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摘要 : 在实验室条件下 , 以随机区组设计的新鲜紫花苜蓿叶片斑块 , 测定苜蓿叶片可利用性

变量 , 叶片密度、生物量密度和叶片大小对根田鼠瞬时摄入率的作用格局。苜蓿叶片大小对

根田鼠摄入率具有显著作用 ( P < 0101) , 而叶片密度与生物量作用则不显著 ( P > 0105) ; 根

田鼠摄入率对其口量变化能作出 2 倍以上的反应 ( P < 0101) ; 观测摄入率与模型预测摄入率

的回归显著 ( P < 0101) 。研究结果证明 , 以叶片大小替代根田鼠口量是影响其摄入率的独立

变量 ; 检验了植物大小是替代植食性哺乳动物口量的有效变量 , 以及植物大小是影响植食性

哺乳动物摄入率潜在独立变量的假设。
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植物可利用性对植食性哺乳动物摄入的作用 , 动物对植物的功能反应是探讨动物觅

食生态学过程的基础 , 是现代营养生态学研究的主要领域之一[1 ] 。已有的研究表明 , 影

响植食性哺乳动物摄入率的因子众多 , 除植物形态结构、组织纤维和次生化合物对动物

摄入率具有一定的作用外 , 可利用植物的密度、生物量密度、大小以及动物口量则是影

响动物摄入率的潜在变量集[2～12 ] 。诸多变量间的差异使动物功能反应更为复杂。因此 ,

从植物可利用性变量集中 , 选择对动物觅食过程及其摄入率具有重要作用的变量 , 检验

各种独立变量及其交互作用 , 对动物摄入率的作用尤为重要[12 ] 。

在自然条件下 , 由于植物密度、生物量密度和大小易于混淆 , 加之 , 控制这些变量

的困难性和艰巨性 , 因此 , 本文以新鲜紫花苜蓿 ( Medicago satival) 的叶片密度、生物

量密度及大小作为苜蓿叶片可利用性变量集 , 在实验室条件下 , 测定苜蓿叶片各种变量

对根田鼠 ( Microtus oeconomus) 摄入率的作用格局 , 旨在检验如下特定假设 : 植物大小

可有效地替代植食性哺乳动物的口量 ; 植物大小是影响植食性哺乳动物摄入率潜在的独

立变量。
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111 　实验动物

实验动物捕自中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站地区 , 雄体 10 只 , 雌体 10 只 ,

平均体重为 3213 ±417 g。在实验室条件下 , 以木屑和脱脂棉为巢垫 , 驯养于透明饲养

笼。以兔颗粒饲料 (rabbit chow) 为主要食物 , 附加一定数量的葫萝卜 , 并供给充足的

饮水。控制实验温度 , 使之保持在 20 ±1 ℃。供觅食测定的食物为新鲜紫花苜蓿叶片。

112 　实验设计与苜蓿叶片斑块配置

测定的苜蓿叶片可利用性变量集为叶片密度 (leaf density) 、生物量密度 (biomass

density) 及叶片大小 (leaf size) , 其中 , 生物量密度为叶片大小与叶片密度之积。为分

离上列变量对根田鼠摄入率的独立作用 , 采用 Sokal 的随机区组方法[13 ] , 分别设计两组

平行处理 (图 1) 。处理 A 为叶片大小 + 生物量密度 ; 处理 B 为叶片大小 + 叶片密度。

图 1 　根田鼠觅食苜蓿叶片可利用性变量处理

Fig11 　Treatments for sets of leaf availability variables for root

voles foraging trials

A 为叶片大小 + 生物量密度 , B 为叶片大小 + 叶片密度 ,

方框内数字分别为生物量密度 ( mg/ m2) 与叶片密度

(leaves/ m2)

