
收稿日期：2010-03-29；接受日期：2010-07-28 
基金项目：2009 年度教育部新世纪优秀人才支持计划（NCET-10-0111）资助 

*通讯作者(Corresponding author)，E-mail: liangw@hainan.net 
第一作者简介：杨灿朝(1981－)，男，博士后，主要从事鸟类生态学研究 

 

动  物  学  研  究  2010，Oct. 31(5)：555−560                                     CN 53-1040/Q  ISSN 0254-5853 

Zoological Research                                                           DOI：10.3724/SP.J.1141.2010.05555 

小杜鹃对强脚树莺的巢寄生及其卵色模拟 

杨灿朝1, 2，蔡  燕1，梁  伟1, *

(1. 海南师范大学 生命科学学院，海口  571158；2. 中山大学 生命科学学院，广州  510275) 

摘要：于 1999—2009 年的鸟类繁殖季(4—8 月)对贵州宽阔水自然保护区内的强脚树莺(Cettia fortipes)的繁殖

进行监测，并采用光纤光谱仪，通过主成分分析、反射光谱、罗宾逊投射等方法对强脚树莺的卵色与小杜鹃(Cuculus 
poliocephalus)对其寄生的卵色模拟程度进行分析。研究结果表明，强脚树莺的繁殖成效在不同年份间均无显著差

异，但其巢被捕食率和巢被寄生率都较高，分别为 49.26%和 9.18%。通过反射光谱分析，表明小杜鹃卵在色调和

色度上高度模拟强脚树莺的卵，但其亮度高于宿主卵，而且在人眼无法探测的紫外光部分存在差异。 
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Brood parasitism and egg mimicry on Brownish-flanked Bush 
Warbler (Cettia fortipes) by Lesser Cuckoo (Cuculus poliocephalus) 

YANG Can-Chao1,2, CAI Yan1, LIANG Wei1, *

(1. College of Life Sciences, Hainan Normal University, Haikou  571158, China;  
2. School of Life Sciences, Sun Yat-sen University, Guangzhou  510275, China) 

Abstract: Nest fate of Brownish-flanked Bush Warbler (Cettia fortipes) was conducted in breeding seasons from 
1999 to 2009 in Kuankuoshui Natural Reserve, Guizhou province. Predation rate, parasitism rate, hatching success, 
nesting success and reproductive success were surveyed and egg color was quantified using spectrophotometer. Principal 
component analysis, reflectance spectrum and Robinson Project were used to analyze the egg color of bush warbler and 
egg mimicry of Lesser Cuckoo (Cuculus poliocephalus) in parasitized nests. Our results indicated that the 
Brownish-flanked Bush Warbler suffered from high predation rate and relatively high parasitism rate of 49.26% and 
9.18%, respectively. Reflectance analysis showed that the hue and chroma of Lesser Cuckoo eggs were highly mimetic 
but the egg brightness and ultraviolet reflectance were different from the bush warbler. 

Key words: Spectrophotometer; Brood parasitism; Egg mimicry; Parasitism rate; Breeding success; Brownish- 
flanked Bush Warbler (Cettia fortipes); Lesser Cuckoo (Cuculus poliocephalus) 

杜鹃(Cuculus)产模拟寄生卵于寄主巢中，是因

为在长期的共进化过程中寄主进化出高度的卵识

别能力(Davies, 2000; Yang et al, 2010)。但是，巢寄

生研究领域在国际上却长期存在一个似是而非的

疑问，即有的寄主接受非模拟寄生卵；而有些被模

拟寄生卵寄生的寄主却不具高度的卵识别能力。针

对前者，Cherry & Bennett (2001)通过对非洲杜鹃和

寄主卵色的光谱分析发现在人眼看来非模拟的杜

鹃卵其实在紫外光上高度模拟寄主卵，在一定程度

上解释了疑问，然而，对于后者一直没有很好的解

释。强脚树莺(Cettia fortipes)产棕红色的卵，而小杜

鹃(C. poliocephalus)在其巢中所产的寄生卵也为棕

红色，其颜色在人眼看来非常相似，没有明显差异

(Jiang et al, 2006)。在日本，小杜鹃寄生日本树莺

(Cettia diphone)，两者的卵色也均为棕红色。然而，

被模拟卵寄生的日本树莺却不具高度卵识别能力
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(Higuchi, 1998)，我们的初步研究也发现强脚树莺也

