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摘要 : 动物的繁殖活动关系到整个种群的生存与灭绝 , 繁殖投入和繁殖成功率是繁殖生态学研究的重要内容。从

繁殖投入的划分入手 , 综述了小型哺乳动物的繁殖投入和繁殖成功率之间的关系及其影响因素、分子生物学技术

在繁殖生态学中的应用等 , 阐述了小型哺乳动物能够根据自身的状态调整每次繁殖活动中的时间投入和能量分

配 , 采取不同的繁殖对策。这些繁殖对策是长期自然选择的结果 , 其目的都是为了最大限度地提高自身的适合

度。并且指出分子生物学技术在繁殖生态学中的应用将大大加快这一研究领域的快速发展。
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Abstract : The existence or extinction of population was controlled by reproductive activity1 Reproductive investment and reproduc2
tive success were the main contents of reproduction ecology1 The influencing factors of reproductive investment and reproductive suc2
cess of small mammals , such as environment , age , reproductive frequency , hierarchy , social mating systems , reproductive effort

were reviewed based on both empirical and theoretical literature1 This includes classification of reproductive investment and technolo2
gies used in molecular biology1 Small mammals could adjust reproductive investment by themselves according to their own conditions

in order to increase their fitness1 They could adapt various strategies under different situations1 In addition , molecular technology

could accelerate the development of reproduction ecology in small mammals1
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　　繁殖活动是行为生态学研究的一个重要领域 ,

