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摘要: 高原鼠兔洞穴系统的恢复是其种群恢复的关键指标之一，洞穴分布的变化可以反映种群的动态。本研究

于 2014 － 2016 年在青海省祁连县对 2. 79 hm2 高寒草甸内高原鼠兔种群密度、洞穴密度和洞穴的相对位置进行跟

踪观测。其中包括 6 个 50 m × 50 m 的灭鼠堵洞处理、6 个 30 m × 30 m 的灭鼠处理和 3 个 50 m × 50 m 的对照处

理。分别采用平均最近邻指数和平均拥挤度指数分析洞穴系统中有效洞、弃洞、粪坑和嬉戏坑的分布模式及洞

系表现面积，并对各参数进行描述性和相关性分析。结果显示: 高原鼠兔种群密度恢复过程中 ( 1) 有效洞的空

间格局由随机向离散分布转变，弃洞由随机向聚集分布转变，粪坑和嬉戏坑无明显变化趋势; 有效洞和弃洞分

布格局的恢复都朝向灭鼠前状态，但恢复的都不充分; ( 2) 有效洞最近邻指数与其自身密度正相关; 弃洞最近

邻指数与其自身密度负相关; 粪坑、嬉戏坑最近邻指数与其自身密度无显著相关性; 其中，仅粪坑的分布最近

邻指数与高原鼠兔种群密度呈显著负相关; ( 3) 有效洞与粪坑、嬉戏坑表现面积的变化情况较为一致，与弃洞

呈互补态势; 洞系表现面积的变异性远小于洞穴密度。结果说明: ( 1) 高原鼠兔洞穴分布格局和洞穴密度的恢

复具有滞后性; ( 2) 有效洞、弃洞的分布格局主要受洞穴密度的影响; ( 3) 高原鼠兔种群的恢复过程中对洞系

面积的需求优先于洞口数量。
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Abstract: The restorations of burrow systems is one of the key indices of the restoration of plateau pika ( Ochotona curzoni-
ae) populations，changes of burrows distribution can reflect population dynamic. We measured the density of plateau pika，
the density of burrows and those burrows relative positions in a 2. 79 hm2 alpine meadow during 2014 － 2016 in Qilian coun-
ty of Qinghai Province，in which six 50 m × 50 m plots with lethal and block control，six 30 m × 30 m plots with lethal con-
trol and three 50 m × 50 m plots as control group. The average nearest neighbor and mean crowding index was used to ana-
lyze the distribution pattern and clump areas of available burrows，abandoned burrows，fecal pits and sportive pits respec-
tively，and descriptive and correlation analyses were conducted between parameters. The results show that during the resto-
ration of plateau pika ( ⅰ) the distribution pattern of available burrows changed from random to dispersed，abandoned bor-
rows changed from random to clustered，fecal pits and sportive pits displayed no obvious changing trends; the restoration of
available and abandoned burrows toward its original distribution patterns before lethal control，but both of them restored in-
adequately. ( ⅱ) The average nearest neighbor index of available burrows was positively correlated with density，aban-
doned burrows were negatively correlated with density，fecal and sportive pits displayed no obvious correlation with density;
and only fecal pits have a significant negative relationship with population density. ( ⅲ) The clump area changing trend of
available burrows is well consisitent with fecal pits and sportive pits，and in compensating situation with abandoned bur-
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rows; and the variability of burrows clump area is much less than their density. It declared that: ( ⅰ) Hysteresis exists in
burrows distribution pattern and burrows density during the restoration of plateau pika. ( ⅱ) The distribution pattern of a-
vailable and abandoned burrows are mostly decided by their density. ( ⅲ) Plateau pikas have more urgent demand for bur-
row system area than burrrow numbers during restoration.
Key words: Alpine meadow; Burrow clump area; Burrow system; Distribution pattern; Plateau pika ( Ochotona curzoni-
ae) ; Population restoration

