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摘要：!"") 年 ( 月 %" 日 ’ &" 月 + 日在凉水保护区，通过野外分层抽样和系统抽样调查松鼠（ 12#)*)&
3),/+*#&）和星鸦（4)2#-*+/+ 2+*0(2+5+25%&）的贮点特征，初步估算了主要生境内的贮食密度和贮藏量。松鼠

贮点的平均大小为（%,"! - ",&&）粒，平均深度为（!,*# - ","+ ）./；星鸦贮点的平均大小为（%,!& - ",!!）

粒，平均深度为（!,#% - ",&)）./。松鼠、星鸦的贮点大小和深度均无显著差异。原始红松林内的贮食密

度和贮食量最大，这和松鼠的贮食行为密切相关。保护区内贮食动物的贮食总量为（&& +#* #)# -
+&! %"$）粒，其中松鼠的贮食量为（+ *+* %&! - *+% %*"）粒，星鸦的贮食量为（% &(" $$$ - $&" %##）粒。动物

的贮食行为是影响红松天然更新的重要因子之一，对红松的天然更新有重要意义。
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贮食行为是动物采食行为的特化，是动物

在资源丰富时期把食物贮藏起来，以供资源短

缺时期食用的行为［&］。动物对植物种子贮藏的

同时又促进了植物的扩散。分布于我国东北林

区的红松（@#$)& A(*+#%$&#&），其最重要的生态学

特性之一，是它的天然更新对动物的依赖性［!］
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红松球果成熟时鳞片反翘，但种子不能自行从

球果上脱落，加之红松种子大而无翅，无法借助

风力传播，必须依靠贮食动物才能完成扩散过

程［!］。在原始红松林内，松鼠（ !"#$%$& ’$()*%#&）
和星鸦（+$"#,%*)* "*%-."*/*"/0&）是主要的红松种

子分散贮藏者［" # $］!，普通!（ !#//* 0$%.1*0*）偶

尔会在红松种子丰产的年份分散贮藏红松种

子［" # %］，它们的贮藏行为有利于红松的天然更

新；而 花 鼠（ 2$/*3#*& &#4#%#"$& ）和 大 林 姬 鼠

（51.603$& 107#7&$(*0）则在巢穴中集中贮藏红松

种子，其贮藏行为对红松的天然更新没有直接

作用［$］。目前的研究集中在对单种动物贮食特

征的描述上，缺乏对红松种子命运的深入跟踪

报道。尤其是在贮食动物同域分布的小兴安岭

红松针阔混交林中，尚缺乏对贮食动物贮食特

征差异的定量比较分析。本研究拟从松鼠和星

鸦所贮藏的红松种子的细部特征差异入手，应

用大面积分层抽样技术，比较松鼠和星鸦的贮

食特征差异，从而为进一步明确它们的贮食行

为在红松天然更新中的作用积累基础资料。

! 研究地概况

野外研究地点为黑龙江凉水国家级自然保

护区（&’$("$)*$+ # &’$(,,)"-+.，"/(*/)&,+ # "/(
&")!$+0）。保护区总面积 - !%" 12’，其中原始

红松林面积 ’ ,/, 12’。保护区全境地貌属于

低山，地形北高南低，最高峰为岭来东山，海拔

/*/3! 2，最低海拔为 ’$* 2。相对高差 &** #
’** 2，平均坡度 &* # &,(，最大坡度 "*(。

保护区地带性植被是红松占优势的针阔混

交林，分为山地和谷地植被两大类。主要乔木

树种有红松、红皮云杉（8#"0* 9.%*#07&#&）、鱼鳞

云杉（8 4 :0;.07&#&）、冷杉（54#0& :0;.07&#&）、兴安落

叶 松 （ <*%#& )03(#7# ）、 胡 桃 楸 （ =$)(*7&
3*76&>$%#"*）、黄檗（ 8>0((.6076%.7 *3$%07&0）、水

曲 柳（ ?%*@#7$& 3*76&>$%#"* ）、榆 树（ A(3$&
1%.1#7)$*）、枫 桦（ B0/$(* ".&/*/* ）、白 桦（ B 4
1(*/-1>-((*）等；林下灌木主要有忍冬（ <.7#"0%*
">%-&*7/>*）、毛榛子（ C.%-($& >0/0%.1>-((*）、瘤枝

