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摘要：鸟类鸣唱存在广泛的地理变异，研究鸟类鸣唱变异的模式及其影响因素可帮助解释自然界中广泛而复杂的鸣声变异现

象。 灰腹地莺（Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ）是在高黎贡山海拔 ２０００—２８００ ｍ 分布的小型地栖性森林鸟类。 高黎贡山南北走向的山脊海

拔通常在 ３０００ｍ 以上，这导致灰腹地莺东、西坡种群被山脊所隔离。 该种小鸟鸣声洪亮易于鉴别，其鸣声地理变异可揭示山地

对鸟类种群产生的隔离效应。 在高黎贡山片马垭口和独龙江垭口的东西坡 ４ 个地点录制了灰腹地莺的鸣声（ｎ＝ ５８），基于声谱

分析比较了种群间鸣唱的质量特征，发现种群间鸣唱型的共享程度极低，而音节型在 ４ 个种群间均有共享。 进一步测量了 １１

个鸣唱的数量特征参数，有 ６ 个参数在不同种群间有显著差异：最低频率、中心频率、频率宽度、起始音节频率、首二音节的时间

间隔、句子平均音节数。 种群间的两两比较表明，鸣声特征差异呈现“隔离⁃距离”共同作用的格局，但隔离的影响更大。 研究表

明山地系统中影响鸟类鸣声地理变异的因素较为复杂，山地隔离和空间距离均对灰腹地莺的鸣唱特征产生了影响。

关键词：灰腹地莺；高黎贡山；鸟类鸣唱；地理变异
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ｄｉｓｔａｎｃｅ ｈａｖｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ａｃｏｕｓｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ； Ｇａｏｌｉｇｏｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ； ｂｉｒｄ ｓｏｎｇ； ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

鸣唱在鸟类繁殖中具有重要作用［１］，同时也存在广泛的空间变异，从而限制种群间交流、促进种群分化，
因此对于依赖鸣声进行配偶选择的鸟类，鸣唱变异被认为是鸟类物种分化的最初步骤［２⁃３］。 多种因素可导致

