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白鹤幼鹤行为发育

张 琼，钱法文∗

中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所， 北京　 １０００９１

摘要：２０１２ 年 １０ 月至 ２０１３ 年 ５ 月，采用焦点取样法对在吉林莫莫格国家级自然保护区内秋季和春季迁徙停歇的以及在江西鄱

阳湖国家级自然保护区内越冬的白鹤（Ｇｒｕｓ ｌｅｕｃｏｇｅｒａｎｕｓ）幼鹤行为进行了研究。 结果表明，幼鹤取食行为比例从秋季迁徙时的

２３．０％增加到越冬晚期时的 ８２．７％，但春季迁徙期减少为 ６１．９％；幼鹤乞食行为比例从秋季迁徙时的 ５８．２％减少至春季迁徙时

的 １．２％；幼鹤警戒行为比例从秋季迁徙时的 １．０％增加至春季迁徙时的 ７．１％。 幼鹤在春季迁徙期的理羽及静栖行为显著高于

越冬期，这种行为的差异可能与食物的丰富度相关。 环境因子中，风速对幼鹤静栖行为有显著影响，幼鹤取食及警戒行为与气

温呈显著正相关。 秋季迁徙及越冬晚期，幼鹤行为日节律在 １３：００—１４：００ 时出现明显的取食低谷期，而春季迁徙期时则推后 １
小时。 整个观察期间，幼鹤从雄鹤和雌鹤获得食物频次无显著差异，但不同时间段幼鹤从雄、雌成鹤处获得食物频次差异是显

著的。 本研究试图从行为学的角度展示白鹤幼鹤的生长过程及不同性别成鹤对幼鹤生长的贡献。
关键词：白鹤幼鹤；行为；生长；取食；栖息地
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白鹤（Ｇｒｕｓ ｌｅｕｃｏｇｅｒａｎｕｓ）属鹤形目鹤科鹤属鸟类，为大型涉禽。 白鹤是一种迁徙性鸟类，主要分布在亚洲

大陆，目前全世界仅有 ３ ０００ 余只［１］。 被 ＩＵＣＮ 红皮书列为极度濒危物种［２］，中国濒危物种红皮书列为濒危级

物种［３］， 为我国国家Ⅰ级重点保护野生动物。 现存的白鹤可分为东部和西部 ２ 个种群。 东部种群为数量最

大的种群，在俄罗斯西伯利亚东北部繁殖，在中国长江中游流域越冬，主要越冬地为江西的鄱阳湖［１］。 近年

来野外调查结果显示，在鄱阳湖区越冬白鹤种群数量占世界种群数量的近 ９９％［４⁃５］。 黑龙江省的扎龙湿地、
吉林省的莫莫格湿地、内蒙古自治区的图牧吉湿地、辽宁省的獾子洞湿地和盘锦湿地以及渤海湾湿地等是白

鹤东部种群迁徙路线上的重要中途停歇地［６⁃１１］。 莫莫格湿地为白鹤迁徙途中最重要的中途停歇地［１２⁃１３］，在此

迁徙停歇的白鹤数量记录达到 ３８００ 余只，迁徙期停留持续长达 ６０ 余天。
白鹤主要在浅水区域活动，以植物性食物为主［１４⁃１７］。 常见的白鹤家庭构成为 ２ 成 １ 幼或 ２ 成［１８］。 当年

的幼鹤由于其身体和生理的不成熟及行为模式的不稳定，自身获得的食物的能力和数量有限，必须从其父母

处获得食物来补充营养物质［１６，１９］。 Ｓａｕｅｙ 在印度克拉迪奥国家公园对越冬白鹤幼鹤行为研究显示，白鹤幼鹤

的乞食占其所有用于获得食物时间的 ２２． ５％，且从雄性成鹤获得食物量是从雌性成鹤获得食物量

的２．５ 倍［１４］。
目前对白鹤行为研究主要集中在研究单一时间段白鹤的个体行为［２０⁃２１］，未见从行为变化方面来研究白

鹤幼鹤的生长过程。 为了掌握白鹤幼鹤生长过程中的行为变化及其生长轨迹，本研究从以家庭为单位的白鹤

日活动规律入手，展开对白鹤幼鹤生长过程行为变化的研究。

１　 研究地概况

吉林莫莫格国家级自然保护区（以下简称“莫莫格保护区”）位于吉林省镇赉县东南部， 东与黑龙江省杜

尔伯特、泰来县隔嫩江相望；南以洮儿河为界， 与吉林省大安市相邻。 地理坐标为：Ｅ１２２°２７′—１２４４′，Ｎ４５°
４５′—４６°１０′。 全区总面积 １４４０ ｋｍ２，其中湿地面积占 ８０％，是典型的湿地类型保护区，为鹤类等珍稀水鸟的

栖息繁殖提供了良好的生存环境。 莫莫格保护区属温带大陆季风气候， 春旱风大、夏季多雨、秋季冷爽、冬季

雪少。 年均气温 ４．４℃，１ 月均温－１７．５℃，７ 月均温 ２３．５℃。 年均降雨量 ３７７．１ ｍｍ， 无霜期 １３７ ｄ。
江西鄱阳湖国家级自然保护区（以下简称“鄱阳湖保护区”）位于江西省北部，中国第一大淡水湖鄱阳湖

