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摘　要:发光器是一些头足类的重要组织之一。据不完全统计, 头足类中具有发光器的种类有 6目 23科 57

属 198种,占世界头足类总数的 26%, 其中又以大洋性的开眼亚目为最多, 近海生活的闭眼亚目和乌贼类较

少。头足类发光器通常可分为本体发光器和腺体发光器两类, 前者位于体表, 后者位于外套腔内。发光器不

仅具有照明 、求偶 、诱捕食物 、迷惑和警告捕食者的作用, 也在科 、属 、种的分类中得到广泛的应用。重点以科 、

属为基本单元, 描述头足类发光器的类型 、部位 、大小 、数量以及排列方式等特征, 同时列举其在分类中的应

用。最后, 建议有必要细化不同科 、属间的发光器特征,建立发光头足类的检索表, 以便为国内外头足类研究

者提供参考。
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Abstract:LightorganisoneoftheimpotanttissuesforsomeCephalopods.Thereare198 specieswithlight

organsbelongingto6 orders23 families57 genusoccupying26 percentofthetotalcephalopods.Andamong

thesespecies, mostofthemareOegopsidasquidinhabitinginoceanbutminorsareMyopsidasquidand

cuttlefishinCoastalwaters.Thelightorganscanbesortedastwotypesmainlyincephalopods, oneisintrinsic

photophoreonbodysurfaceandtheotherisglandulosephotophorewithinmantlecavity.Lightorganof

Cephalopodsnotonlyplayanimportantroleinillumination, courtship, trappingfood, signaltoconfuseor

warnpredators, butalsoisappliedintothetaxonomyatfamily, genusandspecieslevel.Inthispaperthe

characteristicsofcephalopodslightorganfromfamilyandgenuslevelhavebeendescribedaswellastheir

photophoretype, position, size, quantity, arrangementandsoon.Meanwhile, theirapplicationtotaxonomy



istakenasexample.Finally, itisnecessaryforustodescribethedetailedfeaturesoflightorganfromdifferent

familyandgenus, andestablishthesearchingtableofcephalopodswithlightorgan, whichwillprovide

referenceforthedomesticandinternationalcephalopodresearchers.

Keywords:Cephalopod;lightorgan;taxonomy

　　头足类隶属软体动物门,最先出现于 4.5亿年以前, 广泛分布于除波罗的海和黑海以外的世界各大

洋及海域,极少数种类能够在河口低盐度水域生活
[ 1]

,主要包括鹦鹉螺 ( Nautilus) 、鱿鱼 ( Squid) 、乌贼

( Cuttlefish) 、蛸 ( Octopus)和幽灵蛸 ( Vampiresquid)五大类
[ 2]

。它们中的许多种类能够发光,且发光形

式有两种,一种为自身发光,另一种为共生的发光细菌发光
[ 2]

。 Herring首次统计了具有发光器的头足

类,共计 19科 71属
[ 3]

。深奇乌贼 ( Bathothaumalyromma)
[ 4]

、异鱿乌贼 ( Heteroteuthisdispar)
[ 5]

、大帆乌

贼 ( Histioteuthismacrohista)
[ 6]

、火乌贼 (Pyroteuthismargaritifera)
[ 7]

、月乌贼 ( Selenoteuthisscintillans)
[ 8]

、

乍波蛸 ( Japetelladiaphana)
[ 9]

、幽灵蛸 (Vampyroteuthisinfernalis)
[ 10]

、十字蛸 ( Stauroteuthissyrtensis)
[ 11]
等

许多种的发光器在解剖学水平上得到了详细描述。头足类发光器不仅在生态学上十分重要, 而且在分

类学上具有重要作用,它在科 、属乃至种水平上的分类得到了广泛应用 。本文将根据国内外学者的研究

资料,系统描述发光器的微结构特征 、生态学特性,以及各大类头足类的发光器类型 、部位 、数目 、大小

等,并初步统计具有发光器的头足类种数,为以后国内学者对头足类分类学的研究提供基础资料 。

图 1　头足类本体发光器微结构示意图
Fig.1　Microstructureofcephalopodintrinsic

lightorgan

1　发光器类型及结构

头足类中的许多种类具有发光器,通常可分为

本体发光器和腺体发光器两大类
[ 12]

