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摘要$ 作为胚胎发育的屏障! 卵壳特征如卵壳厚度和气孔密度具有重要的生态学意义& 本文研究了高

寒草甸繁殖的 ( 种代表性雀形目鸟类角百灵 "Q*%:(H"#,+ +,H%&3*#&#*小云雀 "8,+)9+ /),/),+#*黄头鹡鸰

"1(3+2#,,+ 2#3*%(,+#*树麻雀 "E+&&%*:($3+$)&#*粉红胸鹨 "8$3")&*(&%+3)&#*黄嘴朱顶雀 "!+*9)%,#&

-,+A#*(&3*#&#*赭红尾鸲"E"(%$#2)*)&(2"*)*(&#的卵与卵壳特征! 以探索在高寒缺氧环境下! 不同科鸟类的

适应性调节& 结果发现! ( 种鸟类中! 除小云雀和角百灵之外! 其他鸟类的卵与卵壳特征大部分具有显

著的种间差异"除卵壳厚度和气孔直径之外# % 对 ( 种鸟类卵壳厚度*气孔密度*卵体积*卵重之间进行

线性拟合! 卵壳厚度*卵体积与气孔密度均无显著相关性"卵壳厚度$ En#h$$! 卵体积$ En#h#&#! 卵

重*卵体积与卵壳厚度呈显著正相关"卵重$ *" n#h%’! El#h##$% 卵体积$ *" n#h%%! El#h##$#% 对 (

种鸟卵的数据与繁殖期雌鸟平均体重线性拟合! 平均卵重*卵壳厚度的差异与雌鸟体重成正相关 "卵

重$ *" n#h’’! En#h#)% 卵壳厚度$ *" n#h&"! El#h#$#% 对 ’ 种鸟"缺乏粉红胸鹨窝卵数数据#卵的数

据与孵卵相关变量线性拟合! 卵壳厚度及气孔率与窝卵数成负相关"卵壳厚度$ *" n#h’%! En#h#0’%

气孔率$ *" n#h/(! El#h#$#! ’ 种鸟"缺乏树麻雀巢杯指数数据#气孔率与巢杯指数或巢型无显著相关

性"巢杯指数$ En#h%&! 巢型$ En#h%)0#& 卵表面积和总气孔数解释了大部分气孔率差异"/(S#! 卵

重和气孔率与孵卵期无显著相关"En#h((#! 气孔率显著低于预期气孔率"El#h##$#& 这些结果表

明! 种间的遗传性"如成鸟的形态*窝卵数等#决定了大部分卵与卵壳特性的差异! 但是为适应高寒低

氧的气候特征! 不同种鸟都具有相对厚的卵壳和低的气孔率! 说明环境因素同样影响卵的进化& 另外!

单纯的卵特性"卵体积和气孔率#并不能决定孵卵期长短! 亲鸟的孵卵行为同样具有重要的影响! 角百

灵虽然离巢频率相对较高! 但是孵卵期却相对较短! 这可能与其较高的气孔率有关&
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#h"0 3<" A>;L>BIH C_6<I>3K _IF?6H! >HJ 3>@3G@>LIJ LKI<I>H 6CLK_II;><‘@I;O<>;;6CI>3K IFF! LK?3BHI;;

A>;>@;6<I>;G_IJ 6H LK_II;KI@@;><‘@I;.TKI;KI@@;><‘@I;AI_I‘_63I;;IJ >HJ LKIH ‘@>3IJ GHJI_>J?F?L>@

<?3_6;36‘I! LKI‘6_I;AI_I36GHLIJ >HJ _I36_JIJ _I;‘I3L?cI@d.b6_I;AI_I‘K6L6F_>‘KIJ L6<I>;G_IJ?><ILI_;.

UILKIH ?HcI;L?F>LIJ J?CCI_IH3I;?H IFF;?4I! IFF<>;;! ;KI@@LK?3BHI;;! ‘6_IJIH;?Ld! ‘6_IJ?><ILI_>HJ

‘6_6;?LdEILAIIH J?CCI_IHLCI<>@IE6Jd<>;;I;! HI;LLd‘I;>HJ 3@GL3K ;?4I;.UIIa><?HIJ LKI?HC@GIH3I6CLKI;I

L_>?L;6H ?H3GE>L?6H ‘I_?6J >;AI@@>;_IF?6H>@J?CCI_IH3I;6C;KI@@LK?3BHI;;>3_6;;;‘I3?I;! ?HJ?3>L?HFLKI

‘_?<>_dICCI3L6CKI_IJ?Ld>3_6;;;‘I3?I;.UIC6GHJ ;?FH?C?3>HL?HLI_;‘I3?I;c>_?>L?6H "Ia3I‘LEILAIIH ,_?IHL>@

\Bd@>_B >HJ S6_HIJ W>_B# ?H >@@L_>?L;Ia3I‘L?H IFFI@6HF>L?6H >HJ ‘6_IJ?><ILI_! ;GFFI;LIJ LK>L?H LA63@6;I@d

_I@>LIJ ;‘I3?I;LK>LK>cI>;?<?@>_HI;LIHc?_6H<IHL! LKI_IA>;>36HcI_FIH3I?H LKI?_IFFO;Ic6@GL?6H.UI

36HJG3LIJ W?HI>_fIF_I;;?6H >HJ C6GHJ LK>L;KI@@LK?3BHI;;! IFF;?4IAI_IGH_I@>LIJ L6‘6_IJIH;?Ld"En#h$$!

