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种壳厚度对鼠类种子扩散行为及种子命运的影响
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（1中国科学院动物研究所农业虫害鼠害综合治理研究国家重点实验室，北京100101）

（2中国科学院大学中国科学院生物互作卓越创新中心，北京100049）
摘要：种子扩散是植物更新和扩大分布区的一种重要途径。鼠类采取不同的种子扩散和贮藏策略，以应对食物

短缺，同时也促进了植物种子扩散。为应对鼠类对植物种子的过度取食，种子进化出了一系列物理、化学等防

御特征。其中种壳厚度作为一种物理防御策略，是影响鼠类贮藏行为和种子命运的关键因素。本研究拟通过去

除天然栓皮栎 (Quercus variabilis)种子的外壳，再在种仁外包被 1、2、4、6不同层数的聚乙烯薄膜，模拟种壳厚

度，准确控制种壳厚度。2020年 10月—2021年 1月，在四川都江堰森林生境中释放人工种壳包被的种子，研究

人工种壳厚度对鼠类介导的种子扩散和命运的影响。结果表明：(1)鼠类优先扩散种壳较薄 (1层薄膜包被)的人

工种子；随着种壳厚度的增加，扩散速率逐渐降低，种壳最厚 (6层薄膜包被)的种子扩散最慢 (P < 0. 001)； (2)
鼠类喜好分散贮藏 1层、2层薄膜包被的种子；当种壳厚度增加至包被 4层、6层薄膜时，分散贮藏比例显著降

低 (P < 0. 05)；(3)鼠类偏好集中贮藏 4层薄膜包被的种子 (P < 0. 05)；(4)不同种壳厚度的种子扩散距离无显著差

异 (P > 0. 05)；(5)种壳较薄 (1层薄膜包被)的种子分散贮藏率在 3 m范围内比例较高。采用聚乙烯薄膜包被是模

拟种子外壳的可行方法，并可用于评估种壳厚度对鼠类种子贮藏行为和种子命运的影响等相关研究。

关键词：人工种壳；种壳厚度；种子命运；鼠类；栓皮栎
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Effects of seed coat thickness on rodents’ seed dispersal behavior and

seed fate
ZHU Yunlong1,2, YANG Xifu1, GU Haifeng1, TENG Yuwei1,2, ZHANG Zhibin1,2*

(1 State Key Laboratory of Integrated Management of Pest Insects and Rodents, Institute of Zoology, Chinese Academy of Sciences, Bei‐

jing 100101, China )

(2 CAS Center for Excellence in Biotic Interactions, University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China)

Abstract: Seed dispersal is an important strategy for seed regeneration and distribution expansion of plants. Rodents

adopt different seed dispersal and hoarding strategies in response to food shortages, which also promote seed dispersal.

Seeds have evolved a series of traits, such as physical and chemical defenses in response to overfeeding by rodents. Seed

coat thickness, as a physical defense strategy, is a key factor affecting the hoarding behavior of rodents and seed fates.

However, there is still a lack of effective methods to artificially simulate seed coat thickness. In this study, by removing

the coat of natural Quercus variabilis seeds, and then wrapping the seed kernels with different layers of polyethylene

plastic, we aimed to accurately control the artificial seed coat thickness of the seed coats. The effects of seed coat

thickness on seed dispersal and seed fate of artificially simulated seeds were investigated in the forests of the Dujiangyan

region, Sichuan Province of China, from October 2020 to January 2021. We found that: (1) rodents preferred to disperse

artificial seeds with the thinner coat (covered with 1 layer of polyethylene film); with the increase of seed coat thickness,

the seed removal rate gradually decreased; the seeds with the thickest coat (covered with 6 layers of polyethylene film)

had the slowest removal rate (P < 0. 001); (2) Rodents preferred to scatter-hoard seeds with 1 and 2 layers of polyethy-

