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华山松种子大小对啮齿动物贮藏行为的影响及其时空变化 
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摘要：华山松(Pinus armandii)是广泛分布在中国中西部海拔 1 000～3 300 m 的山地、种子较大(约 300 mg)的
松属植物。为探究华山松种子大小对啮齿动物贮藏行为的影响, 于 2006 年和 2007 年在滇西北 3 个不同地点进行

种子标记和追踪实验。结果表明, 在所有年份和地点, 啮齿动物都倾向于贮藏更多的大种子和取食更多的小种子; 
啮齿动物贮藏大种子的数量, 以及平均距离和最大距离均显著高于小种子。3 个地点具有不同的啮齿动物群落结

构, 从而对种子命运产生显著影响。种子命运在两个年份间也存在显著差异。 
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Effects of Pinus armandii seed size on rodents caching  
behavior and it’s spatio-temporal variations 

CHEN Fan1,2, CHEN Jin1,* 
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Abstract: Pinus armandii, a native pine species, has large (about 300 mg), wingless seeds, and distributes from 
central to western China at an altitude of 1 000 − 3 300 m. To determine how the seed size affects rodents caching 
behavior, tagged seed releasing and tracking experiments were conducted at 3 sites in Northwest Yunnan province in 
2006 and 2007. Our data indicated that for all sites and both years, compared with the smaller seeds, the proportions of 
cached large seeds were significantly higher, whereas the consumed ones were significantly lower. Meanwhile, the mean 
and maximum values of caching distances were also significantly increased in large seeds. Seed fate was different 
between the two years and within the three sites as there have different rodent community compositions. 
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啮齿动物对大种子和坚果类植物的散布和命

运具有直接影响(Forget & Milleron, 1991; Forget, 
1992; Theimer, 2001; Xiao & Zhang, 2004)。啮齿动

物会采食相当比例的种子, 但同时也会散布种子, 
从而提高种子的分散度, 而分散贮藏可以降低种子

被其他捕食者取食的几率, 从而提高幼苗建成的几

率(Vander Wall, 1992, 2003), 啮齿动物也可能会将

种子移动到更适合萌发和幼苗建成的微环境中

(Wenny, 2000)。 
同一种植物的种子大小存在显著差异的现象

在植物的野生居群中很普遍, 并且对植物个体的繁

殖成功很重要(Moegenburg, 1996; Brewer, 2001)。这
种差异既对植物居群, 也对传播种子的动物产生影

响。植物常常能从生产大种子中得到益处, 比如大

种 子 建 立 幼 苗 的 存 活 率 通 常 高 于 小 种 子

(Moegenburg, 1996; Khan, 2004; Moles & Westoby, 
2004)。但是, 由于植物用来生产种子的资源是有限

的, 相对于生产少量的大种子, 植物往往生产出数

量更多的小种子(Smith & Fretwell, 1974), 因为对于

许多植物来说, 小种子被散布的几率更高(Levey, 
1987), 能被更多类型的种子散布者散布(Moermond 
& Denslow, 1985), 或被散布更远的距离(Pizo & 
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Oliveira, 2001)。对于被啮齿动物散布的植物来说, 
情况却并不完全如此(Jansen et al, 2004)。啮齿动物

往往更分散地贮藏大种子以保护其免遭其它竞争

者的取食 , 大种子的生存几率反而更大 (Vander 
Wall, 1995)。大种子还有更大可能被啮齿动物重新

挖掘出来 , 被再次移动和贮藏到更远的地点

(Vander Wall, 2003; Xiao et al, 2005), 由于大种子

被更早地发现和移动更远的距离, 埋藏就更加分散, 
它们有更多建成幼苗的机会(Vander Wall, 2003)。同
时, 在不同年份和群落结构条件下, 种子的命运往

