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摘要 : 有关动物行为的定义、结构和多样性是一个被长期忽视的研究领域。然而 ,动物行为多样性不仅是一个生物

多样性基础理论问题 ,也与濒危动物的成功保护有关。本文定义了动物行为以及行为的刚性与弹性 ,探讨了行为

表达的空间条件以及生境因素与行为多样性之间的关系。我们发现雌雄大熊猫个体在较大的活动空间里的发情

行为表现的频次及活动频率显著地高于那些在较小的空间里的雌雄个体 ,说明活动空间对雄性或雌性大熊猫的发

情行为有显著影响。圈养空间影响麋鹿的社会行为、通讯行为和聚群行为。圈养在小圈中的麋鹿没有出现同性聚

群现象 ,当圈养麋鹿野放后即表现出这种现象。圈养环境中长大的动物个体由于缺乏行为的表达空间 ,仅仅表现

出刚性大的行为 ,丧失了许多弹性大的行为 ,从而导致动物行为的多样性下降。对那些生活在开阔草原和荒漠上

的野生有蹄类动物实施迁地保护时 ,必须考虑其逃逸空间 ,为那些动物建立自然保护区时 ,则必须考虑其迁移空

间。此外 ,动物行为的多样性与生境元素有关。我们应当给圈养动物提供复杂而多样的环境 ,以增加圈养野生动

物表达寻找食物、建立领域、筑巢和避开不利环境等行为的可能性 ,维持濒危个体的行为多样性。
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Structure , elasticity and diversity of animal behavior
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Abstract : The definition of behavior , the structure of behavior and diversity of behavior have been ig2
nored by researchers for a long time. We defined the concepts of elasticity and inelasticity of animal be2
havior. We also studied the space requirements for animals to perform behavior. Based on these basic
concepts , we discuss the relationship between habitat elements and behavioral diversity. We discovered

that captive space affected the social behavior and communication behavior in Père David’s Deer.

Available space also had a profound impact on aggregation behavior. Père David’s Deer that were kept

in small pens showed no sign of sexual segregation. However , when the deer were released into the

field , the stag left the hinds. Sexual segregation , which had been suppressed in the Père David’s deer

population held in small pens , was resurgent once the animals had more space. We also discovered that

male and female giant panda living in a larger captive space had more courtship behaviors and spent
more time on activities. Thus space had a profound impact on courtship behavior of male or female gi2
ant pandas. Animals living in captive environments for generations may only perform behaviors of high

inelasticity and may loose behaviors of elasticity. Such a process will reduce behavioral diversity. Tak2
ing the saiga and Mongolian wild ass as examples , we point out that we should consider escape space
and seasonal migration space requirements when we keep endangered ungulates in captivity or establish

reserves for them. Diversity of animal behavior is not only a fundamental component of biodiversity but

it is also relevant to the successful conservation of endangered species , particularly ex sit u conserva2
tion. When we attempt to preserve endangered species in captivity , we should pay special attention to maintaining

Ξ 基金项目 :国家重大基础研究发展规划项目 ( G2000046805) ,中国科学院知识创新工程和九五重大项目 (编号 : KSCX221203 ; KZ295A12105 ;
C2999082)和国家杰出青年科学基金 (No. 39725005)资助项目。
收稿日期 : 2001 - 05 - 31 ; 修改稿收到日期 : 2001 - 07 - 15
作者简介 :蒋志刚 ,男 ,1957 年出生 ,中国科学院动物研究所首席研究员、博士生导师 ,主要研究方向为动物生态与保护生物学。
E2mail 地址 :jiangzg @panda. ioz. ac. cn

生物多样性 　2001 , 9 (3) :265274 　 　 　 　 　 　 　
Ξ

Biodiversity Science



behavioral diversity of these animals , because behavioral diversity is an integral part of biodiversity. P

