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摘　 要　 小型哺乳动物种群波动的内在机制备受生态学家关注。 随着多态行为假说和亲
缘选择理论的提出，社会行为⁃亲缘关系整合驱动种群波动逐渐成为小型哺乳动物种群生
态学和行为生态学研究的前沿问题之一。 然而，关于亲缘选择及其相关联的社会行为在种
群波动中的内在联动机制研究较少，现有的理论和经验数据尚存分歧。 本文简要介绍了研
究亲缘关系和社会行为的新方法即社会网络分析，回顾了社会行为⁃亲缘结构相关理论及
其亲缘效应假说，着重评述了种群调节中由物种或环境差异及熟悉性导致的社会行为与亲
缘结构联动模式的不同表现，并提出未来研究应当综合考虑多个环境因子、野外调查与遗
传数据相结合及考虑研究对象的个性特征。
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　 　 动物的社会行为（如领域争斗、标记、扩散和助

亲行为）对其选择适宜生境、获取资源，最大限度地

利于自身生存和繁殖具有重要的意义 （ Ｈａｗｋｅｓ，
２００９；Ａｋｃａｙ ｅｔ ａｌ．，２０１２）；其在动物种群调节中的作

用，自 Ｃｈｉｔｔｙ（１９６０）提出行为⁃遗传假说以来被众多

行为和生态学者所关注 （ Ｋｒｅｂｓ，１９９６； Ｓｔｅｎｓｅｔｈ ｅｔ
ａｌ．，１９９６，Ｋｒｅｂｓ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 社会行为可以通过控

制个体性成熟时间、杀婴、控制扩散以及直接争斗四

种方式影响种群繁殖率、存活率及迁入和迁出，进而

影响种群动态（Ｋｒｅｂｓ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 与此同时，在亲

缘选择（ｋｉｎ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ）理论的启发下，一些学者认为

种群的行为⁃遗传作用应考虑亲缘效应，并提出相应

的社会生物学假说 （ ｓｏｃｉｏ⁃ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）：即
种群内相邻个体间的遗传关系会形成相应的亲缘结

构（ｋｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ），亲缘选择可作用于个体的利他表

现，降低缘于自然选择压力的个体空间等竞争，影响

种群个体间的社会行为表现，继而影响个体存活、繁
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殖以及扩散模式（Ｃｈａｒｎｏｖ ｅｔ ａｌ．，１９８０；Ｋａｗａｔａ，１９９０；
Ｌａｍｂｉｎ ｅｔ ａｌ．，１９９１；Ｋｅｌｌｙ，１９９２；刘震等，２００２；Ｋｒｅｂｓ
ｅｔ ａｌ．，２００７）。 近年来，随着微卫星分子标记、基因

组学以及社会网络结构分析（ ｓｏｃｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｎａｌｙ⁃
ｓｉｓ）等方法应用于上述研究领域，人们能够更准确

直观地探讨种群内部社会行为和亲缘结构变化的联

动模式，以及其在种群调节中的作用强度与方式。
这已成为动物行为学和种群生态学领域交叉研究的

前沿问题之一 （ Ｌａｃｅｙ ｅｔ ａｌ．， ２００７； Ｐｉｅｒｔｎｅｙ ｅｔ ａｌ．，
２００８；Ｆｒａｎｋ，２０１０；Ｐｉｌｏｔ ｅｔ ａｌ．，２０１０；Ｍｅｓｈｒｉｙ ｅｔ ａｌ．，
２０１１；Ａｋｃａｙ ｅｔ ａｌ．，２０１２；Ｉｎｎｅｓ ｅｔ ａｌ．，２０１２），且受到

野生动物管理（如有害生物防治、保护动物种群重

建等）实践应用研究的重视（Ａｚａｎｄｅｍｅ⁃Ｈｏｕｎｍａｌｏｎ
ｅｔ ａｌ．，２０１４；Ｄｈａｒｍａｒａｊａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。

