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前 　 　 言

动物行为学研究动物如何以行为适应环境 。 这种环境包括物种的种内环境和生态系

统中从微生物 、植物到动物所有物种之间的环境 ，还包括环境的非生物因子组分 。 动物生

存环境的多样性决定了其行为的多样性 。 动物的运动能力和传递接收信息的能力 ，决定

了动物寻找适宜生境 、寻觅食物 、追逐猎物 、逃避天敌 、社会互作 、寻找配偶和哺育子代的

能力 。 “动”是动物的基本特征 ，动物怎样动 ，为什么动 ，是动物行为学研究的关键问题 。
在保护濒危物种时 ，人们通常关心动物的正常行为是什么 ，动物在什么样的环境下才

能形成正常的行为 ，了解野生动物的行为适应性可以增加人们对野生动物环境需求的理

解 。 Lehner 曾指出 ，通过对动物行为的研究 ，使人们了解动物与环境是怎样相互联系和

作用的 ，从而揭示动物与环境的相互关系 。 动物行为研究还可以帮助人类了解自身的演

变和发展规律 ，也有助于保护濒危物种和控制有害生物 。 特别是在保护濒危物种时 ，采取

适当措施 ，培育濒危动物个体的正常生存行为 、通讯行为和繁殖行为 ，更离不开对动物行

为的研究 。
目前 ，迁地保护是保护濒危物种的主要方式 。 由于条件限制 ，野生动物在人工繁育条

件下被饲养在狭小的围栏或笼子里 ，不可能得到与原生境一致的生境条件 。 因此 ，这些人

工繁殖的野生动物的行为受到了限制 ，其正常行为难以表达 。 正如本书第三章所述 ，空间

对动物行为有着显著的影响 ，野生动物在圈养环境中往往只展示了刚性行为而被抑制了

部分弹性行为 。 人工环境与野生环境所存在的差异 ，使得两种环境下的动物行为存在差

异 。 另外 ，在人工环境下 ，随着时间的延长和后代的繁殖 ，野生动物会逐渐习惯于人工喂

养和缺乏危险的人工环境 ，导致在后代中许多适应野生环境的行为不断丧失 ，它们的后代

也将因此而丧失觅（捕）食 、躲避天敌（包括人） 、繁殖等野外生存技能 ，从而降低了人工繁

育的野生动物在野外生存的可能性 ，如圈养虎（ Panthera tigr is）丧失了捕食能力 ，圈养大

熊猫（ A iluropoda melanoleuca）丧失了交配能力 。
北京大学尚玉昌教授推出了国内第一部行为生态学专著 ，然而 ，国内关于动物行为学

方面的专著仍不多 。 我们在构思本书的过程中 ，设计了章节 ，探讨了一些过去国内学者尚

未涉足的研究领域 ，力求写出一本内容较为全面的行为学著作 。 我们首先在本书第一章

中介绍了动物行为研究的历史 、现状与前景 。 注意到广大野生动物管理人员与保护专业

的学生希望了解动物行为学研究方法 ，特别是应用于物种保护的行为学方法 ，我们专门写

作了“行为研究与保育方法”一章 。 我们在研究中对行为的弹性 、刚性与多样性及行为的

空间与时间结构进行了探索 ，并借此机会对这些概念进行了总结 。 激素是动物行为特别

是繁殖行为的生理基础 ，过去对这方面的介绍不多 ，本研究组研究生贾志云研究了血液激

素与果子狸发情行为的关系 、李春旺探索了麋鹿中激素与发情行为的关系 、阎彩娥等研究

了激素与金丝猴月经周期之间的关系 。 所以 ，我们在第四章中较为系统地介绍了激素与

动物行为之间的关系以及激素研究技术在物种保护中的应用 。
采食行为曾是动物行为研究的重点 ，本书的第五章介绍了自然界食物的分布 、动物的
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营养需要和能量代谢以及草食动物的采食 、肉食动物的捕食及反捕食对策 。 ２０ 世纪末 ，
人们对动物繁殖行为的研究形成了一个高潮 。 我们在第六章介绍了有效性比 、性选择 、动
物配偶制度 ，探讨了动物的社会结构 、繁殖策略与物种保护的关系 。 育幼是成功繁殖的关

键环节 ，我们在第七章回顾了不同动物类群中的育幼行为 ，并总结了濒危物种繁育中的育

幼方法 。 动物的玩耍行为在国内的研究不多 ，而动物的玩耍行为是高等动物幼体的重要

行为之一 ，哺乳动物年轻个体中都有玩耍行为 ，我们在第八章介绍了玩耍行为及其适应意

义 。 中国科学院水生生物研究所白淲豚研究室对淡水豚类的通讯行为有较深的研究基

础 ，所以在第九章介绍了动物的通讯行为及其与濒危物种保护之间的关系 。 动物的社会

行为是一类十分复杂的行为 ，我们无法介绍动物社会行为的全部内容 ，但是我们从动物社

会中的个体关系 、家庭动态到社群组织探讨了动物的社会行为 ，并阐述了动物社会行为在

物种保护中的应用 。 为了避免被捕食 、寻找食物和成功繁殖 ，一些个体需要扩散和迁徙 。
那么 ，为什么有些动物个体愿意离开家 ，而有些个体不愿意扩散呢 ？ 扩散的功能和机制又

是什么 ？ 为什么一些迁徙性动物要离开一个地区 ，而在数月后又准确地返回原地呢 ？ 本

书第十一章探讨了扩散 、迁徙行为与物种保护的关系 。
在本书的第十二章至第十六章中 ，我们将更多注意力放在了应用动物行为学上 。 第

十二章从动物的生境选择 、领域行为探讨了自然保护区的设计 ，第十三章介绍了濒危物种

繁育中心 、濒危物种放归大自然的原则和注意事项 ，还介绍了大丰麋鹿自然保护区野放麋

鹿的经验 。 有关有尾两栖类动物的行为学研究在国内尚不多见 ，从 １９９６ 年开始 ，费梁教

授 、谢锋博士系统地研究了镇海棘螈的繁殖行为生态 ，他们在第十四章中系统介绍了有尾

两栖类动物的行为学研究进展 。 赵其昆教授在四川峨眉山对人与猴的冲突进行过多年极

具特色的研究 ，他在第十五章中介绍了峨眉山人与猴冲突的原因 ，并探讨了解决这种冲突

的对策 。 最后 ，在第十六章中回顾了野生动物对人类社会的行为适应 、人类社会对野生动

物的影响 ，提出野生动物的人类协助生存策略 ，并展望了未来社会中人与动物的关系 。
１２ 年前 ，我还在加拿大阿尔伯达大学学习时 ，东北林业大学的高忠信教授就曾建议

写一本动物行为学专著 。 如果说这本书的写作在 １２ 年前即开始了 ，那可能有些夸张 ，但
是这本书的写作的确已经构思很久了 。 写作本书的初衷是介绍有关动物行为学的理论与

方法 ，但是 ，近年来人们开始重视行为学在濒危物种保护方面的作用 ，于是 ，我设想写作一

本关于动物行为学与物种保护的原理与方法的专著 。 随着动物行为学在保护生物学中的

进一步应用 ，将会形成一个新的学科分支 ——— 保护行为学 ，我期待这一天的到来 。
自 １９９４ 年以来 ，我承担了国家重大基础研究规划项目“长江流域的生物多样性变化

与生态安全”（G２００００４６８００） 、中国科学院知识创新工程项目（KSCX２１０３ ，KSCX２SW
１１８ ，KSCX３IOZ０２） 、自然科学基金项目（３０２３００８０ ，３０２７０２０６） 、中国科学院“九五”重大

项目“中国珍稀脊椎动物繁殖行为生态学研究”（１９９７ ～ ２０００） 、国家杰出青年自然科学基

金项目（１９９７ ～ ２０００） 、中国科学院“百人计划”项目 “动物行为的适合度研究”（１９９５ ～
１９９８）及美国国家地理协会（National Geographic Society） 、美国哥伦布动物园与水族馆协

会（Columbus Zoo and Aquarium Association） 、加拿大极地研究所 （Canadian Boreal Insti
tute ，CBI） 、物种与种群保护动物协会（Zoological Society fo r the Conservation of Species and
Population）等一系列与动物行为及其保护有关的研究项目 ，这些研究项目的执行为写作

本书提供了素材 。 １９９９ 年初在剑桥大学动物学系和 ２００１ 年初在瑞典乌普萨拉大学的短
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期访问研究 ，使我有机会阅读 、搜集了不少有关动物行为的文献 。 ２００２ 年底 ，作者终于完

成了本书的写作 ，并得到了中国科学院科学出版基金的资助 ，使得本书能够顺利与读者见

面 。
在这里 ，我感谢那些为写作 、出版本书提供过种种帮助的单位与专家 ，特别是中国科

学院动物研究所 、西北高原生物研究所 、北京动物园 、上海野生动物园 、成都动物园 、成都

大熊猫繁育中心 、北京麋鹿苑 、龙溪 虹口国家级自然保护区 、江苏大丰麋鹿国家级自然保

护区 、国家自然科学基金委员会 、中国科学院科学出版基金委员会等为我们工作所提供的

支持与帮助 ；我还感谢费梁教授 、赵其昆教授 、王丁教授 、谢锋教授 、王克雄博士参与了本

书的编写 ；同时感谢那些先后在我的研究组工作过的研究生李春旺 、雷润华 、胡慧建 、于广

志 、曾岩参加了本书的写作 ；感谢科学出版社李锋 、霍春雁的帮助 ；最后 ，我感谢研究生卢

学理 、唐继荣 、蔡静 、马瑞俊 、张劲硕等人校阅了本书的文稿 。

蒋志刚

２００３ 年 １２ 月 ８ 日
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第一章 　 行为研究的历史 、现状与前景

