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摘要: 寄生物对宿主繁殖的影响取决于宿主对当前繁殖值和剩余繁殖值的权衡。球虫为微型寄生物，而微型寄
生物对宿主当前繁殖值的影响较剩余繁殖值要大。因此，本研究检验了寄生在高原鼠兔肠道内的艾美耳球虫可
影响其当前繁殖的假设。在繁殖早、中、晚期，野外共观测高原鼠兔 170 只。结果表明，不同繁殖期感染率有
显著差异。在繁殖中期，未感染雌性的妊娠率显著高于感染雌性。且未妊娠雌性较妊娠雌性有更高的感染强度，
但在另外两个繁殖期没有发现此效应。在雄性中，任何繁殖期的感染强度和感染率与睾丸和附睾指数均无显著
相关性，且感染和未感染球虫雄性睾丸及附睾指数无显著差异。此外，野外观测实验结果表明，感染雌性的胚
胎重较未感染雌性显著降低，与野外感染对胚胎重量影响的实验结果相一致。说明艾美耳球虫感染可影响胚胎
的发育。上述结果说明，艾美耳球虫对高原鼠兔繁殖的影响随繁殖期而有不同效应，且存在性别间差异，这种
效应可能与不同性别间的繁殖对策有关。
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Effects of coccidian parasites ( Apicomplexa: Eimeriiade) on reproduc-
tion in plateau pika
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Abstract: The effects that parasitism on host reproduction depends on a trade-off between the host’s current reproductive
success and its residual reproductive success. Coccidian parasites are microparasites，and the effect of microparasites on
current reproductive success is greater than that on residual reproductive success. We tested the hypothesis that coccidian
parasites ( Apicomplexa: Eimeriiade) would impact on current reproduction of plateau pikas. In field observations，170
plateau pikas were trapped in early-，middle- and late-breeding seasons. For infection rate，there were significant differ-
ences in breeding seasons. In the mid-period of breeding，non-infective females had a higher pregnant rate than infective fe-
males，and non-pregnant females had a higher infection intensity than did pregnant females. However，no effects were found
in the other two breeding periods. No significant relationships between infection intensity or infection rate and testis and epi-
didymis index were found in males in any breeding period. There also were no significant differences in testis or epididymis
indices between infective and non-infective males. In addition，the field observation experiment results show that the infec-
tion with coccidia significantly decreased embryo weights. It was consistent with the results in the field infection experiment
in this study. Our results demonstrated parasite infection influence on embryo development. Our results suggest that the sex-
biased effects on plateau pika reproduction may be related to hosts modifying their reproductive strategy to optimize fitness
Key words: Coccidian parasites; Plateau pika; Qinghai-Tibet Plateau; Ｒeproduction

Elton ( 1942) 提出的 “流行病假说 ( Epidem-
ic hypothesis) ”认为，寄生虫是引起小型哺乳动物

种群波动的原因之一，但该观点一直未得到重视，

直至 20 世纪 70 年代，理论模型表明，寄生物可通
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过影响宿主繁殖而调节其种群动态 ( Anderson and
May ，1978 ) 。之后，一些实验支持了该理论
( Boonstra et al. ，1998; Hudson et al. ，1998; Ped-
ersen and Greives ，2008; Vandegrift et al. ，2008) 。
寄生物感染可改变大多数小型哺乳动物生殖性

状的表型，如感染可降低繁殖概率 ( Bindseil and
Hau，1991; Newey and Thirgood，2004; Vandegrift et
al. ，2008) 、胎仔数和断乳重 ( Burns et al. ，2005)
以及延缓性腺发育 ( Wecker ，1962; Timm and
Cook，1979) 和繁殖 ( Feore et al. ，1997; Telfer et
al. ，2005) ，但也有一些被感染宿主则会增加繁殖
产出 ( Schwanz，2008 ) 或不改变其繁殖状态
( Kristan，2004) 。这些繁殖对策的变化反映了宿主
对当前繁殖值和剩余繁殖值之间的权衡 ( McCurdy
et al. ， 2001; Gandon et al. ， 2002; Schwanz，
2006，2008) 。从生活史角度看，当寄生物为自限
性时，宿主的最优策略是将能量主要用于免疫防御

