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高原鼠兔种群生产量生态学的研究Ⅲ． 

高原鼠兔生命率非密度制约与 

密度制约的种群动态趋势 

刘季科 聂海燕 
(中且科学 吾五 莲暂 秀丽■百争． 

摘 要 

本文以高原鼠兔(Ochotona curzoniae)自然种群生命表的统计参数为基础，根据非密度 

制约Leslie模型及具有密度制约反馈的标准Leslie修正模型 ，分别预测 了该种群 在1982--2001 

年间的发展趋势。在菲密度制约条件下，该种群呈指数增长。在密度制约存在肘 ，种群增 长 

趋于平衡状态，且存滔率密度制约较繁殖率密度制约对种群的作用更大。存活率密度制约 与 

非密度制约的年龄结构均为 Leslie分布，繁殖率密度制约作用的种群稳定年龄分布更平 均， 

其平衡状态的种群大小剐由模型的参数决定。 

关键饲 高原鼠兔I生命率I密度制约’非密度制约 平衡状态种群 

在种群系统动力学的研究中，具有年龄结构的非密度制约Leslie模型，不 仅是探讨 

种群动态的有效途径之～，亦是种群遗传理论的基础(Emlen，1984)。然而，自然种群 

的动态既受随年龄结构变化的生命率的作用，又为与环境容纳量有关的密度所制约。因 

之，生态学家和统计学家越来越注意构造种群行为的完整模型。L．eslie(19 48，1959)首 

次提出密度制约对平衡状态年龄分布作用的简单模式。Anderson等 (1970)、King等 

(1971)，Charlesworth(1972，1973))~Charlesworth等<1972)对种群遗传的变异性进 

行过研究，并提出密度阻尼对具有年龄结构种群的遗传效应 而Smouse等(1975)Ⅲ 构 

造出具有年龄结构和密度制约的标准Leslie修正模型。 

分布于高寒草甸地区的高原鼠兔(Ochotona curzoniae)，无论其自然种群<Liu等， 

1985)还是化学药剂杀灭后的残留种群 (梁杰荣等，1984)的数量动态均与其密度有关。 

本文以非密度制约 Leslie模塑预测高原鼠兔种群动态趋势。同时，采用密度对生命率反 

馈制约的标准 Leslie修正模型探讨 密度阻尼对策的条件下，该种群平衡状态的年龄分布 

及收敛于稳定年龄分布时的种群大小，以便为构造该种群生产量动态模型提供参数，更 

为该种群的生态管理提供科学依据。 

年龄结构与生命率 1／ 

供本文应用的年龄结构和生命率数据来源于1979—1981年中国科学院海北高寒草甸 

国家自然辩学基盘资助项 目． 
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生态系统定位站地区的高原鼠兔自然种群动态生命表。其研究样地为3．45公顷，有关该 

种群的野外研究方法(周立等，1987)及其生命表的结构(Liu Jike等，1988)已有报道， 

不必赘述。 

根据非密度阻尼Leslie模型(Leslie，1945)的有关参数，仅 高原鼠兔种群生命表 

中各年龄级雌体生命率(表 1 作为分析和模拟的基础。 

裹 1 高原■兔种群生命表露体 的生卓统计参教* 

TabIe l Life s：0 cisUcal parameters of fem ales in life—table for plateau pika p0puIa ion* 

c lass (

c

M

刖
o 血  『 磊啪嚣 I S u i v r at。 

1— 3 o．oo o．5o 

4一 B o．oO o．85 

7— 0 o．oo o．7{ 

1o-- I2 1．oo o．目4 

13-- i 5 2．42 o．5o 

16-- 18 2．44 o．7T 

10— 2l o．oo o．83 

22— 24 2．65 o．78 

26-- 2T 2．o 3 o．43 

28— 3o 1．25 0．45 

3l一 33 o．oo o．oo 

自羽 季科等 ‘19~S)。From Liu Jike et a1．t198B) 

