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Ξ 用稳定性同位素技术确定高寒草甸
生态系统中动物营养级模型

赵　亮 , 易现峰 , 周华坤 , 张晓爱
(中国科学院西北高原生物研究所 , 青海 西宁　810001)

　　摘要 : 根据稳定性同位素技术原理建立了高寒草甸生态系统中动物的营养级模型 (3)、(7) 和 (9) 式。3
个模型分别描述了每种食物资源对动物的贡献大小 ( PCV)、食物资源 ( A i) 占取食动物 ( P) 的整个食物的比
例 ( PA

i
P)、动物在高寒草甸生态系统中的营养级 ( TL c) :

PCVA
i

=
cos (ΔαPA

i
)

ΖPA
i

(3)

PA
i
P =

PCVA
i

∑
i =1

PCVA
i

×% (7)

TLc = 1 + (αc - αTL 1) /Δαcd (9)

式中 ,ΔαPA
i
为捕食者 P与食物 A i 的取食角 , ΖPA

i
为捕食向量与食物向量之间的欧氏距离 , αc 是消费者的向量

角 , αTL 1是第一营级的向量角 , 利用系数Δαcd是消费者与食物向量角之差 (为一常数)。同时 , 给出了判断高寒
草甸两个物种之间捕食或营养关系模型 (ΖS

1
S

2
) : 当 cos (Δα) / PCVmin ≤ΖS

1
S

2
≤cos (Δα) / PCVmax时存在捕食

关系 , 并为上下级营养关系 ; 当ΖS
1

S
2

< cos (Δα) / PCVmin或ΖS
1

S
2

> cos (Δα) / PCVmax时 , 不存在捕食关系 ,

前式为同一营养级 , 后式为相隔一个至几个营养级。模型 (9) 式得到的结果与张晓爱等 (1999) 报道一致。
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　　Abstract : Based on the theory of the stable isotope technique , this paper determined the relative contributions of
different food sources to animal diet ( PCV , Eqs13) , dietary contributions ratio ( PA

i
P , Eqs17) and the trophic level of

small rodent ( TLc , Eqs19) in alpine meadow ecosystem :
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Where : ΔαPA
i
represents the angle between predator vector ( P) and food vector (A i) ; ΖPA

i
represents the Euclidean dis2

tances between predator and food ; αc is the consumer vector angle ; αTL 1 is the first trophic level vector angle ; Δαcd is a
constant as the isotopic enrichment factor . Simultaneously , the model of preying and trophic relationship between two
species was estimated in alpine meadow ecosystem : while cos (Δα) / PCVmin ≤ΖS

1
S

2
≤cos (Δα) / PCVmax , preying

relationship presents in two species and one species eat the other ; while ΖS
1

S
2

< cos (Δα) / PCVmin and ΖS
1

S
2

> cos

(Δα) / PCVmax , preying relationship absents , the former Eqs. shows two species in the same trophic level and the latter
in more than one trophic level . In addition , the result , which the trophic level of animal is estimated by using Eqs19 in
alpine meadow ecosystem , consistents with Zhang et al (1999) .

　　Key words : Alpine meadow ecosystem ; Animal ; Trophic level ; Stable2isotope ; Model

　　营养关系是生态系统群落内各生物成员之间最

重要的联系 , 是群落赖以生存的基础 , 也是了解生

态系统中能量流动的核心。营养关系指生物有机体

以什么作为食物 , 以什么方式获取营养来维持自己

的生长和繁衍。因此 , 生物有机体吃什么、吃多

少 , 或每种食物在动物食谱中的份额是生态学研究

的重要内容。高寒草甸生态系统虽然已研究 20 多

年 , 但对动物在该生态系统中的营养关系及营养级

缺乏定量分析模型。这样就难以评价动物在高寒草

甸生态系统中的作用和地位。例如 : 高原鼠兔

( Ochotona curzoniae) 在维持高寒草甸生态系统的

结构和功能中起什么作用 ? 要回答这个问题就必须

知道高原鼠兔对高寒草甸生态系统的贡献和营养

级。本文旨在运用稳定性同位素技术建立高寒草甸

生态系统中食物贡献和动物营养级模型。

稳定性同位素技术已广泛运用在确定动物的不

同食物资源对动物的相对贡献大小 ( Hobson ,

1999 ; Yi et al , 2004a , b) , 并且提出几种不同的

计算模型 (Ben2David & Schell , 2001 ; Ben2David et

al , 1997a , b ; Kline et al , 1993 ; Szpanski et al ,

1999 ; Whitledge & Rabeni , 1997 ; Phillips , 2001) 。

Ben2David & Schell (2001) 给出了测定动物食谱中

每种食物所占比例的欧氏距离模型 (1) 式 :

