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兔裸皮蝇对宿主高原鼠兔生理和个性特征的影响
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　　摘要：以高原鼠兔（Ｏｃｈｏｔｏｎａ　ｃｕｒｚｏｎｉａｅ）为研究对象，比较感染与未感染兔裸皮蝇（Ｏｅｓｔｒｏｍｙｉａ　ｌｅｐ－

ｏｒｉｎａ）的鼠兔生理特征（体重、束缚下的呼吸率和心率、体重矫正的静止代谢率、粪便皮质醇浓度）和个

性特征（冒失性、温顺性、探索性）及其关联性。结果表明：与未感染皮蝇的鼠兔相比，感染皮蝇的鼠兔体

重、呼吸率、体重矫正的静止代谢率更高，但探索性更低，而心率、皮质醇浓度、冒失性、温顺性等均没有

显著差异。在未感染皮蝇的鼠兔群体中，体重与温顺性、心率与皮质醇浓度均呈弱显著的正相关。在感

染皮蝇的鼠兔群体中，体重与心率和探索性分别呈显著和弱显著的负相关；体重矫正的静止代谢率与呼

吸率和温顺性分别呈显著和弱显著的正相关。说明寄生虫可以操纵宿主的能量收支平衡，寄生使得宿

主静止代谢率提高、能量消耗增加，同时探索性降低、能量消耗减少。研究结果为构建寄生状态－生理

－行为的共变异网络提供了科学依据。
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　　寄生在自然界中普遍存在，是指一种生物生活在

另一种生物的体内或体表，从中取得养分，维持生活的

行为［１－３］。寄生虫感染可以直接或间接地改变宿主行

为［４］。一方面，寄生虫感染水平和宿 主 的 行 为 特 征 之

间存在显著的相关性，可能导致个体间的行为差异［５］。

例如：寄生负荷从０到最大（＞４０个），欧鸬鹚（Ｐｈａｌａ－

ｃｒｏｃｏｒａｘ　ａｒｉｓｔｏｔｅｌｉｓ）的 飞 行 时 间 呈 线 性 变 化，约 减 少

了４０％［６］。另一 方 面，寄 生 状 态 的 相 对 稳 定，可 能 导

致宿 主 行 为 的 一 致 性［７－８］。例 如，感 染 微 孢 子 虫

（Ｎｏｓｅｍａ）的意大利蜜蜂（Ａｐｉｓ　ｍｅｌｌｉｆｅｒａ　ｓｕｂｓｐ．ｌｉｇｕ－

ｓｔｉｃａ）和欧洲黑蜂（Ａ．ｍ．ｓｐｐ．ｍｅｌｌｉｆｅｒａ）飞行持续时间

随着感染天数的增加均显著 降 低［９］。因 此，寄 生 虫 感

染可以解释宿主行为的差异性和一致性，阐明宿主个

体间行为差异产生的原因与生态学意义［８］。

个性特征是指动物个体间稳定的、可 遗 传 的 行 为

差异，包括活动性、冒失性、探索性、社会性和攻击性等

５个方面［１０－１２］。个 性 特 征 是 动 物 长 期 适 应 与 进 化 的

结果，具有重要的生态学意义［１３］。传统观点认为个性

特征是动物应对某种环境变化或面临外界干扰时，行

为做出的调整或改变［１４－１６］。例如：与低捕食和低寄生

风险河流中的群体相比，高捕食和高寄生风险河流中

的欧亚鲦鱼 表 现 出 更 高 的 冒 失 性，更 低 的 活 跃 性［１７］。

为了获 取 更 多 的 能 量 和 有 效 抵 抗 吸 虫（Ｅｃｈｉｎｏｐａｒｙ－

ｐｈｉｕｍｓｐｐ．）感染，木蛙（Ｌｉｔｈｏｂａｔｅｓ　ｓｙｌｖａｔｉｃｕｓ）幼体或

蝌蚪表现出 较 高 的 活 动 性 和 探 索 性［１８］。这 些 行 为 适

应性调整都 有 利 于 宿 主 的 生 存。然 而，Ｖｙａｓ等［１９］研

究发现感染弓形虫的大鼠更容易被猫的气味所吸引，

而不是逃 逸。这 表 明 宿 主 的 行 为 也 可 能 被 寄 生 虫 操

纵，从而促进 寄 生 虫 的 传 播［２０］。因 此，寄 生 导 致 的 宿

主个性变异是对宿主有利，还是对寄生虫有利，还需进

一步研究。
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寄生可以影响宿主的生理和个性特征［８］。生理方

