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小型啮齿动物种群系统调节复合因子理论
的野外实验研究

’

食物可利用性和捕食对
根田鼠种群空间行为的作用模式

及其对种群调节的探讨

聂海燕 ” 刘季科 苏建平
中国科学院西北高原生物研究所

,

西宁
,

摘 要

本项研究在野外围栏条件下
,

采用析因实验设计
,

测定食物可利用性和捕食对根 田 鼠

比 扭 , 浏。 种群空间行为的作用模式
。

检验的特定假设为
,

高质量食物较大的可利用

性能降低 田 鼠的攻击行为和 活动 捕食能减少 田 鼠的活动
。

研究结果表明
,

食物可利用性能间接地和直接地影响根 田鼠的空 间行为
。

附加食物种群具

有较高的密度和较小的巢区
,

且在诱捕期间具有较少的长距离活动和较低的攻击水平
。

捕食者

的存在不直接影响攻击行为
,

但能影响诱捕期 间的长距离活动
,

此为根 田 鼠对捕食者存在作出

的直接反应 在阐明田 鼠种群动态时
,

应仔细考虑上述因子相互作用的效应
。
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行为

在啮齿动物种群动态的研究中
,

社会行为是种群内部因子调节机制
, ,

, , ,

的驱动力
。

行为假设
,

,

认为
,

在高密度种群中
,

个体间相互作用的递增能导致更多的斗殴行为
,

同 时 引 起 攻 击 性 弱 的 个 体 扩 散 印 地 安 那 地 区 的

和
, ,

理 ,

的斗殴行为与种群密度之间存在正相关关系
,

,

然而
,

并非所有的研究结果都能说明这种关系
。 ,

等

以及 等 均发现上述两个种群的斗殴行为与种群密度不一致的关系
。

种群外部因子对行为的效应是产生上述研究结果不一致的原因
。

如食物可利用性和

捕 食对 田 鼠种群密度的效应一样 等
,

等
, ,

等
, ,

一些外界因子都能对行为产生作用
。

因此
,

行为与种群密度的关系可能随研
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究时期其它因子的强度而变化
。

