
动物学杂志 Chinese Journal of Zoology  2015, 50(1): 41 ~ 51 

 

武汉地区大山雀（Parus major minor） 
对 major 与 minor 亚种组鸣唱回放的 

差别反应 
柯雯丹  杨晓菁∗ 

中国地质大学（武汉）环境学院  武汉  430074 

 

摘要：分析鸟类鸣声能为研究鸟类系统学和生物地理学提供重要信息。鸟类鸣声的地理变异能影响鸟

类的性选择，进而导致不同地理种群间的生殖隔离，从而促进地方种群（或亚种）的分化，乃至新种

的形成。在鸟类系统学研究中，鸣声回放实验是研究物种分化并衡量分类地位的一项重要研究手段。

本实验以武汉地区大山雀（Parus major minor，隶属于minor亚种组）为实验对象进行鸣唱回放实验，

观测其对来自欧亚大陆西部及北部各地的major亚种组和来自我国各地的minor亚种组大山雀鸣唱回放

的反应，探讨实验对象能否区分来自上述两个不同亚种组的鸣唱，从而推断两亚种组之间是否存在足

以导致识别障碍的鸣声分化，以致产生行为上的生殖隔离。本实验共测试了24只雄性大山雀，每个亚

种组的鸣唱各回放给12只个体，通过记录不同行为反应指标来衡量每只受试个体的反应程度。统计分

析结果显示，受试大山雀对major和minor亚种组鸣唱的反应有显著差异，对同为minor亚种组的鸣唱反

应程度激烈，而对major亚种组鸣唱的反应微弱甚至大多无反应。由此认为，大山雀major和minor亚种

组之间存在显著的鸣声分化，已达到能形成配对前生殖隔离的程度，从而一定程度上支持将大山雀拆

分成不同种的说法。 
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variation in songs within species has the potential to induce assortative mating, promote reproductive 

isolation, and consequently leads to divergence between populations and even speciation. Song playback 

experiments can be of great use in the studies of inferring phylogenetic relationships and assessing taxonomic 

ranks in birds. Here we carried out song playback experiments in a Wuhan population of great tit (Parus 

major minor, belonging to the minor subspecies group which is mainly from China) to explore whether the 

subjects can distinguish songs of its own subspecies group from songs of a foreign subspecies group, the 

major subspecies group, which is from the west and the north part of Eurasia. By means of comparisons of 

the subjects′ responses toward the song playbacks of the major and minor subspecies groups, we explored 

whether a potential behavioral isolation exists between them. We tested 24 male great tit individuals from 

nonadjacent territories in Wuhan, China, from March to May, 2014, with 12 birds tested for song playbacks 

from each group. Songs used for playbacks were of different song types and from different locations in the 

distribution ranges of both subspecies groups (Fig. 1, Appendix 1). Each of the 24 song playback files was 

only for a single use as stimulus in a great tit territory. We used both qualitative and quantitative behavioural 

parameters to assess the responding behaviour of our subjects during and after the playback. We used Fisher’s 

Exact Test for comparisons on qualitative parameters between groups. Mann-Whitney U tests were used for 

comparisons on quantitative responding behaviour parameters between groups. The results suggest that the 

difference in responses to the playbacks of the two subspecies groups is significant (Fig. 2, Table 1). The 

responses to the minor song playbacks are generally intense while the responses to the major playbacks are 

weak and even no response at all in most subjects (Fig. 2, Table 2). Our results indicate that a considerable 

acoustic divergence, which can act as a potential reproductive isolation mechanism, exists between the major 

and minor subspecies groups of great tits, and thus support the suggestion of separate species in the Parus 

major complex. 

