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性选择最初是达尔文‘’〕提出的，以解释某一性别 （一般为古）第二性征的进化．第二性征如雄鹿夸张的

角、雄鸟鲜艳的羽毛，对其个体的生存不但无益反而有害，由于异性 （一般为早）偏爱才使得此类特征没有被自

然选择所淘汰．异性偏爱具有此类特征的个体并与之交配，进而繁殖更多具有同样特征的后代，这一机制称为性

选择（(sexual selection). Fisher (3)更推进了一步二异性偏爱极端表型特征，如具有长尾个体交配机会多。留下的

后代也多，下一代又偏爱长尾的个休，群体的尾越来越长，直到自然选择发挥反向选择作用，如尾过长容易被天

敌捕食，才停止增长．这就是奔离(runaway）过程．但达尔文及Fisher均没有解释性选择中异性偏爱是如何起源

和进化的，为何不偏爱对生存有利而是不利的特征？为此，Zahavi "0)提出了障碍原理（handicap principle )：具

有无用的第二性征是生存的A赘．具有者比不具有者必须有更大的生存能力才能抵偿这一损失，等于向对手发出

信号：“我是非常强健的，否则不能负担这样多余的包袱．’生存能力与第二性征均能遗传给后代，此种偏爱能在群

体中扩散开来．从这个意义上说，第二性征相当于一个障碍，越过障碍即具有更高适合度的个体才能进行交配．

障碍原理引起了许多争论，还将详尽讨论，本文在此先论述其与奔离过程的关系。

1两 者 的 关 系

Fishe：认为①，性选择开始时第二性征对生存是有利的，选择与此交配的早也有较大的适合度．进化中即

使第二性征对生存无用甚至不利，行性选择的早也比随机交配的早繁殖的后代具有更明显的第二性征．其后代的

古又再吸引早，这样奔离过程开始了．此过程必须有第二性征的加性遗传方差。否则，若第二性征的特征的方差

是由环境决定的，群体内随机交配与行性选择早的子代将有同样的第二性征．后者必须花费时间、能量去寻找配

偶，必然会被淘汰．但随着奔离过程的进行，群体迟早会达到遗传平衡（如Hardy-W einberg平衡），此时，加性

遗传方差会消失，性选择也松驰下来，随机交配者侵蚀并占驻群体．这一点使许多进化论者和生态学家迷惑不

解．

相反，障碍原理并不要求障碍物 （即第二性征）具有加性遗传方差，但要求负担障碍物个体的存活能力即自

然选择下该个体的达尔文适合度有加性遗传方差．否则，不同障碍物个体将留下同祥适合度的后代，性选择纯粹

是浪费时间和精力．如上所述：当障碍物具有加性遗传方差时，奔离过程发生作用，适合度存在着加性遗传方

差，障碍原理起作用．Dominey (s，考虑了两者的关系：性选择的第一阶段存在着障碍物的加性遗传方差，性选

①方思鸣、云永龄、栗钦汉女士在本文写作过程中提供帮助．作者表示感谢．
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择机制为奔离过程．随着选择的进行，群休逐渐接近或达到遗传平衡，奔离过程所占比重渐渐减小，障碍原理成

为主要机制．此时存在着适合度遗传方差．同时，这一过程又积累增加新的突变基因，产生新障碍物的加性遗传

方差，启动新一轮奔离过程，如此不断交替直到自然选择的反向作用保持至平衡点为止．

2奔 离 过 程 的 基 本 模 型〔6)

设古第二性征：在群体古中呈正态分布，均值为Z，方差为 2O，即

1 ，（：一习2、
Plzl＝rnkz,Q）＝ r-．expt - 丫 2一t.

