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Abstract 
Cooperative breeding has always been a hot topic in behavior ecology. Despite essential progress 
in cooperative breeding, we still lack detailed knowledge of its molecular mechanisms, genetic ba-
sis, evolutionary dynamics and ontogeny. In this paper, we summarize the concepts of genetic and 
non-genetic inheritance in cooperative breeding genetic model, as well as a genetic framework 
containing indirect genetic effects. In addition, we argue that non-genetic inheritance includes 
transgenerational epigenetic effects, parental effects, ecological and cultural inheritance, will pro-
vide a more detailed perspective of the evolutionary mechanism of cooperation. 
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摘  要 

合作繁殖一直是行为生态学的研究热点，尽管合作繁殖的研究已经取得了重要进展，但是我们仍然缺乏

关于其分子机制、遗传基础、进化动力学和个体发生的详细知识。本文总结了关于合作繁殖遗传模式中

基因和非基因遗传的概念，以及一个包含间接遗传效应的遗传框架。此外，我们认为非基因的遗传，比

如继代表观遗传效应、亲本效应、生态因素和文化遗传等，会给我们透视合作繁殖的进化机制提供一个
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更细腻的视角。 
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1. 引言 

合作繁殖(cooperative breeding)是指种群中性成熟的个体放弃自己的繁殖机会，帮助其他个体(尤其是

亲属)繁殖的自然现象[1]。在真社会性昆虫、鸟类、哺乳动物、甚至是复杂的人类社会中，都有合作繁殖

现象的存在。其中，合作繁殖现象在鸟类中最为广泛，约占鸟类物种总数的 9% [1]。目前我们对合作繁

殖现象的研究和认识都集中于鸟类中，对昆虫也有一定的了解。在鸟类合作繁殖系统中，性成熟的个体

往往会放弃自身的繁殖机会，而去帮助繁殖者共同抚育幼鸟。这种利他行为引起了进化生态学家的广泛

关注，经过一个世纪的资料累积，现已形成丰富的理论基础。 

2. 合作繁殖的进化研究 

合作繁殖的进化一直是进化生态学家的重大难题。迄今为止，尽管已经有了重大进展，它仍然是研

究者面临的重要挑战。过去，大多数的研究都致力于合作繁殖的功能性意义，但是越来越多的科学家认

为，为了更好地理解合作繁殖，应该使用一种更全面的结合功能和表型特征的方法[2] [3] [4]。这是因为，

合作繁殖与生理、神经、分子和遗传等潜在机制有关[5]。因此，探索合作繁殖的潜在机制将有利于了解

合作繁殖的进化模型[6] [7]。 
在一个合作繁殖的系统中，帮助行为提高了帮助者的代价，导致帮助者的直接适合度下降而接受者

的适合度增加[8]。例如，社会性昆虫中的不育个体会抚养“皇后”的后代。如果对所有参与的个体都产

生了即时或延迟的适合度利益，合作繁殖就会进化。汉密尔顿法则对于这种高代价的利他行为是如何发

展的提供了理解思路，汉密尔顿认为利他行为的进化符合广义适合度理论[9]。法则规定：rb > c (r：两个

个体之间的亲缘度；b：帮助行为接受者获得的利益；c：帮助者付出的代价)。基于个体间的亲缘度，如

果利益和代价符合汉密尔顿法则，那么合作就会发生。 
尽管有了这富于启发的理论作为基础，依然没有明确的证据来确定物种间合作繁殖的进化动因。这

是因为，亲属选择这一动因只是一个混合性的证据[10] [11]，物种的代价和利益很难客观地评估和比较[12] 
[13]。探索合作繁殖背后的遗传、分子和生理机制，可以提高我们对合作繁殖进化的理解。例如，合作行

为的遗传能够反映其进化潜力，即这些性状是如何应对自然选择的。进化论预测，如果合作行为像其他

表型性状一样是适应性进化的产物，那么它应该有可遗传的基础[14] [15] [16]，如西蓝鸲(Sialia mexicana)
合作行为的遗传差异是可遗传的[17]。然而，个体的合作繁殖倾向也可能受到社会和非社会环境条件的额

外影响，是为了在发育过程中保持可塑性，或在需要时对收支进行微调[18] [19] [20]。此外，通过社会交

往和文化传播而实现的非基因遗传，可能会使合作繁殖进化的复杂程度更进一层[21]。因此，本文将从基

因遗传和非基因遗传两个方面来探讨合作繁殖的潜在机制，以便更深入地理解合作繁殖的进化。 
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3. 基因遗传和间接遗传效应 

