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哺乳动物的生理应激反应及其生态适应性 
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摘要：应激反应是哺乳动物的基本生理现象之一。目前，与应激有关的研究主要来 自生物医学和神经内分泌学。 

虽然 Hans Selye提出了个体对应激的普遍性适应综合症概念 ，但 目前的研究还主要集中于应激对个体的负效应 

以及与应激相关的疾病研究。然而 ，从进化角度似乎很难理解在数亿年的进化过程中，动物应激反应仅简单地 

进化为影响个体健康并导致个体患病的一种生理过程。本文从进化的角度，综述了应激反应与动物繁殖对策的 

关系以及个体对环境应激源的应对类型，并阐述了动物应激反应的适应和进化意义。 
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Physiological stress response and its ecological adaptability in mammals 
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Abstract：Stress response is an evolved suite of physiological，hormonal and behavioral responses exhibited by individuals 

that are highly conserved across vertebrate taxa．Most of what is known about stress comes from the biomedical and neuroen— 

docrinological research community．Although Hans Selye’S original work addressed how individuals adapt to stressor，many 

recent studies have mainly focused on negative effects of stress on fitness of individuals and diseases related aspects of 

stress．However，it is very difficult tO imagine that stress has evolved simply to make animals sick over millions of years． 

From the point of view of evolution，we summarizes the relationships between stress responses and reproductive strategies， 

as well as different coping styles when animals were exposed to stressors．We also analyze the adaptive roles of stress re— 

sponses and the coping styles in mammals． 
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应激反应 (stress responses)是哺乳动物的基本 

生理现象之一。上世纪 30年代加拿大内分泌学家 

Hans Selye提出了 “普遍性适应综合症” (General 

adaptation syndrome)概念 (Selye，1936)，将有机 

体的应激反应划分为警觉反应、抵抗、肾上腺肥大 

及机体耗竭死亡等4个阶段，这被视为应激生理学 

领域具有里程碑式意义的工作。之后，关于神经和 

内分泌与应激生理反应之间的关系逐渐成为研究热 

点领域，主要集中于下丘脑一垂体一肾上腺 (hy． 

pothalamic-pituitary—adrenal，HPA)轴功能的研究及 

其在应激中的作用。上世纪 80年代后，随促糖皮 

质激素释放激素 (cortieotropin releasing hormone， 

CRH)的分离成功 (Vale et a1．，1981)，以及 

CRH和促肾上腺皮质激素及糖皮质激素等受体的 

相继克隆及其功能的确定 (Mountjoy et a1．，1992； 

De Souza，1995；Bamberger et a1．，1996)，有关神 

经网络对 HPA轴的调控以及应激与疾病间关系等 

方面的研究进展迅速。 

Hans Selye在普遍性适应综合症概念中，强调 

了有机体如何适应应激的问题，但已有的工作更多 

集中于应激对个体适合度的负效应以及与应激相关 

的疾病的研究。从进化的角度，似乎很难理解动物 

体内高度协调的应激反应在数亿年的进化过程中， 

仅简单地进化为影响个体健康并导致个体患病的一 

种生理过程。由此，令生态学家关注和感兴趣的问 

题是：应激反应的适应性特征是什么? 
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对应激反应的适应性问题的忽视可能是混淆了 

应激的适应性及其代价所致。例如，当动物应对应 

激源时，机体的生物学功能将发生改变：植物性神 

经系统引起心率加快，糖皮质激素的分泌抑制外周 

组织对葡萄糖的吸收、脂肪酸的储存和蛋白质的合 

成，并从肌肉、脂肪和肝脏中降解葡萄糖、氨基酸 

和自由脂肪酸；同时，个体的正常行为也会发生改 

变。这些变化将引起机体内各种生理活动之间资源 

分配发生改变，如原来用于生长和繁殖及免疫的能 

量被机体用于应激，从而使生长受阻、繁殖下降、 

免疫能力受到抑制。Moberg和 Mench(2000)将 

应激时机体生物功能的变化称之为 “应激生物学 

代价”。 

与应激有关的疾病的大量研究发现，在特定环 

境下一些个体较其他个体更易患与应激相关的疾病 

(Koolhaasa，1999)。这提示，个体在不 同环境条 

件下的应激生物学代价可能不同，即不同个体对应 

激源具有不同的适应及应激生物学代价。达尔文在 

《物种起源》 (中译本，北京大学出版社，2005) 

