标准偏差Ｓｔｄ．Ｄｅｖ．

生长速率×孵化月份
Ｇｒｏｗｔｈｒａｔｅ×ｈａｔｃｈｉｎｇｍｏｎｔｈ ６．８１ ２．６１

孵化月份 Ｈａｔｃｈｉｎｇｍｏｎｔｈ ３１．１０ ５．５８
年份ｙｅａｒ １．０１ １．０１

固定效应 Ｆｉｘｅｄｅｆｆｅｃｔｓ 估计Ｅｓｔｉｍａｔｅ 标准误差Ｓｔｄ．Ｅｒｒｏｒ Ｚ Ｐ
截距 （Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ） －２４．５６ ６．１５ －３．９９ ６．４８Ｅ０５
生长速率 Ｇｒｏｗｔｈｒａｔｅ ２８．１０ ６．３５ ４．４３ ９．５２Ｅ０６
模型统计 Ｍｏｄｅｌｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ

ＡＩＣ １６９．５８
Ｒｍ２ ０．３９
Ｒｃ２ ０．８７

注：ＡＩＣ为赤池信息准则；Ｒｍ２为模型固定效应方差解析率；Ｒ２ｃ为模型固定效应和随机效应的合计方差解析率
Ｎｏｔｅｓ：ＡＩＣ，Ａｋａｉｋｅｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｃｒｉｔｅｒｉｏｎ；Ｒｍ２ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｔｈｅｄｅｖｉａｎｃｅｅｘｐｌａｉｎｅｄａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｆｉｘｅｄｅｆｆｅｃｔｓ；Ｒ２ｃｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｔｈｅｄｅｖｉａｎｃｅ
ｅｘｐｌａｉｎｅｄｉｎｃｌｕｄｉｎｇｂｏｔｈｆｉｘｅｄａｎｄｒａｎｄｏｍｅｆｆｅｃｔｓ

黑色圆点为名义胴长原始数据，不同透明度蓝色圆点为孵化

月份随机效应影响下的名义胴长概率预测

Ｓｏｌｉｄｂｌａｃｋｐｏｉｎｔｓｉｎｄｉｃａｔｅｔｈｅｒａｗｄａｔａｏｆｎｏｍｉｎａｌｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ，

ｇｒａｄｉｅｎｔｂｌｕｅｐｏｉｎｔｓｉｎｄｉｃａｔｅｔｈｅｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓｏｆｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙｏｆ

ｎｏｍｉｎａｌｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈａｃｃｏｕｎｔｉｎｇｆｏｒｒａｎｄｏｍｅｆｆｅｃｔｓｏｆｈａｔｃｈｉｎｇ

ｍｏｎｔｈ

图３　生活史平均生长速率与孵化月份相互效应对
阿根廷滑柔鱼雌性合体成熟胴长大小的影响

Ｆｉｇ．３　Ｔｈｅｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｅｆｆｅｃｔｓｏｆｌｉｆｅｈｉｓｔｏｒｙａｖｅｒａｇｅ
ｇｒｏｗｔｈｒａｔｅ×ｈａｔｃｈｉｎｇｍｏｎｔｈｏｎｔｈｅａｔｔａｉｎｍｅｎｔ
ｏｆｍａｔｕｒｅｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈｉｎｆｅｍａｌｅＩｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓ

２．２　孵化季节对雄性个体生长发育的影响
阿根廷滑柔鱼雄性个体的性腺成熟胴长为

１５９～２９８ｍｍ，平均值为（２２２．８２±２８．６０）ｍｍ；日
龄为２３５～３７０ｄ，平均值为（２９９．２４±３２．９７）ｄ；
生活史平均生长速率为０．５８～０．９７ｍｍ／ｄ，平均
值为（０．７５±０．０８）ｍｍ／ｄ（表１）。类似于雌性个

体，２０１０年性腺成熟的雄性个体胴长最小
（ＡＮＯＶＡ：Ｆ＝６６．５３，Ｐ＜０．００１），平均值为
（２０７．９３±２０．３６）ｍｍ。然而，这些性腺成熟个体
的日龄没有显著的差异性（ＡＮＯＶＡ，Ｆ＝０．０２６，
Ｐ＝０．９７）；而不同年份性腺成熟个体的生活史平
均生长速率差异性显著（ＡＮＯＶＡ，Ｆ＝１２６．８１，
Ｐ＜０．００１），以２０１０年性腺成熟个体的生长速率
最低（ＴｕｋｅｙＨＳＤ，Ｐ＜０．０５），为（０．７０±０．０５）
ｍｍ／ｄ。