为此，本文主要综述了小型哺乳动物种群调节

中的 １）亲缘及社会交往相关研究方法；２）社会行

为⁃亲缘结构理论假说；３）社会行为的亲缘效应；４）
动物存活和繁殖对亲缘⁃行为的响应模式及其与种

群波动的关系等，并展望其未来发展趋势。

１　 研究方法的更新

１ １　 分子技术

１９６４ 年，当 Ｈａｍｉｌｔｏｎ 提出他的理论时，运用分

子技术在自然种群中检验相关预测基本上还是不可

实现的。 随着 ＰＣＲ 时代的到来、测序技术日趋成

熟、成本不断降低，ＤＮＡ 序列逐渐成为谱系研究中

应用最多的分子标记。
在无法获得完整家系的情况下，遗传估算是很

有用的。 比如，Ｑｕｅｌｌｅｒ 等（１９８９）提出的亲缘系数

（ｒｅｌａｔｅｄｎｅｓｓ，ｒ）反映了在同一种群中，某两个个体在

一个特定的遗传位点上的相似程度。 该计算方法得

到广泛认可，至今仍有不少研究用其估算个体间的

亲缘关系（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｈｉｒｓｃｈ ｅｔ ａｌ．，２０１３；Ｌｅ⁃
ｃｌａｉｒｅ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。 随着研究逐渐深入和细化，不
断有新的计算方法或操作软件出现，以满足科研人

员日益增长的对个体亲缘关系估算准确度的需求

（Ｒｏｌｌｉｎｓ ｅｔ ａｌ．，２０１２；Ｑｕｉｒｉｃｉ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。
微卫星 ＤＮＡ 因其数量大、分布广、具高度多态

性等优点，逐渐成为种群遗传结构分析、亲缘关系及

亲子关系鉴定、婚配制度等研究广泛采用的分子标

记（ Ｇｉｂｓｏｎ ｅｔ ａｌ．， ２００５； Ｈｕｂｎｅｒ ｅｔ ａｌ．， ２０１３； Ｏｗｅｎ
ｅｔ ａｌ．，２０１３），微卫星 ＤＮＡ 分子标记技术为深入研

究行为⁃亲缘关系提供了保障。 虽然微卫星 ＤＮＡ 现

被广泛运用，但无效等位基因（ ｎｕｌｌ ａｌｌｅｌｅｓ）的存在

与其潜在影响是其重大缺陷之一。 单核苷酸多态性

（ｓｉｎｇｌｅ⁃ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ， ＳＮＰｓ） 的高通量、
易转移、低基因分型错误等特点，使其在分子生态学

许多领域变得越来越受欢迎。 ＳＮＰｓ 在亲缘鉴定方

面的效力与微卫星 ＤＮＡ 相当（Ｈａｕｓｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１１），
且收集材料的过程耗时更少，分析时所需的独立等

位基因也更少，已经在一些研究中取代了微卫星

ＤＮＡ （Ｇｕｄｅｘ ｅｔ ａｌ．，２０１４；Ｋｒａｕｓ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。
１ ２　 社会网络分析法

动物的社会交往格局能够反映个体或群体的交

往偏好（如偏亲属）、配偶选择等生活史策略，了解

动物的社交特征等行为表现有助于探究种群动态变

化的潜在机制。 社会网络分析法是分析动物群体间

及个体在群体中地位作用有用的方法（Ｗｅｙ ｅｔ ａｌ．，
２００８；Ｒｏｌｌｉｎｓ ｅｔ ａｌ．，２０１２），通过建立社交网络和遗

传网络，能够直观展示个体间的交往和合作（Ｃｒｏｆｏｏｔ
ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｗｏｌｆ ｅｔ ａｌ．，２０１１）、估算个体扩散（Ｆｅｎ⁃
ｎｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１１）、探讨社交格局与存活、繁殖（Ｗｅｙ
ｅｔ ａｌ．，２０１３）等适合度收益以及种群波动之间的关

系。 社会网络分析法多用于大中型哺乳动物（尤其

灵长类）（Ｂｒｅｔ ｅｔ ａｌ．，２０１３；Ｓｈｉｍａｄａ ｅｔ ａｌ．，２０１４）社会

动态的研究，近来，该方法正被广泛运用于小型哺乳

动物（Ｈｉｒｓｃｈ ｅｔ ａｌ．，２０１３；Ｗｅｙ ｅｔ ａｌ．，２０１３）、爬行类

（Ｆｅｎｎｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１１）、鱼类（Ｗｉｌｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２０１４）等行

为学和种群、群落生态学研究。

２　 种群调节中与社会行为⁃亲缘结构相关的理论假说

２ １　 多态行为假说（ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｂｅｈａｖｉｏｒ ｈｙｐｏｔｈｅ⁃
ｓｉｓ）