不同鸟类种群产生鸣声变异，包括地理因素、生境、性选择、奠基者效应、鸣声漂变和遗传差异等［４⁃５］。 地理因

素中，空间距离对鸣唱的影响有较多的研究，如森林斑块间大山雀（Ｐａｒｕｓ ｍａｊｏｒ）鸣唱曲目的共享研究，表明距

离越远的不同种群间鸣唱曲目的共享越少［６］。 金冠带鹀（Ｚｏｎｏｔｒｉｃｈｉａ ａｔｒｉｃａｐｉｌｌａ）的鸣唱变异也与空间距离有

关［７］。 环形种暗绿柳莺（Ｐｈｙｌｌｏｓｃｏｐｕｓ ｔｒｏｃｈｉｌｏｉｄｅｓ），环绕青藏高原连续分布，高原两侧的种群从南至北鸣唱差

异逐渐增大，导致分布区两端的种群鸣声差异巨大，即使在中亚交汇也无法交流［３，８］。 以及欧亚大陆的广布

种大山雀的 ｍａｊｏｒ 和 ｍｉｎｏｒ 亚种在鸣声上的分化，并且在西伯利亚阿穆尔河谷中部出现生殖隔离［９⁃１０］，因此

ｍｉｎｏｒ 亚种被提升为种。 以上研究表明的较为一致的规律是，鸣唱差异随着空间距离的增加而加大。 地理上

的另一个因素是隔离，比如高山、海峡等，因为不可逾越，导致被阻隔的临近种群无法交流从而形成鸣声特征

上的“间断”。 比如画眉（Ｇａｒｒｕｌａｘ ｃａｎｏｒｕｓ），指名亚种（Ｇ． ｃ． ｃａｎａｒｕｓ）鸣唱更为复杂、音节型更多、组合形式也

更多，台湾亚种（Ｇ． ｃ． ｔａｅｗａｎｕｓ）鸣唱的简化推测与隔离分化和奠基者效应有关，此后的分子遗传研究建议将

台湾亚种提升为独立的种［１１⁃１２］；印度西南部分布的白腹短翅鸫（Ｂｒａｃｈｙｐｔｅｒｙｘ ｍａｊｏｒ），也因受到地理隔离的影

响，两个种群的鸣声、遗传和表型均出现分化，因此被分为两个不同的种［１３］。 地理隔离的存在，使得鸟类鸣唱

的地理变异更加复杂，它和空间距离可能会共同影响鸟类鸣唱变异，比如泰国北部的鹊鸲 （Ｃｏｐｓｙｃｈｕｓ
ｓａｕｌａｒｉｓ），鸣唱特征就受到两者的共同作用［１４］。

在山地系统中，复杂地形对鸟类的鸣声有较大影响。 地理阻隔和空间距离的作用往往同时存在，比如山

脊对一些较低海拔分布的鸟类是难以跨越的地理阻隔，较大的空间距离也可能在一定程度限制种群间的基因

交流［１５］。 然而，山地的地理阻隔和空间距离如何影响鸟类的鸣唱特征，尤其是对森林鸟类鸣声特征的影响研

究仍然十分缺乏。 对于运动能力较弱的地栖性森林鸟类，我们推测鸟类的鸣唱特征呈现出“隔离⁃距离”共同

作用的格局，在微地理尺度上隔离的作用会更大。
为验证这一假设，选取灰腹地莺（Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ）为研究对象。 灰腹地莺为雀形目、树莺科（Ｃｅｔｔｉｉｄａｅ）、

地莺属（Ｔｅｓｉａ）的小型地栖性留鸟（体长约 ９．５ ｃｍ）。 在国内，主要分布于西南山地的中、高海拔湿性常绿阔叶

林中，一般多单个或成对活动于林下潮湿山谷、或溪流附近，行踪较为隐蔽［１６］。 灰腹地莺的领域性较强，繁殖

期鸣声十分洪亮而易于识别，是研究鸟类鸣声的良好对象。 研究地点选择在高黎贡山，它是怒江（Ｓａｌｗｅｅｎ
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Ｒｉｖｅｒ）和伊洛瓦底江（Ｉｒｒａｗａｒｄｄｙ Ｒｉｖｅｒ）的分水岭，南北走向，山体巨大，主峰嘎娃嘎普海拔 ５１２８ ｍ，山脊平均

海拔超过 ３１００ ｍ［１７］。 在高黎贡山，灰腹地莺分布海拔为 ２０００—２８００ ｍ，在海拔超过 ３０００ ｍ 的山脊无灰腹地

莺记录［１８⁃１９］，因此山脊极有可能成为灰腹地莺难以跨越的障碍；而高黎贡山南北绵延数百公里的跨度也为鸣

声地理差异提供了空间上的可能。 基于前述假设，本文通过对高黎贡山南北段的灰腹地莺东西坡的鸣唱比

较，研究山体隔离和空间距离对该物种鸣声的影响，旨在验证 ２ 个问题：（１）分布在高黎贡山山体同一侧的种

群，只要距离足够远，种群间会产生鸣唱特征的变化；（２）分布于山体两侧的种群，鸣唱差异会大于同侧分布

的种群。

１　 研究方法

１．１　 野外录音采样

根据灰腹地莺的海拔分布及栖息生境，我们在高黎贡山选择 ４ 个地点录制灰腹地莺的鸣声（图 １Ａ）。 南

段采样点在云南省怒江傈僳族自治州泸水市片马垭口（海拔 ３１５０ ｍ）的东西坡两侧（ＳＥ 为南段东坡，ＳＷ 南段

西坡）、野外录音沿 Ｓ３１６ 省道行进，集中在海拔 ２０００—２８００ ｍ 之间，录音时间为 ２０１４ 年 ４—５ 月、２０１８ 年 ４—
５ 月。 北段采样点位于怒江州贡山县的独龙江垭口（海拔 ３１７２ ｍ）的东西两侧（ＮＥ 为北段东坡，ＮＷ 北段西

坡），野外采样沿 Ｓ２１２ 省道行进，集中在海拔 ２０００—２６００ ｍ 之间，录音时间为 ２０１６ 年 ５—６ 月、２０１８ 年 ５—６
月。 南、北两个点相距约 ２００ ｋｍ，北段灰腹地莺繁殖晚于南段，因此野外录音采集时间也较晚。 野外观察表

明，灰腹地莺的领域较小，录制时保持 ２００ ｍ 以上的间隔，以确保不对同一只个体重复录音。 在同一个地点至

少间隔 ２ 年采集鸣声，以尽可能排除假重复。
录音设备采用便携式数字录音机 Ｓｏｎｙ ＰＣＭ—Ｄ１００（日本），或便携式数字录音机 Ｚｏｏｍ Ｈ４ｎ（日本），配以

