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育雏期杂色山雀对不同类型巢捕食者的应对行为策略
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摘要：巢捕食是驱动鸟类行为进化的一个重要因素，促使鸟类进化出一系列的行为策略。 为探究鸟类应对不同巢捕食者的行为

策略，于 ２０１６ 年 ４—７ 月利用赤峰锦蛇（Ｅｌａｐｈｅ ａｎｏｍａｌａ）和花鼠（Ｔａｍｉａｓ ｓｉｂｉｒｉｃｕｓ）模拟巢入侵实验，基于人工巢箱分别在育雏前

期（子代 ６—８ 日龄）和育雏后期（子代 １５—１７ 日龄）对杂色山雀（Ｓｉｔｔｉｐａｒｕｓ ｖａｒｉｕｓ）亲鸟和雏鸟的反捕食行为进行了研究。 结果

显示：杂色山雀亲鸟的巢防御行为和雏鸟的反捕食行为会根据繁殖进程和捕食者类型的变化而进行调整。 亲鸟应对捕食者行

为的强度随繁殖进程的推进而升高（ＯＲ＝ ３．０６１， Ｐ＝ ０．００３），随捕食者的危险程度的增加而降低（ＯＲ ＝ ０．４５１，Ｐ ＝ ０．０２３）。 亲鸟

报警鸣声的激烈程度随捕食者危险程度的增加而增加，随繁殖进程的推进而升高（Ｐ＜０．００１）。 雏鸟在育雏前期对亲鸟的报警

鸣声均无任何回应；但在育雏后期听到亲鸟对花鼠的报警鸣声时，均迅速停止一切活动并静默蹲踞在巢箱底部（ｎ ＝ ３１，Ｐ＜
０．００１），当听到亲鸟对赤峰锦蛇的报警鸣声时，８７．１％繁殖巢的雏鸟均会迅速尝试逃出巢箱，其余繁殖巢雏鸟则仍是静默蹲踞在

巢底（ｎ＝ ３１，Ｐ＜０．００１）。
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巢捕食是鸟类繁殖失败的重要原因［１—２］。 在巢捕食的巨大选择压力下，鸟类进化出了多种巢防御行为来

应对巢捕食，如攻击［３］、群体聚集［４］、鸣叫驱逐［５］和折翼展示［６］等，这说明鸟类可采取多样的策略来应对巢捕

食者。
在防御巢捕食的过程中，亲鸟是有效行为的实施者，如直接攻击击退捕食者［７］ 或发出警告驱赶捕食

者［８］。 亲鸟的巢防御策略受到捕食者类型的影响，亲鸟会根据捕食者对自身和雏鸟的威胁程度不同来采取

不同的巢防御策略。 如当花鼠（Ｔａｍｉａｓ ｓｉｂｉｒｉｃｕｓ）和雀鹰（Ａｃｃｉｐｉｔｅｒ ｎｉｓｕｓ）两种捕食者分别对巢产生威胁时，苍
背山雀（Ｐａｒｕｓ ｃｉｎｅｒｅｕｓ）对前者的攻击性显著高于后者［９］，这说明巢捕食者对亲鸟自身的威胁程度可以影响亲

鸟的巢防御策略；而大山雀（Ｐａｒｕｓ ｍａｊｏｒ）对可进入洞巢内捕食雏鸟的日本锦蛇（Ｅｌａｐｈｅ ｃｌｉｍａｃｏｐｈｏｒａ）表现强

烈的攻击行为，而对无法进入巢内的大嘴乌鸦（Ｃｏｒｖｕｓ ｍａｃｒｏｒｈｙｎｃｈｏｓ）则较少表现出攻击行为［１０］，这说明巢捕

食者对雏鸟的威胁程度可以影响亲鸟的巢防御策略。
此外，亲鸟的巢防御策略还受到繁殖进程的影响。 如随着雏鸟日龄的增加，水栖苇莺（ Ａｃｒｏｃｅｐｈａｌｕｓ

ｐａｌｕｄｉｃｏｌａ）对巢捕食者林鼬（Ｍｕｓｔｅｌａ ｐｕｔｏｒｉｕｓ）的攻击次数显著增加［１１］；此外，当巢捕食者美洲雕鸮（Ｂｕｂｏ
ｖｉｒｇｉｎｉａｎｕｓ）出现时，雄性莺鹪鹩（Ｔｒｏｇｌｏｄｙｔｅｓ ａｅｄｏｎ）报警鸣声的激烈程度会随着雏鸟日龄的增加而增强［１２］，这
说明随着繁殖进程的推进，亲鸟所积累的繁殖投入越来越多，繁殖失败所造成的损失也会越来越大，因此亲鸟