Key words : behavior , behavioral elasticity , behavioral inelasticity , behavioral diversity , environmental

factors , flee space , migration space

　　动物行为是动物对环境的适应 ,动物生存环境

的多样性决定了动物行为的多样性。有关动物行为

研究的文献汗牛充栋 ,然而 ,我们却缺乏对行为的基

础理论研究。例如如何定义行为 ? 行为具有何种结

构 ? 这些基础研究是认识行为的本质 ,分解行为单

元 , 量化行为 ,探讨行为多样性所必需的。“动如脱

兔 ,静如处子”, 这句话说明了动物行为的两个极

端 ,即行为可以是一系列的动作 ,也可以是一个静止

的姿势。我们需要一种能将在时间和空间中连续变

化的行为分解为基本单元的方法 ,以进行行为的编

码分析 ,探讨动物行为的多样性。动物完成行为时

需要耗费和占用资源 ,如能量、时间和空间。人们研

究过当个体占有能量和时间有限时动物行为的变

化 ,但我们尚不清楚当动物生存空间资源有限时 ,

动物的行为会发生什么变化 ? 空间资源如何影响个

体的弹性行为、聚群行为和逃逸行为 ? 生态环境是

动物行为表达的前提条件 ,生态环境由食物、植被、

土壤基底、天敌、水体等构成。动物生境中各因素是

如何影响动物行为的 ? 这些都是本文试图探讨的问

题。在保护生物学研究和实践中 ,行为生态学理论

与方法正受到人们的重视 ( Gosling & Sutherland ,

2000) , 本文以大熊猫 ( A il uropoda melanoleuca) 、

麋鹿 ( Elaphurus davidianus ) 、蒙古瞪羚 ( Procapra

gutt urosa) 和蒙古野驴 ( Equus hemionus) 为例 ,综述

本研究组在动物行为及多样性研究的方面的进展 ,

结合一些学者的研究 ,探讨动物行为的多样性与圈

养空间、逃逸行为与逃逸空间、迁徙与迁移空间以及

人工圈养环境生境元素与动物行为发育之间的关

系。

1 　行为的定义与结构

动物行为的辨别、分类和编码是动物行为学研

究的一项重要内容 (Martin & Bateson , 1993 ; Lehn2
er , 1996) 。在理解动物行为的生态学功能的基础

之上 ,对动物行为进行辨别和分类 ,建立动物行为

谱 ,系统地开展行为编码 ,有助于量化行为 ,探讨动

物行为的功能以及行为之间的转化和相互关系。然

而 ,目前散见于文献中有关动物行为的描述和归类

常常是不完整的 ,我们尚缺乏系统的动物行为分类

系统。笔者从 20 世纪 80 年代中期开始研究鹿的行

为 ,曾对美洲马鹿 ( Cervis elaphus canadensis ) 的采

食行为进行过较系统的研究 (J iang & Hudson ,

1993) 。从 90 年代中期开始 , 我们在中国科学院

“九五”重大项目“中国特有珍稀脊椎动物繁殖行为

生态学研究”中开展了有关麋鹿行为的研究 (蒋志

刚 ,1999) 。我们对麋鹿行为进行了系统观察 ,编制

了麋鹿的行为谱 ,并通过辨识动物行为的基本单元 ,

建立了以“姿势 - 动作 - 环境”为轴心的、以行为的

生态功能为分类依据的麋鹿行为分类编码系统 (蒋

志刚 ,1999) 。

1. 1 　行为的定义与结构

动物行为指动物在一定环境条件下 ,为了完成

摄食排遗、体温调节、生存繁殖以及满足其他生理需

求而以一定姿势完成的一系列动作。行为有三个要

素 :姿势、动作和环境 (图 1) 。分别定义如下 :

图 1 　行为结构的三要素 :姿势、动作和环境
Fig. 1 　Three structural components of behavior : posture , act
and environment

姿势 :指动物在一定的时间中 ,身体的主要结构

部分保持一定的形状和位置。

动作 :指在较短时间内 ,动物机体部分骨骼肌群

运动 ,使得机体的部分结构运动、收缩、舒张、弯曲和

位移。

环境 : 动物行为产生的环境包括生物环境 (社

会环境)和非生物环境 ,由食物、植被、土壤基底、天
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敌、水体等构成。例如 , 同种个体之间的生物环境

决定生物的性活动、繁殖、社会和育幼行为 ,植被是

动物的生物环境之一 ,决定植食动物的采食、隐蔽和

调温等行为活动。

动物行为是姿势和动作的组合 ,具有明显的环

境适应机能。动物行为常常是在一定姿势基础之上

完成的一系列动作 ,是较姿势和动作高一级的单元。

动物的形态结构决定姿势和动作。动物行为则是动

物与生态环境相互作用的结果。姿势决定行为的体

位、指向和目的 ,动作除决定行为的指向和目的外 ,

还决定行为的强度和频次。我们曾记录到有关麋鹿

的姿势、动作和行为达 200 多种。动物行为的多样

性决定了动物适应生态环境的能力①。

1. 2 　行为的编码

针对行为的三个要素 ,我们提出了行为的三位

编码系统 :依动物的姿势、动作和环境建立 P 码、A

码和 E 码 ,将 P 码、A 码和 E 码组合 ,可以描述任意

一种行为。PAE 编码为分解、标识动物行为 ,描述

动物行为多样性提供了手段。

设B , P , A , E 分别为研究对象的行为、姿势、

动作和环境的集合 , pi , ai , 和 ei分别是集合 P , A ,

E 的元素或子集。

行为 bi 定义为 :

