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摘要：小哺乳动物能量的分配及权衡，无时无刻不体现于繁殖乃至生活史的各阶段。相应

的生活史及繁殖对策构成了繁殖能量收支的基本理论。文章从繁殖期能量划分入手，综述

了小哺乳动物繁殖期间的能量分配对策及哺乳期的能量权衡。其中繁殖期间的能量分配对

策包括时间的优化分配、提高能量的同化效率、利用体内储存及能量的补偿等对策。阐述

了哺乳期的能量权衡主要对母体的能量权衡对策以及后代的权衡理论，较系统地分析了母

体与幼体以及幼体之间的能量权衡。这些繁殖能量对策是小哺乳动物长期自然选择的结果，

任何单一的繁殖对策都不可能总是最优的，物种在不同的条件下会采取不同的对策适应环

境。
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小型哺乳动物的繁殖是一个复杂而耗能的过程，必须在食物条件、身体状况及社群

结构等协调一致的情况下才能进行［!］。繁殖期的能量收支及其与生活史对策和繁殖对策

的关系一直受到广泛关注。国际上自 (" 世纪 (" 年代开始提出相关理论［(］。经过近 #"
年来的发展，许多理论日臻完善［* - .］，特别是以能量消耗为基础的优化（/012343）、权

衡（56789 , :;;）、繁 殖 代 价（<906:84=12>9 =:?1）等 理 论，几 乎 涉 及 生 活 史 的 方 方 面

面［@ - !!］。例如，根据最优胎仔数、最优后代大小及最优投资假说等理论，探讨母体将来

繁殖水平与当前资源及生存的权衡、母体生存与后代的权衡，以及后代质量与数量之间

的权衡，从而评估母体的繁殖代价与繁殖成功［!( - !@］；或者根据母体体重和后代的质量

及数量来决定繁殖适合度，探讨能量分配与需求对策［!# - (!］。国内这方面的工作开展较

少，仅有青海高原几种啮齿动物繁殖期能量需要方面的报道［(( - ()］。本文在前人工作的

基础上，结合当前国外的研究进展，针对小型哺乳动物繁殖能量理论与对策进行了初步

的综述。

! 繁殖期能量的划分

A7B:C［(&］将繁殖能量划分为行为价或生态价（D1E:B:F2=7BGD=:B:F2=7B =:?1）和生理价

（HEI?2:B:F2=7B =:?1）。进化生物学家和行为生态学家把行为价或生态价定义为个体当前繁

个方面：成体生存和将来的生育力，由此又可区分为生存价殖影响未来繁殖成功的一种

消耗，主要涉及进化的适合度，表现为减少亲代的生存。繁殖活动主要影响适合度的两
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（!"#$%$&’ ()*+）和生育价（,-("./%+0 ()*+）；所谓生理价则是与繁殖模型紧密相关的能量

消耗，一般通过测量某一具体繁殖时期（一般指妊娠期和哺乳期）的能量摄入、净生产

力（出生或断乳时胎仔重）、代谢率及每日能量消耗等参数，来理解能量变化与亲代投

资和后代能量及营养分配的关系［1，23 4 25］。

根据繁殖期能量利用情况，生理价一部分用来维持母体生存，即维持能（6.-#70 )8
9&%.+-.&.(-）；一部分用于后代的生存，即胎仔生长发育能（6.-#70 )8 :#)/"(+%).）。维持