不具备高度的卵识别能力。虽然小杜鹃所产的卵被

认为是高度模拟的，但这都是建立在人类视觉的基

础上的，并通过语言来进行描述，并没有对鸟类的

卵色进行量化。如果以人类自定的标准来对颜色进

行分类，可能会导致偏差，甚至错误的结论(Bennett 
et al, 1994)，因为只有鸟类本身才是颜色信号的接

收者(Endler, 1978, 1990)。绝大部分在日间活动的鸟

类，其眼睛的圆锥细胞中至少存在 4 种感光色素

(Bowmaker et al, 1997)，而且其对光谱最敏感的峰

值处于紫外光区域，而这段区域对于人类来说是无

法探测的(Chen et al, 1984)。所以，即使人类和鸟类

一样能看到波长 400—700 nm 的光谱范围，但绝大

多数鸟类只能探测到 400 nm 以下的紫外光部分

(Cuthill et al, 2000)。因此，许多在人眼看来是同样

的颜色，实际上对于鸟类来说并不一定如此，反之

亦然(Yang et al, 2009)。我们通过多年的研究，调查

了小杜鹃对强脚树莺的巢寄生情况及其寄生率，并

通过光纤光谱仪首次对小杜鹃与其寄主强脚树莺

的卵色进行量化，分析杜鹃卵对宿主的模拟程度，

探讨小杜鹃与强脚树莺在卵色上的共进化情况。 

1  研究地区 

贵州宽阔水自然保护区位于贵州绥阳县北部，

东与正安县相邻，西与桐梓县接壤，为三县交界地

区。总面积 26 231 ha，地理位置为 28º06'25''—
28º19'25'' N，107°02'23''—107°14'09'' E。海拔在

650—1 762 m 之间，其中最高峰为海拔 1 762 m 的

太阳山。森林覆盖率 80%，植被为以亮叶水青冈

(Fagus lucida)林为主的原生性常绿落叶阔叶林，以

及亚热带常绿阔叶林和常绿落叶阔叶混交林。该保

护区位于大娄山东南侧，受西南季风和东南季风的

影响，年平均气温 11.7—15.2℃，年平均相对湿度

超过 82%，年降水量介于 1 300—1 350 mm 之间，

集中于 4—10 月，占年降水量的 80%以上(Yu et al, 
2004)。 

2  研究方法 

2.1  鸟巢监测 
于 1999—2009 年的鸟类繁殖季(4—8 月)，作者

对强脚树莺的巢进行系统搜索，搜索范围涵盖宽阔

水自然保护区各种生境类型，包括原生林、次生林、

灌木林、竹林、茶地、茅草地、土坎和居民点等。

用德国卡尔蔡司(10×42 BT)双目望远镜观察强脚

树莺的繁殖行为，对繁殖个体进行针对性追踪，以

定位其巢址。对每个发现的树莺巢，记录其筑巢时

间、产卵时间、窝卵数、卵色、孵卵时间、巢寄生

情况、杜鹃雏鸟生长情况和繁殖结果等资料。当巢

被发现时处于孵卵阶段，用悬浮测验(floating test)
推测产卵期(Hays & Lecroy, 1971)。用电子游标卡尺

测量强脚树莺和杜鹃卵的长和宽(最小刻度 0.01 
mm)，用电子秤为卵称重(精确到 0.01 g)，卵容量的

计算利用公式[0.51×卵长×(卵宽2)](Hoyt, 1979)。
对发现的被寄生巢，将杜鹃卵和树莺卵放在统一的

灰色板上，用佳能数码相机 (Canon EOS 500D)对其

进行拍照。根据鸟巢的繁殖结果，计算其(1)被寄生

率（parasitism rate）；(2)被捕食率(predation rate)；
(3)孵化成效(hatching success)：孵化的卵占所有卵

的比例；(4)繁殖成效(reproductive success)：每窝平

均出飞的雏鸟数；(5)出飞成效(fledging success)：成

功出飞的巢中平均出飞的雏鸟数；(6)营巢成效

(nesting success)：繁殖成功巢占所有巢的比例，每

窝至少有 1 只雏鸟出飞的巢为成功巢(Pribil, 1998)。 
2.2  卵色的测量与数据处理 

用荷兰 Avantes 公司生产的 Avaspec-2048 
USB2 型光纤光谱仪对卵色进行测量，配套一个

Avalight-Hal-S 卤 钨 灯 光 源 ， 反 射 探 头

(FCR-7UV200-2-ME)和一个探头固定器(RPH-1)。
可测量的波长范围 200—1 000 nm，测量间隔为

0.594 nm。用探头固定器将反射探头固定以相对鸟

卵表面 90°和距离鸟卵 5 mm 的位置进行反射光谱

的测量，曝光时间(integration time)设置为 100 ms。
用聚四氟乙烯材料制成的白色漫射板(WS-2)来对

测量进行标准化，它能反射所有波长范围的 98%的

光线。在测量反射光谱时，每枚鸟卵根据其长径从

尖端到钝端被划分为 5 个区域，每个区域随机取测

量点 3 个(Yang et al, 2009)。用 Ava-Soft7.0 分析卵

色反射光谱数据，所提取的光谱范围为 300—700 
