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摘要：为揭示金乌贼精子进入纳精囊及产卵过程中的精子利用方式，丰富金乌贼繁殖生
物学研究内容，本研究利用实验生态学和组织切片技术，检测了交配后不同时间段雌性
口膜表面精子囊和纳精囊中精子数量的变化，观察分析了雌性金乌贼纳精囊的组织结
构。结果显示，金乌贼纳精囊位于繁殖期雌性个体口膜腹面的突起处，共1对。纳精囊
开口于口膜内表面，通过一根中央管连通整个纳精囊。中央管内壁含有大量褶皱和纤
毛。在中央管两端，有12~20个储精小囊与之相连。储精小囊四周具有发达的环肌，其
中储存有大量精子，并且大部分精子头部均朝向腔室内壁。完成一次交配后，雌性金乌
贼对精子囊和纳精囊中精子的利用可以分为三个阶段，主要利用精子囊中的精子(交配
后1~2 d)；由利用精子囊中的精子向纳精囊中的精子过渡(交配后2~3 d)；主要利用纳精
囊中的精子(交配后3 d以上)。研究表明，从精子囊释放出的精子进入雌性口膜表面的褶
皱中，通过自身运动到达纳精囊。进入纳精囊的精子通过自身运动及中央管内壁纤毛的
摆动进入储精小囊，其中大部分精子头部朝向储精小囊内壁有规律地分布。在产卵过程
中，雌性优先利用精子囊中的精子，而在精子囊中精子不足时，纳精囊通过肌肉收缩以
及纤毛摆动将其中的精子逐渐释放出来，卵子在雌性口膜附近完成体外受精。
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头足类在繁殖期通常具有明显的求偶、争

斗、交配和产卵等行为，在交配过程中，雄性

个体通过茎化腕将精荚转移给雌性 [1]。此时，精

荚会发生放射反应形成精子囊并吸附在雌性个

体的口膜表面 [2-3]。随后，雌性个体会将精子囊

中的精子部分储存在纳精囊 (一个精子储存器

官)中，但精子进入纳精囊及其在纳精囊中储存

的方式尚不明确。为揭示交配后精子在纳精囊

中的储存和在产卵过程中的利用方式，了解精

子囊中精子的释放过程，解析雌性纳精囊组织

结构十分必要。目前，国外学者相继报道了福

氏枪乌贼(Loligo forbesi)[4]、欧洲横纹乌贼(Sepia
officinalis)[5]、澳大利亚巨乌贼(S. apama)[6]、玄妙

微鳍乌贼 ( Id iosep ius  paradoxus ) [ 7 ]等十足目

(Decapoda)头足类纳精囊的组织结构，而国内学

者仅对曼氏无针乌贼(Sepiella japonica)进行过相

关报道 [ 8 ]。金乌贼 (S. esculenta)属软体动物门

(Mol lusca)、头足纲 (Cephalopoda)、乌贼目

(Sepioidea)、乌贼科(Sepiidae)、乌贼属(Sepia)，
俗称墨鱼、乌鱼等，广泛分布于我国沿海，是

我国北方海域中经济价值最高的乌贼 [9-10]。关于

金乌贼的研究主要集中在繁殖行为 [10-11]、亲体驯

养 [12]、胚胎发育 [13]、资源增殖养护 [14-16]等方面。

也有研究发现，交配后单独暂养的雌性金乌贼

至少可以连续10 d产出受精卵 [17]，而黏附在雌性

口膜表面精子囊中的精子如何转运、储存并保
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证卵子受精等尚未见相关报道。

