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摘要: 于 1997～ 1999年在位于青海省北部的中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站进行。选择地面筑

巢的小云雀 (A laud a g u lg u la )和灌丛筑巢的黄嘴朱顶雀 (A canth is f lav irostris)为代表进行窝雏数处理实

验。根据L ack 假说的预报检验 (1)常见窝卵数是否是最大生产力窝卵数; (2)窝雏数处理对雏鸟质量和亲

鸟投入是否产生影响; (3)两种鸟的响应方式是否相同。其结果如下:①小云雀和黄嘴朱顶雀的常见窝卵数

分别是 3和 5枚,年间变化不明显,用幼鸟出飞率作为生产力,两种鸟的扩增窝幼鸟出飞率下降,常见窝卵

数 (分布频率最高)等同于最大生产力窝卵数; ②小云雀的幼鸟的生长参数不随窝雏数的改变而变化,而黄

嘴朱顶雀有明显变化,说明窝雏数处理对后者幼鸟质量有明显影响。③用递食率作为亲鸟投资指标,小云

雀亲鸟的递食率随窝雏数的增加而增加,但雏期不变;而黄嘴朱顶雀递食率不变,但雏期延长。④扩增窝雏

数后,两种亲鸟表现出不同的响应方式,小云雀表现为提高单位时间递食次数,而黄嘴朱顶雀延长育幼时

间。这两种方式不是通过影响雏鸟质量就是通过影响亲鸟存活率来降低子代和亲代的适合度。结果支持了

自然选择将窝卵数调节到亲鸟能喂活最大数量子代的限度,即常见窝卵数就是最大生产力窝卵数的 L ack

假说。
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M an ipula ting brood size exper im en ts of two spec ies passer ine

b irds——Testing Lack’s hypothes is
ZHAN G X iao2A i, ZHAO L iang, L IU Ze2H ua, L IL ai2X ing　 (N orthw est Institu te of P la teau B iolo2

gy , Ch inese A cad emy of S ciences, X in ing , 810001). A cta Ecolog ica S in ica , 2003, 23 (4) : 657～ 664.

Abstract: T he experim ents w ere carried ou t at H aibei A lp ine M eadow Eco logical R esearch Stat ion, the

Ch inese academ y of science, in no rthern Q inghai p rovince from 1997 to 1999. T h rough experim entally m a2
nipu lat ing brood size, the effects of various broods on nestling developm ent and adu lt su rvival of sm all

skylark (A laud a g u lg u la ) and tw ite (A canth is f lav irostris) w ere analysis to test L ack’s hypo theses. W e

perfo rm ed m anipu lat ing brood size experim ents by adding o r removing one, tw o, o r th ree nestling in se2
lected nests having sim ilar hatch ing tim e, w h ile keep ing the o riginal num ber in o ther nests to serve as con2
t ro l. A cco rding the p redict ion of L ack’s hypo thesis, w e w ere go ing to test the fo llow ing p rob lem s. (1)

W as the common clu tch size the m axim al p roduction clu tch size actually? (2) D id the m anipu lat ing brood

size affect on nestling quan tity and paren ts effo rt? (3) W ere the patterns responding to m anipu lat ing brood

size of b irds the sam e? T he resu lts show n: ① the common clu tch sizes of sm all skylark and tw ite w ere 3
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and 5, respectively, and tho se w ere stab le and changed insign ifican tly among years. T he fledging rates de2
creased to som e ex ten t w ith en larging the natu ral b rood sizes by increasing 1 o r 2 nestlings. If the p roduc2
t ivity w as assessed th rough the fledging rate of the young, the mo st common clu tch size w ould m ean the

mo st p roductivity ( the h ighest fledging rate). ② the grow th param eters of sm all skylark’s nest ling w ere

varies insign ifican tly w ith the change of brood size, bu t tho se of tw ite had the sign ifican t change. T he re2
su lt show ed that the m anipu lat ing brood size had mo re sign ifican t effect on the la t ter than the fo rm er. ③

the feeding rate of sm all skylark paren ts w as increase w ith the increasing of brood size, bu t it’s nest ling

