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摘要 :综述了生活史性状、生活史对策、权衡、适合度及进化种群统计学等动物生活史进化领域的进展。权衡是生活史性状之间

相互联系的纽带 ,分为生理权衡与进化权衡。适合度是相对的 ,与个体所处的特定环境条件有关 ,性状进化与适合度之间关系

紧密。适合度是生活史进化理论研究的焦点。探讨动物生活史对策的理论很多 ,影响最大的是 MacA rthur和W ilson提出的 r对

策及 K对策理论。随年龄的增长 ,动物存活率及繁殖率逐步下降的过程 ,称为衰老 ;解释衰老的进化理论主要有突变 2选择平衡

假设和多效对抗假设。进化种群统计学将种群统计学应用于生活史进化研究 ,为探讨表型适合度的进化提供了有效的手段。

将进化种群统计学、数量遗传学及特定种系效应理论进行整合 ,建立完整的动物生活史进化综合理论体系 ,是当代此领域的最

大挑战。
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Abstract: Several frontiers of animal life history evolution field are reviewed in this paper: life history traits, life history

strategy, trade2offs, fitness and evolutionary demography. L ife history traits are linked by trade2offs, which are composed of

physiological trade2offs and evolutionary trade2offs. Fitness is related with specific environmental condition, and it is closely

connected with the evolution of life history trait. There have been many hypotheses analyzing animal life history strategy, of

which r2Strategy and K2Strategy theory p rovided by MacA rthur and W ilson is most influential. Senescence refers to the

decline of survival rate and rep roductive rate of individuals with age. There are two hypotheses exp laining the evolution of

ageing, i. e. mutation2selection balance hypothesis and antagonistic p leiotropy hypothesis. Evolutionary demography, which

app lies demographic techniques into the analysis of life history evolution, p rovides a powerful app roach for the research of

fitness of phenotype evolution. The greatest challenge for contemporary evolutionary ecologists is to construct an integrated

theoretic system combined by evolutionary demography, quantitative genetics, and lineage2specific effect theory in the future
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research of animal life history evolution.

Key W ords: life history strategy; fitness; trade2offs; life history traits; senescence; evolutionary demography

在进化论的推动下 ,生态学家对生活史理论已有广泛研究 ,主要包括 (1)生活史性状的进化 ,诸如寿命、

性成熟年龄与个体大小、胎仔数、窝卵数和幼仔大小等 ; (2)权衡 ,诸如生长 2维持 2修复之间的权衡、后代数量 2
大小之间的权衡、现时 2未来繁殖之间的权衡等 ; (3)性状进化与适合度之间的关系 ,强调适合度是相对的 ,性

状优化与个体所处的特定环境条件有关。

在生活史研究的进程中 , Fisher[ 1 ]最早提出繁殖价和适合度的概念 ; Lack[ 2 ]探讨了鸟类窝卵数的进化 ,提

出著名的窝卵数进化假设 ; Cole[ 3 ]首次以进化观点论述生活史及其参数对种群内禀增长率 r值的作用 ,将生

活史对策分为单次生殖与多次生殖 ; Fisher[ 4 ]第 1次分析性比。其后 ,对生活史的研究经历了短暂的停滞期。

自 20世纪 60年代中期以来 ,对生活史进化理论的探讨日渐兴起 [ 5～19 ]。迄今为止 ,对生活史进化理论与机制

虽有大量的报道 [ 20, 21 ]
,但几乎所有的假设及理论仍存在争议。

目前 ,生活史进化对策、适合度、权衡、衰老以及进化种群统计学 ( evolutionary demography)已成为生活史

进化研究的前沿领域。

1　生活史性状的进化

性成熟年龄以及性成熟时个体大小、胎仔数、后代大小、寿命等生活史性状均为当前热点研究的生活史性

状。生活史性状的进化与维持、生长、修复和繁殖等 4项生命活动中资源分配的“决策”有关。

1. 1　性成熟时的年龄和个体大小

Stearns
[ 21 ]将性成熟年龄定义为 ,动物初次产仔的年龄。性成熟将生活史分为准备期和实现期。迄今 ,尚

无依据形态学或生理学标准定义的性成熟年龄。对大型哺乳动物 ,不同种类间性成熟年龄与个体大小差异显

著 ,同种个体间性成熟年龄亦有性别差异 ;晚成熟种类体型大、寿命长。与哺乳类类似 ,鸟类的晚成熟种类亦

具有后代数量少、个体大的特点。然而 ,晚成熟的爬行类则具有后代数量多、个体小的特点。

Roff
[ 20 ]

