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鸟类生态能量学的几个基本问题
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　　摘要 : 生态能量学是在种群和群落水平上寻求能量与进化适合度之间的关系。本文从能量运行的最适化原
理、能量与适合度之间的关系、能量与生活史进化、能量的摄入与需求是如何调节的、能量与有机体结构与功
能的联系、能量和觅食理论以及能量分配与性选择等 7个方面介绍了鸟类能量学的研究进展 , 并指出进化的最
适化原理是认识能量运行模式的重要理论手段。
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　　生态能量学包括了能量对种群生物学家所有感

兴趣的问题 ,其范围从性的适应意义、生活史进化

(或行为的分配和权衡)到繁殖和婚配系统 (或繁殖

对策)的广泛应用 (Wiens & Farmer ,1996) 。作为进

化生物学的研究手段 ,它可以看作是在种群和群落

水平上寻求能量与进化适合度之间关系的学科。生

态学家们从个体在特定栖息地利用能量的总量受限

制的观点出发 ,已经发展了觅食行为 (Arnold ,1988 ;

Abrams ,1991 ; Cuthill et al1 , 1994) 、窝卵数 ( Cody ,

1966 ;Tinbergen & Daan ,1990) 、生活史特征之间的

权衡 (Williams ,1966 ;Bryant ,1988 ;Stearns ,1992) 、种

群动态 ( Root , 1988 ; Dunham et al1 , 1989 ) 、竞争

(Martin , 1988)及群落水平的物种多样性 (Martin ,

1988 ; Hall et al1 , 1992) 、生态位分割 (Bustnes &

Lφnne ,1997) 、食物网结构或生态系统的营养动态与

能量学的关系的理论 ( Higashi et al1 ,1993 ;Wiens &

Farmer ,1996) 。这些理论不是假定觅食方式通过能

量增益的最大速率达到最适化 ( Schoener , 1971 ;

Abrams 1991 ;Bautista et al1 ,1998) ,就是假定资源

的可利用率限制着群落能容纳的种数及竞争限制了

种间生态位的重叠 (May & MacArthur ,1972 ;Wright

et al1 ,1993) 。这些项目的研究其最终目的是如何

比较有机体的能量需求与环境中的能量可利用率之

间的关系 (Perrin & Sibly ,1993 ;Bautista et al1 ,1998)

呢 ? 下面就该学科发展方向分几个主题进行介绍。

1　进化的最适化原理

进化的最适化原理是进化生物学的重要研究手

段 (Maynard , 1978) 之一。它将能量的摄入和消

费模式解释为自然选择的最适化 (optimization) 结

果。尤其是最适觅食对策和最适繁殖对策已经成为

进化生态学的两大支柱理论 (张晓爱和邓合黎 ,

1994) 。最适化是从生理学机制的研究转变为强调

和运用实验处理的方法直接测定环境对能量预算的

影响 , 使有机体在特定工作状态下尽可能有效地作

功的过程。自然选择通过产生后代的速率来确定功

能和效率。因此 , 留下最大数量子代的表现型就是

最适表现型 , 也就是使适合度 (fitness) 达到最大

的表现型。

进化生态学家面临的挑战是确定什么样的结构

形式和功能属性才能引起最高的繁殖成功率

(Stearns & Schmid2Hempel ,1987) 。一种有机体的能

量预算可以通过能量的输入和输出及包含在组织中

总能量的增和减来描述 ,但这种描述方式并不能解

释为什么有机体要用这种方式使用能量。由于有机

体不同的形态、结构设计或行为方式都会带来“价 -
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益”结果 (Veasey et al1 ,1998) ,因此 ,人们可以用能

量的最适化原理来描述有机体的进化。例如 ,食物

能量的摄入可能会受行为和形态特征的影响 ( Kooy2
man et al1 , 1992) ,行为方式能影响觅食成功率

(Kacelnik & Cuthill ,1990) ,而肠的适应能力决定了

消化和同化食物的最大速率 ( Konarzewski et al1 ,

1989) 。虽然这些效益和代价一般都能用能量学研

究方法来测定 ,但是它们的进化结果只能待二者转

换成适合度的成分后才能评价 (McNamara & Hous2
ton , 1986 ; Arnold , 1988 ; Ricklefs , 1991 ; Perrin &

