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　　摘要 : 从学科结构、发展简史及种群能量学 3 个方面介绍鸟类能量学的研究进展。学科结构主要按生理学
和生态学两种透视法相对应的种群能量学和生态能量学来划分。发展简史包括鸟类能量学的诞生、发展及我国
鸟类能量学的研究现状。种群能量学着重介绍研究范畴、个体代谢率、不同活动的能当量、繁殖能学、每日能
耗 (DEE) 及种群和群落能流等的研究进展。
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　　能量在生物系统中起着两种重要作用。一方

面 , 它是高度有序的生物群体结构与物理 - 化学环

境系统繁衍和维持所必须的资源 ; 另一方面 , 它又

是有机体所处物理学环境的重要特征。因为任何能

动力决定着生物实体的温度和所有生命基本形式生

化反应的速率和稳定性 (Walsberg , 1983) 。而早

在 20 世纪 30 年代 , 著名的种群遗传学家费舍尔

(Fisher) 就曾表达过他富有远见的思想 (Ricklefs ,

1996) : “运用能量测定来比较有机体之间的生态

学、生理学、行为学及生活史的特征关系 , 以揭示

生命本质。”因此 , 生物能量学 (bioenergetics) 从

诞生起就赋予特殊的含义 : 作为解决生物学根本问

题 ———适应与进化的一种研究手段和联系各学科之

间的桥梁。近 30 年来 , 尤其以鸟类为研究对象的

“鸟类能量学”已有了长足的发展 , 一直走在研究

的前沿。目前 , 鸟类能量学的研究已进入把能量与

有机体的结构和功能以及其他因素相联结 , 并与进

化的适合度相联结 , 甚至与群落的组织相关联的综

合性的新阶段。现将作者对该学科发展的点滴认识

分为学科结构、发展简史 (包括国内研究进展) 和

鸟类能量学的基本问题予以介绍 , 望能抛砖引玉 ,

并与国内同行共勉。

1 　能量学的学科结构 ———2 种透视法

由于生理学家和生态学家各自的出发点和研究

角度不同 , 能量学的研究基本上分为生理学和生态

学两种透视法。但是 , 由于不同学者观察问题的方

法和所处时代不同 , 对学科的定义和划分也有一定

差异。Walsberg (1983) 将生理学家关注的部分归

结为“热调节生理学” (thermoregulatory physiolo2
gy) ; 将生态学家关注的部分归结为“生态能量学”

(ecological energetics) 。前者强调个体水平上的体

温调节、能量获取、处理及分配机制 , 这些机制如

何受系统发生、年龄、性别行为及环境因子的制

约。后者强调环境对个体、种群、群落及生态系统

水平上能流的因果关系和进化机制。二者之间通过

个体水平各种状态的代谢率来联系 , 并作为评价生

物群体能量需求的基础。生理学家感兴趣的少数能

学机制已被结合到更广泛的种群和群落的研究中。

另外 , 为了把能量与进化结合起来考虑问题 ,

Wiens & Farmer (1996) 将能量学分成种群能量学

(population energetics) 和生态能量学 2 种手段。前

者把个体水平的能量摄入和代谢过程结合到种群和

群落生态学的能流系统中。把种群或群落的总能量
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需求作为个体能学、种群密度或种群统计学的一个

函数。生态能量学是检验与个体年龄、性别、形态

学及不同行为对策相联系的能量分配方式的进化结

果。把能量作为“货币”用于设计种群或群落对食

物资源的需求 , 包括能学对种群生物学家感兴趣的

问题的应用。这些问题涉及性别的适应意义、生活

史的进化、行为的分配、繁殖的权衡 (trade2off ) 、

婚姻系统及觅食对策等 , 这些都是必须与适合度

(能量货币) 结合起来理解的问题。为了更加直观

地表现这两种学科之间的关系 , 现将一种代表有机

体使用的环境资源丰富度和能量摄入与分配结果之

间联结的资源系统概念模型示于图 1。

图 1 　种群能量学和生态能量学的研究范畴和关系示意图 (仿 Wiens & Farmer , 1996)

Fig11 　The foci of population energetics and ecological energetics (after Wiens & Farmer , 1996)