中指出，动物群是由对环境具不同适应方式的个体 

所组成，可保证动物群中有部分个体对环境的变化 

具有存活优势，以使其成功繁衍后代。该过程也即 

达尔文进化理论的核心一 自然选择。从当代生物学 

的角度看，自然选择是通过基因使适应环境个体的 

繁殖输出最大化，即便以健康或存活为代价也如 

此。其实，在自然界中，任何一种行为都存在利与 

弊，关键在于动物如何在适宜的环境中以小失而得 

大利，动物的应激反应也如此。 

与来自生物医学和神经内分泌学领域关于应激 

研究的侧重点不同，本文主要从生态学的角度，对 

pill动物在不同环境条件下的应激反应的适应性进 

行介绍，包括应激的定义和应激反应的测定方法， 

以及应激与动物的繁殖对策及个体对应激环境的应 

对类型及其适应性等。 

1 应激、应激源及应激反应 

为理解应激对个体适合度的影响，首先需理解 

应激的含义。目前，应激尚无明确定义。现代应激 

生物学将其简单地定义为内环境稳态失衡的一种状 

态，而将干扰内环境稳态的事件或因子称为应激源 

(stressor)。当动物暴露于应激源时，可产生应激 

反应，此反应是指为抵消应激源效应而重新建立内 

环境稳态的一系列 生理和行为反应 (Boonstra， 

2005)。 

应激反应是神经解剖结构和外周器官所组成的 

整体网络所调节的级联式反应。动物暴露于应激源 

并被大脑所感知时，这种级联式事件被启动。动物 

的应激反应不仅依赖于应激源的属性 (生理应激 

和心理应激)、强度和作用时间 (慢性和急性)， 

而且还依赖于动物的生活史阶段、早期经历和繁殖 

状态等 (Johnson et a1．，1992)。动物对应激源的 

行为反应包括逃避或回避行为、认知和注意力的改 

变、警觉的增加、选择性记忆的强化以及取食和繁 

殖的抑制。此类行为变化的作用在于暂时停止与应 

激源刺激无关的行为，而集中应对当前的应激源以 

重新建立内环境的稳态，因而，此类行为变化的实 

质是对应激的一种行为适应 (von Holst，1998)。 

另一方面，在应激行为改变的同时，中枢神经系统 

激活交感神经系统 (sympathetic nervous system ， 

SNS)和HPA应激轴系统，从而导致外周和中枢 

神经系统的生理过程发生改变。SNS对应激源的反 

应几乎是瞬时的。下丘脑室旁核可投射到后脑进而 

到达脊髓，激活 SNS，导致外周神经及其所支配器 

官分泌释放儿茶酚胺、去甲肾上腺素 (Norepineph— 

fine，NEP)和肾上腺素 (Epinephrine，EP)等外 

周神经递质。NEP和 EP可增加觉醒、提高心率， 

并通过增加肝糖原异生、脂肪及蛋白质的分解作用 

给机体提供能量，以应对应激环境，这种能量上的 

适应性 变化被 称 为外周适 应 (Johnson et a1．， 

1992)。 

动物 面临应激 时，在 SNS被激 活的 同时， 

HPA轴通过下丘脑室旁核也同时被激活。当应激 

源通过杏仁核和延髓等脑区激活室旁核时，其神经 

元可合成和释放 CRH和精氨酸抗利尿激素 (argi． 

nine vasopressin，AVP)。CRH通过正中隆起进入 

垂体门脉系统，经垂体门脉到达腺垂体，与腺垂体 

细胞上的受体结合，促腺垂体分泌促肾上腺皮质激 

素 (adrenocorticotropic hormone，ACTH)，垂体分 

泌的ACTH进入血液，通过血液循环到达肾上腺皮 

质细胞，与其上相应的受体结合，促肾上腺皮质分 

泌糖皮质激素。鸟类、田鼠及小鼠等分泌的糖皮质 

激素有 95％以上是皮质酮，而牛、羊和人等分泌 

的主要是皮质醇。 

动物处于应激状态时，血浆糖皮质激素含量必 

然升高，因而，该激素被视为应激激素。糖皮质激 

素主要有 3种功能 (Romero，2004)：1)应对急 

性应激源时的直接刺激作用，如促使糖原异生、脂 

肪分解、肝外组织尤其是肌肉组织的蛋白质分解、 

抑制免疫和繁殖 以及改变行为等；2)容许作用 
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(permissive effect)，如协助维持心血管功能；3) 