En#h#&#! IFF<>;;>HJ IFF;?4IAI_I‘6;?L?cI@d_I@>LIJ L6;KI@@LK?3BHI;;"*" n#h%’! El#h##$% *" n#h%%!

El#h##$#% IFF;?4I! IFF<>;;>HJ IFF;KI@@LK?3BHI;;AI_I‘6;?L?cI@d_I@>LIJ L6CI<>@IE6Jd<>;;"*" n#h’’!

En#h#)% *" n#h&"! El#h#$#! ;GFFI;L?HFLK>L>3_6;;;‘I3?I;! KI>c?I_CI<>@I;@>d@>_FI_IFF;A?LK LK?3BI_

;KI@@;.W?HI>_fIF_I;;?6H 6C’ ;‘I3?I;"AIAI_IGH>E@IL66EL>?H f6;db?‘?LO;3@GL3K ;?4IJ>L># ;K6AIJ IFF;KI@@

LK?3BHI;;>HJ ‘6_6;?LdAI_IHIF>L?cI@d_I@>LIJ L63@GL3K ;?4I"*" n#h’%! En#h#0’% *" n#h/(! El#h#$#!

;GFFI;L?HFEI;?JI;LKIKI_IJ?L>_d;?JI! J?CCI_IHL3>@3?G<36HLIHL6CC66J ;6G_3I;>3_6;;;‘I3?I;<?FKL>@;6>CCI3L

;KI@@LK?3BHI;;! >@;6;G‘‘6_LIJ LK>L@>_FI_3@GL3K ;?4IHIIJIJ L6_IJG3I‘6_6;?LdL6BII‘ LKI_>LI6CA>LI_@6;;

>HJ HI;LKG<?J?Ld_I<>?H 36H;L>HL.W?HI>_fIF_I;;?6H 6C’ ;‘I3?I;"AIAI_IGH>E@IL66EL>?H T_II\‘>__6AO;

HI;L83G‘ c6@G<IJ>L># ;K6AIJ ‘6_6;?LdA>;GH_I@>LIJ L6HI;L83G‘ ?HJIa6_HI;LLd‘I"En#h%&! En#h%)0#!

LK?;_I;G@L<>dEIJGIL6;<>@@;><‘@I;?4I6_LKI?HLI_36__I@>L?6H 6CIFF<>;;>HJ IFF;?4I.b_?H3?‘>@

:6<‘6HIHLQH>@d;?;;K6AIJ IFF;G_C>3I>_I>>HJ L6L>@‘6_I;‘I_IFFIa‘@>?HIJ /(k 6C?HLI_;‘I3?I;c>_?>L?6H 6C

‘6_6;?Ld! ?H 36HL_>;LL66G_Ia‘I3L>L?6H! IFF;?4I>HJ ‘6_6;?LdAI_IC>?@IJ L6Ia‘@>?H ?HLI_;‘I3?I;c>_?>L?6H 6C

?H3GE>L?6H ‘I_?6J "En#h((#.S6AIcI_! ?L36G@J EIIa‘I3LIJ LK>LJ?CCI_IH3I;?H >cI_>FI;KI@@LK?3BHI;;>3_6;;

>@@_IF?6H;AI_I<6;L@d?H;?FH?C?3>HLJGIL6LKIGH?̂GI;KI@@;L_G3LG_I6Cb>;;I_?C6_<I;>HJ ‘6_6;?L?I;AI_I

;?FH?C?3>HL@d@6AI_LK>H LKI‘_IJ?3LIJ ‘6_6;?L?I;>;LKI>J>‘L?6H L6>@‘?HIK>E?L>L.UI>@;6C6GHJ LK>L‘6_6;?Ld

AI_I;?FH?C?3>HL@d@6AI_LK>H ‘_IJ?3LIJ ‘6_6;?Ld?H >@@( ;‘I3?I;"El#.##$ #.T636H3@GJI! 6G_C?HJ?HF;

?HJ?3>LIJ LK>L! KI_IJ?L>_dC>3L6_;;G3K >;E6Jd<>;;>HJ 3@GL3K ;?4IJI3?JIJ <6;L6C?HLI_;‘I3?I;IFF;KI@@L_>?L;

c>_?>L?6H! EGLJ?CCI_IHL;‘I3?I;<?FKL>‘‘@dLKI;><I>J>‘L>L?6H @?BI_IJG3IJ ‘6_6;?LdL6LKI36@J >HJ Kd‘6a?>

IHc?_6H<IHL.-H >JJ?L?6H! IFF"IFF;?4I>HJ ‘6_6;?Ld# >@6HI36G@J H6LJILI_<?HI?H3GE>L?6H ‘I_?6J ><6HF6G_

;LGJ?IJ ;‘I3?I;! A?LK 36<E?HIJ ICCI3L;6C?H3GE>L?6H EIK>c?6_<?FKLIa‘@>?H <6_I6C;‘I3?I;8;‘I3?C?3?H3GE>L?6H

‘I_?6J.