多态行为假说是自动调节学派中最具代表性的

假说（Ｃｈｉｔｔｙ，１９６７）。 该假说认为种群中具有行为多

态现象，且这种多态现象具有遗传基础，即行为⁃遗
传多型。 在密度制约的种群变动过程中，个体的行

为⁃遗传型随种群面临的自然选择压力而变化———
在高密度时自然选择有利于攻击性强、繁殖率低和

倾向于迁出的个体；而在低密度时自然选择有利于

攻击性弱、繁殖率高和倾向于留居的个体（Ｃｈｉｔｔｙ，
１９６０，１９６７）。 可以看出，多态行为假说强调了种群

中的个体差异性，它的两个核心要素是：（１）种群遗

传组成在种群波动过程中有明显变化，在种群的不

同时期，占优势的遗传类型不同； （ ２） 以争斗性

（ａｇｇｒｅｓｓｉｏｎ）为代表的社会行为是种群波动的驱动
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因子（Ｋｒｅｂｓ，１９９６）。
２ ２　 亲缘选择理论（ｋｉｎ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ）

亲缘选择理论是 Ｈａｍｉｌｔｏｎ 为回答“个体间为什

么会合作” 这个长期存在的进化难题而提出的

（Ｈａｍｉｌｔｏｎ，１９６４）。 该理论认为，个体对其亲属表现

出更多的友好行为以及较弱的争斗性，缘于彼此共

享基因，某个体能从助亲行为中获得广义适合度收

益（ｉｎｃｌｕｓｉｖｅ ｆｉｔｎｅｓｓ ｂｅｎｅｆｉｔｓ） （Ｈａｍｉｌｔｏｎ，１９６３，１９６４，
１９７２）。 即，亲缘选择理论实则从基因层次解释了

各种利他行为。 目前，Ｈａｍｉｌｔｏｎ 的星星之火已被学

者们传播了半个世纪，涌现出大量的研究例证

（Ｓｍｉｔｈ， ２０１４ ）， 并 被 种 群 生 态 学 者 们 所 关 注

（Ｅｂｅｎｓｐｅｒｇｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１２；Ｊａａｔｉｎｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１２；Ｓａｎｔｅ⁃
ｍａ ｅｔ ａｌ．，２０１３；Ｍｏｎｔａｇｕｅ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。
２ ３　 社会生物学假说（ｓｏｃｉｏ⁃ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）

Ｃｈａｒｎｏｖ 等（１９８０）最早考虑到亲缘选择在种群

调节中的作用，有学者称之为社会生物学假说

（ Ｋｒｅｂｓ， １９９６ ） 或 亲 缘 假 说 （ ｋｉｎｓｈｉｐ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ）
（Ｐｉｅｒｔｎｅｙ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 该假说强调种群中亲缘结

构的改变会引起种群波动，其相关预测认为：种群低

密度时期个体少有扩散，近亲交配促使亲缘群（ｋｉｎ
ｃｌｕｓｔｅｒｓ）形成，亲缘群内的个体间因亲缘选择作用

有利于它们的存活和繁殖，促进了种群增长；随着种

群数量增加，个体扩散到非亲属群中的行为增加，打
破了原有的亲缘结构；个体间的平均亲缘系数随之

下降，导致争斗性增强，直接或间接的干扰和竞争增

加，存活和繁殖降低，种群数量开始减少（Ｃｈａｒｎｏｖ
ｅｔ ａｌ．，１９８０）。 上述模型预测得到了一定实验数据

的支持，如对小家鼠（Ｍｕｓ ｍｕｓｃｕｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃｕｓ）的研

究表明：在种群密度低时，近交的比例增加，种群内

个体间显示较高的遗传亲近度（ Ｓｕｔｈｅｒｌａｎｄ ｅｔ ａｌ．，
２００５）。 不过也有一些报道与预测不符，如亲缘关

系对棕背鼠平（Ｍｙｏｄｅｓ ｒｕｆｏｃａｎｕｓ） （Ｋａｗａｔａ，１９８７）和草

原田鼠（Ｍｉｃｒｏｔｕｓ ｐｅｎｎｓｙｌｖａｎｉｃｕｓ）的种群动态没有影

响（ Ｂｏｏｎｓｔｒａ ｅｔ ａｌ．， １９８８）。 基于前述研究分歧，
Ｌａｍｂｉｎ 等（１９９１）提出了一个新的解释模型———“外
因⁃亲缘⁃行为”。 该模型同样强调亲缘选择在种群

调节中的重要性，但除了考虑亲缘关系、社会行为等

内部因素外，还加入了食物资源、捕食、迁入等外部

因素（Ｌａｍｂｉｎ ｅｔ ａｌ．，１９９１）。 与 Ｃｈａｒｎｏｖ⁃Ｆｉｎｅｒｔｙ 模型

不同，Ｌａｍｂｉｎ⁃Ｋｒｅｂｓ 模型认为，雌性的恋家性（ｐｈｉｌｏ⁃
ｐａｔｒｙ）促使亲缘群形成，亲缘集群增加了繁殖密度，
使得种群增长；当种群所利用的资源匮乏、捕食作用

