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摘要! 采捕野生拟目乌贼进行室内培育!利用显微成像系统观察其胚胎发育过程" 结果表明!

拟目乌贼受精卵乳白色!半透明!呈椭圆形!乳头状!一端呈圆环状套住附卵基质!如葡萄般成

串有规律地聚集一起" 刚产出的受精卵长径为&/:10 E410' ::!短径为&4014 E414' ::!体

质量为&81/ E312' J" 胚胎呈椭圆形!长径&9191 E3184' ::!短径为&0108 E3118' ::" 在

水温为 20 R!盐度为 /3 条件下!孵化第 43 天卵粒变得最小!长径为&2012 E317' ::!短径为

&4/1/ E317' ::!体质量为&2132 E3132' J" 第 44 天后受精卵开始膨大!孵化前受精卵长径

为&/210 E319' ::!短径为&4:1/ E317' ::!体质量为&8179 E3132' J" 胚胎发育分为 44

个阶段%受精卵期$卵裂期$囊胚期$原肠胚期$胚体形成期$器官形成期$红珠期$心跳出现期$

色素出现期$内骨骼形成期和孵化期" 胚胎发育历时 23 N!初孵乌贼胴长&914 E312' ::!胴

宽&714 E312' ::!体质量&3149 E3132' J"

关键词! 拟目乌贼# 受精卵# 胚胎发育

中图分类号! D4/2# *:401855555555 文献标志码%&

55胚胎发育是繁育生物学重要研究内容之一"

研究头足类的胚胎发育有助于把握育苗关键环

节"可为苗种生产提供参考) 目前国内外学者对

头足类胚胎发育的研究种类有短蛸 #7)#+%,-

+)&//.#,-$

'4 6/(

&长蛸 #7DA.*(.;(/(-$

'8(

&真蛸 #7D

A,/4.*(-$

'1 67(

&嘉庚蛸 #7D#.39.89&&($

'0 69(

&章鱼

#7D.&4(3.$

':(

&枪乌贼 #!+/(4+ )8(3&3-(-$

'43(

&金

乌贼#6&%(. &-),/&3#.$

'44(

&曼氏无针乌贼#6&%(&//.

0.(31*+3($

'42 648(

& 虎 斑 乌 贼 # 6&%(.

%8.*.+3(-$

'41(

"迄今为止未见拟目乌贼 # 6&%(.

/$)(1.-$胚胎发育的研究)

拟目乌贼隶属软体动物门 #2/00IFA3$&头足

纲 #-?BP30/B/N3$&鞘亚纲 #-/0?/;N?3$&乌贼目

#*?B;/;N?3$&乌贼科 #*?B;;N3?$&乌贼属 # 6&%(.$"

是浅海暖水性的底栖种"分布于印度洋 6西太平

洋海域"常栖息于水深 41 <413 : 的近海水

域
'47(

) 其体型较大#最大胴长 833 ::"体质量 1

HJ$"繁殖周期短"生长迅速"肉质鲜美"蛋白质含

量高"综合利用范围广"因此深受欢迎) 它是我国

南海经济价值较高的优良品种&中国台湾省重要

的渔 业 种 类" 中 国 香 港 第 二 大 商 业 性 乌 贼

渔业
'40(

)

目前国内外关于拟目乌贼的研究报道不多"

主要开展了拟目乌贼繁殖行为学
'40(

&表皮胶原蛋

白
'49(

&幼体对 -"

2

的耐受性
'4:(

&受精行为
'23(

&捕

食行为
'24(

等方面的研究) 本实验较系统地观察

和研究了拟目乌贼胚胎发育各个阶段的形态变

化&发育时序以及温盐对胚胎发育的影响"旨在丰

富拟目乌贼胚胎发育生物学"为开展大规模人工

育苗&养殖以及人工增殖放流提供科学依据)

