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皂燥则藻 贼澡葬灶 圆 皂蚤灶援 粤 贼蚤皂藻 泽藻则蚤藻泽 燥枣 枣燥则葬早蚤灶早 遭藻澡葬增蚤燥则 憎葬泽 燥遭贼葬蚤灶藻凿 遭赠 增蚤凿藻燥贼葬责蚤灶早 枣燥则葬早蚤灶早 增燥造藻泽援 宰藻 藻泽贼蚤皂葬贼藻凿 增蚤泽怎葬造造赠 贼澡藻
责则燥责燥则贼蚤燥灶 燥枣 藻葬糟澡 造藻葬枣 糟则燥责责藻凿 蚤灶 藻葬糟澡 遭蚤贼藻袁 葬灶凿 皂怎造贼蚤责造赠 遭赠 造藻葬枣 泽蚤扎藻 葬泽 遭蚤贼藻 泽蚤扎藻援

酝燥凿藻造蚤灶早 燥枣 枣燥则葬早蚤灶早 责则燥糟藻泽泽 蚤灶凿蚤糟葬贼藻凿 贼澡葬贼 贼澡藻 责则燥责燥则贼蚤燥灶 燥枣 枣燥则葬早蚤灶早 蚤灶贼藻则则怎责贼蚤燥灶 贼蚤皂藻 蚤灶 皂藻凿蚤怎皂 葬灶凿 造葬则早藻 造藻葬枣 责葬贼糟澡藻泽
渊员缘援 源圆豫 圆远援 愿圆豫 冤 憎葬泽 澡蚤早澡藻则 贼澡葬灶 贼澡葬贼 蚤灶 泽皂葬造造 造藻葬枣 责葬贼糟澡藻泽援 粤造贼澡燥怎早澡 枣燥则葬早蚤灶早 蚤灶贼藻则则怎责贼蚤燥灶 葬则蚤泽蚤灶早 枣则燥皂 增燥造藻泽爷
增蚤早蚤造葬灶糟藻 则藻凿怎糟藻凿 贼澡藻 则葬贼藻 燥枣 枣燥燥凿 蚤灶贼葬噪藻 遭赠 猿猿豫 袁 贼澡藻 则藻泽责燥灶泽藻 燥枣 蚤灶贼葬噪藻 则葬贼藻泽 贼燥 贼澡藻 造藻葬枣 泽蚤扎藻 燥枣 糟造燥增藻则 葬灶凿 贼澡藻 遭蚤贼藻 泽蚤扎藻 燥枣
增燥造藻泽憎藻则藻 泽贼蚤造造 葬 贼赠责藻域枣怎灶糟贼蚤燥灶葬造 则藻泽责燥灶泽藻援 耘曾糟藻责贼 枣燥则 遭藻澡葬增蚤燥则葬造 责葬则葬皂藻贼藻则泽 泽怎糟澡 葬泽 糟则燥责责蚤灶早 贼蚤皂藻 葬灶凿 枣燥则葬早蚤灶早 遭燥怎贼 贼蚤皂藻
则藻皂葬蚤灶蚤灶早 糟燥灶泽贼葬灶贼 憎蚤贼澡 贼澡藻 蚤灶糟则藻葬泽蚤灶早 造藻葬枣 泽蚤扎藻 燥枣 糟造燥增藻则袁 责则燥糟藻泽泽蚤灶早 贼蚤皂藻 葬灶凿 枣燥则葬早蚤灶早 蚤灶贼藻则则怎责贼蚤燥灶 贼蚤皂藻 葬造造 造蚤灶藻葬则造赠
蚤灶糟则藻葬泽藻凿 憎蚤贼澡 贼澡藻 蚤灶糟则藻葬泽蚤灶早 造藻葬枣 泽蚤扎藻袁 葬灶凿 糟则燥责责蚤灶早 贼蚤皂藻袁 责则燥糟藻泽泽蚤灶早 贼蚤皂藻 葬灶凿 枣燥则葬早蚤灶早 蚤灶贼藻则则怎责贼蚤燥灶 贼蚤皂藻 葬造泽燥 造蚤灶藻葬则造赠
蚤灶糟则藻葬泽藻凿 憎蚤贼澡 贼澡藻 蚤灶糟则藻葬泽蚤灶早 遭蚤贼藻 泽蚤扎藻袁 遭怎贼 贼澡藻 遭蚤贼藻 则葬贼藻 藻曾责燥灶藻灶贼蚤葬造造赠 凿藻糟则藻葬泽藻凿 憎蚤贼澡 贼澡藻 蚤灶糟则藻葬泽蚤灶早 造藻葬枣 泽蚤扎藻 葬灶凿 遭蚤贼藻 泽蚤扎藻援
栽澡藻泽藻 则藻泽怎造贼泽 凿藻皂燥灶泽贼则葬贼藻凿 贼澡葬贼 枣燥则葬早蚤灶早 蚤灶贼藻则则怎责贼蚤燥灶 遭赠 增蚤早蚤造葬灶糟藻 憎葬泽 葬 皂葬蚤灶 增葬则蚤葬遭造藻 则藻泽责燥灶泽蚤遭造藻 枣燥则 贼澡藻 凿藻糟则藻葬泽藻凿 遭蚤贼藻 则葬贼藻
葬灶凿 蚤灶贼葬噪藻 则葬贼藻援 粤 泽蚤早灶蚤枣蚤糟葬灶贼造赠 造蚤灶藻葬则 则藻早则藻泽泽蚤增藻 则藻造葬贼蚤燥灶泽澡蚤责 渊孕 约 园援 园员冤 憎葬泽 凿藻贼藻糟贼藻凿 遭藻贼憎藻藻灶 贼澡藻 蚤灶贼葬噪藻 则葬贼藻泽 燥遭泽藻则增藻凿
葬灶凿 贼澡燥泽藻 责则藻凿蚤糟贼藻凿 遭赠 贼澡藻 皂燥凿藻造袁蚤灶凿蚤糟葬贼蚤灶早 贼澡藻 皂燥凿藻造 责则藻凿蚤糟贼蚤燥灶 憎葬泽 泽葬贼蚤泽枣葬糟贼燥则赠援 栽澡藻 枣燥则葬早蚤灶早 糟燥泽贼泽 燥枣 贼澡藻 凿藻糟则藻葬泽藻凿 遭蚤贼藻
则葬贼藻泽 葬灶凿 蚤灶贼葬噪藻 则葬贼藻泽 遭赠 增蚤早蚤造葬灶糟藻 憎藻则藻 泽责藻糟怎造葬贼藻凿 贼燥 遭藻 糟燥皂责藻灶泽葬贼藻凿 遭赠 责则燥造燥灶早藻凿 枣燥则葬早蚤灶早 贼蚤皂藻援 灾葬造蚤凿葬贼蚤燥灶 燥枣 贼澡藻 皂燥凿藻造泽
责则燥增蚤凿藻凿 葬 泽贼则燥灶早 泽怎责责燥则贼 贼燥 贼澡藻 枣燥造造燥憎蚤灶早 澡赠责燥贼澡藻泽藻泽院 渊员冤 贼澡藻 造藻葬枣 泽蚤扎藻 糟燥怎造凿 糟燥灶贼则燥造 贼澡藻 蚤灶贼葬噪藻 则葬贼藻 燥枣 增燥造藻泽 贼澡则燥怎早澡
则藻早怎造葬贼蚤灶早 贼澡藻蚤则 遭蚤贼藻 泽蚤扎藻曰 渊圆冤 贼澡藻 糟燥皂责藻贼蚤贼蚤燥灶 遭藻贼憎藻藻灶 糟则燥责责蚤灶早 葬灶凿 糟澡藻憎蚤灶早 葬灶凿 枣燥则葬早蚤灶早 蚤灶贼藻则则怎责贼蚤燥灶 遭赠 增蚤早蚤造葬灶糟藻 皂蚤早澡贼
糟燥灶泽贼则葬蚤灶 贼澡藻蚤则 蚤灶贼葬噪藻 则葬贼藻泽曰 葬灶凿 渊猿冤 贼澡藻 则藻泽责燥灶泽藻 燥枣 蚤灶贼葬噪藻 则葬贼藻泽 贼燥 贼澡藻 责造葬灶贼 泽蚤扎藻 葬灶凿 遭蚤贼藻 泽蚤扎藻 泽贼蚤造造 遭藻造燥灶早藻凿 贼燥 贼澡藻 贼赠责藻 域
枣怎灶糟贼蚤燥灶葬造 则藻泽责燥灶泽藻 葬泽 蚤灶 增燥造藻泽 枣燥则葬早蚤灶早 蚤灶 枣燥燥凿鄄糟燥灶糟藻灶贼则葬贼藻凿 责葬贼糟澡藻泽援

