
动物学杂志 Chinese Journal of Zoology  2017, 52(5): 897 ~ 910    

鸟类惊飞距离及其影响因素 
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摘要：惊飞距离（FID）是指捕食者（包括人类）接近目标个体并导致其逃避时，捕食者与目标个体

之间的距离。惊飞距离能很好地衡量动物个体在特定环境下的恐惧反应和风险权衡，是研究动物逃避

行为的常用指标，并为物种保护提供科学依据。鸟类是研究逃避行为的理想对象，本文综述了影响鸟

类惊飞距离的各种因素，可分为 3 类：栖息地因素（距隐蔽处的距离和生境开阔度等）、鸟类自身因素

（生活史、体型和群体大小等）以及与捕食者相关的因素（捕食者的接近方向和速度等）。城市化也会

影响鸟类的惊飞距离，导致城市中的鸟类通常比乡村生境的同种鸟类拥有更短的惊飞距离。习惯化、

适应和生境选择是解释惊飞距离城乡差异的 3 种假说。研究鸟类的惊飞距离及其影响因素，有助于理

解鸟类的逃避行为及其风险权衡机制，为物种保护中设立合理的缓冲区域及制定有效的保护管理措施

提供科学依据。目前国内有关鸟类惊飞距离的研究多为行为观察和单一因素的影响，有待从不同因素

的交互作用角度探讨鸟类的逃避行为并用于物种保护。 
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Abstract: Flight initiation distance (FID) is defined as a distance at which an animal flees due to the presence 

of an approaching stimulus (such as predators and humans). It is a very common used parameter for studying 

the processes associated with escape decision making because it reflects the risk at which an individual is 

willing to take while approached by a potential predator. It is also applied for animal conservation purposes 

such as establishing buffer areas to minimize human disturbance. This review summarized the factors 

influencing the FID in birds during the predator-prey interaction, with mainly three categories classified as 

environmental factors (e.g., distance to refuge and habitat openness), bird′s own factors (e.g., life history, 

body size and group size) and predator′s factors (e.g., direction of approach and approach speed). Moreover, 

urbanization also affects the FID in birds, with smaller FID in the cities, caused by habituation, local 

adaptation, and habitat selection. Knowledge and understanding of the factors affecting FID in birds may play 
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a key role in escape behavior research and promoting the coexistence of human being and birds. Most studies 

on FID of birds were focused on behavioral observation or the effect of single factor in China, we suggest 

future works should strive to test targeted interactions between factors to understand how species weigh the 

importance of each factor in different situations. 
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捕食者通常是导致猎物死亡的直接原因，

个体死亡预示着将来可能获得的适合度会全部

消失（Creel et al. 2008，Cooper et al. 2015a）。

猎物因此进化出多种反捕食策略以避免被捕

食，概括起来有隐蔽、逃避和自卫 3 类（Caro 

2005）。对于依靠逃避来避免被捕食的猎物而

言，其遇到捕食者时需要作出合适的逃避决策，

即何时逃避（Cooper et al. 2015a）。这并不表

示猎物遇到捕食者后就立刻逃避，因为逃避行

为不仅消耗能量，还会干扰其他重要的生命活

动，如觅食和繁殖。因此，猎物遇到捕食者时

会 对 逃 避 行 为 的 代 价 和 利 益 进 行 权 衡

（trade-off）并采用最佳的逃避策略（Ydenberg 

et al. 1986）。 

逃避行为的大多数研究集中在惊飞距离

（flight initiation distance，FID）（Stankowich et 

al. 2005，Cooper et al. 2015b，Samia et al. 2016），

即指捕食者接近目标个体并导致其逃避时，捕

食者与目标个体之间的距离（Heidiger 1934，

Ydenberg et al. 1986），它能反映捕食者接近过

程中猎物个体的风险权衡（Blumstein 2006，

Møller 2008a）。动物通常将人（Homo sapiens）

视为潜在的捕食者（Frid et al. 2002），因此研

究者通常采取人类接近的方法测量动物的惊飞

距离，测得的惊飞距离还能反应动物对人为干

扰的耐受性（tolerance）（Nisbet 2000，Møller 

2008a，Samia et al. 2015a），同时为缓冲区和

安全距离的设定，以及野生动物保护提供科学

依据（Blumstein et al. 2010）。鸟类是研究动物

逃避行为的理想对象，本文对影响鸟类惊飞距

离的各种因素进行了综述。 

1  惊飞距离 

1.1  惊飞距离的定义 

猎物逃避捕食者的方式有多种，例如哺乳

动物主要采用逃跑的方式，而鸟类可以飞走或

游走。定义猎物逃避捕食者时其与捕食者之间

的距离时，以前的研究者在不同动物类群的研

究中使用过许多不同的术语（Cooper et al. 

