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云南纳帕海越冬黑颈鹤日间行为模式与年龄和集群的关系 

王  凯1,2 , 杨晓君1,* , 赵健林3 , 余红忠3 , 闵  龙3 
(1. 中国科学院昆明动物研究所，云南 昆明  650223；2. 中国科学院研究生院，北京  100049； 

3. 云南省香格里拉县林业局 保护办， 云南 香格里拉  674400) 

摘要：2006年10月—2007年5月，在云南省西北部纳帕海，采用路线调查结合瞬时扫描行为取样法，对越冬

黑颈鹤(Grus nigricollis)种群的时间分配及其与年龄、集群和时间的关系进行了观察。结果说明，黑颈鹤越冬活动

主要是以觅食为主，占日间时间的(76.81±9.1)％。越冬期间黑颈鹤日间行为的节律性较为明显，具有适应高寒气

候的特点。集群形式对成鹤的行为有着显著影响，集群和家庭中活动的成鹤在觅食、警戒和争斗中存在显著差异

(F1,76= 0.27、0.77, U= 279, P= 0.001—0.000)。年龄是影响鹤群行为的因素之一。幼鹤相比成鹤有较多的觅食时间

和休息时间，警戒行为比例较低(F1,76= 0.04—2.59, U= 188—299, P= 0.006—0.000)，且不受集群形式的影响。随着

越冬期间的早、中、晚3个时期的环境变化，黑颈鹤的时间分配有显著变化(F2,36= 4.63—26.54, χ2
2= 5.29—13.68, P= 

0.0016—0.000)。不同越冬地的黑颈鹤行为存在差异。气候、食物资源和人为影响可能是造成这些差异的主要因素。 
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Relations of Daily Activity Patterns to Age and Flock of  
Wintering Black-necked Crane (Grus nigricollis)  

at Napa Lake, Shangri-La in Yunnan 
WANG Kai1, 2, YANG Xiao-jun1,*, ZHAO Jian-lin3, YU Hong-zhong3, MIN Long3 

(1. Kunming Institute of Zoology, the Chinese Academy of Sciences, Kunming Yunnan  650223, China; 2. Graduate University of the Chinese Academy of 
Sciences, Beijing 100049, China; 3. Protection Office of Shangri-La Forest Bureau of Yunnan Province, Shangri-La Yunnan  657000, China) 

Abstract: From October 2006 to May 2007, daily activity patterns and the relationship between time budget and   
age, wintering stage, flocking behavior of Black-necked Cranes were studied at Napa Lake Nature Reserve, Shangri-La 
of Yunnan Province. We compartmentalized the winter season into three stages based on the amount of change the 
Black-necked Crane habited on Napa Lake Nature Reserve.  The statistics from test results show significant differences 
among different stages in foraging, vigilance, preening, resting, locomotion, aggression, and flying (F2,36= 4.63–26.54, 
χ2

2= 5.29–13.68, P= 0.0016–0.000).  During the study period, Black-necked cranes devoted most of their daily activity 
time to foraging , which is about 76.81±9.1％.  The percent time spent foraging showed two peaks; one peaking in the 
middle morning and another higher peak during late afternoon.  The postponing of higher foraging peaks is a behavioral 
adjustment in response to the frigid weather of morning.  Adult Black-necked Cranes showed significant differences in 
foraging, vigilance and aggression between flocks and families（F1,76= 0.27, 0.77, U= 279, P= 0.001–0.000）, but there 
were no significant differences in juveniles（U=735–558, P=0.924–0.062）.  Adults foraging in flocks showed an 
advantage for having more foraging time and less vigilance than family-based units.  Juveniles spent more time in 
foraging and resting compared to adults, with less time in vigilance and aggression contrary.  There are differences with 
wintering behavior between various wintering areas.  We explain these activity changes as a consequence of a 
behavioral adaptation to the local environment changes, while climate and food resources are important factors that affect 
wintering behavior. 
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黑颈鹤（Grus nigricollis）为国家I级重点保护

