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摘要: 兽类种群生态学是现代生态学的核心研究内容。Charles Sutherland Elton 在 20 世纪 20 年代发现小哺乳动物
种群波动现象，标志着现代种群生态学研究的开始。什么因素调节种群波动的问题一直是现代种群生态学领域
的研究热点。我国兽类种群生态学研究始于 20 世纪 50 年代，迄今，已走过了 70 年的发展历程，并取得了重要
成果。本综述基于 20 世纪 50 年代以来我国学者在主流中文期刊及科学引文索引 ( Science Citation Index，简称
SCI) 刊物发表的历史文献，分别从种群波动格局、种群统计参数变化、种群内部和外部调节等不同层面评述了
我国在鼠类和大型兽类种群生态学的研究历程及现状，同时探讨了未来的研究方向。
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Abstract: Mammal population ecology is key component of model ecology. Charles Sutherland Elton’s 1924 article on peri-
odic fluctuations in animal populations marked the beginning of modern population ecological research. What factors regulate
population fluctuation has always puzzled ecologists and many hypotheses were put forward to explain mechanism underlying
population fluctuation，but there is no one hypothesis that can perfectly explain its mechanism. The study of mammal popu-
lation ecology in China began in the 1950s，and has gone through 70 years of development，and has made some important
achievements. In this paper，we summarize research findings and progress in rodent and other mammal populations during
the past 70 years on various aspects，including pattern of population dynamics，changes in demography，effects of intrin-
sic and extrinsic factors，and interaction of those factors. Meanwhile，future research directions are suggested.
Key words: Ｒodent; Mammals; Population number; Population regulation

动物种群生态学是研究种群数量在时空上的变

动规律及调节机制的一门分支学科。自 20 世纪 20
年代，英国著名的动物生态学家 Charles Sutherland
Elton 奠基动物种群生态学以来，已经走过近百年
的历程。20 世纪 50 年代末及 60 年代初，寿振黄
等 ( 1958) 、夏武平 ( 1958) 和孙儒泳等 ( 1962a，
1962b) 等对鼠类种群数量变动的奠基性工作标志

着我国动物种群生态学研究的开始。
20 世纪 60—70 年代，在夏武平先生的组织
下，中国科学院西北高原生物研究所在新疆开展长

达 10 年的小家鼠 ( Mus musculus) 种群数量变动趋
势的研究 ( 朱盛侃等，1981; 严志堂和钟明明，
1984) 。20 世纪 80 年代，对华北平原旱作区大仓
鼠 ( Tscherskia triton ) 、黑 线 仓 鼠 ( Cricetulus
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barabensis) ，黄土高原旱作区中华鼢鼠 ( Eospalax
fontanieri) 、棕色田鼠 ( Lasiopodomys mandarinus) ，
长江流域稻作区褐家鼠 ( Ｒattus norvegicus) 、黑线
姬鼠( Apodemus agrarius) 、东方田鼠 ( Alexandromys
fortis) 、大足鼠 ( Ｒ. nitidus) ，青海高寒草甸的高原
鼠兔 ( Ochotona curzoniae) 、高原鼢鼠 ( E. baileyi)
的种群季节性及年间波动等方面开展了较为系统的

研究，涉及种群调节机制以及数理统计模型在种群

波动及预测中的应用 ( 王祖望和张知彬，2001 ) 。
20 世纪 90 年代后，随改革开放及国际学术交流的
增加，我国兽类种群生态学得到蓬勃发展，并取得

重要进展。在鼠类方面，开始着重探讨种群调节的
机制，注重采用围栏实验方法，从假设驱动性思

路，探讨兽类种群波动的生物学机理，并从应激、
免疫等内因角度，结合外部因子及网络互作关系，

提出了整合应激效应假说 ( Shang et al. ，2020 ) 。
同时，研究方法得到进一步发展，从铗捕法到标志

重捕法和无线电遥测法，并将种群统计参数用于构

建种群模型。在大尺度气候种群波动领域取得了令
人瞩目的成果，提出关于种群爆发的厄尔尼诺—南
方涛动 ( E1 Nino /southern Oscillation，ENSO ) 成
因假说，来解释鼠类等有害生物种群波动与 ENSO
的关系及作用机制 ( 张知彬，1995; 张知彬和王
祖望，1998) 。理论模型研究得到进一步的重视，
对历史数据重新进行分析，提出了改变 “捕食是
引起雪兔—猞猁种群周期波动”传统认知的新观
点 ( Yan et al. ，2013a) 。此外，在捕食与寄生物
互作的工作中，也支持了捕食可通过增加猎物种群

寄生物感染而导致猎物种群处于亚健康状态的观

点，从而改变了 “捕食者通过淘汰老弱病残个体
而净化猎物种群”的传统认知 ( 杨进荣等，2017;
Yang et al. ，2018; Shang et al. ，2019) 。大型兽类
种群的研究，20 世纪 80 年代后有了长足的发展，
研究对象增多，涉及海洋兽类、食肉类、灵长类及
有蹄类动物，对很多重点保护及濒危动物种群数量

及时空动态进行了监测，并就大熊猫的生活史特

征、分布及数量变动进行了大尺度研究。
纵观 70 年来的研究进展，我国兽类种群生态

学研究从种群的描述性工作到机理性研究，从野外

观察到定位研究，从野外种群监测到围栏实验种群

再到统计模型构建，从大尺度的气候调节到外部和

内部因子再到生理生态层面的整合调节，从单因子

效应到双因子互作，从因子间的直接互作到因子间

的网络互作，从理论研究到实际应用，新的学术思

想和研究方法与手段不断涌现，反映了我国兽类种

群生态学研究从起步到发展再到壮大的过程，体现

了我国兽类种群生态学家瞄准国际前沿及国家需求

而不断努力奋进的科学探索与追求精神。但是也必
须看到，虽然兽类种群研究的对象涵盖了整个哺乳

类动物，但主要集中在鼠类种群，大型兽类方面，

需要加强和关注种群数量的长期监测。
夏武平 ( 1984，1989 ) 、王祖望和张知彬

( 2001) 及张知彬 ( 1996) 等就我国兽类种群方面
的研究进展已有综述报道。本综述主要基于 20 世
纪 50 年代以来，在 《兽类学报》、 《动物学报》、
《动物学杂志》、《灭鼠和鼠类生物学研究报告》等
刊物发表的中文文献以及近期我国学者在 SCI 收录
的刊物发表的英文文献，分别从小型和大型兽类两

