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摘　要：利用组织能量密度测定技术和残差指标分析方法，分析南海鸢乌贼微型群个体肌肉组织和性腺组织
的能量积累及其分配规律的变化过程。结果显示：微型群个体的肌肉和性腺组织之间的能量密度存在显著性

差异；除缠卵腺之外，其他组织的能量密度均随性腺发育变化显著。肌肉组织和性腺组织的组织能量积累均

随性腺发育增加显著。同一性腺成熟度等级肌肉组织的相对组织能量积累较高，性腺组织的相对组织能量积

累相对较低。雌性个体性腺组织相对组织能量积累随着性腺发育增长显著，雄性个体性腺组织相对组织能量

积累在Ⅰ～Ⅴ期增长较快，在Ⅵ～Ⅶ期趋于稳定。肌肉和性腺组织在性腺发育后期的质量特征较发育前期均
显著改善，并且肌肉组织能量积累胴长残差与性腺组织能量积累胴长残差呈显著的正相关关系，表明性腺
发育过程中的肌肉组织与性腺组织之间不存在能量交流。研究表明，南海鸢乌贼微型群个体的生殖能量倾向

于外源性投入，肌肉和性腺组织的组织能量密度、组织能量积累和相对组织能量积累存在雌雄差异性。

关键词：鸢乌贼；微型群；能量积累；生殖投入；繁殖策略；南海

中图分类号：Ｓ９１７　　　文献标志码：Ａ

　　鸢乌贼（Ｓｔｈｅｎｏｔｅｕｔｈｉｓｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ）是广泛分
布于热带和亚热带海域的经济头足类，具有生长

速度快和资源量丰富的特性［１］。鸢乌贼属于大

洋性柔鱼类，是海洋生态系统中的重要生态物

种，在物质交换与能量流动中扮演着重要的角

色［１２］。同时，鸢乌贼是重要的海洋经济种类，在

海洋渔业中处于重要位置［３］。在我国南海，鸢乌

贼年可捕量大［４］，已经成为重点捕捞的渔业对象

之一，其作业渔具主要为渔法简便且易操作的灯

光罩网［５］。根据形态学特征［６７］和种群遗传结

构［８］分析，南海鸢乌贼可划分为中型群和微型群

两个群体，前者体型较大、背部有发光器，后者体

型小、背部无发光器。相较于中型群，微型群个

体生命周期较短、生长速度更快［９］，所处的营养

生态位较低、营养层级的宽度较小［１０］。

能量积累及其生殖投入分配是自然生物个

体繁殖策略的重要组成部分，有效地协调能量积

累与投入分配是生物个体获得最优繁殖适合度

的一种选择适应性过程［１１］。类似于其他异养生

物，头足类的能量积累来源于食物的消化与吸

收，所积累能量供给个体的生长、性腺发育和常

规新陈代谢等［１１］。然而，头足类为终生一次繁殖

产卵，其性腺发育所需要的能量投入大［１］，个体

如何平衡摄取能量在各组织之间或者各项生命

活动之间的投入分配是一项重要研究内容［１２］。

通常，生物个体的生殖投入是生长与繁衍活动的

博弈过程［１３］。目前，鸢乌贼基础生物学及其繁殖

策略方面的研究多集中于印度洋海域［１４１６］，针对

南海鸢乌贼群体繁殖策略的研究相对较少，尤其

缺乏对其能量积累及其生殖投入分配的认知。
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为此，开展鸢乌贼能量积累与分配的研究可以明

确该群体的能量投入策略，丰富鸢乌贼繁殖生物

学研究，为其所处食物网的能量流动过程研究积

累资料。鸢乌贼微型群是南海鸢乌贼的重要组

成群体，本研究通过测定微型群个体不同组织的

能量密度，分析不同性腺发育时期肌肉和性腺等

组织的能量积累过程，初步量化该型群个体的能

量积累及其组织间的投入分配，以期探讨其生殖

投入策略，为深入认识该种类的渔业生物学提供

参考，并为可持续开发利用南海鸢乌贼种类资源

提供科学基础。

１　材料与方法

１．１　材料来源
鸢乌贼样本采自南海海域灯光罩网船的作

业渔获物，采集时间为２０１７年４—６月，采集海域
为１１１°１５′３６″Ｅ～１１５°５２′１２″Ｅ和９°１１′１６．８″Ｎ～
１１°２２′５５．２″Ｎ。根据体型大小、胴体背部有无发
光器［６７］，初步划分鸢乌贼样本为中型群和微型

