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候鸟迁徙过程中“雄性早现”的六种假说及未来研究热点 
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摘要：“雄性早现” (protandry) 是指雄性相对于雌性更早进入繁殖状态或更早到达繁殖地的现象。该文针对候

鸟的雄性比雌性在春季时更早到达繁殖地这一现象，介绍了雄性早现的 6 种假说，即等级优势 (rank advantage)
假说、敏感性 (susceptibility) 假说、限制性 (constraint) 假说、交配机会 (mate opportunity) 假说、等待代价 
(waiting cost) 假说和配偶选择 (mate choice) 假说，并通过近年来的研究证据阐述了上述假说对解释候鸟雄性早

现的适用性。此外，对鸟类雄性早现未来研究中可能的热点问题做了展望。 
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Six Hypotheses of Protandry in Migratory Birds and Study  
Hotspots in the Future 
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Abstract: Protandry refers the earlier arrival at breeding sites or reproductive stages of males than females. 
Focusing on the general phenomenon of males arriving at breeding sites earlier than females in migratory birds, we 
introduced six hypotheses for explaining the protandrous arrival, including rank advantage, susceptibility, constraint, 
mate opportunity, waiting cost, and mate choice hypothesis. We also discussed the applicability of these hypotheses to 
explain the protandry in migratory birds. In addition, we put forward the issues which might be important in the future 
research, including 1) occurrences of protandry in species of sexually homomorphism, 2) effects of global warming on 
protandry, and 3) effects of intrasexual competition on protandry. 
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“雄性早现” (protandry) 是指雄性个体相对于

雌性个体更早进入繁殖状态或更早到达繁殖地的

现 象 (Wiklund & Fagerström, 1977; Morbey & 
Ydenberg, 2001)。这种现象在许多动物类群都会发

生，例如线虫 (Grewal et al, 1993)、节肢动物

(Botterweg 1982; Thornhill & Alock, 1983; 
Muralimohan & Srinivasa, 2008)、鱼类 (Quinn & 
Unwin, 1993; Morbey, 2000)、两栖类  (Semlitsch 
1985; Semlitsch et al, 1993)、爬行类 (Weatherhead & 
Hoysak, 1989；Olsson & Madsen，1996)、鸟类 
(Francis & Cooke, 1986, 1990; Moore et al, 1990; 
Otahal, 1995) 和哺乳类  (Michener, 1983, 1984; 

Iason, 1989) 等。雄性早现常用不同时期种群性比

的变化表示，如果繁殖早期在繁殖地或者迁徙停歇

地的雄性个体所占比例高于雌性个体，则意味着出

现雄性早现 (Dierschke et al, 2005)。 
在春季迁徙季节，许多候鸟的雄性个体相对雌

性个体更早到达繁殖地，表现出雄性早现 (Morbey 
& Ydenberg, 2001; Rubolini et al, 2004; Kokko et al, 
2006)。早期候鸟雄性早现的研究多为描述性的，针

对其发生机制方面的研究较少，且受关注程度远低

于节肢动物与鱼类 (Morbey, 2000; Morbey & 
Ydenberg, 2001)。近年来，许多学者提出一些假说

来解释候鸟的雄性早现，并开展相关实验对这些假
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说进行验证 (Forstmeier, 2002; Kokko et al, 2006)。
研究候鸟雄性早现有助于加深对鸟类迁徙机制的

