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摘要 : 本文研究了根田鼠母体捕食应激对其子代出生、断乳和成体体重、窝性比及死亡率的作用 , 检验 Trivers -

Willard 模型的 2 个前提条件、母体应激激素在母体投资中的作用 , 以及母体捕食应激效应与该模型的关系。将

妊娠根田鼠母体暴露于其捕食者艾鼬 , 母体应激子代的出生和断乳体重均显著降低 ; 到成体 , 雄性体重有此效

应 , 而雌性体重则接近对照。出生窝性比无变化 , 但成体窝性比向雌性偏斜。不同年龄阶段的死亡率无显著变

化 , 但累计死亡率明显增大。处理雄性子代在断乳和成体时的皮质酮含量显著增高 , 而雌性子代则无显著变化 ,

从而验证了 Trivers2Willard 模型的 2 个前提条件 , 提出应激母体激素参与母体对子代的投资观点 , 并认为 , 母体

捕食应激使根田鼠子代成体窝性比向雌性偏斜的生理投资符合进化稳定对策。
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Abstract : Pattern of sex ratio variation and maternal investment in the literature are often inconsistent. This could be due to intra2
and inter2species variations in social system and the assumptions of the Trivers2Willard model not fulfilled in some studies. The

present study was designed to test the main assumptions underlying Trivers2Willard model and whether the model could be ex2
plained the effects of maternal stress on growth and development of offspring and their sex ratio variation at weaning and adulthood

in root voles. Pregnant mothers of root voles were exposed to a living steppe for 4 h daily. At birth and weaning , body mass of

male and female offspring from stressed mothers were lighter than that of both offspring from unstressed mothers. Among them , fe2
male offspring could compensate for early growth disadvantage after weaning when they were allowed to unlimited access to food af2
ter weaning , whereas male offspring could maintain lower body mass into adulthood. Difference between treatment and control in

birth sexual ratio per litter was not found. But litter sexual ratio in prenatal stressed offspring was strong skewed toward female at

adulthood. Differences between males from stressed and unstressed mothers in mortality were also not found at weaning or adult2
hood. But mortality during from birth to adulthood in parental stressed male offspring was significantly increased compared with the

control. We suggest that maternal stressful hormones secreted during gestation take part in sex2biased maternal investments effec2
tively and directly and the consequences of the maternal investments accord with predication of Trivers2Willard mode.
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　　在哺乳动物生殖过程中 , 母体从生产配子、求