45材料与方法

%&%'亲体来源

2342 年 / 68 月于福建省沿海海域 #4:_<

23_%"444_<442_,$采捕野生亲体 /28 只"其中

雌体 220 只"体质量 # 4123 E31/7 $ HJ"胴长
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#2/1/ E21:3$ A:"胴宽#4/11 E4103$ A:%雄体

:0 只"体质量 #2198 E3188 $ HJ"胴长 # /411 E

4111$ A:"胴宽#4:14 E4103$ A:)

%&('胚胎发育观察

将刚产出的受精卵直接用镊子&大头针等沿

尖端处挑开"剥除较厚三级卵膜和乳白色的次级

卵膜"将剥出的胚胎放在恒温#20 R$水浴中连续

观察) 孵化第 4 天每 4 小时 4 次"第 2 天每 / 小

时 4 次"第 / 天每 7 小时 4 次"第 8 天以后每天

2 </ 次"直到孵出幼体) 观察时用数码相机进行

拍照或录像"记录发育进程"并用游标卡尺或台微

尺测量各期胚胎的形态参数)

%&*'数据处理

利用 ,[A?0233/ 分析实验数据"结果以平均

值 E标准差#UE*5$表示"并用 *7**4013 软件

进行方差分析&回归分析) 胚胎发育生物学零度

和有效积温计算运用 LBG#@6B$公式)

生物学零度 5/P

&
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I

&

W5X

&

W

&

5

I

&

W

2

X

&

( )W 2

式中"@表示培育温度"P表示发育速度"PB4QG"

G表示发育时间)

25结果

(&%'受精卵形态与结构

拟目乌贼受精卵产出后粘附在尼龙绳#图版
"

8

4$或聚乙烯网片上"附卵量大且相对集中) 受精卵

为乳白色&半透明&呈椭圆形"一端为乳头状"另一

端呈圆环状套住附卵基质"如葡萄般成串有规律地

聚集一起) 最外层为富有弹性的三级卵膜"易剥

离) 次层卵膜较厚&透明富有弹性&具粘性) 刚产

出的受精卵最内层卵膜与卵黄膜间含有黏性强的

黏液"孵化后期这些黏液大量减少"以至消失) 初

产出时受精卵长径为 #/:10 E410$ ::"短径为

#4014 E414$ ::"体质量为#81/ E312$ J)

(&('受精卵大小变化

在水温为 20 R"盐度为 /3 条件下"受精卵经

历了柔软 6定形 6缩小 6膨大的过程) 受精卵在

产出第 2 天卵膜开始收缩"到第 43 天收缩到最

小"长径为 # 2012 E317 $ ::"短径为 # 4/1/ E

317$ ::"体质量为#2132 E3132$ J"三级卵膜变

为浅黄色"卵黄由椭圆形逐渐变成近圆形%第 44

天以后卵膜开始膨大并逐渐变薄"卵黄囊继续缩

小"受精卵呈透明状"膜内仔乌贼清晰可见) 仔乌

贼出膜前受精卵长径为#/210 E319$ ::"短径为

#4:1/ E317$ ::"体质量为#8179 E3132$ J #图

4$)

图 %'拟目乌贼卵径与孵化时间的关系

=4>&%'09535E184@7694B258C5578955>>

;41/585317;8951>5@A>(+$0./*)

(&*'胚胎发育时序及形态特征

受精卵在水温为 20 R"盐度为 /3 的条件下

孵化"经过 23 N 幼体陆续脱膜孵出"从受精到仔

乌贼孵出总积温为 29917 R.N#表 4$) 其发育

为直接发育类型"体内受精"体外发育"整个胚胎

发育都在卵膜内进行) 根据胚胎发育的形态变

化"可将拟目乌贼的胚胎发育分为 44 个阶段!受

精卵期&卵裂期&囊胚期&原肠胚期&胚体形成期&

器官形成期&红珠期&心跳出现期&色素出现期&内

骨骼形成期和孵化期)