动物。对黑颈鹤越冬行为的研究，始见于上世纪80
年代，而越冬期的时间分配研究在近几年才有报

道。Li & Ma（1992）在贵州草海第一次对越冬黑

颈鹤的时间分配和领域行为进行了研究和描述，说

明黑颈鹤在越冬期同样具有较强的领域性，并对集

群和领域的利益作了初步探讨；Kong et al（2008）
在云南昭通大山包对越冬黑颈鹤的时间分配及环

境因子对其影响进行了分析，尤其关注了温度对黑

颈鹤行为的影响；Canjue et al（2008）对在西藏越

冬的黑颈鹤行为分配也作了简单的报道。上述研究

表明东部（草海和大山包）和西部（西藏）越冬种

群的行为模式存在着一定的差别。虽然Zhao et al
（2008）对在云南纳帕海越冬黑颈鹤的行为模式和

取食栖息地进行了简单描述，但系统的时间分配和

相关行为生态学研究仍然没有开展。考虑到中部越

冬种群与东部和西部越冬种群相比，有相对较小的

种群数量（Li & Yang, 2005），了解黑颈鹤中部越冬

时间分配及其与环境的关系，是根据不同越冬种群

的特点制定相应保护管理对策的重要依据。 
集群是迁徙鸟类越冬时期的主要活动形式。对

灰鹤（Grus grus）的研究表明，越冬行为模式及其

变化是对其越冬地环境和气候的适应（Alonso & 
Alonso, 1993)。集群形式对灰鹤行为有着重要的影

响（Alonso et al, 2004)，不同年龄阶段的需求和经

验造成了其在行为上的差异（Aviles & Bednekoff, 
2007)。黑颈鹤作为唯一的高原鹤类，越冬期间有明

显的集群行为和不同的集群形式（Liu et al, 2008)，
对黑颈鹤适应越冬生活应该有积极的作用。

2005—2006年冬季，我们在云南纳帕海自然保护

区，对越冬黑颈鹤的日行为模式与年龄及集群的关

系进行了观察，并与东、西部越冬种群的观察结果

进行了对比分析，现将有关结果报道如下。 

1  研究地点及方法 

1.1  研究地区概况 
纳帕海自然保护区（东经99°37′—99°43′，北纬

27°49′—27°55′）位于云南省西北部的迪庆藏族自治

州香格里拉县西北部，距县城2.5 km，是一处典型

的山间盆地，地势平坦，海拔3 266 m。湖盆南北长

10 km，东西宽2.3—4.2 km （Mu, 2007)。保护区总

面积34.35 km2 （Zhao et al, 2008)，其中近1/2为草甸

和耕地，1/2为湿地。丰水期湖面面积31.5 km2，冬

季湖水大多沿山脚9个天然落水洞泄漏，大部分湖

体成为浅水沼泽，为黑颈鹤及其他一些水鸟的越冬

提供了一个良好的湿地生态环境（Li & Yang, 2005; 
Liu et al, 2006)。 
1.2  研究方法 
1.2.1  调查方法  调查时间从 2006 年 10 月 9 日起

至 2007 年 5 月 10 日止。种群数量采用定点观察法

统计。清晨在鹤离开夜栖地前（7:00—8:30)，利用

单筒望远镜（Nikon，25—56×）扫描记录每个夜栖

地黑颈鹤的种群数量。每周统计 1 次，特殊情况如

恶劣气候影响观察效果时，在本周内调整统计时

间。 
行为数据以样线法和瞬时扫描法（Martin & 

Bateson, 1986; Lehner, 1979）结合。样线环绕纳帕

海自然保护区一周，长 20.3  km。样线两边有效观

察范围最远 1  km，覆盖了黑颈鹤在纳帕海的主要活

动区域，为避免对保护区中间活动鹤的重复记录，

观察中以贯穿保护区中间的河流为界。根据日出、

日落以及鹤群飞离和返回夜栖地的时间，确定每日

的取样时间为 7:00—8:30 至 17:30—20:00。每两天

调查一次，遇大雪、大雨和大雾等影响观察的天气

时，向后顺延一天。以单筒望远镜（Nikon，25—56×）
观察记录样线两边黑颈鹤的集群大小、结构和行为

等。为保证各地点的不同时段均有记录，每个观察

日的起点和方向按顺序轮换。行为学观察采用瞬时

扫描法，对样线中观察到的鹤群连续进行 12 次扫

描，每次扫描均以顺时针方向逐一记录每个个体的

行为模式，取样时间为 30 s；当集群鹤数量大于 10
只，无法在 30  s 内完成观察记录时，采取分次统计，

每次以顺时针方向顺次取 10 只，扫描后再取 10 只

的方法，将每次记录时间控制在 30  s 内，达到取样

间隔时间的统一性。 
参照Li & Ma（1992, 2000）对黑颈鹤和Hiroyuki

（2004）对白鹤的行为分类标准，对黑颈鹤的越冬

行为类别按如下记录：1.警戒：包括扬头，扬头行

走；2.觅食：包括摄食、搜寻及处理食物；3.理羽：

包括啄理羽毛、涂脂； 4.行走：即平头行走；5.休
息：包括卧地、睡觉及缩头站立不动；6.鸣叫：争

斗性鸣叫、警戒性鸣叫；7.争斗：包括啄击、仪式

化威胁、打斗及驱赶行为、躲避攻击和逃遁；8.飞
行：包括转换觅食地的飞行及飞行巡视；9.其他行

为：包括饮水、起舞、洗浴等行为。 
黑颈鹤主要以集群和家庭两种形式活动。我们
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将以家庭为单位独立活动的鹤群定义为家庭鹤，实

