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摘要: 本文应用生命表和 Leslie矩阵等生活史常规研究方法, 分析了生存于海南邦溪自然保护区的国家 I级珍稀

濒危哺乳动物海南坡鹿种群的年龄结构、特定年龄存活率、特定年龄繁殖率、初次产仔年龄、产仔季节、性比、

寿命等重要生活史特征 , 并预测其种群动态趋势。邦溪海南坡鹿种群平均寿命 41 6岁, 雌性平均寿命略高于雄

性, 分别为 41 7岁, 414岁; 雌性平均初次产仔年龄为 24月龄; 雌性平均性成熟年龄为 16月龄; 雌性最长繁殖

寿命为 81 5岁, 雄性最长繁殖寿命约为 4岁; 成年雌性平均一年一胎, 胎仔数为 1; 新生幼仔数量雄性大于雌

性, 性比为 11 33B1; 种群动态生命表的分析结果表明, 各年龄段雄性存活率高于雌性。幼体 ( 0~ 2岁 ) 死亡数

雌性高于雄性, 壮年成体 ( 3~ 8岁 ) 死亡数雄性高于雌性, 老体 ( 9岁 ~ ) 死亡数两性几乎相等。雌性幼体受

到较强的自然选择作用 , 体弱个体被淘汰; 壮年雄体为繁殖付出较高的代价, 死亡个体数量较高。 Leslie矩阵预

测结果表明, 如果影响出生率和死亡率的因子不变, 种群数量将逐年增长, 周限增长率为 KU 11011; 种群内禀

增长率 rU 01012; 种群世代增长率 R0U 11 06; 世代长度 TU 5112年。产仔时间为秋季与冬季, 春、夏季节不产

仔, 此为适应海南岛独特的热带环境选择压力的结果。

关键词: 海南坡鹿; 生活史特征; 种群动态; Leslie矩阵

中图分类号: Q958    文献标识码: A     文章编号: 1000- 1050 ( 2009) 01- 0020- 06

Life history patterns and population dynam ics of Hainan E ld . s deer
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Abstrac t: We descr ibe life history patterns and ana lyze population dynam ics of an enc losed popu lation of Ha inan E ld. s deer

(Cervus eldi hainanus ), an endem ic, prec ious and endangered mammal wh ich inhabited in Bangx i Nature Reserve o f Ha inan

Prov ince. Average life span among all anmi als was about 416 years ( 417 years for females, 414 for ma les). Sexua lm atur ity a-

mong females began at an average age o f fem ales w as 16 months. M ean age of fem ales at first parturition w as just over 2 years.

A ll offspringw ere produced in autumn and w inter, the ra iny seasons of trop ical Ha inan Island, when vegetation prospered and

food w as abundan,t and favo rab le for juveniles to survive. The longest reproductive span of fema lesw as 815 years; amongm ales,

it w as and the longest reproductive life span o fma les was about 4 years. Adult fem ales produced an average of 1 fawn /yr ( i1 e1,

litter size= 1). The sex ratio of neonates (m aleBfema le) w as 1133B1. Them ortalities of ma les w ere d ifferent from those of fe-

ma les at d ifferent age stages: F ema lemo rta lityw as h igher than that ofm ales in yearlings ( 0- 2 years); adultm alemorta lityw as

h igher than that of adult fem ales ( 3- 8 years), suggesting that ma les had pa id higher reproductive cost than fem ales. Annua l

morta lityw as h ighest at older ages ( - 9 years) and m ale morta lity was alm ost equal to that of fem ales at senior stage, which

show ed that the sen iors were theweakest and underwent strongest natura l se lection. A Lesliematrix suggested tha,t at stable age

d istribution, KU 11011, w ith a generation interva l o fU 5112 years.
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  探讨哺乳动物种群数量 (或种群大小 ,

