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动物生殖抑制研究进展:理论模型、方式和机制

姚宝辉１ꎬ２ꎬ安　 康１ꎬ２ꎬ苏军虎１ꎬ２ꎬ３ꎬ∗

１ 甘肃农业大学草业学院 / 草业生态系统教育部重点实验室 / 甘肃省草业工程实验室 / 中美草地畜牧业可持续发展研究中心ꎬ兰州　 ７３００７０

２ 甘肃农业大学￣新西兰梅西大学草地生物多样性研究中心ꎬ兰州　 ７３００７０

３ 甘肃省祁连山草原生态系统野外科学观测研究站ꎬ天祝　 ７３３２００

摘要:生殖抑制指原本具有生育能力的动物个体因特定外界环境或生理条件而减少或丧失生殖能力的现象ꎬ有时是受环境变化

的主动调控ꎬ更多的是出现在其他个体影响下的被动抑制ꎬ极端情况发生在社会性动物的永久性抑制ꎬ即永久无法生殖或无法

生殖成熟ꎮ 研究发现非社会性动物也有生殖的推迟及可恢复性的生殖抑制ꎬ生殖抑制影响着动物种群数量动态、维持和进化ꎮ
随着多学科的发展ꎬ生殖抑制机理研究取得了诸多进展ꎮ 从阐述生殖抑制的概念出发ꎬ解析生殖抑制的形态、激素和分子生理

特征ꎬ总结了生殖抑制的原因、作用ꎬ终述现有的理论模型以及不同物种方面的最新进展ꎬ并就生殖抑制在生物资源管理方面的

应用价值进行了展望ꎬ旨在丰富生殖抑制的理论ꎬ扩展应用实践ꎬ为后续的生物资源管理提供理论参考ꎮ

关键词:生殖抑制ꎻ生理抑制ꎻ行为抑制ꎻ种群数量控制ꎻ濒危动物保护
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ｉｎｆａｎｔｉｃｉｄｅ) . Ｆｉｎａｌｌｙꎬ ｔｈｅ ｐｒｏｓｐｅｃｔ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔꎬ ａｎｉｍａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ
ｃｏｎｔｒｏｌꎬ ａｎｄ ａｎｉｍａｌ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ａｒｅ ｐｒｅｓｅｎｔｅｄꎬ ａｉｍｉｎｇ ｔｏ ｅｎｒｉｃｈ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｈｅｌｐｓ ｔｏ
ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ａｎｉｍａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎꎬ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ
ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｕｂｓｅｑｕｅｎｔ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎꎻ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎꎻ ｂｅｈａｖｉｏｒ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎꎻ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｒｏｌꎻ ａｎｉｍａｌ
ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ　

生物体产生与自己相似的子代个体的功能称生殖(ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ)ꎮ 生殖是保证生物体繁衍和种族延续的

基本生命活动过程ꎮ 脊椎动物的生殖活动大都由两性生殖器官的活动完成ꎬ包括生殖细胞的发生、受精和胚

胎发育等过程ꎮ 对于哺乳动物还包括交配、妊娠、分娩和泌乳等环节ꎮ 动物的生殖受非生物和生物因素及其

相互作用的影响[１]ꎬ温度、降雨、光周期、食物资源等环境因素ꎬ以及动物生育生殖周期、性成熟的时间、配子

质量等自身因素的变化均会影响动物生殖[２]ꎮ 然而生殖是一项高投资的生命活动ꎬ需投入大量的资源和能

量来进行子代的生产和抚育ꎬ这些特性导致了多样化生殖策略的形成ꎬ在权衡生存与生殖间的能量需求后ꎬ动
物会选择最佳的生殖策略ꎬ以确保后代最大的生长率和存活率ꎬ从而保证种群的延续[３]ꎮ 自然选择青睐于那

些对环境线索变化敏感ꎬ并面对不利生殖条件时能及时调整生殖策略的物种[３]ꎮ 当生物和非生物因素变得

不利时ꎬ一些动物会停止生殖活动ꎬ将生殖所需的能量用于自身生存ꎬ通过限制生殖活动以达到在有利条件来

临时提高生殖成功率的目的[４]ꎻ而另一些个体ꎬ当有额外生殖能量的时候ꎬ会竞争更多的生殖资源ꎬ获得生殖

优势和利益ꎮ 这种主动或被动的生殖受限均是生殖抑制ꎬ最极端的情况发生在社会性动物的永久性抑制ꎬ即
出现永久无法生殖或达到生殖成熟[５—７]ꎮ 研究发现非社会性动物中也有生殖的推迟及可恢复性的抑制ꎬ目前

有关生殖抑制的研究已经获得了较大的进展ꎬ这对优化种群管理具有重要的应用价值[６—７]ꎮ 为了解动物生殖

策略的多样性ꎬ丰富生殖抑制的相关理论ꎬ扩展该理论在动物资源管理中的应用ꎬ本文结合生殖抑制的相关研

究ꎬ阐述生殖抑制的概念与机制ꎬ剖析生殖抑制的原因和作用机制ꎬ并总结现有的理论模型以及在不同物种方

面的研究进展ꎬ展望了生殖抑制在生物资源管理方面的应用价值ꎮ

１　 生殖抑制的概念与功能

生殖抑制(ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ)定义为对生殖发育、生殖生理和生殖行为的抑制或损害ꎬ使原本具有

生育能力的动物个体因特定环境或生理条件而减少或丧失生殖能力[５—７]ꎬ这一现象已在许多物种中得到证

实ꎬ并在动物两性间均可发生[６—７]ꎮ 由于动物受到多种内、外环境因素的影响ꎬ从而可能造成生殖过程中多个

不同阶段的抑制ꎮ 在生殖的早期阶段ꎬ动物个体生殖抑制的成本最低ꎮ 例如在哺乳动物排卵前或怀孕的早期阶

段ꎬ生殖抑制通常最容易诱发ꎮ 生殖抑制的极端形式普遍存在于社会性昆虫中ꎬ如白蚁(Ｃｒｙｐｔｏｔｅｒｍｅｓ ｓｅｃｕｎｄｕｓ)、
黄蜂(Ｄｏｌｉｃｈｏｖｅｓｐｕｌａ ｓａｘｏｎｉｃａ)和蜜蜂(Ａｐｉｓ ｍｅｌｌｉｆｅｒａ)ꎬ这些昆虫依靠群体内复杂的劳动分工生存ꎬ其中特定的基

因、表观遗传学和其他因素可确定个体是否在特定社会条件下永久无法生殖或不能达到生殖成熟[８—９]ꎮ
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生殖抑制具有以下几个功能[１０]:１)通过抑制种间其他个体的生殖ꎬ可减少对资源的竞争ꎬ如通过限制种