的西北角，其地理坐标为：Ｅ１１５°５５′—１１６°０３′，Ｎ２９°０５′—２９°１５′。 鄱阳湖保护区总面积为 ２２４ ｋｍ２，包括有大

湖池、沙湖、蚌湖、大汊湖等 ９ 个湖泊，是生物多样性十分丰富的国际重要湿地，是白鹤东部种群的主要越冬

地［４，２２］。 鄱阳湖保护区属亚热带湿润性季风型气候，气候温暖，四季分明，无霜期长约 ２７０ 天。 年均气温为

１７．１℃，７ 月份气温最高，平均为 ２９．１℃；１ 月份气温最低，平均 ４．５℃。 鄱阳湖是季节性过水湖泊，湖水位受到

入湖五河来水和长江水位双重影响，呈现出水陆交替的特征；通常鄱阳湖在 ４—９ 月间在丰水季节的面积约

３０００ ｋｍ２，而 １０ 月至翌年 ３ 月枯水季节的面积仅为 ５００ ｋｍ２，露出大部分的泥滩及浅水区域，为鹤类等水鸟提

供良好的越冬栖息地［１７，２３］。

２　 研究方法

２０１２ 年秋季的 １０ 月至 １１ 月初和 ２０１３ 年春季的 ４ 月至 ５ 月，以及 ２０１２ 年冬季的 １１ 月下旬至 １２ 月和

２０１３ 年 １ 月至 ３ 月，我们分别对在莫莫格保护区秋、春季迁徙的和在鄱阳湖保护区越冬的白鹤家庭行为，采
用焦点取样法进行了观察。 用 １０ 倍双筒望远镜（Ｅａｇｌｅ Ｏｐｔｉｃｓ １０×５０）随机选取离其他白鹤群超过 ２０ ｍ 的 ２
成 １ 幼白鹤家庭，采用 ２０—６０ 倍单筒望远镜（Ｋｏｗａ ２０—６０×８２）进行观察并记录每个个体的行为。 白昼观察

时间一般为 ８：００—１７：００ 时，在无干扰情况下，一天固定观察一个白鹤家庭。 雨天停止观察。
白鹤秋季迁徙时一般于 ９ 月下旬到达莫莫格保护区，１１ 月上旬离开莫莫格迁往越冬地；越冬白鹤于 １１

月上旬至中旬到达鄱阳湖区，次年 ３ 月底至 ４ 月上旬离开越冬地开始春季迁徙；春季迁徙的白鹤于 ４ 月中旬

到达莫莫格保护区，５ 月中旬离开莫莫格保护区迁往繁殖地［７⁃９，２４］。 根据幼鹤的生长阶段及观察时间，将整个
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观察期间分为 ５ 个时间段：２０１２ 年 １０ 月至 １１ 月初为秋季迁徙期，总计观察 ７ ｄ；２０１２ 年 １１ 月下旬至 １２ 月 ５
日为越冬早期，总计观察 ８ ｄ；２０１２ 年 １２ 月 ８ 日至 １２ 月末为越冬中期，总计观察 ９ ｄ；２０１３ 年 １ 月和 ３ 月为越

冬晚期，总计观察 １６ ｄ；２０１３ 年 ４ 月中旬至 ５ 月中旬为春季迁徙期，总计观察 １３ ｄ。 从当地气象站获得观察

区域的气温及风速数据，将风速分为 ３ 个等级：等级 １ 为风速小于 ３ 级，等级 ２ 为风速 ３—４ 级，等级 ３ 为风速

大于 ４ 级。 白鹤主要以集大群或者家庭群方式活动，本次研究对象为以 ２ 成 １ 幼家庭群的活动行为。
根据行为分类，将白鹤幼鹤行为分为取食、乞食、警戒、游走、理羽、静栖和其他。
●取食：将头插入水中寻找食物，在水中清洗食物及吞咽过程，在草地或水边觅食。
●乞食：跟着其父母身边等待、鸣叫或从成鹤嘴中抢食。
●警戒：抬头、伸直脖子四处张望。
●游走：行走、跑或短距离飞行。
●修饰：包括啄理羽毛、在水中清洗头颈部、用爪抓挠头颈部、用喙啄脚、单腿站立并抬头、蓬羽等。
●静栖：单腿站立将头埋在翅下不动，跪或卧倒在旱地上。
●其他：包括领域行为，如鸣叫、驱赶入侵的其他白鹤，及原地扇翅、跳跃，非警戒行为的站立等。
野外观察收集到白鹤幼鹤活动时间共计 ４２０ ｈ。 用 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 软件对观察数据进行初步整理，数据分析

采用 ＳＰＳＳ ２０．０ 统计分析软件来完成。

３　 结果

３．１　 白鹤幼鹤行为的变化趋势

统计幼鹤各个时间段的活动时间比例（表 １），可以发现随着幼鹤的生长，其各行为比例都出现明显变化。
在越冬期，幼鹤各行为比例呈递增或减的趋势，而秋季及春季迁徙期与越冬期对比，并不随时间增加或减少。
通过单因素方差分析，不同时间段幼鹤的各行为比例差异极显著。

表 １　 不同时间段白鹤幼鹤各行为比例分配（Ｍｅａｎ±ＳＤ）及单因素方差分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｉｍｅ ｂｕｄｇｅｔ ｏｆ ｔｈｅ ｂｅｈａｖｉｏｒｓ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｓｉｂｅｒｉａｎ Ｃｒａｎｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ ａｎｄ ｉｔｓ ＡＮＯＶＡ （∗∗Ｐ＜０．０１， ∗Ｐ＜０．０５）

时间段
Ｐｅｒｉｏｄｓ

样本量 ／ ｄ
Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ

取食 ／ ％
Ｆｅｅｄｉｎｇ

乞食 ／ ％
Ｂｅｇｇｉｎｇ

警戒 ／ ％
Ａｌｅｒｔｉｎｇ

游走 ／ ％
Ｗａｌｋｉｎｇ

理羽 ／ ％
Ｐｒｅｅｎｉｎｇ

静栖 ／ ％
Ｒｅｓｔｉｎｇ

其他 ／ ％
Ｏｔｈｅｒｓ

秋季迁徙期
Ａｕｔｕｍｎ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ ７ ２３．０±７．７ ５８．２±１２．２ １．０±０．８ ５．５±３．４ １１．０±９．９ １．０±１．７ ０．３±０．５

