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摘要    自然海域中曼氏无针乌贼产卵亲体性成熟提前和小型化现象明显, 这可能是一种适应性进

化, 人工干预背景下曼氏无针乌贼繁殖期行为的动态变化值得关注。2020年 4—6月室内采用聚焦个

体扫描法和定点连续记录法分别观察和记录了曼氏无针乌贼繁殖期的行为活动, 并按其生活习性和

行为的生物学功能等进行系统化分类, 构建了繁殖期行为谱。结果表明, 曼氏无针乌贼繁殖期行为谱

主要包括三大类 12 种行为: (1) 游泳行为主要分为前进和后退, 繁殖期的雌性多处于静潜水底或静

浮水中的状态; (2) 捕食行为主要分为发现、定位、捕捉和咀嚼等系列动作, 曼氏无针乌贼能够快速

感知周围 17.0—36.0 cm范围内的饵料, 捕捉的有效距离为 8.0—22.0 cm, 能在 2.0—10.0 s内完成对

饵料的高效捕获; (3) 繁殖行为复杂, 主要分为求偶、伴游、交配、产卵等, 其中求偶行为体现在雄

性对雌性的自我展示、追逐配对和争斗护卫等过程, 雄性在争斗护卫和伴游过程中的护雌行为尤为

激烈。曼氏无针乌贼交配时采用“头对头”的方式, 平均交配持续时间 42.9 s。曼氏无针乌贼对产卵附

着基有选择性且偏好于最初的附卵物, 卵群对雌性产卵行为有诱导和刺激作用, 每次产卵到附卵过

程平均用时 108.6 s。曼氏无针乌贼繁殖期行为谱特征的研究可为后续曼氏无针乌贼行为机制和基于

全生活史的资源保护等方面提供理论依据。 
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曼氏无针乌贼(Sepiella japonica)隶属于软体动

物门 (Mollusca)、头足纲 (Cephalopoda)、十腕目

(Decapoda)、乌贼科(Sepiidae)、无针乌贼属(Sepiella), 

是我国近海重要经济头足类之一 , 曾与大黄鱼

(Larimichthys crocea)、小黄鱼(Larimichthys polyactis)

和带鱼(Trichiurus lepturus)并称为我国东海“四大海

产”(陈治等, 2020; 肖燃等, 2021)。自 20世纪 50年代

末以来, 曼氏无针乌贼捕捞资源量经历了高产(最高

年产近 7 万 t, 至 20 世纪 70 年代末)—下滑(至 1989

年)—基本绝迹(至 2005年)—转折(育苗成功, 至 2009

年)—年产 3000 t (至今)的“过山车”式变化, 根本原因

是过度捕捞和对乌贼产卵场的破坏 , 鱼汛已不再出

现(吴常文等, 2010)。曼氏无针乌贼具有生长速度快、

生命周期短、世代更新快等特点, 近年来自然海域曼

氏无针乌贼资源量有所恢复得益于我国沿海实施的

规模化增殖放流和产卵场修复工作 , 尤其是浙江近

海 , 然而在依赖政府主导的全域增殖放流以维系可

捕资源量的背景下 , 代际传递能维系多久？而繁殖
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期是曼氏无针乌贼生命周期的重要阶段 , 繁殖行为

不仅决定其后代的数量以及质量 , 对遗传多样性和

种群代际传递也有重要意义 , 是制约自然群体大小

的重要因素(Moltschaniwskyj et al, 2007)。 

行为谱(ethogram)是一种动物正常行为的全部记

录或名录 , 建立动物的行为谱是行为学研究中最基

础的内容(Mcdonnell et al, 2002; 郝爱霞等, 2014)。每

一种动物都有自己的行为谱, 但至今为止, 国内外学

者对极少数陆生动物的行为谱有较全面的了解 , 而

关于水生动物的行为谱研究却有待加强。当前, 国外

学者对金乌贼(Sepia esculenta) (Wada et al, 2005)、曼

氏无针乌贼 (Wada et al, 2006)和头足类的行为

(Hanlon et al, 2018)方面进行了较为全面详细的描述。

而国内学者相继对拟目乌贼(Sepia lycidas) (文菁等, 

2012)、虎斑乌贼(Sepia pharaonis) (陈道海等, 2013)

