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Abstract 
Although a few studies have used quantitative genetics to prove the genetic basis of cooperative 
breeding, there is still a lack of studies trying to disentangle the effects of components of coopera-
tive behavior. This paper briefly summarizes the present situation and problems of quantitative 
genetic study in cooperative reproduction, and provides a possible direction for using quantitative 
genetic methods to estimate genetic and non-genetic components of genetic variance under a frame-
work of inclusive inheritance. 
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摘  要 

尽管已经有少数研究开始使用数量遗传学方法证明了合作繁殖的遗传基础，然而尝试理清各种遗传组

分对合作行为影响的研究还很缺乏。本文简单总结了合作繁殖的数量遗传学研究的现状，以及面临的

问题，并为在广义遗传的框架下使用数量遗传学方法估计遗传变异中各种基因和非基因组分提供了可

能的方向。 
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1. 引言 

合作繁殖(cooperative breeding)是指部分个体放弃了自身的繁殖机会而去帮助其他同种个体抚育后代

的一种自然现象[1]。这一现象广泛地存在于许多动物类群中，包括甲壳类，如十足目枪虾科的部分物种

[2]；社会性昆虫，如蚂蚁、蜜蜂、白蚁等；鱼类中的非洲慈鲷；鸟类中的合作繁殖现象最为广泛，约占

鸟类总物种数的 9% [1]，代表性的有西蓝鸲、地山雀、蓝鲣鸟等；哺乳动物的合作繁殖主要存在于食肉

目、灵长目和啮齿目的部分物种中。合作繁殖在不同的类群中表现出的合作方式也具有多样性，包括孵

卵、饲育幼体、保卫领域、抵御天敌等。 
这一利他行为吸引了许多行为和进化生态学领域学者的广泛关注，开展了大量研究，积累了丰富的

理论。过去大多数研究都专注于合作繁殖的适应性价值，随着研究技术和方法的成熟，越来越多的科学

家开始探索合作繁殖背后的分子、生理和遗传机制[3] [4]。弄清楚合作繁殖这一现象背后的潜在机制，将

有利于我们深入地理解合作繁殖的进化[5]。 
达尔文在物种起源中说道：“任何不遗传的变异，对我们来说都不重要。”如果合作行为是选择的

结果，那么它就应当在个体间存在差异，这种差异带来适合度的不同并且可以被遗传[6]。性状的变异是

否可遗传决定了其在选择的作用下进化的潜力和速度[7] [8] [9]。在数量遗传学框架下研究合作繁殖行为，

将使我们能够理清遗传、环境和学习对这一行为的影响，从而充分理解其进化潜力及维持机制。 

2. 数量遗传学与动物模型 

数量遗传学是一门应用了统计学和群体遗传学研究数量性状遗传的学科，由英国统计学家和遗传学

家 Fisher、美国遗传学家 Wright 和英国生理学家和遗传学家 Haldane 奠定了理论基础，发展完善至今已

经有近百年的历史，一开始由于计算遗传力等遗传参数需要在已知种群遗传家系的基础上完成，因此最

初多只运用与于动植物育种的研究中。但亲本鉴定技术等分子生物学手段的出现和发展，使得我们有可

能通过长期积累的数据解决野生种群进化动态的一些问题。 

2.1. 数量遗传学的相关概念 

2.1.1. 遗传力(Heritability) 
一个群体内某种由遗传原因(对环境影响而言)引起的变异在表型变异中所占的比重。单个性状的表型

变异(phenotypic variance, VP)可以分解为遗传方差(genetic variance, VG)和环境方差(environmental variance, 
VE)，广义遗传力(broad sense heritability, H2)是指通过基因传递给下一代的表型变异的比例，即 H2 = VG/VP。

VG还能分解为加性遗传方差(additive genetic variance, VA)，显性遗传方差(dominance genetic variance, VD)和
上位遗传方差(epistatic genetic variance, VI)。在实际情况中 VD和 VI两部分很难计算出且占比很小，因此科

学家往往主要关注加性遗传变异VA在总的表型变异VP中的大小比重，即狭义遗传力(narrow sense heritability，
h2)：h2 = VA/VP。遗传力表示了一个性状可被遗传的程度，使我们能够估计一个性状的进化潜力。 
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2.1.2. 重复力(Repeatability) 
当对种群中个体的表型值有多次重复测量时，重复测量值的组内相关系数就是重复力，对于重复力