2015b，Møller 2015b）。许多鱼类的研究中使用

“reaction distance”（Utne-Palm 1999），鸟类和

哺乳动物的研究中使用“flush distance”或

“flight distance”（Elliott et al. 2001，Møller 

2008a，Malo et al. 2011），而在不同动物类群的

比较研究中常采用“approach distance”或惊飞

距离“flight initiation distance”（Lailvaux et al. 

2003，Stankowich et al. 2005）。由于猎物逃避

方式的多样，“escape initiation distance”可能比

“flight initiation distance”更准确，但惊飞距离

是目前已经确定的最好术语，并统一用于所有

动物类群的研究（Cooper et al. 2015b）。因此，

不论猎物的逃避方式（包括飞走、逃跑、跳跃

逃离或游走），捕食者接近目标个体并导致其逃

避时，捕食者与目标个体之间的距离都称为惊

飞距离“flight initiation distance”（Cooper et al. 

2015b）。 

惊飞距离是物种的种属特征（Blumstein et 

al. 2003，2005），而且不同研究者测量的同一

物种的惊飞距离数值具有很高的重复性。

Møller（2008a）用 3 种方法分析了自己收集的

数据的可靠性，结果表明不同的研究者及其在

不同环境、栖息地景观和国家中的测量结果没

有显著影响。近年来许多相关研究还表明惊飞

距离具有较高的个体重复性（Carrete et al. 

2010，2013）。因此，可以使用不同研究者收集

的惊飞距离数据进行大尺度的研究（Møller et 
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al. 2013a）。 

1.2  理论模型 

逃避行为的经济模型（economic model）

和最优模型（optimality model）是研究惊飞距

离的理论基础（Ydenberg et al. 1986，Cooper et 

al. 2007，2010），已经得到大量实验研究的支

持（Cooper et al. 2015b，Blumstein et al. 2016）。

这两个理论模型都认为，猎物遇到捕食者后并

不会立刻逃避，而是在捕食者接近过程中不断

权衡逃避行为的代价和利益，最终确定允许捕

食者接近的最短距离（惊飞距离）（Ydenberg et 

al. 1986）。惊飞距离具有一定的变异，主要是

猎物面临不同风险时进行权衡的结果。如果个

体被捕食的风险增加，其惊飞距离应该增加，

反之亦然。因此任何与捕食风险相关或者影响

逃避代价和利益的因素都可能影响其风险权衡

过程，最终导致猎物调整自身的惊飞距离

（Ydenberg et al 1986，Cooper et al. 2007），主

要有栖息地因素、猎物自身因素及与捕食者相

关的因素（Stankowich et al. 2005，Stankowich 

2008）。 

1.3  研究范围 

鸟类常具有强烈的护巢行为，很多鸟类对

靠近巢的捕食者会直接发动攻击；还有一些鸟

类则通过“拟伤”行为将捕食者引离巢区，对

巢、卵和雏鸟进行有效保护（郑光美 2012）。

这 些 情 况 不 属 于 惊 飞 距 离 的 研 究 范 围

（Blumstein et al. 2015）。捕食者或人类接近时，

鸟 类 当 时 的 行 为 也 会 影 响 其 惊 飞 距 离

（Stankowich et al. 2005）。例如，鸟类在取食

时，逃避行为不仅导致额外的能量消耗，还预

示着食物资源的丧失，此时逃避的成本会高于

休息状态下的逃避成本，最终导致惊飞距离缩

短（Ydenberg et al. 1986，Stankowich et al. 

2005）。因此，研究者通常只在鸟类处于放松状

态（如停歇、觅食、理羽或鸣叫）下进行接近，

并详细记录具体的状态，进而统计分析不同状

态下的惊飞距离是否有差异（Blumstein et al. 

