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摘摇 要摇 觅食地选择是指个体对不同觅食地的非随机利用,是影响个体生存力和适合度的
行为反应。 觅食地的质量影响着动物的生存和繁殖,直接决定了动物种群的续存。 一直以
来,觅食地选择都是动物生态学研究的热点领域之一。 本文从动物觅食地选择的理论背
景、影响因素和时空尺度变异等 3 个角度,对现有的觅食地选择研究进行了综述,并通过对
一些研究案例的剖析,从理论和实践上探寻动物觅食地选择的理论机制,进而为今后的觅
食地研究提出相应建议。
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Abstract: Foraging habitat selection, defined as non鄄random use of potential foraging habitats by
animal individuals, is a behavioral strategy that is expected to contribute significantly to the via鄄
bility and fitness of wildlife. The quality of foraging habitats not only affects the survival and re鄄
production of wildlife, but also determines the persistence of wildlife population. Foraging habitat
selection has long been one of the important topics of animal ecology studies. In this review, we
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aspects including theory background, influencing factors, and temporal and spatial variations.
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摇 摇 栖息地 ( habitat) 一词最早由美国生态学家

Grinnel 于 1917 年提出,是指野生动物个体、种群或

群落赖以生存的空间(Morris et al. ,2008)。 理论上

来说,一个适宜的栖息地不仅为动物提供充足的食

物资源,亦能为动物提供良好的繁殖场所、躲避天敌

和不良气候的庇护地,故栖息地对于动物生活史各

个阶段都格外重要(Cody,1985)。 在长久的自然进

化中,动物对栖息地产生了特殊的生态适应,进而产

生了对栖息地的偏好性和选择性(郑光美,2012)。
通过栖息地选择的研究,可以了解动物的生物学需

求及为了满足其需求而选择适应环境的策略(Manly

et al. ,2002;Wirsing & Heithaus,2014),其结果不仅

为野生动物的保护和管理提供决策依据,更有助于

探寻物种行为进化与环境的适应关系、同域分布物

种的种间关系与生态承载力评估等( Scott et al. ,
2002;Guisan & Thuiller,2005;Morris,2011)。 因此,
动物的栖息地选择一直以来都是动物生态学和保护

生物学研究的热点问题之一(Fieberg et al. ,2010;
郑光美,2012;Takahata et al. ,2014)。

觅食地选择是栖息地选择研究的重要内容之

一,是指个体对不同觅食地的非随机利用,亦是影响

个体生存力和适合度的行为反应(Van Beest et al. ,
2010)。 觅食地的质量影响着动物生存和繁殖成功

率,直接决定了动物种群的续存(Cody,1985)。 近

年来,大量生态学家对动物的觅食地选择进行研究
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分析,其结果不仅有效地探寻影响动物觅食地选择