period didn’t vary. O n the con trary, fo r tw ite, the feeding rate didn’t vary, and the nestling period de2
layed w ith the increase of brood size. ④tw o species paren ts took on differen t patterns responding to en larg2
ing brood size. Sm all skylark took on imp rove the feeding tim es per hour. How ever, tw ite took on delay2
ing the period of paren ts care. T he tw o patterns descended offsp ring o r paren t fitness th rough the effect on

nestling quan tity o r paren t su rvival. T he above resu lts suppo rted that natu ral select ion adjusted clu tch size

to the m axim al num ber that the paren ts fed offsp ring as po ssib ly as they can, i. e. , the resu lts suppo rted

the L ack s hypo thesis the common clu tch size being actually the mo st p roduction clu tch size.

Key words: passerine b irds; b rood size; treatm ent; evo lu tion l; L ack’s hypo thesis
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　　窝卵数代表了亲鸟现在繁殖和将来繁殖数量之间的折中和子代的“质”与“量”之间的折中,是生活史

进化理论的主要组成部分。L ack [1 ]认为雀形目鸟类应该产生它们能成功喂活到繁殖年龄的最大数量子代

的窝卵数。如果窝卵数是可遗传的,那么,一个种群中的最大生产力窝卵数将等于常见窝卵数 (分布频率最

大)。因此,该学说包括两部分实质性内容: (1)窝卵数是由亲鸟能获得饲喂幼鸟食物的最大能力决定的;

(2)常见窝卵数 (平均窝卵数)代表了最大生产力窝卵数。为了证明该假说的合理性,鸟类学家们不是用自

然种群 (未处理种群) ,就是用改变自然窝雏数的种群的研究方法检验该预报。某些研究支持了 L ack 假

设[2～ 5 ]。另一些则得出与他的预报相反的结果。其中,部分研究表明,大于平均窝雏数巢的出飞幼鸟数随窝

雏数的增大而增大[6～ 8 ]; 甚至有些研究得出雏鸟质量与窝雏数没有关系 [9～ 11 ]或实验扩增后的窝出飞幼鸟

数更多,而且雏重不比对照窝的同日龄雏轻 [12～ 14 ]的结果。于是,该问题引起了争论[15 ] ,如何解释L ack 假说

与这些结果之间的不一致就成了鸟类窝卵数进化问题研究的主要焦点。

为此,已经提出了许多各持己见的假设,其中最有影响的有以下几种: (1)代价假设 [16 ]; (2)欠年效应假

设[17 ]; (3)“崖2缘”假设[18 ]; (4)最适投资假设[19 ]; (5) 空间变化假设[20 ]; (6)巢被捕食假说[13 ]; (7)限制繁

殖机会假说[21 ]等。另外,值得注意的是有些学者对山雀和燕类的体外寄生虫对窝卵数的制约作用产生了兴

趣[22～ 26 ] ,认为体外寄生虫多发生在较大窝卵数的窝中,因而,产大窝卵数个体存活率小于产低窝卵数个

体。最近,还对窝卵数对产卵和孵化价影响作一进步的研究 [27 ]。

目前对L ack 假说的检验从两个方向进行: (1) 不同地理纬度雀形目鸟类或相似种平均窝卵数的变

化[28, 29 ]; (2)不同地区,不同种的常见窝卵数是否是最大生产力窝卵数的讨论 [7, 16, 17, 30～ 35 ]。通过对高寒草甸

两种常见的不同巢型雀形目鸟类窝雏数处理来检验 L ack 假说。根据L ack 假说的预报检验:①常见窝卵数

是否是最大生产力窝卵数;②窝雏数处理对雏鸟质量和亲鸟投入是否产生影响; ③两种鸟的响应方式是否

相同。

1　材料与方法

本实验于 1997～ 1999年在中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站进行。该地区位于青藏高原东北

部及边缘,祁连山东段,大通河河谷的西北部;地处北纬 37°37′,东经 101°19′,境内海拔 3200～ 3800m ,年平

均温度 0℃,平均最高温度 12. 2℃,平均最低温- 15. 1℃。景观开阔、结构简单,以草甸、低矮的灌丛及沼泽

组成[36 ]。选择地面筑巢的小云雀 (A laud a g u lg u la)和灌丛筑巢的黄嘴朱顶雀 (A canth is f lav irostris)为代表

