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摘要 性别分配涉及物种生存策略、个体适合度以及种群动态等多方面因素影响, 一直受到研究人员的广泛关

注. 鸟类是性别分配研究的理想对象. 当前, 有关鸟类性别分配已有较多研究, 其中, 子代性比作为性别分配最直

接的观测指标受到研究者的普遍关注, 其影响因素对于性别分配问题的研究具有指向性的意义, 也因此成为该领

域的一个研究热点. 有关子代性比影响因素的研究主要集中在环境、亲代和子代三大方面, 但是目前对于关键影

响因素缺乏一般性结论, 亲鸟对子代性比的控制能力及其内在作用机制也尚不明确, 相关问题仍需不断探索. 本
文以性别分配研究得以发展的4个重要观点作为基础, 对鸟类子代性比的相关研究及其进展进行了评述.
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性比(sex ratio)是指两性物种中雌雄个体的比例,
通常用雄性个体数占总个体数的比例来表示

[1]. 性比

差异是生活史进化研究中的基础性概念. 一直以来进

化生物学家都将种群中个体在怀孕(primary sex ratio,
初级性比)、出生至成体(secondary sex ratio, 次级性

比)、性成熟(adult sex ratio, 成体性比, 包含性成熟但

不参与繁殖的个体; operational sex ratio, 有效性比, 即
种群中可参与繁殖的雌雄个体比)各个时期的性比视

为种群动态和生存策略进化的催化剂
[2]. 性比作为重

要的生物学和生态学概念, 由于涉及物种生存策略、

婚配策略、繁殖策略、种群动态、个体适合度和社会

地位等多方面影响, 一直以来都受到研究人员的广泛

关注
[3~5].
子代性比(offspring sex ratio), 顾名思义, 是指物种

在繁殖过程中产生的雄性后代与雌性后代个体的比例.
性别分配(sex allocation)是指物种繁殖中亲代对雌雄后

代的资源分配
[6].子代性比是性别分配最直接的观测指

标, 也是检验性别分配假说的关键量度. 在自然界中,
子代性比在物种和种群水平上都展现出了极大的差异,
产生差异的原因仍存在激烈的争论

[7,8]. 目前普遍被接

受的进化理论认为, 当雌雄子代的繁殖价值不同时, 雌
雄双亲为适应不同环境的自然选择或性选择作用, 提

升其生存、繁殖竞争力, 会选择产生更多具有更高适

合度和更具有繁殖优势性别的子代
[5,9,10], 从而导致子
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代性比的偏移. 子代性比的影响因素既为性别分配的

生理基础研究提供了线索, 又是性别分配研究的绝佳

素材, 也因此成为该领域的重要研究方向.
近年来, 以分子性别鉴定为代表的分子生物学应

用技术的发展, 为子代性比数据的获得提供了方便,
围绕子代性比开展的相关研究也在不断增加和深入.
基于此, 本文以性别分配发展中的4种主要观点作为基

础, 对子代性比的相关研究进展进行了评述, 并对未来

的研究方向进行了展望.

1 性别分配主要观点

性别分配所探讨的核心问题是对两性物种而言,
如何将有限的资源分配给雌性和雄性后代, 从而获得

最高的适合度回报. 最初, 达尔文意识到无偏离的性

别分配与他提出的自然选择理论间的冲突, 于是试图

寻找可能的解释, 但结果并不令人满意
[2]. 后来, Fish-

er[1]也开始关注这一问题,并提出性别分配的频率依赖

选择和均衡假说, 为后续性比相关研究的发展奠定了

基础. 对性别分配比较详细的现代研究始于Hamil-
ton[11]对昆虫和螨虫性别分配的观察. 经过几十年不断

的野外和实验研究, 围绕性别分配提出了系列观点, 形
成了比较完善的性别分配假说体系

[1,7,11,12]. 综合来讲,
性别分配假说体系的形成主要基于以下4个主要观

点
[13].

