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地表覆盖物对高原鼠兔栖息地利用的影响Ξ

边疆晖　景增春　樊乃昌　周文扬
(中国科学院西北高原生物研究所 , 西宁 , 810001)

摘要 : 对地表覆盖物对高原鼠兔栖息地利用的作用进行了研究 , 地表覆盖物增加后 , 高原鼠

兔能依据其程度及毗邻生境状况 , 或减少地面活动增加对洞道系统的利用 ; 或转移到较安全

区域 ; 同时摄食行为也发生变化 , 显著增加用于防御的时间 , 且取食区域几乎集中于洞口附

近。研究表明 , 高原鼠兔视地表覆盖物为一种捕食风险源 , 并对此具有一定的评估能力 , 其

行为反应实质上是通过对食物获取与风险大小的权衡而做出的一种行为决策。间接捕食风险

是高原鼠兔在选择和利用栖息地时所必须考虑的权衡因子 , 也是一个重要的摄食代价。
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　　在长期进化过程中 , 由于捕食压力 , 小型哺乳动物获得了与其栖息地结构相适应的

反捕食形态及行为特征。因此 , 郁闭生境对不同类型动物存在不同效应 , 一些动物视之

为隐蔽所 , 而另一些动物则视为捕食风险源[ 1 ]。目前 , 捕食风险与小型哺乳动物栖息

地选择的研究主要涉及前一类动物 , 主要为美洲荒漠啮齿类 ; 对后一类工作仅见对黄腹

旱獭 (Ma rmot a f l av i ven t r i s ) 摄食及警觉行为的研究[ 2 ]。以调控实验为手段、研究间

接捕食风险对该类动物栖息地选择和利用的工作尚未见报道。

高原鼠兔 ( Ocho t ona cur zon i ae) 主要分布于高寒草甸地区 , 栖息于开阔生境 , 形

成了与其特定栖息地风险相适应的摄食行为特征[ 3 ] , 如从取食活动中分配出更多的时

间并以较高的频率观察和警戒 , 其防御方式主要依赖于视觉观察和逃避能力。大量的野

外研究也表明 , 它对开阔栖息地具有明显的特化现象[ 4 ,5 ]。将这类动物置于郁闭生境 ,

不仅缩小了其防御的视觉范围、防碍了其奔跑能力 , 而且隐匿了捕食者 , 使得视觉环境

更复杂、高原鼠兔更难以尽早发现和逃避捕食者 , 潜在的捕食风险增大。为此 , 作者通

过人为增加地表覆盖物研究了间接捕食风险对高原鼠兔栖息地利用的影响。

1　研究样地和方法

111　研究样区

本工作于 1994年 5～8月在青海湖鸟岛地区进行。该地区自然状况已有报道[ 3 ]。样

地位于距鸟岛 20余公里的布哈河一级阶地 , 植被属嵩草 ( Kobr es i a ) 草甸 , 总盖度为
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30 %～40 % , 草层高度为 4～6 cm, 系高原鼠兔自然栖息地。小型哺乳动物的主要捕食

者有艾虎 ( Mus t e l a eve r smanni ) 、香鼬 ( M. a l t a i ca ) 、大� ( Be t eo hemi l as i us )

等。

112　实验设计

设置直径分别为 20100 m、28130 m和 34160 m的 3个同心圆样区 (图 1—b) , 各边

界彼此相接 , 以有效测定高原鼠兔对不同栖息地的利用。

图 1　实验设计

Fi g11　Des i gn of expe r iment

a : 覆盖物设计及处理 Des ign and t r ea tment of cove r ; b : 实验样区设计 Des ign of expe r iment a l a r ea