的巢防御行为变得更为积极和强烈［１３］。
与亲鸟相比，雏鸟的反捕食能力与其孵化日龄有关。 在晚成鸟中，刚孵化的雏鸟运动和认知能力较弱甚

至没有，缺乏防御能力，容易受到捕食者的攻击，但随着日龄增加，雏鸟的运动和认知能力增强，其反捕食能力

也有所提高［１４］。 日龄较大的雏鸟可以直接击退巢捕食者以避免被捕食，例如，穴鸮（Ａｔｈｅｎｅ ｃｕｎｕｌａｒｉａ）的雏鸟

可以发出类似响尾蛇的声音来吓退其巢捕食者加州地松鼠（Ｓｐｅｒｍｏｐｈｉｌｕｓ ｂｅｅｃｈｅｙｉ）并召唤亲代［１５］；而大斑凤头

鹃（Ｃｌａｍａｔｏｒ ｇｌａｎｄａｒｉｕｓ）的雏鸟则会通过泄殖腔分泌的恶臭化学物质来阻止巢捕食者的入侵［１６］。 此外，日龄

较大的雏鸟还可以通过识别巢外亲鸟的报警鸣声来获取潜在的巢捕食风险，并做出静默、逃跑等行为来降低

自身被捕食的风险。 如即将出飞的大山雀雏鸟在听到亲鸟对大嘴乌鸦的报警鸣声时，全部静默蹲踞在巢箱内

以降低被发现的风险，而在听到亲鸟对日本锦蛇的报警鸣声时，则全部表现为积极跳出巢箱以降低被捕食的

风险［１７］。
目前，针对鸟类巢防御策略影响因素已开展了大量研究，但多数研究都用动物模型或标本来模拟捕食

者［１８—２０］。 动物模型虽然可以在一定程度上反映被捕食者应对捕食者的行为反应，但使用模型模拟捕食者进

行动物行为实验仍存在一定的局限性，如被捕食者会根据捕食者的行为或者特定的动态来评估当前被捕食风

险并调整其行为［２１］，但动物模型无法模拟活体捕食者与被捕食者之间的相互作用，导致被捕食者难以表现出

面对捕食者时最真实的行为。 如被捕食者可以根据静态图像识别捕食者，但不一定会将其视为威胁［２２］，即使

是动态的模型或者图像，被捕食者也只会在面对包含捕食者的某些角度［２１］、姿势［２３］ 或行为［２４］ 的情况下才会

将其视为威胁。 此外，鸟类巢防御强度会随着捕食者模型出现的时间和次数增加而降低［２５—２６］，所以若想了解

被捕食者面对捕食者的真实反应，用活体捕食者进行实验仍有必要。 本研究通过活体动物模拟杂色山雀巢捕

食者的入侵行为，探究亲鸟巢防御策略和雏鸟反捕食行为及其影响因素，研究结果有助于揭示小型次级洞巢

鸟类巢防御策略的调整机制，丰富鸟类巢防御行为相关理论。
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１　 研究地点与方法

１．１　 研究地点

研究地点选择在辽宁仙人洞国家级自然保护区，位于辽宁省大连市庄河市北部山区，地理坐标为 １２２°５３′２４″—
１２３°０３′３０″Ｅ，３９°５４′００″—４０°０３′００″Ｎ，海拔 ２００—６００ｍ，总面积 ３５７４．７ｈｍ２。 属暖温带大陆性季风气候，四季分

