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摘　要：为揭示莱氏拟乌贼（Ｓｅｐｉｏｔｅｕｔｈｉｓｌｅｓｓｏｎｉａｎａ）成体副缠卵腺的结构和功能，利用组织学和透射电镜技
术，对其副缠卵腺的超显微结构进行研究。结果显示：副缠卵腺由腺壁组织、腺体小管和结缔组织组成，其中

腺壁组织由柱状上皮细胞和肌肉细胞组成；腺体小管由单层上皮细胞环绕构成，上皮细胞内细胞器数量丰富，

包括线粒体、内质网和高尔基复合体等，管道数量众多且排列紧密，在管腔中可见大量杆状细菌和上皮细胞的

分泌物质，管腔内壁着生微绒毛和纤毛；腺体小管外布满结缔组织，其中分布着少量血管和肌纤维。分析认

为，莱氏拟乌贼副缠卵腺属于分泌型腺体，分泌物质包括形成卵鞘的凝胶状物质和为共生菌提供营养的物质；

共生菌来源属于“水平传递”，其分泌物质具有抗菌活性。
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　　莱氏拟乌贼（Ｓｅｐｉｏｔｅｕｔｈｉｓｌｅｓｓｏｎｉａｎａ）属软体
动物门（Ｍｏｌｌｕｓｃａ）头足纲（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ）枪形目
（Ｔｅｕｔｈｉｄａ）枪乌贼科 （Ｌｏｌｉｇｉｎｉｄａｅ）拟乌贼属
（Ｓｅｐｉｏｔｅｕｔｈｉｓ），是枪乌贼科中在印度洋西太平洋
海域分布最广的品种之一［１］。莱氏拟乌贼在中

国的广东和闽南近海常有渔获，年产量约２００ｔ，
具有体型大（最大体质量达５．６ｋｇ）、肉厚、可食
率较高、肉质细嫩鲜美且干制后为海味佳品等特

点，具有极高的食用、营养和经济价值［２］。

雌性头足类生殖系统大多由卵巢、输卵管、

缠卵腺和副缠卵腺组成［３］，其中副缠卵腺具有特

殊的组织结构，并在生殖活动中发挥着重要作

用，如副缠卵腺中的共生菌能够合成抗生素等物

质，与缠卵腺的分泌物质共同形成受精卵的第３
层卵膜，起到保护受精卵的作用［４］，显著提高了

受精卵的孵化率。国内学者已对曼氏无针乌贼

（Ｓｅｐｉｅｌｌａ ｍａｉｎｄｒｏｎｉ）［５］ 和 金 乌 贼 （Ｓｅｐｉａ
ｅｓｃｕｌｅｎｔａ）［６］副缠卵腺结构特征以及莱氏拟乌贼

副缠卵腺与细菌的共生关系等进行了研究［７］，国

外学者对欧洲横纹乌贼（Ｓｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）、虎斑乌
贼（Ｓｅｐｉａｐｈａｒａｏｎｉｓ）和莱氏拟乌贼等种类的副缠
卵腺中共生菌的来源及鉴别做了大量研究［４，８１０］，

但未见关于莱氏拟乌贼副缠卵腺结构特征的研

究报道。本文通过组织切片和透射电镜技术，揭

示莱氏拟乌贼副缠卵腺的结构特征，并探讨其功

能和作用，以期为养殖技术开发提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　材料
野生莱氏拟乌贼雌性成体样品于２０１９年８

月采自福建海域 （２３°２６′Ｎ～２３°４８′Ｎ和
１１７°７３′Ｅ～１１８°０２′Ｅ），采集时间为２０１９年８月，
采集工具为底层拖网。实验样本共计５尾，样本
体表无破损，平均胴长为（１９．２±６．４）ｃｍ，平均体
质量为（４３０±７６）ｇ。莱氏拟乌贼性腺发育均处
于成熟期。
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１．２　方法
１．２．１　解剖结构观察