进行窝雏数处理实验。从发现鸟巢开始进行标记、编号、监测产卵日期 (用铅笔在卵壳上标记产出顺序)。雏
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鸟出壳后,用剪爪法标记。选择出壳时间相近的新生雏,在自然窝雏数基础上进行增、减处理。实验设计示

于表 1。

表 1　小云雀和黄嘴朱顶雀的初始窝卵数和实验处理后的窝雏数

Table 1　M ean number of eggs la id by female small skylark A lauda gulgula and twite A can th is f laviros tr is and number of

nestl ing under each treatmen t removal or addition

种类
Species

项目
Subjects

处理组 T reatm en t

- 3 - 2 - 1 0 + 1 + 2

小云雀 样本数① 7 5 13 10 4

A can th is 初始窝卵数② 3. 0±0. 00 3. 0±0. 00 3. 0±0. 00 3. 0±0. 00 3. 0±0. 00

f lav irostris 处理后窝雏数③ 1. 0±0. 00 2. 0±0. 00 3. 0±0. 00 4. 0±0. 00 5. 0±0. 00

黄嘴朱顶雀 样本数 5 8 11 9 8 7

A laud a 初始窝卵数 5. 0±0. 00 5. 0±0. 00 4. 64±0. 53 5. 0±0. 00 4. 5±0. 53 4. 57±0. 53

g u lg u la 处理后窝雏数 2. 0±0. 00 3. 0±0. 00 3. 64±0. 51 5. 0±0. 00 5. 5±0. 92 6. 57±0. 53

①Samp les　②O riginal clu tch size　③B rood size after treatm en t

　　雏鸟生长用体重计量。从雏鸟出壳开始,每天 9: 00～ 12: 00用感量为 0. 01g 的便携式电子天平称量,

直止出窝。体重增长曲线用L ogestic 方程 (W (t) =
W

1 - A e- k t ,W (t) = 雏鸟的在第 t日龄的体重; t= 日龄;W

= 第 i个生长指标的最大量; A , k 是常数)拟合,模拟出生长率 (k )和最大生长率出现时间 (d, T = lnA ök )。

在整个实验过程中,观察记录不同窝雏数的幼鸟离巢体重、雏期、营巢成功率 (% )及亲鸟递食率 (次öh)等

参数。全部数据用 SPSS 10. 0[37 ]统计软件进行统计分析。

参数定义:①生产力,每窝出飞幼鸟数×繁殖次数ö繁殖季节。②常见窝卵数,在观察种群中出现频率

最高的窝卵数。③ 最大生产力窝卵数,是指育出成活到繁殖年龄的最大子代数量的窝卵数,本文用出飞幼

鸟数最多的窝卵数来表示。④个体雏期,指从雏鸟出壳至离巢的时间;整窝雏期,指从第一只雏鸟出壳到最

后一只幼鸟离巢的时间。⑤ 递食率指单位时间内亲鸟的递食次数 (次öh)。离巢成功率指每个实验组的离

巢幼鸟数目占全部雏鸟数目的比例。⑥ 离巢幼鸟体重,指幼鸟出窝当天体重。

2　结果

211　窝卵数的分布频率和稳定性

现将小云雀和黄嘴朱顶雀两种鸟的窝卵数的分布频率示于图 1。根据 1976～ 1986 [38 ]和 1998～ 1999年

的窝卵数的统计资料看,这两种鸟的窝卵数年间变化不显著 (小云雀, t= 21015, P = 014921> 0101, n= 5;

黄嘴朱顶雀, t= 017874, P = 012305> 0101, n= 6)。说明这两鸟的窝卵数分布是稳定的。

图 1　窝卵数的自然分布

F ig. 1　N atural distribu tions of clu tch size

a　小云雀 (A laud a g u lg u la) ; b　黄嘴朱顶雀 (A can th is f lav irostris)

