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摘要$ 一雌一雄单配制鸟类中! 雌性个体与配偶外雄性发生交配的行为称为婚外交配! 继而导致了婚

外受精产生婚外子代的现象称为产生了婚外父权& 婚外父权广泛存在于鸟类中! 针对其发生和影响因

素已经成为了鸟类行为生态学研究的热点& 本文收集了近十年社会性单配制鸟类婚外父权方面的研究

文献! 从婚外父权的发生及其影响因素两个方面综述了单配制鸟类婚外父权的研究进展& 婚外父权发

生原因的探讨主要包括$ $*从两性的角度探讨雌雄两性在婚外行为中不同的进化繁殖策略& 雄性策略

旨在增加自身的繁殖输出% 有关雌性策略则提出了确保受精假说*食物供给假说*遗传利益假说等! 但

目前尚存争议% "*在遗传利益假说中较常见的又分为 ) 个假说$ ’优秀基因(假说*’遗传相容性(假说

和’遗传多样性(假说! 该三种假说是针对雌性从遗传方面获得的利益而提出的! 不断有报道指出雌性

配偶选择会被潜在的雄性遗传特性所影响% )*非遗传利益222母系效应影响婚外父权的进化& 一些研

究指出遗传质量参数! 如体重*身体大小*存活率和免疫应答等方面可能会存在母系效应& 婚外父权发

生的影响因素这里主要指环境因素! 包括繁殖同步性*繁殖密度*栖息地环境*产卵及孵化时机等& 由

于物种不同! 受到环境压力不同! 导致婚外父权发生率千差万别& 最后本文针对未来的研究方向做出

了展望& 尽管近十年的研究进一步解释了鸟类婚外父权现象! 但是该领域仍然存在并且产生了许多新

的未解决的问题! 而相关实验操作和理论的完善是深入探讨这些问题的关键&
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!!动物的婚配制度在动物进化过程中产生!
并与自然选择密切相关& 鸟类的婚配制度大致
可分为四类$ 一雌一雄单配制"<6H6F><d#*一
雄多雌多配制 " ‘6@dFdHd#*一雌多雄多配制
" ‘6@d>HJ_d# 和 混 交 制 " ‘_6<?;3G?Ld# " V_>d
$&&(#& 一雌一雄单配制是在鸟类中普遍存在
的婚配方式! 鸟类中有 &"k 的物种都为单配
制"倪喜军等 "##$#& 在一雌一雄单配制鸟类
中! 雌性个体与配偶外雄性发生交配的行为称
为婚外交配 "IaL_>8‘>?_36‘G@>L?6H;! =b:#! 继
而导致了婚外受精产生婚外子代 "IaL_>8‘>?_
6CC;‘_?HF! =b,#的现象称为产生了婚外父权

"IaL_>8‘>?_‘>LI_H?Ld! =bb# "V_>d$&&(#&
早期对于鸟类婚外父权的研究使用了包括

鸟类羽毛多态性 "Y?_BKI>J IL>@.$&//#*多态
性酶"V6A>LdIL>@.$&/%#和不同性别估测可遗
传表型特征"Q@>L>@6IL>@.$&/%#等方法& 尽管
每个方法都可以大致估测一个种群中是否产生
了婚外父权! 但没有一个方法充分准确地提供
有意义的跨种比较分析& 以上所列方法都有各
自不同的缺陷! 由于这些迥异的缺陷! 现今对
于鸟类婚外父权的研究都是基于 +5Q的方法!
即多基因座的小卫星指纹图谱*单个位点的小
卫星指纹图谱和微卫星基因分型! 尤其是微卫
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星基因分型技术在近期的研究中应用广泛
"U>H IL>@."#$)#&

目前已经在 $0# 多种单配制鸟类中发现了
婚外父权现象"V_?CC?LK IL>@."##"#& 如红嘴鸥
"=+*)&*#9#4)$9)&# ))k的巢中存在婚外父权!
"#k的 子 代 为 婚 外 子 代 "WI�>@6cs8b?s@B6cs
"#$$#% 白腰树燕"T+2"02#$%3+ ,%)2(**"(+# ((k
的巢中出现婚外父权! 0’k的雏鸟为婚外子代
"9I__ILL? IL >@. "#$$ #% 绿 头 鸭 " 8$+&
H,+30*"0$2"(&#%/k的巢中出现婚外子代! 婚外
子代比例为 &h)k"7_I?;?HFI_IL>@."#$##% 山
蓝鸲" 6#+,#+ 2)**)2(#9%&# ("k的巢中存在婚外
子代"Y>@IHFI_IL>@."##&#等& 婚外父权的水
平通常在特定的物种显著地高于其他物种! 四
分之一的社会性单配制雀形目鸟类都具有超过
"0k的 子 代 婚 外 父 权 比 率 "V_?CC?LK IL>@.
"##"#& 迄今为止研究的社会性单配制物种
中! 婚配制度最混乱的被认为是芦鹀"Q:4%*#D+
&2"(%$#2,)&#! 研究显示! 其 00k的子代是婚外
父亲的后代! /’k的繁殖巢中具有至少一个婚
外子代"+?a6H IL>@.$&&%#& 不难看出婚外父
权广泛存在于鸟类中! 对它的研究已经成为鸟
类行为学的热点研究课题& 因此! 本文将从婚
外父权的发生以及影响因素两大方面对社会性
单配制鸟类的婚外父权现象进行综述! 从亲本
角度阐释雌雄两性在婚外父权中的利益博弈以
及雌雄的非利益效应! 从时间*空间以及与子
代相关的影响等方面分析影响婚外父权发生率
的因素&