理解，特别是在全球变暖的背景下，研究雄性早现

对探讨候鸟的适应对策和全球变暖的生物学效应

具有重要意义。 
我国是候鸟资源丰富的国家。近 20 多年来，

通过鸟类环志等手段，对候鸟的迁徙路线、迁徙规

律等已有了较好的了解 (Zhang & Yang，1997)。然

而，关于候鸟两性个体迁徙时间差异的报道很少。

本文对前期的研究成果进行了归纳和总结，介绍了

候鸟雄性早现形成的机制及相应的实验证据，并提

出了该领域有待解决的问题和今后可能的研究方

向。 

1  候鸟雄性早现形成的假说及验证 

根据选择压力的作用对象，可将鸟类雄性早现

的假说归为间接选择假说与直接选择假说两大类。

间接选择假说认为，选择压力作用于单一性别之

内，包括等级优势 (rank advantage) 假说、敏感性

(susceptibility) 假说与限制性 (constraint) 假说；直

接选择假说认为，选择压力同时作用于雌雄两性个

体，从而使两性个体在到达繁殖地的时间上存在一

定的权衡，包括交配机会 (mate opportunity) 假说、

等待代价  (waiting cost)假说与配偶选择  (mate 
choice) 假说 (表 1)。 
1.1  等级优势假说及其验证 

等级优势假说是 Ketterson & Nolan (1976) 根
据候鸟的雄性个体在繁殖期所表现的领域行为而 
提出的。该假说认为，较早到达繁殖地的雄性个体

能够占领高质量的领域，从而获得较高的繁殖成功

率(Ketterson & Nolan, 1976; Myers, 1981)。按照该假

说，性别角色颠倒 (sex-role reversed) 的类群则可 

表 1 候鸟雄性早现的假说 
Tab. 1  Hypotheses of protandry in migratory birds 

选择方式 
Selective pattern 

假说 
Hypothesis 

选择压力 
Selective causation 

验证的主要鸟类类群 
Tested major bird groups 

等级优势 
Rank advantage  

作用于有领域行为的一方 (常为雄性)，使其通过早到

繁殖地而占据高质量领域并获得优势 
一雄多雌制的鸟类，有领域行为的鸟类 

敏感性 
Susceptibility  

雌性受到的选择压力更大，使雌性晚到达繁殖地以规

避繁殖地恶劣气候而导致的高死亡率 
雄性体型大于雌性的鸟类 间接选择 

Indirect 
selection 

限制性 
Constraint  

受与到达繁殖地早晚相关的因素影响，如越冬地纬

度、开始迁徙日期、迁徙速率等 
雄性越冬地比雌性更靠近繁殖地的鸟类，雄

性比雌性更早开始迁徙的鸟类 

交配机会 
Mate opportunity 

选择压力作用于雄性个体，早到达繁殖地的雄性可获

得更多交配机会 
具婚外交配行为的鸟类 

等待代价 
Waiting cost 

选择压力作用于雌性，降低雌性在繁殖地等待雄性的

代价 
目前缺乏支持证据 直接选择 

Direct selection 

配偶选择 
Mate choice 

选择压力作用于雌性，雌性较晚到达繁殖地，作为交

配前对雄性质量的评估 
目前缺乏支持证据 

 
能出现雌性早现 (Morbey & Ydenberg, 2001)。 

大量研究表明，雄性鸟类在繁殖期通过较早到

达繁殖地来占据高质量的领域  (Brooke, 1979; 
Arvidsson & Neergaard, 1991; Currie et al, 2000)。这

种现象在多配偶制的鸟类中最为明显，并最终导致

一些个体可以获得多个配偶，而一些个体无法获得

配偶 (Hasselquist, 1998)。从繁殖期有领域行为和无

领域行为的鸟类的两性个体在到达繁殖地时间早

晚的差异上看，在有领域行为的鸟类中，占据领域

的一方 (多为雄性) 通常比另一方 (多为雌性) 更

早到达繁殖地 (Myers, 1981; Oring & Lank, 1982; 
Francis & Cooke, 1986)；而大部分无领域行为鸟类

的雌雄个体则同时到达繁殖地，如雪雁，Chen 
caerulescens (Cooke et al, 1975)、蓝头黑鹂，

Euphagus cyanocephblus (Orians, 1980)、三趾鹬，

Calidris alba (Myers, 1981)。这也间接支持了等级优

势假说。另外，Kokko (1999) 利用模型研究提早到

达繁殖地的候鸟个体间的竞争，也证实了对高质量

领域的竞争是导致雄性早现的主要因素。 
尽管目前普遍接受早到达繁殖地有助于占据
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高质量的领域，不同鸟类的同性别个体在占据高质

