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摘　要:为了确保雄蟹在被捕前至少有一次交配机会, 在现代的渔业捕捞政策下商业性捕捞雄蟹通常设立最

小捕捞规格, 而雌蟹一般是被禁止的。最近调查表明, 这种单一性捕捞政策的执行,降低了整个蟹类种群的规

格, 使可操作性率 (OSR)向雌蟹偏移,可能造成精子限制。精子限制现象在自然界是存在的,渔业捕捞及蟹类

固有的竞争机制加速了造成精子限制的可能。雄蟹的交配频率及规格是造成天然种群精子限制现象的主要

原因, 而蟹类独特的生殖系统及逐步改变的种群结构则加剧了这种现象。到目前为止, 世界上关于经济蟹类

精子限制现象机制的研究很多,不过还没有一套完整的理论或模型, 无法直接给予和判定在某种捕捞压力下

蟹类群体所受精子限制的程度。因此建立蟹类保护区或把捕捞季节放到蟹类交配季节之后可能是保护蟹类

资源比较有效的方法。
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Abstract:Inmodernfisherypolicy, commercialcaptureoffemaleisprohibitedandusuallyminimumsize

limitsforcommercialharvestofmalecrabsaredesignedtoallowmostmalestomateatleastoncebefore

capture, butrecentlyinvestigationsfindthattheprinciplecarriedoutjustsingleremovinglargemales, in

whichadecreaseinmalesizeandskewedoperationalsexratio( OSR) towardfemalesoccur, mayresultin

spermlimitation.Sperm limitationiscommoninnature, butthecrabs'instinctofcompetitionandthe

contemporaryfishingpolicypromptthephenomenaofspermlimitationoccurring.Male'smatingfrequencyand

matingsizearethetwomajorfactorsmakingthenaturalpopulationsspermlimit.Moreover, thespecial

reproductivesystemandthegraduallychangedcrabs'populationsexacerbatethisprogress.Butuntilnow,

thereisnoexistingcompletetheoryavailabletodemonstratethephenomenaandalsonopropermodel

establishedtoadaptto.Soitisnodoubtthatwecannotdirectlymaketheideathatspeciessufferingisjust

estimatedthroughsomenormalcoursesotherthangivingsomeadviceaboutthepossibilitythatcrabmaybebe



intheconditionofspermlimitationinsomefishingpressure.Sotemporalestablishmentofprotectedareaand

properlythefishingseasonpostponeduntilthereproductiveseasonendsmaybetwoeffectiveandconsiderate

waybeforewefindabetterwaytoinstead.
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　　相比于卵子,精子小而数目巨大,一般认为雌性生殖的成功与否跟雄性没什么关系
[ 1-2]

。然而, 自

从 1982年 Dewsbury
[ 3]
提出雌雄交配时雄性传递给雌性的雄性产物或精荚可能是十分昂贵的,很难在短

时间内恢复之后,目前已经有越来越多的证据显示,在一定的环境条件下,雄性精子供应的多少可以直

接限制卵子受精的成功率或雌性后代的出生率,即雌性精子不够用,造成精子限制。蟹类是一种既有经

济意义也有生态意义的品种,是国内外养殖 、捕捞和研究的重要对象 。但相对于其它经济种类,天然状

态下蟹类的生物学研究还有许多不足之处,制约着其渔业管理的进行。不过,天然蟹类群体繁殖生物学

一直是国内外研究的重点,首以美国的蓝蟹 (Callinectessapidus)和加拿大的雪蟹 (Chionoecetesopilio)为

代表, 因为繁殖生物学是天然种群动态研究的重要内容,也是资源评估与管理的基础 。然而由于受传统

单一选择性捕捞政策的影响,越来越多的证据表明许多经济蟹类资源量目前已呈现衰退迹象,因为造成

精子限制的因素是多样的,它涉及蟹类资源生物学的方方面面,故有关蟹类精子限制现象的研究近年来

逐渐成为资源研究的热点内容之一
[ 4 -15]

。

1　生殖系统与精子限制

蟹类雄性生殖系统中精巢存在着一定的季节变化,成熟的个体输精管中始终充满着精荚
[ 16]

