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摘要：城市生态系统是以人为主导的复杂系统，当前的高速城市化进程对包括鸟类在内的城市区域动物施加了广泛的选择压

力。 本文从鸟类对城市环境的主动适应角度，归纳了国内外城市鸟类生态学研究中有关鸟类对城市化的适应研究，探讨了城市

化进程中城市鸟类行为、生理指标以及种群基因结构的适应性变化。 基于遗传的数量效应，本研究认为某些鸟种对城市环境的

适应已经上升到进化层次，同时还对城市化导致鸟类新物种形成的可能性进行了探讨。 最后，本文对鸟类对城市化适应的研究

前景提出了展望。
关键词： 城市化；鸟类适应；行为学；生理学；基因结构

Ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｒｄｓ ｔｏ ｕｒｂａｎｉｚａｔｉｏｎ
ＸＩＥ Ｓｈｉｌｉｎ１，２， ＣＡＯ Ｌｅｉ２， ＬＵ Ｆｅｉ２， ＯＵＹＡＮＧ Ｚｈｉｙｕｎ２，∗

１ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｃｈｉｎａ， Ｈｅｆｅｉ ２３００２６， Ｃｈｉｎａ

２ Ｓｔａｔｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｕｒｂａｎ ａｎｄ Ｒｅｇｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｅｃｏ⁃ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ， Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｂｅｉｊｉｎｇ １０００８５， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｕｒｂａｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｃｏｍｐｌｅｘ ａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔｓ ｔｈａｔ ａｒｅ ｄｏｍｉｎａｔｅｄ ｂｙ ｈｕｍａｎ ｂｅｉｎｇｓ． Ａｓ ａ ｒｅｓｕｌｔ， ｃｕｒｒｅｎｔ ｒａｔｅｓ
ｏｆ ｒａｐｉｄ ｕｒｂａｎｉｚａｔｉｏｎ ｗｉｌｌ ｉｍｐｏｓｅ ｗｉｄｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｏｎ ａｎｙ ｇｒｏｕｐ ｏｆ ａｎｉｍａｌｓ， ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙ ｂｉｒｄｓ． Ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｒｅｖｉｅｗ
ｓｕｍｍａｒｉｚｅｄ ｔｈｅ ｌａｔｅｓｔ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｗａｙｓ ｉｎ ｗｈｉｃｈ ａｖｉａｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｕｒｂａｎ ｎｅｉｇｈｂｏｒｈｏｏｄｓ ａｄａｐｔ ｔｏ ｕｒｂａｎｉｚａｔｉｏｎ ａｓ ｍａｎｉｆｅｓｔｅｄ ｂｙ
ｔｈｅｉｒ ｂｅｈａｖｉｏｒ， ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｉｃｅｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ． Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｈｅｒｉｔａｎｃｅ，
ｗｅ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｍｅ ｂｉｒｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｕｒｂａｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｈａｓ ｒｉｓｅｎ ｔｏ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ． Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ，
ｗｅ ｄｉｓｃｕｓｓｅｄ ｔｈｅ ｐｏｓｓｉｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ａｐｐｅａｒａｎｃｅ ｏｆ ｎｅｗ ｕｒｂａｎｉｚａｔｉｏｎ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ａｖｉａｎ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｗｅ ａｌｓｏ ｓｕｇｇｅｓｔ ｎｅｗ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ
ｆｏｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｒｄｓ ｔｏ ｕｒｂａｎｉｚａｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｕｒｂａｎｉｚａｔｉｏｎ； ａｖｉａｎ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ； ｅｔｈｏｌｏｇｙ； ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ； ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

近几十年，全世界城市人口比例持续高速增长，据估计，到 ２０２５ 年全球城市人口将达到 ５０ 亿，占全世界

人口总数的 ６５％［１］。 城市化过程中发生的一系列环境变化，比如栖息地破碎化和岛屿化［２⁃３］、植被覆盖的减

少和均一化［４］、捕食者群落的改变和人类干扰的增多［５］、城市微气候的形成（主要是城市热岛效应） ［６⁃７］ 以及

光 ／化学污染［８⁃９］和噪音污染［１０⁃１１］的普遍增加，必然会对城市鸟类群落产生巨大的选择压力。 事实上，捕食压

力、工业污染、食物来源、噪音以及气候的改变已经导致了鸟类生活史、羽色、形态学、迁徙行为、鸣唱和觅食行

为的迅速进化，然而我们对鸟类在进化水平上对城市化的响应的理解却严重滞后于生态学水平［１２］。
城市生态系统是人类主导的复杂系统，正如英国皇家环境污染协会指出，城市系统已经发展为人群的凝
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聚体，连生各种建筑、设施和服务的超级聚合体［１３］。 由此可以看出，人们往往倾向于站在人类主观立场上看

待城市生态系统，因而也会习惯性地给予城市化对鸟类群落的影响以较其他方面多得多的关注。 目前为止，
有关城市鸟类的适应和进化方面的研究已经为数不少，研究方向也遍及各个领域，但主要还是偏向于对城市

