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be gained from enaging in a given activity. It was stressed that predation risk was an important and
necessary trade-off factor for animals’decision making. In addition , the effect of indirect predation
at community level was one of the forces of shaping community structure and become an important
way for studing mechanism of community organization. At the population level , it also may be sig2
nificant advers effecting on population distribution , density and reproduction.
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　　在进化过程中 ,捕食是一个重要的选

择压力并对动物反捕食进化适应起重要作

用的观点已被生态学家们认同。但是在生

态时间内 ,捕食风险对动物行为及其决策

的影响曾长期被忽略或根本未予考虑。据

Sih 等[26 ] 对 7 种核心刊物检索 , 80 年代

前 ,有关捕食方面研究主要涉及被捕食者

的多样性、总的和相对的丰富度、种群数

量、结构及其增长率等方面。80 年代初

期 ,这一观点才引起许多生态学家们的高

度重视。据作者不完全统计 ,1985～1994

年发表的论文约 150 余篇。研究对象涉及

节肢动物、鱼类、两栖类、爬行类、鸟类和陆

栖哺乳动物等 ,研究内容主要包括摄食行

为、空间行为 (主要为栖息地选择) 、防御行

为及其它 ,并深刻地影响动物群落组织的

机理性研究。目前 ,随着这方面研究的蓬

勃发展和对行为生态学研究的重要性认识

的增强 ,越来越多的生态学家已认识到需

要通过对动物行为本质的深层理解才能更

全面认识种群和群落组织中的一些现象和

机理[3 ,14 ] 。本文对这一方面工作做一简

单介绍 ,以期对同行有所稗益。

1 　概述

广义讲 ,捕食是不同营养级物种相互

作用中的能量流动[26 ] 。显然 ,自然界中的

任何摄食者都具捕食者和被捕食者的双重

身份 ,从而随时面临被更高营养级物种捕

食的风险 ,并贯穿于整个生活史中。因此 ,

动物在生态时间内对捕食的行为灵活性便
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具有重要作用 ,能调整其行为以适应于变

化着的环境条件 ,最大限度降低捕食风险

对个体适合度的负效应及由此而对种群产

生的负作用 ,成为自然系统中自动平衡机

制的一部分[14 ] 。动物的这种行为灵活性

实质上就是动物所做出的行为决策 ,其含

义是指在生态时间内 ,动物从一系列可能

行为中通过权衡选择某一特定的行为 ,以

适应于当前环境。该方面研究的主要论点

是 :在生态时间内 ,动物对捕食风险具有一

定的评估和行为调控能力 ,并对其行为及

其决策有着重要的作用 ,即动物要进行某

一项活动时 ,必须依据所处环境的风险状

况进行利与弊的权衡 ,从而做出相应的决

策 ,并强调捕食风险是动物做出决策时所

需要权衡的一个重要因子。对此问题的理

解 ,必然涉及到对捕食风险概念的认识。

以往对此仅简单看作被捕食者在某一阶段

内被捕杀或攻击的概率。而 Covich 曾认

为在上述含义中还应有“离开隐蔽所距离”

