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摘　要：头足类具有生长快、世代更替周期短、资源量丰富等特点，既是海洋生态系统中重要的生物种类，也
是世界海洋渔业开发利用的重要捕捞对象。为深入掌握头足类的生活史特性，认知种群数量变动及其资源量

补充过程，就头足类鞘亚纲种类繁殖力的研究现状进行了概括，包括繁殖力的定义及测定方法、头足类的繁殖

力水平以及繁殖力变化特征等。结果显示，种间的繁殖力水平存在明显差异；繁殖力水平与亲体体型呈线性

相关性，且与配子大小密切相关；栖息环境对头足类繁殖力特性有重要影响，繁殖力水平自低纬度向高纬度海

域呈递减趋势，水温、初级生产力是重要的影响因素。深入认知头足类繁殖力特性，将有助于头足类资源的可

持续开发利用及评估管理政策的制订。
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　　头足类是古老而高等的海生软体动物，自寒
武纪出现至今已有５亿年［１］。现生头足类动物

分为 鹦 鹉 螺 亚 纲 （Ｎａｕｔｉｌｏｉｄｅａ）和 鞘 亚 纲
（Ｃｏｌｅｏｉｄｅａ），其中鹦鹉螺亚纲仅鹦鹉螺目
（Ｎａｕｔｉｌｏｉｄｅａ）鹦鹉螺科（Ｎａｕｔｉｌｉｄａｅ）下的异鹦鹉螺
属（Ａｌｌｏｎａｕｔｉｌｕｓ）和鹦鹉螺属（Ｎａｕｔｉｌｕｓ）２个属，共
７个种；而鞘亚纲分为十腕总目（Ｄｅｃａｂｒａｃｈｉａ）和
八腕总目（Ｏｃｔｏｂｒａｃｈｉａ）２个总目，共８个目、４６个
科、１４７个属，约７５６种［２］。在海洋生态系统中，

头足类处于食物链中上层，既是各种浮游生物、

鱼类、甲壳类等的捕食者，也是许多大型鱼类、哺

乳类和海鸟等的主要食物来源［１，３］。此外，因其

生长速度快、世代更替周期短、资源量丰富等特

点，头足类也已经成为世界海洋渔业资源开发利

用的重要捕捞对象，近十年来头足类渔业的年平

均渔获量占世界年渔获总量的５．２％左右［４］。

头足类对环境波动变化的敏感性高，年间资

源量变化大。个体繁殖力作为反映生殖机能强

弱及其后代繁衍能力的重要表征指标之一，对研

究群体资源量变化规律具有重要的理论和实践

意义［５］。同时，个体繁殖力在一定程度上表征了

后代的数量大小［６］，并且个体间（或群体间）因其

栖息环境的变化还存在显著性差异［７］，可见开展

头足类的繁殖力特性研究对于海洋生态系统研

究也具有重要意义。为此，本文基于国内外学者

对头足类繁殖力的研究情况、头足类繁殖力的定

义类别及其估算方法、鞘亚纲下八腕目、乌贼目

和枪形目中常见种类的繁殖力大小及种间繁殖

力差异的影响因子等进行了概括与分析，旨在深

入认知头足类繁殖力特性，为我国在世界头足类

资源生物学、开发利用、评估管理等方面的研究

与政策制订提供科学支持与借鉴。
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１　头足类繁殖力的定义及其测定方法
类似于海洋鱼类，头足类的繁殖力测定以估

算其生殖系统中的配子数量为参考。其中，雌性

个体的配子发生于卵巢，成熟配子暂存于输卵管

或者卵巢腔，个体繁殖力以计数卵巢卵母细胞和

成熟卵子为对象［８］；雄性个体的配子发生于精

巢，精荚腺组装精荚，成熟精荚暂存于精荚囊（或

称作尼氏囊）中，个体繁殖力以计数精荚为对

象［８］。

表１　头足类繁殖力类别定义
Ｔａｂ．１　ＤｅｆｉｎｉｔｉｏｎｓｏｆｆｅｃｕｎｄｉｔｙｃａｔｅｇｏｒｉｅｓｉｎＣｅｐｈａｌｏｐｏｄｓｐｅｃｉｅｓ

性别

Ｓｅｘ
定义类别

Ｄｅｆｉｎｉｔｉｏｎｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ
配子计数

Ｇａｍｅｔｅｃａｌｃｕｌａｔｅｄ
表征意义

Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ

雌性 Ｆｅｍａｌｅ

潜在繁殖力（Ｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＰＦ） 生殖系统中的所有卵母细胞 个体繁殖力的理论值

最大潜在繁殖力

（Ｍａｘｉｍｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＭＰＦ）
繁殖期，潜在繁殖力与卵巢空滤泡之和

再与输卵管载卵量的差值

繁殖期内可排出的

卵子数的理论值

实际繁殖力

（Ａｃｔｕａｌｒｅａｌｉｚｅｄｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＡＲＦ）
产卵前与产卵中、产卵中与产卵后，

繁殖个体潜在繁殖力的差值

某一发育阶段的

产卵数量

有效繁殖力（Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＥＦ） 繁殖期可成功完成授精的配子数量 潜在繁殖力的有效部分

相对繁殖力（Ｒｅｌａｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＲＦ） 潜在繁殖力与胴长（或体质量）的比值 个体繁殖投入水平

雄性 Ｍａｌｅ

潜在繁殖力（Ｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＰＦ） 精荚囊的精荚数目，亦称为实际繁殖力 某一个发育时期所产生的即时繁殖力

相对繁殖力（Ｒｅｌａｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＲＦ） 潜在繁殖力与胴长（或体质量）的比值 个体繁殖投入水平

精荚长度指数

（Ｓｐｅｍａｔｏｐｈｏｒｅｌｅｎｇｔｈｉｎｄｅｘ，ＳＬＩ）
精荚长度与个体

胴长的比值

个体繁殖力大小，

及属种间繁殖力的比较

１．１　雌性繁殖力
一般地，根据不同种类的产卵策略类型及其

研究目的，雌性个体的繁殖力可以定义为潜在繁

殖力（ｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＰＦ）［７，９］、最大潜在繁殖
力（ｍａｘｉｍｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＭＰＦ）［７］、实际繁
殖力（ａｃｔｕａｌｒｅａｌｉｚｅｄｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＡＲＦ）［７］、有效繁
殖力（ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＥＦ）［１０］、相对繁殖力
（ｒｅｌａｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＲＦ）［７，９］、相对实际繁殖力
（ｒｅｌａｔｉｖｅａｃｔｕａｌｒｅａｌｉｚｅｄｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ＲＡＲＦ）［１１］等
（表１）。其中，潜在繁殖力是指卵巢中卵径大于
０．０５ｍｍ的卵母细胞数量和输卵管或卵巢腔中
成熟卵子数量之和［７，９］。该定义兼顾了头足类卵

巢卵母细胞的非同步发育及其间歇性产卵情况

的发生，基本体现了雌性个体生命周期内所能产

生的所有卵母细胞，被认为在一定意义上代表了

个体繁殖力的理论值［７］。

　　最大潜在繁殖力和实际繁殖力是潜在繁殖
力定义的延伸。前者为繁殖产卵期个体的理论

排卵数量，定义为繁殖期内个体的潜在繁殖力与

卵巢空滤泡数量之和再减去输卵管中的成熟卵

子数量［１２］。最大潜在繁殖力，适用于间歇性产

卵、多次产卵和连续性产卵等种类的繁殖力估

算，表征个体繁殖期内所能产生并排出的卵子数

的理论值。后者，则定义为繁殖个体在产卵前和

产卵中之间、以及产卵中与产卵后之间等潜在繁

殖力的差值，可用于表征个体在某一个发育阶段

的产卵数量情况［７，１１］。

有效繁殖力，定义为头足类物种雌性个体在

某一段繁殖期内或生命周期内可以成功排出并

完成授精的卵黄卵母细胞和成熟卵子的数量之

和［１０］。该定义适用于间歇性产卵和连续产卵个

体的繁殖力研究，并且对于人工养殖环境下繁殖

个体的繁殖力研究尤为适用，表征了个体的实际

且有效排出并授精的配子数目［１３］。理论上，有效

繁殖力表征为可以自然排出卵巢并完成授精的

卵子数，直接体现了个体潜在繁殖力的有效部

分［１０］。部分学者也将该繁殖力定义为绝对繁殖

力［１４－１６］。

相对繁殖力，是指雌性个体潜在繁殖力与其

体质量或胴长的比值［７，９］，部分学者也有表示为

有效繁殖力与其体质量或胴长的比值［１４－１６］。因

此，相对繁殖力也称为体质量相对繁殖力，或称

为胴长相对繁殖力［１６－１８］。同时，为了更好地反

映个体的繁殖力情况及其繁殖投入水平，部分学

者在相对繁殖力的基础上，提出了潜在繁殖投入

指数（ｉｎｄｅｘｏｆｐｏｔｅｎｔｉａｌｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔ，
ＰＲＩ）的概念，将其定义为相对繁殖力与单个成熟
卵子重量的乘积［７，９］。该指数适用于评估雌性个

体在整个产卵时期的潜在生殖投入水平。相对

于性腺指数（ｇｏｎａｄｓｏｍａｔｉｃｉｎｄｅｘ，ＧＳＩ），潜在繁殖
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投入指数更能体现出不同属种之间生殖投入的

差异性［７，９］。

１．２　雄性繁殖力
相比较于雌性繁殖力，头足类物种雄性个体

繁殖力的研究相对缺乏，这可能与雄性个体配子

大小及其配子组装机制密切有关。头足类雄性

的配子产生于精巢，数量大、外形结构小，并且肉

眼难以辨识［３，８］。配子产生后在精荚复合体里组

装成管状的精荚，而后存储于精荚囊（或者称为

尼氏囊）［８］。其中，精荚的结构相对复杂，主要由

精团、胶合体和放射导管等３部分组成［３］（图１）。

图１　头足类精荚结构示意图
（引自ＪＥＲＥＢ和ＲＯＰＥＲ［３］）

Ｆｉｇ．１　Ｓｐｅｒｍａｔｏｐｈｏｒｅｏｆｃｅｐｈａｌｏｐｏｄｓｐｅｃｉｅｓ
（ｆｒｏｍＪＥＲＥＢａｎｄＲＯＰＥＲ［３］）

　　因此，雄性个体的繁殖力以精荚囊中的精荚
为计数对象，所计数的精荚数量即为潜在繁殖

力［１９－２０］。然而，基于精荚囊所计数的精荚数目

表征了雄性个体在某一个发育时期所产生的即

时繁殖力，部分学者也称之为实际繁殖力［１１］。相

对繁殖力则计算为潜在繁殖力与体质量的比值。

此外，因为雄性个体的配子组装在精荚的精团

中，精团大小与精荚长度密切相关［３］；所以精荚

长度指数（精荚长度与个体胴长的比值［２１］）也被

用于表征雄性个体的繁殖力大小，并用于属种间

繁殖力的分析比较［２２－２３］。

２　鞘亚纲种类繁殖力大小
２．１　雌性繁殖力
２．１．１　八腕目

八腕目雌性个体的潜在繁殖力，目前已报道

的最大值在百万粒卵母细胞以上，最小繁殖力则

在百 粒 左 右 （表 ２）。其 中，快 蛸 （Ｏｃｙｔｈｏｅ
ｔｕｂｅｒｃｕｌａｔａ）的潜在繁殖力最大，最高值达１１７万
粒 卵 母 细 胞［２４－２５］；次 之 为 真 蛸 （Ｏｃｔｏｐｕｓ
ｖｕｌｇａｒｉｓ），其潜在繁殖力的最大值达６３万余粒卵