并最大限度地提高存活概率; 而对于慢性感染的宿

主，其最优策略是将能量用于当前繁殖使其适合度

最大化 ( Forbes，1993; Perrin et al. ，1996 ) 。细
菌、病毒、原生动物属微型寄生物 ( Micropara-
sites) ，此类寄生物在宿主体内可迅速繁殖 ( Tomp-
kins et al. ，2011) ，并可使宿主产生终身免疫，因
而，微型寄生物对宿主当前繁殖值的影响较剩余繁

殖值要大 ( Telfer et al. ，2005) 。因此，可以推测，
当宿主感染微型寄生物时，会降低其对当前的繁殖

投入而提高下一次繁殖的几率。
高原鼠兔 ( Ochotona curzoniae ) 生活在海拔

3 200 － 5 200 m的青藏高原高寒草甸地区，被认为
是该生态系统中的关键物种 ( Smith and Foggin，
1999) 。高原鼠兔每年繁殖 1 － 3 胎，每胎 1 － 5 只，
繁殖期为 4 月中旬至 7 月中旬 ( 殷宝法等，
2004) 。艾美耳球虫是寄生在宿主肠道的一种原生
动物，隶属原生动物门艾美耳科艾美耳属 ( Eimer-
ia) ，属微型寄生物，是感染高原鼠兔种群的主要
寄生物 ( Cao et al. ，2009; 边疆晖等，2011 ) 。艾
美耳球虫通常在单一宿主体内完成生活史，其感染

潜伏期为 9 － 13 d，属自限制性感染 ( Fuller et al. ，
1995; 边疆晖等，2011 ) 。寄生于宿主肠道上皮细
胞的艾美耳球虫，可破坏宿主对养分的吸收能力，

导致宿主消瘦 ( Daugschies et al. ，1999 ) 、营养不
良 ( Crompton and Stephenson， 1990; Solomon，

1993 ) 、倦怠和食欲不振 ( Daugschies et al. ，
1999) 。
本研究检验如下假设，艾美耳球虫可通过影响

宿主的营养吸收能力而间接影响高原鼠兔当前繁

殖。基于该假设，本研究预测在繁殖季节，高原鼠
兔雌体妊娠率和胚胎发育以及成体雄性性腺和性器

官都会受到艾美耳球虫的影响。为了验证该假设，
在繁殖早、中、晚期分别测定艾美耳球虫感染率、
高原鼠兔雌性妊娠率以及成年雄性的性腺和性器官

重量。为进一步检验艾美耳球虫对胚胎发育的影
响，通过野外球虫感染实验，测定在不同处理条件

下高原鼠兔胚胎的重量和胚胎重分布。

1 研究方法
1. 1 野外观测实验
该研究于 2011 年 4 － 7 月在中国科学院海北高

寒草甸生态系统研究站进行。为了检验自然条件下
艾美耳球虫感染对宿主妊娠率的影响，在海北高寒

草甸试验观测站 4 hm2样地范围内，于 4 月 29 日，
5 月 30 日和 7 月 23 日用 100 个弓形夹捕获高原鼠
兔，连续捕获 3 日，收集成体性腺、性器官以及胚
胎重量等数据。这三个时期分别代表早、中、晚 3
个繁殖期 ( 殷宝法等，2004; 曲家鹏等，2008 ) 。
此样地高原鼠兔种群密度为 120 － 140 只 /hm2。高
原鼠兔的体重、成对睾丸和附睾、全部胚胎湿重精
确到 0. 001 g。将直肠和结肠取下放入 20 mL 塑料
管内，用 2. 5% ( w /v) 重铬酸钾 ( K2 Cr2 O7 ) 溶

液保存，带到实验室检测艾美耳球虫的感染强度。
1. 2 野外感染实验
为检验艾美耳球虫感染对胚胎发育的影响，于

2011 年 4 月 12 － 18 日在海北高寒草甸生态观测站
1 进行感染球虫的野外实验。选择 3 块 0. 25 hm2

( 50 m × 50 m ) 样地作为处理组，平均密度为
144 只 / hm2，两块 0. 25 hm2 ( 50 m × 50 m) 样地
作为对照组，平均密度为 140 只 / hm2。处理组样
地之间的距离大于 50 m，处理组和对照组样地间
的距离为 200 m。处理组 3 个样地用绳套法 ( 曲家
鹏等，2008) 分别活捕 17 只、11 只和 6 只高原鼠
兔，对照组分别活捕 14 只和 17 只。对活捕个体剪
趾标记。边疆晖等 ( 2011 ) 的研究表明，高原鼠
兔感染 60 万艾美耳球虫卵囊后每克粪便排卵囊量
为 30 万。因此，处理组捕获到的高原鼠兔个体每
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只经口注入 0. 5 mL水，其中含 50 万个艾美耳球虫
卵囊，对照组每只经口注入 0. 5 mL 水。每个样方
中所剩余的高原鼠兔未活捕标记，目的是用于检测

