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鸦科鸟类认知研究回顾 

王琳  罗云超  李忠秋* 
南京大学生命科学学院动物行为与保护实验室  南京  210023 

摘要：动物认知能力高低及认知在动物中的进化是动物研究领域面对的难题之一。鸦科鸟类在工具使

用、情景记忆、抑制控制等方面有着与类人猿媲美的优异表现。本文对过去三四十年间主要的鸦科鸟

类认知研究进行了分类与汇总，并将上述认知研究划分为一般认知、物理认知、社会认知等三类。一

般认知能力或者称为认知基础，是指具有普遍性的能力因素，是在解决不同问题时都能表现出来的相

同的心理特质；物理认知指个体对自然规律的认知，主要包括客体永久性、数能力、工具的使用等；

社会认知主要指个体对其他个体的心理状态、行为动机和意向作出推测与判断的过程。本文介绍了上

述三类认知能力的主要研究范式，旨在为国内动物认知研究提供理论依据。目前的研究更多地集中于

鸦属的鸟类，对于鸦科中其他鸟类或是雀形目中其他鸟类的认知研究尚不充足。此外，鸦科鸟类的社

会性、分布范围、觅食策略等生态因素具有显著差异，在后续的研究中，我们应该关注生态因素对鸦

科鸟类认知能力的影响，或是结合鸦科鸟类的生境及习性设计出更加合理的研究范式。 
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A Review of Cognitive Studies on Corvids 
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Abstract: The level of cognitive ability and the evolution of cognition in animals are difficult problems in the 

field of animal research. Corvids are as good as apes in tool use, episodic memory, inhibition and inhibitory 

control, etc. This paper summarized the major cognitive studies on corvids in the past 3 to 4 decades, and 

classified these cognitive studies into 3 categories: fundamental cognition, physical cognition and social 

cognition. Fundamental cognition or the general cognitive ability refers to the ability to have general meanings, 

and is the same psychological characteristics that can be displayed in solving different cognitive problems; 

Physical cognition refers to an individual's cognition of the laws of nature, mainly including object 

permanence, numerical ability and the use of tools. Social cognition mainly refers to the process in which 

individuals speculate and judge other individuals' psychological states, behavioral motivations and intentions. 

We introduces the main research paradigms of the above three kinds of cognitive abilities in order to provide 



6 期 王琳等：鸦科鸟类认知研究回顾 ·807· 

 

theoretical basis for animal cognitive research in China. At present, most studies are focused on birds of the 

genus Corvus, but not enough on other birds of Corvidae or other passerine birds. In addition, there are 

significant differences in natural histories or ecological factors such as the sociality, distribution range, and 

foraging strategies of Corvidae birds. For the follow-up researches, we suggest to pay attention to the impact 

of ecological factors on the cognitive ability, or design a more reasonable research paradigm based on the 

habitat and habit of corvids. 

Key words: Corvidae; Animal cognition; Reasoning ability; Social cognition; Comparative psychology 

动物认知能力的高低及动物认知的进化是

研究人员感兴趣的话题。早期对于动物认知能

力的研究主要集中在大鼠（Rattus norvegicus）、

家鸽（Columba livia）等实验室模式动物或是

黑猩猩（Pan troglodytes）、恒河猴（Macaca 

mulatta）等灵长类动物中（Lambert et al. 2018）。

这是因为早期的假设认为，认知水平的高低与

进化水平的高低是耦合的（van Horik et al. 

2011）。然而，认知进化并不遵循与系统发育

一致的简单线性尺度。不论系统发育关系如何，

物种在其所处的环境中所面临的社会生态挑战

可能有共同之处（Seed et al. 2009，Shettleworth 

2010）。随着比较心理学的发展，越来越多的

物种被用于动物认知的研究。 

雀形目被认为是鸟类中物种数量最多，最

进化的一个目（Jarvis et al. 2014），其中鸦科

鸟类以其“非凡的记忆力，巨大的好奇心、高

度的社会性及多样化的生态可塑性”而闻名

（Hofmann et al. 2016），因此它们成为了探索

动物智力的关键目标之一。对鸦科鸟类认知能

力的研究主要是在过去的三四十年里进行的，

在多项认知测试中，鸦科鸟类的表现与类人猿

相当，甚至超过类人猿，这为它们赢得了“长

羽毛的类人猿”（feathered apes）称号（Emery 

et al. 2004a）。同时有研究发现了鸟类和哺乳

类大脑结构上的同源性（Butler et al. 2005），

此外，鸦科鸟类所属的雀形目动物的大脑皮层

神经元的平均堆积密度是灵长类动物的两倍，

是其他哺乳动物的四倍（Olkowicz et al. 2016）。

例如，秃鼻乌鸦（Corvus frugilegus）和普通狨

猴（Callithrix jacchus）的大脑重量都是 8 g 左

右（Herculano-Houzel et al. 2007，Olkowicz et al. 

2016），但秃鼻乌鸦的神经元数量是普通狨猴

的两倍多。这意味着尽管鸦科鸟类的绝对脑容

量较小，但是它们的相对脑容量很大（Olkowicz 

et al. 2016）。这些发现为解释鸦科鸟类高超的

认知能力提供了理论支撑，也为动物认知研究

人员注入了更浓烈的研究兴趣。 

鸦科鸟类包括 24 个属 131 种，它们的社会

性、分布范围和觅食策略存在显著差异。目前，

国外研究人员使用不同的研究范式探究了多种

鸦科鸟类的认知能力，但是类似的研究在国内

刚刚起步。因此，本文对过去三四十年间主要

的鸦科鸟类认知研究进行了分类与汇总，介绍

了不同认知能力研究的经典研究范式，对鸦科

鸟类认知研究的发展进行展望并提出建议，旨

在为国内动物认知研究提供理论依据。 

本文对过去主要的鸦科鸟类认知研究进行

分类汇总，将这些研究中出现的认知能力主要

分为三类：一般认知能力、物理认知和社会认

知（图 1）。其中，一般认知能力是指具有普

遍性的能力因素，是在解决不同问题时都能表

现出来的相同的心理特质，主要包括执行能力、

工作记忆能力等。物理认知指个体对自然规律

的认知，主要包括客体永久性、数能力、工具

的使用等。社会认知主要指个体对其他个体的

心理状态、行为动机和意向作出推测与判断的

过程，社会认知的研究内容包括合作行为、亲

社会行为、镜面自我认知、向其他个体学习的

能力等。本文按照上述分类方式对鸦科鸟类认

知研究中出现的主要研究范式进行介绍。下文

中所提到的物种和相关研究汇总于附录 1。 
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图 1  认知能力分类 

Fig. 1  Classification of cognitive abilities 

图中虚线连接的两个研究范式中使用了类似的研究方法。 

A similar approach is used in the two research paradigms of the dashed line connection. 

 

1  一般认知能力（ general cognitive 
capacities） 

1.1  执行功能（executive functions） 

执行功能是一个心理学概念，指在完成复

杂的认知任务时，对各种认知过程进行协调，

以保证认知系统以灵活、优化的方式实行特定

目标的一般性控制机制。它的结构包括工作记

忆（working memory）、抑制性控制（inhibitory 

control）和认知灵活性（cognitive flexibility）

等（Lambert et al. 2018）。迄今为止，在执行

功能方面的主要研究集中在抑制性控制和认知

灵活性两个方面。 

1.1.1  抑制性控制  抑制性控制能力差的动

物可能会在某些情形下受到限制，遇到刺激时

表现出本能反应，而抑制性控制能力较强的动

物则会以灵活的方法解决问题。许多研究中，

抑制性控制能力差被认为是受试者在测试中失
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败的原因（Liedtke et al. 2011）。目前，抑制性

控制能力已经在许多鸦科鸟类中进行了测试，

其中 3 种标准化研究范式汇总如下。 

迂回范式（detour paradigm） 

MacLean 等（2014）对 36 个物种的控制

能力进行比较分析后，迂回范式成为了比较认

知领域的研究范式之一。在被称为圆筒任务的

迂回范式中，首先使受试者学会从一个不透明

的圆筒侧面进入圆筒内部获得食物，然后用透

明圆筒替换不透明的圆筒，此时受试者可以直

接看到圆筒内部的食物（图 2）。在测试中，

若受试者能够抑制自己的本能反应，绕着圆筒

从侧面进入其中取回奖励，则认定为通过测试；

若试图直接得到奖励，从而撞到圆筒的一侧，

被视为失败。除圆筒任务以外，研究人员还设

计了不同的测试任务，Kabadayi 等（2018）对

迂回范式中常用的测试任务进行了汇总。在

MacLean 等（2014）的研究中，松鸦（Garrulus 

glandarius）和西丛鸦（Aphelocoma californica）

表现不佳，低于 36 个被测物种（包括灵长类、

啮齿类、鸟类等）的平均水平。随后参与测试

的北美星鸦（Nucifraga columbiana） （Vernouillet 

et al. 2016）、黑嘴喜鹊（Pica hudsonia）和另

一组西丛鸦展示了更少的迂回反应，这意味着

这几种鸟类在迂回范式中表现更差（Stow et al. 

