
ｄｏｉ：１０．３９６９／ｊ．ｉｓｓｎ　０２５３－９６０８．２０１２．０１．００５

动物行为研究新进展（三）：动物行为的神经生物学基础
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　　近年来动物行为学家从神经生物学的角度研究了普通田鼠的空间学习能力和定向能力，发现雄性田鼠的巢域比雌
鼠大，因而比雌鼠有更强的空间定向和导航能力，而且发现多配偶制田鼠雄性个体的脑海马比雌性个体大，而单配偶制
田鼠两性个体的脑海马大小没有差异。此外，大脑的颅内皮质和前额皮质对田鼠的空间学习过程也起着重要作用。

睡眠是动物行为的一种表现，绿头鸭在睡眠时是睁一只眼闭一只眼，实际上是半个脑在睡眠，半个脑保持清醒状
态。这种单半球的睡眠方式能使动物在睡眠中对捕食者作出快速反应。对于一些海洋哺乳动物来说，这种睡眠方式
则能使动物在睡眠时游到水面进行呼吸换气。动物行为学家已经能够利用脑电图和测脑温技术对动物在睡眠期间
的脑动态进行分析，这不仅对动物行为本身的研究开辟了新的前景，而且也揭示了前所未知的大脑活动。

　　由于内分泌系统与动物的化学通讯有密切关系，所
以它对动物行为近期的因果分析发挥着重要作用。但
内分泌系统在化学通讯方面又具有很大的局限性，特别

是它作出反应的速度太慢，通常是以分钟或小时计。另
一个通讯途径是神经系统。神经通讯属于电脉冲系统，

它的反应速度则要快得多。

动物都具有被称为神经元的神经细胞，不管这些神
经细胞传递的是什么信息，它们都有着一些共同的特
点，即每一个神经元都有一个细胞体、一个细胞核、一个

或多个神经纤维。能够把电信息（ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ　ｉｎｆｏｒｍａ－
ｔｉｏｎ）从一个神经细胞传递到另一个神经细胞的纤维就
叫轴突（ａｘｏｎ）。轴突的长短可小至不足１　ｍｍ到大至１

ｍ以上。轴突的直径有所不同，这一点很重要，因为神
经脉冲的速度直接影响着动物行为的反应速度。一般
说来，轴突的直径越大，神经脉冲沿着它传递的速度也

就越快。

每一个神经元都只有一个轴突，轴突的基部叫轴丘
（ａｘｏｎ　ｈｉｌｌｏｃｋ），而轴突的端部有很多分枝，当信息沿着
神经元系统移动时，正是通过这些分枝离开一个神经元
并进入到另一个神经元的。神经元接受来自其他细胞

的脉冲是通过被称为树突（ｄｅｎｄｒｉｔｅ）的神经纤维，一个
神经元可以有成百上千的树突，形成所谓的树突树。此
外，有些类型的神经元在树突树的每个分枝上还生有很

多树突棘（ｄｅｎｄｒｉｔｉｃ　ｓｐｉｎｅ），它可接受来自于其他细胞的
信息输入。重要的是，这些树突棘的数量可以随着空间
导航行为和学习能力的增强而增强（见后文）。目前已

知，无论是树突树、树突棘，还是每个神经元都能够接受
来自于很多其他神经元的信息。

１ 田鼠的神经生物学与学习能力
近年来，动物行为学家从神经生物学的角度研究了

普通田鼠（Ｍｉｃｒｏｔｕｓ　ｐｅｎｎｓｙｌｖａｎｉｃｕｓ）的空间学习行为。

雄性田鼠是多配偶制动物（ｐｏｌｙｇａｍｏｕｓ），即在一个生殖
季节内可以和一个以上的雌性田鼠交配。此外，雄性田
鼠可以占有非常大的巢域（ｈｏｍｅ　ｒａｎｇｅ），有时可以比雌
田鼠的巢域大１０倍并能覆盖好几只雌田鼠的巢域［１］。

