
昆虫精子竞争及其避免机制

滕兆乾 　张青文
(中国农业大学 农学与生物技术学院 , 北京 100094)

收稿日期 : 2006 09 14

基金项目 : 国家重点基础研究项目 (2006 CB102006)

作者简介 : 滕兆乾 ,博士后 ,主要从事昆虫婚配制度的进化及精子竞争研究 , E2mail : zhaoqian - teng @163. com ;张青文 ,教授 ,

博士生导师 ,通讯作者 ,主要从事植物抗虫性及害虫综合治理研究 ,E2mail : zhangqingwen @263. net

摘　要 　精子竞争是指来自 2 个或 2 个以上雄性个体的精子为争夺对卵的授精权而展开的竞争。精子竞争是雄

性相互竞争的最终形式 ,是行为生态学与进化生物学的热点。阐述了精子竞争的概念 ,综述了精子层化、精子失

能、精子移除和精子冲洗 4 种昆虫精子竞争的机制以及雄性在形态、生理和行为上 3 类避免精子竞争的机制 ,详细

讨论了交配次序、交配雄性数量、交配间隔以及隐秘雌性选择 4 个影响父权偏向的因素。笔者认为围绕精子竞争

研究应尽快开展如下工作 :开展精液成分的鉴定以及对精子竞争的影响作用研究 ,开展精子的形态、行为、生理和

功能的研究 ,以及开展精子、雌性生殖道与卵的交互作用关系、父权偏向的精确机制等研究。
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Sperm competition and it s avoidance mechanisms in insect s
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Abstract 　Sp erm comp etition , comp etition between the sp erm from two or more males for the fertilization of a given s et

of ova , is a process of s exual s election and the final mode of males’comp etition. Sp erm comp etition is currently a re2
s earch focus in behavioral ecology and evolutionary ecology. Four mechanisms of sp erm comp etition (sp erm stratifica2
tion , sp erm incap acitation , sp erm removal and sp erm flushing) , four imp act factors on p aternity (mating order , number

of mated males , mating intervals and cryptic female choice) and three kinds of male’s adaptation mechanisms of sp erm

comp etition (morphological adaptations , physiological adaptations and behavioral adaptations ) are reviewed. Future

possible fruitful res earches should be done to identify the components of sp erm fluid and their effects on sp erm comp eti2
tion , examine the morphology , ethology , physiology and functions of the sp erm , unders tand the interactive relationships

among the sp erm , the female’s reproductive duct and the eggs and explore the precis e mechanisms of p aternity prefer2
ence .
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　　一雌多雄制 (polyandry)是动物界普遍存在的现

象[1 ] 。分子亲权鉴定证明 ,越来越多的动物类群表

现出中等或很高程度的多雄交配[2 ] ,甚至包括一些

以前被认定为单配制的物种[3 ] 。绝大多数昆虫的

婚配制度都是一雌多雄制[4 ] ,一雌多雄制导致了竞

争的产生。竞争既可以体现在个体水平 ,也可以体

现在细胞水平。个体水平上的竞争是指雄性间为获

得交配权而展开的抢夺 ( scrambles) 或争斗 ( con2
tests) ,而细胞水平上的竞争则体现为雌性储精器官

中来自不同雄性个体的精子为获得卵子的授精权而

展开的竞争。精子竞争是性选择的一个过程 ,是雄

性间相互竞争的最终形式。

自达尔文创立进化论以来 ,个体竞争一直是行

为学和进化生物学的主要研究内容 ,相关的理论和

假说也十分丰富和完善 ,然而 ,精子竞争的概念却是

Parker 于 1970 年提出来的[4 ] ,是相对新兴的研究领

域 ,是行为生态学与进化生物学领域的研究热点。

昆虫精子竞争研究不但是精子竞争领域的研究先
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导 ,也是精子竞争理论的主要来源 ,有关昆虫精子竞

