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摘要 : 在实验室条件下 , 主要测定银狐的气味对根田鼠社会行为、觅食、繁殖特征及性激素

水平的影响 , 并探讨银狐气味使根田鼠产生繁殖迟滞的机制。结果表明 , 银狐气味对 82 %的

配对根田鼠产生显著的繁殖迟滞 , 对根田鼠一般动作、探究、自我修饰及婚配行为的频次具

有显著的抑制作用 ( P < 0105)。对各种行为累积时间的作用则产生明显的性别差异 , 银狐气

味可提高雄体及雌体一般动作及雌体亲密行为的累积时间 ; 对雄体自我修饰行为 , 以及雌体

攻击、探究及自我修饰行为的累积时间有显著的降低作用 ( P < 0105)。雄体附睾精子计数、

雌体卵巢指数及胚胎重量极显著地减低 ( P < 0101) , 相应地 , 雌体血清孕酮显著地提高 ( P

< 0101) 。
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捕食压力 (predation pressure) 是调节猎物种群动态的驱动力之一[1 ]。捕食不仅可以

改变猎物的行为、觅食和繁殖活动 , 更可提高猎物个体对捕食的敏感性[2 ]。有关捕食风

险对猎物行为的作用虽有报道 , 但就其对哺乳动物婚配行为及繁殖的作用则缺乏系统的

研究。已有的研究证明 , 白鼬 ( Mustela erminea) 气味能明显地制约芬兰北部森林地区

欧鼠平 ( Clethrionomys glareolus) 配对个体的社会行为和繁殖活动 , 使其产生繁殖抑制[3 ]。

Yl o¨nen、Korpimaki等及 Yl o¨nen等在实验室条件下 , 分别观测到伶鼬 ( Mustela nivalis ni2
valis) 对芬兰北部斯堪的那维亚地区黑田鼠 ( Microtus agrestis) 繁殖的抑制效应[4～6 ]。

Esa等则以伶鼬和白鼬气味为捕食风险 , 测定两种鼬科动物气味对黑田鼠婚配行为 , 觅

食和繁殖活动的作用 , 提出鼬科动物气味能改变田鼠类动物的婚配行为和繁殖活动 , 鼬

科动物捕食风险是导致田鼠类产生繁殖抑制的主要原因[7 ]。

根田鼠 ( Microtus oeconomus) 是中亚青藏高原高寒草甸地区田鼠亚科的优势啮齿类

动物 , 是小型鼬科动物的主要食物[8 ] , 而艾虎 ( Mustela eversmonni) 则是根田鼠种群波

动中捕食者的主要类群[9 ]。捕食虽对根田鼠的空间行为和种群波动具有明显的调节作

用[10 ] , 但捕食对根田鼠婚配行为和繁殖的抑制作用未见报道。为分析捕食风险对根田

鼠社会行为及繁殖的抑制效应 , 进而探讨捕食抑制根田鼠繁殖的原因 , 本文采用银狐

( Vulpes vulpes) 气味模拟根田鼠种群衰减期的高捕食风险环境 , 在实验室条件下 , 测定

银狐气味抑制根田鼠的社会行为、觅食活动、婚配行为、繁殖特征及性激素水平格局 ,
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探讨银狐气味使根田鼠产生繁殖迟滞的机制。

1　材料与方法

本研究于 1997年 4～12月 , 在中国科学院西北高原生物研究所动物生态学实验室

进行。实验动物捕自中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站地区 , 饲养于 TPX - CP -

