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摘要：植食性小型哺乳动物的觅食行为是对特定生境的适应性产物。 食物斑块周边植被对动物视野遮挡是否通过作用于其觅

食活动中的警觉而影响摄入率。 采用新鲜白三叶叶片构建东方田鼠密集均质食物斑块，以牛皮纸模拟食物斑块周边植被遮挡

田鼠视野，测定其在食物斑块上的觅食行为序列过程及行为参数，检验食物斑块周边植被高度对东方田鼠摄入率的影响。 结果

发现，个体在不同程度视野受阻条件下食物摄入率无显著差异。 分析觅食行为参数动态发现，在不同视野受阻条件下，个体能

通过调整各采食回合内警觉行为动作的发生频次和持续时间，维持觅食回合内总的觅食中断时间的稳定，进而保证进食时间的

稳定。 东方田鼠在不同程度的视野遮挡条件下均能通过行为变异和优化使摄入率保持稳定。 结果亦充分说明，东方田鼠在警

觉强度上的变化不能反映觅食中断所带来的食物收益减损的代价，但觅食活动中各警觉动作的持续时间的变异却能够明确指

示个体摄入率的动态变化，因此，以觅食活动中警觉引起的觅食中断时间代价为线索，检验其对摄入率的影响，是评价植食性小

型哺乳动物在不同生境觅食适应性策略的有效的方法。
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自然界，植食性哺乳动物的觅食环境复杂多变，捕食者的捕食及同种和异种个体的竞争等各种压力并

存［１］。 动物与环境长期相互作用的适应性进化过程中，发展出各种警觉行为动作以应对和规避风险压力，使
其适合度最大化［２］。 植食性哺乳动物的觅食活动作为其生命活动的重要组成成分之一，其生命大部分时间

都用于觅食，且觅食活动伴随着警觉［３⁃４］。 一些警觉行为动作可引起觅食活动出现短暂中断，会潜在地影响

觅食效率［４］。 食物摄入率作为衡量动物觅食效率的关键性指标，在一定程度上反映了动物对环境的适应

性［５⁃６］。 因此，探讨不同环境条件下动物的摄入率动态对于阐明其觅食策略的进化适应性意义具有重要的生

态学价值。
动物觅食活动中的警觉行为动作及强度随觅食环境而变化，如在捕食者频繁出没的区域，美洲野牛

（Ｂｉｓｏｎ ｂｉｓｏｎ）抬头监视环境的频次明显增加［３］；随植被高度的增加，穴兔（Ｓｐｅｒｍｏｐｈｉｌｕｓ ｔｏｗｎｓｅｎｄｉｉ）显著增大站

立扫视周围环境的频次［７］；捕食者在场时，东方田鼠（Ｍｉｃｒｏｔｕｓ ｆｏｒｔｉｓ）的觅食决定时间明显增加，进食时盯视时

间显著增大，静听及嗅闻时间则明显减少［８］。 尽管这些研究的旨趣在于探讨觅食活动中警觉行为动作特征

与环境复杂性的相互关系，但在不同环境条件下，警觉行为变异究竟能在多大程度上影响摄入率，目前仍无定

论。 有关复杂环境对动物觅食行为影响的研究众多［９⁃１５］，但大多仅限于定性研究，如一些研究将动物觅食活

动中的警觉分为一般警觉和明显警觉两种类型［７，１１］，而另有一些研究则根据种内竞争及种间捕食关系，将动

物觅食活动中的警觉分为社会性警觉和反捕食警觉［１４］。 在未测定此类警觉行为所引致的觅食中断对摄入率

的影响的条件下，就定义一般警觉和社会性警觉为低代价行为，明显警觉和反捕食警觉为高代价行为，势必难

以阐明植食性哺乳动物觅食行为的进化适应性意义。 Ｌｉｍａ 等［１６］认为，动物各种警觉行为动作在警觉强度和

代价上可能存在差异，探讨动物的警觉代价时，定义警觉动作应充分考虑其是否引起觅食中断。
动物对觅食环境各种风险因子的评估依赖于对环境各种信息的感知和判断。 食物斑块周围植被高度作

