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摘要=在捕食和附加食物交互作用条件下3测定根田鼠种群攻击水平与种群参数之间的关系3应用对策论分析攻击行为的模式C
通过观测 6;?对实验个体的攻击行为3发现体重和繁殖特征决定根田鼠个体的攻击水平C体重较大个体及繁殖个体的攻击频次

最高C攻击水平的性别差异显著CtO5QUE1@uE11FQ单侧秩方差检验结果表明3雄体攻击水平显著高于雌体C攻击水平与种群密

度呈负相关关系3但不显著C与留居个体比较3扩散个体的攻击性弱C高质量的附加食物可降低根田鼠的攻击水平3捕食者的存

在不直接影响攻击水平C根田鼠的攻击行为属仪式化非伤害行为C(--的鹰@鸽对策模型分析结果与实验结果一致=不同处理种

群 (--集的鹰型对策者比例有显著差异3环境条件愈差3取胜的价值愈大3种群中鹰型对策者比例愈高C有捕食者W无附加食物

8vo3Vb<种群的环境条件最差3鹰型对策者比例最高3为 $L"$:次为无捕食者W无附加食物8Vo3Vb<种 群3为 $L99:有 捕 食

者W有附加食物8vo3vb<种群3为 $L6>:无捕食者W有 附 加 食 物8Vo3vb<种 群 的 环 境 条 件 最 优 越3鹰 型 对 策 者 比 例 最 低3为

$L6#C验证了捕食和食物交互效应能改变田鼠类动物攻击行为格局及对策模式的假设C
关键词=根田鼠:攻击行为:进化稳定对策:食物:捕食
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NOHENDHGNQKHOHEGE1JLHSrJ5QFGqQNENFQNFME1DHNI0SQEGSqEDHNIH0OJD0SH1Q2,GHNI010qFME11Er0OEN0OJ3NIHP0110KFGq>