个方面，就我国兽类种群生态学研究现状及主要成

果予以评述。
1 小型兽类种群生态学研究
1. 1 种群波动
我国从 20 世纪 60 年代开始，通过铗日 ( 夜)

法，就新疆小家鼠和灰仓鼠 ( Cricetulus migratori-
us) 种群进行了连续 10 年的长期监测 ( 朱盛侃等，
1981; 严志堂和钟明明，1984 ) 。20 世纪 80 年代
后，就华北地区的黑线仓鼠 ( Yan et al. ，2013b;
Shuai et al. ，2020 ) 、布氏田鼠 ( Lasiopodomys
brandtii) ( 刘天驰等，2000 ) 和长爪沙鼠 ( Meriones
unguiculatus) ( 董维惠等，2004) ，中南地区长江流
域的东方田鼠、黑线姬鼠及褐家鼠 ( 王勇等，
2004; 张美文等，2012; Zhang et al. ，2014 ) ，以
及西南地区小家鼠 ( 杨再学等，2006 ) 、褐家鼠
( 赵芳等，2015 ) 和黑线姬鼠 ( 杨再学等，2015 )
等分别进行长达 20 多年的监测。此外，夏武平
( 1958) 、夏武平等 ( 1982 ) 对带岭林区采伐后
5 年鼠类数量变动及内蒙古阴山北部农业区长爪沙
鼠种群动态进行了 4 年的工作，张洁和钟文勤
( 1979) 就内蒙古布氏田鼠种群进行了4 年研究，
姜永进等 ( 1991 ) 通过标志重捕法对根田鼠 ( Al-
exandromys oeconomus) 种群进行了 3 年的监测。纵
观上述研究结果，没有发现类似于北美田鼠、北欧
旅鼠及雪兔的种群周期性波动现象。小家鼠、褐家
鼠、黑线姬鼠、黑线仓鼠及长爪沙鼠等呈不规则多
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年波动。青藏高原地区根田鼠种群数量年间变动相
对稳定。而洞庭湖地区东方田鼠种群动态则受
“水位影响的栖息地变换”主导 ( 王勇等，2004) 。
虽然有研究认为，东方田鼠种群数量高峰期相距约

为 10 年，低谷期和高峰期维持在 5 年左右 ( 张美
文等，2012 ) ; 布氏田鼠高数量年份间隔时间为
5 年或 7 年 ( 张洁和钟文勤，1979; 樊振亚，
1988; 李仲来和刘天驰，1999 ) ，但是这两种鼠类
种群是否具有周期性波动目前尚未有定论。另外，
我国鼠类数量年间波动可能存在一定的同步性

( 张知彬，1996 ) ，这对之后开展的气候变化研究
奠定了基础。
我国主要鼠类种群的季节性波动规律性较明

显。 ( 1) 北方鼠类多呈单峰型波动，并依据波动
峰期出现的时间划分为前峰型 ( 夏武平，1958 ) 、
中峰型 ( 王祖望等，1973; 李春秋等，1981; 严志
堂等，1982; 梁杰荣和戚根贤，1989 ) 和后峰型
( 夏武平，1958; 严志堂和钟明明，1984 ) 。年单
次繁殖鼠类呈中峰型波动 ( 王祖望等，1973; 蔡
桂全等，1973) 。( 2) 南方鼠类呈双峰型波动 ( 诸
葛阳，1962; 诸葛阳和陆传才，1978; 祝龙彪和钱
国桢，1982; 郑智民和黄应修，1988; 丁平等，
1994; 王勇等，1997) 。( 3) 在北方地区有随海拔
和纬度降低而出现双峰型波动现象，如大仓鼠和黑

线仓鼠 ( 卢浩泉等，1987; 张知彬等，1990; 侯希
贤等，1993) 。有些物种在北方呈单峰型，在南方
呈双峰型，如黑线姬鼠 ( 张洁，1980) 。我国鼠类
季节性波动的峰期反映了不同地理区域上的繁殖适

应。
1. 2 种群波动过程中年龄、繁殖及死亡率参数变化
种群年龄结构与种群波动密切关联。20 世纪

我国鼠类种群生态学研究的大部分工作主要集中在

种群年龄结构变化。采用齿根分歧 ( 红背鼠平Myodes
rutilus，寿振黄等，1959 ) 、上颌骨腭桥 ( 高原鼠
兔，施银柱等，1978 ) 、上臼齿面咀嚼磨损程度
( 黑线仓鼠，卢浩泉等，1987; 小家鼠，严志堂
等，1983) 、体重 ( 长爪沙鼠，夏武平等，1982;
黑线姬鼠，张洁，1989) 和顶嵴间宽 ( 高原鼢鼠，
郑生武和周立，1984 ) ，以及性腺指标 ( 布氏田
鼠，刘志龙和孙儒泳，1993a) 为依据，将个体划
成幼体、亚成体、成体和老体，并多见于季节性变
化的研究。

在种群年龄结构的季节性变化中，冬季种群主

要由当年 7—8 月前后出生的未参加繁殖的亚成体
及成体组成; 夏季种群则主要由当年出生的幼体、
亚成体及越冬成体组成; 在秋季，参加过繁殖的越

冬鼠大量死亡，种群以当年出生个体为主。无论北
方还是南方，绝大多数鼠类只能越冬一次，来年繁

殖结束后死亡，种群每年更新一次。
我国鼠类繁殖呈现如下特点: ( 1 ) 地下鼠，

如中华鼢鼠 ( 王祖望等，1973) ，以及冬眠鼠，如
达乌尔黄鼠 ( Spermophilus dauricus ) ( 王廷正等，
1992) ，每年繁殖一次，且当年出生的个体不参加
繁殖。绝大多数地上活动的鼠类一年多次繁殖，且
当年春季出生的个体大多可当年参与繁殖，并且成

为夏季—秋季期间的繁殖主体，但是 7 月后出生的
个体不参加当年繁殖。这与北欧非周期性波动种群
类似 ( Gustafsson et al. ，1983) 。 ( 2 ) 北方鼠类的
繁殖期大致在春季至秋季，主要集中在春、夏两
季，一般冬季停止繁殖 ( 夏武平，1958; 寿振黄
等，1959; 张洁，1989; 董维惠等，1990; 刘志龙
和孙儒泳，1993; 宛新荣等，2002; 殷宝法等，
2004; Liu et al. ，2009; 刘伟等，2013) 。 ( 3 ) 南
方鼠类可全年繁殖，冬季繁殖与否与当年气候条件