母细胞［２６］。哈勃氏蛸（Ｏ．ｈｕｂｂｓｏｒｕｍ）［１９］、水孔
蛸（Ｔｒｅｍｏｃｔｏｐｕｓｖｉｏｌａｃｅｕｓ）［２４］等的潜在繁殖力最
大值也相对较高，分别为４２余万粒卵母细胞和
３０余万粒卵母细胞。在深海和南大洋等海域栖
息的种类，如爱尔斗蛸（Ｅｌｅｄｏｎｅｍｏｓｃｈａｔａ）［２７］、球
形深海多足蛸（Ｂａｔｈｙｐｏｌｙｐｕｓｓｐｏｎｓａｌｉｓ）［２８］等，其潜
在繁殖力则均在５００粒卵母细胞以内。

在有效繁殖力方面，目前已报道的八腕目有

效繁殖力最大值是４．８万粒卵母细胞，为船蛸属
的船蛸（Ａｒｇｏｎａｕｔａａｒｇｏ）［１６］。然而，ＳＡＬＭＡＮ和
ＡＫＡＬＩＮ［２５］报道快蛸的输卵管载卵量最大值可

达２０余万粒成熟卵子。因为输卵管载卵量表征
某一时期的实际排卵量［７，１０，１３］，所以快蛸的有效

繁殖力应该大于或等于２０万粒卵母细胞。多形
艾爱尔斗蛸（Ａｄｅｌｉｅｌｅｄｏｎｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈａ）、蒂尔氏近
爱尔斗蛸（Ｐａｒｅｌｅｄｏｎｅｔｕｒｑｕｅｔｉ）、沙氏近爱尔斗蛸
（Ｐａｒｅｌｅｄｏｎｅｃｈａｒｃｏｔｉ）等的有效繁殖力相对较低，
均在百粒卵母细胞以内［１４］，这可能与其自身较低

的潜在繁殖力相关（表２）。
在相对繁殖力方面，基于潜在繁殖力计算所

得的船蛸相对繁殖力最大，其中体质量相对繁殖

力高达９７５粒·ｇ－１［１６］；哈勃氏蛸也有较高的体
质量相对繁殖力，最高值可达到１８６粒·ｇ－１［１９］；
爱尔斗蛸的相对繁殖力较低，其体质量相对繁殖

力平均值仅为０．９５粒·ｇ－１［２７］。基于有效繁殖
力计算的蛸类的相对繁殖力均较低，一定程度上

说明蛸类的单位有效繁殖力比较低。其中，沙氏

近爱尔斗蛸、蒂尔氏近爱尔斗蛸、多形艾爱尔斗

蛸等每克体质量的繁殖力均小于１粒［１４］。

２．１．２　乌贼目
乌贼目种类的繁殖力普遍较低，最大潜在繁

殖力均在万粒以内（表３）。目前已经报道的数据
显示，乌贼（Ｓｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）是乌贼目中潜在繁殖
力最大的一个种类，其潜在繁殖力最大值为８７００
粒卵母细胞［１２］。潜在繁殖力最大值大于１０００粒
卵 母 细 胞 的 种 类 还 有 粉 红 乌 贼 （Ｓｅｐｉａ
ｏｒｂｉｇｎｙａｎａ）［３３］、虎斑乌贼（Ｓｅｐｉａｐｈａｒａｏｎｉｓ）［３４］、
太平洋僧头乌贼（Ｒｏｓｓｉａｐａｃｉｆｉｃａ）［３５］、巨粒僧头乌
贼（Ｒｏｓｓｉａｍａｃｒｏｓｏｍａ）［３５－３６］等。粗壮耳乌贼
（Ｓｅｐｉｏｌａ ｒｏｂｕｓｔａ）［２３］、斯 氏 耳 乌 贼 （Ｓｅｐｉｏｌａ
ｓｔｅｅｎｓｔｒｕｐｉａｎａ）［２３］等种类的潜在繁殖力最大值则
仅在３００粒卵母细胞以内。
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表２　八腕目雌性个体繁殖力特性
Ｔａｂ．２　ＦｅｃｕｎｄｉｔｙｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｆｅｍａｌｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓｉｎｓｐｅｃｉｅｓｏｆＯｃｔｏｐｏｄａ

种名

Ｓｐｅｃｉｅｓｎａｍｅ
胴长／ｍｍ
Ｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ

潜在繁殖力／粒
Ｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

有效繁殖力／粒
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｉｔｙ

输卵管载卵量／粒
Ｏｖｉｄｕｃｔｌｏａｄ

相对繁殖力／
（粒·ｇ－１）
Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

卵径／ｍｍ
Ｅｇｇｄｉａｍｅｔｅｒ

快蛸Ｏｃｙｔｈｏｅｔｕｂｅｒｃｕｌａｔａ［２４－２５］ １７０～３３５
（１８０．０～１１７５．５）

×１０３
（２１．０～２０７．９）

×１０３
２．２～３．９

真蛸Ｏｃｔｏｐｕｓｖｕｌｇａｒｉｓ［２６］ １２～３０
（１２．８～６３４．５）

×１０３
１．５～５．０

哈勃氏蛸

Ｏｃｔｏｐｕｓｈｕｂｂｓｏｒｕｍ［１９］
（６２．４～４２４．５）

×１０３
３２～１８６ １．５～２．４

水孔蛸

Ｔｒｅｍｏｃｔｏｐｕｓｖｉｏｌａｃｅｕｓ［２４］
７５～１０３

（１１０．０～３０４．２）
×１０３ ２．２×１０３ １．６～２．２

船蛸Ａｒｇｏｎａｕｔａａｒｇｏ［１６，２４］ ３２～３５
（３０．９～８６．０）

×１０３
（７．１～４８．６）
×１０３

１４６～９３０ ５２１～９７５ ０．６～１．４

左蛸Ｓｃａｅｕｒｇｕｓｕｎｉｃｉｒｒｈｕｓ［２９］ ２６～５０
（３．２～１３．１）
×１０３

４．０～５．０

翼蛸Ｐｔｅｒｏｃｔｏｐｕｓｔｅｔｒａｃｉｒｒｈｕｓ［２９］
（２．２～７．６）
×１０３

（１．２～１．６）
×１０３

８．０～１２．５

巨面蛸

Ｏｐｉｓｔｈｏｔｅｕｔｈｉｓｍａｓｓｙａｅ［３０］
６２１～１７３５ ６～１０ ９．３～１０．４

面蛸Ｏｐｉｓｔｈｏｔｅｕｔｈｉｓａｇａｓｓｉｚｉｉ［３０］ ２０９～８３３ ５～２５ ５．１～７．５
短蛸 Ｏｃｔｏｐｕｓｏｃｅｌｌａｔｕｓ［３１］ ４００～７００

深海蛸Ｂａｔｈｙｐｏｌｙｐｕｓｂａｉｒｄｉｉ［２８］ １４～３７ ７７～６２１
爱尔斗蛸Ｅｌｅｄｏｎｅｍｏｓｃｈａｔａ［２７］ ７９～１４０ ２１０～４５９ ０．９ １３．５～１５．２

球形深海多足蛸

Ｂａｔｈｙｐｏｌｙｐｕｓｓｐｏｎｓａｌｉｓ［２８］
５１～６８ １９８～４０４ ９．６～１５．６

诺曼深海蛸

Ｂｅｎｔｈｏｃｔｏｐｕｓｎｏｒｍａｎｉ［２８］
５０～８２ １４９～３４２ １６．０～２２．０

莱维深海蛸

Ｂｅｎｔｈｏｃｔｏｐｕｓｌｅｖｉｓ［２８］
３８～５８ ９５～２２９ ９．４～１８．４

多形艾爱尔斗蛸

Ａｄｅｌｉｅｌｅｄｏｎｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈａ［１４，３２］ ≤１０５ ７３～１９３ ３４～６５ ０．４～０．９ １０．０～１６．６

蒂尔氏近爱尔斗蛸

Ｐａｒｅｌｅｄｏｎｅｔｕｒｑｕｅｔｉ［１４，３２］ ≤９６ ３０～１１９ ３７ ０．５ ≤１９．８

沙氏近爱尔斗蛸

Ｐａｒｅｌｅｄｏｎｅｃｈａｒｃｏｔｉ［１４］
２１～５８ ０．４～０．８ ≤１８．０

注：表示相对繁殖力计算为有效繁殖力与体质量的比值

Ｎｏｔｅ：ｉｎｄｉｃａｔｅｓｔｈａｔｒｅｌａｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙｉｓｅｓｔｉｍａｔｅｄａｓｔｈｅｒａｔｉｏｏｆｅｆｆｅｃｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙａｎｄｂｏｄｙｗｅｉｇｈｔ

　　在有效繁殖力方面，乌贼目种类的输卵管载
卵量少，已经报道的种类输卵管载卵量均在百粒

卵子及以内（表３）。因此，这些种类的有效繁殖
力也不高。其中，数据显示乌贼的有效繁殖力最

大，高达３０００余粒卵母细胞［１２］；其他种类如小

乌贼 （Ｓｅｐｉｅｔｔａｏｗｅｎｉａｎａ）［２１］、大 西 洋 耳 乌 贼
（Ｓｅｐｉｏｌａａｔｌａｎｔｉｃａ）［２２］等的有效繁殖力则均在３００
粒卵母细胞以内。

在相对繁殖力方面，大西洋耳乌贼的体质量

相对 繁 殖 力 最 大，其 最 大 值 可 达 ２６８．８
粒·ｇ－１［２２］；其次为中耳乌贼［２３］、斯氏耳乌

贼［２３］、小乌贼［２１］等种类，其体质量相对繁殖力最

大值在１７０～１９０粒·ｇ－１。乌贼［１８］、太平洋僧头

乌贼［３５］等种类的体质量相对繁殖力相对较低，在

１０粒·ｇ－１以内。
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表３　乌贼目雌性个体繁殖力特性
Ｔａｂ．３　ＦｅｃｕｎｄｉｔｙｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｆｅｍａｌｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓａｍｏｎｇｓｐｅｃｉｅｓｏｆＳｅｐｉｏｉｄｅａ

种名

Ｓｐｅｃｉｅｓｎａｍｅ
胴长／ｍｍ
Ｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ

潜在繁殖力／
粒

Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ
ｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

有效繁殖力／
粒

Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ｆｅｃｕｎｄｉｉｔｙ

输卵管

载卵量／粒
Ｏｖｉｄｕｃｔｌｏａｄ

相对繁殖力／
（粒·ｇ－１）
Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

卵径／ｍｍ
Ｅｇｇｄｉａｍｅｔｅｒ

乌贼Ｓｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ［１２，１８］ １２５～３２３
（２．０～８．７）
×１０３

１１７～３０８２ ８～２１ ２．７～７．８ ６．４～７．５

粉红乌贼Ｓｅｐｉａｏｒｂｉｇｎｙａｎａ［３３］ ６０～８４ ２０１～１５３２ ４～８２ ６．７～８．３
虎斑乌贼Ｓｅｐｉａｐｈａｒａｏｎｉｓ［３４］ １６１～２５９ １４６～１４００