动物能否成功的繁殖 , 关系到整个种群的存在与灭

绝[1 ] 。生活史理论预测 , 当物种面对相同资源的分

配时会导致生理上的权衡 (Trade2off) , 并对其行为

和繁殖方式产生强烈的影响。“权衡”一词源于经

济学 , 原指在不可同时兼得的两者之间的平衡 , 行

为学家用之描述动物牺牲一方面的利益 , 期望在另

一方面得到回报的行为活动。在长期的自然进化过

程中 , 物种为了最大限度地提高自身的适合度而形

成了一系列的繁殖对策和生存对策。经过近 80 年

的研究 , 许多理论已经趋于完善[ 2 ,3 ]
, 例如根据最

优胎仔数、最优后代大小及最优投资假说等理论 ,

探讨母体将来繁殖水平与当前资源及生存的权衡 ,

母体生存与后代的权衡 , 以及后代质量与数量之间

的权衡 , 从而评估母体的繁殖代价与繁殖成功

率[4～9 ] 。近几年 , 随着分子生物学技术在野外工作

中的应用 , 使哺乳动物繁殖生态学的研究更加深

入。本文将主要综述有关小型哺乳动物繁殖投入、

繁殖成功率以及分子生物学技术在其应用中的最新

进展。
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1 　繁殖投入的划分

Alcock[10 ]将动物用于繁殖活动的投入划分为繁

殖代价 (Cost of reproduction) 和繁殖努力 ( Repro2
ductive effort) 。繁殖代价指动物进行繁殖活动而带

来的体内资源消耗、生理压力增大、生长受到限

制、被捕食或寄生的风险提高等方面的负面影响 ,

使繁殖个体的适合度降低。繁殖努力指动物进行繁

殖活动而花费的资源、时间和能量等 , 它不一定会

降低繁殖个体的适合度。繁殖努力通常分为育幼努

力和交配努力。育幼努力是指进行建巢、保护和喂

养后代等活动所需的花费 , 它直接影响后代的适合

度。交配努力是动物为吸引配偶或竞争配偶而产生

的形态学上的适应 (如婚色、角或盔甲) 、为了交

配而必须占有和防御一个领域等方面的花费等 , 这

些方面对于繁殖个体的当前繁殖成功率来说是必须

的 , 但并不对其后代的适合度产生直接的影响。

繁殖成功率 (Reproductive success) 是衡量物种

繁殖投入大小的一个定量指标 , 也是衡量物种适合

度 (Fitness) 的一个主要标准。对于多年生存的个

体来说 , 繁殖成功率可以分为年际繁殖成功率

(Annual reproductive success) 和终生繁殖成功率

(Lifetime reproductive success) 。在自然选择的过程

中 , 多次繁殖的个体将在繁殖努力和繁殖代价之间

形成一个折中格局 , 其目的是为了最大的终生繁殖

成功率。

2 　繁殖投入和繁殖成功率之间的关系

繁殖成功率是衡量繁殖投入的一个定量指标 ,

繁殖投入的大小将影响繁殖成功率的大小。根据

Dawkins
[11 ] “自私基因”假说 , 个体生产的后代数

越多 , 自身所携带的基因越能得以更好地传递 , 个

体的适合度就越高。在小型哺乳动物中 , 子代在母

体内常常有一个很长的妊娠期 , 在此期间 , 雄性动

物除了为自己的配偶提供保护和食物外 , 对子代几

乎无事可做。这使得雌雄两性繁殖投入的策略不

同 , 雄性为了提高自身的繁殖成功率 , 在繁殖期中

要尽可能地同多个雌性进行交配 , 以便留下尽可能

多的后代。雄性要想获得同雌性的交配权 , 提高自

身的繁殖成功率 , 必须同其它雄性进行配偶竞争 ,

并对其配偶进行护卫 , 防止其它雄性与之交配。雄

性高原鼠兔 ( Ochotona curzoniae) 在其领域附近出

现外来雄性时会提高自身的动情强度 , 增加同雌性

交配的次数 , 当领域内的雌性和外来雄性交配后 ,

它将再次同该雌性进行交配[12 ] 。有时雄性会强迫

雌性与之交配 , 通过性交刺激雌性动情排卵 , 从而

获得交配成功[13 ,14 ] 。虽然交配次数的增多能提高自

身的繁殖成功率 , 但也带来了负面的影响 , 增大了

能量的消耗和被捕食的风险 , 增加了自身的死亡

率[15 ] 。

对于雌性来说 , 与雄性交配次数的多少不会影

响其所能生产的后代数 , 但营群居生活的小型哺乳

动物的雌性个体 , 在一次交配就能获得足够的精子

使其全部卵子受精的情况下 , 往往还会同多个雄性

进行多次交配。这样可以带来一系列的好处 , 如获

得额外的营养 (精子) , 将来可能得到多个雄性的

育幼帮助 , 减少雄性的杀婴行为[16 ] , 从而增大后

代的存活机会 , 提高繁殖成功率 ; 同时由于精子之

间的竞争 , 有的后代可获得优良父亲的基因。但雌

性进行交配活动要付出一个代价 , 诸如消耗能量、

增加了获得疾病和被捕食的机会 , 并且当雌性同外

来的雄性交配次数增多时 , 雄性将降低对后代的育

幼帮助等[17 ] 。

当双亲都需要外出觅食时 , 双亲的育幼行为对

后代的存活能力有明显的影响。Cantonl 等[18 ] 研究

了加州白足鼠 ( Peromyscus californicus) 双亲的繁殖

投入对繁殖成功率的影响 , 当母体喂养 2 个幼体

时 , 幼体的生长速度和双亲喂养 4 个幼体的生长速

度相同。雄性加州白足鼠的育幼行为对生活在温暖

且食物充足的环境中的后代成活率没有明显的影

响 , 但在不良环境中会提高后代的存活率。因此在

小型哺乳动物中 , 雌性个体的动情期往往是一致

的 , 这样可以避免强壮而富有竞争力的雄性同时控

制多个雌性 , 从而雌性在将来的育幼活动中可获得

雄性的育幼帮助[19 ] 。

在生活史理论中后代数量和质量之间的权衡主

要是适合度的权衡。Oksanen 等[20 ] 对欧　 ( Clethri2
onomys glareolus) 的研究表明 , 窝仔数的增加不会

降低成体的存活率 , 也不会降低后代的存活率及将

来的生育力 , 虽然窝仔数的增加会降低在断奶时幼

体的体重 , 但这并不影响幼体的存活和达到性成熟

时的体重。母体能够抚养比她所生产的正常窝仔数

还多的幼仔 , 并且不会降低母体和后代的适合度。

这和先前所提出的窝仔数扩大会降低后代质量的原

理相矛盾[21 , 22 ] 。Oksanen 认为 , 为了获得大的繁殖

成功率 , 母体在每次繁殖中都应投入较多的繁殖努

062　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　兽 　类 　学 　报 　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　23 卷



