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鱼类摄食代谢和运动代谢研究进展
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摘要 :摄食和运动不仅是动物最主要的生理活动 ,同时也是机体代谢能量消耗的主要过程。相关研究表

明鱼类摄食代谢主要由营养物质同化过程的耗能组成 ,其食物蛋白质同化耗能远低于陆生脊椎动物 ,而

摄入营养物质不平衡可能导致摄食代谢耗能增加 ;鱼类摄食代谢和运动代谢上可能存在能量消耗与性

能维持之间的权衡 ,且都可能受最大代谢能力限制。鱼类不仅在摄食和运动代谢的相对大小及其他特

征上存在差异 ,而且在摄食和运动代谢竞争上存在不同的模式。从功率分配的角度 ,研究鱼类摄食和运

动代谢特征及其与物种生态习性的关系将成为鱼类能量学研究的重要方向之一。
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Abstract: Feeding and locomotion are not only the primary physiological activities but also the main energy

consumption processes in fishes. Studies related to feeding metabolism have demonstrated that the main energy

expenditure in feeding is caused by assimilatory process of dietary nutrients. The energy expenditure of protein

assimilation is much lower than that in terraneous vertebrate. Imbalance of dietary nutrients will increase the energy

expenditure during the process of assimilation ; there is trade2off between energy expending in activity of feeding and

locomotion vs. maintenance in fish. The trade2off is limited by the maximum potential metabolism ability. Inter2specific

differences are found in feeding and locomotion metabolism ,other characteristic ,as well as in competition mode. The

investigation on the relationship between metabolism characteristic of feeding and locomotion with the ecological habits

of fish can be taken as one important research topic in fish energetics in the further studies.
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　　摄食和运动不仅是动物最主要的生理活