4聚丙烯不锈钢网罩透明饲养笼 (46 cm×31 cm×20 cm) , 将雌体和雄体随机配对进行

繁殖 , 以木屑为巢垫物 , 脱脂棉为巢材 ; 供以充足的兔颗粒饲料 (北京饲料厂出品) 和

饮水 , 光照周期为 12L : 12D , 室温为 20±1℃。实验个体为性成熟的雄体及经产、未怀

孕的雌体。将实验个体随机分成银狐气味组和对照组 , 体重相差不显著 (雌体 : W实验

= 2714±310 g , W对照 = 2815±219 g ; 雄体 : W实验 = 4517±516 g , W对照 = 4512±618 g) 。

雄性银狐 4只 , 来自青海省畜牧兽医科学院养狐厂。利用细过滤网 , 将银狐粪便和尿液

过滤 , 除去固体物质 , 用蒸馏水稀释 25倍。沉淀后 , 利用其上清液。以蒸馏水作为对

照。

在中立竞技场进行行为测定。中立竞技场为 2个 40 cm×40 cm×40 cm有机玻璃箱 ,

其间以 315 cm×315 cm×20 cm有机玻璃管连接 , 以便实验个体在竞技场两端自由地活

动。实验前 , 对锯末喷洒气味 , 实验时 , 均匀地将有气味的木屑撒在竞技场的一端 , 将

实验个体分别置于管道的两端 1～2 min , 开通连接管 , 采用焦点取样法 (focal sam2
pling) , 以便携式 PC - 1501计算机 , 按预先编制的行为谱 , 测定各种行为的发生频次及

累积时间。每次测定时间为 40 min。

参照 Esa等和 Ronkainen等对行为的定义[3 ,7 ] , 编列社会行为谱。各种行为的名称及

定义如下 : 交配行为 , 包括爬胯 (mount ) 、插入 ( intromission) 、抽动 ( thrust ) 、射精

(ejaculatory) ; 一般动作 (general activity) , 为静止或活动 ; 相互亲密 (amicable interac2
tion) , 为个体之间以鼻相接触、相互伏卧或相互修饰对方身体 ; 探究 (investigating) , 为

接触异性、嗅异性身体及阴部 ; 攻击行为 (aggressive behavior) , 包括恐吓和攻击 ; 自我

修饰 (self2grooming) 为舔自己的身体或阴部。

在代谢笼测定实验个体 24 h对兔颗粒饲料的摄入量。配对饲养期间 , 每日 10 : 00

时对饲养笼喷洒气味。对婚配个体 , 于配对第 18日 , 测定体重、解剖、取静脉血 , 以

2 000转/分离心 15 min , 取上清液 , 置于 - 20℃保存 , 备用。应用中国科学院上海原子

核研究所日环仪器厂产 SN - 682型放射免疫γ计数器 (1993年 6月 5日出厂) 及中国原

子能科学研究院同位素所产的血清睾酮放射免疫分析试剂盒和孕酮放射免疫分析药盒进

行雄体血清睾酮和雌体孕酮含量的测定。测定雌体繁殖阶段 , 胎仔数、胚胎重量、卵巢

重量 ; 以及雄体的睾丸重量、附睾重量及附睾精子计数 , 并计算相应的性腺指数 [性腺

重量 (mg) /体重 (g) ]。

以初始体重为协变量因子 , 应用协方差分析 (analysis of covariance , ANCOVA) 分析

银狐气味及根田鼠初始体重对其最终体重的作用。由于行为变量为非正态分布 , 故采用

Whitney2Mann U检验银狐气味对根田鼠行为数据的作用。以单因素方差分析 (one2way

ANOVA) , 学生 t检验 (Student′s t) 和经亚茨校正的皮尔逊卡方检验 ( Pearson′s x2 with
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Yates′s) 检验组间其它变量的差异性。用 SPSS 1010软件进行数据分析。

2　结果

211　社会行为

银狐气味处理组根田鼠的攻击行为和自我修饰行为发生的频次较对照组者存在差

异 , Whitney2Mann U检验结果 , 表明二者的这些行为发生频次差异显著 ( P < 0105) (表

1) 。在婚配期 , 处理组雌体的攻击性更强 , 频次显著增加 ( P < 0105) , 两性个体的自

我修饰行为频次更低 , 而对照组者则更活跃。然而 , 其它行为发生的频次未达到显著水

平 ( P > 0105) 。说明银狐气味对根田鼠雌体攻击行为的发生频次具促进作用 ( P <

0105) , 而对两性的自我修饰行为发生的频次具有显著的 ( P < 0101) 抑制作用。
表 1　银狐气味条件下根田鼠行为频率 (Mean±1SE) 的Whitney2Mann U检验