1.1 费氏假说

费氏假说(Fisher’s hypothesis)认为, 每个子代都有

双亲, 同一繁殖对中雌雄亲本对子代的遗传贡献相等,
因而自然选择应该倾向于使雌雄双亲对雌雄子代投入

相等
[1]. 假设雌雄个体的繁殖代价相同, 如果一个种群

中雄性个体多于雌性个体, 则每个雄性个体平均获得

的配偶数将会少于一个, 此时雌性个体的繁殖价值就

会较高, 这将促使亲代生产相对较多的雌性子代, 反

之亦然, 种群的雌雄比因此可以保持在1:1. Smith和
Price[14]将费氏假说进一步拓展为进化稳定对策(evolu-
tionary stable strategy, ESS). 其主要观点为在繁殖过程

中无论雌雄子代的繁殖代价是否相同, 亲代对雌雄子

代的资源投资水平都应该是相等的, 若雄性子代的繁

殖代价是雌性子代的两倍, 那么繁殖产生的雄性子代

数量就应该是雌性子代的1/2.

费氏假说为性别分配研究提供了一个零假设. 当

性比发生偏离时, 表明一定有某种原因导致了偏离的

产生. 此外, 它也代表了一种性别分配的频率依赖选

择观点(frequency-dependent selection): 当性别偏向某

一性别时, 另一性别的繁殖价值就会变得相对更高, 这
样就会促使亲代生产更多繁殖价值较高性别的个体,
从而使性比达到均衡. 频率依赖选择观点为后期性别

分配的发展奠定了基础
[13].

1.2 社会环境假说

在进化稳定对策的基础上, 若考虑到环境的选择

作用, 种群的性比就可能无法保持平衡而产生偏移.
社会环境假说(social environment hypothesis)试图利用

环境因素解释一些物种中的性比偏移现象, 包括局域

配偶竞争(local mate competition)、局域资源竞争(lo-
cal resource competition)和局域资源增强(local resource
enhancement)三种观点. 局域配偶竞争的提出是将孟

德尔遗传定律与达尔文自然选择理论相结合. 该观点

认为, 当种群中同胞兄弟存在配偶竞争时, 性比会偏

向竞争不激烈的雌性
[11]. 局域资源竞争的提出是基于

不同性别子代的归家冲动不同而可能导致的性比偏

离
[15]. 例如, 雀形目(Passeriformes)鸟类的扩散通常为

偏雌扩散
[16], 而雁形目(Anseriformes)鸟类的扩散通常

为偏雄扩散
[17]. 根据本地资源竞争的观点可以预测,

雀形目鸟类的子代性比应该偏向雌性, 而雁形目鸟类

的子代性比则应该偏向雄性. 这一预测在喜鹊(Pica
pica)、美洲潜鸭(Aythya americana)等物种的研究中

得到了验证, 喜鹊的子代性比偏向雌性而美洲潜鸭的

子代性比偏向雄性
[18]. 局域资源增强的提出是基于合

作繁殖行为中的性别偏向. 该观点认为, 当种群缺少

帮手时, 亲代会调整子代性比偏向更愿成为帮手的一

方, 这在一些研究结果中得到了验证
[13], 如笑翠鸟(Da-

celo novaeguineae)[19]、赛岛苇莺(Acrocephalus sey-
chellensis)[20].

1.3 特里弗斯-威拉德假说

特里弗斯(Trivers)和威拉德(Willard)将社会环境

假说延伸、归纳并进一步提出了整合性的假说. 他们

认为在选择的作用下, 繁殖者会根据自身条件调整子

代的性别分配
[12]. 其主要观点是, 繁殖雌雄子代的相

对适合度代价和收益可能会随双亲自身条件或其他任
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何变量的变化而变化, 这就会使亲代相应的调整子代

性别分配
[12].

他们以北美驯鹿(Rangifer tarandus)为模型来对结

果进行预测. 假设在一个北美驯鹿种群中, 身体状态好

的雄性个体会竞争掉其他雄性个体, 使更多的雌性驯

鹿受孕; 而身体状态好的雌性驯鹿虽然有更强的抚育

后代能力, 但这不会对其繁殖成功率产生显著的影响.
在该假设条件下, 一个身体状态良好的成年雌性个体

繁殖产生雄性子一代比产生身体状态相同的雌性子一

代会获得更多的存活子二代, 而一个身体状态较差的

雌性繁殖产生雌性子代反而会获得更多的存活子

二代.
繁殖者会根据自身条件或外界环境的变化而对子

代性比进行调整是最常被验证的观点之一, 其适用条

件也在不断地被扩展. Charnov等人
[21,22]

将该假设运用

于雌雄异体和雌雄同体的物种中, 进行了一系列的验

证研究. 在其中一个研究中, 他们预测在寄生蜂的繁

殖中, 雌性个体会根据宿主的大小来调整子代性比,
这在米象娜金小蜂(Lariophagus distinguendus)的繁殖

中得到了验证
[22]. 有关鸟类合作繁殖的研究结果也表

明, 亲代会根据帮手数量和配偶吸引力调整子代性

比
[23,24].