Key words: Parus major; Song; Playback; major subspecies group; minor subspecies group 

 

鸣声是鸟类重要的通讯手段，具有吸引配

偶、保卫领域、警戒、社会交往等多种功能，

可分为在繁殖期发出的较复杂的鸣唱（song）
和相对较短促而简单的叫声（call）（Catchpole et 
al. 1995）。分析鸟类的鸣声特征能为研究鸟类

系统学和生物地理学提供重要的信息（Payne 
1986，Isler et al. 1998，雷富民 1999a, b）。鸣

声可作为物种识别、分类的有力依据，不同种

鸟类具有不同的鸣声。一些外形上极为相似、

不易区分的物种因为鸣声上的显著差异而被鉴

定为不同物种（例如，Alström et al. 1997，
Zimmer et al. 2001，Toews et al. 2008）。而在同

一种鸟类的鸣声中，其不同亚种、不同地理种

群乃至不同的个体间也会存在不同程度的鸣声

差异，这种存在于鸟类不同地理种群间的鸣声

差异称作鸣声地理变异。由于鸟类鸣声，尤其

是雀形目鸟类的鸣唱，是重要的繁殖配对信号，

因此鸟类的鸣声地理变异是重要的配对前隔离

机制。一定程度的鸣声地理变异可能会影响性

选择，或阻碍个体间的识别，进而导致种群间

的信息传递及基因交流中断，造成生殖隔离。

长时间的地理隔离和生殖隔离能导致地方种群

（或亚种）的产生和分化，甚至新种的形成（例

如，Liou et al. 1994，雷富民 1999a，Schluter 
2000，Irwin et al. 2001a，雷富民等 2002，
Slabbekoorn et al. 2002a,b，Lachlan et al. 2004）。
不同亚种实际上就是不同的地理种群，正是鸟

类鸣声地理变异的存在，使得鸣声可用来辅助

区分亚种，乃至确立物种种界。 
鸣声回放技术是鸟类学研究中的一种重要
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研究手段，通常是指利用已记录的音像信号对

实验对象进行播放，观测受试对象行为反应的

研究方法（Deecke 2006）。鸣声回放实验可用

于研究鸟类的种间关系、种内识别、种群数量

调查、行为及生理等领域（魏敏等 2010）。在

鸟类系统分类研究中，运用鸣声回放实验可验

证不同物种间（例如近缘种）、同一物种的不同

亚种乃至不同地理种群的雄性个体是否将对方

视为潜在的竞争对手，从而探讨这些组间的分

化乃至衡量各组的分类地位（例如，Irwin et al. 
2001a，Grant et al. 2002，Seddon et al. 2007，
Brambilla et al. 2008）。假如回放实验显示两个

亚种已完全不能对对方的鸣唱产生应答，鸣唱

可能就阻断了亚种之间的通讯交流和杂交繁

殖，从而可认为这两个亚种已分化成两个独立

的物种（如 Irwin et al. 2001b，Brambilla et al. 
2008，Turčoková et al. 2011）。当然，新种的确

立也需要遗传、形态、分布、生态、行为等多

方面的证据。 
大山雀（Parus major）是广布于欧亚大陆

（除中亚沙漠和青藏高原外）的一种小型鸣禽，

隶属雀形目（Passeriformes）山雀科（Paridae）
山雀属。大山雀的鸣声丰富多变，在繁殖季节

具有强烈的领域鸣唱行为，将其鸣唱录音回放

后，能很快引起领域鸟的驱逐反应（Slagsvold et 
al. 1994，姜士仁等 1998）。大山雀的亚种划分

极其复杂，有超过30个亚种（Gosler et al. 
2013），仅在中国就有6或7个亚种分布（李桂垣

等 1982，郑光美 2011）。根据各亚种的形态特

征和地理分布，全世界大山雀的亚种通常又可

被归为4大亚种组：major亚种组，分布于从北

非至东西伯利亚的古北界西部及北部地区；

minor亚种组，分布于从东西伯利亚到太平洋沿

岸，包括中国大部、日本及其岛屿和泰国北部；

cinereus亚种组，分布于印度、中国南部至马来

群岛；bokharensis亚种组，分布于中亚地区

（Kvist et al. 2003，Päckert et al. 2005，Eck et al. 
2006）。大山雀在中国地区以minor亚种组分布

最广。 

大山雀各亚种组之间存在一定的形态、鸣

声、遗传分化。以本研究关注的大山雀major
与minor两个亚种组为例，两者在羽色上，腹部

均有一道黑色纵带沿胸部中央而下，major亚种

组腹部其他部分羽毛为深黄色，而minor亚种组

腹部其他部分为白色（Päckert et al. 2005，
Gosler et al. 2013）。研究发现，major和minor
亚种组在鸣声方面也有着明显区别（Martens 
1996，Päckert et al. 2005）。Päckert等（2005）
发现major亚种组大山雀的鸣唱频率范围较小，

