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食物、捕食及种间竞争对东方田鼠（!"#$%&’(
)%$&"(）种群攻击行为的作用
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摘要：在野外围栏条件下，采用重复的 ! [ ! [ ! 析因实验设计，测定食物、捕食和竞争物种黑线姬鼠对东方田鼠攻击行为作用的

格局。东方田鼠各处理种群攻击水平与其种群密度的相关甚为复杂，与 &H<44= 多态行为假设的预测不一致。东方田鼠双冲突

个体间的攻击水平与其体重的相关不显著，而与冲突个体的体重差异则呈显著的负相关，体重差异越大，冲突个体间的攻击水

平越低。雄体攻击水平与其繁殖特征无显著的相关关系，而雌体间攻击水平则受繁殖状态的影响，动情雌体间的攻击水平显著

地高于非动情雌体。体重差异和食物对雄体的攻击行为具有极显著的独立作用，捕食和种间竞争对雄体攻击行为的独立作用

不显著，而捕食与种间竞争交互作用对雄体攻击行为的效应则达到显著水平。体重差异、食物、捕食和种间竞争对动情雌体的

攻击水平均有极显著的独立作用，5 类外部因子交互作用的效应达到极显著水平；而 5 类外部因子交互作用对非动情雌体攻击

行为的效应则不显著。结果检验了外部因子食物、捕食、种间竞争对田鼠类动物种群攻击行为具有独立和累加的整合效应

的假设。X
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动物的攻击（-++2’33,7’.’33）是多种因子引起的一类空间行为（3#-(,.+ 4’!-7,)2）［<］。攻击行为（-++2’33,7’
4’!-7,)2）具有竞争配偶、食物等资源，以及防卫领域的功能［=］。种群相邻个体间的攻击行为格局可导致个体

死亡，扩散及繁殖适合度改变。因此，在小型哺乳动物的密度调节中具有重要意义 ［> ? @］。

A-"3). 和 B)33 ［C］提出，食物与空间行为能共同影响种群波动。食物可利用性的变化能直接改变田鼠的

空间行为，进而，对种群密度产生影响。在食物丰富的条件下，田鼠在较小范围内的觅食即可获得所需要的营

养和能量。较少的活动能减少相邻个体的接触，降低其攻击水平，增加对较高密度的容忍性（")*’2-.(’）。此

外，食物和行为可独立地对种群起作用。高质量的食物能提高田鼠的繁殖力，使密度增高，而攻击行为的递增

则能导致从属个体的扩散，导致种群密度衰减。

有关食物与行为关系的实验室研究［D，E］表明，实验鼠在哺乳期对营养不良特别敏感，低质量食物能够提

高攻击行为的水平。而发育早期的营养不良，无论在生理、形态、行为甚至动物的全部生命过程中都会产生作

用［D ? <F］。G)65-.. 等指出，在高密度条件下，黄腹田鼠（!"#$%&’( %#1$%0/(&-$）表现出高的攻击水平，除攻击行

为与高种群密度或季节性变化有关外，亦与高密度引起食物资源的恶化有关［<<］。

捕食对小哺乳动物攻击行为的作用尚无专门的研究。H2-0 等［<=］在对宅居小家鼠（!’( ,%.-(&"#’(）栖息

地复杂性与领域行为关系的模拟研究中发现，开阔围栏中的居留个体对入侵个体表现出较低的攻击频率和较

短的追逐时间，此与留居个体在开阔地中面临较大的潜在捕食风险有关，且必须权衡攻击行为所带来的利益

与面临捕食风险的代价。

个体及其物种间的攻击行为对种群波动具有重要意义［<>，<I］。种间攻击行为是一物种对另一物种的优势

（/)5,.-.(’）［<@］。种间攻击行为对种内攻击行为不存在直接影响。在高密度条件下，欧 （J2-&1$"%3%.4(
02/$-%2’(）和黑线姬鼠（*+%,-.’( /0$/$"’(）的种间争斗行为增大，而种内攻击水平则无显著变化［<C］。

关于外部因子交互作用对田鼠亚科动物行为效应的研究更少，仅 K’30 等［<D］和聂海燕等［<E］及 L,’ 和

M,1［<N］在野外围栏条件下，测定食物和捕食对雄性黄腹田鼠及根田鼠（!5 %-#%3%.’(）攻击行为的作用，但未测

定种间竞争对目标种群攻击行为的作用，更未探讨外部因子对雌体攻击行为的效应。

本研究在野外围栏条件下，测定食物、捕食与同域分布的竞争物种黑线姬鼠对东方田鼠（!5 )%$&"(）攻击

行为的作用，目的在于检验外部因子食物、捕食、种间竞争对田鼠类动物攻击行为具有独立和累加的整合效应

的假设，初步检验 J!,,"0 的多态行为假设。

)* 研究方法

)& )* 实验样地

本项研究于 =FF< 年 > ? <= 月在浙江省清凉峰国家自然保护区干坑保护站地区进行。有关该地区的自然
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概况已有报道［/0］。

