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摘要: 大多数候鸟的迁徙活动由迁徙飞行和中途停歇两个部分组成。在迁徙过程中, 鸟类要多次交替经历消耗能量的飞行阶段

和积累能量的中途停歇阶段。从鸟类在中途停歇时期的能量积累速度、体重变化模式以及迁徙飞行中的禁食或食物限制、食物

种类的改变、中途停歇的能量快速积累过程对消化器官的影响等方面, 对目前迁徙鸟类的生理生态学研究成果进行回顾, 并提

出有待解决的问题及今后的研究方向。
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Physiolog ica l ecology of m igra tory b irds dur ing the stopover per iods
M A Zh i2Jun1, W AN G Yong2, CH EN J ia2Kuan1 　 ( 11 M inistry of E d uca tion K ey L abora tory f or B iod iversity S cience and

E colog ica l E ng ineering , Institu te of B iod iversity S cience, F ud an U niversity , S hang ha i, 200433, Ch ina; 21 Center f or F orestry and E cology ,

A labam a A &M U niversity , P. O. B ox 1208, N orm al, A labam a, U SA 35762). A cta Ecolog ica S in ica , 2005, 25 (12) : 3067～ 3075.

Abstract:M o st avian m igrat ion is consisted of m igrato ry fligh ts and stopover. Fuel is consum ed during the fo rm er and depo sited

du ring the later period. A vian m igran ts are adap ted to the frequen t alternat ions betw een energy consump tion and depo sit ion.

T h is paper review ed the studies of the energet ic eco logy of m igrato ry b irds du ring stopover periods focusing on the rate of

energy depo sit ion, pat tern s of body m ass change and pheno typ ic p last icity of digest ive o rgans. Fu tu re research direct ions of the

physio logical eco logy of stopover m igran ts w ere also discussed.

A n ticipat ing energet ic dem anding, avian m igran ts depo sit fa t sto res befo re m igrat ion. How ever, they often have to

periodically rep len ish dep leted energy sto res du ring stopovers. Fat is the m ain sou rce of m igrat ion energy of avian m igran ts

although mo re studies recen tly docum en ted the use of p ro tein du ring m igrat ion. Fuel depo sit ion rate at the stopover sites

affects the speed and the p robab ility of a successfu l m igrat ion. M igran ts can increase the fuel depo sit ions th rough increasing

fo raging tim e, feeding rate and po ssib ly assim ilat ion rate. Som e b irds can decrease the fuel consump tion rate du ring stopover

th rough h ibernat ion. A ffected by the food resou rces, in ter2 and in tra2species competit ion, p redat ion risk and w eather

condit ions, fuel depo sit ion rate varies among stopover sites. Studies have suggested that the availab ility of food resou rces is the

key facto r w h ich determ ines the fuel depo sit ion rate. M o lt ing, an energet ically expensive even t, decrease the fuel depo sit ion

rate of som e species, especially in fall.

T he pattern of body m ass change of stopover m igran ts is o rgan and tim e dependen t. T he m uscle m ass of fligh t o rgans

increases over stopover period and reaches m ax im um just befo re m igran ts depart the stopover sites; the m ass of digest ive

o rgans increases du ring the early period of stopover and decreases befo re m igran ts depart the stopover sites. T he m ass of

digest ive o rgans ju st befo re the departu res is sim ilar to that w hen the b irds arrive at the stopover sites. T h is pat tern indicates



that b irds are adap ted to the varia t ions of functional requ irem en ts of differen t body system s betw een m igrato ry fly and fuel

depo sit ion periods and are op tim ized th rough special regu lat ion m echan ism s. How ever, th is pat tern has no t been observed in

m igran ts du ring sho rt2distance m igrat ion.

D uring stopover, the size and m ass of digest ive o rgans increase w ith the increase of food in take. How ever, the act ivity of

digest ive enzym e and the rate of assim ilat ion do no t change obviously. M any b irds change their food cho ice from carn ivo ry to

phytophagy o r om nivo ry, w h ich is coup led w ith the increase of digest ive o rgans, act ivity of digest ive enzym e, and in som e

cases, the assim ilat ion rate. How ever, the pheno typ ic p last icity of digest ive o rgans is lim ited, fast ing du ring a long2distance

m igrat ion can resu lt in the reduction of the size and function of digest ive o rgans.

