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摘要：研究了捕食风险环境中集群和洞口距离对高原鼠兔摄食行为的影响。结果表明，集群

数量的增加不仅降低了警觉行为，同时也减少了摄食行为，在高风险环境中，集群为 "时的
取食行为强度最大，低风险环境中，为 #时最大。警觉行为主要出现在距洞口 % &的范围
内，其行为强度与洞口距离呈负相关，当洞口距离大于 $ &时，风险处理区的高原鼠兔几乎
无警觉行为出现，且该处理区的取食区域几乎压缩在洞口旁。研究结果表明，在捕食风险环

境中，高原鼠兔摄食行为与集群和洞口距离之间具有复杂的关系，其行为决策反映了降低风

险与摄取食物间的权衡，行为目标是在降低捕食风险的同时尽可能地取食食物。
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动物摄食时，不仅要消耗食物，同时还要警觉，防止被食。警觉程度依赖于环境特

征和能量需求。大量研究表明，捕食风险增大时，动物降低食物摄取率和活动时间，增

加警觉行为的时间分配和频次［"，%］。但是，对大多数动物而言，这两种行为相互冲突，

不可能同时发生。因此，在捕食风险环境中，为了维持生存与繁殖，动物必须在摄取食

物与防御捕食之间做出权衡。

有关研究主要涉及警觉行为的一般模式及其与风险相关因子之间的关系，研究对象

主要为鸟类［$ . /］和有蹄类［-，!］，对植食性小哺乳动物的研究仅见 01234和 56223对黄腹旱
獭（!"#$%&" ’(")*)+,&#*-）的工作［(］；而捕食风险对摄食行为影响的研究主要集中于取食
效率和食物斑块选择［"#，""］。以调控捕食风险为手段，研究捕食风险环境中植食性小哺

乳动物的摄食行为与风险相关因子的工作未见报道。

高原鼠兔（./0%&%," /1#2%,*"+）主要分布于高寒草甸地区，栖息于开阔生境，属具
家庭结构且社群成员相对稳定的群居性的小哺乳动物。本文通过人为增加地表覆盖物以

研究捕食风险环境下高原鼠兔的取食（73389:;）和警觉行为与集群及洞口距离间的相互
关系，旨在进一步探讨高原鼠兔在捕食风险环境下的摄食（7621;9:;）行为。
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!"! 研究地点
本项研究于 !##$ 年 $ % # 月在青海湖鸟岛地区进行。该地区的自然状况已有报

道［!&］。样地位于距鸟岛 &’ ()的布哈河一级阶地，植被属矮嵩草草甸，总盖度为 *’+
% $’+，草层高度为 $ % , -)，为高原鼠兔自然栖息地。小型哺乳动物的主要捕食者为
艾虎（!"#$%&’ %(%)#*’++,）、香鼬（! " ’&$’,-’）和大 （.%$/ 0%*,&’#,"#）等。
!"& 实验设计
在直径分别为 &’"’’ )、&."*’ )和 *$",’ )的 *个同心圆样区上（图 ! / 0），通过

在地面竖立不同密度和组合的覆盖物（’"’. % ’"!’ ) 1 ’"&2 % ’"*’ )铁板和 ’"*’ ) 1
’"*’ )木板）以调控捕食风险（图 ! / 3）。覆盖物处理分为 *种（图 ! / 3，0）：4处理
为内圆区放置 ! &’’个木板，彼此间的间距为 ’"5 )，呈格阵，并将 .’’余个铁板穿插其
中。处理后的地表总盖度提高至 $2+ % ,2+。6处理分别在直径为 &’"’’ )和 &."*’ )
的两个同心圆所围成的环行条带区域进行，以格阵放置 ! &’’余个单一铁板，间距为 !
)。处理后的总盖度提高至 *2+ % $2+。7处理在环绕 6处理的环行条带区域进行，该
处理为零处理。*种处理的样方面积均为 ! 8 . 9)&。实验设计详情见边疆晖等［!*］。

图 ! 实验设计

:;<"! =>?;<@ AB >CD>E;)>@F

3：覆盖物设计及处理 =>?;<@ 3@G FE>3F)>@F AB -AH>E；0：实验区设计 =>?;<@ AB >CD>E;)>@F3I 3E>3

4：4处理 4 FE>3F)>@F；6：6处理 6 FE>3F)>@F；7：7处理 7 FE>3F)>@F

!"* 行为观察与测定
采用绳套活捕法捕捉高原鼠兔，记录性别、年龄、体重及繁殖状况，并用耳环标记

法标记后于捕获点释放。

正式实验于处理后第 $ G进行。观察者在距样地 *’ )左右的隐蔽观察站观测。观
察时间为每日 ’.：*’ % !!：’’和 !,：*’ % !#：’’。
对各成体和亚成体目标动物的行为观测时间为 &’ );@，每隔 ! );@记录 !次目标动

