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小型哺乳动物种群周期性波动的外因调节假说

张志强，王德华‘
(中国科学院动物研究所 农业虫鼠害综合治理研究国家重点实验室、北京 100080)

摘要:对小型哺乳动物种群数量周期性波动的外因调节假说进行介绍，概述了食物假说、捕食假说和复合因子假说的主要内容

和研究进展。在少数生存环境严酷的小型哺乳动物种群中，食物假说能解释它们的周期性数量波动现象，可能作为调节因子起

作用，但难以说明低数量期的确切机制，对于大多数小型哺乳动物而言，它更可能作为限制因子。捕食假说解释了北欧芬诺斯坎

底亚地区某些种群的周期性波动，尤其是捕食的间接效应已引起许多学者的关注，但也有不支持该假说的证据。对于复合因子

假说，近年颇受学者重视，其中验证食物和捕食交互及累加作用的实验证据较多，有的研究还包括气候、种间竟争、空间或社会

行为等因素。有关复合因子的实验研究，尽管工作是困难和艰巨的，花费也是巨大的，但所得结果却极有价值，为深人理解种群

动态调节理论提供了一个合理而有效的手段。
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The role of extrinsic factors in the regulation of periodic population dynamics in

small mammals

ZHANG Zhi-Qiang，WANG De-Hua   (State Key Laboratory of Integrated Management of Pest Insects and Rodents, Institute of

Zoology, Chinese Academy of Sciences, Beijing, 100080, China). Acta Ecologica Sinica,2004,24(6):1279一1286.

Abstract:This paper reviewed the new progress in the theory and hypothesis of population regulation in small mammals，

focusing on the food hypothesis，predation hypothesis and multi-factorial hypothesis. The food hypothesis includes the role of

food quantity，food quality and plant secondary compound in the regulation of population dynamics. In some species that lived

in extreme environments，food might be a regulatory factor of the periodic population dynamics. However，food may very

likely act as a limiting factor for most small mammals. The predation hypothesis has been considered to be a hopeful hypothesis

for explaining the population cycles of some small mammals,with a particular emphasis on some voles and lemmings in the

Scandinavian region. The predation hypothesis states that the direct and/or indirect effects of specialist predators on

reproductive and physiological activities of northern arvicoline rodents are the cause of the periodic population fluctuation.

There is also some evidence against the predation hypothesis. For the multi-factor hypothesis，some experimental manipulation

demonstrated that the independent and additive effects of food availability and predation could cause the population cycles in

some small mammals，sometimes combining with climate, interspecific competition，space and/or social behaviors. Though the

multi-factor hypothesis has been considered as a most promising approach to study the population cycles of small mammals，

due to logistic difficulties in the field and excessive expenditure，there is still not enough evidence to support this hypothesis.

Additionally, it is difficult to identify the dominant factor(s) that could cause the periodic population fluctuations of small

mammals. In spite of these difficulties，the multi-factor hypothesis should be an effective and reasonable way to solve the
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enigma. At last，we made some suggestions on how to advance the research on the population regulation of small mammals in

China.
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    种群调节理论是种群生态学最重要的理论和核心问题。自从Elton['〕发表第一篇关于啮齿动物种群数量变动规律的论文以

