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四种昼行性动物取食和贮藏红松种子的行为比较
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摘要：于 !""(年 %"月 % & #日，采用全时焦点观察法研究了黑龙江凉水国家级自然保护区 %)林班原始
红松林内松鼠（ 12#)*)& 3),/+*#&）、星鸦（4)2#-*+/+ 2+*0(2+5+25%&）、花鼠（ 6)5+7#+& &#8#*#2)&）和普通!（ 1#55+
%)*(9+%+）$种昼行性动物取食和贮藏红松种子的行为。结果表明：! $种动物的取食和贮藏过程包括找
寻、松塔的处理与种子剥食、松塔和种子的搬运、确定贮藏点、掩藏和警戒等 ’个环节，但它们在 ’个环
节所耗费的时间均存在较大差异；" $种动物的种子消耗量亦存在较大差异（!

! * %$$+’#，:- * ,，; -
"+"(），松鼠、星鸦、花鼠和普通!每次平均取食红松种子的数量分别为 $"+" 粒、!"+) 粒、%’+# 粒和 %+,
粒。松鼠与星鸦能够在地面和树冠层取食或收获红松松塔及种子，而花鼠与普通!则主要在地面取食；

# $种动物贮藏种子的能力亦有较大差异（!
! * ’.+#’，:- * ,，; - "+"( /0123456745582），松鼠、星鸦和普通

!主要分散贮藏红松种子，松鼠和星鸦的贮藏量最多，而花鼠很少分散贮藏种子，但能将许多红松种子
集中贮藏在少数的贮藏点；$ 取食松籽的种间竞争强烈，在红松林的垂直高度上，松鼠和星鸦具有高度
重叠的取食生态位，花鼠和普通!因为种群数量大，对地面种子库的消耗量较大。分析结果显示，松鼠
与星鸦是红松种子扩散的传播者，普通!是种子消耗者兼传播者，而花鼠则近乎是完全的捕食者。
关键词：红松种子；分散贮藏；集中贮藏；松鼠；星鸦；花鼠；普通!
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为适应自然环境条件下食物资源在空间与

时间上分布的不均衡性［N O ;］，许多动物都具有

强烈的贮食行为，在高纬度地区，因季节性环境

变化大，冬季环境严酷，因而具有贮食习性的动

物比低纬度地区更普遍［N，;］，它们贮藏的食物对

于其能否顺利越冬可能是至关重要的［G］；与此

同时许多植物也进化成为依赖动物传播的物种

（J""3!"$.A%*2*’%*’- )2*3&*)）［>］。根据贮藏食物
的空间分布，可将动物贮食方式分为集中贮藏

（,#$%*$ !"#$%&’(）与分散贮藏（)3#--*$ !"#$%&’(）［7］，
显然，分散贮藏更有利于种子的传播和幼苗建

成。近年来，对于啮齿动物的贮食行为作用格

局及影响因素［: O P］、对所传播植物种群更新的

影响［N=，NN］等方面研究较多，但对于同域的贮食

动物野外取食行为的观察与比较鲜见报道，而

对于贮食动物取食及贮食行为的研究不仅有利

于揭示其种间种内关系、行为进化与适应等，也

是研究动植物协同进化、植物扩散与动物传播

关系的基础。

! 宗诚 D小兴安岭松鼠的贮食行为研究 D东北林业大学硕

士论文 D5==G D

国家一级保护树种红松（#&7’) 80(-&27)&)）
主要分布在小兴安岭及长白山地区。其优良的

材质，富含营养的松籽使其极具经济价值。成

熟的松籽包被在球果（松塔）中，只能依靠动物

取出，因此其天然更新与扩散需要完全地依赖

于动物的贮食传播［N5］，每年 N=月上旬至 NN月
初红松籽成熟采收时期为动物贮食活动高峰

期，此后由于种子雨的消失，也不再出现强烈而

明显的贮食行为!。这些特性使其成为研究动

物贮食行为及动植物间关系的良好材料［N;，NG］。

高中信［N>］、刘伯文［N7］等研究了红松林内的动物

分布，认为林内仅松鼠（ $%&’(’) *’+,-(&)）、星鸦
（.’%&"(-,- %-(/0%-1-%12)）、普通!（ $&11- 2’(03-2-）
具有分散贮食的行为；鲁长虎［>］认为松鼠对红