的计算还有公式： 
G Eg A D I Eg

P P

V V V V V VR
V V
+ + + +

= =  

VEg 为永久环境效应(permanent environmental effect)，是环境效应中能长期甚至永久影响个体表型值

的部分。从公式中可以看出，遗传力不可能大于重复力，因此重复力可以看作是遗传力的一个上限值。 

2.1.3. 遗传相关(Genetic correlation) 
表型方差可分为遗传方差与环境方差，同样的表型协方差也可分为遗传协方差与环境协方差，其中

加性遗传协方差所占的比重就是性状间的遗传相关。在育种实践中，可以通过遗传相关的性状来间接对

某一性状进行选择。通过计算遗传相关也可以解决一些生物学问题。例如 Brooks 等人通过研究发现雄性

孔雀鱼的性吸引力与其寿命存在一个负的遗传相关，验证了性选择和自然选择的冲突与权衡[10]。 

2.2. 遗传力的计算与动物模型 

遗传力的计算方法有多种，包括子亲回归法、半同胞相关法、混合家系相关法等，而动物模型计算

遗传力的原理与以上经典方法一样，但是功能更为强大。动物模型因最早是运用在动物育种中而得名，

它不仅可以整合利用种群中各种亲缘关系，能够允许少量亲缘关系不明的个体的存在，还能添加其它随

机变量和固定变量，计算出的遗传参数更为准确[11]，因此已经被广泛地运用在野生种群的进化生态学研

究中。常见的可以运行动物模型的软件有 ASReml 和 VCE，也可以通过 R 语言软件的 MCMCglmm 和

ASReml-R 程序包来运行。动物模型使用的算法有限制性最大似然法(restricted maximum likelihood, REML)
和贝叶斯理论的马尔可夫链蒙特卡洛方法(Markov chain Monte Carlo, MCMC)。两种算法各有优劣，REML
算法运行速度更快，MCMC 方法需要的运算时间更长，且需要设置合适的先验。当表型值为高斯分布的

变量时，选择使用 REML 更好，但当表型值为二项变量时，MCMC 有更好的表现[12]。 
国外已经有许多研究运用了长期积累的数据，利用数量遗传学解决了许多自然条件下种群进化动态

的问题，也有少量对合作繁殖相关行为的数量遗传学研究。例如在对西蓝鸲(Sialia mexicana)野生种群中

帮助行为的个体变异的遗传力为 0.76，而接受帮助的倾向的遗传力为 0.32，同时两个性状有着较高的遗

传相关[13]。一项对合作繁殖的红狼(Canis rufus)延迟扩散(在种群中成为帮助者的先决条件)的研究发现在

雄性中这一性状有着近于 1 的遗传力[14]。对塞舌尔苇莺(Acrocephalus sechellensis)的研究中，探索新环

境的倾向有着 0.17 的遗传力，这一倾向可能影响个体是否成为帮助者的抉择[15]。国内的生态学研究起

步较晚，而数量遗传学运用到野外种群需要的针对一个种群长期而稳定的数据积累，而且需要准确的遗

传家系，因此相关的研究较少，例如 Wang & Lu 对地山雀(Pseudopodoces humilis)种群合作繁殖行为的遗

传力进行了计算，得出了其帮助行为的遗传力为 0.47 [16]。这些研究表明，作为帮助者提的倾向在个体

之间的差异不仅仅是因为个人根据当前成本和收益的估计做出选择，而且在一定程度有着遗传的基础。

因此合作繁殖性状的快速微进化是可能的，如果我们结合适合度与合作性状的相关性，将可能预测合作

繁殖行为在种群中的进化方向。遗传基础的存在也是检验汉密尔顿的亲缘选择假说的一个必要前提。 

3. 广义遗传框架下的合作繁殖 

过去，人们往往专注于基因在遗传和进化中的作用，已经有研究发现了似乎影响社会行为的基因，

例如在火蚁(Solenopsis invicta)的种群中，单雌和多雌群体之间的区别似乎是由于单个基因 GP-9 的等位基

因变异[17]；南非的海角蜜蜂(Apis mellifera capensis)中出现有孤雌产雌(thelytoky)能力的自私工蜂是由

LOC409096 的基因上一个位点的单核苷酸多态性(SNP)导致的[18]。对西蓝鸲和地山雀的研究也表明帮助
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倾向的差异是可遗传的。但也有越来越多的证据表明遗传往往不仅限于遗传信息通过基因从父母传给后