2018）。鸦属动物的表现与上述鸦科其他鸟类

形成鲜明对比，它们的表现可以与类人猿媲美

（Kabadayi et al. 2016）。例如渡鸦（Corvas 
 

 

图 2   圆筒任务示意图 

Fig. 2  Schematic diagram of cylinder task 

corax）在孵化后 10 周左右就在圆筒任务中具

有良好的表现（Kabadayi et al. 2017a）。 

改进的 A非B任务 （the revised A-not-B task） 

A 非 B 任务是指，受试者在前两次实验中

从杯子 A 中获得食物，第三次实验中食物被隐

藏在杯子 B 中。在第三次实验中，受试者必须

抑制其最初选择杯子 A 的反应，而选择正确的

杯子 B，若受试者仍选择了杯子 A，即出现了

A 非 B 错误。MacLean 等（2014）提出了改进

的 A 非 B 任务，即实验人员首先将食物藏在杯

子 A 中，随即给受试者展示将食物从杯子 A 转

移到杯子B的过程，然后再让受试者进行选择。

MacLean 等（2014）的研究将改进的 A 非 B 任

务作为衡量抑制性控制的方式，在该研究中松

鸦和西丛鸦的表现不尽如人意。 Jelbert 等

（2016）使用 A 非 B 任务测试了新喀鸦（C. 

moneduloides），发现在第一次测试中所有受

试者都没有通过测试。随后实验人员训练这些

新喀鸦，使它们学会跟随实验人员的手。顺利

通过训练的受试者在第二次的测试中完成了 A

非 B 任务。Jelbert 认为，没有手的非灵长类物

种在这项任务中可能面临明显的劣势，并建议

在解释鸟类完成这项任务的表现时要谨慎。考

虑到受试者在A非B任务和迂回任务的表现会

受到外部因素（如是否有接触透明屏障的经验、

探索水平的高低和跟踪手的能力高低）的影响，

这两种研究范式存在一定的争议（Jelbert et al. 

2016，Kabadayi et al. 2017b，2018）。 

延时满足（delayed gratification） 

延时满足是指甘愿为更有价值的长远结果

而放弃及时满足，该过程展示了个体的自我控

制能力（可参考 Miller et al. 2019 的综述）。在

训练中，受试者首先学习使用代币换取食物。

在随后的测试中，实验人员给受试者提供质量

低或数量少的食物，如果受试者可以在一定时

间间隔内控制自己的进食欲望，用代币与实验

人员进行交换，则会得到高质量或者数量更多

的食物（Dufour et al. 2007，2012）。Dufour

等（2012）的研究发现，小嘴乌鸦（C. corone）

和渡鸦可以忍受的延迟超过 5 min，部分小嘴



·810· 动物学杂志 Chinese Journal of Zoology 55 卷 

 

乌鸦甚至超过 10 min。受试者的表现与预期奖

励的质量和获得奖励所需的时间有关，有些受

试者会采用将奖励放在地上或者藏起来的策略

分散自己在等待过程中的注意力。Hillemann

等（2014）基于上述研究测试了小嘴乌鸦和渡

鸦在质量任务（实验人员用高质量的食物与受

试者交换）和数量任务（实验人员用数量更多

的食物与受试者交换）中的表现，发现当食物

质量更高时，受试者更愿意延迟满足。与此同

时，一项研究表明，渡鸦和小嘴乌鸦与熟悉的

实验人员进行互动时，在延迟满足任务中表现

得更好，这说明人与动物的熟悉程度可能会影

响动物在交互认知任务中的表现（Cibulski et al. 

2014）。小嘴乌鸦和渡鸦的表现甚至超过了卷

尾猴（Cebus capucinus）（Ramseyer et al. 2006），

与黑猩猩的表现类似（Dufour et al. 2007）。对

于鸟类来说，延迟满足任务存在更大的挑战，

因为一些受试者会持续把最初获得的食物放在

嘴里（靠近味蕾的地方）等待与实验人员进行

交换。最近的一项研究中，研究人员采用了一

个自动化的“旋转托盘”来测试新喀鸦的延迟

满足。在这项研究中，受试者不需要将最初获

得的食物持续放在嘴里，而是只能选择托盘上

的一种奖励，研究发现新喀鸦在质量任务和数

量任务中都可以延迟满足，但在质量任务中表

现更好（Miller et al. 2020）。 

1.1.2  认知灵活性  认知灵活性是执行功能

的要素之一，它对个体能力发展和环境适应起

着重要的作用。认知灵活性是指个体可以适当地

调整自身的行为以符合新环境或新情景的要求。 

反转学习（reversal learning） 

反转学习任务是测试认知灵活性的常用方

法。受试者首先学会在积极刺激和消极刺激之

间做出选择（A+，B-）。受试者选择积极刺激

A 时给予食物奖赏。待正确选择达到一定标准，

将积极刺激和消极刺激反转（A-，B+），再训

练动物选择 B，统计受试者再次达到正确选择

的次数。受试者通常在每一次连续的反转学习

中更快地达到标准，这表明规则学习代替了单

纯的内隐联想学习（指不需要意识参与，仅由

个体过去的经验对当前任务自动产生影响的现

象）（Lambert et al. 2018）。 

鸦科鸟类中最早参与反转学习测试的是红

嘴蓝鹊（Urocissa erythroryncha），作者比较

了 4 种不同科属鸟的反转学习表现，其中，鸦

科的红嘴蓝鹊错误率最低（Gossette et al. 

1966）。蓝头鸦（Gymnorhinus cyanocephalus）、

北美星鸦、西丛鸦表现出对颜色和空间辨别任

务的反转学习能力，通常在连续的反转学习中

出现更好的表现（Bond et al. 2007）。丛鸦（A. 

coerulescens）在初次学习的过程中反应很快，

但对每一个反转学习任务的反应速度都较慢，

这表明该物种在内隐联想学习和反转学习之间

存在权衡（Bebus et al. 2016）。在对渡鸦的测

试中，首次学习任务与随后的反转学习任务中

的实验次数比例约为 1︰2（该比例指达成两个

学习任务需要的训练次数，可以反应受试者反

转学习的效率）（Range et al. 2006）。新喀鸦

在 10 ~ 20 次实验中通过了最初的颜色学习任

务，随后平均在 57 次实验中逆转了这些偏好

（Jelbert et al. 2016）。 

创新行为（innovative behavior） 

在野外观测中，鸦科鸟类展现出了很强的

创新行为，这可能与它们大脑中相关区域的相

对大小以及使用工具的能力有关（Lefebvre et 

al. 2002，Sol et al. 2002，Lefebvre 2013）。鸦

科鸟类的探索性可能会促进它们的创新行为，

增加其进行新活动的倾向，促使它们发现新的

解决问题方案，同时还为它们提供环境信息，

使其了解物体的功能以便将物体作为工具

（Lambert et al. 2018）。研究表明，如果给新

喀鸦提供一定时间熟悉道具，它们便可以利用

道具的特点解决一项对应使用工具的任务

（Lambert et al. 2017a）。相反，如果不给新喀

鸦提供探索道具特点的时间，它们并不能有效

使用道具解决问题。这足以说明对于道具的探

索可以让新喀鸦了解道具的特点并学会用该道

具解决问题。还有一个著名的例子是新喀鸦贝

蒂（Betty）自发地将一根铁丝弯成一个钩子，

并使用钩子从管子里取出一个装有奖励的小桶
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（Weir et al. 2002）。新喀鸦制作钩子的能力在

野外的研究中也被证实（Rutz et al. 2016a，

Sugasawa et al. 2017）。最近的一项研究发现，

新喀鸦可以将几个较短的工具组合起来构建长

柄工具（Bayern et al. 2018），而这种创新型的

工具制造方式以前只在类人猿中出现过。除新

喀鸦外，秃鼻乌鸦和松鸦也被发现可以使用创新

工具获取食物（Bird et al. 2009，Cheke et al. 2011）。 

1.2  类比推理（analogical reasoning） 

类比推理是推理的一种形式，是根据两个

对象在某些属性上相同或相似，通过比较而推

断出它们在其他属性上也相同或相似的推理过

程。类推需要理解刺激对之间的概念关系是相

同的还是不同的，例如鱼之于水就像鸟之于空

气，是从特殊到特殊的推理过程。 

自发地依照示例中物品的关联进行匹配

（relational matching to sample，RMTS）是研

究动物类比推理能力的标准程序。首先，向动

物展示两个红色杯子作为示例，然后动物在测

试中面临的选项一边是两个黄色的杯子，另一

边是一个绿色及一个蓝色的杯子。正确的做法

应该是选择与示例具有相同特点的选项，即两

个黄色的杯子。当然，如果示例是两个不同颜

色的杯子，那么正确的做法就是选择两个颜色

不同的杯子（图 3）（Lambert et al. 2018）。

研究表明，类人猿、猴、鸽和雏鸭都通过了自

发关联匹配（RMTS）或是与之类似的测试

（Vonk 2003，Cook et al. 2007，Fagot et al. 