受精卵期55受精卵产出后 8 P 内未进行分

裂"其卵粒较大"初产受精卵长径为#/:10 E410$

::"短径为#4014 E414$ ::#图版
"

82$) 该时

期胚胎呈椭圆形"长径#9191 E3184$ ::"短径为

#0108 E3118$ ::) 原生质集中在动物极"卵黄

集中在植物极#图版
"

8/$)

卵裂期55受精卵产出 8 P 后动物极稍微隆

起"表面分裂为 2 个等大的细胞) 该卵裂为不完

全分裂"仅局限于动物极表面"属于盘状卵裂#图

版
"

88$%7 P 分裂为 8 细胞期#图版
"

81$"分裂沟

与 2 细胞的卵裂沟垂直%细胞分裂前 2 次较为规

则"第 / 次开始卵裂就不规则"分裂沟较多且呈辐

射状"分裂球大小不一%: P 分裂为 9 细胞期 #图

版
"

87$"43 P 分裂为 47 细胞期#图版
"

80$"44 P

240
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分裂为 /2 细胞期 #图版
"

89$"42 P /3 :;> 分裂

为 78 细胞期 #图版
"

8:$%4/ P /3 :;> 进入多细

胞期#图版
"

843$"中央细胞小"边缘细胞大) 从

2 细胞期至多细胞期需时 : P /3 :;>"卵裂期间胚

胎大小变化不显著"胚胎长径#9191 E3184$ ::"

短径为#0108 E3118$ ::)

表 %'拟目乌贼的胚胎发育时序

012&%'095B3@!566@A5/23<@ ;5F5E@B/578@A>(+$0./*)

发育时期

F@3J?

发育时间

N?M?0/B:?>@@;:?

积温6#R.N$

FI: /X@?:B?E3@IE?

图版

703@?

受精卵期 X?E@;0;L?N ?JJ 3 P 3

"

8/

卵裂期 A0?3M3J?F@3J?

2 细胞期 28A?00F@3J? 8 P 218

"

88

8 细胞期 88A?00F@3J? 7 P /17

"

81

9 细胞期 98A?00F@3J? : P 118

"

87

47 细胞期 478A?00F@3J? 43 P 713

"

80

/2 细胞期 /28A?00F@3J? 44 P 717

"

89

78 细胞期 788A?00F@3J? 42 P /3 :;> 011

"

8:

多细胞期 :I0@;A?00I03EF@3J? 4/ P /3 :;> 914

"

843

囊胚期 =03F@I03F@3J? 2 N 291:

"

844

原肠胚期 J3F@EI03F@3J? / N 8/1/

"

842

原肠早期 ?3E04 F@3J?/XJ3F@EI03 / N : P 8919

"

84/

原肠中期 :;NN0?F@3J?/XJ3F@EI03 / N 43 P 8:18

"

848

胚孔封闭期 A0/FIE?/X=03F@/B/E? / N 49 P 1814

#

841

胚体形成期 /AAIEE?>A?/X?:=E4/>;ABE;:/N;I: 8 <1 N 1012 <0212

#

847"40

器官形成期 /EJ3>;L3@;/> X/E:?N 7 <0 N 9717 <43413

#

849823

红珠期 E?N8=?3N F@3J? 9 N 44118

#

824"22

心跳出现期 /AAIEE?>A?/XP?3E@=?3@ : <43 N 42:1: <4881/

#

82/

色素出现期 F@3J?/X=/N4 B;J:?>@X/E:?N 44 <4/ N 41910 <49017

#

828

内骨骼出现期 ?>N/FH?0?@/> X/E:3@;/> F@3J? 4/ <47 N 49017 <2/31:

#

821

孵化期 ;>AI=3@;/> B?E;/N 40 <23 N 2811/ <29917

#

827"20

仔乌贼 4/I>J AI@@0?X;FP 23 N 29917

#

82:

55囊胚期55第 2 天细胞继续分裂"胚盘边缘

细胞分裂不规则) 动物极表面细胞数量明显增

多"细胞体积变小"整块区域呈云雾状"平均长

4192 ::"宽 4188 ::%植物极则全部被卵黄充

满) 囊胚表面可见分裂球很小的中央细胞 #明

区$和分裂球较大的边缘细胞#暗区$"边缘细胞

呈弯曲状态#图版
"

844$%随着时间的推迟"囊胚

表面细胞不断分裂"逐渐向植物极延伸) 囊胚期

间胚胎大小变化不显著"胚胎长径#9191 E3184$

::"短径为#0108 E3118$ ::)

原肠胚期55第 / 天进入原肠胚初期"外胚

层继续分裂小细胞"整齐排列在在胚盘边缘"形成

直线"从四周向植物极延伸下包"胚盘呈帽状突起

#图版
"

842$) / N : P 胚盘下包 468 为原肠胚早

期#图版
"

84/$%43 P 胚盘下包 261 为原肠中期

#图版
"

848$%40 P 胚盘下包 /68 为原肠晚期) 49

P 卵黄表面细胞将卵黄包裹"形成卵黄囊"最后胚

孔封闭#图版
#

841$) 原肠胚期间胚胎大小基本

不变)

胚体形成期55第 8 <1 天胚胎开始从卵黄

上方隆起"可在卵黄膜内转动"胚体原基开始形

成"此时进入胚体形成期) 接着外部器官开始发

育"壳囊&视杯&眼原基&腕原基和胴体原基开始出

现#图版
#

847"40$) 在此期间卵黄逐渐变小"呈

近圆形"直径为#7199 E3147$ ::)

器官形成期55第 7 天各组织和器官不断发

育成型"胚体逐渐从卵黄囊上向外突出"在初级卵

膜内形成不完全的幼体乌贼形态"约占胚胎体积

的 20C#图版
#

849$) 胚体中部两侧向外突出形

成眼泡"眼泡为椭圆形"眼睛为无色透明"眼间距

约为胴宽的两倍) 乌贼各腕不弯曲"紧紧贴在卵

黄囊上) 胴体呈碗状"内部开始振动收缩"一般跳

/40
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动 43 次左右"间歇 43 秒再进行跳动 #图版
#

8

4:$) 第 0 天眼泡内侧边缘色素细胞增加"眼睛呈

淡黄色) 眼柄&眼窝形成"触腕&胴部开始生长"胴

体呈近圆形"胚体开始收缩运动"/3 <83 次6:;>)

胚体与卵黄囊长度比为 31/7F4) 卵黄囊继续变

小"直径为#7181 E3128$ ::#图版
#

823$)

红珠期55第 9 天幼体乌贼胴体逐渐与卵黄

脱离"仅靠各腕与卵黄相连"整个胚胎隆起呈十字

形#图版
#

824$) 卵黄囊继续收缩"逐渐变为梨

形"胚胎和卵黄囊大小变化不大" 其比例为

31/:F4) 眼睛颜色加深"变为红色"因此此时期叫

为+红珠期,"眼间距逐渐减小) 整个胴部都有规

律收缩"而且胚体能够自动调整方向 #图版
#

8

22$)

心跳出现期55第 : <43 天眼睛色素增加"

变为红棕色"乌贼体形已接近成体) 该时期最明

显的特征是心脏开始跳动"13 <73 次6:;>) 胴体

有规律的收缩"并且可以清晰地看见乌贼允吸一

丝丝卵黄) 此时胚体变得肥大"胚体与卵黄的比

例为 3113F4#图版
#

82/$)

色素出现期55第 44 <4/ 天眼睛色素加深"

变为黑色"眼间距接近胴宽"最明显的变化是乌贼

背部出现点状的色素斑点) 乌贼胴部明显增大"