松的更新十分重要，而星鸦则对红松的扩散有

着重要作用。但目前在野外条件下，对红松主

要取食动物的觅食行为进行的具体研究与比较

不多，仅对普通!［N:］、星鸦［N8］的贮藏行为有过
单独研究。究竟主要取食红松的动物的觅食行

为有何异同？在取食松籽的种间竞争上情况怎

样？本文通过野外的观察研究，着重比较和分

析了 G种捕食松籽的昼行性动物取食与贮藏红
松种子的行为差异，并初步探讨了这些动物在

红松天然更新中的作用。

) 研究地概况

研究地点为黑龙江省凉水国家级自然保护

区（N58QG8R=8S O N58Q>>RG7ST，G:Q=:RN>S O G:QNGR
;8SU，海拔 ;== O :== E），地处小兴安岭山脉的
南段达里带岭支脉的东坡。区内的地带性植被

是以红松为主的针阔叶混交林，属温带针阔叶

混交林地带北部亚地带。主要观察点选择在该

区第 NP林班的原始红松林内，林内原始林相保
存完好，倒木与枯立木众多，优势种红松多为

N==年生以上的高大乔木，结实能力强。主要
伴生树种有大青杨（#03’+’) ’))’(&27)&)）等，林下

·NN·5期 粟海军等：四种昼行性动物取食和贮藏红松种子的行为比较



灌丛多为刺五加（!"#$%&’(#$#) *+$%,"’*-*）、毛榛
（.’/01-* 2#$3*&-/,"#）、卫茅（ 45’$02-*）、忍冬
（6’$,"+/#）等，草本有蕨类、羊胡子苔草（ .#/+)
"#11,%,/"&’*）等。

! 对象与方法

!"# 研究对象 在凉水原始阔叶红松林内，已
发现具有贮食习性的、捕食松籽的动物包括 !
种啮齿类和 " 种鸟类动物［#］，其中易于观察的
昼行性动物包括松鸦（ 7#//-1-* 81#$3#/,-*）、花
鼠、松鼠、星鸦、和普通!，因调查地松鸦数量极
少，因此将其余 $种做为研究对象，其中又以花
鼠和普通!的数量较多。
!"! 观察方案与程序 野外观察时间为 %&&#
年 ’&月 ’ ( )日，正是松籽成熟期，但林内松塔
被人为采摘情况严重，仅树冠顶端残留部分松

塔。根据以往研究经验，结合当时当地的日出

与日落情况，确定每日观察时间为 #："& ( ’)："&
时，计 ’% *，共计 ) +，"个小组共计观察 %#% *。
采用全时焦点观察法（,--./012 34567 891:-0;<），
模拟风落松塔情形，高抛松塔发出声音，或直接

