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捕食者对猎物选择性的数t 测定方法

周集中“ 陈常铭
( 湖南农学院 )

本文首 次提 出了定 量测定捕食者对猎物转换程度的数学模 型
,

通过配合许多选择 捕食实 验 资 料 表

明
:

本文提 出的选择捕食数学模型能很好地描述各种捕食 者对其猎物 的选择捕食作用
。

提 出了正
、

负转

换行 为的概念
,

分析了正
、

负转换行为的作用性质
.

并提 出在应用能测定捕食 者对两种 以上猎物的喜好

性指数时
,

可 以不考虑喜好性的最大值随着相对猎物 密度变化而变化的间题
.

捕食者对猎物的选择性主要表现在两个方面
:

( 1 ) 对猎物的喜好 性 ( p r e f er en ce ) ;

( 2 ) 对猎物的转换程度 s( w it hc in g)
。

捕食者对猎物的选择性受捕食者种类
、

共 存猎 物

种类
、

数量和各种环境因子的影响
。

如何正确地测定捕食者对猎物的选择性乃是捕食作用研

究的一个重要内容
。

根据猎物在环境中的比例和在捕食者食物中的比例
,

不少作者提出了许

多测定捕食者对猎物选择性的方法 (
S e o t t

, 1 9 2 0 ; : a v a g e , 1 9 3 1 ; L a r s e n , 19 3 6 ; C a j n a n d

s h e P p a r d
,

1 9 5 0 ; T i n b e r g e n ,
1 9 6 0 ; i v l e v , 1 9 6 1 , M u r d o e h

, 1 9 6 9
、

1 9 75 ; J a e o b s , 19 7 4 ;

M ia ul y等
, 1 9 7 2)

。

但是
,

所有这些方法都只能测定捕食者对猎物的喜好性
,

而对 猎 物 的

转换程度只能根据图解定性确定
,

未能定量地描述
。

为此
,

本文根据各种猎物在环境中的比

例和在捕食者食物中的比例
,

测定捕食者对各种猎物的转换程度的数学模型
。

一
、

数学模型

设环境中有m种猎物
,

其数量分别为N : , N : ,

…
,
N

二 ,

各种猎物的比例分别为 F , , F : , …

F , ,

则有
:

; ` 二不丛 ( ; 二 1 , 2 , … ,
m )

乙 N ,

( 1 )

设 Z `
表示捕食者捕食第玄种猎物的数量

,

并定义 m
`

为捕食者对第 乞种猎物的捕食数量 与

环境中的猎物总数之比
。

即
:

Z
:

m i = 一面

—
-

( 不 = 1 , 2 ,

…
,
机 )

乙 N ,

i 一 1

( 2 )

由此
,

所有猎物的总死亡率 ( 。 : )

朴

价 .
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乙 Z `

m
:

示 黔
一 二

乙 川

习 N `

( 3 )

设捕食者对第玄种猎物的捕食比例为 O
` ,

则有
:

Q
` 二

乒
、 一

(￡一 , , 2 , … ,

m) ( 4 )

乙 Z ,

j 一 1

如果捕食者对第 乞种猎物不存在转换行为
,

则设由该种捕食者引起第乞种猎物的期望死亡

率为厂( F ` ) = m : F * 。

有
:

①当捕食者对第￡种猎物不存在喜好性时
,

则 m ` 二 m : F 、 。

②当捕食

者对第 ￡种猎物有正喜好性时
,

则 。 ` > m
: F ; 。

③当捕食者对第 艺种猎物有负喜好性时
,

则

m ` < m T F 、 。

由此定义捕食者对第玄种猎物的喜好性 ( c `
) 为

:

C ` =
m 、 一 m r F i

m
、 十 机

了 F ; ( 5 )

由 ( 2 )
、

( 3 )
、

( 4 ) 式可得
:

C ` =
Q

、 一 F i

Q ` + F i ( 6 )