1.4 性别分配的遗传冲突

对于一些社会性昆虫, 性别分配会受到生活史和

社会等级关系的约束, 这无法使用传统的选择理论解

释. Trivers和Hare[25]在社会性膜翅目(Hymenoptera)昆
虫(蚂蚁、蜜蜂和黄蜂)的研究中将频率依赖选择理

论
[1]
和广义适合度理论(inclusive fitness theory)[26]相结

合, 探究了工蚁与蚁后、工蜂与蜂后(worker-queen
conflict)之间性别分配的遗传冲突, 揭示了社会群体内

的性别分配冲突.
膜翅目昆虫作为单倍二倍体生物, 在繁殖中, 未受

精的卵会发育成单倍体雄虫, 受精卵则发育成双倍体

雌虫. 工蚁、工蜂与同胞姐妹之间共同享有来自父亲

的全部基因和来自母亲的一半基因, 其亲缘关系为3/
4, 而同胞兄弟之间只共同享有来自母亲的一半基因,
其亲缘关系为1/4. 这样工蚁、工蜂就会倾向于将资源

投入到亲缘关系近的同胞姐妹中, 而非亲缘关系较远

的雄性同胞间, 这就会造成工蚁与蚁后、工蜂与蜂后

之间的遗传冲突. 这种假设在铺道蚁(Tetrarnorium

caespitum)和红弓背蚁(Camponotus ferrugineus)等物

种中得到了验证, 其蚁巢中雌雄后代的比例约为3:1.
而在悍蚁(Polyergus breviceps)巢中后代的性比接近

1:1, 这与其全部工蚁均为掠夺所得, 与巢中后代没有

亲缘关系的生活史特征相符. 这些结果为亲缘选择理

论和性比研究的发展提供了定量的证据.

2 鸟类子代性比调整的影响因素

鸟类性别分配研究作为一项基础性研究, 国内外

研究者开展了大量的工作, 但目前我们对鸟类性别分

配的理解仍比较有限
[27,28]. 20世纪80年代以前, 研究

者们还都认为鸟类的性别分配不存在显著差异
[29~31].

后来随着鸟类性别鉴定技术的发展, 鸟类性别的判断

方法不再局限于简单的个体形态学, 分子生物学技术

手段被越来越多地运用到实际研究中
[32], 有关鸟类性

比状况的研究也逐渐变得精确和深入. 研究者们在证

实了部分鸟类性别分配不存在显著差异现象的同

时
[33~35], 也发现在鸟类繁殖中存在着多样的性别分配

现象
[36,37].
据统计, 全球60%的鸟类是雌雄同型的单态性鸟

类, 在分子生物学技术出现之前, 即使是雌雄异型的

鸟类, 判断个体性别也只有在性成熟之后主要根据个

体形态进行区别
[34], 这大大限制了鸟类性比研究的发

展. 在20世纪90年代前后, 分子生物技术被成熟地应

用到鸟类性别鉴定中, 尤其是新出壳雏鸟性别的确定,
这使获得研究鸟类性比所需的数据变得更加容易, 有

关鸟类性比的研究也从次级性比扩展到初级性比, 此

后相关研究得到突飞猛进的发展
[36].