。本体发光器

位于外套 、头部 、眼球 、腕等部位,由血管 、神经 、发光

晶体 、发光细胞 、晶状体 、反光器 、滤光器等结构构

成
[ 13]

(图 1) ,在三磷酸苷和荧光素相互作用下, 形

成放射性的复合物,并在氧气 、镁离子和荧光酶的参

与下, 发出冷光
[ 12]

。腺体发光器位于外套腔内的墨

囊 、鳃 、肠 、肛门等内脏组织上, 由血管和反射器等构

成,主要通过发光腺体中的分泌物和共栖于发光器

腺体中 的发光器细菌 (例如 费氏弧菌 Vibrio

fisheri
[ 14-15]

和 费 氏 发 光 杆 菌 Photobacterium

fisheri
[ 16]

)发光。夏威夷四盘耳乌贼 ( Euprymna

scolopes)是研究发光细菌发光的理想材料, 海水中的

图 2　夏威夷四盘耳乌贼发光器细菌在腺体发光器
中的寄居过程

Fig.2　Symbiosisprocessoflightbacteriuminglandulose
photophoreofE.scolopes

发光器细菌随着水流 (图 2A中蓝色 )由外套腔开口

进入乌贼的体腔,水流经过内脏的纤毛区 (图 2A中

绿色 )时,发光细菌寄居在发光器表面的小孔内 (图

2B白色三角形箭头 ) , 最后水流由漏斗排除体

外
[ 17]

。

　　本体发光器根据部位又可分为表皮发光器和眼

球发光器,表皮发光器是指分布在外套 、头部 、漏斗 、

鳍 、腕 、腕间膜 、触腕等体表部分的发光器;眼球发光

器指位于眼球上的发光器,通常由 1 -3个发光器系

列组成 。腺体发光器根据部位可分为墨囊发光器 、

肠发光器和鳃发光器 。

头足类的发光组织具有照明 、求偶 、诱捕食物的作用,也可作为迷惑 、警告捕食者的讯号。太平洋塔
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乌贼 (Leachiapacifica)成熟雌性第 3腕顶端的发光器, 以及乍波蛸 ( Japetelladiaphana)成熟雌性口周围

具黄色的环形发光器,均具有吸引雄性交配的功能
[ 18]

。许多中层水域生活的头足类,其体表发光器多

位于外套腹部或眼睛腹面, 呈 “反阴影 ”式分布,生物体所发的光与太阳光入射方向相同, 因而减小了生

物体在水中的影像,从而达到迷惑或干扰捕食者的效果
[ 19 -21]

。

2　发光器在分类学上的应用

2.1　具有发光器的头足类种数

发光器的类型 、大小 、结构 、部位均是头足类分类学上的重要分类性状 。现行头足类共分为 2个亚

纲 、8个目 、6个亚目 、46个科 、13个亚科 、147个属 、755种,具有发光器的种类有 6目 、23科 、57属 、198

种,占世界头足类种类总数的 26%,这其中又以大洋性生活的枪形目开眼亚目为最多, 近海生活的闭眼

亚目和乌贼类较少 (表 1)
[ 22-53]

