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摘　要 　高原鼠兔数量的激增加剧了高寒草甸的退化 ,采取化学灭杀的方法控制高原鼠
兔 ,只能暂时降低高原鼠兔的数量 ,在较短的时间内种群又会恢复到原来的水平。本文从
理论上探讨不育控制对高原鼠兔种群的影响 ,建立了具有性别结构的高原鼠兔种群的数学
模型 ,探讨在不育控制中两性的不育率对种群动态的影响并比较不育控制与化学灭杀的区
别。结果表明 :不育控制比化学灭杀在抑制和消灭种群上都具有更好的效果 ;在不育控制
中雌性的不育率具有更为重要的作用 ,所以在利用不育技术控制高原鼠兔时要特别注意雌
性不育率。
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Abstract: The p roliferation of p lateau p ika (O chotona curzon ia) aggravates the degradation of al2
p ine meadow, and rodenticides are commonly used to annihilate p lateau p ika. However, the poi2
soning p rogram can only transitorily reduce the abundance of p lateau p ika, and the remnant pop2
ulation can recover rap idly. Therefore, to control p lateau p ika via contracep tion is considered.

This paper discussed in theory how contracep tion control affects the population of p lateau p ika.

Mathematical models of p lateau p ika with sexual structure were formulated to assess the effects of
two sexes’contracep tion rates on the dynam ics of p lateau p ika population, and to clarify the

difference between contracep tion control and lethal control. It was indicated that contracep tion

control would have better effects than lethal control on elim inating or dep ressing p lateau p ika pop2
ulation. In contracep tion control, the contracep tion rate of female is more important, and thus,
more attention should be paid to it.
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　　高原鼠兔 (O chotona curzon iae)是一种主要分布

于青藏高原的小型哺乳动物。草甸退化使其猖獗 ,

它的数量激增又加剧草甸的退化。高原鼠兔 (以下

称鼠兔 )啃食牧草 ,与放牧动物争夺食物 ,是包囊虫

的中间宿主 ,它们的挖掘活动破坏土壤结构。尽管

如此 ,鼠兔却是青藏高原的生态关键种 ,它为小型鸟

类 (如褐背拟地鸦、雪雀、坚鸟 )和蜥蜴提供巢穴 ,为

小型肉食动物 (如香鼬、艾虎、兔狲、赤狐、猎隼、大

鵟、苍鹰、小猫头鹰 )提供食物 ,它的挖掘有助于营

养物质的循环 ,它还是一种新开发的实验动物。正

由于鼠兔的双重作用 ,应加强对其种群动态的监控

和管理 ,使其保持适当的种群数量和空间分布 ,能发

挥其关键种的作用 ,同时不对草甸造成破坏。

在鼠兔数量比较多的地方常采用化学灭杀的方

法对其控制 ,事实说明 ,这种做法只能暂时降低鼠兔

的数量 ,在较短的时间内鼠兔又会恢复到原来的水
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平 (梁杰荣等 , 1984)。在一个高寒草甸生态系统中

鼠兔有其重要的生态学意义。骤然改变这一环节将

会导致物质流、能流和信息流的紊乱。防治鼠兔既

要注重经济效益 ,也必须兼顾生态效益。化学灭杀

还可能威胁到非靶向动物、污染环境。于是人们开

始考虑利用不育技术防治鼠兔。

不育控制就是借助某种技术或方法使雄性或

(和 )雌性绝育 ,或阻碍胚胎着床发育 ,甚至阻断幼

体生长发育 ,以降低生育率 ,从而控制种群数量的增

长。不育控制后 ,不育个体的竞争性繁殖干扰作用

使种群内参与有效繁殖的个体数减少 ,进一步降低

种群的出生率 ,延缓种群数量的恢复。不育个体除

不再生殖外 ,还继续占有巢域 ,消耗资源 ,保持社群

紧张 ,能够抑制种群快速恢复。不育可以通过结扎

输卵管和输精管实现 (张知彬等 , 2001) ,也可以投

放含有不育剂的饵料 ,靶向动物通过取食而不育 ,不

育剂如 :甲基炔诺酮 (张显理等 , 2005)、左炔诺孕

酮、炔雌醚 (张知彬等 , 2005)、棉酚、天花粉、雷公藤

(王慧春和邰发道 , 2003)、环丙醇类衍生物 (王酉之

等 , 2003)、α - 氯代醇 (张知彬等 , 1997)、秋水仙素、

丝裂霉素 C、长春新碱 (彭惠民等 , 1995 )、莪术醇

(巨海兰等 , 2006)等。有关利用不育技术防治鼠兔

的研究还刚刚开始 ,魏万红等 ( 1999a, 1999b)研究

了复合不育剂对鼠兔种群的控制作用 ,同时还研究

了实施不育后鼠兔的攻击行为及激素水平的变化 ;