明，具有海洋性气候的特点，雨热同季，降水和光照集中在夏季，年降水量近 ９００ｍｍ。 年平均气温 ８．７℃，无霜

期 １８１．９ｄ。 其顶级植物群落为赤松—栎林群落。 主要建群树种有赤松（Ｐｉｎｕｓ ｄｅｎｓｉｆｌｏｒａ）、蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、核桃楸（Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、花曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓｒｈｙｎ ｃｈｏｐｈｙｌｌａ）等。 研究地

记录有兽类 ３８ 种，鸟类 ２９４ 种，爬行类 １９ 种［２７］。 杂色山雀是研究地常见的繁殖鸟类，其繁殖期为 ３—７ 月，
育雏期为 １７．５ｄ，雏鸟 １１ 日龄前不具备飞行能力，１３ 日龄可短飞，１４ 日龄后具备飞行能力［２８］，赤峰锦蛇

（Ｅｌａｐｈｅ ａｎｏｍａｌａ）和花鼠是其主要的巢捕食者［２９］。
１．２　 研究方法

巢箱规格及悬挂：人工巢箱规格为 １５ｃｍ×１５ｃｍ×３０ｃｍ，洞口直径为 ３ ｃｍ。 ２０１６ 年 １ 月共悬挂人工巢箱

３０９ 个，悬挂高度 ２—３ ｍ、巢间距大于 ５０ ｍ、在 ４—７ 月对全部巢箱进行系统监测，每 ３—５ｄ 检查巢箱状态，发
现巢箱被杂色山雀利用后，记录该巢的首枚卵日期，窝卵数，开始孵化日期，出雏日期等信息，并于设计实验开

始前使用三枚彩环和一枚金属环（由全国鸟类环志中心提供）对双亲进行环志。
巢捕食模拟实验：使用赤峰锦蛇和花鼠作为本实验潜在的巢捕食者。 以每个巢中第一只雏鸟孵化的日期

作为子代 １ 日龄，巢捕食模拟实验于育雏前期（子代 ６—８ 日龄）和育雏后期（子代 １５—１７ 日龄）两个时期进

行，每个时期各进行一次不同巢捕食者模拟入侵的实验，实验间隔时间为 １ｄ，两种巢捕食者的实验顺序随机

选取。 实验于亲鸟不在巢时，将针孔摄像机（ＳＴＡＲ⁃ＮＥＴ Ｖ９０⁃Ｑ５）固定在巢箱内，记录子代听到亲鸟报警鸣声

时的反应，同时在巢箱内部使用透明带孔塑料板将巢口封堵，防止实验过程中子代跳出巢箱。 然后将放有花

鼠或赤峰锦蛇的透明带孔树脂盒固定于巢箱上侧， 用于模拟捕食者的入侵。 最后将强指向话筒

（ＳＥＮＮＨＥＩＳＥＲ ＭＫＨ４１６）隐蔽在巢箱附近，用于收集亲代发现巢捕食者后的报警鸣声。 准备就绪后实验人员

迅速撤离，并在隐蔽处用望远镜观察，由于雄性杂色山雀是巢防御的主要执行者，因此实验仅记录雄鸟回巢并

发现巢捕食者后的行为，每巢单次观察时长 １０—１５ｍｉｎ。 为避免单只动物所得到的实验结果不具有代表性，
实验所使用的花鼠和赤峰锦蛇各准备 ２ 只，每次实验时随机选择 １ 只。 实验使用的赤峰锦蛇及花鼠均来自宠

物店，并于实验完毕后送还。
１．３　 数据处理

行为实验赋值：本实验共观察到 ４ 种雄性亲鸟对捕食者的反应行为：飞走、振翅短鸣、报警驱逐和攻击。
上述 ４ 种行为按照其反应强度和亲鸟承受风险递增程度［３０］进行赋分：飞走＝ ０ 分，振翅短鸣 ＝ １ 分，报警驱逐

＝ ２ 分，攻击＝ ３ 分。 按照捕食者对子代的威胁程度进行赋分：花鼠 ＝ １ 分（花鼠的巢捕食现象较少，且需啃咬

扩大巢口后才能进入巢箱并捕食），赤峰锦蛇＝ ２ 分（主要巢捕食者，可以轻松进入巢箱进行捕食）。 对繁殖进

程按子代日龄进行赋分：育雏前期（６—８ 日龄）＝ １ 分，育雏后期（１５—１７ 日龄）＝ ２ 分。
鸣声数据处理：使用 Ａｖｉｓｏｆｔ⁃ＳＡＳ Ｌａｂ Ｐｒｏ ５． １ ｓｏｆｔｗａｒｅ 声谱分析软件分析雄性亲鸟鸣声的音节个数

（ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｙｌｌａｂｌｅｓ， ＮＳ）和每个句子的持续时间（ｄｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｖｅｒｓｅ， ＤＶ）。 统计每只亲鸟每分钟鸣叫总语句

数（句 ／ ｍｉｎ）、每分钟音节总个数（个 ／ ｍｉｎ）及每分钟鸣叫总时长（ｓ ／ ｍｉｎ）作为对捕食者反应强烈程度的指标，
每分钟语句数越多，音节总个数越多，鸣叫总时长越长则表示雄性亲鸟对巢捕食者反应越激烈。

利用 ＳＰＳＳ ２６．０ 软件进行数据统计与分析。 采用广义线性混合模型（Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ Ｌｉｎｅａｒ Ｍｉｘｅｄ Ｍｏｄｅｌｓ）中
的有序 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 回归模型分析繁殖进程和捕食者类型对亲鸟巢防御行为强度的影响，采用泊松回归模型分析

亲鸟每分钟鸣叫总语句数、每分钟音节总个数受捕食者类型和繁殖进程的影响，采用线性回归模型分析亲鸟

每分钟鸣叫总时长受繁殖进程和捕食者类型的影响，选取繁殖进程和捕食者类型为固定效应，以育雏前期和
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花鼠分别作为繁殖进程和捕食者类型的参照得到回归系数，将巢箱号作为随机变量纳入分析，对于有序

Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 回归模型，计算比值比（ＯＲ）及其 ９５％置信区间（９５％ＣＩ）以显示自变量与因变量之间的相关性。 利用

Ｆｉｓｈｅｒ 精确检验分析两种日龄子代行为反应的差异性。 所有统计数据均采用双尾检验，显著性水平（Ｐ）设置

０．０５，数据以平均数±标准误差（Ｍｅａｎ ± ＳＥ）的方式表示。

２　 结果

２．１　 繁殖进程和捕食者类型对亲鸟巢防御行为强度的影响

共计收集到 ７１ 巢雄性亲鸟对花鼠和赤峰锦蛇反应的行为数据，育雏前期 ４０ 巢，育雏后期 ３１ 巢。 其中，
面对花鼠时，亲鸟在育雏前期出现报警驱逐行为 ２７ 次，振翅短鸣 ５ 次，飞走 ５ 次，攻击 ３ 次；而在育雏后期出

现报警驱逐行为 ２１ 次，振翅短鸣 ５ 次，飞走 ２ 次，攻击 ３ 次。 面对赤峰锦蛇时，亲鸟在育雏前期出现报警驱逐

１６ 次，振翅短鸣 １２ 次，飞走 １２ 次，攻击 ０ 次；而在育雏后期出现报警驱逐行为 ２８ 次，振翅短鸣 ３ 次，攻击和飞

走 ０ 次。 亲鸟在不同繁殖进程中面对不同类型捕食者表现出的不同行为占比如图 １。 有序 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 回归模型

分析结果显示（表 １）：在繁殖进程对巢防御行为的影响中，巢防御强度每上升一个等级，其出现在育雏后期的

概率是育雏前期的 ３．０６１ 倍（ＯＲ＝ ３．０６１， Ｐ＝ ０．００３），即亲鸟巢防御行为的强度随繁殖进程的推进而增强；在
捕食者类型对巢防御行为的影响中，巢防御强度每提升一个等级，其巢捕食者为赤峰锦蛇的概率是花鼠的

０．４５１倍（ＯＲ＝ ０．４５１，Ｐ＝ ０．０２３），即亲鸟巢防御行为的强度会随捕食者危险程度的增加而降低。

图 １　 杂色山雀亲鸟对不同类型巢捕食者出现时表现出的各行为占比

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｂｅｈａｖｉｏｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ａｄｕｌｔ ｂｉｒｄｓ ｏｆ ｔｈｅ ｖａｒｉｅｄ ｔｉｔｓ ｗｈｅｎ ｔｈｅｙ ａｐｐｅａｒ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｎｅｓｔ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

