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摘要：为了消除巢寄生给自身繁殖带来的不利影响，许多宿主进化出反寄生策略来提高自身的适合度。

越来越多的研究表明，宿主的反寄生防御手段可能发生在其生活史周期的各个阶段。本文分别从巢、

卵和雏鸟三个阶段对宿主鸟类的反寄生策略进行综述，主要包括巢防御、卵识别、雏鸟识别和雏鸟出

飞阶段的防御策略及各阶段的主要研究方法，以期为深入研究鸟类的巢寄生行为提供参考。 
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Abstract: In order to mitigate the detrimental impacts of brood parasitism on their own reproduction, many 

hosts have evolved anti-parasitism strategies to enhance their fitness. Many studies have shown that the host’s 

antiparasitic defenses may occur at different stages of its life cycle. In this review, we discussed various host 

defenses against cuckoo parasitism at different stages of the breeding cycle, e.g., nest defense, egg recognition 

and egg rejection, nestling and fledgling discrimination, and then outlined basic research methods in host 

defense used for the field experiment. 
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巢寄生鸟类如大杜鹃（Cuculus canorus）
等，自身不营巢，而将卵产于宿主（host）鸟

类的巢中，由宿主代为孵卵和育雏，以转移亲

本照顾的成本（Davies 2000）。一旦被寄生，

宿主鸟类的卵或雏鸟会被提前孵出的寄生雏鸟

（排他性寄生者如大杜鹃）推出巢外或杀死

（Davies 2000）。因此巢寄生会造成宿主花费

了更多的时间和精力来养育无亲缘关系的寄生
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雏鸟，而自身却没有繁殖产出，这极大地降低

了宿主的繁殖成效（Soler 2014，Lyu et al. 

2021）。选择压力迫使宿主进化出防御策略来反

抗寄生性杜鹃的寄生。传统观念认为，宿主和

寄生性鸟类之间的军备竞赛被限制在繁殖周期

的卵阶段，因为很多宿主鸟类能够识别和拒绝

寄生卵，但却不能识别寄生的雏鸟（Rothstein 

1990，Davies 2000）。但是，现在人们普遍认

为宿主在繁殖周期的不同阶段（巢阶段、卵阶

段、雏鸟阶段及雏鸟出飞后阶段）都进化出了

防御策略（Davies 2011，Feeney et al. 2012，Soler 

2014，2017）。如在筑巢前宿主会评估生境中的

寄生风险，选择寄生风险低的巢址（Expósito- 

Granados et al. 2017）。在筑巢时，宿主也可通

过 建 隐 蔽 巢 以 降 低 被 杜 鹃 发 现 的 可 能

（Saunders et al. 2003，Muñoz et al. 2007）。而

且，宿主能够识别杜鹃，会驱赶和攻击靠近巢

的杜鹃（Davies et al. 2009，Li et al. 2015），宿

主的攻击甚至会导致杜鹃死亡（Molnár 1944，

Zhao et al. 2022）。另外，在卵和雏鸟阶段，宿

主也能够通过识别和拒绝成功寄生的外来卵和

雏鸟来抵御杜鹃寄生（Langmore et al. 2003，

Huo et al. 2018，Noh et al. 2018，Yi et al. 2020，

Attisano et al. 2021，Noh et al. 2021，Samaš et al. 

2021，Attisano et al. 2023，Liu et al. 2023a，Ye 

et al. 2023）。 

鸟类巢寄生的研究最早开始于欧洲

（Chance 1940，Davies et al. 1988）。除西班牙

分布有大斑凤头鹃（Clamator glandarius）
（Erritzøe et al. 2012）外，在欧洲的大部分区

域，大杜鹃是唯一的巢寄生者，同时也是研究

最深入的专性巢寄生鸟类之一，已记录到的大

杜鹃宿主多达 276 种（Mann 2017）。相比较之

下，中国是亚洲乃至世界上寄生性杜鹃种类最

丰富的国家之一，寄生性杜鹃多达 17 种（郑光

美 2023），但仅有 11 种杜鹃被记录到在 55 种

宿主巢中寄生繁殖（Yang et al. 2012）。近些年

来，鸟类巢寄生行为的研究在国内逐渐受到重

视（Røskaft et al. 2012，Yu et al. 2016，Liu et al. 