因此，本研究利用实验生态学和组织切片

技术，检测了交配后不同时间段雌性口膜表面

精子囊和纳精囊中精子数量的变化，观察分析

了雌性金乌贼纳精囊的组织结构，以期揭示精

子进入纳精囊的转运过程及其在产卵过程中的

利用方式，为金乌贼繁殖生物学研究提供参考。

1    材料与方法

1.1    实验材料

实验用金乌贼于2018年6—7月取自青岛胶

南周边海域。选取健康状况良好(体色鲜亮、活

性较强、胴背部无明显伤痕)的成熟雄性[平均胴

长(16.84±1.21) cm；平均体质量(620.25±74.49) g]
和雌性[平均胴长(15.17±0.54) cm；平均体质量

(501.68±57.71) g]金乌贼于长方形水泥池(4 m×2 m×
1 m)中分开暂养5 d以上(所用金乌贼均为海捕个

体，有可能在自然海区已交配)，尽量降低雌性

个体在实验前因交配对实验产生的影响。暂养

期间水池内海水循环流动，采用自然光照，海

水盐度31~32，温度21 °C~25 °C，全天连续充氧；水

池中放置长方形网片(45 cm×20 cm)作为产卵附着

基，每日8:00投喂鲜活斑节对虾(Penaeus monodon)。

1.2    实验设计

交配实验在0.8 m×0.8 m×0.8 m的正方形网箱

中进行。实验开始前，将隔离暂养后的1只雄性

和1只雌性放入实验网箱中适应12 h，并用隔板

将雌雄个体分开。实验开始后，将隔板打开，让

雄性个体与雌性个体进行交配，确认交配成功

后，移除雌性个体单独喂养，同时关闭隔板。

每个雄性个体最多与两个雌性个体交配(防止雄

性交配过于频繁对交配过程中输送精荚的数量

产生影响)。重复上述步骤直至30个雌性全部完

成1次交配。分别在交配后的第0~10天逐日进行

取样，每次随机取3只雌性个体用于后续分析。

同时设置未将雄性个体从正方形网箱中取出的

3个组作为对照（雌雄个体可以随时交配）。

1.3    平均日产卵量和受精率的计算

每天15:00将附着卵的网片取出统计当日的

产卵量，同时将未附着卵的新网片置于网箱中，

用于统计次日的产卵量。将统计完产卵量的网

片做好标记后放入长方形水泥池中单独孵化(孵
化期间水池内海水循环流动，采用自然光照，

海水盐度31~32，温度21 °C~25 °C，全天连续充

氧)，直至可肉眼区分卵是否受精(卵中出现胚胎

即为受精卵)。随机取40~50粒卵统计受精率，其

计算公式：

受精率(%)=受精卵数/卵总数×100%。

1.4    精子囊形态观察及其精子数量的计算

将每日随机抽取的3只雌性个体麻醉后置于

冰上，统计黏附在口膜表面精子囊的数量并描

述精子囊的形态特征。随后用镊子小心取下精

子囊，将精子囊剪碎后放入500 μL海水中，振荡

后静置，充分释放其中的精子。待精子全部释

放后再加入等量4%的甲醛溶液并振荡混匀。用

滴管吸取少量精子悬液于细胞计数板的凹槽

内，盖上盖玻片，在显微镜下观察并记录细胞

计数板中精子的数量。

1.5    纳精囊的组织学观察及其精子体积的计算

将取下的纳精囊组织置于Davidson氏固定液

中固定24 h后，用70%酒精冲洗后保存，用于后

期切片观察。将固定后的样品经梯度酒精脱

水，二甲苯透明，常规石蜡包埋，莱卡切片机

进行横向、纵向连续切片，切片厚度7 μm，苏木

精-伊红(H.E)染色，中性树胶封片。从包含纳精

囊的第1张切片开始，用Nikon E600显微镜进行

拍照。每隔5张切片拍摄1次，直至切片中不再包

含纳精囊。照片用Image J软件进行测量，首先分

别测量出每张切片上纳精囊及其中精子的面

积，然后再乘以切片厚度，分别计算出每张切

片中纳精囊和精子的体积，最后将所有切片的

体积求和，即可估算出整个纳精囊及其中精子

的体积。

1.6    数据分析

所有数据均用SPSS 19.0软件进行统计分

析，并用平均值±标准差(mean±SD)表示。交配后

不同天数纳精囊中精子体积的差异显著性用单

因素方差分析(One-Way ANOVA)和Duncan氏多重

比较进行分析。

2    结果

2.1    雌性金乌贼日产卵量的变化

交配后1~2 d实验组雌性平均日产卵量由

87粒上升至123粒，呈显著上升趋势；2~7 d平均

日产卵量趋于稳定，在101~123粒之间波动；7~8 d
平均日产卵量显著下降(107~60粒)；8 d后平均日
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产卵量处于较低水平，在43~60粒之间波动(图1)。
对照组雌性亲本的平均日产卵量变化趋势与实验