　　在这个模型中 , 种群能量学的范畴由个体代谢

与使用资源的结合 , 再扩展到种群。生态能量学是

代谢与个体活动 (如适合度) 之间的联结 , 最终落

实在种群动态和进化上。二者之间可看成是一种资

源系统。由于 Wiens & Farmer (1996) 的分类方法

较新 , 所以笔者将按他们的结构系统来叙述。

2 　发展简史

211 　鸟类能量学的诞生

美国著名鸟类学家 Kendeigh (1939 , 1949) 有

关莺鹪鹩 ( Troglodytes aedon ) 和英国家麻雀

( Passer domesticus) 年周期能耗的研究报道是鸟类

能量学方面最早和较早的论文 , 另外 , Brody

(1945) 发表了关于家养动物的《生物能量学》专

著 , 影响颇大 , 同时也宣告了生物能量学的正式诞

生。后来 , Kleiber 于 1961 年发表了涉及代谢、生

长及繁殖的《生命之火》的著作 , 进一步揭示了能

量在生命中的意义。他们富有远见的思想为能量学

的理论和方法奠定了基础 , 这 3 位学者也被誉为本

学科的先驱。该阶段是生理能量学 (physiological

energetics) 的起步阶段 , 它把能量看作个体水平上

的热生理学特征来研究。这期间研究最多的是关于

体温 调 节 的 机 制 问 题 ( Lasiewski & Dawson ,

1967) 。70 年代中期 , 为庆祝美国 NULL 鸟类俱乐

部成立一百周年 , 几位最有影响力的鸟类学家从不

同角度总结了鸟类能量学研究的几个重要方面 , 并

分别作了专题报告。首先 King (1974) 作了关于

鸟类能学的生态学意义、时间和能量资源的季节分
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配模式的报告。报告澄清了有关基本概念 , 对影响

能量预算的因子作了精辟地分析和方法上的归类与

限定 , 进一步明确了能量学的研究意义、目的、手

段等基本问题。在这次会上 , Ricklefs (1974) 关

于鸟类繁殖能量学的测定方法和结果的报告引人注

目。此外 , Calder (1974) 和 Tucker (1974) 在会

上分别作了关于身体大小的能学结果和自然状态下

鸟类飞翔能量需求的测定方法的报告。其后 , 编辑

出版的《鸟类能量学》为该学科的发展提供了较系

统的理论和方法 , 成为该学科发展的第一座里程

碑。

212 　鸟类种群能量学的兴起

由于国际生物学计划 ( IPB) 的启动 , 以种群

和群落能量需求为目的的种群能量学 (ecological

energetics) 也同时发展起来。美国著名鸟类生理学

家 Kendeigh et al1 (1977) 就为该计划的能学研究

制定了原理和方法。Wiens & Innis (1973 , 1974) 、

Wiens & Nussbaum (1975) 、Wiens & Scott (1975)

