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基于贮食行为的鸟类社会认知研究进展 
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摘要：贮食是动物应对环境变化和不可预测性而进化出的有效生存对策，认知则是当前鸟类学研究的

热点问题之一。目前鸟类贮食行为中的认知研究多集中在空间认知，而社会认知研究相对滞后。对于

贮食物种而言，储藏食物被盗现象非常普遍，为了避免被盗食，贮食者不仅要有发达的空间认知能力

去记忆贮食地点，同时还需要极强的社会认知能力处理与盗食者的关系，可见社会认知在鸟类的贮食

行为中扮演着重要角色。本文将从鸟类贮食的社会关系认知以及社会地位认知两个方面，对鸟类贮食

行为中的社会认知研究进行综述，以期为后续鸟类社会认知研究提供借鉴和参考。 
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The Research Progress of Avian Social Cognition  

Based on Food Caching Behavior 
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Abstract: Food caching is an effective survival strategy that animals have evolved to cope with unpredictable 

environmental changes. Cognition is a major area in ornithological research, with much work being done on 

avian cognition, particularly regarding food caching behavior. Although spatial cognition has received 

considerable attention, there has been a dearth of research on social cognition in current studies. Species that 

heavily rely on stored food during periods of scarcity, not only require well-developed spatial cognition to 

memorize the location of their caches but also need strong social cognition ability to handle interactions with 

potential pilferage. This article provides a comprehensive review of social cognition about avian food caching 

behavior, which focuses on two aspects: social relations cognition and social status cognition. Our review will 

highlight the social cognitive abilities of birds. 
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生活在温带气候区的动物经常面临季节性

变化的环境，这会导致其所依赖的自然食物丰

富度和可用性的急剧变化，例如，冬天频繁的

降雪和积雪会大大增加觅食的难度。动物通常

使用包括冬眠和定期迁徙在内的各种策略来应

对环境的季节性，但一些物种已经进化出贮食

策略（Pravosudov et al. 2013），并且不同类群

之间的贮食行为存在一定差异，如花头鸺鹠

（ Glaucidium passerinum ）采用集中贮藏 

（larder hoarding，Solheim 1984），而加州星鸦

（Nucifraga columbiana）则偏好分散贮藏

（scatter-hoarding，Vander Wall et al. 1981）。贮

食是指野生动物在食物丰富时期将食物进行储

藏并在食物匮乏时期重新利用的行为（Smith 

et al. 1984），是动物应对环境变化和不可预测

性而进化出的有效生存对策（Vander Wall et al. 

2003，Schnell et al. 2022）。贮食行为包括两层

含义：贮藏（storing/ caching）和重取（cache 

recovery）。贮藏是指将食物保存起来以免同种

或异种个体采食；重取是指重新取食所贮食物

（Andersson et al. 1978）。通常食物的贮藏和重

取存在一定的时间间隔，这个间隔有长有短，

短则几小时，长可达数月（鲁长虎等 1997）。

不同种群的贮食周期也不同，例如北极地松鼠

（Spermophilus parryii）一般只在秋季进行食

物储存，但储存量非常可观，可达到数百千克，

而灰松鼠（Sciurus carolinensis）则每周或每月

储存一些食物（Stapanian et al. 1984）。这是由

于许多动物产生的季节性行为都会与其繁殖之

间存在一定的权衡关系，从而导致了生存策略

上的差异（Helm et al. 2006）。在自然界中，鸟

类的贮食行为能够在一定程度上减少繁殖期的

能量消耗，减小觅食压力，提高自身适合度，

这作为一种强大的选择压力激励着鸟类贮食行

为的进化（Branch 2018）。而社会经历可能在

贮食行为的进化过程中承担着不可或缺的角

色，它们从关于贮食的社会经历中不断地积累

着社会经验，从而对某一个体或群体产生特定

的认知，逐渐形成了对情境对象的社会认知

（Fiske et al. 2007）。 

社会经历在鸟类贮食行为中具有重要作

用，对所贮食物的安全性具有积极影响，经验

的积累在一定程度上可防止重复错误的出现，

不断促进生物进化从而形成相应的社会认知。

例如，有了储藏食物变质的经历之后，渡鸦

（Corvus corax）更偏爱将易腐烂或萌发的食物

储藏在阴凉、干燥处（Grodzinski et al. 2010，

Sutton et al. 2016，Müller et al. 2017）。大量研

究发现，鸟类贮食行为中的社会经历主要包含

同种或异种导致的盗食经历和被盗经历（Dally 

et al. 2006，Müller et al. 2017）。所贮食物存在

被盗风险时，重新储藏是贮食者应对盗食的一

种普遍行为（Raby et al. 2010）。研究发现，当

松鸦（Garrulus glandarius）具有观察其他个体

贮食并盗食成功的经历后，若自己的贮食位点

被观察到，则会在观察者离开后重新储藏，而

无相关经历的个体则不会表现出该行为

（Vernouillet et al. 2020）。此外，增大储藏点间

的距离也是减少被盗食的有效手段，如具有盗

食经历的喜鹊（Pica serica），会增大贮食点间

隔距离来降低食物被盗的风险（Clarkson et al. 