;’) <%(=#$ Q@‘?HI<I>J6A% b>;;I_?HI% \KI@@LK?3BHI;;% b6_IJIH;?Ld% b6_6;?Ld% -H3GE>L?6H EIK>c?6_%

-H3GE>L?6H ‘I_?6J

!!卵壳构成鸟类胚胎与外界环境之间的屏障
"Y6>_J IL>@.$&/##! 胚胎通过气孔与外界环

境进行气体交换和水分蒸发& 气孔的数量*密
度以及卵壳厚度影响孵卵过程中能量和水分的
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交换"Q_IL>@.$&(%! YG_L6H IL>@.$&/)! Q_IL
>@.$&/0#& 卵壳厚度决定气孔的长径! 越厚的
卵壳越不利于气体的交换和水分的蒸发! 厚壳
卵可能通过增加气孔数量来进行补偿 "TG@@ILL
IL>@.$&((! f>KH IL>@.$&/&#& 鸟类通过气孔
数量和气压调节卵的内环境与巢微环境之间的
气体交换"Q_IL>@.$&(%#! 通过调节孵卵行为
来控制巢内温度 "U>@;EI_F$&/#! U>@;EI_FIL
>@.$&/)#& 气孔数量和空气成分影响卵的内
环境与巢微环境之间的气体交换 "Q_IL>@.
$&(%#& 高海拔地区同时存在缺氧与空气湿度
低的情况! 繁殖鸟类往往卵壳较厚! 气孔密度
较低! 不利于气体交换但有利于水分保持! 说
明环境湿度对于卵壳结构形成影响作用较大
" f>KH IL>@. $&((! :>_Id $&&%! +II<?HF
"##"#! 这也解释了营洞巢的鸟类卵壳气孔数
比营开放巢的鸟类多"Y?_3K>_J IL>@.$&/##&

气孔数量与窝卵数之间存在关系$ 为了维
持湿度恒定! 窝卵数大的巢需要通过减少气孔
数量来平衡卵的水分损失与巢的湿度! 对白领
姬鹟 "X#2%9),+ +,4#2(,,#&#的研究数据表明! 窝
卵数大的卵壳气孔比窝卵数小的密度低
"S>_F?L>?IL>@."#$$#& 气体交换率增加可以
使孵卵期缩短"f>KH IL>@.$&(%#! 卵壳气孔变
化可能引起孵卵期随之改变 "e>;;>_6IL>@.
"##0! R?<<I_<>HH IL>@."##(#! 因此孵卵行为
有可能受卵壳气孔数量调节! \LI?H 等 ""#$$#
对 ) 个不同种群家朱雀"!+*H(9+2)&:%7#2+$)&#
的研究发现! 扩散到环境湿热的阿拉巴马州的
种群! 其卵最大! 卵壳最厚! 气孔数最少! 其
孵卵行为可能随气孔数量减少作出相应调节&

卵壳厚度以及气孔的分布形式对卵的坚固
性有重要作用 "Td@I_$&00! Y?_3K>_J IL>@.
"##&#& Y?_3K>_J 等""##&#发现孵卵亲鸟的体
重大部分由卵的中部来承担! 增加中部卵壳厚
度具有重要意义& 且中部卵壳厚度大有利于胚
胎利用卵壳中的钙 "[6KH;L6H IL>@.$&00 #&
f6<>H6CC等 "$&%&#对家鸡 "O+,,)&9(:%&3#2)&#
卵壳的研究发现! 气孔在卵壳上的分布不均!
通常在中部或钝端数量最多& TG@@ILL"$&(0#观

