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摘要：盗食现象在贮食动物中非常普遍，种内竞争者或种间竞争者的盗食是贮藏食物丢失的主要原因

之一，同时也是贮食动物贮食行为不断进化的重要选择压力，开展反盗食贮食策略的研究有助于阐释

贮食行为进化的原因和对贮食鸟类的保护。杂色山雀（Parus varius）秋季有明显的贮食行为，贮食方

式为分散贮食。通过人为投食的方法，以投食点为中心，根据贮食点距投食点距离远近设定了被盗高

风险区、被盗中风险区和被盗低风险区，研究杂色山雀个体在无潜在盗食者和有潜在盗食者的情况下，

在上述 3 个风险区贮食比例的变化，探讨杂色山雀个体基于自身以及周围环境条件，在权衡取食及贮

藏过程中时间及能量的花费和收益后，其反盗食贮食策略的选择。40 只杂色山雀个体贮食策略的统计

结果表明，不论潜在盗食者出现与否，杂色山雀个体贮食的总体趋势大致相同，即主要将食物贮藏在

中风险区，而高风险区和低风险区贮食比例较低；比较种间和种内潜在盗食者出现的情况下与无潜在

盗食者时，杂色山雀个体在各贮食风险区的贮食策略：种间及种内潜在盗食者的出现，都会引起被盗

高风险区贮食比例降低（种间潜在盗食者：F = 3.174，P < 0.05；种内潜在盗食者：F = 90.475，P < 0.05），

低风险区贮食比例上升（种间潜在盗食者：F = 220.440，P < 0.05；种内潜在盗食者：F = 15.651，P < 

0.05）；但种间潜在盗食者出现时，杂色山雀个体在被盗中风险区的贮食比例降低（F = 143.749，P < 

0.05），而种内潜在盗食者出现时，杂色山雀个体在被盗中风险区贮食比例不变（F = 0.776，P > 0.05），

即杂色山雀个体对种间潜在盗食者的出现更加敏感，防范盗食的投入更大。此外，分别比较无潜在盗

食者、有种间潜在盗食者和有种内潜在盗食者存在的情况下，雌雄杂色山雀个体在各贮食风险区的反

盗食贮食策略，发现其结果也明显不同。无潜在盗食者和种内潜在盗食者出现时，雄性杂色山雀为预

防灾难性盗食发生而付出的努力较雌性个体高（无潜在盗食者：高风险区 t = 4.962，df = 16.546，P < 

0.05；中风险区 t =﹣0.890，df = 29.255，P > 0.05；低风险区 t =﹣2.166，df = 30，P < 0.05。有种内潜

在盗食者：高风险区 t =﹣0.152，df = 29，P > 0.05；中风险区 t = 2.352，df = 19.568，P < 0.05；低风

险区 t =﹣2.287，df = 19.563，P < 0.05）；种间潜在盗食者出现时，雌雄杂色山雀反盗食贮食策略趋于

一致（高风险区 t = 1.361，df = 29，P > 0.05；中风险区 t =﹣0.194，df = 21.529，P > 0.05；低风险区 t 

=﹣1.599，df = 29，P > 0.05）。 
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Abstract: The phenomenon of stealing food is very common in hoarding food animals. The hoarding food 

can be stolen by intraspecific or interspecific competitors, which are one of the main reasons for the loss of 

hoarding foods. Meanwhile, it is the main driving factor for the evolution of selection on the food storage 

behavior. Consequently, the study on the hoarding food strategy which avoid being stolen would be useful in 

uncovering the underlying mechanisms for the evolution of the hoarding food behavior,and protecting the 

hoarding food birds. The varied tit (Parus varius) has obvious behavior of hoarding food at autumn, and the 

storage mode is scattered. During October 2014, at Liaoning Province, Dalian, Fairy Cave National Nature 

