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摘要: 在现代食肉目动物中，大熊猫无疑是最为引人注目的物种之一，既在科学上具有重要的研究价值，同时

亦是世界自然保护的象征。自 20 世纪 80 年代初期我国政府与世界自然基金会合作开展野生大熊猫生态学研究

以来，迄今已积累了大量有关该物种及其栖息地的生态学知识，近年来 3S 技术及分子生物学技术的推广应用将

野生大熊猫生态学研究提升到了一个崭新的高度。本文在综合大量历史文献的基础上，从栖息地生态学、觅食

生态学、繁殖生态学、行为生态学、分子生态学、种群生态学和群落生态学等不同方面就野生大熊猫生态学的

研究现状进行了梳理，力图归纳已有研究发现，阐明研究结果的科学价值及在保护生物学上的意义。同时，结

合研究与保护管理工作的需要，对未来研究方向进行了前瞻。
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Research advances and perspectives on the ecology of wild giant pandas
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Abstract: Among the order Carnivora，the giant panda ( Ailuropoda melanoleuca) is one of the most attractive animals，
possessing high value for scientific research and being a symbol of worldwide nature conservation． In early 1980s，the Chi-
nese government，cooperating with the WWF in initiated a research project on wild giant pandas in Wolong Nature Re-
serve． Since then，extensive research activities have been conducted in different mountain ranges inhabited by the animal．
The application of new techniques such as 3S ( GIS，RS，GPS) and molecular markers in the ecological study of the giant
panda has greatly improved our understanding of its ecology． To date，a huge body of knowledge and information has been
accumulated，potentially helpful for developing adaptive conservation strategies． In this paper，we summarize research
findings and progress in understanding the ecology of wild giant pandas during the past 30 years on various aspects，inclu-
ding habitat ecology，feeding ecology，reproductive ecology，behavioral ecology，molecular ecology，population ecology and
community ecology． Meanwhile，given the demands of research and management，future research directions are suggested.
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1869 年，法国神甫戴维 ( Pére Armand David)

在四川穆坪 ( 今宝兴县境内) 发现了大熊猫 ( Ai-
luropoda melanoleuca) ，由此掀起了世界性的 “大

熊猫热”。1961 年，世界自然基金会 ( World Wide
Fund for Nature，WWF) 成立，大熊猫因其广泛认

可度和影响力被选作为该组织会旗和会徽的标志，

并逐渐发展成为世界自然保护的象征。大熊猫吸引

世人眼球的不仅在于其憨态可掬的脸庞和黑白相间

的体色，漫长的进化历史、特化的食性以及对食物

和环境适应性的特点更吸引了科学家的关注。
对野生大熊猫生态习性的认识最早见于西方一

些博 物 学 家 到 我 国 西 部 山 区 的 考 察 散 记 中，如

Sheldon 于 1937 年在《Notes on the Giant Panda》中

报道“大熊猫主要活动于有竹子分布的环境” ( 见

张泽钧和胡锦矗，2000 ) 。新中国成立后，我国科

学工作者于 20 世纪 60 年代中期开始了野生大熊猫
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生态学研究工作，并对王朗自然保护区内大熊猫的

