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摘要：为研究长蛸神经系统结构及神经调控机制，通过解剖学和石蜡组织切片技术对长
蛸的脑部结构进行观察。结果显示，以食道为参照，根据所处位置将脑分为 3部分：食
道上神经团、食道下神经团以及位于食道上下神经团两侧的视叶区。食道上神经团包含
垂直叶、上额叶、下额叶、前基底叶和后基底叶，食道下神经团包含腕叶、足叶、巨细
胞叶、色素细胞叶、内脏叶、外套内脏叶和血管舒缩叶，视叶区包含视神经、视叶、视
腺、嗅叶、脑脚叶和视神经束。采用石蜡组织切片、光镜和透射电镜技术对视腺进行显
微和超显微结构观察，结果发现视腺外有一层结缔组织包裹，位于视神经束区上，与嗅
叶和脑脚叶相邻；内部可观察到大量分泌细胞，细胞核较大，直径范围为 4~8 μm；分泌
细胞含有丰富的粗面内质网、高尔基体及高尔基体分泌的分泌小泡与大泡。研究表明，
长蛸视腺结构特征与曼氏无针乌贼和真蛸的高度相似。
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在无脊椎动物中，头足类拥有最复杂的神

经系统与集中且特化的脑部结构 [1-2]。虽脑部结

构与脊椎动物不同，但头足类有复杂的行为特

征，甚至使用工具 [3]，开展头足类脑部研究可为

了解人类大脑的功能和作用机制提供参考。为

研究头足类脑部功能与作用机制，首先需探明

脑部的各组织结构。目前已对曼氏无针乌贼

(Sepiella maindroni)[4]、商乌贼 (Sepia officinalis)[5]、
枪乌贼 (Loligo vulgaris)[6]、真蛸 (Octopus vulgaris)[7-9]

开展了脑与神经系统结构研究。长蛸 (O. minor)
俗称大蛸、长腿蛸等，属于八腕目 (Octopoda)、

蛸科 (Octopodidae)、蛸属 (Octopus)，分布于韩国、

中国、日本和俄罗斯库页岛沿海水域 [10-11]，喜穴

居，腕部常用于捕食、爬行、探索、搬运与攻

击等，肉质鲜嫩，蛋白质丰富且营养均衡[12]，是

我国沿海重要的经济蛸类[13]。长蛸全年内易获取，

价格较低，可作为研究头足类脑部功能与行为

特征的模式物种，其脑部形态与结构的研究目

前国内尚未见报道。

视腺为头足类脑部视神经束上近视叶端的

圆球状分泌腺体，于 1828年被 delle Chiaje首次

发现并命名[14]。头足类中视腺的作用类似于脊椎
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动物的垂体，可分泌促进性腺发育的神经肽，