PA
1

=
Ζ- 1

PA
i

∑
i = 1

Ζ- 1
PA

i

(1)

式中 , PA
i
为食物 A i 在捕食者食谱中所占的相对贡

献比例 ; 为捕食者 P 的同位素与食物 A i 的同位素

之间的欧氏距离 (Ben2David et al , 1997a) 。该模型

基于稳定性同位素的分析 , 认为食物与动物之间的

欧氏距离越小 , 此食物对动物的贡献越大。Phillips

(2001) 给出了测定动物食谱中每个食物所占比例

的线性混合模型 (2) 式。该模型为 3 个标准的数

学方程 :

fA =
(δKC -δKB ) (δJ D -δJB ) -
(δKC -δKB ) (δJ C -δJ B ) -

→

　←
(δJ C -δJB ) (δKD -δKB )
(δJ C -δJB ) (δKA -δKB )

(2)

f B =
(δJ D -δJB ) - (δJA -δJ C)

(δJB -δJ C) fA

f C = 1 - fA - f B

然而在应用过程中 , 上述两种模型都存在一定的局

限性 (Ben2David & Schell , 2001 ; Phillips , 2001) 。

用欧氏距离模型来测定食物对其取食者的贡献大小

时 , 如果某两个食物的欧氏距离相等 , 则根据 (1)

式可知 , 两个食物的贡献大小相等 , 这样就无法知

道两个食物对取食者的相对重要性或区别。用线性

混合模型来测定食物对其取食者的贡献大小时 , 如

果测定某个取食者的 n ( ≥4) 个食物各自所占的

比例时 , 只有在知道 n - 1种同位素值时才能应用 ;

而在自然界中 , 一个取食者的食谱仅由≤3种食物

组成的情况很少 , 如艾虎 ( Mustela eversmanni ) 和

高原鼠兔的食谱都超过 3种食物。总而言之 , 两种

模型的运用前提是必须知道物种之间存在捕食关

系。而本文建立的下述模型不存在这些限制。

1　食物对取食者贡献大小模型

111　贡献值

在由碳同位素值δ13C (或氮同位素值δ15N) 确

定的向量平面中 , 捕食者 P 和食物 A i 分别与捕食

向量 O P和食物向量 OA i 对应 , 捕食向量和食物向

量与δ13C轴的夹角分别称为捕食向量角和食物向

量角 , 两向量角之差Δα称为取食角 (图 1) 。Δα

值越小 , 捕食向量与食物向量越靠近 , 捕食者 P

捕食食物A i 的概率越大。根据此原理定义食物 A i

对捕食者 P的贡献值 ( PCVA
i
) :

PCVA
i

=
cos (ΔαPA

i
)

ΖPA
i

(3)
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图 1　捕食向量和食物向量
Fig11　Prey and food vectors

式中 ,ΔαPA
i
为捕食者 P 与食物 A i 的取食角 ; ΖPA

i

为捕食向量与食物向量之间的欧氏距离。

由 (3) 式可知 , 食物的贡献值 PCV 依赖于取

食角Δα和欧氏距离 Z。当Δα一定时 , PCV 随 Z

的增大而减小 ; 当 Z 一定时 , PCV 随Δα增大而

减小 (图 2) 。

图 2　食物贡献值 ( PCV) 的变化
Fig12　Varieties of contribute value of food ( PCV)

　　对于捕食者 P和食物A i 来说 , cos (ΔαPA
i
) 和

ΖPA
i
分别由 (4) 和 (5) 式确定 :

cos (ΔαPA
i
) =

(δ13 CPδ13 CA
i

+δ15 N Pδ15 NA
i
)

δ13 C2
P +δ15 N 2

P· δ13 C2
A

i
+δ15 N 2

A
i

(4)

式中 ,δ13 CP和δ15 N P 分别表示捕食者的碳和氮同

位素值 ;δ13 CA
i
和δ15 NA

i
分别表示食物 A i 的碳和氮

同位素值。

ΖPA
i

= (δ13 CP -δ13 CA
i
) 2 + (δ15 N P -δ15 NA

i
) 2

(5)

把 (4) 和 (5) 代入 (3) 得食物 A i 对捕食者 P的

贡献值 PCVA
i
方程 :