或外来迁入增加时，将促使亲缘群破裂，个体间平均

亲缘系数下降；进而导致社会容忍度降低、争斗性增

强，种群数量减少。
上述两种模型的根本区别在于：前者认为，亲缘

集群是被动形成、稳定性较低，种群增长后亲缘集群

便很难维持，个体间平均亲缘系数与种群密度呈负

相关关系（Ｃｈａｒｎｏｖ ｅｔ ａｌ．，１９８０）；后者认为，亲缘集

群是由于生物自身特性主动形成、稳定性较高，亲缘

系数呈季节性波动，且在高种群密度时达到最大值，
它与种群密度、社会行为相互作用，形成逐步的动态

变化（Ｌａｍｂｉｎ ｅｔ ａｌ．，１９９１；Ｋｒｅｂｓ，１９９６）。 随着研究

的深入，两种模型对行为⁃遗传与种群波动间关系的

相关预测更为细化（表 １）。 需要指出的是，模型最

初提出是基于田鼠种群，由于田鼠类多为雌性恋家、
偏雄扩散，故预测中的亲缘集群暗指雌性亲缘群，有

表 １　 两种社会生物学假说模型关于遗传和亲缘格局在密度制约下变化的预测
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｗｏ ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ ｓｏｃｉｏ⁃ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ｃｏｎｃｅｒｎｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｋｉｎｓｈｉｐ
ｐａｔｔｅｒｎｓ
参数 Ｃｈａｒｎｏｖ⁃Ｆｉｎｅｒｔｙ 模型 Ｌａｍｂｉｎ⁃Ｋｒｅｂｓ 模型

亲缘集群缘于 低密度种群中低扩散率和近亲交配 恋巢性和缺乏迁入

亲缘系数降低 由种群增长引起的高扩散率所致 捕食和外来迁入所致

亲缘系数升高 因亲缘选择导致较高的繁殖成功率 通过减少亲缘雌性个体在春季的空间竞争，从而
导致繁殖密度增加

亲缘集群数量 与密度负相关 与密度正相关

平均亲缘系数 与密度负相关 与密度呈逐步动态变化

雌性亲属间的空间距离 低密度时更近 高密度时更近

雌鼠恋家性 在高密度时减小 始终处于高水平

争斗性 ／ 容忍度 与亲缘系数负相关 与亲缘系数呈逐步动态变化

迁入率 与密度正相关 与密度负相关

种群遗传多样性 随时间显著变化，因为低密度时低迁入率
造成的遗传多样性丧失

随时间无明显变化，大量迁入补偿了低密度时丧
失的遗传多样性

种群遗传变异年变化 明显，由于遗传瓶颈 不明显，迁入具有相似基因个体
资料来源于文献（Ｃｈａｒｎｏｖ ｅｔ ａｌ．， １９８０；Ｌａｍｂｉｎ ｅｔ ａｌ．， １９９１；Ｐｉｌｏｔ ｅｔ ａｌ．， ２０１０）。

７２８邓　 可等：小型哺乳动物种群调节中社会行为与亲缘结构联动机制研究进展



关雄性亲缘群个体间的行为作用尚需深入探讨。

３　 社会行为的亲缘效应

Ｈａｍｉｌｔｏｎ（１９６３，１９６４，１９７２）的亲缘选择理论预

测，个体对亲属有较高的社会容忍性、更多的利他行

为和合作行为。 具体来说，社会行为的亲缘效应主

要体现在增加亲密行为 （如金背黄鼠 Ｃａｌｌｏｓｐｅｒ⁃
ｍｏｐｈｉｌｕｓ ｌａｔｅｒａｌｉｓ： Ｍａｔｅｏ，２００２）、减少杀婴行为（如
白足鼠 Ｐｅｒｏｍｙｓｃｕｓ ｌｅｕｃｏｐｕｓ： Ｗｏｌｆｆ ｅｔ ａｌ．，１９８９；旱獭

Ｍａｒｍｏｔａ ｍａｒｍｏｔａ： Ｃｏｕｌｏｎ ｅｔ ａｌ．，１９９５）、偏亲属交往

格局（如大棕蝠 Ｅｐｔｅｓｉｃｕｓ ｆｕｓｃｕｓ： Ｋｉｌｇｏｕｒ ｅｔ ａｌ．，２０１３；
松鼠猴 Ｓａｉｍｉｒｉ ｓｃｉｕｒｅｕｓ ｍａｃｒｏｄｏｎ： Ｍｏｎｔａｇｕｅ ｅｔ ａｌ．，
２０１４）等。 在此，主要对与种群存活和繁殖密切相