力 , 但从长远来看 , 为了最大的终生繁殖成功率 ,

繁殖代价最终影响物种在每次繁殖中的投入。其它

一些研究也表明小型哺乳动物当前的繁殖努力不受

繁殖代价的限制[23 ,24 ] 。

3 　影响繁殖投入和繁殖成功率的因素

按照现代生活史原理 , 繁殖投入和繁殖成功率

决定于环境因素、性成熟的年龄、繁殖次数、婚配

制度、个体所处的社会等级地位等。这一原理在许

多物种的研究中得以广泛的检验。

311 　环境因素

影响繁殖成功率的环境因素很多 , 但最主要的

是食物和气候因子。食物质量不但能影响动物身体

状况和潜在的繁殖成功率 , 还能影响第二性征的吸

引力 , 从而影响交配成功率[25 ] 。高原鼠兔冬季死

亡率主要受气候和食物的影响。在冬季 , 当大雪覆

盖植被 , 食物量减少 , 增加了取食的难度 , 从而使

高原鼠兔大量死亡 [26 ] 。黑尾草原犬鼠 ( Cynomys

ludoviciamus) 在环境恶劣的年份繁殖成功率降低 ,

但在环境好转后繁殖成功率会迅速提高[27 ] 。黄腹

土拨鼠 ( Marmota flaviventis) 在气候恶劣和食物缺

乏时 , 生产的后代数量明显减少 , 虽然延后繁殖会

使繁殖的后代数增加 , 但这样使后代来不及储存足

够的脂肪来冬眠 , 从而使繁殖成功率大大降低[28 ] 。

物种为了获得最大的适合度 , 能根据环境条件

和自身状况来调整在每一次繁殖活动中的繁殖投

入。对雌性哺乳动物来说 , 哺乳期是整个繁殖阶段

能量需求最高的时期 , 如果此时环境优良 , 食物充

足 , 这样哺乳对母体的负面影响就较少 , 母体付出

较少的繁殖代价就能获得较高的繁殖成功率 , 而在

环境恶劣时 , 母体付出的繁殖代价就会增加。抚养

相同数量幼体的洛基山黄鼠 ( Spermophilus armatus)

