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摘要 : 文章主要介绍植食性哺乳动物觅食功能反应与模型的研究进展。植食性哺乳动物觅食

的摄入率与其食物可利用性的功能反应是动物觅食生态学过程的基础。可利用植物的生物量

密度、植物密度、植物大小、以及动物觅食的口量是影响动物觅食功能反应的潜在变量集。

这些变量的差异导致动物功能反应格局的复杂化。生物量密度和植物密度对动物摄入率无明

显影响 , 而植物大小对动物摄入率则有显著影响。在食物密集的斑块条件下 , 以植物大小代

替动物觅食的口量可有效地预测其摄入率 , 动物摄入率是口量的渐进线性函数 , 属 II 型功

能反应。在自然条件下 , 以实验的方法从植物可利用性变量集中分离影响动物摄入率的重要

变量及因子是当前此类研究的重点。
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动物觅食的生态学过程是觅食生态学的基础理论。植食性哺乳动物的摄入率与其食

物可利用性之间的功能反应则是探讨动物觅食生态学过程的基础。自 Solomon 和

Holling 提出动物捕食功能反应以来[1～3 ] , 生态学家对觅食过程 (foraging process) 的功

能反应进行过大量研究 , 特别是对植食性动物觅食理论的研究[4～10 ] , 取得了很大的进

展 , 它已是现代营养生态学 , 植食性哺乳动物 —植物系统 , 以及捕食者 —猎物系统研究

的重要内容之一[11 ] 。

以往 , 对动物觅食功能反应的研究多集中于捕食者和寄生者[1～3 ,12～14 ] 。Solomon

和 Holling 将捕食者摄入率作为猎物的函数[1～2 ] 。Holling 把捕食者功能反应划分为 Ⅰ

型、Ⅱ型及 Ⅲ型 , 并以圆盘方程 (disc equation) 描述和解释捕食过程的 Ⅱ型功能反应 ,

建立了捕食者功能反应的经典模型[2 ,3 ] , 为深入探讨功能反应格局奠定了可靠的理论基

础。

1980 年至今 , 生态学家依据捕食者功能反应理论 , 对捕食和猎物[15～19 ] 、植食性动

物与植物以及宿主与寄主进行了广泛的研究[6 ,11 ,20～28 ] 。就植食性动物功能反应而论 ,

虽然生态学家在不同时空条件下测定过某些种类特定的功能反映类型 , 并以各种方程对

其觅食过程进行过描述 , 但从整体而言 , 很少注意动物对食物的摄入过程及其制约功能
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反应的复杂因素[29 ,30 ] ; 对影响动物摄入率的植物可利用性变量集尚未进行过探讨 ; 提

出的机理性模型甚少[5 ,6 ,10 ,31 ,32 ] ; 更缺乏对模型的检验[10 ,26 ,33 ] 。从而 , 阻碍对觅食理

论的深入研究[26 ] 。

已有的研究表明 , 影响动物摄入率的植物可利用性变量和植物的其它因子众多。

Gross 等[11 ,26 ]提出 , 除植物的形态结构特征、组织纤维和次生化合物对植食性哺乳动物

功能反应具有一定作用外 , 可利用植物的生物量密度 ( biomass density) 、植物密度

(plant density) 、植物大小 (plant size) 以及动物的口量 (bite size) 是影响动物功能反

应的潜在变量集。这些变量集的差异使动物功能反应的模式变得极为复杂。

1 　植物生物量密度和植物密度对动物觅食的作用

对草原盗狗 ( B ison bonasus) 、白尾鹿 ( O docoileus vi rgi nianus) 、马鹿 ( Cerrus e2
laphus) 、麋 ( A lces alces) 、大袋鼠 ( M icrodi podops megacephal us) 、野兔 ( L epus) 、牛