。

表 1　具有发光器的头足类

Tab.1　Cephalopodswithlightorgan

目 科 属 种数 目 科 属 种数

深海乌贼目 深海乌贼科 深海乌贼属 3 枪形目 狼乌贼科 灯乌贼属 1

栉鳍乌贼属 2 狼乌贼属 2

枪形目 荆棘乌贼科 荆棘乌贼属 1 线灯乌贼属 2

手乌贼科 糙乌贼属 1 月乌贼属 1

手乌贼属 6 火乌贼科 翼乌贼属 3

古洞乌贼属 1 火乌贼属 3

鞭乌贼科 鞭乌贼属 11 黵乌贼科 黵乌贼属 1

小头乌贼科 小头乌贼属 1 帆乌贼科 帆乌贼属 15

塔乌贼属 5 相模帆乌贼属 3

纺锤乌贼属 2 寒海乌贼科 寒海乌贼属 1

深奇乌贼属 1 蛸乌贼科 蛸乌贼属 7

艾格乌贼属 1 唐宁乌贼属 1

盖乌贼属 5 柔鱼科 柔鱼属 3

小猪乌贼属 3 茎柔鱼属 1

里古乌贼属 1 发光柔鱼属 1

巨小头乌贼属 2 玻璃柔鱼属 1

梅思乌贼属 1 鸟柔鱼属 2

履乌贼属 1 鸢乌贼属 1

孔雀乌贼属 2 爪乌贼科 爪乌贼属 4

欧文乌贼属 3 澳洲乌贼科 澳洲乌贼属 1

圆乌贼科 圆乌贼属 1 枪乌贼科 尾枪乌贼属 13

圆盘乌贼属 2 乌贼目 耳乌贼科 耳乌贼属 14

鱼钩乌贼科 鱼钩乌贼属 1 四盘耳乌贼属 10

武装乌贼科 钩腕乌贼属 19 龙德莱耳乌贼属 2

小钩腕乌贼属 11 旋壳乌贼目 旋壳乌贼科 旋壳乌贼属 1

武装乌贼属 10 八腕目 十字蛸科 十字蛸属 2

萤乌贼属 1 单盘蛸科 单盘蛸属 1

乍波蛸属 2

幽灵蛸目 幽灵蛸科 幽灵蛸属 1

2.2　科属的发光器

2.2.1　深海乌贼目 (Bathyteuthoida)

深海乌贼科 ( Bathyteuthidae), 深海乌贼属 (Bathyteuthis)第 1-3腕反口面基部皮下组织各嵌有 1个

小的简单发光器
[ 22]

。

栉鳍乌贼科 ( Chtenopterygidae)中, 栉鳍乌贼属 ( Chtenopteryx)的圆胖栉鳍乌贼 ( Chtenopteryx

sepioloides)眼球和内脏具发光器
[ 23]

,栉鳍乌贼 (Chtenopteryxsicula)眼球具发光器,而另外一种加那利栉
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鳍乌贼 ( Chtenopteryxcanariensis)无发光器
[ 24]

。

2.2.2　枪形目 (Teuthoidea)

荆棘乌贼科 ( Batoteuthidae)中,荆棘乌贼属 (Batoteuthis)大个体雄性亚成体,第 4腕顶端反口面具大

发光器;大个体雌性亚成体,第 4腕反口面具小发光器
[ 25]

。

手乌贼科 (Chiroteuthidae)中,除漫游乌贼属 (Planctoteuthis)外其余各种均具发光器
[ 26-28]

。发光器

分布在眼球 、腕和触腕上, 触腕具特殊的发光器 “垫 ”;内脏具腺体发光器 。

鞭乌贼科 (Mastigoteuthidae)中,鞭乌贼属 (Mastigoteuthis)多数种类具本体发光器,发光器位于眼球 、

皮表,其中皮表发光器由 1个覆盖的大色素体 、1个厚圆杯形的发光器单元 、1个穿过发光器单元至色素

体的细胞束组成
[ 29]

。

图 3　武装乌贼科表皮发光器
Fig.3　IntegumentalphotophoresofEnoploteuthidae

A.钩腕乌贼属;B.小钩腕乌贼属;C.武装乌贼属 (白色箭头

为“晶体 ”型发光器,黑色箭头为“简单 ”型发光器,

无箭头为“复杂 ”型发光器 )

　　小头乌贼科 ( Cranchiidae)中, 具发光器
[ 21, 30]

。

眼球发光器,在种的分类水平具有重要意义。

圆乌贼科 ( Cycloteuthidae)中, 圆乌贼属 ( Cyclo-

teuthis)内脏腺体发光器,眼睑具本体发光器,体表无

本体发光器;圆盘乌贼属 ( Discoteuthis)内脏无腺体

发光器,眼睑 、外套 、腕间膜具本体发光器
[ 31]

。

鱼钩乌贼科 ( Ancistrocheiridae)中, 体表具大量

小发光器,眼球无发光器, 内脏具腺体发光器
[ 32]