关的社会行为进行简要介绍。
３ １　 亲属间的合作

在社会性哺乳动物中，大多数种类的雌性个体

都留居于其出生集群中（Ｃｌｕｔｔｏｎ⁃Ｂｒｏｃｋ ｅｔ ａｌ．，２０１２），
这种雌性恋家、偏雄扩散格局促成了雌性亲缘集群

（Ｓｏｌｏｍｏｎ，２００３）。 亲缘集群是群居性动物社会系统

的核心（Ｅｍｌｅｎ，１９９５），如对长爪沙鼠（Ｍｅｒｉｏｎｅｓ ｕｎ⁃
ｇｕｉｃｕｌａｔｕｓ）社群结构的研究表明，该鼠自然种群中

社群间遗传分化真实存在，不同社群具有明确的遗

传结构（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 群间遗传分化可能使

社会行为的亲缘效应表现得更加突出，尤其是合作

行为。
长爪沙鼠（Åｇｒｅｎ ｅｔ ａｌ．，１９８９）、红松鼠（Ｔａｍｉａｓ⁃

ｃｉｕｒｕｓ ｈｕｄｓｏｎｉｃｕｓ）（Ｇｏｒｒｅｌｌ ｅｔ ａｌ．，２０１０）、狐獴（Ｓｕｒｉｃａ⁃
ｔａ ｓｕｒｉｃａｔｔａ）（Ｃａｒｔｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１４）等群居性啮齿动物

能从一些合作中获得直接或间接的适合度收益，利
于社群和种群发展。 其中，较有代表性的涉及合作

育幼（ｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅ ｂｒｅｅｄｉｎｇ）、集体觅食（ｃｏｌｌｅｃｔｉｖｅ ｆｏｒ⁃
ａｇｉｎｇ）、放哨（ｓｅｎｔｉｎｅｌｉｎｇ）等。 合作育幼使得每只成

年雌鼠都能有更多的时间外出觅食（Ａｕｃｌａｉｒ ｅｔ ａｌ．，
２０１４），而轮流放哨可减少组内其他成员的警戒投

资（Ｓａｎｔｅｍａ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。 更为精细的研究表明，动
物能够视具体情况调整合作投资策略。 例如，智利

八齿鼠（Ｏｃｔｏｄｏｎ ｄｅｇｕｓ）是一种典型的合作育幼啮齿

动物，雌鼠能够根据亲缘系数或哺乳能量代价调整

对窝内不同幼仔的哺育对策（Ｊｅｓｓｅａｕ ｅｔ ａｌ．，２００９）。
又如，在具分离聚合（ｆｉｓｓｉｏｎ⁃ｆｕｓｉｏｎ）动态特征的物种

种群中（多见于大中型哺乳动物，如灵长类、有蹄

类、食肉类动物），亚群体的大小和成员组成均不稳

定，个体间的亲缘关系时刻发生着变化。 动物能够

根据与潜在受助者的亲缘关系等多种信息，对是否

参与合作灵活地做出决定 （ Ｓｍｉｔｈ ｅｔ ａｌ．， ２００８，
２０１０）。 当然，由于即时的共享收益或互惠作用（ｒｅ⁃
ｃｉｐｒｏｃｉｔｙ），非亲属个体间也具合作行为，但其稳定性

和持久性通常低于亲缘个体间的合作 （ Ｃｌｕｔｔｏｎ⁃
Ｂｒｏｃｋ，２００９）。

亲属间的合作通过减少单个个体的能量投资、
时间投资等，有利于个体和集群的存活和繁衍，极大

程度保障了种群发展。 通常，人们以广义适合度来

解释众多助亲行为。 但有研究表明，合作获得的间

接收益似乎被人们过于看重，而很可能忽略了合作

带给施助者的直接收益（Ｃｌｕｔｔｏｎ⁃Ｂｒｏｃｋ，２００２）。 动

物表现出的“合作行为”确实是受亲缘选择驱动，还
是主要依靠互惠关系维持？ 合作行为背后的机制需

要更进一步的研究。
３ ２　 亲缘关系对领域性和扩散的影响

小型哺乳动物的巢区（或领域性）变化反映了

其生活史策略及种群的动态变化。 它与外部因子

（如生境质量，包括资源分布）和内部因素（如繁殖

活力、社群状况等）密切相关，但巢区状况与各因子

的相关程度有种间差异。 因而，综合考量领域性在

时空、个体甚至社群尺度上特征是全面了解动物社

会行为的适应及种群变化规律的重要环节。 集群生

活的小型哺乳动物，因其种群内常形成亲缘集群，群
内成员共享巢域、共同防御领地 （ Ｍａｔｏｃｑ ｅｔ ａｌ．，
２００４），群内的亲缘结构在一定程度上可以通过社

群屏障（ｓｏｃｉａｌ ｆｅｎｃｅ）作用限制了陌生个体的迁入，
增强了群内个体的恋家性 （如浣熊 Ｐｒｏｃｙｏｎ ｌｏｔｏｒ：
Ｄｈａｒｍａｒａｊａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 另一方面，配偶资源竞争