际观察中有 2 只成鹤、2 只成鹤带幼鹤（1—2 只）

的家庭鹤结构；大于一个家庭组成共同活动的鹤群

为集群鹤。Li & Ma（1992）在草海的研究中分群

的尺度为个体间相距 200 m，但纳帕海保护区内鹤

群活动密度较大，群间的距离比较小。我们把群间

距离在 100 m 范围内活动的个体，划归为一个单独

活动群。 
根据越冬灰鹤领域家庭很少更换家庭领域

（Alonso et al, 2004）的结果，我们把具有同一组成

（两成一幼、两成两幼或成对成鹤）的家庭在一定

地域内长期（>3 个月）活动，并能观察到明显领域

行为的家庭定义为具有稳定领域的家庭鹤。 
1.2.2  数据分析  由于单个完整的样线记录中不

能保证全天各个时段都能有均衡的记录，我们以两

个样线行走方向相反的完整工作日为一周期。整个

越冬季中，共进行有效调查78天，有效周期39个，

共观察2 683个群体，13 533只次，统计行为162 396
次。数据处理时，以每个群体的行为时间分配作为

一个独立的数据样本，群体的行为时间分配以12次
扫描记录中各行为所占的比例计算，每一个周期的

行为时间分配，以该周期中各群体时间分配比例的

平均数计算。整个越冬期的时间分配，以各个周期

的平均数计算。我们以每周期中各个日时间段的平

均值来统计分析日节律的变化。 
所有数据分析均在SPSS for windows 11.0软件

中进行。通过Kolmogorov-Smimov检验行为数据是

否符合正态分布。对符合正态分布的数据者，用单

因素方差分析（One-way ANOVA）检验（方差齐性，

Homogeneity-of-variance检验）或T检验（T-test)；
不符正态分布的数据，采用Kruskal-Wallis H或

Mann-/Whitney U-test 的非参数检验（Alonso & 
Alonso, 1993; Siegel & Castellan, 1988)。 

2  结  果 

2.1  越冬时间和越冬时期的划分 

据观察记录，自 2006 年 10 月 17 日首批越冬

黑颈鹤迁飞到达纳帕海，至 2007 年 5 月 20 日最后

一只黑颈鹤北迁离开纳帕海为止，黑颈鹤越冬种群

在纳帕海共计停留 215 天。成鹤的数量呈现出越冬

早期和晚期较高的双峰型，幼鹤数量除早期的增长

和最后的减少之外，整个越冬季数量比较稳定(图
1)。 

 
图 1  2006/2007 年越冬时期纳帕海黑颈鹤种群的数量变化 
Fig. 1  Number of wintering Black-necked Cranes at Napa 

Lake , Yunnan, China in the winter of 2006/2007 

根据在夜栖地统计的越冬黑颈鹤数量变化，将

黑颈鹤在纳帕海越冬的季节分为 3 个时期： 
早期（10—11 月)：2006-10-19—2006-11-19。

黑颈鹤从繁殖地迁飞而来，鹤群数量迅速上升、达

到最大值（320 只)，之后随着部分鹤群向外迁飞，

鹤群数量下降，至一个稳定水平。 
中期（12—2 月)：2006-11-20—2007-02-30。此

时期为在纳帕海越冬黑颈鹤种群数量的稳定时期，

此时鹤群的数量保持在一个较平稳的水平，约为维

持在 260—280 只之间。 
晚期（3—4 月)：2007-03-01—2007-04-20。进

入春季后，天气渐暖，黑颈鹤越冬种群准备回迁至

繁殖地，在其他地方越冬的黑颈鹤再次在纳帕海聚

集，使纳帕海黑颈鹤的种群数量再次上升。迁飞期

到来之后，随着鹤群的迁离而导致鹤群数量的迅速

下降，到成鹤的 90％以上已经飞离为止。 
2.2  日间节律 

黑颈鹤日间的活动具有明显的节律性，觅食行

为在日间活动中呈双峰型，有早晚两个觅食高峰

期，分别出现于10:00—12:00和14:00—19:00，觅食

晚高峰持续时间长、觅食强度高，在18:00时段觅食

比例达到了最高峰，为80.57%。理羽的最高峰出现

在早上 7:00—8:00，下午13:00时段有一小高峰。走

动和休息行为中午高峰比较明显，均出现在下午 
13: 00觅食低谷时期，另外休息行为在早7:00及走动

行为在晚19:00各有一个高峰（图2)。警戒及其余各

种 行 为 在 日 时 间 段 中 无 显 著 变 化

（ χ2
11=19.61—12.97, P=0.051—0.627) 。 从

7:00—20:00，不同时间段（1h）间鹤群的觅食（χ2
11= 

32.05, P=0.000<0.001) ； 理 羽 （ χ2
11=33.3, 

P=0.000<0.001)；走动（χ2
11= 18.44, P=0.048<0.05）

行为存在着明显变化。 
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图 2  纳帕海越冬黑颈鹤主要行为活动日节律 

Fig. 2  Diurnal rhythm of the wintering Black-necked Crane  
at Napa Lake, Yunnan, China 