分别研究了北美草地、森林鸟类群落及海鸟的种群

生物能量流并为此设计了建模方法。此后 , 对鸟类

活动的时间 - 能量预算的研究迅速发展起来。

213 　生态能量学的诞生和发展

早在 20 世纪 20 年代初期 , 第一个检验能量与

自然选择之间关系的学者 Lotka 指出 : 进化的方向

应该受有机体处理能量的能力的深刻影响 (Maur2
er , 1996) 。他认为具备更有效处理能量能力的个

体比那些能力较差的个体易获得较多比例的资源。

因此 , 按照 Lotka 的观点 , 进化引导有机体向逐步

增加有效和迅速利用能量的能力的方向发展。于

是 , 自然选择就可解释为使“稳定形式持续”的能

量学原理。此后 , 有机体单位时间内获得和处理能

量的速率就成为能量学研究的重要方向之一。60～

70 年代中期 , 随着进化生态学的发展 , Cody 于

1966 年提出窝卵数进化与能量分配原理的问题 ,

从而使能量学成为研究生活史进化问题的一种手

段。到了 80 年代 , Charlesworth 认为生态能量学应

以研究种群和群落的进化为目标 , 将能量的运行与

进化的适合度 (fitness) 联系在一起作为一个整体

来考虑 (Ricklefs , 1996) 。接着愈来愈多的生物学

家认识到能量控制进化的问题 , 逐渐重视能量需求

与消费的因果关系 , 尤其集中强调不同活动时间 -

能量与体组织分配方式“价”和“益”的评价。当

研究从描述机制发展到用进化的观点解释能量的分

配阶段 , 现代能量学分析的目的则扩大到探索种群

消耗与繁殖率和存活率的关系问题 (即试图寻求能

量和机体的结构与功能的各元素之间的连接及与进

化的适合度甚至与群落组织之间的关系) ( Ges2
saman , 1987) 。

为了从进化关系上认识能量学 , 目前鸟类学家

正考虑能量运行的变化如何影响个体的适合度。因

为能量摄入和消耗统一体现了机体生命的各个方

面 , 它的变化与生命实体的食谱能量、营养需求、

时间分配及身体表面积等所有方面密切相关。科学

家们认为描述这种关系的最好方法是自然选择的最

优化原理。因此 , 实际上生物学家面临的挑战是要

解决能量运行本身在进化的最优化过程中起什么作

用。《鸟类能量学》出版 20 年后的 1996 年 , 由

Carey 主编的《鸟类能量与营养生态学》问世 , 该

书陈述了 2 种透视方法 , 总结了这期间的最新研究

进展 , 阐述了新思想和新概念 , 是该学科发展的又

一座里程碑 , 标志着该学科走向成熟。

214 　我国鸟类能量学的研究现状

我国鸟类能量学研究起步较晚 , 力量较弱 , 并

多集中在热调节的生理学方面。从 70 年代开始 ,

在研究鸟类的静止代谢率 (钱国桢和王培潮 ,

1977 ; 李世纯和刘炳谦 , 1978 ; 李世纯等 , 1979 ;

王培潮和章平 , 1986 ; 钱国桢和徐宏发 , 1986a ;

吴锡谋和林伟春 , 1988) 、幼鸟体温调节 (卢欣和

刘焕金 , 1987 ; 杨荷芳和刘喜悦 , 1982) 及耗氧量

(吴锡谋和李德文 , 1987) 等热生理能量学方面取

得了一定成果。另外 , 陆健健 (1987) 也作了有利

于我国鸟类能学发展的“能量生态学”的专题综

述。

从 80 年代起 , 笔者开展了高原鸟类能学的研

究。为了估算高寒草甸生态系统中通过鸟类群落的

能量流 , 测定了高寒草甸鸟体能含量的季节变化

(张晓爱 , 1982) , 研究了几种鸟的代谢率 , 如高山

岭雀 ( Leucosticte brandti ) 静止状态下的耗氧量

(邓合黎等 , 1986) 和笼养条件下的生存代谢率

(钱国桢等 , 1983) 。还测定几种鸟的标准代谢率

(邓合黎和张晓爱 , 1990) 及探讨幼鸟发育的热调

节机制 (邓合黎和张晓爱 , 1991a , b , c ; 张晓爱

和邓合黎 , 1994) 。上述研究得出以下几点初步结

果 : ①高山岭雀的生存代谢率 ( EMR) 以相同速

率随温度的变化而变化 , 但比静止代谢率 (RMR)

高 21 %。②比较 5 种常见雀形目鸟类的标准代谢
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率可看出 , 越适应的种类代谢率越低 , 如树麻雀

( Passer montanus) 这类外来种的代谢率最高。因

此认为基础代谢率的高低可能与种群对环境的适应

程度有关。③比较同一地区 3 种不同营巢方式的小

型晚成性幼鸟 , 从变温型到恒温型的变化速度表现

出 2 种不同的模式 , 角百灵 ( Erremophila alpestris)