这一可度量的限定词[13 ] 。Lima 和 Dill 则

极力强调捕食风险应由若干能被被捕食者

评估和行为调控的要素组成[24 ] 。虽然目

前仍未有一个能被众多生态学家们所认同

的确切定义 ,但 Lima 和 Dill 的上述观点代

表了生态学家们的一些初露端倪的意见 ,

并引导目前的试验及野外工作 ,也为今后

进一步完善和修正提供了一个可行的基本

框架。

2 　捕食风险对动物摄食行为的影响

传统生态学中 ,对动物摄食行为的研

究仅局限于对食物的摄取活动方面 ,或忽

略或根本未予考虑与能量无关的其它一些

重要的行为限定因子。自然界中由于捕食

者在种类、活动节律及其它限定因子在时

间和空间上的变异 ,使动物个体在某一区

域的捕食风险并非在每时都为常量。大量

研究表明 ,间接捕食风险 (如影响捕食者和

被捕食者视觉能力且昼夜不断变化的光

照 ,被一些动物视为风险源的地表覆盖物

及捕食者的气味和排泄物) 及直接捕食风

险 (捕食者的存在与出现)等都显著影响和

降低了动物摄食活动时间及食物资源的摄

取率 ,表明了对捕食风险水平的一种评估

和行为调控能力 ,同时也反映了避免与捕

食者 相 遇 和 食 物 获 取 利 益 间 的 权

衡[12 ,21 ,22 ] 。

在不同类型生态系统中 ,间接或直接

捕食风险也影响动物的栖息地选择和利

用。其影响程度与以下 3 个方面有关。

①捕食风险水平。大量研究表明 ,动

物能依据所处环境的风险水平做出相应的

决策。如 ,当人工增加夜晚的光照强度或

皓月当空时 ,在美洲荒漠更格卢鼠科 ( Het2
eromyide)啮齿动物中 ,除个体最大的荒漠

更格卢鼠 ( Dipodom ys deserti) 对栖息地利

用无显著变化外 ,其余动物都显著降低对

开阔生境的利用[5 ,12 ,17 ] 。Brown 等的研究

则进一步表明 ,在试验动物 ( D. merriam i ,

Perognathus am pl us , P. baileyi) 中直接放

入捕食者 (白草� Tyto alba) 后 ,所有动物

都转移到灌丛中[7 ] 。另外 ,一些研究还发

现 ,当风险水平增高时 ,动物往往在隐蔽所

或覆盖物附近取食 ,这表明 ,它们能通过调

控取食位点和隐蔽所或覆盖物之间的距离

以降低捕食风险 ,这种现象在陆栖脊椎动

物中尤为普遍[5 ,27 ] 。

②动物的反捕食形态及行为特征。如

同食性分化一样 ,有些种在栖息地选择中

也存在特化现象 ,产生这种特化的条件之

一就是在形态或行为上对该栖息地的高度

适应。以小哺乳动物为例 ,在同一类群动

物中 ,特化于开阔生境的动物往往具有较

大的体重和奔跑能力强等特点。如美洲的

荒漠更格卢鼠和青藏地区的高原鼠兔 ( O2
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chotona curzoniae) ,同样在行为上也有明