为3.0 kHz左右，最高频率为5.5 ~ 6.3 kHz。而

minor亚种组的鸣唱有着较大的频率范围，可达

4.9 kHz，最高频率也比major亚种组的高，可达

6.5 ~ 7.9 kHz。这主要是因为minor亚种组鸣唱

的组成音素具有更广阔的频率范围，频率变化

程度也比major的更为剧烈。 
在遗传方面，尽管大山雀major与minor这

两个亚种组在次级接触区还存在一定的杂合现

象，但有研究运用分子标记发现，二者存在明

显的遗传分化，各自具有较长的独立进化历史

（Kvist et al. 2003，Päckert et al. 2005，Zhao et 
al. 2012），因此有人建议将minor亚种组从大山

雀中拆分出来（Päckert et al. 2005，Eck et al. 
2006）。目前国际鸟类学委员会（International 
Ornithological Committee，IOC）已建议将minor
亚种组大山雀提升为远东山雀（P. minor），将

major 亚种组大山雀保留原大山雀名（ P. 
major）。但此种分类尚存争议，目前大部分出

版物和文献尚未采用此观点，我国也仍主要遵

循传统的分类，即将各亚种组仍视为同一个物

种（郑光美 2011，Gosler et al. 2013）。 
为验证上述问题，本研究以鸣声回放实验

为手段，以武汉地区大山雀（P. m. minor，隶

属于minor亚种组）为实验对象，观测其对主要

来自欧洲各地的major亚种组和来自我国各地

的minor亚种组大山雀鸣唱回放的反应是否存

在差异，探讨这两个亚种组是否已在分化过程

中形成了种内个体间的识别障碍，从而判断

major和minor两个亚种组之间是否存在足够的
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鸣声分化，以致产生行为上的生殖隔离而导致

新物种的形成。 

1 研究方法 

1.1  回放音频文件制作 
本研究先将回放需使用的两个亚种组鸣唱

音频制作成实验回放音频文件，然后在本地大

山雀的自然领域里进行播放，记录受试个体对

回放音频的反应。之后通过统计比较受试个体

对两个组回放音频的行为反应差异，分析本地

大山雀是否能区分来自本亚种组（即minor亚种

组）和major亚种组的鸣唱。为消除系统误差，

选取黄腰柳莺（Phylloscopus proregulus）鸣唱

制作回放音频文件作为对照组（control组）。 
回放的音频文件来自鸟声数据库（xeno 

-canto, 2005-2014, http://www.xeno-canto.org/, 
Xeno-canto Foundation, Netherlands）或录制，

包括欧洲及中北亚不同地区major亚种组以及

中国不同地区（不含武汉，即排除有本地鸣唱

型的可能）minor亚种组大山雀的鸣唱音频各12

个，总共24只大山雀个体的鸣唱分别来自各分

布区内不同地区，每个个体的鸣唱型互不相同，

且全部录制于大山雀繁殖期，录制时间和地点

见附录，部分鸣唱音频声谱图见图1。 
首先将所有下载或者录制的鸣唱音频统一

转换为单声道、采样率（sampling rate）为 
44.1 kHz、采样精度（sample size）为16 bits、
波 形 （ WAV ） 格 式 的 音 频 文 件 。 利 用

Avisoft-SASLab Pro （ version 5.2.06 ）软件

（Avisoft Bioacoustics, Berlin, Germany）从每个

个体的鸣唱音频中选取录音质量最佳的一段

（含4 ~ 8个连续鸣唱，属同一鸣唱型），先作降

噪处理，再将每段鸣唱音频重复若干次，使总

时长达到3 min，音量统一调节至75%，即制成

一个回放音频文件。 
对照组黄腰柳莺鸣唱音频也来自上述鸟声

数据库，均为繁殖期鸣唱，回放音频文件制作

方法同上，共使用了3个对照个体的回放音频文

件。 
 

图 1  major 和 minor 亚种组大山雀部分回放音频声谱图 

Fig. 1  Spectrogram examples of great tit songs from both major (top) and minor 

(bottom) subspecies group used for playback experiments 

图中 major/minor + 阿拉伯数字代表回放文件编号。Playback file numbers in the up-left corners. 
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1.2  回放实验 
回放实验时间为2014年3月底至5月底天气