Energet ic eco logy of stopover b ird m igran ts st ill need to fu rther address: (1) body compo sit ion change du ring m igrat ion,

(2) effect of the availab ility and type of food resou rces on the digest ive o rgans du ring stopovers, (3) in tegrat ive effects of

m igrat ion on the physio logical eco logy, (4) energet ic eco logy under natu ral condit ions, and (5) the fuel depo sit ion rate over

the en tire m igrat ion jou rnals of a m igran t.
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大多数候鸟的迁徙活动由迁徙飞行和中途停歇两个部分组成。其中, 迁徙飞行是一个快速的能量消耗阶段[1, 2 ] , 中途停歇

则是快速的能量积累阶段[3 ]。候鸟在迁徙过程所消耗的能量约占其整个生活史所消耗能量的一半, 其中, 大部分能量是在中途

停歇时期所补充的[4, 5 ]。然而, 受到种内和种间竞争、天敌、气候条件等因素的影响[1, 6 ], 鸟类在中途停歇时期用来补充能量的时

间通常是有限的。因此, 在中途停歇地能量积累的多少和能量积累的速度是决定迁徙速度和能否成功迁徙的重要因素[7 ]。同时,

迁徙的速度和到达繁殖地时的身体状况又会直接或间接影响鸟类的繁殖成功率[8 ]。

在迁徙过程中, 大部分鸟类要多次交替经历飞行和中途停歇阶段。适应于不同阶段的环境条件以及满足不同阶段的生理需

求, 候鸟在长期的进化过程中形成了一系列的特征来适应能量消耗和积累之间的频繁转变。本文从鸟类在中途停歇时期的能量

积累速度、体重变化模式、食物的变化以及能量消耗和积累过程对消化器官的影响等方面, 对目前迁徙鸟类中途停歇时期的生

理生态学的研究成果进行回顾, 并提出有待解决的问题及今后的研究方向。

1　迁徙鸟类在中途停歇地的能量积累速度

脂肪是能量储备的主要形式。迁徙时期, 鸟类储备大量的脂肪以保证迁徙飞行时期的能量需求。另外, 脂肪在氧化过程中所

产生的代谢水对于维持鸟类在迁徙过程中的水分平衡也具有重要作用[9 ]。A lerstam 和L indstr m 的研究表明, 通常情况下, 雀

形目鸟类的身体脂肪含量不超过其体重的 5% , 而迁徙期间其脂肪含量可占其体重的四分之一, 甚至能够达到 70% [10 ]。在 20 世

纪 60 年代, 人们认为候鸟在迁徙时期的体重变化仅仅是由于迁徙飞行过程中的脂肪消耗以及在中途停歇地的脂肪积累所引起

的[9, 11～ 13 ]。Jenn i2E ierm ann 和 Jenn i[14 ]以及W illiam s 等[15 ]的研究也发现, 鸟类的体重与体内甘油三脂的含量成正相关, 与甘油

和 Β2羟基丁酸盐的含量成负相关, 进一步证明了脂肪代谢对体重变化的重要性。近年来的大量研究表明, 在迁徙过程中, 鸟类的

体重变化不仅来自于脂肪含量的变化, 同时, 鸟类的瘦体重 ( lean body m ass) , 包括蛋白质的含量, 在迁徙过程也发生明显的变

化[16～ 19 ]。由于脂肪代谢能够产生两倍于同体积的蛋白质或碳水化合物代谢所产生的能量[20 ] , 身体脂肪和蛋白质含量的比例将

直接影响着鸟类携带能量的多少。一般来讲, 在迁徙时期, 小型雀形目鸟类 73%～ 82% 的体重增加是由于脂肪含量增加引起

的, 其他主要为湿蛋白[21, 22 ]。L andys2C iannelli等认为, 鸟体蛋白质含量的变化反映了在迁徙过程中内部器官和肌肉组织也发

生了一定程度的变化[23 ]。一些研究还表明, 在迁徙飞行的最后阶段, 当鸟类携带的脂肪所产生的能量不足时, 构成飞行器官的

肌肉组织中的蛋白质可通过分解释放能量, 以保证鸟类能够到达中途停歇地[24 ]。

受到食物的可获得性、觅食、消化、吸收等因素的限制, 动物单位体重日代谢能的摄入量有一个极限。由于鸟类在迁徙过程

中需要补充大量的能量, 因此, 在中途停歇时期, 鸟类每日代谢能摄取的上限是其能量积累速度的一个重要限制因子[25 ]。

K irkw ood 的研究表明, 恒温动物的最大日代谢能摄入量为W 0172
体重×2200 kJ kg [26 ]。然而, 由于鸟类在迁徙时期具有特殊的生理调

