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基于公民科学数据的中国鸟类城市化响应及适应性
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摘要：全球鸟类多样性正面临巨大威胁。现有关于鸟类特征与其城市化响应的研究多聚焦于

地方或区域尺度，采用分类变量对鸟类城市耐受力进行分级，且较少考虑物种间进化关系，致

使鸟类特征与其对城市化响应的关联机制存在诸多争议。因此，本文综合了2012—2020年中

国范围内952036个鸟类公民科学观测数据和多种连续的城市化水平测度方法（城市与建成区

比例、人口密度和夜间灯光强度），基于系统发育的视角，从国家、省域和城市尺度探究中国鸟

类的城市化响应模式及空间适应性。结果表明：具有较多的窝卵数和食性泛化的鸟类是最能

适应城市化的物种。非系统发育和系统发育两种视角度量得出的鸟类城市化响应模式不同，

表明物种间进化关系的确掩盖了鸟类在城市适应性上的表现：同一进化枝系上在建筑崖壁上

筑巢的鸟类更易适应城市建成环境。此外，不同纬度背景下影响鸟类城市适应性的决定性因

素有所不同：高位觅食在高纬度城市环境中发挥重要作用，食虫鸟在中纬度区表现出高城市耐

受力，而迁徙鸟是低纬度区预测鸟类高城市适应性的重要特征。
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1 引言

全球生物多样性正面临巨大威胁[1]。1970—2016年哺乳动物、鸟类、两栖动物、爬
行动物和鱼类的种群规模平均下降了 68%[2]。其中，鸟类也受到了严重的影响。预计到
2100年，数百种鸟类的生存范围将大幅下降甚至濒临灭绝[3]。城市中的鸟类多样性受到
威胁[4-5]。一方面，致密的扩张使得城市中的鸟类自然栖息地被不透水材料取代，面临面
积大幅减少和破碎化的困境[6]；另一方面，高密度的人类活动造成夜间光污染和与人造物
体碰撞风险高等诸多问题，对鸟类的生活施加消极影响。这使得鸟类多样性保护面临严
峻挑战。越来越多的地理学者开始聚焦相关问题，《中国学科及前沿领域发展战略研究
（2021—2035）》地理科学的学科规划中也鼓励大数据、人工智能等新技术方法在人文地
理研究中的使用，指出了城市地理学领域要注意提高城市化、资源、环境与可持续发展
关系等复杂系统的定量研究水平[7]。因此，对城市化与鸟类多样性的关系进行深入研究响
应了国际、国内地理学前沿领域的热点议题，有利于为相关政策的制定提供科学依据。
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现有研究指出，城市建成环境能够筛选出耐受力较高的鸟类，使得鸟类的种类、功
能、乃至表征类群形成和演化过程的系统发育展现趋同倾向[8]。上述的环境过滤作用使得
研究城市化与鸟类多样性的关系成为可能。研究表明具有不同窝卵数、体型、体重、卵
重量、筑巢区域、觅食区域、食性和居留型等形态和生理特征的鸟类，可能会表现出不
同的城市适应性。美国的一项研究发现鸟类体重、窝卵数、筑巢区域和繁殖时间可以较
好地预测受到人类活动影响的物种[9]；在耶路撒冷城市中心区进行的研究发现食性、筑巢
区域和居留型是影响鸟类能否生存的重要因素[10]。此外，研究发现具有较宽生态位物种
的灭绝风险比窄生态位物种更低。生态位宽的鸟类对环境的要求更泛化，这可能会提高
其对城市的耐受力。物种对城市的耐受性部分源于这些特征的组合[11]。因此，确定哪些
形态与生理特征可能与鸟类对城市的适应性相关有助于增加对鸟类多样性与城市化之间
关联的理解。

可惜的是，尽管有大量研究关注城市建成环境中鸟类的各类特征，但相关研究结果
依然存在较强的不确定性，即在鸟类特征对城市适应性的作用效果和方向上仍有争议。
生活史方面，匈牙利的一项研究表明城市地区的鸟类比相邻农村地区体型更小[12]，而在
澳洲进行的一项研究发现剩余脑容量和体型越大的物种对城市环境的适应性越强[13]。同
样的矛盾也出现在鸟类食性方面。巴西的一项研究发现房屋数量和食谷、食蜜鸟的丰富
度正相关[14]，然而在智利小型公园内房屋密度与食谷鸟呈现了显著的负向关联[15]。在筑
巢和觅食区域的选择上，英国的一项研究发现高处筑巢鸟似乎更受城市的青睐[16]，而另
一项荟萃分析显示，筑巢偏好并不会对鸟类的城市化响应产生一致性影响[17]。居留型方
面，候鸟被认为可以通过迁徙的方式规避恶劣条件以获取更多资源 [18]，而大量研究发
现，与留鸟相比，候鸟似乎更容易受到高层建筑和升高的气温的影响[19-20]。因此，有必要
更加全面地了解具有高城市耐受力的鸟类特征。