2020，Wang et al. 2021，Ma et al. 2022，Wang 

et al. 2022）。新的杜鹃宿主种类不断被国内学

者发现（马雯等 2012，Deng 2013，胡运彪等 

2013a，b，霍娟等 2014，粟通萍等 2014，邵

玲等 2016，王鹏程等 2016，粟通萍等 2017，

张瑜晗等 2021，柳希竹等 2022），为今后研究

宿主对巢寄生的进化响应积累了基础资料。但

总体而言，中国大多数杜鹃物种的繁殖生物学

以及宿主利用的基础资料仍非常稀缺（Payne 

2005）。另外，中国的多杜鹃寄生系统也与欧洲

的单杜鹃寄生系统有很大不同。例如，在欧洲，

洞巢鸟类欧亚大山雀（Parus major）不具备对

杜鹃卵等外来卵的识别能力，曾一度被认为是

不适合杜鹃寄生的宿主（Davies et al. 1989），

而在中国，除了大山雀（P. minor）和绿背山雀

（P. monticolus）具备很强的卵识别能力外，杂

色山雀（Sittiparus varius）、褐头山雀（Poecile 
montanus）、煤山雀（Periparus ater）和沼泽山

雀（Poecile palustris）也具有一定的卵识别能

力，表明它们与杜鹃存在过协同进化关系

（Liang et al. 2016，Liu et al. 2019，2020）。在

欧洲，家燕（Hirundo rustica）能够识别大杜鹃

和雀鹰（Accipiter nisus）标本，并表现出不同

等级的攻击强度（Liang et al. 2015）；而在中国，

家燕具备很强的卵识别能力，却很少攻击杜鹃

（Liang et al. 2013，2015）。因此，在我国多杜

鹃寄生系统中探讨宿主的反寄生适应行为，对

丰富和完善杜鹃与宿主的协同进化理论具有重

要意义。本文在综述鸟类巢寄生行为研究进展

的基础上，总结了每个阶段的主要野外实验方

法，以期为研究宿主鸟类的反巢寄生行为提供

思路。 

1  巢阶段的防御 

1.1  巢防御的优势 
相较于卵阶段和雏鸟阶段的防御，通过巢

防御阻止杜鹃接近自己的巢并寄生才是宿主最

有效的防御策略。因为杜鹃在产卵时常会叼走

1 或 2 枚宿主的卵，所以在卵阶段，即使宿主
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能够识别并拒绝掉寄生卵，也会遭受繁殖损失

（Chance 1940，Davies 2000，Wang et al. 

2020a）；而在雏鸟阶段，宿主就算能够识别和

拒绝喂养寄生的雏鸟（Langmore et al. 2003，

Sato et al. 2010，Tokue et al. 2010），可以避免

对寄生雏鸟投入过多精力，但也无法完全阻止

繁殖损失。 

1.2  宿主鸟类的巢防御策略 
阻止杜鹃接近巢是宿主最有效的反寄生策

略，可以避免被杜鹃寄生（Davies 2011，Feeney 

et al. 2012）。宿主鸟类的巢防御策略主要包含

以下 4 种。 

（1）增加对自身巢的关注时间，对靠近巢

的雌性杜鹃，利用聚扰（mobbing）、攻击和驱

赶等方式进行巢防御。而对应的，大杜鹃已经

进化出了在表型上模拟鹰类或隼类来吓走宿

主，减少被宿主攻击的可能性（Krüger 2007，

Welbergen et al. 2011，Thorogood et al. 2013，

Liang et al. 2015，Merondun et al . 2024）。因此，

这也反过来要求宿主鸟类能够更准确识别寄生

性杜鹃的成鸟，而不将其与猛禽鹰或隼类混淆，

才能避免错误的巢防御代价。 

研究表明，一些宿主已经进化出了识别大

杜鹃和雀鹰的能力（Li et al. 2015，Liang et al. 

