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摘　 要　 ２０１６ 年 １２ 月—２０１７ 年 ２ 月和 ２０１７ 年 １２ 月—２０１８ 年 ３ 月，采用瞬时扫描法和焦
点动物法，对鄱阳湖畔藕田生境中小天鹅（Ｃｙｇｎｕｓ ｃｏｌｕｍｂｉａｎｕｓ）和鸿雁（Ａｎｓｅｒ ｃｙｇｎｏｉｄｅｓ）越
冬期昼间行为的能量支出和取食行为进行观察。 结果表明：小天鹅和鸿雁主要行为是休息
（小天鹅：３６．０１％；鸿雁：２８．０２％）、取食（３２．７１％；１７．４４％）和运动（１７．２６％；３０．６１％）；小天
鹅和鸿雁昼间能量支出较多的行为也是取食 （小天鹅： ３５４． １ ｋＪ· ｄ－１；鸿雁： １４４． ８８
ｋＪ·ｄ－１）、休息（２７５．２２ ｋＪ·ｄ－１；１６４．３５ ｋＪ·ｄ－１）和运动（２１９．７９ ｋＪ·ｄ－１；２９９．２２ ｋＪ·ｄ－１）；
小天鹅在藕田中取食行为的能量支出和总能量支出均显著高于鸿雁；小天鹅和鸿雁一天中
的能量支出无显著差异；藕田生境中小天鹅主要采取表面取食和头颈浸入水体的取食方
式，鸿雁则主要采取表面取食和挖掘食物，这与藕田生境中水深、食物组成以及自身形态有
关；小天鹅和鸿雁通过不同的取食方式和取食水深，减少种间竞争。
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　 　 动物能量代谢对物种分布和丰富度有着重要的

制约作用，可间接反映动物对生存环境的适应性与

生存对策（贾非，２００２；宋志刚等，２００２；徐兴军等，
２０１４）。 能量支出作为能量代谢的一部分，决定了

动物能量利用模式和生活史特征（骆鹰，２００７）。 能

量支出的主要影响因素包括体重 （黄克坚等，
２００９）、温度（杨志宏等，２０１０；陈斌等，２０１５）、季节

（徐宏发等，１９８９）、光周期（杨志宏等，２０１０；倪小英

等，２０１１）和性别（邵明勤等，２０１７）。 近年来，国内

外学者利用北美黑鸭（Ａｎａｓ ｒｕｂｒｉｐｅｓ）（Ｗｏｏｌｅｙ ｅｔ ａｌ．，
１９７８；Ｍｏｒｔｏｎ ｅｔ ａｌ．，１９８９；Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ．，２０１４）、小白额

雁（Ａｎｓｅｒ ｅｒｙｔｈｒｏｐｕｓ）（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１３）、雪雁（Ａｎｓｅｒ
ｃａｅｒｕｌｅｓｃｅｎｓ）（Ｊｏｎｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００６）、小 （Ｔａｃｈｙ⁃
ｂａｐｔｕｓ ｒｕｆｉｃｏｌｌｉｓ）（陈斌等，２０１５）、凤头（Ｐｏｄｉｃｅｐｓ
ｃｒｉｓｔａｔｕｓ） （陈斌等， ２０１５） 和中华秋沙鸭 （Ｍｅｒｇｕｓ
ｓｑｕａｍａｔｕｓ）（邵明勤等，２０１７）等物种各行为的静息