和羊摄入率与食物可利用性的研究表明[22～25 ,34～38 ] , 动物摄入率依赖于以生物量表示

的植物可利用性。虽其功能反应模型形式与 Holling[2 ,3 ]描述的 Ⅱ型功能反应常数模型一

致[39 ] 。但其结构仍不充分[40 ] , 其涉及的因子仅为植物可利用性中的生物量密度 , 而未

包括植物可利用性的更多变量 [11 ,39 ] , 使之不能充分反映 Ⅱ型功能反应模型的性

质[21 ,39 ] 。

Spalinger 等报道[39 ] , 黑尾鹿 ( O docoileus hem ionus) 在其所食植物极小的条件下 ,

生物量密度对其摄入率尚无影响 ; 仅在生物量密度降至 015 g/ m2 , 甚至为小口量植物

时 , 动物摄入率则才开始降低 , 因此 , 在大多数植物群落 , 动物的觅食受生物量密度的

影响极小。与捕食者不同 , 植食性哺乳动物能在觅食某一特定食物项目的同时 , 仍能搜

寻新的食物项目 , 即处理食物项目与搜寻新的食物项目相重叠。由于动物不能同时对特

定的搜寻项目进行收获和咀嚼[41～43 ] , 因此 , 在吞咽特定食物项目之前必须进行咀

嚼[10 ] 。在空间上 , 当植物呈密集分布时 , 动物在咀嚼和吞咽最后一次食物项目之前则

仍能发现另一食物项目。因此 , 在总体上 , 动物对植物密度不能作出即时反应[10 ] 。

2 　动物口量及植物大小与动物摄入率

大量的研究证明[22 ,44～48 ] , 植食性哺乳动物的口量与其摄入率密切相关。Spalinger

等指出[39 ] , 当植物生物量密度为非限制性因子时 , 摄入率是咀嚼和吞咽食物速率的函

数。但是 , 对特定的食物项目 , 动物不能同时进行咀嚼与吞咽。Spalinger 和 Hobbs 则

认为[10 ] , 动物口腔对食物项目具有收获 (选择与控制) 和咀嚼 (撕裂、润滑和吞咽)

的功能。动物口腔的收获和咀嚼活动的竞争可使摄入率与口量间产生渐进的函数关系。

当门齿与臼齿咬合收获最后一次食物 , 或将舌伸出口腔外聚集植物时 , 咀嚼活动即刻被

中断。小口量需要更加频繁地中断咀嚼 , 以便为口腔添加食物。当口量减小时 , 食口率

(bite rate) 则是一个补偿性的参数 , 其口量的差异仍能影响摄入率[25 ,38 ,48 ,49 ] 。但是 ,

食口率不能完全补偿口量的降低 , 增加食口率会降低处理食物的速率 , 最终导致摄入率

下降[22 ] 。在植物密集的斑块条件下 , Gross 等[26 ] , 以植物大小代替口量 , 检验环颈旅

鼠 ( Dicrostomyx gnoenlandicus) 的摄入率与植物可利用性变量集间的关系 , 其结果显

示 , 当植物大小增加时 , 摄入率相应地增高 2～3 倍。然而 , 随着生物量密度或植物密

度的增加 , 摄入率则无变化 , 由植物大小引起摄入率的差异极为显著。因此 , 口量是预
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测植食性哺乳动物摄入率的有效变量[11 ,26 ,39 ,48 ] 。

3 　预测动物觅食功能反应的模型

传统的功能反应模型仅能预测摄入率与处理时间的互相作用 , 并把摄入率假定为猎

物大小的函数。经典的圆盘方程预测每单位时间捕食者消耗的猎物数量为猎物的密度函

数[2 ] , 亦即捕食者对猎物的消费随捕食者处理猎物的时间 , 以及捕食者搜寻猎物的效

率而变化 , 其方程为 :

N =
A D T

1 + 1 HD

其中 , N 为捕食者捕获的猎物数量 , A 为捕食者的搜寻效率 (m2/ min) , D 为猎物密度
(preys/ m2) , T 为捕食者觅食的持续时间 ( min) , H 为处理猎物项目的时间 ( min/

prey) 。

Spalinger 等和 Laca 等将 N 定义为给定时间段 ( T) 植食性动物获取植物组织的口

量数 (口数 = 猎物) [8 ,10 ] , 将动物口量 ( S ) 乘以圆盘方程 , 除以 T 即可获取植食性哺

乳动物对植物组织的瞬时摄入率 (instantaneous intake rate , I) :

I =
A D

1 + A HD
S

当猎物无限稠密时 , 则有

lim
0 →∞

A D
1 + A HD

=
S
H

= I

此方程可预测植食性哺乳动物在食物饱和斑块上觅食的摄入率 , 其功能反应机制与

Cluton —Brook 和 Harvey[50 ]的输入进食调节假设一致。输入进食调节假设认为 , 动物的

口容量决定其口量大小 , 且对最大摄入率具有限制作用 , 由于摄入率为一常数 , 因此 ,

摄入率能对每口消费的食物作出直接反应 ; 其摄入率随口量大小的增大呈线性增高 , 即

Ⅰ型功能反应 ; 并提出植食性哺乳动物的收获率对其口量大小不敏感。

与输入进食调节假设不同[22 ,25 ,38 ] , 植食性哺乳动物的摄入率是由其收获与咀嚼的

竟争调节的 , 并随口量大小的增大呈渐近的非线性增高 , 即 Ⅱ型功能反应模型。因此 ,

在解释 Ⅱ型功能反应时 , 需要建立处理时间随口量改变的动态模型 , 更需要动态地描述

处理时间 , 进而提出植食性哺乳动物在植物密集的斑块上觅食的功能反应模型[10 ] 。

Gross 等将动物觅食一口食物定义为动物一次单口动作从植物体获得的植物组织

量[26 ] 。动物的口腔形状[5 ,51 ]与植物组织的空间排列[32 ,45 ,46 ,52 ,53 ]的相互作用决定动物的

口量。圆盘方程证明 , 收获率为 S 的常数函数 , 即摄入率与口量成正比例。因为大口

量的食物需要动物在咀嚼和吞咽的过程中作出更多的投入 , 且收获与咀嚼的时间不能同

步进行[41～43 ] 。作为可选择的方法 , 假设收获率随 S 增加而降低 , 鉴于此 , Spalinger 和

Hobbs 提出预测收获率的方程[10 ] :