太平洋僧头乌贼Ｒｏｓｓｉａｐａｃｉｆｉｃａ［３５］ ６１～８６ ３００～１２４６ ４０～６０ ３．２～４．８ ７．９～９．１
巨粒僧头乌贼Ｒｏｓｓｉａｍａｃｒｏｓｏｍａ［３５－３６］ ２４～６２ ２０２～１０３５ ２００～７００ ６～２６ ４．９～２２．１ ５．０～１０．０

Ｎｅｏｒｏｓｓｉａｃａｒｏｌｉｊｅａｎｎａｅ［３５］ ４４～６２ ２１５～８２７ ≤１７ １．８～１４．２ ８．５～１０．６
新僧头乌贼Ｎｅｏｒｏｓｓｉａｃａｒｏｌｉ［３７］ ２９～５０ ３１７～６８５ ３～２３ １２．４～２６．７ ５．０～７．２
小乌贼Ｓｅｐｉｅｔｔａｏｗｅｎｉａｎａ［２１］ １３．９～３５．７ １８～６１６ ≤２３０ ４．０～１７４．０ ２．３～３．４
Ｎｅｏｒｏｓｓｉａｃａｒｏｌｉｃａｒｏｌｉ［３５］ ３６～３６ ５５１～６０９ ３８．０～５１．０ ４．７～６．６

龙德莱耳乌贼Ｒｏｎｄｅｌｅｔｉｏｌａｍｉｎｏｒ［３８］ １３．４～２１．２ ５～４６０ ２～１１５ １．５～３．０
中耳乌贼Ｓｅｐｉｏｌａｉｎｔｅｒｍｅｄｉａ［２０，２３］ １５～２３ １１１～４０７ ３～３３ ４４．８～１８６．３ ２．２～４．２
莫氏僧头乌贼Ｒｏｓｓｉａｍｏｅｌｌｅｒｉ［３５］ ３２～４４ ２００～４００ ≤１８ ８．０～３９．７ ７．０～１１．０
大西洋耳乌贼Ｓｅｐｉｏｌａａｔｌａｎｔｉｃａ［２２，３９］ ６．４７～２４．０１ ５５～３１３ ８～２２５ ８５．１～２６８．８ １．６～５．４
粗壮耳乌贼Ｓｅｐｉｏｌａｒｏｂｕｓｔａ［２３］ ２４～２８ １１７～２４５ ２７．６～６６．４ ２．７～５．８

斯氏耳乌贼Ｓｅｐｉｏｌａｓｔｅｅｎｓｔｒｕｐｉａｎａ［２３］ １２～１４ １６３～１９１ １５５．１～１７９．６ ２．８～４．８

２．１．３　枪形目
已经报道的枪形目种类繁殖力数据显示，除

了莱氏拟乌贼（Ｓｅｐｉｏｔｅｕｔｈｉｓｌｅｓｓｏｎｉａｎａ）［４０－４１］外，
其他种类的潜在繁殖力最大值均在４０００粒卵母
细胞以上（表４）。其中，茎柔鱼（Ｄｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓ）
潜在繁殖力最大，最大值高达３２４７万粒卵母细
胞［９］；其次为柔鱼（Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｅｓｂａｒｔｒａｍｉｉ），其潜
在繁殖力最大值达７００万粒卵母细胞［３，４２］。此

外，潜在繁殖力最大值超过百万粒卵母细胞的种

类还有菱鳍乌贼（Ｔｈｙｓａｎｏｔｅｕｔｈｉｓｒｈｏｍｂｕｓ）［１１］、鸢
乌贼（Ｓｔｈｅｎｏｔｅｕｔｈｉｓｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ）［４３－４５］、南极褶柔
鱼（Ｔｏｄａｒｏｄｅｓｆｉｌｉｐｐｏｖａｅ）［４６］、阿根廷滑柔鱼（Ｉｌｌｅｘ
ａｒｇｅｎｔｉｎｅｓ）［７，４７－４９］、安哥拉褶柔鱼 （Ｔｏｄａｒｏｄｅｓ
ａｎｇｏｌｅｎｓｉｓ）［４６］等。

与潜在繁殖力一致，枪形目种类的体质量相

对繁殖力相对较高（表４）。其中，大西洋武装乌
贼（Ａｂｒａｌｉｏｐｓｉｓａｔｌａｎｔｉｃａ）体质量相对繁殖力高达
１０８００粒卵母细胞·克 －１［５０］；其次为大西洋鸟柔

鱼［５１］和魏氏钩腕乌贼［Ａｂｒａｌｉａ（Ａｓｔｅｒｏｔｅｕｔｈｉｓ）
ｖｅｒａｎｙｉ］［５２－５３］的体质量相对繁殖力也很大，两者
体质量相对繁殖力最大值均超过５０００粒·ｇ－１。

值得注意的是，有些种类的体质量相对繁殖力相

对较低，如鸢乌贼、枪乌贼（Ｌｏｌｉｇｏｖｕｌｇａｒｉｓ）和鱼
钩乌贼（Ａｎｃｉｓｔｒｏｃｈｅｉｒｕｓｌｅｓｕｅｕｒｉｉ）等种类的体质量
相对繁殖力均在５００粒·ｇ－１以内（表４）。这种
相对较低的体质量相对繁殖力可能是物种具有

多次产卵且产卵期间保持体细胞生长的特性所

致［４３，５４］。

枪形目种类的输卵管载卵量具有属种特殊

性，柔鱼的输卵管载卵量最大，其最大载卵量高

达 ２００万 粒 卵 母 细 胞［３，４２］；小 钩 腕 乌 贼

（Ａｂｒａｌｉｏｐｓｉｓｐｆｅｆｆｅｒｉ）的输卵管载卵量最小，其最大
载卵量仅为１３０粒卵母细胞［５０］。通常，枪形目种

类产卵之前暂存成熟卵子于输卵管［２］；因而，输

卵管载卵量可表征这些种类的实际繁殖力大小。

同时，枪形目种类的产卵策略多表现为间歇性

的、多次的产卵活动［５４］，其有效繁殖力将是实际

繁殖力的数倍以上。比如，茎柔鱼有效繁殖力高

达１４００万粒卵母细胞，是其输卵管载卵量最大值
的１０倍以上［９］，这也是目前报道的枪形目种类

中有效繁殖力最大者（表４）。
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表４　枪形目雌性个体繁殖力特性
Ｔａｂ．４　ＦｅｃｕｎｄｉｔｙｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｆｅｍａｌｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓａｍｏｎｇｓｐｅｃｉｅｓｏｆＴｅｕｔｈｏｉｄｅａ

种名

Ｓｐｅｃｉｅｓｎａｍｅ
胴长／ｍｍ
Ｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ

潜在繁殖力／粒
Ｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

有效繁殖力／粒
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｉｔｙ

输卵管载卵量／粒
Ｏｖｉｄｕｃｔｌｏａｄ

相对繁殖力／
（粒·ｇ－１）
Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

卵径／ｍｍ
Ｅｇｇｄｉａｍｅｔｅｒ

茎柔鱼

Ｄｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓ［９］
６６０～８７５

（５１２８．０～３２４７５．０）
×１０３

（１０００．０～１４０００．０）
×１０３

（２６．０～１１９７．０）
×１０３

６０３～２７１１ ０．８～１．１

柔鱼

Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｅｓｂａｒｔｒａｍｉｉ［３，４２］
４１５～６００

（２４００．０～７０００．０）
×１０３

（５００．０～２０００．０）
×１０３

９００～１５００ ０．９～１．２

菱鳍乌贼

Ｔｈｙｓａｎｏｔｅｕｔｈｉｓｒｈｏｍｂｕｓ［１１］
５２０～８５０

（２７００～４８００）
×１０３

（３００．０～９００．０）
×１０３ １４０．０×１０３ １．５～１．８

鸢乌贼

Ｓｔｈｅｎｏｔｅｕｔｈｉｓｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ［４３－４５］
１５８～４５７

