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虎斑乌贼精子发生及精子超微结构 

陈奇成, 蒋霞敏*, 韩庆喜, 彭瑞冰, 江茂旺, 韩庆功 
（宁波大学 海洋学院, 浙江 宁波 315211） 

摘要: 为了丰富虎斑乌贼(Sepia pharaonis)繁殖生物学资料, 采用扫描透射电镜技术, 观察了虎

斑乌贼精子发生及精子的超微结构特征. 结果显示: 虎斑乌贼的精子发生过程可分为精原细胞、

初级精母细胞、次级精母细胞、精细胞、成熟精子 5个阶段. 在精子形成期间, 细胞核横向收缩

纵向拉长, 最终变为圆柱形, 核后窝偏位; 染色质由絮状、均匀分散状、点状、细纤维状、粗纤

维状, 最后形成高电子密度的均质状; 线粒体形状由空泡状变为多嵴的椭球状, 位置由顶体囊周

围移动至核后端, 最后聚集在鞭毛一侧形成线粒体距. 精子长约为 93.00 μm, 可分为头部和尾部. 

头部呈长辣椒状, 包括顶体和细胞核, 长 7.64 μm; 尾部可分为线粒体距和鞭毛两部分, 鞭毛长

86.30 μm, 主段被 9束粗纤维包围形成典型“9+9+2”结构.  

关键词: 虎斑乌贼; 精子发生; 超微结构 

中图分类号: Q954.2 文献标志码: A 文章编号: 1001-5132（2019）02-0001-08 

精子发生及精子的超微结构是繁育生物学重

要研究内容之一[1]. 头足类精子发生及其超微结构

的研究已涉及嘉庚蛸(Octopus tankahkeei)[2]、曼氏

无针乌贼 (Sepiella maindroni)[3]、金乌贼 (Sepia 

esculenta)[4]、拟目乌贼(Sepia lycidas)[5]以及长蛸

(Octopus variabilis)[6]、水蛸(Octopus dofleini)[7]、尖盘

艾尔斗蛸(Eledone cirrhosa)[8]、福氏枪乌贼(Loligo 

forbesi)[9]、太平洋僧头乌贼(Rossia pacifica)[10]、幽

灵 蛸 (Vampyroteuthis infernalis)[11] 、 乌 贼 (Sepia 

officinalis)[12]、真蛸(Octopus vulgaris)[13]、旋壳乌贼

(Spirula spirula)[14]等物种.  

虎斑乌贼(Sepia pharaonis)隶属于软体动物

门 (Mollusca)、头足纲 (Cephalopoda)、十腕目

(Decapoda)、乌贼科(Sepiidae)、乌贼属(Sepia), 在

安达曼海、中国东海及南海、日本沿海、印度尼西

亚南部和澳大利亚北部沿海均有分布[15]. 20 世纪

80年代以来, 国内外对虎斑乌贼的营养成分[16-19]、

生长特性[20-21]、胚胎发育[22]、繁殖行为[23]、受精

卵卵黄营养成分[24]、社会等级因素对其的影响[25]

以及喷墨卵[26]等方面进行了深入研究, 但虎斑乌

贼精子发生及精子超微结构研究尚未见报道.  

本文用扫描透射电镜技术, 观察了虎斑乌贼

精子发生过程中各阶段生精细胞的形态结构变化

以及精子的超微结构特征, 以期积累虎斑乌贼繁

殖生物学研究资料, 为其人工繁育及养殖提供理

论依据.  

1 材料与方法 

1.1 实验材料 
2017 年 3 月至 4 月于广东省湛江市硇洲岛周

边海域捕捞获得虎斑乌贼亲体, 待其自然交配产

卵后, 受精卵运输至浙江省宁波市象山县来发水

产养殖场进行孵化. 虎斑乌贼孵化后在 4 m×8 m的

水泥池中进行培养, 待其出现交配产卵现象后, 取

雄体进行解剖.  

1.2 实验方法 
1.2.1 扫描电镜样品制备 

取雄性虎斑乌贼, 解剖后切开精巢, 用巴氏吸
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管吸取其中液体, 加入 2.5％戊二醛中固定, 保存

于 4℃环境下. 将精液用 0.1 mol·L-1的磷酸缓冲液

稀释后滴在盖玻片上, 将盖玻片置于表面皿上, 用

磷酸缓冲液漂洗 3次后吸干. 加入叔丁醇覆盖样品, 

用冷冻干燥仪进行干燥. 用 E-1010 型离子溅射仪

喷金, 日立 S-3400N型扫描电镜观察并拍照.  

