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[摘要]   殼斗科果實為許多野生動物重要的食物資源，但動物對於種子的掠食會

造成種子死亡，從而影響植物的更新和森林演替過程。本研究旨在瞭解玉山國家公

園東部園區的大分地區之主要樹種青剛櫟(Cyclobalanopsis glauca)櫟實被各種哺乳

動物取食的狀況。此區也是目前已知臺灣黑熊分布的熱點，青剛櫟結果影響黑熊和

其他野生動物的移動和活動模式。我們於 2010 年 11 月至 2011 年 1 月，利用紅外

線自動相機記錄到 6 種掠食者會取食人工擺設地面的櫟實，鼠類動物取食次數最

高(79%)，其次為水鹿(Rusa unicolor) (15%)，二者累計取食總量分別為 20%和 73%，

為最主要的地面櫟實掠食者。其他 4 種掠食者累計取食數量僅占 7%。本研究顯示

大分的水鹿和鼠類是主要地面青剛櫟櫟實掠食者，且櫟實被掠食的壓力與掠食者出

現頻度有關。本研究雖然低估樹冠層的櫟實掠食者的重要性，然此結果乃是臺灣首

次勾勒出在瀕危的臺灣黑熊分布的重要棲息地中，野生動物與殼斗科森林的複雜動

態關係，並期盼透野外第一手的觀察資料和相關的討論引起對此森林更新更多關注。 

關鍵字：森林更新、臺灣黑熊、種子掠食者、櫟實、種子命運 
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ABSTRACT   While acorns are important food for wildlife, seed consumption by 

animals can lead to failure of oak forest regeneration. This study aims to understand the 

effect of various wildlife predation on the acorns of ring-cupped oak (Cyclobalanopsis 

glauca) in Dafen, Yushan National Park, Taiwan. Six species of ground acorn predators 

were identified. Small rodents and the Formosan sambars (Rusa unicolor) ate or used ring-

cupped oak acorns, with high seed removal rates of 79% and 15%, respectively. However, 

the Formosan sambars consumed most of the acorns (73%), followed by rodents (20%). 

Sambars and rodents were the main acorn seed predators in the study area, and their 

occurrences were related to the removal pressure of acorns. Although our result may 

underestimate impact from acorn predators in tree canopies, this has been the first attempt 

to affirm the complex interaction between wildlife and oak forests in a critical habitat for 

the endangered Formosan black bears. We also hope to draw more attention to forest 
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regeneration through first-hand on-site observation and extensive discussion.  

Keywords: forest regeneration, Formosan black bear, seed predator, acorn, seed fate 

 

 

前言 

 

在森林演替的過程中，植物的更新會影響

森林的結構與未來演替的方向，從而影響野生

動物的棲息環境(MacDougall et al. 2010)。植物

更新代表新的個體彌補死亡的個體的數量，以

維持族群永續的生存，其過程包含從母樹的開

花授粉、果實發育成熟掉落、發芽長出新個體

等階段(Johnson et al. 2009)。植物透過種子繁

殖後代，然種子階段卻是生活史中死亡率最高

的時期，其中影響因素除了環境資源匱乏之外，

另一關鍵因素乃動物的掠食作用(Janzen 1971，

Wall et al. 2005)。探討植物種子成熟掉落、被

動物掠食或是播遷(dispersal)，直到種子發芽

長成幼苗的這段過程，也就是探究種子與周遭

環境的各種互動過程，稱之種子命運(seed fate) 

(Forget et al. 2005)。從種子在母樹上開始，直

到成熟掉落到母樹附近的地面，種子在等待發

芽的過程當中，可能會被非生物力量(如風力、

重力、水力)與生物力量(如昆蟲、鳥類和哺乳

動物等)播遷，同時面臨各種不同掠食者的取

食而死亡。這些種子掠食者(seed predator)透過

覓食活動而使種子數量減少，導致大部分種子

無法順利長成幼苗，僅有少部分躲過掠食的種

子能夠成長為幼苗(Fenner and Thompson 2005)。

因此，種子掠食者對於森林演替間接產生程度

不一的影響。 

殼斗科植物的果實俗稱為櫟實(acorn)。相

較於其他果實，櫟實含有較高的脂肪和營養

(Vander Wall 2001)。對動物而言，這代表高消

化率、高代謝率的食物資源，故擁有較高的取

食 價 值 (Servello and Kirkpatrick 1987, 

Kirkpatrick and Pekins 2002, 陳亞萱 2009)。櫟

實遂成為很多野生動物重要的食物來源，包括

囓齒類、鹿科和熊科動物等(McShea and Healy 

2002，Johnson et al. 2009)，如美洲黑熊(Ursus 

americana)、馬來熊(Helarctos malayanus)、亞

洲黑熊(U. thibetanus)等(Garshelis 2009 )。因此，

殼斗科植物演替歷程面對嚴苛的自然篩選，包

含掠食者捕食的壓力、環境資源限制，以及物

種間的競爭作用等(Tyler et al. 2006)。有些研究

則指出，野生動物對於櫟實和幼苗的過度掠食

可能是造成櫟林更新失敗的主因(Rooney and 

Waller 2003，Tremblay et al. 2007)。野生動物

對於櫟樹林更新的影響可從櫟實對於動物的

重要性來探討，包括櫟樹的分布範圍、櫟實的

產量和營養價值，以及結果的時機等(McShea 

and Healy 2002)。另從野生動物個體的生理變

化(如體重、脂肪含量)、存活率和行為改變(如

遷移模式、活動時間、覓食策略)，以及族群數

量的增減等，亦可顯示野生動物對於櫟實的依

賴程度(McShea and Schwede 1993, Ostfeld et al. 