量领域方面所采取的策略有所不同。大部分研究表

明，与到达繁殖地较晚的同性别个体相比，较早到

达的个体在鸣唱  (Arvidsson & Neergaard, 1991; 
Lampe & Epsmark, 1994)、繁殖羽特征 (Slagsvold & 
Lifjeld, 1988; Ninni et al, 2004) 等方面常表现出更

具吸引力的性信号 (sexual signal)。Møller (1994)的
研究表明，欧洲的家燕 (Hirundo rustica) 种群中，

第二性征明显的雄性比第二性征不明显的雄性早

到达繁殖地并早开始繁殖，从而繁殖出更多的后

代。但 Forstemier (2002) 对褐柳莺 (Phylloscopus 
fuscatus) 的研究发现，由于体型较小的雄性个体在

与体型较大的雄性个体进行资源竞争时处于劣势，

进而倾向于更早到达繁殖地以优先占据高质量的

领域从而获得优势。而体型较大的雄性个体则会利

用其竞争优势来抢夺体型较小鸟类已占据的高质

量领域。 
然而，等级优势假说未能进一步考虑雄性相对

雌性早到达繁殖地所付出的代价与获得的收益之

间的关系 (Morbey & Ydenberg, 2001)。另外，一些

无领域行为的鸟类也存在两性个体在到达繁殖地

的时间上的差异，如红颈瓣蹼鹬(Phalaropus lobatus)
和细嘴瓣蹼鹬(Steganopus tricolor) (Reynolds et al, 
1986)。这是等级优势假说无法解释的。 
1.2  敏感性假说及其验证 

敏感性假说最早见于 Ketterson & Nolan (1976)
对暗眼灯草鹀 (Junco hyemalis) 越冬种群分布与气

候关系的研究。他们认为，如果雄性个体对繁殖地

恶劣环境的耐受程度高于雌性个体，则可能出现雄

性早现。例如，如果同种鸟类雄性个体的体型大于

雌性个体，雄性个体则能够较好地抵御恶劣气候条

件的不利影响 (Ketterson & Nolan, 1983; Francis & 
Cooke, 1986; Møller, 1994)。雄性早现的程度取决于

两性个体对恶劣环境耐受程度的差异。两性个体耐

受程度的差异越大，雄性早现的程度则越高。与雄

性早现的发生相类似，如果雄性个体对环境的敏感

性高于雌性个体，那么可能会出现雌性早现现象

(Morbey & Ydenberg, 2001)。 
敏感性假说在一些鸟类的研究中获得了直接

或间接的支持证据。Møller (2004) 对家燕的研究表

明，雄性早现的程度与繁殖地的气候恶劣程度相

关，当繁殖地的气候条件较恶劣时，雄性早现的程

度降低；Kissner et al (2003) 对 30 种雀形目鸟类的

研究发现，雄性早现的程度随着两性个体的体型差

异的增加而增加。另外，Reynolds et al (1986) 的研

究发现，性别角色颠倒的红颈瓣蹼鹬 (Phalaropus 
lobatus) 雌性早现的程度与迁徙早期所出现的恶劣

气候的天数呈负相关。 
然而，尽管某些鸟类的雄性体型小于雌性，如

黑腹滨鹬，Calidris alpina (Holmes, 1966)、高跷鹬, 
Micropalama himantopus (Jehl, 1973)、褐柳莺，

Phylloscopus fuscatus (Forstemier, 2002)，或者雌雄

个体体型相似，如莺类 (Francis & Cooke, 1986)，
但同样发生雄性早现。作者对春季迁徙期经过我国

东部沿海地区 (长江口和渤海湾) 的鸻鹬类两性个

体的迁徙时间顺序的比较表明，红腹滨鹬 (Calidris 
canutus)、红颈滨鹬 (Calidris ruficollis)、黑腹滨鹬、

尖尾滨鹬 (Calidris acuminata)、弯嘴滨鹬 (Calidris 
ferruginea)、跷嘴鹬 (Xenus cinereus)、斑尾塍鹬

(Limosa lapponica) 和三趾鹬 (Calidris alba) 等 8
种鸟类在春季迁徙季节均表现出明显的雄性早现 
(Hui et al, 未发表结果)。鸻鹬类为两性同形类群，