节功能, 其单位体重日代谢能的摄入速率大大高于恒温动物的一般水平[27 ] , 从而保证鸟类可以快速积累能量。根据 K irkw ood

的恒温动物最大日代谢能摄入量的标准, 体重约 22g 的鸟类每天可增加瘦体重的 612% [26 ]。通过增加日代谢能的摄取量来提高

能量积累速度, 相似体重的鸟类在迁徙时期每天体重可以增加瘦体重的 717%～ 1214% [25 ]。在风洞实验中, 欧歌鸲 L uscin ia

luscin ia 甚至每天可增加瘦体重的 1417% [28 ]。由于具有极高的代谢能摄入量, 鸟类在中途停歇时期的体重也迅速增加。

在中途停歇时期, 一方面, 鸟类可增加每天的觅食时间和提高摄食速率, 通过增加代谢能摄入速率来提高能量积累速

度[29 ]; 另一方面, 在离开中途停歇地之前, 一些鸟类在晚上可进入蛰伏状态, 从而使能量的消耗大大减少[24 ]。例如, 正常情况下,

棕煌蜂鸟每天晚上要消耗 0124g 脂肪以维持其新陈代谢, 而在离开中途停歇地之前, 棕煌蜂鸟通过进入蛰伏状态, 其每晚仅需
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消耗 0102g 脂肪[24, 30 ]。

同一种鸟类的不同个体之间的能量积累速度常存在很大差异。研究发现, 体重较重的鸟类通常具有较高的能量积累速

度[31 ]。其中的原因可能是多方面的: (1) 体重较重的个体需要在保养, 觅食, 飞行等行为上消耗更多的能量, 中途停歇地的食物

供应不足将导致其能量积累速度降低[32 ]; (2) 体重较重的鸟类已积累了较多的能量, 因此在领域的保护方面比体重较轻的鸟类

投入少[33 ]; (3) 体重较轻的鸟类需要加快能量积累速度以降低捕食风险[34 ]; (4) 携带大量的能量储备进行迁徙飞行要消耗多余

的能量, 因此, 鸟类自身携带能量的多少将影响鸟类在中途停歇地的能量积累速度。随着能量储备的增加, 鸟类的能量积累速度

将逐渐减慢[32 ]; (5) 鸟类一般在即将离开中途停歇地时其体重达到最大值。这时, 鸟类开始调整其生理状态, 从能量积累状态转

为飞行状态, 导致能量积累速度减慢[35, 36 ]。在对灰白喉林莺 S y lv ia comm un is[35 ]、芦莺A crocep ha lus scirp aceus[31, 36 ]以及庭园林

莺 S y lv ia borin、蒲苇莺A crocep ha lus schoenobaenus[31 ]的研究中都发现, 当鸟类即将离开中途停歇地的时候, 其能量积累速度明

显下降。W ang 和M oo re 研究了在北美洲和南美洲之间长距离迁徙的鸫类的取食行为、体内能量状态和能量积累速度的相互关

系, 发现春季刚完成跨越墨西哥湾迁徙后, 没有皮下脂肪积累的和有皮下脂肪积累的鸟类相比, 在停歇时期可以采用更多的取

食方式, 利用更多的栖息地类型, 其取食效率显著增加, 体重增加和能量积累速度也明显加快[37 ]。

由于换羽需要消耗大量的能量, 处于换羽期的鸟类的能量积累速度常显著下降[38, 39 ]。一些鸟类 (如芦莺A crocep ha lus

scirp aceus)在迁徙时期同时进行换羽, 这导致其能量积累速度较低[31, 40 ]。而换羽结束后, 其能量积累速度迅速增加。在对野外自

然条件下 (如斑尾塍鹬L im osa lapp on ica [29 ])和人工饲养条件下 (如蓝喉歌鸲L uscin ia svecica [41 ]) 的鸟类的研究中都得到了类似