争的研究文献近几十年来一直呈指数增长。

本文旨在回顾近几十年国内外昆虫精子竞争研

究发展动态 ,并展望未来该领域中的研究方向 ,以期

进行更广泛的研究。

1 　精子竞争的概念及其进化和生态学意义

Darwin 提出性选择 (sexual selection)理论 ,指出

性选择是自然选择的子集 (subset) ,是繁殖上的差别

(differences in reproduction) ,这种差别起因于个体

间影响竞争争夺配偶和授精权的特征的变异[5 ] 。

随后 ,Parker 于 1970 年提出了精子竞争理论 ,进一

步发展了性选择理论[4 ] 。精子竞争是性选择的 1 个

子集 ,指的是来自 2 个或 2 个以上雄性个体的精子

为争夺对卵的授精权而展开的竞争[4 ] 。精子竞争

有 2 个前提 :1)雌性多次交配 ;2)雌性贮存不同雄性

的精子。Parker 认为精子竞争对雄性有 2 个选择压

力 :一是导致能优先占有雌性贮存精液器官的特征

出现 ,二是产生防止以后被优势占有的特征[4 ] 。近

年来 ,相关研究数量激增[6 7 ] 。昆虫中最常见的精

子竞争格局是 ,最后 1 个与雌性交配的雄性拥有对

大多数卵的授精权 ,即具有最后雄性精子优势[8 ] 。

然而 ,最后交配雄性所授精的卵的比率却存在着广

泛的种内变异[9 13 ] 。在决定最后雄性精子优势的变

异方面 ,雌性个体可能起着非常重要的作用[14 15 ] 。

精子竞争作为性选择的形式 ,深刻影响着物种

进化的速率和方向 ,具有重要的进化和生态学意义。

自然选择宠爱提高个体存活力的特征 ,而性选择宠

爱提高个体繁殖成功的性状[5 ] 。精子竞争作为雄

性间竞争的最终形式 ,极大地促进了许多雄性形态

特征 (如复杂的交配器) 、生理特征 (如具有生物活性

的精液成分)以及行为特性 (如保卫配偶) 的产生或

改变[8 ] 。同样 ,精子竞争也促使雌性发展一些诸如

选择优质配偶或优质配偶精子的形态、生理以及行

为上的特征和机制 ,以提高后代的数量和质量[16 ] 。

对昆虫精子竞争的深入研究 ,不但有助于全面

系统地了解昆虫婚配制度演化、性行为机制、性器官

形态结构成形与进化、社群种群或物种的遗传结构

变异等一系列遗传与进化的理论和实际问题[17 ] ,而

且在害虫控制以及益虫保护利用等方面也具有重要

的实践价值。当前我国防治害虫的方法主要采用农

药、转基因作物以及运用性信息素干扰防治等手

段[18 ] ;然而 ,随着害虫抗药性的增强以及抗转基因

植物的品系的出现 ,发展对环境无害的不育技术势

在必行[18 ] ,而不育技术的成功实施则应建立在对害

虫交配行为以及精子竞争机制的充分了解之上 ,否

则很可能造成防治的失败或效果不佳。另外 ,对于

害虫精液中影响精子竞争的活性成分的揭示 ,无疑

会为害虫的综合防治开辟新的有效途径。

2 　精子竞争的机制

研究认为 ,精子竞争机制主要包括精子层化、精

子失能、精子移除和精子冲洗 ,其具体的机制如下。

211 　精子层化

精子层化是指不同雄性的精子成层布局在雌性

的储精器官中的现象。在这种情况下 ,最后交配的

雄性由于覆盖早先交配的雄性精子 ,因而雌性产卵

时最后交配雄性的精子在受精时先排出储精器官 ,

并造成“最后雄性授精优势”。精子层化可能是精子

再分布 (reposition)的直接后果 [15 ] ,或者是交配次序

(mating order)的被动结果[9 ] 。

212 　精子失能

精子失能是指交配雄性通过其精子形态上的适

应或精液生理上的适应而杀死或抑制雌性储精器官

内先前存储的精子的现象[19 ] 。精子失能需要有交

配前释放而短命的失能作用物 ( incapacitation

agent)参与 ,并且这种失能作用物具有识别自身精

子的能力[8 ] 。第 2 个交配雄果蝇既可以物理性地替

代来自第 1 个交配雄虫的精子 ,也可以不必移除第

1 个交配雄性的精子而使它们失能[20 ] 。然而 ,对第

1 个雄虫精子的替代只有在第 2 个交配雄虫传输精

子的时候发生 ,第 1 个雄虫精子的失能则只需要第

2 个雄虫的精液参与即可。精子失能仅在 2 次交配

间隔超过 7 天的情况下才发生。精子失能可能是导

致果蝇最后雄性授精优势的重要原因[20 ] 。

213 　精子移除

精子移除是雄性生殖器的形态学适应 ,是指雄

性借助生殖器的特殊构造将雌性储精器官中先前存

储的精子移除[21 ] 。雄蟋蟀 ( T ruljalia hibi nonis) 在

交配时用阴茎从雌性贮精器官直接排出 ,并取食被

排出的精液 ,这样不但提高了自身的父权偏向 ,而且

得到了营养补充[22 ] 。机械性的精子移除在几种蜻

蜓中也得到了很好的证实[10 ,21 ] 。

214 　精子冲洗

精子冲洗是交配雄性利用精苞 (精液)移除雌性

储精器官中存储精子的方式。当前一雄性的让精液
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充满雌性的储精器官时 ,那么随后进入储精器官的