能包括：粪便、尿液的代谢能及组织发生、发育引起的能量消耗以及维持新组织的能

量。胎仔生长发育能包括：维持后代生存的母体组织的生长及胎儿生长的能量，可由胎

盘、子宫、乳腺 及 胎 儿 生 长 的 净 生 产 力 来 估 计。;-.&70［21］把 繁 殖 期 每 日 能 量 消 耗

（<66）定义为：<66 = # > ? > @ > A > B > C，包括静止（#）、警觉（?）、活动（@）、热

调节（A）、母体生长（B）和用于繁殖的能量（C）。这里的 #、?、@、A 均属于维持能，

而 B 和 C 属于生长发育能。

2 繁殖期的能量分配对策

小哺乳动物摄取充足的食物满足繁殖期的维持能及胎仔生长发育能的需要。大多数

小哺乳动物妊娠期消耗比较少，特别是妊娠早期的能量需求在整个繁殖消耗中只占很小

的一部分，与非繁殖期的能量需求很接近［DE］。妊娠晚期能量需求较高一些，而且能量

摄入大多储存于哺乳期利用。F8+-/&’［DG］认为其中大约 2EH 的能量分配给妊娠期，而

5EH的能量用于哺乳期，不同的物种该比率相差不大。如果妊娠晚期的能量与哺乳期最

大需求相一致，则妊娠期需求的增加反过来影响此后的乳汁分泌，并涉及哺乳幼体的发

育情况［GI］。

2JG 时间的优化分配对策

小哺乳动物的繁殖一般都具有季节性，在非繁殖期可为繁殖消耗做充分准备，使能

量经济合理地分配于不同时期。同时，选择食物相对丰富的季节繁殖也是生活史进化的

重要特征。在妊娠期与哺乳期的时间上也体现着优化分配对策。一般来说，哺乳期的时

间是基本固定的，而妊娠期时间长短却有很大灵活性。因为分泌乳汁是能量消耗的主要

方面，许多母体在断乳后由于过多的能耗导致体重明显低于交配前，所以哺乳期时间的

固定避免了母体承受过多的能量消耗。根田鼠（!"#$%&’( %)#%*%+’(）较短的哺乳期与高

寒地区植物生长期短以及低温环境等因素相适应，并有利于能量的合理分配［2K］。而妊

娠期能量需求相对较小，主要为哺乳期储存能量，其时间的延长反而有利于母体及后代

的生长发育，增加繁殖期能量利用的效率［D2］。据报道哺乳期与下一个妊娠期重叠的根

田鼠其妊娠期和哺乳期均比正常繁殖鼠延长，但妊娠期的延长比哺乳期更为明显，哺乳

期只略微延长［2D］。B’&L%-#［DD，DK］认为延长能量传递给幼体的时间是繁殖期的主要对策之

一，主要表现于妊娠期的时间长短，较长的妊娠期能提高幼体生产力的能量转化率。他

研究的 M 种白足鼠属（,)$%+-(#’(）动物的断乳期是一致的，胎仔数较大的物种并不比

胎仔数较小的哺乳期长。研究表明调控了体型大小、体重、胎仔数及体温之后，摄食率

的增加与妊娠期长度紧密相关。妊娠期摄入能的绝对增加量很大程度上反映了妊娠期的

长度，该长度又与物种的体型大小有关［I，DM，D3］。

2J2 提高能量同化效率对策
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小哺乳动物根据能量需求增加而提高能量同化效率，包括增加摄入能及减少粪尿损

失。妊娠期能量摄入增加较少，大约超过维持能 !"# $ %"#，哺乳期平均在 &’# $
(""#以上［%)］。对于早成兽来讲，妊娠期的能量需求要超过晚成兽 * 即使如此有些早成

兽妊娠期的能量摄入也只增加了大约 !+#，而哺乳期却增加 ,(#［%(］。哺乳是繁殖过程

中能量消耗最多的阶段，同时伴随能量需求的极大增加。例如，高原鼠兔（!"#$%$&’
"()*$&+’,）繁殖期可增加能量摄入 %"#，高原鼢鼠（-.$/0’1’2 3’+1,.+）增加 ’"#［((］；根

田鼠妊娠期能耗增加 (&*%!#，哺乳期的同化能增加 +-# $ -"#［(%，(&］。哺乳期能量摄入

增加的范围一般是非妊娠期、非哺乳期雌体的 +’# $ (""#［)，%-］，最大水平可达到非繁

殖雌体的 (’"# $ ’""#。在鼠类及其他一些小哺乳动物中，该比例更高，小家鼠（-(/
4(/"(1(/）达到 &""#［%,］，而鼠句鼠青（5$),2 "$)$&’%(/）甚至高达 -""#［%"］。同时，食物摄入

的增加并未使消化率相应下降。因为整个繁殖期特别是哺乳期母体的消化道长度增加、

重量增大，这样不仅提高食物的吸收而且减少了粪尿的能量损失，从而提高了同化效

率，促进了繁殖期能量的合理利用［%%，&"，&!］。

(* % 利用储存能量的对策

大多数哺乳动物妊娠期和哺乳期的能量收支分别是能量的储存和利用过程，妊娠期

要摄取更多的能量，并贮存于母体组织中以备哺乳期利用。妊娠啮齿类的平均每日能量

摄入比非繁殖啮齿类平均高 !-# $ (’#，而且大多数物种以脂肪的形式把能量储存起

来在哺乳期利用，因此幼仔出生后母体体重比怀孕初期明显要高［&(，&%］。大型哺乳动物

通常释放储存的脂肪来缓冲妊娠期消耗，如果储存不充足，怀孕率就要降低［&& $ &+］。对

于大多数小哺乳动物而言，储存脂肪对繁殖的影响并不十分明显，但有些冬眠啮齿类脂

肪的积累直接关系到第二年春天的繁殖及后代的生长发育［&)，&-］。白足鼠属动物（6,)$7
4./"(/）在孕期如果没有储存脂肪，则生育力显著降低，并影响胎仔数、性比、断乳时