处理组及对照组高原鼠兔的繁殖同步性。处理组剩
余个体分别为 26 只、23 只和 13 只，对照组分别
为 12 只和 17 只。由于高原鼠兔的妊娠期为 22 d
( 王学高和戴克华，1991 ) ，而艾美耳球虫的自限
性感染阶段为 20 d 左右，因此，15 d 后对所有样
方内的高原鼠兔进行死捕，称其体重，解剖并记录

妊娠雌性的胎仔数，并称量胚胎重，精确到

0. 001 g。取每只高原鼠兔直肠及结肠保存于装有
20 mL 2. 5%重铬酸钾溶液的离心管中，带回实验
室用于艾美耳球虫感染率和感染强度的检测。
1. 3 艾美耳球虫测定
收集并称重每个高原鼠兔结肠和直肠粪便样

品，精确到 0. 001 g。研磨每一份样品并用 30 mL
2. 5%的重铬酸钾溶液稀释，之后用 40 目和 100 目
的滤网过滤杂质。过滤后的悬浮液在室温条件下保
存一周，以便卵囊孢子化。然后通过饱和食盐水浮
选法收集球虫卵囊。并用 McMaster 计数板计算卵
囊个数，将该计数转换成每克粪便样品中球虫卵囊

个数。
1. 4 统计分析
本实验只对成体高原鼠兔数据进行统计分析。

由于雄性高原鼠兔在出生当年并不参与繁殖，而第

一窝出生的一些雌性高原鼠兔在当年即可参与繁

殖，所以对雄性采用越冬体重作为成体标准 ( ＞
140 g，殷宝法等，2004 ) ，而雌性以 75 日龄个体
体重作为成体标准 ( ＞ 120 g，周立等，1987; 叶
润蓉和梁俊勋，1989) 。
感染率 =感染艾美耳球虫个体数 /总的个体数;

感染强度是每克粪便中的艾美耳球虫卵囊数目

( OPG) 。妊娠率 =妊娠雌性个体数 /所有雌性个体
数; 睾丸或附睾指数 = 成对睾丸或附睾重 /体重;
胚胎重为同窝胚胎的平均重量。统计前，首先将感
染强度进行 lg10( x + 1) 转化。
采用 Binary Logistic 回归分析分别检测各个繁

殖期感染率对妊娠率的影响。为进一步分析艾美耳
球虫感染对繁殖的效应，用卡方检验分别检测每个

繁殖期感染和未感染雌性间的妊娠率差异。采用单
因素方差分析测定不同繁殖期内妊娠和未妊娠雌性

间的感染强度差异以及不同繁殖期内感染强度对雄

性睾丸、附睾指数的影响。此外，用一元线性回归
分析每个繁殖期睾丸、附睾指数和感染强度之间的
关系。不同繁殖期内不同性别个体的感染率和感染
强度分别用 Binary Logistic 回归分析和单因素方差
分析检验。
用 Mann-Whitney U 检验分析繁殖前期及中期

感染和未感染雌性的胎仔数差异，t 检验分析其胚
胎重的差异。由于在繁殖晚期大部分高原鼠兔已经
停止繁殖，该时期的胎仔数、胚胎重量、感染和未
感染雌性的胚胎重量分布等数据均未包含在统计分

析中。
用嵌套 ANOVA 分析艾美耳球虫感染对胎仔

数、胚胎重影响以及处理组和对照组间感染强度的
差异。根据胚胎的重量，将其分为 3 个组:
＜ 0. 5 g ( 卵泡阶段) ，0. 5 － 1. 0 g ( 半成型阶段) ，
＞ 1. 0 g ( 完全成型阶段) ，并用 χ2检验分析处理组
与对照组胚胎重频次分布间的差异。所有的统计分
析均在 SPSS16. 0 上进行。