晴好时日的8:00 ~ 14:00时之间，具体实验地点

包括武汉市内中国地质大学（武汉）、华中科技

大学、武汉大学、华中农业大学、中南民族大

学校区及马鞍山森林公园、东湖风景区。为避

免假重复现象（Kroodsma et al. 2001），对每个

受试个体仅使用一个回放音频文件，互相之间

不重复。用两个亚种组共24个回放音频文件及3
个对照音频文件共测试了27个有效受试个体。

各受试个体之间不能互为相邻领域，以免受到

在邻近领域播放回放音频的影响。回放过程中

若出现周围邻域个体鸣唱或者多个雄性个体靠

近并反应的，则视为实验无效，放弃该领域。 
经过预实验，并结合前人研究及大山雀自

身的特性，本实验确定了以下行为反应指标来

衡量受试个体对回放音频的反应。考虑到回放

音频对受试个体产生的影响有延续性，故将回

放结束后3 min内的行为反应也并入衡量指标。

总共记录以下 5 个定性指标：（1）回放开始后

是否靠近喇叭；（2）回放过程中在距喇叭 10 m
范围内是否停留；（3）回放结束后 3 min 内在

距喇叭 10 m 范围内是否停留；（4）回放过程中

是否与回放音频对唱；（5）回放结束后 3 min
内是否鸣唱。 

对于有反应的受试个体同时记录以下 5 类

定量指标：（1）首次回应延迟时间，即从回放

音频第一个鸣唱开始时算起，隔多长时间受试

个体开始产生反应，记录回放开始后首次靠近

延迟时间和回放开始后首次鸣唱延迟时间；（2）
飞行次数：包括回放过程中和回放结束后 3 min
内受试个体飞行次数 2 个指标；（3）距声源（即

喇叭）最近距离：包括回放过程中和回放结束

后3 min内距喇叭最近距离2个指标。距离10 m
及以内的测量精确距离值，然后对全部最近距

离进行分级：最近距离 ≤ 1 m 定为 1 级；1 m 
< 最近距离 ≤ 10 m 定为 2 级；10 m < 最近距

离 ≤ 20 m 定为 3 级；最近距离 > 20 m 但仍

在可见范围内定为 4 级；个体完全飞出视野外

定为 5 级；（4）处于以声源为中心半径 10 m 范

围内的停留时长：包括回放过程中和回放结束

后 3 min 内在距喇叭 10 m 范围内的停留时长 2
个指标；（5）鸣唱次数：包括受试个体在回放

过程中和回放结束后 3 min 内的鸣唱次数 2 个

指标。 
回放步骤及注意事项如下：首先定位可供

测试的大山雀雄性个体，一般是通过其发出的

自然鸣唱定位个体，且附近不得有其他个体鸣

唱。先持续观察受试个体并录制其自然鸣唱，

注意其不同的停栖位置，然后将播放器及喇叭

置于距受试个体约 10 ~ 20 m 距离的小乔木枝

上，喇叭朝向受试个体，喇叭距地面 1.0 ~ 1.5 m
高，且尽量位于之前观察到的受试个体多个停

栖点的中心位置。待受试个体停止自然鸣唱后

至少 1 min，开始播放回放音频。实验人员在距

喇叭 10 m 以外处观察，每次 2 名实验人员同时

观察与记录，其中 1 名实验人员使用录音设备

录制受试个体的鸣声反应及播放出的音频，从

第一个播放的回放鸣唱开始连续录音 6 min 
（包括回放过程 3 min 和回放结束后继续录 
3 min）。录音时话筒指向受试个体，并与喇叭