lene film. When the coat thickness increases to 4 and 6 layers of polyethylene film, the proportion of scatter-hoarded
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was significantly reduced (P < 0. 05); (3) Rodents preferred to larder-hoard seeds with 4 layers of film, compared to

seeds covered with the other layers of polyethylene film (P < 0. 05); (4) There was no significant difference in seed

dispersal distance among seeds with different seed coat thickness (P > 0. 05); (5) Seeds with thinner coat thickness (1

layer of film) had a higher proportion of scatter-hoarding within 3 m. The use of polyethylene film wrapping is a feasible

method for simulating the seed coat, and could be used to evaluate the impact of the thickness of the seed coat on the

hoarded behavior of rodent seeds and the fate of seeds.

Key words: Artificial seed coat; Seed coat thickness; Seed fate; Rodents; Quercus variabilis

鼠类对种子的分散贮藏在植物的扩散和更新

过程中具有重要作用 (Zhang et al. , 2015)。鼠类的

分散贮藏行为有助于植物种子远离母树，扩散到

适宜的生境中，对种子扩散、植株更新具有重要

意义 (张知彬，2019)。在热带、亚热带、温带森林

中，鼠类常以植物种子为食，同时其贮藏行为促

进了植物种子的扩散 (Wenny, 1999; Theimer, 2001;
Sone et al. , 2002; Li and Zhang, 2003; Lu and Zhang,
2004; Xiao et al. , 2005a, 2005b; Liu et al. , 2013)。鼠

类搬运种子时，会取食部分种子，但仍有残留的

部分种子在适宜的环境条件和良好的自身条件下

萌发、长成幼苗 (Li and Zhang, 2003; Lu and Zhang,
2004)。

在长期的协同进化中，鼠类与种子植物之间

形成了互利—捕食关系。种子植物既需要鼠类帮

助其扩散种子，同时，植物进化出了防御措施，

以避免鼠类因过度取食而使其无法进行正常更新

(Zhang et al. , 2016;张知彬，2019)。种子的许多特

征影响鼠类的贮藏行为及种子命运。种子的扩散

模式是由多种性状而非单一的某种性状决定，如

种子大小、种壳厚度及化学防御物质、种子丰富

度和能量状况等 (Xiao et al. , 2006; Zhang et al. ,
2021)。鼠类对种子扩散和选择常取决于对种子的

吸引与防御特征的权衡，防御主要分为物理防御

(如种壳厚度)和化学防御 (如单宁含量) (Zhang et
al. , 2016)。

在种子防御方面，种壳厚度常作为一种有效

的物理防御手段，增加鼠类取食的时间和成本 (Ja⁃
cobs, 1992; Zhang and Zhang, 2008)，同时筛选不具

备分散贮藏能力的鼠类，保留专一种子有效扩散

者，以减少资源的过度损耗和鼠类的过度捕食

(Rusch et al. , 2013)。种壳厚度影响鼠类的扩散时

间 和 命 运 (Hadj-Chikh et al. , 1996; Zhang and
Zhang, 2008)，例如鼠类偏向于原地取食种壳较薄

的小种子，扩散和埋藏种壳较厚的大种子 (路纪琪

和 张 知 彬 , 2004; Vander Wall, 2010; Lei et al. ,
2012)。鼠类在野外取食具较厚种壳的种子，不仅

需花费更多的时间和能量 (Sundaram et al. , 2015)，
增加鼠类在野外被捕食的风险(Sherry, 1985; Vander
Wall, 2010)；而且影响鼠类搬运的速度和数量，不