胴长为#218 E312$ ::"胴宽为#419 E314$ ::%

卵黄继续缩小"直径为#8191 E31/8$ ::%胚体与

卵黄的比例为 3192F4) 该时期侧鳍和漏斗也比

较明显) 胴体尾部出现凹槽状"鳃也清晰可见"有

时也可见侧鳍游动) 外层卵膜变薄变透明"肉眼

就清晰可见膜内仔乌贼#图版
#

828$)

内骨骼形成期55第 4/ <47 天背部色素颜

色加深"斑点变大"且继续扩散以致布满整个身

体) 内壳逐渐明显"内骨骼形成"与胴长的比例为

4F2) 乌贼胴长为#211 E312$ ::"胴宽为#213 E

314$ ::%卵黄继续缩小"直径为 #/172 E3128$

::%胚体与卵黄的比例为 4F4) 此时乌贼形态已

和成体一样"受到剧烈刺激后"乌贼能脱离卵黄

囊"在膜内剧烈抖动#图版
#

821$)

孵化期55第 40 天胚体内部出现小墨囊"受

到刺激后乌贼能够喷墨#图版
#

827$) 在胚体后

期发育中"卵黄大量损耗"卵黄囊大幅度缩小"孵

化时大部分卵黄被吸收) 到出膜前的胚体与卵黄

囊长度比为 8172F4 #图版
#

820$) 第 49 <23 天

时乌贼体色加深"变为黑褐色"幼体在膜内急剧运

动"幼体尾部在卵膜最薄处破膜而出) 出膜时"乌

贼幼体还含有卵黄囊"直径约为 2 ::"4 <1 :;>

后便可脱落"随后乌贼便开始摄食动物性饵料)

初孵乌贼胴长#914 E312$ ::"胴宽#714 E312$

::"体质量#3149 E3132$ J#图版
#

82:$)

/5讨论

*&%'受精卵形态特征与大小变化

拟目乌贼受精卵为乳白色"半透明"呈椭圆

形"乳头状"如葡萄般成串有规律地聚集一起) 刚

产出时受精卵长径为 #/:10 E410$ ::"短径为

#4014 E414$ ::) 虎斑乌贼卵单个&呈柠檬状"

多则聚集成串状葡萄"卵膜白色"表面光滑&半透

明状"有弹性"长径 # /310 E218 $ ::"短径

#4/18 E41/$ ::

'41(

) 曼氏无针乌贼受精卵长径

#43 E3143$ ::"短径#111 E3131$ ::"呈葡萄

状"最外层为黑色&坚韧&富有弹性的三级卵

膜
'48(

) 金乌贼受精卵长径为 # 48111 E2148 $

::"短径为#43187 E417:$ ::"刚产出时为奶油

色&透明"呈葡萄状"可随意拉伸长度
'22(

) 四种乌

贼受精卵比较见表 2"拟目乌贼卵和虎斑乌贼卵

近似"较曼氏无针乌贼&金乌贼的卵大"这可能与

种类和体型有关)

表 ('- 种乌贼受精卵比较

012&('I@/B1346@7@AA5384E4W5;5>>61/@7> A@:3>&%.*)

参数

B3E3:?@?EF

拟目乌贼

6&%(. /$)(1.-

虎斑乌贼

6&%(. %8.*.+3(-

金乌贼

6&%(. &-),/&3#

曼氏无针乌贼

6&%(&//. 0.(31*+3(

长径6::0/>J N;3:?@?E /:10 E410 /310 E218 48111 E2148 43 E3143

短径6::FP/E@N;3:?@?E 4014 E414 4/18 E41/ 43187 E417: 111 E3131

特征 AP3E3A@?E;F@;A

乳白色"半透明"椭圆形"

乳头状"聚集成串状葡萄

白色"光滑&半透明"柠

檬状"聚集成串状葡萄

奶油色&透明"葡萄状"