在鸟类繁殖中, 亲代调控子代性比偏离均衡的作

用机制有两种, 一种是雌鸟产卵时对性比的调控, 即

初级性比, 这种调控可能与一系列的生理机制或环境

诱因有关
[35]; 另一种为不同卵出壳率或雏鸟死亡率所

造成的雏鸟孵化后的性比调控, 即次级性比
[5,38]. 在鸟

类繁殖中, 影响子代性比的因素有多种, 大体可分为环

境因素、亲代因素和子代因素. 其中环境因素又包含

繁殖时间、栖息地质量、帮手数量和公众信息等; 亲

代因素包括雌雄亲鸟的繁殖经验、亲缘关系、身体状

态和雄性吸引力等; 子代因素包括窝卵数、产卵顺

序、孵化顺序等.
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2.1 环境因素与子代性比

(1) 繁殖时间. 繁殖时间是研究者较早就关注到

的一个影响鸟类子代性比的因素
[39~43]. 早在1977年研

究者就发现在大尾拟八哥(Quiscalus mexicanus)的繁

殖中, 随着繁殖季的推移, 子代性比会逐渐偏雌
[44]. 这

可能是因为随着繁殖季的推移, 食物会变得越来越短

缺, 造成雄性(体型较大)雏鸟的死亡率比雌性雏鸟更

高. 在后期一些鸟类研究中也发现了子代性比受繁殖

时间影响的现象
[7]. 例如, Korpimaki等人

[45]
对芬兰一

个红隼(Falco tinnunculus)种群的研究发现, 食物丰富

度较低或适中的年份, 繁殖季晚期雄性子代(体型较

小)的比例比繁殖季早期高.
不同物种间由于生态习性的不同, 繁殖时间对子

代性比的影响通常会有差异
[46]. 例如, 矶鹬(Actitis hy-

poleucos)和斑腹矶鹬(A. macularius)的对比研究就发

现, 随着繁殖季的推移, 矶鹬的子代性比会由繁殖季

早期的偏雄转变为偏雌, 而斑腹矶鹬的子代性比不会

随繁殖季节的推移而变化
[47]. 当然, 并不是所有鸟类

的子代性比都会受到繁殖时间的影响 , 如地山雀

(Pseudopodoces humilis)在繁殖中, 子代性比就不受繁

殖时间的影响
[48]. 对于同一物种的不同种群, 繁殖时

间对子代性比的影响也可能是不同的. 例如, 环颈鸻

(Charadrius alexandrinus), 国外研究者发现其子代性

比与孵化日期间存在显著相关性
[49], 而国内研究者则

发现在整个繁殖期内其雏鸟的子代性比均未出现明显

的波动
[46].

(2) 栖息地质量. 栖息地质量也是影响鸟类子代

性比的重要因素
[50~53]. 研究人员通常以间接的方式对

栖息地质量进行分类来探究其对子代性比的影响. 在

草地鹨(Anthus pratensis)的繁殖研究中
[54], 研究者将

关注点聚焦在农业放牧活动对鸟类繁殖及子代性比的

影响上. 他们根据农田生态系统中耕作方式的不同进

行栖息地质量分类. 结果发现, 在高质量栖息地(受干

扰程度低)繁殖的草地鹨子代性比会偏雄, 而在质量较

差的栖息地(受干扰程度高)中繁殖的子代性比会偏雌.
Bouvier等人

[55]
对法国南部苹果园的一群大山雀(Parus

major)的研究中将栖息地按照使用杀虫剂剂量划分为

高剂量区、中等剂量区和有机区(即不使用杀虫剂).
结果发现, 在质量较差的栖息地(高剂量区)繁殖的大

山雀子代性比会偏雌. 在蓝山雀(Cyanistes caeruleus)

的研究中, 子代性比会受栖息地质量和雄鸟身体质量

的共同影响
[56]. 研究者以橡树数量来衡量栖息地质量,

结果发现在高质量(橡树数量多)的生境中, 子代性比

与雄鸟身体质量间有很强的正相关关系, 但在低质量

的生境中子代性比则不受雄鸟身体质量的影响.
(3) 帮手数量. 对于合作繁殖的鸟类, 子代通常会

帮助亲代抚育后代, 这种帮手行为通常又有性别间的

差异, 即某一种性别的子代比另一种性别的子代更偏

向于向亲鸟提供帮助, 这种现象在一些物种中已得到

了验证
[13,57]. Griffin等人

[57]
对几项有关子代性比和帮

手数量的研究进行综合分析发现, 亲鸟会根据帮手数

量对子代性比进行调整. 但也有一些鸟类例外, 如矿

吸蜜鸟(Manorina melanophrys)[58]. 矿吸蜜鸟通常由几

百只鸟共同组成一个大种群, 这个大种群又由很多小

种群构成, 每个小群中有一到三只繁殖的雌性亲鸟和

几只非繁殖帮手, 且帮手通常是雄性. 研究表明, 新形

成的小群第一年的子代初级性比偏雌, 而结群一年以

上的小群子代初级性比都是偏雄的, 但没有证据表明

亲鸟会根据帮手的数量调整子代性比
[58]. 2013年,

Stubblefield和Orzack[36]综合几项已发表的研究通过元

分析(Meta-analysis)对子代性比和帮手效力进行研究,
发现子代性比总会偏向更愿意提供帮助的一方, 繁殖

者并不只是在愿意提供帮助的性别个体较少时才通过

产生更多这一性别的后代来获得更多的帮助
[37]. 但是

也有一些研究表明, 合作繁殖巢中帮手的出现不会使

子代性比出现偏倚, 如地山雀
[48]

、银喉长尾山雀(Aei-
githalos caudatus)和红头长尾山雀(A. concinnus)[4]等.
2017年一项对合作繁殖鸟类的综合研究同样发现, 无

论帮手数量充足还是缺乏, 子代性比和帮手性比均没

有表现出显著的相关性
[59].

