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摘要: 体征表征动物个体的健康状况, 影响个体的体型及其生殖价值。乌贼(Sepia officinalis)营终生一

次繁殖产卵, 但性腺发育成熟个体的体征变化过程尚未可知。为此, 本研究利用残差指标分析方法, 对

毛里塔尼亚外海分布的乌贼成熟个体的体征及其与体型、摄食强度关系进行了分析研究。结果显示, 乌

贼雌性成熟个体胴长范围为 138~323 mm, 雄性成熟个体胴长范围为 135~343 mm; 两者胴长呈单峰值

区间分布, 体质量与胴长呈显著的幂函数关系, 幂函数拟合 b 值小于 3。雌性、雄性成熟个体的体征存

在一定的波动变化但不显著, 在功能性成熟产卵期仍保持较好状态。同时, 体征与胴长没有显著的函

数关系, 但是与胃饱满度密切相关, 胃饱满度越高、体征越好; 并且雌性、雄性成熟个体的空胃率比较

低, 在 14%~34%之间。结果表明, 毛里塔尼亚外海乌贼成熟个体保持个体生长, 通过正常的摄食活动

保持较好的体征。 
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乌贼(Sepia officinalis), 隶属于乌贼目(Sepiida), 

乌贼科 (Sepiidae), 乌贼属(Sepia), 为近海底层栖息

种, 最大栖息水深在 100 m 左右, 广泛分布于东大西

洋和地中海海域, 在东大西洋的分布北至设得兰群

岛, 南至南非外海[1-2]。与其他头足类鞘亚纲属种相

类似, 乌贼亦表现为生长速度快、生命周期短、终生

一次繁殖产卵等生活史特性[1]。通常, 乌贼的配子发

生为批次成熟、批次排卵[3-4], 繁殖产卵时间可延续

数月[5-7], 产卵结束后不久便死去[5, 8]。此外, 乌贼具

季节性索饵-产卵洄游习性, 对栖息海域的环境波动

变化适应能力强, 其中栖息水温可低至 9.5 , ℃ 并且

在水温 30 ℃以内其生长速率随水温升高而增大[8-9]。 

毛里塔尼亚位于东大西洋的非洲西北部 , 西濒

大西洋 , 海岸线延长 , 外海为加那利海流上升流系

统 (Canary Current Upwelling System, CCUS)南侧 , 

营养盐和初级生产力丰富, 是各种海洋生物栖息繁

殖的重要天然海域[10]。该海域拥有丰富的头足类资

源, 以乌贼、非洲乌贼(Sepia bertheloti)、巨型非洲乌

贼(Sepia hierredda)等最为丰富[1]。随着全球渔业资

源的开发利用, 毛里塔尼亚外海已经成为头足类开

发的重要渔场[11-12]。从 20 世纪 90 年代起中国开始

在该海域进行头足类渔业开发, 乌贼是主要的捕捞

对象[13]。然而, 在商业性渔业开发和全球气候变化背

景下 , 乌贼群体生长发育的年间波动变化显著 , 并

且初次性腺成熟体型呈现出趋小的态势[6, 14]。 体征

(body condition)是动物个体的质量特征 [15], 表征个

体的健康状况及其在适应环境变化、成功繁衍后代、

种群生物量维持等方面的能力 [15-17], 并且影响着个

体的体型及其生殖价值(reproductive value)[18]。目前, 

已有研究发现乌贼成熟个体的生殖能量(以性腺指数

为参考指标)需求较高, 可达其体质量的 16%[1, 4], 并

且性腺成熟后摄食强度亦有所变化 [4], 但是随之的

体征变化却不甚清楚。为此, 本研究对毛里塔尼亚外

海采集的乌贼成熟个体样本, 进行体征及与体型、胃

饱满度等之间关系的研究分析, 旨在增进掌握该群
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体繁殖生物学特性, 为该群体资源的可持续开发利