鸟类鸣唱和压力激素水平变化研究，虽然近期已经有不少研究者着手利用分子生物学手段进行基因结构水平

上城市鸟类对城市化的适应研究。 本文尝试站在鸟类主观的角度上看待城市化过程中城市鸟类个体、种群以

及群落发生的一系列变化，并主要从行为学、生理学和基因组学方面作具体论述。
虽然直到 ２０ 世纪 ８０ 年代以后才逐渐形成了以城市鸟类栖息地特征为主要研究内容的城市生态学分

支—城市鸟类生态学［１４］，但随着研究的不断深入，城市鸟类生态学的研究已经囊括了个体、种群以及群落生

态学等各水平的研究，使得我们有机会从各个角度探讨鸟类对城市化的适应机制。 本文综述了全球城市鸟类

生态学研究中有关鸟类对城市化的适应研究，致力于探讨以下问题：（１）鸟类如何从行为学、生理学和基因组

学等方面适应城市化？ （２）城市适应种有哪些典型特征？ （３）鸟类对城市环境的适应是否已经上升到进化水

平？ 有无新鸟种（包括亚种）形成的可能性？

１　 行为适应

郑光美等［１５］将鸟类行为大致分为繁殖行为、取食行为、社群行为和空间行为四大类。 动物行为学研究的

对象包括动物的沟通行为、情绪表达、社交行为、学习行为和繁殖行为等［１６］。 对于鸟类而言，它们主要通过鸣

声变换进行个体间沟通、社交行为（如果存在的话）以及情绪表达；某些鸟类（比如鹦鹉）能够模仿其他鸟类个

体的鸣叫，并拷贝其中的部分声学元件以更新自身鸣唱的声学图谱［１７］，反映了这些鸟类的适应能力。 因此，
我们主要从城市鸟类的鸣唱行为、繁殖行为、取食行为和空间行为以及人类对鸟类的态度和鸟类本身具有的

学习能力对其适应城市环境的影响等 ６ 个方面描述城市鸟类对城市化的行为学适应。
１．１　 鸣唱适应

城市中的严重环境噪音可能会妨碍动物的声学通讯［１８］。 声学信号传播效率的低下会影响鸟类的个体识

别、配偶选择、领地防御、种群密度和群落结构等［１９］。 研究者已经发现人类噪音对鸟类，特别是对使用低频鸣

声的鸟类的分布和繁殖的负面影响， 同种鸟的城市种群和森林种群之间的鸣声图谱差异以及个体鸣声频率

和局部噪音水平之间的相关性表明许多成功的城市鸟种在高水平的城市噪音环境下会提升鸣声频率。 实验

证据表明，数种鸟类可以在嘈杂环境中迅速发生声学图谱和感知优势适应［２０］。 因此同质化的城市噪音环境

很可能会导致城市鸟类鸣声的同质化，例如郊区园林中相邻的白冠带鹀（Ｚｏｎｏｔｒｉｃｈｉａ ｃａｐｅｎｓｉｓ）个体鸣声相似

度大于自然栖息地的相邻个体鸣声，也即发生了鸣声同质化［２１］。 基于奠基者效应，城市小型生境斑块中的鸟

类小种群的鸣声图谱相对于大斑块中的较大同类种群将更为单调，最终导致世界范围内城市鸟类群落同质化

的发生［２２］，这也决定了城市适应种不会很多。
城市环境是研究动物声学通讯的优良试验地。 越来越多的人类噪音影响研究表明，暴露在噪音污染下的

成鸟具有显著的短期和长期表型可塑性［２３⁃２４］。 这些可塑性具体表现在以下方面：
（１）鸣叫时间改变。 城市区域中的上下班高峰期会显著地伴随着人潮和交通潮高峰以及相伴而生的噪

音污染高峰的产生。 因此某些城市鸟类会选择在环境较安静的时间段鸣叫，比如晨鸣起始时间的提前。 德国

莱比锡城的梯度研究发现在城市中心的乌鸫（Ｔｕｒｄｕｓｍｅｒｕｌａ）相对半自然栖息地的乌鸫而言晨鸣时间可以提前

多达 ５ ｈ。 该研究发现交通噪音是晨鸣时间提前到完全黑夜的驱动因子，尽管还不能完全排除周围环境光污

染的影响［２５］。 相似的，具有很强领地性并且严重依赖声学通讯的知更鸟（Ｅｒｉｔｈａｃｕｓ ｒｕｂｅｃｕｌａ）在白天较嘈杂的

地区甚至会通过夜晚鸣叫来减轻噪音干扰，而周围环境的光污染效应相对白天噪音污染而言也弱得多［２６］。
（２）单次鸣叫时长改变。 城市环境中噪音污染的嘈杂多变导致城市鸟类通过缩短单次鸣叫时间以在短

时间内传递全部声学信息。 比如朱雀（Ｃａｒｐｏｄａｃｕｓ ｅｒｙｔｈｒｉｎｕｓ） ［２７］ 和大山雀（Ｐａｒｕｓ ｍａｊｏｒ） ［２８］。 其中，对大山雀

的研究还表明，大山雀鸣声的此种变化具有普适性，不仅存在于欧洲城市，近期还为北美地区的研究所证实。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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暗示该适应性变化至少对于大山雀（Ｐａｒｕｓ ｍａｊｏｒ）而言具有不可替代的重要性。
（３）振幅改变。 基于城市环境中显著更高的噪音水平，城市鸟类会通过著名的伦巴效应来保持高信号⁃噪