1986 ）；当潜在盗食者在场时，西丛鸦

（Aphelocoma californica）会优先选择较远的

贮食位点（Vander Wall et al. 2003），说明贮食

者能够依据自己的社会经历衡量潜在盗食者带

来的威胁，并决定储藏点的间隔距离（Hare 

2001）。同样，具有丰富社会经历的贮食者还会

采用一系列的策略来增加盗食的难度，如北美

星鸦会将食物储藏于遮蔽物后面的区域（Clary 

et al. 2011），西丛鸦优先把食物藏在光线阴暗

的地方（Emery et al. 2001），渡鸦甚至能控制

潜在的视觉信息来增加盗食者记忆定位难度

（Brodin et al. 2001）。这些策略不仅能有效降

低被盗食的几率，还可减少重新储藏和飞至更

远处储藏造成的额外能量消耗，长此以往，或

许社会经历可促使种群间形成一种对情境对象
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的社会认知。 

社会认知已在多种啮齿类动物、鸟类（鸦

科、山雀科、啄木鸟科、伯劳科、鹦鹉科等）、

甚至行军蚁（Eciton hamatum）等低等节肢动

物中被发现（de Kort et al. 2006，Sutton et al. 

2016，Lima et al. 2021）。但是不同类群、甚至

不同个体间的贮食行为具有一定的差异性，比

如储藏位点、储藏食物类型和储藏周期等（经

宇等 2003）。这种种间、种内复杂的贮食机制

需要鸟类具有较强的认知能力以重新获取食

物。尤其在食物短缺时期，贮食者会强烈依赖

所贮食物保证食物的供给，因此进化出了发达

的空间认知能力来确保储存食物的寻回率

（Raby et al. 2010）。研究者对贮食者在空间记

忆、情景记忆等方面的研究发现鸟类具有较强

的认知能力，值得被深入研究（Vander Wall et al. 