(4) 公众信息. 研究发现, 公众信息(public infor-
mation)是动物做出一些行为选择的重要依据, 如鸟类

在取食、栖息地选择、配偶选择等方面都可能会利用

公众信息做出决策
[60]. 因此, 公众信息也可能是影响

鸟类性比的潜在因素. 秦玉芳
[61]

以鸟类声音作为公众

信息的载体, 研究了大山雀声音回放对子代性比影响

情况. 结果发现, 公众信息对大山雀子代的初级性比

和次级性比都有一定程度的影响, 在繁殖前回放雄性

个体的声音会使子代性比偏雌. 该研究表明, 大山雀

会根据雄性个体的声音判断种群的性比情况, 从而对

子代性比进行调整. 当前, 已有较多关于公众信息对
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鸟类行为选择的影响研究, 但鲜有人考虑公众信息对

鸟类子代性比的影响, 秦玉芳
[61]

的研究为鸟类性比的

研究提供了新的思路.

2.2 亲代因素与子代性比

(1) 繁殖经验和年龄. 繁殖经验通常与年龄密切相

关, 随着年龄的增长而更加丰富, 两者都可能是影响鸟

类子代性比的重要因素
[62,63]. 研究发现, 漂泊信天翁

(Diomedea exulans)年轻、繁殖经验较少的繁殖个体

比年老、繁殖经验较多的繁殖个体更倾向于产生更多

的雄性子代
[63]. 研究者指出, 漂泊信天翁雄性雏鸟通

常比雌性雏鸟大, 抚养雄性雏鸟可能要花费更多的能

量, 年长而经验丰富的繁殖对倾向于生产更多雌性后

代以此降低繁殖代价. Benito等人
[24]