等 指出
,

若对这些外部因子不加以适当

的控制和监测
,

测定行为对 田 鼠种群动态影响的试验设计将会导致错误的结论
。

等 提 出食物和行为共同影响种群密度的格局
。

食物可利用性的变化

能直接改变田 鼠的行为
,

进而对种群产生影响 在食物丰富的条件下
,

田 鼠以短距离的觅

食即可获得所需要的营养和能量
。

相应地
,

较少的活动能减少与邻近个体的接触
,

降低其

攻击水平
,

增加对较高密度的忍耐力
。

此外
,

食物和行为可独立地对种群起

作用
。

高质量食物能提高 田 鼠的繁殖 力
,

从而使密度增高
。

在行为上作为对种群密度的反

应
,

动物数量的增加可导致扩散
。

食物与行为关系的研究
,

仅限于实验室动物
。

低质量食物能提高攻击行为的水平
。

实

验 鼠在哺乳期对营养不 良特别敏感 等
, , 。

即使在断乳后
,

维持高质量食物
,

发育早期的营养不 良
,

无论在生理
、

形态
、

行为甚至动物的全部生命

过程中都会产生作用 等
,

等
,

等
,

等
, , 。

田鼠亚科啮齿动物 自然种群的研究表明
,

食物可利用性能影响 田鼠的活动模式
,

但

对斗殴行为的作用则不确定
。

等
,

以及 报道
,

在附加食物场所
,

, , 尸 ,

有较小巢区
。

和 发现
,

在附加食物场所
,

, , 、 和 人 , ,

恻
、 ,

的雌体有所增加 等 发现
,

即使

具有附加食物的 、 、 种群密度为其无附加食物种群密度的两倍
,

两个种群雄

体的攻击性仍无差异
。

报道 具有摄食站的雌性
二 石 , , 、 在其领域中对

陌生者表现出频繁的进攻性行为
。

捕食对 田 鼠空间行为的作用 尚无专门研究
。

仅 等 报道
,

在有鸟类捕

食者活动时
,

旅 鼠 , “ 的活动 比无鸟类捕食者存在时要少
,

由此提出
,

捕食者存

在时啮齿动物有较少的活动和较小的巢区
。

食物和捕食交互作用对啮齿动物行为影响的研究更少
,

仅 等 在野外围

栏条件下
,

测定了食物和捕食对 种群空间行为的效应

本项研究旨在野外条件下
,

测定食物和捕食对根田 鼠 、 “ 空间行

为的作用
。

为此
,

采用围栏构成封闭种群
,

以两个重复的 析因实验设计
,

处理食物和

捕食两个因子
,

目的在于检验下述特定假设 高质量食物可利用性能降低 田 鼠的攻

击行为和活动 捕食能减少 田 鼠的活动
。

材料与方法

本项研究于 年 一 月
,

在中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站地 区进行
。

有关样地的 自然概况
、

植被和土壤结构 夏武平
, ,

实验围栏设计与构造
,

实验动

物与种群密度估计 鸟类和兽类捕食者的观测与数量估计等均 已报道 刘季科等
, ,

不再赘述
。

攻击行为测定

啮齿动物发育早期的食物质量能显著地影响成年时期的攻击行为
, ,

在

本项测定中
,

种群建立者幼年时期于 实验室 已得到相同质量的食物
,

且从未进行过行为

学测定
。

因之
,

供行为测定的动物是 围栏内出生的个体
,

并在建立者放入 围栏 周后
,

围
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栏 内种群达到一定数量的时期进行行为测定
,

以便选择更多的观测个体
。

为避免妊娠和泌

乳对雌体行为的影响
,