精苞 (精液)可冲洗而排除先前存储的精子 ,导致不

同雄性的精子很难交迭 ,精子竞争风险很小[8 ] 。例

如 ,一种蟋蟀 ( T . hibi nonis ) 从弯曲阴茎的先端喷

射强力的精液 ,能挤压出先前交配雄虫的精子[23 ] 。

3 　影响父权的因素

根据已有的研究 ,影响父权的因素主要包括交

配次序、交配雄性数量、交配间隔以及雌性的隐秘选

择等。

311 　交配次序

不同雄性的精子在雌性的储精器官中是混合

的 ,则父权偏向那些更优质的个体 ,与交配次序无

关 ;如果再交配会导致精子在储精器官中的位置变

换 ,交配次序将影响精子竞争格局。在昆虫中 ,大多

数配后性选择的研究仅涉及 2 个雄性 ,并且第 2 个

交配雄性在精子竞争中占优势的现象很普遍 ,因而

一般认为最后交配雄性授精优势存在于大多数昆虫

中[7 ] 。

312 　交配雄性数量

通常的精子竞争实验仅涉及 2 个雄性 ,而对自

然种群精子竞争结果的估计也是依据人为设计的 2

雄交配方式进行推论的。实际上 ,参与精子竞争的

雄性数量要远远多于 2 个。Zeh 等发现[24 ] ,当雌拟

蝎同 3 只雄蝎交配时 ,精子竞争格局就不是通常认

为的最后精子优势 ,而是呈现出较大的波动性。

313 　交配间隔

对黄粉虫 ( Tenebrio molitor) 的研究表明 ,当交

配间隔短时 ( < 5 min) ,与 2 或 3 个雄虫交配 ,精子

竞争都表现最后雄性精子优势。当交配间隔长时 ,

第 3 个交配雄虫比第 1 或第 2 个雄虫拥有显著多的

后代 ,但第 2 个交配雄虫与第 1 个交配雄虫两者间

后代数并没有显著差异 ;然而 ,当雌虫与更多的雄虫

交配并且储精囊中已充满精子时 ,最后交配雄性常

常获得少于 50 %的后代 ,平均获得 16 %的后代 ,精

子竞争的格局并不呈现最后雄性精子优势[25 ] 。

314 　隐秘雌性选择

在决定精子优势平均水平变异方面 ,雌性隐秘

选择可能起着非常重要的作用。Villavas 是最早研

究雌性对父权偏向的影响的学者 ,他剪断控制甲虫

( A nthonom us grandis) 储精囊肌肉的神经 ,结果使

精子的取代从 65 % 下降到 21 %[26 ] 。Walker 和

Simmons 随后也研究了雌性对精子竞争的影

响[27 28 ] 。M«ller 认为被迫不能与有优质基因的雄

性交配的雌性往往通过多次交配来校正它们的选

择[29 ] 。配后父权偏向机制同有错误倾向的配前配

偶选择相比 ,似乎能提供更精确的雌雄基因型匹配

(genotype matching) 。因而一雌多雄制导致基因流

的更快速地限定 ,并最终导致生殖隔离 ;一雌多雄制

造就了比单配制雌性的配偶选择 (mate choice) 更强

烈的依据基因型的选型交配 ;而选型授精 (assorta2
tive fertilization)的进化意义类似于选型交配的进化

意义[30 ] 。

4 　雄性避免精子竞争的机制

从理论上来说 ,当雌性进行多雄交配时 ,性选择

偏爱的雄性特征将是那些能降低自己精子与先前精

子交迭的可能性以及降低与之交配雌性再交配的可

能性的特征。Simmons 归纳出 3 类雄性避免精子竞

争的机制[8 ] 。

411 　形态上的适应机制

雄性避免或降低精子竞争风险形态上的适应机

制主要包括体内授精 (internal fertilization) ,形成复

杂的生殖器 (complex genitalia) ,移除异己精子和精

子换位 ( sperm removal and repositioning ) 等[8 ] 。

Parker 认为体内授精最有可能是由精子竞争而导致

的性选择的结果 ,因为雄性通过体内授精可以将精

子传输到离卵子更近的位置 ,从而减低了精子竞争

的风险和强度[4 ] 。另外 ,相对于把精子排泄到个体

周围环境里的情况 ,体内授精则极大地减少了精子

的浪费现象。精子竞争作为一种选择的压力对雄性

生殖器的影响在蜻蜓目昆虫 (odonates) 中得到了很

好地体现 ,雄蜻蜓的阳茎不与生殖器的主体关联 ,而

是第 2 交配器官的一部分 ,其与雄性移除雌性先前

储存的精子相适应[21 ] 。复杂的生殖器可以使交配

雄性刺激雌性的生殖道释放已经存储的精子 ,并用

自己的精子稀释或冲洗走先前的精子[9 ] 。

412 　生理上的适应机制

雄性在生理上的适应机制重要体现在发展交配

栓 (mating plugs) , 产生有特殊生理活性的精液成分

(seminal products)等[8 ] 。蝇类和蝗虫的精苞在雌性

生殖道内起着交配栓的作用 ,一些雄蚊在交配的前

期传输自由活动的精子 ,随后则传输一些硬质的物

质 ,相当于“交配栓”[8 ] 。交配栓的作用是延缓或减

少雌性的再交配 ,以避免精子竞争 ,因而交配栓是性

选择的结果。交配栓只是在相对较短的时间内起到
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阻塞作用 ,如果阻塞时间过长则雌性不能产下受精

卵 ,因而对两性都是不利的。如飞蝗精苞只在雌性

的一个产卵周期内起到阻塞作用 ,雌蝗在产卵前将

精苞管排出体外 ,产卵后再行交配[31 ] 。

雄性的精液成分已经被确认显著影响雌性的繁

殖生理和行为[32 ] 。昆虫精液成分对雌性繁殖的影

响目前至少已在直翅目 (Orthoptera) 、蟑螂目 (Blat2
toidea) 、半翅目 ( Hemiptera) 、长翅目 (Mecoptera) 、双

