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封面图说: 肥美的当雄草原———高寒草甸是在寒冷的环境条件下,发育在高原和高山的一种草地类型。 其植被组成主要是多

年生草本植物,冬季往往有冰雪覆盖,土壤主要为高山草甸土。 当雄草原位于藏北高原, 藏南与藏北的交界地带,

海拔高度为 5200—4300m, 受海洋性气候影响,呈现高原亚干旱气候,年平均降水量 293—430mm。 主要有小嵩草草

甸、藏北嵩草草甸和沼泽草甸等,覆盖度为 60%—90% ,其中小嵩草草甸分布面积最大,连片分布于广阔的高原面

上。 高寒草甸草层低,草质良好,是畜牧业优良的夏季牧场。

彩图及图说提供: 陈建伟教授　 北京林业大学　 E-mail: cites. chenjw@ 163. com
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捕食风险对东方田鼠功能反应格局的作用

马　 静,陶双伦∗,杨锡福,姚小燕,王　 璐,李俊年
(吉首大学生物资源与环境科学学院,吉首　 416000)

摘要:植食性哺乳动物对食物斑块的选择和利用不仅取决于食物的可利用性,且与觅食环境潜存的各种风险紧密关联。 捕食风

险是否通过作用于动物觅食活动中的警觉影响其功能反应格局。 在新鲜白三叶叶片构成的各类食物密集斑块上,测定东方田

鼠觅食行为,建立功能反应模型,检验捕食风险对其功能反应格局的作用。 结果发现,捕食风险能显著地延长东方田鼠的觅食

决定时间,但其摄入率保持稳定,功能反应构型亦未发生改变,仍为Ⅱ型功能反应;除了对照组个体的采食时间随叶片大小增大

无明显变动规律外,处理组个体的采食时间及对照组和处理组个体的处理时间、觅食中断时间均随叶片大小及口量的增大呈线

性增高趋势,处理组个体的觅食中断时间明显大于对照组个体的;对照组和处理组个体的采食率均随叶片大小及口量呈非线性

渐近递减趋势,但处理组个体的采食率较对照组个体的略有降低。 结果揭示,在捕食风险压力下,虽然上述觅食参数变异能潜

在地降低摄入率,但个体能通过改变觅食活动中各种警觉行为动作如降低嗅闻和静听监视动作的发生频次,增大视觉监视动作

比重,以此缓冲捕食风险压力,维持摄入率。 摄入率测定值与模型预测值的线性回归极显著,表明,功能反应模型具有良好的预

测性。 在可利用植物密集斑块,动物觅食活动中的警觉能缓冲捕食风险压力;动物摄入率是由植物大小调控的口量决定的,且
受采食与处理食物竞争及觅食中断的制约;其功能反应仍属Ⅱ型功能反应。
关键词:东方田鼠;捕食风险;警觉;功能反应;摄入率

Effects of predation risk on the patterns of functional responses in reed vole
foraging
MA Jing,TAO Shuanglun∗,YANG Xifu,YAO Xiaoyan,WANG Lu,LI Junnian
College of Biology and Environmental Sciences, Jishou University, Jishou, Hunan 416000, China

Abstract: Selection and consumption of food patches in mammalian herbivores depend not only on the availability of
patches, but also on the latent risks around. Whether predation risk affect the patterns of functional responses of herbivores
by influencing their vigilance in foraging is still unknown. To evaluate the effects of predation risks on patterns of functional
responses of voles (Microtus fortis), we measured behavioral parameters of the voles′ foraging in food concentrated patches
consisting of fresh leaves of clover ( Tritolium repens), and tested a newly constructed mechanistic model of functional
responses.

Modeling of foraging processes indicated that predation risk significantly prolonged foraging decision time of voles. The
intake rate in different patches was similar, the patterns of functional responses remained unchanged, and were still typeⅡ
functional responses. Except for cropping time in controls remaining stable with the increasing leaf size of clover, cropping
time in treatments, processing time and interrupting time in both controls and treatments increased linearly with increasing
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bite size. The interruption time of the treatments was obviously longer than that of the controls; bite rates in both controls
and treatments decreased nonlinearly, but the bite rates in treatments were slightly lowered when compared with those in
controls.

