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摘要 

 
自從多件趴伏於蛋窩上的竊蛋龍類標本相繼被發表後，古生物學家認為現生鳥類獨特的

孵蛋行為與生殖生物學乃承襲自其祖先－恐龍。然而，許多細節皆顯示牠們與現生鳥類的接

觸性熱調節孵蛋行為(thermoregulatory contact incubation)極為不同，例如竊蛋龍的蛋窩中央空

區結構很可能使熱無法有效地進入蛋中。鑒於該推論尚欠缺實驗數據的支持，本研究製作黃

氏河源龍(Heyuannia huangi)的身軀加熱器與雙層蛋圈模型，以此模擬竊蛋龍孵蛋時蛋窩的溫

度變化。結果顯示，成體僅能接觸部分外圈蛋，導致不同蛋之間的溫度差異可高達 6.5ºC，該

現象說明其加熱蛋窩的效率遠不及鳥類。此外，同一蛋窩中不同位置的內外圈蛋，接近成體

核心的部分：外圈蛋溫度較其正下方的內圈蛋高；但在遠離成體核心的部分：兩者溫度則無

明顯差異。此趨勢經由數值模擬確認，推測可能為成體姿勢造成。若竊蛋龍類在完成蛋窩前

便開始孵蛋，此溫度差異可能使靠近成體核心的蛋圈中，外圈蛋比內圈蛋早孵出，但在遠離

成體核心的蛋圈，孵化順序則相反。此結果說明先前在不同化石蛋窩中觀察到內圈胚胎發育

或快於、或慢於外圈胚胎的不同步孵化現象可能和蛋與成體間的距離差異有關係，並可能在

環境溫度較低、成體覆蓋蛋窩較少的情況下更加明顯。本研究首次藉由實體模型與數值模擬

量化竊蛋龍類的孵蛋行為，並推論竊蛋龍類效率較低的接觸孵蛋行為可能會使蛋窩產生溫度

差並影響胚胎不同步孵化。 
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壹、 文獻探討與研究動機 

 
恐龍的生殖行為一直以來都是個謎。其現生的近親鱷類(Crocodilian)將蛋完全掩埋於土壤

中，且利用如陽光、腐植質發酵等環境熱源孵蛋。由部分恐龍演化而來的鳥類(今鳥亞綱

(Neornithes))的蛋則完全不掩埋於土壤中(除了塚雉科(Megapodiidae))。親鳥會透過腹部一塊脫

去羽毛的皮膚，稱為孵卵斑(hatching patch)的構造以接觸孵蛋(Grellet-Tinner et al., 2006)。古

生物學家仍無法確定鳥類的這種接觸性熱調節孵蛋(thermoregulatory contact incubation)行為是

否起源於非鳥類恐龍中。 

 

竊蛋龍類(Oviraptorosauria)，一種生存於白堊紀亞洲與北美洲的手盜龍類恐龍

(maniraptoran)，不僅在形態上出現與鳥類相似的特徵，如尾綜骨(pygostyle) (Persons et al., 

2013)、對稱的正羽(pennaceous feathers) (Foth et al., 2014; Ksepka, 2020)、以及無牙齒的喙(除

了較基幹的竊蛋龍類外)。 生殖上蛋的顏色、胚胎的姿勢、以及氣室的出現都使其成為研究鳥

類生殖行為起源的良好對象(Grellet-Tinner et al., 2006; Wiemann et al., 2017, 2018 ; Xing et al., 

2021)。然而，竊蛋龍類的蛋窩不同於任何現生動物。其不僅中央沒有蛋，其蛋靠近尖端的部

分有一半以上掩埋於土壤中，其餘鈍端的部分暴露於空氣之中。蛋兩兩排列為一對，而大約

五至六對圍繞成一圈。圈與圈之間則相疊，形成較下層、先產下的內圈蛋，與較上層、後產

下的外圈蛋 (Wiemann et al., 2017; Tanaka et al., 2018b; Yang et al., 2019b; Weiß, 2020)。這種高

度排列且半掩埋的蛋窩使古生物學家無法確定竊蛋龍可能採取較接近鱷類還是鳥類生殖策略。

不過，先前分別在古環境較寒冷的蒙古以及較熱的中國南部發現數具竊蛋龍類的成體趴臥在

蛋窩上的標本。牠們不但展現出與鳥類孵蛋時相似的姿勢，成體的骨骼還直接接觸蛋。這些

標本使部分古生物學家認為竊蛋龍類可能有孵蛋(brooding)，甚至如鳥類行接觸性熱調節孵蛋

的行為 (Osborn et al., 1924; Dong et al., 1996; Clark et al., 1999; Fanti et al., 2012; Norell et al., 

2018; Bi et al., 2020)。 

 

鳥類的接觸性熱調節孵蛋被認為須滿足三個條件(Deeming, 2002; Yang et al., 2019a)。首先

親鳥透過腹部脫去羽毛的皮膚接觸所有蛋，並提供大部分胚胎發育的熱。部分研究認為竊蛋

龍成體可能因蛋窩較外圈的蛋阻礙而無法與內圈蛋接觸，或是因腹部貼在中央空區之上，因

而減少與蛋的接觸面積(Yang et al., 2019b)。在有些情況，成體無法完整的覆蓋所有的蛋，如

在蒙古發現的巴氏奈美蓋特母龍(Nemegtomaia barsboldi) (Fanti et al., 2012)。  

 

其次，蛋要由成體體溫維持在適合胚胎發育溫度，使其不會過高會過低而導致胚胎發育

異常。先前研究透過同位素分析推測在中國南雄組(Nanxiong Group)的竊蛋龍蛋孵育溫度在

30-40°C。雖然目前無法得知適合竊蛋龍的胚胎發育溫度，不過基於竊蛋龍胚胎與鳥類胚胎有

相似的發育特性，且前述孵育溫度範圍與鳥類胚胎的重疊，先前研究認為竊蛋龍可能達成此

條件 (Amiot et al., 2017; Bi et al., 2020)。 

 

第三，在同時開始孵蛋的前提下，蛋的發育溫度會相近，因此發育程度會一致(Yang et al., 

2019a)。現生包含鳥、鱷魚、烏龜等物種的蜥蜴亞目(Sauria)，在孵育溫度不超過其致死溫度

時，胚胎發育速率與孵育溫度有正相關(Hutton, 1987; Hepp et al., 2006; Parker & Andrews, 2007; 

Zhao et al., 2015)。鳥蛋因為每顆蛋孵育溫度相近，因此會有相近的發育速率。化石證據上有

兩種竊蛋龍蛋不同步孵化的順序。Yang et al. (2019a) 發現先下的內圈胚胎的發育程度高於後

下的外圈胚胎，並依此提出兩種假說：竊蛋龍可能進行接觸性熱調節孵蛋，且在蛋窩完成前

就開始孵蛋，導致先孵育的內圈蛋先發育；或是竊蛋龍不進行接觸性熱調節孵蛋，因此蛋發
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育程度與產下的順序有關。然而 Bi et al. (2020) 發表一窩有成體趴臥在胚胎蛋上的化石，且其

中外圈胚胎的發育程度高於內圈胚胎的。該篇作者推測竊蛋龍可能會在蛋窩完成後孵蛋，且

因外圈蛋較接近成體，因此接收到較多熱而發育較快 (圖一)。 

 

鑒於對竊蛋龍行接觸性熱調節孵蛋條件的首個推論欠缺實驗數據的支持，第二個推論可

能因同位素逸失而造成實驗結果誤差，第三個推論則建立在分析胚胎的骨頭發育程度

(ossification)，缺少內外圈間溫度的比對。因此本研究希望建立實體竊蛋龍孵蛋模型與利用有

限元素的數值模擬(finite element numerical simulation)，模擬其蛋窩的熱傳導以探討竊蛋龍進

行接觸性熱調節孵蛋的可能性以及了解溫度數據較支持何種不同步孵化的順序。 

 

 
 

圖一、已發表的兩種不同步孵化的順序與作者提出的假說。 

 

貳、 研究目的 
一、研究目的 

(一)、透過描述蛋窩標本還原竊蛋龍類(黃氏河源龍，Heyuannia huangi)的蛋窩型態 

(二)、依黃氏河源龍建造實體大小的竊蛋龍類的孵蛋模型進行孵蛋實驗 

(三)、利用 COMSOL Multiphysics進行數值模擬重現竊蛋龍類蛋窩的熱傳導現象 

(四)、利用數值模擬了解蛋窩中溫度分布趨勢的可能影響因子 

(五)、探討竊蛋龍類進行接觸性熱調節孵蛋的可能性 

(六)、探討竊蛋龍蛋窩中不同步孵化的現象以及其生態意義 

(七)、探討不同棲息環境的竊蛋龍類恐龍蛋窩的孵育溫度了解其的性別決定機制 
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二、研究架構

 
圖二、研究架構圖。 

 

參、研究方法 

 
一、 模擬竊蛋龍孵蛋裝置設計 

 

實驗復原實體大小的竊蛋龍加熱器以及蛋窩。加熱器因參考的蛋窩 NMNS004529 

F003855可能屬於黃氏河源龍的(請見附錄｢壹、描述蛋窩 NMNS004529 F003855與物種

辨別」)，故其骨架參考黃氏河源龍的體型，製作背椎(dorsal vertebrae)前端到薦椎(sacral 

vertebrae)後端的模型 (測量尺寸方法請見附錄｢貳、竊蛋龍加熱器尺寸量測方法」)。在骨

架外填充棉花與以布料包裹，與蛋接觸的腹部則包裹熱敷墊(THOMSON SW-W03BS)作

為熱源。雖然尚未發現大型的竊蛋龍類有羽毛，但因為羽毛在獸腳類恐龍中普遍出現，

因而在竊蛋龍加熱器的外圍則再包覆抓毛絨材質的毯子以模擬羽毛保溫(Ksepka, 2020; 

