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摘要 :在回顾大熊猫生境选择研究历史的基础上 ,总结了大熊猫生境选择的考察因子、研究方法 ,概括了大熊猫对对觅食条件、

隐蔽条件和气候条件的选择机制 ,并探讨了大熊猫生境选择的灵活性及大熊猫和与其同域分布的动物种的共存机制。作者认

为 ,野外调查误差大、研究尺度单一等是目前大熊猫生境选择研究中存在的主要问题 ,应用目前较流行的已被证明比较优良的

资源选择函数法、DNA 指纹技术、无线电遥测、红外线自动感应照相系统、GIS与遥感成像等先进技术 ,并融合景观生态学理论 ,

从较大尺度空间来研究大熊猫的生境选择 ,应是今后的发展方向。
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Abstract:This paper is a literature review on the characteristics of giant panda ( Ailuropoda melanoleuca) habitat selection.

Habitat selection has been one of the main focuses of ecological research of the giant panda. These data can be used for many

purposes , such as releasing or reintroducing giant pandas to the wild , which has been made a priority and major part of giant

panda conservation programmes. The main aim of this paper is to summarize the characteristics of giant pandas’habitat selection

to provide reference to guide conservation action , especially the release of pandas into the wild. The environmental variables that

have been studied and the methods used are summarized. Previous research noted some important biotic and abiotic factors such as

forest canopy , slope of terrain , slope orientation , forest type , bamboo density , bamboo height , and bamboo basal diameter. For

the methods used in prior studies , we compile the commonly used techniques in field studies and in statistical analyses. Herein ,

we refine the generalities in giant panda habitat and food selection. The optimal habitat for the giant panda is bamboo forest of

moderate density on gentle slopes in mixed coniferous2 broadleaved forests with medium canopy cover. The bamboo in these areas

tends to grow relatively tall with thick stems. Conversely , habitats disturbed by human activities are strongly avoided by pandas.

It is believed that giant pandas smartly“weigh”the benefits and costs when selecting appropriate habitats ; maximizing the rate of

energy intake may be the driving force of habitat selection. More specifically , A . melanoleuca seems to follow the Optimal



Foraging Theory.

We attribute the mechanism of habitat selection to their selection for food , shelter , and climatic conditions. Many of the

activities and behaviours of A. melanoleuca are associated with the quantity and quality of edible bamboo. Forest canopy is one of

the most important variables since it influences the distribution of precipitation and light , consequently affecting the growth of

understory bamboo. Ailuropoda melanoleuca prefer mild climates , which results in a seasonal shift between different elevations and

its preference for sun2facing exposure.

The flexibility of habitat selection is also discussed. The characteristic of pandas’habitat selection is genetic , but in no sense

invariable. On the contrary , selection varies to some extent according to the region (e. g. between different mountain areas) ,

season , and environmental variation (e. g. bamboo flowering) . This flexibility in habitat selection is generally considered a kind of

adaptation to the changing environment .

Giant pandas live sympatrically with red pandas , bamboo mice , and cattle , all of which eat bamboo. However , significant

differences in their microhabitat structure exist , reducing competition and allowing coexistence. For example , each chooses

bamboo of different sizes , indicating that they partition one or more habitat resources. It is recognized that microhabitat separation

resulting from competition between species is the dominating force that allows giant pandas to live sympatrically with other bamboo2
eating species.

Additional areas of future research needed to completely understand the habitat selection of the giant panda are also

discussed. We agree that future research should use a combination of technological approaches , including RSFs , DNA

fingerprinting , radiotelemetry , auto2trigger camera traps , and GIS integrated with landscape ecology theory , to more accurately

determine the process involved in A. melanoleuca habitat selection.
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　　生境 (habitat)是生物个体、种群或群落能在其中完成生命过程的空间[1 ,2 ]
,由生物和非生物环境因子构成 ,

