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摘要$ 非致命性捕食风险是捕食者对猎物产生的间接的’非致命性的捕食压力! 对维持捕食者8猎物种

群数量的相对稳定具有重要意义& 鸟类拥有较复杂的反捕食对策! 是研究非致命性捕食风险的理想对

象& 本文综述了非致命性捕食风险对鸟类影响的研究进展& 研究者通过多种方法模拟非致命性捕食风

险! 发现不同鸟类的耐受性不仅会影响个体适合度! 也会影响其种群数量动态& 鸟类对非致命性捕食

压力的行为响应受诸多因素影响! 包括鸟类自身状态! 栖树高度! 集群大小等& 研究鸟类对非致命性

捕食风险的响应! 对完善捕食风险权衡理论! 建立种群数量预测模型! 以及探讨人类与鸟类共存机制

具有重要意义! 同时可为生态旅游中提出合理的接近距离’制定有效的保护管理措施提供科学指导&
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!!环境中的捕食者会影响猎物的种群密度和
栖息地选择 "KBR:9H$&.%#& 其中猎杀是对猎
物的致命性影响"<EGI:<ECCE2G#! 直接降低猎物
的种群数量% 捕食风险可导致其生理状态’行
为方式’种群数量和栖息地的改变 "K@R:T:<
"##$#! 这种捕食者对猎物产生的间接的’非致
命性的捕食风险! 简称非致命性影响 " ?5?8
<EGI:<ECCE2G# "];9:$&&.! PREHHTE<<"##.#&

^;I "$&.6! $&&6#的研究结果表明! 非致
命性捕食风险对维持捕食者与猎物数量的稳定
具有重要意义& XRE;HHER等""##/#对已经发表

的相关论文的分析表明! 捕食者对猎物产生的
非致命性影响占捕食风险的 /$_! 并随着食物
链中营养级的增加而增加! 在三级食物链中最
多可达 ./_& 被捕食者会对非致命性影响产
生行为响应 "];9:$&&.#! 非致命性影响所导
致的猎物的恐惧心理会影响其行为和生理状
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态! 进而影响其生存和繁殖"Y:RG;? "#$$#& 此
外! 非致命性影响还会减少食物链上的能量传
递! 限制食物链长度"ORDHHE<<EG:<-"##’#& 而
以往的研究忽视或低估了非致命性影响的重要
性"VER?EREG:<-"##’#& 本文综述了非致命性
捕食风险对鸟类影响的研究进展&

:;非致命性影响

:<:;非致命性影响的定义;];9:"$&&. #和
PREHHTE<<""##.#将捕食者直接捕食造成的猎
物数量变化称为致命性捕食风险! 或致命性影
响! 除此以外! 捕食者对猎物的其他所有影响
统称为非致命性影响& 非致命性影响也被称为
)特 征 调 节 影 响 * " GR:;G89E>;:GE> ECCE2GH#
"]DGGBE@EG:<-"##/#! 即非致命性捕食风险对
猎物适合度的影响& 动物会选择食物条件最好
的栖息地觅食"XFSE$&.%#! 但在自然条件下!
动物在觅食的同时会面临捕食压力! 从而会倾
向于捕食风险较低的觅食地! 避开食物丰富但
捕食风险较高的区域& 另外! 捕食者还会对猎
物的竞争者产生间接影响$猎物密度的降低!
会减小栖息地内同一营养级的种间或种内竞
争! 并且通过食物链影响其他营养级生物之间
的相互作用! 从而改变当地的生态结构! 各物
种间的相互作用使区域内种群保持动态平衡
"‘5<G$&66#&
:<=;非致命性影响的风险权衡理论;非致命
性影响不受限于捕食者的捕食能力! 而是对猎
物有长期的持续性影响& ORDHHE<<等""##%#研
究发现! 即使区域内仅存在一个捕食者! 只能
猎杀一小部分猎物! 猎物的种群数量也会受到
捕食压力的影响% N>E?BER@等""##"#的研究表
明! 少量游隼"6+,8(9%*%/*#$)&#个体就能够导
致种群数量庞大的西滨鹬"!+,#:*#&;+)*##离开
它们原有的觅食地& 传统的捕食风险模型仅仅
反映了捕食者猎杀猎物的情况! 而非致命性影
响理论的发展对捕食风险模型进行了改进
"KBR:9H$&&(! $&&%#& 虽然数量一定的捕食
者导致的猎物死亡率会随着猎物种群密度的增
高而降低! 但是非致命性影响却有可能继续随