, Stearns
[ 21 ]和 Barot

[ 22 ]认为 ,适合度对性成熟年龄和个体大小的变异反应灵敏。因此 ,研究性成

熟年龄和个体大小 ,对种群统计学及进化生物学的研究具有重要意义。Kozlowski
[ 23 ]指出 ,性成熟年龄和个体

大小是生活史性状中影响适合度的关键组分。Ryan和 Sem litsch
[ 24 ]测定了虎螈 (Am bystom a ta lpoideum )生活

史中发育的异时性 ,提出性成熟年龄是自然选择的主要目标 ,而形态变异则为次级效应的论断。

最佳性成熟年龄和个体大小位于不同的成熟年龄支付 2收益稳定平衡点 ,由两个权衡过程决定。其一 ,为

成熟年龄与繁殖力之间的权衡 ;其二 ,为成熟年龄与后代存活之间的权衡。最佳性成熟年龄与个体大小可根

据代价与收益的差值确定 ,其差值达到最大的年龄为最佳性成熟年龄 [ 13, 25 ]。在以适合度为度量单位测定代

价与收益的条件下 ,代价与收益值大小依生活史类型而定。早成熟物种的幼体期短 ,存活至成体的概率较

高 [ 26 ]
,育幼早 ,且其后代的繁殖时间亦早 ,因而 ,能提高其适合度 ;然而 ,早成熟雌体繁殖的后代 ,其瞬时死亡

率较高 ,且随着母体性成熟年龄及体型的减小 ,其后代繁殖力及存活力降低 ,致使适合度降低 ;若雌体性成熟

时体型太小且尚未完成发育 ,则其繁殖力降为 0,此为早成熟物种的代价。晚成熟物种则与之相反。

Charnov[ 27 ]和 Kozlowski[ 28 ]以两性资源分配 ( sex allocation)探讨性成熟年龄的格局。Kozlowski[ 28 ]认为 ,小

型动物之所以保持小体型 ,并非因体型小能提高其繁殖力 ,或降低其死亡率 ,而是因为生长需花费时间 ,且存

活至性成熟年龄的死亡率增高 ,因此 ,增加生长投资所获得的收益远不如增加繁殖力有效。最适个体大小强

烈地受制于对死亡率的自然选择 ;然而 ,死亡率又为个体大小所制约。此种交互制约是不同生活史物种性成

熟年龄差异显著的原因。在雌体的繁殖投入中 ,幼仔数量与其母体的存活之间 ,存在最优的权衡关系 ,此权衡

并非母体选择所致 ,而是自然选择的结果 ,由于最适者生存 ,仅选取最优繁殖投入值的个体得以繁衍生息。

1. 2　胎仔数、窝卵数和后代大小

不同物种的胎仔数、窝卵数与后代大小差异显著。对鸟类 ,著名进化生态学家 David Lack
[ 2 ]提出如下假
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设 :自然选择使雌鸟在其能力范围内达到窝卵数最大。然而 ,哺乳类的胎仔数常未达到最大值 ,大多数哺乳类

的胎仔数为 1
[ 21, 29, 30 ]

