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高原鼠兔繁殖期攻击行为的动态格局
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摘要:为探讨高原鼠兔繁殖期攻击行为强度的变化、检验进化博弈理论有关预测,本研究于 2009 年 5 ～ 8 月采用
标志重捕和中立竞技场法测定了高原鼠兔自然种群斗殴及进攻等行为的发生频率及持续时间。结果表明:5 月下
旬及 6 月上旬高原鼠兔雄性斗殴行为发生频率及持续时间显著高于 7 月下旬和 8 月中旬;而雌性差异不显著。5
月下旬和 6 月上旬,高原鼠兔雄性个体间的斗殴行为发生频率及持续时间显著高于雌性,其余时期两性间无显
著差异。进攻发起者通常是该次殴斗的获胜者;自繁殖高峰期至末期,种群中雄性高原鼠兔鹰对策者比例逐渐
下降,与进化博弈论的预测一致。
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Variation in aggressive behavior of plateau pikas (Ochotona curzoniae)
during different breeding seasons
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Abstract:In order to explore the variation of aggressive level in a plateau pika (Ochotona curzoniae)population during
different breeding seasons and test the predictions of evolutionary game theory,the methods of mark recapture and neutral a-
rena were used to measure the frequencies and durations of fight behaviors of plateau pikas in the wild from May to August
2009 . Frequencies and durations of fight behaviors between males from later May to early June were significantly higher
than those from later July to middle August,while no significant differences of these two parameters between female were
detected during the whole study period. Frequencies and durations of fight behaviors between males were significantly higher
than those between females from later May to early June,while no significant differences of these two parameters between
sexes were detected among other periods. The initiator of a fight was always the winner. Aggressor proportions in the popu-
lation declined after the peak of reproductive cycle,which coincided with the predictions of evolutionary game theory.
Key words:Aggressive behaviors;Breeding period;Evolutionary game theory;Plateau pika (Ochotona curzoniae)

  竞争是物种进化最主要的驱动力之一,种群内
部个体因竞争配偶、保卫领域和维护社会等级等而
经常发生驱赶、对峙及 斗殴等行为 (Verbeek
et al ,1996;Koskela et al ,1997;Duckworth and
Badyaev, 2007; Ebensperger and Blumstein,
2007)。进化博弈论 (Evolutionary game theory)预
测个体间的斗殴、追逐及对峙等行为发生频率及持
续时间依竞争资源的重要性和稀缺程度而改变

(Renison et al ,2006)。多数哺乳动物的繁殖具有
季节性特点,种群繁殖时期,雌性个体由潜在的配
偶资源转变为性可利用资源,雄性个体为提高自身
繁殖适合度,与其它同性个体在配偶占有及交配等
方面存在激烈的竞争,从而导致种群中鹰对策者比
例升高,鸽对策者比例下降,斗殴行为发生频率及
持续时间显著增加,攻击行为强度在繁殖高峰期达
到最大值 (Saito et al ,1998;Muller and Wrang-
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ham,2004)。
高原鼠兔 (Ochotona curzoniae)是青藏高原高

寒草甸的优势小哺乳动物,营群居性生活,为典型
的季节性繁殖动物 (Smith et al ,1986)。其繁殖
期主要集中于每年的 3 ～ 8 月,4 ～ 6 月为高峰期
(Li et al ,1998;Qu et al ,2012)。已有的研究表
明,高原鼠兔攻击行为强度与种群密度存在显著的
正相关关系 (王金龙等,2005),攻击行为水平亦
因性别及个体的熟悉性而存在差异 (魏万红等,
2000)。然而,攻击行为是否与繁殖及配偶资源可
利用性等因素相关,仍是一个值得探索的问题。

本研究采用标志重捕和中立竞技场方法,测定
高原鼠兔野外种群繁殖期斗殴及进攻行为的发生频

率及持续时间,力图反映个体的攻击水平及强度,
探讨攻击行为强度依种群繁殖特征而变化的规律,
在此基础上验证进化博弈理论有关的假设及预测。
1 研究方法
1  1  研究地点

本研究于 2009 年 5 ～ 8月在青海省玛沁县大武
镇东南侧 17 km 处 (北纬 34°24′,东经 100°21′)
进行,该地区海拔 3 846 m,为典型高原大陆性气
候,其自然概况、植被类型、鸟及兽类分布已有详
细报道 (曲家鹏等,2007)。选择地势开阔、相对
平坦的 4 hm2 (200 m × 200 m)的草地作为实验样
地,将其划分为 A、B、C、D 4 个样区;样地内每
隔 10 m 设置一标志物,用于确定方位。
1  2  高原鼠兔的捕捉与标志