群密度来减少对配偶、资源或领地的直接竞争ꎻ２)减少后代争夺资源、配偶或领地的竞争ꎻ３)在合作生殖的动

物中ꎬ可从同种动物中招募非生殖异双亲ꎬ也可垄断双亲照顾ꎻ４)当生殖不太可能成功时ꎬ被抑制的雌性可以

通过避免生殖而获益ꎬ例如杀婴ꎻ５)通过生殖抑制在调节种群数量动态平衡中发挥了作用ꎮ

２　 生殖抑制理论模型

关于生殖抑制理论目前已提出了一些假说模型来解释生殖抑制的进化驱动力ꎮ 最初ꎬ有学者提出优势控

制模型(ｄｏｍｉｎａｎｔ ｃｏｎｔｒｏｌ ｍｏｄｅｌｓ)即性内抑制归因于优势雌性的控制ꎻ然而有证据表明ꎬ在某些情况下ꎬ选择可

能有利于生殖的自我限制ꎬ即自我约束模型( ｓｅｌｆ￣ｒｅｓｔｒａｉｎｔ ｍｏｄｅｌ) 或从属自我限制模型( ｓｕｂｏｒｄｉｎａｔｅ ｓｅｌｆ￣
ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ) [１１]ꎮ 后来有学者认为这两种假说可能交互发生ꎬ尤其是当从属和占优势的雌性相互关联

时ꎬ于是提出不完全控制模型(ｉｎｃｏｍｐｌｅｔｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｍｏｄｅｌ) [１２]ꎮ
优势控制模型认为ꎬ优势雌性的行为或生理积极控制从属雌性的行为或生理ꎬ导致从属雌性的生殖受到

抑制[１１]ꎮ 优势动物的攻击会导致从属动物下丘脑￣垂体￣肾上腺(ｈｙｐｏｔｈａｌａｍｉｃ￣ｐｉｔｕｉｔａｒｙ￣ａｄｒｅｎａｌꎬＨＰＡ)轴和糖

皮质激素(ｇｌｕｃｏｃｏｒｔｉｃｏｉｄꎬＧＣ)的失调ꎬ使从属动物的生殖受到抑制[１３—１６]ꎮ
自我限制模型或自我约束模型可以解释为什么在没有高 ＧＣ 或优势雌性攻击性的情况下ꎬ从属雌性不会

生殖[１１]ꎮ 这一模型认为ꎬ处于优势地位的雌性和处于从属地位的雌性之间的生殖冲突会导致从属雌性有被

从群体中驱逐出来的可能性ꎬ因此从属雌性应该自我限制生殖ꎬ以防止被驱逐出群体ꎬ避免未来的杀婴或社会

冲突ꎬ或避免群体内的近亲交配[１７—１８]ꎮ
不完全控制模型是优势控制模型和自我约束模型的交互发生[１２]ꎮ 当雌性之间关系密切时ꎬ间接的适合

度益处可以抵消一些选择压力ꎬ优势雌性放松对从属雌性的控制或从属雌性降低自我限制强度ꎬ使从属雌性

摆脱或减少生殖抑制[１２ꎬ１５ꎬ１７]ꎮ

３　 生殖抑制方式

生殖抑制方式包括生殖行为抑制和生殖生理抑制(图 １)ꎬ也可同时存在 ２ 种抑制方式ꎮ

图 １　 生殖抑制流程

Ｆｉｇ.１　 Ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ
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３.１　 生殖行为抑制

生殖行为抑制指在不涉及生理因素的情况下ꎬ通过行为的方式使动物不能生殖成功ꎬ包括在出生群体中

避免近亲交配[１９]、直接干扰交配[２０]、杀婴[２１]或无法找到合适的配偶等[１９]ꎮ
３.２　 生殖生理抑制

生殖生理抑制通常包括下丘脑￣垂体￣性腺(ｈｙｐｏｔｈａｌａｍｉｃ￣ｐｉｔｕｉｔａｒｙ￣ｇｏｎａｄａｌꎬＨＰＧ)轴功能障碍[２２]ꎮ 在生殖

动物中ꎬ促性腺激素释放激素(ｇｏｎａｄｏｔｒｏｐｉｎ￣ｒｅｌｅａｓｉｎｇ ｈｏｒｍｏｎｅꎬＧｎＲＨ)从下丘脑的神经分泌细胞中释放ꎬ调节垂

体分泌黄体生成素(ｌｕｔｅｉｎｉｚｉｎｇ ｈｏｒｍｏｎｅꎬＬＨ)和促卵泡激素(ｆｏｌｌｉｃｌｅ￣ｓｔｉｍｕｌａｔｉｎｇ ｈｏｒｍｏｎｅꎬＦＳＨ)ꎮ ＬＨ 和 ＦＳＨ 刺激

性腺促进配子发生ꎬ并产生性类固醇激素ꎮ 这些性腺激素反馈到大脑和垂体ꎬ进一步调节 ＧｎＲＨ、ＬＨ 和 ＦＳＨ 的

分泌ꎮ 在 ＨＰＧ 轴循环中任何一点的功能障碍都可能会造成生殖生理的障碍ꎬ使成年个体不能成功生殖ꎮ 生殖

生理抑制会导致性腺内分泌功能的退化[２３]、配子发生退化[２４]、青春期迟滞或抑制第二性征的发育[２５]ꎮ

４　 生殖抑制的机制

４.１　 受精前的生殖抑制机制

４.１.１　 环境因素

(１)食物资源(资源可利用性)
雌性哺乳动物经历青春期开始延迟或增加生育间隔ꎬ以应对与食物丰度低和质量差的环境条件ꎮ 营养压

力显然与雌性内分泌系统和排卵信息素周期有关ꎮ 例如ꎬ生活于苏门答腊岛的红毛猩猩(Ｐｏｎｇｏ ｐｙｇｍａｅｕｓ)在
食物供应量少和食物质量差的时候会抑制排卵和增加生育间隔ꎬ但提高饮食质量会导致更快的生殖率[２５]ꎮ
再有ꎬ肯尼亚的一夫多妻制黄狒狒(Ｐａｐｉｏ ｃｙｎｏｃｅｐｈａｌｕｓ)在干旱或酷热时期排卵或受孕的可能性较小ꎬ特别是

