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[树]麻雀羽再生的能量预算和水代谢散热调节

杨志宏1, 2, 吴庆明1, 杨摇 渺1, 邹红菲1,*

(1. 东北林业大学野生动物资源学院, 哈尔滨摇 150040; 2. 齐齐哈尔大学生命科学与农林学院,齐齐哈尔摇 161006)

摘要:为探讨[树]麻雀的羽再生能力、能量预算对策和有效的散热调节方式,对 3 组(对照 CF、去飞羽 FF 和去尾羽组 TF)[树]
麻雀(Passer montanus)进行 4 周驯养(Acclimation)。 结果发现:[树]麻雀具有较强的羽再生能力和飞羽参与个体保温。 羽再生

[树]麻雀能量收支水平降低极显著(P ﹤ 0.001),FF 组和 TF 组比 CF 组减少依次为:摄入能 19.77%和 7.17%、消化能 18.79%
和 6.47%、同化能 18.73%和 6.46%、粪能 28.66%和 13.35%、水代谢散热热能 26.95%和 7.43%、排泄次数 33.71%和 14.40%,增加

依次为:消化率 1.23%和 0.78%、同化率 1.35%和 0.84%。 个体能值水平,体重 CF、TF 和 FF 组(P ﹤ 0.05)依次降低,体温组间变

化不显著(P ﹥ 0.05)。 体内能量储备,血糖、肌糖原、体脂和水分含量组间差异不显著(P ﹥ 0.05),肝糖原含量、体脂重组间差

异显著(P ﹤ 0.05)。 器官水平包括心脏、肾脏、腺胃、小肠、盲肠和总消化道长度及质量出现积极的响应。 日代谢水量组间差异

极显著(P ﹤ 0.001)。 组间日排泄次数最少平均为 56.11 次和最多可达 96.34 次 /只。 结果表明:羽再生[树]麻雀分别选择了不

同程度的降低能量收支水平,提高摄入食物的消化、吸收效率,动用体内能量储备来获取摄入能量不足部分,降低器官总能耗的

能量预算对策和不同的新羽(再生羽枚数:飞羽部分和尾羽全部)再生的能量投资对策。 泄殖腔排出(粪尿混合物)水是鸟类特

有的、迅速的和有效的散热调节方式。
关键词:[树]麻雀; 羽再生; 能量预算; 水代谢; 散热调节

The energy budget and water metabolism heat regulation of tree sparrows Passer
montanus of toba compensatory regeneration
YANG Zhihong1,2, WU Qingming1, YANG Miao1, ZOU Hongfei1,*

1 College of Wildlife Resources, Northeast Forestry University, Harbin 150040, China

2 College of Life Science, Agriculture and Forestry, Qiqihaer University, Qiqihaer 161006, China

Abstract: We compared differences in feather regeneration ability, energy budgets, organs levels, and heat regulation in
molting Tree sparrows (Passer montanus). After one week of adaptation to laboratory conditions, thirty adult birds were
assigned to three groups including control (CF, n= 10), remove flight feathers (FF, n= 10) and remove tail feathers (TF,
n= 10) by body mass and SPSS Tools. All three groups were monitored over a four鄄week period while exposed to similar
environmental conditions. On a daily basis we measured food and water intake, the numbers of defecations, fecal mass, and
so on. Feathers had strong regenerative capacities, and flight feathers were also important in heat regulation. The level of
energy budget of birds declined (P ﹤ 0郾 001). FF and TF groups declined 19.77% and 7.17% in energy intake, 18.79%
and 6.47% in digestible energy, 18.73% and 6.46% in assimilation energy, 28.66% and 13.35% in fecal energy, 26.95%
and 7.43% in cooling heat energy of water metabolism, 33.71% and 14.40% in discharge frequency. FF and TF groups
showed increases of 1. 23% and 0郾 78% in digestion rate, and 1. 35% and 0郾 84% in assimilation rate, respectively,
compared with the CF group. Body weight in CF, TF and FF (P<0郾 05) declined but body temperature showed no obvious
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change (P>0郾 05). In terms of energy reserves, including blood sugar, muscle glycogen, body fat and water content, no
significant difference (P>0郾 05) was observed between the three groups, but liver glycogen content and body fat mass did
differ (P<0郾 05). Organ level, including heart, kidney, glandular stomach, small intestine, caecum and the length and
quality of the total gastrointestinal tract showed a response to feather loss. Groups differed significantly in average daily water
metabolism (P<0郾 001). The minimum and maximum average number of defecations reached 56.11 times and 96.34 times,
respectivel.

Under low levels of environmental stress, P. montanus showed strong feather regeneration capacities. The differences
between regenerating flight feathers and tail feathers is due to distinct energy investment strategies and energy鄄saving
strategies, also including energy consumption in flight and energy saving strategy of water metabolism heat loss reduction.
There was an obvious decline in the level of energy budget and energy reserve of P. montanus. Discharge water from the
cloacae with feces and urine mixture is a peculiar, effective and rapid thermal loss regulation mode among birds. Different
feather parts have an influence on individual insulation capability and movement capacity, which proves to be a main reason
for differences in water metabolism heat dissipation. Birds regenerating feathers showed reduced organs mass, improved
organ efficiency, and reduced energy expenditure by organs. Energy consumption of organs is an integral part of individual
energy budgets. Organ functional capabilities are closely related to individual energy intake, transfer and storage. Changes in
organ quality, functional capabilities and energy consumption are the organ鄄level responses to body energy budget strategies.
Distinct energy budget strategies were adopted by P. montanus in the same living environment with three feather structures.