可随意拉伸长度

最外层为黑色"坚韧而

富有弹性"葡萄状

55受精卵在产出第 2 天卵膜开始收缩"到第 43

天收缩到最小"长径为#2012 E317$ ::"短径为

#4/1/ E317$ ::"体质量为#2132 E3132$ J%以

后开始膨大直至仔乌贼出膜"第 23 天受精卵长径
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为#/210 E319$ ::"短径为#4:1/ E317$ ::"体

质量#8179 E3132$ J) 拟目乌贼受精卵经历柔软

6定形 6缩小 6膨大的过程"这与虎斑乌贼
'41(

&

金乌贼
'44(

&曼氏无针乌贼
'42(

卵膜形态变化一致)

而太平洋褶柔鱼#@+1.*+1&-%.)(>(),-$

'44(

和中国

枪乌贼
'43(

卵膜只有膨大的过程"其原因可能与太

平洋褶柔鱼和中国枪乌贼很多卵子包在卵鞘中有

关) 陈四清等
'44(

认为卵膜从柔软到收缩至最小

时"是乌贼外部器官全部完成的时候"而且还认为

三级卵膜的膨大"与胚胎器官的继续发育有着一

定联系)

*&('胚胎发育的分期

陈四清等
'44(

根据胚胎发育的外部形态及典

型特征将金乌贼胚胎发育过程划分为 1 个典型时

期) 刘振勇等
'42(

通过研究认为曼氏无针乌贼发

育历经 0 个时期) 常抗美等
'4/(

将曼氏无针乌贼

的胚胎发育分为 9 个连续的时期) 蒋霞敏等
'48(

观察了室内培育的曼氏无针乌贼自然生产的受精

卵形态和胚胎发育过程"将其分为 42 个阶段) 陈

道海等
'41(

则更加细致地将虎斑乌贼胚胎发育划

分为 /3 个时期) 不同学者对胚胎发育过程划分

分期不一样"但不难发现他们都是根据器官的发

生划分
'2/(

) 本实验根据实际胚胎大小和形态变

化等特征"将拟目乌贼的胚胎发育分为 44 个阶

段!受精卵期&卵裂期&囊胚期&原肠胚期&胚体形

成期&器官形成期&红珠期&心跳出现期&色素出现

期&内骨骼形成期和孵化期)

*&*'胚胎营养的提供

拟目乌贼受精卵为端黄卵"含有大量的卵黄)

卵黄主要由蛋白质&糖类和脂类构成"营养丰

富
'28(

) 刚产出时卵黄有长径为 #9191 E3184 $

::"短径为#0108 E3118$ ::) 胚胎发育前期"

卵黄几乎充满整个胚胎) 随着胚胎的发育"卵黄

逐渐变小) 在第 7 天进入器官形成期时"各组织

和器官不断发育成型"胚体与卵黄囊长度比为

31/7F4) 第 9 天红珠期时胚体与卵黄囊比例为

31/:F4) 第 : <43 天进入心跳出现期"胚体与卵

黄的比例为 3113F4) 在第 44 <4/ 天的色素出现

期时胚体与卵黄的比例为 3192F4) 第 4/ <47 天

的内骨骼出现期时胚体与卵黄的比例为 4F4) 到

出膜前的胚体与卵黄囊长度比为 8172F4) 出膜

时"乌贼幼体还含直径约为 2 ::的卵黄囊"4 <1

:;> 后便可脱落"随后乌贼便开始摄食动物性饵

料) 在整个胚胎发育过程中"卵黄囊内营养不断

被消耗"其体积也不断减小"这充分说明卵黄囊是

乌贼胚胎发育必需且是唯一的营养和能量来源)

卵黄提供方式有两种!一是卵黄囊表面血管吸收

蛋白和卵黄的营养"而后输送到胚体%二是卵黄从

口进入胚体肠道"直接由胚体利用
'21(

) 在心跳出

现期发现胴体有规律的收缩"并且可以清晰地看

见乌贼吮吸一丝丝卵黄"可证实胚体可直接利用

卵黄"这与刘振勇等
'42(

研究曼氏无针乌贼的结果

一致)
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