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动物使用工具行为研究进展 
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摘要：使用工具曾被认为是人类独有的能力，然而，在过去的 50 年中，学界逐渐认识到工具的使用普

遍存在于整个动物界。其中，使用工具最多的类群是哺乳类、鸟类和昆虫。动物使用工具有一定目标

性，然而大多数动物仅考虑当前的目标，而非长远目标。动物使用工具的行为受到环境因素和动物自

身认知能力、生理特点与进化历史的影响，并可能表现出一定的个体差异。有些动物使用工具的行为

是与生俱来的，然而大部分高等动物通过试错学习获得使用工具的能力。通过模仿学习，一些使用工

具的行为可以传播和演化，从而在种群中广泛分布。工具的使用是动物认知领域的核心概念之一，开

展动物使用工具的研究，能够加深对动物认知能力和行为进化的理解。 
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Research Progress of Animal Tool Use Behavior 
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Abstract: Tool use was once considered as unique ability for humans. However, in the past 50 years, tool use 

has been widely observed throughout the animal kingdom, and therefore is more common than previously 

thought. Tool use in animals usually has certain purposes, and most animals use tools to achieve short-term 

goals instead of long-term goals. The tool-use behaviors may be influenced by environmental, cognitive, and 

physiological factors, and individual differences in tool use may be observed. For some animals, the tool use is 

an innate behavior. However, for most higher vertebrates, tool use usually involves the trial-and-error learning. 

Through social learning, some tool-use behaviors can spread and evolve, thus being widely distributed in the 

population. Tool use is one of the central concepts in animal cognition. Researches in tool use would enhance 

the understanding of cognitive abilities and behavioral evolution of animals.  
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1  动物使用工具的定义及一些问题的

讨论 

从 19 世纪末开始，就有研究者观察到动物

利用外物帮助取食、进攻或防御（Williston 

1892，Peckham et al. 1898，Duerden 1905）。但

是在 20 世纪 60 年代前，大部分学者并没有将

这些动物所使用的外物定义为工具，而是认为

使用工具是人类独有的行为（Gruber 1969）。

Hall（1963）最早以使用工具一词对动物所使

用的外物进行了描述，尽管没有提出动物使用

工具的明确定义，但他列举了从无脊椎动物到

高等灵长类动物使用工具的例子，并明确提出

动物和人类使用工具的行为具有相似性。之后，

van Lawick-Goodall（1966）首次提出了动物使

用工具的定义，即为了达到某个目标而使用外

部物体作为自身某个部分（如嘴或喙、手或爪）

的延伸。近几十年来，许多研究者在此基础上

进行了补充和调整，Alcock（1972）提出，使

用工具是通过操作无生命的物体，使得动物能

更有效地改变某些物体的功能或位置。Beck

（1980）在 Alcock 定义的基础上增加了“信息

流”的内容，动物独立使用物体，目的是更有

效地改变另一物体或使用者本身的形式、位置

或状况，或使用物体来介导个体间的信息流。

St. Amant 等（2008）提出，动物对可自由操纵

的外部对象（工具）施加控制，从而改变另一

个对象的属性，或改变工具使用者与环境（包

括环境中其他生物）间的信息流。关于动物使

用工具的最新定义是由 Shumaker 等（2011）

提出的，动物通过直接或非直接操纵物体，使

之有效改变另一物体、另一生物或动物自身的

形式、位置或状态。 

尽管研究人员在消除主观性、增加定义的

准确性和一致性方面作出了很多努力，但动物

使用工具的判定仍然存在一些有争议的情况。

如 O’hara 等（2021）认为，至少两次以上的观

察记录才能确认某种动物利用工具的行为确实

存在于野外环境中。然而，由于受到野外观察

条件的限制，一些利用工具的行为仅有孤证。

如 Kaisin 等（2020）在野外观察到金臂狮狨

（Leontopithecus chrysopygus）利用树杈将躲在

叶片中的昆虫驱赶出来。尽管这一行为仅被观

察到一次，但 Kaisin 等（2020）仍认为金臂狮

狨有使用工具的能力。 

Alcock（1972）的定义强调了工具的“无

生命”属性，此后的定义均未特别强调工具必

须是“无生命”的物体。这一差别也可能带来

一些混淆，如一些螨虫和昆虫刺激植物形成虫

瘿，并以虫瘿为“居所”取食和生活（贾春枫

等 2004）；拳击蟹（Lybia leptochelis）的两只

蟹钳各自抓住一朵海葵，作为“拳套”抵御捕

食者（Schnytzer et al. 2017）。这些行为基本符

合一些已有的工具使用定义（如 St. Amant 等 

2008 的定义），但前者涉及寄生，后者涉及共

生，两者都是不同生物之间所形成的紧密共存

的关系，不应将一方视作另一方的工具。然而，

我们认为动物使用的工具也可以是一些“有生

命”或曾经有生命的个体，如鸟类啄取蚂蚁擦

拭羽毛，利用蚂蚁分泌的蚁酸清洁身体（Osborn 

et al. 1998）；骨头屋黄蜂（Deuteragenia ossarium）

将蚂蚁尸体堆放在最外层巢穴，并利用这些尸

体散发的难闻气味驱赶天敌（Michael et al. 