我们曾 非密度制约 Leslie模型对原生命表中各年龄级雌体生命率参数 进 行 过 模 

拟。发现在每年 1— 2月出现大量的 1— 3月龄个体，说明高原鼠兔在前一年冬季已有 

繁殖。这与我们多年对该地区高原鼠兔繁殖生物学的研究结果不一致。而该种群繁殖期 

为每年4月 旬至7月下旬，大量的 1—3月龄个体亦在此时期出现，固此，依该种群的 

繁殖特性及1—3月龄个体的出现时期，将原生命表的年龄结构按12月龄为1年龄级作一调 

整，构成新的特定年龄级及其生命率(表2)。其中，特定年龄的繁殖率及存活率分别定 

义为： 1—12月龄的繁殖率 =该年龄级雌体的产雌总个体数／该年龄级的雌体总数，其 

相l应的存活率=神群开始对存活个体数一12个月内种群死亡的个体数／种群开始时存活 

的总个体数。同理，可求得其它各年龄级的繁殖率及存活率。 

裹 2 矗耳鼠鱼种辞簟体特定年瞬的生命率 

Table 2 Age-spe~fic vital rate of fem ales in plateau pika population 

船 e
年 龄
clas
级
s勰n1l1) l 繁Fertili殖ty ra率te l S存urviv话al rat率e 

密度制约与非密度制约模型 

根据LeMie(1945)有关具有年龄结 构，单性别种群的离散时间模型的j 奉特性。考 

虑一个具有 K个年龄级的种群。令n 为时问t时第i年龄级的个体数，则t时的种群大小 
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为 Nt=∑ nj }F 为第i年龄级的繁殖率 P 为i年龄级进入i+1年龄级的存潘率。根 
i D 

据 Leslie(1948)的论述，假设在t时，种群各年龄级的组成为列向量 Nt=(n。 ，n⋯ 
⋯

， IlKt) ，幼体存活到第 1年龄级的存活率为 P。，第 i年龄级个体对第 1年龄级的贡 
K 

献为F EP。}在t+1时，存活的新生幼体数为 n⋯ 一 =∑ PiF。n⋯ 而其它年龄级的 
= 1 

个体数分别为ni十I，。十1=P【iii。(i：I，2，⋯，K一1) 

种群动态的递推关系以下式描述。 

N(t+1)=MNtt) (1) 

式中，N(t)：(Nj(t)}，N(t+1)亦然。 

射影矩阵M第 l行的第i个元素为P。Fj，而主次对角线元素为P ：i=I，⋯，K一1， 

M中所有其它 素为 0。 

假设种群的繁殖期在L—K年龄级(0<L<K)，在该繁殖期年龄级之前所生幼体及 

以后的老体均不能参加繁殖，即超过繁殖年龄的个体，对种群无贡献。困之，仅考虑 M 

的前K+1阶主子砗，M为元素非负满秩矩阵。 

种群的年龄分布为 f(t)=(N 、／N(t) ，其中，N(t)=∑ Ni(t)。 
【 1 

根据密度制约反馈对标准 Leslie射影矩阵中每一参数的控制，可得标准Lesliei~／E 

模型 

N(t十I)：M(t)N(t) 

假定矩阵M中的所有概率为种群密度和年龄分布的连续函数， 

数可定义为 

P}(t)=Pi c：Ji[N(t)] i：0，⋯，k—I 

Fi(t)=Fiei[N(t)] i=I，⋯， K 

式中， 0< i[N(t)]：exp[一B N(t)]< 1， 

0<ei[N(03=exp[一A N(t)3< I 

(2) 

NM(t)中的生命率参 

(3) 

参数A 和B 分别为密度对繁殖和存潘的阻尼系数。 ． 

依递推关系，在此修正模型中，常数矩阵M由密度制 约 矩 阵 M(t)替 代。其中， 

Fi(t)替代Fi，Pi(t)替代P；。 

假定非平凡平衡状态解，即恒定种群大小和稳定年龄分布解存在，则有 一 列 向 量 

N(*)，且有N(术)=M(})N(术)的平衡状态解满足。 

，
K 、 

Ni( )=P。exp(一B；N( )){∑F N}( )expC—AIN(})]} (4) 、
}一 1 

Ni+l(术)：PiN i(术)exp[一B N(术)] i=l，⋯ ，K — l (5) 

