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动物分散贮食行为对植物种群更新的影响

梁振玲， 马建章， 戎　 可∗

东北林业大学， 野生动物资源学院， 哈尔滨　 １５００４０

摘要：分散贮食是许多动物取食行为策略的重要组成部分。 对以植物种子为主要贮食对象的动物来说，种子内营养物质含量、

种子大小以及种子内次生化合物的含量等因素都直接影响动物的贮食行为。 动物偏爱贮藏个体较大的种子，大种子多被搬运

并分散贮藏在远离种源的地方，而小种子则多被就地取食，以补充动物贮食过程中的能量消耗。 贮食动物主要通过空间记忆、

特殊路线以及贮藏点周围的直接线索等途径重新获取贮藏点内食物。 在重取过程中，一些贮藏点被遗忘，其中的种子成为植物

种群更新的潜在种子库。 因此，分散贮食动物不仅是种子捕食者，还是种子传播者，它们对植物种子的捕食、搬运和贮藏，影响

了植物种子的存活和幼苗的建成，从而在一定程度上影响植物种群的更新、分布。 植物种群为了促进种子的传播，在进化过程

中逐渐形成了形式多样的适应性策略，降低种子的直接被捕食率，提高种子的被贮藏率。 研究动物分散贮食行为对植物种群更

新的影响，将有助于理解贮食动物与植物之间的互惠关系，从而认识贮食动物种群在生态系统中的作用，为生物多样性的保护

提供科学依据。

关键词：分散贮食行为； 植物更新； 适应性策略； 互惠关系
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ｓｙｓｔｅｍｓ． Ｕｌｔｉｍａｔｅｌｙ， ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒ ｉｓ ｉｎｔｅｎｄｅｄ ｔｏ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｃａｔｔｅｒ⁃ｈｏａｒｄｉｎｇ ｂｅｈａｖｉｏｒ； ｐｌａｎｔ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ； ａｄａｐｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ； ｍｕｔｕａｌｉｓｍ

贮食行为（Ｈｏａｒｄｉｎｇ ｂｅｈａｖｉｏｒ）是动物取食行为（Ｆｏｒａｇｉｎｇ ｂｅｈａｖｉｏｒ）的一种特殊形式，在各个陆生动物类群

中均有出现，在鸟类和啮齿动物中尤为常见［１］。 集中贮食（Ｌａｒｄｅｒ⁃ｈｏａｒｄｉｎｇ）和分散贮食（Ｓｃａｔｔｅｒ⁃ｈｏａｒｄｉｎｇ）是
贮食行为的两种典型模式［１⁃３］。 集中贮食指动物将所有食物集中存放在一个或少数几个贮藏点（Ｃａｃｈｅ）内的

行为模式，分散贮食动物则在其家域范围内建立众多贮藏点，每个贮藏点内仅贮藏少量食物［１⁃３］。 以植物种

子为贮藏对象的动物，对相应植物的更新有着重要的影响［１⁃４］。 通常情况下集中贮藏的种子对植物更新几乎

没有促进作用［４⁃５］，而分散贮藏的种子在被动物遗漏后，可在合适的微生境下萌发形成幼苗，进入植物更新的

种子库［４］。 在长期的进化过程中，一些植物与贮食动物形成了稳定的互惠关系（ｍｕｔｕａｌｉｓｍ） ［６］，由动物贮食行

为导致的植物种子扩散和实生幼苗建成的过程，被特称为贮食传播（ｓｙｎｚｏｏｃｈｏｒｙ） ［１］。 动物的分散贮食行为对

于植物的种子传播、种群更新、群落结构及生物多样性的维持具有积极的意义［６⁃７］。
分散贮食行为一直是行为生态学的研究热点［１］，分散贮食行为的行为特点［１⁃３］，分散贮食行为的形成原

因［１，３］、影响动物贮食行为策略选择的主要因素［８⁃９］、分散贮食行为对植物种群更新的影响［４，６⁃７，１０⁃１６］ 等主题已

经被系统地认识。 本文旨在这些研究的基础上，结合最新的研究成果，从分散贮食行为的进化、分散贮食行为

的过程和其对植物种群更新的影响三个方面进行讨论，以期进一步认识动物分散贮食行为对动植物互惠关系

的影响。

１　 动物分散贮食行为的进化

分散贮食行为是贮食动物进化稳定策略的重要组成部分［１，３］。 目前在有关动物贮食行为进化的研究中，
关于分散贮食行为形成的原因主要有 ４ 种假说：非适应性假说（Ｎｏｎ⁃ａｄａｐｔｉｖｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ） ［１７］、缺乏贮藏空间假