2015，Yu et al. 2016，Ma et al. 2018a）。如 Liang 

等（2015）比较丹麦和中国两个国家的家燕对

大杜鹃成鸟的识别能力，发现丹麦的家燕能区

分大杜鹃和雀鹰，并对杜鹃进行猛烈攻击，而

在中国，家燕则对两者的行为反应差异不明显。

这表明在欧洲单杜鹃寄生系统中，家燕已经进

化出识别大杜鹃成鸟的能力，而在中国多杜鹃

寄生系统地区，家燕并不对大杜鹃进行攻击，

说明在中国家燕可能并不具备识别大杜鹃成鸟

的能力（Liang et al. 2015）。但 Liang 等（2015）

的研究是从家燕的行为表现上进行分析，而 Yu

等（2016）通过声音回放实验证明，中国的家

燕种群也能够区分大杜鹃和雀鹰。在回放雀鹰

的警戒声时，会吸引更多的家燕，且其反应更

强烈，在回放大杜鹃和山斑鸠（Streptopelia 

orientalis）的警戒声时，则反应明显减弱（Yu et 

al. 2016）。这说明家燕具备了区别寄生者和捕

食者的能力。类似的现象在东方大苇莺

（Acrocephalus orientalis）中也有发现，如 Ma

等（2018a）研究发现，东方大苇莺能够区别大

杜鹃和雀鹰，并表现出不同的攻击行为，它们

会对大杜鹃表现更多的猛烈暴动和攻击行为。

此外，黄腹鹪莺（Prinia flaviventris）在中国的

大陆地区和台湾地区均有分布，但大陆地区的

繁殖杜鹃种类达 10 种以上，而台湾地区仅北方

中杜鹃（Cuculus optatus）和大鹰鹃（Hierococcyx 
sparverioides）2 种繁殖（Yang et al. 2012），北

方中杜鹃在台湾地区更为常见。杜鹃寄生压力

不同，使得黄腹鹪莺的巢防御策略完全不同。

大陆地区的黄腹鹪莺宿主种群不能识别出大杜

鹃和北方中杜鹃的成鸟，而台湾地区的黄腹鹪

莺种群则能区别出这两种杜鹃，并表现出不同

程度的攻击行为（Yang et al. 2014a）。 

（2）将巢紧挨邻居巢，或者高密度集群筑

巢。集群营巢有利于宿主进行警戒和巢防御，

对于抵御杜鹃巢寄生非常重要。如集小群繁殖

的红巧织雀（Euplectes orix）被白眉金鹃

（Chrysococcyx caprius）寄生的可能性较低

（Lawes et al. 1996，Brown et al. 2007）。同样，

将巢建在邻居巢的旁边将遭受的寄生风险较低

（Lawson et al. 2021），也暗示合作巢防御或者

较高的宿主繁殖密度可能有助于抵御杜鹃寄

生。Ma 等（2018b）对东方大苇莺巢防御行为

研究表明，宿主对大杜鹃标本的攻击次数和一

定范围内邻居巢的数量显著正相关，且那些远

离邻居的孤立巢，更容易被大杜鹃寄生。而

Wang 等（2023）研究了东方苇莺对大杜鹃巢

防御的有效性，结果表明，当参与巢防御的宿

主数量少时，东方大苇莺几乎不能够阻止大杜

鹃进入其巢中产卵，许多受到攻击的大杜鹃仍

能够完成寄生过程而未受到伤害；但当宿主 3

只及以上时，东方大苇莺能够有效阻扰大杜鹃

入巢产卵，部分情况下甚至可导致大杜鹃死亡，

说明了宿主邻居之间的合作巢防御在抵抗大杜
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鹃寄生中可能十分重要。 