调控性腺的发育，加速性腺细胞的生长与分裂，

加快卵黄细胞的生成[15]。真蛸视腺切除后，会导

致成熟的性腺发育停止并萎缩；视腺的分泌物

调控性腺的生长发育，受食道上神经团中脑亚

脚叶的负向调控，同时受光照调控 [16-17]。在拟乌

贼 (Sepiotheuthis sepioidea)视腺超显微结构研究

中，幼体分泌细胞呈树突状，胞质突起薄，线

粒体呈圆形，有管状突起和丰富的核糖体；成

体分泌细胞含有粗面内质网，呈扩张状态；高

尔基体分泌电子致密颗粒；线粒体稀少，脂褐

素颗粒增大[18]。长蛸作为重要的经济物种，近年

来在我国开始进行人工养殖研究，对于性腺结

构和功能的研究，可以为人工养殖与苗种繁育

提供理论支持。本研究运用解剖学、石蜡组织

切片、光镜及透射电镜技术，观察长蛸脑部的

组织结构和视腺的超微结构，旨在完善长蛸的

基础生物学信息，为研究长蛸脑部结构功能及

生殖相关神经肽的分泌特征提供数据支持。 

1    材料与方法
 

1.1    实验样本

长蛸来自于山东青岛市南区晓港码头水产

市场，体质量为 126~189 g。 

1.2    脑形态观察

将长蛸用 10 mL/L的乙醇溶液麻醉后，迅速

用解剖刀、解剖剪和手术镊取出脑部组织，观

察并拍照。 

1.3    脑显微结构
 

　　组织固定　　将长蛸用 10 mL/L的乙醇溶液

麻醉后，迅速解剖出完整的脑组织，放入 Dav-
ison固定液固定 24 h。 

　　石蜡切片制作　　将固定好的长蛸脑组织

依次脱水：75%乙醇溶液浸泡 20 min，85%乙

醇 30 min， 95%乙醇 20 min， 95%乙醇 30 min，
100%乙醇 20 min，100%乙醇 30 min。透明：二

甲苯浸泡 30 min，二甲苯浸泡 30 min；63 °C二

甲苯石蜡溶液浸泡 60 min。用石蜡包埋盒在石蜡

包埋机中进行组织包埋。切片：放置徕卡石蜡

切片机中，切片厚度为 6 μm，在 40 °C水中展片，

吸附至载玻片，45 °C烘干台上干燥 4 h。在全自

动组织切片染色机中，进行苏木精 -伊红染色。

滴加中性树脂封片，静置 2 h后显微镜下观察拍照。 

1.4    视腺超微结构
 

　　组织固定　　将长蛸用 10 mL/L的乙醇溶液

麻醉后，迅速取出长蛸视腺，放入 2.5%的戊二

醛溶液中 4 °C固定过夜，保存备用。 

　　电镜超薄切片制作　　取固定好的视腺，

倒掉固定液，用 0.1 mol/L、pH 7.0的磷酸盐缓冲

液冲洗 3次，每次 10 min；用 1%锇酸溶液固定

样品 2 h，再用磷酸盐缓冲液冲洗 3次，每次 10
min；样品经乙醇系列梯度脱水： 30%、 50%、

70%、90%和 100%的乙醇每次 10 min，其中 100%
乙醇 2次；经丙酮与 Epon812环氧树脂的梯度渗

透后，分别在 37、45和 65 °C的温箱中固化，每

级温度 24 h。样品在 UltracutE超薄切片机中切片，

获得 70~90 nm的切片，经柠檬酸铅溶液和醋酸

双氧铀 50%乙醇饱和溶液各染色 15 min，在日

本 JEOL JEM-1200EX型透射电镜中观察。 

2    结果
 

2.1    长蛸脑部结构

长蛸的脑部位于两眼之间 (图 1)，分为 3部

分 (图 2)：食道上神经团、食道下神经团及视叶

区。食道上神经团与食道下神经团外侧有软骨

(cartilage)包裹，中间有食道穿过 (图 2)。2个视

叶区分别位于食道上下神经团两侧 (图 2)，向内

通过视神经束与食道上下神经团相连，向外通

过视神经与眼相连。食道上下神经团中的神经

细胞胞体集中分布于神经团外围形成神经叶，

不同区域特化为不同的神经叶 [1, 5]。不同区域的

方向是由正常水平运动时所处状态决定的[10]，沿

着食道朝向口的方向为前侧，相反一边为后侧。

朝向中线方向为内侧，而远离中线方向为外侧，

朝向食道上神经团方向为背侧，朝向食道下神

经团方向为腹侧。 

　　食道上神经团　　食道上神经团 (supraoeso-
phageal mass)可以分为垂直叶 (vertical lobe)、上

额叶 (superior frontal lobe)、下额叶 (inferior frontal
lobe)、前基底叶 (anterior basal lobes)和后基底叶