动 ,同时也是机体代谢、能量消耗的主要过程。

摄食是动物的基本生命特征之一 ,鱼类通过摄

食活动获得能量和营养物质 ,为个体的生存、生

长、发育、繁殖以及种群的增长提供物质基础。

在长期的进化过程中鱼类逐渐形成了一系列与

之相关的生理、行为和形态的适应特征[1～6 ]。

由于水体环境的特殊性 ,游泳运动作为鱼类逃

逸、捕食、繁殖等行为实现的主要方式为其生

存、生长及繁衍提供了基本保证[7 ,8 ]。不同鱼类

所擅长的运动方式不同 ,运动能力的大小不同 ,



运动过程中的物质、能量代谢也存在一定的差

异 ,而这些物种间的差异可能与鱼类的生存环

境、鱼类自身的生活习性有着密切的关联[9 ]。

尽管摄食和运动在反应的主要部位 (骨骼肌或

消化道) 、代谢形式 (分解代谢或合成代谢) 、参

与反应的神经系统 (交感神经系统或副交感神

经系统) 、酸碱状况 (酸化或碱化)和持续时间

(分钟或小时甚至天)等方面均存在较大差异 ,

但二者却都有赖于心肺系统功能的提升 ,以满

足氧气及营养物质的吸收和转运 ,二氧化碳与

代谢废物的运输和释放 ,因此动物的摄食代谢

和运动代谢是相互关联的两个生理过程[10 ,11 ]。

作者在总结近年来相关研究工作的基础上 ,分

别介绍了鱼类摄食和运动代谢及其与物种生态

习性的关系 ,并提出了鱼类摄食代谢、运动代谢

交互作用等将来在鱼类能量学相关领域有价值

的研究方向。

1　鱼类的摄食代谢

在摄食代谢的相关研究中 ,通常用特殊动

力作用 (specific dynamic action ,SDA)表示动物摄

食后代谢耗能增加的生理过程 ,它包括所有与

营养代谢有关的食物消化、吸收、转换和生长等

过程的能量支出。SDA所测得的结果往往不仅

包括对食物生化处理过程的能量消耗 ,还包括

了与摄食过程相联系的机械运动 (如吞咽及消

化道蠕动等)和鱼类活动代谢的能量消耗。研

究者通常将其统称为表观 SDA (apparent specific

dynamic action)或摄食代谢 (feeding metabolism) 。

自 20世纪初 ,摄食代谢的研究开始受到人们关

注 ,早期的研究主要以某些高等哺乳动物为对

象 ,很少探讨生态学适应的相关问题[12 ]。鱼类

摄食代谢的研究开展于 20世纪 70年代 ,研究

资料相对匮乏且主要集中在冷水性鱼类 ,相关

研究主要考察了不同实验条件下鱼类的最大摄

食代谢率、摄食代谢的持续时间及能量利用效

率[13 ]。其中摄食代谢各组分相对比例大小的

研究一直是关注热点之一 ,该方面的研究把摄

食代谢 (或表观 SDA)划分为机械和生化 SDA

(mechanical and biochemical SDA)两部分[14 ]。前

者主要指咀嚼、吞咽及胃肠蠕动等物理做功的

能量消耗 ,而后者则指食物吸收后营养物质同

化过程的能量消耗 ,包括蛋白质合成、消化酶的

合成与分泌、消化功能的调节、营养物质的吸收

与转运、蛋白质降解、糖异生、脂肪的代谢和存

储、氨基转移、糖酵解、细胞调控、酸碱维持和

RNA的合成等一系列生理过程耗能。不同动

物种类的摄食代谢存在很大的差异 ,任何作用

其体内消化和代谢功能的因素都可能对摄食代

谢产生重要的影响。已有研究发现动物摄食代

谢可能受动物种类[1 ,15 ]、温度[16 ]、饥饿时间[4 ,5 ]、

食物组成[2 ,17 ,18 ]、摄食水平[1 ,15 ]、摄食频率[3 ]、摄

食习性[19 ]、运动水平和生理状态[11 ]等等各种因

素的影响。有关动物种类、个体大小、摄食频率

和温度等因素的影响 ,本文作者也曾作过分

析[20 ]。下面以国际上研究较多的食物性质、日

粮水平和摄食习性等三个方面因素对动物摄食

代谢的影响进行较为深入的探讨。

111　食物性质与摄食代谢

11111　物理性质与摄食代谢 　目前有关不同

食物类型对摄食代谢影响的报道较少 ,一些研

究发现食物类型对摄食代谢有显著的影响[21 ]
,

这种影响可能来自食物物理性质 (如硬度、表皮

坚韧性等等)和生化组成 (蛋白质、脂肪和碳水

化合物含量 ,氨基酸平衡性 ,是否有抗营养物质

等等)上的差异。有关食物物理性质的研究发

现 ,食物的体积可能对机械 SDA 有一定的影

响[14 ]。我们曾研究食物体积和水分对南方鲇

( Silurus meridionalis)摄食代谢的影响 ,发现食物

水分含量对摄食代谢无显著影响 ,而饲料体积

对摄食代谢有一定影响 ,但南方鲇摄食代谢的

主要成分是生化 SDA ,体积造成的机械 SDA仅

占摄食代谢总耗能量的很少一部分[22 ]。

11112　生化组成与摄食代谢 　早在 20 世纪

初 ,人们就开始关注饲料生化组成对摄食代谢

的影响 ,当时的研究对象主要是高等哺乳动物。

这些研究发现 ,蛋白质对摄食代谢的影响最大 ,

其次是脂肪和碳水化合物 ;随后有关鱼类摄食

代谢的研究也发现 ,饲料蛋白质水平的增加会

导致摄食代谢峰值 (消化过程耗氧率的最大值)
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的增加[2 ,23 ]。而摄食的脂肪和碳水化合物对摄