着猎物数量的增加而增加 "N>E?BER@EG:<-
"##%#! 因此捕食风险的影响不能仅靠捕食者
密度’死亡率以及单只猎物捕食风险来衡量&
由此! 研究者提出了包含非致命性影响的风险
权衡理论 "GR:>E85CCGIE5RF# "P:9QBE<<EG:<-
$&&%#&

风险权衡理论是权衡反捕食行为投入和繁
殖输出之间资源分配的模型 "KBR:9H$&.%!
Y24:9:R:$&.6! KBR:9H$&&( #& 在捕食压力
条件下! 被捕食者需要对自身的生存和后代的
存活进行权衡& 在觅食状态下! 动物发现潜在
捕食者后进入警戒状态! 警戒的投入会降低被
捕食者的觅食效率"[REBH$&6.#& 当警戒投入
的能量大于觅食所获得的能量时! 被捕食者就
会逃离或惊飞 "MI:<:9B5REG:<-"##$#& 非致
命性影响完善了研究者对捕食风险水平的评
估! 是风险权衡理论的重要组成部分&

=;鸟类对非致命性影响的响应

=<:;鸟类是研究非致命性影响的理想对象;
鸟类具有飞行能力! 体型相对较大! 认知能力
得到了不同程度的进化! 其孵卵’育雏’集群等
行为! 以及躲避’警戒’防御等各种反捕食对策
都较复杂"P:R5"##/! PREHHTE<<"##.#& 同时!
非致命性捕食风险对鸟类的影响也容易被观察
记录& 非致命性捕食风险对鸟类的影响可以通
过集群大小"\E:D2I:9Q "##%! PREHHTE<<EG:<-
"#$$#! 巢址选择和孵卵行为 "Y:RG;? EG:<-
"##&#! 以及窝卵数’孵化成功率’育雏频率和
出飞率"PREE<EG:<-"##.! Y:RG;? "#$$#等进行
测定& 因此鸟类成为研究动物非致命性捕食风
险的理想类群"PREHHTE<<"##.#&
=<=;模拟鸟类非致命性捕食风险的方法;虽
然部分研究者认为动物的反捕食行为是针对特
定天敌长期进化形成的! 利用人类接近或人工
模拟飞行器接近动物的方法不会引发动物的反
捕食 行 为 "V:<GIER$&’&! MI:<:9B5REG:<-
"####! 但是更多的研究发现! 动物反捕食行
为的进化基础是强烈声音刺激或者迅速接近行
为! 并不是特定捕食者物种本身 "*;<<$&6%:!
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B#& 在面对捕食风险时! 被捕食者会根据潜在
的捕食风险调整自身的行为! 减少在反捕食行
为上的能量消耗& 这种进化促使动物对声音刺
激或者快速接近行为都会产生反捕食行为响应
"aR;> EG:<-"##"#&

在鸟类研究中! 人类接近仍然是最常用的
模拟非致命性影响的方法! 比如利用人类接近
方法研究鸟类警戒距离":<ERG>;HG:?2E#和集群
大小之间的关系 "Yb<<ER"##.B#! 以及利用惊
飞距离"C<;@IG;?;G;:G;5? >;HG:?2E#为城市鸟类的
保护提供参考依据"Yb<<ER"#$"#& 有研究者认
为! 在模拟非致命性影响时! 人类接近的起始
距离会影响到鸟类的行为响应! 因为通常接近
的起始距离就小于研究对象的 警戒 距离
"\<D9HGE;? "##(#& 但起始距离和惊飞距离并
非必然相关"P55QER"##/#! 它们之间的相关性
可能是人为误差造成的"P55QER"##.#! 可以通
过降 低 接 近 速 度 加 以 修 正 "P55QEREG:<-
"##&#& 尽管人类接近能够模拟自然条件下天
敌引发的非致命性影响! 但即使在自然条件下
动物对不同类型天敌的行为响应也不尽相同!
地面和空中捕食者会引发猎物不同的警戒鸣叫
"7U:?HEG:<-$&&(#! 而鸟类对螃蟹的捕食可
能还没有进化出相应的反捕食行为 "N:?@EG
:<-"#$%#& 因此! 有研究利用声音回放’天敌
模型来模拟不同类型的非致命性影响! 例如在
歌带鹀"<%,(&9#=+ ;%,(:#+#巢附近放置天敌模
型和声音回放! 导致其窝卵数和雏鸟成活率均
显著降低"Y:RG;? "#$$! c:?EGGEEG:<-"#$$#&
=<>;鸟类对非致命性影响的耐受性;鸟类承
受捕食风险的能力即)耐受性*"G5<ER:?2E#是指
其在一定捕食风险下做出响应行为的时间! 或
者是鸟类能够承受的最大捕食风险的程度
"\E1>EREG:<-"##&#& 非致命性影响是捕食风
险影响的主要部分! 利用非致命性影响研究鸟
类耐受性对了解其种群动态和进化都有重要意
义"de:<EEG:<-"##6#&
=<><:!个体的耐受性!研究者认为鸟类对非
致命性捕食风险的耐受性是其个性行为
"QERH5?:<;GFGR:;G或 BEI:U;5R:<HF?>R59E#的一部