bi = pi ∩ai ∩ei

pi ΑP

ai ΑA

ei ΑE

2 　行为的刚性

动物表现出的一定行为是为了达到一定的生理

生态目的。动物行为的表达需要耗费和占用资源 ,

如能量、时间和空间。动物维持姿势 ,完成动作需要

耗费能量和时间 ,一些行为的表现则需要占有空间。

当个体占有的能量、时间和空间有限时 ,像经济

学中所描述的那样 ,消费者的需求存在刚性和弹性

(Lipsey et al. ,1982) ,动物的行为亦存在着刚性与

弹性。当动物的能量来源和生存空间受限制时 ,动

物的一些行为如摄食、排遗等仍将表现出来 ,我们称

这类行为的刚性强 (图 2) 。而另一类行为如同性聚

群行为、通讯行为和玩耍行为等 ,则不会表现出来或

者表现频次低 ,我们称这类行为的弹性强。行为的

刚性与弹性是一对反概念 :若某一行为的刚性强 ,则

该行为的弹性弱 ;反之亦然②。

我们研究圈养空间与麋鹿行为多样性时 ,定义

行为的弹性 (behavioral elasticity , BE) ③为 :

BE = Bh/ Bl

Bl 与 Bh 为低种群密度与高种群密度下观察到

麋鹿的行为数目。上式亦可推广到计算其他资源对

行为弹性的计算。若设行为的刚性为 BR ,则 :

BR = 1 - BE

图 2 　行为的弹性
Bj , 刚性行为 ;Bk ,弹性行为
Fig. 2 　Elasticity of behavior
Bj , low elasticity ; Bk , high elasticity

3 　行为的表达空间

空间是个体生存的必需资源之一。近代人口急

剧增长 ,自然生态环境受到人类活动的强烈影响 ,野

生动物的生境越来越少 ,野生动物的生存空间日益

变小 ,生存空间已变成野生动物的稀缺资源。另一

方面 ,那些人工繁育和因迁地保护而圈养的濒危动

物 ,由于资源的限制 ,圈养空间十分有限 ,这种情形

在人口稠密的发展中国家尤为突出。于是 ,不论在

自然生态环境还是人工圈养环境 ,生存空间都可能

成为动物行为的限制因子。

3. 1 　圈养空间与大熊猫的发情行为

大熊猫在圈养状态下由于性成熟晚、繁殖率低

和幼仔死亡率高 ,人工繁殖圈养大熊猫非常困难。

另一方面 ,圈养出生的雄性大熊猫的性欲低 ,通常不

能进行自然交配 ( Penget al. , 2001) 。如何使圈养

①蒋志刚 , 1999. 行为的结构、刚性和表达空间与行为的多样性.
99’昆明生命科学热点研讨会论文集
②蒋志刚 , 1999. 行为的结构、刚性和表达空间与行为的多样性.

99’昆明生命科学热点研讨会论文集
③Jiang Z and Li C , 2001. Living space and social behavior of the Père

David’s deer. Biological B ulleti n of R ussian Academy of Sciences . ( In
press)
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图 3 　活动空间大小对雄性大熊猫发情行为的影响 (次/ 10 分钟)
注 :从左至右黑色、白色、黑阴影和白阴影分别表示非发情期雄性个体关在兽舍中 ( < 12 m2)和放到活动场 ( > 200 m2) 、发情期
雄性个体关在兽舍中 ( < 12 m2)和放到活动场中 ( > 200 m2)的行为频次
Fig. 3 　Effect of living space on rutting behavior of male giant pandas in captivity (times/ 10 min)

Note : The solid and open bars represent the behavioral frequencies of male giant pandas in the pen ( < 12 m2) and playground ( > 200
m2) outside the rutting season , respectively. The gray and hatched bars represent the behavioral frequencies of male giant pandas in
the pen ( < 12m2) and playground ( > 200 m2) during rutting season , respectively.

