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贮食动物的盗食与反盗食行为策略 

张洪茂 
华中师范大学生命科学学院进化与生态学研究所  武汉  430079 

摘要：食物贮藏是许多动物应对食物短缺、保障其生存和繁衍的一种适应性行为。保护好贮藏食物以

供食物短缺期利用，是食物贮藏成功的标志和进化动力。同种或异种动物盗食是贮藏食物损失的重要

原因。嗅觉、视觉与空间记忆、随机搜寻等是动物搜寻和盗取食物的重要手段；避免盗食、阻止盗食

和容忍盗食是动物反盗食的重要策略。动物通常采用多种行为策略进行盗食和反盗食，分配食物资源，

形成相对稳定的种内、种间关系。盗食与反盗食互作及其对贮食行为进化的意义已成为行为生态学的

研究热点和前沿之一，针对鸟类和哺乳类动物的研究尤为丰富。本文总结了贮食动物常见的盗食和反

盗食行为策略及其相互作用的研究进展，主要内容涉及贮食动物利用嗅觉、视觉与空间记忆、随机搜

寻等盗取其他个体食物的盗食策略，以及通过隐藏、转移、保卫、容忍等方式减少被盗食，保护贮藏

食物的行为策略。针对现有研究状况，从种间盗食与反盗食及其与物种共存的关系，种间非对称盗食

关系及其适应意义，盗食与反盗食最适行为策略及其与贮食动物适合度的关系等方面对今后研究提出

了建议。 
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Cache Pilferage and Protection Behavioral Strategies  
in Food-hoarding Animals 

ZHANG Hong-Mao 
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Abstract: Food hoarding for future use is an important behavioral strategy adopted by animals to adapt to 

periodic food scarcity. The evolution of food hoarding behavior critically depends upon the actual 

consumption of hoarded foods, and enhancement of their fitness. Pilferage by inter- and intra-specific 

competitors is one of the key reasons of cache-loss for hoarders. In the evolutionary arms race between 

hoarders and pilferers, both of them should consider the trade-off between cache pilferage and protection. 

Food hoarding mammals and birds often exhibit avoidance, prevention, and/or tolerance to reduce cache 

pilferage by others (cache protection), whereas, they rely on olfactory cues, spatial memory and random 
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searching to pilfer food from cache owners (cache pilferage). Food sharing through cache pilferage and 

protection among sympatric animals that share similar diets is beneficial for coexistence, and has recently 

attracted much attention in behavioral ecology. Previous studies show that food hoarders (e.g., mammals and 

birds) usually adopt one or several strategies of hiding caches, changing cache sites, fighting, evicting, or 

sharing caches to reduce cache pilferage (cache protection), and of olfactory cues, visual and spatial cues, or 

random searching to pilfer foods from others (cache pilferage). Interactions of cache pilferage and protection 

among sympatric animals are beneficial for their coexistence both at the population and community levels. 

Contributions of cache pilferage and protection to coexistence in sympatric animals, asymmetric pilferage 

between interspecific species and optimal model of cache pilferage and protection in food hoarding animals 

are needed more attention in the future. 

Key words: Food-hoarding; Cache pilferage; Cache protection; Reciprocal pilferage; Coevolution; Species 

coexistence 

食物贮藏（food hoarding）是指动物收集

食物，以一定的方式贮藏起来供食物短缺期利

用的行为，包括对食物的找寻、处理、搬运、

贮藏和找回利用等（蒋志刚 1996a，鲁长虎等 
1997）。食物贮藏是自然选择作用下，动物（如

啮齿动物和鸟类）应对食物资源周期性波动或

短缺的一种适应行为，动物利用贮藏食物渡过

食物贫乏的季节（如冬季）和为来年春季繁殖

提供足够能量，能够提高其生存和繁衍适合度

（Vander Wall 1990）。动物贮藏食物的方式有

集中贮藏（larder-hoarding）和分散贮藏（scatter- 
hoarding）两种形式。集中贮藏指动物将食物

贮藏在少数位点（如洞穴、石缝等），每个位点

含有较多的食物（如数十至数百粒种子）；分散

贮藏指动物将食物贮藏在多个位点（如土壤、

枯枝叶、草丛及石缝等），每个位点仅含少量食

物（如 1 或 2 粒种子）（Vander Wall 1990，路

纪琪等 2004）。许多动物均具有集中或/和分散

贮食行为，贮食方式也会随条件的改变而改变

（路纪琪等 2005，Zhang et al. 2014a）。 
保护贮藏食物对动物的生存和繁衍至关重

要，也是食物贮藏成功的标志和贮食行为进化

的重要选择压力（蒋志刚 1996a，Vander Wall et 
al. 2003）。自然环境的变迁、腐烂霉变、遗忘、

其他动物盗食等多种原因均可能造成贮藏食物

损失，其中，同种或异种动物盗食行为及其对

贮食行为进化的影响受到研究者的广泛关注

（蒋志刚 1996a，Vander Wall et al. 2003，Dally 
et al. 2006）。例如黄松花鼠（Tamias amoenus）
贮藏在潮湿土壤中的约佛松（Pinus jeffreyi）种