Sibly ,1993) 。

另一研究趋势是把诸如身体大小、生长率、成

熟时的年龄或大小等这些属性的进化最适化还原成

能在所有类群中都通用的一种简单的能学术语。

如 , Brown et al1 (1993) 已经把适合度重新定义

为繁殖功率 (power) , 即“能量转换成繁殖有用功

的速率”。最近 , 通过各种类型的种间比较发现 ,

许多形态学特征 (如脑、心等) , 生理学特征 (如

代谢率、生长率、心率及食物需求等) 及生活史特

征 (如死亡率、寿命及第一次繁殖年龄等) 都与体

重相关。这种关系近似于幂方程 : Y = ∈e< , 一直

是生物学家感兴趣的问题。解释这种关系有 2种方

式 : 其一是认为种间幂函数可能反映了身体大小与

生理学或生活史参数之间的某些功能关系 ; 其二是

它代表了某些基本机制的副产品。

Koz⁄owski & Weiner (1997) 的模型假定 : 描

述生产力和死亡率的大小制约的种内参数在同一类

群的种间是不同的。自然选择通过最适地分配能量

到生长和繁殖活动中 , 独立地使每个种的身体大小

最适化。他们的模型得到体重与呼吸、同化、生产

率、成熟年龄及寿命拟合非常好的幂关系 , 对处在

平衡点的种群来说 , 终生生产的子代是适合度的真

实测定。种间的斜率不仅依赖于大类群 (如鸟、兽

等) 内的种内参数的平均值 , 而且依赖于这些参数

的变异系数。因此他们认为体重与机能特征之间的

幂关系是身体大小最适化的副产品。种内身体大小

的最适化 (通过资源分配的最适化) 在形成生态 -

生理学和生活史参数的种间幂关系中起着决定性的

作用。

然而 , 最适化手段已经受到多次批评 (Orzack

& Sober , 1994) , 因此我们必须用Maynard (1978)

的话提醒国内同行 : “在检验起决定性作用的假设

时要把负责进化的选择力正确地结合到模型中”

(Ricklefs et al1 , 1996) 。

2　能量预算与适合度之间的关系

适合度 (fitness) 源于达尔文的“最适者生存”

的思想 , 是生存能力和繁殖能力的相对测定。能量

预算与适合度之间的联系是生态能量学的核心问

题。自然选择是靠种群内每个世代响应环境的繁殖

差不断地权衡着种群内不同表现型 (适合度成分)

