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摘要：在雀形目鸟类系统分类和进化研究中，鸣声有重要作用。褐鹛属（Fulvetta）是近年从雀鹛类

（Alcippe）独立的属，其鸣声特征及种间差异尚缺乏定量研究。我们于 2016 至 2022 年在野外录制了

该属 7 种 463 只个体的鸣声，包括棕头雀鹛（F. ruficapilla，n = 64）、褐头雀鹛（F. manipurensis，n = 71）、

白眉雀鹛（F. vinipectus，n = 124）、中华雀鹛（F. striaticollis，n = 64）、路氏雀鹛（F. ludlowi，n = 33）、

灰头雀鹛（F. cinereiceps，n = 84）和玉山雀鹛（F. formosana，n = 23）。基于野外行为观察，将鸣声区

分为鸣叫和鸣唱，并将鸣叫分为联络鸣叫、呼唤鸣叫、报警鸣叫及觅食鸣叫 4 种类型。对鸣唱的声谱

图进行人工检视，划分为 1 ~ 8 种鸣唱型。采用多变量方差分析（MANOVA）比较鸣声参数种间差异，

显示最高频率、最低频率、峰频率、句子持续时间、频率宽度、平均熵 6 个参数在该属 7 种间均有显

著性差异。将 7 种褐鹛鸣声特征的马氏距离与种间遗传距离进行 Mantel 检验，表明鸣唱特征与种间遗

传距离呈正相关（r = 0.51，P = 0.01），但鸣叫特征与遗传距离无显著相关性（r = 0.028，P = 0.45）；系

统发育信号分析表明，有 4 个鸣唱特征和 2 个鸣叫特征系统发育保守，这表明褐鹛属鸟类的鸣唱比鸣

叫更具物种特异性、系统发育信号更强，亲缘关系越近的物种鸣唱特征越相似。基于具有较强系统发

育信号的 6 个鸣声特征参数对 7 种褐鹛进行聚类分析，结果与分子系统发育关系大体一致。本研究揭

示了褐鹛属 7 种鸟类的鸣声特征及其种间差异，为该类群鸟类的鸣声演化提供了基础资料。 
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Abstract: [Objectives] Song plays an important role in the phylogeny and evolution of passerine birds. 

Recent taxonomic studies have separated the genus Fulvetta and the genus Alcippe, and the vocal 

characteristics of the genus Fulvetta have not yet been studied. We are aiming to reveal the vocal 

characteristics and classify the interspecific difference of the seven species of the genus Fulvetta in the family 

Paradoxornithidae. It is hoped to provide primary biological data for the vocal study of this genus. [Methods] 

From 2016 to 2022, during the breeding and non-breeding seasons of the Fulvetta species, we recorded the 

calls and songs from their occurring habitat in the field. A total of 463 individuals were recorded for 

Spectacled Fulvetta (F. ruficapilla, n = 64), Streak-throated Fulvetta (F. manipurensis, n = 71), White-browed 

Fulvetta (F. vinipectus, n = 124), Chinese Fulvetta (F. striaticollis, n = 64), Brown-throated Fulvetta (F. 

ludlowi, n = 33), Grey-hooded Fulvetta (F. cinereiceps, n = 84) and Taiwan Fulvetta (F. formosana, n = 23), 

respectively (Fig. 1). The acoustic sonogram was drafted and analyzed in Raven Pro1.5. The MANOVA was 

used to compare the vocal parameters between species. Blomberg’s K test was used to detect phylogenetic 

signals. The Mantel test was executed in PAST to detect the correlation between the Mahalanobis distance 

matrix of the singing characteristics and the matrix of interspecific genetic distance. The hierarchical cluster 

analysis was performed for 7 species acoustic. [Results] Based on the field observation of its singing behavior, 

recorded vocalizations were classified into calls and songs, and calls were further classified into contact call, 

search call, alarm call, and foraging call (Fig. 3). Songs were classified into 1﹣8 types for each species, based 

on manual checking of sonograms (Fig. 4). The calls and songs differed significantly between species (Table 

1). The Mantel test showed that the songs’ characteristics were significantly positively correlated with their 

interspecific genetic distance (r = 0.51, P = 0.01), but the calls’ characteristics showed no correlation with 

their genetic distance (r = 0.028, P = 0.45) (Table 2). Phylogenetic signal analysis showed that six of the vocal 

characteristics were phylogenetically conserved, four of which were detected in the song features, i.e., 

maximum frequency, minimum frequency, peak frequency and delta time, and the other 2 in their calls, i.e., 

maximum frequency and delta frequency (Table 3). The cluster analysis based on acoustic characteristics 

showed that the interspecific topology was generally consistent with its phylogeny, except for the position of 

F. vinipectus and F. formosana (Fig. 5). [Conclusion] This study initially revealed the vocal characteristics of 

7 species of the Fulvetta genus and detected their interspecific differences. It concluded that the song’s but not 

the call’s features correspond to phylogeny, i.e., the closer related species share more similarity in their songs. 

Our study provided basic data and new insights into the evolution of the vocalizations of the Fulvetta birds.  

