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摘　要　对捕食风险的涵义及其对猎物动物觅食行为的影响、猎物动物面对捕食风险时的反
应进行了论述。捕食风险可以简单地理解为一定时间内猎物动物被杀死的概率。当捕食风险
存在时 ,动物会选择相对安全但觅食效益较低的地点觅食 ;由于死亡率和消化方面的限制 ,一
般都会产生食谱收缩 ;觅食活动方式的时间格局也会因捕食风险而发生改变 ,如水生动物的昼
夜垂直迁移、某些陆生动物昼行性与夜行性活动的转换、月光回避等。在与捕食者发生遭遇
时 ,猎物动物的主要反应是 :①发出某些信号以阻止捕食者的追捕 ; ②靠近并注视捕食者 ; ③逃
逸 ;④在一定的时间恢复觅食活动。在以往的研究中 ,对捕食者种类已经有了较多的了解 ,而
对猎物如何判断捕食者丰富度信息、估计风险程度等方面则知之甚少 ;同时 ,对捕食风险水平
的调控、对多种因素的综合分析也较少涉及。在今后的研究中 ,还应该考虑研究的尺度问题 ,
因为在不同尺度的环境条件下 ,猎物动物对于捕食风险的反应可能大相径庭。
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As the most commonly seen and normal behavior , foraging behavior is necessary to existence and re2
production of all animals. Members within an ecosystem was an entity which was connected
throughtrophic relationship ,i. e. food chain (web) . The predation2prey relationship was ubiquitous
among biological realm. Every living thing maybe become prey of predators while foraging. The in2
fluence of predation covered almost the whole animal behavioral decision2making ways. The risk of
any animal being preyed was the foundation of various behavioral decision2making in a ecological
time. Prey animals , located in middle trophic level , must not only search food to meet their survival
need , but also cope with predation risk caused by predators around them. In other words , prey ani2
mals need to trade off between cost and benefit in the course of their foraging. Only by doing so can
they attain optimal foraging efficiency. The implication of predation risk and its influences on animal forag2
ing behavior and the response of prey to predators were introduced in thispaper. Besides , there are some is2
sues , which were deficient in the past works ,should be pay more attention on in the research future.
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1　引　言

就广义而言 ,捕食与被食关系在生物界普遍存

在 ,几乎每一种生物都有可能成为某些动物 (包括同

种个体)或其他生物的食物[43 ]。因而 ,捕食风险的

影响涵盖了几乎所有的动物行为的决策方式。实际

上 ,动物被捕 (取)食的风险在生态时间上是各种各

样行为决策的基础 ,成为学者们长期关注的主

题[53 ]。国内外已有大量有关捕食风险的研

究[13 ,35 ,52 ,53 ]。有的研究看来 ,研究对象涉及从无脊

椎动物直到哺乳动物的各个类群 ,研究内容包括捕

食风险对栖息地选择、觅食行为、交配行为、种群动

态、群落与生态系统结构、进化稳定对策等方面的影

响。对任何一种动物而言 ,食物都是其生存和进化

的基础 ,因此 ,动物觅食行为尤其是在捕食风险下的

决策与实施具十分重要的意义。本文仅从捕食风险

与动物觅食行为的关系方面 ,对相关研究进行简要

回顾 ,并对今后相关的研究工作提出一些建议。
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2　捕食风险的涵义

什么是捕食风险 ? 迄今为止尚无一个广为接受

的定义。Lima 等[52 ]曾给出一个简洁的解释 :捕食

风险或捕食压力就是在一定时间内猎物被杀死的概

率 ( P死亡) ,可用一个表达式来表示 :

P (死亡) = 1 - exp ( - α d T)

式中 ,α为捕食者与猎物的相遇率 ,取决于当地捕食

者密度、搜寻策略、在生境中相对运动速度、生境结

构的复杂性等 ,对猎物来说是可以估计的 ; T为遭遇

中猎物易受攻击的时间 ; d 为一定遭遇中猎物的死

亡率 ,通过捕食者与猎物的实际遭遇状况以及随后

的攻击、捕获和进食等过程来综合体现。讨论捕食者

与猎物的相互关系时 ,只要两者之间的距离小于一

方对对方的觉察距离 (半径) ,就称为 1 次遭遇[52 ]。

猎物与捕食者遭遇之后可能结果见图 1。图 1 p , q ,

a , i , e 分别代表各事件发生的概率。

　　由图 1 可以得出 :

d = [ p (1 - a) (1 - i1) (1 - e1) + q (1 - i2)

