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笼养条件下冠斑犀鸟合作繁殖行为
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摘要：在 !""’ ( !""& 年，每年的 ! ( %" 月，通 过 对 南 宁 动 物 园 犀 鸟 园 一 窝 处 于 繁 殖 中 的 冠 斑 犀 鸟

（1$2"*+3(3%*(& +,4#*(&2*#&）生殖合作的观察。结果发现，冠斑犀鸟的生殖合作行为属于“巢中帮手”类型。

帮手鸟的介入方式是通过食物传递为纽带，从接触雄亲鸟为起点，帮助雄亲鸟运送食物、哺育和护巢。

它们之间无亲缘关系，合作是一种互惠合作式的利它行为。帮手的存在主要是性比率失调。
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生殖合作（FB22K;34 ICCJ2B9E;C3）行为是一种

特殊的利它行为（9NEBP;GE;I F269H;CB），是指多于

两个成年个体参与抚育工作的过程或指那些靠

牺牲自身生殖而增加其他个体生殖成功率的行

为［%］。在动物界中生殖合作行为并不少见，鸟

类中至少有 ’"" 种以上存在此种行为［!］，但犀

鸟中并未见此类报道。冠斑犀鸟（1$2"*+3(3%*(&
+,4#*(&2*#&）的繁殖从雌性入巢到雏鸟出巢一直

把自己封闭在巢洞内，保护和哺育均由雄鸟担

负［’］。如此的哺育关系增加了雄性的负担，为

其他鸟类参与生殖合作提供了机会。本文通过

对南宁市动物园犀鸟园的一窝处于繁殖中的冠

斑犀鸟的观察，追踪了一只处于帮手（62NJ2B）地

位的雌性冠斑犀鸟对生殖鸟的帮助，对帮手鸟

的生殖合作行为以及与生殖鸟的关系作了记

录，并对观察结果及形成原因进行了分析。

; 观察地点、对象及方法

;<; 观察地点 实验是在南宁市动物园犀鸟

园内进行。犀鸟园于 %++,
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年底建成并于同年



开放，占地面积为 ! """ #$，笼高为 $% # 的梯形

人工大型鸟园。园里植被茂盛，有多种乔、灌

木。乔木以大叶榕（!"#$% &’("%%")&）、小叶榕（! &
)"#*+#&*,&）、水 蒲 桃（ -./.0"$) 1&)2+% ）、樟 树

（3"44&)+)$) #&),5+*&）、人面子（6*&#+4(+)7’+4
8$,7**7&4$)）为 主。灌 木 以 红 绒 球（ 3&’’"&48&
5&7)&(+#7,.&’&）、九里香（9$**&.& ,&4"#$’&(&）、鱼

尾葵（3&*.+(& +#5’&48(*&）等其他热带植物为主。

园内建有人工溪流、池塘、假山、小土坡、竹林

等。犀鸟园为开放型鸟园，游客可直接进入园

内游览，主要饲养有双角犀鸟（:$#7*+% 2"#+*4"%）
’( 只（)*! ，$%"）、花 冠 皱 盔 犀 鸟（ ;#7*+%
$48$’&($%）$) 只（*! ，)!"）、冠斑犀鸟（$! ，(
"）等多种鸟类。