1
H

= B =
R m ax

R m ax h + S

其中 , B 为每分钟处理食物的口数 (bite/ min) ; R m ax为在无收获时 , 口腔处理植物组

织的最大速率 (maximum rate) ; h 为无咀嚼条件下 , 平均收获一口食物的时间 ( min/

bite) 。
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在食物集中的斑块条件下 , 以 S 的线形函数将动物的摄入率表示为 :

I =
R m axS

R m ax h + S

该方程以收获和咀嚼之间的竞争为假设 , 反映了在食物集中的斑块条件下 , 动物觅

食的 Ⅱ型功能反应特征[22 ,25 ,34 ,38 ,39 ] 。

Gross 等曾对北美地区不同齿式及觅食方式的 13 种植食性哺乳动物的 Ⅱ型功能反应

模型进行过检验 (表 1) [26 ] , 结果说明 , Ⅱ型功能反应模型对预测动物觅食功能反应具

有显著的可靠性和精确性。
表 1 　用于检验Ⅱ型功能反应模型的植食性哺乳动物

Table 1 　Herbivorouss mammals used in tests of the Type Ⅱfunctional response model

种类
Species

体重
Mass (kg)

臼齿齿式类型
Molar dentition

觅食类型
Feeding style

觅食的植物间距 (cm)
Distance

between plants

Dicrostonyx groenlandicus 0105 高冠齿型 hypsodomt 牧食型 grazer 1

Cynomys ludoviciannus 0175 高冠齿型 hypsodomt 混合型 mixed 415

Oryctolagus cuniculus 219 高冠齿型 hypsodomt 牧食型 grazer 9

Tayassu tajacus 2712 丘齿型 bunodont 精饲料型 concentrate 9

Odocoileu vi rginianus 2512 月齿型 selenodont 混合型 mixed 18

Odocoileu vi rginianus 4510 月齿型 selenodont 混合型 mixed 18

A xis axis 5310 月齿型 selenodont 牧食型 grazer 18

Rangif er tarandus 104 月齿型 selenodont 混合型 mixed 18

U rsus arctos 161 丘齿型 bunodont 杂食型 omnivore 18

Cerv us eleaphus 266 月齿型 selenodont 牧食型 grazer 10

A lces alces 309 脊齿型 lophodont 牧食型 grazer 18

Equus caballus 432 脊齿型 lophodont 牧食型 grazer 18

Bos taurus 548 脊齿型 lophodont 牧食型 grazer 18

最近 , 陶双伦和刘季科 (待发表) , 亦检验了栖息于中亚青藏高原地区的根田鼠

( M icrot us oeconom us) 及高原鼠兔 ( Ochotona curzoniae) 觅食的 Ⅱ型功能反应模型 , 其

结果为 Ⅱ型功能反应模型的可预测性和应用性提供了新的证据。

综上所述 , 在植物密集的斑块条件下 , 对植食性哺乳动物摄入率产生效应的主要因

子为植物大小。由于植食性哺乳动物栖息环境的复杂性 , 从而 , 影响从可利用性植物变

量集中分离特定的对摄入率产生效应的变量。因此 , 选择对摄入率具有显著作用的特定

变量极为重要[6 ] 。以实验的方法检验各种变量对植食性哺乳动物摄入率的独立效应与

交互作用则是此类研究的焦点。

国内 , 尚未见有此类研究的报道 , 为探讨植食性哺乳动物的觅食生态学特征 , 以及

植食性动物 —植物系统的协同进化 , 开展植食性哺乳动物觅食功能反应的研究尤为重

要。
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FUNCTIONAL RESPONSES AND MODELS ON THE FORAGING

PROCESS OF HERBIVOROUS MAMMALS

TAO Shuanglun1 　L IU Jike2 　L I J unnian1

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

( 2 College of L if e Science , Zhejiang U niversity , Hangz hou , 310027)

Abstract : Advances on the functional response of Herbivorous mammals foraging and the set of plant availabil2
ity variables were review. The biomass density , plant density , and plant size of availability plant and bite size

were a potential set of variables influencing the functional response of herbivores foraging , and the differences

of the variables lead to complicate pattern of functional response. Biomass density and plant density had an in2
significant influence on herbivores intake rate. While plant size had a significant effect on intake rate. By

means of the bite size of herbivore replacing plant size in food2concentrated patches , the intake rate of herbi2
vores could be validly predicted in food2concentrated patches , and the intake rate are an asymptotic function of

bite size , which belongs to type Ⅱfunctional response. Under natural conditions , recent studies had focused

on separating the main factors which could effect on intake rates from the set of plant availability variables by

experiments.

Key words : Herbivorous mammals ; Ecological process ; Foraging ecology ; Functional response ; Plant avail2
ability ; Intake rate ; Functional response models
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