空间对动物种群动态的影响是空间生态学的重

要研究内容之一 ( Tilman and Kareiva，1997 ) 。以

往研究多集中于空间对种群动态的影响 ( Clark and
Shutler，1999; Lombardi et al. ，2003 ) 及种群动态

在空间上的反应 ( 房继明和孙儒泳，1991; 曲家鹏

等，2007) ，但是，空间在动物种群稳定性中的作

用及其在种群不稳定状态下的动态鲜有报道。在各

类生态系统中，干扰导致动物种群偏离稳定状态的

情况 很 普 遍 ( Krtner et al. ，2007; Brseth and
Pedersen，2010) 。因此，探讨动物种群恢复稳定过

程中的空间动态，对明确种群恢复机理有重要意

义。空间分布变化是动物种群空间动态的关键组

分，然而，由于动物本身的活动性，对种群空间分

布的直接研究操作难度较大。现有报道多采用巢穴

的分布动态来反映动物种群空间变化，其广泛应用

主要因为动物种群的活动一般都围绕其巢穴展开，

巢穴位 置 相 对 固 定，研 究 操 作 方 便 ( Soares and
Schoereder，2001; Holloran and Anderson，2016 ) 。
此外，动物活动一般在一定范围内开展，在活动范

围较小的情况下，对巢穴的分布研究也有其合理

性; 同时，空间尺度的缩小进一步增强了实验的可

操作性。对动物巢穴的研究多以有效巢穴为对象

( Soares and Schoereder，2001; 卫 万 荣 等，2013;

Holloran and Anderson，2016 ) ，而废弃巢穴和巢穴

的辅助结构在空间动态上的作用往往被忽略。本文

以高原鼠兔 ( Ochotona curzoniae) 为对象开展相关

研究。
高原鼠兔 ( Ochotona curzoniae) 营家族式生活

( Smith and Gao，1991; Dobson et al. ，1998) ，相邻

家群巢区中心之间的距离约 24 m ( Dobson et al. ，

1998) ，巢区面积约 300 m2 ( 曲家鹏等，2007 ) ，

巢区之 间 的 重 叠 非 常 显 著 ( 王 学 高 和 戴 克 华，

1990; Smith and Dobson，1994 ) 。巢区核心区的洞

穴系统是高原鼠兔繁殖及躲避天敌的场所，对其生

存和繁衍极为关键 ( Brown et al. ，1988; 杨虎虎

等，2011; 卫万荣等，2013 ) 。高原鼠兔洞穴系统

构成分明，包括有效洞、弃洞和用于排便的粪坑及

作用暂不明确的嬉戏坑。有效洞分为栖息洞和隐藏

洞。栖息洞一般有 6 － 10 个洞口，并相互连通; 隐

藏洞 单 独 一 体，平 均 每 个 个 体 拥 有 6 个 隐 藏 洞

( Fan et al. ，1999; Wei et al. ，2007; 李娜娜等，

2013) 。自然状态下高原鼠兔的有效洞多呈离散分

布 ( Smith and Wang，1991) ; 弃洞常演变为有效洞

而被重新利用 ( Soares and Schoereder，2001 ) ; 而

粪坑和嬉戏坑分布模式及变异未见报道。此外，灭

鼠后，高原鼠兔具有种群恢复快的特点 ( Pech et
al. ，2007) 。为此，我们对研究区域进行灭鼠和堵

洞处理，跟踪调查灭鼠和堵洞前后高原鼠兔洞穴系

统 4 类构成的空间分布，通过跟踪观测种群密度、
洞穴密度和洞穴的相对位置，旨在探讨高原鼠兔种

群恢复过程中的空间分布反应。我们假设随着种群

密度的恢复，高原鼠兔对空间资源的竞争逐渐加

剧，其各类洞穴的空间分布会显示相应的时序特

征; 并预测 ( 1) 有效洞作为宣示领域的主要手段

之一，其表现面积会逐渐增加，其分布也将相应地

由聚集向原始离散分布转变; ( 2 ) 弃洞作为有效

洞的重要补充，在表现面积上将与有效洞呈互补态

势，分布格局由随机或离散向聚集状态转变; ( 3)

粪坑和嬉戏坑作为高原鼠兔活动的明显标志，在表

现面积上两者的变化将优先于有效洞，分布格局及

变化将与有效洞相一致。

1 研究方法

1. 1 研究地区概况

研究区域位于青海省祁连县默勒镇 ( 北纬 37°
58'，东经 100°14') ，海拔 3 660 m。该地区属于典

型高原大陆性气候，年平均气温约 － 3℃，年平均

降水量约 420 mm，年日照时数约 2 500 h，全年无

绝对无霜期。该地区高原鼠兔每年繁育 1 胎，出窝

时间为 5 － 7 月。植被类型为高寒草甸。实验区属

冬季牧场，实验期间受放牧干扰程度较小。
1. 2 方法

1. 2. 1 实验设计及样方调查

实验分为 3 种处理，分别为灭鼠堵洞 ( lethal
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and block control ) 、灭鼠 ( lethal control ) 和 对 照