2014）。 

此外，一些动物行为（如建筑行为和“搭

便车”行为）是否属于工具使用目前还存在一

定争议：暗头地白蚁（Hypotermes obscuriceps）

有选择地使用粘土建造泥被（Harit et al. 2017）；

鱼（Echeneis naucrates）吸附在大型海洋动

物体表快速移动（Brunnschweiler et al. 2008）。

一部分学者认为，建筑行为属于“结构性地修

改了无生命环境物体”，应属于工具使用（Pierce 

1986），然而 Bentley-Condit 等（2010）不认为

建造居住场所属于工具使用行为。同样，“搭便

车”行为被部分研究者视为工具利用（Pierce 

1986），但被排除在 St. Amant 等（2008）列举

的工具利用的例子之外。我们认为，筑巢行为

通过利用某些筑巢材料改变了居所的外观和功
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能，“搭便车”行为通过“外部对象”改变自身

位置，这些行为符合 Shumaker 等（2011）提

出的工具使用的定义，虽然它们常常作为独立

的行为类型被研究和定义，但可以视为广义的

工具使用。 

复杂的物理和化学现象或规律也可以被视

为一种抽象的工具供人类使用。如电和磁的发

现及应用在近 200 年的时间里深刻地改造了人

类社会文明的进程，然而人类并非唯一利用这

些现象和规律的物种。如蝙蝠（Chiroptera）利

用声波探测障碍物（Simmons et al. 1980）；非

洲象（Loxodonta africana）可利用低频声进行

远距离交流（Larom et al. 1997）；象鼻鱼

（Gnathonemus petersii）可利用电流脉冲感知

环境（Caputi et al. 1998）；电鳗（Electrophorus 

electricus）可利用肌肉收缩制造和发射电流击

杀猎物（Koehler et al. 2009）。此外，动物广泛

地利用各种化合物作为信号物质调控复杂的生

物学功能，如吸引配偶、招募同类、识别和搜

寻食物及抵御天敌等。然而对于人类而言，利

用物理和化学的规律及现象并非依靠人体本身

的机能，如电的产生和利用必须通过各种机械

及电路元件为媒介发生功能，而通过声波探测

距离和障碍物需要借助各种探测设备。但对动

物而言，对这些现象和规律的使用完全依赖自

身的生物结构和机能，因此不应视为对“抽象

工具”的使用。 

在系统梳理此前研究和定义的基础上，我

们提出了以下定义：工具使用指动物在环境中

操纵某种物体，并对另一对象（包括物体、动

物自身或其他生物体）的状态（如形式、位置

或状况等）造成改变。然而，由于动物利用工

具的行为具有较高的复杂性与多样性，简单的

定义有时无法准确判定一些模棱两可或有争议

的行为。因此，我们建议对每个动物使用工具

的案例进行具体分析和学术讨论，从而判断该

行为是否属于使用工具的范畴。在判定过程中，

可注意以下一些问题：（1）理想条件下动物使

用工具的行为应在某一个体或群体中重复观测

到，对于孤证需要进行谨慎的分析和判断；（2）

工具本身是实在的物质，或以实在的物质为载

体（如气流、水流），而非抽象的物理化学现象

或规律（如电、光、无线电波及化学信号等）；

（3）共生和寄生等不同生物之间所形成的紧密

关系不应视作一方将另一方作为工具加以利

用，因而不属于工具使用的范畴。 

2  动物使用工具的分类 

2.1  工具的类型 

根据动物选择/利用工具的复杂程度及所

需认知能力的高低，我们将工具使用分为六种

不同的类型，即（1）随机使用工具：动物无差

别的利用各种材料达到某个特定的目标，如红

火蚁（Solenopsis invicta）在野外搬运颗粒覆盖

粘性或涂抹了驱避剂的表面时，会使用植物碎

屑、种子、土壤颗粒等各种可拖动的材料（Wen 

et al. 2021a，b）；（2）根据物体的特性选择使

用工具：在多种可用工具同时存在的情况下，

许多动物会使用不同的工具，随后通过不断的

尝试，最终找到合适的工具，如多种猩猩会依

次尝试使用不同的工具获得食物，直到达到目

标（Jackson 1942）；（3）利用无定形的物质为

工具：动物利用非固体物质（如气流、气泡和

水流等）的特殊属性，如日本猕猴（Macaca 

fuscata）利用浮力分离去除稻谷里的沙砾（Kawai 

1965），射水鱼（Toxotes jaculatrix）喷出水流

捕捉水面上的猎物（Schuster et al. 2004），瓶鼻

海豚（Tursiops truncatus）吐出气泡包围鱼群

（Torres et al. 2009）；（4）加工制造工具：当环

境中的物体不适合作为工具时，动物对该物体

的形状等物理属性进行塑造或修饰，以提高物

体作为工具的适用性（Beck 1980），如戈芬氏

凤头鹦鹉（Cacatua goffiniana）通过多次切割树

枝制造工具以获取食物（Auersperg et al. 2012）；

（5）组装制造工具：对于人类而言，很多工具

由大量的精细元件组装而成，但对于动物而言，

组装工具往往涉及非常复杂的认知能力（如顿

悟学习），因此这种例子比较稀少，仅在少量灵
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长类动物与鸟类中被观察到，最著名的是黑猩