Key Words: Passer montanus; feather regeneration; energy budget; water metabolism; heat loss regulation

摇 摇 动物的能量预算对策和调节能力是物种适合度

(生存和繁殖)的决定因素,其能量收支、利用效率和

调节机理是生态生理学研究的核心问题[1]。 关于动

物产热、保温和散热一直都是生态生理学家和进化

生理学家关注的焦点。 鸟类能够依据自身状态[2] 和

选择最适的能量收支对策来应对生境变化[3],其生

理和行为所表现出的适应性调节与其能量预算密切

相关[4鄄5]。
恒温(40—42 益)是鸟类躯体结构和功能全面

进化的产物,并使其成为脊椎动物中靠近浪费对策

端的物种。 恒温可以给內温性动物带来潜在收益,
如使酶特化[6]和酶系统更为有效[7]。 然而恒温取决

于产热、保温和有效散热,其中产热是获得高体温的

生理基础,保温是维持高体温的关键,精确散热是保

持体温恒定的必要条件。 鸟类高体温意味着高的产

热能耗[8]。 在静止时,恒温动物基础代谢产热主要

来自于内脏器官,从广义上讲还包括脑,而不是肌

肉[9]。 “中心限制假说冶和“外周限制假说冶认为,基
础能耗既受到中心效应器官的限制,又与外周器官

相关联[10]。 鸟类可以通过调节羽毛与身体角度以

及增减体羽的方式来改变保温效果。 “贝格曼定律

(Bergman忆s rule)冶认为大型恒温动物身体单位体重

(或单位体积)所散失的热量小于小型恒温动物,然
而这并不能等同于大型恒温动物身体所散失的热量

少于小型恒温动物。 “艾伦定律(Allen忆s rule)冶认为

常温动物身体的突出部分在低温环境中有变小变短

的趋势,这是减少散热的一种形态适应。 小型鸟类

对外界环境变化较为敏感, 易受环境变化的影

响[11]。 鸟类飞行或逃避天敌等过程中都将迅速产

生大量的热,为避免体温升高对机体内部造成损伤,
就必然有其快速的、有效的和精确的散热调节机制。
体表覆羽、无汗腺的进化特点意味着鸟类无法通过

汗液蒸发的散热方式来进行体温调节。 那么,鸟类

降温的调节方式是什么? 又是如何进行快速、有效

的散热调节来保持体温相对恒定?
动物的体重是动物生理学、形态学和行为学等

研究的重要参数[12],可以反映出其营养状态受环境

影响进行的适应性调节[13];体脂储备是一种重要的

生存对策,对于缓解生存压力增大意义重大[14鄄15];体
温是反映个体与环境之间能量收支的重要参数,也
是产热和散热动态平衡的最终结果。 表型可塑性

(phenotypic plasticity)是指同一个基因型对不同环

境的应答而产生不同的表型特性。 从进化生物学角

度讲,器官的功能应与机体对该器官的要求相适

8162 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 34 卷摇



http: / / www.ecologica.cn

应[16鄄17]。 Vezina 和 Williams[18]认为表型可塑的适应

性变化程度与动物生存能力密切相关。
[树]麻雀(Passer montanus)为留鸟,是一种常

见的杂食性雀形目鸟类[19]。 已发现[树]麻雀具有

较高的基础代谢率(BMR)和热传导,相对较宽的热

中性区(TNZ)和较低的下临界温度,冬季获得全年

最高的体内能量储备[20],其器官具有灵活的表型可

塑性[4]。 迁徙鸟和留鸟是鸟的不同类群经过长期进

化后对其生存环境变化作出的两种选择,即逃离和

适应。 至今,关于迁徙鸟类迁徙过程中能量变化方

面已经进行了大量的研究。 其中,换羽期鸟类或迁

徙 时 期 同 时 换 羽 鸟 类 ( 如 芦 莺 Acrocephalus
scirpaceus)的研究中都发现其能量积累速度显著下

降。 然而,鸟类迁徙过程中,环境变化、禁食或食物

限制、食物种类的改变、中途停歇、面临被捕食和攻

击等很多不确定因素都会对其能量收支产生影响。
同时,鸟类迁徙途中并且换羽时的能量收支变化至

少应为迁徙和换羽交互作用的结果。 目前,相关的

大量研究多集中于迁徙鸟类和野外实验。 所以,本
文以中国北方地区留鸟[树]麻雀为研究对象,于相

同实验室环境中,通过对去羽(飞羽、尾羽)和对照 3
组[树]麻雀的个体能量收支、能值变化和器官响应

3 个水平的比较,来探讨小型鸟类(留鸟)的羽再生

能力、能量预算对策和有效的散热调节方式。

1摇 材料与方法

1.1摇 实验动物

2011 年 12 月在黑龙江省齐齐哈尔市(47毅29忆N,
124毅02忆E)用雾网诱捕[树]麻雀 40 只,并将这些个

体在东北林业大学野生动物保护医学与生态安全研

究中心饲养。 为减少人为干扰,适应及实验的全过

程均由本文第一作者独立完成,每日除检查和添加

食物、更换饮水和粪盒外尽量减少与其接触的时间。
经过 7 d 相同环境和食物(带壳谷子)的适应后,选
成年健康[树]麻雀 30 只,逐一称重和标记。 之后采

用 SPSS13.0 软件按体重分为 3 组(10 只 /组):对照

组(CF)、去飞羽组(FF)和去尾羽组(TF),组间体重

差异不显著 (F(2,27) = 0郾 909, df = 29, P= 0郾 424 ﹥

0郾 05)。 分组驯养 28 d,饲养环境相同(长 90 cm伊宽
50 cm伊高 60 cm 的内置栖架、食盒和饮水器的铁丝

笼), 并 保 证 谷 子 和 饮 用 水 的 每 日 足 量 供 给。

[树]麻雀共有初级飞羽 18 枚(双侧)和尾羽 12 枚

(全部),拔除飞羽组双侧初级飞羽共 10 枚(5 枚 /
侧;由外至内)和尾羽组 12 枚尾羽,去除羽总质量分

别为: ( 0郾 110 依 0郾 002) 和 ( 0郾 113 依 0郾 004) g ( t = -
0郾 707,df= 18,P= 0郾 496 ﹥ 0郾 05);笼内,与对照组相