当它们生活在大群体中ꎬ因营养不足会导致更长的生育间隔[２６]ꎮ 此外ꎬ低蛋白食物和限食 ７０％会使东方田鼠

(Ｍｉｃｒｏｔｕｓ ｆｏｒｔｉｓ)的体重减少ꎬ动情期缩短、动情间期延长及子宫湿重减轻[２７]ꎮ 由此可见在食物量缺乏时ꎬ动物

的生殖维持在较低水平ꎮ
(２)光照(光周期)
光照及其光谱对动物的生殖同样有影响ꎮ 例如ꎬ研究雄性南非刺鼠( Ａｃｏｍｙｓ ｓｐｉｎｏｓｉｓｓｉｍｕｓ)对短光照

(８ Ｌ ∶１６ Ｄ)和长光照(１６ Ｌ ∶８ Ｄ)的响应ꎬ发现长光照组的睾丸重量和体积、曲细精管直径大小和血清睾酮浓

度均显著增加ꎬ而短光照处理组的睾丸重量和体积均下降[２８]ꎮ 叙利亚金黄仓鼠(Ｍｅｓｏｃｒｉｃｅｔｕｓ ａｕｒａｔｕｓ)暴露在

短日光照条件下睾丸会萎缩ꎬ而长光照条件下睾丸复发[２９]ꎮ 将印度沙漠沙鼠(Ｍｅｒｉｏｎｅｓ ｈｕｒｒｉａｎａｅ)在暴露白光

和不同光谱(蓝色、绿色、黄色和红色)中ꎬ发现白光和红光均会使性腺细胞指数和精子计数下降[３０]ꎮ 光照周

期、光照强度和光照颜色能有效刺激母兔同期发情[３１]ꎮ 光照通过干扰光周期作用ꎬ从而影响动物的生殖ꎮ
(３)温度

温度对鸟类和哺乳动物的生殖也有影响ꎮ 例如ꎬ降低环境温度会对条纹鼠(Ｒｈａｂｄｏｍｙｓ ｐｕｍｉｌｉｏ)的精子发

生和生殖器官的大小产生抑制作用[３２]ꎮ 降低环境温度会使袋鼠(Ｓａｃｃｏｓｔｏｍｕｓ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ)的生殖受到抑制[３３]ꎮ
非洲野狗(Ｌｙｃａｏｎ ｐｉｃｔｕｓ)在高温环境下生殖成功率较低[３４]ꎮ 低温下生殖的黑线仓鼠(Ｃｒｉｃｅｔｕｌｕｓ ｂａｒａｂｅｎｓｉｓ)处
于负能量平衡ꎬ产热增加ꎬ生殖输出减少[３５]ꎮ 环境温度过高和过低都会影响动物的生殖ꎮ

(４)降水量

低纬度地区的气候ꎬ特别是非洲的气候ꎬ经常出现一到两个雨季ꎬ对植被生长有重要影响ꎬ因此降水量伴

随食物质量和数量的增加ꎬ被认为是影响非洲大部分地区哺乳动物生殖的主要因素[３６]ꎮ 降雨量决定有蹄动

物的出生ꎬ哺乳期是有蹄动物对营养需求最高的时期ꎮ 非洲有蹄类动物在排卵前消耗高质量的食物(在雨

季)ꎬ有些在营养不足的季节无法怀孕[３７]ꎮ 例如ꎬ非洲牛羚 (Ｄａｍａｌｉｓｃｕｓ ｋｏｒｒｉｇｕｍ) 和疣猪 ( Ｐｈａｃｏｃｈｏｅｒｕｓ
ａｆｒｉｃａｎｕｓ)的出生季节受降水量的影响大ꎬ一旦月降水量低于阈值水平ꎬ怀孕就会受到抑制[３６]ꎮ 然而这些研究

结果都是相关性的ꎬ降水量具体对生殖的影响需要继续研究ꎮ
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４.１.２　 社会因素

(１)高种群密度

高种群密度是导致生殖抑制的因素之一[３８]ꎮ 密度增大时ꎬ社群压力增加ꎬ这种压力刺激对垂体的生长激

素和促性腺激素的分泌活动产生抑制作用ꎬ从而使生殖器官延缓或抑制ꎮ 在高密度条件下ꎬ啮齿动物两性的

性成熟延迟可能是限制生殖活动最主要的因素之一ꎮ 对于雌性啮齿动物而言ꎬ表现为阴道口关闭ꎬ子宫萎缩

或发育不正常ꎬ雄性表现为性成熟延缓或完全被抑制、雄性精子出现延缓和副性腺器官重量减轻[３９]ꎮ 例如ꎬ
高种群密度下ꎬ东方田鼠[４０]和北澳大利亚窜鼠(Ｎｏｔｏｍｙｓ ａｌｅｘｉｓ) [４１] 的生殖受到抑制ꎮ 高种群密度下ꎬ增加的

社群压力抑制促性腺激素的产生ꎬ从而导致生殖抑制ꎮ
(２)优势控制假说

优势个体对从属个体攻击造成的慢性生理应激ꎬ被认为是许多物种从属个体性成熟延迟和排卵抑制的主

要原因[１３—１６]ꎮ 为了应对压力ꎬＨＰＡ 轴被激活ꎬ产生高浓度的循环 ＧＣꎬ如果 ＧＣ 长期存在ꎬ会对动物的健康产

生负面影响ꎬ导致雄性阿尔卑斯旱獭 (Ｍａｒｍｏｔａ ｍａｒｍｏｔａ) [２０] 的生殖抑制ꎬ以及雌性距骨猴 (Ｍｉｏｐｉｔｈｅｃｕｓ
ｔａｌａｐｏｉｎ) [１３]、狐獴(Ｓｕｒｉｃａｔａ ｓｕｒｉｃａｔｔａ) [１６]和阿尔卑斯旱獭[１５] 的排卵周期受阻ꎮ 然而ꎬ生殖抑制也发生在无应

激的情况下ꎬ如在矮狐獴(Ｈｅｌｏｇａｌｅ ｐａｒｖｕｌａ)、非洲野狗和灰狼(Ｃａｎｉｓ ｌｕｐｕｓ)中ꎬ发现优势个体具有较高的 ＧＣ
水平ꎬ从属个体抑制了自己的生殖ꎬ并帮助优势个体抚养幼崽[４２]ꎮ 埃塞俄比亚狼(Ｃｈｒｙｓｏｃｙｏｎ ｓｉｍｅｎｓｉｓ)在交配