（１００．０～４７９２．８）
×１０３

（１０．０～２５０．０）
×１０３

１２５ ０．６～０．９

南极褶柔鱼

Ｔｏｄａｒｏｄｅｓｆｉｌｉｐｐｏｖａｅ［４６］
２９５～５２０

（１０８０．０～１５３０．０）
×１０３ ≤５３６

阿根廷滑柔鱼

Ｉｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓ［７，４７－４９］
１７３～３８０

（７４．０～１２４７．０）
×１０３

（５１．５～１０３６．０）
×１０３

（３．２～２９．０）
×１０３

１９９～１３８３ ０．８～１．７

安哥拉褶柔鱼

Ｔｏｄａｒｏｄｅｓａｎｇｏｌｅｎｓｉｓ［４６］
２５１～３８２

（３２０．０～１１７０．０）
×１０３

（６０．０～８０．０）
×１０３

５４２～１５８９ １．０～１．２

褶柔鱼

Ｔｏｄａｒｏｄｅｓｓａｇｉｔｔａｔｕｓ［４６，５５］
２５３～５２０

（２０５．０～９５０．０）
×１０３

（１３．８～１３０．３）
×１０３

３１７～１２８８ ０．９～１．４

鱼钩乌贼

Ａｎｃｉｓｔｒｏｃｈｅｉｒｕｓｌｅｓｕｅｕｒｉｉ［５０］
２４０～３２０

（１９５．０～７９０．０）
×１０３ ≤７．０×１０３ ２３０～４３０ １．５～２．２

科氏滑柔鱼

Ｉｌｌｅｘｃｏｉｎｄｅｔｉｉ［７，５６－５７］
１５０～３７９

（５４．０～７７８．０）
×１０３

８９１～２６８６ ０．８～１．２

夏威夷双柔鱼

Ｎｏｔｏｔｏｄａｒｕｓｈａｗａｉｉｅｎｓｉｓ［４６］
１５０～１６６

（３９０．０～７４５．０）
×１０３

１９００ １．０

滑柔鱼

Ｉｌｌｅｘｉｌｌｅｃｅｂｒｏｓｕｓ［７］
１９０～３４０

（２００．０～６３０．０）
×１０３

１２００～１３７０ １．０～２．２

七星柔鱼

Ｍａｒｔｉａｌｉａｈｙａｄｅｓｉ［４６］
２７７～３９７

（１１５．０～５５６．０）
×１０３ ２３．５×１０３ ２０２～５１８ １．８～１．９

短柔鱼

Ｔｏｄａｒｏｐｓｉｓｅｂｌａｎａｅ［４６，５８］
６２～２０５

（４．５～２７５．０）
×１０３

（０．４～３４．４）
×１０３

５９９～１５３３ １．１～２．５

大西洋鸟柔鱼

Ｏｒｎｉｔｈｏｔｅｕｔｈｉｓａｎｔｉｌｌａｒｕｍ［５１］
７５～１１８

（５０．０～２２０．０）
×１０３

（０．２～１．３）
×１０３

２１８６～６３８９ ０．７～０．８

皮氏枪乌贼

Ｄｏｒｙｔｅｕｔｈｉｓｐｅａｌｅｉｉ［５９－６０］
９６～２５５

（５．７～１１７．０）
×１０３

（０．３～１１１．９）
×１０３

１．６

枪乌贼

Ｌｏｌｉｇｏｖｕｌｇａｒｉｓ［６１－６４］
１６０～３７５

（２８．５～７４．２）
×１０３

（１．４～３０．５）
×１０３

（１．３～１０．０）
×１０３

１１４～２５１ １．６～２．８

魏氏钩腕乌贼

Ａｂｒａｌｉａ（Ａｓｔｅｒｏｔｅｕｔｈｉｓ）
ｖｅｒａｎｙｉ［５２－５３］

４２～４７
（１０．０～４４．８）

×１０３
（２．４～９．５）
×１０３

９３～１０００ ２１７０～５３１０ ０．８～１．１

阿纳普武装乌贼

Ｅｎｏｐｌｏｔｅｕｔｈｉｓａｎａｐｓｉｓ［５０］
７５～８０

（２３．５～３４．５）
×１０３ ２．８×１０３ １５００～２０００ ０．８～１．１

狼乌贼

Ｌｙｃｏｔｅｕｔｈｉｓｌｏｒｉｇｅｒａ［６５－６６］
５９～１０２

（８．０～２９．７）
×１０３

（０．７～３．８）
×１０３

１．２～１．５

大西洋武装乌贼

Ａｂｒａｌｉｏｐｓｉｓａｔｌａｎｔｉｃａ［５０］
２４～３５

（４．０～２９．０）
×１０３ ≤４００ ３８００～１０８００ ０．７～１．０

小钩腕乌贼

Ａｂｒａｌｉｏｐｓｉｓｐｆｅｆｆｅｒｉ［５０］
３０～３８

（６．５～２１．０）
×１０３ ≤１３０ １０００～３９００ ０．９～１．５

福氏枪乌贼

Ｌｏｌｉｇｏｆｏｒｂｅｓｉ［６３，６７－６８］
１５０～３８０

（１．０～１６．０）
×１０３ ４．７×１０３ ２．０～３．２

锥异尾枪乌贼

Ａｌｌｏｔｅｕｔｈｉｓｓｕｂｕｌａｔａ［６９］
８０～１２１

（２．１～１３．５）
×１０３

４６～４７１ １．７～１．９

异尾枪乌贼

Ａｌｌｏｔｅｕｔｈｉｓｍｅｄｉａ［７０］
３７～１３２

（０．９～４．５）
×１０３

≤３．６
×１０３

１～２７０ ５６～５２４ １．５～２．３
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２．２　雄性繁殖力
相比较于雌性，鞘亚纲种类雄性个体的繁殖

力研究报道相对较少（表５）。八腕目种类中，真
蛸的潜在繁殖力最高，其最大值达 ６３３条精
荚［２６］；其次，爱尔斗蛸［２７］、巨面蛸（Ｏｐｉｓｔｈｏｔｅｕｔｈｉｓ
ｖｏｓｓｉ）［３０］、哈勃氏蛸［１９］等种类的潜在繁殖力也相

对较 高，在 １５０～３００条 精 荚 之 间。左 蛸
（Ｓｃａｅｕｒｇｕｓ ｕｎｉｃｉｒｒｈｕｓ）、 翼 蛸 （Ｐｔｅｒｏｃｔｏｐｕｓ
ｔｅｔｒａｃｉｒｒｈｕｓ）等种类的潜在繁殖力则很小，其最大
值分别为１１条精荚和６条精荚［２９］，然而，两者的

精荚较长，最大长度分别为 ４４．０ｍｍ和 ５１．０
ｍｍ［２９］。

乌贼目中，小乌贼［２１］、大西洋耳乌贼［２２］和粉

红乌贼［３３］等种类的潜在繁殖力较高，其最大值在

１０００～１３００条精荚之间（表５）。虎斑乌贼和多
氏乌贼（Ｓｅｐｉａｄｏｌｌｆｕｓｉ）的繁殖力也相对较高，其潜

在繁殖力最大值分别为５３０条和４３０条精荚［７１］。

其他属种，如巨粒僧头乌贼和新僧头乌贼

（Ｎｅｏｒｏｓｓｉａｃａｒｏｌｉ）等种类的繁殖力相对较低，其潜
在繁殖力最大值分别为１５０条和７１条精荚［３７］。

然而，与其他种类相比较，巨粒僧头乌贼和新僧

头乌贼的精荚较长［３７］，其最大值分别为１８．８ｍｍ
和１８．４ｍｍ（表５）。

枪形目中，目前已报道的数据显示，柔鱼［３］、

阿根 廷 滑 柔 鱼［７２－７３］、科 氏 滑 柔 鱼 （Ｉｌｌｅｘ
ｃｏｉｎｄｅｔｉｉ）［５６－５７］、茎柔鱼［７４－７５］等种类的潜在繁殖

力相对较高，其最大值在１５００～１７００条精荚之
间，精荚长度在１２～５３ｍｍ之间（表５）。福氏枪
乌贼（Ｌｏｌｉｇｏｆｏｒｂｅｓｉ）［６３，６７］、枪乌贼［６２－６３］等种类也

具有较高的潜在繁殖力，其最大值在１０００条精
荚左右。菱鳍乌贼的潜在繁殖力最小，为１５～２０
条精荚；然而，精荚长度则很长，可达１００ｍｍ［１１］。

表５　头足类鞘亚纲雄性繁殖力特性
Ｔａｂ．５　ＦｅｃｕｎｄｉｔｙｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｍａｌｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓａｍｏｎｇｓｐｅｃｉｅｓｏｆＣｏｌｅｏｉｄｅａ（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ）

种名

Ｓｐｅｃｉｅｓｎａｍｅ
胴长／ｍｍ
Ｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ

潜在繁殖力／条
Ｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

精荚长度／ｍｍ
Ｓｐｅｒｍａｔｏｐｈｏｒｅｌｅｎｇｔｈ

八腕目Ｏｃｔｏｐｏｄａ
真蛸Ｏｃｔｏｐｕｓｖｕｌｇａｒｉｓ［２６］ １００～３５０ ３９～６３３ ２０．３～９６．２
爱尔斗蛸Ｅｌｅｄｏｎｅｍｏｓｃｈａｔａ［２７］ ５８～１１８ ４５～２８７ ９．０～２３．０
巨面蛸Ｏｐｉｓｔｈｏｔｅｕｔｈｉｓｖｏｓｓｉ［３０］ ２～１７２ １．０～１．２
哈勃氏蛸Ｏｃｔｏｐｕｓｈｕｂｂｓｏｒｕｍ［１９］ ２～１５８
面蛸Ｏｐｉｓｔｈｏｔｅｕｔｈｉｓａｇａｓｓｉｚｉｉ［３０］ １５～１０３ １．５～２．０
左蛸Ｓｃａｅｕｒｇｕｓｕｎｉｃｉｒｒｈｕｓ［２９］ ３４～５２ ３～１１ ２９．０～４４．０
翼蛸Ｐｔｅｒｏｃｔｏｐｕｓｔｅｔｒａｃｉｒｒｈｕｓ［２９］ ５６～８５ １～６ ４２．０～５１．０

乌贼目Ｓｅｐｉｏｉｄｅａ
小乌贼Ｓｅｐｉｅｔｔａｏｗｅｎｉａｎａ［２１］ １３～３５ ８７～１３００ ３．９～９．５
大西洋耳乌贼Ｓｅｐｉｏｌａａｔｌａｎｔｉｃａ［２２］ ８～１６ ２０～１２４３ ３．３～９．２
粉红乌贼Ｓｅｐｉａｏｒｂｉｇｎｙａｎａ［３３］ ４２～６７ ６８～１０５５
虎斑乌贼Ｓｅｐｉａｐｈａｒａｏｎｉｓ［７１］ ４３～１５０ ３８～５３０ ５．３～１１．５
多氏乌贼Ｓｅｐｉａｄｏｌｌｆｕｓｉ［７１］ ６６～９９ ３４～４３０ ５．３～１１．５
粗壮耳乌贼Ｓｅｐｉｏｌａｒｏｂｕｓｔａ［２３］ １９～２８ １０９～３８６ ５．８～８．２
中耳乌贼Ｓｅｐｉｏｌａｉｎｔｅｒｍｅｄｉａ［２０，２３］ １５～２６ ５４～３８３ ５．０～１０．４
斯氏耳乌贼Ｓｅｐｉｏｌａｓｔｅｅｎｓｔｒｕｐｉａｎａ［２３］ １２～１８ １３～３７７ ３．５～７．０
龙德莱耳乌贼Ｒｏｎｄｅｌｅｔｉｏｌａｍｉｎｏｒ［７６］ ≤２３ ≤２８０
巨粒僧头乌贼Ｒｏｓｓｉａｍａｃｒｏｓｏｍａ［３７］ ２６～４７ １５～１０３ １２．３～１８．８
新僧头乌贼Ｎｅｏｒｏｓｓｉａｃａｒｏｌｉ［３６］ ２０～４１ ５０～７１ ９．５～１８．４
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柔鱼Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｅｓｂａｒｔｒａｍｉｉ［３］ ２７０～４５０ ５００～１７００ ２２．０～５３．０
阿根廷滑柔鱼Ｉｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓ［７２－７３］ １６０～３１０ ２００～１６００ １７．０～３２．４
科氏滑柔鱼Ｉｌｌｅｘｃｏｉｎｄｅｔｉｉ［５６－５７］ ≤２７９ ２５～１５５５ １２．５～１８．６
茎柔鱼Ｄｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓ［７４－７５］ １３０～３７７ ３００～１５００ １７．０～３１．０
福氏枪乌贼Ｌｏｌｉｇｏｆｏｒｂｅｓｉ［６３，６７］ １００～６８５ ≤１０２３ ８．５～２５．０
枪乌贼Ｌｏｌｉｇｏｖｕｌｇａｒｉｓ［６２－６３］ ９８～４７５ １０００～１０１０ ８．２～２０．５
莱氏拟乌贼Ｓｅｐｉｏｔｅｕｔｈｉｓｌｅｓｓｏｎｉａｎａ［７７］ ９８～２４ ５～５６８
短柔鱼Ｔｏｄａｒｏｐｓｉｓｅｂｌａｎａｅ［５７－５８，７８］ ７０～１６７ １１～２６９ １０．９～１８．１
狼乌贼Ｌｙｃｏｔｅｕｔｈｉｓｌｏｒｉｇｅｒａ［６５－６６］ ９９～２６５ ８．０～１２．６
菱鳍乌贼Ｔｈｙｓａｎｏｔｅｕｔｈｉｓｒｈｏｍｂｕｓ［１１］ ３９０～８０５ １５～２０ ６０．０～１００．０
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３　头足类繁殖力变化规律
现生头足类属种，除鹦鹉螺属外，均为生命

