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摘要:中途停歇地是迁徙鸟类在繁殖地和非繁殖地之间的联系枢纽,对于迁徙鸟类完成其完整的生活史过程具有重要作用。从

鸟类的迁徙对策、中途停歇地的选择、鸟类在中途停歇地的停留时间、体重变化和种群特征以及中途停歇地的环境状况等方面,
回顾了中途停歇生态学在近年来的研究进展,并提出了在迁徙对策理论的实验研究,小型鸟类在中途停歇地的停歇时间及体重

变化的准确确定等目前有待解决的问题。
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Studyontheutilitizaionofstopoversitesandmigrationstrategiesofmigratory
birds
MAZhi-Jun,LIBo,CHENJia-Kuan (MinistryofEducationKeyLaboratoryforBiodiversityScienceandEcologicalEngineering,

InstituteofBiodiversityScience,FudanUniversity,Shanghai,200433,China).ActaEcologicaSinica,2005,25(6):1404～1412.

Abstract:Asconnectionsbetweenbreedingandnon-breedinggrounds,stopoversitesareofimportanceforthewholelife

historyofmigrants.Thispaperreviewedseveralaspectsofstopoverecology,includingthemigrationstrategies,selectionof

stopoversites,stopoverduration,dynamicsofbodymassandpopulationcharacteristicsofmigrants,andattributesofthe

habitatsatstopoversites.Thefurtherresearchdirectionswerealsodiscussedinthefieldofstopoverecology.

Thecostsoftimeandenergyassociatewithmigrationrepresentoneofthemostimportantaspectsofthestudieson

migrationstrategies.Tominimizethemigrationtime,migrantswith"timeminimizationstrategy"candecreasetheriskonthe

migrationroutesandarriveatthedestinationassoonaspossible.Moreover,reducingtheenergycostduringmigrationisalso

animportantstrategyforthemigrants.Birdswithdifferentmigrationstrategiesdisplaydifferentprocessesofenergydeposition

atthestopoversites.

Fourtypesofstopoversitesareidentified,withreferencetopurposestostopover:energyreplenishmentsites,restsites,

stagesbeforeovercomingecologicalbarriers,andtemporarystopoversites.Thesamestopoversitemaybeutilizeddifferently

bydifferentbirds,orbydifferentpopulationsofthesamespecies,orevenbythesamepopulationindifferentseasonsofthe

year.Asthedistancesbetweenadjacentstopoversitesvary,birdstakedifferentmeansofmovingbetweenthem,jumping(for

longdistance),skipping(formediumdistance)orhopping(forshortdistance).

Affectedbyecologicalfactors(suchasfoodresource,naturalenemies,intra-orinter-speciescompetition),migrantsshow

changesinpopulationfeaturesatstopoversites.Duringnorthwardmigration,themaleprecededfemaleatstopoversites;and

theadultsprecededjuvenilesduringsouthwardmigration.Migrantscouldmaintaintheoptimalmigrationspeedandstopover

durationthroughestimatingorforecastingthehabitatconditions,orbasedonitsenergydeposition.Thebodymassofmigrants

atstopoversitesisassociatedwithhabitatquality,stopoverduration,energyreplenishmentrate,dailyforagingtimeand

migrationstrategies
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.



Habitatconditions,especiallythefoodresourcesandhumandisturbances,haveprofoundeffectsonthemigrants'selection

ofstopoversites.Asalternatives,smallhabitatsnearthemajorstopoversitesarealsoimportantforthemigrants.

Asarelativelynewfield,thereisaconsiderableroomforrefiningthetheoriesandmethodologiesofstopoverecology.In

particular,thefollowingthreeaspectsneedtobeinvestigatedfurther:(1)researchingonthestopoverecologyofmigrants

alongthewholemigrationroutes,(2)determiningtheaccuratestopoverdurationofsmallbirdsatstopoversites;and(3)

estimatingthechangeofbodymassofsmallbirdsatgivenstopoversites.
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许多鸟类每年在繁殖地和非繁殖地(越冬地)之间进行上万公里的长途迁徙[1]。在迁徙过程中,鸟类所消耗的能量是其在迁