1 + c `

1 一 C i
( 7 )

c ` 二 0 表示捕食者对第乞种猎物没有喜好性 ; 0 <
“ `

< 1 表示捕食者对第 ￡种猎物有正喜好性

( p o s i t i v e p r e f e r e n e e
)

; 一 1 <
e `

< 0 表示捕食者对第艺种猎物有负喜好性 ( n e g a t i v e p r e -

f e r e n e e
)

。

事实上
,

( 6 ) 式与 Iv l e v ( 1 9 6 1 ) 的模型一致
。

如果捕食者对第乞种猎物存在转换行为 s(
` )

,

且恒定不变
,

则设由该种捕食者 引 起 的

第乞种猎物的期望死亡率为 f ( F `
) 二 m : F ` , `十 ’ ,

由 ( 5 ) 式可得
:

甄
一 m :

式“
,

m ` + m T F
; “

’ ( 8 )

由 ( 2 )
、

( 3 )
、

( 4 ) 式可得
:

i 一 F `
’

,

` + F : “
,

( 9 )
Q一Q

+ c气_

— 分 户
’

一 C `
( 1 0 )

i一i
一一Q

: `
表示捕食者对第艺种猎物的转换程度

。 、 ` = o 表示捕食者对第￡种猎物不存在转换行为 ; : ` >

0 表示捕食者对第 乞种猎物存在正转换行为 (P os iit Ve
s w认hc in g) , 一 1 <

“ ,
< o 表示捕食
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者对第 ￡种猎物有负转换行为 n( ge at vi e s w cit h ni g )
。 : 、

的绝对值越大
,

表示转换程度 越

大
。 c
厂为伪喜好性 ( p s e u d o p r e f e r e n c e

)
。

由方程 ( 7 ) 可得到各种猎物比例下
c *
的离散估计值

,

然后算出
c `的平均值及标准差

,

取其平均值作为捕食者对第艺种猎物喜好性的度量
。

假设
c ;

服从正态分布
,

根据子样均值显

著性统计检验公式
,

以及两子样均值差异显著性统计检验公式
,

可判断捕食者对某一猎物的

喜好性
,

以及捕食者对两种猎物喜好性的差异是否显著
。

对于转换程度 (
、 `

) 的估计
,

可将式 ( 1 0 ) 进行对数变换
,

化为直线回归方程形式
,

利

用最小二乘法可估计出
c
了和

、 `
值

。

根据直线回归系数显著性统计检验公式
,

以及两个直线 回

归系数差异显著性的统计检验公式
,

可判断捕食者对某一猎物的转换行为
,

以及捕食者对两

种猎物转换行为的差异是否显著
。

二
、

实验资料配合

1
.

方程 ( 1 0) 的理论曲线

当捕食者对第 乞种猎物的转换行为不存在
,

即 : ; 二

o 时
,

理论捕食比例曲线为过原点的直线 , 当捕食者对

第艺种猎物存在正转换行为
,

即 : * > O时
,

该曲线为 一

凹形曲线 ; 当捕食者对第 乞种猎物存在负转换行为
,

即

一 1 <
: `

< 0 时
,

该曲线为一凸形曲线
。

转 换 程 度 越

大
,

即 : `
的绝对值越大

,

曲线的凹
、

凸性越大
。

当 c
广

=

O 时
,

无论转换程度多大
,

该曲线均通过原点 (0
,

0)

和 终 点 (1
,

1)
,

正
、

负转换程度的标度是不对 称 的

(见图 1 )
。

一

0à一巨七郁举

0
.

2 0
.

斗 O 石 e
.

吕

图 1

F 19
.

在选择捕食实验中
,

捕食比例与环境中猎物比例 的

关系常表现为下列 3 种情形
:

①捕食比例与环境中猎物

比例增加的速度相等 ; ②捕食比例比环境 中猎物比例的

增加速度快
; ③捕食比例 比环境中猎物比例的增加速度慢

。

来描述
。

2
.