有关 ( 王勇等，1994) ，并且每个繁殖期有两个繁
殖高峰 ( 诸葛阳和陆传才，1978; 祝龙彪和钱国
桢，1982; 朱盛侃和秦知恒，1991; 王勇等，
1994; 武正军等，1996 ) ，这种繁殖特征决定了此
类种群季节性波动的双峰型特点。 ( 4 ) 繁殖期长
度随纬度的增加而缩短。青海省黄南州泽库县多福
顿地区的纬度为 35°，高原鼠兔繁殖期为 4—9 月，
海西州天峻县快尔玛地区纬度为 37°，繁殖期 4—
7 月 ( 施银柱等，1978 ) 。长江流域的黑线姬鼠繁
殖期为 2—11 月，而北方地区的黑线姬鼠繁殖季节
较短，一般为 4—10 月 ( 张洁，1989 ) ; 黑线仓鼠
在呼和浩特地区的繁殖期为 8 个月 ( 3—10 月) ( 侯
希贤等，1993 ) ，北京地区为 9 个月 ( 2—10 月)
( 张洁，1986 ) ，安徽地区为 10 个月 ( 2—11 月)
( 朱盛侃和秦知恒，1991 ) 。东方田鼠的繁殖期也
有从南到北依次缩短的趋势 ( 武正军等，1996 ) 。
因此，就全国范围看，繁殖期随纬度增加而缩短

( 张知彬等，1991) 。( 5) 胎仔数和怀胎率随年龄、
体重的增加而增大。例如黑线姬鼠 ( 诸葛阳和陆
传才，1978) 和褐家鼠 ( Wang et al. ，2011) 的繁
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殖力随体重加大而增加，布氏田鼠越冬个体的胎仔

数高于当年鼠 ( 宛新荣等，2002) ，东方田鼠繁殖
期强度则随年龄增长而递增 ( 武正军等，1996 ) ，
黑线仓鼠的年龄越大，雌鼠的繁殖力越高 ( 卢浩

泉等，1987) 。( 6) 张知彬等 ( 1991) 通过研究中
国啮齿类繁殖参数的地理变异发现，随纬度增加胎

仔数有增加趋势，认为生活条件越恶劣对种群的生

存越不利，需要较高的生殖力来补偿。此外，孙儒
泳等 ( 1977 ) 提出了雄性繁殖强度的概念，分析
了其在种群动态和数量监测等方面的意义，根据精

巢长和储精囊长随体重的变化规律，确定雄性繁殖

强度指标，并在数据统计中引入协方差方法。
种群死亡率方面，由于在 20 世纪大部分工作

采用了铗捕法，无法连续性地获得同一个体的存活

信息，因此，这方面的报道相对较少。就目前研究
结果看，一年多次繁殖的鼠类，秋季的存活率最高

( 施大钊等，1998) ，冬季最低 ( 施大钊等，1998;
Liu et al. ，2009; Bian et al. ，2011) ，越冬个体数
量对翌年种群数量波动起至关重要作用 ( 朱盛侃

等，1981; 姜永进等，1991; Shang et al. ，2020) 。
从夏季开始，越冬个体逐渐死亡，至秋季存活的个

体很少 ( 姜永进等，1991) 。鼠类的生态寿命一般
在一年左右。
种群的妊娠率和冬季死亡率直接影响种群数量

的年间变动。例如，新疆小家鼠种群小爆发年份，
8 月以后妊娠率急剧下降，到 11 月未发现妊娠，
冬季死亡率大，必然接踵而来的是低数量年份。在
低数量年份，10 月的妊娠率保持在 50%以上，乃
至 11 月还有一定的妊娠鼠存在，冬季死亡率明显
小，翌年繁殖基数高 ( 陈安国等，1981 ) 。类似
地，内蒙古地区布氏田鼠种群数量上升年份的妊娠

率最高，而数量高峰年的繁殖率最低，表明密度因

子对繁殖的反馈作用 ( 张洁和钟文勤，1979) 。此
外，布氏田鼠种群数量上升期的冬季死亡率低于数

量下降期 ( 施大钊等，1998) 。由此可见，探明种
群不同波动阶段的种群统计参数变化机制，是揭示

种群波动机理的重要途径之一。虽然国内对鼠类种
群野外长期监测的研究较多，但对种群波动的深入

分析不够，今后需加强这方面的工作。农田和草原
鼠类大多被认为是有害鼠类，并就此开展了灭鼠后

残存种群恢复的研究 ( 梁杰荣等，1984; 董维惠
等，1991; 张堰铭，1999) 。

1. 3 种群调节机制
20 世纪 20—70 年代中期，种群生态学研究聚
焦在现象的描述及数据收集。20 世纪 70 年代中期
后，北欧及北美学者开始探讨种群波动的生物学机

制，提出了很多假说，涉及外部因子 ( 如气候、
捕食、食物、疾病) 和内部因子 ( 如行为、应激、
遗传、母体效应) 等。我国在该领域的研究始于
20 世纪 80 年代，并在 90 年代开始采用实验种群
的研究方法分析影响种群波动的关键因子，以及通

过数理统计模型对野外种群动态和历史数据进行大

尺度的机制性研究，取得重大进展。这标志着我国
兽类种群生态学，尤其是种群调节领域的研究进入

新的阶段。
1. 3. 1 内部调节因子
1. 3. 1. 1 密度制约效应
密度制约性繁殖在种群调节中起重要作用，也

是目前被种群生态学家广泛认可的种群调节机制之

一。早在 20 世纪 60—70 年代，朱盛侃等 ( 1981 )
对新疆小家鼠种群爆发的研究认为，种群爆发后，

由于种内斗争加剧，妊娠率降低，胎仔数减少，种

群内部产生负反馈作用，继而降低翌年种群数量;