显特征 ,如分配更多的时间和以较高的频

率观察、警戒和采食等 ;而严格栖息于郁闭

生境的动物往往体形小、奔跑能力弱 ,如白

足鼠属的鹿鼠 ( P. m aniculat us) 和根田鼠

( M icrot us oeconom us) ,在行为上也不具备

上述特征。不难理解 ,前一类动物在开阔

生境中能更有效地发现和逃避捕食者 ,因

而间接捕食风险对这类动物的栖息地选择

影响不大 ,其中 ,一些依赖于视觉观察或奔

跑逃避为主要防御方式的动物 ,如黄腹旱

獭 ( M armota f lavivent ris) ,几种非洲羚羊

及高原鼠兔等 ,在取食时总是远离郁闭生

境 ,它们把地表覆盖物视为一种风险

源[1 ,9 ,10 ,28 ] ;相反 ,视覆盖物为隐蔽所或不

具备上述形态及行为特征的动物对间接风

险则很敏感 ,当风险水平发生改变时 ,则严

格栖息于或转入郁闭生境中 ,即使是在开

阔生境中有相对丰富的食物 ,也是如此。

③能量需求。捕食风险对动物栖息地

选择的影响还与自身的营养需求程度有

关。一些研究结果表明 ,当动物处于十分

饥饿状态时 ,则宁可承受较大被食风险而

去选择和利用食物丰富的栖息地 ,以满足

对能量的需求[25 ] 。

综上所述 ,动物在栖息地选择和利用

中 ,根据自身的反捕食形态及行为特征来

评估捕食风险大小 ,在此基础上 ,结合其他

活动的需求程度权衡利弊 ,以做出适宜的

决策。

捕食风险还影响动物的食物资源谱成

分。一些研究表明 ,捕食风险增大时 ,动物

的最适食谱会发生某些变化 ,它们往往舍

弃需要花费较长搜寻时间才能得到的喜食

食物 ,而去利用搜寻时间较短、但不甚喜食

的食物 ,使其食谱中适口性较差的食物种

类成分增多[5 ,15 ] ,反映了动物对可能遭致

捕食者攻击的危险时间与可利用食物间的

权衡。这同样也反映在对食物的消费方式

中。Lima[19 ]和 Lima 等[23 ]发现 ,黑冠山雀

( Parus at ricapill us ) 和灰松鼠 ( Sci urus

caroli nensis) 是否在取食点就地进食 ,主要

取决于它们对就地进食时间和把食物运送

到隐蔽所的往返时间之间的权衡 ,当就地

进食时间大于往返时间时 ,动物运送食物

的行为强度随距隐蔽所距离的减少和食物

体积的增加而增加。而另一些动物 ,如大

山雀 ( Parus m ajor) 、高原鼠兔由于需低头

进食 ,则采用啄食式进食模式 (即进食过程

中频频地抬头观察[1 ,24 ] ,以降低进食时的

被食风险。此外 ,进食时间与特定栖息地

风险水平及与离开隐蔽所距离之间也具有

密切的关系 ,往往在较安全和隐蔽所附近

进食的时间较长 ,反之较短。

在以往的最优摄食行为模式研究中 ,

仅是单一地从能量获取角度研究动物的食

物摄取有效率 ,如传统的边界值理论[11 ] 。

该理论的前提条件是 , ①动物在栖息地利

用中 ,除了摄食活动外 ,不存在其他活动。

②动物的摄食不会造成整个栖息地食物资

源的耗竭。在这些条件下 ,该理论认为 ,当

摄食者在某一摄食区域的食物获取率等于

在整个摄食区域获取率的平均值时 ,动物

应放弃这个摄食小区。显然 ,动物的摄食

行为仅与能量获取有关 ,其摄食代价仅是

代谢价。但是 ,从上述众多研究结果中不

难看出 ,动物的摄食行为与捕食风险具密

切关系 ,确切说 ,捕食风险是摄食行为中的

一个必不可少的摄食代价 , 正因如此 ,

Brown 对边界值理论进行了修正并扩展成

“放弃密度”学说[6 ] ,他认为 ,动物在某摄

食小区的食物摄取不再大于代谢价、捕食

风险价和丧失机会价 (由于动物在摄食时

无法进行其它的活动 ,如护域、寻求配偶

等 ,从而丧失了对其适合度的其他某些贡

献量 ,这种代价称丧失机会价) 的总和时 ,
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动物放弃该小区而转入另一小区摄食 ,此

时的食物获取率称终止获取率 ;当食物获

取率是摄食小区的食物资源密度的函数

时 ,可用放弃密度 (在某小区内 ,动物停止

取食时所剩余的食物资源密度) 来估算终

止获取率。不难发现 ,该理论较边界值理

论更全面和更现实 ,因而在美洲荒漠食种

子啮齿动物群落中得到广泛应用。纵观对

最优行为模式研究的发展历程 ,许多生态

学家已清楚地认识到动物在各种需求的冲

突下 ,不得不做出更为复杂的决策 ,其模型

也更趋复杂化和更具现实性[14 ] 。

3 　捕食风险与防御行为

3 . 1 　警觉和集群

对警觉行为的防御功能的研究表明 ,

随集群数量的增加 ,个体警觉时间相应减

少 , 这 主 要 表 现 在 哺 乳 动 物 及 鸟 类

中[10 ,20 ] 。但 Lima 和 Dill 认为 ,建造于集

群效应的警觉存在一个缺点 ,即警觉作为

一种代价 ,任何与警觉行为相抵触的因子

的变化 (如食物的匮乏)均导致警觉水平的

下降[24 ] 。在集群及其结构方面 ,集群具有

防御敌害功能的直接证据尚不很充足 ,一

般认为集群的防御作用主要表现在 ①集群

对警觉的效应 ; ②社会性逃遁对策 ,即集群

中的个体被捕食者发现后 ,由于它们的四

处惊逃 ,使捕食者无法很快选择一个固定

猎取目标 ,使得猎物有机会逃回隐蔽所 ,从

而降低了捕食风险。在鸟类中 ,捕食者出

现后在其周围的齐鸣现象就可能具有这种

功能。另外 ,集群大小也取决于对安全与

食物竞争间的权衡[29 ] 。对陆栖脊椎动物

集群结构的研究表明 ,小型兽类及鸟类中

的优势种大多位于集群中间较安全的位

置 ,而次优势种则被迫处于风险较大的集

群边缘。即便如此 ,次优势种也从中得到

一定的利益 ,要比单居安全得多。而在具

有社群结构的大型兽类尤其是在灵长目动

物中 ,当受到捕食者攻击时 ,强壮的雄性个

体则踞于集群的前面并围成圈进行抵抗 ,

而幼体和一些雌性个体则集聚于集群中

间。有趣的是 ,有些鱼群会组成一个对捕

食者具有威胁作用的可怕形象以防御捕

食。

3 . 2 　与捕食者相遇后的行为

大多数情况下 ,动物发现有捕食者存

在或察觉其气味时 ,往往降低活动水平 ,增

加对隐蔽所的利用 ,但这并不意味着猎物

与捕食者相遇后就立刻做出逃跑的决策 ,

因为逃跑不仅消耗能量 ,而且丧失了进行

其它活动的机会。因此 ,这种决策主要取

决于与捕食者相遇后对风险的评估。一般

而言 ,这种风险主要依赖于猎物逃回隐蔽

所所花费的时间。作者在野外工作中也发

现 ,高原鼠兔在洞口活动时 ,可与人保持 4

～6m 的距离 ,当它离开洞口后 ,该距离扩

大为 10m 以上。此外 ,该风险水平还在一

定程度上取决于被捕食者发现的概率。在

一些水生生物中 ,如蟹 ,当发现捕食者或察

觉其气味时 ,往往用海葵或海藻装饰自己 ,

使其不易被捕食者发现[4 ] 。与此相反 ,鸟

类和小哺乳动物发现捕食者后的报警鸣叫

也是一种反捕食对策 ,这种鸣叫音调高且

频带窄 ,可能会使捕食者很难判别鸣叫方

位 ,还可迷惑捕食者 ,从而具有报警和增加

逃跑机会的功能。另外 ,被捕食者在捕获

后的假死行为也是企图再次逃跑的一种适

应。

4 　对捕食风险权衡的生态结果

4 . 1 　对种群的负作用

动物对捕食风险的权衡 ,显然是基于

反捕食利益上的一种行为投资 ,是以降低

或抑制动物日常需要的活动为代价 ,而这

种代价对动物的生长发育及繁殖有很大的
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负效应 ,如降低幼体的成活率和具有较长