利于种子扩散及后续的幼苗建成 (Yi et al. , 2015)。
有研究发现，物理防御过高的种子，如北京东灵

山地区山桃 (Quercus wutaishanica) 和胡桃楸 (Jug⁃
lans mandshurica)因果壳过厚而被中小型鼠类拒绝，

因此被搬运和贮藏的比例偏低，种子扩散适合度

也相对较低；高营养的核桃 (Juglans regia)和低物

理防御的辽东栎 (Quercus wutaishanica)种子因被鼠

类过度取食，造成种子资源不足，最终影响植株

正常更新；而吸引和物理防御较为均衡的山杏 (Ar⁃
meniaca sibirica)种子，被大多数鼠类扩散和贮藏，

种子扩散适合度高，更新能力较强，在东灵山地

区广泛分布 (Zhang and Zhang, 2008)。
过去的研究主要基于自然种子间的比较，然

而，自然种子之间差异极大，涉及的因素很多，

如种子大小、营养成分、次生物质、萌发时间、

虫蛀、种子气味等，难以区分各个因素 (包括种壳

厚度) 的独立作用 (Steele et al. , 2001, 2006; Xiao et
al. , 2006; Yi et al. , 2016)。基于人工种子，可以评

估种子大小、种子形状、单宁含量、营养成分等

对鼠类介导的种子扩散的影响 (Wang and Chen,
2008; Terborgh, 2012)。Wang和 Chen (2008) 用胶泥

模拟，研究了种子大小对鼠类扩散的影响。人工

种壳多用于种胚萌发、抗菌性、保水性等研究

(Ara et al. , 2000)。有关人工模拟种壳厚度用于鼠类

种子扩散尚未见研究报道。

准确控制种壳厚度而不影响其大小或重量等

特征的难度很大。本研究尝试用聚乙烯塑料膜包

被种子，在四川都江堰森林生态系统中，研究了

人工种壳厚度对鼠类种子贮藏行为及种子命运的

影响，以期为今后深入研究种子物理防御特征对
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6 期 朱云龙等：种壳厚度对鼠类种子扩散行为及种子命运的影响

鼠类—植物互作和协同进化奠定基础。

1 研究方法

1. 1 研究区概况

研究地点位于四川省都江堰市般若寺附近林

区 (北纬 30°45′ ~ 31°45′, 东经 107°25′ ~ 103°47′)，
海拔 700 ~ 1 000 m。都江堰地区为多种动植物分区

的过渡带，具有丰富的生物多样性，是动植物研

究的重要地区。年均温度 15. 2℃左右，≥ 10℃的年

积温为 4 677. 1℃。雨量丰沛，年降水量为 1 200 ~
1 800 mm，日照少，云雾多，湿度大，年平均相对

湿度80％ 以上 (陈昌笃，2000)。
野外研究样地内植被以栓皮栎等壳斗科植物

为主。常见的壳斗科植物有栓皮栎 (Q. variabilis)、
枹栎 (Q. serrata)、栲树 (Castanopsis fargesii)、板栗

(C. mollissima)、青冈 (Q. glauca)、东南石栎 (Litho⁃
carpus harlandii)、短刺米槠 (C. carlesii)。该地区主

要的啮齿类动物有中华姬鼠 (Apodemus draco)、社

鼠 (Niviventer confucianus)、针毛鼠 (N. fulvescens)、
小 泡 巨 鼠 (Leopoldamys edwards)、 高 山 姬 鼠 (A.
chevrieri)、大耳姬鼠 (A. latronum)、褐家鼠 (Rattus
norvegicus)、 黑 腹 绒 鼠 (Eothenomys melanogaster)、
大足鼠 (R. nitidus)、小家鼠 (Mus musculus)和巢鼠