子 3 d 内盗食损失率高达 29.1%（Vander Wall 
2000）；岩松鼠（Sciurotamias davidianus）分散

贮藏的核桃（Juglans regia）、胡桃楸（Juglans 
mandshurica）种子 90%会在 3 ~ 5 d 内被自己

或其他个体取食或搬离（Zhang et al. 2017）；同

种竞争者存在时，岩松鼠会在 3 ~ 5 d 内将 90%
以上的分散贮藏种子（核桃）转移到巢域附近

分散或集中贮藏 （Zhang et al. 2014b）。同种或

异种个体盗食是贮食行为进化的选择压力，也

是进化动力，与盗食者相比，贮食动物会从食

物贮藏中获取更多好处。其一、动物贮藏的食

物通常会多于维持其生存所需要的食物，盗食

一般不至于使全部食物损失，贮食动物仍可以

利用未被盗食的食物渡过食物短缺期，在生存

和繁衍方面占优势（Smulders 1998）；其二、

贮食动物对贮藏位点及其周围环境较盗食者

熟悉，具有空间记忆优势，找回贮藏食物时占

优势，获取更多利益，具有更高的适合度

（Grodzinski et al. 2010）；其三、当食物资源不

足或波动幅度很大时，即使大部分贮藏食物会

被盗食，动物也只有努力贮藏食物才能维持食

物短缺期的生存希望，因此，当贮藏的食物被
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人为反复取走后（9 次，模拟盗食），岩松鼠、

社鼠（ Niviventer confucianus ）、大林姬鼠

（Apodemus peninsulae）依旧会不断努力贮藏

食物（Huang et al. 2011，Zhang et al. 2014a）。
可见，在食物资源波动剧烈的环境条件下，食

物贮藏行为更符合自然选择的进化方向。通常，

贮食动物共同利用食物资源，种群内各个个体

既是贮食者，又是盗食者，也可能通过相互盗

食（reciprocal pilferage）维持贮藏食物总量的

相对平衡（Vander Wall et al. 2003）。 
食物资源短缺、分布分散而不易获得时，

盗取其他个体的食物亦为获取食物的重要捷

径，对动物的生存同样重要（Vander Wall et al. 
2009，Dittel et al. 2017）。例如花鼠（T. sibiricus）
不仅能利用发达的嗅觉、空间记忆搜寻食物，

区分自己贮藏和其他个体贮藏的食物，并在食

物搜寻和处理时避开自己贮藏的食物，尽量取

食和收集其他个体贮藏的食物，还可以利用同

种个体提供的视觉和听觉信息，提高搜寻和盗

取其他个体贮藏食物的效率（Yi et al. 2016a，b，
Niu et al. 2019）。 

在长期的进化过程中，贮食动物形成了一

系列针对同种或异种动物的盗食和反盗食行为

策略。盗食和反盗食互为选择压力，贮食者和

盗食者间的军备竞赛（evolutionary arms race）
推动盗食与反盗食行为的协同进化（Dally et al. 
2006）。盗食与反盗食相互作用对贮食行为进化

的意义、种内盗食与反盗食互作对贮食动物个

体和种群适合度的影响、种间盗食及反盗食互

作与同域分布物种共存的关系等已成为贮食行

为研究的热点和前沿科学问题，针对鸟类和哺

乳类的研究尤为丰富和深入（Vander Wall et al. 
2003，Dally et al. 2006，Grodzinski et al. 2010，
Dittel et al. 2017，Gu et al. 2017，Cao et al. 
2018）。但是，由于自然条件下对贮食动物跟踪

困难，贮食者和盗食者难以确认到个体水平，

因此，种群、群落层面的盗食-反盗食关系、盗

食-反盗食相互作用对动物适合度的影响，盗食-
反盗食相互作用对贮食行为进化的意义等都尚

待深入探索。早期的研究主要集中在个体或种

群水平，通常通过直接观察同种或异种个体间

食物竞争行为、通过扣网实验排除某些物种或

个体观察目标动物对食物的取食和搬运、通过

控制性围栏实验结合视频监控观察少量个体间

的贮食及盗食和反盗食行为、通过人为取走贮

藏食物模拟动物盗食观察贮食动物的行为响

应、通过标记贮藏食物（例如植物种子）跟踪

贮藏食物的动态以反映贮食动物的行为响应等

（Vander Wall 1990，Vander Wall et al. 2003，
Dally et al. 2006，Xiao et al. 2006，Zhang et al. 
2011a，b，2014a，b，Dittel et al. 2017，Niu et al. 
2019）。近期的研究开始利用微型全球卫星定位