说（Ｌａｃｋ ｏｆ ｓｐａｃｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ） ［１８］、避免盗窃假说（Ｐｉｌｆｅｒｉｎｇ ａｖｏｉｄａｎｃｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ） ［１９］ 和快速隔离假说（Ｒａｐｉｄ⁃
ｓｅｑｕｅｓｔｅｒｉｎｇ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ） ［２０］。 非适应性假说认为分散贮食没有适应性意义，只是一种退化的、固定的活动模

式［１７］，缺乏空间假说认为动物进行分散贮食的原因可能是缺少进行集中贮食的空间［１８］，避免盗窃假说认为

分散贮食是动物因无力保护集中贮藏的食物而采取的一种贮食策略［１９］，快速隔离假说则认为分散贮食可能

是动物快速占据丰富却短暂的食物资源的一种竞争性策略［２０］。
目前，避免盗窃假说和快速隔离假说得到比较多的证据支持。 “避免盗窃假说”的支持者认为盗取行为
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在动物界是普遍存在的［２，３，５，２１］，对于贮食者而言，贮藏点被盗意味着贮存的食物受损，尤其对于集中贮食者，
可能丧失其所有的食物，这种灾难性的损失直接危及动物的生存［３］。 相反，动物分散贮藏食物于许多小的、
隐蔽的贮藏点内，虽然可能会丢失部分食物，但却降低了丢失全部食物的可能性，动物在短期内的食物供应可

得到保障［２⁃３］。 因此，降低贮藏点内食物被盗率可能是动物进行分散贮食的主要驱动力［３，５， １９，２１］。 “快速分散

假说”的支持者认为食物资源丰富时，动物的贮食活动强烈［５，７］，以最短的时间获取更多的食物是贮食动物最

主要的目的。 因此，动物搜寻到食物后，在食源附近迅速的分散贮藏食物，其搬运距离小于集中贮藏，有效地

缩短了动物单次贮食时间［１⁃３］，从而在单位时间内增加了贮食次数，提高了贮食效率，进而获得更多的食物资

源。 因此，分散贮食可能是贮食动物快速占据丰富却短暂的食物资源的一种有效的竞争性适应策略［２０］。

２　 分散贮食的过程

动物的分散贮食包括贮藏和重取两个紧密相关的过程［１］。 贮藏过程是指贮食者对食物的选择、搬运、埋
藏以及对贮藏点分布、大小的权衡等过程，重取是贮食动物重新利用所贮食物的过程［１０，２２］。
２．１　 贮食动物对贮藏对象的选择