研究样地设在低洼草甸的弃耕地，优势草本植物为芒（!"#$%&’()# #"&*#"#）、!草（+(%,%-"# %-)&."&%$*%）及

白茅（/01*-%’% $2,"&.-"$%）等，次为灌木植物水马桑（3*"4*,% 5%16&"$%）、中华绣球（72.-%&4*% 0%$-61(2,,%）及野

蔷薇（86#% 0),’"9,6-%）等。植被总覆盖度为 102 3402 。土壤属山地灰化黄棕壤。土层厚，腐殖质丰富，表层

松软呈酸性，#5 值为 1& 0，硝态氮为 678+ $ 9+，速效钾为 :68+ $ 9+，缺磷。弃耕地一侧则为经年不断的水溪，其

内常有水洼，草丛潮湿，低洼多水，植被茂盛、土壤松软，是东方田鼠良好的栖息地［/7］。

分布于该地区的啮齿动物，除东方田鼠和黑线姬鼠外，尚有白腹巨鼠（8%’’)# *.:%-.#"）、黄毛鼠（8; ,6#*%）

及社鼠（8; &"<"<*&’*-）等。

栖息于研究地区的鸟类捕食者主要有鸢（!",<)# =6-#$()&）、苍鹰（>$$"1"’*- 4*&’","#），长耳鸮（>#"6 6’)#）及斑

头鸺"（?,%)$".")0 $)$),6".*#）；兽类捕食者有青鼬（!%-’*# 9,%<"4),%）、黄鼬（!)#’*,% #"@"-"$%）、花面狸（+%4)0%
,%-<%’%）、大灵猫 （A"<*--% B"@*’(%）及 小 灵 猫 （A"<*--"$),% "&.*$%）。爬 行 类 捕 食 者 主 要 为，乌 梢 蛇 （C%6$2#
.&)0&%*,*#）、赤链蛇（D"&6.6& -)96B6&%’)0）、五步蛇（>4="’-,.6& %$’)#）及蝮蛇（>4%="#’-6.6& @-*<"$%).)#）。

!& "# 实验围栏及设计

实验围栏总面积为 0& 1!8/，由 71 个 0& 0;6:（/:8 <7:8）!8/的小栏组成。

采用 0& 18 <78 的机制石棉瓦构建实验围栏，地下部分为 0& =8，地上部分为 0& 18。石棉瓦之间固定紧

密。在每一小栏对角线的两端设立 ;& 008 <0& ;08 <0& ;08 的扩散沟，扩散沟与围栏之间的三角地块为去除

地域（>’8)?-* ->’-）［//］。此三角地块作为测定扩散个体的扩散库（@,A#’>A-* A,.9）。从而有效地避免围栏效应

（B’.(’ ’BB’("）。田鼠能越过扩散沟形成的屏障［/;］。

在每一小栏内，以 ;8 <:8 的格局设立置笼站（">-##,.+ A"-",).），在每个置笼站附近置放 7 只小型木质活

捕鼠笼，去除区域内仅放置 / 只木质鼠笼，每栏共放置 /0 只鼠笼。

采用析因设计（B-(")>,-* @’A,+.）探讨食物可利用性、捕食及种间竞争的独立及其交互作用对种群空间行为的

效应。以重复的 / </ </ 设计，处理附加食物、捕食和种间竞争的水平，设立 4 种处理，分别为 C D C E F G（C 有

附加食物 C 未预防捕食者 F 无竞争物种）；C D C E C G（C 有附加食物 C 未预防捕食者 C 有竞争物种）；C D F E C
G（C 有附加食物 F 预防捕食者 C 有竞争物种）；C D F E F G（C 有附加食物 F 预防捕食者 F 无竞争物种）；F D C E
C G（F 无附加食物 C 未预防捕食者 C 有竞争物种），此为对照；F D C E F G（F 无附加食物 C 未预防捕食者 F 无

竞争物种）；F D F E C G（F 无附加食物 F 预防捕食者 C 有竞争物种）；F D F E F G（F 无附加食物 F 预防捕食者 F
无竞争物种）。在预防捕食者的 C D F E C G、C D F E F G、F D F E C G 及 F D F E F G 围栏上方悬挂 ;(8 <;(8 网