Reserve (39°54′00″﹣40°03′00″N, 122°53′24″﹣123°03′30″E), in the experimental zone, we chose seven 

appropriate respectively separated greater than 1 000 m areas. After that, we artificially placed Korean pine 

seeds, guided and set up one feeding point in each area. Then, with mist net method, we traped varied tits at 

the fixed feeding points, and released these bird after bird banding and taking the blood (Table 1). In this 

study, we artificially served the food in seven places and set the food source in the center. According to the 

distance from the cache site to the food source, the high pilferage risk area, medium pilferage risk area and 

low pilferage risk area was divided to study the change of hoarding food ratio of varied tits, according to the 

presence or absence of potential pilferers. We took into account the time and energy′s costs and profits of 

feeding and storage process to examine the strategy of varied tits in avoiding being stolen food storage 

strategy. The results showed that the trend in hoarding food strategy of varied tits was roughly similar 

whether there was potential thieves prey or not. Foods were mainly stored in the medium pilferage risk area, 

with the high pilferage risk area and low pilferage risk area storage food ratio was relatively low. The 

presence of interspecific and intraspecific potential pilferers had different and obvious influence on the 

hoarding food strategy of varied tits. The presence of interspecific and intraspecific potential pilferers 

decreased the food storage ratio of high pilferage risk area (interspecific potential pilferers: F = 3.174, P < 

0.05; intraspecific potential pilferers: F = 90.475, P < 0.05) and increased that of low pilferage risk area 

(interspecific potential pilferers: F = 220.440, P < 0.05; intraspecific potential pilferers: F = 15.651, P < 0.05). 

Furthermore, when there was interspecific potential pilferers, the food storage ratio of medium pilferage risk 

area would be lower (F = 143.749, P < 0.05), but if there was intraspecific potential pilferers, the food storage 

ratio of medium pilferage risk area would not change (F = 0.776, P > 0.05). This means that the varied tits 

recognized and prevented from stealing food of interspecific pilferers more than intraspecific potential 

pilferers. In addition, in the three different situations, the male and the female varied tits′s hoarding food 

strategies were obviously different (Table 2). When there was no potential pilferers, and there was 

intraspecific potential pilferers, the male varied tits would took notice and prevented stealing food more than 

the females (There was no potential pilferers: high pilferage risk area t = 4.962, df = 16.546, P < 0.05; 

medium pilferage risk area t = ﹣0.890, df = 29.255, P > 0.05; low pilferage risk area t =﹣2.166, df = 30, P 
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< 0.05. There was intraspecific potential pilferers: high pilferage risk area t =﹣0.152, df = 29, P > 0.05; 

medium pilferage risk area t = 2.352, df = 19.568, P < 0.05; low pilferage risk area t =﹣2.287, df = 19.563, P 

< 0.05). While there was interspecific potential pilferers, the results show that no significant difference was 

observed in the hoarding food strategy of the male and female varied tits (high pilferage risk area t = 1.361, df 

= 29, P > 0.05; medium pilferage risk area t =﹣0.194, df = 21.529, P > 0.05; low pilferage risk area t = 

﹣1.599, df = 29, P > 0.05). 

Key words: Varied tit, Parus varius; Scattered hoarding; Pilferage risk area; Pilferage avoidance  

 

为适应自然环境条件下食物资源在空间与

时间上分布的不均衡性，许多动物都具有明显

的贮食行为（Smith et al. 1984）。在高纬度地区，

因季节性环境变化大，冬季环境严酷，因而具

有贮食习性的动物比低纬度地区更加普遍，它

们贮藏的食物对于其能否顺利越冬可能是至关

重要的（Brodin 2007）。 

自然界中有贮食行为的鸟类主要集中于鹰

科（Accipitridae）、隼科（Falconidae）、草鸮科

（Tytonidae）、鸱鸮科（Strigidae）、啄木鸟科

（Picidae）、鸦科（Corvidae）、山雀科（Paridae）、

伯劳科（Laniidae）等，多是猛禽和杂食性鸟类

（鲁长虎等 1997）。其贮食方式主要有两种：集

中贮食，即在巢穴处或某些洞道等隐蔽处集中

贮藏大量食物（Kaufman 1973，Solheim et al. 