1996, Ostfeld et al. 1997, McShea 2000, Gomez 

2004, Mengak and Castleberry 2008)。 

殼斗科森林廣泛分布於不同的棲地環境，

隨著時空背景的變化而有不同的種子掠食者，

並且各自發展出獨特的動植物交互作用。在眾

多的哺乳動物種類中，不同動物對櫟實的依賴

程度也不一，其中小型哺乳動物則以囓齒目動

物為最主要的掠食者，牠們除了直接啃食櫟實

之外，也會於落果期間儲存櫟實，等待後續再

食用 (hoarding, Forget et al. 2005, Blendinger 

and Diaz-Velez 2010)。此散播儲藏行為有助於

櫟實離開母樹，減少被其他掠食者發現的機會，

即二次播遷(second dispersal)有幫助櫟實抵達

適合的生育地，提升種子的萌芽率之功用

(Ostfeld et al. 1997)。然櫟實被儲存在土壤層中，

卻也會減少被其他掠食者發現的機會(Forget 

et al. 2005)。大型哺乳動物的櫟實掠食者則以

草食性或雜食性動物為主，如鹿、野豬或熊等

動物。大型動物因體型較大之故，對櫟實的需

求量較高，故當大型動物大量出現，過度掠食
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可能會導致櫟實數量大為減少。例如，北美地

區高密度的白尾鹿(Odocoileus virginianus)覓

食是造成地面櫟實數量減少的主因，估計鹿會

消耗該季櫟實產量高達 30% (McShea and 

Schwede 1993)。在日本，梅花鹿(Cervus nippon)

於秋季的胃內含物亦高達 27% 的櫟實

(Weerasinghe and Takatsuki 1999)。某些地區受

到放牧的影響，櫟實掠食者也包含各種家畜

(如牛、羊)，不僅造成櫟樹種子死亡，大型動

物在櫟林下的密集活動對幼苗踐踏或啃食，都

會加劇櫟林更新的挑戰(DeMattia et al. 2004, 

Russell and Fowler 2004, Gao and Sun 2005, 

DeMattia et al. 2006) 。 

然而，臺灣森林有關的種子命運的研究卻

十分有限，初步的觀察顯示闊葉林中常見的種

子掠食者為鳥類和囓齒類動物，後者如刺鼠

(Niviventer coninga) 、白面鼯鼠 (Petaurista 

alborufus)、大赤鼯鼠(Petaurista philippensis)，

以及較大型哺乳動物，如臺灣獼猴(Macaca 

cyclopis) 和 臺 灣 黑 熊 (Ursus thibetanus 

formosanus) 等(林佩蓉  2000，Hwang et al. 

2002，林冠甫和黃美秀 2011，Chou et al. 2011，

黃美秀等 2011)。相較於上述歐美地區的研究，

殼斗科是臺灣中低海拔的優勢植物之一，櫟實

的重要性，以及哺乳動物對於櫟實的取食狀況

卻甚少被提及，這除了與相關研究數據本身稀

疏之外，也可能與大型動物多分布於偏遠不易

抵達山區有關。因此，本研究旨在了解玉山國

家 公 園 大 分 地 區 取 食 地 面 青 剛 櫟

(Cyclobalanopsis glauca)落果的哺乳動物種類，

釐清這些掠食者對於櫟實移除的相對重要性，

以及這些動物的活動狀況。另由於此區森林也

是臺灣黑熊分布的重要熱點，該區青剛櫟的結

果週期和豐富度影響臺灣黑熊的季節性食性、

移動和活動模式(Hwang et al. 2002, 2010)。因

此，此研究有助於釐清在此重要棲地的動植物

互動關係。 

 

材料與方法 

 

一、研究樣區 

研究樣區位於花蓮縣卓溪鄉中央山脈核

心地區的玉山國家公園東部園區的大分山區

(北緯 23°22' 25'' 47，東經 121°05' 21'' 49)，這

也是長期研究臺灣黑熊的重要樣區。樣區優勢

的喬木層組成為臺灣二葉松(35.3 cm2/m2，優勢

度=樣區內某樹種之胸高斷面積/樣區面積)和

青剛櫟(22.7 cm2/m2)，優勢度遠高於其他樹種

(皆<5 cm2/m2)。此區青剛櫟樹分布於海拔

1,100 m 至 1,500 m 間，出現頻度和密度分別

為 67%及 24.7 棵/100 m2 (黃美秀等 2009)。青

剛櫟果實直到 10 月中旬之後才逐漸成熟，落

果期從 10 月持續到隔年 2 月，青剛櫟結果產

量有年間豐歉的變動(黃美秀等 2014)。 

大分山區地處偏遠且人跡罕至，一般需步

行三日方可及，野生動物種類豐富，哺乳動物

記錄 15 種，4 種常見大型偶蹄類動物的出現

頻度依序為山羌(Muntiacus reevesi)、水鹿(Rusa 

unicolor swinhoii)、野豬(Sus scrofa)、臺灣野山

羊(Capricornis swinhoei) (林冠甫 2009，黃美

秀等 2011)。 

 

二、櫟實掠食者鑑定與取食狀況 

為了鑑定青剛櫟種子掠食者種類與其對

櫟實的相對移除量，我們於 2010 年青剛櫟結

果季(11 月起至隔年 1 月青剛櫟季尾聲，黃美

秀等 2008)，每月利用 12-16 台紅外線自動相

機(二款型號：Cuddeback 和 CAPTURE-1125, 

Green Bay, WI)架設在樣點的青剛櫟林中，涵

蓋範圍約 1.5 Km2。相機架設於明顯動物獸徑

上，每台相機前方擺設 100 顆當地採集的成熟

青剛櫟櫟實(即櫟餌)，以吸引種子掠食者前來

取食。扣除第一天擺設櫟實之外，自次日開始，

連續 14 天，每天檢查相機拍攝狀況，之後再

將該堆櫟餌補齊至 100 顆，次日再行複查。 

透過自動相機拍攝取食櫟實的照片來鑑

定掠食者。如果相機有拍攝到動物掠食(包括

取食或移除)櫟實的行為畫面，則判定該物種

為青剛櫟櫟實掠食者，遂記錄該日動物種類和

取食次數，並現場計數櫟實該日被動物移除的
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數量。 

 

