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１ 中国海洋大学海水养殖教育部重点实验室，青岛　 ２６６００３

２ 青岛海洋科学与技术国家实验室，海洋渔业科学与食物产出过程功能实验室，青岛　 ２６６０７２

摘要：采用实验生态学方法，在室内水槽条件下研究了金乌贼（Ｓｅｐｉａ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ Ｈｏｙｌｅ，１８８５）繁殖过程中社群等级的形成对其行为

表型和能量代谢的影响，分析测定了不同优势等级雌雄个体腕部肌肉和性腺组织中己糖激酶（Ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ， ＨＫ）、丙酮酸激酶

（Ｐｙｒｕｖａｔｅ ｋｉｎａｓｅ， ＰＫ）、乳酸脱氢酶（Ｌａｃｔａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ， ＬＤＨ）、苹果酸脱氢酶（Ｍａｌａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ， ＭＤＨ）、柠檬酸合酶

（Ｃｉｔｒａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ， ＣＳ）活性以及乳酸（Ｌａｃｔｉｃ ａｃｉｄ， ＬＤ）含量。 结果显示：（１）金乌贼繁殖期不同优势等级雌雄个体之间行为表

型具有显著差异，优势雄性个体游动悬浮、争斗时间显著高于劣势个体，而优势雌性个体静止伏底时间高于劣势个体，游动悬浮

时间低于劣势雌性；（２）优势雄性个体在争斗过程中主要通过无氧代谢提供能量，而处于游动悬浮状态时通过有氧代谢提供能

量。 主要表现在优势雄性个体肌肉中无氧代谢酶（ＰＫ、ＨＫ、ＬＤＨ）活性显著高于劣势个体（Ｐ＜０．０５），有氧代谢酶（ＭＤＨ、ＣＳ）活
性也显著高于劣势个体，雌性个体之间则差异不显著（Ｐ＞０．０５）；（３）繁殖期雌性个体通过减少运动量来储存能量用于产卵繁

殖，主要表现在优势雌性个体肌肉中有氧代谢酶（ＭＤＨ、ＣＳ）活性低于劣势个体，而在性腺中恰恰相反；（４）运动表型与能量代

谢之间存在显著相关性，表现在游动悬浮时间与有氧代谢酶（ＭＤＨ、ＣＳ）活性呈显著正相关（Ｐ＜０．００１），争斗时间与无氧代谢酶

（ＰＫ、ＨＫ、ＬＤＨ）及乳酸（ＬＤ）含量呈显著正相关（Ｐ＜０．０５）。 结果表明，社群等级高的雄性个体运动能力强，具有较高的生存适

应性。 而社群等级高的雌性个体多处于静止状态，以便更好地储存能量用于繁殖。 研究结果为金乌贼健康苗种培育以及规模

化繁殖技术优化提供了理论依据。
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ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｉｎ ｔｈｅ ｓｐａｗｎｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｓｅｐｉａ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ； ｓｏｃｉａｌ ｈｉｅｒａｒｃｈｙ； ｂｅｈａｖｉｏｒ； ｅｎｅｒｇｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

由于环境资源的有限和空间的异质性，动物社群等级在自然界中广泛存在［１］。 在社群等级形成过程中，
个体之间产生竞争交互作用，形成优势个体和劣势个体［２］。 优势个体在不同程度上控制食物源、占据中心领

域位置、对处于劣势地位的个体发起主动攻击行为、优先进行交配活动等；而劣势个体处于长期压力状态，会
减少自身的活动及对食物、领地、生殖等资源的竞争［３⁃４］。 社群等级的差异导致了个体间能量代谢、激素、基
因水平的差异［５⁃７］。 一般来说，优势个体争斗能力较强，在激烈争斗阶段的能量主要由无氧呼吸提供［８⁃９］，而
当个体处于慢速游泳状态或者悬浮状态时，主要通过有氧呼吸提供能量［１０⁃１１］。 社群等级形成过程中不同个

体之间的竞争交互作用对于亲体繁育及子代的生长发育具有显著影响［１２］。 有研究表明在繁殖过程中，雄性

个体之间常通过打斗来获得交配权，但频繁的争斗行为也导致了交配成功率的下降，从而影响繁殖效率［１３］。
因而研究社群等级胁迫条件下，繁殖亲体的行为表型及其能量代谢机制对于动物繁殖行为的人工调控及子代