猩（Pan troglodytes）在实验室情境下堆叠木箱

以取得食物（Köhler 1925）；（6）利用工具作

为载体和媒介，完成某种复杂和抽象的任务，

这一类行为需要很高的认知能力，目前仅在人

工饲养的个体及实验室情境下被观察到，如卷

尾猴（Cebus capucinus）可以被训练使用代币

交换食物（Chen et al. 2005）。 

2.2  动物使用工具的生物学功能 

根据动物使用工具的目的，Bentley-Condit

等（2010）将使用工具分为了多个类别，其中大

多数类型与觅食相关，包括食物获得：动物在

觅食时使用工具直接获得食物，如黑猩猩使用

细小的枝条插入白蚁蚁道中收集白蚁（Lonsdorf 

et al. 2006）；食物准备：动物使用工具处理已

经捕获、取得的食物，如哈氏锦鱼（Thalassoma 

hardwicke）无法摄取较大的食物时，会使用砧

板将食物处理成较小的碎片（Paśko 2010）；食

物运输：动物使用工具运输食物，如 Lorinczi

等（2018）观察到地栖盘腹蚁（Aphaenogaster 

subterranea）使用不同材料的颗粒吸收蜂蜜水

并将其运回巢穴内食用。此外，Bentley-Condit

等（2010）还定义了一些与觅食行为无关的目

的，包括外表维护：动物使用工具来影响自身

或其他动物的外观或身体，如沙丘鹤（Grus 

canadensis）使用毛巾擦干自己的身体（Bartlett 

et al. 1973）；配偶吸引：动物使用工具吸引异

性从而提高交配的成功率，如蟋蟀（Oceanthus 

burmeisteri）用叶片来放大它们的声音以寻找

配偶（Prozesky-Schulze et al. 1975）；天敌防御：

动物使用工具来躲避天敌的攻击和捕杀，如章

鱼（Octopus vulgaris）在巢穴入口前用岩石、

玻璃和其他物体筑墙以防御掠食者（Mather 

1994）。 

除此之外，最近的研究表明使用工具还可

实现一些其他的生物功能，包括清洁灭菌，如

白眶锯雀鲷（Stegastes leucorus）产卵时使用沙

子清洁岩石表面（Keenleyside 1979），蜜蜂（Apis 

mellifera）收集抗菌植物的树脂以杀灭巢穴中的

病原微生物（Simone-Finstrom et al. 2012）；隔

离隐藏，如台湾乳白蚁（Coptotermes formosanus）

使用土壤颗粒将被真菌感染的个体或尸体掩埋

起来，以减少病原真菌与健康个体的接触（Wang 

et al. 2013），巴西火蚁（Solenopsis saevissima）

将无法立即搬走的食物用土掩盖起来，以免被

其他动物发现（Maciel et al. 2015）。 

2.3  使用工具的动物类群 

研究表明，制造和使用工具的行为广泛分

布于多个动物类群（表 1）。其中，使用工具最

多的是哺乳类、鸟类和昆虫（Bentley-Condit   

et al. 2010）。通过梳理近 20 年的研究，我们对

各动物类群使用工具的情况和特点进行了归纳。 

2.3.1  哺乳类  对灵长类动物的长期研究为动

物能够使用工具提供了有力证据（Whiten et al. 

1999），也为推演人类进化过程中的工具使用

行为提供了可能（Padberg et al. 2007）。Reader

等（2002）研究表明，灵长类动物使用工具的

频率与大脑中新皮质和纹状体的大小呈正相

关。大量研究表明，与人类亲缘关系较近的黑

猩猩能够通过创造性的方式使用工具解决各种

具体问题（Motes-Rodrigo et al. 2021），这可能

是由于黑猩猩拥有动物界中除人类外最发达的

大脑皮层，因此具有很强的运动能力和认知能

力。一些研究进一步表明，使用工具的能力与

灵长类动物大脑皮层是相互作用、相互影响的。

Maravita 等（2004）认为，在灵长类动物中，

使用工具能力伴随着特定的神经网络的变化，

而这些神经网络的改变能够让动物产生新的行

为。Hihara 等（2006）研究表明，日本猕猴经

过使用工具的训练后，颞顶联合区和前额叶  

区域比未接受过训练的个体更加发达。Iriki

（2006）研究也表明，饲养的灵长类动物在受

过工具使用训练后，有着更加“聪明”的表现，

同样它们的大脑皮层也更加发达。一些水生哺

乳动物也会使用工具，如瓶鼻海豚（Torres et al. 

2009）、座头鲸（Megaptera novaeangliae）（Wiley 

et al. 2011）、虎鲸（Orcinus orca）（Pitman et al. 

2012）和海獭（Enhydra lutris）（Riedman et al.  
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表 1  近 20 年一些关于动物使用工具的研究 

Table 1  Examples of animal tool use reported in the past 20 years 

类群 
Group 

物种 
Species 

使用工具行为描述 
Tool use behabior 

生物学功能 
Biological function 

参考文献 
Reference 

使用棍棒获得食物 
Use sticks to get the food 

食物获得 
Food obtaining 

Jackson 1942 

使用多个树枝组合获取白蚁 
Combine several branches to obtain termites 

食物获得 
Food obtaining 

Musgrave et al. 2020 
黑猩猩 

Pan troglodytes 

使用树枝或树叶从树洞中挖取蜂蜜 
Use branches or leaves to dig honey from tree holes

食物获得 
Food obtaining 

Bessa et al. 2021 

黑纹卷尾猴 
Cebus libidinosus 

使用石头作为工具打开坚果 
Use stones as tools to open nuts 

食物准备 
Food preparation 

Spagnoletti et al. 2011

卷尾猴 
C. capucinus 

使用石头作为工具砸开棕榈果或蜗牛的壳 
Use stones as tools to break the shell of palm fruit or
snail 

食物准备 
Food preparation 

Monteza-Moreno et al. 
2020 

黑帽悬猴 
C. apella 

使用代币交换食物 
Use tokens to exchange the food 

食物获得 
Food obtaining 

Chen et al. 2005 

印太瓶鼻海豚 
Tursiops aduncus 

使用海绵作为防止被刺伤的觅食工具 
Use sponge as a foraging tool to prevent stabbing 

食物获得 
Food obtaining 

Bizzozzero et al. 2019

瓶鼻海豚 
T. truncatus 

使用水流煽动泥土，使猎物进入嘴中 
Use water currents to stir up mud and get preys 

食物获得 
Food obtaining 

Torres et al. 2009 

座头鲸 
Megaptera novaeangliae 

排出气泡以形成网状结构包围猎物 
Release air bubbles to form a net-like structure to 
surround preys 