运藻赠 宰燥则凿泽院 酝蚤糟则燥贼怎泽 枣燥则贼蚤泽曰 增蚤早蚤造葬灶糟藻曰 枣怎灶糟贼蚤燥灶葬造 则藻泽责燥灶泽藻曰 枣燥则葬早蚤灶早 蚤灶贼藻则则怎责贼蚤燥灶曰 蚤灶贼葬噪藻 则葬贼藻

长期以来袁生态学家普遍认为袁植食性哺乳动物觅食活动中的部分警觉时间占用了咀嚼处理食物的时间袁
使单位时间的采食口数即采食率减小袁食物摄入率降低咱员暂 袁为补偿因采食率减小可能引起的食物摄入量的损

失袁动物必然延长觅食时间遥 然而袁延长觅食时间不但要消耗较多的能量袁而且亦潜在地增加了与捕食者的相

遇率咱圆鄄源暂 遥 近来袁一些学者则认为袁植食性哺乳动物处理食物的同时能监视周围环境袁故能维持摄入率咱缘鄄怨暂 遥
由于野外定量测定动物觅食行为参数的困难性和艰巨性袁致使此两种对立的论点长期未能得到验证遥 实验室

模拟研究在定量测定和准确预测动物觅食行为参数及其动态袁推动觅食生态学理论的发展袁起着十分重要的

作用咱员园暂 遥 因此袁需借助精密的实验设计及精细的行为测定检验此两种论点遥
植食性哺乳动物功能反应描述了动物食物摄入率与食料植物可利用性相互关系咱缘暂 遥 在可利用性植物密

集条件下袁摄入率随植物大小及口量的增大呈渐近减速增高趋势袁为典型的域型功能反应遥 依此袁杂责葬造蚤灶早藻则 和
匀燥遭遭泽咱缘暂建立和检验了经典的植食性哺乳动物功能反应机制模型即口量模型渊式 员 和式 圆冤袁实现了植食性哺

乳动物觅食生态学研究由定性描述转变为定量测定的质的飞跃遥 在该领域袁通常采用口量模型咱怨袁 员员鄄员愿暂预测动

物的摄入率遥 由于该模型是在可利用性植物密集条件下预测摄入率的袁仅考虑了有效觅食即采食和处理渊咀
嚼和吞咽冤食物竞争制约条件下袁摄入率与可利用性植物之间的动态关系袁未能考虑非觅食活动如警觉等行

为动作的影响袁使得其应用性受到限制咱员愿暂 遥
在可利用性植物密集条件下袁若动物咀嚼食物的同时袁能监视周围环境和搜寻下一口食物袁且咀嚼食物的

时间超过监视周围环境和搜寻下一口食物的时间袁则摄入率受采食和咀嚼食物竞争的制约咱远袁 员员鄄员愿暂 曰假定监视

环境与咀嚼食物相冲突袁则动物用于监视环境的行为即警觉行为动作如扫视尧监听及嗅闻将延迟与下一口食

物相遇袁进而降低摄入率咱员暂 袁影响其功能反应格局遥 动物警觉行为作为其觅食活动的有机组成部分袁贯穿于

日觅食活动始终遥 晕燥则凿藻灶早则藻灶 等咱员怨暂认为袁植食性哺乳动物每天的觅食活动至少由 圆 个或 圆 个以上的觅食回合

组成遥 大型植食性哺乳动物每天大约有 怨缘豫的觅食时间用于监视周围环境即警觉咱圆园暂 遥 云燥则贼蚤灶 等咱员源暂 发现袁美
洲野牛渊月蚤泽燥灶 遭蚤泽燥灶冤及美洲马鹿渊悦藻则增怎泽 糟葬灶葬凿藻灶泽蚤泽冤大约有 苑园豫 的警觉时间与有效觅食时间重叠袁而大约