察了 )% 种鸟类卵壳的气孔分布! 数据显示不
同种的鸟! 其卵壳气孔分布形式不同&

综上! 气孔的数量*密度以及卵壳厚度与
卵的特性*巢环境和亲代孵卵行为存在着密切
关系& 青藏高原属于高海拔*高寒地区! 鸟类
繁殖期气温相对较低! 且空气稀薄*辐射高*含
氧量低"赵新全 "##&#! 植被结构层次性低"周
兴民等 "##’#! 造成了高寒地区特有的环境&
生活在高寒地区的鸟类怎样适应此环境! 亲代
作出怎样应答! 值得我们去证实& 虽然已经对
高寒地区雀形目鸟类的巢环境"张晓爱 $&/"!
赵亮等 "##%#*生态形态学"刘力华等 "#$)#*
巢型 "张晓爱等 "##’ #*孵卵行为 "张晓爱等
$&&0! 赵亮等 "##">! E#和繁殖对策"张晓爱等
"###! 赵亮等 "##0#进行研究和分析! 但是对
卵壳气孔数量及分布! 以及与卵的特性*巢环
境和亲代孵卵行为关系还没有系统作出解释&
本文选择具有代表性的 ( 种高寒草甸繁殖雀形
目鸟类为研究对象! 测量卵的体积*卵重*卵壳
厚度*卵壳气孔数量*卵壳气孔直径以及气孔分
布! "$#探讨这些变量在不同物种之间的关系%
""#探索卵壳气孔数量与孵卵期之间是否存在
协同变化% ")#验证是否不同巢型和窝卵数的
鸟类其卵壳厚度及气孔率 "由气孔数量*面积
及卵壳厚度决定! Q_IL>@.$&(%#存在差异%
"%#比较高寒草甸繁殖的几种雀形目鸟类卵壳
厚度在卵的不同区域 "尖端*中部*钝端#的差
异% "0#探讨高寒气候对鸟类卵的气孔数量等
特征的影响&

>?材料与方法

>@>?卵的收集?本研究于 "#$) 年 0 */ 月的
繁殖季! 在中国科学院海北高寒草甸生态系统
定位站进行& 收集卵时每巢仅收集 $ 枚卵! 共
收集了角百灵"Q*%:(H"#,+ +,H%&3*#&#卵 ) 枚*小
云雀 "8,+)9+ /),/),+ # 卵 % 枚* 黄 头 鹡 鸰
"1(3+2#,,+ 2#3*%(,+ # 卵 " 枚* 树 麻 雀 "E+&&%*
:($3+$)&#卵 ) 枚*粉红胸鹨"8$3")&*(&%+3)&#卵
" 枚*黄嘴朱顶雀"!+*9)%,#&-,+A#*(&3*#&#卵 0 枚*
赭红尾鸲"E"(%$#2)*)&(2"*)*(&#卵 ) 枚& 研究
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地处青藏高原东北隅! 祁连山北支冷龙岭东段
南麓的大通河河谷地区! 地理位置为 )(N)(O5!
$#$N$&O=& 站 区 地 形 开 阔! 海 拔 ) "## *
) ’## <% 具明显的高原大陆性气候! 东南季风
及西南季风微弱& 受高海拔条件的制约! 气温
极低! 无明显四季之分! 仅有冷暖二季之别!
湿季分明! 鸟类繁殖季节集中在当地的暖*湿
季% 空气稀薄! 大气透明度高&
>@A?卵的实验室处理与计量?每枚卵称重!
用数显游标卡尺"精度为 #h#$ <<! 上海恒量
量具有限公司#测量其长径与短径! 然后用铅
笔将整个卵壳按等距离划分成 ) 个环形观察
区! 即尖端*中部和钝端& 在卵的任一端开一
小孔! 除去内容物! 剥去壳膜! 清洗卵壳"铅笔
圆形保留#! 并晾干& 在卵壳的尖端*中部和钝
端各取面积为 #h"0 3<" 正方形样品 $ 小块! 放
入分析天平 "精度为 #h### $ F! eILLI_T6@IJ6
-H3.#称重! 其平均值为卵壳的平均密度-重量
q"%1)#F13<".& 之后用数显游标卡尺测量该
样品的厚度! 其平均值为卵壳的平均厚度& 随
后将样品置于平皿中加二甲苯透明 $" K! 在载
玻片上滴加中性树胶液! 放样品于封片液中!
盖上 "# <<q)# <<的盖玻片! 勿压! 每个样
品按上中下 ) 个部位分别制片! "% K 后! 在显
微镜下计数该面积内的通透光亮点数! 每个通
透光亮点即为一个气孔& 记录和测量尖端*中
部和钝端 ) 个观察区的气孔数& 装置的载玻片
均用 +eY\8"")-bW80 数码生物显微镜通过
e6L?3-<>FI;QJc>H3IJ )h$ 识别软件在计算机
显示屏上对其观察*拍照和测量&

巢杯指数用来描述巢的拥挤度! 用"卵体
积 q窝卵数#1巢杯体积表示"W6<E>_J6$&&%#&
卵体积采用 S6dL公式计算"S6dL$&(&#Y"3<)#
n#h0$,4"! 卵的延伸率采用 \3K6HAILLI_P系数
"\3KyHAILLI_$&’$#! Pn#h&$% o"h""/R! Rn,V
4! 卵表面积 " 6#采用 5I@;6H "$&&( #公式! 6
"3<" # n-"%h)&) o#h)&%@#14. q"#h0$,4" #!
式中! ,为 卵 长 径 " @IHFLK #! 4为 卵 横 径
"E_I>JLK#& 卵的气孔率 " ‘6_6;?Ld#采用 Q_等
"$&(%#的计算方法$ 8‘ 1=! 8‘ n$ q8<‘! $ n9

q6! 8<‘ n* qC<‘ q$#
g/% 预 期 气 孔 率

"‘_IJ?3LIJ ‘6_6;?Ld# 8‘ 1Wn#h$/ q卵重
#h(/! 式

中! 8‘ 为有效气孔面积"CGH3L?6H>@‘6_I>_I>#!
= 为气孔长度或卵壳厚度"3<#! $ 为平均气孔
数 "个V卵 #! 9 为 气 孔 密 度 " ‘6_IJIH;?Ld#
"个13<"#! 6 为卵表面积"3<" #! 8<‘为平均气