nm，其中包括紫外光部分(300—400 nm)、蓝色光

部分(400—475 nm)、绿色光部分(475—550 nm)、黄

色光部分(550—625 nm)和红色光部分(625—700 
nm)。描述颜色的反射光谱，研究光谱反射或形状

的区别，用主成分分析 (Principal Components 
Analysis)来处理数据(Cuthill et al, 1999; Cherry & 
Bennett, 2001)。利用主成分分析对反射光谱数据进

行减维，此方法能将大量的相关性变量减少至少量
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而具代表性的正交变量 (Bennett et al, 1997; 
Langmore & Bennett, 1999)。第一主成分(PC1)能描

述平均反射变量，特别是非彩色亮度(Cuthill et al, 
1999; Hunt et al, 1998)。因为光谱间变量的绝大部分

由此亮度变量组成，第一主成分通常解释了自然光

谱中超过 90%的总变量，第二和第三主成分(PC2
和 PC3)代表了光谱形状的变量，所以分别跟色调和

饱和度有间接相关(Endler & Théry, 1996; Grill & 
Rush, 2000)。卵色的分布模式用 Endler & Paul (2005)
的罗宾逊投射(Robinson Project)方法，并通 Matlab 
7.0 (MathWorks, Inc.)来实现，它将颜色的分布投射

在以鸟类四种视锥细胞 U、S、M、L 敏感度为基础

的四面体上，模拟从鸟类的视觉角度来看颜色，能

客观分析和比较颜色的分布模式。U、S、M 和 L
分别代表对紫外光、短波光、中波光和长波光的视

锥细胞敏感度。统计检验在 SPSS 13.0 上进行，用

单样本 K-S 检验(one-sample Kolmogorov -Smirnov 
test)来分析数据的正态性。当数据的正态性条件满

足时，用 t-测验(t-test)或方差分析(one-way ANOVA)
来对均值间进行比较；若不服从于正态分布，则采

用非参数 检验，即 Mann-Whitney U test 和

Kruskal-Wallis test。当统计结果为 P<0.05 时，认为

差异显著；P<0.01 认为差异极显著；P>0.05 则差异

不显著。除非特别说明，给出均值为 Mean±SD。

所有检验均为双尾(2-tailed)。 

3  结  果 

3.1  繁殖结果与巢寄生 
共找到强脚树莺巢 85 个，其中 76.81%筑于茶

地，7.25%筑于竹林，7.25%筑于灌木，2.90%筑于

茅草，5.80%筑于其他草本植物。巢高度为(0.88±
0.38) m (n=82)。巢为侧面开口，由枯草叶编织，内

垫鸡毛，巢宽(8.50±1.50) cm，巢深(11.00±1.41) 
cm，巢杯宽(4.76±0.81) cm，巢杯深(5.93±1.57 )cm 
(n=33)。卵为棕红色，重(1.45±0.13) g。体积(1.49
±0.09) cm3 (n=37)。 

小杜鹃的寄生卵也为棕红色，但明显比强脚树

莺的卵大(表 1)，重(2.59±0.320 g，体积(2.60±0.02) 
cm3 (n=2)。强脚树莺的窝卵数为(3.58±0.66)个
(n=65)，为了避免假重复，对其繁殖结果的统计去 

表 1  强脚树莺和小杜鹃的卵大小和重量 
Tab. 1  Egg measurement of Brownish-flanked Bush Warbler and Lesser Cuckoo 

 卵重 Mass (g) 卵长 Length (cm) 卵宽 Width (cm) 卵体积Volume (cm3) n 

强脚树莺 Bush Warbler 1.45±0.13 16.94±0.57 13.13±0.29 1.49±0.09 37 

小杜鹃 Lesser Cuckoo 2.59±0.32 22.05±0.49 15.22±0.23 2.60±0.02 2 

 
除了样本量小于 15 的年份，结果如表 2，强脚树莺

被捕食率和被寄生率较高，分别为49.26%和9.18%，

不同年间无显著差异(χ2=0.77, df=3, P=0.96; χ2=0.85, 
df=3, P=0.84)。据观察啮齿类是主要捕食者之一，

包括食卵的鼠类和侵占鸟巢的巢鼠类，其中巢鼠

(Micromys minutus)侵占鸟巢做为自己的繁殖场所，

被侵占的鸟巢包括刚筑好的巢、产卵期和孵卵期的

巢。强脚树莺的孵化成效和营巢成效分别为 47.54%
和 30.20%，不同年间无显著差异(χ2=0.95 df=3, 
P=0.81; χ2=0.22, df=3, P=0.98)。繁殖成效和出飞成  