在本项测定中
,

所使用的一双冲击者 。 皆为成年

雄体
。

在野 外 条件 下
,

很 难 对 小 型 哺乳类 的个体 攻击 水平作 出准确 的测定 等
,

,

我们的行为测定在 围栏附近的行为学实验室中进行
。

供行为测定的装置为 又

又 的玻璃缸
,

其中心部位有一活动隔板
。

观测前
,

在缸的底部铺设大约 厚的碎木

屑和少量的碎玉米作为动物的床垫
。

玻璃缸置于实验室的暗房内
。

为便于观测
,

在玻璃缸

上方约 处悬置 支 荧光灯
。

观测者通过距玻璃缸 远的绿色布帘上 的小孔记

录攻击行为
。

在同一处理 中的一个诱捕期 内
,

对每只个体的观测不超过两次
,

且每次为不同的冲

突者
。

每只个体相继观测的间隔时间为 分钟
。

在提起活动隔板正式观测和记录行为之前

给以 分钟的调整时间使根 田 鼠探测巢室
,

然后
,

提起活动隔板
,

观测 分钟
。

每次观测

结束后
,

将根 田 鼠放入养 鼠笼内
,

并供给充足的碎玉米和饮水
。

一 小时内
,

带 回捕获地

点进行巢区测定
。

每天观测后
,

用肥皂水清洗玻璃缸
,

以除去玻璃缸 内聚集的气味
。

观测时
,

参照 等 对斗殴行为的分类标准
,

在标准记录纸上记录如

下行为
,

恐吓 抬起前足的个体向另一个体伸头
,

抖动其前足
,

毗牙
,

发

出尖叫声 直立 后腿站直
,

躯体伸长
,

在相互直立 中
,

两个体的面部非

常靠近 冲击 一个体向另一个体伸头
,

双脚离地跳跃
,

冲击
,

争斗双方

发生撕咬 拳击 直立者以其前腿打击另一个体的头部和肩部 争斗

该行为常迅速地发生
,

难以 区分搏斗的发动者 迫逐 一个体

追击另一个体
,

猛烈地越过 另一个体的臀部 退却 一个体逃离正在靠近

或攻击的个体 靠近 一个体移动至距另一个体 以 内
。

观测 中
,

当

一个体在另一个体靠近的距离 内
,

斗殴行为 一 频繁地发生
,

其中恐吓 冲击及追逐则

是主动的非防卫性反应
,

具有最鲜明的攻击性
。

因此
,

在一双 冲突者的遭遇战中
,

每一个

体的相对攻击水平为其恐吓
,

冲击和追逐次数的总和
,

并定义为攻击计数
。

巢区测定

应 用 荧光 粉反 射 追 踪 飞 法 等
,

测定不同处理根 田 鼠的巢区
。

追踪期间使用的紫外线反射 色料 上海荧光灯具厂

为红 色
、

橙色和黄绿 色
。

在夜间利用紫外灯照射时能清晰地观察到附着的位置
。

在完成斗殴行为的观察后
,

将根 田 鼠放入装有少许荧光粉的塑料袋中
,

轻轻摇动使

之粘着 己料
,

并在捕获地 点释放
,

夜 间从释放地点开始
,

利用紫外灯 上 海荧光灯具

厂 沿着动物的活动轨迹追踪
,

同时
,

每隔 一 作一标记
,

次 日按照诱捕网格将每 只

根 田鼠的轨迹绘在计算纸上
。

追踪期间
,

对不同个体使用不同颜 色的荧光粉
。

采用 等 的最小凸角多边形 法估计每

一个体的巢区
。

这种方法可估计包含巢区所有位置的最小凸角多边形
,

测定中将 凸角多边

形绘于标准绘图纸上
,

并编号
,

剪裁
,

称重 精确到 。
。

通过与代表
,

标准绘图

纸平均重量 士
,

比较
,

参照 等 有关多边形面积计算

法
,

按下列公式计算巢区面积
。
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巢区面积飞募禁瞿者糕万义 ‘