　　小云雀为 3枚的窝卵数分布频率最高,黄嘴朱顶雀为 5枚的最高 (如图 1) ,其分布频率在 50%～ 70%

之间。因此小云雀和黄嘴朱顶雀的常见窝卵数分别为 3枚和 5枚。

212　窝雏数的处理实验
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2. 211　窝雏数处理对生产力的影响　将生产力分为两种: 一是所有巢的生产力,指某一组幼鸟的离巢总

数除以这组巢的总数;另一种是成功巢的生产力,是某一组雏鸟的离巢总数除以成功巢的数目。这二者的

区别主要在于前者包含所有影响雏鸟存活的因素,而后者主要考虑内因对雏鸟存活的影响。现将小云雀和

黄嘴朱顶雀各处理组和对照组的这两种生产力列于表 2。

表 2　小云雀和黄嘴朱顶雀各处理组式和对照组的生产力

Table 2　Productive of man ipula ted groups and con trol group in small skylark A lauda gulgula and twite A can th is f lavi2

ros tr is

种类
Species

处理组
T reat2
m ents

窝雏数
B rood

size

所有巢的生产力
P roductivity of all nests

成功巢的生产力
P roductivity of successfu l nests on ly

样本数
Samp les

生产力
P roductivity

出飞率 (% )

F ledging rate
样本数

Samp les
生产力

P roductivity
出飞率

F ledging rate

失败原因
T he causes
of failu re

小云雀 　- 2 1　　　 7　 1　　　　 100 7 1　　　　 　100

A can th is - 1 2 5 2 100 5 2 100

f lav irostris 0 3 13 2. 31±1. 3 77 10 3 100 P

+ 1 4 10 2±2. 1 50 5 4 100 P

+ 2 5 4 0 0 0 0 0 P, SC, N S

朱顶雀 - 3 2. 0±0. 0 5 2. 0±0. 0 100 5 2. 0±0. 0 100

A laud a - 2 3. 0±0. 0 8 2. 34±1. 4 78 6 3. 0±0. 0 100 P

g u lg u la - 1 3. 64±0. 5 11 2. 91±1. 5 80 9 3. 56±0. 0 100 P, L T

0 5. 0±0. 0 9 4. 33±1. 7 87 8 4. 88±0. 0 100 P

+ 1 5. 5±0. 9 8 3. 75±3. 2 68 5 6. 0±0. 71 100 P, D

+ 2 6. 57±0. 5 7 3. 43±3. 5 55 4 6. 0±0. 58 86 P,W , SC, N S

　　P:天敌 p redato r; L T:低温 low temperatu re; D:疾病 disease; W :大风w ind; SC:同胞竞争 sib ling conflict; N S:巢的