将莱氏拟乌贼的腹面朝上放置于解剖板上，

用镊子夹紧外套膜，然后用解剖剪刀将外套膜肌

肉沿中线剪开，露出其生殖系统，对缠卵腺、副缠

卵腺、输卵管腺和卵巢的位置、形态、大小和颜色

等特征进行描述记录，并拍照。

１．２．２　石蜡切片样品准备
解剖完成后，用解剖刀将副缠卵腺样品切割

成小块，长、宽、高分别为０．５ｃｍ左右，置于Ｂｏｕｉｎ
氏固定液中保存固定２４ｈ后更换到质量浓度为
７０％的乙醇溶液保存。按照组织学研究方法［１１］，

对样品进行梯度乙醇溶液脱水、二甲苯透明、石

蜡包埋。

石蜡包埋样品，使用 ＫＤ２５０８型轮转式切片
机连续切片，切片厚度约为５μｍ。石蜡切片经脱
蜡干燥、Ｈ．Ｅ染色、中性树胶封片后，置于 Ｎｉｋｏｎ
８０ｉ正置显微镜下观察并拍照。
１．２．３　透射电镜样品的制备

切取体积约为０．５～１．０ｍｍ３的副缠卵腺实
验样品，用质量分数为２．５％戊二醛固定４ｈ，ＰＢＳ
缓冲液冲洗３次，每次冲洗１０ｍｉｎ，质量分数为
１％的锇酸４℃固定２ｈ。随后，经磷酸缓冲液漂
洗，梯度乙醇溶液脱水，Ｅｐｏｎ８１２环氧树脂包埋，
３７、４５、６５℃温箱固化，每级温度固化２４ｈ。

固化样品使用 ＵｌｔｒａｃｕｔＥ超薄切片机半薄切
片，切片厚度约７０ｎｍ。切片经醋酸铀和柠檬酸
双重染色，置于ＪＥＭ１２００ＥＸ的透射电镜中观察，
拍照电压为８０ｋＶ。