健康苗种培育具有重要意义。 关于繁殖期间个体优势等级的研究较少，仅见 Ｊｅｆｆｒｅｙ 和 Ｇｉｌｍｏｕｒ［１２］ 等报道，处
于劣势地位的雌性斑马鱼压力激素水平高，受下丘脑—脑垂体—肾间组织（Ｈｙｐｏｔｈａｌａｍｉｃ⁃ｐｉｔｕｉｔａｒｙ⁃ｉｎｔｅｒｒｅｎａｌ）
轴基因调控且能够遗传到子代，从而影响子代的生长发育。 金乌贼（ Ｓｅｐｉａ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ）也具有较强的领域行

为［１４］，无论是与雌性交配还是护卫伴游，一旦有非护卫雄性闯入，护卫雄性立即做出反应，对非护卫雄性进行

驱赶。 处于优势地位的大规格雄性常常主动攻击小规格雄性［１４］。 然而关于社群等级对于金乌贼繁殖期行为

表型以及能量代谢影响的研究尚未见报道。
金乌贼是我国近海经济价值较高的头足类之一，也是目前山东省重要的增殖放流物种。 其世代周期短、

产卵数量少的特性，使得金乌贼繁殖生物学的研究成为重点。 目前已经开展了亲体培育与人工养殖模

式［１５⁃１６］、繁殖行为和繁殖模式［１７］等的研究，但繁育技术仍不成熟。 在金乌贼人工繁育过程中，如亲体密度过

高，个体间易产生激烈的竞争作用，形成社群等级。 本文通过观察繁殖期金乌贼雌雄个体社群等级的形成过

程，分析不同优势等级雌雄个体的行为表型以及能量代谢差异，探究行为表型与能量代谢的相关性，以期为金

乌贼健康苗种培育以及规模化繁殖技术优化提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 实验材料

　 　 ２０１８ 年 ７ 月于青岛金沙滩金乌贼养殖基地开展实验，所用金乌贼亲体均采集于青岛薛家岛周边海域

９０４５　 １５ 期 　 　 　 柏青青　 等：社群等级对金乌贼行为表型及能量代谢的影响 　
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（３５°５９′Ｎ，１２０°１９′Ｅ）。 将采集的雌雄亲体分开暂养 ４ ｄ，从中选取活力强、胴背部无损伤、色泽鲜明的雌雄亲

本共 ４８ 只（２４♀２４♂）备用，测量并记录实验亲本的胴背长和体重等形态学指标。 亲体暂养采用砂滤流水方

式，持续充氧，池内盐度 ３０—３２，温度 ２０—２１．５℃，ｐＨ 值 ７．７—７．８，水深控制在 ８０ ｃｍ。 每天定时投喂鲜活的凡

纳滨对虾（Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓ ｖａｎｎａｍｅｉ）。 由于雄性个体间的争斗喷墨，会导致水体能见度降低，每天 ９：００ 定时按

５０％比例换水 １ 次。
１．２　 实验设计

实验设置两个实验组，分别为两雄一雌组（２♂１♀）和两雌一雄（２♀１♂）组，每个实验组设置 ８ 个平行。
实验开始前，在实验水槽中（０．９ ｍ×０．９ ｍ×０．９ ｍ）按比例放入雌雄个体，为避免规格差异对优势等级形成的影

响，在进行实验组配对时选择体长和体重差异小于 ５％雄性个体和雌性个体进行分组。 （２♂１♀）组用于观察

雄性之间的竞争；（２♀１♂）组用于观察雌性之间是否存在竞争关系。 表 １ 为实验组中实验个体的体重、胴
长、性腺重、肝脏重等基本生物学参数。 实验开始前将实验对象放置在水槽中适应 １２ ｈ 后进行实验，通过录

像连续观察行为变化。

表 １　 实验组中金乌贼形态参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｓ． ｅｓｃｕｌｅｎｔａ ｉｎ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｇｒｏｕｐ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

两雄一雌（２♂１♀）
Ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｏｆ ｔｗｏ ｍａｌｅｓ ａｎｄ ａ ｆｅｍａｌｅ

两雌一雄（２♀１♂）
Ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｏｆ ｔｗｏ ｆｅｍａｌｅｓ ａｎｄ ａ ｍａｌｅ