并发现在 10 年的种群消长过程中出现了 3 次负反
馈，每次发生这种特征时，紧接着次年就进入数量

的低潮阶段; 张洁和钟文勤 ( 1979 ) 对内蒙古布
氏田鼠种群的研究也得出相同的结论。之后，分别
在长爪沙鼠 ( 夏武平等，1982 ) ，黑线仓鼠 ( 朱盛
侃和秦知恒，1991; Yan et al. ，2013b; Shuai et
al. ，2020) ，布氏田鼠 ( 周庆强等，1992; 李凤华
等，2003) ，东方田鼠 ( Zhang et al. ，2010; 韩群
花等，2015) ，黑线姬鼠 ( 王勇等，1994 ) ，棕色
田鼠 ( 邰发道等，1998 ) ，根田鼠 ( 边疆晖等，
2008) 及达乌尔鼠兔 ( O. dauurica ) ( Chen et al. ，
2015) 等种群均发现密度制约性繁殖现象。杨荷
芳和王淑卿 ( 1984 ) 及边疆晖等 ( 2008 ) 从实验
种群角度验证了密度制约性繁殖效应。
在密度制约的近因方面，发现高密度种群可降

低个体的繁殖能力 ( 中国科学院动物研究所生态

室一组，1979; 杨幼凤等，1990 ) 。边疆晖等
( 2008) 和 Shang 等 ( 2020) 通过对根田鼠围栏种
群控制实验，提出了密度应激可能是种群产生密度

制约的近因之一的假设。李凤华等 ( 2013 ) 对布
氏田鼠的研究表明，笼养高密度可降低个体免疫参
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数及性激素水平。Du 等 ( 2016 ) 在围栏种群中进
一步发现，高密度可通过密度应激而降低根田鼠免

疫能力，首次在野外条件下验证了密度对免疫功能

的抑制效应。近期，Liu 等 ( 2020 ) 的研究发现，
笼养高密度可引起个体应激反应并通过改变肠道菌

群而影响个体的适合度，首次阐明了密度制约性过

程中肠道菌群的作用。Huang等 ( 2020) 发现笼养
高密度可引起个体应激反应并通过改变脑部的催乳

素，加大个体之间的攻击行为，首次揭示了种群行

为调节的神经生物学机制。
通过上述工作历程，可清晰看出，我国学者较

早地发现了自然种群中的密度制约性繁殖现象及其

在种群中的调节作用，并且从应激、免疫、肠道菌
群、神经生物学等方面阐释了其效应机理。但需指
出的是，我国学者的工作主要集中在直接的密度制

约效应。迟滞性密度制约是种群产生波动的必要条
件，国内这方面的研究并不多见 ( Bian et al. ，
2015; 张宣等，2018) 。
1. 3. 1. 2 母体效应
母体效应是指母体表型对子代适合度有长期的

甚至不可逆的负效应，被认为是最有潜力解释种群

波动的假说之一，也被 Journal of Ecology 列为
100 个基本生态学问题之一 ( Sutherland et al. ，
2013) 。母体应激效应是指恶劣环境因子或种内紧
张的社群关系直接作用于母体，并通过改变母体应

激激素或育幼行为及乳汁质量，使子代表型或生活

史特征产生的程序化效应。因此，母体应激效应属
于母体效应范畴。近年来，我国学者在该领域开展
了卓有成效的工作，并引起国际同行的关注。Li-
ang 等 ( 2004，2007 ) 及 Liang 和 Zhang ( 2006 )
对大仓鼠的研究表明，母体妊娠期的食物限制降低

了子代的适合度并且有代际传递效应。Bian 等
( 2005a，2005b) 对根田鼠研究发现，母体捕食应
激不仅影响子代交配行为及其生长发育，同时改变

了其性分化特征 ( 边疆晖等，2004a，2004b) 。此
外，Bian等 ( 2015) 通过围栏实验研究了母体密
度应激效应在根田鼠种群调节中的作用，发现高密

度母体种群可引起子代的应激反应，使其糖皮质激

素显著增加，而子代糖皮质激素的增加又抑制了子

代种群的繁殖能力，并降低子代质量，提出了当母

体环境与子代环境不匹配时，子代所表现出的非适

应性繁殖抑制是产生迟滞性密度制约的重要因素的

观点。该研究通过完整的实验设计及对子代表型的
长期测定，首次直接阐明了母体应激引起的子代表

型变化与当前子代密度的适应性关系，为母体应激

在脊椎动物种群调节中具有重要作用的假设提供了

直接证据 ( Sheriff，2015) 。
1. 3. 1. 3 空间行为
空间行为是鼠类种群调节的关键内部因子，是

多态行为假设、远交繁殖假设、社会生物学假设等
经典假设的核心问题。但国内这方面的工作仅见于
对青藏高原高寒草甸地区根田鼠 ( 姜永进等，

1991; 聂海燕等，1995 ) 及洞庭湖地区东方田鼠
( 杨月伟等，2007) 种群的研究。此外，魏万红等
( 2000 ) 研究了繁殖期高原鼠兔的攻击行为。然
而，种群不同波动阶段的攻击行为是否存在群体或

个体化差异以及攻击行为是否具有可遗传性等问

题，迄今在国内未见研究。
1. 3. 1. 4 应激效应

Christian ( 1950) 提出了应激假说。但是，由
于很多证据是基于笼养密度以及肾上腺重量反映应

激状况，因此，该假说长期受到质疑。20 世纪 80
年代后，随着激素测定方法的进步，特别是无损伤

粪便糖皮质激素测定方法的建立，应激在哺乳动物

种群调节中的作用又重新引起种群生态学家的注

意。我国学者在 21 世纪初，对根田鼠种群进行了
大量研究，主要集中在母体捕食应激和母体密度应

激对子代适合度及其种群调节中的作用方面，发现

母体捕食应激可影响子代的基础皮质酮含量、性分
化、交配行为及生长发育 ( 边疆晖等，2004a，
2004b; Bian et al. ，2005a，2005b) ，并提出了母
体密度应激是引起密度制约性繁殖的近因，对种群

波动有重要作用的观点 ( 边疆晖等，2008; Bian et
al. ，2011，2015 ) 。此外，郝伟丽等 ( 2016 ) 发
现，越冬布氏田鼠的皮质醇水平高于当年鼠。
1. 3. 2 外部调节因子
1. 3. 2. 1 食物因素

Elton ( 1942 ) 提出了食物假说以解释田鼠和
旅鼠的周期性波动。20 世纪 70 年代后，以 George
Batzli为代表的科学家就食物数量与质量在种群波
动中的作用开展了大量的实验调控性研究 ( Batzli
and Pitelka，1971; Cole and Batzli，1978，1979;
Batzli，1986) 。我国早在 20 世纪 60 年代，就注意
到食物数量与种群波动的关系。孙儒泳等 ( 1962 )
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在柴河林区对啮齿动物种群数量的季节性消长的研

