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繁殖期根田鼠种群密度对其种群统计
参数及个体皮质酮水平的作用

边疆晖 1　吴雁 2　周抗抗 2

(1中国科学院西北高原生物研究所 , 西宁 810001)

(2杭州师范大学生命科学学院 , 杭州 310036)

摘要 : 为探讨引起种群密度制约的近因 , 本研究通过在野外建立的 4个面积为 50 m ×30 m的封闭围栏 , 研究了

繁殖期根田鼠种群密度对其种群统计参数及个体皮质酮水平的作用。在围栏设置高密度和低密度种群 , 测定了

繁殖期根田鼠种群密度对种群补充率、存活率、变化率及个体皮质酮水平的作用。高密度种群的补充率和变化

率较低密度种群显著降低 , 但其种群建群者存活率和子代存活率较低密度无显著变化。种群补充率和变化率分

别与种群建群者数量呈显著回归关系。高密度处理建群者的血浆皮质酮含量和脾脏指数均显著高于低密度处理。

上述结果说明 , 繁殖期根田鼠种群对其补充率和变化率存在密度制约作用 , 围栏种群建群者的数量是产生密度

制约的唯一制约因子。密度制约与社群应激之间存在密切关联。社群应激可能是种群产生密度制约的近因之一。
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Effects of popula tion den sity on dem ography and ind iv idua l corticosterone

level dur ing breed ing per iod in root voles (M icro tus oeconom us)
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Abstract: The p roximate causation of density2dependence is not clear so far. Social stress may be related to density2de2
pendence. To exam ine this hypothesis, we experimentally investigated the effects of population density on demography and

individual corticosterone levels during the breeding period in root voles (M icrotus oeconom us). W e established rep licate

root vole populations at high and low densities in 4 field enclosures (50 m ×30 m) at the Haibei Research Station of A lp ine

Meadow Ecosystem, the Chinese Academy of Sciences, and tested the effects of population density on recruitment rate,

survival rate, and rate of population change, as well as on individuals corticosterone level. The results showed that high

density caused a lower rate of recruitment and a rate of population change. Significant linear regression relationship between

the rate of population change, the rate of recruitment and founder number respectively were found. However, survival rate

of founders or offsp ring were not different between high and low densities. In addition, under high density conditions root

voles exhibited an increase in corticosterone level and sp leen index. W e conclude that the rate of recruitment and rates of

change in population is density2dependent, which is only induced by founder numbers. The density dependence is related

to social stress responses of individuals. The social stress may be a p roximate causation to induce density dependence in

population of root voles
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　　密度制约 ( density2dependence) 通过对种群统

计参数的作用 , 使种群波动趋于稳定 (O stfeld and

Canham, 1995)。因此 , 密度制约在种群自动调节

过程中具有重要的作用。

在探讨密度制约过程的研究中 , 种群生态学家

更多地关注种群统计参数的变化 (O stfeld and Can2
ham, 1995; Karels and Boonstra, 2000) 及生态学

机制 ( RÊdeleta l1 , 2 0 0 4 ) ,而未探讨引起种群统
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计参数变化的近因 (p roximate causation)。

关于密度制约的生态学机制有 3种观点 :其

一 , 成体通过社群压力 ( social stress) 抑制当年出

生并具繁殖潜能的亚成体的繁殖能力 ( RÊdel et

a l1, 2004) ; 其二 , 密度制约与雌体的繁殖投入

( rep roductive effort) 有关。该观点认为 , 雌体的繁

殖投入或繁殖决策反映了当前繁殖与将来双亲及后

代存活间的权衡 (W illiam s, 1966 )。由此 , 雌体

的繁殖决策或繁殖投入与雌体对巢区、食物等繁殖

资源的种内竞争程度密切关联 ; 其三 , 社会性限制

( social constraint ) 抑制了个体的生长与繁殖

(B ronson et a l1, 1973; L i et a l1, 2007 )。上述 3

种机制的共同点在于 , 密度制约与种内个体间的社

会性冲突有关 , 而社会性冲突与种群密度有密切的

相关关系 (N ie and L iu, 2005)。高密度个体间的

社会性冲突可慢性激活下丘脑—垂体—肾上腺

( hypothalam ic2p ituitary2adrenal, HPA ) 轴系统 , 使

糖皮质激素持续升高 , 引起个体一系列的应激反应

(Christian, 1980; Lee and Cockburn, 1985; Boon2
stra and Boag, 1992)。

应激是动物体内平衡受到威胁时所发生的生物

学反应 (Johnson et a l1, 1992)。应激至少可通过 4

种途径影响动物的繁殖 ( Johnson et a l1, 1992;