来，至今已有近80a的历史。对有关学说，学者们迄今仍争论不休，难以达成共识。纵观种群调节理论的发展历史，它大致经历了

3个阶段:第1阶段从19世纪20年代Elton首先认识到鼠类的数量变动具有周期性至20世纪50年代为止，主要强调外部因

素的作用，以对自然种群的宏观描述和直观分析为主，积累了一些鼠类数量周期性波动的例证;第2阶段从20世纪50年代初

至90年代末，关于实验种群的研究和实验方法的应用受到了学者的重视，提出了一系列解释种群数量变动规律的内因性假说，

如Christian的内分泌调节学说、Chitty的遗传调节学说以及Wynne-Edwards的行为一领域学说等，许多学者试图从个体的生

理、生化和遗传结构的变化来探讨种群动态的调节机制[21;第3阶段从20世纪90年代开始，由于新技术和新方法的大量应用，

以及交叉学科和边缘学科的相互渗透，小型哺乳动物种群数量波动及调节机制研究进人了一个全新的历史时期，以田鼠类

(voles)、旅鼠类((lemmings)动物和美洲兔(Lepus americanus)为代表，学者们从不同层次和角度对种群调节理论进行了探讨，既

有通过对长期积累资料的统计分析、解释和模型化，以预测种群未来动态方面的研究[[31;也有深人到个体生理生化和分子水平

的研究，以探究种群调节的分子机理[’]。
    关于小型哺乳动物种群调节理论的研究进展，我国学者曾有过评论[[2.5.61，但所用文献绝大部分是20世纪90年代以前的，

且鲜见对外因调节理论的完整论述;国外在此领域也仅有几篇评论[[7'810 20世纪90年代以后，由于研究工作的不断深人，许多

学者从不同角度总结了已取得的成就。Batzli[s]在1992年对小型哺乳动物种群的周期性波动问题进行了总结，他认为，至少有

22种假说曾解释过田鼠亚科啮齿动物的周期性波动现象，在过去的40a中有超过 1000篇的论文曾探讨过种群调节问题;