的关键生态因子,更有助于了解动物对获取优质食

物和躲避天敌的行为决策(Morris,2011;Dudley et
al. ,2012;Monsarrat et al. ,2013),但目前仍缺乏对

觅食地选择理论机制的系统总结,这不利于觅食地

研究的未来发展。 探明觅食地选择的理论背景有助

于揭示动物选择觅食地的关键环节,以分析关键生

态因子并揭示动物适应环境的行为策略。 而环境中

影响动物觅食地选择因子众多,且这些因子会发生

明显的时空变化,能否真实地揭示动物觅食地选择

的规律,在很大程度上取决于研究者对研究因子和

时空尺度的选择和应用,如果使用了不恰当的分析

尺度,影响觅食地选择的一些关键因子可能会被忽

略,直接影响到研究结果的客观性和实效性。 野生

动物觅食地选择的理论背景、影响因素和时空尺度

这 3 个方面对于研究觅食地选择十分重要,但仍缺

乏较系统的总结和归纳。 因此,本文拟在分析觅食

地选择的理论背景基础之上,通过对一些研究案例

的分析,揭示影响觅食地选择的重要生态因子及其

时空尺度的变化规律,以期揭示动物觅食地选择的

理论机制,进而为觅食地的未来研究提供有价值的

参考建议。

1摇 理论背景

动物在选择合适的觅食地时,不仅要评估环境

中食物资源的可获得性,更要考虑人为干扰、捕食的

危险性,这种利弊权衡实际上与最优觅食理论相关

(Van Beest et al. ,2010;Dudley et al. ,2012)。 最优

觅食理论(optimal foraging theory,OFT)是动物为获

得最大的觅食效率所采取的各种方法和措施,如选

择最有利的食物,或最优食谱,或选择最有利的觅食

地等(Davies et al. ,2012)。 通常,一个进化上精明

的个体会评价利弊之间的关系,选择那些能获得最

优质食物的栖息地。 最理想的觅食地选择取决于权

衡不同觅食地的不同适合度以获得最优化选择

(Morris et al. ,2008)。 动物对某些优良觅食地的偏

好利用,部分是由遗传性决定的。 一些研究以白足

鼠(Peromyscus maniculatus)等动物为例,验证了遗

传对觅食地选择的影响,结果表明,这些对草地或林

地的选择是通过遗传而获得(Wecker,1963;Davis &
Stamps,2004)。 此外,动物幼年期的经验学习,亦能

促使动物对觅食地的优化选择,这是动物对环境适

应性的结果。 因为觅食地的质量随时间、地点发生

变化,对于幼龄动物来说,选择有效的觅食地和形成

对某一最好觅食地的喜好,可能是来自于它们对环

境的适应(Dale & Christiansen,2010)。
动物的种群密度对觅食地选择有深刻的影响,

但这种影响并非一成不变的(Cody,1985)。 一些研

究将动物的种群密度与觅食地选择相结合并提出理

想自由分布模型(Fretwell & Lucas,1969)。 该模型

假设个体总是选择能使其适合度达到最大的觅食

地,故当动物密度较低时,所有的个体都偏好选择优

质的觅食地;但随着种群密度的增加,觅食地质量将

下降,其直接后果是影响动物种群增长而降低其适

合度,于是部分个体会转向利用质量较差的觅食地,
以保持被利用觅食地的实际适合度较大 ( Battin,
2004;戴强等,2007)。 因此,动物觅食地的实际利用

率并不一定与栖息地质量正相关,研究者还必须清

楚地了解种群密度对动物觅食地选择行为以及对动

物适合度的影响。

2摇 影响因素

决定动物的觅食地选择因素是复杂的,具体可

包括动物种群的种间关系(捕食和竞争)、觅食地的

特征(海拔、坡度、植物种类、食物资源、边缘面积、
小气候和水源可获得性等)和人为干扰特征(距小

路距离和距居民点距离等) 等因素 ( Cody,1985;
Bergeson et al. ,2013)。 因此,研究者若想弄清觅食

地质量与动物栖息地选择的关系,还必须清楚地了

解各种因素对动物觅食地选择行为以及对动物适合

度的影响。
2郾 1摇 种间关系

种间关系是影响觅食地选择的重要因素。 物种

间的相互作用影响着一个种群在特定区域内的出

现,尤其是竞争和捕食关系,将进一步影响种间的觅

食地选择结果(Kittle et al. ,2008;吴鹏举等,2009;
Bergeson et al. ,2013)。

具体而言,竞争使得同域分布物种的觅食地出

现重叠和分化。 在四川省栗子坪自然保护区公益

海,同域分布的两种雉类,红腹角雉(Tragopan tem鄄
minckii)和血雉( Ithaginis cruentus)在海拔分布和植

被类型等因子上都存在一定重叠性,而对于微生境

特征利用上存在一定的分化,这种对资源的竞争与

分化是两种雉类能够同域分布的基础条件之一(崔
鹏等,2008)。 除雉类外,在同域分布的偶蹄类和翼

手类动物觅食地选择中也有类似的现象(Russo et

1513王摇 征等:野生动物觅食地选择的研究进展



al. ,2005;Kittle et al. ,2008;Bergeson et al. ,2013;
Kusch & Schmitz,2013)。 捕食往往改变了动物的觅

食地选择规律(Bonnot et al. ,2013;DeCesare et al. ,
2014)。 动物势必对觅食地中捕食压力和食物利益

进行利弊权衡以做出最优选择。 生境中优质食物多

但捕食压力较大常迫使该动物放弃此类生境而选择

其他。 如捕食压力导致狍(Capreolus capreolus)觅食

地选择发生变化,它们偏好选择远离人为干扰且食

物质量较多的生境,而放弃其他生境(Bonnot et al. ,
2013)。 而美洲马鹿(Cervus canadensis manitobensis)
雌性个体在狼捕食的压力下常选择低质量的觅食生

