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小型哺乳动物的持续能量收支限制研究进展
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摘要 : 综述了小型哺乳动物持续能量收支限制的研究概况和进展。最大持续能量收支在决定物种的地

理分布、生存适应、繁殖成功等方面都具有重要意义,但在许多条件下受到限制。食物的丰富度,或者动

物自身的摄食、消化和吸收能力似乎不是主要限制因素。持续能量收支可能被外周组织和器官消耗能

量的能力限制,即/ 外周限制0假说; 或者机体的散热能力所限制, 即/ 热耗散限制0假说。动物也可能通

过衡量季节性繁殖投资的价值,实现最大繁殖输出, 即/季节性投资0假说。尽管这些假说得到了一些研

究的证实,但仍未阐明持续能量收支限制的机理。本文对相关研究的发展方向进行了展望。
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Abstr act: Sustained energy intake and metabolic rate ( Sus EIPMR) play an important role in geographical distribution,

survival adaptation and reproductive success of animal species, but in some situations it is constrained. Sus EIPMR is

not limited extrinsically by food availability or intrinsically by the capacity of animals to intake, process or absorb

energy. The limits on Sus EIPMR may be imposed peripherally by the capacity of tissues to utilize energy, the so2

called / peripheral limitation0 hypothesis, or acted by the capacity to dissipate heat, that is the so2called / heat

dissipation limitation0 hypothesis. In addition, a trade2off of reproductive investment between seasons may be

employed to maximize reproductive output, namely / seasonal investment0 hypothesis. Some results have been reported

to provide the evidences for these hypotheses. However, the mechanisms underlined the constrained Sus EIPMR are

not fully explained by any of the above hypothesis. Finally, the possible research trends in this field are proposed.
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  动物的能量收支平衡与能量代谢的调节机

