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摘要：头足类（Cephalopods）是一类较为高等的海产软体动物，在海洋渔业中占有重要地位。它们复杂的求偶、交配和繁殖

行为代表了无脊椎动物交配系统和性别决定体系的进化趋势，也是制约群体大小的直接因素。本文就其繁殖行为学领域

的研究状况进行了概括，包括性成熟、交配、受精、产卵直至孵化等头足类繁育的各代表时期，以及微卫星DNA标记技术在

繁殖策略中的应用等方面，并对发展前景作了展望，旨在为中国近年来开展的头足类遗传多样性、增殖放流、资源修复等研

究与政策制订提供科学依据。[中国水产科学，2009，16（3）：459-465]
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头 足 类（Cephalopods）是 一 类 较 为 高 等 的 海

产软体动物，由鹦鹉螺亚纲（Nautiloidea）和鞘亚纲

（Coleoidea）组成。鹦鹉螺亚纲常见的代表动物是具

有“ 活化石 ”之称的鹦鹉螺，而枪乌贼（Sepioteuthis 

sepioidea）、柔鱼、乌贼和蛸均属鞘亚纲，分属于枪形目

（Teuthida）、乌贼目（Sepiida）和八腕目（Octopoda）。中

国近海头足类资源丰富，在海洋渔业中占有重要地

位 [1]。近年来，国内相继开展了有关头足类种群遗

传、繁育及增养殖等研究 [2-6]，但繁殖行为学方面鲜

有报道。繁殖期作为头足类生命周期的重要阶段，

占据其生活史的大部分时间 [7]。日本枪乌贼（Loligo 

japonica）、长枪乌贼（L. bleekeri）等一年生种类繁殖阶

段超过6个月 [8]，对于大部分寿命只有12～ 18个月的

头足类而言，自然种群的大小完全取决于补充群体。

而繁殖行为（如交配模式、护卵与孵化等）决定了其

后代的数量和质量，即补充群体的数量、质量以及多

样性水平的高低，是群体大小的直接制约因素。

本文就头足类的性成熟、求偶与交配、产卵、护

卵与孵化等繁殖行为逐一进行阐述，同时对分子标

记技术，特别是微卫星DNA分子标记技术在其繁殖

模式、精子竞争中的应用进行了概括，旨在为中国头

足类遗传多样性、增殖放流、资源修复等方面的研究

与政策制订提供科学借鉴。

1　性成熟程度的确定

受精卵孵化后经4～ 6个月，头足类就能达到性

成熟。通常，大中型种类一年性成熟，而耳乌贼、微

鳍乌贼等半年左右就可性成熟。一般采用胴体长、

性腺指数、性比等指标来确定性成熟程度。雌、雄个

体在上述指标上差异显著，如雌性Todaropsis eblanae

在达到性成熟时，胴体长约168 mm，雄性平均只有

130 mm [9]；茎柔鱼（Dosidicus gigas）性成熟的雄性也

小于雌性，而性腺指数和性比则代表了不同繁殖群

体的生长状态 [10]。进入性成熟和繁殖期后，雌性胴

体部生长明显变缓甚至停滞。

绝大多数头足类在性成熟和繁殖行为上具有明
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显的季节性特征。乌贼、蛸类多以春季繁殖为主，柔

