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摘要: 营养生态学是现代生态学领域研究动 物 食 物 数 量 和 质 量、营 养 适 应 以 及 营 养 对 种 群 特 征 作 用 规 律

的分支学科。目前从营养生态学研究灵长类食性需求主要分为五种假说，1 ) 能量 最 大 化 假 说; 2 ) 氮 ( 蛋

白质) 最大化假说; 3 ) 植物次级代谢产物调节假说; 4 ) 膳食纤维调节假说; 5 ) 食物营养均衡假说。本文

从研究方法和研究内容分别介绍了这些假说在 灵 长 类 中 的 研 究 进 展，并 综 述 了 我 国 的 灵 长 类 各 物 种 在 营

养生态学领域开展研究的进展。
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营养生态学是现代生态学领域研究动物食物数量和质量、营养适应以及营养对种群特

征作用规律的分支学科［1］。它是一门新兴交叉学科，是多个学科和研究领域的融合。它包

括动物生理［2］、形态学 解 剖［3］、个 体 发 生 发 育 和 进 化 发 育［4］、化 学 分 析［5］ 以 及 动 物 生 态 研

究［6］等多个领域。这个学科发展至今，其中的许多理论都曾应用到灵长类食性、生理和生

态的研究。在灵长类食性研究中，需要深层次的解释动物的采食行为及营养策略的时候，研

究者对动物营养学的假说和理论支撑的需求就更加强烈［5，7］。本文将着重介绍灵长类营养

生态学中几个重要研究假说及进展，以及目前该领域和国内在该领域研究面临的问题。
营养生态学目前主要分为五大研究假说模型，生态研究者在研究动物的食性和营养需

求时，通常会运用以下几种理论解释他们所观察到的动物取食的营养目标: 1 ) 能量最大化

( Energy maximization) ［8］; 2 ) 氮 ( 蛋 白 质) 最 大 化 ( Nitrogen ( protein ) maximization ) ［9］; 3 )

植物次级代谢产物调节( Regulation of plant secondary metabolites ( PSMs) ) ［10］; 4 ) 膳食纤维

调节( Regulation of dietary fiber) ［11］和 5 ) 食物营养均衡( Nutrient balancing) ［12］。

1 能量最大化模型

能量最大化模型是动物营养生态学研究过程最早提出的假说体系之一［13—14］。此模型
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认为动物的觅食策略是为了最大程度地摄取食物中的能量［8，13，15］，支持这种观点的学者还

认为只有具备这种在单位觅食时间内获得最多能量个体是在进化上具有最高适合度的，因

此，动物进化到现在，觅食策略应该以最大能量摄入为目标。能量最大化模型在一些研究中

得到验证，而且还进一步发展了其他行为和采食策略的新观点和理论，比如采食时的能量支

出最小化理论［14，16］。
但是，很少有用灵长类物种验证这个理论: 这可能是因为灵长类的食性太复杂造成的。

对这个模型进行验证或比较研究时，常以动物采食率作为指标，验证是否符合采食速率最大

化( Rate maximizing ) 模 型，这 种 方 法 较 为 常 见 于 食 物 类 型 简 单 特 点 的 动 物，像 食 草 动

物［14，17］。一些灵长类学家曾用能量最大化模型，以能量高的食物就是营养质量高的食物的

假设解释自己的观察结果［18—21］，也有灵长类学家试图从生理解剖，行为生态等更多方向探

索他们的研究 对 象 是 否 是“以 能 量 最 大 化 为 采 食 策 略 的 物 种”( Energy maximizers ) ［22—23］。
例如，因为蜘蛛猴类( Ateles spp． ) 对食物保存时间短且消化速率快［24］，偏好糖份和脂肪含量