后代个体大小及脑的大小［&(，&,］。一些蝙蝠不可避免要有较高的活动水平及明显的飞行

消耗，其脂肪储存对繁殖来讲也是至关重要的。例如，大宗蝠（80%,/+"(/ 9(/"(/）在妊娠

中期的一周之内体内脂肪增加可达 +-#，如果未达到该储存量，胎儿的生长率及怀孕

率均要下降［&"］。根据该对策可把雌体的繁殖生活史模型分为：资本繁殖者（./012/3
45667658）和收入繁殖者（9:;<=6 45667658）。前者以脂肪储备与食物糖元的形式增加繁殖

能量；后者通过增加能量摄入而补偿繁殖的能量需求［’"］。

(* & 能量的补偿对策

该对策是指小哺乳动物通过减少与繁殖无关的活动而降低一些能量消耗，从而补偿

繁殖期的能量需求，达到繁殖期能量的合理利用。一些物种可通过减少某些无关活动的

时间、减少与繁殖无关活动的能量或维持能补偿繁殖能量的消耗；还有许多哺乳动物通

过热调节能力及代谢补偿来减少哺乳期能量的需求，如棕色长耳蝙蝠（61,"$%(/ ’()+%(/）
在妊娠期及哺乳期代谢能的增加与基础代谢率的增加保持一致［&"］；另外，降低体温及

减少幼体生长率，也能减小哺乳期能量需求［’!］。蝙蝠甚至在哺乳期能量代谢只增加

("# $ &"#的情况下，利用热调节从维持代谢释放能量用于哺乳，这样就避免或减少了

过多地摄入食物［’(，’%］。实际上，繁殖期能量的再分配是能量补偿的重要途径，小哺乳

动物通过减少一些非繁殖期水平的活动及热调节消耗（维持能），或减少与繁殖无关活
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动的时间，来调节并分配更多的能量用于繁殖［!"］。

# 哺乳期的能量权衡

哺乳期的能量需求大大超过妊娠期，而且大多数哺乳雌体能量消耗的增加是为了满

足泌乳的能量需要，包括泌乳量及哺乳的能量增量［!!］。许多小哺乳动物哺乳期能量摄

入是随胎仔数增加而增大的，因此胎仔数是影响哺乳期雌体能量增加的主要因素。哺乳

期代谢能增加量与非繁殖雌体维持能的比值根据胎仔数的变化而不同，当肥沙地鼠

（!"#$$%$&" %’(")"）哺乳 $ % # 仔时代谢能增加 &!’，" % ! 仔时增加 $$&’，( % & 仔增

加 $#&’［"$，!!］；松田鼠（*+,-%.)" /+0(.%-)$）哺乳 ) 仔时代谢能增加 ""*!’，# 仔增加

(&’［!(］；白足 鼠（ !(-%$&",)" 1(),%/)"） 哺 乳 ) 仔 时 代 谢 能 增 加 +"’，# 仔 则 增 加

,"’［!+］。此外，哺乳后期是繁殖周期中能量需求的最关键时期，雌体的最大代谢能一

般产生在该时期［)(，),，#(］。妊娠期和哺乳期灰短尾负鼠（*%0%2(1/3+" 2%$(".+,#）的静止代

谢率（-.-）均明显增加，而且与体温的增加相关，但是繁殖能量需求在哺乳后期才有

显著差别［!&］。有关此方面涉及许多假说，例如：母体权衡当前与未来繁殖成功的繁殖

价假说［!,］，后代之间能量权衡的最优胎仔数假说［"］及母体在特殊环境下产生特殊胎仔

数的最优投资假说［$) % $"，)$，(/］。纵观这些理论，均涉及母体自身的消耗与转化为幼体能

量消耗之间的权衡与优化，并由此产生了一系列生活史对策。

#*$ 母体能量的权衡

012345 等［)(］把繁殖期的能量平衡总结为公式：6 7 8 9 : 7 ;；其中 6 是食物同化能，

8 是指体内储存，: 是泌乳所需能量，; 是通过双标水法测的 <;;。他认为丽色黄鼠

（4/(-$%/3+1)" "#.)-#.)"）的总能量需求主要通过食物摄入来平衡，只有很少的一部分

（小于 "’）来自体内储存。实际上，恒温小哺乳动物一般通过增加食物摄入就能满足

繁殖期的能量需要［+］；当食物充足时，一些小哺乳动物能保持能量平衡，如松田鼠［!(］

和丽色黄鼠［)(，($］；另外一些动物则通过增加能量储存来满足需求，如马岛猬（5,3+0%/"
.(16#+-+）［#&］；还有些不能同化足够的能量而必须利用能量储备，如黑线毛足鼠（ /3%2%/)"
")07%-)"）［()］。如果能量吸收不能满足母体维持能和哺乳的需要，则可有以下 # 种对

