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摘要: 为了探讨散养麋鹿(Elaphurus davidianus)种群密度制约的调控机制, 1993–2013年, 我们以湖北石首麋鹿国

家级自然保护区围栏内的散养麋鹿种群为研究对象, 采用分区直接计数法统计麋鹿种群数量, 计算种群增长率、

死亡率、存活率和产仔率等参数, 对麋鹿种群的发展是否受到密度制约影响以及作用于哪些种群参数进行了研究。

结果表明: 石首麋鹿保护区散养麋鹿种群的发展过程可分为5个阶段, 分别为稳定增长阶段(1993–1997年)、快速增

长阶段(1998–2006年)、缓慢增长阶段(2007–2009年)、迅速下降阶段(2010年)和种群恢复阶段(2011–2013年)。

1993–1997年 , 种群增长率为 16.60±3.10(%), 而死亡率为 4.34±0.93(%); 1998–2006年 , 种群增长率增加为

28.98±3.62(%), 死亡率为4.35±2.31(%); 2007–2009年 , 种群的增长率下降为7.36±1.64(%), 而死亡率增加为

6.32±2.85(%); 2010年种群暴发传染性疾病, 数量急剧下降; 2011–2013年, 种群增长率增加为10.95±4.04(%), 而死

亡率下降为 5.70±2.03(%)。Pearson相关性检验结果显示 : 种群密度与增长率呈极显著负相关 (r=–0.612, 

P=0.005<0.01), 与产仔率也呈极显著的负相关 (r=–0.902, P=0.000<0.01), 与死亡率的相关性不显著(r=0.425, 

P=0.062>0.05)。独立样本t检验结果显示, 2010年之前(1993–2009年)和之后(2011–2013年)的成、幼体存活率分别为

95.40±1.56(%) 、 95.79±1.80(%) 和 96.67±0.92(%) 、 94.04±2.20(%), 两者差异不显著 ( 成体 : t=–0.503, df=8, 

P=0.628>0.05; 幼体: t=0.558, df=8, P=0.592>0.05), 这说明密度制约因素未对石首麋鹿保护区散放麋鹿种群的存活

率产生明显影响。从2003年起, 种群受到密度制约机制的调控, 主要表现为产仔率下降, 同时也受到了洪水、疾病

和人类干扰等环境因素的影响。针对目前石首麋鹿保护区散养麋鹿种群面临的密度制约和环境容纳量等问题, 我

们提出了应对策略。 
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Abstract: To understand density-dependent processes in a reintroduced free-ranging Milu deer population, 
we monitored the Milu population in the Hubei Shishou Milu National Nature Reserve (SMNNR) from 1993 
to 2013. We collected data on vital rates, including the mortality, survival and birth rate in the population 
(SMNNRP) using direct divisional counting. We used these data to explore how and if density-dependence 
regulates the SMNNRP. Our results showed: (1) Based on the annual rate of change of population size, the 
SMNNRP’s development can be divided into five stages, that is, the stable growth stage (1993–1997), the 
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rapid growth stage (1998–2006), the slow growth stage (2007–2009), the rapidly declining stage (2010) and 
the population restoration stage (2011–2013). (2) From 1993 to 1997, the population growth rate was 
16.60±3.10 (%), and the mortality rate was 4.34±0.93 (%). From 1998 to 2006, the population growth rate 
was increased to 28.98±3.62 (%), and the mortality rate was 4.35±2.31 (%). From 2007–2009, the population 
growth rate decreased to 7.36±1.64 (%), and the mortality rate increased to 6.32±2.85 (%). In 2010, an 
infectious disease caused a significant decrease in population size. From 2011 to 2013, the population growth 
rate increased to 10.95±4.04 (%), while mortality rate decreased to 5.7±2.03 (%). (3) In SMNNRP, 
population density was negatively related with population growth rate (r=–0.612, P=0.005<0.01), but was 
not positively related with the mortality rate (r=0.425, P=0.062>0.05). (4) Throughout all stages, SMNNRP 
adult and fawn survival rates were relatively stable, except in 2010. In 2010, a disease outbreak caused a 
spike in deaths, and the survival rates of adults and fawns were 65.05% and 0 respectively. Before and after 
the disease in 2010, adult survival was 95.40±1.56 (%) and 96.67±0.92 (%) respectively, and fawn survival 
was 95.79±1.80 (%) and 94.04±2.20 (%) respectively. Survival rates before 2010 did not differ from those 
after 2010 for either life stage (adult: t=–0.503, df=8, P=0.628>0.05; fawn: t=0.558, df=8, P=0.592>0.05). (5) 
Neither adult nor fawn survival rates were related to population density in SMNNRP (adult: r= –0.493, P= 
0.124>0.05; fawn: r= –0.411, P=0.209>0.05). But there was a negative relationship between the population 
density and the birth rate (r=–0.902, P=0.000<0.01). Our results implied that density dependence had 
affected SMNNRP through decreasing birth rates since 2003. The factors regulating this population were 
classified into density-dependent and environment factors, including flood, disease and human interference. 
Our study provides information that is useful for the protection and management of free-ranging Milu 
populations.  
Key words: Milu, mortality rate, survival rate, birth rate, species reintroduction, Hubei Shishou Milu 
National Nature Reserve (SMNNR) 

