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摘摇 要摇 应激反应是动物应对不利环境条件时的生理、内分泌及行为变化。 该反应对动物
的行为和生存力产生重要影响。 突发的恶劣气候、被捕食、人类干扰等不利刺激可引起鸟
类的突发应激。 栖息地中长期缺乏食物、存在捕食者、季节变化以及社群中的社会性控制
等生态因素可使鸟类发生慢性应激。 突发应激是野生鸟类应对突发不利刺激的适应性反
应,而慢性应激则可影响野生鸟类的免疫力、生殖力和体重,最终影响种群的存活力。 本文
综述了野生鸟类应激反应的生理机制及其生态意义,以期为我国的鸟类生态学研究提供借
鉴。
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Abstract: Stress response is the physiological, hormonal, and behavioral changes that enable an
animal to cope with a stressor, and has great influence on the behaviors and survivability of the
animal. Harsh weather, predation risk, and human disturbance can induce acute stress of wild
birds, while food scarcity, predators, seasonal changes, and social domination are the main fac鄄
tors inducing chronic stress of wild birds. The acute stress can help the wild bird individuals
withstand brief periods of stress, while the chronic stress can have adverse effects, e. g. , sup鄄
pressing immune and reproduction functions and reducing body mass, which finally devastate the
survivability of wild bird population. This paper reviewed the physiological mechanism and eco鄄
logical implications of wild bird stress response to encourage Chinese ornithologists to pay atten鄄
tion to the topic.
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摇 摇 加拿大生理学家 Selye(1946)最早提出的应激

反应(stress response)是脊椎动物在面临不利环境

条件时的主要生理应对机制,其特征为糖皮质激素

升高并通过调整糖代谢、脂代谢等方式来提高脊椎

动物对不利环境的适应性。 应激反应由环境刺激诱

发并对动物的行为和生存力产生重要影响,因而与

脊椎动物的行为与种群动态等生态学问题密切相关

(Romero,2004)。 自 20 世纪 70 年代开始,以美国

华盛顿大学为代表的研究者已在野生鸟类的应激生

理领域开展了大量研究工作,对引发野生鸟类应激

反应的生态诱因、生理机制以及生态效应有了深入

了解(Wingfield & Farner,1978;Rogers et al. ,1993;
Brown et al. ,2005)。 我国对应激反应的认识则主

要来自于对哺乳动物和人体的研究(郭争鸣和冯志

强,2005; 王玢和左明雪, 2009; 边疆晖和吴雁,
2009),对野外环境中鸟类的应激生理及其生态学

意义的研究尚为空白。 本文从应激反应的生理机

制、诱发野生鸟类应激反应的生态因子以及鸟类应

激反应的生态效应 3 个方面简要介绍了国外野生鸟

类应激生理生态学研究的现状,以期为国内鸟类生

态学的研究提供新的研究思路。
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1摇 应激反应的生理机制

鸟类应激反应的最早表现为外周血皮质酮(鸟
类的糖皮质激素)浓度升高,下丘脑鄄垂体鄄肾上腺皮

质(HPA) 轴参与皮质酮分泌的调控 ( Sapolsky,
2000;Romero,2004)。 首先,大脑皮质接受外界环境

刺激信号的输入,将信号投射至下丘脑并刺激下丘

脑分泌促肾上腺皮质激素释放激素(CRH),CRH 进

而刺激腺垂体释放促肾上腺皮质激素(ACTH),由
ACTH 促进肾 上 腺 皮 质 释 放 皮 质 酮 ( Sapolsky,
2000)。 在应激条件下,HPA 轴活动增强而使血浆