Key words: Fulvetta; Bird vocalization; Vocal characteristic; Phylogenetic signal 

鸣声作为鸟类的一种信息传递方式，在鸟

类生活史中具有重要的生物学意义。鸟类鸣声

已经成为行为学、分类学和进化生物学的重要

研究领域，也常被用于研究鸟类物种的形成过

程（Päckert et al. 2003，Seddon et al. 2010）。不

同的鸣声类型与其行为相关，鸣声根据功能分

为鸣唱和鸣叫（Catchpole et al. 2008），鸣唱多

发生在繁殖季，其功能主要是吸引配偶和领地

防御（Kunc et al. 2005），鸣叫指鸟类在全年都

会发出的急促、简单的叫声，不同类型的鸣叫
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有不同的功能，常见的功能有维持种群间的联

络和个体间的识别、报警和驱赶入侵者、呼唤

同伴、幼鸟的乞食等（李金林等 2008，夏灿玮

等 2009，李剑等 2013）。雀形目鸟类从雏鸟时

期就能学习和记忆亲鸟的鸣声，鸣声在鸟类的

整个生活史中起着重要作用（Liu et al. 2009）。 

鸟类鸣声在系统分类学研究方面主要用于

新物种的确立、亲缘种的区别、推测种间亲缘

关系和进化分枝（Martens 2019）。鸣声在近缘

物种的识别中发挥重要作用，比如外部形态特

征十分近似的柳莺类（leaf warblers）及苇莺类

（reed warblers）等。早期的鸟类分类主要依据

形态特征，近 20 年来有许多鸟类新物种的发现

也始于鸣声特征的差异，比如四川短翅莺

（Locustella chengi）和灰岩柳莺（Phylloscopus 

calciatilis）等（Alström et al. 2010，2015）。利

用鸣声分析比较同域分布的姐妹种鸣声的区

别，评价不同物种之间的亲缘关系，成为一种

探讨种间关系的重要方法（雷富民 1999）。 

近缘物种拥有更加相似的形态和行为特

征，物种发出的声音能反应发声器官的结构和

物种行为（Penny 1992）。对鸭类的鸣声与系统

发育研究表明，该类群的鸣声受到强烈的系统

发育限制，在鸣声特征中存在着显著的系统发

育信号；对戴菊属（Regulus）鸟类的鸣唱研究

发现，该属鸟类的鸣声特征也受到系统发育的

限制，鸣唱的句子结构和频率范围受到系统发

育的显著影响，还有很多类似的研究表明鸣声

特征受到系统发育的制约，因此，探究近缘鸟

类的鸣声系统发育信号有助于理解鸟类鸣声进

化（Lorenz 1953，Päckert et al. 2003）。 

褐鹛属（Fulvetta）鸟类以往被归入鹟科

（Muscicapidae）画眉亚科（Timaliinae）雀鹛

属（Alcippe）（郑作新 1987）。Pasquet 等（2006）

通过分子系统发育研究发现，雀鹛属不是单系，

并建议划分为褐鹛属、Schoeniparus、雀鹛属

（Alcippe）和金胸雀鹛属（Lioparus）4 个属，

把棕头雀鹛（F. ruficapilla）、中华雀鹛（F. 

striaticollis）、褐头雀鹛（F. manipurensis）和白

眉雀鹛（F. vinipectus）归入褐鹛属。罗旭等

（2009）对画眉科鸟类系统发育及分类地位进

行了研究，也发现原雀鹛属（Alcippe）至少应

分为 3 个属。此后，分子系统学研究均表明，

褐鹛属鸟类和鸦雀、绿鹛、山鹛、鹛雀等聚为

一支单系（Gelang et al. 2009，Moyle et al. 

2012），该单系群被归入莺鹛科（Sylviidae）

（Alström et al. 2015，郑光美 2017）或者独立

为鸦雀科（Paradoxornithidae）（Cai et al. 2019，

刘阳等 2021）。玉山雀鹛（F. formosana）、褐

头雀鹛和灰头雀鹛（F. cinereiceps）以往均为褐

头雀鹛（F. cinereiceps）的亚种，印支雀鹛（F. 

danisi）也由棕头雀鹛 danisi 亚种提升为种（郑

光美 2017）。本研究采用最新的分类研究结果，

将褐鹛属鸟类作为研究对象，该属目前共有 8

个物种，分别是棕头雀鹛、印支雀鹛、中华雀

鹛、白眉雀鹛、灰头雀鹛、褐头雀鹛、路氏雀

鹛（F. ludlowi）和玉山雀鹛（刘阳等 2021，

Gill et al. 2022）。由于印支雀鹛主要地理分布区

在老挝东南部和越南中部，在中国分布范围很

小且可能为棕头雀鹛的另一亚种 sordidior（del 

Hoyo et al. 2007），本研究仅涉及上述 8 种中的

7 种，并未对印支雀鹛的鸣声进行研究。 

褐鹛属鸟类体型较小，主要栖息于山林矮

树、灌木丛、针叶林、灌丛、竹林和杜鹃林，

是以昆虫、小型软体动物、植物果实和种子为

食的杂食性鸟类（杨岚等 2004）。关于褐鹛属

鸟类的研究较少，李奇生等（2015）对白眉雀

鹛骨骼的解剖学特征进行了描述，王小祎等

（2016）对白眉雀鹛繁殖生态进行了观察和研

究。Xia 等（2015）对云南省哀牢山同域分布

的 7 种雀鹛（仅涉及褐鹛属 3 种）进行了形态-

生态研究，表明形态特征较为近似的雀鹛通过

资源利用的多维空间生态位分离，以降低种间

竞争，从而促进种间共存。 

关于褐鹛属鸟类的鸣声，仅有少量文字描

述，如转折的、响亮尖细的轻声金属声；或似

山雀的“tze ~ tze”声，报警时发出嘟嘟声或吱

吱声（约翰·马敬能等 2000，刘阳等 2021）。
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尚未见研究者对褐鹛属鸟类的鸣声进行过系统