Varricchio & Jackson, 2016)。加熱器的位置參考標本 IGM100/979, IGM100/1004, 與

LDNHMF2008的姿勢(Clark et al. 1999; Norell et al. 1999; Bi et al. 2020)，將第一節背椎(加

熱器的前緣)擺在其中一對蛋的鈍端上方，腸骨末端(加熱器的後緣)擺在對面一對蛋的鈍

端上方。竊蛋龍類的前肢張開包覆蛋窩，因此熱敷墊的側翼將會覆蓋蛋窩的側邊。與加

熱器腹部接觸的蛋稱為核心蛋，而與側翼接觸的則稱為側邊蛋。 

 

竊蛋龍蛋則參考 NMNS CYN-2004-DINO-05 (可能為黃氏河源龍的蛋)之大小

(Wiemann et al., 2017)。利用油土塑造竊蛋龍蛋的形狀。利用樹脂與玻璃纖維布製造出空

心的蛋殼 (詳細方法請見附錄｢參、製作假竊蛋龍蛋的方法」)。 蛋液使用自來水。雖然

蛋白與水在 20°C的熱傳導性(thermal conductivity)不同(分別為 0.598與 0.525W/m*K)，但

先前研究發現兩者在蛋中導熱表現相近(Sabliov et al., 2002; Huber et al., 2012; 

Abbasnezhad, 2014)。故本研究以水代表蛋液。當蛋完成後，預先校正、誤差值在中位數

0.3°C以內的線式電子溫度計(NTC (10K/3435))的金屬探針插入蛋鈍端約 2.5-3公分深處

並密封以量測蛋的孵育溫度。雖然先前研究指出，竊蛋龍蛋可能是藍綠色的，顏色並沒

有在本研究中復原(Wiemann et al., 2017)。 
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雙圈蛋窩的設計上參考先前對竊蛋龍蛋殼孔隙率(porosity)的研究，蛋鈍端(約占總蛋

長度的 25%)暴露於空氣中，而其他部分則掩埋在土壤之中 (Wiemann et al., 2017)。內圈

蛋與外圈蛋之間相隔約一公分厚的土壤，在外圈蛋之上也覆蓋約一公分厚的土壤。蛋相

對於地面的傾角則透過測量 NMNS004529 F003855中蛋的最寬寬度、最厚厚度以及蛋受

地層壓密後相對於沉積平面的傾角，並參考 Yang et al. (2019b)中所描述的方法來還原蛋

原本的傾角 (方法與結果請見附錄｢嗣、還原蛋的傾角」)。 

 

在實驗之中有兩種蛋窩的排列型態，第一種為原始蛋窩。其根據 NMNS004529 

F003855的蛋排列。排除可能受地質作用影響而改變原本的排列模式的破損蛋後，依照

蛋原本的順序與復原後的傾角排列(圖三 a)。 

 

另外一種則是較規則理想蛋窩。其排列參考已被發表的蛋窩化石 (Yang et al., 2019b; 

Wiemann et al., 2017; Tanaka et al., 2018a)。其中中央空區的半徑約 12公分。由於竊蛋龍

為兩側對稱的生物，故僅有半邊的蛋窩被復原，其餘遠本應有蛋的區域則以土壤堆置相

同高度。蛋窩內外圈各有三對蛋，共 12顆。同一對的蛋之間相隔約 20°，且對與對之間

相隔約 50°。並根據 NMNS004529 F003855中所復原的蛋平均傾角，將每顆蛋的傾角設

定為距離地面 30°。上下重疊的蛋重量相近(圖三 b)。 

 

 
 

圖三：a. 原始蛋窩實驗照。中間為開口。外圈蛋為蛋 1至 9，內圈蛋為蛋 10至 13。b.  理想蛋

窩實驗照。中間為開口，蛋對面的空缺由土壤堆疊至同一高度。蛋標號 1-o (outer)至 6-o為外

圈蛋，1-I (inner)至 6-i為內圈蛋。同一編號的外圈蛋與內圈蛋組成一重疊組(set)。 黃色圈起

處為量測蛋窩內部空氣層溫度的裝置(詳細設計見圖三 a)。 

 

二、 模擬竊蛋龍類孵蛋實驗 

 

 （一）、綜述 

所有實驗皆在台中霧峰山丘上進行。蛋窩中的土壤由當地取得。該土壤經觀察具砂

質外表，當乾燥時，其密度(1460kg/m3) 接近砂質壤土(sandy loam) (Robin et al., 1996)。其
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組成可能接近竊蛋龍孵蛋的環境的土壤。在發現有竊蛋龍蛋胚胎的南雄組土壤組成為粉

沙(silt)與沙壤(sandy soil)((Bi et al., 2020)。也有證據指出該乾燥環境富有古土壤 (Ma et al. 

2018)。在實驗的過程中，土壤溼度(體積含水量)以兩個以 Arduino Uno 控制的電容式土

壤濕度計(Capacitive Moisture Sensor v1.2)量測。溫度則以與量測蛋溫度相同的電子式溫

度計以每 20分鐘為區間紀錄，並依據不同的實驗調整紀錄的位置。 

 

在有恐龍熱源加熱的實驗結束後，為了瞭解竊蛋龍加熱器與蛋的接觸面積，竊蛋龍

加熱器的腹部會被繫上白布，並將蛋暴露表面塗上廣告顏料，趁其未乾之時將恐龍以實

驗中的姿勢與位置正立放置沾染顏料。其後使用 ImageJ (https://imagej.nih.gov/ij/)分析沾

染顏料之面積做為竊蛋龍加熱器與蛋的接觸面積。  

 

若蛋的溫度達到熱平衡，則參考 Hogan & Varricchio (2020)的方法，計算溫度最高與

最低蛋的體溫傳導效率以代表相對於環境溫度，成體提供蛋多高比例的熱。公式如下。 

 

體溫傳導效率 =
蛋平均溫度−環境的平均溫度

竊蛋龍加熱器的平均溫度−最低環境溫度
∗ 100%                         (1) 

 

 

（二）、實驗一：沒有恐龍熱源加熱下原始蛋窩蛋的溫度變化  

探討原始蛋窩受太陽加熱的溫度變化。其中，共使用二十九個溫度計，十三個密封

在蛋裡用來量測每顆蛋的溫度，兩個用來量測環境溫度(陰涼處的氣溫)，其餘則分布在

不同深度(底層、內層、外層)土壤之中量測溫度。 

 

實驗於西元 2021年 10月 17日 07:06至 18:36。當天晴天少雲。 

 

（三）、實驗二，較冷環境中有恐龍熱源加熱下理想蛋窩蛋的溫度變化 

 

在理想蛋窩上，恐龍加熱器的頭部方向(cranial)朝向蛋 1、2，腹部觸碰到蛋 6 (圖三

b)。加熱器的熱源設定為 36.5 ºC，此溫度因氣溫起伏而有升降。作為羽毛的毯子大約覆

蓋至蛋窩窩緣下方 4公分處 (圖四 c)。因竊蛋龍可能為內溫動物，且鳥類禦寒時會將羽毛

豎起形成空氣層，因此在環境溫度約 22-24 ºC以及 18-19 ºC時分別加上同樣的毯子與睡

袋以維持其體溫(Veghte et al., 1965)。 

 

溫度計安插在蛋對之間，距離兩顆蛋的鈍端中點 8公分處。總共分為上、中、下三

層，距離地表高度分別為 0公分、12公分以及 19公分高。另有溫度計安插在中心的開口

和垂下自恐龍腹部以觀測中心開口的空氣溫度梯度。其他溫度計則量測周圍環境溫度(未

受遮蔽的氣溫)、恐龍的核心和側邊的溫度 (圖四 a 的溫度計 1)。總共使用 31個溫度計。

在實驗過程中，土壤的溼度約為 0.07mL/cm3。 

 

實驗於西元 2021年 12月 19日 8:02進行至 23:02。當天為陰天。 

 

（四）、實驗三，較熱環境中有恐龍熱源加熱下理想蛋窩蛋的溫度變化 

 

此實驗中除了恐龍以同樣姿勢孵育理想蛋窩以外，另於約兩公尺外以兩顆蛋作為內

圈，一顆蛋作為外圈，建立參考蛋窩。在實驗進行前，蛋內的水補足至將近全滿。因部

分舊有的理想蛋窩蛋有破損，故以三顆新的蛋取代之。 
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此實驗中，除了先前溫度的量測點外，更新增了蛋窩內與外在不同高度的土壤表面

溫度(0、12、19公分)。還以竹筷與橡皮筋組成的表面氣溫量測器量測在中央空區內的空

氣層與蛋窩外土壤附近的空氣溫度。加熱器的側邊新增一溫度計以更加細分溫度的分布 

(圖四 a，溫度計 2)。總共使用了 80個溫度計。在實驗中，土壤的濕度約 0.05mL/cm3。

實驗由西元 2022年 7月 25 日 07:13進行至西元 2022年 7月 26日 13:13。實驗過程中天

候大多為晴天，除了在 7月 26日 05:28 有下微雨。在下雨時有一帳篷籠罩溫度計以避免

儀器損毀。在 05: 44，雨停之後帳篷被移除。 

 
 

圖四：a. 實驗裝置剖面設計圖。加熱器藍色的部分是恐龍軀幹模型，可對應圖 b 的藍色物；

米白色的為熱敷墊，亦可對應圖 b 的白色黑邊的熱敷墊。溫度計 1 為在實驗二中所使用的，

溫度計 2為在實驗三中又新增上的。 b. 圍上熱敷墊的竊蛋龍加熱器。黑色的線為包埋於蛋

中和土壤的溫度計，溫度顯示在紙板上的螢幕。c. 加上毯子作為羽毛的竊蛋龍加熱器。 

 

 

三、 熱傳導模擬的模型與實驗設計 

 

（一）、實驗設計 

以雞蛋材質進行數值模擬以驗證實驗中所觀察到的趨勢是否吻合。其中分為重

現模擬與自然對流模擬。重現實驗中的環境條件數據由實驗記錄取得或計算，用以

了解在較少環境變因的實驗中是否能可觀察到實驗中的趨勢。 

 

 



7 
 

自然對流模擬則設計一輻射對稱的空氣層，測試當每顆蛋的接觸面積以及所受

到蛋窩內部空氣層的影響一致時，蛋溫度的變化。用以對照，以了解實驗中所觀察

到的趨勢否真為成體孵蛋時姿勢所造成的。 

 