往具有显著的差异, 这种差异与生境内种子的相对

和绝对可利用性、种子的能量价值以及群落内取食

种子的动物的种类和多度等因素都随着年份和群

落结构的变化而变化有关 (Smallwood & Peters, 
1986; Chambers & MacMahon, 1994)。 

松属植物的种子质量从 3.5 到 909 mg 不等

(Benkman, 1995)。其中大约 80 种产生有翅的小种

子, 可以利用风进行散布。另外, 30 种具有无翅或

近乎无翅的质量大于 90 mg 的大种子, 往往由鸦科

动物(Tomback & Linhart, 1990)或者分散贮藏食物

的啮齿动物(Vander Wall, 2003)散布。在某些相对隔

绝的地区 , 啮齿动物甚至是惟一种子散布者

(Tomback et al, 2005)。华山松 (Pinus armandii 
Franch.)种子无翅或近无翅, 平均质量在 300 mg 左

右, 主要由脊椎动物采食和散布(个人观察)。我们在

不同年份和地点选择不同大小的华山松种子进行

释放和跟踪实验, 试图回答以下问题：(1)种子大小

对啮齿动物移动, 取食和贮藏种子的行为有何影响; 
(2)种子大小对啮齿动物贮藏种子的次数和平均距

离有何影响; (3)不同年份和地点啮齿动物的贮藏和

取食行为有何差异。  

1  研究地点和方法 

1.1  研究地点 
野外实验在云南省迪庆藏族自治州进行。华山

松在迪庆州主要沿澜沧江和金沙江河谷两侧的横

断山脉分布, 分布区的海拔高度范围在 2 000～   

3 500 m, 在其分布的上限和下限。华山松和云南松

(P. yunnanensis)以及高山松(P. densata)形成混交林。

华山松纯林主要呈带状或岛状间断分布, 梅里雪

山、白马雪山、石卡雪山等横断山脉的山脊以及金

沙江、澜沧江的干热河谷形成了华山松分布的自然

隔离带。我们选择香格里拉县尼西乡汤满村 (E 

099°32′, N 28°00′, 2 830 m)、德钦县云岭乡明永村梅

里雪山国家级自然保护区(E 098°47′, N 28°28′, 2540 
m)、维西县塔城乡及其落林业工作站(E 099°16′, N 
27°22′, 3 060 m)等 3 个地点作为实验地点。3 个地

点的上层乔木都以华山松为主, 混生有少量云南松

或高山松, 高度为 20～30 m, 盖度为 50%～75%。

下层灌木主要为黄背栎(Quercus pannosa)。 
1.2  种子释放实验 

使用人工释放实验和标签法(Xiao & Zhang, 
2006)来研究不同地点在地面活动的啮齿动物对不

同大小的种子的散布行为和选择倾向。实验所用的

种子为当地农民当年从树上采集的新鲜种子。其中

大种子的质量全部大于 500 mg, 平均为(561.4 ± 
5.84) mg (Mean ± SE, N = 1 200), 小种子的质量全

部小于 250 mg, 平均为(211.6 ± 3.50) mg (N =  
1 200)。使用电钻和直径为 0.5 mm 的钻头在每一个

种子上钻一个贯穿整个种子的小洞, 用一根细不锈

钢丝穿过小洞并系住 ,  钢丝的另外一头系一个 
1 cm×2 cm 的塑料片, 塑料片标记有编号, 每个种

子都有一个特定的编号。野外及围栏的研究表明, 
塑料片对啮齿动物移动及埋藏种子无显著影响

(Xiao et al, 2006)。在尼西、明永和维西各设有 20
个释放点, 释放点间隔距离在 100 m 以上。将 10 粒

大种子和 10 粒小种子呈环形释放在地面上, 种子

向内, 标签向外, 释放点设置在华山松林冠的下

方。每个地点共释放 200 粒大种子和 200 粒小种子, 
释放实验于 2006 年和 2007 年的 10 至 12 月在 3 个

地点分别进行, 总共释放并追踪了 2 400 粒种子。 
1.3  种子的命运和贮藏距离 

在释放后的第 1、3、5、7、9、11 和 13 d 检查

每个释放点, 统计还留在原地并且未被移动或取食

的种子数量, 通过标签在释放点周围 30 m 内寻找

已经从释放点消失的种子。记录所有种子的编号和

当时的状态。种子的状态分为留在原地和被移动 2
种。被移动的种子又可分为 4 种：被移动并贮藏、

被移动并取食(由于没有绝对的“原地”取食, 所有

的取食都被视为被移动后的取食)、被移动但留在地

面上未被取食和未能寻获。如果种子被移动后未被

取食, 则用木棒标记种子所在的位置和编号, 在后

面的调查中继续追踪这些种子的状态。我们无法确

定种子的最终命运, 但在经过前 7～9 d 的频繁移动

后, 种子被移动, 贮藏和取食的速率在 9～13 d 时

大大降低, 短期状态趋于稳定(个人观察), 所以，我
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们统计了每粒种子在 13 d 的实验结束后的状态。在