2015）。 

2  栖息地因素 

2.1  距隐蔽处的距离 

隐蔽处（refuge）是能降低捕食风险的生境，

或者阻止捕食者的安全区域，猎物可以利用隐

蔽处降低或者消除被捕食的风险（Caro 2005）。

越靠近隐蔽处，个体被捕食的风险越小，因此

距离隐蔽处的距离会影响动物的反捕食行为

（Ydenberg et al. 1986）。鸟类因其具有飞行能

力，其隐蔽处难以确定（Guay et al. 2013）。

Guay 等（2013）认为岸上觅食的黑天鹅（Cygnus 

atratus）与湖水之间的距离可以看成个体距隐

蔽处的距离，因为湖水可以阻隔地面的捕食者

并为黑天鹅提供保护，其研究结果表明，距离

湖面越远的黑天鹅其惊飞距离越长。 

2.2  栖枝高度 

如果鸟类停歇在树上或者其他建筑物上，

其惊飞距离要比地上活动个体的惊飞距离更复

杂。惊飞距离计算的是接近者与鸟之间的直线

距离，需要考虑垂直距离和水平距离。同时栖

枝高度（停歇高度）的增加可以提高鸟类的安

全感，离人类居住区越近的鸟类巢位越高

（Knight et al. 1985，Datta et al. 1993）。如果

天敌主要是地面上活动的捕食者，鸟类的栖枝

高度越高时，地面上接近的捕食者对其造成的

威胁越小，因此栖枝高度可能影响鸟类的惊飞

距离。Møller（2010a）的研究表明惊飞距离随

着栖枝高度的降低而增加。但是栖枝高度与惊

飞距离间的关系可能存在种间差异，有些物种

的惊飞距离随着栖枝高度的增加而降低，而有

些物种则不然（ Blumstein et al. 2004 ，

Fernández-Juricic et al. 2004，蒋一婷等 2014）。

Fernández-Juricic 等（2004）研究了 5 种林鸟的

栖枝高度与惊飞距离的关系，其中 3 种鸟类的

惊飞距离随着栖枝高度的增加而降低，1 种鸟

类的惊飞距离随着栖枝高度的增加而增加，剩

下的 1 种鸟类其惊飞距离与栖枝高度没有关

系。Blumstein 等（2004）对 34 种鸟类的研究

也发现，不同鸟类的惊飞距离与栖枝高度的关
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系存在种间差异。当捕食者主要来自空中时，

