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反刍动物取食量及其调节
Ξ

陈化鹏　马建章
(东北林业大学野生动物资源学院, 哈尔滨, 150040)

摘　　要

　　反刍动物取食量受动物因素、环境因素和植物因素的影响。取食量的估计可基于5个途径:

饲料生物量或动物体重的短期变化; 食道或瘤胃瘘管技术; 食口计数法; 日粪便排出量和消化

率的测定; 双链烷技术。取食量的调控机制极为复杂, 任何单因子都很难给予完全的解释。多因

子途径将有助于这一问题的解决。中枢神经系统应当作为探索这一课题的重要基础。无论是从

生理学、解剖学或行为学的途径, 重要的是寻找和发现中枢神经系统和来自动物体内环境各种

信号间的联系, 并且探索建立这种联系的巧妙机制以及这种机制是如何在短期和长期的条件

下对取食量加以调控。

　　关键词　取食量; 反刍动物; 调控

　　取食量直接决定着动物能够从环境中获得多少营养物质, 它是评价反刍动物营养物

质需求、能量代谢以及估计栖息地容纳量的基础。因此, 取食量的确定以及对其调控机制

的深入理解具有重要的理论与实践意义。

取食量的测定

　　干物质取食量的测定一直是反刍动物营养学研究中的一个难题, 对野生反刍动物更

是如此。尽管在家畜营养学研究中, 可通过测定饲料植物生物量或动物体重在短期内的变

化 (Penn ing 等, 1985) 或使用食道和瘤胃瘘管可直接测定干物质取食量 (A llen 等,

1970) , 但这些方法应用于野生或散放条件下反刍动物干物质取食量的测定有一定的困

难。在反刍动物营养学研究中, 通过测定食口率 (b ite ra te)、食口大小 (b ite size) 和取

食时间 (g razing o r fo rag ing t im e) 来估计干物质取食量则是一种易于实施的方法, 因而

被许多研究者采用 (R enecker 等, 1985; J iang 等, 1992) , 但这种方法的准确性因其在食

口大小确定方面存在严重的主观性而受到怀疑。传统的估计反刍动物干物质取食量的方

法是基于粪便干物质的日排出量和食物干物质表观消化率的测定 (L anglands, 1987;

M in son, 1990)。尽管通过标记物技术的使用能够使这种方法在野生反刍动物取食量的研

究中得以实施 (J iang 等, 1992, 1994) , 但由于干物质表观消化率测定方面的误差以及该

法未考虑到取食量的个体间的变异可能对干物质表观消化率产生影响, 该法也受到一些

研究者的批评 (Dove 等, 1991)。为此, M ayes 等 (1986) 首次提出双链烷技术 (doub le

a lkane techn ique) 来估计反刍动物的取食量。该法通过使用口服偶数链链烷 (C 32) 和测定

饲料植物中存在的奇数链链烷 (C 31或C 33) 的含量, 可直接估计干物质的取食量, 而不必
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单独地去测定食物的干物质表观消化率和粪便干物质的日排除量。评价研究证明该法是

一种准确的技术 (Dove 等, 1989; V u lich 等, 1991) , 其最大优点是该法的估计结果可以

反应出动物个体取食量的变异。因此, 该法在家畜和野生反刍动物的营养生态学的研究中

得到越来越多的应用 (W righ t 等, 1990; M erchan t 等, 1994)。

取食量的调控机制

　　 野生反刍动物的取食量存在季节变动, 春季达到高峰, 夏季有一定下降, 秋季稍有

回升后, 在冬季降到最低点 (D rozdz, 1979; Sho rt, 1975; J iang 等, 1994)。迄今, 有关取

食量的变异机制存在许多假设。下面, 着重介绍几种具有代表性的假说。

1. 中枢神经系统调控说 (Con tro l of cen tra l nervou s system )