音比［２９］。 这已经在夜莺（Ｌｕｓｃｉｎｉａ ｍｅｇａｒｈｙｎｃｈｏｓ） ［３０］和灰胸绣眼鸟（Ｚｏｓｔｅｒｏｐｓ ｌａｔｅｒａｌｉｓ） ［３１］等鸟类种群中得到验

证。 Ｎｅｍｅｔｈ 和 Ｂｒｕｍｍ［３２］还认为在嘈杂的城市环境中，鸟类通过提升鸣声频率获得的声学信号传播效率的增

益相对于提高响度而言是微乎其微的。 而且振幅的增加还可能会附带提升鸣声频率［３３］。 但鸟类鸣声振幅的

改变也并非一成不变的，有研究发现歌带鹀（Ｍｅｌｏｓｐｉｚａ ｍｅｌｏｄｉａ）的低频鸣声能量（振幅）在噪音水平高的位点

更低［３４］。
（４）频率改变。 Ｓｌａｂｂｅｋｏｏｒｎ 和 Ｐｅｅｔ［３５］ 的研究发现人类产生的噪音能量很大部分集中在 ２０００ Ｈｚ 以下。

因此城市鸟类可以通过某些生理学特征的改变使得鸣声频率高于人类噪音频率［３６］，从而规避干扰。 另外，城
市热岛效应或许也存在某些影响，比如有研究显示鸟类鸣声频率随温度升高而升高［３７］。 已经有很多研究证

实了包括大山雀（Ｐａｒｕｓ ｍａｊｏｒ） ［３５］和莺鹪鹩（Ｔｒｏｇｌｏｄｙｔｅｓ ａｅｄｏｎ） ［３８］ 在内的许多城市鸟种鸣声频率的改变［３９］。
还有研究发现提升最低频率在城市鸟种中非常普遍，且不限于雀形目鸟类的鸣唱，还发生在雀形目和鹦鹉科

鸟类的其他发声中。 且城市鸟类提升最低频率的幅度与鸟类本身的最低鸣声频率之间具有显著的线性相关

性。 这表明本身使用高频鸣声的鸟种不必为适应城市噪音环境做出很大改变，而本身使用低频鸣声的鸟种由

于适合度代价的限制则很可能需要采用其他方式适应城市噪音环境。 因此，不同鸟种鸣声频率的差异会影响

它们解决通讯问题的方式，并可能进一步影响这些鸟类声学信号的分化［４０］。 相对于前述利用不同城市化梯

度的空间尺度研究而言，还有研究者从时间尺度上做了鸟类鸣声适应研究。 Ｌｕｔｈｅｒ［４１］通过研究发现美国旧金

山的白冠带鹀（Ｚｏｎｏｔｒｉｃｈｉａ ｌｅｕｃｏｐｈｒｙｓ）鸣声的最低频率在 １９６９ 到 ２００５ 年间不断上升，与交通噪音水平的上升

协同。 作者还实验验证了雄鸟对于不同年代鸣声的反应。 结果表明雄鸟对于现今鸣声反应更为强烈，表明当

下鸣声在当下局部噪音环境中通讯效率更高。 该结果暗示鸟类在时间尺度上对城市噪音环境的行为适应能

够影响其文化演变（ｃｕｌｔｕｒａｌ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ）和通讯交流。 另一方面，城市化程度的上升会导致鸟类生物量的上升以

及物种丰富度的下降［４２］，城市适应种个体密度的上升导致种内竞争压力增加，最终导致城市鸟类通过更高的

鸣叫频率适应城市化［４３］。
此外，Ｎｅｍｅｔｈ［４４］ 还发现维也纳附近森林中的乌鸫（Ｔｕｒｄｕｓｍｅｒｕｌａ）鸣声频率更低且间隔更长，并认为这一

变化有可能是其对城市化的适应，也有可能是由于城市种群数量增加或者乌鸫为适应城市化发生的生理学变

化的附带效应。 Ｂａｋｅｒ［４５］的研究则表明表达正确的核心模因（ｃｏｒｅ ｍｅｍｅｓ）的黑冠山雀（Ｐｏｅｃｉｌｅ ａｔｒｉｃａｐｉｌｌｕｓ）个
体的平均年龄比表达错误模因的个体更大，个体间体型大小更相似，但是体重更大，而体重是体质状况好坏的

重要指标。 因此作者假设在使用声学信号的情况下为保持核心模因的一致性而行使的社会选择是存在的。
由于声学交流是鸟类吸引配偶的基本手段［４６］。 所以鸟类的鸣声适应在某种程度上也是接下来将要讨论的繁