格化纤网（浙江萧山渔具厂），并以 !70(8 </00(8 木柱支撑化纤网的顶部，化纤网四周与石棉瓦围栏相连，以预

防鸟类捕食者，阻止兽类捕食者进入。其它 = 组围栏的顶部不悬挂化纤网，并在围栏外缘每隔 :8 设置 ;0(8 <
/0(8 的缺刻，使兽类捕食者可自由进入。同时，在有缺刻处外围设置捕鼠笼，以监测穿越围栏的田鼠。去除栏内

的非靶种类及蛇类后，于围栏石棉瓦上涂洒少量硫磺粉，以防止蛇类捕食者接近。

附加食物为 HIJ70 型兔颗粒饲料（苏州饲料厂出品），该饲料具有田鼠繁殖所需要的能量和营养。附加

食物置入 :008* 的玻璃食物罐内。在各附加食物围栏，在每一行奇数置笼站附近放置食物罐。每小栏共放置

食物罐 7/ 只。每周更换一次食物罐的食物，每次添加食物 70 3 /0+。

!& $# 实验动物及种群密度的估计

本次实验的目标物种为东方田鼠长江亚种（!; 9; $%,%06-)0）。在亚热带林区及农田，黑线姬鼠与东方

田鼠属同域分布且有竞争关系的两个物种［/=］，因此，本研究以黑线姬鼠为竞争物种，检验种间竞争对目标种

群动态及行为作用的格局。在去除围栏内已有的田鼠和非靶类个体后，在每小栏内随机分配非亲缘关系的 =
对东方田鼠成体作为实验种群的建立者（B)K.@’>A），此配置约为东方田鼠自然种群密度的中等水平［/7］。在具

有竞争物种围栏内，放置两对成体黑线姬鼠。同一处理初始种群的建立者均为在实验室出生的 ; 3 : 月份非

同胎个体，东方田鼠雄体平均体重为（67& :+ L 70& 1+）（& M 1=），雌体平均体重为（17& /+ L 4& :+）（& M 1=）。

:4N;O 70 期 O O O 杨月伟O 等：食物、捕食及种间竞争对东方田鼠（!"$-6’)# 96-’"#）种群攻击行为的作用 O
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黑线姬鼠雄体平均体重为（//& 0+ 1 2& 3+）（! 4 05），雌体平均体重为（/6& 5+ 1 5& 7+）（! 4 05）。在实验前使

建立者在围栏内适应 8 周后，开始正式实验。

采用标志重捕法估计种群密度。以每两周（09:）每小栏诱捕 /: 为一诱捕期。诱捕期前一天，开放鼠笼，

以碎玉米为饵料。诱捕期每天检查 / 次，并在鼠笼的上部覆盖瓦片，以防止进笼的个体死亡。对首次捕获的

个体，以铝制数字微型耳标在其左耳作一标志。对重复捕获的个体，在标准记录卡上记录其耳标号码、性别、

体重、捕获位置、繁殖状况等。以阴囊状况及睾丸的位置确定雄体繁殖状况。凡阴囊肥大，睾丸下降者均为繁

殖个体。对雌体则以其阴道口的开裂程度，乳房大小判断其是否怀孕或哺乳。以武正军［83］的标准划分捕获

个体的年龄。在完成上述处理后，将捕获个体在捕获地点释放。根据捕捉日历法（"!’ (-*’.:-; )< (-#"=;’
>’"!):）［85］估计每诱捕期种群的最小存活数（>,.,>=> .=>?’; )< -.,>-* @.)%. ") ?’ -*,A’，BCDE），作为每诱