为环境复杂性因子之一，对植食性哺乳动物尤其是中、小型动物的觅食行为有着重要的影响［７，１１］。 植被低矮

时，动物视野开阔，尽管能收集到较多相对稳定的环境信息，但易被捕食者发现；而植被茂密时动物视野受限，
尽管收集周围信息相对困难，须通过调节觅食活动中的警觉行为动作如增大直立扫视和静听动作频次等来收

集信息［７，１１］，但有利于风险躲避和隐藏。 由于植被高度对动物觅食行为影响的复杂性，觅食活动中的警觉行

为动作变化是否会影响觅食效率，目前仍无定论。
植食性小哺乳动物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

种警觉行为动作如一般扫视、直立扫视、静听及嗅闻［４，７，８，１１，１４，１６］。 动物处理食物时能用一般扫视搜寻新的食

物项目和监视周围环境，不会导致觅食活动出现短暂中断。 但直立扫视、静听和嗅闻动作与处理食物动作相

互抑制不相重叠，能使觅食活动出现短暂中断［４，８］。 自然界，植食性小型哺乳动物觅食行为极易受到植被高

度的影响［１１］。 植被低矮即植被高度低于动物身高时，动物的警觉行为动作通常表现为一般扫视、静听和嗅闻

几种类型，偶尔也会出现直立扫视动作；植被高度大于身高时，动物除了采用上述一般警觉行为动作监视环境

外，会明显增加直立扫视动作频次［１１］。 由此可以想见，动物警觉行为动作组成模式因环境而异，其构成了动

物应对特定环境的觅食适应性策略［１１］。
本文以栖息于洞庭湖区的东方田鼠（Ｍｉｃｒｏｔｕｓ ｆｏｒｔｉｓ）为研究对象。 在实验室条件下，以田鼠喜食的新鲜白

三叶（Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｒｅｐｅｎｓ）为食物，采用相等的叶片间距配置叶片大小一致的均质密集性食物斑块。 在食物斑块
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周边覆以牛皮纸模拟食物斑块周围植被高度，设置 ３ 种植被高度梯度，进行实验动物视野阻挡。 测定实验个

体于不同程度的视野受阻条件下在食物斑块上的各觅食行为和警觉行为动作组成模式、发生频次及持续时

间；分析不同程度的视野受阻所引起的警觉动作组成模式变异，以及引起在觅食中断时间上的差异，所导致的

摄入率的变化，以阐明视野受阻条件下东方田鼠觅食行为的进化适应性策略。

１　 材料与方法

１．１　 实验动物

以栖息于湖南省洞庭湖区的东方田鼠为实验动物。 野外捕捉后带回室内饲养，达 ２ 个月后，选取健康成

体 ４０ 只，雌、雄各 ２０ 只，平均体重（５２．４±８．９） ｇ，作为预实验动物。 在实验室条件下，以干木屑为巢垫，兔颗粒

饲料为主要食物，附加一定量的胡萝卜，供给充足的饮水，驯养于透明饲养笼内。 实验室温度为（２０±１）℃，光
照周期 １２Ｌ ∶ １２Ｄ。 实验期，以新鲜白三叶叶片饲喂动物。
１．２　 食物斑块配制

采用木质纤维板构建 ８０ ｃｍ×３０ ｃｍ 的个体觅食活动空间。 前期的研究表明，随叶片大小增加，东方田鼠

的摄入率显著增大，当叶片大小达到 ６ ｍｇ 左右时，摄入率不再增大，稳定于一定的水平［４］。 因此，以白三叶叶

片大小为（６．０６±０．８３） ｍｇ（干重）设置斑块，通过控制其食物大小，消除食物大小对摄入率的影响。 以 ３．０ ｃｍ
的空间距离在斑块上钻孔，孔口直径约 ０．５ ｃｍ，以小型塑胶软塞固定叶片于孔口处，构成实验个体食物密集均

质斑块。
１．３　 行为观测装置

为了有效控制实验个体，便于准确地测定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 ６０ ｃｍ。 观测箱由投放区（Ｒ）和觅食区（Ｆ）两部