群，随后分开收纳并置于 －２０℃环境下冷冻保
存。

１．２　生物学测定
鸢乌贼样本于实验室室温下解冻后，再次比

对样本体型大小、观察胴体背部是否有发光器，

确定筛选出微型群样本，并进行生物学数据测

定。实验样本解剖鉴定性别，依据阿根廷滑柔鱼

性腺发育判定标准［１７］，结合实验观察，将鸢乌贼

微型群个体划分为Ⅰ ～Ⅷ期。其中：Ⅰ期和Ⅱ期
性腺发育程度较低，为性腺发育前期；Ⅲ期卵巢
中可见成熟卵子，为生理性发育期；Ⅳ ～Ⅵ期为
性腺成熟期，卵巢中卵母细胞进一步发育，输卵

管可见成熟卵子；Ⅶ期为排卵繁殖期；Ⅷ期为繁
殖后期。生物学数据测定包括，胴长（ｍａｎｔｌｅ
ｌｅｎｇｔｈ，ＭＬ，精确至 １ｍｍ）、体质量（ｂｏｄｙｍａｓｓ，
ＢＭ，精确至 ０．１ｇ），以及胴体（ｍａｎｔｌｅ）、尾鳍
（ｆｉｎ）、足腕（ａｒｍｓ）等肌肉组织质量和卵巢
（ｏｖａｒｙ）、缠卵腺（ｎｉｄａｍｅｎｔａｌｇｌａｎｄ）、输卵管复合
体（ｏｖｉｄｕｃａｌｃｏｍｐｌｅｘ）、精巢（Ｔｅｓｔｉｓ）、精荚复合体
（ｓｐｅｒｍａｔｏｐｈｏｒｉｃｃｏｍｐｌｅｘ）等性腺组织质量。肌肉
组织质量和性腺组织质量测定精确至０．００１ｇ。

研究共测定微型群雌性个体５１尾，其中Ⅰ
期样本８尾、Ⅱ期样本９尾、Ⅲ期样本１１尾、Ⅳ期
样本４尾、Ⅴ期样本１２尾和Ⅵ期样本７尾；微型

群雄性个体６２尾，其中Ⅰ期样本５尾、Ⅱ期样本
５尾、Ⅲ期样本５尾、Ⅳ期样本１１尾、Ⅴ期样本１５
尾、Ⅵ期样本１１尾和Ⅶ期样本１０尾。
１．３　组织能量密度测定

采集的胴体、足腕和尾鳍等肌肉组织，雌性

个体的卵巢、缠卵腺和输卵管复合体，雄性个体

的精巢和精荚复合体等性腺组织，称取湿质量后

置于ＣｈｒｉｓｔＡｌｐｈａ１４／ＬＤｐｌｕｓ干燥机中干燥至质
量恒定（精确至０．００１ｇ），干燥样品置于 Ｒｅｔｓｃｈ
ＭＭ４００研磨机中研磨粉碎，随后使用氧弹热量仪
（ＣａｌｏｒｉｍｅｔｅｒＰａｒｒ６１００，ＰａｒｒＩｎｓｔｒｕｍｅｎｔＣｏｍｐａｎｙ，
Ｍｏｌｉｎｅ，ＩＬ，ＵＳＡ）测定组织能量密度（ｅｎｅｒｇｙ
ｄｅｎｓｉｔｙ，Ｅｄ，单位ｋＪ／ｇ）。每个肌肉组织、性腺组
织的能量密度均单独测定。在性腺发育前期，雌

性个体的缠卵腺、输卵管复合体，雄性个体的精

荚复合体等性腺组织偏小，没有达到氧弹热量仪

对组织能量密度测定的分量要求（≈０．５ｇ）；因
此，本研究只测定了Ⅲ ～Ⅵ期卵巢组织的能量密
度、Ⅳ～Ⅵ期缠卵腺、输卵管复合体的组织能量
密度、Ⅱ～Ⅶ期精荚复合体的组织能量密度。
１．４　统计分析

组织能量积累（ｔｉｓｓｕｅｅｎｅｒｇｙａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ，
Ｅａ）和相对组织能量积累（ｒｅｌａｔｉｖｅｔｉｓｓｕｅｅｎｅｒｇｙ
ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ，Ｒｅ）通过以下公式