之间的代价和效益。要认识结构和功能如何通过与

环境的相互作用来决定生存与繁殖的 , 是一个颇具

挑战性的问题。一部分人认为能量的使用与适合度

是有机体结构和功能的不同结果 , 没有直接关系。

也就是说能量使用本身的变化不影响适合度变化。

另一种认识是表现型通过能量的使用直接影响着适

合度 (Lemon , 1991) 。结构和功能总会有可测定

的能量派生物 , 它可能影响着连结表现型与适合度

的某种途径。例如 , Weathers et al1 (1993) 计算

了眼斑　雉 (Leipoa ocellata) 的雄性陪伴孵化时的

能耗。这种鸟的孵化行为主要是挖掘和掩埋置卵

腔。数百次地搬移沙堆的运动的能耗相当于原鸡

( Gallus gallus) 常规孵卵投资的 2倍。对这种搬移

沙堆的高消耗及非能量代价 , 如时间投资和增加被

捕食风险“价”都可由较高的繁殖率和雏孵出后不

需要双亲照顾来平衡。从适合度的关系上讲 , 修建

置卵腔可能影响着潜在的“价”和“益”的权衡。

Daan et al1 (1990a) 是用实验方法检验某种

鸟的产卵日期和窝卵数与适合度结果。Bryant

(1991) 对毛脚燕 ( Delichon urbica ) 的研究中已把

能量消耗直接与存活率联系起来 , 认为繁殖季节之

间的成体生存与育雏期间的能量消耗成负相关关

系。然而具有较高的野外代谢率 (FMR) 的个体从

来不以高频率喂雏 , 也不育更多的雏。因此如果较

高的消耗反映了较强的觅食活动的话 , 那么具有高

的 FMR的个体可能是不太有效的觅食者。在许多

窝雏数增加实验中已经证明了窝卵数与存活率之间

的“权衡”关系 (Lind & Mφller , 1989) 。

为了寻求能量的供需与适合度之间的因果关

系 , Ricklefs (1984) 用进化的最适化原理描述了

幼鸟生长率模型。他将表现型特征和成鸟的适合度

结合在一起考虑 , 结果显示最适生长率不是与倾向

迅速生长的因子 (如 , 时间 - 制约死亡率) 就是和

慢速生长的因子 (如 , 每个雏鸟获得的递食率) 相

对应。因为繁殖率直接决定适合度 , 所以获得最大
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成活子代数量的生长率是最适生长率。

我们对高寒草甸 3种不同巢型的雀形目鸟的研

究结果也说明生长率通过个体能量需求与子代的数

量关系 (张晓爱和邓合黎 , 1991 ; 张晓爱等

2000) 。慢生长意味着在食物受限制时 , 延长雏期 ,

降低每只雏鸟的能量需求 , 从而以每次繁殖出较多

子代的方式进化。这种相对慢生长的优点必定由时

间 - 制约死亡率或减少营巢次数的损失来权衡 , 如

褐背拟地鸦 ( Pseudopodoces humilis ) 。另一方面 ,

快生长率进化的原因是当捕食作用对巢的成功率起

主要作用时 , 选择快生长率以缩短雏鸟的暴露期。

这种鸟以小窝卵数的缺点与增加繁殖机会来权衡 ,

如角百灵 ( Eremophila alpestris ) , 一旦繁殖失败 ,

则将剩余的时间和能量用于第二次繁殖。两种对策

的目的都是为了增加适合度。

3　能量对生活史进化的影响

有机体的生活史进化过程就是把有限的能量最

适化地分配到维持、繁殖及生长的过程 (Williams ,

1966 ; Stearns , 1992) 。虽然同化能量总是在供 -

求竞争之间分配 , 但用能量分配来解释生活史时 ,

需要解决这样几个问题 : ①是否能量的可利用率是

受限制的 ? ②什么时侯能量的运行在生活史类型的

进化中起主要作用 ? ③什么时侯它通过与能量有关

的其他影响因子影响进化的适合度 ? 目前解决这些

问题的主要手段是繁殖和育幼有关的能量分配与双

亲投资 (parental investment ) 概念相联系。Cody

(1966) 首先提出鸟类窝卵数的进化是由能量分配

来调节的。于是 , 繁殖投入 ( reproductive effort ,

Ricklefs , 1977 ) 、繁殖价 ( Reznick et al1 , 1986 ;

Stearns ,1992) 、“家庭”成员间或“亲 - 子”间的能量

分配 ( Kacelnik & Cuthill , 1990 ; Ricklefs & Minot ,

1991 ;Martin & Wright ,1993)及竞争模式 (Patterson ,

1991 ;Godfray 1995 ;Cotton et al1 ,1999)等主题的研

究发展非常迅速。

用能量解释进化关系中的生活史特征可用下列

例子阐明。King (1974) 及 Drent & Daan (1980)