偶、交配到各种育幼活动中付出较雄性更多的时间

和能量 , 面临如何使繁殖成功率和适合度最大化的

选择压力。早在 19 世纪 , 达尔文[1 ]在《人类起源

和性选择 ( The Descent of Man and Selection in Rela2
tion to Sex)》中就自然选择如何影响动物性比及母

体投资的问题表达了其困惑。到 20 世纪 30 年代 ,

Fisher[2 ]首先提出通过稀有性别个体繁殖优势的频

率制约选择 ( Frequency dependent selection) 作用 ,

使母体对雌雄两性的投资在种群水平上达到平衡的

理论。但他并没有强调个体间的投资差异。直到

20 世 纪 70 年 代 , Trivers 和 Willard[3 ] 以 驯 鹿

( Rangifer tarandus) 为对象 , 基于母体体重或社群

等级以及雌雄子代的繁殖成功率 , 提出母体性别倾

向性投资的 Trivers2Willard 模型 ( Trivers2Willard

model , TWM) 。

TWM认为 , 在一夫多妻制且有体重性二型特

征的有蹄类中 , 雄体繁殖成功率不仅取决于成体体

重及其竞争力 , 而且较雌性存在较大变异。当母体

投资结束时 , 若雌雄子代均有较好身体状况 , 雄性

子代则较雌性子代具有更高的繁殖成功期望值。但

是 , 如果雌雄子代身体状况均较差 , 雌性繁殖成功

期望值则高于雄性。因此 , 自然选择应使母体依据

自身的投资能力 , 对能获取更多利益的子代进行倾

向性投资或调节子代性比 , 即高质量母体偏向雄性

投资 , 或生产更多雄性子代。高质量母体主要是具

有较大体重和较高社群等级的雌性成体。显然 ,

TWM主要基于两个前提条件 , 其一 , 由于高质量

母体比低质量母体能更好地抚育子代 , 在母体投资

结束时 , 前者的子代身体状况也优于后者子代 ; 其

二 , 母体投资结束时的子代体况差异能持续到成体

阶段。

TWM对进化生态学最大贡献在于 , 它以近乎

完美的逻辑回答了在一夫多妻制和具有体重性二型

特征的动物中 , 母体如何依据自身或所处环境条件

对两性子代进行投资的问题 , 而该问题又是繁殖对

策的主要研究内容 , 因而 , 该模型成为进化生态学

中最受关注的模型之一。

在具有性二型特征和一夫多妻制的啮齿动物

中 , 有关验证 TWM 的研究主要是通过减少母体食

物摄入量 , 探讨哺乳期母体投资及其子代的生长特

征 , 但大多数工作未发现母体性别倾向性投资及其

符合 TWM 预测的结果 , 其原因是断乳子代存在补

偿性生长 , 未能满足 TWM 的前提条件[4～8 ] 。实际

上 , 母体投资包括分娩前及分娩后两个时期。当母

体环境发生变化时 , 分娩前母体对子代的影响不仅

涉及营养的供给 , 而且涉及母体应激激素对子代生

理状况的作用[9 ] 。因而母体在分娩前后期对子代的

作用明显不同。在啮齿动物中 , 妊娠母体的环境变

化对子代生长的作用是否满足 TWM 的前提条件及

其预测结果 , 未见报道 ; 妊娠母体应激激素是否参

与了母体倾向性性别投资尚不清楚。

根田鼠 ( Microtus oeconomus ) 是青藏高原高寒

草甸生态系统优势植食性小哺乳动物 , 其成体体重

具有明显性二型特征[10 ,11 ] , 婚配制度主要是一夫

多妻制[12～14 ] 。捕食风险是自然界最为普遍的应激

源 , 也是进化过程中主要自然选择压力。当动物持

续处于高捕食风险环境中时 , 其下丘脑 - 垂体 - 肾

上腺轴被慢性激活 , 释放出大量的皮质酮[15 ] 。因

此 , 本文以根田鼠为研究对象 , 以其捕食者艾鼬

( Mustela eversmanni) 为捕食风险应激源 , 将妊娠母

体暴露于捕食风险 , 测定捕食应激母体对子代的出

生、断乳及成体体重的影响 , 以及子代基础皮质酮

水平的变化 , 探讨母体捕食应激效应对子代窝性比

及死亡率的作用 , 其目的在于检验 TWM 的 2 个前

提条件 , 以及母体应激激素在母体投资中的作用 ,

进而阐明母体应激效应与 TWM 的关系。

1 　研究方法

本研究于 1998 年 8～9 月在中国科学院海北高

寒草甸生态系统定位站地区活捕根田鼠 200 余只 ,

选择运动活泼、被毛光泽、雌雄体重分别在 20～

25 g 和 23～27 g 的亚成体[10 ]为实验个体 , 以剔除

初产和经产个体间繁殖特征的差异。将实验个体置

于 TPX - CP - 4 (18100 cm ×16100 cm ×13100 cm)

聚丙烯饲养笼 (苏州塑料一厂生产) 适应性饲养 5

个月 , 以木屑和脱脂棉为巢材 , 供给充足饮水和兔

颗粒饲料 (北京实验动物饲养中心生产) 。室温控

制在 20 ℃±2 ℃, 光照周期为 16L∶8D。艾鼬捕于同

一时间和地区 , 并置于 50 cm ×45 cm ×30 cm 的特

制铁丝网笼内饲养 , 以软布类物质为巢材。食物为

猪内脏器官。结束根田鼠的适应性饲养后 , 选择体

重近似的雌体和体重 > 30 g 的雄体各 50 只 , 分别

置于 44160 cm ×31140 cm ×20100 cm 的透明聚丙烯
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饲养笼中异性配对。每隔 2 日于 09 : 00 用感量为