分布与数量进行了摸底调查 ( 王朗自然保护区大

熊猫调查组，1974) 。70 年代中期，我国政府组织

了全国第一次大熊猫调查 ( 1974 ～ 1977 ) ，初步摸

清了该物种在我国的分布与资源状况。随后，胡锦

矗等在卧龙自然保护区五一棚区域建立了大熊猫野

外生态观察研究站，在与世界自然基金会合作研究

的基础上出版了 《卧龙的大熊猫》一书。80 年代

中期以后，有关野生大熊猫生态学研究工作逐渐在

不同山系深入开展，先后建立了岷山唐家河白熊

坪、凉山马边大风顶暴风坪、相岭冶勒石灰窑、秦

岭佛坪三官庙、秦岭长青以及邛崃蜂桶寨汪家沟等

观察站，并取得了一系列研究成果。国家林业局在

1985 ～ 1988 年、1999 ～ 2003 年还分别组织开展了

全国第二次及第三次大熊猫调查工作。
在大熊猫生态学研究中，特别值得指出的是新

技术的推广应用推动了研究工作的进一步深入。一

是 3S 技术的应用和推广有力地促进了野生大熊猫

栖息地利用及评估工作的开展，提高了栖息地保护

管理的水平。二是现代分子生物学和基因组学的应

用对揭示大熊猫种群历史、探讨种群数量调查方法

及生态学规律 ( 如迁移扩散机制) 等起到了重要

推动作用，并将大熊猫生态学及保护生物学研究提

升到了一个崭新的高度。
近 30 年来，有关野生大熊猫生态学研究涉及

到数量、分布、生态、行为、适应、进化以及遗传

等广阔领域，新的学术思想与研究成果大量涌现。
这一方面充实和深化了对大熊猫生态习性的认识，

但另一方面，不断积累的知识亦可使人们迷失于信

息的海洋之中，从而丧失对未来研究脉络的准确把

握。为此，本文梳理了这一时段内大熊猫生态学领

域的主要研究进展，阐明其在科学与保护上的重要

意义，并对未来的研究方向进行了前瞻。相关报道

内容既可为科研工作者在未来开展研究活动时提供

参考，同时亦可为主管部门所借鉴以采取必要措施

促进野生大熊猫保护工作的完善。
1 主要进展

1. 1 栖息地生态学

1. 1. 1 大熊猫对栖息地的选择与利用

野生大熊猫在对栖息地的利用上表现出了明显

的选择性，平缓的坡度通常被认为是大熊猫利用栖

息地的 普 遍 特 征 ( 胡 锦 矗 等，1985; 魏 辅 文 等，

1996a; Wei et al. ， 1999， 2000; Zhang et al. ，

2006，2009) 。除此之外，大熊猫尚可能偏好倒木

或树桩密度较小、老笋密度较大的微生境 ( Wei
et al. ，2000 ) 。在 冶 勒 自 然 保 护 区， 冉 江 红 等

( 2003) 发现放牧对竹类的生长和盖度会造成影

响，并进而影响了大熊猫对栖息地的利用。在王朗

自然保护区，大熊猫明显回避有森林采伐和牲畜放

牧 的 生 境 ( 曾 宗 永 等，2002 ) 。此 外， Qi 等

( 2011) 发现雌、雄大熊猫有不同的栖息地利用模

式，Zhang 等 ( 2011) 基于国家林业局第三次全国

大熊猫调查数据，采用信息论方法从景观水平上探

讨了大熊猫的栖息地选择，发现除竹子这一必然因

素外，大熊猫更愿意选择生活在未经砍伐的或者未

曾受到人类活动影响的原始林中，保护原始林对于

保护大熊猫这一极具代表性的濒危物种将具有非常

重要的意义。
1. 1. 2 野生大熊猫栖息地质量评价

野生大熊猫栖息地质量评价探讨的内容主要包

括其栖息地质量及空间格局，目前几乎所有研究均

表明大熊猫栖息地破碎化较为严重。导致破碎的原

因主要包括人为活动 ( 如农田开垦、公路建设等)

及一些环 境 因 素 ( 如 河 流、高 山 等) 的 阻 隔 等

( 欧阳志云等，2001; 刘雪华等，2006; Qi et al. ，

2009) 。Liu ( 2001) 认为卧龙自然保护区建立后的

30 多年，其栖息地破碎化较建立初期时更为严重。
张爽等 ( 2004) 发现秦岭中段南坡各自然保护区

( 佛坪、长青和观音山) 在景观格局上存在显著差

异，并进而对大熊猫的空间分布格局造成了明显影

响。刘雪华等 ( 2006 ) 分别对秦岭大熊猫栖息地

质量、痕迹分布与景观格局间的关系进行了分析。
Shen 等 ( 2008 ) 就岷山大熊猫现有分布格局与保

护现 状 进 行 了 对 比 分 析，发 现 目 前 该 山 系 大 约

45%的核心栖息地位于保护区外，聚居区及道路等

因素导致了 30. 4% ～ 44. 5% 核心栖息地的丧失。
Feng 等 ( 2009 ) 通过马氏距离法对秦岭佛坪、观

音山自然保护区大熊猫栖息地质量进行了评价，发

现核心区域的分布与道路及村落的出现存在负相关

关系。Xu 等 ( 2009 ) 分析了 “5·12”汶川大地

震后岷山南部大熊猫栖息地面积的变化，发现地震

破坏了该区域约 23% 的大熊猫栖息地，震后保护

区内大熊猫栖息地破碎化程度较区外更高。
大熊猫栖息地质量评价的准确性与可靠性受制

于多方面的因素: ( 1 ) 生境选择的研究结果。动

物的生境选择是一弹性行为，不同区域的大熊猫在

生境选择上可能具有不同的特点 ( 张泽钧和胡锦

矗，2000) 。因此，将某个或某些区域大熊猫生境
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选择的特点推广到大熊猫分布的所有山系并进行栖