外接强指向性话筒 Ｒｏｄｅ ＮＴＧ—３（澳大利亚）。 采样精度为 １６ ｂｉｔ，采样频率为 ４４．１ ｋＨｚ，文件保存为．ＷＡＶ 格

式［２０］。 录音时间集中在晨昏，灰腹地莺因声音洪亮而易于发现，声音录制尽可能地长，直至它停止鸣叫或飞

走，以获得足够的分析样本。
１．２　 鸣唱参数的测量

利用 Ｒａｖｅｎ Ｐｒｏ １． ５ 鸣声分析软件生成语图，参数设置：Ｗｉｎｄｏｗ Ｔｙｐｅ： Ｈａｍｍｉｎｇ； Ｗｉｎｄｏｗ ｓｉｚｅ：１０２４
ｓａｍｐｌｅｓ； Ｏｖｅｒｌａｐ：５０％； ｈｏｐ ｓｉｚｅ：５１２ ｓａｍｐｌｅｓ， ＤＦＴ ｓｉｚｅ： １０２４ ｓａｍｐｌｅ， Ｇｒｉｄ ｓｐａｃｉｎｇ：４３．１ Ｈｚ。 此外，用 Ｒａｖｅｎ
Ｐｒｏ １．５ 去除 １５００ Ｈｚ 以下和 ６０００ ＨＺ以上的背景噪音，以获得清晰的语图。 在 Ｒａｖｅｎ １．５ 中筛选录音样本中，
去除语图不清晰或句子数不足 １０ 的个体。 通过筛选，共对 ５８ 个个体的鸣声进行分析。

参照其他鸟类的鸣唱特征的相关研究［１１，２１］对本文所涉及的鸣声术语进行如下定义。 音节指一个或几个

固定组合在一起的音素总是以相同的顺序一起出现，代表语义的最小单位。 音节型指音节的结构特征，主要

包括音素组成和排列顺序。 鸣唱型为鸣唱句子的结构特征，主要包括音节组成和排列顺序，也称句式、句法。
起始音素意为句首出现的单一的、持续时间较短的音素，结构相对固定，音量较弱。 句子表示有音素或音节的

连续段落，句子间有明显的时间间隔。 曲目则代表每个个体或种群的所有鸣唱类型或音节类型。
鸣唱的参数根据 Ｃａｔｃｈｐｏｌｅ［２２］和 Ｍａｔｅｓｓｉ 等［２３］分为质量性状和数量性状。 质量性状参数包括：每个鸣唱

的音节数、音素数，获得每个个体的全部音节型、鸣唱型。 本文依据 Ｂａｋｅｒ 等［２４］对音节的划分标准：相邻两音

素间隔小于 ０．０２ ｓ 为同一音节，间隔在 ０．１ ｓ 以上视为不同音节；间隔在 ０．０２—０．１ ｓ 之间，若音素复合体中的

每个音素在所统计的鸣唱中单独出现过，视为不同音节，若无则视为一个音节。 句子的划分标准为：相邻两个

句子（末尾音节和起始音节间）的时间间隔若在 １ ｓ 以上则为不同鸣唱，否则为同一鸣唱［２１］。 此外，由于灰腹

地莺一般有一个短暂且易于识别的首音节作为鸣唱的开始，我们也将此作为判断是否为同一鸣唱的辅助标

准。 鸣唱型的划分采用 ７５％原则，即两个句子间共享 ７５％以上的音节类型视作同种鸣唱型［２５］。 音节型的划

分参考雷富民等［２６］，将声谱图上形状大致相同、频率有微小变化的音节视为同一音节类型。 数量性状的测量

以句子为单位，对每个灰腹地莺个体的所有鸣唱句子进行测量并取平均值，测量的参数包括句子的最高频率
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图 １　 高黎贡山灰腹地莺鸣声特征差异

Ｆｉｇ．１　 Ｉｎｔｅｒ⁃ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｎ ａｃｏｕｓｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ ａｔ ｔｈｅ Ｇａｏｌｉｇｏｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

Ａ 为研究区域和鸣声录制点；浅色示南段，深色示北段，绿色和深绿色示西坡，红色和深红色示东坡；Ｂ 为灰腹地莺鸣唱声示意图；Ｃ 为灰腹

地莺鸣声特征的各种群比较；Ｄ 为存在显著性差异的两两种群间鸣声特征：不同颜色的连线代表不同鸣声特征在这两个种群中存在显著差

异；灰腹地莺插图来源：世界鸟类手册；ＳＥ：南段东坡种群；ＳＷ：南段西坡种群；ＮＥ：北段东坡种群；ＮＷ：北段西坡种群
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（Ｆｈｉｇｈ）、最低频率（Ｆ ｌｏｗ）、中心频率（Ｆｃｅｎｔ）、峰频率（Ｆｐｅａｋ）、句子时间（Ｄ）、平均熵（ＥｎｔｒＡｖｇ）、起始音节的频率