Krehs['0〕对小型哺乳动物种群周期性波动理论的已有成果作了总结，并对未来的研究方向提出了建议;Wolff["〕从进化角度，阐

述了哺乳动物种群调节中雌性领域性、扩散和生殖抑制的重要作用;Boonstra等[[12」以田鼠属动物和美洲兔为例，探讨了小型哺

乳动物种群的低数量期问题;Hanski等[[1a〕总结了1991年以来适用于芬诺斯坎底亚(Fennoscandia )地区的捕食假说的进展。

    在自然界中，很多外部环境因子都能对种群的数量波动产生影响，如食物、捕食者、气候、种间竞争和寄生等。本文在文献的

基础上，重点介绍为大多数学者所关注的食物假说(Food hypothesis),捕食假说(Predation hypothesis)和复合因子假说(Multi-

factorial hypothesis)的主要观点及存在的主要问题。

1 食物假说

    食物假说检验的因子包括:食物数量(food quantity)、食物质量(food quality)和植物次生化合物(plant secondary

compounds)。

    食物数量假说认为，食物可利用性的变化能引起种群数量变化口‘〕，添加食物能增加种群的数量，而食物匿乏则导致种群数

量下降或崩溃[151。在我国伊春地区，害鼠中的优势种棕背溉(Clethrionomys rufosanus)每3a大发生一次，据认为与红松(Pinus

koraiensis)的3a丰欠周期有关[161。也有实验表明[171，对西岸田鼠(Microtus townsendii)种群添加食物，虽然个体体重增加，种群

内繁殖个体比例加大，密度增高，但仍不能阻止它们与未添加食物的种群同步崩溃。在美洲兔低数量期，对其种群添加人工食

物，结果也没有产生任何反应[C1e7

    食物质量假说认为[[191，尽管食物数量很丰富，但如果缺乏营养元素，如氮、磷、钠、钾会阻止种群繁殖，引起种群内个体的死

亡。这一假说以Pitelka的营养物恢复学说(nutrient recovery hypothesis)为代表，它很好地说明了寒漠带旅鼠(Lemmus

trimucronatus)数量的周期性变化[[201。少数几例把食物供应与筱盖度相分离的实验，揭示了食物质量对某些田鼠类和旅鼠类种

群数量调节起着非常重要的作用。黄腹田鼠(Microtus ochrogaster)种群在栖息地覆盖度最大时密度最低(高草草原)，但高质量

食物的可利用性最差[211。在北极，苔原植物的覆盖度通常极低，Batzli等[[22〕认为，旅鼠类对喜好植物的可利用性有差异，大多数

是由于它们对栖息地利用的模式不同。同时，Batzli和Lesieutre[23〕在北极苔原内的分析表明，在几种不同的栖息地类型内，通过

高质量食物的可利用性能很好地预测根田鼠(Microtus oeconomus)和歌田鼠(Microtus miurus)的相对密度。显然，可利用食物

的质量能强烈地影响不同栖息地内鼠类的丰度，至少会影响旅鼠类和田鼠类中的某些种类的数量波动。啮齿类可能在食物可利

用性较高和覆盖度较低的地方，取食更多191

    植物次生化合物对动物有3种作用，即有毒、阻碍消化、抑制或刺激繁殖[241。在食物匾乏时，取食植物次生化合物可能对种

群数量有调节作用121。在一些田鼠类和旅鼠类种群的高峰期，由于植物对高强度取食压力的反应以及起防御作用的次生化合物

的产生，高峰期后的低数量期可能与食物质量的恶化有关[[20.25[。   Seldal等[25」发现高强度取食诱导的蛋白酶抑制物在植物中是
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高的，它们可能在种群的高峰期和衰减期影响欧旅鼠(Lemmus lemmus)的存活和繁殖。与之相反，Klemola等[C26」发现黑田鼠

(Microtus agrestis)种群的循环相位(增长与衰减)与其胰脏和肝脏大小无关(此前预测，在衰减期对蛋白酶抑制物高水平消费

的动物，这些器宫较重)。当田鼠类种群被引人到曾有过高密度、经过度取食后的食物补充量逐渐变好的地区，结果未发现食物

质量对种群统计学有负效应[E27 . 281;而Agrell等[Czs〕对田鼠类的研究却发现食物质量差对生殖有负效应。造成这些差异的原因，可

能与研究地点的栖息地不同和实验的季节有关。Sinclair等[[30〕对美洲兔的研究表明，相对于美洲兔的数量变化，植物次生化合

物的含量或者无变化，或者与所预测的美洲兔数量完全呈反比改变。综上所述，植物质量的改变并非是导致这些动物维持低数

量期的原因[[121
    就啮齿类食物的可利用性对种群周期性的作用，Turchin和BatzliC3'〕以美国阿拉斯加Point Barrow地区的旅鼠类为例，提