［１８１９］进行计算：

Ｅａｉ＝Ｅｄｉ×Ｔｗｉ×Ｄｗｉ／Ｗｗｉ （１）
Ｒｅｉ＝Ｅａｉ／ＴＥｉ×１００ （２）

式中：Ｅａｉ为某组织能量积累，ｋＪ；Ｅｄｉ为某组织能
量密度，ｋＪ／ｇ；Ｔｗｉ为某组织的总湿质量，ｇ；Ｄｗｉ为
某组织能量密度测定样品冷冻干燥后的干质量，

ｇ；Ｗｗｉ为某组织能量密度测定样品冷冻干燥前的
湿质量，ｇ；Ｒｅｉ为某组织相对能量积累，％；ＴＥｉ为
实验样本个体的总能量积累（ｔｏｔａｌｅｎｅｒｇｙ，单位
ｋＪ），计算为实验样本个体胴体、足腕、尾鳍，以及
性腺组织等组织能量积累之和，ｋＪ；ｉ指代胴体、
足腕、尾鳍、卵巢、缠卵腺、输卵管复合体、精巢或

者精荚复合体等组织。

利用ＭｏｄｅｌⅡ线性回归方法［２０］，分别进行胴

体、尾鳍、足腕、全体性腺组织（雌性为卵巢、缠卵

腺、输卵管复合体，雄性为精巢、精荚复合体）的

组织能量积累与个体胴长的线性回归分析，随后

根据回归参数计算每个组织能量积累的残差值

并求取标准化残差值。标准化残差值代表个体

组织质量特征，正值时表征组织的质量状况较
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好，负值时表征质量状况较差［２１］。同时，进行每

个肌肉组织能量积累的标准化残差值与性腺组

织能量积累的标准化残差值之间的相关性分析，

探讨肌肉组织与性腺组织之间是否存在能量流

动［２２］，正相关关系表征两种组织之间无能量流

动，负相关关系则表征两种组织之间存在能量交

流。

１．５　数据处理
数据分析处理均在ＳＰＳＳ２０．０、Ｅｘｃｅｌ２００７和

Ｒ平台中实现，实验数据以平均值 ±标准差
（Ｍｅａｎ±ＳＤ）表示。利用单因素方差分析
（ＡＮＯＶＡ）检验每个组织的组织能量密度、组织
能量积累、组织质量特征等在不同性腺发育时期

的差异性，并利用ＴｕｋｅｙＨＳＤ检验进行差异性的
比较分析；利用 Ｐｅａｒｓｏｎ相关性方法进行每个肌
肉组织质量特征与性腺组织质量特征的相关性

分析。统计学显著性水平为Ｐ＜０．０５。

２　结果与分析

２．１　组织能量密度
分析显示：微型群雌性个体胴体、尾鳍、足

腕、缠卵腺、输卵管复合体和卵巢等的组织能量

密度值分别为（２１．５３±１．３８）、（２１．９６±１．１４）、
（２１．９７±１．３８）、（１９．９４±０．６２）、（２１．６１±
１．３７）、（２１．５１±１．４４）ｋＪ／ｇ；组织能量密度值以
足腕为最大，其次为尾鳍、输卵管复合体、胴体、

卵巢，以缠卵腺为最小（Ｆ＝９．１５，Ｐ＜０．０１）。随
着性腺的发育，胴体、尾鳍、足腕、输卵管复合体

和卵巢的组织能量密度增长显著（胴体，Ｆ＝
５．９０，Ｐ＜０．０１；尾鳍，Ｆ＝２．８２，Ｐ＜０．０５；足腕，
Ｆ＝１６．７２，Ｐ＜０．０１；输卵管复合体，Ｆ＝１１．１８，
Ｐ＜０．０１；卵巢，Ｆ＝２４．６６，Ｐ＜０．０１），缠卵腺的组
织能量密度则稳定（Ｆ＝０．１２，Ｐ＞０．０５）。见图
１。

相比较于雌性，雄性个体胴体、尾鳍、足腕、

精荚复合体、精巢等的组织能量密度值较小，分

别为（２０．９６±０．９２）、（２０．９５±１．１４）、（２０．９８±
１．２５）、（１９．６７±５．５７）和（２０．６７±０．９１）ｋＪ／ｇ。
其中，组织能量密度值以足腕为最大，其次为胴