越冬早期
Ｅａｒｌｙ ｗｉｎｔｅｒ ８ ３２．５±６．０ ３７．８±１２．０ １．７±１．５ ５．９±０．９ ５．４±４．０ ０．４±０．８ １６．３±１３．１

越冬中期
Ｉｎｔｅｒｉｍ ｗｉｎｔｅｒ ８ ６４．５±１０．３ １４．０±５．４ ０．６±０．７ ２．８±１．５ ５．１±５．８ ０．２±０．５ １２．８±９．４

越冬晚期
Ｌａｔｅ ｗｉｎｔｅｒ １６ ８１．３±５．１ ２．４±２．６ ６．４±３．２ ３．１±２．０ ５．６±３．７ ０．２±０．４ １．０±１．４

春季迁徙期
Ｓｐｒｉｎｇ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ １３ ６１．９±１０．９ １．２±２．７ ７．１±４．９ ４．８±２．５ １９．２±１３．１ ４．８±５．９ １．０±２．５

Ｆ ６８．９０ ９４．６９ ９．６０ ３．５４ ４．９５ ４．１０ １０．８５

Ｐ ０．０００∗∗ ０．０００∗∗ ０．０００∗∗ ０．００９∗ ０．００１∗∗ ０．００４∗∗ ０．０００∗∗

　

不同时间段幼鹤各行为比例明显变化，通过 ＬＳＤ 两两比较发现，幼鹤的取食行为比例从秋季迁徙期至越

冬晚期呈递增趋势，但春季迁徙期有所降低；秋季迁徙期与越冬早期差异显著（Ｐ＝ ０．０２５），而其他时间段之间

的差异极显著（Ｐ＜０．００１）。 幼鹤乞食行为比例随时间递减，越冬晚期与春季迁徙期乞食行为比例无显著差异

（Ｐ＝ ０．６６１），其他时间段间差异极显著（Ｐ＜０．００１）。 警戒行为比例呈整体递增趋势，在秋季迁徙期、越冬早期

和越冬中期与越冬晚期和春季迁徙期间差异极显著（Ｐ≤０．００１），其他时间段间无显著差异（Ｐ＞０．０５）。 游走

行为比例先减少再增加，在越冬早期与越冬中、晚期之间存在显著差异（Ｐ＜０．０１），其他时间段间无显著差异
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（Ｐ＞０．０５）。 幼鹤理羽行为在秋季及春季迁徙期显著高于越冬期（Ｐ≤０．００１），秋季迁徙期与春季迁徙期间也

存在显著差异（Ｐ＝ ０．０２３），而整个越冬期幼鹤理羽行为无差异（Ｐ＞０．０５）。 静栖行为比例在春季迁徙期显著

高于其他时间段（Ｐ≤０．００３），而除春季迁徙期的其他时间段间无差异（Ｐ＞０．０５）。 越冬期的其他行为比例显

著高于迁徙期的（Ｐ＜０．００１）。
３．２　 不同时间段白鹤幼鹤行为的日节律

取食行为比例在秋季迁徙期、越冬晚期及春季迁徙期出现明显的低谷波动，其他时间段波动较小；秋季迁

徙期和越冬晚期在 １３：００—１４：００ 时有明显低谷，而春季迁徙期的低谷出现在 １４：００—１５：００ 时。 乞食行为比

例在秋季迁徙期呈从早到晚的微弱递增趋势，越冬早期在 １４：００ 时后明显减少，其他时间段波动很小。 警戒

行为比例波动很明显，低谷一般出现在 １０：００—１３：００ 时；越冬早期及越冬晚期在 １３：００—１４：００ 时出现明显

的高峰。 游走行为比例在秋季及春季迁徙期波动极明显，秋季迁徙出现在 ８：００—９：００、１３：００—１４：００ 时 ２ 个

高峰，春季迁徙的 ２ 个高峰往后推迟 １ 小时。 理羽行为比例在秋季迁徙期的 ８：００—９：００ 时出现较小高峰，越
冬晚期在 １３：００—１４：００ 时出现特别明显的高峰，春季迁徙期在 ９：００—１０：００ 时出现明显高峰。 静栖行为比

例秋季迁徙期出现早高峰，春季迁徙期较其他时间段多，且在 １４：００—１５：００ 时出现明显的高峰。

图 １　 白鹤幼鹤各行为日节律

Ｆｉｇ． １　 Ｄａｉｌｙ ｒｈｙｔｈｍ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｓｉｂｅｒｉａｎ Ｃｒａｎｅ
１．取食行为，Ｂ．乞食行为，Ｃ．警戒行为，Ｄ．游走行为，Ｅ．理羽行为，Ｆ．静栖行为

３．３　 白鹤幼鹤从雄、雌成鹤获得食物的差异

采用独立样本 Ｔ 检验分析幼鹤从雄、雌成鹤处获得食物频次差异及单因素方差分析不同时间段从雄、雌
成鹤处获得食物频次差异（表 ２），整个观察期间，幼鹤从雄鹤处获得食物的频次与从雌鹤处获得食物频次无

显著差异，但越冬早期幼鹤从雄鹤处获得食物频次显著多于从雌鹤处获得食物频次，越冬晚期则相反。 随着

时间的变化，幼鹤从雄、雌成鹤处获得食物的频次都出现显著变化。
比较幼鹤从雄、雌成鹤处获得食物频次随时间变化（图 ２），在秋季迁徙期及越冬早期，从雄鹤处获得食物

频次比雌鹤多；在越冬中期及晚期，从雄鹤处获得食物频次比雌鹤少；春季迁徙期，幼鹤从雄、雌成鹤处获得食

物频次都减少至接近 ０ 次 ／ ｈ。
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表 ２　 白鹤幼鹤从成鹤处获得食物频次比较（次 ／ ｈ）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｃｒａｎｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｆｏｏｄ ｆｒｏｍ ａｄｕｌｔ Ｓｉｂｅｒｉａｎ Ｃｒａｎｅｓ