1.2.2 透射电镜观察样品制备 

取雄性虎斑乌贼, 解剖后取出精巢, 切成约

0.5 mm×0.5 mm×0.5 mm小块. 精巢加入到 2.5％戊

二醛中固定, 保存于 4℃环境下. 使用 0.1 mol·L-1

的磷酸缓冲液充分漂洗样品, 4℃条件下用 1％的

锇酸固定 1.5 h. 酒精和丙酮梯度脱水后, Epon812 

氏环氧树脂渗透、包埋, LKB-II型超薄切片机切片, 

醋酸铀和柠檬酸铅双染色. 用日立 H-7650 型透射

电镜观察并拍照. 

2 结果 

2.1 精原细胞 
精原细胞呈椭圆形, 胞体大小约为 7.22 μm× 

6.36 μm; 细胞核呈圆形, 直径约为 5.25 μm, 核质

比约为 0.98, 胞质内可见线粒体、高尔基体和中心

体(图1(a)). 线粒体嵴少, 近乎空泡状, 基质电子密

度低. 精原细胞往往能观察到 2个中心体(图 1(c)). 

细胞核内可观察到核仁(图 1(b)). 

2.2 初级精母细胞 
初级精母细胞由精原细胞分化形成, 呈圆形

                
            (a) 精原细胞                (b) 中心体、高尔基体、核仁和线粒体              (c) 另一个中心体 

           
(d) 初级精母细胞                      (e) 染色质和线粒体               (f) 高尔基体囊泡中的前顶体颗粒 

           
(g) 次级精母细胞                      (h) 染色质和线粒体                        (i) 细胞间桥 

           
(j) 双核细胞                            (k) 单核细胞                         (l) 三核细胞 

Ce为中心体; G为高尔基体; GV为高尔基体囊泡; IB为细胞间桥; M为线粒体; N为细胞核; Nu为核仁. 下图同. 

图 1  精原细胞和精母细胞 
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或椭圆形, 是最大的生精细胞, 大小约为 9.63 μm× 

9.23 μm; 细胞核呈圆形, 直径约为 6.26~6.33 μm, 

核质比约为 0.43 (图 1(d)). 胞质内线粒体嵴的数量

增多(图 1(e)). 部分高尔基体囊泡当中可见致密的

颗粒, 是形成顶体囊的物质基础(图 1(f)).  

2.3 次级精母细胞 
次级精母细胞由初级精母细胞经第一次减数

分裂形成, 细胞呈圆形或椭圆形, 胞体远小于初级

精母细胞, 约为 7.42 μm×7.34 μm, 核质比约为 1.86 

(图 1(g)). 染色质呈现絮块状, 胞质内高尔基体囊

泡数量增加, 线粒体的嵴继续增加(图 1(h)). 次级

精母细胞之间通过细胞间桥相互连接(图 1(i)).  

2.4 精细胞 
精细胞由次级精母细胞经过第二次减数分裂

形成, 分裂时常出现核分裂在前、胞质分裂在后的

状况, 因此经常能见到 2个精细胞核在同一个细胞

内发育(图 1(j)). 扫描电镜结果显示也存在单核发

育的情况(图 1(k)). 少数情况下, 可以观察到三核

细胞(图 1(l)). 精细胞发育过程中, 染色质形态、顶

体形态及细胞核形状发生了明显的变化, 据此将

精细胞发育分为Ⅰ期、Ⅱ期、Ⅲ期、Ⅳ期和Ⅴ期, 共

5个时期.  

2.4.1 精细胞Ⅰ期 

精细胞Ⅰ期早期的细胞核近圆形, 大小约为

           
          (a) 精细胞Ⅰ期早期            (b) 未成形顶体囊、线粒体和絮状染色质  (c) 顶体囊周围高尔基体、线粒体和内质网 

           
(d) 精细胞Ⅰ期晚期                  (e) 成形顶体囊、线粒体                     (f) 鞭毛和中心体 

           
(g) 精细胞Ⅱ期早期                     (h) 塌陷的顶体囊                        (i) 微管、染色质 

           
(j) 精细胞Ⅱ期晚期                      (k) 核后窝内中心体                      (l) 充盈的顶体囊 

AV为顶体囊; F为鞭毛; Mt为微管; ER为内质网. 下图同. 