栖枝高度的增加可能使个体更容易被捕食者发

现，被捕食风险增加。另外，随着栖枝高度的

增加，鸟类的视野更加开阔，能更早发现接近

的捕食者（Fernández-Juricic et al. 2004），如果

某些鸟类在发现捕食者后立刻逃避，这会导致

惊 飞 距 离 随 着 栖 枝 高 度 的 增 加 而 增 加

（Blumstein et al. 2004）。 

2.3  生境开阔度 

在开阔的生境中，鸟类更容易被捕食者发

现或者攻击，其被捕食的风险会增加，表现为

更长的惊飞距离。对鸟类的研究表明，惊飞距

离的水平成分（水平距离）随着生境开阔度的

增加而增加，而垂直成分（垂直距离）不存在

这样的关系（Møller 2010a）。但 Samia 等

（2015a）的研究却发现，开阔生境中的鸟类具

有更短的惊飞距离。开阔生境中的鸟类具有更

好的视野，发现捕食者后能更好地监视捕食者

的行为，而人类活动通常是非致命的，因此开

阔生境中的鸟类能更好地通过观察和学习降低

对人类的恐惧，最终使开阔生境中的鸟类具有

更强的耐受性（Samia et al. 2015a）。城市生境

中的植被覆盖率较低，通常被划归开阔生境

（Blumstein 2006，Samia et al. 2015a，b），这

可能导致开阔生境与郁闭生境的人为干扰强度

存在差异。研究生境开阔度对惊飞距离的影响

时，需要先消除人为干扰强度差异造成的影响。

Blumstein（2006）的研究未考虑生境开阔度不

同地区人为干扰强度的差异，这可能是未发现

生境开阔度影响惊飞距离的原因。此外，鸟类

行为表型的多样性表明其能利用更多不同的生

境，Møller 等（2012）发现惊飞距离变异性大

的物种拥有更多的繁殖生境。 

2.4  环境噪音 

人类活动造成的非致命性干扰刺激（包括

噪音）与捕食者的捕食风险具有类似作用（Frid 

et al. 2002），会影响动物感知到的捕食风险，

进而影响其逃避行为（蒋一婷等 2014）。威胁

增加假说（increased threat hypothesis）认为，

环境中的噪音会使动物感知到的被捕食风险增

加，导致其警戒性和惊飞距离的增加（Owens et 

al. 2012）。例如，在噪音干扰下繁殖的家麻雀

（Passer domesticus）表现出更长的惊飞距离

（Meillère et al. 2015）。 

3  鸟类自身因素 

3.1  生活史 

逃避行为反应了动物的生活史对策，因为

个体需要在自身生存与繁殖之间进行权衡

（Møller 2015a）。剩余繁殖价值（ residual 

reproductive value）是指特定年龄个体相对新生

个体的潜在繁殖贡献（Roff 2002），动物个体

会根据自身的繁殖价值选择最优化的逃避行

为，繁殖产出或存活期望低的个体（剩余繁殖

价值低的个体）会比健康个体愿意承担更高的

风险。因此，生活史的各组分（首次繁殖年龄、

窝卵数、繁殖期）会影响动物个体的惊飞距离

（Møller et al. 2012）。 

为了避免繁殖前就死亡，首次繁殖年龄大

的物种愿意承担的风险更小。许多研究表明，

首次繁殖年龄较大的鸟种拥有更长的惊飞距离

（Blumstein 2006，Møller et al. 2012，2013a），

也有研究表明，惊飞距离变异性大的鸟种的首

次繁殖年龄更小（Møller et al. 2012）。 

窝卵数大预示着更大的亲代投入，亲代能

从保护当前繁殖后代中取得更大的适合度收益

（Blumstein 2006，Samia et al. 2015a）。因此，

为确保后代的存活，窝卵数大的鸟类更愿意保

护当前后代（Blumstein 2006）。许多研究表明

窝卵数大的鸟种愿意承担更大的风险，表现为

更短的惊飞距离（Blumstein 2006，Møller et al. 