以及金乌贼(王亮等, 2017)等十腕目种类繁殖行为方

面进行了报道 , 而关于曼氏无针乌贼 , 仅有张炯等

(1965)对自然群体开展的交配、产卵等繁殖习性室内

观察的研究。近年来, 自然海域中曼氏无针乌贼产卵

亲体性成熟提前和小型化现象明显(吴常文等, 2012), 

这可能是放流种群繁殖期行为的一种适应性进化。因

此 , 人工干预背景下曼氏无针乌贼的繁殖期行为动

态变化值得研究。 

本研究以曼氏无针乌贼为对象 , 采用聚焦个体

扫描法和定点连续记录法, 于 2020年 4—6月对曼氏

无针乌贼繁殖期的行为活动进行了观察、记录和分析, 

以期阐明其繁殖期的行为特征 , 并初步构建较完整

的曼氏无针乌贼繁殖期行为谱 , 为进一步探讨其行

为机制和基于全生活史的资源保护等方面的研究提

供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料及环境 

实验随机挑选 200只健康、有活力、体表无任何

损伤的曼氏无针乌贼产卵亲体, 性腺发育处于Ⅴ期。

其中雄性 88 只 , 体质量 (42.88±16.74) g, 胴背长

(67.92±8.85) mm; 雌性 112只, 体质量(37.09±10.85) g, 

胴背长(63.88±6.60) mm, 饲养于浙江省舟山市西轩

渔业科技岛养殖基地。实验水池为圆形, 直径 3 m, 

水深 1 m, 池底放置网片、竹丝等作为产卵附着基, 

且放置前于海水中浸泡 1 d。水池上方屋顶框架式为

彩钢瓦材料, 设置透光天窗, 配有遮光布以调节光照

度, 光周期与自然光一致。实验用水为经砂滤池过滤

的天然海水, 水体高度控制在 0.9 m且保证进水量和

排水量相当, 实现流水环境, 水池内采用气石充氧。

每日换水至少一次 , 温度为 23—27 °C, 盐度为

28—30。实验期间每日 7:00、12:00、17:00 各投饵 1

次, 投喂饵料为 4—6 cm 活的脊尾白虾, 根据残饵情

况及时进行吸污清理, 始终保持水质清洁, 方便观察。 

1.2  行为观察方法与行为谱构建 

本研究采用聚焦个体扫描法和定点连续记录法

观察和记录曼氏无针乌贼繁殖期的行为。聚焦个体扫

描法即按照既定的时间间隔逐个扫描观察目标对象

的各种行为(揭志良, 2016)。每日 7:30、11:30、15:30、

19:30 间隔观察曼氏无针乌贼繁殖期的行为, 视水体

能见度情况, 观察时间进行适当延长或缩短。采用便

携式高清摄像机 GoPro HERO 7 black进行水下拍摄, 

记录所有行为数据, 包括行为动作、行为特征、行为

偏好、行为持续时间等 , 每次观察记录为 1 h, 每

10 min 为一个行为记录时间单元, 2 个时间单元间隔

5 min。定点连续记录法即利用红外线防水摄像设备

Canon 5D 3对固定区域内的曼氏无针乌贼进行 24 h

的监控录像, 持续记录时间总计为 15 d, 反复观看录

像确保行为数据的准确性。实验观察期间尽量避免人

为走动, 以免惊扰曼氏无针乌贼。 

行为谱构建如下述原则 : 首先按照曼氏无针乌

贼的生活习性及各行为的生物功能(王涛涛等, 2015), 

对其繁殖期的所有行为进行系统化分类; 然后依据每

种行为发生的形态或逻辑顺序对每一大类的行为再进

一步细分(韩雪松等, 2018), 通过层层聚焦, 最终获得

较完整的曼氏无针乌贼繁殖期行为谱, 见图 1。 

1.3  数据分析 

首先对聚焦个体扫描法和定点连续记录法获取

的所有影像资料构建行为谱数据库 , 采用 Ulead 

Video Studio 15对录像视频进行编辑, 截取行为样本