分"P:RREGEEG:<-"#$##& 个性行为指的是在一
个种群或种群之间! 个体表现出来的行为差异
化! 可能和种群整体表现出的统计规律有差别
或相关! 具有个体独特性"^9;GI EG:<-"##.#和
可重复性 "de:<EEG:<-"##6 #& 对高山雨燕
">9)&;%,?+#的研究发现! 成鸟对捕食风险的
耐受性具有可遗传性"\;3EEG:<-"#$"#! 其形
成并不依赖于群体活动逐步形成 "*:<<EG:<-
"##%#& 同时! 捕食风险会影响个体适合度
"^9;GI EG:<-"##.#! 在不同捕食压力下! 不同
耐受性的个体适合度不同% 个体耐受性具有遗
传多样性并符合自然选择理论 "de:<EEG:<-
"##(#& 大山雀"@+*)&;+5(*#的耐受性遗传力
"IER;G:B;<;GF#在亲子间为 #f"" )#f%$! 在同胞
间达到 #f(6 )#f%# "*;?@E9:?HEEG:<-"##"#%
不论是野生种群还是人工饲养种群! 不同个体
表现出的耐受性不同! 巢内个体间差异小于巢
间个体间的差异! 耐受性遗传力达到 #f$& g
#f#( "U:? +ERHEG:<-"##%#&
=<><=!种群的耐受性!耐受性存在种内和种
间差异& 种内耐受性差异表现为个体判断捕食
风险的能力不同! 其中耐受性强的个体可以承
受较大的非致命性捕食风险! 而耐受性弱的个
体则会对微小的刺激做出行为响应& 不同鸟类
种群的耐受性差异能够影响该物种的栖息地选
择"Y:RG;? EG:<-"##.#& 通过对 $(( 种鸟类的
捕食风险耐受性研究发现! 耐受性的种内差异
与扩散距离和栖息地异质性呈正相关 "Yb<<ER
EG:<-"#$"#& 穴鸮">2"%$%8)$#8),+*#+#惊飞距
离 与 巢 址 选 择 的 一 般 线 性 混 合 模 型
"@E?ER:<;3E> <;?E:R9;WE> 95>E<H#证实耐受性影
响亲鸟的巢址选择"P:RREGEEG:<-"#$##& 对 ’"
种鹦鹉的研究发现! 栖息地类型复杂的鹦鹉!
探索能力较强"EWQ<5R:G;UE# "YEGGSE8‘5C9:?? EG
:<-"##"#! 而探索能力是耐受性的一种表现形
式 " ^9;GI EG:<-"##.! ]DGGBE@EG:<-"#$#!
Yb<<EREG:<-"#$"#&

有关鸟类适应城市化的研究发现! 扩散能
力和捕食风险耐受性强的物种能够更好地利用
受人类活动影响的区域% 高捕食风险耐受性是
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衡量鸟类成功适应城市化进程的重要调节机制
"V;?@C;E<> EG:<-$&&&! \<D9HGE;? "##’#& 对 (&
种城市和郊区近缘种鸟类的比较研究发现! 城
市鸟类的捕食风险耐受性更高"Yb<<ER"##&B#!
耐受性种内差异大的物种更能适应城市化进程
"Yb<<ER"#$##&

同一物种’不同区域的鸟类种群的捕食风
险耐受性也存在差异"P55SE$&.#! \;3EEG:<-
"#$"#& 研究表明! 同一物种的城市种群耐受
性高于郊区种群! 但种内差异显著低于郊区种
群% 随着种群本身对城市化环境的适应! 鸟类
耐受性会发生二次进化! 种内风险耐受性差异
将逐渐变大"Yb<<ER"#$##& 只有耐受性强的动
物能够适应城市环境中的人类干扰! 而对这种
环境的适应又会进一步增强其耐受性& 当潜在
捕食者接近时! 体型小的物种会比体型大的物
种表 现 出 更 强 的 耐 受 性 "\<D9HGE;? EG:<-
"##/#& 城市环境中捕食者的耐受性远远低于
其猎物! 其受到的人类影响也更为显著! 因
此! 对于在城市生存的鸟类而言! 作为干扰源
的城市环境增加了这些物种的适应性 "Yb<<ER
"#$"#&
=<?;鸟类耐受性的影响因素;血液寄生虫
"Yb<<ER"##.:#’基础代谢率 "Yb<<ER"##&:#和
脑容量"P:RREGEEG:<-"#$$#都会影响鸟类对非
致命性捕食风险的耐受性& 研究鸟类在什么样
的情况下认为自己更安全或更危险! 即鸟类耐
受性的影响因素! 对鸟类保护具有重要意义&