究中提到，高密度种群数量可能与前一年秋季的树

木种子高产收获有关。20 世纪 80 年代后，这方面
的研究逐渐引起我国学者的关注，周立 ( 1985 )
采用模糊聚类方法分析灰鼠 ( 现称北松鼠) ( Sci-
urus vulgaris) 种群数量年间变化与松籽产量的关
系; 刘季科等 ( 1994 ) 通过围栏种群，研究了食
物对根田鼠种群波动的影响。Xiong 等 ( 2009 ) 研
究了处于种群衰减期和低谷期的大仓鼠和黑线仓鼠

身体状况与种群数量及食物间的关系，验证了食物

资源与鼠类密度存在阶段性相关的假设。殷宝法等
( 2017) 通过在布氏田鼠围栏种群增加食物，研究
了食物数量与种群繁殖及存活率间的关系。由此看
出，我国在该领域起步早，从现象到验证性调控实

验，工作较为全面深入。
1. 3. 2. 2 捕食因素
捕食对鼠类种群的调节作用是种群生态学家极

为关注的一个领域。Andersson 和 Erlinge ( 1977 )
从捕食角度来解释鼠类种群的波动，并在斯堪的纳

维亚半岛和芬兰进行了大量研究。主要观点是特化
捕食者可能是引起田鼠种群波动的主要原因。虽然
我国在该领域研究较少 ( 刘季科等，1994; 杨月
伟等，2007; Shang et al. ，2019 ) ，但取得了一些
重要成果。Zhang 等 ( 2007 ) 应用 Hudson 的 Bay
公司收购的皮毛数据，采用统计模型对雪兔 ( Lep-
us timidus) —猞猁 ( Lynx lynx) 周期性进行了重
新分析，但没有发现捕食对猎物种群周期性波动的

作用; 相反，在雪兔与猞猁种群中发现了很明显的

负自我调节或密度制约效应。近期的理论模型的研
究也表明，大尺度的气候变化是雪兔—猞猁周期性
波动的必要条件 ( Yan et al. ，2013a) ，改变了捕
食是导致猎物种群周期性波动的传统认知。此外，
有关捕食方面的工作更多集中在捕食风险，分别在

鼠类栖息地选择 ( 边疆晖等，1999 ) 、繁殖 ( 王振
龙和刘季科，2002; 魏万红等，2004 ) 、寄生物感
染 ( 朱亚辉等，2018 ) 等方面做了大量工作。针
对芬兰学者提出的捕食风险可通过抑制繁殖而影响

种群波动的假说 ( Ylnen，1989; YInen and On-
kainen，1994) ，Bian等 ( 2005a) 在实验室通过模
拟更符合野外具有时间格局的捕食风险模式，得出

急性或慢性暴露捕食风险可导致根田鼠截然不同的

繁殖行为的结论。

1. 3. 2. 3 寄生物因素
早在 20 世纪 40 年代，Elton 提出了寄生物可

影响小哺乳动物种群波动的流行病假说 ( Elton，
1942) ，但直至 20 世纪 70 年代末的理论模型
( Anderson and May，1978; May and Anderson，
1978) 及野外工作的陆续开展 ( 参见 Tompkins et
al. ，2011 综述) ，寄生物与种群调节才逐渐成为
21 世纪动物种群生态学领域的重要研究内容。在
我国，夏武平 ( 1984 ) 在 “中国兽类生态学的进
展”一文中就提到，天敌或寄生物与动物的关系
应该加强研究。然而，目前有关寄生物在鼠类种群
调节方面的工作仅见杜寅等 ( 2012 ) 、杨彦宾等
( 2015) 对高原鼠兔的研究。目前，国内外研究均
表明，寄生物对宿主种群的影响有限 ( 张洁和钟

文勤，1979) ，寄生物与其他因子的互作可对宿主
种群波动产生深刻影响 ( Pedersen and Greives，
2008) 。Shang 等 ( 2019，2020 ) 对根田鼠种群以
及杨进荣等 ( 2017 ) 对长爪沙鼠种群的研究则进
一步支持了这个观点。杨进荣等 ( 2017 ) 的研究
发现，长爪沙鼠种群密度和猛禽密度的升高均会增

加长爪沙鼠肝毛细线虫感染率，猛禽密度和长爪沙

鼠密度之间还存在叠加效应，猛禽的捕食作用会加

快肝毛细线虫病的传播周期，加重肝毛细线虫病疫

情。Shang等 ( 2019) 对根田鼠的研究则表明，捕
食风险可引起个体应激反应而降低免疫力，而免疫

力降低可导致寄生物感染的增加; 寄生物感染的增

加又可通过降低宿主的反捕食能力而增加被捕食

率，继而，当捕食者与寄生物共同作用于猎物

( 宿主) 时，可通过特征介导间接效应而对目标种

群产生 1 + 1 ＞ 2 的非叠加性效应。这些研究表明捕
食可通过增加猎物种群寄生物感染而导致猎物种群

处于亚健康状态，改变了 “捕食者通过淘汰老弱
病残个体而净化猎物种群”的传统观点。
1. 3. 2. 4 气候因素

20 世纪 50 年代对东北带岭林区鼠类种群的研
究中，已经意识到种群波动与气候变化的关系，因

此，气候是我国种群生态学研究中重点关注的因

素。在北方地区，冬季降雪 ( 夏武平，1958; 陈
安国等，1981; 宗浩等，1986 ) 和暖冬 ( Yan et
al. ，2013a) 有利于鼠类的越冬存活; 但在青藏高
原地区，冬季雪灾对高原鼠兔种群可造成严重打击

( 宗浩等，1986 ) ，这与高原鼠兔不在草层或雪被
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下活动取食的特性有关。夏季降水与种群数量关系
的研究结果并不一致。一些研究发现夏季降水对华
东地区黑线姬鼠种群数量 ( 安徽省卫生防疫站，

1978) ，华北地区黑线仓鼠 ( Yan et al. ，2013b) 、
长爪沙鼠 ( 刘伟等，2013 ) 和布氏田鼠种群数量
呈负效应 ( Zhang et al. ，2003) ; 而另一些研究则
发现，降水与华北地区的黑线仓鼠 ( Shuai et al. ，
2020) 及长爪沙鼠种群数量有正相关关系 ( 李仲
来和张万荣，1993) 。Chen等 ( 2015) 对达乌尔鼠
兔的研究发现，降雨与种群增长率是一种非线性关

