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西藏拉萨越冬黑颈鹤家庭群的警戒同步性

车　 烨１，２，杨　 乐２，∗，李忠秋１

１ 南京大学生命科学学院，南京　 ２１００２３

２ 西藏自治区高原生物研究所，拉萨　 ８５００００

摘要：以往关于动物警戒行为的研究多以经典随机独立模型为基础，然而，近期一些理论和实证研究则向该模型发出了挑战。
根据警戒行为同步性程度的不同，集体警戒可能存在基于模仿的同步警戒和避免重复的协调警戒两种模式。 研究了中国雅鲁

藏布江自然保护区越冬黑颈鹤家庭群的警戒行为，通过独立样本 ｔ 检验验证由于年龄和是否携幼所导致的个体警戒水平的差

异，通过单因素方差分析比较不同类型家庭群的集体警戒水平，通过配对 ｔ 检验比较集体警戒的实际观测值和独立假设下的预

期值从而确定越冬黑颈鹤家庭群的警戒同步性。 结果表明家庭群中的幼年黑颈鹤警戒行为时间显著低于成年黑颈鹤，但幼鹤

的存在对成鹤的警戒水平没有显著影响。 不同类型黑颈鹤家庭群的集体警戒水平没有差异，但并未如预期表现为同步警戒。
警戒行为模式是动物在特定环境中的适应性表现，越冬黑颈鹤生境中不存在落后目标策略的捕食者和高强度的捕食风险，因而

可能不足以诱发以降低捕食风险为主要功能的高强度的警戒行为同步性；同时，在资源匮乏的冬季对食物获取的优先性可能也

削弱了对同步警戒的需求。
关键词：黑颈鹤；集体警戒；警戒同步性；协调警戒；同步警戒
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警戒行为是指个体抬头扫视环境，以侦查外部捕食者的潜在威胁或进行物种内部的社会性监视，能够起

到反捕食或维护自身地位及资源等作用［１⁃２］。 Ｐｕｌｌｉａｍ 于 １９７３ 年提出警戒行为的经典随机独立模型［３］，目前

关于动物警戒行为的研究大多以此为基础。 然而，近期一些关于警戒行为同步性的理论和实证研究向经典模

型发出了挑战。 研究者发现个体能够利用周围同伴所表现出的行为、声音等预示着潜在捕食危险的警戒信息

来调整自身的警戒行为，并且常常表现为模仿同伴的警戒状态［４⁃９］。 根据警戒行为同步性程度的不同，集体

警戒可能存在基于模仿的同步警戒和避免重复的协调警戒两种模式。 研究警戒行为的同步性，探究非随机警

戒模式的产生机制与适用情况，不仅是对经典学说的补充，也为全面了解野生动物的警戒行为提供了新的研

究方向，尤其为濒危物种的保护给予了重要的参考意义。
黑颈鹤是一种濒危鸟类，在以往研究中已证实群体大小、捕食脆弱性和空间位置等因素对其警戒行为的

影响［１０⁃１２］，但尚未涉及警戒同步性。 因此，研究了西藏拉萨雅鲁藏布江中游河谷越冬黑颈鹤家庭群的警戒行

为，旨在验证由于年龄和是否携幼的差异将导致个体警戒水平的差异，探究 ３ 种家庭类型集体警戒是否存在

差异性，并且预期越冬黑颈鹤家庭群与丹顶鹤家庭群、群体大小小于 ５ 的白头鹤［１３⁃１４］ 集群类似，表现出同步

警戒模式。

１　 材料与方法

１．１　 研究地点

研究地点位于中国西藏自治区拉萨市林周县的雅鲁藏布江中游河谷黑颈鹤国家级自然保护区（２８°４０′—
３０°１７′Ｎ， ８７°３４′—９１°５４′Ｅ），海拔高度 ３５００—４５００ｍ，面积约 ６１４３ｋｍ２，所处区域为高原温带半干旱季风气候，
日温差大，夏季无高温，干湿季明显，雨季降水集中，冬季偶有降雪，１ 月平均气温－４．７°Ｃ。 区域内自然植被以