高的果实类食物［25—27］，因此它们被认为是以能量最大化为采食策略的物种。然而，最近运

用新的方法对其每日食性结构和食物营养成分做更精细的分析后发现蜘蛛猴的采食策略是

优先保证食物营养成分中蛋白质日摄入量的稳定，最大能量摄入并非其主要营养目标［5］。
为什么会造成这种研究差异? 这主要是因为，目前对多数野生灵长类动物的营养学研

究不像对少数草食动物或经济动物的研究那样精细。目前还很少能够对野生灵长类进行从

摄入能、代谢能和吸收能的角度进行定量能量分析，研究者通常只是用食物的概略养分组成

乘以该成分的标准热量值简单地估计食物的能量，并认为这个能量值就是能够被动物利用

的能量。但是，事实可能并非如此，因为食物的总能量并不能代表动物就能够吸收这么多能

量［28］。因此，目前的灵长类的食物能量分析和计算方法对于能量分析而言而言还是有些粗

略。我们将在后面从营养生态学研究方法的发展做进一步阐述。

2 蛋白质( 氮) 最大化模型

由于蛋白质是动物机体构成和代谢的主要物质，因此蛋白质的主要组成氮元素是所有

有机物的限制营养元素［9］。氮或者蛋白质最大化理论认为，动物对食物的选择是以最大量

摄取蛋白质为目标，因而常优先选择那些蛋白质含量高的食物，并还以此来解释植食性的动

物有时会觅食昆虫是为了补充其食物中蛋白质不足［11，29—30］。大多数灵长类学家通常是通

过灵长类个体对食物选择和食物偏好的观察来研究蛋白质在灵长类择食中的重要性。
虽然这种假说可以解释部分野外研究实例，但是也还不完善。例如，野外研究发现大猩

猩喜欢吃那些蛋白质含量高的食物［31—33］，即便如此，由于没有做更进一步的对照分析，也不

能证明是否蛋白质含量高是导致它们对该食物的唯一原因［33］。还有，食叶灵长类并不总是

优选那些蛋白质含量高的植物性食物［34—36］。更有一些研究认为，即便是在某些灵长类中，

食物粗蛋白含量是个很重要的指标，但是，其他营养成分，如可消化纤维或者消化抑制物也

会在很大程度上影响灵长类的食物选择［11，37］。目前对食物蛋白质含量的分析，通常是在较

长几个月或一年时间跨度上的食性数据汇总，至于对蛋白质的日摄入量这样的精细分析和

研究，在野外的研究实例就很少了［38］。因此，该理论还需要更多更细的野外实证研究结果

支持。
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3 植物次级代谢产物调节模型

植物次级代谢产物 ( plant secondary metabolites-PSMs) 早 已 为 人 熟 知，通 常 认 为 植 物 的

次级代谢产物对采食者具有毒性，干扰其生理和消化过程［39—40］，因此可能影响动物对含有

PSMs 食物的选择。PSMs 也广泛存在于植食性灵长类的食物中。但是并非所有植物的次级

代谢产物都会对动物产生毒性危害，它有无毒性还取决于它的具体的化学组成、在食物中的

含量以及动物种类［40］。在这个方面经典的研究实例是，金竹驯狐猴 ( Hapalemur aureus) 的

主要食物中含有一种致命植物刺激代谢产物———氰化物。它一天所摄入的这种氰化物的量

是同等体重其他动物致死量的 12 倍，但是却并无大碍［41］。还有，多酚化合物，尤其是高浓

度或者水解丹宁是最为熟知的植物次级代谢产物［42—43］，人们早就知道，这种丹宁物质可以

和食物中的蛋白形成不可降解的化合物，或者体内的消化酶结合，从而影响动物对食物蛋白

的消化率［44］。正是发现 PSMs 的这种特性后，一些灵长类学家开始通过对食物 PSMs 的含

量进行分析，其中一些研究结果发现，PSMs 含量高低于食物的选择性高低成负相关，因此认