后期繁殖产卵，产卵后便死去。因此，它们的繁

殖力往往与其个体大小、配子大小及其栖息环境

等密切相关。

３．１　与个体大小的关系
一般地，头足类雌雄性个体繁殖力与其个体

大小密切相关，表现出一定的线性关系。其中，

既有的研究发现，八腕目的船蛸［１６］、真蛸［２６］、爱

尔斗蛸［２７］和特维尔切蛸（Ｏｃｔｏｐｕｓｔｅｈｕｅｌｃｈｕｓ）［７９］，
乌贼目的乌贼［１２］、大西亚耳乌贼［２２］、巨粒僧头乌

贼［３７］和新僧头乌贼［３６］，枪形目的枪乌贼［６３－６４］、

福氏枪乌贼［６３，６８］、异尾枪乌贼［７０］、莱氏拟乌

贼［４０－４１］、茎柔鱼［９，８０］、鸢乌贼［８１］、阿根廷滑柔

鱼［４９］等种类的潜在繁殖力均与其个体胴长成正

相关关系。个别种类潜在繁殖力则与其体质量

呈正相关关系，如八腕目的真蛸［２６］、哈勃氏

蛸［１９］、负蛸［１９］、巨面蛸［３０］，乌贼目的乌贼［１２］、小

乌贼［２１］，枪形目的枪乌贼［６１］、莱氏拟乌贼［４１］等。

这些结果说明了头足类的体型越大，其繁殖力也

会越大。

同时，头足类的生殖系统位于空间有限的胴

体腔后端，性腺开始发育后该系统增大迅速。因

此，生殖系统的大小也是影响其繁殖力高低的因

素之一。如，莱氏拟乌贼［４１］、短蛸［８２］等种类的雌

性个体潜在繁殖力与其卵巢重呈正相关关系，爱

尔斗蛸［２７］的相对繁殖力与卵巢重呈负相关关系。

但是研究也发现部分种类的繁殖力大小与卵巢

重没有显著相关性，如毛利蛸［８３］、快蛸［２５］等。这

可能是这些种类卵巢卵母细胞同步发育的拮抗

效应（ａｎｔａｇｏｎｉｓｔｉｃｅｆｆｅｃｔｓ），引起部分卵母细胞因
相互挤压或营养供给不足等部分退化［８３］。

３．２　与配子大小的关系
通常地，头足类繁殖力与其配子大小存在一

定的相关性，并且这种相关性与栖息环境关系密

切［２８］。其中，八腕目种类雌性个体的潜在繁殖力

与卵子大小呈显著的负相关关系（Ｐｅａｒｓｏｎ’ｓｒ＝
－０．８８，Ｆ＝４５．０７，Ｐ＜０．００１）（图２Ａ），其成熟
卵子直径跨度范围从１ｍｍ至４０ｍｍ，随之的潜
在繁殖力少则数百粒，多则可以超过 １００万
粒［２８］。一般地，卵子较小、繁殖力较大的种类多

栖息在沿岸、近海等较浅水域，如快蛸［２４－２５］、真

蛸［２６］、哈勃氏蛸［１９］、船蛸［１６，２４］等；而栖息在南

极、深海的种类繁殖力较低、卵子直径也相对较

大，如球形深海多足蛸、莱维深海蛸、沙氏近爱尔

斗蛸等［１４，２８］。

　　枪形目种类雌性个体繁殖力与其成熟卵子
直径也呈显著的负相关关系（Ｐｅａｒｓｏｎ’ｓｒ＝
－０．３３，Ｆ＝４．２２，Ｐ＝０．０４４）（图２Ｂ）。大洋性
生活习性的茎柔鱼［９］、柔鱼［３，４２］、鸢乌贼［４３－４５］等

种类繁殖力很高，但成熟卵子直径多在１ｍｍ左
右；而栖息在近海、大陆架和大陆坡折等水域的

异尾枪乌贼［７０］、福氏枪乌贼［６３，６７－６８］等种类的繁

殖力相对较低，成熟卵子直径则较大，在２ｍｍ及
以上。然而，与八腕目、枪形目不同，乌贼目种类

的雌性个体繁殖力与成熟卵子直径呈弱正相关

关系（Ｐｅａｒｓｏｎ’ｓｒ＝０．３７，Ｆ＝３．５９，Ｐ＝０．０８７）
（图２Ｃ）。其中，栖息在大陆架、大陆坡底层水域
的僧帽乌贼属下的种类个体繁殖力相对较高，并

且卵子直径也较大，一般在９ｍｍ以上［３５－３６］；而

在近海底层栖息的耳乌贼属的种类个体繁殖力

较低、卵子直径平均在３ｍｍ左右［２０，２３，３８］。

此外，头足类雄性个体的繁殖力与精荚长度

也存在一定的相关性。如，真蛸［２６］、爱尔斗

蛸［２７］、大西洋耳乌贼［２２］、小乌贼［２１］、巨粒僧头乌

贼［３７］等种类的精荚长度与胴长呈显著正相关。

这可能与精荚的形成及其结构以及存储精荚的

精荚囊大小等密切相关。头足类中较大的雄性

个体具有较大的精荚腺和精荚囊，这样可以封装

并存储较长的精荚［１４］。

３．３　与栖息环境的关系
头足类对环境变化波动的敏感性很高，因此

分布海域的水温、初级生产力等是影响这些种类

繁殖力大小的主要环境参数［２８］。通常地，在热

带、温带海域，头足类鞘亚纲种类的雌性个体具

有较高的潜在繁殖力，而在高纬度海域其潜在繁

殖力则偏低（图３）。这可能与这些种类的繁殖策
略相关，并且水温和饵料丰度是关键影响因素。

其中，低纬度海域的水温较高，饵料生物丰富，水

文环境变化波动大且相对复杂，其繁殖策略倾向

于ｒ策略［３５，８４］。纬度较高的海域水温偏低，水文

环境变化波动相对较小，其繁殖策略则多倾向于

Ｋ策略［７］。
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图２　头足类鞘亚纲种类雌性个体潜在繁殖力与卵子大小的关系
Ｆｉｇ．２　ＲｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎｆｅｃｕｎｄｉｔｙａｎｄｅｇｇｓｉｚｅｆｏｒｆｅｍａｌｅＴｅｕｔｈｏｉｄｅａ

注：图中英文字串为种名缩写。八腕目：ａｄｐｏ，多形艾爱尔斗蛸；ａｒａｒ，船蛸；ｂａｂａ，深海蛸；ｂａｓｐ，球形深海多足蛸；ｂｅｌｅ，莱维深
海蛸；ｂｅｎｏ，Ｂｅｎｔｈｏｃｔｏｐｕｓｎｏｒｍａｎｉ；ｅｌｍｏ，爱尔斗蛸；ｏｃｈｕ，哈勃氏蛸；ｏｃｏｃ，短蛸；ｏｃｔｕ，快蛸；ｏｃｖｕ，真蛸；ｏｐａｇ，面蛸；ｏｐｖｏ，巨面
蛸；ｐａｔｕ，蒂尔氏近爱尔斗蛸；ｐｔｔｅ，翼蛸；ｓｃｕｎ，左蛸；ｔｒｖｉ，水孔蛸。枪形目：ａｂａｔ，大西洋武装乌贼；ａｂｐｆ，小钩腕乌贼；ａｌｍｅ，异
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ｓｅａｔ，Ｓｅｐｉｏｌａａｔｌａｎｔｉｃａ；ｓｅｉｎ，Ｓｅｐｉｏｌａｉｎｔｅｒｍｅｄｉａ；ｓｅｏｆ，Ｓｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ；ｓｅｏｒ，Ｓｅｐｉａｏｒｂｉｇｎｙａｎａ；ｓｅｏｗ，Ｓｅｐｉｅｔｔａｏｗｅｎｉａｎａ；ｓｅｒｏ，Ｓｅｐｉｏｌａ
ｒｏｂｕｓｔａ；ｓｅｓｔ，Ｓｅｐｉｏｌａｓｔｅｅｎｓｔｒｕｐｉａｎａ

　　头足类鞘亚纲潜在繁殖力的纬向变化很可
能是对栖息环境的进化性适应，以保持种群的持

续繁衍［２８，８５］。一般地，高纬度、冷水域属种的潜

在繁殖力偏低，但是卵黄积累多、卵径也较大、卵

子孵化时间长［８６］。如，ＫＵＥＨＬ［１４］和 ＢＡＲＲＡＴＴ
等［３２］研究发现南极海域的沙氏近爱尔斗蛸、多形

艾爱尔斗蛸和蒂尔氏近爱尔斗蛸等的最大潜在

繁殖力均小于７０粒；然而，这些种类的成熟卵子
卵径可达 １９ｍｍ［１４，３２］，卵子孵化时间则可能在
３０～４１个月［１］，以提高受精卵的孵化成功率及孵

化仔鱼的存活率［８７］。低纬度水温较高的海域，既

有研究发现茎柔鱼具有最大的潜在繁殖力，高达

３２４７万粒卵母细胞，成熟卵径平均值在１．０ｍｍ，
卵子孵化的时间则在２～４周，所孵化的仔鱼小、
数量多，以增加后代的有效存活数量［３，９］。

　　分布海域广的种类，其潜在繁殖力也因栖息
海域不同而存在较大的差异。如，短柔鱼

（Ｔｏｄａｒｏｐｓｉｓｅｂｌａｎａｅ）在北海冷水域的群体，其最
大潜在繁殖力为２．８万粒卵母细胞［５８］，而在西非

外海热带水域的群体其最大潜在繁殖力可达

２７．５万粒卵母细胞［４６］。同时，头足类的繁殖力特

性也与栖息水层密切相关。栖息在大洋海域光

合作用层以上的种类，其繁殖力较大、卵子直径

≤２．０ｍｍ，如武装乌贼科、大洋性柔鱼科和船蛸属
等种类［７，１１，４６］。底栖性的种类也表现出相同的

繁殖力特性，如近海栖息的有须蛸类繁殖力在１０
万粒卵母细胞及以上、平均卵径为２～３ｍｍ，而深
海或南大洋栖息的无须蛸类繁殖力为数百粒卵

母细胞或百粒卵母细胞以下、平均卵径则在 １０
ｍｍ及以上［１３，２５，２８，８７］。
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图３　头足类鞘亚纲雌性个体潜在繁殖力
与其纬向分布中点的关系
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　　头足类鞘亚纲雄性个体的潜在繁殖力也与
其栖 息 环 境 存 在 一 定 的 相 关 性。如，

ＬＡＰＴＩＫＨＯＶＳＫＹ等［２９］研究发现，左蛸和翼蛸的

潜在繁殖力因栖息水域的水文条件变化而差异

明显，并且在水文条件良好时其精荚也比较长；

ＨＥＲＮ?ＮＤＥＺＧＡＲＣ?Ａ［５７］发现栖息在高纬度海域

的科氏滑柔鱼雄性个体产生的精荚长度较短，但

是生产的精荚数量较多。同时，这些种类雌性个

体繁殖力也因繁殖季节不同而差异显著。比如，

小乌贼在夏季的潜在繁殖力显著低于秋季时所

产生的精荚数量［２１］；哈勃氏蛸雄性个体的潜在繁

殖力在春季、秋季时增加显著［１９］等。

４　小结与展望
繁殖力是生物个体生殖能力的重要表征，对

海洋生物资源群体的理论研究和生产实践具有

重要的指导意义［５］。目前，头足类繁殖力研究已

经形成了多种繁殖力的定义及其测定方法，每种

繁殖力均有其重要的生物学意义，代表了这些种

类配子发生及后代繁衍的生活史策略。一般地，

潜在繁殖力兼顾了配子发生的同步发育和异步

发育情况，可以在一定意义上表征个体繁衍后代

数量的理论值。有效繁殖力则反映了个体繁殖

力的有效成分，代表了个体所能繁衍后代数量的

实际值。但是，除了鹦鹉螺种类外，头足类大多

表现为生殖系统一次性发育、终生一次繁殖［１］。

为了实现生殖力的最优化和最大化，这些种类已

经在产卵策略上进化出了瞬时终端产卵

（ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓｔｅｒｍｉｎａｌｓｐａｗｎｉｎｇ）、间歇性终端产
卵（ｉｎｔｅｒｍｉｔｔｅｎｔｔｅｒｍｉｎａｌｓｐａｗｎｉｎｇ）、多次产卵
（ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｐａｗｎｉｎｇ）、连 续 产 卵 （ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓ
ｓｐａｗｎｉｎｇ）以及多轮产卵（ｐｏｌｙｃｙｃｌｉｃｓｐａｗｎｉｎｇ）
等［５４］。这些产卵策略决定着生殖系统配子的发