性别
Ｇｅｎｄｅｒ

秋季迁徙期
Ａｕｔｕｍｎ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ

越冬早期
Ｅａｒｌｙ ｗｉｎｔｅｒ

越冬中期
Ｉｎｔｅｒｉｍ ｗｉｎｔｅｒ

越冬晚期
Ｌａｔｅ ｗｉｎｔｅｒ

春季迁徙期
Ｓｐｒｉｎｇ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ 总计 Ｔｏｔａｌ Ｆ Ｐ

雄性 Ｍａｌｅ １２．２±３．４ ２５．２±６．２ ８．３±４．２ ２．７±０．９ ０．１±０．３ ７．７±９．１ ７１．５９ Ｐ＜０．００１

雌性 Ｆｅｍａｌｅ １０．６±５．１ １５．２±９．２ １２．６±６．０ ９．５±４．９ ０．１±０．２ ８．７±７．４ １４．１９ Ｐ＜０．００１

Ｐ ０．５２４ ０．０２４∗ ０．１１３ ０．０００∗∗ ０．６７７ ０．５４０

　

图 ２　 白鹤幼鹤从雄、雌成鹤处获得食物频次比较

　 Ｆｉｇ． ２　 Ｔｈｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｃｒａｎｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｆｏｏｄ ｆｒｏｍ ａｄｕｌｔ
Ｓｉｂｅｒｉａｎ Ｃｒａｎｅｓ

３．４　 风速和气温对白鹤幼鹤行为的影响

通过单因素方差分析（表 ３）及 ＬＳＤ 比较，在不同风

速下，幼鹤仅有静栖行为有显著变化，即当风速大于 ４
级时其静栖行为比例显著增加（Ｐ＜０．００１）。

统计不同时间段日最高气温与最低气温（表 ４），并
采用单因素方差分析不同时间段之间气温的差异，表明

不同时间段的最高气温和最低气温都存在极显著差异。
ＬＳＤ 多重比较分析显示，秋季迁徙期的最低气温极显著

低于其他时间段的最低气温（Ｐ＜０．００１），而越冬期的三

个时间段及春季迁徙期的最低温之间无显著差异。 秋

季迁徙期的最高气温极显著低于越冬晚期及春季迁徙

期（Ｐ＜０．００１），显著低于越冬早期（Ｐ ＝ ０．０３６）；越冬中

期的最高气温显著低于越冬晚期（Ｐ＝ ０．０１５）；春季迁徙期的最高气温极显著的高于秋季迁徙期和越冬早、中
期（Ｐ＜０．００１），且显著高于越冬晚期（Ｐ＝ ０．０１３）。 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析最高气温及最低气温对幼鹤行为的

影响（表 ５）表明，幼鹤取食行为和警戒行为与气温呈极显著的正相关，乞食行为与气温呈极显著的负相关，游
走行为与当日最低气温呈显著的负相关；其他行为与气温无显著相关性。

表 ３　 不同风力下白鹤幼鹤各行为分配比例的单因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｗｉｎｄ ｖｅｌｏｃｉｔｙ ｏｎ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｓｉｂｅｒｉａｎ Ｃｒａｎｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｔｉｍｅ（∗∗Ｐ＜０．０１， ∗Ｐ＜０．０５）

风力等级
Ｗｉｎｄ ｖｅｌｏｃｉｔｙ

样本量 ／ ｄ
Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ

取食 ／ ％
Ｆｅｅｄｉｎｇ

乞食 ／ ％
Ｂｅｇｇｉｎｇ

警戒 ／ ％
Ａｌｅｒｔｉｎｇ

游走 ／ ％
Ｗａｌｋｉｎｇ

理羽 ／ ％
Ｐｒｅｅｎｉｎｇ

静栖 ／ ％
Ｒｅｓｔｉｎｇ

１ ３５ ６２．３±２３．０ １４．６±１８．６ ４．４±３．６ ４．１±２．４ ８．４±８．６ １．２±３．５

２ １５ ５０．３±２２．２ ２５．５±２９．２ ３．５±５．２ ４．５±２．３ １０．６±１１．８ ０．８±１．５

３ ２ ５７．５±１．８ ０．３±０．５ ６．０±３．６ ２．５±２．０ ２１．８±９．１ １０．８±０．５

Ｆ １．４８ １．９１ ０．４６ ０．６３ １．９３ １０．０３

Ｐ ０．２３９ ０．１５９ ０．６３１ ０．５３７ ０．１５６ ０．０００∗∗

　

表 ４　 各时间段平均气温及差异

Ｔａｂｌｅ ４　 ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ（℃）

气温
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

秋季迁徙期
Ａｕｔｕｍｎ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ

越冬早期
Ｅａｒｌｙ ｗｉｎｔｅｒ

越冬中期
Ｉｎｔｅｒｉｍ ｗｉｎｔｅｒ

越冬晚期
Ｌａｔｅ ｗｉｎｔｅｒ

春季迁徙期
Ｓｐｒｉｎｇ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ Ｆ Ｐ

最高气温
Ｍａｘ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ６．４３±４．５４ １２．６２±０．７４ １０．１３±３．７２ １６．１９±６．４０ ２１．５４±７．１４ １０．７２９ ０．０００∗∗

最低气温
Ｍｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

－５．４３±３．７４ ６．６３±１．７７ ４．３８±２．８８ ７．３１±６．０９ ６．８５±６．００ １１．０３３ ０．０００∗∗

　

５　 ２１ 期 　 　 　 张琼　 等：白鹤幼鹤行为发育 　
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表 ５　 气温对白鹤幼鹤行为影响的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｂｅｈａｖｉｏｒｓ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｓｉｂｅｒｉａｎ Ｃｒａｎｅ ｗｉｔｈ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ（∗∗Ｐ＜０．０１， ∗Ｐ＜０．０５）