境,且常聚群取食以稀释捕食压力 ( Van Beest et
al. ,2013)。
2郾 2摇 觅食地特征

觅食地特征是决定动物觅食地选择的重要因

素,生境中食物、隐蔽和水常决定了动物种群的续

存。 地形地貌、植被特点和水源可获得性常作为觅

食地特征研究的切入点(吴鹏举等,2009;叶元兴

等,2012)。
具体来说,地形地貌不仅在宏观上决定了动物

的地理分布,更为动物提供躲避天敌的天然庇护所。
如一些鸟类和兽类偏好在坡度较大的区域取食,这
不仅能防止天敌动物的捕食,更能增加逃逸的可能

性(Dorji et al. ,2011;Monsarrat et al. ,2013)。 植被

特征影响着生境中食物种类和隐蔽性,进而对动物

觅食地选择起决定性的作用。 如在云南大中山,中
山湿性常绿阔叶林中壳斗科 ( Fagaceae )、 樟科

(Lauraceae)树木较多,郁闭度较高,不仅为黑颈长

尾雉提供了潜在的食物资源,也为其提供良好的庇

护所(Zhou et al. ,2010);而东黑冠长臂猿(Nomas鄄
cus nasutus)在喀斯特森林觅食时,生境中高大的乔

木为动物提供良好的庇护和食物资源(Fan et al. ,
2011)。 由此可见,植被中与食物、隐蔽相关的生态

因子在动物觅食地选择中具有重要意义,故植被特

征已成为现今觅食地选择研究的重要内容之一

(Fieberg et al. ,2010;郑光美,2012)。 水源是维系

物种生存基本要素,离水源较近确保了动物对水源

可获得性的增加,这是大多数鸟类和兽类的觅食地

特征(李乐等,2010;叶元兴等,2012)。 总之,觅食

地自身特征影响了动物生存的最基本要素,食物、隐
蔽和水,因而成为觅食地研究的重要内容。
2郾 3摇 干扰特征

人类活动对动物生境的影响日趋加剧,导致动

物生境丧失或破碎化,是影响动物觅食地选择的主

要因子之一。
在人类干扰的影响下,野生动物常回避利用一

些人类干扰较严重的生境,而偏好其他干扰较小的

生境,这是大多数动物面对人为干扰所采取的行为

对策(Dorji et al. ,2011)。 远离人为干扰这种特点

在兽类和鸟类的觅食地中都广泛体现 (李乐等,
2010;叶元兴等,2012;Xie et al. ,2012)。 但是动物

并非一味地回避人为干扰较严重的生境。 一些干扰

较强的生境反而成为动物偏好选择的取食生境,因
为该类生境优质食物资源较多。 如在云南大中山,
黑颈长尾雉(Syrmaticus humiae)就偏爱在人类活动

较高的小路上觅食,其原因在于此类生境常易于雉

类取食(Zhou et al. ,2010)。 利用 GIS 评价陕西洋

县朱鹮生境质量结果表明,朱鹮常离人类干扰较近,
主要是因为这些区域有高质量的食物,且地形方便

朱鹮逃逸 (Li et al. ,2002)。 因此,动物对人类干扰

条件的选择,常反映其在获取高质量食物和躲避危

险之间的权衡,在觅食生境研究中必须考虑此项因

子的重要性。

3摇 时空尺度

尺度(scale)的差异造成物种栖息地特征的主

导因子差异 (Mayor et al. ,2009;DeCesare et al. ,
2014)。 时间与空间尺度是栖息地选择研究的两个

重要尺度。 从时空尺度而言,时滞效应使得动物的

觅食地选择行为更为复杂,一个个体或者种群可以

不立刻对环境变化起反应。 这些特征不仅在时间发

生变化,而且在不同的地区也有不同的变化(Sawyer
& Brashares,2013)。 因此,某个物种的觅食地选择

往往是指在特定的时间和地区内种群的栖息地选择

状况,从不同尺度上研究觅食地选择,能得出不同结

论(Zhou et al. ,2010;Fuller & Rothery,2013)。
3郾 1摇 时间尺度

以时间尺度而言,动物所面对的生存环境是不

断变化的。 动物在不同的生活史阶段、不同季节、不
同年份的生理和生存需求存在明显差异(Nielsen et
al. ,2010;Fan et al. ,2011)。 这种觅食地自然条件

的变化性和动物生存需求的变化性决定了动物觅食

地选择行为在时间尺度上的动态变化特征。
繁殖季节是动物生存繁衍的关键时期。 适宜的

觅食地不仅促进动物的繁殖成功率,更影响其种群

的适合度 ( Miguet et al. , 2013; Monsarrat et al. ,
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2013),因此,繁殖期的觅食地选择对于动物生存至