员员源摇 圆 期 摇 摇 摇 陶双伦摇 等院东方田鼠警觉对其功能反应的作用格局 摇



澡贼贼责院 辕 辕 憎憎憎援 藻糟燥造燥早蚤糟葬援 糟灶

猿园豫的警觉时间独立于有效觅食时间袁导致觅食活动出现短暂的中断袁为觅食中断时间曰而植食性小型哺乳动

物如田鼠类渊酝蚤糟则燥贼怎泽冤动物因其个体小袁活动隐蔽袁野外测定其觅食行为的困难性袁很有必要在实验室进行观

察测定遥 实验室研究发现袁单只田鼠类动物如根田鼠 渊酝蚤糟则燥贼怎泽 燥藻糟燥灶燥皂怎泽冤 咱员员鄄员圆袁 员苑暂 和东方田鼠 渊酝蚤糟则燥贼怎泽
枣燥则贼蚤泽冤 咱员远袁 员愿暂在觅食过程中不仅伴随有扫视尧静听及嗅闻等警觉行为动作袁而且亦常常发生自我修饰和逃离采

食地行为动作袁此类动作均能延迟与下一口食物相遇的时间袁但其对采食率及摄入率产生何种影响袁尚未见报

道遥 在植食性哺乳动物觅食功能反应研究中袁为便于准确测定瞬时摄入率袁减小因饱食引起的厌食尧自我修饰

等非觅食行为动作发生袁通常将动物饥饿一定时间袁测定其在活跃觅食即在 员 个觅食回合内的觅食行为参数

及过程咱缘鄄远袁 员员鄄员圆袁 员远鄄员愿暂 遥 而处于饥饿 源要远澡 的根田鼠及东方田鼠野生驯养个体在活跃觅食阶段即在臆员皂蚤灶 的觅

食回合时间内袁尚未发现其发生修饰行为事件遥 鉴于此袁在可利用性植物密集斑块上袁植食性小型哺乳动物东

方田鼠在觅食回合时间内是如何分配有效觅食时间与觅食中断时间的钥 该种时间分配对其功能反应产生何

种作用钥 而该种作用是否与其在植物大小渊或植物生物量冤不同斑块的觅食行为有关钥
为探明上述问题袁本文采用植食性小型哺乳动物东方田鼠喜食的新鲜白三叶渊栽则蚤枣燥造蚤怎皂 则藻责藻灶泽冤为食物袁在

实验室条件下袁以相等的白三叶叶片间距设置不同重量等级的叶片袁配置东方田鼠各类食物密集斑块袁测定其

在各类食物斑块的觅食行为及过程曰建立考虑警觉条件下东方田鼠功能反应模型袁检验警觉引起的觅食中断

对功能反应的作用及机制遥 检验的特定假设为袁在可利用性植物密集斑块袁由植物大小调控的动物口量决定

其摄入率袁且受采食和处理食物竞争及觅食中断的制约袁其功能反应为域型功能反应遥
员摇 材料与方法

员援 员摇 实验动物

本文以栖息于湖南省洞庭湖区的东方田鼠为实验动物遥 野外捕捉后袁带回室内驯养遥 于 猿 个月后袁从中

选取 源园 只成体渊均为野外捕捉冤袁雌雄各为 圆园 只袁平均体重渊源怨援 苑 依 愿援 苑冤早袁构成实验群体袁作为实验动物遥 在

实验室条件下袁以干稻草为巢垫袁兔颗粒饲料为主要食物袁附加一定数量的胡萝卜袁供给充足的饮水袁单只驯养

于透明饲养笼遥 实验室温度控制在渊圆园 依 员冤益袁光照周期为 员圆蕴颐员圆阅遥
员援 圆摇 食物斑块配置

采用木质纤维板构建 怨园糟皂 伊猿园糟皂 大小的斑块袁作为实验个体觅食的活动空间遥 设置 苑 个白三叶叶片重

量渊蕴杂冤等级即 员尧圆尧源尧远尧愿尧员园尧员圆皂早袁控制每个等级的叶片重量袁最小 蕴杂 干重为渊员援 园缘 依 园援 圆源冤皂早袁最大 蕴杂 为

渊员圆援 源员 依 员援 怨苑冤 皂早遥 其中袁员皂早 和 圆皂早 叶片等级间干重相差约为 员援 园园皂早 外袁其余相邻 蕴杂 等级均相差约

圆郾 园园皂早遥 以 圆援 园糟皂 的空间距离在斑块上钻孔袁孔口的直径约 园援 缘糟皂袁以小型塑胶软塞将叶片固定于孔口处袁
构成动物 苑 类食物密集斑块遥
员援 猿摇 行为观测装置

为有效地控制实验动物袁便于准确地测定实验个体的觅食行为及过程袁在食物斑块上部周边设立观测箱遥
观测箱由透明玻璃构成袁底部面积与食物斑块大小一致袁高度为 远园糟皂遥 观测箱由投放区和觅食区 圆 部分构

成袁两区间以底部带孔的隔板相隔袁此孔作为实验个体在两区间自由活动的通路遥 投放区面积 猿园糟皂 伊 猿园糟皂袁
觅食区面积 怨园糟皂 伊猿园糟皂遥
员援 源摇 觅食行为参数定义

参照 杂责葬造蚤灶早藻则 和 匀燥遭遭泽咱缘暂 尧郧则燥泽泽 等咱圆员鄄圆圆暂 尧陶双伦等咱员员鄄员猿暂 尧匀燥遭遭泽 和 郧则燥泽泽 等咱远暂 尧云燥则贼蚤灶 等咱员源暂 尧晕燥则凿藻灶早则藻灶
等咱员圆暂 尧杂藻葬造藻则 等咱员缘暂及陶双伦等咱员远鄄员愿暂对植食性哺乳动物觅食行为参数的定义袁测定如下行为参数院