同样，早偏爱Y为风Y）一。（又：’），其加性遗传方差分别为G, H．两者的加性遗传协方差为B．由基因连锁维持．
假设自然选择仅对古特征而不对早偏爱起作用，而且早生殖率是恒定的，与其交配的古特征无关．S为选择强

度．经自然选择和性选择后，下一代早古特征均值的变化量为：

△：一}SG/02 △＊一工SB /,; .......
‘ 一 2

(1)

其中的1/2是因为选择仅作用于古．占的自然选择表现为不同特征者存活至繁殖期的概率w }(z)，可以用Gauss
函数逼近：

。’（：）一exp｛一（：一0)2 /2 0121
0处为最大值，在繁71l期古：分布为：

p’(z）一。’WP(z) ／孙’(z)p(z)dz一。（：’，，’‘）

此处：‘一（：。’＋Oa’)/(w2＋。’），。”一。’。’／（。’＋。’），具有偏爱Y的早与：古交配的概率为(P (z/Y),
那么

V, (z/y）二(P（：／，）/Jp' (z) m（二／y) dz

为2古（与Ỳ}的）相对交配机会．：古总适合度为

W (z）一。’(z)丁9(Y)}p‘(z／，）dy

群体的平均适合度为

W = Jp (z) W (z) dz一Jp (z)。’（：）dz

选择强度

S一W-}Jzp (z) W (z) dz一：一了。（，）fzp’(z) ̀p . (z／，）dzd，一：⋯⋯ (2)

早偏爱w（：／刃 的具体形式可与自然择类似：在古特征z=Y处交配概率最大，并且Y偏爱的早与z1Y范围内

的占交配概率用Gauss函数退近，即

。（：／，）二。二。、一(z下Y)2｝⋯⋯
2v

(3)

此为绝对偏爱．但早如能根据自然选择后的古特征平均值牙’调整自己偏爱最大值至牙’+Y，即

一，一，．、一一，[z一（z’十，YW、叭二，，＊‘人“‘一一 乏万一一‘””’． (4)

此为相对偏爱，说明早具有一定的‘学习”功能．将 （3) (4)代人 （2)并假定自然选择和性选择均很弱，即选择

方差远大于a特征方差。1, v2> > (T2有

s一乓[.v：一（I＋c )i + o]. ....
田 区

(s)
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当。一1,：一气一时为绝对偏爱，。一。，：一，／护时为相对偏爱．从（(1）可知，a特征二与早偏爱，处于平衡时，
功

△z二△夕＝0,

即

y二（a+r,)z一a0- .... (6)

将（5）代入（1)

△万一G}z = [y2(Dz／一‘1+E/a)z+01...... （，·）
△‘一豢[Y／二一（(1十“a)z + 0]...... (76)

变换座标

z= z一0/(1＋r / a),歹＝元 7(a,b）变为

(8)

其特征值Aa=O时在平衡方程(6）附近缺乏确定性行为．另一特征值

，一二下「，一（：＋E)G1.
2acm

在弱选择条件下，一又，｝＜＜1,-y-古特征的增长近似为
(1＋A),SgeAr，

t为时间，A<0即B/G<((x +e),(6）为稳定平衡线．任何偏离（6）的扰动仍将回到（6)．反之，A > 0, B / G > (m+c),

c6）为不稳定，小扰动会使a特征无限增长（这样会导至种群灭绝）或消失（丧失性选择）．由（1)知

纽 ＿B/G
△牙

即v对a的斜率大于平衡方程(6)的斜率（二＋&)I付为不稳定平衡，反之为稳定平衡 （图1).

当实际进化线的斜率小于平衡线的斜率时为稳定平衡，任何扰动后群体仍会回到平衡线（图中实线）反之为不

稳定，扰动后群体远禽平衡线 （虚线）．

图 1 稳定平衡与不稳定平衡 图2 早占异态的进化
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3奔离 过程与 早a异 态 的进化〔s)