三、資料分析 

為了瞭解活動於大分地區潛在櫟實掠食

者及其相對重要性，我們鑑定自動相機在每個

月拍攝到的所有動物、櫟實移除次數和數量。

動物相對豐度以出現頻度(Occurrence index，

OI)表示，即(物種在該樣點的有效照片數/該樣

點的總工作時)*1,000 小時(Pei et al. 1997)。有

效照片的計算方式是將同 1種動物均視為 1張

有效照片，除非可以明顯判斷為不同個體，否

則半小時內連拍的同 1 物種均視為同一個體。

如果在同張照片拍攝到 2 隻動物以上，則每隻

動物皆視為 1 張有效照片，然群居為主的臺灣

獼猴則以群體作為 OI 值計算。 

為了解不同動物對櫟實相對的使用量，我

們計算每種掠食者每天對擺設櫟實的移除數

量，並比較每種掠食者的櫟實移除占所有掠食

者總移除量的百分比例。資料僅使用當天內只

有一種動物進入樣站取食櫟餌的資料；若一相

機於同一日記錄到兩種以上動物，則無法得知

個別物種實際的取食數量，故該筆紀錄僅作掠

食者種類鑑定，而不納入移除量分析。故可得

知特定掠食者各月每日平均於一櫟餌站取食

的櫟實數量。 

本研究自動相機監測野生動物的出現頻

度及掠食者移除數量等資料，經過常態分布的

檢定在 Kolmogorov-Smirnov 統計量與 Q-Q 圖

檢定後，P 值皆小於顯著水準 0.05，不符合常

態分布，故所有分析皆以無母數Kruskal-Wallis

法進行統計分析，若有顯著差異再以 Dunn 法

進行事後檢定。針對主要的兩種主要的礫實掠

食者，我們將彼此距離約為 0.5-1.0 km 的三個

樣點相機，各區為 4 至 8 台相機，分析各月各

樣點拍攝動物的出現頻度與取食櫟實次數之

關係及出現頻度與取食數量的關係，並利用皮

爾 森 積 差 相 關 (Pearson’s Product-Moment 

Correlation)檢定。統計分析以統計軟體 SPSS 

18.03 版完成。 

 

結果 

 

本研究紅外線自動相機於青剛櫟結果季

期間，在櫟實餌站從 2010 年 11 月起至 2011

年 01 月，共架設三個月，其中 11 月架設 12

台，然其中有 3 台因故障無法正常運作，其他

兩個月份(12 月、次年 1 月)則皆架設 16 台，

總計架設 41 月-台。相機總工作時數為 9,770

小時，共拍攝到 2,808 張照片。扣除於半小時

內連拍照片和少數無法鑑定者，累計 1,426 張

有效照片，包括 11 種哺乳動物和 5 種鳥類(圖 

1、表 1)。較大型的哺乳動物以水鹿 OI 值最

高(OI=40.6)，其次為山羌(OI=10.5)、臺灣獼猴

(OI=5.2)，以及臺灣黑熊(OI=4.2)；小型哺乳動

物則以鼠類最高(OI=77.1) (表 1)，自動相機拍

攝到的鼠類主要是刺鼠。 

記錄到 5 種大分地區常見的大型哺乳動

物各月 OI 值變化不一致(表 1)。臺灣黑熊的

出現頻度月變化顯著(n=41 月-台，H=16.98，

P<0.001)，集中在落果密度最高的 12 月

(OI=10)，其次為 1 月的零星記錄(OI=0.31)。其

他 4 種偶蹄類動物的 OI 值在落果尾聲的 1 月

達最高，但月間沒有達到顯著差異(山羌，n=41，

H=1.98，P=0.372；水鹿，n=41，H=4.8，P=0.091；

臺灣野山羊，n=41，H=2.39，P=0.302；臺灣野

豬，n=41，H=1.77，P=0.412)。水鹿和山羌於

12 月的 OI 值無升反降，為 3 個月中最低者，

恰好與臺灣黑熊的 OI 值變化相反。反之，鼠

類動物的 OI 值逐月升高，但於月間的變化則

沒有達到顯著差異(n=41，H=2.17，P=0.34)。 

相機所記錄的有效照片中，835 張(58.6%)

出現動物移除櫟實的紀錄。這些掠食櫟實動物

被拍攝的有效照片以鼠類最多，佔 79.3%，其

他紀錄到的 4 種較大型哺乳動物佔 20.2%，照

片比例依次為水鹿(15.3 %)、臺灣黑熊(3.5%)、

野豬 (0.7%)，與臺灣獼猴 (Macaca cyclopis, 

0.7%)等(表 2)。另還記錄到一種鳥類，即松鴉

(Garrulus glandarius) (0.47%)。 
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(a)  

(b)  

(c)  

 

圖 1. 利用紅外線自動照相機鑑定取食地面青剛櫟果實的動物種類和相對數量(a)，其中水鹿(b)

和台灣黑熊(c)是常見的大型櫟實掠食者 

 

自動相機拍攝三種主要的櫟實掠食者(臺

灣黑熊、水鹿和鼠類)出沒於自動相機前移除

櫟實的時間顯示，水鹿雖全日皆有取食櫟實的

紀錄，然以白天(7:00~19:00)為主；臺灣黑熊則

集中於夜間活動(19:00~5:00)，尤其是上半夜，

且在入夜後(19:00)有一移除高峰，而中午偶有

零星活動；鼠類則主要在夜間活動(19:00~6:00) 