 
种群动态是指种群数量的时空波动, 是出生

率、死亡率、迁入率和迁出率等种群参数时空变化

的结果(Coulson et al., 2001)。种群动态研究对生活

史理论、种群生态学和保护生物学具有十分重要的

意义(Guthery & Shaw, 2013)。影响种群动态的因素

分为密度制约因素和非密度制约因素(Williams et 
al., 2002), 两者在种群调控中的相对重要性和作用

一直是生态学界关注和争论的焦点 (Brook & 
Bradshaw, 2006)。其中密度制约过程通过多种作用

机制调控种群(Lande et al., 2002), 如出生率、死亡

率、迁入率和迁出率等(Coulson et al., 2001)。 
有蹄类的种群波动是内部因素和外部因素共

同作用的结果(Imperio et al., 2012)。外部环境变化

和密度制约是影响有蹄类种群动态的主要因素

(Sæther, 1997), 如食物资源、生境质量、天气、疾

病、寄生虫、种间竞争、捕食者、人类活动和种群

密度等(Gaillard et al., 1998), 其中食物资源被认为

是调控有蹄类种群的首要限制因素(Sinclair, 1977)。
种群的内部调控机制往往与外部环境变化相互加

强(Wang et al., 2006), 如气候因素与密度制约因素

的共同作用可增强彼此对种群的影响(Mysterud et 

al., 2001; Aanes et al., 2003)。 

重引入物种种群能够在有限的种群密度变化

范围内被研究 , 且受外界环境的干扰相对较少

(Armstrong et al., 2005), 是研究密度制约在种群调

控中作用的合适对象。栖息于岛屿和围栏等封闭环

境中的种群, 个体的迁出行为不可能发生, 密度制

约的作用将更加明显(McCullough, 1999)。密度制约

可通过食物季节性短缺得以表达(Skogland, 1985),
并可通过推迟雌性个体的初次产仔年龄、降低各个

年龄段个体的存活率和成体产仔率(Gaillard et al., 
1998; Eberhardt, 2002)、影响新生幼仔的性比等方式

对种群密度进行调控(Gaillard et al., 1998)。 
麋鹿(Elaphurus davidianus)为中国特有种, 在

清末从中国消失, 1985年重引入中国并圈养或散养

在封闭的区域内, 至2008年数量已超过2,000头(张
树苗等, 2009)。研究发现北京麋鹿苑和江苏大丰麋

鹿国家级自然保护区(蒋志刚等, 2001)以及湖北石

首麋鹿国家级自然保护区(以下简称“石首麋鹿保护

区” 或“SMNNR”)麋鹿种群均出现了密度制约现象

(杨道德等, 2007), 但麋鹿种群的调控机制尚未被深

入地分析研究。1993–2013年, 我们以石首麋鹿保护
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区散养麋鹿种群为研究对象, 通过对种群增长率、