　　我们目前对中枢神经系统在取食量调控中的精确机制尚缺乏足够的了解。现有证据

表明, 下丘脑在取食量的定量调控中起着重要作用。其中, 下丘脑的2个区域, 下丘脑腹

中核 (ven trom edia l hypo tha lam ic nuclei, VM H ) 和下丘脑侧区 ( la tera l hypo tha lam ic

area, L HA ) , 在取食量的调控中特别重要。前者被称之为饱腻中心 (sa t iety cen ter) , 其

作用是抑制取食; 后者被称之为饥饿中心 (hunger cen ter) , 其作用为促进取食。一些研究

表明, 下丘脑的这两个区域间的相互作用对调控取食量起着关键的作用 (D ella2Fera 等,

1984)。此外, 下丘脑的其它区域也可能对取食量的调控产生影响, 并且, 这些区域间的

通路联系及其活动在取食量的调控中要比任何单一特定的区域起着更为重要的作用

(Baile 等, 1987)。

　　中枢神经系统中, 有2类神经肽对取食量起着调控作用。第一类是阿片样物质肽 (op i2
o id pep t ides ) , 包 括 脑 啡 肽 ( enkephalin s )、 内 啡 肽 ( endo rph in s ) 和 强 啡 肽
(dyno rph in s) , 其作用是促进取食; 另外一类为胰酶分泌素 (cho lecystok in in, CCK) , 其

作用为抑制取食 (Baile 等, 1987)。

2. 物理调控说 (Physica l con tro l)

　　这是一个传统的假说。该学说强调, 由于瘤胃的填充作用, 饲料的低营养价值限制干

物质的取食量。这个学说的提出主要基于家畜的取食量与消化率之间存在正的相关关系

(M on tgom ery 等, 1965)。这种关系在鹿类中也得到证实 (Amm ann 等, 1973)。

　　近来, 该假说受到越来越多的挑战。一些研究表明, 取食量未必受瘤胃填充 ( rum en

fill) 的限制。例如, 在哺乳期, 反刍动物的取食量急剧增加, 而这种增加并不受瘤胃容积

的限制 (Ketelaars 等, 1992a; Stan ley 等, 1993)。在温带地区, 鹿类的取食量存在显著的

季节变化 (Barry 等, 1991; Dom ingue 等, 1992; J iang 等, 1994) , 但这种变化并未伴随

着饲料干物质的消化率和在消化道中平均滞留时间等方面的相应改变而变化, 此外, 消

化道的组织重或度量长度方面也未发生变化 (Sibba ld 等, 1993)。Fo rbe 等 (1981) 观察

到, 消化道内容物的增加通常与长日照而不是与短日照有着紧密的相关, 这种相关即使

是在取食量无明显增加的情况下也同样存在。这表明消化道在某些生理学方面发生改变,

以此对日照长度的变化作出反应, 而且这种反应是独立于取食量的季节变化。这一点在最

近马鹿的研究中得到证实 (F reudenberger 等, 1994)。同样, Ketelaars 等 (1992a) 在评

述了涉及831种粗饲料的各类研究之后, 并未发现可消化有机物质的取食量随消化率增

加, 并达到一个饱和的水平。此外, 他们还注意到, 瘤胃填充通常是在饲料消化率超过70%

时才开始下降, 但有机物质和可消化有机物质的取食量却依然增加。
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3. 最优代谢调控说 (Op t im al m etabo lic con tro l)

　　Ketelaars 等 (1992b) 指出, 传统的物理调控假说不足以解释取食量现存的巨大差异。

他们基于以下3点提出氧气利用效率 (eff iciency of oxygen u t iliza t ion) 的概念来解释取食

量的变异。

　　 (1) 不断变化的取食量要比一个恒定的取食量更能增加反刍动物生存和成功繁殖的

机会;

　　 (2) 取食量在动物表型间存在的差异或由于外部环境变化所导致的差异与基础代谢

的差异紧密相关;

　　 (3) 饲料或动物因素所引起的取食量的变化与代谢能的利用效率相关。

　　他们提出, 净能摄入量 (net energy in take, N E I) 作为收益, 相应的耗氧量作为成

本, 收益与成本之比为氧气利用效率。因此, 当氧气利用效率达到最大时, 反刍动物的取

食量为最优。Ketelaars 等 (1992b) 用来自非繁殖的反刍动物的数据检验了该假说, 结果

得到了非常一致的取食量的预测值和观测值。

4. 食后反馈机制调控说 (Po st ingest ive feedback con tro l)