上述不确定结果可能的解释包括：首先，时空有限的数据可能会限制结果的普适
性。多数对于鸟类特征与城市耐受力关联的探索集中于地方或区域尺度，目前缺乏国家
尺度尤其是对于亚洲国家的研究。而公民科学数据（Citizen Science Data）作为一种借助
普通公众数据采集与分析而获取的科研数据，为大型时空尺度下描述鸟类的丰度、分布
和功能组成并验证假设提供了新的可能性[21-22]。其次，用分类变量对鸟类的城市耐受力进
行分级可能会限制结果的可推广性。有研究者将鸟类直接分成在城市中存在或不存在两
类，或根据鸟类对城市的利用方式对其分级，如城市回避者、城市适应者和城市利用者
等[15, 23]。这样的分类主观假设同组的鸟类对城市化的反应是相同的，可能会给结果带来
一定的误差。鸟类活动的城市环境需要更加精细的连续测量。土地利用、人口密度和夜
间灯光等多样化的遥感数据集有助于本文从栖息地、行为和生理等多个方面度量鸟类对
城市化的耐受力。此外，考虑系统发育的约束可能会展现不同的结果。越来越多的研究
表明，与周边自然区域相比，城市地区的鸟类系统发育和功能趋于同质化[8, 24]。这种同质
化主要源于进化枝上物种的减少和功能专才的减少。在城市地区生存下来的鸟类群落在
系统发育和功能上的多样性较低，它们可能具有一些共同的特征，使它们能够利用城市
环境特有的资源并避免风险[25-26]。在共同进化史的影响下，鸟类可能倾向于对城市化产生
相近的反应[25]，而亲缘关系带来的相似性也许会掩盖部分特征在城市耐受力上的表现[13]。

综上所述，本文尝试确定哪些形态和生理特征与鸟类在国家尺度的高城市耐受力相
关。本文的研究在包含广泛性状特征的同时，采用连续的城市化测度方式，考虑了系统
发育约束，并涵盖了国家、省域和城市多空间维度，以期增强城市化与鸟类多样性作用
关系研究的确定性与可推广性。本文选择中国作为研究区域，一方面，中国自然环境多
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样，生物多样性丰富，约有1372种鸟类[26]。另一方面，中国大多数地区处于快速发展阶
段，预计到2050年城市人口将增加至2.92亿人[27]，城市的大规模扩张可以预见将对中国
的生物多样性产生影响，是研究城市化对生物多样性的影响的典型案例地。

2 研究方法与数据来源

2.1 鸟类观测数据
本文通过中国观鸟记录中心 （http://www.birdreport.cn） 获取中国境内鸟类点位数

据，并对坐标进行人工矫正。中国观鸟记录中心是中国第一个公开和专业的鸟类记录非
政府组织。参与者通过网站提交鸟类物种观测记录，包含观测日期、时间、位置坐标以
及观察到的鸟类个体数量，经由专业鸟类学家审核，建立观鸟数据集。本文纠正了可能
不正确的坐标，有些显然在海里或与所述省份不符（即落在所报省份范围之外）的观测
值被手动排除。

本文采用2012年1月—2020年12月数据，仅对观测次数＞50的物种进行分析，最终
包括874种鸟类在12470个观测点的952036条观测记录被纳入分析（图1）。

观测次数最多的城市为北京市（暂未含港澳台数据），2012—2020年观测次数高达
104249次。总体上，中部、东南沿海和京津等经济发达地区观鸟活动开展地充分，观测
记录数更多。从观测到的鸟类数量来看，观测的鸟类数量最多的区域同样集中在上述地
区，观测鸟类数量最多的城市武汉市在观测年间共记录鸟类 1127861只。相比于观测次
数和观测鸟类数量，各地观测到的鸟类种数更为平均，其中云南省的德宏傣族景颇族自
治州、保山市以及北京直辖市等地观测鸟类种数均超过450种。
2.2 鸟类形态与生理特征

基于开源数据集 Ecological Archives E096-269[28]、E095-178[29]和世界鸟类生存手册

注：基于自然资源部标准地图服务网站GS(2019)1697号的标准地图制作，底图边界无修改。

图1 研究区域与观测点分布
Fig. 1 Study area and distribution of observation sites
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（https://birdsoftheworld.org），本文对鸟类形态与生理的10个特征变量进行描述，包括窝
卵数、卵重量、体重、体长、筑巢广度、饮食广度、筑巢偏好、饮食偏好、觅食偏好和
迁徙偏好（表 1）。对于鸟类某些缺失的特征信息，参照相同属的相近物种进行综合评
价。同时，还建立了包含本文中所观测的874种鸟类的系统发育进化树（利用树状分支
图形来表示物种间的进化关系），该进化树由全球鸟类系统发育树修剪生成 （http://
birdtree.org/） [30]。
2.3 城市化适应性度量

本文通过城市与建筑区比例（反映自然栖息地的丧失）、人口密度（反映人类干扰的
强度）和夜间灯光（反映夜间灯光的强度）来衡量地区的城市化水平。城市与建筑区数
据来自 MODIS 年度土地覆盖产品 MCD12Q1[31]，分辨率为 500 m，数据时段为 2012—
2020年。选择国际地球生物圈计划（IGBP）分类方式，提取出中国境内城市与建筑区域

表1 鸟类的形态和生理特征描述表
Tab. 1 Description of the morphological and life history traits

分类

生活史特征

生态位广度

行为偏好

变量

窝卵数

卵重量

体重

体长

筑巢广度

饮食广度

筑巢偏好

饮食偏好

觅食偏好

迁徙偏好

定义

筑巢—树冠

筑巢—地面

筑巢—水边

筑巢—建筑

筑巢—其他

食性—食植性

食性—食肉性

食性—食虫性

食性—杂食性

觅食—树冠

觅食—地面

觅食—水边

觅食—飞行

觅食—其他

迁徙—留鸟

迁徙—冬候鸟

迁徙—夏候鸟

迁徙—旅鸟

迁徙—其他

解释

窝巢中卵的个数(个)

