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摘要：内壳可完整记录头足类的生活信息，是研究头足类年龄与生长的良好载体。根据 2018 年 12 月

中国鱿钓船在日本海采集的 261 尾舍氏贝乌贼（Berryteuthis magter shevtsovi）样本，研究了其内壳长、

叶轴长与个体生长的关系，尾锥宽、翼部最大宽度与性腺成熟度的关系以及叶轴、翼部和尾锥的生长

特性。结果显示，舍氏贝乌贼内壳长和叶轴长均与胴长具有线性关系（R2 > 0.76），与体重具有幂函数

关系（R2 > 0.77）；尾锥宽和翼部最大宽度均在性腺成熟度达到Ⅲ期后增长明显。舍氏贝乌贼内壳叶轴

和翼部生长速率基本相同，且远大于尾锥的生长速率。研究表明，舍氏贝乌贼内壳可用于分析个体生

长，尤其在其胴体遭到损伤时更为重要，内壳宽度生长主要在个体性成熟之后。 
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Growth Characteristics of Gladius of Berryteuthis  
magister shevtsovi in the Japan Sea 
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Abstract: [Objectives] The growth of the gladius is irreversible throughout the entire life cycle, which can 

completely record the life information of cephalopod. It is a good material for the study of the age and growth 

of cephalopod. This study used the gladius to analyze the individual growth of Berryteuthis magister shevtsovi, 

and provided a research basis for the subsequent exploration of its migration route, stock assessment, and 

rational development and utilization [Methods] In December 2018, 261 samples of B. m. shevtsovi were 

collected in the Sea of Japan by the Chinese Jigging fishing fleets. Linear regression or power function 

regression was used to evaluate the relationships between gladius length, proostracum length and individual 
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growth, and frequency analysis was used to study the relationship between greatest width of conus, greatest 

width of vanes and sex maturity. We also analyzed the growth characteristics between proostracum, vanes and 

conus, by the analysis of covariance to test whether there were significant differences in various parameters 

between males and females. [Results] The results showed that gladius length and proostracum length both had 

a linear relationship with mantle length (ML) (R2 > 0.76), and a power function relationship was best for the 

growth with body weight (BW) (R2 > 0.77) (Fig. 4, 5). Greatest width of conus and greatest width of vanes 

both showed a significant increase after sex maturity reaching stage III (Fig. 6, 7). For individuals at stage III, 

greatest width of conus was not less than 5 mm, and greatest width of vanes was not less than 6 mm. The 

coefficient of the linear relationship between the standardized vanes length and the standardized length of 

greatest width of proostracum was slightly less than “1”. The coefficient of the linear relationship between the 

standardized proostracum length and standardized conus length was much less than “1”. Moreover, the ratio of 

vanes length to the length of greatest width of proostracum and the ratio of conus length to proostracum length 

were all similar, about 0.77 and 0.27, respectively. This showed that the growth rate of proostracum and vanes 

of B. m. shevtsovi was basically the same, which was much faster than that of the conus. [Conclusion] The 

study show that it is feasible to use the gladius to analyze the individual growth of B. m. shevtsovi, especially 

when the body ia damaged, and the width of gladius grows mainly after the individual has matured.  

Key words: Berryteuthis magister shevtsovi; Growth characteristics; Gladius; Sex maturity  