优势雄性 ＤＭ（ｎ＝ ８） 劣势雄性 ＳＭ（ｎ＝ ８） 优势雌性 ＤＦ（ｎ＝ ８） 劣势雌性 ＳＦ（ｎ＝ ８）

总重 Ｂｏｄｙ ｗｅｉｇｈｔ ／ ｇ ３５３．９５±１１．８５ ３６１．１４±１１．６２ ３０８．２０±１３．２５ ２９７．２０±１０．７４

胴长 Ｍａｎｔｈ ｌｅｎｇｔｈ ／ ｃｍ １４．８１±０．１８ １５．２８±０．２９ １４．０６±０．２３ １３．８４±０．１７

肝脏重 Ｌｉｖｅｒ ｗｅｉｇｈｔ ／ ｇ ６．１１±０．２３ ６．９２±０．２８ １１．０６±０．５６ １０．０６±０．３９

性腺重 Ｇｏｎａｄ ｗｅｉｇｈｔ ／ ｇ ３．７８±０．０９ ３．５６±０．０８ １３．６６±０．７８ １３．４３±１．０３

肝脏指数 Ｈｅｐａｔｏ ｓｏｍａｔｉｃ ｉｎｄｅｘ ／ ％ １．１５±０．０４ １．９５±０．０７ ３．５８±０．０８ ３．３８±０．０８

性腺指数 Ｇｏｎａｄ ｓｏｍａｔｉｃ ｉｎｄｅｘ ／ ％ １．７３±０．０４ ０．９２±０．０４ ４．４３±０．１６ ４．５０±０．３４
　 　 ＤＭ： 优势雄性 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｍａｌｅ； ＳＭ： 劣势雄性 Ｓｕｂｍｉｓｓｉｖｅ ｍａｌｅ； ＤＦ： 优势雌性 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｆｅｍａｌｅ； ＳＦ： 劣势雌性 Ｓｕｂｍｉｓｓｉｖｅ ｆｅｍａｌｅ； 性腺指数＝

性腺重量 ／ 总重

１．３　 行为分析方法

实验连续进行 ４ ｄ，选择每天 ９：００—１１：００ 以及 １３：００—１５：００ 两个时间段录像进行行为观察。 录像分析

结果可将金乌贼的行为反应定义为两大类 ７ 种不同行为，包括主动攻击行为（攻击、追逐、取代、威胁），防御

行为（喷墨、后退、逃逸）。 参照 Ｊｏｈｎｓｓｏｎ 和 Ｂｊöｒｎｓｓｏｎ［１８］、Ｆｉｌｂｙ 等［１９］的方法通过行为观测，计算平均每小时主

动攻击和防御行为发生次数。 主动攻击行为记 １ 分，防御行为记－１ 分。 根据个体得分状况判别雌雄个体的

社群等级。
观察发现，雄性个体尝试交配数次后得以成功交配，通过观察尝试交配次数以及成功交配次数，可得出雄

性金乌贼成功交配率。 其中，雄性个体成功交配率 ＝成功交配次数 ／尝试交配次数。 而雌性个体在繁殖过程

中，间歇性靠近产卵基放卵，统计不同等级雌性个体平均每小时放卵次数。
观察发现，实验水槽中的金乌贼通常处于悬浮状态，可将其分为游动悬浮、静止悬浮、静止伏底和争斗状

态四种不同的状态，统计单位时间内不同运动状态的时间。
１．４　 样品的采集与测定方法

连续 ４ ｄ 行为观察结束后，每组随机取出 ２ 个实验个体（共 １６♀１６♂）用吸水纸吸取乌贼体表的水分，在
解剖盘上进行活体解剖，取腕部肌肉和性腺组织进行超低温保存。 准确称量各组织重量，按重量（ ｇ） ∶体积

（ｍＬ）＝ １∶９ 的比例加入 ９ 倍体积的生理盐水，冰水浴条件下机械匀浆，２５００ ｒ ／ ｍｉｎ，离心 １０ ｍｉｎ，制备成 １０％的

匀浆上清液置于－２０℃冰箱中保存待测。 取得的上清液需进行总蛋白测定，测定方法采用标准牛血清蛋白作

标准曲线的考马斯亮蓝染色法。 己糖激酶（Ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ， ＨＫ）、丙酮酸激酶（Ｐｙｒｕｖａｔｅ ｋｉｎａｓｅ， ＰＫ）、 乳酸脱氢

酶（Ｌａｃｔａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ， ＬＤＨ）、柠檬酸合酶（Ｃｉｔｒａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ， ＣＳ）、苹果酸脱氢酶 （Ｍａｌａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，