。

武装乌贼科 ( Enoploteuthidae)中, 外套 、漏斗 、

头 、腕具表皮发光器, 触腕和大部分种类的鳍无表皮

图 4　狼乌贼科发光器分布示意图

Fig.4　PhotophoresdistributionofLycoteuthidae

发光器;眼球发光器 1列,前面和后面的一个发光器

般最大;内脏无发光器
[ 33]

。表皮发光器有 “晶体 ”

型 、“简单”型和 “复杂 ”型三种类型。其中, 钩腕乌

贼属 ( Abralia), “晶体 ”型发光器类似眼睛晶体, 中

间为蓝色,周围一圈为白环;“简单 ”型为小的紫色

或蓝色圆形发光器;“复杂”型发光器中间绿色, 周

围具绿色小点环绕, 通常情况下它们表现出蓝色而

非绿色 。第 4腕顶端一般不具扩大的发光器,若有,

则发光器表面也无黑色色素体覆盖。眼睛发光器

5 -12个 。小钩腕乌贼属 (Abraliopsis), “晶体”型发

光器类似眼睛晶体, 中间为蓝色周围一圈为白色的

环;“简单”型为小的蓝色圆形发光器;“复杂 ”型发

光器中间红色,周围具红色小点围绕,该发光器具红

光过滤器。第 4对腕顶端各具 2 ～ 4个 (通常 3个 )

覆盖黑色色素体的发光器。眼球发光器 5个。武装

乌贼属 ( Enoploteuthis), 具 “简单”和 “复杂 ”两种表

皮发光器,无 “晶体 ”型发光器, “复杂 ”型发光器无

红光过滤器 。第 4腕顶端无扩大的发光器,眼球发

光器 9 ～ 10个 。萤乌贼属 ( Watasenia), 具 “复杂 ”型

的表皮发光器,发光器上具红光过滤器。第 4腕顶端具 2 ～ 4个覆盖黑色色素体的大发光器 。眼球发光

器 5个 。

　　狼乌贼科 (Lycoteuthidae)中,眼球具 4或 5个卵形发光器;肛门 、鳃 、后腹部具发光器,多数种类具

腹部发光器;触腕具 2 ～ 5个嵌入的球形发光器 (图 4)
[ 34]

。其中,灯乌贼属 ( Lampadioteuthis)眼球发光

器 4个,腹面 3个成一列,侧面 1个;触腕发光器 5个,基部发光器具柄;鳃发光器横向沿长;腹部无发光
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器,腹部后端具 1个发光器
[ 35]

。狼乌贼属 (Lycoteuthis)雄性第 2腕十分延长,反口面具一列等间距的发

光器;触腕发光器 2个,外套腹部发光器 3个,尾部具侧扁的嵌入发光器,雄性第 2腕 、头和外套具附属

发光器
[ 36]

。线灯乌贼属 ( Nematolampas)外套后端顶点无大发光器;第 3腕具大量发光器,第 2和第 3腕

发光器亚端生,触腕各具两个发光器
[ 36-37]

。月乌贼属 (Selenoteuthis)眼球腹侧具 1列 5个直线排列的发

光器;外套后腹部具 3个毗连的发光器;雄性第 2第 3腕末端具球形发光器, 尾部具 1个大球形发光器;

触腕发光器 3个,分别位于触腕基部 、中部和触腕穗腕骨簇基部
[ 36]

。

　　火乌贼科 ( Pyroteuthidae)中,内脏 、眼球和触腕具发光器, 外套 、漏斗 、头表面和腕无发光器
[ 28, 34]

。

仅翼乌贼属 ( Pterygioteuthis)具生睑的眼球发光器;翼乌贼属和火乌贼属 (Pyroteuthis)内脏发光器位置和

排列基本相同,但是翼乌贼鳃发光器明显较火乌贼的大;火乌贼前腹部内脏发光器包括 3个发光器, 而

翼乌贼仅包括 1个发光器。

黵乌贼科 (Gonatidae)中, 仅火黵乌贼 (Gonatuspyros) 1种具眼球发光器
[ 28]