食物选择是动物对取食生境中现存食物种类做出的选择，是一个复杂的生态适应过程，不仅与动物种群

大小及环境中的食物可利用情况密切相关［２３］，还与动物个体自身生理状态及食物本身的物理和生化特征有

关［８］。 鸟类和啮齿动物贮藏的食物多以植物种子为主［３，１５］。 一方面，相较于植物组织的其他部分，种子内含

有较高的脂肪、蛋白质、碳水化合物等营养物质，是动物重要的能量来源［１５］。 另一方面，种子可贮藏较长的时

间，有利于动物日后食用。 种子的品质、营养物质含量、种子大小以及种子内次生化合物等因素影响贮食动物

的食物选择［７，２４］。
２．１．１　 贮食动物对植物种子品质的识别

动物在贮食过程中通常会选择优质的种子分散贮藏，而淘汰一些空壳、虫蛀、霉变的劣质种子［５］。 比如

冠蓝鸦（Ｃｙａｎｃｃｉｔｔａ ｃｒｉｓｔａｔａ）贮藏的种子 １００％是饱满可食的［１２］。 同样地，啮齿动物能准确鉴别虫蛀种子，即使

在实验过程中增加虫蛀种子的比例，啮齿动物仍显著贮藏更多的饱满种子［２５］。 目前认为鸦科鸟类主要根据

种子的色泽、相对重量以及其在喙中声响来识别种子是否正常［１２］，啮齿动物则主要靠嗅觉来识别劣质

种子［２５］。
２．１．２　 种子内营养物质对动物贮食的影响

脂肪和蛋白质是动物食物中重要的营养物质。 脂肪是食物中富含能量的物质，动物摄入脂肪含量较高的

种子，可满足自身能量的供应，同时，较多的脂肪含量可增加种子的适口性，因此，动物在贮食过程中偏好脂肪

含量较高的种子［２４，２６］。 食物中蛋白质对动物生长、繁殖等具有重要作用，是动物维持机体生长发育的必要物

质，但摄入过多的蛋白质含量可增加其新陈代谢负担，动物倾向于贮藏蛋白质含量适中的种子［２６］。
２．１．３　 种子大小对动物贮食的影响

动物偏好贮藏大种子，且倾向于将大种子贮藏在远离种源的地方［２１，２７］。 对于该现象，主要有两种解释：
（１）大种子含有较多能量，有利于动物获得更高的适合度［２８］。 一般认为，小种子所含有能量较少，不足以

补偿动物贮食过程中投入的时间和能量［２８］，而大种子具有较高的营养价值和能量，动物贮藏大种子可获得更

多的净能量收益。
（２）贮藏在种源附近的大种子更易被竞争者发现。 种源附近的贮藏点密度较大，贮藏点被盗率较高［１２］，

且埋藏有大种子的贮藏点更易被发现［９］，给贮食动物带来的损失更大，因此，贮食动物倾向于把大种子贮藏

在远离种源的地方［２１，２９］。 不管是同种还是异种植物种子，大种子被搬运和分散贮藏的概率都大于小种

子［９，２３，２９］。 如 Ｊａｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ．发现啮齿动物贮藏同一物种植物种子时，大种子被搬运的速率较快，且搬运的距离

较远［９］。 Ｗａｎｇ Ｂｏ ｅｔ ａｌ．选择四种不同物种的植物种子，来研究啮齿动物的贮食偏好。 结果表明，啮齿动物只

搬运和贮藏个体较大的 Ｐｉｎｕｓ ａｒｍａｎｄｉｉ 种子，而就地取食其他三种个体较小的植物种子［２３］。
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２．１．４ 种子内次生化合物对动物贮食行为的影响

