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摘要 : 食物贮藏是许多动物重要的适应性行为 , 分散贮藏的食物以植物种子为主。每个贮藏点贮藏数量不等的食

物项目。啮齿动物分散贮藏食物之后 , 可降低食物被其他个体获取的机率 , 提高对食物资源的控制能力 , 最终有

利于自身的生存和繁殖成功。植物种子被贮藏之后 , 可减少非贮食鼠类对种子的取食。同时 , 合适的微生境和埋

藏有利于种子萌发、幼苗建成和植物的更新 ; 使植物的分布区得以扩展。探讨啮齿动物的分散贮食行为 , 能够更

好地理解食物贮藏在啮齿动物生活史中的作用 , 进一步认识鼠类和植物的相互关系以及不同啮齿动物在群落形成

中的潜在作用。本文综述了啮齿动物分散贮食的研究进展 , 并提出今后工作中的几点建议。
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Abstract : Food hoarding for future use is suggested to be an important adaptive behavior for many animals. Caches are distributed

in wide variety of ways , from highly clumped to highly dispersed. The extreme of this spectrum of cache2dispersion have been termed

larder hoarding and scatter hoarding. Scatter hoarding means that the caches made by rodents distributed in a widely spaced pattern ,

and that small quantities of food items , usually seeds of different plant species , were stored in each cache. Based on experimental

and field studies , four hypotheses were proposed to explain why animal employ the strategy of scatter2hoarding : non2adaptive hypoth2
esis , lack of space hypothesis , pilfering2avoidance hypothesis and rapid2sequestering hypothesis. Rodents benefit from scatter2hoard2
ing because of the decreased probability of seed2consumed by other intra2 and inter2specific individuals. The benefit will favor ro2
dents’survival over the period of food scarcity in winter , and thus facilitate their reproductive success. On the other hand , plant

species gain some advantages from scatter hoarding by rodents : 1) seeds predation by non2hoarding animals was decreased ; 2) seeds

have been transported to safe sites where are suitable to germination and 3) the regeneration of plants will be promoted and the distri2
bution of plants will spread eventually. In the future , more attention should be paid on the food hoarding behavior of key species in2
hibited in different areas and on the factors influencing food hoarding behavior of rodents. Only those being done , can we understand

better the interaction and mutualism and co2evolution between rodents and plant species.
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　　食物贮藏可简单地定义为动物为了将来的利用

而对食物进行处理[1 ]。其本质含义在于 : 动物对食

物的利用被推迟 , 而且食物必须以某种方式加以处

理以防其他动物取食。动物贮藏食物的方式可分为
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集中贮藏和分散贮藏[1 ,2 ]。集中贮藏就是贮食者在

一个或几个地点集中存放大量食物并多次来往于食

物源和贮藏点之间 ; 而分散贮藏则是贮食者在较大

的空间里做成了许多小的贮藏点 , 贮藏了大量的食

物 , 且贮藏者只在携食来贮藏时逗留一次[1 ]。有关

啮齿动物的分散贮藏行为已有大量报道[3～13 ]。在鸟

类和哺乳类中 , 分散贮藏是一种常见的食物贮藏方

式[14～18 ]。探讨啮齿动物的分散贮食行为 , 能够更

好地理解食物贮藏在啮齿动物生活史中的作用 , 进

一步认识鼠类和植物的相互关系以及在群落形成中

的潜在作用[19 ,20 ]。

1　啮齿动物的分散贮食行为

Morris 在描述笼养长尾刺豚鼠 ( Myoprocta

acouchy) 分散埋藏食物时 , 首次提出分散贮藏

(Scatter hoarding) 这一术语[21 ]。每个贮藏点中所包

含的食物项目的数量为贮藏点大小 (Cache size) 。

分散贮食方式在一些贮藏坚果的啮齿动物中非常普

遍 , 如在地表浅层贮藏单枚核桃 ( Juglans nigra)