是维持动物正常生命活动所依赖的各种环境资源的总和。生境结构的异质性导致了动物对生境的选择 ,一个

进化上精明的个体会评价利弊之间的关系 ,选择那些能使繁殖成功达到最大的生境 ,使自己的适合度达到最

大[1 ] 。动物如何选择、适应生境一直是动物生态学研究的热点[3 ] 。

通过揭示野生动物生境中各生态因子在生境中的地位和作用 ,可以了解物种生境需求、物种扩散规律、种

群时空动态、物种间共存机制及其它相互作用 ,并可预测动物在某一栖息地的相对密度[1 ,4～6 ] 。同时 ,对物种

生境选择的详细了解 ,也是建立专家模型及管理机构开发程序时的重要依据[7 ] 。因此 ,生境选择研究对于探

讨物种濒危机制、评估生境质量、预测栖息地负载量、制定合理的保护策略和资源管理方案等均具有重要意

义[8～10 ] 。

大熊猫 ( Ailuropoda melanoleuca)是我国特有的、濒危的物种 ,对它的研究备受世人关注 ,而对大熊猫生境选

择的研究一直是大熊猫野外生态学研究中的一大热点[11 ] 。当前 ,大熊猫保护正在积极探索将人工饲养个体

经野化训练后放归野外 ,让其重返自然 ,以补充、复壮或重建野生种群。研究已表明 ,放归是一个系统、长期监

测、不断完善、有风险的工程[12 ] ,因此 ,放归前对预选的大熊猫 (潜在) 栖息地进行实地调查、综合评估 ,是放归

研究的重要环节之一 ,直接关系到放归的成败。而确定栖息地评估标准、估计环境容纳量 ,都必须首先深入了

解大熊猫的生境选择特点。本文主要就是出于该目的 ,拟对大熊猫生境选择的研究现状作一综述。

1 　研究概况

追溯起来 ,大熊猫生境选择研究应始于 20 世纪 30 年代 ,以 W. G. Sheldon 发表的《Notes on the Giant Panda》

为标志 (Sheldon 于 1975 年又发表了专著《The wilderness home of the giant panda》) [10 ] 。但早期的研究主要是基于

野外零星观察、访谈基础上的语言描述 ,如崔占平 (1962)在《中国经济动物志·兽类》、Wang Sung 在《Giant Panda

in the wild》中关于大熊猫栖居习性的描述[10 ] 。

国内外对大熊猫生态学的系统研究始于 20 世纪 70 年代[13 ]
,80 年代发表的一些重要著作如《卧龙自然保
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护区大熊猫、金丝猴、牛羚生态生物学研究》[14 ] 、《The pandas of Wolong》[15 ] 、《秦岭大熊猫的自然庇护所》[16 ]
,等 ,