系统（GPS）、无线电技术、红外触发相机技术

等在野外或实验室内跟踪实验动物本身或实验

动物贮藏的食物，记录个体或种群间的盗食、

反盗食过程，将贮藏食物（例如植物种子）变

化与个体行为联系起来，在个体、种群和群落

水平构建更准确、更直观的盗食和反盗食互作

网络，计算个体的最终食物拥有量，分析个体

的食物拥有量与盗食和反盗食的关系，以及对

个体和种群的生存和繁殖能力的影响，评估盗

食与反盗食互作对个体和种群适合度的影响

（Jansen et al. 2012，Hirsch et al. 2012，王志勇 
2018，Gu et al. 2017，黄广传 2019）。 

1  贮食动物的盗食行为 

盗食行为（cache pilferage）指动物将同种

或异种个体贮藏的食物找到取食或转移据为

己有的行为，是动物搜集食物和弥补食物损失

的重要方式（Vander Wall et al. 2003）。贮食动

物（如啮齿动物和鸟类）会综合运用嗅觉

（olfactory）、视觉与空间记忆（observational 
memory/episodic-like memory ）、随机搜寻

（random searching）等搜寻和盗取其他个体的

食物（Vander Wall 1990，蒋志刚 1996b，Dally 
et al. 2006）。 
1.1  嗅觉 

嗅觉对啮齿动物盗取食物具有重要作用，
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例如黄松花鼠、拉布拉多白足鼠（Peromyscus 
maniculatus）、岩松鼠、更格卢鼠（Dipodomys 
merriami）等主要靠嗅觉搜寻埋藏的种子（蒋

志刚 1996b，Vander Wall 2000，Dally et al. 
2006，张洪茂等 2007）。少数鸦科鸟类也可以

利用嗅觉线索提高盗取食物的成功率（Buitron 
et al. 1985，Harriman et al. 1986）。食物含水量、

营养成分、埋藏点大小、密度、埋藏深度以及

埋藏点基质等均影响嗅觉信号的强弱，从而影

响啮齿动物对食物的找寻（Vander Wall 1990，
蒋志刚 1996b，Vander Well 1998，Dally et al. 
2006，张洪茂等 2006）。通常情况下，食物含

水量越高、蛋白质、脂肪、挥发性化合物等含

量越高、食物贮藏密度越大、埋藏点食物量越

多、埋藏点越浅、食物贮藏点基质或微环境湿

度越大，散发的嗅觉信号越强，越容易被啮齿

动物找到取食（Vander Wall 1990，2010，张洪

茂等 2007，Yi et al. 2016a）。例如岩松鼠找到

用自封塑料袋封闭且埋藏于土壤的核桃种子的

比例非常低（张洪茂等 2007）；花鼠找到向日

葵（Helianthus annuus）种子埋藏点的比例随埋

藏深度和间距增加而减少，随埋藏点大小（埋

藏点食物量的多少）增大而增加（张洪茂等 
2006）；花鼠喜欢将蒙古栎（Quercus mongolica）
种子贮藏在干燥的基质中，更喜欢分散贮藏嗅

觉信号弱的种子，嗅球被破坏嗅觉能力减弱后，

会增加分散贮藏种子量（Yi et al. 2016a）。这

些结果说明，嗅觉信号强弱影响动物的贮食方

式和贮藏强度。但是嗅觉信号可能并非盗食者

与贮食者军备竞赛的主要选择压力，因为贮藏

食物的嗅觉信息对贮食者和盗食者的影响强度

是相似的，同种动物不同个体嗅觉发达程度和

利用嗅觉信息搜寻食物的能力也不会有明显的

差异，依靠嗅觉信息搜寻和盗取食物并不能体

现贮食者相对于盗食者的差异和优势（Vander 
Wall et al. 2006）。但异种动物间嗅觉差异将导

致盗食能力差异，往往会在种间形成非对称盗

食关系（asymmetric pilferage）（Wang et al. 
2018）。例如，黄松花鼠能利用嗅觉盗食斯特

勒蓝鸦（Cyanocitta stelleri）贮藏的糖松（P. 
lambertiana）种子，但斯特勒蓝鸦却不能利用

嗅觉盗食黄松花鼠贮藏的种子（Thayer et al. 
2005）；社鼠难以发现埋藏深度大于 2.0 cm 的

山杏（Armeniaca sibirica）种子，而大林姬鼠

能发现埋藏更深的种子，说明大林姬鼠利用嗅

觉信息搜寻埋藏种子的能力更强（Zhang et al. 
2011a）。在实验围栏内，社鼠依靠嗅觉或随机

搜寻搜索种子，可盗取大林姬鼠约 12.8%分散

贮藏的种子和 50.0%置于地表的种子，但大林

姬鼠却不能盗取社鼠贮藏在巢箱中的种子，二

者形成非对称盗食关系（Zhang et al. 2014a）。

分散贮食的鼠类（如红刺鼠 Maxomys surifer）
通常较集中贮食的鼠类（如黄胸鼠 Rattus 
flavipectus）有更强的盗食能力，这有利于在群