采食时间渊澡冤为动物鼻口部接触到食物袁至分离食物的时间渊皂蚤灶冤曰咀嚼频次渊悦 枣冤为单位时间动物上下颌

咬合次数渊次 辕 皂蚤灶冤曰咀嚼努力渊悦藻冤为动物每次咀嚼的食物量渊早 辕次冤曰处理时间渊 贼冤为动物咀嚼和吞咽食物的

时间渊皂蚤灶冤曰有效觅食时间渊匀冤为动物采食和处理食物的时间渊澡 垣 贼袁皂蚤灶冤曰采食回合时间渊栽月月冤为动物开始采

食至下一次采食活动开始所持续的时间渊皂蚤灶冤曰口量渊杂冤为动物通过 员 次或多次采食动作袁经连续咀嚼袁员 次

吞咽的食物量渊早冤曰觅食回合时间渊栽云月冤为 员 次连续采食活动所持续的时间袁在 圆 个连续采食回合间至少有

圆员源 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 猿员 卷摇
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员皂蚤灶 无采食活动渊皂蚤灶冤曰采食口数渊灶冤为觅食回合内袁动物采食的口数曰采食率渊月冤为单位时间袁动物采食的口

数渊口 辕 皂蚤灶冤曰最大处理速率渊砸皂葬曾 冤为排除警觉及逃跑等非觅食活动时间袁单位时间动物处理食物的量渊早 辕
皂蚤灶冤曰觅食中断时间渊栽云陨 冤为在觅食过程中袁动物停止咀嚼袁抬头向周围扫视尧监听及嗅闻所花费的时间

渊皂蚤灶冤曰摄入率渊 陨冤为单位时间袁动物摄入的食物量渊早 辕 皂蚤灶冤遥
员援 缘摇 实验程序及觅食行为参数估计

测定开始前 圆 周袁以新鲜白三叶叶片饲喂实验动物遥 从实验群体中选择 圆园 只觅食活跃尧毛色光亮的健康

者雌尧雄各 员园 只为实验个体袁在吉首大学基础生物学动物行为学实验室测定其觅食行为遥 行为观测装置置于

实验室特定位置袁上方悬挂一只 远园宰 荧光灯遥 为使实验个体充分适应观测装置袁将单只个体投放于观测箱袁
使其适应 员缘 皂蚤灶袁每天重复 圆 次遥 测定前袁饥饿实验个体 源要远 澡遥 测定时袁从观测箱投放区释放单只个体袁观
测者位于观测箱一侧中部袁以计数及录像机录像测定实验个体上述觅食行为参数及其行为过程序列袁同时观

测者记录实验个体每口消费的叶片占单个叶片面积的比例咱苑袁 怨袁 员圆暂 遥 每次行为测定结束后袁分离尧称重每个被

食叶片的剩余部分袁以自来水彻底冲洗斑块袁去掉遗留气味袁避免影响后续实验遥 待斑块阴干后袁重新配置叶

片袁重复上述试验遥 在实验测定期内袁行为测定均由同一观测者完成遥
以 匀 的倒数估计实验个体的 月员渊式 员冤曰以 匀 垣 栽云陨的倒数估计实验个体的 月圆渊式 猿冤曰从每 凿 配置食物斑

块的新鲜白三叶叶片中袁随机抽取 员园园 个叶片作为样本袁在 缘缘益烘箱中烘至恒重袁测定每次实验叶片的干物

质转化率遥 以实验个体采食叶片面积比例乘以叶片重袁估计 杂曰以 杂 除以 匀 估计 陨员 渊式 圆冤曰以 杂 除以 匀 垣 栽云陨

估计 陨圆渊式 源冤遥
动物觅食过程中袁由于颌的采食与咀嚼动作不能同时发生咱缘暂 袁故采食率为采食与处理每口食物时间的函

数遥 以方程咱缘暂预测采食率 月员院

月员 越 员

澡 垣 杂
砸皂葬曾

越
砸皂葬曾

砸皂葬曾澡 垣 杂 渊员冤

式渊员冤中袁月员为采食率袁澡 为采食时间袁杂 为口量袁 砸皂葬曾为最大处理速率袁以 砸皂葬曾 越 悦藻 伊 悦 枣
咱缘暂估计遥

食物密集条件下袁通常以功能反应口量模型咱员员鄄员愿暂预测摄入率 陨员动态遥 口量模型为院

陨员 越 杂

澡 垣 杂
砸皂葬曾

越
砸皂葬曾杂

砸皂葬曾澡 垣 杂 渊圆冤

式渊圆冤中袁陨员为摄入率袁其它参数定义同式渊员冤遥
植食性哺乳动物觅食时袁常常监视周围环境咱圆园暂 袁故 月员不但受采食与咀嚼竞争的制约袁同时亦受警觉的影

响遥 在 栽月月内袁由于部分警觉时间与处理食物时间不相重叠袁为觅食中断时间 栽云陨
咱员源暂 袁因此袁式渊员冤改写为院

月圆 越 员

澡 垣 杂
砸皂葬曾

垣 栽云陨

越
砸皂葬曾

砸皂葬曾澡 垣 杂 垣 砸皂葬曾栽云陨
渊猿冤

式渊猿冤中袁月圆为采食率袁栽云陨为觅食中断时间袁其它参数定义同式渊员冤遥 以式渊猿冤预测 月圆遥
据式渊猿冤袁在处理食物过程中或处理食物后袁觅食中断时间延迟了动物与下一口食物相遇的时间遥 因此袁