;输精

管重量和所含精荚数相对应,与雄蟹的规格也成正相关性
[ 17]

。Elner等
[ 18]
在对雪蟹生殖策略的研究中

曾指出雪蟹第一腹肢端部弯曲且有刚毛, 这种独特的构造使得雪蟹在交配过程中可以把先前储存在纳

精囊中雄性产物移走;当然,由于雪蟹固有竞争机制的存在 (多次交配 ), 使得自己存入精荚及精液成分

等雄性产物也有被代替的可能;Koga等
[ 19]
运用放射性物质标记对排卵后个体检验的结果表明,最后交

配的雄蟹可以得到 90%的父权 。雪蟹在交配过程中尽管移走的不是很彻底,但这足以证实最后交配的

雪蟹确实取得了竞争优势 。

纳精囊是雌性甲壳类用来储存精荚的地方,精子塞则是反映蟹类交配活动的另一个重要特征,也是

蟹类对于竞争的一个适应
[ 20 -22]

。根据交配时雄性腹肢是否伸入到内部,可以把纳精囊分为内部型与外

部型。黄道蟹科 ( Cancridae)和蜘蛛蟹科 ( Majidae)属于外部型 。外部型精子塞可以在阴道中留存很长

一段时间, 通过阻塞阴道来阻止其它竞争者的交配活动
[ 20-23]

。内部型的精子塞常见于梭子蟹科

(Portunidae)
[ 24-25]

,它并不阻塞接下来的交配活动,只是在纳精囊中把具有竞争能力的精子团密封或分

离 。不仅如此, Ryan
[ 26]
研究发现,内部型精子塞在交配后不久就开始软化消退;当纳精囊容积达到最大

时,阴道口就完全暴露出来,不能阻止接下来的交配活动。另外,雌蟹在一次退壳后有进行第二次交配

的可能
[ 24]

,这样使来源于不同蟹的精子或精荚很有可能就混合在一起, 而此时离受精往往还有相当长

的一段时间
[ 27]

。Wolcott等
[ 15]
在研究美洲蓝蟹纳精囊中精子储存情况时,还指出雄蟹传递给雌蟹的雄

性产物在第一次抱卵受精前尽管精子活力不变,但是数量却大大降低了,只及刚交配时的 50%。

蟹类独特的生殖系统构造使得它在竞争过程中储藏的精荚 (或精子 )等雄性产物往往得不到充分

的利用,甚至浪费 (如通过雄性附肢转移及精子塞封杀 ), 这使得限制现象的存在有了可能 。更严重的

是,如果那只进行有效交配的蟹正好由于发育 、健康及捕捞等不确定因素的影响, 传递的雄性产物特别

少,就很容易造成精子限制 。

2　外部形态与精子限制

蟹类存在异速生长 (allometricincrease),在经历青春期蜕壳 (pubertalmoltorterminalmolt)后, 雄性
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的螯及雌性的腹部都有了明显的变化,即进入形态成熟 ( morphologicalmaturity)期 。这时雄蟹在交配及

保护雌性方面体态上有了明显的优势;而当中大规格的个体, 在参与交配的过程中更是尽显优势,因为

与其交配雌蟹后代可以得到较多直接的 (提供更多的资源 )或间接的 (更好的基因 )的好处
[ 28]

。

蟹类交配前后存在抱对现象 (mateguarding) 。有些种类, 如美洲蓝蟹, 近蜕壳期雄蟹很容易跟雌蟹

抱对
[ 29-30]

;但迫于竞争,规格大小最终决定了雄蟹最后能否真正得到交配机会,即最初一直控制着雌蟹

的个体 (规格小的 )也有可能到最后得不到交配机会 。而且研究表明,规格小的雄蟹通常没有交配后抱

对的习性
[ 31]