对应激轴的负反馈调节作用。糖皮质激素对中枢神 

经系统的作用是通过2个受体介导，即受体 I型和 

受体 Ⅱ型。受体 I型主要调节糖皮质激素分泌的节 

律性变化，受体Ⅱ型主要参与行为、神经内分泌对 

应激的反应以及糖皮质激素的负反馈调节作用。动 

物被重复或长期暴露给应激源而持续释放的糖皮质 

激素对有机体将产生干扰及病理性后果，如代谢和 

心血管方面的疾病、疲劳、高血糖以及高血压等疾 

病。此外，还对生长发育以及免疫和繁殖功能产生 

抑制作用。因此，HPA轴的负反馈机能对保持糖 

皮质激素的正常水平及机体稳态具有极其重要的作 

用。一般而言，负反馈机制主要包括以下几种途径 

(Johnson et a1．，1992)：糖皮质激素可在 HPA轴的 

多个位点下调其分泌量，其调节作用主要是通过受 

体Ⅱ型实现。受体Ⅱ型不仅存在于垂体前叶，而且 

存在于下丘脑、海马、杏仁核等脑区。受体Ⅱ型与 

糖皮质激素结合可降低对应脑区的CRH、ACTH的 

分泌，从而降低其自身的分泌。类似地，ACTH也 

可作用于下丘脑下调 CRH的分泌量。此外，13内 

啡肽和催产素也参与 HPA轴负反馈的调节。 

2 应激反应的测定方法 

动物面临应激源时，CRH，NEP，EP的分泌几 

乎是瞬时的，在野生动物研究中难以测定。但是， 

ACTH和糖皮质激素需几分钟后血液中的水平才能 

升高，且能维持较长一段时间。因此，这 2种激素 

在野生动物中容易测定。ACTH是小分子量的蛋白 

激素，易降解，因此，测定其血液含量前，需用特 

定的抗凝处理、冷却离心和冷冻保存。糖皮质激素 

是类固醇激素，相对稳定和不易分解，可在 一20。【= 

条件下保存数月后用放免法或酶免疫法测定。因 

此，在有关应激的研究中，主要测定血清或血浆中 

的糖皮质激素含量。需要注意由于哺乳动物暴露于 

应激源后，在3min左右的时间内，其血液中的糖 

皮质激素含量很快升高，因此，测定糖皮质激素及 

应激反应的取样方法尤为重要。 

目前，主要有 3种方法评估哺乳动物的应激反 

应：1)应激前后糖皮质激素的测定：对实验个体 

进行应激的前后取样测定。该方法可在不同动物种 

间进行比较，但该结果仅反映了应激的整体效应。 

2)测定尿或粪便中糖皮质激素含量：该方法测定 

的糖皮质激素含量反映了粪便从肠道排空前或排尿 

前24 h所经历的应激状况。在取样时，如果不清楚 

来自粪便样本的个体性别、社群等级以及在产生粪 

便和尿液期间所经历的事件 (是否被应激以及应 

激的时间长度)，该指标仅反映了整个种群的平均 

应激状况 (Boonstra，2005)。此外，由于糖皮质 

激素的分泌存在日节律性变化，因此，如果对粪便 