根据动物行为学家的预测，如果雄鼠的巢域比雌鼠的巢
域大，而且还必须保持与雌鼠联系的话，那么雄鼠就必
须具有比雌鼠更好的空间定向和导航能力。

当Ｇａｕｌｉｎ和Ｆｉｔｚｇｅｒａｌｄ
［１］在实验室内用一系列的迷

宫对雄性和雌性普通田鼠进行实验的时候，他们发现，

雄鼠比雌鼠表现出了更强的空间学习能力。他们同时
还对另一种啮齿动物———草原田鼠（Ｍｉｃｒｏｔｕｓ　ｏｃｈｒｏ－

ｇａｓｔｅｒ）的空间学习能力进行了测定，这种草原田鼠与普
通田鼠的重要区别是它属于单配偶制动物（ｍｏｎｏｇａ－
ｍｏｕｓ），雄鼠和雌鼠巢域的大小差不多相等。由于雄鼠
的巢域不比雌鼠大，而且也不需要很强的定向导航能力
去穿越很多雌鼠的巢域，所以动物行为学家曾预测在普
通田鼠雌雄个体之间所存在的空间学习能力之间的差

异，将不会在单配偶制的草原田鼠中看到。事实也正是
如此，当Ｇａｕｌｉｎ和Ｆｉｔｚｇｅｒａｌｄ

［１］在迷宫中测定草原田鼠
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的空间学习能力时，发现雄鼠和雌鼠之间没有差异。

目前，动物行为学家正在从神经生物学角度做以下
两方面的研究：①研究雄性田鼠和雌性田鼠空间学习能
力差异的神经生物学机理；②研究神经系统的某些成分
是如何随着动物空间学习经历的改变而改变的。首先，

是对多配偶制和单配偶制田鼠的雌雄两性个体进行比

较研究，并对大脑皮层的海马区给予特别关注，因为已
知大脑的这个区域对动物的空间定向起着关键作用［２］。

根据上述两方面的研究成果，Ｊａｃｏｂｓ及其同事［３］认
为，多偶配制田鼠雄性个体的脑海马应当比雌性个体
大，而单配偶制田鼠两性个体的脑海马大小不应当存在
差异。在他们的比较实验研究中，选择普通田鼠作为多
配偶制物种的代表，并选择松林田鼠（Ｍｉｃｒｏｔｕｓ　ｐｉｎｅｔｏ－
ｒｕｍ）而不是草原田鼠作为单配偶制物种的代表。研究
结果发现，就海马相对于整个脑量的大小来说，普通田
鼠存在着两性差异，而松林田鼠没有性别差异。这种比
较研究法是神经生物学经常采用的一种研究方法。不
同物种之间的行为差异往往可以提示人们在这些物种

之间可能存在着神经生物学方面的差异（如上例中的海
马大小），而且这种提示的准确性是可以通过可控条件
下的实验得到验证的。

对啮齿动物的空间学习行为和神经生物学机理的

研究，不只限于对不同物种进行比较研究，也不限于对
脑海马的研究。现已发现，大脑的颅侧皮质（ｐａｒｉｅｔａｌ
ｃｏｒｔｅｘ）和前额皮质（ｐｒｅｆｒｏｎｔａｌ　ｃｏｒｔｅｘ）对动物的空间学
习过程也起着重要作用，特别是树突棘的数量与学习行
为密切相关，例如：在大白鼠颅侧皮质和前额皮质中，雄
鼠树突棘的密度比雌鼠大［４］，树突棘数量和密度的增加
会加强神经元之间的连接，从而使学习能力得到改善。

Ｍａｒｔｉｎ　Ｋａｖａｌｉｅｒｓ等人曾研究过普通田鼠的学习能
力与前额和颅侧皮质内树突棘数量的关系［５］。为了从
事这项研究，他们对水迷宫中的雌雄鼠进行了测验，并
通过测定普通田鼠在８次实验中找到隐藏在迷宫中平
台的速度来判断学习能力的强弱。实验结果表明：雄鼠
的学习能力总是比雌鼠更强，这无论是在学习速度方
面，还是在留住所学得的信息方面都是如此。空间学习
实验一旦结束，研究人员就会对雌雄鼠的脑进行解剖并
测定前额和颅侧皮质内树突棘的数量。结果发现，这两
个脑区内树突棘的数量都是雄鼠比雌鼠多。

上述研究表明，田鼠的学习能力是与树突棘的密度
相关的，但并没有示明其因果关系。有可能在进行水迷
宫训练之前，雄性田鼠的树突棘就比雌鼠多，因而其学
习能力也比雌鼠强，但也可能在水迷宫实验前，两性田
鼠树突棘的数量是相等的，而雄鼠树突棘的数量是在水