卫 矛（ !.%4*%#* &.%4#,.(#* ）、绣 线 菊（ !1#%*0*

6*>$%#"$3）、刺五加（ 5"*7/>.1*7*@ &07/#".&$&）等；

林下 草 本 种 类 繁 多，主 要 有 羊 胡 苔 草（ C*%0@
"*((#/%#">.&）、毛缘苔草（ C 4 "*31-(.%>#7*）、林问

荆（2D$#&0/$3 &#(’*/#"$3）及蕨类植物等［&*］。

" 研究方法

"#! 抽样调查法 外业调查主要采用样方法，

采用分层抽样和系统抽样结合的方法调查保护

区内松鼠和星鸦的贮点及其特征，并记录样方

的相关生态因子。具体做法如下：在保护区随

机布设 &$ 条样线，样线单侧宽 "* 2，每隔 ’** 2
设立 ’* 2 5 ’* 2 的大样方，并在大样方内随机

设置 " 个 ’ 2 5 ’ 2 的小样方，在小样方内小心

移除地表的枯落物，记录落叶层下贮点的数量

并测量其特征参数和相关生境因子，然后将贮

点的种子取出用密封袋独立保存，以便进行后

续的实验室处理，确定该贮点的贮藏动物种类。

本次实验共调查大样方 !-, 个，小样方 & "-!
个，其中有贮点的大样方 &/* 个。共获得贮点

!," 个，其中松鼠埋藏的贮点 ’-! 个，星鸦埋藏

的贮点 %& 个。

"#" 贮食生境划分 根据凉水自然保护区森

林调查资料及实地观察将调查的生境分为 $ 种

主要类型。

!原始红松林（’ ,/, 12’）：在树种组成中，

红松的蓄积量占林分蓄积量的 ",6以上；

"针叶混交林（& **$ 12’）：针叶树种（包括

云杉、冷杉、红松）蓄积量占林分蓄积总量的

-,6以上，同时单种 针 叶 树 种 的 蓄 积 量 不 足

!*6；

#阔叶混交林（//! 12’）：阔叶树种［包括水

曲柳、胡桃楸、黄檗、山杨（8.1$($& 6*’#6#*7*）、枫

桦、榆 树、椴 树（ E#(#* 3*76&>$%#"*）、色 木（ 5"0%
3.7.）］的蓄积总量合计占林分蓄积的 -,6以

上；

$针阔混交林（$&$ 12’）：达不到上述三种

标准的其他原生红松林型，均称为针阔混交林；
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!人工针叶林（!"# $%&）：人工种植的针叶

树种的蓄积量占林分蓄积总量的 ’()以上；

"云冷杉林（*& $%& ）：冷杉、云杉（红皮云

杉、鱼鳞云杉）的蓄积量占林分蓄积量的 ’()
以上；

#白桦林（""# $%& ）：在树种组成中，白桦

的蓄积量占林分蓄积量的 ’()以上；

$其他（"’! $%&）：包括杂草灌丛、荒地、农

地、内陆水域等其他生境。

!"# 内业处理

!"#"$ 确定贮食动物种类 用软毛刷仔细清

洗野外获得的红松种子表面，去除泥土及各种

污物，使红松种子表面的齿痕能够清楚地显露，

以此区分松鼠和星鸦贮藏的红松种子。因为松

鼠是利用锋利的门齿咬住红松种子将其从包被

较紧的红松球果鳞片内拽出，势必在红松种子

表面留下齿痕，该齿痕在种子湿润时不明显，但

干燥后清晰可辨；而星鸦没有牙齿，取食种子时

是利用坚硬的鸟喙插入红松球果鳞片内，使球

果鳞片松动，从而衔取出种子，所以不会在种子

表面留下齿痕。

!"#"! 确定贮食密度 分层抽样的样本数量

! 由下列公式计算得出［""］：

! + "& #&

%&

其中，" 表示置信度，# 表示标准差，%表示

允许的绝对误差。根据实际情况，本次抽样调

查置信度为 #()，精度设定为 ,-)，估计标准

差 * -!! 粒.$%&。抽样数量达到要求。

贮食密度用下列公式进行估算［""，"&］：

$ + "
%!