011 g 的电子秤测定雌体体重 , 以确定妊娠前的母

体体重。由于根田鼠雌体阴道栓形成期短且易脱

落 , 可据此判别妊娠状况。因为通过预实验发现 ,

若配对雌性体重剧增 3～4 g , 表明已妊娠 9～11 d。

确定母体妊娠后 , 立即取出雄体。

将妊娠个体随机分为对照组和处理组。在处理

组中 , 将饲养妊娠个体的透明笼置于距饲养艾鼬笼

200100 cm 处 , 进行母体捕食应激处理 , 每天于

08 : 30～23 : 00 期间 , 随机放置 4 次 , 每次 1 h ,

直至分娩。之后 , 恢复正常饲养。在另一实验室 ,

以同样方法将对照妊娠雌体置于大小相同且有艾鼬

标本的铁丝笼旁。

第 20 天时 , 所有子代均已断乳。将该时间定

义为断乳时间。之后 , 将子代置于 44160 cm ×

31140 cm ×20100 cm 聚丙烯饲养笼内饲养 , 直至性

成熟。饲养条件同亲体。

将出生个体剪趾标记 , 测定出生体重、窝数及

窝性比。在 1～20 日龄 , 每天于 08 : 30 测定子代

体重 ; 20～100 日龄 ,隔天在同一时间测定。用感量

为 011 g 电子天平测定体重 ,在此期间 ,测定断乳子

代体重、个体死亡时间及其性别和数量。根据已有

文献[8 ] ,根田鼠开始性成熟时间为 50 日龄左右 ,为

此 ,将其性成熟 100 日龄的体重定义为成体体重。

为分析母体捕食应激对子代糖皮质激素的影

响 , 采用荧光法[16 ]测定处理组与对照组子代断乳

和成体时血浆皮质酮含量。

将母体体重定义为受精前体重。由于体重的日

变异较大且确定受精时间的困难性 , 将判定妊娠个

体的时间前推 11 d , 以此为标准 , 取前 2 次体重的

平均值作为母体体重。窝性比定义为每窝个体的雄

性比率。在死亡率的统计中 , 分别计算从出生到断

乳 , 以及从断乳到成体的死亡率。将累计死亡率定

义为两者死亡率之合。

为避免窝内个体数间的变异对窝间效应的影

响 , 以窝内个体体重的平均值进行窝间效应的统计

分析。为检验母体捕食应激对子代出生和断乳体重

的影响 , 采用双因素 ANVOA 分析 ; 为进一步确定

不同处理同一性别个体体重的差异 , 用 t 检验测定

对照与处理间子代以及母体的体重差异 ; 以非参数

统计的 Mann - Whitney U 测验法测定不同处理间窝

数、不同时期窝性比及死亡率的差异 ; 为分析雄性

成体死亡率与成体窝性比间的关系 , 将同一性别的

处理和对照数据合并 , 进行回归统计。数据统计在

SPSS 1010 上进行。

2 　结果

211 　出生、断乳和成体的体重

表 1 列示根田鼠母体捕食应激处理与对照窝仔

数、母体以及子代出生和断乳的体重。Mann -

Whitney U 检验表明 , 处理与对照窝仔数无显著差

异 ( U = 1001000 , P > 0105) ; t 检验显示 , 母体体

重间也无显著性差异 ( t = 11105 , P > 0105) 。

表 1 　根田鼠捕食应激母体的窝仔数及母体子代体重 (g) (M±SE)
Table 1 　Maternal and offspring weight (g) as well as litter size in different ages for root voles (M±SE)

母体捕食应激处理
Treatment of maternal stress

induced by a predator

对　照
Control

窝仔数
Litter size

4169 ±0140
(13)

4139 ±0131
(18)

母体体重
Maternal weight

26162 ±1120
(13)