面，寄 生 虫 感 染 会 导 致 索 艾 羊（Ｏｖｉｓ　ａｒｉｅｓ）体 重 下

降［２１］，地松鼠（Ｘｅｒｕｓ　ｉｎａｕｒｉｓ）静 止 代 谢 率 降 低［２２］，北

欧驯鹿（Ｒａｎｇｉｆｅｒ　ｔａｒａｎｄｕｓ）粪便皮质醇浓度降低［２３］，

水蚤（Ｄａｐｈｎｉａ　ｐｕｌｉｃａｒｉａ）心率降低［２４］，患者因免疫反

应而呼吸加 快［２５］。行 为 方 面，与 未 受 格 留 虫（Ｇｌｕｇｅａ

ａｎｏｍａｌａ）感 染 的 三 刺 鱼（Ｇａｓｔｅｒｏｓｔｅｕｓ　ａｃｕｌｅａｔｕｓ）相

比，受感染的个体社会性和冒失性更强，在陌生环境中

的活 动 性 更 高［８］。与 未 受 舌 隐 穴 吸 虫（Ｃｒｙｐｔｏｃｏｔｙｌｅ

ｌｉｎｇｕａ）感染 的 玉 黍 螺（Ｌｉｔｔｏｒｉｎａ　ｌｉｔｔｏｒｅａ）相 比，感 染

个体的冒 失 性 更 低［２６］。蓖 子 硬 蜱（Ｉｘｏｄｅｓ　ｒｉｃｉｎｕｓ）负

荷增加了 西 伯 利 亚 金 花 鼠（Ｔａｍｉａｓ　ｓｉｂｉｒｉｃｕｓ）的 探 索

性和活动性［２７］。然而，寄生状态－生理－个性是如何

共变异的，目前尚不清楚。

本文以高 原 鼠 兔（Ｏｃｈｏｔｏｎａ　ｃｕｒｚｏｎｉａｅ）为 研 究 对

象，探讨体表寄生虫对宿主的生理和个性特征及其关

联性的影响。高原鼠兔是青藏高原特有的小型哺乳动

物，是高原草甸草原生态系统中的关键物种［２８－２９］。前

期研究已发现，高原鼠兔的冒失性、探索性、温顺性均

具有较高的重复性，且都与交感神经反应相关，进而影

响其扩散与繁殖［３０－３１］。兔裸皮蝇（Ｏｅｓｔｒｏｍｙｉａ　ｌｅｐｏｒｉ－

ｎａ）常寄生于高原鼠兔四肢和躯干的皮下组织。感染

期通常在７月至次年３月，感染产生的瘤包容易被识

别［３２－３４］。同 属 皮 蝇 科 的 牛 皮 蝇（Ｈｙｐａｇｅｒｍａ　ｂｏｖｉｓ）

可寄生于家畜的皮下并危害其健康，导致牦牛体重下

降、贫血、烦 躁 不 安［３５－３７］。本 研 究 选 择 感 染 和 未 感 染

兔裸皮蝇的高原鼠兔群体，比较两组间体重、体重矫正

的静止代谢率、皮质醇浓度、心率、呼吸率、冒失性、温

顺性、探索性等生理和行为特征的差异，探讨兔裸皮蝇

寄生对高原鼠兔生理和个性特征的影响。

１　材料和方法

１．１　研究区概况

研究地点位于青海省果洛藏族自治州玛沁县大武

镇东２ｋｍ处的高寒草甸，地理位置 Ｎ　３４°２５′，Ｅ　１００°

１６′，海拔３　９８４ｍ，属高原大陆性气候。昼夜温差大，

年平均气温－２．６℃，年降水量３３０～５１３ｍｍ，多集中

在５～９月［３８］。无绝对无霜期和四季之分，暖季短暂、

冷季漫长。植被以高寒嵩草草甸类型为主，主要优 势

种有高山嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｐｙｇｍａｅａ）、矮嵩草（Ｋ．ｈｕｍｉ－

ｌｉｓ）、西藏嵩草（Ｋ．ｔｉｂｅｔｉｃａ）等，主要伴生种有草地早熟

禾（Ｐｏａ　ｐｒａｔｅｎｓｉｓ）、垂 穗 披 碱 草（Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ）、异