方向成一定角度，以便能在录音文件及其声谱

图中更好地区分受试个体鸣唱和回放音频。录

音人员在录音过程中同时通过口述记录回放反

应情况，另 1 名实验人员通过笔录及拍照记录

受试个体的回放反应。全部实验过程结束后，

测量受试个体实验期间（6 min）各主要停栖处

距喇叭的距离。室内分析时，2 名实验人员对

照各自的记录（录音记录和笔录）结合录音文

件声谱图进行分析，例如在声谱图上计数受试

个体鸣唱次数，综合整理数据。 
实验中所用到的回放设备为 ONDA 

VX330 MP3 播放器，连接 RadioShack speaker
户外音箱。观察设备为 Asika 8 × 42 双筒望远

镜，录音设备为 Tascam-DR100 Ⅱ便携式数码

录音机，连接 Sennheiser ME66 强指向话筒。

录音文件格式同回放音频文件格式。所有音频

文件声谱图生成及录音文件分析仍使用
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Avisoft-SASLab Pro（version 5.2.06）软件。 
1.3  统计和分析 

通过综合整理回放实验录音文件获得全部

受试个体的行为反应数据。对于5个定性行为反

应指标，每个受试个体有反应的记为“1”，无

反应的则记为“0”；对于定量行为反应指标，

有反应的个体记录其具体的测量值，无反应的

则视该指标性质记录为缺失值或者“0”。 
比较回放major和minor亚种组鸣唱的受试

个体（以下分别简称为major回放组和minor回
放组）各行为反应指标是否存在差异。对于定

性行为反应指标，采用检验二项分布数据的

Fisher′s Exact Test来比较各指标的组间差异。因

major回放组受试个体绝大多数缺乏反应，大部

分行为反应指标数据缺失或者为零，能精确测

得的仅有反应个体的靠近延迟时间和停留时

长。该组受试个体距喇叭最近距离因大多大于

10 m乃至20 m而未测量精确距离，仅记录等级，

飞行次数也因离得较远无法精确计数，故未记

录。所以定量指标中仅比较了major和minor回
放组的首次靠近延迟时间、回放中及回放后 
3 min内距喇叭最近距离等级和回放中及回放

后3 min内在距喇叭10 m范围内的停留时长。对

于这5个定量参数采用两个独立样本的非参数

检验（Mann-Whitney U test）来比较组间差异。 
所有非参数检验均选用Exact的P值。组间

比较使用单尾检验。所有统计分析均采用SPSS 
16.0（SPSS Inc., Chicago, IL, USA）软件。 

2  结果 

实验过程中观察到，武汉地区大山雀对

major亚种组大山雀和同是minor亚种组但分布

于我国其他地区大山雀的鸣唱回放反应差别明

显，受试大山雀对minor亚种组鸣唱回放的反应

较为强烈。在12只minor回放组受试个体中，有

10只个体表现出向喇叭方向靠近，其中8只个体

在回放过程中在距喇叭10 m范围内有停留，7
只个体在回放结束后的3 min内在距喇叭10 m
范围内有停留。7只个体与回放音频对唱，6只
个体在回放音频结束后的3 min内仍有鸣唱（图