代谢率（ＲＭＲ）倍数，估算出这些鸟类的能量支出。
取食行为通过寻觅、挖掘、吞咽、消化、吸收等基本过

程获得能量（骆鹰，２００７）。 取食行为研究以取食方

式（鲍伟东等，２００６；Ｔａｔｕ ｅｔ ａｌ．，２００７；张永，２００９；蒋
剑虹等，２０１５）和取食节律（赵序茅等，２０１３；邵明勤

等，２０１７）为主。 鸟类能量支出及取食行为的研究

有助于了解鸟类取食的行为策略和生存对策，为鸟

类保护和人工饲养提供可靠的科学依据。
小天鹅（Ｃｙｇｎｕｓ ｃｏｌｕｍｂｉａｎｕｓ）和鸿雁（Ａｎｓｅｒ ｃｙｇ⁃

ｎｏｉｄｅｓ）属雁形目（Ａｎｓｅｒｉｆｏｒｍｅ）鸭科（Ａｎａｔｉｄａｅ）。 小

天鹅繁殖于亚洲东北部的西伯利亚苔原地区（杨二

艳，２０１３），中国境内常在长江中下游、东南沿海及

台湾地区越冬（赵正阶，２００１）。 鸿雁繁殖地位于蒙

古中西部、西伯利亚东南部和我国东北部，越冬地主

要位于我国东部沿海及长江中下游沿岸湖泊。 鄱阳

湖区是这 ２ 种水鸟重要的越冬地（戴年华等，２０１３；
郭宏等，２０１６）。 目前小天鹅和鸿雁的越冬生态研

究主要包括数量分布（戴年华等，２０１３），时间分配

和行为节律（徐正刚等，２０１５；邵明勤等，２０１８），生
态位分化（郭宏等，２０１６）等。 本研究通过鄱阳湖围

垦区藕田生境中小天鹅和鸿雁越冬期能量支出和取

食行为的观察，目的在于了解藕塘生境中小天鹅和

鸿雁各阶段的能量支出，了解小天鹅和鸿雁在藕塘

生境中的取食行为，掌握藕塘生境中小天鹅和鸿雁

的适应对策。

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究地概况

２０１２ 年以来，鄱阳湖五星垦殖场（邵明勤等，
２０１８）（图 １）的藕田和稻田生境吸引了大量的越冬

白鹤（Ｇｒｕｓ ｌｅｕｃｏｇｅｒａｎｕｓ）、小天鹅、鸿雁、灰雁（Ａｎｓｅｒ
ａｎｓｅｒ）、鹤鹬（Ｔｒｉｎｇａ ｅｒｙｔｈｒｏｐｕｓ）等水鸟来此越冬，小
天鹅和鸿雁经常与白鹤共存于五星垦殖场的藕田和

稻田中。 研究地区的详细信息请参考文献邵明勤等

（２０１８）。
１􀆰 ２　 调查方法

２０１６ 年 １２ 月—２０１７ 年 ２ 月和 ２０１７ 年 １２ 月—
２０１８ 年 ３ 月，借助于 ＳＷＡＲＯＶＳＫＩ（２０⁃６０×）单筒望

远镜，采用瞬时扫描法对鄱阳湖围垦区五星垦殖场

藕田生境中小天鹅和鸿雁的越冬行为进行观察。 观

察时间为每天 ０８：００—１７：３０，小天鹅行为观察天数

为 ３０ 天（其中，２０１６ 年 １２ 月 ２ 天；２０１７ 年 １ 月 １０
天，２ 月 ８ 天，１２ 月 ３ 天；２０１８ 年 １ 月 ３ 天，２ 月 １
天，３ 月 ３ 天），其中 ２０１６ 年 １２ 月至 ２０１７ 年 ２ 月合

计 ２０ 天数据源自邵明勤等（２０１８）。 鸿雁的行为观

察时间为 ８ 天，包括 ２０１７ 年 １２ 月 １ 天，２０１８ 年 １ 月

３ 天，２ 月 １ 天，３ 月 ３ 天。 根据已有文献将小天鹅

和鸿雁的越冬行为分为取食、休息、修整、警戒、社会

和运动 ６ 类（戴年华等，２０１３；徐正刚等，２０１５）。 每

５ 分钟记录 １ 次视野范围内 １ ～ １０ 只小天鹅或鸿雁

的各种行为。 采用焦点动物法每隔 １０ ｍｉｎ 记录 １
次小天鹅或鸿雁的取食方式、单次取食持续时间，每

图 １　 研究地点的区域示意图
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分钟取食次数 （ Ｔａｔｕ ｅｔ ａｌ．，２００７；张永，２００９） （表

１）。 出现下列任一标准为 １ 次取食：（１）小天鹅和

鸿雁的喙开始进入水面寻找食物至喙离开水面；
（２）搜寻或挖掘食物时出现明显停顿或吞咽动作。
根据鄱阳湖冬季日出日落的实际情况，将昼间分为

上午（０８：００—１０：５９）、中午（１１：００—１３：５９）和下午

（１４：００—１７：３０）３ 个时段（Ｈｏｌｍ，２００２）。
小天鹅和鸿雁行为静止代谢率的计算公式

（Ｍｉｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ．，２０１４）为：
ＲＭＲ＝ ４５７×Ｍａｓｓ０．７７ （１）

