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众所周知受精是物种繁衍的重要一步。不同于具有

体内受精特性的物种, 很多海洋无脊椎生物直接将精卵

排放到自然水体中 , 不具有复杂的交配行为 , 不存在生

物个体水平上的性选择(Sexual selection), 其受精率主要

依赖于水中精卵的相互作用[1, 2]。在理想状态下从生物物

理学角度考虑, 具有生殖细胞自由排放(Free-spawning)特

性的水生生物, 其生殖细胞在受精过程前散布于三维立

体空间内, 因此其受精率直接与精卵碰撞概率(β0)和每次

碰撞能实现受精的概率(β)密切相关[3]。其中, 精卵碰撞概

率(β0)与每次碰撞能实现受精的概率(β)又直接取决于精

子运动速度、运动形式、半衰期、趋化性、卵子大小以及

精卵浓度等精卵特性[1, 2]。而且因为缺少了个体水平的性

选择, 自由排放生殖细胞的海洋无脊椎生物的精卵直接

处于性选择压力之下。Levitan于 1996年在《Nature》上

首次对海洋无脊椎动物生殖细胞性状在性选择压力下趋

于进化稳定策略(evolutionarily stable strategies, ESS)进行

了报道分析 [4]。根据海胆中的实验证明 , 在精子竞争

(Sperm competition)与精子限制(Sperm limitation)进化选

择压力下, 海洋无脊椎动物的精子、卵子分别逐步趋向于

高游动速度、短半衰期、小半径、低亲和性与低游动速度、

长半衰期、大半径、高亲和性的精卵性状进化动态平衡, 

以实现生物适应度(Fitness)的最优化。因此通过精子竞争

或精子限制, 获得最优化的精卵碰撞概率(β0)和每次碰撞

能实现受精的概率(β)是生殖细胞进化的主驱动力之一[5—7]。

这些受精动力学参数(β, β0)的研究对于揭示海洋无脊椎

动物受精机制与生殖细胞进化趋势具有重要的科学意义。 

自然水体中的精卵相互作用过程十分复杂, 并受到

多个因素的综合影响[8]。然而, 目前国内外对受精方面的

研究很多为简单的考察受精率, 忽视了受精动力学理论, 

在实验设计上普遍存在不符合受精动力学实验设计原则

的现象 , 例如: 采用来源于多个个体的配子混合而非单

对实验分析、忽略配子性状对受精率的影响、采用单一的

高精卵比例进行受精实验而非梯度设计的精卵比例、不量

化受精率等, 因此很多研究结果值得进一步分析与商榷。

而且仅有少数考虑到受精动力学因素的研究, 也存在着

忽视其他影响因素的问题, 多仅仅抓住受精动力学中的

部分参数展开了研究。 

对水生生物受精动力学最全面详尽的研究手段是建

立受精动力学模型。然而受困于对各个受精动力学参数研

究方法学的了解与掌握, 目前受精动力学模型仅见于海

胆、紫贻贝等几个物种。因此在本文中作者将对受精动力

学模型各参数(精子运动速度、精子运动形式、精子半衰
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期等)的研究方法进行详细综述, 并对受精动力学模型在