28106 ±0169
(18)

雄性子代出生重
Birth weight of male offspring

1199 ±0111
(12)

2128 ±0105
(18)

雌性子代出生重
Birth weight of female offspring

2102 ±0107
(13)

2121 ±0106
(17)

雄性断乳子代体重
Body weight female offspring at weaning

11133 ±0162
(11)

13173 ±0153
(18)

雌性断乳子代体重
Body weight of female offspring at weaning

11129 ±0157
(13)

12184 ±0154
(17)

雄性成体子代体重
Body weight of adult male offspring

25117 ±1174
(10)

36125 ±1130
(18)

雌性成体子代体重
Body weight of adult female offspring

21109 ±1152
(13)

23100 ±1147
(14)

　　　　括号内为样本数 Value in parentheses indicate sample size
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　　在子代出生和断乳期 (表 1) ,分别就处理和性

别进行的双因素 ANOVA 分析表明 ,处理子代平均

体重均显著低于对照 (出生 : F1 , 56 = 161156 , P <

01000 1 , 断乳 : F1 , 55 = 141339 , P < 01001) ,雌雄子

代间的平均体重无显著性差异 (出生 : F1 ,56 = 01042 ,

P > 0105 ;断乳 : F1 ,55 = 01904 , P > 0105) ,处理与性

别间的交互作用也不显著 (出生 : F1 , 56 = 01682 , P >

0105 ;断乳 : F1 , 55 = 01482 , P > 0105) 。

t 检验结果则进一步表明 ,在雄性子代中 ,处理

子代的出生和断乳体重均分别显著低于对照 (出生 :

t = 21853 , P < 0101 ,断乳 : t = 31335 , P < 0101) ,雌

性子代体重也是如此 (出生 : t = 21672 , P < 0105 ;断

乳 : t = 21268 , P < 0105) 。

在子代成体 , 母体捕食应激处理主效应具有显

著性差异 ( F1 , 51 = 451601 , P < 01001) 。性别主效

应、处理与性别的交互作用具有显著性差异 (性别

主效应 : F1 , 51 = 321186 , P < 01001 , 交互作用 :

F1 ,51 = 151366 , P < 01001) 。处理与性别交互作用

的多重比较结果进一步显示 , 除对照雄性子代体重

显著大于其他各组合间的体重外 ( P < 0101) , 其

余各组合体重彼此间无显著差异 ( P > 0105) 。这

表明 , 显著的处理主效应是由于对照组雄性体重显

著大于对照组雌性及处理组雌雄体重所致 , 处理组

成年雌性子代体重与对照组无显著差异 , 而处理组

成年雄性子代体重显著地小于对照。

为揭示根田鼠子代在不同处理间的体重性二型

特征 , 就断乳和成体雌雄体重差异分别进行比较。

结果表明 , 在断乳期 , 处理组雌雄体重无显著差异

( t = 01188 , P > 0105) , 对照组也如此 ( t = 11299 ,

P > 0105) 。在成体期 , 对照组雄性体重显著大于

雌性 ( t = 51333 , P < 01001) , 在处理组雌雄之间

也如此 ( t = 21941 , P < 0101) 。

212 　窝性比、死亡率及二者间的关系

在对照子代中 ,出生、断乳和成体的雄雌比分别

为 43∶36 = 1119 , 40∶33 = 1121 和 36∶28 = 1129 ,均与

1∶1无显著差异 (出生 : x2 = 01120 , P > 0105 ;断乳 : x2

= 01059 , P > 0105 ;成体 : x2 = 01643 , P > 0105) 。处

理子代各阶段的雄雌比分别为 33∶28 = 1118 , 26∶26

= 1100 和 18∶24 = 0175 ,也与 1 :1 无显著差异 (出生 :

x2 = 01424 , P > 0105 ;断乳 : x2 = 01074 , P > 0105 ;成

体 : x2 = 11195 , P > 0105) 。

对照组和处理子代的出生窝性比无显著性差异

( U = 1171000 , P > 0105) (图 1) , 断乳窝性比差异

也不显著 ( U = 961000 , P > 0105) , 而对照与处理

成体子代窝性比分别为 0159 和 0140 , 二者的差异

达到显著 ( U = 581500 , P < 0105) , 即与对照比较 ,

处理组成年子代窝性比偏向雌性。

图 1 　根田鼠母体捕食应激子代出生、断乳及成体窝性比

Fig11 　Litter sex ratio of offspring in the period of

birth , weaning and adulthood in treatments

　　　—●—对照 Control ;