>?婚外父权的发生原因

>@>?两性中婚外父权的进化?在鸟类婚外交
配行为的进化过程中! 无论是雌性主导发生婚
外交配还是雄性主导发生婚外交配! 雌雄个体
都会在婚外交配行为中对付出与利益进行权
衡! 这种利益的权衡是婚外父权这一现象进化
的本质"=@?>;;IH IL>@."##/#& 因此! 了解婚外
交配中雌雄个体的利益权衡! 以及雌雄两性在
婚外交配行为进化中分别扮演了怎样的角色是
十分关键的"Q_H^c?;LIL>@."##0#&

>@>@>!雄性繁殖进化策略!同一个种群中!
产生婚外父权会导致雄性在繁殖成功率上具有
差异"V_?CC?LK IL>@."##"#& 作为有配偶的雄性
个体! 进行婚外交配必然会从中获得利益! 而
未配对的雄性也可以通过婚外交配来达到繁殖
后代的目的 "=AIH IL>@.$&&&! Y_IBBIIL>@.
"#$"#& :>H>@等 ""#$"#的研究在一定程度上
证实了婚外交配是雄性的一种繁殖进化策略$
在雌性的繁殖高峰期! 雄性配偶会在其周围进
行保卫! 当雌性过了繁殖高峰期后! 雄性配偶
会离巢寻求婚外交配! 从而增加了繁殖收益&
此外! UI;LHI>L等 ""##)#总结了 %) 种有雄鸟
入侵其他雌鸟繁殖领域的研究! 发现 )& 种产
生了婚外父权&

强迫交配也被认为是雄性繁殖策略的一种
进化& 强迫交配是性冲突导致的极端繁殖策
略! 可能是婚外交配发生的另一种形式& 大部
分关于强迫交配的研究都是关于雄性的婚外强
迫交配行为"S6FFIL>@.$&&(! e3B?HHIdIL>@.
$&&/#& 研究发现! 这种婚外强迫交配现象在
鱼类"7>KH IL>@."#$##*爬行动物 "WIIIL>@.
"##%#*哺乳动物 " \<GL;IL>@.$&&) # 和鸟类
"e3B?HHIdIL>@.$&&/#中都有报道& 同非强迫
交配相比! 这种强迫交配形式在鸟类中很少被
发现! 目前仅在水鸟"QJ@I_"#$##和海鸟"YG_F
IL>@."##’! [6GcIHL?H IL>@."##(! VIHIc?IcIIL
>@."#$"! PG?@@CI@JLIL>@."#$"#等非雀形目鸟
类和少数雀形目鸟类"UI;LHI>LIL>@."##)#中
报道过! 如缝叶吸蜜鸟 ">(3#(:0&3#&2#$23+ #
"Y_IBBIIL>@."#$"#& 因此! 婚外交配为雄性
提供了一个与社会伴侣以外的雌性进行繁殖的
机会! 作为一种繁殖进化策略! 它增加了雄性
自身子代的输出! 提高了繁殖成功率"UI;LHI>L
IL>@."##)#&
>@>@A!雌性繁殖进化策略!目前! 关于雌性
是否主动追求婚外交配并产生了婚外父权的解
释还 是 有 争 议 的 " UI;LHI>LIL>@. "##)!
Q_H^c?;LIL>@."##0! V_?CC?LK "##(#& 为探究雌
性参与到婚外交配中的原因! 研究者提出几种
假说进行解释! 例如确保受精假说*食物供给
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或遗传利益假说等"[IHH?6H;IL>@."####& 许
多研究已经证明! 在单配制鸟类中! 雌性会与
非社会性配偶进行婚外交配并且从婚外子代中
获得某些利益"V_?CC?LK IL>@."##"#! 这些利益
包括婚外子代拥有更好的基因! 进而表现在体
征*生存率等方面& 这些研究结果同时反映出
雌性进行婚外交配的目的 "T;3K?__IH IL>@.
"#$"#& 一些研究认为雌性是不适应婚外繁殖
方式的! 因为从确保受精或是提高婚外子代遗
传质量上得到的利益远小于参与婚外交配付出
的代价 "UI;LHI>LIL>@."##)! Q_H^c?;LIL>@.
"##0#& 但对另外一些物种的研究却又发现雌
性是积极追求婚外交配的 "96_;L<I?I_"##(!
:63BEG_H IL>@."##&#& 那么雌性追求婚外交
配行为是如何进化的呢/