中的有效片段逐个分析, 再利用 Excel 2016对曼氏无

针乌贼的各行为数据进行分类统计。然后对实验过程

中采集的行为照片手绘出行为简图 , 利用 Adobe 

Photoshop CC 2018和Adobe Illustrator 2019进行着色

处理。采用 SPSS 23.0软件对统计的捕食时间、争斗

时间、交配时间、产卵时间等行为数据求取平均值和

标准差。 

2  结果 

2.1  行为谱构建 

聚焦个体扫描观察 15 d, 总时长 3 600 min, 有效 
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图 1  曼氏无针乌贼繁殖期行为谱 
Fig.1  The behavior ethogram in the reproductive period of S. japonica 

 

时长2 400 min; 定点连续记录15 d, 总时长21 600 min, 

有效时长 17 280 min。经观察和分析, 依据行为谱构

建原则将曼氏无针乌贼繁殖期的行为活动分为三大

类 12种(图 2)。对观察到的所有行为进行级数划分, Ⅰ

级行为按曼氏无针乌贼的生活习性及各行为的生物

学功能分类, 分为游泳、捕食和繁殖等三大类行为; 

Ⅱ级行为按每种行为发生的形态或逻辑顺序进行细分, 

游泳行为分为前进和后退 2 种, 捕食行为分为发现饵

料、定位饵料、捕捉饵料、咀嚼和吞食饵料 4 种, 繁

殖行为分为求偶、伴游、交配和产卵 4种; Ⅲ级行为按

具体情景斑块的衍生特征再进一步细分, 求偶行为可

再细分为自我展示、追逐配对和争斗护卫 3种。 

2.2  游泳行为 

繁殖期间 , 曼氏无针乌贼主要有前进和后退两

种游泳方式。前进时(图 2a), 眼部瞳孔放大, 裙边快

速波浪式摆动以辅助其游泳。四对腕紧紧靠拢, 腕末

端自然弯曲下垂, 指向游动方向。从俯视视角看, 整

个头部和腕部呈三角形状, 转换方向时头部转动。后

退时(图 2b), 游泳速度较快, 裙边摆动幅度较小, 甚

至无需其辅助 , 主要依靠漏斗喷水的反作用力推动

身体高速游泳, 四对腕紧紧靠拢且完全伸直, 腕末端

上下轻微浮动, 并随游动方向而相应摆动。当曼氏无

针乌贼受到惊吓或逃避危险时会出现紧急后退的情

况, 并常伴有喷墨现象。观察发现, 繁殖期的雌性通

常比较安定, 多处于静潜水底或静悬水中的状态, 而

雄性却显得较活跃, 常在水中快速游动。 

2.3  捕食行为 

曼氏无针乌贼繁殖期会继续进食 , 其捕食行为

可分为发现饵料(图 2c)、定位饵料(图 2c)、捕捉饵料

(图 2d)、咀嚼(图 2e)和吞食饵料(图 2f)等 4 个行为动

作。捕食行为迅速而敏捷, 从发现到捕捉整个过程大

约持续 2.0—10.0 s [(4.9±2.3) s, n=20], 且成功率较高, 

但也存在因捕捉目标过大未被腕固定好或遭遇抢食

而挣脱的现象。观察发现, 繁殖后期, 曼氏无针乌贼

捕食行为的频率明显降低 , 投饵后常有大量残余的

现象。 

2.3.1  发现饵料    曼氏无针乌贼能够迅速感知其

周围 17.0—36.0 cm [(25.2±6.0) cm, n=20]范围内的饵

料。一旦发现饵料后, 身体会出现一系列的行为反应, 

眼睛随饵料位置转动, 头部、腕部以及身体的颜色由 
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图 2  曼氏无针乌贼繁殖期的 12种行为 
Fig.2  The twelve behaviour in the reproduction period of S. japonica 