０１４５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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ＭＤＨ）的活性和总蛋白、乳酸（Ｌａｃｔｉｃ ａｃｉｄ， ＬＤ）浓度均采用南京建成生物研究所提供的试剂盒测定（Ａ０７７⁃１、
Ａ０７６⁃１、Ａ０２０⁃２、Ａ１０８、Ａ０２１⁃２、Ａ０１９⁃２ 和 Ａ０４５⁃２），具体方法参照说明书。

计算每个实验个体有氧代谢酶（ＣＳ、ＭＤＨ）和无氧代谢酶（ＨＫ、ＰＫ、ＬＤＨ）含量以及无氧代谢产物乳酸

（ＬＤ）含量。 通过录像资料，对应行为分析结果，比较不同优势等级个体间有氧和无氧代谢的差异，进一步分

析每个实验个体的运动状态与有氧和无氧代谢酶的相关性。
１．５　 数据处理

数据为平均值±标准差。 优势和劣势个体之间对比采用 Ｔ⁃检验；不同实验组合之间对比采用单因素方差

分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和 Ｄｕｎｃａｎ 两两比对。 游动悬浮时间与有氧代谢酶含量以及争斗时间与无氧代谢酶活

性之间的关系采用曲线估计进行分析，并用 ＡＮＯＶＡ 方差分析对回归的显著性进行检验。 所有统计分析均采

用 ＳＰＳＳ １９．０。

２　 结果

２．１　 社群等级的形成

根据观察，放入同一实验水槽不同组合的金乌贼，其社群等级一般在 ２ ｄ 之后形成。 如图 １ 所示，社群等

级形成初期个体间交互行为发生次数多，随着时间推移个体间交互行为次数逐渐降低，并达到稳定状态。 雌

性个体的防御行为次数无显著差异（Ｐ＞０．０５），无论是主动攻击还是防御行为的发生概率均低于雄性个体。
金乌贼具有明显的主动攻击行为和防御行为。 经计算得到优势雄性和劣势雄性个体的攻击和防御行为

得分分别为（１１．８±１．９８）、（ －５．９５±２．６９） （Ｐ＜０．０５），优势雌性个体和劣势雌性个体分别为（１．４８±１．２２）、
（－４．９６±１．０２）（Ｐ＜０．０５）（图 ２）。 观察并记录雄性个体尝试交配次数与成功交配次数，结果发现优势雄性和

劣势雄性个体的成功交配率分别为（２８．２７％±４．６６％）、（１１．９４％±２．８１％）（Ｐ＜０．０５）。 优势雌性个体和劣势雌

性个体放卵次数分别为（１０．７２±１．６５） 次 ／ ｈ、（１．８５±０．６８） 次 ／ ｈ（Ｐ＜０．０５）。

图 １　 金乌贼个体间交互行为及社群等级的形成过程

Ｆｉｇ．１　 Ｂｅｈａｖｉｏｒ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ａｎｄ ｓｕｂｍｉｓｓｉｖｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

２．２　 不同等级金乌贼行为表型的差异

如图 ３ 所示，优势雄性个体游动悬浮时间和争斗时间显著高于劣势个体（Ｐ＜０．０５）；与之相反，优势雄性

个体静止悬浮时间和静止伏底时间显著小于劣势个体（Ｐ＜０．０５）。 优势雌性个体游动悬浮时间显著小于劣势

个体（Ｐ＜０．０５），静止伏底时间显著高于劣势个体（Ｐ＜０．０５）。 雌性个体在繁殖期争斗行为极少发生，争斗时间

和静止悬浮时间显示为优势和劣势个体二者之间无显著性差异（Ｐ＞０．０５）（图 ３）。
２．３　 社群等级对金乌贼代谢酶活力的影响

通过比较分析肌肉组织和性腺组织有氧代谢通路中的苹果酸脱氢酶（ＭＤＨ）、柠檬酸合酶（ＣＳ）活性发

１１４５　 １５ 期 　 　 　 柏青青　 等：社群等级对金乌贼行为表型及能量代谢的影响 　
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图 ２　 金乌贼雌雄不同社群等级行为得分

　 Ｆｉｇ．２ 　 Ｔｈｅ ｂｅｈａｖｉｏｒ ｓｃｏｒｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈｉｅｒａｒｃｈｙ ｏｆ ｍａｌｅ

ａｎｄ ｆｅｍａｌｅ Ｓ．ｅｓｃｕｌｅｎｔａ

ＤＭ： 优势雄性 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｍａｌｅ； ＳＭ： 劣势雄性 Ｓｕｂｍｉｓｓｉｖｅ ｍａｌｅ；