鱼、枪乌贼种内存在不同繁殖群，几乎周年都有繁殖

个体 [8]。长期以来，性成熟以及繁殖行为中所消耗的

能量被认为来自其自身储备 [11]，最新实验证实这些

能量更多的来自经消化腺消化的食物 [12]。 

2　求偶

性成熟的头足类在交配前首先要求偶，包括争

斗与展示、雌性配偶选择、精子移除和替代等行为。

2.1　争斗与展示 

争斗主要表现为雄性间展开的一种争夺雌性配

偶的行为，本质是精子竞争。体型较大的雄性优势

明显，易在竞争中取胜，与雌性配对。体型相近的雄

性间的争斗激烈程度远超过体型差异大的个体。展

示主要是雄性向雌性进行的一种求偶行为，并对其

他雄性有警示作用。

枪乌贼雄性个体在求偶过程中，试图将雌性与

3～ 5个雄性进行隔离。争斗最常发生在距雌性最近

和最远的两雄性间，最初表现为体表条纹和色素斑的

展示，持续时间3～ 40 s，随后升级为身体接触 [13]。如

雄性Loligo vulgaris比雌性体型大，腕向下卷曲，这是

强壮的标志 [14-15]。乌贼的争斗行为与枪乌贼相似。

雄性体色由淡黯色变为绚烂色彩时，与竞争者的争

斗趋于激烈，除展示体色、口和吸盘，雄性的腕弯成进

攻状的弓形，试图撕裂竞争者，竞争者往往会退却 [16]。

很少能观察到蛸类的争斗行为，Octopus cyanea两雄

性相遇时，会闪烁黑色条纹；配对的雄性具护卫行为，

一直持续到与雌性的交配过程，一边将交接腕插入

配偶外套腔内，一边用非交接腕驱逐入侵者 [17]。 

争斗中取胜的雄性更易接近雌性区域。枪乌

贼、乌贼多表现为雌、雄并排游泳，雄性通过体色、交

接腕、口和吸盘、外套膜边缘等部位的展示来吸引对

方，如果对方无过激反应，很温和，甚至张开自身的

腕，那样雄性就可进行交配 [15-16]。蛸类求偶行为较

为少见，但雄体体色展示明显多于雌性，同时雄性喷

墨可能也是一种求偶信号 [17]。

2.2　雌性的配偶选择 

求偶过程中，雌性头足类对配偶有选择性，通常

会拒绝大部分雄性的交配请求。这种“消极行为”增

强了精子竞争的强度，有利于种群结构稳定。大个体

雄性在交配时间上明显长于小个体雄性 [17]。在日本无

针乌贼 （Sepiella japonica）82组交配请求中，只有41.5%

的雄性成功将精荚输送到纳精囊处，剩余尝试被雌性

立即拒绝 [18]。雌性Abdopus aculeatus会通过快速游开

来拒绝雄性的交配请求，并迅速将背部的两腕伸向雄

性与之格斗，直到雄性的交接腕收缩并退却 [19]。

2.3　精子移除和替代行为

交配时，雄性会花相当长时间用漏斗冲刷或者

用腕刮雌性纳精囊或外套腔输卵管口处，清除那里

遗留的精荚或精子，即精子移除。茎化腕通过漏斗

和腕基部将自身精荚粘附到雌体纳精囊或外套腔输

卵管口处，取代先前交配残存的精荚，即精子替代。

Hanlon等 [17]、Wada等 [18，20]和Naud等 [21]等报道，在

乌贼和枪乌贼的每次交配中几乎都能观察到精子替

代现象。采取精子替代行为的雄性不会顾及自身是否

是最后一个与雌性交配的雄性 [18]。每次交配雄性能够

清除20%沉积的精荚，尽管同时会清除掉自己的精荚，

但多次交配能有效提高自身精子的占有率。雌性口膜

附近仍能残留其他雄性精子，表明精子移除和替代并

不彻底。Sepiella inermis通过频繁交配来增加自身精子

的占有率，从而弥补精子移除时间短带来的繁殖劣势。

对长枪乌贼微卫星DNA分析表明，采取精子替代的雄

性精子利用率并未占有明显优势 [22]。在真蛸O. vulgaris

和O. hummelincki中也发现了精子替代现象 [23]。

2.4　护卫行为

    为避免交配过程中雌性受其他雄性的干扰，雄性

伴有护卫行为。这是一种典型的保证受精率和孵化

率的交配策略 [17]。Sepia officinalis护卫行为会持续很

长时间，自交配前期到产卵后期都会出现 [24]。日本无

针乌贼每次交配时间仅5～ 10 s，但是雄性通过延长

护卫时间 （41.8～ 430.1 min，平均70.8 min）和在护卫

期内频繁交配等方式提高自身精子受精率，并防止

被后来与雌性交配的雄性移除这些精荚 [17-18]。
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3　交配

