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罗6江!6蒋霞敏"

!6彭瑞冰!6唐6锋
#宁波大学海洋学院"浙江 宁波6/49244$

摘要! 为了丰富拟目乌贼人工繁育理论!采用组织学方法!对其雌雄生殖系统的结构进行了研

究" 结果显示!雄性生殖系统可分为精巢%输精管%黏液腺%放射导管腺%中被膜腺%外被膜腺%

硬腺%终腺和精荚囊 : 部分!其中输精管可分为前段%中段#壶腹$和后段 / 部分" 精子发生不

同步!成熟精子自精巢产生后!通过输精管!在黏液腺和放射导管腺中形成精团!在中被膜腺和

外被膜腺中按规律进行重新排列!硬腺的主要作用是吸水使精荚变硬!最后在终腺中成熟!储

存于精荚囊中!在生殖季节分批排出" 雌性生殖系统可分为卵巢%输卵管%输卵管腺%4 对缠卵

腺和 4 对副缠卵腺 9 部分!可推测卵子发生不同步!分批成熟!在输卵管腺%缠卵腺和副缠卵腺

共同作用下形成三级卵膜结构" 拟目乌贼雌雄生殖系统的结构与其受精和产卵方式是相适

应的"

关键词! 拟目乌贼& 雄性& 雌性& 生殖系统& 组织学

中图分类号! *:41156666 6666666文献标志码'&

66拟目乌贼# 6+/%# *1$%3#'$隶属于软体动物门

#E/002L?9$& 头 足 纲 # -IGA90/G/K9$& 鞘 亚 纲

# -/0I/:KI9$& 乌 贼 目 # *IG::K9$& 乌 贼 科

#*IG::K9I$&乌贼属#6+/%#$"为浅海暖水性较强的

底栖种"分布于印度洋*西太平洋海域"23 世纪

03 年代前中国东海有分布"目前主要分布在海

南&台湾&广东和福建等沿海水域
(4)

' 因肉味鲜

美&营养丰富而深受消费者的青睐"又因个体大&

生长快而深具养殖潜力"近年来广受国内外学者

的关注"主要集中在营养学
(2 75)

&生态学
(9 70)

&行

为学
(: 744)

和遗传学
(42 745)

等"关于生殖学方面的

研究还比较匮乏' 研究其生殖系统的组成"有助

于了解其精荚的形成过程和卵子产出的方式"从

而了解其受精方式"对人工育苗和养殖具有十分

重要的指导意义'

目前"关于头足类生殖系统组织学的研究"国

外有珍珠鹦鹉螺#F#)(%*)'/0./%*%)'$

(49 748)

&菱鳍

乌 贼 # <21'#,0(+)(2%' 420.7)'$

(41)

& 蛸 乌 贼

#L$(0/0(+)(2%''%$)*#$

(40)

&新僧头乌贼#F+040''%#

$#40*%$

(4:)

& 莱 氏 拟 乌 贼 # 6+/%0(+)(2%'

*+''0,%#,#$

(23)

&短柔鱼 #<03#40/'%'+7*#,#+$

(24)

&

真蛸 # L$(0/)'9)*8#4%'$

(22)

& 多形艾爱尔斗蛸

#:3+*%+*+30,+/0*1.04/2#$和蒂尔氏近爱尔斗蛸

#"#4+*+30,+()4=)+(%$

(2/)

"国内主要集中在金乌贼

#6+/%# +'$)*+,(# $

(25)

& 曼 氏无针 乌贼 # 6+/%+**#

.#%,340,%$

(29 721)

& 嘉 庚 蛸 # L$(0/)'

(#,I#2I++%$

(20 72:)

和长蛸#L$(0/)'9#4%#7%*%'$

(/3)

'

迄今为止"未见有关拟目乌贼生殖系统研究的报

道"本研究在组织学水平上对拟目乌贼雌雄生殖

系统结构做了比较详细的研究"以期丰富乌贼生

殖学方面研究的资料"为乌贼人工繁育提供理论

参考'

46材料与方法

%&%'实验材料

野生拟目乌贼于 234/ 年 /*5 月捕自广东省

湛江市硇洲岛海域 #24144b%"443125b,$"共 90

只"其中雄性 22 只 #体质量!415/ </1// ^<%胴
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长!2/142 </3100 ?8$"雌性 /8 只 #体质量!