布撒松籽，然后隐蔽，以 ’& = 望远镜观察动物
取食行为，用秒表记录动作时间，根据松塔剥食

情况记录每次取食粒数，追踪并查验埋藏点，记

录贮点（贮藏点）埋藏松籽粒数及微生境生态因

子。观察点的设置兼顾坡向、坡位、坡度差异。

所得数据录入 8>,>?8>?@, !A&及 BC52-软件进
行分析与处理。

!"$ 微生境调查方法 以贮藏点为中心，设置
’ 1 = ’ 1小样方，共计 DD个样方，记录样方所
处的坡度、坡向、坡位、灌木优势种类与密度等

环境因子；对于地面埋藏的贮藏点，取当年落叶

层表面至腐殖质层垂直高度作为贮藏点落叶层

厚度，以直尺实测贮藏点口径前后左右 $处值，
取平均数；记录不同物种贮藏点所处地点类型

（落叶层下埋藏，枯立木、树干纵裂中或倒木、木

道下放置）。

!"% 行为的分类与定义 为便于观察与记录，
通过预观察，将红松贮食动物的一次取食与贮

藏活动的行为谱分解为以下动作：

找寻（722E0;<）：出现在观察视野中动物搜
寻红松松塔及种子的动作过程。

处理与剥食（+07:479- F 29/0;<）：处理指动物
接触松塔或红松种子后，用前爪、前齿或喙将球

果鳞片剥离，取出种子含入口中的动作过程，而

剥食指现场嗑食或搬至某处嗑食松籽的动作过

程。两个动作常常难以区分计时，故做为一个

动作处理。

搬运（54;G2H0;<）：携带松籽从取食处理点
到贮藏点的动作过程。

确定贮藏点（+2/2I10;0;< 595*0;<.7:4/）：搬运
种子至某处停留，尝试性地进行贮藏种子的行

为，该行为与贮藏行为的明显区别是贮藏后没

有掩盖动作而且会马上将放好的种子再次搬运

至他处。

贮藏或掩藏（*49I+0;<）：指具体的掩藏行
为，即将种子放置到贮藏点，较长时间不再取

出，然后或有敲击、掩盖等一系列动作行为的总

和。

警戒（9-2I/;277）：在整个取食或贮藏行为过
程中都可能出现的站立并翘首不动或四处张

望，或当有同种竞争者侵入时表现出的吼叫声、

驱赶追逐甚至撕打等行为的总和。

!"& 分析与统计方法 在分析动物活动的日
节律时，将 )个观察日内每日每个时段（以 % *
为单位）所记录到的动物个体各环节行为的平

均记录时间累加，得到各时段总的观察日内的

活动时间总数（9），即可反映出该物种的日活
动节律。

9, J !
)

$ J ’

! %,
:( )

,

其中，9, 为某种动物观察期时段 , 内的活动时

间总数；%, 为某种动物某个观察日时段 , 内记

录的活动时间数（10;）；:, 为时段 , 内记录到的

某种动物活动个体数。

以 KI67E9-.L9--07非参数检验法对 $种动物
单次取食松籽数差异及贮点埋藏松籽数的差异

进行检验。取观察期内单次平均取食松籽粒数

来衡量每种动物的取食能力；取观察期内每种
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动物贮藏松籽的总数，即贮点内平均松籽数与

贮点数的乘积来衡量其贮藏能力。需要说明的

是，本研究仅从行为角度以动物单次取食松籽

数上来分析动物对松籽的消耗能力，因此分析

比较时不考虑不同物种个体的大小等生理因

素。

! 结 果

!"# 取食与贮藏行为谱比较 在每次观察中，
并不一定都能记录到前述行为谱中所有的行为

环节，而且在行为谱的统计比较中也发现对于

不同的动作环节，各种动物表现的强度有所不

同（表 !）。

表 # 四种动物取食与贮藏松籽行为的平均时间分配（"）
$%&’( # )*(+%,( -./( &01,(- 23 32+%,.4, %41 52%+1.4, &(5%*.2+6 23 320+ 67(8.(6 23 %4./%’6

种类

#$%&’%"
!

找寻

#%%(’)*

处理与剥食

+’"$,"-. /
%-0’)*

搬运

1,)2%3’)*

确定贮藏点

+%0%45’)’)*
&-&6’)*7"$,0

贮藏

8,-49’)*
警戒

:.%40)%""

松鼠

" ; #$%&’()*
<=

>?@ A <?<
（+ B <=，!CCD）

@!?C A =?E
（+ B <=，!CCD）

F?C A <?=
（+ B <=，!CCD）

@?= A !?<
（+ B !!，GGD）

=?> A <?<
（+ B @=，!CCD）

G?= A !?@
（+ B <C，ECD）

花鼠

, ; *)-)().$*
EC

!G?@ A G?C
（+ B FC，E>D）

!H?! A G?<
（+ B EC，!CCD）

<C?< A E?=
（+ B =G，>ED）

7
G?!@ A <?>
（+ B G，=D）

<=?E A >?GF
（+ B EC，!CCD）

星鸦

! ; .’(/0.’1’.12*
@!