食代谢的作用相对较小[11 ,17 ]。这一现象表明 ,

蛋白质的体内分解与合成等中间代谢的生化过

程耗能远高于脂肪和碳水化合物的代谢耗能。

但鱼类的氮代谢产物以氨为主 (高等脊椎动物

主要为尿素) ,蛋白质中间代谢能量消耗较低。

因此蛋白质摄食代谢反应与脂肪的差异显著小

于陆生脊椎动物[2 ]
,甚至有些研究未发现明显

的差异。另外 ,鱼类的糖代谢机制远比陆生脊

椎动物复杂[24 ] ,如南方鲇摄入生淀粉时 ,由于

缺乏淀粉酶不能很好地消化吸收 ,基本上不引

起明显的摄食代谢反应 ,但将生淀粉糊化后 ,消

化率明显上升[25 ]
,此时的摄食代谢反应甚至与

蛋白质相当[2 ] ,这些摄食代谢耗能不仅包括淀

粉本身的生化过程耗能 ,淀粉对蛋白质及酶类

的吸附也导致与蛋白质消化吸收相关的摄食代

谢耗能增加[18 ]。更为有趣的是 ,当南方鲇摄食

葡萄糖后 ,虽然消化吸收率较高 ,但其摄食代谢

水平反而下降[17 ]。一方面 ,可能由于快速吸收

葡萄糖超过肾糖阈而泄出体外 ,另一方面 ,也可

能由于快速吸收的葡萄糖造成生理胁迫和代谢

的紊乱所致[7 ,24 ,26 ]。

11113 　营养平衡和非必需 SDA (facultative

SDA) 　维持营养平衡是生物基本功能之一 ,包

括动物摄食行为的调节和相应的生理反应。动

物的营养需求可以看作是蛋白质、脂肪、碳水化

合物等多维营养生态位的一个位点 ,当饲料营

养不平衡时 ,某种营养物质的摄入可能会超过

生长和其他生理需求 ,而另一些营养物质则可

能摄入不足[27 ]。蛋白质、脂肪和碳水化合物作

为动物的三大营养物质具有不同的生理功能。

脂肪和碳水化合物的主要作用是提供能量 ,动

物摄入的多余能量物质则以脂肪或糖原的形式

储存以备使用。而蛋白质则是身体的主要结构

物质 ,尽管它也可以为机体代谢提供能量。一

定程度上 ,脂肪、碳水化合物和蛋白质在能量提

供方面能够互相取代 ,然而以蛋白质作为能量

物质无论从生化反应的能量效率上 ,还是代谢

产物的清除上 ,对机体都会造成不利的影响 ,因

此过多摄入蛋白质可能对机体不利 ;同样 ,过多

的非蛋白质能量物质的摄入可能造成身体过于

肥胖 ,使活动能力下降 ,而且还可能对蛋白质的

摄入起限制作用 ,有碍身体的生长[6 ]。

动物在摄食行为上可分为泛食者和专食者

(generalist and specialist feeder) 。泛食者往往能

够通过食物的选择来维持摄入营养物质的平

衡 ,而专食者的营养成分往往取决于某一时刻

摄入食物的营养组成[27 ]。从这个意义上来说 ,

专食者往往更容易出现摄入营养物质不平衡的

现象。动物如果不能摄食营养平衡的食物 ,那

么可能在消化吸收或体内代谢上存在某些适应

性的调节机制。陆生动物的研究发现 ,消化吸

收后机体存在着对不同营养物质的选择性利

用、储存及排出的适应性机制[28 ]。最近我们对

南方鲇的研究发现 ,鱼类也可能存在着类似陆

生动物的选择性代谢的现象 ,由此产生非必需

SDA
[26 ]。这种代谢消耗主要出现在糖类摄食过

多的情况下 ,其能量主要以热量的方式消耗 ,因

此又称为无效呼吸 (wastage respiration) 。分析

大量相关的研究[2 ,24 ,29～31 ] ,我们认为南方鲇天

然食物中缺乏糖类 ,其体内代谢不依赖外源糖

类 ,当其摄食糖类过多时 ,糖类既不能有效地作

为能量利用 ,又不能很好地储存或转化 ,而是通

过某种途径消耗掉 ,这些途径可能包括糖原合

成与分解 ,糖酵解和糖异生途径的酶同时活跃

所形成的底物循环 (substrate cycling) ,因此造成

摄食代谢反应的上升[2 ,20 ,26 ]。

112　摄食水平对摄食代谢的影响　由于动物

体呼吸、消化、循环和运动等系统在结构和功能

上对氧气和氧化底物的同化吸收、运输、活化和

利用等种种限制 ,在一定条件下动物在理论上

具有一个最大代谢率。最大代谢率和动物维持

基本功能的代谢水平即标准代谢率 ( standard

metabolic rate , SMR ) 的差值 , 为代谢范围

(metabolic scope) ,是动物各种生理功能可能占

用的潜在代谢空间。有关动物最大代谢率的进

化和适应问题 ,相关文献曾作过详尽的阐

述[32 ]
,本文不再叙述。关于代谢功率的限制问

题 ,研究者分别从酶、细胞器、细胞、器官、系统

乃至生物个体多层面进行了研究。目前有关动
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物代谢功能的限制存在以下 3个假说 , (1)外周

限制假说 (peripheral limitation hypothesis) :动物

的代谢主要受到外周耗能器官能量转化的限

制 ; ( 2 ) 中 心 限 制 假 说 ( central limitation

hypothesis) :代谢率主要受到“中心系统”获得、

处理和分配能量的限制 ; (3)对称性形态构成假

说 (symmorphosis hypothesis) :动物外周和中心组

织的结构和功能是协同进化的 ,代谢率并非简

单的受外周或中心单独的限制。如果动物在摄

食过程中同样存在最大代谢功率对生理功能的

限制问题 ,那么随摄食水平的增加 ,摄食代谢峰

值不会无限增加 ,这在我们有关南方鲇的研究

中得到证实。我们通过对南方鲇不同摄食水平

下摄食代谢峰值的观测发现 ,随摄食水平增加

摄食代谢峰值的上升出现一个从大到小最后相

对稳定的变化过程。然而这种摄食水平和摄食

代谢峰值的“S”型曲线关系并非出现在所有摄

食代谢研究中 ,有关鲇鱼 ( S . asotus)的研究发

现 ,摄食代谢峰值与摄食水平呈线性正相

关[15 ]。通过查阅大量资料 ,将动物摄食代谢特

征与生态习性结合起来发现 ,动物摄食后代谢

功率水平随摄食水平的变化所表现出来的特

征 ,不仅与环境中食物资源的类型和分布有关 ,

而且与动物在特定环境中所形成的生态习性也

有着密切的联系 : (1)极地动物的相关研究表

明 ,即使在较低的摄食水平下摄食代谢率也会

达到最大值[33 ]
,这种现象很可能是由于低温条

件下该种动物代谢范围十分有限所致 ; (2)一些

鱼类与南方鲇十分相似 ,均表现出潜在代谢空

间的下降对最大摄食代谢率的抑制效应[38 ] ;