31:9 <2120 ^<%胴长!23183 <28191 ?8$'

%&$'实验方法

活体解剖"分离出雌雄生殖系统各部分组织"

切成大小#319 ?8=319 ?8=319 ?8$的小方块"

用 B/2:; 氏液固定"25 A 后换新的 B/2:; 氏液"保

存于 5 T冰箱中' 系列酒精梯度脱水"二甲苯透

明"石蜡包埋"@472930 型轮转式切片机连续切

片"切片厚度 9 <0

"

8"+1,染色"中性树胶封片"

"038G2LBV793 型荧光显微镜观察并拍照'

26结果

$&%'雄性生殖系统

雄性生殖系统的结构复杂"可分为精巢&输精

管&黏液腺&放射导管腺&中被膜腺&外被膜腺&硬

腺&终腺和精荚囊 : 部分"其中输精管可以分为前

段&中段#壶腹$和后段 / 部分#图 4$'

图 %'拟目乌贼雄性生殖系统

41精巢% 21输精管前段% /1输精管中段#壶腹$ % 51输精管后

段% 91黏液腺% 81放射导管腺% 11中被膜腺% 01外被膜腺% :1

硬腺% 431终腺% 441精荚囊% 421精荚管% 4/1阴茎

D7=&%'02@5:5I:8A9+67?5;G;65. 8>5".+0$,/(

41MILM:L% 219;MIH:/H LGIH8 K2?M% /18:KK0I LGIH8 K2?M

#&8G2009I$ % 51G/LMIH:/HLGIH8K2?M% 9182?:09<:;/2L<09;K% 81

I>9?209M/H3 9GG9H9M2L<09;K% 118:KK0IM2;:?<09;K% 01/2MIHM2;:?

<09;K% :1A9HK:;< <09;K% 431S:;:LA:;< <09;K% 441LGIH89M/GA/H:?

L9?% 421LGIH89M/GA/H:?K2?M% 4/1GI;:L

66精巢66精巢近心形"乳白色"位于胴体基底

部#图 4$"由白膜和精小叶组成"为典型的小叶型

#图版
)

74$' 白膜为一结缔组织层"厚 23 </3

"

8"包裹在精小叶外围"+1,染色呈粉红色"偶见

有血管贯穿其中 #图版
)

74$' 精小叶形状不规

则"大小各异"外被基膜"内可见不同发育时期的

生精细胞有规律排列"从外到内依次为精原细胞&

初级精母细胞&次级精母细胞&精细胞和精子"精

小叶之间有血管贯穿#图版
)

74"2$'

输精管66前段输精管前段直接与精巢相

连"为一透明的细长小管#图 4$"长 03 <433 88"

直径 318 <413 88"横切可见管壁由外向内依次

为结缔组织&少量肌肉细胞和带纤毛的单层立方

上皮细胞"上皮内陷而将输精管前段分隔为多个

管腔"每个管腔内都延生出许多褶皱"腔内充满被

+1,染成深紫色的精子#图版
)

7/"5$"此段输精

管主要起运输精子的作用'

中段输精管前段末端膨大形成中段"即壶腹

#图 4$"长 9 <0 88"在活体状态下会节律地收

缩"横切面近圆形"直径 418 <213 88"外层为结

缔组织"含有大量血管和肌肉细胞"管壁上具有大

量纤毛"管腔内充满了由管壁内陷形成的褶皱"但

精子的数量极少#图版
)

79"8$"壶腹主要起调节

精子运输的作用'

后段输精管后段乳白色"弯曲盘折成长索状"

长 /3 <93 88"横切面呈不规则的四边形"管壁外

层为肌层"由大量的肌肉细胞组成%内层为带纤毛

的单层立方上皮细胞"内陷形成很多褶皱"管腔内

精子大量聚集"排列不规则"少量结缔组织位于管

腔之间#图版
)

71"0$"此段输精管不仅有运输精

子的作用"还兼有储存精子的作用'

黏液腺66输精管末端插入黏液腺中"黏液

腺呈囊状"淡黄色"管壁具有单层立方纤毛上皮细

胞"向腔内延伸形成大量的褶皱"几乎充满整个腔

#图版
)

7:$"褶皱内含有分泌细胞"细胞核呈圆

形"直径 9 <8

"

8"位于细胞一端"+1,染色呈暗

红色"细胞内可见大量被染成粉红色的细小分泌

颗粒"为嗜酸性颗粒"分泌颗粒的存在使得细胞的

分界并不明显#图版
)

743$'

放射导管腺66与黏液腺相连的一个淡黄色稍

弯曲的囊状腺体为放射导管腺"长 43 <42 88"直径

519 <913 88"其管壁为单层立方纤毛上皮细胞"厚

度不一"一侧特厚而深入管腔中"并形成大量褶皱"

