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植食性哺乳动物觅食功能反应模型机制的检

验
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(1.吉首大学资稼与环境学院 湖南吉首 416000; 2.浙江大学生命科学学院，杭州 310012)

摘要:植食性哺乳动物在食物密集斑块的觅食为1型功能反应。在新鲜首擂叶片构成的食物密集斑块上，

以高原鼠兔作为实验动物，检验植食性喃乳动物的觅食功能反应及其模型机制。食物大小可调节高原鼠兔

的口I，尽而控制其瞬时摄人率;高原鼠兔觅食叶片的口量S与瞬时摄人率I存在渐近的函数关系，为A

型功能反应;高原鼠兔的食物收获率B随口盆S的增加呈非线性递减;最大处理速率R~的测定值与模型

的预测值极为近似;瞬时摄人率I的测定值与模型的预测值线性回归显著(尸<0. 01)。研究结果充分验证

了提出的假设:植食性喃乳动物，型功能反应模型能有效地预测其摄人率的动态;植食性哺乳动物收获与

咀嚼间的竞争能调其收获率和摄人率。
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Tests of a model mechanism of functional response in mammalian

herbivores foraging
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Abstracl:Type I functional responses are frequently observed in mammalian herbivores feeding in patches

where plants are concentrated in space. We tested a mechanistic model of regulation of intake rate of

herbivores foraging in food-concentrated patches that accounts for asymptotic, type I responses. The

modelintake
based on the hypothesis that competition between cropping andchewing regulates instantaneous

rate in response to changes in

and examined the ability of the model

curzoniae).

the size of bites obtained by the forager. We tested this hypothesis

to account for observations of intake rate of plateau pikas (Ochotona

We devised the patches 200 X 61 X 50cms thick for pikas. in which fresh alfalfa (Medicago satival )

leaves were uniformly spaced 4. 5 cm apart to scale leaves distribution, and differences in bite size，习e丫仑

imposed by varying the size of leaf offered to

maximum instantaneous intake rate achievable at

animals in patches. Because we were interested in the

a given bite size, trials were kept brief, typically lasting
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}2 min. We varied leaf size on the patches. In so doing, we were able to force a 24-fold difference in mass

between the largest and smallest bites taken by pikas

    We measured dry matter intake rates of 10 individuals, females 5 and males 5. feeding in artificial

patches during foraging trails. As the animal was foraging, we counted the number of bites cropped and

recorded the elapsed time of active foraging. We used video tapes of trails replayed in slow motion to

enhance the accuracy of our counts of cropping bites.

    We estimated total dry matter intake during a trial as the difference between the dry mass of leaves

offered at the beginning of the trial and the dry mass remaining on the patche at the end of the trial. The

average bite size consumed during each trial was determined by dividing total amount of leaves removed by

the number of cropping bites observed during that trial. All calculations were corrected for dry matter.

    We designed three model tests. First, we examined whether the model could provide a reasonable

statistic fit to the data. Second, we examined whether the intake rates were controlled by competition

between cropping and chewing, and the asymptotic functional relationship between cropping rate and bite

size. Finally, we compared observed intake rates of the pikas to predicted by the mechanistic model of

mammalian herbivores feeding in plant-concentrated space

    We observed an asymptotic relationship between leaf sizes and intake rates of pikas. Leaf size proved

to be an accurate predictor of intake rate (P<0.01).Using bite size as an independent variable could

improve the fit of the model. As leaf size was small (1~I2mg), there was an isometric relationship

between leaf size and bite size consumed for pikas. However, as leaf size increased (>12mg), we failed to

detected a clearly demarcated upper limit to bite size for pikas. We observed changes in food intake rate

that occurred in response to changes in bite size of the animals, and measured short-term intake rates of

these animals feeding in the patches of leaves. Asymptotes (Rm,)estimated from nonlinear regression

were within the measured range of observed asymptotic intake rates for pikas(P>0.01). Leaf size could

control the intake rates of the animals through regulating their bite size.  There was an asymptotic

functional relationship between bite size of animals and their intake rates, which belonged to a Type I

functional response. Predictions of maximum intake rate closely resembled observations of processing

capacity, and the regression of the observed and predicted intake rates was significant (P<0.01)，

demonstrating that processing rather than cropping sets upper limit on short-term intake.