平均卵重量(g)

平均体重(g)

平均体长(mm)

主要筑巢区域的数量

主要饮食类型的数量

筑巢于树冠及枝叶，植被中上层

筑巢于地面，植被中下层

筑巢于水面、水岸、湿生植被、滩涂或
其他靠近水体的区域

筑巢于建筑墙体、空调机箱或土壁

以上筑巢区域超过一类者

主要觅食植物的叶、种子、果实和叶汁

主要觅食鱼类、软体动物、两栖类、小型哺乳类
或其他鸟类

主要觅食昆虫

腐食性或觅食以上食物类型超过一类

觅食于树冠及枝叶，植被中上层

觅食于地面，植被中下层

觅食于水面、水岸、湿生植被、滩涂
或其他靠近水体的区域

飞行觅食

以上觅食区域超过一类者

一年四季均生活于中国

冬季到中国越冬

繁殖季节到中国繁殖

春秋迁徙季节路过中国

在中国以上居留型超过一类者

数据来源

参考文献[28]

参考文献[28]

参考文献[28]

Birds of the world

参考文献[29]

参考文献[29]

注：生态位广度利用数据库Ecological Archives E095-178[29]进行计算，该数据库详细标明鸟类物种的每类饮食偏好和

觅食偏好的估计使用百分比；饮食偏好和觅食偏好分别分为10类和7类，各类别估计使用百分比之和为100%；对于每

个物种，我们计算了使用百分比大于0的饮食和觅食偏好的类别数量作为其饮食广度和筑巢广度。在中国不同地理分

布下具有不同迁移偏好的物种被归类为“迁移—其他”。
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（不透水面占比≥ 30%）。人口密度来源于WORLDPOP年度人口密度开放数据[32]，分辨率
为1 km×1 km，数据时段为2012—2020年（https://www.worldpop.org/）。VIIRS夜间灯光
依据年份对月度数据进行合成（https://eogdata.mines.edu/products/vnl/），获得2012—2020
年年度夜间灯光强度影像，分辨率为1 km×1 km。灯光数据已过滤掉背景噪声（如火灾
和其他光源污染） [33]。

为了匹配鸟类观测记录，最大限度地减少尺度谬误导致的潜在偏差，本文计算每个
观测点5 km缓冲区范围内城市与建筑区
占比、人口平均密度和夜间灯光平均强
度。本文计算每个物种在夜间灯光平均
辐射值上分布平均数和中位数，以反映
鸟类对夜间灯光的适应性。为了考虑不
确定性和采样差异，本文根据每个观测
地的观测鸟类个体数量计算了每个物种
在夜间灯光平均辐射值上分布的加权平
均数（图 2）。同时，本文还分别计算了
每个物种在城市与建筑区占比和人口密
度这两类城市化指标平均辐射值上的 3
个统计量（表 2）。随后，对 9个城市化
响应统计值进行主成分分析 （Principal
Components Analysis, PCA），利用指标
线性变化作降维处理，并将数据投影在
方差最大的方向提取得到第一主成分
（Principal Component 1, PC1）作为综合
指标，反映鸟类对城市化的综合适应性。
2.4 模型与方法
2.4.1 建立全局模型 为了避免将高度共
线的变量同时纳入模型，本文对鸟类连
续的形态和生理特征变量进行相关性分
析 （R 4.0.2 的“corrplot”包 [34]，图 3）。
结果表明体重（BM）和卵重（EM）量
高度正相关（r = 0.82，P < 0.001），因
此体重被排除在后续分析之外。本文设
置 9 个鸟类形态和生理特征作为自变
量，城市适应性指标作为因变量，建立
了多元线性回归全局模型，尝试对鸟类
形态与生理特征和城市适应性间的相关性而非因果进行探究。

为了符合线性模型假设，本文在窝卵数（CS）、卵重量（EM）和体型（BS）对数变
换的基础上，对所有线性回归模型做进一步加权处理，以此使单位地点观测次数更多的
物种在模型中具有更大权重。其中，权重测算方式为观测次数 （C） /观测场地数
（NS）。此外，本文对自变量进行标准化以消除量纲的影响（使用R 4.0.2的“arm”包[35]），
便于比较不同的自变量对因变量的相对影响大小。本文计算广义方差膨胀系数（VIF），
对预测变量间的多重线性相关性进行检验（使用R 4.0.2的“car”包[36]）。VIF特征值小于
＜5，表明不存在多重共线性问题。

表2 鸟类在观测点5 km缓冲区的响应统计值描述
Tab. 2 Definition of features for measuring birds' response

to urbanization in a 5-km buffer zone

变量

城市与建筑区
占比(%)

人口平均密度
(人·km-2)

夜间灯光
平均辐射值
(nW·cm-2·sr-1)

统计量

加权平均数

平均数

中位数

加权平均数

平均数

中位数

加权平均数

平均数

中位数

平均值

0.13

0.15

0.08

1978.62

2283.34

772.73

3.99

4.59

2.24

标准差

0.14

0.14

0.15

2812.61

2922.10

2193.48

4.52

4.65

4.55

注：城市适应性为9个城市化响应统计值的PC1描述。

图2 给定物种的夜间灯光平均辐射值—密度分布

Fig. 2 Night light average radiance-density distributions

of given species
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2.4.2 加入模型平均 为了更好地对