These results demonstrate that, although the variation of these behavioral parameters of voles under the pressure of
predation risk are likely to depress intake rates, voles are able to modify the frequency of vigilance actions such as lessening
the smelling and listening action and mounting the staring action, so as to effectively buffer the pressure of predation risk,
thus can maintain their intake rates. A significantly linear regressive relationship was detected between the intake rate
observed and that predicted by the model, indicating the predictability of the model is satisfactory. Validation of the models
provided a strong support to the following hypotheses: vigilance in herbivores′ foraging is capable to buffer the pressure of
prediction risks; the intake rate of herbivores is controlled by plant sizes through regulating their bite sizes, and is also
constrained by competition between cropping and chewing and foraging interruption at vigilance; the responses of intake
rates to plant sizes and bite sizes are still a type Ⅱ functional response as voles foraging in food-concentrated patches.

Key Words: Microtus fortis; predation risk; vigilance; functional response; intake rate

自然界,植食性哺乳动物的食物呈斑块状分布,动物通常选择在由偏爱性较高的食物组成的斑块上觅食,
其对食物摄取、斑块利用、植物群落组成及其动态格局具有重要的生态学意义[1]。 植食性哺乳动物功能反应

描述了动物食物摄入率与可利用植物间的函数关系[2-8],其在揭示和预测动物与可利用植物资源的动态关

系[9]、动物的警觉优化[6, 10-11]及食物优化[12-16]方面起着极为重要的作用[17]。
植食性哺乳动物在口尺度上选择食物斑块,在口尺度构成的摄食站进行觅食决定[8]。 定义觅食决定为

动物进入食物斑块至少进行两个觅食回合。 动物对食物斑块的选择和决定不仅依赖于食物的可利用性,而且

取决于环境潜存的各种风险[11]。 若风险压力巨大时,动物会延迟觅食;若风险一时难以解除,动物是如何应

对获取食物与规避风险这一两难的处境的?
功能反应理论[18]及最优觅食理论[13]提出之初,并未认识到动物搜寻与处理食物项目动作重叠对摄入率

动态的调节作用。 近来,Spalinger 和 Hobbs[19]观察到植食性哺乳动物咀嚼与搜寻食物动作相互重叠,构建了

反映该重叠过程的功能反应机制模型,这意味着动物咀嚼食物所需的时间可能会大于与下一口食物相遇的时

间。 在此情形下,食物摄入不受行走时间的制约,而是受处理食物速率的约束[2, 13, 19-21]。 自然界,植食性哺乳

动物因处理食物抑制摄入率的现象极为普遍[15, 13],尽管目前就动物咀嚼与搜寻食物动作重叠对摄入率的作

用已有报道,但对这两种动作重叠的生态学意义的探讨却依然有限[2]。 植食性哺乳动物咀嚼食物时不仅能

搜寻下一食物项目,且能同时能远离和 /或警惕竞争者及各种风险[13]。 然而,动物咀嚼食物时的行走能否降

低种内及种间干扰性竞争以及各种风险对摄入率的潜在影响,目前仍无定论。 由于动物完成食物咀嚼处理才

收获下一口食物项目[3, 13, 19],因此,Illius 和 Fitzgibbon [22]明确地指出,若处理食物项目时间大于与下一口食

物项目相遇的时间,剩余咀嚼处理时间为“盈余时间”。 在盈余时间内,动物能进行一些不致使摄入率降低的

活动如搜寻和警觉。 盈余时间是一个非常重要的生态学变量[23],它揭示了摄入率在受到相遇率调控前动物

的活动余地。 警觉-营养级动态作用假说则认为[10-11],动物扫视环境能降低食物摄入量。 由于受野外追踪测

定觅食行为过程及参数难度的制限,就“捕食风险是否影响植食性哺乳动物摄入率”这一命题的解答,至今仍

莫衷一是。
植食性哺乳动物的觅食行为过程典型地由搜寻与采食和处理(咀嚼和吞咽)食物动作组成,期间伴有各

种警觉行为动作如扫视、静听和嗅闻等[8, 24]。 因嗅闻和静听动作与处理食物动作不相重叠,能使觅食活动出

现短暂中断而降低摄入率[8, 25-26]。 动物在处理食物的同时能搜寻新的食物项目。 在食物密集斑块上,动物警

觉行为动作如扫视与处理食物动作相重叠,其处理食物时能行走至下一目标食物,因此,在该时段内警觉行为

不会降低摄入率[8, 25-26]。 然而,当捕食者在场时,动物的上述觅食行为参数及警觉行为动作是否会发生变异?
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该种变异是否会影响摄入率,进而改变其功能反应格局?
为探明上述问题,采用栖息于洞庭湖区的东方田鼠(Microtus fortis)为研究对象,以该区频繁出没的流浪