2012）。热带鸟类的窝卵数小于温带近缘种，

表现出更长的惊飞距离（Møller et al. 2013a）。 

惊飞距离短的鸟种能适应多样的环境，比

惊飞距离长的鸟种更容易进入繁殖状态

（Møller 2015a），且繁殖期短的鸟种具有更短

的惊飞距离（Møller et al. 2012）。 

3.2  体型 
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体型大小是生物体最明显的性状和遗传特

征，强烈影响其生活史对策。不同鸟种的比较

研究表明，体型大小能较好地反映惊飞距离的

种间差异。Blumstein（2006）分析了 150 种鸟

类的惊飞距离，发现体型大小与惊飞距离存在

显著的正相关，体型较大的鸟种比体型较小的

鸟种有更长的惊飞距离。同样地，Glover 等

（2011）对澳大利亚 28 种鸻鹬类的惊飞距离进

行了研究，同样发现体型较大的鸟种具有更长

的惊飞距离。 

体型影响惊飞距离的原因可能有多种。首

先，体型较大的种类更容易被捕食者发现，被

捕食风险也更大，它们可能通过更早地逃避以

降低被捕食风险（Holmes et al. 1993）。其次，

体型较大物种的敏捷性比体型较小物种差

（Marden 1987，Witter et al. 1994），它们逃避

时需要更多的时间或空间（Fernández-Juricic 

2002，Møller et al. 2013b）。第三，体型较小

的物种为满足相对较高的能量需求，需要更多

时间来觅食，为了延长觅食时间，愿意承担更

大的风险（Bennettand et al. 1987，Blumstein 

2006）。另外，飞行对于体重较大的鸟类是非

常耗能的，较早地逃避可以采用成本更低的逃

避行为，例如走或跑（Fernández-Juricic 2002）。 

3.3  年龄和性别 

年龄也是影响鸟类惊飞距离的因素之一。

与成鸟相比，亚成鸟在判断捕食者的危险程度

方 面 缺 乏 经 验 ， 进 而 影 响 其 惊 飞 距 离

（Legagneux et al. 2013）。对白领姬鹟（Ficedula 

albicollis）（Jablonszky et al. 2017）和纹颊企鹅

（Pygoscelis antarctica）（Martín et al. 2006）的

研究表明，亚成鸟的惊飞距离比成鸟短。如果

成鸟的存活率随着年龄的增长而下降，老年个

体在繁殖时会增加亲本投入（Fisher 1930），

愿意承担更大的风险，表现为更短的惊飞距离。

Seltmann 等（2012）发现年龄较大的雌性欧绒

鸭（Somateria mollissima）的惊飞距离更短。

但是家燕（Hirundo rustica）的惊飞距离与年龄

存在曲线关系，2 ~ 3 龄家燕的惊飞距离最短，

而年龄更低或更高个体的惊飞距离更长

（Møller 2014a）。惊飞距离短的家燕被家猫

（Felis catus domesticus）和雀鹰（Accipiter 

nisus）捕食的风险高，这可能是导致年龄大的

家燕具有较长惊飞距离的原因（Møller 2014a）。 

虽然经济模型没有预测性别对惊飞距离的

影响，如果两性个体在生态和形态上的差异会

影响各自的被捕食风险，被捕食风险高的性别

应该具有更长的惊飞距离（Cooper 2015）。许

多研究表明，性别会影响鸟类的惊飞距离，如

雄性松鸡（Tetrao urogallus）的惊飞距离比雌

性长（Thiel et al. 2007），而雄性王企鹅

（Aptenodytes patagonicus）的惊飞距离却比雌

性短。但是，鹊鹩（Grallina cyanoleuca）（Kitchen 

et al. 2011）和黑天鹅（Guay et al. 2013）的研

究却发现，惊飞距离不受性别的影响。研究性

别对没有明显性二型差异鸟类惊飞距离的影响

时，研究者需要对个体进行捕捉、标记以及性

别鉴定，因此研究者经常忽略性别因素（Glover 

et al. 2011）。 

3.4  集群 

集群大小会影响动物的反捕食行为和逃避

反应。风险稀释假说（risk dilution hypothesis）

认为，随着群体大小的增加，群体内单只个体

的被捕食概率会降低（Roberts 1996，Sridhar et 

al. 2009）。多眼睛假说（many-eyes hypothesis）

认为，个体数的增多会提高发现捕食者的概率，

同时个体间的信息共享使群体应对危险的能力

增强，最终使个体被捕食的风险降低（Roberts 

1996，Beauchamp 2015）。这两个假说是相互

兼容的，都认为个体被捕食的风险随着群体的

增大而降低，因此较大群体中的个体应该表现

出较短的惊飞距离。许多研究确实证明惊飞距

离 会 随 着 群 体 大 小 的 增 加 而 缩 短

（Fernández-Juricic et al. 2003，2004，Samia et 

al. 2015a，Ye et al. 2017），也有研究表明，集

群大小对惊飞距离没有影响（Guay et al. 

2013），即群体大小可能对降低捕食风险没有显

著作用。甚至有研究表明，惊飞距离会随着群
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体的增大而变长（Laursen et al. 2005）。部分鸟

类的研究表明，群体中个体的行为直接受邻近

个体的影响，群体中惊飞距离较长的个体逃避

后可能会引起近邻做出同样的行为，即导致群

体中惊飞距离短的个体提早惊飞，这可能是导

致惊飞距离随着群体的增大而变长的原因

（Stankowich et al. 2005，Hingee et al. 2009，

Weston et al. 2012）。种群的生活史、群体成员

的生殖状态、人类活动的致命性与强度或者景

观的开阔度有可能影响群体大小与惊飞距离的

关系（Stankowich 2008）。群体大小对惊飞距离

的影响有待进一步研究。 

3.5  血液寄生虫 

寄生虫是造成动物死亡的重要原因之一

（Lehmann 1993，Møller et al. 1997），会降低

寄主的寿命。由于感染导致个体剩余繁殖价值

的降低，受感染个体比健康的个体愿意承担更

大的风险，即寄生虫对寄主的惊飞距离有直接

的负面影响。Møller（2008c）发现鸟类惊飞距

离随着受感染寄生虫种类和感染率的增加而降

低。鸣唱雄鸟和非鸣唱雄鸟的惊飞距离差异会

随着疟原虫感染率的增加而降低，也会随天然

抗体浓度的增加而降低（Møller et al. 2008）。

Martín 等（2006）发现纹颊企鹅的惊飞距离随

着 T 细胞反应强度的降低而降低，而 T 细胞反

应强度高表示身体条件更好。 

3.6  个性 

个性特征（personality trait 或 behavioral 

syndrome）指的是在一个种群或群体之间，个

体表现出来稳定的行为差异化，可能和种群整

体表现出的统计规律有差别或相关，具有个体

独特性（ Smith et al. 2008）和可重复性

（repeatability，R）（Réale et al. 2007）。研究

者经常使用惊飞距离研究动物的个性特征。控

制性别和领域的影响后，穴小鸮（Athene 

cunicularia）的惊飞距离在短期内表现出很高

的个体重复性（R = 0.84 ~ 0.92）（Carrete et al. 

2010），家燕（R = 0.84）和家麻雀（R = 0.79）

的研究也得到了相同的结果（Møller et al. 

2012）。进一步的研究表明，成年穴小鸮的惊

飞距离在其一生中都具有很高的个体重复性

（R = 0.85 ~ 0.96）（Carrete et al. 2013）。其

他的动物行为重复性一般为 0.4 ~ 0.5（Bell et al. 

2009，Garamszegi et al. 2012），所以鸟类的惊

飞距离具有很高的重复性。至少在某些环境下

或者个体发育的某个阶段，鸟类的逃避行为是

一致且可重复的个性特征。惊飞距离还与物种

内的其他个性特征相关，例如探索性强的白领

姬鹟拥有更短的惊飞距离（Garamszegi et al. 