枪乌贼、柔鱼、乌贼和蛸类交配方式各有特点。

目前多采用微卫星DNA分子标记结合行为学来确

定亲子关系和交配模式，进而确定种群遗传体系的

构成 [25]。

柔鱼和枪乌贼具有3种交配方式（头对头式、平

行式、额外式）（图1a-b）和2个精子储藏处（口下方的

纳精囊和位于外套腔内开放的输卵管） [26]，存在一雌

多雄交配现象 [22]。普氏枪乌贼L. plei垂死雄性的腕

会下垂，与接受交配雌性的卷曲腕下垂形态很相似，

从而导致雄性间假交配的发生 [27]。

乌贼多为头对头式交配（图1c），也存在平行交

配。另外，雄性间存在假交配，但时间很短，如Sepia 

apama；雌体更喜欢选择刚刚和其他雌性交配过的

雄性 [17]。日本无针乌贼雄性利用体型优势紧紧包住

雌性，将排出的精荚通过漏斗经交接腕递送到雌性

口部纳精囊处 [28]。

蛸类常见方式为距离式交配 [29]（图1d），雄性将

茎化腕在一定距离内插到雌性外套腔内进行一对一

交配，也存在多雄一雌式，即多个雄性分别将茎化腕

伸到雌性外套腔内输卵管附近，此种交配时间较长，

需几小时至几天。它们通常在开阔、无遮蔽物区域

交配，体型较大的雌性会将刚交配完的雄性吃掉，为

下一步产卵和护卵做能量储备 [17]。

♂

♀
♂

♀

a b

dc

图1. 枪乌贼、乌贼、蛸类的交配方式

a.头对头交配
[26]

；b.平行交配
[26]

；c. 头对头交配；d. 距离式交配方式
[19]

；箭头所示受精部位

Fig. 1　Mating of squids，cuttlefishes and octopuses

a. head-to-head（Loligo bleekeri）[26]
；b. male-parallel（Loligo bleekeri）[26]

；c. head-to-head（Sepia esculenta）；

d. distant mating （Abdopus aculeatus）[19]
；Arrows indicate fertilization locations

4　受精与产卵

4.1　受精产卵

头足类交配和产卵是相对独立过程，而受精与

产卵则是连贯过程 [30]。受精方式有体外、体内受精2

种。对S. apama繁殖群体受精率测定、微卫星DNA

检测和行为学观察综合分析发现，雌性在利用多个

储存位置的精子时并不是随机的，而是具偏好性，优

先利用纳精囊处的精子（占67%）[21]。另外，输卵管具

有储存精子功能 [22]。头足类属卵生型，端黄卵，营卵

黄营养，行盘状分裂，直接发育。分批成熟，分批产出，

按照产卵的时间间隔分为间歇性和持续性产卵 [30]。

连续产卵的种类产卵后不久死亡，如皮氏枪乌贼（L. 

pealei）、 乳光枪乌贼（L. opalescens）等，而间歇产卵种

类在产卵间歇期仍伴随有胴体生长和性腺发育 [31]。
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枪乌贼，柔鱼类受精发生在精子储藏处，即位于

口下方的纳精囊和外套腔内开放的输卵管附近。头

对头交配时，精荚将被放置在纳精囊处；平行式交配

时，精荚位于在输卵管口；额外式交配时，精荚处在

两个位点上。卵子分批成熟，分批产出具卵鞘包被的

卵子，卵鞘中含有数目大小不等的受精卵（表1）。大规

模亲体会将卵产在公共产卵区，而小群体将卵产在石

块、海草上或缝隙内，雌性彼此还能诱导产卵 [32]。产卵

常有2个高峰，集中在夏季（7、8月份）以及秋冬季（10

月份到来年1月份）[15，33]。

乌贼受精发生在雌性口球下方的纳精囊周围，

与输卵管排出的卵子结合，为体外受精。繁殖季节

（如春、秋季），乌贼会到具遮挡物的近海受精产卵。

产卵附着基一般为海草和海底沉积物，如海藻枝节、

废弃的网笼、沙、珊瑚礁或岩石的裂缝等。乌贼很少

具护卵行为，部分卵会成为鱼的饵料。

蛸的纳精囊位于输卵管腺内，卵子在输卵管处

受精，为体内受精。然后在泥沙地、珊瑚礁或空贝壳

内产卵，受精卵成簇状缠绕在基底附着基上。雌性

伴随护卵行为，通常不摄食直至死亡 [34]。

4.2　头足类的产卵量 

头足类产卵量和卵径种间差别很大（表1），与生

殖力、胴长、体质量正相关，随营养状况及种群数量变

动而变动。鹦鹉螺仅产几个到几十个卵，卵子大，长径

达40 mm[35]。乌贼的产卵量从几百粒到几千粒，长径

自几毫米到20 mm。枪乌贼卵子较小，包在透明的胶

质鞘中，每个卵鞘含卵数从几个到几百个不等，个体产

卵量几百个至几万个。卵鞘呈长形瓣状集聚一起，多

散布于海底，或附于其他物体上。柔鱼等开眼类卵子

更小，通常长径小于1 mm，Moroteuthis ingens最大卵径

1.8～ 2.7mm，产卵量为168 000～ 297 000粒 [36]。蛸类产

卵量种间差别很大，大卵型的（如长蛸O.variabilis）产卵

量100～200粒，小卵型的（如真蛸）产卵量高达50万 [37]。

5　护卵与孵化

5.1　护卵行为  

某些头足类雌性会有护卵行为，也存在雄性围

绕在雌性周围保护卵鞘的现象，如中国枪乌贼（L. 