生及其成熟排放模式，并最终决定了个体的繁殖

力大小。在繁殖力分析上，需要考虑多种繁殖力

分析方法的应用，以深入认知这些种类的繁殖力

特性。

头足类行雌雄异体的有性生殖，雌雄性各自

产生配子以形成授精卵来繁衍后代［３］。相比较

于雌性个体，有关头足类雄性个体的繁殖力及成

熟配子排放模式等方面的研究仍相当有限。多

数的鞘亚纲种类雄性个体生殖系统先行发育成

熟，且往往先行传送精荚于未繁殖产卵的雌性个

体［１，８］。从资源补充量来看，雄性个体精荚数量

多少及其排放方式都可能对群体的繁衍后代总
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数量及其质量产生重要影响，加强雄性繁殖力特

性的研究对于全面掌握头足类基础生物学特征

将大有裨益。

头足类繁殖力水平与体型呈显著的线性关

系，并且与配子大小亦存在密切相关性。从能量

分配角度看，体型越大的个体其生殖投入越

高［８８］，而与配子大小的关系则反映了头足类在繁

殖力水平与单个配子能量投入之间的权

衡［８９－９１］：高繁殖力、小配子、单配子能量投入低，

反之则繁殖力水平低、配子大、单配子能量投入

高。然而，在终生一次繁殖的生活史策略下，部

分头足类倾向于增加单配子能量投入，而非产生

更多配子以实现繁殖力水平最大化［２６］。此外，头

足类对栖息环境的波动变化甚为敏感，在繁殖力

特性上表现为繁殖力的纬向递减、配子的纬向趋

大的趋势，以提升孵化仔鱼的存活率，维持种群

补充量。因而，有关头足类繁殖力水平、配子大

小、单配子能量投入等与海洋环境关系的生态学

研究将显得尤为重要，潜在繁殖力投入指数［７，９］

的研究将可能是该领域研究的一个重要方向。

伴随着近海渔业资源的衰退及大洋性渔业

资源管理的日趋规范，头足类作为世界海洋渔业

的重要生物资源，其可持续开发利用必将是资源

评估与管理的重要内容，也必将成为相关的渔业

管理组织评估管理的重要对象。繁殖力作为后

代繁衍的重要表征指标，可以反映种群数量变动

及其资源量补充过程［９２－９３］。目前，ＭＡＣＥＷＩＣＺ
等［９４］已经通过监测渔业逃脱的卵子数量（即亲体

被捕获前所排出的卵子）建立乳光枪乌贼

（Ｄｏｒｙｔｅｕｔｈｉｓｏｐａｌｅｓｃｅｎｓ）资源评估与管理模型，有
效且快速地评估乳光枪乌贼繁殖力，为乳光枪乌

贼资源的持续开发提供了监测管理途径。开展

基于繁殖力特性的头足类资源评估将推动头足

类资源生物学的研究，也必将为头足类渔业资源

的可持续开发利用及相关的政策制订提供科学

支持与借鉴。
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［４２］　ＶＩＪＡＩＤ，ＳＡＫＡＩＭ，ＫＡＭＥＩＹ，ｅｔａｌ．Ｓｐａｗｎｉｎｇ
ｐａｔｔｅｒｎｏｆｔｈｅｎｅｏｎ ｆｌｙｉｎｇｓｑｕｉｄ Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｅｓ
ｂａｒｔｒａｍｉｉ（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ：Ｏｅｇｏｐｓｉｄａ）ａｒｏｕｎｄｔｈｅ
ＨａｗａｉｉａｎＩｓｌａｎｄｓ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＭａｒｉｎａ，２０１４，７８
（４）：５１１－５１９．

［４３］　ＨＡＲＭＡＮＲＦ，ＹＯＵＮＧＲＥ，ＲＥＩＤＳＢ，ｅｔａｌ．
Ｅｖｉｄｅｎｃｅｆｏｒｍｕｌｔｉｐｌｅｓｐａｗｎｉｎｇｉｎ ｔｈｅｔｒｏｐｉｃａｌ
ｏｃｅａｎｉｃ ｓｑｕｉｄ Ｓｔｈｅｎｏｔｅｕｔｈｉｓ ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ
（Ｔｅｕｔｈｏｉｄｅａ： Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｄａｅ）［Ｊ］． Ｍａｒｉｎｅ
Ｂｉｏｌｏｇｙ，１９８９，１０１（４）：５１３－５１９．

［４４］　ＳＮＹ
¨
ＤＥＲＲ．Ａｓｐｅｃｔｓｏｆｔｈｅｂｉｏｌｏｇｙｏｆｔｈｅｇｉａｎｔｆｏｒｍ

ｏｆ Ｓｔｈｅｎｏｔｅｕｔｈｉｓ ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ （Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ：
Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｄａｅ）ｆｒｏｍｔｈｅＡｒａｂｉａｎＳｅａ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌ
ｏｆＭｏｌｌｕｓｃａｎＳｔｕｄｉｅｓ，１９９８，６４（１）：２１－３４．

［４５］　ＺＵＹＥＶＧ，ＮＩＧＭＡＴＵＬＬＩＮＣ，ＣＨＥＳＡＬＩＮＭ，ｅｔ
ａｌ．Ｍａｉｎｒｅｓｕｌｔｓｏｆｌｏｎｇｔｅｒｍｗｏｒｌｄｗｉｄｅｓｔｕｄｉｅｓｏｎ
ｔｒｏｐｉｃａｌｎｅｋｔｏｎｉｃｏｃｅａｎｉｃｓｑｕｉｄｇｅｎｕｓＳｔｈｅｎｏｔｅｕｔｈｉｓ：
Ａｎｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆｔｈｅＳｏｖｉｅｔｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．
ＢｕｌｌｅｔｉｎＭａｒｉｎｅＳｃｉｅｎｃｅ，２００２，７１（２）：１０１９－
１０６０．

［４６］　ＬＡＰＴＩＫＨＯＶＳＫＹＶＶ，ＮＩＧＭＡＴＵＬＬＩＮＣＭ．Ｅｇｇ
ｓｉｚｅａｎｄｆｅｃｕｎｄｉｔｙｉｎｆｅｍａｌｅｓｏｆｔｈｅｓｕｂｆａｍｉｌｉｅｓ
Ｔｏｄａｒｏｐｓｉｎａｅ ａｎｄ Ｔｏｄａｒｏｄｉｎａｅ （Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ：
Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｄａｅ）［Ｊ］． ＪｏｕｒｎａｌｏｆｔｈｅＭａｒｉｎｅ
ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＡｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＫｉｎｇｄｏｍ，１９９９，
７９（３）：５６９－５７０．

［４７］　ＲＯＤＨＯＵＳＥＰＧ，ＨＡＴＦＩＥＬＤＥＭＣ．Ｄｙｎａｍｉｃｓｏｆ
ｇｒｏｗｔｈａｎｄ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅＣｅｐｈａｌｏｐｏｄ Ｉｌｌｅｘ
ａｒｇｅｎｔｉｎｕｓｄｅ Ｃａｓｔｅｌｌａｎｏｓ， １９６０ （Ｔｅｕｔｈｏｉｄｅａ：
Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｄａｅ）［Ｊ］．ＰｈｉｌｏｓｏｐｈｉｃａｌＴｒａｎｓａｃｔｉｏｎｓｏｆ
ｔｈｅＲｏｙａｌＳｏｃｉｅｔｙｏｆＬｏｎｄｏｎＢ：ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＳｃｉｅｎｃｅｓ，
１９９０，３２９（１２５４）：２２９－２４１．

［４８］　ＳＡＮＴＯＳＲＡ，ＨＡＩＭＯＶＩＣＩＭ．Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｂｉｏｌｏｇｙ
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ｏｆｔｈｅｗｉｎｔｅｒｓｐｒｉｎｇｓｐａｗｎｅｒｓｏｆＩｌｌｅｘａｒｇｅｎｔｉｎｕｓ
（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ；Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｄａｅ）ｏｆｆｓｏｕｔｈｅｒｎＢｒａｚｉｌ
［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＭａｒｉｎａ，１９９７，６１（１）：５３－６４．

［４９］　林东明，方学燕，陈新军．阿根廷滑柔鱼夏季产卵
种群繁殖力及其卵母细胞的生长模式［Ｊ］．海洋
渔业，２０１５，３７（５）：３８９－３９８．
ＬＩＮＤＭ，ＦＡＮＧＸＹ，ＣＨＥＮＸＪ．Ｆｅｃｕｎｄｉｔｙａｎｄ
ｏｏｃｙｔｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆＡｒｇｅｎｔｉｎｅｓｈｏｒｔｆｉｎｓｑｕｉｄＩｌｌｅｘ
ａｒｇｅｎｔｉｎｕｓｓｕｍｍｅｒｓｐａｗｎｉｎｇｓｔｏｃｋｉｎｔｈｅｓｏｕｔｈｗｅｓｔ
Ａｔｌａｎｔｉｃ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＦｉｓｈｅｒｉｅｓ，２０１５，３７（５）：３８９
－３９８．

［５０］　ＬＡＰＴＩＫＨＯＶＳＫＹＶＶ．Ｆｅｃｕｎｄｉｔｙａｎｄｓｐａｗｎｉｎｇｉｎ
ｓｑｕｉｄ ｏｆ ｆａｍｉｌｉｅｓ Ｅｎｏｐｌｏｔｅｕｔｈｉｄａｅ ａｎｄ
Ａｎｃｉｓｔｒｏｃｈｅｉｒｉｄａｅ（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ：Ｏｅｇｏｐｓｉｄａ）［Ｊ］．
ＳｃｉｅｎｔｉａＭａｒｉｎａ，１９９９，６３（１）：１－７．

［５１］　ＡＲＫＨＩＰＫＩＮＡＩ，ＬＡＰＴＩＫＨＯＶＳＫＹＶＶ，ＮＩＧＭＡＴＵＬＬＩＮ
ＣＭ，ｅｔａｌ．Ｇｒｏｗｔｈ，ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎａｎｄｆｅｅｄｉｎｇｏｆｔｈｅ
ｔｒｏｐｉｃａｌ ｓｑｕｉｄ Ｏｒｎｉｔｈｏｔｅｕｔｈｉｓ ａｎｔｉｌｌａｒｕｍ
（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ，Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｄａｅ）ｆｒｏｍｔｈｅｃｅｎｔｒａｌ
ｅａｓｔＡｔｌａｎｔｉｃ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＭａｒｉｎａ，１９９８，６２（３）：
１６．

［５２］　ＬＡＰＴＩＫＨＯＶＳＫＹＶＶ．Ｆｉｒｓｔｄａｔａｏｎｆｅｃｕｎｄｉｔｙｏｆｔｈｅ
ｓｑｕｉｄ Ａｂｒａｌｉａ ｖｅｒａｎｙｉ （ Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ：
Ｅｎｏｐｌｏｔｅｕｈｉｄａｅ）［Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌｏｆｔｈｅ Ｍａｒｉｎｅ
ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＡｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＫｉｎｇｄｏｍ，１９９９，
７９（６）：１１３５－１１３６．