殖适应的一种具体形式。
除了上述声学通讯特征的改变以外，城市鸟类或许还会通过非声学的通讯系统的变化来适应城市化。 比

如黑眼萑（Ｊｕｍｃｏ ｈｙｅｍａｌｉｓ）尾巴中白色部分大小在农村地区是很有效的通讯工具，而且城乡间该特征差别较

明显，但是诱发该差别产生的原因和机制及其可能导致的结果却还不得而知［４７］。
１．２　 繁殖适应

少有的繁殖适应研究之一发现繁殖期鸟类使用低振幅鸣叫在巢附近通讯或者同幼鸟交流［４８］，因此繁殖

期间雌鸟可能会避免在具有高水平噪音的栖息地位点繁殖。 因为鸟类亲本无法在高水平交通噪音环境下听

取幼鸟的乞食鸣叫，支持证据是 Ｇｌａｓｓｅｙ 和 Ｆｏｒｂｅｓ［４９］试验性地沉默幼鸟致使它们不能发出乞食鸣叫导致亲本

给它们提供食物的频率降低。 而且有记录显示鸟类在道路附近捕食却并不在那里繁殖［５０］。 另外，基于城市

环境中额外提供的食物在严寒冬季和食物资源贫乏地区的鸟类繁殖和存活率的积极影响［５１］以及中度干扰理

论［５２］，鸟类群落会克服各种困难而选择在城市环境中筑巢繁殖，形成城市梯度中中等干扰程度地区的鸟类物

种多样性和丰富度的峰值。 换一个角度看，为数众多的城市鸟类适应种个体会被挤压在有限的优良繁殖位点
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筑巢，形成城市环境中优良生境位点的高密度巢现象。
对于巢位点选择问题，由于定居在新环境中的鸟类可能会遭遇不同于以往的巢捕食者，它们在新环境中

选点筑巢时要求格外严格。 其中重要的变化指数便是巢位点的高度，因为地面巢面临的巢捕食压力往往极大

高于空中巢。 比如暗眼灯草鹀（Ｊｕｎｃｏ ｈｙｅｍａｌｉｓ）在它们的自然栖息地中主要在地面筑巢繁殖。 在 ２０ 世纪 ８０
年代早期，一个暗眼灯草鹀（Ｊｕｎｃｏ ｈｙｅｍａｌｉｓ）种群在加利福尼亚大学校园中建立稳定种群，现在已经有相对自

然环境中较高水平（大约 ２０％） 的离地巢。 离地巢具有很高的适合度优势：基于 ５７９ 个巢的回报来看，一个

产在离地巢中的卵成功繁殖为下一代的概率比地面巢中的卵大将近 ８０％。 另外，有的巢会被将近 １０％ 的雌

鸟偶尔重新利用，而离地巢更可能被重新利用。 然而进一步的研究结果暗示这种巢位点替换特征具有较低的

遗传性［５３］。 相似的，徐纯柱等［５４］通过对红尾伯劳（Ｌａｎｉｕｓ ｃｒｉｓｔａｔｕｓ）巢址选择的主要生态因素的研究发现它们

在校园环境中的巢位点高度和隐蔽度均较野外环境中的巢址高。 郑光美等［５５］ 对北京地区城市化对树麻雀

（Ｐａｓｓｅｒ ｍｏｎｔａｎｕｓ）栖息地利用的影响的研究发现其与平房面积和空调数量呈正相关关系，因为它们可以利用

这两个城市元件作为栖息和繁殖位点。 这些都可以看作是城市鸟类繁殖适应的具体形式。
１．３　 取食适应

取食适应研究是少有的关于城市鸟类种群潜在进化机制的研究。 全球范围内少数适应城市环境的鸟类

以极高密度存在可以由城市环境中较高的食物密度和较低的捕食风险来解释。 有研究者提出城市中高度食

物资源可预见性和较低的捕食压力的结合会改变鸟类的觅食行为，后者又可以进一步影响种群动态。 关于个

体密度，结论是鸟类种群密度超过了城市环境的食物供给能力，这导致鸟类身体状况和寿命的严重损耗。 在

这种状况下，种群构成应该是少数赢家和许多的失败者。 只有那些少数赢家拥有足够的食物资源和繁殖机

会。 城市环境中高度可预见性的持续食物资源投入使得它们可以依靠这种模式存活。 而且它们会在后代身

体状况和窝卵数之间行使权衡。 由于捕食压力的欠缺，雏鸟中的失败者可能会存活相对更长的时间，获得刚

好够它们存活的能量。 尽管它们可能永远达不到起始繁殖的健康标准，它们却可以成为我们所观察到的种群

密度的主要部分。 几项案例研究的结果看起来是支持信用卡假说（ｃｒｅｄｉｔ ｃａｒｄ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）的，暗示它可以作为

具有高度可预见性的人类管理环境中动物种群和群落进化的普遍规则［５６］。
另一方面，对于捕食者而言，捕食行为的显著适合度代价已经导致飞行行为的进化，因为该行为会耗费大