和尿液产生的时间不清楚，就可能对结果的解释复 

杂化或出现偏差。但该方法的最大优点是对动物无 

损伤和结果不受取样 方法的影 响 (Creel et a1． 

2002；Creel 2005)，已大量应用于野生动物的研究 

(Teskey—Gerstl et a1．，2000；Wasser et a1．，2000)。 

3)HPA轴负反馈功能的测定：此类方法是通过用 

标准化的人为施加的应激源来评估动物应激反应能 

力及负反馈功能。具体有2种方法：应激源刺激和 

激素刺激方法。在应激源刺激方法中 (Kenagy and 

Place，2000)，一般把对动物的捕获作为应激源。 

由于在3～5 min的时间内，被应激的动物的糖皮质 

激素就能增加，因此，基础血样在捕获的3 rain之 

内抽取，然后，在一定的间隔时间段内 (如5 rain、 

10 min、30 rain)抽取血样。激素刺激方法为通过 

注射外源性激素，测定实验个体在一系列时间段内 

的糖皮质激素含量 (Boonstra et a1．，1998)。该方 

法的优点在于不受捕获前及捕获时所产生的应激反 

应的影响。该方法由2个实验步骤组成：地塞米松 

抑制实验和 ACTH刺激实验。地塞米松是人工合成 

的糖皮质激素药物，可通过负反馈作用降低 ACTH 

的释放而抑制糖皮质激素的分泌。在地塞米松抑制 

实验中，如果注射地塞米松个体的糖皮质激素水平 

没有降低，则表明该个体处于慢性应激状态，其负 

反馈功能受到损害。ACTH刺激实验则是评估肾上 

腺对 ACTH的直接应答能力。慢性应激动物在被注 

射 ACTH后，其肾上腺较正常动物有较低的反应。 

3 动物的繁殖对策及 HPA轴功能的适应性变化 

动物具有与其栖息环境相匹配的繁殖对策及 

HPA轴功能。动物的繁殖活动不仅耗费能量，而 

且增大捕食风险。当繁殖期的环境条件恶化时，动 

物必须在繁殖与自身及后代的存活之间进行权衡而 

做出是否参加繁殖的行为决策。一般而言，决策结 

果有 2种：若环境的恶化是暂时的，个体则延缓或 

降低繁殖活动而增加存活机率，以待环境有利后再 

恢复繁殖；但若环境的恶化是长期的，即便繁殖， 

后代的存活率也很低，则通过抑制繁殖而增加存活 

到来年繁殖期的机会，以在下一繁殖季节参加繁 

殖。此类行为决策，个体的 HPA轴的功能也随之 

发生相应变化。青藏高原雄性根田鼠 (Microtus 

oecoFtomlL$)在不同捕食风险模式下的交配行为的 
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研究表明，当雄体暴露给捕食者气味1 h后，其交 