［５３］　ＳＡＬＭＡＮＡ，ＬＡＰＴＩＫＨＯＶＳＫＹＶ．Ｆｅｃｕｎｄｉｔｙａｎｄ
ｓｐａｗｎｉｎｇｏｆＡｂｒａｌｉａ ｖｅｒａｎｙｉ（Ｒüｐｐｅｌｌ，１８４４）
（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ：Ｅｎｏｐｌｏｔｅｕｔｈｉｄａｅ）ｉｎｔｈｅＡｅｇｅａｎＳｅａ
［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＭａｒｉｎａ，２００５，６９（２）：２１１－２１４．

［５４］　ＲＯＣＨＡＦ，ＧＵＥＲＲＡ?，ＧＯＮＺ?ＬＥＺ?Ｆ．Ａｒｅｖｉｅｗ
ｏｆｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓｉｎ ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄｓ［Ｊ］．
ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＲｅｖｉｅｗｓ，２００１，７６（３）：２９１－３０４．

［５５］　ＬＯＲＤＡＮＣ，ＣＯＬＬＩＮＳＭＡ，ＫＥＹＬＮ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅ
ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆｔｈｅ ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｄ ｓｑｕｉｄ， Ｔｏｄａｒｏｄｅｓ
ｓａｇｉｔｔａｔｕｓ，ｉｎｔｈｅｎｏｒｔｈｅａｓｔＡｔｌａｎｔｉｃ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ
ｔｈｅＭａｒｉｎｅＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＡｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄ
Ｋｉｎｇｄｏｍ，２００１，８１（２）：２９９－３０６．

［５６］　ＧＯＮＺＡＬＥＺＡＦ，ＧＵＥＲＲＡＡ．Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｂｉｏｌｏｇｙ
ｏｆ ｔｈｅ ｓｈｏｒｔｆｉｎｎｅｄ ｓｑｕｉｄ Ｉｌｌｅｘ ｃｏｉｎｄｅｔｉｉ
（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ，Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｄａｅ）ｏｆｔｈｅｎｏｒｔｈｅａｓｔｅｒｎ
Ａｔｌａｎｔｉｃ［Ｊ］．Ｓａｒｓｉａ，１９９６，８１（２）：１０７－１１８．

［５７］　ＨＥＲＮ?ＮＤＥＺＧＡＲＣ?ＡＶ．Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｂｉｏｌｏｇｙｏｆ
ＩｌｌｅｘｃｏｉｎｄｅｔｉｉａｎｄＴｏｄａｒｏｐｓｉｓｅｂｌａｎａｅ（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ：
Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｄａｅ）ｏｆｆｎｏｒｔｈｗｅｓｔＡｆｒｉｃａ（４°Ｎ，３５°Ｎ）
［Ｊ］．ＢｕｌｌｅｔｉｎｏｆＭａｒｉｎｅＳｃｉｅｎｃｅ，２００２，７１（１）：
３４７－３６６．

［５８］　ＨＡＳＴＩＥＬＣ，ＪＯＹＪＢ，ＰＩＥＲＣＥＧＪ，ｅｔａｌ．

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｔｏｄａｒｏｐｓｉｓ ｅｂｌａｎａｅ
（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ：Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｄａｅ）ｉｎＳｃｏｔｔｉｓｈｗａｔｅｒｓ
［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆｔｈｅＭａｒｉｎｅＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＡｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｏｆ
ｔｈｅＵｎｉｔｅｄＫｉｎｇｄｏｍ，１９９４，７４（２）：３６７－３８２．

［５９］　ＭＡＸＷＥＬＬＭＲ，ＨＡＮＬＯＮＲＴ．Ｆｅｍａｌｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ
ｏｕｔｐｕｔｉｎｔｈｅｓｑｕｉｄＬｏｌｉｇｏｐｅａｌｅｉｉ：Ｍｕｌｔｉｐｌｅｅｇｇ
ｃｌｕｔｃｈｅｓａｎｄｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｆｏｒａｓｐａｗｎｉｎｇｓｔｒａｔｅｇｙ
［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＥｃｏｌｏｇｙＰｒｏｇｒｅｓｓＳｅｒｉｅｓ，２０００，１９９
（１）：１５９－１７０．

［６０］　ＪＡＣＯＢＳＯＮＬＤ．Ｅｓｓｅｎｔｉａｌｆｉｓｈｈａｂｉｔａｔｓｏｕｒｃｅｄｏｃｕｍｅｎｔ：
Ｌｏｎｇｆｉｎｉｎｓｈｏｒｅｓｑｕｉｄ，Ｌｏｌｉｇｏｐｅａｌｅｉｉ，ｌｉｆｅｈｉｓｔｏｒｙ
ａｎｄｈａｂｉｔａｔｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ［Ｍ］．Ｍａｓｓａｃｈｕｓｅｔｔｓ，
ＷｏｏｄｓＨｏｌｅ：Ｕ．Ｓ．ＤｅｐａｒｔｍｅｎｔｏｆＣｏｍｍｅｒｃｅ，
２００５：１－５２．

［６１］　ＣＯＥＬＨＯＭＬ，ＱＵＩＮＴＥＬＡＪ，ＢＥＴＴＥＮＣＯＵＲＴＶ，
ｅｔａｌ．Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒｅ，ｍａｔｕｒａｔｉｏｎｐａｔｔｅｒｎｓａｎｄ
ｆｅｃｕｎｄｉｔｙｏｆｔｈｅｓｑｕｉｄＬｏｌｉｇｏｖｕｌｇａｒｉｓｆｒｏｍｓｏｕｔｈｅｒｎ
Ｐｏｒｔｕｇａｌ［Ｊ］．ＦｉｓｈｅｒｉｅｓＲｅｓｅａｒｃｈ，１９９４，２１（１－
２）：８７－１０２．

［６２］　ＧＵＥＲＲＡＡ，ＲＯＣＨＡＦ．ＴｈｅｌｉｆｅｈｉｓｔｏｒｙｏｆＬｏｌｉｇｏ
ｖｕｌｇａｒｉｓ ａｎｄ Ｌｏｌｉｇｏ ｆｏｒｂｅｓｉ （Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ：
Ｌｏｌｉｇｉｎｉｄａｅ）ｉｎＧａｌｉｃｉａｎｗａｔｅｒｓ（ＮＷ Ｓｐａｉｎ）［Ｊ］．
ＦｉｓｈｅｒｉｅｓＲｅｓｅａｒｃｈ，１９９４，２１（１）：４３－６９．

［６３］　ＲＯＣＨＡＦ，ＧＵＥＲＲＡＡ．Ｓｉｇｎｓｏｆａｎｅｘｔｅｎｄｅｄａｎｄ
ｉｎｔｅｒｍｉｔｔｅｎｔｔｅｒｍｉｎａｌｓｐａｗｎｉｎｇｉｎｔｈｅｓｑｕｉｄｓＬｏｌｉｇｏ
ｖｕｌｇａｒｉｓＬａｍａｒｃｋ ａｎｄ Ｌｏｌｉｇｏ ｆｏｒｂｅｓｉＳｔｅｅｎｓｔｒｕｐ
（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ： Ｌｏｌｉｇｉｎｉｄａｅ）［Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ
ＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＭａｒｉｎｅＢｉｏｌｏｇｙａｎｄＥｃｏｌｏｇｙ，１９９６，
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ｌａｔｉｔｕｄｅａｎｄｄｅｅｐｓｅａｃｅｐｈａｌｏｐｏｄｓ［Ｊ］．Ｒｕｓｓｉａｎ
ＪｏｕｒｎａｌｏｆＭａｒｉｎｅＢｉｏｌｏｇｙ，１９９９，２５（６）：４９９－
５０６．

６２１



第１期 林东明等：头足类鞘亚纲动物繁殖力研究进展

［８８］　ＢＡＲＮＥＣＨＥＤＲ，ＲＯＢＥＲＴＳＯＮＤＲ，ＷＨＩＴＥＣ
Ｒ，ｅｔａｌ．Ｆｉｓｈｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｅｎｅｒｇｙｏｕｔｐｕｔｉｎｃｒｅａｓｅｓ
ｄｉｓｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎａｔｅｌｙｗｉｔｈｂｏｄｙｓｉｚｅ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，
２０１８，３６０（６３８９）：６４２－６４５．

［８９］　ＰＥＣＬＧ．Ｆｌｅｘｉｂｌｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｓｔｒａｔｅｇｉｅｓｉｎｔｒｏｐｉｃａｌ
ａｎｄｔｅｍｐｅｒａｔｅＳｅｐｉｏｔｅｕｔｈｉｓｓｑｕｉｄｓ［Ｊ］． Ｍａｒｉｎｅ
Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００１，１３８（１）：９３－１０１．

［９０］　ＢＥＡＳＬＥＹＡＬ，ＨＡＬＬＫＣ，ＬＡＴＥＬＬＡＣＩ，ｅｔａｌ．
Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｔｈｒｅｅｓｍａｌｌｂｏｄｉｅｄ
ｃｕｔｔｌｅｆｉｓｈｉｎｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌｗａｔｅｒｓ［Ｊ］．Ｍａｒｉｎｅａｎｄ
ＦｒｅｓｈｗａｔｅｒＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１８，６９（３）：４０３－４１７．

［９１］　朱　凯，孙程婕，陈新军，等．南海鸢乌贼中型群雌
性个体肌肉和性腺组织能量积累及其分配［Ｊ］．海
洋渔业，２０１９，４１（６）：６４１－６５１．
ＺＨＵＫ，ＳＵＮ Ｃ Ｊ，ＣＨＥＮ Ｘ Ｊ，ｅｔａｌ．Ｅｎｅｒｇｙ
ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｓｏｍａｔｉｃａｎｄｇｏｎａｄａｌｔｉｓｓｕｅｓａｎｄｉｔｓ
ａｌｌｏｃａｔｉｏｎｔｏｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｉｎｍｅｄｉｕｍｆｒｏｍｏｆｔｅｍａｌｅ

ＳｔｈｅｎｏｔｅｕｔｈｉｓｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓｉｎｔｈｅＳｏｕｔｈＣｈｉｎａＳｅａ
［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＦｉｓｈｅｒｉｅｓ，２０１９，４１（３）：６４１－６５１．

［９２］　ＨＵＮＴＥＲＪ，ＭＡＣＥＷＩＣＺＢ，ＣＨＹＡＮＨＵＥＩＬＮ，ｅｔ
ａｌ．Ｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ｓｐａｗｎｉｎｇ，ａｎｄｍａｔｕｒｉｔｙｏｆｆｅｍａｌｅ
ＤｏｖｅｒｓｏｌｅＭｉｃｒｏｓｔｏｍｕｓｐａｃｉｆｉｃｕｓ，ｗｉｔｈａｎｅｖａｌｕａｔｉｏｎ
ｏｆａｓｓｕｍｐｔｉｏｎｓａｎｄｐｒｅｃｉｓｉｏｎ［Ｊ］．ＦｉｓｈｅｒｙＢｕｌｌｅｔｉｎ，
１９９２，９０（１）：１０１－１２８．