达尔文‘”注意到高等动物亲缘种之间成年占第二性征常呈现很大的差异，而成年的早及两性幼体间则很相

似，成年的早也常表现出该种占发育不完全的形态特征．达尔文认为种早古二态是由于性选择：同样特征出现于

早是有害的，被自然选择所淘汰，而出现于古则被性选择所保留。这里推广上节的模型说明这一过程．

设z，为表现于早的a：特征的平均值，方差为Qf,于早中分布为，t(z t）一n(毛，。zt),其加性遗传方差为Gr
同古特征一样，zt受自然选择等于群体接受Gauss分布的生存概率：

w‘(z t）二ex p｛一（z，一0 t )Z／2o)'，｝

自然选择后，：，为正态分布，pt (-t）一。可，。z"(zt ,Qf )，其中，
zr一（‘厂。：＋0厂。：）／（。：＋axat)'。：‘一。2a xtorf／（。：＋orr）选择很弱，。：＞＞。：时，

z

选择强度“厂一z；一 淤（牙厂“户。
早zt与早偏爱Y. a‘之间加性遗传协方差分别为凡、凡①、Y本身不发生任何选择，故其选择强度S；一0,

扩展(1)罕三今量 ：．Z� v系统二

(9)

在平衡条件S=Sf 0，平衡方程为二
zt一Of ...... (10a)

Y=（“＋r)Z一“0··一 （10b)

行座标变换：夕一v.毛一毛一Ot,z一z一O}(1十“/ a)后可进行稳定性分析，寻找特征值，A。二0，无定性行为，

另外，“，．：一；八论’一4A），此处
，一 1, , ((oc + r,)(GG一，，）一‘，，一，，l...... （川
斗“。田，

1，。 ，．、。 au}，、
， ‘ ． 名 r-
‘区田 田 ＿

；

如果平衡方程 (10a, b)是稳定的，特征值A� A,<0 等价于A=A, ·a.2 > 0, C=丸十Az < o.早偏爱Y是心理

生理特征（如视觉）．占和早特征z, z：性质相同且为形态特征．v与z的加性遗传协方差假定是由不同基因（作用

于心理生理特征和形态特征的基阶连锁引起的．而古早相同形态特征的协方差是由基因多效性引起的．设，fy"

Yr，，分别为早特征zj与早y． 古：与?̀ z,, a：与早v之间的通径系数·v与Zf之间不存在另外的遗传关联·

Yh一，，·Y y.而，，一，，／撅而丁，故，，一，·，：／G,代人（(9), Dy / 0‘一，／G，同样代人（(11)
，＿一一1 （。。一B2)(a+。一，／a）

，“。。，

要A>0，必须B/G<(a+e)，此关系也满足C<0。这样（10a, b)的稳定性与}z f选择无关，而取决于Y对
i的斜率．(10b)上各点在进化上是中性的，进化的压力不能使其一点沿直线至另一点．但偶然偏离 (10b)时

（比如说由遗传漂变）选择压力又使之回到该线上，但一般是另一点，新点a与z；不同，即舌早形态特征：、Zf均

①为了方便起见，设非加性表型协方差为。，但非。的协方差与加性协方差符号相同，仍不影响本文的结论“，．
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值不同表现的早古异态．亲缘物种古第二性征差异很大，早和幼体相类似 （且类似于祖先种）也可解释，因为早

特征zf有相同的外 不同物种的8z停留在不同的泄 （图2).

图2中，B，不可能在选择压力下沿直线进化至另一点z,（或z2)，但随机漂移至Q（虚线）后仍能回到平衡

线·z，为一物古特征的均值·72为另一物种的均值·牙。子zr即早古异态·z, 96 i2两物种古物征不同，但早分布
是相同的。

4奔 离 过种 与种群 分化〔9〕

a二与早zj在自然选择下的适合度。’（幻和。’（：，）并非只有一个峰值，而是如图3所示，在氏、0,处有两
个适应峰，这可以解释为不同形态的个体占据不同的生态位．B。为适应谷．(1), (9)在此情景下仍然有效．选

择很弱时，S近似分为“纯自然”选择强度SN和‘纯”性选择强度Ss. S = SN+SS，其中

Sx 一；a. (I-)’ a (lnco’）
丁 刘W a7”一谙 ’

而

S￡一,If4(y)(0’(z／，），’(z)zdzdy一：‘

在平衡条件下：

Jl，．．、·， ， z 一［，一 ＿、 ，In(o ＊
J／O -: OX ty一￡z）十一一一二二一 ，U二““一 （13a)