（ＦＦｉｒＮｏｔ）、起始音节与第二个音节的时间间隔（Ｔｉｎｔｅｒ）、句子平均音节数（Ｎｓｙｌｌ）、句子平均音素数（Ｎｎｏｔｅ）。 其中

中心频率（Ｆｃｅｎｔ）指位于句子频宽中间的频率；峰频率（Ｆｐｅａｋ）为句子中能量最高时的频率。
１．３　 声谱分析

首先验证所录制的个体是否覆盖足够的鸣唱型和音节型，使用 Ｒ 包” ｉＮＥＸＴ”计算鸣唱型和音节型的取

样覆盖度［２７］。 结果表明，四个种群录制的个体足够覆盖各个种群的鸣唱型和音节型（图 ２，图 ３）。 然后，采用

Ｓøｒｅｎｓｅｎ 相似性指数［２８］来衡量不同地理种群的音节型及鸣唱型的共享程度：
Ｓｉ＝ ２ｃ ／ （ａ＋ｂ）

式中，ｃ 为种群 Ａ 与种群 Ｂ 共享数；ａ 和 ｂ 分别为种群 Ａ 和种群 Ｂ 的类型数。 相似性系数（Ｓｉ）的变化范围为

０—１，当 Ｓｉ 值为 ０，说明种群间不存在音节或鸣唱型共享，若 Ｓｉ 值为 １，则两种群间的音节型和鸣唱型完全

共享。

图 ２　 灰腹地莺音节型取样覆盖度曲线

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｃｏｖｅｒａｇｅ （ＳＣ） ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓｙｌｌａｂｌｅ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ

为对比不同种群灰腹地莺的鸣唱变异的程度，首先利用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）对所有鸣声

特征分别进行种群间差异的比较，随后对种群间差异显著的鸣声特征进行两两种群间的多重比较（Ｔｕｋｅｙ′ｓ
ＨＳＤ）。 我们将数据进行对数转换（ ｌｏｇ⁃ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ）以使其符合正态分布。 以上分析在 Ｒ ３．５．３ 软件中进

行［２９］。 文中数据以 Ｍｅａｎ±ＳＤ 表示。

２　 结果

２．１　 灰腹地莺的鸣唱特征

野外共录制到 ７６ 个灰腹地莺个体的鸣唱声，选择语图质量较高的个体 ５８ 只进行后续分析，其中南段东

坡（ＳＥ）２２ 只、西坡（ＳＷ）１２ 只；北段东坡（ＮＥ）１１ 只、西坡（ＮＷ）１３ 只。 共计测量了 １２６８ 个句子的数量性状

（表 １）。
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图 ３　 灰腹地莺鸣唱型取样覆盖度曲线

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｃｏｖｅｒａｇｅ （ＳＣ） ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｓｏｎｇ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ

表 １　 高黎贡山灰腹地莺的鸣唱特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｎｇ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｏｆ Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ ａｔ ｔｈｅ Ｇａｏｌｉｇｏｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

变量 ／ 单位
Ｖａｒｉａｂｌｅ ／ ｕｎｉｔ

均值
Ｍｅａｎ

标准差
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

最高频率 Ｆｈｉｇｈ ／ Ｈｚ ４２２７．６５ ２２５．１１ ３７３４．５６ ４７９６．６０

最低频率 Ｆｌｏｗ ／ Ｈｚ １７９０．３７ １９２．１１ １３４９．３４ ２３６３．７３

频率宽度 Ｆｄｅｌｔａ ／ Ｈｚ ２４４０．１５ ２９０．２７ １７６２．５４ ３０５３．７８

中心频率 Ｆｃｅｎｔ ／ Ｈｚ ３１９０．１４ ８６．７２ ３０００．２８ ３４２６．１６

峰频率 Ｆｐｅａｋ ／ Ｈｚ ３２１０．８６ １０３．７３ ２９６２．９５ ３４０２．２３

起始音节频率 ＦＦｉｒＮｏｔ ／ Ｈｚ ３６４０．９２ １９４．６０ ３１４８．０９ ４１４９．１１

鸣唱时间 Ｄ ／ ｓ １．７７ ０．２８ １．１１ ２．５９

首二音节时间间隔 Ｔｉｎｔｅｒ ／ ｓ ０．３０ ０．１０ ０．１１ ０．５７

平均熵 ＥｎｔｒＡｖｇ ／ ｂｉｔｓ ３．３３ ０．３６ ２．７１ ３．９０

句子平均音节数 Ｎｓｙｌｌａ ７ １ ５ ８

句子平均音素数 Ｎｎｏｔｅ ９ １ ７ １０

　 　 Ｆｈｉｇｈ：最高频率 Ｈｉｇｈ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ； Ｆｌｏｗ：最低频率 Ｌｏｗ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ； Ｆｄｅｌｔａ：频率宽度 Ｄｅｌｔａ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ； Ｆｃｅｎｔ：中心频率 Ｃｅｎｔｅｒ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ； Ｆｐｅａｋ：峰频率