(posterior basal lobes) (图 3)。前基底叶可分为前侧

前基底叶 (anterior anterior basal lobes)和后侧前基

底叶 (posterior anterior basal lobes)。后基底叶可分

为背侧基底叶 (dorsal  lateral  basal  lobe)、脑亚脚

叶 (subpeduncle lobe)、背基底叶 (dorsal basal lobe)、
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中基底叶 (median  basal  lobe)和侧基底叶 (lateral
basal lobe)(图 3)。
 

　　食道下神经团　　食道下神经团 (suboeso-
phageal mass)根据所处位置分为前、中和后 3个

部分 (图 3)，分别与腕部、外套膜和内脏的活动

与功能相关，每部分由多个神经叶组成 [5]。前部

包含腕叶 (brachial  lobe)和前足叶 (anterior  pedal
lobe)；中部包含中足叶 (median pedal lobe)、后足

叶 (posterior pedal lobe)、前巨细胞叶 (anterior mag-
nocellular lobe)和前色素细胞叶 (anterior chromato-
phore lobe)；后部包含后色素细胞叶 (posterior chro-
matophore lobe)、后巨细胞叶 (posterior magnocel-
lular  lobe)、内脏叶 (visceral  lobe)、外套内脏叶

(palliovisceral lobe)和血管舒缩叶 (vasomotor lobe)。 

　　视叶区　　视叶区包括视神经 (optic nerve)、
视叶 (optic lobe)、视腺 (optic gland)、嗅叶 (olfact-
ory  lobe)、 脑 脚 叶 (peduncle  lobe)和 视 神 经 束

(optic tract) (图 3)。视神经内侧与视叶相连，外

侧与眼睛相连。视神经束外侧与视叶相连，内

侧与食道上神经团与食道下神经团相连。视腺、

嗅叶和脑脚叶相邻并位于视神经束上靠近视叶

的一端。 

2.2    长蛸的视腺结构

长蛸视腺呈黄色圆球状，位于视神经束上

靠近视叶的一端 (图 2，图 3)，为具神经内分泌

功能的腺体，能够分泌促进性腺成熟的神经肽

类激素。 

　　视腺显微结构　　长蛸的视腺表层由单层

结缔组织组成，保护内部组织 (图版Ⅰ-2)。视腺

中分泌细胞数量最多，是分泌器官的典型特征。

分泌细胞的细胞核较大，直径 4~8 μm(图版Ⅰ-3~
4)，占据细胞的大部分，有利于细胞内核糖体合

成与遗传信息转录翻译。视腺中含有少量支撑
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图 1    长蛸脑部位置

(a) 长蛸脑部位置，(b) 长蛸解剖后脑部位置。L. 左侧，R. 右侧，D. 背侧，V. 腹侧，A. 前侧，P. 后侧，下同

Fig. 1    Brain location of O. minor
(a) brain location of O. minor, (b) brain position of O. minor after dissection. L. left, R. right, D. dorsal, V. ventral, A. anterior, P. posterior, the same
below
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图 2    长蛸脑部

supm. 食道上神经团，subm. 食道下神经团，og. 视腺，opl. 视叶，

ot. 视神经束，on. 视神经，es. 食道，ca. 软骨，下同

Fig. 2    Brain of O. minor
supm.  supraoesophageal  mass,  subm.  suboesophageal  mass,  og.  optic
gland, opl.  optic lobe, ot.  optic tract,  on. optic nerve, es.  esophagus, ca.
cartilage, the same below
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细胞，细胞核致密、较小，对视腺起支撑与固

定作用 (图版Ⅰ-3~4)。
 

　　视腺超显微结构　　长蛸视腺的分泌细胞

较大，细胞核占比较大 (图版Ⅱ-1)。细胞质中含

有丰富的线粒体 (图版Ⅱ-2)，为分泌活动提供充足

能量。糙面内质网上含有大量的核糖体 (图版Ⅱ-3)，

能够合成大量多肽，为分泌神经肽类物质提

供基础。分泌细胞不仅含有糙面内质网，且含
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图 3    长蛸脑部组织结构和脑部模式图