配行为降低，血浆皮质酮含量增加，但其睾酮含量 

无显著变化；之后，将实验个体转人安全环境1 h， 

血浆皮质酮水平降低，交配行为恢复。然而，当将 

个体暴露捕食者气味20 d，然后再转入到安全环境 

1 h，个体交配行为依然处于抑制状态，且其血浆 

皮质酮含量显著增加，而睾酮及睾丸指数显著降低 

(Bian et a1．，2005)。另外，在青藏高原地区，通 

过在封闭式围栏建立高密度和低密度根田鼠种群， 

对繁殖期根田鼠种群统计参数及个体皮质酮水平的 

研究结果表明，种群补充率和变化率分别与种群建 

群者数量呈显著负相关关系；高密度处理建群者的 

血浆皮质酮含量显著高于低密度处理。说明，高密 

度引起的应激可能是种群密度制约性繁殖的近因之 
一 (边疆晖等，2008)。在加拿大南部地区，Boon． 

stra等 (1998)通过测定美洲兔 (1~pus america— 

nits)种群在衰减期和低密度期个体的相关生理参 

数后发现，较种群的低密度期而言，衰减期个体有 

较高的游离皮质醇水平，个体的 HPA轴的负反馈 

功能受到影响，免疫能力和繁殖力降低，而血糖增 

加。该研究表明，衰减期的美洲兔处于由捕食风险 

引起的慢性应激状态，且由此导致种群衰减期的低 

繁殖率。 

应激对动物繁殖的影响或抑制作用，多见于终 

生多胎 (iteroparity)的哺乳动物。此类动物在性 

成熟后，或者在 1年内有多次繁殖机会，或有多个 

繁殖季节。如，分布于北美N：IC部及中部的草原田 

鼠 (M．pennsylvanicus)，虽然其生态寿命不超过 1 

年，但在繁殖季节内可生产 3～5窝后代 (Hansen 

and Boonstra，2000)。北美州泰加林地区美洲兔的 

生态寿命为 5年，每年产窝数达 4窝 (Hodges et 

a1．，2001)。终生多胎动物在繁殖期的应激生理学 

特点是：正常环境条件下，其 HPA轴的负反馈功 

能及免疫力正常，但当环境条件恶劣时，糖皮质激 

素分泌增加，降低繁殖活动，如果繁殖期环境条件 

持续恶化，个体则处于慢性应激状态，其 HPA轴 

的负反馈功能受到抑制，免疫力降低，并通过高水 

平的糖皮质激素水平抑制下丘脑一垂体一性腺 

(hypothalamic—pituitary-gonad，HPG)轴及性 激素 

的 分 泌 (Boonstra，2005)。Boonstra 和 Boag 

(1992)将这种应激变化称之为 “内环境稳态应激 

反应”。 

动物的另一种繁殖对策为：以牺牲存活而换取 

当前的繁殖机会，这在终生一胎 (semelparous)哺 

乳动物中尤为明显。在终生一胎动物中，雄体参加 
一 次繁殖后全部死亡，而雌体可存活到第 2年 

(Bradley，2003)，使幼体的存活率相对较高。此 

类动物主要为红尾袋鼬 (Phascogale calura)、斑 

袋鼬 (Parantechinus apicalis)、澳洲袋嗣 (Dasyu— 

rus haUucatus)、东短尾负鼠 (Monodelphis dimidia— 

ta)、维几尼亚负鼠 (Didelphis virginiana)等。它 

们有着与其繁殖对策相匹配的HPA轴功能。例如， 

红尾袋鼬是树栖夜行性Jl'"ifi-~k动物，其繁殖期为7 

月份，繁殖期长度仅为3周。在繁殖结束后，全部 

雄体从种群 中消失 (Bradley 1987)。在繁殖启动 

期，雄体睾酮含量和糖皮质激素水平急剧增加，雄 

体从种群中消失之前达到最高峰。而雌体则无此变 

化 (Bradley 1987)。一般而言，高水平的糖皮质激 

素可通过 HPA轴的负反馈功能降低 ACTH的分泌， 

但红尾袋鼬雄体的糖皮质激素对 ACTH的负反馈调 

节作用以及对睾酮分泌的无抑制效应几乎失效，最 

终结果导致雄体死于肠胃道大量出血、免疫抑制、 

贫血 及 主要 器 官 的非 特 异性 萎 缩 (Bradley， 

1997)。此类动物在繁殖期共同的生理特征为：血 

液中存在高水平的游离糖皮质激素，正常的 HPA 

轴负反馈功能失效，高水平的糖皮质激素不能抑制 

HPG轴功能及睾酮分泌，但免疫功能被抑制，繁 

殖后 死 于与 应 激相 关 的各类 疾 病 (Boonstra， 