翅目 (Diptera) 、鞘翅目 ( Coleoptera) 和鳞翅目 (Lepi2
doptera)的许多种类中得到证实。目前 ,对果蝇精液

成分和功能的研究较为详尽 ,通常精液成分的作用

包括延长雌性的不应期、促进卵子的形成和发育、增

加产卵、增加精子的存储量、促进精子传输、降低雌

性寿命、提高精子竞争能力等[33 ] 。

理论预测指出当精子竞争风险增大时 ,选择倾

向于增加精液量[34 ] ;因而 ,精子竞争风险高的物种

其睾丸相对较大[35 38 ] 。在种内 ,雄虫能根据感知的

精子竞争风险而增加精子数量[39 43 ] ;然而 ,有模型

预测认为种内精子竞争强度的增加将导致精子数量

的减少[44 ] ,但缺乏实验检验。Schaus 等提出的假说

认为 :历史上种群密度高的物种 ,精子竞争的风险和

强度高、波动小 ,对兼性精子分配的选择或许是不严

格的 ;相反在密度低的种群 ,精子竞争的风险和强度

常随着局部多度 (local abundance) 发生波动。因而 ,

从自然选择角度来说 ,发展依据精子竞争风险和强

度而调整精子分配能力对雄性而言是有利的[45 ] 。

413 　行为上的适应机制

雄性对精子竞争适应的行为机制包括 :选择配

偶、保卫配偶 (mate guarding)等 [8 ] 。理论上 ,当雌性

在交配后表现出轻微的再交配倾向、交配和产卵间

的时间间隔短暂、寻找配偶的效率很高或者最后交

配雄性在精子竞争中占优势的情况下 ,选择将倾向

于雄性保卫配偶的适应[8 ] 。对不同分类单元昆虫

的实验研究证实了这一理论预测 ,并且保卫配偶行

为对有效性比以及精子竞争风险和强度非常敏

感[8 ] 。

5 　国内研究进展

国内对精子竞争的研究起步晚、研究者少 ,且多

限于对精子竞争格局和繁殖投资的研究上。朱道弘

利用近缘种的种间交配技术 ,对小翅稻蝗的精子竞

争格局、交配后抱对行为的适应意义进行了研

究[46 ] 。结果表明 ,小翅稻蝗的 P2 值 (最后交配雄虫

子代的比例)达 (9413 ±513) % ,其精子竞争格局为

最后交配雄虫优势 ,长时间的交配后抱对行为是为

了阻止雌虫与不同雄虫个体的再交配 ,保护精子免

被置换[46 ] 。长有德首次利用微卫星技术对多雄交

配下的精子竞争格局以及交配间隔对精子竞争的影

响进行了研究 ,结果表明 :在每个产卵周期只有 1 个

雄虫交配时 ,飞蝗精子竞争格局为最后交配雄性优

势 ;在每个产卵周期有 2 个以上的雄虫交配时 ,精子

竞争的格局取决于相邻雄虫交配间隔的长短 ,交配

间隔长于 2 日的 ,精子竞争格局为后交配雄虫授精

优势 ,否则先交配雄虫授精优势[47 ] 。此项研究澄清

了过去 30 年来有关飞蝗精子竞争格局的争论。

滕兆乾研究了亲缘关系对飞蝗适合度和精子竞

争的影响。结果表明 :飞蝗存在近交衰退 (inbreed2
ing depression)现象 ,雌蝗与来自同一家族的 2 只近

亲雄蝗各交配 1 次后 ,卵的孵化率显著下降[48 ] ;然