两种基于遗传束缚的假说揭示了这个进化
谜题! 即两性间和两性内遗传相关性假说& 两
性间遗传相关性假说认为雌性和雄性的婚外繁
殖行为可能是受到相同的一套遗传变异的影响
"S>@@?J>dIL>@.$&/(#& 雄性中能增强婚外交
配行为的位点会被选择出来 "Q@E_I3KLIL>@.
"##&#! 这些性别特异选择的位点也在雌性中
引起婚外交配行为& 研究指出婚外交配行为是
可以遗传的"fI?J IL>@."#$#! "#$$#! 而且在
性别间是有积极的遗传相关性的& 两性间的这
种性选择产生的冲突促使这种机制的进化并且
削弱性别间的遗传相关性"Y6HJG_?>H;BdIL>@.
"##(#! 但是任何剩余的相关性都可以作为一
种遗传束缚! 阻止它们各自达到进行婚外交配
行为的最佳条件& 在这种状况下! 即使婚外繁
殖对于雌性是不利的! 雌性婚外交配行为会通
过雄性婚外交配行为的间接选 择而进化
"7?_B‘>L_?3B IL>@.$&&(#&

两性内遗传相关性假说认为雌性对于婚
内*外雄性的求爱行为所产生的应答都是受同
一个 位 点 的 影 响 " Q_H^c?;LIL>@. "##0!
96_;L<I?I_"##(#& 因此! 雌性拒绝婚外求偶的
同时也拒绝了社会配偶的求爱行为! 因为同样
的位点会对婚内配偶发出同样的拒绝信号最后
导致不育& 研究结果显示! 拒绝婚外求偶行为

是不会发生的! 因为它与婚内求偶应答是不可
分割的& 96_;L<I?I_等 ""#$$#研究表明! 在社
会单配制斑胸草雀"T+%$#(H0/#+ /)33+3+#中婚外
繁殖行为的个体差异存在遗传因素影响& 雌雄
两性都存在这种遗传偏差! 并通过雌雄婚外繁
殖行为之间强大的遗传相关性表现出来& 因
此! 雌性积极去选择婚外雄性导致增加婚外繁
殖的行为是一种相关的进化表达& 于是产生了
一个与之前本质不同的婚外繁殖观点$ 尽管雌
性没有获得利益! 婚外繁殖也会存在! 仅仅是
因为雄性祖先选择了这种等位基因&
>@A?婚外繁殖的遗传利益假说?不断有报道
指出雌性配偶选择会被潜在的雄性遗传特性所
影 响 " 5ICCIL>@."##0! 7I<‘IH>I_;"##(!
bGG_L?HIH IL>@."##&#& 针对雌性从遗传方面
获得的利益! 目前较流行的有以下 ) 种假说&
>@A@>!’优秀基因(假说!’优秀基因(假说提
出雌性发生婚外交配的比例很有可能与雄性的
遗传差异有一定关系& 雌性会与比其社会伴侣
更优秀的雄性发生婚外交配来提高子代的适应
性"bIL_?IIL>@.$&&/#& 然而! 最近很多研究
都提出了与优秀基因假说相反的结论& 在对歌
带鹀"1%,(&H#D+ :%,(9#+#的研究中! 发现婚内*
外子代未见有显著性差异! 婚外雄性没有在表
型上表现得更优秀" \>_JI@@IL>@."#$"#& fI?J
等""#$"#在对歌带鹀的研究中发现! 与预期相
反! 婚外子代有较低的繁殖价值&

主 要 组 织 相 容 性 复 合 体 " <>26_
K?;L636<‘>L?E?@?Ld36<‘@Ia! eS:#基因被认为在
雌性配偶选择时起作用 "f?3K>_J;6H IL>@.
"##0! Y6HHI>GJ IL>@."##’! \3KAIH;6AIL>@.
"##/! b_6<I_6cs IL>@."#$$ #& 黄 喉 地 莺
"O%(3",0H#&3*#2"+&#雌性会选择脸部斑块大的雄
性! 因为这可能与个体间的 eS:基因的差异*
免疫 功 能 有 关 " V>_c?H "##/! +GHH IL>@.
"#$##& 同样还是针对黄喉地莺的研究! 这次
是检验繁殖模式是否与 eS:基因的多样性或
是相似性有关! 结果发现婚外子代与雄性的
eS:多样性或是相似性没有关系! 而且婚外
雄性没有比婚内雄性更具多样性或是与雌性更
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相似& 该物种 eS:基因多样性非常高! 这就
会限制雌性在雄性中选择 eS:多样性& 但
是! 研究结果确实证实了雌性对配偶的选择是
以装饰物为基础的! 例如斑块尺寸! 因为这些
装饰物能够显示出雄性的健康状况或是基因质
量"Y6@@<I_IL>@."#$"#&