为，PSMs 会阻碍灵长类对某种食物的选择( Colobus guereza［45］; Alouatta palliate［46］) ，或者食

物的偏好( Cercopithecus aethiops［47］) 。
但是，更多的研究却发现食物中高浓度的丹宁含量或者其他 PSMs 对食物利用、偏好的

影响不明显，甚至还出现相反情况: PSMs 含量越高，反而利用率越高［11，36，48—52］。最近的研

究发现，PSMs 尽管可以造成某些营养成分的吸收困难，但是食物还有大量的营养成分可以

改善和降低这种负面影响，所以它对动物消化生理的影响程度与食物中营养成分组成有着

复杂的关系，不能仅分析食物中的一种营养成分与 PSMs 的关系［53］。而且，还有研究证明一

些 PSMs，如某些高浓度丹宁类物质，还有抑制动物体内寄生虫的功效［54］，这也会降低它对

食物养分吸收的负面影响［39］。因此，要精确评估这类次级代谢物质对食物和动物食性的影

响时，需要更加精细地对其具体的种类组成成分进行分析，而且需要分析各种营养成分的交

互影响。同时，有关丹宁成分的测量，因为不同研究对丹宁类物质的使用标准比对物质有很

大不同，人为造成物种间比较研究的困难，甚至不同类群之间无法比较［55］。

4 膳食纤维调节模型

早在 1979 年，Milton 就提出，在对植食性动物的食性偏好研究中，应该考虑植物细胞的

细胞壁成分的相对含量［11］。细胞壁由纤维素、半纤维素和木质素构成，也被称为可食用纤

维或膳食纤维［39］。由于大多数动物自身不合成可以消化纤维素的消化酶，所以它们只能依

靠消化道微生物群落消化和降解这些物质，再转化成自体可以利用的短链脂肪酸和微生物

蛋白［39，56］。在灵长类解剖生理上也发现，有些种类甚至形成专门的消化道膨大部位用来进

行微生 物 发 酵。这 种 生 理 构 造 常 见 于 叶 猴 类 ( colobine monkeys ) ［57］ 和 吼 猴 ( howler
monkeys) ［24，58］。而且对吼猴( Alouatta palliate) 的研究发现，这种发酵作用可以提供其 31%
的能量需求［59］。但有人对此结果表示质疑，认为灵长类个体相对较小，细胞壁发酵能否作

为主要能量来源尚没有定论［39］。
有人认为，食叶灵长类动物尽量选择那些蛋白质含量高，而纤维素含量较低的树叶来弥
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补食物消化率低而提供营养少的不足［48］，因此这类食物质量高低取决于食物中蛋白质与纤

维素比例的高低。这个规律解释了一些物种的食性，例如，吼猴( Alouatta palliata) ［11，43］，栗

红叶猴( Presbytis rubicunda) ［48］，黑疣猴( Colobus satanas) ［37］，长鼻猴( Nasalis larvatus) ［60］，

大猩猩( Gorilla g． gorilla) ［32］及几种狐猴 ［61］。
虽然以上研究证明这些物种对树叶的选择与其蛋白质含量成正比 ( 蛋白质与纤维比值

越高，被 选 择 的 概 率 就 越 高 ) 。但 是 也 有 很 多 例 外。如 红 绿 疣 猴 ( Procolobus badius
rufomitratus) 有 时 更 喜 食 蛋 白 质 含 量 低 而 纤 维 素 含 量 高 的 食 物［50］。黑 疣 猴 ( Colobus
satanas) ［37］ 不采食的一些树 叶 反 具 有 较 高 的 高 蛋 白 含 量。而 且，在 一 个 物 种 的 不 同 种 群