注: a—b: 游泳行为, a: 前进, b: 后退; c—f: 捕食行为, c: 发现和定位饵料, d: 捕捉饵料, e: 咀嚼饵料, f: 吞食饵料; g—l: 繁殖行为, g: 

自我展示, h: 追逐配对, i: 争斗护卫, j: 伴游, k: 交配, l: 产卵 

深变浅。头部和身体通过轻微摆动裙边而转向饵料, 

腕部自然并拢, 时刻指向饵料。发现饵料的过程通常

时间很短, 一般小于 1.0 s。 

2.3.2  定位饵料    曼氏无针乌贼转向饵料后, 或

原地不动, 或根据与饵料的距离相应调整位置。当与

饵料相距较近时则向后游动 , 当与饵料相距较远时

则向前游动。在定位阶段, 曼氏无针乌贼游至距饵料

8.0—22.0 cm [(14.4±4.5) cm, n=20]处, 保持与饵料的

有效距离(捕获饵料的最适距离)。 

2.3.3  捕捉饵料    曼氏无针乌贼到达有效距离内, 

整个腕部并拢呈三角形且向前伸展。然后迅速伸出一

对触腕将饵料卷住收回 , 再利用其他腕紧紧抱住饵

料。环抱位置多集中在虾的头胸部和腹部交接处, 这

不仅可避免虾的逃脱 , 亦可防止虾的额角和尾肢对

自身造成伤害。同时, 加快裙边的摆动速度, 头部、

腕部以及身体的颜色变化迅速。伸出触腕时体色变浅, 

捕捉饵料后体色呈鲜艳的斑点状花纹 , 且裙边摆动

频率恢复到原来的状态。 

2.3.4  咀嚼饵料    曼氏无针乌贼成功捕捉饵料后, 

通常游至角落区域咀嚼饵料或漂浮在水中吞食饵料, 

通常咀嚼时间持续在 60.0 s以上, 所需时间与食物大

小和饥饿程度有关, 咀嚼过程中常伴有体色变化。 

2.4  繁殖行为 

曼氏无针乌贼繁殖期具有较高等复杂的繁殖行

为, 主要包括求偶、伴游、交配、和产卵等行为。 

2.4.1  求偶行为    繁殖期间, 雄性曼氏无针乌贼

表现相对活跃, 具有明显的求偶行为, 可分为自我展

示(图 2g)、追逐配对(图 2h)、争斗护卫(图 2i)等 3 个

行为动作。 

自我展示    当雄性曼氏无针乌贼选定雌性后, 

会通过伸展腕部、体色变化等进行自我展示, 以吸引

雌性的注意力。雄性与雌性相比体色更鲜艳, 背部白

色斑点更大, 腕部及身体边缘的白色条纹更宽, 且高

举第一对腕 , 并时不时用腕抚摸或拍打雌性的头部

和身体。 

追逐配对    雄性曼氏无针乌贼会主动靠近和

追逐雌性, 在其周围 5.0—50.0 cm [(24.3±13.9) cm, 

n=20]范围内进行伴游 , 并向雌性发出“求偶信号”, 

进行尝试交配。若雌性不愿与“追求者”配对, 会以急

速游泳的方式逃脱, 此时雄性会继续追逐。若雌性继

而选择逃避, 雄性则放弃追逐, 转向寻找下一个配对

目标。若雌性“动情”且有意与其配对, 二者便共同游

泳一段时间, 伺机进行交配。观察发现, 雌性曼氏无

针乌贼倾向与比自身体型更大的雄性配对交配。 
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争斗护卫     当雌性身边已有护卫乌贼时 , 其

他未参与护卫的雄性不会就此放弃机会 , 因而雄性

之间常会为争夺雌性配偶发生争斗行为。雌雄二者配

对成功后, 雄性扮演护卫的角色紧随雌性游动, 对其

进行保护, 防止其他雄性接近。若其他雄性闯入保护

领域内, 护卫乌贼则高举第一对腕, 伸开腕部向雌性

倾斜遮拦以保护其不受侵犯。根据入侵乌贼体型规格

的大小可将争斗护卫情形分为三类, 如表 1所示。 

表 1  入侵乌贼分属不同体型规格下的争斗护卫情形 
Tab.1  Behaviors of fighting-guarding between invader and guarder in different body sizes 