分构成（图 １）。 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 ３０ ｃｍ×２０ ｃｍ，觅食区面积 ８０ ｃｍ×３０
ｃｍ。 觅食区覆以牛皮纸模拟食物斑块周围植被高度，借以阻挡实验个体视野。 设置 ３ 种视野遮挡高度（Ｏ），
分别为 ５、１０ ｃｍ 和 １５ ｃｍ。 设置依据是，在低遮挡条件下，东方田鼠视野开阔，能以一般扫视观察到周围环境；
在中遮挡条件下，个体只能以抬头和直立抬头扫视方式观察到周围环境；而在高遮挡条件下，个体观察食物斑

块周围的视野完全受阻，即使采用直立抬头扫视方式亦不能观察到周围环境。

图 １　 东方田鼠觅食行为观测装置示意图

　 Ｆｉｇ．１　 Ｓａｍｐｌｅ ｏｆ ｂｅｈａｖｉｏｒａｌ ｏｂｓｅｒｖｉｎｇ ｅｑｕｉｐｍｅｎｔ ｉｎ ｒｅｅｄ

ｖｏｌｅｓ ｆｏｒａｇｉｎｇ

Ｒ：投放区 ｒｅｌｅａｓｉｎｇ ａｒｅａ； Ｆ：觅食区 ｆｏｒａｇｉｎｇ ａｒｅａ； Ｏ：视野遮挡

ｖｉｓｉｏｎ ｏｂｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ａｒｅａ

１．４　 行为参数定义

参照 Ｓｐａｌｉｎｇｅｒ 和 Ｈｏｂｂｓ［１７］、Ｈｏｂｂｓ 和 Ｇｒｏｓｓ 等［１８］、
陶双伦等［４］等对植食性哺乳动物觅食及警觉行为参数

的定义，测定如下行为参数：采食时间（ｈ）：口鼻部接触

到食物，至分离食物的时间（ｍｉｎ）；处理时间（ＴＴ）：咀嚼

和吞咽食物的时间（ｍｉｎ）；采食回合时间（ＴＢＢ）：开始采

食至下 １ 次采食活动开始持续的时间（ｍｉｎ）；口量（Ｓ）：
通过一次或多次采食动作，经连续咀嚼，１ 次吞咽的食

物量（ｇ）；觅食回合时间（ＴＦＢ）：１ 次连续采食活动所持

续的时间，在 ２ 个采食回合间无四处行走观察和企图逃

跑等非觅食行为活动（ｍｉｎ）；一般扫视时间（Ｓｃ）：包括

平视和抬头扫视时间，其中平视时间（ＨＳｃ）为，以头部

转动方式观察周围环境所持续的时间（ｍｉｎ）；抬头扫视时间（ＲＳｃ）为，以前肢离地身体向上未完全伸展方式观

察周围环境所持续的时间（ｍｉｎ）；直立扫视时间（ＵＳｃ）：以前肢离地，背部与地面几近垂直方式观察周围环境

所持续的时间（ｍｉｎ）。 静听时间（Ｌ）：停留于原地或站立抬头，一动不动，短暂停止一切觅食活动所持续的时
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间（ｍｉｎ）；嗅闻时间（Ｓｎ）：口鼻部前升，鼻孔部周围肌肉及毛发发生明显颤动所持续的时间（ｍｉｎ）；觅食中断

时间（ＴＦＩ）：停止咀嚼，直立抬头扫视、监听、及嗅闻等所持续的时间（ｍｉｎ）；警觉行为动作频次：觅食回合内，
警觉行为动作一般扫视、抬头扫视、静听及嗅闻动作的发生次数。 摄入率（ Ｉ）：单位时间，动物摄入的食物量