(3)某些动物的摄食代谢率随摄食水平的增加

几乎呈线性增加[15 ]
,这可能是受到实验动物消

化道体积的限制 ,或与实验设计的最大摄食水

平较低有关。

在自然界复杂生存环境的选择压力下 ,动

物的各种生态对策总是以提高适合度为自然选

择的最终方向。我们对南方鲇的研究发现 :随

着摄食水平由低、中到高的不断变化 ,摄食代谢

总耗能的功率曲线依次呈现为“三角型”、“钟

型”和“梯型”。这可以反映南方鲇对食物资源

适应的代谢功率分配特征。鱼类摄食后代谢功

率的反应及其在时间上的配置与其生活史对策

有着密切的关联。南方鲇饱食后处于静息隐匿

消化状态 ,没有捕食压力造成的生存威胁[1 ] ,其

消化食物不仅可以占用全部代谢功率范围 ,而

且在最大功率水平上可持续较长时间 (20 h以

上) 。作为伏击取食的鱼类 ,南方鲇在高摄食水

平情况下摄食代谢功率曲线形状表现为“梯型”

的摄食代谢功率对策 ,有利于尽快完成摄食代

谢过程 ,最大程度的利用食物资源和快速生长。

拟庸蝶 ( Pleuronectes platessa ) 和海蟾蜍 ( Bufo

marinus)在最大摄食水平下 ,其摄食代谢功率水

平的最大值也出现明显的持续现象[34 ]。南方

鲇在较低的摄食水平下 ,摄食代谢功率曲线形

状则表现为“三角型”,整体代谢功率水平较低 ,

存在着较大的剩余代谢空间 ,这将有利于它继

续捕食和进行其他生命活动。类似这种“三角

型”的摄食代谢功率反应曲线在其他相关研究

资料中也有较多的报道[33 ]。自然界中多数动

物均处于相对较低的营养等级 ,足够的剩余代

谢空间对于这类动物的避敌、索饵等生命活动

是十分必要的 ,这种在代谢功率上相对保守的

对策有利于提高这类物种的适合度。

113　摄食习性和营养状况对摄食代谢的影响

　动物因摄食习性的不同可分为积极摄食

(active or frequently forager)和伏击取食 ( sit2and2
wait or infrequently forager)两大类 ,二者在消化

生理和对饥饿的生理反应上都存在显著的差

异[1 ,35 ]。鱼类同样也可能存在着摄食习性类型

和代谢生理反应特征上的关联[4 ,5 ,36 ]。研究发

现 ,与积极摄食的动物相比 ,伏击取食动物饥饿

期间的标准代谢率水平和消化器官的质量均较

低 ,而摄食后这类动物的标准代谢率、消化器官

质量及营养物质的吸收速率的增加幅度均大于

积极摄食的动物[19 ,37 ]。伏击取食动物的摄食频

率低、饱足摄食机会少、饥饿时间长 ,在饥饿状

态下降低消化功能和代谢率显然有利于能量的

节约 ,但当重新摄食时动物必然要进行消化系

统结构和功能的恢复与调整 ,导致这类动物的

摄食代谢耗能增加。动物在环境食物资源变动
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情况下 ,消化道功能的调整是一个普遍存在的