实验资料配合

环境中猎物比例 (汽 )

方程 ( 10 ) 的理 论曲线
,

曲线 上 的 数

值为 5 5的取值
. e ` 产 = o

i T 五e e u r v o s
f

r o
m

e q u ( 2 0 ) w h e n

P s e u d o P r e
f

e r e n e e e ` 尹 = 0 a n d

s w i t e il i n g 5 i e五a 刀 g e s
.

T h
e 公 u -

也 b
c r

ab
o v e e a e

h
e u r v e 15 t h

e

v a l u e o f s ; a
b

o u t t h i s e u r v e

以上 3 种情形均可用方程 ( 1 0 )

根据M ur dco h ( 19 7 5) 的选择捕食资料图解
,

将其转换成数据关系
,

然后配合方程 ( 7 )
、

( 1 0 )
,

其结果见表 1
。

从表中决定系数一栏可知
: 用方程 ( 1 0 ) 配合选择捕食实验资料

,

决定系数均在 0
.

94 以

上
。

因此
,

方程 ( 1 0 ) 能很好地描述各种捕食者对其猎物 的选择捕食作用
。

三
、

讨 论

本文所提出的选择捕食测定方法具有以下优点
:

( 1 ) 能很好地配合各种捕食者对其猎

物的选择捕食实验资料
,

具有广泛的应用性 ; ( 2 ) 根据方程 ( 1 0 ) 可定量地测定捕食者对

猎物的转换程度
,

参数估计简单
,

应用方便
;

( 3 ) 可用于侧定捕食者在多种猎物共存时
,
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表 1 各种捕食者对猎物的喜好性和转换程度
T a b l e 1 T h e p r e f e r e n e e a n d s w i t e h i n g o f v a r i o u , p r e d a t o r : p e e i e s t o t h e i r p r e y s p e e i e s

捕食者 猎 物
喜好性

( e 亡 )
伪喜好性

( e f Z
)

转换程度
( S f )

决定系数
( r Z )

资料 来源

鹤鹑
Q“ a乞乙

红糕点 0
。

03 3 6 M u r
d

o e
h ( 10 7 5 )图 2 6

喇叭虫
5 t e扑玄O r

眠虫
E “ g艺e n a

1 7 4 3签

P o e e云不畜a r e才i e u艺a公“ S
颤蜕

T “ b止f艺e亡d s
{福J

喇叭虫
S公己称公O r

眠虫

E “ g不e” a
2 6 6 2赞

M u r
d

o e il ( 19宁5 )图 2 7

M u r
d

o e
h ( 10 7 5 )图 19

(
·

)

M u r
d

o e
h ( 1 9 7 5 )

图 2 2

荔枝螺
T瓦a玄5 e m a r g乞n a云a

M u r
d

o e五( 1 9了5 )图 2 3

鱼
B e g e b玄e不

七星瓢虫
C o e e i摊 e了了a

7一 P u 托 e云a才a

草间小黑蛛
E r宕g几名d亡“ 机
g r a 机玄” 玄e o艺“ m

一霭负一一 {
~

饭二几一
~

圣些)i卫竺竺竺任竺竺 阵生
~

竺兰
- -

摇蚊 }

一缨生一…理牛
现显漪 { 0

。

0 4日 U

A C『“终叮
`p孔o件

{二认二了厂一
p固哪 厂竺

`

一_ _ _ _

_ _
_ _ _ …

~
~

尸i卫些1 一
_

棉铃虫 l
H

e 了̀夕th 15 }
一 o

·

“ 0 7 2

a r玲乙落g e r a J _

_
_ _

_

一

哩
。
一

岸
522

1
-

坐
一…竺卜

一

竺吧一 {
一

少胜
一

吧
8

一比
2 95 。 一

一 ”
·

。 8 6 6

…
’

·

。 `。 7’

升州
; 蔽

二?) i竺
7

一 {业竺
一

二
。

些胜一}
一

少哗
1 一

二,卫兰生
-

{
二哗笠

一

一 0
。

0 9 9 6 } 0
。

2 4 1 G胃

M u r d o e
h ( 19 7 5 )图 2 5

丽证 d瓦玩 i爵丽
一 一

图 2 4 (▲ )

M u r d o e
h ( 1 9 7 5 )

图 2 4 (. )

M u r
d

o e
h ( 19 7 5 )

图 2 4 (
·

)

李超 ( 1 9 82 )图 2

苍 表示在 代 = 0
.