( control) ，3 种处理样地在下文分别简称为灭鼠堵

洞区 ( L＆B) 、灭鼠区 ( L) 和对照区 ( C) 。灭鼠

区设置 6 个 30 m × 30 m 的样方，灭鼠堵洞区设置

6 个 50 m × 50 m 样方，对照区设置 3 个 50 m ×
50 m 的样方。样方设置至少包含 3 个家群巢区，

即 900 m2。因堵洞初期有效洞密度极低，对照区

洞穴位置测量样方无重复，故降低洞穴最近邻距离

变异性，将此两种处理样方面积增大 ( Clark and
Evans，1954) 。

洞穴分为 4 种类型，采用目视法判别。有效

洞: 洞道壁光滑且洞口有明显高原鼠兔活动痕迹，

如新鲜粪便、抓痕、新鲜草叶、新鲜土丘等; 弃

洞: 洞口处有粪便、蛛网、杂草或洞口呈半封闭状

态; 粪坑: 坑内有大量的新旧粪便、无杂草，深度

大于 3 cm、直径大于 5 cm; 嬉戏坑: 坑内有抓痕、
无粪便、无杂草，大小要求同粪坑。

于 2015 年 2 月采用 C 型肉毒素对高原鼠兔进

行灭杀处理。2015 年 7 月中旬完成洞坑封填，其

中洞穴用石块封堵并覆土夯实，坑穴用鲜土填平并

夯实。洞穴相对位置的测量每月 1 次，灭鼠区于

2014 年 8 月、2015 年 9 月、2016 年 5 － 9 月进行，

灭鼠堵洞区于 2015 年 7 － 9 月、2016 年 4 － 9 月进

行，对照区随机选择一块样方于 2016 年 5 － 9 月进

行。以样方西南角为坐标原点，用皮尺测量所有类

型洞穴的相对位置 ( 堵洞区只测量有效洞相对位

置) ，精确到 0. 1 m。此外，同期采用直接计数法

对样方内高原鼠兔种群数量进行调查，平均每月 2
次。采 用 望 远 镜 观 测 法，于 晴 天 早 上 08: 00 －
09: 30 在距离样地约 25 m 处对样地进行扫视，扫

视持续 3 min，取单次扫视到的最大个体数量作为

一个取样，连续计数 3 d 取平均值。
1. 2. 2 指标计算

平均最近邻指数 R = rA / rE ( Clark and Evans，
1954) ;

实测平均最近邻距离 rA =
Er

N ;

期望平均最近邻距离 rE =
1

2槡ρ
;

聚集度指数 m* /m ( Lloyd，1967) ;