（3）利用巢结构减少寄生风险（例如狭窄

的巢通道入口）。当宿主与寄生者体型大小差异

较大时，洞巢可能会限制巢寄生者进入巢中产

卵（Davies 2000，Liang et al. 2013）。如 Rutila

等（2002）发现，大杜鹃寄生洞巢鸟类欧亚红

尾鸲（Phoenicurus phoenicurus）时，大杜鹃较

低的繁殖成功率主要和欧亚红尾鸲的洞巢结构

密切相关，洞巢较小的入口使得大杜鹃很难进

入其中产卵（大杜鹃的寄生卵经常被发现处于

巢杯外），而且大杜鹃的雏鸟很难推掉宿主的雏

鸟（46%的大杜鹃雏鸟无法排除所有宿主卵或

者雏鸟）。和宿主雏鸟同巢竞争的大杜鹃雏鸟，

常常会由于竞争失败，饿死在巢中（Rutila et al. 

2002）。同样，洞巢较小的入口也阻碍了大杜鹃

雏鸟的出飞。此外，闭口巢和织布鸟科长长的

巢管也有助于抵御杜鹃寄生（Davies 2000）。

Yang 等（2015a）认为，金腰燕（Hirundo daurica）
的闭口巢可能有助于抵御杜鹃寄生。 

（4）利用人类栖息地作为避难所避免巢寄

生。Liang 等（2013）发现，欧洲被寄生的家

燕巢通常是筑在房子外部，筑在房子内部的家

燕巢被杜鹃寄生的概率相对要低，表明家燕利

用人类居住环境作为掩护所，从而降低被杜鹃

寄生的风险。有研究表明，利用人居环境作为

庇护所，在人居环境中繁殖，在某些宿主中已

经进化成为了防御杜鹃寄生的重要手段（Liang 

et al. 2013，Møller et al. 2016）。如 Zhang 等

（2023）发现，洞巢鸟类北红尾鸲（P. auroreus）
会将巢筑在居民点附近甚至是室内，而建在室

外的巢被大杜鹃寄生的概率高于室内的巢；此

外，处于室外的北红尾鸲巢距离房屋的距离越

远，越容易被大杜鹃寄生。这说明，靠近人类

繁殖已成为北红尾鸲抵御杜鹃寄生的重要防御

策略（Yao et al. 2023）。 

1.3  巢防御行为的研究方法 
鸟类巢防御行为实验通常采用捕食者（如

雀鹰）、寄生者（如大杜鹃）及无害鸟类（如山

斑鸠）3 种标本（或 3D 模型）分别在孵卵期和

育雏期探究宿主的巢防御行为（Liang et al. 

2015，Ma et al. 2018a）。每种鸟类选取 2 只个

体的标本，实验操作时随机选择其中之一，以

避免假重复。实验时 3 种标本的顺序是随机的，

将选择的标本放置在距实验巢水平距离 0.5 ~ 

1.0 m 处，观察亲鸟的反应，并利用 DV 录像机

进行录像，每一次标本实验时间是从亲鸟回到

巢附近发现标本开始计时，时间为 5 min，如

果亲鸟对标本进行攻击，则实验立即结束，以

免损坏标本。每一种标本实验结束后间隔 1 h

以上进行另一种标本实验，以避免前一次标本

实验对后续实验的影响（carry-over effect）。数

据收集后分析宿主鸟类对 3 种鸟类标本的反应

是否存在差异。 

2  卵阶段的防御 

在宿主的防御手段中，识别和拒绝外来的

寄生卵是宿主防御杜鹃巢寄生的最普遍和最有

效的手段之一（Soler 2014，Ma et al. 2021）。

自从 Rothstein（1970）实验性地向孵卵早期的

宿主巢中添加 1 枚模型卵研究宿主的卵识别能

力以来，大量涉及鸟类卵识别能力的研究由此

展开（Liang et al. 2016，Zhang et al. 2019，Liu 

et al. 2020，Wang et al. 2020b，Yi et al. 2020，

Ye et al. 2023）。目前，使用实验卵测试宿主的

卵识能力实验已成为研究杜鹃与其宿主之间协

同进化关系的重要手段之一（Yang et al. 

2014b，Liu et al. 2020，Yi et al. 2020，Ma et al. 