捕期的种群密度。

!& "# 观察捕食者的时间及其密度估计

实验围栏附近的鸟类捕食者的密度统计，是在每一诱捕期后的 89! 进行。每隔 6& 36 !，白天和夜间分别

采用望远镜（F G ）和微光夜视仪（8 G ）统计出现的猛禽只次数。以总只次作为鸟类捕食者的相对数量。兽类

捕食者则以诱捕期内观察的只次数及进出围栏的痕迹和粪便估计。实验期间，观测的鸢、苍鹰、长耳鸮及斑头

鸺"等鸟类捕食者共 205 只次，估计的青鼬、黄鼬、花面狸、大灵猫及小灵猫等兽类捕食者共 766 余只次。此

两类捕食者为实验提供了相对稳定的捕食风险源。

!& $# 攻击行为测定

啮齿动物发育早期的食物质量能显著地影响成年时期的攻击行为［F］，该项实验中，所有建立者幼体于实

验室内均获得相同质量的食物，且未进行过行为测定。行为测定是在建立者置入围栏 3 周后，当围栏内种群

达到一定数量时进行。为避免繁殖对两性个体攻击性的影响，对成体，仅测定具有相同繁殖格局个体间的攻

击行为。测定雄性动情成体间，雄性未动情成体间、雌性动情成体间、雌性未动情成体间的攻击行为。

在野外条件下，难以对小型哺乳类的个体攻击水平作出准确的测定［82］，因此，行为测定是在围栏附近的

行为学实验室中进行。供行为测定的装置为 36(> G85(> G/6(>/的玻璃缸，其中心部位设一活动隔板。缸的

底部铺设约 0(> 厚的碎木屑和少量的碎玉米作为床垫。在距玻璃缸 8& 3> 处，置放一小型录相机，记录攻击

行为的序列。

在同一处理种群的每一诱捕期，对每个体的测定不超过 8 次，且每次为不同的冲突个体。每次双冲突个

体测定的时间为 /6>,.。在提起活动隔板前给以 />,. 的调整使目标个体探测巢室。然后，提起活动隔板，测

定 06>,.。测定结束后，将测定个体置入鼠笼，并供给充足的食物和饮水，0! 内，在捕获地点释放。每次测定

结束后，用肥皂水清玻璃缸，以除去玻璃缸内聚集的气味，进而，消除对下次行为测定的影响。

实验结束后，分析录制的行为序列，参照 H)<>-.. 等［00］对攻击行为的分类标准，记录冲突个体间如下行

为的发生频次及持续时间：（0）恐吓（"!;’-"）：一个体前足抬离地面，向另一个体伸头，尖叫，呲牙；（8）直立

（=#;,+!"）：后腿伸直，躯体伸长，在相互直立中，两个体的面部非常接近；（/）冲击（*=.+’）：一个体向另一个体

伸头，双脚离地跳跃，冲击，争斗双方发生撕咬；（9）拳击（?)I,.+）：直立者以前足打击另一个体的头部和肩部；

（3）摔跤（%;’J"*’）：两个体纠缠一起，跌落滚动，该行为经常迅速地发生，难以区分搏斗的发起者；（5）追逐

（(!-J’）：一个体追逐另一个体，被追击个体常以跳起攻击，结束追逐；（2）退避（;’";’-"K-A),:）：静止的个体逃

离正在靠近或攻击的个体，或改变运动方向，而避免与另一个体的接触；（F）靠近（-##;)-(!）：一个体移动至另

一个体 3(> 以内，当一个体在靠近的距离内，即刻发生某一动作。退避是明显地对其它动作反应的被动防卫

行为，因此，在分析中仅应用其它 2 种行为发生频次及持续时间。

!& %# 统计分析

由于攻击频次为非正态分布，因此，所有与攻击频次的相关分析均采用 L#’-;>-. 秩相关检验。将原始数

据进行平方根转换，以协方差分析（-.-*MJ,J )< ()A-;,-.(’，ECNOPE）分离各种处理及冲突个体体重差异对攻
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击水平的作用。应用多因素方差分析（/0*", -.-*12,2 )3 4-5,-.(’，6789:7）检验 ; 类外部因子交互作用对 <
种处理种群攻击水平的独立作用和累加效应。上述统计分析均以 =>== 统计软件包执行。

!" 结果

!& #" 攻击频次与持续时间

? ? 所有双冲突者的 @ 种攻击行为的频次及持续时间的 =#’-5/-. 秩相关分析（表 A）说明，各种攻击行为 频

次与持续时间存在显著或极显著的线性正相关关系。因此，以攻击行为频次的总和作为个体攻击计数，即能

反映个体的攻击水平。

表 #" 东方田鼠攻击行为的频次和持续时间（6 B =C）的 $%&’()’* 秩相关分析

+’,-& #" $%&’()’* (’*. /0((&-’120* ’*’-3424 50( 5(&67&*/3 ’*8 87(’120*（6 B =C）05 ’99(&4420* 2* (&&8 :0-&4

行为

D’!-4,)5

平均攻击频次

74’5-+’ 35’E0’.(1
)3 -""-(F,.+

平均持续时间

74’5-+’ G05-",).
)3 -""-(F,.+（2）

!
样本数

=-/#*’ 2,H’
"

恐吓 I!5’-" J& KL B A& KM <& AJ B J& LK N& O;K A@O N& NNA
直立 P#5,+!" ;& JO B A& <L M& K; B K& ;J N& OJA A@O N& NNA
冲击 Q0.+’ AJ& ;M B M& O< K& AM B N& <@ N& OKO A@O N& NNA
拳击 D)R,.+ AK& ;@ B ;& L< A& AJ B N& KK N& OLJ A@O N& NNA
摔跤 S5’2"*’ @& ;J B J& KL AL& K< B L& MM N& <OO A@O N& NNM
追逐 T!-2’ ;& AJ B A& AK ;M& AL B AK& J@ N& MM@ A@O N& NJK
靠近 7##5)-(! J& <M B A& LL AK& JL B J& << N& <O; A@O N& NN<