实验过程中, 如果种子第一次被移动并被贮藏, 用
皮尺测量贮藏点距离原始释放点的距离。如果第一

次被贮藏的种子又第二次被贮藏, 测量二次贮藏点

距离释放点的距离。 
1.4  啮齿动物种类和数量的调查 

用花生米作诱饵, 使用鼠笼对样地中啮齿动物

的种类和数量进行取样调查。在每个样地中每隔 10 
m 放置鼠笼 2 个(笼口分别朝向相反的方向), 共 50
个, 每天观测一次, 连续观测15 d, 共计750个笼日

(一个鼠笼放置一昼夜的捕鼠单位)。记录捕获啮齿

动物的种类和数量, 将其浸泡在 70%乙醇溶液中带

回实验室进行种类鉴定。在地面上堆砌陷阱, 用核

桃仁作诱饵诱捕松鼠。由于松鼠比较敏感, 不易捕

获, 同时走访当地猎人来了解样地中松鼠的种类并

获取标本。 

1.5  数据处理 
使用 Wilcoxon 检验比较各个地点和年份间大

小种子命运的差异 ; 使用单因素分析 (one-way 
ANOVA)比较大小种子贮藏距离之间的差异。所有

数据都在 SPSS for Windows 13.0 软件上进行分析。 

2  结  果 

2.1  种子的移动速率 
啮齿动物取食和移动种子的速率很快。移动主

要集中在前 7 d。7 d 后, 移动速率大大降低(图 1)。
在尼西和维西, 大种子的移动速率略快于小种子, 
而在明永, 大种子和小种子的移动速率相差很小。

从不同年份上看, 2007 年种子被移动的速率快于

2006 年(P < 0.001, 图 1)。2006 年 5 d 内啮齿动物大

约移动了 40%的种子, 2007 年则达到 80%。 

 
图 1  大种子和小种子从释放点被移动的速率 

Fig. 1  Seeds removal rate at 3 study sites in 2006 and 2007 
A 和 D：尼西; B 和 E：明永; C 和 F：维西（A and D are Nixi; B and E are Mingyong; C and F are Weixi）。 
 

 
2.2  种子命运 

在两年的研究中, 3 个实验地点大小种子的命

运有很大不同, 从整体来看, 大种子的贮藏比例高

于小种子, 而取食比例低于小种子(图 2)。具体来看, 
2006 年在尼西, 啮齿动物取食小种子的比例显著高

于大种子(Z = −2.101, P = 0.036), 贮藏的比例则没

有显著差别。在明永, 啮齿动物取食小种子的比例

显著高于大种子(Z = −2.433, P = 0.015), 贮藏的比

例则达不到显著水平(Z = −1.725, P = 0.084)。在维

西, 啮齿动物贮藏大种子的比例显著高于小种子(Z 

= −2.844, P = 0.004), 取食比例没有显著差异。2007
年的情况则有所不同, 除了在维西, 啮齿动物取食

小种子的比例显著高于大种子(Z = −2.349, P = 
0.019), 其它两个地点的取食比例, 以及所有地点

的贮藏比例均无显著差异。 
2.3  贮藏种子的距离 

在所有年份和地点, 大种子被啮齿动物贮藏的

平均距离和次数均大于小种子(表 1)。大种子被贮藏

的距离分布更广, 并且更为分散(图 3)。2006 年在尼

西, 大种子被啮齿动物贮藏的距离显著高于小种子   
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图 2  被移动、被移动并被贮藏、被移动并被取食的大种子和小种子占所有释放的种子的比例(Mean ± SE, N = 20) 
Fig. 2  Proportion of seeds removed, removed and cached, removed and consumed at 3 study sites in 2006 and 2007 (Mean ± SE, N = 20) 