徙以前身体所积蓄能量的数倍[2]。为了完成长距离的迁徙,鸟类在迁徙途中需要在一系列的中途停歇地补充食物并积蓄能量,
为下一阶段的飞行做准备。因此,中途停歇地是联系鸟类繁殖地和非繁殖地的枢纽[3],对于鸟类的迁徙具有重要意义。在迁徙过

程中,鸟类花费大量的时间在中途停歇地补充能量[4],其能量的补充速度影响着鸟类的迁徙速度和迁徙方式,并决定着鸟类能

否顺利完成整个迁徙活动[5]。另外,由于鸟类在到达繁殖地的初期可能面临着严寒、食物缺乏等不利的环境条件,在中途停歇地

储备的能量和营养物质对一些鸟类的成功繁殖也起到至关重要的作用[6～8]。因此,中途停歇地对于迁徙鸟类完成其完整的生活

史过程具有重要作用。
近年来,随着人们对迁徙鸟类中途停歇地的重要性的认识,中途停歇生态学(stopoverecology)已成为迁徙鸟类研究的热

点之一并开展了大量的工作。本文回顾了在迁徙鸟类的中途停歇生态学方面的研究进展,并提出有待解决的问题和今后的研究

方向。

图 1 根据最佳迁徙对策理论,采用不同迁徙对策的鸟类在中途停

歇地的能量积累速度和携带能量之间的关系

Fig.1 Therelationshipbetweenfueldepositionrateandoptimum

fuelloadofmigratorybirdsatthestopoversitesaccordingtothe

optimalmigrationstrategies
图中所示的 3种迁徙对策为:(a)迁徙时间最短 Timeminimum;(b)

整个迁徙过程的能量消耗最少 Leasttotalenergycostofmigration

t;(c)携带能量所消耗的额外能量最少 (仿 HedenstrXm and

Alerstam,1YYZ)[4]Leastenergycostoftransport(fromHedenstrXm

andAlerstam,1YYZ)[4]

[ 鸟类的迁徙对策

鸟类的迁徙活动受多方面因素(时间和能量的消耗、食物的可获得性、被捕食的风险、气候条件以及其他迁徙鸟类的行为

等)的影响[Y]。Alerstam和 LindstrXm等认为,鸟类在迁徙过程中会采取一套完整的迁徙对策,以达到缩短迁徙时间、减少能量

消耗以及避免天敌的捕食等目的,从而使其迁徙活动达到最优化[1\～12]。由于迁徙对策的选择和中途停歇地的选择与利用模式

密切相关[4,12],因此,迁徙对策是中途停歇生态学研究的重要内容之一。
目前,有关鸟类迁徙对策的研究集中在迁徙理论和模型方面的探讨,迁徙时间和能量消耗是迁徙对策研究的核心内