２　结果

２．１　副缠卵腺的解剖结构
莱氏拟乌贼具有副缠卵腺１对，左右对称，

位于内脏团的中段，与缠卵腺紧密相连，前端紧

贴墨囊，胴体腹面右侧副缠卵腺外缘接触到输卵

管腺（图版Ⅰ）。性成熟后的副缠卵腺外表光滑，
接近扁平状，近椭圆形，中间形成向内的凹陷。

副缠卵腺整体呈米黄色，凹陷颜色较深，为橙黄

色，近墨囊侧具有较多纹路，且有较多橙黄色斑

块。

２．２　副缠卵腺的显微结构
副缠卵腺由腺壁组织、腺体小管和结缔组织

组成（图版Ⅱ）。腺壁组织主要由单层柱状上皮

和肌肉组织组成，肌肉层较厚，达 ３００～４００μｍ
（图版Ⅱ１）。与肌肉组织紧密相连的是大量紧
密排列的腺体小管，管腔形状大多不规则，少数

呈圆形或椭圆形，管腔直径大小不等（图版Ⅱ１，
２，３）。管壁由单层柱状上皮细胞组成，管壁厚度
均匀且基底较平滑，管腔内壁上着生大量微绒毛

（图版Ⅱ３，４，６）。大多数管腔内充满分泌物质，
但有的管腔分泌物质较多，几乎充满整个管腔，

有的管腔分泌物质较少（图版Ⅱ１，２，５）。腺体
小管外布满结缔组织，结缔组织中散布少量肌纤

维和血管（图版Ⅱ２，５）。
２．３　副缠卵腺的超微结构
２．３．１　小管上皮细胞

腺体小管由单层上皮细胞构成，上皮细胞的

基底光滑，外部为细胞外基质，由结缔组织、分泌

颗粒等物质组成（图版Ⅲ１）。上皮细胞的细胞
核较大，大多呈椭圆形（图版Ⅲ２），细胞质的密
度均匀，分布有大量的内质网、高尔基体和线粒

体等细胞器；其中内质网数量很多，包括滑面内

质网和粗面内质网（图版Ⅲ１，２，５）。高尔基体
由多层扁平囊组成，多平行排列呈弯弓状（图版

Ⅲ１，３）。细胞质中的线粒体数量较多，电镜下形
状不规则，多以长条形或椭圆形存在，其外膜平

坦，内部可观察到嵴（图版Ⅲ１，４，５，７）。上皮细
胞靠近管腔侧可观察到大量分泌球状体、少量嗜

锇性颗粒和脂肪颗粒，在微绒毛和管腔中可见分

泌物质（图版Ⅲ１，５，６，７）。管腔的上皮细胞上
着生大量微绒毛，微绒毛长度约２～３μｍ，在微绒
毛着生部位夹杂着少量纤毛，微绒毛与纤毛平行

排列（图版Ⅲ７），纤毛具有典型的“９＋２”结构特
征（图版Ⅲ８）。
２．３．２　小管管腔

小管管腔中可观察到大量细菌，几乎充满整

个管腔，细菌均为杆菌，外表光滑无鞭毛（图版Ⅲ
５，６，９）。此外，能够观察到正在进行分裂的细菌
（图版Ⅲ６，９）。

３　讨论

３．１　副缠卵腺的解剖结构
头足类中除开眼亚目（Ｏｅｇｏｐｓｉｄａ）外的其他

种类具有副缠卵腺［１２］，但副缠卵腺的形态、位置

和颜色有较大差异。比如：金乌贼副缠卵腺呈耳

状，位于缠卵腺上端，两者紧密相连呈“Ｍ”型，产

２３２
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卵期为白色夹杂橙黄色［６］；中国枪乌贼（Ｌｏｌｉｇｏ
ｃｈｉｎｅｓｉｓ）副缠卵腺未性成熟时为淡黄色，性成熟
后接近黄豆大小，朱红色斑点增多［１３］；欧洲横纹