组相似，同样呈现先升后稳再降再稳的变化趋势。

2.2    雌性金乌贼产卵受精率的变化

交配后1~2 d，实验组平均受精率维持在

90%左右，处于较高水平，且与对照组无显著差

异(P>0.05)；2~3 d平均受精率由88%迅速下降至

62%，且第3天受精率显著低于对照组(P<0.05)；

3~4 d平均受精率显著升高，且第4天受精率与对

照组无显著差异；4 d后平均受精率呈现逐渐下

降的趋势，且从第5天开始显著低于对照组 (P<

0.05) (图2)。1~8 d对照组平均受精率维持在较高水

平，均在77%以上；8 d以后呈现逐渐下降的趋势。

2.3    精子囊形态的变化

刚交配后，雌性口膜表面精子囊呈簇状排

列且十分紧密，区分非常明显，呈乳白色，精

子充满整个精子囊。通过统计黏附在口膜表面

精子囊的数量发现，雄性一次交配通常传递

7~13个精荚给雌性；交配1 d后，精子囊区分明

显，大部分呈乳白色，部分呈透明状，其中的

部分精子被消耗；交配2 d后，精子囊区分较明

显，大部分呈透明状，部分呈浅乳白色，其中

的精子数量显著减少；交配3 d后，精子囊相对

较完整，但其中的精子几乎全部消失，只剩下

透明的囊壁；交配4 d后，精子囊开始糜烂，囊

壁开始变得模糊，其中已不再有精子出现；交

配5 d后，精子囊呈糜烂状，几乎无法区分甚至

消失。

2.4    纳精囊组织结构

金乌贼纳精囊位于繁殖期雌性个体口膜腹

面的突起处，乳白色，形似一串葡萄，共1对。

每个纳精囊上端仅具有1个开口，位于口膜内表

面，通过一根中央管(central duct)连通整个纳精

囊(图版-1，2)。在中央管两端，有12~20个细长

储精小囊(sperm storage bulbs)与之相连(图版-2)，
储精小囊腔室长 (563.6±132.6) μm、宽 (256.9±
77.5) μm。在口膜表面纳精囊开口附近有大量黏

液细胞(mucus cell)(图版-3)。中央管壁由立方纤

毛上皮细胞(cuboidal ciliated epithelial cell)组成，

细胞核呈椭圆形，表面含有大量黏膜褶皱(mucus
drop)和纤毛(ciliate)(图版-4，5)。储精小囊由单层

上皮细胞 (simple epithelium cell)和发达的环肌

(circular muscle)组成，其底部出现大量液泡

(vacuole)，其中部液泡较少，而在其上部、与中

央管连接处以及中央管中则不再有液泡出现

(图版-6，7)。储精小囊中的精子主要分布在腔室

四周贴近内壁处，并且大部分精子头部均朝向

腔室内壁，腔室中央亦有精子出现，但其精子

头部并没有固定朝向(图版-5，7)。随着精子数量

的不断增加，精子开始由腔室四周向中央扩

散，并逐渐充满整个腔室，腔室中央精子头部

的朝向也开始变得有规律(图版-8，9)。

2.5    受精率与雌性口膜精子囊和纳精囊中精

子量的关系

交配后1~2 d，口膜精子囊中精子量显著下
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图 1    雌性亲本的平均日产卵量随时间变化曲线