W ingfield and Sapolsky, 2003) : 其一 , 通过促糖皮

质激素释放激素、内啡肽和糖皮质激素抑制促性腺

激素释放激素 ( gonadotrop in2releasing hormone, Gn2
RH) 的分泌 ; 其二 , 通过糖皮质激素介导而降低

垂体对 GnRH的应答 , 继而抑制卵泡刺激素分泌 ;

其三 , 糖皮质激素直接作用于性腺而影响性激素的

分泌 ; 其四 , 通过糖皮质激素作用而降低性腺靶组

织对性激素的应答。此外 , HPA轴是影响免疫功能

的主要轴系 , 各种免疫细胞上都存在 HPA轴各类

激素的受体 ( Padgett and Glaser, 2003 )。动物应

激时所释放和分泌的各类神经递质及激素对免疫系

统有重要的调节作用。

另一方面 , 密度制约表现为随种群密度增加而

使个体死亡率增加和繁殖率降低的过程 ( Karels

and Boonstra, 2000)。RÊdel等 ( 2004) 的研究结

果表明 , 繁殖期穴兔 (O ryctolagus cun icu lus) 雌体

的密度与子代平均数量之间存在负相关关系 ; 而草

原田鼠 (M icrotus pennsy lvan icus) 高密度种群的补

充率显著降低 (O stfeld and Canham, 1995)。李凤

华等 ( 2003) 的研究结果也表明 , 随着密度的升

高 , 布氏田鼠 (L asiopodom ys brand tii) 的体重和雄

性睾丸的重量有所降低。

基于上述研究结果与分析 , 本研究做出如下假

设 : 种群密度制约与社群应激有密切关系。

本研究以栖息于青海高寒草甸地区根田鼠

(M icrotus oeconom us) 为研究对象 , 以实验生态学

方法 , 通过在围栏建立不同密度的种群 , 以研究繁

殖期根田鼠种群密度对种群补充率及存活率的效

应 , 以及对个体皮质酮水平及脾脏的影响 , 以分析

根田鼠种群密度对种群统计参数及个体皮质酮水平

的作用 , 旨在验证本研究提出的密度制约与社群应

激有密切关系的假设。

1　实验设计与研究方法

111　研究样地概况

本项研究于 2005年 4～7月在中国科学院高寒

草甸生态系统定位站地区进行。有关该地区的自然

概况、植被类型以及鸟类和兽类的种类和数量已有

详细报道 (夏武平 , 1982; 刘季科等 , 1982)。

实验围栏的植被类型为垂穗披碱草草甸。主要

优势植物为垂穗披碱草 ( E lym us nu tans)、早熟禾

( Poa sp1 )、矮嵩草 ( Kobresia hum ilis )、苔草

(Ca rex sp1 )、金露梅 ( Poten tilla fru ticos) 等。该

植被类型土壤疏松 , 植被覆盖度较大 , 为根田鼠自

然栖息地。

112　实验围栏与设计

围栏以 2 m ×1 m的镀锌钢板构成。钢板埋入

地下 015 m, 地上部分高 115 m。钢板之间用 L45 ×

45角钢固定。围栏总面积为 016 hm
2

, 由 4个

0115 hm
2 ( 50 m ×30 m ) 的围栏组成。实验前 ,

用 2周时间去除围栏内留居根田鼠和非靶动物。

将放入围栏以建立围栏种群的个体称之为围栏

种群的建群者 ( founder)。建群者为 2004年 9月在

研究地区不同地点捕获的当年未参加繁殖的亚成体

(雄性体重 < 25 g, 雌性体重 < 20 g)。各捕获点的

密度均为低密度。将雌雄个体分别置于 TPX -

CP - 4 (44160 cm ×31140 cm ×20100 cm ) 聚丙烯

饲养笼饲养 , 每笼放置 3只同性个体 , 笼内以木屑

和脱脂棉为巢材 , 供给充足饮水和兔颗粒饲料

(北京实验动物饲养中心生产 ) , 室温为 20 ℃ ±

2 ℃, 光照周期为 16L∶8D。

2005年 4月 18日 , 将 4个围栏划分成 2个种群

密度处理 , 即高密度和低密度处理。每个密度处理

有 2个重复。高密度处理为每栏放入 30对实验室饲

养的建群者个体 , 低密度处理为每栏放入 6对建群
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者个体。由于根田鼠在不同栖息地间及年内不同季