容积 nest size

　　从所有巢的生产力来看,小云雀和黄嘴朱顶雀的对照组都最高,但出飞率不同。小云雀“减少”组最大,

黄嘴朱顶雀的“对照”组最大。该结果与L ack 假说一致。从成功巢来看,两种鸟都在“增加”组最高,除了小

云雀增加到 5只时,成功率为 0外,其他的窝都能 100%的离巢。同样,黄嘴朱顶雀窝雏数增加 2只时,飞出

率为 86% ,而其它处理组都是 100%。该结果说明最大生产力窝卵数大于常见窝卵数,与L ack 假说又不一

致。

另外,小云雀最大自然窝卵数是 4,黄嘴朱顶雀是 6。在处理实验中发现,窝雏数加至大于最大自然窝

卵数时,小云雀 (如, 5只ö窝)不能成功的完全育出,要么整窝鸟被天敌捕食,要么窝雏数减小 (要么饿死最

小雏,要么被挤出巢外)。而黄嘴朱顶雀加至 7只仅有少数 (33. 3% )巢可以全部成功育成飞出,成功率相当

低。

2. 2. 2　窝雏数改变对幼鸟生长参数的影响　各处理后的幼鸟生长参数示于表 3。黄嘴朱顶雀的生长率 k

的最大值和最大生长速率都发生在“- 2”组,然后随窝雏数的增加而下降。最大生长速率出现的时间在对

照组最早 (4. 6d)。虽然“- 3”组的窝雏数最少,但生长参数偏低。其原因是热调节的群体效应减弱,使用于

热调节的能量增加,从而减缓了生长率。小云雀的生长率 k 和最大生长速率随着窝雏数的增加而减小,最

大生长速率出现的时间推迟。与黄嘴朱顶雀不同的是,小云雀的“- 2”组虽然窝雏数最少,但生长参数最

优。

21213　对幼鸟离巢体重和雏期的影响　两种鸟的各处理组的幼鸟离巢体重和雏期的变化示于表 4。随着

窝雏数的增加,黄嘴朱顶雀的幼鸟离巢重降低 ( r= - 01901, p < 0101) ,雏期延长 (r= 01954, p < 0101) ,而

小云雀的幼鸟离巢重 ( r= - 01418, p > 0105)和雏期 (r= 01864, p > 0105)不显著。黄嘴朱顶雀的最大出飞

重出现在“- 3”组,小云雀的最大出飞重出现在“0”组。
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表 3　各处理组的幼鸟生长参数

Table 3　The growth parameters of nestl ing under each treatmen t groups

种类
Species

项目
Subjects

处理 T reatm en t

- 3 - 2 - 1 0 + 1 + 2

小云雀 样本数 (窝) Samp les - 7 5 10 10 -

A can th is 生长率 Grow th rate - 0. 60 0. 58 0. 50 0. 48 -

f lav irostris 最大生长速出现时间 ( d ) T im e of m ax.
grow rate day

- 3. 32 4. 18 4. 41 4. 71 -

最大生长速率M ax. grow th rate - 3. 36 3. 35 3. 24 2. 81 -黄嘴朱顶雀
A laud a g u l2
g u la

样本数 (窝) Samp les 5 6 9 8 5 5

生长率 Grow th rate 0. 47 0. 51 0. 47 0. 46 0. 42 0. 36

最大生长速出现时间 ( d ) T im e of m ax.
grow rate day

6. 06 6. 18 6. 02 4. 61 6. 68 7. 14

最大生长速率M ax. grow th rate 1. 50 1. 60 1. 52 1. 43 1. 39 1. 25

表 4　各处理组的幼鸟离巢体重和雏期

Table 4　Fledg ing mass and nestl ing per iod under each treatmen t groups

种类
Species

项目
Subjects

处理 T reatm en t

- 3 - 2 - 1 0 + 1 + 2

小云雀
A can th is

离巢体重 (g)① - 21. 5±1. 03 21. 6±1. 54 23. 5±2. 78 19. 8±2. 11 -

f lav irostris 雏期 (d)② - 8. 03±0. 66 8. 59±0. 78 8. 3±1. 10 8. 9±1. 86 -

黄嘴朱顶雀
A can th is

离巢体重 (g) 13. 3±1. 50 12. 9±0. 86 12. 2±1. 03 12. 5±1. 46 10. 6±0. 96 10. 2±0. 81

f lav irostris 雏期 (d) 11. 1±0. 89 12. 8±0. 94 12. 2±1. 03 13. 4±1. 24 14. 5±1. 55 14. 9±1. 87