种群动态模式 

1．非密度制约的种群动态趋势 

按Leslie非密度制约模型的性质，在高原鼠兔标志重捕研究中，1981年10月标志的 

— — 141—— 
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23y,雌体为模型(1)的初始向量，根据表2列示的数据，列出具有 3陆的 Leslie~．移矩 

睦 

／0．15 2．16 1．531 f181 

MN=l 0．39 0 0 I l 4 (8) l 
0 0．30 0 J 【l 

矩阵M的主特征根 =1．195，其对应的特征向量为 

f 0·68＼ 

V =l 0．25】 (7) 

＼0．07 J 

V为该种群的稳定年龄分布。 

由(7)式可知，年龄分布从 1～l2月龄到30—33月龄逐渐递减，即种群中的幼体多 

于老体，其年龄结构趋于金字塔形。 

由于 > 1，高原鼠兔为一增长种群，且每隔 1年种群按0．195倍增长。以(8)式计 

算的1982～2001年，该种群的年龄结构及其数量动态分别载于表3及图1。 

从(6)式可知，高原鼠兔种群在1981年的年龄结构，即初始向量的年龄分布，与表 

3列示的1987年、1993年、2001年，以及特征根向量 V 的年龄分布 (7式)存在明显差 

异。]J．1993年者、2001年者与特征粮向量 V 几乎重叠。说明在1993年后，该种群的年 

龄分布逐渐接近稳定状态。 

如图】所示，在1981一l9 87年，高原鼠兔种群的数量变化较大，此后变化逐渐减小a 

衰 5 报矗非宙鹿科妁Leslie攮蕾瑗 柏鼻曩■支种群年件结构墨敷■ 

Table 3 Age structure and number of plateau plka population 

predicted by density—independent Leslie model 

时问(年l 甓蕊 町nn 种群太小 种群趋势 差 值 (Timel Population 指标(Il· Difl~rellce 
(year) 25--3 3 size 黜 嚣般 
l 982 45．20 o．oo 5．45 50．65 2．20 27．65 

】083 j 5．40 j ．85 o．oo 33．25 0．66 — 17．40 

l 984 4o．87 6．08 5．41 52．37 1．58 19．j2 

l口85 27．82 j B．15 】．84 45．80 0．88 — 6
．
56 

j986 4】．96 jo．99 4．89 5 ．84 】． 6 】2
． 03 

1987 37．76 j6．57 3．33 57．69 1．00 — 0
．
18 

l988 46．72 14．g1 5．02 66．60 1．16 9
． 00 

198g 47．】B 18．46 4．52 70．1 3 1．05 3
．47 

j 990 54．o8 18．B3 5·50 78．29 1．12 8
． 17 

1091 57．】e 21．36 5．64 84．18 1．08 5
．
89 

1992 63．63 22．59 B．47 92．69 1．18 e
． 51 

1993 68．6B 25．14 6．84 1oo．53 1．09 7
．
85 

1994 57．39 27．o8 7．62 110．08 1．09 9
． 59 

1g95 ej．83 29
．
78 8．21 11 9．82 1．09 口

．73 

19t)6 89．56 32
．

32 9．02 130．91 1．09 】1
．09 

19口7 07．51 35
．
35 9．70 142．65 1．09 】1

． 7 

19口8 1o6．51 35．52 】o． l 155．75 1．09 】3
．07 

l 999 1】6．11 41．o7 】1．67 169．85 1．09 】4
． 10 

2oo0 1l6．73 45．86 】2．75 】85．34 1．09 】5
．
49 

2001 138．2l 50．06 13．9O 202．1 1．O0 】6
．
8 3 

’ 

、
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圈 1 根据非密度制约Le昌 e摸型预捌的1ge2—2OO1年商原鼠兔种群数量动盔 

Fj昏 1 Population num ber dynamics of plateau plka predicted by 

density-independent Leshe modeI in the years of 1082-- 2001 

并以 =1．195的比例逐年增长，整个种群呈指数式增长趋势。 

2．不同阻尼对策对高原鼠兔种群稳定年龄分布及平衡状态种群大小的效应 

在密度阻尼条件下，稳定年龄分布的平衡状态解决定于生命率非密度制约 Leslie模 

型的增长率，即主特缸根 ，以及阻尼向量。Ai，i=1，_．-，K；Bi，i=1’_J·，K一1。 

在繁殖率单独受密度阻尼对种群的作用条件下 当种群达到平衡 状态时，Fi(木) 

