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金乌贼的早期生长发育特征
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摘要: 收集金乌贼(Sepia esculenta)受精卵, 对孵化后1~56日龄金乌贼幼体的胴背长、胴宽、体质量、骨板壳长、壳宽及骨板层数进行了测量, 分析了金乌贼幼体早期发育特征和功能器官的异速生长特征。结果表明, 金乌贼幼体早期发育过程中, 胴背长、体质量和骨板层数分别与日龄呈指数关系, 但由于器官发育的逐步完善和饵料生物种类的转变, 早期发育过程可分为两个不同阶段。两个发育阶段骨板层数的增长率均显著小于1(P<0.05), 因此骨板层数不能成为判定其日龄的指标。胴体和骨板的生长均出现异速生长的特点, 表明金乌贼有关运动的重要器官具有优先发育的特征。研究结果验证了在头足类早期发育过程中功能器官亦存在异速生长的假设, 并为金乌贼种苗的人工培育提供了参考依据。
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鱼类在早期发育过程中, 许多功能器官、系统经历着形态和生理的改变, 这些改变决定了其发育过程中的生理和行为能力[1]。由于环境因子(温度、盐度、饵料)及个体生理发育的影响, 一些功能器官(口、眼、鳍)的生长与身体各部分的生长不同步, 该现象被称为异速生长[2−3]。异速生长在仔、稚鱼发育过程中是一种常见的现象, 关于硬骨鱼类早期发育阶段不同器官的异速生长已有很多报道。
头足类的生长方式和硬骨鱼类有所不同, 其躯干是空心的管状或囊状结构。O’Dor等[4−5]指出, 头足类利用中空的外套进行喷射运动的效率比鱼类波浪运动的效率低, 而正是这种低效性迫使头足类具有比鱼类更高的生长速率和更短的生命周期。异速生长现象同样存在于头足类中[6−8], 但是关于头足类不同器官异速生长的报道却很少见[9]。
金乌贼(Sepia esculenta)是中国东部沿海的重要经济头足类[10−11], 但近年来由于资源的过度开发, 金乌贼捕捞产量连年递减[12]。为恢复金乌贼种质资源, 人们相继开展了金乌贼增殖技术研究。目前, 最有效的资源恢复方法之一是将金乌贼受精卵在适宜条件下孵化, 室内养殖约1个月后将幼体放流至适宜海区, 以补充金乌贼的群体数量。然而, 金乌贼幼体生长生物学知识的缺乏使得目前人工培育幼体的成活率较低。本实验对金乌贼初孵仔乌的生长发育情况及器官的异速生长进行研究, 探讨了金乌贼早期生长发育的生物学特征及生态学意义, 以为金乌贼苗种的人工培育提供参考依据。
1  材料与方法
1.1 实验材料
实验用金乌贼受精卵于2010年6月取自山东省青岛市黄岛区金乌贼繁殖基地。受精卵运至中国海洋大学鱼类行为生态学实验室后置于8个35 cm× 25 cm×30 cm玻璃水槽(养殖水体15 L)中孵化, 孵化水温22~24℃, 盐度32±0.5, pH 7.8~8.6, 连续充氧, 日换水量为1/2。孵出后幼体培育条件与孵化条件相同。0~5日龄幼体投喂卤虫无节幼体和活体糠虾, 5~30日龄投喂活体糠虾, 从30日龄开始投喂小虾和小鱼, 每天9:00和18:00投饵2次, 每次投饵充足。
1.2  实验方法
实验期间, 从初孵仔乌开始至56日龄, 每隔5 d从各实验水槽中随机取10尾幼体, MS-222麻醉, 用游标卡尺(Mitutoyo)测定其胴背长(DML)、胴宽(MB)后, 用精密电子天平(Sartorius)测定其体质量(BW)并将其解剖, 取出骨板, 测定骨板壳长(CL)、壳宽(CB), 在解剖镜下测定其骨板层数(LN), 最后称其骨板重(CW)。
1.3  数据分析
以SPSS13.0软件分析日龄与胴背长、体质量、骨板层数的关系, 选定R2为最大值的函数关系式作为最佳曲线。
金乌贼早期异速生长模型以胴背长(DML)的幂函数表示, 即异速生长方程(y=axb), 其中y为因变量(各器官的测量指标), x为自变量(DML), a为截距, b为生长系数。当b＞1时, 为正异速生长; b=1时, 为等速生长; b＜1时, 为负异速生长。异速生长模型中若含有不同生长阶段, 以拐点分开, 不同生长阶段由不同方程式表达: y=a1xb1, y=a2xb2, 式中: a1、a2为截距, b1、b2为异速生长指数, 对b1、b2做t检验, 检测2个b值是否差异显著; 并对b1和b2是否等于1做t检验。用SPSS13.0软件中的Nonlinear Regression过程, 并配合使用Origin​Pro7.5软件中的Nonlinear Curve Fit进行拟合分段回归模型建模, 相关指数R2最大和残差平方和最小作为曲线拟合标准, 并求得拐点值。用SPSS13.0软件进行显著性检验, P<0.05表示具有显著性差异, 描述性统计量用平均值±标准误差表示。
2  结果与分析
2.1  胴背长与体质量的生长变化 