PCVA
i

=
δ13 CPδ13 CA

i
+δ15 N Pδ15 NA

i

δ13 C2
P +δ15 N 2

P· δ13 C2
A

i
+δ15 N 2

A
i

·

1

δ13 CP -δ13 CA
i

2
+ δ

15 N P -δ15 NA
i

2

(6)

112　贡献率

食物 A i 的贡献率 ( PA
i
P) 是食物 A i 在捕食者

P中食物中所占的比例。根据稳定性碳和氮同位素

的比值在动物的肌肉组织和食物间的富集效应模

式 , 食物 A i的贡献率 ( PA
i
P) 由 (7) 式得到 :

PA
i
P =

PCVA
i

∑
i = 1

PCVA
i

×% (7)

根据模型 (1) 式和 (7) 式 , 我们分别计算了艾虎

食谱中几种雀形目鸟类的比例 (表 1) 。该比例依

次是 : 角百灵 ( Eremophila alpestris ) > 小云雀

( Alauda gulgula) >长嘴百灵 ( Melanocorypha max2
ima) >黄嘴朱顶雀 ( Acanthis f lavirostris ) , 这一结

果的大小恰好与这几种雀形目鸟在海北高寒草甸地

区的种群密度顺序 (Zhang et al , 2000) 一致 ; 说

明本文模型能够较客观地预测小型啮齿动物每种食

物在食谱中的比例。而且由表 1 的数值可知 , 本

文模型与欧氏距离模型 (Ben2David & Schell ,2001)

的计算结果基本相同 ; 表明新建模型较为可靠。

2　两物种间的营养级关系

对于自然界的两个物种 S1 和 S2 , 可根据 (3)

式求得食物对捕食者的贡献值 ; 但两物种间存在两

种关系 : ①捕食关系 , ②非捕食关系 ; 而营养级上

也存在两种关系 : ①上下级关系 , ②同级关系或隔

一个至几个营养级。这样我们对 (3) 式提出了疑

问 : 如果 S1与 S2之间不存在捕食关系 , 二者相互

贡献值应为 0 , 但根据 (3) 式得到的贡献值大于

0 , 两个结果相互矛盾。另外 , 当 S1和 S2属于同一

营养级时 , 二者碳和氮的稳定同位素值相当接近 ,

即 Z 值非常小 , 而由 (3) 式得到的值非常大 , 但

是二者不存在捕食关系。于是我们推断 : 若 S1 与

S2之间存在捕食关系 , 二者之间 PCV 值不能太大 ,

也不能太小 , 即存在一个上界 PCV max和下界

PCV min。
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假定两物种 S1和 S2间存在捕食关系 , 那么由

上面分析可知 , 二者的 ZS
1

S
2
值存在上界和下界 ,

即分别为 cos (Δα) / PCV min和 cos (Δα) / PCV max。

根据上下界值我们得到 S1 和 S2 的营养级关系 (表

2 ,图 3) 。

由图 3我们更清楚地看到 , 假定 S1是捕食者 ,

如果 S2落入 C区 , 那么二者存在捕食关系或上下

级营养关系 ; 如果 S2 落入 B 区 , 那么二者是同一

营养级 ; 如果 S2落入 A 区 , 那么二者相隔一个或

几个营养级。根据表 2 , 可确定两个未知关系物种

的营养关系。

3　食物网营养级确定模型

食物网是通过捕食关系建立起来的网络 ,物质

表 1　几种雀形目鸟类在艾虎食谱中的比例
Table 1　Dietary proportions of several species passerine birds in the diet of steppe polecat