对大熊猫生境选择问题已有较多涉及 ,但仍多是一些定性介绍和描述。

发生于 20 世纪 70 年代中期和 80 年代的不同地方竹子大面积的开花、死亡 ,造成大熊猫食物危机 ,引起

了广泛关注 :竹子开花对大熊猫长期生存的影响程度如何 ? 大熊猫怎样适应竹子这种营养低劣的食物 ? 导致

大熊猫濒危的原因究竟是什么 ,等问题。为解答这些问题 ,研究大熊猫的生境选择特点便成了大熊猫生态学

研究的必然趋势。迄今 ,大熊猫分布的邛崃、岷山、凉山、大小相岭、秦岭山系均有大熊猫生境选择的报道。随

着研究手段的改进和研究方法的更新 ,尤其是一些数理统计原理和方法的引入 ,大熊猫生境选择的研究工作

也由定性描述过渡到定量化阶段[11 ] 。

2 　研究方法

研究生境选择通常是尝试着把动物密度或动物活动频率与环境变量的分布频率联系起来[17 ] 。在大熊猫

研究中 ,由于野外很少能看到实体 ,加之大熊猫对生境的利用时间越长 ,留下的粪便及其它痕迹 (如食痕)也越

多[18～20 ] 。故常利用其痕迹如粪便、毛发、爪痕等为间接指标来研究其生境选择[18～20 ] 。

研究生境选择 ,首先要对动物的分布区进行抽样调查 ,了解动物的出没情况及主要生境因子的分布情况 ,

然后再利用独立性检验、选择系数或选择指数、主成分分析等统计方法进行分析 ,以检验影响生境选择的因子

的作用。为了叙述、分类的方便 ,本文将外业、内业研究方法分开来介绍。

211 　野外调查方法

从已有研究看 ,大熊猫生境选择研究运用比率较高的几种方法为 :随机、利用、利用2对照、数量统计等。

“随机”法具有考察的因子较多、代表性强、操作灵活性大等优点[19 ] 。但主要提供已利用生境的信息。

“利用”法通过分析动物利用生境的生境因子信息 ,从多个变量入手 ,来判断各因子不同类目的作用大小 ,

缺点是缺乏对照。

“利用2对照”法通过比较利用点与对照点的差异 ,来判断选择性。其中 ,“被利用2可获得性”法能更大程

度地揭示动物对生境的选择 ,而“被利用2未利用”法在某种意义上讲 ,揭示的是动物对生境的利用 ①。

“数量”法将栖息地特征与种群反应结合起来 ,能更直接揭示栖息地对种群适合度的影响机制。

在其它动物生境选择研究中运用比较多的一些方法如行为法 ,因不适应大熊猫的特点 ,因此 ,在大熊猫研

究中没被用到。

212 　统计分析方法

较常运用的几种方法是 (按利用率从高 →低的顺序) :Vanderploeg 和 Scavia 选择系数和选择指数、Forage

Ratio 选择系数和选择指数、主成分分析。

Vanderploeg和 Scavia 选择系数和选择指数 (简称 V. S. 法) 计算比较简单 ,能对动物对同一生态因子不同

等级的选择性进行比较和排序 ,以确定动物对栖息地因素类别选择的先后顺序 ,最适于多资源的栖息地选择

研究[21 ] 。但是这种方法由于将所有生态因子同等看待 ,因而未能反映因子的主次作用 ,对选择值结果的判断