表 １　 有序 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 回归模型结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｏｒｄｅｒｅｄ Ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｒｅｓｕｌｔｓ

因素
Ｆａｃｔｏｒ

比较组
Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｇｒｏｕｐ

参照组
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｒｏｕｐ ＯＲ 值 ９５％ＣＩ Ｐ

繁殖进程
Ｐｒｏｐａｇａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ

育雏后期
Ｌａｔｅ ｂｒｏｏｄｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ

育雏前期
Ｅａｒｌｙ ｂｒｏｏｄｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ ３．０６１ １．４９１—６．２８４ ０．００３∗∗

捕食者类型
Ｔｙｐｅ ｏｆ ｐｒｅｄａｔｏｒ

赤峰锦蛇
Ｅｌａｐｈｅ ａｎｏｍａｌａ

花鼠
Ｔａｍｉａｓ ｓｉｂｉｒｉｃｕｓ ０．４５１ ０．２２７—０．８９５ ０．０２３∗

　 　 ∗Ｐ＜０．０５；∗∗ Ｐ＜０．０１

２．２　 繁殖进程和捕食者类型对亲鸟报警鸣声的影响

杂色山雀亲鸟面对不同类型巢捕食者会发出不同的报警鸣声。 对赤峰锦蛇的报警鸣声是单个音节构成
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的刺耳、快速、节奏错乱的“ｇｅｇｅｇｅ…”类型，对花鼠的报警鸣声是单个较长的音节构成的“ｇａｇａ”类型（图 ２）。

图 ２　 杂色山雀亲鸟对不同类型捕食者的报警鸣声声谱图

Ｆｉｇ．２　 Ｓｏｕｎｄ ｓｐｅｃｔｒｕｍ ｏｆ ａｌａｒｍ ｃａｌｌｓ ｏｆ ａｄｕｌｔ ｂｉｒｄｓ ｏｆ ｖａｒｉｅｄ ｔｉｔｓ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

将雄性亲鸟 ３ 种鸣声量化指标与繁殖进程、捕食者类型进行回归分析结果显示：繁殖进程与捕食者类型

在 ３ 种鸣声量化指标中的固定系数均大于 ０，且 Ｐ ＜ ０．００１（表 ２），这说明亲鸟报警鸣声的激烈程度随着繁殖

进程的推进而提高，随着捕食者的危险程度的增加而提高。

表 ２　 亲鸟每分钟鸣声量化指标回归分析结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｏｆ ｐａｒｅｎｔ ｂｉｒｄｓ ′ ｃａｌｌｓ ｐｅｒ ｍｉｎｕｔｅ

鸣声量化指标
Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｓｏｕｎｄ

模型
Ｍｏｄｅｌ

系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

标准误差
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ ｔ Ｐ

每分钟鸣叫总句数 ／ 句 截距 １０．３０４ ０．８２３ １２．５２５ ＜０．００１∗∗

Ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃａｌｌｓ ｐｅｒ ｍｉｎｕｔｅ 繁殖进程 ７．７０７ ０．８１０ ９．５１７ ＜０．００１∗∗

捕食者类型 ３．０２０ ０．７６８ ３．９３３ ＜０．００１∗∗

每分钟输出音节总数 ／ 个 截距 ２７．３２８ １４．３４８ １．８９８ ０．０６１

Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｙｌｌａｂｌｅｓ ｏｕｔｐｕｔ ｐｅｒ ｍｉｎｕｔｅ 繁殖进程 ８５．７８９ ２．１０７ ４０．７２４ ＜０．００１∗∗

捕食者类型 １０１．９６２ ２．００６ ５０．８３４ ＜０．００１∗∗

每分钟鸣叫总时长 ／ ｓ 截距 ９．２７６ １．５５６ ５．９６３ ＜０．００１∗∗

Ｔｏｔａｌ ｄｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｌｌ ｐｅｒ ｍｉｎｕｔｅ 繁殖进程 １２．２３３ １．６３０ ７．５０４ ＜０．００１∗∗