平均拥挤度 m* =m + ( V /m) － 1。
洞系表 现 面 积 估 算: 将 样 方 划 分 为 10 m ×

10 m 的小样，逐月统计小样中的各类型洞穴数量，

分别作 m* /m 曲线图，m* /m 曲线下降最陡时样方

单位 大 小 视 为 洞 系 表 现 面 积 ( Iwao and Kuno，

1971) 。
其中 r 表示相邻洞穴之间的距离，N 表示样方

洞穴数，ρ 表示样方洞穴密度; V 表示样方洞穴数

方差，m 表示样方洞穴平均数。
1. 2. 3 统计分析

洞穴最近邻分析及分布格局显著性检验采用

ArcMap 10. 0，分布格局的显著性分析采用 Z 检验。
差异显著性分析采用 SPSS 23. 0，区域间差异性分

析采用 Kruskal-Wallis 检验，前后间差异性分析采

用 Friedman 检验，相关性分析采用 Perason 检验，

显著性水平 P ＜ 0. 05。作图采用 Origin 2015。

2 结果

2. 1 高原鼠兔洞穴系统的恢复

2. 1. 1 高原鼠兔种群密度的恢复

高原鼠兔的种群恢复动态见图 1。灭杀 1 个月

后仅发现有高原鼠兔活动痕迹，2 个月后发现物种

活体，从而推算得灭杀率约为 92%，灭鼠效果较理

想。从 5 月中旬开始高原鼠兔陆续迁入，经过 1 个

繁殖季，种群密度已恢复至灭鼠前的约 60%，两个

繁殖季过后，灭鼠区和灭鼠堵洞区高原鼠兔种群密

度均得到有效恢复。2015 年全年灭鼠区和灭鼠堵洞

区高原鼠兔种群密度在所有样方均未超过灭鼠前，

从 2016 年 6 月开始灭鼠区和灭鼠堵洞区种群密度与

灭鼠前无显著性差异 ( χ2 = 0. 200，P = 0. 655; χ2 =
0. 667，P =0. 414) 。灭鼠区和灭鼠堵洞区种群密度

在 2016 年 6 －7 月达到峰值，从 2016 年 8 月开始略

有下降趋势。灭鼠区和灭鼠堵洞区种群密度从灭鼠

后第二年 7 月开始与对照区无显著性差异 ( χ2 =
1. 709，P =0. 191; χ2 = 3. 101，P = 0. 078) 。对照区

在种群密度在 7 月达到峰值后基本维持稳定。
2. 1. 2 高原鼠兔洞穴密度的恢复

高原鼠兔各类型洞穴密度的恢复情况不一致

( 图 2) 。分析结果显示从 2016 年 7 月开始有效洞

密度在灭鼠区和灭鼠堵洞区均与灭鼠前无显著性差

异 ( χ2 = 0. 000，P = 1. 000; χ2 = 2. 667，P =
0. 102) ，从 2016 年 6 月开始灭鼠堵洞区与灭鼠区

的有效洞密度已无显著性差异 ( χ2 = 0. 923，P =
0. 337) 。2016 年 8 月弃洞、粪坑和嬉戏坑密度在
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灭鼠区所有样方均未超过灭鼠前。整体上，弃洞、
粪坑、嬉戏坑密度的恢复呈波动态势。灭鼠区与对

照区相比，从 2016 年 8 月开始弃洞、粪坑、嬉戏

坑 无 显 著 差 异 ( χ2 = 0. 000，P = 1. 000; χ2 =
0. 831，P = 0. 362; χ2 = 0. 151，P = 0. 697 ) ，有效

洞密度始终大于对照区 ( χ2 = 5. 400，P = 0. 020) 。

图 1 高原鼠兔种群密度的动态． 上边框 A，B，C 分别代表灭鼠前，灭鼠后第一年和灭鼠后第二年． 图例中 L，L＆B 和 C 分别
表示灭鼠区，灭鼠堵洞区和对照区
Fig. 1 Changes in plateau pika density． A，B，C on the top border stands for the time before lethal control，the first year and the second year
after lethal control respectively． L，L＆B and C in the legend stands for areas of lethal control，lethal ＆ block control and control respectively

图 2 高原鼠兔洞穴密度的动态． 上边框 A，B，C 分别代表灭鼠前，灭鼠后第一年和灭鼠后第二年． 图例中 L，L＆B 和 C 分别
表示灭鼠区，灭鼠堵洞区和对照区． a: 有效洞; b: 弃洞; c: 粪坑; d: 嬉戏坑
Fig. 2 Changes in plateau pika burrows density． A，B，C on the top border stands for the time before lethal control，the first year and the
second year after lethal control respectively． L，L＆B and C in the legend stands for areas of lethal control，lethal ＆ block control and control
respectively． a: available burrow; b: abandoned burrow; c: fecal pit; d: sportive pit
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2. 1. 3 高原鼠兔洞穴分布格局的恢复