指出鸟类在最强的活动期 , 一般是育雏期 , 每日能

量消耗 (DEE) 大约是基础代谢 (BMR) 的 4 倍。

于是他们提议 , 4×BMR代表了它们的最适作功能

力。该概念假定 , BMR 是按某种方式直接与有机

体支持代谢消耗的能力有关。若果真如此 , 那么当

DEE与BMR的比在近似 4的上下变化时 , 则会引

起适合度减少。然而 , 即使BMR与 DEE之间存在

一种可普遍化的经验关系 , 但二者之间的基本生理

学关系还未认识 , 目前还不知道二者之间是否存在

相互调节的机制。在没有认识改变 DEE/ BMR比率

对适合度的影响之前来讨论最适作功能力是没有意

义的 (Bryant ,1988 ;Tinbergen & Daan ,1990) 。

窝卵数是生活史最重要的特征之一。在讨论限

制鸟类窝卵数的进化因子 (Bryant & Westerterp ,

1983)和繁殖对策 (Widemo ,1998)中 ,能量和时间的

需求都被作为首要问题来考虑。Lack (1947)发现种

内和种间的窝卵数随地理纬度的升高而增加 ,这是

因为较高的纬度有较长的白天 ,允许亲鸟有更多的

觅食时间和喂较多的窝雏数。后来 Lack (1954)进

一步阐明 ,在大多数晚成鸟种群中 ,限制窝卵数的最

终因子是亲鸟能喂活最大数量子代的能力和最常见

的窝卵数也是最大生产力窝卵数。此论点就是著名

的Lack的资源限制说的核心部分。然而 ,在实际检

验中 ,该假说正经受严峻挑战。

Bryant & Westerterp (1983) 为了解释检验和

预报之间的不一致性 , 把“时间 - 能量”预算作为

检验该理论的最有效的手段。他们通过测定毛脚燕

的能量获得率、窝雏能量需求及亲鸟育幼代价检验

繁殖投资的量和启动时间对能量平衡的影响。他们

的结论是窝卵数的种内差异取决于 : ①个体身体大

小的差异 ; ②繁殖期的摄食条件和白昼长度。繁殖

投入对策的不同部分与年龄有关。也能解释部分剩

余的变化。个体或季节性差异是多种因子综合作用

的结果 , 是对Lack假说的支持和补充。

4　能量预算的调节

有机体的能量预算 (energy budget) 是由自然

选择操作的 , 但其作用过程究竟是受供应调节还是

需求调节的是能量学家们普遍关注的问题。目前采

用两种透视法来评判。一方面从“供应”出发 , 用

于机体的能量受资源可利用率、觅食、消化、同化

及能量底物 (含能物质) 的生产等方面的制约

(Peterson et al1 , 1990) 。在这种情况下 , 机体面临

有限的能量如何分配及分配可能对适合度产生何种

重要影响等问题。另一方面从“需求”出发 , 考虑

能量分配格式可能由有机体的时间 - 活动预算来限

定。在这种情况下 , 有机体可能把它的能量获得调

节到食物的可利用率所限定的需求范围内。这两种

观点都是有根据的 (Ricklefs et al1 , 1996) , 可互
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相包容。当因环境改变而有机体需要增加能量需求