体、尾鳍、精巢，以精荚复合体为最小（Ｆ＝１２．８９，
Ｐ＜０．０１）。随着性腺的发育，各组织的组织能量
密度值均存在显著性差异（胴体，Ｆ＝２．９６，Ｐ＜

０．０５；尾鳍，Ｆ＝４．０６，Ｐ＜０．０５；足腕，Ｆ＝２．３５，
Ｐ＜０．０５；精荚复合体，Ｆ＝２．７１，Ｐ＜０．０５；精巢，
Ｆ＝３．２９，Ｐ＜０．０５）。其中，精荚复合体和精巢的
组织能量密度随着性腺的发育分别呈现降低和

升高的趋势。见图２。
２．２　组织能量积累

分析显示，微型群雌性个体每个组织的能量

积累均高于雄性。雌性个体的肌肉组织总能量

为（６０．１６～２１９．４９）ｋＪ，其中胴体、尾鳍和足腕的
组织能量积累分别为（４３．８２～１４４．２４）、（３．８５～
２４．２５）和（９．７８～５５．８７）ｋＪ；性腺组织总能量为
（０．５８～４１．９９）ｋＪ，其中缠卵腺、输卵管复合体和
卵巢的组织能量积累分别为（０．７１～９．１３）、
（０．４９～９．７６）、（０．５８～２３．９７）ｋＪ。微型群雄性
个体肌肉组织的总能量为（２２．２６～７９．８７）ｋＪ，胴
体、尾鳍和足腕的组织能量积累分别为（１５．８２～
５３．３５）、（１．４３～９．０３）和（５．００～２０．７７）ｋＪ；性腺
组织的总能量为（０．３５～３．５３）ｋＪ，精荚复合体和
精巢的总能量分别为（０．１９～１．９４）和（０．３５～
１．９９）ｋＪ。

在性腺成熟度Ⅰ～Ⅵ期，雌性个体肌肉和性
腺组织的能量持续增加积累（图３）。肌肉组织能
量积累在每级性腺成熟度之间存在显著性差异

（胴体，Ｆ＝１３．４０，Ｐ＜０．０１；尾鳍，Ｆ＝１９．９７，Ｐ＜
０．０１；足腕，Ｆ＝１７．８２，Ｐ＜０．０１）。各肌肉组织在
Ⅰ～Ⅴ期时能量积累相对平缓，至Ⅴ ～Ⅵ期时能
量积累增加显著（Ｐ＜０．０５）。性腺组织能量积累
随着性腺发育显著增加（缠卵腺，Ｆ＝１０．１９，Ｐ＝
０．０１；输卵管复合体，Ｆ＝９．５４，Ｐ＝０．０１；卵巢，
Ｆ＝３９．８４，Ｐ＜０．０１）；ＴｕｋｅｙＨＳＤ检验显示，缠卵
腺和输卵管复合体在Ⅳ ～Ⅴ期与Ⅵ期之间存在
显著性差异（Ｐ＜０．０１），卵巢在Ⅲ期与Ⅴ期间、
Ⅰ～Ⅴ期与Ⅵ期间存在显著性差异（Ｐ＜０．０１）。

与雌性个体相似，雄性个体肌肉和性腺组织

的能量积累亦随着性腺发育（Ⅰ ～Ⅶ期）不断增
加（图４），每个组织的能量积累随着性腺发育变
化显著（胴体，Ｆ＝１６．２９，Ｐ＜０．０１；尾鳍，Ｆ＝
２０．９４，Ｐ＜０．０１；足腕，Ｆ＝６．７６，Ｐ＜０．０１；精荚复
合体，Ｆ＝１５．５０，Ｐ＜０．０１；精巢，Ｆ＝２５．９４，Ｐ＜
０．０１）。其中，足腕和精巢的组织能量积累在
Ⅵ～Ⅶ期呈现降低趋势，尾鳍的组织能量积累的
增长趋势较为平缓。
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图１　不同性腺成熟度鸢乌贼微型群雌性个体肌肉组织和性腺组织的能量密度
Ｆｉｇ．１　Ｅｎｅｒｇｙｄｅｎｓｉｔｙｏｆｓｏｍａｔｉｃａｎｄｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｔｉｓｓｕｅｓｉｎｆｅｍａｌｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ
ｏｆｄｗａｒｆｆｏｒｍｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓａｃｃｏｒｄｉｎｇｔｏｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｔｕｒｉｔｙｓｔａｇｅｓ