落水平解释分散贮食鼠类间如何通过互惠盗食

关系得以共存，也对理解分散和集中贮食鼠类

间的非对称盗食关系与共存有积极意义（Wang 
et al. 2018）。但是，种间嗅觉差异与盗食能力

的关系，及其对盗食、反盗食行为的影响尚需

深入研究。 
1.2  视觉与空间记忆 

视觉与空间记忆既是动物找回贮藏食物的

重要手段，也是从其他个体盗取食物的重要手

段（Vander Wall 1990）。一些啮齿动物和鸟类

对自身或其他个体的食物贮藏点和环境具有惊

人的记忆能力，凭借空间记忆在找回或盗取食

物时占优势（Shettleworth 1995，Vander Wall et 
al. 2006，Dally et al. 2006）。关于鸟类利用空间

记忆盗取食物的研究案例较多（Grodzinski et al. 
2012）。例如西丛鸦（Aphelocoma californica）、
渡鸦（Corvus corax）、蓝头松鸦（Gymnorhinus 
cyanocephalus ） 、 加 州 星 鸦 （ Nucifraga 
columbiana）、墨西哥星鸦（A. ultramarina）
等鸟类窥见其他个体贮藏食物时能记住贮藏点

的位置，并在贮食者离开时盗取这些食物

（Heinrich et al. 1998，Clayton et al. 2001，Dally 
et al. 2006）。一些鸟类贮藏食物时避开盗食者，

或当盗食者存在时减少贮藏量、将准备贮藏的
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食物吃掉、不断更换贮食位点以弱化盗食者的

空间记忆（spatial memory）和搜寻印象（search 
image）、或制造虚假贮藏点（deceptive cache）
以迷惑盗食者等行为也间接地反应了视觉信息

与空间记忆对鸟类盗取食物十分重要（Vander 
Wall et al. 2003，Dally et al. 2006）。Grodzinski
等（2012）认为鸦科和山雀科的鸟类能利用情

景记忆（episodic-like memory）盗取食物，即

盗食者窥视贮食者的贮藏活动，将贮藏者的贮

食情景及环境信息编码记忆，随后利用这些信

息盗取食物。例如，西丛鸦会花更多时间偷窥

贮食个体，记住贮食者的贮食位点，在随后找

寻过程中直接奔向贮食位点，可以在较短的时

间内找到食物（Grodzinski et al. 2012）。关于

灵长类动物利用情景记忆搜寻和盗取食物的研

究较多，但关于非灵长类哺乳动物的研究较少

（Byrne et al. 1988，Bednekoff et al. 1996）。

一些鼠类（如 Rattus norvegicus）具有情景记忆

能力，能记住遇到食物的时间（when）、地点

（where）和类别（what），但利用情景记忆盗

取其他个体食物的研究案例较少（Babb et al. 
2005，2006，Roberts 2006）。Daly 等（1992）
报道，更格颅鼠（Dipodomys merriami）能利