用提供参考。 

1  材料与方法 

1.1  样品来源 

乌贼样本来自于中国远洋底层拖网渔船在毛里塔

尼亚外海作业期间的渔获物, 采集时间为2015年7月—

8 月 , 采集海域为 16.90°W—17.70°W、19.70°N—

20.80°N。采样操作是随船调查人员在海上随机采集

样本, 经–30 ℃冷冻保藏后运回实验室进行分析。 

1.2  生物学测定 

在实验室室温下 , 乌贼样本解冻后进行生物学

数据测定, 测定项目包括: 胴长(mantle length, ML)、

体质量(body weight, BW)、性别、性腺成熟度、胃饱

满度。其中, 胴长为胴体背面前端至末端的中线水平

长度, 精确到 1 mm; 体质量测定精确到 1 g。 

性腺成熟度划分参考国际海洋考察理事会

(International Council for the Exploration of the Sea, 
ICES)[19]的划分标准 , 结合实验观察 , 将乌贼性腺

成熟度划分为 I 期~V 期: Ⅰ期-未发育; Ⅱ期-开始发

育; Ⅲ期-生理性成熟; Ⅳ期-雌性为功能性成熟产卵, 

雄性为功能性成熟排精; Ⅴ期-衰败退化。胃饱满度

划分为 0 级—4 级[20]: 0 级——空胃; 1 级——胃中有

少量食物; 2 级——胃中有中等程度的食物, 或占胃

体积 1/2; 3 级——胃中充满食物, 但胃壁不膨大; 4

级-胃中充满食物, 胃壁膨大。 

实验室共测定性腺成熟的乌贼样本 831 尾(表 1), 

其中雌性样本 399 尾(III 期 50 尾, IV 期 349 尾), 雄

性样本 432 尾(III 期 302 尾, IV 期 130 尾)。 

 
表 1  毛里塔尼亚外海乌贼的胴长和体质量 
Tab. 1  Mantle length and body weight of Sepia officinalis off Mauritania 

胴长/mm 体质量/g 
性别 成熟度 尾数 

范围 平均值SD 范围 平均值SD 

雌性 III 50 138~195 159.6212.26 287~595 399.8476.29 

 IV 349 140~323 193.8230.98 245~1762 650.38283.99 

 pooled 399 138~323 189.5331.40 245~1762 618.98279.52 

雄性 III 302 135~334 207.0741.97 207~1700 696.28360.67 

 IV 130 166~343 242.4942.09 365~1765 951.65388.27 

 pooled 432 135~343 217.7345.00 207~1765 773.12386.94 

 

1.3  数据处理 

1.3.1  样本组成 

按雌性、雄性分类统计, 计算样本个体胴长、体

质量分布范围及其平均值。 

1.3.2  体质量、胴长关系 

采用非线性回归方法, 分别进行雌性、雄性样本

个体体质量与胴长的幂函数回归分析, 求取体质量

与胴长(BW-ML)之间的关系: BW=a·MLb。式中, BW

为体质量(g), ML 为胴长(mm), a、b 为待估算参数。 

1.3.3  体征指标 

根据体质量与胴长(BW-ML)的幂函数回归关系, 

求取残差并标准化。质量-长度回归关系的残差值具

有基于个体水平又独立于个体大小、且能够反映个

体质量特征的特点[21-23]。因此, 体质量与胴长关系的

残差值 (BW-ML residuals)可作为个体的体征指标

(body condition index, BC)[24-25]。 

实验数据中未作说明者均以平均值±标准差

(Mean±SD)表示, 运用 R 统计平台进行数据的处理分

析。利用 Shapiro-Wilk 检验进行胴长、体质量、体征

等数据的正态性分布检验; 符合正态性分布的数据, 

利用单因素方差分析(ANOVA)检验不同发育时期的

差异性 ; 不符合正态性分布的数据 , 利用非参数

Kruskal-Wallis 检验(K-W test)进行不同发育时期的差

异性分析。同时, 利用相同的检验方法分析不同胃饱

满度时的体征差异性。利用 Pearson 相关性分析体征

与胴长之间的关系。差异性显著水平为 P<0.05。 

2  结果 

2.1  体质量与胴长 

分析显示 , 乌贼雌性成熟个体的胴长范围为
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138~323 mm, 平均胴长为 189.53 mm±31.40 mm; 体