猫(Felis catus)为捕食风险源。 在实验室条件下,采用东方田鼠喜食的新鲜白三叶(Trifolium repens)为食物,
以大小等级相异的叶片配置叶片间距相等、叶片大小等级不同的各类食物密集斑块,测定东方田鼠在各类食

物斑块的觅食行为过程及参数;采用警觉-功能反应模型[8]检验捕食风险对东方田鼠觅食行为的影响,以及对

其功能反应格局的作用。 检验的特定假设为,在可利用植物密集斑块,动物觅食活动中的警觉能缓冲捕食风

险压力;动物的摄入率是由植物大小调控的口量决定的,且受采食与处理食物竞争及觅食中断的制约,其功能

反应为Ⅱ型功能反应。
1　 材料与方法

1. 1　 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。 野外捕捉带回室内饲养,达 2 个月后,从中选取

健康成体 40 只,雌雄各 20 只,平均体重(51. 2±10. 3)g,作为实验动物。 在实验室条件下,以干稻草为巢垫,
兔颗粒饲料为主要食物,附加一定量的白三叶,供给充足的饮水,驯养于透明饲养笼内,实验室温度(20 ±
1)℃,光照周期 12L ∶12D。 实验期,以新鲜白三叶叶片饲喂动物,采用捕自同一地区的流浪猫为捕食风险源。
以新鲜白三叶叶片配置不同叶片大小(LS)等级的食物斑块,具体方法已有报道[8]。
1. 2　 实验设计

为探明捕食风险对东方田鼠摄入率及功能反应格局的作用,在实验中设立对照组和处理组。 对照组不设

置风险源动物,测定单只个体的觅食行为(图 1,A),该部分实验数据已有报道[8],为便于研究内容的比对和

阐释,采用了该部分数据。 处理组以流浪猫为风险源,测定捕食者在场时单只个体的觅食行为(图 1,A+B)。
1. 3　 行为观测装置

为有效地控制实验动物,便于准确地测定实验个体的觅食行为及过程,在食物斑块上部周边设立观测箱。
观测箱由透明玻璃构成,底部面积与食物斑块大小一致,高度为 60cm。 观测箱由投放区(R)和觅食区(F)两
部分构成(图 1,A)。 在投放区周边玻璃上覆以牛皮纸,作为觅食个体规避风险的隐藏区。 两区间以底部带

孔的隔板相隔,此孔可作为实验个体在两区间自由活动的通路。 投放区面积 20cm × 30cm,觅食区面积 80cm
× 30cm。 将风险源动物流浪猫置于 60cm × 60cm × 60cm 的铁丝网笼(P)内,网眼大小 2. 0cm × 2. 0cm,以同

一水平置于距观测箱 200cm 处(图 1,A+B)。 猫在该研究中仅对实验个体起威慑作用。

图 1　 东方田鼠行为观测装置示意图

Fig. 1　 Sample of behavioral observing equipment in Microtus fortis foraging

R: 投放区;F: 觅食区;P:铁丝网笼

1. 4　 觅食行为参数定义、实验程序及觅食行为参数估计

本文关注的是,在与捕食者相遇即在捕食风险条件下,实验个体的觅食行为反应及特征。 测定实验个体

在开始觅食至完成 2 觅食回合(FB)的时段内,其觅食行为参数动态特征。 定义觅食决定时间为,实验个体投

放到投放区至开始进行第 2 个觅食回合的时间(min)。 其他有关觅食行为参数定义、实验程序及觅食行为参

数估计已有报道[8]。

植食性哺乳动物颌的收获与处理食物动作不能同时发生[19]。 其觅食时常常抬头环顾四周,约有 95%的
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觅食时间用于警觉[26]。 故采食率不但受采食和咀嚼食物两种动作竞争的制约,而且受警觉周围环境行为动