Ｐｅａｋ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ；ＦＦｉｒＮｏｔ：起始音节频率 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｎｏｔｅ；Ｄ：鸣唱时间 Ｄｕｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｎｇ；Ｔｉｎｔｅｒ：首二音节时间间隔 Ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ａｎｄ ｓｅｃｏｎｄ

ｓｙｌｌａｂｌｅ；ＥｎｔｒＡｖｇ：平均熵 Ａｖｅｒａｎｇｅ ｅｎｔｒｏｐｙ；Ｎｓｙｌｌａ：句子平均音节数 Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｙｌｌａｂｌｅｓ；Ｎｎｏｔｅ：句子平均音素数 Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｏｔｅｓ

２．２　 鸣唱型、音节型及共享

灰腹地莺 ４ 个种群的鸣唱型共 ３８ 种（图 ４），其中南段东坡（ＳＥ）、西坡（ＳＷ）分别为 １４ 种和 ９ 种；北段东

坡（ＮＥ）、西坡（ＮＷ）分别为 ９ 种。 在山体两侧，仅 ＳＷ 和 ＳＥ 共享 １ 种鸣唱型 （Ｓｉ ＝ ０．０８７），其他无共享（Ｓｉ ＝
０）；在山体同侧，仅西坡的 ＮＷ 和 ＳＷ 间共享 ２ 种（Ｓｉ ＝ ０．２２２），东坡无共享（Ｓｉ ＝ ０）（表 ２）。 灰腹地莺的音节
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型共有 ５８ 种（图 ５），其中 ＳＥ 和 ＳＷ 分别为 ２８ 和 ２２ 种；ＮＥ 和 ＮＷ 分别为 ２３ 种和 １９ 种。 山脉两侧 ＳＷ 和 ＳＥ
共享 １１ 种 （Ｓｉ＝ ０．４４０），ＮＷ 和 ＮＥ 共享 ８ 种 （Ｓｉ＝ ０．３８１）；山脉同侧的 ＳＥ 和 ＮＥ 共享 ７ 种 （Ｓｉ＝ ０．２７５），ＳＷ 和

ＮＷ 共享 １０ 种 （Ｓｉ＝ ０．４８８） （表 ２）。 鸣唱型和音节型的共享情况具有显著相关性（ ｒ＝ ０．８１９， Ｐ＜０．０５）。

图 ４　 灰腹地莺的 ５８ 种音节型

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ５８ ｓｙｌｌａｂｌｅ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｍａｌｅ ｓｏｎｇｓ ｏｆ Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ

２．３　 不同种群鸣唱的差异

单因素方差分析表明：种群间的鸣唱差异主要体现在 ６ 个特征上：包括最低频率（Ｆ ｌｏｗ ）、频率宽度

（Ｆｄｅｌｔａ）、中心频率（Ｆｃｅｎｔ）、起始音节频率（ＦＦｉｒｓＮｏｔ）、首二音节的时间间隔（Ｔｉｎｔｅｒｖ）、平均音节数（Ｎｓｙｌｌａ），其他鸣声

参数上无差异（表 ３，图 １Ｃ）。 两两种群间鸣声特征比较结果显示：在既存在山体隔离且空间距离较远的种群

间（ＮＷ⁃ＳＥ 和 ＮＥ⁃ＳＷ）均有 ３ 个鸣声特征存在显著差异；而存在山体隔离但空间距离较近的种群间（ＮＷ⁃ＮＥ
和 ＳＷ⁃ＳＥ）均有 ２ 个鸣声特征存在显著差异；而不存在山体隔离但空间距离较远的种群间（ＮＷ⁃ＳＷ 和 ＮＥ⁃
ＳＥ）仅有 １ 个鸣声特征存在显著差异（表 ４，图 １Ｃ、１Ｄ）。 以上结果表明，山体隔离和空间距离均对灰腹地莺的

鸣声特征的种间差异有影响，但山体隔离比空间距离对鸣声特征的影响更加显著。
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表 ２　 高黎贡山灰腹地莺 ４ 个种群鸣唱型与音节型的共享程度

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｏｆ ｓｏｎｇ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｍｏｎｇ ｆｏｕｒ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ ａｔ ｔｈｅ Ｇａｏｌｉｇｏｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