—◇—母体捕食应激处理 Treatment of maternal stress induced

　　　 by a predator

　　在子代断乳期 , 虽处理组雄性及雌性的死亡率

均大于对照 , 但无显著差异 (雄性 : U = 971500 ,

P > 0105 ; 雌性 : U = 1061500 , P > 0105) (图 2) 。

从断乳至成体阶段的雌雄子代死亡率分别与对照也

无显著差异 (雄性 : U = 1001500 , P > 0105 ; 雌性 : U

= 1141500 , P > 0105) 。在累计死亡率中 ,处理雄性

子代在 011 水平大于对照 ( U = 791000 , P = 01095) ,

而雌性无显著性差异 ( U = 1131000 , P > 0105) 。

图 2 　根田鼠母体捕食应激雌雄子代的死亡率

Fig. 2 　Mortality of male offspring with different ages in treatments

　　　　□　对照 Control ;

■　母体捕食应激处理 Treatment ofmaternal stress induced

　　by a predator 　# P < 011

213 　子代血浆皮质酮

母体捕食应激处理根田鼠雄性子代在断乳和成

体时的血浆皮质酮水平显著高于对照 (断乳 : t =
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21502 , P < 0105 ; 成体 : t = 21652 , P < 0105) , 但

是 , 处理雌性与对照均无显著性差异 ( t = 11035 ,

P > 0105) (图 3) 。

图 3 　根田鼠母体捕食应激子代的皮质酮水平

Fig. 3 　Corticosterone levels of root voles offspring

with different ages in treatments 3 P < 0. 05

□ 对照 Control ; 　■ 母体捕食应激处理 Treatment of

　　　　　　　　　　 maternal stress induced by a predator

3 　讨论

已有的研究[4 ,8 ,17～20 ]表明 , 啮齿类和有蹄类的

母体营养条件、体重及社群等级与子代出生体重呈

相关关系。本研究表明 , 根田鼠母体捕食应激可显

著降低其雌雄子代的出生和断乳的体重。

根田鼠母体捕食应激处理雌性断乳子代具有补

偿性生长特征 , 而雄性子代则无此特征 , 其成体体

重小于对照。在母体投资结束时 , 有蹄类子代的差

异能持续到成体[17 ,19～21 ] , 而大多数啮齿动物则无

此现象[5 ,7 ,8 ] 。在减少母体食物后 , 佛罗里达林鼠

( Neotoma floridana ) 和白腹食蝗鼠 ( Onychomys

leucogaster) 的雌雄子代体重分别在 45 和 90 日龄时

与对照无显著差异[8 ] 。以相同方法对棕背　

( Clethrionomys rufocanus) 的研究也有相同结果[7 ] 。

本研究揭示 , 根田鼠母体捕食应激子代出生窝

性比未发生偏斜 , 但与对照组比较 , 到成体则偏向

雌性。与此对应的是 , 出生和断乳雌雄子代死亡率

无显著变化 , 但雄性累计死亡率明显增加。该死亡

率反映了子代从出生到成体的死亡率。Clutton -

Back 等[22 ]及 Monard 等[23 ]认为 , 母体或直接调节出

生窝性比 , 或者通过性别倾向性投资使同窝子代在

母体投资期间出现性别间的死亡率差异 , 而本研究

结果则与此不同。