2009）。 

3.7  其他因素 

Blumstein（2006）认为食性同样影响鸟类

的惊飞距离，但 Møller 等（2010，2014a）的

研究发现食性对惊飞距离没有影响。惊飞距离

均值会随着扩散距离的增加而增加（Møller et 

al. 2012），但惊飞距离变异性与扩散距离的关

系并不明确，Lin 等（2012）发现惊飞距离变

异性随着扩散距离的增加而增加，而 Møller 等

（2012）的研究结果正好相反。另外，接近前

鸟类的活动也会影响其逃避决策（Møller et al. 

2008，Møller 2015b），如鸟类鸣唱时愿意承担

的风险会降低，表现为较长的惊飞距离（Møller 

et al. 2008）。影响惊飞距离的因素还包括合作

繁殖（Blumstein 2006）、眼睛大小（Møller et al. 

2010）、脑容量大小（Carrete et al. 2011，Møller 

et al. 2014a，Samia et al. 2015b）、性二型（Møller 

et al. 2016）、翅型（Møller et al. 2013b）、鸣

声（Hubbard et al. 2015）、基础代谢率（Møller 

2009）、激素水平（Seltmann et al. 2012，Møller 

2015a）和红细胞比容（Møller et al. 2013b）等。 

4  捕食者因素 

4.1  捕食者数量 

惊飞距离研究中通常采用单人接近的方

式。当多人接近时，动物感受到的被捕食风险

应该更大，表现为更长的惊飞距离。Geist 等

（2005）比较了单人和两人接近对惊飞距离的

影响，红玫瑰鹦鹉（Platycerus elegans）的惊
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飞距离在两个研究者同时接近时明显变长，而

斑噪钟鹊（Strepera graculina）的惊飞距离却不

受接近人数的影响。 

4.2  接近速度和接近方向 

猎物与捕食者之间的距离相同时，接近速

度快的捕食者威胁更大。鸟类的惊飞距离与接

近速度的关系比较复杂。研究者以徒步方式快

速接近时，噪鹮（Bostrychia hagedash）表现出

更长的惊飞距离，表明噪鹮认为快速接近的人

类具有更大的威胁（Bateman et al. 2011），但

接 近 速 度 对 粉 红 凤 头 鹦 鹉 （ Cacatua 

roseicapilla）的惊飞距离没有影响（Cárdenas et 

al. 2005）。当研究者以车辆快速接近时，鸟类

似乎不能准确判断车辆的实际速度，并根据车

速调整自身的惊飞距离（Legagneux et al. 

2013）。面对快速接近的车辆时，褐头牛鹂

（Molothrus ater）很可能是根据距离来确定危

险程度，车速并不影响其惊飞距离，甚至在车

速过快时没有足够的时间做出逃避反应（de 

Vault et al. 2015）。车辆是近 100 年内才出现

的新事物，其速度超过自然界中遇到的捕食者

的接近速度，面对快速接近的车辆时，鸟类用

于躲避接近捕食者的生理机制和行为策略可能

会失效，最终导致撞击的发生（de Vault et al. 

2014，2015）。 

直线接近的捕食者具有更大的威胁，因为

捕食者很可能已经发现猎物并且准备发动攻

击，而沿着切线接近的捕食者可能还在搜寻猎

物或者因为其他原因经过这里（Cooper 2015）。

猎物应该能区分捕食者的接近方向，并调整其

惊飞距离。许多研究表明，捕食者直线接近时，

鸟类的惊飞距离会更长（Burger et al. 1981，

Fernández-Juricic et al. 2005，Møller et al. 

2014b），即直线接近的捕食者具有更大的威胁。

但是，Fernández-Juricic 等（2005）研究了接近

方向对 5 种鸟惊飞距离的影响，切线接近时，4

种鸟类的惊飞距离更长。猎物发现捕食者的概

率可能使切线接近时其惊飞距离变得更长

（Bulova 1994）。猎物与捕食者之间的距离相

同时，切线接近的捕食者与猎物间距离缩短的

速率更慢，接近相同距离所花费的时间也更多，

导致其接近过程中被猎物发现的概率更高。如

果鸟类在发现捕食者后立刻逃避，即使切线接

近的捕食者所具有的威胁低，鸟类的惊飞距离

也会更长，同时鸟类提早逃避时可以采用能量

消耗更低的逃避方式（Fernández-Juricic et al. 