1984，邹红菲等 2005）；分散贮食，即在较大

范围内或者整个家域中形成许多小的贮藏点

（Cowie et al. 1981，Vander Wall et al. 1981，鲁

长虎等 1997）。采用不同的贮食行为方式和策

略，是鸟类在长期的自然竞争中不断进化的结

果（Male et al. 2007）。集中贮食的鸟类多为大

型猛禽类，这种贮食方式有着明显的贮食保护

行为；分散贮食的鸟类多为杂食性小鸟，选用

这种贮食方式的鸟类体型大多很小，无力保护

自己贮藏的食物，所以没有明显的贮食保护行

为，但这种贮食方式可在众多的竞争者和潜在

盗食者存在的情况下，更好地保护自己的劳动

成果，可以很好地预防灾难性盗食情况的出现

（Carrascal et al. 1993，Vander Wall et al. 2003，

Male et al. 2007）。两种贮食方式具有各自的优

势，鸟类往往会根据自身以及周围环境条件，

权衡取食及贮藏过程中时间及能量的花费和收

益，在取食与贮食乃至贮食策略上形成一种平

衡（鲁长虎等 1997）。此外，依据食物贮藏时

间的长短，鸟类的贮食又可分为：短期贮食，

即食物贮藏后若干天即寻回、取出食用；长期

贮食，即食物贮藏几个月之后再寻回、取出食

用。短期分散贮食鸟类贮藏食物的丢失率为

2%/d ~ 10%/d，长期、分散贮食鸟类贮藏食物

的丢失率为 2%/d ~ 30%/d（Vander Wall et al. 

2003）。已有研究表明，自然条件下，盗食现象

普遍存在于贮食动物间，盗食者主要为同域分

布的种内竞争者（即潜在种内盗食者）和种间

竞争者（即潜在种间盗食者）（Dally et al. 

2006a，b）。 

杂色山雀（Parus varius）是雀形目山雀科

鸟类，主要分布于东北亚高纬度地区，属于狭

域分布的物种，目前已知分布于日本、朝鲜半

岛和中国（赵正阶 2001）。已有研究表明，杂

色山雀是一种典型的杂食性留鸟，春夏季主要

取食昆虫，对森林病虫害防治有着突出贡献；

秋冬季取食浆果、植物种子和少量昆虫（蔡玥

等 2014）。作为一种高纬度北方留鸟，食物匮

乏且又漫长寒冷的冬季对其生存构成了严重的

威胁（Brodin 2007），为了成功越冬并在第二年

春季成功繁殖，杂色山雀在秋季有着明显的贮

食行为，贮食的主要对象是一些植物的种子。

分布于日本伊豆诸岛的杂色山雀主要以当地的

各种坚果作为贮食对象（Higuchi 1977）；分布

于中国辽宁地区的杂色山雀则会贮存红松

（Pinus koraiensis）种子（奚长海等 2015），此

行为可能对促进自然条件下红松种子的扩散和
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红松林的自然更新具有积极意义（鲁长虎 