2）。而在12只major回放组受试个体中，仅5只
个体在回放开始后表现出朝喇叭方向的靠近，

在回放过程中和回放结束后3 min内分别仅有2
只个体在距喇叭10 m范围内有作停留。major
回放组的所有个体均未在回放过程中与回放音

频对唱，回放后也无鸣唱（图2）。Fisher′s Exact 
Test检验结果显示，在上述5个定性行为反应指

标上，major和minor回放组受试个体均表现出

显著差异（表1）。 
有反应个体的定量行为指标具体数据见表

2。比较 major 和 minor 回放组受试个体的定量

行为指标，统计检验结果显示两组的回放中和

回放后最近距离等级、在距喇叭 10 m 范围内停

留时长均存在显著差异（表 1）。受试大山雀在

播放 minor 回放音频时要比播放 major 音频时

明显更加靠近喇叭，停留时间也更长，回放停

止后也都是如此（表 2）。minor 回放组中甚至

有个体在回放过程中出现冲击喇叭的行为，以

上都说明受试大山雀对 minor 亚种组回放音频

的反应更加激烈。此外，两组受试个体的首次

靠近延迟时间也存在差异，但差异未达到显著

程度（P < 0.1，表 1），major 回放组的首次靠

近延迟时间相对较长，说明要比 minor 回放组

对回放的反应慢一些（表 2）。 
在播放对照组黄腰柳莺鸣唱音频时，受试

大山雀个体均未表现出靠近、停留、鸣唱等任

何反应。 

3  讨论 

通过回放实验证明，受试大山雀对 major
和 minor 亚种组大山雀鸣唱的反应有显著差

异，对同是 minor 亚种组的鸣唱反应程度比对

major 的更加强烈。在全部的行为反应指标上，

无论定性还是定量指标，两组受试个体间大都

存在显著差异。minor 回放组受试个体向喇叭

靠近、停留的个体数显著更多，靠近得更快，

靠近距离显著更近，停留时间也较长，还通常

与回放音频发生对唱，即使在回放停止后还会

在喇叭附近停留及鸣唱。而 major 回放组中仅 
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图 2  major 与 minor 回放组受试大山雀在 5 个定性行为反应指标上反应个体数的对比 

Fig. 2  Comparisons on numbers of responding great tits between major and minor playback groups 

in the five qualitative responding behaviour parameters 

a. 是否靠近喇叭；b. 回放中是否在距喇叭 10 m 范围内停留；c. 回放后 3 min 内是否在距喇叭 10 m 范围内停留；d. 回放中是否与回放

音频对唱；e. 回放后 3 min 内是否鸣唱。 

a. To approach or not; b. To stay or not within 10 m to the speaker during playback; c. To stay or not within 10 m to the speaker during 3 min after 

playback; d. To sing or not during playback; e. To sing or not during 3 min after playback. 
 

表 1  major 与 minor 回放组受试大山雀行为反应参数的统计比较结果（单尾检验） 

Table 1  Comparisons on responding behaviour parameters of great tits between major and minor playback 

groups (one-tailed tests) 

反应指标 Responding behaviour parameter 检验类型 Test P 

是否靠近喇叭 To approach or not Fisher′ s Exact Test 0.045 

回放中是否在距喇叭 10 m 范围内停留 To stay or not within 10 m to the speaker during playback Fisher′ s Exact Test 0.018 

回放后 3 min 内是否在距喇叭 10 m 范围内停留 
To stay or not within 10 m to the speaker during 3 min after playback 

Fisher′ s Exact Test 0.045 

回放中是否与回放音频对唱 To sing or not during playback Fisher′ s Exact Test 0.002 

回放后 3 min 内是否鸣唱 To sing or not during 3 min after playback Fisher′ s Exact Test 0.007 

首次靠近延迟时间 Latency to approach（s） Mann-Whitney U test 0.085 

回放中距喇叭最近距离（等级）Minimum distance to the speaker during playback (degree) Mann-Whitney U test 0.006 

回放后 3 min 内距喇叭最近距离（等级） 
Minimum distance to the speaker during 3 min after playback (degree) 

Mann-Whitney U test 0.007 

回放中在距喇叭 10 m 范围内停留时长（s） 
Time spent staying within 10 m to the speaker during playback 

Mann-Whitney U test 0.005 

回放后 3 min 内在距喇叭 10 m 范围内停留时长（s） 
Time spent staying within 10 m to the speaker during 3 min after playback 

Mann-Whitney U test 0.015 
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表 2  受试大山雀的定量行为反应参数数据 

Table 2  Quantitative responding behaviour parameters of great tits in playback experiments 

反应指标 
Responding behaviour parameter 

major 回放组 
major playback group 

minor 回放组 
minor playback group 

回放中 
During playback 

回放后 3 min 内 
During 3 min after 

playback 

回放中 
During playback 

回放后 3 min 内

During 3 min 
after playback 

回放开始后首次靠近延迟时间（s） 
Latency to approach 

102.6 ± 50.7 (17 ~ 300), n = 5 53.7 ± 29.2 (5.7 ~ 313), n = 10 

回放开始后首次鸣唱延迟时间（s） 
Latency to sing 

均无鸣唱 
No singing 

38.0 ± 12.9 (2 ~ 88), n = 7 

飞行次数 
Number of flights 

未记录到准确飞行次数 
No records available 

12.9 ± 2.6 (0 ~ 26), 
n = 10 a 

7.4 ± 1.8 (0 ~ 17), 
n = 10 a 

距喇叭最近距离（n = 12）（m） 
Minimum distance to the speaker 

8.5 ~ >20 b 9.5 ~ >20 b 6.4 ± 1.9  
(0.1 ~ 20) 