入侵乌贼体型规格 争斗护卫情形 结果 

较小且力量弱 入侵乌贼处于明显弱势 入侵乌贼主动游走 

较大且力量强 入侵乌贼从已配对雌雄乌贼之间强势靠近并将护卫雄性推开 

护卫雄性被迫离开, 入侵乌贼

取代护卫角色, 并与雌性伺机

交配 

放弃相持, 示弱者选择离开 

与护卫乌贼体型相当 

争斗行为更激烈, 持续时间更久; 

二者各腕张开, 头尾部相衔或头

部相触在原地转动, 表现出对峙

状态, 持续时间 10.0—50.0 s 

[(41.2±16.2) s, n=20]不等 

展开争斗, 用腕鞭打对方的身体, 

常伴有喷墨现象, 甚至跃出水面

发生身体碰撞 

失败者离开雌性, 胜利者则守

候在雌性身旁, 得到交配权 

 
2.4.2  伴游行为    曼氏无针乌贼配对成功后, 雄

性会以不同游泳姿态伴游于雌性周围(图 2j), 以防止

其他雄性靠近, 伴游距离最远不超过 50.0 cm。当雌

性于附着基内部或旁侧伏底休息时 , 常出现乌贼叠

加现象(护卫乌贼将头部和腕部靠在雌性身体上), 向

入侵者宣示主权。 

2.4.3  交配行为     曼氏无针乌贼交配采用“头对

头”的方式(图 2k)。观察发现, 交配前雄性通常会用腕

拍打雌性以示意, 然后从伴游位置游到雌性前方, 再

迅速转体与其交配。若雌性有意交配, 则停止游动, 

各腕主动张开 , 与雄性顺利完成交配; 若无意交配 , 

则不会做出回应 , 甚至后退适当距离以躲避与雄性

的接触。但雄性十分强壮时, 会以强迫的方式与雌性

进行交配。交配时, 雄性的第一对腕从背部、第二三

对腕从侧面抱住雌性的头部 , 右侧的第四对腕抱住

其腹部, 左侧的第四对腕(茎化腕)向右伸遮住雌性的

口部, 形成头部相接、腕部相抱的状态。此时雄性外

套膜剧烈收缩, 裙边快速摆动, 将精荚排出并通过漏

斗由交接腕粘附于雌性的纳精囊。最后通常由雌性主

动挣脱结束交配。整个交配过程历时 25.0—81.0 s 

[(42.9±15.5) s, n=30], 雄性表现更为主动, 雌性则相

对被动。观察发现, 曼氏无针乌贼可能并非“一夫一

妻”制, 存在“多雌多雄”的混合交配现象。曼氏无针乌

贼交配过程并非每次顺利 , 常会出现其他乌贼打断

交配以争夺雌性的现象。当已配对的雌雄乌贼进行交

配时 , 其他雄性会游至附近导致其交配行为受到干

扰甚至被打断。此时, 雄性迅速松开雌性与入侵者展

开争斗。 

2.4.4  产卵行为    交配结束不久后雌性开始产卵

(图 2l)。观察发现, 雌性在产卵前会对附着基进行甄

选 , 表现为向附着基不断喷水 , 并用腕触碰附着基 , 

以判断其牢固性。雌性选好附着基后, 常会游至附着

基附近静止不动。然后将腕部下垂收拢形成一个闭合

腔, 同时漏斗从腕部中间伸入腔内, 外套膜剧烈收缩, 

裙边快速摆动, 最后产出受精卵, 并由第二三对腕抱

住, 在产出受精卵后漏斗有喷出少许墨汁的现象。曼

氏无针乌贼的卵是逐个产出的 , 每次产卵到附卵过

程持续时间 73.0—255.0 s [(108.6±43.7) s, n=30]。雌

性产出受精卵后迅速游向附着基。附卵前, 它通常会

用漏斗再次向附着基喷水。附卵时各腕紧紧并拢且向

前伸展为锥子形, 然后从腕部中间分开缠绕附着基。

此时第一对腕向上微翘 , 第四对腕位于最下方紧靠

拢第三对腕 , 抱卵的第二三对腕缠绕附着基并将受

精卵系于附着基上。附卵后, 雌性亲体游至附着基附

近继续产卵, 整个产卵到附卵过程不断重复进行。期

间雄性在雌性身旁伴游, 也会伺机与其再次交配。观

察发现 , 雌性曼氏无针乌贼偏好选择最初的附着基

附卵 , 若把卵群移走 , 短时间内将不再产卵。此外 , 

已附着的卵群对其他亲体的交配和产卵行为起到一

定的诱导和刺激作用。 

3  讨论 

3.1  游泳行为 

曼氏无针乌贼的游泳行为是多个器官综合作用

的结果。“船型”海螵蛸具有浮力和承担水压的作用, 

曼氏无针乌贼通过该器官调节体内的水容量以实现
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在水中的自由升降。裙边有辅助游泳和保持平衡的作