表 2  强脚树莺的繁殖参数统计 
Tab. 2  Parameters of nest fate in Brownish-flanked Bush Warbler 

 年份 Years 平均 显著度 

 1999 2005 2008 2009 Average Sig. 

被捕食率 (%) Predation rate 54.55 47.06 42.11 53.33 49.26 0.86 

小杜鹃寄生率 (%) Parasitism rate 13.64 5.88 10.53 6.67 9.18 0.84 

孵化成效 (%) Hatching success 50.77 50.82 37.21 51.35 47.54 0.81 

营巢成效 (%) Nesting success 27.27 35.29 31.58 26.67 3 0.20 0.98 

繁殖成效 Reproductive success 1.50±1.60 1.82±1.81 1.07±1.39 1.58±1.68 1.50±1.61 0.62 

出飞成效 Fledging success 3.00±0.63 3.50±0.55 2.50±1.39 3.25±0.50 3.10±0.64 0.09 

n 22 17 19 15 73 (总计 Total)  
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效分别为(1.50±1.61)和(3.10±0.64)，不同年间无显

著差异 (F(3,62)=0.59, P=0.62; F(3,16)=2.59, P=0.09, 
ANOVA。 
3.2  卵色光谱分析 

对强脚树莺卵色的主成分分析表明，前三个主

成分总共解释了卵色 99.84%的光谱变量(图 1)，其

中第一主成分(PC1)解释了 91.33%，它的曲线是平

缓的，代表了卵的亮度；第二主成分(PC2)和第三主

成分(PC3)占总变量的 8.52%，其中 PC2 的曲线是

曲折的，它代表了卵色的色调；PC3 则代表卵色的

饱和度(色度)。罗宾逊投射(Robinson Project)表明，

强脚树莺的卵色分布集中靠近长波光部分，离散程

度低。通过箱丝图比较标准化的色调、色度和亮度，

可以看出色度在这三种参数中的变异最大，亮度变

异最小，但有一个异数点(图 2)。小杜鹃寄生强脚树

莺的卵色在可见光上高度模拟，其反射光谱的波形

与寄主卵非常相似(图 3)。在紫外光部分，两者的波

形也很相似(图 4)，但在靠近 300 nm 处存在明显差

异。 

4  讨  论 

4.1  繁殖成效与卵色变异 
强脚树莺大部分巢集中在人工种植的茶园

(76.81%)，茶地生境单一，可能会招致集中性的被

捕食和寄生。杜鹃在寄生过程中需要对处于繁殖阶 

 
图 1  强脚树莺卵色前三个主成分的协同系数 

Fig. 1  Principal component coefficient of PC1, PC2 and 
PC3 in the egg color of Brownish-flanked Bush  
Warbler 

 
图 2  强脚树莺卵色各颜色参数的标准化百分比 
Fig. 2  Standardized percentages of the egg color 

parameters in Brownish-flanked Bush Warbler 
*各颜色参数用 Matlab 7.0 进行计算, 亮度为标准化非彩色亮度, 纵坐标

表示各枚卵色在颜色参数上占总卵色的百分比(Egg color was measured 
by using Matlab 7.0, normalized brilliance was analyzed as a measure of 
achromatic brightness, y-axis represent the percentage of each egg’s color 
parameters on total eggs)。 