（ｍｇ ／ ｍｉｎ）。
１．５　 实验程序及觅食行为参数估计

行为测定前 ２ 周，以新鲜白三叶叶片饲喂实验动物。 行为观测装置置于吉首大学基础生物学动物行为学

实验室特定位置，上方悬挂 １ 只 ６０ Ｗ 节能灯。 为使个体充分适应观测装置，将单只个体投放于观测箱，使其

适应 １５ ｍｉｎ，每天重复 ２ 次。 测定时，从预实验群体中选择 ２０ 只觅食活跃、毛色光亮的健康雌、雄各 １０ 只作

为实验个体。 依据遮挡程度由低到高将实验分为对照组、处理组 １ 和处理组 ２，各组实验均采用所选择的 ２０
只个体作为实验动物进行测试。 测试过程为先进行对照组实验，然后进行处理组 １ 和处理组 ２ 实验。 测定

时，从观测箱投放区释放单只个体，观测者位于观测箱一侧中部，以录像机录像和人工计数测定个体上述觅食

行为参数及其行为过程序列，同时观测者记录实验个体每口消费的叶片占单个叶片大小比例［６］。 每只个体

每隔两天测定一次，每个个体重复测定 ２ 次。 每次行为测定结束后，分离、称重每个被食叶片的剩余部分，以
自来水彻底冲洗斑块，去掉遗留气味，避免影响后续实验。 待斑块阴干后，重新配置叶片，重复上述试验。 实

验测定期内，行为测定均由同一观测者完成。
采用警觉－功能反应模型［４］计算个体的摄入率，

Ｉ ＝ Ｓ
ｈ ＋ ＴＴ ＋ ＴＦＩ

式中，ｈ 为采食时间，Ｓ 为口量，ＴＴ为处理时间，ＴＦＩ为觅食中断时间，Ｉ 为摄入率。 式中各参数定义同上文。
１．６　 统计分析

测定处理组个体的觅食行为时，部分个体在一些区域的觅食行为因牛皮纸遮挡而未能摄录完整，统计分

析时，只统计觅食回合完整的个体的行为数据。 这样，可能会影响处理组个体觅食行为参数的样本数。 因此，
测试期内，采集每一个体至少一次完整的觅食活动。 由于搜集到的觅食行为参数的样本数已足够大———样本

数大于 １００，基于统计学理论，组间样本数差异不会对分析结果产生较大的影响。
实验动物体重、警觉行为参数、觅食行为参数均以平均值±标准误（Ｍ±ＳＥ）表示；独立样本 ｔ 检验及 Ｍａｎｎ⁃

Ｗｈｉｔｎｅｙ 检验分析结果发现，组内即对照组、处理组 １ 及处理组 ２ 内雌雄个体的摄入率及觅食行为参数均无显

著差异（Ｐ＞０．０５）。 因此，本文重点探讨各组间实验个体摄入率及觅食行为参数的差异。
采用独立样本 ｔ 检验分析法，检验东方田鼠摄入率；采用 Ｍａｎｎ⁃Ｗｈｉｔｎｅｙ 检验分析法，检验警觉行为动作

频次在视野受阻程度不同条件下的差异显著性；采用独立样本 ｔ 检验分析法，检验东方田鼠觅食回合中各种

警觉行为动作时间及觅食中断时间在视野受阻程度不同条件下的差异显著性。

２　 结果

２．１　 摄入率

实验个体在 ３ 种视野受阻条件下的摄入率极为相近，其中对照组 ｎ ＝ ２５２， Ｉ ＝ （６８．２８±１４．１７）（ｍｇ ／ ｍｉｎ）；
处理组 １ ｎ＝ ２２０， Ｉ＝（６６．６２±１６．２３）（ｍｇ ／ ｍｉｎ）；处理组 ２ ｎ＝ １１４， Ｉ＝（６７．９０±１５．４５）（ｍｇ ／ ｍｉｎ）。 独立样本 ｔ 检
验分析结果显示，实验个体摄入率在 ３ 种视野受阻条件下差异均不显著（处理组 １ ｖｓ 对照组：ｔ（４６９） ＝ １．４１９，
Ｐ＝ ０．１５７＞０．０５；处理组 ２ ｖｓ 对照组：ｔ（３６３） ＝ ０．０３９， Ｐ ＝ ０．９６９＞０．０５；处理组 １ ｖｓ 处理组 ２：ｔ（３３２） ＝ －１．０６８， Ｐ ＝
０．２８６＞０．０５）。 表明，在 ３ 种视野受阻条件下，个体均能维持摄入率。
２．２　 警觉行为参数