用空间记忆盗食其他个体的食物。张洪茂和张

知彬（2007）发现岩松鼠在围栏条件下找到自

己埋藏种子和人为埋藏种子的差异不明显，没

有体现出空间记忆的优势，但这可能是因为围

栏范围小、环境单一，在搜寻时间较长的情况

下，实验鼠依靠随机搜寻也可以找到这些种子，

空间记忆的优势可能被随机搜寻所掩盖；但在

自然条件下，岩松鼠埋藏的核桃和胡桃楸种子

的消失速度显著小于人为埋藏种子的消失速

度，说明岩松鼠能区分自己埋藏的种子和非自

己埋藏的种子，搜寻时可能避开自己埋藏的种

子，优先转移非自己埋藏的种子，以占有更多

资源（王威等 2013）。Yi 等（2016b）对花鼠

的研究结果也表明，围栏条件下花鼠能记住自

己的食物位点，并在搜索和管理中避开自己的

食物，盗取非自己的食物以获得更多资源。此

外，花鼠还会在嗅觉和空间记忆间权衡，对嗅

觉信息较弱的食物贮藏点具有更强的记忆能力

（Li et al. 2018），同时也可以通过观察同种个

体的食物搜寻和贮藏活动，提高食物搜寻和盗

食能力（Niu et al. 2019）。这些研究说明贮食

鼠类和鸟类，能够通过观察，借助情景记忆，

提高搜寻和盗取食物的效率。 
1.3  听觉 

同种个体的声音信号在动物求偶、亲代抚

育、觅食、躲避天敌、社群交流等活动中具有

重要意义，但在食物贮藏中的作用报道较少

（Davies et al. 2012）。同种个体的报警鸣叫能

使花鼠增加警戒行为（如抬头观察和保持警戒

姿势）、减少巢外活动时间和食物搬运量（Baack 
et al. 2000）。黑猩猩（Pan troglodytes）、猕猴

（Macaca mulatta）发现食物时，也会减少发

出的声音以减少被同伴发现的几率（Melis et al. 
2006，Santos et al. 2006）。一些研究认为贮食

者在贮藏过程中所发出的声音同样能为盗食者

提供可利用的线索，所以动物贮藏食物时会尽

量避免发出声音。同种个体存在时，西丛鸦会

优先选择贮藏时发出轻微声音的沙土基质，而

不是选择贮藏时发出较大噪音的沙砾基质贮藏

食物，以减少盗食者可利用的听觉线索（Stulp 
et al. 2009）。实验围栏内，花鼠能够利用同种

个体搜寻和贮藏食物时发出的声音信息提高搜

寻和盗取食物的效率，也说明听觉信息可以被

盗食者利用于盗取食物（Niu et al. 2019）。虽

然动物利用声音线索搜寻和盗取其他个体食

物的研究案例很少，但是听觉线索在贮食动物

搜寻和盗取食物过程中确实发挥着一定的作

用。听觉信息在动物贮食活动中的意义尚待深

入研究。 
1.4  随机搜寻 

随机搜寻也被一些啮齿动物（如东方灰松

鼠 Sciurus carolinensis、黄松花鼠）和鸟类（如

加州星鸦）用来发现其他动物的贮藏食物

（Kamil et al. 1985，McQuade et al. 1986，Vander 
Wall 1991，蒋志刚 1996b），但是，动物利用
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随机搜寻盗取其他个体贮藏食物的研究案例并

不多见。一般认为，利用随机搜寻找到食物的

效率并不高，对贮食者的影响也不大（Kamil et 
al. 1985，McQuade et al. 1986，Devenport et al. 
2000，Dally et al. 2006）。在 9.0 m × 9.0 m 实验

围栏内，岩松鼠通过随机搜寻，能找到约 31.0%
用自封塑料袋密封且埋藏于土壤浅层的核桃种

子（张洪茂等 2007）。一些研究认为，鸟类通

常搜寻那些与自己选择的贮藏点相似的地方，

能找到更多的食物，说明鸟类可能在搜寻印象

基础上，再利用随机搜寻的方式搜寻食物（蒋

志刚 1996b）。由于贮食动物对空间记忆或嗅

觉的依赖性更强，其随机搜寻能力往往被忽略，

因此，随机搜寻对食物贮藏行为进化的意义尚

待深入研究。 

2  贮食动物的反盗食行为 

反盗食行为一般指动物为保护贮藏食物，

降低贮藏食物被同种或异种动物盗食损失所采

取的行为策略。对应的英文术语有 cache 
protection 、 pilferage avoidance 、 pilferage 
prevention、anti-pilferage 等。Dally 等（2006）
在其综述论文中将 cache protection 与 pilferage
对应，其涵盖的意义更加广泛。动物的反盗食

行为策略很多，大致可归纳为避免盗食（pilferage 
avoidance）、阻止盗食（pilferage prevention）
和容忍盗食（pilferage tolerance）3种类型（Vander 
Wall et al. 2003，Dally et al. 2006），各类型均包

含多种行为策略，互不排斥。动物常利用多种

反盗食策略，并会随条件的不同而改变，具有

一定的可塑性（蒋志刚  1996a，Dally et al. 
2006，Wang et al. 2018）。 
2.1  避免盗食 

避免盗食是指动物将食物贮藏在盗食者不

易发现或获得的地方，或贮藏食物时避开盗食

者，或在被盗食者发现时将贮藏食物及时处理，

以阻断、限制或减弱潜在盗食者的视觉、嗅觉

或空间记忆信息，降低贮藏食物被发现的概率

（Grodzinski et al. 2010）。动物可能采取多种互

不排斥的行为策略，以避免盗食损失（Dally et 
al. 2006）。1）选择隐蔽的贮食地点：即将食物

贮藏在不易被盗食者发现的地方。动物选择什

么样的贮食位点，受捕食风险、环境条件、种

内种间竞争等多种因素影响，但隐蔽的贮藏位

点，通常可以降低贮藏食物的损失率（Sun et al. 
2013，Steele et al. 2015）。隐蔽贮藏因其保护贮

藏食物代价低而被很多动物优先选择，例如拉

布拉多白足鼠、黄松花鼠、长尾刺豚鼠

（Myoprocta acouchy）等将植物种子埋藏在灌

丛下方、边缘、枯木下方等较隐蔽的地方（Dally 
et al. 2004，2005a）；在围栏条件下，岩松鼠将

核桃、胡桃楸等种子贮藏在墙根处，并于 3 ~ 5 d
内转移到巢穴或巢箱所在的区域贮藏（Lu et al. 
2007，Zhang et al. 2014b）；在自然环境中，岩