质量范围为 245~1 762 g, 平均体质量为 618.98 g± 

279.52 g(表 1)。生理性成熟期(III 期)和功能性成熟产

卵期(IV 期)之间, 雌性个体的胴长和体质量均存在

显著性差异 (胴长 , F=59.51, P<0.05; 体质量 , F= 

38.44, P<0.05), 其中生理性成熟期的平均胴长和平

均体质量分别为 159.62 mm 12.26 mm 和 399.84 g 

76.29 g, 功能性成熟产卵期的平均胴长和平均体质量

分别为 193.82 mm30.98 mm 和 650.38 g283.99 g。

胴长呈单峰值区间分布, 以 140~220 mm 的个体占优

(图 1a); 体质量与胴长呈显著的幂函数关系, 为 BW= 

0.0021·ML2.39 (r2=0.87, P<0.05; 图 1b)。 

 

图 1  乌贼雌雄性个体的体质量与胴长关系 

Fig. 1  The relationship between body weight (BW) and mantle length (ML) for both female and male Sepia officinalis 

 
雄性成熟个体的胴长范围为 135~343mm, 平均

胴长为 217.73 mm45.00 mm; 体质量范围为 207~ 

1765 g, 平均体质量为 773.12 g386.94 g (表 1)。功

能性成熟排精个体的胴长和体质量显著大于生理性

成熟个体(胴长, F=64.611, P<0.05; 体质量, F=43.49, 

P<0.05), 其中功能性成熟排精个体的平均胴长和平

均体质量分别为 242.49 mm42.09 mm 和 951.65 g 

388.27 g, 生理性成熟期的平均胴长和平均体质量分

别为 207.07 mm41.97 mm 和 696.28 g360.67 g。胴

长亦呈单峰值区间分布, 以 140~280 mm 个体为主

(图 1c); 体质量与胴长亦呈显著的幂函数关系 , 为

BW=0.004 6·ML2.22 (r2= 0.88, P<0.05; 图 1d)。 

2.2  体征分布 

基于体质量-胴长关系求取的标准化残差结果显

示, 乌贼雌性、雄性成熟个体的体征均存在一定的波

动变化, 且在功能性成熟产卵期(IV 期)的体征波动

幅度较大(图 2)。其中, 雌性个体在功能性成熟期的

体征为–2.09~2.41(平均值SD: –0.050.80); 生理性

成熟期(III 期)的体征为–0.70~0.88(平均值SD: 0.04 

0.37); 但是 , 两个时期的体征没有显著差异性 (χ2= 

0.61, P=0.44)。雄性个体在生理性成熟期的体征为

–1.74~2.45(平均值SD: –0.010.80), 功能性成熟排

精期的体征为–2.40~2.32(平均值SD: –0.090.95)。

与雌性个体相同, 两个时期的体征亦没有显著差异
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性(χ2=0.77, P=0.38)。 

 

图 2  乌贼雌雄性个体的体征分布 

Fig. 2  The distribution of body condition of female and male 
Sepia officinalis 

同时分析显示, 生理性成熟期的雌性、雄性个体

体征差异性不显著(χ2=2.35, P=0.13)。在 IV 期, 雄性

个体体征波动幅度较大, 但是与同时期的雌性个体

体征没有显著性差异(χ2=0.49, P=0.48)。 

2.3  体征与胴长的关系 

Pearson 相关性分析显示, 乌贼雌性成熟个体的

体征与胴长呈弱的负相关函数关系(r=–0.06), 然而

这种负相关关系不显著(t=–1.18, P=0.24)。同时, 不

同发育时期个体体征与胴长亦呈负相关关系(III 期, 

r=–0.18; IV 期, r=–0.05; 图 3a), 但是均没有显著的

相关性(III 期, t=–1.27, P=0.21; IV 期, t=–0.83, P= 

0.41)。 

 

图 3  乌贼雌雄性个体体征与胴长的关系 

Fig. 3  The relationship between body condition and mantle length for female and male Sepia officinalis. 