(a) 脑纵切，(b) 脑纵切，(c) 脑横切，(d) 脑横切，(e) 脑部模式图。verl. 垂直叶，sfl. 上额叶，ifl. 下额叶，abl. 前基底叶，pbl. 后基底叶，

bl. 腕叶，ml. 巨细胞叶，cl. 色素细胞叶，apl. 前足叶，ppl. 后足叶，mp. 中足叶，visl. 内脏叶，pl. 外套内脏叶，vasl. 血管舒缩叶，vn.
内脏神经，olfl. 嗅叶，pel. 脑脚叶，nc. 神经连合

Fig. 3    Brain structure and brain pattern of O. minor
(a) brain portrait, (b) brain portrait, (c) brain transect, (d) brain transect, (e) brain pattern. verl. vertical lobe, sfl. superior frontal lobe, ifl. inferior frontal
lobe, abl. anterior basal lobes, pbl. posterior basal lobes, subm. suboesophageal mass, bl. brachial lobe, ml. magnocellular lobe, cl. chromatophore lobe,
apl.  anterior pedal lobe,  ppl.  posterior pedal lobe,  mp. median pedal lobe,  visl.  visceral  lobe,  pl.  palliovisceral  lobe,  vasl.  vasomotor lobe,  vn.  visceral
nerve, olfl. olfactory lobe, pel. peduncle lobe, nc. neural commissure
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图版Ⅰ    长蛸视腺组织结构

1. 视腺位置，×10；2. 视腺，×100；3. 视腺，×200；4. 视腺，×400；ct. 结缔组织层，fm. 分泌细胞，zc. 支撑细胞

Plate Ⅰ    Optic gland structure of O. minor
1. optic gland position, ×10; 2. optic gland, ×100; 3. optic gland, ×200; 4. optic gland, ×400; ct. connective tissue layer, fm. secretory cell, zc. supporting cell
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图版Ⅱ    长蛸视腺分泌细胞超微结构

1. 分泌细胞，×2 000；2. 分泌细胞，×8 000；3. 分泌细胞，×8 000；4. 分泌细胞，×8 000；nuc. 细胞核，num：核膜，cyt. 细胞质，cme.
细胞膜，sec. 分泌细胞，gol. 高尔基体，rou. 粗面内质网，smo. 光滑内质网，rib. 核糖体，mit. 线粒体，ve. 小泡，va. 大泡

Plate Ⅱ    Ultrastructure of secretory cells in the optic gland of O. minor
1. secretory cell, ×2 000; 2. secretory cell, ×8 000; 3. secretory cell, ×8 000; 4. secretory cell, ×8 000; nuc. nucleus, num. nuclear membrane, cyt. cyto-
plasm, cme. cell membrane, sec. secretory cell, gol. Golgi apparatus, rou. rough endoplasmic reticulum, smo. smooth endoplasmic reticulum, rib. ribo-
some, mit. mitochondrion, ve. vesicle, va. vacuole
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有光滑内质网来合成脂类物质，高尔基体含有