并且大部分种类的雌鸟稍大于雄鸟 (尖尾滨鹬的雄

性个体大于雌性个体) (Székely et al, 2000)。因此，

敏感性假说并不适用于解释这些候鸟的雄性早现。 
1.3  限制性假说及其验证 

限制性假说最早见于 Gauthreaux (1978) 的研

究。他认为，候鸟雄性早现的发生取决于影响两性

个体到达繁殖地时间的一些限制因子。这些限制因

子包括两性个体的越冬地纬度分布 (Ketterson & 
Nolan, 1983; Komar et al, 2005)、越冬地质量 (Terril 
& Berthold, 1989)、离开越冬地的时间 (Moore et al, 
1990; Wood, 1992; Marra et al, 1998)、迁徙速度 
(Chandler & Mulvihill, 1990; Swanson et al, 1999)、
在迁徙停歇地的停留时间 (Otahal, 1995) 等。例如，

一些候鸟两性个体的越冬地分布具有纬度差异，大

部分雄鸟的越冬地比雌鸟更加靠近繁殖地 (Cristol 
et al, 1999)，如果雄鸟与雌鸟开始迁徙时间以及迁

徙速率都相同，即会产生雄性早现。 
限制性假说在候鸟的研究中获得了大量证据

支持。例如，Ketterson & Nolan (1976, 1983) 对发

生雄性早现的暗眼灯草鹀的研究表明，雄鸟比雌鸟

的越冬地更靠近繁殖地；Catry et al (2004) 对欧亚

鸲 (Erithacus rubecula) 的研究表明，不仅雄鸟较雌

鸟越冬地的分布纬度更靠近繁殖地，而且雄鸟比雌

鸟更早离开越冬地；Dierschke et al (2005) 发现穗鵖
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(Oenanthe oenanthe) 雌鸟在迁徙停歇地的停留时

间比雄鸟更长是导致雄性早现的原因；Komar et al 
(2005) 对在墨西哥越冬的 45 种候鸟的研究表明，

大部分种类的雄鸟比雌鸟越冬地更靠近繁殖地。 
1.4  交配机会假说及其验证 

交配机会假说最早由 Wiklund & Fagerström 
(1977) 在对昆虫雄性早现的研究中提出的，

Reynolds et al (1986) 通过对红颈瓣蹼鹬与细嘴瓣

蹼鹬 (Steganopus tricolor) 繁殖生物学研究，指出

该假说适用于解释候鸟两性个体到达繁殖地的时

间差异。交配机会假说认为，雄性通过较早到达繁

殖地，提高了遇见配偶的机会，并可能提高婚外交

配的几率，最终提高繁殖成功率 (Reynolds et al, 
1986; Huyvaert et al, 2006)。另外，如果雌性在一个

繁殖季节能够多次繁殖 (如一雌多雄制)，则可能出

现雌性早现 (Morbey & Ydenberg, 2001)；对无领域

行为的鸟类而言，雌鸟更有可能早到繁殖地，以争

取更多的交配机会 (Huyvaert et al, 2006)。 
近年来的研究发现，很多鸟类具有婚外交配现

象。这使得交配机会假说得到越来越多的支持证

据。例如，Huyvaert et al (2006) 发现加岛信天翁

(Phoebastria irrorata) 雄鸟到达繁殖地的时间越

早，发生婚外交配的几率越高；Coppack et al (2006)
对 5 种迁徙鸣禽的研究表明，鸟类的雄性早现程度

与婚外交配的发生几率呈正相关；Rubolini et al 
(2004) 对 21 种在非洲撒哈拉沙漠以南区域越冬的

单配偶婚配制度候鸟的两性个体迁徙时间与生物

学特征的比较表明，增加交配机会是这些候鸟发生

雄性早现的最重要原因。另外，Tøttrup & Thorup 
(2008) 对北欧鸣禽的研究、Cooper et al (2009) 对
美洲食蜂鹟  (Tyrannus tyrannas) 的研究以及