容[4,1\,12]。其中,研究较多的是时间最短(timeminimi]ation)对策,即鸟类缩短迁徙时间,以最快的速度完成整个迁徙过

程[4,1\,13～1Z]。采取时间最短对策的优势是由于采取该对策的鸟类能够尽早达目的地(繁殖地或非繁殖地),从而占据高质量的

栖息地[18]。另外,通过减少在迁徙途中的停歇时间和停歇次数,
可以降低整个迁徙过程(飞行时和中途停歇时)的能量消耗以及

减少被天敌捕食的风险[4,1\]。鸟类的第 2种迁徙对策是总能量

消耗最小对策,采用该对策的鸟类通过减少在迁徙过程中的能

量消耗,提高能量的利用率,从而使其在整个迁徙过程中消耗的

总能量最小。第 3种迁徙对策为携带额外能量所消耗的能量最

小对策。由于携带过多的能量储备将使体重大大增加,从而增加

鸟类在迁徙过程中所消耗的能量[18],因此采用该对策的鸟类通过

减少携带的能量,从而使其在迁徙过程中携带额外能量时所消耗的

能量最小[1\]。另外,由于风力和风向对鸟类的迁徙飞行也有很大影

响,一些研究也考虑了风对鸟类迁徙对策的影响[1\,1Y,2\]。
预测不同迁徙对策的鸟类所采取的最佳行为涉及到迁徙过

程的多个方面,如飞行速度、栖息地选择、能量积累以及离开中

途停歇地的时间等[1\]。由于鸟类在迁徙过程中的大部分时间和

能量(大约 88̂ 的时间,6Ẑ 的能量。这里的能量是指在中途停

歇时期完成各种活动所消耗的能量)是消耗在中途停歇时期,因

此,鸟类在中途停歇时期所受到的强烈选择压力对鸟类迁徙对

策的确定具有显著影响[4]。其中,采取不同迁徙对策的鸟类如何

使其离开中途停歇地时携带的能量适应各自不同的能量积累速

度是受到选择压力影响最强烈的方面之一[4,1\]。通过分析鸟类
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在中途停歇地的能量积累情况,可以了解其采取的迁徙对策。采取时间最短对策的鸟类一般在离开中途停歇地时携带尽可能多

的能量,以减少在迁徙途中的停歇次数。因此,随着它们在中途停歇地能量积累速度的增加,其携带的能量也显著增加;采取总

能量消耗最小对策的鸟类并不需要在离开中途停歇地时携带更多的能量,因此,随着它们在中途停歇地能量积累速度的增加,
其携带能量的增加较为缓慢[4];而携带额外能量所消耗的能量最小的鸟类在离开中途停歇地时携带能量的多少并不随能量的

积累速度的变化而改变(图 1)。
由于很多因素(如风向和风力、中途停歇地的数量、总的迁徙距离、季节变化以及鸟类在不同迁徙阶段的能量积累情况等)

对鸟类迁徙对策的选择都可能影响[15～17,19,21～23],目前,有关鸟类迁徙对策的选择是一个简单化的模式。根据对棕煌蜂鸟

Selasphorusrufus的能量积累速度的研究结果[24],LindstrCD和 EFGrstHD认为这种鸟类采取的是时间最短对策[15]。另外,

LindstrCD和 EFGrstHD[15]以及 IrHnssJn[21]分别对野外投食的蓝点颏 KusLMNMasOeLMLa和灰白喉林莺 SPlOMaLoQQuNMs的能量积