(圖 2)。 

研究期間我們每天在自動相機前人工擺

設 100 顆櫟實吸引動物取食，於自動相機前共

擺設 47,100 顆青剛櫟，其中 18,851 顆被掠食

者取食或被搬離現場，占總擺設量的 40.0%。

櫟實被動物移除的比例逐月升高，11、12 及次

年 1 月 被 取 食 或 移 除 比 例 分 別 為

16%(=2,237/14,000) 、 34%(=7,165/21,000) 及

78%(=9,449/12,100)。 

為釐清各種掠食者移除櫟實之相對數量，

我們扣除同一天有 2 種以上掠食者移除櫟實

之照片(占總有效照片數的 20%)，其餘 668 張

有效照片，累計 14,952 顆櫟實被移除(占總移 
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表 1. 玉山國家公園大分地區 2010 年青剛櫟結果季(11 月至次年 1 月)自動相機記錄出現於人為

放置青剛櫟堆(1 堆 100 顆)前的動物種類和出現頻度(OI 值=有效照片數/總工作時*1,000) 

動物類別 物種 11 月 12 月 1 月 
有效照 

片數 a 
OI 值 

偶蹄類 山羌 12.8  4.5  16.2  103 10.5 
 水鹿 34.4  23.7  66.2  397 40.6 
 台灣野山羊 0.0  1.0  1.2  8 0.8 
 台灣野豬 1.2  1.5  4.0  22 2.3 

靈長類 台灣獼猴 6.4  4.7  4.9  51 5.2 

食肉目 台灣黑熊 0.0  10.0  0.3  41 4.2 
 黃喉貂 0.0  1.2  2.5  13 1.3 
 黃鼠狼 0.0  0.0  2.1  7 0.7 
 鼬獾 0.4  0.5  0.0  3 0.3 
 白鼻心 0.8  1.2  1.2  11 1.1 
 食蟹獴 0.0  0.2  0.6  3 0.3 

囓齒目 鼠類 31.6  67.7  123.5  753 77.1 

鳥類 虎鶇 0.0  0.7  0.9  6 0.6 
 紫嘯鶇 0.0  0.2  0.0  1 0.1 
 松鴉 0.0  0.2  1.2  5 0.5 
 藍腹鷴 0.0  0.0  0.3  1 0.1 
 深山竹雞 0.0  0.2  0.0  1 0.1 

OI 值總計  87.5  117.8  225.2  225.2 135.4 

相機台數  9 16 16 16 41 (月-台) 

相機總工作時  2502 4004 3264  9770 
a定義為半小時內連拍的同 1 物種均視為同一個體，除非可以明顯判斷為不同個體，如果在同張照片拍攝到 2 隻動物以

上，則每隻動物皆視為 1 張有效照片，另群居的台灣獼猴則以群體作為 OI值計算(Pei et al. 1997) 

 

表 2. 利用自動相機於 2010 年青剛櫟結果季(11 月至次年 1 月)記錄玉山國家公園大分地區取食

或搬離現場人為擺設青剛櫟(一堆 100 顆)的動物種類和有效照片數 

物種 11 月 12 月 1 月 
有效照片 

總計 百分比(%) 

鼠類 55 229 378 662 79.3 

水鹿 22 42 64 128 15.3 

台灣黑熊 0 28 1 29 3.5 

台灣獼猴 4 1 1 6 0.7 

野豬 1 0 5 6 0.7 

松鴉 0 1 3 4 0.5 

照片總計(張) 82 301 452 835  

OI 值 32.8  75.2  138.5  85.5  

 

除量 79.3%)。就青剛櫟季擺置櫟實被移除總量

來看，水鹿的移除量占 72.9%，遠高於其他 5

種掠食者移除量。其次為鼠類，占總移除量

19.9%，以及臺灣黑熊(4.2%)、野豬(2.3%)、臺

灣獼猴(0.6%)、松鴉(0.01%) (表 3)。水鹿與鼠

類合計移除 93%的櫟實量，且兩者在各月均有

出現，為主要的櫟實掠食者。其他動物移除櫟

實的紀錄較為零星，臺灣黑熊和野豬則分別出

現於 12 月 10 次和 1 月 4 次，並分別移除 632

和 341 顆櫟實。另臺灣獼猴則 11 和 12 月出

現，共 3 次移除 96 顆櫟實；松鴉則 11 和 12

月出現各 1 次飛至地面移除櫟實，每次移除 1

顆櫟實。 

就每天放置 100 顆的櫟實被動物移除的

狀況而言，以水鹿平均每天於一樣站移除 90

顆(SD=20, n=121)最多，是 5 種掠食者中最高。

其次鼠類平均每天於一樣站移除 33 顆青剛櫟

(SD=32, n=90)，每月櫟實移除量則逐月升高， 
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圖 2. 玉山國家公園大分地區 2010 年青剛櫟結果季(11 月至次年 1 月)，自動相機記錄三種常見

櫟實掠食者(水鹿、台灣黑熊和鼠類)，全日各時段取食或搬離人工擺設青剛櫟的相對頻度(有效照

片數：水鹿= 128 張，台灣黑熊= 29 張，鼠類= 662 張) 

 

表 3. 2010 年 11 月至 2011 年 1 月，大分地區利用自動相機記錄移除人為擺放地面青剛櫟櫟實

(一堆 100 顆)的 6 種掠食者，當天僅有一種動物利用餌櫟堆的狀況 

 