2.3  时间分配 

越冬期黑颈鹤的主要时间用在觅食，为

（76.81±9.1）%；其次是警戒，为（11.84±5.6)%；

两种行为共占 88.65%。接下来是理羽（5.18±4.2)%
和走动（3.37±2.25)%，而休息（1.32±1.7)%、飞行

（ 0.59±0.89)% 、 鸣 叫 （ 0.41±0.63)% 、 争 斗

（0.22±0.30)%和其他（0.22±47)%所占比例较少。 
2.4  行为时间分配的时期变化 

在越冬期的早、中、晚 3 个时段间，黑颈鹤的

觅食（F2,36＝14.12, P＝0.000)、警戒（F2,36＝4.63, P
＝0.016)、走动（F2,36＝26.54, P＝0.000)、休息（χ2

2

＝13.68, P＝0.001)、鸣叫（χ2
2＝9.11, P＝0.011)、

争斗（χ2
2＝8.93, P＝0.012)和飞行（χ2

2＝12.92, P＝
0.002)行为有显著性差异，理羽（F2,36＝2.48, P＝
0.098)和其他（χ2

2＝5.29, P＝0.071）行为无显著性

差异；进一步分析表明，早晚两个时期，黑颈鹤行

为模式比较相似，两个时期间黑颈鹤在觅食、走动、

休息、争斗行为中均无显著差异。而越冬中期的黑

颈鹤行为模式跟早、晚两个时期中的行为模式差别

比较大（表 1)。 
2.5  集群形式 

纳帕海越冬黑颈鹤的活动形式主要有集群和

家庭两种。只见到过 2 次独鹤，在此不作讨论。在

观察到的 13 533 只次黑颈鹤中，集群鹤占 58.73%，

家庭鹤占 41.27%。未繁殖成功的成鹤或亚成鹤倾向

于选择集群活动，81.20%的个体在集群中活动，

18.80％的个体以家庭形式活动。相反，携带有幼鹤

越冬的哺育家庭则更倾向于以家庭形式单独活动，

66.50%的哺育家庭以家庭形式单独活动，33.50%以

集群形式活动。 
集群方式对越冬行为有着重要影响。集群中的

成鹤用于觅食和争斗行为的时间比例较家庭中的

成鹤多（F1,76= 0.27, P=0.001；U= 279, P=0.000)，
用于警戒的时间较少（F1,76= 0.77, P=0.000)，其余

的行为比例较相似，无显著差别（表 2)。集群与家

庭中的幼鹤，其各种主要的行为均无显著差异

（U=735—558, P=0.924—0.062)，说明集群方式对

幼鹤行为并不产生影响。 
家庭鹤在越冬期间具有较强的领域性，能观察

到明显的领域行为。在观察到的 1 983 个群次的家

庭鹤中，平均每天有 25±13（n=78）个家庭，其中

有 12 个带幼鹤家庭和 2 个成对成鹤家庭长期维持

着稳定的家庭领域，占家庭鹤的 56 %。在观察到的

700 群次的集群鹤活动中，没有发现明显的领域行

为。 
2.6  成幼鹤时间分配差异 

因为幼鹤的行为不受集群方式的影响，所以不

考虑幼鹤的集群方式。结果显示：幼鹤有较高的觅

食时间，相似于集群鹤中的成鹤，较低的争斗时间

比例，相似于家庭鹤中的成鹤；同时相对所有的成

鹤，幼鹤拥有更多的休息和走动的时间，较少的警

戒、理羽和鸣叫行为的时间（F1,76=0.0—2.59, 
U=188—299, P=0.006—0.000)（表 2)。 

3  讨  论 

3.1  高原越冬黑颈鹤行为模式特点 
黑颈鹤是唯一一种越冬和繁殖均在高海拔地

区的鹤类，其行为因适应高海拔环境而具有其自身

的特点。高的觅食时间比例和傍晚更高的觅食强

度，是黑颈鹤适应于高原越冬环境的两个主要行为

特点，体现了越冬黑颈鹤对高寒环境的行为适应。

黑颈鹤在越冬期间的觅食时间比例明显高于灰鹤

（Grus grus）（Alonso & Alonso, 1992, 1993; Alonso 
et al, 2004)、丹顶鹤（Grus japonensis)(Lü & Chen, 
2006)、白头鹤(Grus monacha)（Eguchi et al, 1987)。
这可能与黑颈鹤越冬地海拔高，气候寒冷有关。在 
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表 1  越冬期各时间段黑颈鹤活动的时间分配 
Tab. 1  Time budget of wintering Black-necked Crane in different stages（Values are means±SD） 