息地质量评价是需要慎重考虑的; ( 2 ) Linderman
等 ( 2005 ) 和 Zhang 等 ( 2011 ) 指 出，林 下 层

( 竹林) 对大熊猫栖息地的数量及空间分布具有显

著影响。然而，目前许多有关大熊猫栖息地质量评

价的研究还未考虑林下层方面的因素; ( 3 ) 动物

的扩散能力在确定栖息地破碎化程度上至关重要，

缺乏动物扩散能力方面的考虑所得到的研究结果将

是不完整的。此外，目前有关大熊猫栖息地质量评

价的研 究 尚 停 留 在 对 栖 息 地 属 性 的 定 性 或 定 量

“描述”上，缺乏景观格局与生态过程相互关联等

方面的深入研究。
1. 1. 3 人为因素对大熊猫及其栖息地的影响

Liu 等 ( 1999a，1999b) 评价了人为因素对卧

龙自然保护区内大熊猫栖息地的潜在影响，发现随

着人口增长，大熊猫栖息地的数量和质量都将不断

地下降，降低人口出生率及鼓励人口外迁能够减轻

对大熊猫栖息地的负面影响。An 等 ( 2001，2006)

发现人口年龄结构和耕地面积影响了薪柴的消耗

量，提供廉价的电力及改善年龄结构能显著促进大

熊猫栖息地的保护。Linderman 等 ( 2005 ) 的研究

显示，未来 30 年内人为影响将导致该保护区内高

达 16%的大熊猫栖息地丧失，控制家庭活动范围

有利于维持区内现有的栖息地水平。
1. 2 觅食生态学

胡锦矗等 ( 1985 ) 在卧龙自然保护区就大熊

猫觅 食 时 对 冷 箭 竹 ( Bashania faberi ) 和 拐 棍 竹

( Fargesia robusta) 的选择进行了探讨。类似的工

作后来分别在秦岭、凉山、小相岭等山系得到了进

一步开展 ( 潘文石等，1988; 魏辅文等，1996a，

1996b，1997; Wei et al. ，1999 ) 。Wei 等 ( 1999 )

总结了大熊猫在觅食对策方面发展出的一系列适应

性行为特征，包括: ( 1) 选择环境中营养质量最为

丰富的竹种为食物; ( 2) 摄食营养质量最为丰富

的部分 ( 如竹叶和竹笋) ; ( 3) 对竹龄具有明显选

择，偏好粗壮新笋及幼竹。竹子是一类营养质量较

低的食物 ( 纤维素含量高，可利用的细胞成分，

如粗脂肪、粗蛋白的含量低) ，大熊猫在摄食时所

表现出来的选择性有助于物质和能量摄入的优化，

以满足日常生活的需要 ( 胡锦矗等，1985; Wei
et al. ，1999) 。

大熊猫对摄入竹子内干物质的消化利用率较

低，并受季节及食物成分的影响，通常对竹笋的消

化利 用 率 最 高 ( 胡 锦 矗 等，1985; 魏 辅 文 等，

1997; 何礼等，2000 ) 。除粗蛋白和粗脂肪外，大

熊猫尚能部分消化纤维素和半纤维素 ( Dierenfeld
et al. ，1982; 潘 文 石 等，1988，2001; 何 礼 等，

2000) 。大熊猫的日能量摄入受季节的影响，并略

高于日能量支出，因此营养保险系数差 ( 胡锦矗

等，1985; 魏辅文等，1997; 何礼等，2000 ) 。从

能量利用及资源储藏量之间的对比来看，栖息环境

中的大熊猫的食物资源似乎十分丰富 ( 胡锦矗等，

1985; 魏辅文等，1997，2000; 何礼等，2000) 。
在对觅食场所的选择上，大熊猫偏好坡度比较

平缓 的 区 域 ( 胡 锦 矗 等，1985; Reid and Hu，

1991; 魏辅文等，1996a; Wei et al. ，2000; Zhang
et al. ，2006，2009) 。在平缓的区域内觅食有利于

大熊猫节省活动中的能量消耗 ( 胡锦矗等，1985;