和褐背拟地鸦 ( Pseudopodoces humilis ) 为渐进型

(3～5 天的转变期) , 黄嘴朱顶雀 (Acanthis f lavi2
rostris) 为骤变型 (只有 1 天的转变期) , 其原因可

能与鸟体大小及营巢环境有关 (张晓爱和邓合黎 ,

1995) 。另一方面 , 作者还测定了不同生活史阶段 ,

如卵成分 (张晓爱等 , 1988) 、产卵 (邓合黎和张

晓爱 , 1991c ) 、生长能耗 (邓合黎和张晓爱 ,

1991a , b) 及育幼阶段的时间分配 (张晓爱和邓合

黎 , 1991a , 1994) 。这些研究结果将为计算每繁殖

对在繁殖季节的 DEE 及种群和群落水平能量结果

的重要依据。另外 , 由于受国际 IBP 的影响 , 生态

系统生态学的研究在我国兴起 , 给生态能量学的发

展创造了机遇 , 如周立 (1986) 在鸟类群落能流方

面所作的初步尝试。以上这些成绩均可归到种群能

量学范畴。

在生态能量学方面 , 笔者将鸟类能量分配与繁

殖对策的进化联系起来 , 将高寒草甸雀型目鸟类按

不同的营巢环境分成地面开放巢 (如角百灵) 、灌

丛开放巢 (如黄嘴朱顶雀) 及洞穴封闭巢 (如褐背

拟地鸦) 3 种类型。由于它们的繁殖环境不同 , 其

响应对策也不同。根据它们繁殖开始时间、窝卵

数、生长率及食物的可利用性等特性不同 , 初步提

出以角百灵为代表的逐步投资对策和以褐背拟地鸦

为代表的一次投资对策的假设。并进一步分析认

为 , 形成这 2 种进化对策的选择压分别是天敌和食

物的可利用性 (张晓爱和邓合黎 , 1991b) 。

实际上 , 繁殖对策不同 , 是由于繁殖投入不

同。下一步需要检验这 2 种鸟的繁殖价、繁殖投入

(reproductive effort ) 及双亲投资 (parental invest2
ment) 等问题。

3 　目前鸟类能量学的研究进展

为了明确起见 , 目前鸟类能量学的研究进展情

况也按种群能量学和生态能量学来叙述 , 本文只涉

及种群能量学部分 , 生态能量学将会在以后发表的

论文中论述。

种群能量需求的计算包括综合个体的能量需

要 , 种群数量、结构及动态的信息。因此 , 个体能

学资料是计算种群能学的基础。种群能学不能直接

测定 , 只能由种群中典型个体的能量需求来代替。

随机选择不涉及年龄、性别和大小的个体的能量需

求。这种需求也可用代谢与体重的幂函数方程计

算。而最简单的方法是 : 典型个体平均能量需求乘

以种群数量。如果要反映生态学的真实情况 , 还需

考虑种群结构和动态。另外 , 种群能量需求也可采

用物种的食谱信息与各种食物项目的能含量相结合

来计算食物消耗率。这类模型包括繁殖季节变化和

幼鸟加入到种群后与食物消耗的季节变化 2 个亚模

型。种群能学模型是通过计算机模拟并有效地结合

个体代谢和能量需求、种群结构和动态信息 , 显示

种群能量需求如何随时间和温度、活动对能量的影

响结果、种群数量和结构的变化而变化。这样的模

型由 Wiens & Iinnis ( 1974) 、Winer & Glowacinski

(1975)及 Furness (1978 ,1981) 设计 , 并加以应用。

例如 , Wiens & Dyer (1975) 用这种方法研究了紫

翅椋鸟 ( Agelaius phoeniceus) 种群能耗。用同样方

法对不同种的计算就可扩展到群落水平和系统水

平。主要研究的问题如下 :

311 　热调节响应的能学性质

热调节的能学性质研究主要集中在个体代谢率

变化上。包括从人工控制下的基础代谢 (BMR) 、

静止代谢率 (RMR) 到半自由状态的生存代谢率

(EMR) 和全自由生活的代谢率 , 即野外代谢率

(FMR) 的研究 (Lasiewski & Dawson ,1967 ;Dawson ,

1982 ;Dawson et al1 ,1985 ,1992 ;Daan et al1 ,1990) 。

以及身体大小与时间 - 能量的关系 ( Walsberg ,

1978 ; Kozlowski & Weiner ,1997) 、基础代谢率和野外

代谢率之间的关系 ( Koteia , 1991 ; 邓合黎等 ,

1991) 的研究。

312 　不同活动的能当量

如飞翔的能价 (Utter & LeFebvre ,1970 ; Penny2
cuick ,1975 ; Rayner ,1979 ; Flint & Nagy ,1984 ; Tatner

& Bryant , 1986 ; Nnorberg , 1995 ) 、其他运动能耗

(Heglund et al1 ,1982 ;Bennett & Harvey ,1987) 、迁

徙 (Pennycuick ,1969 ;Smith et al1 ,1986 ;Blem ,1990 ;