Table 1　Whitney2Mann U tests for the frequencies (Mean±SE) of root vole behaviors under silver fox odor

行为变量

Behavioral variables

雌性 Females 雄性Males

银狐气味
Silver fox odor

对照
Control

P
银狐气味

Silver fox odor
对照

Control
P

一般动作
General activity

88194±8176
(17)

82154±4161
(17)

01892
81118 (7140

(17)
86138±5110

(17)
01182

攻击行为
Aggressive behavior

115165±25152
(17)

46129±6153
(17)

01038
1165±0187

(17)
1138±0164

(17)
01812

探究
Investigating

22165±6119
(17)

26138±3178
(17)

01114
85171±9112

(17)
70108±5162

(17)
01394

亲密行为
Amicable behavior

16159±4110
(17)

11129±1196
(17)

01557
15135±3188

(17)
11142±1193

(17)
01812

自我修饰
Self2grooming

4159±1165
(17)

12192±1135
(17)

01013
6165±1137

(17)
17113±2113

(17)
01000

　括号内数字为样本数 Sample sizes are given in parentheses

与对照组比较 , 银狐气味处理组各种社会行为的累积时间存在明显的性别差异 (表

2) 。银狐气味条件下 , 雌体对雄体攻击行为的累积时间 (127194 s) 显著地增加 ( P <

0105) , 雄体攻击行为的累积时间 (2194 s) 变化不显著 ; 两性间亲密行为累积时间虽有

增加 , 但未达到显著水平 ( P > 0105) ; 雄体探究行为的累积时间 (347153 s) 极显著地

增加 ( P < 0101) , 而雌体 (51194 s) 亦有增加 , 但不显著 ( P > 0105) ; 两性的自我修

饰行为都显著减少 ( P < 0101) 。银狐气味对雌体攻击行为以及雄体探究行为的累积时

间具有促进作用 ; 而对两性的自我修饰行为的累积时间具有抑制作用。

观察期 , 实验组 17 对根田鼠 , 有交配行为者占 12 % , 完成射精系列仅为 1176 ±

0137次 ; 对照组 17对根田鼠 94 %有交配行为 , 完成的射精系列为 3171±0186次 , 二者

交配行为发生的频次差异极显著 ( x2 = 15132 , P < 01001) 。与对照组比较 , 处理组具有

明显的繁殖迟滞。对照组发生繁殖迟滞仅有 5 对 , 占 29 % , 实验组者为 14 对 , 占

82 % , 差异达极显著水平 ( x2 = 7164 , P < 0101) 。
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表 2　银狐气味条件下根田鼠行为累积时间 (s) (Mean±1SE) 的Whitney2Mann U检验

Table 2　Whitney2Mann U tests for the accumulated time (s) (Mean±1SE) of root vole behaviors under silver fox odor

行为变量
Behavioral variables

雌性 Females 雄性Males

银狐气味
Silver fox odor

对照
Control

P
银狐气味

Silver fox odor
对照

Control
P

一般动作
General activity

2040124±61153
(17)

2083175±40142
(17)

01563
1805159±77119

(17)
1750146±62121

(17)
01865

攻击行为
Aggressive behavior

172194±42168
(17)

41154±6151
(17)

01026
2194±1163

(17)
2188±1148

(17)
01973

探究
Investigating

51194±15177
(17)

37196±5138
(17)

01812
347153±49138

(17)
181192±28159

(17)
01009

亲密行为
Amicable behavior

115176±32157
(17)

37125±9188
(17)

01326
123124±33156

(17)
38100±7142

(17)
01474

自我修饰
Self2grooming

38135±17102
(17)

126121±18153
(17)

01003
70194±17199

(17)
168163±22166

(17)
01017

　括号内数字为样本数 Sample sizes are given in parentheses

212　食物摄入量与体重

银狐气味条件下 , 对根田鼠在不同时间段内摄入的能量进行分析 (表 3) 。在 15 min

和 24 h两种时段内 , 银狐气味处理组雌体摄入能量增加 , 而雄体则减少 , 但二者均未

达到显著水平。说明银狐气味对根田鼠的能量摄入影响不显著。
表 3　两种处理条件下银狐气味对根田鼠摄取能量的影响

Table 3　The effects of silver fox odor on the energy intake of root voles under two treatments