自然界形态各异的野生动物表现出各种各样的行为 。 有的动物行为似乎充满智慧 ，
如松鼠在严冬到来之前 ，大量采集和储藏松子 ，以备冬天食物缺乏时能有充足的食物 ；天
鹅在严冬到来之前 ，会千里迢迢飞往温暖的南方 。 有的动物行为似乎令人费解 ，例如 ，为
什么大鳄鱼在池塘边张着大嘴 ，露出满嘴锋利的细牙 ，一动不动 ？为什么每天清晨树林里

无数小鸟齐声婉转鸣唱 ？ 有些动物的行为敏捷而又准确 ，令人类汗颜 ，猎豹的瞬时速度可

以达到 １１０km／h ，超过汽车的速度 ；鹰在高空能看见并能准确地俯冲猎获地面的猎物 。
一些动物的力量令人惊奇 ，如切叶蜂能扛起比身体大许多的叶片 ，搬运回巢 。 人们早在有

文字记载的历史之前 ，就开始注意观察动物和它们的行为 。 然而 ，直到最近 ２００ 年来 ，人
们才开展对动物行为的系统科学研究 。 为什么要研究动物的行为 ？ 研究动物行为对于生

命科学有何意义 ？ 研究动物行为对于人类认识本身有何意义 ？ 研究动物行为对于人类保

护濒危物种有何意义 ？本文将回顾动物行为研究的源头 ，介绍动物行为研究的各学派及

其学术思想的融合和分化 ，以及动物行为学与生命科学其他分支学科的关系 ；讨论动物行

为研究在生命科学中的地位与作用 ，阐述动物行为对人类认知动物与动物社会 、自身与人

类社会的意义 ，以及人类在研究和保护野生动物中遇到的行为学问题 。

第一节 　 行为的定义

在深入研究行为之前 ，有必要对行为进行定义 。
什么是行为 ？ 简单地说 ，行为就是动物在时间和空间中的活动 。 也可以说 ，行为是动

作和动作的变化 、信息的传递与接受及个体之间的行为互作 。
１９９５ 年 Random House 版的枟韦氏学院词典枠将“动物行为”定义为“动物中观察到的

活动” 。 １９９９ 年版的枟辞海枠对行为的解释为“心理学上泛指的外现的活动 、动作 、运动反

应和行动”（夏征农 ，１９９９） 。
范志勤（１９８８）提到动物行为时 ，指出“行为是动物的动作 。 除了跑 、游 、爬及各种其他

方式的转移位置外 ，还包括动物在进食 、求偶 、甚至呼吸时的所作所为” 。
Paul Martin 和 Patrik Bateson（１９９３）认为动物行为即动物自由地运动 ，并与其生存的

环境和其他个体之间的相互作用 ，是动物适应生存条件的最重要的途径 。
Mark Ridley（１９９５）对动物行为的定义是“关于行为的最简单的定义是运动 ，无论是

行走时腿的运动 ，还是飞行时翅膀的运动 ，还是采食时头部的运动 。 但是我们希望将孔雀

的哼哼叫声也视为行为 ，尽管孔雀哼哼叫时并不具备通常意义上的全身运动” 。
Lee C ．Drickamer 、Stephen H ． Vessey 和 Doug Meikle（１９９６）认为动物行为包括动物

寻找食物 、隐蔽所 、繁殖后代和逃避天敌等内容 。
Aubrey Manning 和 Marian S ．Dawkins（１９９８）是这样定义动物行为的 ：“行为包括静

止的姿势和自主的运动 ，动物一生中特有的声音 、气味及体色与体型的变化” 。
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尚玉昌（２００４）在即将出版的枟生态学名词枠中将行为定义为“行为（behavior） ：动物所

做的有利于眼前自身存活和未来基因存活（包括利他活动）的一切事情 ，或者说是在个体

层次上 ，动物对来自体内的生理变化和来自体外的环境变化所做出的整体性反应”（中国

生态学名词审定委员会 ，印刷中） 。
以上都是关于行为的狭义的定义 ，然而 ，在许多行为学著作中研究者们认为需要一个

关于行为的广义的定义 。 如 Skinner（１９３８）将动物行为定义为“动物体在内外环境变化

时 ，所有可测度的肌肉和腺体分泌反应 ，以及血流和体表色素的变化” 。 Grier 和 Burk
（１９９２）提出另一个关于行为的定义是“行为包括从简单的肌肉收缩和腺体分泌到高级复

杂的求偶和通讯 。 于是 ，对于行为的研究包括那些我们常常不能察觉的现象 ，如分子的和

进化的过程 ，以及智力和认知” 。
James W ．Grier 和 Theodore Burk（１９９２）定义动物行为是“动物行为即与内外环境条

件改变有关的 、可以观察到和以其他手段测度到的肌肉 、分泌反应和一些其他相关现象如

血流的改变 、体表色素的变化” 。 这个定义与 Kandel 和 Schwar tz（１９８５）的定义相似 ，而后

者又是基于 Skinner（１９３８）和 Hebb（１９５８）关于行为的定义而给出的定义 。
Randy J ． Nelson（２０００）认为 ：“一般地 ，我们认为行为是一种输出（output） 。 因为肌肉

是最重要的输出器官和效应器官 ，我们倾向于认为行为是一种协调的运动 。 但是 ，萤火虫

产生的荧火 、电鳗产生的电击 、各种动物所分泌的气味和化学物质都是动物的行为 。 有

时 ，缺乏运动也是动物的一种重要行为 ，如当动物潜伏捕食时或躲避捕食者时 。”
人们所常常关心的动物行为主要是狭义的行为 ，比如那些可察觉的动作及其节奏 。

我们定义的行为是动物在一定环境条件下 ，为了完成摄食排遗 、体温调节 、生存繁殖及满

足个体其他生理需求而以一定的姿势完成的一系列动作 。 行为有三个要素 ：姿势 、动作和

环境 ，这里的环境条件包括空间和时间 、动物所处的生物环境与非生物环境（蒋志刚等 ，
２００１） 。 同时 ，动物行为受到动物的心理因素的影响 。 当然 ，在研究行为产生的原因时 ，
我们同样对神经 、内外激素分泌对行为的调控过程 ，对动物发出和感知声 、光 、电的过程感

兴趣 ，我们认为上述内容是行为学研究的重要领域 。

第二节 　 为什么研究动物行为

研究动物不同于研究一般的生物科学 。 动物行为学家 James W ． Grier 和 Theodore
Burk（１９９２）在枟动物行为的生物学枠（ Biology of Animal Behavior）中讲述了一个故事 。 在

他们任教的那所大学里 ，一位植物专业的学生跨系选修了“动物行为学”课程 。 上完这门

课后 ，这位学生大失所望 。 她发现动物行为学竟是一门如此乏味的课程 。 老师安排学生

在课外实习中观察鸟的行为 ，可是 ，“鸟总是在飞来飞去 ，一刻静止的时间都没有 。 你甚至

无法看清那只鸟的模样 ！”在某种程度上 ，这位学生是对的 。 研究动物行为时 ，我们无法像

植物学家研究植物那样 ，在野外采集植物的标本 ，将植物标本带回到实验室 。 然后在实验

室里 ，对照其他植物标本 ，用放大镜仔细观察 ，甚至在解剖镜下观察植物的细胞和纤毛 ；或
者是将植物移栽在温室里和花盆里开展研究 。

动物是运动的 。 动物表现出来的行为活动是动物与植物最根本的差别之一 。 动物会

以行为来调节体温 ；动物会寻找隐蔽地点来回避天敌 ；动物会寻找食物和配偶以及以行为
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来决定社会等级 ；动物会感到害怕 ，它们会以种种行为来表达这种恐惧和害怕 。 动物的行

为为动物世界涂抹了一层斑斓绚丽的色彩 ，也为动物世界的进化增添了一个新的选择方

向 ，为动物的新种形成增添了一种形式 。 同时 ，动物行为变化快 ，并且常常发生在人们的

视域和听觉域之外 。 例如 ，蝙蝠利用超声波定位 ，象会利用长波（超低频声）进行远距离

通讯 。 不借助于特殊的仪器和设备 ，人们可能会无法研究这些动物的定位或通讯行为 。
于是 ，一些动物的行为在许多人眼里显得扑朔迷离 ，难以琢磨 。

但是 ，人们并没有因此而放弃对动物行为的研究 ，相反 ，人们对动物的行为越来越感

兴趣 。 科学家研究动物行为的原动力主要来自如下几个方面 ：① 人们对动物行为的好奇

心 ；② 行为是动物适应生态环境的方式 ，动物行为是人们了解动物进化的途径 ；③ 行为与

动物的意识和心理密切相关 ，行为是意识和心理的外部表现 。
电视屏幕上 ，野生动物 ，特别是那些人们所不熟悉的动物的奇怪行为是公众所津津

乐道的 。 现代大众传媒如电视与网络的普及 ，使得广大电视观众能坐在家里欣赏到各

种各样的野生动物和它们的行为活动 ，包括生活在非洲大草原上的非洲象 、羚羊 、鬣狗 ，
生活在北极圈的北极熊和北极狐 ，秦岭 、岷山崇山峻岭中的大熊猫 。 而在 ２０ ～ ３０ 年前 ，
观察这些野生动物还是一些专业研究人员的工作 。 他们必须背着沉重的行囊 ，跋山涉