在較冷環境進行的實驗二與較熱環境進行的實驗三皆有進行兩種模擬。 

 

（二）、幾何設計與網格 

利用 COMSOL Multiphysics建模器模擬三維的蛋窩與蛋。蛋的外層同樣參考

NMNS CYN-2004-DINO-05的尺寸(Wiemann et al., 2017)。離外層 1.8厘米有一相同

形狀的內層，兩者之間聯集後形成內層的蛋液以及界在兩層之間的蛋殼，其厚度參

考先前文獻的測量數值(Yang et al., 2019b; Weiß, 2020)。 

 

模仿理想蛋窩的設計，模擬蛋窩的圓形中心開口半徑約 12公分。並以 x-z軸切

面為 30-60-90度的直角三角形作為蛋窩緣。蛋相對於地平線傾斜 30º並突出自 30度

角對應的邊。蛋對與對之間的夾角約 50 º，因繪圖軟體的限制，在同一對蛋之間相

隔約 30 º。蛋鈍端的尖端垂直向內 5.7公分的表面皆暴露於空氣中，其餘掩埋在土壤

內。內外圈蛋間同樣相隔一公分的土壤，且外圈蛋之上受一公分的土壤覆蓋。透過

計算土壤的熱擴散長度(thermal diffusion length)發現在 48小時內熱傳導的影響範圍

約 0.3公尺，故蛋窩底部設計為直徑一公尺，高度一公尺的圓柱 (圖五)。 

 

在重現模擬之中，每顆蛋依據測量到的接觸面積而有不同高度的切面。在自然

對流模擬之中，蛋窩上籠罩 x-z軸切面為八邊形的空氣層，其平行於蛋窩中心開口

的面為平面，並與蛋窩相切於蛋窩上緣下方 2.5公分處。且使每顆蛋暴露的表面積

約為 11.34平方公分(圖五 b)。 

 

網格選用任意四邊形，尺寸為極端細化，唯最小元素尺寸手動設定為 4.0*10-5

公尺，套用範圍為整個幾何。在重現模擬之中，重現實驗二模擬與重現實驗三模擬

各使用了 642018個網格和 657107個網格。在實驗二自然對流與實驗三自然對流的

模擬中則各使用 729417個與 732770個網格。 

 

 
圖五：a. 重現實驗中蛋窩的俯視圖。蛋頂端有不同面積的切面。b. 自然對流模擬蛋窩的側視

圖。其中藍色部分為空氣層。 
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（三）、材料與參數設定 

材料的性質由測量、文獻、以及 COMSOL 內建的資料庫取得。當在計算土壤

的熱傳導率(thermal conductivity)時，假設石英(SiO2)含量與沙壤(sandy loam)相同，

為 0.9 (Tarnawski et al., 2011)。竊蛋龍蛋蛋殼與蛋白的熱傳導性質假設與雞蛋相同。

除了空氣以及部分內建材料性質以外，其餘的材料性質皆設為定值。材料的數值、

計算方式與來源整理如表一。 

 

在參數設定上，部份環境資料採用由中央氣象局位在霧峰的農業試驗所(G2F820)

農業測站的測量值。因為在實驗中空氣的溫差不大，因此在計算有溫度變化的空氣

的熱對流係數(heat transfer coefficient, h)時，會假設其性質皆與在該溫度變化的平均

溫度的熱傳導性質相同。其計算方程式若是計算強制對流(forced convection)，則假

設空氣的流動速率與該日測站於實驗時間區間內所量測到的平均風速相同。由於實

驗中並無量測熱對流係數，亦無現有文獻探討竊蛋龍蛋窩結構的熱對流係數經驗公

式，故針對蛋窩中不同的幾何拆解成較基本的形狀(計算方式詳見附錄｢伍、計算熱

對流係數的公式與參數」)。若參數為實驗所記錄到的溫度，則設以線性內差函式隨

時間的變化。 

 

對於模型中表面對表面輻射的設定，土壤的發射係數(emissivity)參考Mira et al. 

(2007)中沙壤的值，為 0.975。太陽對地表的輻射取自自氣象局測站的全天空日射量

(MJ/m2)，並設定為隨時間的線性內插函式。輻射入射方向依實驗的經緯度與時間由

系統自動做移行。而地表對天空(環境)的輻射溫度，也就是天空的有效溫度(effective 

temperature, Ts)，則以測站的的露點溫度資料搭配記錄到的氣溫資料(Ta)，以 Berdahl 

& Fromberg (1982) 先計算天空的在日與夜的發射係數(εs)，再以公式(2)計算出每小

時的有效溫度(Gliah et al., 2011)。 

 

                                        𝑇𝑠 = (εs*Ta
4)1/4                                                           (2) 

 

 密度 

(kg/m3) 

熱傳導率 

(W × m–1 × K–1) 

熱容 

(J/(kg·K) 

來源 

土壤 1460 土壤溼度為 

0.07(mL/cm3) 時：

0.793 

 

土壤溼度為 

0.05(mL/cm3) 時：  

0.488 

土壤溼度為 

0.07(mL/cm3)時： 

968.89 

 

土壤溼度為 

0.05(mL/cm3)時： 

926.31 

計算自 

Yang & 

Koike, 2005 

蛋殼 2241 2.25 888 Carter, 1968; 

Denys et al., 

2003 

蛋白(25 ºC時) 1040.45 0.5449 3800 Abbasnezhad  

et al. 2016 

空氣 351.99

𝑇
+
344.84

𝑇2
 2.3340∗10−3∗𝑇

2
3

164.54+𝑇
  

1030.5 − 0.19975 

T + 3.9734 × 10−4 

T 2 

McQuillan et 

al., 1984、 

COMSOL 材

料庫 

表一：熱傳導數值模擬中的材料性質與來源。 
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（四）、統御方程式 

 對於固體熱傳，假設固體不可運動(translation)、不會產熱亦不可壓縮，故得： 

 

        𝜌𝐶𝑝
𝜕𝑇

𝜕𝑡
+ ∇ ∙ (−𝑘∇𝑇 +  qr ) = 𝑄𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙                                          (3)     

 

其中 ρ 為密度 (kg/m3)；Cp為定壓下的比熱容 (J/(kg·K))；T為絕對溫度 (K)；k為材

料的熱傳導係數(thermal conductivity)；qr 為輻射熱通量；𝑄𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙 為所有熱源(W/m3) 

對於流體，不考量黏滯耗散(vicious dissipation)故得： 

 

𝜌𝐶𝑝 (
𝜕𝑇

𝜕𝑡
+ �⃗� ∙  ∇𝑇) + ∇ ∙ (−𝑘∇𝑇 +  qr) =  𝑄𝑠𝑜𝑢𝑟𝑐𝑒                   (4)     

其中�⃗�  為速度向量(m/s)； 𝑄𝑠𝑜𝑢𝑟𝑐𝑒 為熱源。 

 

對自然對流中的層流(laminar flow)，假設為可壓縮(compressible)的流體。並考

慮進重力。 

質量守恆連續方程式： 

 
𝜕𝜌

𝜕𝑡
+ ∇ ∙ (𝜌�⃗� ) = 0                                                             (5)    

 

線動量守恆動量方程式： 

 

𝜌
𝜕�⃗⃗� 

𝜕𝑡
+ 𝜌(�⃗�  ∙ ∇)�⃗� = 𝜇∇2�⃗� + 𝜌𝑔                                                  (6)    

其中𝑔  為 z軸方向的重力。 

 

對輻射，假設天空(地表幅射至的表面)為黑體。 

 

𝐽 = 𝜀 eb(T)+ρdG                                                              (7)    

 

G=Gm+Gamb+Gext                                                                       (8)    

 

Gamb=Famb εamb eb(Tamb)                                                   (9)    

 

eb(T)= n2σT4                                                                                      (10)    

 

其中 J 為出射(radiosity) (W/m2)；ρd 為漫反射率(diffuse reflectivity)，不考慮穿透

下 1-𝜀；Gext  為外部強輻射熱源(W/m2)，在模擬中為太陽，並在計算時考量入視因子

(view factor)，以與實驗相同的方向運行；Gm 為共同輻射(mutual irradiation) (W/m2)；

Gamb 為環境輻射 (W/m2)並假設其為黑體；eb(T) 為黑體發射功率(blackbody 

hemispherical total emissive power)；n為折射率(refractive index)； σ 為史波二氏常數

(Stefan-Boltzmann constant)。 

 

（五）、初始以及邊界條件 

初始條件在地表上蛋窩以及蛋周遭的土壤根據實驗中所記錄的溫度取平均設定。

對地表以下的土壤，因為蛋窩結構使底部土壤溫度較高，故採取氣象局測站在該深

處加上 20公分(約為蛋窩高度)深的溫度紀錄(例如，氣象局 20公分深的溫度設定給

模型中 0公分深)，並假設比 50公分深的土壤保持與氣象局紀錄到的溫度相同(詳細
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溫度分佈請見附錄｢陸、模擬初始值的設定」)。太陽輻射面積包含至蛋窩外源地表

上 12公分處。 

 

在自然對流模擬中，空氣層的初始條件為 

 

T=Tairgap  ;  ux = 0 、  uy =0、 uz = 0                                                              (11)           

 

其中 Tairgap為空氣層溫度，u則為速度場(velocity field)。 

 

兩種模擬共同的邊界條件(boundary conditions)為設定土壤圓柱的曲面為熱絕緣

(thermal insulation)、蛋窩外與地表之上的土壤與虛擬空氣的界面設定為強制對流

(forced convection)。在重現模擬中，蛋窩內部的蛋與土壤設定為自然對流(natural 

convection)。熱對流係數 h以及實驗所量測的氣溫(Tamb)來計算熱通量(heat flux, q) 

(公式 13)。 

 

       -n⋅q=q0                                                                                     (12) 

 

                                                 q0= h (Tamb-T)                                                 (13) 

 