    Tests of model mechanisms provided strong support for the hypothesis that competition between

cropping and chewing regulates is responsible for the type I functional response seen in herbivores feeding

in food-concentrated patches. These results indicated that plant size regulating bite size frequently control

instantaneous rates of food intake by mammalian herbivores.

Key words;mammalian herbivore; plateau pika (Ochatona curzoniae); functional response; leaf size; bite

size; instantaneous intake rate; cropping rate

文t编号 1000-0933(2003)11-2239-07 中日分类号 Q958 文橄标识码,A

    植食性哺乳动物觅食功能反应是觅食生态学的主要研究内容之一[D1，为营养生态学家和进化生态学

家所关注。自Solomon;''和Hollingts.a提出动物的捕食功能反应及模型以来 生态学家在不同的时空条件

下，对植食性哺乳动物的功能反应进行了研究，并建立了各种方程描述和测定不同物种的功能反应。但就

整体而言，尚未深人探讨动物对食物的摄人过程以及制约功能反应的各种植物可利用性变ttssl建立的

机制模型甚少〔了一”了，且缺乏有效地检验川。国内，对动物觅食功能反应的研究众多，但采用实验的方法进行

检验仅见于陶双伦等对根田鼠(Microtus oeconomus)觅食功能反应的测定[n]

    本文采用新鲜紫花首楷(Medicazo satival )叶片作为高原鼠兔的食物。在实验室条件下.以相等的叶片
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间距配置不同大小等级的叶片，建立高原鼠免各类食物密集斑块，检验植物大小对动物摄人率的影响及其

机制。检验的特定假设为:植食性哺乳动物卫型功能反应模型能有效地预测动物摄人率的动态;植食性哺

乳动物收获与咀嚼间的竞争可调节收获率和摄人率

1 材料与方法

1.1 实验动物
    本文以栖息于青藏高原高寒草甸地区的高原鼠兔作为实验动物。实验动物群体由2。只个体组成，雌

雄各10只，平均体重为156. 7士17.愧 在实验室条件下。以干麦草和脱脂棉为巢垫，以兔颗粒饲料(rabbit

c卜ow)为主要食物，附加一定数量的葫萝卜，供给充足的饮水，驯养于透明饲养笼。控制实验温度使其保持

在20士1C 采用新鲜萦花首蓓叶片作为动实验物的食物。

1.2 首猎叶片斑块配置
    采用木质纤维板构建200 X 61 X 50cm'大小的斑块，作为高原鼠兔的觅食斑块。设置9个首稽叶片大

小等级，控制每个等级的叶片重量。最小叶片干重为1. 03 t 0. 27-g,最大叶片为24. 35士2. 33.g，分别设

计lmg,3mg,6 mg,9m  g, 12 mg,15 mg,18 mg,21 mg和24.g 9个叶片等级.其中lmg和3mg等级间的干

重相差为2. 00 mg，其余的均为3. OOmg，叶片的空间间距为‘5'm。用小型金属夹把新鲜首棺叶片固定在

斑块上，构成动物的食物密集斑块.

1.3 行为观测装置

    为有效控制实验动物，便于准确侧定实验个体的觅食行为和过程在首箱叶片斑块上部周边设立观测

箱。观测箱由木质纤维板构成，底部面积与相应的斑块一致，高度为50cm,观测箱分觅食区和巢区两个部

分 两者间以底部带孔的隔板相隔，此孔可使实验个体在两区间自由活动，其中，觅食区面积为200 X 61

X 50cm',果区面积为30. 0 X 61. Ocm'

1.4 觅食行为测定
    在行为学实验室进行动物的觅食行为测定。行为观测装置置于实验室特定位置，在上方悬挂I只60W

荧光灯。观测者位于观测箱中侧，测定实验个体的觅食行为和行为过程序列。

    测定的行为参数为 有效觅食时间((h十t),排除企图逃跑和非觅食活动的时间，用于觅食活动的时间，

即收获(h)与咀嚼(t)食物所消耗的时间(min);收获时间(h)摄取每口食物的时间(min) ;咀嚼频次(C):