的黑松鼠 ( Sciurus niger) [22 ]、北美灰松鼠 ( Sciurus

carolinensis) [23 ,24 ]、灰松鼠 ( Sciurus vulgaris ) [25～28 ]、

日本松鼠 ( Sciurus lis) [13 ,29 ]等。有些鼠类在每个贮

藏点只埋藏一个食物项目 , 而有些鼠类则在一个贮

藏点中贮藏多个食物项目 , 如白足鼠 ( Peromyscus

leucopus) 的贮藏点有 25～30 枚北美乔松 ( Pinus

strobes) 种子[30 ]
, 黄松花鼠 ( Tamias amoenus) 的贮

藏点有 1～22枚约弗松 ( Pinus jeff reyi) 种子[4 ]
, 拉

布拉多白足鼠 ( Peromyscus maniculatus ) 的贮藏点

有 1 或 2 枚约弗松种子[19 ] , 红松鼠 ( Tamiasciurus

hudsonicus) 的贮藏点有 1～11枚红松种子[31 ]。许多

啮齿动物还兼具集中贮藏和分散贮藏两种贮食方

式 , 如东美花鼠 ( Tamias striatus) [17 ]、拉布拉多白

足鼠[19 ]、梅氏更格卢鼠 ( Dipodomys merriami ) [18 ]、

日本大林姬鼠 ( Apodemus specisus ) 和日本姬鼠

( A . argenteus) [32 ]等。尽管在集中贮食和分散贮食

之间存在着明显差别 , 但对有些鼠类贮食却不能简

单地将其归为集中贮食者或分散贮食者 , 而是用集

中贮食者和分散贮食者这两个术语来描述行为。

2　啮齿动物进行分散贮食的原因

啮齿动物为什么要进行分散贮藏 , 或者说啮齿

动物进行分散贮食的动机是什么 ? 学者们曾提出过

不同的假说 , 旨在对此进行解释。主要有非适应性

假说、缺乏贮藏空间假说、避免盗窃假说和快速隔

离假说。

211　非适应性假说 (Non2adaptive hypothesis)

在回答为什么黄松花鼠要分散贮藏食物这一问

题时 , Yahner
[33 ]认为分散贮食没有适应性意义 , 可

能只是作为一种退化的、固定的活动模式。Clarke

和 Kramer
[17 ]的研究表明 , 黄松花鼠的分散贮食并

不是在任何个体都会随机出现的一种贮食策略 , 有

些个体贮藏的全部食物都表现为分散方式。在种群

内处于某些社群序位的个体 , 尤其是青年个体和带

着幼仔的雌性个体 , 比种群中其他个体表现出更大

的分散贮食倾向。同时这些个体在贮食行为上表现

出年龄和性别差异 ; 如灰松鼠的分散贮食就存在性

别间的差异[25 ]。这些结果与 Yahner所主张的分散

贮食只是一种退化的、非适应性的行为模式是相矛

盾的。另外 , 当生境斑块受到侵扰或者贮藏者只能

保护少部分食物时 , 黄松花鼠的分散贮食却随之增

加 , 对此非适应性假说无法解释。因此 , 这一假说

没有得到太多的重视和验证。

212　缺乏贮藏空间假说 (Lack of space hypothesis)