东方田鼠各警觉行为动作频次在三种视野受阻条件下呈现不同的分配格局（图 ２）。 Ｍａｎｎ⁃Ｗｈｉｔｎｅｙ 分析

检验结果显示，处理组 １（ｎ ＝ １８， ３３； Ｚ ＝ －１．９４４， Ｐ ＝ ０．０４２＜０．０５）和处理组 ２（ｎ ＝ １７， ３３； Ｚ ＝ －２．０８０， Ｐ ＝

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ２　 ３ 种视野受阻条件下东方田鼠警觉行为动作频次

　 Ｆｉｇ．２　 Ｖｉｇｉｌａｎｃｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ｏｆ ｒｅｅｄ ｖｏｌｅｓ ｆｏｒａｇｉｎｇ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｌｅｖｅｌｓ

ｏｆ ｖｉｓｉｏｎ ｏｂｓｔｒｕｃｔｉｏｎ

Ｓｃ：一般扫视 Ｓｃａｎｎｉｎｇ； Ｕｓｃ：站立扫视 Ｕｐｒｉｇｈｔ ＆ Ｓｃａｎｎｉｎｇ； Ｌ：静听

Ｌｉｓｔｅｎｉｎｇ； Ｓｎ：嗅闻 Ｓｎｉｆｆｉｎｇ

０．０３８＜０．０５）个体的一般扫视动作频次显著低于对照组

个体的，而处理组 １ 与处理组 ２ 个体的一般扫视动作频

次差异则不显著（ｎ ＝ １８， １７； Ｚ ＝ －１．０８２， Ｐ ＝ ０．２７９＞
０．０５）。 实验个体直立扫视动作频次在 ３ 种视野受阻条

件下均无显著差异（处理组 １ ｖｓ 对照组：ｎ＝ １８， ３３； Ｚ＝
－１．０７９， Ｐ＝ ０．２８１＞０．０５；处理组 ２ ｖｓ 对照组：ｎ＝ ３３， １７；
Ｚ＝ －０．３１８， Ｐ ＝ ０．７５１＞０．０５；处理组 １ ｖｓ 处理组 ２：ｎ ＝
１８， １７； Ｚ＝ －０．６９１， Ｐ ＝ ０．４９０＞０．０５）；实验个体静听动

作频次随视野受阻程度的增大而明显增高（图 ２），三者

间差异均显著或极显著（处理组 １ ｖｓ 对照组：ｎ ＝ １８，
３３； Ｚ＝ －２．５７８， Ｐ＝ ０．０４＜０．０５；处理组 ２ ｖｓ 对照组：ｎ ＝
１７， ３３； Ｚ＝ －２．６８９， Ｐ＝ ０．００７＜０．０１；处理组 １ ｖｓ 处理组

２：ｎ＝ １８， １７； Ｚ ＝ －２．１７４， Ｐ ＝ ０．０２４＜０．０５）。 处理组 １
个体的嗅闻动作频次显著低于对照组（ｎ ＝ １８， ３３； Ｚ ＝ －２．４６８， Ｐ ＝ ０．０１４＜０．０５）和处理组 ２（ｎ ＝ １８， １７； Ｚ ＝
－２．１７４， Ｐ＝ ０．０２４＜０．０５）个体的，处理组 ２ 个体的嗅闻动作与对照组个体的差异不显著（ ｎ ＝ ３３， １７； Ｚ ＝
－０．１８５， Ｐ＝ ０．８５３＞０．０５）。 检验结果说明，视野受阻能明显改变东方田鼠的警觉动作频次。

图 ３　 ３ 种视野受阻条件下东方田鼠警觉行为时间

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ｖｉｇｉｌａｎｃｅ ｄｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｅｄ ｖｏｌｅｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｌｅｖｅｌｓ

ｖｉｓｉｏｎ ｏｂｓｔｒｕｃｔｉｏｎ

实验个体的各警觉行为动作持续时间在 ３ 种视野

受阻条件下亦呈现明显地变异（图 ３）。 独立样本 ｔ 检
验结果显示，处理组 １（ ｔ（４７０）＝ ２．５７２， Ｐ＝ ０．０１０＜０．０５）和
处理组 ２（ ｔ（３６４）＝ ２．９３３， Ｐ ＝ ０．００４＜０．０１）个体的一般扫

视时间显著或极显著地低于对照组个体的，处理组 １ 与

处理组 ２ 个体的一般扫视时间差异不显著（ ｔ（３３２） ＝ １．
２１６， Ｐ＝ ０．２２５＞０．０５）；处理组 １ 个体的直立扫视时间显

著地高于对照组（ ｔ（４７０） ＝ －２．４３５， Ｐ ＝ ０．０１５＜０．０５）和处

理组 ２（ ｔ（３３２）＝ －２．２１６， Ｐ ＝ ０．０２３＜０．０５）个体的，而处理

组 ２ 个体的直立扫视时间与对照组个体的差异不显著

（ ｔ（３６４）＝ －０．３４２， Ｐ＝ ０．７３３＞０．０５）；个体的静听时间随视

野受阻程度的增大而增高（图 ３）。 处理组 ２ 个体的静

听时间显著或极显著地高于对照组（ ｔ（３６４）＝ －５．０７７， Ｐ＝ ０．０００＜０．０１）和处理组 １ 个体的（ ｔ（３３２） ＝ －２．６２５， Ｐ ＝ ０．
００９＜０．０１），处理组 １ 个体的静听时间显著地高于对照组个体的（ ｔ（４７０）＝ －２．０５７， Ｐ ＝ ０．０４０＜０．０５）；３ 种视野受

阻条件下实验个体间的嗅闻时间无显著差异（处理组 １ ｖｓ 对照组：ｔ（４７０） ＝ １．３０３， Ｐ ＝ ０．１９３＞０．０５；处理组 ２ ｖｓ
对照组：ｔ（３６４）＝ －１．９５８， Ｐ＝ ０．２００＞０．０５１；处理组 １ ｖｓ 处理组 ２：ｔ（３３２）＝ －０．９８４， Ｐ ＝ ０．３２６＞０．０５）。 说明，视野受

阻对东方田鼠嗅闻时间无显著性影响。
３ 种视野受阻条件下，实验个体分配于各采食回合的觅食中断时间较为一致，其中对照组 ｎ ＝ ２５２， ＴＦＩ ＝

（０．０３０±０．０１０）（ｍｉｎ）；处理组 １ ｎ ＝ ２２０， ＴＦＩ ＝ （０．０３２±０．００８）（ｍｉｎ）；处理组 ２ ｎ ＝ １１４， ＴＦＩ ＝ （０．０３１± ０．０１１）
（ｍｉｎ）。 独立样本 ｔ 检验结果显示，处理组 １（ ｔ（４７０）＝ －０．１６１， Ｐ ＝ ０．８７２＞０．０５）及处理组 ２（ ｔ（３６４） ＝ －１．２８５， Ｐ ＝
０．２００＞０．０５）个体的觅食中断时间与对照组个体的差异不显著，处理组 １ 个体的觅食中断时间与处理组 ２ 的

差异亦不显著（ ｔ（３３２）＝ －０．９８４， Ｐ＝ ０．３２６＞０．０５）。 说明，视野受阻对东方田鼠觅食中断时间无影响。
上述检验结果充分说明，食物斑块周边的植被高度通过影响东方田鼠觅食活动中的警觉行为，能使其警

觉动作的发生频次和时间产生变异，进而影响其觅食行为，但该种作用并未

波及至对分配于各采食回合的觅食中断时间的影响，因而个体摄入率依然保持稳定。 从而揭示东方田鼠

５　 ３ 期 　 　 　 唐显江　 等：视野受阻对东方田鼠觅食行为的影响 　
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在植被高度引起的视野受阻条件下，能通过调节觅食活动中各警觉行为动作的发生频次和持续时间，使摄入

率维持稳定。

３　 讨论

实验室条件下模拟东方田鼠在视野受到周围环境植被高度遮挡下的觅食行为，结果发现，实验个体在 ３
种视野受阻条件下均能维持摄入率，说明视野受阻对东方田鼠摄入率无影响。