理论与实践中的应用展开探讨。 

1  受精动力学研究方法 

1.1  精子运动速度 

精子运动速度越快, 也就意味着精子在一定时间内

与散布在三维水体内的卵子相遇的几率越大, 因此精子

运动速度直接与受精成败相关。作为重要的与受精直接相

关的受精动力学参数, 水生生物精子运动速度研究已在

环节动物[9]、棘皮动物[10, 11]、软体动物[12]以及鱼类[13]中

有所报道。而且随着科学技术的进步, 精子运动速度已经

可以通过多种手段进行研究。总体上这些研究手段可以分

为精子运动速度的间接测定与直接测定。早期精子运动速

度测定主要采用通道计数(Passage counting)的方法来间

接测定。其原理是通过测定在单位时间内通过某一线或者

某一区域的精子个数来估算精子速度[14—16]。例如, 分光

比色法即是通过测量精子溶液浊度的变化来间接测定平

均精子运动速度[16—19]; 激光多普勒测速仪则是通过测量

由于精子运动导致的光频变化来对精子运动速度进行间

接测定[20, 21]。这些方法都相对简单快捷, 但是提供的精子

运动信息有限。随着影像技术的发展, 精子运动速度越来

越多地通过精子运动轨迹重建方法被直接测定。这类方法

包括显微电影摄像技术 (Microcinematography)[21], 显微

定时显影照相技术 (Timed-exposure photomicrography, 

TEM) [22], 多次显影照相技术(Multi-exposure photography, 

MEP)[23], 显微摄像技术(Videomicrography)[24, 25]以及计

算机辅助精子运动分析技术(Computer aided sperm analy-

sis, CASA) [26—29]。这类技术通过确定精子在不同时间的

位置坐标来重建精子的运动轨迹, 并由此计算出精子运

动速度。其中计算机辅助精子运动分析技术是目前在精子

运动研究中最常用到的方法, 这种方法不但直观而且能

够提供详细的精子运动信息, 因此可以得到一系列详细

描述精子运动的参数 , 例如曲线运动速度 (Curvilinear 

velocity, VCL)、直线运动速度(Straight line velocity, VSL)、

平均轨迹速度 (Average path velocity, VAP)、运动线性

(Linearity, LIN)、运动直度(Straightness, STR)、摆动频率

(Wobble, WOB)等[12, 30]。 

大多数的计算机辅助精子运动分析系统都十分昂贵, 

大大限制了水生生物受精动力学的研究开展。近年来, 随

着CASA已经能够通过免费开放源软件 Image-J来实现[30, 31], 

大大降低了开展此类研究的成本。 

1.2  精子半衰期 

随着精子被排到水体中时间的增长, 精子逐步丧失

使卵子受精的能力, 这个时间在海洋无脊椎生物受精动

力学研究中被称为精子寿命(Sperm lifespan)[32]。精子寿命

越长也就意味着精子有越多的时间与三维水体内的卵子

相遇, 因此增加了精卵相互作用的累计概率。精子寿命一

般通过精子半衰期(Half-life, T50)来表示。现在测定精子半

衰期的方法分为两种。经典的精子半衰期测定是通过建立

特定精卵比例下(大多数物种采用 100︰1)精子排放时间

(Sperm age)与受精率之间关系的方法来推算精子受精能

力下降到最初水平一半所需的时间[11, 33, 34]。这种方法的

优点是直接反映了精子的受精能力变化, 但是也存在一

系列的缺点。首先, 这种方法必须同时具有精卵才能实施, 

对于一些很难获得精卵的物种来说并不适用。其次, 通过

这种方法测定精子半衰期必须严格控制受精实验中卵子

的质量, 因为根据受精动力学理论卵子质量的变异也是

导致受精率变化的重要因素之一。在实际研究中很多水生

生物例如贝类、鱼类的精卵均为人工获得, 卵子由于成熟

程度不同等原因质量变异很大[4, 7], 因此具有很大的应用

局限性。 

随着精子排放后时间的增加, 精子运动速度也随之

下降 , 而且很多研究表明 , 多种生物中精子运动速度与

受精率直接相关[35, 36], 因此另一种精子半衰期的估算方

法则是根据精子运动速度变化来间接推算[37, 38]。因为与

受精率一样 , 精子速度随时间的递减是时间 (t)的函数 , 

因此可以得到 Vt = V0·e
α·t, 其中 Vt是精子在排放后 t小时

的速度, V0是精子的初始速度, α 是反映精子速度随时间

递减快慢的递减系数 [39]。上述方程关系也可以表述为

Vrelative = eα·t, 其中 Vrelative为相对精子速度(精子在排放后