皮质酮含量显著增加,引起肌肉紧张度增加、心脏收

缩力增强等广泛的生物学效应从而提高机体对环境

刺激的反应能力(Romero,2004)。
皮质酮由肾上腺皮质束状带分泌入外周血,以

“游离态冶和“结合态冶2 种形式存在,并于肝内被降

解。 游离态皮质酮可穿越靶细胞膜,与胞内受体结

合进而介导下游广泛的生物学效应。 而结合态皮质

酮则不能进入靶细胞发挥效应。 当皮质酮含量增加

时,血浆中的皮质酮结合蛋白(corticosteroid鄄binding
protein,CBP)将与游离态皮质酮结合形成结合态皮

质酮,以控制过量皮质酮进入靶细胞 ( Sapolsky,
2000)。

未受刺激时,血浆皮质酮的分泌与降解保持平

衡,皮质酮水平维持稳定,称为基础皮质酮。 基础皮

质酮有增强心血管功能的作用,为机体所必须,被称

为允许作用(permissive action)。 应激条件下这种平

衡被打破,血浆中皮质酮水平显著增加。 靶细胞内

含有玉型和域型两种皮质酮受体,玉型受体介导允

许作用,皮质酮通过与之结合而增加血管壁对儿茶

酚胺的敏感性使儿茶酚胺的缩血管作用表现出来,
提高血管张力,增强心血管功能;域型受体介导应激

反应,提高机体对应激刺激的耐受和生存能力。 玉
型受体的结合能力强但饱和度低,域型受体与之相

反,当玉型受体被基础皮质酮饱和后,域型受体才与

刺激诱导产生的皮质酮作用引发一系列应激反应

(Buchanan,2000;Sapolsky,2000;Romero,2004)。

2摇 诱发野生鸟类应激反应的生态因素

2郾 1摇 突发应激和慢性应激

Selye(1946)所指的不利刺激主要包括短时间

内被捕食者攻击、受恐吓、突发的灾害气候等突发刺

激,而之后的研究表明引起糖皮质激素分泌量增加

的因素和方式应分为 2 类,一类是由突发刺激

(acute stressor)引起的,此时血浆中糖皮质激素的

水平高于基础水平 20 倍左右(Romero,2004)。 另

一类刺激则是慢性刺激(chronic stressor),长期受种

群中其他个体的威胁、长期的恶劣天气、长期食物缺

乏、栖息环境内个体间拥挤以及被寄生等因素均可

成为慢性刺激,慢性刺激可使鸟类的基础血浆皮质

酮水平缓慢上升并长期维持较高水平 ( Dallman,
1993;Dallman & Bhatnagar,2001;Romero,2004)。 因

此,根据诱发刺激持续的时间长度可将应激反应分

为突发应激 ( acute stress ) 和慢性应激 ( chronic
stress)。
2郾 2摇 诱发突发应激的生态因素

研究表明,突发的恶劣气候、被捕食、人类干扰

等不利刺激可引起鸟类的突发应激反应。 Wingfield
研究组对生活在阿拉斯加的灰蓝灯草鹀 ( Junco
hyemalis) ( Rogers et al. ,1993)、铁爪鹀 (Calcarius
lapponicus) ( Astheimer et al. , 1995 )、 白 冠 带 鹀