chinensis）[38]。多数乌贼将卵产出后，迅速进行下一次

交配，任由产出卵子自行孵化。雌蛸具有护卵行为，

卵孵化前期，有的种类雌性可能会短暂离开，但它们

能准确找到先前的产卵地点，遇到可能的危险时，用

腕将卵带收集、包裹起来盖在身下，如：O.burryi、O. 

defilippi、O. hapalochlaena。护卵过程中，雌性亲体通

常不摄食，到孵化后期由于能量消耗，肌肉疲惫和内

乳酸含量的增加而死掉。很多情况下，头足类产卵

或护卵结束也就意味着生命的终结 [39]。

5.2　孵化

孵化期长短因种类而异（表1）。孵化率一般可

达70%～ 80%。水温是影响胚胎发育和孵化的主要

因子之一， Sakaguchi 等 [40] 通过3年人工孵化真蛸试

验，确定胚胎孵化与水温、时间的关系，认为真蛸最

低孵化温度为11.9 ℃，有效积温299.4 d·℃。护卵

行为、海区附着基丰富度、天敌（如摄食头足类卵的

鱼类）分布都会影响孵化率高低。对于产卵量大的

蛸类，如真蛸，卵发育还需要足够的溶解氧。卵表面

常常会附着多种微生物和桡足类，亲蛸会用漏斗不

断喷射出的水流清洗卵表面，保证卵发育的同步性。

6　展望

交配期是头足类繁殖行为的重要时期，时间非

常短暂（按分钟或小时计），但却具有复杂的求偶、交

配和繁殖策略：代表了无脊椎动物交配系统和性别

决定体系的进化趋势 [17]。遗传学信息可以为繁殖行

为，特别是交配方式提供直接证据，微卫星DNA技术

作为验证交配方式、性别选择的最有效工具之一，主

要应用在具聚居繁殖习性的枪乌贼类 [22，25，32，46]。除

了S.apama[47]，大多数乌贼繁殖期几乎不群聚，没有

发现集体交配 [48]。有关中国头足类繁殖方式、交配

模式以及繁殖行为对遗传多样性影响等方面的研究

仍相当匮乏。伴随着近海环境恶化以及过度捕捞，

头足类的种群数量大量缩减，多样性降低，从长远来

看，其种群结构和质量都可能发生重大变化，增殖放

流、资源保护正在逐步开展，以中国习见头足类为代
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表的繁殖行为学基础研究势在必行。

头足类的产卵场水深一般在20～ 200 m，无论是

观察繁殖行为，还是采集受精卵、胚胎都相当困难，

也是困扰其发展的主要障碍。室内育苗试验、小规

模试养以及工厂化养殖的发展，为头足类繁殖行为

学研究提供了可能。全人工养殖技术的突破对于该

领域深入研究将很有裨益。

微卫星DNA技术在头足类交配模式的确立、精

子竞争以及潜在雌性选择等研究领域取得了一定成

效，但是与行为学观察结果仍存在一定矛盾；有学者

认为，头足类雌雄相互吸引与它们的气味和嗅觉关

系密切；也有人提出雄性间基因差异决定求偶竞争

中的胜负，目前尚无实验验证 [17]。另外，近年来随着

头足类繁殖生理学、发育神经学的深入发展，使得多

学科多领域研究成果的融合成为可能，必将进一步

推动繁殖行为学的发展。
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Abstract：Cephalopods are a group of diverse，highly developed marine molluscs，which play an important role in 

ocean fisheries. Complex courtship，mating and reproductive behaviors of cephalopods represent the evolution trends 

of the mating and sex-determining system of invertebrate，which are also considered as direct factor to limit the size of 

the populations. Reproductive behaviors of cephalopods are summarized in detail，including sexual maturity，mating，

mate guarding，fertilization，spawning，hatching，etc，as well as the application of microsatellite DNA marker technique 

in reproductive strategies. The prospects are also pointed out. This paper aims to provide some referential information 

for the research on genetic diversity，proliferating and releasing，resource restoration done in China in the recent years. 
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