巩爱歧等 (2001)利用不育剂控制进行了鼠兔的野

外实验 ,但未成功。

数学模型常被用来研究不育控制对种群动态的

影响 (张知彬 , 1995; Zhang, 2000; Shi et a l. , 2002)。

但这些模型未考虑性别结构 ,一般都假设雌性和雄

性有相同的不育率。本文建立了有性别结构的数学

模型 ,研究两性的不育率分别对鼠兔种群动态的影

响 ,并比较不育控制和化学灭杀的不同 ,以期为利用

不育技术防治高原鼠兔提供理论依据。

1　模型的建立

在利用不育技术控制有害动物时 ,竞争性繁殖

干扰有很重要的作用。实际参与繁殖的雌性比例称

为竞争性繁殖干扰系数 ,这个量与种群的婚配制度

及交配行为有密切的关系。有关鼠兔的婚配制度说

法不一。梁杰荣 (1981)认为可能是一夫一妻制 ,王

学高 和 Sm ith ( 1989 ) 研 究 表 明 , 一 夫 一 妻 占

39173% ,一夫多妻占 45121% ,二夫一妻或多妻占

15107%。本文假定鼠兔是一夫一妻制 ,如果雌性的

不孕比例为 x,雄性的不育比例为 y,则能够成功繁

殖的雌性和雄性比例分别为 1 - x和 1 - y,只有能

够成功繁殖的雌性和雄性交配才能使雌性繁殖 ,所

以雌性实际繁殖比例为 ( 1 - x) (1 - y) ,用δ表示竞

争性繁殖干扰系数 ,即δ= ( 1 - x) (1 - y) ,显然 0 <

δ< 1。

一个在自然状态下的鼠兔种群满足 Logistic模

型 ,它的内禀增长率 r等于出生率 b减去死亡率 d,

环境容纳量用 K表示 ,种群整体密度表示为 N ,即 :

dN
d t

= rN (1 -
N
K

)

式中 :
dN
dt
为种群密度 N 对时间 t的导数 ,即种群的

增长率 ; r(1 -
N
K

)表示种群的实际增长率 ,由于种群

是密度制约的 ,当种群密度增大时 , r ( 1 -
N
K

)减小 ,

这可能是由于出生率减小 ,也可能是由于死亡率增

加 ,更可能是由于前面两种情况同时以不同程度发

生。这里要讨论的是不育控制下种群的动态 ,其中

有一部分个体不能生育。基于以上原因 ,本文将

r(1 -
N
K

)表示为 B 与 D的差 ,这里 B 和 D分别为实

际的出生率和死亡率 ,即 :

B - D = r(1 -
N
K

)

B = b -
εrN

K

D = d +
(1 - ε) rN

K

式中 :ε参数满足 0 ≤ε≤ 1,这是因为当ε < 0或

ε > 1时不符合实际。ε = 1表示密度制约因素只作

用于种群的实际出生率 ,ε = 0表示密度制约因素只

作用于种群的实际死亡率 , 0 <ε < 1表示密度制约

因素既作用于种群的实际出生率又作用于实际死亡

率 ,ε越大表示密度制约因素对实际出生率 B 的影

响越强。

用 F表示种群中可生育雌性的数量 , f表示不育

雌性的数量 , M 表示可育雄性的数量 , m 表示不育雄

性的数量 ,α表示雌性不育率 ,β表示雄性不育率。假

设个体不育后不会恢复繁殖能力 ,没有因食用不育

剂后导致的额外死亡。可建立以下模型 :
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F′= δb - d - α -
( b - d) (δε + 1 - ε) ( F +M + f + m )

K
F

M ′=δ b -
ε( b - d) ( F +M + f + m )

K
F - d +β +

(1 - ε) ( b - d) ( F +M + f + m )

K
M

f′=αF - d +
(1 - ε) ( b - d) ( F +M + f + m )

K
f

m ′=βM - d +
(1 - ε) ( b - d) ( F +M + f + m )

K
m

δ =
F

F + f
1 - m

M + m

(1)

这是有性别结构的、不同性别不育率不同的不育控

制下鼠兔种群的动态模型。式中 , F′为 F的导数 ,是

可生育雌性的变化率 , M ′、f′、m ′的含义类似。

在自然状态下 ,即α =β = m = f = 0,δ = 1时 ,

模型 (1) 为 :

F′= b - d -
( b - d) ( F +M )