 
与成熟雌性个体相反 , 成熟雄性个体的体征与

胴长呈弱的正相关函数关系但不显著(r=0.09; t=1.95, 

P = 0.06)。不同发育时期的相关性分析显示(图 3b), III

期个体体征与胴长呈显著的正相关性(r=0.15, t=–1.27, 

P=<0.05); IV 期个体体征亦与胴长呈正相关关系(r= 

0.06), 但是不显著(t = 0.66, P = 0.51)。 

2.4  体征与摄食的关系 

胃饱满度分析显示, 乌贼雌性、雄性个体的空胃

率比较低(图 4)。其中, 雌性生理性成熟期(III 期)个

体的空胃率为 14.00%, 功能性成熟产卵期(IV 期)个

体的空胃率为 19.82%; 两个时期的个体均以胃饱满

度 1~2 级为主, 分别为 70.00%和 58.58%(图 4a)。雄

性个体在生理性成熟期和功能性成熟产卵期的空胃

率分别为 34.12%和 22.04%; 与雌性个体相同, 雄性

个体在生理性成熟期和功能性成熟排精期亦以胃饱

满度 1~2 级为主, 分别为 52.89%和 55.89%, 并且功

能性成熟排精期个体中胃饱满度 3 级的个体占比也

比较高, 为 16.53%(图 4b)。 

雌性个体中, 生理性成熟个体的体征在不同胃

饱满度之间没有显著性差异 (χ2=4.69, P=0.32), 功

能性成熟产卵期个体的体征则随着胃饱满度增大

而显著增大(χ2=41.94, P<0.05), 并且在胃饱满度 0 级

和 1 级时波动幅度较大(图 5a-b)。雄性个体中, 生理

性成熟期和功能性成熟排精期个体的体征均在不同

胃饱满度之间存在显著性差异(III, χ2=17.33, P<0.05; 

IV, χ2=10.26, P<0.05), 随着胃饱满度增大而显著增

大, 并且在同一胃饱满度时体征的波动幅度也较大

(图 5c-d)。 

3  讨论 

乌贼是东大西洋海域和地中海海域的常见种 , 

并且在东大西洋海域的分布横跨赤道, 自设得兰群

岛向南延至南非外海[1-2]。这种地理分布的跨度, 以 



 

 Marine Sciences / Vol. 46, No. 6 / 2022 55 

 

图 4  乌贼雌雄性个体的胃饱满度分布 

Fig. 4  The distribution of stomach fullness degree for female and male Sepia officinalis 

 

图 5  不同胃饱满度的乌贼雌雄性个体体征分布 

Fig. 5  The distribution of body condition by different stomach fullness degree for female and male Sepia officinalis 

 
及不同地理纬度水域的水文特点形成了乌贼的多个

地理群体, 并且具有栖息海域特殊性的体型结构特

点[1, 6, 26]。本研究结果显示, 毛里塔尼亚外海乌贼成

熟样本的胴长分布呈单峰值区间分布, 结合乌贼生

命周期短、终生一次繁殖的生活史特点[1-2], 可以初

步推断这些成熟个体来自于同一个地理群体。同时, 

本研究乌贼成熟个体的最小胴长较其他海域群体的

为大, 最大胴长与其他海域群体的差异则存在性别

特殊性(表 2)。然而, 与英吉利海峡、法国比斯开湾、

地中海等海域乌贼群体的成熟体型差异情况相同 , 

毛里塔尼亚外海乌贼群体的成熟体型差异较大, 雌

性成熟个体的最小与最大成熟胴长相差可达 185 mm, 

雄性成熟个体的胴长相差达 208 mm(表 2)。这种较

大的成熟体型差异也一定地说明了乌贼在性腺发育

成熟之后仍保持体细胞的生长。但是, 乌贼雌性、雄

性个体的体质量-胴长幂函数关系式 b 值均小于匀速

生长的 b=3 值, 说明这些成熟个体处于负异速生长

阶段[27-28], 体细胞生长应该有所减缓且相对有限。这

种相对有限的体细胞生长应该与英吉利海峡、法国

比斯开湾、西班牙维戈湾、地中海等海域群体的生

长情况相一致, 后者的体质量-胴长幂函数关系式 b

值亦小于匀速生长的 b=3 值(表 2)。 
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表 2  不同栖息海域乌贼的成熟胴长和体质量-胴长关系 b 值 
Tab. 2  Summary of mature size and the coefficient b values of body weight – mantle length for Sepia officinalis from 

different regions 

海域 性别 成熟胴长/mm 体质量-胴长关系 b 值 

雌性 70~270[8] 2.78[6] 
英吉利海峡 

雄性 80~360[8] 2.64[6] 