死亡率、存活率、产仔率的分析, 描述种群波动的

时间规律, 探讨石首麋鹿保护区散养麋鹿种群的调

控机制。 

1  研究地点与方法 

1.1  研究地点  
石首麋鹿保护区位于湖北省石首市天鹅洲长

江故道西南端 , 地理坐标为 112°32′–112°34′ E, 
29°46′–29°49′ N。区内地势平坦, 海拔32.9–38.4 m, 
围栏面积约1,167 ha(杨道德等, 2007)。属亚热带季

风湿润气候区 , 夏季炎热 , 冬季干冷 , 年均气温

16.5 , ℃ 年均降水量1,200 mm以上。区内水资源丰

富, 东北部为天鹅洲故道, 每年汛期(5–9月)与长江

相通。区内可供麋鹿取食的植物资源较丰富(杨道德

等, 2002)。 
石首麋鹿保护区于1993年和1994年分别从北

京麋鹿苑引入30头和34头麋鹿, 建立了繁殖种群。

2006年末保护区散养麋鹿数量达到522头(杨道德

等, 2007); 2009年末数量达到600头以上; 2010年春

季疾病暴发, 导致数量下降至300头左右; 2013年末

数量恢复至348头。 
1.2  数据获取 

1993–2013年, 采用分区直接计数法统计麋鹿

种群数量, 记录种群数、产仔数、性别、年龄、死

亡数等数据。2000年以前的数据由石首麋鹿保护区

管理处提供, 2000–2013年的产仔和死亡情况部分

参考了保护区日常巡护记录。 
麋鹿个体年龄和性别的划分参考丁玉华

(2004)。因2000年之前的数量统计数据没有区分成

体(3龄及以上)和亚成体(2龄), 故本研究中将亚成

体归为成体。根据记录数据, 计算了种群增长率、

产仔率、成体和幼体存活率等参数。因2003年以前

的死亡数量未区分幼体和成体, 故仅将2003–2013
年的成、幼体的存活率和雌体产仔率等参数纳入密

度制约分析。种群增长率、存活率、死亡率和产仔

率的计算方法如下: 本年种群增长率=(本年末种群

数量–上年末种群数量)/本年种群数量×100%; 存活

率=上年末种群数量/本年末种群数量×100%; 死亡

率=100%–存活率; 产仔率=本年度新生幼体数/二
龄以上雌鹿数×100%。 

1.3  统计方法 
将上一年度末种群密度与本年度增长率和死

亡率进行配对分析。采用独立样本t检验对存活率进

行显著性检验。采用Pearson检验种群增长率和死亡

率与种群密度的相关性。数据统计分析均使用Excel 
2007和SPSS16.0软件完成。显著性水平设置为

α=0.05, 双侧检验。数据均表示为Mean± SE。 

2  结果  

2.1  种群年变化趋势 
石首麋鹿保护区散养麋鹿种群数量在1993– 

2009年基本上呈现增长的趋势, 1998年和2010年出

现2次明显的下降。其发展过程大致可分为5个阶段

(图1): (1)稳定增长阶段(1993–1997年), 种群数量稳

定增加 , 1997年达到 118头 ; (2)快速增长阶段

(1998–2006年), 1998年大洪水导致部分个体死亡或

外逸(36头), 种群数量下降至84头, 此后种群快速

增长, 2006年达516头; (3)缓慢增长阶段(2007–2009
年), 增长率下降, 死亡率增加, 2009年增至638头, 
已接近保护区环境容纳量(杨道德等, 2007); (4)快速

下降阶段(2010年), 2010年4–5月, 因疾病暴发, 种
群数量从年初的638头锐减到322头, 且当年无新生

幼仔存活; (5)种群恢复阶段(2011–2013年), 种群  
增长率增加, 死亡率下降, 2013年末种群数量达   
438头。 
2.2  增长率和死亡率 