现象 ,不同类型动物的功能调整在节约维持能

量和恢复功能的能量消耗方面可能会有较大的

差异。Secor 曾形象地把这种出现在摄食消化

以前 ,消化道恢复过程中的能量消耗称为“pay2
before2pumping”。一般来说 ,动物在饥饿过程中

消化道结构萎缩的程度越高 ,这种“pay2before2
pumping”耗能就越多。研究者认为动物在饥饿

过程中是否下调生理机能取决于恢复功能的启

动消耗能量与饥饿过程节约能量的比较[37 ]。

身体储备的能量对于动物的生存和繁衍具有重

要的意义 ,该理论可以在一定程度上有助于理

解动物饥饿过程的代谢变化。根据这一理论的

解释 ,对于伏击取食的动物 ,在饥饿时采取下调

生理机能的方式可能更为有利。

已有研究发现伏击取食动物饥饿后恢复摄

食 ,其消化道组织的修复、消化酶分泌的增加、

肠道物质转运速率的提高均较为明显[19 ]。然

而有研究者却认为消化道功能的调整可能与动

物摄食习性无关 ,因为相似的研究结果在积极

摄食的爬行动物中也有报道 ,主要涉及细胞和

组织形态的变化 ,很少涉及组织的再生 ,其耗能

量只占摄食代谢的很少部分 ,因此不会对摄食

代谢构成显著的影响[35 ]。因此用短期能量收

益来过于简单地理解消化道功能调整很可能是

不全面的。我们对于南方鲇的研究发现 ,饥饿

过程中消化道萎缩[36 ]、静止代谢率下降 ,此时

重新摄食后代谢峰值不但不增加 ,反而下降 ,但

消化时间延长[4 ,5 ] ;继续连续投喂导致日常代谢

率、摄食代谢峰值均增加 ,而消化时间缩短。这

些研究一方面说明 ,饥饿恢复摄食后所谓的

“pay2before pumping”现象在伏击取食的南方鲇

上并不明显。据此我们提出 ,动物在摄食代谢

方面可能存在由生理功能调节引起的在能量消

耗与占有食物资源能力之间的消耗2获益的一
个权衡[4 ,5 ]。

2　鱼类的运动

211　运动方式和游泳速度　鱼类种类繁多 ,生

活史复杂 ,为实现不同生理活动所采用的运动方

式也不同。衡量鱼类运动能力的指标主要有耐

受力 (endurance)、临界游泳速度 (critical swimming

speed) 和爆发游泳速度 (burst swimming speed)

等 ,分别反映鱼类的持续和加速运动能力。鱼

类的生活习性不同 ,其持续和加速运动能力也

可能不同。一般认为与加速运动相关的爆发式

游泳速度可能决定了鱼类逃逸、穿越激流和伏

击捕食等行为的成功概率 ;而对于滤食性鱼类

或海洋洄游鱼类则需要有较强的持续游泳能

力。已有的研究发现 ,由于形态学和生理学特

征的差异不仅导致鱼类所擅长的游泳方式不

同 ,而且使鱼类在持续运动能力和爆发运动能

力之间存在着权衡 (trade2off) ,即当某种鱼的持

续运动能力表现突出时 ,其爆发运动能力可能

会较弱。因此有关鱼类游泳能力的研究对探讨

鱼类运动生理的适应机制和理解鱼类运动的进

化问题有重要的理论意义。另外 ,鱼类游泳能

力的研究对鱼类资源的保护和利用还有重要的

现实意义。一些水利设施常常导致鱼类传统迁

徙路径发生巨大的改变 ,进而使鱼类无法完成

迁徙过程 ;尽管国外大部分水利工程设计建造

了造价高昂的过鱼设施 ,但由于设计单位缺乏

相关的基础资料或不能科学地运用这些资料 ,

仍会导致鱼类无法通过“过鱼道”,造成巨大的

浪费和鱼类种群数量的下降甚至绝灭[38 ]。我

国水利资源极为丰富 ,水利工程的整体建设规

模宏大 ,因此对土著鱼类和重要经济鱼类游泳

能力的研究也就显现得更为迫切 ,然而目前尚

未见该方面的正式报道。我们曾对不同投喂制

度对南方鲇出膜仔鱼临界游泳速度的影响进行

了研究 ,发现早期食物资源的短缺会导致南方

鲇仔鱼体重、身体所含能量产生明显变化 ,体长

生长速度的变化则相对较小 ,而短期饥饿不会

显著降低南方鲇仔鱼的游泳能力[8 ,39 ]。

212　运动能量学　鱼类运动对生活环境的适

应不仅体现在游泳方式和能力上 ,还表现在游

泳运动的能量利用效率方面。有关鱼类运动能

量学研究 ,国外开展得十分活跃 ,取得了较为丰

硕的研究成果。这些研究发现 ,鱼类在长期的

进化过程中形成了最适游泳速度。以能量学效
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率衡量的最适速度可能受到环境条件 (水温、流