代，进而提出了广义遗传的概念[19]：遗传信息不仅通过基因传递，从祖先到后代的 DNA 序列以外的其

他因素也会影响后代的表型[20] [21] [22]。其中的一些机制包括表观遗传效应、亲本效应、生态(或栖息

地)继承和文化(社会)遗传。表观遗传效应在合作繁殖中的作用尚有待研究，而亲本效应影响合作繁殖的

方式可能是母亲对卵的大小或者成分的调整以及提供照顾的质量[23] [24]。 
在合作繁殖等行为的广义遗传中，文化或者说社会学习，是十分重要的部分[25]。行为性状要满足通

过文化来继承，必须要满足以下条件：1) 可以通过社会学习习得；2) 世代间应当有重叠从而使得年轻个

体可以向年老的个体学习；3) 要有足够长的表达时间使得可以被年轻个体学习；4) 个体必须能够概括社

会信息并在新的环境中运用[19]。通过对银喉长尾山雀的研究我们可以推测文化在合作繁殖中的作用：帮

助者会倾向于帮助有亲缘关系的个体，研究表明它们的亲属识别是通过鸣叫的相似性来决定的，而鸣叫

是个体发育过程中学习的结果[26]，因此文化很可能在这其中发挥作用。 

4. 使用数量遗传学框架研究非基因遗传 

基因遗传和非基因遗传往往相互联系而且容易被混淆[27] [28]。例如之前一项对慈鲷的择偶研究中发雌

性的择偶倾向是可遗传的，可能具有很高的遗传力[29]，然而后来交换寄养实验中这一倾向发生了逆转，

证明它们的择偶倾向是受到后天的性印记影响的[30]。在使用数量遗传学方法研究合作繁殖时，如果不能

够将基因遗传与非基因的影响区分开，将导致对合作或帮助行为性状的遗传力估算产生偏差。一种可能的

情况是部分文化的遗传发生在父母与子女之间，如果没有婚外亲权、种内巣寄生的情况下，基因谱系和文

化谱系会发生重叠。这种重叠使动物模型同时捕获了由于遗传和文化遗传而引起的变异而导致了狭义遗传

力计算的误差[31]。如何估计文化或社会因素在遗传中的作用？它是如何与基因遗传相互作用的？对西澳

大利亚州海豚野生种群中行为传播的研究或许可以给我们启发：研究者使用观察到的个体之间的成对互动

建立了社会关系矩阵来代替传统的基因家谱，通过动物模型来估计了社会关系在行为遗传中的作用[32]。 
目前对合作或帮助行为遗传变异的基因和非基因成分进行区分的研究还很缺乏，因为对合作繁殖的研

究主要是基于对野外种群的观察，相关的数据难以收集。虽然对野生种群的研究提供了更现实的自然选择

压力下的条件，但实验室环境使我们能更容易地控制混杂的非遗传效应。最近一项关于合作繁殖的慈鲷中

帮助行为的研究，使用了人工繁殖的半同胞家系，在实验条件下对环境因子进行控制，结合动物模型计算

了加性遗传效应、母系效应、社会互动以及环境效应对帮助行为的影响[33]。尽管如此，在高度人工测试

环境中个体可能不能正确地反应物种的实际生物学特性，可能导致生态或进化上无意义的结果，有一项研

究发现实验室饲养条件下对黄蜂的基因表达、生理、行为和社会动态有影响[34]。此外，黑猩猩的亲社会

性在实验室环境下也会受到影响[35]。因此如果条件允许，应当将野外观察和实验室研究结合起来[36]。 
前面提到的交叉培养实验，已被广泛用于区分环境效应，以提取表型变异的遗传成分。对野生种群

的合作繁殖行为进行研究时，使用交叉培养实验，使来自于相同父母的兄弟姐妹在不同的文化环境中长

大，我们将有可能分离出社会学习或文化效应，建立基因家谱和社会家谱，从而量化广义遗传中的文化

组成部分。通过嵌套的父系或母系半同胞实验设计，将使我们有可能分离出广义遗传中的亲本效应。 

5. 展望 

为了更深入了解合作繁殖的进化潜力与机制，可以选择合适的系统，通过交叉寄养实验以及亲本鉴

定技术获得社会家谱和遗传家谱，结合数量遗传学方法来解释和评估亲本效应和社会学系(文化)等非基因

遗传因素的影响。随后还可以使用数量性状基因座(QTL)和全基因组关联研究方法来寻找造成合作倾向表

性差异原因的遗传多态性。运用数量遗传学方法，我们将有机会更深入地了解合作繁殖的进化，突破传

统生态学研究的瓶颈。 
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