(1 - e2) ] (1 - e3)

图 1　猎物与其捕食者遭遇之后的可能结果[ 52]

Fig. 1　Flow chart showing the possible outcomes of an“encounter situation”bet ween a prey and its predator

3　捕食风险下动物觅食行为的变化

311　觅食地点的选择

觅食策略就是动物为获得最大的觅食效率所采

取的各种方法和措施[2 ] ,而自然选择总是使动物在

觅食过程中尽可能地增大净收益 ,因为动物只有通

过最有效的觅食 ,才能增大其生存和繁殖成功的机

会。已有的研究表明 ,各种动物一般都有适合于自

己的食物和一套独特的觅食策略 ,但这并不是一成

不变的 ,而会随着环境条件的变化 ,随着个体发育阶

段的不同 ,不断地发生适应性变化 ,这也正是动物行

为适应于环境的一个重要表现。在影响动物觅食策

略的诸多环境因素中 ,捕食风险无疑起着重要作用 ,

因为在动物的觅食过程中危险随时都存在[52 ]。动

物的觅食行为涉及许多方面 ,如动物将于何处、何时

取食、吃什么、如何处理食物、食物的贮藏、种内、种

间竞争等[43 ]。所以在捕食风险下觅食时 ,动物必然

要在效益与风险间进行权衡 (t rade2off) ,并最终作出

行为上的改变。

这一问题的实质就是在捕食风险下动物将去何

处觅食 ,一般来说 ,动物会回避捕食风险较高的觅食

地点。Jakobson等[41 ]发现 ,三刺鱼 ( Gasterosteus ac2
uleat us)只在面临能量压力并感到安全时 ,才去浮游

动物群体密度较大的地方觅食。这体现了猎物动物

觉察捕食者与本身死亡率之间的权衡。三刺鱼在浮

游动物密度高的水域中觅食时 ,虽然可以使其觅食

效益提高 ,但在浓密的浮游动物群体中 ,三刺鱼的视

野会受到干扰 ,从而不能有效地觉察捕食者。因此 ,
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三刺鱼在不是非常饥饿 ,或者说面临的能量压力较