8.3 ± 2.0  
(0.3 ~ 20) 

在距喇叭 10 m 范围内停留时长（n = 12）（s） 
Time spent staying within 10 m to the speaker 

13.1 ± 10.3 
 (0 ~ 122) 

11.8 ± 8.0 
 (0 ~ 80) 

82.4 ± 19.4  
(0 ~ 166) 

63.4 ± 21.7  
(0 ~ 180) 

鸣唱次数（n = 12） 
Number of songs 

0 ± 0 0 ± 0 
13.3 ± 3.8  
(0 ~ 36) 

8.8 ± 4.0  
(0 ~ 39) 

表中数据用“平均值 ± 标准误（最小值 ~ 最大值），n = 个体数”的形式给出。a. minor 回放组有 2 个体未靠近，未记录到准确

飞行次数，故 n = 10；b. major 回放组受试个体距喇叭最近距离因大多大于 10 m 乃至 20 m，故未测量精确距离，无均值。 

Mean ± SE (min ~ max), n = number of males. a. Two birds in minor playback group did not approach and their numbers of flights were not 

recorded, n = 10; b. No exact distance values were recorded for major playback group birds, for most of them were far away from the speaker, and 

no mean values were calculated. 
 
少数受试个体向喇叭方向靠近，停留个体更少，

所有个体均无鸣声反应。同时，通过实验中的

现场观察发现，major 回放组的受试个体在向

喇叭靠近和停留的过程中通常伴有觅食行为，

多是自顾自地不断觅食和在树枝间飞行跳跃，

可能恰巧朝向了喇叭方向或者正好经过了距喇

叭 10 m 范围内的区域，从而造成了部分对

major 亚种组鸣唱回应的假象，但不能排除受

试大山雀对 major 亚种组某些鸣唱仍有一定反

应。而在 minor 回放组的实验过程中，受试个

体多是警惕地不断东张西望寻找声源，并无觅

食行为，且多伴有与回放音频重叠的鸣唱，甚

至出现攻击喇叭的情形。因此可以认为，受试

大山雀对 major 亚种组的鸣唱反应微弱甚至不

反应，而对同是 minor 亚种组的鸣唱反应程度

激烈。 
目前已有文献指出，至少中欧地区的major

亚种组大山雀在回放实验中对minor亚种组的

鸣唱无反应（Martens 1996）。而本实验以武汉

地区minor亚种组大山雀为实验对象，从另一角

度进行了验证，发现minor亚种组大山雀同样也

对major亚种组的鸣唱反应微弱甚至不反应。表

明两个亚种组在鸣声行为上已形成分化，结合

其已被证明的亚种组间显著的遗传分化（Kvist 
et al. 2003，Päckert et al. 2005，Zhao et al. 
2012），认为其鸣唱分化可能已达到产生配对前

生殖隔离的程度。 
通过回放实验探讨鸟类物种分化的例子有

很多。甘肃柳莺（Phylloscopus kansuensis）曾

被认为是黄腰柳莺的一个亚种。Alström 等

（1997）通过回放实验研究了甘肃柳莺对黄腰

柳莺及其不同亚种鸣声回放的反应，结果显示

甘肃柳莺对黄腰柳莺和黄腰柳莺下的另一个亚

种——后被提升为独立种的淡黄腰柳莺（P. 
chloronotus）的鸣声均无反应，认为甘肃柳莺

已经过隔离分化形成一个独立种。如今这一观

点已经被大多数研究者认可（例如，约翰·马敬

能等 2000，赵正阶 2001，贾陈喜等 2003，郑
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光美  2011）。Matessi 等（2000）发现芦鹀