2.1.1  胴背长与日龄的函数关系  胴背长与日龄的曲线参数估计结果显示, 复合函数、增长函数、指数函数和逻辑斯蒂函数关系式的R2值最大(0.937), 因此选择这4种函数中任意一种函数即可(表1)。本研究选择指数函数来拟合胴背长与日龄的关系, 故金乌贼幼体胴背长与日龄的最佳函数关系式为: DML = 5.414e0.025D。

金乌贼初孵仔乌的胴背长为(5.33±0.11) mm, 56日龄时为(23.81±1.12) mm, 是初孵仔乌的4倍。随生长发育, 胴背长的变化可分为两个阶段(图1), 不同阶段胴背长的增长率具有显著性差异(P<0.05), 1~31日龄的胴背长增长率为0.206 mm/d, 31~56日龄的胴背长增长率为0.485 mm/d。

[image: image1.png]HAH 1< /mm
dorsal mantle length

¥ =5.414e*">
R'=0.975

R*>=0.9546
@)

y=0.2068x + 5.1486

O

y=0.4858x — 4.5781
R?>=0.9458

0 10 20

30
H % day age

40

50

60




图1  金乌贼胴背长与日龄的拟合曲线
Fig.1  Fitting curve between dorsal mantle length and age in days of Sepia esculenta
2.1.2  体质量与日龄的函数关系  体质量与日龄的曲线参数估计结果显示, 复合函数、增长函数、指数函数和逻辑斯蒂函数关系式的R2值最大(0.951), 因此选择这4种函数中任意一种函数即可(表2)。本研究选择指数函数来拟合体质量与日龄的关系, 故金乌贼幼体体质量(BW)与日龄(D)的最佳函数关系式为: BW= 0.047e0.066D。

金乌贼初孵仔乌的体质量为(0.051 5±0.002 0)g, 56日龄时体质量达到(2.331 6±0.260 0)g, 是初孵仔乌的46倍。随生长发育, 体质量的变化明显分为两个阶段(图2), 不同阶段的体质量增长率具有显著性差异(P<0.05), 1~36日龄的体质量增长率为0.010 g/d, 36~56日龄的体质量增长率为0.086 g/d。

2.2  骨板层数和日龄的关系变化
骨板层数与日龄的曲线参数估计结果显示,

表1  金乌贼胴背长与日龄的模型分析与参数估计
Tab. 1  The model summary and parameter estimates between dorsal mantle length and age in days

	模型
model
	模型概述 model summary
	参数估计parameter estimate

	
	模型判定系数

R2
	F
	自由度1
 df1
	自由度2 

df2
	P
	常数项

constant
	系数1
 b1
	系数2
 b2
	系数3
 b3

	线性模型
linear
	0.867
	791.447
	1
	121
	0.000
	3.706
	0.303
	
	

	对数曲线模型
logarithmic
	0.564
	156.715
	1
	121
	0.000
	1.122
	3.773
	
	

	倒数曲线模型
inverse
	0.222
	34.590
	1
	121
	0.000
	13.621
	9.716
	
	