母体在不良的环境中要比良好的环境中体重下降的

速度快 , 母体体重下降的速度和母体的死亡率呈正

相关 , 与母体未来的生育力呈负相关 , 但在这两种

环境中幼体的发育速度差异不大 , 这表明在不良的

环境中要保持正常的繁殖成功率 , 母体必须增大自

身的繁殖代价[29 ] 。在环境恶劣时 , 母体有时会使

幼体提前断奶 , 断奶期提前会使幼体在长时间内的

生长速率降低 , 增大了后代的死亡率 ; 母体有时会

减少后代数目 , 将自身所生产的后代吃掉一些 , 这

样可以回收部分投资 , 增加亲代的存活率和提高后

代的质量。褐家鼠 ( Rattus norvegicus) 在环境恶劣

的情况下会减少对后代的哺乳量 , 降低自身的繁殖

投入 , 使当前的繁殖成功率大大降低 , 但对自身的

存活不产生影响 , 这样在环境好转时通过增大繁殖

投入而获得高的繁殖成功率 , 使终生繁殖成功率基

本保持平衡[30 ] 。这表明尽管亲代和后代之间存在

能量分配上的冲突 , 但冲突的方式总是趋于亲代最

有利的方向发展[31 ] 。

312 　性成熟年龄

动物在其生活史中 , 面临着生存和繁衍的权

衡。假定每次繁殖活动付出一个代价 (Cost of re2
production) , 那么在每一个年龄阶段都有一个繁殖

努力的水平 , 这是当前繁殖和将来繁殖的最优权

衡 , 生活史理论认为如果剩余繁殖价 (Residual re2
productive values) 随年龄降低 , 那么繁殖努力将随

年龄增加[13 ,14 ] 。正处于生长阶段的未成年个体 , 由

于身体的结构和生理状况都不成熟 , 使之在繁殖上

的投入要小于成体。随着年龄的增加 , 物种通过自

身的繁殖活动使其繁殖经验增加 , 同时自身的发育

也更加成熟 , 能为后代提供足够的食物和保护 , 从

而提高自身的繁殖成功率。一般说来 , 体重往往和

年龄正相关 , 小型哺乳动物大多营群居生活 , 成体

的体重将对繁殖成功率产生重要的影响[32 ] 。草原

田鼠 ( Microtus ochrogaster) 体重较大的雌性生产的

幼仔与体重较小的雌性生产的幼仔相比较 , 其生长

速度快 , 存活率高 , 并且与母体分离时体重较大的

雌性幼体在短时间内就能参与繁殖活动[33 ] 。但也

有例外 , 黑尾草原犬鼠有的繁殖个体在幼体出生时

体重轻于非繁殖个体 , 并且一直保持到下一个繁殖

周期 , 但它在下一个繁殖期的繁殖成功率还会比其

它个体高 , 这也许是繁殖经验弥补了体重下降造成

的负面影响[16 ] 。

Reiter 等[34 ] 和 Sydeman 等[35 ] 的研究表明 , 具有

繁殖经验的雌性个体能将总能量中更多的部分投资

于乳汁的生产 , 将更少的部分投资于在社群中取得

安全繁殖地位而进行的活动。如果一个年老的、体

积较大的雌性更容易取得支配地位 , 它们将花费较

少的能量用于种间竞争 , 此时年老的雌性个体就会

间接地从年龄和体型的优势中获得较高的繁殖成功

率 , 并且花费相同的能量使乳汁的质量明显提高。

在非洲　 ( Mungos mungo) 中 , 年龄大的雌性

个体与年轻的雌性个体相比交配的时间要早 , 但它

们可在同一天分娩 , 表明年龄大的雌性有较长的妊
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娠期 , 并且生产的胎仔数多[36 ] 。种群中年老雌性