以 2016 年 8 月中旬为恢复终点，各类洞穴分

布格局的恢复情况不一致 ( 图 3) 。灭鼠前有效洞

随机分布占 2 /6，离散分布占 4 /6，恢复到灭鼠前

状态的占 3 /6。弃洞在灭鼠前均为随机分布，恢复

到原状态的占 5 /6。粪坑在灭鼠前均为随机分布，

恢复到原状态的占 2 /6。灭鼠前嬉戏坑聚集分布占

1 /6，随机分布占 5 /6，恢复到原状态的占 3 /6。

图 3 灭鼠区和对照区洞穴最近邻指数随时间的变化． 虚线以上的点表示离散分布，以下表示聚集分布，空心点表示显著． 图例

中 L 和 C 分别表示灭鼠区和对照区

Fig. 3 Changes in the nearest neighbor ratio of burrows through time in lethal control and control area． Points above the dashed line indicates

dispersed distribution，below the dashed line indicates clustered distribution，open point means significant． L and C in the legend stands for

lethal control and control area respectively

2. 2 高原鼠兔洞穴分布格局动态

2. 2. 1 灭鼠区洞穴分布格局动态

洞穴系统的恢复过程中高原鼠兔洞穴系统 4 种

构成的变化趋势不一致 ( 图 3) 。从 2015 年 9 月至

2016 年 9 月，有效洞整体上由随机向离散分布转

变，朝原始分布状态发展。其中 1 个样方由离散分

布转变为随机分布，3 个由随机分布转变为离散分

布，1 个始终保持随机分布，1 个由随机经历聚集

后恢复随机分布。弃洞主要由随机向聚集分布转

变，偏离原分布状态。其中 2 个样方由随机转变为

聚集分布，1 个始终保持随机分布，1 个由随机经

历离散后恢复随机分布，2 个由随机经历聚集后恢

复随机分布。粪坑、嬉戏坑无明显变化趋势，且在

随机与聚集分布之间有较频繁的转换。粪坑有 2 个

样方由聚集经历与随机间的反复后归于随机分布，

1 个由聚集经历与随机间的反复后归于聚集分布，

1 个由随机经历聚集后恢复随机分布，另外 2 个由

随机转变为聚集分布。嬉戏坑由离散和聚集转变为

随机分布各有 1 个样方，2 个始终保持随机分布，

另外 2 个由随机经历聚集后恢复随机分布。
2. 2. 2 对照区洞穴分布格局动态

对照区与灭鼠区的分布格局变化趋势较为一致

( 图 3) 。有效洞由聚集转变为随机分布，弃洞由随

机转变为聚集分布，粪坑由随机经历聚集后恢复随

机分布，嬉戏坑由随机经历聚集与随机的反复后归

于聚集分布。与灭鼠区不同之处在于对照区分布格

局整体上更加偏向聚集。
2. 2. 3 灭鼠堵洞区有效洞分布格局动态
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堵洞后有效洞由聚集分布向离散分布转变 ( 图

4) ，整体上与对照区和灭鼠区的变化一致，且趋势更

加清晰。从 2016 年 7 月开始呈现显著的离散分布。

图 4 灭鼠堵洞区新增有效洞平均最近邻指数随时间的变化 . 虚线

以上的点表示离散分布，以下表示聚集分布，空心点表示显著

Fig. 4 Changes in the average nearest neighbor ratio of available bur-
rows in the lethal and block control plots through time. Points above
the dashed line indicates dispersed distribution，blow the dashed line
indicates clustered distribution，open point means significant

2. 3 高原鼠兔洞穴分布格局与洞穴密度的关系

各类型洞穴分布格局随洞穴密度的变化关系不

一致 ( 图 5) 。灭鼠区有效洞密度与分布最近邻指

数呈显著的对数关系 ( r2 = 0. 401，F = 9. 937，P =
0. 003) ，随密度的增加由随机向离散分布转变。
弃洞也呈显著对数关系 ( r2 = 0. 318，F = 11. 380，

P = 0. 002) ，但随密度的增加由随机向聚集分布转

变。粪坑、嬉戏坑密度与洞穴分布指数均无显著对

数相关关系 ( r = － 0. 094，P = 0. 554，N = 42; r =
0. 052，P = 0. 746，N = 42) 。灭鼠堵洞区有效洞洞

穴密度与分布最近邻指数呈显著对数相关 ( r2 =
0. 352，F = 12. 233，P = 0. 001) ，有效洞由聚集向

离散分布转变。对照区洞穴密度与分布最近邻指数

的相关性与灭鼠区一致。有效洞、弃洞洞穴密度与

最近 邻 指 数 呈 显 著 对 数 相 关 ( r2 = 0. 773，F =
10. 212，P = 0. 049; r2 = 0. 799，F = 11. 934，P =
0. 041) ，粪坑、嬉戏坑洞穴密度与最近邻指数无