用。漏斗由腕特化而成, 既可以喷水产生较快的运行

速度而满足摄食和紧急逃脱的需要 , 还可以任意转

动控制运动方向 , 从而使其具有高度的灵活性以应

对各种敌害(许一兵, 1990)。陈新军等(2009)研究表明, 

喷水推进是头足类最主要的运动方式 , 其中柔鱼类

和枪乌贼类喷水推进能力最强, 乌贼类次之, 蛸类最

差。本研究显示繁殖期的雌性曼氏无针乌贼较安定, 

多处于静止休息或静悬水中的状态 , 而雄性表现较

积极活跃, 常快速游动。分析认为可能是雌性为交配

产卵储备能量而减少运动 , 而雄性为了吸引雌性注

意, 在主动游泳运动方面耗能相对更多。在“生物行

为节能假说”中也提到繁殖与运动行为之间存在能量

竞争关系, 动物通过减少自身运动时间, 将能量优先

用于繁殖过程(Fossette et al, 2012; Chamberlain et al, 

2016)。柏青青等(2020a)研究中也表明雌性金乌贼产

卵后自发活动降低 , 通过减少运动耗能来保障繁殖

的高能量需求。 

3.2  捕食行为 

曼氏无针乌贼在繁殖期会继续进食 , 繁殖前期

和中期有抢食现象, 繁殖后期摄食量逐渐减少。曼氏

无针乌贼的捕食过程迅速敏捷 , 捕食成功率普遍较

高, 相似的结果在其他乌贼中也有报道。推测曼氏无

针乌贼捕食成功率较高的原因可能是: 第一, 具有伸

缩自如的触腕。曼氏无针乌贼有 2个触腕, 能在猎物

猝不及防下突然伸出将其捕获 , 且触腕穗上的吸盘

吸力强大, 钩爪锋利。第二, 具有快速发射触腕的能

力。曼氏无针乌贼从触腕发射到捕捉用时不到 1 s。

研究表明迅速的捕捉速度与触腕上高度发达的横纹肌

快速收缩有关(雷舒涵等, 2016)。曼氏无针乌贼繁殖后

期摄食量减少, 分析原因可能是亲体储备能量需求降

低, 或繁殖行为使能量消耗过大导致体力下降而难以

快速伸出触腕捕捉饵料, 从而减少了摄食量。 

3.3  繁殖行为 

繁殖期占据头足类生活史的大部分时间 , 是其

生命周期的重要阶段(郑小东等, 2009)。头足类为雌

雄异体的软体动物, 繁殖过程中具有对抗、求爱及交

配等复杂行为 , 如四鳃类的鹦鹉螺有简单的交配及

产卵行为, 而二鳃类则出现相当复杂的追偶、争偶、

交配、产卵及护卵行为(陈新军等, 2009)。 

3.3.1  求偶行为    雄性曼氏无针乌贼具有明显的

求偶行为, 会通过体色变化、腕部伸展等外在表现以

吸引雌性。同时雄性间为争夺配偶常发生争斗行为, 

这与史会来等(2016)研究结果一致。求偶争斗行为在

其他头足类中也有出现 , 如雄性枪乌贼在求偶过程

中常发生争斗, 最初表现为体色变化的展示, 随后升

级为身体接触; 然而蛸类中求偶行为较为少见, 但雄