最近关于优秀基因又有了新的理解&
Y_6GAI_等""#$##对 eS:基因与婚外父权发
生率的关系进行了研究! 旨在证明是否较高的
eS:多样性可以增加平均寿命和提高子代的
存活率! 使得婚外受精获得额外的优势& 长达
$# 年的研究结果证明了高 eS:基因多样性确
实对平均寿命有积极的影响! 但是婚外受精并
没有获得额外的优势% 具有特殊等位基因
"8&%J)+%#的个体比正常个体的寿命多出 0 倍&
并且该研究证明了性选择和致病菌之间的竞争
性关系是影响 eS:多样性的重要因素& 因此
该研究结果是支持自然界中依据 eS:基因多
样性进行的婚外交配可以导致后代基因获利这
一假说的& 然而! 遗传利益有时可能是隐蔽
的! 表型优秀的婚外雄性可能在遗传上的其他
位点上没有社会配偶优秀! 因此雌性虽然选择
了一个表型优秀的婚外雄性! 但并没有最大限
度地从婚外配偶中得到更多的遗传利益! 甚至
跟社会配偶相比可能反倒损失了一部分遗传利
益! 这就限制了雌性进行婚外交配& 换言之!
配偶是否优秀是相对的! 优秀基因很可能是隐
蔽的! 无法通过表型判断! 即使与表型优秀的
雄性配对的雌性也有婚外父权产生! 精子竞争
仍然趋向于有更好适应性或更高兼容性的精
子& 所以从这个角度上来说! 雌性在可能的情
况下会与任意雄性发生婚外交配"S>;;6H IL>@.
"#$$#&
>@A@A!’遗传相容性(假说!’遗传相容性(假
说认为雌性与雄性的基因型相互作用影响子代
的适应性! 因此雌性会选择那些与自己基因型
更加融合的雄性交配而获得利益 "T_IFIH4>IL
>@."###! e>d;IL>@."##%! 7I<‘IH>I_;"##(#&
基因相容可能会包含一些特殊的基因! 如组织
相容性基因"eS:# "TK6;;IL>@."#$$# ! 或是

核外物质"RIK IL>@.$&&’! $&&(#& 基因相容
性在许多物种中有重要的适应性意义! 基因相
似对 于 子 代 有 着 重 要 影 响 "eG@>_J IL>@.
"##&#! 也影响着配偶选择 " \L6AIL>@."##%!
TKG<>H IL>@."##0#! 尤其是在那些配偶选择
受到某种限制的物种中& 婚外配偶的选择提供
给雌性一个二次选择的机会! 去选择那些与自
己基因更相容的配偶 "9_II<>H8V>@@>HLIL>@.
"##’#& 因此! 遗传相容性在一些物种中推动
着物种的进化"Y_6GAI_IL>@."#$# #&

然而目前还没有明确证据去解释基因相容
是如何影响婚外繁殖的& 研究者假设了两种可
能性$ 第一! 如果杂合度是影响后代适应性的
重要因素! 那么雌性应该会选择基因最大限度
不同的雄性进行交配以此来获得子代杂合度的
最大化 "e>d;IL>@."##%#! 那么与近亲配对
的雌性会更易产生婚外子代! 并且婚外雄性与
雌性之间的基因相似度很低 "V_?CC?LK IL>@.
"##"! T>_c?H IL>@."##0#& 第二! 如果杂合度
对于子代的适合度没有那么极端的影响! 那么
与亲缘关系较近的个体繁殖产生的近亲后代适
合度会较低"S>H;;6H "##%! \‘6LL?;A66JIIL>@.
"##%! f6J_~FGI48eGu64IL>@."##&#! 因此与相
似雄性配对的雌性会与婚外雄性交配来避免这
种近交! 而不是为了扩大子代的杂合度& 与近
亲配对的雌性会选择与自己亲缘度较远的雄性
发生婚外交配! 但是被选中的这个婚外雄性可
能不会比种群中平均的亲缘度水平高 "T>_c?H
IL>@."##0#&

红背细尾鹩莺"1+,)*)&:%,+$(2%H"+,)&#会
通过婚外交配来避免近亲繁殖 "M>_?>H8f><6;
"#$"#& 同样的结论也出现在大山雀 "E+*)&
:+K(*# "7>A>H6IL>@."##& #* 灰冠弯嘴鹛
"E(:+3(&3(:)&3%:H(*+,#&# "Y@>3B<6_IIL>@.
"##/#中& 这些结果似乎都证实了遗传相容性
假说的存在& 然而! 一些研究认为! 有的鸟类
会与比自己的社会配偶在遗传上更相似的婚外
配偶交配! 以此来反驳遗传相容性假说& 在对
裸颈鹳"’+4#*) :023%*#+#的研究中发现! 亲本间
的遗传相似度越高! 即双亲间的亲缘关系越
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近! 出现婚外父权的比例越低 "W6‘I;IL>@.
"#$)#& 在对漂泊信天翁"B#(:%9%+ %7),+$&#的
研究中也得到了类似的结论 "[6HI;IL>@.
"#$"#& 这里也不排除一些研究中使用的微卫
星数量较少! 限制了对个体相关度和杂合度的
生物 特 异 性 检 测! 从 而 导 致 结 果 的 偏 差
"UIL4I@IL>@."##&#& 加之! 这些研究都是针
对野外种群! 没有进行实验操作来控制其他的
影响因素"V_?CC?LK IL>@."##"#! 而控制野外种
群的实验操作是有难度的"b_dBIIL>@."#$$#!
因此上述结论的真实性现在还不好估计&