全局模型进行分析，本文求出模型所

有 可 能 的 子 集 （使 用 R 4.0.2 的

“MuMin” 包 [37] 中 的 “dredge” 功

能），允许任何可能的特征成为占主

导作用的预测变量，并使用模型平均

的方法对顶部模型进行融合。最终，

每个全局模型均评估了 512 个子集，

选取ΔAIC＜4的顶部模型估计模型平

均的参数。

2.4.3 加入系统发育分析 为了判断

鸟类的形态和生理特征以及对城市化

的响应是否受到共同进化史的影响，

本文使用 4种系统发育指数对鸟类城

市适应性以及每个连续的预测变量进

行了系统发育信号分析[38, 39]。鉴于鸟

类的城市适应性受到系统发育的显著

影响，本文建立基于系统发育的多元

线性回归模型（采用R的“phylolm”

包[40]），从进化的视角探究鸟类形态与生理特征与对城市化响应间的关联。系统发育（分

析时考虑物种间进化关系）和非系统发育分析（分析时未考虑物种间进化关系）采用的

是近似的全局模型，不同点在于系统发育分析中线性模型的似然值与进化枝上物种的数

量呈线性关系，运用类似的方法求出全局模型所有可能的子集并进行模型平均。

2.4.4 加入纬度区和典型城市分析 为进一步讨论鸟类的城市化响应模式在不同自然地理

背景下的稳健性与差异性，本文依次在省域和城市尺度进行了延展性分析。在省域尺

度，本文将中国分成低（15°N~30°N）、中（30°N~45°N）和高（45°N~60°N） 3个纬度区

进行分析；在城市尺度，本文依次选取位于北京、上海和广州3个超大城市作为典型城

市进行分析。本文针对不同纬度区和典型城市的鸟类观测记录，以9个鸟类形态和生理

特征为自变量、城市适应性为因变量分别建立非系统发育和系统发育的多元线性回归模

型并进行模型平均分析。

3 结果分析

3.1 鸟类特征分析

不同鸟类在观测次数与数量上存在较大差别。观测次数最少的物种为红腰朱雀

（Carpodacus rhodochlamys，50次），最多的为白头鹎（Pycnonotus sinensis，21105次），

平均观测次数为(1084±2317)次。从生活史特征来看，不同种鸟类在卵重量、体重和体长

上有较大的差异。在生态位广度方面，筑巢广度的范围为 1~5种，平均值为 2.17。饮食

广度差别更大，观测物种最多的有8种主要饮食类型（渡鸦，Corvus corax）（表1）。鸟

类对城市化的响应取决于观测点的分布（表2）。城市适应性最大值为7.279（亚历山大鹦

注：FHG筑巢广度、CS巢卵数、NS观测场地数、C观测次数、

EM卵重量、DG饮食广度、BS体型、BM体重、S为观测数量；

*表示在5%水平下具有显著性。

图3 连续鸟类形态和生理特征变量的相关性分析
Fig. 3 Pearson correlation analysis of continuous bird traits
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鹉，Psittacula eupatria），表明该物种对城市环境具有很高的耐受性，在海南柳莺

（Phylloscopus hainanus）处记录最低值-0.799，表明其是本文中城市适应性最低的物种。
3.2 非系统发育视角下鸟类城市化响应模式的初步分析

当使用非系统发育分析评估鸟类特征与城市适应性关联时，模型平均的结果显示影
响鸟类对城市化响应的最主要的特征（依次为标准化回归系数和P值）是较多的窝卵数
（0.13、< 0.001）、较小的卵重量（-0.13、0.006）和广泛的食性（0.07、0.024）。此外，
城市环境中树冠枝叶筑巢的鸟类显著优于灌丛地面筑巢鸟（0.13、0.001）。与留鸟相比，
旅鸟（0.54、< 0.001）、夏候鸟（0.39、< 0.001）、冬候鸟（0.24、< 0.001）和具有多种
迁徙偏好的鸟类（0.41、< 0.001）在城市环境中展现了更高的耐受度（表3）。

3.3 系统发育视角下鸟类城市化响应模式的深入分析
鸟类对城市化的响应与Moran's I、Abouheif's Cmean和Pagel's λ等系统发育信号呈显

著相关（表4），表明鸟类的城市适应性在系统发育树上存在非随机分布现象。此外，窝
卵数、卵重量和体长等生活史特征在系统发育上表现出了强相关性，而筑巢与饮食广度
等生态位特征在系统发育上的相关性比上述生活史特征略低。

在考虑系统发育影响后，较大的窝卵数 （0.19、< 0.001）、饮食广度 （0.09、

表3 非系统发育和系统发育全局模型的模型平均结果
Tab. 3 Results of averaged model for the non-phylogenetic and phylogenetic analysis

变量

生活史特征

lg窝卵数

lg卵重量

lg体长

生态位广度

筑巢广度

饮食广度

筑巢偏好(以筑巢—地面为参照)

筑巢—树冠

筑巢—其他

筑巢—建筑

筑巢—水边

饮食偏好(以食性—杂食性为参照)

食性—食植性

食性—食虫性

食性—食肉性

迁徙偏好(以迁徙—留鸟为参照)