性会有更多的体色展示和喷墨行为(Arnold, 1965)。郑

小东等(2009)研究表明争斗行为本质上是精子竞争 , 

体型较大的雄性占据明显优势 , 易在竞争中取胜与

雌性配对。体型相近的雄性间争斗程度远比体型差异

大的个体激烈。 

3.3.2  伴游行为    雄性求偶成功后会有伴游行为

并贯穿于整个繁殖过程 , 防止雌性受到其他乌贼的

侵犯。该行为在虎斑乌贼(陈道海等, 2013)、拟目乌

贼(文菁等, 2012)、金乌贼(王亮等, 2017)均有表现。

相关研究表明这是一种典型保证受精率和孵化率的

交配策略(Hanlon et al, 2018)。雄性个体在繁殖过程中

表现出较强的领域行为 , 这有利于保证其精子的繁

殖率。一旦入侵乌贼闯入护卫领域, 护卫乌贼则立即

做出反应, 驱赶入侵乌贼离开(柏青青等, 2020b)。 

3.3.3  交配行为    曼氏无针乌贼采用“头对头”的

交配方式, 与乌贼科的生物有很大相似性, 但不同于

柔鱼的平行式和蛸类的距离式交配(Yan, 2006)。曼氏

无针乌贼交配时雄性更为主动 , 利用体型优势紧紧

抱住雌性 , 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(张炯等, 1965)。实验观察显示曼

氏无针乌贼存在“多雌多雄”的混合交配现象 , 这与

Wada 等(2006)研究结果一致。Wada 等(2010)认为乌

贼“多夫多妻”制的交配策略可以提高精子的竞争力

和卵的受精率 , 即雌性与同一或不同雄性多次交配

能够降低受精失败的风险。在交配前雄性乌贼有精子

移除现象 , 因此 , 最后交配的雄性精子受精率较高

(张秀梅等, 2016)。曼氏无针乌贼整个交配过程平均

历时 42.9 s, 并且在交配后雌雄乌贼表现更为亲密(张

炯等, 1965)。拟目乌贼(文菁等, 2012)、虎斑乌贼(陈

道海等, 2013)交配时间均超过 60.0 s, 金乌贼(王亮等, 

2017)交配所需时间为 125.0—398.0 s, 推测交配持续

时间长短可能与体型大小有关 , 曼氏无针乌贼是其

中体型较小的一种。 

3.3.4  产卵行为    雌性曼氏无针乌贼产卵前有用

漏斗对附着基喷水现象, 这与金乌贼一致(郝振琳等, 

2007), 而拟目乌贼没有喷水现象 , 但在离开卵群前

会喷沙(文菁等, 2012)。曼氏无针乌贼喜好在附着基

上附卵(李星颉等, 1986), 不同雌性会在同一附着基

上附卵。这一发现与拟目乌贼、虎斑乌贼相类似, 而
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金乌贼却有各自单独的产卵区域(王亮等, 2017)。曼