05 水平上
,

喜好性或转换行为与零假设 c( ` = 。或s ` 二 0 ) 比较
,

统计检验显著
。

对各种猎物的选择性 ; ( 4 ) 可以从数学上判断捕食者对猎物的选择性是否存在
,

以及判断

不同捕食者对同一猎物
,

或同一捕食者对不同种猎物选择性的差异
。

然而
,

此模型也仅只考虑了捕食者对猎物的选择性与猎物相对丰盛度之间的关系
,

没有

考虑猎物的绝对数量等其他因素对选择性的影响
。

事实上
,

猎物的绝对数量
、

捕食者的饥饿

程度对捕食者的喜好性和转换行为的表现影响较大
,

当总猎物数量极少
、

捕食者 非 常 饥 饿

时
,

可能对任何一种猎物均不表现喜好性和转换行为
。

因此
,

在比较喜好性或转换程度时
,

必须考虑总猎物密度
,

猎物共存种类及其他实验条件是否一致
。

捕食者对猎物的喜好性
,

决定于捕食者和猎物的行为
、

生理生态特性
。

这些特性是各个

物种所具有的特性
,

是比较稳定的
,

故可认为某一捕食者对某一猎物的喜好性是一定的
。

因

此
,

在转换行为不存在时
,

捕食比例曲线为过原点的直线
,

该直线斜率反映了捕食者对猎物

喜好性的大小
,

故可用方程 ( 7 ) 来估计捕食者对猎物的喜好程度
。

实际上
,

根 据 实 验 资

料
,

用方程 ( 7 ) 估计的喜好性也只是捕食者对猎物 的表观喜好性 ( aP aP er nt rP ef er
e
cn

e )
。

如果转换行为存在
,

即捕食者对猎物的喜好性随该种猎物在环境中的比例变化而变化
,

捕食

比例曲线就不为一条直线
。

如果捕食者对猎物的捕食比例随该种猎物在环境中的比例增加而

正加速增加
,

则认为捕食者对该种猎物存在正转换行为
;
反之

,

则认为存在负转换行为
。

正

转换行为与M ur d oc h ( 1 9 6 9) 定义 的转换行为的意义一致
。

导致正
、

负转换行为的机制是不同的
,

正转换行为主要决定于 猎 物 的 相 对 有 利 性
` ’

i ) 对于可利 IJ] 性 ( a v a i l a
b i l i ty ) 和有利 性 ( p r o f i t a b il i t y ) 概念

,

在不同的文献 中意义不同
,

有些作者把二者视为

一祥
,

为使用方便起见
,

作者做如下 区分 : 可 利用性
—

决定于猎 物的行为
、

生理生态特性
,

但与猎物数量无 关 ,

有利性— 不但决定于猎物的行为
,

生理生态特性
,

而且更重要的是决定于猎物数量
。
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(
r el at iv ep o r f it比 il it y )

,

负转换行为是猎物的相对可利用性 ( r e l a t i v e a v a i l a b i l i yt )
、

捕

食者的饱食行为和猎物的相对有利性综合作用的结果
。

正
、

负转换行为的性质
,

对种群稳定

性的影响是不同的
。

当总猎物密度固定
,

捕食者对猎物的捕食总数不变时

f。 ( N ` :

/ N
;
) _ N ` ; + N

· : .

1 + c
犷

\ 己N : 一
N l + N :

1 一 c 犷

· : I F I , 1一
)

,

( N
l ,

N
Z

分另”表示猎 物 1 和猎物 2 的数

量
,

N ` : ,
N

` :

分别表示捕食者捕食猎物 1 和猎物 2 的数量 )
,

正转换行为可引起猎物密 度

制约死亡 (巡毛牢坦
> 。、

,

负转换行为可导致猎 物逆密度制约死亡 (旦里黔
卫< 。、

; 当

、 U 孟 , 1 1 、 口 ` ’ 1 ,

二 ~ 二* 一~ 一
.