物所发生的行为模式，同时测定与最近洞口间的距离（以覆盖物间距估计）和集群数

（目标动物 & )范围内的鼠兔数，幼体不计）。
高原鼠兔的摄食行为方式主要有 $种行为模式组成，定义如下：警戒（3I>EF）：后

足站立，前足放置胸前，颈部朝前上方伸直。观察（A0?>EH3F;A@）：前肢支撑地面，后肢
及臀部着地，颈部朝前上方伸，并不时转动。取食（B>>G;@<）：采食、咀嚼及吞咽过程。
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移动（!"#$!$%&）：在非社会行为活动中，为觅食食物从某一地点向另一地点的简单移
动。处理前后分别测定上述参数。

行为强度定义为 ’( !)%取样时间内所出现的该行为次数的百分比。
为便于统计，处理数据时将洞口距离划分 *个范围，分别为：(+(( , -+(( !，-+-(

, ’+(( !，’+-( , .+(( !，/ .+(( !；将集群划分为 (只、-只、!’只等 .个水平。在
摄食行为模式中，因为警戒和观察都用于防御捕食者，故在统计时将二者合并，计为警

觉行为。

-+* 数据统计
在本项研究中，行为强度数据为百分数，做二项分布，故首先进行反正弦转换，使

其近似于正态分布，再做统计处理。图中数据均为反正弦转换值。另外，在置信限估计

中，如样本数大于 .(，因其平均数分布趋于正态分布，故用标准误计置信限，以 0 1
2+3 表示，如样本数小于 .(，则均数分布趋于 ! 分布，故用 0 1 ! 4 2+3 表示。方差分
析模型为固定效应模型。所有数据均在 5&67869:)$5 ;+( 软件上进行。

’ 结果

’+- 捕食风险对高原鼠兔摄食行为的影响
从图 ’中可看出，<、=、>处理区的摄食行为强度依次增加，分别为 ’?+.* 1 *+(;、

.(+(@ 1 A+.(和 .A+.* 1 ’+(A，方差分析结果表明，这种变化具有显著性差异（"’，A@ B

.+?;，# C (+(-）。警觉强度的变化恰恰相反，依次减少（图 ’），分别为 .’+D@ 1 A+AA、
’’+;A 1 ;+’-和 ’’+(; 1 -+?@，也具显著效应（"’，A@ B ;+D@，# C (+(-）。表明，增加地表
覆盖物后，导致高原鼠兔视觉环境复杂，捕食风险水平增加，使其将更多的时间用于观

察周围环境和防御捕食者，从而相应减少其取食时间。显然，所增加的警觉行为是以减

少摄食行为为代价。

’+’ 集群对高原鼠兔摄食行为的效应
从图 .可看出，警觉行为强度随集群数量的增加而降低。高原鼠兔单独取食时的平

均警觉行为强度为 -A+@? 1 -+@(，旁边有 -个个体时为 --+?@ 1 -+*.，至少有 ’个个体时
为.+A( 1 (+?-，双因子方差分析结果显示，集群主效应具有显著性差异（ "’，’(- B
’*+..，# C (+(-）。
集群与高原鼠兔取食强度间的关系较复杂。单独取食时的平均取食强度为 -?+?’ 1

-+*.，附近有 -个体时为 -A+;( 1 -+’D，多于 ’只时为 @+.D 1 -+’-， 该变化具有显著性
差异（"’，’(- B -D+-@，# C (+(-）。表明，就集群对取食行为强度的主效应而言，取食强
度随集群数量的增加而降低。但是，集群作为陆栖脊椎动物所普遍采用的防御对策，在

捕食风险环境中，对取食强度也有正效应。从图 .可看出，低风险时（>处理），集群
为 (时的取食强度最高，为 ’A+(* 1 .+D-。高风险（<处理）为 - 时最高，为 -@+’? 1
A+*@。=处理中，集群为 (和 -时的取食强度基本相同。方差分析结果显示，风险与集
群的交互作用呈显著水平（"*，’(- B ’+(?，# C (+(;）。表明，高原鼠兔在摄食活动中，
能依据环境的风险状况，选择不同大小的集群。
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图 ! 捕食风险处理对高原鼠兔取食

和警觉行为的影响

"#$%! &’()*+’,+- .( /0+123#.’ 0#-4 30+235+’3 .’
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7：7处理 7 30+235+’3（! 8 !9）；