的新时间 - 活动方式时 , 进一步的选择是调节有机

体内部的功能关系以提高生产能量底物的能力。

能量在维持、活动、生长、繁殖及贮存之间的分

配方式也是进化的 (Dunham et al1 ,1989 ; Slagsvold

et al1 ,1995) ,所形成的特殊对策包括一组分配规

则。这些规则是灵活的 ,可能包含在决定能量分配

代谢途径的酶调节或决定能量需求行为的神经 - 内

分泌调节中 ,根据环境条件和生物状态来分配能量

(Dawson et al1 , 1983 ) ,常用反应均额 ( reaction

norms)替代 (Stearns ,1989) 。

能量的供 - 求问题还可用如何看待 FMR 与

BMR的关系来说明。如果说在能量需要高峰期 ,

亲鸟饲喂较大雏鸟时的活动代谢大约为 BMR 的 4

倍的比率代表了与最适作功能力相联系的机体能忍

受的最大代谢率的话 , 那么 , BMR 则代表了响应

产生 FMR的维持系统的代谢价 , 即用于维持能量

产品系统的能量 , 因此能量的消耗受有机体自身代

谢能力的制约。FMR和 BMR是密切联系的 , 但二

者之间的因果关系还不清楚 , 我们不能简单地认为

不是 BMR 制约 FMR , 就是由 FMR 的需求调节

BMR。Ricklefs et al1 (1996) 认为 , 二者可能是平

行变化的 , 都给有机体带来“价”和“益”。因此

他推断 , 有机体能承受的 FMR 的最大值变化所产

生的适合度结果很可能与机体具有的行为和生态学

相互作用密切联系。

5　能量与有机体的结构和功能的关系

因为有机体具有产生能量和需要能量的二重

性 , 因此 , 当考虑有机体的能量分配时 , 功能比结

构更重要。结构与功能的区别是 : 个体的结构在任

何特定时间都是固定的 , 一种结构成分的增加是以

另一种成分的减少为代价的 ; 功能取决于特定的活

动强度或“能流”的速率 , 它的增加或减少取决于

支持功能的结构。例如 , 就基础代谢率而言 , 种间

的变化可能与某种器官包括心和肾的相对大小相关

(Daan et al1 , 1990b) , 但主要依赖于较大的器官

如肌肉、内脏代谢强度的变化。

如果假定每种器官类型作功能力有上限的话 ,

那么有机体的最佳设计应包括组织在体内不同器官

和系统的分配 ( Konarzewski et al1 , 1989) 。这些

分配可能会增加或降低有机体体内能量底物的总供

应 , 还可能增加或减少直接转变成产品的总能量。

如果能量供应受食物的消化和同化的限制 , 那么有

机体可能通过增添处理食物的组织来增加总能量。

这种组织的再分配将会减少用于觅食、生长或繁殖

组织的量。然而 , 它是否能通过增加适合度给个体

带来利益将取决于 : ①这种能量增值是否要比维持

生产它的结构的能量附加价更高 ; ②占身体比例较

小的运动、繁殖结构能否增加它使用附加能的功

能。例如 1只正生长的雏鸟 , 组织功能必定在胚胎

发生和肌肉收缩这两种成熟活动之间分配。一种假

设认为 , 生长率与组织的功能成熟性成负相关关

系 , 增加发育的早熟性 , 必然引起身体增长的慢速

率 (Ricklefs & Montevecchi , 1979) 。

在没有充分认识结构 - 功能关系之前 ,从能量

供 - 求角度谈论身体设计的最适化是困难的。鸟类

物种之间由于受运动方式、食性、热环境类型等方面

差异的影响 ,身体比例变化很大。如此大的变化不

仅显示了表现型进化的灵敏度或响应度 (responsive2
ness) ,而且还说明身体比例之间的权衡关系并不是

很严格。不过认识这种变化对弄清结构、功能与适

合度之间的关系是十分必要的。Kirkwood (1983)搜

集了许多鸟和哺乳类在高能需求期 (如育幼期)能量

消耗资料得出 ,该阶段观察的能量代表了肠道消化

和同化食物能力的上限。如果说能量消耗受肠功能

的限制的话 ,持续能量代谢的速率可能随肠大小的

增加而上升 (像某些强迫饲喂实验结果一样) 。这种

调节 ,一方面从肠的大小结构与生化性质之间的关

系来判断 ;另一方面是从处理的食谱量来判断

(Piersma et al1 ,1993) 。因此 ,肠功能是否最适化只

能靠检验肠大小的变化对适合度的影响来确定

(Obst & Diamond ,1992) 。尽管如此 ,但还不能认为

能量运作是自然选择的基本作用点 ,因为有机体生

活史的调节虽然有能量结果 ,但它对适合度产生的

直接影响要比发育速率、营养获得、活动方式、栖息

地选择等因子对适合度的影响要小得多。

6　能量与觅食理论

觅食 , 是个体能量平衡中的关键问题。不管哪

种有机体 , 必须满足它维持代谢和生长需要所允许

的能量摄入速率。如果能量摄入超过某一水平 , 才

有足够的能量用于繁殖。当食物可利用性变化时 ,

个体可能以多种方式作出反映。如 , 不是改变对觅

食的时间的再分配 , 就是向高消耗 - 高收获或低消

耗 - 低收获的觅食方式转变。虽然既不改变获得的
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净速率 , 也不改变觅食时间的分配 , 但以被捕食的