2010，Flemming et al. 2013，Christie et al. 2016，

Martinho et al. 2016）。很少有研究对鸦科鸟类

进行自发关联匹配（RMTS）测试。目前仅有

两只羽冠乌鸦（Corvus corone cornix）通过了

类似的任务测试（Smirnova et al. 2015）。目前

研究人员逐渐开始注意到RMTS的方法和结论

不仅仅涉及类比推理，这其中也许还涉及其他

可能的解释，例如：受试者其实并不理解物品

之间的共同属性，只是根据颜色或大小选择与

样本最匹配的物品（Penn et al. 2008，Vonk 

2015）。因此，鸦科鸟类是否真正理解类似的、

相同的以及不同的这些关系，仍然是一个悬而

未决的问题。 
 

 
 

图 3  类比推理范式示意图 

Fig. 3  Schematic diagram of analogical reasoning 

 

1.3  记忆及规划（memory and planning） 

工作记忆、空间记忆和情景记忆等不同形

式的记忆都在不同的鸦科鸟类中进行了研究。

由于大部分鸦科鸟类具有储藏食物的特性，在

鸦科鸟类空间记忆方面的研究相当丰富（尚玉

昌 2012）。储食能力与空间记忆之间的关系在

北美星鸦、蓝头鸦、墨西哥丛鸦（A. wollweberi）

和西丛鸦等鸦科鸟类中得到了广泛的研究，并

揭示了工作记忆或空间记忆与储食能力的正相

关关系（Templeton et al. 1999，Lambert et al. 

2018）。北美星鸦、蓝头鸦和西丛鸦在 7 d 的

时间间隔后，能够准确找到零散分布于 90 个位

点中的贮藏点，北美星鸦和蓝头鸦的正确率高

于西丛鸦（Balda et al. 1989）。 

工作记忆是一种对信息进行暂时加工和贮

存的容量有限的记忆系统。最近对小嘴乌鸦的

研究表明，它们的工作记忆能力与用类似范式

测试的恒河猴相近（Balakhonov et al. 2017）。

此外，Goto 等（2009）使用延时匹配任务对大

嘴乌鸦（C. macrorhynchos）的视觉工作记忆能

力进行了测试，发现随着延时间隔的增加，受

试者的测试准确率下降。另一种在鸦科鸟类中

被大量研究的记忆形式是情景记忆。情景记忆

是指以时间和空间为坐标对个体亲身经历的、
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发生在一定时间和地点事件的记忆。研究表明，

喜鹊（P. pica）等有储存食物习性的鸟类可以

利用对食物的偏好、食物腐烂程度等信息找到

自己在某地储存的食物（Zinkivskay et al. 2009）。

目前，对于情景记忆的研究已经涉及类人猿、

大鼠和乌贼（Sepia officinalis）等物种（Lambert 

et al. 2018）。 

除记忆能力外，鸦科鸟类还拥有为未来规

划的能力。西丛鸦能够根据自己未来的需求储

存食物（Raby et al. 2007），它们甚至可以将

自己当前的动机和需求与未来的需求独立开，

仅为自己未来的需求而选择适当储存食物的方

法（Correia et al. 2007）。 

1.4  元认知及信息搜寻（metacognition and 

information seeking） 

元认知是由美国心理学家弗拉维尔（Flavell 

J H）提出的概念，指对于认知的认知（Smith 

2010）。对于自己的感知、记忆、思维等认知

活动本身再感知、再记忆、再思维就称为元认

知。动物是否可以像人类一样监控自己的记忆、

调控自己的精神状态或在陌生情境中寻找信

息，是研究人员关注的问题。目前关于动物元

认知的研究主要通过元记忆测试，辨别任务和

信息搜寻任务来进行，有人提出动物元认知可

能主要存在于海豚、类人猿等脑部体积较大的

动物中（Smith 2010）。在大嘴乌鸦的研究中，

研究人员测试了受试者是否能够通过监测自己

的记忆强度来灵活地调整它们的行为。结果表

明，当受试者记忆出现错误时，它们会更加频

繁地逃避测试（Goto et al. 2012）。在另一项对

西丛鸦的研究中，5 只受试者观察两名实验员

藏食物的过程。第一个实验员面前一字排开 4

个杯子，其可以把食物放到任何一个杯子里；

第二个实验员面前的4个杯子中3个盖着盖子，

所以只能把食物放在没有盖子的那一个杯子

里。两名实验员会同时放食物，因此围观的受

试者必须选择要盯住哪一个实验员。研究人员

认为，如果西丛鸦有元认知能力，它们就应该

意识到，第二个实验员放的食物肯定在唯一敞

口的杯子里。所以，它们应该盯紧第一个实验

员。结果表明，西丛鸦观察第一个实验员的时

间确实更多。这个实验简单有效地说明了西丛

鸦对自身认知活动的调节能力，为鸦科鸟类元

认知能力的研究奠定了基础（Watanabe et al. 

2016）。 

2  物理认知（physical cognition） 

研究人员认为，一个物种爱探索的天性可

能会转化为对自然规律高超的认知能力

（Auersperg et al. 2015）。而鸦科鸟类探索和操

纵物体的天性使它们成为了研究对自然规律认

知的首选对象。这里主要讨论客体永久性、数

能力、推理能力以及对因果关系的理解等内容。 

2.1  客体永久性（object permanence） 

客体永久性源于发展心理学，指的是在观

察者的视线之外客体依然存在。动物在日常活

动中面临追捕猎物、躲避捕食者、寻找同伴等

挑战，而能够完成这些挑战的前提是它们能够

理解在没有感知到物体存在时物体依然是客观

存在的，并且能够根据物体的运动轨迹进行追

踪。Piaget（1952）将客体永久性划分为 6 个阶

段，人类婴儿可能对物体的移动感兴趣，但在

前两个阶段不会寻找消失的物体；在第三阶段，

婴儿可能会在视觉上寻找消失的物体，能够找

回被部分覆盖的物体；在第四阶段结束时，婴

儿可以检索到被完全覆盖的物体，尽管他们对

物体的运动感到困惑；第五阶段，婴儿可以根

据物体的连续可见移动，确定物体的最终位置；

Piaget（1952）认为，婴儿在第六阶段可以推断

出看不见的位移。客体永久性是一种基本能力，

也是认知发展的一个重要里程碑。 

作为动物认知领域的主要研究对象，鸦科

鸟类也是客体永久性研究的主要目标。同时，

客体永久性对于有贮藏食物习惯的鸦科鸟类来

说至关重要。迄今为止，客体永久性的发展阶

段已经在喜鹊（Pollok et al. 2000）、松鸦（Zucca 

et al. 2007）、渡鸦（Bugnyar et al. 2007）、小

嘴乌鸦（Hoffmann et al. 2011）、寒鸦（C.  
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monedula）（Ujfalussy et al. 2013）以及灰喜鹊

（Cyanopica cyanus）（王琳 2019）中进行了

研究，并且它们全部达到了客体永久性的第六

阶段。然而，在客体永久性的发展过程中，物

种间存在着明显的差异。喜鹊、小嘴乌鸦和松

鸦在通过第五阶段任务时未出现 A 非 B 错误

（Hoffmann et al. 2011），研究人员认为这可

能是因为这些物种的食物储存习惯使它们对外

界干扰的抵抗能力较强。渡鸦作为高度储存食

物的鸦科鸟类，却出现了 A 非 B 错误（Bugnyar 

et al. 2007）。因此，储食习性和 A 非 B 错误

之间的关系还有待进一步研究。 

2.2  数能力（numerical competence） 

大量的实验证据表明，哺乳动物、鸟类和

鱼类等各种动物都有处理数字信息的能力

（Agrillo et al. 2014）。由于物种间的差异，目

前关于是否所有脊椎动物都是用相同的数字系

统这一问题存在着广泛的争论。在大多数关于

数能力的研究中，主要使用了两种方法，即自

发选择测试和训练教学过程。前一种方法是给

受试者呈现两组数量不同的具有生命的刺激物

（如食物或伙伴），假如受试者能够分辨出两

组选项数量不同，它们会自发地选择较多或较

少的一组。在后一种方法中，受试者接受广泛

的训练，其中一些中性刺激（如大量的圆点）

与奖励相关（图 4），学习数字规则的能力被

视为数字能力的证据（Agrillo et al. 2014）。在

一项以大嘴乌鸦为对象的研究中，受试者经过

训练后通过了大部分的测试（3 对 5，4 对 5，5

对 7，5 对 8），但在 5 对 6 测试中失败了（Bogale 

et al. 2011）。这说明了大嘴乌鸦有一种选择较

大数量的自然倾向，而它们的选择会受到数字

比例和刺激强度的影响。在另一项对小嘴乌鸦

的研究中，研究人员使用一项延迟样本匹配任

务，发现受试者可以区分 1 ~ 30 之间的 7 个数

值（1、2、4、7、12、20 和 30），证明了小嘴

乌鸦对数的区分符合韦伯-费希纳定律（Ditz et 

al. 2016）。 

 
 