处理
Treatments

雌体 Females 雄体Males

银狐气味
Silver fox odor

对照
Control

t检验
t test

银狐气味
Silver fox odor

对照
Control

t检验
t test

15 min
10153±1179

(7)
10106±1185

(7)
01858

9196±1175
(6)

12189±1140
(7)

01220

24 h
106140±8115

(7)
81149±9188

(7)
01075

111128±9156
(7)

123188±5147
(7)

01274

　括号内数字为样本数 Sample sizes are given in parentheses

以根田鼠初始体重为协变量因子 , 对其最终体重进行 ANCOVA分析 (表 4) 。结果

显示 , 银狐气味对根田鼠雌体和雄体体重最终均不存在显著作用 ( P > 0105) 。
表 4　以根田鼠初始体重为协变量对其最终体重的协方差分析

Table 4　ANCOVA for the final weight with initial weight of root voles as covariates

方差来源
Source of variation

平方和
Sum of Squares

自由度
df

均方
Mean square

F值
F2ratio

显著水平
Sig1 level

雌体 Females
　协变量 Covariates
　初始体重 Initial weight 635145 1 635145 361938 01000
　主效应Main effects
　最终体重 Final weight 0137 1 0137 01021 01886
　残差 Residual 533129 31 17120
雄体Males
　协变量 Covariates
　初始体重 Initial weight 953102 1 953102 401962 01000
　主效应Main effects
　最终体重 Final weight 7106 1 7106 01304 01591
残差 Residual 697198 30 23126
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213　繁殖参数和性激素

银狐气味处理组根田鼠的附睾精子计数、附睾指数及卵巢指数与对照组者之间存在

显著差异 (表 5) 。单因素 ANOVA结果表明 , 处理组雄体附睾精子计数 (8109×108) 显

著地低于对照组 (16170×108) ( F = 24185 , df = 1 , 27 , P = 01000) ; 处理组附睾指数

(1129) 较对照组者 ( 1195) 为低 , 二者差异极显著 ( F = 11119 , df = 1 , 30 , P =

01002) ; 处理组雌体卵巢指数 (0129) 亦显著地低于对照组者 (0137) ( F = 3129 , df =

1 , 31 , P = 01046) , 然而 , 在银狐气味条件下 , 根田鼠的胎仔数、胎仔重量、睾丸指数

与对照组比较 , 虽有不同 , 但无显著差异。
表 5　银狐气味条件下根田鼠繁殖参数及其单因素 ANOVA (Mean±1SE)

Table 5　Reproductive parameters and one2way ANOVAs for root voles under silver fox odor (Mean±1SE)

繁殖参数
Reproductive parameters

银狐气味
Silver fox odor

对照
Control

F df P

精子计数 (×108)
Sperm count

8109±0193
(14)

16170±1142
(15)

24185 1 , 27 01000

胎仔数
Litter sizes

4185±0139
(13)

4127±0121
(15)

1186 1 , 26 01183

胚胎重量 (mg)
Litter weight

240144±19139
(17)

262163±23195
(17)

0149 1 , 33 01486

睾丸指数
Testis index

9148±0163
(17)

11128±0170
(16)

3168 1 , 31 01064

附睾指数
Epididymis index

1129±0109
(16)

1195±0117
(16)

11119 1 , 30 01002

卵巢指数
Ovary index

0129±0103
(17)

0137±0103
(16)