的结果。

受到食物资源、种内和种间竞争、天敌以及气候条件等因素的影响, 鸟类在不同中途停歇地的能量积累速度具有明显的差

异。其中, 食物资源是能量积累速度的一个重要限制因子[25 ]。食物的可获得程度、食物资源的季节变化以及年际变化等对鸟类

的能量积累速度有显著影响。为了适应食物资源的波动, 一些鸟类在迁徙时期能够改变食性, 利用在中途停歇地大量分布的食

物资源, 从而获得较高的能量积累速度[31 ]。但如果不同中途停歇地之间的能量积累速度差异较大, 鸟类必须在离开中途停歇地

时携带更多的能量, 以保证其能够到达下一个适宜的中途停歇地[42 ]。对于采取最短时限 ( t im e m in im izat ion) 迁徙对策的鸟类,

能量积累速度是决定其中途停歇时间的长短和离开中途停歇地时能量携带多少的一个重要因素, 以决定其选择适当的时间和

地点进行中途停歇[10, 42 ]。Schaub 和 Jenn i认为, 如果鸟类在不同中途停歇地之间的能量积累速度相差较大, 鸟类将难以根据在

前一个中途停歇地的能量积累速度来预测在下一个中途停歇地的能量积累速度[7 ]。这将使鸟类在离开中途停歇地的时候必须

携带更多的能量储备, 从而使鸟类的迁徙速度下降[42, 43 ]。而当在不同中途停歇地的能量积累速度差异较小时, 鸟类可以通过在

前一个中途停歇地的能量积累速度来预测在下一个中途停歇地的能量积累速度, 从而不需要携带过多的能量储备其迁徙速度

大大加快[7 ]。

2　鸟类在中途停歇地的体重变化

在迁徙过程中, 鸟类需要面对不同的栖息环境、气候条件以及天敌等各种不利因素。为了迅速完成迁徙活动, 鸟类需要在中

途停歇地快速补充能量以降低在迁徙时期所面临的外界压力[32, 44 ]。然而, 很多研究表明, 长途迁徙的鸟类在刚刚到达中途停歇

地时, 其能量摄入速率较低, 体重增加缓慢, 甚至有所降低; 在中途停歇地停歇一段时间后, 其能量摄入速率、体重以及脂肪含量

才开始迅速增加[21, 22, 24, 45, 46 ]。一些研究人员从生态学的角度来解释这种现象, 认为迁徙鸟类在到达一个新的中途停歇地时, 需

要花费较长的时间来休息和警戒[47 ]; 或需要适应新的栖息地特征 (如新的食物类型, 食物资源的分布, 天敌威胁等) [48 ]; 刚到达

中途停歇地的鸟类由于和其他鸟类之间的竞争而无法获得充足的食物[49, 50 ]; 一些鸟类需要一段时间建立领域[51 ]等。另外, 人为

的捕捉导致鸟类的觅食时间减少和对其他行为的影响也可能导致鸟类的能量摄入速度降低[52 ]。

根据鸟类在中途停歇时期身体组成成分的变化, Carpen ter 等提出: 长途迁徙的鸟类在到达中途停歇地的初期体重增加缓

慢是由于营养物补充的限制所造成的。鸟类在飞行过程中不仅消耗脂肪, 而且也消耗一定量的蛋白质。鸟类到达中途停歇地后

首先必须恢复在飞行过程中所消耗的蛋白质。当蛋白质含量恢复后, 才开始进行脂肪积累[24 ]。由于蛋白质恢复的速度非常慢,

而脂肪的积累速度较快[53 ] , 因此, 鸟类在到达中途停歇地的初期体重增加缓慢, 甚至有所下降, 当蛋白质得到补充后, 其体重才

开始迅速增加。这种观点在对蜂鸟、家鹅以及一些　形目和雀形目鸟类的研究中已获得了实验证据的支持[16, 54～ 56 ]。

近年来, 很多研究表明, 鸟类生理特征的变化, 特别是消化器官生理特征的变化是影响鸟类在中途停歇时期体重变化的最

重要原因[24, 57 ]。为了适应飞行, 鸟类在即将开始迁徙[58, 59 ]以及在迁徙飞行过程中[21, 28, 60 ]小肠、肝脏、胰腺等发生萎缩, 重量减