　　①F ledgling w eigh t (g)　②N estling duration (d)　③N estling period, day

2. 2. 4　对亲鸟递食率的影响　这两种鸟的递食率与窝雏数的关系表现出完全不同的形式 (图 2)。黄嘴朱

顶雀的递食率不随窝雏数的改变而改变 ( r= 01387, p > 0105) ,不管窝雏数怎样改变,亲鸟的递食率基本保

持不变 (212次öh)。很明显,小云雀的递食率随窝雏数的改变而改变 ( r= 01975, p < 0105) ,窝雏数越大,递

食率越高。

图 2　不同处理下的亲鸟递食率

F ig. 2　Feeding rate of paren ts under various treat2

m ents

A laud a g u lg u la A can th is f lav irostris

3　讨论

311　最大生产力窝卵数

按照L ack 假设的预报,附加 1～ 2只雏鸟后,两种

亲鸟都不能喂活全部窝雏。小云雀和黄嘴朱顶雀的最

大自然窝卵数分别为 4 和 6 ,当加至超过该限度 (+ 2

组)时,显示出相似的结果。小云雀的出飞率为 0 ,黄嘴

朱顶雀为 3313% ,说明小云雀根本不能喂活大于自然

窝雏数的雏,而黄嘴朱顶雀只有少部分鸟能喂活大于

自然窝卵数的窝雏。造成巢失败的原因主要是天敌的

捕食作用和巢的容积大小 (表 2) ,进一步说明亲鸟提供

食物的能力不是限制本地区窝卵数大小的最主要原

因[38, 39 ]。雏鸟生长到一定限度就被挤出巢外,不是被雨

淋就是被晾晒而死或整窝雏被天敌破坏。因此这两种鸟的常见窝雏数就是最大生产力窝雏数,支持了L ack

假说的预报。然而大部分研究倾向常见窝卵数小于最大生产力窝卵数 [40, 41 ]。

据Boyce 和 Perrins[28 ]报道,大山雀 (P arus m ajor)的最适窝卵数是 8153枚卵,而最大生产力是 12只,

甚至更多。造成这一结果的原因是,几乎所有研究都是在人工控制的巢箱中进行的 [40～ 42 ]。使用巢箱的优点

1664期 张晓爱等:两种雀形目鸟类的窝雏数处理实验:检验L ack 假说 　



© 1994-2009 China Academic Journal Electronic Publishing House. All rights reserved.    http://www.cnki.net

是易捕捉、易操作及易获得详实资料,但缺点是生活在人工巢箱中的鸟遭受天敌袭击的机会相对较少,可

能是造成幼鸟出飞率高的原因之一。另外,每种鸟巢的容积是有限的,鸟巢的大小与亲鸟将要包容的幼鸟

数相适应,附加雏长到一定日龄后往往因过于拥挤,个别雏被挤出巢外 (不一定是外来雏)致死,本文的结

果证实了这一点。而人工巢箱必然为巢的扩展提供了可塑空间,不致被弃之巢外,因此在食物保持中等水

平的情况下只要亲鸟提供足够的食物就会比自然窝的存活率高。Slagsvo ld 和L ifjeld [43 ]也讨论了巢大小对

窝卵数的制约问题。大山雀若不是在巢箱育幼,它的自然巢如何能容下如此多的幼鸟,实在难以置信。因

此,作者认为除了鸟种和地区差异外,方法,是造成检验结果与L ack 假设不符的重要原因之一。

从所有观察巢的生产力来比较,两种鸟都是对照组最高,但出飞率不同,小云雀的“减”组最高,黄嘴朱

顶雀对照组最高 (表 2)。该结果与L ack 假说一致。然而,再从成功巢来看,两种鸟都是扩增窝最高,又与

L ack 假说不一致。因此进一步分析窝雏数改变后对幼鸟质量和亲鸟投入的影响。

312　窝卵数改变对幼鸟质量的影响

雏鸟在生长发育过程中可能会遭遇到各种内、外因素的影响,内在因素主要有成鸟提供食物的能力和

同胞之间的竞争;外在因素,例如天敌捕食、传染疾病、风雨等,通常使整窝雏鸟死亡。扩增窝的雏鸟表现出

较低的体重增长率 (表 3)、出飞重及雏期的延长 (表 4) ,说明超过自然窝雏数后生产力的增加是以雏鸟质

量的下降为代价的,幼鸟质量的下降必然带来以后死亡率的相对增加,表现出量 (生产力)与质 (幼鸟质量)