食物获得 
Food obtaining 

Wiley et al. 2011 

虎鲸 
Orcinus orca 

使用波浪冲刷浮冰上的猎物 
Use waves to scour preys from ice floes 

食物获得 
Food obtaining 

Pitman et al. 2012 

哺乳类 
Mammals 

褐家鼠 
Rattus norvegicus 

使用拉钩获取食物 
Use hooks to get the food 

食物获得 
Food obtaining 

Nagano et al. 2017 

将金属丝弯曲成钩子获得试管中的食物 
Bend the wire into a hook to get the food in the tube

食物获得 
Food obtaining 

Bird et al. 2009a 

秃鼻乌鸦 
Corvus frugilegus 将石块投入到水瓶中解决喝水问题 

Put stones into the bottle to solve the problem of
water drinking 

食物获得 
Food obtaining 

Bird et al. 2009b 

通过拉绳获得食物 
Pulling the string to get the food 

食物获得 
Food obtaining 

Wang et al. 2020 

灰喜鹊 
Cyanopica cyanus 选择不同的物体解决喝水问题 

Choose different objects to solve the problem of
water drinking 

食物获得 
Food obtaining 

Zhang et al. 2021 

使用不同长度树枝从容器中获取食物 
Use branches of different lengths to get the food from
the container 

食物获得 
Food obtaining 

Knaebe et al. 2017 

使用木片切割食物 
Use wood chips to cut the food 

食物准备 
Food preparation 

Hunt et al. 2002 
新喀鸦 

Corvus moneduloides 

使用树枝从小孔中获得昆虫 
Use branches to get insects from small holes 

食物获得 
Food obtaining 

Hunt et al. 2006 

拟鴷树雀 
Cactospiza pallida 

使用树枝将节肢动物从树洞中挑出 
Use branches to pick out arthropods from tree holes

食物获得 
Food obtaining 

Tebbich et al. 2001 

啄羊鹦鹉 
Nestor notabilis 

使用石子清洁羽毛 
Use stones to clean feathers 

外表维护 
Semblance maintenance 

Bastos et al. 2021 

使用树枝穿过金属丝网获得坚果 
Use branches to get nuts through the wire mesh 

食物获得 
Food obtaining 

Auersperg et al. 2012 

弯曲铁丝钩取食物 
Bent the wire to hook the food 

食物获得 
Food obtaining 

Laumer et al. 2017 

鸟类 
Birds 

戈芬氏凤头鹦鹉 
Cacatua goffiniana 

制作不同形状的树枝帮助进食 
Make branches with different shapes to help feeding

食物准备 Food 
preparation 

O’hara et al. 2021 
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续表 1 

类群 
Group 

物种 
Species 

使用工具行为描述 
Tool use behabior 

生物学功能 
Biological function 

参考文献 
Reference 

爬行类 
Reptiles 

湾鳄 
Crocodylus porosus 

使用树棍引诱鸟类 
Use tree sticks to lure birds 

食物获得 
Food obtaining 

Dinets et al. 2013 

射水鱼 
Toxotes jaculatrix 

使用水流将猎物从植被上拍打到水中 
Use water to slap preys 

食物获得 
Food obtaining 

Schuster et al. 2004 

白眶锯雀鲷 
Stegastes leucorus 

产卵时使用沙子清洁岩石表面 
Use sand to clean the rock surface during spawning

清洁灭菌 
Cleaning and sterilization 

Keenleyside et al. 1979

大西洋牛鼻鲼 
Rhinoptera bonasus 

使用水流使沙子流动以挖掘猎物 
Use water to move the sand and dig the prey 

食物获得 
Food obtaining 

Sasko et al. 2006 

邵氏猪齿鱼 
Choerodon schoenleinii 

使用物体将双壳类动物的壳打开 
Use objects to open the shell of bivalves 

食物准备 
Food preparation 

Jones et al. 2011 

哈氏锦鱼 
Thalassoma hardwicke 

使用石头砧板将大颗粒食物处理成较小的碎片 
Use stones to cut large particles of the food into 
smaller pieces 

食物准备 
Food preparation 

Paśko 2010 

鱼类 
Fish 

豹魟 
Potamotrygon castexi 

喷水以获得塑料管内的食物 
Spray water to get the food from the plastic tube 

食物获得 
Food obtaining 

Kuba et al. 2010 

地栖盘腹蚁 
Aphaenogaster subterranea 

使用不同材料吸收蜂蜜水并将其运回巢穴内 
Use different materials to absorb honey water and
transport them back to the nest 

食物运输 
Food transportation 

Lorinczi et al. 2018 

巴西火蚁 
Solenopsis saevissima 

使用土壤颗粒覆盖食物 
Use soil particles to cover the food 

隔离隐藏 
Isolation and hiding 

Maciel et al. 2015 

黑火蚁 
S. richteri 

使用沙粒修建虹吸管从容器中吸出糖水 
Use sand to build a siphon to suck out the sugar water
from the container 

食物获得 
Food obtaining 

Zhou et al. 2020 

使用土壤颗粒打破水的张力以取食液体食物 
Use soil particles to break the tension of water to feed
liquid food 

食物准备 
Food preparation 

Wang et al. 2018 

使用土壤颗粒掩埋食物 
Use soil particles to bury the food 

隔离隐藏 
Isolation and hiding 

Qin et al. 2019 

使用土壤颗粒覆盖粘性或驱避表面以获得食物 
Use soil particles to cover sticky or repellent surfaces
to get the food 

食物获得 
Food obtaining 

Wen et al. 2016, 2021a, 
2021b 

昆虫 
Insects 

红火蚁 
S. invicta 

使用土壤颗粒覆盖杀虫剂处理的表面以降低毒性
Use soil particles to cover the surfaces treated with
insecticides to reduce contact toxicity 