的研究。该属中的中华雀鹛、棕头雀鹛和玉山

雀鹛 3 种为中国特有鸟类（郑光美 2017），中

华雀鹛为国家二级重点保护野生鸟类（国家林

业和草原局等 2021）。鸣声是鸟类最重要的行

为特征之一，鸣声特征不仅与物种系统发育关

系相关（Odom et al. 2014），也与鸟类特有化形

成、濒危物种保护有关。因此，对褐鹛属鸟类

的鸣声特征进行研究，不仅可以增进了解该属

鸟类的行为生态学特征，也为该属鸟类的保护

提供基础生物学资料。本研究以褐鹛属鸟类为

研究对象，旨在探讨以下 2 个问题：（1）褐鹛

属鸟类的鸣声特征及种间差异；（2）该属鸟类

哪些鸣声特征受到系统发育关系的约束，从

而具有较强的系统发育信号？ 

1  研究方法 

1.1  野外录制鸣声 

鸟类的鸣唱多发生在繁殖季，鸣叫在全年

均能发出。野外录音于 2016 至 2022 年繁殖季

（3 至 7 月）和非繁殖季（11 月至翌年 2 月）

开展，7 种鸟类的录音个体数分别为，棕头雀 

 

鹛 64 只、褐头雀鹛 71 只、白眉雀鹛 124 只、

中华雀鹛 64 只、路氏雀鹛 33 只、灰头雀鹛 84

只及玉山雀鹛 23 只（图 1，附录 1）。采用便携

式数字录音机Sony PCM-D100或Sound Device 

702 对鸣声进行录音，采样精度（sample width）

设置为 16 bit，采样频率（sampling frequency）

设置为 44.1 kHz（Xia et al. 2010）。录音时沿道

路或者林间小路行走，看到目标物种并听到其

鸣声即开始录音，尽可能长时间录音，直至目

标个体飞走或停止鸣叫。录音时将录音机朝向

受试个体，为获得高质量录音，录音时距目标

个体的距离不超过 10 m（邓梦先等 2021）。录

音时注意观察鸟类行为，等目标个体远离或者

停止鸣叫后，研究者用语音备注录音时间、地

点、生境、海拔、个体行为，根据鸟类行为判

断鸣声类型，作为这一段录音的信息标签。为

了避免假重复，200 m 范围内的个体只采集一

次鸣声。 

1.2  语图制作和参数提取 

利用 Raven Pro 1.5 鸣声分析软件生成语

图，参数设置为，窗口类型（window type）汉

明（Hamming）；窗口大小（window size）1 024 

 
 

图 1  7 种褐鹛野外鸣声采集点 

Fig. 1  Recording sites of seven Fulvetta species in the field 
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samples；时间网格重叠度（overlap）50%；跃

点大小（hop size）512 samples；傅里叶变换

（DFT size）1 024 sample；网格间距（grid 

spacing）43.1 Hz。在筛选样本时删除噪音较多、

语图不清晰以及句子数量不足 10 个的录音文

件。此外，用 Raven Pro 1.5 去除 1 500 Hz 以下、

6 000 Hz 以上的背景噪音，得到清晰的语图，

参 照 以 往 的 研 究 对 鸣 声 的 数 量 性 状

（quantitative character）进行测量，鸣叫和鸣

唱都测量 6 个参数，分别为句子的最高频率

（maximum frequency）、最低频率（minimum 

frequency）、峰频率（peak fequency）、句子持

续时间（delta time）、频率宽度（delta frequency）

和平均熵（average entropy）（肖华等 2008，黄

亚灵等 2012）。褐鹛属鸟类有的物种存在谐波，

在进行鸣声参数测量时并不测量谐波（图 2）。

同时通过人工检视语图对质量性状（鸣唱型） 

进行划分，两个句子间共享 75%以上的音节类

型视作同种鸣唱型（Tracy et al. 1999）。本文所

采用的鸣声术语参照 Päckert（2004）和 Tracy

等（1999）的定义。 

音素（element）：语图上连续出现，构成

音节的最小单位或者是最小语图片段，为鸣声 

的基本单位。 

音节（syllable）：一个或几个音素按一定

的顺序规律组合出现，就构成一个音节。 

句子（verse）：由一个或多个音节重复组

成，每个句子之间有明显的时间隔。 

鸣唱型（song type）：鸣唱句子的结构特征，

指音节组成和排列顺序，也称句式、句法。 

曲目（repertoire）：某一个体或物种的所有

鸣唱或音节。 

1.3  鸣声类型的划分 

本研究录制的 7 种褐鹛鸣声包括鸣叫和鸣

唱。根据野外录制鸣叫时对鸟类的行为观察，

将鸣声划分为五种类型，分别为呼唤鸣叫、联

络鸣叫、觅食鸣叫、报警鸣叫和鸣唱。划分的

标准如下。 

呼唤鸣叫：当两只或者几只个体互相不能

看见彼此时，相距较远距离，如分别在道路两

侧时，一只个体通常发出持续高昂的呼唤叫

声，寻找另一个个体，两只个体通常相距超过

5 m。 

联络鸣叫：当几只个体集群活动时，个体

间通常发出联络叫声，群体向前移动的过程中

发出轻柔的、细微的叫声，维持群体间的联络 
 

 
 

图 2  褐鹛属鸟类鸣声参数测量示意图 

Fig. 2  Measuring method of the sonogram parameter of Fulvetta species 

a. 灰头雀鹛鸣唱；b. 灰头雀鹛鸣叫；c. 中华雀鹛鸣叫。DF. 频率宽度；DT. 句子持续时间；HF. 最高频率；LF. 最低频率 

a. The song of F. cinereiceps; b. The call of F. cinereiceps; c. The call of F. striaticollis. DF. Delta frequency; DT. Delta time; HF. Maximum 

frequency; LF. Minimum frequency 
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与交流，通常是几只个体能互相看见彼此时所