Wei et al. ，2000a) ，或者有助于其释放前肢以抓握

竹枝 ( Reid and Hu，1991) 。此外，平缓的区域往

往分布有更多大熊猫所偏好的食物资源，因此大熊

猫偏 好 平 缓 的 区 域 亦 可 能 与 觅 食 有 关 ( Zhang
et al. ，2006 ) 。Zhang 等 ( 2009 ) 以 老 笋 为 指 标，

就大熊猫何时离开觅食斑块进行了探讨，发现当老

笋密度降低到环境平均密度时，大熊猫将离开采食

场而寻找、进入下一个觅食斑块。
胡锦矗等 ( 1985 ) 、潘文石等 ( 1988，2001 )

和孙宜然等 ( 2010 ) 还分别对不同山系大熊猫主

食竹内营养成分及微量元素含量进行了分析。与此

同时，许多植物学工作者亦就大熊猫主食竹的生态

生物学特性展开了研究。秦自生等 ( 1992，1994a，

1994b) ，秦自生和 Taylor ( 1992) 系统探讨了冷箭

竹、拐棍竹等竹种的生物学特性、生物量、种群结

构以及自然更新; 王金锡等 ( 1991 ) 探讨了缺苞

箭竹 ( Fargesia denudata) 的生长发育及自然更新

规律; 田星群 ( 1991 ) 报道了秦岭山地巴山木竹

( Bashania fargesii ) 和 秦 岭 箭 竹 ( Fargesia qinlin-
gensis) 开花后的自然更新。
1. 3 繁殖生态学

野生大熊猫性比约为 1 ∶ 1 ( 魏辅文和胡锦矗，

1994; 潘文石等，2001 ) 。四川野生雌性大熊猫约

6. 5 岁初发情，7. 5 岁交配产仔，20 岁繁殖基本结

束; 雄性约 7. 5 岁初发情，8. 5 岁能获交配权，20
岁繁殖基本结束 ( 魏辅文和胡锦矗，1994) 。四川

野生 大 熊 猫 年 繁 殖 率 约 62. 5%，其 中 单 胞 胎 约

58. 3%，双 胞 胎 约 4. 2% ( 魏 辅 文 和 胡 锦 矗，

1994) 。秦岭大熊猫的繁殖生态学特性似乎和四川

略有不同。在长青自然保护区，雌性和雄性大熊猫
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性成熟 年 龄 都 是 4. 5 岁，幼 仔 出 生 率 为 0. 654
仔 /年，周岁存活率为 59. 5%，平均胎间隔为 2. 17
年 ( 潘文石等，2001) 。