次生化合物是植物产生的一类对自身无负作用，但对植食性动物具有一定毒性，降低或抑制其生理功能

的化学物质［２６］。 常见的植物次生化合物包括酚类、萜类及含氮类化合物等。 其中，酚类化合物中的单宁酸被

广泛研究［１５，２６］。 目前认为，种子内的单宁酸对贮食动物既具有负面效应，又有不可忽略的正面效应。 负面作

用主要体现在种子内的单宁酸影响了食种子动物的新陈代谢和生长发育，动物摄入一定浓度的单宁酸可降低

自身对蛋白质的消化率，导致其体重降低，生长抑制［１５］。 正面效应体现在种子内的单宁酸随着贮藏时间的延

长可逐渐降解［８］，单宁酸含量较高的种子不易腐烂和虫蛀，且萌发时间滞后，可以贮藏更长的时间［８，３０］。 贮食

动物倾向于就地取食单宁酸含量较低的种子，而贮藏单宁酸含量较高的种子［２８］。
２．２　 动物对种子的搬运和贮藏

贮食动物一般将种子搬离食源一段距离后贮藏，原因在于食源处的种子被捕食率较高，动物搬运一段距

离后贮藏种子，可降低食物被盗率［７，１２］。 食物资源丰富度影响动物对种子的搬运距离，种子产量大年时，动物

倾向于在种源附近贮藏种子，因此，动物对种子的距离较短［９］。 与此相反，小年时匮乏的食物资源导致食种

子动物竞争激烈，贮食动物为了降低食物被盗率，倾向于将种子搬运到较远的地方贮藏，增加了种子的搬运距

离［９］。 此外，不同种类贮食动物搬运种子的距离变化很大，鸟类搬运种子的距离较远，可达几千米［１２］。 啮齿

动物搬运种子的距离相对较短［７，１０，３１］，这可能与啮齿动物的巢区有关，啮齿动物的贮藏点多分布在其巢区周

围，因此种子的搬运距离取决于啮齿动物巢区到种源的距离［３２］。
动物搬运种子到达贮食区域后，贮藏点在空间中的分布状况对于贮食动物保护和重取贮藏点具有重要意

义。 最优贮藏空间模型（Ｏｐｔｉｍａｌ Ｃａｃｈｅ Ｓｐａｃｉｎｇ Ｍｏｄｅｌ， ＯＣＳＭ）认为，贮藏点在空间中的分布密度应满足既减

少食物被盗的损失，又有利于动物自身重取成功［２７， ３１⁃３２］。 贮藏点密度越大，贮食者重取成功率越高，但贮藏

点被盗的概率也相应增大［１，２７］。 在种子雨（Ｓｅｅｄ ｒａｉｎ）时期，贮食动物为了在最短的时间内获取更多的食物，
在食源附近快速贮藏食物，造成食源附近出现贮藏点密度较大的现象，这导致食源附近的贮藏点被盗率较

高［３３］。 鸟类和啮齿动物为了尽可能减少损失，倾向于将营养价值高的大种子贮藏在远离食源且贮藏点密度

较低的地方［３２］。 此外，贮食动物一般将贮藏点建立在较隐蔽的地方，如岩石裂缝、土层下、灌丛、枯枝落叶丛

内等［２， １１］。 这些隐蔽的贮藏点在一定程度上降低了种子被其它竞争者捕食和盗取的几率。
每个贮藏点内贮藏的食物的多少被称为贮藏点大小（Ｃａｃｈｅ ｓｉｚｅ）。 贮藏点大小一般和食物本身的大小有

关，食物个体较大时贮藏量就少，食物个体较小时贮藏量就多［２］。 贮藏点大小影响贮藏点表面散发出的化学

气味强烈程度，从而影响以嗅觉为重取途径的啮齿动物的重取成功率［３４］。 尤其对于同一种类植物种子，贮藏

点内种子数量越多，散发出的化学气味就越浓，也越容易被啮齿动物发现［３４］。
２．３　 贮食动物的重取行为

重取是贮食动物找回贮藏点内食物，从而获得营养和能量的过程，贮食动物重取成功与否对于其生存和

繁殖成功具有重要意义，直接关系到自身的适合度。 分散贮食动物主要通过空间记忆［３５⁃３７］、特殊路线［３８⁃３９］及

直接线索［３４， ４０⁃４１］等途径来找到贮藏点［２２］。
２．３．１　 空间记忆

在重取过程中，贮食动物通过对贮藏点空间分布的记忆来重新获取食物，空间记忆对于鸟类和啮齿动物

的重取成功都具有非常重要的作用［３５⁃３７］。 Ｂａｌｄａ 研究表明北美星鸦（Ｎｕｃｉｆｒａｇａ ｃｏｌｕｍｂｉａｎａ）利用空间记忆可准

确找到贮藏点，即使人为取走贮藏点内的食物，北美星鸦仍能准确找到贮藏点［３５］。 Ｊａｃｏｂｓ ａｎｄ Ｌｉｍａｎ 发现灰

松鼠（Ｓｃｉｕｒｕｓ ｃａｒｏｌｉｎｅｎｓｉｓ）利用空间记忆找回自己的贮藏点数量明显大于找到其他个体的贮藏点数量［３６］。 不

仅如此，贮食动物还能记住贮藏点内容物，如黑冕山雀（Ｐａｒｕｓ ａｔｒｉｃａｐｉｌｌｕｓ）重取时优先选择埋藏偏好种子的贮

藏点［３７］。 动物对贮藏点的空间记忆不是永久性的，随着种子贮藏时间的延长，动物对贮藏点位置遗忘的概率

将增大［３７］。 因此，一些动物在空间记忆的基础上倾向于借助特殊路线或者贮藏点周围直接线索来重取食物。
２．３．２　 特殊路线

动物贮食过程中遵循特殊路线，这些特殊路线是其经常活动的区域或者偏爱的生境，动物在这些区域内
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贮藏食物，增大了重取成功率［３８⁃３９］。 Ｂｏｓｓｅｍａ ａｎｄ Ｐｏｔ 第一次提出松鸦（Ｇａｒｒｕｌｕｓ ｇｌａｎｄａｒｉｕｓ）在贮食和重取过