显著对数相关关系 ( r = － 0. 437，P = 0. 462，N =
5; r = － 0. 478，P = 0. 415，N = 5) 。

图 5 各类型洞穴平均最近邻指数随洞穴密度的变化． 图例中 L 和 L＆B 分别表示灭鼠区和灭鼠堵洞区

Fig. 5 Changes in the average nearest neighbor ratio with variation of burrow densities． L and L＆B in the legend stands for lethal control and

lethal ＆ block control area respectively

15



兽 类 学 报 38 卷

2. 4 高原鼠兔种群密度与洞穴分布格局及洞穴密

度的关系

灭鼠区高原鼠兔种群密度取对数后与洞穴系统

中有效洞、弃洞、嬉戏坑分布最近邻指数均无显著

线性相关关系 ( r = 0. 199，P = 0. 206，N = 42; r =
0. 033，P = 0. 837，N = 42; r = － 0. 037，P =
0. 814，N = 42) ，与粪坑分布最近邻指数呈显著线

性负相关 ( r = － 0. 326，P = 0. 035，N = 42 ) 。灭

鼠区高原鼠兔种群密度与弃洞、粪坑、嬉戏坑密度

均无显著线性相关关系 ( r = － 0. 148，P = 0. 350，

N = 42; r = 0. 113，P = 0. 478，N = 42; r =
－ 0. 121，P = 0. 445，N = 42) ，与有效洞密度呈显

著线性正相关 ( r = 0. 348，P = 0. 024，N = 42 ) 。
对照区高原鼠兔种群密度取对数后与有效洞、弃洞

分布最近邻指数分别呈显著正、负线性相关 ( r =
0. 904，P = 0. 035，N = 5; r = － 0. 902，P =
0. 036，N = 5 ) ，与粪坑和嬉戏坑最近邻指数无显

著线性相关关系 ( r = － 0. 643，P = 0. 242，N = 5;

r = － 0. 081，P = 0. 897，N = 5) 。对照区高原鼠兔

种群密度与有效洞、弃洞、粪坑、嬉戏坑密度均无

显著线性相关关系 ( r = 0. 583，P = 0. 302，N = 5;

r = － 0. 816，P = 0. 092，N = 5; r = 0. 535，P =
0. 353，N = 5; r = 0. 840，P = 0. 075，N = 5) 。
2. 5 高原鼠兔洞系表现面积的变化

灭鼠区各类型洞穴的表现面积随时间的变化不

一致 ( 图 6) 。有效洞表现面积 2014 年 8 月与 2016
年 9 月为 200 － 400 m2，其他时间均小于 200 m2。
弃洞表现面积在 2014 年 8 月、2016 年 8 月与 2016
年 9 月小于 200 m2，其他时间均为 200 － 400 m2。
粪坑 在 2014 年 8 月 与 2016 年 5 月 表 现 面 积 为

200 － 400 m2，其他时间均小于 200 m2。嬉戏坑在

2014 年 8 月、2016 年 5 月与 2016 年 9 月表现面积

为 200 － 400 m2，其他时间均小于 200 m2。
灭鼠堵洞区有效洞表现面积动态与灭鼠区较一

致 ( 图 7 ) 。除 2015 年 9 月、2016 年 5 月、2016
年 9 月有效洞表现面积为 200 － 400 m2，其它时段

均小于 200 m2。

图 6 灭鼠区聚集度指标 ( m* /m) 曲线图

Fig. 6 Changes in the aggregation index ( m* /m) of different quadrat sizes in lethal control plots
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图 7 灭鼠堵洞区聚集度指标 ( m* /m) 曲线图

Fig. 7 Changes in the aggregation index ( m* /m ) of different

quadrat sizes in L＆B plots

3 讨论

3. 1 高原鼠兔洞穴分布格局动态

动物的分布格局与栖息地特征，如食物资源、
微气候、捕食风险等有很大关联性 ( Lima，1990;