舍 氏 贝 乌 贼 （ Berryteuthis magister 
shevtsovi）属枪形目（Teuthoidea）黵乌贼科

（Gonatidae）贝乌贼属，主要分布在日本海

（Katugin et al. 2000，陈新军等 2009）。舍氏

贝乌贼作为一种较稀有头足类，国内仅有对其

渔业生物学特性的相关研究（王洪浩等 2021）。 

内壳是头足类具有的特殊硬组织（贡艺 

2015），生长贯穿整个生命周期且具有不可逆

性，可完整记录头足类的生活信息（Jackson et 

al. 2007），被广泛应用于头足类年龄与生长（李

达等 2017，瞿俊跃等 2021）、洄游史（Lorrain 

et al. 2011）等研究，逐渐成为研究头足类渔业

生物学的良好载体。本研究根据 2018 年中国鱿

钓渔船在日本海生产期间采集的舍氏贝乌贼样

本，对其内壳形态特征参数与胴长、体重和性

腺成熟度的关系进行了研究，分析了内壳不同

结构与个体生长的关系，并对比不同结构的生

长特性，建立了舍氏贝乌贼内壳的生长模型。

本文对舍氏贝乌贼生长与发育进行研究分析，

可为后续探究其洄游路线、资源评估以及合理

开发和利用舍氏贝乌贼资源提供研究基础。 

1  材料与方法 

1.1  样本来源 

舍氏贝乌贼样本来源于中国鱿钓船 2018

年 12 月在日本海调查作业的鱿钓船渔获物，采

集海域为 130° ~ 134° E，36° ~ 39° N（王洪浩

等 2021）。共采集样本 261 尾，样本采集后冷

冻保存运回实验室。由于部分样本内壳损坏，

本研究对其中可判断性别的 255 尾舍氏贝乌贼

个体进行生物学测定和相关实验分析。 

1.2  生物学指标及内壳测定 

在实验室将舍氏贝乌贼样本解冻，对其基

础生物学数据进行测定，其中胴长（mantle 

length，ML）用皮尺测量，精确至 1 mm，体

重（body weight，BW）用电子秤（沐美 MT302B

型）测量，精确至 1 g；性腺成熟度依据目测性

腺发育状况划分为Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ和Ⅴ共 5 期，

并以性腺成熟度达到Ⅲ期作为性成熟的标志

（陆化杰 2009，金岳等 2018）。样本解剖后取

出内壳，用清水冲洗，去除内壳表面杂质以测

量其各结构参数。 
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舍氏贝乌贼的内壳可分为叶轴、翼部和尾

锥三部分（刘必林等 2015），测量反映各结构

形态特征的长度和宽度参数（图 1），均用直尺

测量，精确至 1 mm。 

1.3  数据统计与分析 

采用线性回归或者幂函数回归分析法，分

别建立内壳长和叶轴长与胴长和体重的关系模

型，分析内壳主要形态学特征参数与舍氏贝乌

贼个体生长的关系。线性方程（郭有俊等 

2021）：y = ax + b，y 为胴长（mm）或体重（g），

x 为内壳长或叶轴长（mm）。幂函数方程（郭

有俊等 2021）：y = axb，y 为胴长（mm）或体

重（g），x 为内壳长或叶轴长（mm）。 

对比尾锥长与叶轴长、翼长与叶轴最宽处

长之间的关系及其比值，以分析叶轴、翼部和

尾锥的生长特性（贡艺 2015），比较尾锥宽和

翼部最大宽度随个体性腺发育的变化。 

运用 SPSS 软件进行协方差检验（analysis 

of covariance，ANCOVA），分析雌、雄舍氏贝 

 

乌贼内壳形态参数与个体间（胴长或体重）的

关系是否存在显著差异性（曹玉茹等 2019）。 

2  结果与分析 

2.1  生物学数据分析 

本研究中舍氏贝乌贼胴长范围为 90 ~ 

148 mm，平均值为（114.69 ± 8.68）mm；体重

范围为 33 ~ 116 g，平均值为（61.72 ± 13.28）g。

性腺成熟度介于Ⅰ至Ⅲ期。 

协方差检验表明，舍氏贝乌贼的胴长（x，
单位 mm）与体重（y，单位 g）的关系不存在

性别间显著性差异（F = 0.356，P > 0.05），因

此将雌雄样本作为整体分析其生长关系（图

2），关系式为 y = 0.0007x2.3987（R2 = 0.759，P < 

0.01，n = 255）。 

2.2  内壳形态学特征 

舍氏贝乌贼内壳形态特征如图 1 所示，内

壳前部为叶轴部分，后部为尾锥部分。叶轴和

尾锥相连，构成内壳的总长度。翼部位于叶轴 

 
 

图 1  舍氏贝乌贼内壳参数示意图 

Fig. 1  Diagram of parameters of Berryteuthis magister shevtsovi gladius 
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图 2  舍氏贝乌贼胴长与体重的关系 

Fig. 2  Relationship between mantle length and  

body weight of Berryteuthis magister shevtsovi 

较细处的外部两侧，似对称的月牙形突起。除

去末端的叶轴部分也如一个对称的三角形。 

通过测量内壳的 9 个形态学特征参数，可

了解其结构和生长特性。测量的 9 项内壳形态

学数据见表 1，因部分结构损坏而无法测量导

致表中各形态学参数的样本量存在稍许差异。 

2.3  内壳长、叶轴长与个体生长的关系 

经协方差检验，舍氏贝乌贼的内壳长与胴

长（F = 1.319，P > 0.05）、内壳长与体重（F = 

0.042，P > 0.05）间均不存在性别间显著性差

异，因此将雌雄样本作为整体分析。经拟合，

内壳长与胴长和体重间分别最适合用线性（图

3a）和幂函数方程表示（图 3b）。内壳长（x，  
 

表 1  舍氏贝乌贼内壳形态学分析 

Table 1  Analysis of morphometric parameters of Berryteuthis magister shevtsovi gladius 