程中倾向于使用同一条路线，他们认为松鸦在贮食过程中会对贮藏点周围情景产生简单印象记忆，在重取过

程中，利用这些印象寻找贮藏点［３８］。 鸟类在其偏爱的固定微生境内贮藏食物，可提高重取成功率［３９］。 啮齿

动物的贮藏区域多在种源和巢区之间的连线上，因此，啮齿动物的重取路线是相对稳定的，总是沿着几条固定

路线的两侧寻找贮藏点［１０］。
２．３．３　 直接线索

尽管啮齿动物也可通过空间记忆来找回贮藏点，但发达的嗅觉可能对啮齿动物找到自己或其它个体的贮

藏点更重要。 啮齿动物根据贮藏点内种子散发出的化学气味，通过其灵敏的嗅觉能力，能够准确找回贮藏的

食物［３４］。 如雌性小泡巨鼠（Ｌｅｏｐｏｌｄａｍｙｓ ｅｄｗａｒｄｓｉ）在搜索埋藏的种子时，先用鼻子在沙土表面反复嗅闻，当遇

到可疑的地方时则用嘴和前爪进行试探性的挖掘［４０］。 种子的埋藏深度影响啮齿动物对种子的发现率，埋藏

较浅的种子更易被重取。 如小泡巨鼠几乎能找到埋藏在细沙浅表（０—１ ｃｍ）所有的种子，而很少能够找到埋

藏在 ６ ｃｍ 以下的种子［４０］。 此外，贮藏点周围的标记物对于贮食动物准确重取也起着非常重要的作用。 如贮

藏点在 １—３ ｄ 内被重取时，周围标记物的有无对更格卢鼠（Ｄｉｐｏｄｏｍｙｓ ｍｅｒｒｉａｍｉ）重取行为无显著影响，间隔十

天后被重取时，有标记的贮藏点被重取率远远高于未标记的贮藏点［４１］。

３　 动物分散贮食对植物种群更新的影响

３．１　 分散贮食动物对植物种子的传播作用

种子传播是指种子离开母树到达适宜其萌发和生长的生境的过程，种子的成功传播是实现植物更新的关

键［１３］。 植物种子可通过风力、蚂蚁、水力以及食果实、种子的鸟类和啮齿动物等传播［４２⁃４３］，但一些无翅、个体

较大的植物种子，如红松种子，无法借助风力或其他力量传播，需借助食种子鸟类和脊椎动物的分散贮食行为

实现传播［１１，４３］。 虽然贮藏的种子大部分会被动物消耗掉，但总有一部分种子逃脱被捕食的命运，进入种子

库，建成幼苗［５］。 如北美花鼠（Ｔａｍｉａｓ ａｍｅｏｎｕｓ）分散贮藏 Ｐｕｒｓｈｉａ ｔｒｉｄｅｎｔａｔａ 种子后，５３％的贮藏点会被重取，
４７％的贮藏点未被重取［４４］。 可见，贮食动物对种子的分散贮藏是植物扩散和更新的一种有效途径。 分散贮

食动物作为种子的传播者，通过对种子捕食、搬运和贮藏影响着植物种子的命运，从而影响植物更新。
动物分散贮食对植物种子传播至少具有 ４ 方面的意义：（１）帮助种子逃避种源处的捕食和竞争［３１］。 分布

在种源处的种子被捕食率和因密度制约性死亡率都很高，不利于植物种群的更新。 （２）有助于植物种群基因

流动［３１］。 动物搬运种子到达一个新的分布区，有助于植物种内和种间的基因流动。 （３）动物分散贮藏的种子

是定向传播的［１３，４２］。 贮食动物将种子搬运至能萌发的小生境内。 （４）贮食动物对某些植物种子的选择性贮

藏，影响了这些植物种子的特征进化，如种子大小、壳厚度及果实成熟期等，进而影响了这些植物种群的进化

方向［１６］。
３．２　 植物种子成功传播的机制

种子成功传播的机制主要体现在两方面。 首先，种子被迅速搬运到远离母树的地方贮藏。 种子成熟后，
被贮食动物迅速搬运到远离母树的地方贮藏，不仅降低了种子的密度制约性和竞争性死亡率，还降低了种子