孔面积"<I>H ‘6_I>_I># "3<" #! C<‘为平均气
孔半径"<I>H ‘6_I_>J?G;# "(<#&
>@E?数据分析?用单因素 Q5,MQ分析检验
卵与卵壳特征指标在 ( 种鸟类间的差异! 用
\LGJIHL85IA<>H87IG@;检验进行两两比较% 对 (
种鸟类卵壳厚度*气孔密度*卵体积*卵重进行
线性拟合% 用单样本 3检验对卵壳气孔率与相
关变量进行差异性分析% 对 ( 种鸟类的雌鸟体
重与卵重和卵壳厚度进行线性拟合! 对 ’ 种鸟
类的窝卵数与卵壳厚度和气孔率! 以及卵重*
气孔率与孵卵期进行线性拟合% 分别用配对样
本 3检验分析卵壳厚度与气孔密度在卵的不同
区域"尖端*中部和钝端#之间的差异% 用单因
素 Q5,MQ分析两种不同巢型物种的卵壳气孔
密度和气孔率差异& 用 b_?H3?‘>@:6<‘6HIHL
QH>@d;?;分析各个因子解释的气孔率差异! 用
76@<6F6_6c8\<?_H6c和 WIcIHI统计量分别检验
所有数据的方差同质性& 文中数据均用平均值
p标准误"eI>H p\=#表示! 所有检验均为双
尾& 所有统计分析在 \b\\ $/h# 和 ,_?F?Hb_6
/h’ 上进行&

A?结?果

以物种为自变量! 卵与卵壳特征为因变量
的 单 因 素 方 差 分 析 显 示! 卵 的 延 伸 率
"\3K6HAILLI_O;P# "X’! "$ n"h%#$! En#h(&#和
卵壳气孔直径 "X’! )% n$h#/! En#h)&/#无种
间差异! 其他卵特征"卵重和卵体积#*卵壳特
征"卵壳厚度和气孔密度#均表现出显著的种
间差异"表 $#& \8587两两比较显示! 在测量
的 ( 种雀形目鸟类卵中! 百灵科的两种鸟类小
云雀和角百灵间! 所比较的卵与卵壳特征均无
显著差异% 卵壳厚度的两两比较中! 仅小云雀
与黄嘴朱顶雀* 角百灵与黄嘴朱顶雀表现出显
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表 >?青藏高寒草甸 _ 种雀形目鸟类的卵与卵壳特征"平均值 p标准误#

+.,8’>?N66 ./=’66#4’88-(."-#%*_ D.##’("/’#D’$"’#%*-4’Z"/64."K+",’-P8.-’.2"eI>H p\=#

著差异! 其他种类的卵壳厚度无显著差异&

对 ( 种鸟类卵壳厚度*气孔密度*卵体积*

卵重之间进行相关性分析"图 $#! 卵壳厚度与
气孔密度无显著相关性"*" n#h$)! En#h$$#!

卵体积与气孔密度无显著相关性"*" n#h$)! E

n#h#&#! 卵重与卵壳厚度拟合良好! 呈现显
著正相关 "*" n#h%’! 斜 率 n#h#$0! El

#h##$#! 卵体积与卵壳厚度拟合良好! 呈现显
著正相关 "*" n#h%%! 斜 率 n#h#$(! El

#h##$#&

对卵壳气孔率与相关变量的单样本 3检验
结果显示! ( 种雀形目鸟间! 卵表面积 "3n
$#h")! El#h##$#*总气孔数 "3n)h/"! El
#h#$#*气孔面积"3n/h#&! El#h##$#*有效气
孔面积 "3n)h"&! En#h#$( #*气孔率 "3n
)h/’! El#h#$#及预期气孔率"3n$#h//! El
#h##$#均具有显著差异"表 "#& 对气孔率和预
期气孔率的配对 3检验结果显示! 两者之间差
异显著"3ng$#h’&)! 9-n’! El#h##$#! 气
孔率为预期气孔率的 /k *)$k&

加入孵卵期和窝卵数"表 )#对气孔率的影

响! 所 有 因 子 的 主 成 分 分 析 " ‘_?H3?‘>@
36<‘6HIHL>H>@d;?;#结果! 卵表面积和总气孔数
解释了气孔率的 /(k&

对 ( 种鸟类的雌鸟体重与卵重和卵壳厚度
进行线性拟合! 拟合效果良好! 呈显著正相关
"*" n#h’’! 斜率 n#h#&(! En#h#)# "图 ">#!