图２　不同性腺成熟度鸢乌贼微型群雄性个体肌肉组织和性腺组织的能量密度
Ｆｉｇ．２　Ｅｎｅｒｇｙｄｅｎｓｉｔｙｏｆｓｏｍａｔｉｃａｎｄｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｔｉｓｓｕｅｓｉｎｍａｌｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ
ｏｆｄｗａｒｆｆｏｒｍｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓａｃｃｏｒｄｉｎｇｔｏｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｔｕｒｉｔｙｓｔａｇｅｓ

图３　不同性腺成熟度鸢乌贼微型群雌性个体肌肉组织和性腺组织的能量积累
Ｆｉｇ．３　Ｔｉｓｓｕｅｅｎｅｒｇｙａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｓｏｍａｔｉｃａｎｄｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｔｉｓｓｕｅｓｉｎｆｅｍａｌｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

ｏｆｄｗａｒｆｆｏｒｍｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓａｃｃｏｒｄｉｎｇｔｏｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｔｕｒｉｔｙｓｔａｇｅｓ
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图４　不同性腺成熟度鸢乌贼微型群雄性个体肌肉组织和性腺组织的能量积累
Ｆｉｇ．４　Ｅｎｅｒｇｙａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｓｏｍａｔｉｃａｎｄｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｔｉｓｓｕｅｓｉｎｍａｌｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓｏｆ

ｄｗａｒｆｆｏｒｍｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓａｃｃｏｒｄｉｎｇｔｏｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｔｕｒｉｔｙｓｔａｇｅｓ

２．３　相对组织能量积累
在同一性腺成熟度等级下，微型群个体肌肉

组织的相对组织能量积累较高，性腺组织的相对

组织能量积累相对较低（图５和６）。其中：雌性
个体肌肉组织Ⅰ ～Ⅵ期的相对组织能量积累为
９０．０６％～１００．００％，性腺组织Ⅲ～Ⅵ期的相对组
织能量积累为０．８６％～９．９４％；雄性个体Ⅰ ～Ⅶ
期肌肉组织和性腺组织的相对组织能量积累分

别为９５．２１％～９８．４５％和１．５５％～４．７９％。
在性腺成熟度Ⅰ～Ⅵ期，雌性个体肌肉组织

的相对组织能量积累逐步下降，性腺组织的相对

组织能量积累逐步增加。其中，肌肉组织中以胴

体相对组织能量积累下降最为明显，性腺组织中

以卵巢相对组织能量积累增加最大，见图５。雄
性个体肌肉组织的相对组织能量积累在性腺成

熟度Ⅰ～Ⅶ期呈先下降后上升趋势，性腺组织的
相对组织能量积累变化趋势则与之相反，两者在

Ⅴ期分别达到最小值和最大值，随后均在Ⅵ ～Ⅶ
期处于相对稳定的状态。同时，肌肉组织中以胴

体的相对组织能量积累下降最为明显，性腺组织

中以精荚复合体的相对组织能量积累增加最大，

见图６。

图５　不同性腺成熟度鸢乌贼微型群雌性个体肌肉组织和性腺组织的相对组织能量积累
Ｆｉｇ．５　Ｒｅｌａｔｉｖｅｅｎｅｒｇｙａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｓｏｍａｔｉｃａｎｄｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｔｉｓｓｕｅｓｉｎｆｅｍａｌｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

ｏｆｄｗａｒｆｆｏｒｍｓｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓａｃｃｏｒｄｉｎｇｔｏｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｔｕｒｉｔｙｓｔａｇｅｓ
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图６　不同性腺成熟度鸢乌贼微型群雄性个体肌肉组织和性腺组织的相对组织能量积累
Ｆｉｇ．６　Ｒｅｌａｔｉｖｅｅｎｅｒｇｙａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｓｏｍａｔｉｃａｎｄｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｔｉｓｓｕｅｓｉｎｍａｌｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