2021，Ye et al. 2023）。例如，一些卵识别实验

研究表明，清巢行为可能是宿主卵拒绝行为的

前期行为适应，在一些物种中最终进化成为一

种防御杜鹃寄生的手段（Yang et al. 2015b，

Feng et al. 2019）。而宿主反寄生策略也存在行

为弹性，它们会根据寄生压力调整反寄生策略

（Liu et al. 2021，Zhang et al. 2021）。如在缺乏

杜鹃寄生的情况下，宿主对外来卵的拒绝率会

相应地降低，有些甚至丧失了卵识别能力

（Soler et al. 2012）。但也有一些宿主的卵识别

能力进化完成后，即便不再被杜鹃寄生还会保
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持很多年（Lahti 2006，Yang et al. 2015c，Zhou 

et al. 2024）。 

2.1  卵识别线索 
鸟类可能采用视觉线索（Samaš et al. 

2021）、触觉线索（Meshcheryagina et al. 2016，

Ye et al. 2023）和嗅觉线索（Golüke et al. 2016，

Leclaire et al. 2017）等来识别和拒绝外来卵。

大量的视觉线索研究表明，鸟类的卵特征，如

卵大小（Ye et al. 2023）、紫外光（Yang et al. 

2013）、卵形状（Hauber et al. 2021）、卵背景色

（Ye et al. 2022）、卵斑点（Liu et al. 2019，Wang 

et al. 2020b）等都可能成为宿主识别外来卵的

线索。如筑巢于土洞等黑暗环境中的栗头鹟莺

（Phylloscopus castaniceps），其巢的光照强度

接近 0 lx，视觉线索受到限制。在昏暗的光照

条件下，栗头鹟莺能够排斥 63.6%的翠金鹃

（Chrysococcyx maculatus）卵大小的模型卵，

却完全接受与自己卵大小相同的模型卵（Ye 

et al. 2023），说明卵大小在栗头鹟莺卵识别过

程中起到了非常重要的作用。Liu 等（2019）

的研究发现，当给无斑点的纯白色白腰文鸟

（Lonchura striata）卵涂上斑点后，大山雀对

有斑点的白腰文鸟卵的拒绝率显著降低，这表

明卵斑点在大山雀卵识别过程中起到非常重要

的作用。而 Ye 等（2022）对绿背山雀的研究

同样表明，卵斑点和卵的背景色在其卵识别过

程中起到非常重要的作用。 

2.2  卵识别机制 
在卵阶段，宿主鸟类识别和拒绝寄生卵的

机制主要包含以下 4 种：（1）根据寄生风险决

定是否拒绝卵。一些研究发现，当宿主看到杜

鹃在其巢边时，拒绝寄生卵的概率会显著增加

（Davies et al. 1988，Bártol et al. 2002，

Colombelli-Négrel et al. 2012，Thorogood et al. 