出8种从简单到中等复杂程度的啮齿类一植物相互作用关系的模型及几个基本原理，但未对这些模型中有关食物可利用性及质

量对种群动态的作用进行深人分析。他们认为食物供应的逻辑斯蒂增长假设可能仅对几个种合适，例如食苔醉的旅鼠类。许多

田鼠亚科啮齿动物食物补充量的动态通过线性初始再生长((linear initial regrowth)模型能更好地加以描述，它展示了全球范围

稳定的动态。如果实际情况如此，对于大多数北方或温带的田鼠类，它们多年的种群周期不可能用与食物补充量的动态的相互

作用来解释。然而，Turchin和BatzliC3̀〕认为，食物在种群动态中的角色不只限于产生周期，一个包括植物、啮齿类和它们的特化

捕食者的三营养级((tritrophic)模型，提示该系统内持续波动所必需的直接的密度制约是由食物限制造成的。他们对西伯利亚旅

鼠(Lemmus sibiricus)和植物之间的相互作用用数学模型进行了模拟，用经验数据对其中的大多数参数进行了估计，结果表明

其周期(4a或7a)与实际情况(4a)较为接近，振幅((1̂ 390只//hm2)亦相近，给食物假说提供了某些理论证据。然而，因为模型内

解释周期的关键事件发生于整个冬季，而对旅鼠类的冬季生物学仍所知甚少，因此应谨慎对待这个结论。

    目前食物假说仅被少数实验所支持，如在严酷的北极地区和食种子的动物中，食物可能会成为直接的调节因子。现在，越来

越多的学者相信，食物只有与捕食或社会行为或其它相关因素藕合时，才能发挥调节作用[Cs,1o7

2 捕食假说

    捕食假说认为描食可能决定了鼠类波动的振幅和周期，捕食一方面阻止种群急速增长;另一方面加速种群下降及保持低数

量期。捕食者除了存在直接捕获猎物的效应外，还存在间接的作用，即通过间接亚致死效应对种群的数量能产生长期的影响。通

常特化捕食者会导致种群数量的周期性波动，泛化捕食者能保持种群数量的稳定。一般认为，食肉兽比猛禽的捕食作用更大。

    捕食假说的发展经历了曲折的过程，而每一次认识的深化和新的实验证据的提出，都促进了已有问题的解决，现在已引起

越来越多学者的注意。在啮齿类研究的早期，已有学者认为捕食者能保持北方((boreal)和北极地区小型啮齿类的规则性波

动C'") o Volterra和Lotka提出的捕食者一猎物模型促进了此领域的研究，而随后的几十年，许多学者却认为捕食者的存在并不能

引起啮齿类的周期性波动[C7. 321。原因是早期关于捕食者和啮齿类波动的观点在两个处理上是简单化的，一方面未考虑到不同捕

食者在生态学上的差异，另一方面假设所有的小型啮齿类种群基本上表现出相同的动态[[131。直至20世纪70和80年代，致力于

小型啮齿类种群动态研究的生态学家们逐渐意识到，所有的捕食者不都属于同一种类型，所有的啮齿类种群也并非都以相同的

方式波动。Andersson和Erlinge[33]对捕食者作了明确的区分，分为留居型特化捕食者(resident specialist)、游牧型特化捕食者

(nomadic specialist)和泛化捕食者(generalist) 3种类型。这种划分标准，促进了研究工作的不断深人。以后，由于间接亚致死效

应的存在，人们逐渐认识到，捕食者除有直接效应外，还有间接效应。

2.1 捕食者的直接效应

    关于捕食者的直接效应，至今仍有争论。一般认为，捕食者的存在能解释猎物种群的衰减期，但难以解释低数量期〔，幻。

Framstad等[34〕用时间序列的临界值模型，对欧旅鼠进行分析，强调了低数量期的特殊性，认为它的存在不可能与特化捕食者的

效应有关。SonerudE31〕发现，在娜威，尽管豹助类与田鼠亚科啮齿动物同步衰减(这与捕食者导致衰减期的意见相一致)，但的霸

类较田鼠类恢复得快(因为两个群体具有相同的潜在种群增长率，这与捕食导致低数量期的意见不一致)。他得出了捕食者不会

导致田鼠类的低数量期，或是在整个低数量期有选择地杀掉它们(但不是韵 )的结论。已知在低数量期间缺少猎物的存在，

Boonstra等[U2〕认为第二种情况不太可能发生。Mihok等C36〕在加拿大马尼托巴湖，用无线电遥测带项圈的田鼠类，实际上所有消

失的动物中，95%的信号都得到了恢复，说明伶助(Mustela nivalis)的捕食不能解释猎物持续的低数量期。Norrdahl和

Korpimaki E"}在芬兰用同样的方法发现，伶助是造成田鼠类衰减期死亡的主要原因，但在整个低数量年份或递增年却不是这

样。在格陵兰东北部，Sittler[38]发现触类(mustelid )捕食并不能导致环颈旅鼠(Dicrostonyx groenlandicus) 3a的低数量期。

Marcstram等[39〕在瑞典两个岛屿上去除哺乳类捕食者(狐和貂处于低密度，但不包括助类动物)，没有发现对田鼠周期有影响，

在被研究的两个周期中，一个周期田鼠的低数量期持续超过2a。这些结果是否限于岛屿条件或缺少助类的去除尚不清楚，但对

于检验捕食能否影响低数量期的实验，这类去除实验确实起到了模型的作用。在位于楚克其海(Chukchi Sea)的一个大型岛一弗

兰格尔岛(Wrangel Island) (-5200km2)上，鄂毕环颈旅鼠(Dicrostonyx torquatus)和西伯利亚旅鼠经历4-5a的周期，后者显示
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出3a的低数量期C40[。然而，这个岛没有留居型特化捕食者(不包括助类)。据估计，其它种的捕食者，也仅在夏天活动，在高峰年