扩散率测定

扩散者被定义为在扩散沟外的去除面积上 连续捕获两次 以上 的个体 等
,

。

以扩散个体占种群的 比例作为每个诱捕期 内不 同处理种群 的扩散率

等
, 。

统计分析

为测定巢区大小与种群密度的关系
,

计算了各处理巢 区与密度的线性相关
,

并应用

协方差分析
,

从捕食和食物对巢区的直接效应中分

离出密度改变对巢区的间接作用
。

由于协变量 密度 受处理 食物和捕食 的影响
,

且

方差是非齐性的
,

因之
,

这些参数的 能阐明各处理效应的性质
。

同理
,

为分离

各种处理 以及体重和巢区对攻击水平的作用
,

采用 方法处理平均攻击计数的

资料
。

结 果

种群密度

在 一 周诱捕期内
,

各种处理根 田 鼠种群的平均最小存活数很不一致
,

其变动趋势

为
,

二
,

一 种群最高
,

一
, 一

卜 种群最低
, ,

十 种群及 一
,

一 种群居中 表
。

双因素 的结果表明
,

附加食物
, ,

、

和预防捕 食者分别对种群密度
· , , ,

、 存在

极显著影响
,

而且食物处理 一 对种群密度的作用大于捕食处理
。

由于 食物和捕食的交互作用对种群密度的影响尚未达到显著水平
,

一
, ·

一 因此
,

二者对种群密度的作用是 累加的
。

表 一 周不 同处理根田 鼠的平均最少存活数 士

, , 入 。 一 一 一 士 一

处 理 ,

,

一
,

一
,

一 一
,

平均 最 少存活 数 只 广。 卜
一 一 一 飞 士 士 士 士

‘、 一 〔 、

‘ 十 一 有附加 食物
,

无捕 食者
一 王 , ,

,

一 有附加 食物
,

有捕 食者
一 , ,

一 一 无附加 食物
,

无捕 食者
一 ,

一
,

甲 无附加 食物
,

有捕 食者 浏
一 、, 。。 、 , ,

巢区与种群密度的关系及其对食物和捕食的反应

在 种处理条件下
,

根 田 鼠成年雄体巢区的平均值虽大于成年雌体
,

但经显著性检验
,

二者的差异不显著 一
,

一
, ,

因此
,

对同一处理雌
、

雄巢 区的数据

合并进行分析
。

总括 种处理
,

根 田 鼠种群的巢 区与其种群密度存在极显著的负相关关系

一 。
·

一
,

二
。

不同处理根 田 鼠种群的巢区与其种群密度亦呈显著的

负相关
。

如图 所示
,

在附加食物种群
,

十 及
,

一 中
,

巢 区对密度的 回规线高

度和斜率 明 显低于无附加食物种群 一
,

及 一
,

一
,

说明可能存在食物对巢区



大 小的独立作用 而预防捕食者种群
,

一 及 一 ,

一 两条回归线的高度和斜率

则不相似
,

亦即在研究地区
,

捕食对根 田 鼠巢 区可能不产生直接的影响
。

食 物

一
。。 二

奋
‘

二

—
藻 异

、。

一几 荞劣中二
了

忠石瓜不 一一 凡衷 卞

浦 食
‘、

图 种处理 根 田 鼠种群巢 区 与密度关系的散点 图及 回 归 线
,

处理符号定 义 见表
,

回 归方程分别 为

种群
,

一 一
, 一

,

一 种群
,

二 一
,

一
,

一 种群 咯 一
,

一
,

种群 一

提一 应一 一 王一 此

了 。 。叹 飞 、 、。

一 一

,

一
,

一
,

二

一 一 一
, ,

卜

一
, ,

一 一
, ,

以密度为协变量的 结果 表 说 明
,

密度对巢区有极显著的作用 、

表 不同处理对根田 鼠撰区的作用一以种群 密度为协变呈的撰区协方差分析

‘ 落生
一

奋 , 一 、

方差来源
〕 一

协变 量 密度
‘一 丫

主 效 应
居一 赶

食物
〔托 ,

《

捕 食者

交互作用
之

残 差

巧

‘ ‘

台 计
是一

食物对巢 区亦有极显著的独立作用 一 而捕食者

对巢 区的独立作用则不显著 一 但捕食和食物的交互作用 对巢 区的影

响却极显著
。



进一步分析发现
, ,

一 与 十
,

种群的平均巢 区分别明显地低于 一
,

一

种 群
, ,

和 一
,

十 种群 一
, , ,

亦

即提供附加食物可以 显著地降低种群的平均巢区
。

而捕食者存在对巢区的作用则与食物

的影响交织在一起
,

表现为十
,

种群的平均巢区小于
,

一 种群 一
,

种

群大于 一
,

一 种群
。

综上所述
,

附加食物和预防捕食者能使根 田 鼠种群密度增高
,

而巢区则随其密度的

增高而变小
,

此为食物和捕食通过密度对巢区的间接作用
。

在测定食物对巢区的直接作用

时
,