图 4  数能力测试示意图 

Fig. 4  Schematic diagram of numerical competence tasks 

 

2.3  推理能力（inference making） 

2.3.1  排除推理（inference by exclusion）  推

理能力是指个体在解决问题时，若得到的信息

不完整，个体可以通过寻找额外信息或通过排

除法从逻辑上推断出正确的解决方案来解决问

题（Premack et al. 1994，Call 2006）。动物是

否可以利用排除法选择正确方案是研究人员更

加感兴趣的问题，因为这种能力更能证明动物

能够使用推理能力而不是学习能力来解决问题

（Aust et al. 2008）。在这类研究中通常使用的

方法是：将食物藏在一个或两个容器中，然后

为受试者提供摇晃容器的听觉线索或容器内部

的视觉线索（Call 2004）。例如，当受试者面

前放置了一个直管和一个弯管，受试者看到直

管是空的就能够推断出食物一定在弯管中（即

使弯管的前部也是空的）。Schloegl 等（2009）

的研究证明了，渡鸦可以利用排除法解决弯/

直管问题。后续研究表明，排除推理和储存食

物的能力有关，例如储存食物的小嘴乌鸦

（Mikolasch et al. 2012）比不储存食物的寒鸦

在排除推理测试中表现更好，但同样储存食物

的北美星鸦和松鸦并没有表现出排除推理的能

力（Shaw et al. 2013，Tornick et al. 2013）。还

有一些批评的声音认为，目前的研究范式不能

准确地测试排除推理能力，因为无法完全否定

如规则学习等可能的解释（Mody et al. 2016，

Cesana-Arlotti et al. 2018）。 
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2.3.2  传递性推理（transitive inference）  动

物的传递性推理能力有助于它们通过观察竞争

对手之间的相互作用而推断出对手的社会等级

（Grosenick et al. 2007）。传递性推理是指由

两个或两个以上的具有传递性关系的判断构成

的推理，是一种间接关系推理，它要求从已知

关系中演绎合成没有同时呈现的刺激对之间的

关系（Guez et al. 2013），是演绎推理的一种

特殊类型。从 A 与 B 与 B 与 C 的关系中推理

出 A 与 C 的关系为三项系列问题。目前在动物

研究中常用的研究范式为五项系列问题，五项

刺激物以四组重叠的训练方式呈现，如不同字

母对应不同颜色的纸杯，优先级高的纸杯中有

食物奖励，“A > B”代表 A 的优先级高于 B

（Manns et al. 2012））：A > B、B > C、C > D、

D > E。随后，受试者需要推理出 A 与 C、A

与 D、A 与 E、B 与 D、B 与 E、C 与 E 的关

系。许多鸦科鸟类都参与过多种五项系列问题

相关研究，如羽冠乌鸦、寒鸦和蓝头鸦

（Lazareva et al. 2004，Mikolasch et al. 2013，

Wei et al. 2014）。在一项研究中，蓝头鸦、西

丛鸦、北美星鸦及伊比利亚喜鹊（Cyanopica 

cooki）参与过七项系列问题（A > B > C > D > E > 

F > G）测试，这几种鸟在 B:F 测试中的表现比

B:D 测试更好（Bond et al. 2010）。这项研究

还表明了，社会性与储食依赖程度都与传递性

推理能力相关。社会性程度会影响传递推理能

力这一观点在蓝头鸦上也得到了证实。生活在

大群体中的蓝头鸦必须运用自己的传递推理能

力推断自己和同伴在群体中的社会地位（Paz- 

y-Mino et al. 2004）。 

2.4  手段-目的（means-end comprehension） 

对手段-目的理解包括为达到一个目标有

计划地执行一系列步骤或清除一系列障碍

（Huber et al. 2006）。在相关研究中，最常用

的研究范式是拉绳取物。在拉绳取物测试中，

绳子是获取奖励目标的手段，在各种实验条件

下，需要反复拉动绳子使奖励更靠近（图 5a）。

目前，拉绳取物已经用于测试了近 200 种动物

（Jacobs et al. 2015a），其中包括 17 种鸦科鸟

类。大部分鸦科鸟类都可以通过第一阶段的拉

绳任务，它们会自发地拉起一根有奖励的绳子，

并可以区分有奖励的和没有奖励的绳子（Wang 

et al. 2019）。但是只有少部分鸟类，如渡鸦

（Heinrich 1995）可以通过交叉绳的测试。这

意味着大部分鸟类在解决拉绳问题时依靠的是

“就近原则”。还有一项与拉绳取物类似的研

究范式，研究人员称之为支撑关系测试（support 

task）。在支撑关系测试中，受试者可以选择

拉不同的底层支撑物，底层支撑物与奖励有不

同的接触关系（图 5b）。在一项类人猿与鸦科

鸟类的比较测试中，受试者至少能够解决一个

简单的测试，而类人猿能够完成更加复杂的测

试，且在测试中的准确程度及完成速度都优于

鸦科鸟类（Albiach-Serrano et al. 2012）。在一

些鸦类如秃鼻乌鸦和松鸦中，研究人员使用图

片刺激的方式为受试者呈现了各种支撑关系。

两个物种对不可能的支撑关系（如食物奖励悬

浮在支撑物上面）的注视时间比可能的支撑关

系（如食物奖励放置在支撑物上）的注视时间

更长（Bird et al. 2010，Davidson et al. 2017）。

总的来说，上述研究结果表明，一些鸦科鸟类

可以理解物理的接触关系和空间逻辑，理解绳

子的连续性，也能够根据食物的位置调整自身

的行为。 
 

 
 

图 5  手段-目的范式示意图 

Fig. 5  Schematic diagram of means-end 

comprehension 

a. 拉绳取物中的交叉绳，星形代表食物；b. 支撑测试。 

a. Cross-strings task, and the star represents food; b. Support task. 
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2.5  工具使用（tool use） 

使用工具的行为通常被视为复杂认知能力

的表征（Seed et al. 2010）。无论是在野外还是

在人工饲养环境中，鸦科鸟类都展示出了高超

的使用工具的能力。它们可以选择合适的工具

解决问题，甚至是创造合适的工具（Lefebvre et 

al. 2002）。鸦科鸟类中，著名的工具使用者是

新喀鸦。在野外，它不仅可以使用棍状工具从

枯木中挖取食物，还能够使用树叶或树枝制作

成倒钩状的探测工具（Hunt et al. 2003，Kenward 

et al. 2005）。新喀鸦是除人类外，目前唯一已

知能够制造钩形工具的物种（Sugasawa et al. 

2017，St Clair et al. 2018）。在实验研究中，

新喀鸦选择工具时表现出相当强的灵活性，它

们能选择适当长度或直径的工具获取食物

（Chappell et al. 2002，2004）。它们还可以使

用工具进行物体运输，甚至按顺序完成需要连

续使用不同工具的复杂任务（Taylor et al. 

2007）。最近的一项研究表明，新喀鸦在使用

工具解决问题的过程中可以避免非功能性装置

的干扰，受试者可以区分不同工具的作用

（Gruber et al. 2019）。除新喀鸦外，夏威夷乌

鸦（Corvus hawaiiensis）也被发现使用棍状工

具作为探测工具的现象（Rutz et al. 2016b）。夏

威夷乌鸦幼鸟在没有观察成鸟使用工具的情况

下就学会了使用工具，甚至在某些情况下它们

会修整自己的工具或用植物材料制造工具。至

于新喀鸦和夏威夷乌鸦是否对工具功能有相同

的理解还需进一步研究。 

新喀鸦和夏威夷乌鸦是目前已知仅有的在

野外熟练使用工具的鸦科鸟类。从目前的证据

来看，其他鸦科鸟类偶尔会在野外使用工具，

或者仅在笼养环境中表现出熟练使用工具的能

力（Lambert et al. 2018）。尽管在野外并没有

发现秃鼻乌鸦使用工具的现象，但是通过实验

室内的学习它们可以使用石头解决多种“乌鸦

喝水”问题，并且学会了选择更大更有效的石

块（Bird et al. 2009）。有研究人员发现，一只

暗冠蓝鸦（Cyanocitta stelleri）和一只短嘴鸦

（Corvus brachyrhynchos）在打斗时似乎选择

了更尖利的棍子作为武器相互刺击（Balda 

2007）。这些证据证明了，鸦科鸟类对于工具

的功能具有一定程度的理解，它们可以根据自

身的需求选择合适的工具。 

2.6  因果推理（causal reasoning） 

在认知研究中，动物的因果认知通常使用

自然规律来测试，如重力、力的传递等（Lambert 

et al. 2018）。在探究动物的因果推理能力中，

最常用的研究范式为陷阱管测试（Seed et al. 