水 ，风餐露宿 ，在野外生活很长的时间 ，才能观察到这些野生动物 。 而一般人除了到动

物园认识这些动物外 ，没有机会看到这些野生动物 ，更不用说观察这些动物的行为了 。
现代大众传媒大大地拉近了野生动物与人的距离 。 人与动物之间存在进化血缘关系 ，
一些动物 ，如猿猴 ，其形态和行为方面与人类的形态和行为相似 ，更激发了人们对这些

动物行为的浓厚兴趣 。 那些活泼可爱的家庭宠物更是时时引起人们的注意 ，成为人们

观察动物行为的对象 。
人类与其他动物的根本区别是人类不断探索我们所处的世界 ，这不仅仅是出于好奇

心 ，也是为了人类自身生存的需要 。 作为一种社会动物 ，人类也希望通过了解动物的行为

来理解自己的行为 。
动物行为和行为的机制是了解生物学的组成部分 ，是生理学 、组织形态学 、生态学 、遗

传学和进化论等学科所必不可少的知识 。 事实上 ，行为学与生物学各分支学科的关系是

相辅相成的 ：一方面 ，如果没有行为学的知识不可能全面理解生物学 ；另一方面 ，如果没有

生物学各分支学科的知识要理解行为学也是不可能的 。 研究动物行为从一开始就与研究

人类行为密不可分 。 几个世纪以来 ，心理学家一直活跃在行为科学的前沿 ，探索着动物与

人类行为的规律 ，一些社会学家应用动物社会的研究结果探索人类社会现象 。 今天 ，行为

学已经与生物学 、其他自然科学及社会科学交叉融合 ，成为一门综合科学 。
更好地了解动物行为将有助于人类更好地协调人与自然的关系 ，促进人类保护濒危

稀有动物物种 。 濒危动物迁地保护时 ，需要研究 、掌握动物的行为 ；人工繁殖濒危动物个

体回归时 ，需要重建其自然野外生存所需的行为 。 行为可能是影响动物种群周期性暴发

的因子之一 ，控制有害动物也必须掌握这些动物的行为规律 。 此外 ，研究动物行为有利于

澄清关于动物疼痛和动物福利等方面的问题（Burghardt and Herzog ，１９８９ ；Bradshaw and
Bateson ，１９９８） 。
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第三节 　 行为研究的起源

事实上 ，我们无法真正探明人类的行为学研究的源头 。 人类从动物界进化而来 ，人类

的远祖 ——— 早期猿人应当有相当丰富的关于周围的捕食者和猎物行为的知识 ，这是他们

生存所必需的 ；同时 ，早期猿人也必须具备对自己同伴的行为的充分了解 ，这样他们才能

生存繁衍 。 应当说 ，人类从诞生那一天起 ，就对动物的行为有所了解 。 但是 ，我们却没有

办法确定行为研究的起源 ，因为生物进化是一个连续的过程 ，我们无法划定人类脱胎于动

物的确切时间 。 然而 ，远古时人们对动物的行为观察所获得的动物行为的知识都是通过

口头语言世代相传的 。
早期猿人是动物狩猎者和食肉者 ，那么 ，古人类是如何获得动物食物的呢 ？ 他们通过

捕猎动物 。 古人类学家 L ．S ． K ． Leakey 在坦桑尼亚通过对早期人类遗址的研究 ，曾提

出并验证了一种基于动物行为的早期人类狩猎策略 。 他指出 ，早期的人类必须具备基本

动物行为知识 ，才能捕获猎物 。 Leakey 还曾经演示了早期人类捕获小型哺乳动物的过

程 ，当人发现 １５ m 外的猎物时 ，人必须对准猎物疾奔 ，快速接近猎物 ，因为这时小型哺乳

动物通常会呆在原地不动 ，人可以迅速接近猎物 。 当人离猎物 ２ ～ ３m ，追捕猎物的人应当

猛地往左或往右拐 ，因为这时小型哺乳动物在被捕食者追赶时 ，通常会从一个方向猛地跳

到另一个方向 。 如果追捕小型哺乳动物的人和小型哺乳动物同时往左猛拐 ，那么 ，这时追

捕者可以轻易地用手逮住猎物 ，或用木棒和石块砸昏猎物 ；如果这时追捕者拐错了方向 ，
猎物逃往了相反的方向 ，那么 ，追捕者应当立即停下来 ，等待奔跑的猎物也停下来后 ，再一

次从头开始继续前面的捕猎过程 。 小型哺乳动物逃生时 ，往左拐或往右拐的概率为 １／２ 。
这样 ，捕猎时只要猎手紧追不放 ，即使小型哺乳动物起初能逃脱一两次 ，它最终会被抓住

的（Grier and Burk ，１９９２） 。 这样一个捕猎过程离不开对动物行为的观察和了解 。
从内蒙古阴山 、宁夏贺兰山 ，到甘肃祁连山 、新疆罗布泊和阿尔泰一直延续到俄罗斯

乌拉尔及东欧 、阿尔及利亚和西班牙的山岩上都有古拙简洁 、粗犷有力的岩画 。 不论是中

国还是其他国家的古代岩画 ，狩猎与野生动物是最主要的岩画题材 。 在这些岩画中 ，我们

可以看到当时人类对动物的观察 ，如在内蒙古乌拉特中后旗西南石岩上发现的古人类狩

猎岩画 、在宁夏贺兰山发现的古人类狩猎岩画及在新疆奇台县发现的鹿 、北山羊和羚羊的

岩画（盖山林 ，１９９３ ；李祥石 ，１９９３ ；苏北海和张岩 ，１９９３） 。 当然 ，由于岩画绘画材料的限

制 ，岩画表现的内容有限 ，但是这些岩画反映了当时人类对野生动物的观察 ，是野生动物

行为的真实记录（图 １１） 。
历代诗人的笔下留下许多关于动物行为的生动描述 ，如“两个黄鹂鸣翠柳 ，一行白鹭

上青天” 、“鸳鸯荡漾双双翅 ，杨柳交加万万枝” 、“犬吠寒烟里 ，鸦鸣夕照中” 、“风轻粉蝶喜 ，
花暖蜜蜂喧” ，这些优美的诗句记录了栩栩如生的动物行为 。 历代的画家们也留下了许多

有关动物的画像 。 当人们今天在画廊里欣赏到那些名画时 ，会为古代画家们对动物行为

的细致观察而叹服 。 有许多成语也借寓动物行为 ，如狼吞虎咽 、老马识途 、狡兔三窟 、虎视

眈眈 、摇尾乞怜等 ，这些与动物行为有关的成语丰富了我们的语汇 。
如果说人们对动物行为的研究仅仅是出于对动物行为的好奇 ，可能有些片面 ，许多情

形下人们了解动物行为是生产实践的需要 。 在旧石器时代的早期 ，人类的文明处于狩猎
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图 １１ 　 野生动物的行为为史前的艺术家提供了创作灵感（Hunter ，１９９６）
文明阶段 。 人类开始用火驱赶大型野生动物掉下悬崖摔死 ，或将大型野生动物驱赶到峡

谷 ，然后用石块将猎物砸死 。 在斯洛伐克的一个峡谷中人们发现了上百头猛犸象的遗骸 ，
在法国的一个悬崖下堆积了上千具旧石器世代的马的遗骨 ，这样一个狩猎过程需要狩猎

者了解这些大型野生动物的活动规律 。 如果掌握了野生动物的活动规律 ，就增大了猎获

野生动物的概率 。 中国古代的人们在狩猎过程中积累了丰富的经验 ，留下了许多谚语 。
如反映野生动物习性的谚语 ：“野猪疑心大 ，狐狸性狡猾 ，狗熊性直胆子大 ，虎豹阴毒心虚

假” 、“五月的麂子六月鹿 ，七月的熊类八月虎” 、“九月的黄羊 ，十月的狼 ；九月的野狐 ，雪天

的野鸡盲” ；如反映野生动物行为的“飞狐走兔 ，不见面的狼” ；反映野生动物栖息生境的谚

语 ：“野鸡卧草丛 ，兔子卧场坎 ，鹌鹑落的泥塘地 ，黄羊跑的草山尖” 、“避虎逃下山 ，避蛇跑

转弯” 。 钓鱼和捕鱼需要了解鱼类行为规律 ，捕捞鱼虾的渔民中流传着关于鱼类活动的谚

语 ：“鱼有鱼路 ，虾有虾路” 、“白天鱼行上 ，黑夜鱼行下” 、“七月上（游） ，八月下（游）” 、“鲤鱼

往上游 ，鲫鱼往下游” ；还有反映鱼类活动节律的谚语 ：“三月三 ，鲈鱼上岸滩” 、“四月月半

潮 ，黄鱼满船摇” 、“涨水的鱼 ，退水的虾”等 。
人类社会进入农业文明以后 ，牧业生产也需要人们掌握家畜的行为规律 。 许多预报

天气的民谚以动物行为为基础 ，如“蜘蛛添丝天放晴” ，如果蜘蛛开始织网或补网 ，那么天

将放晴了 。 关于动物行为与天气的谚语还有 ：“鸡回笼早 ，天气晴好 ；鸡回笼迟 ，大雨将

至” 、“燕雀高飞晴天告 ，低飞雨天到” 、“蜻蜓低飞 ，逃雨来不及 ；蜻蜓低飞 ，不是风就是雨” 、
“蛤蟆哇哇叫 ，大雨就来到” 、“蚯蚓拦路 ，不满三天雨就到” 、“蚂蚁迁居 ，天将雨 ；蚂蚁忙碌 ，
天气将变 ；蚂蚁垒窝 ，要涨大水 ；蚂蚁筑防道 ，准有大雨到”等 。