在重現模擬中，外圈蛋鈍端以幾何的方式切割出與實驗量測到的接觸面積相同

的面。在重現實驗二模擬中溫度設為加熱器在達到平衡後的溫度。在重現實驗三模

擬的模擬為考慮進加熱器溫度起伏，以實驗中加熱器的溫度設定隨時間變化的溫度

線性內插函式。 

在自然對流模擬中，空氣層平行於 xy軸的邊界恆定設定 36 ºC，並在其餘的外

部邊界定為開放邊界(open boundary)。內部流體與固體交界設定流體速率為零的不

滑移條件(no-slip condition)；蛋受空氣層切割出，面積約 11.3平方公分的邊界則設

定較高的 37 ºC。 

 

（六）、數值模擬解 

時間相依的顫態熱傳，模擬時間與實驗時間相同，分別為 900分鐘與 1800分鐘。 

 

 

肆、研究結果 

 
一、實驗一，沒有恐龍熱源加熱下原始蛋窩蛋的溫度變化  

內圈蛋 (圖五 a中藍線)，在實驗開始時溫度比外圈蛋(圖五 a中紅線)都高，差值可到

2.1 ºC。整體而言，內圈蛋沒有全部比外圈蛋的溫度低或高的趨勢，且同一圈的最大溫度

差出現在外圈蛋之中。升溫時，所有蛋的平均蛋溫由 28.2 ºC上升至於 13:26的 42.0 ºC。

當溫度最高的蛋，蛋 1 在同一時間達到最高溫時(46 ºC)，其與該時刻溫度最低的蛋

4(39.2 ºC)相差 6.8 ºC。重疊的內外圈蛋有外圈比內圈高溫(蛋 1、11)，也有內圈比外圈高

溫(蛋 2、12；3、13)的現象。蛋起始溫度(27.3-29.4 ºC)與其最高溫度(39.8 ºC-46 ºC)差距

界在 11.3-18.3 ºC之間(蛋 3與蛋 1)。 

 

土壤與蛋還有環境溫度都展現相似的升降趨勢，而且隨著土壤越接近蛋窩表面，其

最高溫度越高。不過蛋的溫度仍然較土壤的或是有遮蔭的氣溫來的高。 
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圖六：a. 實驗一所有蛋溫度隨時間變化。其中外圈蛋為紅色，內圈蛋為藍色。 b. 原始蛋窩示

意圖，顏色與圖 a對應。 

 

 

二、實驗二，恐龍熱源在較冷環境加熱下理想蛋窩蛋的溫度變化 

實驗開始時，加熱器溫度下降到 28.6 ºC。在三小時後上升到 36.5 ºC。從 15:02到

23:02 實驗結束，加熱器的溫度平均為 36.4 ºC。無遮蔭的氣溫在 12:22 上升到高峰 32 ºC，

此數值沒有超過加熱器的溫度。之後大致保持下降的趨勢，並在 17:22降至低於所有的

蛋溫度的 21 ºC。在實驗結束時，其值為 15.1 ºC。整個實驗的平均氣溫為 18.9 ºC。 

 

從接觸面積來看，只有外圈蛋與恐龍接觸，內圈蛋則完全未與恐龍接觸。蛋 1-o接

觸的最多，其面積約為 12.3平方公分。接觸面積最小的蛋是蛋 4-o，其接觸面積為 0.76

平方公分。加熱器的核心接觸蛋 1-o、2-o、6-o。加熱器的側翼則接觸其他蛋 (圖七 c)。 

(其他數值請參考附錄｢柒、參考蛋窩中蛋與恐龍的接觸面積」)。 

 

與實驗一相同，內圈蛋的平均初始溫度比外圈蛋的高，分別為 19.1 ºC和 17.5 ºC。

隨著實驗的進行，靠近核心的外圈蛋，即蛋 1-o、2-o和 6-o，在 17:02左右達到平衡，並

保持在±0.2 ºC以內。對於其他外圈蛋，即 3-o、4-o和 5-o，它們的溫度首先上升，然後

在 17:42日落後逐漸下降。對於內圈蛋，它們比同組的外圈蛋更晚達到熱平衡，並且直

到實驗結束都沒有出現下降的跡象。內圈蛋的溫度曲線與相同高度的土壤溫度相似，而

外圈蛋的溫度一般高於周圍土壤。 

 

在實驗結束時，外圈中最大的溫差為蛋 1-o和蛋 4-o之間的 6 ºC（分別為 30.2 ºC和

24.2 ºC）。內圈蛋之間的溫差，最高的是蛋 1-i，最低的是蛋 4-i，溫差為 3.8 ºC（28.5 ºC

和 23.7 ºC）。溫度最高的蛋 1-o與最低的蛋 4-i相差 6.5 ºC (30.2 ºC與 23.7 ºC) (圖七 a)。 
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以溫度最高與最低的蛋做計算。在 16:02-23:02，蛋 1-o與蛋 4-i的平均溫度分別為

30.2ºC與 23.4ºC，平均環境溫度為 18.9 ºC。竊蛋龍加熱器的最高溫為 36.8 ºC，環境的最

低溫為 15.1 ºC。經計算，兩顆蛋的體溫傳導效率分別為 52.1%與 20.7%。 

 

 
圖七：a. 實驗二所有蛋、氣溫與加熱器溫度隨時間的變化。其中方形實心者為外圈蛋，圓

形空心白圈者為內圈蛋 b. 蛋編號圖。顏色與圖 a的顏色對應。c. 與加熱器相對接觸面積。

黃色的部分僅代表相對的接觸面積。面積越大，與恐龍的接觸面積越大。 

所有的重疊組除了蛋 2-o與 2-i幾乎沒有溫度差，大致可分為兩種溫度差異模式(對

個別重疊組的溫度比較請見附錄 ｢捌、實驗二蛋窩內外重疊組溫度差」)。一種是較靠近

成體核心的蛋。其外圈蛋的溫度在達到熱平衡時較內圈蛋高，且並不隨環境溫度下降而

下降(圖八 a)。 如第一組中，蛋 1-o的平衡溫度比蛋 1-i高 1.7 ℃。另一種則是較遠離成

體核心的蛋。其外圈蛋與內圈蛋的溫度相近，且在環境溫度下降後外圈蛋的溫度有下降

(圖八 b)。，如蛋 4-o與蛋 4-i的平衡溫度只有 0.5 ºC的差異。而在第五組中，外圈蛋的

溫度比內圈的溫度低 0.6 ℃。以平衡溫度來看，受成體核心接觸的重疊組平衡溫度大多

比受成體側邊接觸的高。 
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圖八：a. 靠近成體核心(腹部)的蛋 1與 7的溫度隨時間變化圖。蛋 1-o為橘色線，蛋 1-i為綠

色線。蛋窩上方的竊蛋龍與加熱器姿勢相同。b. 遠離成體核心(腹部)的蛋 4-o與 4-i的溫度隨

時間變化圖。蛋 4-o為藍色線，蛋 4-i為綠色線。 

  

三、實驗三，恐龍熱源在較熱環境加熱下理想蛋窩蛋的溫度變化 

因為預熱，核心的初始溫度為 39.6 ºC，但這個數值在四十分鐘後很快降至 36.5 ºC，

並在實驗的其餘時間保持在平均 37.1 ºC。對於側邊，溫度相對而言較不穩定。它首先從

初始值 34.4 ºC上升到 14:13的 41.5 ºC，然後在 18:53下降到 32.5 ºC。蛋溫維持在 32.8 ºC

左右至 06:33，然後在黎明時分再次上升，直到第二天 12:53時達到 41.6 ºC。 

 

環境溫度從 29.7 ºC上升到 12:53的最高點 43.8 ºC，然後迅速下降到 19:13的 27.4 ºC，

從那時起逐漸下降到 03:33的 24.9 ºC，然後在 06:33上升到 27.3 ºC，從那時起溫度又迅

速上升。24小時內（7/25 12:33-7/26 12:33）的平均環境溫度為 30.5 ºC。  

 

被太陽直接加熱的參考蛋窩有急劇的溫度上升和下降。外圈蛋在 14:13達到最高溫

度 54.1 ºC，相較內圈蛋的最大值溫度較高。不過，所有蛋的最高溫都超過了無遮蔭環境

溫度。在夜間，外圈蛋的最低溫度為 26.4 ºC，仍然稍高於環境溫度的 24.9 ºC。整體來看，

環境溫度比蛋更早達到其最大值和最小值，顯示蛋對環境溫度延遲反映。在實驗中外圈

溫度的上升和下降比內圈更劇烈，最大溫差為 27.6 ºC。 

 

對於理想蛋窩，與較冷的實驗二相同，加熱器沒有接觸任何內圈的蛋。在外圈中，

核心蛋 6-o沒有接觸，蛋 1-o和 2-o是由加熱器的核心部分接觸的，而其餘接觸的外圈蛋



14 
 

則由側邊接觸。而接觸面積最多的為側邊蛋 4-o，約為 10.2平方公分。接觸面積最少的

為側邊蛋 3-o，為 5.3平方公分  (其他數值請參考附錄｢柒、參考蛋窩中蛋與恐龍的接觸

面積」)。 

 

蛋溫度有晝夜波動。與內圈蛋相比，外圈蛋的最高溫度較高，最低溫度較低。如在

實驗中蛋 1-o的溫度範圍為 5.2 ºC，蛋 1-i為 3.5 ºC (圖九 a)。然而，對於靠近核心區的蛋

組來說，它們比周邊的蛋組早一個小時左右達到最高溫，大致在 14:33。除了時間上的差

異，核心區的蛋比側邊區的蛋有較低的最高溫度（例如，蛋 2-o為 36.2℃，蛋 4-o為

37.4℃）。最低溫度則顯示出相反的趨勢，即核心區的溫度最高，側邊區的溫度最低。從

7月 25日 12:13到 7月 26日 12:13的 24小時平均蛋溫顯示，平均溫度從核心（蛋 1-o，

33.1 ºC）下降到側邊（蛋 4-o，32.5 ºC），然後在接近核心時回升（蛋 6-o，32.8 ºC）。對

於同一組中外圈和內圈蛋的平均溫差（外圈減去內圈），也有這樣的趨勢：在靠近核心的

一組中，外圈蛋的溫差比側邊覆蓋的組來的要高。在某些組中，如第四組，溫差略微為

負 (圖九 b)。 

 