:：:处理 : 30+235+’3（! 8 ;<）；

=：=处理 = 30+235+’3（! 8 >?）

!%> 洞口距离对高原鼠兔摄食行为的效应
从图 < 看出，警觉行为强度主要发生在离

洞口 ! 5的范围内，且随洞口距离的增加而降
低，其中，; 5范围内的平均行为强度为 !;%;@
A ;%?B，! 5范围内为 B%@< A 9%@C，其余依次分
别为 9%C? A ;%9B和 ;%>B A 9%?C，洞口距离主效
应具有显著性差异（">，!?C 8 C;%@!，# D 9%9;）。
另外，在捕食风险环境中（图 <），动物远离洞
口 > 5以外的区域活动时，7、:处理区几乎不
出现警觉行为；而在低风险区，警觉行为则时

有出现，这种风险与洞口距离的交互作用呈极

显著性（"?，!?C 8 B%EB，# D 9%9;）。
高原鼠兔的取食行为也受到其距洞口距离

远近的影响。离洞口越远，取食行为强度越低

（图 <）。方差分析表明，洞口距离对取食行为的
主效应具显著性差异（ ">，!?C 8 B9%!9， # D
9%9;）。为进一步测定每一距离范围内捕食风险
对不同处理下的取食行为的影响，采用单因子

方差分析，结果表明，在 9%99 F ;%99 5范围内，
>种处理对取食行为强度无显著影响（"!，?E 8
9%B<，# G 9%9B）。可是，在 ;%;9 F !%99 5和!
> 5范围内，7、:处理的取食行为强度低于 =
处理；且处理间具有显著性差异（"!，?E 8 >%;<，
# D 9%9B；"!，?E 8 ?%?>，# D 9%9;）。表明，风险

处理区的高原鼠兔取食区域几乎集中在洞口附近，而低风险区的取食区域相对较为均

匀。

> 讨论

本项研究结果表明，捕食风险和风险相关因子均影响高原鼠兔摄食行为。

自然界中，从事摄食活动的动物不仅要摄取能量，而且要防御被更高营养级物种捕

食。但是，大多数动物中，这两种行为不可能同时发生。高原鼠兔也是如此。它在取食

时，必须低头刈割食物，之后，徐徐送入口内咀嚼。因此，就其相互冲突性而言，二者

在行为表现上呈此消彼长的趋势（图 !）。
本文中，风险相关因子有 !种，集群数量和洞口距离。一般认为，集群的防御作用

为警觉效应和社会性逃遁策略。对警觉行为的防御功能的研究表明，随集群数量增加，

个体警觉时间相应减少［B，?，@，;<，;B］。这与本项研究结果吻合。但是，取食行为并非如此，

集群中的个体在取食时，并没有因警觉行为的减少而增加其取食强度，而是随集群数量
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图 ! 捕食风险处理和集群对高原鼠兔

取食和警觉行为的影响

"#$%! &’()*+’,+- .( /0+123#.’ 0#-4 30+235+’3 2’1 $0.*/ -#6+-

.’ /)23+2* /#42- (++1#’$ 2’1 7#$#)2’,+

的增加而减少。集群对这两种行为的作用反

映了一个问题的两个方面：其一，社群动物

中的集群不仅增加了防御捕食者的能力，而

且还可相应减少个体用于警觉的时间；其二，

对以家庭为主要生活方式的高原鼠兔而言，

集群数量的增加会导致社会行为如玩耍、亲

昵等活动的频频出现，影响摄食活动。因此，

在捕食风险环境中，高原鼠兔在取食活动中

对集群数量选择存在 8 种对策：或选择小集
群，增加取食；或选择大集群，降低风险。

本文结果表明，风险较低时，附近无其它同

伴时的取食行为强度最高，风险较高时，附

近有一只鼠兔时的取食强度最高。反映了高

原鼠兔在最大限度降低捕食风险的同时尽可

能多的取食食物的权衡对策。

由于捕食者更易发现较大数量的集群，

集群的显目性也会限制集群数量。因此，高

原鼠兔对集群数量的选择还可能反映了对预

警功能（+20)9 :20’#’$ (*’,3#.’）与集群显目性
间的权衡。那么，在动物的社群生活与反捕

食活动中，应选择多大的集群数量最为有利？

;*))#25在“关于动物群居的好处”一文中指
出，当鸟群数量超过一个阈值时，就会丧失

尽早发现捕食者的作用，并且可能会增加种内对食物资源的利用性竞争（+</).#323#.’
,.5/+3#3#.’）和干扰性竞争（#’3+0(+0+’,+ ,.5/+3#3#.’），同时，也更易被捕食者发现［=］。因
此，集群大小应随环境状态不同而不同，且应存在一定范围。在本研究中，由于只划分