图 A? 不同处理东方田鼠种群最小存活数动态

U,+& A? >)#0*-",). G1.-/,(2 )3 68V7 ,. G,33’5’." "5’-"/’."2

!& !" 种群动态行为及密度

研究时 期，< 种 处 理 东 方 田 鼠 种 群 的 动 态 行 为

（G1.-/,(2 W’!-4,)5）具有明显的差异（图 A）。至 K< 周

末，X U Y > Y T 种群最小存活数最高，次为 X U Y > X T
种群，X U X > Y T 种群，X U X > X T 种群，Y U Y > Y T 种

群，Y U Y > X T 种群和 Y U X > Y T 种群，Y U X > X T 种

群最低，除 X U X > X T 种群外，其他围栏种群最小存活

数在实验结束时均达到最高值。总览 < 种处理种群的

最小存活数变化，其变动趋势基本一致。

!& ;" 攻击行为与种群密度

!& ;& #" 雄体

成对动情雄体与成对非动情雄体攻击计数单因素

789:7 的结果（# Z N& NK；G$ Z A，LM，" Z N& <<<）表明，

二者的差异不显著，因此，将二者合并处理。< 种处理

种群攻击计数与种群最小

存活数的 =#’-5/-. 秩相关检验结果（表 K）说明，

仅 Y U X > X T 种群及 X U Y > Y T 种群攻击计数与其种

群最小存活数具有显著的相关，而其它种群的攻击计数

与种群最小存活数的相关则不显著。

!& ;& !" 雌体

根据成年雌体的繁殖状况，分为未动情雌体、非哺乳动情雌体，以及哺乳雌体。双冲突者均为处于同一繁

殖状态的个体。由于哺乳雌体的双冲突者极少，未予分析。未动情雌体与动情雌体攻击计数的 789:7 结果

（# Z LA@& OA，G$ Z A，MM；" Z N& NNN）表明，二者具有极显著的差异，因此，对二者独立处理。

< 种处理雌体攻击计数与其种群最小存活数的 =#’-5/-. 秩相关检验（表 ;）揭示，< 处理种群雌体攻击计

@<O;? AN 期 ? ? ? 杨月伟? 等：食物、捕食及种间竞争对东方田鼠（%&’!()*+ $(!)&+）种群攻击行为的作用 ?
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数与其种群最小存活数的相关性均不显著。

!& "# 攻击行为与体重及体重差异

!& "& $# 雄体

/ / 冲突个体的体重与攻击计数的 0#’-12-. 秩相关检验结果（! 3 4& 567，" 3 89，# 3 4& 676）显示，二者的相关不

显著。而冲突个体间体重差异与攻击计数的 0#’-12-. 秩相关检验结果（! 3 :4& 6;;，" 389，# 34& 449）则表明，

冲突个体的体重差异与攻击计数呈显著的负相关。亦即攻击计数以冲突个体间体重差异的增大而减少。

# 表 !# 不同处理东方田鼠种群雄性攻击计数与种群最小存活数的

%&’()*(+ 秩相关检验

,(-.’ !# %&’()*(+ )(+/ 01))’.(231+ -’24’’+ (55)’6631+ 017+26 (+8

9:;< 1= *(.’6 1= )’’8 >1.’6 &1&7.(231+ 3+ 83==’)’+2 2)’(2*’+26

处理

<1’-"2’."=
样本数

0-2#*’ =,>’=
! #

: ? : @ : A 9 4& 5B 4& 4C
D ? : @ D A ; 4& 59 4& 5B
D ? D @ D A 54 4& 75 4& 56
: ? : @ D A E 4& 7E 4& 59
: ? D @ D A 9 4& ;8 4& 47
D ? : @ : A 9 4& 6B 4& 4;
: ? D @ : A B 4& 55 4& 56
D ? D @ : A B 4& 58 4& 54

# 表 ? # 不 同 处 理 种 群 雌 体 东 方 田 鼠 攻 击 计 数 与 最 小 存 活 数 的

%&’()*(+ 秩相关检验

,(-.’ ?# %&’()*(+ )(+/ 01))’.(231+ -’24’’+ (55)’6631+ 017+26 (+8

9:;< 1= =’*(.’ )’’8 >1.’6 &1&7.(231+ 3+ 83==’)’+2 2)’(2*’+26

处理

<1’-"2’."=
! " #

: ? : @ : A 4& 67 E 4& 85
D ? : @ D A 4& 77 9 4& 66
D ? D @ D A 4& 68 9 4& ;E
: ? : @ D A 4& 57 54 4& B9
: ? D @ D A 4& 6E 54 4& 55
D ? : @ : A 4& ;; 9 4& 4C
: ? D @ : A 4& 64 54 4& 8B
D ? D @ : A 4& 5; 9 4& EE