A is leaf size with biomass density , B is leaf size with leaf density ,

and the numbers in the cell are biomass density and leaf density ,

respectively

将苜蓿叶片大小以干重分为 1 mg 和 8

mg 两个等级 (图 1) 。为了有效地控制叶

片大小 , 依据每个等级新鲜苜蓿叶片大小

的圆面积 , 制作标准模具 , 获取苜蓿叶

片。

设置由不同大小木质纤维板构成的以

苜蓿叶片不同间距配置的大叶片低密度

(large leaf and low density , LLD) 、小叶片中

密度 (small leaf and medium density , SMD) 、

大叶片中密度 (large leaf and medium densi2
ty , LMD) 、小叶片高密度 ( small leaf and

high density , SHD) 及大叶片高密度 (large

leaf and high density , LHD) 5 种类型斑块

(图 2) 。以小型金属夹固定苜蓿叶片。各

类斑块及其苜蓿叶片数、叶片间距、叶片

密度大小各异 (表 1) 。
表 1 　根田鼠觅食苜蓿叶片的密度及斑块大小

Table 1 　Densities and patch sizes of alfalfa leaf for root voles foraging

斑块大小及变量处理
Patch size and treatment

of variables
LLD SMD LMD SHD LHD

斑块大小 5120 ×0131 2160 ×0131 1101 ×0131 0172 ×0131 0172 ×0131
Patch size (m2)
叶片间距

Distance between 24120 6110 6110 3100 3100
Leaves (cm)

叶片数 30 120 40 264 264
Number of leaves

叶片密度 18180 150 150 1200 1200
Leaf density (leaves/ m2)

　LLD 为大叶片低密度 ; SMD 为小叶片中密度 ; LMD 为大叶片中密度 ; SHD 为小叶片高密度 ; LHD 为大叶片高密度

　LLD presents large leaves and low density ; SMD presents small leaves and medium desity ; LMD presents large leaves and medium

density ; SHD presents small leaves and high density ; LHD presents large leaves and high density
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图 2 　根田鼠觅食实验的苜蓿斑块

Fig12 　Alfalfa2leaf patches of foraging experiment root voles

a 为大叶片低密度斑块LLD ; b 为小叶片中密度斑块 SMD ; c 为大叶片中密度

斑块LMD ; d 为小叶片高密度斑块 SHD ; e 为大叶片高密度斑块LHD

a is patch of large leaves and low density represented by LLD ; b is patch of small leaves

and medium density represented by SMD ; c is patch of small leaves and high density

represented by SHD ; d is patch of small leaves and high density represented by SHD ; e

is patch of large leaves and high density represented by LHD

113 　行为观测装置与觅食

行为测定

为有效地控制实验动

物 , 便于准确测定实验个体

的觅食过程和行为 , 在各苜

蓿叶片斑块上部周边设立观

测箱。观测箱由木质纤维板

构成 , 底部面积与相应的斑

块一致 , 高度为 30 cm。观

测箱分为觅食区与巢区两部

分 , 其间以带孔的隔板相

间 , 此孔可使实验个体在两

区自由活动 , 巢区面积为

1010 cm ×3110 cm。

在行为学实验室进行觅

食行为测定。行为观测箱及

苜蓿叶片斑块均置于实验室特定部位 , 在观测箱上方悬挂 1 只 60 W 萤光灯。在观测箱

的中部 , 观测实验个体的觅食过程和行为序列 , 用计算机记录各种觅食行为的持续时

间。

测定的行为参数为有效觅食时间 ( h + t) : 排除企图逃跑和非觅食活动外 , 用于觅

食活动的时间 , 即收获与咀嚼食物所消耗的时间 (min) ; 收获时间 ( h) : 摄取每口食物

的时间 (min) ; 咀嚼频次 ( Cf ) : 单位时间的咀嚼次数 (chews/ min) ; 咀嚼投入 ( Ce) :