Aristleto 在 Histor ia An imalium 一书中记录了许多他对动物行为的观察 。 不幸的

是 ，早期人们对动物行为的观察不是失传了 ，就是作为不可质疑 、不能修正的权威论述 ，在
愚昧的中世纪中流传着 ，尽管当时人们对动物行为本质的许多认识还存在着谬误
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（Grier and Burk ，１９９２） 。
中国关于动物行为的文字记载较西方早得多 ，成书与公元前 １１ ～ 前 ７ 世纪的枟诗经枠

中有许多关于动物行为的描述 ：“麀（yō u）鹿濯濯 ，白鸟翯（hū）翯”（枟诗经·大雅·灵台枠） 、
“螽斯羽 ，诜 （ shē n） 诜兮 … … 螽斯羽 ，薨薨 （hō nɡ）兮 ”（枟诗经 ·周南 ·螽斯枠） 、“伐木丁

（zhē nɡ）丁 ，鸟鸣嘤嘤 … … 嘤其鸣矣 ，求其友声”（枟诗经·小雅·伐木枠）等 。 中国古代的人们

曾记载了哺乳动物的行走方式 、鸟类的迁飞 、动物的集群行为等 （郭郛等 ，１９９９） 。 公元

５３３ ～ ５３４ 年北魏贾思勰曾在枟齐民要术枠一书中详细记载了家畜的行为习性 ，提出了“顺
天时 ，量地利 ，则用力少而成功多 ；任情返道 ，劳而无获” 。 中国古籍中关于动物的行为虽

然早 ，但是后人一直未能对动物行为开展系统科学的研究 ，人们缺乏对动物行为的科学观

察方法和分析方法 。 由于这种先天不足 ，史籍中有关动物行为的记录常常是不系统的 。
欧洲文艺复兴后 ，许多现代科学在西方出现 ，现代动物行为学也在西方初步形成了 。

１５ ～ １９ 世纪 ，随着自然科学的发展 ，人们了解自然的能力增强 ，动物行为的科学研究

也得到了长足的发展 。 动物行为学在渊源上与行为学 ，特别是人类行为学密切相关 。 现

代动物行为学有 ３ 个来源 ：医学解剖和生理研究 、生物进化研究以及心理学研究 。
最初的医学解剖奠定了人们对大脑结构 、人体和动物机体形态结构的认识 ，促进了人

们对行为的理解 。 １８ ～ １９ 世纪中叶 ，人们开始对大脑和神经开展零星的研究 ，如 １７９１ 年

Luigi Galvani 、１８５０ 年 Herman von Helmhotz 开展的青蛙神经实验 。 １８６０ ～ １８７０ 年间 ，法
国的 Paul Broca 和德国的 Karl Wenick 发现人类的语言问题与大脑特定区域有关 ，这项研

究开创了神经生物学 。
达尔文（１８５９）在枟物种起源枠（ Or igin of S pecies）一书中提出了进化论 ，并专为本能

（instinct）写作了一章 。 在枟人与动物的情感表达枠一书中 ，达尔文更深入地研究了人与动

物的行为 。 他将进化论思想应用于动物行为的研究 ，推测了动物行为的内在机制 。 尽管

时间已经过去了 １００ 多年 ，达尔文的有些观点在今天看来显然仍是正确的 。 达尔文的学

生 Romanes 将主要兴趣转向人类的心理和行为研究 ，探讨了精神的功能与进化的关系 ，
表现出人类对自身的兴趣 。

尽管像生理学和解剖学一样 ，心理学有着悠久的历史和漫长的发展过程 。 但是 ，心理

学的发展是从 １６ 世纪开始的 ，那时心理学研究与现代心理学研究不同 ，多是关于心理现

象的哲学研究 。 真正的心理学发端于 １９ 世纪 ，与达尔文之后生物学领域中兴起的行为学

研究大致同期 。 Wilhelm Wundt 真正地将心理学从哲学研究转化为科学研究 ，他在 １８５３
～ １９２０ 年 ６８ 年间发表了大量的著作 。 在心理学领域中 ，另一位有影响的人物是 Herbert
Spencer ，他在 １８５５ 年发表了枟心理学原理枠（ Principle of Psychology） ，指出从低等动物到

高等动物存在意识的连续性 。
Romanes 以后的时期 ，许多人开始投身行为学研究 ，发表了许多论文与著作 ，形成了

不同的学术思想 。 这些不同的学术思想后来形成了与行为学有关的三大学科 ：行为学

（etholo gy） 、比较心理学（comparative psychology）和神经生物学（neurobiology）（图 １２） ，这
些学科都对行为的内在控制感兴趣 ，在各自不同的领域里发展起来 。

ethology 一词的意义在不断地变化 ，其最初的意思是演员在舞台上的表演 。 １９ 世纪

初至 １９ 世纪中叶 ，ethology 开始用来表示那些与实验室里死的解剖标本不同的自然环境

中的活动物 。 直到 １９ 世纪末 ２０ 世纪初 ，由于一些研究动物行为的学生常常使用 etholo
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图 １２ 　 动物行为研究的渊源与潮流（Grier and Burk ， １９９２）
图中显示了动物行为学研究的起源 、学科演化和发展趋势

gy 一词 ，ethology 才从解剖学的含义转化为行为学的意思 。 直到 １９４０ 年人们才普遍开始

使用 ethology 一词表示自然环境中的活动物的行为 。
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Pierre Flourens 在 １８６４ 年发表的一部著作枟比较心理学枠（ Com parativ e Psychology）
中阐述了比较心理学的概念 。 最初 ，在这本书中 ，Flourens 持居维叶的哲学观 ，强调实验

室研究 ，而对自然的观察抱有成见 ，直到今天 ，这种观点对比较心理学还有影响 。

第四节 　 行为学的形成

行为学 、比较心理学和神经生物学几乎都是独立发展起来的 ，彼此很少注意其他学科

的工作 。 早期 ，行为学主要在欧洲发展起来 ，比较心理学的工作主要在美国进行 。 在

１９５０ 年以前 ，行为学研究集中探讨自然界与特定物种有关的动物行为 ，很少涉及学习行

为 、哺乳动物行为和人类行为 ，那时的行为研究主要由对行为的进化和形态发生有广泛兴

趣的生物学家和动物学家们开展的 。 大多数行为研究是即景描述式的 ，但是 ，也有像 Karl
von Frisch 这样的行为学家 ，他在实验中运用了很好的实验设计和统计分析 。

比较心理学家渐渐地失去了对动物进化和行为的适应意义的兴趣 ，开始侧重于应用

实验和统计的方法去研究学习行为 。 他们的兴趣主要集中在通过研究学习探讨人类的行

为内在控制 ，认为在其他脊椎动物中这种控制机制类似于人类 。 比较心理学研究主要利

用几种动物如大家鼠 、猫 、鸽子 、狗和灵长类作为模型动物开展研究（图 １３） 。 这些动物

中的一些种类如大家鼠已经在实验室里繁殖了许多代 ，不可否认 ，人造环境已经影响了它

们的行为 。

图 １３ 　 Thonidike 的问题箱（Drickamer et al ．， １９９６）
在 Edward L ． T honidike （１８７４ ～ １９４９）设计的问题箱中 ，一只猫能清楚地看到箱

外的报酬 ——— 一条鱼 ，这只猫只有学会操作问题箱的闸门才能获得报酬 。 事实

上 ，经过 １０ 多次实验后 ，猫操作闸门的时间从几百秒下降到不到 １００s ，经过更多

　 　 的实验后 ，猫能很快打开闸门
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　 　 神经生物学家一般具备基本的生物学基础知识 。 他们热衷于研究神经形态的即时 、
直接效应 ，而对整个生物体的行为功能单元和行为最终的进化内涵不感兴趣 。 神经生物

学一直独立地发展 ，没有参与行为学与比较心理学的冲突 。
当时的行为学家指责比较心理学家们心胸狭窄 ，完全不考虑生物的进化 ，而比较心理

学家反讥行为学家不懂得设计实验 ，只懂得将行为的一切动因归结于动物内在的 、遗传的

因素 ，两个学派之间的分歧一直到今天仍然存在 。 在北美许多大学中 ，行为学与比较心理

学的教学与研究仍属于不同的系 。 当然 ，目前的情况有所改善 ，行为学与比较心理学两个

学科的交流日益增多 ，两个学派的教授也开始在一个系中工作了 。
在行为学与比较心理学分歧最严重的 ２０ 世纪 ３０ 年代 ，Theodore C ． Scheirla 和他学

生的工作结合了行为学与比较心理学的研究成果 ，提出了关于学习行为的一个现代观点 。
枟动物心理学原理枠（ Princip les o f A nimal Psychology）（Maier and Scheirla ，１９３５）填补了行