(Micromys minutus)等 (杨锡福等，2014; Yang et al. ,
2018, 2020)。其中，小泡巨鼠和中华姬鼠是都江堰

林区植物种群扩散的关键种，社鼠、针毛鼠也参

与种子扩散；成年小泡巨鼠喜欢搬运体积较大、

种壳较厚的种子，而中华姬鼠喜欢搬运和贮藏体

积较小、种壳较薄的种子 (常罡等, 2008)。
1. 2 方法

1. 2. 1 研究对象

根据四川都江堰地区的自然环境和实验条件，

选取栓皮栎为研究对象，栓皮栎种子采自般若寺

附近的自然散落在地面的完好种子。采集种子时，

挑选新鲜、无明显破损和昆虫取食痕迹的种子。

将种子置于通风阴凉处自然风干 1周，以防种子萌

发和发霉。

1. 2. 2 人工种子的制作

选用 Poly-Ethylene聚乙烯 (PE) 薄膜作为人工

种壳的制作材料。人工种壳包被种子的制作工序：

将栓皮栎种子浸入水中，除去漂浮水面或悬浮水

中的种子后，将种子捞出，置于阴凉处晾干，挑

选表面无明显虫蛀的种子，用细剪刀将栓皮栎外

壳剥去，留下完整饱满的栓皮栎种仁。在剥壳过

程中，如发现其中有虫体、虫卵、虫粪或其他虫

类活动的痕迹，则弃置不用。用聚乙烯塑料薄膜

完整地包被种仁，为保证人工种壳包被的完整性，

用烧热的剪刀剪下接缝处，重复以上操作，得到

1、2、4、6层薄膜包被的人工种子 (图 1)。因都江

堰地区较为潮湿，且栓皮栎种子为非休眠种子，

若完全去除自然种壳，而不包被薄膜，种子易萌

发，易受霉菌侵染，从而影响鼠类对种子的选择。

为此，在半自然围栏中，通过预实验，比较了鼠

类对自然和薄膜包被栓皮栎种子取食。结果显示，

鼠类破坏自然种壳，取食种仁的时间介于 2、4层
薄膜包被的种子间。因此，设置 1、2、4、6层塑

料薄膜可较为合理地模拟栓皮栎自然种壳。为防

止外壳脱落，将包被好的种子在蜡烛火焰上烘烤，

使聚乙烯外壳充分包被栎仁。包被的种子外观无

破损，且无明显松动才可用于实验。

图1 栓皮栎种仁 (a)和聚乙烯薄膜包被的不同壳厚人工种子 (b)
Fig. 1 Oak Kernel (a) and artificial seeds covered by different layers
of polyethylene (b)
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1. 2. 3 人工种子的标记

人工种子标记参考 Xiao等 (2006) 的方法。白

色塑料标签的大小为 3. 5 cm × 2. 5 cm，标签上方

有一圆孔，可用于拴铁丝与固定。该方法已被国

内外同行广泛使用，且对种子命运无显著影响。

1. 2. 4 种子释放与调查

2020年 11月—2021年 1月，在四川都江堰般

若寺附近的山林中，选择间隔超过 2 km的两块鼠

类密度适中的样地。每块样地设置一条样线，每

条样线上布置 10个种子释放点 (方格大小：1 m ×
1 m)，共计 20个种子释放点，各释放点之间间隔

至少 20 m。用小铲子除去释放点上的枯枝落叶等

杂物，再轻轻拍打地面，铺平地面，形成1 m × 1 m
的种子释放点。将标签标记的 4种不同种壳厚度的

种子 (各 10粒)围成一个方形，均匀放置在释放点

中，共计 800粒。选择释放点附近的树木放置红外

相机以追踪种子的动态扩散情况，红外相机的视

野能覆盖所有种子。若周围无合适的树木放置红

外相机，则在种子释放点附近 10 cm处，插入粗木

棒，再放置红外相机。

待种子释放后，每隔 1 d，对释放点进行调查，

清理落叶，统计释放点的种子扩散情况，并持续

追踪记录被搬运种子的命运。前期连续调查 10 d，
其后每隔 2 d调查种子扩散情况。待其释放点中的

种子扩散稳定后，每隔 1周调查记录种子，连续调

查 3周。种子被搬离释放点后，追踪记录释放点附

近 30 m范围内种子；若在该范围内有小型洞穴，

则铲去表面土，用手电筒照射观察洞穴，以确认

洞穴中的种子情况。

1. 3 种子命运记录

种子命运记录参考 Li和 Zhang (2003)的方法。

种子命运记录分别为：(1)搬运后取食 (Eat after re⁃
moval, EAR)，种子被搬离释放点后，被取食；(2)
原地取食 (Eat in situ, EIS)，种子在释放点被取食；