2005）。另外，接近方向对惊飞距离的影响还可

能与生境有关。在人为干扰强度高的地区，切

线接近时喜鹊（Pica pica）和灰喜鹊（Cyanopica 

cyanus）的惊飞距离更短，在人为干扰强度低

的地区，接近方向对惊飞距离没有影响（方小

斌，未发表数据）。 

4.3  注视方向和面部表情 

捕食者注视猎物所在方向表明可能已经发

现猎物（Cooper 2015），注视方向也表明捕食

者可能的运动方向（Clucas et al. 2013），二者

均预示猎物的被捕食风险有所提高。研究表明

鸟类能够准确识别接近者的注视方向，当人类

直视目标个体并接近时，鸟类会有更长的惊飞

距离（Eason et al. 2006，Bateman et al. 2011，

Clucas et al. 2013）。Eason 等（2006）指出，

捕食者直视和非直视接近的区别主要表现在头

部的方向，鸟类能准确捕捉到这些细微差异，

并根据捕食风险的大小做出合适的逃避行为。 

有些动物能够通过面部表情识别人类的情

绪（Soto et al. 2011），如原鸽（Columba livia）

能区分人类愤怒和微笑的表情（Tate et al. 

2006）。人类的愤怒表情可能代表了更大的威

胁，而快乐表情则意味着较低的危险，鸟类可

能根据人类的面部表情判断风险，并影响其逃

避行为（Mühlberger et al. 2011）。Clucas 等

（ 2013 ） 报 道 了 短 嘴 鸦 （ Corvus 

brachyrhynchos）的惊飞距离不受接近者面部表

情的影响，可能是由于通过其他信息（注视方

向）已足够判断接近者的威胁程度，不需要精

确到面部表情等细微特征。 

4.4  人为干扰 

人类的狩猎行为对鸟类而言是致命威胁，
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对威胁的错误估计很可能导致个体死亡，因此

人类的狩猎行为会影响鸟类对人类威胁大小的

判断，进而影响惊飞距离。Laursen 等（2005）

的研究表明，控制体重因素后狩猎鸟（game 

bird）的惊飞距离大于非狩猎鸟（non-game 

bird）。Sreekar 等（2015）比较了狩猎强度不同

地区白喉红臀鹎（Pycnonotus aurigaster）的惊

飞距离，结果表明，惊飞距离随着狩猎强度的

增加而增大。徒步接近的人类通常比乘坐交通

工具接近的人类具有更明确的目的（例如狩

猎），因此鸟类会认为徒步接近的人类具有更大

的威胁（Stankowich 2008）。McLeod 等（2013）

研究了接近方式（利用不同交通工具接近）对

鸟类惊飞距离的影响，结果表明徒步接近时的

惊飞距离大于利用车辆接近时的惊飞距离。 

5  城市化与惊飞距离 

5.1  城市化对惊飞距离的影响 

城市化可导致动物对人为干扰的耐受性增

强，表现为更短的惊飞距离（Møller 2012，

Blumstein 2014，Møller 2014b）。Cooke（1980）

首次报道了城市生境中的鸟类比乡村生境中的

同种鸟类拥有更短的惊飞距离。欧洲多个地点

的对比研究同样表明，城市生境中鸟类的惊飞

距离比乡村生境中的同种鸟类短（Díaz et al. 

2013）。城市和乡村种群间的惊飞距离差异会

随着城市化时间的增加而扩大（Møller 2008a）。

最初适应城市生境鸟类的惊飞距离变异性小于

乡村生境中的同种鸟类，随着时间的延长，城

市种群惊飞距离的变异性会增大（Møller 

2010a）。 

5.2  潜在机制 

至少有 3 种不同的假说可以解释鸟类城市

和乡村种群间的惊飞距离差异，分别是习惯化

假说（habituation hypothesis）、适应假说（local 

adaptation hypothesis）和生境选择假说（habitat 

selection hypothesis）（Samia et al. 2015a，Vincze 

et al. 2016）。习惯化是指动物重复接触中性刺

激后，遇到相同刺激时会降低其反应强度

（Blumstein 2014）。城市生境中的鸟类不断接

触没有威胁的人类后，降低对人类的恐惧，允

许人类靠得更近。习惯化经常用于解释城市鸟

类惊飞距离的降低，但目前的研究只是比较人

口密度不同地区鸟类的惊飞距离，没有直接证

据表明鸟类个体的惊飞距离会随着接触人类次

数的增加而降低（Weston et al. 2012，Møller 

2015a）。适应假说认为，城市生境中高强度的

人为干扰会导致耐受性弱的个体不断被淘汰，

只有耐受性强的个体才能生活在城市中，最终

导致城市鸟类的惊飞距离变短（Møller 2008a）。

此外，城市和乡村种群间的惊飞距离差异也可

能是个体的生境选择导致的，该假说认为耐受

性强的个体进入城市生境，而耐受性弱的个体

栖息在人为干扰强度低的地区（Carrete et al. 