巢区位于笼的中西部，在梯形笼的顶端，高

约 $* #，固定在巢柱上，为圆柱形，体积为 "+,
- "+)%$!#’，巢下 )" # 处周围是树木，犀鸟有

足够的飞行空间。

!"# 观察对象 实验对象为南宁市动物园犀

鸟园内 $""’ . $""% 年间进行繁殖的 ) 对冠斑

犀鸟和 ) 只雌性帮手鸟，生殖鸟的雄性命名为

/0)，雌 鸟 命 名 为 /1)，帮 手 鸟 命 名 为 21$。

/0) 和 /1) 从广西西大明山引进，21$ 为边境

救护，来自于越南，因此确认它们的亲缘关系较

远。行为的记录对象是巢区的 ’ 只鸟间的相互

合作、竞争和排斥行为。

!"$ 观察方法及行为记录 采用目标取样法

（34567 86#97:;<）进行观察，即在繁殖期（$ . )"
月）每周利用一天的时间（早上 ,：’" 至下午 )=：

"" 时）跟踪观察 ’ 只犀鸟在巢区范围内所表现

出的合作、竞争和排斥等行为，脱离巢区的行为

不作观察记录。记录帮手鸟与生殖合作有关的

几组行为：运送食物、喂食、守巢、交流、护巢、报

警、逃逸行为。

!"% 行为记录及行为定义

运送食物（ 344> 56??@）：帮手鸟在觅取食物

后（包括人工投喂和自然觅食），运送到巢洞口

的过程。由于巢箱位置较高，爬升角度大，往往

不能一次飞到目的地，一般要经过 $ . ’ 个阶梯

才能到达洞口。

喂食（;A?BA?C）：帮手鸟与雌亲鸟以巢洞口

的缝隙为界面，帮手鸟把食物从食道中反吐出

来，传递给生殖雌鸟的过程。一次反吐往往只

吐出一个食物团。

守巢（;C8B >C3C;>）：帮手鸟长时间站在或卧

在洞口站板上，守候在巢箱的洞口旁。

交流（CD5E6;<C）：犀鸟间的相互鸣叫或回应

以及相互间的身体接触。

护巢（;C8B 9?4BC5B）：帮手鸟在巢区附近驱赶

或攻击其他冠斑犀鸟或小体型鸟类的行为。

报警（676?#）：当有双角犀鸟靠近巢时，帮

手鸟尖声鸣叫，向雄鸟和巢中的雌鸟发出警报。

逃逸（C8569C）：当双角犀鸟进入巢区或飞向

洞口时，由于实力对比过于悬殊，权衡利弊，选

择逃跑的行为。

# 结 果

#"! 帮手鸟的介入方式 21$ 从 $""* 年起介

入 /0) 与 /1) 的生殖活动。21$ 的介入时间

选择在 /1) 封巢期间，常常是喂料期间接近

/0)，采食后递送食物给 /0)，最初 /0) 对 21$
进行驱赶，但久而久之 /0) 就适应了 21$ 的方

式，开始接受 21$ 传递的食物，直到此时 21$
可以接近 /0) 并共同采食和运送食物，21$ 即

转变成为一只生殖帮手鸟。在封巢期间，/1)
是行为的被动接受者，尽管它发现 21$ 介入了

它们的家庭，但由于受巢箱的限制，/1) 的过激

行为是在出巢后才表现，主要是驱赶和追咬，但

在繁育后代的压力下，/1) 最终也接受了 21$，

这个过程整整持续了一年的时间。

#"# 帮手鸟的行为时间分配 行为的日时间

分配上（按白昼时间计），守巢行为占生殖合作

行为的最大比例为 ’,F，行为出现时间主要集

中在早上和 ))：’" . ),："" 时；逃逸行为最小仅

占 "+’F，往往出现在早上 =："" 时之前。21$
的报警行为远大于逃逸行为，报警行为也可以

看作是守巢行为的一个范畴，对雏鸟和亲鸟的

安全十分重要。逃逸行为的出现是危险性最高

的表现，一是为了自身安全，另外也是降低危险

的最后一个对策———诱走敌人。运送食物及喂
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食行为共占时间的 !"，合计约 # $，运送食物