必须排除其对巢区的间接影响
。

的结果进一步揭示 出
,

密度能显著地作用

于巢区
,

食物对巢区有独立的作用 而捕食对巢区虽无独立作用
,

但可能亦受密度的影

响
,

并与食物的交互作用有关
。

攻击行为与种群密度的关系

种处理根 田鼠种群的攻击水平与其种群密度之间存在一定的关系
。

各处理根 田 鼠种

群的攻击计数与其对应的种群密度的 秩相关分析说 明
,

除‘
,

一 种群二者

的 负相关显著 一
,

一
,

外
,

其它 种处理二者的相关均不显

著
,

种群 一
, ,

一
,

一 种群
,

一
,

,

一
,

种群
,

一
, , 。

食物
、

捕食
、

体重以及巢区对攻击行为的作用

不同处理条件下
,

雄性根 田 鼠的攻击水平具有明显的差异 图
。

附加食物种群的平

均攻击计数
,

低于无附加食物种群
, 。

而捕食者的存在对根 田 鼠种群攻

击行 为的作用则不一致
。

在附加食物条件下
,

预防捕食者处理种群的平均攻击计数

高于有捕食者处理种群 在无附加食物条件下
,

则相反
,

亦即预防捕食者处理种群

的平均攻击计数 略低于有捕食者处理种群
。

口
,

十

一的消。﹄国目炙翻七书娜

图 一 周 种处理雄性根 田 鼠的攻击水平

柱状图下方的数字为测定的一双冲突样本数 处理符号定义 见表

一 七
一

,

是一 一 一 , 旧

为进一步揭示种群 内外因子与攻击水平的关系
,

一方面计算了巢区与攻 击计数间的

相关性
,

结果表明 二者有极显著的线性正相关 即根 田 鼠攻击行为的水平

随巢区的增大而升高 另一方面
,

采用以巢 区为协变量
,

同时考虑特大体重 克 效

应的 技术分离各种 内外因子对平均攻击水平的作用
,

结果 表 说明
,

影响

一 一



攻击行为的主要直接因子是巢区 一 。 ,

特大体重亦有一定的独立作用 一

,

而食物和捕食对攻击水平均无直接影响
,

它们只能通过对巢区的作用而

间接地影响到攻击行为
。

表 雄性根田民平均攻击计橄的协方睡分析
‘

方差来溉
之洲〕

协变量 巢区

主 效 应

食 物
城 』

捕食者

体 重

交
鄂省

“““

义

残 差
记

合 计

活动距离

由于以置笼站测定的活动距离为不连续变量
,

因此
,

以长距离活动
,

和短距离活动
,

的频次分析根 田 鼠种群的活动模式
。

作以下

定义 诱捕期 内 镇 夭 的 为
,

活动范 围不超过相邻置笼站的距离 蕊
,

即在 只 长方形对角线范围活动 反之
,

则为
。

诱捕期之间 镇

天 的 定 义为
,

活动范围不大于两个置笼站的距离 簇
,

即在 义 的长

方形对角线范围活动 反之
,

则为
。

诱捕期内
,

成年根田鼠的活动均与性别无关
。

丫齐性检验结果为
,

一 种群
,

丫
,

十
,

十 种群
, ,

一
,

一 种群
,

义, ,

一
,

种群
,

丫一
, 。

。

因此
,

将各处理 内的雄
、

雌成体测定的

数据合并
。

不同处理诱捕期内的 频次与 频次无显著差异 丫一
, ,

表
。

表 不同处理根 田 鼠种群长距离活动 和短距离活动 的比例 处理符号定义见表

二 浏

处 理
一

诱捕期内 诱捕期间

,

一

,

一
,

一

一
,

犯
·

, 括号 内数字为观测频次 、 、

诱捕期之间
,

不同处理成年雄体与雌体的活动亦无显著差异
。

同样可将同一处理的雄

一 一



体与雌体数据 合并
。

诱捕期之间不同处理的 频次和 频次之间存在极显著的差异

义
, ,

表
。

扩 散

研究时期从未发现逃 出围栏的标志个体
,

在扩散沟以外的去除面积上捕获的扩散个

体亦较少
。

其扩散率的范围为 。一
。

但不同处理扩散率的变化较大
。

其扩散的趋势与种

群密度的变化相似
,

以 十
,

一 处理种群的扩散率
,

一 最高
,

一
,

种

群
,

最低
, ,

及 一
, ,

种

群居中
。

但不同处理的扩散个体数与种群密度间的相关不显著
。

扩 散 个体 数 的 说 明
,

附加食物对 扩散 的作 用 极显著 一
,

,

捕食对扩散的独立作用不显著 一 。 ,

但食物和捕食的交互作用

则能强烈地影响扩散个体的数量 一
· , 。

根 田 鼠扩散个体具有较低的攻击水平
,

且较 留居个体更为驯顺
。

当扩散者与留居者遭

遇时
,

扩散者常处于惊恐状态中
,

并立 即回避格斗
,

逃离争斗场所
。

当两 只扩散个体相遇

时
,

很少相互攻击
。