2 结果
2. 1 不同繁殖期感染率及感染强度变化
在野外观测实验中，共捕获 170 只高原鼠兔成

体，包括繁殖早期的 54 只雌性和 40 只雄性，繁殖
中期的 32 只雌性和 14 只雄性，繁殖晚期的 20 只
雌性和 10 只雄性。雄性 ( χ2 = 8. 98，P = 0. 011)
和雌性 ( χ2 = 14. 28，P = 0. 001 ) 的感染率随繁
殖期而有显著变化，均表现为繁殖早期感染率最

低，繁殖晚期感染率最高。雄性 ( F2，61 = 4. 16，P
= 0. 020) 和雌性 ( F2，103 = 9. 77，P ＜ 0. 001) 的
感染强度也随繁殖期而有显著变化，雄性在繁殖晚

期的感染强度显著大于繁殖早期和繁殖中期 ( P
＜ 0. 05; 表 1) ，但是繁殖早期和繁殖中期之间并
无显著差异; 雌性在 3 个繁殖期的感染强度均有显
著差异 ( P ＜ 0. 05) ，繁殖初期最低，而繁殖晚期
最高 ( 表 1) 。
2. 2 感染率及感染强度对雌性妊娠的影响
繁殖早期的妊娠率为 92. 6%，繁殖中期为

59. 4%，繁殖晚期为 15. 0%。繁殖中期的妊娠率
与感染率存在相关关系 ( χ2 = 4. 15，P = 0. 042 ) ，
但在繁殖早期和晚期没有发现该相关关系 ( 早期:

χ2 = 0. 02，P = 0. 898; 晚期: χ2 = 0， P =
1. 000) 。在繁殖中期，未感染雌性比感染雌性有
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更高的妊娠率 ( χ2 = 4. 49，P = 0. 03; 图 1 ) ，但
是这种差异在繁殖早期 ( χ2 = 0. 02，P = 0. 896;
图 1) 和繁殖晚期 ( χ2 = 0. 33，P = 0. 563; 图 1)
并不显著。此外，繁殖中期的未妊娠雌性感染强度

要显著大于妊娠雌性 ( F1，30 = 6. 70，P = 0. 015; 图
2) ，但是这种差异在繁殖早期以及繁殖晚期并不
显著 ( 繁殖早期: F1，52 = 0. 13，P = 0. 724; 繁殖晚
期: F1，18 = 2. 41，P = 0. 138; 图 2) 。

表 1 不同繁殖期雌雄高原鼠兔感染强度和感染率
Table 1 Infection intensities and infection prevalence of females and males during different breeding periods in plateau pikas

感染率 Infection prevalence 感染强度 Infection intensity

雄性 Male 雌性 Female 雄性 Male 雌性 Female

繁殖期早期 EBP 25. 00a 25. 92a 0. 47 ± 0. 17a 0. 49 ± 0. 14a

繁殖期中期 MBP 42. 86b 46. 87b 0. 98 ± 0. 28ab 1. 22 ± 0. 19b

繁殖期晚期 LBP 90. 00c 95. 00c 1. 46 ± 0. 33b 1. 59 ± 0. 23b

表中感染强度为经 lg10( x + 1) 转换后数值，用平均值 ±标准误表示; 具有相同字母的数据表示差异不显著 ( Bonferroni 多重比较) ; EBP、

MBP和 LBP表示早、中、晚 3 个繁殖阶段 . 样本量: EBP，40 ( 雄性) 和 54 ( 雌性) ; MBP，14 ( 雄性) 和 32 ( 雌性) ; LBP，10 ( 雄性)

和 20 ( 雌性)

Infection intensities in the table are transformed data by using lg10( x + 1) and they are expressed as mean ± SE. Data sharing the same letters are statisti-

cally equivalent. EBP，MBP and LBP indicate early，middle，and late breeding periods. Sample size: EBP，40 males and 54 females; MBP，14 males

and 32 females; LBP，10 males and 20 females

图 1 不同繁殖期感染与未感染雌性高原鼠兔的妊娠率 . 图中

标注数字表示样本数; EBP、MBP、LBP分别表示繁殖期的早、

中、晚期． * P ＜ 0. 05; ns表示差异不显著
Fig. 1 Pregnancy rates of infected and uninfected females in differ-

ent breeding periods for plateau pikas. Numbers above the bars show

the number of samples; EBP，MBP and LBP indicate early，middle，

and late breeding periods. * P ＜ 0. 05; ns means not significant at

the level 0. 05

2. 3 感染率及感染强度对睾丸和附睾指数的影响
不同繁殖期的感染及未感染雄性的睾丸和附睾

指数不存在显著差异 ( 睾丸: F1，58 = 0. 61，P =
0. 434; 附睾: F1，58 = 0. 23，P = 0. 637，图 3) 。感
染和繁殖期的交互作用也不显著 ( 睾丸: F2，58 =
0. 11，P = 0. 370; 附睾: F2，58 = 0. 17，P =