2002）。已有研究表明，杂色山雀的贮食方式是

就近分散贮食，在不区分个体的情况下，在同

一个投食点取食的杂色山雀，其贮食位点分布

于以取食点为中心，半径 100 m的圆形范围内，

贮食密度与距取食点的距离呈负相关；贮食微

生境主要为树皮裂缝、灌木根部、草丛、石缝

和苔藓下（奚长海等  2015）。普通䴓（Sitta 

europaea）喜欢在树干上搜寻食物，秋季也有

贮食红松种子的行为（邹红菲等 2005）。在辽

宁的东南部山区，普通䴓是杂色山雀同域分布

物种，并与杂色山雀形成竞争关系，野外曾见

到杂色山雀贮存在树皮裂缝中的食物被普通䴓

盗食。 

目前鸟类贮食的研究多注重于贮食方式

（鲁长虎等 1997），食物资源的寻找、采集、搬

运、贮藏微生境选择（鲁长虎 2002，邹红菲等 

2005，奚长海等 2015）和贮食鸟类如何寻回贮

藏的食物及与其相关的空间记忆能力（Clayton 

et al. 2007）等方面，却鲜有对贮食鸟类个体面

对潜在盗食者时的贮食策略调整进行研究的。

本文将以杂色山雀个体为研究对象，通过比较

分析其个体不同情况下贮食策略的变化，以期

揭示分散贮食鸟类分别在无潜在盗食者、有种

内潜在盗食者和有种间潜在盗食者出现的情况

下，个体反盗食贮食策略的差异和雌雄个体分

别在以上三种情况下反盗食贮食策略的差异。 

2  研究地概况与研究方法 

2.1  研究地概况 

本研究在辽宁仙人洞国家级自然保护区开

展，该保护区位于大连市庄河北部（39°54′00″ ~ 

40°03′00″N，122°53′24″ ~ 123°03′30″E），海拔

200 ~ 680 m，总面积 3 574.7 hm
2，其中核心区

780 hm
2。该地区具有典型的海洋性季风气候，

冬季较为寒冷，常有积雪覆盖，主要植被为赤

松-栎林植物群落，建群树种为赤松（Pinus 

densiflora）、红松、蒙古栎（Quercus mongolica）

和水杉（Metasequoia glyptroboides）。 

2.2  实验方法 

前期（2014 年 10 月 6 日至 2014 年 10 月

15日）在保护区选择经常看到杂色山雀活动的

7个区域，各区域间隔约 1 km以上，在各区域

内随机设置 4 ~ 5个投食点，各投食点间距离约

50 m；各投食点每次投放红松种子 20粒，吸引

杂色山雀到投食点取食，并每天从9:00时开始，

每隔 1 h 巡视记录一遍各投食点红松种子的数

量变化，至 15:00 时结束巡视。当发现某一投

食点红松种子数量减少时，补足红松种子，并

派人监视该点，确认红松种子是被杂色山雀取

走贮藏后，将该区域其他投食点逐步向该投食

点挪动直至与该投食点重合，引导该区域杂色

山雀集中到此投食点取食，建立固定的杂色山

雀取食点。这样，在 7 个区域内通过引导建立

了 7个固定投食点（每个区域 1个）。在整个实

验过程中，我们发现杂色山雀个体的活动区域

相对固定，即出现在每个固定投食点的杂色山

雀个体及个体数是基本不变的，在附近用雾网

法捕捉到该投食点取食的所有杂色山雀个体，

脚环和彩环环志并取血后放归。出现在各投食

点并取食红松种子的鸟类只有杂色山雀和普通

䴓2 种，且两者互为竞争关系。在各固定取食

点附近，共捕捉环志了 50只杂色山雀，通过彩

环颜色的不同组合可准确识别杂色山雀个体。

普通䴓没有环志。 

后期（2014年 10月 16 日至 2014年 10月

30日）在前期已确定的固定投食点投食 200粒

红松种子，且取完后补充。由于杂色山雀发现

投食点有其他竞争者取食时的最远驱逐距离为

5 m，故选择杂色山雀白天贮食活动频率较高的

时间段（8:30 ~ 14:30 时），分别观察记录以下

3 种情况下到投食点取食的每只杂色山雀的贮

食情况：（1）距投食点 5 m 以内无竞争者时；

（2）投食点 5 m以内放置一个 10 cm × 10 cm装

有杂色山雀的笼子（模拟种内潜在盗食者），且

贮食区域内无其他竞争者出现时；（3）投食点

5 m以内放置一个 10 cm × 10 cm装有普通䴓的

笼子（模拟种间潜在盗食者），且贮食区域内无
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其他竞争者出现时。红松种子被取走后，借助