季节ꎬ所有优势雌性都会进入发情期ꎬ而从属雌性则没有ꎬ表明优势雌性显著影响了从属雌性进入发情期的概

率ꎬ使从属群体的生殖受到抑制[４３]ꎮ 优势个体的行为或生理控制从属个体的行为或生理ꎬ导致了从属个体受

到生殖抑制ꎮ
(３)社会自我抑制假说

采用博弈论观点认为ꎬ从属个体抑制自己的生殖ꎬ以避免因生殖而带来的社会压力ꎬ包括避免被驱逐出群

体和避免优势个体对其后代的杀婴行为[４４]ꎮ 被迫离开群体对动物个体而言极其危险ꎬ主要体现为被捕食风

险的增加和寻找栖息地的困难ꎮ 在合作生殖的动物群体中ꎬ从属个体可以选择抑制自己的生殖ꎬ以分享群体

的生产力[１７]ꎮ 例如ꎬ当从属个体被引入到新的群体时ꎬ雌性狨猴(Ｃａｌｌｉｔｈｒｉｘ ｊａｃｃｈｕｓ)即处于从属地位ꎬ并在头

四天内停止排卵[１８]ꎮ 从属雌性的卵巢比优势雌性小ꎬ分泌的雌性激素很少ꎻ优势雌性狨猴不受排卵的自我抑

制ꎬ从属雌性持续与优势雌性接触导致从属雌性停止排卵[１８]ꎮ 这种情况下ꎬ从属个体抑制自己的生殖ꎬ可以

从群体中获益ꎮ
４.１.３　 激素调控

(１)生殖动物的信息素抑制

研究表明嗅觉线索可能在生殖抑制中起积极作用[４５]ꎮ 雌雄个体的生殖信息素抑制被认为是在合作生殖

的物种中ꎬ优势个体对从属个体的生殖抑制机制ꎬ特别是在没有压力或应激的情况下[４２]ꎮ 雌性橙腹田鼠

(Ｍｉｃｒｏｔｕｓ ｏｃｈｒｏｇａｓｔｅｒ)的气味(包括雌性同胞气味)能够抑制其他雌性橙腹田鼠子宫的发育ꎬ主要是暴露于气

味中的雌性没有机会交配ꎬ子宫较小[４６]ꎮ
捕食者气味也能够抑制啮齿动物的生殖ꎮ 例如ꎬ在艾鼬(Ｍｕｓｔｅｌａ ｅｖｅｒｓｍａｎｎｉ)气味条件下ꎬ部分根田鼠

(Ｍｉｃｒｏｔｕｓ ｏｅｃｏｎｏｍｕｓ)产生显著的生殖迟滞ꎬ其雄体附睾精子数、雌体卵巢指数及胚胎重量显著减低[４７]ꎮ
尿液中的信息素被认为是一种可能的抑制机制ꎬ可能影响从属个体的生殖周期[４８]ꎮ 例如ꎬ土狼(Ｃａｎｉｓ

ｌａｔｒｏｎｓ) [４９]和非洲野狗[５０]均属于群居物种ꎬ有一对优势生殖者ꎬ在群体中进行大部分的领土尿液气味标识ꎮ
在生殖季节ꎬ优势雄性在优势雌性的尿液上撒尿ꎬ可能是为了向其他雄性隐藏雌性的生殖状况ꎮ 黄狐獴

(Ｃｙｎｉｃｔｉｓ ｐｅｎｉｃｉｌｌａｔａ) [５１]也属于群居动物ꎬ其气味标记几乎完全由优势对完成ꎮ 矮狐獴的发情期是同步的ꎬ但
只有占优势的雌性才会定期产仔ꎻ从属雌性不受孕或提前流产ꎬ但在优势雌性分娩后会泌乳ꎬ并参与集体哺

乳ꎻ当从属雌性离开亲代群体后ꎬ在建立的新群体中会恢复生殖活性ꎮ 信息素对矮狐獴生殖周期的控制被认

为是生殖抑制的机制之一[４２]ꎮ
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(２)糖皮质激素

糖皮质激素介导的生殖抑制受到了最广泛的关注[５]ꎮ 一般情况下ꎬ高种群密度导致种群的社群压力升

高ꎬ促进 ＨＰＡ 轴的活性ꎬ使糖皮质激素从肾上腺皮质释放出来ꎬ可能通过抑制 ＧｎＲＨ 神经元活性ꎬ限制血液循

环中 ＬＨ 和 ＦＳＨ 的激素水平ꎬ从而影响动物生殖[５２]ꎮ 由于复杂的相互作用和反馈回路以及多个作用部位(如
下丘脑、垂体或性腺)ꎬ导致糖皮质激素介导生殖抑制的确切机制尚不完全清楚[５２]ꎮ 例如ꎬ高种群密度下根田

鼠的血浆皮质酮含量显著增高ꎬ从而对生殖功能产生抑制[３９ꎬ５３]ꎮ
(３)催乳素

催乳素由垂体前叶分泌ꎬ是哺乳期雌性哺乳动物生殖的一种抑制因子ꎮ 催乳素特异性作用于 Ｋｉｓｓｐｅｐｔｉｎ
神经元并抑制 ＬＨ 脉冲式释放ꎮ 在裸鼹鼠(Ｈｅｔｅｒｏｃｅｐｈａｌｕｓ ｇｌａｂｅｒ)中ꎬ催乳素可能与生殖条件和群体稳定性有

关ꎮ 一旦原有优势雌性被完全移除并建立新优势雌性ꎬ从属雌性血清催乳素显著增加[５４]ꎮ 而在达马拉兰鼹

鼠(Ｆｕｋｏｍｙｓ ｄａｍａｒｅｎｓｉｓ)中ꎬ受抑制的雌性鼹鼠血清催乳素水平似乎没有升高ꎬ但它们反而增加了弓状核中催

乳素受体基因的表达ꎬ表明大脑对催乳素作用的特异性、敏感性发生了改变[５５]ꎮ 催乳素在其他啮齿类动物生

殖抑制中的作用目前尚不清楚ꎬ尽管血清循环催乳素、中枢催乳素和受体密度的潜在差异都可能导致生殖

抑制ꎮ
４.１.４　 抑制机制的综合观点

上述生殖抑制机制并不代表所有可能涉及的相关机制ꎬ而是在特定背景下直接研究过的机制ꎬ并为进一

步研究带来了希望ꎮ 事实上ꎬ环境的变化、种群密度或社会等级的变化、血清循环激素的改变ꎬ以及基因表达

的差异都可能导致动物的生殖抑制ꎮ 虽然上面强调了 ＨＰＡ 和 ＨＰＧ 轴之间的相互作用ꎬ但生殖抑制所涉及的

机制当然是复杂的ꎬ阐明这一机制对理解动物生殖生物学、社会性、种群调节、种群维持和物种进化至关重要ꎮ
４.１.５　 保卫配偶

保卫配偶来限制与其他生殖伴侣接触也是一种生殖抑制的形式ꎮ 在带状狐獴(Ｍｕｎｇｏｓ ｍｕｎｇｏ)中ꎬ最年

长的雄性拥有最多的后代ꎬ年长的雄性通过守卫最年长且生殖能力最强的雌性ꎬ增加它们的生殖成功率ꎬ因为

它们不能守卫群体中的所有雌性[５６]ꎮ 因此ꎬ成功生殖的年长雄性在守卫配偶方面具有高度的选择性ꎬ并施加

配偶选择ꎮ 在山魈(Ｍａｎｄｒｉｌｌｕｓ ｓｐｈｉｎｘ)中ꎬ成年雄性都会进行配偶保卫ꎬ但优势雄性进行 ９４％的配偶保卫ꎬ生
育 ６９％的后代[５７]ꎮ 在小袋鼠(Ｍａｃｒｏｐｕｓ ｅｕｇｅｎｉｉ)中ꎬ占主导地位的雄性在最佳交配时间守护并第一个与发情