比,去羽的两实验组[树]麻雀旋转飞行行为停止,但
其觅食、定向飞行和跳跃行为没有明显不同,实验开

始。 羽再生的 3 个时期分别为:玉期,为补偿再生

期,从羽毛去除至新羽初现;域期,为快速生长期,是
新生羽长至或接近原旧羽羽长的时间;芋期,为羽翼

丰满期,是快速生长期结束至实验结束的时间。
1.2摇 体重、体温、体脂、血糖和糖原(肝脏和肌肉)

测量

体重用电子天平(BS210 型,深圳)测量(测量时

软网束缚和读数精确到 0郾 01 g)。 用电子体温计插

入泄殖腔约 1 cm 测量体核温度,每次测温探头在泄

殖腔内静置约 20 s 和数值稳定时读数(精确到 0郾 10
益)。 每隔 2 d 测定全部体温 1 次,共测体温 10 次。
体脂含量的测定采用索氏抽提法测定[4]。 用电子血

糖计测量血糖。 蒽酮比色法测定糖原含量。
1.3摇 能量收支

投喂食物、自动饮水器换水、收集剩余食物及粪

便均在每天 10: 00—11: 00,手工分离剩余谷子、谷
壳和粪便。 采用粪便痕迹计数法计数排泄次数,即
每日定时计数笼子下部铺放的垫纸上全部的粪便痕

迹(可增加更换垫纸次数和累加计数)。 本文依据适

应期间[树]麻雀粪便排泄次数的估测,每日换取粪

盒 4 次,时间间隔设定分别为:7:00、10:00、13:00 和

16:00。 累计计数结束,将粪便连同垫纸一同置于 60
益干燥箱干燥至恒重,以其干重减去垫纸初重值记

为粪便干重(精确到 0郾 01 g)。 用氧弾热量计(GR鄄
3500 型,广东)测定热值。 以每日早、中和晚测定的

同环境和同容器中的 3 次水温的平均值记为当日的

环境水温(环境水温的变化迟于环境温度)。 以测定

的各组当天平均每只[树]麻雀的代谢能值(总代谢

能值 /样本数)为各组当天数据,记为 1 次,共测定数

据 28 次(1 次 / d)。 能量收支[4] 的公式调整和水代

谢热能散失计算根据下列公式:
干物质质量(g)= 物质质量(g)-物质中水质量(g)
摄食量(g / d)= 投食量(g / d)-剩余食物量(g / d)

摄入能(kJ / d) = 摄入干谷子质量( g / d) 伊谷子热值
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(kJ / g)-谷壳(干)质量(g)伊谷壳热值(kJ / g)
粪能(kJ / d)= 粪便干质量(g / d) 伊粪便热值(kJ / g)
摄水量(g / d)抑代谢水量( g / d) = 自动饮水器和水

(初重-末重)(g / d)+摄入食物中水质量(g / d)
水代谢散热热能(kJ / d)= 水的比热值(J / g益)伊摄水

量(g)伊(鸟的体温-环境水温)(益)伊10-3

消化能(kJ / d)= 摄入能(kJ / d)-粪能(kJ / d)
同化能( kJ / d) = 消化能( kJ / d) -水代谢散热热能

(kJ / d)
消化率(%)= 消化能(kJ / d) /摄入能(kJ / d)伊100%
同化率(%)= 同化能(kJ / d) /摄入能(kJ / d) 伊100%
1.4摇 器官解剖、器官重量和消化器官长度

动物称重和实验结束后断颈动脉处死(用电子

血糖计测量血糖)、解剖。 先取出完整的消化道,去
除结缔组织和脂肪,分离出腺胃、肌胃、小肠(包含十

二指肠、空肠和回肠)、直肠和盲肠;各部分平展为自

然状态下最大长度(不拉伸),用游标卡尺( 依1 mm)
测量长度。 用眼科手术专用剪刀将消化道各器官纵

剖开,生理盐水清洗去除内容物,用滤纸吸干残留的

生理盐水。 再取出脑、心脏、肝脏、肺、肾脏和消化道

各器官,用 BS210 型电子天平(依0郾 1 mg)称量鲜重。
将称量鲜重后的各器官置于 60 益鼓风干燥箱内烘

干至恒重,称量和记录各器官干重。 总消化道的各

指标均为腺胃、肌胃、小肠和直肠的相加值。
1.5摇 统计分析

采用 SPSS13.0 进行数据统计分析。 组内实验

前后体重和体温的比较采用配对样本(自身配对) t鄄
检验(Paired鄄Samples T Test)。 组间数据(消化率和

同化率是其百分数的平方根反正弦转换值)比较均

采用单因子方差分析(One鄄way ANOVA)和 Dunnett鄄t
进行比较。 结果以平均值依标准误(Mean依SE)表示,
P ﹤ 0郾 05 为差异显著,P ﹤ 0郾 01 为差异极显著。