为学与比较心理学之间的鸿沟 。 在以后的 ２０ 年中 ，Scheirla 将不同物种置于进化框架中

研究 ，他发现蚂蚁的迷宫学习行为与大家鼠的迷宫学习行为不一样 。
动物行为有神经内分泌基础 ，激素启动和调节动物行为 。 早在公元前 ３５０ 年 ，Aristo

tle 在枟动物史枠（ Histo ry of A nimals）一书中就记载了鸟去势以后 ，失去了繁殖能力 ，不再

表现繁殖行为 。 Beach（１９８４）发表的枟激素与行为枠（ Hormone and Behav ior）一书奠定了

现代行为内分泌学的基础 。 １８４９ 年 ，哥廷根大学的 Arnold A ．Berhold 教授开展了第一个

内分泌学实验 ，他发现动物睾丸分泌的一种物质可以随血流循环到达动物身体的各个部

分 ，从而影响动物的行为（Nelson ，２０００） 。
随着更多的人参与行为学研究和其他学科的研究进展 ，行为学 、比较心理学与神经生

物学开始走向融合 ，一个现代综合行为学开始形成 。 现在来自 ３ 个学派的科学家常常共

同探讨关于行为的内在控制问题 。

第五节 　 不同学派的思想

芝加哥大学的 Charles Whiteman 和柏林动物园的 Oskar Heinroth 被认为是行为学的

探路者（Lorenz ，１９８１） 。 Whiteman 研究了鸽子的繁殖行为 ，Heinroth 研究了鸭的行为 ，他
们都发现不同的物种均存在炫耀行为 ，可以作为动物的分类特征 。 Whiteman 的学生

Wallance Craig 发现复杂行为如觅食 、性活动和筑巢行为等通常由一个上升期和一个消失

期组成 。 在上升期 ，动物积极寻找 ，并将行为指向外部刺激 ，且不同动物的行为强度不同 ，
但是 ，消失期是相对恒定的 ，在消失期之后是静止期 ，这时动物行为阈值高 ，有时动物根本

不活动（Grier and Burk ，１９９２） 。
尔后 ，Konard Lorenz 、Karl von Frisch 和 Niko Tinbergen 分别在鸟类 、鱼类和昆虫开

展了许多工作 。 他们在自然环境中观察了许多无脊椎动物和脊椎动物 ，研究了动物行为

的终极原因和直接原因 。 １９５１ 年 ，Tinbergen 发表了 枟本能的研究枠 （ The Study of In
stinct） ，总结了当时的动物行为研究成果 。 由于这些出色的工作 ，他们获得了 １９７３ 年度

诺贝尔奖 。
Konard Lorenz 、Karl von Frisch 和 Niko Tinbergen 的发现包括 ：① 许多物种中特定行

为的表达是程式化的（stereot yped） 。 于是 ，Lorenz 提出了固定行为模式（ fixed action pat
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图 １４ 　 Tinbergin 研究刺鱼时

用到的模型（Manning and
Dawkins ，１９９８）

tern） 。 然而 ，目前看来动物行为并不像 Lorenz 想像的那

样固定 。 于是 ，Barlow （１９７７）放松了 Lorenz 固定行为模

式的要求 ，提出了模板行为模式（modal action pattern） 。
② 导致一个行为反应的刺激可能很简单 。 例如 ，扁虱的雌

性个体需要吸一顿哺乳动物的血才能繁殖 ，如果吸不到哺

乳动物的血 ，那么雌扁虱可以一直处于休眠状态等待吸血

的机会 ，扁虱可以在休眠状态生存达 １８ 年之久 。 一旦闻

到从哺乳动物汗腺散发出来的丁酸气味 ，雌扁虱立即从休

眠状态中苏醒过来 ，从休眠的树枝或草尖上掉到哺乳动物

身上 ，开始寻找合适的部位 ，钻进皮肤吸血 。 这一系列行

为是由一种简单的刺激 ——— 丁酸气味引发的 。
在脊椎动物之中 ，简单的刺激也能引发复杂的行为 ，

像三刺鱼的争斗行为（图 １４） 、欧歌鸲的领域行为及刚孵

出的海鸥的乞食行为等都是一些经典的例子 。 将一块涂

成鹰羽毛颜色的 、剪成鹰形状的硬纸板沿一根铁丝从空中

滑过时 ，可能触发鸟类的逃避行为 ，这种特定的刺激称为

信号刺激（sign stimulus） 。
人们发现一些人工的刺激比自然的刺激更能激发动

物的行为 。 如果给正在孵卵的鸟一只比正常卵大得多的

人工卵 ，正在孵卵的鸟会放弃正在孵化的卵 ，来孵化那只

人工卵（图 １５） 。 像人工卵这样的刺激称为异常释放者

（supernormal releaser） 。

图 １５ 　 异常刺激（Tinbergen ，１９５１）
当正在孵卵的蛎鹬（ Haematopopus sp ．）发现

附近有一只比它正在孵化的卵大许多的人

造卵时 ，蛎鹬会放弃自己正在孵化的卵试图

孵化那只人造卵 。 大的人造卵会引发蛎鹬

的孵卵行为 ，这样一种刺激称为异常刺激

Lorenz（１９６５）还提出了内在释放机制（ innate re
leasing mechanism）的概念 。 他认为信号刺激是通过激

发内在释放机制而产生固定行为模式的 ，关于内在释

放机制的神经学机制尚不知晓 。 但是 ，Lorenz 提出了

著名的抽水马桶模型作为内在释放机制的比喻 。 １９８１
年 ，Lorenz 修改了他的模型（图 １６） 。

比较心理学家比较研究人的心理与动物的心理 。
早期比较 心理学与 行为学 是密 切相关 的 ，William
James 的著作枟比较心理学枠（ Comparativ e Psychology）
事实上影响过行为学和比较心理学两个学科的研究人

员 。 在 James 以后的 ３０ 年中 ，许多人开始投身心理学

研究 ，包括 Sigmund Freud ，这一时期关于意识的争论

很多 。 比较心理学分裂为结构主义 （structuralism）和
内省主义（int raspectionism） ，许多观点导致了拟人观 。 一些企图检验内在精神状态的努

力被抛弃了 ，人们将注意力转移到观察外部行为表达 ，这成为以后比较心理学的基础 。
Lloyd Morgan 在 １８９４ 年发表了“比较心理学导论”（ An Int roduction to Comparative

Psychology） ，他抛弃了理解动物行为时的拟人观 ，指出在“任何形式下 ，如果存在可能将一

·０１·



图 １６ 　 Lorenz 提出了抽水马桶模型作为内在释放机制的

模型（Drickamer et al ．，１９９６）
种行动理解为在心理尺度上较低的中枢活动结果 ，我们不必将其理解为高级心理中枢活

动的结果” 。 也就是说 ，一个行为如果能归结为一种条件反射 ，不应当理解为思维的结果 ，
这个原则称为“摩尔根加农炮（Morgans cannon）法则” 。

Morgan 之后的比较心理学分裂为两派 ：行为派 （behaviorist）与认知派 （cognitivist
branch） 。 行为派强调学习行为的可观察的输出输入关系 。 认知派后来发展为强化理论

（reinforcement theory） ，行为派最终发展为行为主义 。
值得一提的是 Edward Lee Thorndike ，他在 １９１１ 年发表了“动物智力的实验研究”

（ Animal In telligence ： Exper imental S tudies）和一系列论文 。 他用所谓的“问题箱”进行

了一系列的动物实验 ，看受试动物需要多长的时间才能打开“问题箱”的门跑出来 ，并记录

了受试动物在一系列实验的成功率 。 根据实验 ，Thorndike 提出了练习与效果律（ law of
exercise and effect） 。 根据练习与效果律 ，一种行为随着不断练习而熟练 。 事实上 ，我国的

俗语“曲不离口 ，拳不离手”和练习与效果律异曲同工 。 练习与效果律表明 ：结局是愉快的

时候比后果是不愉快的时候 ，更能激发一种行为响应 。 练习与效果律一般称为报酬与惩

罚法则（principle of reward and punishment） 。
Morgan 试图区分内在和外表的行为 ，认为科学只能认识客观过程 。 Leahey（１９８７）曾

举了一个例子 ：一只狗在人群中认出了它的主人 。 于是 ，我们能够客观地认为狗具有一些

意识能力 ，如认知 、记忆和分辨 ，这些意识特征可以科学地加以研究 。 但是 ，主观的情感 、
狗找到主人时的高兴感觉是不能以科学的方法加以研究的 ，只能与人的感情进行类比 ，这
些情感可能确实存在 ，但是无法用科学的方法加以研究 。

研究行为内在过程的客观特征产生了一门重要的心理学分支 ：认知心理学 ，其研究领

域包括记忆 、注意 、模式识别 、认知 、解决问题和智力 。 这个分支由于几位学者包括 Ed
ward C ． Tolman 和他学生 Jean Piaget 在内的工作而发展成熟 ，其中 Piaget 研究了儿童的

智力发育 。
B ．F ．Skinner 是一位著名的行为主义者 ，１９３８ 年他出版了枟生物的行为枠（ The Be

havior of O rganism） ，这是一本关于学习研究与心理学的主要著作 。 Skinner 利用所谓的
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“Skinner 箱”研究了与强化有关的条件反射（Skinner 不用惩罚与报酬这些词 ，因为这些词

带有内在效应） 。 动物的可以强化的反应称为操作子（operant） ，学习是操作子条件反射 。
操作子条件反射与经典条件反射不一样 ，前者改变效应的模式 ，因为强化仅仅在一些响应