气温
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

相关系数 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
显著性 Ｓｉｇ．（２－ｔａｉｌｅｄ）

取食
Ｆｅｅｄｉｎｇ

乞食
Ｂｅｇｇｉｎｇ

警戒
Ａｌｅｒｔｉｎｇ

游走
Ｗａｌｋｉｎｇ

理羽
Ｐｒｅｅｎｉｎｇ

静栖
Ｒｅｓｔｉｎｇ

最高气温 Ｍａｘ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ Ｒ ０．４３１ －０．５７５ ０．７３３ －０．２２４ ０．１９９ ０．１８２

Ｐ ０．００１∗∗ ０．０００∗∗ ０．０００∗∗ ０．１１０ ０．１５７ ０．１９８

最低气温 Ｍｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ Ｒ ０．４８９ －０．５６０ ０．５８６ －０．３０３ －０．０３５ －０．０１５

Ｐ ０．０００∗∗ ０．０００∗∗ ０．０００∗∗ ０．０２９∗ ０．８０５ ０．９１７

　

４　 讨论

随着白鹤幼鹤的生长，其取食行为比例逐渐增加，乞食行为比例逐渐减少；到越冬晚期，即 ２０１３ 年 １ 月，
幼鹤取食行为比例达到 ８１．３％，基本与成鹤的取食行为比例达到一致［２５］，此时幼鹤乞食行为比例减少至 ２．
４％。 说明幼鹤取食行为在其出生次年的 １ 月份就基本稳定，具备独自获取食物的能力。 但幼鹤取食＋乞食的

时间比例为 ８３．７％，高于成鹤，表明幼鹤获取食物的效率低于成鹤，因此需要花费更多的时间觅食。 此结果与

Ｊｉａ 等［２１］于 ２０１１ 年 ３ 月在鄱阳湖区的野外观察结果一致；云南纳帕海越冬黑颈鹤幼鹤取食效率也同样低于

成鹤［２６］。
食物资源是影响鸟类取食时间的重要因素［２７］。 ２０１１ 年 ３ 月，贾亦飞等在鄱阳湖保护区采用焦点取样法

观察浅水区域活动的白鹤幼鹤，其取食行为比例为 ８８％［２１］，明显高于本次研究结果。 推测原因可能与鄱阳湖

区 ２０１１ 年与 ２０１３ 年的白鹤食物丰富度差异有关。 其次本研究观察是以家庭为单位的活动群，这类明显的家

庭群一般与白鹤大群的间距在 ２０ ｍ 以上。 有研究表明，与集群活动的黑颈鹤对比，以家庭为单位活动的黑颈

鹤的优势主要体现在有利于幼鹤的成长［２６］，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［２８］。
白鹤幼鹤的警戒行为随时间推移而逐步增加。 越冬后期及春季迁徙期比越冬中期之前的时间段其警戒

行为增加显著，但幼鹤的警戒行为比例仍然明显低于成年白鹤［２４］。 在鄱阳湖保护区，在草洲生境觅食的白鹤

幼鹤其警戒行为比例低于在浅水区觅食的幼鹤［２１］；采用瞬时扫描法观察单个个体白鹤行为时，幼鹤的警戒行

为比例也是明显低于成鹤［２９］。
最适觅食理论预测动物应选择最好的觅食斑块［３０］。 白鹤在刚到达一个新的栖息地时，会搜寻最好的觅

食生境，因此其游走行为比例会比较高，如秋季迁徙期、越冬早期及春季迁徙期的游走行为比例都显著高于越

冬中期和晚期。 越冬晚期游走行为比例稍高于越冬中期，与鄱阳湖区渔民的捕鱼活动有关，１ 月份是鄱阳湖

区渔民捕鱼的最佳时节，渔民的捕鱼活动会引起白鹤游走和警戒行为的增加。
２０１３ 年 １ 月之后，幼鹤行为模式基本稳定，取食行为比例接近于成鹤，具备独自获取食物的能力，并能够

满足身体的营养需求。 在春季迁徙期，幼鹤取食行为比例显著下降且理羽和静栖行为比例显著增加，推测与

春季迁徙期莫莫格保护区日最高气温显著增加有关。 当白昼最高气温高于某一值时，幼鹤用于维持身体热量

散失的能量减少，幼鹤只需花费较少的时间取食就可以获得足够的能量，在春季迁徙期幼鹤取食行为主要受

最高气温的影响。
白鹤幼鹤在秋季及春季迁徙期的理羽行为及静栖行为比例显著高于越冬期，且在春季迁徙期显著高于其

他时间段。 东北地区春季和秋季为多风时节，而且风力较大，白鹤在觅食过程中常常需要整理被风吹乱的羽

毛，从而导致理羽行为比例增加。 幼鹤静栖行为比例在迁徙停歇地较高，可能与食物种类及丰富度及季风有

关。 有研究显示，莫莫格保护区白鹤主要食物藨草球茎的密度为 ４６．０±４４．３ 个 ／ ｍ２（２０１０ 年） ［３１］，鲜重为 １．６０±
０．８６ ｇ，干重为 ０．８３±０．６１ ｇ；而鄱阳湖保护区白鹤主要食物苦草冬芽的密度为 ３８．６±３８．８ 个 ／ ｍ２（２０１２ 年）、
１８．２±１３．６ 个 ／ ｍ２（２０１１ 年）、１９．０ 个 ／ ｍ２（１９８８ 年），鲜重为 １．０３±０．３０ ｇ，干重为 ０．３０±０．１０ ｇ［３２⁃３３］。 莫莫格保护

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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区的藨草球茎密度及单个球茎的营养物资含量都要稍高于鄱阳湖保护区的苦草冬芽，幼鹤可以花费较少的时