Møller et al (2009) 对家燕的研究结果也都支持交

配机会假说。 
值得注意的是，Morbey & Ydenberg (2001) 曾

引用 Kokko (1999) 的雄性早现进化模型作为支持

等级优势假说的证据。然而，Kokko et al (2006) 认
为，上述模型只包含了单一性别内 (通常为雄性)
的竞争，而未考虑雌雄两性在到达繁殖地时间上的

差异。Kokko et al (2006) 对该模型进行了修正，并

根据修正的模型提出交配机会假说是鸟类雄性早

现的惟一解释。 
1.5  等待代价假说及其验证 

该假说最早由 Fagerström & Wiklund (1982) 在

对蝴蝶交配策略的研究中提出。他们认为，如果雌

性必须等待雄性建立领域后才开始繁殖活动，那么

雌性可能会选择延迟到达繁殖地，以降低它们在繁

殖地等待雄性所付出的代价  (Fagerström & 
Wiklund, 1982)。雌性等待的代价越大，雄性早现的

程度越高。Francis & Cooke (1990) 在对玫胸白翅斑

雀 (Pheucticus ludovicianus) 春季差异性迁徙的研

究中提出，等待代价假说也适应于鸟类，延迟到达

繁殖地的雌性可以从减小等待代价中获益，从而导

致雄性早现的发生。事实上，雌性通过晚到达繁殖

地而获得优势，是因为在很大程度上，雌性是在竞

争有领域行为的雄性个体，而雄性个体的数量在迁

徙期随时间推移而逐渐增加。该假说是从雌性的角

度来解释雄性早现的产生原因。但目前该假说在鸟

类雄性早现的研究方面还没有直接的证据支持。 
1.6  配偶选择假说及其验证 

配偶选择假说也是从雌性的角度来解释雄性

早现的产生原因。该假说认为，雌性倾向于选择存

活时间较长的高质量雄性作为配偶 (Wang et al, 
1990; Wedell, 1992)。根据这个假说，如果雌性通过

对雄性保卫领域的时间长短来对雄性的寿命以及

身体条件进行评价，那么雄性早现能够增加雄性被

雌性选择作为配偶的机会。雄性早现的程度取决于

雄性早到达繁殖地所获得的收益与等待雌性所付

出的代价之间的权衡。Kokko et al (1999) 对黑琴鸡

(Tetrao tetrix) 的研究证实，雌鸟能够通过雄鸟在求

偶场的位置以及求偶表现来选择高质量的雄性个

体。Dunn & Cockburn (1999) 的研究发现，雌性华

丽细尾鹩莺 (Malurus cyaneus) 可以通过雄性换羽

时间的早晚来区分其质量，并选择与高质量的雄性

交配，间接支持了配偶选择假说。但目前有关配偶

选择假说在候鸟雄性早现的研究方面还缺乏证据

支持。 

2  未来可能的研究热点 

2.1  两性同形鸟类的雄性早现研究 
尽管在候鸟雄性早现的研究方面已经开展了

大量的研究工作，但目前研究对象集中于在野外可

直接进行性别鉴定的两性异形鸟类 (Rubolini et al, 
2004; Rainio et al, 2007)。这些鸟类的两性个体在体

型大小、体羽颜色等方面的特征差异明显，这些特

征可能成为影响雄性早现是否发生以及发生程度

的主要因素。长期以来，受到性别鉴定方法的限制，
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两性同形鸟类的雄性早现发生情况我们还缺乏了

解 (Edwards & Forbes, 2007)。近年来，鸟类性别鉴

定引物的开发 (Ellegren & Sheldon, 1997; Griffiths 
et al, 1998; Bantock et al, 2008; Wang & Zhang, 2009)
使得通过分子手段鉴定鸟类性别成为可能。因而，

结合繁殖地、越冬地与迁徙停歇地的种群特征以及

迁徙策略，探讨两性同形候鸟的雄性早现发生情

况，将为全面了解候鸟雄性早现的形成及其机制提

供重要补充。 
2.2  全球变暖对候鸟雄性早现的影响 

敏感性假说认为，雄性早现的程度取决于两性

个体对恶劣环境耐受程度的差异。随着近年来的全

球变暖，很多鸟类在春季迁徙期更早到达繁殖地

(Walther et al, 2002; Lehikoinen et al, 2004; Parmesan, 
2006)。由于两性鸟类在迁徙时间上的差异，全球变