种类
Species

δ13C δ15N
模型 (1) 式
Model Eq. 1

模型 (7) 式
Model Eq. 7

长嘴百灵 Melanocorypha maxima - 24138±0132 6103±0113 18187 18184

角百灵 Eremophila alpestris - 24117±0129 7135±0137 44148 44157

小云雀 Alauda gulgua - 23176±0132 6100±0156 19102 19100

黄嘴朱顶雀 Acanthis citreoda - 2416±0162 5192±0183 17163 17160

表 2　两物种 S1和 S2之间的营养级关系

Table 2　Trophic relationships bet ween species S1 and S2

捕食关系 Prey relationship 营养级关系 Trophic relationship

ΖS
1

S
2

< cos (Δα) / PCV min 不存在Absent 同一营养级 Same trophic level

cos (Δα) / PCV min≤ΖS
1

S
2
≤cos (Δα) / PCV max 存在 Present 上下级Up2down trophic level

ΖS
1

S
2

> cos (Δα) / PCV max 不存在Absent 相隔一个、几个营养级More than one trophic level

图 3　物种间的营养关系划分示意图
Fig13　Sketch map of compartmentalizing trophic

relationships between species

和能量是通过这个网络流动的 , 在流动过程中由于

消费者取食食物的比例不同 , 消费者组织中的δ13C

和δ15N值也不同 (Hobson & Wassenaar , 1993) 。由

于同位素之间质量上的微小差异 , 从而引起它们在

生命过程中的化学性质 (如在气相中的传导率、键

能强度等) 的细小差别 , 因此物质反应前后同位素

组成上就会发生微小的变化。在自然条件下 , 某一

同位素进入植物后沿着“植物—植食性动物—肉食

性动物”的食物链传递时 , 将发生规律性变化 : 即

代谢过程使得较轻的同位素丧失而较重的同位素得

以保留 , 如捕食者体内稳定性同位素比猎物的要高

(图 4) 。在δ13C和δ15N确定的向量平面上 , 能更清

楚地反映这种变化规律 , 随着营养级的升高 , 向量

角增大 (图 4) 。因此 , 我们用向量角来刻画这一变

化规律。设αc 是消费者的向量角 , αd 是食物的向

量角 ,Δαcd是消费者与食物向量角之间的差。根据

上面的变化规律 , 消费者与取食食物将存在 (8)

式的关系 :

αc =αd +Δαcd (8)

由于同一机体可能隶属于几个营养级 , 故为营养级

的划分带来很大困难。由上面的分析可知 , 消费者

C取食食物 D后 , 二者的向量角之间存在一个差值

(Δαcd) , 我们定义该差值为利用系数。大量研究表

明 ( Hobson & Welch , 1992 ; Hobson et al , 1997 ;

Rau et al , 1992) , 消费者的δ13C和δ15N 比食物的

分别高 1‰～115‰和 3‰～4‰, 因此 , 利用系数

Δαcd是一个常数。从而我们得到某一消费者的营养
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级 ( TL c) (9) 式 :

TL c = 1 + (αc - αTL 1) /Δαcd (9)

其中 , αc是消费者的向量角 ; αTL 1是第一营养级的

向量角。

我们由模型 (9) 式计算出艾虎和高原鼠兔的

营养级 (表 3) , 该结果与 Zhang et al (1999) 分析

的结果基本一致。

4　讨　论

本文模型与欧氏距离模型预测结果一致 , 但是

二者在模型的设计上有明显区别。后者只考虑了动

物与其食物之间的欧氏距离 ; 而本文模型除了该距

离外 , 还考虑到食物对动物的贡献值随二者之间欧

氏距离和夹角的变化显著变化的因素 , 故增加了二

者的夹角 (图 2) 。因此 , 本文模型更加客观地反映

了食物与动物之间的关系 , 并通过实例予以证实

(表 1) 。另外 , 本文模型的贡献还在于 , 当只知道

给定物种的稳定性同位素值的前提下 , 即可确定二

者的捕食关系和营养级 , 简化了欧式距离模型的条

件 , 增加了模型应用的广泛性。

图 4　海洋生态系统 (a) 和高寒草甸生态系统 (b) 的稳定性同位素碳 (δ13C) 和氮 (δ15N)

Fig14　Stable carbon (δ13C) and nitrogen (δ15N) isotope concentrations in the marine ecosystems (a) and the alpine meadow

ecosystems (b)

表 3　高寒草甸生态系统 7种动物的营养级
Table 3　The trophic levels of seven animals in alpine meadow ecosystem

种类 Species δ13C δ15N
营养级

Tropic level1

营养级

Tropic level 2

艾虎 Mustela eversmanni - 23189±0119 8129±0141 3170 4

大　 Buteo hemilasius - 22190±0110 7153±0140 3160 4

角百灵 Eremophila alpestris - 24117±0129 7135±0137 3143 3

小云雀 Alauda gulgula - 23176±0132 6100±0156 3110 3

长嘴百灵 Melanocorypha maxima - 24138±0132 6103±0113 3106 3

黄嘴朱顶雀 Acanthis flavirostris - 24188±0199 5129±0183 3101 2

高原鼠兔 Ochotona curzoniae - 24151±0126 2124±0169 2100 2

　　　　　1营养级基于 (9) 式 , 利用系数Δαcd = 5193°(Trophic level is based on Eqs19 using a trophic enrichment values of 5193°)。

　　　　　2引自张晓爱等 (1999) [ From Zhang et al (1999) ]。
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　　高寒草甸生态系统中生物成员之间的最重要联