(3)扩散后弃置地表 (Intact after removal, IAR)，种子

被搬离释放点后，弃置于地表；(4)集中贮藏 (Lar⁃
der-hoarded, LH)，种子被搬离释放点后，集中贮

藏在土壤或巢穴中；(5)分散贮藏 (Scatter-hoarded,
SH)，种子被搬离释放点后，分散贮藏在浅层土壤

或枯枝落叶下；(6)丢失 (Missing, M)，部分种子被

搬离释放点后未能及时找到，而无法确定种子命

运，常被认为搬运到洞穴贮藏或被鸟类等动物远

距离搬运 (Li and Zhang, 2003; Yang et al. , 2020)。
1. 4 数据统计与分析

统计不同壳厚种子扩散时间、种子命运的比

例，种子扩散后距离种子释放点的距离、各距离

分布频次，计算不同贮藏方式的占比。采用 SPSS
17. 0 for Windows进行数据统计分析。采用 Cox
Proportional Hazards Model分析不同壳厚种子存留

动态差。使用General Linear Model-Univariate分析

不同壳厚种子间的命运差异，以及 4种壳厚种子

扩散距离间的差异。种子命运比例数据在进行分

析前均进行反正弦转换以满足正态分布。种子命

运比例、种子扩散距离以及存留比例数据均采用

平均值 ± 标准误 (mean ± SE) 表示，以 P < 0. 05表
示差异显著。

2 结果

2. 1 种子存留动态

结果显示，1层壳厚的种子在释放 12 d后被完

全扩散，2层和 4层壳厚的种子在释放 14 d后被完

全扩散，6层壳厚的种子在释放 16 d后被完全扩散

(图 2)。4类人工种子在调查初期扩散较快，随着时

间的推移，扩散速度逐渐减慢。Cox回归分析表

明，鼠类对不同壳厚的种子具有明显的选择倾向

(n = 800, Wald = 71. 248, df = 3, P < 0. 001)。
2. 2 种子命运随种壳厚度的变化

从种子的分散贮藏率来看，随着壳厚的增加，

鼠类分散贮藏种子呈先增加后逐渐下降的趋势 (图3)。

图2 不同种壳厚度的人工种子在释放点存留动态

Fig. 2 Survival dynamics of seeds with different artificial coat thick‐

ness in releasing plots
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鼠类对 1层 (29. 5%)、2层 (33%)壳厚人工种子的分