误差较大 ,且选择指数的置信区间无法计算 ,特别是在样本量小、结果在 0 附近时会出现判断上的较大误

差[10 ,21 ,22 ] 。

Forage Ratio 法不仅给出了动物对生境中某资源的喜好程度 ,而且 G2检验还给出了判断这种喜好程度正

确与否的置信区间 ,并提供了选择率之间相互比较的方法 ,结果可排序 ,在计算中考虑了取样量的影响 ,使结

果精度更高[23 ] 。缺点是计算比较复杂 ,而且当出现 0 值时 ,结果计算不出来[23 ] 。

主成分分析通过对有一定相关关系的变量进行线性组合 (或叠加) ,以构成为数不多的彼此不相关的新变

量 (主成分) ,来代替原始变量 ,而且每个变量都尽可能多地保留原始变量的信息 ,因而可大大降低分析的复杂

性[24 ] 。但它提供的仅是已利用生境的环境信息 ,并不侧重于动物的生境偏好[22 ,24 ,25 ] 。
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正是由于其突出优点 ,所以这几种方法在大熊猫生境选择研究中得到了较广泛的应用。另外 ,由于大熊

猫生境选择研究文献数量少 ,且有些文献是出自同一研究者 (或同一课题组) ,往往会用同一种方法 ,再有 ,利

用第三次全国大熊猫普查数据发表的生境选择文章 (6 篇)用的都是 Forage Ratio 法。

需指出 ,每种方法都有各自的优、缺点 ,实际运用时可根据具体情况来选择 ,也可综合运用多种方法 ,取长

补短。

3 　考察因子

野生动物的生境选择是一个复杂的过程 ,不但受到种内竞争、种间竞争和捕食者等因素的影响 ,同时还受

到与动物生存和繁殖有关的环境因素的影响[3 ] 。由于栖息地中各种因子对动物的作用不同 ,因此 ,分析其内

在特征 ,找出影响选择行为的关键因子就成了栖息地选择研究的一项重要内容[26 ] 。栖息地的生物与非生物

因子错综复杂 ,要对所有因子做测量几乎是不可能的[27 ]
,因此 ,筛选与问题相关并具代表性的因子是必要

的[28 ] 。

影响大熊猫生境选择的因子也是纷繁复杂的 ,从查阅的文献来看 ,所考察因子种类达 84 种之多。从各因

子被文献选用的频率看 ,乔木郁闭度 (森林覆盖度) 、坡度、坡向、森林类型、坡位、竹密度、竹高度、竹杆基径、老

笋比例、海拔等是选用频率较高的一些因子 ,这也从一个侧面反映了这些因子对大熊猫的重要性次序。

4 　选择机制

411 　大熊猫对各因子的选择规律

(1)对食物因子的选择 　研究显示 ,大熊猫对竹子有强烈选择[29 ,30 ]
:喜食喜竹密度适中[18 ,23 ,31～36 ] 、杆径较

粗[31 ,32 ,37～39 ] 、较高[23 ,34 ,36 ,40 ] 、生长发育好[35 ,41 ] 、营养质量好的竹种类[23 ,30～32 ,35 ,37 ,41 ] 。