作的影响[2]。 以警觉-采食率模型[8]预测东方田鼠在捕食风险条件下的采食率。

B = 1

h + S
R

+ TFI

= R
Rh + S + RTFI

(1)

式中,B 为采食率即单位时间动物采食口数(次 / min);h 为采食时间即动物鼻口部接触到食物至分离食物的

时间(min);S 为口量,即动物一次或多次采食动作,经连续咀嚼,1 次吞咽的食物量(mg);S / R 为动物处理

(咀嚼和吞咽)1 口食物的时间即处理时间 t(min);TFI 为觅食中断时间,即在觅食过程中,动物停止咀嚼,抬
头向周围扫视、监听及嗅闻所花费的时间(min);R 为处理速率,以 R = Ce×C f 估计,其中 Ce 为咀嚼努力,即动

物每次咀嚼的食物量(mg /次);C f 为咀嚼频次即单位时间动物上下颌咬合次数(次 / min)。
采用警觉-功能反应模型[8]预测东方田鼠在捕食风险条件下的摄入率:

I = S

h + S
R

+ TFI

= RS
Rh + S + RTFI

(2)

式中,I 为摄入率即单位时间动物摄入的食物量(mg / min),其它参数定义同式(1)。
1. 5　 统计分析

觅食决定时间以平均值±标准误(M ± SE )表示;采用单变量方差分析法,检验 LS 及捕食风险以及二者

的交互作用对东方田鼠觅食决定的影响。
以非线性回归分析,检验捕食风险对东方田鼠觅食功能反应格局的作用,建立功能反应模型。
采用对数回归分析法,分析捕食风险条件下 I 对 LS 及 S 的反应,确立功能反应型式。
以线性、指数或对数回归分析法,检验捕食风险条件下个体觅食行为参数 h、t、TFI、觅食回合时间(TFB)及

B 对 LS 及 S 的反应,分析二者的相关性。
以线性回归分析法,分析 I 测定值与预测值的相关性。

2　 结果

图 2　 东方田鼠觅食决定时间的比较

Fig. 2　 Comparisons on time of foraging decision in Microtus fortis

2. 1　 觅食决定

一般线性模型单变量方差分析结果显示,无论对照

组还是处理组,叶片大小(对照组:F(6, 63) = 0. 094,P =
0. 997 > 0. 05;处理组: F(6, 131) = 0. 201, P = 0. 976 >
0． 05)、性别(对照组:F(1, 69) = 0. 119,P = 0. 732>0． 05;
处理组:F(1, 137)= 0. 039,P=0. 843>0. 05)、以及性别与

捕食风险的交互作用 ( F(1, 206) = 0. 020,P = 0. 887 >
0． 05)对东方田鼠觅食行为决定均无显著地影响。 但

二者的组间差异极显著(F(1, 206)= 210. 931,P=0. 000 <
0. 01),处理组个体的觅食决定时间明显高于对照个体

的,为其近 1 倍以上(图 2)。 表明,捕食风险能显著地

增大东方田鼠的觅食决定时间。
2. 2　 功能反应格局

与对照组 I 随 LS 及 S 增大的动态格局相类似,处理组 I 亦随 LS 及 S 的增大,呈非线性渐近减速增高趋

势,为Ⅱ型功能反应(图 3)。 非线性回归的 ANOVA 结果显示,处理组 I 与 LS 及 S(图 3)的回归均达到极显著

水平(P<0. 01)(表 1)。
比较对照组与处理组功能反应回归曲线系数发现,处理组个体 I 与 LS 的回归曲线系数较对照组下降了

6. 23% (回归曲线系数比较,(12. 392-11. 620) / 12. 392 = 6. 23% ),与 S 的回归曲线系数较对照组上升了
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7． 99% (回归曲线系数比较,│(15. 211-16. 426) / 15. 211│= 7． 99% )(图 3),但二者均极为近似。

图 3　 东方田鼠摄入率与白三叶叶片重及口量的渐进函数关系

Fig. 3　 Asymptotic function relationship between intake rate and clover leaf size and bite size in Microtus fortis foraging