砂生槐（Ｓｏｐｈｏｒａ ｍｏｏｒｃｒｏｆｔｉａｎａ）、伴生小角柱花（Ｃｅｒａｔｏｓｔｉｇｍａ ｍｉｎｕｓ）、三刺草（Ａｒｉｓｔｉｄａ ｔｒｉｓｅｔａ）、固沙草（Ｏｒｉｎｕｓ
ｔｈｏｒｏｌｄｉｉ）、白草（Ｐｅｎｎｉｓｅｔｕｍ ｃｅｎｔｒａｓｉａｔｉｃｕｍ）和紫花针茅（Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）等高山草甸植被为主。 除自然植被外，
还有种植青稞（Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ）和冬小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｓｐｐ．）的农田，黑颈鹤主要在这些农田中觅食，以遗留谷物

为主要食物［１２］。 农田是越冬黑颈鹤行为观察和数据采集的主要区域。
１．２　 研究对象

黑颈鹤是国家一级保护动物，全球濒危物种，是唯一一种繁殖期和越冬期均栖息于高原地区的鸟类。 主

要繁殖地包括青藏高原及其邻近地区，越冬区域主要分布在西藏中南部、云贵高原、印度和不丹等区域［１２］。
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在雅鲁藏布江中游河谷黑颈鹤国家级自然保护区越冬的黑颈鹤 １２ 月初从繁殖地迁来，四月初迁离［１５⁃１６］。 黑