最近一些学者认为优秀基因假说和遗传相
容性假说很可能是共同作用于雌雄亲本双方!
进而产生了婚外父权 "5ICC"##0#& 这两种假
说是相互融合的! 雌性可能同时基于这两种假
说在不同的环境或是不同的时间下进行配偶选
择& 7>A>H6等""##&#认为雌性在交配前后两
个阶段使用了不同的选择标准$ 交配前性选择
机制促使雌性选择优秀基因! 交配后性选择机
制促使产生相容性基因的子代! 在同一时间
段! 与不同个体的交配也产生了不同的繁殖结
果& 5ICC等 ""##0#的研究认为雌性与不同的
婚外雄性进行交配从而获得不同的遗传利益!
与邻近雄性的交配可能是追求产生优秀子代的
结果! 与非邻近雄性的交配可能是为了增加子
代杂合性的结果& 认为’优秀基因(和’遗传相
容性(假说结合的办法可以解释雌性与同一种
群中不同雄性进行交配的真正原因&
>@A@E!’遗传多样性(假说!’遗传多样性(假
说认为雌性会与尽可能多的雄性进行交配来提
高子代的杂合度! 增加子代的适应性& 该假说
与’优秀基因(假说的区别在于优秀基因假说
的出现前提是只在雌性的社会配偶没有优秀基
因时! 雌性才会寻找有更优秀基因的婚外雄性
进行交配! 最后产生婚外父权! 因此! 基于遗
传多样性假说发生的婚外父权的分布是随机
的! 婚外子代的分布是随机的% 而基于优秀基
因假说发生的婚外父权是非随机的! 子代也是
在特定的巢中才会出现& 与 ’遗传相容性(假
说的区别在于遗传相容性假说是基于雌性与婚

内*外雄性配偶的亲缘度而产生的! 只有婚外
雄性的亲缘度较社会配偶有明显的差别或是极
其相似时! 才会发生婚外交配! 而且婚外子代
的遗传质量会有所提高% 而基于遗传多样性发
生的婚外父权! 则是雌性会试图与尽可能多的
婚外雄性进行交配! 婚外父本可能有 " 或 " 个
以上个体&

遗传多样性假说认为由于当地的遗传结构
造成雌性会从婚外父权中获得利益! 因此种群
中大多数雌性会与多个雄性发生婚外交配! 以
增加子代的遗传多样性& 对芦鹀 " \GLI_IL>@.
"##( #* 双 色 树 燕 " T+2"02#$%3+ 4#2(,(*#
"\L>‘@IL6H IL>@."##(#的相关研究均支持这一
假说& 但在棕头鸦雀"E+*+9(7(*$#&?%44#+$)&#
的研究中发现! 婚外父权在雌性中的分布不是
随机的! 当地种群无论是遗传多样性还是亲本
的遗传相似性都与婚外父权的发生没有关联
性! 这些遗传相关指标都不能解释棕头鸦雀婚
外父权分布的不均衡性"WII"#$"#&

最简单的方法来检测遗传利益假说就是比
较多父权巢中婚内外子代的表现 " \KI@J6H IL
>@.$&&(#& 同巢中的婚内外子代共享早期环
境! 例如亲代的抚育技巧和巢中寄生虫状况&
因此! 任何表型特质上的差异只能归因于亲本
的遗传差异& 一系列婚外子代的优秀表现强烈
地支持了遗传利益假说 " \KI@J6H IL>@.$&&(!
V_?CC?LK IL>@."##"#& 然而! 对于优秀基因假说
和遗传相容性假说的解释仅仅针对婚内*外子
代的比较是远远不够的! 因为婚内*外配偶之
间存在着繁殖经验差异*环境条件差异等! 尤
其母系效应是不能够被忽视的&
>@E?非遗传利益假说(((母系效应?尽管有
研究指出母系效应不能够引起质量上的差异!
但这只是在非常少的经验主义研究的基础上提
出 的! 并 且 这 些 研 究 只 关 注 了 产 卵 前
"UK?LL?HFK><IL>@."##)#! 忽略了产卵后潜在
的投入& 一些研究已经报道了婚外子代在体重
"9_II<>H8V>@@>HLIL>@. "##’ #* 身 体 大 小
"Y6GA<>H IL>@."##(#*存活率 "7I<‘IH>I_;IL
>@.$&&(#和免疫应答"V>_c?H IL>@."##’ #等方
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面都比婚内子代有突出表现& 这些都可以说明
雌性通过提高子代的遗传质量从婚外交配中得
到了间接利益& 然而! 这些遗传质量参数可能
会被母系效应如产卵和孵化顺序所混淆& 事实
上! 母系效应已经在很多物种中被证实! 如蓝
山雀"E+*)&2+%*),%)&# "e>F_>LK IL>@."##&#!
西蓝 鸲 " 9I__IIIL>@. "#$# #! 白 领 姬 鹟
"X#2%9),+ +,4#2(,,#&# "7_?;LIL>@."##0#& 其中
有关蓝山雀和西蓝鸲的研究是值得注意的! 它
们的结果都证明了在非同步繁殖的雀形目鸟类
中! 母系效应影响产卵顺序与孵化顺序! 婚外
子代比婚内子代较早孵出! 雌性偏爱婚外子
代& 研究者认为这可能与较早孵化会增强竞争
力! 获得更多快速生长的利益有关& 事实上!
这些研究结果中婚外子代较快的生长和较高的
存活率就可以充分解释孵化顺序差异的作用!
证明婚内*外子代中存在微妙的母系作用& 然
而! 关于婚外子代的突出表现是由于它本身的
质量还是由于较早产卵或孵化的影响! 目前尚
没有明确的解释"e>F_>LK IL>@."##&#&

