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Abstract 
The knowledge of bird reproductive biology is the building blocks of the theory of avian life history. 
It is also an area of great interest to many field ornithologists. Cavity-nesting birds are good ecologi-
cal test species. The study suggests that cavity-nesters have many advantages over open-nesters: 1) 
They have a lower rate of nest predation (but frequent return of adult birds also increases the risk) 
and have a longer development period, so cavity-nesters have bigger clutch size than open nester; 2) 
the cavity chamber has good insulation performance, low risk of predation, nesting success rate is 
high. 3) The energy input of excavators in the process of excavating is inversely proportional to the 
clutch size. 4) The number of clutch size may be more directly related to adult mortality than exca-
vators .The cavity-nesting birds can be divided into primary nest birds and secondary nest birds, and 
different species also have certain differences in nesting success rate, clutch size, survival rate of 
adult birds and other important life history characteristics. 
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摘  要 

鸟类繁殖生物学知识是研究鸟类生活史理论的重要基石。也是许多野外鸟类学家十分感兴趣的方面。穴
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居鸟类是良好的生态测试物种，通过研究发现与开放筑巢的鸟类相比穴居鸟类有许多优势：1) 有较低的

巢捕食率(但成鸟频繁回巢也会增加风险)，并且拥有较长的发育期，因此穴居鸟类比开放筑巢的鸟类的

窝卵数更多；2) 洞穴巢室具有保温性能好、捕食风险低、筑巢成功率高等优点。3) 挖洞物种在挖洞过

程中投入的能量与窝卵数成反比。4) 与挖掘习性相比，窝卵数可能与成鸟死亡率有着更直接的关系。其

中穴居鸟类可以分为初级巢和次级巢鸟类，两种筑巢类型的鸟在筑巢成功率、窝大小、成鸟存活率等重

要生活史特征上也存在一定的差异。 
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1. 引言 

自达尔文以来，专门从事野外鸟类研究的鸟类学家一直在积累有关构成一个物种繁殖生物学的这些

元素的知识。这些知识不仅有助于人类对自然的理解[1]，而且有助于制定通用生活史进化的理论模式和

流程[2]。此外，它可以为动物如何对全球气候变化进行生殖反应提供重要证据[3] [4]。不幸的是，目前

关于鸟类物种繁殖生物学的知识存在着巨大的空白。例如，构成全球鸟类窝卵数的变化分析基础的数据

集仅涵盖了世界上大约一半的鸟类物种[5]。其中洞穴巢鸟类是良好的生态测试物种，因为巢址容易接近，

可以很容易地进行研究。洞穴筑巢鸟类的研究通常支持巢址限制的假设。其 Von Haartman 和 Hilden 是最

早提出穴巢鸟类受巢址可用性限制的学者之一[6] [7]。 

2. 鸟类繁殖生物学的研究现状 

鸟类的生活史特征是在长期自然选择的过程中形成的、适应于其生活环境的生态模式和行为模式，

鸟类生活史的进化是在鸟类学研究中一直充满活力的领域[8]。鸟类的繁殖生态学主要涵盖有繁殖时间、

窝卵数、孵卵期和育雏期等，因此收集鸟类生活史的繁殖参数并且分析、研究成为生活史研究中非常重

要的部分[9] [10]。目前世界上已知的鸟类的种类总数接近 10,000 种。在世界现存的近 10,000 种鸟类中，

约 30%的鸟类拥有完整的育种信息，相比之下，约 30%的鸟类的育种生物学从未被描述过；接近 40%的

鸟类有部分育种数据[11]。在自然选择的作用下，这些种类的鸟在繁殖季节、孵化期、窝卵数、雏鸟期、

雏鸟生长模式、繁殖成功率、交配制度和亲代抚育方式等许多方面表现出巨大差异[12]。研究表明，现存

物种中 39%的目和 37%的科的知识可用性低于所有物种的水平，并且鸟类的繁殖信息严重偏向于北温带

地区，包括窝卵数的纬度方向变化[13]、生活史的慢速连续体[14]和巢捕食驱动的生活史权衡[15]，在很

大程度上建立在来自北温带，在那里相对较小的鸟类已经有了很好的数据记录。虽然从生态地理学的角

度来看，热带森林拥有世界上最高的鸟类多样性[16]和最独特的鸟类群落但是已知的比较少的物种大多是

在热带森林中繁殖的物种[17]。但是与其他栖息地的鸟类相比，森林鸟类得到的研究最少[11]，因为要进

入热带雨林中鸟类的繁殖地和筑巢地点对于研究人员来说是相当困难的，因为热带雨林的特点是炎热、

潮湿的气候和茂密的植被。 
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3. 洞穴鸟类的繁殖生物学研究 