研究认为栖息树木的高度可以提高鸟类的
安全感! 离人类居住区越近的鸟类的巢位越高
"[?;@IGEG:<- $&./! *:GG:EG:<- $&&( #%
\<D9HGE;? 等""##%#对 (% 种鸟类栖息高度和耐
受性的研究结果表明! $. 种鸟的惊飞距离随
着栖息高度增加而减小! $# 种鸟的惊飞距离
没有变化! ’ 种鸟类的惊飞距离显著增大! 即
栖息高度与耐受性的关系具有种间的差异性!
有些物种认为)越高越安全*! 而有些则不然&

另一种影响鸟类耐受性的因素是群体大
小& 稀释效应" >;<DG;5? ECCE2G#理论认为! 猎物
种群密度高的群体中! 单一个体的被捕食几率

低"‘:9;<G5? $&6$! d5BERGH$&&’! ^R;>I:REG:<-
"##&#! 因此集群时的耐受性更强 "\DR@EREG
:<-$&&$! ^;R5G"##’#& 集群时的信息共享也导
致鸟类耐受性随集群的增大而增强 " ^;R5G
"##’#& 但有研究表明! 多种鸟类混群集群和
单一鸟类集群对鸟类耐受性影响不同! 并没有
显著的随集群增大而增强"Y5R;EG:<-"##$#!
混群时不同 鸟类 角 色 不 同 " ^R;>I:REG:<-
"##&#! 主动集群和被动集群物种的耐受性受
到的影响也有差异&

研究还发现! 视觉的敏锐程度能够影响鸟
类对非致命性捕食风险的耐受性! 眼睛越大的
鸟类探测能力越强 "aER?h?>E38LDR;2;2EG:<-
"##$! [;<G;E"####! 可以更早地发现捕食者&
但进一步的研究认为! 鸟类眼睛大小与耐受性
的关系还需要考虑进化因素 "\<D9HGE;? EG:<-
"##%#& 对噪鹮"4(&2*08"#+ "+/%:+&"#的研究发
现! 接近者的凝视方向’前进方向和接近速度
都是噪鹮评估非致命性风险的因素"\:GE9:? EG
:<-"#$$#! 表明鸟类能够根据刺激发出者的细
微变化做出行为响应&