乌贼副缠卵腺颜色存在变化的过程，起初由白色

向橙黄色转变，性成熟后为珊瑚红色，产卵结束

变成粉红色［１４］；拟目乌贼（Ｓｅｐｉａｌｙｃｉｄａｓ）副缠卵
腺为橙黄色，紧紧将缠卵腺顶部包裹［１５］。莱氏拟

乌贼副缠卵腺近椭圆形，整体为米黄色，背部有

较多橙黄色斑块。头足类不同品种间或同一品

种不同发育阶段副缠卵腺颜色的差异，其原因可

能与不同种类的副缠卵腺中共生菌种类不同，造

成管腔内共生菌产生的色素沉着不同所致，这种

颜色的变化可作为乌贼是否性成熟的标志［１６１７］。

３．２　副缠卵腺显微结构特征
与其他头足类相比较，莱氏拟乌贼副缠卵腺

的显微结构具有以下特征：副缠卵腺中具有丰富

的腺体小管，小管之间排列紧密，且管腔较大，莱

氏拟乌贼属于分批产卵类型［１８］，数量丰富的腺体

管道和较大的管腔能够容纳大量的分泌物质和

细菌，以满足管腔中的分泌物质随着卵子产出过

程中的消耗；与曼氏无针乌贼［５］和金乌贼［６］一

致，莱氏拟乌贼副缠卵腺腺体小管的管壁由单层

上皮细胞构成，细胞呈扁平状，但腺体管道的粗

细程度和管腔中分泌物含量具有差异，其原因可

能取决于乌贼产卵阶段，产卵前期的腺体管道尚

未分化完全，管道较细并且分泌物质较少，产卵

盛期的腺体管道达到最粗且管腔充满分泌物质，

产卵完成后的腺体管道中的分泌物质逐渐减少；

腺体小管间充满结缔组织，其中夹杂少量血管，

能够起到运输营养物质的作用，为上皮细胞分泌

物质及微绒毛摆动提供能量。此外，与拟目乌

贼［１５］一致，莱氏拟乌贼副缠卵腺腺壁组织中也存

在大量的肌纤维，且管腔间的结缔组织中存在少

量肌纤维，从而对腺体起到支撑保护的作用。

３．３　副缠卵腺的超微结构
３．３．１　超微结构特征及作用分析

超微结构分析显示，莱氏拟乌贼副缠卵腺属

于分泌型腺体，腺体小管的上皮细胞发挥分泌功

能，但与其他头足类相比较也具有一定差异。莱

氏拟乌贼副缠卵腺的上皮细胞具有较多的分泌

球状体，而曼氏无针乌贼［５］和金乌贼［６］副缠卵腺

的上皮细胞中均存在大量体积较大的囊泡，囊泡

中具球状小泡。莱氏拟乌贼缠卵腺管腔的纤毛

分散排列且连续着生，与皮氏枪乌贼（Ｌｏｌｉｇｏ
ｐｅａｌｅｉ）［１８］和福式枪乌贼（Ｌｏｌｉｇｏｆｏｒｂｅｓｉ）［１９］一致，
而金乌贼、虎斑乌贼［８］和曼氏无针乌贼的纤毛着

生不连续，其原因可能是枪乌贼科与乌贼科

（Ｓｅｐｉｉｄａｅ）种群间发育差异导致［５，２０］。此外，在乳

光枪乌贼（Ｌｏｌｉｇｏｏｐａｌｅｓｃｅｎｓ）副缠卵腺提取物中发
现，成熟阶段的副缠卵腺中不饱和脂肪酸含量高

于未成熟阶段，颜色越深的腺体抗菌活性越

强［２１］。分析认为，莱氏拟乌贼副缠卵腺成熟后，

合成并分泌的脂类物质满足共生菌的营养需求，

共生菌合成的抗菌物质导致腺体颜色加深，此外

细胞质中含有少量嗜锇性沉淀物，也是细胞合成

的分泌物质［１６］，其具体作用还需要进行深入研

究。

３．３．２　共生细菌的来源及作用
在头足类的副缠卵腺中首次发现共生菌时，

大多认为共生菌属于“垂直传递”，即亲体副缠卵

腺在分泌凝胶状物质时将细菌传递给下一

代［８，１０］。但是，乳光枪乌贼在孵化后３个月才出
现副缠卵腺上皮细胞，且在孵化后４个月副缠卵
腺中才出现细菌，因此推测这些共生菌属于“水

平传递”，即从海洋环境中获得［２１］。研究结果显

示，莱氏拟乌贼副缠卵腺发育初期共生菌主要是

γ变形菌，随着腺体逐渐成熟，α变形菌的比例逐
渐上升，且在不同年份筛选出的 α变形菌纲中的
菌种仍有区别［１０］。因此，莱氏拟乌贼副缠卵腺的

共生菌在不同生长阶段、不同年份均存在差

异［１０］，分析认为莱氏拟乌贼副缠卵腺共生菌为

“水平传递”。

已有研究［２２］发现，莱氏拟乌贼副缠卵腺提取

物的抗菌活性在成熟期最强，其次是衰亡期，未

成熟阶段则没有表现出抗菌活性。共生菌的作

用：一方面副缠卵腺分泌物是卵膜的重要组成部

分，在乌贼亲体产卵过程中，共生菌产生的抗菌

物质随分泌物进入卵膜内，可使受精卵免受细菌

或病原微生物的侵袭［２３］；另一方面在共生菌和多

种酶的作用下，可使乌贼体内多余的含氮废物转

化为氮气，进而扩散进入内壳后产生浮力［２４］。
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上 海 海 洋 大 学 学 报 ３０卷