雌鸟体重与卵壳厚度存在显著的正相关"*" n
#h&"! 斜率 n#h##"! El#h#$# "图 "E#& 对 ’

种鸟类"角百灵*小云雀*黄头鹡鸰*树麻雀*黄
嘴朱顶雀*赭红尾鸲#的窝卵数与卵壳厚度和
气孔率的线性拟合结果! 窝卵数与卵壳厚度成
轻微的负相关"*" n#h’%! 斜率 ng#h#$$! En
#h#0’# "图 "3#! 窝卵数与气孔率存在显著的
负相关"*" n#h/(! 斜率 ng#h#)/! El#h#$#
"图 "J#& 巢杯指数与气孔率之间的线性拟合
结果! 其间无显著相关性 "*" n#h$(! En
#h%&#&

对 ’ 种鸟类 "粉红胸鹨孵卵期数据缺乏#

孵卵期相关变量的线性拟合结果! 卵重与气孔
率"*" n#h)"! En#h"0#! 孵卵期与卵重"*" n

#h$’! En#h%%#! 孵卵期与气孔率"*" n#h#’/!
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图 >?青藏高寒草甸 _ 种雀形目鸟类卵与卵壳特征的相关关系
B"6@>?:##%$".-"%/#,’-<’’/’66 ./=’66#4’88-(."-#%*_ D.##’("/’#D’$"’#%*-4’Z"/64."K+",’-P8.-’.2
>.卵壳厚度与气孔密度的线性相关关系% E.卵体积与气孔密度的线性相关关系% 3.卵重与卵壳厚度的线性相关关

系% J.卵体积与卵壳厚度的线性相关关系&

>.W?HI>_fIF_I;;?6H EILAIIH ;KI@@LK?3BHI;;>HJ ‘6_IJIH;?Ld% E.W?HI>_fIF_I;;?6H EILAIIH IFF;?4I>HJ ‘6_IJIH;?Ld%

3.W?HI>_fIF_I;;?6H EILAIIH IFF<>;;>HJ ;KI@@LK?3BHI;;% J.W?HI>_fIF_I;;?6H EILAIIH IFF;?4I>HJ ;KI@@LK?3BHI;;.

En#h’"#之间均无显著相关性& 以卵重和气
孔率为自变量的多元线性拟合"<G@L?‘@I@?HI>_
_IF_I;;?6H#结果! 孵卵期与卵重和气孔率之间
亦无显著相关性"*" n#h$’! En#h((#&

对两种不同巢型"洞巢$ $ n"! 开放巢$ $
n0#物种卵的气孔密度和气孔率的单因素
Q5,MQ分析! 两种巢型物种卵的气孔密度无
显著差异 "X$! 0 n#h($0! En#h%)0#! 气孔率
之间亦无显著差异"X$! 0 n#h&)/! En#h)((#&

对 ( 种鸟类的卵壳厚度和气孔数量在尖
端*中部*钝端 ) 个区域之间的数据分别配对 3
检验! 差异显著的有$ 小云雀尖端与钝端及中
部与钝端的卵壳厚度 "En#h#$0 和 #h#$%#%

赭红尾鸲尖端与钝端的卵壳厚度 "En#h#"#%
黄嘴朱顶雀尖端与钝端"En#h##%#及中部与
钝端"En#h##%#和尖端与中部"En#h#)%#的
卵壳厚度! 以及尖端与中部 "En#h#$)#和尖
端与钝端"En#h#$0#的气孔数量"图 )#&

E?讨?论

对于卵与卵壳结构特征的演化问题辩论一
直集中在物种的遗传学与环境因素的选择作用
上! :>_Id等"$&/##研究发现! 卵体积与孵卵
期具有很强的种间正相关性% Q_等"$&(%#的
研究认为环境因素能够强烈影响卵壳结构的演
化& 我们研究的 ( 种高寒草甸繁殖的雀形目鸟
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表 A?青藏高寒草甸 _ 种雀形目鸟类的卵壳气孔率及相关变量
+.,8’A?N66#4’88D%(%#"-) ./=&.(".,8’#%*_ D.##’("/’#D’$"’#%*-4’Z"/64."K+",’-P8.-’.2

表 E?青藏高寒草甸 _ 种雀形目鸟类的孵卵相关变量
+.,8’E?O/$2,.-"%/&.(".,8’#%*_ D.##’("/’#D’$"’#%*-4’Z"/64."K+",’-P8.-’.2

!!雌性体重数据引自刘力华 "#$)% 窝卵数*孵卵期数据引自张晓爱 $&/"% 巢型数据引自张晓爱等 "##’% ’2(表示数据
缺乏&

9I<>@IE6Jd<>;;>J>‘LIJ C_6<W?G IL>@."#$)% :@GL3K ;?4I! -H3GE>L?6H ‘I_?6J >J>‘LIJ C_6<RK>HF$&/"% 5I;LLd‘I>J>‘LIJ C_6<
RK>HFIL>@."##’% ’ g( ?HJ?3>LI;J>L>AI_IGH>E@IL66EL>?H.