2010，Møller 2010b，Blumstein 2014）。人类

的投食行为可能是耐受性强的鸟类个体进入城

市生境的原因之一（Møller et al. 2015）。城市

生境中捕食者数量少，鸟类被捕食的风险降低，

这也可能是导致城乡间惊飞距离差异的原因

（Møller 2012，Díaz et al. 2013）。 

6  展望 

惊飞距离能反映动物最优化的反捕食逃避

策略，受到行为和生态学研究者的广泛关注

（Stankowich et al. 2005，Cooper et al. 2015b）。

基于逃避行为带来的适合度收益和代价提出的

逃避行为经济模型（economic model）和最优

模型（optimality model），是研究惊飞距离的理

论基础（Ydenberg et al. 1986，Cooper et al. 

2007，2010），得到大量实验研究的支持（Cooper 

et al. 2015b，Blumstein et al. 2016）。然而，由

于个体的适合度无法准确测量，而且适合度与

模型中各变量的定量关系也不清楚，这些模型

尚不能预测惊飞距离的准确数值（Blumstein et 

al. 2016）。另外，这些模型也无法解释警戒距

离（alert distance，AD，猎物对接近的捕食者

表现出明显警戒行为时，捕食者和猎物之间的

距离）与惊飞距离之间的相关关系（Blumstein 
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2003）。虽然提早惊飞假说（flush early and avoid 

the rush hypothesis）认为提早警戒的能量消耗

是导致动物提早逃避的原因（Blumstein 2010，

Samia et al. 2013），部分研究却认为警戒距离

与惊飞距离之间的相关性可能只具有统计上的

意义（Dumont et al. 2012）。这些理论上的不

足有待进一步研究。 

目前大多数鸟类惊飞距离的研究只关注单

一因素或仅检验几个因素的主效应，对各因素

间交互作用的研究较少（Stankowich et al. 

2005，Møller 2015a）。动物同时受多个因素影

响时，不同因素间的交互作用可能导致非加性

效应（non-additive effects），进而影响动物的风

险评估和逃避决策（Stankowich et al. 2015）。

有些因素可能只在特定环境下起作用。例如，

Ye 等（2017）发现群体大小和集群类型的交互

作用对朱鹮（Nipponia nippon）的惊飞距离有

显著影响，朱鹮单独集群时，其惊飞距离随着

群体大小的增加而降低，但当朱鹮与白鹭

（Egretta garzetta）混群时，群体大小对朱鹮的

惊飞距离没有影响。因此不同因素间的交互作

用可能对于理解鸟类的风险评估和逃避行为非

常重要（Stankowich et al. 2015），有待从不同

因素的交互作用角度探究鸟类的惊飞距离。 

人类活动会干扰动物个体的正常行为（警

戒、逃避、生境选择、求偶和亲本投入），并间

接影响种群和群落动态（Frid et al. 2002，

Coetzee et al. 2016）。随着生态旅游的兴起，

人类活动和野生动物保护的矛盾日益严重。缓

冲区域（buffer area）是指隔离野生动物和人类

活动的区域（Blumstein et al. 2010），能有效降

低人类干扰的影响（Tarlow et al. 2007）。而惊

飞距离能为生态旅游活动设立合理的“安全距

离”或缓冲区域，以及制定有效的保护管理措

施提供科学依据（Blumstein et al. 2010，Guay et 

al. 2016，Livezey et al. 2016）。为更好的保护

野生动物，需要记录动物的惊飞距离并开展相

关研究。 

国内已有部分关于鸟类惊飞距离研究，如

人为干扰（张佰莲等 2009，Ge et al. 2011，张

微微等 2011，Xu et al. 2013，Zhang et al. 2015，

张贺等 2016）、城市化（王彦平等 2004，王

明春等 2007）和接近方式（杨月伟等 2005，

2007，叶淑英等 2013）对鸟类惊飞距离的影响。

目前国内有关鸟类惊飞距离的研究多为行为观

察和单一因素的影响，未针对生态旅游及缓冲

区域设立等保护措施开展研究，有待从不同因

素的交互作用角度探讨鸟类的逃避行为和惊飞

距离影响因子。同时，目前国内外针对濒危鸟

类惊飞距离的研究开展较少（蒋一婷 2014，

Ye et al. 2017），在生态旅游日益增加的形势下，

濒危珍稀鸟类的惊飞距离研究更值得关注。 
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