(Zonotrichia leucophrys)(Wingfield et al. ,1983)等雀

形目鸟类进行的有关风暴引发的应激反应及其对鸟

类繁殖的影响研究说明,风暴可引发处于换羽、孵
卵、育雏等时期雀形目鸟类的血浆皮质酮水平迅速

升高,该反应甚至使一些鸟类放弃繁殖。 M俟ller 等

(2006)对蓝山雀(Parus caeruleus)的研究认为,当捕

食行为危及被捕食者的生命安全时,被捕食者表现

突发应激反应,其血浆基础皮质酮水平显著升高。
Mullner 等(2004)研究了亚马逊河流域的生态旅游

对麝雉(Opisthocomus hoazin)雏鸟皮质酮水平的影

响,发现在游客活动区内的离巢雏鸟的皮质酮水平

显著高于不受干扰的个体,表明人类干扰可诱发野

生鸟类的突发应激。
2郾 3摇 诱发慢性应激的生态因素

栖息地中长期缺乏食物、存在捕食者、季节变化

以及社群中的社会性控制等生态因素均可使鸟类发

生慢性应激。
Schoech 等(2004)研究了美国佛罗里达州的灌

丛鸦(Aphelocoma coerulescens)血浆皮质酮水平和食

物可获得性的关系,对野外灌丛鸦人工补充脂肪和

蛋白质后测定血浆皮质酮含量,并与全年均可得到

人类喂食的城郊种群进行比较。 结果发现,城郊种

群的皮质酮水平低于补充食物后的野外种群,野外

种群中补充高脂肪高蛋白食物的个体血浆皮质酮含

量低于补充低脂肪低蛋白食物的个体及未补充食物
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的个体。 这说明食物缺乏是诱发慢性应激反应的因

素之一,食物获取量与血浆皮质酮含量呈负相关。
Jenni鄄Eiermann 等 (2008) 对繁殖期家燕 (Hirunda
rustica)的食物可获得性与血浆皮质酮水平的关系

研究也得到类似的结论。 对歌带鹀(Melospiza melo鄄
dia)野外种群的控制性实验研究发现,栖息地内食

物短缺和天敌密度高 2 种因素同时存在时歌带鹀血

浆基础皮质酮浓度最高,存在其中一种因素时居中,
而 2 种因素均不存在时最低,表明食物缺乏与天敌

密度高两种因素可共同引发小型鸟类产生慢性应激

(Clinchy et al. ,2004)。
大约 75%的鸟类基础皮质酮分泌表现出随季

节变化的模式,基础皮质酮水平在换羽期和秋季低

于冬季和 繁 殖 期 ( Romero, 2002; Landys et al. ,
2006)。 其原因主要有以下 3 方面,首先不同季节的

代谢需求量不同导致皮质酮含量随季节变化,其次

不同季节鸟类表现各种行为所依赖的皮质酮含量不

同,最后在不同季节鸟类分泌不同含量的皮质酮以

应对即将出现的胁迫因素。 对灰脸圆尾鹱(Ptero鄄
droma macroptera)繁殖期不同阶段基础皮质酮水平

变化的研究发现,孵育期的基础皮质酮水平显著高

于繁殖期的其他阶段(孵育准备期和雏鸟抚育期),
这是由于孵育期成鸟的能量储备显著高于繁殖期的

其他阶段(Adams et al. ,2005)。 类似的研究还有

Lormee 等(2003)以红脚鲣鸟(Sula sula)为对象的

研究。 近期对 64 种鸟类的研究发现,鸟类的窝卵数

以及所处纬度与繁殖期血浆基础皮质酮水平显著正

相关(B佼kony et al. ,2009);对红领带鹀(Zonotrichia
capensis costaricensis)的研究发现,干旱季节雌雄个

体均表现慢性应激(Busch et al. ,2010)。 以上结果

表明,基础皮质酮水平随季节变化是鸟类适应繁殖

期的高能量需求以及栖息地资源条件变化的进化

结果。
社群中其他个体的社会性控制也可诱发慢性应

激( Schwabl et al. ,1988;Creel,2001)。 Schwabl 等

(1988)研究了白喉带鹀(Zonotrichia albicollis)等雀

形目鸟类的社群地位与皮质酮水平的关系,发现捕

捉所产生的突发刺激不会导致在社群中处于较高地

位的雄性成年个体皮质酮水平升高,而会导致地位

较低的雌性个体和出生一年的雄性个体皮质酮水平

迅速升高。 低等级的一岁雌性个体基础皮质酮水平

最高,高等级的成年雄性个体基础皮质酮水平最低。
在被笼养的群体中,供给食物的量和分布可使处于

中间地位的群体产生较大的个体间皮质酮水平差

异,其原因在于中间阶层的群体在社群中所处地位

与高等级和低等级的群体相比具有更多的不确定

性,因此食物的分配对该群体产生更大的影响。
对斑姬鹟(Ficedula hypoleuca)的研究发现,生

活在铜污染严重地区的斑姬鹟基础皮质酮水平与无

污染地区的个体无显著差异,因此污染物积累与皮

质酮的水平无关(Eeva et al. ,2005)。

3摇 野生鸟类应激反应的生态效应

突发应激反应是野生鸟类应对突发不利刺激的

适应性反应,在此过程中皮质酮的快速升高可通过

糖原异生作用(gluconeogenesis)促使血糖含量升高,
为脑提供更多的能量而提高神经系统的兴奋性以迅

速躲避天敌、恶劣气候以及发现食物(Wingfield et
al. ,1983,1994;Marra & Holberton,1998)。 此外,对
高山山雀(Parus gambeli)的实验结果显示,注射皮