2003，Brodin 2010）。然而，储藏食物的寻回

率不仅受到自身因素的影响，也受社会认知因

素的影响。社会认知是个体对其他个体的行为

动机、心理状态、意向等做出推测和判断的过

程（Shettleworth 2010）。在众多的竞争者和潜

在盗食者存在的情况下，这种认知可更好地帮

助保护自己的劳动果实。一些研究发现储藏食

物被盗现象在贮食动物间普遍存在，如灰噪鸦

（Perisoreus canadensis）每天高达 36%的储藏

食物会被盗取（Waite 1988），沼泽山雀（Poecile 

palustris）所储食物被盗的比例高达 57%

（Sherry et al. 1982）。可见，盗食者的出现大

大降低储藏食物的寻回率（Dally et al. 2006）。

面对盗食带来的巨大选择压力，贮食者在储藏

食物和重取过程中，进化出一系列对策以应对

盗食的发生，如欺骗性贮食和重新贮食等（李

成安等 2016）。已有研究发现贮食者的不同对

策与其社会认知密切相关（王琳等 2020）。集

中贮藏和分散贮藏在社会认知上也具有一定区

别，从进化上来讲是先有的集中储食（鲁长虎

等 1997），而分散储食很可能是鸟类防止被盗

食后进化出的一种策略。 

目前关于鸟类认知与贮食方面的研究主要

集中于具有社会性的物种，如常态化集群的鸦

科鸟类或季节性集群的山雀科鸟类，且大多数

都偏向于探讨贮食物种的空间认知能力，关于

社会认知能力的相关研究比较滞后（王琳等 

2020）。因此，本文将从贮食行为中社会认知的

两个层面，社会关系认知以及社会地位认知进

行综述。 

1  社会关系认知对鸟类贮食策略的影响 

社会关系认知是指个体对自我与群体中其

他个体之间关系的认知（杨帅等 2017）。鸟类

集群生活极为普遍，研究发现在常年集群活动

的灰喜鹊（Cyanopica cyanus）群体中，除多数

为近亲个体外，也有无亲缘关系的个体存在（王

琳 2019）；季节性的山雀集群中，还存在其他

山雀混群的情况（曹长雷等 2018），例如，沼

泽山雀的集群中混有欧亚大山雀（Parus 

major），说明鸟类集群中存在复杂的社会关系。

此外，生态位进化也证明动物生存环境中存在

复杂社会关系（Emery et al. 2014）。在同一地

区内，生物的种类越丰富，物种间为了共同食

物（营养）、生活空间或其他资源而出现的竞争

越激烈，这可能导致某一特定物种占有的实际

生态位越小。结果导致在进化过程中，两个生

态上很接近的物种产生占有不同的空间（栖息

地分化）、取食不同食物（食性上的特化）、在

不同的活动时间（时间分化）或其他生态习性

上的分化，以降低竞争的激烈程度，从而使两

种之间可能形成平衡而共存（Laland et al. 

1999，李建媚等 2022）。社群中的每只个体都

需要处理好与其他个体的社会关系，才能保证

自身适合度的最大化。在过去的几十年间，研

究者们广泛关注了鸟类对社会关系的认知

（Vonk et al. 2017），并提供了鸟类在处理种间

关系、种内关系、亲缘关系及配偶关系等方面

的社会认知相关证据。 

1.1  基于盗食的种间及种内关系认知对贮食

的影响 

根据盗食者的不同，盗食行为可分为种间
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盗食和种内盗食。一般在种内盗食中，都是具

有贮食行为的不同个体间进行相互盗食；而在

种间盗食中，通常是物种 A 盗取物种 B 所储藏

的食物。然而，由于物种 A 不储食或具有更高

的社会地位而使得物种B不能或者只能很少盗

取物种 A 的食物。因此，在种间盗食中，盗食

者与被盗食者之间往往具有不对称的社会关系

（Vander Wall et al. 2009）。当种间盗食存在时，

这种潜在的不对称性会影响贮食者通过储藏食

物应对食物资源短缺的初衷。于是种内、种间

关系认知作为社会关系认知的重要组成部分，

会促使贮食者进化出不同的贮食对策以应对不

同的潜在盗食者。如鸦科鸟类中的灰噪鸦会在

主要盗食者暗冠蓝鸦（Cyanocitta stelleri）在场

时立即停止储藏行为，但在面对同类（种内关

系）时则会正常贮食（Burnell et al. 1985），这

种行为在对渡鸦的相关研究中也得到了证实

（Boeckle et al. 2012）。李成安等（2016）发现，

杂色山雀（Sittiparus varius）能够识别潜在盗

食者为种间或种内个体，杂色山雀在种间盗食

者普通䴓（Sitta europaea）存在时，进行假贮

食或欺骗性贮食，而面对种内盗食者时却极少

防范。同样，有研究发现高山山雀（Poecile 

gambeli）也能够区分潜在盗食者和非盗食者，

贮 食 过 程 中 对 种 间 盗 食 者 红 胸 䴓 （ S. 

canadensis）进行重点防范，对不产生种间盗食

关系的灰蓝灯草鹀（Junco hyemalis）则选择性

忽略（Pravosudov 2008）。说明对于不同的潜在

盗食者，贮食者具有足够的社会认知能力进行

区分，重点防范威胁较大的种间潜在盗食者。 

种内盗食者通常既是贮食者也是盗食者，

其盗取食物和被盗食物量往往相差不大，可以

通过相互盗食来弥补损失（Vander Wall et al. 

2003）。因此，面对种内盗食者，贮食者一般会

采取容忍或合作的方式（Persson et al. 2006）。

容忍盗食假说（pilferage tolerance hypothesis）

认为，在不影响生存和繁殖的前提下，贮食者

一般会容忍盗食者的存在和部分储藏食物的丢

失（Dally et al. 2005）。在相互盗食弥补损失的

前提下，如果采取防盗食对策，会消耗有限的

能量而无法将收益最大化。此外，合作行为在

贮食鸟类中也非常普遍，如许多橡树啄木鸟

（Melanerpes formicivorus）会共用一个贮食点

来分享储藏的食物（Dally et al. 2005），仓鸮

（Tyto alba）也会相互分享自己储藏的食物

（Aliabadian et al. 2016），同样的行为也在灰喜

鹊、寒鸦（Corvus monedula）等鸟类中得到了

证实（Schwab et al. 2012，Horn et al. 2016）。

可见，鸟类在贮食过程中面对不同的社会认知

关系会有不同的表现，同时在一定程度上也影

响着自身的贮食机制。 

此外，研究者发现了鸟类疑似存在自我认

知能力，如镜面实验中的北美星鸦（ N. 