个体的窝仔数大于年轻雌性个体的窝仔数 , 这一结

果在野外的研究中也得以验证[37 ] 。但不是所有初

产雌鼠所生产的窝仔数都明显地小于多次生产雌鼠

的窝仔数 , 草甸田鼠 ( Microtus pennsylvanicus) 初次

繁殖的雌体所生产的窝仔数要比已经多次生产的雌

体的窝仔数大[38 ] 。这说明物种的繁殖投入受多种

因素的制约 , 年龄因素对不同物种的影响不同。

313 　繁殖次数

小型哺乳动物在生殖过程中的繁殖投入还受繁

殖次数的影响。对那些终生只生殖一次的物种 , 为

了获得最大的适合度 , 它在一次生产中所投入的能

量非常大。Clutton - Brock[39 ] 研究发现终生只繁殖

一次的物种在繁殖中能量的投入达到整个体重的

40 %。当前的繁殖活动将影响存活率和未来的生育

力 , 为了最大限度地提高自身的适合度 , 一生中能

多次繁殖的动物 , 在每次繁殖中都面临着当前的繁

殖成功率和将来的繁殖成功率之间的权衡 , 动物能

根据不同的情况确定在每次繁殖中的投入比例。

对于终生能多次繁殖的小型哺乳动物 , 种群密

度将影响个体开始繁殖的年龄和在一个繁殖期中的

繁殖次数。当种群密度很高时 , 生态压力增大 , 年

龄小的个体由于受体重、繁殖经验等自身条件的限

制 , 直接繁殖会使繁殖成功率很低 , 因而转为帮

手 , 通过帮助亲代抚育后代 , 提高自身的广义适合

度 , 也为将来的繁殖活动积累经验 , 提高将来的繁

殖成功率[1 ] 。Mappes
[40 ]使用种内气味模拟高种群密

度以排除种内争夺食物的研究表明 , 当种群密度较

高时 , 较小的雌性个体更容易在秋季开始储存食

物 , 从而提高冬季的存活率。虽然提前繁殖会使后

代和母体的死亡率增高和将来的生育力降低[35 ]
,

但在高速增加的种群中提前繁殖会提高后代的适合

度 , 因此在种群密度低时 , 选择压力会促使年轻的

雌性增加繁殖努力[41 ] 。

314 　婚配制度

婚配制度是根据种群内个体在一个繁殖季节里

获得配偶数多寡、两性个体是否都具有双亲行为以

及配对关系的紧密程度和持续时间而划分的雌雄婚

配分类系统[42 ] 。婚配制度可分为单配制、一雄多

雌制、一雌多雄制和混交制等 4 种基本类型。在营

群居生活的小型哺乳动物中 , 只有一种婚配制度的

可能性很小 , 大多数都是多种婚配制的并存。在自

然界中 , 大约 97 %的哺乳类是一雄多雌制 , 混交

制也较常见 , 单配制较少 , 一雌多雄更加少见[43 ] 。

不同婚配制度的种群中 , 雌雄两性个体的繁殖投入

是不同的。在单配性物种中 (如一雄一雌制) , 雌

雄两性个体的繁殖努力基本相同 , 而在多配性物种

中 (如一雄多雌制) , 雌性动物以育幼努力为主 ,

而雄性动物以交配努力为主[1 ] 。

婚配制度对物种的繁殖投入的影响主要表现在

择偶行为和对后代的育幼上。Carter 等[44 ] 运用比较

心理学的方法 , 通过迷宫实验对草原田鼠的择偶行

为进行了研究 , 结果表明不同个体的择偶行为与种

群的婚配制度密切相关。James 等[45 ] 将亲代的育幼

形式分为 4 类 : 双亲育幼、雄性育幼、雌性育幼、

无亲代育幼 ; 并通过两个层次的博弈论模型 (a two

- stage game - theoretical model) 进行讨论 , 指出这

4 种形式是长期进化的结果 , 都能最大限度地提高

自身的适合度 , 具体采取那种育幼形式 , 由婚配制

度决定[46 ] 。

婚配制度将会影响后代的适合度。在一雄多雌

的婚配制度中 , 只有强壮具有竞争力的雄性才能获

得交配权 , 如果生产的雄性不能获得交配权 , 则此

后代对母体的适合度极低 ; 如果生产的雄性后代能

在将来的竞争中获胜 , 获得交配权 , 则雄性后代对

母体适合度的贡献要比雌性后代大的多。但生产雄

性后代所需的能量投入大 , 将影响到母体的下一次

的繁殖成功。在马鹿 ( Cervus elaphus) 中 , 生产雄

性后代的母体由于繁殖投入过大 , 在下一个繁殖期

往往不能繁殖 , 即使参与繁殖 , 其发情期也将推

迟[47 ] 。生产雄性后代的盘羊 ( Ovis Canadensis) 母

体 , 其死亡率要比生产雌性后代的母体的死亡率

高 , 尤其在高种群密度下 , 后代性别的不同对母体

的下一次的繁殖成功率影响更为明显 , 因此为了最

大的适合度 , 母体将会根据自身的状况来控制后代

的性别 , 在生产出一个雄性后代后 , 下一次繁殖时

往往生产雌性后代[48 ] 。

315 　物种所处社群地位

在群居的小型哺乳动物中常存在着等级制度 ,

处于不同等级个体的繁殖投入不同 , 繁殖成功率也

不同 , 并由此提出了繁殖偏斜理论 ( Reproductive

skew theory) [49 ] 。该理论认为 , 营社群生活的物种 ,

其繁殖活动的分配或歪斜程度主要依赖于两个方

面 : 一是处于统治地位的个体是否完全控制处于从

262　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　兽 　类 　学 　报 　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　23 卷