	二次曲线模型

quadratic
	0.910
	604.850
	2
	120
	0.000
	5.925
	0.054
	0.004
	

	三次曲线模型

cubic
	0.919
	448.571
	3
	119
	0.000
	4.869
	0.313
	.007
	0.000

	复合曲线模型

compound
	0.937
	1807.206
	1
	121
	0.000
	5.414
	1.026
	
	

	幂函数模型

power
	0.739
	343.057
	1
	121
	0.000
	3.969
	0.347
	
	

	S曲线模型 S
	0.354
	66.378
	1
	121
	0.000
	2.541
	.986
	
	

	增长曲线模型

growth
	0.937
	1807.206
	1
	121
	0.000
	1.689
	0.025
	
	

	指数曲线模型

exponential
	0.937
	1807.206
	1
	121
	0.000
	5.414
	0.025
	
	

	逻辑斯蒂曲线模型

logistic
	0.937
	1807.206
	1
	121
	0.000
	0.185
	0.975
	
	


表2  金乌贼体质量与日龄的模型分析与参数估计
Tab. 2  The model summary and parameter estimates of body weight and age in days of Sepia esculenta
	模型
model
	模型概述 model summary
	参数估计 parameter estimate

	
	模型判定系数
R2
	F
	自由度1

df1
	自由度2

df2
	P
	常数项
constant
	系数1

b1
	系数2

b2
	系数3

b3

	线性模型 linear
	0.624
	200.554
	1
	121
	0.000
	−0.324
	0.032
	
	

	对数曲线模型 logarithmic
	0.313
	55.096
	1
	121
	0.000
	−0.451
	0.345
	
	

	倒数曲线模型 inverse
	0.092
	12.250
	1
	121
	0.001
	0.675
	−0.767
	
	

	二次曲线模型 quadratic
	0.798
	236.685
	2
	120
	0.000
	0.228
	−0.030
	0.001
	

	三次曲线模型 cubic
	0.838
	204.695
	3
	119
	0.000
	−0.044
	0.036
	−0.002
	3.56E-005

	复合曲线模型 compound
	0.951
	2373.108
	1
	121
	0.000
	0.047
	1.068
	
	

	幂函数模型 power
	0.720
	310.772
	1
	121
	0.000
	0.022
	0.879
	
	

	S曲线模型 S
	0.323
	57.606
	1
	121
	0.000
	−0.876
	−2.415
	
	

	增长曲线模型 growth
	0.951
	2373.108
	1
	121
	0.000
	−3.062
	0.066
	
	

	指数曲线模型 exponential
	0.951
	2373.108
	1
	121
	0.000
	0.047
	0.066
	
	

	逻辑斯蒂曲线模型 logistic
	0.951
	2373.108
	1
	121
	0.000
	21.369
	0.937
	
	


复合函数、增长函数、指数函数和逻辑斯蒂函数关系式的R2值最大(0.947), 因此选择这4种函数中任意一种函数即可(表3)。本研究选择指数函数来拟合骨板层数与日龄的关系, 故金乌贼幼体骨板层数(LN)与日龄(D)的最佳函数关系式为: LN = 8.613e0.026D。
金乌贼初孵仔乌的骨板层数为7.9±0.31, 经过56 d的生长, 在56日龄时达到35.7±0.92层。骨板层数随日龄的变化明显分为两个阶段(图3), 不同阶段骨板层数的增长率具有显著性差异
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图 2  金乌贼体质量与日龄的拟合曲线
Fig.2  Fitting curve between body weight and age in days of Sepia esculenta
(P<0.05), 1~36日龄骨板层数的增长率为0.38层/d, 36~56日龄骨板层数的增长率为0.74层/d。
2.3  各功能器官参数与胴背长的异速生长关系
胴宽的生长拐点在36日龄(图4)。从1日龄[DML=(5.33±0.11) mm]到36日龄[DML=(11.85± 0.38) mm], 胴宽相对于胴背长呈等速生长(b=1.028); 从36日龄[DML=(11.85±0.38) mm]到
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图 3  金乌贼骨板层数与日龄的拟合曲线
Fig. 3  Fitting curve between lamella number and age in days of Sepia esculenta
56日龄[DML=(23.81±1.12) mm], 胴宽相对于胴背长呈负异速生长(b=0.726)。