针 茅 （Ｓｔｉｐａ　ａｌｉｅｎａ）、苔 草 （Ｃａｒｅｘ　ｍｏｏｒｃｒｏｆｔｉｉ）

等［３９－４０］。

１．２　研究方法

２０１８年和２０１９年 的６月 至９月，采 用 绳 套 法 捕

获高原鼠兔，使用耳标标记。每隔３０ｄ测量高原鼠兔

的生理和行为参数，包括体重、静止代谢率、粪便皮质

醇浓度、束缚下的心率和呼吸率、冒失性、温顺性和探

索性等。测量完毕后，检查高原鼠兔的体表皮肤，重点

检查四肢和背腹部，用手触摸皮肤的凹凸情况，统计皮

蝇数量和寄生部位［４１］。反复检查３次，以触摸不到新

的瘤包 为 止。随 后，轻 轻 挤 压，去 除 皮 蝇。采 用 二 分

法，将发现瘤包 的 鼠 兔 标 记 为 感 染，记 录 为１；没 有 发

现瘤包的鼠兔标记为未感染，记录为０。

１．２．１　生 理 测 量　静 止 代 谢 率（ｒｅｓｔｉｎｇ　ｍｅｔａｂｏｌｉｃ

ｒａｔｅ，ＲＭＲ）是指静止状态和不受外界干扰情况下动物

在热中性区内的能量消耗，反映了动物维持正常生理

活动 的 最 低 能 量 需 求［４２］。代 谢 率（ｍｅｔａｂｏｌｉｃ　ｒａｔｅ，

ＭＲ）计算公式如下：

ＭＲ（Ｗ）＝
ＶＯ２［１６＋５．１６４·（ＲＥＲ）］

６０

式中，ＲＥＲ（ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ　ｅｘｃｈａｎｇｅ　ｒａｔｉｏ）为呼吸交

换率，即ＣＯ２产 生 率（ＶＣＯ２，ｍＬ／ｍｉｎ）除 以 Ｏ２消 耗 率

（ＶＯ２，ｍＬ／ｍｉｎ）
［４３－４５］，Ｗ 为瓦特（Ｊ／ｓ）。

静止代谢率通常和体重呈线性正相关［４２］。因此，

使用体重矫正的静止代谢率（即静止代谢率除以体重）

表示高原鼠兔的能量代谢情况。使用８通道ＦＭＳ便

携式动物呼吸代谢测量系统（ＦＭＳ，Ｓａｂｌｅ　Ｓｙｓｔｅｍｓ　Ｉｎ－

ｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ，Ｌａｓ　Ｖｅｇａｓ，ＮＶ，ＵＳＡ）测量高原鼠兔的静

止代谢率。该系统主要包括气泵、８通道分流器、呼吸

室、８通道气路切换器、ＦＭＳ便携式代谢仪、连接管道

和电脑等（图１）。

将１号代谢室作为空白对照，７只鼠兔分别置入２

－８号代谢室中，气流量设定为６００ｍＬ／ｍｉｎ。先适应

３０ｍｉｎ，然后测定高原 鼠 兔 的 代 谢 率。持 续 且 重 复 测

量４次，每次３０ｍｉｎ，共测量２ｈ。导出数据，根据上述

公式计算ＲＭＲ的平均值，计为静止代谢率。

皮质醇浓度。在行为测量过程中，收集高原鼠兔新

鲜粪便样品，置于液氮中保存。将样品送至上海笃玛生

物科技有限公司，采用酶联免疫法（ＥＬＩＳＡ）测量。检测

灵敏度为１．０ｎｇ／ｍＬ。板间和板内差异均为１５％。

２ 　　　　　　ＧＲＡＳＳＬＡＮＤ　ＡＮＤ　ＴＵＲＦ（２０２１）　　　　　　　　　　　　Ｖｏｌ．４１Ｎｏ．２



图１　动物呼吸代谢测量系统连接示意图

Ｆｉｇ．１　Ｄｉａｇｒａｍ　ｓｈｏｗｉｎｇ　ｔｈｅ　ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ　ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ　ｓｙｓｔｅｍ　ｉｎ　ａｎｉｍａｌ