!& "& !# 雌体

动情雌体攻击计数与双冲突者体重差异的 0#’-12-. 秩相关分析结果（! 3 : 4& ;65，" 3 ;4，# 3 4& 448）表

明，二者呈极显著的负相关；而与体重的 0#’-12-. 秩相关分析结果（! 3 : 4& 5E7，" 3 ;4，# 3 4& 65B）则表明，二

者的相关不显著；未动情雌的攻击计数与体重差异秩相关（! 3 4& 5;C，" 3 79，# 3 4& ;;9）不显著，与体重也不

存在显著的相关（! 3 4& 6;9，" 3 79，# 3 4& 4B）。

!& @# 各外部因子对攻击行为的效应

!& @& $# 各因子对雄体攻击行为的作用

由于雄性东方田鼠双冲突者的体重差异与攻击计数的相关性显著，因此，在分析 6 种因子对攻击行为的

作用时，须考虑内部因子体重差异的作用，为此，以体重差异为协变量采用 FGAHIF，检验食物、捕食和种间

竞争对攻击行为的作用，检验结果（表 ;）表明，体重差异和食物对雄体东方田鼠的攻击行为具有极显著的独

立作用，捕食和种间竞争对雄体攻击行为的独立作用不显著，但二者对雄体攻击行为的交互作用则达到了显

著水平。

表 "# 以体重差异为协变量雄体东方田鼠平均攻击计数的 <:ABC<

,(-.’ "# <:ABC<6 432D 83==’)’+0’ 1= -18E *(66 (6 01>()3(+0’ =1) (>’)(5’ (55)’6631+ 017+26 1= *(.’ )’’8 >1.’6

方差来源 0)J1(’ )K L-1,-.(’ 00 M$ N0 $ #

修正模型 A)11’("’M 2)M’* 5B45& B98 9 757& B76 6& 4EE 4& 449
截距 O."’1(’#" 5B985& E9 5 5B98& E96 58B& 66E 4& 444
体重差异 P,KK’1’.(’ )K Q)MR 2-== 7BC& 468 5 7BC& 468 ;& 477 4& 4;C
食物 ?))M（?） ;4B& 75B 5 ;4B& 75B 8& 9B4 4& 474
捕食 @1’M-",).（@） 66& 5CB 5 66& 5CB 4& ;BC 4& ;C6
种间竞争 O."’1=#’(,K,( ()2#’",",).（OA） 4& 6C6 5 4& 6C6 4& 44E 4& C;4
食物 S 捕食 ? S @ 7B& 87C 5 7B& 87C 4& 6CB 4& 867
食物 S 种间竞争 ? S OA 546& 568 5 546& 568 5& ;9B 4& 764
捕食 S 种间竞争 @ S OA 68C& E74 5 68C& E74 ;& 56C 4& 457
误差 T11)1 79;;& 758 ;5 EC& 6B5
总和 <)"-* ;E8CE& 44 84
矫正总和 A)11’("’M ")"-* ;8;E& 444 ;C
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!& "& !# 各因子对雌体攻击行为的作用

因动情雌体攻击计数与双冲突者的体重差异有显著的相关，因此，以体重差异为协变量，以 /0123/ 检

验食物、捕食和种间竞争对动情雌性攻击水平的影响，分析结果（表 4）表明，体重差异、食物、捕食和种间竞争

对动情雌体的攻击计数均有极其显著的作用，三类外部因子交互作用的效应也达到极显著水平。

表 "# 以体重差异为协变量动情雌性东方田鼠平均攻击计数的 $%&’($

)*+,- "# $%&’($ ./0 1-*2 *330-445/2 6/7284 /. -480/74 .-1*,- 0--9 :/,-4 ;58< 95..-0-26- /. +/9= 1*44 *4 6/:*05*26-

方差来源 5)67(’ )8 9-7,-.(’ 55 :! ;5 ! "

矫正模型 1)77’("’: <):’* ==>>& ?@A A =B@& ?C? >A& >=> D& DDD

截距 E."’7(’#" ?=>4?& >FD > ?=>4?& >FD =B@C& =F= D& DDD

体重差异 G,88’7’.(’ )8 H):I <-JJ B>=& ?=@ > B>=& ?=@ ?@& BD> D& DDD

食物 K)):（K） F=?& >C= > F=?& >C= @D& 4BF D& DDD

捕食 L7’:-",).（L） =CC& 4DA > =CC& 4DA >4& CDB D& DDD

种间竞争 E."’7J#’(,8,( ()<#’",",). （E(） >>@& ?=A > >>@& ?=A B& @C= D& D>D

食物 M 捕食 K M L CC& @D@ > CC& @D@ =& =DC D& >?A

食物 M 种间竞争 K M E( >& CCF > >& CCF D& DAA D& B@F

捕食 M 种间竞争 L M E( =A& 4@F > =A& 4@F >& ABC D& >A>

食物 M 捕食 M 种间竞争 K M L M E( >?@& @?B > >?@& @?B F& @>C D& DD?