散贮藏率较高，对 4层 (13. 0%)、6层 (12. 5%)壳厚

人工种子的分散贮藏率相对较低；1层、2层壳厚

种子分散贮藏率接近，4、6层壳厚种子分散贮藏

率接近；1、2层壳厚与 4、6层壳厚的差异显著

(P < 0. 01)，其中 1层壳厚种子与 2、6层壳厚种子

差异显著 (P = 0. 015, P = 0. 017)，2层壳厚种子与

4、6层种子差异显著 (P = 0. 004, P = 0. 005)；种子

分散贮藏率在不同壳厚种子间差异显著 (F =
4. 959, df = 3, P = 0. 003)。

鼠类对不同壳厚的种子集中贮藏率差异较大

(图 3)。种壳厚度为 4层时，种子的集中贮藏率最

大 (27. 0%)；种壳厚度增加至 6层时，集中贮藏率

显著下降至 11. 0% (P = 0. 014)；种壳厚度从 4层降

至 2层时，集中贮藏率也显著下降至 13. 0% (P =
0. 029)；1层壳厚种子的集中贮藏率为 17. 5%；集

中贮藏率在不同壳厚种子间差异不显著 (F =
2. 542, df = 3, P = 0. 063)。

随着种壳厚度的增加，种子被鼠类弃置地表率

总体呈现上升趋势 (图 3)。 1 层 (12. 5%)、 2 层

(13. 5%)、4层 (12. 5%)壳厚种子弃置率类似，6层壳

厚种子弃置率最高 (17. 5%)；弃置地表率在不同壳厚

种子间差异不显著 (F = 0. 174, df = 3, P = 0. 914)。
鼠类原地取食率极低，仅有少部分种子被原

地取食 (图 3)。1层、4层壳厚原地取食率仅为

1. 0%、0. 5%，未发现 2层、6层种壳厚度的种子

在原地被取食；原地取食率在不同壳厚种子间无

显著差异 (F = 1. 267, df = 3, P = 0. 292)。
搬运后取食率随种壳厚度增加而呈现上升趋

势 (图 3)。6层 (28. 5%)、4层 (27. 5%) 壳厚种子搬

运后取食率接近，2层壳厚种子搬运后取食率最低

(19. 5%)，1层壳厚种子搬运后取食率为 23. 5%；

搬运后取食率在不同壳厚种子间无显著差异 (F =
0. 731, df = 3, P = 0. 537)。

在种子丢失率上，6层 (30. 5%)壳厚种子丢失

率 最 高 ， 1 层 (16. 8%)、 2 层 (21. 4%)、 4 层

(19. 9%)壳厚的种子丢失率接近；丢失率在不同壳

厚 种 子 间 无 显 著 差 异 (F = 2. 211, df = 3, P =
0. 088) (图3)。
2. 3 不同壳厚人工种子扩散距离

4层壳厚的种子被鼠类扩散最远 (6. 4 m ±
0. 5 m)，其次为1层壳厚的种子 (6. 0 m ± 0. 5 m)和6层

壳厚种子 (5. 9 m ± 0. 5 m)，扩散最近的为 2层壳厚

的种子 (5. 6 m ± 0. 5 m)；不同壳厚的栓皮栎种子扩

散 距 离 间 无 显 著 差 异 (F = 0. 390, df = 3, P =
0. 761) (图4)。
2. 4 不同壳厚人工种子分散贮藏距离

鼠类倾向于近距离分散贮藏种子。在 0 ~ 3 m
的距离组中， 1 层壳厚的分散贮藏比例最高

(14. 5%)；在种壳厚度增加至 2层时，贮藏比例达

到最低 (6. 5%)，差异不显著 (P = 0. 068)；壳厚增

加至 4层、6层时，分散贮藏比例再次升高，分别

图3 不同种壳厚度的人工种子命运 . EAR：搬运后取食；EIS：原地

取食；IAR：弃置地表；LH：集中贮藏；SH：分散贮藏；M：丢失

Fig. 3 Seed fates with different artificial coat thickness. EAR: Eat

after removal; EIS: Eat in situ; IAR: Intact after removal; LH: Larder-

hoarded; SH: Scatter-hoarded; M: Missing

图4 不同种壳厚度人工种子首次扩散距离

Fig. 4 The first dispersal distance of seeds with different artificial coat
thickness
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为11. 0%、12. 0%，差异不显著 (P > 0. 05) (图5)。
在 3 ~ 6 m的距离组中，总体比例较低，1层壳