从觅食活动中实验个体警觉发生的强度即频次来看，与其他相关研究相类似［８，１１］，食物斑块周围植被高

度能明显改变东方田鼠觅食活动中的警觉行为动作频次（图 ２）。 在视野不受制约的条件下，对照组实验个体

主要采用一般扫视和嗅闻来监测和评估环境风险。 相较于对照组，处理组 １ 个体的视野不完全受阻，而静听

和嗅闻不受视野阻挡物的限制，个体能通过直立扫视及静听和嗅闻动作监测周围环境，因此一般扫视频次和

嗅闻频次明显减少，相应地直立扫视频次和静听频次显著增大；而处理组 ２ 个体的视野完全受阻即直立亦不

能观察到周围环境，因此，其一般扫视及直立扫视频次上的变动规律与处理组 １ 个体的较为一致，但静听频次

明显加强。 与处理组 １ 个体的嗅闻频次变化不同，处理组 ２ 个体的同对照组个体的，基本保持稳定。 说明，在
不同程度的视野阻挡条件下，实验个体觅食活动中的各警觉动作发生频次不同。 动物各警觉动作强度变化是

与其收集环境信息的难易程度紧密相关［３，８，１１，１４⁃１５］。 眼睛作为植食性哺乳动物最为重要的感知外界环境的器

官，其大部分活动都与眼睛感官的活动密切相关［３，１３⁃１４］。 在视野不受阻碍的情况下，个体能通过一般扫视动

作监视周围环境；而视野受到不同程度的阻碍时，则需通过调整视野监视动作频次如增大直立扫视动作频次

或（和）加强静听动作频次来弥补一般扫视感知外界环境信息的不足［７，１１，１４］。 然而，个体嗅闻频次与直立扫视

频次和静听频次的变动格局不同（图 ２）。 相较于对照组个体的嗅闻频次，处理组 １ 个体的显著降低，而处理

组 ２ 个体的则保持稳定，这可能与处理组 １ 个体为观察和收集环境信息，增大了直立扫视频次进而减少嗅闻

频次有关。 嗅觉的主要任务是通过检测同种及异种竞争者和捕食者身体在空气中散布的化学气味分子或粪

便及尿迹气味来评估环境风险，所检测的风险性质与扫视和静听不同，前者属潜在的非紧迫性风险，后者则为

潜在的紧迫性风险［８］。 视野不完全受阻时，处理组 １ 个体能充分利用视觉和听觉感官监测周围环境潜在的紧

迫性风险，因而降低了嗅闻对潜在的非紧迫性风险的监测。 视野完全受阻时，处理组 ２ 个体由于仅能采用静

听和嗅闻两种警觉动作来监测环境风险，故而增大了静听频次和维持嗅闻频次的稳定。
尽管，视野受阻能影响东方田鼠觅食活动中各警觉行为动作的发生频次，但这些行为动作在发生频次上