节的种群数量均可相差 3倍以上 (姜永进等 , 1991;

孙平等 , 2005) , 且考虑到建群者在放入围栏初期可

能由于某些原因而死亡 , 故将高密度和低密度处理

的实验动物数量设置为 5倍的差异 , 该配置分别为

研究地区根田鼠自然种群的高和中等水平 (刘季科

等 , 1982; 姜永进等 , 1991)。不同密度处理的围栏

设置采用系统设计 ( systematic design)。4个围栏的

建群者个体体重彼此相近 (高密度雌体 : 23122 g±

5175 g和 24199 g ±4146 g; 高密度雄体 : 33154 g ±

7160 g和 36118 g ±7186 g; 低密度雌体 : 22152 g ±

7192 g和 25105 g ±3136 g; 低密度雄体 : 37143 g ±

7180 g和 34140 g ±6185 g; F3, 144 = 1114, P =

01336)。建群者放入围栏适应 1周后 , 于 2005年 4

月 26日开始正式实验。

正式实验时 , 采用标志重捕方法估计围栏种群

数量及种群统计参数的变化。每围栏内 , 以 5 m ×

5 m的网格设立置笼站。每置笼站附近放 1～2只小

型木质的自制活捕鼠笼。笼内放入脱脂棉作为根田

鼠的巢材 , 并放入少量胡萝卜块为诱饵。鼠笼顶部

用一块木板遮挡 , 以防气温过高或淋雨而造成进笼

个体的死亡。每隔 1周标志重捕 1次 , 每次持续 3

～4 d。在标志重捕期 , 6: 00～6: 30开放鼠笼 ,

20: 00～0: 30关闭鼠笼 , 以防夜晚温度过低而使

实验个体死亡。每天查笼 4～5次。标志重捕的间

隔期关闭鼠笼。

对首次捕获的个体剪指标记。对所有捕获的个

体记录捕获位点、剪指号、性别、体重、繁殖状况

及其他相关项目。阴囊肥大、睾丸下降的雄体为处

于繁殖状态的雄体。雌体则以阴道开裂程度、腹部

及乳房是否膨大 , 以及乳头周围的毛发是否脱落判

断其繁殖状态。2005年 6月 30日结束围栏实验。

实验结束时 , 将建群者从围栏带回实验室测定

激素。在与周围环境相同的光照和温度条件下 , 建

群者在实验室适应性饲养 3 d, 以消除饲养环境对

个体的影响 , 并使激素测定条件标准化。

113　激素及脾脏指数测定

由于妊娠雌体皮质酮变化较大 , 故在测定血浆

皮质酮含量时 , 将妊娠雌体剔除。

将种群建群者个体快速断头采血。每只个体的

采血过程在 1 m in内完成。在 4℃条件下 , 以

4 000 r/m in离心 15 m in, 分离血浆 , 放入液氮速

冻 , 之后转移到 - 20 ℃冰箱保存以备皮质酮测定

(高密度 : n♂ = 11, n♀ = 12; 低密度 : n♂ = 3, n♀

= 5)。动物采血后 , 取脾脏器官 , 并称重。

血浆皮质酮的测定采用酶联免疫 ( EL ISA ) 竞

争法 , 其原理是根据样品皮质酮和一定量的辣根过

氧化物酶 (horse2radish peroxidase) 标记的皮质酮与

包被在测定板上的皮质酮抗血清竞争结合的原理进

行检测。检测试剂盒由 B iosource公司提供。具体实

验方法如下 : 1) 取出抗皮质酮抗体包被好的 96孔

板 ; 2) 孔中分别加入 25μl标准品 (0, 5, 15, 30,

60, 120, 240 nmol) 或样品 , 再加入 100μl酶标皮

质酮试剂 ; 3) 轻轻混匀 30 s, 在 20℃～25℃条件下

温育 60 m in; 4) 去除孔内液体 , 用洗涤液清洗反应

板 3次 ; 5) 每孔加入 200μl显色液 , 轻轻混匀 10 s,

室温放置 15 m in; 6) 每孔加入 100μl终止液。轻轻

混匀 30 s, 15 m in内在 450 nm处读吸光值。本试剂盒

的灵敏度为 017 nmol / L。批内差和批间差分别小于

5%和 7%。

114　统计分析

采用最小存活数 (minimum number alive) 估计

围栏种群数量。由于实验期间各围栏不同密度处理根

田鼠种群的平均捕获率均大于 70% (表 1) , 因此 ,

采用标志重捕法获得的最少存活个体数能精确反映不

同处理种群的密度 (Krebs et al1, 1976)。

表 1　各密度处理围栏根田鼠种群的捕获率 ( % )