之间的折中关系[44, 48 ]。雏期的延长将给雏鸟和亲鸟都会增加被捕食的风险。

以小云雀为代表的一种类型是随窝雏数的减少生长率 k 和最大生长速率下降,最大生长率出现时间

延迟。3种参数都在“- 2”组最优。黄嘴朱顶雀虽在“- 2”组 k 最大,但最大生长率出现时间在“0 ”组最早

(416d) ,即常见窝雏数的幼鸟生长状况最好。而黄嘴朱顶雀的“- 3”组不但窝雏少,而且生长参数偏低。造

成这种差异的原因是巢环境不同,群体效应在两种鸟的体温调节中所起作用不同,因而能量分配方式也不

同[45～ 47 ]。

另外, 幼鸟出飞重及雏期长度也是幼鸟质量优ö劣的标志,幼鸟离巢体重越大,出飞后的存活率必然越

高。雏期的长短反映了亲2幼鸟经历捕食风险的大小,生长越快的雏出窝越早,风险越小,亲鸟的繁殖投入

也相对增加。从幼鸟出飞重和雏期长度的响应来看,黄嘴朱顶雀相关显著,小云雀不显著。许多学者对其它

鸟种的研究也显示出相似结果, 例如, Rob inson 和Ro tenberry[15 ]报道,虽然莺鹪鹩 (T rog lody tes aed on)的

扩增窝比对照窝和减缩窝飞出较多的幼鸟,但 12 日龄雏鸟体重明显比这两组低。减缩窝飞出较少的幼鸟,

但同日龄雏重比其它两组较好。因此,他们的结论是:产小窝卵数的亲鸟能够喂活附加雏鸟,但是以出飞幼

鸟体重的下降为代价的。扩增窝的雏鸟明显的比同样窝雏数的自然窝的同龄雏体重轻,本研究的这两种幼

鸟的响应方式相似,都支持了改进后的L ack 假说[1, 2 ]。

314　窝雏数改变后繁殖投入的增加

用亲鸟的递食率作为双亲繁殖投入。有趣的是两种亲鸟对窝雏数的改变表现出完全不同的响应模式

(见图 2)。小云雀随窝雏数的增加而递增; 黄嘴朱顶雀不随窝雏数的改变而改变,始终保持在一稳定速率

(212次öh)上。其原因可能是前者以虫育幼,捕捉食物的几率性很强,限制了每次携带食物的量,属“单载

荷”(Single2load)型。因此,只有靠增大觅食次数来弥合雏鸟的需求,表现出较大的育幼能力的可塑性。黄嘴

朱顶雀以鲜嫩草子育雏,食物来源丰富,易获得最大食物量并具有储藏食物的素囊,属“多2载荷”(M ult i2
load)型。再从雏鸟的最大出飞重出现时间的延迟来看,每次携带的食物量也不会有明显变化,因此该速率

代表了它的最大饲喂能力。另外,观察发现,两种饲幼方式也不同。小云雀每次只喂 1～ 2只雏;黄嘴朱顶雀

将一次负载食物分配给每只雏鸟。这种行为差异也可能与食物来源的多寡有关。对于黄嘴朱顶雀是否每次

携带食物的量有所增加,虽无资料证明,但从窝雏数增加到超过最大自然窝雏数时的幼鸟生长率、离巢体

重及初期长短等指标的变化来看,每次携带食物的量不会有较大的改变。说明黄嘴朱顶雀的递食率已经代

表了亲鸟的最大饲喂能力。

虽然窝雏数的改变对黄嘴朱顶雀亲鸟的递食率没有影响,但是幼鸟的雏期随着窝雏数增大而延长,而

小云雀的递食率随窝雏数的增大而增大,但是雏期不变。因此,看来这两种亲鸟对窝雏数的改变的响应方
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式不同:小云雀以改变单位时间内递食的次数为主,而黄嘴朱顶雀以延长育雏时间为主。

4　结论

生活史进化的最重要理论之一是有机体的繁殖率是在子代的“质”(如幼子重)与“量”(如生产力)之间

的折中和现在与将来繁殖之间的折中 ( trade 2off)。虽然两种幼鸟对窝雏数增加的响应方式有何不同,但是

增加窝雏数后不是幼鸟的质量 (生长参数改变)下降,就是成体的繁殖投入增加 (递食率增加)。小云雀表现

出亲鸟投入增加,幼鸟质量不变;黄嘴朱顶雀表现出亲鸟投入不变,幼鸟质量下降。小云雀和黄嘴朱顶雀的

常见窝卵数 (最大分布频率窝卵数)分别为 3和 5枚,就是L ack 假设中代表最大生产力窝卵数。结果支持

了L ack 假说,即,常见窝卵数就是最大生产力窝卵数。完全符合“质”“量”之间的折中关系。
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