速、落差、天敌)和遗传背景等各方面的影响。

由于该方面国际上已有很多优秀的综述 ,本文

不再重复。值得一提的是 ,最近有关红大麻哈

鱼 ( Oncorhynchus nerka)的研究表明 ,该鱼在不

进食的情况下完成整个生殖洄游过程 ,必须于

身体储存能量消耗殆尽之前成功达到繁殖地

点 ,能量利用效率的高低则成为成功繁殖的关

键。另外 ,长途跋涉的大麻哈鱼还应具有穿越

激流险滩的爆发游泳速度 ,而爆发游泳速度的

提高往往导致能量利用效率的降低。由此可

见 ,大麻哈鱼的生殖洄游是一个精细而又脆弱

的进化结果 ,任何人为的改变都可能使鱼类无

法完成生殖洄游 ,进而导致物种的绝灭[40 ]。因

此将鱼类的不同游泳方式、表观运动能力和运

动代谢特征相结合的研究 ,才能进一步揭示和

理解鱼类的游泳运动在复杂生活史中的作用。

213　力竭性运动及运动后过量氧耗　运动后过

量氧耗 ( excess post2exercise oxygen consumption ,

EPOC)指动物运动后恢复期内超过静止状态耗

氧水平的额外耗氧量 ,自被 Gaeser 和 Brooks首

次提出以来 ,作为研究人类和陆生脊椎动物无

氧代谢能力的生理学指标一直广受关注[41 ]。

鱼类 EPOC的研究直到最近几年才受到关注 ,

该方面的研究多以鲑鳟鱼类为对象 ,发现水体

温度、运动方式等因素均可能对 EPOC 产生重

要影响[42 ]。一般认为 EPOC的大小在一定程度

上影响鱼类的爆发游泳速度和力竭性运动能

力 ,与鱼类洄游时穿越激流、逃避敌害和有效捕

食等生命活动密切相关。另外 , EPOC恢复时

间的长短很大程度影响和限制着鱼类短期内的

重复运动能力 ,对鱼类的生存适合度也同样具

有重要作用[42 ]。动物力竭运动后耗氧率的上

升一般包括以下几个组分 :运动后体内的生理

生化过程和状态 ,如ATP和 PCr更新、血红蛋白

的氧化[43 ]、乳酸的代谢和糖原的合成[44 ]可能会

使代谢率升高 ;运动过程中与肌肉收缩不直接

相关的一些因素 ,如体温的上升、心血管功能的

提高、儿茶酚胺类激素的释放也会造成代谢在

一段时间内持续在静止水平之上[45 ] ;运动过程

对内环境的影响可能造成糖异生 - 糖酵解 ,甘

油三酯 - 脂肪酸底物循环增加 ,进而导致能量

消耗的增大[46 ]
;蛋白质周转率的提高[47 ]、内环

境离子的重新分布也需要额外的能量支出[48 ]。

上述导致代谢率升高的大部分因素 ,如 ATP和

PCr的更新均可在较短时间内完全恢复 ,但有

些因素 ,如乳酸的代谢和糖原的合成则需要更

长的恢复时间 ,如鲇鱼乳酸恢复时间就长达 8 h

之久[49 ]。因此尽管目前监测鱼类力竭运动后

耗氧率的时间多为 30～45 min ,此时鱼体耗氧

率不再有显著的变化 ,然而运动后代谢率完全

恢复至静止状态可能需要更长的时间。我们曾

对 EPOC进行了一些研究 ,发现体重、追赶时

间、温度、饥饿和摄食、运动驯化等因素都可能

对 EPOC有很大的影响[44～52 ]。另外 ,由于一般

认为力竭性运动后的 EPOC反映了物种的最大

无氧代谢能力 ,包含运动氧债及相关的逆境反

应 ,因此 ,力竭性运动代谢与空气曝露、急性变

温胁迫等的比较也有重要的理论意义[50 ]。

3　鱼类能量学的发展———从能量收支

到功率分配

　　鱼类能量学是鱼类生态学和鱼类生理学相

交叉的新兴学科 ,它联系机体在各种环境条件

下和各个生活周期中的生理学特点 ,采用现代

生物学实验技术 ,从能量学的角度探讨机体的

生态对策及进化机制等生命过程的本质问题。

国内该方面的研究主要集中在鱼类能量收支方

面[53 ]。鱼类能量收支主要探讨鱼类获取能量

的方式以及所获取的能量在个体及种群中的利

用规律。以此推论 ,单位摄入能量用于生长的

越多 ,能量利用效率越高 ,似乎越有利于机体的

生存和种群的繁衍。然而无论纵观自然界长期

的进化历程还是考察动物生活史周期的个体发

育过程都还不能充分证明上述观点的普适性。

Priede曾提出 ,相对于能量的利用效率 ,动物的

代谢功率大小及其分配方式更容易受到进化压

力的选择 ,即动物随时都有一个潜在的最大代

谢功率 ,必需通过调节不同生理活动的代谢需

求 ,使代谢总功率维持在该最大代谢功率的范
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围以内 ,并确保必要生理活动的实现[54 ]。动物