　　在地面竖立不同密度和组合的覆盖物以调控间接捕食风险水平。覆盖物为 0130 m×

0130 m的木板和 (0108～0110 m) × (0125～0130 m) 铁板 (图 1—a) 。覆盖物处理分

为 3种 (图 1—a , b) : A处理为内圆区放置 1 200个木板和 800余个铁板 , 其中 , 木板

间距 0170 m, 高度为 0125～0130 m, 呈格阵 , 铁皮穿插其中。处理后的地表总盖度提高

至 45 %～65 %。B处理分别在直径为 20100 m和 28130 m的两个同心圆所围成的环形条

带区域进行 , 放置 1 200余个单一铁皮 , 间距 1100 m, 高度 0125～0135 m, 也呈格阵 ,

总盖度提高至 35 %～45 %。C处理在环绕 B处理的环形条带区域进行 , 该处理为零处

理。3种处理的样方面积均为 1/ 8 hm2。另将高原鼠兔的洞口全部标记 , 用于观察记录。

113　行为观察与测定

采用绳套活捕法捕捉高原鼠兔 , 记录活捕个体的性别、年龄、体重及繁殖状况 , 用

不同颜色的耳环标记后于捕获点释放。

据观察 , 高原鼠兔的异物反应期较短 , 1～2 d 内消失。因此 , 正式实验于处理后

第 4 d进行。观察时 , 观察者距样地 30 m左右 , 设置 2 个隐蔽观察站 (用野外小帐蓬

代) 。观察时间为每日 08 : 30～11 : 00和 16 : 30～19 : 00。

对各成体和亚成体目标动物的行为测定时间为 20 mi n , 每隔 1 mi n记录 1次目标动

物所发生的行为模式 , 同时测定与洞口间的距离 (以覆盖物间距估计) , 以分析不同处
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理对其取食范围的影响。此外 , 还测定了 10 mi n内的摄食行为方式的时间分配。

高原鼠兔的摄食行为方式主要有 4 种行为模式组成 , 并定义如下 : 警戒 (Al e r t ) :

后足站立 , 前足放置胸前 , 颈部朝前上方伸直 ; 观察 (Obs e r va t i on) : 前肢支撑地面 ,

后肢及臀部着地 , 颈部朝前上方伸 , 并不时转动 ; 另外 , 在采食中 , 颈部前伸 , 快速巡

视的行为也被视为一种在取食期间的观察行为 ; 取食 (Feed i ng) : 采食、咀嚼及吞咽过

程 ; 移动 (Movement ) : 在非社会行为活动中 , 主要为寻找食物从某一地点向另一地点

的简单移动。上述各参数分别在处理前后测定。

为便于统计 , 将取食范围划分 4类 , 分别为 : 0100～1100 m, 1110～2100 m , 2110

～3100 m , > 3100 m。在摄食行为模式中 , 因为警戒和观察 (不包括取食间观察) 都属

于防御捕食者 , 故在统计时将二者和并 , 计为警觉行为。

洞道系统利用定义为洞口和洞道的利用总合 , 微栖息地利用定义为不包括洞道系统

的栖息地利用。利用率为 20 mi n取样时间内利用次数的百分比。取食强度的计算同利

用率。

本项研究中 , 利用率和取食强度的数据为百分数 , 做二项分布 , 首先进行反正弦转

换 , 使其分布近似于正态分布 , 再做统计处理。图中这类数据均为反正弦转换值。另

外 , 在置信限估计中 , 如样本数大于 30 , 因其平均数分布趋于正态分布 , 故用标准误

计置信限 , 以 X±S1 E表示 , 如样本数小于 30 , 则平均数分布趋于 t 分布 , 故用 X±

t 0105×S1 E表示。方差分析中的多重比较采用Duncan 检验法 , 所有数据均在 s t ag r a2

ph i es 510 软件上进行。

2　结果

211　覆盖物对高原鼠兔栖息地利用的影响

在A处理区 (图 2) , 高原鼠兔显著减少对微栖息地的利用 ( t = 21437 , P < 0105) ,

图 2　A处理区高原鼠兔对不同微栖息地和洞道系统的利用

Fi g12　I nf l uence of A t r ea tment on ut i l i za t i on of mi c r ohabi t a t s and bur r ow

s ys t ems f or p l a t eau p i kas l i vi ng i n A t r ea tment s i t e
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极显著地增加对洞道系统的利用 ( t = 21929 , P < 01001) 。其中 , 覆盖物板块下的小区