上述差异均与母体捕食应激有关。母体应激对

子代神经内分泌生理学的研究[15 ]表明 ,母体应激激

素能通过胎盘进入羊水 ,继而通过脑血屏障和血液

进入胎儿大脑 ,影响胎儿下丘脑 - 垂体 - 肾上腺轴

的功能 ,使处理子代具有较高的基础皮质酮水平。

由于持续较高的糖皮质激素不仅能抑制生长激素的

释放 ,降低靶组织对生长激素、生长调节素及其他生

长因子的敏感性 ,且可影响外周组织对葡萄糖的吸

收、脂肪酸的储存和蛋白质的合成 ,促使从肌肉、脂

肪和肝脏中降解葡萄糖、氨基酸和自由脂肪酸[24 ] ,

从而可抑制动物的生长。另一方面 ,在具有性二型

特征或一夫多妻制哺乳动物中 ,雌雄个体存在不同

的生长对策。雄性个体为竞争配偶 ,分配出更多的

资源用于生长 ,而雌性则将更多的资源用于性成熟

和繁殖[25 ] 。因此 ,雄性的体重生长较雌性更迅速 ,

时期也更长 ,所需求的食物也更多 ,能量对雄体生长

的影响大于雌体[26 ] 。本研究结果证明 ,母体捕食应

激对雄性子代皮质酮有显著的影响 ,对雌性则无显

著作用。显然 ,由于处理雄性子代较高的皮质酮和

生长对策的整合效应 ,使其体重的生长受到抑制 ,并

导致累计死亡率的增加。Pollard[27 ]对妊娠大鼠实施

电刺激应激后发现 ,应激母体对其雄性子代皮质酮

的影响显著大于雌性。说明母体对子代皮质酮的选

择性作用并非偶然 ,是长期自然选择的结果 ;母体应

激激素是母体的一种生理投资形式 ,且对子代生长

发育具有持续的和重要的作用。

综上所述 , 本研究验证了 TWM 的两个主要前

提条件 , 同时 , 母体投资不应仅限于各种行为的时

间和能量 , 也包括母体对子代神经内分泌与内分泌

的调节 ; 母体状况不应局限在体重和社群等级等特

征 , 还应考虑其生理状况 ; 同样 , 以不同方式和时

间对母体状况的调节 , 均会导致母体以不同的机理

影响子代生长与发育。其中 , 在母体应激条件下 ,

不能排除对子代的持续效应 , 即以偏性别母体投资

效应所引起的死亡率可能不仅仅囿于母体投资阶

段 , 在母体投资结束时 , 可继续存在。

在本研究中 , 尽管出生窝性比未发生变化 , 但

母体捕食应激对雄性子代生长发育的影响势必降低

对配偶的竞争能力及繁殖成功率。因此 , 就 TWM

的核心而言 , 根田鼠捕食应激母体从子代雌性成体

中获取的利益显然大于雄性。因而 , 该母体选择保

留较多的成年雌体的结果符合 TWM 预测。
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需说明的是 , 母体体重与窝仔数均可影响子代

的发育及性比。以 TWM 预测 , 体重大的母体将更

多的能量投资雄性 , 以从中获取更多利益。但是 ,

大体重母体所产窝仔数较大 , 而大窝仔数的个体生

长发育速度则低于小窝仔数个体。因此 , 母体体重

和窝仔数存在相互作用 , 为非独立性参数。Krack2
ow[28 ]在宅居小家鼠 ( Mus musculus domesticus) 及小

家鼠 ( M1 m1 musculus) 的研究中 , 也未发现母体

体重和窝仔数与性别的关系。因此 , 在考察母体体重

的效应时 , 更应注意和分离窝仔数的影响。由于本项

研究的关注点在于母体捕食应激效应 , 在实验设计

中 , 尽量选用体重相近的母体为亲体 , 从而尽可能地

排除这些因子的交互作用。此外 , 在本研究中 , 由于

母体分娩后 , 即刻恢复正常饲养 , 分窝后 , 给予子代

适宜的光照周期、温度及食物条件 , 因此 , 雄性子代

累计死亡率的变化与环境条件无关。
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