式渊圆冤改写为院

陨圆 越 杂

澡 垣 杂
砸皂葬曾

垣 栽云陨

越
砸皂葬曾杂

砸皂葬曾澡 垣 杂 垣 砸皂葬曾栽云陨
渊源冤

式渊源冤中袁陨圆为摄入率袁其它参数定义同式渊员冤尧式渊圆冤及式渊猿冤遥 以式渊源冤预测 陨圆遥
员援 远摇 统计分析

有效觅食时间比例及觅食中断时间比例以平均值 依 标准误渊酝 依 杂耘冤表示曰以对数回归分析法袁检验实验

个体 陨员及 陨圆对 蕴杂 及 杂 的功能反应袁确立功能反应型式曰以线性尧指数或对数回归分析法袁检验实验个体觅食行

猿员源摇 圆 期 摇 摇 摇 陶双伦摇 等院东方田鼠警觉对其功能反应的作用格局 摇
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为参数 澡尧匀尧栽云陨尧月员尧月圆及 栽云月对 蕴杂 及 杂 的反应袁分析二者的相关性曰以线性回归分析法袁分析 陨圆测定值与预测

值的相关性遥
圆摇 结果

圆援 员摇 东方田鼠觅食中断时间分配

除了在 蕴杂 为 员皂早 食物斑块袁东方田鼠 匀 在 栽云月所占比例的较高为 怨园援 远园豫外袁在其余各类食物斑块所占

比例均分布于 苑源援 圆猿豫要愿源援 缘愿豫的范围之内渊图 员葬冤遥 相反袁在 蕴杂 为 员皂早 食物斑块袁栽云陨在 栽云月所占比例较低

仅为 怨援 源园豫外袁在其余各类食物斑块所占比例均分布于 员缘援 源圆豫要圆远援 愿圆豫的范围袁最小值为 源援 园苑豫 袁最大值

达到 猿缘援 园圆豫 渊图 员遭冤遥 东方田鼠在 蕴杂 为 员皂早 食物斑块的觅食中断时间分配较低袁与其为收获 员 口的食物量

而进行连续采食有关遥 动物在该斑块经过 员 个觅食回合后袁即刻进入拒绝采食状态遥

图 员摇 东方田鼠有效觅食及觅食中断时间在觅食活动中的分配

云蚤早援 员摇 粤造造燥糟葬贼蚤燥灶 燥枣 藻枣枣藻糟贼蚤增藻 枣燥则葬早蚤灶早 贼蚤皂藻 葬灶凿 枣燥则葬早蚤灶早 蚤灶贼藻则则怎责贼蚤燥灶 贼蚤皂藻 凿怎则蚤灶早 枣燥则葬早蚤灶早 蚤灶 酝蚤糟则燥贼怎泽 枣燥则贼蚤泽

圆援 圆摇 东方田鼠摄入率对叶片重 蕴杂 及口量 杂 的功能反应

东方田鼠摄入率 陨员随 蕴杂渊图 圆葬冤及渊图 圆遭冤杂 的增大袁呈非线性渐近减速增高趋势袁其功能反应均为域型

功能反应遥 陨员与 蕴杂 及 杂 非线性回归的 粤晕韵灾粤 结果显示袁其回归均达到极显著水平渊孕 约 园援 园员冤渊表 员冤曰陨圆亦
对 蕴杂渊图 圆袁糟冤及 杂渊图 圆袁凿冤做出域型功能的反应遥 即当 蕴杂 及 杂 最小时袁陨圆达到最小值曰其后袁随 蕴杂 及 杂 的增

加袁陨圆则以减速率快速增高曰当 蕴杂 及 杂 增大至 源皂早 附近时袁陨圆增高趋势明显减慢曰此后袁随 蕴杂 及 杂 的增加袁陨圆基
本保持稳定袁呈恒量遥 陨圆与 蕴杂 及 杂 非线性回归的 粤晕韵灾粤 结果显示袁其回归均达到显著的水平渊孕 约 园援 园员冤
渊表 员冤遥

上述结果表明袁尽管 陨圆 较 陨员 减小了近 猿猿豫 渊回归曲线系数比较袁蕴杂院 渊员愿援 苑怨缘要员圆援 猿怨圆冤 辕 员愿援 苑怨缘 越
猿源郾 园苑豫 曰杂院 渊圆圆援 远圆员 原 员缘援 圆员员冤 辕 圆圆援 远圆员 越 猿圆援 苑远豫 冤渊图 圆冤袁但东方田鼠功能反应构型没有改变袁仍为域型功

能反应遥
圆援 猿摇 东方田鼠觅食行为参数对叶片重 蕴杂 及口量 杂 的反应

东方田鼠觅食行为参数 澡 随 蕴杂 的增大袁无明显的变动规律袁呈恒量渊图 猿葬冤袁然而 澡 随 杂 的增大袁则呈明

显增高趋势渊图 猿遭冤遥 线性回归的 粤晕韵灾粤 结果显示袁澡 与 杂 的线性回归达到极显著水平渊孕 约 园援 园员冤渊表 员冤曰贼
渊图 猿糟尧图 猿凿冤和 栽云陨渊图 猿藻尧图 猿枣冤均随 蕴杂 及 杂 的增大均呈线性增高趋势遥 线性回归的 粤晕韵灾粤 结果表明袁其
与 蕴杂 及 杂 的线性回归均达到显著或极显著水平渊孕 约 园援 园缘 或 孕 约 园援 园员冤渊表 员冤遥 栽云月随 蕴杂 的增大无明显的

变动规律袁基本保持稳定渊图 猿早冤遥
然而袁东方田鼠 月员随 蕴杂 及 杂 的增大袁则以渐进减速率缓慢降低渊图 源葬尧图 源遭冤袁当 蕴杂 增大至 愿皂早渊图 源葬冤

或 杂 增大接近 源皂早渊图 源遭冤时袁月员则保持稳定袁呈恒量遥 表明袁月员与 蕴杂 及 杂 存在渐进的函数递减关系遥 非线性

回归的 粤晕韵灾粤 结果显示袁月员与 蕴杂 及 杂 的回归均达到极显著的水平渊孕 约 园援 园员冤渊表 员冤曰月圆亦对 蕴杂渊图 源糟冤及
杂渊图 源凿冤的增大作出减速递减的反应遥 当 蕴杂 增大至 源皂早渊图 源糟冤或 杂 接近 源皂早渊图 源凿冤时袁月 则保持稳定遥 表