后发生 ，而在另一些响应后不会发生 。 经典条件反射则是通过一系列的惩罚与报酬来形

成的 。 强化被认为是通过简单地改变行为的概率 ，发现一个变量（刺激）怎样影响另一个

变量（响应） 。
在比较心理学中关于简单条件反射与操作子条件反射的性质的讨论一直持续到 ２０

世纪 ６０ 年代 ，直到今天仍在继续 。 争执的焦点是简单条件反射与操作子条件反射是两个

不同的反射还是同一个反射 。 在实验室里人们却集中在几种动物特别是小白鼠身上研究

学习 ，这种趋势在 ２０ 年后仍是如此 。
在比较心理学领域 ，除了研究条件反射之外 ，Schneirla 研究了服习与印痕 。 Carcia 和

他的同事在 ２０ 世纪 ６０ ～ ７０ 年代研究了以味觉回避的学习 ，他们发现他们的研究结果与

传统的条件反射有显著的差异 。
比较心理学与行为学研究的领域不同 。 前者对心理行为如学习 、情感和记忆感兴趣 ，

后者则对与特定物种的一个固定动物模式感兴趣 。 两个学科的差异究竟是由于对行为不

同方面的研究兴趣的不同 ，还是两个学科真的存在差异 ，也就是说 ，两个学科的差异究竟

是研究对象的差异还是研究过程的差异现在尚不清楚 。
神经生物学从经典的医学 、解剖学和生理学发展而来 。 由于学科的本质 ，神经生物学

的研究队伍比行为学和比较心理学的研究队伍大 ，并且神经生物学获得了较多的科研经

费资助 。 人类医学从一开始即涉及神经系统 ，特别是眼 、耳 、大脑 、脊髓和神经 肌肉的相

互作用等 。 由于研究活的神经十分困难 ，在很长的时期内 ，神经生物学的发展依赖于科学

技术进步 ，以及由于疾病和伤残损伤造成神经系统部分功能丧失的病例的观察 。 尽管神

经疾病是随机发生的 ，但是 ，观察 、治疗疾病 ，伤残受损的神经系统病例 ，为神经生物学积

累了大量的资料 。
１７ ～ １８ 世纪 ，人们对神经系统的解剖已经了解得比较清楚了 。 但是 ，关于神经传导

的生物电特性直到 １９ 世纪才搞清楚 。
除了从由于疾病 、伤残而神经系统受损的人身上收集资料以外 ，神经生物学家们还从

实验动物 ，如狗 、猫 、白鼠和猕猴身上开展实验 ，以了解动物神经系统的工作 ，作为人类神

经系统的参照 。 Charles Sherrington 从 １８９０ 年到第二次世界大战期间在狗和猴的身上进

行了大量的实验 ，他切除了实验动物的小脑 ，在不同的部位切断实验动物的脊髓 ，发现了

神经突触和反射弧通径的重要信息 。 同时 ，俄国生理学家巴甫洛夫发现了固有反射和条

件反射 。 同一时期 ，人们在内分泌激素对动物行为的作用方面取得了重要进展（Grier and
Burk ，１９９２） 。

第六节 　 动物行为研究的现状

２０ 世纪 ５０ 年代 ，Konrad Lorenz 和 Niko Tinbergen 奠定了现代行为学研究的现代生

物学理论基础 。 Tinbergen 提出了 ４ 个著名的关于动物行为研究问题 ：① 生理机制怎样调

节动物的行为 ；② 这些机制在动物个体水平上如何发育 ；③ 行为特征的适应价值在哪里 ；
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④ 在进化历史上这些行为特征是如何出现并变化的 。 不过当时人们更多地关心前两个问

题 ，而没有深入探讨行为的适应意义 ，因此这时动物行为方面的研究还停留在纯行为学研

究之上 。
经典行为学研究到 １９６０ 年告一段落 。 ２０ 世纪 ６０ 年代以来 ，行为研究主要沿着两个

主要方向发展 ：行为终极的进化生态原因 （ultimate cause）和行为直接的神经生理原因

（proximate cause） 。 尽管在研究对象上心理学仍侧重研究人类 、行为学主要研究动物 ，但
行为学与比较心理学之间的分歧正在逐渐消失 。

在探索行为的进化生态原因方面 ，行为学研究方法从 Konard Lorenz 、Karl von Frisch
和 Niko Tinbergen 的经典研究方法变为 Robert MacArthur 、Edward O ．Wilson 、John May
nard Smith 、George Williams 及 Robert T rivers 为代表的进化生态学研究方法 。 从目前的

科学学会和科学期刊的名称看 ，这个行为学的现代分支包括社会生物学（ sociobiology ，来
自 １９７５ 年 Edward O ．Wilson 写作的一本书的名字）和行为生态学（behavioral ecology ，来
自 John K rebs 和 Nicholas B ． Davies 写作的一本书的名字） 。 ２０ 世纪 ６０ 年代是行为生态

学的萌芽时期 ，在此期间 ，经典生态学开始走向成熟 ；同时 ，沉寂半个多世纪后 ，达尔文的

性选择理论又开始受到人们的重视 。 人们在野外和实验室开展了系统的行为生态学研

究 ，早期的行为生态学思想有 ３ 个主要来源 ：① 动物行为的研究 ，如 Crook 对社会组织和

通信方式的研究 、T inbergen 在野外对动物行为的系统观察等 ；② 生态学的研究 ，如 Lack
关于鸟类种群和繁殖的研究 、MacArthur 等人关于斑块环境优化利用的研究等 ；③ 生物进

化的研究 ，如 Hamilton 关于利他行为和社会行为的遗传进化研究 、Mayrad Smith 关于亲

缘选择的研究及 Williams 等对动物繁殖代价与自然选择的研究等 。
目前行为学研究有以下 ４ 个主要特点 。
（１） 设计实验 ，研究动物的行为生态机制

行为学家设计野外和实验室实验 ，利用实验动物 ，调控生态环境组分 ，检验有关动物

行为的理论和假说 。 一些易饲养观察的动物 ，如刺鱼 、星鸦等已经广泛地用于行为学实

验 。 仅在最近 １０ 年中 ，就召开了两届关于刺鱼的行为学国际学术讨论会 。 就一个物种的

生物学研究召开国际学术讨论会是很少见的（Bell ，１９９５） 。
Vander Wall（１９９０）曾以实验证明鸟类能够利用空间记忆找到埋藏的食物 。 他在一

个卵圆形沙盘中放置石块 ，并以其中的一块石头为原点建立直角坐标系 ，让星鸦在沙盘埋

藏向日葵籽 。 当星鸦埋完葵籽后 ，将星鸦移开 ，记下埋藏地点的坐标位置 。 然后 ，Vander
Wall 将沙盘的一半沿 x 轴向右端延伸了 ２０cm ，延伸区内所有的石块相对沙盘边框的位

置不变 。 ３d 后 ，将星鸦放回 ，让它们寻找埋藏的葵籽 。 结果 ，在沙盘的左半部 ，星鸦准确

地找回了埋藏的葵籽 。 而在移动了的沙盘右半部 ，星鸦却找不到原来埋下的葵籽 ，它们在

偏移了原来埋藏地点 ２０cm 的地点来回寻找 ，这说明星鸦具有空间记忆 。
（２） 寻找理论模式

行为学家们表现出对理论模式的渴求 ，他们一直在寻求简洁的 、可验证的行为学理论

模型 ，如 Charnov（１９７６）将经济学中的边际效益模型引入行为学 ，曾引起了一场优化采食

理论研究的热潮 。 现代行为学中的著名模型还有 Hamilton 的社会互作模型 ；描述获取资

源行为的效率最大模型和随机动态模型 ；描述个体在不同的资源斑块间分布的理想自由

分布模型 ；描述动物的性选择行为的 Fisherian 模型等 。
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（３） 发展综合理论

Emlen 和 Oring 在 １９７７ 年提出了交配系统的概念 ，将一雄一雌制 、一雄多雌制 、一雌

多雄制 、混交制等动物交配制度统一在一个理论框架内 。 １９９６ 年 Reynolds 提出了包括交

配系统和亲代抚育制度在内的繁育系统概念 。 传统的交配系统理论认为 ，食物和安全繁

殖场所的空间分布格局决定了雌性的空间分布格局 ，对资源的竞争能力决定了交配系统 ；
而 Reynolds 认为繁育系统取决于配偶选择 、竞争和性炫耀的代价和收益 。

（４） 应用高新技术

目前 ，行为学研究注重应用现代科学的新成就 ，如应用 DNA 指纹分析技术检测微卫

星 DNA 位点序列 ；利用电子计算机进行动态模拟分析 ；将亲缘系谱学分析方法应用于行

为的起源与演化研究等 。 大丽鱼亲代抚育子代的行为模式有双亲抚育 、父亲抚育和母亲

抚育等多种模式 ，McLennan（１９９４）利用亲缘系谱学分析方法探讨这些行为模式的起源 ，
发现母亲照料抚育由双亲抚育模式演变而来 ，而父亲抚育则起源于母亲抚育或双亲抚育

模式 。
检测细胞核 DNA 和线粒体 DNA 的基因位点序列 。 检测相对保守线粒体 DNA 序

列 ，如细胞色素 b 用于鉴别种和亚种关系 ；而相对变化较大的序列 ，如 Dloop 区域 ，可以

用来检测种群和居群间的遗传变异 。 确定微卫星 DNA 位点序列 ，可以鉴别亲子关系 、谱
系 。 分子生物学技术为标识野生动物的个体 ，了解动物个体的领域 、迁移途径和繁殖过程