类分属 % 科! 小云雀和角百灵隶属百灵科! 粉
红胸鹨与黄头鹡鸰隶属鹡鸰科! 赭红尾鸲隶属
鹟科! 黄嘴朱顶雀隶属燕雀科! 树麻雀隶属雀
科& 这 ( 种鸟类在生存环境方面! 经纬度*海

拔*气温*空气湿度都是相同的! 唯一不同的就
是不同营巢类型和孵卵行为创造的不同巢内微
环境& 对卵与卵壳特征的种间比较结果发现!
卵的延伸率和卵壳气孔直径没有显著的种间差
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图 A?青藏高寒草甸几种雀形目鸟类卵$卵壳特征与孵卵相关变量的相关关系
B"6@A?:##%$".-"%/#,’-<’’/’66 "#4’88# -(."-#./="/$2,.-"%/&.(".,8’#%*#’&’(.8D.##’("/’

#D’$"’#%*-4’Z"/64."K+",’-P8.-’.2
>.雌鸟体重与卵重的线性相关关系% E.雌鸟体重与卵壳厚度的线性相关关系% 3.窝卵数与卵壳厚度的线性相关

关系% J.窝卵数与气孔率的线性相关关系&

>.W?HI>_fIF_I;;?6H EILAIIH CI<>@IE6Jd<>;;>HJ IFF<>;;% E.W?HI>_fIF_I;;?6H EILAIIH CI<>@IE6Jd<>;;>HJ

IFF;KI@@LK?3BHI;;% 3.W?HI>_fIF_I;;?6H EILAIIH 3@GL3K ;?4I>HJ IFF;KI@@LK?3BHI;;% J.W?HI>_fIF_I;;?6H EILAIIH 3@GL3K

;?4I>HJ ‘6_6;?Ld.

异! 雀形目鸟类卵的形状多为典型的椭圆形
"卵的长径与横径比 m$#! 而气孔直径可能与
气孔的形成有关& 在卵重*卵体积*卵壳厚度*
气孔密度*卵表面积*总气孔数*气孔面积*有效
气孔面积*气孔率方面! 均发现了种间的显著
差异! 小云雀与角百灵在两两比较中未发现显
著差异! 提示营巢环境与亲缘关系均相近的两
个种! 其卵的演化也是趋同的&

与预期一致! 我们发现! 卵重*卵体积与
卵壳厚度之间存在显著正相关"图 $3! J#! 雌
鸟的体重指标与卵体积*卵壳厚度之间均具有
显著相关性 "图 ">! E #! S>_F?L?等 " "##0!

"#$$#的研究发现! 雌鸟的身体状况与卵体积*
卵壳厚度之间存在正相关! 我们的研究表明!
在种间亦存在这种关系! 体重大的雌鸟会产更
大*卵壳更厚的卵! 而且卵的重量和体积与卵
壳厚度也成正相关! 由于卵壳构成胚胎与外界
环境之间的物理屏障! 抵御病菌侵袭的同时需
要承担孵卵亲鸟的体重! 因此增加卵壳的厚度
能够更好地保证孵化率&

在窝卵数和孵卵期方面! 由于未能获得粉
红胸鹨的数据! 我们只分析了另外 ’ 种鸟类窝
卵数和孵卵期与卵壳厚度以及气孔率的相关关
系& 窝卵数与卵壳厚度成轻微的负相关 "图
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图 E?青藏高寒草甸几种雀形目鸟类不同区域卵壳厚度
B"6@E?!"**’(’/$’%*#4’88-4"$H/’##-.H’/*(%I="**’(’/-D.(-%*’66 "/#’&’/

D.##’("/’#%*.8D"/’I’.=%<
>.小云雀% E.角百灵% 3.赭红尾鸲% J.黄头鹡鸰% I.粉红胸鹨% C.树麻雀% F.黄嘴朱顶雀& 星号代表种内显著

差异&

>.8,+)9+ /),/),+% E.Q*%:(H"#,+ +,H%&3*#&% 3.E"(%$#2)*)&(2"*)*(&% J.1(3+2#,,+ 2#3*%(,+% I.8$3")&*(&%+3)&% C.E+&&%*

:($3+$)&% F.!+*9)%,#&-,+A#*(&3*#&.Q;LI_?;B ?HJ?3>LI;?HL_>;‘I3?I;;?FH?C?3>HLJ?CCI_IH3I;.