少。因而刚到达中途停歇地的鸟类的消化器官尚未恢复, 食物的消化和营养物质的吸收都受到了限制, 其代谢能的摄入速率较

低[21, 28 ]。即使是在食物充足的中途停歇地, 其最初阶段的体重增加速度仍非常缓慢[24, 41, 46 ]。当消化器官的功能恢复后, 其摄食

速度和能量积累速度迅速增加[61, 62 ]。因此, 在中途停歇地消化器官重量的减少和鸟类能量补充速度的生理限制之间具有一定

的因果关系[18, 60, 61 ]。这种解释在对迁徙的鸣禽的研究中获得了大量的支持证据[18, 21, 22, 59, 61 ]。如L ee 等对黄腰林莺 (D end roica
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corona ta)的研究表明, 食物限制可导致小肠、肝脏和胰腺的重量分别减少 1812% , 1913% 和 2119% [57 ]。随着消化器官重量的

逐渐恢复, 鸟类的摄食速度增加, 体重也迅速增加[61 ]。

如果蛋白质是构成消化器官的主要成分之一, 那么“营养物限制”和“消化器官生理特征改变”这两种解释是一致

的[17, 53, 63, 64 ]。L indstr m 等发现, 迁徙鸟类在到达中途停歇地的最初时期, 其基础代谢率迅速增加。由于脂肪含量的变化对基础

代谢率的变化几乎没有影响, 这表明鸟类在到达中途停歇地的初期参与代谢活动的器官的重量有所增加[28 ]。Karasov 和

P inshow 对黑顶林莺的研究表明, 在黑顶林莺禁食期间, 其小肠、胃和肝脏重量下降, 蛋白质的含量也随之下降[18 ]。但是从能量

需求的角度来说, 从蛋白质所能得到的能量只占总能量的 5% [65, 66 ] , 因此, 蛋白质的减少可能与减轻体重以减少飞行时的能量

消耗有密切的关系。

根据对斑尾塍鹬[67 ]、红腹滨鹬Calid ris canu tus[68 ]以及黑颈　　 P od icep s n ig ricollis[58 ]等的研究结果, 长距离迁徙鸟类在中