隔离隐藏 
Isolation and hiding 

Wen et al. 2022 

头足类 
Cephalopods 

椰子章鱼 
Amphioctopus marginatus 

使用椰子壳保护自己 
Use coconut shell to protect themselves 

天敌防御 
Natural enemy defense 

Finn et al. 2009 

 

1990）等。Mann 等（2013）比较了陆生和水

生哺乳动物利用工具的行为，认为水生哺乳动

物（除海豚和海獭外）更加倾向于使用水流、

气泡等无定形的工具。 

2.3.2  鸟类  鸟类具有很强的工具使用能力，

一些鸟类被喻为“有羽毛的猿类”（Lambert   

et al. 2018）。Lefebvre 等（2002）对鸟类使用

工具的分析表明，使用工具已经在鸟类中独立

出现了多次，其中以鸦科（Corvidae）鸟类最

为熟练（王琳等 2020）。鸟类中最著名的使用

工具案例来自伊索寓言故事中记载的乌鸦利用

石块喝水的行为，现代研究证实多种鸦科鸟类

具备这种能力，如秃鼻乌鸦（Corvus frugilegus）

（Bird et al. 2009a）和灰喜鹊（Cyanopica cyanus）

（Zhang et al. 2021）等。野生的新喀鸦（Corvus 

moneduloides）能以非常复杂的方式制造和使

用工具（Hunt 1996，2002，Hunt et al. 2002），

如将树枝制造成工具从树干缝隙中钩取昆虫

（Hunt et al. 2002）。最近，Steele 等（2021）

利用 DNA 条形码技术识别出新喀鸦使用哪些
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材料制造工具，这种方法可以广泛用于识别动

物工具的来源。越来越多的证据表明，鸦科鸟

类在野外制造工具是基于对目标有充分理解，

如北美乌鸦（C. caurinus）将贝壳从特定高度

（5 m）掉落，以确保花费最小的精力使贝壳破

裂（Zach 1979）。同样，一些其他鸟类，如埃

及秃鹫（Neophron percnopterus）（Thouless et al. 