杀死不足10%的旅鼠，衰减年为1800[411。所以，无论是助类，还是其它的捕食者看起来都不是导致低数量期的必要条件[[12) o

    支持捕食者能直接调节种群密度的证据主要来自芬诺斯坎底亚(芬兰、瑞典和挪威)地区的研究成果[[12-13. 42-43)。该证据主

要包含3方面的要素:一是在芬诺斯坎底亚地区和北欧其它地方，关于啮齿类种群动态颇为惊人的地理模式的描述:南部区域

显示了较大范围的栖息地破碎化，具有非周期性的田鼠种群，看起来由泛化捕食者调节;北部区域具有较少范围的栖息地破碎

化，具有周期性的田鼠种群，被认为由特化捕食者，特别是助类来调节。Heikkila等[[44〕认为助助类与田鼠亚科啮齿动物的同步波

动，明显是由捕食引起的。自从20世纪80年代中期，在芬兰拉普兰的大部分地区，黑田鼠是周期性波动的主要的田鼠类之一

由于未知的原因，现已很少观察到它的周期，好象已经停止了[[45. 46];而作为主要捕食者之一的伶助，也已经很难见到了。而原来

有周期的彼此相关联的欧溉(Clethrionomys glareolas)和红背溉(C. rutilus)，现在它们的周期也消失了，这可能与上述黑田鼠出

人意料的结果相似。Hanski等[[46〕认为，助类的消失可以解释为什么会发生此类现象。二是通过捕食假说对这些模式的一个解

释，这首先被Hanski等[47」广泛地加以公式化。Hanski等[[48〕提出，在芬诺斯坎底亚地区，啮齿类种群的多年波动是由于助类捕食

者导致的延迟的密度制约的结果，并且是混沌的。在芬诺斯坎底亚的北方林区，伶助和黑田鼠是该地区多种群落中的关键的特

化捕食者和主要的猎物种，Hanski等[[13〕对该地区的捕食者一猎物系统进行了分析。他们认为，用独立的野外数据可使基础的模

型参数化，它能较好地预测已观测到的动态的主要特征。包括泛化种和游牧的鸟类捕食者的扩展模型，它正确地预测了芬诺斯

坎底亚啮齿类波动的地理梯度变化，即振幅和周期自南向北降低。这些地理变化是由于泛化种和游牧捕食者的密度随着纬度而

改变造成的，这些纬度改变具有使啮齿类动态保持稳定的作用。Hanski等〔13〕还评论了关于捕食假说其它观测到的、模型的和实

验的结果，认为该假说较好地解释了芬诺斯坎底亚地区啮齿类波动的大范围模式，并对它在北半球其它地区的应用进行了探

讨。三是野外研究的新证据，主要由Korpimaki及其合作者在芬兰西部的工作所提供。他们证明，由于鸟类的捕食，田鼠类发生

了直接的密度制约性的死亡;而助类的捕食，则使田鼠类发生延迟的密度制约性的死亡[[49.507 o Steen[51〕用无线电遥测带项圈的

根田鼠(Microtus oeconomus)，结果证明衰减期根田鼠种群的死亡，大部分是由于助类的捕食，这与捕食假说相一致。Klemola

等[52〕在芬兰西部用伶助和白助(Mustela erminea)对黑田鼠和另一种田鼠(Microtus rossiaemeridionalis)去除捕食者的实验证