捕食者类型 ６．１６４ １．６１２ ３．８２４ ＜０．００１∗∗

　 　 ∗∗ Ｐ＜０．０１

２．３　 子代对亲代报警鸣声的回应行为

在育雏前期，杂色山雀子代对亲代的两种特异性报警鸣声均无任何反应（ｎ ＝ ４０）。 而在育雏后期，子代

对亲代的两种特异性报警鸣声出现了不同的回应行为。 当听到对花鼠“ｇａｇａ”类型的报警鸣声时，所有巢子代

均迅速停止一切活动并静默蹲踞在巢箱底部（ｎ＝ ３１，Ｐ＜０．００１）。 而当听到对赤峰锦蛇“ｇｅｇｅｇｅ…”类型的报警

鸣声时，仅有 １２．９％巢的子代仍静默蹲踞在巢箱底部，其余 ８７．１％巢的子代则是迅速尝试逃出巢箱（ｎ＝ ３１，Ｐ＜
０．００１）（图 ３）。

３　 讨论

本研究发现，杂色山雀亲鸟巢防御行为的强度随捕食者威胁程度增加而降低。 捕食者的威胁程度包括对

亲鸟和子代的威胁程度，亲鸟在进行巢防御过程中极有可能会造成自身受伤或死亡［３１］，因此亲鸟会根据捕食

者的类型来权衡自身和雏鸟受到的威胁进而调整巢防御策略［３２］。

０９４１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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图 ３　 育雏后期子代对亲代不同类型报警鸣声的回应行为

　 Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｂｅｈａｖｉｏｒ ｏｆ ｏｆｆｓｐｒｉｎｇ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ａｌａｒｍ

ｃａｌｌｓ ｏｆ ｐａｒｅｎｔｓ ｉｎ ｌａｔｅ ｂｒｏｏｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ

赤峰锦蛇和花鼠虽然都是杂色山雀的潜在巢捕食

者，但以赤峰锦蛇代表的蛇类为主，花鼠仅占少数［２９］。
赤峰锦蛇不仅是杂色山雀卵及雏鸟的捕食者，同时也是

其成鸟的捕食者，而花鼠的威胁程度较低，仅对卵或者

雏鸟构成一定的威胁。 有研究表明当捕食者对亲鸟自

身的威胁程度较大时，亲鸟的巢防御行为将不再受子代

的受威胁水平影响［３３］。 因此杂色山雀亲鸟在对自身有

致命危险的赤峰锦蛇出现时选择了更为保守的报警驱

逐、振翅短鸣等行为，而对威胁程度较低的花鼠则表现

出了更为强烈的攻击行为。
与巢防御行为相比，报警鸣叫也是亲鸟的一种巢防

御策略［３４］。 研究表明，鸟类的报警鸣声会随着捕食者

的类型和威胁等级不同而有所差别［３５—３６］，本研究也发

现亲鸟报警鸣声的激烈程度会随捕食者的危险程度的

增加而提高，这与之前的一些研究结果相似。 如黑顶山

雀（Ｐｏｅｃｉｌｅ ａｔｒｉｃａｐｉｌｌａ）对不同的天敌报警鸣声存在显著

差异，同时其报警鸣声的强度随捕食者威胁程度增加而增加［３７］；卡罗山雀（Ｐｏｅｃｉｌｅ ｃａｒｏｌｉｎｅｎｓｉｓ）报警鸣声中 Ｄ
音素的数目与捕食者的威胁程度有关，Ｄ 音素的数目和语句时长会随着捕食者的威胁程度提高而增加［３８］。

相较于捕食者类型，繁殖进程对鸟类巢防御行为的影响一般都符合亲代投资理论［３９］，即随着繁殖进程的

推进，亲鸟繁殖投入不断增加，其用于保护雏鸟的时间和精力也会增加。 例如，在人类靠近孵化期的领岩鹨

（Ｐｒｕｎｅｌｌａ ｃｏｌｌａｒｉｓ）雌鸟时，其惊飞距离会随着孵化天数的增加而变短，而其巢防御行为也逐渐增强［４０］。 此外，
有关亲代保护子代的模型表明亲代最佳防御水平会随着后代年龄的增加而增加［４１］。 本研究的结果也支持上