迁徙—旅鸟

迁徙—其他

迁徙—夏候鸟

迁徙—冬候鸟

非系统发育分析

Estimate

0.13

-0.13

0.01

0.03

0.07

0.13

0.06

0.04

0.05

0.54

0.41

0.39

0.24

Std

0.03

0.05

0.07

0.03

0.03

0.04

0.06

0.07

0.05

0.08

0.04

0.07

0.06

Z

4.07

2.76

0.18

0.99

2.26

3.40

0.98

0.56

0.86

7.19

9.30

5.40

4.06

P

< 0.001

0.006

0.860

0.320

0.024

0.001

0.328

0.575

0.389

< 0.001

< 0.001

< 0.001

< 0.001

Sw

1.00

1.00

0.23

0.37

0.87

1.00

1.00

1.00

1.00

1.00

1.00

1.00

1.00

系统发育分析

Estimate

0.19

-0.14

0.03

-0.04

0.09

-0.03

0.08

0.21

0.07

-0.12

0.05

0.07

0.32

0.36

0.07

0.08

Std

0.04

0.09

0.08

0.03

0.03

0.04

0.05

0.07

0.05

0.05

0.04

0.06

0.07

0.04

0.05

0.06

Z

4.35

1.57

0.4

1.25

2.60

0.60

1.79

3.23

1.41

2.57

1.13

1.2

4.85

9.76

1.40

1.39

P

< 0.001

0.116

0.691

0.212

0.009

0.547

0.073

0.001

0.157

0.010

0.259

0.229

< 0.001

< 0.001

0.161

0.165

Sw

1.00

0.56

0.29

0.44

1.00

1.00

1.00

1.00

1.00

1.00

1.00

1.00

1.00

1.00

1.00

1.00

注：Estimate为标准化参数估计；Std为标准差；Z为z分数；P值加粗表明在5%水平下具有显著性；Sw为平均模型中变

量所占总权重。由于非系统发育和系统发育分析中，平均的顶部模型均不包括觅食偏好，故将其从表中删除。
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0.009）、旅鸟（0.32、< 0.001）和具有多种迁徙偏好的鸟类（0.36、< 0.001）仍然是高城
市耐受力的主要预测因素。然而此时卵重量、夏侯鸟和冬候鸟的差异不再显著。在筑巢
偏好上，树冠枝叶筑巢鸟不再展现出显著性，能否在建筑崖壁上筑巢成为了影响鸟类城
市耐受力的重要因素（0.21、0.001）。此外，食植性鸟类与杂食鸟相比与城市适应性展现
出了显著的负向关联（-0.12、0.010）。
3.4 多维空间尺度下鸟类城市化响应模式的稳健性分析

省域尺度分析中，非系统发育分析表明在中高纬度，树冠枝叶觅食鸟与地面觅食鸟
相比对城市环境展现出更高的耐受度（高纬度：0.31、0.002；中纬度：0.16、0.014）。此
外，中纬度区饮食特征表现出显著影响：食虫鸟与杂食鸟相比与城市耐受度呈显著正相
关（0.12、0.026），而食植鸟表现出显著的负向关联（-0.16、0.016）。于低纬度区而言，
饮食和觅食偏好的差异不再显著，迁徙偏好成为了预测鸟类城市耐受力的重要因素：相
较于留鸟，夏侯鸟（0.48、< 0.001）、冬候鸟（0.23、< 0.001）、旅鸟（0.63、< 0.001）
和具有多种迁徙偏好的鸟类（0.37、< 0.001）与城市化响应指标展现出了显著的正向关
联（图4a）。考虑系统发育影响后，树冠枝叶筑巢鸟与地面筑巢鸟相比在高纬度区展现出
较高的城市耐受力 （0.34、< 0.001）。对于中低纬度区，较多的窝卵数 （中纬度：
0.20、< 0.001；低纬度：0.10、0.016）、能否利用建筑崖壁筑巢 （中纬度：0.25、<
0.001；低纬度：0.26、< 0.001）和是否具有多种迁徙偏好（中纬度：0.15、< 0.001；低
纬度：0.24、< 0.001）成为了预测鸟类城市耐受力的重要因素（图4b）。

深入到典型城市，非系统发育分析表明树冠枝叶筑巢鸟与地面筑巢鸟相比对北京的
城市环境展现出更高的耐受度（0.21、0.003）。同时，食植鸟与杂食性鸟相比与城市耐受
力呈显著负向关联（-0.20、0.007），这与中纬度得到的结果相符。对于上海而言，饮食
广度（0.13、0.011）、树冠枝叶觅食鸟（0.20、0.008）和留鸟展现出对城市环境的高耐受
力。在广州，食虫鸟相较于杂食鸟对城市环境更加耐受（0.17、0.003）（图4c）。考虑系
统发育的影响后，较多的窝卵数成为了 3 个城市内预测高城市耐受力鸟类的重要因素
（北京：0.23、< 0.001；上海：0.23、0.011；广州：0.17、0.020）。同时，饮食广度（上
海：0.21、< 0.001；广州：0.22、< 0.001）、能否利用建筑崖壁筑巢 （北京：0.24、
0.022；上海：0.52、< 0.001）也是重要的预测因素。此外，3 个城市展现了独特的结
果，北京水边筑巢鸟与地面筑巢鸟相比展现更高的城市耐受力（0.11、0.042），而广州水
边筑巢鸟的城市耐受力更低（-0.30、< 0.001）。同样的矛盾出现在迁徙偏好上，留鸟在
上海的城市环境中展现了突出优势，而对于广州和北京，留鸟相对于其他迁徙鸟类对城
市耐受度更低（图4d，平均模型的最优模型见表5）。