质酮的山雀可以找到更多隐藏食物的地点,表明血

浆皮质酮含量随环境的快速变化可增强鸟类的记忆

力,从而提高其生存力( Saldanha et al. ,2000;Pra鄄
vosudov,2003)。

然而,长期高浓度的皮质酮对机体是有害的。
在突发应激后血浆中高水平的皮质酮可通过抑制下

丘脑和腺垂体分泌各种相关促激素而达到抑制自身

分泌的作用,该负反馈调节机制可使血浆皮质酮迅

速恢复到正常水平(Dallman,1992;de Kloet,1993)。
当突发刺激转变为慢性刺激时,负反馈调节机制则

会钝化甚至失效(Dallman,1992),失控的 HPA 轴不

断刺激皮质酮的分泌,破坏了原有皮质酮分泌鄄降解

平衡而导致血浆皮质酮长期维持高水平,慢性应激

发生。 由此引发的一系列副反应将对机体产生毒害

作用(Romero,2004)。 大量实验已证明,长期高水

平的皮质酮可抑制鸟类的繁殖和免疫能力、降低体

质进而降低存活率,从而影响野生鸟类的种群动态。
3郾 1摇 慢性应激对鸟类免疫能力的影响

皮质酮可通过影响血浆中白细胞和抗体的数量

而对免疫能力产生影响。 皮质酮可使附着在小血管

壁上的边缘中性粒细胞进入血液循环增加中性粒细

胞的比例,并通过抑制淋巴细胞 DNA 合成过程而降

低淋巴细胞的比例而降低免疫力 ( Casto et al. ,
2001; Owen鄄Ashley et al. , 2004; Roberts et al. ,
2007)。 对家麻雀(Passer domesticus)的研究发现,
皮质酮的分泌还可造成抗体数量减少而产生免疫抑
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制性(Evans et al. ,2000;Buchanan et al. ,2003)。
3郾 2摇 慢性应激对鸟类繁殖能力的影响