误差 N77)7 ?B=& FDB C> >4& =44

总和 O)"-* AC=C4& DDD ?D

矫正总和 1)77’("’: ")"-* =@A?& CB4 CF

对未动情雌体攻击水平的 ;/023/ 结果（表 @）说明，食物、捕食、种间竞争及其交互作用对未动情雌体

攻击计数均无显著效应。

表 ># 东方田鼠未动情雌体平均攻击计数的 ?$%’($

)*+,- ># ?$%’($4 ./0 1-*2 *330-445/2 6/7284 /. 2/2-480/74 .-1*,- 0--9 :/,-4

方差来源 5)67(’ )8 9-7,-.(’ 55 :! ;5 ! "

矫正模型 1)77’("’: <):’* =4& >DB B C& 4AB D& @>C D& BCF

截距 E."’7(’#" >B@A& FDD > >B@A& FDD CD=& CB@ D& DDD

食物 K)):（K） D& ?DD > D& ?DD D& D@A D& BF@

捕食 L7’:-",).（L） A& >DD > A& >DD >& CA4 D& =4C

种间竞争 E."’7J#’(,8,( ()<#’",",). （E(） =& 4DD > =& 4DD D& ?=B D& 4=>

食物 M 捕食 K M L & DDD > D& DDD D& DDD >& DDD

食物 M 种间竞争 K M E( >D& DDD > >D& DDD >& BDF D& =D@

捕食 M 种间竞争 L M E( =& 4DD > =& 4DD D& ?=B D& 4=>

食物 M 捕食 M 种间竞争 K M L M E( >& @DD > >& @DD D& =B? D& @DB

误差 N77)7 >>B& DDD =D 4& A4D

总和 O)"-* =D>4& DDD =A

@# 讨论

上文充分地证明，外部因子食物、捕食及种间竞争对东方田鼠种群攻击行为能产生直接的和间接的作用。

其结果验证了本文提出的三类外部因子对田鼠类动物种群攻击行为具有独立和累加的整合效应的假设。

在小型哺乳动物种群动态调节领域，多态行为假设（#)*I<)7#!,( H’!-9,)7 !I#)"!’J,J）［C，4］认为，种群攻击

水平与其密度呈显著线性正相关，在种群密度高峰时期，攻击行为水平最高。然而，对此种假设的检验结果则

不一致。E.:,-.- 地区的黄腹田鼠及草原田鼠（#$ "%&&’()*+&,-.’）的攻击水平与其种群密度存在显著的正相

关［=A］；而在 E**,.),J 地区，此两种种群的雄体及雌体攻击水平与其种群波动则无显著的正相关［>>，=F ］。相似的，
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在高密度和低密度条件下，加州田鼠（!" #$%&’()*&#+,）的 // 种斗殴（-+).,0",(）行为频率［/1］，以及草原田鼠雄

体攻击行为频率均无显著的差异［/2］。就年间波动种群而言，种群密度高峰期，长尾田鼠（!" %(*-&#$+.+,）的

攻击性增高，而同域分布的墨西哥田鼠 （!" /01&#$*+,）的攻击行为则以其种群不同波动时期有显著的

差异［/3］。

在攻击行为的研究中，4)0’ 和 5-,.’0［//］以受伤程度作为攻击性指标，估计草原田鼠波动种群的攻击水

平，发现其种群高峰期的雄体繁殖活动频繁，较种群增长期有更多的创伤，而在种群衰减期，其受伤程度则更

高；在种群高峰期，同种雌体较其它时期的创伤少。6!7,0",-.［/8］则提出，在高密度年份，受伤的雄体草原田鼠

较少，但受伤的程度则高。在种群高峰期，加州田鼠具有少的创伤［/9］；而 :,;,(<’7 则发现，此物种的创伤程度

与其种群密度的相关不一致［/=］。>) 和 >-?-7,. 认为［/@］，麻省田鼠（!" 2)030)&）循环及非循环种群（(A(*,.+
-.; .).(A(*,.+ #)#B*-",).）的受伤程度与其种群密度间的相关不显著。