参数 Parameters 
样本量 

Sample size
最大值（mm）

Maximum 
最小值（mm）

Minimum 
平均值（mm） 

Mean 
标准偏差 

Standard Deviation

内壳长 Gladius length 219 137 90 110.03 7.144 

尾锥长 Conus length 226 29 19 23.44 1.670 

尾锥宽 Greatest width of conus 224 8 3 4.79 0.682 

叶轴长 Proostracum length 223 109 72 86.66 6.025 

翼长 Vanes length 219 80 54 64.41 4.814 

叶轴最宽处长 Length of greatest width of proostracum 223 105 70 83.96 5.956 

翼部最宽处长 Length of greatest width of vanes 217 77 37 48.95 5.791 

叶轴最大宽度 Greatest width of proostracum 221 5 2 3.07 0.369 

翼部最大宽度 Greatest width of vanes 216 12 4 7.74 1.015 

 

 
 

图 3  舍氏贝乌贼内壳长与个体生长的关系 

Fig. 3  Relationship between gladius length and individual growth of Berryteuthis magister shevtsovi 

a. 内壳长与胴长的关系；b. 内壳长与体重的关系。 

a. Relationship between gladius length and mantle length; b. Relationship between gladius length and body weight. 
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单位 mm）与胴长（y，单位 mm）：y = 1.0627x
﹣1.5085（R2 = 0.761，P < 0.05，n = 219）；内

壳长（x，单位 mm）与体重（y，单位 g）：y = 

0.0001x2.8324 （R2 = 0.777，P < 0.05，n = 219）。 

经协方差检验，舍氏贝乌贼的内壳叶轴长

与胴长（F = 1.155，P > 0.05）、内壳叶轴长与

体重（F = 0.020，P > 0.05）间均不存在性别间

显著性差异，因此将雌雄样本作为整体分析。

经拟合与胴长和体重间分别最适合用线性（图

4a）和幂函数方程表示（图 4b）。叶轴长（x，
单位 mm）与胴长（y，单位 mm）：y = 1.2825x 
+ 4.1432（R2 = 0.790，P < 0.05，n = 223）；叶

轴长（x，单位 mm）与体重（y，单位 g）：y = 

0.0003x2.7208（R2 = 0.802，P < 0.05，n = 223）。 

2.4  尾锥宽、翼部最大宽度与性腺成熟度的

关系 

舍氏贝乌贼内壳尾锥宽和翼部最大宽度的

变化范围分别为 3 ~ 8 mm 和 4 ~ 12 mm。经测

定，绝大部分内壳尾锥宽介于 4 ~ 6 mm 之间，

占总体样本的 98.18%，仅有 2 尾、1 尾和 1 尾

个体的内壳尾锥宽分别为 3 mm、7 mm 和

8 mm。Ⅰ期和Ⅱ期个体的内壳尾锥宽介于 3 ~ 

6 mm，Ⅲ期个体的内壳尾锥宽不低于 5 mm，

且仅有Ⅲ期个体的内壳尾锥宽达到 7 mm 和

8 mm。内壳尾锥宽在个体达到性成熟的Ⅲ期后

有明显增长（图 5）。 

经测定，绝大部分内壳翼部最大宽度介于

6 ~ 9 mm 之间，占总体样本的 91.82%，仅有

10 尾个体的内壳翼部最大宽度位于 4 ~ 5 mm

和 10 ~ 12 mm 之间。Ⅰ期个体的内壳翼部最大

宽度介于 4 ~ 9 mm，Ⅱ期和Ⅲ期个体仅出现于 

内壳翼部最大宽度不低于 6 mm 的个体中，且

仅有Ⅲ期个体的内壳翼部最大宽度达到 10 mm 

以上。内壳翼部最大宽度在个体达到性成熟的

Ⅲ期后有明显增长（图 6）。 

2.5  叶轴、翼部和尾锥的生长特性 

根据内壳的形态特征（图 1），翼部与除去

末端的叶轴部分共同组成一个对称的图形，因

此以翼长和叶轴最宽处长作为分析翼部和叶轴

生长特性的长度参数。协方差分析表明，内壳

翼长与叶轴最宽处长不存在性别间差异（F = 

0.017，P > 0.05），因此将雌雄样本作为整体分

析。经拟合，内壳翼长（x，单位 mm）与叶轴

最宽处长（y，单位 mm）间最适合用线性方程

表示（图 7），关系式为 y = 1.0768x + 14.712

（R2 = 0.790，P < 0.05，n = 219）。 

舍氏贝乌贼内壳叶轴与尾锥相连并构成内

壳的总长度，可将叶轴长和尾锥长作为分析叶

轴和尾锥生长特性的长度参数。协方差分析表

明，舍氏贝乌贼的内壳叶轴长与尾锥长不存在 
 

 
 