在发展过程中, 散养麋鹿种群增长率和死亡率 
 

 
 
图1  石首麋鹿保护区散养麋鹿种群数量年变化趋势 
Fig. 1  Annual size change of the free-ranging Milu 
population in Shishou Milu National Nature Reserve 
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均存在较大的波动(图2a, b)。1993–2013年, 种群增

长率为14.38±4.07(%), 死亡率为6.76±2.39(%)。(1) 
1993–1997年, 种群增长率为16.60±3.10(%), 死亡

率为4.34±0.93(%)。(2) 1998–2006年, 种群增长率为

28.98±3.62(%), 死亡率为4.35±2.31(%)。其中, 1998
年增长率仅为 1.96%, 而死亡率高达 22.22%。

1994–1997年和1999–2002年 , 种群增长率分别为

16.60±3.10(%) 和 27.54±3.94(%), 但 差 异 不 显 著

(t=–2.183, df=6, P=0.07>0.05); 死 亡 率 分 别 为

4.34±0.93(%)和0.93±0.58(%), 前者显著高于后者

(t=3.098, df=6, P=0.02<0.05)。(3) 2007–2009年, 种
群增长率为7.36±1.64(%), 呈现下降的趋势(图2a), 
而死亡率为6.32±2.85(%), 呈现上升趋势(图2b)。(4) 
2010年4–5月, 因疾病暴发导致散养麋鹿个体大量

死亡。(5) 2011–2013年的种群增长率和死亡率分别

为10.95±4.04(%)和5.70±1.17(%), 与2007–2009年间

差异均不显著(增长率: t=–0.824, df=4, P=0.456; 死
亡率: t=0.201, df=4, P=0.850)。说明疾病暴发导致种

群数量下降后 , 散养麋鹿种群仍处于缓慢增长   
状态。 
 

 
 
图2  石首保护区散养麋鹿种群年增长率(a)和死亡率(b)变化 
Fig. 2  Annual growth rate (a) and mortality rate (b) change of 
the free-ranging Milu population in Shishou Milu National 
Nature Reserve 
 

2.3  存活率与产仔率 
2003–2013年间, 石首麋鹿保护区散养麋鹿种

群的幼体存活率、成体存活率和产仔率分别为

86.61±8.75(%)、92.99±2.97(%)和28.56±3.20(%), 其
变化趋势如图3所示。2010年成体存活率仅为

65.05%, 幼体存活率为0。1993–2009年成体和幼体

的存活率分别为95.40±1.56(%)和96.67±0.92(%)，
2011–2013年分别为95.79±1.80(%)和94.04±2.20(%), 
两者差异不显著(成体: t=–0.503, df=8, P=0.628> 
0.05; 幼体: t=0.558, df=8, P=0.592>0.05), 这表明密

度制约因素未对个体存活率产生明显影响。 

 
 

 
图3  散养麋鹿种群成、幼体存活率(a)和产仔率(b)年变化 
Fig. 3  Annual adult and fawn survival rate (a) and birth rate 
(b) change on the free-ranging Milu population in Shishou Milu 
National Nature Reserve 

 
产仔率在2003–2011年呈明显下降趋势, 此后

上升(图3b), 基本符合密度制约下的变化趋势, 即
密度制约下产仔率下降, 解除密度制约后产仔率上

升。2010年疾病暴发的前后3年 (2007–2009年和

2011–2013 年 ), 产仔率分别为 24.02±2.74(%) 和
20.53±4.28(%), 两者差异不显著 (t=0.686, df=4, 
P=0.530), 这表明种群产仔率在疾病后较疾病暴发

前并没有显著地提高。 
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2.4  种群密度制约 
石首麋鹿保护区散养麋鹿种群密度与年增长

率呈极显著负相关(r=–0.612, P=0.005<0.01)(图4a), 
与死亡率呈正相关, 但不显著(r=0.425, P=0.062> 
0.05) (图4b)。种群密度与成体、幼体的成活率均呈