每次咀嚼的食物量 (g/ chew) ; 摄入口数 : 单位时间动物的取食口数 (bites/ min) 。

114 　实验程序与觅食参数估计

在排除实验个体繁殖、哺乳、厌食及消化等生理抑制因子的前提下 , 从实验群体中

选择 10 只健康个体作为样本 , 其中雄体 5 只 , 雌体 5 只。每只个体每次测定时间为 2

min。

测定开始前一周 , 以新鲜苜蓿茎叶饲喂根田鼠。为使动物充分适应测定装置 , 将个

体动物放入有苜蓿叶片的观测箱 5～10 min , 每天重复两次。测定前 , 将实验个体饥饿 6

～8 h。测定时 , 从观测箱巢区释放实验个体 , 用计算机测定其觅食过程和行为。每次

测定结束后 , 分离被食苜蓿叶片的剩余部分 , 用消费的叶片数与被替换叶片重量之积 ,

减去剩余叶片的重量 , 估计每只个体对叶片的摄入量。从提供的苜蓿叶片中选取 50 个

样本 , 在 55 ℃烘箱中烘至恒重 , 测定每次实验苜蓿叶片干物质的转化率 ; 口量大小为

实验个体的摄入量 (干物质) 与摄入口数之比 ; 以实验个体的摄入量除以有效觅食时

间 , 计算瞬时摄入率。

115 　统计分析

采用双因素 ANOVA , 分析苜蓿叶片各种可利用性变量对实验个体瞬时摄入率的独

立作用及交互效应 ;
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以单因素 ANOVA , 测定实验个体体重间差异对其摄入率的作用 ;

在动物觅食过程中 , 由于颌的收获与咀嚼动作不能同时进行 , 收获率为收获与处理

每口食物时间的函数 , 因此 , 以方程[14 ]

1
H

= B =
Rmax

Rmaxh + S

检验实验个体觅食苜蓿叶片时 , 收获与咀嚼间的功能关系 , 并估计其收获率 (cropping

rate) 。式中 , B 为实验个体的收获率 (bites/ min) ; h 为无咀嚼时 , 平均收获 1 口叶片的

时间 (min) ; Rmax是不存在收获时 , 处理叶片的最大速率 (g/ min) , 其为一集合 ; S 为

实验个体处理叶片的口量 (g/ bite) 。以 Ce与 Cf之积 , 直接估计 Rmax的测定值。

由于动物收获和咀嚼对食物摄入的约束作用 , 以方程[14 ]

I =
RmaxS

Rmaxh + S

估计实验个体对苜蓿叶片瞬时摄入率的预测值 , 并从中估计 Rmax的预测值。式中 , I 为

实验个体在有效觅食时间内 , 对苜蓿叶片的摄入量 (g/ min) 。

以线性回归分析 , 检验摄入率测定值与预测值的相关性。

全部统计分析均由 STATGRPH 510 软件包执行。

2 　结果

尽管由于控制苜蓿叶片产生的误差使配置的各种变量与设计的略有不同 , 但就整个

变量集而言 , 二者仍极为近似 (表 2) , 说明本项研究所配置的苜蓿叶片变量集是可行

的。
表 2 　根田鼠苜蓿斑块叶片可利用性变量集

Table 2 　Variable set of leaf availability on alfalfa patches for root voles

斑块类型 3

Types of patches 3

叶片大小
Leaf size (mg/ leaf)

目标
Target

实际
Actural

叶片密度
Leaf density (leaves/ m2)

生物量密度
Leaf biomass (mg/ m2)

目标
Target

实际
Actural

LLD 8 718 800 6400 6240

SMD 1 018 100 100 80

LMD 8 719 100 800 6320

SHD 1 019 800 800 720

LHD 8 810 1215 100 100

　3 斑块类型定义同表 1 The definition of patch types are the same as table 1

由于收获与咀嚼间的竞争关系决定根田鼠对苜蓿叶片的摄入 , 因此 , 两种不同大小

的苜蓿叶片对根田鼠瞬时摄入率的作用各异。根田鼠觅食大叶片的瞬时摄入率比小叶片

的高 2 倍以上 (图 3) 。

综合各种处理数据 , 双因素 ANOVA 结果 (表 3 , 表 4) 显示 , 苜蓿叶片大小对根田
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图 3 　根田鼠瞬时摄入率对苜蓿叶片变量集处理的反应
Fig13 　Response of instantaneous intake rates of root voles to

treatment of set of alfalfa leaf variables and mechanism of
functional response

A、B 两种处理类型同图 1 The two treatment types of A and B are
the same as Fig11 ;
每格顶部数字为根田鼠平均摄入率 , 下部数字为标准误
Within each cell , The top number is average intake rate of root voles
and the bottom number is the standard error