图 4 　活动空间大小对雌性大熊猫发情行为的影响 (次/ 10 分钟)
注 :从左至右黑色、白色、黑阴影和白阴影分别表示非发情期雌性个体关在兽舍中 ( < 12 m2)和放到活动场 ( > 200 m2) 、发情期
雌性个体关在兽舍中 ( < 12 m2)和放到活动场中 ( > 200 m2)的行为频次
Fig. 4 　Effect of living space on estrous behavior of female giant pandas (times/ 10 min)

Note : The solid and open bars represent the behavioral frequencies of female giant pandas in pen ( < 12 m2) and playground ( > 200
m2) outside the estrous season. The gray and hatched bars represent the behavioral frequencies of female giant pandas in pen ( < 12
m2) and playground ( > 200 m2) during the estrous season.
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出生的大熊猫个体成为繁殖者 ,尤其是如何提高大

熊猫在圈养下的自然繁殖率 ,是扩增圈养大熊猫种

群数量、建立一个自我维持的大熊猫圈养种群所必

需解决的问题。我们从繁殖行为着手 ,分析和探讨

了圈养状态下大熊猫发情受抑制的因素 ,提出了解

决问题的办法①。

动物表达行为需要一定的空间 ,若活动空间过

小 , 虽然对刚性较大的行为 (如摄食行为、排遗行

为、休息行为)不会产生太大的影响 ,但会限制一些

弹性较大的行为 (如发情行为、社会行为、通讯行为、

玩耍行为等)的表达。活动空间的大小是否会影响

大熊猫的发情行为呢 ? 2000～2001 年 ,我们分别以

成都、北京和兰州动物园及成都大熊猫繁育基地的

具有自然繁殖能力的 11 只健康成年雌性和 3 只健

康成年雄性作为研究对象 ,比较了发情期雌雄大熊

猫在不同大小活动空间里发情行为表现的频次及活

动频率 ,结果发现 ,不同大小活动空间里大熊猫发情

行为存在显著性差异 ( P < 0. 05) 。在较大的活动空

间里雌雄个体的发情行为表现的频次及活动频率显

著地高于那些在较小的空间里的雌雄个体 ,说明活

动空间对雄性或雌性大熊猫的发情行为有显著影

响。当大熊猫被关在圈舍中时 ,由于活动空间较小

( < 12 m2) ,其发情行为及活动就受到表达空间的限

制 ,发情行为频次较低。一旦给圈养大熊猫以较大

的活动空间 ,如将其放到活动场 ( > 200 m2) ,则其发

情行为就会较好地表达出来。如果将大熊猫从活动

场再次关回到圈舍中 ,则发情行为频次又降至较低

的水平 (图 3 ,4) 。圈养大熊猫发情行为的可逆性证

明了活动空间对大熊猫发情行为有制约作用。这可

能是大熊猫在圈养下发情交配困难的原因之一。因

此 ,给圈养下的大熊猫提供较宽敞的活动空间 ,有助

于其行为的充分表达 ,尤其是发情行为的表达。实

验结果表明 ,每只大熊猫的活动空间至少应大于

200 m2 ,才能使其表达正常的行为。

3. 2 　圈养空间与麋鹿的社会行为

1997～1998 年我们在江苏大丰国家级麋鹿自

然保护区对麋鹿的行为进行了系统观察 ,将记录到

的行为归为如下 3 大类 :

(1)生存行为 (maintenance behavior) :包括摄食行

为 (ingestive behavior) 、排遗行为 (eliminative behavior) 、

调节温度行为 (thermo2regulatory behavior) 、休息行为

(resting behavior) 、运动行为 (locomotive behavior) 和其

他杂项行为 (miscellaneous behavior) 。

　　(2)繁殖行为 ( reproductive behavior) :包括发情

行为 ( rutting and estrous behavior) 、交配行为 ( mat2
ing behavior) 、分娩行为 (parturition behavior)和育幼

行为 (parental behavior) 。

(3) 社会行为 ( social behavior) :包括对抗行为

(agonistic behavior) 、通讯行为 ( communication be2
havior)和分群行为 (aggregation behavior) 。