popu lation size ) 变动规律, 是哺乳动物种群生

态学、濒危野生动物管理和保护生物学的核心

任务之一。研究哺乳类生活史, 有利于分析、预测

其种群动态 (Harris andM etzgar, 1993)。然而, 由

于兽类生活史错综复杂, 种群水平的保护生物学研

究长期以来集中于个体和行为方面, 关于哺乳动物

种群生活史的研究相对较少, 而有关其生活史特征

与种群动态关系的研究则几乎为空白 (夏武平和

胡锦矗, 1989; 魏辅文等, 1989; Purv is and H ar-

vey, 1995; 胡锦矗, 2000; Charnov, 2001; 聂海燕

等, 2007)。

海南坡鹿 (C ervus eld i hainanus) 是泽鹿 ( C er-

vus eld iM . C le lland, 1842) 的四个亚种之一, 仅分

布于我国的海南岛 ( D ecoux, 1993; Zeng et al1,
2005) , 是国家 I级重点保护的珍稀、濒危野生动

物 (汪松, 1998)。有关海南坡鹿形态、分类、生

态、行为等的研究已有大量报道 (宋延龄和李善

元, 1990, 1991, 1992, 1993, 1995; 袁喜才等,

1988, 1992; 李 治深和 周圻, 1995; 宋 延龄,

1997; 曾治高等, 2001; Song and Zeng, 2003; Zhang

et al1, 2005), 然而, 关于其生活史特征以及种群

动态预测的研究尚未见报道。

本项研究旨在通过野外观察、记录和分析邦溪

自然保护区海南坡鹿种群的重要生活史特征, 探讨

该种群数量的增长规律, 并通过 Leslie矩阵预测种

群发展趋势, 为科学管理邦溪自然保护区坡鹿种群

提供理论依据。

1 研究方法

本项研究在海南省邦溪国家级自然保护区进

行。保护区地处海南省白沙县西北, 北纬 19b24c,
东经 109b 13c, 海拔 100 ~ 170m, 总 面积为

312 km2
, 属热带低平丘陵区域, 地势略有起伏。

为了防止人为干扰与盗猎现象发生, 整个保护区周

边均设置有人工围栏。

自然保护区内植被比较丰富, 有维管束植物

101科, 284属, 374种 (包括亚种、变种、变

型 ) , 其中, 坡鹿可以采食的有 200种以上, 主要

采食种类有 70 ~ 80种 (袁喜才等, 1990 )。植被

总体上属于稀树草原类型, 主要由热带草地、稀树

灌丛林、落叶季雨林、常绿季雨林等 4个类型构

成, 历史上是海南坡鹿的自然栖息地 ( Zeng

et al1, 2005)。保护区内坡鹿种群以其自然栖息地

上生长的植物为食, 没有另外附加食物。因此, 邦

溪自然保护区的坡鹿种群是在野外围栏、无捕食者

的半自然环境下生长、发育和繁殖。

111 实验动物
海南坡鹿为分布于亚洲热带地区的鹿科动物,

是海南岛特有坡鹿亚种。 1990~ 1993年间, 从大

田国家级自然保护区引入 18只坡鹿亚成体 ( 10a ,

8` ) , 作为邦溪自然保护区坡鹿种群的建立者

(袁喜才等, 1995)。

112 统计参数
11211 种群密度统计

以总数量调查法 (孙儒泳, 2001) 测定种群

密度。

11212 繁殖参数的测定

在繁殖季节, 记录妊娠个体的初次产仔年龄、

产仔时间、幼仔性别、胎仔数、雌性胎仔数、胎次

/年、新生幼仔体重等, 并依据以上数据估计年繁

殖率。

11213 构建种群动态生命表

依据惯例, 坡鹿个体年龄以岁为单位, 每公历

年 1月至 12月为 1年, 每经过 1公历年年龄长 1

岁, 比如 1992年 1月至 12月出生的坡鹿, 年龄为

0岁, 1993年 1月至 12月其年龄为 1岁, 依此类

推。

生命表参数均基于雌性数据。由于坡鹿初始种

群数量很低, 单独依据每年统计的雌体数、产雌

数, 不足以估计各年龄段存活率与繁殖率, 并且,

1990~ 2000年, 邦溪保护区的植被、气候等环境

条件相对恒定, 因此, 将这段时间各年龄段的数据

分别合并, 建立种群动态生命表。生命表中各参数

计算方法如下:

1) 特定年龄存活率 sx = nx + 1 /nx, 其中, nx为

x岁开始时的存活个体总数, 由直接计数获得;

2) 特定年龄死亡数 dx = nx+ 1 - nx;

3) 特定年龄死亡率 qx = 1- sx;

4) 特定年龄繁殖率 fx
*
= m x # sx, 其中, mx

为 x 岁雌体所产雌性幼体数, 由直接计数获得,

x\0。由于邦溪保护区坡鹿初始种群仅 18只,

1992~ 2001的 10年之中, 每年各年龄级雌性个体

总数及所繁殖幼体总数均极低, 又由于这 10年中

保护区的植被状况、气候条件等外界条件均相当恒

定, 因此, 将同年龄级观察数据逐年相加, 计算种

群繁殖率 fx;
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5) 特定年龄生命期望值 ex = Qx
]

lxdx / lx, 其

中, lx = nx /n01
11214 Leslie矩阵预测种群发展趋势
以 2001年种群雌性年龄结构为初始向量 N0,

依据 Leslie ( 1945) 矩阵模型, 预测种群自 2002年

起年龄结构及数量变化趋势:

N t+ 1 = M # N t = M
( t+ 1 ) # N0 (Ñ )

其中M =

f 0 f 1 f 2 , fk- 1 fk

s0 0 0 , 0 0

0 s1 0 , 0 0

0 0 s2 , 0 0

s s s s s s

0 0 0 , sk - 1 0

(Ò )

Nt为第 t年种群中雌性个体数量。射影矩阵 ( Pop-

ulat ion ProjectionM atrix) M各参量与生命表中一致。

第 t年种群数量 Qt = ( 1+ A) Nt, 其中 A为性比。

11215 种群周限增长率 K

种群周限增长率 K= Nt+ 1 /Nt = e
r
。

2 结果

211 种群动态生命表
依据各年龄段繁殖率和存活率数据编制成坡鹿

种群动态生命表 (表 1)。

212 种群动态
统计结果, 2001年种群雌性年龄结构, 即初始

向量 N0 = ( 6, 7, 9, 6, 4, 4, 4, 1, 1, 2, 2) c。将表
1中各参数值代入射影矩阵 M矩阵中, 得下式:

表 1 海南坡鹿种群动态生命表

T able 1 Dynam ic l ife table ofH ainan E lds. d eer (C ervu s eld i ha inanus) popu lation

年龄
(岁 )
Age
( Year)

存活总数
Total alive

雌
Fem ale

雄
M ale

存活率 (Sx )

Su rvival rate

雌
Fem ale

雄
M ale

特定年龄死亡数 ( dx )

Age sp ecific mortality

雌
Fem ale

雄
M ale

特定年龄死亡率 ( qx )

Age specif ic m ortality rate

雌
Fem ale

雄
M ale

特定年龄
繁殖率 (mx )

*

Age sp ecific
fecund ity (mx )

生命期望 ( ex )
L ife

exp ectancy
( ex )

0 49 47 01918 01979 4 1 01082 01021  0 511

1 45 46 01867  1 6 0 01133  0  0 415

2 39 46 01744 01957 10 2 01256 01043 01256 319

3 29 44 01793 01818 6 8 01207 01182 01414 311
4 23 36 01783 01806 5 7 01217 01194 01478 218