從 11 月平均取食量最少為 6 顆至 1 月平均每

天取食量 62 顆不等(圖 3)。 

針對兩種主要的掠食者，我們比較取食次

數與數量和該物種的 OI 值關係。水鹿和鼠類

對櫟餌站的取食次數和每月累計取食櫟實數

量，分別與自動照相機記錄該月出現頻度(OI

值)呈現顯著正相關(水鹿：r2=0.923，n=9，

P<0.001；鼠類： r2=0.935，P<0.001，圖 4a；

水鹿；r2=0.842，P=0.004；鼠類：r2=0.842，

P=0.004，圖 4b)。鼠類頻繁造訪櫟餌站通常會

將櫟實搬離現場，之後再折返來回搬運；而水

鹿則於現場取食後再離開，表示動物出現頻度 

物種 

11 月  12 月  1 月  總計 

移除 

次數 

累計移 

除顆數 
 移除 

次數 

累計移 

除顆數 
 移除 

次數 

累計移 

除顆數 
 移除 

次數 

累計移 

除顆數 

(%)  (%)  (%)  (%)  (%)  (%)  (%)  (%) 
水鹿 12(66.7) 1200(94.1)  55(48.7) 4504(79.5)  54(54.5) 5200(64.9)  121(52.6) 10904(72.9) 

野豬 0(0) 0(0)  0(0) 0(0)  4(4) 341(4.3)  4(1.7) 341(2.3) 

台灣黑熊 0(0) 0(0)  10(8.8) 632(11.1)  0(0) 0(0)  10(4.3) 632(4.2) 

台灣獼猴 1(5.6) 47(3.7)  2(1.7) 49(0.9)  0(0) 0(0)  3(1.3) 96(0.6) 

鼠類 5(27.8) 28(2.2)  45(39.8) 483(8.5)  40(40.4) 2466(30.8)  90(39.1) 2977(19.9) 

松鴉 0(0) 0(0)  1(0.9) 1(0.01)  1(1) 1(0.01)  2(0.9) 2(0.01) 

總計 18 1275   113 5669   99 8008   230 14952 

樣站*天數 140     210     124     474   
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圖 3. 2010 年大分地區青剛櫟季，自動相機拍攝到取食人為擺放青剛櫟櫟實(一堆 100 顆)的 5 種

哺乳動物，平均每日於一櫟餌站取食的櫟實數量(誤差線為標準差)。 

 

越高的地區，櫟實被取食的次數和數量也隨之

增加。 

 

討論 

 

一、潛在的青剛櫟掠食者 

本研究於玉山國家公園大分地區利用自

動相機記錄到四種掠食地面櫟實的大型哺乳

動物，取食頻度依次為水鹿、臺灣黑熊、臺灣

野豬和臺灣獼猴，而小型掠食者則為鼠類，其

中水鹿和鼠類是主要移除地面櫟實的哺乳動

物，占全部移除量的 93%。活動於該區常見的

其他偶蹄類動物臺灣野山羊和山羌，則未在記

錄之列。 

大分青剛櫟結果季一般是從十月底至隔

年一月初，根據研究者於樣區長達八年(2006-

2013)結果量監測顯示，本研究進行期間(2010

年)的結果狀況為豐年，僅略低於 2008 年。青

剛櫟落果量通常從十月至十二月會隨之增加，

該年 12 月青剛櫟樹梢上已少見成熟的果實，

且至 1 月則大幅降低(黃美秀等 2011, 2014)。

這樣的結果變化不僅反映於出沒於當地的黑

熊豐度變化上(黃美秀等 2014)，也與本研究記

錄出沒當地的較大型哺乳動物豐富度的變化

一致(表 1)。唯本研究的櫟實被移除比例從 11

月至次年 1 月隨之增加(16%，34%，78%)，1

月不減反增，此結果與現場用自動照相機拍攝

到最主要的兩個櫟實移除者，即水鹿和鼠類的

相對豐富度和取食量的月間變化一致。這雖多

少可能與因研究需求而人為延長食物來源(櫟

餌)提供有關，因為該區整體的自然櫟實可得

性已大幅降低，一些大型動物如黑熊可能陸續

離開而移往他處覓食，但地面殘存的自然落果，

或仍吸引這二類動物活動該區覓食。 

大分地區青剛櫟結果季時，除黑熊之外，

水鹿和野豬的相對豐富度皆有增加趨勢(林冠

甫、黃美秀 2011)。北美地區鹿科動物在秋季

偏好取食櫟實，鹿群會停留在櫟林內取食，儲

存度冬能量 (McShea and Schwede, 1993)。先

期的研究觀察顯示，大分青剛櫟結果時會吸引

水鹿前來取食，其痕跡豐度是非青剛櫟季之 2-

3 倍，且水鹿的相對豐度以 12 月和次年一月

達高峰(林冠甫 2009)。然而，我們卻發現青剛

櫟季水鹿於 12 月的相對豐最低，此時恰值其

潛在掠食者臺灣黑熊的豐度是最高的月份(OI

值為 10，臺灣最高紀錄值)，此季黑熊的活動 
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(a)取食次數 

(b)取食數量 

圖 4. 水鹿、鼠類兩種主要櫟實掠食者於櫟餌樣站的相對出現頻度(OI 值=有效照片數/總工作時

*1000)，與動物取食櫟實的次數(a)和累計數量(b)之關係。虛線:鼠類，實線：水鹿。 

 