2011）。受试者必须用嘴、手指或者工具将食

物奖励从透明的管中推出或拉出，要避免食物

在移动过程中掉入管子底部的陷阱中（图 6）。

该范式起源于 1995 年，在最初的版本中，受试

者对陷阱的持续回避被认为是基于感知特征而

非因果推理（Visalberghi et al. 1995）。在随后

的研究中，研究人员对该范式进行了改进。在

改进版本中，研究人员添加了非功能性陷阱（假

陷阱）用以排除视觉及空间线索，受试者必须

注意每个陷阱的功能才能通过测试。一些参与

研究的新喀鸦在经过 100 多次的实验后可以成

功躲避功能性陷阱（真陷阱），并且在排除视

觉及空间线索的后续实验中，仍然可以继续躲

避陷阱（Taylor et al. 2009）。研究人员认为，

新喀鸦的表现足以证明它们的因果推理能力，

它们对陷阱的存在十分敏感。而秃鼻乌鸦和羽

冠乌鸦的表现相对较差，据报道目前有一只秃

鼻乌鸦能够通过全部测试，而仅有部分羽冠乌

鸦可以通过初级陷阱测试（Seed et al. 2006，

Tebbich et al. 2007）。 

其他的一些测试也同样关注受试者是否使

用因果推理来解决难题或受试者是否认识到物

体属性（如大小、重量和硬度）的相关性。秃

鼻乌鸦、新喀鸦、松鸦和西丛鸦都会捡起石头

扔进管子以获得食物奖励（Bird et al. 2009，von 

Bayern et al. 2009a，Cheke et al. 2011，Jelbert et 

al. 2014，Miller et al. 2016）。不仅如此，秃鼻

乌鸦还可以根据任务选择适当功能和大小的工

具（Bird et al. 2009）。一只渡鸦没有经过训练 
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图 6  陷阱管任务示意图（Taylor et al. 2009） 

Fig. 6  Schematic diagram of trap-tube tasks 

(Taylor et al. 2009) 

图中所示装置是悬空放置在架子上的。图中箭头所指方向为食物

正确移动方向；a. 初级测试装置，功能性陷阱（即真陷阱）上边

缘被蓝色标记，目的是增强视觉效果，黄色垫片的高低和蓝色标

记都有可能成为受试者判断的线索；b. 移除两个黄色垫片，但保

留了蓝色标记。陷阱的底部放在木制基座上，此装置移除了“黄

色垫片的高低”这一视觉线索；c. 使用了黑色垫片，并移除了蓝

色标记，测试受试者是否需要蓝色标记为线索来完成任务；d. 右

侧为功能性陷阱（橘色垫片），左侧为非功能性陷阱（无彩色基

座），食物可以由左侧洞口掉出。该装置移除了大部分视觉线索，

测试受试者是否真正理解陷阱管测试中的因果关系。 

The device shown in the picture is suspended on a shelf. The arrows 

show the direction in which the food must be extracted to avoid the 

trap; a. In the initial trap-tube, the upper rim of the functional trap 

was coloured blue in order to increase its visual salience. The height 

of the yellow discs and the blue mark both may become clues to the 

subject’s judgment; b. The two yellow discs were removed, but the 

blue rim remained. The bottom of the traps rested on the wooden 

base. The removal of the discs prevented their use as cues to guide 

behaviour. c. The black discs were used and the blue mark was 

removed to test whether the subject needs blue color marks are clues 

to complete the task; d. The trap-tube had one functional trap (with 

an orange disc at its base) and one non-functional trap (a hole without 

a base). Food can fall out of the left opening. The device removes 

most of the visual cues and tests whether the subject really 

understands the causality in the trap-tube task. 

 

就自发地向管子里扔了石头，其他 3 只则通过

观察它或实验人员的演示学会了这项技能

（Kabadayi et al. 2017c）。Jacobs 等（2015b）

认为，新喀鸦或其他鸟类在前期的学习和探索

中了解实验装置的因果机制，在后续的测试中

通过自身干预再次获得食物奖励，充分体现了

新喀鸦等鸟类对因果关系的理解。一项由啄羊

鹦鹉（Nestor notabilis）和新喀鸦共同参与的研

究也证实了这两个物种可以根据物体的属性解

决问题，如选择较重的物体砸开盒子或选择刚

性物体将食物推出（Lambert et al. 2017a）。最

近的一项研究中，新喀鸦能够根据不同重量的

物体在风中表现出的不同状态推断出物体的轻

重（正确率为 73%）（Jelbert et al. 2019）。 

3  社会认知（social cognition） 

社会认知的研究包括合作行为、亲社会行

为、镜面自我认知、向其他个体学习的能力等。

新喀鸦是研究自然规律认知的重点物种，而渡

鸦、小嘴乌鸦等其他鸦科鸟类的社会认知能力

得到了深入研究（Lambert et al. 2018）。 

3.1  镜面自我识别（mirror self-recognition，

MSR） 

自从 Gallup（1970）首次以黑猩猩为测试

对象进行了第一项镜面自我识别实验以来，非

人动物的自我识别一直是令研究人员非常感兴

趣的话题。镜面自我识别测试中最重要的一部

分就是标记测试，即在受试者感知不到的情况

下在它们身体不能直接被看到的部分进行标

记，随后观察受试者是否会在镜子面前出现指

向标记的行为，并将有镜子时受试者的行为和

没镜子时进行对比（图 7）。在非鸟类动物中，

已有充分的证据证明类人猿（Heyes 1994，Bard 

et al. 2006）、宽吻海豚（Tursiops truncates）

（Reiss et al. 2001）和亚洲象（Elephas maximus）

（Plotnik et al. 2006）这些高度社会性物种的自

我认知能力，甚至在较低等的脊椎动物裂唇鱼

（Labroides dimidiatus）中也有类似的发现（de 

Waal 2019）。目前镜像自我识别已经在许多鸟

类中进行了研究，尤其是鸦科鸟类。尽管新喀

鸦可以利用镜像定位食物的位置，但在更早的

研究中，它们和大嘴乌鸦一样都没有在镜前出

现如理羽等指向自身的行为（Kusayama et al. 

2000，Medina et al. 2011）。大嘴乌鸦和新喀鸦

的研究中，受试者都没有长时间暴露在镜子前，

也没有接受过标记测试。经过一段时间的镜前
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暴露后，喜鹊成为了最早被发现通过标记测试

的鸟类（Prior et al. 2008）。随后。在寒鸦的标

记测试中，受试者不仅在镜子前展示了指向标

记的行为，在没有镜子的对照实验中也出现了

该行为。寒鸦的表现反应了标记方法的重要性

（Soler et al. 2014），能否做到无触觉标记是

镜面实验能否顺利进行的前提。近期研究中，

研究人员使用和喜鹊研究类似的实验程序，证

明了家鸦（C. splendens）的镜前自我识别能力

（Buniyaadi et al. 2019）。同属于鸦科鸟类的

灰喜鹊，并未在镜前产生指向标记的行为（王

琳 2019，Wang et al. 2020）。 
 

 

图 7  镜面测试示意图 

Fig. 7  Schematic diagram of mirror test 

 

随着研究的深入，研究人员使用一项探索

生态相关行为的任务（是否在镜像前出现增加

储食量和储食保护行为）测试北美星鸦和丛鸦

（Clary et al. 2016，2019）。北美星鸦在面对

自己的模糊镜像而不是清晰镜像时，出现了更

多的指向标记的行为和更频繁的储食行为，这

表明它们将模糊的镜像理解为自己的镜像，而

不是同类的镜像。作者认为这些鸟可能根据偶

然的动作更容易认出自己，并不是通过更清晰

的身体特征，而清晰的身体特征则是它们识别

同类的依据。而丛鸦在镜像存在时没有表现出

增加储食和保护储食的行为，在随后的标记测

试中也没有指向标记行为。 

3.2  社会知识和社交策略（social knowledge 

and social strategies） 

3.2.1  个体识别（individual recognition）  识

别同种个体是生活在复杂或动态社会群体中动

物的关键能力，因为在这些群体中拥有森严的

等级制度或存在从属与竞争关系（Yorzinski 

2017）。许多动物都存在某种形式的视觉或听

觉识别，对于脊椎动物来说声音识别是区分同

种动物的重要方法（Tibbetts et al. 2007），例

如渡鸦可以区分同群成员及非群体成员（Boeckle 

et al. 2012），并可以区分群成员间的社会等级

地位（Massen et al. 2014）。研究表明，寒鸦

（Zandberg et al. 2014，Woods et al. 2018）、

渡鸦（Boeckle et al. 2012）、秃鼻乌鸦（Roskaft 

et al. 1984）、蓝头鸦（Marzluff 1988）、墨西

哥丛鸦（Hopp et al. 2001）等多种鸦科鸟类可

以区分同种个体的叫声，而大嘴乌鸦能通过听

觉和视觉两种方式识别群体成员（Kondo et al. 