Lockner
[34 ]通过对一种花鼠 ( Eutamias ruficau2

dus) 贮食行为的研究认为 , 动物之所以进行分散

贮食是因为缺少进行集中贮食的空间。由于在其家

域中没有能够存放大量食物的合适位点 , 部分花鼠

不得不将食物分散贮藏。对刚刚进入青年期的黄松

花鼠的无线电遥测追踪表明[17 ]
, 其中部分青年个

体在离开母亲洞穴之后 , 没有很快找到属于自己的

洞穴 , 它们晚上栖身于枯枝堆、小洞或空树洞里。

对于这部分个体而言 , 进行分散贮食可能是由于缺

少合适的位点集中存放食物。但是 , 许多已经获得

了自有洞穴的青年个体 , 依然持续几周进行分散贮

食。这并不是洞穴太小不足以贮存过多的食物 , 它

们基本上都是利用成年个体的废弃洞 , 没有自己挖

掘新洞。Hurly 和 Robertson[14 ]发现 , 合适的贮藏位

点易获得性 (Availability) 影响红松鼠集中贮食的

频次 , 但黄松花鼠即使拥有适于集中贮食的位点 ,

仍然进行分散贮食。Vander Wall 等[19 ] 通过围栏

(10 m×10 m) 实验发现 , 虽然在围栏中提供了人

工巢箱 , 拉布拉多白足鼠仍然表现出分散贮食行

为 , 而以前报道认为这种鼠类只有集中贮食行为。

很显然 , Lockner 的假说并不能充分解释啮齿动物

的分散贮食行为。

213　避免盗窃假说 (Pilfering2avoidance hypothesis)
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这一假说认为分散贮藏方式是无力保护集中贮

藏食物的鼠类所采取的一种贮食策略[35 ]。它们把

需要贮藏的食物分散贮藏于许多小的、不明显的贮

藏点 , 这样虽然可能造成部分食物丢失 , 但却降低

了灾难性的、丢失全部食物的可能性 , 使贮藏者在

将来的食物短缺期间有一定的食物供应保障。另一

方面 , 如果能够得到有效保护 , 在单个集中位点的

被盗损失率会低于许多没有保护或保护较差的分散

贮藏点的被盗损失率[17 ]。有相当多的证据表明 ,

贮藏点的盗窃是确实而广泛存在的[1 ,17 ]。Stapanian

和 Smith
[36 ]对黑松鼠的研究表明 , 当人工埋藏的核

桃间距为 214 m时 , 盗窃率为每天 815 %～914 % ,

间隔为 416 m时 , 盗窃率为每天 418 %～515 % , 间

隔为 912 m时 , 盗窃率为每天 014 %～215 %。而黄

松花鼠和其他一些啮齿动物对人工埋藏的约弗松种

子的盗窃率为每天 013 %～818 %
[37 ]。所以 , 具有

贮食行为的鼠类进行分散贮藏的目的就是为了尽量

降低贮藏点的被盗率[4 ]。避免盗窃假说也可以用于

解释种内个体贮食行为的差异。因为分散贮食是一

种代价较大的选择 , 不仅在于放置和重新找回食物

时要来回奔波 , 而且从分散的贮藏点取食时还要面

临较大的捕食风险和比较严酷的气候条件。

214　快速隔离假说 (Rapid2sequestering hypothesis)

分散贮藏方式可能是鼠类快速占据丰富却短暂

的食物资源的一种竞争性策略[38 ]。对于斑块型的

食物资源 , 分散贮藏比集中贮藏更为快捷 , 或者

说 , 每搬运一次 , 分散贮藏需要时间较少。尽管分

散贮藏需要离开食物源、挖洞、放置和掩盖食物 ,

但仍然比把食物从食物源搬至集中贮藏点要快一

些。分散贮藏穿越的距离比集中贮藏短 , 因而节约

了时间[17 ]。根据快速隔离假说 , Daly等[39 ]对梅氏

更格卢鼠的研究表明 , 随着洞穴与食物源之间距离

的增大 , 分散贮藏的比例确实增加。但在另外的研

究中并没有发现距离对分散贮食有显著的影响[17 ]。

3　啮齿动物分散贮藏点的分布

贮藏者分散贮藏食物之后 , 贮藏点在空间中是

如何分布的 ? 这一问题不仅涉及贮食者完成贮食活

动时的代价 , 而且关系到贮藏点的存活率。

311　分散贮藏点与食物源的距离

进行分散贮食的啮齿动物所完成的贮藏点与食

物源之间的距离 , 随贮藏者和食物项目的不同而有

所不同。在圭亚那的热带雨林中 , 小长尾刺豚鼠

( Myoprocta exilis) 贮藏一种棕榈树 ( Astrocaryum pa2
ramaca) 种子的距离为 5～1415 m[15 ] ; 在巴拿马的