Table 1　Trapability ( % ) of enclosed population of root vole in different density treatments

密度处理
Density treatments

周 W eeks

1 3 5 7 平均 Mean

低密度种群 1
Low density population 1

100100 70100 60100 66167 76117

低密度种群 2
Low density population 2

85171 80100 93175 66167 81153

高密度种群 1
H igh density population 1

86196 71179 57157 71105 71184

高密度种群 2
H igh density population 2

80195 73121 85171 54105 73148
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　　建群者存活率定义为 t+1诱捕期存活个体数占

t诱捕期个体的比率。另外 , 依据捕获日历 , 统计

了各诱捕期新生个体存活率。

种群补充率定义为 t诱捕期捕获的未标记新生

幼体数量与 t - 1诱捕期雌体数量的比率。脾脏指

数定义为脾脏重量与体重之比。

基于种群连续增长模型 dN / dt = rN , 种群变化率

按下列公式计算 :

rt = 1 / T ln (N t + T /N t )。N t为 t时的种群数

量 , T为测定种群变化的时间间隔 , 即为 2个诱捕

期的间隔时间。

在进行数据统计分析时 , 首先将各种群数量进

行 ln转换 , 使其近似服从正态分布后 , 再进行统

计分析。为进一步分析密度制约作用 , 分别将不同

密度处理种群 t时间的建群者数量与 t时间的种群

补充率与变化率进行回归分析。采用重复方差分析

( repeated ANOVA s) 测定实验期间不同密度处理对

种群数量、种群变化率、补充率、存活率等参数的

效应。采用双因素方差分析 ( two2way ANOVA ) 分

别检验不同密度处理及性别对皮质酮含量及脾脏指

数的效应。

2　结果

211　不同密度处理种群数量的变化

在实验期间 , 不同密度处理的种群数量具有显

著差异 (图 1a, F1, 2 = 22103, P = 01043)。在建立

实验种群时 (第 0周 ) , 高密度处理种群数量是低

密度的 5倍 (高密度种群为 60只 /0115 hm
2

, 低密

度种群为 12只 / 0115 hm
2 ) , 但实验结束时的第 9

周 , 不同密度处理间种群数量间的差异仅约为 2倍

(高密度种群为 5415只 /0115 hm2 , 低密度种群为

31只 /0115 hm2 ) , 表明 , 不同密度处理种群数量

间的差异呈降低趋势。

虽然不同密度建群者数量在整个实验期间呈降

低趋势 (图 1b) , 但实验结束时 , 高密度种群的建

群者数量仍约为低密度的 4倍 (高密度为 1915只 /

0115 hm2 , 低密度为 515只 /0115 hm2 ) , 且实验期

间二者数量呈显著性差异 ( F1, 2 = 209112, P =

01005)。

在第 3周 , 不同处理各有 1个围栏捕获到新生

个体。从第 5周开始 , 在各个围栏均捕获到新生个

体 (图 1c)。重复方差分析结果表明 , 不同密度处

理子代的数量在实验期间无显著差异 ( F1, 2 =

0137, P = 01604)。

图 1　不同密度处理根田鼠种群 a)、建群者 b) 及子代 c) 的

最小存活数量 (ME±SE). 0周为建立实验种群的时间 , 1～9

周为正式实验期间

Fig11　M inimum number alive (ME ±SE ) of population a ) ,

founder b) and offsp ring c) in the two density treatments for root

voles10 week indicates the point when experimental populations were

established experimental inside enclosures1 1 - 9 weeks indicate the

period of the experiment to be carried out.