松鼠将核桃种子朝特定方向搬运，将种子贮藏

在林下、灌丛下方土壤浅层、草丛或枯枝叶中，

偶尔也将种子置于树上（Zhang et al. 2014b）；
在野外条件下，山杏种子通常被岩松鼠、大林

姬鼠等搬运到隐蔽条件好的灌丛下方贮藏或取

食，同时此类贮藏位点常有较高的种子存留率，

说明隐蔽的贮藏位点可减少食物损失（Zhang 
et al. 2013，Sun et al. 2013）。2）增加食物搬运

距离，降低食物贮藏密度。许多动物将食物搬

运到远离食物源的地方贮藏，贮藏点间保持一

定的距离，而且食物的营养价值越高，贮藏距

离越远，贮藏点间距离越大，贮藏食物密度制

约性损失也越小（Jansen et al. 2001，Zhang et al. 
2008，2017）。3）贮藏食物时避开盗食者、减

少贮藏量或取食贮藏食物（Dally et al. 2006）。
通常，林冠外因隐蔽条件差而具有较高的被捕

食风险，林下因聚集了大量同种个体而具有较高

的被盗食分享，东方灰松鼠贮食时会在被盗食

与被捕食风险间权衡，当种内竞争激烈时，它

们会将橡子贮藏在林冠范围之外的开阔地，以

避开林下高被盗食风险区（Steele et al. 2015）；
当竞争者存在时，普通䴓（Sitta europaea）通

常不贮藏食物，或将准备贮藏的食物迅速吃掉

（Carrascal et al. 1993）；当同种个体存在时，
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社鼠、大林姬鼠会增加取食量（Zhang et al. 
2011a）。但是，吃掉贮藏食物以防止食物损失

可能仅仅是一种补充策略，不太可能取代食物

贮藏这一策略，因为动物的食量有限，仅靠体

内能量储备通常难以渡过漫长的食物短缺期

（尤其是体型较小的鼠类和鸟类）（Dally et al. 
2006）。4）增加贮藏量，以补偿贮藏食物的被

盗食损失。盗食者存在时，松鸦（Garrulus 
glandarius）、白足鼠（P. leucopus）、岩松鼠、

社鼠、大林姬鼠等均有增加贮食的行为策略。

无论是同种或异种竞争者存在，还是贮藏食物

经历多次完全损失，岩松鼠、社鼠、大林姬鼠

都会不断增加对食物的贮藏以补偿被盗食损失

（Huang et al. 2011，Zhang et al. 2011a，Luo et 
al. 2014）。5）增加贮藏次数：即动物可能选择

新的位点，将食物重新贮藏，使盗食者的空间

记忆线索和搜索印象失效，从而减少贮藏食物

的被盗食损失。例如西丛鸦、松鸦、黄松花鼠

等常多次搬运和贮藏食物（Emery et al. 2001，
肖治术等 2004，Dally et al. 2005a，b）；在实

验围栏内，同种个体存在时，岩松鼠 5 d 内会

将贮藏的核桃种子反复搬运和贮藏 2 ~ 4 次，

并逐渐将种子向巢箱所在的区域转移（Zhang 
et al. 2014b）；在野外释放的山杏、山桃

（Amygdalus davidiana）种子，15 ~ 30 d 内会

被鼠类反复搬运和贮藏 3 ~ 5 次，最多可达 7
次（Zhang et al. 2016）。6）转变贮藏方式：即

将分散贮藏食物转移到特定位点（如巢穴）集

中贮藏以便于保护和管理，或将集中贮藏的食

物分散贮藏于多个位点，以避免一次性大量损

失。例如，当潜在的同种竞争者存在时，大林

姬鼠会增加分散贮藏量，减少集中贮藏量

（Zhang et al. 2011a）；当异种竞争者（社鼠）

存在时，大林姬鼠则会将分散贮藏的山杏种子

转入巢穴中集中贮藏（Luo et al. 2014）。7）制

造虚假贮藏点以迷惑盗食者：即在某一位点做

完一系列贮食动作，但不放入食物。例如，当

竞争者存在时，东方灰松鼠贮藏食物时常会背

对竞争者，做挖坑、放入食物（仅有动作）、盖

土、按压、盖上枯叶等贮藏动作，但“埋藏点”