发出，两只个体通常相距不超过 5 m。 

觅食鸣叫：个体寻找食物或者进食期间，

通常会发出一种细微的、尖细的觅食声，该鸣

叫持续时间较短。 

报警鸣叫：当领地内出现其他动物或者有

人靠近、附近有潜在危险时，个体通常发出一

种急促、低沉的叫声，这种叫声从听觉上与其

他鸣叫类型十分不同，用来警示、威胁或告知

同伴等。 

鸣唱：只在繁殖季有记录，区别于鸣叫，

鸣唱通常洪亮且高昂，音节多变。 

1.4  数据分析 

对 7 种褐鹛鸣声各个特征的种间差异进行

分析。首先，对鸣声特征进行 Shapiro-Wilk 正

态分布检验。其次，对于正态分布的数据采用

Levene 检验考察其方差齐性。经检验，7 种褐

鹛的鸣唱和鸣叫参数均不符合正态分布，因此

把数据进行对数转换（log-transformed）使其符

合正态分布。种间比较采用多变量方差分析

（MANOVA）进行总体比较（张坤等 2023），

Wilks' Lambda 检验用于种间差异的比较，对于

种间存在显著差异的物种进行两两多重事后检

验（Tamhane T2）。种间差异分析在 SPSS 26.0

和 R4.0.3 中进行（R Core Team 2020）。 

鸟类的 ND2 基因常用来计算物种间的遗

传距离（Omland et al. 1999），单个基因用来重

建物种的系统发育关系往往不太稳定（Dimcheff 

et al. 2002），因此从 NCBI 官网下载 7 种褐鹛

共有的 ND2、Cyt b、RAG1、COI 4 个基因序列，

在 MEGA7.0 中采用 Kimura 双参数距离模型

（Kimura 2-Parameter）计算种间遗传距离，方

差估算方法选择用 bootstrap 自展值，默认计算

1 000 次。通过对鸣声特征进行典范变量分析

（canonical variate analysis，CVA），提取了种

间差异最大的鸣声变异维度，同时生成种间鸣

声差异的马氏距离矩阵（Mahalanobis distances）

（Campbell et al. 1981）。把遗传距离和鸣声马

氏距离作为两个矩阵，通过 Mantel 检验中的

correlation 分析遗传距离和马氏距离之间的相

关性。鸣声的马氏距离、Mantel 检验分析均在

Past 4.0.3 中进行。 

系统发育信号是度量不同物种的性状在进

化树上相似程度的指数。Blomberg K 统计量是

比较性状的观察值与布朗运动模型预测值的统

计量，系统发育分析的前提假设是物种的性状

是系统发育保守的，也就是亲缘关系越近的物

种性状越相似。可以利用 Blomberg’s K 分析物

种的连续功能性状（Blomberg et al. 2003）。K

值的计算方法为：计算系统发育树末端物种性

状数据的均方误差（MSE0）与基于系统发育树

的方差-协方差矩阵（variance-covariance matrix）

的均方误差（MSE）的比值，实际的 MSE0/MSE

与其期望值的比值即为 K 值（Blomberg et al. 

2003，曹科等 2013）。K ≤ 1，表明随机进化

的系统发育信号较低，性状保守性较低，具有

较弱的系统发育信号；K > 1 表明性状保守，具

有较强的系统发育信号。P 值反应了系统发育

信号的显著性，P < 0.05 表示功能性状的系统

发育信号显著，P > 0.05 表示功能性状的系统

发育信号不显著。基于 7 种雀鹛的 ND2、Cyt b、

RAG1、COI 4 个基因序列在 ACOPTools 软件

中对基因序列进行比对修剪并拼接，在

MEGA7.0 中采用最大似然法法构建系统发育

树（Kumar et al. 2016），生成具有进化枝长的

系统发育树（ultrametric tree）。把鸣唱和鸣叫

的 6 个参数分别进行系统发育信号分析，该分

析用 R 软件包 picante（Kembel et al. 2010）中

的 phylosignal()函数计算。  

为检验 7 种褐鹛基于鸣声特征的系统发育

关系，在 Past 4.0.3 中进行鸣声特征系统聚类分

析（hierarchical cluster analysis），生成基于鸣

声特征马氏距离的系统树形图（dendrogram）。

聚类分析仅使用具有系统发育信号的鸣叫和鸣

唱特征数据，进行系统聚类分析前先对标准化

后 鸣 声 数 据 进 行 主 成 分 分 析 （ principal 

components analysis，PCA）来降维，采用 PCA

降维后新生成的变量值用于系统聚类分析，主
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成分分析在 SPSS 26.0 中进行。 