=?< A !?@
（+ B @!，!CCD）

!@?= A >?E
（+ B @!，!CCD）

<!?HH A >?<<
（+ B @!，!CCD）

G?E A !?!
（+ B <=，E!D）

>?E A <?=
（+ B !@，G<D）

!F?F A >?!
（+ B !H，>!D）

普通!
" ; 2$(03’2’

>C
!<?C A @?=
（+ B >C，!CCD）

=?H A <?!
（+ B >C，!CCD）

<?! A C?=
（+ B >C，!CCD）

H?C A <?=
（+ B @>，>CD）

H?= A @?C
（+ B @>，>CD）

!@?@ A G?=
（+ B !C，!FD）

表中括号内数据表示行为出现的次数及频率；!表示观察总次数。

+-0- ’) 06% I4-&(%0" "6,J 06% 0’5%" -)9 K4%LM%)&3 ,K 06% I%6-2’,4"；! 4%$4%"%)0" 06% -&&M5M.-0% )M5I%4" ,K -)’5-. ,I"%42%9;

在观察中发现，G 种动物的“找寻”、“处理
与剥食”及“搬运”行为都较常见，但花鼠的“搬

运”行为稍弱，在 EC 次取食观察中，共搬运 =G
次（占 >ED，低于其他 @ 种动物），<> 次为现场
取食而无搬运行为，而松鼠、星鸦、普通!在每
次观察中均发现这 @种行为；星鸦与普通!的
“确定贮藏点”行为较松鼠强烈（分别占 E!D和
>CD），而花鼠未发现有该行为。
松鼠主要分散贮藏红松种子，常常一次搬

运后会将所收获的种子分成多个贮点贮藏。在

<=次观察中，共在 @= 个贮点进行了掘埋、掩
盖、掩饰等完整的贮藏动作。星鸦以喙代爪也

具有完整的贮藏动作，但因星鸦有时搬运的飞

翔距离较远，无法确定其是否埋藏，因而在 @!
次观察中，仅发现 !@次贮藏行为（占 G<D）。普
通!的贮藏行为也很常见，而花鼠的贮藏行为
极弱，在 EC次取食观察中，仅发现 G 次贮藏行
为，且均为搬运放置到倒木或林间木道下隐蔽

处，无明显的掘埋、掩盖等动作，绝大多数情况

下为现场取食或搬运至某处取食。“警戒”行为

图 # 四种动物取食与贮藏活动日节律
9.,: # ;%.’< +5<-5/6 23 32+%,.4, %41

52%+1.4, &(5%*.2+6 23 320+ 67(8.(6

在觅食活动中可随时出现，除普通!外 @种动
物都表现出较强的“警戒”行为，其中花鼠与松

鼠的警戒行为最强，在所观察的 <=次松鼠的取

·@!·<期 粟海军等：四种昼行性动物取食和贮藏红松种子的行为比较



食与贮藏行为中，共出现 !" 次警戒行为，而花
鼠在所有的观察中均出现警戒行为。

比较行为的时间分配，松鼠与星鸦的“找

寻”时间明显短于花鼠与普通!，普通!的“处
理与剥食”行为时间最短；花鼠与星鸦的“搬运”

时间要远长于松鼠与普通!；“埋藏”的时间分
配差异不大；花鼠的“警戒”行为时间最长。

!"# 取食及贮藏行为日活动节律 由图 # 可
看出，$种动物在 %："" & ##：""时段内，取食与
贮藏活动均较为频繁，在 #’：""左右也有一个
活动高峰。花鼠、普通!、星鸦在 ##："" & #(：""
时段内，松鼠在 #(："" & #’：""时段内的取食活
动较少。

!"! 取食及贮藏能力、贮点微生境比较 松
鼠、星鸦、花鼠均能剥食松塔，剥离球果鳞片取

出多粒松籽含于口腔囊中，而普通!由于喙短
而无法有效剥食松塔［#)］，多是盗取松鼠、星鸦

剥食的松塔或撒落的松籽。仅松鼠和星鸦具备

搬运松塔的能力，松鼠仅取食松塔而对人工撒

落的松籽置之不理。*+,-./012/003-非参数检验
表明，$种动物取食籽粒数存在显著差异（!

! 4
#$$56)，!" 4 (，# 7 "5"’），以单次平均取食粒数
衡量取食能力，排序为：松鼠（$"5" 粒）8 星鸦
（!"5%粒）8花鼠（#65) 粒）8 普通!（#5( 粒）。
$种动物贮点内埋藏的松籽粒数同样具有显著
差异（*+,-./012/003-非参数检验，!