自身霉变、腐烂的概率，保证了种子的完整性和萌发潜质［９］。 其次，种子被埋藏在土层里。 埋藏在土层里的

种子通常比地表的种子存活率和萌发率高［３１，４０，４２］。
埋藏在深度适宜的土层里的种子获得了较大的存活率和萌发率，主要有以下两个方面的原因：（１）埋藏

在土层里的种子被捕食者发现和捕食的风险降低［５］。 种子被埋藏在土层下，减少了被其他动物取食的风险，
并且，随着埋藏深度的增加，贮藏点表面散发出的化学气味信号强度逐渐变弱，以嗅觉觅食的动物获取种子的

概率将降低［４０］，一些未被获取的贮藏点内种子，在适宜的条件下建成幼苗。 （２）埋藏在深度适宜的土层内的

种子萌发率高于地表种子［５，４２］。 埋藏在深度适宜土层里的种子，其周围的温度和湿度较地表种子波动范围

小，具有相对温和，利于种子萌发的有利环境，更易建成幼苗。
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３．３　 分散贮食动物对植物种群产生的负效应

贮食动物在促进种子传播的同时，也给种子的存活和幼苗的建成以及植物种群更新带来了负面效应。 如

大年里约 ５０％的蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓｍ ｏｎｇｏｌｉｃａ）种子被动物取食，小年里被取食率接近 １００％［４５］。 可见，动物取食

是栎属植物种群天然更新的主要限制因子［４５］。 贮食动物微生境利用与植物生长所需微生境的匹配程度也影

响植物种子的萌发［４］，一些贮食动物将种子贮藏在不利于萌发和生长的地方，如悬崖、峭壁、树干等，这些地

方贮藏的种子萌发率都较低，很少能建成幼苗［７， １２， ３１］。
动物在贮食过程中对种子的处理同样影响了种子的成活率。 一些啮齿动物为了延长种子的贮藏期，防止

其在贮存期间萌发，切除了植物种子的胚胎组织［４６］，这一行为破坏了种子的完整性，使其失去了萌发的潜质，
无法建成幼苗。 还有一些贮食动物在一个贮藏点内存放较多的植物种子，造成种子密度制约性死亡，失去萌

发的机会［４，４７］。
对于以上这些不利于植物更新的因素，植物种群在长期进化过程中逐渐形成了形式多样的适应性对策。

对植物而言，一方面要吸引动物取食、扩散、埋藏其种子。 另一方面，又要防止种子被过度捕食［４６］。 种子植物

为了吸引动物取食、搬运种子，通过生产营养价值较高的种子或者贮食者偏爱的大种子吸引动物取食和搬

运［５，４８⁃５０］。 在减少动物对种子的取食消耗方面，也形成了多种多样的防御机制，如形成坚硬的种皮、增加种子

内次生物质的含量、种子产量大小年变化等［２４，２９，４３，５１，５４］。
３．４　 植物种群的适应性策略

３．４．１　 生产个体较大、能量较高的种子

在自然选择的压力下，植物种群为了延续后代，适应性地产生了大小不同的种子。 种子的大小与种子被

捕食、传播以及萌发等命运息息相关［４８］。 大种子对植物种群更新的贡献更大［５，４８⁃４９］，这是因为：（１）许多啮齿

动物和鸟类偏爱搬运和分散贮藏大种子，促进了大种子的传播；（２）动物倾向于把大种子搬运到远离种源的

地方分散贮藏，且通过多次贮藏来进一步降低贮藏点间的平均密度［２９］，使扩散后的大种子具有较高的存活率

和萌发率；（３）大种子内丰富的营养物质为种子萌发、幼苗建成等提供了充分的养分含量［５０］。 因此，植物生产

大种子，不仅促进了动物分散贮食行为，还为自身繁殖成功提供了有利的条件。
３．４．２　 增加处理种子难度，迫使动物贮藏种子

在长期的进化过程中，植物主要通过物理障碍和化学防卫来降低种子被取食率，从而促进种子传播。 物

理障碍主要体现在一些植物种群为降低动物取食效率，生产了具有坚硬外壳的种子，动物在取食这些种子前

需花费较长时间去除种壳，不仅降低了种子直接利用价值，还增加了动物被天敌捕食的风险［２４］。 因此，动物

避免就地取食处理难度较大的种子，而是选择贮藏此类种子［２４，２９，４３］。 对植物而言，实现了种子的传播。
种子内的次生化合物是植物重要的的化学防卫机制，食种子动物一次性摄入过多富含次生化合物的种