Fig. 1    Dynamics of daily oviposition of
the female parents
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图 2    实验组和对照组平均受精率随时间变化曲线

*表示相同产卵时间实验组和对照组差异显著 (P<0.05)

Fig. 2    Dynamics of fertilization rate of
treated and control groups

* represents significant differences between treated group and control
group at the same spawning time(P<0.05)
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降，而纳精囊中精子量显著上升，但卵的受精

率却无显著变化；2~3 d精子囊中精子量和受精

率均显著下降，但纳精囊中精子量却无显著变

化；3~4 d精子囊和纳精囊中精子量均显著下降，

但受精率却显著上升；4 d以后纳精囊中精子量

和受精率显著下降，精子囊中已经不再有精子

出现(图3)。
 

3    讨论

3.1    纳精囊的形态特征

纳精囊是头足类雌性个体储存精子的重要

器官，其形态特征常因种而异。福氏枪乌贼的

纳精囊呈簇状，是典型的复合泡状腺 [4]；玄妙微

鳍乌贼的纳精囊呈分支状，形似一串香蕉，具

有几个区分明显的小囊[7]；茎柔鱼(Dosidicus gigas)
的纳精囊从口膜表面突起，形似一座突起的火

山 [18]；欧洲横纹乌贼的纳精囊则形似一串葡萄，

通过一根中央管连通整个纳精囊 [5]；金乌贼的纳

精囊则与欧洲横纹乌贼十分相似，通过中央管

连接各个储精小囊形成“葡萄状”的结构。纳精囊

的位置在不同种类中也会有很大的变化。对于

大部分头足类而言，纳精囊位于雌性个体口膜

腹面，如欧洲横纹乌贼 [5]、玄妙微鳍乌贼 [7]和金

乌贼。也有少数种类的纳精囊位于其他部位，

如狼乌贼(Lycoteuthis lorigera)位于胴体背面 [19]，

异鱿乌贼(Heteroteuthis dispar)位于内脏团末端[20]，

而嘉庚蛸(Octopus tankahkeei)则位于输卵管腺内

部[21]。纳精囊的数量同样存在种间差异，皮氏枪

乌贼 (L.  peal i i)和贝氏深海乌贼 (Bathyteuthis
berryi)仅具有1个纳精囊 [22-23]；欧洲横纹乌贼和澳

大利亚巨乌贼均具有2个纳精囊 [5-6]；太平洋褶柔

鱼(Todarodes pacificus)有多达20个纳精囊 [24]；而

茎柔鱼口膜上则布满纳精囊，数量多达260多个[25]；

金乌贼与欧洲横纹乌贼和澳大利亚巨乌贼相似，

有2个纳精囊。头足类纳精囊形态、数量和位置

的差异可能与不同种类的繁殖习性有关。雌性

太平洋褶柔鱼在未达到性成熟时便开始与达到

性成熟的雄性个体交配，当雌性开始产卵时早

已不再与雄性交配，这就导致雌性个体产卵前

需要将精子在纳精囊中储存很长一段时间。而

口膜周围大量的纳精囊不仅能够为精子的长期

储存提供可能，同时还能为雌性个体在产卵过

程中提供充足的精子进行受精[24]。对于金乌贼而

言，其交配和产卵过程同时进行，整个繁殖期

雌雄可多次交配。因此，雌性个体口膜精子囊

中的精子足以维持较高的受精率，而不需要动

用纳精囊中的精子。其纳精囊可能仅在外界精

子来源不足时作为精子的应急来源使用，因此

与太平洋褶柔鱼相比，金乌贼纳精囊数量显著

减少。纳精囊形态的多态性可能还与交配后的

性选择有关，如雌性的隐秘选择、雌性和雄性

生殖器官的拮抗进化等 [26]。Arnqvist等 [27]在研究

雌雄水黾(Aquarium paludum)形态拮抗进化时发

现，在交配过程中反抗越激烈的种类，其雄性

个体越善于抓住雌性。在交配过程中，头足类

雄性个体的茎化腕并未伸入到雌性的纳精囊

中，因此，茎化腕和纳精囊之间可能并不会发

生拮抗进化。另外，头足类普遍具有多次交配

的现象，这就导致了精子竞争的产生，纳精囊
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图 3    精子囊(a)和纳精囊(b)中精子量及受精率随时间变化的曲线