图 2  精细胞Ⅰ期和Ⅱ期 
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3.93 μm×3.72 μm, 染色质呈絮状 , 分布较为均匀

(图 2(a)). 胞质中出现一个圆形顶体囊, 直径约为

1.08 μm, 内容物电子密度不均匀(图 2(b)). 随着顶

体囊发育, 内容物电子密度逐渐变得均匀. 顶体囊

周围可见高尔基体、线粒体、高尔基体囊泡以及内

质网(图 2(c)). 晚期顶体囊发育成熟后, 逐渐靠近

细胞核, 最终与之结合, 与顶体囊相对的细胞核另

一侧可见中心体(图 2(d)和(e)). 之后, 由细胞核附

近的中心体侧向长出鞭毛, 鞭毛直径约为 0.18 μm 

(图 2(f)).  

2.4.2 精细胞Ⅱ期 

精细胞Ⅱ期早期的细胞核为椭圆形, 大小约

为 4.28 μm×3.74 μm (图 2(g)). 顶体囊塌陷, 形成环

状褶皱, 核内染色质呈现颗粒状均匀分布(图 2(h)). 

细胞核周围开始观察到均匀分布的微管(图 2(i)). 

后期细胞核横向收缩, 纵向拉长, 略弯曲, 核后窝

出现, 其中可见中心体, 核末端线粒体大量聚集

(图2(j)和(k)). 顶体囊逐渐隆起, 环状褶皱消失, 形

成一个电子密度较低的空腔, 部分颗粒状染色质

开始凝集成细纤维状(图 2(l)).  

2.4.3 精细胞Ⅲ期 

精细胞Ⅲ期, 细胞核继续拉长, 弯曲程度减少, 

呈橄榄形, 大小约为5.99 μm×3.09 μm (图3(a)). 染色

质全部凝集成细纤维状, 排列方向不规则(图 3(b)). 

                
            (a) 精细胞 III 期                         (b) 染色质                                (c) 微管     

           
(d) 亚顶体腔                            (e) 线粒体                              (f) 鞭毛    

           
(g) 精细胞 IV期                          (h) 染色质                              (i) 微管   

           
(j) 顶体                              (k) 线粒体距纵切                      (l) 线粒体距横切 

Sb 为亚顶体腔. 下图同. 

图 3  精细胞Ⅲ期和Ⅳ期 

F 

Sb 

N 

5 µm 

M 
F 

M 

0.5 µm

F 

Mt 
1 µm 

N 

M 

F 

0.5 µm 

F 

M 

1 µm 

1 µm 

N 

A 

1 µm 

N 

0.5 µm

1 µm 

F 

M 

N 
Mt 

1 µm 2 µm 

M 

N 

Sb 

0.5 µm Sb 



 

第 2期 陈奇成, 等: 虎斑乌贼精子发生及精子超微结构 5 
 

 

核周微管依旧均匀分布(图 3(c)). 顶体囊与细胞核

之间出现空隙, 形成亚顶体腔(图 3(d)). 细胞核末

端, 线粒体聚集于鞭毛一侧包围鞭毛, 线粒体距已

具雏形(图 3(e)和(f)).  

2.4.4 精细胞Ⅳ期 

精细胞Ⅳ期, 细胞核继续拉长, 大小约为 6.67  

μm×2.21 μm (图 3(g)). 细胞核内染色质继续凝缩, 

部分细纤维染色质凝集为较粗的纤维状, 染色质

纤维方向平行于细胞纵轴(图 3(h)和(i)). 亚顶体腔

扩大(图 3(j)), 细胞核后端的线粒体距成型(图 3(k)

和(l)). 

2.4.5 精细胞Ⅴ期 

精细胞Ⅴ期早期, 细胞核没有发生明显的变

化(图 4(a)). 染色质进一步凝缩, 所有染色质凝集

为粗纤维状, 微管依旧均匀分布于核周围(图 4(b)

和(c)). 顶体接近成熟, 形状似头盔, 扣在细胞核

上(图 4(d)). 核后端线粒体距无明显变化(图 4(e)). 

精细胞Ⅴ期晚期, 粗纤维状染色质继续聚集, 形成

高电子密度的均质状, 在此期间微管一直存在(图

4(f)~(i)).  

2.5 精子 
虎斑乌贼精子由头部和尾部组成(图 5(a)和(b)). 

一般情况下, 精子以单个细胞的形式存在, 但也观

察到了四核的合胞体(图 5(c)).  