值仅通过 (术>影响其年龄分布。由于此时 (*)= 1，困之，在繁殖率阻尼对策中，稳 

定年龄分布为f (*)=a(1，Pl，PlP 2，⋯PlP ⋯PK—1]，其 中，a为一标量。 

参照Smouse等(1975)有关阻尼系数的定义，在阻尼对策中，遣择的阻尼系数为 

Al=A：=A 3=(1，1，1)X10一。 

B。=B1=B 2=(0，0，0) (8) 

由于繁殖率仅为密度制约，故矩阵 M(术)的主次对角线恒为常数，其第 1行的稳定 

值P。Fi(})为0．66。求得矩阵bl(})的主特征根 (％)=1。 

在此繁殖阻尼条件下，高原鼠兔收敛于平衡状态的稳定年龄分布及其种群大小列于 

表 4。 

同理，在高原鼠兔存活率密度制约对策中，其阻尼系数为 

Al=A==A 3=(0，0，0) 

B o=B1=B 2= (1，1，1)X10一 (9) 

矩阵bl(})的非 0元素恒等，且随种群密度而改变。其主特征根 (})=1，而稳定 

年龄分棚 Ⅱ由f(术)=d·[1，P．／ ，PtP：A ，⋯，P-P：⋯PK一 肛 。]给出。其 中，a 

为标量。矩阵第 1行的稳定值P。Fi(％)为0．68。在内禀增长率 =1．195的存活率阻尼 

条件下，高原鼠兔的年龄分布亦达到稳定状态，其种群大小为101只<表4)。 
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裹 4 周阻尼方式矗愿置兔种肆的氆定年龄分布及其平衡种群大小 

Table 4 Stable age distribution and equillbrlum popuIatlon Size in 

plateau pika population under different damping regim es 

内桌增 长率(̂ ) 密度 阻尼对 策 
。 豢 篓善 on。 平衡种群大小 Intrinsic Density damping E

p0

qu

p

i

u

li

l

b

嘶

riu

。

m

n 

growth rate(~) strategY fl f 

警 殖 
FertiIity 0．6B 0．26 0．S8 l 76．00 

1．】95 

存 恬 
Survival 0．68 O．25 0．07 l0】．0O 

讨 论 

从研究结果说明，在非密度制约条件下，高原鼠兔种群 呈 指 数 增 长。此 与 应 用 

Lesl 模型(Leslie，1945)预测其它哺乳类种群的动态趋势相似。诸如兔子 (Lepus印 ) 