　　P rovenza (1995) 提出, 反刍动物体内存在一个食后反馈机制, 这种反馈机制通过神

经媒介的调节与动物的感官 (味觉、嗅觉) 发生相互作用, 这种相互作用使动物能够感

悟到进食后的结果, 让动物体验到饱腻 (sa t iety) (即取食足够种类和适量的营养成分后

产生的舒适感) 或不适 (m ala ise) (即营养物质取食过量或不足, 或取食有毒物质后产生

的不适感) , 进而产生正的或负的食后反馈, 调节取食量。根据这个假说, 营养物质的摄

入不够或过量都将抑制动物的取食, 减少取食量。只有当动物采食适量的营养物质, 动物

　　　图1　取食量与食物营养特征的关系

　　F ig. 1　T he relationsh ip betw een in take

　　　 and nutrit ional characterist ics of feed

的取食量才能够增加, 达到最大。同

样, 采食有毒物质也将减少取食量

(图1)。

　　反刍动物感官和其体内食后反

馈机制间的相互作用涉及两个过

程, 情感过程 (affect ive p rocess) 或

非 认 识 过 程 ( noncogn it ive

p rocess) , 和认识过程 (cogn it ive

p rocess)。前者整合食物的味觉和

其食后反馈的结果 (厌食或喜食) ,

进而改变采食某特定食物的动机。

这个过程主要涉及味觉和动物体内

脏间的相互作用, 主要通过脑干和

边缘系统 ( lim b ic system ) 来进行。

认识过程主要通过使用嗅觉、视觉

和听觉来选择产生饱腻感的食物,

或避免选择产生不适感的食物。这个过程涉及高等的大脑皮质中枢、边缘系统和脑干间相

互作用 (图2)。以上两个过程是通过不同的脑干系统来进行调节的, 但它们均对动物体的

内部环境起着重要的调节作用。因此, 反刍动物正是在此基础上, 依赖于这两个过程对其

体内环境的作用来调节取食量。我们也由此可以期望, 学习能力将在反刍动物取食量的调
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节中起着重要的作用。

　　　图 2　感官与内脏间食后反馈系统的路径

F ig. 2　Path s of po stingestive feedback betw een the sense and viscera

a. 边缘系统 (丘脑、下丘脑、杏仁核、海马) ; b. 大脑; c. 颊腔ö咽 (舌

下神经、三叉神经、舌咽神经) ; d. 脑干 (孤立神经核、脑桥鳃、旁体

核) e. 肺; f. 心; g. 肝; h. 瘤胃、瓣胃、皱胃; i. 肠; j. 腹迷走神经;

k. 背迷走神经

a1L im bic system (T halam us, H ypo thalam us, Am ygdala, H ippocampus) ;

b1B rain; c1Buccal cavityöpharynx (H ypoglo ssal, T rigem inal, Glo sspharyn2

geal) ; d1B rain stem (So litary nucleus, A rea po strem a) ; e. L ungs; f. H eart;

g. L iver; h. Rum en, Om asum , A bom asum; i. In test ines; j. V entral vagus;

k. Do rsal vagus

　　尽管 P rovenza 提出的这

个假说为进一步探索反刍动物

取食量的调控机制提供了一个

崭新的理论框架, 但在这个框

架内仍有许多实际的问题亟待

解决, 如食后反馈具体发生的

机制; 食后反馈是通过何种巧

妙的机制与感官发生相互作

用, 进而调节取食量; 学习能

力又是如何影响取食量的调节

等。

　　以上取食量的调控假说都

是基于反刍家畜。尽管这些假

说的核心理论和内容可能同样

适用于野生反刍动物, 但由于

野生反刍动物所采食食物的种

类、营养特征以及采食行为和

采食环境均与反刍家畜有较大

的差异, 因此, 这些理论在多

大程度上能够解释野生反刍动

物取食量的变化本身即是一个

值得研究的课题。野生反刍动

物的采食环境远比家畜复杂, 其变化也甚于家畜。因此, 我们认为, 野生反刍动物的采食

行为对其取食量的调控将具有重要的作用, 采食行为学机制与模式的研究对揭示取食量

的调控机制以及取食量的预测也将产生深远的意义。学习能力将是这方面研究中不容忽

视的一个重要方面。

影响取食量的因素

1. 动物因素

　　 (1) 种类　本质上, 动物都具有内在的通过采食以实现其遗传特性所决定的最大的

生长和生产潜能的趋势。不同体重的反刍动物达到这一目标的能力不同。随着体型大小增

加, 单位体重的维持需要减少, 其相对于体重的取食量也将同等程度地下降。Ketelaars 等
(1992a) 强调, 反刍家畜的取食量与其维持需要成比例, 因此, 维持需要可以解释取食量