热带雨林中 , 兔形刺豚鼠 ( Dasyprocta leporine) 贮

藏一种豆科植物 ( Vouacapoua americana) 种子的距

离为 5～2214 m
[40 ]

; 黄松花鼠贮藏一种蔷薇科植物

羚羊角草 ( Purshia tridentate) 种子的距离在 25 m

之内[41 ] , 而贮藏约弗松种子的距离为 5～25 m[4 ] ;

几种啮齿动物贮藏单叶松 ( Pinus monopylla) 种子

距离可达 39 m
[42 ]

; 日本松鼠贮藏核桃的距离为 0～

168 m
[13 ]。作者在北京市东灵山地区的灌丛生境

中 , 发现啮齿动物分散贮藏人工释放山杏种子的距

离为 017～26 m。

312　分散贮藏点的微生境

受栖息环境、食物源的位置和食物丰富度、捕

食风险等多种因素的影响 , 啮齿动物将食物搬运至

不同的微生境进行分散贮藏。一般来说 , 啮齿动物

倾向于选择相对安全的位点贮藏食物。一些啮齿动

物把单叶松种子贮存于灌丛下方、开阔地和灌丛边

缘的比例分别为 36 %、39 % 和 25 %
[5 ]

; 拉布拉多

白足鼠也喜好在灌丛边缘进行贮食 , 而避开开阔地

带[17 ]
; 黄松花鼠将大量约弗松种子贮藏于灌丛下

方[42 ]
; 小长尾刺豚鼠没有在土壤中埋藏食物 , 而

将食物贮藏于枯枝之下[14 ] ; Li和 Zhang等[43 ,44 ]在北

京市东灵山地区发现鼠类倾向于把人工释放的山杏

( Prunus armeniaca) 和辽东栎 ( Quercus liaotungensis)

种子搬运到灌丛下方和灌丛边缘进行贮藏 , 裸地中

没有发现埋藏的种子。Jacobs and Liman
[45 ]发现 , 在

围栏中 , 灰松鼠非常强烈地选择围栏的后部和墙壁

附近进行分散贮食。这些结果并不是简单地说明贮

藏者对边缘的偏好 , 可能是在自然条件下 , 鼠类把

食物搬至远离食物源的地方进行贮藏[45 ]。

313　贮藏点大小和埋藏的深度

啮齿动物在每个贮藏点中所贮藏的食物项目的

数量称为贮藏点大小 (Cache size) 。一般埋藏食物

项目较大 , 则每个点贮藏的数量就少 , 反之 , 被埋

藏的食物项目较小 , 则每个点贮藏的量就较多。如

黑松鼠和灰松鼠的每个贮藏点中只有 1 枚核

桃[22 ,25 ,36 ] ; 巴拿明更格卢鼠 ( Dipodomys panaminti2
nus) 和巴拿明花鼠 ( Tamias panamintinus ) 的贮藏

点有 1～12枚单叶松种子[5 ]
; 红松鼠的每个贮藏点

有 1～11 枚红松种子[33 ]或平均为 116 个松果[14 ]
;

白足鼠的贮藏点有 25～30枚北美乔松种子[30 ]
, 黄
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松花鼠的贮藏点有 1～22枚约弗松种子[4 ]
, 拉布拉

多白足鼠的贮藏点有 1或 2枚约弗松种子[19 ]。在分

散的贮藏点中 , 食物埋藏的深度都比较浅[1 ]。黄松

花鼠埋藏约弗松种子的深度为 5～25 mm
[4 ]

, 埋藏

羚羊角草种子的深度为 7～22 mm
[46 ]