随着孵化月份推移，２００７年和２０１０年的性
腺成熟雄性个体胴长均显著下降（ＡＮＯＶＡ：２００７
年，Ｆ＝３．８２，Ｐ＝０．０２２；２０１０年，Ｆ＝１８．８４，Ｐ＜
０．００１）；２００８年的性腺成熟雌性个体胴长呈下降
趋势，但没有显著差异（Ｆ＝０．８１，Ｐ＝０．５０），见
图４ａ～ｃ。同时，随着孵化月份推移，各年份性腺
成熟雄性个体的日龄显著降低（ＡＮＯＶＡ：２００７
年，Ｆ＝９．６７，Ｐ＜０．００１；２００８年，Ｆ＝６．９２，Ｐ＝
０．００１；２０１０年，Ｆ＝４９．５０，Ｐ＜０．００１），且均在孵
化月份８月份时最小（ＴｕｋｅｙＨＳＤ，Ｐ＜０．０５），见
图４ｄ～ｆ。然而，各年份性腺成熟雄性个体的生
活史平均生长速率随着孵化月份推移逐渐增加，

并且 ２００８年和 ２０１０年的增加显著（ＡＮＯＶＡ：
２００８年，Ｆ＝８．４５，Ｐ＜０．００１；２０１０年，Ｆ＝６．８３，
Ｐ＜０．００１），其中２００８年个体生长速率在８月份
时达到最大值（ＴｕｋｅｙＨＳＤ，Ｐ＜０．０５），２０１０年个
体在５月和６月时的生长速率显著高于其他月份
（ＴｕｋｅｙＨＳＤ，Ｐ＜０．０５），见图４ｇ～ｉ。
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各组平均值中标示的不同字母表示ＴｕｋｅｙＨＳＤ检验差异显著（Ｐ＜０．０５）

Ｍｅａｎｖａｌｕｅｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｃｒｉｐｔｓａｒｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｄｉｆｆｅｒｅｎｔ（Ｐ＜０．０５）ａｓｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄｕｓｉｎｇＴｕｋｅｙＨＳＤｔｅｓｔ

图４　阿根廷滑柔鱼性成熟雄性个体的胴长、日龄和平均生长速率随孵化月份的分布
Ｆｉｇ．４　Ｈａｔｃｈｉｎｇｍｏｎｔｈｌｙｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ，ｄａｙｓｏｆａｇｅ

ａｎｄａｖｅｒａｇｅｇｒｏｗｔｈｒａｔｅｏｆｍａｔｕｒｅｍａｌｅＩｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓ

　　此外，与雌性个体相一致，阿根廷滑柔鱼雄
性个体成熟胴长与其生活史平均生长速率密切

相关（Ｚ＝４．１４，Ｐ＜０．００１），孵化月份的效应方差
为１６．９０±４．１１，生长速率与孵化月份交互作用
的效应方差为２３．９０±４．８９，生长速率和孵化月
份对其成熟胴长获得的合计方差解释率为８４％

（Ｒｃ
２＝０．８４），见表３。同时，生长速率与孵化月

份相互效应对雄性个体成熟胴长大小的影响分

布显示，早孵化的个体生长速率较慢，而晚孵化

个体具有较快的生长速率以达到成熟胴长，见图

５。
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表３　阿根廷滑柔鱼雄性个体成熟胴长与生活史平均生长速率与孵化月份交互作用的广义线性混合效应模型结果
Ｔａｂ．３　Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄｌｉｎｅａｒｍｉｘｅｄｅｆｆｅｃｔｓｍｏｄｅｌｒｅｓｕｌｔｓｆｏｒｓｅｘｕａｌｍａｔｕｒｉｔｙｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈｉｎｒｅｌａｔｉｏｎｔｏｌｉｆｅｈｉｓｔｏｒｙ
ａｖｅｒａｇｅｇｒｏｗｔｈｒａｔｅ×ｈａｔｃｈｉｎｇｍｏｎｔｈｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｅｆｆｅｃｔｓｉｎｍａｔｕｒｅｓｉｚｅａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙｏｆｍａｌｅＩｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓ

随机效应 Ｒａｎｄｏｍｅｆｆｅｃｔｓ 效应方差Ｖａｒｉａｎｃｅ 标准偏差Ｓｔｄ．Ｄｅｖ．

生长速率×孵化月份

Ｇｒｏｗｔｈｒａｔｅ×ｈａｔｃｈｉｎｇｍｏｎｔｈ
２３．９０ ４．８９

孵化月份 Ｈａｔｃｈｉｎｇｍｏｎｔｈ １６．９０ ４．１１
年份 ｙｅａｒ ３．２５ １．８０

固定效应 Ｆｉｘｅｄｅｆｆｅｃｔｓ 估计Ｅｓｔｉｍａｔｅ 标准误差Ｓｔｄ．Ｅｒｒｏｒ Ｚ Ｐ
截距 （Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ） －１７．８３ ４．５３ －３．９４ ８．１８Ｅ０５
生长速率 Ｇｒｏｗｔｈｒａｔｅ ２２．８６ ５．５２ ４．１４ ３．４４Ｅ０５
模型统计 Ｍｏｄｅｌｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ

ＡＩＣ ２０２．７０
Ｒｍ２ ０．１７
Ｒｃ２ ０．８４

注：ＡＩＣ为赤池信息准则，Ｒｍ２为模型固定效应方差解析率，Ｒｃ２为模型固定效应和随机效应的合计方差解析率
Ｎｏｔｅｓ：ＡＩＣ，Ａｋａｉｋｅｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｃｒｉｔｅｒｉｏｎ；Ｒｍ２ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｔｈｅｄｅｖｉａｎｃｅｅｘｐｌａｉｎｅｄａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｆｉｘｅｄｅｆｆｅｃｔｓ，Ｒｃ２ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｔｈｅｄｅｖｉａｎｃｅ
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黑色圆点为名义胴长原始数据，不同透明度蓝色圆点为孵化

月份随机效应影响下的名义胴长概率预测
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图５　生活史平均生长率与孵化月份相互效应对
阿根廷滑柔鱼雄性个体成熟胴长大小的影响

Ｆｉｇ．５　Ｔｈｅｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｅｆｆｅｃｔｓｏｆｌｉｆｅｈｉｓｔｏｒｙａｖｅｒａｇｅ
ｇｒｏｗｔｈｒａｔｅ×ｈａｔｃｈｉｎｇｍｏｎｔｈｏｎｔｈｅａｔｔａｉｎｍｅｎｔｏｆ
ｍａｔｕｒｅｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈｉｎｍａｌｅＩｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓ

３　讨论

基于耳石日龄判读分析，阿根廷滑柔鱼性腺

成熟样本的最大日龄为３７０ｄ，并且２００７、２００８和
２０１０年３个年份样本的平均日龄差异不显著

（Ｐ＞０．０５），说明这些个体的生命周期应该在１５
个月以内。该结果与 ＡＲＫＨＩＰＫＩＮ等［２５］所研究

阿根廷专属经济区外水域的阿根廷滑柔鱼性腺

成熟群体的年龄相近（～３６０ｄ），而高于巴西南
部海域性腺成熟个体的年龄（～２８０ｄ）［１７］。基于
孵化月份推算，阿根廷滑柔鱼性腺成熟样本的孵

化月份在南半球３—８月份，其中２０１０年的样本
孵化月份最全，２００７和２００８年样本的孵化月份
则分别在４—８月份和５—８月份，表明这些性腺
成 熟 样 本 均 属 于 秋 生 群 和 冬 生 群［２３］。

ＡＲＫＨＩＰＫＩＮ等［２５］的研究也发现，南半球秋冬季

节是阿根廷滑柔鱼的一个孵化期，阿根廷专属经

济区外海４２°Ｓ和４５°Ｓ～４７°Ｓ的群体以秋生群和
冬生群为主。

随着孵化月份推移，各年份阿根廷滑柔鱼性

腺成熟个体的日龄显著降低，而生活史平均生长

速率逐渐增加，并且除了２００７年雄性成熟个体之
外，其他年份雌雄个体的生活史平均生长速率均

增加显著。这说明孵化较晚的阿根廷滑柔鱼具

有较快的生长速率，结果与 ＲＯＤＨＯＵＳＥ等［２９］的

结果相一致。这可能是其终生一次繁殖产卵［１１］

的生活史策略之一，晚孵化个体以较快的生长速

率以在繁殖产卵季节到来时达到性腺成熟胴

长［１０］。同时，头足类为典型的海洋“机会主义

者”，生长发育与栖息水域的水温、饵料丰度等密

切相关［５，９］。比如，福氏枪乌贼（Ｌｏｌｉｇｏｆｏｒｂｅｓｉ）仔
鱼在饲养水温１４℃时的生长速率为３．６％体质
量／ｄ，而在饲养水温１７．２５℃时的生长速率则高
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达８．０％体质量／ｄ［１０］。而且，这些种类的代谢速
率快，饵料丰富时可持续摄食而不存在过度摄食