3181 1 , 32 01048

　括号内数字为样本数 Sample sizes are given in parentheses

银狐气味处理组雄性根田鼠血清睾酮含量 (3109 ±2161 ng/ ml) 与对照组者 (3168

±84 ng/ ml) 无明显差异 ( t = 2107 , df = 23 , P = 01337 > 0105) , 亦即银狐气味对雄性

根田鼠血清睾酮虽有降低作用 , 但其作用不明显。而银狐气味处理组雌体根田鼠血清孕

酮含量 (1127±0121 mg/ dl) 则明显地高于对照组者 (0182 ±0121 mg/ dl) , 二者的差异

为显著 ( t = 2105 , df = 27 , P = 01013 < 0105) , 说明银狐气味能显著地影响雌性根田鼠

血清孕酮含量。

3　讨论

本研究结果验证了捕食风险使根田鼠产生繁殖迟滞的假设。此与 Stearns的理论及

Wasser等的暂时异质环境中的最佳繁殖策略相似[11 ,12 ]。在银狐气味条件下 , 行为改变

是根田鼠产生繁殖迟滞的最主要原因 , 未见觅食和性激素的显著作用 , 此与 Esa等结论

相似[7 ]。

银狐气味能强烈地影响根田鼠的婚配行为 , 在对照组 17对配对个体中 , 有 16对产

生交配行为 , 而在实验组 17对根田鼠中 , 仅有 2对。在高的捕食风险环境中 , 降低繁

殖概率是啮齿动物的最佳选择[7 ]。显而易见 , 若捕食风险高 , 且繁殖雌体及其后代的存
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活率低 , 雌体将选择繁殖迟滞策略[3 ]。

在银狐气味条件下 , 根田鼠的交配行为的反应存在明显的性别差异 , 由于两性繁殖

价不等[3 ] , 雌体极力地回避交配。动情雌体吸引雄体的嗅觉信号可增加其被捕食的敏感

性[13 ]。根田鼠的活动性降低 , 静息于某地的时间增加。Yl o¨nen等认为 , 婚配行为能提

高捕食风险水平 , 可增加婚配个体的捕食敏感性[14 ]。探究行为在两性中的表现也不相

同 , 与对照组比较 , 处理组雄性根田鼠的探究行为的频次虽有降低 , 但在时间上并无差

异 , 其频次的降低是由于捕食风险抑制其一般动作所致。捕食风险对雄性个体的繁殖投

入尚无作用 ; 雌体探究行为的频次和时间均降低 , 说明其繁殖投入降低。按照 Wasser

等[12 ]“当后代未来的生存条件充分地优于现在时 , 雌性可通过繁殖抑制 , 使其终生的

繁殖达到最佳化 , 以超越抑制自身代价”繁殖抑制模型。在高捕食风险条件下 , 田鼠个

体在繁殖后代与其自身存活之间存在权衡 ; 由于雌体对捕食更敏感 , 因之 , 此权衡对雌

体更为严格。自我修饰充分显示个体在婚配行为发生前后的状态及其成功率 , 亦表现出

捕食风险对目标个体繁殖状态的影响。

银狐气味对雌性根田鼠亲密行为和攻击行为的作用主要反映在累积时间 , 其频次并

无差异 ; 对雄性亦无差异。发情期可改变雌性啮齿动物的行为[13 ] , 且发情本身亦需要

增加活动 , 从而使其对捕食风险更脆弱。此外 , 与雄性田鼠寻找配偶的方式相同 , 小型

鼬科动物也利用嗅觉信号寻找猎物 , 跟随发情雌体[13 ]。然而 , 通过拒绝交配 , 雌体则

可减少作为鼬科动物定位雌体及其巢区的主信号 , 同时 , 避免交配和照顾后代。照顾后

代意味着在巢区附近的高觅食活动 , 造成雌体需要双倍的能量 , 缺乏食物的时间延长 ,

进而增加捕食风险[14 ]。Yl o¨nen认为 , 包括嗅觉信号 , 增加活动和高声的发情在内的田

鼠交配能增加婚配个体的脆弱性[4 ]。因之 , 在食物缺乏和繁殖成功概率低的条件下 , 抑

制繁殖是最佳对策。

Esa等曾指出 , 鼬科动物气味能改变田鼠类动物的婚配行为和繁殖活动 , 导致田鼠

类产生繁殖抑制的主要原因是婚配行为的改变 , 推论认为还可能是由于猎物能量摄入减

少 , 导致其营养不良和受精失败[7 ]。但对于不同的捕食者 , 猎物对其也会产生不同的反

应[15 ]。银狐属于根田鼠的泛化捕食者[15 ] , 其对于根田鼠的能量摄入影响不大 , 其体重

差异亦不显著。说明该推论不适用于银狐类捕食者。

Esa等指出 , 性激素改变可能是动物产生繁殖抑制的重要原因之一。本文结果则与

此不同 , 捕食风险对根田鼠雄体性激素的作用不明显 , 但可使雌体血清孕酮增加[7 ]。说

明捕食风险可引起个体激素变化的推论不适用于银狐类捕食者。
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EFFECTS OF SIL VER FOX ODOR