2  结果 

在繁殖季录制了 7 种褐鹛的鸣声，非繁殖

季录制了棕头雀鹛、路氏雀鹛、白眉雀鹛、褐

头雀鹛和玉山雀鹛 5 种褐鹛的鸣声。通过检视

语图，将杂乱的鸣声筛除后，得到 16 734 个鸣

声测量单元样本，包括 7 557 个鸣叫、9 177 个

鸣唱，作为后续分析样本。玉山雀鹛仅记录到

联络鸣叫，其余 6 种褐鹛均记录到 4 种鸣叫类

型。 

2.1  7 种褐鹛的鸣声特征 

2.1.1  棕头雀鹛  联络鸣叫（n = 11）：常在集

群活动时所发出，且繁殖季和非繁殖季都有记

录，由 2 ~ 4 个音素构成（图 3a1）。呼唤鸣叫

（n = 16）：两只个体距离较远时，如分别在道

路两侧，该鸣叫由 14 ~ 52个音素组成（图 3a2）。

觅食鸣叫（n = 11）：多只个体在树枝上寻找食

物和进食时，通常会发出“ji-ji-ji”的鸣叫声，

觅食鸣叫声很微弱，由 3 或 4 个音素组成（图

3a3）。报警鸣叫（n = 4）：在育雏期间，当其

他个体或其他物种靠近巢时，棕头雀鹛会站在

高枝上发出急促、持续时间较长且高昂的鸣叫

（图 3a4）。鸣唱（n = 58）：通过野外观察及语

图发现棕头雀鹛仅有 1 种鸣唱型，语图性状似

“一”字，由多个相同音素连接成一条链状结

构（图 4a）。 

2.1.2  褐头雀鹛  联络鸣叫（n = 7）：在野外

观察发现当褐头雀鹛其中一只发出联络叫声

时，另一只也发出该鸣叫回应，用于个体间或

者亲鸟与幼鸟之间的联络（图 3b1）。呼唤鸣叫

（n = 14）：当配对的其中一只个体突然消失或

二者之间相距一定的距离时，为保持继续联络

则发出能将声音传得较远的呼唤叫声，语图形

状像对勾（图 3b2）。觅食鸣叫（n = 4）：几只

个体在地面取食或者在树枝上觅食时会发出该

鸣叫，该鸣叫持续时间非常短且有明显的谐波，

个体间无明显互动（图 3b3）。报警鸣叫（n = 9）：

仅在繁殖期间录制到褐头雀鹛的报警鸣叫，当

发出报警声时尾部会发生震动（图 3b4）。鸣唱

（n = 70）：褐头雀鹛在繁殖季有 5 种鸣唱型，

由 2 ~ 5 个音节构成（图 4b）。 

2.1.3  白眉雀鹛  联络鸣叫（n = 4）：发生在

整个生活史阶段，联络鸣叫为单音节，语图形

状类似于“J”，并且出现持续重复现象（图 3c1）。

呼唤鸣叫（n = 7）：非繁殖期在集群或混群觅

食时单只个体掉队，或繁殖期配偶突然消失时

的一种声音强度较高的鸣叫。该鸣叫为单音节

重复，音节形状似“U”型（图 3c2）。觅食鸣

叫（n = 9）：在寻找食物或者进食后白眉雀鹛

会发出似喜悦的声音，比较容易区分，由 4 ~ 6

个音素构成，从左往右的音素最低频率有逐渐

增加的趋势，区别于报警声，该鸣叫的音素形

状不一致且时长稍长（图 3c3）。报警鸣叫（n = 

16）：一般出现于繁殖期的育雏阶段，当有人或

者其他物种在其巢附近活动并靠近其巢中的幼

鸟时，亲鸟会发出急促、高昂、持续不断的警

戒鸣叫，警戒声由 1 ~ 3 种不同的音素构成且

连续重复（图 3c4）。鸣唱（n = 88）：根据野外

观察及结合语图，白眉雀鹛在繁殖季主要有 4

种不同的鸣唱型，由 2 或 3 个音节构成（图 4c）。 

2.1.4  路氏雀鹛  联络鸣叫（n = 4）：常由集

群活动的多只个体发出，用来保持种群间的联

络，该鸣叫具有明显的谐波，每个音节之间较

为紧密，句子之间具有一定的时间间隔（图

3d1）。呼唤鸣叫（n = 6）：当两只个体相距较

远，其中一只个体发现食物时，就会发出呼唤

鸣叫，另一只个体就回应并靠近，该鸣叫较为

急促，音节之间间隔较短（图 3d2）。觅食鸣叫

（n = 5）：在清晨天刚亮或者傍晚时分，单只

或者多只个体结小群觅食，常以虫子和植物嫩

叶或果实为食，在树枝上来回跳跃寻找食物时

发出“qiu-qiu”的叫声，该鸣叫相比其他鸣叫

相对微弱（图 3d3）。报警鸣叫（n = 5）：当配

对的个体在枝头休息时，发现其他体型较大的

鸟类，如同域分布较多的灰腹噪鹛（Trochalopteron 

henrici）靠近时，就会发出“du-du-du”的叫声

来提醒同伴或威胁警示敌人，该鸣叫相对于其 
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图 3  7 种褐鹛的鸣叫声谱图 

Fig. 3  The call spectrogram of seven Fulvetta species 

1. 联络鸣叫；2. 呼唤鸣叫；3. 觅食鸣叫；4. 报警鸣叫。a. 棕头雀鹛；b. 褐头雀鹛；c. 白眉雀鹛；d. 路氏雀鹛；e. 灰头雀鹛；f. 中华

雀鹛；g. 玉山雀鹛。 

1. Contact call; 2. Search call; 3. Foraging call; 4. Alarm call. a. F. ruficapilla; b. F. manipurensis; c. F. vinipectus; d. F. ludlowi; e. F. cinereiceps; f. 