了 !个等级，关于风险与集群更详尽的关系有待进一步研究。
高原鼠兔的警觉行为与洞口距离的关系也反映了复杂的防御对策。本文结果揭示，

高原鼠兔的警觉行为随离洞口距离的增加而减少。这与以往的一些研究结果截然相反。

>20’201和 ?20,.等对鸟的研究表明，动物的观察频次与隐蔽所距离呈正相关［!，@=］。作者
认为，这种差异可能与动物的反捕食特征和一旦与捕食者相遇后成功逃逸的能力有关。

高原鼠兔栖息于开阔生境，主要是通过警觉行为和逃避以减低捕食风险。出洞活动时，

首先将头部徐徐探出洞外，窥视许久，然后在洞口旁再做观察，方离开洞口活动，若发

现不明物体或异常声响时，或旋即后足站立，引颈注视；或即刻逃回洞口旁观察。采取

何种对策主要取决于离开隐蔽所的距离和环境中的风险状况。据作者观察，在洞口活动

的高原鼠兔可与人保持 A B = 5的距离，在该距离之外，高原鼠兔处于警戒状态，若试
图进一步接近，则迅疾窜入洞道。而离开洞口后该距离扩大为 @C 5以上。D#))和 E.*3F
52’对灰松鼠（!"#$%$& "’%()#*+*&#&） 遭致捕食者攻击的起始逃跑距离与隐蔽所距离间关
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图 ! 捕食风险处理和洞口距离对高原

鼠兔取食和警觉行为的影响

"#$%! &’()*+’,+- .( /0+123#.’ 0#-4 30+235+’3 2’1 1#-32’,+

3. 0+(*$+ .’ /)23+2* /#42- (++1#’$ 2’1 6#$#)2’,+

2：7%77 8 9%77 5；:：9%97 8 ;%77 5；

,：;%97 8 <%77 5；1： = <%77 5

系的研究表明，二者呈正相关关系［9>］。由

此暗示，就高原鼠兔察觉捕食者后成功逃

匿的能力而言，可能在洞口距离中存在一

个随风险变化而变化的临界值，某一风险

水平上，若离开洞口的距离小于该值，高

原鼠兔就能通过频频观察以尽早发现和成

功逃避捕食者，此时的警觉行为的预警功

能便能充分发挥其作用。但是，若超过该

临界值时，即是发现捕食者后，却仍无法

逃匿，那么，警觉的预警功能就丧失殆尽，

就会表现为不再以通过早期观察来确定危

险是否真实存在，而首先是逃回洞口，从

而表现为高原鼠兔的警觉行为随洞口距离

的增加而减少，并且在远离洞口 < 5以外
的区域中，?、@处理区几乎不出现警觉行
为；A处理则时有出现，反映了风险环境
中成功逃回洞道的概率与预警功能有效性

之间的权衡。其次，这还可能与食物摄取

有关。远距离取食时，若减少警觉时间、

增加食物摄取（此时的食物条件较好），从

整体看，减少了暴露于捕食者的时间，并

在最短时间内满足对食物的最低需求。观

察中发现，远离洞口时，处理区的高原鼠

兔往往急促采食，须臾，迅速逃回洞口旁

警戒。B#52对松鼠（!"##$% &’($#)*+,#）的警觉行为与离隐蔽所距离间的关系的研究中，
也取得类似结果［9C］，并通过建立警觉与风险相关因子关系的模型，从理论上证实了这

种现象的可能性［D］。

高原鼠兔属穴居动物，由于频繁地出入洞口和挖掘取食，使洞口旁的食物种类和丰

富度低于洞口外，另外，高原鼠兔的取食区域主要集中在离洞口 ; 5的范围内，且随风
险变化而变化，因此，洞口和取食位点间的距离是其调控风险的一个重要因子。

高原鼠兔离开洞口取食时面临如下冲突：或者在洞口附近取食，但同时也在一定程

度上降低了对能量的摄取；或者远离洞口以增加食物摄取，但也面临较大风险。在野外

观察时，由于距目标动物较远（约 <7 5左右），仅凭望远镜（C E !7）无法准确确定目
标动物摄取的食物种类及食物量，因而无法定量阐述其行为决策。但是，从结果中仍可

看出，高风险时，高原鼠兔权衡更多的是自身安全，取食区域几乎集中于洞口旁，风险

低时，趋于远离洞口取食。其实，从权衡角度看，这 ;种选择的本质是一样的，反映了
能量与风险对适合度影响间的相互作用。

综上所述，在捕食风险环境中，高原鼠兔摄食行为和集群与洞口距离之间具有复杂

;F9 兽 类 学 报 ;9卷

万方数据



的关系，其行为决策反映了降低风险与取食食物间的权衡，行为目标是在降低捕食风险

的同时尽可能地取食食物。

致谢：本项研究得到樊乃昌教授的大力支持，在此表示感谢。
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