系。陈安国等 ( 1981 ) 对新疆小家鼠的研究中也
有类似的观点，认为降水与种群数量的关系很可能

是一种类似抛物线的曲线关系，并存在一定的阈

值。
就气温而言，平均气温与华南地区的黄毛鼠

( Ｒ. losea) 数量存在着非常显著的负相关关系 ( 郑
智民和黄应修，1988) 。类似地，当年的年平均气
温与华北地区的黑线仓鼠妊娠率有负相关关系，但

与前一年的厄尔尼诺—南方涛动 ( ENSO) 呈正相
关 ( Shuai et al. ，2020) 。Chen 等 ( 2015) 则进一
步发现，气温增加可提高华北地区达乌尔鼠兔种群

的补充率，但存活率降低，继而导致其种群的负增

长率。
21 世纪，我国学者开始关注种群密度和气候
因子间的互作在种群调节中的作用。Shuai 等
( 2020) 发现，降水与鼠类的种群密度制约间有交
互作用，降水可减缓密度制约对种群的负效应;

Yan等 ( 2013b) 对黑线仓鼠的研究发现，非繁殖
期的低温增加了密度制约性效应。这些研究结果都
暗示气候因子可影响兽类种群内部调节因子的作

用。但是，张洁和钟文勤 ( 1979 ) 及陈安国等
( 1981) 对布氏田鼠和小家鼠种群的研究结果表
明，种群爆发后，密度制约性负反馈起支配作用，

降水、气温等外部条件的影响被削弱，并指出种群
内部的密度制约性反馈作用是种群数量消长的根本

原因。Chen等 ( 2015 ) 在研究气候与密度对达乌
尔鼠兔种群统计参数的非线性关系中也得出相同的

结论。
事实上，20 世纪 20 年代，现代生态学奠基人

之一 Charles Sutherland Elton 基于种群波动的同步
性，提出了气候假说 ( Elton，1924 ) ，并建议气象
学家和地球物理学家基于已知的种群波动收集气候

变化的数据。20 世纪 50 年代，在美国冷泉港爆发
了生物学派与气候学派的激烈争论。随全球气候变
化，当前极端天气事件频发，鼠类种群的爆发与厄

尔尼诺现象间的关系引起我国学者的高度关注。张
知彬 ( 1995) 、张知彬和王祖望 ( 1998) 提出了一
个新的关于种群爆发的 ENSO成因假说，来解释种
群爆发与 ENSO的关系及作用机制，认为 ENSO 关
联下的气候变化在特定地区大范围内形成有利于鼠

类繁殖、生存和扩散的外部环境条件，从而造成鼠
类种群的爆发; 并且由于长期的适应和进化，某些

鼠类有可能对 ENSO具有先天性反应 ( 类似对光照
周期的反应) ，以利于扩大种群及生存空间，取得

竞争优势 ( 王祖望和张知彬，2001) 。该假说是 20
世纪 80 年代以来关于鼠类种群动态所提出的 2 个
新假说之一，也是我国学者首次在鼠类种群波动中

提出假说。张知彬及其团队还发现欧洲的旅鼠和田
鼠种群爆发与 ENSO有关联 ( Zhang，2001) ，南方
厄尔尼诺指数月平均持续较高的年份与布氏田鼠种

群爆发年份之间存在显著相关性，而 ENSO驱动的
降水对东方田鼠密度的双重效应受时间制约

( Zhang et al. ，2010 ) ，与我国鼠疫发生有关联
( Zhang et al. ，2007 ) 。在厄尔尼诺年、拉尼娜年
后 1 年或厄尔尼诺年后 2 年，ENSO 驱动的气候或
植被因素往往会增加该地区许多同域鼠类物种的数

量 ( Jiang et al. ，2011 ) ，北半球温度和北大西洋
涛动指数通过其对降雨量的正效应和对雪的负效应

对猞猁种群产生负面影响; 南半球涛动指数通过其

对降雨量的负效应对猞猁种群产生积极影响 ( Yan
et al. ，2013a) ，气候变化与人类活动对鼠类种群
动态可能存在交互作用 ( Yan et al. ，2013b) 。这
些工作表明，大尺度气候调节作用成为近年来我国

动物种群领域的研究热点，并取得一批具有国际先

进水平的重要成果。
1. 3. 2. 5 肠道菌群因素
肠道菌群是当前生态学研究的热点领域，涉及

宿主的代谢、消化、免疫、行为等方面。近年，王
德华团队就肠道菌群对布氏田鼠冷环境引起的代谢

适应、能量需求、体温调节、认知行为等方面做出
了重要的成果 ( Zhang et al. ，2018; Bo et al. ，
2019，2020; Khakisahneh et al. ，2020 ) 。特别是
Li等 ( 2018 ) 研究了放牧引起的鼠类食物变化对
肠道菌群的影响，这是我国首次从放牧—鼠类角
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度，探讨肠道菌群对野生鼠类种群的影响。显然，
这是今后在鼠类种群调节领域需着重开展并极具前

途的研究领域。
1. 3. 3 多因子调节作用
鼠类镶嵌在复杂的食物网中，其种群数量必然

受到多种因素以及这些因素彼此互作的影响。迄今
没有发现单一因子可揭示种群波动机理。从多因子
角度探讨种群波动是动物种群生态学的发展趋势之

一。我国从 20 世纪 80 年代末到 90 年代初，开展
了捕食与食物对根田鼠种群动态作用 ( 刘季科等，

1994) 以及食物、捕食和种间竞争对东方田鼠种
群动态作用 ( 杨月伟等，2009 ) 的研究。此外，
Yan等 ( 2013b) 分析了气候因子与密度制约的互
作对黑线仓鼠种群动态的作用，强调了人类活动通

过与气候及内部因子互作对种群波动的影响。
在自然界中，影响种群动态的外部与内部因子

可导致个体的慢性应激反应，而这种慢性应激反应

可通过生殖轴系及免疫系统影响种群的繁殖与存

活。因此，外部和内部因子通过个体应激反应影响
种群波动的研究，成为 21 世纪我国动物种群调节
领域的另一个研究热点。边疆晖团队通过种群围栏
调控实验并结合他人工作，提出了整合应激效应假