从全部实验结果来看
,

由于根 田 鼠扩散率较低且变动较大
,

食物和捕

食对扩散的作用在其种群调节中并不重要
。

讨 论

本文结果与我们的假设基本一致
。

附加食物能降低根 田 鼠种群的攻击和活动
。

攻击水

平与食物可利用性的关系较之与种群密度的关系更为密切
。

与无附加食物种群 比较
,

附加

食物种群的密度较高 表
,

但攻击水平却较低 当高质量食物被大量利用时
,

攻击水

平的降低反映了种群具有 良好的营养条件
,

以及个体间的竟争在降低
。

然而
,

营养对实验

鼠类行为的效应 一证明营养对行为具有直接作用 等
,

等
,

等
, , 。

根 田 鼠在诱捕期内和诱捕期间的活动不是简单地随密度的变化而改变
。

诱捕期 内的

活动与各种处理无关
,

而诱捕期间活动的变化是对食物的反应
,

亦即在补充食物时
,

才

出现长距离活动
,

说 明食物对短期的局部活动无直接作用
,

但能影 响较长时间的活动

巢 区转移 这反映根 田 鼠随地点具有较大的重限度
,

当补充高质量食物时
,

才改变巢区
。

在林 鼠
·

巢区的研究中
,

亦证明巢 区的时间变化

是补充高质量食物引起的结果
。

通常 小哺乳类的巢区大小随种群密度的升高而减小 等
,

等
,

等
, 。

然 而
一

发 现
,

性 成 熟 的 雄 性
,即 , 并非如此

,

并提出具有较小巢区的未成年个体数量的递增是种群在高密度

时平均巢 区减小的原因
一

等
, 。

食物可利用性 的增加亦是巢区减小

的原因 一
,

附加食物的田 鼠以及其它小哺乳类种群在诱捕期间

活动的减少
, ,

显示 了附加食物对巢区的直接作用
。

我们用荧光粉追踪的研

究结果亦证明 种群密度和附加食物对根 田 鼠巢区都有显著的作用
。

捕食对小哺乳动物活动模式的作用很少研究
,

仅 和 一等 曾

观察到在人类或捕食者接近时
,

动物总是终止其正常活动或匆匆进入洞穴
。

我们收集的不

同处理的根 田鼠种群的巢区未显示出捕食对巢区的显著影响
。

一 一



虽然 等 发现
,

当猫头鹰存在时更格卢鼠科 啮齿动

物的觅食活动减少
,

但至 今我们还未发现有关捕食者直接影响田 鼠活动模式的研究
,

仅

有几项研究间接地证 明捕食对小哺乳动物活动的作用
。

报道
,

田 鼠回避的助

活动的地方
,

这些地域是 田鼠幼体潜在捕食者存在的地方
。

发现
,

谷仓

猫头鹰捕获猎物的效率部分地决定于猎物的行 为
,

越活动的鼠越能引起捕食者的注意
,

从

而更易被捕食
。

提出
,

小哺乳类在有搜盖时觅食活动增加
。

覆盖物大约

降低了被捕食的危险
,

或者是光线减弱
,

从而使 鼠类不会引起捕食者注 目之故

等
, ,

等
, 。

在本项研究巾
,

无捕食者围栏的种群有较高

比例的长距离活动
,

则是 由于悬挂在 围护 卜的鱼网预防捕食者的效应
。

扩散率虽与种群密度无显著的正相关关系 但在攻击行为的观测 中
,

发现扩散个体

都显示 出极弱的攻击水平
,

可见扩散是个体对种群攻击水平的反应
。

在附加高质量食物的 良好昔养条件下
,

种群通过提高繁殖 力和存活促使密度增高

另文报道
。

在密度增高的同时
,

种群的个体在行为上亦有相应的适应特征
,

即巢区变小

且附加食物种群的攻击水平降低
,

较小的 巢区以及较低的攻击水平使种群能容忍较高的

密度
。

捕食者存在时活动减少
,

可限制其获 得食物的机会
,

能降低种群的存活率
,

从而影

响种群密度
。

〔。」
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心“ 。 弓 卜

图 根 田 鼠种群系统调节中各种因子的关 系

,
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总之
,

本文的研究结果提供了在野外条件下
,

食物可利用性和捕食对根 田 鼠空间行

为作用的充分证据
,

同时
,

这些作用都涉及到密度调节
,

结合我们以前获得的结果 刘

季科等
, ,

可将根 田 鼠种群调节过程中各种因子相互作用的关系总结如图
。

虽然
,

目前阐明种群调节的理论众多 等
, ,

但本项实验不仅证实了外部因子 食物

和捕食 还验证了内部因子 巢区
、

体重和攻击水平 对种群的调节作用
。

因此我们认为

营养
、

捕食与空间行为及其交互作用共同影响小型啮齿动物的种群动态
。
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