; 一些啮齿动

物埋藏单叶松种子的深度为 0～80 mm
[5 ]

; 埋藏山

杏和辽东栎种子的深度为 1～20 mm[43 ,44 ]。研究表

明 , 当一个贮藏点中所埋藏的约弗松种子较多时 ,

其埋藏的深度则较大[47 ]。

4　分散贮食的生态学意义

411　对贮藏者的作用

对于进行分散贮食的啮齿动物来说 , 通过食物

贮藏活动使自身得到了利益[1 ]。首先 , 食物项目被

分散并贮藏之后 , 降低了被其他个体 (同种或异

种) 获取的机率[36 ,48 ]
, 使得贮藏者可以利用这些贮

藏的食物度过食物短缺期 , 对于生活在温带地区的

啮齿动物来说 , 可能更多地依赖于贮藏的食物 ; 其

次 , 某些鼠类贮藏食物不仅是因为将来度过可能的

食物短缺 , 而且还在于可以缩短在繁殖季节的觅食

时间 , 以便更多地投资于求偶和抚幼[48 ]
; 第三 ,

贮藏食物有助于鼠类的繁殖成功 , 特别是可以作为

后代的能量来源[25 ,48 ]
; 第四 , 食物贮藏也是啮齿动

物对付某些特别严酷的自然条件 (如沙漠环境) 的

有效方法之一[42 ]。

412　对植物的作用

啮齿动物不仅从贮藏食物得到好处 , 同时又是

植物的互惠者。首先 , 通过贮藏者的贮食活动 , 降

低了不贮食而又要取食种子的鼠类获得种子的机

会 ; 其次 , 啮齿动物把种子搬运到并浅埋于合适的

微生境中 , 使部分贮藏的种子有建成幼苗的潜在可

能性 , 从而促进植物的种群更新 , 同时又在一定程

度上扩大了植物的分布范围[9 ,49 ]。在植物种子扩散

和建成幼苗的区域 , 贮藏者的贮食活动能够解释一

个林分内植物的重建 , 以及植物在一个新的适宜区

域的拓殖或定居 (Colonization) 过程[1 ]。北美灰松

鼠通过其食物贮藏活动对一种栎树 ( Quercus spp1)

种子的扩散有助于解释现今北美东部这种栎树的分

布格局[1 ]。有时候 , 源自于啮齿动物分散贮食种子

的幼苗建成是植物更新的一种主要方式 , 例如 , 在

羚羊角草的一个种群中 , 建成的幼苗有超过 90 %

的来自黄松花鼠分散贮藏的种子[38 ]。

5　对今后研究的建议

分散贮食是鼠类复杂的行为过程 , 同时也是部

分植物扩散的一个过程。为了深刻理解啮齿动物与

植物之间的互惠作用 , 提出以下几点建议以供考

虑。

511　在不同地区 , 分布着不同的啮齿动物种类 ,

它们有选择和贮藏食物的行为 , 并与当地植物之间

发生着密切的联系。因此 , 首先应对当地主要啮齿

动物贮藏食物行为的基本特征进行研究 , 这是进一

步研究的基础。

512　啮齿动物贮藏食物受季节、食物产量[16 ]、环

境因子[6 ]、贮藏者的年龄、社群等级[17 ]、性

别[17 ,25 ]、食物质量[8 ,10 ,12 ,50 ]等多种因素的影响。只

有对分散贮食行为及其影响因素有了较深入的了

解 , 才便于探讨相关的互惠和协同进化等问题。

513　在自然条件下 , 对有限食物资源的竞争或盗

食是客观存在的 , 贮藏者可能也是盗食者 , 而盗食

的目的则是为了自己的贮食[1 ]。因此 , 对贮藏者和

盗食者而言 , 出于自身利益的考虑 , 必然会出现多

次贮藏行为。多次贮藏既是鼠类对食物资源的管

理 , 又是植物种子扩散过程的继续 , 值得研究者予

以关注。
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