ＤＦ： 优势雌性 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｆｅｍａｌｅ； ＳＦ： 劣势雌性 Ｓｕｂｍｉｓｓｉｖｅ ｆｅｍａｌｅ

现，（２♀１♂）实验组优势雌性个体肌肉中的 ＭＤＨ、ＣＳ
活性分别为（１７０．９８２±１１．１５７）Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ、（１９．７４７±１．５６２）
Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ，显著低于劣势个体 ＭＤＨ、ＣＳ 活性（２８１． ４０２ ±
１０．９７７） Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ、（２４．１２５±１．１６４） Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ（Ｐ＜０．０５）。
而性腺中 ＭＤＨ、ＣＳ 活性显著高于劣势个体（Ｐ＜０．０５）。
在（２♂１♀）实验组中，优势雄性个体肌肉的 ＭＤＨ、ＣＳ
活性分别为（３０９．６９±１６．１４７） Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ、（３４．９２７±１．４７９）
Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ，显著高于劣势个体（２１２．１３１±６．９３６） Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ、
（２６．６９６±１．２１） Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ（Ｐ＜０．０５），而在性腺中优势和

劣势个体 ＭＤＨ 活性无显著差异（Ｐ＞０．０５）（图 ４）。
如表 ２ 所示，优势雄性个体肌肉中己糖激酶（ＨＫ）、

丙酮酸激酶（ＰＫ）、乳酸脱氢酶（ＬＤＨ）３ 种无氧代谢酶

活性分别为（１２．４５３±０．８５８） Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ、（１８．２６９±０．５８３）
Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ、（６３．２２０±２．５０９） Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ，显著高于劣势雄性个

体（Ｐ＜０．０５）。 优势雄性个体性腺中的无氧呼吸代谢酶

活性与劣势雄性个体之间差异不显著（Ｐ＞０．０５）。 优势

雌性个体和劣势雌性个体肌肉和性腺之间无氧代谢酶

活性差异均不显著（Ｐ＞０．０５）。
２．４　 繁殖期金乌贼行为表型与代谢酶活力的相关性

比较分析发现社群等级对于金乌贼行为表型和能量代谢具有显著影响，不同优势等级雌雄亲体的游动悬

浮时间分别与苹果酸脱氢酶（ＭＤＨ）、柠檬酸合酶（ＣＳ）两种有氧代谢酶活性之间呈线性相关：ｙ ＝ ５．０９３ｘ＋
９９．５１９（Ｒ２ ＝ ０．３６７，Ｆ＝ １７．４１９，Ｐ＜０．００１）、ｙ＝ ０．５１０ｘ＋１１．９４０（Ｒ２ ＝ ０．７０６，Ｆ＝ ２．１６５，Ｐ＜０．００１）（图 ５）。

图 ３　 不同优势等级个体四种不同运动状态的时间分配

Ｆｉｇ．３　 Ｆｏｕｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｔｉｏｎ ｓｔａｔｅ ｔｉｍｅ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｏｍｉｎａｎｃｅ ｈｉｅｒａｒｃｈｙ

不同字母表示不同组合之间差异显著（Ｐ＜０．０５）

同理分析可得，个体的争斗时间与己糖激酶（ＨＫ）、丙酮酸激酶（ＰＫ）、乳酸脱氢酶（ＬＤＨ）活性之间的关

系呈显著正相关，拟合的曲线方程分别为 ｙ＝ １．０７２ｘ＋１．５５９（Ｒ２ ＝ ０．５７８，Ｆ＝ ４１．１４１，Ｐ＜０．００１）、ｙ ＝ ０．７７０ｘ＋１．９４６
（Ｒ２ ＝ ０．１３７，Ｆ＝ ４．７６２，Ｐ＜０．０５）、ｙ ＝ ４．６７１ｘ＋６３．９０２（Ｒ２ ＝ ０．５４１，Ｆ ＝ ３７．７３７，Ｐ＜０．０５）（图 ６）。 进一步分析争斗

时间与乳酸（ＬＤ）含量之间的关系发现，随争斗时间的增加，金乌贼腕部肌肉乳酸含量显著增加（Ｐ＜０．００１）
（图 ６）。 这表明金乌贼在发生剧烈争斗行为时，运动时间短，主要通过无氧代谢供应能量。
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图 ４　 不同优势等级雌雄个体肌肉和性腺组织中有氧呼吸代谢酶活性（ｎ＝ ８）

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｅｎｚｙｍｅｓ ｏｆ ａｅｒｏｂｉｃ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｍｕｓｃｌｅｓ ａｎｄ ｇｏｎａｄａｌ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｓ． ｅｓｃｕｌｅｎｔａ（ｎ＝ ８）