表4 响应变量和连续的预测变量的系统发育信号分析
Tab. 4 Phylogenetic signal analysis of dependent variables and continuous independent variables

变量

城市适应性

lg窝卵数

lg卵重量

lg体长

筑巢广度

饮食广度

Moran's I

Statistic

0.200

0.544

0.851

0.824

0.359

0.405

P

0.001

0.001

0.001

0.001

0.001

0.001

Abouheif's Cmean

Statistic

0.201

0.546

0.851

0.825

0.359

0.405

P

0.001

0.001

0.001

0.001

0.001

0.001

Pagel's λ

Statistic

0.314

0.791

0.931

0.953

0.640

0.670

P

<0.001

<0.001

<0.001

<0.001

<0.001

<0.001

Blomberg's K

Statistic

0.054

0.153

0.950

0.459

0.060

0.038

P

0.188

0.001

0.001

0.001

0.006

0.564

注：Statistic为统计值；P < 0.05表明在5%水平下具有显著性。
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4 讨论

4.1 国家尺度下的鸟类城市化响应模式
本文采用非系统发育和系统发育分析来探讨中国鸟类特征与城市化响应之间的关

系，发现两类方法所得结果存在差异，说明共同进化史使得某些物种亚群对城市化表现
出相似的响应，掩盖了部分特征在城市耐受力上的表现[13]。

两类方法中最一致的发现是具有较多的窝卵数、食性广泛的旅鸟或具有多种迁徙偏
好的鸟类对城市的适应性更强。该发现验证了过往文献的观点，生活在剧烈变化环境中
的鸟类窝卵数更多[41]，较多的窝卵数往往与更快的繁殖速度和更丰富的相对食物资源相

注：图中点表示模型平均系数，线条为95%上下置信区间，*和加粗表示在5%水平下具有显著性。

图4 不同纬度区和不同典型城市非系统与系统发育分析的模型平均系数与显著性
Fig. 4 Averaged coefficients and significance of non-phylogenetic models and phylogenetic models

in different latitudinal zones and in different cities
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关[42]。食性泛化的鸟类被证实对环境变化的容忍度更高，其可以通过不同的食性选择提
高对人类扰动的耐受度[23]。这些观点支持了一个普遍的解释，即能够快速繁殖和广泛利
用资源的鸟类对城市化的适应程度更高，那些繁殖速度较慢、资源利用专一的鸟类在城
市生活需要特殊的保护策略[23, 43]。

表5 不同尺度下基于AIC准则的非系统发育和系统发育最优模型
Tab. 5 Best models of non-phylogenetic and phylogenetic analysis based on AIC criteria at different scales

尺度

国家

省域
(高纬度)

省域
(中纬度)

省域
(低纬度)

城市
(北京)

城市
（上海)

城市
(广州)

类别

非系统
发育分析

系统
发育分析

非系统
发育分析

系统
发育分析

非系统
发育分析

系统
发育分析

非系统
发育分析

系统
发育分析

非系统
发育分析

系统
发育分析

非系统
发育分析

系统
发育分析

非系统
发育分析

系统
发育分析

最优模型

城市适应性=0.13lg窝卵数-0.14lg卵重量+0.08饮食广度+0.13筑巢树冠+
0.06筑巢其他+0.04筑巢建筑+0.05筑巢水边+0.41迁徙其他+
0.54迁徙旅鸟+0.39迁徙夏候鸟+0.24迁徙冬候鸟-0.24

城市适应性=0.19lg窝卵数-0.13lg卵重量+0.09饮食广度-0.02筑巢树冠+
0.08筑巢其他+0.22筑巢建筑+0.08筑巢水边+0.07食性食肉性-
0.12食性食植性+0.05食性食虫性+0.36迁徙其他+0.31迁徙旅鸟+
0.06迁徙夏候鸟+0.08迁徙冬候鸟-0.1

城市适应性=-0.19lg卵重量-0.09饮食广度+0.21筑巢树冠+0.07筑巢其他-
0.07筑巢建筑+0.04筑巢水边+0.25觅食树冠-0.12觅食飞行-
0.05觅食其他-0.14觅食水边+0.15迁徙其他+0.21迁徙旅鸟-
0.06迁徙夏候鸟+0.01迁徙冬候鸟-0.1

城市适应性=-0.14lg窝卵数+0.34觅食树冠+0.11觅食飞行+0.01觅食其他-
0.16觅食水边-0.09

城市适应性=0.08lg窝卵数+0.07筑巢广度+0.08饮食广度+0.16觅食树冠-
0.1觅食飞行-0.01觅食其他-0.1觅食水边-0.15食性食植性+
0.12食性食虫性+0.15迁徙其他+0.12迁徙旅鸟+0.07迁徙冬候鸟-0.04

城市适应性=0.2lg窝卵数-0.21lg卵重量+0.13饮食广度-0.07筑巢树冠+
0.18筑巢其他+0.26筑巢建筑+0.06筑巢水边+0.15迁徙其他+
0.05迁徙旅鸟-0.01迁徙夏候鸟-0.07迁徙冬候鸟+0.03