"3#! 与气孔率成显著的负相关"图 "J#& 雀形
目鸟类无法利用髓骨里的钙来形成卵壳! 在产
卵期需要依赖每日食物中的钙来源"b>K@IL>@.
$&&(#! 如果食物中钙来源足够! 窝卵数多可
能不会影响卵壳厚度& 我们的研究发现种间窝
卵数与卵壳厚度存在一定的负相关关系! 这可
能与物种的遗传性有关! 也可能与不同种鸟的
食物来源中钙含量不同有关& 表 ) 中! 黄嘴朱
顶雀的窝卵数与树麻雀相同! 比黄头鹡鸰和赭
红尾鸲要低! 但是其平均卵壳厚度比这几种鸟
类都低"图 "3#! 可能与黄嘴朱顶雀的食性有
关! 其为草食性! 以草籽为主! 而树麻雀为杂
食! 黄头鹡鸰和赭红尾鸲以食虫为主"张晓爱
$&/"#& 在窝卵数与气孔率的关系方面! 前人
研究证实! 在卵壳结构"主要是气孔#的形成上
湿度比温度具有更重要的作用"Q_IL>@.$&(%!
f>KH IL>@.$&((! +II<?HF"##"! \LI?H IL>@.
"#$$#! 我们研究结果支持在巢内湿度一定的
情况下! 窝卵数较多就需要减少气孔率来保证
水分平衡& R?<<I_<>HH 等""##(#对海雀科的

( 种鸟类卵壳气孔率与孵卵期的研究发现! 卵
重与气孔率的共同作用可以解释 /(k的孵卵
期变化& 但是我们研究的鸟类中! 孵卵期与卵
重和气孔率均无显著的相关性& 孵卵期可能受
其他因素如卵黄激素水平 "V_66LKG?;IL>@.
"##0#*种间孵卵持续性差异 ":6HA>dIL>@.
"####等影响较大& 值得注意的是! 在我们研
究的鸟类中! 角百灵和黄嘴朱顶雀的孵卵持续
性相差最大! 角百灵间断性孵卵且离巢频率
高! 而黄嘴朱顶雀为典型的连续性孵卵"张晓
爱等 $&&0#! 而且角百灵的卵重与卵体积均显
著高于黄嘴朱顶雀! 但其孵卵期显著低于黄嘴
朱顶雀! 可能与角百灵较高的气孔率有关&

营洞巢的鸟类卵壳气孔数比营开放巢的鸟
类多"Y?_3K>_J IL>@.$&/##! 但是我们的研究
未能发现种间不同巢型与气孔率之间存在相关
关系! 可能由于样本量相对较小! 以及卵重与
卵体积的交互影响& 对于卵不同区域 "尖端*
中部和钝端#的卵壳厚度和气孔率的差异研
究! 只有小云雀存在厚度差异! 黄嘴朱顶雀存



)/0#!!) 动物学杂志 !"#$%&%’()*$+,(-.((,(/0 %& 卷

在厚度和气孔率的差异! 其他 0 种鸟类均未发
现显著差异"图 )#& 前人研究证实! 很多雀形
目鸟类不存在卵壳不同区域的厚度差异! 因为
雀形目鸟类卵壳形成的机制与其他非雀形目鸟
类不同! 雀形目鸟类卵壳有独特的*低序的栅
栏层分布 "e?BK>?@6c$&&( #& 在未来研究中!
有必要在不影响野外种群繁殖的条件下加大样
本量! 以更好地探索高寒草甸繁殖雀形目鸟类
的卵壳结构与功能&

卵壳厚度决定气孔长度! 厚的卵壳不利于
水分和气体交换"Q_IL>@.$&(%! $&/0#! 但是
我们的研究并未发现在 ( 种鸟类中存在卵壳厚
度与气孔密度的相关关系! 卵体积与气孔密度
亦无显著相关性"图 $>! E#& 另外! 气孔率和
预期气孔率之间差异显著! 气孔率仅为预期气
孔率的 /k *)$k& 高海拔地区缺氧与低空气
湿度同时存在! 繁殖鸟类往往卵壳较厚! 气孔
密度较低! 不利于气体交换但有利于水分保持
" f>KH IL>@. $&((! :>_Id $&&%! +II<?HF
"##"#! f>KH 等"$&((#对几种鸟类在海平面和
高海拔地区种群的卵结构进行分析! 发现卵壳
厚度一致! 但是高海拔地区鸟类卵壳有效气孔
面积"8‘#显著低于海平面地区! 可能与减少水
分蒸发有关& 本研究中的鸟类繁殖海拔均在
) "## <以上! 虽然未进行不同海拔种群的气孔
率对比! 但是气孔率和预期气孔率之间差异显
著可能是由于有效气孔面积减少! 由此也导致
卵壳厚度与气孔密度未出现明显的相关关系&

综上所述! 与前人研究一致! 我们的研究
发现大部分卵与卵壳特征具有显著的种间差
异! 种间雌鸟体重和窝卵数的差异也反映到卵
的体积! 卵壳重量和气孔数上% 在卵壳厚度和
气孔密度的区域分布上! 除黄嘴朱顶雀和小云
雀以外! 其他种均没有发现显著差异& 与前人
研究不一致的是! 我们没有发现不同巢型对气
孔率的影响! 气孔率和卵重亦不能解释孵卵期
长短的种间差异& 但是! 预期气孔率与气孔率
的显著差异反映了高寒草甸气候对于卵壳结构
的影响是与预期一致的! 高寒草甸繁殖鸟类降
低卵壳气孔率以更好地适应低空气湿度的
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