途停歇时期消化器官和飞行器官的变化模式为[67 ]: 构成飞行器官的肌肉组织的重量在中途停歇时期一直呈增加趋势, 在鸟类

离开中途停歇地的前期达到最大值; 消化器官的重量在中途停歇的早期阶段呈增加趋势, 随后逐渐减少, 在离开中途停歇地的

前期, 其重量和到达中途停歇地初期的鸟类相似。这表明, 鸟类能够通过其自身的调整机制以适应迁徙飞行和补充能量这两个

截然不同的生理活动。但对于相邻中途停歇地之间距离较短的鸟类, 其一次飞行的距离和时间较短, 迁徙飞行对鸟类的影响较

小, 在到达中途停歇地后, 鸟类可以迅速恢复取食、消化以及营养物质吸收的效率, 其体重能够迅速增加[57 ]。

3　消化器官对迁徙活动的适应性

由于鸟类的繁殖地、越冬地以及不同中途停歇地之间在食物种类、质量等方面的差异以及迁徙飞行中长时间的禁食或短时

间的食物限制所引起的消化器官萎缩, 迁徙鸟类的消化器官在结构和功能等方面频繁发生剧烈的变化[53 ]。近年来的研究表明,

鸟类的消化器官具有一定的可塑性 (如内脏器官的大小, 消化酶的水解活性, 食物的消化速度, 食物在消化道的停留时间, 营养

物的吸收速度和吸收效率等) , 以适应食物和食性的改变以及迁徙飞行的生理需要。消化器官的可塑性对迁徙鸟类成功克服迁

徙过程中所面临的生理挑战是至关重要的[17 ]。

在迁徙过程中, 迁徙鸟类交替经历进食和不进食阶段。研究结果表明, 鸟类在经历飞行和经历食物限制或禁食后的体重、代

谢能摄入速率和基础代谢率等指标的变化相同, 这表明鸟类在飞行中和食物限制或禁食过程中经历了相似的生理过程[28 ]。目

前大多数的研究采用食物限制或禁食来模拟迁徙飞行过程中缺乏食物供应而导致鸟类生理特征的变化。其中, 限制食物供应的

方法多用于模拟一次迁徙的距离和时间较短的鸟类[57 ], 而禁食多用于模拟一次迁徙距离和时间较长的鸟类[18, 21, 60 ]。研究表

明, 限制食物供应和禁食对食物的消化具有不同的影响。限制食物供应的鸟类在取消食物供应的限制后, 其觅食活动和消化功

能迅速得到恢复, 体重也迅速增加; 而禁食的鸟类在取消禁食后, 其觅食活动和消化功能恢复较慢, 体重的增加也非常缓

慢[21, 22, 61, 60 ]。这两者的差异说明了限制食物供应和禁食对消化器官可能具有不同程度的影响: 食物供应减少可能导致消化器

官萎缩, 从而影响营养成分的吸收和能量的摄取。而在长期禁食的情况下, 消化器官可能受到一定程度的损伤, 在恢复正常的功

能之前, 消化器官必须进行修复。另外, 消化器官萎缩所引起的消化酶缺乏也影响着鸟类的食物利用和食性选择。在对哺乳动物

的禁食和限制食物的研究中, 也发现了类似的现象[69, 70 ]。这表明, 鸟类消化器官的可塑性具有一定的限度, 连续的长时间迁徙

所引起的长时间禁食会导致消化器官大小和消化功能的降低[18, 57, 60, 61 ]。

在到达中途停歇地后, 尽管一些鸟类的消化器官的重量及功能还未完全恢复, 但当食物资源充足时, 鸟类仍可保持正常的

觅食和消化能力。L ee 等对黄腰林莺的研究表明, 经过 3d 的限制食物使黄腰林莺的消化器官重量降低约 20% , 消化腺的分泌能

力下降, 双糖酶、氨基肽酶、淀粉酶等消化酶的消化能力降低了 37%～ 48% [57 ]。但当恢复食物供应后, 其觅食和消化能力可保持

正常的水平, 体重也迅速增加。M cW illiam s 和 Karasov 的研究也发现, 黄腰林莺能够在不改变消化效率和食物在消化道内停留

时间的情况下, 其食物摄入量可增加 50% [71 ]。而随着摄取食物量的增加, 消化器官的重量也增加[71, 72 ]。这表明, 黄腰林莺在正

常条件下具有一定潜在的消化能力[57 ]。然而, 鸟类潜在消化能力的大小取决于迁徙过程中消化器官的受损程度。如果鸟类在迁

徙过程中消化道组织大量减少, 并且当到达中途停歇地时已经耗尽了后备的消化能力, 那么鸟类在快速觅食和增机体重之前首

先要恢复消化器官的正常功能[57 ]。

根据最佳消化模型[73, 74 ]的预测, 延长摄食时间的间隔将导致食物在消化道内的停留时间和消化效率的增加并加快鸟类在

迁徙过程中的能量摄取速度。M cW illiam s 和 Karasov 对笼养条件下黄腰林莺的食物在消化道内的消化时间以及脂类的吸收效

率的研究表明, 在间隔一段时间获得食物的鸟类比无限制摄食的鸟类的摄食量可增加 50%。尽管摄食量的变化引起消化器官

大小的变化, 但食物在整个消化道内的停留时间没有显著变化[71 ]。另外, 消化酶的活性以及营养物的吸收速度也没有发生显著

变化[71, 72, 57 ]。这和最佳消化模型的预测结果是不符的。鸟类并不象预测的那样通过提高食物的消化效率或营养物的吸收效率

来增加能量的摄取, 而是通过提高摄食效率来增加其能量的摄取量[71 ]。这也表明鸟类在正常时期的消化能力并没有达到最大,

而是具有一定的潜在消化能力。
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过去的研究认为, 很多鸟类能随着可获得的食物种类的变化而改变其食性。如在秋季迁徙时期, 一些鸟类的食性由肉食性