2. 3　 觅食行为参数动态

除了对照组个体觅食行为参数 h 随 LS 的增大无明显地变动规律外(图 4 a11),对照组个体 h(图 4a12)随

S 增大以及处理组个体 h 随 LS(图 4a21)及 S(图 4a22)的增大均线性增高,回归达极显著水平(P<0. 01) (表
1);对照组(图 4b11,图 4b12)及处理组(图 4b21,图 4b22)个体 t 均随 LS 及 S 的增大线性增高,回归达到极显著

水平(P<0. 01)(表 1);对照组(图 4c11,图 4c12)及处理组(图 4c21,图 4c22)个体 TFI 随 LS 及 S 的增大亦呈线性

增高趋势,回归达显著或极显著水平(P<0. 05 或 P<0. 01)(表 1),但处理组个体 TFI 极显著地高于对照组个

体的(F(1, 138)= 83. 222, P=0. 000 < 0. 01),为其近 4 倍;对照组(图 4d11)及处理组(图 4d21)个体 TFB 随 LS 的

增大基本保持稳定。 然而,对照组(图 5a11,图 5a12)及处理组(图 5a21,图 5a22)个体 B 随 LS(图 5a11,图 5a21)
及 S(图 5a12,图 5a22)的增大以渐近减速率缓慢降低,非线性回归均达到极显著的水平(P<0. 01)(表 1)。

比较对照组(图 5a11,图 5a12)及处理组(图 5a21,图 5a22)B 与 LS(图 5a11,图 5a21)及 S(图 5a12,图 5a22)回
归曲线系数,发现对照组及处理组个体 B 与 S 的回归曲线系数对 B 与 LS 的回归曲线系数变异不大(对照组 S
对 LS 的变异:︱(21. 779- 23. 499) / 23. 499 ︳ = 7. 32% ;处理组 S 对 LS 的变异:︱(17. 988 -19. 341) /
17. 988 ︳= 7. 52% )。 然而,组间比较发现,处理组个体的 B 与 LS(图 5a21)和 S(图 5a22)的回归曲线系数均

较对照组个体的 ( LS:图 5a11;S:图 5a22 ) 有所下降,其中,与 LS 回归曲线系数下降了 17. 69% (系数比

较:︱(19. 341-23. 499) / 23. 499 ︳ = 17. 69% ),与 S 回归曲线系数较对照组下降了 17. 41% (系数比

较:︱(17. 988-21． 779) / 21. 779 ︳= 17. 41% ),二者下降幅度极为近似。 但与对照组个体 B 对 LS 及 S 的

反应格局相比较,处理组个体 B 对 LS 及 S 的反应格局未发生变化(图 5)。
2. 4　 模型预测性

处理组个体 I 测定值与功能反应模型式(2)预测值线性回归的 ANOVA 结果(F(1, 385) = 267. 804,P =

0． 000 < 0. 01,R2 = 0. 823)显示,二者的回归达极显著水平,回归方程为 y = 0. 912x+4. 460(图 6)。 表明,模
型具良好的预测性。

上述检验结果充分地揭示,在可利用植物密集斑块上,植食性哺乳动物觅食活动中的警觉能缓冲捕食风

险压力,其摄入率是由植物大小调控的口量决定的,且受采食与处理食物竞争及觅食中断的制约,其功能反应
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为Ⅱ型功能反应。

图 4　 东方田鼠觅食行为参数对白三叶叶片大小及口量的反应

Fig. 4　 Responses of behavioral parameters of Microtus fortis foraging to cover leaf size and bite size

图 5　 东方田鼠采食率对白三叶叶片大小及其口量的反应

Fig. 5　 Responses of bite rate of Microtus fortis foraging to cover leaf size and bite size
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图 6　 东方田鼠摄入率测定值与预测值的线性回归关系

　 Fig. 6 　 Linearly regressive relationship between observed and

predicted intake rates of Micrtus fortis

3　 讨论

本项研究结果显示,尽管捕食风险能极显著地延长

东方田鼠的觅食决定时间(图 2),但该影响并未波及至

对功能反应构型的影响,其功能反应仍为Ⅱ型反应,处
理组个体的摄入率与对照个体的亦极为近似(图 3,表
1)。 表明,捕食风险条件下,东方田鼠能使摄入率维持

在与对照组个体同等的水平。 Fortin 等[13]亦发现,在捕

食者频繁出没的区域,尽管美洲野牛(Bison bison)警觉

强度如抬头监视周围环境的频率增大,但仍能维持摄入

率,然而其未能就野牛维持摄入率的行为机制作细致的

调查研究。
捕食风险不仅影响东方田鼠觅食决定时间,而且影

响其觅食决定行为。 对照组个体进入食物斑块后,大部

分个体至少需 0. 5—1min 或更长时间(最长达 10min)