Watts，1991; Jonsson et al. ，2000; Stewart and
Hurley，2016) ，且动物的分布与洞穴的空间分布

密切关联。考虑到本研究区域植被类型一致，食物

资源分布较均匀; 地势平坦，样地间不存在明显的

微气候差异; 同时，实验样地面积较小且距离较

近，故捕食风险差异不显著。由此我们认为栖息地

特征对高原鼠兔在各类处理下的分布无太大影响。
高原 鼠 兔 的 冬 季 死 亡 率 很 高 ( 王 学 高 和

Smith，1988; Pech et al. ，2007) ，会导致大量洞穴

在冬季被遗弃。穴居小型哺乳动物在入冬前还有对

洞口进行封堵的特性 ( 房继明和孙儒泳，1989 ) 。
此外，高原鼠兔主要靠增加身体散热来抵御严寒

( 苏建平和刘季科，2000) ，家族成员聚集过冬可以

更有效地维持体温。家群个体间的聚集以及对洞穴

的遗弃和封堵导致冬季对照区有效洞系呈现聚集型

分布; 随着气温回升以及种群密度的增加，高原鼠

兔个体间的排斥逐渐增强，有效洞口的分布也逐渐

向离散状态转变。高原鼠兔迁入灭鼠区初期种群密

度极低，巢区间距离相对更远，各有效洞系不足以

出现交叉重叠，推测应呈聚集型分布。遗憾的是，

受条件限制没能从高原鼠兔迁入初期就对灭鼠区有

效洞的分布进行跟踪调查。但从灭鼠堵洞区高原鼠

兔迁入初期有效洞的聚集状态也可推测灭鼠区有效

洞应为聚集型分布。高原鼠兔迁入后会对残留洞穴

进行修 整，并 逐 步 构 建 自 身 的 洞 穴 系 统 ( Pech
et al. ，2007) 。迁入初期高原鼠兔种群密度相对较

低，对残留洞穴的选择过程受干扰较少，选择更加

随机。随着高原鼠兔洞穴系统的扩张及种群密度升

高，残留洞穴逐渐得到利用，巢区间的重叠逐渐增

加，个体间的排斥逐渐加强。有效洞分布格局便逐

渐从迁入初期的聚集分布向自然状态下的离散分布

转变。有效洞分布格局的变化与预测较为一致。此

外，有效洞密度与最近邻指数之间的正相关关系也

得以说明。
有效洞的增加多以弃洞为补充 ( Pech et al. ，

2007) ，弃洞分布格局的变化趋势整体上与有效洞

相反，与预测结果较为一致，但在种群恢复后期仅

少数样方出现了弃洞的聚集分布，且偏离了自然状

态下的随机分布。推测繁殖季末弃洞呈随机分布是

由于高原鼠兔对弃洞的随机利用所致，并不像预想

的逐渐利用巢区内的所有弃洞。从 2016 年 7 月中

旬开始，弃洞最近邻指数开始呈现较明显的降低趋

势，同时弃洞密度有较明显的上升，高原鼠兔种群

密度有较明显下降。因此推测弃洞聚集分布的出现

与个体死亡有关。个体死亡后洞穴系统不能被及时

占据，弃洞分布呈现聚集状态。
灭鼠后粪坑出现了较多的聚集分布，与预测完

全不相符，且与灭鼠前的随机分布格局有较大出

入。分析结果显示粪坑最近邻指数与高原鼠兔种群

密度呈负相关，而种群恢复末期高原鼠兔种群密度

有较明显的下降。粪坑聚集分布的出现可能与高原

鼠兔种群密度过高有关。从 2016 年 8 月开始灭鼠

区粪坑整体上出现了向随机分布转变的态势，对照

区则于 9 月恢复到了随机状态。说明粪坑分布格局

的恢复有一定的滞后性，从而导致种群密度降低后

部分样地粪坑的分布依然保持了较长时间的聚集状

态。但即使粪坑分布格局完全恢复也应呈现灭鼠前

的随机状态，而非预测的离散状态，其分布格局成

因有待进一步研究。嬉戏坑的作用依然不明确，且

各时段分布格局的差异不明显，也不存在与其密度

之间相关性，更无明显的变化趋势，故在此不做过

多分析。
高原鼠兔种群密度在灭鼠两年后基本得到恢
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复，有效洞密度及有效洞分布格局也已基本恢复，