ｏｆｄｗａｒｆｆｏｒｍｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓａｃｃｏｒｄｉｎｇｔｏｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｔｕｒｉｔｙｓｔａｇｅｓ

２．４　组织能量分配
微型群雌性和雄性个体每个肌肉组织、性腺

组织能量积累与胴长呈显著的线性相关关系

（Ｐ＜０．０１），相关系数 Ｒ２均大于０．３，并且雌性
个体每个组织能量积累与胴长的相关性均高于

雄性个体，见表１。

表１　鸢乌贼微型群雌雄个体肌肉和性腺的组织能量积累与胴长的ＭｏｄｅｌⅡ回归参数表
Ｔａｂ．１　ＭｏｄｅｌⅡ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｒｅｓｕｌｔｓｏｆｅｎｅｒｇｙａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｓｏｍａｔｉｃａｎｄｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｔｉｓｓｕｅｓｒｅｇｒｅｓｓｅｄ

ｏｎｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈｆｏｒｂｏｔｈｆｅｍａｌｅａｎｄｍａｌｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓｏｆｄｗａｒｆｆｏｒｍｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ

性别

Ｓｅｘ
组织能量胴长
ＴｉｓｓｕｅｅｎｅｒｇｙＭＬ

截距

Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ
截距９５％置信区间

９５％ＣＩ
斜率

Ｓｌｏｐｅ
斜率９５％置信区间

９５％ＣＩ Ｒ２ 尾数Ｎ／尾

雌 Ｆｅｍａｌｅ

ＥｍａＭＬ －１３４．１２ －９６．３７～－１７１．８７ ２．２０ １．８０～２．６１ ０．７１ ５１
ＥｆｉｎＭＬ －２３．４５ －３０．１３～－１６．７７ ０．３６ ０．２９～０．４３ ０．６８ ５１
ＥａｒｍＭＬ －６８．９６ －８７．０１～－５０．９１ １．０３ ０．８３～１．２２ ０．７０ ５１
ＥｒｅＭＬ －７７．６０ －９６．４７～－５８．７３ ０．９１ ０．７１～１．１１ ０．６３ ５１

雄 Ｍａｌｅ

ＥｍａＭＬ －６０．４２ －８１．５０～－３９．３３ １．２４ ０．９７～１．５０ ０．６０ ６２
ＥｆｉｎＭＬ －１０．７９ －１５．８７～－５．７１ ０．２０ ０．１３～０．２６ ０．３９ ６２
ＥａｒｍＭＬ －１９．９７ －３３．０７～－６．８７ ０．４２ ０．２５～０．５８ ０．３０ ６２
ＥｒｅＭＬ －６．６５ －８．８４～－４．４６ ０．１１ ０．０８～０．１４ ０．５２ ６２

注：ＭＬ．胴长；Ｅｍａ．胴体组织能量；Ｅｆｉｎ．尾鳍组织能量；Ｅａｒｍ．足腕组织能量；Ｅｒｅ．性腺组织能量
Ｎｏｔｅｓ：ＭＬ．ｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ；Ｅｍａ．ｍａｎｔｌｅｔｉｓｓｕｅｅｎｅｒｇｙ；Ｅｆｉｎ．ｆｉｎｔｉｓｓｕｅｅｎｅｒｇｙ；Ｅａｒｍ．ａｒｍｓｔｉｓｓｕｅｅｎｅｒｇｙ；Ｅｒｅ．ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｔｉｓｓｕｅｓｅｎｅｒｇｙ

　　组织能量积累与胴长关系的标准化残差值
分析显示：雌性个体胴体在Ⅰ期、Ⅱ期、Ⅴ期和Ⅵ
期时的质量特征良好；尾鳍组织在Ⅳ ～Ⅵ期时质
量特征良好，足腕组织在Ⅱ期、Ⅲ期和Ⅵ期时质
量特征良好，性腺组织在Ⅰ期、Ⅴ期和Ⅵ期时质
量特征良好；雄性个体胴体在Ⅳ期、Ⅵ期和Ⅶ期
时质量特征良好，尾鳍组织在Ⅵ ～Ⅶ期时质量特
征良好，足腕组织在Ⅳ ～Ⅶ期时质量特征良好，
性腺组织在Ⅳ ～Ⅶ期时质量特征良好。随着性
腺发育，雌性个体性腺组织的质量特征变化显著