Fig. 3    Dynamics of sperm quantity and fertilization rate in sperm vesicle (a) and seminal receptacle (b) with time
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形态的不同为其中精子的选择性利用提供了可

能。雌性个体可能有选择地动用不同小囊中的

精子来控制后代的父系 [7]，但金乌贼能否选择性

地动用纳精囊中的精子还有待进一步研究。

3.2    纳精囊的结构特征

头足类具有不同的繁殖习性，导致其纳精

囊结构也会产生种间特异性。枪乌贼(L. vulgaris)
纳精囊开口附近由立方上皮细胞组成，其中含

有大量具有分泌功能的杯状细胞[28]；欧洲横纹乌

贼的黏液细胞则位于储精小囊内 [5]；玄妙微鳍乌

贼的纳精囊中没有黏液细胞，仅在每个储精小

囊底部有液泡出现 [7]，这些黏液细胞的功能也存

在显著差异。Sato等 [7]认为玄妙微鳍乌贼储精小

囊底部液泡的功能与黏液细胞的功能类似，具

有吸引精子的作用。van Oordt[28]研究发现，纳精

囊内壁杯状细胞分泌的物质具有固化和营养精

子而不是吸引精子的作用。Hanlon等 [5]认为黏液

细胞分泌的物质具有吸引和纯化纳精囊中精子

的作用。本研究发现，金乌贼纳精囊开口附近

口膜表面具有大量褶皱，其内部还含有大量黏

液细胞，同时在褶皱底部还有大量精子出现，

推测金乌贼黏液细胞的功能与欧洲横纹乌贼类

似，具有吸引精子的作用。除黏液细胞的分布

及功能不同以外，储精小囊的结构也存在种间

差异。茎柔鱼的储精小囊内壁由立方纤毛上皮

细胞和环肌组成[25]。而澳大利亚巨乌贼的储精小

囊则是由单层柱状上皮细胞和环肌组成 [6]。金乌

贼的储精小囊与澳大利亚巨乌贼十分相似，也

是由单层柱状上皮细胞和环肌组成。储精小囊

中有大量精子出现，并且精子头部大部分朝向

腔室内壁，推测其内壁细胞能够分泌某些吸引

精子的物质。

3.3    精子进入纳精囊的方式

交配后，精子囊会黏附在雌性身体的不同

部位，精子囊的开口并不与纳精囊开口直接相

连，二者间有一段距离，精子囊中的精子需寻

找到纳精囊开口并进入纳精囊，但关于精子的

转运方式还尚未有定论。

雌性个体对精子囊的移动可能对精子的转

运起到了积极的作用。如雌性加勒比珊瑚乌贼

(Sepioteuthis sepioidea)在交配后用腕抓住精子囊

并将其输送至纳精囊附近 [1]。Kasugai[29]研究发

现，雌性玄妙微鳍乌贼在交配后会通过口膜的

扩张来收集黏附在其头部、颈部和腕上的精子

囊，并且通过该方式将精子囊中的精子输送到

纳精囊中。也有学者认为，雌性个体对精子囊

的移动仅仅是交配后的某种繁殖行为，并没有

在精子从精子囊到纳精囊的转运过程中起到积

极作用。如玄妙微鳍乌贼则通过一种“拾取”行为

来移除和吃掉精子囊 [7]。繁殖期的雌性澳洲后耳

乌贼(Sepiadarium austrinum)则会吃掉部分雄性传

递的精荚来为自身和卵母细胞的发育提供营养[30]。

本研究中，并未观察到交配后的雌性金乌贼口

膜扩张和用腕“拾取”精子囊的行为，如果精子囊

中的精子是被雌性个体通过以上行为输送进纳

精囊的，那么纳精囊中精子的排列就会像灰眼雪

蟹(Chionoecetes opilio)一样，出现分层的现象[31-32]。

但是，金乌贼纳精囊中大部分精子头部均朝向

储精小囊的内壁，并未出现分层的现象。以上

结果表明，金乌贼的精子并不是通过雌性口膜

扩张和用腕“拾取”精子囊等方式进入纳精囊的。

除了雌性个体积极移动精子囊以外，纳精

囊肌肉的收缩也是精子进入纳精囊的方式之

一。van Oordt[28]研究发现，枪乌贼纳精囊开口处

附近杯状细胞分泌的物质已经让到达纳精囊开

口的精子变得不活跃，同时在纳精囊中还出现

大量肌纤维。由此认为，精子是通过纳精囊肌

肉的收缩而进入。本研究发现，纳精囊中大部

分精子头部均朝向其储精小囊的内壁，如果精

子是被纳精囊吸入，其中精子的分布应该是杂

乱无章而不是规律分布，推测精子并不是依靠

纳精囊肌肉收缩而进入。

精子还能通过自身的运动进入纳精囊。

Fernández-Álvarez等 [18]研究发现，在精子囊和纳

精囊之间雌性口膜表面上有大量精子出现，由

此认为，精子是通过自身的运动进入纳精囊的。

在体内受精的线状箭虫(Sagitta hispida)中，其精

子也是有目的性的从黏附在雌性体表的精荚向

其精子储存器官运动[33]。本研究发现，在精子囊

和纳精囊开口之间口膜表面含有大量褶皱，在

褶皱底部有大量精子出现，并且精子在储精小

囊中的分布具有一定的规律(精子头部朝向储精

小囊的内壁)，以上结果均表明金乌贼精子是通

过自身运动进入纳精囊的。纳精囊中央管中具

有大量纤毛，推测纳精囊通过纤毛的摆动协助
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精子的运动以减少精子的能量消耗。金乌贼储