主要是夜間，不同於白晝活動為主的水鹿(圖 

2)，故推測水鹿在食物豐富的林地或可能避開

黑熊。 

反芻動物的取食策略根據動物體型和腸

道長度一般可分為三類：(1)精食者、(2)粗食者、

(3)中間型或環境適應型(Hofmann 1973)。水鹿

是臺灣體型最大型的鹿科動物，食性多樣化且

隨著環境或海拔改變食物組成，在高海拔主要

取食玉山箭竹(Yushania niitakayamensis)等禾

本科植物，屬粗食的覓食策略，而在中低海拔

地區則偏好取食樹葉類和灌叢等，可謂中間偏

嫩食者(李玲玲、林宗以 2003)。這樣的擇食偏

好隨環境而調整，或可解釋水鹿在櫟實結果期

取食大量櫟實，或掉落的青剛櫟折枝樹葉的現

0

20

40

60

80

100

120

140

160

180

200

0 50 100 150 200 250

次

數

出現頻度（OI值）

水鹿 鼠類

0

500

1000

1500

2000

2500

3000

3500

4000

4500

0 50 100 150 200 250

數

量
（

顆
）

出現頻度（OI值）

水鹿

鼠類



玉山國家公園大分地區的櫟實取食壓力 

國家公園學報二○二一年第三十一卷第二期  51 

象。反之，山羌是臺灣產體型較小的鹿科動物，

偏向取食較精緻的食物，被歸類為精食者

(Green 1987)；偏好取食灌木或草本層植物(梁

又仁 2006)。因此，山羌的食性偏好性導致對

櫟實的選擇性較低，目前也未有取食殼斗科櫟

實的觀察紀錄。臺灣野山羊食性則偏中間型，

從蕨類、草本和灌木都有啃食紀錄(黃郁文 

1988)。在臺灣目前雖尚未有取食殼斗科植物

的紀錄，但屬近親的中國山羊 (Capricornis 

sumatraensis)則會取食茅栗(Castanea seguinii)

和思茅櫧櫟(Quercus glandulifera)果實(宋延齡

等 2005)。同屬的日本山羊(Capricornis crispus)

會在秋冬季取食蒙古櫟(Quercus mongolica)落

果，甚至會挖掘深及 10 cm 的積雪覓食櫟實

(Ochiai 1999)。本研究雖未記錄到野山羊取食

青剛櫟果實，然不排除因其相對豐富度較低

(OI=0.8)，導致不易記錄其取食活動，尚待進

一步觀察。 

野豬食性廣泛，屬雜食性動物(吳幸如 

1993)。本研究雖有野豬取食櫟實的紀錄，但零

星取食(有效照片 12 張) ，即便在 1 月野豬的

出現頻度增高，並無顯著增加取食櫟實的狀況。

Focardi (2000)認為櫟實可能並非野豬主要掠

食的食物資源，但野豬在搜尋地棲無脊椎動物

時，也同時取食落果或埋藏土中或石縫裏的櫟

實。故即使櫟實是高價值的食物資源，野豬對

於櫟實的選擇度似乎偏低(Elston and Hewitt 

2010)。然而，我們也懷疑研究期間值青剛櫟盛

產，豐富的落果也可能促使野豬四處拱土而取

食多樣性食物(包括櫟實)，而無須特意尋覓人

為成堆的櫟實。對於取食地面櫟實的動物如水

鹿和野豬而言，即使 1 月幾乎停止落果，我們

仍可以在落葉層內發現櫟實，故推測這些動物

仍可能會停留在櫟林內覓食，直到地面上櫟實

數量降到太低不易搜尋才離開。西班牙櫟林內

野豬豐富度在果季結束後仍升高，即因野豬會

搜尋還殘留在地表與埋藏在土壤層或石縫中

的櫟實(Focardi et al. 2000)。 

在櫟林，動物除了取食自然落果之外，也

會利用樹上的果實，這可能是本研究設計上恐

有低估青剛櫟掠食者之處，故本研究結果較能

反映地面落果被掠食的情況。根據大分地區

2010 年的青剛櫟結果調查顯示，利用種子陷阱

收集的落果中，受損果實佔總收集量之 32%，

即有近三分之一的果實於落地前可能已被其

他動物食用了(黃美秀等 2011)。學者在高雄低

海拔常綠闊葉林觀察印度苦櫧 (Castanopsis 

indica)，發現臺灣獼猴、大赤鼯鼠(Petaurista 

philippensis) 和 赤 腹 松 鼠  (Callosciurus 

erythraeus) 是樹冠層主要的種子取食者；刺鼠

則是地被層主要的種子取食者 (Chou et al. 

2011)。本研究為臺灣極少數在中海拔有黑熊

分布山區的記錄，樹上取食櫟實的動物包括鳥

類、臺灣獼猴、其他非鼠類的齧齒類動物(如飛

鼠和松鼠等)，以及臺灣黑熊，故討論也特別著

墨後者。 

臺灣黑熊擅長爬樹，大分地區青剛櫟樹過

半數的樹幹上有新舊不一的熊爪痕，結果季期

間也常可發現黑熊折斷樹冠枝條而取食櫟實

的痕跡(Hwang et al. 2002)。可以利用樹上櫟實

的掠食者在果實尚未飽熟掉落之前，有時序上

的利用優勢。根據我們長期觀察顯示，黑熊於

樣區櫟實開始成熟時，於十月底便會陸續聚集

於大分，且以青剛櫟為主食，直到十二月底或

一月當樹上果實漸趨稀疏時，便陸續離開當地

(Hwang et al. 2002, Hwang et al. 2010, 林宛青 

2017)。此時的黑熊於夜間的活動頻度會增加，

上樹取食櫟實(未發表資料)，或如本研究紀錄

覓食地面落果(Hwang and Garshelis 2007)。我

們雖無數據瞭解樹上櫟實或落果的相對利用

程度，但根據現場的熊覓食活動或痕跡來看，

推測可能是以爬樹取食為主，並隨機撿食掉落

地上的櫟實。因此，本研究利用櫟餌有 29 次

黑熊取食的紀錄，取食量僅占 4.2%，顯然低估

黑熊的的利用程度。 

臺灣獼猴利用櫟實的方式也與黑熊類似，

同時會取食樹上或地上果實。我們僅有零星獼

猴取食的記錄，且從自動照相機結果顯示，獼

猴通常隨機撿拾幾顆櫟實便離開，故推測其對

櫟實的利用可能以樹上居多。另相機也可能會
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低估鳥類，我們雖僅記錄到 4 筆松鴉取食的紀