表 1  释放实验中第一次和第二次测量的啮齿动物贮藏种子的平均距离(m, Mean ± SE)和次数 
Tab. 1  Measurement of mean distance (m, Mean ± SE) and frequency of seed caching by rodents for  

the first and second time in seed-tracking experiment 
第一次测量的贮藏距离和次数 
Measurement for the first time 

第二次测量的贮藏距离和次数 
Measurement for the second time 地点和年份 

Site and year 大种子 
Large seeds 

小种子 
Small seeds 

大种子 
Large seeds 

小种子 
Small seeds 

尼西 2006 
Nixi 2006 3.05 ± 0.62 (19) 1.48 ± 0.27 (15)   

明永 2006 
Mingyong 2006 3.71 ± 0.47 (44) 1.92 ± 0.50 (12) 7.85 ± 2.94 (5) 4.30 ± 1.70 (2) 

维西 2006 
Weixi 2006 4.40 ± 0.52 (59) 3.23 ± 0.43 (36) 7.93 ± 4.25 (4) 4.68 ± 1.65 (3) 

尼西 2007 
Nixi 2007 3.44 ± 0.36 (56) 2.65 ± 0.35 (41) 5.35 ± 1.37 (6) 3.91 ± 1.16 (3) 

明永 2007 
Mingyong 2007 1.87 ± 0.34 (22) 1.37 ± 0.47 (16) 1.50 (1)  

维西 2007 
Weixi 2007 5.43 ± 0.67 (45) 3.01 ± 0.52 (16) 20.05 ± 7.45 (2)  

 
(F1, 32 = 4.57, P = 0.040), 而在明永和维西的差别不

显著。在 2007 年, 维西的差异达到显著(F1, 59 = 4.31, 
P = 0.042), 而尼西和明永的差异不显著。 

2.4  啮齿动物的群落组成 
两年中在 3 个地点一共捕获 4 种啮齿动物 (表

2), 其中姬鼠属(Apodemus)的两个种在 3 个点最为  
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图 3  释放实验中大种子和小种子第一次被贮藏距离的分布 

Fig. 3  Distribution of seed caching distance for the first time in experiment at 3 study sites in 2006 and 2007 
A 和 D 代表尼西, B 和 E 代表明永, C 和 F 代表维西（A and D are Nixi, B and E are Mingyong, C and F are Weixi）。 

 
表 2  3 个实验地点捕获啮齿动物的种类和捕获率 

Tab. 2  Species and number of captured rodents at 3  
study sites in 2006 and 2007 

2006 年 2007 年 
啮齿动物种类 
Rodent species 尼西 

Nixi 
明永 

Mingyong
维西 
Weixi 

尼西 
Nixi 

明永 
Mingyong

维西
Weixi

大耳姬鼠 
Apodemus latronum 5 5 6 2 4 4 

高山姬鼠 
Apodemus chevrieri 1 2 9 1 4 5 

西南绒鼠 
Eothenomys custos    1   

社鼠 
Niviventer confucianus 1      

合计 
Total 7 7 15 4 8 9 

 
常见, 数量也最多。另外, 还发现有少量的西南绒鼠

(Eothenomys custos)和社鼠(Niviventer confucianus)。
维西的啮齿动物数量在两年中都是最高的。在尼西

和维西于 2007年的啮齿动物数量大大低于 2006年, 
而在明永于 2007 年的啮齿动物数量略有提高。实

验过程中还发现 3 种采食种子的松鼠, 其中最常见

的是珀氏长吻松鼠(Dremomys pernyi), 在尼西和明

永都有分布, 而在尼西还发现有少量的赤腹松鼠

(Callosciurus erythraeus), 在明永有一定数量的隐纹

花松鼠(Tamiops swinhoei), 在维西没有发现松鼠活动。 

3  讨  论 

3.1  种子大小对种子命运的影响 
啮齿动物对种子贮藏的过程是在种子的隐藏

度, 移动过程中能量消耗, 记忆和遗忘之间的权衡

(Clarkson et al, 1986)。很多证据表明, 啮齿动物为

了平衡移动, 以及贮藏过程中的能量消耗和获得

(Stapanian & Smith, 1978; Clarkson et al, 1986), 更
倾向于贮藏能量价值高的大种子和取食能量价值

低的小种子(Vander Wall, 1995, 2003; Jansen et al, 
2004; Zhang et al, 2008; Chang et al, 2009)。我们的