对普通燕鸥(Ster-
na hirundo)的研究发现, 雌鸟的繁殖经验会对子代性

比产生影响, 具有较多繁殖经验的雌鸟会产生更少的

雄性后代. 猛禽的繁殖经验和年龄也可能是影响子代

性比的重要因素. 例如, 在西班牙雕(Aquila adalberti)
的繁殖中, 繁殖者年龄会影响子代的次级性比, 当种群

处于下降期时, 亚成体参与繁殖的比例会增高, 而有亚

成体的繁殖对会产生更多的雄性子代
[64]. 在库氏鹰

(Accipiter cooperii)的研究中则发现, 首次参与繁殖的

二年龄雌性个体偏向产生更多体形较小的雄性后代,
而大于二年龄雌性个体所产子代性比较为均衡

[65].
(2) 亲缘关系. 当前, 有关鸟类亲缘关系对子代性

比的影响研究相对较少, 但亲缘关系也可能是影响子

代性比的因素
[66,67].根据远缘雄性假说(outbred son hy-

pothesis), 当远缘杂交的雄性比近交雄性具有更高适

合度, 且交配成功率在雄性个体间的变异比在雌性个

体间的变异大时, 雌性个体可能就会通过产生更多的

雄性子代来获得更高的适合度回报. 因此, 当雌性个

体与亲缘关系较远的雄性配对时, 应该对子代投入更

多且产生更多的雄性后代. 这在尖尾娇鹟(Chiroxiphia
lanceolata)的繁殖研究中得到了验证

[67]. 尖尾娇鹟是

一种一夫多妻制的雀形目鸟类, 在繁殖中, 雌性尖尾

娇鹟所产卵的体积会随配偶间亲缘关系的增进而减

小, 子代为雄性的可能性也会随配偶间亲缘关系的增

进而降低, 但子代性比并不会随雄性亲鸟的年繁殖成

功率和遗传异质性而改变. 同时, 也有研究表明亲缘

关系不会对子代性比产生影响, 如歌带鹀(Melospiza
melodia)无论是刚孵化时的子代性比还是即将出飞时

的子代性比, 与配偶间的亲缘关系都不存在相关关

系
[68].
(3) 雌鸟身体状况. 雌鸟身体状况, 包括体重等形

态学指标、年存活率或寿命等生存指标, 也包括激素

水平等生理指标, 也可能是影响子代性比的重要因

素
[12,69]. Romano等人

[70]
对意大利北部23个繁殖聚集地

家燕(Hirundo rustica)的研究表明, 雌性亲鸟的年存活

率与雄性子代的比例呈正相关关系. 研究者认为, 根据

个体寿命可以预测其一生的繁殖次数, 因此个体寿命

是反映总繁殖成功率的一个重要指标. 在该研究中,
研究者通过人为控制部分家燕巢的窝雏数, 发现窝雏

数和子代性比的改变不会对雌性亲鸟的年存活率造成

影响, 但雌性亲鸟的寿命却可以很好地预测雄性子代

的寿命, 却不能预测雌性子代的寿命. 该研究表明雌

性家燕会根据自身状态对子代性比进行调整而获得更

高的繁殖产出. 对日本家燕(Hirundo rustica gutturalis)
的研究则证实体型更大的雌鸟倾向于产生更多的雄性

后代
[71]. 在红头长尾山雀的繁殖中, 雌鸟会根据自身

与雄鸟的共有特征(尾长和附肢粗)差异调控子代性

比
[4]. 也有研究表明雌鸟身体状态不会对子代性比产

生影响. 例如, 雌性蓝脸鹦雀(Erythrura trichroa)会根

据实验者所提供的喂食质量来调整子代初级性比, 但

不会根据自身身体状态来调整子代性比
[72]. 在斑尾榛

鸡(Bonasa sewerzowi)的繁殖中, 雌鸟的身体状态不会

对子代的性别产生影响
[73]. 对于黄腹山鹪莺(Prinia

flaviventris), 子代性比与双亲身体质量无显著相关

性
[35]. Riechert等人

[74]
对普通燕鸥的研究结果发现, 雌

性亲鸟体内的皮质酮含量水平不会对子代的初级性比

造成影响. Merkling等人
[75]

综合前人的研究发现, 雌鸟

受孕期间的睾酮水平与子代的雄性比例呈现出微弱的

正相关关系.
(4) 雄性吸引力. 一些研究发现, 雄性后代的比例

与雄性亲鸟的吸引力间有显著的正相关关系
[76,77]. 对

于雄性繁殖者而言, 更具吸引力的个体, 如拥有更大

的体格、更大的装饰羽或更快表演频率, 通常会更受

雌性的青睐而获得多于平均值的交配机会. Burley[76]

据此预测, 与吸引力更大的雄性进行交配的雌性应该

优先生产雄性后代, 因为与雌性后代相比, 雄性后代

遗传这些可增加吸引力的基因所获得的优势更大.
上述观点在一些研究中得到了验证. 例如, 白领姬

鹟(Ficedula albicollis)的研究就发现, 雌性白领姬鹟与
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第二性征更明显的雄性个体交配所产子代性比会偏

雄
[77]. 白领姬鹟的配对方式是一雄多雌制, 雄性个体

前额和翅上的白斑可以显示个体的身体状况, 白斑越

大意味着个体质量越高. 因此, 与第二性征更明显的

雄性个体配对的雌性产生偏雄后代可以得到更高的繁

殖回报. Booksmythe等人
[5]
运用元分析的方法对已发

表的相关研究进行综合分析发现, 总体上与雄性吸引

力更强的个体进行交配的雌性个体后代会偏雄, 与

Burley的观点相一致. 但进一步将雄性吸引力细分为

装饰物、行为展现、雌性偏好分数、身体条件、雄性

年龄、身体大小和是否为婚外父权等指标再进行分

析, 则只有装饰物和身体大小显著地预测了子代性比.