现负相关关系, 但不显著(成体: r=–0.493, P=0.124> 
0.05; 幼体: r=–0.411, P=0.209> 0.05), 与产仔率呈

现显著负相关关系(r=–0.902, P=0.000<0.05)。表明

石首麋鹿保护区散养麋鹿种群受到种群密度制约

的影响, 增长率和产仔率随着种群密度的增加而下

降(图4a, b)。 
 

 
 
图4  散养麋鹿种群密度与年增长率(a)和死亡率(b)的相关

性分析 
Fig. 4  Correlation between the population density and annual 
growth rate (a) and mortality rate (b) of the free-ranging Milu 
population in Shishou Milu National Nature Reserve  
 

3  讨论 

3.1  密度制约对麋鹿种群发展的影响 
密度制约研究主要是了解种群增长率与种群

数量之间是否存在负相关关系, 但常常受到无法精

确统计种群数量的限制, 尤其是在一个开放的种群

中。若数量统计存在误差, 则研究结果很可能显示

出存在密度制约的假象(Abadi et al., 2012)。石首麋

鹿保护区散养麋鹿种群栖息于封闭的围栏内, 能很

好地排除数量统计的误差, 因而其种群增长率和种

群密度之间的负相关关系(图4a)可以证明该种群受

到密度制约的影响。 
物种对于空间、隐蔽场所、食物和繁殖机会等

资源的竞争, 均能导致种群参数的密度制约变化

(Nevoux et al., 2011)。其中食物资源是重要的密度

制约因素, 并且是调控有蹄类动物种群的主要因素

(Sinclair, 1977)。石首麋鹿保护区散养麋鹿种群栖息

于封闭围栏中, 随着个体数量的增加, 个体间对资

源的竞争强度必然增加; 区内草场的退化也加剧了

资源竞争(杨道德等, 2007), 故出现密度制约现象。 
3.2  传染性疾病 

在许多自然种群和群落动态中, 传染性疾病作

为一种密度制约因素, 扮演着重要的角色(Lafferty 
& Holt, 2003), 常常导致种群死亡率的增加和产仔

率的下降(Brearley et al., 2013), 甚至抑制种群数量

进一步增加(Robinson et al., 2010)。因为宿主个体相

互间的接触概率和疾病的扩散传染速度随宿主种

群密度的增加而增加(Lloyd-Smith et al., 2005), 传
染性疾病的暴发频次和强度随宿主种群密度的增

加而加强(Lindsey et al., 2009)。另外, 高密度状况下

宿主个体面临更大的生存压力, 体质和对疾病的抵

抗力下降(Lindsey et al., 2009)。宿主遗传多样性低

也导致其对传染性疾病的免疫力下降(Fernández- 
de-Mera et al., 2009)。 

传染性疾病对石首麋鹿保护区散养种群也具

有明显的调控作用, 如2010年疾病暴发导致麋鹿种

群数量急剧下降, 缓解了种群面临的密度制约压

力, 疾病暴发后种群的产仔率上升(图3b)。传染性疾

病是石首保护区散养麋鹿种群面临的主要威胁之

一。石首麋鹿保护区散养麋鹿种群栖息于封闭的围

栏内, 遗传多样性较低(Zeng et al., 2007), 并且冬

季食物质量和数量下降, 资源竞争加剧, 增加了散

放麋鹿感染传染性疾病的几率。 
动物种群数量急剧下降后, 尤其是某个性别或

年龄组个体数量的下降, 会破坏整个种群的繁殖体

系, 导致种群需要长时间的恢复(Steinmetz et al., 
2010)。2010年疾病发生在4–5月(麋鹿产仔期), 导致

怀孕雌性个体大量死亡, 种群产仔率虽然在疾病过

后呈上升趋势(图3b), 但尚未恢复至疾病暴发前的