累速度和离开觅食地时携带的能量进行了测定。结果表明,这些长距离迁徙的鸟类采取的可能也是时间最短对策。

R 中途停歇地的选择

不同类型的中途停歇地对迁徙鸟类具有不同的作用。根据鸟类对中途停歇地的利用方式,可将中途停歇地分为 4种类型S

(1)补给地 补给地是最常见的中途停歇地类型,也是目前中途停歇地研究的主要对象。由于长距离的连续飞行消耗大量

的能量,鸟类在迁徙飞行过程中的体重迅速下降[25]。因此,鸟类需要在迁徙路线上具有一系列能够用来补充能量的补给地。鸟

类在补给地停留的时间较长,在此期间摄入大量食物,其体重明显增加,积蓄的能量为鸟类继续飞行提供了保障。

(2)休息场所 一些中途停歇地仅仅是作为鸟类在长途迁徙过程中的临时休息场所。鸟类在这些场所仅做短暂停留,食物

的摄取量很少甚至并不摄取食物,其体重基本保持不变[2T]。

(3)飞越生态屏障前的停歇地 鸟类在每个中途停歇地都积累一定的能量,使其能够安全地到达下一个中途停歇地。但由

于飞越高山、沙漠、大海等生态屏障需要更多的能量,一些鸟类在飞越生态屏障前,常常在一些高质量的中途停歇地储备大量的

能量[27]。

(4)临时停歇地 这种中途停歇地的选择具有随机性,仅供迁徙过程中体质较弱的鸟类临时休息,或供鸟类在恶劣气候(暴

雨、大风等)下进行临时停歇。通常情况下,在此停歇的鸟类很少[25]。

UGFVin和 WGDXFG根据沙丘鹤 YrusLaNaZeNsMs对中途停歇地的利用方式,将中途停歇地分为两种类型。一种为[传统的中

途停歇地\(trHditiJnHFstJXJVGrs),即补给地,这种类型的停歇地在鸟类的迁徙路线上均匀分布,每年的迁徙季节,鸟类都在此

停歇较长的时间;另一种为[非传统的中途停歇地\(nJntrHditiJnHFstJXJVGrs),即休息场所,鸟类在每天飞行结束时作为临时的

栖息场所,鸟类在此仅做短暂的停留[2]]。 Ĥnds根据 形目鸟类在中途停歇地停留时间的长短,也将中途停歇地分为补给地和

休息地[29]。但 Ĥnds自己也承认,这种分类有些武断,因为单个中途停歇地仅仅是迁徙途中一系列中途停歇地的组成部分,同

一个中途停歇地对不同的鸟类,甚至对同种鸟类的不同种群或不同迁徙季节,可能具有不同的作用[29]。马志军等通过对长江河

口区域南迁和北迁不同时期 形目鸟类群落特征的比较,也同意这个观点。他们认为,长江河口区域是鸟类北迁时期的重要中

途停歇地;而对南迁的鸟类来说,该区域可能只是一些体质较弱的鸟类的临时休息场所[3_]。
通常情况下,在鸟类的迁徙路线上,分布着许多可供利用的中途停歇地。然而,由于受到各种选择压力以及环境因素(如气

候等)的影响,鸟类对中途停歇地的利用并不均匀,而是具有明显的选择性。例如,一些鸟类在迁徙途中仅在少数几个中途停歇

地停留,而在中途停歇地之间进行长距离的飞行;一些鸟类在迁徙途中有许多中途停歇地,它们在各个中途停歇地之间只需做

短距离的飞行[5]。‘iGrsDH根据中途停歇地之间的距离,把鸟类的迁徙分为长距离的跳跃式(abDX)迁徙,中等距离的蹦跳式

(sciX)迁徙以及短距离的轻跳式(dJX)迁徙 3种方式[31]。对于长距离跳跃式迁徙的鸟类来讲,虽然在相隔数千公里甚至上万公

里的中途停歇地之间连续飞行将消耗大量的能量[32],但这种迁徙模式可以减少多次停歇所花费的时间,从而加快迁徙的速度。
按照 EFGrstHD和 LindstrCD的最佳迁徙对策理论[1_],采取这种长距离跳跃式迁徙的鸟类采用的是时间最短对策。对于短距离

轻跳式的迁徙鸟类来讲,虽然增加它们在中途停歇的次数使迁徙的速度减慢,但这可以保证它们时刻携带着较充足的能量储

备,以应对在迁徙途中以及在目的地可能遇到的恶劣环境条件[33]。这种迁徙模式是一种能量最大(GnGrefDHgiDihHtiJn)对策,
对于鸟类提高自身的存活率和繁殖的成功率都具有重要意义[7,34]。ibdDbndssJn等认为,从鸟类对中途停歇地的利用来讲,即

使鸟类采取时间最短对策,在迁徙途中的一些尽管质量较差但适宜于停歇的地点对它们来说仍然是非常重要的[14]。中途停歇

地之间距离的增加可能会导致鸟类从[短距离轻跳\变为[长距离跳跃\的迁徙模式[31,33]。

jHndGrjGGn和 LindstrCD的研究证实,携带较多的脂肪会降低鸟类的飞行速度,从而使鸟类更容易被捕食者所捕食[35]。
因此,捕食者对鸟类的中途停歇地选择也有一定影响[1_,15]。kdGnlGre等在相距仅 35cD的两处具有不同捕食压力、不同食物资

源状况的两个地点比较了西滨鹬 malMZrMsQaurM对中途停歇地的选择S在天敌相对较少的地点,食物资源相对匮乏,鸟类的脂

肪积累速度较慢;在天敌相对较多的地点,食物资源丰富,鸟类的脂肪积累速度较快。研究结果表明,当西滨鹬到达中途停歇地
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时,携带能量较少的鸟类选择食物资源丰富的地点,以获得较高的能量积累速度,而携带能量较多的鸟类选择天敌相对较少的