2摇 结果

2.1摇 能量预算

2.1.1摇 [树]麻雀组间 28d 的能量预算

FF 组和 TF 组[树]麻雀分别采取减少能量收支

和提高能量摄入效率的能量预算对策。 摄食量、摄
水量、摄入能、粪能、水代谢散热热能、排泄次数、消
化能、同化能、消化率和同化率组间差异均极显著

(F(2,81) = 41. 223, P= 0郾 000; F(2,81) = 33. 256, P=

0郾 000;F(2,81) = 40郾 181, P= 0郾 000;F(2,81) = 102.203,
P= 0郾 000; F(2,81) = 33. 299, P= 0郾 000; F(2,81) =
76郾 245, P= 0郾 000; F(2,81) = 33. 845, P= 0郾 000;
F(2,81)= 33. 553, P= 0郾 000; F(2,81) = 22. 845, P=
0郾 000;F(2,81) = 25.080, P= 0郾 000)。 FF 组和 TF 组

比 CF 组分别减少依次为:摄食量 19. 81% ( P=
0郾 000)和 7郾 57%(P= 0郾 000)、摄水量 26. 57%(P=
0郾 000)和 5郾 50%(P= 0郾 115)、摄入能 19. 77%(P=
0郾 000) 和 7郾 17% ( P= 0郾 002)、粪能 28. 66% ( P=
0郾 000) 和 13郾 35% ( P= 0郾 000)、水代谢散热热能

26郾 95%(P= 0郾 000)和 7.43%(P= 0郾 031)、排泄次数

33.71%(P= 0郾 000)和 14.40%(P= 0郾 000)、消化能

18.79% (P= 0郾 000) 和 6. 47% (P= 0郾 007)、同化能

18郾 73%(P= 0郾 000)和 6.46%(P= 0郾 007)。 FF 组和

TF 组比 CF 组增加依次为: 消化率 1. 23% ( P=
0郾 000)和 0郾 78% (P= 0郾 000)、同化率 1. 35% (P=
0郾 000)和 0郾 84%(P= 0郾 000) (图 1)。
2.1.2摇 玉、域和芋期[树]麻雀组间能量预算比较

玉补偿再生期(1—7 d)摇 FF 和 TF 组比 CF 组,
[树]麻雀的摄食量和摄水量减少,其能量收支因此

随之减少。 FF 组能量收支的降低幅度和消化率、同
化率均大于 TF 组。 摄入能、粪能、水代谢散热热能

和排泄次数组间差异显著 ( F(2,18) = 2. 723, P=
0郾 037;F(2,18)= 12.551, P= 0郾 000;F(2,18)= 4.358, P=
0郾 029;F(2,18) = 11. 612, P= 0郾 001),CF 组、TF 组和

FF 组均依次降低。 消化能和同化能组间差异不显

著(F(2,18) = 2. 218, P= 0郾 148; F(2,18) = 2. 101, P=
0郾 151)。 消化率和同化率组间差异显著(F(2,18) =
9郾 292, P= 0郾 002;F(2,18)= 9.012, P= 0郾 002),CF 组、
TF 组和 FF 组依次升高(图 2)。

域快速生长期(8—14 d) 摇 FF 组的能量收支仍

显著低于 CF 组,TF 组的能量收支水平接近 CF 组。
摄入能、水代谢散热热能、排泄次数、消化能、同化能

和粪能组间差异显著 (F(2,18) = 7. 472, P= 0郾 004;
F(2,18) = 16. 786, P= 0郾 000; F(2,18) = 12. 246, P=
0郾 000;F(2,18) = 5.956, P= 0郾 010;F(2,18) = 5.808, P=
0郾 011;F(2,18) = 21. 495, P= 0郾 000),CF 组、TF 组和

FF 组均依次递减。 消化率和同化率组间差异极显

著(F(2,18) = 10郾 115, P= 0郾 001;F(2,18) = 12.111, P=
0郾 000),CF 组、TF 组和 FF 组依次升高(图 2)。
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图 1摇 [树]麻雀羽再生对能量预算的影响

Fig.1摇 Effects of toba compensatory regeneration on energy budget of Tree Sparrows
图中 a,b,c 不同字母代表各组组间比较从小到大和差异显著; CF:对照组 Control Feather; FF:去飞羽组 Remove Flight Feather; TF: 去尾羽

组 Remove Tail Feather
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图 2摇 [树]麻雀各组间不同时期能量预算比较

Fig.2摇 Comparison of energy budget in different period among three groups of Tree Sparrow
图中 a,b,c 不同字母代表各组组内 3 个时期(玉、域和芋)比较从小到大和差异显著; *或**分别代表各时期组间实验组与对照组相比差

异显著或极显著

摇 摇 芋羽翼丰满期(15—28 d) 摇 CF 组能量收支水

平升高,并显著高于 FF 组和 TF 组;TF 组水代谢热

能散失(支出)增加和接近 CF 组。 摄入能、粪能、排
泄次数、消化能和同化能组间差异均极显著(F(2,39)

= 50郾 672, P= 0郾 000;F(2,39) = 102. 871, P= 0郾 000;
F(2,39) = 95. 932, P= 0郾 000; F(2,39) = 44. 461, P=
0郾 000;F(2,39) = 44.471, P= 0郾 000)。 CF 组、TF 组和

FF 组均依次降低。 水代谢散热热能组间差异极显

著(F(2,39) = 25.747, P= 0郾 000);CF 组、FF 组和 TF
组依次降低。 消化率和同化率组间差异极显著

(F(2,39) = 14. 525, P= 0郾 000; F(2,39) = 14. 193, P=
0郾 000),CF 组、TF 组和 FF 组依次升高(图 2)。
2.1.3摇 [树]麻雀组内玉、域和芋期能量预算变化

对照组(CF 组) 摇 CF 组适应环境,能量收支水

平和排泄次数递增,能量摄入效率升高。 玉至芋期

摄入能、粪能、水代谢热能、消化能和同化能期间差

异不显著(F(2,25) = 1.837, P= 0郾 180;F(2,25) = 1.278,
P= 0郾 296;F(2,25) = 0郾 996, P= 0郾 383;F(2,25) = 2.067,
P= 0郾 148;F(2,25) = 2.064, P= 0郾 148);排泄次数、消
化率和同化率期间均为递增趋势(F(2,25) = 8. 299,