1989）和黑胸钩嘴鸢（Hamirostra melanoster）

（Chisholm 2010）也会将岩石或土块带入空

中，掉落到猎物的蛋上，以打开蛋壳取食。鹦

鹉科（Psittacidae）的鸟类也具有较强的使用工

具的能力（Lambert et al. 2018）。Laumer 等

（2017）研究表明，戈芬氏凤头鹦鹉可以把金

属丝弯曲成钩状，将位于水平放置的金属管中

的食物取出。最新的研究发现，在 15 只戈芬氏

凤头鹦鹉组成的种群中，有 2 只鹦鹉会在食用

海芒果（Cerbera manghas）时，利用树枝制作

三种形状不同的木片组合成工具来帮助进食，

表明非灵长类动物也具有组装制造工具的潜力

（O’hara et al. 2021）。 

2.3.3  爬行类  Dinets 等（2013）首次报道，

湾鳄（Crocodylus porosus）会使用树枝引诱收

集筑巢材料的鸟类。此项研究是首次报道爬行

动物可使用工具捕食，对于研究爬行动物的行

为和进化具有一定的意义。 

2.3.4  鱼类  研究者很少观察到鱼类使用工

具的行为。Brown（2002）列出了两个原因：（1）

受到解剖学上的约束，因为鱼类没有四肢，使

用工具的唯一方法是利用嘴或鳍；（2）水的密

度比空气更大，水中的物体比空气中的物体更

难控制，陆地上相同的作用方式在水中可能无

法实现。鱼类中使用工具最著名的例子是射水

鱼（Toxotes jaculatrix）通过舌头和嘴之间的狭

窄通道形成水流击落水面上方的猎物（Luling 

1996）。有趣的是射水鱼可根据猎物的大小和位

置灵活调整水流大小（Schuster et al. 2004），并

能够通过调整喷水角度以匹配空气和水面处的

光线折射击中移动的猎物（Schuster et al. 2006）。

一些鱼类还会使用工具打开双壳类动物的壳，

如 Jones 等（2011）报道邵氏猪齿鱼（Choerodon 

schoenleinii）使用强大的颚将双壳类动物带到

一个砧座上，通过快速旋转身体交替打击，使

壳破裂，类似的行为也在其他的隆头鱼科

（Labridae）鱼类中被发现（Coyer 1995，Bernardi 

2012）。 

2.3.5  昆虫类  工具的使用在昆虫和其他节肢

动物早有记载，并在真社会性昆虫中得到了较为

系统的研究。如一些在沙漠生活的蚂蚁会使用

小卵石堵塞其他蚂蚁巢穴的入口（Hölldobler 

et al. 1977）。黑火蚁（Solenopsis richteri）能够

使用沙粒修建虹吸管，将糖水从容器中吸出后

取食（Zhou et al. 2020）。Wang 等（2018）发

现红火蚁在取食糖水时，将土壤投入液体边缘

处以打破液体张力，从而避免在吸食液体的过

程中被张力裹挟至液滴内部溺亡（图 1a）。盘腹

蚁属（Aphaenogaster）的工蚁也会将各种碎片

（叶片、树枝和土壤颗粒等）投入液体食物中，

然后将浸泡过食物的碎片搬运回巢中（Fellers 

et al. 1976，Lorinczi et al. 2018）。尽管长期以

来这些行为被认为是蚂蚁天生具有的，最新的

研究表明学习在这一过程也发挥了一定作用。

如 Lorinczi 等（2018）报道，地栖盘腹蚁能够

通过学习和尝试，最终选择吸附能力较强的材

料来吸附蜜露，从而更有效地搬运液体食物。

目前，利用工具取食液体食物的行为仅在切叶

蚁亚科的蚂蚁中观察到，这些蚂蚁无法在胃里

储存大量的液体食物，因此使用工具可能是一

种补偿机制，以弥补在处理液体食物时的生理

局限。除此之外，红火蚁能够将土壤颗粒作为

工具灵活地运用到更多场景中。如 Qin 等

（2019）发现，红火蚁将无法立即搬运的食物

用土壤颗粒埋藏起来，避免被竞争者发现（图

1b）。Wen 等（2016，2021a，b）发现，红火蚁

将土壤颗粒搬运到粘性或涂抹了驱避剂（如风

油精等）的表面，从而能够在这些表面行走和

觅食（图 1c）。因此，Wen 等（2016）建议，
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在筛选红火蚁驱避剂时，需要特别注意这一现

象。通过对 5 种红火蚁驱避剂进行了研究，Wen

等（2021a）发现只有丁香酚不会明显触发红火

蚁利用颗粒覆盖的行为，因此可以在野外长时

间驱避红火蚁。在最近的研究中，Wen 等（2022）

发现鱼藤酮和氟虫腈会明显触发红火蚁的颗粒

覆盖行为（图 1d）。这一行为减少了红火蚁和

农药的接触，从而显著降低了农药对红火蚁的

毒性。这些研究表明，深入探索昆虫利用工具的

行为可能对害虫防治具有重要的应用价值。 
 

 
 

图 1  红火蚁（Solenopsis invicta）在不同的场景中使用工具（土壤颗粒等） 

Fig. 1  Red imported fire ants (Solenopsis invicta) use tools (e.g. soil particles) for different purposes 

a. 红火蚁将土壤颗粒搬运到液体食物（25%的糖水）中以打破水的张力减少溺亡（Wang et al. 2018）；b. 红火蚁将食物用土壤颗粒埋藏

起来，可能起到避免食物被竞争者发现的作用（Qin et al. 2019）；c. 红火蚁搬运颗粒覆盖粘性或涂抹驱避剂的表面，从而能够在这些平

面行走和觅食（Wen et al. 2016，2021a，b）；d. 红火蚁使用颗粒将被杀虫剂（鱼藤酮）处理的平面掩盖起来，从而减少与杀虫剂的直接

接触，降低杀虫剂毒性（Wen et al. 2022）。 

a. Fire ants throw soil particles into the edge of liquid food (25% sugar water) to break the tension of water and reduce the risk of drowning (Wang 

et al. 2018); b. Fire ants bury the food with soil particles, which may avoid the food being discovered by competitors (Qin et al. 2019); c. Fire ants 

transport particles to cover viscose or repellent surfaces, so they can walk and forage on these surfaces (Wen et al. 2016, 2021a, b); d. Fire ants 

cover the insecticide-treated (rotenone) surfaces with particles to reduce the direct contact between ants and insecticide, and therefore decrease the 

toxicity of the insecticides (Wen et al. 2022). 
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2.3.6  软甲类  许多软甲类物种会穿戴物体，

例如植物残骸、贝壳、岩石、藻类及水生动物

等物体，这些物体会帮助其免受天敌或其他物

种的侵害。如一些寄居蟹会使用人造壳来保护

自己免受侵害（Andrea et al. 2005）。 

2.3.7  头足类  目前对软体动物中使用工具的

描述很少，大多数研究集中在头足类动物（Mann 

et al. 2013）。头足纲动物使用工具多涉及天敌

防御和食物准备。章鱼会使用物体打开软体动

物的壳，使它们能够吃掉里面的软体猎物

（Thorpe 1964）。生活在印度尼西亚附近海岸

的椰子章鱼（Amphioctopus marginatus）使用椰

子壳保护自己（Finn et al. 2009）。同样，太平

洋僧头乌贼（Rossia pacifica）能够利用沙子掩

埋自己，以防止被天敌发现（Anderson et al. 