四川野生大熊猫多在每年 4 月上、中旬发情交

配 ( 魏辅文和胡锦矗，1994) ，而秦岭野生大熊猫

发情交配的时间多集中于每年 3 月中、下旬 ( 潘

文石等，2001) 。野生大熊猫幼仔出生时间集中在

每年 8 月中、下旬及 9 月上旬。大熊猫新生幼仔重

量仅约为母体重量的 1 /933，发育程度极差; 幼仔

出生后母体将在洞穴内度过 1 ～ 2 周的禁食期 ( 胡

锦 矗 等，1985; 潘 文 石 等，2001; Zhu et al. ，

2001) 。四川大熊猫多以树洞为产仔洞穴，而秦岭

大熊猫多在石洞内产仔，适宜的产仔洞穴对幼仔顺

利存活至关重要 ( Zhang et al. ，2007) 。总体而言，

四川与秦岭大熊猫在诸多生态习性上的不同一方面

既可能反映了适应局部栖息环境的结果，在另一方

面，栖息地隔离所导致的遗传交流的中断亦可能加

剧了不同种群之间的分化。
1. 4 行为生态学

野外观察大熊猫行为极为不易，导致目前有关

野生大熊猫行为研究的报道极少，仅有几例。王雄

清 ( 1987) 对卧龙自然保护区内野生大熊猫的追

逐交配行为进行了观察; 潘文石等 ( 2001 ) 长期

跟踪观察了长青自然保护区内野生大熊猫发情交配

及产仔育幼等过程; 雍严格等 ( 2004 ) 报道了佛

坪自然保护区三官庙区域野生大熊猫的求偶交配现

象。然而，上述相关报道均为描述性的，涉及野生

大熊猫行为发育、表达、功能及适应意义的研究迄

今空白。
有关野生大熊猫巢域及其空间利用的研究主要

通过佩戴无线电颈圈进行。在四川邛崃卧龙自然保

护区，胡锦矗等 ( 1985 ) 发现大熊猫巢域面积约

3. 9 ～ 6. 2 km2。在陕西秦岭长青自然保护区，雄性

大熊猫巢域面积约为 7. 6 ～ 28. 9 km2，雌性的略

小，约为 3. 3 ～ 20. 2 km2 ( 潘文石等，2001 ) 。然

而，大熊猫巢域面积的大小似乎受定位精度的明显

影响。山区地形崎岖，植被茂密，无线电信号反射

现象较为严重。此外，通过判断信号强弱以确定目

标个体方位的准确性似乎亦受监测者主观意识所影

响，尤其在目标动物与监测者之间距离较远的情况

下，方向判断上微小的偏差均可导致较大的定位误

差。
大熊猫个体之间巢域重叠现象非常普遍。雄性

大熊猫更多地体现了分散利用巢域的模式，而雌性

大熊猫似乎有集中利用的核域，并限制其他同性个

体的进入 ( 胡锦矗等，1985) 。
野生大熊猫日均移动距离 400 ～ 500 m ( 胡锦

矗等，1985; 潘文石等，2001 ) 。然而，秦岭大熊

猫表现出了明显的季节性迁移模式: 每年 6 月初逐

渐上迁进入夏居地 ( 秦岭箭竹林) 中，而在 9 月

中旬之后则逐渐下迁返回冬居地 ( 巴山木竹林)

中 ( 雍严格等，1994; 潘文石等，2001 ) 。四川大

熊猫似乎没有如此明显的季节性迁移规律。以卧龙

自然保护区为例，该地大熊猫一年中约 70% 的时

间均生活在海拔较高的冷箭竹林中觅食，仅在春季

拐棍竹萌发新笋时下移采食新笋，而后随着新笋萌

发的海拔逐渐增高，大熊猫撵食新笋重新返回冷箭

竹林中 ( 胡锦矗等，1985; 胡锦矗，2001) 。
四川与秦岭大熊猫在活动节律上表现出了明显

不同的模式。四川大熊猫 ( 如在卧龙自然保护区)

分别具有晨、昏活动高峰 ( 胡锦矗等，1985 ) ，而

秦岭大熊猫 ( 如在长青自然保护区) 在日活动节

律上为 单 峰 型，活 动 高 峰 出 现 在 下 午 13 ∶ 00 ～
17∶ 00 ( 潘文石等，2001 ) 。四川大熊猫表现出昼

夜兼行的特点，而秦岭大熊猫的白昼活动率显著高

于夜间。四川大熊猫日活动率约 60%，远高于秦

岭大熊猫的 49% ( 胡锦矗等，1985; 潘文石等，

2001) 。大熊猫的活动节律似乎受食性 ( 食谱组成

的季节变化) 、繁殖状态 ( 发情交配、产仔育幼

等) 等因素的影响，活动期与休息期的交替间隔

有利于大量摄食并保持消化道的充盈状态，从而尽

可能多地从竹子中获取物质和能量 ( 胡锦矗等，

1985) 。
1. 5 分子生态学

早期有关大熊猫遗传学的研究主要致力于其系

统发育的确定，如 O’Brien 等 ( 1985 ) 、Zhang 和

Ryder ( 1993) 等。所有这些研究表明大熊猫应归

入熊科或应单列为大熊猫科。
通过非损伤性取样方法获取遗传物质以开展大

熊猫种群遗传及分子生态学的研究在近 20 多年来

备受关注。Ding 等 ( 1998 ) 从大熊猫粪便及气味

标 记 物 中 提 取 出 了 高 质 量 的 DNA。Zhang 等

( 2006) 对大熊猫粪便 DNA 提取方法进行了改进。
方 盛 国 等 ( 1996， 1997a， 1997b ) 和 Wan 等

( 2003) 自主研制了大熊猫 DNA 指纹探针技术，

对圈养大熊猫父权鉴定、野生大熊猫种群数量及遗

传多样性现状、不同山系野生大熊猫种群间的遗传

分化等展开了研究，并认为秦岭大熊猫为一独立亚
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种。
与其他分子标记相比，微卫星 DNA 具有多态