(2)对环境因子的选择 　喜欢阳坡或半阴半阳[11 ,19 ,42 ,43 ] 的平缓坡[18 ,20 ,31 ,32 ,36 ,42 ,44 ] 的中或上坡位[33 ,36 ,41 ] 离水

源较近的生境[19 ,35 ,45 ,46 ] 。

(3)对植被因子的选择 　喜欢一定乔木郁闭度[11 ,31～34 ,36 ,46 ]的原始林[33 ,34 ,47 ]中的针阔混交林[31 ,34 ,43 ,46 ] 或针叶

林[33 ,41 ,46 ] 。

(4)对干扰因子的选择 　明显回避有干扰的生境[41 ,46 ] ,包括大熊猫以前利用过的生境[40 ,48 ] 。

412 　对各因素的选择机制

动物的生境选择行为 ,在自然界并非是随意性的 ,而是具有某种内在的规律性[1 ] 。可以将决定大熊猫生

境选择的因素概括为 3 个方面 :觅食条件、隐蔽条件、气候条件。

41211 　觅食条件 　许多研究表明 ,动物选择生境时会权衡代价与收益[7 ]
,最大能量收入可能是动物生境和食

物选择的主要驱动力[1 ,49 ] 。野生大熊猫食谱中 99 %是竹子[50 ]
,而竹子是一种营养价值较低的食物 ,大熊猫消

化道简单[51 ] ,对竹子干物质的消化率较低[50 ,52 ] ,因此 ,为了获取尽可能多的细胞内容物和能量 ,除了不断采

食 ,使消化道经常保持充盈状态以利于最大限度地获取营养和能量外[52 ,53 ] ,大熊猫主要在生境选择、觅食行为

上采取一系列的对策 (最优摄食对策)来适应竹子这种特殊食物 ,提高自己的适合度。

选择营养质量优的竹种和幼嫩、营养质量高的竹部位 (如叶、笋、嫩茎、竹杆中部) ,可以提高摄食效

率[50 ,54 ,55 ] 。同时 ,选择竹笋等幼嫩部分单位收益耗能相对较少。

另外 ,对草食动物有负营养效应的单宁等次生化合物含量的不同也是大熊猫选择竹子的原因之一[ ] 。多

年生竹子因生长期长 ,次生化合物较高 ,因此 ,熊猫不喜食[50 ,56 ] 。大熊猫吃竹笋时剥掉营养低 ,不易咀嚼和消

化的箨壳而只吃笋肉 ,以及吃竹杆时剥去外皮的习惯也是为了获取尽可能多的细胞内含物[16 ,50 ,57 ,58 ] 。

竹密度过大 ,则大熊猫在其中穿行困难 ,而且过密的竹林其营养质量也常较差 ;过稀则能量收入少 ,因此 ,

大熊猫一般选择中等密度的竹林[11 ,42 ] 。同样 ,大熊猫喜食较粗的竹笋和竹茎 ,也是符合能量经济学原则 ,即耗

费单位能量所获得的能量净收益达到最大[37 ,38 ] 。因竹高和竹基茎存在一定正相关[39 ,59 ]
,所以相应地 ,大熊猫

喜较高的竹。

大熊猫喜欢在坡度平缓的竹林觅食、活动 ,特别是二、三级支沟的夷平地[11 ,31 ,50 ]
,一是为了节约活动时的

544310 期 杨春花 　等 :大熊猫 ( Ailuropoda melanoleuca)生境选择研究进展 　



能量[11 ,31 ,50 ]
,二是为适应其采食行为 (大熊猫有坐着食竹的习性[59 ] ) ,同时 ,平缓的地面 ,土质肥厚 ,水热条件有

利于生长繁茂的竹林 ,又便于大熊猫最优摄食[60 ] 。

生命的一切活动离不开水 ,水是大熊猫生境的三要素之一[2 ] ,因此 ,大熊猫喜欢选择距水源近的生境非常

容易理解。

41212 　隐蔽条件 　隐蔽作为野生动物生境的三要素之一[2 ] ,和食物资源共同决定着动物的所有行为和进化

方向[61 ] 。大熊猫对隐蔽条件的要求可理解为对植被 (尤其是乔木)的选择及对各种干扰的趋避。

植被为动物提供食物和活动场所 ,直接或间接地与竞争和捕食风险有关[62 ] 。植被类型最大程度地代表

了野生动物的生境特征[11 ,63 ,64 ]
,决定了动物生境状态的综合特征 ,是大熊猫生存和分布的重要限制因素[44 ,47 ] 。

大熊猫喜欢选择具有一定乔木郁闭度的发育成熟的浓密林灌下生境[29 ] ,较大的乔木郁闭度可为其提供

良好的隐蔽条件和适宜的微气候条件[30 ,65 ] 。植被结构中乔木所占的比例、乔木的种类及郁闭度的大小 ,在一

定程度上决定了大熊猫繁殖的成功率[30 ] 。

同时 ,大熊猫主食竹喜生于森林郁闭下 ,成为森林群落的最重要的伴生种和林冠下灌木层片的组成成