采用绳套法捕捉高原鼠兔。记录捕获位置、性
别、年龄、体重及繁殖状况,采用剪趾法和耳标标
记法进行双重标志后释放于原捕获点。
1  3  行为测定

采用竞技场技术测定高原鼠兔的行为。中立竞
技场大小为 70 cm × 40 cm × 40 cm,由透明有机玻
璃制成,中间用黑色塑料板将其均分为两部分。该
装置设于样地 50 m 外的草地上。中立竞技场上方
用遮阳伞覆盖,防止实验动物长时间暴晒死亡。将
捕获位点大于 40 m 的两只个体随机配对,分别放
入中立竞技场隔板两侧;适应 5 min 后,抽掉隔
板,开启摄像机,记录 10 min内目标动物的行为。
实验结束后,取出个体放回原捕获点。用 95% 的
酒精清洁中立竞技场,待酒精完全挥发后,再进行
下一组实验。每月上、中、下旬分别进行 10 ～ 15
组实验。同一时期每只个体仅进行一次实验,整个

实验期共观察雄性 88 组,雌性 64 组。
1 4  行为定义及分析

参照 Smith 等 (1986)的行为定义,将高原鼠
兔的行为分为:

攻击行为 (Aggressive behavior):个体间直接
或潜 在 的 打 斗,包 括 进 攻 (Attack )、斗 殴
(Fight)、追逐 (Chase)和对峙 (Offensive pos-
ture);

防御行为 (Defensive behavior):个体应对对
手进攻所采取的行为,包括退却 (Retreat)和逃跑
(Escape);

亲昵行为 (Amicable behavior):个体间表现
出的友好行为,包括接触 (Contact)和修饰 (Al-
logrooming);

休息 (Rest):个体在中立竞技场中保持静止
状态;

其它行为:包括移动 (Locomotion )、取食
(Feeding)和自我修饰 (Self-groom)等。

采用录像回放法计算和统计 10 min 内两只个
体的行为发生频次和持续时间。为实现时间尺度的
均匀化,将实验时间作如下转换:5 月 25 日计为
1、5 月 26 日计为 2,以此类推。由于原始数据变
异较大,对所有斗殴、进攻和对峙行为发生频率及
持续时间数据进行对数转换。以繁殖时期为自变
量,斗殴行为发生频次和持续时间为因变量,分别
进行回归分析。采用 One-way ANOVA 分析不同时
间段斗殴行为发生频率和持续时间的差异,采用
t-test比较相同时间段雌性组和雄性组斗殴行为强度
的差异;进攻行为发生频率较高的个体视为获胜者
(Spritzer et al ,2005)。将高原鼠兔进攻行为次数
大于退却和逃跑行为次数的个体视为鹰对策者

(简称鹰),反之视为鸽对策者 (简称鸽)。
所有结果以平均值 ± 标准误 (Mean ± SE)表

示,P < 0 05 为差异显著。数据用 SPSS for Win-
dows 16 0 软件包进行统计分析。
2 结果
2 1  斗殴行为强度的变化

雄性高原鼠兔斗殴行为发生频次和持续时间与

时间呈显著的负相关关系 (频次:R 2 = 0 22,P =
0 002;持续时间:R 2 = 0 26,P < 0 001,图 1a,
b)。

5 月下旬至 6 月上旬,雄性高原鼠兔的斗殴行
为频次和持续时间显著高于 7 月下旬至 8 月中旬
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(频次:F = 2 57,df = 5,P = 0 045;持续时间:
F = 3 34,df = 5,P = 0 015),其余时间段之间均
无显著差异 (P > 0  05,图 2a,b)。

雌性高原鼠兔斗殴行为频次和持续时间随时间

均无显著变化 (频次:R2 = 0 02,P > 0 05;持续
时间:R 2 = 0 06,P > 0 05,图 1c,d)。

图 1  高原鼠兔斗殴行为强度与繁殖期的相关性  a、c 表示雄性和雌性的斗殴频次,b、d 表示雄性和雌性的斗殴行为持续时间
Fig 1  Relationships between fight behaviors of plateau pika and breeding season a and c ind icate the frequency of fight behaviors of males
and females,respectively;b and d indi cate the duration of fight behaviors of males and females,respectively

图 2  不同繁殖期高原鼠兔斗殴行为强度  a、c 表示雄性和雌性的斗殴频次,b、d 表示雄性和雌性的斗殴行为持续时间   P < 0  05
Fig 2  Figh ting behaviors for plateau pikas during different reproductive seasons. a and c indicate the f requency of fight behaviors of males
and females,respectively;b and d indi cate the duration of fight behaviors of males and females,respectively  P <0  05
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  雌性高原鼠兔在整个繁殖季节中,不同时期间
斗殴行为强度均无显著差异 (频次:F = 0 61,
df = 5, P > 0  05;持续时间:F = 1 09,df = 5,
P > 0 05,图 2c,d)。
2  2  斗殴行为强度性别差异