錄，但現場常可觀察到成群樹上覓食的松鴉。

松鴉利用青剛櫟果實的方式可分為 3 種，(1)啄

食：以爪抓住青剛櫟啄去種皮後，啄食種仁；

(2)吞食：整顆直接吞食；(3)叼走：將青剛櫟帶

離現場，且曾觀察到松鴉將口中吐出青剛櫟埋

到地底下和樹洞的行為。現場也曾觀察到同為

鴉科的星鴉(Nucifraga caryocatactes)活動於樹

冠取食櫟實；也有人曾記錄綠鳩 (Treron 

sieboldii)取食(林冠甫 2009)。 

在溫帶地區的櫟林下，囓齒類動物對於櫟

實的移除效率相當的迅速(Sun et al. 2004, Haas 

and Heske 2005, Munoz and Bonal 2007, Perea et 

al. 2011)。然研究發現，分布在不同的棲地間

的櫟實被取食的比例則差異很大，顯示即使是

囓齒類動物在不同的棲地和環境間的取食效

率也有不同 (Leiva and Fernandez-Ales 2003, 

Schuberta et al. 2018)。本研究自動相機拍攝到

的囓齒類主要是刺鼠，然在樣區則另有條紋松

鼠(Tamiops maritimus)和赤腹松鼠取食樹上櫟

實的記錄(林冠甫 2009, 黃美秀等 2011)。其

它樹棲性的潛在囓齒類櫟實掠食者，應該還包

括白面鼯鼠(Petaurista alborufus)和大赤鼯鼠(P. 

philippensis)。此差異除了與動物的活動習性

(如樹棲性、擇食偏好等)有關之外，也應與當

地的族群密度有關。由於有些囓齒類有搬離儲

存櫟實的行為，可能是影響種子的關鍵播遷者，

故若欲瞭解動物對於種子命運的影響，需要更

明確量化動物對櫟實的利用情況，如種子破壞

程度、搬遷埋藏或播遷距離等 (張楊家豪等 

2006, Chou et al. 2011, Bartlow et al. 2018)。 

 

二、櫟食掠食者的活動和相對豐度變化 

大分青剛櫟林從11月開始至隔年 1 月動

物的 OI 值逐月升高，取食櫟實的 2 種主要掠

食者(水鹿與鼠類)的出現頻度一致在 1 月最高

(表 1)，並與櫟餌被取食的頻度和總量有關。

此觀察似乎符合逃亡假說 (Janzen 1970, 

Connell 1971)，即掠食者密度越高的地區，櫟

實被取食的機會也隨之增加。 

本研究人工擺設櫟實量有 40%被動物移

除，這是個三月內每日補充後的總數中被吃的

部分。事實上，在大分地區青剛櫟林裡，二月

時的地面通常已經很不容易看到當季的落果

了。在國外溫帶地區進行的相關研究顯示，動

物取食量可能接近 100% (Sun et al. 2004, Haas 

and Heske 2005, Munoz and Bonal 2007, Perea et 

al. 2011)。根據掠食者飽食效應的影響(Janzen 

1971)，本研究期間的青剛櫟產量屬於豐年(黃

美秀等 2014)，故動物取食櫟餌狀況可能受到

結果豐年地面櫟實豐富而減少，或者可能因此

延長利用的時間(如試驗期結束之後)。 

動物取食櫟實數量可能也與櫟實成分有

關，例如單寧酸含量過高會影響適口性，從而

降低動物取食櫟實的意願(McShea and Healy 

2002)；單寧酸濃度會隨時間變化，也會影響動

物取食的時機和取食的部位 (Shimada et al. 

2006)。前人對大分青剛櫟單寧酸變化測試結

果顯示，10 月尚未完全成熟時期的單寧酸含量

為 0.37%，到了 12月果實飽熟時則下降至 0.1%，

即 2 個月內青剛櫟的單寧酸即有很大的變化

(邱昌宏 2006)。本試驗從 11 月開始進行，雖

已考量要避免使用尚未成熟的櫟實做試驗，以

免影響動物的取食率，但由於是當月採集，故

恐仍難保證不同月份的測試櫟實成熟度或成

分一致，而恐影響觀察結果。 

除了目標殼斗科物種產量、櫟實內單寧酸

含量、動物的擇食偏好之外，動物的覓食活動

或櫟實被移除狀況也會受到棲地或其他食物

資源的影響 (Plucinski and Hunter Jr 2001, 

Kennedy 2005, Schuberta et al. 2018)。例如，在

美國花栗鼠(Tamias amoenus)對櫟實的移除量

研究發現，在第二年移除量增加，除了當地櫟

實掠食者族群量提升之外，也與該年松果生產

不佳有關 (Roth and Wall 2005)。然在玉山國家

公園地區，除了黑熊之外，對於會利用櫟實的

幾種大型哺乳動物的移動模式和食性等研究

相當匱乏，加上缺乏樣區以外較大範圍的食物

資源監測資料，遂造成研究者欲解釋這些動物

利用大分青剛櫟變化的困難。這應該也是未來
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生態系統經營管理於科研資料收集上可努力

的方向。 

 

三、野生動物對青剛櫟森林更新的可能影響 

殼斗科(Fagaceae)植物在全世界主要分佈

在北半球的溫帶和亞熱帶地區，其堅果為許多

野生動物(包括熊類)的秋冬季或入冬前的重要

食物來源。櫟樹在森林中的組成和數量，以及

季節性的結果和產量變化，皆會造成食物資源

的可得性和豐富度的變動，從而影響野生動物

群 落 的 組 成 和 族 群 動 態 (McShea 2000,  

Greenberg and Parresol 2002, Koenig and Knops 

2005, McShea et al. 2007)。例如，美洲黑熊於

秋季會因櫟實生產而離開其春、夏季活動的區

域，移動並聚集到櫟實豐富的地區，並會影響

個體繁殖、生存、活動和生長，從而影響族群

變動(Garshelis and Pelton 1981, Vaughan 2002, 

Garshelis and Noyce 2007)。玉山國家公園的臺

灣黑熊也有觀察到類似的情況 (Hwang and 

Garshelis 2007, Hwang et al. 2010, 林宛青 

2017)。故有學者建議將櫟實的功能視為影響

森林群落動態和動植物交互作用的關鍵資源

(keystone resource) (Wolff 1996, McShea and 

Healy 2002)。 

青剛櫟為臺灣最常見的喬木，廣泛分布於

海平面到兩千公尺的中低海拔山區 (柳榗 

1968)。櫟實被掠食的壓力是限制櫟林的更新

的重要因素之一(Sun et al. 2004, Bartlow et al. 