一些研究! 甚至在一些相同或是相近物种
中! 没有找到婚内外子代具有差异性的证据
"=J@d8U_?FKLIL>@."##(! f6;?c>@@IL>@."##&!
+GHH IL>@."##&#& 而且! 在有相似婚外繁殖
体系的不同物种中! 利用相同的实验方法却得
出了不同的结果"96_;<>H IL>@."##/! U?@B IL
>@."##/! YGL@I_IL>@."##&#& 这些婚外父权
研究相悖的结果可能是由方法上的不同引起
的! 也可能是各自不同的研究体系确有差异
"\3K<6@@"#$$#&

A?影响婚外父权发生的因素

鸟类婚外父权的研究还集中在了解婚外父
权发生的影响因素& 在许多鸟类物种中均有发
现婚外交配行为! 但产生的婚外父权比例却千
差万别! 产生这一差异的原因目前尚不明确&
在长期的自然选择过程中! 不同的物种受到的
选择压力不同! 因而具有种特异性& 目前! 影
响鸟类婚外父权发生因素的研究主要集中在对
环境因子的探讨上! 如繁殖同步性*繁殖密度*

栖息环境等生态大环境及亲本抚育*产卵及孵
化时机等微环境&
A@>?繁殖密度?繁殖密度被认为是影响鸟类
婚外父权多样性的生态因素之一& 繁殖密度假
说认为! 增加了物种的繁殖密度就提高了雌雄
两性相遇的几率! 因而增加了繁殖机会&
e>dI_等 ""#$) #对芦鹀 "Q:4%*#D+ &2"(%$#2,)&#
的 $) 个亚种进行了长达 % 年的研究! 结果显
示! 相同的亚种中! 巢中婚外子代的比率与当
地繁殖密度有关% 不同亚种间! 婚外子代的比
例也与种群密度即繁殖密度有关& 同样的结论
也在缝叶吸蜜鸟的研究中得到证实"Y_IBBIIL
>@."#$)#& 然而! 无论是在物种间还是物种内
的比较研究! 繁殖密度是否影响婚外父权仍存
在争 议 "e6@@I_IL>@.$&&/! V_?CC?LK IL>@.
"##"#& 仅有一些实验性研究 ":K>_<>HL?I_IL
>@."##%! \LIA>_LIL>@."#$# #和观察性研究
"ZI4I_?H>3IL>@.$&&&! fdJI_IL>@."#$"#在种
间水平上验证了繁殖密度对婚外父权的影响!
其他则未见报道& e>dI_等""#$)#认为检测密
度假说是一种挑战! 因为繁殖密度未必一定会
反映出婚外交配机会! 并且配偶保卫效应也会
随着密度的改变而发生变化! 不同的研究种群
会因迁徙行为和天气条件不同而产生相异结
果! 密度的差异很可能成为次要的生态影响
因素&
A@A?繁殖同步性?大量的文献中都报道了婚
外父权比率与繁殖同步性"在种群内或是种群
间的一个繁殖群体中同时处于繁殖期的雌性的
比例#的相关性"UI>LKI_KI>J IL>@.$&&/#& 繁
殖同步性假说认为更高的繁殖同步性会产生更
高的婚外父权比率& 繁殖机遇的高度集中促使
雄性同时表现出求偶行为与繁殖需求! 使处在
繁殖期的雌性能更正确地选择优秀质量的婚外
配偶&