域利用率为 14192 (反正旋转换值) , 而覆盖板间的小区域利用率为 24109 (同上) , 二

者具显著性差异 ( t = 21316 , P < 0105) 。此外 , 栖息于A处理区的鼠兔对 B处理区的

微栖息地和洞道系统的利用也分别呈降低和增加趋势 , 但无显著性差异。

　　B处理区 (图 3) , 由于被A、C区所环绕 , 所以该区鼠兔对 3 个样区均有不同程度

的利用。在 B 处理区 , 对微栖息地及洞道系统的利用较处理前都呈降低趋势 ( t =

11227 , P < 014 ; t = 11408 , P < 012) , 对 C处理区的利用则相反 , 分别在 011和 0105

的水平上增加 ( t = 11804 , P < 011 ; t = 21336 , P < 0105) 。对A处理区的利用无显著

差异 , 可能是样区交接处的边缘效应所致。

上述结果表明 , 覆盖物处理不同程度地降低和改变了高原鼠兔对栖息地的利用。

图 3　B处理区高原鼠兔对不同微栖息地和洞道系统的利用

Fi g13　I nf l uence of B t r ea tment on ut i l i za t i on of mi c r ohabi t a t s and

bur r ow sys t ems f or p l a t eau p i kas l i vi ng i n B t r ea tment s i t e

212　覆盖物对高原鼠兔摄食行为的影响

高原鼠兔用于取食的时间随覆盖物处理水平的增大而降低 (表 1) , 且这种变化具

显著性差异 (F2 , 33 = 3149 , P < 0101) 。但是 , 在警觉时间分配上 , 结果则相反 , 随风

险增大而显著增加 (F2 , 35 = 5188 , P < 0101) 。
表 1　覆盖物对高原鼠兔摄食行为的影响

Tabl e 1　I nf l uence of cove r on f or agi ng behavi or of p l a t eau p i kas

覆盖物处理
Cove r t r ea tment s

取食时间
Feedi ng t ime

(mi nut e)

警觉时间
Vi gi l ance t ime

(mi nut e)

取食间的观察频次
Fr equency of s can i n f eedi ng

(numbe r / mi nut e)

A处理
A t r ea tment

3181±0179
( n = 10)

3158±1154
( n = 10)

9138±2132
( n = 10)

B处理
B t r ea tment

4181±101
( n = 14)

2170±0157
( n = 14)

7184±1128
( n = 14)

C处理
C t r ea tment

5167±1141
( n = 12)

1153±0164
( n = 12)

5136±1142
( n = 12)

　　　　　注 Not e : 样本观测时间为 10 mi n　Obs e r va t i on t ime i n each s amp l e i s 10 mi nut es ;
　　　　　括号内值为样本数　Va l ues i n pa r ent hes es i ndi ca t e numbe r of s amp l es
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　　高原鼠兔取食时表现出一种独特的啄食式模式 , 即取食过程表现为低头采食与抬头

观察的连续过程。这种取食间的观察频次随覆盖物水平增大而增加 (表 1) 。方差分析

结果表明 , 该效应具有显著性差异 (F2 ,33 = 7112 , P < 0101) 。

上述结果表明 , 覆盖物处理导致高原鼠兔视觉环境复杂、奔跑能力受阻 , 使其将更

多的时间用于观察周围环境以防御捕食者。

213　覆盖物对高原鼠兔取食范围的影响

覆盖物和取食范围对高原鼠兔取食强度作用的双因子方差分析表明 , 不同范围的取

食强度具有显著性差异 (F3 ,268 = 50120 , P < 0101) , 经多重比较 , 2 m内的取食强度显

著高于其他 2个范围 ( P < 0105) , 且前 2 个范围也存在显著差异 ( P < 0105) , 表明 ,

高原鼠兔的取食范围主要集中在距洞口 2 m左右的范围内 (图 4) 。此外 , 覆盖物处理主

效因也具显著性差异 (F2 ,268 = 4160 , P < 0101) , 其中 , A处理水平的取食强度显著高于

C处理 ( P < 0105) , 虽然B处理高于 C处理 , 但二者间无显著性差异 ( P > 0105) 。

在各取食范围中 (图 4) , 覆盖物对高原鼠兔取食强度效应的单因子方差分析表明 ,

1 m范围内各处理间的取食强度无显著性差异 (F2 ,67 = 0118 , P > 0105) , 而 1110～2100

m和 > 3 m的各处理间取食强度均呈显著性差异 ( F2 ,67 = 3114 , P < 0105 ; F2 ,67 = 7111 ,

P < 0101) , 表明 , A、B处理中 , 高原鼠兔取食区域更加缩小 , 几乎集中于洞口附近 ;

而 C处理区的分布相对较为均匀。

图 4　覆盖物对高原鼠兔取食范围的影响

Fi g14　I nf l uence of cove r t r ea tment s on f or agi ng r angs of p l a t eau p i kas