城市适应性=0.05lg窝卵数-0.09lg卵重量+0.07饮食广度+0.36迁徙其他+
0.63迁徙旅鸟+0.48迁徙夏候鸟+0.22迁徙冬候鸟-0.19

城市适应性=0.08lg(窝卵数)-0.25lg(卵重量)+0.33lg(体长)+0.1筑巢树冠+
0.12筑巢其他+0.27筑巢建筑+0.17筑巢水边-0.1觅食树冠+
0.04觅食飞行-0.13觅食其他+0.05觅食水边+0.29迁徙其他+
0.66迁徙旅鸟+0.1迁徙夏候鸟-0.18迁徙冬候鸟-0.20

城市适应性=0.09lg窝卵数+0.2筑巢树冠-0.05筑巢其他-0.01筑巢建筑-
0.02筑巢水边+0.15觅食树冠-0.1觅食飞行+0.12觅食其他-
0.16觅食水边-0.04食性食肉性-0.21食性食植性+
0.08食性食虫性+0.04

城市适应性=0.23lg窝卵数+0.07筑巢树冠+0.09筑巢其他+0.25筑巢建筑+
0.11筑巢水边+0.17觅食树冠-0.03觅食飞行-0.22觅食水边+
0.04食性食肉性+0.01食性食植性-0.17食性食虫性+0.21迁徙其他+
0.17迁徙旅鸟+0.07迁徙夏候鸟+0.07迁徙冬候鸟-0.16

城市适应性=0.43lg卵重量-0.11lg体长+0.07筑巢广度+0.13饮食广度+
0.2觅食树冠-0.15觅食飞行+0.01觅食其他-0.1觅食水边-
0.53迁徙其他-0.68迁徙旅鸟-0.33迁徙夏候鸟-0.28迁徙冬候鸟+0.43

城市适应性=0.21lg窝卵数+0.23饮食广度+0.07筑巢树冠-0.02筑巢其他+
0.52筑巢建筑-0.05筑巢水边+0.44食性食肉性+0.09食性食植性+
0.69食性食虫性-0.53迁徙其他-0.43迁徙旅鸟-0.77迁徙夏候鸟-
0.69迁徙冬候鸟+0.07

城市适应性=0.06lg卵重量+0.11筑巢广度+0.08食性食肉性+0.02食性食植性+
0.17食性食虫性-0.04

城市适应性=0.13筑巢广度+0.05筑巢树冠+0.04筑巢其他+0.23筑巢建筑-
0.26筑巢水边-0.07觅食飞行-0.18觅食其他+0.28觅食水边+
0.13迁徙其他+0.02迁徙旅鸟+0.35迁徙夏候鸟+0.21迁徙冬候鸟-0.2

AICc

1188.19

1522.47

551.52

655.01

1159.64

1328.67

1033.37

1596.52

611.25

782.66

417.05

717.00

519.54

664.37
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系统发育分析也显示了一些独特的趋势，在非系统发育分析中灌木地面筑巢鸟类的
城市适应性显著低于树冠枝叶筑巢鸟，而在系统发育模型中该差异不再显著，反而在建
筑崖壁上筑巢的鸟类对城市的适应性更强。一项对579个鸟巢进行的研究表明，高位鸟
巢中卵繁殖成功的概率比地面高近 80%[44]。而对于同一进化枝上的物种，筑巢高度相
近，此时能否充分利用人工建筑物和是否筑巢泛化成为了影响鸟类对城市化响应的主要
因素。根据本文的结果，建议保护现有鸟类高空筑巢的树木和建筑点，同时在城市中增
加灌丛的比例，补充低位筑巢鸟类的栖息地，并对巢穴被捕食风险进行管控。
4.2 省域与城市尺度下的鸟类城市化响应模式

为进一步讨论鸟类城市化响应模式在不同地理背景下的稳健性与差异性，本文依次
针对低、中和高3个纬度区，以及北京、上海和广州3个超大城市进行了延伸性分析。

非系统发育分析显示不同纬度区影响鸟类城市耐受力的主要因素具有差异性。高位
觅食在高纬度城市环境中发挥重要作用，食虫和食性广泛的特征使得鸟类在中纬度区表
现出高城市耐受力，而低纬度区迁徙偏好成为了预测鸟类城市耐受力的重要因素，留鸟
相对于迁徙鸟对城市环境更加不耐受。以上结果表明在不同纬度背景下影响鸟类城市耐
受力的决定性因素会发生变化，突出了确定物种特征对城市环境的一致性响应模式的挑
战。在考虑系统发育影响后，高位筑巢鸟在高纬度城市环境中有更好的表现。中低纬度
区则展现出较为稳健的共性特征，即具有较多的窝卵数、利用建筑崖壁筑巢和具有多种
迁徙偏好的鸟类对城市的耐受力更高。这与国家尺度的解释互为印证：能够快速繁殖和
广泛利用资源的鸟类对城市化的适应程度更高[23, 43]。同时，高位鸟巢在城市环境中被干
扰风险远低于低位鸟巢[44]，而同一进化枝上，筑巢高度相近，能否充分利用人工建筑物
是影响鸟类对城市化响应的重要因素。以上结果表明系统发育关系确实掩盖了一些普遍
特征在城市耐受力上的表现，强调了采用系统发育分析的重要性。