图 2 不同繁殖期妊娠与未妊娠雌性高原鼠兔的感染强度。图

中标注数字表示样本数; EBP、MBP、LBP 分别表示繁殖期的

早、中、晚期 . * P ＜ 0. 05; ns表示差异不显著
Fig. 2 Infection intensities of pregnant and non-pregnant females in

different breeding periods for plateau pikas. Numbers above the bars

show the number of samples; EBP，MBP and LBP indicate early，

middle，and late breeding periods. * P ＜ 0. 05; ns means not sig-

nificant at the level 0. 05

0. 845) 。繁殖早期 ( 睾丸: F1，38 = 1. 12，P =
0. 297; 附睾: F1，38 = 0. 97，P = 0. 330 ) 、中期
( 睾丸: F1，12 = 1. 19，P = 0. 297; 附睾: F1，12 = 0，P
= 0. 952 ) 、 晚 期 ( 睾 丸: F1，12 = 0. 14;
P = 0. 722; 附睾: F1，12 = 0. 71，P = 0. 425) 的睾
丸、附睾指数与感染强度无显著相关关系。
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图 3 不同繁殖期感染与未感染雄性高原鼠兔的睾丸指数 ( a) 和附睾指数 ( b) ． 图中标注数字表示样本量; EBP、MBP、LBP
分别表示繁殖的早、中、晚期． ns表示差异不显著
Fig. 3 Testis ( a) and epididymis ( b) indices of infected and uninfected males in different breeding periods for plateau pikas. Numbers a-
bove the bars show the number of samples. EBP，MBP and LBP indicate early，middle，and late breeding periods. ns means not significant at
the level 0. 05

2. 4 感染率及感染强度对胚胎的影响
在野外观测实验中，繁殖早期的未感染雌性胚

胎重量大于感染雌性的胚胎重量 ( t = 2. 21，P =
0. 032，图 4a) ，但是，在繁殖中期则无显著差异
( t = 0. 06，P = 0. 957 ) 。在繁殖早期 ( 胎仔数:

U = 197. 00，P = 0. 196，图 4b; 胚胎重分布: χ2

= 3. 69，P = 0. 158，图 4c) 或繁殖中期 ( 胎仔数:
U = 33. 00，P = 0. 581 ，图 4b; 胚胎重分布: χ2

= 0. 11，P = 0. 949 ，图 4d) ，感染和未感染雌性
的胎仔数或者胚胎重量分布无显著差异。

图 4 高原鼠兔繁殖早期和中期艾美耳球虫感染对胚胎重( a) 和胎仔数( b) 的影响及对早期( c) 和中期( d) 胚胎重分布的效应 . 图中
标注数字表示样本量; EBP、MBP分别表示繁殖期的早、中期; NFT、FT，分别表示未感染和感染 . * P ＜0. 05; ns表示差异不显著
Fig. 4 Effects of coccidian parasites on embryo weight( a) and litter size ( b) in EBP and MBP，as well as on embryo weight distribution in
EBP( c) and MBP( d) ． Numbers above the bars show the number of samples; EBP and MBP indicate early and middle breeding periods. NFT
and FT indicate non-infected and infected. * P ＜ 0. 05; ns means not significant at the level 0. 05
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在野外感染实验中，未标记鼠兔的胎仔数

( F1，45 = 3. 27，P = 0. 077，图 5a) 、胚胎重 ( F1，45

= 1. 82，P = 0. 184，图 5a) 以及胚胎重分布 ( χ2

= 4. 43，P = 0. 109，图 5b) 在处理组和对照组间
无显著差异。但是，对照组标记鼠兔的胚胎重较处
理组标记鼠兔显著增大 ( F1，21 = 8. 38，P =
0. 009，图 6a) ，且胚胎重分布也存在显著差异 ( χ2