的警觉如沿斑块周边以边行走边嗅闻、扫视或静听等活动方式,巡视一周后,方进入觅食期。 而处理组个体均

滞留于投放区或在进入觅食区通道孔口处监视风险源动物,经多次反复观察后,才进入食物斑块;其在觅食的

同时仅以视觉监视即盯视风险源动物,很少发生静听和嗅闻动作,觅食活动亦仅限于孔口附近的区域。
Beauchamp 等[27]发现,在捕食者与猎物相遇时,捕食者对猎物发动的攻击越早,猎物的警觉性越高;但在二者

相遇而捕食者未发动攻击时,随着对峙时间的延长,猎物的警惕性会逐渐降低。

表 1　 东方田鼠觅食行为参数与叶片大小及口量的回归分析结果∗

Table 1　 Results of regressive analyses between behavioral parameters and leaf size and bite size for Microtus fortis foraging

行为参数
Foraging
parameteres

实验设计
Experimental

design

独立变量
Variable

曲线估计
Curve

estimates
F df P R2 模型

Models

摄入率 Intake rate 对照 叶片大小 对数函数 0. 109 1, 176 0. 000 0. 109 y=12. 392ln(x)+34. 941

口量 对数函数 0. 155 1, 176 0. 000 0. 155 y=15. 211ln(x)+31. 773

处理 叶片大小 对数函数 29. 523 1, 385 0. 000 0. 142 y=11. 620ln(x)+34. 941

口量 对数函数 77. 014 1, 385 0. 000 0. 167 y=16. 426ln(x)+31. 773

采食时间 对照 口量 线性函数 15. 737 1, 176 0. 000 0. 082 y=0. 001x+0. 010

Cropping time 处理 叶片大小 线性函数 42. 994 1, 385 0. 000 0. 121 y=0. 001x+0. 009

口量 线性函数 50. 111 1, 385 0. 000 0. 139 y=0. 002x+0. 010

处理时间 对照 叶片大小 线性函数 132. 388 1, 176 0. 000 0. 429 y=0. 010x+0. 012

Treatment time 口量 线性函数 121. 153 1, 176 0. 000 0. 408 y=0. 012x+0. 013

处理 叶片大小 线性函数 50. 111 1, 385 0. 000 0. 139 y=0. 014x+0. 009

口量 线性函数 138. 683 1,385 0. 000 0. 265 y=0. 013x+0. 009

觅食中断时间 对照 叶片大小 线性函数 6. 648 1, 93 0. 013 0. 111 y=0. 005x+0. 043

Time of foraging 口量 线性函数 12. 791 1, 93 0. 001 0. 194 y=0. 008x+0. 036

interruption 处理 叶片大小 线性函数 7. 944 1, 102 0. 008 0. 300 y=0. 047x+0. 227

口量 线性函数 5. 152 1, 102 0. 030 0. 284 y=0. 054x+0. 260

采食率 对照 叶片大小 指数函数 106. 523 1, 176 0. 000 0. 377 y=23. 499e-0. 135x

Biting rate 口量 指数函数 78. 957 1, 176 0. 000 0. 310 y=21. 779e-0. 162x

处理 叶片大小 指数函数 80. 678 1, 385 0. 000 0. 173 y=19. 341e-0. 096x

口量 指数函数 96. 173 1, 385 0. 000 0. 200 y=17. 988e-0. 111x

在觅食期,除了对照组个体的采食时间(图 4a11)及对照组和处理组个体的觅食回合时间(图 4d11,图
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4d21)随 LS 的增大而无明显变动规律外,对照组及处理组个体的采食时间(图 4a12,图 4a21,图 4a22)和处理时