8 × 42倍双筒望远镜（BAK4，广州博冠光电科

技股份有限公司）跟踪观察确定食物的贮藏地

点，用标签对贮食位点进行标记，实验结束后

使用 GPS（62SC，佳明）进行定位，同时记录

贮食点的生境类型。在跟踪观察过程中需要多

人合作，其中一人隐藏在投食点附近观察，其

他人分散于距投食点约 50 m处，待杂色山雀啄

取食物后，隐匿在投食点附近的观察者将其飞

行方向告知相应位置的观察者，如此，在距离

投食点 100 m内的贮食位点几乎能够全部被观

察到。 

因分散贮食鸟类的贮食丢失率与贮食分散

程度呈负相关，而与被发现的可能性呈正相关

（Lucinda et al. 2007），同时结合本实验前期预

实验的实际情况，我们定义以投食点为圆心，

半径 5 m及以内的圆形区域为贮食被盗高风险

区（贮食位点易被取食点附近的竞争者发现），

半径 5 m到 15 m（包含 15 m）的环形区域为

贮食被盗中风险区，半径 15 m到 100 m的环形

区域为贮食被盗低风险区（贮食位点远离取食

点，不易被取食点附近的竞争者发现）。 

2.3  数据分析 

观察对象为在实验区域出现的杂色山雀，

统计对象为贮食次数不少于 30次的观察对象，

被观察贮食次数少于 30 次的观察对象不计入

统计分析，最后，共获得 40个有效统计对象。

对所取杂色山雀的血样做性别鉴定实验（霍雅

鹏等 2009），判定野外各观察对象的雌雄。用

ArcGIS 9.0软件对被计入统计对象的杂色山雀

个体在不同情况下贮食位点的空间分布进行分

析，统计其在不同贮食风险区的贮食位点数量。

使用单因素方差分析（One-way ANOVA）比较

无潜在盗食者、存在种内潜在盗食者、存在种

间潜在盗食者这 3种情况下，杂色山雀个体（不

分雌雄）在同一类贮食风险区（高、中、低）

贮食位点分布概率的差异；用独立样本 T检验

分析相同情况下，相同贮食风险区内，雌性和

雄性杂色山雀个体贮食位点分布概率的差异。

统计分析在 Spss17.0软件中完成，采用双尾检

验，显著性设为 P < 0.05。 

3  结果 

3.1  研究对象情况   

在7个固定取食点附近共环志取血50只杂

色山雀，其中，雌性 16 只，雄性 34 只。符合

贮食情况统计标准的统计对象共 40只（表 1）。 

3.2  杂色山雀个体贮食特点 

在个体识别的基础上，我们发现在同一投

食点取食的杂色山雀个体，短时间内（观察时

间 t < 30 min），在无潜在盗食者出现时，其贮

食位点分布方式为以投食点为顶点，集中于 30 
 

表 1  实验观察对象及统计对象 

Table 1  Experimental observation and statistical object 

固定取食点 

Fixed feeding point 

观察对象（只） 

The observe objects

（ind） 

统计对象（只） 

The statistical objects

（ind） 

总贮食次数（次） 

The total number of store 

food 

观察时长（h） 

The observation time 

1  6  5  552  18 

2  7  5  523  18 

3  6  5  430  18 

4  6  4  496  18 

5  8  7  693  18 

6  9  7  667  18 

7  8  7  687  18 

总计 Total 50 40 4 048 126 
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~ 50 度角，半径约（15 ± 5）m的扇形区内，