１．莱氏拟乌贼内部构造；２．副缠卵腺放大；３．副缠卵腺背面；ＩＳ．墨囊；Ｇ．鳃；ＡＮＧ．副缠卵腺；ＯＧ．输卵管腺；ＮＧ．缠卵腺；

ＯＶ．卵巢。

１．ＩｎｔｅｒｎａｌｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆＳ．ｌｅｓｓｏｎｉａｎａ；２．Ａｃｃｅｓｓｏｒｙｎｉｄａｍｅｎｔａｌｇｌａｎｄ；３．Ｄｏｒｓａｌｓｕｒｆａｃｅｏｆｔｈｅａｃｃｅｓｓｏｒｙｎｉｄａｍｅｎｔａｌｇｌａｎｄ；ＩＳ．Ｉｎｋｓａｃ；Ｇ．

Ｇｉｌｌ；ＡＮＧ．Ａｃｃｅｓｓｏｒｙｎｉｄａｍｅｎｔａｌｇｌａｎｄ；ＯＧ．Ｏｖｉｄｕｃａｌｇｌａｎｄ；ＮＧ．Ｎｉｄａｍｅｎｔａｌｇｌａｎｄ；ＯＶ．Ｏｖａｒｙ．

图版Ⅰ　莱氏拟乌贼副缠卵腺的解剖结构
ＰｌａｔｅⅠ　Ａｎａｔｏｍｉｃａｌｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｔｈｅａｃｃｅｓｓｏｒｙｎｉｄａｍｅｎｔａｌｇｌａｎｄ（ＡＮＧ）ｏｆＳ．ｌｅｓｓｏｎｉａｎａ
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１．副缠卵腺横切面，示外膜层、肌肉层、管内腔，Ｈ．Ｅ×４０；２．腺体管道横切面，示腺体管道，Ｈ．Ｅ×１００；３．腺体小管纵切面，

Ｈ．Ｅ×２００；４．腺体管道横切面，示上皮细胞，Ｈ．Ｅ×１００；５．血管横切面，示血管和结缔组织，Ｈ．Ｅ×２００；６．腺体管道横切面，示

微绒毛，Ｈ．Ｅ×２００；ＣＴ．结缔组织；ＭＬ．肌肉层；Ｌｕｍ．管内腔；ＥＣ．上皮细胞．Ｍｖ．微绒毛；ＯＬ．腺壁；Ｂｖ．血管；Ｔｕ．腺体管

道。
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图版Ⅱ　莱氏拟乌贼副缠卵腺的显微结构
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１．腺体管道横切面；２．上皮细胞细胞质，示高尔基复合体；３．上皮细胞细胞质，示粗面内质网和细胞核；４．纤毛和微绒毛；５．上

皮细胞和管腔；６．上皮细胞细胞质，示线粒体；７．管腔及细菌；８．纤毛；９．细菌；ＥＭ．细胞外基质；ＭＩ．线粒体；ＧＣ．高尔基复

合体；ＯＤ．嗜锇性颗粒；Ｍｖ．微绒毛；Ｎ．细胞核；Ｂａ．细菌；ＳＥＲ．滑面内质网；ＳＧ．分泌球状体；ＣＩ．纤毛；ＲＥＲ．粗面内质网；

Ｌｕｍ．管内腔；ＤＭ．双联体微管；ＣＭ．中心微管。

１．Ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅｓｅｃｔｉｏｎｏｆｔｈｅａｃｃｅｓｓｏｒｙｎｉｄａｍｅｎｔａｌｇｌａｎｄ；２．Ｔｈｅｃｙｔｏｐｌａｓｍｏｆｅｐｉｔｈｅｌｉａｌｃｅｌｌｓ，ｓｈｏｗｓｇｏｌｇｉｃｏｍｐｌｅｘ；３．Ｔｈｅｃｙｔｏｐｌａｓｍｏｆ
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图版 Ⅲ　莱氏拟乌贼副缠卵腺的超微结构
ＰｌａｔｅⅢ　Ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｔｈｅａｃｃｅｓｓｏｒｙｎｉｄａｍｅｎｔａｌｇｌａｎｄ（ＡＮＧ）ｏｆＳ．ｌｅｓｓｏｎｉａｎａ

８３２