鼠瞬时摄入率具有极显著的独立作用

( F = 427186 , df = 1 , P = 01000 < 0101;

F = 174108 , df = 1 , P = 01000 < 0101) ;

而生物量密度 ( F = 0112 , df = 1 , P =

01676 > 0105; ) 与叶片密度 ( F = 1146 ,

df = 1 , P = 01894 > 0105) 对根田鼠瞬

时摄入率的独立作用则不显著 ; 苜蓿叶

片大小分别与生物量密度和叶片密度的

交互作用对根田鼠瞬时摄入率无显著影

响 ( F = 0152 , df = 1 , P = 01793 > 0105;

F = 1142 , df = 1 , P = 01607 > 0105) 。

表 3 　苜蓿叶片大小与生物量密度对根田鼠瞬时摄入率的双因素 ANOVA

Table 3 　Results from two2way ANOVA for treatments of leaf size and biomass density on instantaneous intake rate

来源
Source

df F P

叶片大小
Plant size

1 427186 01000

生物量密度
Biomass density

1 0112 01676

交互作用
Interaction

1 0152 01793

根田鼠体重
Root voles ,mass

9 0174 01709

表 4 　苜蓿叶片大小与叶片密度对根田鼠瞬时摄入率的双因素 ANOVA

Table 4 　Results from two2way ANOVA for treatments of leaf size and leaf density on instantaneous intake rate

来源
Source

df F P

叶片大小
Plant size

1 174108 01000

叶片密度
Leaf density

1 1146 01894

交互作用
Interaction

1 1142 01607

根田鼠
Root voles ,mass

9 0184 01151

　　单因素 ANOVA 结果 ( F = 0174 , df = 9 , P = 01709 > 0105 ; F = 0184 , df = 9 , P =

11151 > 0105) 表明 , 根田鼠个体体重间的差异对其摄入率作用不显著。根田鼠对苜蓿

叶片瞬时摄入率观测值与其功能反应模型预测值间线性回归极为显著 ( F = 262147 , df

= 1 , 62 , P = 01000 < 0101) , 回归方程为 y = 11025 5 x - 01002 3 , R2 = 0189。说明根田鼠
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对苜蓿叶片瞬时摄入率的观测值与其功能反应模型的预测值极为近似 (图 4) 。经线性