columbiana）和丛鸦（A. coerulescens）在同种

观察者存在时，会表现出欺骗性贮食或停止贮

食的行为，而当在镜子中观察到自己时，则会

更频繁地进行贮食（Clary et al. 2016），但这是

否属于鸟类的自我认知尚需进一步验证。 

1.2  基于盗食的种内关系-亲缘关系认知对贮

食的影响 

亲缘关系是一种特殊的种内关系，指的是

生物类群在系统发生上所显示的某种血缘关系

（Napper et al. 2013）。亲缘选择理论认为动物

个体间的亲缘关系越近，彼此之间的合作倾向

和利他行为就会越强烈（Hamilton 1964）。因

此当盗食者为亲缘关系近的个体时，贮食者的

直接适合度虽然降低，但却可通过亲缘选择使

其广义适合度得到提高。在该理论模式下，当

贮食者与潜在盗食者的亲缘关系不同时，其表

现出的贮食对策可能会完全不同，即亲缘关系

越近，反盗食行为越弱，甚至不存在，反之则

相反。因此，亲缘关系作为社会关系认知的另

一项重要内容，同样可能会影响鸟类的贮食行

为。该理论目前仅在橡树啄木鸟和美洲河狸

（ Castor canadensis ）的研究中得到证实

（Novakowski 1967，Brown 1987）。另外，



6 期 尚凡梅等：基于贮食行为的鸟类社会认知研究进展 ·981· 

 

Hamilton（1964）认为，动物可通过其他个体

的表型来识别与自己携带相同等位基因的近亲

个体，并表现出利他倾向。群居鸦科鸟类的贮

食行为极可能存在亲缘选择现象，但尚未得到

证实（Vander Wall et al. 2003）。松鸦会将所储

藏食物分享给子代，但该现象会随子代的逐渐

成熟而减少，可见这种分享行为只是暂时性的，

可促使子代尽快独立（Hardling et al. 1995，

Derbyshire et al. 2019）。由于亲代抚育是鸟类繁

殖过程中的普遍现象，且在幼鸟出飞后仍会存

在一段时间，因此松鸦暂时将储藏的食物分享

给子代的行为，很可能是亲代抚育的一种延续，

但幼鸟独立生活后是否还存在上述行为，目前

尚无任何证据。 

1.3  基于盗食的种内关系-配偶关系认知对贮

食的影响 

配偶关系不同于亲缘关系，是一种更为复

杂的种内关系。配偶关系同样会影响鸟类的贮

食对策，但相关研究较少，主要集中在鸦科鸟

类。例如，面对其他非配偶关系的潜在盗食者

时，西丛鸦会表现出强烈的攻击行为，却允许

配偶取食（Dally et al. 2006）。由于情饲行为

（courtship feeding）在单配制鸟类中极为普遍，

Dally 等（2005）发现，当观察者与贮食者为配

偶关系时，西丛鸦的贮食频率会显著增加。此

外，雄性松鸦繁殖期会根据配偶的食物偏好灵

活地对分享的食物进行调整（Ostojić et al. 

2013），但未发现该行为可延续至非繁殖期的证

据（Heyes 2014），因此向配偶分享贮藏食物的

行为是否广泛存在仍需进一步探讨。 

2  社会地位认知对鸟类贮食策略的影响 

社会地位除在群体生活的狼、灵长类等兽

类中广泛存在外（Brosnan et al. 2003，2010），

也出现在鸟类中（Paz-y-Miño et al. 2004，

Heinen et al. 2022）。目前有关鸟类社会地位的

研究主要集中在营集群生活的鸦科及鹦鹉科鸟

类。例如，研究发现蓝头鸦（Gymnorhinus 

cyanocephalus）不仅能记住社群中每只个体的

社会地位，甚至还能通过观察其他社群个体与

本社群个体的互动，间接推导出自己与该个体

的相对地位（Paz-y-Miño et al. 2004）。类似现

象在羽冠乌鸦（Corvus cornix，Lazareva et al. 

2004）、寒鸦（Mikolasch et al. 2013）和蓝头鸦

（Wei et al. 2014）中也得到证实。研究发现，

当高社会地位个体在场时，西丛鸦会立即停止

正在进行的贮食活动，而面对低社会地位个体

则不受影响（Dally et al. 2006）。可见鸟类中同

样存在着社会地位的差异，且能够直接决定鸟

类在取食过程中的先后顺序（Bugnyar et al. 