2005)。Boonstra和 Boag(1992)将这种应激变化 

称之为 “适应性应激反应”。 

如果把终生一胎和终生多胎繁殖对策视为一个 

连续谱的两个极端，其间，还存在部分终生一胎动 

物 (Partial semelparity) 的繁殖 对策 (Boonstra， 

2005)。在此类动物 中，雄体在一个繁殖期结束 

后，并不是全部而是大部分雄体死亡。例如，栖息 

于加拿大冻原和北方针叶林及美国阿拉斯加地区的 

北极黄鼠 (Spermophilus parryii)。北极黄鼠为昼行 

性穴居冬眠哺乳动物。4月上旬开始苏醒到地面活 

动。雌体最多可存活7年，80％的雄体存活时间不 

超过 2年。在短暂 的夏季，雌体仅产 1窝后代 

(Buck and Barnes，1999)。雌雄个体的繁殖活动具 

有很高的同步性 ，繁殖活动集中在复苏后5月份的 

2～3周内，期间，雄体争夺配偶的竞争异常激烈。 

雄体在繁殖期的生理特征表现为：具非常高的游离 

皮质醇水平，HPA轴的负反馈功能基本保持完好， 

注射外源性 ACTH能导致个体分泌大量皮质醇，同 

时，增加睾酮分泌，但免疫能力被抑制 (Boonstra， 

2005) 
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上述结果表明，终生一胎或部分终生一胎动物 

具有与其繁殖对策相适应的应激反应模式。虽然， 

在此类动物中，由于雄体在繁殖期的慢性应激而最 

终导致其死亡，但高水平的糖皮质激素更有利于雄 

体在唯一或较短的繁殖时间内争夺有限资源，以获 

取更多繁衍后代的机会。另一方面，如果终生多胎 

动物的HPA轴功能如同终生一胎或部分终生一胎 

动物一样，繁殖期高水平的糖皮质激素导致个体在 

繁殖结束后大量死亡，那么，它们在多次繁殖机会 

中仅能参加一次繁殖，由此，造成的繁殖机会丧失 

代价就远远大于其当前实现的繁殖利益。因此，应 

激反应适应性特征的关键在于利益与应激代价之间 

的权衡。当获取的利益大于代价时，这种应激反应 

就是对环境的一种适应。因而，在不同繁殖对策动 

物中，繁殖期 HPA轴功能的不同变化是对繁殖成 

功最大化的一种生理适应，而该生理适应必然是自 

然选择的产物。 

4 个体对环境应激源的反应类型及其适应性 

目前大量的研究发现，动物对环境应激源有不 

同的应对对策 (Bohus et a1．，1987；Blokhuis and 

Metz，1992)。Henry和 Stephens(1977)基于动物 

和人的应激反应，划分出两种应激反应类型：主动 

反应 (active response)和保守 一退缩反应 (con— 

servation—withdrawal response)。前者主要表现为领 

域性攻击行为，后者表现为凝滞不动和较低的攻击 

性。由于攻击性强的个体很容易受刚性行为的驱使 

而形成定型行为，而弱攻击行为个体对环境的变化 

更为敏感，其行为更具弹性和灵敏性 (Benus， 

1990)，因而，为明确表达动物行为受环境指令性 

的影响程度，Koolhaasa(1999)将主动性反应定 

义为自动应对 (proactive coping)类型，而将保守 
一 退缩反应定义为反应应 对 (reactive coping)类 

型 。 

不同应对类型个体有其相应的应激反应及神经 

内分泌学基础。自动应对类型个体在面对环境应激 

源时，采取战斗 一逃避对策，其糖皮质激素和5一 

羟色胺 (5一HT)神经递质水平以及副交感活性相 

对较低，而性激素水平及交感神经活性相对较高， 

心率 较快、支气 管 扩张、消化 过程 受到 影 响 

(Koolhaasa，1999)，增加了患高血压及心律失常 

疾病的风险，可导致个体的猝死 (De Boer et a1．， 

1990)。由于其交感神经的活性较高，而 HPA轴的 

活性较低，自动应对类型个体的Thl细胞介导的细 

胞免疫占优势，有较强的抗病毒和细菌等微生物感 

染的能力，但易引发自身免疫病、非典型抑郁症和 

慢性疲劳 (Bolhuis et a1．，2003)。而反应应对类型 

个体采取不动 一隐藏 (freeze．hide)对策以消除和 