分[66 ] 。林分内乔灌木的数量和分布状况与主食竹更新和生长的关系密切 ,它们是一个生态系统的不同组成

成分 ,互为生存和发展的条件[66 ]
:竹生长情况会影响森林演替 (尤其是幼苗更新) ,同样 ,森林群落结构特征如

树种组成、林冠郁闭度、不同垂直层次的高度、各层植株的株数和灌木层总盖度的变化 ,会引起群落内环境条

件的变化 ,导致大熊猫主食竹更新状况的不同[36 ] ,竹类种群的稳定依赖于森林群落的稳定性保护[67 ] 。因此 ,

大熊猫对高大乔木的选择在某种意义上也就是对食物 ———竹子因素的选择。

干扰使生境的群落特征如物种数、物种多样性等指标增高 ,尤其是灌木层物种数与密度会明显增加 ,而物

种优势度、群落高度与最大平均胸径等重要值则下降 ,竹类的生物量与更新能力也表现为下降趋势[68 ] 。人为

干扰是导致大熊猫濒危的重要原因之一[69 ]
,大熊猫会主动趋避森林采伐、放牧、巡山便道等各种干

扰[23 ,29 ,30 ,33 ] 。

41213 　气候条件 　大熊猫对温、湿气候条件的要求首先表现在其季节性迁移习性上。大熊猫是一种山地林

栖动物 ,既畏炎热 ,又惧寒冷 ,因此会随季节的变化 ,主动选择不同气候条件的局部生境 ,具有垂直迁移的习

性 ,具有冬居地和夏居地[42～44 ,70 ] 。

其次 ,典型地反映在其对坡向的选择上 (在繁殖季节尤甚) ,如喜欢选择凉山、相岭、邛崃山系的东坡或秦

岭的南坡 ,一般认为这样的坡面东南季风容易深入 ,能够形成较稳定的利于高山竹类生长的温暖、潮湿的微环

境[31 ,60 ] 。高新宇等对佛坪自然保护区大熊猫对简易装置的利用的研究[71 ] 揭示出 :大熊猫对温度、光照等气候

因子的选择有时超乎人们的想象。

413 　选择的灵活性

动物的生境选择行为是进化因素与行为因素 (行为因素即各种生境因子 ,包括生物的和非生物的)共同作

用的结果[7 ] 。大熊猫在长期的进化过程中 ,逐渐形成了对环境选择的遗传性 ,但这种遗传性并不严格 ,而是会

受到种内关系、种间关系及环境生态因子的时空变化等诸多因素的影响 ,因而 ,其生境选择行为不是固定的、

一成不变的 ,而是具有不同程度的可塑性或灵活性[11 ,17 ,42 ]
,以使其更好地适应环境。

41311 　因不同地区而异 　大熊猫对生境因子的选择既相似 ,又趋异[11 ,30 ,42 ,44 ] 。例如 ,虽然各地大熊猫都喜欢

缓坡、较粗的竹茎、高大的乔木郁闭度 ,但各地选择的阈值并不同[11 ,19 ,31～34 ,36～39 ,42 ,43 ,46 ]
;岷山和邛崃山系的大熊

猫对竹子密度、竹高、竹子基径、灌木密度、灌木距离等灌木层次因子的选择上存在着明显差异[11 ] ;四川大熊

猫喜 50 %以上的郁闭度 ,而在秦岭则喜 50 %以下的郁闭度[11 ,42 ]
;在卧龙和秦岭大熊猫吃笋时 ,将箨壳、竹青都

剥掉 ,而在唐家河和马边 ,则只剥掉易剥的箨壳 ,而将不易剥的幼箨壳一齐吃掉[55 ,57 ] 。对岷山山系和邛崃山系

大熊猫生境选择特点比较发现 ,两地大熊猫在对灌木层因子的选择上存在极显著差异。分析认为两地竹子、

灌木种类的不同及唐家河自然保护区 1991 年发生的特大洪水可能是导致这种差异的原因[11 ] 。不同山系大熊

猫生境选择情况相似的一面来自大熊猫的自身生物学特性 ,趋异的一面则是不同山系生态环境的差异造成
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的[11 ,42 ] 。

41312 　因环境条件的变化而异 　动物适应其选择的生境。当生境发生变化时 ,动物会产生新的适应 ,即“跟

踪生境变化”[1 ,72 ] 。

最典型的例子莫过于大熊猫对竹开花的适应了。竹子开花后 ,大熊猫活动范围及巢域扩大[54 ,73 ,74 ] ,高密

度分布区的大熊猫向其它区域无规律移动 ,甚至侵入农耕区、村庄[75 ,76 ] ;摄食时间增加[73 ] ;对竹子选择性降

低 ,甚至将竹子全部吃光 ,并吃其它食物如玉米、油菜、木贼、苜蓿、麦杆等[75 ]
;采食竹叶量增加[74 ]

;冬季采食竹

笋比例下降 ,替代的是增大了的冷箭竹枝叶、竹梢在食物总量中的比例[73 ,77 ]
;吃入的竹杆较过去显著增长[73 ]

;