2018)。青剛櫟從櫟實授粉發育開始，便不斷面

對掠食者的掠食壓力，從前期掠食者造成的損

失，到櫟實成熟落地後的種子命運，皆會影響

到櫟實能否順利長成幼苗。我們在大分現場觀

察落地的青剛櫟通常也很快便會被動物移除，

或被昆蟲蛀蝕，或發霉腐朽，導致有效的種子

庫存量大減，地上殘餘落果至次年 2月不及 0.1

顆/m2(黃美秀等 2013)。當地森林底層開闊，

不難發現當年落果剛長出的青剛櫟幼苗，但卻

不易發現苗木(幼樹)，顯示幼苗的高死亡率。

此觀察似乎也與最近學者於宜蘭福山植物園

森林樹木動態的長期監測結果相似，多數小苗

發芽後沒多久便死亡，林中鮮少胸高直徑大於

1 cm 的小樹(Chang-Yang et al. 2021)。這是否

與動物(如草食獸或昆蟲)的啃食導致幼苗死亡，

或其他抑制生長等因素，是未來值得進一步探

究的主題。就大分青剛櫟林而言，我們也認為

單就藉由種子雨及土壤種子庫的機制而達到

族群更新的程度可能相當低，其他機制如萌蘖

(sprout seedling)或動物的種子播遷作用或許也

是關鍵。 

囓齒類動物除了是種子掠食者，也是潛在

的播遷者 (Forget et al. 2005, Blendinger and 

Diaz-Velez 2010)。刺鼠是本研究出沒最頻繁地

面櫟實掠食者，我們雖無法得知其搬離儲存櫟

實的行為，但推測櫟實若被進行二次播遷而埋

藏到新的位置，則可能會降低被其他掠食者捕

食的風險，且新埋藏的地點可能也是合適的生

育地。因此有可能會讓櫟實順利發芽長成幼苗，

進而影響青剛櫟森林的更新，唯其播遷距離可

能不遠(如印度苦櫧最遠 22 m , Chou et al. 

2011)。另一重要的櫟實掠食者是水鹿，然鹿科

動物對於森林更新則屬於掠食者的角色

(Russell et al. 2001, Rooney and Waller 2003, 

Beguin et al. 2009)。牠們對於幼苗生存的干擾

也很明顯，包括啃食或踐踏而造成死亡，讓種

子補充受到影響。因此，當樣區水鹿族群量增

加時，則可能會加劇青剛櫟種子和幼苗死亡的

機會。 

青剛櫟的櫟實落地後不會休眠，且櫟實如

果沒有順利發芽，容易隨著時間喪失活性而腐

爛死亡(林讚標 1995)，故不易在土壤層中形成

種子庫儲存。對植物而言，體積大的果實因能

夠提供發芽時較多的營養來源，故一般存活率

較高，但大顆果實卻容易遭掠食者偏好，故移

除率也相對提高(Moles and Westoby 2004)。近

期的研究發現子葉大的橡實會吸引動物偏好

取食，然破損的種子仍有萌芽的潛力，再加上

透過動物移動的二次播遷，也是一種適應的機

制(Bartlow et al. 2018)。我們在黑熊取食青剛

櫟後的排遺中，幾乎未曾發現完整的果實，然

在其他地區卻曾發現熊排遺內不知種類的完
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整櫟實(較小顆)，故對某些種類的殼斗科植物

而言，或許黑熊仍有機會成為一有效的長距離

播遷者。 

 

結論與建議 

 

玉山國家公園大分青剛櫟森林每年生產

的櫟實是野生動物在秋冬季重要的食物來源

之一，青剛櫟結果會吸引各種動物前來覓食。

該區遂為瀕危臺灣黑熊及許多中大型哺乳動

物之重要棲息地，青剛櫟的物候週期及結果變

動，影響許多動物的活動模式、區域性的移動

和季節性的豐富度變動，而動物豐度和活動變

化也會影響該區森林的組成和演替趨勢。 

本研究可能低估一些樹上青剛櫟掠食者

的相對重要性，如臺灣黑熊、鳥類(如鴉科)和

松鼠科動物，但櫟餌試驗顯示地面的主要櫟實

掠食者主要為水鹿和刺鼠。這是臺灣首次勾勒

出在臺灣黑熊分布的重要棲息地中，野生動物

間與殼斗科森林的複雜關係，兼具生態和保育

上的意義。動物對青剛櫟櫟實取食的數量不僅

可能受到動物行為、活動模式和族群數量影響，

同時也受到年間的產量變動、地面果實數量、

果實內的營養或單寧酸等成分的變化，以及其

他植物資源的變化而左右。因此，欲瞭解大分

地區青剛櫟被動物取食的狀況，以及動植物之

間的密切關係，還需要從更長的時間尺度監測

動物族群與植物產量，以及相關的環境條件的

變化，以深入了解其間的關係。同時建議持續

追蹤青剛櫟季結束後的種子命運的發展，以進

一步釐清森林的更新機制。 
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