 
 

圖九：a. 重疊組一、氣溫與加熱器的溫度隨時間的變化。b. 外圈蛋在 24小時區間內的平均溫 

度與外內圈 24小時內平均溫度差(外圈減內圈)。 

 

四、 在較冷環境的重現實驗二模擬與自然對流模擬 

就重現模擬的結果來看，靠近成體核心的外圈蛋其平衡溫度較靠近成體側邊的蛋：

由蛋 1-o的 29.1 ºC 降到蛋 4-o的 25.4 ºC，再升至蛋 6-o的 29.3 ºC (圖十 a)。對比重疊組

內外圈之間的溫度差。靠近核心的組一及組六其溫度差大於遠離的組四(其他重疊組別的

對照請見附錄｢玖、實驗二重現模擬、自然對流模擬與實驗數據的對比」)。 

 

相較於重現模擬，自然對流模擬的外圈蛋雖然也有核心蛋溫度較高，側邊蛋溫度較

低的趨勢(蛋 1-o 29.1 ºC與蛋 4-o 28.8ºC) 但是此差值相較重現模擬以及實驗結果並不明顯。

當太陽行徑方向相對於 z軸轉 90度後，此趨勢即消失，但是重現模擬仍有相同的趨勢。
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對比重疊組內外圈之間的溫度差，重疊組一以及重疊組四的內外層皆相差 3.2ºC，並無實

驗以及重現模擬所觀察到的趨勢 (圖十 c)。 

 

 
圖十：a. 核心的重疊組一與側邊重疊組四重現模擬的結果。b.重疊組一與組四實驗二結

果。c.重疊組一與組四自然對流模擬結果。所有縱軸與橫軸為同尺度。 

 

五、 在較熱環境的重現實驗三模擬與自然對流模擬 

重現模擬展現出與實驗三結果相像的曲線：外圈蛋的最高溫高於內圈蛋的，且最低

溫低於內圈蛋的。雖然自然對流模擬外圈蛋的最高溫也比內圈蛋高，但是其最低溫並沒

有此趨勢。比較重現模擬與自然對流模擬的結果，自然對流模擬的外圈蛋有較高的最低

溫，且整體而言有更多時間溫度比內圈蛋高。內圈蛋不但有較高的最高溫度，時間上還

更晚達到最低溫 (圖十一 a、c)。 

 

即便在大致的趨勢上與實驗結果相同，重現模擬的外圈蛋以及重疊組經同樣的平均

溫度分析並沒有顯示與實驗中相似的趨勢。外圈蛋的分析結果反倒呈現越往蛋 5-o，其平
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均溫度越高，與自然對流模擬的趨勢相近。而內外重疊圈則沒有特別的趨勢。 

 

 
 

圖十一： a重現模擬所有蛋的溫度隨時間的變化。時間軸長度與實驗的相同，單位為分鐘。 

b. 實驗三結果。  c. 自然對流模擬結果。所有縱軸與橫軸為同一尺度。 

 

 

伍、 討論 

 
一、較冷的實驗二與實驗三不同的溫度曲線圖 

在較冷和較熱的環境中進行的實驗顯示了不同的溫度曲線，其中只有較冷的實驗溫

度達到長時間的熱平衡。考慮到在較冷的實驗中，環境溫度總是保持在加熱器溫度之下。

當從加熱器流到蛋以及從蛋逸散到環境的熱相等時，就形成了穩定的平衡。這一推論得

到了 Hogan & Varricchio (2020)的支持，在該環境溫度低於加熱器的溫度實驗中，蛋也達

到熱平衡。 

在環境較熱的實驗中，當環境溫度高於蛋溫度時，環境熱流與加熱器熱一起流入蛋，

可能將蛋溫度提高到比實驗二記錄到更高的平衡溫度（如在第一組和第二組中看到在最

高溫短暫出現的）。當環境溫度下降到蛋溫度以下時，熱改由蛋流入環境，且成體因與蛋

之間的溫差比更冷的實驗二中較小，而根據傅立葉定律，流入的熱較少。因此蛋溫度持

續下降，直到達到另一個平衡點。 

 

在檢視趨勢時，環境溫度較高的實驗三的蛋溫度取 24小時的平均做比較。在非胚胎

發育溫度範圍的極端情況下，胚胎的發育速率大多與溫度成正比 (Georges et al., 2005)。

在假設實驗中蛋的溫度都沒有超過竊蛋龍胚胎發育溫度的極端下，平均溫度便能代表胚

胎發育的速率。 
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雖然兩個實驗的曲線不同，但是都展現相似的溫度趨勢：外圈蛋中，靠近成體核心

的平均溫度較高，遠離成體、靠近側邊的較低；重疊組中，靠近成體核心的內外圈蛋溫

度差較大，遠離成體核心的較小。雖然這些趨勢有可能同時也受太陽入射的角度影響，

如自然對流模擬實驗二中所見，但是對比於實驗以及重現模擬的結果，其影響相對於成

體姿勢所造成的影響微乎其微。 

 

這些趨勢在較冷的實驗二中較為明顯，並在較熱的實驗三中減弱。推測可能是因為

在較熱的環境中，環境熱源為主要的熱源提供者，如蛋受太陽加熱而有溫度的升降 (圖

九)。故成體姿勢所造成核心與側邊的差異減弱。 

 

然而在實驗三模擬實驗中，這樣的趨勢並沒有被呈現。模擬模型中並無復原竊蛋龍

立體模型，造成模擬中太陽的輻射無法被模型擋下形成陰影，因而可能促使蛋窩周邊土

壤的溫度較實驗的高攝氏數度，並模糊掉原本差異較小的趨勢。 

 

二、胚胎發育熱源的來源與接觸性熱調節孵蛋的可能性 

（一）、竊蛋龍類胚胎的發育模式與可能的熱源 

竊蛋龍類胚胎發育的熱源可能來自。(1) 環境熱源 (2) 接觸性熱調節孵蛋(TCI) (3)

同時使用環境熱與體溫孵蛋。以下將討論竊蛋龍類利用上述三種孵蛋方式的可能性。 

 

1、環境熱源 

若熱源來自環境，則比較可能的是陽光與土壤和空氣的熱。雖然恐龍中如部

分蜥腳類(sauropods)利用地熱或是腐植質來孵蛋，類似行為目前並沒有在竊蛋龍

類的化石紀錄中被觀察到(Grellet-Tinner & Fiorelli, 2010)。在直接曝曬的情況，

蛋的溫度可以達到如實驗一的 46°C或實驗三的 54.1 ºC，並且保持在 41 ºC以上

長達數小時。對鳥類胚胎來說，其最多僅能承受 41 ºC達數小時而不致死，而高

溫還會提高胚胎不良發育的可能性 (Webb, 1987)。同樣在炎熱環境的鴕鳥蛋以較

大的熱容與白色反光的蛋殼來減低過熱的機會，但是竊蛋龍類的蛋為藍綠色且體

積較小，可能比鴕鳥蛋更容易過熱(Bertram, 1992; Wiemann et al., 2017)。 

 

竊蛋龍的胚胎還可能因溫度變異過大而發育異常或死亡。在白堊紀的南雄與

實驗三中，其環境溫度可能超過使河源龍胚胎開始發育的生理零度(physiological 

zero)，並達到其最適發育溫度(optimal development temperature) (Ma et al., 2018)。

不過由於竊蛋龍類的蛋窩為半開放式，因而在溫度上有晝夜升落的現象，如在實

驗三中參考蛋窩蛋的高低溫度差為 27.6 ºC。對利用環境溫度作為蛋窩熱源來源

的鱷魚，其封閉的蛋窩在環境溫度在 24小時內波動超過 20°C情況下，蛋窩的溫

度變動不超過 3°C (Magnusson, 1979)。對鳥類胚胎，蛋溫度在生理零度以及最適

發育溫度之間波動會導致不正常發育或死亡(Stoleson & Beissinger, 1999)。雖然部

分研究顯示未孵育的胚胎蛋能忍受較大的溫度變化 (Stoleson & Beissinger, 1995; 

Booth, 1987)，不過先前實驗顯示暴露於陽光下的鴕鳥胚胎在 15天後全數死亡 

(Bertram & Burger 1981)。因此，竊蛋龍類可能不會僅仰賴環境的熱源來孵蛋。 

 

2、接觸性熱調節孵蛋(TCI) 

TCI中，親龍腹部與所有蛋直接接觸的條件並沒有達成。從實驗二與三的

理想蛋窩的接觸面積來看，內圈蛋完全不會與恐龍加熱器接觸。這個發現與之

前文獻的預測吻合(Deeming, 2002; Yang et al., 2019b)。與加熱器接觸的外圈蛋，
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其最大接觸面積佔總體(396cm2 (Wiemann et al., 2017))的僅 3.1%，相較於雞的 8-

10%較小(Ar  et al., 2012)。雖然說蛋與恐龍的實際接觸面積可能會因為恐龍的重

量下壓而增加，不過這僅限較外圈的蛋，內圈的蛋在沒有充分接觸或未接觸的

情況下，可能沒辦法直接接收成體的熱。 

 

因為不知道正常竊蛋龍胚胎發育的溫度範圍，故無法評估 TCI中將蛋保持

在此範圍內的條件。儘管如此，在現生近親的孵化範圍進行比較，這一條件可

能被滿足。對於較冷實驗二中的孵化溫度，蛋的溫度在平衡狀態下為 23.7℃至

30.2℃。這與短吻鱷(Alligator mississipiensis)的溫度相似，其範圍為 23.3℃至

32.8℃ (Lutz & Dunbar-Cooper, 1984)。在較熱的實驗三中，蛋最低溫度為 30.4℃，

最高溫為 37.4℃。這個範圍不僅在前面的研究中竊蛋龍類孵化溫度 30°C至

38°C的範圍內 (Amiot et al., 2017；Bi et al., 2020)，且其平均溫度為 30初度，接

近於不同支系鳥類的平均孵蛋溫度(Webb, 1987)。鑒於鳥類在野外的孵化溫度有

很大的差異，從 20℃以下到 40℃以上不等(Webb，1987)，實驗記錄到的蛋溫很

可能在其正常的孵育範圍內。 

 