繁殖同步性与婚外父权比率的关系是微妙
的& 例如! 在缝叶吸蜜鸟的研究中发现! 婚外
交配比率和婚外子代比例都与繁殖同步性无关
"Y_IBBIIL>@."#$)#& 绿头鸭的同种巢寄生和
婚外父权发生比率的研究结果也表明婚外父权
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的发生不受繁殖同步性影响 "7_I?;?HFI_IL>@.
"#$##& 麻雀"E+&&%*9(:%&3#2)&#的研究结果同
样显示繁殖同步性与婚外父权比率之间无关联
性 " Ms3@>cIL>@."##( #& 在 金 厚 头 啸 鹟
"E+2"02%H"+,+ H%23(*+,#&#的繁殖同步性与婚外
繁殖成功率的研究中发现! 当越多的雌性处于
繁殖高峰期时! 在同一领域内的雄性就会有更
少的婚外子代 "c>H +6HFIH IL>@."##&#& 然
而! 在热带鸟类的研究中却证明婚外父权比率
与繁殖同步性之间存在正相关关系" \LGL3KEG_d
IL>@."##/#& W>Y>_EI_>等""#$##对广泛存在
婚外父权现象的莺鹪鹩 "T*(/,(903%&+%9($#种
群进行了婚外父权比率与当地繁殖同步性的关
系研究! 研究中选取具有许多生活史差异的两
个种群! 一个是迁徙到北部温和地带的种群!
另一个是定居在南部温和地带的种群! 结果显
示北部种群有较高的婚外父权比率和较高的繁
殖同步性! 种群整体繁殖同步性在这两个种群
中没有差别% 巢内婚外子代的比例与种群整体
或是当地任何一个种群的繁殖同步性指数没有
关联& 表明繁殖同步性不能够解释该物种跨越
不同生活史的两个种群之间婚外父权比率差异
的原因& 推测造成这种不一致的原因可能是影
响婚外父权比率的其他生活史因素在所研究的
物种中存在着差异& 但这类研究很少! 缺乏综
合全面的比较性研究&
A@E?栖息地环境?城市化和相关的人类活动
对于生态系统有重要影响! 尤其是通过化学物
质*噪音和光污染等造成的栖息地破坏& 随着
世界性都市化的不断发展! 人造光污染成为一
个重要的生态问题& 然而! 我们对于光污染所
造成 的 影 响 却 知 之 甚 少& 7I<‘IH>I_;等
""#$##调查了人造光源对 0 种森林繁殖鸣鸟
的晨鸣*婚外父权和孵化时间的影响& 其中 %
种鸟与街道光源靠近! 其雄性比森林中的雄性
晨鸣开始时间明显要早! 这种影响在自然界中
较早晨鸣的物种中更明显& 研究证明了在街道
灯光的影响下! 雌性产卵时间比平均提前了
$h0 J% 处在领地边界! 接近街道灯光的雄性获
得婚外配偶的成功率比它们的邻居或是处在领

地中心的雄性高出 " 倍& 此研究结果证明光污
染对鸟类繁殖行为的时机和个体繁殖模式确有
实质性的影响&
A@J?亲本抚育?亲本抚育是许多动物生活史
中的重要部分":@GLL6H8Y_63B $&&$#! 至少 /$k
的物种中呈现出双亲抚育 ":63BEG_H "##’ #&
雄性在双亲抚育中扮演的角色不是唯一的看护
者"fIdH6@J;IL>@."##"#或只是与雌性进行交
配& 雄性的亲本抚育呈现出不同的形态! 而且
在亲本抚育程度上! 不同物种间雄性和雌性间
的差别也是不同的"UIEE IL>@."#$##& 社会
婚配制度决定雄性在亲本抚育中 的贡 献
"QJ_?>H IL>@."##0#& 在一雄多雌制物种中!
大部分是雌性提供抚育! 但在单配制物种中!
亲本抚育通常是由繁殖双方共 同 承担 的
"\4�BI@dIL>@."##(#&

亲本抚育是需要消耗能量的! 因此父权的
确定和雄性抚育的程度可能存在 相关 性
"PGI@@I_$&&(! \KI@J6H "##"#& 这种相关性可
能产生两种水平$ 第一! 雄性与子代亲缘关系
的平均水平之间存在着一种亲本投入的进化性
应答! 子代与自己的亲缘关系远近不会影响雄
性对巢内所有子代的抚育程度 "76BB6IL>@.
"##/#% 第二! 这种关联可能是行为上的! 雄性
通过判断与其子代相关度的程度来调整自己的
亲本投入" \KI@J6H "##"#& 这两种机制都需要
在繁殖期时有高昂的亲本抚育投入& 早期认
为! 孵化期的抚育与孵化期之后的亲本抚育不
同! 双 亲 是 不 需 要 投 入 较 高 额 外 成 本 的
"U>@;EI_F$&/)#& 然而! 现在已经证明了孵化
期同样是需要能量和高投入的& 在孵化期! 所
有的抚育强度是受环境因素影响的! 例如环境
温度或是其他鸟类对巢的掠夺":6HA>dIL>@.
"###! 96HL>?HIIL>@."##’! e>Ld;?6B6cs IL>@.
"#$$#& 到目前为止! 只有一个对比性研究分
析了孵化期雄性对子代的抚育与婚外父权的关
系! 结果显示两者没有相关性" \3KA>F<IdI_IL
>@.$&&&#&