t小时的速度与初始速度之比)。因此通过构建相对精子速

度与时间(t)的指数递减模型, 就可求出 Vrelative = 0.5(即

精子速度下降到初始速度 50%)时所需的时间(即精子半

衰期 T50)。相比于第一种方法, 这种方法完全排除了卵

子质量对精子半衰期计算的干扰, 直接反映了精子自身

性状, 但是需要对精子进行连续的速度测定。CASA 技

术的出现 , 大大降低了这种方法的复杂度与工作量 , 使

之成为可能。 

1.3  精子运动形式与有效卵径 

在人类精子研究中, 曲线运动、蠕动或不动的精子

均被认为健康状况较差, 只有快速前行精子被认为具有

很好的活力。但是水生生物的精子运动形式多种多样, 与

具有体内受精的高等生物具有很大区别, 水生生物不同

的精子运动形式多反映了该生物精子在进化选择压力下

的进化结果[30]。例如, 有些将配子直接排放到水体中的水

生生物的卵子能释放吸引精子或者激活精子的化学物质。

因此在这种自然选择压力下, 一些水生生物的精子在未

探测到来自卵子的化学信号之前进行慢速圆周运动, 以

扩大精子接收化学信号的范围, 同时降低能量损耗且避

免游离卵子 , 而在感应到信号后改变游动形式 , 采用径

直或螺旋轨迹游向卵子[40, 41]。 

水生生物精子运动形式的不同与受精结果息息相关[3, 30]。

如前所述, 线性运动精子的受精能力直接取决于精子速
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度, 但是非线性精子运动例如螺旋运动、圆周运动的精子

则能通过增加精子前进过程中的单位覆盖面积进而增加

了与散布在水中的卵子发生碰撞的几率。这种碰撞几率的

增加决定于精子螺旋运动或圆周运动的轨迹半径, 相当

于变向地增加了卵子半径, 而且可以通过 Reffective
2 = Regg

2 

+ Rhelical
2公式计算实际有效卵径(其中 Reffective、Regg、Rhelical

分别为有效卵径、卵径与精子螺旋运动半径)[3], 因而在构

建受精动力学模型时必须考虑在内。目前, 对精子运动形

式的研究不多, 多受困于研究手段的不足。Liu, et al.[30]

采用 Image-J 开放源软件, 对紫贻贝(Mytilus edulis, M. 

trossulus)的精子运动形式进行了量化分析 , 并根据精子

坐标开发了精子运动半径(R)、精子运动弧度变化速率(θ)

等参数, 为开展精子运动形式的研究提供了很好的量化

分析方法。 

1.4  受精率的量化分析 

除了上述的配子性状, 精卵的浓度比例也对受精产

生重要影响[42, 43]。使用单一精卵浓度尤其是过高或过低

的精卵浓度将会导致受精率数据的不可靠。一方面精子的

运动性状与精子浓度直接相关 , 精子浓度过低时 , 由于

海水的稀释作用(Dilution effect)精子运动等性状将受到

显著影响, 运动速度下降, 半衰期变短, 甚至直接丧失使

卵子受精的能力 [44—46]。另一方面精卵浓度比例过高时, 

过多的精子又往往导致多精受精, 容易发生多精受精卵子

的降解, 使得统计数据不能真实反映实际受精情况[47, 48]。 

为了避免上述提到的问题, 而且为了受精率进一步

量化分析的简便, 通常精卵比例按等对数法设置 101︰

1、100︰1、101︰1、102︰1、103︰1、104︰1几个浓度梯

度。由此方法可以得到精卵浓度比例与受精率之间的 S

型曲线关系(如图 1A 所示)进而计算得到 F50(受精率为

50%时所需的精卵比例)[49]。另外上述 S 曲线关系可以通

过对数转化的方法线性化, 并由此计算出 F50(如图 1B 所

示)[50, 51]。 

在受精率的量化分析中, 在何阶段根据何标准来衡

量受精率也对受精率结果的真实与否有着重要影响。目前

有两种常用的判断受精率的方法, 第一种方法一般使用

化学试剂例如福尔马林在精卵混合较长时间后固定早期

胚胎, 通过镜检基于是否发生卵裂来判定卵子的受精与

否[49]。总体上这种方法具有简单易行的特点。但是由于

部分受精卵虽然能被受精, 却由于种种原因无法进行正

常卵裂与早期胚胎发育, 因此这种方法容易忽略这些受

精卵, 从而低估受精率。为了避免这一问题, 越来越多的

科研工作者采用在精卵混合相对较短时间后观察极体排

放、卵裂与早期胚胎的方法来判断受精与否[50]。 

1.5  经典受精动力学模型的构建 

1982年 Vogel在海胆(Paracentrotus lividus)中通过大

量实验数据整合首次构建了海洋无脊椎动物的受精动力

学模型[32]。 

 
 