对于合作行为来说，要想被选择，必须要在个体之间有所不同。这种行为的差异应该导致适合度的

不同，并且可遗传[22]。数量遗传模型使得研究人员可以通过估计遗传变异相对于总表型变异的比例来衡

量遗传变异影响表型变异的程度。结合这些估计以及对变异产生的适应性后果的估计，我们可以预测一

个性状会如何对自然选择做出反应[23]。 
直接遗传效应(Direct genetic effect, DGE)是指个体的基因型直接影响其表型，间接遗传效应(Indirect 

genetic effects, IGEs)是指个体基因型的表达影响其他个体表型的表达。个体所处的社会环境包含与其他个

体的互动，那么个体的行为也与其他社会伙伴的行为和基因有关，也就是说合作繁殖在一定程度上受到

了社会伙伴之间的互动和它们的基因的影响[24]。例如：帮助者会根据其他个体的贡献来调整自己的投入

[25]；有帮助者存在时，双亲会降低它们的照料水平[26]。 
詹森·沃尔夫在他的演讲《亲属选择的社会影响》中概述了汉密尔顿法则的数量遗传模式，不仅研

究对象的表型对适合度有影响，合作伙伴的基因型对适合度也有影响[27]。该模型认为，由合作伙伴间的

表型相似性收益大于代价时，那么选择将有利于利他行为的发生。如果表型相似性仅仅是由遗传相关性

产生的，那么它就相当于汉密尔顿中表示相关性的术语——亲缘度[28]。然而，基因上不相关的个体也可能

表型相似——即使合作伙伴之间没有亲缘关系，互惠行为依然可以进化，因为合作双方都会立即或延迟得到

适合度利益[8]。鸟类[10]、鱼[29]等合作繁殖的例子都证实了合作繁殖伙伴之间可能是没有亲缘关系的。

因此，亲属选择可能并不是推动合作繁殖进化的主要力量[11]，而间接遗传效应的影响则可以被着重研究。 

4. 非基因遗传 

与合作繁殖有关的非基因的遗传变异也可遗传，广义的遗传不仅包括基因的遗传，也包括非基因的

遗传[30]。区分不同形式的遗传力是非常重要的，因为遗传力的传递形式决定了后代继承了谁的信息以及

其遗传信息的可靠性。如果非基因的遗传信息能从父母传递到下一代，那么它也能对合作繁殖行为的进

化产生影响。非基因遗传的定义是除了祖先的 DNA 序列以外的其他能影响后代表型的遗传因子[31]，包

括继代表观遗传效应，双亲效应，生态和文化遗传等[21]。 
狭义的表观遗传是指基因在表达时发生遗传变异而产生的表型变异而不是 DNA 序列本身的不同，这

种变异可由基因结构的变化而产生。例如，组蛋白的修饰或 DNA 中胞嘧啶碱基的甲基化可以上调、下调

或沉默基因表达[32] [33]。这些表型变异可由一代遗传到下一代[21] [34]。比如说，习惯于害怕某种刺激

性气味的老鼠，会把对这种气味的恐惧传递给后代。对于表观遗传是如何影响合作繁殖行为的，则需要

进一步的调查。 
亲本效应是指父母不是通过基因遗传而对后代表型产生的影响，也是一种非基因的遗传机制[35]。亲

本效应已被广泛认可，并且被认为是遗传力的另一来源，有助于增加父母与后代的相似性，具有重要的

进化意义。当父母的遗传变异成为影响后代发育的环境因素的原因时，亲本效应是可以遗传的[21]。例如，

帮助者的帮助倾向可能受到母亲对卵大小和成分的资源配置的影响[36] [37] [38]。然而，亲本效应也可能

是不可遗传的，例如父亲照顾质量对后代表型产生的后续影响[39]。 
个体可能通过“生态位构建”的过程来改变环境，他们所经历的选择压力有可能因此而改变[40]。这

些改良的环境会通过生态因子传给后代，从而增加了遗传力的维度。例如，白蚁协同工作形成白蚁丘，

改变了温度和湿度，这种行为可在世代间遗传[41]。在这个过程中，合作伙伴的基因型改变了环境，从而

影响了个体适合度，这种环境的改变是可以遗传的。 
合作繁殖行为也可以通过文化来遗传。文化遗传有几个特点：社会学习；代代相传或者年老的个体
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传递给年幼的个体；年幼的个体总结这些知识并灵活运用[42]。例如，在合作繁殖的银喉长尾山雀

(Aegithalos glaucogularis)中，帮助者会优先帮助有亲缘关系的繁殖者，亲属识别和帮助的意愿是通过早

期发育过程中习得的发声的相似性来确定的[43]。如果鸟类仅仅通过发声就能识别它们以前从未见过的亲

属，那么亲属识别取决于鸟类鸣叫文化的遗传差异。 
所有非基因遗传机制的一个重要考虑因素是它们相对于基因遗传机制的重要性。非基因遗传的作用

可能因性状和物种的不同而差异很大，它们对进化的速度和方向以及性状的维持有着显著的影响[44]。例

如，非基因的遗传可以解释遗传力的缺失——在某些性状上没有遗传标记来解释父母和后代之间的相似

性。非基因的遗传在新等位基因的传递、适应不良行为和重大的组织转变中也起到了重要的作用。未来

与实证研究相结合的理论研究，应该有助于进一步阐明和量化合作繁殖行为的非基因遗传。 

5. 展望 

基于现有理论对合作繁殖进化的研究，我们意识到合作繁殖是一种非常复杂的现象。本文从基因和

非基因遗传的角度上概述了合作行为进化的方向，但是控制合作繁殖行为的基因以及分子、神经、生理

等各方面潜在机制还不可知，合作繁殖进化的演变过程还有待进一步的研究。 
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