%

& + "
’& ；!& + "

%!
%

& + "
’&

& / $&；

% +
""!
% /" "

估计贮食密度为 $& + $ 0%；其中，% 为样

本数，’& 为 & 生境的样方密度。

不同生境内动物贮食量由下式进行估算：

(& + $& 1 #& ，式中 (& 为保护区中 & 生境

内的贮食量，#& 为保护区中 & 生境的总面积。

应用 234567689 :;4<= &-->、?@?? 865 A3BC6D7

""E( 生成图表，应用独立样本 ) 检验比较贮食

动物的贮食特征差异。

# 结果与分析

#"$ 贮点大小 本次调查记录松鼠的贮点 &’>
个，贮点中共有红松种子 ,#( 粒，贮点中最多贮

藏红松种子 "> 粒，最少 " 粒，平均贮点大小为

（>E-& 0 -E""）粒。贮点大小为 > 粒的贮点最

多，有 !" 个；大小为 & 粒的贮点 ’( 个；大小为 "
粒的贮点 ** 个；大小为 * 粒的贮点 >, 个。调

查记录星鸦的贮点 #" 个，贮点中共有红松种子

&#& 粒，贮点中最多贮藏红松种子 "" 粒，最少 "
粒，平均贮点大小为（>E&" 0 -E&&）粒。贮点大

小为 > 粒的贮点最多，有 &# 个；大小为 & 粒的

贮点 "! 个；大小为 " 粒的贮点 ", 个；大小为 *
粒的贮点 "& 个（图 "）。松鼠和星鸦的贮点大

小无 显 著 差 异（ ) + / -E!’- -#，* + -E>!# F
-E-(）。

图 $ 松鼠、星鸦贮点大小比较

%&’( $ )*+ ,-./01&2-3 -4 505*+ 2&6+ 78
9:;&11+<2 = >;102&03 ?;@5105A+12

#"! 贮点深度 松鼠的 &’> 个贮点中，最大深

度 "-E-- 4%，最小深度 -E(- 4%，平均深度（&E’,
0 -E-!）4%；星鸦的 #" 个贮点中，最大深度 ,E--
4%，最小深度 -E(- 4%，平均深度（&E,> 0 -E"(）

4%（图 &）。松 鼠 和 星 鸦 的 贮 点 深 度（ ) + /
-E&#" *(，* + -E,," F -E-(）无显著差异。

#"# 贮食密度与贮藏量的初步估算 本次调

查小样方 " *’> 个，共发现种子 " -!, 粒，小样

方内种子最多为 "( 粒，平均每个小样方内的种
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图 ! 松鼠、星鸦贮点深度比较