明袁月圆与 蕴杂 及 杂 亦存在渐进递减的函数关系遥 非线性回归的 粤晕韵灾粤 结果显示袁月圆与 蕴杂 及 杂 的回归均达到

极显著的水平渊孕 约 园援 园员冤渊表 员冤遥 与 月员对 蕴杂 及 杂 的反应比较袁尽管 月圆对 蕴杂 及 杂 的反应格局没有发生改变袁

源员源 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 猿员 卷摇
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图 圆摇 东方田鼠摄入率与白三叶叶片重及口量的渐进函数关系

云蚤早援 圆摇 粤泽赠皂责贼燥贼蚤糟 枣怎灶糟贼蚤燥灶 则藻造葬贼蚤燥灶泽澡蚤责 遭藻贼憎藻藻灶 贼澡藻 蚤灶贼葬噪藻 则葬贼藻 葬灶凿 贼澡藻 糟造燥增藻则 造藻葬枣 泽蚤扎藻 燥则 遭蚤贼藻 泽蚤扎藻 蚤灶 酝蚤糟则燥贼怎泽 枣燥则贼蚤泽

但 月圆较 月员减小了近 圆苑豫 渊回归曲线系数比较袁蕴杂院渊猿圆援 圆圆远 原 圆猿援 源怨怨冤 辕 猿圆援 圆圆远 越 圆苑援 园愿豫 曰杂院渊圆怨援 愿怨圆 原
圆员郾 苑苑怨冤 辕 圆怨援 愿怨圆 越 圆苑援 员源豫 冤冤渊图 源冤遥

表 员摇 东方田鼠觅食行为参数与叶片重及口量的回归分析结果

栽葬遭造藻 员摇 砸藻泽怎造贼泽 燥枣 则藻早则藻泽泽蚤增藻 葬灶葬造赠泽藻泽 遭藻贼憎藻藻灶 遭藻澡葬增蚤燥则葬造 责葬则葬皂藻贼藻则泽 葬灶凿 造藻葬枣 泽蚤扎藻 葬灶凿 遭蚤贼藻 泽蚤扎藻 枣燥则 酝蚤糟则燥贼怎泽 枣燥则贼蚤泽 枣燥则葬早蚤灶早

行为参数 独立变量 曲线估计 云 凿枣 孕 砸圆 摇 摇 摇 摇 模型

摄入率 陨员 叶片重 对数函数 圆猿援 远缘员 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 圆圆怨 赠 越 员愿援 苑怨缘造灶渊曾冤 垣 猿怨援 圆圆怨
口量 对数函数 远员援 怨远员 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 圆源源 赠 越 圆圆援 远圆员造灶渊曾冤 垣 猿愿援 源缘远

摄入率 陨圆 叶片重 对数函数 园援 员园怨 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 员园怨 赠 越 员圆援 猿怨圆造灶渊曾冤 垣 猿源援 怨源员
口量 对数函数 园援 员缘缘 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 员缘缘 赠 越 员缘援 圆员员造灶渊曾冤 垣 猿员援 苑苑猿

采食时间 口量 线性函数 员缘援 苑猿苑 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 园愿圆 赠 越 园援 园园员曾 垣 园援 园员园
处理时间 叶片重 线性函数 员猿圆援 猿愿愿 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 源圆怨 赠 越 园援 园员园曾 垣 园援 园员圆

口量 线性函数 员圆员援 员缘猿 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 源园愿 赠 越 园援 园员圆曾 垣 园援 园员猿
采食回合时间 叶片重 线性函数 怨远援 愿愿源 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 猿缘远 赠 越 园援 园员猿曾 垣 园援 园猿源

口量 线性函数 员园怨援 怨愿源 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 猿怨源 赠 越 园援 园员愿曾 垣 园援 园猿员
觅食中断时间 叶片重 线性函数 远援 远源愿 员袁 怨猿 园援 园员猿 园援 员员员 赠 越 园援 园园缘曾 垣 园援 园源猿

口量 线性函数 员圆援 苑怨员 员袁 怨猿 园援 园园员 园援 员怨源 赠 越 园援 园园愿曾 垣 园援 园猿远
采食率 月员 叶片重 渐进函数 员愿苑援 远源苑 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 缘员远 赠 越 猿圆援 圆圆远藻 原 园援 员猿缘曾

口量 渐进函数 员圆怨援 猿员缘 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 源圆源 赠 越 圆怨援 愿怨圆藻 原 园援 员远圆曾

采食率 月圆 叶片重 渐进函数 员园远援 缘圆猿 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 猿苑苑 赠 越 圆猿援 源怨怨藻 原 园援 员猿缘曾

口量 渐进函数 苑愿援 怨缘苑 员袁 员苑远 园援 园园园 园援 猿员园 赠 越 圆员援 苑苑怨藻 原 园援 员远圆曾

摇 摇 行为参数 云燥则葬早蚤灶早 责葬则葬皂藻贼藻则泽曰独立变量 灾葬则蚤葬遭造藻泽曰曲线估计 悦怎则增藻 藻泽贼蚤皂葬贼藻泽曰模型 酝燥凿藻造泽曰摄入率 陨灶贼葬噪藻 则葬贼藻曰采食时间 悦则燥责责蚤灶早 贼蚤皂藻曰处理时

间 栽则藻葬贼皂藻灶贼 贼蚤皂藻曰有效觅食时间 栽蚤皂藻 燥枣 藻枣枣藻糟贼蚤增藻 枣燥则葬早蚤灶早曰采食回合时间 栽蚤皂藻 燥枣 遭蚤贼蚤灶早 遭燥怎贼曰觅食中断时间 栽蚤皂藻 燥枣 枣燥则葬早蚤灶早 蚤灶贼藻则则怎责贼蚤燥灶曰采食率