暖可能对雌雄两性鸟类的迁徙活动产生不同影响

(Rainio et al, 2007)，从而使雄性早现程度发生变化。

例如，Møller (2004) 在丹麦的研究表明，气候变暖

对家燕雄鸟的影响程度要大于雌鸟，从而导致雄性

早现程度随全球气候变暖而增强；而 Rainio et al 
(2007) 对迁徙鸣禽的研究以及 Tøttrup & Thorup 
(2008) 对北欧鸣禽 22 年来的环志数据的分析都表

明气候变暖对两性鸟类的作用相同，鸟类雄性早现

的程度尚未随气候变化而变化。因此，两性个体对

气候变暖的响应可能因种而异  (Rubolini et al, 
2007)。结合不同鸟类类群的生物学和生态学特征，

分析气候变化对不同鸟类雄性早现的影响，有助于

进一步了解全球变暖的生物学效应。 
2.3  同性个体竞争对雄性早现的影响 

尽管候鸟雄性早现的发生及其程度取决于两

性个体在到达繁殖地时间上的差异，但同性个体在

到达繁殖地的时间差异也影响着雄性早现的发生

(Møller et al, 2009)。与雌性个体相比，雄性个体通

常具有领域行为，它们到达繁殖地的时间受到较稳

定的选择压力 (Holzapfel & Bradshaw, 2002)。因此，

研究雄性个体间的竞争有助于了解雄性早现的发

生情况。另外，不同性别鸟类到达繁殖地的时间不

仅与外界环境的选择压力有关，而且与配偶到达繁

殖地的时间密切相关 (Møller et al, 2009)。因此，研

究雌性个体在迁徙和到达繁殖地时间上的差异也

有助于了解雄性早现的发生情况。 

3  小  结 

雄性早现是动物中较为常见一种现象，在众多

的无脊椎动物和脊椎动物类群中都有发现。近年研

究表明，许多候鸟类群表现出雄性早现 (Francis & 
Cooke, 1986, 1990; Moore et al, 1990; Otahal, 1995)。
目前用于解释鸟类雄性早现的 6 种假说中，被大多

数学者所接受的为等级优势假说  (Ketterson & 
Nolan, 1976；Kokko, 1999; Forstemier, 2002) 与交配

机会假说 (Reynolds et al, 1986; Rubolini et al, 2004; 
Kokko et al, 2006)。Morbey & Ydenberg (2001) 曾认

为支持等级优势假说的证据最为充分，但近年来更

多的研究结果支持交配机会假说 (Rubolini et al, 
2004; Kokko et al, 2006; Møller et al, 2009)。由于等

待代价与配偶选择假说在鸟类的研究中缺乏更多

直接证据支持，一些学者认为，直接选择假说中只

有交配机会假说适用于鸟类 (Morbey & Ydenberg, 
2001)。 

另外，由于不同鸟类在生物学和生态学特征上

的差异，雄性早现的发生机理可能各不相同，单一

假说无法在所有鸟类中得到验证。然而，不同假说

并非完全独立或相互排斥的，结合两个或者更多的

假说往往可以更好地解释鸟类的雄性早现。例如，

如果雄性个体占据高质量的领域可以帮助其获得

更多的配偶，那么等级优势假说与交配机会假说可

能同时起作用 (Reynolds et al, 1986)。此外，敏感性

假说和等级优势假说也存在一定关联。很多研究表

明，高质量的雄性个体能够更好地适应繁殖早期恶

劣的气候条件，它们较早到达繁殖地并占领高质量

的领域，因此可获得等级优势并拥有较高的繁殖成

功率 (Møller, 1994, 2004; Potti, 1998; Gil & Slater, 
2000; Møller et al, 2003)，这同时支持了敏感性假说

和等级优势假说。 
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