即便如此，其熱的來源可能不滿足 TCI中｢大部分熱來自成體」的描述。以

體溫傳導效率，也就是成體提供蛋多少比例熱來看，實驗二中最高與最低者分

別為 52.1%與 20.7%。相較於現生鳥類歐絨鴨(Somateria mollissima)的 84.3%，

此一數值相差甚大 (Hogan & Varricchio, 2020)，代表竊蛋龍可能無法以鳥類的效

率孵蛋並相當程度仰賴環境熱源來孵蛋。 

 

竊蛋龍可能無法達成 TCI沒有不同步孵化的條件。雖然未知溫度對竊蛋龍

胚胎發育確切的影響，但是以現生物種的標準實驗中蛋之間的溫度差可能造成

發育速率的差異。在較冷的實驗二中，外圈的最高溫與最低溫蛋有 6 ºC的溫度

差異(圖七 a)。在野生鳥類巢穴中觀察到的溫度變化僅在 2°C之內 (Boulton and 

Cassey, 2012)。在某些爬蟲類之中，2°C 的變化足以改變胚胎發育速率而產生性

別比失衡的現象，由此可見溫度變動超出此範圍可能影響胚胎生理(Deeming & 

Reynolds 2015)。就發育速率來看，在恆定 37.5°C 孵育的鴕鳥蛋孵育期為 39.3 

天 (Hoyt et al., 1978)。但是當孵育溫度下降至 35°C ，其孵育期延長至 47 天 

(Hoyt et al., 1978)。綜上來看，倘若竊蛋龍在完成蛋窩後開始孵蛋，可能會因為

蛋溫度不同而有不同步孵化的現象。 

 

據歸納法，本研究的結果並不支持竊蛋龍類進行 TCI。 

 

3、同時使用環境熱與體溫孵蛋 

竊蛋龍類不但以較鳥類低的體溫傳導效率孵蛋，且對比實驗二、三，蛋的

最高溫度會受到環境影響，並隨環境溫度變動而起伏。即便如次，孵蛋行為仍

然有助於維持蛋窩溫度，使蛋的最低溫度高於環境溫度。此外，在有竊蛋龍類

成體的情況下，蛋窩能夠避免極端的升降溫。跟沒有恐龍供熱的實驗一相比，

有恐龍供熱的實驗二、三的的升溫幅度較小。 

 

 

 

 



19 
 

三、不同步孵化與竊蛋龍類孵蛋的行為對蛋發育順序的影響 

 

(一)、同圈的不同步孵化 

本研究中觀察到最外圈的蛋有溫度上的差異，經與自然對流模擬對比，推測主

要為成體姿勢所造成的。在較冷的實驗二與較熱的實驗三當中，核心蛋的溫度比側

邊蛋的溫度高。造成的原因除了成體接觸較多核心蛋，因而提供較多熱以外，較遠

離核心的蛋可能較易與外界對流的空氣接觸，如實驗二中遠離核心的蛋有入夜後溫

度下降的趨勢。這與現生鳥類蛋窩中所觀察到靠外圈的蛋因為接觸到外界的空氣而

在親鳥離窩後溫度下降較快的結果一致 (Boulton & Cassey, 2012)。此結果支持 Bi et 

al. (2020)成體姿勢造成同圈蛋的溫度分布不均。若外圈蛋之間彼此被產下的時間相

近，如此的溫度差可能造成靠近成體的核心蛋較早孵化。 

 

(二)、重疊組的不同步孵化 

竊蛋龍生活在較乾燥炎熱的環境中 (Clark et al., 1999; Fanti et al., 2012; Norell et 

al., 2018)。在此種環境中且不一定有遮陰的情況下，已產下的蛋若暴露於環境之中

則可能過熱而不正常發育或夭亡(Stoleson & Beissinger, 1999)。竊蛋龍類為了避免蛋

窩完成前胚胎的死亡而可能有類似鴕鳥幫蛋遮陰的護蛋行為(guarding behavior)，或

者如鴯鶓(Dromaius novaehollandiae)在蛋窩完成前就開始孵蛋的行為(Bertram & 

Burger 1981; Buttemer et al., 1988)。因而使先產下的蛋先發育，漸而在蛋窩完成時，

先產下的內圈蛋會較外圈蛋有較高的發育程度。 

 

當蛋窩完成後，較遠離成體核心的外圈蛋溫度與其之下的內圈蛋相近甚至更低 

(圖十)。由於孵育溫度增加，胚胎的發育速率也會隨之增加，因而推測內圈蛋的發

育速率與外圈蛋相近或更快，保持蛋窩完成前孵蛋所造成內外圈間蛋發育程度上的

差距，使內圈蛋較外圈蛋較早完成發育。最終形成如 Yang et al. (2019a)所觀察到內

圈蛋發育程度比外圈蛋發育程度高的現象。 

 

相對而言，較靠近成體核心的外圈蛋因為接觸面積較多、較少受氣溫變動影響

而維持較內圈蛋高的孵育溫度(圖七 a)。因此，即便外圈蛋較晚被產下，其可能有相

對於重疊的內圈蛋較高的發育速率與程度，因而較內圈蛋早完成發育，形成如 Bi et 

al. (2020) 所觀察到外圈蛋發育程度比內圈蛋高的現象。 

 

此因為相對成體位置不同而有不同孵化順序的現象會因為環境以及成體對蛋的

覆蓋程度變化而有所差異。在覆蓋程度更差、環境溫度低的情況，內圈蛋比外圈蛋

早完成發育的現象會較明顯。如無法完全覆蓋蛋窩且最暖月月均溫約在 18 ºC的巴

氏奈美蓋特母龍。在覆蓋程度更佳、環境溫度較高的情況，外圈蛋比內圈蛋早完成

發育的現象會較明顯。 

 

四、竊蛋龍類孵育溫度範圍與性別決定機制 

現生動物之中，性別決定的機制可分為透過性染色體或是特定基因產物的積累所造

成性器官的分化，稱為遺傳性性別決定機制(genotypic sex determination, GSD)，或是透過

環境，如生存壓力、族群動態(social dynamics)、或溫度所決定性別的環境性性別決定機

制 (environmental sex determination, ESD)。其中，鱷類有 ESD中的溫度依賴型性別決定

機制(Temperature-dependent sex determination, TSD) (Weber & Capel, 2021)。先前研究透過

胺基酸組成的分析，認為 TSD 是包含鳥類在內爬行類(reptilia)的祖徵 (Janes et al., 2014)。
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因此現生鳥類透過 Z染色體上 DMRT1基因的基因量(dosage)決定性別的 GSD系統為衍

徵(Ioannidis et al., 2021)。而因為兩種與恐龍親源最近的物種使用不同的性別定方式，因

此無法與用親緣包夾法(phylogenetic bracketing)推測恐龍的性別決定機制。不過竊蛋龍在

不同棲地的孵育溫度或許可以幫助了解這個謎團。 

 

在實驗二中，環境的平均為 18.9 ºC，相較於奈美蓋特層(Negmet Formation)18 ºC 

(Owocki et al., 2019)。因為蛋的溫度會受到環境溫度高低而影響，因此該地區的竊蛋龍蛋

可能有跟實驗相近的 23.7至 30.2 ºC或更高的孵育溫度。在實驗三中，平均環境溫度為

30.5ºC，較南雄群的平均 34 ºC 來的低 (Ma et al., 2018)。基於相同原因，在南雄最暖月孵

蛋的竊蛋龍可能有跟實驗三相近或更高的孵育溫度，如 Bi et al. (2020) 所推測竊蛋龍蛋孵

育溫度 30至 38 ºC即與實驗的 30.4至 37.4 ºC相近。 

 

現生動物中，使用 TSD的物種會在使後代性別比相等的關鍵溫度(pivotal temperature)

範圍 20-35 ºC內孵蛋(Ferrando-Bernal et al., 2022)。同種的關鍵溫度並沒有因不同族群而

變化 (Tilley  et al., 2019)。親緣相近的物種其關鍵溫度也相近。舉鱷科(Crocodylidae)為例，

不同物種間的關鍵溫度約落在 31.5-31.8 ºC(對雌-雄轉變)和 32.5 ºC 至 34 ºC之間(對雄-雌

轉變)。而野外觀察灣鱷(Crocodylus porous)的蛋窩內部孵育溫度約在 32.5 ºC (Magnusson, 

1979; Lang& Andrews, 1994)。Ferrando-Bernal et al. (2022) 認為此舉是為了避免性別比失

衡導致族群滅絕。在最簡原則下，對為姊妹群的黃氏河源龍與奈美蓋特母龍，若兩物種

皆使用 TSD，其關鍵溫度應相近。不過黃氏河源龍與奈美蓋特母龍的孵育溫度並沒有重

疊 (分別為 30.4 ºC & 30.2 ºC)。在關鍵溫度相近的情況下，使一種物種有相同的性別比的

溫度會使另一種物種性別比失衡。 

 

此外，現生使用 GSD的內溫動物的胚胎發育溫度統計上較關鍵溫度高。既然竊蛋龍

可能是內溫動物(Amiot et al., 2006; Wiemann et al., 2022)，且其孵育溫度更高於最高關鍵

溫度的 35 ºC。因此其更可能使用 GSD。 

 

以地理分布來看，使用 TSD的物種會在統計上較高溫(中位數 25 ºC)的地區棲息，但

是使用 GSD且發育時間在 4個月以下的物種則顯著的棲息在比該溫度更低的環境 

(Cornejo-Páramo et al., 2020)。以爬行類蛋重量與發育時間的異數關係(allometric 

relationship)來看，竊蛋龍最長的孵育時間不超過四個月(Deeming et al., 2006)。而奈美蓋

特母龍分布在最暖月以現生物種的標準來看較低溫環境，與現生短孵育時間的 GSD物種

的生物地理特性相似。 

 