,即 Lack假设不适于哺乳动物 [ 21 ]
,其机制值得探讨。

由于母体提供的能量资源有限 ,幼仔数量与大小之间存在权衡关系。Sm ith和 Fretwell
[ 31 ]提出 ,幼仔最优

体型值仅有一个 ,最优后代大小使单位资源投入的幼仔适合度最大。McGinley等 [ 32 ]的研究结果 ,支持 Sm ith

和 Fretwell的理论。然而 ,在自然界 ,许多种动物幼仔体型的变异极大 ,似乎与 Sm ith和 Fretwell的理论相悖。

McGinley等 [ 32 ]将此解释为进化抑制 ( evolutionary constraint)的结果 ,即环境因子、地理位置及基因多效性均能

抑制物种变异的能力。

Stearns
[ 21 ]认为 ,幼仔大小的自然选择亦与其它进化冲突有关。在雌体选择中 ,若幼仔体型受限制 ,对母

体选择有利 ;对幼仔 ,则是个体越大在选择中愈有利。幼仔是母体的营养寄生者 ( nutritional parasites) ,哺乳类

的母体为其幼仔的营养库 ,母体适合度的增加对幼仔有利。在雄体选择中 ,对一雄多雌婚配制度的物种 ,幼仔

体型的增大 ,在选择中有利 ,然而 ,此种收益以雌体适合度降低为代价。Haig[ 33 ]的研究结果表明 ,对影响营养

寄生幼体生长的酶 ,此类冲突可为父系基因印记 ( genetic imp rinting)系统进化的基础。

在进化过程中 ,胎子数 (窝卵数 ) 、幼仔大小与终生繁殖次数为诸多性状之间权衡的结果 ,它可使个体的

适合度达到最大。其中 ,包含对环境条件的适应。野外实验 [ 21 ]证明 ,动物能适时地调整其繁殖对策 ,以使个

体的适合度最大化。

1. 3　寿命和衰老

衰老是随年龄增长 ,存活率及繁殖率逐渐下降的过程。衰老似为进化的悖论 ( evolutionary paradox) ,即衰

老似乎并未增加 Darwinian适合度。然而 ,衰老为何能成为物种或种群的属性 ?

解释衰老的进化主要有突变 2选择平衡论 (mutation2selection balance theory) 及多效对抗论 ( antagonistic

p leiotropy theory)。

突变 2选择理论 [ 34 ]认为 ,各基因位点产生突变与选择、淘汰突变的过程互相平衡 ,维持种群的整个遗传变

异过程。达到一定的年龄后 ,个体繁殖价为 0,对种群增长无影响。在此年龄段 ,自然选择对个体生活史性状

的作用强度逐渐减弱 ,亦即在个体生命晚期发生的遗传病变无重要性 ,随之 ,自然选择对此类有害突变不再进

行甄选。因此 ,对此年龄段的个体 ,有害突变表达于较高的表型平衡水平。当此类有害突变逐渐积累时 ,衰老

开始。老龄个体几乎无一例外地患阿尔茨海默 (A lzheimer)病 ,证明促使此病发生的基因未被自然选择所淘

汰。此理论解释了为何不存在阻止衰老的自然选择 ,但却不能解释衰老为何是自然选择的结果。

多效对抗论 [ 35 ]认为 ,衰老的发生是对多效基因选择 (p leiotrop ic gene selection)的结果 :既能增加青壮年个

体适合度 ,又能促进老体衰老的等位基因经过自然选择的作用而保留下来。这使繁殖早期的存活率和繁殖率

增高 ,而繁殖后期的存活率和繁殖率则降低 ,亦即生命早期适合度与晚期适合度存在权衡或对抗关系。

Rose
[ 36 ]对黑腹果蝇 (D rosoph ila m elanogaster)寿命的人工选择试验结果强烈地支持此理论。

突变 2选择平衡理论则告诫 ,生命后期的有害基因积累发生于多个基因位点 ,不可能寻找到单一的“衰老

基因”。探索“青春之泉”( fountain of youth)的期望 ,无论在分子水平或其它层次上 ,均不可能获得成功 [ 35 ]。

Em len
[ 12 ]在总结了 Medawar

[ 34 ]、W illiam s
[ 35 ]和 Ham ilton

[ 37 ]的自然选择理论后 ,认为衰老是自然选择的副

产品。他从种群生态学角度分析衰老现象 ,认为特定年龄死亡率在繁殖前期应降至最低 ,此后 ,随年龄的增

长 ,特定年龄死亡率增高 ;特定年龄繁殖率依年龄的增长而持续地增加 ,直至达到特定峰值 ,不同物种达到峰

值的年龄不同。峰值之后 ,繁殖率逐渐降低 ;自然选择的结果使后期死亡率激增 ,种群存活曲线后段骤降 ;对

衰减种群或波动种群生育力的自然选择作用 ,可使其繁殖投入降低 ;若死亡率极低 ,在衰老过程中 ,个体将冒

更大的风险以获取繁殖成功 ;利他行为与年龄有关 ,年龄较大的个体更具利他性 ;群体间的敌意亦在特定年龄

段更为显露。Rose
[ 38 ]则认为 ,衰老对物种进化有利。

2　性状间的权衡

假定某一性状变异的收益与另一性状变异的支付相关联 ,则称此二性状之间存在权衡关系。权衡是生活
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史性状间相互联系的纽带 ,它能抑制两个或更多性状的同步进化 ,可分为生理权衡与进化权衡两大类型。生