我们发现圈养空间影响麋鹿的行为。在 1 km2

围栏中的麋鹿 (密度 59 只/ km2) 群体中可以观察到

比圈养在小圈麋鹿 (密度 1467 只/ km2) 群体中更

多的行为 (表 1) 。麋鹿的一些行为 ,如休息行为、排

遗行为和分娩行为的弹性低 ,在两种圈养密度下均

可观察到。聚群行为和通讯行为频次在高密度种群

中明显地下降。说明圈养空间对麋鹿的行为有显著

的影响。

对不同圈养密度下麋鹿的社会行为进行比较 ,

我们发现处于高圈养密度下雄鹿对抗行为增多。在

小圈中 ,麋鹿冲撞、下颌压、站立踢、威胁、顶角及躲

闪的频次明显地高于大围栏中的麋鹿种群。与小圈

中的麋鹿相比较 ,大围栏中的雄鹿更多的是炫耀 ,很

少进行真正的打斗。小圈中的雌鹿也较放养的大围

栏中的雌鹿更具有攻击性 ,雌鹿的站立踢、冲撞和躲

闪行为都较大围栏中多。

空间也影响麋鹿的通讯行为。1998 年 12 月我

们在江苏大丰麋鹿保护区进行了小规模麋鹿野放实

验。麋鹿野放前在一个面积为 0. 06 hm2 的小圈圈

养。小圈圈养的麋鹿基本不鸣叫 ,当 8 只圈养麋鹿

释放到自然环境 ,原来的群体在野放初期在野外跑

散 ,形成了相距 1 km 左右的两个小群。两个小群

中麋鹿个体之间利用鸣叫、相互呼唤进行联系 ,10

天后 ,这些麋鹿重新聚群。当两个小群聚合后 ,个体

的鸣叫减少。说明麋鹿是为了通讯、定位而鸣叫。

3. 3 　空间与其他动物的行为

当空间有限时 ,个体密度升高 , 高密度会影响

动物的行为。Jirotkul ( 1999) 研究虹鱼将 ( Poecilia

reticulata)时发现 ,雄鱼的交配计策有明显的可塑

性。密度增加时 ,雄鱼减少求偶炫耀 ;密度适中时 ,

雄鱼的竞争和寻找配偶行为频次最高。种群密度对

①彭建军 ,2001。圈养大熊猫发情行为受抑制的原因. 北京 :中国科
学院动物研究所博士学位论文。
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表 1 　圈养空间对麋鹿的行为种类的影响
Table 1 　Occurrence of behaviors of Père David’s Deer with different sizes of captive space

行为类别
Behavior

观察到的行为种类 Number of behaviors observed

小圈 (0. 59 只/ hm2)
Pen (0. 59 inds. / hm2)

围栏 Paddock (15 只/ hm2)
Paddock (15 inds. / hm2)