注：箭头表示气流的方向，气流量设为６００ｍＬ／ｍｉｎ

　　心率和呼吸率。心率反映了高原鼠兔在束缚状态

下的交感神经反应［３０］。一名测量者Ａ轻轻束缚住 目

标个 体，另 一 名 测 量 者 Ｂ使 用Ｓｏｎｙ录 音 机（ＰＣＭ－

Ｄ１００，Ｊａｐａｎ）置于鼠兔左侧胸腔部位，听到清晰心跳声

后，连续录音３０ｓ。同时，测量者Ａ记录３０ｓ内呼吸

的次数，再 乘 以２，计 为 呼 吸 率。为 了 避 免 观 察 者 效

应，呼吸 率 由 同 一 个 人 进 行 测 量。将 心 率 文 件 导 入

Ｐｒａａｔ软 件（Ｖｉｓｉｏｎ　５．４．０１，ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｆｏｎ．ｈｕｍ．

ｕｖａ．ｎｌ／ｐｒａａｔ／），随机选取１２个相邻且相似的波峰，记

录相邻波峰最高点的时间差即每次心跳的时间，经换

算得到鼠兔的心率值［４６］。

１．２．２　行 为 测 量　高 原 鼠 兔 的 行 为 测 量 逐 只 进 行。

每次测试完毕后使用７５％的酒精清理试验旷场，待风

干后再测量下１只，避免鼠兔受到尿液或粪便气味的

干扰［４７］。

温顺性 是 动 物 在 人 为 束 缚 下 的 反 应［１１，４８］。测 完

心率和呼吸率后，将高原鼠兔轻轻放入透明网袋（长×

宽：２０ｃｍ×１５ｃｍ），记 录 鼠 兔６０ｓ内 静 止 不 动 的 时

间［４６，４９］。为避免观察者效应，温顺性由同一个人进行

测量。随后，称量高原鼠兔的体重。

探索 性 是 动 物 对 新 栖 息 地、食 物 或 物 品 的 反

应［１２］。将高原鼠兔轻轻放入旷场（长×宽×高：６５ｃｍ

×３８ｃｍ×４５ｃｍ），使用 Ｎｉｋｏｎ相机连续录像３ｍｉｎ。

录像过程中，尽 量 保 持 安 静，避 免 人 为 干 扰［５０］。将 视

频导入Ｅｔｈｏｖｉｓｉｏｎ１４软件（Ｎｏｌｄｕｓ　Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　Ｔｅｃｈ－