明，田鼠的身体状态不受实验操作影响，但减少捕食者，可增加雌体的繁殖，主要是由于怀孕比例的增高。说明在对照地区内的

高捕食风险抑制了自由生活的田鼠的生育。在实验操作之前，未去除捕食者和对照地区内的田鼠性比没有差异，但去除捕食者

之后，在受控的对照地区内田鼠的性比偏雄，揭示助类倾向于杀死雌鼠。他们提供了两种可能同时起作用的机制，一种适应性解

释是:在高捕食风险下，田鼠可以权衡它们目前的生殖投资以便为下一步的生育做准备;一个更简单的解释是:助类倾向于杀死

怀孕的雌鼠。在田鼠种群内，抑制剩余者的生育和选择性地杀死雌鼠，都会导致正在繁殖的个体处于较低的比例。所以，助类捕

食者的存在能使田鼠的种群增长延缓。

    关于捕食者一猎物系统对种群周期的直接作用，Stenseth等[[53〕用统计模型分析了美洲兔和猪VIJ(Lynx lynx)以往的资料，认

为它们之间的周期性数量动态是不对称的，除猪荆对美洲兔的周期有影响外，还包括许多其它的影响因素;而拾俐作为特化捕

食者，主要受美洲兔的影响。对美洲兔来说，它的模型为三维的时间序列模型，即植物一美洲兔一拾荆;而拾荆则是二维的，即美洲

兔一拾俐o Stenseth等[54〕又将野外观察与统计和数学模型相结合，以临界值自回归模型(threshhold autoregressive model)，分析

了1821年以来的21次周期的数据，提出了捕食者一猎物系统的新理论:具时滞的密度制约性调节导致周期性波动，而通过增长

期和衰减期的功能反应强弱变化的相依赖型(phase-dependence)导致周期性的非线性过程。

2.2 捕食的间接效应

    作为捕食的直接后果，在捕食者和猎物之间，最明显的作用是猎物种群内的死亡率。最近，捕食者的间接效应也已被认识

到[[551捕食风险可能改变哺乳动物猎物的活动量，例如巢区((home range)和栖息地的利用，觅食和生殖方式等[[9. 561。捕食角色

转变的观点与间接亚致死效应有关，猎物通过对捕食风险的反应，可能影响生殖适合度最终导致低数量期。

    Hik[55]提出了对捕食敏感性的觅食假说(predation-sensitive foraging hypothesis)，来解释美洲兔衰减期在行为一的反应。

他认为，美洲兔能估计不同栖息地内的捕食风险，在种群衰减期间，它试图通过限制到重覆盖度的地区活动，以使被捕食的概率

最小化。与隐蔽性好相关的是低质量的食物。因而，美洲兔为了在种群衰减期间存活下来，会交替进行生殖(如果选择生殖，在生

育季节前需要有高质量的越冬草料).Hike"I发现，在南Yukon地区，在衰减期的高捕食风险下，美洲兔的冬季活动会发生转移，

它从有丰富的、质量高的食物和被捕概率最高、更为开阔的地方向只有残余的低质量食物、被捕概率最小的浓密的云杉林移动。

这使美洲兔的营养较差，反映在雌兔较低的质量和衰减末期降低的生育力。

    Boonstra等[C58」认为在整个衰减期，高捕食风险所致的慢性应激可以解释美洲兔发生的生殖和生理变化，并且这种应激具

有长期的后果。他们发现在整个美洲兔衰减期，慢性应激严重抑制与应激反应相关的所有生理学指标(下丘脑一垂体一肾上腺反

应，能量转移，免疫反应，质量损失，生殖的激素反应)。在捕食者衰减2a之后，所有的生理指标均明显地改善。低数量期被认为
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是在整个衰减期间所经历的高捕食风险的间接效应而导致的一种时滞[s7- 59]。这些间接效应给美洲兔留下了不可抹去的印迹，