的发育时间等。虽然目前对种群的生态结

果尚无很详细的例证 ,但 Zart 在其《捕食

与淡水群落》一书中作了精辟的阐述[30 ] 。

他指出 :“为了防御捕食 ,动物必需在形态

或行为上付出更多的代价 ,这种间接捕食

效应对种群分布、密度及繁殖能力上的影

响远比直接捕杀一少部分个体有效的多”。

这一观点已被众多生态学家所认同[7 ,24 ] 。

4 . 2 　群落水平的捕食效应

动物群落中 ,各微栖息地具有不同的

结构特征 (如植被类型) ,而不同种类的捕

食者在不同微栖息地中的捕食能力也有差

异 ,例如 ,对于靠视觉搜寻和以追逐方式捕

获猎物的捕食者而言 ,开阔生境比郁闭生

境更有利 ;另一方面 ,在捕食者和猎物长期

协同进化过程中 ,不同猎物对各自栖息地

都获得了形态或行为上的某种适应 ,这对

于防御捕食、生存与繁衍具有重要的意义 ,

而这种适应与栖息地之间又有着一定的对

应关系 ,因此 ,在群落水平上 ,就被捕食者

而言 ,栖息地环境中存在着一个连续变化

的捕食风险梯度 ,动物在其适应的微栖息

地环境中有相对较强的反捕食能力。基于

上述观点 , Carco 等[8 ]和 Kotler [17 ]分别在

鸟类及更格卢鼠科啮齿动物群落研究中提

出了捕食风险学说。他们认为 ,捕食风险

强化了动物的栖息地选择并使同域分布的

种间的微栖息地产生分化。另外 , Holt [16 ]

和 Dill [14 ]认为 ,在生态时间内 ,当捕食风

险水平发生变化时 ,具有相同或相似反捕

食特征的动物都趋于利用风险较低的微栖

息地 ,从而增加了种间对共同资源的竞争 ,

并最终导致种群数量发生变化。这两种观

点的共同处在于 ,物种的一些重要生态学

特征 (即种的生态位元素)受竞争者与捕食

者影响。这在不同生态系统中已取得充分

证据[14 ,18 ] 。对此 ,Sih 等认为 ,生态位理论

将不得不结合竞争和种的反捕食需求来研

究群落结构[26 ] ,事实也是如此。在荒漠啮

齿动物群落中 ,捕食和竞争存在着相互作

用并共同塑造了群落结构 ,捕食风险通过

改变动物行为 ,增加或降低种间竞争及其

强度的观点已成为从事这方面研究的生态

学家们的共识。其中 ,传统的密度调节效

应学说 (即由于捕食者对猎物的直接捕杀

而使猎物种间竞争缓和 ,并促使多样性提

高)已受到批评[7 ] 。在水域生态系统中的

工作也表明了相同观点 ,并认为二者的相

互作用在理论或实际中往往难以区分。另

外 ,Abrams 从食物链的角度提出了一个很

有意义的“蛙跳效应”学说[2 ] 。他认为 ,通

过对中间营养级物种的行为效应 ,两个非

邻近营养物种能产生彼此的相互作用 ,如

最低水平的营养级物种的丰富度增加 ,可

引起中间营养级物种摄食活动的增加 ,同

时也导致顶级营养级物种对中间营养级物

种捕食概率的增大 ,从而表现为最低水平

营养级物种通过间接作用提高了顶级营养

级物种的摄食率 ;反之 ,顶级营养级物种通

过对中间营养级物种行为的作用而间接影

响最低营养级物种的种群数量。这种作用

程度依赖于中间营养级物种对风险和能量

的权衡。并认为 ,在理论上 ,这种间接作用

应该大于相邻营养级物种间的直接作用。

从上述各学说中不难看出 ,捕食风险

通过对动物行为的影响 ,即为其自身最大

的适合度而做出的权衡决策 ,以不同方式

深刻地影响到群落结构的塑造 ,并由此而

为群落组织机理研究提供了一个新的思路

和理论框架 ,正如 Dill 乐观地指出 ,“建立

于群落组成种的行为特征基础上的群落组

织理论将会有很大的发展前景。”[14 ]
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