迷宫中学习期间增加的，而雌鼠没有增加，还有可能这
两种情况同时存在，只是我们无法确认。Ｍ．Ｂ．Ｍｏｓｅｒ
等人已提供了充分的证据，证明大白鼠的树突棘数量是
能够在学习过程中发生改变的［６］，他们除了利用水迷宫
实验，还训练大白鼠去发现隐藏在笼中的食物，并以此
测定大白鼠的空间学习能力，实验结束后立即进行大脑
取样并计算树突棘的数量和密度。如果将大白鼠随机
地分为空间学习组和对照组，并且假定树突棘数量的增
加是因为空间学习而引起的，那么就可以断定，空间学
习组大白鼠的树突棘数量一定比对照组多，事实也正如
预想的一样。Ｍｏｓｅｒ认为用田鼠做这样的实验也一定
会得出相同的结果。

上述工作是说明神经可塑性（ｎｅｕｒａｌ　ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ）的一个
极好实例。所谓神经可塑性是指神经元随着动物的经历和
经验而发生变化的能力。当前，神经可塑性是神经生物学
一个极为活跃的研究领域，具有广阔的发展前景［７－８］。

２ 绿头鸭的睡眠与防御
睡眠是动物十分重要的一种生理功能，也是动物行

为的一种表现［９］，但睡眠给动物提出的一个难题是，在睡
眠期间动物的警觉性会下降，因而更容易遭到捕食动物
的猎杀，很多动物对这一难题所采取的行为对策是睡眠
时睁一只眼闭一只眼。这种具有防御功能的睡眠方式首
先是在雉鸡中被观察和记录到的［１０］，在绿头鸭（Ａｎａｓ

ｐｌａｔｙｒｈｙｎｃｈｏｓ）中却得到了最充分的研究［１１－１３］。

绿头鸭不仅能够睁着一只眼睡觉，而且有一侧的脑
半球处于清醒状态，实际上，这些鸟是半个脑在睡觉，半
个脑保持清醒［１４－１５］。这种睡觉被称为单半球睡眠（ｕｎｉ－
ｈｅｍｉｓｐｈｅｒｉｃ　ｓｌｅｅｐ）。Ｒａｔｔｅｎｂｅｒｇ和Ｌｉｍａ曾研究了绿头
鸭的单半球睡眠，他们发现，绿头鸭不仅能睁着一只眼
睡觉，而且位于群体边缘的个体（更易遭到猎杀）比位于
群体中心的个体，其单半球睡眠表现得更为明显。这些
处于群体外围的绿头鸭睁着的那只眼总是离群朝外，对
着危险源的方向。

那么，绿头鸭到底是怎样进行单半球睡眠的呢？它
们似乎能够使一个在睡眠时处于积极活动的脑半球进

入所谓的慢波睡眠（ｓｌｏｗ－ｗａｖｅ　ｓｌｅｅｐ）
［１１－１２］。简单地说，

“慢波”就是研究人员用脑电图仪（ＥＥＧ）所记录下的脑
波频率。鸟类的慢波睡眠在波频和波幅方面与其他的
睡眠状况或清醒状态是完全不同的，这种慢波状态可使
睡眠者对捕食者作出快速反应，但在危险真正到来之前
它又不会干扰正处在睡眠状态的那个脑半球。脑电图
记录显示：在单半球睡眠期间，控制睁眼的脑区显示出
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慢波睡眠所特有的低频范围，而另一半脑区的脑电图与
正常睡眠十分相似。

大多数单半球睡眠的实验工作都是在鸟类中进行

的，但鸟类并不是唯一采取这种睡眠形式的动物。虽然
大多数哺乳动物（包括人）都是两个脑半球同时睡眠，但
水生哺乳动物是例外，在海豚、鲸、海狗和海狮中，单半
球睡眠能够使这些动物在睡眠中游到海水表面进行呼

吸换气［１６－１７］。在这些研究工作中，研究人员曾利用各种
技术测定大脑两半球的活动，其中包括大脑两个半球的
温度记录。由此发现，清醒脑半球的温度比睡眠脑半球
的温度高［１８－１９］。

目前，动物行为学家利用脑电图和测脑温的技术已
经能够研究动物在睡眠期间的脑动态，动物通常每天持
续约８个小时的睡眠［９］。这些分析研究工作不仅为动
物行为本身的研究工作开辟了新的前景，而且也揭示了
前所未知的大脑活动，单半球睡眠就是这种脑部活动的
一个方面，也是神经生物学家和动物行为学家都非常感
兴趣的一个新的研究领域。

（２０１１年９月２１日收到）
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