大量合成的分泌小泡和大泡，构成高尔基复合体

(图版Ⅱ-4)，表明高尔基体分泌活动较为活跃。 

3    讨论
 

3.1    脑部结构的对比

长蛸的脑部结构与真蛸的脑部结构具有高

度相似性 [19]，神经叶及其之间的神经连接相似，

在真蛸的脑部结构中，视叶区的占比较大，表

明真蛸的视觉功能可能要强于长蛸。长蛸脑部

结构与曼氏无针乌贼相比差异较大，在与曼氏

无针乌贼的脑部结构对比中 [4]，发现长蛸脑部中

的垂直叶占比更大，表明长蛸的学习和记忆能

力可能要强于曼氏无针乌贼。 

3.2    脑部相关功能

经长蛸脑部解剖与石蜡组织切片观察，长

蛸与真蛸、曼氏无针乌贼、商乌贼和枪乌贼的

脑部结构相似，在功能上可能也存在相似性。

在对真蛸、欧洲横纹乌贼 (S. officinalis)、玄妙微

鳍乌贼 (Idiosepius paradoxus)等头足类通过电流

刺激、切除与阻断等方式探究了脑部各区域的

功能，并按功能划分为记忆、运动、感觉及分

泌等相关的神经中枢[1, 5, 14, 20]。 

　　学习与记忆　　头足类的行为是由高度发

达的脑部 [19] 主导的，其中垂直叶参与学习和记

忆 [21-22]。将垂直叶切除会严重损害长期记忆和学

习能力[23]。移除垂直叶也会削弱头足类通过模仿

同类行为进行学习的独特能力 [24-25]。垂直叶拥有

存储长期记忆并对周围环境进行分辨与定位的

功能 [2]；章鱼被切除垂直叶后依然可以缓慢且不

完整地学习，表明脑部其他神经叶也具有学习

和记忆功能 [7]；上额叶和下额叶与学习和捕食行

为有关，垂直叶与上额叶在记忆过程中起着重

要作用，下额叶是章鱼触觉学习的主要部位[1, 5, 26-28]。 

　　运动　　分为高级运动中枢、中级运动中

枢与低级运动中枢，分别位于食道上神经团、

食道下神经团和周围神经节 [5, 14, 29]。前基底叶主

要与头部、腕部和眼睛的位置有关，在游泳时

通过外套膜和漏斗来控制方向；外侧和内侧基

底叶控制色素体和皮肤的运动；内侧基底叶控

制游泳、呼吸、外套膜的运动和各内脏功能；

基底间叶控制着腕的运动；外侧基底叶和脑脚

叶控制眼部运动 [1, 5]。前足叶和后足叶参与腕部

活动的调控；后足叶控制漏斗和外套膜的肌肉

运动；侧足叶调控眼部肌肉和眼周组织的活动；

腕叶对各腕部的运动进行协调；外套内脏叶调

节外套膜肌肉运动和内脏的活动；血管舒缩叶

调控血管的活动；细胞色素叶调控细胞色素的

分布；细胞色素前叶参与调节皮肤和腕部肌肉

的运动[14, 19]。 

　　感觉　　垂直叶接收来自视叶、腕部、口

和皮肤感受器的信息输入，信息经过处理后输

出到控制腕部和外套膜的大神经元，启动攻击

或撤退等行为 [7]。下额叶接收来自腕部、口、外

套膜和皮肤的信息，向上传递到上额叶，信息

反馈到口球和腕部 [9]。脑脚叶接收来自视叶的视

觉信息和平衡囊的位置信息，将处理后的信息

投射到基底叶和动眼神经中枢，对眼睛、外套

膜、头部、漏斗和腕部的活动进行精细调整 [6]。

嗅叶接收嗅觉器官受到外部刺激后所整合的信

息，且该叶在生长和发育过程中起关键作用[30-32]。

视网膜感受外界光线变化产生信息，经过视神

经传递到视叶，视叶经过初步处理传递到脑脚

叶和基底叶中进行进一步处理[14]。基底叶和脑脚

叶接收视觉信息后，将处理后的信息发送到动

眼神经中枢并返回到视叶中，动眼神经中枢也

接收来自平衡囊的信息输入[9]。 

　　分泌　　在未性成熟头足类中，将与视腺

有神经连接的后基底叶切除，视腺会提前释放

生殖激素，导致雌性卵巢增大并迅速产卵，产

出的卵能够正常孵化，表明后基底叶参与生殖

激素的调控 [6, 15, 33]。在生长发育过程中，视腺的

增大会导致卵巢增大成熟[32]。视腺的去除，会导

致雌性章鱼卵泡细胞中卵黄蛋白合成停止[34]，通

过添加雄性或雌性视腺的水提取物，卵黄蛋白合

成功能部分恢复 [15]。嗅叶中含有 GnRH、FMRF-
amide、APGW-amide和 NPY等参与生殖和能量

平衡调控相关的神经肽，且嗅叶神经与视腺相

通，表明嗅叶可通过调节神经肽的分泌进而参

与生殖调控 [31-32, 35-36]。在生殖过程中，头足类存

在脑亚脚叶、嗅叶-视腺-性腺神经内分泌调节系

统，类似于哺乳动物中的下丘脑-垂体-性腺神经

内分泌调节系统[37-38]。 

3.3    长蛸、曼氏无针乌贼和真蛸视腺的对比

长蛸视腺与曼氏无针乌贼和真蛸视腺的位

置和视叶颜色相同，形状和大小相似[4, 30-32, 34]。最

4 期 朱之发，等：长蛸脑显微结构及视腺的超微结构 527

中国水产学会主办  sponsored by China Society of Fisheries https://www.china-fishery.cn

https://www.china-fishery.cn


大的区别在于颜色，长蛸的视腺为黄色，曼氏

无针乌贼的视腺为乳白色，真蛸的视腺为暗黄

色。因此头足类视腺外形相似，颜色和大小因

物种不同而存在一定差异 (表 1)。 

3.4    视腺功能

视腺是头足类的内分泌腺体，位于头部中

与视叶相连的视神经束上，两侧视神经束各 1个，

形状近球形，受来自视觉和嗅觉神经中枢的直

接或间接神经信号的调控，分泌促进性腺成熟

的激素 [35, 39-40]。视网膜受光照刺激产生信号，经