雌性 120~290[5] - 
法国比斯开湾 

雄性 80~350[5] - 

雌性 80~235[29] 2.69[29] 
西班牙维戈湾 

雄性 60~220[29] 2.69[29] 

雌性 90~241[30] 2.18[31] 
地中海东部爱琴海 

雄性 70~324[30] 2.37[31] 

地中海东部伊斯肯德伦湾 不分 ≤200[32] 2.88[32] 

地中海北部亚得里亚海 不分 60~180[33] 2.77[34] 

雌性 138~323* 2.39* 
毛里塔尼亚外海 

雄性 135~343* 2.22* 

注: *为本研究。 

 
通常, 体征是生物个体健康状况的重要表征, 与

能量积累、生殖投入、繁殖产卵等密切相关[15, 35]。头

足类(除鹦鹉螺种类外)营终生一次繁殖, 性腺开始发

育后摄食转化的盈余能量以供给性腺组织生长和配

子发生为主, 在生殖能量需求较大时转化肌肉组织存

储的能量[22, 24-25], 而且生殖能量对存储能量转化利用

的需求具有产卵策略特殊性[36]。一般地, 营瞬时终端

产卵策略的种类在性腺发育开始后肌肉组织能量较

快速地被转化利用 , 体征下降显著 [23]; 营间歇性终

端产卵和多次产卵策略的种类则转化利用部分肌肉

组织存储能量, 体征维持良好状态[22, 24, 37-38]。本研究

的乌贼雌性、雄性成熟个体体征尽管在功能性成熟

产卵期存在较大的波动变化, 但是与生理性成熟期

相比较没有显著的下降趋势, 并且两者在同一性腺

发育时期的体征亦没有显著性差异, 说明这些成熟

个体保持着健康的肌肉组织结构, 体征维持良好状

态, 与间歇性终端产卵者和多次产卵者在性腺成熟

后保持良好体征的情况[22, 24, 37-38]相同。已有研究表

明, 乌贼的产卵策略介于间歇性终端产卵和多次产

卵之间 [3-4], 配子异步发育成熟 , 繁殖产卵期延长 , 

可达 3.5 个月[5-7]。因此, 乌贼在成熟产卵期维持较好

的体征可能是配子异步发育、批次产卵的一种选择

适应性, 以实现个体的生殖价值最大化[39]。 

值得注意的是, 生物个体的体征与其体型密切相

关, 后者反映了生物个体在维持体征过程中的能量积

累能力, 体型越大者、能量积累能力也越大[40-41]。然

而, 本研究的乌贼雌性和雄性成熟个体的体征均与

其胴长没有显著的相关性, 尽管前者呈弱的负相关

函数关系(r=–0.06)、后者则呈弱的正相关函数关系

(r=0.09), 表明乌贼成熟个体的体征不因体型大小而

变化。Castro 等[42]和 Neves 等[43]研究发现乌贼群体

的摄食生物种类随个体性腺发育而变化, 在性腺发

育成熟后主要捕食能量物质高的较大型蟹类和鱼类, 

以获取较高的能量积累和相对稳定的体征。毛里塔

尼亚外海因上升流丰富、净初级生产力高, 拥有种类

多样且资源丰富的饵料生物种类[10]。乌贼为机会型

捕食者, 食性贪婪、食物种类繁多[1]。因此, 毛里塔

尼亚外海乌贼成熟个体的体征不随体型而变化的情

况, 或许是该海域的饵料生物群落结构较为稳定且

种类多样丰富, 满足了不同成熟体型个体的能量积

累需求以保持稳定的体征。但是, 目前尚未可知这些

个体生长发育过程中的饵料生物种类变化情况, 后

续需加强胃含物分析, 结合组织脂肪酸生物标志物

研究和组织能量积累分析, 以深入掌握该群体的体

征变化特性。 

生物个体保持摄食活动是维持体征的主要或唯

一途径, 为个体存活、生长发育和繁殖提供必需的

物质能量基础 [44-45]。已有研究发现, 乌贼个体的摄

食强度随着性腺发育而增强 [42], 在成熟产卵期其胃

重量饱满指数(=胃含物去灰分后干质量与湿体质量

的比值)显著高于其他性腺发育时期[46]。同时, 乌贼

对食物的消化吸收及其能量积累效率高, 如在水温
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20 ℃时食物消化并用于生长的能量可达其盈余能

量积累的 35%~80% [47]。本研究也发现, 乌贼雌性

和雄性成熟个体的空胃率低, 胃饱满度≥1 级的个

体占 70%~85%; 并且除了生理性成熟的雌性个体

之外 , 其他个体的体征均随着摄食强度 (以胃饱满

度等级为表征)增加而趋好。毛里塔尼亚外海常年水

温为 10~25 ℃[48]。因此, 毛里塔尼亚外海乌贼成熟

个体保持较好的体征应该是正常的摄食行为和较

高的食物消化吸收效率所致, 以维持相对延长的繁

殖产卵活动 [5-7], 增加成熟个体的生殖价值。 

综上所述, 本研究通过成熟个体的体型、胃饱满

度等, 初步阐明了乌贼雌性和雄性个体在性腺发育

成熟后的体征变化情况。研究发现, 毛里塔尼亚外海

乌贼成熟个体来自于同一个地理群体, 与其他海域

群体相同, 其最大与最小成熟胴长差异大。成熟个体