P= 0郾 002;F(2,25) = 6.288, P= 0郾 006;F(2,25) = 3.390,
P= 0郾 050),芋期均递增至最大(图 2)。

去飞羽组(FF 组) 摇 FF 组能量收支水平和排泄

次数递减,能量摄入效率升高。 玉至芋期摄入能、粪
能、水代谢散热热能、排泄次数、消化能和同化能期

间均为递减趋势(F(2,25) = 3.189, P= 0郾 058;F(2,25) =
10郾 544, P= 0郾 000; F(2,25) = 3. 766, P= 0郾 037;
F(2,25)= 7.363, P= 0郾 003;F(2,25) = 2.803, P= 0郾 080;
F(2,25)= 2.794, P= 0郾 080),芋期均减至最小;消化率

和同化率期间均为递增趋势 (F(2,25) = 4. 975, P=
0郾 015;F(2,25)= 5.388, P= 0郾 011),域期增至最大(图
2)。

去尾羽组(TF 组) 摇 TF 组能量收支水平和排泄

次数递增,能量摄入效率升高。 玉至芋期摄入能、排
泄次数、消化能、同化能、消化率和同化率期间均为

递增趋势(F(2,25) = 1.858, P= 0郾 177;F(2,25) = 2.299,
P= 0郾 121;F(2,25) = 2.303, P= 0郾 121;F(2,25) = 2.266,
P= 0郾 125; F(2,25) = 10郾 676, P= 0郾 000; F(2,25) =
10郾 135, P= 0郾 001),芋期均增至最大;粪能期间为

递减趋势(F(2,25) = 0郾 191, P= 0郾 828),芋期减至最

2262 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 34 卷摇



http: / / www.ecologica.cn

小;水代谢热能散失期间为递增趋势(F(2,25)= 4.164,
P=0郾 027),域期增至最大(图 2)。
2.2摇 [树]麻雀个体能值和体内能量储备组间比较

体重组间差异显著(F(2,27)= 3.510, P= 0郾 025),
CF 组、TF 组和 FF 组依次降低。 驯养前后组内体重

变化: CF 组变化不显著 ( t = 0郾 998, df = 9, P=
0郾 348)、FF 组和 TF 组体重比驯养前降低显著( t =
3.540, df = 9, P= 0郾 006; t = 2. 660, df = 9, P=
0郾 029)。 胴体干重组间差异显著 (F(2,27) = 2. 764,
P= 0郾 044),FF 组、TF 组和 CF 组依次升高。 体温组

间差异不显著(F(2,297)= 0郾 682, P= 0郾 436) (图 3)。

血糖含量组间比较差异不显著(F(2,27) = 0郾 405,
P= 0郾 677),表明它们的能量供应能力基本相同。 肝

糖原含量组间差异显著(F(2,27) = 4.495, P= 0郾 011),
TF 组、FF 组和 CF 组依次升高。 肌糖原含量组间差

异不显著(F(2,27)= 0郾 018, P= 0郾 782),可能与受限的

生存空间有关。 体脂质量组间差异显著(F(2,27) =
2郾 924, P= 0郾 037),但体脂含量和水分含量组间差

异不显著(F(2,27)= 0郾 820, P= 0郾 052;F(2,27) = 0郾 793,
P= 0郾 063)。 体脂含量 CF 组﹥ TF 组﹥ FF 组,水分

含量 TF 组﹥ FF 组﹥ CF 组(图 3)。

图 3摇 [树]麻雀各组间体质量、水分含量、能量储备和体脂的比较

Fig.3摇 Comparison of body mass, water, energy storage and body fat among different groups of Tree Sparrow
图 a,b,c 不同字母代表各组组间比较从小到大和差异显著; CF: 对照组 Control Feather; FF: 去飞羽组 Remove Flight Feather; TF: 去尾羽组

Remove Tail Feather

2.3摇 [树]麻雀器官形态特征组间表型可塑性变化

2.3.1摇 能量摄入器官长度和质量组间比较

腺胃鲜重和干重、肌胃长度、小肠鲜重和干重、

总消化道长度和干重组间差异显著(F(2,27)= 16.946,
P= 0郾 001;F(2,27)= 11.923, P= 0郾 002;F(2,27) = 5.496,
P= 0郾 025;F(2,27) = 6.801, P= 0郾 014;F(2,27) = 6.487,
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P= 0郾 016;F(2,27) = 5.718, P= 0郾 022;F(2,27) = 7.636,
P=0郾 010);腺胃长、小肠长度、肌胃鲜重和干重、直
肠长、鲜重和干重和总消化道鲜重组间差异不显著

(F(2,27) = 2. 105, P= 0郾 173; F(2,27) = 3. 162, P=
0郾 086;F(2,27) = 1.153, P= 0郾 354;F(2,27) = 2.178, P=
0郾 164;F(2,27) = 2.372, P= 0郾 143;F(2,27) = 1.111, P=
0郾 367;F(2,27)= 0郾 231, P= 0郾 798;F(2,27) = 2.569, P=
0郾 126)(表 1)。
2.3.2摇 能量转化器官及其他能耗器官质量组间比较