2002 ）。如在多只非洲灰鹦鹉（ Psittacus 

erithacus）共同取食时，高社会地位个体明显

具有优先性（Taylor et al. 2010）。 

贮食会消耗大量能量，高社会地位者若不

贮食，而凭借社会地位盗抢其他个体的贮食，

便能在节省贮食能量消耗的同时保证食物的供

给。在贮食过程中，是社会地位高的个体优先

贮食，还是由社会地位低的个体先进行贮食而

社会地位高的个体再对其进行盗食呢？研究发

现，社会地位高的灰蓝灯草鹀会优先占据优质

的区域进行取食和贮食，而社会地位低的个体

只能利用食物质量更低或捕食风险更高的区域

（Theimer 1987）。此外，在公共贮食区域，社

会地位高的个体同样具有优先性。如社会地位

高的褐头山雀（Poecile montanus）会占用树冠

层进行贮食，而社会地位低的个体只能利用同

一棵树的中下层（Brodin 1994），而且在贮食

过程中，社会地位高的个体并不会介意社会地

位低的个体存在，因为社会地位低的个体一般

不会接近这些贮食点（Bugnyar et al. 2006）。但

社会地位高的个体会在更高社会地位个体出现

后，表现出放弃贮食、欺骗性贮食及重新贮食

等行为（Smith 1979，Dally et al. 2006）。研究

还发现，蓝头鸦会与同伴分享自己的贮食，且

社会地位高的个体可以比社会地位低的个体分

享更多的食物（Duque et al. 2016），说明社会
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地位高的个体在贮食中占有优势，该优势会保

证其比社会地位低的个体具有更多的贮食量。

可见贮食是社会地位高的个体食物短缺时获取

食物的主要方式，而非依靠盗食社会地位低的

个体所储藏的食物。这可能是因为尽管社会地

位高的个体在盗食过程中具有优势（Bugnyar et 

al. 2006），但经过长时间的进化，社会地位低

的个体已进化出防盗食的贮食策略，如贮食位

点隐蔽性较好、位点分散等（Vander Wall et al. 

2003），这就增加了社会地位高的个体对社会地

位低的个体所储食物的盗食难度，导致盗食需

花费较大能量，故盗食并非社会地位高的个体

的最优选择。 

3  总结与展望 

贮食作为动物应对恶劣和不可预测环境的

重要适应性对策，不仅需要贮食动物发达的空

间认知来保证所贮食物的顺利重取，还需要强

有力的社会认知来预防潜在盗食者。鸟类在社

会地位及社会关系等方面的社会认知能力可有

效降低食物被盗风险。从目前的研究可知，现

有的研究仍存在较多的问题与不足。比如，关

于鸟类社会认知的研究主要停留在宏观方面，

且实验较为单一，没有多方面验证鸟类社会认

知的实验探究，缺乏整体的研究体系形成系统

的研究内容。比如，目前亲缘关系作为社会关

系的重要组成内容，在鸟类贮食行为中仍存在

较大研究空缺；而社会经历相关的研究仍主要

集中于鸦科鸟类，在其他鸟类中的研究尚不充

分。其次，关于社会经历是如何从经验的累积

逐渐进化为一种情境的社会认知，以及能否采

用基因组学的方法探究社会认知的进化机制等

内容的研究目前仍然十分欠缺；此外，目前关

于鸟类贮食与社会认知的相关研究多以鸦科、

鹦形目、雀形目等野生鸟类为主，由于缺乏合

适的模式物种和动物伦理方面的研究限制，使

通过损伤性取样才得以进行的一些组织或分子

相关研究无法进行。可见，研究物种是限制鸟

类认知在基因组学或转录组学方面研究的一个

重要因素。同时，未来若能在研究中结合鸟类

习性及生境特点，设计出更加合理的研究范式

或采用新的研究角度，将有助于科学而全面地

了解鸟类社会认知在贮食中的作用。由于种间、

种内相互作用与宏观进化（深层时间尺度上的

进化变化）联系起来是生物学的一个关键指标，

关于鸟类社会认知的进一步研究有助于我们理

解生物的进化机制。从基因组学的角度入手研

究社会认知有助于从微观进化的角度了解宏观

进化，为生物进化提供更加深入的观点，加深

对物种相互作用在塑造宏观进化轨迹中作用的

理解。 
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