K
F

M ′= b -
ε( b - d) ( F +M )

K
F -

　　 d +
(1 - ε) ( b - d) ( F +M )

K
M

(2)

这是在自然状态下种群的动态模型。

如果采用化学灭杀的方法控制种群 ,模型为 :

F′= b - d -
( b - d) ( F +M )

K
F - μF

M ′= b -
ε( b - d) ( F +M )

K
F -

　　 d +
(1 - ε) ( b - d) ( F +M )

K
M - μM

(3)

式中 ,μ为灭杀率。

2　模型分析

为简单起见 ,在模型 (1) 中将δ看作常数 ,可计

算出其平衡点为 O1 (0, 0, 0, 0) ,当δb - d -α > 0时 ,

还有 P1
ΔΛ

Δ +α
,
ΔΛ

Δ +β
,
αΛ

Δ +α
,
βΛ

Δ +β
,其中Δ = d +

(1 - ε) (δb - d - α)
δε + 1 - ε

,Λ =
(δb - d - α) K

2 (δε + 1 - ε) ( b - d)
。

当δb - d -α > 0时 ,在 P1点处模型 (1) 的 Jacobi矩

阵有特征根λ1 = - Δ < 0,λ2 = -Δ - β < 0,另外的

2 个特征根 λ3 和 λ4 满足 :λ3 + λ4 = - Δ -

Δ(δb - d - α)
Δ +α

-
α(1 - ε) (δb - d - α)

(Δ +α) (δε + 1 - ε)
< 0 和

λ3λ4 =Δ(δb - d - α) > 0,这样λ3 < 0,λ4 < 0,从

而 P1 点局部渐进稳定。类似可以证明 , O1 点当δb -

d - α < 0时局部渐进稳定 ,当δb - d - α > 0时不

稳定。

对模型 (2) 可计算出其平衡点为 O2 (0, 0) 和

P2
K
2

,
K
2

,可以证明 O2 不稳定 , P2 局部渐进稳定。

模型 (3) 的平衡点为 O3 (0, 0) ,当 b - d >μ时

还有平衡点 P3
1
2

1 -
μ

b - d
K,

1
2

1 -
μ

b - d
K 。

可以证明 ,当 b - d <μ时 O3 局部渐进稳定 ,当 b -

d >μ时 O3 不稳定 , P3 局部渐进稳定。

鼠兔的出生率和死亡率分别为 : b = 01749 (严作

良等 , 2005) , d = 013311 (王学高和 Sm ith, 1988) , K

取值 100,这样种群的大小也就是占环境容纳量的

百分比。

通过模拟可以得到前面 6个平衡点在局部稳定

时都是全局稳定的。在模型 ( 1)中当 δ是变量时 ,

种群的动态受初值影响 ,没有平衡点。

在自然状态和灭杀控制下正平衡点处种群的大

小分别为 K和 1 -
μ

b - d
K, 在不育控制下正平衡

点处种群的大小为 :

(δb - d - α) K
( b - d) (δε + 1 - ε)

(4)

在没有竞争性繁殖干扰 , 即 δ = 1 时 , 式 (4) 为

1 -
α

b - d
K。通过比较可以知道灭杀控制和不育

控制对降低种群大小都有明显作用 ,当灭杀率μ和

雌性不育率α相等时控制效果相同。实际上竞争性
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繁殖干扰是经常存在的 ,也就是δ < 1。由函数 g (δ)