量能量且不是所有的攻击都会成功；对于被捕食者而言有的感觉到的攻击并不是真正的攻击，导致监测过程

中的生理学和行为学上的消耗。 因此，对捕食者拥有更高监测效率的个体应该有适合度优势。 因为被捕食者

在城市环境中遭遇人类的频率显著高于农村和自然栖息地，因此我们可以预计城市个体会减少人类靠近时所

付出的能量代价，无论人类是直线靠近还是切线靠近。 直线和切线靠近所产生效果的差异的潜在机制可以是

人类靠近的速度或者加速度差异。 Ｍøｌｌｅｒ［５７］在法国奥尔赛和波兰波兹南统计到的 ６２ 种鸟的 ６７５３ 个惊飞距

离数据表明，城市鸟类种群对直线和切线靠近的反应相似，而农村种群则对直线靠近反应强烈得多。 由此我

们可以推断作为被捕食者的城市小型鸟类已经在一定程度上适应了人类干扰，降低了监测过程中的能量浪

费，并分配更多的时间和能量用于觅食。 Ｂóｋｏｎ 等［５８］ 对家麻雀（Ｐａｓｓｅｒ ｄｏｍｅｓｔｉｃｕｓ）行为特征的研究表明其个

性的某些方面存在种群间差异，而这些方面中又有部分与城市化适应相关，并且食物惧新症只出现在农村种

群中。 说明城市家麻雀（Ｐａｓｓｅｒ ｄｏｍｅｓｔｉｃｕｓ）种群较农村种群而言在觅食行为方面更具开拓性。
１．４　 空间行为适应

鸟类空间行为主要涉及栖息地选择、领域行为以及候鸟迁徙［５９］。
城市景观以斑块化和破碎化著称。 为数众多的研究表明鸟类栖息地斑块的面积对鸟类丰富度和多样性

具有决定性作用。 因为更大面积的斑块往往意味着更复杂多样的景观类型和栖息地多样性，相对于小斑块而

言能够更大程度满足鸟类生存和繁殖需求，同时削弱来自周围城市环境中各种干扰的效应。 所以经验证据表

明，城市中许多鸟种都选择在大型绿地斑块中栖息和繁殖，特别是地区稀有种。 然而，城市环境中的鸟类还必

须应对片段化和质量退化的自然植被，它们的存活也很可能取决于诸如利用城市景观基质和 ／或在其中扩散
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的能力。 Ｄａｖｉｓ 等［６０］在对澳大利亚西部城市佩斯的国王公园的自然灌丛和 ９ 个邻近郊区花园中鸟类出现频

率的研究中，通过记录穿越一条分隔灌丛和花园的 ６ 车道主路的鸟种频率和高度以评估鸟类的扩散能力，结
果表明自然灌丛的鸟类物种丰富度比城市花园高（鸟种数 ３０：１７），其中的 １８ 种鸟与灌丛相关性更为强烈。
且这 １８ 种鸟的 ６１％ 从未在城市花园中记录到。 但 １８ 种鸟中只有 ４ 种 （家麻雀（Ｐａｓｓｅｒ ｄｏｍｅｓｔｉｃｕｓ），红垂蜜

鸟（Ａｎｔｈｏｃｈａｅｒａ ｃａｒｕｎｃｕｌａｔａ）， 彩虹鹦鹉（ Ｔｒｉｃｈｏｇｌｏｓｓｕｓ ｈａｅｍａｔｏｄｕｓ ｈａｅｍａｔｏｄｕｓ） 和黑头环颈鹦鹉（Ｂａｒｎａｒｄｉｕｓ
ｚｏｎａｒｉｕｓ）） 是道路穿越事件的主角。 由此我们可以看出大多数城市鸟种青睐自然栖息地斑块，它们跨越斑块

间障碍的能力是有限的，而且即使有的鸟种完全具有跨越障碍的能力它们还是不情愿那样做。
有关城市鸟类领域行为的研究屈指可数，仅有的研究发现城市北美歌雀（Ｍｅｌｏｓｐｉｚａ ｍｅｌｏｄｉａ）在遭遇人类

时更大胆（ｂｏｌｄ），且它们的守卫性攻击更为强烈。 这种大胆行为和守卫性攻击之间还具有相关性，这种整体

相关性表明城市鸟类的大胆可能是行为综合征的一部分［６１］。
另一个有趣的鸟类空间行为便是空中聚群行为，研究结果表明捕食压力越大，椋鸟倾向于聚集成更大更

紧密的空中群体［６２］。 而该模式被认为可以降低被捕食的概率。 研究还发现捕食压力更低的栖息地捕食成功

率更高。 总而言之，鸟类空中聚群模式不仅会受到捕食风险的影响，还可能会响应受到直接攻击的其他种群

的行为［６３］。
有关鸟类的迁徙问题中，值得一提的是城市化导致的城市热岛效应会导致某些鸟类迁徙的停止，比如丝

光椋鸟（Ｓｔｕｒｎｕｓｓｅｒｉｃｅｕｓ） ［６４］和乌鸫（Ｔｕｒｄｕｓｍｅｒｕｌａ） ［６５］。 鸟类的部分迁徙还可能会促进鸟类的城市化，因为这

类种群在存活率受益于冬季额外食物供给的同时还能避免迁徙过程中不可避免的显著死亡率［６６］带来的适合

度代价。 而且城市种群的最初建立往往跟随着种群数量的迅速增长［６７⁃６８］。 还有研究还表明部分迁徙种群可

以维持很大程度的遗传变异，迁徙门槛可能被诸如食物可获得性之类的环境因子所更改［６９⁃７０］。 如果食物丰

度的增加能够支持越冬种群的建立，这将消除迁徙的适合度代价，并进一步增加种群数量。 事实上，由于城市

鸟类普遍具有较农村同种鸟类更高的种群密度［７１］， 所以整体的种群大小应该也是生物城市化的结果。 迁徙

行为所具有的数量遗传基础［７２］ 使得鸟类种群可以在几个世代内由部分迁徙种（某些个体居留某些个体迁

徙）转变为居留型种，这已经为选择实验所证实［７３］。
上述鸣声、繁殖、取食和空间等行为适应就目前而言还很可能只是短期或长期的表型可塑性，城市景观小

尺度的空间异质性看起来也预示着不同种群间形成生殖隔离的可能性会比较低，并且严重依赖于不同鸟种扩

散能力的差异［４８］。 但是 Ｌｅａｄｅｒ 等［７４］发现了一个以色列城市中两种太阳鸟鸣声的微地理变异，尽管这两个种

群之间的间隔距离很短。
１．５　 人类对鸟类的态度对鸟类适应城市环境的影响

人类可以通过修饰环境对野生动物产生间接影响，也可以通过与它们的相互接触产生直接影响［７５］。
Ｃｌｕｃａｓ 等［７６］基于一系列城市化梯度研究了华盛顿西雅图和德国柏林这两个城市区域的人类对鸟类的态度和