式中，ＲＭＲ （ｋＪ·ｄ－１）为静止代谢率；Ｍａｓｓ （ｋｇ）为体

质量。
小天鹅和鸿雁的取食、休息、修整、警戒、社会、

运动行为的静止代谢率倍数分别为 １．７、１．２、１．６、
２．１、２．３、２．０（ Ｊｏｎｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ．，２０１４；
邵明勤等，２０１７）乘以静止代谢率，将所得数值除以

２４ ｈ，得出每小时的能量支出，再乘以每小时各行为

时间所占比例，得到各行为每小时的能量支出，再乘

以昼间的观察时段，即得到它们的昼间能量支出。
１􀆰 ３　 数据处理

首先对每小时的行为数据进行统计，然后以小

天鹅和鸿雁各行为发生频次占总行为频次的百分

比，来计算各行为的时间分配；以指定时间段内各类

行为频次占总行为频次的百分比来计算小天鹅的日

行为节律，再求出小天鹅、鸿雁的能量支出。 采用

Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ⁃Ｓｍｉｒｏｎｏｖ 检验数据的正态性，若符合正

态分布，则使用单因素方差分析（ ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）
检验不同时期主要行为时间分配的差异，若不符合，
则选择 Ｍａｎｎ⁃Ｗｈｉｔｎｅｙ Ｕ 检验 （双独立样本） 或

Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ Ｈ 检验（多独立样本）方法（蒋剑虹

等，２０１５）。 文中数据表示为平均值±标准差（ ｘ ±
ＳＥ），显著性水平设置为 α ＝ ０．０５。 所有数据统计分

析借助 ＳＰＳＳ ２０．０ 和 Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 完成。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 小天鹅和鸿雁的时间分配

小天鹅和鸿雁的主要行为包括休息（小天鹅：
３６．０１％；鸿雁：２８．０２％）、取食（３２．７１％；１７．４４％）、运
动（１７．２６％；３０．６１％）。 其中小天鹅的取食行为比例

显著高于鸿雁（ｄｆ ＝ １，Ｆ ＝ ４．９２８，Ｐ ＝ ０．０３３），而鸿雁

的运动行为显著高于小天鹅（ｄｆ ＝ １，Ｆ ＝ １０．３７１，Ｐ ＝
０．００３）（图 ２）。

图 ２　 越冬期小天鹅和鸿雁时间分配
Ｆｉｇ．２　 Ｔｉｍｅ ｂｕｄｇｅｔｓ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒｉｎｇ Ｔｕｎｄｒａ Ｓｗａｎ ａｎｄ Ｓｗａｎ
Ｇｏｏｓｅ

２􀆰 ２　 小天鹅和鸿雁昼间各行为的能量支出

小天鹅和鸿雁越冬期昼间能量支出较多的行为

是取食（小天鹅：３５４．１ ｋＪ·ｄ－１；鸿雁：１４４．８８ ｋＪ·
ｄ－１）、休息（２７５．２２ ｋＪ·ｄ－１；１６４．３５ ｋＪ·ｄ－１）和运动

（２１９．７９ ｋＪ·ｄ－１；２９９．２２ ｋＪ·ｄ－１）。 小天鹅和鸿雁

的总能量支出为 （ １０１３． ２６ ｋＪ· ｄ－１； ８２９． ０６ ｋＪ·
ｄ－１）。 其中小天鹅取食的能量支出 （ ｄｆ ＝ １， Ｆ ＝
８．１６３，Ｐ＝ ０．００７）和总能量支出（ｄｆ ＝ １，Ｆ ＝ ２０．５１，Ｐ
＝ ０．００）显著高于鸿雁（图 ３）。
２􀆰 ３　 小天鹅和鸿雁不同时段各行为能量支出

小天鹅和鸿雁在上午 （ ３１６． ２７ ± ９１． ６５） ｋＪ、
（２７１．３０±３１．４４）ｋＪ、中午（３５１．８１±９４．９３）ｋＪ、（２７８．６２±
１５．４７） ｋＪ 和下午 （ ３２７． １７ ± ６６． ９０） ｋＪ、 （ ２９０． ９９ ±
２４．３８）ｋＪ 的能量支出差异均不显著（图 ４）。
２􀆰 ４　 小天鹅和鸿雁的取食方式