（Ｐｅｒｅｚ⁃Ｇｏｎｚａｌｅｚ ｅｔ ａｌ．，２００９）或避免近交衰退（ ｉｎ⁃
ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｄｅｐｒｅｓｓ） （ Ｌｕｋａｓ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｂａｎｋｓ ｅｔ ａｌ．，
２０１４）通常又会驱动个体向外扩散（包括初生扩散

ｎａｔａｌ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ 和繁殖扩散 ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ），以维

持亲属间广义适合度收益。 有趣的是，草原犬鼠

（Ｃｙｎｏｍｙｓ ｓｐｐ．）表现出与其他多数类群相反的扩散

格局———当出生地缺乏亲属时，它们反而倾向于外

迁（Ｈｏｏｇｌａｎｄ，２０１３）。 若在出生地与亲属合作的收

益超过了亲属间竞争代价，亲属的存在会增强初生

恋家 性， 而 缺 乏 亲 属 便 应 当 促 进 初 生 扩 散

（Ｈｏｏｇｌａｎｄ，２０１３）。 动物在恋家与扩散间的权衡（留
居出生地与亲属相处或外迁避开竞争者），可能受

即时的资源及社会环境影响，因此能够影响个体适

合度，如生存和繁殖（Ａｒｎａｕｄ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。
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３ ３　 熟悉性（ｆａｍｉｌｉａｒｉｔｙ）在社会交往中的作用

社会行为的亲缘效应在其实际存在中必须基于

亲缘个体间的亲缘辨别（ｋｉｎ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｏｎ），目前有

关亲缘辨别涉及以下 ５ 种可能机制：空间分布（Ｂｅｅ⁃
ｃｈｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９８１）、基于先前交往的熟悉性（Ｒｅｅｖｅ，
１９８９）、表型匹配（Ｌａｃｙ ｅｔ ａｌ．，１９８３）、识别等位基因

（Ｋｅｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９９８）和拒绝非熟悉信号（Ｇｕｅｒｒｉｅｒｉ ｅｔ
ａｌ．，２００９）。 其中，多数小型哺乳动物主要依靠熟悉

性来辨别亲属（Ｍａｔｅｏ，２００３），即个体将其发育关键

期（如哺乳期）接触到的或与之长期交往的同类视

作亲属。 因此，熟悉性可被看作是亲缘替代品，能够

避免近亲繁殖、调节个体在社会交往中的偏好或争

斗性。 比如，智利八齿鼠分辨亲属与非亲属时用得

最多的是基于熟悉性的辨别机制（Ｖｉｌｌａｖｉｃｅｎｃｉｏ ｅｔ
ａｌ．，２００９）；相较于表型匹配，熟悉性对橙腹田鼠（Ｍ．
ｏｃｈｒｏｇａｓｔｅｒ）来说是更为重要的近交回避机制（Ｌｕｃｉａ
ｅｔ ａｌ．，２０１２）。