精小囊中的精子至少可以存活10 d[17]，推测其上

皮细胞能够分泌抑制精子运动的物质以降低精

子能量的消耗，同时这些物质可能还具有营养

精子的作用，为精子在纳精囊中长期储存提供

了可能。在一夫多妻繁殖模式的种类中，如太

平洋褶柔鱼 [34]、长枪乌贼(L. bleekeri)[35]，精子通

常聚集成群共同运动。精子的聚集行为可能与

其体外受精方式有关，或者仅仅是具有不同繁

殖习性的种类中弱势雄性个体在精子竞争中展

现出来的竞争优势 [34-35]。由于大部分头足类具有

多次交配的繁殖习性，因此精子的聚集行为可

能与一种重要的性选择形式—精子竞争有关。

成群的精子在运动过程中产生的机械力可能会

导致之前储存的精子被迫移动到较不利的位

置，导致纳精囊中精子向外释放时最后交配雄

性的精子具有很大的优势。金乌贼也具有多次

交配的繁殖习性，并且属于最后精子竞争优势

的种类[17]，但金乌贼精子是否同样聚集成群从精

子囊向纳精囊运动还有待进一步研究。

3.4    精子囊和纳精囊中精子的利用方式

交配后，雌性金乌贼精子的储存场所主要

有两个，一个是黏附在雌性口膜表面的精子

囊，另一个则是位于口膜腹面的纳精囊[11]。本研

究发现，交配1次后单独暂养的雌性个体能够连

续10 d产出受精卵，并且黏附在口膜表面的精子

囊已在交配后的4~5 d完全消失，表明雌性个体

动用了纳精囊中的精子进行受精。在交配后的

1~2 d，精子囊中精子量迅速减少，纳精囊中精

子量反而迅速增加，产出卵的受精率也能维持

在较高水平，表明该阶段主要利用精子囊中大

量的精子进行受精，同时还能将过量的精子储

存在纳精囊中。2~3 d时，精子囊中精子量继续

迅速减少，纳精囊中精子量略微减少，受精率

开始显著下降，表明该阶段精子囊中的精子已

经被大量消耗，其中的精子不足以维持较高的

受精率，而此时纳精囊中的精子还未被大量动

用，因此受精率开始显著下降。3~4 d时，精子

囊中的精子量虽然继续减少，已不足以维持较

高的受精率。此时纳精囊中的精子开始被大量

动用，因此受精率开始显著上升。而在4 d以
后，精子囊中不再有精子出现，而纳精囊中的

精子量迅速减少，因此受精率也开始迅速下

降。实验进行至10 d时，产出卵的受精率仍然能

维持在25%左右，表明在缺乏外界精子的来源

时，其纳精囊中的精子能够逐渐地释放出来维

持产出卵的受精率，类似的现象在澳大利亚巨

乌贼的研究中也有报道 [6]。此外，雌性金乌贼单

次交配并不能获得足够的精子来长期维持较高

的受精率。因此，其多次交配的繁殖行为能够

有效补充雌性可利用精子的数量，确保产出卵

的受精率，以增加更多的补充后代。

3.5    受精方式

头足类的受精方式主要分为两种，一种为

体内受精，如真蛸 (O. vulgaris ) [ 3 6 ]、长蛸 (O.
variabilis)[37]等；另一种为体外受精，如澳大利亚

巨乌贼 [38]、异鱿乌贼 [20]、新僧头乌贼(Neorossia