的雌性交配ꎬ并生育一半的后代[５８]ꎮ
４.１.６　 干扰交配

干扰交配指种群内非交配个体对正在进行交配的双方发出的打扰或者破坏的一种行为[５９]ꎮ 一般大多是

由优势个体发出ꎬ是优势个体打断其他个体的交配而获得配偶的竞争性生殖策略ꎮ 在灵长类动物中比较多ꎬ
例如在成年雌性短尾猴(Ｍａｃａｃａ ｔｈｉｂｅｔａｎａ)中性打搅在生殖中起着重要作用[６０]ꎮ
４.２　 生殖专制(ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｄｅｓｐｏｔｉｓｍ)的遗传决定论

真社会性的蜜蜂ꎬ蜂后信息素抑制工蜂的卵巢激活[９]ꎮ 工蜂进入蜂群ꎬ杀死居住的蜂后ꎬ激活自己的卵

巢ꎬ单性生殖产生二倍体雌性后代———这些行为都与 １３ 号染色体上的一个位点有关ꎮ 这些工蜂产生了类似

蜂后的信息素ꎬ错误地表明蜂后的存在ꎬ从而抑制了蜂群中其他工蜂的生殖ꎬ并控制或破坏了卵ꎮ 工蜂基因组

中 ９ 个核苷酸的缺失可能会使工蜂变成蜂后[９]ꎮ 至于许多真社会性昆虫ꎬ白蚁中工蚁很少产生后代ꎬ白蚁的

Ｎｅｏｆｅｍ２ 基因在蚁后—工蚁交流中起着关键作用ꎮ 当 Ｎｅｏｆｅｍ２ 基因被抑制时ꎬ交配前的用头碰撞行为没有发

生ꎬ这表明该基因在蚁后抑制工蚁生殖方面是必不可少的[８]ꎮ
４.３　 受精后机制

４.３.１　 流产

社会压力和资源限制可导致自然流产率高ꎬ这是一种生殖抑制机制[１６ꎬ２３]ꎮ 例如ꎬ由于社会压力增加、获
得食物以及其他资源的机会减少ꎬ怀孕的从属雌性狐獴无法妊娠[１６ꎬ２３]ꎮ 从属雌性狐獴受孕率低ꎬ流产率高ꎬ
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这是因为食物供应量低和捕食风险高[１６]ꎮ 矮狐獴表现出同步发情ꎬ但只有占优势的雌性矮狐獴定期产下幼

崽ꎮ 如果从属雌性成功怀孕ꎬ她们会中止妊娠[４２]ꎮ
４.３.２　 杀婴行为

杀婴现象可能是与物种特征、社会结构、群间关系、生殖策略等因素有关的适应性行为ꎮ 杀婴是在长期的

选择压力下进化来的ꎬ杀婴可增加杀婴者的适合度[６１]ꎮ 随着研究的深入ꎬ发现杀婴行为在哺乳动物中广泛存

在ꎬ如啮齿目(Ｒｏｄｅｎｔｉａ)ꎬ食肉目(Ｃａｒｎｉｖｏｒａ)ꎬ鳍足目(Ｐｉｎｎｉｐｅｄｉａ)ꎬ有蹄类(Ｕｎｇｕｌａｔａ)ꎬ灵长类(Ｐｒｉｍａｔｅｓ) [６１]ꎮ
杀婴也是许多物种生殖抑制的一种机制ꎮ 例如ꎬ雌性矮狐獴和非洲野狗会杀死自己后代以外的个体ꎬ但雄性