变为植食性或杂食性 (动植物混食) [75～ 77 ]。但是近年的研究证明, 迁徙时期鸟类食性的变化是一个不需要外界食物变化刺激的

自动过程[78 ]。在迁徙的中途停歇时期, 动植物混食 (果实和昆虫)能使一些鸣禽的能量积累速度显著增加[79, 80 ]。随着食物种类的

改变, 消化器官的大小和相关酶活性也发生变化, 并影响着营养物的吸收速度[81, 82 ]。目前, 有关食物种类的变化对迁徙鸟类的

研究已得到一些初步结论: (1) 食物中碳水化合物的成份增加时, 消化酶中双糖酶的含量并不增加; 而当食物中蛋白质的含量

增加时, 消化酶中氨基肽酶的含量增加[81, 83～ 85 ]。这和其他脊椎动物的消化酶分泌随食性改变而发生变化不同[86, 87 ]。(2) 食物种

类的变化对食物中不同营养物的吸收量具有不同的影响。当食物中蛋白质浓度增加时, 一些鸟类的氨基酸的吸收量增加, 另一

些鸟类的氨基酸吸收量没有变化; 当食物中葡萄糖的浓度增加时, 其吸收量并没有增加[82, 88, 89 ]。 (3) 当食物的质量下降时 (食

物中所含的能量较低) , 鸟类将增加摄食量, 从而使消化器官的体积和重量都增加[90～ 92 ]。 (4) 食物种类的变化直接影响食物在

消化道内的停留时间。一般来讲, 种子等谷类食物在消化道内的停留时间最长, 昆虫类食物的停留时间较短, 果实类食物的停留

时间最短[93～ 95 ]。(5) 营养物的吸收率与食物的营养组成有关。如鸟类可吸收花蜜中 95% 以上的营养物, 而对种子、昆虫以及果

实的吸收率则在 75% 左右[81, 94 ]。

4　研究展望

(1) 迁徙过程中鸟体组成成分的变化　了解鸟类迁徙过程中身体组份的动态变化是研究鸟类迁徙最基本的问题之一。身

体组份的动态变化影响着鸟类对营养成份的需求, 这和资源的可获得性以及鸟类对中途停歇地的选择、停歇时间、迁徙速度以

及最终迁徙能否成功有着直接关系。例如, 如果在迁徙过程中消耗的能量来自脂肪和蛋白质, 那么仅仅用脂肪来估计迁徙距离

将会过高估计鸟类的迁徙距离。虽然一些学者认为蛋白质代谢是在脂肪被消耗完以后才开始[24 ] , 由于鸟类的消化器官在迁徙

时期具有一定可塑性, 鸟类在迁徙的准备阶段或前期就已经可以利用蛋白质代谢作为能量来源[17 ]。为了准确预测鸟类可迁徙

的距离, 必须确定鸟类在到达中途停歇地时体内蛋白质和脂肪的比例。已有研究表明, 在蛋白质代谢过程中, 飞行肌是蛋白质的

主要来源[96 ] , 但其他器官的作用和提供能量的比例尚不十分清楚。如果在迁徙过程中鸟类身体组成中蛋白质的含量大量减少,

那么在中途停歇时期蛋白质的补充是非常关键。

在目前进行的相关研究中, 大部分利用鸟类样品中脂肪量和体重之间的关系来确定蛋白质的含量。然而, 该方法在理论上

和方法上都存在一定缺陷, 特别是无法用同一种群内不同个体的数据来反映某一个体身体组分的变化[16 ]。采用对鸟类没有伤

害的方法 (如 TOBEC, 同位素稀释法等) 对鸟类进行跟踪研究, 重复测量个体的蛋白质和脂肪含量, 对于了解迁徙过程中鸟类

身体组成成分的变化具有重要作用。

(2) 不同中途停歇地食物条件的变化对消化功能的影响　食物是迁徙鸟类能量和营养物质的来源。目前大部分研究都是

通过控制食物类型和食物数量来分析食物供应的变化对消化器官的某一特征或多个特征的影响。为了综合了解食物的变化对

消化系统的影响, 需要同时分析食物的变化所引起的消化系统相关指标的变化, 如消化器官的解剖学特征, 食物在消化道的停

留时间, 消化酶的水解速率, 营养物的吸收速度, 以及食物的消化效率等。预测食物的变化对消化系统的影响对于了解迁徙鸟类

消化系统的调节机制及其生态意义具有重要作用。该方面有待开展的工作包括: 1) 消化酶的调节机制, 特别是葡萄糖在体内的

主动和被动吸收的相关调节机制; 2) 营养物的传输速度及相关因子的研究; 3) 消化调节所需的时间长度 (食物质量和摄入量

发生变化后, 消化系统需要多长时间做出反应) ; 4) 鸟类的潜在消化能力有多大, 以及潜在消化能力是如何调节的? Bairlein 认

为迁徙鸟类体重的增加是由于取食量增加和消化效率提高两方面的共同作用。庭园林莺体重增加的 60% 是由于取食量增加,

而 40% 是由于消化效率的提高[78 ]。但M cW illiam s 和 Karasov [71 ]、M cW illiam s 等[72 ]以及L ee 等[57 ]发现鸟类并非通过提高食物