"#$% ! &’()*+#,’- ’. /*/01 21)30 45 678#++19,
*-2 :8+*,#*- ;83/+*/<1+,

子粒数 !" !（"#$%& ’’( )% * "#"+" ),- -+）粒。

以 & . / & . 的小样方为单位对松鼠和星鸦的

总贮食量进行估算。保护区内贮食动物的贮食

密度 #总 !（, )+) * ,&$）粒01.&，估计保护区内

动物的总贮食量 $总 ! #总 / %总 !（,, )$- $+$
* ),& ("%）粒。

=>=>? 主要生境内贮食密度和贮食量 由于

外业调查上的困难，部分生境内调查样本数量

不足，不能满足统计要求，无法对其内的贮食密

度和贮食量进行估算。只有部分主要生境内的

贮食密度和贮藏量可以确定（表 ,）。贮食动物

在原始红松林内的贮食密度和贮藏量均显著多

于其他生境。

表 ? 主要生境内贮食密度和贮藏量

@*491 ? @01 /*/01 21-,#35 *-2 /*/01 78*-3#35 #- 301 (*A’+ 0*4#3*3

原始红松林

234.56 78395:
;4:9 <839=>

针叶混交林

?8:4<938@= <839=>

针阔混交林

A4B9C D8:4<938@= 5:C
E385CF695G9C <839=>

人工针叶林

H3>4<4D456
D8:4<938@= <839=>

次生白桦林

I5>@356 E43D1
<839=>

种子数量（粒）I@.E93 8< =99C=（@:4>） (’, ’% (%( ,,% ))
小样方数量 I@.E93 8< .4BF=5.;69 (,- &&% +,( ,%’ ,+(
大样方数量 I@.E93 8< .5BF=5.;69 $’ +- ,&) ($ ()
样方面积 J5.;69 5395（1.&） (#,- &#&% +#,& ,#%) ,#+&
贮食密度 ?5D19 C9:=4>K（粒01.&） ( "’( * (&’ , "%’ * &&( , -$& * &&" & "-+ * %,, , %() * ($$
生境面积 L5E4>5> 5395（1.&） & +$+ , "") ),) )’, ,,’
贮食量（粒）?5D19 M@5:>4>K（@:4>） $ ),- ’"& * )(, &,$ , "+$ +"" * &&% +(" , (-$ (&" * ,$’ +’, , )%" ,"’ * (-+ $)) ,$, ,,, * %% )",

表 ! 松鼠在部分主要生境内的贮食密度和贮食量

@*491 ! @01 /*/01 21-,#35 *-2 /*/01 78*-3#35 #- 301 (*A’+ 0*4#3*3 45 678#++19,

原始红松林

234.56 78395:
;4:9 <839=>

针叶混交林

?8:4<938@=
<839=>

针阔混交林

A4B9C D8:4<938@= 5:C
E385CF695G9C <839=>

人工针叶林

H3>4<4D456
D8:4<938@= <839=>

次生白桦林

I5>@356 E43D1
<839=>

种子数量（粒）I@.E93 8< =99C=（@:4>） &)& $+ &-& -$ -%
小样方数量 I@.E93 8< .4BF=5.;69 (,- &&% +,( ,%’ ,+(
大样方数量 I@.E93 8< .5BF=5.;69 $’ +- ,&) ($ ()
样方面积 J5.;69 5395（1.&） (#,- &#&% +#,& ,#%) ,#+&
贮食密度 ?5D19 C9:=4>K（粒01.&） & &,( * &$- )($ * ,’’ , &$$ * ,)’ , ,&% * &)) , "%- * ("-
生境面积 L5E4>5> 5395（1.&） & +$+ , "") ),) )’, ,,’
贮食量（粒）?5D19 M@5:>4>K（@:4>） + -’) %$+ * $," $"" )%( -’- * &"" +’& , ""( -)- * ,+% -"& , "", %)% * &+- -") ,&% %$% * (- %,%

=>=>! 松鼠和星鸦贮食密度与贮食量的差异

比较 以 & . / & . 的小样方为单位对松鼠和

星鸦的贮食密度及贮藏量进行初步估算并进行

差异比较分析。保护区内松鼠所贮藏红松种子

的样方密度 #总 ! # *! !（, (+’ * ,"$）粒0
1.&，估 计 松 鼠 总 贮 藏 量 $总 ! #总 / %总 !
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（! "!" #$% & "!# #"’）粒。保护区内星鸦所贮藏