212　不同密度处理种群存活率和种群补充率的变

化

实验期间 , 高密度种群建群者的存活率明显低

于低密度 (图 2) , 但二者间无显著差异 ( F1, 2 =

13123, P = 01068)。不同密度处理子代的存活率

也无显著差异 ( F1, 2 = 0123, P = 01679)。

高密度种群的补充率低于低密度种群 (图 3)。

从第 5周至实验结束的第 9周 , 高密度种群的补充
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率显著低于低密度 ( F1, 2 = 41195, P = 01023)。

图 2　根田鼠建群者和子代在 2个密度处理中的存活率 (ME±

SE). ns: 重复性方差分析表明 , 实验期间不同种群密度对建

群者和子代的存活率无显著作用

Fig12　Rates of survival (ME±SE) of founders and offsp ring in 2

density treatments for root voles. ns: Repeated2measures ANOVA

showed no significant effects of density on survival rates for founders

and offsp ring in experimental period in root voles ( P > 0105) 1

图 3　根田鼠种群在 2个密度处理中的补充率 (ME ±SE). 3

重复性方差分析表明 , 从第 5周至第 9周不同密度种群存活率

有显著差异 ( P < 0105)

Fig13　Rates (ME±SE) of recruitment in 2 density treatments for

root voles. 3 Repeated2measures ANOVA showed a significant

effect of density on rate of recruitment in the period from 5 th week to

9 th week ( P < 0105) .

213　建群者及种群密度分别与种群补充率和种群

变化率间的关系

重复性方差分析结果表明 , 高密度种群在实验

期间的种群变化率显著低于低密度处理 (图 4,

F1, 2 = 2774161, P = 01000)。种群变化率与建群者

数量之间的回归分析结果表明 , 二者存在显著的线

性回归关系 (图 5a, R2 = 0124, F1, 19 = 5162, P =

01029)。但种群变化率与种群数量 (建群者和子

代数量之和 ) 之间则无此关系 ( R2 = 0108, F1, 19

= 1160, P = 01222)。相应地 , 种群补充率与建群

图 4　高密度和低密度处理根田鼠种群的变化率. 33 重复性

方差分析表明 , 实验期间不同密度的种群变化率有显著差异

( P < 0101) .

Fig1 4　Rates of population changes in high and low density treat2

ments for root voles133 Repeated2measures ANOVA showed a sig2

nificant effect of density on rate of population change during the ex2

periment ( P < 0101) .

图 5　2个密度处理根田鼠种群的 a) 变化率 rct和 b) 补充率

rrt与种群建群者数量 N t之间的回归关系

Fig15　Relationship s between rate of population changes rct , a) , or

rate of population recruitment rrt b) and founder numberN t for 2 den2

sity treatments for root voles1

931



兽　类　学　报 28卷

者数量之间也存在显著的线性回归关系 (图 5b,

R2 = 0140, F1, 19 = 9123, P = 01009) , 但种群补充

率与种群数量之间则无显著线性回归关系 ( R2 =

0104, F1, 19 = 0154, P = 01473)。表明 , 在实验期

间 , 建群者数量对种群补充率和增长率有显著的密

度制约性效应 , 而种群数量则无此作用。

214　不同密度建群者的皮质酮及脾脏指数的变化

高密度建群者的皮质酮含量高于低密度处理

(图 6)。双因素方差分析结果表明 , 不同密度处理

对建群者皮质酮水平具有显著效应 ( F1, 31 = 6170,

P = 01015)。虽然雌体皮质酮含量高于雄体 , 但二

者间无显著的性别差异 ( F1, 31 = 3117, P =

01086) , 密度处理与性别间也无显著的交互作用

( F1, 31 = 1168, P = 01206)。

高密度处理建群者的脾脏指数大于低密度处理

(图 7) , 且不同密度处理对脾脏指数具有显著效应

( F1, 30 = 4185, P = 01037) , 但不同性别间的脾脏

指数无显著差异 ( F1, 30 = 0119, P = 01669) , 性别

与密度处理间的交互作用也无显著性差异 ( F1, 30 =

0134, P = 01567)。

图 6　2个密度处理根田鼠建群者的血浆皮质酮含量 (ME ±

SE). 3 方差分析表明 , 种群密度对建群者皮质酮水平有显著

作用 ( P < 0105)

Fig16　Plasma corticosterone concentration (ME±SE) of founders in 2

density treatments for root voles13 ANOVA showed a significant effect

of density on corticosterone level of founders for root voles (P <0105).