rHIEsF0OQ0PEGFDE1QMERN5OHSPO0DHMRHOFDHGNE1HGM10Q5OHKHOHOHM0OSHS=86<’IOHENNOEFQFGqP0OH1HqQEGSQNOHNMIFGqIHES3

QIEUFGqP0OH1HqQ3qOFGGFGqEGSQMOHEDFGq:8!<~ROFqINNIFGS1HqQQNEGSFGqQNOEFqIN3r0SJHMNHGSFGq3NIHNK0FGSFsFS5E1Q

PEMFGqHEMI0NIHOM10QH1JS5OFGqD5N5E15ROFqIN:89<*5GqHN0GHFGSFsFS5E1QNOHNMIFGqIHESN0KEOSNIH0NIHO31HERFGqPO0D

qO05GS3ENNEMUFGqEGSrFNFGqHEMI0NIHO:8"<O0MFGqNNIH5ROFqINFGSFsFS5E1QNOFUFGqIHESEGSQI051SHOQ0PNIH0NIHO0GH:8?<

uOHQN1HNNIFQrHIEsF0O0MM5OOHSOERFS1JEGSFNKEQSFPPFM51NN0NH11NIH1E5GMIHO:8;<&IEQHN0GHFGSFsFS5E1R5OQ5FGqNIH0NIHO3

0PNHGHGSHSKFNI0GHT5DRFGq0GN0NIH0NIHOPQOHEOsF01HGN1J:8#<QHNOHENN0GHFGSFsFS5E1P1HHFGqEKEJPO0DNIHERRO0EMIFGq

0OENNEMUFGqFGSFsFS5E1:8><%RRO0EMIN0GHFGSFsFS5E1D0sFGqN0KEOSNIH0NIHON0ESFQNEGMHQI0ONHONIEG?MD2%D0GqKIFMI

NIOHEN315GqHEGSMIEQHKHOHFGFNFENFsHEGSG0G@SHPHGQFsH30O0rsF05Q1JEqqOHQQFsH2’IHOHP0OH3NIHN0NE1M05GNQ0PNIOHEN315GqH

EGSMIEQHKEQME1M51ENHSEQN0QNEGSP0ONIHOH1ENFsHEqqOHQQF0G1HsH10PFGSFsFS5E1Q2’IHHMRHOFDHGNE1OHQ51NQQI0KHSNIENr0SJ

KHFqINEGSOHRO0S5MNFsHM0GSFNF0GSHNHODFGHSEqqOHQQF0GQNEN5Q0PO00Ns01HQ2’IHIHEsFHOEGSOHRO0S5MNFsH1JEMNFsHFGSFsFS5E1Q

HMIFrFNHSNJRFME1EqqOHQQFsHrHIEsF0OD0OHPOHR5HGN1J2’IHEqqOHQQF0G1HsH10PDE1HO00Ns01HQKEQQFqGFPFMEGN1JIFqIHONIEGNIEN

0PPHDE1HO00Ns01HQEMM0OSFGqN0NIHOHQ51N0P0GH@KEJtO5QUE1@uE11FQNHQN2%qqOHQQF0G1HsH1Q5GSHOSFPPHOHGNNOHENDHGNQKHOH

GHqENFsH1Jr5NG0NQFqGFPFMEGN1JM0OOH1ENHSKFNIR0R51ENF0GSHGQFNFHQ2’IHEqqOHQQF0G1HsH10PSFQRHOQHOQKEQ10KHON

SSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSS

IEGNIEN0P

万方数据



!"#$%"&’#()%%$’$*&+,-$.-/0+,$’12**%!"%03"%+..!"##$4"5"-+4$*!*2!**’4*,"#(6!"%+’$*&%$%&*’+22"3’+..!"##$*&,"4",*2

!**’4*,"#(7-"3*&4"&’$*&+,+.*&$#’$35"-+4$*!*2!**’4*,"#8+#!$’0+,$9"%&*&:$&;0!$*0#5"-+4$*!(7-""<="!$>"&’+,!"#0,’#*2

+..!"##$4"5"-+4$*!*2!**’4*,"#8"!"3*&#$#’"&’8$’-’-"=!"%$3’$*&2!*> ?@@A+8B:C*4">*%",D$("(’-"=!*=*!’$*&*2

E-+8B#F$&!**’4*,"=*=0,+’$*&#0&%"!0&2+4*!+5,"3*&%$’$*&#8+#-$.-"!’-+&’-*#"*2!**’4*,"=*=0,+’$*&#0&%"!2+4*!+5,"

3*&%$’$*&#GA+8B=!*=*!’$*&8+#H(IH$&J6DKL=*=0,+’$*&DH(MM$&K6DKL=*=0,+’$*&DHNOP$&J6DJL=*=0,+’$*&D

HNOQ$&K6DJL=*=0,+’$*&(
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同种动物个体间的攻击g+..!"##$4"&"##i是其为争夺资源m领域以及配偶而采取的斗殴行为g+.*&$#’$35"-+4$*!in在两个雄

体的争斗中D取胜者常获得配偶m统治权m领域等渴望的利益D与失败者比较D能以更高的频率将其基因遗传给后代D自然选择的

结 果 应 最 大 限 度 地 发 展 有 效 武 器 以 进 行 全 面 战 争g’*’+,8+!in然 而D大 量 的 观 察 和 实 验 发 现D同 种 个 体 间 的 常 规 争 斗

g3*&4"&’$*&+,2$.-’$&.i为仪式化非伤害行为g!$’0+,$9"%&*&:$&;0!$*0#5"-+4$*!DopqriD亦即在每场争斗中D动物采用有限战争

的策略D很少使用致命性的武器D常以获胜者占优势地位m失败者退却而告终D争斗双方无一遭受致命的创伤或死亡D即使在争

夺很有价值的资源时亦如此sOtn
群选择g.!*0=#","3’$*&i论shDMt将此类行为解释为物种水平的自然选择nA0<,"1sMt认为D争斗行为的不断升级m激化D将导