单位时间的咀嚼次数(chews/min. ):咀喂投人(C)每次咀嚼的食物量(g/6-) ,摄人A数 单位时间动

物的取食口数(bites/min),

1.5 实验程序与觅食参数估计
    别除处于获殖、哺乳、厌食和消化不良等生理因子影响的实验个体，从实验群体中选择10只健康者作

为实验个体，雌雄各5只 实脸期间，每次用于测定每只个体觅食的持续时间为2 min,

    测定开始的前一周，以新鲜首摺茎、叶饲喂实验动物。为使动物充分适应测定装置，将单只动物投放于

观测箱，使其适应5̂ 10 min,每天重复2次。测定前.饥饿实验个体6-8h.测定时，从观测箱的巢区释放

单只动物，用计算机记录实验个体的各种觅食行为及其待续时间，同时采用录象机录象。实脸结束后，慢速

播放录象、统计动物的取食口数和咀嚼频次.每次测定结束后，分离被食首箱叶片的剩余部分，用消耗的叶

片数与被替换的叶片重童之积减去剩余叶片重量，来估计每只个体对叶片的摄人t。从首箱叶片中随机抽

取50个样本，在55 C烘箱中烘至恒重.测定每次实验首楷叶片干物质的转化率;C7量为实验个体的摄人量

(干物质)与摄入口数之比;以实验个体摄人量除以有效觅食时间((h十t)计算瞬时摄人率(I)

1.6 统计分析
    采用非线性回归分析，检验实验个体的摄人率对首稽叶片大小及其口量的功能反应格局，并建立相应

的功能反应模型
    在植食性哺乳动物觅食过程中.由于动物领的收获与咀嚼动作不能同时发生Da-W，故其收获率为收

获与处理每口食物所需时间的函数，因此，采用方程C}7
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R� ,h+S

检验实验个休觅食首楷叶片收获与咀嚼间的功能关系，并估计其收获率。式中，H为处理食物的时间

(min);B为收获率(口/min);h为平均收获一口食物的时间(min/口);S为动物的口量;R二为无收获时，

处理叶片的最大速率.为咀嚼投入((C,)(g/chew)与咀嚼频次(Cf)(chews/min)的乘积["]:R..二!CX C7,
    由于收获和咀哈间的竞争约束动物对食物的摄人，运用方程nu

    R_S
一R-h十S

估算实验个体对首荷叶片的摄人率((I.g/min).并依次估计R-，式中，I为实验个体在有效觅食时间内对

叶片的摄人量(g/min);其它变量定义同上

    通过比较最大处理速率R.二的测定值与预测值，检验功能反应模型的精确度;采用线性回归分析法，

分析摄人率测定值与预测值的相关性。

2 结果

    高原鼠兔瞬时摄人率I对首蓓叶片大小((leaf size)(LS)的反应为0型功能反应(图1,a),7随LS的增

加呈渐近的双曲线函数增高。在LS增大的初期,1增高较快。次后，随LS的增大，1增高渐趋减慢 当LS

增至12.g附近时，I的变化趋于稳定，亦即，曲线为I型功能反应曲线,I与LS回归的ANOVA结果(F=

624.26;d1=川6; P<0.01;R'=0.75)表明，叶片大小与高原鼠兔摄人率的非线性回归达到极显著水平，
二者的回归方程为1=0. 249LS/ (0. 004+LS).

    高原鼠兔觅食首稽叶片的I与其S的变化密切相关(图1,6)。在S增大的初期.I增高较快.此后，随

S增加，I增高减慢.在S接近12-g时，I则趋于稳定。因此，I随S的增加而渐近增加，非线性回归方程为

1=0. 251S/ (0. 003+S).即高原鼠兔I对S的关系为I型功能反应，函数曲线属I型功能反应曲线。高原

鼠兔I对S的回归达到极显著水平(F=605.23W =1116;P<0. 01;R'-0. 84).

1-025t&(p.003+匀

期

200

明

︵月
目
乞
耳
.
.
﹄
月
月
︸月

  10         20

口* Bite心.恤的
训

I-0.249LSI(0.004+ LS)

    10         20        30

叶片大小Leduze (m的

 
 
r
l
.
.
.
.
.
.
.
.
.
L
f
.
卫
.