2012）。 

除声音识别外，一些鸦科鸟类还可以区别

人类个体，Brecht 等（2017）发现，小嘴乌鸦

在识别鸦脸中的表现比识别人脸时表现更好。

野生的短嘴鸦和喜鹊能认出捕捉抓过它们或接

近过其巢的人的面孔，它们会聚集起来大叫以

驱赶有威胁的人，但对于没有威胁的人就不会

这样（Marzluff et al. 2010，Lee et al. 2011，Swift 

et al. 2015）。当有威胁的人靠近野生寒鸦时，

它们会更快地返回巢，作者认为它们将人类当

作捕食者（Davidson et al. 2015）。除了野外的

研究，实验室中也有类似的发现，Cibulski 等

（2014）发现当有熟悉的实验人员在场时，渡鸦

和小嘴乌鸦更愿意参与认知测试。Müller 等

（2017）发现，渡鸦可以记得谁是可靠公正的实

验人员，谁是不可靠的实验人员，并在随后的选

择中更多地与可靠公正的实验人员进行互动。 

3.2.2  换位思考和心理归因（perspective taking 

and mental-state attribution）  对于群居动物

来讲，辨别其他个体可能看到或者听到的线索

并对此作出反应的能力对获取食物和赢取交配
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机会具有重要作用。在过去的几十年里，与此

相关的研究受到了广泛关注（可参考 Boeckle et 

al. 2018 的综述）。鸦科鸟类会贮藏食物以及偷

取他人贮藏的食物，因此它们是测试换位思考

及心理状态归因的理想物种（Clayton et al. 

2007）。相关研究主要是关注被测试的鸦科鸟

类是否会因潜在“盗贼”的存在和“盗贼”的

位置而调整自己贮藏食物的策略。当受试者注

意到周围有潜在“盗贼”存在时，西丛鸦、渡

鸦、北美星鸦和松鸦会把食物藏在障碍物后面

或者距离更远、光线较暗的地方（Bugnyar et al. 

2002，Dally et al. 2005，2006，Legg et al. 2014，

Tornick et al. 2015，Legg et al. 2016）。渡鸦

（Bugnyar et al. 2005）和西丛鸦（Emery et al. 

2001，2004b）不仅尽可能限制潜在“盗贼”接

收到关于贮藏食物的视觉信息和听觉信息，而

且会有选择性地检查或移动自己先前贮藏的食

物。在松鸦的研究中，研究人员发现，雄性松

鸦在分享食物时会根据雌性配偶的食物偏好灵

活地喂养配偶（Ostojic et al. 2013）。Bugnyar

等（2016）发现，当渡鸦通过声音线索推断出

周围有同种鸟时，它们会改变自己的储食策略。

一些研究人员认为上述有些研究不能确切证明

鸦科鸟类的“读心术”能力，它们也可能是仅

仅读懂了其他个体的行为（Heyes 2014），因

此对于鸦科鸟类的换位思考及心理归因的相关

研究还有待进一步讨论。 

3.2.3  身 体 语 言 理 解 （ body language 

understanding）  在觅食或者躲避天敌时，个

体对同种或者异种动物身体语言的理解，可以

帮助个体躲避风险，提高生存几率。这一类的

研究通常测试受试动物是否能够利用人类实验

人员的身体语言（包括指向、触摸、注视和头

部方向等）或者同类的身体语言找到隐藏的食

物。Bugnyar 等（2004）的早期研究发现，人

工饲养的渡鸦可以跟随实验人员的视线绕过视

觉障碍，而随后 Schloegl 等（2008a）的研究发

现，渡鸦可以快速地选择实验人员触摸过的装

有食物的容器，但是不能根据实验人员或同类

的视线或者手指的方向选出正确的容器。尽管

在实验方法改进后，有两只（2/7）渡鸦跟随实

验人员的视线方向成功通过测试，但 Schloegl 等

（2008b）将受试者的进步归功于个体的学习能

力。在北美星鸦的研究中，大多数受试者在第

一次实验中就能够利用实验人员的触摸线索，

并且在少量的实验后能够学会使用指向和注视

（眼睛和头交替）线索（Tornick et al. 2011）。

寒鸦和秃鼻乌鸦都可以利用实验人员的视线线

索定位食物，研究人员认为，社会化程度可能

是影响鸦科鸟类表现的关键（von Bayern et al. 

2009b，Schmidt et al. 2011）。 

3.3  合作及亲社会行为（ cooperation and 

pro-social behavior） 

大多数鸦科鸟类会形成长期的一夫一妻制

结对关系，它们会出现领域防御、亲代抚育和

食物分享等合作及亲社会行为（Emery et al. 

2007）。由于鸟类及其他脊椎动物之间的合作

和亲社会性是广泛存在的，支撑这些行为的认

知机制一直是研究人员感兴趣的话题。 

3.3.1  合作（cooperation）  比较常用的合作

研究范式是一个复杂的拉绳取物任务。受试者

必须同时拉动两个绳头才能使食物奖励靠近，

如果只有一个受试者拉动绳子，绳子会从实验

装置中拉出，受试者得不到食物（图 8）。秃

鼻乌鸦很快可以学会共同解决协作性的拉绳任

务，但是在延迟测试中，它们不理解等待同伴

的必要性（Seed et al. 2008）。大部分情况下，

它们选择独自拉动绳子而不是等待随后来到的

同伴一起完成任务。后续的一项研究表明，秃

鼻乌鸦是否愿意合作取决于它们的性格，勇敢

的个体似乎更愿意参与合作，而害羞个体的行

为更容易受到同伴的影响（Scheid et al. 2010）。

渡鸦可以合作完成拉绳任务，并且它们更倾向

于选择关系更密切的同伴合作（Massen et al. 

2015a，Asakawa-Haas et al. 2016）。与秃鼻乌

鸦不同的是，渡鸦学会了在合作任务中等待同

伴。但它们等待同伴的原因究竟是意识到了同

伴存在的必要性还是仅仅在等待绳子变得紧
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绷，还有待进一步研究。在一项探究新喀鸦合

作能力的研究中，新喀鸦需要将石块递给同伴，

同伴将道具砸开后，两个受试者都可以获得食

物。尽管新喀鸦可以通过合作完成这项任务，

但是它们并不能真正理解合作的概念，因为无

论同伴是否存在，新喀鸦都会出现递石头的行

为（Jelbert et al. 2015）。 
 

 
 

图 8  合作任务示意图 

Fig. 8  Schematic diagram of cooperation task 

 

研究人员认为对不公平的厌恶可能是影响

动物在合作任务中表现的一个因素。目前证明

动物存在不公平厌恶的证据十分有限，在灵长

类中仅限于黑猩猩和卷尾猴（Brosnan et al. 

2003，2010）。Müller 等（2017）发现，渡鸦

可以记住哪个实验人员是更加公平的交换者。

当渡鸦和小嘴乌鸦受到不公平对待后，它们参

与交换的积极性下降（Wascher et al. 2013，

2015），而新喀鸦并没有表现出不公平厌恶

（Jelbert et al. 2015）。目前对于鸟类是否存在

不公平厌恶的研究有限，同时，不公平厌恶与

合作之间的关系也有待研究。 

3.3.2  亲社会行为（pro-social behavior）  在

合作任务中，个体之间的联合行动通常会为参

与合作的双方带来直接的好处。因此，个体可

能会受到好处的激励，它们会基于自己可以得

到利益而去参与合作（Noe 2006）。亲社会行

为指的是行为者自愿为行为的受体带来利益的

一类行为（Marshall-Pescini et al. 2016）。对亲

社会行为的研究旨在探索该行为在动物界的起

源。早期的研究主要集中在黑猩猩、僧帽猴

（Cebus paella）、恒河猴等灵长类动物（Silk et 

al. 2005，Burkart et al. 2007，Cronin et al. 2010，

Burkart et al. 2013，Lambert et al. 2018），近些

年来出现了越来越多关注鸦科鸟类的研究。尽

管各个研究中使用的方法不同，但主要目的均

是测试受试个体是否可以帮同伴获得食物。针

对渡鸦的一系列研究表明，渡鸦在实验过程中

不关注自己同伴是否会得到食物，当自身得不

到好处的时候，它们就不再对实验感兴趣（Di 

Lascio et al. 2013，Massen et al. 2015b，Lambert 

et al. 2017b），这说明渡鸦不会出现利他行为。

Duque 等（2016）发现，蓝头鸦会与同伴分享

食物，并且占统治地位的个体会比下属展现更

多分享食物的行为，同时，他们还证明了松鸦

的亲社会倾向会随着催产素水平的升高而增加

（Duque et al. 2018）。由于灰喜鹊的合作繁育

模式（Ren et al. 2016），它们也成为了亲社会

行为的研究对象之一，在一项群体实验中 Horn

等（2016）发现，灰喜鹊可以帮助自己的同伴

获得食物。此外，研究人员发现，寒鸦也可以

帮助自己的同伴获得食物，但这种行为的出现

与同伴的行为或性别有关（Schwab et al. 2012）。 

4  总结与展望 

本文全面阐述了鸦科鸟类认知的研究现

状，并对研究中常用范式进行了总结。本文提

到的研究物种共有 22 种，其中，鸦属鸟类 10

种，丛鸦属 3 种，喜鹊属与灰喜鹊属各 2 种，

星鸦属、松鸦属、蓝头鸦属、冠蓝鸦属、蓝鸦

属各 1 种。从物种方面来看，大量的研究集中

于鸦属鸟类以及北美星鸦、松鸦、蓝头鸦等具

有高超储存食物能力的鸟类。鸦属的鸟类环境

适应性较强，相对脑体积较大（van Horik et al. 