致个体严重受伤D进而不利于物种的生存n然而D依据自然选择论D采取以强对强的报复对策g#’!+’".1*2!"’+,$+’$*&i对个体有

利n因此Du+1&+!%@>$’-和 6!$3"等个体选择g$&%$4$%0+,#","3’$*&i论者认为D群选择论不能解释自然选择压力的条件下D个体

之间如何逐步进化为仪式化非伤害的常规争斗nu+1&+!%@>$’-和6!$3"sIt创造性地将对策论引入动物行为的研究中D提出进化

稳定对策g"4*,0’$*&+!$,1#’+5,"#’!+’".1D?@@i理论n当种群内所有个体都采取某对策后D若其它对策者不能侵入该种群D则该

对策在进化上是稳定的D此即 ?@@n?@@是不可被其它策略替代的策略D当种群完全由 ?@@对策者组成时D?@@对策者的适合

度将大于所有突变对策者的适合度sIDltn?@@理论从个体水平的自然选择角度分析同种个体间的常规争斗行为为何是仪式化

非伤害行为n
当前D动物行为的对策分析是行为生态学家广泛关注的焦点D对策论和 ?@@理论已广泛地应用于昆虫sjvftm灵长类等大型

哺 乳动物的社会行为研究中sODOHDOOtn然而D有关小型啮齿动物空间行为g#=+3$&.5"-+4$*!i对策论和 ?@@理论的研究还未见报

道n本文试图应用 ?@@理论的鹰:鸽对策模型分析根田鼠gZ[\]̂_‘âb\̂ĉd‘ai的攻击行为模式D探讨根田鼠种群攻击水平变化

与捕食和食物的关系D旨在检验捕食和食物交互效应能改变田鼠类动物攻击行为格局及对策模式的假说n

w 实验设计与研究方法

wNw 野外围栏设计

本项研究的野外围栏位于中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站地区n定位站地处北纬 MQxhfyvMQxIlyD东经 OHOxOhyv

OHOxMMyD位于祁连山东段冷龙岭南麓D大通河河谷西北部n海拔 MhHHvMIHH>D无四季之分D仅有冷暖季之别D冷季漫长而寒冷D
暖季短暂而气温稍高e温度年差较小D日差悬殊D太阳辐射强烈D为典型的高原大陆性气候n年平均气温约为KhzDO月平均气

温KOMNHzD极端最低气温KMONlzDQ月平均气温 OhNMzD极端最高气温 hQNlzn年降水量为 lHH>>n植物生长期 OMHvOIH%n
研究地区的植被为高原地带性和山地垂直地带性类型D由高寒草甸m高寒灌丛及沼泽植物组成n主要群系为金露梅g{̂_bc_[||}

~]‘_[\̂a}i灌丛D矮嵩草g! "̂]ba[}#‘d[|[ai草甸D垂穗披碱草g$|%d‘ac‘_}cai草甸D以及华扁穗草g&|%ad‘aa[ĉ\̂d’baa‘aiD青藏

苔草g(}]b)d̂ ]̂\]̂~_[[i沼泽化草甸等n
本项研究的样地设在垂穗披碱草草甸的弃耕地内D为原生植被破坏之后的次生类型n主要植物为垂穗披碱草D高原早熟禾

g{̂}}|’[*bc}iD高山唐松草 g+#}|[\_]‘d}|’[c‘diD矮嵩草及金露梅n该植被类型土壤疏松m湿润m肥沃e植被总覆盖度为 jH,

vPH,D植株高 OlvMH3>D叶层高 OH3>左右D为根田鼠良好的自然栖息地n优势植物垂穗披碱草质地柔软D营养丰富n粗蛋白

含量为 OHNHl,vhPNjl,D脂肪含量为 MNQf,vfNIO,D纤维含量为 OINHP,vIINOO,D水分为 lPNlP,vQhNIj,D主要矿物

质元素磷的含量为 HNhM,vINhQ,D为根田鼠优先选择的食物项目sOhtn
栖 息 于 研 究 地 区 的 啮 齿 动 物 除 根 田 鼠 外D尚 有 高 原 鼢 鼠gZ%̂a’}|})"}[|b%[iD高 原 鼠 兔g-\#̂_̂c}\‘].̂c[}bi及 甘 肃 鼠 兔

g-N\}ca‘ain分布于研究地区的鸟类和兽类捕食者有红隼g/}|\}_[cc‘\‘|‘aiD大 g&‘|_b̂#bd[|}a[‘aiD香鼬gZ‘a_}|}}|_}[\}iD
艾鼬gZNb0b]ad}cc[iD狼g(}c[a\‘’‘aiD红狐g1‘|’ba0‘|’bai及藏狐g1Nb]][|}_‘ai等D其优势种类为大 D红隼D香鼬和艾鼬n

围栏总面积为 ONhH->hD由 P个 HNOl->hglH>2MH>i小栏组成n围栏由 h>2O>的 3HNl镀锌钢板构成D钢板埋人地下

HNl>D地上部分为 ONlH>n钢板之间以型号为4Il2Il的角钢固定n在每一小栏对角线的两端设立 MNHH>2HNMH>2HNMH>的

QHIOQ期 聂海燕 等G根田鼠攻击行为模式及其进化稳定对策分析
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扩散沟!"#$%&’$()$#*+,-以避免围栏效应!.&*/&&..&/0,12345扩散沟与围栏之间的三角地块为去除面积!’&678()(’&(,129-2:4-田鼠