图 1  受精率量化分析方法示意图 

Fig. 1  Schema of quantitative analysis methods for fertilization rate 
A. 通过精卵比例与受精率 S曲线获得 F50; B. 通过对数转化后的线

性模型获得 F50 

A. F50 obtained from the sigmoid curve between sperm:egg ratio and 
fertilization rate; B. F50 obtained from the logit transformed linear 
model 
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其中, 为受精率; S0和 E0分别为精子浓度与卵子

浓度; β (mm3/s)为受精常数, 衡量每次三维空间内的精卵

碰撞可能产生受精现象的概率; β0 (mm3/s)为精卵碰撞概

率, 反映三维空间内精子、卵子发生碰撞的概率;  为精
子寿命, 多用精子半衰期 T50 来衡量, 反映精子在排到三

维水体后保留受精能力的时间限度。其中精卵碰撞概率 β0

又为精子运动速度 v与卵子横截面积 σ0 (σ0 =πR2, R为卵径

或有效卵径)之积。 

由经典受精动力学模型可以看出, 构建这一模型首

先需要收集大量的相关数据, 包括精子运动速度(v)、精子

半衰期(T50)、卵子半径(Regg)或有效卵径(Reffective)、精卵浓

度、量化的受精率。在获得了所需数据之后, 可以将各个

数据代入模型进行拟合分析, 进而得到受精常数与模型

的拟合度、可信度。因为受精动力学模型基本上考虑到了

所有受精相关变量, 能较真实详尽地反应该生物的受精

情况。但是由于构建受精动力学模型需要大量前期工作, 

目前经典受精动力学模型只在很少数的几个种中得以构
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建。Harper和 Hart在 2005年通过上述方法构建了海星两

个种(Asterias forbesi, A. ruben)的经典受精动力学模型[50], 

Liu, et al.构建了紫贻贝两个种(M. edulis, M. trossulus)的

经典受精动力学模型[ 39]。 

2  受精动力学模型的应用 

2.1  受精动力学模型与多精受精 

在正常条件下大多数海洋无脊椎生物受精均为单精

受精, 即一个卵子只被一个精子受精。而且很多海洋无脊

椎生物都存在着连续性的多精受精阻止机制, 包括卵膜的

去极化 (Depolarization of egg membrane)、受精膜形成

(Formation of fertilization membrane)来防止多精受精现象

的发生[52]。但是这些多精受精阻止机制都需要一定的时间

来发挥作用 , 最快的阻止机制(卵膜去极化)也需要大约

1—3s 的时间。由于大多数将精卵排放到水体中的海洋无

脊椎生物都符合 Batemen 原则[53], 产生的精子数量是卵子

数量的上千倍、上万倍, 因此在实验室模拟与人工育苗场

生产实践中都存在着精卵比例过高的现象, 根据受精动力

学模型我们知道随着精卵浓度与比例的升高, 精卵在三维

水体内发生碰撞的概率也就增大, 也就增高了已经与一个

精子结合的卵子在多精受精阻止机制形成之前再与其他精

子结合的概率, 从而增加了多精受精现象的发生。 

对于大多数海洋无脊椎生物来说, 多精受精现象会

导致受精卵无法正常发育而死亡, 从而降低了新生后代

的数量。这一现象对很多具有重要经济价值的海洋无脊椎

生物(例如海洋贝类泥蚶)的工厂化育苗具有很大危害。

Dong, et al.的实验研究已经证实高的精卵浓度与比例将

会大大降低泥蚶的出苗率[54]。受精动力学模型的构建将

能为解决类似问题提供理论基础。正如 Levitan在一系列

海洋无脊椎生物精卵性状进化研究中指出的, 精子竞争

(Sperm competition)越激烈的海洋无脊椎生物, 其卵子越

不易被受精 , 且存在着越有效的多精受精阻止机制; 反

之精子限制(Sperm limitation)越严重的海洋无脊椎生物, 

其卵子越易被精子受精, 且其多精受精阻止机制越不完

备, 也就越容易在高精卵浓度与比例情况下发生多精受

精现象[5—7]。因此在构建了该生物的受精动力学模型之后, 

通过考察其重要参数 β, 即可推断出该生物是否容易发生

多精受精现象。越高的 β值也就意味着该生物的卵子越容

易与精子结合 , 也就越容易发生多精受精现象 , 那么在

人工受精生产中就可以采取稀释精卵浓度、严格控制亲本

数量等方法人为降低精卵碰撞几率, 避免或降低多精受

精带来的危害。 

2.2  海洋环境生态学与受精动力学模型 

海洋水体是一个复杂的水体环境, 其细微变化也有

可能对栖息其中的海洋无脊椎生物的受精产生重要影  

 