属地位个体的繁殖活动 , 二是从属地位的个体怎样

影响统治地位个体的适合度[50 ] 。在矮猫鼬 ( He2
logale parvula) 的任何年龄阶段 , 雄性个体都比雌

性个体更容易迁移扩散出去 , 种群中处于从属地位

的雌性个体 , 有时也会怀孕 , 但后代常被杀死 , 它

们更多的是参与到繁殖活动中帮助育幼 , 这些从属

个体所提供的育幼帮助有时要比亲代所提供的更

多。从属个体一般都和繁殖个体具有亲缘关系 , 通

过帮助它们育幼可间接提高自身的适合度。显然 ,

繁殖个体与非繁殖个体之间亲缘关系的不同将对不

同个体的繁殖投入有明显的影响[51 ,52 ] 。利用 DNA

指纹图谱技术对矮猫鼬后代进行亲子鉴定 , 发现处

于从属地位的父亲所生产的后代数约占 24 % , 处

于从属地位的母亲所生产的后代数约占 15 % , 由

此可以看出 , 为了能使处于从属地位的个体继续保

留在种群内 , 处于统治地位的个体不得不放弃一些

利益给处于从属地位的个体[50 ] 。但相对于处于统

治地位个体在一次繁殖活动中获得的适合度 , 从属

个体的适合度利益是很小的。

当从事繁殖活动的雌性非洲　数量增多时 , 每

一窝幼体的存活率增加 , 处于统治地位的雌性也可

从处于从属地位个体的繁殖活动中获益 , 因此 , 虽

然处于统治地位的雄性个体不能完全阻止从属个体

进行交配 , 但有阻止从属雄性个体进行交配的行

为 , 而处于统治地位的雌性则无此行为[53 ] 。这说

明从属个体的繁殖活动对统治地位的雌雄两性个体

适合度的影响不同。处于不同社会等级地位的个

体 , 由于受自身条件的限制 , 其繁殖投入的差别可

通过后代的性比变化表现出来。通过对不同性别的

后代进行人工喂养实验发现 , 雄性马鹿的摄食速度

快且食量大 , 这说明生产雄性后代所需要的繁殖投

入要大于生产雌性后代所需要的繁殖投入。由于种

内竞争 , 只有那些强壮的、能获得交配权的雄性后

代才对母体有价值 , 而处于从属地位的雌性 , 由于

受自身条件的限制 , 不能提供足够的繁殖投入满足

雄性后代的生长发育 , 使其在将来的配偶竞争中获

得优势 , 只有生产雌性后代以提高自身的适合度 ,

因此处于支配地位的母体与处于从属地位的母体相

比较 , 其生产的雄性后代所占的比例较大[54 ] 。

4 　发展趋势

动物的繁殖行为是生态学研究中的重要内容之

一 , 研究物种个体的繁殖努力和繁殖成功率之间的

关系 , 将有利于濒危野生动物的保护、生物多样性

及种群生态学等研究工作。在研究动物求偶、交

配、育幼等繁殖行为时 , 准确确定动物之间的亲缘

关系 , 尤其是当种群中存在多种交配方式时 , 确定

每个个体的后代数就非常困难 , 也无法准确地确定

个体的繁殖成功率和适合度 , 从而影响了对某些行

为做出合理的解释或假说。随着 DNA 指纹图谱技

术 (DNA finger printing) 和微卫星技术 (Microsatel2
lite) 的出现 , 在分子水平上研究行为生态中父系

或其他家系关系成为可能[55 ] 。Hoagland 等[56 ] 采用

心脏穿刺取血的方法从小哺乳动物草原田鼠 ( Mi2
crotus ochrogaster) 取得 100 ～ 150μl 血液 , 第一次

成功地将 DNA 指纹图谱技术应用于活体的研究。

Gordon 等[57 ] 以聚合酶链反应 - 随机扩增多态 DNA

( Polymase chain reaction - random amplified polymor2
phies DNA , PCR - RAPD) 测定犬尾田鼠的遗传亲缘

关系 , 张亚平[58 ] 利用微卫星技术对大熊猫 ( Ailu2
ropoda melanoleuca) 进行亲子鉴定。利用这些分子

手段 , 可以准确地确定种群中参与繁殖活动的个体

的后代数 , 从而准确地确定每个个体的繁殖成功

率 , 揭示个体各种繁殖行为的进化机制。

虽然利用分子生物学技术确定动物之间的亲缘

关系具有很高的可靠性和准确性 , 但由于生物的遗

传背景非常复杂 , 因此不能完全依赖这些实验结果

来下结论 , 还要结合行为观察和其它生态学数据的

分析 , 才能获得准确可靠的结论[59 ] 。但总的看来 ,

将分子生物学技术用于小型哺乳动物繁殖学的研究

将成为发展的必然趋势 , 必将促进小型哺乳动物繁

殖成功率和繁殖投入的研究。
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