选择平时不喜食的竹种[54 ,73 ]
;并转而喜食皆伐迹地的竹 (因皆伐地竹虽然较细 ,但活竹多、繁茂 ,竹密可减少搜

寻竹的时间 ,且密竹的枝短 ,叶排列紧密 ,每口 (bite)所获叶及能量多) [40 ,59 ] 。

再如 ,大熊猫对次生林的适应。次生林通常密度较大 ,加上人工抚育 ,乔木树种优势度过高 ,其它树种及

大熊猫可食竹很难在人工林下生长 ,竹资源生物量低 ,生境质量下降。冉江洪等通过对四川宝兴县大熊猫栖

息地中原始林和次生林中大熊猫生境选择的 12 个生态因子差异比较后发现 ,大熊猫对 11 个因子的选择发生

了改变 :对于原始林中要回避的 9 个生境特征 ,在次生林中变成随机选择 ;在原始林中随机选择的 6 个生境类

型 ,在次生林中变得偏好[47 ] 。这说明 ,大熊猫以扩大生境选择范围或转移对生境类型的选择 ,把那些次好甚

至较差的生境纳入自己的选择范围 ,来适应受人类干扰形成的次生林生境[47 ] 。

又如 ,大熊猫对各种人为干扰的适应。对小相岭大熊猫栖息地的干扰调查表明 ,自然干扰都不严重 ,干扰

主要来自于人类干扰 ,其中 ,森林采伐又名列人类干扰之首[69 ] 。人为活动导致大熊猫活动海拔上升 ,选择范

围扩大[23 ,74 ] 。兴隆岭大熊猫栖息地的改变自古以来与人类活动相关 ,长期的自然选择使大熊猫在生境选择上

表现出相当的灵活性 ,为对人类移入的新适应[16 ] 。佛坪大熊猫对简易建筑的利用也反映了选择的灵活性 :居

民烘烤香菇的简易建筑周围环境与其适宜生境 (林下竹林)相比存在极大差别 ,但大熊猫却因其温暖避风而表

现出偏好[71 ] 。

41313 　因不同时间而异 　野生动物与其所处的环境 (栖息地) 之间存在着多维相互作用 ,这种相互作用在空

间和时间 2 个维度上表现得尤为突出。对秦岭佛坪大熊猫冬居地和夏居地的选择研究[7 ,43 ,44 ] ,及对凉山马边

大熊猫的空间分布格局和季节性垂直迁移的探讨[70 ]
,证明由于气候及物侯 (竹发笋) 的季节性变化 ,大熊猫生

境存在着季节性移动现象。胡杰等研究证实大熊猫冬春季对地形的选择主要为向阳的陡坡和斜坡或较干燥

的阴坡 ,郁闭度 016 以下 ,主要活动于海拔 2200～2800m 的区域[78 ] 。同时 ,在不同的生理时期 ,大熊猫对生境

亦有不同的要求 ,如繁殖期 ,对高大乔木、向阳、避风等条件会比平时有更高要求[30 ,46 ] 。

414 　共存机制

动物的生境选择受诸多因素影响 ,除生境和物种本身特性外 ,种间关系 (捕食、竞争等) 也是一个重要因

素 ,动物在选择栖息地时会考虑其它物种的出现和介入[7 ] 。大熊猫的天敌主要有豹、云豹、金猫、豺、黄喉貂

等 ,天敌主要危害幼仔和亚成体[50 ,79 ] 。但与大熊猫同域分布的竞争物种 (小熊猫、毛冠鹿、昆虫、鸟、牛羚、竹

鼠、野猪、林麝、放牧家畜等[79 ] )则会与其竞食 ,争夺生态位 ,其共存机制一直引人注目。

许多研究表明 ,由于物种间竞争 ,同域分布的相似物种有截然不同的互补的微生境利用方式[3 ,72 ,80～83 ] 。

微栖息地分离是同域分布的物种得以共存的原因 ,是长期进化的结果。大熊猫和与其同域分布的物种的共存

也遵循这一规律。

同域分布的大熊猫、昆虫、鸟、鼠选择不同大小的竹笋 :大熊猫明显选择高大粗壮竹笋 ,昆虫则强烈选择细

小竹笋[15 ,84 ] 。在片口自然保护区 ,中华竹鼠喜欢选择阔叶林下的青川箭竹 ,有利于减小与同域分布的大熊猫

争夺食物资源的竞争 (大熊猫主食缺苞箭竹) ,从而达到生态位分离 ,彼此共存[85 ] 。

大熊猫和小熊猫具有相似的生态习性 ,利用相同的生境 ,在生境选择上有部分重叠 ,但其微生境利用方式

却完全不同[18～20 ]
,主要表现在坡度、竹林密度、竹子基径等因子的分离上[18～20 ]

,这主要是由两种熊猫的体形大

小和食性的不同特点决定的。大熊猫体形大、行动迟缓 ,陡坡、密竹不利于其穿行 ,食细竹不符合能量经济学
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原则 ;小熊猫个体小、行动敏捷 ,经常需借助灌木的横向斜伸枝条、倒木等抬高身体以够取竹子 ,因不吃竹杆 ,