随机分散分布；当出现潜在盗食者时，扇形半

径加长到约（25 ± 5）m，同时会在贮食区域相

反方向约 70 ~ 80 m处，随机贮食 4 ~ 5粒。且

无论有无潜在盗食者出现，每只个体的贮食区

域都相对独立、互不重叠。 

3.3  潜在盗食者与杂色山雀贮食的关系   

无潜在盗食者出现时，杂色山雀在高风险

区、中风险区和低风险区的贮食比例分别为

15.67% ± 0.97%、67.2% ± 1.44%和 17.32% ± 

1.26%（n = 40）；种间潜在盗食者出现时，杂

色山雀在高风险区、中风险区和低风险区的贮

食比例分别为 13.46% ± 0.76%、48.11% ± 0.65%

和 38.53% ± 0.64%（n = 40）；种内潜在盗食者

出现时，杂色山雀在高风险区、中风险区和低

风险区的贮食比例分别为 5.7% ± 0.35%、

69.04% ± 1.53%、25.37% ± 1.60%（n = 40）。 

以上数据表明不论潜在盗食者出现与否，

杂色山雀贮食的总体趋势大致相同，即主要将

食物贮藏在中风险区，高风险区和低风险区贮

食比例偏低。与无潜在盗食者出现情况相比，

种间潜在盗食者出现时，杂色山雀在高风险区

域贮食比例显著降低（F = 3.174，P < 0.05），

中风险区域贮食比例也显著降低（F = 143.749，

P < 0.05），低风险区域贮食比例显著上升（F = 

220.440，P < 0.05）。与无潜在盗食者出现情况

下相比，种内潜在盗食者出现时，杂色山雀在

高风险区域贮食比例显著降低（F = 90.475，P < 

0.05），中风险区域贮食比例无显著性差异（F =

0.776，P > 0.05），低风险区域贮食比例显著上

升（F = 15.651，P < 0.05）。 

3.4  不同性别杂色山雀贮食策略的差异   

无潜在盗食者出现的情况下，雌性杂色山

雀在高风险区域贮食比例明显较雄性杂色山雀

高（t = 4.962，df = 16.546，P < 0.05）；在中风

险区域贮食比例与雄性无显著性差异（ t  = 

﹣0.890，df = 29.255，P > 0.05）；在低风险区

域贮食比例明显较雄性低（t =﹣2.166，df = 30，

P < 0.05）（表 2）。即此条件下，雄性杂色山雀

预防盗食的投入较雌性高。 

种间潜在盗食者出现时，雌性杂色山雀在

高风险区（t = 1.361，df = 29，P > 0.05）、中风

险区（t =﹣0.194，df = 21.529，P > 0.05）、低

风险区（t =﹣1.599，df = 29，P > 0.05）贮食

比例与雄性杂色山雀均无显著性差异。即此条

件下，雌雄杂色山雀防盗食应对策略一致。 

种内潜在盗食者出现时，雌性杂色山雀在

高风险区域贮食比例与雄性杂色山雀无显著性

差异（t =﹣0.152，df = 29，P > 0.05）；在中风

险区域贮食比例比雄性高（t = 2.352，df = 

19.568，P < 0.05）；在低风险区域贮食比例比

雄性低（t =﹣2.287，df = 19.563，P < 0.05）。

即此条件下，雄性杂色山雀反应更强烈，为预

防灾难性盗食的发生投入较雌性高。 

4  讨论 

盗食是指贮食动物贮藏的食物被其他动物

个体搬走或取食的一种行为，盗食现象在贮食 
 

表 2  雌雄杂色山雀在各风险区的贮食比例（平均值 ± 标准差） 

Table 2  The Store food proportion of male and female varied tit in the three risk area (Mean ± SD)  

 
性别及样本量 

Sex and samplesize 

高风险区（%） 

High risk area 

中风险区（%） 

Middle risk area 

低风险区（%） 

Low risk area 

无潜在盗食者 

There is’t potential pilferers 

雌 Female （n = 15） 19.64 ± 1.44 65.83 ± 2.14 14.58 ± 1.53 

雄 Male（n = 25） 12.16 ± 0.43 68.41 ± 1.95 19.75 ± 1.79 

出现种间潜在盗食者 

There is interspecific potential pilferers 

雌 Female （n = 15） 14.59 ± 1.11 47.98 ± 0.48 37.42 ± 0.83 

雄 Male（n = 25） 12.53 ± 1.02 48.22 ± 1.13 39.43 ± 0.91 

出现种内潜在盗食者 

There is intraspecific potential pilferers 

雌 Female （n = 15） 5.68 ± 0.50 72.51 ± 0.68 21.81 ± 0.72 

雄 Male（n = 25） 5.78 ± 2.06 66.54 ± 10.37 27.93 ± 10.93 
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动物中非常普遍，动物贮藏食物是为了在食物

短缺时利用，所以贮藏食物的损失对贮食动物

的生存来说非常不利，尤其是灾难性盗食的发

生更是致命的（Dally et al. 2006b）。 

同种或异种动物的盗食是贮藏食物丢失的

主要原因之一，同时也是贮食行为不断进化的

主要选择压力（Vander Wall et al. 2003，Dally et 

al. 2006a，b，Leaver et al. 2007），所以种间及

种内潜在偷盗者的出现与否，对杂色山雀的贮

食策略有着明显的影响。有研究表明，贮食动

物为了应对盗食的发生，会增加贮食量和进行

二次搬运，如松鸦（Garrulus glandarius）（Emery 

et al. 2001）、西丛鸦（Aphelocoma californica）

（Dally et al. 2005）。杂色山雀个体在贮食时，

为了迷惑潜在的盗食者，会在贮食区域相反的

方向欺骗性地贮食 4 ~ 5 粒食物，作错误引导，

而且在有盗食风险的情况下，会改变各贮食被

盗风险区的贮食比例，这些行为应该是杂色山

雀种群在长期的贮食竞争过程中进化出应对干

扰竞争者的贮食策略。 

种间及种内潜在偷盗者的出现与否，对杂

色山雀的贮食策略有着明显的影响，但其应对

策略却又明显不同。种间及种内潜在偷盗者的

出现，都会引起被盗高风险区贮食比例降低，

低风险区贮食比例上升；但种间潜在盗食者出

现时，杂色山雀在被盗中风险区的贮食比例降

低，而种内潜在盗食者出现时，杂色山雀在被

盗中风险区贮食比例不变，即两种潜在盗食者

的出现对杂色山雀在中风险区贮食比例的影响

不同，也就是说杂色山雀对种间干扰者的出现

更加敏感，防范潜在种间盗食者盗食的投入更

大。 

容忍盗食假说认为，贮食动物在不影响其

生存和繁殖的前提下，能够忍受盗食者的存在

和部分贮藏食物的丢失，这在家族式生活、集

群生活（如山雀科和鸦科的一些鸟类）或者领

域互相重叠的贮食动物（如松鼠 Sciurus 

vulgaris 和田鼠 Apodemus spp）中比较常见

（Dally et al. 2005）。所以种内竞争者出现时，

杂色山雀在贮食被盗中风险区贮食比例不变，

可能是因为它可以容忍自己的这部分贮食被种

内盗食者偷取。同时，基于互惠盗食理论，同

区域分布的贮食鸟类，理论上互为偷盗者；贮

食动物的贮食能力和盗食能力同样重要，通常

种群内的每个成员既是贮食者，又是盗食者，

它们可以通过互惠盗食来维持种群内贮藏食物

总量的相对稳定，这样就可以保证大部分个体

能够成功渡过食物短缺期（Andersson et al. 