述观点，即杂色山雀巢防御行为的强度以及报警鸣声激烈程度均随繁殖进程推进而增强。
鸟类在遇到危险时会发出报警鸣声，向其他社会成员传达捕食者的类型和危险程度等信息［４２—４３］。 本研

究发现，育雏前期杂色山雀子代对亲代的两种特异性报警鸣声均无任何反应，可能与杂色山雀雏鸟的生长发

育有关，育雏前期 ６—８ 日龄雏鸟身体各部位羽毛刚刚开始生长，活动能力较弱［２８］，无法对亲鸟的报警鸣声做

出相应的回应。 育雏后期 １５—１７ 日龄雏鸟全身羽毛基本齐全，额和头侧乳黄色近似成鸟，背部羽毛与成鸟基

本一样，腹部颜色比成鸟略浅，翅羽 、尾羽与成鸟一样，具有飞行能力［２８］，该阶段的雏鸟会对亲鸟不同的报警

鸣声做出正确的回应，表明亲鸟的报警鸣声为巢内的雏鸟传递了相应巢捕食者的威胁信息。 雏鸟听到亲鸟对

花鼠的报警鸣声后，所有巢雏鸟均迅速停止一切活动并静默蹲踞在巢箱底部，可能与花鼠无法轻易进入巢口

有关，该地区之前的研究显示花鼠需要通过啃咬扩大巢口后才能进入巢箱进行捕食［２９］，而子代逃出巢外反而

会增加被花鼠捕食的几率。 而当雏鸟听到亲鸟对赤峰锦蛇的报警鸣声时，其回应行为则是积极逃出巢箱，因
为蛇能轻易通过巢口进入巢箱内进行捕食，雏鸟只有及时逃出巢箱才能增加生存几率。 对于晚成鸟而言，巢
捕食压力促使亲鸟及雏鸟进化出不同的反捕食策略，本文研究结果支持亲鸟与雏鸟间存在着有关捕食威胁的

信息交流的观点［４４］。
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［４１］ 　 Ａｎｄｅｒｓｓｏｎ Ｍ， Ｗｉｋｌｕｎｄ Ｃ Ｇ， Ｒｕｎｄｇｒｅｎ Ｈ． Ｐａｒｅｎｔａｌ ｄｅｆｅｎｃｅ ｏｆ ｏｆｆｓｐｒｉｎｇ： ａ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ａｎ ｅｘａｍｐｌｅ． Ａｎｉｍａｌ Ｂｅｈａｖｉｏｕｒ， １９８０， ２８（２）： ５３６⁃５４２．

［４２］ 　 Ｇｉｌｌ Ｓ Ａ， Ｂｉｅｒｅｍａ Ａ Ｍ Ｋ． Ｏｎ ｔｈｅ ｍｅａｎｉｎｇ ｏｆ ａｌａｒｍ ｃａｌｌｓ： ａ ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ａｖｉａｎ ａｌａｒｍ ｃａｌｌｉｎｇ． Ｅｔｈｏｌｏｇｙ， ２０１３， １１９（６）：

４４９⁃４６１．

［４３］ 　 Ｇｒｉｅｓｓｅｒ Ｍ． Ｒｅｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｃａｌｌｓ ｓｉｇｎａｌ ｐｒｅｄａｔｏｒ ｂｅｈａｖｉｏｒ ｉｎ ａ ｇｒｏｕｐ⁃ｌｉｖｉｎｇ ｂｉｒｄ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ： ＣＢ， ２００８， １８（１）： ６９⁃７３．

［４４］ 　 Ｊｏｈｎｓｏｎ Ｍ， Ａｒｅｆ Ｓ， Ｗａｌｔｅｒｓ Ｊ Ｒ． Ｐａｒｅｎｔ⁃ｏｆｆｓｐｒｉｎｇ ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｗｅｓｔｅｒｎ ｓａｎｄｐｉｐｅｒ． Ｂｅｈａｖｉｏｒａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００８， １９（３）： ４８９⁃５０１．

３９４１　 ３ 期 　 　 　 杨金玉　 等：育雏期杂色山雀对不同类型巢捕食者的应对行为策略 　