基于先前熟悉性的亲缘辨别机制有个重要前

提，即亲缘系数与社会交往高度相关。 某些独居性

啮齿动物对待亲属与非亲属在行为上并没有显著差

异，个体间亲缘关系对它们社会交往的影响甚微。
如旱獭的争斗频率不随亲缘关系的远近而改变

（Ｍａｈｅｒ，２００９）；暗足林鼠（Ｎｅｏｔｏｍａ ｆｕｓｃｉｐｅｓ）共享巢

穴的现象同时发生在近亲、远亲甚至非亲缘个体之

间（Ｉｎｎｅｓ ｅｔ ａｌ．，２０１２），表明暗足林鼠的共巢行为不

具亲缘偏好。 因此，对不同生活史类群啮齿动物社

会交往格局中的亲缘效应，以及它们根据具体的环

境背景在竞争与合作之间权衡对策进行比较，将为

全面阐释种群波动中社会行为效应提供颇有价值的

研究资料。

４　 种群波动中动物存活和繁殖对亲缘⁃行为的响应

４ １　 亲缘关系与动物存活、繁殖

在亲缘选择作用下，亲缘个体间更高的社会容

忍性和较少的社会冲突（争斗、杀婴等），最终会作

用于动物的存活与繁殖表现。 比如，个体间亲缘系

数较高的欧鼠平（Ｍ． ｇｌａｒｅｏｌｕｓ）种群幼体补充率和存

活率更高（Ｙｌöｎｅｎ ｅｔ ａｌ．，１９９０）、母系亲缘群有利于

棕背鼠平来年的繁殖输出（Ｉｓｈｉｂａｓｈｉ ｅｔ ａｌ．，１９９８）、雄性

根田鼠（Ｍ． ｏｅｃｏｎｏｍｕｓ）频繁更替（留居鼠被外来不

熟悉个体取代）会导致种群补充率和雌鼠存活率显

著下降（Ａｎｄｒｅａｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００６）。 但也有研究发现，
亲缘关系对种群动态并没有影响，具有不同亲缘组

成的围栏种群间的各种群统计学参数（如种群最终

大小、存活率、补充率等）没有显著差异（Ｋａｗａｔａ，
１９８７；Ｂｏｏｎｓｔｒａ ｅｔ ａｌ．，１９８８；Ｉｍｓ，１９８９；Ｄａｌｔｏｎ，２０００）。
上述研究均基于围栏实验，由于围栏效应可能对实

验结果产生了不同影响，而难以得到统一的结论。
此外，亲缘集群获得的收益不一定足以促进繁殖

（Ｄａｌｔｏｎ，２０００），且导致繁殖力和存活率降低的因素

不仅是社会冲突，社会地位同样抑制雌鼠繁殖，如东

美松田鼠（Ｍ． ｐｉｎｅｔｏｒｕｍ）（Ｓｏｌｏｍｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００６）。
虽然早期围栏实验对亲缘关系促进个体繁殖、

有利于幼体存活的验证结果存在差异，但后来的一

些围栏操 控 实 验 （ Ｉｓｈｉｂａｓｈｉ ｅｔ ａｌ．， １９９７； Ｌａｍｂｉｎ
ｅｔ ａｌ．，１９９８）以及近年来对自然种群的研究（Ｃｈａｒ⁃
ｐｅｎｔｉｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１２；Ｆｅｒｎａｎｄｅｓ ｅｔ ａｌ．，２０１５）大多支持

个体的成长具亲缘效应（如存活率和成长速率增

加、繁殖年龄提前等）。 亲缘效应带来的收益与竞

争代价随种群密度不断变化，动物在不同密度制约

下有不同的行为表现，因而对该问题的研究应考虑

环境条件和生态背景，并关注种群的动态特征。
４ ２　 亲缘⁃行为⁃种群波动

在密度制约的种群动态中，个体的遗传型随种

群面临的自然选择压力而变化，并表达适应于不同

种群密度条件的空间行为（如攻击、扩散等）；同时，
种群的亲缘结构也会随种群密度和个体间遗传关系

的时序变化而改变。 反过来，亲缘结构的建立和破

裂可以通过基于亲缘选择的助亲和社群容忍行为，
影响种群动态的关键参数，上述社群作用在种群参

数与密度间的时滞结果可能导致种群调节（Ｌａｍｂｉｎ
ｅｔ ａｌ．，１９９８）。

目前，动物种群波动过程中亲缘关系⁃社会行为

的作用已在某些鸟类（Ｍａｒｔｉｎｅｚ⁃Ｐａｄｉｌｌａ ｅｔ ａｌ．，２０１４；
Ｓｃａｎｄｏｌａｒａ ｅｔ ａｌ．， ２０１４） 和哺乳动物 （ Ｐｉｌｏｔ ｅｔ ａｌ．，
２０１０；Ｍｅｓｈｒｉｙ ｅｔ ａｌ．， ２０１１；Ｈｏｏｇｌａｎｄ，２０１３） 中被证