另一侧较薄"因而横切面形成了一个+#,字形的管

腔"+#,字一枝的顶端向内卷曲"形成一个特殊的纤

毛沟结构"沟内具有大量纤毛#图版
)

744"42$'

15:
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中被膜腺66中被膜腺为透明的长柱状"长

29 </3 88"直径 513 <519 88"横切面呈+#, 字

形的管腔"与放射导管腺不同的是"其管壁未延伸

形成褶皱#图版
*

74$"纤毛沟内上皮细胞排列更

为紧密"纤毛也更为浓密"且有正在形成中的精

荚"直径约 31/9 <31/0 88#图版
*

72$"纵切面可

见"精荚中精子的排列已呈现出一定的规律"中间

较稀疏"两侧较密集#图版
*

7/$'

外被膜腺66紧接中被膜腺是一个短棒状的

外被膜腺"长 5 <8 88"直径约 513 <519 88"横切

面观略螺旋呈耳形"精荚位于纤毛沟外侧"精荚直

径 31/1 <3153 88#图版
*

75$"精子呈螺旋状排列"

内层精子排列松散"外层精子排列紧密#图版
*

7

9$"纵切面可见精子呈+.,字形梯状排列#图版
*

7

8$'

硬腺66外被膜腺一侧连硬腺"为一个长椭

球形的袋状腺体"淡黄色"切片条件下可见大量褶

皱"褶皱上充满杯状的分泌细胞"+1,染色呈淡

蓝色"细胞核位于细胞的一端"呈圆形或椭圆形"

直径约 5 <9

"

8"核仁清晰可见#图版
*

71$'

终腺66终腺为一透明的囊状体"其管壁含

有大量的结缔组织"管腔形状不规则#图版
*

70$"

一般可见 / <5 个精荚"精荚直径为 31/8 <31/0

88"此时精荚已经成熟"横切面清晰可见内被

膜&中被膜和外被膜#图版
*

7:$'

精荚囊66精荚囊略呈梭形"透明囊状"中部

突出一个精荚管"与终腺相连"顶部为一漏斗状的

阴茎#图 4$"精荚囊内可容纳长 59 <92 88的精

荚约 933 个"呈束状紧密排列"精荚由头部&颈部

和尾部 / 部分组成"头部为放射装置 #图版
*

7

43$"颈部为胶合体#图版
*

744$"尾部为精团#图

版
*

742$"精荚分批排出"一次可排出 /3 <53 个"

即为一次交配所排出的精荚数量'

$&$'雌性生殖系统

雌性生殖系统较简单"由卵巢&输卵管&4 对

缠卵腺和 4 对副缠卵腺 9 部分构成'

卵巢66卵巢一个"位于胴体后部"成熟卵子

游离到生殖腔中"呈黄色透明的椭圆形"质量约

314 <"长径 3113 ?8"短径 3183 ?8"偶见的未成熟

卵子为白色#图版
+

74$"卵巢下面为生殖索"其上

连着大量未成熟的卵子"切面上可见不同时相的卵

母细胞"它们发育不同步"形态和大小均不同#图版

+

72$' 卵子产出后呈长椭圆形的乳头状"乳白色"

半透明"质量约 513 <"长径为 /118 ?8"短径为 411/

?8"粘连成串"附于孵卵基上#图版
+

7/$'

输卵管66输卵管位于整个生殖系统的下

侧"长 89 <09 88"透明管状"韧性强"开口于外套

腔' 管腔呈长椭圆形"长径约 983

"

8"短径约 /83

"

8"管壁较厚"从外到内依次为结缔组织层&肌肉

层和纤毛层"结缔组织厚约 53

"

8"内有血管贯

穿"肌肉层发达"厚约 493

"

8"内有大量梭形的肌

肉细胞"细胞核呈球状"最内层具有丰富的纤毛

#图版
+

75"9$'

输卵管腺66输卵管腺又称蛋白腺"粘附于

输卵管上"一直延伸至输卵管的开口处"呈淡黄

色"弥散状' 腺体嗜碱性"内有被 +1,染成蓝色

的细小分泌颗粒#图版
+

78"1$'

缠卵腺66缠卵腺 4 对"呈肾形"长 0 <43 ?8"

宽 9 <8 ?8"乳白色#图 2$"由腺壁和分泌页瓣组

成"腺壁分为柱状上皮细胞&肌肉细胞和结缔组织

三层"厚 03 <423

"