关重要。 通常,安全性是动物繁殖季节觅食地选择

的主要因素。 一些鸻鹬类鸟类、偶蹄类在繁殖季节

宁愿选择安全性较高的生境,而回避一些食物质量

高但人为干扰大的生境(Coe et al. ,2011;Webber et
al. ,2013)。 食物丰富度也是重要因素之一。 如黄

眼企鹅(Megadyptes antipodes)在繁殖期则偏好选择

食物质量高的觅食地,食物质量低的生境不利于动

物的繁殖成功(King et al. ,2012)。
冬季是动物一年当中最为危险和脆弱的时期,

动物冬季觅食不仅是为了度过寒冷的冬季,还要为

后续的繁殖等活动储备能量(Fan et al. ,2011;Xie et
al. ,2012)。 因此,冬季觅食地选择对于种群的稳定

和发展具有重要意义。 由于冬季环境隐蔽度较差,
故选择栖息地时动物优先选择隐蔽性较高且远离人

为干扰的生境取食。 在辽宁老秃顶子国家级自然保

护区,野猪冬季偏好选择在人为干扰较小的生境觅

食(李乐等,2010)。 四川稻城地区的某些河段是鹮

嘴鹬( Ibidorhyncha struthersii)冬季的觅食生境,石滩

环境,尤其是直径>30 cm 石头盖度越大,则越能为

鸟类提供较好隐蔽所(叶元兴等,2012)。 在河南王

屋山,太行山猕猴(Macaca mulatta tcheliensis)冬季

更倾向选择在阳坡,且隐蔽性较大、远离人为干扰的

生境觅食(Xie et al. ,2012)。 除隐蔽所之外,食物

丰富度和栖木对动物觅食地选择影响也较大。 食物

丰富度是影响马鹿(Cervus elaphus)等偶蹄类动物冬

季觅食地选择的主要因子 (张明海和萧前柱,
1990)。 栖木较好的栖息地往往成为红隼(Falco ti鄄
nnunculus)冬季低消耗低收益栖停捕食的觅食地

(熊李虎等,2007)。
迁徙是动物周期性的较长距离往返于不同栖居

地的行为,以鸟类的迁徙最为典型。 在动物长距离

的迁徙过程中,一个适宜的觅食地就成为了动物中

途停歇的能量补给站(Ma et al. ,2013)。 在渤海湾、
崇明岛和小洋口等滨海湿地,滩涂生境成为勺嘴鹬

(Eurynorhynchus pygmeus)、红腹滨鹬(Calidris canu鄄
tus)等鸟类迁徙的重要停歇地。 觅食栖息地的选择

也成为有效觅食的关键,无干扰或少干扰和高效觅

食并摄食将成为迁徙鸟类有效觅食补充体能的必要

因素(Yang et al. ,2011,Ma et al. ,2013)。
由此可见,在时间尺度上影响动物觅食地选择

的主要因子为食物和隐蔽。 因为季节变化直接导致

环境中动物的食物资源和安全性发生变化,从而使

得物种在不同的季节采取不同的行为策略以选择适

宜的觅食地。
3郾 2摇 空间尺度

以空间尺度而言,栖息地选择研究常分为微生

境(microhabitat)、家域(home range)和宏生境(mac鄄
rohabitat)等多个尺度( Johnson et al. ,1980)。 而在

觅食地选择研究中,研究者常从微生境和宏生境尺

度入手以分析觅食地选择行为(图 1)。 微生境指动

物个体家域范围内具体活动点周围的环境,在此尺

度上,动物在随机分布的各种资源之间在各种最佳

搜寻机制的作用下进行生境选择和利用;宏生境指

科或同属的其他种类动物共同占据的大块生境,在
此尺度上,动物在不同的生境类型之间进行选择

(Mayor et al. ,2009)。 一些研究认为,尺度扩大使

得影响物种觅食地选择的因子也呈现出变化(吴庆

明等,2013;Fuller & Rothery,2013)。 在微生境尺度

上影响动物觅食地选择的非相关因子,在宏生境尺

度上可能是重要的影响因子。 这种生态因子的空间

变化性决定了动物觅食地选择行为在空间尺度上的

变化特征。
在微生境尺度上,不丹的小熊猫 ( Ailurus ful鄄

gens)种群集中在西藏冷杉林(Abies spectabilis)中觅

食,乔木密度高的杜鹃灌丛且枯倒木较多和邻近水

源的微生境往往成为小熊猫的觅食生境(Dorji et
al. ,2011),因为这样的生境既满足动物对食物的需

求,也符合其对安全和水源的要求。 而在非洲稀

树草原 ,长颈鹿 ( Giraffa camelopardalis ) 、捻角羚

图 1摇 觅食地选择研究的空间尺度(Morrison et al. ,2006)
Fig. 1摇 Spatial scale in the studies of foraging habitat selec鄄
tion
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( Tragelaphus strepsiceros )、 小 岩 羚 ( Raphicerus
campestris)、 黑斑羚 ( Aepyceros melampus) 和斑马