,即使抱对了,相比于规格大的, 小雄蟹的交配后守候的时间较短。这样雌蟹与小规格的雄

蟹交配,就得不到安全保证
[ 7]
。Sato等

[ 10, 14]
在对石蟹科 ( Lithodidae)的两种重要经济蟹类锯足软腹蟹

(Hapalogasterdentata)及短足拟石蟹 (Paralithodesbrevipes)的研究结果表明,雌蟹交配前可以根据雄蟹

释放出来的化学信息来判定雄蟹的状况, 更偏于跟规格大且含有丰富雄性产物的个体进行交配。尽管

雄蟹在交配前后进行抱对行为有一定的好处 (如保证父权 、保护雌蟹 ) ,但这同时也大大限定了雌蟹的

选择。

通常情况下,规格大的雄蟹总是和蜕壳前大的雌蟹抱对;在交配后的抱对中,同样是这种情况,只是

交配后的雌蟹规格变大了 。这说明在蟹类群体中谁和谁抱对有一定限制;在目前实行的单一捕捞政策

下 (即规定一定的捕捞规格,只允许捕捞限定规格以上雄蟹的捕捞政策 ) ,雌蟹除了减少与雄蟹相遇的

机会外,也有可能因为找不到合适的交配对象而产生规格瓶颈现象 ( bodysizeconstraint)
[ 32-33]

。因此,

提供丰富的高质量的精子可能仅仅是影响雌蟹交配成功的一个因素
[ 34-35]

。雌蟹由于规格上的要求, 只

能推迟交配,而这对卵的活力及数量都是不利的
[ 36-37]

。因为许多高等十足目甲壳类交配时间有限, 仅

局限在蜕壳后相应较短的一段时间里
[ 38-39]

。为此, Sato等
[ 11]
指出短足拟石蟹雌蟹在蜕壳后存在最佳

交配期;在褪壳 20 d内, 尽管交配和产卵都能进行,但是随着时间的增加, 受精率逐渐下降。因此,这种

规格限制现象有可能直接产生精子限制现象。

另外,规格大的雄蟹的螯比较强壮,可以用来击退竞争者控制并保护雌蟹。所以在交配的过程中雄

蟹失去一个螯或拥有一个比较小的螯都是十分不利的
[ 9, 40]

。结合以上所述,总的说明规格大的雄蟹在

交配的过程中确实有比较明显的优势 。但在许多动物, 雌性在选择交配时是对雄性综合因素考虑的结

果,雌性并不总是选择优势组 (规格大 )进行交配
[ 41]

。 Sato等
[ 12]
在对锯足软腹蟹雌性的交配选择研究

中曾指出雌蟹并不是盲目的遇到规格大的雄蟹就进行交配,而是选择能提供较多雄性产物的才进行交

配,防止多次交配:因为石蟹普遍在一个生殖季节只交配一次,而且雄性输精管中精子恢复很慢;而雌性

又没有纳精囊,易受外界环境干扰 (如水流 ) 。相比于此, 蓝蟹情况要好的多 。蓝蟹在交配前后有长达

10 d的守候时间, 这就说明大的雄蟹在进行多次交配的过程中,精荚有充分的时间恢复 ( 7 ～ 9d), 所以

蓝蟹对雄性规格没有要求
[ 29, 42]

。

3　生理机制与精子限制

与许多甲壳动物一样,蟹类交配前存在恋爱期 ( courtshipstage) , 恋爱前信号通常通过释放化学物

质来实现。蟹类对于这种信号两性间反映多样,行为表现出很高的可塑性 (behavioralflexibility)
[ 43]

, 这

与节肢动物行为一般展示的规律性 ( behavioralregulation)不同
[ 18, 44]

。然而基于这些恋爱方式, 对于蓝

蟹 、石蟹这样生活在河口多变环境下 、蜕壳后交配时间又十分有限 、一生或一个生殖季节只能交配一次

的物种是有一定帮助的,至少给它们在多变条件下顺利进行交配创造了条件
[ 30]

;更为重要的是, 这种两

性间的信号传递可以减少雄性间过激的竞争行为, 降低交配过程中雌蟹的伤亡率
[ 45]

,使雌蟹选择成了

可能。不过, Lynneu等
[ 46]
在对欧洲滨蟹 (Carcinusmaenas)的研究中指出雌蟹激素的分泌有可能加剧竞

争,增加了雄性间的伤亡, 可见物种间可能存在差异 。

蟹类初次交配通常是软壳交配, 方蟹科 (grapsid)除外 (只进行硬壳交配 )
[ 16]