0

00

00

00

0

3

几
乙

1
1

写
日
飞
旦
.
创巴
。翻
.
月
份
吠
军

                            图1 高原鼠兔摄人率与叶片大小和口f的渐近函数关系

          Fig. 1  Asymptotic function relationship between intake rates and leaf sizes and bite sizes in pikas

    然而，商原鼠兔口量S对LS变化的反应不一致(图2)。在LS增大的初期,LS与S几乎呈等量关系，两

个变量的散点分布集中于Y=X直线或其附近。但随着LS的增加，S无明显变化，表明高原鼠兔在觅食1-y

12mg小叶片或较小叶片时，几乎能一口摄取一个叶片，但在觅食12-24mg大叶片时.则需两口或更多口。

    高原鼠兔觅食首楷叶片的I型功能反应及其模型揭示，以LS替代的5是预侧I的主要变量。由于I

是B与S的函数，且受收获与咀嗯间的功能竞争所制约，因此，B对S能作出瞬时的反应。当高原鼠兔觅食

大叶片时，则收获超过1口的叶片量，使收获与口量的函数反应快速下降.

    高原鼠兔的B与S存在渐近的函数递减关系(图3),当S最小时，B达到最大值书其后，随S的增加，B

则以减速率下降;当S增至最大值时，B达到最小值.亦即B随S的增大呈非线性下降趋势,B为S的函

数，其非线性回归方程为B=O. 247/(0. 004+S).回归达到极显著水平(F=45.36;df=1,116,P=0.000<

0.01,R'--0.87).
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    前己述及.植食性哺乳动物的f型功能反应模型不仅可预测高原鼠兔处理叶片时对1的约束作用，且

能体现咀嚼对高原鼠兔最大处理速率(Rm.)的限制效应。高原鼠兔觅食叶片的Rm.二与R-，的测定值与I型

功能反应模型的预测值极为近似(表1)，双侧t(0.05)检验结果表明，高原鼠兔功能反应参数R二与R二的

测定值与模型的预测值无显著差异(P>O.01)
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    高原鼠兔瞬时摄人率的侧定值与模型预测值的

线性回归分析(图4)表明，二者回归达到极显著的

水平(F=193.76;df=I,116;P<O.O1;Rz=0.84)

    上述检验结果说明、高原鼠兔瞬时摄人率主要

受收获与咀嚼间的竞争调节所制约，其f型功能反

应模型具有显著的可靠性和精确的预测性。
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3 讨论

    动物觅食功能反应模型源于对食肉动物觅食生态

学过程的研究。植食性哺乳动物的觅食过程与食肉动

物不同，食肉动物的功能反应模型不能反映植食性哺

乳动物调节食物摄人的生态学过程。Holling(al通过建

立捕食者一猎物圆盘方程和随机寄生模型，分析了食

肉动物搜寻食物与处理食物的关系。食肉动物把觅食 图4

时间分配于搜寻食物与处理食物.使二者不相重处。此 Fig.

外，食肉动物的功能反应模型是预侧单位时间所捕获 and

.. y-0.8012.+0.04
        砂 二0.1414

0        0.1      0.2      0.3

        预润的扭人率
Pcadiw目血山止e rata (mgt..)

  高原眼兔极人率顶侧值与侧定值的线性回归分析

4  Linearly regressive analysis between predicted

observed intake rates in pikas

同等大小的猎物数盆[2, t4-u)。而植食性动物的食物体积与大小在空间上具有明显的差异，甚至所食同种植

物的体积与大小在空间上的差异常常大于一个数盆级。食肉动物常为消费特定猎物终止搜寻活动，而植食

性哺乳动物在口中处理食物的同时，还能继续搜寻下一个食物项目.因此，在时间上.搜寻与处理相互重

登。但是，当植物在空间上充分集中时，动物的搜寻与处理食物不会产生竞争.

    Gross等[s)通过分析植食性哺乳动物在食物密集斑块觅食的功能反应，提出I型功能反应为

Michaelis-Menten函数的假设。该假设认为，Honing[')的回盘方程与Michaelis-Menten函数的代数式恒

等，动物收获率与口量的线性函数为Michaelis-Menten函数.因为，当给植食性哺乳动物提供的植物密度

为一常量时，收获率的变化仍会超过一个数量级。显然，在数学意义上。植食性哺乳动物的I型功能反应模

型与捕食者一猎物圆盘方程相同，但二者的作用机制相异〔刘
    卜1}k分析说明，植食性哺乳动物功能反应的调节机制与食肉动物不同。植食性哺乳动物以收获与咀心
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间的竟争调节摄人率.而食肉动物则以搜寻与处理调节摄人率。植食性哺乳动物能分配收获和咀嚼时间，