理权衡为个体内竞争同一资源的两个或更多器官之间的能量分配 ;进化权衡为进化中自然选择对相关表型的

取舍。

对权衡的测定曾有争论 [ 39～41 ]
,甚至受到批评 [ 42 ]。其后 ,大量的野外实验均验证了表型性状间的权衡。

Bell和 Koufopanou
[ 43 ]评述了此类进展。权衡的测定方法分为两类 ,第 1类为人工选择实验 ,选定一性状 ,测定

其它相关性状的反应 ;第 2类是测定表型变异对个体的作用 ,诸如在实验室中测定窝卵数与卵大小的变化。

Clutton2B rock等 [ 44 ]报道 ,哺乳期红鹿 (Cervus elaphus)雌性成体的死亡率较高。在冬季 ,哺乳雌鹿将脂肪

资源转变为乳汁 ,使其脂肪贮备量减少 ,死亡率增高 ;且在断乳后 ,母鹿与其后代相互竞争食物。此种生理与

生态机制叠加 ,导致哺乳雌鹿冬季死亡率升高。此种效应与年龄相关 ,且在母鹿 10岁后极为明显。

Kriegsbaum
[ 45 ]将自然条件下的蚱蜢 (Chorth ippus bigu ttu lus)种群置于实验室饲养 ,发现该种群雌体的窝卵

数明显小于野外 ,而卵大小则明显地增大。因此 ,他提出实验室营养较差 ,是导致每雌体产卵量降低、卵大小

增大的原因。

大量的研究证明 ,生活史性状间至少存在 45种权衡关系 [ 21 ]。其中 ,研究最充分的当推亲体存活与繁殖

力、繁殖与寿命、当前繁殖与未来繁殖、生长与繁殖 ,以及胎仔数与胎仔大小的权衡。确定营养分配的生理机

制 ,即在生殖腺与其它器官之间 ,亲体如何分配营养 ;探讨繁殖投入与内部及外部环境因子的关系 ,至为

重要 [ 1 ]。

3　生活史对策

Stearns
[ 21 ]将“对策”解释为“复杂的适应”。他认为 ,生活史对策是指全部的生活史性状一起协调进化。

迄今为止 ,影响最大的生活史对策理论是 MacA rthur和 W ilson[ 46 ] , ,以及 MacA rthur[ 47 ]根据物种的寿命与

繁殖力将生活史对策分为 r对策及 K对策。依据种群增长的 Logistic模型 ,MacA rthur[ 47 ]指出 ,在低密度条件

下 ,自然选择有利于种群内禀增长力强的种群 ,此类种群称为 r对策者 ;在高密度条件下 ,自然选择有利于环

境容纳量大的种群 ,此为 K对策者。在假定高密度能导致幼体存活率降低的条件下 , Pianka
[ 48 ]提出 ,晚育、幼

仔数少及有亲体育幼为 K选择者特征 ,早育、胎子数多及无亲体育幼为 r2选择者的特征。
MacA rthur的 r对策和 K对策理论曾经促进了生活史进化研究的进展 ,亦引发一定的争论 [ 49 ]。目前 ,对

此理论的探讨日渐减少。Stearns
[ 21 ]认为 MacA rthur和 Pianka的 r对策及 K对策很有启发性 ,但不正确。他指

出此理论存在 6大缺陷 : (1)混淆了种群过程与自然选择机制 ,仅仅分析种群统计现象 ,未探讨选择压力如何

作用于个体 ; (2)即使最支持该理论的研究 [ 50～52 ] ,亦未呈现其预言的种群调节模式 ; (3) 即使仅将 r2K二分法
视为生活史分类方法 ,根据所拥有的可靠数据 [ 53, 54 ]