种内和种间存在的大部分差异, 剩下的变异可以用体获重 (w eigh t ga in) 的差异来解释。

但V an Soest (1982) 认为, 消化道大小是取食量的一个限制因子, 因此, 一给定的粗饲

料的取食量是动物体重的一个恒定的比例, 与体型大小无关。

　　 (2) 生理状况　取食量随动物生理状况 (如成熟、妊娠、哺乳等) 的改变而变化,

但迄今对这种变化的机制尚缺乏解释。反刍家畜的取食量有时在妊娠后期下降, 其原因归
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结于消化道和妊娠子宫间的竞争 (Fo rbes, 1986) , 但这种解释受到怀疑, 因为瘤胃体积

的变化与妊娠子宫大小的变化并不一致 (W eston, 1988)。在哺乳期, 反刍动物的取食量

剧增, 这可能归结于哺乳期能量需求的增加使动物能够忍受较高的瘤胃填充和消化物的

周转。这种解释似显得有点圆滑, 因为在取食量的增加和瘤胃填充变化的关系中, 我们很

难确定哪个为因, 哪个是果 (Ketelaars 等, 1992a)。

2. 环境因素

　　 (1) 温度　当环境温度降到反刍动物热中性区下临界温度以下, 其取食量增加, 增

加的程度依赖于温度下降的程度。在寒冷环境中, 能量代谢需求的增加以及食物通过消化

道速率的提高, 是导致取食量增加的主要原因 (Young, 1986, 1987)。但 Ketelaars 等

(1992a) 强调, 这种机制并不能解释反刍动物取食量在热中性区中的增加, 此外, 他们进

一步指出, 偏离热中性区的基础代谢的增加在解释取食量的变化可能具有不同的意义。

　　在炎热环境中, 反刍动物取食量下降, 以减少体内产热。食物通过消化道速率的下降

也使炎热环境中反刍动物的取食量受到限制 (Young, 1987)。许多研究证明了这一点

(Fo rbes, 1986)。

　　 (2) 光周期　光周期对反刍动物的取食量具有短期和长期两方面的作用 (A rno ld,

1985; Fo rbes, 1986)。昼长对取食活动有明显的影响 (A rno ld, 1985; Sibba ld, 1994) , 因

此, 取食量随长日照达到高峰, 随短日照处于低谷 (Barry 等, 1991)。Barry 等 (1991) 强

调, 马鹿进化出一个消化系统, 在这个系统中, 其一系列的消化特征在夏季发生变化以

适应取食量的增加并刺激瘤胃消化。这表明, 季节变化引起内分泌的改变, 进而导致消化

物负载 (d igesta load) 和消化能力的增加。因此, 光周期对取食量的作用可能涉及一种复

杂的生理学机制。

　　Barry 等 (1991) 基于取食量与繁殖节律的相关性推断, 鹿类的取食量可能表现出年

节律。光周期通过褪黑激素 (m ela ton in) 作用于年节律。正如褪黑激素通过激素 GnRH、

L HRH、L H 和 FSH 的分泌变化作用于繁殖系统, 可以期望昼长对取食量的调控也是通

过下丘脑、垂体和外缘激素来调节的。此外, 取食量的年节律也可能是代谢需求增加的结

果。促乳素 (p ro lact in) 可能是另外一种对光周期的调节作用起媒介作用的激素, 但其作

用并未得到最终证实。GH 对取食量的季节变化有一定作用, 近来有越来越多的研究进一

步地证实了这一点 (Su t t ie 等, 1992; F reudenberger 等, 1993; En righ t 等, 1994)。尽管

许多研究支持腿黑激素对反刍动物的取食量具有调节作用 (Barry 等, 1991; Dom ingue

等, 1992) , 但其作用可能依赖于饲料的可利用性 (H eydon 等, 1993)。

3. 植物因素

　　 (1) 适口性 (pa la tab ility) 　适口性对取食量有重要影响, 但其在取食量调控中的

作用却极少受到注意。原因可能是适口性与取食量之间的关系比较复杂, 这种关系涉及行

为学和生理学过程。在不同的研究中, 适口性对取食量的作用变化很大 (M in son 等,

1986; Bu rn s 等, 1987; Doyle, 1988) , 这可能因为很难在试验中将其它食物和动物因素

对取食量的作用完全剔除。

　　 (2) 化学成分　反刍动物对饲料的消化主要取决于微生物酶。而微生物酶与微生物

的代谢活动紧密相关。基本营养成分的缺乏可能会影响微生物的代谢活动, 进而导致取食

量下降。

　　取食量是饲料消化率的函数。消化率主要取决于瘤网胃的发酵速率和食物颗粒的通
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过速率。因此, 饲料纤维素含量与取食量紧密相关, 随着纤维素含量增加, 取食量减少,