说 ( Integrative stress effects) ( Shang et al. ，2020 ) 。
该假说认为，外部和内部因子可通过直接密度应激

和间接母体应激影响个体繁殖，直接密度应激可产

生密度制约性繁殖 ( Shang et al. ，2020 ) ，间接母
体密度应激可产生迟滞性密度制约效应 ( Bian et
al. ，2015) 。另一方面，母体密度应激可降低子代
的越冬存活 ( Bian et al. ，2011) ，尤其是母体密度
应激与寄生物可通过应激—免疫—感染之间的恶性
循环，增加寄生物的感染 ( Yang et al. ，2018 ) ，
而寄生物的感染又可通过特征介导间接方式增加捕

食者对猎物的捕获率 ( Shang et al. ，2019 ) ，降低
种群越冬存活，加快越冬种群的衰减。鼠类越冬种
群主要由当年出生的个体组成，其越冬存活率直接

决定翌年种群的增长幅度 ( 朱盛侃等，1981;
Shang et al. ，2020 ) ，因此，应激系统可作为一个
平台，外部和内部因子通过该平台及其下游效应，

对种群统计参数及其动态产生深刻的作用。该假说
试图从更普遍性的角度阐释动物种群波动机理，也

是我国学者在鼠类种群波动中提出的第二个新假

说。

2 大型兽类种群生态学研究
大型食肉目、灵长类、有蹄类及海兽类中，大

部分是国家重点保护和濒危物种。因此，从大型野
生兽类的管理和保护出发，工作主要集中在数量监

测和时空动态变化以及影响种群数量的原因，如栖

息地破坏、人类活动干扰等。但是，有关种群波动
规律、特点及调节机制等方面的研究很少。
2. 1 食肉目动物
有关食肉目物种的种群生态学研究主要集中在

大熊猫 ( Ailuropoda melanoleuca ) 、东北虎 ( Pan-
thera tigris altaica) 、雪豹 ( Panthera uncia) 等珍稀
物种，就发表的文章看，对大熊猫种群的研究更为

深入全面。自建国以来，国家林业局先后组织 4 次
全国大熊猫调查，除了第二次调查的野生大熊猫种

群数量下降了一半以上外，其他几次调查的种群数

量稳定增长。对年龄结构 ( 胡锦矗，1987 ) 、生命
表 ( 许光瓒和魏辅文，1988; 魏辅文等，1989; 侯
万儒，2000 ) 及种群生存力 ( 魏辅文和胡锦矗，
1994; 张泽钧等，2002) 的研究表明，大熊猫种群
可健康发展，仍具进化潜力。
由于受多种人为活动的影响，野生东北虎数量

急剧减少，目前，通过多年野外种群监测，估计野

生种群数量为 23 ～ 27 只 ( 兰存子等，2015 ) 。雪
豹是仅分布于中亚高山地区的珍稀濒危大型猫科动

物。早在 20 世纪 80 年代，青海省就开展了中美联
合雪豹考察。但是，我国的雪豹种群数量迄今没有
权威数据报道。
2. 2 有蹄类动物
我国分布众多的有蹄类动物，研究对象涉及岩

羊 ( Pseudois nayaur ) ( 王小明等，1998 ) 、盘羊
( Oivs ammon) ( 龚明昊等，2007 ) 、林麝 ( Moschus
berezovskii ) ( 王 会 志 和 盛 和 林， 1988 ) 、坡 鹿
( Ｒucervus eldii ) ( 宋延龄和李寿元，1993 ) 、驼鹿
( Alces alces ) ( 朴仁珠等，1995 ) 、梅花鹿 ( Cervus
nippon) ( 郭延蜀和郑慧珍，2005) 、鹅喉羚 ( Gazel-
la subgutturosa) ( 高行宜等，1996) 、獐 ( Hydropotes
inermis) ( 盛和林和陆厚基，1984) 等，研究内容包
括种群数量监测、种群结构、繁殖等。需着重提出
的是，青藏高原分布着很多特有和重点保护的有蹄

类动物，随着三江源国家公园的成立，大型有蹄类

动物的保护及研究日益受到重视。然而，目前有关
青藏高原地区有蹄类动物种群方面的研究现状令人
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堪忧。普氏原羚 ( Procapra przewalskii) 是我国特
有的有蹄类动物，仅分布于青海湖地区，1996 年
国际自然保护联盟物种存活委员会将普氏原羚列为

极度濒危级 ( 蒋志刚等，2001) 。2003 年的专项调
查结果表明，普氏原羚现存 7 个种群，数量为
602 只 ( 叶润蓉等，2006 ) 。由于草原网围栏及公
路建设等人类活动的影响以及水资源分布的作用，

普氏原羚栖息地隔离化现象严重，不同种群之间缺

乏甚至已无可能进行基因交流，现生种群过小，有

些种群甚至成为孤立群 ( 蒋志刚等，1995; 叶润
蓉等，2006) 。然而，之后十几年普氏原羚种群数
量如何，未见学术报道。令人欣慰的是，中国科学
院西北高原生物研究所近期已组织开展了这方面的

调查工作。藏羚 ( Pantholops hodgsonii) 是青藏高
原特有及代表性物种，主要分布在青海三江源地

区、西藏羌塘地区及新疆的阿尔金山地区。由于
20 世纪 80—90 年代疯狂的大规模盗猎，藏羚种群
数量急剧下降，引起国内外高度关注。随着保护力
度的加大，种群数量明显得到恢复。然而，有关藏
羚种群数量的记载多见报刊电台零星报道，在专业

期刊鲜有专题研究，更遑论种群统计参数等。就现
有的资料报道看，青藏高原藏羚种群数量的调查结

果差别很大 ( Schaller，2007; 路飞英等，2015;
吕植，2019; 李欣海等，2019; 蔡振媛等，2019) 。
因此，加大青藏高原地区大型有蹄类动物种群生态

学的研究迫在眉睫。
目前，有蹄类动物调查基本采用样线法，但受

地形、面积、迁徙路线、活动范围及观测人员主观
因素的影响，存在数据的不确定性。规范统一调查
方法，探索并建立新的可操作性及准确性高的调查

手段，是目前亟待解决的问题。在三江源国家公园
建设的推动下，出现了一些新的方法与手段，如，

红外相机 ( 薛亚东等，2019 ) 、无人机自动监测
( 吴方明等，2019) 及高分辨率卫星图片方法的应
用，为大规模准确调查大型野生动物种群数量提供

了可能。
2. 3 灵长类和海兽类
灵长类研究的对象主要包括藏酋猴 ( 原称短

尾猴) ( Macaca thibetana) 、猕猴 ( M. mulatta) 、黑
叶猴 ( Trachypithecus francoisi ) 、川金丝猴 ( Ｒhi-
nopithecus roxellana) 、滇金丝猴 ( Ｒ. bieti) 、黔金丝
猴 ( Ｒ. brelichi) 等，研究内容多集中在社会组织