时间分配 Activity budget（%) 统计检验 Statistics test F/U 值和 P 值 

行为 
Behavior 

早期 
Early stage 

n=7 

中期 
Middle 
stage 
n=22 

晚期 
Late stage

n=10 

 
早期 Early stage / 
中期 Middle stage 

早期 Early stage / 
晚期 Late stage 

中期 Middle stage / 
晚期 Late stage 

觅食 
Foraging 

69.90±5.2 76.82±3.7 67.55±6.7 F1,27= 
14.99 

P= 
0.001*** 

F1,15= 
0.58 

P= 
0.455 

F1,30= 
25.16 

P= 
0.000*** 

警戒 
Vigilance 

17.63±3.4 14.82±1.9 17.12±3.0 F1,27= 
7.43 

P= 
0.011* 

F1,15= 
0.10 

P= 
0.752 

F1,30= 
6.48 

P= 
0.016* 

理羽 
Preening 

4.95±3.0 5.43±2.2 7.50±3.4 F1,27= 
0.21 

P= 
0.651 

F1,15= 
2.50 

P= 
0.135 

F1,30= 
4.19 

P= 
0.050 

走动 
Ambulation 

3.52±1.3 1.65±0.9 4.58±1.3 

One-way 
ANOVA

F1,27= 
17.53 

P= 
0.000*** 

F1,15= 
2.63 

P= 
0.125 

F1,30= 
54.93 

P= 
0.000*** 

休息 
Resting 

1.93±1.2 0.40±0.6 1.29±0.4 U= 
13.00 

P= 
0.001** 

U= 
23.00 

P= 
0.242 

U= 
49.00 

P= 
0.012* 

鸣叫 Call 1.38±0.8 0.40±0.3 0.34±0.3 U= 
21.00 

P= 
0.004** 

U= 
9.00 

P= 
0.011* 

U= 
101.00 

P= 
0.714 

争斗 
Aggression 

0.31±0.2 0.13±0.1 0.25±0.1 U= 
37.00 

P= 
0.044* 

U= 
32.00 

P= 
0.770 

U= 
44.00 

P= 
0.007** 

飞行 
Flying 

0.84±0.83 0.34±0.3 1.12±0.4 U= 
55.00 

P= 
0.27 

U= 
23.00 

P= 
0.242 

U= 
18.00 

P= 
0.000*** 

其他 
Others 

0.16±0.15 0.13±0.12 0.41±0.37 

Mann-/ 
Whitney 
U-test 

U= 
71.00 

P= 
0.76 

U= 
19.00 

P= 
0.118 

U= 
55.00 

P= 
0.025* 

* P<0.05; **P<0.01；***P<0.001. n=Sample size. 

表 2  越冬期黑颈鹤不同集群形式中成鹤和幼鹤活动的时间分配 
Tab. 2  The time budget of wintering Black-necked Crane of different flocks and age （Values are means±SD） 

时间分配 Activity budget（%) 统计检验 Statistics test F/U 值和 P 值 

行为 
Behavior 

集群鹤 
（成鹤) 
Adults in 

flocks 
n=39 

家庭鹤 
（成鹤) 
Adults in 
families 

n=39 

幼鹤 
Juvenile 

n=39 

 
集群鹤(成鹤) 

Flocks (Adults)/ 
家庭鹤(成鹤) 

Families (Adults) 

集群鹤(成鹤) 
Flocks (Adults)/ 
幼鹤 Juvenile 

家庭鹤(成鹤) 
Families (Adults)/ 
幼鹤 Juvenile 

觅食 
Foraging 

77.96±8.5 71.35±8.2 81.12±7.9 F1,76= 
0.27 

P= 
0.001** 

F1,76= 
0.58 

P= 
0.094 

F1,76= 
0.048 

P= 
0.000***

警戒 
Vigilance 

11.74±3.5 17.05±4.3 6.7±3.0 F1,76= 
0.77 

P= 
0.000*** 

F1,76= 
0.59 

P= 
0.000*** 

F1,76= 
2.59 

P= 
0.000***

理羽 
Preening 

4.96±3.7 6.43±5.1 4.17±3.4 F1,76= 
0.66 

P= 
0.15 

F1,76= 
0.36 

P= 
0.331 

F1,76= 
1.67 

P= 
0.024* 

走动 
Ambulation 

3.03±2.2 2.66±2.0 4.44±2.1 

T-test 

F1,76= 
0.09 

P= 
0.44 

F1,76= 
0.04* 

P= 
0.006** 

F1,76= 
0.16 

P= 
0.000***

休息 
Resting 

0.65±1.4 0.86±1.2 2.44±1.8 U=704 P= 
0.572 

U=188 P= 
0.000*** 

U=294 P= 
0.000***

鸣叫 Call 0.59±0.63 0.63±0.77 0.02±0.12 U=727 P=740 U=285 P= 
0.000*** 

U=220 P= 
0.000***

争斗 
Aggression 

0.46±0.38 0.10±0.2 0.11±0.2 U=279 P= 
0.000*** 

U=214 P= 
0.000*** 

U=738 P=0.799

飞行 
Flying 

0.43±0.58 0.59±0.84 0.74±1.1 U=709 P=605 U=701 P= 
0.549 

U=744 P=0.868

其它 
Others 

0.16±0.23 0.30±0.6.8 0.21±0.37 

Mann-/ 
Whitney
U-test 

U=704 P=0.57 U=726 P= 
0.729 

U=677 P=0.393

* P<0.05; **P<0.01；***P<0.001. n=Sample size. 