行为弹性
Behavioral elasticity

生存行为 Maintenance behavior 51 60 0. 85

　摄食行为 Ingestive behavior 10 16 0. 63

　排遗行为 Eliminative behavior 5 5 1. 00

　调节温度行为 Thermo2regulatory behavior 6 7 0. 86

　休息行为 Resting behavior 6 6 1. 00

　运动行为 Locomotive behavior 11 12 0. 92

　杂项行为 Miscellaneous behavior 13 14 0. 93

繁殖行为 Reproductive behavior 25 30 0. 83

　发情行为 Rutting and estrous behavior 12 14 0. 86

　交配行为 Mating behavior 3 5 0. 60

　分娩行为 Parturition behavior 6 6 1. 00

　育幼行为 Parental behavior 4 5 0. 80

社会行为 Social behavior 28 44 0. 64

　对抗行为 Agonistic behavior 19 21 0. 90

　通讯行为 Communication behavior 5 11 0. 45

　分群行为 Aggregation behavior 4 12 0. 33

总交配次数和交配后的配偶看护行为没有明显影

响。各种密度下雌鱼都同样偏好选择深橙色的雄

鱼。但是雄鱼被选择的机会与种群密度呈负相关 ,

这可能是由高密度时雄鱼间竞争的减少引起的 ,与

雌鱼的喜好关系不大 (J irotkul ,1999) 。

　　邦加眼睛猴 ( Tarsius bancanus) 雌猴在笼养中

表现出的主要行为是睡眠 ,雌猴与雄猴间的关系也

不紧密 ,而打斗行为频次却明显增加 ( Roberts &

Kohn , 1993) 。可见圈养空间的大小影响动物个体

之间的社会交往行为。

苏格兰黑脸羊在 5 头/ km2 的密度下采食时间

较长 ,而在 20 头/ km2 的密度下较短。可能由于草

地上牧草的质量高 ,分布均匀 ,黑脸羊不排斥其他个

体。取食时间与空间之间的关系可能反映了黑脸羊

为了保证群体低密度时个体之间的紧密联系而增加

了额外的活动 (Sibbald et al. , 2000) 。

3. 4 　聚群行为

聚群生活是动物的一种社会行为 (Berger ,

1991) 。有蹄类动物的同性别个体常常聚群。同性

聚群或称“性聚群分离”(sexual segregation) ,指同性

个体形成群体 , 在一起觅食、休息和运动。人们已

经在许多有蹄类动物中发现了这种同性聚群现象 ,

如马 鹿 ( Cerv us elaphus ) 、加 拿 大 盘 羊 ( Ovis

canadensis) 、驯鹿 ( Rangif er tarandus ) 、非洲野牛

( S yncerus caf f er) 、美洲野牛 ( B ison bison) 、白尾鹿

( O docoileus vi rginianus ) 等 ( Clutton2Brock et al. ,

1987 ; Berger , 1991 ; Komers et al. , 1993 ; La Gory ,

1991 ; Nixon et al. , 1991 ; Main & Coblentz , 1990 ;

Main et al. , 1996) 。并发现在空间异质性高的环境

中 ,同性聚群现象明显 ; 而在空间异质性低的环境

中 ,同性聚群现象不明显 (Beier , 1987) 。同性聚群

现象还存在季节变化 (蒋志刚等 ,1999) 。为什么这

些动物存在同性聚群现象迄今仍是一个谜。

Baldi et al. ( 1996 ) 研究了阿根廷象海豹

( M i rounga leonina) ,发现成年雌象海豹沿海滩聚

群分布 ,个体间保持 1～2 个体长的距离。雌象海豹

这种分布格局调节了种群的密度 ,吸引了雄象海豹 ,

保证了大多数雄象海豹繁殖的机会 ,也提高了幼海

豹的存活率。象海豹通过调节密度来增加他们繁殖

成功的机会。

麋鹿也存在季节性同性聚群现象 (蒋志刚等 ,

1999) 。由于空间小 ,圈养在小圈中的麋鹿群体不存

在两性分离现象。1998 年 10 月我们将圈养在小圈

中的麋鹿野放。在野放的第 11 天 ,雄鹿离开雌鹿群

活动。由于圈养面积小而无法表达的同性聚群现

象 ,当麋鹿回归大自然后又表现出来了。

3. 5 　逃逸空间

对于动物生存而言 ,另一种重要的空间是逃逸

空间。动物感到受威胁时 ,会逃离威胁源 ,直到离开

威胁源一定距离后才会恢复安全感。生活在开阔草
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原和荒漠上的野生有蹄类动物 ,其逃逸空间十分重