F. striaticollis; g. F. formosana. 
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他类型的鸣叫更加洪亮（图 3d4）。鸣唱（n = 

14）：在繁殖期，雄性个体常常站在灌丛顶端或

者树木顶端鸣唱，以此来吸引配偶，共记录到

8 种鸣唱型（图 4d）。 

2.1.5  灰头雀鹛  联络鸣叫（n = 10）：在灰头

雀鹛个体间较常见，4 或 5 只个体活动于箭竹

林时，个体间常发出该鸣叫来保持联络（图

3e1）。呼唤鸣叫（n = 11）：当一只个体单独活

动时，对它回放另一只个体的叫声，停止播放

后，该个体会发出呼唤叫声并靠近寻找，语图

呈“n”型，频率宽度较窄（图 3e2）。觅食鸣

叫（n = 7）：根据野外观察发现灰头雀鹛常以

竹子嫩叶、苔藓、或地面的虫子为食，当 3 或

4 只个体结小群寻找食物时，个体间会发出细

微的觅食叫声（图 3e3）。报警鸣叫（n = 6）：

在繁殖季，灰头雀鹛在地面寻找巢材，当看到

人靠近后会从周围竹林密丛中发出报警声，常

具有提醒同伴或威胁警示的作用（图 3e4）。鸣

唱（n = 50）：繁殖季从 3 月中旬开始，共记录

到 6 种鸣唱型，均由 2 ~ 4 个音节构成（图 4e）。 

2.1.6  中华雀鹛  联络鸣叫（n = 9）：常常由

两只个体成对活动时所发出，由 5 ~ 34 个音节

组成（图 3f1）。呼唤鸣叫（n = 13）：常由相距

较远的个体间发出，相比其他类型的鸣叫更加

洪亮，鸣叫时尾部微微振动（图 3f2）。觅食鸣

叫（n = 16）：根据野外观察发现中华雀鹛喜欢

在密集的低矮灌丛根部觅食，主要以小型软体

动物为食，偶尔也吃植物叶子，当几只个体寻

找食物时常发出此类声音（图 3f3）。报警鸣叫

（n = 10）：通常都是在繁殖季时有危险接近幼

鸟或者靠近其领域范围内所发出的，录音时到

达其栖息地范围内常听到其发出的报警声，具

有领地防御和威胁警示的作用（图 3f4）。鸣唱

（n = 16）：在中华雀鹛的繁殖季，雄性个体常

单独活动并发出鸣唱，鸣唱声较为洪亮，可传

播较远距离，共记录到 6 种鸣唱型（图 4f）。 

2.1.7  玉山雀鹛  联络鸣叫（n = 12）：发生在

玉山雀鹛整个生活史中，且雌雄都可以鸣叫。

在野外观察到两只个体发出该鸣叫时二者不会

离得太远，并且有靠近的趋势，该鸣叫为单音

节，语图形状类似于“u”，每次的鸣叫时间间隔

较久（图 3g）。鸣唱（n = 11）：仅发生在玉山

雀鹛的繁殖期中，一般是雄鸟用来吸引配偶以

及守护领域，共记录到 6 种不同的鸣唱类型，

均由 2 个音节组成（图 4g）。 

2.2  7 种褐鹛鸣声的种间差异 

由于玉山雀鹛只记录到了联络鸣叫，其他

6 种褐鹛均记录到了 4 种鸣叫类型，所以对 7

种雀鹛的联络鸣叫进行比较，对 6 种褐鹛的呼

唤鸣叫、觅食鸣叫和报警鸣叫进行差异分析。

由于 7 种褐鹛中棕头雀鹛、褐头雀鹛和白眉雀

鹛鸣声采集地有两个以上距离较远的地点，首

先对同种不同种群的鸣声差异进行比较，3 个

物种种内不同种群的鸣声都存在显著差异，因

而把棕头雀鹛分为昆明和大理 2 个种群，褐头

雀鹛分为文山和大理 2 个种群，白眉雀鹛分为

大理、香格里拉和保山 3 个种群，与其他 4 种

褐鹛进行种间鸣声差异比较。多变量方差分析

表明，7 种褐鹛的呼唤鸣叫（F54, 12 675 = 567.98，

P < 0.001）、觅食鸣叫（F54, 6745 = 274.74，P < 

0.001）、联络鸣叫（F60, 8775 = 464.41，P < 0.001）、

报警鸣叫（F54, 5542 = 126.17，P < 0.001）4 种鸣

叫类型的最高频率、最低频率、峰频率、频率

宽度、句子持续时间和平均熵在种间均具有显

著差异（表 1）。 

对鸣唱特征进行多变量方差分析，7 个物

种的 6 个鸣唱参数在种间均有显著性差异

（F60, 39797 = 633.28，P < 0.001）（表 1）。事后两

两比较表明，棕头雀鹛在鸣唱最低频率、最高

频率和峰频率 3 个参数上显著低于其他 6 种褐

鹛（P < 0.001），句子持续时间显著高于其他褐

鹛（P < 0.001）；中华雀鹛的频率宽度和平均熵

显著高于其他 6 种褐鹛；玉山雀鹛的最低频率

和峰频率均高于其他褐鹛（P < 0.001）。 

2.3  种间鸣声特征与系统发育关系 

鸣唱特征分析表明，棕头雀鹛和中华雀鹛

的马氏距离最大，褐头雀鹛和灰头雀鹛最小（表

2），Mantel 检验分析表明马氏距离矩阵和遗传 
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图 4  7 种褐鹛鸣唱型声谱图 

Fig. 4  The song spectrogram of seven Fulvetta species 

a. 棕头雀鹛；b. 褐头雀鹛；c. 白眉雀鹛；d. 路氏雀鹛；e. 灰头雀鹛；f. 中华雀鹛；g. 玉山雀鹛。 

a. F. ruficapilla; b. F. manipurensis; c. F. vinipectus; d. F. ludlow; e. F. cinereiceps; f. F. striaticollis; g. F. formosana. 
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表 1  7 种褐鹛的种间鸣声特征多变量方差分析结果 

Table 1  Multivariate ANOVA of acoustic characteristics of seven Fulvetta species 

鸣声类型 
Acoustic 

type 

最高频率
Maximum 
frequency 

最低频率 
Minimum 
frequency 

峰频率 
Peak 

frequency 

频率宽度 
Delta frequency

持续时间 
Delta 
time 

平均熵 
Average 
entropy 

联络鸣叫 Contact call      

F 615.66 641.35 140.29 792.55 181.36 604.13 

df1 10 10 10 10 10 10 

df2 2 448 2 448 2 448 2 448 2 448 2 448 

P 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 

呼唤鸣叫 Search call      

F 922.71 1 274.18 138.74 2 384.48 244.81 1 160.89 

df1 9 9 9 9 9 9 

df2 2 728 2 728 2 728 2 728 2 728 2 728 

P 0.001 < 0.001 < 0.001 0.001 < 0.001 < 0.001 

觅食鸣叫 Foraging call      

F 427.25 75.03 110.19 249.05 153.50 156.63 

df1 9 9 9 9 9 9 

df2 1 327 1 327 1 327 1 327 1 327 1 327 

P < 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 

报警鸣叫 Alarm call      

F 69.84 216.27 55.00 145.94 144.48 156.12 

df1 9 9 9 9 9 9 

df2 1 091 1 091 1 091 1 091 1 091 1 091 

P 0.001 < 0.001 0.001 < 0.001 0.001 < 0.001 

鸣唱 Song       

F 1 744.36 378.33 1 032.67 568.42 1 394.05 434.11 

df1 10 10 10 10 10 10 

df2 9 167 9 167 9 167 9 167 9 167 9 167 

P < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 

 