2011），在工具使用等方面具有良好表现。而储

存食物能力较强的北美星鸦等鸟类在空间记忆

等方面表现突出。 
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对于鸦科以及其他鸟类认知能力的研究不

仅可以满足我们对于认知能力进化的探索，还

能通过成熟的研究范式为解决其他科学问题提

供研究手段，如 Chen 等（2019）证明了具有特

殊认知能力的虎皮鹦鹉（Melopsittacus undulatus）

在性选择方面存在优势。在过去的十几年间，

许多研究为鸦科鸟类的高超认知能力提供了证

据，鸦科鸟类在某些研究范式中的表现甚至可

以与类人猿媲美。但目前的研究更多集中于鸦

属鸟类和储食能力高超的北美星鸦及西丛鸦，

若是要探究认知能力的进化起源，对于鸦科中

其他鸟类或是雀形目中其他鸟类的认知研究尚

不充足，特别是我们国内的相关研究才刚刚起

步。其次，鸦科鸟类的社会性、分布范围、觅

食策略等生态因素具有显著差异，在后续的研

究中，应该关注生态因素对鸦科鸟类认知能力

的影响，或是结合鸦科鸟类的生境及习性设计

出更加合理的研究范式。此外，增加研究技术

手段也为我们从神经生理角度了解鸟类认知提

供思路，例如应用正电子发射断层扫描（positron 

emission tomography，PET）研究乌鸦脑区的活

跃情况等（Swift et al. 2020）。 

目前，在全面了解某一物种的认知能力方

面还面临着挑战，除了研究证据尚不充分外，

还受到研究发表偏倚的影响。已经发表的研究

大多是正面的结果，由于负面结果产生的原因

不明确，相关研究很难发表，这为全面了解一

个物种的认知能力带来了阻碍。 
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附录 1  文中主要研究汇总 

Appendix 1  Summary of the studies mentioned above 

物种 
Species 

参与的研究范式 
Research paradigm 

表现 
Performance 

参考文献 
References 

鸦属 Corvus    

A 非 B 任务 
The A-not-B task 

训练后通过 
Subjects passed the test after training 

Jelbert et al. 2016 

反转学习 
Reversal learning 

经历多次训练后，可逆转偏好 
After repeated training, the subjects' preferences were reversed 

Jelbert et al. 2016 

工具的使用与制作 

Tool-making and tool-using 

目前已知最优秀的使用工具的鸟类，野外和实验室均有大

量记录 The New Caledonian crow is the best known tool-using 
bird, with extensive tool-using records in the field and in the 
laboratory 

Weir et al. 2002 
Sugasawa et al. 2017 
Rutz et al. 2016a 
Lambert et al. 2017b 等

陷阱管测试 The trap-tube task 经过训练后可躲避陷阱 Subjects are trained to avoid traps Taylor et al. 2009 

镜面自我认知 
Mirror self-recognition 

可以利用镜像寻找食物但无镜面自我认知 
Subjects were able to locate food using mirror images, but 
did not pass the mirror test 

Medina et al. 2011 

新喀鸦 
C. moneduloides 

合作任务 
Cooperating task 

学会共同解决问题，但不理解合作本质 
Subjects learn to solve problems together, but don't understand 
the nature of cooperation 

Jelbert et al. 2015 
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续附录 1 

物种 
Species 

参与的研究范式 
Research paradigm 

表现 
Performance 

参考文献 
References 

使用工具 Tool-using 使用工具获取食物 Subjects can use tools to get food Bird et al. 2009 

支撑关系测试 
Support task 

可以理解物体的接触关系 
Subjects can understand the contact relationship between objects 

Bird et al. 2010 

陷阱管测试 The trap-tube task 仅一只个体通过测试 Only one subject passed the test Seed et al. 2006 

个体识别 
Individual recognition 

区分同种个体的叫声 
Subjects were able to distinguish the conspecific calls 

Roskaft et al. 1984 

身体语言理解 
Body language understanding 

可以利用实验人员的视线线索 
Subjects can use the experimenter's line of sight 

Schmidt et al. 2011 

秃鼻乌鸦 
C. frugilegus 

合作任务 
Cooperating task 

学会共同解决问题，但不理解合作本质 
Subjects learn to solve problems together, but don't understand 
the nature of cooperation 

Seed et al. 2008 
Scheid et al. 2010 

延时满足 
Delayed gratification 

延迟满足超过 5 分钟，部分超过 10 分钟 
Subjects delayed gratification for more than 5 minutes, some 
for more than 10 minutes 

Dufour et al. 2012 
Hillemann et al. 2014 
Cibulski et al. 2014 

客体永久性 Object permanence 通过 Passed Hoffmann et al. 2011 

数能力 
Numerical competence 

符合韦伯-费希纳定律 Numerosity representations in crows 
obey the Weber–Fechner law 

Ditz et al. 2016 

排除推理 
Inference by exclusion 

根据视觉线索推理出食物位置 The subjects were able to 
deduce where the food was based on visual cues from the 
experimenter 

Mikolasch et al. 2012 

面部识别 
Facial recognition 

识别鸦科和人类面部 
The subjects were able to identify corvids and human faces 

Brecht et al. 2017 

人类识别 
Human recognition 

可以区分熟悉和陌生的实验人员 
Subjects were able to distinguish between familiar and unfamiliar 
subjects 

Cibulski et al. 2014 

小嘴乌鸦 
C. corone 

不公平厌恶 
Inequity aversion 

受到不公平待遇后，实验积极性下降 
After the subjects were treated unfairly, their enthusiasm for 
the experiment decreased 

Wascher et al. 2013 
Wascher et al. 2015 

迂回范式 Detour paradigm 表现良好 Subjects performed well Kabadayi et al. 2017a 

延时满足 
Delayed gratification 

延迟满足超过 5 分钟 
Subjects delayed gratification for more than 5 minutes 

Dufour et al. 2012 
Hillemann et al. 2014 
Cibulski et al.2014 

反转学习 

Reversal learning 

首次学习任务与反转学习任务的实验次数比例为 1∶2 
The ratio of the first learning task to the reverse learning task 
is 1:2 

Range et al. 2006 

客体永久性 Object permanence 通过 Passed Bugnyar et al. 2007 

拉绳取物 The string-pulling task 可以通过交叉绳测试 Subjects can pass the cross-string task Heinrich 1995 

使用工具 
Tool-using 

训练后可以使用石头获得食物 
After training, subjects can use stones to get food 

Kabadayi et al. 2017c 

个体识别 
Individual recognition 

区分同种个体的叫声 
Subjects were able to distinguish the conspecific calls 

Boeckle et al. 2012 

人类识别 

Human recognition 

可以区分熟悉和陌生的实验人员 
Subjects were able to distinguish between familiar and unfamiliar 
subjects 

Cibulski et al. 2014 
Müller et al. 2017 

换位思考 
Perspective taking 

将食物藏在不易被发现的位置 
The subjects hid the food in a place where it could not be seen 

Bugnyar et al. 2002 
Bugnyar et al. 2005 
Bugnyar et al. 2016 

身体语言理解 
Body language understanding 

根据实验人员或同类的肢体语言找到食物 
The subjects found the food based on the body language of 
the experimenter or similar subjects 

Bugnyar et al. 2004 
Schloegl et al. 2008a 
Schloegl et al. 2008b 

合作任务 
Cooperating task 

合作完成拉绳任务 
Subjects could cooperate to complete the string-pulling task 

Massen et al. 2015b 
Asakawa-Haas et al. 2016

渡鸦 
C. corax 

亲社会行为 
Pro-social behaviour 

不存在 
There is no pro-social behaviour 

Di Lascio et al. 2013 
Lambert et al. 2017a 
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续附录 1 

物种 
Species 

参与的研究范式 
Research paradigm 

表现 
Performance 

参考文献 
References 

元认知 
Metacognition 

记忆出现错误时，逃避测试 
Subjects avoided the test when they had memory errors 

Goto et al. 2012 

数能力 

Numerical competence 

受到数字比例和刺激强度的影响 
The subjects' performance was influenced by the number 
ratio and the intensity of the stimulus 