caroli)[39]等。本研究通过组织学观察发现，金乌

贼纳精囊仅在口膜内表面开口，是一个位于体

外相对独立的结构。如果金乌贼的受精方式是

体内受精，那么精子囊以及纳精囊中的精子需

要越过整个口膜，穿过漏斗，进入外套腔，最

后到达输卵管与其中的卵子结合形成受精卵。

要完成此过程，精子则需要消耗大量的能量，

同时还会面临大量损失的风险，以致到达输卵

管精子的活性和数量下降，无法维持较高的受

精率甚至不能完成受精。Wada等 [11]研究发现，

雌性金乌贼会用腕抱住由漏斗排出的卵细胞在

口膜附近停留一段时间。由此判断，金乌贼的

受精方式为位于口膜附近的体外受精。

4    结论

金乌贼纳精囊位于繁殖期雌性口膜腹面的

凸起处，共1对。交配过程中，雄性个体通常一

次传递7~13个精荚给雌性。在此过程中，精荚发

生放射反应形成精子囊黏附在雌性口膜表面。

精子囊中的精子从其开口处逐渐释放出来，部

分精子进入口膜表面的褶皱中，通过自身运动

到达纳精囊。进入纳精囊的精子通过自身运动

及中央管内壁纤毛的摆动进入储精小囊，进入

储精小囊的精子大部分头部朝向储精小囊内壁

有规律的分布。在产卵过程中，雌性个体优先

利用精子囊中的精子进行受精，而在精子囊中

精子不足时，纳精囊通过肌肉的收缩以及纤毛

的摆动将其中的精子逐渐释放出来，卵在口膜

附近完成体外受精(图4)。
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图 4    金乌贼精子储存、转运和利用过程模式图

Fig. 4    Diagram of sperm storage、transmission and utilization of S. esculenta
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Histological structure of the seminal receptacle, sperm storage and
utilization in the golden cuttlefish (Sepia esculenta)

WANG Zhan 1,     WANG Linlong 1,     LI Wentao 1,     ZHANG Xiumei 1,2*

(1. Key Laboratory of Mariculture Ministry of Education, Ocean University of China, Qingdao    266003, China;
2. Functional Laboratory of Marine Fisheries Science and Food Production Process,

Qingdao National Laboratory for Marine Science and Technology, Qingdao    266072, China)