矮狐獴不会用杀婴来实施生殖抑制[６２]ꎮ 从属雌矮狐獴将它们的怀孕时间安排在优势雌性矮狐獴的几天之

后ꎬ以减少杀婴的风险ꎮ 妊娠的从属矮狐獴会杀死优势生殖雌性矮狐獴的幼崽[１６]ꎮ 非洲野狗中ꎬ雌性首领产

下的幼崽占总数的 ７５.８１％ꎬ４０％的从属雌性也会生殖ꎬ但只有 ８％的从属雌性幼仔能活过一岁ꎬ这种高幼崽死

亡率的部分原因可能是雌性首领的杀婴行为[４９]ꎮ

５　 生殖抑制的时机类型

生殖抑制可能发生在许多生命阶段ꎬ包括:配子前抑制ꎬ生命早期或青春期(例如ꎬ延迟青春期、延迟或抑

制阴道通畅、增加首次发情时间)ꎻ配子抑制ꎬ在排卵或发情周期期间(例如ꎬ防止交配、阻止排卵、增加无排卵

时间、诱发假孕)ꎻ合子抑制ꎬ受精后和怀孕期间(例如ꎬ防止着床ꎬ或诱导流产、重吸收和杀胎剂)ꎻ合子后抑

制ꎬ出生后(如杀婴) [１０]ꎮ 然而ꎬ在某些情况下ꎬ抑制可能发生在多个时间点ꎬ从而对这些种群的生殖产生广

泛影响ꎮ

６　 生殖抑制的表现

６.１　 性器官形态和配子

处于优势地位的裸鼹鼠[２３]和非洲野狗[６３]的睾丸大于从属雄性的睾丸ꎻ但在某些具有生殖抑制的物种中

睾丸重量没变化[６４]ꎮ 从属银田鼠(Ｍｙｏｄｅｓ ｇｌａｒｅｏｌｕｓ) [２４]的精子数量、精子活力或精液量减少ꎮ 在雌性中ꎬ如果

ＧｎＲＨ 或 ＬＨ 水平没有达到峰值ꎬ导致排卵失败ꎬ或者如果黄体酮水平不足ꎬ不能建立或维持妊娠ꎬ生殖功能可

能会受到抑制[６５]ꎮ 例如ꎬ雌性从属裸鼹鼠排卵失败[２３]ꎮ
６.２　 激素分泌水平

优势雄性的睾酮浓度明显高于从属雄性ꎬ这表明优势雄性可能会抑制从属雄性的睾酮水平[６３]ꎮ 从属雄

性裸鼹鼠的 ＧｎＲＨ—ＬＨ—睾酮的分泌明显减少[２３]ꎮ 在带状狐獴[６６] 中占统治地位的雄性带状狐獴比从属带

状狐獴有更高的睾酮浓度ꎮ 然而ꎬ在有些物种中ꎬ睾酮水平没有社会等级或生殖相关的差异ꎬ生殖因此在行为

上受到抑制ꎮ 处于从属地位的矮狐獴[２０]和狐獴[６４]的睾酮激素水平与优势雄性无显著性差异ꎬ但是优势雄性

会阻止它们交配ꎮ 埃塞俄比亚狼[４３]、非洲野狗[４９]和矮狐獴[２０]中ꎬ优势雌性的雌激素浓度大于从属雌性ꎮ
６.３　 基因表达

裸鼹鼠相关研究表明ꎬ与优势雄鼠睾丸相比ꎬ从属雄鼠睾丸中与睾丸发育、类固醇激素生物合成和精子功

能有关的基因发生了改变ꎮ 优势雄鼠参与减数分裂后精子发生和精子成熟的基因(Ｐｒｍ１、Ｐｒｍ２、Ｏｄｆ３ 和

Ａｋａｐ４)比从属雄鼠表达高ꎬ这解释了从属雄鼠精子数量低和精子活力受损的特点[６７]ꎮ 优势雄鼠睾丸中参与

代谢和能量相关的基因大多被上调ꎬ例如脂质生物合成过程、氧化还原过程和类固醇代谢过程ꎬ这表明优势雄

鼠对能量的需求增加[６８]ꎮ 与从属雄鼠相比ꎬ类固醇激素生物合成通路在优势雄鼠睾丸中上调ꎬ例如ꎬＣｙｐ１１Ａ１
(将胆固醇转化为孕烯醇酮的酶)、Ａｂｃｇ８ 和 Ｓｃａｒｂ１(直接参与了胆固醇的运输)等关键基因上调[６９]ꎬ表明在优

势雄鼠中睾酮等性类固醇激素合成增加了ꎬ睾酮水平的提高通常支持更大的睾丸大小和更多的精子数量ꎮ 优

势雄鼠睾丸和从属雄鼠睾丸中参与内分泌信号的基因ꎬ包括 Ｓｓｔｒ３(生长抑素受体)、Ｔａｃ４(速激肽)ꎬＰｒｄｘ１(过
氧化物酶 １)、Ａｃｐｐ(酸性磷酸酶)、ｃＡＭＰ 信号传导和 Ｇ 蛋白偶联受体发生了改变ꎬ说明裸鼹鼠中的雄性受到
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抑制与内分泌系统的变化有关[６８]ꎮ 随着基因组学和分子遗传学的发展ꎬ更多主要基因会被发现ꎬ进一步验证

其功能ꎮ

７　 展望

生殖是保证生物体延续和种族繁衍最基本的生命活动ꎬ受到严格的选择ꎬ也影响着物种的进化和种群发

展ꎮ 生殖抑制作为一种常见的策略ꎬ为基于生殖抑制理念的动物资源管理提供了方式ꎬ可通过优化或发挥生

殖抑制的作用来进行动物资源的管理与利用ꎮ 在人为管控种群动态的过程中ꎬ若通过生殖获得更多的种群ꎬ
需要打破这种生殖抑制ꎬ这在实验动物、珍稀濒危动物的繁育中有极大应用价值ꎮ 比如在合作生殖的社会性

动物中ꎬ生殖被少数优势动物所垄断ꎬ而从属动物的生殖受到抑制ꎮ 在一个裸鼹鼠种群中ꎬ１ 只优势雌性和

１—３ 只优势雄性生殖ꎬ而其他个体则处于从属地位ꎬ在该群体中负责觅食、育幼、群体防御和挖掘[２３]ꎮ 如将

从属裸鼹鼠从原来群体中移出并与异性配对ꎬ经历性成熟ꎬ它们就有能力晋升为生殖者ꎬ并伴随新群体的形

成[５４]ꎮ 珍稀濒危野生动物的人工繁育也有更多的利用空间ꎮ 生殖抑制可对圈养动物生殖和保护产生影响ꎬ
由于生殖系统对环境因素敏感ꎬ特定物种在圈养和野外表现出不同的生殖模式ꎬ并可能无法在非自然条件下

生殖ꎮ 例如ꎬ非洲野狗是一种濒危犬科动物ꎬ雄性和雌性首领几乎独享生殖特权ꎬ而从属群体很少生殖ꎻ圈养

群中的大多数雄性能够产生精子ꎬ但优势雄性会抑制从属雄性ꎬ使从属雄性的精子质量降低[４９]ꎮ 因此ꎬ在濒

危物种保护中减少生殖抑制的影响ꎬ将最大化地保持种群数量和种群遗传多样性水平ꎮ
而在有害生物的防治过程中ꎬ通过重新建立生殖抑制ꎬ能更有效的管理种群ꎬ我们在前期发现ꎬ高原鼢鼠

(Ｅｏｓｐａｌａｘ ｂａｉｌｅｙｉ)种群的防控ꎬ是打破了固有的生殖抑制ꎬ使原来部分不参与生殖的个体参与生殖ꎬ并使种群

数量快速恢复(相关数据正在投稿)ꎮ 因此ꎬ更新防控技术在啮齿动物种群数量控制中很有必要ꎮ 例如ꎬ在草

原田鼠[７０]、加利福尼亚小鼠(Ｐｅｒｏｍｙｓｃｕｓ ｃａｌｉｆｏｒｎｉｃｕｓ)、白足鼠[７１]和南方巨鼠(Ｃｒｉｃｅｔｏｍｙｓ ａｎｓｏｒｇｅｉ) [７２]等几种物

种中ꎬ雌性气味标记反应了其生殖状态的变化ꎬ当优势生殖雌性存在时ꎬ从属雌性的气味标记和生殖活动都会

受到抑制[７３—７４]ꎮ 据推测ꎬ这些气味标记可能会对从属雌性构成“威胁”ꎬ使从属雌性生殖抑制[７５]ꎮ 因此ꎬ如果

搞清楚雌性气味标记中的化学成分ꎬ然后人工应用于啮齿动物种群数量控制ꎬ将有效地控制啮齿动物种群数

量ꎮ 这些新技术的研发ꎬ对创新啮齿动物的防控管理具有重要价值ꎬ也是生殖抑制的最基本应用ꎬ随着多学科

的发展ꎬ需要该领域更多的研究ꎬ来推动这一理论的应用ꎮ
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[１８] 　 Ｓａｌｔｚｍａｎ Ｗꎬ Ｄｉｇｂｙ Ｌ Ｊꎬ Ａｂｂｏｔｔ Ｄ Ｈ. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｋｅｗ ｉｎ ｆｅｍａｌｅ ｃｏｍｍｏｎ ｍａｒｍｏｓｅｔｓ: ｗｈａｔ ｃａｎ ｐｒｏｘｉｍａｔｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｔｅｌｌ ｕｓ ａｂｏｕｔ ｕｌｔｉｍａｔｅ