颈鹤越冬栖息地的主要植被类型包括河谷灌丛、草原、湿地、农田等［１５，１７］。 越冬期，黑颈鹤常见的集群模式有

３ 种：家庭群、同种集群和混种集群。 家庭群由两只成年鹤以及 ０—２ 只幼年黑颈鹤组成，同种集群由未繁殖

个体或几个家庭共同组成，混种集群是指黑颈鹤与灰鹤、斑头雁、赤麻鸭等物种混群［１７］。 越冬黑颈鹤成鹤与

幼鹤体型大小近似，但羽毛特征差异明显，因而非常容易分辨。
１．３　 数据采集

２０１５ 年 １２ 月至 ２０１６ 年 １ 月，每天 ９：００ 至 １９：００ 沿不同的路线，采取步行或驾车的方式寻找黑颈鹤家庭

群，并使用 ＧＰＳ 定位，以避免重复取样。 在发现目标家庭群后，使用摄像机（Ｓｏｎｙ ｃｘ２７０）进行拍摄，拍摄地点

通常距离鹤群 ２００—４００ｍ，以在保证视频清晰度的同时尽量减少可能对鹤群造成的干扰［１８］。 同时记录采样

日期、时间、经纬度、生境类型、家庭组成类型（两成、两成一幼、两成两幼）等。 连续拍摄 ３０ｍｉｎ，若鹤群出现群

体大小改变、迁飞或周围环境出现明显的干扰，如牲畜冲撞使黑颈鹤受到惊吓、噪音过大的拖拉机驶过等情况

时，提前停止拍摄。 在强风、降雪等恶劣天气下不进行数据采集。
１．４　 数据分析

使用拍摄时间超过 ２０ｍｉｎ 的视频作为分析样本，回放视频并利用焦点动物法和扫描取样法统计个体和集

体警戒水平，每次扫描间隔 ３０ｓ。 对于家庭内每一只个体 ｋ，其个体警戒水平为扫描到该焦点个体处于警戒状

态的次数占扫描总次数的比例，记为 ｐｋ。 利用焦点动物法时，每次仅始终观察视频中的一只个体，观察结束后

再更换统计家庭内其他个体，直至完成对每只个体警戒行为的扫描取样。 对于一个家庭，所观测到的集体警

戒水平为扫描到该家庭内至少有一只个体处于警戒状态的次数占扫描总次数的比例，记为 Ｖｏｂｓ。 警戒行为定

义为当黑颈鹤停止觅食，脖子向上伸长且向周围张望［１１⁃１２］。
为保证数据的正态性，对所得数据进行了平方根变换。 使用独立样本 ｔ 检验比较成鹤与幼鹤、携幼成鹤

与非携幼成鹤的个体警戒水平的差异性。 在检验个体警戒行为的发生是否受到家庭内其他个体的影响，即越

冬黑颈鹤家庭群是否采用同步警戒或协调警戒模式时，在每个家庭内，比较了实际观察到的集体警戒水平数

值 Ｖｏｂｓ与独立假设下计算出的预期集体警戒水平数值 Ｖｅｘｐ。 预期值计算公式为 Ｖｅｘｐ ＝ １－∏（１－ｐｋ），其中 ｐｋ代

表个体 ｋ（１≤ｋ≤ｎ）花费在警戒行为上的时间比例［１３，１９⁃２０］，ｎ 代表群体大小。 使用两种方式确定 ｎ 值，一种衡

量方式为仅考虑家庭内成年黑颈鹤的数量；另一种为家庭内全部个体的数量。 相对应地，在统计集体警戒的

实际观测值时，也分别以家庭内至少有一只成鹤或至少有一只个体处于警戒状态作为是否发生了集体警戒的

标准，以保证在两种衡量方式下统计观测值与计算预期值时个体数量是一致的。 通过配对 ｔ 检验比较 Ｖｏｂｓ与

Ｖｅｘｐ，如果两者没有显著差异，则说明群体内个体是独立对周围环境进行扫视的，彼此之间不存在模仿和相互

影响；如果观测值大于预期值，则说明个体倾向于形成非重叠的警戒片段，因而采取协调警戒模式；如果观测

值小于预期值，则说明个体倾向于模仿同伴的警戒行为，因而采取同步警戒模式。 此外，我们还随机选取家庭

群中的一只成鹤与一只幼鹤，在计算其 Ｖｏｂｓ与 Ｖｅｘｐ后，同样使用配对 ｔ 检验比较家庭内部成鹤与幼鹤之间的同

步性。
所有数据分析使用 ＳＰＳＳ １８．０ 软件完成，显著水平为 Ｐ ＝ ０．０５，文中数据以未正态校正前的实际平均值±

标准误差（Ｍｅａｎ±ＳＥ）的形式列出。

２　 结果

２．１　 采样统计

研究中共拍摄了 ６３ 个越冬黑颈鹤家庭，合计时间 １６０４． ８３ｍｉｎ（时间范围：４． ４—３５． ３ｍｉｎ），平均时间

（２５．９±１．１）ｍｉｎ。 选择其中 ３９ 段（６１．９％）画面清晰、全程无遮挡且持续拍摄时间在 ２０ｍｉｎ 以上的视频作为扫

描样本，包括两成型家庭 １３ 个（３３％）、两成一幼型家庭 １９ 个（４９％）、两成两幼型家庭 ７ 个（１８％），平均群体

大小 ２．８５。 观察对象中成年黑颈鹤 ７８ 只，幼年黑颈鹤 ３３ 只，个体统计时间共计 ３１２１．５ｍｉｎ，平均时间（２８．２±
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０．５）ｍｉｎ。
２．２　 个体警戒