使两者不能伺时进行[]’〕收获与咀嚼间的竟争不需要动物在收获下一口食物之前咀嚼完口腔中的食物，任

何时刻都能以一次性咀嚼来处理几口食物，说明咀嚼对食物的收获率具有限制作用。动物将食物摄人口中

的速率不会超过为吞咽而输出的速率。由于大口量的食物比小口量的食物要花费更多的时间进行咀嚼，因

此，颇运动的竞争可降低收获率. Laca和DemmentL'0I与Spalinger和Hobbsttt〕根据收获与咀嚼间的竞争调

节机制.提出了食物密集条件下预测植食性哺乳动物收获率与最大瞬时摄入率的卫型功能反应方程。已有

的研究川证明，此类1型功能反应机制模型对预测植食性哺乳动物的收获率和摄人率具有可靠的准确性

和广泛的应用性 高原鼠兔觅食首楷叶片的I型功能反应棋型，充分验证了本文提出的植食性哺乳动物收

获与咀嚼间的竞争调节其摄人率的假设。

    然而，本项研究所揭示的高原鼠兔功能反应机制与Clutton-Brock和Harveyftsl的输人进食调节假设

不同.愉人进食调节假设认为，动物的口容量决定其口量，对最大摄人率具有限制作用。由于摄人率为一常

量，能对每口消费的食物19作出直接反应;摄人率随口量的增大呈线性增高，即I型功能反应;并提出动物

收获率对口量的反应不敏感。

    与输人进食调节假设相反，高原鼠兔的摄人率随口量和叶片大小的增加呈渐近的非线性增高(图1).

而收获率则随口量的增加呈渐近的非线性下降(图3);以咀嚼频率(岛)和咀嗯投入(C,)直接估计的最大处

理速率(R-.)与棋型预测值极为近似(表1)，结果充分证明，植食性哺乳动物口腔处理食物对收获率具有

调节作用、以及动物的收获率对其极人率具有限制作用

    一些生态学家认为，植食性哺乳动物收获与咀嚼间的竟争对摄人率的调节作用，与其所食的植物结构

和形态有关。植物的组织纤维和细胞壁厚度可使动物的咀嚼投人增大，进而降低最大处理速率，但对收获

时间的直接作用甚小.具针和刺的植物可降低动物的收获率Ds]植物形态变化能增加动物收获每口食物所

需的时间。小型植物较大型植物更易为其形态结构所保护。当植物叶片增大时.动物需要投人更多的时间

进行咀嚼，咀嚼投人的增加对收获率及摄人率的抑制作用更大。

    本文采用适口性强、纤维含量低的新鲜首拾叶片作为高原鼠兔的食物，所获得的咀嚼投人、咀嚼频率

以及由咀嚼投人与咀嚼频率估计的最大处理速率，可能与动物摄食其它植物所获得的结果有差异。

    在检验功能反应模型的研究中，实脸设计常常受到许多因子的限制，进而影响功能反应的合理性。本

文给高原鼠兔提供高质$,低纤维的首楷叶片，消除了食物的适口性和食物复杂的物理结构等不利因素对

摄人率的潜在影响.由于选择了具有强烈摄食动机和处于饥饿状态下的动物作为实脸个休，因而对其摄人

率具有明显的作用，这可能影响动物功能反应模型的预测效果.

    时间尺度是检脸功能反应的另一要点.测定植食性哺乳动物功能反应的时间尺度，即检验功能反应的

参数— 时间有几十秒、几分、几十分、几小时以及大于24h不等。已有的研究表明Leel，较大的时间尺度可

使动物收获与咀嚼间的竞争过程易与动物的消化抑制、饱食及厌腻过程相混淆。本项实验在系统设计的首

蓓叶片密集斑块，以小于60s的时间尺度〔仅为有效觅食时间h+1)检验高原鼠兔功能反应机制，因而获得

了比较理想的效果.

    总括上述，高原鼠兔觅食首糟叶片的功能反应及其模型机制，充分验证了本文提出的植食性哺乳动物

觅食功能反应的似设，为深人探讨中亚青藏高原特殊区域环境植食性哺乳动物的觅食生态学与进化生态

学提供了依据
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