ｃａｕｓｅｓ? Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２００９ꎬ ２７６(１６５６): ３８９￣３９９.
[１９] 　 Ｏ′Ｒｉａｉｎ Ｍ Ｂｅｎｎｅｔｔ Ｎꎬ Ｂｒｏｔｈｅｒｔｏｎ Ｐꎬ ＭｃＩｌｒａｔｈ Ｇꎬ Ｃｌｕｔｔｏｎ￣Ｂｒｏｃｋ Ｔ Ｈ. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ａｖｏｉｄａｎｃｅ ｉｎ ｗｉｌｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｏ￣

ｏｐｅｒａｔｉｖｅｌｙ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｍｅｅｒｋａｔｓ (Ｓｕｒｉｃａｔａ ｓｕｒｉｃａｔｔａ) . Ｂｅｈａｖｉｏｒａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｓｏｃｉｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０００ꎬ ４８: ４７１￣４７７.
[２０] 　 Ｃｒｅｅｌ Ｓꎬ Ｃｒｅｅｌ Ｎꎬ Ｗｉｌｄｔ Ｄ Ｅꎬ Ｍｏｎｆｏｒｔ Ｓ Ｌ. Ｂｅｈａｖｉｏｕｒａｌ ａｎｄ ｅｎｄｏｃｒｉｎｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ｓｅｒｅｎｇｅ ｄｗａｒｆ ｍｏｎｇｏｏｓｅｓ. Ａｎｉｍａｌ

Ｂｅｈａｖｉｏｕｒꎬ １９９２ꎬ ４３(２): ２３１￣２４５.
[２１] 　 Ｅｂｅｎｓｐｅｒｇｅｒ Ｌ Ａ. Ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ａｎｄ ｃｏｕｎｔｅｒｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｔｏ ｉｎｆａｎｔｉｃｉｄｅ ｉｎ ｍａｍｍａｌｓ. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗｓꎬ １９９８ꎬ ７３: ３２１￣３４６.
[２２] 　 Ｗｈｉｔｅ Ｓ Ａꎬ Ｎｇｕｙｅｎ Ｔꎬ Ｆｅｒｎａｌｄ Ｒ Ｄ. Ｓｏｃｉａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｏｎａｄｏｔｒｏｐｉｎ￣ｒｅｌｅａｓｉｎｇ ｈｏｒｍｏｎｅ. Ｔｈｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００２ꎬ ２０５(１７):

２５６７￣２５８１.
[２３] 　 Ｃｌｕｔｔｏｎ￣Ｂｒｏｃｋ Ｔ Ｈ. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｋｅｗꎬ ｃｏｎｃｅｓｓｉｏｎｓ ａｎｄ ｌｉｍｉｔｅｄ ｃｏｎｔｒｏｌ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ １９９８ꎬ １３(７): ２８８￣２９２.
[２４] 　 Ｋｒｕｃｚｅｋ Ｍꎬ Ｓｔｙｒｎａ Ｊ. Ｓｅｍｅｎ ｑｕａｎｔｉｔｙ ａｎｄ ｑｕａｌｉｔｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅ ｗｉｔｈ ｂａｎｋ ｖｏｌｅ ｍａｌｅｓ′ ｓｏｃｉａｌ ｓｔａｔｕｓ. Ｂｅｈａｖｉｏｕｒａｌ Ｐｒｏｃｅｓｓｅｓꎬ ２００９ꎬ ８２(３): ２７９￣２８５.
[２５] 　 Ｇａｌｄｉｋａｓ Ｂ Ｍꎬ Ａｓｈｂｕｒｙ Ａ. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｆｅｍａｌｅ ｏｒａｎｇｕｔａｎｓ (Ｐｏｎｇｏ ｐｙｇｍａｅｕｓ ｗｕｒｍｂｉｉ) １９７１￣ ２０１１ꎬ ａ ４０￣ｙｅａｒ ｓｔｕｄｙ ａｔ Ｔａｎｊｕｎｇ

Ｐｕｔｉｎｇ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋꎬ Ｃｅｎｔｒａｌ Ｋａｌｉｍａｎｔａｎꎬ Ｉｎｄｏｎｅｓｉａ. Ｐｒｉｍａｔｅｓꎬ ２０１３ꎬ ５４(１): ６１￣７２.
[２６] 　 Ｂｅｅｈｎｅｒ Ｊ Ｃꎬ Ｏｎｄｅｒｄｏｎｋ Ｄ Ａꎬ Ａｌｂｅｒｔｓ Ｓ Ｃꎬ Ａｌｔｍａｎｎ Ｊ. Ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ｃｏｎｃｅｐｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｅｇｎａｎｃｙ ｆａｉｌｕｒｅ ｉｎ ｗｉｌｄ ｂａｂｏｏｎｓ. Ｂｅｈａｖｉｏｒａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ

２００６ꎬ １７(５): ７４１￣７５０.
[２７] 　 朱俊霞ꎬ 王勇ꎬ 张美文ꎬ 李波ꎬ 杨玉超. 食物蛋白含量和限食对雌性东方田鼠生理特性的影响. 生态学报ꎬ ２０１１ꎬ ３１(２４): ７４６４￣７４７０.
[２８] 　 Ｍｅｄｇｅｒ Ｋꎬ Ｃｈｉｍｉｍｂａ Ｃ Ｔꎬ Ｂｅｎｎｅｔｔ Ｎ Ｃ. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐｈｏｔｏｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ ｉｎ ｍａｌｅ ｓｐｉｎｙ ｍｉｃｅ ｆｒｏｍ Ｓｏｕｔｈ Ａｆｒｉｃａ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｚｏｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ２８６:

２４３￣２４９.
[２９] 　 Ｍｕｋｈｅｒｊｅｅ Ａꎬ Ｈａｌｄａｒ Ｃ. Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｅｌａｔｏｎｉｎ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ (ＭＴ１Ｒ) ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｓｔｅｒｏｉｄｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ ｔｅｓｔｉｓ ｏｆ ａｄｕｌｔ ｇｏｌｄｅｎ

Ｈａｍｓｔｅｒꎬ Ｍｅｓｏｃｒｉｃｅｔｕｓ ａｕｒａｔｕｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｐｈｏｔｏｂｉｏｌｏｇｙ Ｂ: Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ １４０: ３７４￣３８０.
[３０] 　 Ｓｉｎｈａｓａｎｅ Ｓ Ｖꎬ Ｊｏｓｈｉ Ｂ Ｎ. Ｅｘｐｏｓｕｒｅ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｔｒａ ｏｆ ｌｉｇｈｔꎬ ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗｉｔｈ ｍｅｌａｔｏｎｉｎ ａｆｆｅｃｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ Ｉｎｄｉａｎ