通过扩散沟可进入去除面积5一些研究结果表明-田鼠能越过扩散沟形成的屏障12;-2<45在每一小栏内-以 :6=<6的格局设立

置笼站!0’(%%#*>$0(0#7*,-在每个置笼站附近置放 2只小型木质捕鼠笼-去除面积内仅放置 3只鼠笼-每栏共放置鼠笼 9:只5以

两个重复的 ?=?因子设计处理捕食和食物的水平59种处理依次为@A-BCD无捕食者-有附加食物EBA-BCD有捕食者-有附

加食物E@A-@CD无捕食者-无附加食物EBA-@C有捕食者-无附加食物-即对照5为预防鸟类捕食者侵入-在@A-BC及@A-

@C两组围栏的顶部悬挂 3/6=3/6网格的渔网!西安渔具厂制造,5并以 F2G/6=?:G/6的木柱支撑渔网的顶部5在BA-BC
及BA-@C两组围栏的顶部不悬挂渔网-且在其外围及其之间的钢板上-每隔 2G6设置 2H?6=GH36的缺刻-以便兽类捕食者

进出5同时-在有缺刻处外围设置捕鼠笼-以监测穿越围栏的田鼠5附加食物为IJK2G型兔饲料!上海饲料厂出品,-该饲料具有

根田鼠生长和繁殖所需的能量和营养5附加食物置于 :GG6)的玻璃食物罐内5在各附加食物围栏-在每一行奇数置笼站附近放

置食物罐5每小栏共放置食物罐 ?9只5每周更换 2次食物罐的食物-使添加的食物保持新鲜5
在去除围栏内原有的根田鼠留居个体以及非靶种类高原鼢鼠L高原鼠兔和甘肃鼠兔后-在每小栏内随机分配 :对实验个体

作为实验种群的建立者!.7M*"&’$,-此配置约为研究地区根田鼠自然种群密度的中等水平12N4-初始种群的建立者为在实验室出

生的 3O:月非同胎个体5

PHQ 实验动物攻击行为的测定程序

供攻击行为测定的个体是在围栏内出生的新个体-并在建立者置入围栏 :周后-在种群达到一定数量的时期进行行为测

定-以便选择更多实验个体5
在野外条件下-难于对小型哺乳类的个体攻击水 平 做 出 准 确 的 测 定12R4-因 此-行 为 测 定 在 围 栏 附 近 的 行 为 学 实 验 室 中 进

行5供行为测定的装置为 :G/6=?;/6=3G/6的玻璃缸-其中心部位有一活动隔板5观测前-在缸的底部铺设大约 2/6厚的木

屑 以及少量的碎玉米作为动物的巢垫5玻璃缸置于暗房内5为便于观测-在玻璃缸上方约 26处-悬置 2支 9GS 荧光灯5观测

在距玻璃缸 :G/6远的绿色布帘上的小孔前进行5
在 同 一 处 理 中 的 各 诱 捕 期 内-对 每 只 个 体 的 观 测 不 超 过 两 次-且 每 次 为 不 同 的 冲 突 者5每 个 体 相 继 观 测 的 间 隔 时 间 为

3G6#*5观测中-在提起活动隔板之前-给以 36#*的调整时间使根田鼠探测巢室-然后-提起活动隔板-观测 2G6#*5每次观测结

束后-将根田鼠放入蹄状盒式塑料养鼠笼内-并供给充分的碎玉米和饮水52O?T内-带回捕获地点释放5每次观测后-用肥皂水

清洗玻璃缸-以除去玻璃缸内聚集的气味5
观 测中-参照 U7..6(**等1?G4对斗殴行为的分类标准-在标准记录纸上记录如下行为DV恐吓!0T’&(0,-抬起前足的个体向

另一个体伸头-抖动其前足-呲牙-或尖叫EW直立!M%’#>T0,-后腿立直-躯体伸长-在相互直立中-两个体的面部非常靠近EX冲

击!A)M*>&,-一个体向另一个体伸头-双脚离地跳跃-冲击-争斗双方撕咬EY拳击!Z7[#*>,-直立者以其前肢打击另一个体的头

部 和肩部E\争斗!]’&$0)&,-该行为常迅速地发生-难以区分搏斗的发动者Ê 追逐!/T($&,-一个体追击另一个体-猛烈地越过

另 一个体的臀部E_逃避!’&0’&(0,-一个体逃离正在靠近或攻击 的 个 体E‘靠 近!(%%’7(/T,-一 个 体 移 动 至 距 另 一 个 体 :/6以

内5其中-恐吓L冲击及追逐为主动的非防卫性反应-具有最明显的攻击性5因此-在一双冲突者的遭遇战中-将恐吓L冲击和追逐

次数的总和定义为攻击计数-作为每一个体的相对攻击水平1?G45

Pab U(]+Kc78&对策模型的构建

参照 d(e*(’"f6#0T和 A’#/&194的 U(]+Kc78&对策模型-建立根田鼠种群成年雄体攻击行为的盈利矩阵 !%(e7..6(0’#[,-
并求其 gff解5