厚种子比例最低 (1. 5%)，随着壳厚的增加，分散

贮藏比例分别为 5. 0%、 6. 5%、 6. 5%； 1层与

4 层 、 6层壳厚间分散贮藏比例差异显著 (P =
0. 043, P = 0. 042) (图5)。

在 6 ~ 9 m的距离组中，分散贮藏率均较低，

呈现由高向低的趋势，1层、2层、4层、6层壳厚

的比例分别为 5. 0%、3. 5%、4. 0%、2. 0%，差异

不显著 (P > 0. 05) (图5)。
在大于 9 m的距离组中，2层壳厚种子比例最

高 (11. 0%)，随着壳厚的增加或减少，种子的分散

贮藏率均降低，1层、4层、6层壳厚种子分别降至

8. 5%、7. 5%、5. 0%，差异不显著 (P > 0. 05) (图5)。

2. 5 人工种子命运随种子厚度的变化

种子在被鼠类搬运离开种子扩散点后，分别

以集中贮藏方式和分散贮藏方式进行贮藏，同时

会有部分种子被弃置于地表。1层 (49. 6%)、2层
(55. 5%)壳厚的种子被分散贮藏的比例较高，4层
(23. 9%) 和 6层 (30. 5%) 壳厚的种子被分散贮藏的

比例较低。在集中贮藏上，4层壳厚种子比例最高

(49. 5%)， 其 次 是 1 层 壳 厚 (29. 4%)、 6 层 壳 厚

(26. 8%)；2层壳厚种子比例最低 (21. 8%)。6层壳

厚种子的弃置地表比例 (42. 7%)远高于其他 3种种

子 ， 其 他 3 种 壳 厚 的 种 子 占 比 均 在 30% 以

下 (图6)。

3 讨论

本文首次使用人工种壳研究了种壳厚度对鼠

类种子扩散行为及种子命运的影响。研究发现，

鼠类偏好优先扩散人工种壳较薄的种子，人工种

壳最厚的种子扩散最慢，种壳厚度与种子扩散速

率呈负相关关系，与许多基于自然种子的研究结

果一致 (Zhang et al. , 2016, 2017)。Zhang等 (2017)
发现鼠类优先扩散种壳较薄的核桃种子，较晚扩

散种壳较厚的胡桃楸种子；王冲等 (2013) 发现河

南太行山区的鼠类优先扩散种壳最薄的栓皮栎种

子，中等壳厚的山杏种子次之，种壳最厚的山桃

种子几乎不扩散；但在相对炎热的滇西北地区，

种壳厚度与种子差异性扩散并无显著相关性 (王博

和杨效东，2007)。较薄的种壳意味着相对较短的

处理时间和较低的被捕食风险，鼠类倾向于快速

扩散较易处理的种子，将易处理的种子分散隔离，

减少同域分布鼠类的竞争；但是当种壳厚度过大

时，动物打开种壳花费的时间和消耗的能量过高，

甚至有些动物无法打开坚硬的种壳，影响动物介

导的种子扩散速率和数量，从而影响植物的更新

(Zhang et al. , 2005; Zhang and Zhang, 2008)。
本研究发现鼠类倾向于分散贮藏 1层、2层壳

厚的种子，偏好集中贮藏 4层壳厚的种子。Zhang
等 (2021) 研究表明种壳过厚或过薄，均不利于种

图 6 不同壳厚人工种子搬运后丢弃和贮藏的百分比 . IAR：弃置

地表；SH：分散贮藏；LH：集中贮藏

Fig. 6 Percentage of discarding and hoarding after removal of seeds

with different artificial coat thickness. IAR: Intact after removal; SH:

Scatter-hoarded; LH: Larder-hoarded

图5 不同种壳厚度人工种子分散贮藏距离的频次分布

Fig. 5 Distribution frequency of scatter-hoarding distance of seeds

with different artificial coat thickness
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子的分散贮藏和集中贮藏。许多依赖动物分散贮