心脏鲜重和干重组间差异显著(F(2,27) = 5.457,
P= 0郾 025;F(2,27)= 8.455, P= 0郾 007),CF 组﹥ TF 组

﹥ FF 组。 肾脏干重组间差异显著(F(2,27) = 7.434,
P= 0郾 011),TF 组﹥ FF 组﹥ CF 组。 脑、肺脏、肝脏

的鲜重和干重、肾脏鲜重组间差异不显著(F(2,27) =
2.573, P= 0郾 125;F(2,27) = 1.513, P= 0郾 267;F(2,27) =
0郾 170, P= 0郾 846;F(2,27)= 0郾 150, P= 0郾 863;F(2,27)=
0郾 570, P= 0郾 583;F(2,27)= 0郾 430, P= 0郾 581;F(2,27)=
2.203, P= 0郾 161) (表 1)。

表 1摇 [树]麻雀个体器官水平组间比较(Mean依SE)

Table 1摇 Comparison of individual organ levels among different groups of Tree Sparrow

项目 Item 对照组
Control feather

去飞羽组
Remove flight feather

去尾羽组
Remove tail feather P

样本数 Sample size 10 10 10

脑组织鲜重 Weight of brain / mg 731.75依28.58 659.80依24.26 667.75依17.99 ns

脑组织干重 Dry weight of brain / mg 176.25依8.98 158.20依6.20 162.75依7.98 ns

心脏组织鲜重 Weight of heart / mg 299.25依11.08 b 242.40依14.82 a 279.75依9.50 b *

心脏组织干重 Dry weight of heart / mg 82.75依2.75 b 61.80依3.89 a 73.25依3.99 b **

肝脏组织鲜重 Weight of liver / mg 598.75依30郾 99 546.40依24.56 569.50依49.86 ns

肝脏组织干重 Dry weight of liver / mg 214.11依10郾 01 195.39依5.57 200郾 92依7.09 ns

肺脏组织鲜重 Weight of lung / mg 213.25依37.33 199.20依13.83 215.75依8.98 ns

肺脏组织干重 Dry weight of lung / mg 52.00依9.23 47.60依3.50 49.00依4.06 ns

肾脏组织鲜重 Weight of kidney / mg 57.75依10郾 78 58.80依4.18 75.00依0郾 82 ns

肾脏组织干重 Dry weight of kidney / mg 14.25依1.38 a 16.00依1.22 a 21.00依1.08 b *

腺胃长度 Glandular stomach length / mm 7.72依0郾 58 6.21依0郾 19 6.25依0郾 90 ns

腺胃组织鲜重 Weight of glandular stomach / mg 42.00依2.61 b 28.00依1.38 a 25.00依2.55 a **

腺胃组织干重 Dry weight of glandular stomach / mg 12.75依1.80 b 7.00依0郾 32 a 6.25依0郾 48 a **

肌胃长度 Muscular stomach length / mm 12.61依0郾 35 b 11.24依0郾 38 a 10郾 64依0郾 51 a *

肌胃组织鲜重 Weight of muscular stomach / mg 464.50依20郾 59 440郾 00依24.75 416.75依14.26 ns

肌胃组织干重 Dry weight of muscular stomach / mg 164.00依11.87 141.40依9.74 135.50依7.27 ns

小肠长 Small intestine length / mm 137.63依2.11 b 133.62依5.08 ab 124.36依1.35 a ns

小肠组织鲜重 Weight of small intestine / mg 702.75依65.07 b 557.80依27.40 a 494.00依12.81 a *

小肠组织干重 Dry weight of intestine / mg 228.25依27.16 b 164.40依7.52 a 152.00依6.75 a *

直肠长 Rectum length / mm 11.60依0郾 75 9.04依1.39 12.34依1.01 ns

直肠组织鲜重 Weight of rectum / mg 50郾 00依3.63 52.00依4.25 44.00依3.54 ns

直肠组织干重 Dry weight of rectum / mg 13.25依0郾 75 13.00依1.14 12.25依1.11 ns

总消化道长 Total digestive tract length / mm 169.42依2.28 b 160郾 14依4.12 ab 153.58依1.87 a *

总消化道组织鲜重 Weight of total digestive tract / mg 1259.25依59.77 1077.80依54.56 1069.75依82.87 ns

总消化道组织干重 Dry weight of total digestive tract / mg 418.25依30郾 32 b 325.80依17.86 a 306.00依12.06 a **

摇 摇 a,b,c 不同字母代表组间比较从小到大和差异显著; *或**分别代表组间差异显著或极显著,ns 为不显著

2.4摇 行为、排泄物、羽再生和生理解剖观察结果

行为差异摇 觅食后 CF 组有往返飞行跳跃行为,
FF 组和 TF 组飞行跳跃行为减少或停止,直至芋期

开始逐渐恢复,玉和域期 TF 组活跃性好于 FF 组。

生存空间较小导致灵活性差别不明显。
排泄物形状有:淤圆柱形;于锥形;盂不规则形;

榆白色液体形,含水量依次增大和干粪量减少。 淤
和于含水量少和以粪为主,盂和榆含水量多和干粪
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量较少。 观察发现,3 组[树]麻雀的排泄物中同时