皮质酮可通过影响下丘脑鄄垂体鄄性腺内分泌轴

而抑制鸟类的繁殖。 皮质酮可抑制促性腺激素释放

激素的生成,进而减少黄体生成素的释放,并降低性

腺对黄体生成素的敏感性,最终抑制性腺发育和性

激素的释放(Wingfield & Sapolsky,2003)。 对美国

佛罗里达州的野外灌丛鸦(Aphelocoma coerulescens)
人工补充脂肪和蛋白质后记录繁殖起始时间并测定

血浆皮质酮、雄性睾酮及雌性雌二醇含量,结果显示

补充高脂肪高蛋白(HFHP)个体的血浆皮质酮含量

低于补充高脂肪低蛋白 ( HFLP) 及未补充食物

(CNT)的个体,补充食物的个体繁殖起始时间早于

CNT 个体,且 HFHP 个体繁殖时间早于 HFLP 个体,
雄性 HFHP 个体血浆睾酮含量高于 HFLP 及 CNT 的

个体,而补充食物对雌性个体血浆中雌二醇含量没

有影响(Schoech et al. ,2004),以上结果表明高水平

的皮质酮使鸟类的雄性激素水平下降并使繁殖

延迟。
皮质酮对繁殖能力的影响除表现在降低性激素

水平外,还表现在对后代性别比例的影响。 对繁殖

期雌性日本鹌鹑(Coturnix coturnix japonica)的皮质

酮水平与后代性别比例关系的研究显示,日本鹌鹑

后代性别比例与母体皮质酮水平显著相关,高皮质

酮水平导致产生更多的雌性后代( Pike & Petrie,
2006),该结果表明皮质酮可能是鸟类性别决定中

的一种相关因素,但其影响性别决定的机理尚未

明了。
3郾 3摇 慢性应激对鸟类种群存活率的影响

高水平的皮质酮不仅可降低鸟类的免疫力,还
可通过抑制外周组织蛋白质的合成并加速其分解而

造成组织蛋白质广泛破坏,出现肌肉消瘦、骨质疏

松、皮肤变薄、体重下降等现象(Marra & Holberton,
1998;Romero,2004),因此慢性应激可导致鸟类个体

的体质下降进而影响种群的存活率。 Brown 等

(2005)用 3 年的时间研究了野生红石燕(Petrocheli鄄
don pyrrhonota)的种群存活率与种群平均皮质酮水

平的关系,通过测定种群平均皮质酮水平并采用标

记重捕法检测种群 3 年内的生存状况。 结果发现极

高和极低皮质酮水平的种群的存活率均低于中等皮

质酮水平的种群,并且种群的年存活率随血浆皮质

酮含量的增加而减少。 Kitaysky 等(1999)对三趾鸥

(Larus tridactylus)的研究表明,在栖息地质量较差

时,由于亲鸟的觅食难度增加而减弱喂食频率,可导

致幼鸟的基础皮质酮水平升高而降低其对突发刺激

的反应能力,最终可使幼鸟的成活率降低。
处于慢性应激状态的雌鸟还可将皮质酮传递到

卵中,进而影响幼鸟的体质( Sockman & Schwabl,
2001; Hayward & Wingfield, 2004; Saino et al. ,
2005)。 对鹌鹑(Coturnix coturnix)注射皮质酮后分

析卵黄中皮质酮含量与母体血液中皮质酮含量的关

系,结果发现,高皮质酮水平的雌鸟会把皮质酮传递

到卵黄中,卵黄中高浓度的皮质酮可影响胚胎的发

育和降低幼鸟的生长率 ( Hayward & Wingfield,
2004)。 Saino 等 (2005 ) 使即将产卵的雌性家燕

(Hirundo rustica)面对捕食者的威胁,发现其产下的

卵中皮质酮含量显著升高。 此外,还发现注射过皮

质酮的卵孵化率显著降低,并且孵化出的幼鸟体重

显著小于正常卵孵化的幼鸟,其羽毛生长速度也显

著偏慢。 以上研究说明,卵中高水平的皮质酮严重

影响后代质量,最终可影响种群的存活率。

4摇 展摇 望

应激反应是野生鸟类应对不利环境条件的主要

生理机制。 栖息地的气候变化、食物条件、捕食者数

量、季节变化以及社群中的社会性控制等不利因素

均可诱发野生鸟类发生应激反应。 短期的皮质酮水

平升高可增强鸟类对环境的适应能力,但长期高水

平的皮质酮可通过影响鸟类的免疫能力和繁殖能力

而不利于鸟类的生存,进而影响野生鸟类的种群动

态。 野生鸟类的应激反应由生态因子引发继而对鸟

类的生态及行为学特征产生重要影响,因此应激反

应与野生鸟类生态学研究密切相关。 具体可有以下

3 个方面的应用:第一,由于栖息地质量的下降等生

存压力可诱发慢性应激,因此种群的慢性应激水平

可作为评估栖息地质量的参考指标用于鸟类保护的

研究中。 第二,慢性应激可导致鸟类个体存活率下

降以及繁殖力降低,因而对慢性应激水平的评估还

可应用于野外鸟类种群生态学的研究,可将内分泌、
栖息地质量以及种群的存活率及繁殖率结合分析从

而深入了解影响种群动态的机理。 最后,由于社群

地位可影响个体皮质酮水平的变化,因而可将慢性
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应激水平与鸟类的社会行为研究结合,进而更深入

地理解行为发生的生态和内分泌机理。
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