;而雄蟹却必须处在蜕

壳间期 ( intermoltstage) 。实验发现, 雄蟹交配时传递给雌蟹的雄性产物与雄蟹的规格成正相关系,随着

雄性规格的增加而增加;且不管雄性的交配历史怎样, 在相同情况下, 规格大的雄蟹传递给雌性的雄性
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产物总比小的多 。在连续交配的过程中, 第一次传递的雄性产物比第二次多, 并依次减少;但相比于规

格大的,小的每次减少的少
[ 9]
。这可能由于规格小的雄性产物恢复起来比较容易, 只需花较少的时间

就可以完全恢复或恢复输精管中的绝大部分。在增加了交配间隔后,同只蟹传递的雄性产物的量相似。

Kendall等
[ 47]
通过实验证明了大部分蓝蟹雄性产物完全恢复仅需要 9 d;相比之下石蟹精荚恢复率较

低
[ 10]

。

生物间有各自不同的精子分配策略, 雄性往往可以根据预期的生殖回报率及将来可能得到的交配

机会来分配雄性产物
[ 17, 48-49]

。在缺少竞争者的情况下,雄性分配相对较少的精子等雄性产物, 因为在

接下来的生殖季节,它有可能会碰到更多的雌性,在交配机会结束之前不值得就把精荚消耗尽,但这对

雌性来说并非好事
[ 50]

。而且生物间最后交配优势理论 ( lastpreferencetheory)的存在,似乎使雄性的这

种行为有了更好的解释。 Rondeau等
[ 17]
在对雪蟹生殖的研究过程中指出,由于交配后存在后代父权被

替代的可能,雪蟹采取多次交配策略 。不过在可操作性性比 ( operationalsexratio, OSR)不断增加的条件

下,雄蟹交配前后的抱对时间会显著增加 。但不管怎样,雌性个体在整个交配过程中得到的雄性产物不

会超过对应雄蟹自身精荚储量的 25%;而且调查表明, 即使在交配旺季也没有一只雄蟹的精夹是用完

的 。短足拟石蟹雄性的交配时间却不随竞争压力而改变 。相应的,雄性交配时间随着雌性交配规格的

增加而增加,但小的雄性却没有这种规律 。这可能是因为石蟹在一个交配季节只交配一次,是对不存在

最后交配优势的一种适应
[ 13]

。

另外,性别选择理论 ( sexselectivetheory)认为雄性交配需要面对两个问题:雌性选择雄性;雄性之

间的竞争。如果可能的话,雌性应该尽量选择规格大 、健康 、且近期没有交配过的雄性进行交配,而这与

精子储量及质量相联系 。如雌性黑腹果蝇 ( Drosophilamelanogaster) 和白柠檬 ( Hyphessobrycon

pulchripinnis)就不会接受刚交配的雄性进行交配
[ 51 -52]

。但是,对于蟹类, Kendall等
[ 47]
在对美洲蓝蟹的

研究中却发现雌蟹选择雄蟹时更爱选择刚交配过的雄蟹。毫无疑问, 这种交配选择直接导致精子数量

质量下降。虽然蓝蟹拥有纳精囊,可以储存精荚并进行多次受精, 但蓝蟹一生就交配一次, 且交配时间

有限
[ 29]

;尽管在理论上存在可以利用交配前后的间隙使雄性产物充分恢复,但必须认识到一个前提, 即

在竞争系统中,雄性受规格 、健康 、生理条件及交配历史的影响,为了生殖最大化, 雄性一有机会就会进

行交配活动
[ 53-54]

, Jivoff等
[ 29]
已通过实验观察证明这一观点。因此, 进行单一性别作业的渔业可能导

致蟹类天然种群的双重效应,即不仅减少了种群中规格大的比例,使其进行重复交配;同时也使那些保

留下来的小的雄性个体得不到交配机会。

4　种群结构与精子限制

种内竞争 (intraspecificcompetition)是进行有性生殖的基本特征。选择性捕捞雄蟹的单一渔业生产

模式必将改变整个种群的结构,进而影响整个种群的繁殖成功率
[ 6]
。这种作业对蟹类种群结构的影响

可以归结为以下三方面:( 1)减少雄蟹的丰度;( 2)增加可操作性性比 (OSR) ;( 3) 降低雄蟹的平均规

格
[ 39]