ＭＤＨ： 苹果酸脱氢酶 Ｍａｌａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ； ＣＳ： 柠檬酸合酶 Ｃｉｔｒａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ； ∗ Ｐ＜０．０５； ∗∗ Ｐ＜０．０１； ∗∗∗ Ｐ＜０．００１ （ＡＮＯＶＡ， Ｎ ＝

３２）； 不同字母表示不同组合之间差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ２　 不同优势等级雌雄个体肌肉和性腺组织中无氧代谢酶活性及乳酸含量

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔ ｉｎ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｕｓｃｌｅ ａｎｄ ｇｏｎａｄ ｉｎ Ｓ． ｅｓｃｕｌｅｎｔａ（ｎ＝ ８）
两雌一雄（２♀１♂）

Ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｏｆ ｔｗｏ ｆｅｍａｌｅｓ ａｎｄ ａ ｍａｌｅ
两雄一雌（２♂１♀）

Ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｏｆ ｔｗｏ ｍａｌｅｓ ａｎｄ ａ ｆｅｍａｌｅ

优势雌性 ＤＦ 劣势雌性 ＳＦ 优势雄性 ＤＭ 劣势雄性 ＳＭ

ＨＫ ／ （Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ）

肌肉 Ｍｕｓｃｌｅ １２．４５３±０．８５８ａ １２．２１８±１．１０８ａ １８．２０４±１．６５８ｂ １３．５４９±０．８９４ａ

性腺 Ｇｏｎａｄ １０．６３±０．９２３ａ ９．９５６±０．６８７ａ １０．７６０±１．３６４ａ １０．６６３±１．９２４ａ

ＰＫ ／ （Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ）

肌肉 Ｍｕｓｃｌｅ １８．２６９±０．５８３ａｂ １７．９７７±２．８１３ａｂ ２３．５４８±１．３８３ｂ １４．７３２±０．７２１ａ

性腺 Ｇｏｎａｄ １４．９５４±１．０４３ａ １４．７４９±０．７７７ａ １５．６０９±０．６９７ａ １５．４２３±１．２０８ａ

ＬＤＨ ／ （Ｕ ／ ｇｐｒｏｔ）

肌肉 Ｍｕｓｃｌｅ ６３．２２０±２．５０９ａ ６３．６９１±３．８１８ａ １０１．６５７±３．６４３ｂ ７１．４１７±３．６８７ａ

性腺 Ｇｏｎａｄ ６４．８５９±１．８０２ａ ６３．４１０±３．４６４ａ ７２．７４０±３．７３２ａ ７０．０４７±４．９１４ａ

ＬＤ ／ （ｍｍｏｌ ／ ｇｐｒｏｔ）

肌肉 Ｍｕｓｃｌｅ ０．５５３±０．０３７ａ ０．５７９±０．０１６ａ ０．７４０±０．０４１ｂ ０．６０８±０．０３８ａ

性腺 Ｇｏｎａｄ ０．３７０±０．０２０ａ ０．３７８±０．０１２ａ ０．３７６±０．０２０ａ ０．３７８±０．０１７ａ

　 　 ＨＫ： 己糖激酶 Ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ； ＰＫ： 丙酮酸激酶 Ｐｙｒｕｖａｔｅ ｋｉｎａｓｅ； ＬＤＨ： 乳酸脱氢酶， Ｌａｃｔａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ； ＬＤ： 乳酸 Ｌａｃｔｉｃ ａｃｉｄ； 同行不同字母

表示不同组合之间差异显著（Ｐ＜０．０５）
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图 ５　 金乌贼游动悬浮时间与肌肉中有氧代谢酶活性的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｓｐｅｎｓｉｏｎ ｔｉｍｅ ａｎｄ ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｕｓｃｌｅｓ ｏｆ Ｓ．ｅｓｃｕｌｅｎｔａ

∗ Ｐ＜０．０５； ∗∗ Ｐ＜０．０１； ∗∗∗ Ｐ＜０．００１ （ＡＮＯＶＡ， Ｎ ＝ ３２）

３　 结论和讨论

３．１　 行为交互作用与社群等级之间的关系

　 　 社群等级的形成对个体行为产生很大影响，社群等级高的个体具有较强的攻击性，能够占据主要食物源

和领地［２０］。 在社群等级胁迫下，劣势个体处于长期压力状态，表现为运动能力下降，并且影响其生长、代谢、
免疫等功能［２１］。 有研究表明，劣势鱼在遭到优势鱼的“视力”威胁后，会出现躲避、减小运动范围等行为［２２］。
本研究中，雄性个体之间具有较明显的争斗行为，社群等级现象显著。 优势个体主动用腕迅速靠近劣势个体