2016，Tryjanowski et al. 2021），甚至只要在宿

主的繁殖环境中仅仅人为展示杜鹃标本和播放

杜鹃叫声，就会导致某些宿主鸟类增加拒绝寄

生卵的行为（Zhang et al. 2022）。（2）产前否决

（onset of laying mechanism）。该策略表明“任

何早于我产卵前出现在我巢中的卵都不是我

的”（Davies 2000），因此，宿主鸟类会拒绝掉

在其产卵前出现在巢中的卵。如黄腹鹪莺会

100%拒绝掉早于其产卵前出现在巢中的卵

（Wang et al. 2015）。（3）以自己的卵为记忆模

板 进 行 识 别 ， 也 称 真 识 别 机 制 （ true 

recognition）。采用该策略进行卵拒绝的宿主能

够真正认识自己的卵，无论它们自己的卵是否

在巢中，它们都能拒绝掉巢中的外来卵（Yi et 

al. 2020，Ma et al. 2021，Liu et al. 2023a）。（4）

不一致识别（recognition by discordancy）。采用

该识别策略的宿主通过比较巢中自己的卵和寄

生卵的外观，将巢中与大多数卵不同的少数卵

认为是寄生卵而拒绝掉，即使少数卵是自己的，

也会被扔掉（Bán et al. 2013，Moskát et al. 2014，

Tosi-Germán et al. 2020）。鸟类的卵识别机制不

尽相同，在同一种鸟类中也可能在存在多种卵

识别机制（Yang et al. 2014b，Wang et al. 2015）。 

2.3  卵识别研究中的常用方法 
2.3.1  模型卵的制作与卵识别实验 
2.3.1.1  模型卵的制作方法  鸟类卵识别实验

通常会使用软陶泥制作而成的模型卵。模型卵

的制作方法如下：（1）确定模型卵的卵色。模

型卵的颜色可根据实验目的，结合研究对象的

卵色来确定。当有合适颜色的软陶泥时，可直

接制作。无合适的颜色时，需要将不同颜色的

软陶泥按照一定比例混合来调出符合要求的颜

色。（2）搓制模型卵。模拟寄生实验，模型卵

的大小通常为实验对象被寄生的杜鹃卵的大小

和重量。如果搓揉成的模型卵重量超过真卵，

可以在软陶泥的中间添加棉花或其他比重较轻

的材料来减少重量。（3）模型卵的定型。将搓

好的模型卵放在烤箱中烘烤或放在沸水中蒸煮

都可以使软陶泥定型，烤制时间和温度依不同

材质、不同大小的模型卵可能略有不同（谌希

等 2011）。 

2.3.1.2  卵识别实验   探究鸟类的卵识别能

力，通常会采用与所研究鸟类卵色差异明显的

模型卵（高度非模拟）和同种卵（高度模拟）
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对宿主进行测试。在孵卵早期的目标鸟类巢中

添加 1 枚模型卵（同种卵），在随后的第二天进

行检查，之后间隔 5 d 对实验巢进行再次检查。

若第 6 天实验卵仍在巢中、没有啄痕且亲鸟未

弃巢，则认为实验卵被接受，宿主无卵识别能

力；若实验卵有啄痕、破损或消失，则认为实

验卵被拒绝。6 d 内被捕食或人为破坏的巢则不

计入实验结果（Liang et al. 2016）。 

2.3.2  卵色的量化  光纤光谱仪使研究者可

以对鸟类的卵色进行量化和分析，测量的光波

范围包括人眼所不能探测的紫外光。对宿主鸟

类和杜鹃寄生卵的卵色进行测量，结合专门用

于颜色分析的软件和鸟类视觉模型系统可分析

寄生卵对宿主卵的模拟程度，以及宿主是否通

过减小卵色的窝内变异（intra-clutch variation）

和增加卵色的窝间变异（inter-clutch variation）

提高拒卵成功率，具体方法见杨灿朝等（2009）。

目前，研究表明紫外光可能是许多宿主鸟类识

别寄生卵的重要线索之一（Avilés et al. 2006，

Honza et al. 2008，Yang et al. 2013，Šulc et al. 

2016），而减小卵色的窝内变异和增加卵色的窝

间变异已成为很多宿主识别杜鹃模拟卵的重要

手段（Caves et al. 2021，Molina-Morales et al. 

2021）。 

3  雏鸟阶段的防御 

识别并拒绝寄生的雏鸟是宿主的重要反寄

生策略之一。相对来说，使用这种策略的宿主

鸟类较为少见（Langmore et al. 2003）。一种解

释认为，在雏鸟期，随着雏鸟的不断生长其外

部形态也在发生变化（Davies et al. 1988）。因

此，宿主亲鸟很难记住杜鹃雏鸟的外形特征

（Soler 2014）。此外，如果通过印记的方式获

取识别雏鸟的能力，一旦第一次繁殖的时候错

误地将杜鹃的雏鸟印记成自己的后代，那么会

导致宿主亲鸟在随后的所有繁殖努力中错误地

拒绝自己的雏鸟（Lawes et al. 2003，Lyu et al. 