。

Rondeau等
[ 17]
在对雪蟹生殖状况的研究中指出尽管在当前的捕捞政策下,雌蟹的数量往往超过雄

性,但由于雌蟹退壳的不同步及可交配时间很短,故可操作性比仍由雄蟹控制。雄蟹会根据当地的可操

作性比及雄蟹的密度来决定每次交配对雌蟹雄性产物的投入
[ 55]

;为了调查精子供应 (交配时雄性得到

的雄性产物 )限制胚胎产出情况, Sainte-Marie等
[ 9]
对处于不同捕捞状态下 1994 -2002年际的成熟雪

蟹群体的数量及初次抱卵雌蟹进行了调查 。结果显示雪蟹的可操作性比及其初次抱卵丰度都存在着年

际跳动 。当可操作性比下降时,雌蟹得到的雄性产物的平均重量及相应的精子数都下降了 。随着捕捞

强度的加剧,蓝蟹种群的整体规格也不断下降,这使得群体中规格较小的个体也有机会直接参与蓝蟹的

交配活动
[ 47]

;而且调查表明, 在天然群体中有 50% ～ 90%雄蟹输精管的雄性产物储量都处于较低水

平
[ 5]

,雌蟹有近 70%的纳精囊处于枯竭状态
[ 56]

。很明显, 这是由于整个群体的雄性规格减少, 许多雄

蟹参与多次连续交配造成的,致使精液枯竭
[ 4]
;尽管 Jivoff

[ 7]
在野外调查中发现有 14%的雌蟹有二次交
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配的可能,但像蓝蟹这样交配时间有限,近产卵期纳精囊中仅存 50%的精子的种类来说, 彻底改变整体

上缺少精子的状况是不现实的
[ 15]

。Hines等
[ 6]
对切萨皮克等地 (处于高捕捞压力状态 )和佛罗里达 (相

对开发率较低 )的蓝蟹资源进行了比较调查, 在考虑了可能影响的各种因素 (如纬度,温度 )后,表明前

者 (切萨皮克 )生殖季节较短,由于渔业较大范围的降低了种群的丰度 、规格及性比进而引导了精子限

制现象;而后者 (佛罗里达 )生殖季节较长, 随着雌蟹年龄的增长, 精子限制现象才出现。随来, Sato

等
[ 12]
通过锯足软腹蟹演示了选择性捕捞雄蟹的渔业生产可能对一个未开发的种群的整个影响过程, 结

果表明当一个种群由小的雄蟹及大量雌蟹组成时生殖成功率直线下降;而且种群的平均生殖力也随着

交配季节不断流逝而逐渐降低 。这与 Sato等
[ 14]
对同属的短足拟石蟹 2003及 2004世代进行的调查情

况较一致, 2003世代因捕捞压力过大而交配成功较低。

那么,到底雌蟹需要多少雄性产物才可避免精子限制现象呢? 或者说一个卵子受精需要多少个精

子的参与? Sainte-Marie等
[ 39]
和 Yamasaki等

[ 57]
在综合考虑多次抱卵及可能影响的因素后,得出正常情

况下雪蟹一个卵子需花费储存在纳精囊的精子约 70个;Wolcott等
[ 15]
在对美洲蓝蟹的研究中, 指出精

子在纳精囊中储存 12个星期后有 50%的精子损失;蓝蟹一般一生孵化 2 ～ 6批卵,平均每批 3×10
6
个;

最后精卵比约为 83∶1。不过, Hankin等
[ 58]
指出雌蟹的怀卵量随着雌性规格的增加而增加,而且规格大

的迟于小的雌蟹蜕壳,因此规格大的雌蟹产生精子限制的可能性比较高
[ 10-11]

。然而最近研究发现, 雌

性的产卵量随着雄性产物的储存量而变化
[ 6]

,雌蟹的生殖潜力可能因为其储存的精子数量而提高
[ 59]