Bogale et al. 2011 

镜面自我认知 
Mirror self-recognition 

未通过 
Failed 

Kusayama et al. 2000 

大嘴乌鸦 
C. macrorhynchos 

个体识别 
Individual recognition 

通过听觉视觉两种方式 
Subjects can identify conspecies based on visual and auditory cues 

Kondo et al. 2012 

客体永久性 Object permanence 通过 Passed Ujfalussy et al. 2013 

传递性推理 
Transitive inference 

五项系列问题 
Subjects were tested on the five-item series 

Mikolasch et al. 2013 

镜面自我认知 
Mirror self-recognition 

未通过 
Failed 

Soler et al. 2014 

个体识别 
Individual recognition 

区分同种个体的叫声 
Subjects were able to distinguish the conspecific calls 

Woods et al. 2018 
Zandberg et al. 2014 

身体语言理解 
Body language understanding 

可以利用实验人员的视线线索 
The subjects were able to deduce where the food was based 
on visual cues from the experimenter 

von Bayern et al. 2009b

亲社会行为 
Pro-social behaviour 

可以帮同伴获得食物 
Subjects can help their companions get food 

Schwab et al. 2012 

寒鸦 
C. monedula 

人类识别 
Human recognition 

能够辨认有威胁的人 
Subjects can identify threatening people 

Davidson et al. 2015 

使用工具 
Tool-using 

人工饲养环境中选择更加有利的工具 
Subjects can choose more advantageous tools 

Balda 2007 短嘴鸦 
C. brachyrhynchos 

人类识别 
Human recognition 

能够辨认有威胁的人 
Subjects can identify threatening people 

Marzluff et al. 2010 
Swift et al. 2015 

类比推理 
Analogical reasoning 

通过，但受到质疑 
Passed, but questioned 

Smirnova et al. 2015 
Vonk 2015 

传递性推理 Transitive inference 五项系列问题 Subjects were tested on the five-item series Lazareva et al. 2004 

羽冠乌鸦 
C. corone cornix 

陷阱管测试 
The trap-tube task 

部分个体通过初级测试 
Some individuals pass the primary test 

Tebbich et al. 2007 

夏威夷乌鸦 
C. hawaiiensis 

使用工具 
Tool-using 

在野外熟练使用工具 
Skilled use of tools in the field 

Rutz et al. 2016b 

家鸦 
C. splendens 

镜面自我认知 
Mirror self-recognition 

通过 Passed Buniyaadi et al. 2019 

丛鸦属 Aphelocoma   

反转学习 Reversal learning 对每一个反转任务的学习较慢 
The subjects learn more slowly for each reversal task 

Bebus et al. 2016 丛鸦 
A. coerulescens 

镜面自我认知 
Mirror self-recognition 

未通过 Failed Clary et al. 2019 

迂回范式 Detour paradigm 表现不佳 Poor performance Maclean et al. 2014 
Stow et al. 2018 

A 非 B 任务 The A-not-B task 表现不佳 Poor performance Maclean et al. 2014 

反转学习 
Reversal learning 

在连续反转学习中表现良好 
The subjects performed well in continuous reversal learning 

Bond et al. 2007 

空间记忆与储食能力 
Spatial memory and food-caching 
capacity 

记忆能力与储存食物能力呈正相关 
Memory ability is positively related to the ability of food-caching 

Lambert et al. 2018 
Balda et al. 1989 
Correia et al. 2007 

西丛鸦 
A. californica 

元认知 
Metacognition 

通过，对自身认知活动具有调节能力 
Passed with the ability to regulate their own cognitive activities 

Watanabe et al. 2016 
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传递性推理 
Transitive inference 

七项系列问题 
Subjects were tested on the seven-item series 

Bond et al. 2010 西丛鸦 
A. californica 

换位思考 
Perspective taking 

将食物藏在不易被发现的位置 
The subjects hid the food in a place where it could not be seen 

Dally et al. 2005 
Emery et al. 2001 

空间记忆与储食能力 
Spatial memory and food-caching 
capacity 

记忆能力与储存食物能力呈正相关 
Memory ability is positively related to the ability of food- 
caching 

Lambert et al. 2018 墨西哥丛鸦 
A. wollweberi 

个体识别 
Individual recognition 

区分同种个体的叫声 
Subjects were able to distinguish the conspecific calls 

Hopp et al. 2001 

鹊属 Pica    

客体永久性 Object permanence 通过 Passed Pollok et al. 2000 喜鹊 P. pica 

人类识别 Human recognition 可以辨别有危险的人 Subjects can identify threatening people Lee et al. 2011 

黑嘴喜鹊 
P. hudsonia 

迂回范式 Detour paradigm 表现不佳 Poor performance Stow et al. 2018 

灰喜鹊属 Cyanopica   

客体永久性 Object permanence 通过 Passed 王琳 2019 

拉绳取物 
The string-pulling task 

可解决断绳问题，不能解决交叉绳问题 Subjects can solve 
the broken-string task, but not the cross-string task 

Wang et al. 2019 

镜面自我认知 
Mirror self-recognition 

未通过 
Failed 

Wang et al. 2020 

灰喜鹊 
C. cyanus 

亲社会行为 Pro-social behaviour 会帮同伴获得食物 Subjects can help their companions get food Horn et al. 2016 

伊利比亚喜鹊 
C. cooki 

传递性推理 Transitive inference 七项系列问题 Subjects were tested on the seven-item series Bond et al. 2010 

星鸦属 Nucifraga    

迂回范式 Detour paradigm 表现不佳 Poor performance Vernouillet et al. 2016 

反转学习 
Reversal learning 

在连续反转学习中表现良好 
The subjects performed well in continuous reversal learning 

Bond et al. 2007 

空间记忆与储食能力 
Spatial memory and food-caching 
capacity 

记忆能力与储存食物能力呈正相关 
Memory ability is positively related to the ability of food-caching 

Templeton et al. 1999 
Balda et al. 1989 

排除推理 Inference by exclusion 失败 Failed Tornick et al. 2013 

传递性推理 Transitive inference 七项系列问题 Subjects were tested on the seven-item series Bond et al. 2010 

镜面自我认知 
Mirror self-recognition 

未通过 Failed Clary et al. 2016 

换位思考 
Perspective taking 

将食物藏在不易被发现的位置 
The subjects hid the food in a place where it could not be seen 

Tornick et al. 2015 

北美星鸦 
N. columbiana 

身体语言理解 
Body language understanding 

经过训练后，可以通过测试 
Passed, after the subjects are trained 

Tornick et al. 2011 

蓝头鸦属 Gymnorhinus   

反转学习 
Reversal learning 

在连续反转学习中表现良好 
The subjects performed well in continuous reversal learning 

Bond et al. 2007 

空间记忆与储食能力 
Spatial memory and food-caching 
capacity 

记忆能力与储存食物能力呈正相关 
Memory ability is positively related to the ability of food- 
caching 

Templeton et al. 1999 
Lambert et al. 2018 
Balda et al. 1989 

传递性推理 
Transitive inference 

五项系列问题、七项系列问题 
Subjects were tested on the five-item and seven-item series 

Wei et al. 2014 
Bond et al. 2010 
Paz-y-Mino et al. 2004

个体识别 
Individual recognition 

区分同种个体的叫声 
Subjects were able to distinguish the conspecific calls 

Marzluff 1988 

蓝头鸦 
G. cyanocephalus 

亲社会行为 
Pro-social behaviour 

地位更高的个体更乐于分享食物 
Individuals with higher status are more willing to share food 

Duque et al. 2016 
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松鸦属 Garrulus    

迂回范式 Detour paradigm 表现不佳 Poor performance Maclean et al. 2014 

A 非 B 任务 The A-not-B task 表现不佳 Poor performance Maclean et al. 2014 

使用工具 Tool-using 学会使用工具获取食物 Learned to use tools to get food Cheke et al. 2011 

客体永久性 Object permanence 通过 Passed Zucca et al. 2007 

排除推理 Inference by exclusion 失败 Failed Shaw et al. 2013 

支撑关系测试 
Support task 

可以理解物体的接触关系 
Subjects can understand the contact relationship of objects 

Davidson et al. 2017 

松鸦 
G. glandarius 

换位思考 
Perspective taking 

将食物藏在不易被发现的位置 
The subjects hid the food in a place where it could not be seen 

Legg et al. 2014 
Legg et al. 2016 

冠蓝鸦属 Cyanocitta   

暗冠蓝鸦 
C. stelleri 

使用工具 
Tool-using 

人工饲养环境中选择更加有利的工具 
Subjects can choose more advantageous tools 

Balda 2007 

蓝鹊属 Urocissa    

红嘴蓝鹊 
U. erythrorhyncha 

反转学习 
Reversal learning 

在四种不同科属的鸟中表现最佳 
Best performer among the four different families of birds 

Gossette et al. 1966 

 

 