间获得足够的食物。 因此，在莫莫格保护区幼鹤取食＋乞食行为比例减少，可以用更多的时间进行理羽和静

栖。 灰鹤、东方白鹳等都有类似的为应对风速增大而增加理羽及静栖时间的行为［３４⁃３５］。 本研究显示，当风速

大于 ４ 级时，幼鹤的静栖行为比例显著增加，幼鹤可能为减少风引起的羽毛凌乱及热量散失而增加静栖行为。
幼鹤取食行为日节律在秋季迁徙期、越冬晚期及春季迁徙期有明显的低谷，且春季迁徙期的取食低谷比

秋季迁徙及越冬晚期的时间推后 １ 小时，而在取食低谷出现了幼鹤的游走高峰，可能与气温升高及光照时间

延长有关。 幼鹤的理羽行为只在越冬晚期的 １３：００—１４：００ 时出现一个明显的高峰，而这时是幼鹤取食行为

的低谷。
从秋季到春季整个抚育期来看，幼鹤从雌、雄成鹤处获得食物的频次无显著差异，但不同时间段幼鹤从

雄、雌成鹤处获得食物的频次差异显著，在越冬早期之前幼鹤从雄鹤处获得食物频次较高，之后是从雌鹤处获

得更多食物。 随着幼鹤的生长，幼鹤从成鹤处获得食物的频次显著减少，幼鹤乞食占获得食物总时间比例，即
乞食 ／ （取食＋乞食）从秋季迁徙期的 ７１．７％逐渐减少为春季迁徙期的 １．９％，此结果与 Ｓａｕｅｙ［１４］ 在印度对白鹤

野外观察的结果基本一致。
最适觅食理论说明动物从食物中获得的能量必须多于为获取食物所消耗的能量［３６］。 鸟类会权衡其能量

获得与散失来调整其行为［３７］，在低温环境下，水鸟可能会放弃包括取食在内的行为活动，从而降低自身的能

量消耗［３８］。 白鹤幼鹤的取食行为与气温呈显著正相关，当气温降低时，幼鹤会减少其主要活动来减少热量的

散失，同时幼鹤也会通过减少取食行为但增加乞食行为，以此来获得足够的能量和营养。
白鹤幼鹤的各行为变化充分反映出了它的生长轨迹。 幼鹤在秋季迁徙期至越冬早期，其生理及行为都不

成熟，获得食物的能力有限，需要依赖其父母才能获得足够食物；此时失去父母的孤幼鹤将无法顺利完成秋季

迁徙及越冬［１６，１９］。 到越冬后期及春季迁徙时，幼鹤已具备独自获得足够食物的能力，且此时幼鹤各行为日节

律基本与成鹤一致。 本次研究结果显示，幼鹤生长到能独立生存的时间节点为其出生次年的 １ 月。 Ｓａｕｅｙ［１４］

也得出大致同样的结论，在印度克拉迪奥国家公园越冬的白鹤幼鹤，于次年的 １ 月其自己取食所获得的食物

量超过从其父母处获得食物量，具备了能离开其父母独立生存的能力。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 ＩＣＦ． Ｓｉｂｅｒａｎ Ｃｒａｎｅ． ［２０１４⁃４⁃８］ ． ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｓａｖｉｎｇｃｒａｎｅｓ．ｏｒｇ ／ ｓｉｂｅｒｉａｎ⁃ｃｒａｎｅ．ｈｔｍｌ．

［ ２ ］ 　 郑光美． 中国濒危动物红皮书：鸟类． 北京：科学出版社， １９９８：２２⁃２１４．

［ ３ ］ 　 ＩＵＣＮ． ＩＵＣＮ Ｒｅｄ Ｌｉｓｔ ｏｆ Ｔｈｒｅａｔｅｎｅｄ Ｓｐｅｃｉｅｓ． （２０１３．１） ［２０１３⁃６⁃２６］ ． ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｉｕｃｎｒｅｄｌｉｓｔ．ｏｒｇ．

［ ４ ］ 　 Ｍｅｉｎｅ Ｃ Ｄ， Ａｒｃｈｉｂａｌｄ Ｇ Ｗ． Ｔｈｅ Ｃｒａｎｅｓ Ｓｔａｔｕｓ Ｓｕｒｖｅｙ ａｎｄ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ Ａｃｔｉｏｎ Ｐｌａｎ． Ｇｌａｎｄ， Ｓｗｉｔｚｅｒｌａｎｄ： ＩＵＣＮ． １９９６： １⁃２９４．

［ ５ ］ 　 单继红， 马建章， 李言阔， 钱法文， 涂晓斌． 近十年来鄱阳湖区越冬白鹤种群数量与分布． 动物学研究， ２０１２， ３３（４）： ３５５⁃３６１．

［ ６ ］ 　 许杰， 蒋星星， 宋胜利． 濒危动物白鹤． 野生动物， １９８５， ６（３）： ３０⁃３１．

［ ７ ］ 　 吴志刚， 韩晓东． 莫莫格自然保护区的珍稀水禽．野生动物， １９９２， １３（３）： ２０⁃２３．

［ ８ ］ 　 何春光， 宋榆钧， 郞惠卿， 李鸿凯， 孙效维． 白鹤迁徙动态及其停歇地环境条件研究． 生物多样性， ２００２， １０（３）： ２８６⁃２９０．

［ ９ ］ 　 Ｋａｎａｉ Ｙ， Ｕｅｔａ Ｍ， Ｇｅｒｍｏｇｅｎｏｖ Ｎ， Ｎａｇｅｎｄｒａｎｃ Ｍ， Ｍｉｔａｄ Ｎ， Ｈｉｇｕｃｈｉｅ Ｈ． Ｍｉｇｒａｔｉｏｎ ｒｏｕｔｅｓ ａｎｄ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｅｓｔｉｎｇ ａｒｅａｓ ｏｆ Ｓｉｂｅｒｉａｎ ｃｒａｎｅｓ （Ｇｒｕｓ