提供了新手段 。 Constable 等（１９９５）从灵长类粪便中检测到 DNA 片断 ，为非损伤性检测

野生动物个体 、研究野生动物的行为提供了新手段 ；圣地亚哥动物园的 Ryder 博士曾建议

从大熊猫标志领域蹭擦树干的痕迹上提取 DNA ，以鉴别大熊猫个体 。 只需少量样品即能

扩增大量 DNA 进行分析的聚合酶链式反应技术已经对野生动物的研究带来了巨大的

影响 。

第七节 　 行为生态学的发展

动物行为多种多样 ，瞬息万变 ，这其中有没有一般性规律 ？ 能否找到一些普遍适用的

原则呢 ？为了回答这些问题 ，人们开展了大量的研究工作 。 行为生态学研究的第一次高

潮是对动物觅食策略的研究 。 ２０ 世纪 ７０ 年代 ，Charnov 应用经济学的边际效益原理研究

动物在斑块环境中的觅食 ，提出了觅食行为优化理论 ，用来预测动物觅食行为的一般规

律 。 行为生态学者将这一理论模型应用于许多动物 ，取得了令人信服的结果 ，引起人们对

优化行为研究的极大兴趣 。 如我们曾经发现 ，美洲马鹿在草地斑块中何时终止采食是可

以预言的（Jiang and Hudson ，１９９３） 。 １９８６ 年 ，Stephens 和 Krebs 撰写了枟采食理论枠（ For
aging Theory）一书 ，系统地总结了动物优化采食的理论基础和实验结果 ，该书的出版标志

着对动物生存策略的研究达到了高潮 。
同期 ，许多行为生态学专著和研究论文的出版进一步促进了行为生态学的成熟 ，如

Krebs 和 Davies 的两本专著 ：枟行为生态学导论枠（ In t roduction to Behav ioral Ecology）和
枟行为生态学 ：进化的探索枠（ Behav ioral Ecology ： An E volu tionary A pp roach） ，在行为生

态学的研究中产生了深刻的影响 ，其中枟行为生态学 ：进化的探索枠一书曾经三次再版 。
２０ 世纪 ８０ 年代中期 ，西方的许多大学组建了行为生态学研究小组 ，设置了行为生态
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学课程 。 １９８６ 年首届国际行为生态学大会在美国纽约召开 ，成立了国际行为生态学会 ，
标志着这门学科开始走向成熟 。 近 １０ 年来 ，行为生态学一直是生物学中一个发展较快的

分支 。 国际行为生态学大会迄今已经召开了五届 ，并且出版了专业刊物 ——— Behav ioral
Ecology（枟行为生态学枠） 。

行为生态学与行为学是两个既有紧密联系 、又有各自侧重点的学科 。 行为生态学研

究动物如何以行为来适应生态环境 ，侧重于行为的功能研究 ；而行为学则研究动物干什

么 ？ 怎样干 ？ 为什么表现出这种行为 ？ 侧重于行为的描述和行为的机制探索（Gould ，
１９８２） 。 行为学家多在实验室里研究动物行为机制 ；而行为生态学家则多在野外探讨动物

行为与环境的关系 ，并综合运用行为学 、生态学 、进化论和遗传学知识来确定行为在自然

界的进化适合度（evolutionary fitness） ，以揭示不同动物类群如何适应不同生态环境以及

生态环境的变化 。
行为生态学有三条基本公理 ：① 效率最优原理 ，自然选择使动物行为的效率最优 ，即

动物行为的收益与代价比最大 ；② 进化稳定原理 ，那些增加物种进化适合度的动物行为策

略才是进化稳定的 ；③ 行为结构优化原理 ，动物的行为是具有层次结构的（参见第三章） ，
在自然选择的作用下 ，动物的行为的层次结构会优化 。 这些基本公理有助于人们理解动

物行为的本质 。
２０ 世纪 ９０ 年代以来 ，行为生态学研究中的一个显著变化是人们研究动物繁殖策略

和性选择行为的兴趣增加 ，而对研究动物觅食行为的热情逐渐下降 。 从已经召开过的几

届国际行为生态大会上所提交的论文题目看 ，１／３ 的论文是关于繁殖策略的研究报告 ；与
生存策略 、社会行为和生活史有关的研究报告各占 １４ ％ 左右 ；关于行为机制的研究报告

仅占 ７ ％ 。 １９９５ 年在国际著名的刊物所发表的行为生态学方面的论文中 ，有关动物繁殖

策略的研究报告占多数（图 １７） 。 这一现象反映了行为生态学者研究兴趣从研究动物的

低级生存行为向研究高级的繁殖行为的转移 。 动物繁殖行为策略的研究 ，是行为生态学

研究的第二次高潮 。
Alcock（２００３）分析了西方有关行为学教科书后发现 ，过去的 ５０ 年里 ，行为学教科书

中传统行为学内容减少而行为生态学内容却显著增加 。 １９７５ 年以前 ，在所有行为学教科

书的内容里 ，关于行为近因 （proximate cause）方面的研究都远远多于行为特征适应值

（adaptive value）方面的研究 。 １９７５ 年后 ，关于行为适应的远因（ultimate cause）方面的问

题引起了行为研究工作者的注意 。 导致这一变化的原因之一是 ，２０ 世纪 ６０ 年代中期出

现的一系列事件 ，包括 Hamilton（１９６４）关于利他行为的研究 ，WynneEdwards 、Williams 、
Lack 等人关于群体选择（group selection）理论的争论（Alcock ，２００３） 。 这些事件使学者们

能够基于物种利益来考虑使用适应理论 ，并改变了研究者一向关注行为生理与发育方面

研究的趋势 。 不过 ，虽然 １９７５ 年以后在纯行为学方面的研究有所减少 ，但事实上还是有

许多关于行为在细胞生物学和神经行为学上的研究 ，并且导致了神经行为学的迅速发展 。
然而 ，经典的行为学研究在后来直到现在的教科书里还是占有相当的比重 ，只不过后来的

学者们更关注行为适应性理论的研究 。 Dawkins（１９８９）和 Milner（１９９０）的分析都表明当

今关于行为近因的研究越来越少了 。 而 Wilson 在 １９７５ 年出版的枟社会生物学 ：新的综

合枠（ Sociobiology ： the New Synthesis）一书里就曾预言纯行为的研究在动物行为科学里的

比重将逐步下降（图 １８） ，现在看来这个预言是成立的 。
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图 １７ 　 １９９５ 年国际上三种行为学期刊

Beha vio ral Ecology & Sociobiology（枟行为 生态学 与社会 生物学 枠杂 志） 、 Ani mal Beha vi or （枟动物 行为枠 杂 志） 和

E thology（枟行为学枠杂志）发表的有关行为生态学论文分类 。 有关论文分为繁殖策略 、生存策略 、生活史 、种群互

　 　 作 、社会行为 、行为机制和其他等七大类

国内行为生态学研究起步较晚 ，２０ 世纪 ８０ 年代是我国行为生态学的引进时期 。 ２０
世纪 ９０ 年代以来 ，我国研究人员在有关领域已经取得了一些进展（Feng et al ．，２００２ ；Hu
and Jiang ，２００２ ；Jia et al ．，２００１ ；Jiang et al ．，１９９９ ；Li et al ．，２００１ ；Li ，２００２ ；Liang et al ．，
２０００ ；Liu et al ．，２００３ ；Sun et al ．，２０００ ；Wei et al ．，２０００ ；Zeng et al ．，２００２ ；Zhang ，２０００ ；
Zhang et al ．，２０００ ；李春旺等 ，２００１ ；李进华 ，２０００ ；尚玉昌 ，１９９９ ；宋延龄和曾治高 ，２０００ ；
阎彩娥等 ，２００３） 。
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图 １８ 　 １９５０ ～ ２０００ 年动物行为研究的变化

趋势（Wilson ，１９７５ ；Alcock ，２００３）

目前行为生态学的主要研究领域有 ：① 繁

殖策略 ，包括性选择 、性冲突与交配制度 ；② 生

存策略 ，主要是觅食策略和觅食行为代价的研

究 ；③ 社会行为 、互惠行为 、家庭起源与亲子代

间冲突 ； ④ 行为与种群密度周期之间的关系 ；
⑤ 行为策略的进化稳定性 ；⑥ 濒危物种迁地保

护环境中的行为发育 ；⑦ 行为的机制 ；⑧ 行为生

态学的应用等 。
人们开始关注动物究竟是否也存在意识 。

Dawkins（１９９８）在枟眼见为实 ：寻找动物的意识枠
（ Through Our Eyes Only ？ The Search f or Ani
mal Conciseness）一书中深入浅出 、惟妙惟肖地将