ｎｏｌｏｇｙ，Ｗａｇｅｎｉｎｇｅｎ，Ｎｅｔｈｅｒｌａｎｄｓ），将 旷 场 划 分 为 边

缘区（距旷场底部边缘１０ｃｍ的范围）和中心区（长×

宽：３５ｃｍ×１８ｃｍ），分析３ｍｉｎ内鼠兔在中心区活动

的距离，计为探索性。

冒失性是 动 物 在 熟 悉 的 环 境 中 对 外 界 风 险 的 反

应［１２，５１］。探索性测试完毕后，将隐蔽物（长×宽×高：

１８ｃｍ×１２ｃｍ×１０ｃｍ）轻轻平放到旷场底部的一侧，

开口朝向旷场底部中心。待高原鼠兔进入隐蔽 物 后，

记录１２０ｓ内鼠兔首次离开隐蔽物的时间（Ｔ）。如 果

１２０ｓ内鼠兔没有离开隐蔽物，记为１２０ｓ。将数值进

行ｌｇ（１２１－Ｔ）转换获得每个个体的冒失性得分。

１．３　统计分析

使用Ｒ　３．６．２软 件 进 行 试 验 所 有 数 据 的 统 计 分

析。首先，使用Ｓｈａｐｉｒｏ－Ｗｉｌｋ法检验数据是否符合正

态分布，分别选用单因素方差分析或 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ秩和检

验进行组间比较，评估寄生虫对宿主生理和个性特征

的影响。比较同一个体感染寄生虫前后生理和个性特

征的差异，并使用程序包ｇｇｐｌｏｔ２作图。其次，使用广

义线性模型（ＧＬＭ）分 析 寄 生 虫、试 验 天 数、性 别 对 高

原鼠 兔 生 理 和 个 性 特 征 的 影 响。最 后，使 用Ｐｅａｒｓｏｎ

积差相关或Ｓｐｅａｒｍａｎ等级相关分析未感染组和感染

组高原鼠兔生理与个性特征的组内相关性。

２　结果与分析

２．１　感染前高原鼠兔生理与个性特征的差异

皮质醇浓度、心率、呼吸率均符合正态分布，体重、

体重矫正的静止代谢率、冒失性、温顺性、探索性均不

符合正态分布。在群体水平上，感染前高原鼠兔体重、

体重矫 正 的 静 止 代 谢 率、心 率、呼 吸 率、冒 失 性、温 顺

性、探索性均无显著差异（表１）。

２．２　未感染组和感染组高原鼠兔生理与个性特征的

差异

在群体水平上，感染组高原鼠兔体重（以正态分布
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进行评估）、体重矫正的静止代谢率和呼吸率显著高于

未感染组，而探索性显著低于未感染组；皮质醇浓度、

心率、冒失性、温顺性在两组间均无显著差异（表２）。

感染兔裸皮蝇前后，个体体重矫正的静止代谢率、

呼吸率、探索性和冒失性的变化趋势明显不同（图２）。

２．３　兔裸皮蝇、试验天数、性别对高原鼠兔生理和个

性特征的影响

广义线性模型结果表明，感染兔裸皮蝇 的 高 原 鼠

兔体重、体重矫正的静止代谢率、呼吸率显著高于未感

染组，而探索性显著低于未感染组；随着试验天数的增

加，高原鼠兔体重、呼吸率、温顺性均显著增加；性别对

高原鼠兔体重有显著的影响（表３）。

２．４　未感染组和感染组高原鼠兔生理与个性特征的

组内相关性

在未感染组中，高原鼠兔 的 体 重 与 温 顺 性（ｒｈｏ＝

０．７７，Ｐ＝０．０７２）、粪便皮质醇浓度与心率（ｒ＝０．７８，Ｐ

＝０．０６７）均 呈 显 著 的 正 相 关（表４）。在 感 染 组 中，高

原鼠兔的体重与 心 率（ｒｈｏ＝－０．７３，Ｐ＝０．０４０）和 探

索性（ｒｈｏ＝－０．７０，Ｐ＝０．０５３）均呈显著的负相关；体

重矫 正 的 静 止 代 谢 率 与 呼 吸 率（ｒｈｏ＝０．７３，Ｐ＝

０．０４０）和温顺性（ｒｈｏ＝０．６６，Ｐ＝０．０７６）均 呈 显 著 的

正相关（表４）。

表１　感染前高原鼠兔生理与个性特征的差异

Ｔａｂｌｅ　１　Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ｉｎ　ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ａｎｄ　ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ　ｔｒａｉｔｓ　ｏｆ　ｐｌａｔｅａｕ　ｐｉｋａ　ｂｅｆｏｒｅ　ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ

变量 样本量 Ａ组 Ｂ组 Ｐ值

体重／ｇ ２４　 １０９．３３±１３．６８　 １３６．５３±９．５２　 ０．１２３
体重矫正的静止代谢率／（Ｊ·ｓ－１·ｋｇ－１） ２２　 １１．１１±３．１３　 １０．１１±１．０９　 ０．７７１
皮质醇浓度／（ｎｇ·ｍＬ－１） ３ － － －
心率／（ｂｐｍ） ２４　 ３４８．９３±１７．６１　 ３３１．５３±１６．７５　 ０．４８２
呼吸率／（次·ｍｉｎ－１） ２４　 １６５．３３±１４．５１　 １４２．００±１０．７５　 ０．２１４
冒失性／ｌｇ（ｓ） ２４　 ０．８４±０．３４　 ０．７９±０．２６　 ０．９１２
温顺性／ｓ　 ２４　 ３６．００±５．８８　 ３８．６０±４．６５　 ０．７３３
探索性／ｃｍ　 ２４　 １７０．１３±７３．５４　 １２８．７７±４３．７３　 ０．６３６

　　注：Ａ：未感染，３０ｄ后仍处于未感染状态。Ｂ：感染，３０ｄ后处于感染状态

表２　比较未感染和感染状态下高原鼠兔的生理与个性特征

Ｔａｂｌｅ　２　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ　ｏｆ　ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ａｎｄ　ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ　ｔｒａｉｔｓ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｕｎｉｎｆｅｃｔｅｄ　ａｎｄ　ｉｎｆｅｃｔｅｄ　ｐｌａｔｅａｕ　ｐｉｋａ