地点,以获得较安全的栖息环境[36]。因此,鸟类可以通过选择不同的中途停歇地而在安全性和食物资源之间进行权衡。

3 鸟类在中途停歇地的生态特征

3.1 鸟类在中途停歇地的种群特征

在北迁时期,大部分雀形目鸟类的种群在中途停歇地的性比常出现很大的偏移,这是由于不同性别的个体到达中途停歇地

的时间不同所造成的[37]。一般来说,在春季,雄性个体比雌性个体更早经过中途停歇地,而雌性个体要稍晚一些[38]。这与雄性个

体在繁殖地的领域以及配偶的竞争有关。在食物资源和气候条件允许的情况下,雄性个体将尽可能早地到达繁殖地,以占据高

质量的栖息地,并在配偶的竞争中占据有利地位。而大部分雌性个体则赶在筑巢之前到达繁殖地[39,40]。Yong等人在春季对中

途停歇的黑头威森莺 Wilsoniapusilla的研究表明,在中途停歇地,雌性个体往往比雄性个体携带更多的能量储备,停歇的时间

较短,能量的补充速度也更快。这为其快速到达繁殖地提供了保障[40]。而一雌多雄制的鸟类恰恰相反,雌性到达繁殖地的时间

要早于雄性[41,42]。
在迁徙期间,食物资源的波动,捕食压力,种内和种间的竞争,有限的栖息地等,都会给鸟类带来极大的压力。而对于第 1次

进行迁徙(秋季向南迁徙)的幼鸟来说,它们所受到的压力无疑比成鸟大得多[40]。例如,幼鸟的肌肉和羽毛还没有发育成熟,在

迁徙飞行中可能会消耗更多的能量;由于缺乏经验,幼鸟在中途停歇时期的觅食效率会比成鸟低;由于幼鸟常处于较低的社群

等级,这也使它们在与成鸟进行栖息地和食物资源的竞争中往往处于劣势;幼鸟在营养吸收和能量储存的效率方面也低于成

鸟。因此,幼鸟在中途停歇地通常会停留更长的时间。一些研究表明,在南迁时期,与二龄以上的个体相比,当年繁殖个体的迁徙

速度较慢,在到达中途停歇地时的能量储备较少,在中途停歇地停留的时间则更长[37～40,43]。另外,由于不同性别、不同年龄的个

体由于受到生态和生理因素(如换羽,双亲的育幼行为,不同的越冬地等)的影响,在中途停歇地时期在中途停歇地也会表现出

不同的种群特征[37,38,44]。通过比较鸟类在中途停歇地的种群特征变化,可以更好地了解和预测种群的数量波动,这对进一步了

解鸟类的整个迁徙过程和制定科学的保护对策都具有重要意义[45,46]。

3.2 鸟类在中途停歇地的停留时间

在迁徙过程,鸟类在中途停歇地的停留时间要远远长于其迁徙飞行组成[4],因此,鸟类整个迁徙过程所需的时间和迁徙速

度主要是由其在中途停歇地的停留时间所决定,鸟类可通过减少在中途停歇地的停留时间来缩短整个迁徙活动所需要的时间。
中途停歇地的停留时间也是影响鸟类能量积累速度的重要因子,对于鸟类的迁徙活动具有重要作用[47]。