2021）。但是，到目前为止关于雏鸟识别的报道

相对较少。 

3.1  宿主鸟类的雏鸟识别策略 
目前对于宿主鸟类的雏鸟识别策略有 4 种

主要假说：（1）仅基于雏鸟的绒羽、孵化顺序、

皮肤颜色、体型大小及乞食声等视觉、听觉和

气味特征识别雏鸟（Langmore et al. 2003，Yang 

et al. 2015a，Huo et al. 2018，Noh et al. 2018，

Attisano et al. 2021，Noh et al. 2021，Attisano 

et al. 2023，Liu et al. 2023b）。如 Noh 等（2018）

发现，沼泽噪刺莺（Gerygone magnirostris）能

够以刚孵化出来雏鸟的绒毛数量和分布为线索

来识别自己的雏鸟。Liu 等（2023b）发现，八

哥（Acridotheres cristatellus）能够以雏鸟的体

型大小来识别和拒绝外来雏鸟，其偏向于接受

体型较大的外来雏鸟，拒绝体型小的外来雏鸟。

（ 2 ） 亲 本 疲 劳 假 说 （ parental-fatigue 

hypothesis）。亲本可能会抛弃那些需要过多照

顾的雏鸟，来避免对未来繁殖潜力的过度消耗。

如果养育寄生雏鸟比宿主雏鸟需要更多的食

物，就会发生这种情况。一旦对寄生雏鸟的食

物供应水平大于未寄生巢亲本的正常范围，雏

鸟应发生遗弃。（3）时间限制假说（time-limit 

hypothesis）。由于巢寄生鸟类的体型更大，养

育寄生雏鸟所花费的时间可能更长。宿主父母

可以利用育雏期的时间长短作为线索来识别寄

生雏鸟（Grim 2007）。因此，一旦亲本照顾的

时间超过养育宿主自己雏鸟的时间，雏鸟就会

被亲本拒绝。（4）单只雏鸟假说（single-chick 

hypothesis）。许多巢寄生鸟类的雏鸟驱逐它们

养父母的后代，以独享养父母的亲本照顾。雏

鸟的丢失可能会被亲鸟（部分）认为具有较高

的捕食风险，或以此来确定其喂养的单只雏鸟

为寄生雏，因此，只有 1 只雏鸟的巢应该会被

亲鸟不成比例地拒绝（Grim 2007）。 

3.2  雏鸟识别的研究方法 
对雏鸟期的识别实验，类似对宿主卵识别

的实验方法，但出于保护和伦理考虑，雏鸟识

别实验所要求的样本量可以较小（如 n 在 3 ~ 6

只个体之间）。目前，关于宿主鸟类雏鸟识别能

力和识别线索的研究多以交叉育雏实验（cross- 
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fostering experiment）为主（Grim 2007，Yang et 

al. 2015a，Grim et al. 2016，Noh et al. 2018，

Attisano et al. 2021）。通过交叉育雏实验，研究

者常常能够判断出来宿主有无雏鸟识别能力

（Yang et al. 2015a，Huo et al. 2018）。如 Huo

等（2018）通过对山麻雀（Passer cinnamomeus）
实施交叉育雏实验表明，山麻雀具备了雏鸟识

别能力，且声音信号并不被其用于雏鸟识别，

因为刚孵化的外来雏鸟还不能发出乞食的叫

声。通过人为控制宿主抚育雏鸟的数量、类型

和外型特征，研究者能够得知宿主雏鸟识别的

线索（Langmore et al. 2003，Noh et al. 2018，

Attisano et al. 2021，Liu et al. 2023b）。Langmore

等（2003）将华丽细尾鹩莺（Malurus cyaneus）
的巢分成 3 组，组一巢中只有 1 只霍氏金鹃

（Chrysococcyx basalis）的雏鸟，组二巢中只

有 1 只金鹃（C. lucidus）的雏鸟，组三巢中只

有 1 只华丽细尾鹩莺雏鸟，结果发现在一定程

度上，宿主识别杜鹃仅仅是因为它们单独在巢

中。然而，其他线索同样很重要，因为尽管金

鹃在外形上和华丽细尾鹩莺的雏鸟外形更加相

似，而当巢中只有 1 只金鹃雏鸟时，宿主更容

易弃巢，初步表明华丽细尾鹩莺并不采用视觉

线索识别雏鸟。在野外对自然寄生巢进行长时

间的录像监控，对于发现宿主是否具备雏鸟识

别能力同样重要（Sato et al. 2010，Tokue et al. 