故不看重竹粗细 ,选细小竹可节约取食所耗能量 ,所以选择倒木、树桩较多、密度较大竹林中的细小

竹[18～20 ,22 ,86 ] 。

5 　讨论与展望

研究生境选择 ,通常以动物或其痕迹在某生境因子的出现频率利用数理统计方法来判断动物对该因子不

同水平的选择性 ,但在生境的异质性不够高或研究范围不够大时会误判 ,从而掩盖了动物对生境的选择性。

冉江洪等发现冶勒的大熊猫对乔木郁闭度和乔木高度不存在选择 (都为随机利用) ,其原因可能是冶勒保护区

的森林条件较好 ,都较适合大熊猫的生存[33 ] 。再如 ,虽然王朗大熊猫会明显回避有放牧活动的生境 ,但同一

山系的白河自然保护区放牧活动比王朗的严重可是却未对大熊猫生境选择产生显著影响 ,究其原因 ,可能是

因为王朗保护区面积较大 ,受到放牧影响的只是一小部分地区 ,大熊猫有足够的活动区域供选择 ;而白河保护

区面积较小 ,且坡陡水急 ,多见悬崖陡壁 ,大熊猫可选择的活动区域有限 ,只能对有放牧活动的生境也加以利

用 ,应是胁迫生境中的生存适应行为[35 ,41 ] 。

影响动物生境选择的不少生态因子是彼此相互关联的 ,因此 ,动物对生境的选择、适应也必然会表现出一

定的相关性即“适应组合”[87 ] 。如 ,大熊猫对乔木因子的选择 (喜中等郁闭度的针阔混交林 ,不喜欢皆伐林) 可

能很大程度上是源于对其喜好竹类因子的选择 :针阔混交林中的竹子较落叶阔叶林的粗 ;中等以上的郁闭度 ,

既提供了竹生长的适宜小气候条件 ,又限制了竹丛不致于过稀过密 ;皆伐迹地因乔木幼苗更新差 ,竹种少 ,竹

开花后抽苗差 ,大树少 ,提供的营造洞穴能力差 ,竹生长质量差 (竹较细 ,且死竹比例高) 等[36 ,59 ] 。大熊猫对坡

位、海拔和坡度的选择也与对竹子的选择息息相关 :沟底阴冷潮湿 ,不利于竹子的更新、生长 ;高海拔为草地、

荒漠 ,气候寒冷 ,物种丰富度较低 ,竹种群较少。只有中坡位的林地 ,既有林下郁闭环境 ,又有适当的光照条

件 ,故竹子覆盖度高 ,且竹基径较粗 ,故熊猫喜选择中坡位[36 ,88 ]
,对陡坡的回避也与陡坡竹细、稀、长势差有

关[89 ] 。

纵观大熊猫生境选择研究简史和现状 ,发现 ,虽然在熊猫分布的各山系均进行了一些研究 ,发展了一些比

较成熟的方法 ,得出了一些重要的基本结论和规律 ,但也存在一些问题 ,如缺少长期、定点的、相当范围的专项

研究 ,且研究手段单一等。

许多在其它动物中证明比较优良的方法尚未在大熊猫生境选择研究中应用过 ,比如资源选择函数、数量

化理论、多元线性回归等方法 ,今后在大熊猫生境选择研究中可以尝试 ,使研究工作能作出定量化、预见性的

结论。

动物的生境选择是多方位的[90～92 ] 。因此 ,对生境选择的描述取决于研究的空间尺度 ,从不同尺度对栖息

地选择的研究重点和描述方式不同 ,所得结论也不同[10 ,63 ,64 ,93 ]
,从不同尺度研究生境选择 ,能较好地反映动物

对环境的适应以及不同尺度下栖息地的异质程度 ,拓宽了生境选择研究领域[10 ,93 ] 。

从已有文献看 ,大熊猫生境选择研究多局限于大熊猫微生境研究 ,而大熊猫栖息地的许多威胁 (如森林火

灾)和一些重要的生态过程 (如竹开花)等 ,都发生在较大的景观尺度 ,许多基于某一特定地点的研究并不能充

分检验出这些影响种群长久生存力的威胁 ,更不能减弱之[94 ] 。而且 ,动物对生境破碎化的感知在不同空间尺

度也是非常不同的[95 ]
,因此 ,从不同层次的较大尺度空间研究大熊猫生境选择是必要的 ,应是以后的一个发

展方向。

大熊猫生态学研究普遍存在误差较大的问题。比如 ,乔木郁闭度是影响大熊猫生境选择的一个重要因

子 ,传统研究中一般都是用目估法测 ,但是 ,已经有研究表明 ,目估法很不可靠 ,操作者之间误差较大 ,且目估

精度还与目估对象的实际覆盖度值有关[96 ] 。在实践中 ,可以采用多人估测取平均值 ,或与框架法、盖度布法

等其它多种方法结合使用来改进[96 ] 。

再比如 ,在鉴别大熊猫分布密度时 ,常利用间接指标 ———粪便来判断 ,这存在两个问题 :一是粪便的新鲜

程度不好界定 ;二是多年来沿用的用咬节和距离来区分大熊猫数量的传统方法[50 ,54 ,97 ] 受到了质疑[98 ] 。因此 ,

8443　 生 　态 　学 　报 26 卷



研究、发展一门“粪便腐蚀学”看来很有必要 ,即准确判断野外不同生境下的大熊猫粪便随时间而变化的特点

和规律 ,以判断粪便的新鲜程度。咬节法的可靠性值得进一步验证、推敲 ,并与更客观方法 ,如方盛国等提出

的基因指纹技术[99 ,100 ]相结合 ,优势互补 ,相互印证。

另外 ,采用无线电遥测及红外线自动感应照相系统等方法监测大熊猫实体 ,可以获得比用间接指标 (粪

便)更准确的信息。还可结合 GIS与遥感成像等先进技术 ,并融合景观生态学理论 ,将大熊猫分布与景观信息

的关系直观地展现出来 ,从而在较大尺度 (景观)上更高效地研究大熊猫的生境选择。
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