月蚤贼蚤灶早 则葬贼藻曰叶片重 蕴藻葬枣 泽蚤扎藻曰口量 月蚤贼藻 泽蚤扎藻

圆援 源摇 模型预测性

东方田鼠摄入率 陨圆测定值与式渊源冤预测值线性回归的 粤晕韵灾粤 结果渊云渊员袁 员苑远冤 越 圆苑源援 怨苑猿袁孕 约 园援 园员袁砸圆 越

园援 远缘猿冤显示袁二者的回归达到极显著水平袁回归方程为 赠 越 员援 圆缘苑曾 垣 怨援 愿愿愿渊图 缘冤袁表明模型具有良好的可预

缘员源摇 圆 期 摇 摇 摇 陶双伦摇 等院东方田鼠警觉对其功能反应的作用格局 摇
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图 猿摇 东方田鼠觅食行为参数对白三叶叶片重及其口量的反应

云蚤早援 猿摇 砸藻泽责燥灶泽藻泽 燥枣 遭藻澡葬增蚤燥则葬造 责葬则葬皂藻贼藻则泽 燥枣 枣燥则葬早蚤灶早 贼燥 贼澡藻 糟造燥增藻则 造藻葬枣 泽蚤扎藻 葬灶凿 遭蚤贼藻 泽蚤扎藻 蚤灶 酝蚤糟则燥贼怎泽 枣燥则贼蚤泽

测性遥 摇
上述检验结果充分地说明袁在可利用性植物密集斑块袁由植物大小调控的动物口量决定其摄入率袁且受采

食与处理食物竞争及觅食中断的制约袁其功能反应仍为域型功能反应遥
猿摇 讨论

研究结果表明袁除了在白三叶叶片重为 员皂早 食物斑块袁东方田鼠有效觅食时间在觅食回合中所占的比例

较高袁最大值达到 怨远援 源猿豫外袁其它食物斑块有效觅食时间比例均维持在 苑愿豫的水平袁而大约 圆圆豫的时间为警

觉行为中的觅食中断时间渊图 员冤遥 该结果与 云燥则贼蚤灶 等咱员源暂观测的美洲野牛及美洲马鹿的有效觅食时间或觅食

远员源 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 猿员 卷摇
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图 源摇 东方田鼠采食率对白三叶叶片重及其口量的反应

云蚤早援 源摇 砸藻泽责燥灶泽藻泽 燥枣 贼澡藻 遭蚤贼藻 则葬贼藻 燥枣 酝蚤糟则燥贼怎泽 枣燥则贼蚤泽 贼燥 贼澡藻 糟造燥增藻则 造藻葬枣 泽蚤扎藻 葬灶凿 遭蚤贼藻 泽蚤扎藻

图 缘摇 东方田鼠摄入率测定值与预测值的线性回归关系

摇 云蚤早援 缘 蕴蚤灶藻葬则造赠 则藻早则藻泽泽蚤增藻 则藻造葬贼蚤燥灶泽澡蚤责 遭藻贼憎藻藻灶 燥遭泽藻则增藻凿 葬灶凿

责则藻凿蚤糟贼藻凿 蚤灶贼葬噪藻 则葬贼藻泽 燥枣 酝蚤糟则燥贼怎泽 枣燥则贼蚤泽

中断时间分配比例较为接近袁但有一定的差异遥 本文认

为袁这可能与此两类动物体型大小差异巨大袁警觉潜在

风险的行为及能力差异咱圆员袁圆猿暂 袁以及测定觅食时间的方

法不同咱员员暂有关遥 在 员皂早 叶片斑块袁可能由于其可利用

性较低袁东方田鼠完成一快速连续的觅食回合后袁即刻

进入拒绝采食状态袁 该斑块叶片密度亦即为在东方田

鼠觅食放弃密度范围之内遥
在剔除警觉尧逃跑等非觅食活动时间仅考虑有效觅

食活动时间条件下袁东方田鼠食物摄入率对白三叶叶片

重及口量的功能反应为域型功能反应渊图 圆葬尧图 圆遭冤袁
此与定量测定植食性小型哺乳动物根田鼠及高原鼠兔

渊韵糟澡燥贼燥灶葬 糟怎则扎燥灶蚤葬藻冤功能反应的结果一致咱员圆鄄员猿暂 遥 尽管袁
在采食回合时间内即在包括警觉尧逃跑等非觅食活动时

间条件下袁东方田鼠摄入率对口量的功能反应型构没有

改变袁仍为域型功能反应渊图 圆糟尧图 圆凿冤袁但摄入率较前

者下降了近 猿猿豫 渊图 圆糟尧图 圆凿冤遥
饶有兴味的是袁东方田鼠日食物干物质摄入量大约为 远园园园要愿园园园皂早袁在考虑觅食中断作用条件下袁若摄

入率以 远园皂早 辕 皂蚤灶 计算袁可利用性食物丰富时袁其每天仅需觅食 圆要猿澡袁即可满足其日能量需求曰若考虑到胃容

量及食物消化的制约作用袁以及非觅食活动如自我修饰尧种内及种间干扰性竞争尧以及捕食风险压力等影响袁
则其觅食时间可能会更长遥 因此推测袁东方田鼠为摄取日需食物量袁应适度延长觅食活动时间遥 但无论如何袁
该值较口量模型预测的摄入率更接近现实遥

一些学者认为袁植食性哺乳动物觅食活动中的警觉行为有一定的代价袁但不重要袁通过提高采食率袁能维

苑员源摇 圆 期 摇 摇 摇 陶双伦摇 等院东方田鼠警觉对其功能反应的作用格局 摇
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持其摄入率咱缘鄄怨暂 遥 然而袁以连续采食尧咀嚼和吞咽方式摄取食物提高采食率袁势必会降低警觉行为动作发生的

频次和持续时间袁增大被捕食的风险袁降低其适合度咱愿暂 曰若以降低采食率来提高警觉袁尽管在一定程度上能降

低被捕食的风险袁但为满足日能量需求袁动物势必会延长觅食时间袁降低各种除觅食活动以外的其它活动如社

会性活动的时间袁亦能降低其适合度咱愿暂 遥 因此推测袁植食性哺乳动物觅食活动中的警觉行为动作如扫视尧监
听和嗅闻与采食和处理渊咀嚼和吞咽冤食物动作可能存在一最优匹配模式袁以使适合度最大化遥