而 ,当雌蝗与 1 只来自同一家族的近亲雄蝗和 1 只

来自另一个家族的远亲雄蝗各交配 1 次时 ,不论交

配次序如何 ,雌蝗所产卵的孵化率都接近于同 2 只

远亲雄蝗各交配 1 次的雌蝗 ,从而说明一雌多雄可

以显著提高近、远亲混合交配雌蝗的卵孵化率[48 ] 。

亲子鉴定的结果表明 ,父权在 4 个交配处理中都是

最后交配雄性优势 , 而不是倾向于远亲雄虫授

精[48 ] 。因此 ,混合交配处理卵孵化率的提升并不是

由于雌性运用配后机制避免近亲精子授精造成的 ;

雄蝗精液中的营养成分或者精液中的某些未知活性

因子可能在促进卵的孵化方面发挥了作用[48 ] 。

在考查了短翅鸣螽雌雄交配经历对雄性繁殖投

资影响发现[49 ] :雌雄交配经历对精包及其精护、精

荚鲜重没有影响 ,而精子数目在雄性第 2 次交配过

程中比第 1 次显著降低 ;雄性在与已交配雌虫配对

时 ,没有显著提高繁殖投资 ,不支持精子竞争假说。

由此看来 ,当前国内对精子竞争的研究缺乏对

精子竞争机制、雌雄对精子竞争适应机制、精子竞争

理论与一雌多雄制的进化等深层次问题的探讨 ,与

国外的差距十分明显。

6 　结论与展望

尽管国内外已经有大量的精子竞争方面的研

究 ,并且提出了各种各样的假说 ,然而绝大数研究都

是以选取某些较为直观的形态或生理指标进行的 ,

缺乏分子遗传标记为手段的亲子鉴定环节 , 因而不

能从根本上令人信服地解释目前所提出的大量假
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说 , 而微卫星等新一代分子遗传标记技术将对这一

相对全新的研究领域带来革命性变化[50 ] 。更为重

要的是 ,当前的精子竞争更多的是一个广义的概念 ,

如果结合体外精子的保存、分离以及体外授精等技

术的运用 ,那么无疑会大大加速该领域的研究进程。

展望未来 ,以下几方面的工作将是十分有意义

并且充满挑战性的 :

1) 精液成分的鉴定及其对精子竞争的影响作

用有待深入研究。对精液成分的构成与功能的充分

掌握 ,不但会大大提高人类对婚配制度演化、物种进

化、精子竞争机理等的理解 ,而且极有可能通过改造

精液成分等方式实现对有害昆虫种群的有效调控。

2) 精子的形态、行为学、生理学和功能 ,以及精

子、雌性生殖道与卵的交互作用关系。这方面的研

究成果 ,将有助于回答雌性的隐秘选择、精子竞争的

生理学机制等目前尚未解决的问题。

3) 父权偏向的精确机制。非随机授精虽然已

经在一些物种中得到了证实 ,但是 ,这种父权偏向的

机制是隐秘的雌性选择还是精子竞争的结果一直争

论激烈 ,主要原因是目前很难开展区分二者的实验。

从雌性的角度来讲 ,多次交配的遗传利益并不取决

于父权偏向的精确机制。雌性对精子的选择、精子

竞争、对后代的不同投资以及不同的败育率都能导

致多雄交配的雌性比单雄交配的雌性产出的后代在

与多配制雌性的交配时会更成功[51 52 ] 。
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