2.5.1 头部 

头部呈长辣椒状, 长约为 7.64 μm, 直径约为

0.90 μm, 核末端一侧内陷形成核后窝(图 5(d)). 核

周微管已经消失, 细胞核周围可以见到裙边状质

膜(图5(e)). 顶体位于最前端, 为双层膜结构, 顶部

圆润, 呈头盔形扣在细胞核上, 长度约为 0.83 μm, 

直径约为 0.96 μm, 亚顶体腔突入顶体约为 0.28  

μm (图 5(f)~(h)).  

2.5.2 尾部 

尾部由线粒体距和鞭毛组成. 线粒体距一侧

含大量线粒体, 前端完全包围鞭毛, 后端不完全包

围鞭毛, 线粒体未发生融合(图 5(i)和(j)). 鞭毛长

约为 86.3 μm, 主段直径约为 0.27 μm, 由轴丝、粗

纤维和质膜组成 ; 轴丝由微管组成 , 为典型的

“9+2”结构(图 5(k)). 鞭毛末段直径约为 0.16 μm, 

粗纤维消失, 仅由轴丝和质膜组成(图 5(l)).  

                
            (a) 精细胞Ⅴ期                          (b) 染色质                              (c) 染色质   

           
(d) 顶体                             (e) 线粒体距                         (f) 微管和染色质 

           
(g) 微管和染色质                     (h) 微管和染色质                       (i) 微管和染色质 

图 4  精细胞Ⅴ期 
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3 讨论 

虎斑乌贼的精子由精原细胞发育而来, 精原

细胞分化为初级精母细胞后, 经 2次减数分裂产生

精细胞, 精细胞经过一系列形态变化形成精子. 初

级精母细胞第一次减数分裂, 可能出现细胞核分

裂而胞质不分裂的情况, 因此可观察到双核细胞. 

少数情况下可见三核细胞, 推测该细胞实际上为

四核细胞, 四核细胞的 4 个细胞核以三棱锥 4 个顶

点位置排列, 形成原因可能是初级精母细胞在 2次

减数分裂当中胞质都未发生分裂. 文献[2]对嘉庚

蛸研究中发现, 初级精母细胞分裂过程中可能出

现双核期细胞; 文献[3]对曼氏无针乌贼的研究中

观察到处于精细胞Ⅱ期的双核细胞; 文献[6]对长

蛸的研究中观察到次级精母细胞第二次减数分裂

形成的双核细胞, 且发现双核呈现中心对称; 文献

[11]对幽灵蛸的研究中发现, 早期的双核、三核精

细胞以及共同发育至精子时期的双核细胞. 在虎

斑乌贼中大部分精细胞是以双核的状态发育的, 少

数情况下可见 4 个细胞核在同一合胞体中发育至精

子时期(图 5(c)). 扫描电镜结果显示, 存在单核发育

的情况, 但无法确定双核细胞与四核细胞在哪个时

期发生胞质分裂, 变成单核发育的状态.  

3.1 细胞核的变化 
在虎斑乌贼精子发生过程中, 精原细胞和精

母细胞时期细胞核一般呈圆形, 因为处于分裂过

                
               (a) 精子                            (b) 精子头部                          (c) 四核细胞

           
(d) 精子                            (e) 裙边状质膜                            (f) 顶体  

           
(g) 顶体前段横切                      (h) 顶体中段横切                       (i) 线粒体距纵切 

           
(j) 线粒体距横切                      (k) 鞭毛主段横切                        (l) 鞭毛末段横切 

A为顶体; Ms为线粒体距; Sm为裙边状质膜.  

图 5  精子超微结构 
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程中核内染色质分布状态不定. 从精细胞时期开

始, 染色质先是由凝集状态解体, 均匀分布于核内, 

接着逐渐凝缩, 经历点状、细纤维状、粗纤维状的

变化过程, 最后完全融合. 随着染色质凝缩成纤维

状, 并且沿核纵轴排列, 细胞核横向收缩, 纵向拉

长, 逐渐由弯核变成直核. 两者的变化可一一对应, 

推测染色质状态与细胞核形状之间有密切联系. 

虎斑乌贼染色质变化过程类似于乌贼[12]、旋壳乌 

贼[14], 但与曼氏无针乌贼[3]、欧洲横纹乌贼[9]等略

有不同, 具有一定属种特异性.  

核周微管在顶体囊与细胞核结合后出现, 与

核纵轴平行, 均匀分布于核周, 在染色质完全融合

成均质状后消失. Fawcett等[27]研究认为, 核周微管

并非以机械力迫使精子发生形变. Martínezsoler等[12]

研究认为, 细胞核的弯曲与核周微管分布有关, 微

管通过核膜与染色质发生连接影响了细胞核形变. 