独立样本 ｔ 检验的结果显示，成年黑颈鹤警戒时间比例（０．１９９±０．０１４）极显著（ ｔ１０９ ＝ ６．４９５，Ｐ＜０．００１）高于

幼鹤（０．０７４±０．０１１）。 有幼鹤存在的家庭中，成鹤花费在警戒行为的时间比例为 ０．２１０±０．０１７，略高于家庭中

没有幼鹤的成鹤（０．１７８±０．０２４），但未达到显著水平（ ｔ７６ ＝ １．０９３，Ｐ＝ ０．２７８）。
２．３　 集体警戒同步性

对 ３ 种类型的家庭群集体警戒水平进行单因素方差分析的结果表明，无论是仅考虑家庭内成鹤（Ｆ２， ３６ ＝

１．７１２，Ｐ＝ ０．１９５，图 １Ａ），还是包括幼鹤在内（Ｆ２， ３６ ＝ ２．８７６，Ｐ＝ ０．０６９，图 １Ｂ），３ 种类型的越冬黑颈鹤家庭的集

体警戒水平均不存在显著差异。

图 １　 三种类型的越冬黑颈鹤家庭群集体警戒水平比较

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｃｏｌｌｅｃｔｉｖｅ ｖｉｇｉｌａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｆａｍｉｌｙ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒｉｎｇ ｂｌａｃｋ⁃ｎｅｃｋｅｄ ｃｒａｎｃｅｓ

（Ａ）仅考虑家庭内成鹤的情况下；（Ｂ）考虑家庭内全部个体的情况下

图 ２　 集体警戒实际观测值与独立假设预测值的比较

　 Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ａｎｄ ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｃｏｌｌｅｃｔｉｖｅ ｖｉｇｉｌａｎｃｅ

利用实际观测到的集体警戒数值与独立假设下的

预测值进行比较，不论是仅考虑家庭内的成鹤（Ｖｏｂｓ ＝
０．３５７±０．０３０，Ｖｅｘｐ ＝ ０．３４９±０．０２８，图 ２），还是包括幼鹤在

内的家庭中全部个体（Ｖｏｂｓ ＝ ０．３８７±０．０２８，Ｖｅｘｐ ＝ ０．３８５±
０．０３０，图 ２），或者家庭内部的成鹤与幼鹤之间（Ｖｏｂｓ ＝
０．２６９±０．０２５，Ｖｅｘｐ ＝ ０．２６２±０．０２３，图 ２），配对 ｔ 检验的结

果均无显著差异（仅考虑成鹤：ｔ３８ ＝ ０．７７０，Ｐ ＝ ０．４４６；家
庭内全部个体：ｔ３８ ＝ －０．７６０，Ｐ＝ ０．４５２；家庭内成幼之间：
ｔ２５ ＝ －０．７３４，Ｐ＝ ０．４７０）。

３　 讨论

３．１　 个体警戒水平

与预期一致，在本研究中发现，家庭群中的幼年黑

颈鹤花费在警戒行为的时间显著低于成年黑颈鹤。 这与王凯等［２１］对云南越冬黑颈鹤成幼行为模式的研究结

果一致，也与丹顶鹤、白头鹤的研究结果相同［１３，２２⁃２３］。 这与幼年个体缺乏足够的警戒和逃脱捕食者的能

力［２４］，且食物获取效率较低，需花费更多时间寻找食物和进食，以保证生长需求［２２］有关。
Ｘｕ 等［１０］研究了黑颈鹤捕食脆弱性与警戒强度的关系，结果表明由于幼鸟更易被捕食者攻击，因而携幼
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群体是高捕食脆弱性的［２５］，其群体内的成鹤比非携幼成鹤（低捕食脆弱性）明显更加警惕。 但是研究没有发

现家庭群内幼鹤存在与否对成鹤的警戒水平有影响。 这一结果的不同，可以从幼鹤年龄和警戒需求来源这两

方面来解释。 首先，Ｘｕ 等关于黑颈鹤捕食脆弱性与警戒强度的研究时间为九月份，此时黑颈鹤群体处于繁殖

期，幼鹤年龄约 ３ 个月，体型较小，因此需要亲代的照顾，而本研究中的黑颈鹤越冬期，幼鹤年龄约 ６—７ 个月，
体型大小已接近成鹤［１２］。 其次，Ｘｕ 等的研究区域是人类干扰极低的保护区核心区，几乎不存在成年黑颈鹤