已有的植食性哺乳动物功能反应模型很少考虑动物觅食活动中的警觉代价袁而动物觅食活动中的警觉行

为是长期进化适应环境的产物袁其贯穿于觅食活动的始终遥 虽然东方田鼠扫视周围环境的时间与部分处理食

物的时间相重叠袁但监听和嗅闻动作则与采食和处理食物动物不相重叠遥 无论如何袁在考虑觅食中断的作用

时袁东方田鼠采食率下降了近 圆苑豫 袁直接导致其摄入率降低了近 猿猿豫 遥 虽然在一定程度上动物可通过提高采

食率袁增大短期摄入率袁减小觅食中断所造成的代价袁但是袁采食率受采食与处理食物竞争的制约咱缘暂 袁采食大尧
中型植物或以大尧中型口量采食食物的采食率保持相对稳定渊图 源糟尧图 源凿冤袁摄入率亦保持相对稳定渊图 圆糟尧图
圆凿冤遥 东方田鼠并未因上次觅食中断事件所造成的觅食代价袁在其后的采食回合中通过即时提高采食率渊图
源糟尧图 源凿冤或摄入率渊图 圆糟尧图 圆凿冤袁以降低警觉来补偿遥 植食性哺乳动物功能反应口量模型由于未考虑动物

在觅食活动中因警觉引起的觅食中断时间对摄入率的作用袁而过高地估计了采食率和摄入率袁植食性小型哺

乳动物觅食活动中的警觉行为代价主要是通过延长觅食时间来补偿的遥
研究发现袁东方田鼠采食时间随叶片重增大袁并无明显地变动规律渊图 猿葬冤袁然而采食时间则随口量的增

大呈极显著地增高趋势渊图 猿遭曰表 员冤遥 处理时间渊图 猿糟尧图 猿凿冤及觅食中断时间渊图 猿藻尧图 猿枣冤亦随叶片重及口

量的增大呈极显著或显著地增高趋势渊表 员冤袁而觅食回合时间动态则与叶片重或叶片斑块生物量无关渊图
猿早冤遥 已有的研究咱员缘暂表明袁小型植物易于采食和控制袁而大口量采食食物的同时增加了控制食物的难度袁进而

延长了采食时间曰类似地袁处理大口量食物能提高处理单位食物的速率袁但同时也增加了控制食物的难度袁且
大口量食物需要更长的时间进行咀嚼和粉碎袁故亦延长了处理时间遥 尽管袁采食时间及处理时间均随叶片重

或口量增大而增高袁但采食大型可利用性植物或以大口量采食能同时提高瞬时摄入率袁因此袁动物因警觉引起

的觅食中断事件是导致采食率及摄入率降低的主要因子遥
东方田鼠觅食中断时间亦随叶片重及口量的增大而增高袁尽管增高缓慢袁其二者回归直线斜率仅为

园郾 园园愿渊表 员冤袁但增高趋势却没有改变渊图 猿藻尧图 猿枣冤遥 植食性哺乳动物能在口量尺度上评价食物斑块的可利

用性咱圆缘暂 遥 在可利用性较高的食物斑块袁易引起动物的聚集袁能在短期内增大其种群密度袁而较高的种群密度

所引起的食品库效应袁增加了被捕食的风险压力咱圆猿鄄圆源暂 曰类似地袁在可利用性较高的食物斑块袁亦加剧了因食物

资源引起的种内及种间竞争咱圆猿鄄圆苑暂 遥 动物在长期适应性进化过程中及在生态时间内如群体内个体通过试错学

习和社会学习袁形成并增进了评价和权衡所处环境收益与风险的能力咱圆愿鄄圆怨暂 遥 随着食物斑块可利用性增大袁动
物能感知上述风险的增加袁其警觉性随之提高袁导致觅食中断时间延长遥 云燥则贼蚤灶 等咱员源暂亦发现袁随环境植被生物

量增加袁美洲野牛及美洲马鹿的警觉性亦逐步增强袁但未能给予解释遥 此论点还有待进一步的实验验证遥
本研究中袁尽管在实验开始前 员缘凿袁每天 圆 次袁每次 员园要员缘皂蚤灶袁使实验个体适应观测箱袁并在实验前饥饿

源要远澡袁但每次实验袁大部分个体仍需至少 园援 缘要员皂蚤灶 或更长时间的观察如沿斑块周边以边行走边嗅闻尧扫视

或监听等活动袁巡视一周后袁才进入觅食状态即至少进行 圆要猿 个采食回合遥 在实验进入最后阶段袁大部分个

体投放至斑块后袁依然保持上述行为特征遥 因此袁每次实验袁从鼠笼到观测箱袁从一种类型食物斑块转移至另

一类型食物斑块袁个体面对熟悉而又陌生的环境始终没有放松警惕遥 在 员皂早 小叶片食物斑块袁大部分实验个

体采用 源要远 次连续而快速的采食动作完成一次觅食活动后袁即刻进入拒绝采食状态遥 在 圆皂早 小叶片食物斑

块袁大部分实验个体尽管亦采用 源要远 次袁有些甚至达到 员园 次连续而快速的采食动作完成一次觅食活动后袁才
出现觅食中断事件袁但随后又进入下一觅食活动曰而在大尧中型叶片渊源要员圆皂早冤斑块袁大部分个体采食 圆要猿 口

食物后即刻出现觅食中断事件遥 因此袁长期的进化适应及相互学习和切身的经历袁形成了动物应对所处环境

的能力咱圆怨暂 袁其亦为上述论点提供了佐证遥
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总括上述袁在新鲜白三叶叶片密集斑块条件下袁东方田鼠觅食白三叶叶片的功能反应模型及机制袁充分验

证了本文提出的植食性哺乳动物摄入率动态的假设袁为深入探讨植食性哺乳动物的觅食生态学与进化生态学

理论提供了依据遥
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