要 ,因为它们在开阔草原和荒漠上很难找到隐身之

处。圈养野生有蹄类动物需要很大的空间。美国圣

地亚哥动物园有蹄类动物圈养场面积达 20 hm2

(Dolan , 1987) 。

高鼻羚羊 ( S aiga tatarica) 原分布于我国 , 20

世纪在我国绝灭。从 1988 年开始 ,国家林业局甘肃

濒危动物繁育中心先后从美国、德国分 4 批引入 12

只高鼻羚羊 (王德忠等 ,1998) 。1988～1992 年高鼻

羚羊饲养在面积最大为 23 ×30 m2 的栏圈中。由于

高鼻羚羊圈养在小圈中 ,没有逃逸空间 ,每当饲养人

员给食、清扫圈舍时 ,高鼻羚羊都感到受到威胁 ,试

图逃避。但因圈养的空间小 ,高鼻羚羊总是撞在墙

上或围栏上 ,多次发生高鼻羚羊撞围栏受伤事故。

1992 年 6 月将 13 只高鼻羚羊放入面积为 27 hm2的

饲养场后 ,再没有高鼻羚羊撞伤事故发生 (罗宁等 ,

1993) 。1997 年 ,该种群曾达到 37 只 ,成为当时世

界上最大的高鼻羚羊圈养种群。高鼻羚羊生活在开

阔草原 ,善跑、胆小机警 ,在人工饲养环境中受到刺

激后 ,会发生应激反应 ,轻则出现神经内分泌失调 ,

食欲减弱、精神不振、机体抗病能力下降 ,或轻度撞

伤 ,重则创伤致死。或者在受到刺激几天后猝死。

所以 ,圈养场地面积是饲养高鼻羚羊成功的关键。

3. 6 　迁徙空间

有蹄类动物为了寻找食物 ,躲避恶劣的生存环

境而进行长距离迁徙。蒙古瞪羚的分布区跨越中、

俄、蒙三国 ,是季节性迁徙的动物。20 世纪 30 年

代 ,蒙古大草原是蒙古瞪羚生活的核心地带 ,其数量

在 400 万只以上。蒙古瞪羚曾经在蒙古东部与西部

自由往来。那时 ,蒙古瞪羚遍布中国内蒙古全境 ,其

分布区北达三江平原 ,南至河北南部 (张自学等 ,

1995) 。随着人口北移、草原被开垦 ,蒙古瞪羚的栖

息地日益萎缩。自从北京 —乌兰巴托铁路建成以

后 ,铁路两旁设置了高高的护路铁丝网 ,阻断了蒙古

瞪羚的迁移通道 ,限制了蒙古瞪羚的迁移空间。20

世纪末 ,蒙古西部再也见不到蒙古瞪羚了 (图 5 ,Mil2
ner2Gulland & Lhagvasuren , 1998 ; Reading et al. ,

1998) 。20 世纪 90 年代 ,中蒙边境全线开始设立铁丝

围网 ,阻挡了蒙古瞪羚的南下迁移路线。内蒙古草原

上 ,蒙古瞪羚分布区越来越向北退缩。现在 ,蒙古瞪

羚主要分布在蒙古共和国东方省。但是 ,在灾

害的胁迫下 ,蒙古瞪羚会竭力拓展迁移空间。2000

图 5 　蒙古瞪羚历史与现实分布区
分布图综合 Milner2Gulland & L hagvasuren (1998) , Reading
et al. (1998 年) ,张自学等 (1995) 和我们 2000 年实地考察
资料绘成
Fig. 5 　Historical and current distributions of Mongolian gazelle
The distribution map was drawn based on the information from
Milner2Gulland & L hagvasuren ( 1998 ) , Reading et al. ,
(1998) , Zhang et al. (1995) and our own data.
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年 ,我们与俄罗斯科学家一道在中蒙边境开展了蒙