骨板壳长的生长拐点在36日龄(图5)。从1日龄[DML=(5.33±0.11) mm]到36日龄[DML=(11.85± 0.38) mm], 骨板壳长相对于胴背长呈正异速生长(b=1.105); 从36日龄[DML=(11.85±0.38) mm]到56日龄[DML=(23.81±1.12) mm], 骨板壳长相
表3 金乌贼骨板层数与日龄的模型分析与参数估计
Tab. 3  The model summary and parameter estimates of lamella number and age in days of Sepia esculenta
	模型
model
	模型概述 model summary
	参数估计 parameter estimate

	
	模型判定系数
R2
	F
	自由度1

df1
	自由度2

df2
	P
	常数项
constant
	系数1

b1
	系数2

b2
	系数3

b3

	线性模型

linear
	0.932
	1648.168
	1
	121
	0.000
	6.39
	0.48
	
	

	对数曲线模型

logarithmic
	0.659
	234.263
	1
	121
	0.000
	1.50
	6.27
	
	

	倒数曲线模型

inverse
	0.281
	47.347
	1
	121
	0.000
	22.37
	−16.81
	
	

	二次曲线模型

quadratic
	0.942
	973.131
	2
	120
	0.000
	8.07
	0.29
	0.003
	

	三次曲线模型

cubic
	0.943
	651.985
	3
	119
	0.000
	7.61
	0.40
	−0.002
	6.02E-005

	复合曲线模型

compound
	0.947
	2143.698
	1
	121
	0.000
	8.71
	1.02
	
	

	幂函数模型

power
	0.821
	553.784
	1
	121
	0.000
	6.02
	0.37
	
	

	S曲线模型S
	0.432
	92.167
	1
	121
	0.000
	3.05
	−1.10
	
	

	增长曲线模型

growth
	0.947
	2143.698
	1
	121
	0.000
	2.16
	0.02
	
	

	指数曲线模型

exponential
	0.947
	2143.698
	1
	121
	0.000
	8.61
	0.02
	
	

	逻辑斯蒂曲线模型

logistic
	0.947
	2143.698
	1
	121
	0.000
	.11
	0.97
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图4  金乌贼胴宽与胴背长的异速生长关系
Fig. 4  Allometric growth of mantle breadth related to dorsal mantle length of Sepia esculenta
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图5  金乌贼骨板壳长与胴背长的异速生长关系
Fig. 5  Allometric growth of cuttlebone length related to dorsal mantle length of Sepia esculenta
对于胴背长呈等速生长(b=0.967)。