,大约 50%的种类不宜于此归类法 ; (4)对果蝇 [ 55～57 ]和原

生动物 [ 58 ]的人工选择试验结果否定了 r2K对策理论 ,但试验结果与具有年龄结构的矩阵模型预测结果一致 ;

(5)不同年龄段承受的选择压力不同 ,这是影响死亡率的关键因子 [ 18, 59 ]。然而 , r2K对策理论认为 ,“密度制

约”对所有年龄段的作用一样 ; (6) 将繁殖性状集合贴上“r选择”或“K选择”的标签 ,这种做法遗漏了一些重

要的例外 ,且暗示着一个未曾证明的推断。虽然 ,MacA rthur
[ 60 ]

, Roughgarden
[ 61 ]与 Charlesworth

[ 59 ]的研究表

明 ,在密度制约的种群调节中 , K值作为适合度指数是适当的 ,但不知道 K值的变化与生活史性状的改变究竟

是怎样相关联的。因此 , Stearns认为 ,具有年龄结构的矩阵模型 ,更适宜于动物生活史对策的分析。

在生活史进化理论的研究中 ,对繁殖投入 ( rep roductive effort, RE) 或繁殖代价 ( cost of rep roduction, RC)

既有观察 [ 62 ]
,亦有实验测定 [ 63 ]。然而 ,对不同生活史阶段自然选择作用的相对重要性仍存在不同观点。对

短寿命种类而言 ,繁殖力承受的选择作用极弱 ,与之相对 ,此类物种存活率承受的选择作用较强 ;另一观点则

与之相反 [ 64～66 ]。

20世纪 50年代 , Cole
[ 3 ]从种群统计学角度探讨了物种的繁殖对策。假设 BA和 B P分别为单次生殖与多次

生殖物种的产仔数 , NA与 N P分别为单次生殖与多次生殖物种的种群数量 ,假设存活率为 s,则有 :

NA ( t + 1 ) = BA NA ( t) (1)
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N P ( t + 1) = B P N P ( t) + s N P ( t) (2)

单次生殖与多次生殖物种的种群增长率分别为 BA与 B P + s。Cole认为 ,单次生殖与多次生殖权衡的结

果应为 :

B P + s = BA

即两种生活史策略的种群增长率相等 ,而 s的最大值为 1,因此 ,如果单次生殖物种每年多产 1个后代 ,则

其种群增长率必定大于多次生殖物种。多产一个后代比多存活 1年所耗费的资源要少得多 ,于是 , Cole认为 ,

单次生殖应当是自然选择的结果。

Sm ith和 Charnov
[ 67 ]从生理学角度分析了极端环境条件下动物繁殖对策的进化。他们通过计算生命表和

个体的异速生长 ,时间、空间及生理上后代大小与温度的关联 ,得出了与 Cole不同的结论 :繁殖过程中付出大

量能量的个体为自然选择所接受 ,繁殖后个体的死亡不可避免 ,因此 ,在极端环境条件下 ,单次生殖是进化的

结果。

然而 , Schaffer[ 18 ]、Schaffer和 Rosenzweig[ 25 ]应用最优控制论分析生活史得出的结论与 Cole[ 3 ]、Sm ith和

Charnov[ 67 ]的结论均不同。Schaffer[ 18 ]、Schaffer和 Rosenzweig[ 25 ]认为 ,最优生活史对策使各年龄段的当前繁