Alerstam和 LindstrPm在 1990年提出了当鸟类采取不同的迁徙对策时,预测其在某一中途停歇地停留时间长度的模

型[10]。根据这个模型,鸟类在中途停歇地的停留时间有两种预测方式Q当采取时间最短对策时,鸟类认为在迁徙路线上具有稳

定的环境条件,并根据这个假设来调整其在中途停歇地的停留时间,从而使其在迁徙过程中所消耗的时间达到最短,这种预测

为固定的期望值规则(RiSedeSTeUtationrVle)[10,17,22]。当采取迁徙过程消耗的总能量最少的对策时,鸟类根据在当前中途停歇

地的能量积累速度,预测前方中途停歇地的环境状况,从而调整其在中途停歇地的停留时间,即全局修正规则(gloWalVTdate

rVle)[22,48,49]。Xrni等认为,鸟类可以通过简单的中途停歇对策来决定其在中途停歇地的停留时间[50]。他提出了两种简单的中

途停歇对策QY鸟类在中途停歇地停留一段时间,直到能量储备达到一定水平,Z不考虑能量积累情况,鸟类在中途停歇地停留

固定的时间长度[50]。通过模拟夜行性的小型雀形目鸟类通过一段连续分布但能量积累速度不同的环境条件,Xrni等分析了不

同的停歇对策对鸟类在中途停歇地停留时间的影响。结果表明,当采取简单的中途停歇对策时,即使鸟类在中途停歇地的停留

时间长度发生小的波动,也不会影响总的迁徙时间。因此,鸟类在实际迁徙过程中可能不需要复杂的行为就可以保持最佳的迁

徙速度[50]。
当食物资源充足时,鸟类的能量积累速度受同化作用速度的限制;但当食物资源有限时,鸟类的能量积累速度受可利用食

物量的限制。根据最佳迁徙对策理论,当可利用的食物有限时,鸟类并不通过延长觅食时间来增加能量的积累,而是缩短在中途

停歇地的停留时间[10]。由于在整个迁徙途中不可能在每个中途停歇地都存在高质量的栖息地,因此迁徙鸟类在迁徙过程中必

须适应各种的栖息条件[47,51]。考虑到鸟类的能量积累情况,这种适应性对鸟类在中途停歇地的停留时间具有显著影响[43,51]Q
鸟类在高质量的中途停歇地将停留较长时间以进行快速的能量积累,而在质量较差的中途停歇地仅停留较短时间[52,53]。当中

途停歇地的食物资源在不同年份发生变化时,鸟类在中途停歇地的停留时间也会发生相应的波动[47]。
由于换羽需要大量的能量,迁徙途中换羽的鸟类在中途停歇地的能量积累速度降低[5],停留时间延长[47]。[U\aVW和 ]enni

对庭园林莺 _̂l‘iaaobin、蒲苇莺 cdbodepfalussdfoenoaaenus和芦莺 cgsdibpadeus3种长距离迁徙鸟类在不同中途停歇地的停

留时间进行了比较[5,47]。庭园林莺和蒲苇莺在迁徙前和迁徙后换羽,而芦莺则是在迁徙过程中进行换羽。在迁徙初期,虽然芦莺

在中途停歇地的停留时间最长,但其能量积累速度最慢。到了迁徙后期,芦莺换羽结束后,其能量积累速度加快,在中途停歇地

的停留时间也减少,迁徙速度也明显增加[5,47]。
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目前研究表明,鸟类可能通过以下几种方式来确定其在中途停歇地的停留时间长度:①鸟类可能天生具有飞行和能量补充

的周期节律,它影响着鸟类在中途停歇地停留时间的长短。庭园林莺在迁徙季节每隔两星期体重则有节律地发生变化似乎暗示

了这个现象[54]。Schaub和Jenni的研究也发现,庭园林莺在不同停歇地具有稳定的停留时间[47]。②能量储存或能量积累速度决

定了鸟类离开中途停歇地的时间。对迁徙对策的理论研究表明,鸟类在高质量的中途停歇地补充更多的能量储备可减少迁徙所

需要的时间[10,17]。③高空中风力、风向等状况也影响着中途停歇地的停留时间。鸟类在中途停歇地停留的时间长度和离开中途

停歇地的时间受风的影响。利用夜晚适宜的风力和风向,鸟类可以减少飞行的能量消耗[16,23]。④天敌也影响着鸟类在中途停歇

地的停留时间。Fransson和 Weber的研究表明,当黑顶林莺 Sylviaatricapilla发现在中途停歇地有天敌的威胁后,它的食物摄

入量和能量积累速度增加,其离开中途停歇地的时间也比对照组明显提前[55]。

3.3 鸟类在中途停歇地体重变化

迁徙鸟类在中途停歇地的体重是否增加是评价中途停歇地质量的重要指标[56]。这个指标不仅代表了食物的数量,也代表

了可利用食物资源的多少。因此,了解迁徙时期鸟类在不同中途停歇地的体重变化可为重要中途停歇地的确定提供依据。同样,
通过分析不同停歇地鸟类在每小时、每天和每年的体重变化,可以了解鸟类在不同时间尺度上的体重变化情况[57～59]。Dunn通