它通过动物生理和神经组分的变化来起作用，主要以脑内(特别是下丘脑和下丘脑一垂体一肾上腺轴)的变化为主[[60. 613。但也有学

者持有不同的意见，Korpimaki等[[61〕和Ylonen[55]认为，捕食风险直接与田鼠类的低数量期有关。在整个低数量期的高捕食风

险，特别是来自助类的捕食将抑制田鼠类的生殖，仅在捕食者稀少时，可使田鼠类种群再一次增长，在低数量期生殖力的降低是

基于捕食者存在的选择性反应。Korpimaki等[[61〕对欧斑长达9a的研究结果表明，在捕食者密度高的年份，欧斑的胎仔数比捕食

者密度低的年份少，它的年平均胎仔数与捕食者密度为负相关关系;而在预防捕食者后.雌鼠的妊娠数显著增加。现在，已有实

验证明了慢性应激作用的存在[583。关于捕食的间接作用，亦已引起国内学者的关注。边疆晖等①探讨了艾助(Mustela

eversmanni)捕食应激对根田鼠繁殖及子代表型特征的作用。王振龙等[[62〕报道了艾助气味对根田鼠社会行为和繁殖的影响。

3 复合因子假说

    由于单因子假说需要其它条件等同的假设，这很少符合自然界的实际情况。只有复合因子假说才能充分阐明各种因子的相

对重要性。自Lidicker[6a〕提出复合因子调节种群动态的模型以来，复合因子假说又可分为两派:一派以捕食和食物因子为主，有

时还有气候因子的作用;另一派以食物、捕食和社会行为为主。社会行为可能与食物资源有关，但关键是它能否将种群密度控制

在食物和天敌所决定的最大环境容纳量之下。

    无论在实验室还是在野外条件下，自Hilborn等[6131982年提出重复的析因实验设计后，学者们普遍认为它是探讨种群限

制问题的重要研究方法，尤其是关于捕食和食物交互作用的报道较多[[65-681。从1984年开始，Desy等[65」以黄腹田鼠为例，采用

重复的2X2析因实验设计，验证了高质量食物的可利用性和捕食对其种群动态独立的和累加的效应。实验结果表明.附加高质

量食物可使黄腹田鼠的身体生长率、种群内成体的比例、成年雄性身体大小、繁殖活动、新生个体和种群密度明显增加，但在3a

的任一研究过程中，食物的可利用性对其存活和性比均无影响。预防捕食者可使成体的存活、新生个体和种群密度明显增加，但

对生长、种群年龄结构或繁殖无直接影响。附加食物和预防捕食者对种群密度大体上具有累加的和均等的效应。对身体生长率

和成体大小的影响是食物和捕食者仅有的明显的交互作用，捕食者的存在看起来对附加食物田鼠的生长反应起抑制作用，这可

能是因为它的活动受到了更多的限制，所以较少取食的结果。由于黄腹田鼠和草原田鼠(Microtus pennsylvanicus)之间存在干

扰竟争，在Desy等〔65]工作的基础上，Batzli等[93决定在下一步实验除了食物和捕食之外，再加上竞争的效应，并提出了新复合

因子理论。草原田鼠在高密集草丛看起来支配黄腹田鼠，在低疏的草丛则相反。新的复合因子假说包括食物、捕食和在行为上的

竞争的交互作用的效应。对于黄腹田鼠，他们期望通过较好的食物能减少它的竞争性行为;通过预防捕食者，能增加其活动能

力;通过草原田鼠的存在，能使黄腹田鼠的攻击性行为和扩散增加。在附加食物和(或)捕食者存在时，通过草原田鼠对黄腹田鼠

进攻性遭遇次数和扩散总数的竞争的实际结果，黄腹田鼠的密度应该较低。他们现在正在做重复的2X2X2析因实验，以弄清

楚是否支持这个预测及其交互作用。在国内，刘震②及杨月伟③以重复的2X2X2析因实验设计，在野外围栏条件下，检验了捕

食、食物、种间竞争及空间行为，以及交互作用对东方田鼠(Microtus fortis)种群动态的效应与机制，对新复合因子理论进行了

探讨。

    刘季科等[[66」采用重复的2X2析因实验设计，在野外围栏条件下，测定了食物可利用性、捕食和空间行为及其交互作用对

青藏高原根田鼠种群动态的独立的和累加的效应。结果表明:附加高质量的食物能明显地提高根田鼠的种群密度，而对种群补

充量的作用较弱，仅接近显著水平;预防捕食者不仅能显著地作用于种群密度，更能强烈地影响种群补充量。这与Desy等[[65〕的

结果不同，后者认为食物与捕食对其种群密度和补充量的独立作用强度处于同一数量级。Krebs[67〕对美洲兔的研究结果表明，

在周期的高峰期和衰减期，预防捕食者和附加食物使其密度分别增加了2倍和3倍，既预防捕食者又附加食物则使其密度增加

了11倍。营养增强加速了植物生长.但美洲兔的种群密度并不增加，食物和捕食一起具有更强的累加效应.这表明一个三营养