长久以来! 雌性的遗传保真度"忠诚度#被
视为是影响雄性抚育程度的重要因素! 雌性在
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高遗传保真度的情况下! 会从其配偶得到更多
的帮助来抚养子代& 该理论已经在鸣鸟的研究
中利用鸟类孵化期时的行为作为模式体系被证
明了! 孵化期雄性帮助的程度会因为婚外父权
比率的降低而增加! 雌性遗传保真度是影响雄
性亲本抚育进化的一个重要因素"e>Ld;?6B6cs
IL>@."#$)#&
A@L?产卵与孵化时机?一些研究认为雌性在
产卵时减少了发生婚外交配的机会! 或者说因
为卵的刺激导致孵化期的开始从而抑制了雌性
对于婚外交配的需求 "e>F_>LK IL>@."##&!
MIJJI_IL>@."#$##& 要想了解鸟类这种婚外
父权比率因产卵时机不同而变化的原因! 就应
该充分了解鸟类的繁殖策略& 同种鸟类一般都
具有相对固定的窝卵数! 鸟类的繁殖特性可以
决定产卵时机和婚外父权比率之间的关系& 例
如! 如果雌性在产第一枚卵时就停止婚外交配
行为! 继续与社会配偶交配! 那么受精成功与
否就取决于最后哪个雄性精子优先 "Y?_BKI>J
$&/(#! 那么婚外子代的数量与窝卵数无关&
如果婚外子代的比例保持不变或是随着窝卵数
的增加而增加! 那么婚外交配行为将不会随着
雌鸟产卵而停止& 然而! 要区分这两者的分离
特征! 婚外交配时机和完成窝卵行为上应该形
成一种与雌性生理特性相关的联系& MIJJI_
等""#$"#采取人为干涉蓝山雀雌性的产卵期
来研究产卵时机与婚外子代出生率之间的关系
是否受婚外交配的影响! 结果表明人为操作的
产卵时机没有对婚外父权产生影响! 认为雌性
的生理条件决定婚外父权的需求! 与最后的窝
卵数没有相关性&

一些研究认为婚外子代在出生顺序上不是
随机的! 通常婚外子代的卵会较早产下"7_?;L
IL>@."##0! e>F_>LK IL>@."##&! 9I__IIIL>@.
"#$##% 对知更鸟"6#+,#+ :%7#2+$+#的产卵顺序
是否影响婚内*外子代质量的研究结果显示!
婚内*外子代间不存在遗传差异也不依赖于孵
化顺序& 尽管这些相同的研究结果最终都归因
于母系影响! 但是婚外子代在产卵和孵化顺序
上的模式是否是由雌性或是其社会配偶还是婚

外雄性的投入模式决定的还不清楚& 该研究还
强调! 如果要全面分析产卵的顺序与婚外父权
的关系! 需要了解所有研究中存在的潜在影响
因素以及它们之间复杂的相互影响% 并且要了
解在同一家族中! 这些因素是如何导致婚内*
外子代差异的"9I__IIIL>@."#$##&

E?展?望

繁殖行为一直是动物行为学研究的热点问
题! 动物根据自身的不同需要而采取不同的婚
配制度! 产生不同的繁殖行为& 因此! 研究动
物的繁殖行为对了解动物的物种结构*生活史*
进化等方面都有重要的意义& 鸟类婚外交配行
为作为一种特殊的繁殖行为! 越来越受到国内
外鸟类学者的关注! 它的出现挑战了传统被认
知的鸟类婚配制度& 目前虽然已经有了大量的
野外研究来解释婚外交配行为导致的婚外父权
产生的原因和结果& 但究竟是哪种性别促使婚
外父权的产生*雌性与雄性在婚外父权中到底
是获得利益还是全无收获*产生的婚外子代到
底有没有比婚内子代有更大的适应性优势*生
态因素是否对婚外父权的发生有影响等问题仍
然没有明确的答案& 基于几种假说解释婚外父
权的产生似乎已经远远不能满足不断出现的新
问题& 因此! 经典假说正在面临着前所未有的
巨大挑战& 值得庆幸的是! 已经有一些学者关
注到了这些问题! 并进行了深入的思考和积极
的研究&

观察*实验*理论是生态学研究的三个基本
途径& 观察法是最直接获取研究数据的方法&
实验是在观察的基础上! 针对直接观察不能够
达到的效果给予控制和补充& 理论的价值体现
在解释观察到的模式并结合实验结果给出理论
解释& 三者只有充分结合才能够完整地阐释研
究问题! 任何一方的缺失都会导致研究结果的
错误和偏差& 在本文总结的近 $# 年的婚外父
权研究中! 已经有大量的野外研究! 但缺乏人
为操作性实验! 不能够控制在婚外父权发生过
程中的其他影响因子! 因此很难明确这些非受
控的潜在因子对于婚外父权是否有影响! 以及
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怎样的影响& 但矛盾的是这些影响因子可能很
难被发现! 也很难在野外条件下进行人为控
制! 因此! 实验性婚外父权的研究仍然是一个
难点&

从近 $# 年的研究中不难发现很多研究结
果都与原来的理论相悖! 新结果没有找到可行
的理论去解释其本质问题& 由此可以看出! 理
论的与时俱进是至关重要的& 但是由于鸟类的
种类繁多! 生活史各样! 加之目前的研究经验
还远远不够! 因而制约了婚外父权理论的进一
步发展& 但是研究者们依旧还在努力尝试着提
出新的理论来更好地解释婚外父权现象! 相信
随着技术的不断成熟和经验的大量积累! 一定
会开辟出一条新的理论思路去更完美地解释婚
外父权现象&

总而言之! 鸟类婚外父权的研究仍然有很
大的未知领域等待着研究者们去不断深入探
索! 未来仍然会是鸟类繁殖行为研究的热点问
题& 相信有了研究者们的潜心研究和思考! 人
们一定会对鸟类的繁殖行为有更加深入详尽的
了解&
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