实，但对其作用机制的认识尚难统一。 社会生物学

假说的两个经典模型描述了原理相似却又有本质区

别的种群动态过程（见１．３），学者们在实践研究中验

证这两种模型，并不断改进（Ｓｕｔｈｅｒｌａｎｄ ｅｔ ａｌ．，２００５，
２００６）。

不同物种的生活史、生境偏好、生存策略等均存

在差异，它们的社会行为、亲缘结构对种群密度变化

的响应也有所不同。 如多数田鼠类栖息于不可预测

生境，它们会不断繁殖直到生境被破坏，扩散行为的

增加导致种群密度剧烈下降；而鼠平类栖居于资源相

９２８邓　 可等：小型哺乳动物种群调节中社会行为与亲缘结构联动机制研究进展



对少但可预测的生境，它们在高密度期呈现出较高

的恋家性和较为严格的社会生理学调节，因而其种

群调节机制可能主要为亲缘选择（以及熟悉性）而

非扩散（Ｙｌöｎｅｎ ｅｔ ａｌ．，１９９０）。 另一方面，群居性和

独居性啮齿动物种群中的行为⁃遗传特征通常具有

差异———多数群居性啮齿动物种群中的行为⁃遗传

作用表现出明显的亲缘效应 （ Ｌａｃｅｙ ｅｔ ａｌ．， ２００７；
Ｆｒａｎｋ，２０１０），而独居者往往缺乏，如旱獭个体间的

争斗频率不随亲缘关系的远近而改变 （ Ｍａｈｅｒ，
２００９）。 但也有研究发现相反的现象，如集群生活

的八齿鼠种群中缺乏亲缘结构 （ Ｑｕｉｒｉｃｉ ｅｔ ａｌ．，
２０１１），且亲缘选择对其集群觅食时的警戒行为没

有影响（Ｑｕｉｒｉｃｉ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。 又如，独居性的大更

格卢鼠（Ｄｉｐｏｄｏｍｙｓ ｉｎｇｅｎｓ）会随种群密度增加而缩

短其扩散距离，进而形成亲缘集群，增加个体间社会

交往 （Ｍｅｓｈｒｉｙ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 因此，未来还需要更多

不同类群物种的实践研究，以丰富人们对种群波动

过程中亲缘⁃行为作用机制的认识。
总的来说，在自然种群中对社会生物学假说的

验证仍然缺乏。 对种群调节内在机制的深入探究，
需做到在比较种群高低密度时期下亲缘结构作用的

同时，兼顾种群增长或下降的时序特征。 要达到此

目的，得依赖于对具不同生活史特征动物种群的长

期动态监测，并将行为观察数据、种群统计学资料和

分子材料相结合。 此外，目前对种群遗传多样性时

序变化的研究甚少（Ｐｉｌｏｔ ｅｔ ａｌ．，２０１０），种群遗传多

样性与亲缘结构之间的相互作用机制、与种群统计

学参数间的关系等是今后需要探讨的问题。

５　 展　 望

纵观国内外有关社会行为和亲缘结构联动模式

对动物种群调节的研究，亲缘选择在种群调节中起

着关键作用，甚至可以驱动动物自然种群的周期性

波动（如柳雷鸟 Ｌａｇｏｐｕｓ ｌａｇｏｐｕｓ ｓｃｏｔｉｃｕｓ： Ｐｉｅｒｔｎｅｙ ｅｔ
ａｌ．，２００８）。 但针对小型哺乳动物种群调节内在机

制的研究，要么多为短期围栏操控实验，要么虽有长

期种群统计学资料但缺乏亲缘关系数据。 分子测序

技术（如微卫星 ＤＮＡ 和 ＳＮＰｓ）的运用，为鉴定亲子

关系、建立家群谱系提供了更可靠的依据，目前已应

用于多种哺乳动物的自然种群（Ｓｍｉｔｈ，２０１４），而社

会网络分析法也正被逐渐运用于小型哺乳动物等类

群的行为学和种群、群落生态学研究。 近来，动物的

个性特征（ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ）成为动物行为学中被关

注的一个热点，包括个体和群体两个层面。 它与多

态行为类似，具不同个性特征的个体或群体其行为

表现、生存、繁殖等特征存在显著差异性、稳定性及

遗传性（Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ．，２０１４），尤其是在真社会性动

物类群中（Ｃｒｏｎｉｎ，２０１５）。 在集群生活、合作育幼、
群体觅食的小型哺乳动物种群中动物个性特征是否

具有稳定差异性？ 个性特征的差异对社交格局及种

群发展有怎样的影响？ 对此类科学问题的探索，需
要将来更多的实践研究。 当然，种群的发展依赖于

多因子共同驱动，许多因子之间往往起连锁反应。
比如亲缘关系影响社会行为、社会行为影响种群密

度、种群密度影响资源竞争等。 因此，小型哺乳动物

种群调节中社会行为和亲缘结构联动模式并不是一

个封闭系统，对该机制的研究，仍需综合考虑多种因

素。 通过整合新的实验手段和研究方法，结合长期

监测数据和分子材料，并以具不同生活史策略的物

种为研究对象，必能将种群调节内在机制研究继续

向前推进。 同时，对有害动物治理以及对珍稀濒危

物种保护的应用研究，也将推动该领域的发展。
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