5 月下旬至 6 月上旬,雄性组斗殴行为强度显
著高于雌性组 (频次: t = 3 18, df = 17, P =
0  006;持 续时间: t = - 3 14, df = 17, P =
0  006);其余各时期,雄性组和雌性组斗殴行为
强度均无显著差异 (P > 0  05)。

高原鼠兔雄性和雌性个体进攻发起者的获胜次

数均显著高于被进攻者 (雄性: χ2 = 6 89,df = 1,
P < 0 05;雌性: χ2 = 7 84,df = 1,P < 0 05,图
3)。

图 3  高原鼠兔繁殖期进攻发起与获胜次数的关系   P < 0  05
F ig 3  Relationships between initiator of fight and times that indi-
vidual won during the breeding seasons.  P < 0 05

2  3  斗殴行为对策
5 月下旬至 6 月下旬,高原鼠兔雄性中鹰对策

者比例下降,7、8 月份为 55% 。5 月下旬至 6 月
上旬,高原鼠兔雌性中鹰对策者比例仅占 0 8% ,
6 月中旬至 8 月中旬维持在 45% ～ 55 6% 。

表 1  不同时期高原鼠兔种群中鹰对策者所占比例
Table 1  The proportions of aggressors in a population of plateau pikas
during different periods

时期

Period

5 月下旬
至 6 月上旬
Later May to
early June

6 月
中旬

Middle
June

6 月
下旬

Later
June

7 月上旬至
8 月中旬

Early July to
middle August

鹰对策

者比例

P roportion
of aggressors

雄性

Male 80  0% 65  4% 50  0 % 55  0%
雌性

Female 0 8% 55  6% 50  0 % 45  0%

3 讨论
本研究表明,繁殖高峰期雄性高原鼠兔斗殴行

为强度显著大于雌性,繁殖末期,雄性与雌性间斗
殴行为强度无显著差异;繁殖高峰期雄性斗殴行为
强度显著高于繁殖末期;而整个繁殖季节雌性个体
斗殴行为强度无显著变化。动物雌雄个体斗殴强度
的差异源于繁殖期个体分工的不同。雌性主要负责
繁殖育幼,而雄性主司领域保护和配偶保卫。高原
鼠兔的社群结构存在多态性,以多雄多雌制为主
(王学高和 Smith,1989),家群中一只雄性成体为
优势个体,其他雄性为从属个体。优势个体拥有较
高的交配权,从属个体在家群中具有较低或无交配
权。为获得较高的繁殖适合度,从属个体可能会与
其它家群的雌性成体交配。已有研究表明,雌性高
原鼠兔成体能够与其它家群的入侵个体交配 (王
学高和戴克华,1990),即发生 “偷情”现象。因
此,在长期的进化过程中,高原鼠兔形成雌性保卫
交配策略 (Storey et al ,1995;Spritzer,2005 )。
已有的研究表明繁殖高峰期雄性高原鼠兔血浆中睾

丸激素含量达到最大,导致个体间打斗、追逐和驱
赶等行为的发生频率显著增加 (Benus,1991;Li
et al ,1998;Korte,2005),与本研究繁殖高峰期
高原鼠兔攻击行为强度高于繁殖末期的结果一致。
许多小哺乳动物繁殖高峰期雌性个体的睾丸激素含

量及攻击行为强度亦会明显增加 (Danato et al ,
2006),进而有利于提高后代的存活率 (Sinn
et al ,2008)。尽管本研究繁殖盛期雌性高原鼠兔
的攻击行为强度大于繁殖末期,但未达到显著水
平,说明生活史对策因物种而存在较大的差异和多
样性。

攻击行为水平较高的个体,通常具有很强的进
攻性,更易攻击其它个体 (Earley et al ,2000),
也往往是遭遇战中的获胜者。

动物生存的主要目的之一是获得较高的繁殖适

合度。繁殖期雄性间的配偶资源竞争强度显著高于
非繁殖期,因此,种群中鹰对策者比例越高。随着
繁殖期的结束,雌性个体由性的可利用资源转回为
潜在资源,为维系种群或家群的稳定性,鹰对策者
比例下降,鸽对策者上升,雄性个体间斗殴行为强
度降低。本研究结果与上述预测基本一致,说明性
资源可利用性是决定种群鹰鸽对策比例的重要因

素。
攻击行为是动物长期进化适应的结果,与诸多
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环境条件和种群自身内部因素密切相关,本文仅研
究了繁殖时期高原鼠兔攻击行为特征,证明其与性
资源可利用性存在必然联系。但配偶资源是否与其
它外部和内部因素存在耦合关系,影响攻击行为的
表达模式,仍需进一步探索。
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