Q 结 果

2RRG年 ;O2G月在 ?G周的诱捕期中-于 9种处理条件下-在实验室测定 2;:对一双冲突者的攻击行为5其中-雌K雌 <N对-
雌K雄 3:对-雄K雄 :?对5

QHP 种群密度与种群攻击水平

由于雌体攻击行为受繁殖状态的影响较大-仅以雄体的攻击计数作为种群的攻击水平5根田鼠种群密度与其攻击计数的

f%&(’6(*秩相关分析结果表明-种群密度与攻击计数呈负相关关系-除@A-BC种群相关显著外!hi@GH:3?-ji2N-ki

GHG?N,-其它种群相关均不显著 !BA-BC种群-hi@GH3?R-ji?G-kiGH2:2E@A-@C种 群-hi@GH2N3-jiR-ki

GH;G;EBA-@C种群-hi@GH22?-ji:-kiGHN?3,5

QaQ 雄性体重与攻击行为

在一双雄体的攻击行为观测中发现-体重较大的个体在攻击争斗中占据主动地位-最后成为优势者-体重相对较小的个体

成为从属者5体重与攻击计数的相关关系分析结果表明-体重与攻击计数呈显著的正相关!hiGH3<:<3<-ji:?-kiGHG2,5

Qab 性别与攻击水平

NG92 生 态 学 报 ?9卷
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经过 !"场雌#雄个体之间攻击行为的观测发现$雌#雄个体间的攻击性极弱$因此$不予分析$仅分析同性别个体间的攻击

行为%为避免不同处理条件对攻击行为的影响$分别比较 &种处理条件下根田鼠种群雌#雌及雄#雄的攻击计数和平均攻击计数

’图 ()%

图 ( 不同处理根田鼠种群雌体及雄体平均攻击计数

*+,-( ./012,02,,1033+45647583491448/4:0375;01;+9901058

81028<0583
处理符号同表 (=1028<05864;0+32332<02382>:0(

由于攻击计数为非正态分布参数$且各处理种群测定的雌?
雄个体样本数不相等$因此$采用 @173A2:#B2::+3单测秩方差分

析 检 验 零 假 设’57::CDE48C03+3)$各 处 理 种 群 雌#雌 与 雄#雄 之 间

攻击计数无显著差异%其结果为FGH$G*种群$IJKLMKN$;O

J($PQMLK"RSH$G*种 群$IJ"LMK!$;OJ($PQMLMK"R

SH$S*种群$IJ(&L&!T$;OJ($PQMLMM"RGH$S*种群FI

JULT(T$;OJ($PQMLM(%分析结果表明$除GH$G*种群外$零

假设被排除$亦即不同处理条件下根田鼠种群雌#雌和雄#雄之间

攻击计数的差异极显著%

V-W 繁殖与攻击水平

繁 殖 状 况 对 根 田 鼠 种 群 的 攻 击 水 平 影 响 极 大$处 于 繁 殖 活

动期的个体攻击频次更多%哺乳雌体的攻击计数大于非繁殖个

体$常将对手追逐得四处逃窜$即使对体重较大的对手也如此%X
检 验 结 果 表 明$繁 殖 个 体 与 非 繁 殖 个 体 攻 击 计 数 差 异 显 著’XJ

((LTT"$;OJ"M$PJMLMMKU)%

V-Y 捕食及食物交互作用与攻击水平

@173A2:#B2::+3单 侧 秩 方 差 分 析 检 验 零 假 设 的 结 果’表 ()
说明$不同处理根田鼠种群攻击计数无显著差异’IJK&L(K$;OJ!$PQMLMM()%显然$分析结果排斥了零假设$亦即不同处理

种 群的攻击计数的差异极显著%比较不同处理根田鼠种群的平均攻击计数$附加食物种群的平均攻击计数’(T$(&)低于无附

表 Z 不同处理根田鼠种群攻击水平的 [\]̂_‘abc‘aad̂e检验f

g‘haiZ ejîjkl[\]̂_‘abc‘aad̂lk\‘mm\î d̂knaioiâkl\kkjokaipkp]a‘jdkn̂ ]nqi\qdlli\injj\i‘jrinĵ