Abstract: The changes in the spermatozoa number in spermatangia and seminal receptacles at different times after
copulation, and the structure of the seminal receptacle were examined by using experimental ecology and tissue
section techniques to reveal the mechanism of sperm storage in seminal receptacle and sperm utilization during
oviposition. The results showed that paired seminal receptacles were located in the raised ventral portion of the
buccal membrane, and opened inside the buccal membrane. The entire seminal receptacle was connected by a
central duct, which had many folds and cilia on its inner surface. Each seminal receptacle had 12-20 sperm storage
bulbs surrounded by circular muscles. A large number of spermatozoa were stored in sperm storage bulbs, and the
heads of most spermatozoa faced toward the inner surface of sperm storage bulbs. After one copulation, the
utilization of spermatozoa in spermatangia and seminal receptacles could be divided into three stages: ① the
utilization of spermatozoa mainly from spermatangia (1-2 d after copulation); ② the transition from the utilization
of spermatozoa in spermatangia to spermatozoa in seminal receptacles (2-3 d after copulation); ③ the utilization of
spermatozoa mainly from seminal receptacles (more than 3 d after copulation). These results suggest that
spermatozoa released from the spermatangia reached the seminal receptacles through the folds on the surface of the
female buccal membrane. Spermatozoa entered the sperm storage bulbs through self-movement and cilia fluttering
on the inner surface of the central duct. The distribution of spermatozoa inside the sperm storage bulbs was highly
regular, and the heads of most spermatozoa faced toward the inner surface of the sperm storage bulbs. During
spawning, females preferred to use spermatozoa from spermatangia to fertilize their eggs. When spermatozoa in
spermatangia were insufficient, spermatozoa in seminal receptacles were released gradually by muscle contraction
and cilia fluttering, and ova were fertilized externally near the female buccal membrane.

Key words: Sepia esculenta; seminal receptacle; sperm storage; sperm utilization; transmission mechanism
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图版    纳精囊的组织结构

1. 纳精囊纵切，示开口和中央管(×40)。其中虚线左侧为口膜表面；2. 纳精囊纵切，示中央管和储精小囊(×40)；3. 纳精囊开口纵切，

示黏液细胞(×100)；4. 中央管纵切，示立方纤毛上皮细胞和纤毛(×400)；5. 纳精囊纵切，示中央管褶皱(×100)；6. 储精小囊开口纵切，

示精子分布情况(×400)；7. 储精小囊基部纵切，示环肌、液泡及精子较少时的分布情况(×400)；8. 储精小囊纵切，示精子较多时的分

布状况 (×100)；9. 储精小囊基部纵切，示精子较多时的分布情况 (×400)。BM.口膜；CBE.立方纤毛上皮细胞；CI.纤毛；CR.环肌；

CT.中央管；MC.黏液细胞；MD.黏膜褶皱；SP.精子；SRO.纳精囊开口；SSB.储精小囊；VA.液泡

Plate    Structure of the seminal receptacle
1. longitudinal section of the seminal receptacle, showing the opening and the central duct(×40). The left side of the broken line indicates the surface of
the buccal membrane; 2. longitudinal section of the seminal receptacle, showing the central duct and sperm storage bulbs(×40); 3. longitudinal section
through the opening of seminal receptacle，showing mucus cells(×100); 4. longitudinal section of the central duct，showing cuboidal ciliated epithelial
cells and cilia(×400); 5. longitudinal section of the seminal receptacle，showing central duct folds(×100); 6. longitudinal section through the opening of
sperm storage bulb, showing the distribution of spermatozoa(×400); 7. longitudinal section through the base of the sperm storage bulb, showing circular
muscles, vacuoles and the distribution of spermatozoa(×400); 8. longitudinal section of the sperm storage bulb, showing the distribution of
spermatozoa(×100); 9. longitudinal section through the base of the sperm storage bulb, showing the distribution of spermatozoa(×400). BM. buccal
membrane; CBE. cuboidal ciliated epithelial cell; CI. cilium; CR. circular muscle; CT. central duct; MC. mucus cell; MD. mucus drap; SP. sperm; SRO.
seminal receptacle open; SSB. sperm storage bulb; VA. vacuole
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