的捕食者，但幼鹤面临较大的捕食风险，因此携幼成鹤与非携幼成鹤因幼鹤的存在与否形成了捕食脆弱性的

差异，而我们的研究区域是有人类农业活动的农田，人类干扰是黑颈鹤最主要的警戒需求来源，而非捕食风

险。 并且这些人类干扰对不同类型的家庭来说是普遍存在且强度相似的，因此成鹤的警戒水平没有由于幼鹤

的存在而表现出差异。
３．２　 集体警戒同步性

众多研究已经表明，群体内个体警戒行为的发生并非独立于其他个体，而是通过模仿或避免重复的形式

调节自己的警戒行为［４⁃９］，因而在群体水平形成了同步警戒或协调警戒这两种集体警戒模式。 同步警戒是指

群体内个体具有模仿周围同伴警戒状态的倾向，在此模式下，集体警戒水平将低于独立假设下的预期水平，表
现为存在更多的群体成员中没有任何一个个体警戒的空白期，预期会出现集体警戒波［８⁃９，１９，２６⁃２７］。 同步警戒

虽然无益于集体警戒水平的增强，却有利于个体被捕食风险的降低，并且为群体成员共同评估风险提供可

能［５⁃６，２８］。 协调警戒是指群体内个体具有避免与周围同伴发生重复的警戒行为的倾向，在此模式下，集体警戒

水平将高于独立假设下的预期水平，能够有效降低群体警戒空白期的比例［２７，２９⁃３０］。 协调警戒是高效但代价巨

大的，因为使集体警戒水平得以加强的同时，个体需要时刻监视周围同伴并采取相应的行为［３１⁃３３］。
然而，本研究对越冬黑颈鹤家庭群集体警戒模式的研究中并未如预期一样发现同步倾向，原因可能是多

方面的。
当食物可用性成为生存的关键因素时，此时能量的获取优先于安全保证，对食物的竞争或觅食的迫切需

求将导致警戒水平的降低［３４］，继而也导致警戒同步性的降低。 这一方面是因为警戒同步性的表现依赖于个

体的警戒水平，冬季等食物紧缺情况下个体本来的警戒水平已经降低，警戒同步性也随之降低；另一方面，对
食物获取的优先性也削弱了群体以降低捕食风险为功能的警戒同步性［５⁃６，２０］。 由于收割期后的农业活动，如：
耕作和牲畜放牧等，黑颈鹤作为食物的遗留谷粒是有限的［３５］，因此，缺乏食物的越冬黑颈鹤家庭群很有可能

由于上述两个原因而没有表现出警戒行为的同步性。
警戒行为的首要作用是发现潜在威胁，避免成为捕食者的猎物，而不论是同步警戒亦或是协调警戒都是

一种与特定环境以及被捕食风险相关的适应性的警戒模式。 群体中较早察觉到捕食者的个体更容易逃脱，从
而有效降低了自身的被捕食风险，而晚察觉或晚逃离的个体则容易被捕捉［２８，３６⁃３７］。 基于监视和模仿产生的同

步警戒，能够避免个体成为捕食者发起攻击时最后一个风险察觉者或群体逃离捕食者时最后一个响应的成

员［１４，３０，３８］。 因此，当捕食者存在对落后个体的捕食倾向时（落后目标策略捕食者），预期警戒行为同步性将得

到强化［８］。 而本研究中的黑颈鹤是一种体型较大的鸟类，越冬期幼鹤个体大小已接近成鹤［１２］，其警戒来源主

要是所觅食区域内人类活动的干扰，并不存在落后目标策略捕食者，因而也不存在其对警戒行为同步性的强

化作用。 此外，在青藏高原繁殖、越冬的黑颈鹤与在当地聚居的藏族人民世代生活在一起，已深深融入到当地

的历史文化、古代传说、地域风俗习惯，甚至宗教信仰当中，黑颈鹤在藏族地区普遍被视为吉祥的象征，被称为

神鸟而备受保护［３９］。 所以，虽然在农田觅食的黑颈鹤不可避免地会受到人类干扰，但横向比较其他研究物种

在其他保护区内的游客干扰、狩猎风险［１４，２０］，当地的人类干扰程度也许并不足以诱发黑颈鹤高强度的警戒行

为同步性。
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