小时 ,将尽量选择浮游动物密度低的区域觅食 ,以保

证有较高水平的警觉性。Semlitsch 等[70 ]的研究表

明 ,某些蛙类的蝌蚪在面对捕食者时 ,在避护所逗留

的时间延长而不去取食。Vásquez发现[75 ]一种仓鼠

科啮齿动物 ( Phyllotis darw ini )在捕食风险下觅食

时 ,趋向于寻找避护所并只在生境斑块的中心部分

觅食。Peterson 等[64 ]发现 ,一种软体动物 ( M acaca

balthica)在丧失了部分吸水管后 ,其觅食地点从水

体下部 (风险但有利)上移 (安全而利少) ,这一转换

与能量———风险权衡相一致 ,但尚不清楚它们在丧

失了部分吸水管之后 ,是否仍能有效地估计捕食风

险并采取适当的觅食选择。Bowyer等[17 ]研究了捕

食风险下黑尾鹿 ( O docoileus hemionus ) 的觅食情

况 ,认为黑尾鹿所选择的隐藏处和觅食点与该处的

覆盖物状况有关 ,而这显然受捕食风险的影响。一

般来说 ,黑尾鹿会回避浓密的覆盖物 ,因为其中可能

隐匿有捕食者但又难以及时觉察。Dall[27 ]研究表

明 ,当捕食者仓　 ( Tyto alba ) 出现时 ,安氏沙鼠

( Gerbill ux andersoni)寻找食物的效率降低 ,只是匆

忙而随机地在斑块中寻食。

关于觅食时间的长短 ,也有一些相关的研究。

Kieffer [45 ]证实 ,当捕食者出现时 ,东美花鼠 ( Tamias

st rianus)接近食物源非常缓慢 ,并且捕食者离食物

源的距离越近 ,花鼠所携带的食物量越小 ,在给食盘

(feeder)处就地取食的食物也越少 ,时间也越短。

Alterdorf 等[9 ]的研究表明 ,在捕食风险下 ,黑尾鹿的

觅食时间缩短 ,并且食物放弃密度 GUD ( Giving2up

density of food)比较高。王振龙等[1 ]认为 ,捕食风险

对根田鼠 ( M icrot us oeconom us)的觅食行为有阻滞

作用 ,并使其取食时间缩短。

312　食谱选择

Burrow等[22 ]认为随着捕食风险的增加 ,由于

死亡率和消化方面的限制 ,动物普遍地都会产生食

谱上的收缩。Gilliam 等[35 ]指出 ,动物可以通过行

为选择使其适合度最大化 ,或者说最佳地对付捕食

所导致的压力 ,这种行为可使生长率 (g)每增加一个

单位时的死亡率 (μ)最小化 ,这就是μ/ g规则 ,它被

应用于生境斑块选择[35 ,72 ]、觅食努力[76 ]、鸟类迁

徙[54 ]等研究课题。Gilliam[36 ]将μ/ g规则扩展至食

谱选择问题 ,认为具有猎物特异性的捕食风险是猎

物动物食谱等级的一个决定因素。Godin[38 ]建立了

一个随机动态程序化 ( SDP ,stochastic dynamic pro2

gramming)模型 ,认为只有那些面临能量压力的动

物才会取食有利且风险较大的食物 ,因为随机动态

程序化理论的核心就是捕食风险下动物的行为决策

取决于能量状态[3 ,59 ]。有关鱼类的研究表明[38 ,40 ] ,

鱼类的食谱选择依赖于捕食风险和能量状态 ,它们

只在捕食风险较低时才愿意取食较大而高质 (收益

较多)的食物项目 (food item) 。Pheland等[65 ]主张 ,

猎物动物取食时来回奔波的代价 (与捕食风险有关)

会影响其食谱选择 ,但是他们实验的不足之处在于

未对捕食风险的水平进行调控。Brown 等[19 ]证实 ,

尽管某种食物类型比其他类型的食物更受黑松鼠

( Sciurus niger)喜欢 ,但是由于捕食风险的影响 ,黑

松鼠实际上会转而取食喜好程度较低的某些食物项

目。

313　觅食活动时间格局的变化

捕食风险还会影响猎物动物觅食活动的时间格

局。在无脊椎动物方面 ,许多浮游动物于白天降至

水体深层 ,夜间则升至表层 ,这可称为昼夜垂直迁移

(DVM ,diel vertical migration) 。Lima[53 ]认为 ,DVM

是猎物动物对靠视觉取食的捕食者的一种反捕适

应。很显然 ,具有 DVM现象的动物在能量利益 (温

暖而食物丰富的表层)和安全 (相对较冷且食物较

差)之间进行了权衡 ,这些室内实验结果也得到了野

外研究的验证 ,已有的野外研究表明[60 ,66 ] ,DVM的

变化与以浮游生物为食的鱼类 (捕食者)的行为和分

布变化有密切的对应关系。需要指出的是 ,在以往

的研究中 ,有关捕食风险与非捕食因素 (如食物丰

度、水温、光的透过性等)相互作用对 DVM 的影响

则较少涉及。

某些动物还会根据捕食者的活动方式而在昼行

性和夜行性活动方式之间进行转换。Fenn 等[34 ]的

研究表明 ,在赤狐 ( V ul pes v ul pes)出现夜行性活动

时 ,正常的夜行性褐家鼠 ( Ratt us norvegicus)会转入

昼行性活动。某些鸟类也会由昼行性转入夜行性活

动以回避白天强烈的捕食风险[60 ] ,与此类似 ,虎蛾

( S pilosom a congrea)幼虫在白天遇到捕食者黄蜂之

后 ,会出现较多的夜间活动[73 ]。

在一些以脊椎动物尤其是夜行性小型哺乳类为

对象的研究中 ,除了捕食风险之外 ,学者们还考虑了

一个重要的非捕食因素 月周期 ,因为月周期中

的明亮期代表了猎物动物被捕食者所捕食的风险增

大的时间[53 ]。研究表明 ,小型夜行性哺乳动物在明

亮的月光下相对不太活跃 ,这方面沙鼠的例子很典
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型[39 ,47 ]。另外一些关于更格卢鼠类啮齿动物的研

究也表明了强烈的月光回避[14 ,16 ,28 ] ,Daly 等[28 ]还

发现 ,荒漠更格卢鼠 ( Di podom ys deserti )会通过增

加黄昏活动来弥补满月期间活动的缺乏 ,但这实际

上不可避免地使它们更易受到某些昼行性捕食者的

攻击。艾虎 ( M ustela eversm anni )一方面是某些啮

齿动物的捕食者 ,同时又成为某些食肉动物的猎物 ,

但是 ,魏万红等[5 ]通过室内和野外研究表明 ,光照

强度和月光周期对艾虎的活动没有明显影响 ,因为

它在觅食过程中可能利用洞道等隐蔽场所 ,从而减

少了月光明亮期较高的捕食风险。

4　猎物动物与捕食者遭遇之后

1) 苏建平. 2001.高原鼠兔和甘肃鼠兔栖息地选择的比较研究[D] .