是一个极其耗能的行为，巢箱离地高约 %& ’，

爬升角度大，不管是 ()% 还是 *+# 都难以一次

性飞到巢箱，必须飞到一个制高点稍作休息之

后才进行爬升。*+# 之所以接受 ()% 的帮助

可能与这有关，()% 运送食物集中在人工投喂

的 , 个时间段，早上参与程度较低。()% 在生

殖合作上的投入是非常之大的，生殖合作的行

为时间占了 ()% 日时间分配的一半以上，达

-%.,"，尚未包括觅食行为在内（图 #）。

图 ! 帮手鸟的生殖合作行为的时间比例分布图

"#$% ! &#’( )*+$(, -. /(01(2 #3 4-005)-25,#3$ )2((+#3$

678 雄鸟从帮手鸟获得的收益 帮手鸟对雄

亲鸟 的 贡 献 是 明 显 的（表 #）。行 为 上，由 于

()% 协助哺育，在觅食和食物运送上明显减轻

了 *+# 的负担，表现在运送次数减少，贡献率

达 %#./#"，运送的食物总量减轻，()% 贡献率

为 ,%.!#"，尽管 *+# 仍然担负着主要的喂食

任务，但可以腾出充足的时间进行觅食。除可

减轻哺育压力外，*+# 还取得了与 ()% 的伴侣

权，无可非议很可能也取得了交配权。()% 的

守巢不但对同类的侵巢起到了阻止作用，而且

分散了双角犀鸟对 *+# 的安全威胁，但雄鸟与

帮手鸟的频繁光顾巢区也可能引起双角犀鸟的

注意，增加了巢区的危险性（对于双角犀鸟的进

攻雄鸟是无力对付的），帮手鸟的加入分散了亲

鸟的危险度。

679 雌亲鸟与帮手鸟间的利益冲突 亲鸟与

帮手鸟间的利益冲突主要体现在雌亲鸟与帮手

鸟之间，可以说是性的利益冲突。*+# 对 ()%
持的是一种默认的态度，*)# 对 ()% 的方式与

*+# 截然不同，*)# 对 ()% 的接受经历了一个

很长的时间。起初 ()% 经常受到驱赶或攻击，

但 ()% 始终追随在生殖鸟的周围。%00& 年的

观察发现，整个繁殖季节 *)# 对 ()% 都是一种

不接受的状态，但在封巢期间默认 ()% 的喂

食，当 *)# 破巢后却又拒绝 ()% 对幼鸟的喂

食，并严格限制 ()% 靠近幼鸟。()% 总是衔着

食物徘徊在巢的周围，每当有机会就飞向巢哺

育幼鸟，这种过激行为往往招致 *)# 的驱赶和

攻击（1223455674）。经过一年的磨合，%00- 年繁

殖期间 *)# 基本接受了 ()% 的生殖合作，驱赶

和攻击行为在整个季节几乎没有发生，繁殖期

过后 *)# 也常常与 ()% 相处在一起，说明 *)#
已确 定 ()% 的 帮 手 地 位。换 句 话 说 *)# 从

()% 中获得的收益已大于 ()% 从其地位中所

取得的收益，亲鸟所获得的收益主要体现在帮

手鸟对育雏的贡献，还表现在对亲鸟本身的安

全等方面，但雌亲鸟可能失去了配偶的专属权。

表 ! 帮手鸟与雄亲鸟协作哺育

&5)0( ! &/( ,#’(: -. 15::#3$ .--+ ); )2((+#3$ ’50(（<=!）#3 (54/ ;(52 >#,/-*, 53+ >#,/ /(01(2

年份

8413

无合作年份 *+# 运食次数

96’45 :; <1556=2 ;::> ?@ *+# 6= @413 A6B$:CB $4D<43
有生殖合作年份运食次数

96’45 :; <1556=2 ;::> ?@ *+# 6= 41E$ @413 A6B$ $4D<43

产卵孵化期

F22 D1@6=2 1=>
$1BE$6=2 <436:>

育雏期

G45BD6=25
31656=2 <436:>

产卵孵化期

F22 D1@6=2 1=> $1BE$6=2 <436:>
育雏期

G45BD6=2 31656=2 <436:>

*+# ()% *+# ()%

%00, ,,/ H %-.-# -,, H ,#./I
%00& %-! H %%.,0 #%J H #,.&, &I0 H #-.!0 %%- H #,.&%
%00- %I/ H %I./, #,! H #/.&- -0- H %0.%, %&- H #I.J0
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!"# 帮手鸟在生殖合作中的利益收支冲突