分子時鐘(molecular clock)對鳥類 ZW染色體的分析並不牴觸竊蛋龍可能使用 GSD的

假說。雖然最早 132-150百萬年前部分 ZW 染色體體節(chromosomal segments)停止互換

(recombination suppression)(Nam & Ellegren, 2008)，晚於鳥翼類(Avialae)與恐龍分家時間

155百萬年前(Wang & Lloyd 2016)。即便如此原始性染色體(proto-sex chromosome)需要足

夠突變累積使染色體停止互換，而性染色體可以數百萬年保持未分化(undifferentiated)。

再加上分子時鐘仍無法確定 ZW染色體出現的確切時間(Organ, 2008; Ellegren, 2013)。因

此不與此假說矛盾。 
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五、 生殖特徵的起源與演化 

如果以上的推論為真，則基因性性別決定機制可能在包含竊蛋龍類以及鳥類的羽盜

龍類(pennaraptora)的演化支即出現 (Foth et al., 2014)。對接觸性熱調節孵蛋的行為，實驗

結果顯示，竊蛋龍類的孵蛋效率遠不及鳥類。而相近於鳥類的體溫傳導效率且沒有因蛋

窩溫度差的同步孵化要直到美麗傷齒龍(Troodon formosus)才出現(Varricchio et al., 2002; 

Hogan & Varricchio, 2020)。因此推測接觸性熱調節孵蛋可能在近鳥類(paraves)此支系中

出現。對於不同步孵化的行為的形成原因除了與現生鳥類透過在蛋窩完成前孵蛋的行為

相似，竊蛋龍更由蛋窩孵育溫度差異造成不同步孵化。此結論同時支持現生鳥類的不同

步孵化行為獨立衍化的結果與不同步孵化為竊蛋龍的共衍徵(synapomorphy)的假說

(Stoleson & Beissinger, 1995; Yang et al., 2019a)。 

 
 

圖十二： 基因型性別決定機制、接觸性熱調節孵蛋與不同步孵化的可能起源。支系圖修改自

Hendrickx et al. (2015) 與 Pei et al. (2020)。 

 

陸、結論 

 
本研究首次復原實體大小竊蛋龍加熱器、蛋窩模型與利用有限元素數值模擬進行竊蛋龍

的熱傳導孵蛋實驗。實驗結果發現竊蛋龍因未與內圈蛋接觸、未提供蛋孵育大部分的熱、以

及未使所有蛋溫度相近，因此可能無法進行鳥類的接觸性熱調節孵蛋，只能以比鳥類低的體

溫傳導效率孵蛋。在較冷(平均環境溫度 18.9 ºC)與較熱(平均環境溫度 30.5 ºC)的實驗皆發現

兩種溫度分布趨勢：靠近成體核心的外圈蛋的平均溫度較高，且靠近成體核心的外圈蛋與其

下面的內圈蛋之間溫度差異較遠離成體核心的大。數值模擬結果支持此趨勢可能為成體姿勢

所造成的。此溫度分佈可能造成同圈靠近核心的蛋較早孵化。對相同位置重疊的外圈蛋與其

下的內圈蛋來說，靠近成體核心的蛋圈中，外圈蛋先孵出，遠離成體核心的則是內圈蛋先孵

出。此一現象可能在環境溫度較低以及成體覆蓋程度較差的情況下較為明顯。以環境較冷與

較熱的實驗結果推測，倘若竊蛋龍類使用溫度型性別決定機制，則可能會性別比失衡，且竊

蛋龍類展現與現生使用遺傳性性別決定機制(GSD)的生理以及生物地理特性。因此竊蛋龍較

可能使用 GSD。 
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由竊蛋龍類蛋窩的熱傳導實驗與數值模擬反映其生殖生

物學的演化 
 

附錄 
 

 

壹、 描述蛋窩 NMS042 F003855與物種辨別 

 
一、描述蛋窩 NMS042 F003855 

NMS042 F003855(圖一 a)。此窩蛋共有 19顆，分成內外兩圈。外圈蛋為蛋 1-13，內圈蛋

為蛋 14-19。內圈中心開口為一橢圓形，大小約為 11 公分*7 公分。蛋有明顯兩兩配對的現象，

蛋對(egg pairs)分別有蛋 1、2; 蛋 3、4; 蛋 5、6; 蛋 7、8; 蛋 9、10; 蛋 12、13; 蛋 14、15; 蛋 16、

17。外圈編號 11的蛋與內圈編號 18和 19的蛋沒有明顯的配對。蛋受保存的程度不一，較完

整的蛋其鈍端剖面較接近圓形，且蛋身所形成的裂紋也較少，如編號 1、3、12、13。相較而

言，較破碎的蛋其蛋殼有明顯的位移，也可以看到較多蛋內的填充物暴露，如編號 7、8、10。

用游標尺量測蛋的最長長度與最寬寬度(圖一 b)。蛋的長度介於 167到 187毫米，寬度介於 65

到 76毫米(表一)。 

 

            

 
 

圖一：a. NMS042 F003855的俯視圖與蛋的編號。其中蛋 1-13為外圈蛋，14-19為內圈蛋 b.最

長長度與最寬寬度的圖示。最長長度為鈍端中點到尖端中點的直線距離；最寬寬度為鈍端最

寬處兩側的直線距離。 
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蛋編號 蛋最長長度(mm) 蛋最寬寬度(mm) 

1 176.09 67.33 

2 183.32 無法測量 

3 170.6 71.27 

4 187.3 76.73 

5 172.63 65.21 

6 169.3 58.59 

7 177.99 82.83 

8 174.15 70.2 

9 175.6 無法測量 

10 178.96 66.82 

11 176.87 73.22 

12 168.4 76.38 

13 167.38 76.45 

14 無法測量 無法測量 

15 166.81 無法測量 

16 無法測量 無法測量 

17 166.26 75.66 

18 無法測量 無法測量 

19 無法測量 無法測量 

 

表一：NMS042 F003855每顆蛋的最長長度與最寬寬度測量值。若化石未被完全清修出

或是被其他顆蛋遮擋，則標註無法測量。蛋編號請參考圖一。 

 

二、蛋窩 NMS042 F003855的物種辨別 

Yang (2012)曾鑑定此窩為竊蛋龍類的蛋。進一步檢視發現其有線型瘤狀紋飾

(linearituberculate ornamentation)。在先前發現的長型蛋科之中，只有(Macroolithus sp.) (Yang 

et al., 2019)和瑤屯巨型蛋(Macroolithus yaotuensis) (Zhao 1975)的蛋表面紋飾是線型瘤狀紋飾。

兩種蛋的蛋長度以及最寬度範圍，分別是 175-190毫米、67-94毫米與 152-197毫米、58-86

毫米也與 NMS042 F003855的長寬重疊(見表一)。但因為沒有進行蛋殼切片觀察乳突層與連續

層(continuous layer)的厚度比，因而無法斷定是兩者之一。瑤屯巨型蛋曾被歸類於黃氏河源龍

(Heyuannia huangi) (Cheng et al., 2008)，因此，竊蛋龍加熱器參考黃氏河源龍的體型。 

 

 

蛋種 蛋長度 蛋寬度 蛋殼厚度 表面紋飾 文獻來源 

Macroolithus 

sp. 

152-197mm  58-86mm 1.4-1.9mm 線型瘤狀紋飾 Yang et al., 

2019 

Macroolithus 

yaotuensis 

175-210mm 67-94mm 1.0-1.8mm 線型瘤狀紋飾 Zhao, 1975; 

Weiß, 2021 

 

NMS042 

F003855 

167-179mm 65-76mm 未量測 線型瘤狀紋飾 此篇研究 

表二：NMS042 F003855蛋與未定種巨型蛋和瑤屯巨型蛋蛋種比較。 
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貳、 竊蛋龍加熱器尺寸量測方法 
依黃氏河源龍的模式標本(Lü, 2003)、國立自然科學博物館內的奈美蓋特母龍

(Nemegtomaia)骨架模型與 Scott Hartman的黃氏河源龍復原圖作為體型參考來製作竊蛋龍加熱

器。 

 

由於無法從 Lü (2003)中得知寬度(左肋骨經棘突到右肋骨的距離)，因而利用國立自然科

學博物館內的奈美蓋特母龍(Nemegtomaia)骨架模型來縮放。取骨架總長的 2.5%間距。依此間

距從背椎(dorsal vertebrae)到薦椎(sacral vertebrae)測量寬度。並以長骨(肱骨(humerus)和股骨

(femur))的長短比值為縮放比例。 

 

河源龍的厚度(背腹側的長度)以 Scott Hartman的黃氏河源龍復原圖為參考，取與量測骨

架寬度的同樣間距作為間隔，量出該位置的厚度(依比例放大)，再減去骨架的脊椎頂端到肋

骨最寬處的距離，作為模型下方木材的突出長度。 

 

骨架的部分以保麗龍和木材做為中心支架，模型骨架最外層以布料包覆，布料與模型骨

架之間以氣泡紙與棉花填充，成品長 63.9公分，最寬處 45.6公分(於長軸 14.2公分處)，最深

處 33.2公分(於長軸 49.7公分處)。 

 

 

參、 製作假竊蛋龍蛋的方法 
加熱油土來塑造竊蛋龍蛋的形狀，並對照 NMNS CYN-2004-DINO-05的尺寸確保大小相

近。在其表面塗上樹脂加上其重量 5%的硬化劑，先刷上約 60克的樹脂作為第一層。貼上準

備好的玻璃纖維布。待其稍乾燥後，均勻的刷上約 40-50克的的第二層。放置等待樹脂硬化

(圖二 a、b)。等到樹脂充分硬化後，將蛋放入約 60°C的烤箱烤大約 2小時。完成後取出將其

中的油土挖出，留下空心，厚度約在 1.6-1.9毫米之間的蛋殼。 再以油土捏塑出鈍端的蓋子。

刷上兩層樹脂，留直徑約 0.6公分的圓不刷，作為放入溫度計以及灌入假蛋液的開口。 

 