高寒气候下个体能量消耗较大，黑颈鹤通过提高觅

食时间来获得更多的食物，实现对高寒环境的适

应。 

从日间行为的节律性来看，黑颈鹤觅食行为呈

早晚双峰型的日节律。这种早晚的觅食高峰，是动

物对夜间长时间不能觅食的一种行为调整和生理
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需要（MacMillen, 1990)。黑颈鹤夜间不能进食，尤

其在严寒的夜晚，消耗了大量的能量之后，早上需

要尽快地大量补充食物，形成早间觅食行为的高

峰；傍晚在入夜之前，再次提高觅食为晚间的消耗

准备充足的食物；中午的休息高峰和觅食行为低谷

的出现可能与中午植食性鸟类对水的需求有关

（MacMillen, 1990)。黑颈鹤在越冬期中植物性食物

所占比例很大（Li et al, 1997)，所以在中午时段黑

颈鹤往往会减少觅食活动，而移动到有水源的地方

补充水分和休息，因此出现休息和走动行为的高

峰。纳帕海越冬黑颈鹤觅食行为的傍晚高峰高于早

间高峰，一方面可能与储存夜晚所需的能量有关，

另一方面也体现了纳帕海气候环境的特点。纳帕海

冬季的气温低，而日温差大，早晚气温最低可达－

15℃，中午气温在 5℃左右。在早上 7:00－8:00 间，

鹤群开始离开夜栖地时气温一般在–5℃以下。在极

度严寒的气候条件下，温度是影响日间行为节律变

化的重要因素（Gjerde & Wegge, 1987)。为了避免

在早间低温中觅食的更大能量消耗，黑颈鹤把白天

主要的活动高峰期延后到气温比较温暖、食物可获

得性更高的下午。这种下午觅食活动高于上午的现

象，是对高寒越冬环境的行为调整，在严寒地区越

冬的松鸡类中普遍存在（Gjerde & Wegge, 1987)。
同时，在早间的低温下，冻结的湿地也是影响黑颈

鹤觅食行为的重要因素。 
3.2  不同时期环境因素对黑颈鹤越冬行为的影响 

纳帕海黑颈鹤在不同越冬时期，日活动行为时

间分配的变化与越冬黑颈鹤的种群数量、气候和环

境条件的变化等因素有密切关系。越冬早期纳帕海

气候温暖，食物资源丰富，鹤群往往形成较大的集

群。这时，鹤群能在相对较少的觅食时间中满足能

量上的需要，这样有了较多其他活动的时间；同时

高密度的集群活动增加了鹤群的争斗（Alonso & 
Alonso, 1993；Alonso et al, 2004)。一个月后，大部

分集中的食物资源已经被消耗殆尽，部分鹤群飞离

纳帕海，再次飞往其他越冬地越冬，鹤群数量下降，

进入越冬中期。中期食物资源远不如早期丰富，鹤

群主要以家庭形式分散在各处觅食。这时鹤群主要

以家庭形式活动，并且建立了一定的领域。越冬中

期留在纳帕海越冬的鹤群的数量相对较小，鹤群结

构比较稳定，争斗行为减少，更多的时间用于觅食。

同时越冬中期大量的降雪和早晚低温气候下冰冻

的水面，严重影响了黑颈鹤的觅食。在食物贫乏、

气候恶劣的条件下，黑颈鹤尽量减少争斗等不必要

行为的发生，最大的提高了觅食的时间，保证足够

食物的摄取。所以，越冬中期黑颈鹤觅食行为的时

间比例最高，而其余几种行为的时间比例均低于越

冬早期和晚期。越冬晚期，天气回暖，当地青稞的

播种给鹤群带来了丰富和集中的食物资源，鹤群再

次以集群活动为主，多集中在农地觅食。此时鹤群

的数量、气候和食物条件，均与早期相似。行为上

也相似，除鸣叫行为外，其他行为均无显著差别。

鸣叫行为，在早期最高的原因，可能是与领域的建

立有关。鸣叫行为是维护家庭领域的重要行为（Liu 
et al,2006)，越冬早期一些繁殖家庭开始建立自己的

家庭领域，鸣叫行为最高。飞行在晚期显著高于中

期，反映了晚期鹤群的迁飞行为及其相关的飞行准

备活动。 
黑颈鹤越冬行为中期和早晚两期明显分化的

现象，不同于越冬灰鹤觅食和警戒行为从早期向晚

期的单向变化。灰鹤在越冬早期的觅食比例最高，

在恢复因迁徙所消耗的大量体力后，逐渐较少了觅

食的时间，越冬晚期的觅食时间最少；警戒行为则

与之相反（Alonso & Alonso, 1993)。灰鹤的这种行

为变化特点是由于当地充足食物供给条件下形成

的。越冬的黑颈鹤为适应高海拔地区的寒冷气候及

食物资源相对贫乏的自然环境，在越冬中期需要更

多的觅食时间；越冬早期和后期气候相对温暖、食

物丰富，觅食时间则较少。这反映了黑颈鹤应对高

原环境不同时期变化的行为调整特点。 
3.3  集群形式和领域 

集群形式对黑颈鹤的行为有着重要的影响。集

群鹤相对于家庭鹤拥有更多的觅食时间。集群中的

多个个体可共同分担警戒任务，使单个个体减少警

戒的时间（Caraco, 1979; Aviles & Bednekoff, 2007)，
从而增加个体的觅食时间。相反，家庭鹤花费了较

多的警戒时间减少了一定的觅食时间，但稳定的家

域为幼鹤提供了更稳定的生长环境。 
集群鹤倾向于食物资源集中的地域集群觅食，

消耗完该地域的食物后再转移到其他地方觅食，没

有固定的觅食场所，也不存在领域。集群鹤的觅食

只是对丰富食物的追求，缺乏对长期食物资源可获

得性的管理或计划，存在很大的投机性。当栖息地

食物资源发生变化，不再有足够的食物供应时，成

鹤能再次或多次迁徙，寻找到另一适合的栖息地，

但对于幼鹤来说再次迁徙的体力消耗将有可能大
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大降低其生存的几率。家庭鹤具有较强的领域性，