。

另外, Rubolini
[ 60]
在对一种淡水小龙虾 (Austropotamobiusitalicus)的研究中指出规格大的雌性由于本身

生殖系统的老化而产出的卵的数量及受精率较小的低 。因此, 光从雌蟹的规格及最后产出的卵子的量

和所存的精子量进行对比来推算天然种群受精程度就有可能产生比较大的偏差 。因此,要想确切知道

蟹类资源交配受精过程中总的精子 (或精荚 )的需求还有很多问题需要解决 。

Elner等
[ 18]
以加拿大纽芬兰岛波恩湾的雪蟹资源为例, 从种群动力学的角度探讨了形态不成熟的

雄性在一个天然种群中得到交配机会的可能性,这与处于低开发状态下弗罗里达德蓝蟹资源演化规律

较一致
[ 6]
。因为在一个原始或刚被开发的种群中,初次交配和多次交配雌性的比率和形态上成熟与不

成熟的种群结构随时间是不断变化的,当一个种群出现老龄化 (stagnant)后,内禀生长率不断降低,整个

种群被形态成熟的多次交配的老蟹所占据,补充群体就很少;但随着种群自身的更替及对资源开发的加

剧,补充群体大量增加,这时整个种群被那些刚经青春期前蜕壳 ( prepubertalmolt), 输精管中刚生成精

荚规格较小的雄性所占据,使形态未成熟的个体得到了充分交配的机会。 Saint-Marie等
[ 61]
在野外调查

中也发现了形态未成熟但已进行交配的个例。另外,形态学研究发现,在进行青春期前退壳前后,蟹类

也存在一定的异速生长,只是没有青春期那么明显罢了
[ 62 -63]

。这说明自然界种群在未开发的状态下,

也有可能存在精子限制现象。

5　展望

精子发生的过程对于生物来说是相对缓慢而昂贵的,目前已有很多实事说明雄性不总是拥有充分

的精子去和卵子结合
[ 64 -65]

。得不到充分的精子供应,必然影响雌蟹受精的成功率, 所以精子限制也就

发生了
[ 17, 66]

。研究表明在现行的捕捞政策下, 雄蟹的交配频率及规格是造成天然种群精子限制现象的

主要原因,而独特的生殖系统及逐步改变的种群结构则加剧了这种现象;科学家们业已探讨了产生精子

限制现象的诸多因素 、存在的可能性及其可能产生的后果 (如改变种群结构及可操作性性比 ) 。但到目

前为止,通过对照实验及野外调查,我们对有些可能存在的因素还不十分明确, 如到底雌蟹的产卵量跟

精子接受量是否有关
[ 6]
;对有些因素还没给以考虑, 如既然不同蟹个体之间的精子存在竞争, 那么来之

同一只蟹的精子是否也存在由于竞争而导致限制;另外,目前已进行的工作也仅限于对产生精子限制现

象可能性的把握上
[ 4-11, 14-15]

,还没有建立起一套判别精子限制现象的完整理论或模型, 尽管 Sato等
[ 12]

利用锯足软腹蟹 ———一种未开发的种类, 作为模式生物对处在目前选择性捕捞雄蟹渔业生产下的生殖

成功率进行了模拟,但由于是在人为条件下, 没有综合考虑到可能受自然条件因素 (如温度 、地域及捕
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食者等 )对整个种群产生的影响及危害, 加之物种间的差异 [石蟹科的经济种, 如短足拟石蟹
[ 10-11]

、堪

察加拟石蟹 (Paralithodescamtschatica)
[ 67]
有一定参考 ] ,也不一定适用于其它大型经济开发的蟹类, 不

能直接给出其它种类目前正遭受精子限制种群危险的程度的判定
[ 6, 9]

。因此, 建立海洋保护区
[ 68]
及把

捕捞季节推迟到生殖季节之后
[ 14]
都是很好的方法 。另外, Gardner等

[ 69]
对澳大利亚塔斯马尼亚巨大拟

滨蟹 Pseudocarcinusgigas在雌雄兼捕状态下的资源状况进行了研究,结果表明这种蟹不存在精子限制

现象, 这对于处于我国的渔业捕捞模式下的蟹类管理有一定的指导意义 。
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