在食物、捕食和种间竞争交互作用条件下，东方田鼠 C D E F E 6 种群及 E D C F C 6 种群的雄体攻击水平

与其种群密度呈显著的线性正相关关系（表 3），此与 6!,""A 多态行为假设之预测相似；而其它处理种群雄体

攻击水平（表 3），以及所有处理种群雌体攻击水平与其种群密度的相关则不显著（表 /）。此种格局与 6!,""A
多态行为假设的预测不一致。

在田鼠类动物种群系统动态调节的研究中［// G 8@］，已证明外部因子食物和捕食对种群密度具有直接的作

用，而内部因子空间行为与种群密度的关联则以外部因子的作用强度而改变［2@ G 2H］。本项研究显示，/ 类外部

因子对东方田鼠种群攻击行为能产生直接的独立效应。

值得强调的是，聂海燕等［/I ］发现，在食物和捕食交互作用条件下，根田鼠种群有明显攻击性的恐吓，进

攻和争斗行为分别与种群密度呈显著和极显著的线性正相关关系，其结果与 6!,""A 多态行为假设的预测一

致，建立了外部因子食物和捕食交互效应介导的攻击行为选择，是引起田鼠类种群季节性波动的主要内部因

子之假设。

对啮齿动物社会行为的早期研究［83，8/］集中于对雄体攻击水平的测定。在非繁殖期，雌体无攻击性或攻

击性较弱，在与雄体相遇时则产生明显的攻击性［88］。因此，雌体攻击行为对种群的繁殖成功、社会等级的建

立和种群波动具有一定的调节作用［89 G 8@］。本项研究同时测定东方田鼠雄体间及不同繁殖状态的雌体间的攻

击水平。发现处于不同繁殖状态的雄体有较高的攻击水平，未动情雌体间的攻击水平相对较弱，但动情期的

雌体间则有极高的攻击水平。食物、捕食和种间竞争对两性成体攻击水平的作用不一致。三类外部因子对未

动情雌体的作用不显著，可能是由于其较低攻击水平对外部因子的反应不敏感有关。雄体攻击水平除受冲突

者的体重差异影响外，仅食物对其攻击水平具有显著的独立作用；捕食与种间竞争交互作用的效应亦达到显

著水平。食物、捕食和种间竞争对动情雌体的攻击水平均具有显著或极显著的独立作用，/ 类外部因子交互

作用对动情雌体攻击行为的效应亦达到极显著水平。与雄体比较，动情雌体不仅要维护自身生存所需要的食

物和空间，还要为其繁殖所需能量及其未来后代贮备充足的资源，因此，在动情期间，对同性个体具有更为强

烈的攻击行为，对外部因子的作用亦更为敏感。

对实验室小鼠和欧维家鼠（4$55+, (3&0*,&,）的研究［8I，8H］表明，体重较大的个体在种群中具有优势地位。

白足鼠属（60)(/7,#+,）［91］及田鼠动物［2@］亦有此种现象。然而，J-** 和 K*’,.［92］发现，其它鼠类并未有与之一

致的关系。本项研究发现，东方田鼠成体体重与攻击水平不存在显著的相关。产生上述结果差异的原因，可

能与未分析双冲突者的体重差异有关。>B7.’7 和 LM’70).［/2］发现，当成对草原田鼠双冲突者体重差异增大时，

其攻击计数降低，而相近体重的草原田鼠间的攻击性最强。因此，必须分析体重差异对攻击行为的影响。本

项研究证明，双冲突者的体重差异，对雄性成体及动情雌性成体的攻击计数均有显著的作用。

在北美 K-.0-0 地 区，黄 腹 田 鼠 两 性 个 体 在 繁 殖 季 节 均 有 较 多 的 创 伤［//］。N-"O*, 和 F,"’*<-［/9］以 及

:,;,(<’7［/=］发现，在繁殖季节，加州田鼠的创伤较其它季节有所增加。繁殖期田鼠个体攻击水平的增高，是田

鼠动物空间行为的主要模式。本项研究发现，东方田鼠动情雌体间较未动情雌性间具有更高的攻击水平，然

1HH/ P 生P 态P 学P 报P P P 3@ 卷P



!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

而，以睾丸降位区分的动情与未动情的雄性间攻击水平则无显著差异。相似的格局亦见于草原田鼠及黄腹田

鼠种群［//，00］。睾丸激素的分泌与雄体繁殖活动密切相关，且能提高诸如啮齿动物［12，10］等许多小型哺乳动物

的攻击性。可见，以睾丸的腹位尺度，尚不能充分地鉴别田鼠雄体的繁殖状态［//］。
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