级的交互作用产生了美洲兔的周期。这与Keith的结果相近[[681，即食物和捕食的交互作用是导致美洲兔种群波动的重要因子，

① Bian J H. Effects of predation stress on reproduction and maternal predation stress on their offspring phenotype characteristic in root voles.

Northwest Plateau Institute of Biology Chinese Academy of Sciences. Doctor Degree Dissertation

Liu Z. Stu

availability,

University.

Yang Y W.

dies on the new multifactorial hypothesis of population system regulationin small

2001. 179

  mammals: the effect

predation and interspecific competition on population dynamics and spatial behaviour for reed voles, Microtus

Master Degree Dissertation. 2002. 106

patterns of food

fortis. Zhejiang

Studies

population dynamics

137

on population system

and snacinc behaviour

regulation inmicrotine redents: patterns and mechanisms of effects of interaction factors

in reed voles, Microtus fortis. Chinese Academy of Sciences. Doctor Degree Dissertation. 2002.

万方数据



1284 生 态 学 报 24卷

但Krebs的实验不支持Keith的按顺序排列的2因子模型，后者认为食物短缺效应之后接着发生的捕食效应导致了种群的衰

减期。

    130曾提出一个复合因子作用模式，强调了不同因素可能在种群周期的不同时期起作用。他认为捕食、饥饿及社群压力依次

作用导致了旅鼠种群的崩溃。近年，空间行为已经引起一些学者的兴趣。Krebs['0〕认为，对田鼠类和旅鼠类，空间的社会概念可

能较食物概念更为重要，但尚需更多的实验对这种观点进行验证。

    总之，上述3个假说各有侧重，食物假说可能只在生存环境严酷的少数小型哺乳动物种群中作为调节因子起作用，对于大

多数小型哺乳动物而言，更可能成为限制因子。捕食假说可以解释芬诺斯坎底亚地区某些种群的周期性波动现象，尤其是捕食

的间接效应已引起了许多学者的关注，但仍有很多争论。对于复合因子假说，尽管工作是困难和艰巨的，花费也是巨大的，但所

得结果却极有价值，将为找出种群周期性波动的规律提供一个合理而有效的途径[661

4 展望

    根据KrebsU0」及Batzli[91的论述。对于今后的研究，以下5方面应该引起重视:

    (1)环境因子变化影响种群密度，但对于不同因子的相对重要性尚无统一意见。进一步的工作应通过一个局部尺度的实验

和一个大范围尺度物种内和物种间不同地点的对照实验，来验证已提出的假说。无论何时如果可能的话，在足够大的空间尺度

上应该给出合理的假设条件以供重复，实验应同时操纵多个因子以验证交互作用的假说，并使来自经验数据的参数模型化，以

预测未来种群的动态趋势。

    (2)关于围栏效应(fence effect)，应考虑围栏大小是否足以能模拟种群的自然过程，生态学家在围栏研究中使用围栏的时

间周期是否足以长到经历了自然的动态?从小型哺乳动物种群的围栏实验中能获得的有效推论是什么?

    (3)大尺度控制捕食者的研究将详细阐明捕食是如何对周期性种群产生影响的?

    (4)栖息地破碎化会消除周期性，原因何在?

    (5)对分布于农业围栏一栅栏(fence-rows)附近的田鼠和野鼠种群的动态，可以在保护生物学中作为通道(corridors)和检验

集合种群 (metapopulation)理论的模型系统加以研究。
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