变量 自由度
平均值±标准误

未感染组 感染组
Ｐ值

体重／ｇ ４４　 １３３．６１±８．２８　 １５１．０４±４．９６　 ０．０７８
体重矫正的静止代谢率／（Ｊ·ｓ－１·ｋｇ－１） ３６　 ８．５９±０．８０　 １１．８０±０．４６　 ０．００８＊

皮质醇浓度／（ｎｇ·ｍＬ－１） １２　 １７０．７９±９．２９　 １４６．０７±１３．９３　 ０．２２７
心率／（ｂｐｍ） ５４　 ３３３．９２±１１．９１　 ３５４．７１±１０．５１　 ０．４３９
呼吸率／（次·ｍｉｎ－１） ５４　 １４４．０７±６．５７　 １６７．２１±４．４０　 ０．００５
冒失性／ｌｇ（ｓ） ５１　 ０．６０±０．１８　 ０．３９±０．１６　 ０．２９１
温顺性／ｓ　 ５４　 ３８．９６±２．９０　 ４０．１２±３．３２　 ０．６９４
探索性／ｃｍ　 ４５　 １１３．３５±２７．７９　 ５２．７２±１７．２８　 ０．０５６

　　注：＊表示显著性（Ｐ＜０．０５）

表３　广义线性模型分析兔裸皮蝇、试验天数、性别对高原鼠兔生理和个性特征的影响

Ｔａｂｌｅ　３　Ｔｈｅ　ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｗａｒｂｌｅ　ｆｌｙ，ｓｅｘ　ａｎｄ　ｔｅｓｔ　ｄａｙｓ　ｏｎ　ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ａｎｄ　ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ　ｔｒａｉｔｓ　ｏｆ　ｐｌａｔｅａｕ　ｐｉｋａ

ｗｅｒｅ　ａｎａｌｙｚｅｄ　ｂｙ　ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ　ｌｉｎｅａｒ　ｍｏｄｅｌ

因变量 自变量 系数 ｚ／ｔ值 Ｐ值

体重／ｇ 截距 １００．６７　 ８．９５ ＜０．００１＊

兔裸皮蝇 １８．９７　 ２．２１　 ０．０３１＊

试验天数 ０．０８　 ２．７０　 ０．００９＊

雄性 ３２．４９　 ３．３２　 ０．００２＊

４ 　　　　　　ＧＲＡＳＳＬＡＮＤ　ＡＮＤ　ＴＵＲＦ（２０２１）　　　　　　　　　　　　Ｖｏｌ．４１Ｎｏ．２



续表３

因变量 自变量 系数 ｚ／ｔ值 Ｐ值

体重矫正的静止代谢率／（Ｊ·ｓ－１·ｋｇ－１） 截距 ６．６７　 ４．１７ ＜０．００１＊

兔裸皮蝇 ３．１７　 ３．４２ ＜０．００１＊

试验天数 ０．０１　 １．２５　 ０．２１１
雄性 ０．３１　 ０．２９　 ０．７７１

皮质醇浓度／（ｎｇ·ｍＬ－１） 截距 ２４．０８　 ０．１３　 ０．８９９
兔裸皮蝇 －２７．１５ －１．２３　 ０．２４５
试验天数 ０．４０　 ０．８２　 ０．４３２