段的宿主进行暗中监视，宿主生境中的乔木等可以

为杜鹃提供居高临下的监视点(Davies, 2000)。在我

们的研究点，茶园面积虽大，但由许多斑块组成，

有杉树坐落其中并有电线杆和电线贯穿茶园上方，

为杜鹃提供了绝佳的监视点。据观察，经常有杜鹃

雌鸟长时间停留在茶园中的杉树、电线杆或电线上

“盯守”茶园，再者，这些监视点也可能有利于空

中捕食者监视猎物，茶地的单一生境和理想的监视

点可能是造成其被捕食率和被寄生率高的主要原

因之一。较高的被捕食率和被寄生率导致强脚树莺

的营巢成效和繁殖成效较低，但其孵化成效相对较

高，这表明在雏鸟期也有相当一部分巢被捕食。 
强脚树莺卵在标准化非彩色亮度上变异较小，

但存在异数点(图 2)，这是由于强脚树莺卵壳颜色，

偶尔会有色素明显变浅的情况，这往往出现在一窝

卵的最后一枚卵，色素沉着变少使得卵色的亮度大

大增高，这通过异数点表现出来。鸟类产到最后一

枚卵的时候，由于腺体分泌的色素可能已耗尽(Nice, 
1937; Lowther, 1988)，所以颜色变浅。Verbeek(1990)
认为这是对捕食的适应，而 Hockey (1982)则认为鸟

巢中拥有不同颜色的卵能提高其隐蔽度，因为相比

颜色很一致的一窝卵，前者更加难以被发现。Lloyd 
et al (2000)通过观察发现，色差异较大的巢似乎比

较容易存活，然而，通过实验操作使得鸟巢卵色变
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得不一致并不能降低其被捕食率 ( M a s o n  & 
Rothestein, 1987; Davies & Brooke, 1988)。有一个假

说认为，因为鸟巢中的卵在鸟类产卵期的时候经常

暴露在外，所以亲鸟需要投入更多的色素来隐藏其 

 
图 3  寄生巢中小杜鹃与寄主强脚树莺的卵色可见 

光反射光谱 
Fig. 3  Visible egg reflectance of Lesser Cuckoo and 

Brownish-flanked Bush Warbler from parasitized  
nests 

 
图 4  寄生巢中小杜鹃与寄主强脚树莺的卵色紫外 

光反射光谱 
Fig. 4  Ultraviolet egg reflectance of Lesser Cuckoo and 

Brownish-flanked Bush Warbler from parasitized  
nests 

卵，而到了鸟类产最后一枚卵后，通常就进入孵卵

期了，由于孵卵期亲鸟经常在巢中，卵很少暴露在

外，所以最后一枚卵的色素浓度就显得不重要了，

自然选择使得亲鸟将大部分的色素集中用于孵卵

前的那几枚卵(Ruxton et al, 2001)。虽然没有直接的

证据验证这个假说，但 Martin et al.(2000)的研究发

现，亲鸟较多的访巢会增加巢被捕食者发现的风

险，这个结果与之前的假说相悖。 
4.2  杜鹃的卵色模拟 

根据可见光反射光谱(图 3)，小杜鹃所产的寄生

卵反射曲线波形高度模拟强脚树莺的卵，也就是在

色调和色度上相似性高，但杜鹃卵的反射曲线高于

强脚树莺的卵，这表明其卵的亮度高于寄主卵。在

紫外光反射光谱上(图 4)，虽然小杜鹃卵和强脚树莺

大体上波形一致，但在靠近 300 nm 处小杜鹃与寄

主卵色的波形有明显不同。对于具有紫外感知视觉

系统的脊椎动物，高能量的短波光对其上皮细胞，

特别是视网膜组织具有光氧化效应 (Collier & 
Zigman, 1987)，对紫外波长的感知会导致视网膜光

聚焦的不足，这是由于短波光具有强烈的非彩色色

差和色散(Lythgoe, 1979)，所以，对紫外光敏感的

视觉系统带来相应的生理上的代价，相对于仅用人

类可见光的视觉系统，其受到的自然选择强度是不

一样的(Rick et al, 2006)，也就是说，紫外光对于那

些具有紫外感知能力的动物来说应该是具有重要

生物学意义的。Cherry & Bennett (2001)对非洲的红

胸杜鹃(Cuculus solitarius)和其众多寄主的卵色进

行光谱分析表明，在人眼看来与寄主卵并不匹配的

杜鹃卵，在紫外光部分跟寄主卵却是高度相似。

Honza et al (2007)发现寄主可以利用紫外光和绿色

光部分来识别自身卵和寄生卵。Avilés et al (2006)
通过研究和总结认为鸟卵的紫外光可能对鸟类的

卵色识别具有重要作用。综上所述，小杜鹃所产的

寄生卵虽然在可见光上高度模拟，但在紫外光上有

一定的差异，如果强脚树莺是利用紫外光来进行卵

色识别，那么小杜鹃对其卵色的模拟就未能达到高

度模拟的状态，这也就解释了为什么小杜鹃的寄主

树莺不具有高度的卵识别能力。值得做进一步的研

究工作，来测试寄主强脚树莺是否根据紫外光对卵

色进行识别。 
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