过对纹胸林莺 Dendroicamagnolia在不同的中途停歇地的体重变化的比较表明:在秋季迁徙高峰期,纹胸林莺在 3个不同的中

途停歇地的体重都有明显增加,而在春季只在其中两个中途停歇地的体重有所增加[56]。这可能与中途停歇地的质量,特别是食

物资源的状况有关[56]。Russell等人的研究也表明:中途停歇地的栖息地质量下降会导致棕煌蜂鸟 Selasphorusrufus的体重降

低[60]。
鸟类在中途停歇时期的体重变化与其在中途停歇地的停留时间、能量摄入速度、能量的消耗以及每日的取食时间具有密切

的联系[56,59]。通过分析鸟类在中途停歇时期的体重变化,可以对鸟类的迁徙对策进行预测。Scheiffarth等对在大西洋东部迁徙

路线上斑尾塍鹬 Limosalapponica的非洲-西伯里亚种群和欧洲种群在威登海停留期间体重变化的研究表明,虽然两个种群的

能量摄入速度没有显著差异,但非洲-西伯里亚种群通过增加每日觅食时间和减少能量消耗,使其能量积累速度大大高于欧洲

种群,体重快速增加[61]。根据鸟类的迁徙对策理论,非洲-西伯利亚种群采取的是时间最短对策。Dbnharct和 dincstref采用给

野外的欧亚鸲 grithacusruhecula人工投食的方法,来研究它们在离开中途停歇地前的体重变化。结果表明,鸟类在离开中途停

歇地时携带能量的多少和体重的增加速度没有相关性。因此,欧亚鸲采取的是携带额外能量所消耗的能量最小的迁徙对策[9]。

i 中途停歇地的环境状况对鸟类的影响

鸟类对中途停歇地的选择与中途停歇地的环境状况密切相关。其中,食物资源是影响中途停歇地选择的重要因素之一。

joates[62]以及 kicllin和 Sfith[63]的研究都表明,在一定范围内,当底栖动物的密度增加时, 形目鸟类的密度和取食效率都随

之增加。但如果底栖动物的密度过大,将使 形目鸟类的种间或种内的密度制约效应增加,从而降低鸟类的取食效率[64]。然而,

moss-nustarc发现,红脚鹬 oringatotanus的摄食速率随底栖动物密度的增加而一直保持增加的趋势[65]。他认为,这可能是由

于随着底栖动物密度的增加,其中个体较大的底栖动物数量也随之增加,而摄食较大个体的底栖动物可提供鸟类的取食效率。

paqhinner-millilanc对半蹼滨鹬的密度和底栖动物密度之间关系的研究也表明,半蹼滨鹬在中途停歇地的脂肪积累速度随着

底栖动物密度的增加而明显加快[66]。
人类活动也是影响中途停歇地环境状况的重要因素。Shesherc和 joates对南迁时期在加拿大东南部芬迪湾停歇的半蹼滨

鹬 talidrispusilla的觅食研究表明:尽管人类在滩涂上采集的底栖动物主要为红蚯蚓 ulyceradihranchiata,而半蹼滨鹬的主要

食物为 torophiumvolutatov蜾蠃蜚属w,但在人类滩涂上采集底栖动物的区域,半蹼滨鹬的取食效率显著降低[67]。Shesherc等

认为,半蹼滨鹬取食效率的降低一方面与其主要食物xxtyvolutator的密度下降有关,另一方面,由于半蹼滨鹬主要靠视觉和

触觉觅食,采集底栖动物后的滩涂变得疏松且表面高低不平,增加了半蹼滨鹬发现食物的难度[67]。这将使半蹼滨鹬在中途停歇

地花费更长的时间以补充身体的脂肪储备,从而导致其到达非繁殖地的时间推迟。由于在非繁殖地适宜的栖息地是有限的[1],
迟到的鸟类无法在非繁殖地获得高质量的栖息地[6z]。另外,半蹼滨鹬取食效率的下降也可能使其在离开中途停歇地时无法携

带足够的能量,从而无法完成长距离的迁徙活动。已有的证据表明,在离开中途停歇地时,体重较重的鸟类v携带能量较多w比体

重较轻的鸟类v携带能量较少w在第 2年的重捕率要高 1倍左右[69]。这意味着中途停歇地的质量对鸟类完成其完整的生活史过

程具有深远的影响。
主要中途停歇地附近的一些小面积栖息地对鸟类同样是非常重要的。Farfer和 {arent在通过对斑胸滨鹬 talidris

melanotos在 3个中途停歇地的无线电遥测表明,在小的空间尺度上,超过 40|的鸟类在中途停歇时期只在同一地点活动,其中

90|以上的鸟类的活动区范围小于 10lf。但随着不同栖息地间距离的缩短,鸟类在栖息地之间的移动频率和移动范围都大大

增加[3]。这表明,距离相近的栖息地可以使鸟类在栖息的利用上具有更多的选择性,减少鸟类在质量较差的栖息地上觅食所花

费的时间,从而提高其觅食效率[3]。这与 nharno}[70]和 {rle等[71]提出的鸟类觅食理论是一致的:当本地的食物资源短缺时,鸟
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类将迅速转移到食物资源丰富的其他地点觅食。因此,鸟类在中途停歇地的活动范围和栖息地的空间连接度有关。主要中途停