! 4 695)6，!"
4 (，# 7 "5"’），贮藏能力排序为：松鼠（#)’粒）
8星鸦（##)粒）8普通!（(6粒）8花鼠（!$粒）
（图 !）。

图 # 四种动物取食与贮藏松籽能力比较
$%&’ # ()* +,-.&%/& ./0 ),.-0%/& 1.2.1%3%*4

,+ +,5- 42*1%*4 ,+ ./%6.74
/：花鼠；:：松鼠；;：普通!；<：星鸦。

/：$%&’()’* *)+),)-%*；:：.-)%,%* /%01’,)*；

;：.)&&’ 2%,34’2’；<：5%-)",’1’ -’,63-’&’-&2* =

表 # 8种动物贮点微生境（示贮点数）
(.97* # ()* ),.-0%/& 6%1-,:).9%3.34 ,+ +,5- 42*1%*4 ,+ ./%6.74

种类
>?@;3@-

贮藏方式
AB/+<3CD EF?@

坡向 >0B?@

阳
G<+@E

阴
H:/;

半阴半阳
ICE@+J@<3/E@ EF?@

落叶平均厚度
KL3;.C@-- BM
E+@@ 03EE@+
（N@/C，;J）

贮藏地点 O/;L@-!

地面
P+B,C<

其他
QEL@+-

主要灌木类型

N/3C -L+,:!!

. = /%01’,)* 分散 >;/EE@+ #%（’$R） 6（#)R） #"（!%R） !5’ (’ S T U V
$ = *)+),)-%* 集中 W/+<@+ S $ S S S $ S

5 = -’,63-’&’-&2* 分散 >;/EE@+ )（’$R） S 6（$6R） !5) #( S T U O
. = 2%,34’2’ 分散 >;/EE@+ #’（$!R） )（#%R） #$（(%R） #5’ %（!’R） !)（)’R） T U V

!地面指落叶层下并浅埋入土中；其他地点指枯立木、倒木、树干、木道下等 O/;L@- ,C<@+ EL@ D+B,C< J@/C- EL/E EL@ -@@<- X@+@
:,+3@< ,C<@+ EL@ D+B,C< ;BY@+@< X3EL EL@ E+@@ 03EE@+-；BEL@+ EF?@- BM ;/;L@ 3C;0,<@ <@/< -E/C<3CD E+@@-，;B00/?-@< E+@@-，E+@@ -E@J- B+ XBB<@<

?/ELX/F-，@E;=

!!灌木类型：T为忍冬，V为卫矛，O为刺五加 KF?@- BM -L+,:：T：WBC3;@+/，V：ZYBCFJ,-，O：7-’8&934’8’: *28&)-3*%* =
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松鼠与星鸦埋藏贮点的微生境类似，花鼠

则是集中将松籽置于隐蔽物下，未观察到其分

散埋藏的行为，而普通!分散贮藏地点多样，详
见表 !。

! 讨 论

完整的取食与贮藏松籽行为包括找寻、处

理与剥食、搬运、确定贮藏点、贮藏、警戒 "个动
作环节。但并非每种动物或每次觅食都包括这

些环节，每个环节出现的次数及时间分配反映

出该种动物的取食与贮藏习性，另外，取食（剥

食）能力与贮藏能力在一定程度上决定着动物

对红松的作用角色。

在取食能力上，就单次取食籽粒数而言，松

鼠 #星鸦 #花鼠 #普通!。松鼠与星鸦剥食松
塔的能力极强，单次平均取食粒数达到 $%&%和
!%&’粒，多次观察到两者循声追寻风吹落下的
成熟松塔或是在树上啄或咬落松塔后，再下树