结构、行为、婚配制度等方面。种群生态学的研究
主要涉及灵长类种群数量 ( 短尾猴，王岐山等，

1994; 猕猴，王骏等，1996; 江海声等，1998; 怒
江金丝猴，李光松等，2014; 佛坪川金丝猴，He
et al. ，2018; 黑叶猴，李文华等，2019 ) 、繁殖特
征 ( 短尾猴，李进华等，1994 ) 及年龄结构 ( 猕
猴，江海声等，1998) 等方面。
有关海兽种群生态学研究主要涉及江豚。20

世纪 90 年代长江中下游长江江豚 ( Neophocaena
asiaeorientalis) 数量估计是 2 700 头，冬季数量最
高，夏季最低 ( 张先锋等，1993) ，鄱阳湖江豚数
量为 100 ～ 400 头。21 世纪长江干流江豚种群数量
急剧下降，2006 年长江干流种群数量降低到
1 200 头 ( Zhao et al. ，2008) ，主要原因是人类活
动的威胁，如非法网具的大量使用，与货船的碰

撞，水质污染和水利工程的建设等 ( Zhao et al. ，
2013) 。渤海江豚的数量也不容乐观，2016 年估计
的数量均低于南黄海和日本海江豚的数量 ( 左涛

等，2018) 。
在大型兽类种群生态学研究中，除了大熊猫种

群外，其余动物尤其是分布于青藏高原的大型保护

兽类，都存在一个共性: 由于受地域条件、统计方
法和人力物力的影响，种群数量及其时空变化没有

开展长期监测及可比较性的大尺度研究，迄今东北

虎、雪豹、藏羚等无权威性种群数量报道，很多民
间及非政府组织合作的研究结果，多见非学术性报

道。最近，Wan 等 ( 2019 ) 通过整理我国两千多
年的历史资料，特别是对明清时期资料的分析，发

现人类活动加剧以及极端气候均可导致大中型兽类

的局域灭绝。随着多个国家公园的建设，应将大型
重点保护兽类的长期定位监测工作纳入国家公园及

保护区工作中，同时，新方法和新技术也应尽快完

善并应用到种群数量监测中。
3 问题与展望
长期以来，中国科学院生态系统野外网络台站

的中长期监测项目中，忽视了对兽类尤其是小型兽

类种群数量的监测，导致不能完整地充分理解生态

系统的结构、功能、演化及多样性维持机制。
当前群落结构与功能及生态系统多样性维持机

制的研究，必将促进兽类种群生态学的研究。兽类
作为镶嵌在食物网中的一个组分，如何采用多因

子，特别是基于生态互作网络，从不同营养级物种
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之间的直接和间接互作关系 ( 如特征介导间接效

应，密度介导间接效应等) 及营养级联效应角度，

基于最新的数理统计模型、拓扑及图论，对研究目
标种群动态的作用尤为重要。
全球气候变化是当今面临的主要问题。已有研

究表明，气候变化对兽类种群分布及数量产生重要

影响，一些研究结果改变了传统的 “气候变暖有
利于生物灾害发生”的传统观点 ( Tian et al. ，
2017) 。然而，目前有关气候变化的研究主要集中
在植物群落及土壤特性等方面，兽类种群数量及分

布如何应答气候变化将是进一步开展的研究领域。
在当前全球气候变化与人类活动影响的背景下，大

尺度、长时间的兽类种群定位监测需引起足够的重
视，厘清各种全球变化因子、人类社会活动及其与
内部调控因子间的互作对兽类种群的驱动机制是未

来发展趋势之一。
目前兽类种群研究中，不同地域所涉及的因子

不同。这究竟是局域性特点还是研究者兴趣所决定
的，尚未定论 ( Lindstrm et al. ，2001 ) 。从局域
尺度提升至区域乃至全球尺度，结合兽类种群监测

的新型技术，强调种群统计参数与环境因子时空变

化之间的相互作用，注重从进化和适应角度，阐明

个体的行为和生活史策略与种群动态之间的相互作

用以及种群波动的适应性，以寻找兽类种群波动的

一般性规律与机制，对认识兽类种群波动机理、兽
类种群管理及生物灾害防控有重要意义。特别是当
前基因组学、蛋白组学、肠道微生物研究领域的兴
起，为更深层次地从进化角度认识兽类种群波动的

适应性机制提供了机遇，并提出新的问题与研究方

向。
在兽类种群监测中，红外相机、卫星遥感、无

人机、DNA身份鉴定以及鼠类种群物联网监测等
新技术与方法得到蓬勃发展，并进行了一系列尝

试，使在大尺度甚至地理范围上，更加精准地监测

并提升兽类种群数量变化的研究具有深远的意义。
通过此类新技术，也必将对该领域提出新的问题与

方向。然而，需正视的是，这些方法目前尚未完全
成熟。大多数新型技术所面临的问题是: ( 1 ) 图
片或影像资料的精确度和清晰度是否能满足鉴别到

个体的要求，或其图片 ( 影像) 是否可通过人工

智能识别系统精确地区分个体，继而通过数理统计

模型，达到地理尺度上精确监测和估算种群数量的

目的。例如红外相机技术是否能鉴别到鼠类个体?
高空拍摄的影像或图片是否能鉴别到大型兽类个

体? 在野外乃至地理尺度的研究中，鼠类种群物联

网监测采用什么方法或途径，获得可精准识别个体

的监控图像或影像资料? ( 2) 基层科技工作者是
否能承受此类新技术的成本，继而是否在基层有推

广应用的可能? ( 3) 红外相机及 DNA 身份鉴定是
否能满足地理尺度的监控需求? 这些都是需进一步

验证和解决的问题。因此，基于技术、方法以及可
应用性等问题，需尽快建立并完善具有大尺度、可
靠可行的兽类种群调查及监控方法。

致谢: 中国科学院西北高原生物研究所尚国珍、连
新明、刘明、吴学琴、杨元罡及陈慧青等帮助收集
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