一些奇妙的动物行为展示在我们的面前 ，使人

们似乎只能用动物拥有内在精神世界的假说来

解释那些行为 。 我们会发现 ，动物或多或少地

会用像人类一样的“思维”方式来改变这个内在

精神世界 。 动物也知道顺序和数字的概念 。 如

同人类一样 ，在大猩猩动物群体中 ，一只大猩猩

为了超出竞争对手而反复琢磨 ，思考使用各种

计策 。 动物会强烈“预感”某些事情 ，我们似乎

只能用意识来解释这些动物行为 。 但是 ，读者

又会发现动物并不具有与人类相似的意识 。 此

外 ，生物学家们沮丧地发现我们无法将动物意识置于生物学传统框架之内加以研究 。 我

们无法证明意识的功能 ，无法检验意识功能所带来的效应 。 在进化过程中自然选择只作

用于那些有正或负的效应的生物学形态与机能 。 于是 ，至少现在我们还无法证明意识受

进化这一生物学基本规律的支配 。
Dawkins 指出研究动物意识可能需要新的思维方式 。 过去探索宇宙的起源和物质的

本质时 ，物理学曾出现过新的思维方式 。 生物学家需要重新建立关于意识 ，或者是关于大

脑工作方式的概念以接受新的观念 。
一旦在动物中找到意识存在的证据 ，人们将可能改变原来对动物世界的认识以及对

待动物的态度 。 如果设想一下那些我们所吃的动物 、所猎杀的动物 、作为害兽而捕杀的动

物 ，以及作为宠物饲养的动物原来比我们以前想像的更“像我们” ：它们同样具有意识 。 我

们应当怎么办 ？ 我们可能会修正我们的道德标准 ，我们可能会更爱那些和我们一样具有

意识的动物 。
应当指出 ，即使最终确定动物具有意识 ，动物意识仍可能与人类的意识有差异 。 意识

可能存在初级与高级的形式 ，或者说简单与复杂的形式 。 无疑人类存在高级的意识 ，对于

人类的意识而言 ，社会环境和学习无疑是决定性的因素 。 如果将一个婴儿与社会隔离 ，那
么 ，缺少了其他社会成员的身传言教 ，离开了社会环境的潜移默化 ，无法设想他的智力 意

识的高级形态会发育完全 。 如果一个人不学习 ，不从周围环境中吸收信息 ，不根据社会的
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奖励或惩戒来不断修正自己的行为 ，那么 ，这个人智力也只会停留在低级阶段 。 因此 ，我
们应当留心动物意识与人类意识的差异 ，但是这种差异可能不是质的不同而是量的差异 。

在应用动物行为学领域 ，家畜行为学是研究得较多的一个分支学科（Hart ，１９８５） 。 人

们很早就对家畜 、家禽及家庭宠物的行为观察机会较多 ，因此 ，民间产生了许多关于家畜 、
家禽行为的俗语和谚语 。 现代的家畜 、家禽品种经过高强度的人工选择后 ，其行为已经发

生了巨大的变化 。 畜牧业养鸡 、养猪 、奶牛养殖等都是集约化生产 。 特别是现代养鸡业 、
养猪业 ，集约化养殖业将动物饲养在全封闭的畜舍中 ，人工控制温度和湿度 ，定时为动物

提供营养全面的全价配合饲料 ，这些家畜 、家禽生活环境的单调 ，食物的均一 ，甚至利用激

素催情 、人工授精 ，使得动物在相同的时间发情 、分娩 ，这样一系列因素 ，现代家畜 、家禽成

为了生产肉 、蛋奶的机器 ，使得动物丧失了许多原本存在的行为 ，或者更准确地说丧失了

表达那些行为的环境条件 。
尽管如此 ，家畜行为学家仍研究了家养动物的正常行为与疾病的关系 ，为诊断家畜疾

病提供了临床诊断标准 ，研究家养动物在不同环境条件和管理条件下 ，家养动物的习性和

行为 ，以设计适合家畜行为活动的畜舍建筑（朱景瑞 ，１９９６） 。 目前 ，家畜行为学家已经开

始研究家养动物的动物福利（animal welfare）问题 。
从 ２０ 世纪 ６０ 年代以来 ，动物行为学研究中的另一个重要发展是 ，科学家开始重视实

验动物的动物福利 。 对于家养动物来说 ，如果家畜生活在一个干净 、卫生 、能表现适当行

为 、没有环境胁迫的环境 ，那么 ，这些家畜的生产力会增高 。 同时 ，这也是社会文明进步的

标志 。 动物福利已经成为一个争议颇大 ，议论很多的话题 。 为了防止过去实验中可能存

在的虐待实验动物的现象 ，现在西方大多数大学 、研究机构和基金会都制定了严格的规章

制度 。 在许多大学建立了动物福利委员会 ，利用活的动物开展的实验必须经过动物福利

委员会的批准 。 有些国家还对动物福利立法予以强化 。
研究动物行为存在的一个主要问题是人们可能会将动物拟人化 。 人们将人类的感

觉 、人类的推理 、甚至人类的情感 、人类的思想套用在动物身上 ，认为动物和我们存在同样

的感觉和情感 ，这种拟人化是不正确的 。 因为动物的感官和人类的感官不同（Gould and
Gould ，１９９９） ， 因而 ，动物与人类的认知 （cognition ） 常常是 不相同的 （Shettlewor th ，
２００１） 。 例如 ，动物可能不能看见我们所能看得见的“可见光” ，因而它们所看见的物体的

图案与人类所看到的不一样 。 动物的听觉域可能比人类的听觉域宽广 ，它们能够听到一

些人类所不能听到的声音 ，于是它们能够用超低频或超声波通讯 。 将动物拟人化这一问

题的另一方面是人们以自己的行为揣摩动物的行为 。 因为人类和动物都具有行为 ，人类

又是脱胎于动物界 ，人类的行为与动物的行为之间有着许多相似之处 ，有人可能会认为动

物的行为与人类的行为相同 ，于是将人类自己的行为简单地外推 ，揣摩动物的行为 。 这种

拟人化同样是不正确的 ，因为人类的行为更多地受到后天的社会环境的影响 ，人的一生中

在不断的学习 ，以修正自己的行为 ，以符合社会的行为规范 ，达到自己的理想目标 。 这种

学习是通过周围社会环境中的“奖” 、“罚” ，通过社会环境的诱导 、通过人类自身的模仿而

发生的 。 在动物身上通常需要经过许多世代才能发生的行为演变 ，在人类身上可能在一

个世代中发生 。 同时 ，由于人类社会的复杂组织结构 、人类的思维能力和人类所拥有的工

具和资源 ，人类的行为比动物的行为要复杂得多 。
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第八节 　 行为学的前景

在理论方面 ，行为学的发展将与生命科学的基础学科发展息息相关 。 动物的行为有

遗传基础 ，如果特定行为的基因定位取得全面进展 ，将为人们调控动物行为创造条件 。 那

时 ，我们将能通过生物技术将某一特定行为导入到一类动物中 。
高新技术的发展为行为学发展带来了新的契机（Altmann and Altman ，２００３） 。 多媒

体技术的应用将为分解动物行为单元 、储存和重演动物行为 、找出动物行为的决定因素以

及最终构造动物行为的理论模型创造条件 。 遥感 、全球定位系统和地理信息系统技术将

给野生动物的宏观行为研究带来巨大影响 。 这些技术给研究人员在全球变化大背景下探

讨野生动物的宏观行为适应提供了工具 。 在 ２１ 世纪 ，动物生态学将在宏观方面取得突破

性进展 。
行为生态学的深入研究 ，必将推动其他学科的发展 。 首先 ，由于对动物个体的生存行

为机制和繁殖行为机制的理解 ，将发展个体生态学 ，同时提出不同动物行为对策的进化适

应意义 ，带动理论生态学和进化生物学的研究 ，行为生态学对经典行为学研究提出了更高

的要求 ，我们必须了解不同种类动物对环境的感觉途径和反应机制 ，才可能了解动物行为

适应生态环境的本质 。
行为生态学将成为一门重要的应用基础学科 ，在水产养殖业 、动物养殖业 、远洋捕捞

业和野生动物驯化中发挥指导性的作用 ，如调节动物的群居行为 、摄食行为 ，探讨动物同

步发情的行为规律 ，增加生物生产力 ，掌握海洋鱼类洄游规律 ，增加渔获产量等（Reynold
and Jennings ，１９９９） 。 野生动物的驯化也离不开行为生态学 ，野生动物的驯化首先是其行

为的驯化 。 家养环境条件要求野生动物改变行为 ，一方面 ，有赖于人工选择 ；另一方面 ，有
赖于对野生动物在家养环境中的行为发育进行人工诱导 。 来自实践的研究将为动物行为

生态学增添新的内容 。

第九节 　 动物行为与物种保护

进化理论与经典行为学的结合产生了行为生态学 。 在过去 ２０ ～ ３０ 年中 ，行为生态学

理论得到了长足的发展 。 在这期间 ，一个以自然保护 、生物多样性保护为宗旨的学科 ———
保护生物学出现了 。 人类进入 ２０ 世纪后 ，人口的急剧增长 、人类生产力的高度发展和人

类的自身的高速发展 ，已经危及到自然界千千万万的野生生物和自身的生存环境（Wil
son ，１９８８） 。 于是 ，从 ２０ 世纪下半叶开始 ，人类社会进入了一个环境保护的新纪元 。 出于

对人类自身生存的关注 ，我们开始关心身边的 、郊区的 、远山大洋中的知名 、不知名的野生

生物物种 。
Edward O ．Wilson（１９７５）从研究社会性昆虫出发 ，综合当时的行为学 、特别是社会昆

虫学和种群生物学的新发现 ，写作了枟社会生物学 ：新的综合枠 （ Sociobiology ： the New
Synthesis） 。 那本曾在 ２０ 世纪 ７０ ～ ８０ 年代在学术界掀起轩然大波的书 ，在许多人眼里被

认为是社会生物学的经典的书 ，其实 ，在那本 ５７５ 页的著作中涉及人类行为的篇幅只有

３０ 页 。 Wilson 在他的自传 The Natu ralist 中曾抱怨那些批评家连读都没读过那本书 ，就
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