不同典型城市背景下鸟类的城市化响应模式展现了较为稳健的特征，即具有较多的
窝卵数和利用建筑崖壁筑巢的鸟类对多种自然地理背景的城市建成环境均具有较强适应
性。在生态位广度方面，北京鸟类对觅食和筑巢广度的要求相较于广州和上海偏低，这
可能是由于亚热带超大城市中物种繁多，鸟类对于筑巢位置和食物资源的竞争相较于暖
温带更加激烈。此外，广州和上海表现出一部分低纬度区的显著特征，即食虫鸟在城市
环境中表现更优。北京呈现出部分高纬度区特有表征，即高位觅食鸟对城市环境更加耐
受。值得注意的是，3个城市在迁徙方面产生了较为明显的区分度，上海留鸟对城市的
适应性远高于迁徙鸟，而北京和广州则呈现了相反的结果，这可能归因于以下 3方面：
① 鸟类的迁徙习惯受气温的影响显著而又复杂，需要更加精细的迁徙数据进行衡量；
② 不同居留型鸟类对不透水面、夜间灯光等表征指标的响应方向可能不一致，以至于单
一城市化指标难以展现统一的结果；③ 不同城市的鸟类可能受到已有建成环境的影响，
需要对城市环境进行更加精密的测度。

5 结论

全球鸟类多样性正面临巨大挑战。加强对城市化与鸟类特征间关系的认识，有助于
更好地预测鸟类对城市环境的反应，并提出针对性的物种保护策略。本文运用观鸟大数
据与遥感技术，从系统发育的视角在多维空间尺度下研究了城市化与鸟类特征的关系。
最一致的发现是，具有较多的窝卵数和食性泛化的鸟类是最能适应城市化的物种。同
时，在进化枝系上，利用建筑崖壁上筑巢的鸟类对城市的适应性更强，这表明鸟类物种
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间进化关系的确会掩盖部分特征在城市耐受力上的表现，进一步论证了考虑物种进化的
重要性。此外，在不同纬度背景下，影响鸟类城市耐受力的决定性因素也有所不同：高
位觅食在高纬度城市环境中发挥重要作用，食虫鸟在中纬度区表现出高城市耐受力，而
迁徙鸟则是低纬度区预测鸟类高城市耐受力的重要特征。

具有不同的筑巢、饮食、觅食和迁移偏好的鸟类对城市的耐受力有所差别，突出了
多样化保护策略的重要性。根据本文结果，倡导在城市绿地规划设计中保护现有鸟类高
空筑巢的树木和建筑点。同时，应当适当增加灌丛与草地的比例，针对地面筑巢与觅食
鸟类的栖息地和食物来源进行补偿，并对巢穴被捕食风险进行管控。这些实践策略有助
于规划者优化城市设计，在城市化不断推进的同时降低对鸟类的负面影响。

本文使用了表征城市与建筑区占比、人口密度和夜间灯光的重叠部分的综合化指数
来衡量鸟类对城市化的响应，具有较好的适用性和可重复性，但栖息地变化、建筑物密
度和人类活动等特征差异难以区分，三者间的非重叠部分需要更进一步的研究。其次，
本文仅关注了物种间进化关系，没有考虑种间竞争和食物链，因此分析结果具有一定局
限性。未来深化研究中将继续搭建多维时空分析框架，采用更全面的数据刻画不同尺度
的城市化水平，并尝试将鸟类种间竞争关系纳入考虑，深入探究城市化对不同特征鸟类
的影响。
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Urbanization responses and adaptation of birds in China
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Abstract: Bird diversity is facing a considerable threat. The existing studies primarily focus on
local or regional scales by relying on categorical variables to classify birds' urban tolerance.
However, they tend to neglect the evolutionary relationship between species, leading to
inconsistent and sometimes contradictory conclusions regarding the response of bird traits to
urbanization. Therefore, our study attempts to supplement the previous literature by using the
above deficiencies as bases. We integrate 952,036 citizen science observations of birds in
China from 2012 to 2020, along with various continuous measures of urbanization, such as the
proportion of built-up land, population density, and night- light intensity. From a phylogenetic
perspective, we explore the urbanization response and tolerance of Chinese birds on national,
regional, and urban scales. Our findings reveal that birds with large clutch sizes and generalist
diets are the most adaptable in the urban environment. Moreover, phylogenetic and non-
phylogenetic analyses present inconsistencies, indicating that the evolutionary relationship
between species conceals the expression of several traits in urban tolerance. Birds that nest on
architectural cliffs show high urban tolerance within clades. In addition, the decisive factors
influencing birds' tolerance to urbanization vary across different latitudes. High-foraging birds
perform well in high- latitude urban environments, whereas insectivorous birds exhibit high
urban tolerance in mid- latitude areas. Migratory birds show strong adaptation to urban
environments at low latitudes. The above results confirm the importance of considering species
evolution and diverse continuous urban measurement in studying the relationship between
various birds and urbanization. This approach helps us adopt differentiated protection strategies
for birds in the context of rapid urbanization. Several measures can be implemented to mitigate
the adverse impact of rapid urbanization on birds and promote harmonious urban design. They
include protecting the existing trees and buildings that serve as nesting sites for birds,
increasing the presence of shrubs to provide suitable habitats for ground-dwelling bird species,
and implementing strategies to control predation risks for ground nests. These efforts contribute
to optimizing urban spaces and creating a favorable environment for bird populations.
Keywords: bird traits; urbanization responses; citizen science data; phylogenetic analysis;
China
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