中，这个蛋白质与纤维素的比值也只能解释其中一部分种群的食性选择而无法解释另外一

部分种群的食性［51］。
出现这种食性选择的差异，通常被认为是进化选择压力造成的采食策略不同［50—51，61］。

有研究者指出应用食物中蛋白质和纤维素比率判断灵长类择食标准时需要很谨慎才行，因

为肠道发酵和短链脂肪酸含量存在个体差异，而且差异还很大［39］。灵长类物种相对体型较

小，对植物性食物的发酵效能目前也还很不清楚。另外，如果对这些膳食纤维进行 精 细 分

析，会发现它们还可以分成许多种类，且不同种类纤维在营养上的功能是不同的。因此，这

种分析技术上的不同也有可能是造成以上矛盾的因素，这一点，我们将在后面进一步阐述。

5 营养均衡模型

动物的食物营养均衡的概念早在几十年前就已经提出来了［58，62—63］。最早营养平衡理

论认为一定比例的可消化的树叶类和高能量的果实类联合构成“高质量”食物［58］。后来的

研究对营养成分进行了精细分析，对食物中各个成分作了更为详细的区分，进而也检验和完

善了营养均衡的假说。有研究认为，保持食物营养均衡或许是动物不同采食策略的唯一目

的。例如，Davies 等很早就发现有两种叶猴对树叶类食物选择蛋白质与纤维素比值高的食

物［48］，但是，在遇到种子类食物时，并不按照这个比例关系，而是采食那些脂类含量高且易

消化的种子，后来 Whiten 等也发现这个现象［63］。这个根据不同养份标准采食两类食物的

现象暗示了这种动物是为了保证摄入营养物质的某种平衡，但是，当时并没有理论工具很好

地解释这种现象。
直到最近，新的假说模型的出现和应用，才使得营养均衡理论得到长足发展。这个新的

理论模型就是几何结构模型 ( Geometric Framework-GF ) 。概要的讲，GF 模型是建立在动物

是有营养需求平衡的假设基础上的，即动物对食物中各种营养成分达到某种比例的平衡时，

动物即可满足其生存和繁衍的需要［12，64—65］。所谓几何结构，是指在二维坐标系上两种营养

成分的组合的比例值构成了二维坐标平面，三种成分则构成了三维坐标空间，依此类推，多

种营养成分组合构成了多维坐标系。任何动物的营养需求平衡都会在这个坐标上找到一个

点。动物的取食策略就是为了最终达到这个点，当食物养分比例不在这个点上时，或者取食

环境改变时，动物应调整自己的取食策略，直至达到这个平衡。由于它可以纳入任何养份进

行分析，因此这种模型不需要预先假定是哪种营养成分主导着动物的采食策略，因此，这种

模型从全部的食物营养成分角度，理论上也就可以从根本上分析了动物的采食策略的变化

动因。它其实也囊括了对以上 4 种模型的分析。
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在灵长类营养生态 学 研 究 中，运 用 这 个 模 型 已 经 对 猕 猴［66］、亚 洲 的 叶 猴 类［48］ 和 蜘 蛛

猴［5］等多种灵长类物种的食性策略进行了分析和解释。例如，Felton 等用这种模型对蜘蛛

猴食物营养成分分析发现，实际上蜘蛛猴并不特别选择能量高的食物，对食物种类的选择也

不受丹宁这样的植物次级代谢产物的影响，而是不论年龄成幼，它们总是保持每日食物中蛋

白质含量稳定，在这种前提下，容忍对碳水化合物和脂肪的摄入比例的较大浮动［5］。
5. 1 野生灵长类营养生态学中的研究瓶颈

前文指出，在几十年前就出现几种营养生态学理论假说，积累的研究物种越多，出现假

说间自相矛盾的情况越多。这种矛盾的来源出自两个方面: 第一，理论假说体系本 身 不 完

善; 第二，验证假说的方法不完善。目前各种理论仍在发展和完善中，也都各有野外实例的

支持。现在主要研究瓶颈局限在研究方法的不完善上，前文也提到，在很多物种的研究中研

究方法不一致的问题，而且，这个也可能是限制灵长类营养生态学发展的主要因素。例如，

在分析养分和能量摄入时，虽然很早就有学者意识到行为定量分析的重要性［30］，时至今日，

仍有许多野外研究也仅仅概略计算食物的总能，还无法对各个食物进行定量能量转运分析。
在验证其他几个理论时，都遇到对食物养分分析不够精细造成的研究间的误差乃至结论相

反的情况。究其根源，如果想要精确验证自己的理论，对食物及其养分进行定量分析是所有

研究都要首先面对和解决的问题。
5. 2 野生灵长类物种营养成分的定量分析

对食物养分的定量分析的第一步就是要精确知道研究目标的采食量。在笼养条件下这

种目的通过定量饲喂和回收残余就可以知道，但是在野生条件下，这种采食量需要依靠行为

定量采样技术［5，67］。行为定量记录和分析技术目前已经很成熟，在行为记录方法上，我们推

荐采用 焦 点 动 物 取 样 法 ( focal sampling ) 对 不 同 个 体 进 行 全 天 取 样，用 连 续 记 录 法

( continuous recording) 记录它们的采食行为，记录它们的采食物种，采食部位，对不同物种和

部位的采食时间［5，67］，同时，还要记录对不同部位的采食频率，通过对频率和时间的乘积来

计算目标动物的采食量。这种野外观察技术虽然要求比目前常用的扫描取样法和点式记录

法的要求高，但是也能提供高质量的数据。
对食物营养成分定量分析的第二步就是化学组成分析。由于目前对饲料和食品的分析

技术已经非常成熟和先进。不仅可对食物概略养分快速分析，对微量和痕量的化学物质均

可灵敏检测［68］，有关具体的检测和分析方法，此处不再赘述。但是，需要强调的是，并不是

对所有物种的所有食物都需要进行较为昂贵和种类繁多的高精度化学分析，需要依研究者

所需解决生态学问题确定所需检测项目，毕竟，某种程度来讲，营养生态学是利用营养学的

方法解决生态学的问题。
5. 3 国内灵长类的食性和营养生态学研究现状和展望

以往的许多灵长类的研究都涉及了营养生态学的研究领域，只不过许多研究者并没有

自觉地将之划入营养 生 态 学 范 畴 而 已。中 国 有 20 种 灵 长 类 物 种，隶 属 灵 长 目 3 个 科［69］。
国内不少学者也对分布于中国的野生灵长类物种做过食性定量研究，主要集中在猴科的 9
个物种和长臂猿科的 2 个物种上，发现我国分布的灵长类食性种类复杂，既有植食性为主