间(图 4b11,图 4b12,图 4b21,图 4b22)均随 LS 及 S 的增大呈极显著地线性增高趋势。 表明,与捕食者是否在场

无关,高可利用性食物斑块能增大东方田鼠采食和处理时间。 采食时间增大与小型食物易于采食和控制及大

型食物具较大控制难度有关;以大口处理食物虽然能提高处理速率,但同时增大了控制食物的难度,且会增大

咀嚼时间,故增大了处理时间[8, 28]。
尽管对照组及处理组个体的觅食中断时间(图 4c11,图 4c12,图 4c21,图 4c22)均随 LS 及 S 的增大呈极显著

或显著增高趋势(表 1),但处理组个体的觅食中断时间较对照组个体的增高明显,采食率亦有所下降(图 5)。
然而,捕食风险引致的个体觅食中断时间增大及采食率降低并未增大其觅食代价,摄入率依然保持稳定(图
3)。 行为测定发现,觅食期,对照组个体所发生的嗅闻和静听动作,在处理组个体很少发生。 处理组个体将

警觉精力由监视周围环境转向专注于监视风险目标—风险源动物,其觅食时面向风险源,以边监视边采食方

式进行觅食活动,强化了警觉行为中的视觉监视动作。 因此,捕食者在场时,个体不仅要依靠视觉进行监视,
且同时要确定采食对象或下一食物项目。 在此情形下,个体监视与采食动作相冲突,增大了确定采食食物的

部位及下一食物项目的难度,使采食率下降(图 5)。 诚然,因风险源动物引起个体在某个采食回合内觅食中

断时间的增加能降低摄入率,但风险源明确时,个体的觅食中断发生频次亦急剧地减小如嗅闻和静听动作很

少发生。 因此,当风险源明确时,在短的时间尺度如本文测定的觅食回合时间尺度上,东方田鼠能维持摄

入率。
因风险压力不同如捕食者或同种个体在场,植食性哺乳动物觅食活动中的警觉动作及强度会发生变

异[13, 29-31],如在捕食者频繁出没的区域,美洲野牛抬头监视环境的频次增加[13],穴兔(Oryctolagus cuniculus)
增大直立监视环境的频次[31]。 Lima 等[32]认为,动物各警觉行为动作在警戒强度和代价上存在差异,探讨动

物警觉代价时,定义警觉行为动作应考虑其是否引起觅食中断。 以往的野外实验研究通常将动物的警觉分为

一般警觉和明显警觉两种类型[29, 33],并认为一般警觉为低代价行为[33, 34],明显警觉为高代价行为[31]。 由于

这些研究未能量化这两种警觉类型引起的觅食代价即觅食中断造成的食物摄入量损失,仅以风险压力大小和

警觉类型定性评价警觉代价,是难以解释植食性哺乳动物觅食活动中警觉行为的适应性进化的。 本项研究

中,为探明捕食风险引起的东方田鼠觅食的代价,我们测定了捕食者在场时东方田鼠觅食活动中的各种警觉

行为动作如扫视、盯视、嗅闻及静听发生所引起的觅食中断时间;依据警觉-功能反应模型理论定量分析个体

的觅食代价,因而能很好地阐明东方田鼠觅食行为的适应性策略。
尽管没有检测到捕食风险对东方田鼠摄入率及其功能反应格局的作用,但这并不意味着捕食风险对其没

有影响[35]。 本文是在单一、均质的密集食物斑块上以及在觅食回合时间内测定东方田鼠的食物摄入率及功

能反应,剔除了食物非均质性及非觅食活动对摄入率的潜在影响。 已有的研究表明[8],非均质食物能增大动

物的食物选择性,尤其是田鼠亚科(Microtinae)植食性小型哺乳动物,对食物质量的要求远高于大型植食性哺

乳动物的,对食物的选择性亦更强烈。 当风险源明确时,动物依视觉感知监视风险源的同时需搜寻新的食物

项目。 据此推测,在异质性食物斑块条件下,捕食风险会影响动物的食物选择,即使动物能维持摄入率,亦可

能降低其摄入食物的质量。 因此,在食物异质性条件下,就捕食风险对植食性哺乳动物的觅食行为过程及摄

入食物质量和能量收益动态的作用展开研究,是很有必要的。
总括上述,在白三叶叶片密集斑块条件下,检验捕食风险对东方田鼠觅食的功能反应格局的作用,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,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。
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