共享数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｈａｒｅｄ ｔｙｐｅｓ
／ 相似性系数 Ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

种群 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
（个体数 Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ） ＳＥ（２２） ＳＷ（１２） ＮＥ（１１）

鸣唱型 Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｓｏｎｇ ＳＷ（１２） １ ／ ０．０８７

ＮＥ（１１） ０ ０

ＮＷ（１３） ０ ２ ／ ０．２２２ ０

音节型 Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｓｙｌｌａｂｌｅ ＳＷ（１２） １１ ／ ０．４４０

ＮＥ（１１） ７ ／ ０．２７５ ７ ／ ０．３１１

ＮＷ（１３） ７ ／ ０．３０４ １０ ／ ０．４８８ ８ ／ ０．３８１
　 　 ＳＥ：南段东坡种群 Ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ ｅａｓｔ ｓｌｏｐｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈ ｓｅｃｔｉｏｎ；ＳＷ：南段西坡种群 Ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ ｗｅｓｔ ｓｌｏｐｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈ ｓｅｃｔｉｏｎ；ＮＥ：

北段东坡种群 Ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ ｅａｓｔ ｓｌｏｐｅ ｉｎ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈ ｓｅｃｔｉｏｎ；ＮＷ：北段西坡种群 Ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ ｗｅｓｔ ｓｌｏｐｅ ｉｎ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈ ｓｅｃｔｉｏｎ

表 ３　 不同种群灰腹地莺鸣唱特征及单因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｏｎｇ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ

变量 Ｖａｒｉａｂｌｅ ＳＥ（ｎ＝ ２２） ＳＷ （ｎ＝ １２） ＮＥ （ｎ＝ １１） ＮＷ（ｎ＝ １３） Ｆ（４，５８） Ｐ

最低频率 ＦＬｏｗ １８８７．６±１４６．８ １６０４．９±１５７．２ １８０１．３±１６６．４ １７８７．８±２００．１ ７．５６ ０．０００
最高频率 ＦＨｉｇｈ ４１８２．４±２０４．５ ４１９０．３±１４６．２ ４２２０．３±２７７．２５３７ ４３４４．９±２５１．９ １．６４ ０．１９１
峰频率 ＦＰｅａｋ ３１９４．４±１０３．５ ３２１０．０±１１０．７ ３２６８．０±１０１．８ ３１９１．１±９２．６ １．４９４ ０．２２７
频率宽度 Ｆｄｅｌｔａ ２２９５．６８±２４６．６４ ２５８５．３９＋２６１．４１ ２４１８．８５±３３８．１２ ２５６８．５０＋２４１．３０ ４．３３１ ０．００８

鸣唱时间 Ｄ １．１０９±０．３ １．９±０．２ １．６±０．２ １．８±０．３ ２．６３４ ０．０５９
中心频率 Ｆｃｅｎｔ ３１９３．６±８５．０ ３１５６．０±８３．９ ３２５１．５±５９．５ ３１６３．９±８７．４ ３．１９７ ０．０３１
平均熵 ＥｎｔｒＡｖｇ ３．３±０．３ ３．４±０．４ ３．３±０．５ ３．５±０．３ １．１９３ ０．３２１
起始音节频率 ＦＦｉｓＮｏｔ ３７４９．４±１８１．９ ３５９４．９±１９４．２ ３６１３．０±１８４．８ ３５２３．５±１３９．９ ５．０４５ ０．００４
首二音节时间间隔 Ｔｉｎｔｅｒｖ ０．４±０．１ ０．３±０．１ ０．２±０．０ ０．３±０．１ ６．６８８ ０．００１
句子平均音节数 Ｎｓｙｌｌ ６．３±０．７ ６．８±０．４ ６．７±０．４ ７．１±０．８ ４．８７１ ０．００５
句子平均音素数 Ｎｎｏｔｅ ８．７±０．７ ８．９±０．５ ８．４±０．７ ８．８±０．８ １．２６３ ０．２９６

表 ４　 灰腹地莺 ４ 个种群间鸣唱特征的两两比较

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐａｉｒｗｉｓｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｓｏｎｇ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ａｍｏｎｇ ｆｏｕｒ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

无山体隔离 ／ 距离远
Ｎｏ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｂａｒｒｉｅｒ ／ ｌｏｎｇ ｄｉｓｔａｎｃｅ

山体隔离 ／ 距离近
Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｂａｒｒｉｅｒ ／ ｓｈｏｒｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ

山体隔离 ／ 距离远
Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｂａｒｒｉｅｒ ／ ｌｏｎｇ ｄｉｓｔａｎｃｅ