(Darwia，1964)、黑田鼠 (Microtus aflrestis)(Krebs，1985)及红鹿(Cervus elap— 

bus)(Lowe，1969)，亦即该种群的动态摸式具有哺乳类种群动态的特征。 

在非密度阻尼作用下 高原鼠兔 种群增长迅速(图 1)。至2001年，即经过2O年，数 

量增至202．17只，较1981年增加179．17只，增长7．79倍。总的种群趋势指标为8．79。就 

整个种群而言，其数量增长具有明显的变化。在种群发展前期。即1981—1987年，数量 

增长不仅有较大的波动，而且年间的种群趋势指标亦不稳定 (表3)。1982年者最大为 

2．20，其数量较1981年增加27．65只。最小者在1983年，为 0．66，较1982年降低 17．40 

只。1988--1992年，种群渐趋稳定增长，其年 闯的种群趋势指 标 变 化 范 围 为 1．O5— 

1．18。199 3—2001年，种 群 则为稳定增长。这一时期，年 问 的 种 群 趋 势 指 标 均为 

1．09。 

在 群统计理论的研究中，Leslie模型假谩生命率为其年龄的函数。在未考虑密度 

对具有年龄结构种群的效应时，种群数量变化与其年龄结构有关 (Leslie，1945)。本文 

通过追踪高原鼠兔自然种群不同统计群的个体生活史，获得该种群不同时间的年龄结构 

及其特定的生命率。在该种群，13—24月龄级的个体，其繁殖率最高，对种群的贡献最 

大，次为25—33月龄级及 1--12~龄级(表 2)。从表 3可知，在1982—19 87年，种群年 

龄结构变化较大，且13—24月龄级的数量较低，结构不合哩 。从1988年开始，13—24月 

龄级的数量渐增，种群年龄结构趋于正常。_~2001年，种群年龄结构近似呈金字塔形， 

其年龄分布为0．68 O．25及0．09，与主特征根向量的年龄分布(7式)相近。 

在考虑密度对生命率反绩制约时，高原鼠兔种群的平衡状态解则依赖于非密度制约 

模型(6式)固有的增长率 (主特征根)及阻尼向量(生命率)。在不同阻尼对策与 ：1．195 

的共同作用下，高原鼠兔种群的稳定年龄分布及平衡状态的种群大小不同(表4)。在两 

种阻尼对策中，存活率密度阻尼对种群的制约大于繁殖率密度阻尼的作用。繁殖率密度 

阻尼可产生更平均的稳定年龄分布，而存活率密度阻尼Ⅲ 导致 Leslie年龄分布，亦即与 

非密度制约的年龄分布(7式)相同。从平衡状态种群大小看，存活率密度阻尼使种群迅 

速收敛于平衡状态，而繁殖率密度阻尼则极为缓慢。 

在存活率密度阻尼对策中，高原鼠兔收敛予平衡状态的种群大小为 IO1只 此与非 

密度制约Leslie模型予~1993年的种群大小(表3)几乎榭等。然而 此时则正值该种群 
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稳定增长时期，即该种群开始处于拥挤状态。 
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Abstract 

STUDIES oN THE P0PULATIoN PRoDUCTIVITY 

ECoLOGY oF PLATEAU PIKA Ⅲ．TREND OF 

PoPULATIoN DYNAM ICS IN PLATEAU PIKA W ITH 

DENSITY_INDEPENDENT AND ‘DENSITY—DEPENDENT 

VITAL RATES 

LIU Jike NIE Haiyan 

(Northwest Plateau institute 0 Biology，Academia Sinica，Xining，810001) 

This article predicted the trend of population dynamics in plateau pika (Ochotona 

c ∞ ni8e)。using density—independent Leslie model and ~andard Leslie m odel which is 

modified so as to incorporate density—dependent feedback control on each parameter of 

the standard projection matrix． 

The population number increase exponentially in density—independent case，the mo— 

del is 

f。·15 2·16 1·5 1 i8＼ 
MN=1 0．39 0 0 l}4 l 

＼ 0 0．30 0 J ＼1／ 

The age structures and the population numbers in the 

dieted by this matrix· 

(1) 

years of I982-- 2001 are pre 

The principal eigenvalue of matrix 埘 is^=1．195． the corresponding eigenvector is 

V = (O．68， 0．25，0．07)，V is the stable age distribution of the population． 

The population dynam ics model in density—dependent case is 

N(t+1)=M(t)N(t) (2) 

the damping coefficients survival dam ping arid reproductive damping are chosen respe— 

ctively 

^l=^2=^3=(0，0，0) 

B 0=B1=B 2=(1，1，1)x10一s (3) 

^l= 2̂=B3=(1，1，1)×10一’ 

B0=Bl=B2=(0，0，0) (4) 

Under these two density damping conditions， the po pulation converges to a stable 

age distribution and a constant po pulation size，the principal eigenvalue is (*)= 1． 

The equilibrium population sizes are 101 and 176 respectively．The damping 0n survival 

is more effective than that on reprod uctive．The stable age distribution resulted by su— 

rvival dam ping is identical with that predicted by the undamped mode1．Fertility dam— 

ping results ia a flatter stable age—distribution than yielded by the undamped Leslie 

model， which are 0．66，0．26 arid 0．08． 

Key word s Plateau pika(Ochotona curzoniae)， Vital rates~Density—dependenb De— 

nsity。。independent~ Steady--state population 
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