行为以判断是否爱护（比如提供食物）和打击（排斥）行为会直接影响鸟类行为。 作者发现柏林市民比西雅图

市民有更多爱护鸟类的行为，而西雅图市民则比柏林市民对鸟类有更多排斥行为。 且这些差异还随城市化梯

度改变。 与之协同的是鸟类的惊飞距离随着城市化程度的上升而缩短。 然而，在西雅图的农村地区，短嘴鸦

（Ｃｏｒｖｕｓ ｂｒａｃｈｙｒｈｙｎｃｈｏｓ）和紫翅椋鸟（Ｓｔｕｒｎｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ）拥有较西雅图的美洲红胸鸫（Ｔｕｒｄｕｓ ｍｉｇｒａｔｏｒｉｕｓ）、灰鸦

（Ｃ． ｃｏｒｎｉｘ）、家麻雀（Ｐａｓｓｅｒ ｄｏｍｅｓｔｉｃｕｓ）以及柏林农村地区的紫翅椋鸟（Ｓｔｕｒｎｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ）显著更大的惊飞距离。
而这一显著差异恰恰与该地区人们对于鸟类的严重排斥行为相关。 该研究结果表明，在鸟类适应人类干扰这

一过程中，人类对鸟类的态度能够影响数种鸟的行为。
１．６　 鸟类本身具有的学习能力对其适应城市环境的影响

在动物表现出频繁的行为创新和迅速的社会学习能力的同时，新行为以更快的速度在不同种群间传播，
这很可能会提升自然选择频率以及物种形成速度，正如 Ｗｉｌｓｏｎ［７７］ 在他的行为驱动假说中指出的那样。
Ｂｏｕｃｈａｒｄ 等［７８］通过对野外捕捉的鸽子（Ｃｏｌｕｍｂａ）的创新性和社会学习能力的种内变异的研究发现：４２ 个研
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究对象的创新性表现和社会学习能力表现之间具有正相关性。 该相关性在除去新奇恐惧症的影响后仍显著。
自由飞翔的城市鸽群可以利用该研究中被捕捉的鸟类使用的方法解决创新性的食物寻找问题，证明这在它们

的自然能力范围内。 结合前人的比较研究综合考虑，作者认为鸟类的创新能力和社会学习能力是呈正相关

的，而非一种权衡。
总而言之，维持动物行为多样性具有很高的的理论和实际保护价值。 然而在动物保护和管理措施制订过

程中，独一无二的动物行为方式和生活史特征并未得到认真对待［７９］。 城市化产生了对于野生动物而言与自

然栖息地相比选择压力具有极大差异的全新环境，迫使鸟类发生一系列适应城市生活的改变，比如行为学变

化。 行为特征往往在不同个体间持续变化，而这些所谓的个性特征是可以相互联系的，并构成行为综合征。
Ｂóｋｏｎｙ 等［８０］对不同城市化梯度上家麻雀（Ｐａｓｓｅｒ ｄｏｍｅｓｔｉｃｕｓ）的研究发现城市化和 ／或其他种群水平的栖息地

差异不仅可能会影响鸟类个性表达，还有可能会改变个体间个性的可变性以及这些可变性之间的联系，最终

改变行为综合征的结构。

２　 生理学

２．１　 形态大小适应

多数研究报道了城市环境中包括鸟类在内的动物体型更小，也有少数研究发现城市种群体型更大［５］。
总的来说，动物随城市化发生的体型大小变化是物种或性别特异性的［８１⁃８２］，没有普遍规律。 大尺度上动物随

着城市化发展而发生的体型大小变化的主要机制有热动力学机制［８３］、生理学机制［８４］ 和权衡假说机制［８５］。
前两者可以解释城市环境中的种群拥有较小体型，后者可以解释鸟类在城市环境中体型变大或变小，并且主

要依赖于食物供给解释该现象。 但是对于家麻雀（Ｐａｓｓｅｒ ｄｏｍｅｓｔｉｃｕｓ）的一项研究表明，在不受食物限制的完全

相同条件下喂养，城市中的个体体型要小些［８６］。
以上机制可以在很大程度上解释大尺度的动物体型大小变化。 而对城乡间鸟类体型大小差异更具解释

力的则是另外的补充机制。 首先，由于城市环境中往往具有更高的某些特定捕食者（比如家猫）密度［８７］，因
此体型较小的鸟类更容易逃避捕食。 其次，体型大小往往具有高度遗传性［８８］，因此城市环境中的孤立种群很