视神经传递到脑亚脚叶，脑亚脚叶分泌神经肽

或传导信号到视腺，从而对视腺的功能起抑制

作用 [16, 41]。视腺分泌活动受神经肽的调控，在脑

亚脚叶、嗅叶、视叶和脑脚叶中检测到 GnRH
和 FMRF-amide神经肽，在视腺细胞上发现含有

GnRH和 FMRF-amide神经肽的神经末梢，脑亚

脚叶可能是 FMRF-amide神经肽的来源，而嗅叶

可能是 GnRH神经肽的来源[35, 38, 42]。
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position
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size
视叶颜色
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length of
unilateral optic
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Microstructure of brain and ultrastructure of optic gland of Octopus minor
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Abstract: The brain structure of Octopus minor was observed by anatomy and paraffin section. The results showed
that the brain was divided into three parts according to the location of the esophagus: the supraoesophageal mass,
the suboesophageal mass and the optic lobe area on both sides of the supraoesophageal mass and the suboesopha-
geal mass. The supraoesophageal mass includes the vertical lobe, the superior frontal lobe, the inferior frontal lobe,
the  anterior  basal  lobes  and  the  posterior  basal  lobes.  The  suboesophageal  mass  includes  the  brachial  lobe,  the
pedal lobe, the magnocellular lobe, the chromatophore lobe, the visceral lobe, the palliovisceral lobe and the vaso-
motor lobe. The optic lobe area includes the optic nerve, the optic lobe, the optic gland, the olfactory lobe, the ped-
uncle lobe and the optic tract. Paraffin section, optical microscope and transmission electron microscope were used
to  observe  the  microstructure  and ultrastructure  of  the  optic  gland.  The  results  showed that  there  was  a  layer  of
connective tissue wrapped outside the optic gland, which was located in the optic tract area, adjacent to the olfact-
ory lobe and the peduncle lobe. A large number of secretory cells were observed in the inner part, with a relatively
large nucleus and a diameter range of 4-8 μm. The secretory cells were rich in rough endoplasmic reticula, Golgi
apparatus, secretory vesicles and vacuoles secreted by Golgi apparatus. The results showed that the structural char-
acteristics of the optic glands of O. minor were similar to those of Sepiella maindroni and O. vulgaris.

Key words: Octopus minor; brain; optic gland; microstructure; ultrastructure
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