1978），即损失的部分，可以通过盗食其他种内

贮食者的贮食来得到补偿（Vander Wall et al. 

2003）。 

不对称盗食理论认为，同域分布贮食动物

间的盗食通常是不对称的，即一种动物能盗食

另一种动物，但是反过来却很难发生，例如黄

松花鼠（Tamias amoenus）可以盗取地松鼠

（Spermophilus lateralis）贮藏的食物，但反过

来地松鼠却无法盗取黄松花鼠埋藏的种子

（Vander Wall et al. 2009）。杂色山雀应对种内和

种间干扰者时贮食策略的不同，可能与不对称

性盗食有关，这种不对称盗食也许对杂色山雀

极为不利，所以杂色山雀对种间竞争者普通䴓

的出现更加敏感，防范盗食投入更大。在野外

实验中，我们也的确观察到杂色山雀贮存在树

皮裂缝中的红松种子被普通䴓盗食，至于杂色

山雀是否会盗食普通䴓贮藏的食物，尚未观察

到，有待于以后进一步研究。 

快速隔离假说认为，自然条件下出现丰富

食物时，从个体层面来讲，各贮食个体间存在

着相互的竞争压力，所以需要快速取走食物贮

藏起来 （Hart et al. 1971，Jenkins et al. 1992，

Lonsdale 1993）。本研究显示，当杂色山雀发现

投食点放置大量红松种子时，会在短时间内迅

速将这些红松种子叼走贮存，在不同的投食点，

视杂色山雀个体数量多少，200 粒种子短则 10 

min，长则 30 min 就会被全部取走，在整个过

程中，没有发现杂色山雀将红松种子叼到树上

吃掉，说明在强大的竞争压力下，贮食已经变

成此时的第一要务。此外，竞争者的存在意味
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着食物有被窃取的风险，所以基于避免偷盗假

说，为了保护已获得的食物，当出现种内、种

间竞争者时，为了防止自己所贮的食物被发现

（Smith et al. 1984），理论上贮食个体此时的贮

食位置越远越分散，产生灾难性盗食的可能性

越低（Clarke et al. 1994，Chang et al. 2010，Yi 

et al. 2012）。但此时涉及到另外一个问题就是

能量收益，贮食距离加长，分散程度加大，意

味着贮食个体在此过程中能量投入加大。动物

贮藏食物是一个极其复杂的过程，在贮藏过程

中贮食动物不仅要投入大量的能量和时间，同

时还增加了被捕食风险，所以贮食动物应该比

其他盗食者有更多的机会找回自己贮藏的食

物，作为贮食过程中能量消耗的补偿。因此，

我们认为不同情况下，杂色山雀在各贮食被盗

风险区贮食比例的不同及变化，是其根据自身

以及周围环境的条件，权衡取食及贮藏过程中

时间及能量的花费和收益，在取食与贮食乃至

贮食策略上形成的一种平衡。 

有研究表明，贮食行为在同种贮食动物中

存在性别差异（Wauters et al. 1995），如长爪沙

鼠（Meriones unguiculatus）（Nyby et al. 1973）、

红松鼠（Sciurus vulgaris）（Lee 2002）和金黄

地鼠（Mesocricetus auratus）（Wong et al. 1985）

中雌性贮藏食物比雄性多，而食蝗鼠

（Onychomy torridus）（Mccarty et al. 1975）中雄

性比雌性贮藏食物多。本实验中投食点附近捕

捉的 50只杂色山雀中雄性居多数，约是雌性的

两倍之多，所以作者认为杂色山雀种群在秋季

贮食过程中，雄性杂色山雀更擅长于寻找和发

现食物，间接证明在杂色山雀种群中，雄性贮

食比雌性多，而且雄性为预防灾难性盗食的发

生投入亦较雌性高。至于雌雄为何会出现这种

差异，这种差异会给雄性在未来的繁殖中带来

什么好处？还有待于进一步研究。 
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