歇地附近的一些小面积的栖息地也具有保护价值。

5 未来研究展望

中途停歇生态学是迁徙鸟类生态学的重要研究方向,它为完整了解迁徙鸟类的生活史过程提供了科学依据。在相关领域,
我国利用环志对迁徙鸟类进行了较长时间的研究[72],这对了解鸟类的迁徙规律以及对中途停歇地的保护起到了重要作用。但

总体看来,我国所开展的工作多为迁徙时间、迁徙规律、种群数量及栖息地特征等方面的调查[30,73,74],缺少对鸟类中途停歇生

态的深入研究。而从中途停歇生态学研究的发展来看,由于该领域的研究历史较短,在理论和研究方法上都还处于起步阶段。

(1)鸟类迁徙对策的研究 自从 Alerstam和 Lindstr;m提出鸟类迁徙对策的理论以来,有关鸟类迁徙对策的研究开展了

大量工作。由于气候、天敌、中途停歇地质量、迁徙距离等多方面因素对鸟类的迁徙活动都有影响,给迁徙对策的研究带来了很

大困难。目前绝大多数鸟类迁徙对策的研究工作是对鸟类迁徙过程的模拟[4,1<=20],实验研究方面的工作开展得很少。而相关的

野外实验研究将对进一步了解和丰富鸟类迁徙对策的理论起到极大的推进作用。

(2)中途停歇地的分布格局及中途停歇生态的系统研究 长距离迁徙鸟类的迁徙路线长达数千甚至上万公里,跨越多个

国家和地区,这给对其迁徙路线上的全部中途停歇地的研究带来了巨大困难。由于湿地鸟类具有特殊的栖息地特征,且大量个

体聚集在相对较小的空间范围,这使得它们的主要中途停歇地比较容易确定[1]。但对于雀形目等迁徙路线广泛的候鸟来说,其

主要中途停歇地往往难以确定。目前有关鸟类中途停歇生态学的研究工作只是在一个或几个中途停歇地开展,缺乏对整条迁徙

路线上的全部中途停歇过程开展完整的研究。因此,对鸟类在不同中途停歇地的生态及生理特征变化、不同中途停歇地的质量

差异等知之甚少,对于不同中途停歇地对鸟类迁徙的重要性还了解很少。通过跨国、跨地区之间的合作,对迁徙路线上的中途停

歇地进行系统的跟踪研究,对于了解迁徙鸟类的完整生活史过程具有重要意义。

(3)鸟类中途停歇生态学研究的方法学 由于中途停歇生态学的研究历史较短,一些研究所采用的方法目前还不成熟,甚

至缺乏有效的研究方法。例如,尽管可以采用卫星跟踪来确定大型鸟类在中途停歇地的停留时间[7>],但对小型鸟类却无法采取

这种方法。目前大部分研究所得到的鸟类在中途停歇地的停留时间多为鸟类在中途停歇地的最短停留时间,即第 1次和最后 1
次捕捉到该鸟之间的时间长度[43,7<],无法确定鸟类在第 1次捕捉前在中途停歇地的停留时间[77]。因此,鸟类在中途停歇地的停

留时间往往被低估。另外,在研究鸟类在中途停歇时期的体重变化时,大多数研究通过标记?重捕的方法来比较鸟类的体重变

化[7@=@0]。然而,这些鸟类体重的变化可能无法代表仅在中途停歇地仅停歇 1d的鸟类。另外,由于鸟类在被捕捉后通常体重有所

下降[7A,@1],造成了捕捉的个体和自然条件下的个体在体重上存在一定差异。因此,鸟类在中途停歇地的停留时间和体重变化等

方面的研究方法有待于改善,以便能够准确反映迁徙鸟类在中途停歇地的生态特征。
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