［９３］　苏锦祥．鱼类学与海水鱼类养殖（第二版）［Ｍ］．
北京：中国农业出版社，２０００：５０７．
ＳＵＪＸ．Ｉｃｈｔｈｙｏｌｏｇｙａｎｄｍａｒｉｎｅｆｉｓｈｅｓａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ
（２ｎｄｅｄｉｔｉｏｎ）［Ｍ］．Ｂｅｉｊｉｎｇ：ＣｈｉｎａＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ
Ｐｒｅｓｓ，２０００：５０７．

［９４］　ＭＡＣＥＷＩＣＺＢＪ，ＨＵＮＴＥＲＪＲ，ＬＯＮＣＨ，ｅｔａｌ．
Ｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ｅｇｇｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ，ａｎｄｍｏｒｔａｌｉｔｙｏｆｍａｒｋｅｔ
ｓｑｕｉｄ（Ｌｏｌｉｇｏｏｐａｌｅｓｃｅｎｓ）［Ｊ］．ＦｉｓｈｅｒｙＢｕｌｌｅｔｉｎ，
２００４，１０２（２）：３０６－３２７．

７２１



海　洋　渔　业 ２０２１年

ＲｅｓｅａｒｃｈｐｒｏｇｒｅｓｓｉｎｆｅｃｕｎｄｉｔｙｓｔｕｄｙｏｆＣｏｌｅｏｉｄｅａ（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ）

ＬＩＮＤｏｎｇｍｉｎｇ１，２，３，４，ＸＵＡＮＳｉｐｅｎｇ１，ＣＨＥＮＸｉｎｊｕｎ１，２，３，４，５

（１．ＣｏｌｌｅｇｅｏｆＭａｒｉｎｅＳｃｉｅｎｃｅｓ，ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ；２．ＫｅｙＬａｂｏｒａｔｏｒｙｏｆＳｕｓｔａｉｎａｂｌｅ
ＥｘｐｌｏｉｔａｔｉｏｎｏｆＯｃｅａｎｉｃＦｉｓｈｅｒｙＲｅｓｏｕｒｃｅｓ，ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，ＭｉｎｉｓｔｒｙｏｆＥｄｕｃａｔｉｏｎ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ；
３．ＮａｔｉｏｎａｌＤｉｓｔａｎｔｗａｔｅｒＦｉｓｈｅｒｉｅｓＥｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇＲｅｓｅａｒｃｈＣｅｎｔｅｒ，ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ；
４．ＫｅｙＬａｂｏｒａｔｏｒｙｏｆＯｃｅａｎｉｃＦｉｓｈｅｒｉｅｓＥｘｐｌｏｒａｔｉｏｎ，ＭｉｎｉｓｔｒｙｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅａｎｄＲｕｒａｌＡｆｆａｉｒｓ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ；

５．ＬａｂｏｒａｔｏｒｙｆｏｒＭａｒｉｎｅＦｉｓｈｅｒｉｅｓＳｃｉｅｎｃｅａｎｄＦｏｏｄＰｒｏｄｕｃｔｉｏｎＰｒｏｃｅｓｓｅｓ，ＱｉｎｇｄａｏＮａｔｉｏｎａｌ
ＬａｂｏｒａｔｏｒｙｆｏｒＭａｒｉｎｅＳｃｉｅｎｃｅａｎｄＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，Ｑｉｎｇｄａｏ　２６６０７１，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄｓａｒｅｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄｂｙｆａｓｔｇｒｏｗｔｈ，ｓｈｏｒｔｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｒｅｐｌａｃｅｍｅｎｔａｎｄｈｉｇｈａｂｕｎｄａｎｃｅ．
ＴｈｅｓｅｓｐｅｃｉｅｓｌｉｖｅｉｎａｌｌｏｃｅａｎｓｏｆｔｈｅｗｏｒｌｄｗｉｔｈｔｈｅｅｘｃｅｐｔｉｏｎｏｆｔｈｅＢｌａｃｋＳｅａ，ｎｏｔｏｎｌｙｐｌａｙｉｎｇａｎｉｍｐｏｒｔａｎｔ
ｒｏｌｅｉｎｔｈｅｔｒｏｐｈｉｃｗｅｂｓｏｆｔｈｅｍａｒｉｎｅｅｃｏｓｙｓｔｅｍｂｕｔａｌｓｏｂｅｉｎｇｏｎｅｏｆｔｈｅｍｏｓｔｉｍｐｏｒｔａｎｔｆｉｓｈｅｒｙｒｅｓｏｕｒｃｅｓｉｎ
ｔｈｅｗｏｒｌｄ．Ｉｔｉｓｉｍｐｏｒｔａｎｔｔｏｗｅｌｌｓｔｕｄｙｔｈｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙｏｆｃｅｐｈａｌｏｐｏｄｓ，ｗｈｉｃｈｃａｎｉｍｐｒｏｖｅｏｕｒｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇｓｏｆ
ｔｈｅｉｒｌｉｆｅｈｉｓｔｏｒｙ，ａｎｄｍｏｒｅｉｍｐｏｒｔａｎｔｌｙｃａｎｐｒｏｍｏｔｅｔｏｒｅａｌｉｚｅｔｈｅｉｒｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｄｙｎａｍｉｃｓａｎｄｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ
ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ．Ｈｅｒｅｉｎ，ｔｈｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙｏｆＣｏｌｅｏｉｄｅａ（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ）ｗａｓｓｕｍｍａｒｉｚｅｄｉｎｄｅｔａｉｌｓ，ｉｎｃｌｕｄｉｎｇｔｈｅ
ｄｅｆｉｎｉｔｉｏｎｓａｎｄｔｈｅｉｒｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｍｅｔｈｏｄｏｌｏｇｉｅｓ，ｔｈｅｖａｌｕｅｓｏｆｆｅｃｕｎｄｉｔｙａｍｏｎｇｓｐｅｃｉｅｓ，ａｎｄｔｈｅｃｈａｎｇｅａｂｌｅ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｆｅｃｕｎｄｉｔｙｉｎｒｅｌａｔｉｏｎｔｏｓｐｅｃｉｅｓｂｏｄｙｓｉｚｅ，ｅｇｇｄｉａｍｅｔｅｒａｎｄｌｉｖｉｎｇｈａｂｉｔａｔｓ．Ｔｈｅｐｏｔｅｎｔｉａｌ
ｆｅｃｕｎｄｉｔｙｗａｓｏｎｅｏｆｔｈｅｍｏｓｔｐｏｐｕｌａｒａｐｐｒｏａｃｈｅｓｔｏｄｅｔｅｒｍｉｎｅｔｈｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｖａｌｕｅ，ａｎｄｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄｔｈｅ
ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌｖａｌｕｅｔｈａｔｏｎｅｓｐｅｃｉｅｓｃｏｕｌｄｐｒｏｄｕｃｅｄｕｒｉｎｇｉｔｓｌｉｆｅｃｙｃｌｅ．Ｏｔｈｅｒａｐｐｒｏａｃｈｅｓｓｕｃｈａｓａｃｔｕａｌｒｅａｌｉｚｅｄ
ｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ａｎｄｒｅｌａｔｉｖｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙｗｅｒｅａｌｓｏｕｓｅｄｔｏｅｓｔｉｍａｔｅｔｈｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙｏｆｃｅｐｈａｌｏｐｏｄ
ｓｐｅｃｉｅｓ．ＩｔｓｈｏｗｅｄｔｈａｔｔｈｅｒｅｗａｓｓｐｅｃｉｅｓｓｐｅｃｉｆｉｃｆｅｃｕｎｄｉｔｙｆｏｒＣｏｌｅｏｉｄａｓｐｅｃｉｅｓ．Ｔｈｅｍａｘｉｍｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌ
ｆｅｃｕｎｄｉｔｙｗａｓｒｅｐｏｒｔｅｄｆｏｒＤｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓ，ａｎｄｔｈｅｍｉｎｉｍｕｍｗａｓｒｅｐｏｒｔｅｄｆｏｒＰａｒｅｌｅｄｏｎｅｔｕｒｑｕｅｔｉ．Ｔｈｅ
ｆｅｃｕｎｄｉｔｙｏｆＣｏｌｅｏｉｄｅａｗａｓｇｅｎｅｒａｌｌｙｆｏｕｎｄａｌｉｎｅａｒｒｅｌａｔｉｏｎｔｏａｄｕｌｔｂｏｄｙｓｉｚｅ，ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇａｌａｒｇｅｒｂｏｄｙｓｉｚｅ
ｗｉｔｈａｈｉｇｈｅｒｆｅｃｕｎｄｉｔｙｖａｌｕｅ．Ａｔｔｈｅｇｕｉｌｄｌｅｖｅｌ，ｔｈｅｒｅｗａｓａｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｎｅｇａｔｉｖｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅ
ｆｅｃｕｎｄｉｔｙａｎｄｅｇｇｓｉｚｅｆｏｒｂｏｔｈＯｃｔｏｐｏｄａａｎｄＴｅｕｔｈｏｉｄｅａ．Ｉｎｃｏｎｔｒａｓｔ，ｔｈｅｒｅｗａｓａｓｌｉｇｈｔｌｙｐｏｓｉｔｉｖｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ
ｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｆｅｃｕｎｄｉｔｙａｎｄｅｇｇｓｉｚｅｆｏｒＳｅｐｉｏｉｄｅａ．Ｇｅｎｅｒａｌｌｙ，ｓｐｅｃｉｅｓｌｉｖｉｎｇａｔｌｏｗｅｒｌａｔｉｔｕｄｅｓｅｘｈｉｂｉｔｅｄａ
ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙｈｉｇｈｅｒｆｅｃｕｎｄｉｔｙ，ａｎｄｔｈｏｓｅｌｉｖｉｎｇａｔｈｉｇｈｅｒｌａｔｉｔｕｄｅｓｈａｄａｒｅｌａｔｉｖｅｌｙｌｏｗｅｒｆｅｃｕｎｄｉｔｙ．Ｍｅａｎｗｈｉｌｅ，
ｓｕｃｈｆｅｃｕｎｄｉｔｙｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｗｅｒｅａｌｓｏｄｅｔｅｃｔｅｄａｔｔｈｅｓｐｅｃｉｅｓｌｅｖｅｌ．Ｗａｔｅｒｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅａｎｄｐｒｉｍａｒｙ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎａｐｐｅａｒｅｄｔｏｂｅｔｈｅｍｏｓｔｉｍｐｏｒｔａｎｔｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｆａｃｔｏｒｓｔｈａｔｉｎｆｌｕｅｎｃｅｄｔｈｅｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌｔｒｅｎｄｏｆ
ｆｅｃｕｎｄｉｔｙａｍｏｎｇｔｈｅｓｐｅｃｉｅｓ．ＩｔｉｓｗｏｒｔｈｙｔｏｎｏｔｅｔｈａｔＣｏｌｅｏｉｄａｓｐｅｃｉｅｓｉｓｓｅｍｅｌｐａｒｏｕｓｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎａｎｄｔｈｅ
ｆｅｃｕｎｄｉｔｙｉｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｔｈｅｐａｔｔｅｒｎａｎｄａｍｏｕｎｔｏｆｅｎｅｒｇｙａｌｌｏｃａｔｉｏｎｔｏｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ．Ｔｈｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ
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