(Equus quagga)的觅食生境却受到非洲象(Loxodon鄄
ta africanna)的影响,非洲象改变了生境的植被结构

进而使得这些大型偶蹄类动物都偏好选择在较开阔

的微生境觅食,因为这种生境不仅利于偶蹄类的集

群觅食,更有助于它们发现天敌捕食者(Valeix et
al. ,2011)。 而对于大熊猫(Ailuropoda melanoleuca)
等一些极度濒危动物而言,食物较丰富的微生境成

为动物首选的觅食地(Qi et al. ,2012)。
然而,随着尺度的扩大,动物的觅食地选择呈现

出不同的规律。 分布于云南哀牢山山区的黑颈长尾

雉种群偏好选择中山湿性常绿阔叶林斑块取食,且
取食斑块往往离水源很近,其主要原因是该生境斑

块食物资源丰富、隐蔽较高,且离水源较近确保了鸟

类对水源可获得性的增加(Zhou et al. ,2010)。 利

用景观参数,对爱沙尼亚超过 30 多种森林鸟类生境

模拟表明,在模拟时如果尽可能考虑它们对生境中

生存条件的需求,如植被、水源等,这样的研究结果

更能反映鸟类实际取食斑块的分布现状(Oja et al. ,
2005)。 这表明,为使动物取食生境模拟结果更真

实可靠,首先应考虑维持动物生存的主要因素。 在

阿根廷蒙特沙漠,野猪(Sus scrofa)偏好选择矮灌木

斑块中取食(Cuevas et al. ,2013),因为灌木是野猪

天然的庇护所。 对于中国双台河口保护区的迁徙丹

顶鹤(Grus japonensis)种群而言,芦苇沼泽斑块隐蔽

性较强且食物丰富,故优先选择该类型的生境作为

觅食斑块(吴庆明等,2013)。 由此可见,虽然尺度

变大,但动物对食物、安全的需求并未发生改变。 食

物丰富且较安全的生境斑块为动物优先选择的取食

斑块。
摇 摇 由此可见,在小尺度上影响物种栖息地选择的

因子主要是与食物、隐蔽条件相关的微生境特征;而
在大尺度上影响物种栖息地选择的因子主要是与地

形、地貌和植被等景观水平相关的宏生境特征。 只

有从多个空间尺度研究动物的觅食地选择,才能更

好地揭示动物的觅食地选择规律,进而更好地为保

护物种提供决策依据( Zhou et al. ,2010;Qi et al.
2012)。

4摇 展摇 望

将动物种群适合度与觅食地选择相结合,其结

果有助于认识动物觅食地选择的理论机制。 一些理

论认为,动物觅食地选择影响着种群的适合度,但大

多数研究仅对栖息地特征进行研究(Bonnot et al. ,
2013;Kusch & Schmitz,2013),却忽视觅食地与种群

适合度之间的关联。 因此,下一步研究工作的重点

是建立觅食地与动物种群适合度的生态模型,并分

析动物觅食地选择对于其种群适合度的贡献,以此

丰富动物觅食地选择的理论模型。
将多个时空尺度融入至动物觅食地选择研究应

是未来研究的方向之一。 由于随着环境因子的时空

变化,导致食物资源和隐蔽条件等因素也发生改变

(Zhou et al. ,2010; Yang et al. , 2011; Ma et al. ,
2013)。 仅从单个季节或一个空间尺度无法客观反

映动物觅食地选择的机制。 因此,只有在多个时空

尺度研究动物的觅食地选择,才能深刻地认识动物

觅食地选择的行为决策。
近年来,国内外生态学家对觅食地选择做了大

量的工作,其研究对象涉及鸟类与兽类 ( Zhou et
al. ,2010;Fan et al. ,2011;Ma et al. ,2013),但仍缺

乏对某些极危动物觅食地基础知识的收集,如勺嘴

鹬 ( Eurynorhynchus pygmeus )、 中 华 凤 头 燕 鸥

(Thalasseus bernsteini)、海南长臂猿(Hylobates con鄄
color hainanus)、华南虎 (Panthera tigris amoyensis)
等。 这些濒危动物都是国际上关注的旗舰种,它们

如何选择觅食地对于保护物种至关重要。 因此,下
一步研究工作的重点仍是开展有关于珍稀濒危动物

觅食地选择的生态研究,为濒危动物的种群恢复提

供决策性依据。 此外,农业鼠害严重影响我国农业

的发展,在鼠害暴发前进行有效预报是减少鼠类危

害的有效手段(徐正刚等,2013)。 依据不同地点啮

齿类种群觅食地选择特点建立合适的预警模型,不
仅能提高灾害预警的准确率,还能判断鼠害暴发区

域,有助于有害生物的管理。
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