本实验中, 核周微管均匀分布, 细胞核则经历了由

曲到直的变化, 说明微管并非以机械力使精子发

生形变, 否则微管在精子背腹两侧分布应不均匀, 

施以大小不同的力矫正弯曲的精核.  

3.2 线粒体的变化 
线粒体是细胞中能量供应结构, 线粒体的演

变反映了精细胞对于能量的需求变化. 在虎斑乌

贼精子发生过程中, 线粒体内部嵴的数量增多, 说

明精子发生过程中对能量需求是不断增加的. 顶

体囊与细胞核结合之前, 四周有着丰富的线粒体, 

推测顶体囊移动并与细胞核结合的过程中可能需

要较多的能量.  

在虎斑乌贼精子末端横切面中, 可观察到 10

多个线粒体, 排列不规则, 集中于一侧, 不与鞭毛

纵轴平行. 可能是因为虎斑乌贼鞭毛形成之初紧

贴细胞核, 此时线粒体在核后端聚集, 导致线粒体

分布于鞭毛一侧. 这种不完全包围鞭毛的线粒体

结构被称为线粒体距[4], 与金乌贼[4]、拟目乌贼[5]、

乌贼[12]、太平洋僧头乌贼[10]、曼氏无针乌贼[3]、福

氏枪乌贼[9]类似. 而幽灵蛸[11]、旋壳乌贼[14]线粒体

排列松散, 不与鞭毛平行, 形成完全包围鞭毛的线

粒体袖套. 嘉庚蛸[2]、尖盘艾尔斗蛸[8]线粒体排列

紧密与鞭毛平行, 形成了完全包围鞭毛的线粒体

鞘. 文献[2-3]研究表明, 头足类的线粒体结构比营

体外受精的双壳纲动物精子线粒体结构更为高级, 

可反映头足类对体内受精方式的适应过程.  

3.3 顶体发生 
顶体是受精的物质基础, 内含多种与受精相

关的酶. 一般认为, 软体动物精子顶体囊由高尔基

体囊泡融合成致密物发育而来. 虎斑乌贼在顶体

形成中, 经历了顶体囊塌陷、重新隆起的过程, 最

终变为顶端圆润的倒“U”形, 与拟目乌贼类似[5]. 

本研究在初级精母细胞以及次级精母细胞的部分

高尔基体囊泡中观察到了颗粒状物体, 推测为前

顶体颗粒. 在精细胞Ⅰ期中, 观察到了电子密度不

均匀的球状体, 周围有大量高尔基体囊泡和线粒

体; 继而观察到电子密度均匀的顶体囊, 周围有发

达的高尔基体、线粒体以及内质网, 推断高尔基体

与内质网共同参与顶体囊的形成, 这与竺俊全等[2]

观点一致.  
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Spermatogenesis and sperm ultrastructure of Sepia pharaonis 

CHEN Qi-cheng, JIANG Xia-min*, HAN Qing-xi, PENG Rui-bing, JIANG Mao-wang, HAN Qing-gong 
( School of Marine Sciences, Ningbo University, Ningbo 315211, China ) 

Abstract: In order to explore the reproductive biology and provide theoretical guidance for the artificial 
breeding of Sepia pharaonis, the sperm ultrastructure of Sepia pharaonis and the changes of organelles during 
spermatogenesis were examined by scanning electron microscopy and transmission electron microscopy. There 
are five developmental stages of spermatogenesis in Sepia pharaonis: spermatogonium, primary spermatocyte, 
secondary spermatocyte, spermatid, and mature spermatozoon. The nucleus underwent a longitudinal elongation 
of lateral contraction and eventually became cylindrical. The posterior nuclear fossa diverged from the center of 
the nucleus. Chromatin in the nucleus underwent flocculation, homogenization, density of fine particles, fine 
fibers and coarse fibers, eventually condensing into regions of high electron density. The shape of mitochondria 
changed from a vacuole to a spheroidal shape. Mitochondria moved from the periphery of the acrosomal vesicle 
to the nucleus of the nucleus, and finally gathered on the side of the flagella to form a mitochondrial spur. The 
spermatozoon was 93.00 μm and consisted of the head and the tail. The head that looked like a long pepper was 
7.64 μm and consisted of acrosome and nucleus. The tail can be divided into mitochondrial spur and flagella. 
The flagellum was 86.30 μm and surrounded by nine bundles of coarse fibers forming a “9+9+2” array. 
Key words: Sepia pharaonis; spermatogenesis; ultrastructure 
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