性高、易于检测等优点。张亚平等 ( 1997 ) 率先

进行了大熊猫微卫星的筛选，Lü ( 2001 ) 和张志

和等 ( 2003) 分别应用筛选的微卫星进行了野生

大熊猫种群遗传模式及圈养大熊猫父权鉴定等方面

的研究工作。通过传统生态学与分子生物学手段的

结合，Zhan 等 ( 2006，2007，2009 ) 的调查表明，

王朗自然保护区内大熊猫种群数量超过该地第三次

全国大熊猫调查结果的一倍以上，野生大熊猫表现

出了与其他大多数兽类截然不同的偏雌扩散模式。
Zhang 等 ( 2007) 的研究结果表明，野生大熊猫种

群目前仍保持着较高的遗传多样性，秦岭与四川大

熊猫种群之间已表现出了明显的遗传分化，在就地

保护 上 应 单 独 作 为 一 个 管 理 单 元 对 待。Zhu 等

( 2010a，2010b，2011 ) 发现在大相岭和小相岭山

系，景观特征部分影响了种群之间的基因交流，小

相岭孤立小种群在近 250 年来经历了急剧的衰减，

如果保持目前的隔离状态，在环境、遗传以及统计

学等因素的作用下将走向消亡，并建议实施放归等

拯救工作。Hu 等 ( 2010a，2010b) 发现，凉山大

熊猫种群因栖息地丧失和破碎化在近 1000 年来经

历了一个严重的种群下降过程; 基于空间遗传格局

的分析显示，在山系的尺度上大熊猫的扩散也呈偏

雌模式。
1. 6 种群生态学

尽管在调查方法上备受争议，然而全国 3 次大

熊猫调查仍提供了一个估计野生大熊猫种群数量的

切实可行的基本方法。从全国第一次大熊猫调查到

第二次之间的短短十多年时间内，野生大熊猫种群

数量下降了一半以上，并从凤县、江油、汉源等县

境内消失。全国第三次大熊猫调查结果显示野生大

熊猫种群数量约为 1 600 只 ( 严旬，2005 ) ，并被

分割为 20 ～ 30 个大、小不等的小种群 ( 胡锦矗，

2001) 。如果 Zhan 等 ( 2006 ) 利用精确的分子生

物学调查方法取得的研究结果在其他分布区域得到

进一步验证的话，那么全国野生大熊猫种群数量可

能远高于原来的估计值，估计在 2 000 ～ 3 000 只。
从目前已知的研究结果来看，野生大熊猫种群

具有正的内禀增长率，显示种群数量具有增长的潜

力 ( 魏辅文等，1989; 潘文石等，2001 ) 。夏武平

和胡锦矗 ( 1989) 通过 Leslie 矩阵预测了卧龙自然

保护区五一棚区域大熊猫该种群的发展趋势。Wei
等 ( 1997) 率先利用漩涡模型分析了卧龙自然保

护区内五一棚区域大熊猫种群未来 100 年的发展动

态，发现近交衰退、竹子开花等对该种群发展有显

著影响。李欣海等 ( 1997 ) 通过漩涡模型模拟发

现佛坪自然保护区内大熊猫种群数量在未来 100 年

内大体稳定，略有下降的趋势，并对环境波动、灾

害和栖息地变化等较为敏感。在不考虑近亲繁殖、
灾害等因素的情况下，张泽钧等 ( 2002b) 通过漩

涡模型模拟发现唐家河自然保护区内大熊猫种群在

未来 100 年内总体上保持稳定，提高环境容纳量及

补充外来个体等措施能在不同程度上有利于该种群

的长期存活。
1. 7 群落生态学

与大熊猫一样，小熊猫也是食肉目动物中在食

性上特化为以竹为生的一种特殊兽类，具有很高的

科学研究价值。在四川西部，小熊猫与大熊猫大体

同域分布于岷山、邛崃山、大相岭、小相岭及凉山

山系 ( 胡锦矗等，1985; Wei et al. ，1999 ) 。在食

性相近及空间分布范围上彼此重叠的情况下，大、
小熊猫何以能共存至今? Wei 等 ( 1999，2000 ) 、
张泽 钧 等 ( 2002a ) 、Zhang 等 ( 2004，2006 ) 和

Qi 等 ( 2009 ) 分别从食性、觅食对策、空间利用

等方面进行了全面探讨，主要研究结论如下:

( 1) 尽管大、小熊猫均以竹子为生，但在食

性上并不完全相同。竹子成分占大熊猫年食谱组成

的 99% 以上，除此之外，大熊猫也偶尔摄食其他

动物的尸体 ( 胡锦矗等，1985) 。在小熊猫年食谱

组成中，竹子成分所占比例达 90% 以上，秋季小

熊猫亦喜食花楸等植物的浆果 ( Wei et al. ，1999;

杨建东等，2007; Zhang et al. ，2009) 。
( 2) 大熊猫几乎利用竹子地上器官的每一部

分，包括竹叶、竹茎、竹枝以及新笋等; 而小熊猫

仅利用竹叶和新笋 ( 胡锦矗等，1985; Wei et al. ，

1999; 杨建东等，2007; Zhang et al. ，2009 ) 。在

对新笋的利用上，大熊猫偏好高而粗的新笋，而小

熊猫 偏 好 的 新 笋 较 矮 ( 胡 锦 矗 等，1985; Wei
et al. ，1999) 。

( 3) 大、小熊猫表现出了明显不同的微生境

利用模式。大熊猫偏好坡度比较平缓的微生境，而

小熊猫频繁活动于坡度较陡的区域，在这些地方往

往有倒木或树桩出现 ( Wei et al. ，2000; 张泽钧

等，2002a; Zhang et al. ，2004，2006; Qi et al. ，

2009) 。Zhang 等 ( 2006 ) 进一步指出，两种熊猫

在微生境利用上的分割与对环境资源的竞争无关，

体型大小及不同的生理、生态需求导致了两者空间
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利用上的不同，并进而有利于彼此之间的同域共