可能只是发源亲本个体基因所代表的特征的随机组合。 最后，体型大小往往与个体质量密切相关，因此，由于

种内竞争很可能低质量的城市栖息地聚集着个体质量较差—体型较小的个体。 研究者对于中美绿蚊霸鹟

（Ｅｍｐｉｄｏｎａｘ ｖｉｒｅｓｃｅｎｓ）的研究发现城市种群较农村种群个体密度和繁殖成功率都更低［８９］，为该机制提供了有

力支持。
还有研究发现鸡鹰（Ａ． ｃｏｏｐｅｒｉｉ）的形态学差异部分而言是地理隔离的结果，因为不同研究区的食物组成、

迁徙行为以及嵌套栖息地的结构特征依各种景观类型而异［９０］。
２．２　 压力激素水平适应

鸟类面临环境压力时会表现出动脉血压、血糖浓度、呼吸频率、肌肉紧张度以及肾上腺皮质激素分泌量的

增加等压力综合症［９１］。 而城市鸟类种群对于人类的敏感度普遍更低［９２⁃９４］，反映了城市鸟类种群对人类干扰

的耐受性，而这种耐受性的获得又被认为源自城市鸟类种群较其他非城市种群体内更低的肾上腺酮水

平［９５⁃９６］。 肾上腺酮是脊椎动物碳水化合物、脂类以及蛋白质代谢的重要调节因子，皮质酮可通过促进糖原异

生作用将外周组织中的蛋白质转化为糖类物质而使动物获得所需能量，因此长期高水平的皮质酮可引起动物

身体消瘦，体质水平下降［９７⁃９８］，肾上腺皮质激素的增加所导致血液中各种白细胞的比例变化可通过引起免疫

能力下降最终导致鸟类体重减轻［９９⁃１０２］。 有研究对北京市家麻雀（Ｐａｓｓｅｒ ｄｏｍｅｓｔｉｃｕｓ）的基础皮质酮水平沿城市

化梯度的变化研究发现它们体内的基础皮质酮水平与城市化水平正相关［１０３］，而张淑萍和郑光美［９０］又发现北

京市区家麻雀（Ｐａｓｓｅｒ ｄｏｍｅｓｔｉｃｕｓ）体质量较郊区的轻，因此他们看起来是互为证据支持的。 乌鸫（Ｅｕｒａｓｉａｎ
Ｔｈｒｕｓｈ）体内更低的肾上腺酮水平经研究认为受到基因调控，低水平的肾上腺酮使得城市乌鸫种群具有更短

的惊飞距离［９８］，反映了城市乌鸫（Ｅｕｒａｓｉａｎ Ｔｈｒｕｓｈ）对人类干扰的适应性，并且这种适应性已经上升到进化层
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次，尽管早期的发育影响不能忽视［１０４］。 肾上腺酮水平偏低的诱发机制还有很多，比如城市环境中额外食物

的提供导致城市鸟类种群捕食压力降低［１０５］。 但城市鸟类体内压力相关激素水平的改变并非一成不变的，在
某些鸟种中，城乡种群间基本肾上腺酮水平没有显著差异［１０６］。 上述研究结果一方面反映了城市化所带来的

鸟类生存资源的短缺和各类干扰因素的增加已导致某些城市鸟类种群表现出压力综合症［９１］，另一方面，城市

鸟类种群或许正是通过这些应激性反应体现表型可塑性并发生进化水平的改变，最终在一定程度上实现对食

物和栖息地资源短缺、种内个体竞争加剧等城市环境压力［９９］的适应。

３　 基因结构水平上的适应

鸟类对城市化的适应是否已经上升到基因结构水平在越来越多的研究结果面前变得日益明朗。
Ｇａｒｒｏｗａｙ 等［１０７］通过对完全适应了城市环境的乌鸫（Ｔｕｒｄｕｓｍｅｒｕｌａ）的基因结构分析发现与 ＳＥＲＴ 共同存在的