3.1. 洞穴鸟类的优势 

一些研究统计并评估了一些洞穴的使用情况[18]，另一些研究则调查了鸟类数量和资源使用的变化，

这些变化可能是由于巢穴位置的可用性变化造成的。鸟类数量可能会随着巢址的移除而下降[19]，或者随

着巢箱的引入而上升[20]。 
现有的数据表明挖掘能力、重复利用率和窝卵数之间没有很强的联系。在种内窝雏数和挖洞倾向的

变化是不相关的[21]。 
鸟类的筑巢类型多种多样。不同巢型之间具有一定的生态差异，这些差异一般与筑巢生物的生活史

模式有关。在鸟类中，筑巢地点的选择(洞穴筑巢与开放式筑巢)已知会影响许多重要的生活史特征，如筑

巢成功、窝卵数、孵化时间、筑巢期长度和孵化期间的成鸟存活率[22]。与开放式巢穴相比，洞巢具有保

温性能好[23]、捕食风险低、筑巢成功率高等重要优势[24]。 

3.2. 初级巢和次级巢穴 

穴巢种分为两类，一类是初级穴巢种(自己挖巢穴)，大多数鸟类为每一种繁殖尝试建造新巢穴[25] 
[26]，另一类是次级穴巢种(在已有的穴中筑巢)，次级洞穴筑巢的鸟，不挖自己的巢，通常使用一个旧的，

已经存在的洞穴，许多洞穴筑巢物种可能会多次重复使用旧巢穴[27] [28]。在自然繁殖状态下，大部分洞

巢资源是由初级洞巢鸟建成的[29]，因此 Newton (1994)认为如果初级洞巢鸟某区域没有生存，那么次级

洞巢鸟也有一定可能消失[30]。 
根据巢址限制假说(Nest site limitation hypothesis)的研究表明，弱势群体或非挖洞群体的巢穴数量有

限，因此个体会利用不可预测的繁殖机会，在当前的尝试中最大化繁殖[21]。(Monkkonen 和 Orell (1997)
提出，社会优势物种能够保护现有的洞穴，迫使亚优势物种进化为挖洞物种[31]。啄木鸟科(Picidae)，鳾

科(Sittidae)，和一些山雀科(Paridae)，都可能建一个新的洞或频繁重复使用旧洞，这个是因不同种而异的

[21]。巢穴在这些物种中重复使用的原因是有争议的。在自然界中，非挖洞者比挖洞者居住的巢穴更容易

发生破坏，因为他们使用的洞穴较老、高度低并且更加隐蔽(Li 和 Martin 1991) [32]。两种筑巢类型的鸟

在筑巢成功率、窝大小、巢期长短和成鸟存活率等重要生活史特征上存在一定的差异[7]。 

3.3. 洞穴鸟类的窝卵数 

解释鸟类窝卵数的变化在鸟类学上有着悠久的历史[33]。在已确定的一般模式中，与开放巢鸟类相比，

洞穴筑巢的鸟窝卵数相对较大，传统上认为这是由于洞穴鸟巢捕食率较低[34]。捕食风险可能会限制窝卵

数，例如，频繁的喂食访问父母的巢吸引捕食者[35] [36]；捕食风险和窝数之间的假定联系是由非挖洞筑

巢物种异常大的窝卵数造成的[37]。 
窝卵数增加与巢捕食减少和洞穴鸟类生长缓慢之间的普遍的联系已经被广泛接受，尽管其因果关系

一直存在争议[38]。在洞穴鸟类中更大的窝卵数可以作为允许通过降低捕食率来降低雏鸟生长速率的一个

协变量[39]。另一种选择是，像在开放巢中一样，巢捕食的增加，引起窝雏数减少，以增加额外尝试的能

量[40]。 
窝卵数和巢重复使用之间存在一定适度但不是特别强的正相关关系，它强烈地受到少数外围物种的

存在的影响，而受种群间变异的影响很小。在挖洞过程中投入的能量与窝卵数成反比。如果更强的挖洞

种在洞的建设上投入更多，则预测它们应该有更小的窝卵数[40]。 
窝卵数和窝的数量的差异可能反映了与成鸟存活率有关的繁殖投资的差异[41]。种间比较表明，窝卵
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数和年生产能力(窝卵数 × 窝的数目)与成鸟存活率成负相关[42]。特别是，如果如 lack 所假设的那样较

少的巢故障有利于较长的雏鸟发育期和较大的窝卵数，那么这两个特性应该按照假设窝成功的类似模式：

开放巢的鸟(窝卵数少，雏鸟期短) < 非挖洞的洞穴鸟 < 挖洞的洞穴鸟(窝卵数多，雏鸟期长)的顺序变化

[38] [39]。因此，开放式筑巢物种在产卵期间比洞穴筑巢物种更容易产卵失败[43]。 
还有一些研究证据表明，窝卵数与几个啄木鸟物种的寿命之间存在负相关关系。例如，成年北闪雀

的死亡率(约 58%)高于其他啄木鸟的平均死亡率，而北闪雀也是啄木鸟中数量最多的一种[21]。相比之下，

成年死亡率相对较低(7%~15%)的红冠啄木鸟的窝卵数要小得多。这两个物种都广泛地重复使用巢穴，这

表明，与挖掘习性相比，窝卵数可能与成鸟死亡率有更直接的关系。 
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