=
δb - d -α
δε+ 1 -ε

的导数 g′(δ) =
b (1 -ε) (1 -δ) + d +α

(δε + 1 -ε) 2

> 0可以知道随δ的减小 (4) 式也减小 ,也就是在竞

争性繁殖干扰存在的情况下雌性不育率和灭杀率相

等时不育的控制效果更好。

另外 ,当雌性不育率α >δb - d时可以通过不

育控制导致种群灭绝 ,当灭杀率μ > b - d时可以通

过灭杀导致种群灭绝。由于竞争性繁殖干扰的存在 ,

即δ < 1, 导致种群灭绝的雌性不育率要比灭杀率

低。当α =μ时 ,不育控制可以花费更短的时间使种

群灭绝 (图 1) ,其中ε = 015,α =μ = 015,β = 014,

这里及后面的时间单位为年。

通过控制使种群规模很低后 ,控制就要停止。这

时原来为不育控制的种群按模型 (1) 发展 ,其中参

数α = 0,β = 0,δ = 1;原来为灭杀控制的种群按模

型 (2) 发展 ,即在模型 (3) 中μ = 0。此时 2个模型的

正平衡点分别为 P1 ( K /2, K /2, 0, 0) 和 P3 ( K /2,

K /2) ,种群将趋向于这两点。通过模拟可知 ,停止控

制后种群都会很快达到环境容纳量 ,但是原来为不

育控制的种群在达到环境容纳量之前规模要小 ,且

停止控制时不育个体所占比例越高种群越小 (图

2)。图 2中ε = 015,δ = 1,初始时雌雄都是 4。

在 P1 和 P3 处雄性和雌性的比都是 1∶1,可见 ,

尽管不育控制时不同性别的不育率不同 ,无论是灭

杀还是不育控制都不影响种群的性比 ,这是因为无

论那种情况新出生的个体的性比都是 ∶,且没有和性

别有关的死亡。

在不育控制的正平衡点 P1 处种群规模随ε递

图 1　不育控制与灭杀导致种群灭绝的过程

F ig. 1　Process of popula tion extinction under con traception

and letha l con trol, respectively

增 ,也就是当ε更大时 ,或说种群密度制约因素更多

作用于出生率时 ,种群规模会更大 ,这种趋势也体现

在种群的动态过程中 ,这是因为ε较大时作为对种

群减小的反应种群会生产更多新个体 (图 3) ,其中

δ = 018,α =β = 011。

　　在模型 (1) 的正平衡点 P1 处只有雄性的数量

受雄性不育率β的影响 ,而两性的数量及整个种群

的规模都受雌性不育率α的影响。更重要的是种群

能否灭绝 ,即δb - d - α是否小于零只与α有关 ,而

与β无关。可见在对种群进行不育控制时两性不育

率的作用是不同的 ,雌性不育率是一个更为重要的

参数。有必要指出的是 ,文章中在分析模型 (1) 时取

δ为常数 ,这种做法给分析带来方便的同时也掩盖

了β的作用。δ的值是由当时雌性的不孕比例和雄性

的不育比例确定的 ,而不孕不育比例受α和β的共

同影响。尽管如此 ,当δ变化时α和β作用的不对称

性还是可以看到的。如图 4,其中ε = 015。从图 4还

可看出 ,在致使鼠兔种群灭亡或趋向于较低水平的

过程中α的作用要比β大。
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图 4　不育控制中雌性和雄性不育率作用的不对称性
F ig. 4　A symm etr ic effect ofα andβ in con traception con trol
A1、B1、C1为鼠兔种群的整体规模 ; A2、B2、C2为竞争性繁殖干扰系数δ的变化。

3　讨 　论

利用不育技术防治有害动物通常有 3种方式 :

1)释放不育昆虫种群到野外种群 ( SIT) (夏大荣等 ,

1995) ; 2)投放含不育剂的饵料 ,靶向动物通过取食

而不育 ; 3)以病毒为媒介的免疫不育 (VV IC) ( Tyn2
dale2B iscoe, 1994)。本文所研究的是第 2种情况 ,

建立了有性别结构的鼠兔种群的不育控制模型。这

一模型是连续的 ,考虑了性别结构 ,并且不同性别的

不育率是不同的。以往的模型一般都是离散的 ,没

有考虑性别结构 ,即使考虑了性别也假设两性的不

育率相同或只对一种性别实施不育 (张知彬 , 1995;

Zhang, 2000; Shi et a l. , 2002)。本研究表明 ,雌性不

育率起着比雄性不育率更大的作用。其他一些模型

可以看作这一模型的特殊情况。如果不区分性别 ,

就是这里α =β的情形 ;如果只对雌性实施不育 ,就

是这里β = 0,α≠0的情形 ;如果只对雄性实施不

育 ,就是这里α= 0,β≠0的情形。

当有害动物种群变得很大时才造成危害 ,种群

很小时 ,作为生态系统中必要的一员 ,发挥着它无可

替代的生态作用。因此 ,对有害动物不能简单的将

其完全消灭 ,而是应该使其保持适当的规模。从图

2可以看出 ,不育控制和灭杀停止后较小的高原鼠

兔种群会以很快的速度达到环境容纳量 ,再次造成

危害。所以不育控制和灭杀都只能暂时抑制种群 ,

不能使它保持适当的规模。要想将有害动物的危害

彻底消除 ,要考虑其他的治理措施。可以改变其栖

息的环境 ,使环境容纳量减小到适当的水平 ;也可以

控制食物链中它上面的和下面的环节 ,使整个食物

链或生态系统处于和谐的状态 ;还可以考虑以病毒

为媒介的免疫不育 ,导致不育的病毒可以在有害动

物种群中自己散播 ,无须人类不断施加影响。
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