3　讨论

本文结果表明 , 覆盖物影响高原鼠兔对栖息地的利用。

在自然界中 , 存在很多影响动物反捕食能力及显示捕食者存在的因子 , 并有时空上
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的变化。许多学者发现 , 由于月光强度的周期性变化 , 对一些夜行性动物的活动存在显

著影响[ 6～9 ]。据此 , 众多学者通过增加夜晚光照强度来调控间接捕食风险[ 10～13 ]。此

外 , Di kman [ 14 ]曾用红狐 ( Vul pes vu l pes ) 和猫 ( Fe l i s ca t us ) 的粪尿探讨了对家鼠

(Mus domes t i cus ) 栖息地选择的影响。上述工作与本文实验方法类同。因此 , 通过改

变风险环境限定因子用于研究间接捕食风险的方法具有可行性。

本项研究中 , 覆盖物建立于高原鼠兔的自然栖息地 , 处理前后的食物资源未有变

化 , 高原鼠兔在栖息地利用中的行为变异只能归结于栖息地空间结构的改变 , 一方面 ,

增加地表覆盖物后 , 视觉环境趋于复杂 , 使高原鼠兔防御捕食者所需的开阔视野受到影

响 ; 另一方面 , 地表树立的错杂的覆盖物妨碍了其躲避捕食者的奔跑能力及速度。因

此 , 高原鼠兔减少地面活动 , 相应增加对洞道系统的利用 (图 2) , 并表现出从处理区

域向毗邻的安全区域迁移的趋势 (图 3) , 同时 , 摄食行为也有变化 , 显著增加了用于

防御的时间 (表 1) 。可见 , 增加覆盖物导致了间接捕食风险水平的增大。对高原鼠兔

而言 , 郁闭生境不是安全隐蔽所 , 而是一种风险源。这在一些有蹄类动物及黄腹旱獭

(Mormot a f l av i ven t r i s ) 的研究中也得以证实[ 2 ,15 ,16 ,17 ]。

Thomps on [ 18 ]用相同的方法对荒漠啮齿动物的研究表明 , 荒漠啮齿动物把覆盖物视

为隐蔽所。这种差异与动物的反捕食形态及行为特征有关。Longl and 等[ 19 ]认为 , 在同

一类动物中 , 体重越大 , 被猎杀的机会越小 , 反映了相对奔跑速度在逃避捕食者方面的

优势 , 而且与对开阔生境的依赖程度关系密切。因此 , 栖息于开阔生境的大多数动物往

往具有体重大、奔跑速度快和明显的观察与警戒等行为特征 , 如有蹄类动物。在高寒草

甸地区 , 高原鼠兔体重在 120～200 g间 , 奔跑速度达 162126±29183 m/ mi n , 均大于同

域共存且栖息于郁闭生境的甘肃鼠兔 ( O1 cans us ) , 其摄食行为也明显不同于后者 , 尤

其是在开阔栖息地低头采食食物时 , 最易遭致捕食者的攻击 , 其取食方式表现为啄食式

模式[ 3 ]。这些形态及行为特征是高原鼠兔对开阔栖息地的一种高度适应 , 对于保证其

拥有相对最大适合度有重要的生态学意义。然而 , 在美洲荒漠 , 栖息于开阔生境的啮齿

动物主要为颊囊鼠 ( Di podomys ) , 体重约在 30～100 g之间 , 奔跑速度约为 50～100 m/

mi n [ 10 ,20 ] , 虽然均大于栖息于郁闭生境的囊鼠 ( Pe r ogna t hus ) 动物 , 但以这种形态特

征利用开阔生境终有一定限度。Thomps on [ 20 ]的研究表明 , 对开阔栖息地利用程度最高

的 D. des e r t i 以一种泛化 (Fi ne2gr a i nd) 方式利用开阔生境 , 快速且频繁地来回于灌

丛之间 , 也无明显的警戒和观察行为。众多文献表明 , 颊囊鼠对其栖息地选择并无特化

现象[ 12 ,13 ,21 ]。当捕食风险增大后 , 都匿身于枝条密布的灌丛之中[ 10～13 ]。因此 , 对这

类体型小、奔跑速度慢的动物而言 , 郁闭生境为一种隐蔽所。

在实验方法建立后 , A处理的地表覆盖度明显提高 , B处理次之 , 形成了一个间接

捕食风险水平梯度 , 即A >B > C。取食强度也形成一个梯度水平 , 即A < B < C , 与处理

水平呈对应关系。表明 , 高原鼠兔对间接捕食风险具有一定的评估能力 , 其行为变异实

质上是降低风险的一种调节行为。

这种调节行为基础源于对风险和利益间的权衡。对于穴居动物而言 , 由于频繁地出

入洞口和挖掘取食 , 使得洞口附近的食物种类和丰富度低于洞口外[ 22 ]。而取食时与洞

口间的距离是影响动物选择取食区域的一个重要限定因子[ 11 ,23 ]。因此 , 高原鼠兔取食
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时面临如下冲突 : 或者在洞口附近取食 , 增大逃跑能力 , 同时也在一定程度上降低对食