红松种子的样方密度 !总 ( ! &!(（)** & ")）

粒+,-%，估计星鸦总贮藏量 "总 ( !总 . #总 (
（# $*’ ))) & )$’ #//）粒。

松鼠在原始红松林内的贮食密度和贮食量

明显多于其他类型的生境（表 %），这与松鼠的

贮食行为有关，松鼠总是在发现球果的原始红

松林内当场处理球果，并埋藏一部分红松种子；

由于无法满足统计要求，无法估算星鸦在各种

生境内的贮食密度和贮食量。

! 讨 论

对于同域分布且均以红松种子为主要食物

的松鼠和星鸦来说，其对食物资源的竞争是不

可避免的，两种动物能共存于同一生境，且具有

相似的贮食行为，表明它们均与红松之间形成

了稳定的互利共生关系，且两者之间形成了比

较稳定的竞争共存格局。马建章等的研究表

明，松鼠和星鸦的贮食生境选择及微生境利用

并无显著差异，即两种贮食动物倾向于在同种

生境内贮食［$#］。考虑到同域分布的野猪（ #$%
%&’()*）、花鼠和大林姬鼠等对其贮点的盗食行

为（个人观察，未发表数据），它们所贮食的贮点

特征必将趋同，否则将有一方受损而不能从贮

食行为中获利，从而无法形成现在的稳态共存

格局。松鼠和星鸦的贮点大小和深度均无显著

差异，无疑是竞争趋同的结果。它们与其他取

食红松种子的动物之间的这种贮食竞争关系及

其对红松种子命运的影响，将是未来研究的方

向之一。

鲁长虎于 %’’$ 年调查松鼠贮点的大小为

（%0* & $0#）粒［"］，略低于本次调查的结果，但两

者之间差异不显著（ + ( $0$#% !)%，, ( ’0’/) 1
’0’2）；宗诚于 %’’# 年调查松鼠贮点的平均大

小为（)0)" & ’02’）粒"，明显高于本次调查结

果，且差异显著（ + ( 3 $#0%2" /，, ( ’ 4 ’0’2）。

松鼠贮点大小的这种年度变化，正好与保护区

内红松种子产量的丰歉年一致，%’’’ 年和 %’’2
年都是红松种子采收的平年（产量较小），而

%’’# 年是松子丰收年（产量很大）。分散贮食

的快速收获假说认为［$)，$2］：松鼠等啮齿类动物

之所以采取分散贮食的策略，就是为了在有限

的种子雨季节里收获尽可能多的植物种子，待

种子雨过后，再重新将分散埋藏的植物种子取

出并进行更为妥善的管理。由于丰年种子产量

大，松鼠为了在最短的时间内收获更多的种子，

也许会在贮点内埋藏更多的红松种子。另外，

调查时间的不一致，也可能是造成这种差异的

原因，%’’’ 年和 %’’2 年的调查是在 $’ 月上旬

进行，而 %’’# 年的调查是在 $’ 月下旬进行，

%’’# 年贮点内红松种子粒数较多，也许是松鼠

进行贮藏管理（或二次贮藏）的结果。

由于本次调查结束时，树上尚留存少量的

红松球果，故实际贮藏密度和贮藏量应该大于

本次调查的结果，考虑到保护区内人工采集了

绝大部分红松球果这一事实，在自然无干扰状

态下，松鼠和星鸦的贮藏量应更为可观。松鼠

和星鸦埋藏的红松种子数量如此巨大，而这些

种子并不会在当年被消耗殆尽，未被利用的种

子将进入种子库，在有利条件下萌发。

关于松鼠和星鸦对红松天然更新的贡献，

鲁长虎和赵锡如等认为星鸦对植物的自然扩散

更重要［"，/，$"］；而刘庆洪和李俊清等认为松鼠对

红松天然更新起决定性的作用［$/ 5 $*］。本次调

查表明，松鼠在部分生境内的贮食密度和贮食

量远大于星鸦，不考虑红松幼苗的适宜建成生

境对红松天然更新的影响，单从贮藏量的角度，

松鼠对红松天然更新种子库的贡献远大于星

鸦。松鼠对红松天然更新的实际贡献是否大于

星鸦，则需要结合保护区内两种动物的种群动

态、贮食领域、贮食生境、贮食重取率等多方面

因素，进行长期的监测才能确定。

本次调查发现，在凉水自然保护区，松鼠的

贮食对象不仅仅限于红松种子，榛子、核桃等坚

果和黄花忍冬浆果都在松鼠贮食的范围内。之

所以会如此，也许和本年度红松种子数量不足

有关，也可能是松鼠对人工采集松子所采取的

·!$· 动物学杂志 -./01%1 2($’0*3 () 4((3(56 )% 卷

" 宗诚 6凉水自然保护区松鼠贮藏红松种子行为观察 6东北林业

大学硕士论文 6%’’)0" 6



一种对策反应，也有可能是松鼠一直都有贮藏

这些植物种子的习性。不论是哪种情况，松鼠

的贮食行为将不仅仅对红松的天然更新产生影

响，而可能会惠及整个红松林生态系统，这有待

进一步研究。
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