没有食物（Steele et al. 2008）；当同种竞争者存

在时，岩松鼠、花鼠也有类似制造虚假贮藏点

的行为：即完成挖掘、掩埋等埋藏动作，但不

埋入种子（张洪茂 2007）。 
2.2  阻止盗食 

阻止盗食是指当食物被盗食者发现后，贮

藏者通过威吓、驱赶、打斗等方式驱赶靠近食

物贮藏区域或贮藏位点的盗食者，保护贮藏食

物的行为策略（Dally et al. 2006）。单独活动、

集中贮食、领域行为较强的动物（如花鼠、褐

头山雀 Poecile montanus）阻止盗食的行为较

强烈（Vander Wall et al. 2003，Dally et al. 
2005b）。但一些分散贮食动物（如煤山雀

Periparus ater、东方灰松鼠、喜鹊 Pica pica）
等有时也会将食物堆积在一起，驱赶靠近食物

贮藏点的竞争者（Clarkson et al. 1986，Brotons 
2000，Spritzer et al. 2003）。种间盗食在同域

分布、食物组成及觅食生态位相似的动物间较

常见，例如刚毛囊鼠（Chaetodipus spp.）会盗

食更格卢鼠贮藏的种子，社鼠会盗食大林姬鼠

分散贮藏的种子，但是因为食物组成、活动节

律、微生境选择、贮食行为等生态位的分化，

很少在它们之间直接观察到相互阻止盗食行为

（Leaver et al. 2001，Zhang et al. 2011a，黄广

传等 2019）。Penner 等（2011）报道，个体

较小的新墨西哥州小花鼠（T. minimus）快速盗

取东方花鼠（T. striatus）贮藏的食物时会保护

和避开自己贮藏的食物，个体较大的东方花鼠

会驱赶新墨西哥州小花鼠。实验围栏内集中贮

食的北美鹿鼠（Peromyscus maniculatus）具有

较强的食物保护行为，会驱赶黄松花鼠、长耳

花鼠（T. quadrimaculatus）、加利福尼亚金背

黄鼠（Callospermophilus lateralis）等同域分布

鼠类靠近其食物贮藏位点，但分散贮食的黄松

花鼠、长耳花鼠和加利福尼亚金背黄鼠间相互

驱赶现象不明显（Dittel et al. 2017）。 
2.3  容忍盗食 

容忍盗食是指动物在一定程度上容忍部分
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贮藏食物被盗取，或忽略竞争者的存在，允许

“食物分享”，多见于集群生活（如一些山雀

科和鸦科鸟类）、家族式生活或领域互相重叠

（如黄松花鼠，松鼠 S. vulgaris，田鼠 Apodemus 
spp.等）的贮食动物（Vander Wall et al. 2003，
Dally et al. 2006）。例如社鼠、大林姬鼠会与

未成年个体分享贮藏的山杏种子，可以容忍同

种其他个体盗取一定量的食物（Zhang et al. 
2011b，2014a）。在自然界，动物贮藏的食物

量可能远多于自身消耗量，因而可以容忍部分

食物损失而不危及其生存（Vander Wall 1990）。
容忍盗食行为可以用相互盗食假说（reciprocal 
pilferage hypothesis，也译为互惠盗食假说）和

亲缘选择假说（kin selection hypothesis）来解

释（Vander Wall et al. 2003，Dally et al. 2006）。 
相互盗食假说认为，对于集群生活或单独

生活但领域互相重叠的贮食动物，各个体既是

盗食者，也是贮食者，可以一定程度上容忍同

种个体盗食，并通过盗取其他个体的食物来补

偿被盗食损失，从而维持贮藏食物总量的相对

平衡（Vander Wall et al. 2003）。该理论最先主

要用于解释盗食率非常高的条件下，动物为什

么还会分散贮藏食物，强调领域相互重叠的贮

食动物各个体盗取食物的同时也会贮藏食物，

盗食所得能够补被偿盗食损失，个体间通过相

互盗食保持食物总量的相对稳定（Vander Wall 
et al. 2003）。但是盗食所得是否能够补偿盗食

损失，尚无经典的研究案例，尤其缺乏野外实

验证据（Vander Wall et al. 2009，Zhang et al. 
2014a，Dittel et al. 2017）。Dittel 等（2017）
发现围栏条件下北美地区分散贮食的黄松花

鼠、长耳花鼠、加利福尼亚金背黄鼠可以通过

相互盗食形成相对稳定的盗食和反盗食关系，

维持贮藏食物的相对稳定。相互盗食理论受到

不少研究者质疑。其一，无论是同种还是异种

动物个体间都不可能以完全相同的方式贮藏和

盗取食物，通常形成非对称盗食关系，相互盗

食理论无法解释这种非对称盗食关系（Dally et 
al. 2006，Vander Wall et al. 2009，Zhang et al. 