的情况［３０］。既有研究［２１，３１３２］也表明，阿根廷滑

柔鱼的生长发育与其栖息水域环境密切相关，适

宜的水温、丰富的饵料生物是仔稚鱼存活、生长

发育的关键环境因子。在西南大西洋，海洋环境

有着明显季节变化，水温和初级生产力等在上半

年（１—６月）呈现逐渐降低的趋势，而下半年
（７—１２月）则逐渐趋好［３３３５］。因此，随着孵化月

份（南半球３—８月）推移，早孵化与晚孵化的阿
根廷滑柔鱼仔鱼将会经历不同的水域环境变化

过程和生长发育过程［３１３２］。其中，早孵化的阿根

廷滑柔鱼仔稚鱼（３—４月孵化）将经历水温和初
级生长力较低的南半球秋冬季节，而那些在晚秋
冬季孵化的仔稚鱼（５—８月份孵化）则经历水温
逐渐升高、初级生长率逐渐加强的南半球春夏

季［１１］。随之，早孵化的个体其生活史生长速率相

对较低，而晚孵化的个体则具有较快的生长速

率。

同时，广义线性混合效应模型的结果显示，

阿根廷滑柔鱼性腺成熟个体名义胴长与其生活

史平均生长速率密切相关，并且孵化月份对其性

腺成熟胴长获得的效应影响具有一致性。这结

果与福赛思假设（ＦｏｒｓｙｔｈｅＨｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）［１０］相统
一，即较晚孵化的个体比孵化较早，年龄更长的

个体具有更快的生长速率。然而，随着孵化月份

推移，２００７和２００８年雌性性腺成熟个体的胴长
大小没有显著的差异性，而２０１０年性腺成熟个体
的胴长下降显著；雄性成熟个体胴长在２００７年和
２０１０年时随着孵化月份推移显著下降，２００８年性
腺成熟个体胴长大小没有差异性。一方面，说明

孵化月份对阿根廷滑柔鱼性腺成熟胴长大小的

影响存在一定的年间差异性，并且也可能存在雌

雄差异性。另一方面，这种现象可能与其“活在

今天”的生活史策略［５］密切相关，即这些生命周

期短的种类充分利用适宜的自然条件快速生长

发育，以响应即将到来的繁殖季节［３，３６］。此外，

这些种类性腺发育滞后于肌肉组织生长，而性腺

发育成熟之后其肌肉组织生长速率迅速降低甚

至停止［２４］，为性腺发育投入更多的能量以供给配

子发生［１９２０］。因此，该种类性腺成熟胴长获得对

孵化月份的响应可能是这些短生命周期种类在

其生长速率、肌肉组织生长与生殖繁衍之间的权

衡［３７］，以实现生殖产出及其后代存活的最优

化［７］。

综上所述，阿根廷滑柔鱼的生长发育与孵化

季节密切相关，较早孵化个体的生长速率较低、

晚孵化个体的生长速率较快以达到其性腺成熟

胴长。同时，孵化季节对阿根廷滑柔鱼性腺成熟

个体大小获得的影响与福赛思假设［１０］相统一，并

且这种影响效应可能是这些短生命周期种类在

生长速率、肌肉组织生长与生殖繁衍之间的一种

权衡［３７］，使其生长发育有效响应并利用适宜的外

界环境，实现生殖产出及其后代存活的最优

化［７］。然而，这些种类对栖息环境的波动变化高

度敏感［３］，今后的研究仍需加强样本采集以及生

活史环境因子（如水温、叶绿素浓度等）收集，以

充分认知孵化季节对其生长发育的效应影响。

此外，由于阿根廷滑柔鱼孵化季节对其生长发育

有着重要的效应影响，而孵化季节往往与渔业时

间有所重叠，因此，在进行该种类资源评估和管

理方法制定［３８］时，需要增加考虑孵化季节对个体

生长发育的影响，保证每个孵化季节有足够的性

腺成熟个体数量，以确保并维持补充群体资源量

及其可持续利用。
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