距离矩阵之间为正相关（r = 0.51，P = 0.01）。

鸣叫特征分析表明，玉山雀鹛和路氏雀鹛的马

氏距离最大，路氏雀鹛和中华雀鹛的马氏距离

最小，但是未发现基于鸣叫特征的两个矩阵之

间的相关性（r = 0.028，P = 0.45）。 

鸣唱的最高频率、最低频率、峰频率和句

子持续时间这 4 个特征参数具有明显的系统发

育信号（K > 1，P < 0.05），频率宽度和平均

熵存在较弱的系统发育信号（K < 1，P < 0.05）。

鸣叫最高频率和频率宽度 2 个参数具有较强的

系统发育信号（K > 1，P < 0.05），句子峰频

率、最低频率、句子持续时间和平均熵的系统

发育信号较弱（K < 1，P < 0.05）（表 3）。总

体而言，鸣唱特征的系统发育信号强于鸣叫。 

把 7 种褐鹛具有较强系统发育信号的 6 个

参数进行主成分分析，共提取出 2 个主成分

PC1 和 PC2，其特征值分别为 2.87 和 1.79，解

释所有变量 78%的方差。将得到的两个主成分

得分分别储存为变量，并分别计算出两个主成

分得分的平均值用于系统聚类分析，得到 7 种

褐鹛鸣声特征的树形图（图 5a）：7 种褐鹛聚为

三支，棕头雀鹛处于最外支系，距离其他 6 种褐

鹛最远；白眉雀鹛、褐头雀鹛和灰头雀鹛聚为一

支，玉山雀鹛、路氏雀鹛和中华雀鹛聚为一支。 
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表 2  7 种褐鹛的鸣唱马氏距离和遗传距离 

Table 2  The mahalanobis distance of song and genetic distance of seven Fulvetta species 

 白眉雀鹛 
F. vinipectus

棕头雀鹛 
F. ruficapilla 

路氏雀鹛 
F. ludlowi 

灰头雀鹛 
F. cinereiceps

中华雀鹛 
F. striaticollis

褐头雀鹛 
F. manipurensis 

玉山雀鹛 
F. formosana

白眉雀鹛 
F. vinipectus 

  0.006 8 0.005 7 0.006 0 0.005 9 0.005 4 0.006 2 

棕头雀鹛 
F. ruficapilla 

22.84   0.007 0 0.007 4 0.006 3 0.006 9 0.007 3 

路氏雀鹛 
F. ludlowi 

49.29 77.18   0.006 8 0.005 5 0.006 4 0.006 0 

灰头雀鹛 
F. cinereiceps 

19.29 31.57 11.00   0.006 2 0.002 0 0.005 5 

中华雀鹛 
F. striaticollis 

66.59 103.52 11.87 27.54   0.007 2 0.005 6 

褐头雀鹛 
F. manipurensis 

10.15 24.61 24.61 5.24 51.02   0.052 0 

玉山雀鹛 
F. formosana 

28.47 63.53 19.28 15.15 46.31 9.62   

对角线上方数据是遗传距离，对角线下方是马氏距离。 

The data above the diagonal is the genetic distance, and the data below the diagonal is the mahalanobis distance. 

 
表 3  褐鹛属鸟类鸣声特征的系统发育信号 

Table 3  Phylogenetic signal of vocal characteristics of the Fulvetta species 

K 值/P 值 K value/P value 鸣声特征 
Acoustic 

characteristics 
最高频率 

Maximum frequency 
最低频率 

Minimum frequency
峰频率 

Peak frequency 
持续时间 
Delta time 

频率宽度 
Delta frequency 

平均熵 
Average entropy

鸣唱 Songs 1.27/0.001 1.20/0.001 1.68/0.001 1.8/0.001 0.31/0.001 0.48/0.001 

鸣叫 Calls 1.37/0.001 0.25/0.001 0.60/0.001 0.49/0.001 1.17/0.001 0.40/0.001 

 

 
 

图 5  基于鸣声特征的褐鹛属鸟类聚类与褐鹛属鸟类系统发育关系对比图 

Fig. 5  Phylogenetic relationship of Fulvetta and cluster dendrogram of seven species of  

Fulvetta based on acoustic characteristics comparison chart 

a. 基于鸣声特征构建的 7 种褐鹛聚类图；b. 基于 ND2、Cyt b、RAG1、COI 4 个基因序列采用最大似然法构建的 7 种褐鹛的系统发育树。 

a. Cluster dendrogram of seven species of Fulvetta based on acoustic characteristics; b. Phylogenetic trees of seven species of Fulvetta based on 

the four gene sequences of ND2, Cyt b, RAG1 and COI were constructed by maximum likelihood method. 
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3  讨论 