并击打劣势个体的胴部，同时伴随劣势个体的躲避、喷水、喷墨等防御行为。 优势雄性个体长时间悬浮伴游在

雌性个体周边，劣势雄性尝试靠近后被优势个体阻拦，静止悬浮在水体中或者底部。 而雌性个体之间未发现

明显的争斗行为，但优势雌性个体与雄性个体交配次数多、放卵次数多，多次放卵后会停留在水层底部，呈现

静止状态。
３．２　 社群等级与能量代谢之间的关系

Ｌｉ 等［２３］研究发现，水生动物低强度运动时主要通过有氧代谢获取能量，随运动强度增加，能量代谢方式

由有氧代谢转为厌氧糖酵解，原因主要是与氧气供应有关［１０］。 已有研究发现己糖激酶（ＨＫ）、丙酮酸激酶

（ＰＫ） 、乳酸脱氢酶（ＬＤＨ）对糖酵解速率控制发挥关键作用，产生乳酸（ＬＤ）等代谢产物［２４⁃２６］。 ＭＤＨ 能催化

苹果酸与草酰乙酸之间的可逆转换，ＣＳ 在三羧酸循环中可催化草酰乙酸和乙酰辅酶 Ａ 之间的缩合反应，二者

都是三羧酸循环的关键酶［２７⁃２８］。 低强度运动氧气供应充足，因此动物通过有氧代谢获取能量［１１］。 本研究中，
由于优势雄性个体长时间处于游动悬浮状态，主要依靠腕部肌肉和腹部肌肉轻微收缩运动，其肌肉有氧代谢

酶（ＭＤＨ、ＣＳ）活性显著高于劣势个体，进一步证实了金乌贼在游动悬浮时主要进行有氧代谢活动。
社群等级形成过程中，个体间通过争夺配偶以及领域宣誓主权，易产生剧烈争斗行为［２９］。 而动物在产生

急速运动或剧烈争斗时，短时间内需要提供大量能量，主要由无氧呼吸提供［３０］。 在凡纳滨对虾（Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓ

４１４５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ６　 金乌贼争斗时间与肌肉中无氧代谢酶活性和乳酸含量的关系

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｉｇｈｔｉｎｇ ｔｉｍｅ ａｎｄ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｍｕｓｃｌｅｓ ｏｆ Ｓ．ｅｓｃｕｌｅｎｔａ

ＨＫ： 己糖激酶 Ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ； ＰＫ： 丙酮酸激酶 Ｐｙｒｕｖａｔｅ ｋｉｎａｓｅ；ＬＤＨ： 乳酸脱氢酶 Ｌａｃｔａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ；ＬＤ： 乳酸 Ｌａｃｔｉｃ ａｃｉｄ； ∗ Ｐ＜０．０５； ∗∗

Ｐ＜０．０１； ∗∗∗ Ｐ＜０．００１ （ＡＮＯＶＡ， Ｎ ＝ ３２）

ｖａｎｎａｍｅｉ）、尼罗罗非鱼（Ｏｒｅｏｃｈｒｏｍｉｓ ｎｉｌｏｔｉｃｕｓ）中随着游泳速度的增大，无氧呼吸酶活力显著增加［９，２６］。 本研

究发现，优势雄性个体的无氧代谢酶活性（ＰＫ、ＨＫ、ＬＤＨ）显著高于劣势雄性个体，分析认为优势雄性个体主

动发起急速攻击次数多，时间短，腕部以及胴部肌肉剧烈收缩和拉伸，无氧代谢活动加剧。 在岸蟹（Ｃａｒｃｉｎｕｓ
ｍａｅｎａｓ）、寄居蟹（Ｂｉｒｇｕｓ ｌａｔｒｏ）中发现由于争斗导致体内乳酸含量的增加［３１⁃３２］，本研究中优势雄性个体肌肉中