处理

=1028<058

GH$S* GH$S* GH$S* GH$S*
观测值

stE01+<058u282
秩

v25A
观测值

stE01+<058;282
秩

v25A
观测值

stE01+<058;282
秩

v25A
观测值

stE01+<058;282
秩

v25A
攻击记数

.,,1033+45.6647583
!LMM &LMM !KLMM &(LMM U"LMM &NLMM !ULMM &"LMM
K"LMM !wL"M "!LMM &wLMM UMLMM &TLMM !"LMM &!L"M
KMLMM !ML"M (!LMM (NL"M wTLMM "(LMM w&LMM "MLMM
KLMM !LMM K"LMM !wL"M K"LMM !wL"M !!LMM &KLMM
"LMM ULMM ((LMM (ULMM K&LMM !"LMM !wLMM &ULMM
(LMM KLMM !"LMM &!L"M K(LMM !KLMM
(!LMM (NL"M (MLMM (&LMM KKLMM !!LMM
TLMM (ML"M (&LMM K(L"M K!LMM !&LMM
wLMM TL"M (ULMM K"L"M KULMM &MLMM
ULMM wLMM (ULMM K"L"M
K"LMM !wL"M wLMM TL"M
NMLMM "KLMM ("LMM K!L"M
(MLMM (&LMM (KLMM (wL"M
MLMM (LMM (MLMM (&LMM
(KLMM (wL"M (TLMM KTLMM
&LMM "LMM (NLMM KNLMM
TLMM (ML"M KMLMM !ML"M
NLMM (KLMM (wLMM KwLMM
("LMM K!L"M
(&LMM K(L"M

xy !K!LMM &UNLMM !"NL"M KKMLMM

f xy为第 y个处理样本的秩和 xy+38C0125A37<4932<E:0914<+81028<058RSH$G*F无捕食者$有附加食物 54E10;28+45$z+8C2;;+8+452:

944;RGH$G*F有捕食者$有附加食物 75;01E10;28+45$z+8C2;;+8+452:944;RSH$S*F无捕食者$无附加食物 54E10;28+45$542;;+8+452:944;R

GH$S*有捕食者$无附加食物$即对照 75;01E10;28+45$542;;+8+452:944;$8C0645814:

NM&(w期 聂海燕 等F根田鼠攻击行为模式及其进化稳定对策分析
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加食物的种群!"#$#%&’而捕食者的存在对根田鼠种群的攻击行为的作用则不一致$在附加食物条件下$预防捕食者处理种群的

平均攻击计数!(%&高于有捕食者处理种群!("&$在无附加食物条件下则相反$预防捕食者处理种群的平均攻击计数!#%&低于有

捕食者处理种群!"#&)

*+, 攻击对策的模拟

在本项行为观测中$当一个体与另一个体距离-./0时$斗殴行为 (12频繁地发生$其中冲击及追逐是主动的非防卫性反

应$具 有 明 显 的 攻 击 性$因 此$在 一 双 冲 突 个 体 的 遭 遇 战!34/5647389/7:54&中$将 采 取 此 ;种 行 为 的 个 体 定 义 为 鹰 型 对 策 者

!<9=>&’将逃避对手者定义为鸽型对策者!?5@3&)

表 * 根田鼠种群攻击行为鹰A鸽对策的盈利矩阵

BCDEF* GCHIJJKCLMNOJIMLPFPCQRASITFUCKFIJCUUMFVVNIW

DFPCTNIMNWLPFXIXYECLNIWIJMIILTIEFV
对 Z[9:4\7

鹰型 ]9=> 鸽型 5̂@3
盈利 鹰型 ]9=> _ ‘

a9b5cc75 鸽型 5̂@3 d e

表 f 根田鼠种群成年雄体攻击行为鹰A鸽型对策的盈利g

BCDEFf GCHIJJVNWLPFhCQRASITFUCKFIJCUUMFVVNIWDFPCTNIMNW

LPFXIXYECLNIWIJMIILTIEFVg

对 Z[9:4\7
鹰型 ]9=> 鸽型 5̂@3

盈利 鹰型 ]9=> !ijk&l; i
a9b5cc75 鸽型 5̂@3 m il;

gi为获胜值 i:\7<3@9n635c=:44:4[’k 为受伤的代价 k :\

7<3/5\75c:4o68b

表 p 不同处理根田鼠种群攻击行为鹰型对策者的比例

BCDEFp GMIXIMLNIWIJPCQRVNWLPFXIXYECLNIWVIJMIILTIEFVYWSFM

SNJJFMFWLLMFCLKFWLV

处理 q83970347\ ja$rs ra$rs ja$js ra$js

鹰型对策者比例

a85t587:545c<9=>\
mu(2 mu(% mu## mu"m

对攻击行为进行对策分析$将攻击行为分为投资!/5\7&和收益!v343c:7&两部分)假若一个体取胜一场战斗$收益 i单位$若

受重伤则投资 k 单位$若长时间处于攻击状态$其投资为 w单位)攻击行为的盈利!t9b5cc&是由争斗中的投资或收益引起的结

果)根田鼠攻击行为鹰x鸽对策的盈利矩阵列于表 ;)
若鹰型对策者攻击鹰型对策者!9&$由于争斗场所的其它条件对每个对策者相同$故每一对策者取胜的机会均为.my.m’若