。

图 5　帆乌贼科头部发光器分布示意图
Fig.5　Histioteuthidheadphotophorepattern

帆乌贼科 ( Histioteuthid)中, 体表的表皮发光

器,尤其头部发光器是类群区分和种类鉴定的重要

依据, YoungandVecchione
[ 38]
对此进行了归类, 依据

分布位置不同将头部发光器分为 14种类型 (图 5) :

⑴第 4腕基行,基行发光器数即第 4腕发光器列数;

⑵中线;⑶右眼睑内列;⑷左眼睑内列;⑸右眼睑外

列;⑹左眼睑外列;⑺腹发光器组;⑻纵列 (细蓝

线 ) ;⑼右基行;⑽左基行;⑾基行;⑿右附列;⒀左附

列;⒁“特殊 ”发光器 (紫色圆点 ) 。

　　根据这 14种发光器的数目不同,可将头部发光

器分为 Type1和 Type2两种主要类型,两者又可细分

为 Type1a、Type1b、Type2a、Type2b4种次要类型 (表 2), Type1a型有阿克特氏相模帆乌贼 ( S.arcturi)、相

模帆乌贼 (S.dofleini)和霍氏相模帆乌贼 ( S.hoylei) 3种, Type1b型有赛里特帆乌贼 ( H.celetaria) 、无脊

帆乌贼 ( H.inermis) 、太平洋帆乌贼 ( H.pacifica)和新种 (HistioteuthisspA) 4种, Type2a型有赛拉斯帆

乌贼 (H.cerasina)和光帆乌贼 ( H.corona) 2种, Type2b型有贝氏帆乌贼 ( H.berryi) 1种
[ 39-40]

。左基

行 、右基行 、基行发光器数目在种的水平上变换较大, 其中又以基行发光器在种的鉴别上意义更大, 例

如:霍氏相模帆乌贼基行具 3个锯齿形排列的发光器, 新种具 1个锯齿形排列的发光器,而太平洋帆乌

贼则没有锯齿状排列的发光器
[ 39 -40]

。

表 2　帆乌贼 4种类型发光器特征

Tab.2　CharacteristicoffourkindsofphotophoreforHistioteuthid

Type1a Type1b Type2a Type2b

第 4腕基行 3 3 4 4

中线发 3 3 2 2

腹发光器组
9列, 38个, 横向不成行,

无 “特殊 ”发光器
9列, 38个, 横向不成行,

包括 1个 “特殊”发光器
11列, 42个, 横向排列成

行

11列, 48个, 包括 6个附

属发光器,横向排列成行

右眼睑内列 17 17 17 17

左眼睑内列 6 6 6 6

右眼睑外列 8 8 8 8

左眼睑外列 7 7 7 7

右附列 2 2 2 2

左附列 3 3 3 3

　　寒海乌贼科 ( Psychroteuthidae)中,寒海乌贼 ( Psychroteuthisglacialis)成熟雄性第 3和成熟雌性第 2、

3腕顶端具大发光器,除此之外无其它发光器
[ 41]

。

蛸乌贼科 (Octopoteuthidae)中, 蛸乌贼属 ( Octopoteuthis)各腕顶端具纤细的黑色发光器,发光器无肌
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肉质睑覆盖,但具黑色色素体;尾部具 1或 2个大的发光器
[ 28]

。唐宁乌贼属 ( Taningia)第 2腕顶端具大

的发光器,发光器表面被强健的壳睑,其余各腕顶端无发光器;无尾发光器;具内脏发光器
[ 42]

。

柔鱼科 ( Ommastrephidae)中,柔鱼亚科 (Ommastrephinae)某些种类具皮下 、内脏和眼球发光器,褶柔

鱼亚科 ( Todarodinae)和滑柔鱼亚科 ( Illicinae)无发光器
[ 42]

。

爪乌贼科 (Onychoteuthidae)中,仅爪乌贼属 ( Onychoteuthis)具发光器,两眼腹面各具两个大发光器,

肠具两个发光器
[ 28, 43]

。

澳洲乌贼科 ( Australiteuthidae)中,澳洲乌贼 ( Australiteuthisaldrichi)墨囊上具 “哑铃 ”形发光器
[ 44]