近年来南宁市动物园冠斑犀鸟种群数量在快速

递减（图 !），" 年内种群数量从 #$ 只减至 ##
只，损失超过 "%&，年递减率为 ##’("&，主要

受两个因素制约。一是受制于种间因素，犀鸟

园是一个人工种群，种群的组成并非自然选择

的结果，园内存在一种捕食机制。观察中，当双

角犀鸟饥饿时，就四处寻找食物并向其他鸟类

或啮齿类发起攻击，捕食到的往往是一些小鸟

或老鼠。冠斑犀鸟被捕食的几率很低，但危险

性随时存在，每年都有被捕食的例子发生，结群

可以更有效地防御捕食者。再者，冠斑犀鸟种

内雌性竞争十分激烈，每年的繁殖季节都有冠

斑犀鸟因为争夺配偶或相互之间的排斥而被叮

死，仅 !%%(、!%%" 年间就有 ) 例，占雌性总数的

!)’%*&。+,! 参与生殖合作可从图 # 得到反

映，争得雄亲鸟的保护对每个非生殖雌鸟的自

身安全尤为重要。帮手鸟要取得亲鸟的信任同

样要付相当大代价，首先要担当繁重的哺育任

务，要担负守巢和护巢的风险，还要时刻注意亲

鸟的亲善行为，否则将招致驱逐或攻击。但收

益远远大于生命的泯灭，从另一个角度讲争夺

帮手地位就是争夺生存权。

图 ! 近年冠斑犀鸟种群数量变化

$%&’ ! ()*+,-. /0 *12, 134 0,*12,. /0 5121+1-
6%,4 7/-3+%22 /0 ,189 :,1-

; 讨 论

自然界中生殖合作行为是一种普遍存在的

现象，在很多食肉动物、啮齿动物和大约 )%% 种

鸟类中都存在此种行为，生殖合作主要有两种

类型，即穴（巢）中帮手和集体生殖［!］。从冠斑

犀鸟的繁殖特征及帮手的行为发生机制和介入

方式分析，其生殖合作类型应属于巢中帮手类

型。所谓的巢中帮手即帮手属于成年个体但本

身不进行生殖，而为一个正在进行生殖的双亲

家庭出力的行为［!］。在巢中帮手类型的研究

中，比 较 有 代 表 意 义 的 ! 个 例 子 是!鸟

（ !"#$%&’&() ’&$*+%$,’$-,）和 白 额 蜂 虎（ .$*&",
/+%&’0&12$,），-../012312 和 415567 85.92，［(，"］分别

对它们作了详细报道，奠定了鸟类巢中帮手类

型的生殖合作的研究基础。冠斑犀鸟生殖合作

行为虽然属于巢中帮手类型，但它并不总是表

现在对育雏的数量和成功率上，而是表现在减

轻雄亲鸟的哺育负担和担负一定的护巢任务，

其行为和动机的特异性始终也是围绕争取繁殖

的成功而博得亲鸟的赏识。

生殖合作的原因是有多方面的，总的原因

是涉及到双方的利益，只有双方的利益都达到

了最大化才会产生共鸣。关于生殖合作存在的

原因，:51;< 和 =6>?1<［@］提出了生态压力学说，

影响这种选择至少有 ( 个生态因素：（#）离群的

风险；（!）建立一个适宜领域的可能性；（)）获得

配偶的几率；（(）一旦独立生活后能否成功地进

行繁殖［@］。在冠斑犀鸟的生殖合作行为机制

中，占主要选择因素的可能是获得配偶几率受

限制所致。犀鸟园内雌雄比例是 A B !，由于冠

斑犀鸟是单配制的鸟类，意味着有 $ 只雌性个

体在一生中没有生殖权的可能，在这种条件下，

种内雌性个体在争夺生殖权权利的竞争是尤为

激烈的，之前每年繁殖期都出现因相互争夺雄

性出现死亡的例子，直到 ! 只雄性的配偶都已

确定下来，竞争才有所缓和。因此，在稳定期争

取成为生殖合作者是雌性间的最优选择。一旦

成为生殖帮手，就将有机会接触雄鸟，同期将带

来生存权的扩大化或获得交配权，帮手鸟所获

得的是一种无生殖的交配，因为帮手鸟即使营

巢也得不到雄鸟的食物保障，仅是一种欲望上

的满足，但无论如何帮手鸟地位的确立近期或

远期利益都趋向于最大化。

冠斑犀鸟繁殖的特点是雌亲鸟从入巢起到

产卵、孵化、育雏一直把自己封闭在巢洞内，在

繁殖的护理上是非常到位的，凭借其大嘴及高

·@#· 动物学杂志 3#1-$,$ 4&+*-)% &5 6&&%&78 (# 卷



大的树木对天敌有一定的抵御作用，但在强敌

的面前往往又非常易受伤害。笼养条件下冠斑

犀鸟受侵袭的危险因素依然存在，双角犀鸟是

它们繁殖及自身生命安全的巨大威胁。帮手鸟

的加入为雌犀鸟提供了食物、护巢及报警等帮

助，生态利益已远远大于交配权，最终导致 !"#
放弃配偶的专有权，允许 $"% 参与繁殖合作，

可以认为亲鸟与帮手鸟的关系是一种互惠合作

式的利它行为。&’()*+ 和 $,-+.,/［0］就曾经研究

过 % 个杂色"#（!"#$%&’’$ $’($）为共同占有和

保卫一个取食领域的合作行为。雄亲鸟是生殖

的保护者又是哺育者，繁殖的投资十分巨大，帮

手鸟的加入大大减轻了自己的哺育和被捕食压

力，同时增加了自身基因表达的几率，符合基因

层次的广义适合度。尚玉昌［%］曾论述过印记或

跟随反应学习识别机制，认为动物间即使存在

亲缘关系，在时间和地域的隔离下也无法识别。

据记录，笼内一只同 !1# 同批引入的雌鸟（个

体可以识别，两者都是来自于广西西大明山，体

型远大于越南救护的个体），尽管未配对也并没

有参与 !1# 的生殖合作，$"% 与 !1# 和 !"# 没

有亲缘关系却积极哺育，可以认为冠斑犀鸟的

生殖合作机制应属于一种非亲缘的合作机制。
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