5 18 29 01667 01724 6 8 01333 01276 01556 214

6 12 21 01667 01571 4 9 01333 01429 01333 211

7 8 12 01875 0175 1 3 01125 0125 0125 212

8 7 9 01714 018 2 4 01286 012 01143 116

9 5 5 014 01556 3 1 016 01444 012 113

10 2 4 015 0175 1 2 015 0125 015 0183

11 1 3  0  0 1 2  1  1  0  0

  * : mx为每雌产雌率

* : mx w as fecund ity ratio of fem ale offsp ring

M=

0 0 01267 01334 01483 01479 01445 01417 01375 01286 012
01918

01867
01744

01793
01783

01667
01667

01875
01714

014 0

  上式中, 除矩阵第一行及次对角线外, 其余元

素均为 0。将矩阵 M与向量 N 0代入 ( I ) 式, 计

算得到 2002年以后逐年的种群数量, 绘制成种群

动态预测曲线 (图 1) , 即如果影响出生率与死亡

率的外界条件不变, 坡鹿种群将逐年增长, 其增长

趋势如图 1。

通过矩阵计算可知, 种群周限增长率 KU

11011; 种群内禀增长率 rU 01012; 种群世代增长
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率 R0U 1106; 世代长度 TU 5112年。

图 1 2002~ 2022年海南坡鹿种群动态趋势预测

Fig11 Popu lat ion dynam ics trend ofH ainan E ld. s deer (C ervus eld i

ha inanus) pred icted from 2002- 2022

213 生活史特征
21311 寿命、繁殖寿命与性成熟年龄

观察到的坡鹿最长寿命为雌性, 17岁。平均

寿命 416岁, 雌性平均寿命略高于雄性, 分别为雌
性 417岁, 雄性 414岁 (表 2)。

雌性坡鹿依据其初次参加繁殖的年龄推断性成

熟年龄。雌鹿初次产仔的平均年龄约为 24月 (表

3), 减去其平均孕期 8个月 ( Song and Zeng,

2003) , 因而雌鹿的性成熟年龄约为 16月。一年一

胎, 胎子数为 1。根据对邦溪自然保护区围栏种群

的观察结果, 母鹿产仔至 10岁, 因此其繁殖期长

815年, 即最长繁殖寿命达 815岁。

表 2 雌性和雄性海南坡鹿平均寿命比较

Tab le 2 Average l ife span comparison betw een tw o sexes ofH ainan E ld. s deer (C1 eld i ha inanus)

性别 S ex
寿命 (岁 ) L ife span (Y ear)

最大值 M ax 最小值 M in

样本数

Sam p le s ize

平均寿命 ?标准差

Average l ife span ? SD

雄 M ale 12 011 16 414 ? 4149

雌 Fem ale 17 011 20 417 ? 4134

雌 +雄 M ale+ Fem ale 17 011 36 416 ? 4135

表 3 海南坡鹿雌体初次产仔年龄

T ab le 3 Age of fem ale H ainan E ld. s Deer (C1 eld i ha inanus) at first partu rition

初次产仔年龄 (月 )
Age at first partu rition (M on th )

最大值
M ax

最小值
M in

样本数
Sam ple s ize

平均值 ?标准差
M ean ? SD

36 15 27 24167 ? 4123

  尚未找到适当方法准确判断雄鹿的性成熟年

龄。由于坡鹿种群存在等级繁殖制度, 一般刚刚性

成熟的雄鹿没有机会参加交配, 因而难于依据其繁

殖行为准确推断性成熟年龄。雄鹿需要 3岁以后才

能获得繁殖的机会, 7岁之后繁殖机会逐渐减少,

因此, 雄性的繁殖寿命约 4岁左右, 仅为雌性的一

半。

21312 年龄结构与性比
坡鹿种群年龄结构基本呈金字塔型 (图 2) ,

因此, 该种群为增长种群。雄性新生幼仔数量大于

雌性, 性比为 1133B1 (表 4)。

21313 产仔季节
1992~ 2002年共记录海南坡鹿产仔次数 109

次, 其中, 秋季 ( 9 ~ 11月 ) 产仔 97次, 占

89%, 冬季 ( 12月至翌年 2月 ) 产仔 11次, 占

10%, 春季 ( 3~ 5月 ) 无产仔现象发生, 夏季 ( 6

~ 8月 ) 仅 8月底产仔一次 (图 3)。

图 2 2001年海南坡鹿种群雌性年龄结构

F ig12 Female age structure ofH a inanE ld. s deer popu lation in 2001

3 讨论

311 海南坡鹿存活率分析
坡鹿种群在野外围栏、无捕食者的半自然、较

理想的环境下生长、发育和繁殖, 除 6岁与 7岁两

个年龄组以外, 各年龄段雄性存活率高于雌性, 然

而, 总体而言, 两性别间存活率差别不明显。幼体
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表 4 海南坡鹿种群新生幼体性比