雄性 －２７．０６ －１．１８　 ０．２６７
心率／（ｂｐｍ） 截距 ３４３．８２　 １６．３１ ＜０．００１＊

兔裸皮蝇 １２．１３　 ０．７６　 ０．４４９
试验天数 －０．０１ －０．０９　 ０．９２６

雄性 －１４．２６ －０．７８　 ０．４４０
呼吸率／（次·ｍｉｎ－１） 截距 １２１．５８　 １２．１６ ＜０．００１＊

兔裸皮蝇 ２４．４８　 ３．２５　 ０．００２＊

试验天数 ０．０７　 ２．７４　 ０．００８＊

雄性 ０．８８　 ０．１０　 ０．９２０
冒失性／ｌｇ（ｓ） 截距 ０．７６　 ２．８６　 ０．００４＊

兔裸皮蝇 －０．２９ －１．５７　 ０．１１６
试验天数 －０．０００　５ －０．７５　 ０．４５５

雄性 ０．１４　 ０．５９　 ０．５５５
温顺性／ｓ 截距 ３３．６　 １５．８９ ＜０．００１＊

兔裸皮蝇 １．３９　 ０．８４　 ０．４０３

试验天数 ０．０２　 ３．１１　 ０．００２＊

雄性 －３．０２ －１．６１　 ０．１０８

探索性／ｃｍ 截距 ４．６６　 １１７．３５ ＜０．００１＊

兔裸皮蝇 －０．８５ －２６．２２ ＜０．００１＊

试验天数 ０．０００　３　 ２．５３　 ０．０１１＊

雄性 －０．０１ －０．２７　 ０．７８６

　　注：＊表示显著性（Ｐ＜０．０５）

表４　未感染组和感染组生理与个性特征的组内相关性

Ｔａｂｌｅ　４　Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ｔｒａｉｔｓ　ａｎｄ　ｐｅｒｓｏｎａｌｉｔｙ　ｗｉｔｈｉｎ　ｕｎｉｎｆｅｃｔｅｄ　ａｎｄ　ｉｎｆｅｃｔｅｄ　ｇｒｏｕｐｓ

变量 体重／ｇ
体重矫正的静止

代谢率
皮质醇浓度 心率 呼吸率 冒失性 温顺性 探索性

体重 ０．３１ －０．３１ －０．６０ －０．１４　 ０．１３　 ０．７７ －０．５８
体重矫正的静止代谢率 －０．１８　 ０．２６　 ０．４３　 ０．４３ －０．１３　 ０．２６ －０．２６
皮质醇浓度 －０．３５ －０．１６　 ０．７８　 ０．１０ －０．１３ －０．２０ －０．１２
心率 －０．７３＊ －０．４３　 ０．５６　 ０．２８ －０．１３ －０．３７　 ０．２０
呼吸率 －０．４５　 ０．７３＊ ０．２５　 ０．２５ －０．６５ －０．２６ －０．２０
冒失性 －０．０３　 ０．０９ －０．４８ －０．０８ －０．２２　 ０．３９　 ０．６６
温顺性 －０．０１　 ０．６６　 ０．０４ －０．２６　 ０．６３ －０．２４ －０．３２
探索性 －０．７０　 ０．０７ －０．１２　 ０．５１ －０．０４　 ０．６１ －０．４２

　　对角线上方是未感染组，对角线下方是感染组。表中的数值表示相关系数ｒ／ｒｈｏ，＊表示显著性（Ｐ＜０．０５）。单位：体重（ｇ），体

重矫正的静止代谢率（Ｊ·ｓ－１·ｋｇ－１），皮质醇浓 度（ｎｇ·ｍＬ－１），心 率（ｂｐｍ），呼 吸 率（次·ｍｉｎ－１），冒 失 性（ｌｇ（ｓ）），温 顺 性（ｓ），探

索性（ｃｍ）

５第４１卷　第２期　　　　　　　　　　　草 原 与 草 坪２０２１年



图２　感染前后高原鼠兔体重矫正的静止代谢率（Ａ）、呼吸率（Ｂ）、探索性（Ｃ）和冒失性（Ｄ）的变化

Ｆｉｇ．２　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｍａｓｓ－ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ　ｒｅｓｔｉｎｇ　ｍｅｔａｂｏｌｉｃ　ｒａｔｅ（Ａ），ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ　ｒａｔｅ（Ｂ）ａｎｄ　ｅｘｐｌｏｒａｔｉｏｎ（Ｃ），ｂｏｌｄｎｅｓｓ（Ｄ）ｏｆ

ｐｌａｔｅａｕ　ｐｉｋａｓ　ｂｅｆｏｒｅ　ａｎｄ　ａｆｔｅｒ　ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ

注：每条实线代表同一个个体，黑色实点代表该状态下参数的平均值。Ｗ／ｋｇ即Ｊ·ｓ－１·ｋｇ－１

３　讨论

兔裸皮蝇寄生使高原鼠兔体重、体重矫 正 的 静 止

代谢率增加、呼吸率加快，探索性降低，生理与个性特

征的关联性改变。寄生负荷不仅能解释宿主生理和行

为（探索性的组间差异呈弱显著）的变异，而且也能较

好地解释生理与行为关联性的变异，这与Ｐｏｕｌｉｎ的结

论一致［５］。寄生虫感染能引起宿主 生 理 特 征 的 变 化，

尤其是能量消耗的变化，进而导致个性特征的变异以

及生理与个性特征关联性的改变。

３．１　群体水平上

寄生虫操纵假 说 认 为 某 些 寄 生 虫 会 为 了 自 身 利

益而改 变 宿 主 的 生 理、行 为 或 表 型 特 征［４，５２－５３］。一

方面，寄生 虫 可 以 通 过 对 宿 主 能 量 收 支 平 衡 的 操 纵

来调节 宿 主 的 行 为 特 征［４，６］。能 量 分 配 模 型 认 为 动

物具有稳定的能量 收 支 平 衡，总 能 量 保 持 不 变；某 一

方面消耗 的 能 量 增 加，其 他 方 面 消 耗 的 能 量 就 会 减

少［４８，５４－５５］。探索性是 一 种 重 要 的 能 量 消 耗 行 为［５６］。

感染组高 原 鼠 兔 的 探 索 性 降 低，既 减 少 了 被 捕 食 风

险又节约了能量［５７－５８］。高原鼠兔通过降低探 索 性 来

补偿寄生 的 能 量 消 耗，这 与 对 欧 鸬 鹚 的 研 究 结 果 一

致［６］。另一方面，感 染 组 的 高 原 鼠 兔 呼 吸 率 与 体 重

矫正的静 止 代 谢 率 呈 显 著 的 正 相 关，表 明 皮 蝇 感 染

同时提高 了 高 原 鼠 兔 的 能 量 产 生 与 消 耗，动 物 能 量

上限的 阈 值 会 受 到 寄 生 虫 的 操 纵。因 此，高 原 鼠 兔

生理和行为特征的 变 异 可 能 是 能 量 分 配 模 型 下 寄 生

虫操纵的结果。

６ 　　　　　　ＧＲＡＳＳＬＡＮＤ　ＡＮＤ　ＴＵＲＦ（２０２１）　　　　　　　　　　　　Ｖｏｌ．４１Ｎｏ．２



３．２　个体水平上

动物应对同一种外界刺激常表现出不 同 的 反 应。

例如：在捕食 气 味 诱 导 下 发 育 的 捷 蛙（Ｒａｎａ　ｄａｌｍａｔｉ－

ｎａ）群体中，活 动 性 在 个 体 上 既 表 现 出 不 同 的 反 应 模

式，又表现出较高的行为一致性，这与本文图２的结果

类似［５９］。在持 续 短 时 光 照 下，不 同 个 体 的 欧 洲 绿 蜥

（Ｌａｃｅｒｔａ　ｖｉｒｉｄｉｓ）冒失性保持相对一致［６０］。寄生感染

与捕食气味刺激、短时光照刺激相似，都属于相对稳定

的长期刺激，可以维持个体的行为一致性［５，８］。因 此，

寄生虫感染可能是宿主个性产生的原因之一；在研究

动物群体性状时，需要考虑群体水平的变化能否全面

反映个体水平的变化［６１］。

３．３　生理和个性特征的相关性

与未感染组相比，感染组高原鼠兔的探 索 性 降 低

而相关的体重增加，说明体外寄生感染迫使宿主保持

体能；代谢增加而相关的呼吸率也增加、温顺性却无显

著变化（表１和表３），说明体外寄生感染导致宿主消

耗了更多的能量，可能表现在寄生虫生长和免疫反应

两个方面［１，６２］。一 方 面，寄 生 虫 的 生 长 发 育 消 耗 了 宿

主的能量。例如：跳蚤的生长可导致啮齿动物的体 重

减少和贫血［６３］。另一方面，先天免疫在宿主抵抗一些

寄生感染时扮演着重要的角色，同时也消耗了宿主的

能量［６，６４］。动物的 总 能 量 是 相 对 稳 定 的，在 寄 生 虫 诱

导的免疫反应和行为表现之间可能存在能量分配的权

衡［６］。例如：鸟类承担消耗能量的任务后，自身免疫力

减弱［６４］。因此，我们推测减少探索性可能增加高原鼠

兔的免疫力，这需要进一步的研究。

４　结论

兔裸皮蝇寄生导致高原鼠兔体重、静止代谢率、呼

吸率和探索性的改变以及生理与个性特征的关联性增

强。高原鼠兔不同个体应对皮蝇感染时的生理与行为

反应不同，群体水平的变化不能代表个体水平的变化。

在研究动物对外界刺激的反应时，需要考虑不同个性

特征类型的个体应对模式可能存在差异。
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