38 生 物 多 样 性  Biodiversity Science 第 23 卷 

水平, 仍处于缓慢的增长期。 
3.3  种群调控特征 

当动物种群数量接近饱和状态时, 种群会表现

出密度制约现象(Gaillard et al., 1998; Eberhardt, 
2002)。许多研究结果显示: 密度制约或资源限制往

往导致幼体存活率或成体产仔率的下降, 而成体存

活 率 受 影 响 较 小 (Caughley, 1970; Sinclair & 
Norton-Griffiths, 1982; Sauer & Boyce, 1983)。
Stearns(1992)认为: 当资源的限制作用增加时, 动
物个体的生长发育更加迟缓且达到性成熟的时间

会推迟。在大型草食动物中, 密度制约能导致个体

首次繁殖的年龄被推迟 1–3年 , 如马鹿 (Cervus 
elaphus)(Langvatn et al., 1996) 和 大 角 羊 (Ovis 
canadensis)(Festa-Bianchet et al., 1995)等。另外, 大
型单胎草食动物的繁殖投入往往随着种群密度的

增加呈线性下降, 表现为产仔率的下降(Bonenfant 
et al., 2009), 如密度制约因素会影响雌性成体马鹿

的身体状况和受孕率(Stewart et al., 2005)。 
动物可通过调整繁殖时间、产仔率和繁殖力来

适应外界环境的变化, 从而使繁殖成功率最大化

(Bronson, 2009; Wang et al., 2012)。石首麋鹿保护区

散养麋鹿种群的密度制约调控主要表现为产仔率

的变化, 该结果与蒋志刚等(2001)对北京麋鹿苑和

江苏大丰麋鹿国家级自然保护区散养麋鹿种群的

研究结果相似。 
推测是由于随着种群密度的增加, 资源的限制

降低了麋鹿的体质与繁殖投入或推迟年轻个体的

性成熟时间。密度制约因素没有导致石首麋鹿保护

区散养种群成体和幼体存活率下降, 可能受到了其

他人为干预的影响, 如伤病个体的救治和冬季补饲

等。这些措施均能提高个体的存活率, 但对产仔率

或怀孕率的影响不明显。 

4  存在的问题与对策 

石首麋鹿保护区散养麋鹿种群被放养于封闭

的围栏内, 类似于岛屿种群, 因生存空间受限, 更
易受到天气和食物等因素的影响 (Gates et al., 
1986)。封闭的围栏限制了麋鹿种群的发展, 随着种

群数量的增加势必造成密度制约现象, 故如何缓解

散养麋鹿种群的密度制约压力是石首麋鹿保护区

面临的首要问题。 
大型草食动物的种群数量在接近环境容纳量

时 , 种群增长将受到食物资源的限制 (Skogland, 
1985)。保护区内的沼泽草甸和沼泽浅水区能为散养

麋鹿提供丰富的食物(杨道德等, 2013)。近年来, 石
首麋鹿保护区内生境退化现象严重, 降低了保护区

环境容纳量, 更加剧了密度制约的效应, 故如何抑

制和改善目前保护区内生境退化也是石首麋鹿保

护区面临的主要问题。 
针对散养麋鹿种群的密度制约和生境退化等

问题, 建议石首麋鹿保护区采取以下对策: (1)建立

麋鹿个体输出机制, 当种群数量接近但未达到环境

容纳量前, 将部分个体迁出, 以维持稳定的种群数

量; (2)增加保护区围栏面积或采用建立新围栏的方

式(可借鉴江苏大丰麋鹿国家级自然保护区的方式), 
以缓解现有生境压力; (3)进行人工湿地植被恢复, 
增加麋鹿的天然食物, 从而提高生境质量, 增加保

护区环境容纳量; (4)当麋鹿食物资源匮乏时(尤其

冬季和长江汛期), 可采用人工投喂饲草的方式; (5) 
加强对疾病、寄生虫和麋鹿个体体质的监控, 建立

长效监测机制, 防止疾病暴发造成大量个体死亡, 
避免2010年悲剧的重演。 
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