8#图版
+

70":$"分泌页瓣平行

排列呈+书页状,"上着生有纤毛"整个腺体被分泌

页瓣分隔为多个长条形的瓣间区"每个分泌页瓣又

被分泌细胞分隔成多个平行排列的棱形小腔"解剖

时可见大量的分泌颗粒流出#图版
+

7:"43$'

副缠卵腺66副缠卵腺 4 对"橙黄色"位于缠

卵腺的上端#图 2$"由腺壁&腺体小管和结缔组织

构成"腺壁由外向内依次为纤毛层&柱状上皮细胞

层和肌肉细胞层"厚 93 <83

"

8#图版
+

743$"腺

体小管交错排列"大小不一"直径 23 <433

"

8不

等"形态各异#图版
+

744$ "腺体小管管壁为单层

图 $'拟目乌贼雌性生殖系统

41卵巢% 21输卵管% /1输卵管腺% 51缠卵腺% 91副缠卵腺

D7=&$'D5.2@5:5I:8A9+67?5;G;65. 8>5".+0$,/(

41/O9H3% 21/O:K2?M% /1/O:K2?M<09;K% 51;:K98I;M90<09;K%

91L2N90MIH; ;:K98I;M90<09;K

05:
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立方上皮细胞 #图版
+

742$"管腔内物质有的被

+1,染成红色"有的被染成蓝色"有的管腔内物

质极少"推测应为不同发育阶段的腺体小管"管腔

外面可见大量被染成粉红色的分泌颗粒"呈嗜酸

性#图版
+

744$' 腺体小管之间由结缔组织连接"

结缔组织间分布着少量的肌肉细胞#图版
+

742$'

/6讨论

-&%'雄性生殖系统的组成与精荚的形成

头足类雄性生殖系统的结构复杂"不同种类

其构成各异"大体可以分为 / 种类型!一类为原始

头足类"如珍珠鹦鹉螺
(49)

的雄性生殖系统可分为

精巢&附属腺&精荚囊#或尼氏囊$和阴茎 5 部分%

第二类为乌贼类"如菱鳍乌贼
(41)

&蛸乌贼
(40)

&新

僧头乌贼
(4:)

&曼氏无针乌贼
(28)

等的雄性生殖系

统可分为精巢&输精管&壶腹和精荚器 5 部分"其

中精荚器包括黏液腺&放射导管腺&中被膜腺&外

被膜腺&硬腺&终腺和精荚囊#或尼氏囊$等腺体%

第三类为章鱼类"如真蛸
(22)

&嘉庚蛸
(20 72:)

和长

蛸
(/3)

等的雄性生殖系统可分为精巢&输精管&精

囊&摄护腺&精荚囊#或尼氏囊$&阴茎和盲囊 1 部

分' +/O:;< 等
(/4)

和 *9N:H/O 等
(24)

将雄性乌贼特

有的茎化腕也纳入了生殖系统的一部分"还有一

些特殊的情况"如 +/O:;< 等
(/2)

在雄性鱼钩乌贼

#:,$%'(40$2+%4)'*+')+)4%%$中发现了雌性个体所

特有的缠卵腺结构' 拟目乌贼雄性生殖系统可分

为精巢&输精管&黏液腺&放射导管腺&中被膜腺&

外被膜腺&硬腺&终腺和精荚囊 : 部分"属于第二

类"不同的是其输精管可进一步分为前段&中段

#壶腹$和后段 / 部分'

输精管是精子运输的通道"中段即壶腹"具有

大量肌肉细胞和纤毛"能有节律地收缩"是精子运

输的主要动力"前段和后段也具有少量肌肉细胞"

但前段主要起输送精子的作用"而后段不仅有输送

精子的作用"还有储存精子的作用' 精子从精巢产

生后"在壶腹和前段的共同调节下输送到后段"并

贮存 于 后 段" 与 此 不 同" 长 翼 鱿 鱼 # -0*%80

/+#*%%$

(28)

精子的运输主要是通过输精管管口的肌

肉来调节的' 拟目乌贼黏液腺和放射导管腺的切

面上仅见极少量的精子"推测后段输精管向黏液腺

排放精子是分批进行"在黏液腺中形成了精团"且

在这两个腺体的停留时间较短"这与叶德锋等
(28)

认为精团在黏液腺中形成一致"宋训民
(25)

和叶德

锋等
(28)