小天鹅的取食次数为（７．１８±１．７３） ｔ·ｍｉｎ－１，主

图 ３　 越冬期昼间小天鹅和鸿雁各行为的能量支出
Ｆｉｇ．３　 Ｅｎｅｒｇｙ ｂｕｄｇｅｔｓ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒｉｎｇ Ｔｕｎｄｒａ Ｓｗａｎ ａｎｄ Ｓｗａｎ
Ｇｏｏｓｅ ａｃｔｉｏｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｄａｙ
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表 １　 越冬小天鹅和鸿雁的取食策略
Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｏｒａｇｉｎｇ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒｉｎｇ Ｔｕｎｄｒａ Ｓｗａｎ ａｎｄ Ｓｗａｎ Ｇｏｏｓｅ
物种 取食方式 比例（％）

（ｎ１ ＝ ４５５，ｎ２ ＝ ３０２）
持续时间
（ｓ·ｔ－１）

取食次数
（ｔ·ｍｉｎ－１）

小天鹅 Ⅰ取食水体或者稻田表面食物 ４５．２５±３２．９１ ｂ ３．０６±０．１９（ｎ＝ １３１） ７．１８±１．７３
Ⅱ仅头部浸入水中取食 １４．０８±１１．１４ ａ ３．６３±０．２５（ｎ＝ ５９） （ｎ１ ＝ １９７ ｍｉｎ）
Ⅲ头颈浸入水中取食 ２２．２２±１４．８９ ａｂ ３．７６±０．２１（ｎ＝ ７２）
Ⅳ翻身取食，整个头颈和部分身体翻入水中取食 １８．４４±２０．３１ ａ ３．９２±０．１９（ｎ＝ ７５）

鸿雁 Ⅰ取食水体表面食物，挖掘陆地植物等 ７１．８６±３１．８８ ｂ ２．５４±０．２１（ｎ＝ ７４） ７．３７±３．４９
Ⅱ仅头部浸入水中取食 ３．６８±４．７２ ａ ２．００±０．４５（ｎ＝ ５） （ｎ２ ＝ １０１ ｍｉｎ）
Ⅲ头颈部浸入水中取食 １９．９８±２５．１３ ａ ２．３８±０．２２（ｎ＝ １６）
Ⅳ翻身取食，整个头颈和部分身体翻入水中取食 ４．４９±６．９４ ａ ３．７５±１．３６（ｎ＝ ８）

数据右上角字母不同表示数据间差异显著（Ｐ＜０．０５），ｎ１代表小天鹅样本量，ｎ２代表鸿雁样本量。

图 ４　 越冬小天鹅和鸿雁各时段行为的能量支出
Ｆｉｇ．４　 Ｅｎｅｒｇｙ ｂｕｄｇｅｔｓ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒｉｎｇ Ｔｕｎｄｒａ Ｓｗａｎ ａｎｄ Ｓｗａｎ
Ｇｏｏｓｅ ａｃｔｉｏｎｓ ａｔ ｖａｒｉｏｕｓ ｓｔａｇｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｄａｙ

要采用Ⅰ和Ⅲ的取食方式，持续时间分别为 ３．０６ 和

３．７６ ｓ·ｔ－１。 鸿雁取食次数为 ７．３７ ｔ·ｍｉｎ－１，主要采

用 Ｉ 的取食方式，持续时间为 ２．５４ ｓ·ｔ－１（表 １）。

３　 讨　 论

３􀆰 １　 小天鹅和鸿雁的时间分配与能量支出

取食、休息和运动为小天鹅和鸿雁的主要行为，
这与越冬期斑头雁 （ Ａｎｓｅｒ ｉｎｄｉｃｕｓ） （杨延峰等，
２０１２）、中华秋沙鸭（曾宾宾等，２０１３）、鸿雁（徐正刚