最大功率可能会受到氧气的摄入、运输以及呼

吸代谢底物的动员、活化、运输、利用等两个方

面在各个环节所表现出来的结构和生理方面的

限制。陆生高等脊椎动物的最大代谢功率更容

易受到代谢底物的影响 ,而鱼类由于水生生活

环境特点 ,氧气则可能对最大代谢功率的限制

起着重要的作用 ,然而实际研究发现的事实远

比人们想象的复杂[54 ]。但有一点是可以肯定

的 ,如果动物要具有更高的潜在最大功率 ,则需

要更复杂的组织结构、更高的代谢酶活性 ,这就

意味着更多的能量消耗和能量利用效率的降

低。因此 ,动物 (包括鱼类)的长期进化过程或

个体生活史周期均可能存在着提高能量利用效

率和维持更高潜在最大代谢功率上的权衡。尽

管进化的总体方向是以牺牲能量效率换取潜在

最大代谢功率的提高。然而 ,不同动物可能在

进化方向上偏重不同 ,自然界生存的动物可能

时刻处于这两种选择压力的矛盾之下的“消耗2
获利的权衡”。

我们对南方鲇摄食代谢的研究发现 :南方

鲇在饥饿条件下静止代谢率下降 ,恢复摄食后

摄食代谢下降 ,但摄食代谢时间延长。而重复

摄食导致摄食代谢增加 ,功率上升速率增加 ,摄

食代谢时间有缩短的趋势。可见南方鲇在这两

种选择压力下也存在一个“消耗2获利的权衡”:
当食物资源短缺 ,能量效率的压力更大 ,南方鲇

更倾向于采取保存能量的对策 ,代谢能力下降

以减少能量的消耗 ;而当食物资源丰富时 ,南方

鲇提高生理功能 ,维持能量消耗增加 ;尽管能量

效率可能有所降低 ,然而却有利于最大限度的

利用食物资源、快速生长并保持高度的应激能

力 ,即采取了快速周转 ( run fast)的能量适应对

策[55 ]。更为有趣的是我们发现 ,在遭遇同样饥

饿的条件下 ,南方鲇表现出明显的个体差异。

一部分个体饥饿过程中代谢率迅速下降 ,节约

了维持能量消耗 ,另一部分个体代谢率下降相

对缓慢。当重新摄食时 ,前者摄食代谢峰值和

摄食代谢水平较低 ,但消化时间更长。这表明

南方鲇即使在完全相同的食物资源变动条件下

种内也存在着不同的能量适应对策[5 ]。

4　摄食代谢和运动代谢的功率分配

在运动和食物消化状态下 ,由于代谢率的

提升 ,所有脊椎动物都会产生补偿性的心输出

量的增加和血流分布改变的适应性变化 ,同时

呼吸系统的功能也会提高。虽然运动和消化均

需要心肺系统功能的增强 ,以满足氧气和营养

物质的吸收与运输、二氧化碳和代谢废物的运

输及释放 ,但二者也存在着较大的差异。相关

研究发现 ,运动和摄食引起的相同代谢需求在

循环和呼吸系统上存在一定的差异。有关蜥蜴

( Varanus exanthematicus)的研究发现 :同样使代

谢率上升三倍 ,摄食和运动引起的心脏反应 (包

括心跳频率、每博输出量等)相似 ,但与运动相

比 ,消化活动引起的呼吸频率和肺气交换量增

加的幅度则相对较小[56 ]。本实验室研究发现

南方鲇在运动和摄食过程中呼吸频率的变化规

律与爬行动物的研究结果相同[11 ]。即运动时

动物通常会呼吸过度 ( hyperventilated) ,消化时

则呼吸不足 ( hypoventilated) 。在相关机制的探

讨中 ,有的研究者认为可能是因为消化时胃内

食物造成呼吸受阻 ,抑制了呼吸系统的反应 ;但

越来越多的证据表明运动时无氧代谢导致酸

化 ,而消化时代谢导致碱化 ,运动和消化时酸碱

状况的差异则可能是导致不同的呼吸反应的真

正原因[56 ]。

相对于标准代谢率 ,异温动物的摄食代谢

一般比恒温的哺乳动物和鸟类高 ,摄食代谢过

程的最大代谢率有时能够与运动过程相当 ,甚

至超过最大运动代谢率的水平。如蟒蛇

( Python molurus)摄食代谢的最大值是最大运动

代谢率的六倍 ,其持续时间 (以 d计)也远远超

过运动时间 (以 min 计) [37 ]。有关鱼类的研究

发现 ,大西洋鳕鱼 ( Gadus morhua)摄食代谢的

最大值大于活跃代谢率 (最大持续有氧运动代

谢率) [57 ]。Priede
[54 ]将以鳕鱼为代表的鱼类称

为内脏代谢型鱼类 ,并认为相当数量的鱼类属

于内脏代谢鱼类。然而 ,早期鱼类摄食代谢的

研究多采用运动能力强、在流水式呼吸仪中能
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够持续稳定游泳的鱼类 ,因此多数相关资料中