取胜$获得i单位’若失败$则支付k 单位)由于两种结果的概率相同$因此$每次遭遇的平均盈利为两个值的平均数$即 _z!i

jk&l;单位)
若 鹰型对策者攻击鸽型对策者!v&$则鹰 型 对 策 者 总 是 取 胜 而 不 蒙 受 损 失$故 鹰 型 对 策 者 的 平 均 盈 利 为 i单 位$即 ‘zi

单位)
当 鸽型对策者遇到鹰型对策者!/&$鹰型对策者将攻击鸽型对策者$鸽型对策者退却$既无任何投资又无任何收益$因而鸽

型对策者的盈利为 m单位$即 dzm单位)
若 鸽型对策者与鸽型对策者相遇!?&$其争斗场所的其它条件一致$每一对策者均有 .my.m的取胜机会$若考虑相互对峙

的 损耗$e值应为 il;jw)但根据实验观察$根田鼠个体之间相互对峙的行为很少$故 w{m)因此$平均盈利为 ezil;单位)
根田鼠鹰x鸽对策者的盈利列于表 #)

若种群完全由鸽对策者组成$鹰对策者一旦进入$适合度可增加 i$鸽型对策者的适合度仅为 il;)因此$完全的鸽对策属

于进化不稳定对策$易于被鹰对策者侵入’若种群完全由鹰对策者组成$其结果将取决于 i和 k 值的相对大小|鹰对策者的平

均赢利为!ijk&l;$而入侵的鸽对策者的赢利为 m$若 i}k$则鹰对策者的适合度大于鸽型对策者’反之$若 i-k$则鸽型对

策者的适合度大于鹰对策者的适合度$那么$鸽型对策者能够

成功地入侵鹰型对策者的种群)因此$纯鹰对策者种群和纯鸽

对策者种群均不是~!!种群)由此可见$~!!种群必定是鹰对

策与鸽对策的混合体)
假定鹰型对策者所占的比例为 "$则鸽型对策者的比例为

(j")种群中鹰型对策者与鸽型对策者随机地遭遇$鸽型对策

者的平均盈利 #$ 为|

#$z "%dr !(j "&%e !(&

鹰型对策者的平均盈利为|

#& z "%_r !(j "&%‘ !;&

当 每 一 纯 对 策 者 的 平 均 盈 利 相 等 时$两 种 纯 对 策 的 适 合

度相等$此时$该种群为 ~!!种群’(m($即 #$z#&时$鹰型对策

者与鸽型对策者得到相同的平均盈利)
由上式$联合方程!(&和!;&$并将表 #中 _$‘$d$e的值

代入$得攻击对策模拟模型|

"z !‘j e&l!‘j er dj _&z ilk !#&
由上式可知$当 k 值一定时$若取胜的收益值 i越高$则

种群中鹰型对策者的比例越大’反之$种群中鸽型对策者的比

例越高’当 i值一定$k 值升高时$"值降低$即鹰型对策者比

例降低)
不 同 处 理 根 田 鼠 种 群 中 鹰 型 对 策 者 所 占 的 比 例 "不 一

!表 "&)显然$鸽型对策者比例为 (j")

m("( 生 态 学 报 ;"卷
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! 讨论

本项研究表明"繁殖状况与食物对根田鼠攻击水平的作用显著"繁殖个体的攻击水平显著高于非繁殖个体"高质量的附加

食物可降低根田鼠的攻击水平"捕食者的存在不直接影响攻击水平#体重对根田鼠雄体的攻击计数及争斗结果影响较大"一次

冲突遭遇中"体重较大者攻击性较强"且其争斗的结果总是成为优势者"而体重较小个体最后成为从属者#扩散个体的攻击性较

留 居个体弱#种群密度与攻击水平的负相关关系"除$%"&’种群显著外"其它处理种群均不显著#此结果不 支 持 ()*+,和

-./001的多态行为假设2345164)3./7+*.89/4).1340.*,/,:;<="<<>#
攻 击 对 策 模 拟 模 型 的 预 测 结 论 与 实 验 测 定 的 结 果2表 ?:一 致#不 同 处 理 条 件 下 根 田 鼠 种 群 中 鹰 型 对 策 者 的 比 例 不 一"