　　在长期的自然选择与进化过程中 ,猎物动物随

时都保持着对捕食者的警觉 ,警觉是一种普遍的社

群现象[52 ]。尽管如此 ,猎物动物进行觅食等活动

时 ,仍不可避免地会与捕食者发生遭遇。因为从猎

物方面来说 ,警觉具有群体大小效应 ( GSE , group

size effect) ,即随着群体增大 ,群内某些个体的警觉

性会有所降低[53 ,67 ] ;另一方面 ,捕食者在与猎物的

反捕竞赛中 ,形成了一系列有效的捕食技巧 ,可以通

过各种线索来找到猎物[4 ]。所以 ,在捕食者 猎

物的共存系统中 ,存在着复杂的适应和反适应的协

同进化关系 ,这种关系实际上是捕食者和猎物在进

化上进行竞赛的结果[4 ]。

411　阻止捕食者的追捕

猎物动物在觉察到捕食者之后 ,能够发出某些

特殊信号来表明捕食者已被发现 ,自己可以逃逸。

这些信号包括警觉鸣叫、臀斑信号和尾斑信号等 ,尚

玉昌[4 ]对这些信号的功能与进化等作了归纳。Li2
ma等[52 ]认为 ,上述信号可以阻止捕食者的追捕 ,也

是猎物进行代价———利益权衡的结果。Caro [24 ]指

出 ,非洲有蹄类的大多数反捕行为都是具有阻止追

捕作用的信号。Caro 等[23 ]进一步认为 ,白尾鹿

( O docoileus vi rginianus)的摆尾现象也具有上述作

用。另外 ,秧鸡类遭遇捕食者时所表现的振尾反

应[10 ]、某些鱼类和兽类对捕食者的注视行为都可归

为具有阻止作用的信号[53 ]。Bergstrom 等[11 ]特别

指出 ,警觉鸣叫具有阻止捕食者追捕的作用。

412　靠近并注视捕食者

在与捕食者发生遭遇之后 ,有些猎物动物往往

会表现一种奇怪的行为———靠近并注视捕食者[46 ] ,

在鱼类表现尤其突出[53 ] ,通常是一条或几条鱼离开

大群去靠近、注视捕食者。学者们认为[51 ,56 ] ,这种

行为可用来获取有关信息 ,诸如所遭遇捕食者的种

类、捕食者攻击的准备情况等。研究证实[33 ] ,注视

行为是以死亡率为代价的 ,注视者 (猎物)在靠近捕

食者时 ,估计到了这种危险 ,或者说进行了利益———

代价的权衡。比如 ,注视者一般会避开运动的捕食

者、首先靠近捕食者的尾部[55 ]、个体较大的鱼比较

小者更近地注视捕食者[50 ]。也有研究表明 ,面临能

量压力的鱼比其他个体更多地注视捕食者 ,这可能

是因为它们必须取食以保证能量供应 ,所以必然更

迫切了解捕食者信息[37 ,58 ]。

为什么有些动物会采取注视行为 ? 学者们意见

不一。有学者认为[26 ,61 ] ,注视者处于“囚犯的困惑

( Prisoner’s dilemma) (囚犯的困境[3 ])”并采取了针

锋相对的策略 ( TFT ,tit2for2tat) 。持相反观点者则

认为[57 ,63 ,74 ] ,注视者并非处于“囚犯的困惑”状态 ,

因而也就不会采取 TFT策略。争论双方尚无令对

方信服的证据 ,所以注视行为本身仍值得关注。

413　逃逸

猎物动物对于捕食者的另一个典型反应就是逃

逸。一般来说 ,在开始逃逸行为之前 ,猎物能容许捕

食者靠近到一定距离 ,可称为逃逸开始距离[53 ]

( FID ,flight initiation distance) 。现有研究表明 ,FID

在高风险环境中增加 ,这也是猎物对代价———利益

权衡的结果。这方面 ,土拨鼠 ( M aem pta monax )是

一个很好的例子 ,随着离最近的避难洞距离的增加 ,

且当捕食者从正对该避难洞的方向靠近时 ,土拨鼠

的 FID增加[13 ,49 ]。北美松鼠 ( Sciurus carolinensis)