物资源的摄取 ; 或者远离洞口 , 增加食物摄取 , 但也面临较大风险。在食物资源不变

时 , 其行为决策取决于当前捕食风险水平。高风险时 , 高原鼠兔考虑更多的是自身安

全 , 取食区域几乎集中于洞口旁 ; 风险较低时 , 远离洞口的取食强度高于处理 , 更注重

于对能量的摄取 (图 4) 。虽然在野外观察时 , 由于距目标动物较远 (30 m左右) , 仅凭

望远镜无法准确确定目标动物摄取的食物种类及摄取量 , 也就无法定量探讨其能量摄取

与食谱组成变化 , 以及该决策是否适宜 , 但这并不妨碍得出如下结论 : 高原鼠兔在最大

获取食物与最低程度降低风险的矛盾下 , 采取的是一种与当时环境相关的折中对策。

Ande r s on [ 24 ]对鹿鼠 ( Pe r omys cus mani cu l a t us ) 摄食行为的研究也表明 , 当巢区外的区

域较安全时 , 鹿鼠更乐意远离巢区觅食。基于此 , 对捕食者而言 , Cha r nov 等[ 25 ]把这

种现象称为猎物“行为资源衰竭” (Behav i o r r es our ce dep r es s i on) , 正因如此 , 捕食

者往往难于每次都能成功地获取猎物[ 1 ]。

显然 , 动物在做出何处觅食的决策时 , 捕食风险是一个必须考虑的问题 , 也是一个

重要的摄食代价。

　　致谢　本文图由祁慧泉女士绘制 , 在此表示感谢。
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INFLUENCE OF COVER ON HABI TAT UTIL I ZATION

OF PLATEAU PI KA ( OCHOTONA CURZONIAE)

BIAN J i anghu i 　J ING Zengchun　FAN Na i chang　ZHOU Wenyang
( Nor t hwes t Pl a t eau I ns t i t ut e of Bi ol ogy , t he Chi nes e Academy of Sc i ences , Xi ni ng , 810001)

Abs t r ac t : The i nf l uence of cove r on hab i t a t u t i l i za t i on of p l a t eau p i kas ( O2
cho t ona cur zon i ae) we r e s t ud i ed. The wor k was ca r r i ed ou t a t t he b i r d2i s l and a r ea

of Qi ngha i p r ov i nce , t he Peop l eπs Repub l i c of Chi na f r omMay t o Augus t i n 1994 . The

cove r was mani pu l a t ed by p l acement of sma l l boa r ds i n t he a r ea whe r e t he p i ka i n2
hab i t ed i n . Hab i t a t u t i l i za t i on was r es pons i ve t o change i n t he cove r t r ea tmen t s .

The p i ka e i t he r i nc r eas ed bur r ow ut i l i za t i on and dec r eas ed mi c r ohab i t a t u t i l i za2
t i on , o r s h i f t ed i n t o a s af e mi c r ohab i t a t t ha t was no t t r ea t ed wi t h t he boa r ds . On

t he o t he r hand , f o r ag i ng behav i o r s we r e a l s o af f ec t ed by t he t r ea tmen t s . The t ime

spen t on f eed i ng was s i gn i f i can t l y dec r eas ed , howeve r , t he t ime s pen t on v i g i l ance

was s i gn i f i can t l y i nc r eas ed. I n add i t i on , f eed i ng r ang was s hr unk by f eed i ng c l os e