都认为内被膜是在放射导管腺内形成"但

本研究并未在放射导管腺内发现内被膜的形成"这

可能是因为精团在这个腺体停留时间短"而造成未

切到相关结构"此结论有待进一步实验考证' 在中

被膜腺中"可见到正在形成中的精荚"精子的排列

也呈现出外多里少的规律"进入外被膜腺之后"这

种规律更为明显"因此推断!中被膜腺和外被膜腺

不仅分别是中被膜和外被膜形成的场所"还是精子

重新按规律排列的场所' 在终腺中已经有成熟的

精荚"与外被膜腺相比"终腺中精荚的直径略有变

小"推测精荚通过硬腺时"在硬腺的吸水作用下使

得直径变小"这与宋训民
(25)

认为硬腺的作用是使

精荚吸水变硬的观点一致' 拟目乌贼这种精荚的

形成方式与金乌贼
(25)

&曼氏无针乌贼
(28)

等类似"

与此不同"嘉庚蛸精子在精囊处形成精子囊团"最

后在摄护腺中形成精荚
(20)

"而许星鸿
(/3)

认为盲囊

也参与了长蛸精荚的形成"可见精荚的形成方式与

生殖系统的结构相关' 精荚形成后储存在精荚囊

中"交配时分批排出"这与拟目乌贼繁殖期间多次

交配的现象相吻合
(:)

'

-&$'雌性生殖系统的组成和卵的产出

雌性生殖系统大体也可以分为 / 种类型!第

一类为原始头足类"如珍珠鹦鹉螺
(49)

的雌性生殖

系统由卵巢&输卵管和缠卵腺 / 部分组成%第二类

为乌贼类"如曼氏无针乌贼
(29)

& 中国枪乌贼

#-0*%80 $2%,+,'%'$

(//)

&莱氏拟乌贼
(23)

等的雌性生

殖系统由卵巢&输卵管&输卵管腺&4 对缠卵腺和 4

对副缠卵腺 9 部分组成%第三类为章鱼类"如加利

福尼 亚 双 斑 蛸 # L$(0/)'7%.#$)*0%3+'$

(/5)

& 真

蛸
(22)

&嘉庚蛸
(20)

和长蛸
(/3)

等的雌性生殖系统由

卵巢&4 对输卵管和 4 对输卵管腺 / 部分组成'

拟目乌贼雌性生殖系统分为卵巢&输卵管&输卵管

腺&4 对缠卵腺和 4 对副缠卵腺 9 部分"属于第二

类' 缠卵腺和副缠卵腺在乌贼产卵时参与三级卵

膜的形成"其分泌物还具有粘连卵串的作用
(/9)

"

副缠卵腺的管腔中还共生着大量能产抗生素的细

菌"能在亲体产卵时随分泌物附到卵的三级卵膜

上"起到抑制外界细菌的作用
(/8)

"章鱼类不具备

缠卵腺和副缠卵腺"因而产卵时不会分泌三级卵

膜"且其所产的卵容易被外来生物如藻类&真菌和

细菌等侵蚀"许著廷等
(20)

认为嘉庚蛸具有复杂的

输卵管腺结构"其分泌物能够完成缠卵腺和副缠

卵腺分泌物粘连卵串的功能"因而也能产出呈串

:5:
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的卵' 值得一提的是"嘉庚蛸输卵管腺中有纳精

囊结构"具有储存精子的功能"排出的卵子在纳精

囊内与精子结合完成受精过程"属于体内受

精
(20)

"而拟目乌贼雌性生殖系统各部分均未见精

子的存在"因而不具备储存精子的功能"这与张炯

等
(/1)

的研究一致' W9K9等
(43)

研究指出"拟目乌

贼的纳精囊位于口球的口膜上"排出的卵子在口

膜上与精子结合完成受精过程"因而属于体外

受精'

拟目乌贼为分批产卵型"卵子是分批成熟的"

卵巢内可见不同发育时期的卵母细胞"卵子成熟

后外被一层卵膜"游离到生殖腔"通过输卵管时"

由输卵管腺的分泌物形成第二层卵膜覆盖"随后

由缠卵腺和副缠卵腺分泌物包裹"形成第三层卵

膜"最后形成三级卵膜结构"这与 BIH;93

(/0)

的观

点一致' 张炯等
(/1)

认为曼氏无针乌贼缠卵腺和

副缠卵腺的分泌物与墨汁混合后"共同形成卵子

的外膜"从而形成黑色的卵膜"产出的卵为黑色"

而拟目乌贼产出的卵为乳白色"晶莹透亮"因此认

为墨汁并未参与卵膜的形成'
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图版
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图版
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