图 7　2个密度处理根田鼠建群者的脾脏指数 (ME±SE).

3 方差分析表明 , 种群密度对脾脏指数有显著作用 ( P <

0105)

Fig17　Sp leen index (ME±SE) of founders in 2 density treatments

for root voles. 3 ANOVA showed a significant effect of density on

sp leen index of founders for root voles ( P < 0105) .

3　讨论

田鼠类密度制约效应的研究主要集中在种群的

周期性波动与统计参数之间关系的探讨 ( Krebs et

a l1, 1973; Krebs and Myers 1974; LeDuc and

Krebs, 1975; Hansson and Henttonen 1985; Bernsh2
tein et a l1, 1989)。然而 , 在密度制约过程中 , 种

群统计参数的变化应该是对当前密度而不是对波动

期密度变化率的反应 ( O stfeld and Canham,

1995) ; 其次 , 种群不同波动阶段具有不同的环境

条件且存在迟滞性密度制约效应 , 因而 , 由于上述

问题 , 使此类研究结果存在局限性和不一致性

( Krebs and Myers, 1974; M ihok et a l1, 1985;

Rodd and Boonstra, 1984 )。此外 , 研究者还通过

构建种群密度与种群变化率之间的回归关系 , 以及

用时间序列 ( time2series) 分析以探讨密度制约效

应 (Hanski et a l1, 1993; Turchin, 1993)。但此类

研究中 , 前者无法阐明密度与种群变化率之间的直

接因果关系 , 而后者过高估计密度制约的作用且存

在数据的时间自相关性 ( autocorrelation)。目前 ,

通过围栏以调控种群密度的实验是探讨密度制约过

程的最有效方法 ( Karels and Boonstra, 2000)。

本研究结果表明 , 高密度处理显著降低了种群

补充率和种群变化率。种群补充率和变化率分别与

建群者数量间呈显著的负相关关系。说明 , 在繁殖

期 , 根田鼠种群密度对种群补充率存在密度制约作

用 , 而围栏种群建群者数量是产生密度制约的唯一

制约因子。

对栖息于北半球、经历寒冷且漫长冬季的小型

哺乳动物而言 , 存活率 , 尤其是冬季存活率是限制

种群增长的一个重要因素 ( Cherynavski et a l1,

1981; Hansen et a l1, 1999)。在青海高寒草甸地

区 , 根田鼠种群在繁殖末期 , 越冬个体大量死亡 ,

而参加当年越冬个体的冬季存活率则决定着来年的

种群繁殖基数 , 直接影响根田鼠种群的波动幅度
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(姜永进等 , 1991)。然而 , 本研究未发现高密度

处理对其建群者及子代存活率的显著效应。其原因

可能是由于实验时间较短而不足以充分反映密度对

种群存活率的制约作用。因而 , 本研究尚不能据此

得出密度对存活率不存在密度制约的结论。O stfeld

和 Canham ( 1995 ) 将草原田鼠种群调控成高、

中、低密度 16个月后 , 高密度和中密度成体存活

率显著降低。因此 , 根田鼠种群对存活率尤其是越

冬存活率的密度制约效应值得进一步研究和探讨。

姜永进等 ( 1991 )、聂海燕等 ( 1995, 2006 )