但弃洞、粪坑和嬉戏坑各项指标与灭鼠前存在较大

差异。说明高原鼠兔洞穴系统中此类辅助结构的恢

复具有一定的滞后性。对照区高原鼠兔种群密度与

有效洞、弃洞的最近邻指数有显著相关性，但在灭

鼠区仅与粪坑呈显著相关。此外，灭鼠区高原鼠兔

有效洞密度与种群密度有显著相关性，对照区却无

此关系。说明洞穴分布格局及洞穴密度的恢复与种

群密度的恢复节奏不一致。高原鼠兔种群密度的恢

复相对较早，故认为洞穴分布格局与洞穴密度的恢

复均具有滞后性。
3. 2 高原鼠兔洞穴表现面积动态

四类洞穴的表现面积动态与预测结果相符。有

效洞系在灭鼠前与恢复后表现面积较大，而在恢复

期间表现面积较小，说明有效洞在高原鼠兔对领域

的控制中起重要作用。弃洞的表现面积与有效洞相

补充，呈此消彼长态势，说明高原鼠兔会对残留洞

穴重新加以利用。粪坑和嬉戏坑的表现面积与有效

洞整体上较为一致，不同之处在于 2016 年 5 月粪

坑、嬉戏坑的表现面积大于有效洞。此时高原鼠兔

正处于繁殖期 ( 殷 宝 法 等，2004 ) ，领 域 性 更 强

( Dobson et al. ，1998 ) ，为更有效地控制领域，理

应有更大的有效洞系面积相匹配。冬季高原鼠兔为

抵御严寒会对多数洞口进行封堵，此时天气刚转

暖，气温波动较大，挖开较多的洞口会对自身的生

存构成一定威胁，且会耗费很大能量。此外据观察

高原鼠兔在繁殖期 6 月也存在封堵洞口的现象，挖

开洞口过多还会给随后对洞口的封堵增加能量消

耗。此时靠有效洞系区控制领域以争夺交配资源有

诸多不利。鼠兔多采用鸣叫、嗅味标记和驱逐等方

式 来 保 卫 领 域 ( Smith and Ivins，1984; Smith
et al. ，1986; 王学高和戴克华，1990 ) 。高原鼠兔

通过排便的方式对领域进行标记，降低了保卫领域

所消耗的能量，从而节省更多的能量竞争交配资

源。此外，繁殖期 5 － 6 月有效洞密度降低的同时

粪坑密度明显升高，也可以间接证明粪坑在领域标

记中的作用。2016 年入冬前的 9 月有效洞表现面

积大于粪坑。此时家群内成员数量达到最大且食物

资源充足，高原鼠兔采用更有效的方式来保卫领

域。嬉戏坑的表现面积变化与有效洞和粪坑较为一

致，推测高原鼠兔通过挖掘行为来展示实力，或者

作为粪坑的前体用来排便。嬉戏坑的具体作用还有

待进一步研究。
灭鼠区高原鼠兔迁入后，有效洞密度持续升

高，弃洞密度持续降低。残留洞穴在高原鼠兔洞穴

系统的重建中起了关键作用。但在洞穴系统的重建

中起到关键作用的似乎并非洞穴本身。灭鼠区与灭

鼠堵洞区高原鼠兔种群密度在堵洞后仅 1 个月就恢

复了一致，而有效洞密度恢复一致则用了 13 个月。
高原鼠兔在有效洞密度不足的情况下生存了约一年

时间，可见高原鼠兔对有效洞密度的需求并不紧

迫。可能是由于洞穴系统构建以栖息洞优先，对隐

藏洞需求不紧迫。灭鼠堵洞区和灭鼠区高原鼠兔有

效洞密度和分布格局从 2016 年 7 月开始恢复一致，

但有效洞的表现面积几乎始终保持一致。说明高原

鼠兔种群恢复对洞系面积的要求优先于洞穴数量。
综上，高原鼠兔洞穴系统分布格局和洞穴密度

的恢复滞后于种群密度的恢复; 洞穴系统中有效洞

的恢复优先于弃洞、粪坑和嬉戏坑; 洞穴系统的恢

复以残留洞穴为据点并逐渐扩张，并优先通过占据

更大面积上的洞穴以有效控制领域，对低密度有效

洞有一定的耐受性; 有效洞、弃洞的分布格局主要

受洞穴密度的影响，粪坑、嬉戏坑分布格局的变化

暂未发现规律。
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