2010）。如通过对宿主的巢进行长期录像观察，

发现澳大利亚的两种噪刺莺已经进化出了辨别

棕胸金鹃（C. minutillus）雏鸟的能力，并在寄

生雏鸟孵化后立即将它们从巢中剔出（Sato et 

al. 2010，Tokue et al. 2010）。 

4  雏鸟出飞后阶段的防御 

对于很多晚成鸟来说，雏鸟离巢后，在很

长一段时间内仍需要亲鸟提供亲本照顾

（Grüebler et al. 2010，Cox et al. 2014，

Naef-Daenzer et al. 2016）。如果在雏鸟出飞后

的阶段，寄生雏鸟给予宿主足够高的适合度成

本，也将会促使宿主进化出雏鸟出飞后阶段的

防御手段。目前，关于寄生者与宿主在雏鸟出

飞后阶段的协同进化研究非常少（De Mársico 

et al. 2012，Soler et al. 2014，Arco et al. 2023）。

Soler 等（2014）对非排他性巢寄生者大斑凤头

鹃的雏鸟与其养父母喜鹊（Pica pica）之间的

关系进行了长达 5 年的观察研究，发现当巢中

只有大斑凤头鹃雏鸟时，养父母喜鹊对出飞后

的大斑凤头鹃雏鸟的照顾可以持续近 2 个月；

而当寄生巢中有喜鹊雏鸟存在时，在雏鸟离巢

后，喜鹊亲鸟将越来越不愿意喂养大斑凤头鹃

雏鸟。这表明，当宿主亲鸟被允许与自己的雏

鸟进行比较时，它们能够识别出飞后阶段的寄

生雏鸟（Soler et al. 2014，Arco et al. 2023）。

De Mársico 等（2012）发现，出飞后阶段的啸

声牛鹂（Molothrus rufoaxillaris）雏鸟在羽毛颜

色和乞讨的叫声上模拟其宿主栗翅牛鹂

（Agelaioides badius）的雏鸟，而紫辉牛鹂（M. 
bonariensis）出飞后的雏鸟却不模拟栗翅牛鹂

的雏鸟，这导致栗翅牛鹂亲鸟拒绝喂养出飞后

的紫辉牛鹂。这也表明，在雏鸟出飞后阶段，

寄生者和宿主之间确实存在协同进化。然而，

在鸟类巢寄生研究领域中，雏鸟出飞后阶段巢

寄生者与宿主之间的协同进化关系确实最容易

被忽视也较少被研究（De Mársico et al. 2017）。

或许随着新技术越来越多，在野外追踪出飞雏

鸟变得更加容易时，我们对雏鸟出飞后阶段宿

主防御策略的理解将进一步加深。 

5  研究展望 

鸟类巢寄生是研究协同进化（共进化）的

模式系统（Rothstein 1990）。选择压力迫使宿

主进化出防御手段来反抗寄生性杜鹃的寄生，

反过来，宿主的反寄生策略会促进杜鹃巢寄生

策略的进化。在两者之间“永无休止”的相互

适应性对抗中，仍有许多问题需要深入研究。

例如，宿主对寄生性杜鹃的成体、对外来寄生

卵和对外来雏鸟的识别是否具有遗传基础？其

中文化进化（cultural evolution）在宿主识别中

的作用如何？此外，寄生性杜鹃的卵色和雏鸟
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模拟的生理和遗传机制，尚需进一步明确。如

此，未来研究将试图回答类似“鸟类巢寄生这

一行为是如何进化的？”“为什么鸟类中仅有

1%的种类具有专性巢寄生行为？”等这样的

问题。 
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