LindstrÊm & Piersma , 1993 ) 、换 羽 ( King , 1981 ;

LindstrÊm & Piersma ,1993) 等及生活史不同阶段的

能耗 (Newton ,1978 ; King ,1981 ;Bryant et al1 ,1985 ;

Williams & Nagy ,1984 ;Weathers & Sullivan ,1993)作

为测定每日能耗 (DEE) 的成分 , 其研究发展非常
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迅速。

313 　繁殖能学

繁殖能学主要包括卵成分及其形成过程的能量

分配 ( Ricklefs , 1977 ; Ricklefs & Montevecchi , 1979 ;

Sotherland & Rahn , 1987 ; 张晓爱等 , 1988 ; Arnold ,

1991) 、亲鸟孵卵期间的能耗 (Haftorn ,1978 ;Walsberg

& King , 1978a , b ; Davis et al1 , 1984 ; Brown , 1988 ;

Brummerman & Reinertsen ,1991) 、胚胎发育过程中

能量转化和分配 (Nice ,1962 ;Rahn & Ar ,1980 ;Rahn

& Hammel ,1982 ;Rahn et al1 ,1985 ;Metcalfe et al1 ,

1981 ; Vleck et al1 , 1979 , 1980 ; Hamilton , 1985 ;

Adams ,1992 ;Op de Hipt & Prinzinger ,1992) 及雏鸟

生长能耗 (Wakely ,1978 ;Ricklefs et al1 ,1980 ;Roby ,

1991 ;邓合黎和张晓爱 1991a ; Weathers ,1992 ;Drent

et al1 ,1992)等活动。根据这些成分计算鸟类繁殖

的总能量需求 ( Hails & Bryant , 1979 ; Weathers &

Nagy ,1980) 。

314 　每日能耗 ( DEE) 及测定方法

生态学家把能学的主要问题集中在如何正确评

价自由生活状态下每日能耗 (DEE) 及其组分上。

然而 , 如何准确地计算它 , 却是一个十分困难的问

题。于是探索研究方法 , 就成为当务之急。因此 ,

80 年代在一系列方法上进行了改进和比较 , 尤其

是比较自由生活鸟类 DEE 的测定方法和结果

(Walsberg ,1978 ,1983 ;Weathers & Nagy ,1980) 。一

致认为双标水 (DLW) 技术应作为测定自由生活

鸟类的野外代谢率 ( FMR) 的标准方法 (Nagy ,

1975 ,1987) 。

因为在实际环境中的温度变化与实验室的人工

环境完全不同 , 为了准确计算 DEE , 必须测定鸟

与其所处物理环境的热交换关系。Bakken (1980 ,

1992) 设计了有效温度 ( Te) 和标准有效温度等

一系列参数和拟电学模型。Walsberg & King

(1978a , b) 详细研究了“鸟 —巢 —环境”之间的

热交换关系 , 提出成鸟孵卵时并不付出额外能量的

观点。这类型的研究也使时间 - 能量预算法

(TEB ) 的准确性大大提高 ( Weathers et al1 ,

1984) 。Walsberg 于 1983 年对该阶段的发展作了较

为系统的阐述。

除了上述提到的种群和群落能流的研究外 ,

Yodzis (1984) 和 Higashi et al1 (1993) 也都在种

群能量学的基础上为生态系统的能流研究提出了新

方法和新概念。另外 , 由于越来越多的人对生物能

量学问题产生了极大的兴趣 , 从生物 - 化学和物理

学的角度诠释能量在生物系统中的作用、过程的方

法也颇流行 , 如 Garby & Larsen ( 1995) 的专著

《Bioenergetics》就是最新的例子 , 也将对鸟类能量

学的发展有极其重要的借鉴作用。因篇幅限制 , 生

态能量学部分的研究进展将在下篇介绍。
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Abstract : The paper consists of three parts : ① the

discipline structure —population energetics and ecologi2
cal energetics ; ②development history and the present

status in China ; ③the scope of population energetics.

The third part emphasizes estimating the energy de2
mands of a population involving integrating individual

energy demands with information on population size ,

structure , and dynamics. It includes individual

metabolism , energetic equivalence of different activi2
ties , breeding energy and daily energy expenditure

(DEE) and so on.
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