增强子微卫星 ＤＮＡ 的一致变异，而 ＳＥＲＴ 基因被认为与伤害避免和干扰容忍存在假定相关关系。 该研究结

果是城乡鸟类间行为差异具有基因基础的首批证据之一，该结果还暗示着城市环境在某些条件下会产生同质

化的选择压力。 Ｍｉｒａｎｄａ 等［１０８］对城乡乌鸫（Ｔｕｒｄｕｓｍｅｒｕｌａ）的行为和个性研究发现，乌鸫嗜新症和新奇恐惧症

具有轻度相关性，且即使跨越一年时间仍具重复性，暗示稳定的个体行为策略，作者进而推断这种个性间的内

源性差异很可能是微进化改变的结果，尽管并不能完全排除早期发育的影响。 更进一步，Ｍａｒｚｌｕｆｆ［１０９］ 试图提

供一个用以了解城市环境中的进化机制同时提取能够使得鸟类进化出新特征的关键特征的理论框架。 作者

以微进化为起点，通过考虑文化特征的进化将问题拓展到基因层次，并认为基因和文化方面可遗传特征的广

泛性暗示鸟类还有许多其他为适应城市化而产生的进化，而且城市环境的独一无二以及城市鸟类种群大小和

孤立性会影响基因型和表型可变性以及两者之间的相互作用。 基于城市环境中人类与鸟类的密切关系，共进

化是有可能发生的。 比如人类和乌鸦（Ｃｏｒｖｕｓ）的文化共进化就广泛发生在美洲、欧洲和亚洲城市［１０９］。 作者

最终总结得出的使得城市鸟类的当代进化成为可能一系列特征包括：种群数量巨大、社会性和创新性、对人类

的探索、表型可塑性、高年繁殖率、世代时间短、环境独特性以及种群孤立性。
城市鸟类种群可以源于本地的自然种转变为城市种，也可以通过邻近城市种群的鸟类殖民形式发展形

成。 影响城市鸟类群落基因多样性的因素主要有奠基者效应、扩散能力大小以及基因组结构中是否包含用于

适应城市环境的组分［５］。 城市鸟类个体有限的扩散能力还会进一步减少基因流和促进分化［５］。 研究已经证

实，某些鸟类物种的城市种群相对农村同种鸟的种群而言会不那么爱活动（ｍｏｒｅ ｓｅｄｅｎｔａｒｙ） ［１１０］。 随着全球城

市化进程的发展，越来越多的城市环境和城市鸟类种群将被稳定确立，并最终达到进化水平上的适应。

４　 总结

达尔文的进化论告诉我们，无论是鸟类还是其它城市生态系统的生物类群在城市环境条件下同在自然环

境中一样，都必须遵从物竞天择，适者生存的自然法则。 种种迹象表明，某些鸟类是可以通过各种形式适应城

市环境的。 城市化过程中伴随着的各种问题有如自然环境中各种各样的自然选择机制促使城市鸟类发生各

种行为学和生理学上的适应性改变，最终实现基因结构水平上的适应。
我们还应当注意到，目前为止世界范围内的城市适应种只有诸如树麻雀 （Ｐａｓｓｅｒ ｍｏｎｔａｎｕｓ） 和乌鸫

（Ｔｕｒｄｕｓｍｅｒｕｌａ）等少数几种，通过生态位竞争驱动种内生态位分化［１１１］，进而导致物种分化的情况目前只能发

生在这少数几个城市适应种的高密度种群中。 因此，可能性更高的情况应该是更多其他可能适应城市环境的

鸟种在适应城市化过程中发生的行为、生理和基因组结构变化。
有研究总结出适应城市环境的鸟种普遍具有的特征是：觅食范围大、扩散倾向大、高水平的觅食创新（获

得食物方法的创新）、人类靠近时惊飞距离较短、以高年度繁殖力和成体存活率为特征的生活史［１１２］。
综述全文，认为城市适应种或可能出现的未来城市新鸟种（包括亚种）具有的典型特征主要有以下方面：
（１）行为学特征：鸣声频率、频次高，响度大，鸣叫高峰时段与上下班交通高峰期错开；避免在干扰严重的

７　 ２１ 期 　 　 　 谢世林　 等：鸟类对城市化的适应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

位点繁殖，巢位点高，在优良繁殖位点的巢密度也高，并能广泛利用人造建筑筑巢；能充分利用城市食物资源；
捕食者（猛禽）会减少攻击次数，小型鸟类会减少监测捕食者的能量消耗；青睐较大的自然栖息地斑块，迁徙

习性会有所改变，但依不同鸟种而异；行为学特征有地区差异。
（２）生理学特征：体型较农村或自然环境中同种个体偏小，但不同鸟种差别程度不同，少数鸟种还会偏

大；多数鸟种拥有较农村或自然环境中同种个体更低的肾上腺酮水平，对人类干扰的耐受程度高。
（３）基因组学特征：相对农村或自然环境中同种鸟类种群而言更易发生基因突变，且这种突变具有种间

同质性。

５　 展望

城市鸟类生态学研究方兴未艾，鸟类对城市化的适应研究前景广阔。 通过总结前人研究，我们提出以下

几点建议：
（１）研究证实，鸟类在所有动物分类群中具有最发达的视觉系统［１１３］，鸟类五彩缤纷的羽毛在性别选择中

的作用依赖于此。 由此可见非声学通讯系统对于鸟类进行个体间交流的重要性。 因此我们建议研究者对城

乡间鸟类非声学通讯系统进化水平上的差异进行研究。
（２）基于分子生物学原理，动物体细胞基因组相应组分通过转录和翻译并通过一系列翻译后修饰最终得

到包括肾上腺酮分子在内的各类生理学关键分子，基因组学的变化并不一定是目标分子本身编码基因结构的

改变，也有可能是相关表达元件，比如增强子和抑制子等基因序列的改变［１１４］。 无论如何，鸟类适应城市化过

程中生理学上的改变由基因组结构的改变决定，而生理学上的改变又可以通过蛋白质表达过程中的反馈抑制

等机制影响基因结构的变化及其改变的速度［１１４］。 另一方面，在适应城市化过程中，鸟类基因组结构的改变

通过生理学上的改变最终影响和改变了城市鸟类行为综合征，而一旦鸟类发生行为学上的某些适应性变化，
比如繁殖行为的变化，则不可避免地通过后代繁殖过程中的一系列自然选择机制影响城市鸟类种群基因结构

和基因多样性。 这在一定程度上解释了鸟类适应城市化过程中的行为学、生理学和基因组学方面的改变之间

的相互关系，但是仍有许多方面值得进一步研究，比如生理学和行为学上的改变如何反馈影响基因组结构的

改变？ 行为学上的改变又如何影响生理学指标？ 这些问题涉及到许多分子生物学知识，因此我们建议通过交

叉学科研究进一步阐明行为学、生理学和基因组学适应之间的相互关系。
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