图 4  舍氏贝乌贼内壳叶轴长与个体生长的关系 

Fig. 4  Relationship between gladius proostracum length and individual growth of Berryteuthis magister shevtsovi 

a：叶轴长与胴长的关系；b：叶轴长与体重的关系 

a: Relationship between gladius proostracum length and mantle length; b: Relationship between gladius proostracum length and body weight 
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图 5  不同性腺成熟度舍氏贝乌贼的内壳尾锥宽分布 

Fig. 5  The greatest width of conus composition at 

different sex maturity stages of Berryteuthis  

magister shevtsovi 

 

 
 

图 6  不同性腺成熟度舍氏贝乌贼的内壳 

翼部最大宽度分布 

Fig. 6  The greatest width of vanes composition at 

different sex maturity stages of Berryteuthis  

magister shevtsovi 
 

性别间显著性差异（F = 0.198，P > 0.05），因

此将雌雄样本作为整体分析。经拟合，内壳叶

轴长（x，单位 mm）与尾锥长（y，单位 mm）

间最适合用线性方程表示（图 8），关系式为 y = 

0.2411x + 2.5866（R2 = 0.755，P < 0.05，n = 223）。 

考虑到叶轴、翼部和尾锥不同结构的差异，

将翼长、叶轴最宽处长、叶轴长和尾锥长数据

均除以胴长作标准化处理。标准化后的翼长和

叶轴最宽处长具有线性关系（R = 0.70，P <  

 
 

图 7  舍氏贝乌贼内壳翼部与叶轴的生长特性 

Fig. 7  Growth characteristics of gladius vanes and 

proostracum of Berryteuthis magister shevtsovi 

 

 
 

图 8  舍氏贝乌贼内壳叶轴与尾锥的生长特性 

Fig. 8  Growth characteristics of gladius proostracum 

and conus of Berryteuthis magister shevtsovi 

 

0.05），且关系式方程系数略小于“1”。表明舍

氏贝乌贼内壳叶轴的生长速率略低于其翼部，

但两者之间又可能存在相对稳定的生长关系。

对翼长与叶轴最宽处长的比值分析后发现，该

比值在雌雄个体间均相近，约为 0.77（图 9）。

经回归分析检验，其比值在胴长和体重不同的

舍氏贝乌贼个体间不存在显著差异（胴长：P > 

0.05；体重：P > 0.05）。 

标准化后的结果表明，叶轴长和尾锥长具

有线性关系（R = 0.72，P < 0.05），且关系式方

程系数远小于“1”。对尾锥长与叶轴长的比值

分析后发现，该比值在雌雄个体间均相近，约
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为 0.27（图 10）。表明舍氏贝乌贼内壳叶轴和

尾锥之间存在相对稳定的生长关系，但尾锥的

生长速率远低于其叶轴。 
 

 
 

图 9  舍氏贝乌贼内壳翼长与叶轴最宽处长的比值 

Fig. 9  Ratios of gladius vanes length to the length of 

greatest width of proostracum of Berryteuthis  

magister shevtsovi 

 

 
 