在警戒其他动物捕食威胁的同时，还需注意防范其

他鹤入侵其领域，因此增加了警戒时间，减少了在

觅食时间上的投入。但家庭鹤所建立的家庭领域中

栖息地环境多样性高、具有稳定的水源和食物资源

（Alonso et al, 2004)。这种稳定领域中所拥有的可

掌握和持续利用的稳定食物资源，为家庭鹤特别是

幼鹤的成功越冬提供了稳定的保证。另外，集群中

的高争斗性对幼鹤也是很不利的。研究表明，具有

领域的繁殖家庭其幼鹤的成活率要明显高于集群

中的幼鹤（Alonso et al, 2004)，这是家庭鹤选择建

立家庭领域的最终目的。为了更大帮助幼鹤的成

长、最大提高其后代的生存机会，家庭中的成鹤承

担了更多的保护和抚育的任务，减少了觅食和休息

的时间。而在无幼鹤可哺育的年间，往年具有领域

的成鹤转而选择集群活动（Alonso et al, 2004)。可

见，集群活动对于非繁殖的成鹤来说是有优势的，

家庭活动的优势主要体现在为有利于幼鹤的成长。 
纳帕海为季节性湖泊湿地，冬季降水少，水体

在排水的作用下不断减少，大片湖泊水面逐渐成为

浅水沼泽，为黑颈鹤提供了理想的觅食场所，但随

着水位的持续下降，原有的觅食场所干枯，而又产

生了新的浅水沼泽，造成黑颈鹤觅食地的不稳定变

化，在一定程度上加大了集群活动的越冬风险，在

这种环境下为了保证幼鹤成功越冬，带有幼鹤的哺

育家庭更倾向于在少数有稳定水源供给的栖息地

建立家庭领域。同时有限的稳定栖息地资源也是限

制黑颈鹤家庭建立家庭领域的重要因素。这可能是

纳帕海有 41.27%越冬黑颈鹤、66.50%的哺育家庭选

择家庭活动的主要原因。 
幼鹤的成功越冬是保证黑颈鹤种群增长的关

键。越冬时期哺育家庭的家庭领域又是保证幼鹤成

功越冬的重要因素。家庭领域的建立需要足够的多

样性栖息地环境和食物资源。片断化、单一化的栖

息地将丧失黑颈鹤越冬的栖息地多样性和利用性，

严重影响家庭领域的建立。保持和恢复多样性的栖

息地资源和保证栖息地水源的供给是增加可用性

家庭领域环境的关键，也是保证幼鹤成长和种群稳

定增长的重要因素。随着纳帕海自然保护区周边居

民对经济增长的需求，在黑颈鹤越冬栖息地内大量

放养家畜，破坏了纳帕海湿地的多样性，致使湿地

环境不断退化、水源枯竭，这将是维持纳帕海黑颈

鹤种群增长面临的最大问题。 

3.4  幼鹤行为时间分配特点 
年龄因素对黑颈鹤的越冬行为有着显著影响。

幼鹤行为与成鹤不同，不受集群方式的影响。幼鹤

拥有相似于集群鹤的高觅食时间和相似于家庭鹤

的低争斗行为；同时幼鹤的警戒行为只有成鹤的一

半，而有着高于成鹤近一倍的休息时间。幼鹤更多

的时间用来觅食，一方面是幼鹤生长的需要，另一

方面与幼鹤觅食经验相对缺乏，取食效率较低有

关。因此，投入更多的时间来觅食也是幼鹤成功越

冬的保证。同时，充足的休息时间是幼鹤快速成长

的有利条件。幼鹤在其身体尚未发育完全的情况

下，需要在越冬期的短短几个月的时间内做好来年

春季单独活动的准备，这使得其最迫切的任务就是

更快地强壮和成熟起来。在观察中发现，幼鹤觅食

时经常在两成鹤之间走动，向成鹤乞食，这也是幼

鹤有着比较高的走动行为的原因。 
3.5  黑颈鹤不同越冬种群的比较 

不同越冬种群间的时间分配存在差异，纳帕

海越冬黑颈鹤觅食和社群行为的时间比例，均高于

西藏、贵州草海和云南大山包，而警戒行为则低于

其他越冬种群（表 3)。几个越冬地黑颈鹤行为的差

异可能是气候和栖息地类型及食物资源的不同而

产生的。纳帕海虽然海拔高度低于西藏，但西藏黑

颈鹤越冬地为河谷地带，气温反而略高于纳帕海。

大山包和草海海拔相对较低，冬季也相对温暖（表

4)。纳帕海冬季相对寒冷的气候可能是造成该地越

冬黑颈鹤觅食时间比例较高的原因之一。食物资源

也是影响鸟类取食时间的因素（Enoksson, 1990)。
农地是黑颈鹤越冬时期的重要食物来源，粗放的耕

作方式使农田中残留的大量谷物，为越冬的黑颈鹤

提供了丰富的食物（Canjue et al, 2008)。纳帕海农

地面积小，越冬黑颈鹤对农地的利用最低，可能是

其觅食时间比例高的另一主要原因。大山包自然保

护区对黑颈鹤的人工投食（Kong et al, 2008b)，在

一定程度上增加了黑颈鹤食物的丰富度，减少了觅

食时间。警戒行为与人为干扰有一定的关系，纳帕

海黑颈鹤主要在沼泽湿地中活动，人为活动干扰相

对少，警戒压力较小，因此具有较低的警戒行为比

例。鹤群密度对社群行为的重要影响，不同栖息地

中黑颈鹤的社群行为与各地的种群密度（表 3)成正

相关（r=0.948, P=0.026, n=4)。 
从不同越冬地黑颈鹤越冬行为的比较中可以

看出，气温和食物资源是影响黑颈鹤越冬行为的两
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个主要因素，种群密度也对其时间分配有一定的影