回归分析 , 观测的摄入率与功能反应模型预测的极为近似 , F (1 , 62) = 262147 , P < 0101

(图 4) 。

图 4 　根田鼠摄入率测定值与预测值的线性回归关系

Fig14 　Linearly regressive relation between predicted and

observed intake rates for root voles

3 　讨论

根田鼠瞬时摄入率对分别相差 8 倍的

苜蓿叶片密度及生物量密度反应不显著 ,

而对叶片大小则具有显著反应 (图 3) 。说

明引起根田鼠摄入率变化的主要变量是叶

片大小 , 而与叶片密度及生物量密度无关。

由于根田鼠能同时进行咀嚼和行走 , 其处

理 1 片叶片所花费的时间较搜寻到下一片

叶片的时间多 , 同时 , 根田鼠对叶片的摄

入仅受咀嚼和吞咽的限制。因此 , 在实验

设计上 , 叶片间距与叶片可利用性之间不

存在相关关系。

根田鼠处理苜蓿叶片的最大速率受收

获和咀嚼间竞争的调节。动物吞咽食物之

前必须进行咀嚼[6 ,12 ,14 ,15 ] , 因此 , 颌的收

获和咀嚼动作不能同时出现[16～18 ] 。颌的运动是有限的 , 当口量减小时 , 动物必须在单

位时间摄入更多口叶片以维持其摄入率。当口量下降时 , 咀嚼动作更少 , 且咀嚼效率下

降 , 使收获与咀嚼间的竞争调节动物的摄入 , 并决定其功能反应形式。因之 , 以此概念

为基础建立的 Ⅱ型功能反应模型能充分地解释植食性哺乳动物摄入率的变化。

尽管植食性哺乳动物口量对其摄入率的调节作用为生态学家所公认 , 但对动物口量

与植物可利用性变量集的关系及其可替代性变量 , 仍持有不同观点[12 ] 。一些学者仍强

调 , 生物量密度与动物口量存在相关关系 , 并提出生物量密度是预测动物摄入率的有效

变量 , 摄入率为生物量密度的函数[20 ,21 ] 。但是 , 以生物量密度建立的植食性哺乳动物

功能反应模型 , 至今仍缺乏系统的统计学描述和理论概括 , 而且 , 对所观测的模型亦未

提出可靠的机制性解释[15 ] 。以植物生物量密度预测动物摄入率 , 始于对家养反刍动物

觅食的研究[22 ,23 ] 。在植被结构相对简单的禾草草地 , 家畜口量与禾草生物量密度具有

显著的相关关系[3 ,19 ,22 ,24 ,25 ] 。此类研究认为 , 依禾草的任一可利用性变量均可预测家畜

的摄入率。然而 , 动物口量常由一片叶片或带有几只叶片的嫩枝组成 , 亦即动物的口量

受叶片大小的支配。当叶片大小控制动物口量时 , 口量与生物量密度不相耦合[14 , 26 ] ,

因此 , 以生物量密度预测动物摄入率已失去意义[8 ,10 ,26 ,27 ] , 同时 , 亦不能对动物功能反

应作出总体预测[15 ] 。

在植食性哺乳动物觅食生态学的研究中 , 分析、选择及分离主要植物可利用性变

量[12 ] , 评估动物口量体积与密度[4 ,6 ,24 ] 、探讨和制定植物叶面积与动物口量的方法及技
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术[10 ,28 ] , 以及定义动物口量与食物质量[15 ] , 对理解动物觅食功能反应、以及由主要变

量所决定的动物摄入率动态的生态过程至关重要。

本项研究通过控制苜蓿叶片大小与叶片间距 , 使叶片密度与生物量密度分别相差 8

倍 , 在叶片大小分离为独立变量的条件下 , 探讨苜蓿叶片可利用性各种变量对根田鼠摄

入率的作用 , 获得了苜蓿叶片大小对根田鼠摄入率具有显著的独立效应 , 从而 , 充分地

验证了本文提出的植物大小是影响植食性哺乳动物摄入率的独立变量的假设。

致谢 : 承蒙苏建平研究员对数据分析的帮助 , 谨此感谢。
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FUNCTIONAL RESPONSE PATTERS OF

INSTANTANEOUS INTAKE RATE FOR ROOT VOLE

( MICROTUS O ECONOMUS) TO THE SET OF PLANT

AVAILABILITY VARIABLES

TAO Shuanglun1 　LIU Jike2 　DU Yurong3 　LI Junnian2 　MA Jianbin3

(1 Northwest Plateau Institute of Biology , the Chinese Academy of Sciences , Xining , 810001)

(2 College of Life Science , Zhejiang University , Hangzhou , 310012)

(3 Department of Biology , Qinghai Normal University , Xining , 810001)

Abstract : The effects of the set of alfalfa leaf availability variables , biomass density and leaf density and leaf size on

the patterns of instantaneous intake rates of root voles , Microtus oeconomuswere measured on the fresh alfalfa leaf

patches by random2blocked design in laboratory1 Leaf size had a significant effect on the voles intake rates ( P <

0101) , while leaf size and biomass density had no effects ( P > 0105 ) 1We observed over two fold increase in in2
take rates in response to increased bite size ( P < 0101 ) 1 The regression between the observed and predicted intake

rates was significant ( P < 0101 ) 1 These results indicated that leaf size as a surrogate for bite size is a main vari2
able , so we tested the hypotheses that plant size is mammalian herbivores , bite size surrogator , and that plant size as

an independent variable influence on mammalian herbivores ,bite size1
Key words : Root voles ( Microtus oeconomus) ; Instantaneous intake rate ; Set of plant availability variables ; Bite

size ; Functional response
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