>;鸟类非致命性影响研究的应用

非致命性捕食风险研究更好地解释了捕食
风险权衡理论中捕食者对生态系统中多个物种
的影响机制$恐慌导致被捕食者适合度降低!
提高了同一区域内同营养级其他物种的适合
度! 进而影响了食物链上的多个物种 "]DGGBE@
EG:<-"##/#& 同时非致命性影响研究能够在
无法测定捕食者对猎物直接影响的情况下! 衡
量捕食风险对物种适合度的影响 "‘5DHG5? EG
:<-$&&(! de:<EEG:<-"##6! PREHHTE<<"##.#!
例如通过捕食者的被发现频率"Y:RG;? "#$$#’
冬季个体体重 "];9:$&.’#’食物量 "PREHHTE<<
EG:<-"##.! N:?@EG:<-"#$%#’捕食者和猎物
的行为"V:GH5? EG:<-"##6#等衡量捕食者对猎
物的非致命性影响&
><:;预测种群数量变化;监测非致命性捕食
风险对鸟类的影响! 有助于了解其种群动态
"PREHHTE<<"##.#& 包含非致命性捕食风险的
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种群预测模型具有更广泛的应用价值"]DGGBE@
EG:<-"##/#& 通常使用的种群预测模型往往
只考虑致命性捕食风险的影响! 利用种群死亡
率"QER82:Q;G:95RG:<;GFR:GE#评估捕食者对猎物
的影响& 然而! 种群死亡率不能体现猎物反捕
食行为的能量消耗& 虽然数量一定的捕食者导
致的猎物死亡率会随着猎物种群密度的增高而
降低! 但是非致命性影响却有可能继续随着猎
物数量的增加而增加 "N>E?BER@EG:<-"##%#!
因此捕食风险的影响不能仅靠捕食者密度’死
亡率以及单只猎物捕食风险来衡量& 研究表
明! 直接捕食并不是猎物种群数量受捕食者影
响而降低的最主要原因! 猎物感知到的被捕食
压力对其种群影响更为重要" ^G:?S5T;2I EG:<-
"##/#& 目标猎物通常是捕食者认为容易捕获
的个体! 猎物种群感知到的捕食风险与目标猎
物以外个体的实际捕食风险存在差异& 红脚鹬
"A*#$/+ 2(2+$)&#的同一觅食种群感知到相似的
捕食风险! 而雀鹰">88#9#2%*$#&)&#实际倾向于
捕食距离近’集群密度低的红脚鹬个体"JD;??
EG:<-"##%! "##’# & 捕食者的捕猎行为造成
的非致命性捕食风险将导致被捕食者的整个觅
食群消耗资源和能量! 影响其种群适合度
"‘:9;<G5? $&6$#& 因此包含非致命性捕食风
险的种群预测模型可更好地模拟动物复杂的生
活史和反捕食行为能量消耗 " ^2I9;G3EG:<-
"##%! \5<?;2S EG:<-"##/#&
><=;城市鸟类保护;随着城市化程度的不断
增加! 人类活动对鸟类的影响日益增大! 尽可
能减小人类活动对鸟类的影响显得越来越重
要& \<D9HGE;? 等""##/#对 $/# 种鸟类的研究
结果证实! 体型大的物种惊飞距离更长! 对非
致命性影响更为敏感& 对于相同捕食风险! 体
型大的鸟表现得更为机警"aER?h?>E38LDR;2;2EG
:<-"##(#! 警戒距离更长"aER?h?>E38LDR;2;2EG
:<-"##$#& 体型大物种的耐受性会影响或决
定整个地区大部分物种对人类接近的耐受范
围! 体型是预测多种鸟类对人类影响的耐受性
指标之一! 自然保护区可以依据保护物种的体
型大小制定保护区内人类接近距离或范围& 研

究鸟类对非致命性捕食风险耐受性的影响因
素! 有助于保护工作者了解什么样的人类活动
强度会引起鸟类的反捕食行为! 进而制定相应
的管理措施! 减小人类活动对鸟类的影响
"MDG3T;<<EREG:<-$&&. #& 对 西 美 鸥 " B+*)&
(88#:%$2+,#&#的研究发现! 游客活动最频繁区域
的西美鸥的耐受性明显高于其他区域! 证明人
类活动能够使鸟类产生印记效应 " BEI:U;5R:<
C55GQR;?G# "VEBB EG:<-"##/#! 因此旅游开发
和商业活动应循序渐进地开展! 延缓动物对人
类活动的适应期! 降低人类活动对动物的
影响&

?;展;望

国内已有研究者探讨鸟类受非致命性影响
后的行为变化! 如利用人类接近模拟探究人类
干扰"MEEG:<-"#$$! iD EG:<-"#$(#’城市化
"王彦平等 "##%#对鸟类的影响& 在我国! 利
用人为模拟非致命性影响! 研究鸟类行为差异
的生态学意义起步较晚! 且研究多局限在单一
鸟种"杨月伟等 "##/! 周学红等 "##&#和行为
观察"张佰莲等 "##&#! 关于大尺度’多学科交
叉的研究"Yb<<EREG:<-"#$(#有待开展&

了解捕食者对猎物的非致命性影响! 对自
然保护区的设计与管理以及易地保护具有重要
意义& 同时! 研究不同个体对非致命性影响的
耐受性也可为易地保护个体的选择提供依据&
另外! 如果进一步了解非致命性捕食压力对不
同物种的影响! 以及不同耐受性对物种被捕食
概率的影响! 可以推测出物种生存率! 为物种
保护提供指导&

近年来! 生态旅游日益兴起! 自然保护区
旅游开发和野生动物保护之间的平衡是很多保
护区面临的重要问题& 禁止旅游者进入保护区
虽然是最有效的保护手段! 但难以实施& 而放
宽对游客的限制必将会对保护区内的野生动物
造成影响& 因此适度开发以及如何把握开发尺
度是自然保护区面临的难题& 研究动物对非致
命性捕食压力的耐受性及其影响因素! 能够在
游客接近程度’开放时间’物种差异等方面为保
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护区管理条例的制定提供帮助 "VEHG5? EG:<-
"#$"#! 从而做到生态旅游资源的科学开发和
可持续利用& 此外! 将非致命性捕食风险研究
应用于保护生物学! 将有助于制定科学的保护
管理规划! 减少资金浪费! 提高珍稀濒危动物
的保护效果&
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