殖期望值与未来繁殖率期望值之和最大。对有 3个年龄段的生活史 ,每年龄段的最优繁殖投入 ( op timal

rep roductive effort, ORE) 均与其它年龄段的 RE有关 ,因之 , ORE与各年龄段的 RE协同进化。此进化有 3种

模式 : (1)若繁殖力、繁殖后期的存活和增长为 RE的凸曲线 ,即曲线上各点的 2级导数为正值 ,进化的结果为

单次生殖 ,然而 ,亦存在替代性的多次生殖 ,但稳定性分析结果则表明 ,其多次生殖的时期极短 ; (2)与前一模

式对应 ,当繁殖力、繁殖后期的存活和增长为 RE的凹曲线 ,即曲线各点的 2级导数为负值 ,则无论系统的初

始状态如何 ,该系统特定年龄繁殖率仅有一个解 ,且对应于多次生殖的生活史 ; (3)单次生殖与多次生殖两种

繁殖对策交替出现 ,使种群适合度达到局部最大值。此时 ,进化结果与初始条件有关 ,亦即具有相似生态特性

的近缘种 ,由于偶然事件的影响 ,可呈现完全不同的生活史 ,且最终形成不同的适应峰值。在系统发育树上 ,

此理论模型能解释距离相近的物种为何具有不同的生活史。然而 ,在一定条件下 ,某些物种具有一种以上最

优生活史 ,因此 ,难以检验此理论 [ 25 ]。

4　适合度

适合度是个体对下一世代基因库的相对贡献 ,生活史性状及其变异与适合度之间的关系是生活史进化理

论的核心。种群存活与繁殖程序进化发展的方向为适合度最大化 [ 68 ]。

对适合度指数的选择 ,不同学者的观点各异。常用的适合度指数为 Malthusian参数 r,即种群内禀增长

率。 r为 Euler2Lotka方程 ∫
w

0
e

- rx
l ( x) m ( x) dx = 1的根 ,其中 , x为个体年龄 ,ω为最大寿命 , l ( x)为 x龄个体的

存活概率 , m ( x)为 x龄个体的生殖率。若 l ( x)与 m ( x)为随年龄而不随时间变化的变量 ,当种群达到稳定年

龄分布时 ,种群呈指数增长 ,此为资源不受限制条件下的种群增长。此时 ,拥有最大 r值的基因型为最适者 ,

其增长速度将超过其它基因型。然而 ,由于种群生存的环境资源有限 ,指数增长不能持久 ,因此 ,

Kozlowski
[ 69 ]认为 ,仅在以下两种条件下 , r值可作为适合度指数 : (1)在繁殖季节初期 ,种群呈指数增长 ,在繁

殖季节末期 ,种群增长停止 ,且所有基因型存活到下一繁殖期的存活率相等 ; (2) r max = 0, 即 r的最大值为 0

时 ,种群处于稳态。

另一适合度指数为净繁殖率 R0 ,为雌体一生所产的幼仔数。R0的估计方程为 R0 =∫
a

0
l ( x) m ( x) dx。其中 ,

x、l ( x)及 m ( x)的含义与 Eule r2Lotka方程相同。可将此式分解为 R0 =∫
a

0
l ( x) m ( x) dx +∫

w

a
l ( x) m ( x) dx,其中 ,

a为特定年龄。若 a龄前所有基因型的存活率 l ( x)与生殖力 m ( x)均相同 ,则∫
a

0
l ( x) m ( x) dx值最高者为最适

基因型 ,亦即对不同基因型生活史的比较 ,可从生活史参数出现差异的年龄开始。由于模型中隐含密度制约因

子 ,因之 , R0仅可作为稳定种群适合度的指数
[ 69 ]。
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虽然 , R0与 r均为适合度常用的测量值 ,然而 ,在应用同一模型的条件下 ,二者有时的预测结果却相

反 [ 20, 21, 69～71 ]。因此 , Kozlowski
[ 69 ]提出 ,以初生幼体的繁殖价作为适合度指数较适宜。Murray

[ 72 ]则认为 ,仅

Malthusian参数是最佳的适合度指数。对适合度指数的选择 ,依然存在争论 [ 68 ]。

适合度能反映物种适应环境的能力 [ 73 ]。由于环境具有异质性 ,能为物种提供多样的生态位 ,因此 ,不同

物种能选择不同的生存空间 ,成为生态位特化种 ( niche specialists) ;或栖居于多生境而成为生态位泛化种

( niche generalists)。Buckling等 [ 74 ]发现 ,荧光假单胞菌 ( Pseudom onas fluorescens)种群在逐渐适应其生境后 ,