响。因此，进一步证明了个体的时间分配是对其所

在环境和自身能量需求的反映（Caraco, 1979)，各

种行为活动的时间分配既是动物适应当地环境条

件的自然选择结果，也是影响动物活动的全部因素

综合作用表现（Yang et al, 1995)的结果。 

表 3  不同越冬地黑颈鹤的行为时间分配和种群密度 
Tab. 3  Time budget and population density of wintering Black-necked Crane at different winter habitats  

行为时间分配比例 Time budget(%) 
越冬地 

Wintering habitat 觅食 1 

Foraging 
警戒 

Vigilance 
休整 2 

Maintenance
走动 

Ambulation 
社群 3 
Society 

种群密度 4(只/km2) 
Population density 

纳帕海 Napa lake 76.81 11.84 6.50 3.37 0.63 8.15 
西藏澎波河谷 Tibeta 73.00 14.00 6.20 5.60 0.40 5.39 
大山包 Dashanbaob 63.43 18.75 10.32 4.90 0.36 4.68 
草海 Caihaic 75.81 14.55 6.71 2.55 0.30 2.13 

1 觅食行为包括：取食和搜寻行为；2 休整包括：理羽和休息行为；3 社群行为定义参照 Li & Ma (1992); 4 种群密度=保护

区种群数量(N)/保护区面积(S)。 
a 西藏相关数据来自 Bishop & Tsamchu (2005)，Canjue et al (2008)；b 大山包相关数据来自 Kong et al (2008b)；c 草海相关

数据来自 Li & Ma(1992), Li &Li (2005)。 
1 Foraging include feeding and searching; 2 Maintenance include preening and resting; 3 Society’s definition see Li & Ma (1992). 
4 Population density=N/S, N means the Population of study area, S means the acreage of study area. 
a Data of Tibet come from Bishop & Tsamchu (2005), Canjue et al (2008) ; b Data of Dashanbao come from Kong et al (2008b); c 
Data of Caohai come from Li & Ma(1992), Li &Li (2005). 

表 4  黑颈鹤三大种群越冬地气候和栖息地选择 
Tab. 4  Climate and habitat selection of different Black-necked Crane’s wintering areas 

栖息地选择比例 Habitat selection % 
越冬地 

Wintering habitat 
海拔 

Altitude (m) 

1 月均温 
Average temperature 

of January(℃) 
湿地 

Wetland 
农地 

Farmland 
草地 

Grassland 
纳帕海 Napa lake a 3 260 –3.8 53.10 18.01 28.89 

西藏澎波河谷 Tibet b 3 750—3 950 0.2— –5 11.53 77.5 10.95 

大山包 Dashanbao c 3 000—3 200 –1 47.65 39.98 12.37 

草海 Caohaid 2 170 1.9 66.45 26.37 7.15 

a 纳帕海气温来自 Mu (2007); b 西藏相关数据来自 Li &Li (2005)，Canjue et al (2008)；c 大山包相关数据来自 Kong 
et al (2008a, 2008b)；d 草海相关数据来自 Li & Ma (1992), Li &Li (2005). 
a Temperature of Napa lake come from Mu (2007); b Data of Tibet come from Li &Li (2005), Canjue et al (2008);  
c Data of Dashanbao come from Kong et al (2008a, 2008b);d Data of Caohai come from Li & Ma (1992), Li &Li (2005). 
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