存。
2 研究前瞻

2. 1 大熊猫—竹子的协同进化机制

植物与植食性动物在长期协同进化的过程中，

植物会形成一系列防卫机制以抵御或减弱植食性动

物的摄食，植食性动物亦会发展出许多生理、生

态、行为等方面的策略以从食物中获取足够的物质

和能量，并避免或减弱植物防卫机制所可能导致的

伤害 ( Dearing et al. ，2005 ) 。前人多从大熊猫的

视觉探讨了如何实现摄食过程能量收益的最大化，

然而对竹子可能存在的反摄食机制的认识却基本处

于空白。当前全球气候变化已对濒危动物造成了巨

大压力 ( Chen et al. ，2011 ) ，在此背景下，研究

大熊猫—主食竹子协同进化机制及其适应性管理策

略对保存这一物种具有重要的意义。
2. 2 大熊猫扩散原因及进化意义

扩散通常是指有机体离开出生地向外单方向运

动进入繁殖地或融入其它社群的 过 程 ( Nathan，

2001) 。就个体而言，扩散带来的好处主要是繁殖

方面的，如交配机会的获得，然而却可能付出生存

方面的代价—扩散个体较居留个体有更高的死亡率

( Waser，1996) 。胡锦矗等 ( 1985 ) 报道了雄性亚

成体的扩散现象，潘文石等 ( 2001 ) 报道了 2 例

雌性亚成体的扩散现象。而 Zhan 等 ( 2007 ) 采用

分子生物学方法，揭示了精细尺度 ( 保护区) 上

野生大熊猫种群内部存在的偏雌扩散现象，并提出

了繁殖资源竞争假说。Hu 等 ( 2010b) 进一步在

山系尺度发现了大熊猫偏雌扩散模式。然而，有关

野生大熊猫扩散的原因及进化意义尚需要进一步探

讨。
2. 3 繁殖生态学: 影响种群动态限制因子的揭示

魏辅文和胡锦矗 ( 1994 ) 报道了卧龙自然保

护区大熊猫的繁殖状况。潘文石等 ( 2001) 和 Zhu
等 ( 2001) 获取了长青自然保护区内野生大熊猫种

群的一些基础繁殖参数。大熊猫一般一胎一仔或二

仔，偶或三仔。初生幼仔发育程度极低，出生后将

在洞穴环境中度过 3 ～ 4 月不等的洞穴生活期 ( 潘

文石等，2001) 。因此，适宜产仔洞穴的获得对保

障幼仔存活极为重要 ( Zhang et al. ，2007) 。此外，

母体大熊猫在育幼期间存在频繁更换育幼洞穴的现

象。更换育幼洞穴对幼仔的存活可能是一极大挑

战，然而对其生态及进化机制却知之甚少。
2. 4 野生大熊猫行为的发育、表达及其多样性

动物行为是基因与环境相互作用的结果，行为

表达可能 因 环 境 条 件 的 不 同 而 表 现 出 相 当 “弹

性”。作为一种山地林栖动物，迄今仅有的野生大

熊猫行为观察仅集中在交配和育幼方面 ( 胡锦矗

等，1985; 王雄清，1987; 潘文石等，2001; 雍严

格等，2004) ，有关野生大熊猫行为发育、表达等

方面的知识极其缺乏。尤须指出的是，圈养环境下

大熊猫刻板行为的普遍存在 ( Shepherdson et al. ，

1998; Swaisgood et al. ，2001，2003; Liu et al. ，

2003) ，从另一个方面说明了改善圈养大熊猫的饲

养繁殖对这些知识的迫切需要。
2. 5 婚配制度与配偶选择

就濒危野生动物而言，有关婚配制度及配偶选

择 的 研 究 对 促 进 孤 立 小 种 群 的 保 护 至 关 重 要

( Blumstein，1998; Wedekind，2002 ) 。婚配制度对

有效种群大小有全面影响，并进而影响到种群遗传

多样性的维持 ( Parker and Waite，1997 ) 。野生大

熊猫一年中大多数时间都过着独栖的生活 ( 繁殖

期和母 － 幼关系期除外) 。然而，普遍的巢域重叠

及多样化的通讯方式却使相邻个体之间频繁地发生

社会联系成为可能。此外，大熊猫为季节性单发情

动物，每年 3 ～ 4 月为其发情交配期，然而雌体发

情高峰期仅持续 1 ～ 3 d ( Kleiman，1983; 胡锦矗

等，1985 ) 。从目前基于野外直接观察的报道来

看，野生大熊猫婚配制度似乎存在多种可能的模

式，然而决定婚配模式和配偶选择的机制需要进一

步深入探讨。
2. 6 大熊猫栖息地生态学: 从景观到遗传

景观是具有时空异质性的一块区域 ( 至少在

关注的某一因素上) ，景观生态学则主要关注于环

境 的 时 空 异 质 性 与 生 态 过 程 之 间 的 相 互 作 用

( Turner，2005) 。通过景观生态学与种群遗传学交

叉产生的一门新兴学科———景观遗传学，在融合当

代空间分析技术与分子生物学研究手段的基础上，

为揭示景观时空异质性对某些重要生态过程 ( 如

扩散等) 的影响及其遗传后果提供了崭新的认识

及广阔的研究前景 ( Pickett and Cadenasso，1995) 。
目前，有关大熊猫栖息地生态学的研究主要集中于

生境选择、栖息地质量评价及影响因素分析等方

面。近来，Zhu 等 ( 2010a，2010b，2011 ) 和 Hu
等 ( 2010b) 率先开展了大熊猫景观遗传学的研究

工作，但仅涉及到相岭和凉山山系相对较小的大熊

猫种 群。为 适 应 适 宜 性 管 理 ( Adaptive manage-
ment) 的需要，提高野生大熊猫保护工作的针对性
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与有效性，亟需在景观格局 － 生态过程 － 遗传后果

等方面展开全面、深入的研究。
毋庸费言，大熊猫是一种在科学研究与保护生

物学上均备受关注的物种。自 1980 年中国政府与

世界自然基金会 ( WWF) 合作研究该物种以来，

有关野生大熊猫生态学知识的积累急剧增长，大熊

猫保护日渐深入到社会生活中的各个角落，并逐渐

得到了社会的广泛认同。在离开大熊猫研究领域

10 来年后，Schaller ( 1994 ) 在 “The Last Panda”
中对该物种的未来充满了悲观和失望，然而最新的

研究进展却表明大熊猫仍保持着一定的种群规模和

较高的进化潜力 ( Zhan et al. ，2006; Zhang et al. ，

2007) 。此外，知识的积累为制订更为科学有效的

管理措施奠定了良好的基础。然而，科学研究在为

人类打开一扇又一扇知识之门的同时，更多的迷惘

和困惑仍不断折磨着充满好奇的人们的心智。可能

正如 Swaisgood 等 ( 2010) 在总结近几年来大熊猫

生态学研究进展时所言，“我们了解得越多，越感

觉未知的越多”，在保护上的未来出路在于将不断

涌现的科学知识应用于野生大熊猫管理对策的制订

之中。
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