理是生理生态学的核心问题之一。通过能量收

支的生理调节,动物可以在一定程度上适应自

然环境的变化,如温度、光周期、食物质量及丰

富度的季节性变化等。最大持续能量收支在决

定物种的地理分布、生存适应、繁殖成功等方面

都具有关键作用,但在许多条件下受到限制
[ 1]
。

对持续能量收支限制因素及其生理机制的研究

将有助于进一步阐述限制动物分布的因素、适



应策略、繁殖性能与食性、气候、生境等生活史

特征
[ 1]
。围绕最大持续能量收支已进行了大量

的研究,对持续能量收支限制的原因及机理有

了进一步的理解。

1  持续能量收支与持续能量收支限制

能量收支限制的概念最早可追溯到 20 世

纪30年代,但正式提出持续能量收支( sustained

energy intakePsustained metabolic rate, Sus EIPSus

MR)限制学说是在 80年代
[ 2, 3]
。自 80年代后

期,能量收支限制及机理得以广泛研究
[ 3]
。持

续代谢率(Sus MR)是指在较长时期内体重维持

稳定,动物所需能量主要来自摄食,而非动用体

内贮存的能量
[4]
。Hammond 等发现 50 种脊椎

动物的代谢范围(即持续代谢率P基础代谢率,

sustained metabolic ratePbasal metabolic rate, Sus

MRPBMR)均在 113~ 710之间, 没有任何一种动

物超过 7, 认为最大持续能量收支限制的阈值

为7 @BMR
[ 4]
。既然在持续能量收支状态下,

能量摄入等于支出, Speakman 等提出持续能量

摄入( Sus EI)的限制等同于持续代谢率的限制,

二者作为同义词也出现在许多文章中
[ 3]
。

2  / 外因限制0假说

最初认为, 持续能量收支限制可能源于外

在因素,而非动物自身,即/外因限制0假说
[ 3]
。

孙儒泳归纳了限制持续能量收支的因素, 认为

限制因素之一是食物的可利用性, 而与动物本

身的特征无关, 即 /食物可利用性假说0 ( food

availability hypothesis)
[ 1]
。冬眠是冬眠动物适应

极端环境的主要策略之一,许多动物的冬眠行

为受自然环境的影响, 如温度、光周期、食物质

量和丰富度等。若提供充足的食物, 一些动物

则不再进入冬眠,由此推测动物的持续能量收

支可能受到了食物丰富度的限制, 符合/外因限

制0假说
[ 5]
。然而, 许多情况下持续能量收支不

受食物丰富度的影响, 如一些鸟类和啮齿动物

的繁殖性能不受食物丰富度的限制,不符合/外

因限制0假说的预测,表明不是外在因素, 而是

动物内在的生理特征限制了最大持续能量收

支
[4]
。

为利于检验持续能量收支限制机理,

Hammond 等在比较了5个物种不同环境条件下

的能量支出后指出,低温、运动和哺乳状态使动

物面临更大的能量需求, 是探讨最大持续能量

收支限制假说的理想条件
[ 4]
。繁殖是小型哺乳

动物生活史的重要阶段, 哺乳期是繁殖过程中

能量摄入和支出效率最高的时期,许多啮齿类

动物显著增加能量摄入、降低产热能力和行为

活动的能量支出, 以满足哺育后代的能量需

求
[6, 7]
。以小鼠(Mus musculus)为例, 其代谢范

围在运动状态下为 316, 低温条件下为 418, 哺

乳期为 615, 亦表明哺乳期是能量支出最高的

阶段, 是研究持续能量收支策略和检验最大持

续能量收支限制学说的最佳时期
[4]
。Speakman

等
[3]
提出哺乳期同时妊娠、哺乳期运动, 或者哺

乳期冷暴露会进一步增加动物的能量需求,更

适合研究持续能量收支限制的生理机制
[ 8]
。

3  / 中心限制0假说

Biggerstaff 等
[ 9]
发现哺乳期同时妊娠的

Swiss小鼠推迟了第二次妊娠胚胎着床时间,摄

食量未进一步增加, 类似结果也见于 MF1 小

鼠
[10]
和大鼠 ( Rattus norvegicus)

[ 11]
。让哺乳期

MF1小鼠、小家鼠 ( Mus domesticus ) 和白足鼠

(Peromyscus maniculatus)完成预定的转轮后再

获取食物,摄食量未显著增加,而繁殖输出显著

降低
[ 12]
。增加胎仔数量后, Swiss 小鼠和 MF1

小鼠未通过增加摄食量来满足幼体发育的能量

需求, 胎仔数越多, 幼体断乳时体重越低
[ 13]
。

这些研究均认为, 动物不能通过增加能量摄入

满足哺乳和妊娠、运动,或者哺育更多后代的能

量需求,能量摄入可能受到了自身摄食、消化和

吸收能力的限制, 即最大持续能量收支受到负

责能量摄入、加工处理、吸收和分配的/中心系

统0瓶颈的限制。瓶颈可能是存在于消化系统

的消化和吸收能力、肝对吸收后的营养物质的

加工能力、肺吸入氧气排出 CO2 的能力、心通

过血液循环输送 O2和营养物质的能力,或者肾

排泄代谢废物的能力等等, 亦即/中心限制0假
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说
[ 4, 8, 10]

。

然而, 低温下哺乳的实验小鼠
[ 10, 14]

、白足

鼠
[ 15]
、刚毛棉鼠(Sigmodon hispidus)

[ 16]
和布氏田

鼠(Lasiopodomys brandtii )
[ 7]
的摄食量显著增加,

消化和吸收能力增强。此外, MF1 小鼠
[ 17]
和野

兔(Lepus europaeus)
[ 18]
能通过增加摄食量以补

偿低能值食物, 满足哺乳的能量需求。这些结

果均不符合/中心限制0假说的预测。

4  / 外周限制0假说

/外周限制0假说认为持续能量收支可能被

外周组织和器官消耗能量的能力所限制, 如活

动状态下肌肉的做功能力、繁殖状态下乳腺的

泌乳能力、低温环境下肌肉和褐色脂肪组织

( brown adipose tissue, BAT ) 的 产 热 能 力

等
[ 4,16, 19, 20]

。该假说在许多研究中得到了证实,

如在哺乳高峰期,去除 5个奶头的Swiss小鼠的

泌乳量未出现显著变化
[ 21]

; 哺乳期暴露于 8 e

和21 e 的刚毛棉鼠的泌乳能量输出未发生显

著变化
[ 16]
。此外,增加胎仔数未能使哺乳期实

验小鼠和豚鼠( Cavia porcellus)能量摄入增加,

但使后代体重降低, 表明母体不能满足幼体正

常发育的能量需求, 可能受到乳腺泌乳能力的

限制,支持/外周限制0假说
[ 8,13]
。

然而 Krol 等
[ 22]
发现 8 e 条件下MF1 小鼠

的泌乳能量支出显著高于室温( 21 e )和暖温

( 30 e )组,胎仔重量显著增加,说明未受乳腺泌

乳能力的限制。随着胎仔数增加, 布氏田鼠哺

乳高峰期摄食量增加, 胎仔重量也显著增

加
[ 23]

, 既不符合/中心限制0假说, 亦不支持/外

周限制0假说,于是提出新的/限制0假说。

5  / 热耗散限制0假说

许多小型哺乳动物的能量收支受环境条件

的影响,如低温使摄食和产热升高,繁殖期的能

量收支显著增加
[ 7,22, 24~ 26]