的，也有杂食性的种类。由于自然条件所限，还有一半物种的食性和营养生态学研究尚属空

白，然而近期灵长类营养生态学逐渐受到国内学者的关注，并做了有益和重要的探索。
营养生态学研究的第一步是对动物食性组成的定性和定量研究，继而才有可能开展对
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食物营养成分的分析。我国的相关研究也是遵循了这个规律，先从各种灵长类的食性开始

研究。目前，在我国对 11 种灵长类物种的食性研究中，除了熊猴［70］的食性定性描述外，其

他 10 个物种都开展了食性定性和定量研究( 白眉长臂猿( Hoolock leuconedys) ［71］; 黑长臂猿

( Nomascus concolor ) ［72—73］; 海 南 长 臂 猿 ( Nomascus hainanus ) ［74］; 猕 猴 ( Macaca mulatta
) ［75—81］; 藏酋 猴 ( Macaca thibetana ) ［82］; 滇 金 丝 猴 ( Rhinopithecus bieti ) ［7，83—84］; 黔 金 丝 猴

( Rhinopithecus brelichi) ［85］; 川 金 丝 猴 ( Rhinopithecus roxellana ) ［86—89］; 黑 叶 猴 ( Trachypithecus
francoisi) ［90］; 白头叶猴( Trachypithecus poliocephalus) ［91］，其中 3 个物种开展了进一步的食物

营养成分分 析 ( 猕 猴 ( Macaca mulatta ) ［92］; 黔 金 丝 猴 ( Rhinopithecus brelichi ) ［85］; 白 头 叶 猴

( Trachypithecus poliocephalus) ［93］) ，还有几项研究涉及到验证营养生态学 5 个理论中的 2 个

理论( 能量最大化模型［7，86］和蛋白质最大化理论［93—94］。可见，中国灵长类研究已经进入的

食性研究量化阶段，并开始向营养生态学理论研究深入。
从营养生态学研究规律看，可从以下几个方向继续加强科研力量的投入。首先，在食性

量化研究上，目前需要进行更为精细的食性质量定量研究。目前，主要对食性的定量研究也

多是在种类和时间尺度上的定量分析( 各种食物采食频次的比例) ，在质量尺度上的定量分

析还很少［71］，这样就限制了对下游营养成分定量对比分析和理论研究。其次，在营养生态

学研究的研究方法上需要运用营养学的研究手段，对更多食物进行定量营养成分分析。已

经有研 究 分 别 在 3 个 物 种 的 食 性 研 究 中 开 展 了 营 养 成 分 分 析，包 括 猕 猴［92，95—96］、滇 金 丝

猴［85］和白头叶猴［93—94］，其中研究最多的仍是较为普遍饲养的猕猴，然而，除了这些物种，我

国对于其他灵长类物种的食性的营养成分分析也都有广阔的研究空间。再次，可以探讨更

多运用有关营养生态学的方法和理论，以解决我国野生灵长类的采食策略这样的生态学问

题。建议以后在有野外和实验室条件的地区开展相关的研究，在我国这样一个拥有较高灵

长类物种多样性的国家推动灵长类营养生态学的发展。
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Processes in the Study of Primate Nutritional Ecology

GUO Song-tao1，JI Wei-hong2，3，CHANG Hong-li1，DAVID Raubenheimer3，LI Bao-guo1，2
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Abstract: Nutritional ecology is a field that studies the quantity and quality of food taken in by
animals and involves adaptative and functional mechanisms used by those animal populations．
There are five main considerations in this field: 1 ) energy maximization; 2 ) nitrogen ( protein )

maximization; 3 ) regulation of plant secondary metabolites or PSMs; 4 ) regulation of dietary
fiber; and 5 ) nutrient balancing． This paper introduces these five considerations in a review of
studies by Chinese primatologists．
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