的体征保持平稳状态, 在功能性成熟产卵期没有显

著的下降趋势。同时, 这些成熟个体体征与体型没有

显著的函数关系 , 但是与摄食强度密切相关 , 胃饱

满度越高、体征越好。这些结果表明, 乌贼成熟个体

保持体细胞生长, 并通过正常的摄食活动保持较好

的体征, 可能是对其配子异步发育、批次产卵且繁殖

期延长等繁殖习性的选择适应性, 以实现个体生殖

价值最大化。研究结果有助于深入认知毛里塔尼亚

外海乌贼群体的生长发育特性, 为科学开发该资源

提供重要的资料参考, 也为开展其他头足类的体征

生长研究提供借鉴。但是, 本研究并不能完全解释性

腺发育成熟至产卵结束后乌贼体征的变化规律, 今

后需从能量积累及其组织间的投入分配等方面来研

究其体征的变化过程。 
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Abstract: Body condition is an important determinant of an organism’s fitness, and the association of body condi-

tion with subsequent fertility links with that of the final reproductive success. Sepia officinalis is characterized by 

semelparous reproduction and goes to die shortly after spawning. However, it is yet a lack of information about the 

body condition of S. officinalis, which in turn limits our understanding of the species’ reproductive biology. In this 

study, S. officinalis were randomly collected from the offshore area of Mauritania and the mature specimens were 

selected for analyses. The body condition was calculated as the standardized residuals of body weight-mantle length 

relationship by using the methodology of residual index analyses. Female S. officinalis were measured mantle 

length (ML) from 138 mm to 323 mm, and males ranged from 135 mm to 343 mm. A unimodal mode was found in 

the size distribution of mantle length for both females and males, and the body weight was significantly regressed 

on the mantle length with the power function, being the coefficient b less than 3. The body condition of each sex 

was not significantly related to mantle length, but instead correlated with the stomach fullness degree, in which the 

body condition showed better condition at higher stomach fullness degree. Both sexes also showed relatively low 

ratio of empty stomach, being a range of 14%-34%. Therefore, these lines of evidence demonstrated that S. offici-

nalis off Mauritania exhibits negatively allometric growth after the attainment of sexual mature, and keeps body 

condition through active feeding behavior. 
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