氏无针乌贼每次产卵平均用时 108.6 s, 与 20世纪 60

年代研究(张炯等, 1965)相比, 一次产卵持续时间延

长了约 30.0 s, 推测可能与温度、盐度等外界水环境

不同以及人工养殖条件下曼氏无针乌贼内部机能变

化有关。实验中发现卵群对雌性产卵行为有诱导和刺

激作用 , 已有研究表明乌贼繁殖期的受精卵会释放

信息素, 吸引其他性成熟的雌性到此共同产卵(Boal 

et al, 2010)。 

4  结论 

曼氏无针乌贼作为高等的软体动物 , 繁殖期占

据其生活史的大部分时间 , 繁殖期行为谱主要包括

三大类 12 种行为, 每种行为都有不同的表现特征。

本研究从构建行为谱的视角, 在 20世纪 60年代源于

自然群体的曼氏无针乌贼繁殖行为观察结论的基础

上, 新增了游泳和捕食等Ⅰ级行为、求偶和伴游等Ⅱ

级行为以及因求偶而衍生的Ⅲ级行为; 人工干预的

新背景下, 曼氏无针乌贼交配有多雌多雄的现象, 认

为是繁殖期行为的一种适应性进化 , 与自然海域亲

体性成熟提前和小型化现象是否具有直接关联需要

进一步研究 ; 卵群对曼氏无针乌贼的产卵行为有诱

导和刺激作用 , 曼氏无针乌贼对产卵附着基也有选

择性, 而且每一次产卵持续时间有一定延长, 不利于

种群代际传递。区别于其他头足类繁殖期的行为, 交

配方式与交配持续时间不同 , 且曼氏无针乌贼在争

斗护卫和伴游行为过程中的护雌现象较为激烈 , 伴

游期间雌性伏底休息时常出现乌贼叠加现象 , 雄性

表现出宣示主权的意图。综上所述, 本文对所有观察

到的行为进行了级数划分 , 构建了曼氏无针乌贼繁

殖期行为谱 , 既是对曼氏无针乌贼各种行为的系统

化完善 , 也对后续曼氏无针乌贼行为机制和基于全

生活史的资源保护等方面提供理论依据。 
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STUDY ON THE CHARACTERISTICS OF BEHAVIOR ETHOGRAM IN 
REPRODUCTIVE PERIOD OF SEPIELLA JAPONICA 

CHEN Jia-Yi1, 2,  LONG Jin-Xia1, 2,  XU Han-Xiang1,  ZHANG Tao1, 2,   
SHI Hui-Lai1, 2,  XU Kai-Da1, 2, 3, 4,  LIANG Jun1, 2, 3, 4 

(1. Marine and Fisheries Institute of Zhejiang Ocean University, Zhoushan 316021, China; 2. Zhejiang Marine Fisheries Research 
Institute, Zhoushan 316021, China; 3. Scientific Observing and Experimental Station of Fishery Resources for Key Fishing Grounds, 

Ministry of Agriculture and Rural Affairs, Zhoushan 316021, China; 4. Key Laboratory of Sustainable Utilization of Technology 
Research for Fishery Resource of Zhejiang Province, Zhoushan 316021, China) 

Abstract    Miniaturization and sexual prematurity of spawning parents of spineless cuttlefish Sepiella japonica become 

more obvious in natural stocks due probably to its adaptive evolution, thus the dynamic changes in breeding behavior of 

the species under artificial intervention shall be paid with attention. From April to June in 2020, we observed and recorded 

the breeding behaviors of S. japonica by individual-focused scanning and stationary continuous recording in laboratory, 

systematically classified the behaviors in living habit and biological function, and constructed a breeding ethogram. Twelve 

behaviors were recognized and could be classified into three categories in the breeding period of S. japonica, i.e., 

swimming, feeding, and breeding. The swimming behaviors were mainly moving forward and backward, and females often 

stayed still at the bottom or floated. The feeding behaviors were composed of a series of actions such as searching, locating, 

capturing, and chewing. S. japonica could quickly sense the baits within a range of 17.0—36.0 cm, and capture swiftly in 

8.0—22.0 cm in 2.0—10.0 seconds. The breeding behaviors were more complicated, and included courting, escorting, 

mating, and spawning, etc. The courting was mainly males showing off to females, chasing and mating, fighting and 

guarding. The guarding was more frequent than fighting to escort and protect females. Males and females mated in a 

head-to-head manner, and the average mating time was 42.9 s. S. japonica laid eggs onto the attached substrate after mating 

preferable to the first attaching place. Egg clusters could induce or stimulate the spawning. The average time from 

spawning to egg-attachment was 108.6 s. This study on ethogram characteristics of S. japonica during breeding period 

provided a theoretical basis for the subsequent behavior mechanism and resource conservation in the whole life cycle of the 

species. 

Key words    Sepiella japonica;  ethogram;  swimming;   predation;  courting;  mating;   spawning 

 