Tab le 4 Neon ates. sex ratio inH ainan E ld s. deer ( Cervu s

eld i hainanu s) population

新生幼体数

Number of neonates

雄体

M ale

雌体

Fem ale

性比

S ex rat io

5 4 1 4B1

8 5 3 5B3

5 1 4 1B4

3 2 1 2B1

7 5 2 5B2

7 3 4 3B4
10 6 4 3B2

13 7 6 7B6

18 11 7 11B7

20 9 11 9B11

21 12 9 4B3

18 12 6 2B1

E = 135 77 58 1133B1

图 3 1992~ 2002年海南坡鹿各月产仔频次

Fig13 Breed ing frequen cy ofH ain anE ld. s deer (C ervus eld i hain-

anu s) popu lat ion from Jan1 to D ec1during 1992- 2002

( 0~ 2岁 ) 死亡数雌性高于雄性, 壮年成体 ( 3~ 8

岁 ) 死亡数雄性高于雌性, 老体 ( 9岁 ~ ) 死亡数

两性几乎相等 (表 1)。这反映了雌性幼体受到较

强的自然选择作用, 体弱个体被淘汰; 壮年雄体较

高的死亡个体数量反映了雄性坡鹿为繁殖付出的代

价, 与繁殖期坡鹿行为的研究结果一致 (曾治高

等, 2001)。曾治高等 ( 2001) 发现, 繁殖期坡鹿

的蹭角、泥浴、吼叫及争斗等耗能行为显著高于非

繁殖期。邦溪自然保护区曾经发生过一次极端的事

例, 在 1997年的坡鹿繁殖期, 实验人员亲眼观察

到围栏中 3只繁殖期雄体共同攻击另一雄体而导致

其死亡。

312 海南坡鹿繁殖季节选择的进化适应意义
C lutton-Brock等 ( 1982) 和 Cou lson等 ( 2003)

对马鹿 (C ervus elaphus)、 Price等 ( 1988) 对鸟类

繁殖季节的研究结果均表明, 在定向选择的压力

下, 产仔时间是可遗传的适应特征, 产仔时间显著

影响幼仔第一年的存活率。邦溪海南坡鹿种群多数

成年雌体 ( 89% ) 产仔时间为秋季 ( 9~ 11月 ),

少数个体 ( 10% ) 冬季 ( 12月至翌年 2月 ) 产

仔, 春、夏两季 ( 6~ 8月 ) 不产仔 (图 3), 这是

坡鹿长期适应海南岛独特的热带环境选择压力的结

果。海南岛春末夏初为旱季, 食物缺乏, 不利于幼

仔发育。而秋冬季节是雨季, 正是草木繁荣的时

期, 食物充足, 母鹿身强体壮, 有利于哺育幼仔,

提高幼仔存活率。

313 种群动态趋势分析
邦溪保护区坡鹿种群为增长种群 (图 1, 2 ),

种群周限增长率最后稳定在 KU 11011。虽然邦溪
保护区坡鹿 1992年的初始种群仅 18只, 然而,

2001年种群已经增长至 105只。如果气候条件持

续稳定, 且维持目前保护区内良好的植被状况不

变, 未来 10年内邦溪坡鹿种群将继续保持稳定的

J型增长 (图 1), 即坡鹿这一国家一级保护濒危

物种的邦溪亚种群数量将逐年恢复。

致谢: 美国 Mon tana大学 R ichard H arris博士对本
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