t o t he ho l e of t he bur r ow as pos s i b l e . Thes e r es u l t s s ugges t t ha t t he cove r i s no t a

r ef uge , bu t on l y a s our ce of i nd i r ec t p r eda t i on r i s k f o r t he p i ka . The p i ka pos2
s es s es t he ab i l i t y t o as s es s t he r i s k of be p r eyed upon. The behav i o r a l change i n

hab i t a t u t i l i za t i on , i n f ac t , i s a behav i o r a l dec i s i on made by t he p i ka bas ed on
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t r ade of f ene r gy ga i n aga i ns t r i s k of p r eda t i on . Pr eda t i on r i s k i s no t on l y an im2
por t an t f ac t o r t ha t t hey dec i de whe r e t o f eed , bu t a l s o an impor t an t f o r ag i ng cos t .

Key wor ds : Cove r ; I nd i r ec t p r eda t i on r i s k ; Pl a t eau p i ka ( Ocho t ona cur zon i ae ) ;

Hab i t a t u t i l i za t i on

(Cont i nued f r om page 182)

3　Abs t r ac t

The abs t r ac t s hou l d no t exceed 200 wor ds . I t s hou l d cove r t he ma i n po i n t s of

t he a r t i c l e , con t a i n i ng s t a t ement s of t he p r ob l em t ha t app r oched , me t hod , r es u l t s

and conc l us i ons . 3 t o 8 key wor ds s hou l d be added a t t he end of t he Abs t r ac t .

4　Text

The t ex t of t he pape r s hou l d be d i v i ded i n t o i n t r oduc t i on , ma t e r i a l , me t hods ,

r es u l t s and d i s cus s i on. Subhead i ngs s hou l d be l abe l l ed as”1”,”111”, ”11111”,

wh i ch mus t be s t a r t ed f r om t he l ef t s i de . L i s t of r ef e r ences , f i gur e cap t i ons and

t ab l es wi l l be i n sma l l p r i n t .

5　Fi gur es and t ab l es

L i ne dr awi ngs and maps s hou l d be i n b l ack i nk on s t r ong whi t e or t r ans l ucen t

pape r . Le t t e r i ng on maps and f i gur es s hou l d be s en t on a s epa r a t e copy of t he f i g2
ur e a l ong wi t h t he un l abe l l ed or i g i na l . Fi gur es of a pape r s hou l d no t exceed 4 , and

s hou l d be wi t h i n 2 i n a s hor t no t e .

Or i g i na l pho t ogr aphs a r e p r ef e r r ed wi t h h i gh2con t r as t and c l ea r ima ge , on

whi ch s e r i a l numbe r s and d i r ec t i ons s hou l d be no t ed. Ca p t i ons f o r f i gur es s hou l d

no t be a t t ached t o t he f i gur es bu t s hou l d be t ypewr i t t en on s epa r a t e s hee t s and a t2
t ached t o t he end of t he manus c r i p t s . Tab l es of a pape r s hou l d no t exceed 4 , and

t hey s hou l d be wi t h i n 2 i n a s hor t no t e . Thr ee2l i ne t ab l e ( no ve r t i ca l l i nes ) i s

p r ef e r r ed.

6　Ref e r ences

Ci t a t i ons of r ef e r ences i n t he t ex t s hou l d g i ve s e r i a l numbe r s i n or de r , s uch

as“we us e t he s imul a t i on me t hod f or ma r k2r ecap t u r e [ 1 ] t o s imul a t e . . .”. Unpub l i s hed

ma t e r i a l s s hou l d be s i t ed a t t he f oo t no t e of page ( no t be l i s t ed i n r ef e r ences ) ;

The r ef e r ences a t t he end of t he pape r s hou l d l i s t i n numbe r or de r . The mus t be c i t2
ed as f o l l ows :

J our na l pape r s : Aut horπs name . Fu l l t i t l e . J our na l abbr ev i a t ed i n accor dance wi t h

i n t e r na t i ona l p r ac t i ce , yea r , vo l ume numbe r (pe r i od i ca l numbe r ) : f i r s t and l as t

page numbe r s .

[ 1 ] Ma i n MB , Weeke r l y F W, Bl e t ch V C. Sexua l s egr ega t i on i n ungu l a t es new di r ec2
t i on f o r r es ea r ch. J Mammm, 1996 , 77 (2) : 449～461 .

(Con t i nued on page 226)
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