（Ｆ＝３．６７，Ｐ＜０．０１），Ⅱ～Ⅲ期时质量特征较差，
Ⅵ期时质量特征显著改善（Ｐ＜０．０５）。雄性个体

尾鳍和性腺的质量特征随着性腺发育显著变化

（性腺，Ｆ＝６．６４，Ｐ＜０．０１；尾鳍，Ｆ＝４．７８，Ｐ＜
０．０１），均呈现改善的趋势。

相关性分析显示：雌性个体肌肉组织与性腺

组织之间的标准化残差值均呈显著的正相关关

系（Ｐｅａｒｓｏｎ相关性：ＥｍａＭＬｒｅｓｉｄｕａｌｓ与 ＥｒｅＭＬ
ｒｅｓｉｄｕａｌｓ，Ｒ２＝０．５５，Ｐ＜０．０１；ＥｆｉｎＭＬｒｅｓｉｄｕａｌｓ与
ＥｒｅＭＬｒｅｓｉｄｕａｌｓ，Ｒ

２ ＝０．６４，Ｐ＜０．０１；ＥａｒｍＭＬ
ｒｅｓｉｄｕａｌｓ与 ＥｒｅＭＬｒｅｓｉｄｕａｌｓ，Ｒ

２ ＝０．４９，Ｐ＜
０．０１），见图７ａ；雄性个体肌肉组织与性腺组织之
间的标准化残差值亦均呈显著的正相关关系

（Ｐｅａｒｓｏｎ 相 关 性：ＥｍａＭＬ ｒｅｓｉｄｕａｌｓ与 Ｅｒｅ
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ＭＬｒｅｓｉｄｕａｌｓ，Ｒ２ ＝０．４２，Ｐ ＜０．０１；ＥｆｉｎＭＬ
ｒｅｓｉｄｕａｌｓ与ＥｒｅＭＬｒｅｓｉｄｕａｌｓ，Ｒ

２＝０．５７，Ｐ＜０．０１；
ＥａｒｍＭＬｒｅｓｉｄｕａｌｓ与 ＥｒｅＭＬｒｅｓｉｄｕａｌｓ，Ｒ

２＝０．４１，

Ｐ＜０．０１），见图７ｂ。结果表明，微型群雌性个体
肌肉组织与性腺组织之间均不存在能量的交流。

图７　鸢乌贼微型群雌性（ａ）和雄性（ｂ）个体肌肉组织能量胴长残差与和性腺组织能量胴长残差的关系
Ｆｉｇ．７　Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓｂｅｔｗｅｅｎｒｅｓｉｄｕａｌｓｏｆｓｏｍａｔｉｃｔｉｓｓｕｅｅｎｅｒｇｙｒｅｇｒｅｓｓｅｄｏｎｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈａｎｄｒｅｓｉｄｕａｌｓｏｆ

ｇｏｎａｄａｌｔｉｓｓｕｅｅｎｅｒｇｙｏｎｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈｆｏｒｆｅｍａｌｅ（ａ）ａｎｄｍａｌｅ（ｂ）ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓｏｆｄｗａｒｆｆｏｒｍｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ

３　讨论

３．１　组织能量的积累变化与分配
在海洋生态系统中，能量密度体现了鱼体自

身的发育状况和对环境变化的适应性特征，可以

反映鱼体中的能量储备水平、营养及生长状

况［２３２５］。研究表明，在不同性腺成熟度下，南海

鸢乌贼微型群个体肌肉组织和性腺组织（除缠卵

腺外）的组织能量密度存在显著性差异。肌肉组

织能量密度的变化可解释为鸢乌贼微型群个体

生长发育过程中栖息环境及其生理状态的改变

所致，这是因为鱼体肌肉组织能量密度受制于水

域环境和自身生理状态等因素的影响和调

节［２６２７］，诸如食物丰度、栖息水温和生理活动等

因素［２８２９］。性腺组织能量密度的变动则多与这

些组织发育过程中物质组成的变化密切相关。

比如，卵巢在发育过程中不断发育产生卵母细

胞，随之卵黄、脂肪等营养物质含量发生变动导

致组织能量密度变化［３０３１］。在鱼类的研究中，也

发现性腺发育等繁殖活动是影响组织能量密度

变动的重要因素［３２］。

同时，鸢乌贼微型群个体性腺的组织能量积

累滞后于肌肉的组织能量积累，这可能是头足类

性腺发育滞后于个体生长的生活史策略所致［１］。

通常，在生长发育前期，头足类个体主要以体细

胞的生长为主，性腺的发育相对缓慢，此时摄食

能量更多地投入用于肌肉组织生长；在生长发育

后期，性腺组织发育迅速，此时摄食能量甚至肌

肉组织存贮的能量将投入性腺组织生长发育，性

腺组织能量积累随之增加［２］。再则，生长发育过

程中海洋环境的波动变化和饵料丰度的变化等

均影响着肌肉组织和性腺组织的能量积累［１１］，并

一定地延滞摄入能量对性腺发育的投入分配［３３］。

然而，鸢乌贼微型群个体是否亦存在摄入能量随
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外界环境波动和饵料丰度等而延滞生殖投入，仍

需后续实验研究的佐证。

此外，头足类生命周期短、生长速率快，不同

种类的繁殖策略具有特殊性［２］，进而引起不同组

织之间能量积累及其投入分配的差异性［３３３４］。

随着性腺发育，南海鸢乌贼微型群肌肉组织和性

腺组织持续积累能量，并且两个组织之间与胴长

关系的标准化残差值呈显著的正相关关系，表明

两组织之间没有显著的能量交流迹象［２２］。研究

结果与ＨＡＲＭＡＮ等［１４］的研究结果相一致，并一

定地佐证了鸢乌贼为多次产卵者，产卵期间保持

体细胞活性以完成多次产卵活动［１４，３５］。同时，研

究结果与鸢乌贼中型群雄性个体的肌肉组织和

性腺组织的组织能量积累情况相一致［３６］，生殖投

入来源倾向于外源性投入。

３．２　组织能量积累的雌雄差异性
研究发现，鸢乌贼微型群雌雄个体在总的生

殖能量积累和每个性腺发育时期的能量分配上

均存在差异，表明雌雄个体在组织能量积累及其

生殖分配上具有差异性。在大洋性头足类中，相

较于雄性个体，雌性个体在繁殖活动中起着主导

作用［３７］，负责交配后的配子授精、卵团生成、并寻

找适宜场所排放卵团等活动［３８］。同时，雌性个体

具有纳精囊或在鳃基部存储精荚［１２］，授精、排卵

活动的持续时间相对较长，往往可持续１～２个
月［３９］，产卵方式也因卵巢卵母细胞的成熟模式不

同而形式多样［３５］。这些繁殖活动使得雌性个体

需要更多的能量积累及其生殖投入［３１３２］。既有

研究已经表明：鸢乌贼是典型的雌雄二态型头足

类［１］，雄性个体体型小，雌性个体体型可达雄性

个体的二倍［１４，４０］；雌性亲体的繁殖力大，在鳃基

部存储精荚［１２］，产卵期间进行多次排卵活动且

保持摄食和能量积累［１４］。因此，鸢乌贼雌、雄性

个体组织能量积累及其生殖分配的差异性是雌、

雄性个体在生长发育及其繁殖过程中的角色作

用不同所致，并与雌性个体多次产卵策略相

关［１４］。这种差异性也较为普遍地存在于其它大

洋性头足类中，如茎柔鱼（Ｄｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓ）［４１］和
阿根廷滑柔鱼（Ｉｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓ）［４２４３］等，也表明大
洋性头足类组织能量积累及其生殖投入分配存

在一定的共性。

综上所述，鸢乌贼微型群的肌肉组织能量积

累在性腺发育后期继续增长，生殖投入倾向于外

源性，即性腺发育的能量直接来源于食物摄取及

其能量转化［１４，３５］。这种能量积累及生殖投入分

配模式可能是鸢乌贼生长发育贯穿于整个生命

周期的生活史策略所致，持续的能量积累和外源

性的生殖投入既为繁殖活动提供了必需的能量，

也为其他生命活动的正常进行提供了保障。值

得注意的是，鸢乌贼的群体结构复杂，不同型群

具有不同的生命周期［１］，在组织能量积累及其生

殖投入分配上也可能存在型群特殊性。因此，今

后需要增加补充其他型群个体在能量积累方面

的研究，以丰富对该种类基础生物学尤其是繁殖

生物学的认知，也为可持续开发该种类资源［４４］提

供生物学基础。
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