2.3 子代因素与子代性比

(1) 窝卵数. 当前, 有关窝卵数对鸟类子代性比的

影响研究较多
[78,79]. Øigarden和Lifjeld[79]对河乌(Cin-

clus cinclus)的研究发现, 当窝卵数较大(窝卵数=6)时,
子代中仅27%的个体为雄性, 性比偏雌; 当窝卵数为5
时, 则子代中有47%的个体为雄性, 性比相对均衡. 河
乌是一种社会性单配制的雀形目鸟类, 通常雄性河乌

要比雌性重20%左右, 因此养育雄性后代要比养育雌

性后代消耗更多的能量. 研究者分析亲鸟可能会权衡

当前与未来的繁殖投入, 适度限制当前繁殖不至消耗

过多能量, 在当前繁殖中窝卵数较大时, 亲鸟会偏向

产生较少的高消耗后代——雄性后代
[79]. 黄嘴白鹭

(Egretta eulophotes)在繁殖中也会根据窝卵数的变化

而调整子代性比
[80]. 除野外观察研究外, 也有研究者

开展了相关的实验研究. Bowers等人
[81]

对莺鹪鹩(Tro-
glodytes aedon)开展过窝卵数控制实验研究. 莺鹪鹩通

常产6~7枚卵, 实验中研究人员人为移除部分卵, 使亲

鸟产生更多的卵, 总窝卵数变成8~10枚. 结果表明, 产
生更大窝卵数的雌鸟会产生更多的雄性后代, 相较而

言, 产生较小窝卵数的雌鸟会产生更多的雌性子代.
窝卵数也可能与其他因素一同影响子代性比. 家燕的

产卵日期会影响子代性比, 但这种影响会因窝卵数的

变化而不同
[82]. 具体来讲, 当窝卵数较大时, 随着产卵

日期的推移, 子代中雄性比例会增加; 当窝卵数适中

时, 性比不会随产卵日期变化; 当窝卵数较小时, 随产

卵日期的推移, 子代中雄性比例又会降低. 当然, 也有

一些研究表明窝卵数与子代性比间不存在相关性关

系, 如大山雀
[61].

(2) 孵化顺序. 有关孵化顺序对鸟类子代性比的

影响已有较多研究
[32,83]. 巢内共享假说(intra-brood

sharing-out hypothesis)认为, 最后孵化的个体可得到

的资源最少, 所以亲代的最优选择是将在孵化顺序靠

后的个体调整为繁殖代价较低的性别, 从而降低最后

孵化个体的死亡率
[84]. 而巢内竞争假说(intra-brood

competitive equilibrium hypothesis)认为, 最后孵化的

子代是个体较大的一方才是对亲鸟更为有利的选择,
这样最后孵化个体可以更好地参与竞争从而降低其死

亡率
[85]. 现有关于孵化顺序和子代性比的研究并没有

得出一致的结论. Tryjanowski等人
[86]

对白鹳(Ciconia
ciconia)的研究结果显示, 孵化较早的个体主要是雄性

(繁殖代价较高的一方); Moreno-Rueda等人
[83]

对南灰

伯劳(Lanius meridionalis)的研究表明, 孵化顺序对子

代性比会造成影响, 但这种影响同时受窝卵数的影响:
当窝卵数为5时, 最后孵化个体偏雄(繁殖代价较低的

一方); 而当窝卵数为6时, 处于孵化中间位置的个体会

偏雌(繁殖代价较高的一方); Bonter等人
[87]

对银鸥

(Larus argentatus)的研究则发现, 孵化顺序对子代的

初级性比和次级性比都不会产生影响.

3 总结与展望

性别分配是动物在繁殖中亲代对子代的资源分

配, 涉及物种生存策略、婚配策略、繁殖策略、种群

动态、个体适合度和社会地位等多方面影响. 自达尔

文以来, 研究者们围绕性别分配的产生和维持机制提

出了比较完善的假说体系
[1,7,11,12]. 其中, 费氏假说是性

别分配体系建立的重要基础, 他的主要观点是在选择

的作用下动物种群会产生均衡的性比. 该假说能够解

释种群性比均衡的原因, 但不能解释性比偏离的现象.
社会环境假说的提出解释了环境因素是一些物种性比

偏离的原因. 特里弗斯-威拉德假说在社会环境假说的

基础上进行了延伸, 认为繁殖者自身条件或外界环境

的变化都可能使子代性比出现偏离. 上述假说的提出

都是基于二倍体动物, 无法解释单倍二倍体昆虫繁殖

中性别分配与遗传间的冲突. Trivers和Hare[25]利用频

率依赖选择理论和广义适合度理论解释了上述冲突,
表明了亲缘关系也会是影响子代性比的重要因素.