ｌｅｕｃｏｇｅｒａｎｕｓ） ｂｅｔｗｅｅｎ ｎｏｒｔｈｅａｓｔｅｒｎ Ｓｉｂｅｒｉａｎ ａｎｄ Ｃｈｉａｎ ａｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ｓａｔｅｌｌｉｔｅ ｔｒａｃｋｉｎｇ． Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ， ２００２， １０６（３）： ３３９⁃３４６．

［１０］ 　 崔茂欢， 郑礼琼． 白鹤秋季迁徙期行为观察． 林业调查规划， ２００６， ３１（４）： ９４⁃９７．

［１１］ 　 刘小强， 朱成伟， 赵玉海， 姜亮． 沈阳獾子洞湿地白鹤及其停歇地生境调查． 野生动物杂志， ２００８， ２９（４）： １８４⁃１８６．

［１２］ 　 邹畅林，王波，王永． 莫莫格春季白鹤迁徙报告． 鹤类通讯， ２００８， １２（１）： ２４．

［１３］ 　 江红星． 吉林莫莫格国家级自然保护区 ２０１０ 年春季白鹤迁徙日最高统计达 ３１２８ 只． 中国鸟类研究简讯， ２０１０， １９（１）： ６， ２８．

［１４］ 　 Ｓａｕｅｙ Ｒ Ｔ． Ｔｈｅ ｆｅｅｄｉｎｇ ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Ｓｉｂｅｒｉａｎ Ｃｒａｎｅｓ ｉｎ Ｉｎｄｉａ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ， １９７８ Ｃｒａｎｅ Ｗｏｒｋｓｈｏｐ． Ｅｄ． Ｊａｍｅｓ Ｃ． Ｌｅｗｉｓ． ［ Ｆｏｒｔ Ｍｏｒｇａｎ，

Ｃｏｌｏ．］： Ｃｏｌｏｒａｄｏ Ｓｔａｔｅ Ｕｎｉｖ ａｎｄ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｕｄｕｂｏｎ Ｓｏｃ， １９７９： ２０５⁃２１０．

［１５］ 　 Ｓｐｉｔｚｅｒ Ｐ Ｒ． Ｔｈｅ Ｓｉｂｅｒｉａｎ Ｃｒａｎｅ ａｔ Ｂｈａｒａｔｐｕｒ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ １９７８ Ｃｒａｎｅ Ｗｏｒｋｓｈｏｐ． Ｅｄ． Ｊａｍｅｓ Ｃ． Ｌｅｗｉｓ． ［Ｆｏｒｔ Ｍｏｒｇａｎ， Ｃｏｌｏ．］： Ｃｏｌｏｒａｄｏ Ｓｔａｔｅ

Ｕｎｉｖ． ａｎｄ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｕｄｕｂｏｎ Ｓｏｃ， １９７９， ２４９⁃２５３．

［１６］ 　 Ａｒｃｈｉｂａｌｄ Ｇ Ｗ， Ｍｉｒａｎｄｅ Ｃ． Ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｓｉｂｅｒｉａｎ Ｃｒａｎｅ Ｇｒｕｓ Ｌｅｕｃｏｇｅｒａｎｕｓ． Ｖｏｇｅｌｗｅｌｔ， １９９９， １２０ （５ ／ ６）： ３７７⁃３８１．

７　 ２１ 期 　 　 　 张琼　 等：白鹤幼鹤行为发育 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

［１７］　 胡振鹏． 白鹤在鄱阳湖越冬生境特性及其对湖水位变化的响应． 江西科学， ２０１２， ３０（１）： ３０⁃３６．

［１８］ 　 Ａｒｃｈｉｂａｌｄ Ｇ Ｗ， Ｓｈｉｇａｔａ Ｙ， Ｍａｔｓｕｍｏｔｏ Ｋ， Ｍｏｍｏｓｅ Ｋ． Ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ ｃｒａｎｅｓ． Ｃｒａｎｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｒｏｕｎｄ ｔｈｅ Ｗｏｒｌｄ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ

Ｃｒａｎｅ Ｓｙｍｐｆｏｓｉｕｍ ａｔ Ｓａｐｐｏｒｏ， Ｊａｐａｎ， ｉｎ １９８０ ａｎｄ Ｐａｐｅｒｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｗｏｒｌｄ Ｗｏｒｋｉｎｇ Ｇｒｏｕｐ ｏｎ Ｃｒａｎｅｓ， Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｃｏｕｎｃｉｌ ｆｏｒ Ｂｉｒｄ Ｐｒｅｓｅｒｖａｔｉｏｎ．

Ｅｄｓ． Ｊ．Ｃ． Ｌｅｗｉｓ ａｎｄ Ｈ． Ｍａｓａｔｏｍｉ． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｃｒａｎｅ Ｓｙｍｐｏｓｉｕｍ ａｔ Ｓａｐｐｏｒｏ， Ｊａｐａｎ， １９８１： １⁃１２．

［１９］ 　 Ｓａｕｅｙ Ｒ Ｔ． Ｔｈｅ ｒａｎｇｅ， ｓｔａｔｕｓ， ａｎｄ ｗｉｎｔｅｒ ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ｔｈｅ Ｓｉｂｅｒｉａｎ Ｃｒａｎｅ （Ｇｒｕｓ Ｌｅｕｃｏｇｅｒａｎｕｓ）． ＰｈＤ． Ｔｈｅｓｉｓ． Ｃｏｒｎｅｌｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， １９８５： ２１２⁃２８４．