古瞪羚联合考察。在秋季 ,我们仅发现蒙古瞪羚以

10～20 只为小群 ,活动于内蒙古新巴尔虎左旗和新

巴尔虎右旗的边境地区 ,蒙古瞪羚的大群体则生活

在蒙古共和国境内。但是该年冬季 ,蒙古东方省发

生大雪灾 ,大批蒙古瞪羚冲过边境线深入到内蒙古

新巴尔虎左旗与新巴尔虎右旗、乌珠穆沁旗境内数

十公里的地区。说明野生有蹄类动物为了躲避自然

灾害和寻找食物 ,需要较大的生存空间。2000 年 7

月中旬至 8 月上旬 ,大批蒙古野驴曾冲毁中蒙边界

的铁丝围栏 ,从蒙古共和国进入我国内蒙古自治区

巴彦淖尔盟乌拉特中旗和乌拉特后旗境内 , 也是野

生有蹄类动物在自然灾害的压力下会发生长距离迁

移的例子①。如果说逃逸空间是濒危动物迁地保护

时必须考虑的因素 , 那么 , 季节迁移空间则是设计

野生动物自然保护区应当考虑的因素。

4 　行为与生境元素
在一些濒危动物的迁地保护设施中 ,人工圈养

环境通常十分单调 ,缺乏动物自然生境中的种种元

素。于是 ,生活在迁地圈养环境中的濒危动物常常

发育了刻板行为 ,而动物生存与繁殖所必需的一些

行为不能正常发育。环境作为动物行为的一个要

素 ,环境中生境元素的多样性是诱导动物行为发育

的条件之一。

野生动物在长期进化中形成了特定的行为模式

以适应它们特定的栖息环境、食物资源和气候条件。

迁地保护濒危物种时 ,圈养环境与自然环境是迥然

不同的 ,动物必须重新适应有限的空间和单调的环

境。自然环境中的野生动物通过行为改变它们与环

境的关系 ,包括积极寻找有利的生存空间和主动避

开不利的环境。但是在圈养情况下 ,动物对外来干

扰的反应能力是有限的。圈养环境对动物有短期和

长期的影响 ,并可能最终改变动物的行为模式甚至

遗传结构 (Carlstead , 1996) 。

丰富圈养环境 (environmental enrichment) 指给

圈养动物提供复杂而多样的环境 ,以增加圈养野生

动物表达其野外行为的可能性 ,这些行为包括寻找

食物、建立领域、筑巢和避开不利环境等。对动物行

为表达而言 ,圈养环境的丰富性有时比空间大小更

重要 ,高的环境异质性使得动物发育更多的行为 ,从

而提高它们忍受周围紧张因素的能力 ( Carlstead ,

1996) 。

研究表明 ,在圈养条件下 ,野生动物的某些习性

如寻找、采集和贮藏食物等行为的表达与笼舍环境

的异质性有关。因此 ,人们为猕猴 ( M acaca f ascicu2
laris , Bryant et al. , 1988) 、狮尾猴 ( M acaca silenus ,

Smith et al. , 1989) 和美洲黑熊 ( U rsus americanus

pallas) ( Garshelis & Pelton , 1980) 等提供类似于玩

具的装置 ,使它们通过寻找获得食物 ,同时为它们提

供用于贮藏食物的隐蔽点。这些方法无疑会使动物

保持一些原始行为 ,从而有利于这些物种野生种群

的恢复。

Hansen et al. (1999)研究发现 ,生活在常规饲养

笼中的野兔 ( O ryctolagus cunicul us ) 个体表现出的

啃咬笼子和额外修饰等行为频次比环境丰富笼中个

体的高。但野兔的昼间活动和夜间休息时间长度在

两种环境之间无差异。另外在环境复杂的笼中 ,一

些雌兔还常把盛食物的盒子作为隐蔽所 ,站在盒子

上警戒 ,说明丰富的环境给雌兔带来更多的好处。

可见生存环境的丰富性影响笼养野兔的某些行为

(如警戒行为) ,而对另一些行为 (如生存行为) 没有

显著影响 ( Hansen et al. , 1999) 。对猩猩 ( Pongo

pygm aeus) 和大猩猩 ( Gorilla gorilla) 的研究也表

明 ,影响它们个体活动水平的因素不是笼舍的大小

和结构 ,而是增加的静态或活动物体的数量 ( Wil2
son , 1982) 。

Swaisgood et al. (2001) 在卧龙大熊猫繁育中

心进行了生境因素丰富与大熊猫行为发育的研究。

他们利用下列物体或装置来丰富大熊猫的圈养生

境 :如可供大熊猫玩耍的塑料物体、装满稻草的麻

袋、杉木枝、冻有苹果的大冰块或迷宫饲喂槽等。在

长达两个半月的实验中 ,他们发现大熊猫在丰富生

境行为实验中刻板行为显著减少 ,当大熊猫预计饲

喂时而发生的讨食行为次数也减少了 ,而大熊猫在

这些实验中与丰富生境物体或装置有关的行为增

加 ,一些与丰富生境物体或装置无关的行为也增加

了。在这些实验中 ,大熊猫活动的时间增长 ,行为的

多样性增高。生境因素丰富实验对亚成体的影响比

对成体更明显一些 ,当将那些生境元素移去后 ,生境

丰富实验的影响依然会在那些大熊猫身上存在一段

时间。

①李春旺 , 蒋志刚 , 周嘉 　, 曾岩 , 2001。内蒙古巴彦淖尔盟蒙古
野驴 ( Equus hemionus) 的数量、分布和保护对策。兽类学报 (印刷
中) 。
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圈养环境中长大的动物个体由于缺乏行为的表

达空间 ,仅仅表现出刚性大的行为 ,许多弹性大的行

为会丧失。从而导致动物行为的多样性下降。因

而 ,在保存濒危物种时必须充分考虑动物行为的刚

性与弹性以及动物行为的表达空间 ,以保证这些个

体行为的正常发育。那些生活在自然环境的野生动

物不仅需要刚性大的行为 ,也需要弹性大的行为。

所以 ,那些将要放归自然的人工繁育的濒危动物个

体 ,必须诱导其弹性行为的发育 ,以保证这些个体

放 ,归自然后能正常生存。在濒危动物的迁地保护

时应注意维持濒危个体的行为多样性。行为多样性

是生物多样性的有机组成部分。动物个体只有保留

潜在的行为 ,才能适应多变的生态环境。对于那些

迁地保护的濒危动物 ,如果保护的目的是为了重建

有进化潜力的野生种群 ,那么更应增大圈养空间 ,增

加生境多样性 ,培养、保存圈养个体的行为多样性。
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