日z

日）．‘、．
， t 口备， 今声 沙

0 ／ ＿ ‘ ＿ ～ r 八 ，，，，、

。，／。，局 －－二厂一一 ＝ u...... (1J0)

az，

稳定性问题可归结为对 （13a)微小的偏离时的进化轨迹，解出（13a)，考虑变分，略去高次项

ai� ． a 21. ．
二丁 ． C下 一 ． 。一 一 ．，．“产 ．，．认产 r一
Y 十 oY ＝ rz 十 1.0 z一 a- 一 一 a _— 0z

口， a 二‘
一 ， L

将此式和S/v2代人 （(1）仿 （8)同样分析可知 （13a)的斜率
a2 ．， tr, (E)

t￡一a－几 2一－J
aZ

大于BIG是则为稳定平衡线．通常B>0>。‘在0，为极小值
a2lnm’

_2
a z

早为相对偏爱时。=0. (13a)在0。附近斜率<0<B/C，为不稳定平衡，而在H,, 02处为稳定平衡，当群体达

到平衡线顶点时可突然滑向另一平衡线，意味若从一个生态位进人另一生态位。绝对偏爱时存在不稳定片段的条

件为：
a 2ln(0’、

刀 ／ 七 ＞ I一 “I — 珍＿－ － 一、 ．-2 ，BY
a牙－

相反的不等式成立时整个平衡线都是稳定的（图4，点线表示绝对偏爱时全部稳定的情景）．

类似分析推广到：、z1, Y三特征体系，得到 （13a, b)不稳定条件为

；，，。‘，、· ；21 ntu： ，，，，。、· a，lncu2
了‘一 } iew ＿ ． 。 ／户 、一 11n r 、 八 。 ． 1 梦 m w ． ＿。 几 一’一 厂 ＿八
to一— ,一 一 r.十 Li／ 行 ，一 一 万二 ＞ U.万 ＋ ta— 一 e ＋ a(i＿— ＜ U.

a牙一 a2一 3Z" az-
， 一了
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实际上将e。排斥在稳定条件之外．图5中，群体两性起源于平衡点A，由遗传漂变或另外扰动越过不稳定片段

（虚线）进人另一生态位e2．如早占同类特征的遗传相关系数很大，将早也带入此生态位即停留于c点．反之，

早仍在原生态位，群体停留于B点．祖先群体停留于A，女儿群体停于c（或B)，可以认为是种分化的过程。

此处群体不同的特征分化与上节（图2)不同种8特征Z1, Zz分化是不同的，前者是在性选择作用下占据不同的
生态位，后者是由遗传漂变等偶然因素使不同种群 （或亚群）的古：在中性稳定平衡线上占据不同的位置．

图3形态特征有两个适应峰（实线） 图4点线示绝对偏爱时全部稳定 图5 B, C为两个生态位

图4, 5中的实线和虚线表示稳定和不稳定片段

5讨 论

本文所有特征都假定是多基因遗传的．但Kirkpatrick c5)用单基因遗传模型也得到相似的结论．文中引用了

一些较为复杂的假设，如形态特征的正态分布，适合度的Gauss函数逼近等等，看来也是合理的．但性选择起

源仍然是一个谜．因为性选择会消耗本来用于自然选择的能量和精力，理论上自然选择会抹去任何性选择的萌

芽，障碍原理将古在自然选择下的可靠性与第二性征联系起来．但计算机模似表明，只有当第二性征达到一定临

界闹值时障碍原理才起作用．它是如何积累到此闲值的？达到闹值以前为何没有被自然选择所淘汰？这又回到了

奔离过程与障碍原理的关系问题．就奔离过程而言，仍假定第二性征在性选择起源阶段是具有一定功能的，只是

后来才变为性选择的装饰物．具有何种功能？何时、何种情况下，为什么会丧失这些功能？这些极为重要的问题

仍然含糊不清，有待于进一步研究．
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