策［"$］：

#*$*$ 维持能不变而乳汁量减少

此时幼体生长率较慢，但母体体重保持恒定。甚至当幼崽的生长明显缓慢时，母体

的储备也不能给幼体利用。大鼠（8#..)" 0%-9(7+,)"）就表现该对策，此时幼仔不能保持

最大生长率，而母鼠却能继续保持自身能量平衡，这样幼体就在一个很不稳定的环境空

间中生长发育［(#，("］。尽管在资源分配上存在亲代与后代的冲突，但冲突的方式朝向对亲

代最有利的方向［(! % (+］。这样母体可以通过当前生存及将来生育力补偿目前后代的损

失［(/］。

#*$*) 维持能降低而乳汁生产维持正常

此时母体利用体内储存来弥补哺乳能量的短缺。因此，幼体生长迅速，而母体体重

减少。该对策出现于大多数物种，当母体不能摄取充足能量时，就动用体内储备使幼崽

正常发育。例如，洛基山黄鼠（4/(-$%/3+1)" #-$#.)"）在面对时间和资源的限制时，就

通过利用母体体内储存来维持幼体生长［(&］。表明后代生长的繁殖投资与母体生存消耗
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之间存在着负相关［!"］。

#$!$# 维持能与乳汁均减少

该对策也是最常见的一种方式，此时幼体生长缓慢，且母体体重减少。如果妊娠期

与哺乳期发生重叠，母体能量储存消耗过多，或者妊娠期与哺乳期的能量分配情况决定

了该对策母体储存能量的利用状况，导致母体与幼体均受到损失［%&］。据报道棉鼠（!"#$
%&’&( )"*+"’,*）用此对策［’!］。

#$( 有关胎仔数的能量权衡

胎仔数作为一个后代能量权衡的指标，对个体今后的生长、生存及繁殖成功的影响

意义重大，并主要与亲代生存和后代生存之间的权衡有关。

#$($! 胎仔数与亲代生存的权衡

鸟类的一些研究显示窝卵数与亲代生存呈现负相关［)"，)!］，而有些研究却表明两者

没有关联［)(，)#］。对于哺乳动物，有关胎仔数与亲代生存或生育力的关系尚未有直接的报

道［()，(*，)+ , )*］，但有研究表明亲代消耗的增加与胎仔数增加不同步，胎仔数的增加对后

代生存有负面影响。主要表现为胎仔数大的幼体存活力降低，后代大小与生长率也随胎

仔数增加而降低。同时，哺育更大胎仔数的亲代高繁殖力使将来繁殖潜力降低，包括降

低母体生存或减少未来的胎仔数［!’，(*，))，)&，*"］。

#$($( 胎仔数与后代生存之间的权衡

胎仔数与后代生存的权衡关系包括胎仔数与后代大小之间的负面关系及后代体重与

繁殖潜力的权衡［!)］。在后代大小与数量的权衡中，选择可能直接作用于大小这个成分，

故后代大小比胎仔数更受能量所限制。并非指后代大小不随胎仔数变化，表明后代大小

有一定的变化范围，这个变化范围强烈地影响着胎仔数的变化。当母体出现能量短缺

时，权衡朝向幼体的体重及大小，而这种权衡的差异在幼体独立生活后表现得尤为突

出，包括后代断乳时的年龄、体重大小及胎仔数之间的权衡［!%，*!，*(］。-.//01 等［(*］发现

欧鼠平（-./0)1"&(&%2* #.31/&.,*）断乳时幼体体重与之后的成熟显著相关，断乳时个体小

的幼体比大幼体的生存可能性要小，繁殖潜力要低。这种权衡表现为 # 种对策：!）减

少胎仔数，维持断乳后代的个体大小及断乳年龄；(）减少断乳的个体大小，但保持胎

仔数及断乳年龄；#）延迟断乳年龄，维持胎仔数和断乳个体大小［#%］。

繁殖消耗影响后代生存的权衡比影响亲代生存更为普遍，减少成体生育力的权衡比

减少成体生存的权衡更常见，权衡的结果对后代的生存发展不利。因此，母体的繁殖必

须考虑整个生活史，而不是一次的繁殖成功。而且不同胎仔数的消耗与收益必须全面综

合的研究，起码要有能量消耗的替代考虑，包括进一步考虑增加胎仔数超过亲代生存与

繁殖的消耗［!"］。

综上所述，小哺乳动物在长期的自然选择过程中形成了各种繁殖能量对策。在整个

生活史中任何单一的繁殖对策都不可能总是最优的，不同的物种根据不同的环境条件及

自身的状况来决定采取的对策［("］。
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