&%"$’种群最高"为 @A?@B$%"$’种群和&%"&’种群居中"分别为 @ACC及 @A=DB$%"&’种群最低"为 @A=E#在无附加食

物且捕食者存在的处理中"个体需要扩充巢区以获得更多的食物资源及逃避捕食的场所"其 F值最大"领域占有者保护其领域

及挑战者入侵该领域的意义均最大"因而"种群中鹰型对策者的比例最大B在附加食物处理条件下"根田鼠个体易于获取生存所

需的食物资源"取胜的意义降低"即 F值变小"因而鹰型对策者较无附加食物处理种群明显减少2表 ?:#当 F值一定"G 值很高

时"H值极小"即鹰型对策者比例降低"因此"根田鼠种群的常规攻击行为模式为仪式化非伤害行为#在 ?种处理条件下"鹰型对

策者比例均明显低于鸽型对策者2表 ?:#
对策论用于探讨相互依赖的几个对手之间的经济和社会问题#进化生物学家将其用于进化生态学的研究;?"I"=="<C>#目前"对

策论已被广泛用于各种复杂的决策分析#进化对策论则是运用对策论的原理和方法研究生物表型特征或表型行为的进化过程"
其核心概念是 JKK"它是现代生态学和行为学最重要的理论之一"它几乎适用于一切有利益冲突的决策分析中"因此"一直受到

生态学家们的重视"发展甚为迅速#JKK理论被认为是自 L8)M/N以来进化论最重要的发展之一#它将使生态学发生彻底的变

革;<C>#JKK对策是当种群中大多数个体采用它时"不存在另一对策使个体具有更高的繁殖适合度#因此"可有效地防止背叛种

群利益的行为在群体中蔓延和扩散"故在进化上是稳定的;?>#迄今为止"JKK理论不仅被广泛地用于研究诸如动物的仪式化争

斗;?"<?>"资源领域和求偶场冲突;I"O"=="<I>"竞争与合作行为;<P>"生活史对策;<E"<D>以及利他行为;<O>等种内进化问题"而且还被用

于探讨种间的协同进化;C@>以及由多物种组成的生物群落Q生态系统等高层社会组织的进化过程#然而"实验研究及野外行为观

察数据的 JKK理论分析一直存在着一个悬而未决的难题RR赢利矩阵中支付值的量化"迄今"此问题仍是 JKK理论面临的挑

战;C=>#

STUTVTWXTYZ

;=> [*N\)*6L]^_‘abccdefdegbhijd‘klm‘c‘fnZoepeqk‘armq‘knsbtq̂u*Mv4)wZ-45x6+/8yN/9*),/01%)*,,"=OD?̂

;<> zx{5*1|K̂ }/0x85/~80/4N4!+*.89/4)/N8N/685,8N\68N̂ "hdĉ skie#̂ $‘n̂ %‘m̂ ĝ "=OPP"&’(Z<?O)E=̂

;C> [4)*N~(̂ *eoffkb##d‘ê [4N\4NZ+*0.x*N"=OPP̂

;?> +81N8)\K6/0.|8N\%)/7*,}̂ -.*54./74!8N/68574N!5/70̂/iqrkb"=OEC"&01Z=P)=D̂

;I> +81N8)\K6/0.|̂ J945x0/4N8N\0.*0.*4)14!.86*,̂ o2bkdmie%mdbeqd#q"=OEP"10Z?=)?Î

;P> L89/*,u 3̂ -*))/04)/85\*!*N,*/N0.*,3*7w5*\M44\+x00*)!512"ikikfbibfbkdi:Z-.*)*,/\*N085M81,M/N,̂ oed2icgbhijd‘k"=OED"

&1Z=CD)=?Ê

;E> }/*7.*)0KĴ ,86*,,3/\*),3581 4̂ 3*.89/4)8598)/8+/5/01/N0*))/04)/85\/,3x0*,̂ gbhiĵ lm‘ĉ%‘md‘5d‘ĉ"=OED"&Z=CI)=P<̂

;D> }/*7.*)0KĴ ,86*,,3/\*),3581 44̂}*,4x)7*6,,*,,6*N0K0)80*./*,̂ gbhiĵ lm‘ĉ%‘md‘5d‘ĉ"=OEO"1Z=<=)=<D̂
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