成为特定生境的生态位特化种 ,而对其它生境的适应力则降低。Elena和 Sanjuan[ 75 ]认为 ,在特定环境条件

下 ,物种的适合度增加 ,而在其它环境条件下 ,其适合度则降低 ;并将物种对生境的此种适应格局喻为“登

山”, 称之为“在崎岖的适合度景观 ( rugged fitness landscape)中攀登不同的适应峰 ( adap tive peak)”(图 1)。

生态位特化种的适应范围狭窄 ,但其适合度最高。与之相反 ,生态位泛化种则在随机环境中的适合度最高。

图 1　征服崎岖的适合度景观 [ 75 ]

Fig. 1　Conquering a rugged fitness landscape[ 75 ]

(A) 在此适应辐射模型中 ,黄色图形为一祖先种群 ,将在 3个生态位 (峰 )中选择其一 ;每峰为一生态位的最适基因型 ;箭头代表不同的

适应突变 ,可产生有益的新基因型 ;不同突变将种群置于不同峰下 ,为物种多样性提供可能 　 In this model of adap tive radiation, an

ancestral population ( yellow) faces a comp lex environmentwith three ecological niches (peaks) . Peaks rep resent op timal genotypes for each niche.

A rrows rep resent different alternative mutations that create potentially useful genotypes. D ifferent mutations p lace the population near different

peaks, allowing for greater diversity

(B) 种群开始攀登其中一峰 ,仅固定有利于其到达峰顶的突变 ,其它不利突变则在选择中被淘汰 ;自然选择的结果为 ,某生境的生态位特

化种不再适应于其它生境　Once the population begins to climb a particular peak, only beneficial mutations that move it uphill can be fixed;

alternative mutations are elim inated by selection. In the final stage, the population located at the top of the adap tive peak is under stabilizing

selection; thus, every new mutation has a deleterious fitness effect and must be washed out from the population. The result is a niche specialist that

exhibits trade2offs in fitness and a reduced ability to genetically diversify into different niches

在适合度的研究中 , Demetrius[ 76 ]引入熵与基因型繁殖潜力 ( rep roductive potential of a genotype)的概念。

Demetrius[ 77 ]认为 ,种群向稳定年龄分布收敛的速率与种群的熵有关 ;当熵达到最大值时 ,存在无波动组分 ,种

群出生率不受稳定年龄分布扰动的影响 ;当熵值为 0时 ,波动组分出现 ,且以指数函数的速率迅速增长。

Demetrius
[ 78 ]指出 ,Malthusian参数可揭示种群的内禀增长力 ,熵值则能描述种群的内禀变异性 ( intrinsic

variability) ,即大分子的重现率和突变率、细胞群的同步衰减率 ,以及种群中个体多次生殖的程度。种群的最

终数量由 Malthusian参数决定 ,种群的稳定性由熵值决定。因此 , Demetrius认为 ,Malthusian参数和熵值可作

为适合度指数。

5　生活史进化的综合研究

进化中的因果关系错综复杂 ,难以从某一层面简单地解答。Stearns
[ 21 ]提出 ,从种群统计学、数量遗传学、

反应模 ( reaction norm)、权衡 ,以及特定支系效应 ( lineage2specific effects)等层次探讨生活史进化的框架。
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数量遗传学分析生活史性状的微进化 ,预测种群对自然选择的短期响应。为此 ,需要构建同时起作用的