减缓恶劣环境的威胁。动物采取不动行为时，它们 

不易被捕食者发现和攻击，如果被捕获，则有可能 

由于紧张不动而使捕食者对其失去兴趣而放弃。此 

类型个体有相对较高的 HPA轴活性、糖皮质激素 

及 5．HT水平，而且具有更好地察觉捕食者的能力 

(Koolhaasa，1999)，但此类个体增加了患焦虑症 

的风 险 (De Boer et a1．，1990；Korte et a1．， 

1992)。此外，焦虑情绪可刺激食物的摄取，使腹 

部脂肪堆积。脂肪堆积在严酷环境中有利于存活， 

但是，如果得不到利用，就会增加患糖尿病Ⅱ、高 

血压和心血管病的风险 (Lieberman，2003)。由于 

此类个体对新环境具有较高的探究行为，增大了感 

染寄生虫的机率，因而，Th2细胞介导的体液免疫 

占优势，虽然，这有利于抗寄生虫感染，但也增大 

了感染病毒和细菌等微生物的风险 (Elenkov et 

a1．，1999；Bolhuis et a1．，2003)。 

个体对环境应激源的不同应对类型不仅存在于 

驯养 及 实 验 动 物 和 家 畜 中 (Hopster，1998； 

Blokhuis and Metz，1992)，而且还存在于野生动物 

(Suomi，1991)。对野生动物的研究表明，反应应 

对类型个体更适应于变化的环境，而自动应对类型 

个体更适应于稳定的环境 (Koolhaasa，1999)。因 

而，在种群密度较高且食物资源稳定和丰富的情况 

下，主动应对类型个体可能有较高的适合度，相 

反，由于反应应对类型个体对环境的探究能力强， 

且其行为更具弹性 ，在低密度和食物较匮乏的情形 

下可具有相对更大的适合度。但不同应对类型个体 

有其患特定疾病的风险。就此而言，自然界中，似 

乎没有任何一种表型具有对环境的绝对适应，换言 

之，适应是相对的，同时，适应也是多向性的。也 

许正是如此，在进化过程中，自然选择保留了具有 

不同表型特征的个体。这也就是为什么自然界中存 

在对应激环境有不同应对类型个体的进化原因之 
一

。 可以设想，假定某物种的所有个体对其栖息环 

境具有高度一致的适应性，如果环境条件突然发生 

较大的改变，而个体原有高度特化的适应对策无法 

有效应对环境变化时，其结局则是该物种面临灭绝 

之虞，反之，则总能有一些个体因表型的变异而得 

以存活并繁殖。因此，变异是自然选择的材料，而 

自然选择也可促使遗传的多样性，而基因或表型特 

征及适应的多样性则可保证物种的一脉亲承，这也 
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正是有性繁殖的生物学意义所在，以及仅依靠克隆 

技术无法使濒危动物免除灭绝的基本原因。另一方 

面，从行为生态学的博弈论分析，当个体争夺有限 

资源时，任何单一对策都不会稳定的获得相对最大 

的利益，只有不同对策的个体在种群中保持一个稳 

定的比例时，各方的利益才能均衡，也即进化稳定 

策略 (Evolutionary Stable Strategy，ESS) (Smith， 

1982)，正如著名的鹰 一鸽对策一样，个体不同的 

适应对策可使种群内个体问得以和谐共存 ，种群得 

以持续发展。 

5 展望 

自1859年达尔文发表 《物种起源》以来，迄 

今已有 150年的历史，其进化思想的核心一 自然选 

择理论，已成为构筑当前进化生物学、生态学及行 

为生态学理论的磐石。生理多样性是动物生理特征 

的变化，也是对环境的一种适应。自然选择是一切 

适应性进化的机制。如果说，基因是自然选择的对 

象，而生理特征是受与此相关的基因的表达和调 

控，那么，自然选择必然通过对基因的作用而使生 

理特征呈现多样化，即生理多样性也受自然选择的 

作用。达尔文在 《物种起源》中曾明确指出：“自 

然可以作用到每一内部器官、每一体质的细微差异 

及整个生命机制” (中译本，北京大学出版， 

2005)。因此，从进化的角度，采用整合生物学思 

想，从生理、生态、行为等方面探讨动物应激反应 

的适应性，对理解不同环境个体生活史特征的适应 

性及在种群波动的作用将具有重要的理论意义。 
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