二 * * ~ 一 一
、 。

~ * 二 ~ ~ 、 ~
, , 、

。 。 ~ 、 ` 。 ~
, , ,

、 r叔N
。 ,

/N , )

芯猫划笛反回 正
,

邢赏石划 猫划阴佣贫芯鳅腿有呆一猫圳阴相浏鳅戛哭怕
“ ” 、-

~ ~

丽丁一
~

=

正转换行为可引起猎物密度制约死亡
,

负转换行为 只 有

在当某种猎物的相对丰盛度较小
,

对该种猎物的负转换程度较大时
,

才导致猎物逆密度制约死

亡 , 当总猎物密度变化时 (旦嘿豁二 2 =

、 U i丫 1

N , :

{
1

蜡贵介
: 一 :̀ 1

一 , (￡
I F 2 一 F ! ,

N `
I长群

尸 :

一
)一 1

]
2 })

很难得出一般结论
。

一般来说
,

正转换行为增强猎物种群的稳定性
,

负转换行为降低猎物种

群的稳定性
。

方程 ( 10 ) 中
。
广不仅是捕食者对猎物的捕食比例 ( O `

) 和环境中猎物比 例 ( F * ) 的 函

数
,

而且是转换行为 s(
`
) 的函数

。

所以
,

由方程 ( 1 0 ) 估计的 c,’ 值是捕食者对猎物的喜好

性和转换行为的综合反映
,

当转换行为不存在时
, c ` 二叮

。

由前表可知
,

根据
。 `或时值所得出

的结论是不同的
,

为方便计
,

我们定义 c 矛为伪喜好性
。

用方程 ( 7 ) 和方程 ( 1 0 ) 配合实验资料所得结论
,

与用M u r d o e h ( 1 9 6 9
, 1 9 7 5 ) 方法

测定所得结论
,

是不完全一样的
。

如草间小黑蛛捕食棉铃虫幼虫
,

用 M ur d co h ( 1 9 7 5 ) 方法

测定不存在转换行为
,

而用方程 ( 1 0 ) 测定
,

存在转换行为 ; 又如七星瓢虫捕食豌豆蚜
,

不

存在喜好性和转换行为
,

这与用M ur d oc h ( 1 9 6 9 ) 方法测定所得结论一致
。

对喜好性和转换行为进行统计检验
,

要求抽样总体服从正态分布
。

实际应用时
,

一般均

假定抽样总体服从正态分布
,

直接进行统计检验
,

这样所得结论具有两种可能性
:
一种是抽

样总体服从正态分布
,

所得结论在
a
置信水平上是可信的 ; 另一种是抽样总体不服从正态分

布
,

所得结论是不可信的
。

这就是为什么前表中有些
c `
或

: ;
绝对值较大

,

通过统计检验也不

显著的原因
。

在抽样总体不服从正态分布时
,

可适当地加大样本数
,

然后进行统计检验
。

C oc k ( 19 7 8 ) 指出
,

象 Ivl
e v ( 1 9 6 1 ) 方程之类的

、

能够测定捕食者对两种以上猎物 的

喜好性指数
,

喜好性的最大值依赖于猎物的相对密度
。

例如
:

( 1 ) 设总猎物密度为 1 00 头
,

其中猎物 1 和猎物 2 各占 50 头
,

若捕食者只捕食猎物 1 ,

不捕食猎物 2 且把猎物 1 全部 吃
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完
,

则由方程 ( 7 ) 得到的
,

对猎物 1喜好性的最大值为 0
.