所以, 取食量的变异在很大程度上可以通过饲料中纤维素含量的变化得以解释。在反刍动

物营养学研究中, 许多预测取食量的数学模型是基于食物中细胞壁的含量建立起来的

(M eissner 等, 1995; Jung 等, 1995)。

　　蛋白质是影响反刍动物取食量的又一重要因素。当饲料中蛋白质的含量低于一个关

键的临界水平, 蛋白质的含量对取食量将产生限制作用。主要原因是蛋白质缺乏导致瘤胃

微生物活动下降, 进而降低纤维素的消化率 (Fo rbes, 1986)。

　　 (3) 毒素　如果饲料中含有有害于反刍动物或其瘤胃内的微生物, 反刍动物的取食

量将下降。有毒物质通常指植物次生化合物, 包括生物碱、萜烯类、丹宁和生氰糖苷等。

许多研究已表明次生化合物对取食量有显著的抑制作用 (A rno ld, 1985) , 但对其作用机

制尚缺乏解释。我们认为, 次生化合物对取食量的作用不单单是一个生理学和代谢过程,

行为学过程也将是一个重要的方面, 这方面的研究在今后更待加强。

取食量的预测

　　正如我们前面所述, 影响取食量的因素很多, 而且, 这些因素间的相互作用也较为

复杂, 因此, 定量预测取食量极为困难。从数学的角度看, 取食量的预测模型可分为2类:

回归分析模型和模拟模型。前者主要通过测定几个影响取食量的重要参数及其与取食量

间的相关关系来建模。后者主要在综合分析影响取食量的一些因子间存在的基本的生物

学过程基础上来建模 (Fo rbes, 1986)。目前, 生理学和行为学途径是取食量建模研究中两

个主要方向。生理学模型的理论基础是强调取食量调控中的物理限制和代谢限制, 因此,

应注重饲料营养成分在体内的降解、消化和通过速率等方面 (F isher 等, 1987; Illiu s 等,

1991; Popp i 等, 1994)。行为学模型强调动物的取食过程, 这些模型均假定取食量的上限

并不取决于任何生理学或形态学方面的限制, 而是取决于动物的采食行为 (Parson s 等,

1994; T ho rn ley 等, 1994)。我们认为, 行为学途径对野生反刍动物取食量的预测更具有

实际意义, 但这种途径的成功实施将取决于我们对野生反刍动物采食机制过程的深入理

解和分析。目前, 野生反刍动物取食量预测的建模工作尚很少进行, 这显然与野生反刍动

物行为学研究的滞后不无关系。
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INTAKE AND ITS CONTROL IN RUM INANTS
CH EN H uapeng　M A J ianzhang

(Colleg e of W ild lif e R esou rces, N ortheast F orestry U niversity , H arbin, 150040)

Abstract

　　A n im als, environm en t, and fo rages are im po rtan t facto rs affect ing in take of rum i2
nan ts. E st im ates of in take are m ain ly based on sho rt2term changes in b iom ass of fo rages

and body w eigh t; techn iques of esophagea l o r rum ina l f istu lae; b ite coun t; feca l ou tpu t

and a m easu re of d igest ib ility; doub le a lkanes. M echan ism of in take con tro l is ex trem ely

com p lex and canno t be exp la ined any sing le facto r. It is clear tha t a m u lt ip le facto r ap2
p roach w ill p rom o te the so lu t ion of th is issue. How ever, the cen tra l nervou s system

(CN S) shou ld becom e an im po rtan t basis on w h ich w e exp lo re th is top ic. W hether from

physio log ica l, ana tom ica l o r behavio ra l app roaches, it is im po rtan t to find the connec2
t ion betw een CN S and variou s signa ls from the in terna l environm en t of an im al body.

M o re im po rtan t, it w ill be necessary to seek the sub t le m echan ism of estabo lish ing th is

connect ion and how it w o rk s in the con tro l of in take in the sho rt and long term.

　　Key words　 In take; R um inan ts; Con tro l
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