待樹脂硬化後，將底部油土加熱脫去。完成後蓋子的厚度大約在 1.6-2.5毫米之間。以樹

脂連接蓋子與蛋之後，將蛋裝自來水裝接近全滿 (圖二 c)。距離溫度計金屬感測器三公分處捏

一圈油土，將溫度計通過先前預留的開口放入蛋中，確保充分浸泡在水中後，用樹脂加玻璃

纖維布輔助封起。確定一切都妥當而蛋不會漏水後才開始進行實驗。 

 

成品蛋的長度介在 19.3到 21.2公分，寬度介在 7.3公分到 8.3公分之間。蛋有形狀以及

大小的差異，且蛋殼的厚度不均。但考量到即便是同一窩的竊蛋龍蛋都有大小與形狀的差異，

且先前曾經發現同一顆蛋不同部位的蛋殼的厚度不一樣(Yang, 2012; Wiemann et al., 2017; Weiß, 

2020)。因此本研究認為這些差異可能在自然情況下出現。 
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圖二：a. 竊蛋龍蛋形狀的油土。 b. 刷上第一層樹脂與貼上玻璃纖維布的竊蛋龍蛋。c. 加

熱脫去油土的竊蛋龍蛋。可以看到空心的蛋身以及留有孔洞給溫度計穿過的的蓋子。d. 蛋

的最寬寬度與最厚厚度。黑色垂直軸為蛋的最厚厚度，黃色水平軸為蛋的最寬寬度。 

 

 

嗣、還原蛋的傾角 
蛋垂直於其長軸的截面在形成時為圓形，在母體骨盆中的蛋即呈現如此 (Sato et al., 2005)。

掩埋過程所受到地質作用使垂直於地面的那端產生形變，而平行地面的另一端則因蛋被岩層

固定而維持原貌，因而形成長軸與短軸。長軸代表的是蛋原始圓剖面的直徑，在測量上是最

寬寬度；而短軸則代表壓縮後長度，在測量上是最厚厚度 (圖二 d)。可以利用這兩個數值計

算出原始傾角，公式為(Yang et al., 2019)： 

 

                    量測角度 ∗ (1 +
長軸−短軸

長軸
) =原本角度。                            (1) 

 

在計算時，倘若蛋在埋藏之前已經破裂，則復原的傾角會更較正常的小，如蛋 6、8、11。

因此角度僅參考鈍端保持完整形狀近乎圓形的標本(表三)。 
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蛋編號 蛋傾斜角度

(度) 

蛋鈍端情況 還原角度

(度) 

1 23.9 完整 32.33759 

2 無法測量 無觀測 無 

3 23.9 完整(被抬升) 35.22458 

4 無法測量 無觀測 無 

5 18.67 完整 25.38673 

6 12.9 凹陷 14.47424 

7 無法測量 無觀測 無 

8 14.466 破碎 19.00569 

9 9.33 無觀測 無 

10 無法測量 無觀測 無 

11 7.7 蛋身碎 11.4501 

12 21.43 完整 31.85882 

13 18.83 完整 28.93835 

14 無法測量 無觀測 無 

15 無法測量 無觀測 無 

16 無法測量 無觀測 無 

17 無法測量 無觀測 無 

18 無法測量 無觀測 無 

19 無法測量 無觀測 無 

 

表三：NMS042 F003855中蛋傾斜角度的測量值與還原值。其中僅特別觀察可測量到蛋

角度的蛋鈍端情形。蛋 3的位置在蛋 2之上，因不確定是地質作用造成或是原始埋藏情況，

因而特別註記。 

 

 

伍、計算熱對流係數的公式與參數 

 
(一)、計算熱對流係數 

依照空氣的性質計算在該溫度下無因次的格拉秀夫數(Grashof number, Gr)、 卜然托

數(Prandtl number, Pr)與瑞立數(Rayleigh number, Ra) (公式 1、2、3)。後以關係式計算出

紐賽數(Nusselt Number, Nu)，回推熱對流係數(heat transfer coefficient, h)(4) (Incropera et 

al., 2006)。 

                                        𝐺𝑟 =
𝐿3𝜌2𝑔ΔT𝛽

μ2
                                                                 (2) 

                                         𝑃𝑟 =
μCp

k
                                                                          (3) 

                                        𝑅𝑎 = 𝐺𝑟𝑃𝑟                                                                      (4) 

ℎ =
𝑘⋅Nu

L
                                                                           (5) 

 

其中 L為特徵長度(characteristic length)，會根據幾何不同而不同。𝜌為空氣密度；g 

為重力；μ 為動黏滯性(kinematic viscosity) ; 𝛽 為熱膨脹係數(thermal expansion coefficient)，

在假設其表現如理想氣體的情況下計算方式為 



31 
 

 

                𝛽 =1/Tf  ； Tf 為空氣溫度與接觸表面溫度的平均                            (6) 

                    

對於蛋窩中心的水平平面，假設其自然對流與水平平板的自然對流相同 (圖三 a)。其

經驗式為： 

                           𝑁𝑢 = 0.27𝑅𝑎
1

4                                                               (7) 

 

特徵長度在模擬中為 0.12m。 

 

對於蛋窩內壁以及外壁的曲面，假設其與傾斜平面的自然對流相同。在計算時重力

項還要乘上 cos(θ)，對於蛋窩內壁 θ 為 30º，特徵長度為 0.1m。對於蛋窩外壁，θ 為 60º，

特徵長度為 0.075m (圖三 b)。其經驗式為：  

 

                 𝑁𝑢 =

{
 
 

 
 

0.825 +
0.387𝑅𝑎

1
6

[1+(
0.492

𝑃𝑟
)

9
16]
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                                           (8) 

 

 
 

圖三。a. 設定水平平面的自然對流。b. 設定傾斜平面自然對流的表面。 

 

對蛋鈍端露出蛋窩的表面，假設其與球體的自然對流相同。特徵長度為橢球兩軸的平均

0.04875m。其經驗式為： 

                                                           𝑁𝑢 = 2 +
0.589𝑅𝑎

1
4

[1+(
0.469

𝑃𝑟
)

9
16]

4
9

                                                   (9) 

 

對其餘受外界空氣影響的蛋窩外壁，假設其熱對流與平面的強制對流相同 (圖四 b)。特

徵長度假定為 0.611m，其經驗式為：(Kumar & Mullick, 2010) 

 

                          6.63 + 3.87 ∗ 𝑉𝑤0.8 (
𝐿

0.925
)
−0.2

                                        (10) 
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其中 Vw 為該實驗時間區間內的平均風速(m/s) 

 

 
 

圖四。a. 設定球體自然對流的表面。b. 設定強制對流的表面。 

  

 

陸、模擬初始值的設定 
實驗二中，內圈蛋的初始值為 19.06 ºC、外圈蛋的初始值為 17.53 ºC 。實驗三中，內圈

蛋的初始值為 28.983 ºC、外圈蛋的初始值為 27.85 ºC。土壤的初始溫度設定如圖五。 

 
圖五。a. 較冷的實驗二土壤初始值溫度分布。最底土壤為粗體的 22.3 ºC。 b. 較熱的實驗三土

壤初始值溫度分布。最底土壤為粗體的 29.1 ºC。黃色邊界為蛋窩旋轉軸，藍色邊界為熱絕緣。 
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柒、理想蛋窩中蛋與恐龍的接觸面積 
透過 Image J分析繫在竊蛋龍加熱器腹部的白布所沾染到的染料面積(圖四 b)所得到

的結果如表四。 

 

蛋編號 實驗二接觸面積(cm2) 實驗三接觸面積(cm2) 

1-o 12.32 7.93 

2-o 1.93 8.10 

3-o (側翼) 2.85 5.29 

4-o (側翼) 0.76 10.22 

5-o (側翼) 8.13 8.72 

6-o 11.28 0 

1-i 0 0 

2-i 0 0 

3-i 0 0 

4-i 0 0 

5-i 0 0 

6-i 0 0 

 

表四：竊蛋龍加熱器與蛋的接觸面積。｢側翼」代表由熱敷墊的側翼所接觸到的面積。 

 

 

捌、實驗二蛋窩內外重疊組溫度差 
所有的重疊組除了蛋 2-o與 2-i，其他的蛋在大部分的時間外圈蛋的溫度都比內圈蛋來的

高(比較的蛋窩示意圖請見圖七 a)。外圈與內圈的溫度差，最小的為蛋 2-o與蛋 2-i，相差

0.6ºC。最大的為蛋 6-o與蛋 6-i，相差 2 ºC。蛋 5-o溫度在實驗中大部分都比蛋 5-i高，並在

入夜之後其溫度開始下降，約 21:22 降的比蛋 5-i 低(圖六 e)。這個也見於其他遠離恐龍的蛋，

如蛋 3-o、4-o(圖六 c、d)。 
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圖六：內外重疊組溫度之比較。黑色框者為外圈蛋，內圈蛋無框。a：蛋 1與 7溫度隨時間的

變化。b：蛋 2與 8溫度隨時間的變化。c：蛋 3與 9溫度隨時間的變化。d：蛋 4與 10溫度

隨時間的變化。e：蛋 5與 11溫度隨時間的變化。f：蛋 6與 12溫度隨時間的變化。蛋的編號

請參考圖七 a。 

 

 
圖七：a. 參考蛋窩示意圖，上下重疊的蛋為比較的單元，故以相同顏色表示。b. 測量參考蛋

窩中蛋與恐龍的接觸面積實驗圖。 
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玖、實驗二重現模擬、自然對流模擬與實驗數據的對比 
如圖八，在重現模擬與實驗數據皆可見外圈蛋(藍色線)隨位置越接近側邊而下降，並在

接近核心後上升；外圈與內圈蛋(紅色線)的差值隨位置越接近側越小。這樣的趨勢並沒有在

自然對流模擬中呈現。 

 

 
 

圖八、a. 蛋窩重疊組與相對恐龍位置對照圖。藍色蛋上的數字對應到圖 b中重疊組的編號。b. 

列為不同模擬與實驗所有重疊組的溫度隨時間變化圖，行為重疊組在不同模擬與實驗結果的

對照。 
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