寻找剥食。因而对我们将松塔高抛落地的声音

十分敏感，所以“找寻”时间都短于花鼠和普通

!。就这 $种动物比较而言，可以认为松鼠和
星鸦具有较强的松籽捕食行为能力。花鼠的剥

食能力也很强（("&)粒*次），普通!的剥食能力
最弱（(&+粒*次），两者均未观察到在树上采食
松塔，但两者在林内具有显著的种群优势。因

此，$种动物均是红松籽主要的捕食者，松鼠与
星鸦不仅在地面取食，还是树冠层的重要取食

者，而花鼠与普通!则只在地面取食。
在贮藏能力上，松鼠、星鸦 # 普通! # 花

鼠。松鼠与星鸦都表现出较强的贮食行为，但

因为星鸦有时搬运飞行的距离较远，无法判断

是否埋藏，因此观察到的埋藏率（表 (）小于松
鼠，实际上星鸦贮食行为也十分发达［(,］。调查

发现两者贮点在阳坡灌木密度较大地点较多

（都为 -$.），这种生境可能有利于红松幼苗的
建成，而其埋藏的深度也有利于种子的萌

发［(’］。普通!埋藏在地面的部分贮点（!-.），
也可能为种子的萌发创造机会［()］。而花鼠仅

集中贮藏部分种子，且无掩盖行为，因此认为花

鼠的贮食能力极弱，并且无益于红松的更新扩

散。

松籽是松鼠与星鸦的重要食物，对于松鼠

而言甚至决定着其越冬生存状况［$］，所以进化

出了极强的捕食与贮藏行为能力。松籽对于花

鼠与普通!的重要性稍弱，它们只在地面取食，
而由于人为采摘，地面遗留的松塔已极少。普

通!更是无法剥食松塔，只能盗取［()］。就种间
竞争而言，四者都互为取食竞争者，松鼠与星鸦

可能有着较高的捕食生态位的重叠，而花鼠与

普通!因其强大的种群数量也具有较强的竞争
力，但种间竞争的量化情况，尚需进一步研究。

松籽被分散贮藏得越多，则越有机会萌发和建

成，就此而言，对于红松种群的天然更新扩散，

松鼠与星鸦是较有益的传播者，普通!尽管分
散贮点很多，但地面贮点比例较小，应是损大于

益的传播者，而花鼠则近乎是完全的捕食者。
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副局长、李文友科长、东北林业大学野生动物资

源学院曹晓玲、李小巧等同学的帮助，特致谢
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贵州宽阔水赤尾噪鹛繁殖巢记述

赤尾噪鹛（;#006"#< ,."$-.）是全球性近危鸟类，在中国分布于云南、广西、贵州及福建武夷山海拔 3 ,,, 0 + .,, >
的山区，结群栖息在常绿林的稠密林下植被及竹丛（马敬能等 *中国鸟类野外手册）。有关繁殖资料未见有报道。

+,,M年 - 0 1月在贵州宽阔水自然保护区工作期间，发现 .巢赤尾噪鹛，最早发现筑巢时间是 -月 /日。其中 D
巢筑于竹丛，3巢筑于阔叶树上，.巢高 32-- 0 D2-, >，详细描述见表 3。巢均呈碗状，巢材略有不同。巢 +、D、.外层
用竹叶编织，并缠绕少许苔藓，内层是黑色弯曲的须根，而巢 3外层少见竹叶，更多的是掉落的较新鲜的树叶。赤
尾噪鹛卵呈白色，带有棕黑色斑点。

表 ! 赤尾噪鹛的繁殖资料

巢号 发现时间（月A日） 状态 营巢物种 距地面高（>） 窝卵数

3 -A/ 营巢 阔叶树 D2-, 不详

+ -A3/ 孵卵 竹丛 32-- .
D -A++ 孵卵 竹丛 32M, D
. -A+L 营巢 竹丛 +2D, 不详

测得巢 +的大小为：内径 L2M )>，外径 3+2M )>，巢深 -2/ )>，巢高 3,2+ )>。.枚卵的量度分别为 D32.+ >> Y
+32D+ >>，重 M21 $；D323M >>Y +32DL >>，重 M2. $；D,23. >> Y +,2/L >>，重 M2+ $；D32LL >> Y +32-, >>，重 M21 $。
该巢 .枚卵 -月 +D日上午全部孵化，M月 1日上午幼鸟全部离巢，育雏期为 3- B。
测得巢 D的大小为：内径 L2- )>，外径 3+23 )>，巢深 -2L )>，巢高 /2/ )>。D枚卵量度分别为：+L21. >>Y +,21L

>>，重 -21 $；+12/+ >>Y +,2+. >>，重 -2. $；+L2LM >>Y +,2-+ >>，重 -2L $。
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