= 6. 51，P = 0. 039，图 6b) ，但胎仔数无显著变

化 ( F1，21 = 0. 15，P = 0. 701，图 6a) 。处理组标
记鼠兔的感染强度显著高于对照组标记个体 ( F1，66

= 14. 03，P ＜ 0. 001，表 2 ) ，但性别间无显著差
异 ( F1，66 = 0. 05，P = 0. 832 ) 。对于未标记的高
原鼠兔，对照组和处理组的感染强度无显著差异

( F1，87 = 0. 01，P = 0. 933，表 2) ，也无性别效应
( F1，87 = 0. 04，P = 0. 847) 。

图 5 野外感染实验中处理组和对照组中未标记雌性高原鼠兔胎子数 ( a) 、胚胎重 ( a) 与胚胎重分布 ( b) ． 图中标注数字表示

样本数． ns表示差异不显著
Fig. 5 Litter size ( a) ，embryo weight ( a) and embryo weight distributions ( b) for unmarked female pikas in treatment and control groups

in a field infection experiment. Numbers above the bars show the number of samples. ns means not significant at the level 0. 05 for litter sizes

图 6 在野外感染实验中处理组和对照组中标记雌性高原鼠兔胎仔数 ( a) 、胚胎重 ( a) 与胚胎重分布 ( b) ． 图中标注数字表示

样本数． * P ＜ 0. 05; ns: 差异不显著
Fig. 6 Litter size ( a) ，embryo weight ( a) and embryo weight distribution ( b) for marked female plateau pikas in treatment and control

groups in a field infection experiment. Numbers above the bars show the number of samples. * P ＜ 0. 05; ns means not significant at the level

0. 05 for litter sizes
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表 2 在野外感染实验中标记和未标记高原鼠兔的感染强度
Table 2 Infection intensity of marked and non-marked plateau pikas in a field infection experiment

标记 Marked 未标记 Non-marked

雄性 Males 雌性 Females 雄性 Males 雌性 Females

处理 Treatment 1. 66 ± 0. 28 ( 13) 1. 83 ± 0. 22 ( 22) 0. 46 ± 0. 18 ( 27) 0. 47 ± 0. 15 ( 35)

对照 Control 0. 93 ± 0. 28 ( 13) 0. 65 ± 0. 24 ( 18) 0. 49 ± 0. 25 ( 13) 0. 41 ± 0. 23 ( 16)

表中数据为感染强度; 用 lg10( x + 1) 做变换处理，用平均值 ±标准误表示; 括号内值为样本数 . 处理组标记鼠兔的感染强度显著高于对照

组标记个体

Data in the table are transformed infection intensity by using lg10( x + 1) and they are expressed as mean ± SE. The value in Parentheses indicat e sample

sizes. Marked individuals’infection intensity in treatment group is significantly higher than it in control group

3 讨论
本研究发现，艾美耳球虫感染影响雌性的妊娠

率，且随繁殖期而变化。在繁殖中期，未感染雌性
较感染雌性有更高的妊娠率，且未妊娠雌性比妊娠

雌性有更高的感染强度，但在另外两个繁殖阶段没

有发现此类效果。说明，艾美耳球虫对妊娠率的影
响随繁殖期而不同。
有研究表明，在雄性哺乳动物交配活动的高峰

期，受睾酮和社群应激的影响，导致个体免疫力下

降，使其易受寄生物感染 ( Nelson and Demas ，
1996; Padgett and Glaser，2003) ，进而影响其繁殖
( Wecker，1962; Dunaway et al. ，1967; Getz，1970;
Hensley，1976; Catts，1982) 。但本研究中，在繁殖
期任何阶段均未发现感染强度与睾丸、附睾指数呈
负相关关系。
艾美耳球虫对高原鼠兔繁殖中期影响的性别差

异可能与宿主的最优繁殖策略相关。在小型哺乳动
物中，宿主繁殖对球虫的应答取决于感染宿主对当

前和以后繁殖成功率间的权衡 ( Perrin et al. ，
1996) 。从生活史对策而言，当球虫感染对当前繁
殖成功率产生负效应时，宿主可能减少对当前的繁

殖投入，以增加存活的概率，以便在下一繁殖季节

( Schwanz，2006，2008) 参与繁殖。相反，如果参
与下次繁殖的潜能或几率很低，即使感染了球虫，

宿主也会增加对当前繁殖的投入 ( Minchella and
LoVerde， 1981; Clutton-Brock， 1984; Forbes，
1993) 。高原鼠兔体型较小 ( 成体: 120 － 150 g) ，
自然条件下个体存活时间不超过两年 ( 王学高和