图 10  舍氏贝乌贼内壳尾锥长与叶轴长的比值 

Fig. 10  Ratios of gladius conus length to 

proostracum length of Berryteuthis magister shevtsovi 
 

3  讨论 

3.1  利用内壳分析个体生长 

头足类具有身体柔软的生物特性，在生长

和发育的过程中其胴体不可避免地受到各种损

伤而变得残缺，导致精确测量其主要生物学参

数——胴长和体重存在一定困难（Ruiz-Cooley 

et al. 2012），进而无法准确估算头足类的生长

（贡艺 2015）。近年来，基于头足类特有的硬

组织来研究个体生长越来越受到关注，且获得

了有效的成果（刘必林等  2010，陆化杰等 

2012）。硬组织结构稳定，比较常见的有耳石和

角质颚（Cuccu et al. 2013，陆化杰等 2020），

内壳也逐渐获得重视。舍氏贝乌贼内壳属于柔

鱼类的角质结构（Field et al. 2013），形态稳定，

其生长变化贯穿舍氏贝乌贼整个生活史周期，

与个体的生长关系密切（Lorrain et al. 2011）。

因此建立舍氏贝乌贼内壳的形态学特征参数与

胴长和体重的函数模型，可为分析舍氏贝乌贼

个体生长提供新的途径（王晓华 2012）。 

多年来，已有不少学者对内壳与头足类的

生长关系作了研究。Perez 等（1996）、王晓华

（2012）和郭有俊等（2021）分别对滑柔鱼（Illex 
illecebrosus）、金乌贼（Sepia esculenta）和鸢

乌贼（Sthenoteuthis oualaniensis）内壳进行研

究，三种头足类的内壳长度与个体生长均存在

相关关系，与本研究中的舍氏贝乌贼内壳长与

胴长具有线性关系，与体重具有幂函数关系相

似。此外，本研究中，舍氏贝乌贼内壳叶轴长

同样与胴长具有线性关系，与体重具有幂函数

关系，与内壳长与胴长和体重的相关关系一致，

进一步说明了内壳与个体生长存在关系。另有

研究发现，在阿根廷滑柔鱼（Illex argentinus）
的不同生活史阶段，内壳结构生长存在差异

（Schroeder et al. 2010）。本研究表明，利用内

壳分析舍氏贝乌贼的个体生长具有可行性，通

过测量内壳长或叶轴长并参考有关函数模型得

出舍氏贝乌贼个体胴长或体重，从而利用内壳

分析其个体生长。 

3.2  内壳宽度参数与性腺成熟度 

本研究发现，当舍氏贝乌贼个体的性腺成

熟度低于Ⅲ期时，内壳尾锥宽和翼部最大宽度

均介于稳定状态，个体变化不明显。而性腺成

熟度达到Ⅲ期后，内壳宽度参数均有较大的增

长，且尾锥宽大于 6 mm 和翼部最大宽度大于

10 mm 的舍氏贝乌贼均为性成熟个体。研究表
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明，头足类存在个体生长早于性腺发育的生活

史策略（Jereb et al. 2010），而成熟个体摄入能

量大多投入于性腺发育（Rodhouse et al. 1992）。

有研究发现，性腺发育影响了茎柔鱼（Dosidicus 
gigas）的内壳生长，且这与能量分配有关（Gong 

et al. 2018）。本研究分析认为，舍氏贝乌贼成

熟后胴长的生长放缓，从而影响了内壳沿胴体

方向的生长，内壳生长更多地转向沿宽度方向

的生长，导致性腺成熟度达到Ⅲ期的个体内壳

宽度有明显增长。另有研究指出，内壳的生长

存在两个方向，即其长度和宽度都在生长

（Miserez et al. 2008），结合本研究中内壳宽度

参数与性腺成熟度的关系推测，头足类内壳的

宽度生长主要在个体性成熟之后发生。 

3.3  内壳各结构的生长特性 

根据内壳的形态特征，舍氏贝乌贼的内壳

可分为叶轴、翼部和尾锥三部分（刘必林等 

2015），不同结构的生长特性有所不同。本研究

发现，标准化处理后舍氏贝乌贼的翼部和叶轴

的长度特征参数间、叶轴和尾锥的长度特征参

数间均具有显著的线性关系（R > 0.7, P < 

0.05），且两者比值在雌雄舍氏贝乌贼个体中均

相近，表明翼部与叶轴和叶轴与尾锥之间均存

在稳定的相对生长速率，三者的生长存在关联。

叶轴、翼部和尾锥的相对生长关系，反映了内

壳形态在个体生长的不同阶段具有相似性，进

一步说明了内壳可作为分析舍氏贝乌贼个体

生长的材料。 

对线性关系的系数分析后发现，翼长与叶

轴最宽处长关系式方程的系数略小于“1”，而

叶轴长与尾锥长关系式方程的系数远小于“1”，

说明内壳不同结构的绝对生长速率存在较大差

异。舍氏贝乌贼内壳翼部生长最快，叶轴略慢

于翼部，两者的生长速率基本相同，但尾锥的

生长却远远慢于其翼部和叶轴。从内壳形状上

看，从内壳最窄处向前后两端分别为叶轴和尾

锥，翼部位于叶轴近尾锥端外部，叶轴沿胴体

向头部的长度生长可能对翼部的长度生长有促

进作用，但不能直接影响尾锥的生长。有研究

指出，茎柔鱼鳍向胴体两侧的生长会阻碍内壳

尾锥的长度生长，导致茎柔鱼内壳叶轴的生长

速率高于尾锥（贡艺 2015）。这与本研究的结

果相近，表明不同柔鱼种类的内壳各结构的生

长特性相似，均存在叶轴生长快于尾锥的现象。 
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