响 [8]。受精又是物种繁衍的最重要一步, 受精的成败甚至

直接决定着该生物种群的命运。而且相对于生活史其他

阶段, 受精也是非常敏感、容易受到外部环境变化影响

的生命过程, 因此受精动力学模型与重要参数是开展环

境因子对海洋无脊椎生物影响作用的理想研究对象。刘

广绪等研究了海洋重金属污染物对缢蛏 (Sinonovacula 

constricat)重要受精动力学参数精子运动速度的影响 [12], 

结果表明海洋中的重金属(铜、锌、铅、镉)离子浓度的

增加可能通过损害缢蛏精子运动能力而影响其受精能

力, 进而对整个种群繁衍产生危害。类似的, Krause 运用

受精动力学方法揭示了溢油污染能显著降低紫海胆

(Strongylocentrotus purpuratus)配子的受精能力[55]。此外, 

受精动力学模型方法还广泛应用于研究全球变暖、海洋

酸化等诸多其他因素对海洋无脊椎生物受精繁育的影

响之中[56, 57]。 

2.3  受精动力学模型与生殖隔离机制 

种是进化理论的重要概念之一, 也是进化理论中解

释为什么从少数共同祖先能够进化出如此多各种各样

物种的基础。经典的判断同种或异种的原则就是基于是

否存在生殖隔离机制(Reproductive isolation mechanism)

来进行区分[58]。在高等生物中, 这种生殖隔离往往通过

种特异的个体行为例如求偶、种内交配等方式实现。然

而很多海洋无脊椎生物直接将配子排放于开放水体之

中, 不具有或基本不具有个体水平的选择 [6, 11]。而且很

多海洋无脊椎生物的配子排放周期往往都取决于相同

的环境理化因子(例如水温、日长、潮汐周期等), 存在多

种生物同时、同地排放精卵的现象[59]。因此, 同时同地

排放配子的不同种海洋无脊椎生物之间多存在着配子

水平的生殖隔离机制—配子亲和性 [49—51]。受精动力学

模型为量化评估配子亲和性提供了有效的手段。例如 , 

F50与 F20(使 50%或 20%卵子受精所需的精卵浓度比例)

就被大量用来评价海洋无脊椎生物种内、种间的生殖隔

离程度[49—51]。F50与 F20 越大也就表明测试精子与测试

卵子的亲和性越低, 即配子来源亲本间的生殖隔离水平

越高。同样 , 在已构建了受精动力学模型的情况下 , 这

种比较分析能进一步量化。因为受精动力学参数 β 反映

了每次三维空间内的精卵碰撞可能产生受精现象的概

率, 侧面体现了测试精子识别蛋白、卵子识别蛋白受体

的相互吻合程度, 不受精子速度、卵子大小等其他因素

干扰 , 能最直接地说明在其他因素都相同的情况下 , 受

试亲本之间的配子亲和性(Gamete compatibility)。Liu, et 

al.运用这种方法对加拿大紫贻贝自然杂交带的生殖隔

离进行了研究, 说明两种紫贻贝(M. edulis, M. trossulus)

之间存在很高的配子水平生殖隔离, 部分解释了加拿大

紫贻贝自然杂交带的存在原理[39]。 
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3  展望 

受精动力学模型从生物物理学角度解释了散布在三

维水体空间内精卵细胞间的相互作用, 为开展细致详尽

的多种海洋无脊椎生物受精研究提供了理论支持。可以预

见, 受精动力学模型与其重要参数的研究势必随着海洋

无脊椎生物研究的深入与相关实验技术手段的提高而得

到大力发展, 并在海洋无脊椎生物进化、生态毒理学等方

面得到更广阔的应用。 
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