也有类似情况[30 ]。当远离避护所或者群体较小时 ,

某些鱼类也会增加其 FID[6 ,31 ]。Bulova[20 ]在两种蜥

蜴中也发现了避护所距离与 FID 之间的正相关关

系 ,且当捕食者径直接近时 ,蜥蜴的 FID 有增加的

趋势。Bra na[18 ]还发现处于繁殖态的雌性蜥蜴的

FID比非繁殖态者要低 ,这可能反映了前者更不易

逃脱捕食者。

面对捕食者 ,猎物会面临几种逃逸选择 ,如在逃

逸中不断变换速度与方向、全速奔跑进入隐蔽场所、

采取与捕食者不同的运动方式 (飞翔、奔跑、游泳

等) ,并在不同的风险程度下采取不同的逃逸策

略[4 ]。Butler等[21 ]证明獾 ( Melis melis)在面对危险

的捕食性遭遇时 ,常选择最近的可用洞穴以避之。
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苏建平1)对高原鼠兔 ( Ochotona curzoniae)和甘肃鼠

兔 ( O1 cansus)对捕食风险的反应作了研究 ,并提出

了最大逃逸加速度、最大转弯半径、可接近距离等概

念。也有研究表明 ,猎物逃逸策略的选择还与其本

身的能量状态 (即饥饿状态)有关[25 ]。

414　猎物动物觅食活动的恢复

猎物在与捕食者发生遭遇并产生上述反应的同

时 ,其觅食活动暂时停止。但是 ,迫于能量上的需

求 ,它们必定会在适当的时候恢复觅食活动。已有

的研究表明 ,从活动停止到恢复的时间 ,可从数

秒[69 ]到数天[48 ,68 ] ,影响觅食活动恢复的重要因素

之一就是捕食风险本身[53 ]。在风险较大的情况下 ,

猎物觅食活动停止的时间就比较长[42 ,69 ,71 ]。也有

研究者认为 ,面临能量压力的动物比饱食者恢复活

动要快一些[29 ,32 ]。Moore[62 ]还发现 ,暴露于猛禽类

捕食者之后 ,处于迁徙状态的鸟类比非迁徙状态者

更易于恢复活动。这说明 ,处于觅食活动暂时停止

状态的猎物 ,除了能够判断捕食风险外 ,还可根据其

本身的能量状态来决定何时恢复活动觅食。

5　结　语

从生态系统的观点来说[2 ] ,生物成员之间最重

要的联系是通过营养 ,即通过食物链 (网)连成一个

整体。因而觅食行为就成为动物最常见和最基本的

行为 ,是动物为着生存和繁殖所必须的。处于中位

营养级的猎物动物 ,一方面要付出觅食努力 ,同时又

必须应付无处不在的捕食风险 ,或者说 ,它们要经常

地在代价—利益间进行权衡 ,以取得最优的觅食效

果。正是因为捕食与被食关系的普遍性 ,学者们对

此给予了极大的关注 ,也出现了大量的研究成果。

但是 ,通过对已有工作的分析 ,仍有几个方面值得在

以后研究中重视。

猎物动物对捕食风险的估计必然会以某种方式

构成其反捕决策的基础[12 ]。目前所知较多的只是

引起猎物警觉和反应的捕食者的种类 ,而对猎物如

何判断捕食者丰富度信息、逃逸的可能性等并依此

对捕食风险的估价方面则知之甚少。Bouskila[15 ]认

为 ,猎物可能适应性地高估捕食风险以避免低估所

造成的代价。但 Abrams[7 ]则指出 ,在特定条件下低

估风险是有利的。

Kats等[44 ]认为 ,由捕食者所分泌并释放的某些

化学物质或许能够为猎物提供对捕食风险的精确估

计。但是 ,有关这些化学物质浓度改变所致的猎物

的行为反应方面的研究很少 ,也没有把这些浓度的

梯度变化与死亡率、捕食者丰富度等联系起来综合

分析。同时 ,在许多研究中 ,都较少单独或全面考虑

捕食风险的等级、猎物动物的能量状态、食物质量等

因素。

在野外 ,猎物所处的是可能避开捕食者的自然

环境 ,而小尺度的实验室小宇宙到底能在多大程度

上模拟自然界 ? 在这样的条件下 ,猎物对捕食者的

反应太过强烈因而不可避免地会产生某些误导[52 ]。

艾伦小沙鼠 ( Gerbill us allenbyi)在野外遇到猫头鹰

之后 ,活动会显著减少 ,但这并不意味着在实验室内

近距离面对一只关在笼中的猫头鹰时 ,其活动也会

显著减少[8 ]。所以 ,在今后的工作中 ,研究的尺度

问题应给予适当的考虑[3 ]。
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