2004）。这些研究表明，头足类在操纵物体方面

具有高度的灵活性和多样性。 

3  动物使用工具研究的几个前沿问题 

3.1  动物使用工具的目标和对工具作用方式

的理解 

从动物认知的角度来看，动物使用工具应

具有一定的目标性。然而有时很难判断动物使

用工具的行为是否具有目标性，尤其在野外研

究中。动物行为的目标导向往往不是一个简单

的“全或无”的问题，如新喀鸦能够依次使用

3 种不同长度的工具，只有使用足够长的工具时

才能获得食物奖励，但它们有时会使用较短的

工具，导致最终没有获得食物奖励（Wimpenny 

et al. 2009）。Knaebe 等（2017）研究也表明，

新喀鸦会制作不同长度的工具应对不同的需

求，尽管它们有时不能很好地将工具的长度控

制好，但这也足以表明它们在制作工具时是有一

定目标的。拉绳行为是鸟类工具使用中最广泛

的行为研究之一，目前已经在超过 160 种鸟类

中进行了测试，成功拉出绳子获得食物的鸟类

被认为具备对“手段目的”的理解能力（Jacobs 

et al. 2015，Wang et al. 2019，王琳等 2020）。 

一些动物能够使用工具解决复杂的问题，

这些动物可能理解工具的作用方式。如Bernstein- 

Kurtycz 等（2020）报道，一些人工饲养的黑猩

猩能够按正确顺序使用具有不同物理属性的工

具获取食物，首先使用坚硬的工具穿透人工白

蚁巢的巢壁，再使用柔软的工具伸入洞中钩取

食物，而单独使用一种工具，或采用错误的顺

序，都无法成功获得食物。这表明黑猩猩很可

能了解坚硬的工具能够穿透蚁巢，而柔软的工

具更容易伸入不规则的通道，同时黑猩猩也很

可能认识到成功完成任务需要一定的逻辑顺

序。此外，制造工具的动物也可能在一定程度

上了解工具的原理。如 Auersperg 等（2012）

报道，戈芬氏凤头鹦鹉通过多次切割树枝制造

工具以获取食物，类似的的行为在新喀鸦中也

有发现（Hunt et al. 2002，Weir et al. 2002）。当

然，大部分动物，尤其是无脊椎动物，可能无

法理解工具的作用方式。即使对于人类而言，

尽管工具使用者知道使用复杂工具（电脑、手

机等）后产生的结果，但可能无法理解其作用

原理。 

3.2  影响工具使用的因素 

3.2.1  环境和地理因素  动物是否使用工具

可能取决于其生活的环境（Tebbich et al. 2002）。

使用工具在缺乏食物的生境中尤其重要，能够

增强动物的适应能力，使动物能够在原本不适

合的栖息地定居（Alcock 1972，Parker et al. 

1977）。在食物丰富且容易获得的湿润地区，

拟 树雀（Cactospiza pallida）很少使用工具  

捕获猎物，而在食物有限且难以获取的干旱地

区，一半以上的猎物是通过使用工具获得的

（Tebbich et al. 2002）。Musgrave 等（2020）研

究表明，生活在刚果共和国和坦桑尼亚共和国

的黑猩猩，其取食行为有着明显的差异，相比

较下，前者更倾向于使用不同长度粗细枝条组

合成的“高级工具”来帮助采集白蚁，同时也

有着更高的采集效率。Bessa 等（2021）的研

究也表明，在西非等蜂蜜比较常见的区域，黑

猩猩较少使用工具获取蜂蜜；然而在几内亚的

黑猩猩常利用工具从树洞中挖取蜂蜜，且工具
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的种类、材质和复杂程度在不同的群体有较大

差异。 

3.2.2  生理和进化因素  动物的使用工具行

为与大脑的发育程度具有相关性。Reader 等

（2002）研究表表明，灵长类动物使用工具的

程度与大脑发育程度呈正相关，这种相关性也

在鸟类中发现（Lefebvre et al. 2002）。Rizzolatti

等（2004）对灵长类动物运动的神经机制研究

进行了综述，结果表明，灵长类动物的语言、

学习和运动能力都受到它们大脑皮质层 5 区的

控制。Padberg 等（2007）研究表明，黑帽悬

猴（Cebus apella）作为少数具有精确抓握能力

的新世界猴，它们的大脑皮质区 5 区相比其他

新世界猴更加发达。Hopkins 等（2015）发现，

年龄和性别等生理因素也能够影响黑猩猩使用

工具（用小棍从洞中挑取食物）的能力和方式，

如抓握工具所需的控制能力随着黑猩猩年龄的

增加而降低，雄性黑猩猩比雌性更多使用左手

操纵工具。此外，动物的使用工具行为可能也

与其进化历程有关。Módra 等（2021）发现，

两种亲缘关系相近的盘腹蚁都具有利用颗粒

取食液体食物的行为，但主要取食蜜露的物种

比取食种子的物种表现出更多更快的工具使用

行为。 

3.2.3  个体差异  使用工具行为在同一物种

的不同个体中可能存在一定的差异，如 Qin 等

（2019）通过观察视频，发现一些红火蚁会反

复搬运土壤颗粒掩埋食物，表明这一行为在红

火蚁群体中可能存在一定程度的社会分工。

Maa´k 等（2020）的研究也表明，仅有一小部

分地栖盘腹蚁工蚁会使用工具运输液体食物，

有趣的是，当移除进行液体运输工作的工蚁后，

一些新的工蚁会接手这一工作。此外，个体的

认知、生理和遗传差异会导致一部分个体比另

一部分个体更擅长工具的使用，或更有创造性

的发展出新颖的工具使用方法。如大部分地熊

蜂（Bombus terrestris）需要训练或通过社会学

习才能学会拉绳获得食物，然而一小部分地熊

蜂无需逐步训练或社会学习即可解决拉绳任务

（Alem et al. 2016）。Bastos 等（2021）观察到

一只缺失上颚的啄羊鹦鹉（Nestor notabilis）会

选择大小合适的鹅卵石放置于下颚处，然后滚

动鹅卵石以夹出藏匿在羽毛中的寄生虫。通过

对圈养黑猩猩进行了遗传标记，Hopkins 等

（2015）发现遗传因素在黑猩猩使用工具的个

体差异中起到了重要作用。 

3.3  工具使用行为的产生、传播与演化 

工具使用行为在动物种群的发展可分为 3

个阶段：（1）工具使用行为在种群中产生，即

一些个体获得使用某种工具的能力；（2）该行

为在种群传播；（3）随着时间的流逝，工具使

用行为在种群中不断演化（Alcock 1972）。 

3.3.1  工具使用行为的产生与获得  对于一

些动物来说，尤其是无脊椎动物，使用工具的行

为可能是与生俱来的。Bandini 等（2020）对这

种天生的使用工具的行为进行了综述，并认为

当前学界对其认识非常有限。在一些幼龄的高

等脊椎动物中，也能观察到可能是自发产生的

类似于工具使用的玩耍行为，如挥舞棍棒或砸

石头，尽管这些行为可能没有具体的目标和对

象（Visalberghi et al. 1998）。对于大部分高等

脊椎动物来说，掌握使用工具的能力需要大量

的试错学习（Tebbich et al. 2001）。使用工具的结

果可能成功或失败，一些动物会不断地尝试直

到找到正确的方法。如埃及秃鹫选择不同大小

的石头扔向鸵鸟蛋时，通过试错学习，使行为

和结果相关联（Thouless et al. 1989）。一些动

物甚至具备一定的推理能力来解决之前未解决

的问题（Hunt et al. 2006）。当动物使用工具未

达到目标时，会基于先前的行为和结果展开联

想，如一种工具第一次测试的长度不够，会制

造更长的工具。 

3.3.2  工具使用行为的传播和演化  使用工具

行为可以由单个“创新者”引入到种群，并在种

群中传播（Alem et al. 2016，Whiten et al. 2016）。

Auersperg 等（2014）研究表明，12 只戈芬氏

凤头鹦鹉在观看另一只鹦鹉进行工具制作和使

用的演示后，有 3 只雄性成功获得了相同的能
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力，这表明使用工具的能力可以在鸟类社会中