大量基因的统计学模型。数量遗传学理论假定的初始条件是 :环境因子为常数 ,即假定种群处于单一或恒定

的环境中。

虽然生活史性状可遗传 ,然而 ,其表型则具有可塑性。在进化过程中 ,表型可塑性对性状适合度及性状间

关系具有微调作用 ,表型可塑性可改变性状对选择压力的遗传响应 ,亦可改变环境对性状的选择压力。表型

的连续变异有两个原因 :反应模、大量基因的共同作用。反应模是在一定的环境条件范围内、由单个基因型决

定的表型集合 [ 79 ]。换言之 ,反应模将环境的变化转换成表型的变异。有机体的克隆后代 ,其基因完全相同 ,

可用于测定反应模 [ 21 ]。

特定支系效应是比较高级分类阶元的生活史。不同支系所固定的生活史性状不同 ,同一支系的生活史模

式具有特定的一致性 ,此为特定支系效应 ,亦称为特定支系模式。事实上 ,同一支系物种仅部分生活史性状相

同 ,其余性状则处于变动状态 ,这些可变性状间常存在权衡。

在 Caswell
[ 80 ]、de Kroon等 [ 81 ]、Caswell和 Trevisan

[ 82 ]、van Groenendael等 [ 83 ]及 W ardle等 [ 84 ]研究的基础

上 , B lomberg和 Shine[ 85 ]提出进化种群统计学概念。进化种群统计学是将种群统计学理论应用于生活史研究

的进化生态学分支 ,主要探讨表型适合度的进化。进化种群统计学将特定年龄死亡率、繁殖力变异与适合度

的变化相联系 ,比较作用于不同生活史阶段的自然选择强度 ( intensity of selection, IS)。将自然种群划分为幼

体、亚成体、成体及老体等年龄段 ,依据种群的出生、生长和死亡数据 ,统计各年龄段的繁殖率 ,以及存活到下

一年龄段的概率。然后 ,构造种群结构和数量变动的射影转置矩阵模型。依此矩阵模型 ,采用进化种群统计

学技术 ,估计不同生活史阶段的自然选择强度 ( IS) ,鉴别可供选择的各种生活史对策之优劣 ,确定最优生活

史对策。用于进化种群统计学的主要方法为环分析 [ 83, 84 ]和弹性分析 [ 86 ]。

矩阵模型是研究生活史进化理论的有效工具 , Caswell [ 80 ]对此有系统的评论。在进化种群统计学研究

中 ,应用矩阵模型需满足两个较强的假设条件 ,其一 ,存活率和繁殖率近似地为常数。然而 ,事实上 ,在自然条

件下 ,存活率和繁殖率常有连续的变动 ,因此 ,可应用随机矩阵序列模拟环境变动序列 ,探讨存活率和繁殖率

的改变对种群增长的长期效应 ,此领域的研究甚为活跃 [ 87～89 ]。对种群的短期变动 ,仍可假设存活率和繁殖率

近似为常数 ;其二 ,个体之间、种群之间不存在相互作用 ,即个体、种群之间不为资源而相互竞争。事实上 ,个

体、种群间存在相互作用。若要准确地反映客观模式 ,则需考虑种群密度的制约作用 ,而矩阵中的元素则应为

种群密度的函数 ,即矩阵模型为非线性。目前 ,对非线性矩阵模型的研究 ,进展甚为迅速 [ 59, 89 ]。

6　我国动物生活史研究的主要进展

我国早期的动物生活史研究集中于无脊椎动物。至 20世纪 90年代 ,对脊椎动物生活史的研究有长足的

进展。张晓爱 [ 90, 91 ]对青藏高原高寒草甸地区雀形目鸟类窝卵数及繁殖对策进行了系统的研究 ,在国内首次

检验了 Lack假设 ;计翔等 [ 92～95 ]探讨了赤链华游蛇 (S inona trix annu la ris)等 5种游蛇科动物、蝘蜓 (Sphenom or2
phus ind icus)以及中国石龙子 ( Eum eces ch inensis. )的生活史性状与对策 ;聂海燕①系统地分析了高寒草甸地区

高原鼠兔 (O chotona curzon iae)生活史进化对策 ,提出哺乳动物繁殖投入的计算公式 ,构建了高原鼠兔体重增

长模型 ,检验了 Charnov[ 96 ]关于哺乳动物生活史分类特征的假设 ;刘伟等 [ 97 ]测定了长爪沙鼠 (M eriones ungu ic2

u la tus)的生活史 ;都玉蓉等 [ 98 ]探讨了根田鼠身体大小性二型的进化原因 ;吴贤汉等 [ 99 ]观察了青岛文昌鱼

(B ranchostom a belcheri tsing tauense)的生活史 ,张健东 [ 100 ]构建了中华乌塘鳢 (B ostrich thys sinensis)的生长模型。

7　展望

目前 ,进化生态学家对不同类群的生活史进化已有深入探讨 ;进化种群统计学、数量遗传学及特定种系效

应等生活史研究方法业已足够成熟。然而 ,迄今为止 ,仍停留在揭示特定层次的生活史进化模式 ,尚缺乏综合

性研究。因此 ,将上述理论进行整合 ,以诸多性状变量构建生活史完整而均衡的透视 ,是未来生活史进化领域
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面临的最大挑战。
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