存在以上 4 种形状,差异主要是排泄物形状盂和榆,
即盂和榆的多少与其排泄次数有关。

羽再生摇 1—7 d(玉期),羽去除部位无变化。
第 8 天(域期),部分个体(存在个体差异)羽去除部

位出现白色羽管,至第 9 天再生全部开始。 再生新

羽描述:白色羽管长至约 0郾 2 cm 停止,继续离体方

向生长的是黑色羽管,羽管(黑和白)长至约 1.5 cm
时(生长约 3—4 d)停止长长。 离体方向,白色羽管

端部长出旋转包裹的羽翼(毛笔状),羽翼生长和展

开迅速,3—5 d 即可生长至原羽长。 约 2 周羽翼丰

满生长期(芋期),新羽功能能力迅速恢复。 TF 组尾

羽(12 枚)基本全部再生(仅有 2 只生长 11 枚)、新
羽羽枝生长迅速和均衡。 FF 组再生飞羽枚数不等

和生长不均衡,并存在明显的个体差异。
CF 组盲肠多为双侧小肠形和乳白色。 FF 组和

TF 组中一部分个体的盲肠为双侧小肠形,乳白色,
长度长于 CF 组;另一部分为单侧盲肠端部膨大或双

侧膨大呈菜花状,两侧通常大小不一,膨大处多突

起,离体端颜色呈棕褐色,中部为粉红色,基部(小肠

和直肠的连接处)乳白色。 盲肠的质量、形态结构个

体间差别较大。

3摇 讨论

[树]麻雀的日摄食量(谷子)约为自身体重的

1 / 4 或大于自身胴体干重的 1 / 2,高能量收支和代谢

水平是其能够维持高体温的关键(图 1,图 3)。
3.1摇 羽再生能力和不同的能量投资对策

羽生长域期仅为 7 d,再生新羽的结构和功能基

本恢复。 在生存空间和食物可获得性受到限制和需

要补偿再生羽枚数较多的前提下,新羽生长迅速。
生存空间增大、食物丰富度增加和可以选择性摄入

所需各种营养及微量元素的自然生境中,羽生长会

更容易。 再生尾羽优于飞羽,是因为羽功能缺失部

位不同和受限的生存空间使它们选择了不同的能量

投资对策,这也包括减少飞行能耗和水代谢热能散

失的节能对策。 从进化生物学角度讲,器官的功能

应与机体对该器官的要求相适应[16]。 “同形态构成

制约假说( symmorphosis limitation hypothesis)冶认为

各器官组织的能力应保持协调一致[17,21]。 原飞羽在

受限的生存空间中功能过剩,再生飞羽羽枚数的投

资预算因此减少。 尾羽与运动的灵活性和准确性密

切相关,其功能在受限的生存空间中更为重要,因而

选择尾羽羽枚数全部再生的投资预算。 所以,[树]
麻雀飞羽和尾羽均具有较强的再生能力。 再生羽枚

数和羽丰满程度主要是取决于它们为适应生存环境

所选择的能量投资。
3.2摇 能量收支预算、体内能量储备和个体能值

个体的能量预算主要包含个体与环境之间的能

量收支、体内能量储备和器官能耗增减 3 个方面。
本文发现,羽再生[树]麻雀选择了降低能量收支水

平、提高能量摄入效率、动用体内能量储备来获取摄

入能量不足部分和精简器官能耗的能量预算对策。
这与迁徙鸟类换羽期能量积累速度显著下降的结论

相类似[22]。 它们排出的粪能占摄入能的 8.27%—
10郾 24%,均与其摄入能的变化趋势相同。 CF、TF 和

FF 组水代谢热能散 失 均 依 次 显 著 降 低 ( P ﹤

0郾 001),这很可能与 TF 和 FF 组减少热量散失的节

能对策以及飞羽参与个体保温有关。 同时,不同羽

部位功能缺失的差异引起 FF 和 TF 组在能量收支水

平上的极显著差异(图 1)。 “热耗散限制假说(heat
dissipation limit hypothesis)冶认为低温暴露不会改变

动物的摄能需求,而是改变了散热能力[23]。 所以,
本文结果很可能成为 “热耗散限制假说冶 的重要

补充。
鸟类体内的能量储备在生存压力增大时意义重

大,如迁徙鸟类迁徙前的体重增加[24]和冬季[树]麻
雀全年体重最高[20]。 迁徙鸟类迁徙前增加的脂肪

可以满足鸟类迁飞时期的能量需求[25鄄26]。 脂肪氧化

产生的代谢水有利于维持鸟类在迁徙过程中的水分

平衡[27]。 Van 和 Lindstrom[28] 认为携带脂肪增加会

降低鸟类的飞行速度,被捕食的机率增大。 迁徙途

中换羽鸟类的能量积累速度降低和中途停留时间延

长被认为是因为换羽消耗了大量的能量[29]。 然 而,
羽再生[树]麻雀选择降低能量收支水平进而导致了

体内能量储备的消耗,而不是换羽消耗了大量的能

量。 消耗体内能量储备的收益很可能要大于通过增

加摄食量所获得的收益,这样的选择有可能与食物

可获得性有关[4鄄5]。
鸟的体重变化与脂肪代谢和蛋白质含量变化密

切相关[27]。 迁徙期间的小型雀形目鸟类 73%—82%
的体重增加是由于脂肪含量增加引起,其余主要为
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湿蛋白[30]。 迁徙途中鸟类体内能量储备不足时,器
官组织中的蛋白质可通过分解释放能量[31]。 体内