。Krol等
[ 22]
发现暖温

( 30 e )下繁殖的实验小鼠的摄食量和繁殖输出

显著低于低温组( 8 e ) , 认为在热中性区, 小鼠

的散热能力受到制约, 限制了持续能量摄入和

支出, 进而提出持续能量收支的/热耗散限制0

假说, 即低温暴露不是动物额外的能量需求的

增加,而是打破了散热能力的限制,从而准许动

物提高摄食量和泌乳,导致能量摄入和支出效

率增加。该假说认为, 哺乳期增加母体的能量

需求,如妊娠、增加胎仔数和被迫运动,都未能

增加摄食量和繁殖支出, 主要原因为动物散热

限制。在这些情况下, 动物的散热未发生明显

变化,为防止体温升高,能量摄入和支出均受到

限制, 故此不能满足在正常哺乳基础上额外增

加的能量需求, 如增加胎仔数和哺乳期同时运

动等
[ 8, 21]
。

动物的散热取决于机体与环境的温差,以及

皮毛的隔热性能。降低环境温度和减少动物皮

毛的隔热性能显著增加热量的散失。随季节的

变化,皮毛密度、厚度和长度均显著增加,以减少

冬季热传导散热
[ 26]
。剃毛能增加散热, 从而提

高体温调节的能量代价,导致能量摄入和支出增

加,如小鼠、黑线毛足鼠( Phodopus sungorus)和草

原田鼠(Microtus pennsylvanicus)
[ 27, 28]

。剃毛也使

哺乳期 KM小鼠的能量摄入和繁殖输出显著增

加
[29]

,这些结果不仅支持/ 热耗散限制0假说,

而且还从另一个角度阐述了温度对恒温动物生

存适应和繁殖性能的影响, 即低温环境打破了

持续能量收支的限制, 而非增加其能量负担;

温度可能直接影响动物的繁殖性能, 也可能通

过影响能量收支间接影响其繁殖输出。这意味

着内温动物对气候变化的感知要比人们推测的

更迅速更直接; 理解热耗散限制、生活史特征

和生物地理学之间的关系将使我们更好的模拟

全球气候变化对生态系统的影响。此外在许多

条件下, 热耗散限制还可能是限制内温动物进

化的因素之一
[ 29]
。

关于/热耗散限制0的生理机制,该假说推

测,动物体温随着环境温度的上升而升高,可能

通过中枢机制直接抑制催产素的释放, 或者通

过控制甲状腺激素间接抑制催产素和催乳素的

释放,导致泌乳减少。幼体的吮吸行为能刺激

母体催乳素的释放和增加泌乳。哺乳高峰期的

幼体已具备初步的体温调节能力,并散发一定

的热。为防止体温升高,母体频繁中断哺乳,吮
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吸刺激减少使催乳素的合成和释放降低, 泌乳

减少。一些研究证实了该假说的预测, 如剃毛

使哺乳期大鼠与幼体的接触时间显著增加
[ 30]

,

去尾的哺乳期大鼠与其幼体共处的时间显著缩

短
[ 31]
。如果乳产量与幼体的吸吮时间正相关,

那么这些结果均支持/ 热耗散限制0假说。然

而,用吗啡人工诱导哺乳期实验大鼠体温增加,

但幼体的吸吮行为未受到影响, 对该假说提出

了质疑
[ 32]
。剃毛后 Swiss小鼠的摄食量增加,

但幼体体重未显著增加, 幼体的吸吮行为未出

现显著变化(赵志军, 未发表数据)。冷暴露的

布氏田鼠哺乳期摄食量显著高于室温组, 但幼

体日增重降低
[ 7]
。这些结果不符合该学说的预

测,故此/热耗散限制0假说及生理机制仍需更

广泛深入的研究。

迄今,对持续能量收支限制假说的上述检

验多集中于初次繁殖的小型哺乳动物,并主要

在一些啮齿类物种间就繁殖期能量收支对策进

行了比较
[ 3, 7, 17]

。然而, Johnson 等
[20]
发现在相

同的饲养条件下,初次繁殖的MF1小鼠哺乳高

峰期平均日摄食量约 23 g, 二次繁殖为 26 g, 与

初次繁殖相比增加了 13%, 暗示繁殖经历可能

影响动物的持续能量收支策略。

6  不同繁殖经历的动物的持续能量收

支策略

  季节性繁殖是许多动物适应自然环境的季

节变化, 保持最大存活和繁殖成功的重要策

略
[ 33]
。野生小型哺乳动物是否在当前的繁殖

输出和将来的生存间存在权衡? /季节性投资0

假说认为, 动物能感知早春低温下的繁殖价值

(reproductive value)高于暖温下的繁殖价值, 随

着气温的季节性升高, 繁殖投资会逐渐降低。

由此动物可能利用环境温度的改变预测季节变

化,衡量繁殖投资的价值。实际上,啮齿类动物

的季节性繁殖活动一般在早春启动,仲夏气温

最高时中止。因为早春繁殖的后代在冬季来临

前有充足的时间达到成熟并繁殖出自身的后

代,因此繁殖价值较高
[ 34]