ＳＥ⁃ ＮＥ
β ／ Ｐ

ＳＷ⁃ＮＷ
β ／ Ｐ

ＮＷ⁃ＮＥ
β ／ Ｐ

ＳＷ⁃ＳＥ
β ／ Ｐ

ＳＷ⁃ＮＥ
β ／ Ｐ

ＳＥ⁃ＮＷ
β ／ Ｐ

最低频率 Ｆｌｏｗ ０．０４８ ／ ０．４８３ ⁃０．１０７ ／ ０．０２２ －０．００９ ／ ０．９９５ －０．１６４ ／ ＜０．００１ －０．１１６ ／ ０．０１６ ０．０５７ ／ ０．２８５

频率宽度 Ｆｄｅｌｔａ －０．０４９ ／ ０．６３３ ０．００６ ／ ０．９９９ ０．０６５ ／ －０．０５６ ０．１２０ ／ ０．００２ ０．００７ ／ ０．４３２ －０．１１４ ／ ０．０２５

中心频率 Ｆｃｅｎｔｒｅ －０．０１８ ／ ０．２３６ －０．００２ ／ ０．９９５ －０．０２８ ／ ０．０５０ －０．０１２ ／ ０．５７８ －０．０３０ ／ ０．０３５ ０．００９ ／ ０．７２７

起始音节频率ＦｉｒＮｏｔ ０．０３７ ／ ０．１７９ －０．０１９ ／ ０．７５４ －０．０２５ ／ ０．６０９ －０．０４２ ／ ０．０８５ －０．００５ ／ ０．９９３ ０．０６２ ／ ０．００４

首二音节时间间隔 Ｔｉｎｔｅｒｖ ０．１４７ ／ ＜０．００１ ０．０１９ ／ ０．９５４ ０．０８９ ／ ０．０４９ －０．０４ ／ ０．６２２ ０．１０８ ／ ０．０２７ ０．０５８ ／ ０．２６６
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有显著差异的鸣声特征数
Ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐａｉｒｗｉｓｅ
ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ａｃｏｕｓｔｉｃ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

１ １ ２ ２ ３ ３

　 　 β：相似性系数，β 的绝对值越高，表示相关性越强

３　 讨论

３．１　 灰腹地莺的鸣唱特征

本研究从质量性状和数量性状上对灰腹地莺的鸣唱进行了分析，根据鸣唱的组成来看，灰腹地莺的曲目
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图 ５　 灰腹地莺的 ３８ 种鸣唱型

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ３８ ｓｏｎｇ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｍａｌｅ ｓｏｎｇｓ ｏｆ Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ

中有多个鸣唱型，平均每个个体的鸣唱型为（４．４３±１．２）种，属于多才多艺型［３０］。 灰腹地莺的鸣唱通常是唱一

种句子后无规律的转换为下一种，属于“瞬时变化型”（ ｉｍｍｅｄｉａｔｅ ｖａｒｉｅｔｙ， ＡＢＣＡＢＣ…），区别于重复的唱同一

种鸣唱型然后再转为另一鸣唱型的“平稳过渡型” （ｅｖｅｎｔｕａｌｖａｒｉｅｔｙ， ＡＡＡＡＡＢＢＢＢＣ…） ［３０］。 本研究中，灰腹地

莺的不同鸣唱句子的时长和节奏较为相似，主要差异源于音节，和红翅黑鹂（Ａｇｅｌａｉｕｓ ｐｈｏｅｎｉｃｅｕｓ） ［３１］ 的鸣唱句

１８６８　 ２１ 期 　 　 　 冯莹莹　 等：山地隔离和空间距离对高黎贡山灰腹地莺（Ｔｅｓｉａ ｃｙａｎｉｖｅｎｔｅｒ）鸣唱特征的影响 　
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型结构相似。 这被认为是性选择的结果，因为已有研究表明，音节不同但句子时长和节奏类似形成的多曲目

是由于雌性偏好选择的结果［３２］，句子时长和节奏具有较大差别形成的多曲目则是由于鸣唱的功能分化引

起的［３３］。
从数量性状上看，灰腹地莺的鸣唱频率范围在（１７９０．３７±１９２．１１）—（４２２７．６５±２２５．１１）Ｈｚ 之间，与同科其

他鸟类相比，其鸣唱低频及高频均明显低于鳞头树莺（Ｕｒｏｓｐｈｅｎａ ｓｑｕａｍｅｉｃｅｐｓ） ［３４］ 和强脚树莺［３５］，可能与灰腹

地莺偏好密闭度高且潮湿的林下环境有关。 生活在森林密闭地区的鸟类鸣声频率普遍低于开阔地区的鸟类，
因为森林鸟类鸣声的高频部分容易发生反射和衍射，造成能量的衰减和声源位置的模糊，减少接收者得到的