的消化效率或营养物的吸收效率来增加能量的摄取, 而只是通过提高摄食效率来增加其能量的摄取。这些研究结果的差异是否

是由于在鸟类种类、迁徙习性、迁徙时期、中途停歇阶段等方面的差异造成的, 目前尚不得而知。

(3) 迁徙过程对鸟类的综合影响及鸟类的响应机制　在迁徙过程中, 候鸟在迁徙飞行时期的能量消耗和中途停歇时期的

能量补充之间进行频繁的快速转换。鸟类必须对其自身的生理机能进行综合调节, 才能适应这个特殊的生活史阶段。目前大部

分的研究工作集中在消化器官的调节和响应机理方面的研究, 而涉及其他器官和系统的研究较少。已有研究表明, 在中途停歇

的能量补充过程中, 红细胞压积 (H ct)、血红蛋白浓度 (H b) 以及细胞的平均血红蛋白浓度 (M CH b) 都呈增加趋势, 并在离开中

途停歇地之前达到最大值[23, 97 ] , 从而使得迁徙飞行时鸟类的循环系统在氧气传输方面具有更高的效率, 这对于适应携带能量

而导致的体重增加以及长时间的连续飞行对氧气的需求具有重要意义。此外, 内分泌激素 (生殖类固醇、甲状腺素、泌乳刺激素、

肾上腺酮等)也参与鸟类的迁徙的调节[23, 98 ]。如对肾上腺酮的研究表明, 刚到达中途停歇地的鸟类的血浆中肾上腺酮的浓度较

高。在中途停歇过程中, 其浓度随着能量的积累不断增加, 并在再次开始迁徙飞行之前达到最大值。这表明肾上腺酮和鸟类迁徙

的飞行兴奋有着密切的联系[23 ]。To tzke 等的研究表明, 胰岛素、胰高蛋白对鸟类的能量储存和利用具有重要的调节作用, 并对

鸟类的葡萄糖2脂肪酸循环[99 ]具有一定影响[100 ]。然而, 目前对大部分激素在迁徙活动中的作用还不十分清楚。在迁徙过程中,
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鸟类需要协调自身各器官、系统的功能以适应复杂多变的外界环境。因此, 综合研究迁徙过程中鸟类生理特征的变化, 对于了解

鸟类的行为、迁徙对策、以及迁徙过程中鸟类的行为活动对鸟类生理活动的影响以及鸟类对迁徙活动的适应机制具有重要意

义。

(4) 自然的迁徙条件下对中途停歇生态学的研究　目前, 涉及迁徙鸟类生理生态学研究的绝大多数研究都是在实验室内

开展的, 多采用改变光照周期、禁食和改变食物、食性等方法来模拟自然的迁徙条件。然而, 自然迁徙和人工模拟的条件相差很

远。实验条件下和自然条件下鸟类的消化系统以及身体组成的可塑性之间可能存在很大差异。另外, 对鸟类在中途停歇地的能

量积累速度的研究多采用重捕的方法, 通过测量体重的变化或估计皮下脂肪的含量来确定能量积累速度[31, 101～ 104 ]。但捕捉对鸟

类体重有一定的影响。虽然有人以提供食物的方法将鸟类吸引到自动称重装置上觅食, 以获得鸟类每天的体重变化和能量积累

速度的数据[33, 35 ] , 但和自然状态相比, 人工投喂食物的方法大大提高了食物的可获得程度。因此, 未来工作的重点将是改进研

究方法, 使鸟类接近自然的迁徙状态以研究鸟类迁徙过程中的生理特征变化[28, 96, 105, 106 ]。

(5) 整个迁徙过程中迁徙鸟类能量积累速度的研究　鸟类的迁徒可以是一些短距离的飞行和少数长距离飞行所组成的。

通过高质量的中途停歇地, 能量储备得到补充以用于下一个飞行时期。鸟类迁徙的理论模型的预测表明, 一次飞行的距离和中

途停歇地的选择依赖于潜在中途停歇地的可获得性及其质量优劣、短期的环境因子以及各种选择压力[10, 42, 43, 103 ]。然而, 目前

大部分的研究都是仅在一个或几个中途停歇地开展的, 在整个迁徙过程的不同时期鸟类能量积累速度的变化及其影响因子的

研究还少有报道[31 ]。通过研究鸟类在迁徙过程中不同时间的能量积累速度的变化, 有助于了解鸟类在不同中途停歇地的能量

积累速度的差异, 这对于进一步确定鸟类迁徙过程中所受到的选择压力, 了解其能量积累速度的制约因素以及对鸟类迁徙理论

的补充和完善都具有重要意义。
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