藏来扩散的种子，常具高度木质化的坚硬外壳，

如石栎 (Lithocarpus glaber)、山杏等 (Vander Wall,
2001; Zhang and Zhang, 2008)。坚硬的纤维化外壳

增加了动物取食的难度，增加了打开种壳的时间，

使动物倾向于搬运，而非就地取食 (Vander Wall,
2010)。许多研究也表明了鼠类喜好就地取食种壳

较薄的种子，而分散贮藏种壳较厚的种子 (Vander
Wall, 2010；张知彬，2019)。坚硬外壳常可以有效

防止无扩散能力动物的取食，减少种子的无效损

耗 (张知彬, 2019)。在湿度较大的地区，栓皮栎种

子极易受昆虫和霉菌的侵害而发生变质或霉变

(Zhang et al. , 2016)。野外实验过程中，也发现人工

种壳较薄的种子，更容易受到霉菌的侵染而变质，

影响种子萌发和存活。因此，中等壳厚的种子，

可能更有利于鼠类分散贮藏。相较于集中贮藏，

分散贮藏常被认为更有利于植物种子的传播和植

株更新，并最终有利于植物种群的更新换代

(Zhang and Zhang, 2008; Yang et al. , 2020)。
壳厚 1层的人工种子分散贮藏比例随距离的变

化而波动较大，较为集中分布在 3 m范围内，密度

较高，而随着种壳厚度的增加，种子分散贮藏比

例的波动趋于平缓。最优贮藏空间模型 (Optimal
cache-spacing hypothesis)预测，价值低的种子的贮

藏密度高，反之，价值高的种子贮藏密度低 (Sta⁃
panian and Smith, 1978)。本研究发现鼠类对不同壳

厚种子的搬运距离并无差异，可能是因为 4种模拟

种子的营养价值基本一致。鼠类常将植物种子弃

于地表，这被认为可能是对食物资源的快速占据。

弃置地表的种子易被同种或异种动物发现，并经

历多次扩散。6层壳厚种子弃置与贮藏比值远高于

其他 3组，可能是 6层种壳的厚度过大，中小型鼠

类无法快速打开种壳，故将其弃于地表。

采用聚乙烯薄膜材料作为人工种壳具有以下

5点优势：(1) 聚乙烯材料具有高度可塑性，经火

焰高温烘烤，聚乙烯塑料可牢牢地吸附在种子表

面，不易脱落；(2)聚乙烯材料具有较强的疏水性，

都江堰地区湿度大，而具较强疏水性的聚乙烯材

料可较好模拟自然种壳，有效减少水分的进入，

避免种仁受潮；(3)聚乙烯材料无毒，物理化学性

质稳定，不会导致野生鼠类误取食而死亡；(4)成
本低，可批量制造，效率高，便于大规模实验；

(5) 适用范围广，耐高低温，在 -45℃ ~ 80℃ 不流

淌、不变形、不脆裂、寿命长。然而，聚乙烯薄

膜仍存在以下 4个方面的缺点：(1) 在自然界中难

以分解，对环境产生一定影响；(2)有一定的误食

概率导致鼠类消化道堵塞而造成死亡；(3)聚乙烯

薄膜虽有一定韧性，但本身硬度不够，增加层数

仅能增加鼠类破坏种壳的时间，提高取食成本，

未能完全模拟自然栓皮栎种子，后续实验可考虑

采用硬化聚乙烯塑料以增加硬度；(4)聚乙烯薄膜

本身有不透水、不透气的特性，影响栓皮栎种子

的萌发，并影响嗅觉异常灵敏的鼠类对种子的选

择。今后的研究中将继续完善该方法。

栓皮栎种子作为硬壳种子，具有不透水的栅

栏层，可调节水分进入。在自然条件下，种子常

需要借助中午高温及夜间低温所产生的热胀冷缩

或动物的部分取食，将种壳打破，进而打破种子

的休眠 (Baskin et al. , 2014; 刘慧娜等，2020)。都

江堰地区野外潮湿的林地中，种壳较薄的种子，

更易接触水分和空气，有利于种子的萌发。因此，

鼠类有可能基于这些信息，调整对种子的扩散

策略。

综上，本次研究提出的人工种壳制作方法切

实可行，可用于分析种壳厚度对鼠类介导的种子

扩散和种子命运的影响等相关研究。
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