ON BREEDING AND FORAGING OF ROOT VOLES

WANG Zhenlong1 ,2　LIU Jike3

(1 Northwest Plateau Institute of Biology , the Chinese Academy of Sciences , Xining , 810001)

(2 Department of Biology , Qufu Normal University , Qufu , 273165)

(3 College of Life Science , Zhejiang University , Hangzhou , 310012)

Abstract : Predation has long been implicated as a major selective force in the evolution of several morphological and

behavioral characteristics of animals1 This study aims to determine experimentally how indirect cues of mustelids affect

the social behavior , foraging , reproduction and sexual hormones of root voles ( Microtus oeconomus) 1 We predict

that delayed breeding and changed mating behavior presented with Silver fox , Mustila eversmanni predation risk occur

in root voles1 Further , we discuss the possible ultimate and proximate cause behind delayed breeding1
We carried out the study at Northwest Plateau Institute of Biology , the Chinese Academy of Science , during

April2December 19971 We caught voles and Silver fox for experiment in the site of Haibei Alphine Meadow Ecosystem

Research Station of Chinese Academy of Science which located northwest Qinghai2Tibet Plateau with (37°29′- 37°45′

N , 101°12′- 101°23′E) 1
The animals were housed in clear plastic cages (29 cm×19 cm×13 cm) and maintained in a 12∶12 h light/

dark photoperiod and in 20±1℃temperature1
We carry out 18 days experiments in two main arenas (first three days) and in breeding cages (15 days there2
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after) situated indoors1 The 40 cm×40 cm×40 cm arenas were made of Plexiglas1
The study consisted of 34 (17 experimental and 17 control) experiments with female - male pairs of voles1 We

examined the mating and foraging behavior (the frequency and amount of food eaten in grams) during the first three

days of the study1 Then we transferred the voles pairs to breeding cages where the breeding experiments continued1
We offered water , Purina rabbit chow , and carrot to the voles ad libitum throughout the experiment1 On the 18th day ,

the voles were killed and weighted , and the reproductive stage of females , the weight of female ovaries , the litter size ,

the sperm count , and the weight of the male testes and epididymis were measured1
We sprayed the sawdust in the experimental arenas with predator odor daily during the study1 The odor was a fil2

tered dilution of urine and feces of Silver fox1 We sprayed the control arenas daily with distilled water1
We observed the pairs in behavior arenas to study the effects of Silver fox odor on the behavior of voles1 Each be2

havior observation lasted for 40 min1 We recorded the following activates (as in Esa and Yl o¨nen , 1995) : general ac2
tivate , amicable interactions , aggressive behavior , self2grooming , investigating behavior , and copulatory behavior1
We counted the frequencies and total time of all variables1

After the behavioral observation period , we removed each pair from the arenas to breeding cages for foraging

trails of voles1 We recorded the amount of Purina rabbit chew in grams1 Then the voles were removed to the breeding

cages for 152day breeding trial1
We found that 82 % paired root voles delayed breeding and significantly lowered the frequency of the general ac2

tivity , investigating , self2grooming , and copulatory behavior after being exposed to Silver fox odor1 Comparing with the

control , the total time of general activity in both sexes and amicable behavior of females increased under Silver fox

odor1 The total time of attacking behavior and amicable interactions of females , self2grooming of males decreased sig2
nificantly1 The ovary index and litter weight decreased in females , whereas in males the sperm count in epididymis de2
creased significantly1 The progesterone in the blood serum of females were increased significantly under fitch odor1
Key words : Silver fox ( Vulpes vulpes) ; Root voles ( Microtus oeconomus) ; Reproduction ; Foraging ; Predation

risk
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