当前, 动物在繁殖中对子代性比的调控已经成为

了进化生物学和生态学相关研究的热点, 但也是充满
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挑战的研究方向
[88~90]. 研究者们围绕鸟类性别分配影

响因素开展了广泛研究, 在已有的研究中, 研究者们

对研究周期较短的野外观察研究开展的较为深入, 如

繁殖时间
[39~43]

、栖息地质量
[50~53]

、帮手数量
[13,36,57]

、

窝卵数
[78~82]

和孵化顺序
[84~87]

等对子代性别分配的影

响;而针对野外研究周期较长的研究开展得较少,如亲

鸟的繁殖经验
[62,63]

、亲鸟身体状态
[12,33,69]

等对子代性

别分配的影响. 由于研究数据获取难度较大, 有关亲缘

关系
[66,67]

和公众信息
[60,61]

等因素对鸟类子代性比的影

响研究也比较少. 在后期相关研究中, 还应增强对当前

研究相对薄弱的领域开展工作.
目前的研究表明, 动物对子代性别的调控机制是

非常复杂的, 既可能有外界环境因子的参与, 也可能

受到繁殖者自身状态的影响, 还可能与同胞间的竞争

与合作相关
[5,7,13], 影响鸟类子代性比的影响因素大体

可以总结为环境因素、亲代因素和子代因素三大类.
在以往研究中, 研究者大多针对单一因素或单个物种

开展研究, 回答的问题也往往是片面和不完整的. 因

而当前对性别分配的研究还未形成完整的理论体系.
我们建议在研究中将环境、亲代和子代等多方面因素

综合考虑, 更加全面地探究相关因素对子代性比的影

响, 通过获取充分而全面的数据并进行综合分析, 才

可能对某一物种的子代性比和性别分配策略有一个较

全面的了解.
当然, 子代性比的分配在大类群上也可能存在着

一些普遍模式
[5,90], 但目前学术界尚未将现有成果综

合并形成统一理论. 元分析是一种系统化地收集已有

研究中的大类群数据进行统一化研究的方法, 相较于

传统的文献引用, 元分析在数据收集和数值分析上都

更加客观, 更具有指示性
[91], 研究成果也更加可靠并

具有说服力. 在后期研究中, 除对单一物种的性比开

展研究外, 利用元分析等其他统计学方法对大类群子

代性比进行分析研究也是未来研究的一种方向. 此外,
当前对于性别分配的研究多限于生态学领域, 遗传学

因素或亲代体内的生化调控对子代性比有多大的调控

力也是一个值得考虑的问题. 随着实验技术的不断创

新和测序技术的蓬勃发展, 若能将实验数据、组学数

据与生态学数据整合运用在性别分配的研究中, 可能

会对子代性比的研究起到巨大的推动作用.
在鸟类性比研究方面, 国内的相关研究起步晚于

国外, 在研究数量和深度方面都与国外相关研究存在

一定的差距. 但近年来随着新的技术手段, 尤其是分

子生物学技术的广泛应用, 国内关于鸟类性比的研究

陆续展开, 涉及的鸟类物种日益增多, 研究的方向和

领域也在不断得到拓展
[4,35,46,75]. 更为值得一提的是,

相较于国外, 我国的鸟类研究有着得天独厚的优势:
广袤的国土和多样的气候环境为研究者提供了丰富的

研究地域;丰富的鸟类数量和多样的鸟类物种,尤其是

许多中国特有种, 为研究者提供了大量不可多得的研

究对象. 随着国内鸟类学研究范围的扩大, 研究力度

的深入, 相关研究数据和科研成果都在不断增加, 有

关鸟类性比的研究水平也会不断提高.
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Sex allocation has caught much attention because it is related to life strategies, individual fitness and population dynamics. Birds, a
class of vertebrates with extremely high species diversity and abundance, are ideal subjects for the study of sex allocation. Several
classic hypotheses have been proposed, such as evolutionary stable strategy and Trivers-Willard hypothesis. Offspring sex ratio is a
direct observation of sex allocation, so the factors influencing offspring sex ratio are key to the understanding of sex allocation
between males and females. Currently, the field focuses on the research of environmental, parental and offspring factors. However, up
to date it is still an open question which factor determines the offspring sex ratio, and much work needs to be done before we know to
what extent parents can regulate offspring sexes. In this review, we summarize the progress in the factors influencing the offspring sex
ratio, presenting a spectrum of offspring sex ratio studies from the classic hypotheses to empirical studies.
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