传播。在一些动物中，使用工具的行为能够通

过观察和模仿在种群中快速传播，如地熊蜂通

过人为训练后，能够利用绳子作为工具获得食

物（图 2），并且这种行为可以通过社会学习和

非社会学习长期保留在地熊蜂种群中，并通过 
 

 
 

图 2  训练地熊蜂拉线获得奖励及测试拉线行为在种群的传播（图片改自 Alem 等 2016） 

Fig. 2  Training bumblebees to pull a string to obtain rewards and the testing process of transmission of  

string pulling behavior in population (Figures are modified from Alem et al. 2016) 

a. 训练地熊蜂（Bombus terrestris）拉绳获得食物奖励。连续步骤：1. 在蓝色人造花上进行训练，蓝色人造花中含有蔗糖；2. 将 50%的

人造花放入透明的桌子下；3. 将 75%的人造花放入透明的桌子下；4. 将 100%的人造花放入透明的桌子下，将人造花放置在透明桌子的

边缘；5. 将人造花放置在桌子下方距离边缘 2 cm 处。b. 测试地熊蜂拉绳行为的装置。c. 测试过程。训练过的地熊蜂从蓝色人造花中觅

食后，对其进行第一次测试（测试 1）。然后，对演示的地熊蜂进行训练，并在透明玻璃笼内放置观察地熊蜂，演示者向其演示拉绳行为

之后测试观察者的拉绳行为（测试 2）。人为拉动绳子作为非社会观察者的演示对象，供其学习。结果表明，通过社会学习（观察演示者

拉线）的地熊蜂拉动绳子获得蔗糖的数量显著高于未学习或非社会学习的地熊蜂。 

a. Training bumblebees (Bombus terrestris) to pull a string to obtain food rewards. Successive steps: Step 1, training on blue artificial flowers, 

which contain sucrose; Step 2: Put 50% of artificial flowers under the transparent table; Step 3, put 75% of artificial flowers under the transparent 

table; Step 4: Put 100% of artificial flowers under the transparent table, the artificial flower is placed on the edge of the transparent table. Step 5, 

the artificial flower is placed under the table 2 cm away from the edge. b. Area for testing bumblebee pulling string behavior. c. The testing 

procedures: After training bumblebees foraging from blue artificial flowers, bees were tested for the first time (Test 1). Then, the demonstrator was 

trained, and the observer was placed in a transparent glass cage, and the demonstrator demonstrates the string pulling behavior to him and then 

observes the behavior (Test 2). Artificially pulling the string is treated as for non-social observers allows bumblebee to learn. The results show that 

the number of bumblebees that obtain sucrose by pulling the string through social learning observers (observe demonstrator pulling string) is 

significantly higher than bumblebees that are not learning or non-socially learning. 
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几代学习者传递（Alem et al. 2016）。有充分的

证据表明，当学到的行为对动物有利时，该行

为会倾向于在种群中保留下来，并可能进一步

发生演化（Lorenz 1970，Hopkins et al. 2015，

Alem et al. 2016）。如部分印太瓶鼻海豚（Tursiops 

aduncus）在觅食时，从海底挖起海生海绵，并

将其戴在吻突上以防被动物或石头刺伤。这一

行为是通过社会学习获得的，且仅由母亲教授

给后代（Bizzozzero et al. 2019）。对宽吻海豚属

（Tursiops sp.）海豚的线粒体 DNA 分析结果也

表明，使用海绵是通过单一母系在后代中垂直

传播的（Krützen et al. 2005）。Krützen 等（2014）

的研究表明，使用海绵和不使用海绵的印太瓶

鼻海豚在食物结构上存在显著差异，表明工具

（海绵）使用行为使得一部分海豚能够捕获新

的猎物，并减少了与其他不使用工具海豚的竞

争，因此可能获得了一定的生存优势。 

4  结论和展望 

人类使用工具的行为具有极高的复杂性和

多样性，并且能够高效率地传播，如通过模仿、

教学和语言沟通。近 50 年来的大量研究表明，

许多动物也会使用甚至制造工具。从进化的角

度看，有利的工具使用行为可能通过几代动物

学习者传递并在群体中长期保留，表明动物也

具有文化传播的特征。了解动物使用工具有助

于推演人类使用工具的起源与进化过程，对揭

示人类复杂的文化形式具有重要参考价值。 

目前国内对动物使用工具行为的研究较

少，研究对象多集中在鸦科鸟类与一些社会性

昆虫。国内对动物使用工具行为的研究主要存

在以下一些问题和困难：（1）研究多是对动物

利用工具行为的描述，对行为的产生和传播过

程以及认知机制等缺乏深入的探索；（2）动物

使用工具行为的研究缺乏充足和稳定的经费支

持，难以开展长期和系统的研究；（3）一些对

象很难进行野外观察和实验室研究。建议我国

学者更加关注这一研究领域，从更多的角度，

如行为生态学、进化生物学和分子生物学等，

研究动物使用工具的行为及其机制。 
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