的摄食代谢峰值小于活跃代谢率。Priede
[54 ]将

这类鱼称为“运动代谢型鱼类”。遗憾的是 ,至

今尚未见除鳕鱼外的其他内脏代谢型鱼类的相

关报道。以至后来有研究者将鳕鱼的研究资料

作为特例处理 ,甚至对 Priede 的推测提出了质

疑[58 ]。近年来我们对大型暖水性鱼类南方鲇

的摄食代谢进行了较为系统的研究[2～6 ]
,发现

其最大摄食代谢率达到标准代谢水平的 4～6

倍 (鱼类一般为 115～215倍) ,能在最大摄食代

谢水平上维持 30 h 以上。并且该代谢水平与

力竭运动后恢复过程的最大代谢率相当。因

此 ,我们推测南方鲇很可能是一种除鳕鱼之外

的另一种内脏代谢型鱼类。

长久以来人们习惯于单独进行某一种生理

功能的研究 ,尽管这种方式的研究是卓有成效

的 ,但它忽略了不同生理功能同时竞争共用系

统 (如循环系统、呼吸系统等)可能产生的生理

问题。从理论上进行分析 ,不同生理功能竞争

共用系统时动物可能表现为两种截然不同的方

式 ,一种是优先保证某一种功能的实现 ,另一种

是两种功能同时完成。研究者分别称之为优先

模式 (prioritization model)和添加模式 (additivity

model) 。相关研究发现摄食代谢的存在会导致

临界游泳速度的下降 ,即运动代谢让位于摄食

代谢。这一研究结果表明 ,虹鳟的运动和消化

在竞争循环和呼吸系统的过程中在一定程度上

采取了优先模式[59 ]。由于鱼类种类繁多 ,在内

部组织结构和生理功能上存在着显著的差异 ,

这种差异也会导致竞争模式的不同。大西洋鳕

鱼的研究发现 ,消化和运动是两个相对独立的

生理过程 ,任一单独的生理过程均不能完全占

用代谢范围 ,在一定程度上表现为添加模式的

特征[57 ]。我们的研究发现 ,随着摄食水平的提

高 ,南方鲇摄食代谢率呈上升趋势 ,当达到一定

摄食水平后摄食代谢率不再上升 ,显示南方鲇

的摄食代谢受到最大代谢功率的限制。而进一

步观察发现 ,处于最大摄食功率水平的南方鲇

处于静息状态 ,即使驱赶也几乎不再运动[1 ]。

这表明南方鲇的摄食代谢可能占用了几乎全部

的代谢范围 ,即可能为“优先模式”。鱼类可能

在结构 (循环、呼吸系统构造) 、生理 (消化酶、代

谢酶活性)和行为 (摄食习性和运动方式) ,以及

在消化和运动同时进行状态下的氧气、呼吸底

物的分配等方面都存在着明显的差异 ,而这些

差异很可能是形成鱼类不同代谢功能模式的重

要机制。鱼类在适应环境的进化过程中形成了

复杂多样的生态习性 ,南方鲇处于嘉陵江食物

链最高营养等级 ,缺乏天敌 ,具有静息隐匿摄食

的习性 ,因此可能主要倾向于摄食代谢的“优先

模式”,显然这种模式有利其快速消化食物和迅

速生长。对于大多数缺少稳定隐匿场所或营养

等级较低的鱼类而言 ,在自然条件下随时可能

面临被捕食的风险 ,维持较高的潜在运动能力

有利于成功逃避天敌 ,提高存活率 ,因此这类鱼

在摄食代谢和运动代谢的功率竞争中 ,运动代

谢总能占用更多的代谢范围 ,其代谢模式可能

较为复杂 ,有待进一步研究。综合分析上述研

究背景 ,我们提出鱼类摄食和运动“代谢类型和

竞争机制模式偶合假说”:即鱼类在运动和摄食

能量代谢方面存在摄食优先到运动优先的系列

适应对策 ,摄食优先鱼类在代谢类型上属于内

脏代谢型 ,从竞争机制模式上属于摄食优先模

式 ;而运动优先鱼类在代谢类型上为运动代谢

型 ,代谢模式上属运动优先模式。多数鱼类在

代谢类型上可能介于二者之间 ,而在代谢模式

上可能更多地表现为添加模式。

5　今后研究的热点

在自然界复杂的生存环境中 ,动物的各种

生态对策总是以提高适合度作为自然选择的最

终方向 ,鱼类能量代谢的功率特征对选择压力

可能非常敏感 ,因此鱼类的运动代谢和摄食代

谢的功率特征与其生活史类型可能存在着某种

密切的关联。选用不同生活史类型的鱼类作为

研究对象 ;考察这些鱼类运动能力和摄食能力、

运动代谢特征和摄食代谢特征 ;比较并分析它

们之间的差异及关联 ;验证“代谢类型和竞争机

制模式偶合假说”。这一研究领域的研究显然

可能成为具有重要科学价值的热点研究领域 ,
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同时还将为我国鱼类资源保护和利用提供基础

数据 ,并有望开创鱼类生理生态学研究的新局

面。
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