; 相反, 夏末繁殖的后

代没有足够的时间在冬季来临前达到性成熟,

所以繁殖价值较低。/季节性投资0假说源于鸟

类的生态学研究, 并得到了证实。在哺乳动物

中,实验小鼠的繁殖能量摄入和支出与繁殖价

值间的确存在负相关关系, 低温下的繁殖投资

较多,符合/季节性投资0假说的预测
[ 8, 22]
。鉴

于对不同繁殖经历的动物持续能量收支策略的

研究还相当缺乏,欲得出/野生小型哺乳动物在

当前的繁殖输出和将来的生存间存在权衡,符

合季节性投资假说0的结论, 还为时尚早。此

外,由于野生动物的生存环境存在差异,如气候

条件、光照周期、食物质量和可利用性、水资源

等等, 其持续能量收支的限制因素可能不尽相

同。与此同时,受动物生存环境的影响,或者动

物体内的生理因素的影响, 持续能量收支限制

还可能具有种属差异。

7  持续能量收支限制的种属差异

确有证据表明持续能量收支限制具有种属

差异, 如不同品系的实验小鼠的哺乳期能量摄

入和繁殖输出存在差异。Hammond 等
[ 4,14]
发现

Swiss小鼠哺乳期最大摄食量达 19 g, 最多哺育

14个幼体; Johnson等
[20]
发现MF1小鼠哺乳高

峰期平均日摄食量为 23 g, 哺乳的最大胎仔数

为 16个。对MF1小鼠的摄食量与胎仔数进行

相关分析,发现其相关曲线未达到一个平台,暗

示与Swiss小鼠相比, MF1小鼠的持续能量收支

限制的水平更高
[ 35]
。低温使 Swiss小鼠

[ 14]
、白

足鼠
[ 15]
、刚毛棉鼠

[ 16]
和布氏田鼠

[ 7]
哺乳期能量

摄入显著增加, 但未使泌乳能量支出或者幼体

窝重增加,表明其持续能量收支未受/中心0限

制,而更可能受乳腺泌乳能力限制。MF1小鼠

的繁殖期能量摄入和泌乳的能量支出均显著增

加,母体剃毛也导致其哺育的胎仔重量增加,繁

殖输出加大, 暗示MF1小鼠的持续能量收支既

不受消化系统介导的/中心0限制, 亦不受乳腺

组织介导的/外周0限制,而更可能受动物散热

能力的限制, 即符合 /热耗散限制0假说。在

Swiss小鼠进行相似的剃毛实验后,哺乳高峰期

摄食量显著增加, 而幼体窝重量未增加, 暗示

Swiss小鼠可能既受乳腺泌乳能力的限制,亦受
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热耗散限制, 但后者对持续能量收支的限制水

平较高(赵志军等未发表数据)。由此, 研究动

物持续能量收支的限制因素和生理机制时, 不

仅应考虑其生存环境的差异, 而且也不能忽视

动物的种属差异。

8  小结和展望

最大持续能量收支在决定物种的地理分

布、生存适应、繁殖成功等方面都具有关键作

用。持续能量收支似乎没有受到食物丰富度的

限制,也没有受到动物自身摄食、消化和吸收能

力的限制。此外, /外周限制0、/热耗散限制0和

/季节性投资0假说都被一些研究结果所证实,

但尚无任何一种假说能合理解释持续能量收支

限制的原因和机理。为全面深入理解持续能量

收支限制,作者认为以下研究方向值得关注:其

一、比较不同的能量需求条件下动物的能量收

支策略; 其二、在相同的能量需求环境下,广泛

比较不同物种的能量收支策略, 在比较中寻找

普遍的规律, 而非拘泥于某个物种的特定的实

验; 第三、实验动物研究与野生动物相比较, 室

内研究与室外相结合,增大时间和空间尺度, 阐

明动物长期的繁殖投资特征, 以及不同分布领

域物种的持续能量收支策略; 第四、能量代谢

的神经内分泌调节机制, Speakman等也提出,深

入理解参与调节能量摄入和支出的神经肽类及

外周激素的相互作用及调节机制, 如神经肽 Y

(neuropeptide, NPY)、Agouti 相关蛋白 ( agouti2

related peptide, AgRP)、可卡因和安非他明调控

转 录 因 子P阿 黑 皮 素 原 ( cocaine2 and

amphetamine2regulated transcriptPpro2opiomelanoco2

rtin, CARTPPOMC )、瘦 素 ( leptin )、胰 岛 素

( insulin)等等, 将有助于揭示持续能量收支限

制及其机理
[ 3]
。
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