信息量［３６］，为保证声音的有效传递，灰腹地莺的鸣唱频率偏低有利于适应高黎贡山植被茂密的环境特征。
在野外录音时还发现，灰腹地莺个体有存在仿效其他鸟类鸣唱的情况，效鸣对象为丽色奇鹛

（Ｈｅｔｅｒｏｐｈａｓｉａ ｐｕｌｃｈｅｌｌａ）。 效鸣句子中也存在起始音节，但丽色奇鹛的鸣唱并不存在该音节。 研究表明，１５—
２０％的雀形目鸟类有效鸣现象［３７］。 错误学习是效鸣产生的一个重要原因［３８］，因为周边环境中充满其他鸟类

的歌曲［３９］，如大盘尾（Ｄｉｃｒｕｒｕｓ ｐａｒａｄｉｓｅｕｓ） ［４０］和绿篱莺（Ｈｉｐｐｏｌａｉｓ ｉｃｔｅｒｉｎａ） ［４１］的幼鸟就存在这种错误学习的现

象。 研究区域内丽色奇鹛较多而且鸣声清晰洪亮，我们推测灰腹地莺在声音学习的敏感期误学了丽色奇鹛的

鸣声。
３．２　 灰腹地莺鸣唱的地理变异

鸣唱质量性状反映的是行为特征，是通过鸣声学习行为传承下来的结果，鸣唱型、音节型等是都通过学习

而来［４２］。 灰腹地莺 ４ 个种群间的鸣唱型和音节型的地理变异并未表现出一致性，鸣唱型明显受到山脉阻隔

和空间距离的共同作用，种群间共享程度非常低，这与鸣唱在各个种群中的遗传有关［４３］。 由于鸣唱具有明显

与繁殖相关的功能，性选择的作用以及种群内个体鸣唱漂变的影响［１］，可能导致鸣唱的快速进化。 音节型在

４ 个种群间的共享程度明显高于鸣唱型，不论同侧或异侧种群都能接近 ５０％共享，表明高黎贡山山脉和距离

的阻隔作用主要体现在更高层次的鸣声特征变化（鸣唱型），而不是音节型的差异，因为音节的不同以及音节

组合的变化均会带来鸣唱型的变化，这在画眉的研究中也有类似结果［１１］。
鸟类鸣唱数量性状反映的信息与质量性状有所差异，数量性状更多地受到环境影响［５，４２］。 有研究表明，

即使地理因素存在时，鸟类鸣声的数量性状也会保持遗传的相似性［４４］，如暗绿柳莺的鸣声变异［８］。 因此，鸟
类鸣唱的数量性状比质量性状可能会更多地受到遗传与环境因素的影响。 灰腹地莺鸣唱差异主要体现在频

率、首二音节时间间隔等 ６ 个参数上。 最低频率（Ｆ ｌｏｗ）、中心频率（Ｆｃｅｎｔ）等参数在不同种群中体现出不一致

性，可能灰腹地莺适应微生境而在时间增量和频率特征上作出的调整，以进行高效的声通讯［４５］。 比如鸣唱最

低频率（Ｆ ｌｏｗ），南段西坡（ＳＷ）显著低于其他 ３ 个种群（图 １Ｃ），推测是因为高黎贡山片马风雪垭口西坡常年

盛行印度洋西南季风［１７］，声音在风中传播时容易能量衰减［４６］，因此，该地种群以降低低频来保证声音传播效

率。 而北段高黎贡山西侧有担当力卡山脉阻挡西南季风，因此并未出现低频降低的现象。
本文比较的两种地理因素均可对灰腹地莺的不同种群的鸣声特征产生影响，但山体隔离比空间距离对鸣

声特征的影响更为显著（图 １Ｄ），这说明受地理隔离的种群可能比连续分布的种群更快出现鸣唱特征的差

异［４７］。 这个结果与高山鹪鹩（Ｔｈｒｙｏｒｃｈｉｌｕｓ ｂｒｏｗｎｉ）的研究相近［４８］，不连续生境中的种群易在鸣声、形态和遗传

上产生各自的适应，而连续生境依旧可以连接长距离种群间的沟通，使分布上连续的种群积累变异慢于隔离

种群。
综上，灰腹地莺鸣唱特征具有明显的地理变异，山脉同侧的差异小于山脉两侧，说明山体隔离和空间距离

均对该物种鸣声产生影响，但山体隔离作用更大。
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