子，轻则造成自身新陈代谢负担，重则危及生命［１５］。 植物通过生产次生化合物含量较多的种子，来防御食种

子动物的过度消耗，从而迫使其贮藏更多的种子。 种子内的单宁酸是动物觅食过程中主要的阻遏剂［１５］，显著

影响动物对植物种子的捕食，主要表现在抑制动物取食频次和数量上［５１］。 动物一般就地取食单宁酸含量较

低的种子，而贮藏次生化合物含量较高的种子［２６］。 这些现象表明，植物产生单宁酸含量较高的种子有利于植

物种群的更新。
３．４．３　 植物种子产量年际波动

植物种群在长期的适应性进化过程中逐渐形成了种子产量年际间波动的规律，即种子植物间隔 ３—５ 年

同步生产大量种子，之后连续几年内产量骤减的现象［５２］。 由于未来的不确定性，动物会在种子产量大年里，
尽可能多贮藏食物［３２］，其食物贮藏量往往大于其消耗量［２８］，以致很多贮藏点被遗忘或抛弃，这部分贮藏点内

种子可在合适的微生境下萌发，建成幼苗。 大年植物种子的存活率较高的原因包括：（１）大年里，丰富的食物

资源为贮食动物提供了更多可选择的食物，种子存活率增大［９］；（２）大年时，贮藏点盗取率降低，贮食动物对

贮藏点管理频率减少，很少有二次贮藏［５３］，这些有利条件使得种子在没有干扰的合适微生境下萌发并建成
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幼苗。
植物种群通过种子产量年际间的波动来调控捕食者的种群大小，从而缓解种子被捕食的压力［２８］。 植物

种子产量小年时，匮乏的食物资源不能满足各种食种子动物的生存需求，动物种内和种间的食物竞争激烈，导
致许多弱势群体被淘汰，动物种群数量急剧下降［１５］。 当种子产量大年来临时，动物种群大小不能迅速恢复，
种子产量远远超过捕食者群体对种子的消耗量时，可能出现种子捕食者饱和现象［５，３１］。 大年的种子消失率比

小年慢的现象，即表明大年下落的种子量较大，鼠类和鸟类的捕食迅速饱和［５４］。 捕食者饱和现象被认为是植

物和食种子动物之间的高度协同进化作用的结果，是植物限制捕食者破坏种子、提高被扩散种子存活率的一

种选择压力［５２］。
３．４．４　 生产化学气味较弱的种子

植物通过产生化学气味较弱的种子来避免贮藏的种子被发现和重取。 动物经过长期的进化逐渐形成了

较为完善的贮食和重取能力，因而大部分被埋藏的种子会被再次取食，只有少数得以存留、萌发。 研究发现，
化学气味较浓烈的种子被以嗅觉为主要重取途径的啮齿动物发现的概率远大于化学气味较弱的种子［２８］。 因

此，植物生产化学气味较弱的种子可降低种子被发现率和重取率，从而增大种子的传播成功率。

４　 结语

综上所述，动物分散贮食行为反映了动物对生存环境的适应，这种适应性行为经过长期的进化形成一种

相对稳定的生存策略。 动物贮藏植物繁殖体，不仅满足了自身生存需求，同时扩大了植物的分布范围，对植物

种群的更新起到了非常重要的作用。 因此，动物在贮食的过程中承担着捕食者和传播者的双重角色［７］，分散

贮食行为对动物和植物物种的进化都有利。 研究动物分散贮食行为及其对植物种群更新的影响，将有助于理

解动物与植物之间的协同进化规律，了解生态系统演替过程中各组分之间的关系，认识动物种群在生态系统

中的作用，进而为生物多样性保护提供科学依据。
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