2011a）。其二，保护自己贮藏的食物比盗取其

他个体的食物更符合进化选择，因为当食物资

源丰富时，贮食动物无需冒险盗取其他动物的

食物，当食物资源贫乏时，保护自己贮藏的食

物比盗取其他个体的食物成本更低，回报也更

高（Clarkson et al. 1986，Dally et al. 2006，Gu et 
al. 2017）。其三，可能出现只盗食不贮食的欺

骗者（Andersson et al. 1978），但是，Vander Wall
等（2003）认为欺骗者基因不会在群体中扩散

而影响贮食行为的进化，因为根据进化稳定对

策（evolutionary stable strategy）理论，如果欺

骗者基因扩散，欺骗者大量出现，贮食者减少，

结果会因为供群体生存的贮食总量不足而危及

欺骗者本身和整个群体生存；此外，由于不贮

藏食物，与贮食者相比，欺骗者不具备贮藏食

物的相关信息（如空间位置、食物质量和数量

等），因而在搜寻贮藏食物时处于劣势，当食

物资源贫乏时，欺骗者会因为食物不足而最先

被淘汰。 
亲缘选择假说认为，家族式生活的动物个

体之间具有亲缘关系，容忍亲缘个体盗食可以

增加贮食者的间接适合度（indirect fitness）。

一些关于鸟类的研究结果支持亲缘选择假说，

但有关哺乳动物的研究案例较少（Vander Wall 
et al. 2003）。实验围栏内，大林姬鼠、社鼠会

分别与其幼体或亚成体分享贮藏的食物和共享

巢穴，这些行为表现符合亲缘选择假说的预测，

但仍然需要深入研究（Zhang et al. 2011b）。 

3  问题与展望 

学者们从行为表现、生态功能、影响因素、

适应性进化等方面对动物的盗食与反盗食行为

进行了广泛的研究，并取得了重要的研究成

果。但是，这一领域仍有较多的问题值得进一

步探讨。 
3.1  群落水平的盗食、反盗食互作与物种共存 

现有关于盗食与反盗食的研究主要集中在

个体和种群水平，主要涉及贮食动物针对同种

个体的盗食和反盗食策略，关于种间盗食与反



·762· 动物学杂志 Chinese Journal of Zoology 54 卷 

 

盗食的研究相对较少（Leaver et al. 2001，
Thayer et al. 2005，Leaver et al. 2007，Vander 
Wall et al. 2009，Tong et al. 2012，Luo et al. 
2014，Dittel et al. 2017，Gu et al. 2017）。同域

分布贮食动物（如啮齿动物）间通常分享共同

的食物和空间资源，它们的盗食和反盗食行为

策略在群落水平上有什么趋同和分化，如何通

过盗食和反盗食互作分配资源而得以共存等问

题尚需深入研究。对该问题的探讨可以深入了

解种间盗食对贮食行为进化的意义、种间基于

食物贮藏的相互关系和共存机制等。最近一项

研究表明，同域分布具有不同的种子贮藏习性

（从集中贮藏到分散贮藏）的鼠类，盗食行为

与其集中贮藏强度呈负相关，与其分散贮藏强

度呈正相关，说明分散贮食鼠类具有更强的盗

食能力，在群落层面上分散贮藏鼠类间可能形

成较强的相互盗食关系，可能是同域分布鼠类

食物分配和共存的重要机制（Wang et al. 
2018）。 
3.2  种群或群落水平的非对称盗食关系 

相互盗食理论强调盗食对被盗食的补偿，

其前提是贮食动物间的对等性，即以相近的方

式贮藏和盗取食物（Vander Wall et al. 2003），
然而，个体或物种间贮藏食物的方式、盗食和

反盗食能力差异往往较大，通常形成非对称盗

食关系，即被盗食损失不一定能够通过盗食所

得而得到补偿（Vander Wall et al. 2009，Penner 
et al. 2011）。例如刺囊鼠（Chaetodipus spp.）
能够盗食更格颅鼠贮藏的食物，但更格颅鼠却

不能盗食刺囊鼠的食物（Leaver et al. 2001）；
集中贮食为主的北美红松鼠（Tamiasciurus 
hudsonicus），领域行为较强，保护贮食区域，

驱逐竞争者和盗食者，而分散贮食为主的北美

灰松鼠，领域行为较弱，不驱赶竞争者和盗食

者，二者形成非对称盗食关系（Goheen et al. 
2003）。非对称盗食关系中，弱势一方如何补

偿盗食损失，进而如何影响贮食行为的进化等

均值得深入探讨。对该问题的研究能进一步完

善和发展相互盗食理论、了解竞争能力不对称

动物间的共存机制（Wang et al. 2018，王志勇 
2018，黄广传 2019）。 
3.3  贮食动物的最适盗食、反盗食行为模型 

目前，关于动物盗食、反盗食行为的研究

多探讨单因素的影响，鸟类中主要关注空间记

忆与认知，哺乳动物（如啮齿动物）中更多研

究嗅觉信息。关于动物如何综合利用各种信息

形成最优的盗食、反盗食策略，这些策略在不

同条件下（例如不同的资源量等级和捕食风险）

如何变化等尚待深入研究。最近一项研究发现，

鼠类贮藏植物种子时，高盗食风险与高集中贮

藏强度、短期低分散贮藏强度相关，中等盗食

风险强度年份分散贮藏强度更强，说明盗食风

险强度影响鼠类的贮藏行为，进而影响种子扩

散和更新，这可能是鼠类贮藏行为和植物种子

特征的重要选择压力（Cao et al. 2018）。根据

最适觅食理论原理（optimal foraging theory），
动物觅食遵从获取最大净收益的经济学原则，

以使个体适合度（individual fitness）最大化

（Davies et al. 2012）。动物的盗食、反盗食策

略同样遵从最适觅食理论原理，如何从经济学

的角度分析动物的盗食、反盗食策略，构建最

适行为模型，值得深入探讨。 
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