的差异并不一定能引起觅食中断时间的相应变化［２］。 植食性哺乳动物的觅食活动模式典型地表现为，在处

理口腔中食物的同时能搜寻新的食物项目［１７］。 动物的警觉行为贯穿于其觅食活动的始终，而觅食活动中的

各警觉行为动作对食物摄入过程的作用不同［４，８］。 动物处理（咀嚼和吞咽）口腔中的食物时能同时搜寻新的

食物项目和进行一般扫视动作监测环境，而以直立扫视、静听及嗅闻动作监测环境时，这些动作与处理食物动

作相互抑制不相重叠，须短暂停止食物处理，因而能引起觅食活动的短暂中断［４，８］。 行为测定结果发现，对照

组个体分配于一般扫视动作的时间较多，而分配于直立扫视、静听和嗅闻动作的时间则较少（图 ３）。 这与视

觉感官作为监视周围环境最为重要的感觉器官之一，动物大部分觅食活动如搜寻食物和监视周围环境都与其

有关［３，１４⁃１５］。 然而，与对照组个体分配于各警觉行为动作的时间格局不同，视野受阻时，处理组个体分配于各

警觉行为动作的时间格局发生了明显的变异（图 ３）。 处理组 １ 个体显著降低一般扫视时间，增大直立扫视时

间（图 ３）。 尽管嗅闻频次显著降低，但分配于嗅闻的时间却依然维持稳定。 说明视野不完全受阻时，个体以

直立扫视方式作为监测环境的主要手段。 处理组 ２ 个体因视野完全受阻，分配于一般扫视的时间同处理组 １
个体的，亦明显减少。 尽管处理组 ２ 个体直立扫视亦不能观察到周围环境，但依然发生直立扫视，分配于直立

扫视动作的时间与对照组个体的无明显差异。 我们认为，动物觅食活动中的各种警觉行为动作是长期与环境

相互作用进化形成的适应性产物，为觅食活动中一种习惯化的有效行为模式［３⁃４］。 为弥补视野监测的不足，
个体分配于静听的时间明显增大。 说明视野完全受阻后，静听则成为东方田鼠监视周围环境的主要手段。 而
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分配于嗅闻的时间与对照组及处理组 １ 个体的无明显差异。 与对照组相比，处理组 １ 和处理组 ２ 个体监视周

围环境投入的嗅闻时间无显著差异。 如上所述，出现这种结果与嗅闻的主要任务在于监测潜在的非紧迫性风

险而其他警觉行为动作的目的则在于监测潜在的紧迫性风险有关［８］。 虽然视野受阻影响了东方田鼠觅食活

动中的警觉行为动作频次及时间分配，但该种作用并未影响个体分配于各采食回合的觅食中断时间。 与对照

组个体相比较，处理组 １ 和 ２ 个体分配于各采食回合的觅食中断时间一致。 说明视野受阻对个体觅食中断时

间无影响。
根据植食性哺乳动物警觉－功能反应理论模型［４］ 预测，动物在各采食回合的瞬时摄入率（ Ｉ）由食物大小

（Ｓ）决定，且受采食和处理食物动作相互抑制及觅食中断时间的影响。 由于我们是在食物大小相同的均质密

集食物斑块上测定东方田鼠的觅食行为，设定食物大小为实验个体经一次采食活动且一口所能获取的口量

（Ｓ）。 因口量稳定，所以个体投入处理每口食物的时间恒定，加之个体采食收获每口食物的时间基本恒定，那
么，影响东方田鼠摄入率的参数则为觅食中断时间。 由于在不同程度的视野受阻条件下，东方田鼠分配于各

采食回合的觅食中断时间无明显差异，故而能维持摄入率的稳定。
以往的研究是以个体对外界环境响应的警觉行为动作性质特征如明显警觉和一般警觉［７，１１］，抑或是根据

社群成员个体间的竞争或干扰以及群内个体对捕食者的警觉反映动作的功能性特征如社会性警觉和反捕食

警觉来区分和定义警觉动作及其代价的［１４］，忽视了这些警觉行为动作本身均含有的能引起觅食中断的静听

和嗅闻动作［４，８］。 由此可知，此类研究在探讨动物的警觉代价时，未能充分考虑这些警觉是否能引起觅食中

断，因而难以评价这些不同警觉类型所引起的食物摄入损失的代价［４，８，１６］。 本项研究通过仔细观察植食性小

型哺乳动物东方田鼠的觅食行为过程及序列，对其觅食过程中警觉动作特征以及是否能引起觅食中断进行了

细致的分类和定义，能充分地反映动物觅食活动中普遍具有的警觉行为动作及特征，并依据警觉－功能反应

模型理论定量分析了个体的觅食代价，因而能够很好地阐明视野受阻条件下东方田鼠觅食行为的适应性

策略。
综上所述，尽管视野受阻能影响东方田鼠觅食活动中各警觉行为动作的发生频次及持续时间，实验个体

各警觉动作发生频次格局却与分配于各警觉动作的时间格局迥然不同，但觅食中断时间保持稳定。 说明，在
视野受阻程度不同的食物斑块上，东方田鼠能够通过觅食活动中的警觉行为动作调节，使摄入率保持稳定。
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