及 N ie和 L iu (2005) 认为 , 攻击行为在根田鼠种

群波动过程中起主要调节作用。实际上 , 攻击行为

对种群的调节作用就是密度制约的一种行为机制。

在小哺乳动物种群中 , 随种群密度的增加 , 动物繁

殖和生存所需的相对资源量降低。为争夺有限资

源 , 个体间的攻击行为势必增加。聂海燕等

(2006) 和 N ie和 L iu ( 2005) 在捕食和附加食物

交互作用条件下对根田鼠攻击行为的研究表明 , 具

有明显攻击性的恐吓、进攻及争斗等行为分别与种

群密度呈显著或极显著的线性正相关关系。而

Boonstra和 Boag ( 1992 )、Rogovin等 ( 2003 ) 及

L i等 (2007) 分别对草原田鼠和大沙鼠 (R hom bo2
m ys opim us) 及布氏田鼠的研究则表明 , 攻击行为

是引起种群个体糖皮质激素水平升高且使其处于应

激状态的重要应激源 ( stressor)。

本研究结果表明 , 高密度处理建群者的血浆皮

质酮水平和脾脏指数较低密度建群者显著升高和增

大。脾脏指数增大的原因可能是个体处于应激状态

而使其对外界病菌抵抗力下降而引起的感染反应所

致。Avitsur等 (2002) 对小鼠的研究结果也表明 ,

社群应激引起个体脾脏肿大和免疫细胞功能及形态

的改变。上述结果说明 , 高密度处理使建群者处于

亚病理状况的应激状态 , 其主要原因应归结于建群

者间的攻击行为或社会性冲突所致。

应激可通过下丘脑—垂体—性腺轴而影响动物

的繁殖功能及性行为 ( Johnson et a l1, 1992;

Marchlewska2koj, 1997; W ingfield and Sapolsky,

2003)。B ian等 (2005) 对根田鼠的研究表明 , 将

雄性根田鼠暴露给捕食者气味 20 d后 , 其皮质酮水

平显著升高 , 而性激素及性行为均被抑制。Boon2
stra等 (1998) 对美洲兔 (L epus am ericanus) 的研

究发现 , 在种群衰减期 , 高捕食风险引起个体皮质

醇水平升高 , 使其处于慢性应激状态 , 导致种群繁

殖力的降低。Demas等 ( 2004 ) 对加卡利亚苍鼠

( Phodopus sungorus) 的研究结果则表明 , 社群应

激改变了个体的繁殖功能。本项研究从第 3周开始

捕获到 F1子代。据此推算 , 实验结束时 F1子代日

龄 < 70 d。而此时的 F1代根田鼠尚不具备交配繁殖

能力 (梁杰荣等 , 1982) , 加之 , 实验结束时 , 在

低密度种群中未发现 F1代妊娠现象 , 故可认为 ,

高密度种群补充率的降低只能是建群者之间的社会

性冲突及对资源竞争所产生的综合效应所致 , 而不

是高密度种群的建群者对子代繁殖抑制作用的结

果 ; 其次 , 由于根田鼠不同密度种群子代数量无显

著差异 , 因而 , 高密度补充率的降低反映了该种群

参加繁殖的雌性建群者数量的降低。由此可见 , 根

田鼠密度制约性补充率和变化率实质上反映了社群

应激对建群者繁殖能力的抑制效应。

需进一步说明的是 , 高密度不仅可导致个体间

社会冲突的加剧 , 还可引起巢区缩小、可获得性资

源降低 , 社会等级次序不稳定等变化。因此 , 种群

密度引起的社群应激 , 不完全是社会性冲突的结

果 , 而应是上述因子所产生的综合效应。该综合效

应实际上是应激生物学代价累计效应 (Moberg and

Mench, 2005) 的反映。Moberg和 Mench ( 2005)

将应激诱导的生物功能的改变称之为应激的生物学

代价 , 并认为 , 这种应激生物学代价具有累计效

应 , 即相同应激源重复作用于动物 , 或不同应激源

同时作用于动物后 , 动物的应激反应则会被累计扩

大 , 甚至产生恶性应激反应。因此 , 社群应激对种

群统计参数的作用强度与种群密度相关 , 换言之 ,

社群应激对种群统计参数的作用也表现为密度制

约。

本研究基于高密度种群建群者的皮质酮含量增

加 , 种群建群者数量分别与种群补充率和种群变化

率呈负相关关系的结果 , 验证了本文所提出的社群

应激与密度制约之间存在密切关联的假设 , 并由此

提示 , 社群应激是种群产生密度制约的近因之一。
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