研究也表明, 啮齿动物贮藏大种子的比例高于小种

子, 而取食大种子的比例小于小种子(图 2)。惟一的

例外是在 2007 年的尼西, 啮齿动物贮藏了更多的

小种子, 这是因为大种子虽然一次贮藏数量大于小

种子(表 1), 但更多的大种子又被取出并食用, 从而

导致实验结束时, 大种子的贮藏比例反而小于小 
种子。 
3.2  种子大小对贮藏距离的影响 

在所有年份和地点的释放实验中, 大种子被贮

藏的距离都大于小种子(表 1)。这说明啮齿动物更倾

向于将能量更丰富的大种子贮藏得更远, 从而增加

了大种子散布的成功率。许多研究都表明了同一物

种的大种子被移动的距离大于小种子被移动的距

离(Brewer, 2001; Theimer, 2003; Jansen et al, 2004)。
Xiao et al (2005)研究发现, 种子被贮藏的平均距离

和最大距离会随着种子的增大而显著提高, 这和我

们的研究结果类似(表 1, 图 3)。 
3.3  不同地点啮齿动物群落结构对种子命运的影响 

不同地点对啮齿动物的贮藏和取食行为也有

影响。在两年中, 在明永的种子取食比例总是最高, 
而在尼西的取食比例总是最低(图 2)。这可能与 3
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个地点啮齿动物群落结构的组成有关。姬鼠是这个

地区主要的分散贮藏种子的啮齿动物类群(Wang & 
Yang, 2007; Wang & Chen, 2009)。在维西, 姬鼠数

量多, 活动频繁, 而很少有松鼠活动, 所以在 2006
年在维西的分散贮藏作用最显著。在明永, 取食比

例高, 这可能与隐纹花松鼠的取食活动有关。而在

尼西, 几种啮齿动物同时发生作用, 取食和贮藏都

占一定的比例。3 个地点种子贮藏的情况则更为复

杂。相对于 2006 年, 2007 年在明永和维西贮藏的比

例极低, 而尼西的贮藏比例却没有显著差异(图 2)。
啮齿动物贮藏种子的比例往往取决于生境内食物

的丰富度, 在种子产量越高的生境, 贮藏的比例越

高(Forget & Milleron, 1991; Forget, 1992)。在尼西, 
可能因为啮齿动物数量较少(表 2), 对食物的相对

需求较低, 年份变化对食物相对丰富度的影响不大, 
从而导致在 2007 年贮藏比例相对于 2006 年没有显

著变化。而 2007 年在其它两个地点, 虽然在观察过

程中, 有一定数量的种子被一次和多次贮藏(表 1), 
但在实验结束时, 绝大部分的贮藏的种子又被取出

后食用, 可能是由于这两个点的啮齿动物数量多, 
食物相对匮乏所致。 
3.4  不同年份种子命运的比较 

不同年份种子被移动的速率以及种子命运存

在差异, 2007 年种子被移动速率更高(图 1), 被移动

后取食的种子比例更高, 被贮藏的比例更低(图 2)。

但是, 年份本身并不是影响种子命运的因素, 真正

起作用的是种子产量、啮齿动物组成及其相对密度

等因素。研究表明, 啮齿动物常常在种子产量小的

年份取食更多的种子, 和种子表现为对抗关系, 而
在种子产量大的年份贮藏更多的种子, 而表现为和

植物的互惠关系(Vander Wall, 2002; Jansen et al, 
2004)。在两年的研究中我们发现, 相对于 2006 年, 
当年结实的球果数量在 2007 年显著的降低, 种子

的减产可能造成啮齿动物食物短缺, 从而导致啮齿

动物更多的取食而不是贮藏种子。种子减产可能的

原因有两个：第一, 这可能和松树的一种繁殖策略

有关, 即每隔几年有种子产量的丰年和歉年的变化, 
如中国东北地区的红松就有 3～5 年的丰歉年的周

期(Lu, 2002); 第二, 根据调查, 当年秋季迪庆地区

雨水偏多, 妨碍了华山松的传粉和结实, 导致了华

山松种子的减产。 
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