风险和能量平衡作为付出代价或采取中间对策。所

有这些行为的响应都有可能影响适合度。首先 , 不

同的时间分配可能影响觅食以外的其他活动 , 如自

养或社会相互作用以及如果不同的活动有不同的风

险的话 , 则易被捕食者发现。其次 , 能量转换率可

能由于消化价而没有能量增益的净速率的变化从而

影响适合度 ( Karasov , 1986) , 或由于适合度价与

能量输出 (产热、机械功及组织维持) 相联系。对

能量预算的生理学限制在短期内决定觅食行为可能

是重要因子 , 但这些生理学限制本身是被自然选择

长期修正的候选特征 (Ricklefs et al1 , 1996) 。这

些只是响应生态学条件的一组可能对策的一部分。

从行为学的响应方式来讲 , 动物可以使用解剖学的

适应。例如 , 改进肠结构 ( Dykstra & Karasov ,

1993) 。因此 , 目前该问题主要集中在胃和肠的结

构、功能及其如何为个体的维持和种群动态供应能

量和营养的问题上。其中最适觅食活动的能量摄入

和消耗 (Wolf ,1975 ;Norberg ,1977 ;Mangel & Clark ,

1986 ; Abrams , 1991 ; Lemon , 1991 ; Bautista et al1 ,

1998) 、身体大小的处理实验 (Dystra & Karasov ,

1993 ;Veasey et al1 ,1998) 、附加食物实验 (Johnston ,

1993)及食物质量和种特征的影响 (Brugger ,1991)等

方面的研究较活跃。

鸟类只有通过消耗代谢能获得食物 , 因此常特

化成使用少数种类的食物。这就意味着自然选择已

铸就了决定鸟类获得和处理食物的能力。Maurer

(1996) 总结出目前有两种完全不同的手段来研究

能量和觅食之间的关系。一是实验性的 , 强调觅食

有机体的能量预算 ( Stalmaster & Gessaman , 1984 ;