鸟类的鸣声特征会受鸣管和体型的影响

（McCracken et al. 1997），体型较大的个体有

更大的发声器官，能够产生更低频率的声音

（Bertellis et al. 2002）。本研究褐鹛属鸟类的

鸣声频率范围在 1 997 ~ 10 619 Hz，与褐鹛属

鸟类体型大小相近的火尾绿鹛（Myzornis 

pyrrhoura）鸣声频率范围 4 500 ~ 8 900 Hz（邓

梦先等 2021）相近，而噪鹛科（Leiothrichidae）

鸟类比褐鹛、绿鹛体型更大，如灰胸薮鹛

（Liocichla omeiensis，杨承忠等 2009）、橙翅

噪鹛（Trochalopteron elliotii，刘如笋 1997）

的鸣声频率 1 200 ~ 4 000 Hz，频率更低，符合

一般规律。声音适应假说认为，鸟类将演化出

适合其栖息地特征的声音特征，以增强鸣声的

有效传播，林下灌丛鸟类发出的鸣声频率比生

活在开阔环境中的更低（Wiley et al. 1978），褐

鹛属的鸟类相比于灰腹地莺（Tesia cyaniventer）

的生活环境更加开阔，灰腹地莺偏好密闭度高

且潮湿的林下环境，其鸣唱的最高频率为

4 227 Hz（冯莹莹等 2021），明显低于褐鹛鸣

唱的最高频率（棕头雀鹛 4 223 Hz ~ 中华雀鹛

6 592 Hz，见附录 1）。 

联络鸣叫用于个体、亲子和配偶间的识别

和联络（Ribot et al. 2013）。从语图上看，褐

头雀鹛和玉山雀鹛的联络鸣叫较相似，都呈对

勾状，是单音节重复；褐头雀鹛和灰头雀鹛的

呼唤鸣叫也比较相似，鸣叫特征的马氏距离在

这三个种间也较小，这与三个物种的亲缘关系

较近有关系，它们曾为同一个物种的不同亚种

（郑作新 1987）。报警鸣叫能传递捕食者的大

小及位置信息，一般频率较高且持续时间较长

（Marler 1955），本研究中 7 种褐鹛的报警鸣

叫最高频率（8 705 Hz），同样高于联络鸣叫

（7 745 Hz）、呼唤鸣叫（7 685 Hz）和觅食鸣

叫（7 813 Hz）的频率。研究发现频率较高可

能是为了迷惑入侵者，因为高频声音能从树皮、

树叶等物体上发生反射，这会导致入侵者无法

获取目标个体的准确位置（Slabbekoorn et al. 

2002）。 

曲目大小和声谱结构是鸟类鸣声比较研究

的基础，常被用来比较物种间鸣唱的相似性和

差异性（Catchpole et al. 2008）。许多研究认为，

鸟类鸣唱曲目的多样性是性选择的结果

（Howard 1974），而在鸣禽中鸣唱曲目较少的

鸟类，性选择可能是基于鸣唱的声学特征，而

不是曲目的多样性。在对栗胁林莺（Dendroica 

pensylvanica）的鸣声研究中发现，较高的峰频

率和较长的句子更能吸引雌性，这可能是衡量

该物种雄性质量的指标（Byers 2007）。本研

究中，棕头雀鹛的鸣唱最为单一，仅有 1 种鸣

唱型；路氏雀鹛有 8 种鸣唱型，且都有明显的

谐波；中华雀鹛、灰头雀鹛和玉山雀鹛均有 6

种鸣唱型；褐头雀鹛和白眉雀鹛的鸣唱型分别

为 5 种和 4 种。根据鸣唱曲目的多少，鸣禽可

以分为“多才多艺型”和“非多才多艺型”，

前者的鸣唱通常是连续多变的，音节也较为复

杂，后者的鸣唱是不连续且简单的，多为重复

音节且句子间具有明显时间间隔（雷富民等 

2004）。我们的记录中同一只个体的鸣唱曲目

通常由 1 或 2 种鸣唱型组成，且多为单调重复，

句子间时间间隔明显，所以 7 种褐鹛属于“非

多才多艺型”。 

鸟类的鸣声特征往往与物种间的遗传差异

相关（McCracken et al. 1997，Päckert et al. 

2003）。在亲缘关系较近的物种中研究鸣声的

差异，有助于对动物声通讯进化的理解（Wilkins 

et al. 2013）。许多研究表明，声信号的变化与

系统发育关系平行（Ord et al. 2006）。对 14

种鹭科鸟类的鸣声系统发育研究表明，最具有

系统发育信号的鸣声特征是音节数、音节结构、

基本频率等，因为这些特征受自身发声器官和

个体行为的影响较大，而频率范围和峰频率受

生境特征的影响较大（McCracken et al. 1997）。

对 71 种鸣禽和 66 种非鸣禽鸣声系统发育信号

的研究表明，尽管鸣唱受到后天学习的影响很

强，但是相比于鸣叫，鸟类的鸣唱还是比鸣叫
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具有更强的系统发育信号，并且亲缘关系越近

的物种鸣声特征越相似，特别是在雀形目鸟类

中（Arató et al. 2021）。本研究中，7 种褐鹛的

鸣唱特征同样比鸣叫具有更强的统发育信号，

表明这 7 种褐鹛的鸣唱特征受到较强的系统发

育约束，亲缘关系越近的物种鸣唱特征越相似。

从系统进化角度来看，鸣叫更多保留了祖先特

征，更加保守，但是鸣唱和性选择有关，受到

更大的进化压力，因此进化速率比鸣叫更快、

有物种特异性、具有更强的系统发育信号

（Takahasi et al. 2006，Byers 2007，Arató et al. 

2021）。根据以上研究，我们认为在使用鸣声

特征构建物种相互关系的研究中，鸣叫特征更

加保守，更加适合用于种上阶元的系统关系研

究，鸣唱则更适合用于种间关系构建。 

在褐鹛属的分子系统发育树上（图 5b），

棕头雀鹛单独位于一个支系，中华雀鹛、路氏

雀鹛和白眉雀鹛位于同一支系，褐头雀鹛、灰

头雀鹛和玉山雀鹛位于同一支系（Cai et al. 

2019）。基于鸣声特征的聚类结果与之大体一

致，比如棕头雀鹛位于最外支，灰头雀鹛和褐

头雀鹛、中华雀鹛和路氏雀鹛均为姐妹种关系。

但是，鸣声聚类树上白眉雀鹛和玉山雀鹛的位

置关系发生了变化，白眉雀鹛并未和中华雀鹛、

路氏雀鹛聚在一起，玉山雀鹛也和灰头雀鹛、

褐头雀鹛分开，表明白眉雀鹛和玉山雀鹛在物

种关系构建中遗传学和行为学特征出现不一

致，这可能与它们的生态适应或者性选择作用

有关。 
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