戴克华，1989) ，繁殖期从 4 月中旬开始到 7 月中
旬结束。在海北站地区，成年雌性每年繁殖 3 胎
( 殷宝法等，2004) 。雄性在出生当年不参与繁殖，

而有些第一胎雌性可在当年参与繁殖 ( 殷宝法等，

2004) ，因此，在高原鼠兔种群中大部分越冬个体
只有 1 个繁殖季节 ( 殷宝法等，2004) 。由于第一
胎子代的存活率最高，它们是翌年参加繁殖的主体

( 王学高和 Smith，1989; 殷宝法等，2004; 曲家鹏
等，2008) 。因此，繁殖前期，保证第一胎繁殖成
功对其适合度来说至关重要。其次，在繁殖中期，
所有的成年雌性已经产下第一胎，一些雌性已怀有

第二胎 ( 王学高，1990; 殷宝法等，2004 ) ，由于
雌性对第一胎的繁殖投入最大 ( 王学高和 Smith，
1988) ，其免疫力会由此受到影响 ( Sheldon and
Verhulst，1996; Klein and Nelson，1999 ) ，因而更
容易感染艾美耳球虫。如果受感染的母体在繁殖中
期继续繁殖，则可能导致死亡率增加和剩余繁殖值

降低，特别是对当年参加繁殖的新生个体尤为如

此。所以，在繁殖中期，感染雌性降低繁殖投入以
增加存活机会是其最佳的繁殖对策。对于雄性高原
鼠兔，殷宝法等 ( 2004 ) 研究表明成年雄性的睾
丸在 6 月中旬后开始萎缩。王学高和 Smith
( 1988) 发现繁殖晚期越冬雄性较雌性死亡率更
高。因此，青藏高原雄性高原鼠兔剩余繁殖价值要
低于雌性。此外，在繁殖中期，种群中仍然有
53. 1%未感染雌性，因此，雄性个体至少还有
50%的机会与未感染的雌性交配。这也是大部分越
冬雄性鼠兔最后的繁殖机会 ( 殷宝法等，2004 ) 。
因此，从生活史进化角度看，感染雄性维持繁殖状

态使繁殖最大化是其最佳的繁殖对策。
本研究的野外观测实验发现，在繁殖早期，感

染雌性的胚胎重量较未感染雌性的胚胎重量较小，

原因可能是寄生于宿主肠道上皮细胞的艾美耳球

虫，破坏了肠道上皮粘膜系统，导致肠道内出血，

从而影响宿主的营养吸收能力。但是，在繁殖季节
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中期，没有发现类似效应，该时期 60%的胚胎重
量小于 0. 5 g，这表明胚胎仍处于卵泡发育阶段。
由于卵泡阶段可能不需要从母体那里获取太多能

量，艾美耳球虫感染对胚胎发育的效应未显现出

来。
为进一步验证野外观测的结果，本研究进行的

野外感染实验发现，处理组的标记雌性个体的胚胎

重显著小于对照组标记个体的胚胎重，且二者间的

胚胎重量分布也有显著差异。在该实验中，处理组
和对照组未标记高原鼠兔的胎仔数、胚胎重量以及
其分布无显著差异，这表明，不同处理样地雌性繁

殖同步; 其次，在艾美耳球虫感染实验结束时未发

现处理组和对照组未标记个体间感染强度的显著差

异; 再次，高原鼠兔通常在第 4 － 5 天开始排出艾
美耳球虫卵囊，在第 7 － 8 天达到最高峰 ( Fuller et
al. ，1995; 边疆晖等，2011 ) ，卵囊在自然环境下
的孢子化过程一般不少于 5 d，加之 4 月温度较低，
艾美耳球虫的孢子化率很低。因此 15 d 实验期间，
人工感染艾美耳球虫不可能影响处理样地未标记个

体。因此，野外感染实验验证了野外观测结果，即
艾美耳球虫显著降低了胚胎的发育。
本研究部分验证了寄生于宿主肠道的艾美耳球

虫可通过影响宿主的营养吸收能力而间接影响高原

鼠兔当前繁殖，但不清楚艾美耳球虫对繁殖的性别

偏向性的影响及对胚胎发育的效应能否作用到种群

水平，这需要进一步的研究，以便确定艾美耳球虫

在调节高原鼠兔种群动态方面的重要性。
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