Kooyman et al1 ,1992) 。二是理论性的 ,假定鸟类是

最适的觅食方式使它们消耗的总能量最低 ( Yden2
berg et al1 ,1994) ,“最适”意味着允许个体弥合环境

制约下能量摄入的高速率 ,因此最适觅食理论发展

很快 (Maurer ,1996 ;Bautista et al1 , 1998) 。在觅食

理论中 , 食谱或食物斑块的选择一般是用经济学术

语———利益 (benefit ) 和成本 (cost ) 来判断。利

益 , 是指获得的能量和营养 ; 成本 , 是指为搜寻食

物而付出的能量代价。由于自然选择应是觅食特征

进化的基本机制 , 只能在进化关系上来评价 , 因此

利益和成本必须用与适合度有关的一种“货币”来

定义。这些特征包括有关的形态学、生理学及行为

学方面的综合活动特征。这组特征叫觅食机构

(foraging apparatus) , 是由有机体获得能量的能力

决定的。组成觅食机构的个体特征间也常表现为权

衡关系 (Hussell , 1988) 。

最佳觅食理论是研究觅食能学的重要手段 ,主

要分析能量、时间和生存风险之间的关系。时间和

能量是密切联系的 ,因为每种活动或功能的执行都

需要时间 ,时间的量是固定的 ,同时也需要能量的支

持。也就是说 ,当一种活动的时间消耗增加时 ,则可

用于另一种活动的时间必然减少。时间也与生存密

切联系 ,因为每种活动都使个体暴露在时间 - 制约

死亡率的风险中。就像结构和功能之间关系一样 ,

能量、时间及风险必定同时被权衡到最适化 ( Hous2
ton et al1 ,1993 ;Veasey et al1 ,1998) 。不考虑能量、

时间 - 活动预算和与不同活动相联系的风险因子之

间的关联 ,而要认识能量运作的适应性意义是不可

能的。因为食物的可利用性不但可以通过食物的丰

富度和个体觅食效率的差异影响成鸟为雏鸟提供食

物的质和量来直接地影响繁殖输出 ,而且还可通过

成鸟和幼鸟的行为间接地影响繁殖成功。例如 ,

Bukacinski et al1 (1998) 研究的小黑背鸥 ( L arus f us2
cus)在营巢期间 ,当附加食物时 ,亲鸟投入趋向同步

性 ,至少使 1只亲鸟护幼的时间达到最大化和育幼

的平衡性 ,以减少被捕食风险。相反 ,当食物缺乏

时 ,幼鸟经受的被食风险也相应增大。

觅食能量研究的最终目的是从生态学、生理

学、行为学及进化的综合透视基础上建立整体性

的、有预报力的最佳觅食理论和模型。这种理论和

模型必须通过觅食的生理学基础、觅食特征的遗传

率的研究及亲缘种间觅食特征的比较分析才有可能

达到 (Maurer , 1996) 。

7　能量与性选择

Trivers(1972)曾提出 ,动物育幼行为 (parental

care)的不同形式是由控制性别内竞争程度和性选

择强度的双亲投资 (parental investment)决定的。也

就是说 ,性选择的执行是两性对它们子代的相对双

亲投资。因此 ,双亲投资是一个非常重要的概念 ,但

在一生多次繁殖 (iteroparous)动物中的测定是很困

难的。Siegel et al1 ( 1999 ) 比较了用双亲投入

(parental effort)代替双亲投资的方法性检验 ,在研究

手段上作了进一步探讨。另外 ,尽管性选择的研究

在生活史理论中占有微不足道的地位 ,但最近已受

到密切关注 (Hoglund & Sheldon ,1998) ,尤其注意到

5323期　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　张晓爱等 : 鸟类生态能量学的几个基本问题



繁殖价与性选择价的关系问题。当分析个体如何分

配资源时 ,性炫耀 ( sexual display)应该考虑其他生

活史特征 ,如期望在个体水平上能量分配方式的最

适化。已提出为什么期望性展示在个体水平上是最

适的和为什么具有较多机会接近资源的个体比接近

资源的机会较少的个体有较高水平的性炫耀的问

题。因为性选择价是以多种方式调节的 ,因此 ,它的

调节机制及与繁殖价的关系将要成为该领域研究的

一个重要方向。

另外 , 能量与有性繁殖种类的婚配价 (cost of

mating) 有关系。它包括以下 6 方面的能学代价 :

①性机制 ; ②性行为 ; ③拒绝性引诱的逃避 ; ④交

配风险 ; ⑤疾病传播 ; ⑥性竞争中雄性受到的伤害

等。这些代价的测定也被包括在“繁殖投入”和

“剩余繁殖价值” (residual reproductive value) 两种

概念的定量分析中。

8　结束语

能量是在生物学组织的不同水平上 (如细胞、

个体、种群、群落及生态系统) 和不同空间尺度上

易认识的一种定量特征。虽然能学研究为生活史提

供了一个重要的描述手段 , 但能量必须与组成适合

度成分的其他因子相结合 , 才能完全认识鸟类对环

境的适应和鸟类的生活方式是如何影响它们生活的

环境的。虽然“能量学”已经为进化生态学的发展

提供了大量信息 , 然而 , 它对阐明能量运行对策的

适应意义来说 , 仅仅是个良好的开端。为了评价不

同表现型的适合度结果 , 人们必须找出能量运行与

决定适合度的生命表变量 (繁殖率和存活率) 之间

的因果关系。在多数情况下这种研究很困难 , 因为

当表现型变异不大时 , 人们无法检验表现型变异对

适合度结果的影响。从最低限度上讲 , 要达到这个

目的需要考虑能量及生活史的其他属性 , 包括物质

运行、有机体形态学设计、风险因子及个体的时间

预算等方面的配合。进化的最适化原理提供了认识

能量运行模式的来龙去脉 , 它强调环境的选择因子

和有机体水平上响应进化的制约两方面 , 因而是研

究进化的重要理论手段。另外 , 当生态学家们正在

为建立一种新的生态学 , 如采取多元论手段、在明

确定义变量的基础上发展可检验理论、在不同尺度

上认识生态学过程的新透视方法和理论时 , 能量作

为生物社会与环境间作适合度交易中的“货币”将

继续起重要作用 (Wiens & Farmer , 1996) 。
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Abstract : Ecological energetics involves the applica2
tion of energetics to address questions of interest to pop2
ulation biologists. These questions cover a variety of

topics , ranged from the adaptive significance of sex ,

life history evolution , behavioral allocation and trade2
off to reproductive and mating systems or foraging

strategies. This review has following parts : principles

of evolutionary optimization , the relationship between

energy expenditure and fitness , the approaches of de2
scribing life history , how could energy budget be regu2
larized by supply or demand , the links of energy with

structure and function , energy and foraging theory ,

and energy allocation and sexual selection.
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