33 (
· : 二

缺粤
二 0

·

3 3

)
;

( 2 )

设总猎物密度同样为 10 0头
,

其中猎物 1 只 占 2 头
,

猎物 2 占98 头
,

若捕食者只捕食猎物 l ,

不捕食猎物 2 ,

且把猎物 1 全部吃完
,

则由方程 ( 7 ) 得到的
、

对猎物 1 喜好性的最大值为

0
。

9 6 (
e : 二

1 一 0
。

0 2

1 + 0
。

0 2
= 0

.

9 6)
。

因此
,

在同样的总猎物密度下
,

捕食者对某一猎物喜好性的

最大值
,

随该猎物的相对密度而变
。

这仅是一种理论推导
,

在具体的选择捕食实验中
,

存在

的可能性是极小的
。

其一
,

大多数无脊椎动物捕食者
,

虽然在整个猎物生境内常表现为聚集

寻找猎物
,

但在猎物生境中的每个猎物块 (P
a
比 j n e s

s) 内随机寻找猎物
,

特别是在室内实验

条件下
,

更趋于随机寻找
。

环境中某种猎物的数量越多
,

捕食者遭遇该种猎物的数量也就越

多
,

既然两个猎物种均是捕食者的食 物
,

那么捕食者对某种猎物的捕食数量一定与遭遇该种

猎 物的数量成一定的比例关系
,

只与某种猎物遭遇而完全不捕食该种猎物
,

这对捕食者本身的

生存是不利的
。

从多食性捕食者最优取食对策的观点来看
: 捕食者为了生存

,

要得到最大的

报酬率 ( er w ar d r
at e)

,

尽可能地攻击最有利的猎物
。

因此
,

在选择捕食实验中
,

象 上 例

中的假设
,

不管某种猎物密度如何变化
,

捕食者完全只捕食该种猎物
,

而不捕食另外一种共

存的猎物
,

此情形发生的可能性是极小的
。

其二
,

捕食者对某种猎物的喜好性是一定的
。

因

此
,

在同样的实验条件下
,

上例中情形 ( i ) 和情形 ( 2 ) 同时存在的可能性也是极小的
,

对于随机寻找
、

喜好性一定的捕食者来说
,

要在许多猎物个体中
,

把数量极其稀少的某一种

猎物的所有个体寻找到
,

几乎是不可能的
。

其三
,

在测定捕食者对猎物的喜好性时
,

一般是

采取总猎物密度不变
,

在各种不同的相对猎物密度下测定
,

然后取在各种相对猎物密度下估

计得到的喜好性离散值的数学期望
,

作为捕食者对猎物喜好性的度量
。

因此
,

即使例中的情

形 ( 1 ) 和情形 ( 2 ) 同时存在
,

这样估计得到的喜好性指标也是比较合理的
。

基于上述
,

我们认为
,

在应用方程 ( 7 ) 等能测定捕食者对两种以上猎物的喜好性指数时
,

可以不考虑

喜好性的最大值随相对猎 物密度变化而变化的问题
。
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QU AN T IT AT IV E M E AS U R E M E N T O F S E L E C T IV IT Y

O F P R E D AT O R F O R P R E Y

Z h o u J j z h o n g C h e n C h a n g m i n g

( H叭
a件 A g r f e林艺士“ r a乙 C o l不已 g己

,
C孔a ” 9 5耘a ,

C孙乞扑 a )

T h i s P a P e r f i r s t s u g g e s t s a n e q u a t i o n t o m e a s u r e t h e P a r a m e t e r o f s w i t e h i n g (
s , )

Q
1 + e 矛_ ,

= 一二一一丁刁厂
`

1 一 C i

+ 1

I t e a n d e s e r i b e t h e d a t a f r o m a I o t o f s e l e e t主v e P r e d a t o r y e x P e r im e n t s
ve r y w e l l

。

T h e p a P e r a l s o s u g g e s t s t h a t s w i t e h in g j s d i s t i n g u i s h e d i n t o t w o e l a s s e s : p o s i t i v e

s w i t e h j n g ( 5 1
> 0 ) a n d n e g a t iv e s w i et h i n g ( 一 1 <

s `
< 0 )

.
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