乳酸含量也显著高于劣势雄性个体。 而雌性个体之间争斗行为少，无激烈竞争交互作用，无氧代谢酶活性差

异不显著。 无氧代谢酶活性及乳酸含量与雄性争斗时间呈显著正相关，也进一步证实了金乌贼在争斗过程中

主要以无氧代谢供能。
３．３　 繁殖期雌雄个体的能量分配

研究表明，繁殖是一个高能量需求过程，性腺的生长发育以及卵子的形成等都需要能量供应［３３⁃３４］。 由于

动物摄入的食物资源有限，即能量摄入有限，用于繁殖能量的增加必然会导致用于其他生命活动的能量支出

减少［３３］。 在“生物行为节能假说”中也提到繁殖与运动行为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［３５⁃３６］。 在自然条件下，为了保证个体适应性，繁殖期的生物常通过降低生长率、
减少运动能量消耗等来保证生殖成功，这一过程也称为“生殖代价” ［３３，３７］，合理的能量投资能够使生殖价最大
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化。 Ｒｕ 等［３８⁃３９］研究发现仿刺参（Ａｐｏｓｔｉｃｈｏｐｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ）在繁殖过程中通过减少运动时间和运动距离以及降低

生长率、摄食率从而减小能量分配以维持繁殖过程中的高能量需求。 而在鱼类中同样有此现象发生，繁殖期

的短脚床杜父鱼（Ｍｙｏｘｏｃｅｐｈａｌｕｓ ｓｃｏｒｐｉｕｓ）和食蚊鱼（Ｇａｍｂｕｓｉａ ａｆｆｉｎｉｓ）的最大游泳速度出现显著下降［４０⁃４１］。 研

究表明，头足类在繁殖期减少甚至停止摄食，Ｑｕｅｔｇｌａｓ 等研究发现尖盘爱尔斗蛸（Ｅｌｅｄｏｎｅ ｃｉｒｒｈｏｓａ）的性腺重量

在非繁殖期占体重的 １％，而在繁殖期达到了体重的 ２０％—２５％［４２］。 在减小或者停止外源性能量摄入的同

时，机体储能减少，而性腺重量的增加，加大了机体的物理负担，导致运动能力下降。 本研究中优势雌性个体

产卵后会长时间静止伏底或静止悬浮于水体中，自发活动明显降低，用于运动的能量减少，肌肉的有氧代谢酶

活性显著低于劣势个体，但性腺有氧代谢酶活性显著高于劣势个体，推测是优势雌性个体大部分能量用于卵

子的生成和发育所致。 综上，行为的可塑性是繁殖期能量分配的一种有效策略，雌性金乌贼通过减少运动能

耗来保障繁殖的高能量需求。
繁殖期雌雄个体具有不同的能量分配方式，尼罗罗非鱼（Ｏｒｅｏｃｈｒｏｍｉｓ ｎｉｌｏｔｉｃｕｓ）雄鱼比雌鱼生长速度快，在

繁殖期间雌雄生长差异更加显著［４３］，雌性个体将更多的能量分配到生殖上，用于生长的能量减少。 繁殖期中

华绒螯蟹（Ｅｒｉｏｃｈｅｉｒ Ｓｉｎｅｎｓｉｓ）雌蟹将 ４４％能量分配至性腺和肝胰腺中，高于雄蟹的 ２３％［４４］。 本研究中雄性肌

肉中的 ＭＤＨ 和 ＣＳ 两种有氧代谢酶活分别是雌性个体的 １．２ 倍和 １．４ 倍，繁殖期雄性个体运动能耗高于雌性

个体。 而雌性个体性腺中的 ＭＤＨ 和 ＣＳ 酶活分别是雄性个体的 １．６ 倍和 １．１ 倍，雌性个体将更多能量用于配

子形成和性腺发育。 而雄性个体间通过相互争斗，获取更多交配机会，将精荚粘附在雌性个体口膜处，并伴游

护卫雌性个体，以保证自己的繁殖成功率，因而将更多能量用于争斗和运动中。

４　 总结

金乌贼人工繁育过程中，社群等级的形成使得不同等级雌雄个体间的行为产生差异，优势雄性个体以交

配投资为主，因而具有更强的攻击性、争斗和运动能力。 雌性个体以产出更多的卵子作为主要生殖投资，具有

较强的领域性，优势雌性个体用于产卵繁殖的能量较多。 行为活动的差异也导致了繁殖亲体有氧和无氧代谢

酶活性的差异。 有关金乌贼社群等级的差异是否会影响亲体的繁殖效率以及子代的质量等仍需要进一步研

究。 金乌贼为一年生头足类，繁殖期经多次交配多次产卵，繁殖后快速死亡。 在其短暂的生命周期中，生殖代

价与衰老和死亡之间错综复杂的关系仍有待考证。
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