（Emberiza schoeniclus）对本亚种和异亚种鸣

唱回放的反应没有显著差别，推测所研究的 2
个亚种可能仅处于隔离分化的最初阶段，还未

出现显著的分化。而 Turčoková 等（2011）以

一个亚北极地区的蓝点颏（Luscinia svecica）
种群为研究对象做回放实验，发现雄性蓝点颏

能够很好地区分本亚种 L. s. svecia 和另一个亚

种 L. s. cyanecula 的鸣唱，对本亚种的鸣唱回放

反应更加强烈，说明亚种间存在潜在的分化趋

势。 
前人研究已发现大山雀 major 和 minor 亚

种组间有着显著的鸣声差异（Martens 1996，
Päckert et al. 2005）。本回放实验结果进一步表

明大山雀的这两个亚种组之间存在相当程度的

鸣声分化。对此可能的解释是 major 与 minor
亚种组的地理分布相隔较远，长时间的相互隔

离使得其配对信号和识别系统（例如鸣唱）由

于不同的选择压力而产生了差异，从而造成鸣

唱和基因的不交流（Liou et al. 1994，雷富民 
1999a，Schluter 2000，Irwin et al. 2001a，雷富

民等 2002，Slabbekoorn et al. 2002a, b，Lachlan 
et al. 2004）。本研究证明了 major 和 minor 亚种

组大山雀在鸣声行为上已出现隔离，结合已有

的分子谱系方面研究证据（Kvist et al. 2003，
Päckert et al. 2005，Zhao et al. 2012），一定程度

上支持这两个亚种组分开。 
本实验以鸣声回放实验为研究手段，探讨

了大山雀两个亚种组之间的分化程度，为大山

雀物种的种界划分提供了鸣声行为学依据。 
致谢  感谢中国科学院动物研究所雷富民课题

组对本研究的大力支持！感谢北京师范大学张
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附录  major 和 minor 亚种组大山雀回放音频来源、录制地点及时间 

Appendix 1  Resources, locations and dates of great tit song recordings of major and minor subspecies 

groups used for playback 

回放文件编号 
Recordings no. 

来源 
Resource 

录制地区 
Recording location 

时间（年-月-日） 
Date (Year-month-date) 

major 亚种组 major subspecies group   

1 XC32820 俄罗斯 Russia, Tula Region, Upa River 2009-04-12 

2 XC75057 丹麦 Denmark, Raadvaddam 2011-04-03 

3 XC108277 瑞典 Sweden, Ossby 2012-05-19 

4 XC115586 挪威 Norway, Dividal 2012-06-18 

5 XC134214 波兰 Poland, Wroclaw 2013-05-20 

6 XC134590 俄罗斯 Russia, Irkutskaya oblast 2011-05-30 

7 XC135371 法国 France, Rhone-Alpes 2013-05-27 

8 杨晓菁录制 荷兰 Netherlands, Warmond 2010-05-29 

9 XC134344 法国 France, Ayrues Gedre, Hautes Pyrénées 2013-05-17 

10 XC138198 法国 France, Port-la-Nouvelle, Aude 2013-06-06 

11 XC139947 波兰 Poland, Mazowieckie 2013-06-25 

12 XC145165 哈萨克斯坦 Kazakhstan, Korgalzhyn, Akmola 2013-06-19 

minor 亚种组 minor subspecies group   

1 张雁云提供 北京近郊 Beijing 未知 Unknown 

2 XC23951 山西五台山 Shanxi, Wutai mountain 2006-05-14 

3 XC61847 湖南岳阳洞庭湖 Hunan, Yueyang 2010-06-12 

4 XC111762 山西交城玄中寺 Shanxi, Jiaocheng 2012-06-22 

5 XC113103 山西交城 Shanxi, Jiaocheng 2012-06-22 

6 XC114567 黑龙江帽儿山 Heilongjiang, Maoershan 2012-07-13 

7 邢晓莹录制 大连老铁山保护区 Liaoning, Dalian 2010-04-04 

8 XC146056 俄罗斯卡巴罗夫斯克 Russia, Khabarovsk 2013-06-19 

9 XC161677 河南嵩山少林寺 Henan, Songshan mountain 2013-05-04 

10 杨晓菁录制 黑龙江黑河市 Heilongjiang, Heihe 2013-07-05 

11 王爱真录制 青海西宁 Qinghai, Xining 2012-04-05 

12 王爱真录制 青海西宁北川河 Qinghai, Xining 2012-04-05 

来源中以 XC 开头的编号为 xeno-canto 数据库中的文件编号。‘XC + numbers’ are file numbers in the online database xeno-canto. 