骨板壳宽从1日龄[DML=(5.33±0.11) mm]到56日龄[DML=(23.81±1.12) mm]生长过程中无生长拐点(图6), 但骨板壳宽相对于胴背长呈负异速生长(b=0.967)。
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图6  金乌贼骨板壳宽与胴背长的异速生长关系
Fig. 6  Allometric growth of cuttlebone breadth related to dorsal mantle length of Sepia esculenta
3  讨论
3.1  胴背长与体质量的生长变化
本研究发现金乌贼孵化后1个月内, 胴背长与体质量的生长较为缓慢。初孵仔乌许多功能器官尚未发育完全[13−15], 消化系统尚未完全分化[13], 只能摄食个体较小的活饵糠虾。虽然初孵仔乌摄食糠虾后生长较为缓慢, 但Domingues等[16]证实糠虾是初孵仔乌最好的开口饵料, 因其能保证初孵仔乌较高的存活率, 许多学者通常使用糠虾作为乌贼早期发育阶段的饵料[16−18]。初孵仔乌为提高摄食和躲避敌害的能力, 将主要能量用于摄食、感觉和运动等器官的优先发育, 导致肉体的生长发育较为迟缓[19−21]。孵化1个月后, 由于各功能器官发育完全[13], 主要能量用于肉体生长, 胴背长和体质量的增长率分别比前期提高了0.279 mm/d和0.076 g/d。此种生长方式是增强环境适应力和提高存活率的一种生存策略。
3.2  骨板层数和日龄的关系
金乌贼骨板层数随日龄的变化明显分为两个阶段, 并且不同阶段骨板层数的增长率存在显著差异。骨板形成的节律不受生长的自主控制, 而受诸多非生物环境因子的共同影响[22−23]。当个体处于食物充足, 盐度、氧气、水温适宜的环境中, 骨板1天形成1层[24]。Bettencourt等[25]研究了不同水温条件下欧洲乌贼(Sepia officinalis)骨板形成的节律, 证实骨板形成节律与水温呈负相关, 较低的食物供给量会扩大水温对骨板形成的影响[26]。本研究发现36日龄后骨板层数的增长率显著升高, 此时乌贼消化器官发育完全, 食欲旺盛, 生长率增加。在36日龄后, 虽然骨板层数的增长率由初孵仔乌时的0.38层/d升高至0.74层/d, 但在实验室条件下, 乌贼骨板并不能每天形成1层, 因此骨板层数不能作为判定乌贼日龄的指标。
3.3  各功能器官与胴背长的异速生长关系
游泳能力对于乌贼躲避敌害和主动摄食至关重要。金乌贼的运动靠漏斗和胴体的共同作用得以实现。当乌贼胴体收缩时, 胴体内的海水从漏斗口急速喷出, 乌贼借助喷水的反作用力迅速前进。胴体的体积是衡量乌贼游泳能力的一个间接指标。胴宽从初孵到36日龄之间呈等速增长, 说明胴宽在幼体运发育过程中起重要作用。而36日龄后, 胴宽呈现负异速增长, 这与胴体本身的肌肉纤维排列属性有关。胴体肌肉是由围绕身体的环状肌肉纤维(circular muscle fibers)和垂直于体轴的辐射肌肉纤维(radial muscle fibers)组成[27]。环状肌肉纤维占胴体肌肉纤维的90%, 并且为胴体的肌肉收缩提供力量, 环状肌肉纤维的纵向增长导致了胴体的增长[28−29], 因此胴体增长的速度要比增宽的速度快。
骨板是乌贼调节浮力的器官, 乌贼通过改变骨板中海水的含量来改变自身的密度[30]。骨板的生长发育状况直接影响到乌贼躲避敌害和主动摄食的能力。本研究中骨板的的形态学参数为骨板的长与宽, 骨板壳长相对胴背长的生长拐点在36日龄, 说明在36日龄之前骨板生长发育迅速, 36日龄之后, 肉体发育占主导地位, 故此时骨板相对于胴背长的生长速率也变慢。而壳宽在孵化后一直呈负异速生长, 这是由乌贼的外部形态所决定的(壳长大于壳宽)。
本研究结果表明, 金乌贼孵化后1个月内, 生长较为缓慢, 能量主要用于优先发育对生命活动起重要作用的运动器官, 如胴体和骨板等。孵化1个月后, 金乌贼主要功能器官发育完全, 能量主要用于肉体生长。 
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Early development of golden cuttlefish Sepia esculenta
LEI Shuhan, ZHANG Xiumei, ZHANG Peidong, CAI Xingyuan

The Key Laboratory of Mariculture, Ministry of Education, Ocean University of China, Qingdao 266003, China
Abstract: Early development and allometric growth patterns of Sepia esculenta larvae raised under culture conditions were analyzed. From hatching to 56-days-old, ten larvae were sampled every five days, and the dorsal mantle length, mantle breadth, body weight, cuttlebone length, cuttlebone breadth and lamella number were measured. An exponential model could describe the relationships between dorsal mantle length, body weight, lamella number and days, respectively. However, there were two different phases during early development, caused by the perfection of organ development and change in foods. The lamella in the cuttlebone was not deposited daily, which demonstrated the number of lamellae in the cuttlebone did not correspond to the actual age. In addition, allometric growth of the mantle and cuttlebone were discovered, indicating that these important organs, like the swimming organ, had developed prior to others. The present results support the hypothesis that allometric growth patterns also exist in cephalopods during early ontogeny. The data in the present study provide a basis for artificial seed breeding of golden cuttlefish.
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