脂肪和蛋白质含量的比例将直接影响着鸟类可以储

存能量的多少[32]。 体内能量储备减少也可以减轻

体重和带来运动能耗减少的收益。 结果表明,能量

摄入减少、体内能量储备消耗和器官总质量减少导

致羽再生[树]麻雀体重降低。 受羽功能差异影响,
觅食能耗很可能是其能量收支水平降低的诱因。 CF
组体重增加与生存压力降低有关。 FF 和 TF 组体重

降低的显著差异是它们选择了不同的能量收支对策

和羽再生投资对策的最终结果。 水是动物体内储存

热能的重要介质。 单位排泄水量,体温低的鸟类意

味着排出相对少的热能。 体温与鸟类个体的能量预

算密切相关。 相关研究发现,摄食低能食物的[树]
麻雀采取了降低体温调节标准的节能预算对策[4]。
羽再生[树]麻雀并没有选择降低体温的节能预算对

策,这或许与其体内水分含量有关。
3.3摇 器官响应

器官的功能能力与个体能量的摄入、转化和储

存密切相关,器官质量、功能和自身能耗的变化可以

反映出器官水平对个体能量预算对策的响应,也是

个体成功适应生存环境的关键[4]。 器官的功能过剩

将白白消耗过剩能力那部分能量[16鄄17]和增加夜晚的

维持能耗。 器官组织中蛋白质的分解获能可引起器

官质量减少[31]。 迁徙鸟类即将开始迁徙以及迁徙

过程中消化器官和能量转化器官会发生萎缩,导致

能量摄入效率降低和获得总能耗减少的收益[30]。
器官功能与自身能耗之间的能量预算是个体能

量预算的重要组成部分,功能增加需要器官质量和

自身能耗增加的响应。 消化器官与能量摄入密切相

关[30,33]。 通过胃容积增大来增加食糜储备可以减少

觅食能耗、延长夜晚维持能耗的供给和减少体内能

量储备的支出[4]。 小肠长度增加可延长食糜的消化

和吸收时间。 最佳消化模型[34鄄35] 认为,延长食糜在

消化道内的滞留时间可提高能量的消化和摄取效

率。 然而,羽再生[树]麻雀并没有选择这些生存对

策。 夜晚或停止觅食后,消化器官将慢慢开始成为

功能过剩的能耗器官。 所以,增加消化道器官功能

是高投资—高收益—高能耗的投资方式。 反之,通
过降低这些器官能耗的收支对策最终结果也仍有可

能是盈余或收益更大。 羽再生[树]麻雀消化道器官

的变化属于后者,能量收支水平也因此降低。 其它

器官,如心脏、肾脏(组织增生)、脑、肝脏、肺也均有

不同程度的响应。 盲肠组间明显的变化趋势和较大

的个体差异可能与食物质量和摄能需求有关。
总之,羽再生[树]麻雀对其内脏器官主要选择

了精简器官和高效节能的能量预算对策。
3.4摇 水代谢散热调节

鸟类高体温主要依赖于产热和保温[20,23],快速

和有效的散热调节是其维持体温恒定和避免体温升

高造成机体内部损伤的关键。 皮肤薄、松和缺乏腺

体是鸟类进化的特点。 鸟类唯一的皮脂腺称尾脂腺

(oil gland 或 uropygial gland)。 与多数哺乳类动物汗

液蒸发散热不同,鸟类只能通过呼吸蒸发(少量水

分)和泄殖腔排出粪尿混合物的方式进行散热调节。
深、急呼吸虽然可以带走相对多的热量,但是这种散

热是有限的。 本文是在相同环境和假设[树]麻雀个

体含水量保持不变的前提下计算水代谢热能散失,
即排出体外的水(包括泄殖腔的排泄物和呼吸)等于

摄入的水(饮用和食物中所含的水),摄入与环境温

度相同的水和排出与体温相同的水。 通常环境温度

低于鸟类的体温,摄入水可以起到降温作用。 摄入

水散热会使体重和运动能耗增加,排出水散热会使

体重和运动能耗减少,后者收益大于前者。 摄水降

温也往往会受到客观因素的限制,因此不会成为精

确和有效的散热调节方式。
鸟类排泄粪尿混合物的方式可以进行精确和有

效的散热吗? 鸟类及时排出粪尿混合物,通过减轻

体重来减少飞行能耗。 摄入低于体温的水或排出等

于体温的水,都可以使单位体重的热量保持不变。
然而,需要散热的鸟类更多是因为剧烈运动。 [树]
麻雀日代谢水的质量约为其自身体重的 1 / 4,3 组

[树]麻雀日平均排泄次数最少为 56.11 次 /只和最

多为 96.34 次 /只,粪便的形状差异取决于排泄的固

形物和含水量的比例,这些证据都表明排泄粪尿混

合物中的水是其散热调节的关键,通过排泄次数和

每次不同的水量实现精确、迅速和有效的散热,排出

能使体温升高的多余热量,维持体温恒定(图 1)。
排泄次数能够间接反映出散热调节的次数。 本文认

为,这种散热调节应该是鸟类物种所特有的、迅速的

和有效的散热调节方式。 虽然水代谢热能散失的总

量约占摄入能的 0郾 5%和平均单次排泄热量散失约
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为 5伊10-3kJ,但是通过调节排泄次数和单次不同的

水量来精确的排出多余的热量,对于维持体温相对

恒定却有着极其重要的生理意义。 这与多数哺乳动

物的汗液蒸发散热、爬行动物对环境的热依赖性和

行为调节以及鱼类选择环境温度不同。
个体含水量和代谢水量的差异会对体重产生影

响,进而也会影响其相应的运动能耗。 羽再生[树]
麻雀选择了减少摄水量和水代谢散热的生存对策。
组间,羽补偿玉期,FF 组和 TF 组的排泄次数表明水

代谢散热调节的次数减少和行为控制能力减弱导致

运动行为相应减少。 羽再生域期,TF 组排泄次数迅

速恢复至 CF 组水平,水代谢散热调节的次数和行为

控制能力逐渐增强。 羽翼丰满芋期,排泄次数,CF
组、TF 组增加和 FF 组减少(P ﹤ 0郾 001) (图 2)。 组

内,CF 组排泄次数芋期比玉、域期增加极显著(P ﹤

0郾 001),意味着适应环境后其散热调节次数增加。
TF 组表现出与 CF 组相同的变化趋势。 FF 组玉至

芋期排泄次数的递减趋势与再生飞羽的投资预算减

少和保温能力下降有关,同时也表明飞羽参与个体

保温和保温能力降低导致需要散热的次数相对减少

(图 2)。 总之,这些都反映出它们不同时期存在不

同的散热调节和行为控制能力,即选择了不同的散

热调节对策。
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