等，２０１５）、大天鹅（Ｃｙｇｎｕｓ ｃｙｇｎｕｓ） （董超等，２０１５；
田晓燕等，２０１７）的行为时间分配一致，表明这种行

为模式可满足越冬水鸟的生理需求，即通过大量取

食和休息，维持自身的能量储存。 这些雁鸭类的运

动行为也占很大比例，这是因为它们需要运动（游
泳）来寻找和获取食物。 鸿雁在鄱阳湖区自然生境

中以取食和休息行为为主（郭宏等，２０１６），而在藕

田生境中则以休息和运动行为为主，这是因为本研

究地区中鸿雁经常在人工生境和自然生境间来回飞

行，因此它们的运动行为比例较高。 这一结果表明，
鄱阳湖区鸿雁在人工和自然生境中采取不同的行为

对策。
小天鹅和鸿雁通过取食、休息和运动行为消耗

能量，这与北美黑鸭 （Ｗｏｏｌｅｙ ｅｔ ａｌ．， １９７８； Ｍｏｒｔｏｎ
ｅｔ ａｌ．，１９８９；Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ．，２０１４）和中华秋沙鸭（邵明

勤等，２０１７）通过游泳（运动）和取食消耗能量的研

究结果相似。 越冬期间小天鹅在藕田生境中的取食

能量支出和总能量支出均显著高于鸿雁的能量支

出，这也说明小天鹅通过大量的取食来维持其高的

总能量支出。
小天鹅在不同时段各行为的能量支出差异不显

著，这与中华秋沙鸭（邵明勤等，２０１７）、小和凤

头（陈斌等，２０１５）的结果差异较大，中华秋沙

鸭在气温较低的 ０７：３０—１１：５９ 和 １６：００—１７：３０ 时

段，能量支出较高，在中午时段能量支出减少。 小

在 ０７：３０—０８：５９、凤头在 １７：００—１７：３０ 能量

支出高于其他时段。 小天鹅和鸿雁的能量支出在不

同时段无显著差异，这是因为藕塘生境中这两种鸟

类以休息、取食和运动行为为主，而这些行为在各时

段的差异均较小（图 ４）。
３􀆰 ２　 小天鹅和鸿雁的取食方式

取食策略与取食水深和食物组成有关 （ Ｔａｔｕ
ｅｔ ａｌ．，２００７）。 疣鼻天鹅头颈浸入水中的取食方式

约占所有取食方式的 ７０％，很少利用沉水植物
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（Ｈｏｌｍ，２００２；Ｔａｔｕ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 本研究中，小天鹅

主要采取表面取食和头颈浸入水中的取食策略，鸿
雁则主要采取表面取食和挖掘植物的策略，表明两

个物种的取食深度差异较大。 小天鹅的翻身取食方

式也占很大比例，说明藕塘中小天鹅可以取食不同

深度的食物。 疣鼻天鹅利用头颈浸入水中的取食方

式可获取水深 ２０ ～ ４５ ｃｍ 的食物，翻身取食则可获

取 ４５～１０３ ｃｍ 水深的食物，有时甚至可以取食平均

水深 １２５ ｃｍ 的食物（Ｔａｔｕ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 本研究以

藕田白鹤的跗蹠为参照物，推测研究区域藕田的水

深约为 ３０～５０ ｃｍ。 小天鹅的表面取食深度约为小

天鹅的嘴峰长度，即 ８．５ ～ １０．５ ｃｍ（赵正阶，２００１），
因此表面取食只能取食藕田水体表面或浅水处的浮

游生物、螺类、软体动物或植物的块茎。 小天鹅头颈

浸入水中的取食深度约为体长的 １ ／ ４，即 ２７． ５ ～
３３．７５ ｃｍ，可获取藕田底泥中水生植物的根茎或藕

根。 鸿雁主要取食水体表面和挖掘底泥植物，大都

仅喙伸入水体，水深约为 ７． ５ ～ ９． ９ ｃｍ （赵正阶，
２００１），这与升金湖鸿雁（张永，２００９）主要以挖掘和

头部浸入水中的觅食方式相似。 小天鹅和鸿雁在藕

田中的取食方式和取食水深的差异，导致两种水鸟

生态位产生分化，避免食物因素的生态位重叠带来

的种间竞争，有利于两者的生存。 本文取食行为样

本量小，因此只能初步说明两者的取食方式和生态

位分化，它们之间的生态位关系还需进行系统长期

的研究。
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