［２０］ 　 李枫， 汪青雄， 卢珊， 蔡勇军． 扎龙湿地白鹤春季停歇地昼间行为时间分配及活动规律． 动物学杂志， ２００７， ４２（ ３） ： ６８⁃７２．

［２１］ 　 Ｊｉａ Ｙ， Ｊｉａｏ Ｓ， Ｚｈａｎｇ Ｙ， Ｚｈｏｕ Ｙ， Ｌｅｉ Ｇ， Ｌｉｕ Ｇ． Ｄｉｅｔ Ｓｈｉｆｔ ａｎｄ Ｉｔｓ Ｉｍｐａｃｔ ｏｎ Ｆｏｒａｇｉｎｇ Ｂｅｈａｖｉｏｒ ｏｆ Ｓｉｂｅｒｉａｎ Ｃｒａｎｅ （Ｇｒｕｓ Ｌｅｕｃｏｇｅｒａｎｕｓ） ｉｎ Ｐｏｙａｎｇ

Ｌａｋｅ． ＰＬｏＳ ＯＮＥ， ２０１３， ８（６）： ｅ６５８４３．

［２２］ 　 苏化龙， 林英华， 李迪强， 钱法文． 中国鹤类现状及其保护对策．生物多样性， ２０００， ８（２）： １８０⁃１９１．

［２３］ 　 周福璋，丁文宁． 白鹤（Ｇｒｕｓ ｌｅｕｃｏｇｅｒａｎｕｓ）越冬习性． 动物学杂志， １９８２， １７（４）： １９⁃２１．

［２４］ 　 严丽，丁铁明． 江西鄱阳湖区白鹤越冬调查． 动物学杂志， １９８８， ２３（４）： ３４⁃３６．

［２５］ 　 张琼， 钱法文． 鄱阳湖白鹤家庭行为研究． 动物学杂志， ２０１３， ４８（５）： ７５９⁃７６８．

［２６］ 　 王 凯， 杨晓君， 赵健林， 余红忠， 闵龙． 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． 动物学研究， ２００９， ３０（１）： ７４⁃８２．

［２７］ 　 Ｅｎｏｋｓｓｏｎ Ｂ． Ｔｉｍｅ ｂｕｄｇｅｔｓ ｏｆ Ｎｕｔｈａｔｃｈｅｓ Ｓｉｔｔａ ｅｕｒｏｐａｅａ ｗｉｔｈ ｓｕｐｐｌｅｍｅｎｔａｒｙ ｆｏｏｄ． Ｉｂｉｓ， １９９０， １３２： ５７５⁃５８３．

［２８］ 　 Ａｌｏｎｓｏ Ｊ Ｃ， Ｂａｕｔｉｓｔａ Ｌ Ｍ， Ａｌｏｎｓｏ Ｊ Ａ． Ｆａｍｉｌｙ⁃ｂａｓｅｄ ｔｅｒｒｉｔｏｒｉａｌｉｔｙ ｖｓ ｆｌｏｃｋｉｎｇ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒｉｎｇ ｃｏｍｍｏｎ ｃｒａｎｅｓ （Ｇｒｕｓ ｇｒｕｓ） ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｖｉａｎ Ｂｉｏｌｏｇｙ，

２００４， ３５： ４３４⁃４４４．

［２９］ 　 王宇嘉， 范巍巍， 李晓民． 吉林莫莫格白鹤行为研究． 野生动物， ２０１２， ３３（２）： ６７⁃７０．

［３０］ 　 尚玉昌． 动物行为学． 北京：北京大学出版社， ２００５： １５２⁃１８１．

［３１］ 　 刘春悦， 江红星， 孙效维， 邹畅林， 王波， 钱法文， 吕宪国． 白鹤中途停歇地主要食物藨草球茎密度的空间差值方法研究． 动物学杂志，

２０１３， ４８（３）： ３８２⁃３９０．

［３２］ 　 贾亦飞． 水位波动对鄱阳湖越冬白鹤及其他水鸟的影响研究［Ｄ］． 北京：北京林业大学， ２０１３．

［３３］ 　 熊秉红， 李伟． 鄱阳湖自然保护区蚌湖和中湖池苦草冬芽的调查． 水生生物学报， ２００２， ２６（１）：１９⁃２４．

［３４］ 　 Ｙａｎｇ Ｃ， Ｈｏｕ Ｙ， Ｚｈｏｕ Ｌ． Ｂｅｈａｖｉｏｒｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｏｒｉｅｎｔａｌ Ｗｈｉｔｅ Ｓｔｏｒｋ（Ｃｉｃｏｎｉａ ｂｏｙｃｉａｎａ） ｉｎ ａ ｓｅｍｉ⁃ｎａｔｕｒａｌ ｅｎｃｌｏｓｕｒｅ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｂｉｒｄｓ， ２０１３， ４（２）：

１６１⁃１６９

［３５］　 张希明， 麻友俊，何百锁， 李晓明． 灰鹤秋季迁徙行为研究． 四川动物， ２０１０， ２９（１）： １０５⁃１０８．

［３６］ 　 ＭａｃＡｒｔｈｕｒ Ｒ Ｈ， Ｐｉａｎｋａ Ｅ Ｒ． Ｏｎ ｏｐｔｉｍａｌ ｕｓｅ ｏｆ ａ ｐａｔｃｈｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ． Ａｍ． Ｎｏｔ， １９６６， １００：６０３⁃６０９．

［３７］ 　 Ｃｈｅｒｅｌ Ｙ， Ｒｏｂｉｎ Ｊ， Ｍａｈｏ Ｙ． Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ｏｆ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｆａｓｔｉｎｇ ｉｎ ｂｉｒｄｓ． Ｃａｎ Ｊ Ｚｏｏｌ， １９８８， ６６：１５９⁃１６６．

［３８］ 　 Ｐａｕｌｕｓ Ｓ Ｌ． Ｔｉｍｅ⁃ａｃｔｉｖｉｔｙ ｂｕｄｇｅｔｓ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｂｒｅｅｄｉｎｇ Ａｎａｔｉｄａｅ． Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｍｉｎｎｅｓｏｔａ． Ｗａｔｅｒｆｏｗｌ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ， １９８８， １３５⁃１５２．

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　