ｄｅｓｅｒｔ ｇｅｒｂｉｌ Ｍｅｒｉｏｎｅｓ ｈｕｒｒｉａｎａｅ (Ｊｅｒｄｏｎ) . Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｉｇｎａｌｓ ａｎｄ Ｒｅｃｅｐｔｏｒｓꎬ １９９８ꎬ ７(３): １７９￣１８７.
[３１] 　 余超ꎬ 聂淼ꎬ 孙博非. 光环境因素对母兔繁殖性能的影响研究进展. 中国畜牧杂志ꎬ ２０２１ꎬ ５７(６): ５３￣５８.
[３２] 　 Ｊａｃｋｓｏｎ Ｃꎬ Ｂｅｒｎａｒｄ Ｒ Ｔ. Ｇｅｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｙ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ａｍｂｉｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ａ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｆｏｏｄ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｎ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ Ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ａｆｒｉｃａｎ ｒｏｄｅｎｔꎬ Ｒｈａｂｄｏｍｙｓ ｐｕｍｉｌｉｏ. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎬ ２００１ꎬ １２２(３): ３８５￣３９５.
[３３] 　 Ｔｉｎｎｅｙ Ｇ Ｍꎬ Ｂｅｒｎａｒｄ Ｒ Ｔ Ｆꎬ Ｗｈｉｔｅ Ｒ Ｍ. Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｆｏｏｄ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｌｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ ａ ｓｅａｓｏｎａｌｌｙ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｒｏｄｅｎｔꎬ

ｔｈｅ ｐｏｕｃｈｅｄ ｍｏｕｓｅ (Ｓａｃｃｏｓｔｏｍｕｓ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ)ꎬ ｆｒｏｍ ａ ｓｅａｓｏｎａｌ ｂｕｔ ｕｎｐｒｅｄｉｃｔａｂｌｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ. Ａｆｒｉｃａｎ Ｚｏｏｌｏｇｙꎬ ２００１ꎬ ３６: ２３￣３０.
[３４] 　 ＭｃＮｕｔｔ Ｊ Ｗꎬ Ｇｒｏｏｍ Ｒꎬ Ｗｏｏｄｒｏｆｆｅ Ｒ. Ａｍｂｉｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａｎ ａｄａｐｔｉｖｅ ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｓｅａｓｏｎａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍａｍｍａｌ. Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆ Ｚｏｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ ３０９: １５３￣１６０.
[３５] 　 曹静ꎬ 王桂英ꎬ 赵志军. 环境温度和繁殖经历对黑线仓鼠哺乳期能量收支的影响. 生态学报ꎬ ２０１６ꎬ ３６(１５): ４８２４￣４８３１.
[３６] 　 Ｏｇｕｔｕ Ｊ Ｏꎬ Ｐｉｅｐｈｏ Ｈ Ｐꎬ Ｄｕｂｌｉｎ Ｈ Ｔ. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ ｉｎ Ａｆｒｉｃａｎ ｕｎｇｕｌａｔｅｓ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｒａｉｎｆａｌｌ. Ｗｉｌｄｌｉｆｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１４ꎬ ４１(４): ３２３.
[３７] 　 Ｏｇｕｔｕ Ｊ Ｏꎬ Ｏｗｅｎ￣Ｓｍｉｔｈ Ｎꎬ Ｐｉｅｐｈｏ Ｈ Ｐꎬ Ｄｕｂｌｉｎ Ｈ Ｔ. Ｈｏｗ ｒａｉｎｆａｌｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ Ａｆｒｉｃａｎ ｓａｖａｎｎａ ｕｎｇｕｌａｔｅｓ ｉｎ ａｎ

ｅｑｕａｔｏｒｉａｌ ｒｅｇｉｏｎ ｗｈｅｒｅ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｓ ａｂｓｅｎｔ. ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ ２０１５ꎬ １０(８): ｅ０１３３７４４.
[３８] 　 Ｓｈａｎｇ Ｇꎬ Ｄｕ Ｓꎬ Ｙａｎｇ Ｙꎬ Ｗｕ Ｙꎬ Ｃａｏ Ｙꎬ Ｂｉａｎ Ｊ. Ｉｓ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｄｅｎｓｉｔｙ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｄｅｎｓｉｔｙ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｒｏｏｔ ｖｏｌｅｓ? Ｔｗｏ

ｆｉｅｌｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０２２ꎬ １２: ｅ８９２７.
[３９] 　 韩群花ꎬ 郭聪ꎬ 张美文. 密度制约效应对啮齿动物繁殖的影响. 生态学报ꎬ ２０１３ꎬ ３３(１９): ５９８１￣５９８９.
[４０] 　 张宣ꎬ 张美文ꎬ 郭聪ꎬ 周训军ꎬ 王勇ꎬ 李波. 东方田鼠种群密度制约的迟滞效应. 兽类学报ꎬ ２０１８ꎬ ３８(５): ４７７￣４８５.
[４１] 　 Ｂｅｒｒｉｓ Ｋ Ｋꎬ Ｂｒｅｅｄ Ｗ Ｇꎬ Ｍｏｓｅｂｙ Ｋ Ｅꎬ Ｃａｒｔｈｅｗ Ｓ Ｍ. Ｆｅｍａｌｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ａｎ Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ ａｒｉｄ ｚｏｎｅ ｒｏｄｅｎｔꎬ ｔｈｅ ｓｐｉｎｉｆｅｘ ｈｏｐｐｉｎｇ

ｍｏｕｓｅ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｚｏｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ ３１２: １６３￣１７３.
[４２] 　 Ｈｒａｄｅｃｋｙ′ Ｐ. Ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｐｈｅｒｏｍｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｗｉｌｄ ｃａｒｎｉｖｏｒｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９８５ꎬ １１(２): ２４１￣２５０.
[４３] 　 ｖａｎ Ｋｅｓｔｅｒｅｎ Ｆꎬ Ｐａｒｉｓ Ｍꎬ Ｍａｃｄｏｎａｌｄ Ｄ Ｗꎬ Ｍｉｌｌａｒ Ｒꎬ Ａｒｇａｗ Ｋꎬ Ｊｏｈｎｓｏｎ Ｐ Ｊꎬ Ｆａｒｓｔａｄ Ｗꎬ Ｓｉｌｌｅｒｏ￣Ｚｕｂｉｒｉ Ｃ. Ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｏｆ ｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅ ｂｒｅｅｄｉｎｇ
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