。

枪乌贼科 (Ldiginidae)中,仅尾枪乌贼属 ( Uroteuthis)具发光器,其墨囊腹面具 1对发光器,肠位于两

发光器之间
[ 45]

。

2.2.3　旋壳乌贼目 (Spirulida)

旋壳乌贼 (Spirulaspirula)外套后部末端具大发光器
[ 16]

。

2.2.4　乌贼目 (Sepioidea)

耳乌贼科 (Sepiolidae)中, 耳乌贼亚科 (Sepiolinae)若墨囊两侧具发光器,则发光器通常具独立的豆

状晶状体和反光体
[ 46]

。该亚科耳乌贼属 (Sepiola)具 1对内脏发光器
[ 47-48]

;四盘耳乌贼属 ( Euprymna)

具 1对豆状内脏发光器
[ 48]

;龙德莱耳乌贼属 ( Rondeletiola)具愈合成 1个圆形的内脏发光器
[ 48-49]

;暗耳

乌贼属 ( Inioteuthis)和小耳乌贼属 ( Sepietta)无内脏发光器
[ 46]

。僧头乌贼亚科 ( Rossiinae)若具发光器,

发光器具独立的卵形小晶状体
[ 50]

。该亚科半僧头乌贼属 ( Semirossia)墨囊发光器双叶型
[ 47]

, 僧头乌贼

属 ( Rossia)、新僧头乌贼属 ( Neorossia)和南方僧头乌贼属 ( Austrorossia)无内脏发光器
[ 47-48]

。异鱿乌贼

亚科 (Heteroteuthinae)墨囊发光器愈合成一个大发光器,发光器腹面具 1个大的圆形晶状体
[ 19]

。

2.2.5　八腕目 (Octopoda)

在须蛸亚目 ( Cirrata)十字蛸科 ( Stauroteuthidae)中, 十字蛸 ( Stauroteuthissyrtensis)吸盘具有发光机

制
[ 11, 51]

:可发出蓝绿色光, 发光机制尚不清楚, 推断可能具有诱捕饵食的功能 。这种蓝绿色光, 最大波

长 470 nm,持续时间可达 5 min,闪烁时间 1 ～ 2 s。

无须蛸亚目 ( Incirrata)的单盘蛸科 ( Bolitaenidae) ,其成熟雌性口周围具一个环形发光器
[ 9, 18]

。

2.2.6　幽灵蛸目 ( Vampyromorpha)

幽灵蛸科 (Vampyroteuthidae)中, 幽灵蛸 (Vampyroteuthisinfernalis)成体鳍后方各具一个生壳睑的圆

形大发光器 (即鳍基部发光器 ), 外套腹部 、漏斗 、头以及腕和腕间膜反口面具大量小发光器 (即皮肤节

发光器 ) ,头部背表面具两个块状感光器, 腕顶端发光器产生闪烁的冷光
[ 10, 52-53]

。

3　结论

头足类是软体动物门三大重要类群之一, 人们对它的认识至少始于 16世纪
[ 1]

, 对其分类学的研究

最早始于 18世纪中叶
[ 54]

。经过两三个世纪以来分类学家的努力,头足类分类学的研究基本趋于成熟,

不管是腕 、触腕 、胴体 、鳍等外部形态,还是消化系统 、呼吸系统 、繁殖系统等内部构造方面都得到了广泛

而系统的研究
[ 42, 47]

。发光器作为头足类的特殊结构, 也受到分类学家的重视, 但是描述性的介绍比较

多,至今规律性总结比较少
[ 40]

。据不完全统计,头足类中具有发光器的种类有 6目 、23科 、57属 、198

种,其中仅有武装乌贼科 、狼乌贼科和帆乌贼科的发光器的类型 、部位 、排列方式等得到了充分的研究。

在今后的研究中,有必要细化不同科 、属间的发光器特征, 并尽可能建立发光头足类的检索表 。尽管发

光器在生态学上也有着重要作用,但是有关这方面的研究报道很少
[ 18-21]

,在以后的研究中, 应结合其生

物学 、生理学以及行为学等方面内容加深研究 。
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