系是营养关系 , 营养关系是由生物体之间的捕食关

系建立起来的 , 要了解生态系统内各种取食与被取

食的关系 , 并非易事 , 并且想知道食物对取食者贡

献的大小也是非常困难的。目前研究营养关系主要

采用的方法有 : ①直接观察法 ; ②人为供饵法 ; ③

田间采集法 ; ④肠胃解剖法 ; ⑤捕食痕迹观察法 ;

⑥血清学方法 ; ⑦放射性同位素或非放性同位素稀

有元素示踪分析法。这些方法在应用过程中 , 都有

一定的局限性 , 如 , ①法需要观察者有极大的耐心

和毅力 ; ②法带有某种强迫取食的性质 , 因此观察

取食后动物能否正常生长发育以及产生后代需要给

予考虑 ; ⑥法和⑦法更受多种因素和条件限制 , 并

由于有些放射性同位素是否允许在野外使用还是一

个问题 , 因此⑦法的应用还受到法律的制约。本文

给出了判断两物种间营养关系、食物对取食者的相

对贡献大小 , 以及取食者食谱中每种食物占整个取

食食物的比例 3 个模型。这些模型在使用上简单 ,

容易普及 ; 而且最重要的一点是需求样本数少 (因

为只要知道取食者和食物的稳定性同位素碳和氮

值 , 就可以由模型得到食物对取食者的贡献大小) ;

因此本文模型为食物网能量或物质流向的确定、高

寒草甸生态系统营养结构的建立 , 提供了一种简捷

可行的手段。

生态系统是由许多元素和亚系统组成的一个高

度复杂的系统 , 它的一个显著特征是各成分之高度

相关性 , 正如一些生态学家指出的那样“在生态系

统中 , 每一件事都与其他任何一件事相关”, 并且

在不同水平的组织等级上表现出“突现特征”。解

决这些关系和突现特征 , 必须要认清组成生态系统

的元素和亚系统之间是如何联系和相互作用的 ? 哪

种关系能使它们以一种稳定的结构长时间存在 ? 干

扰如何影响生态系统网络的结构和动态过程 ? 要回

答这些问题只有在不同营养级的基础上进行研究 ,

因此如何划分营养级是首先要解决的问题。Linde2
man应用 Hutchinson的营养级之间能量转换的渐进

效率概念作为生态系统间比较功能的指数 , 研究食

物网营养级关系 (Zhang , 1995) 。Patten和 Higashit

等通过两种方法对 Lindenman2Hutchinson 的营养动

态范例手段表示的营养关系进行了描述 ( Zhang ,

1995) : 一 , 用一般的网络渐进效率概念描述一个

自然生态系统内种间的营养关系 (能量 - 利用关

系) ; 二 , 导出任一种沿营养级轴组织食物网的变

换形式。这两种手段只在理论上给出了营养级的动

态变化和食物链长度 , 而要用于实践是非常困难

的。在自然条件下 , 某一同位素进入植物然后沿着

“植物—植食性动物—肉食性动物”的食物链传递

时 , 生命体的营养级越高稳定性同位素碳和氮的相

对比例值越大 , 因为生命体的代谢过程使得较轻同

位素丧失而较重同位素得以保留。本文根据稳定性

同位素技术这一原理给出划分食物网营养级模型

(9) 式。根据 (9) 式我们就可以知道动物在它所

在的食物网中处于第几营养级 , 例如 , 艾虎和高原

鼠兔在海北高原草甸生态系统中分别处于 317 和 2

营养级。

Hobson & Welch (1992) 根据稳定性同位素氮

随着营养级的增加而变大的规律 , 给出预测食物网

营养级模型 , 该模型是建立在稳定性同位素氮这一

元素之上的。而本文给出的模型 (9) 式 , 是建立

在碳氮两种稳定性同位素之上的。因为我们在对高

寒草甸生态系统的研究中发现 , 稳定性同位素碳同

氮一样 , 也会随着营养级的升高而增大 (图 4) 。
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大型图文专著《中国云南野生鸟类》问世

　　由中国科学院昆明动物研究所季维智、杨晓君等主

编 , 马晓锋等主摄影 , 中国林业出版社出版的大型图文专

著《中国云南野生鸟类》已于 2004年 10月见书。中国科

学院副院长陈竺院士在百忙中为本书作了序。

云南已记录野生鸟类 848 种 , 接近世界鸟类种数的

9 % , 中国的 6515 % , 其中雉类和画眉亚科种类尤为丰富 ,

有“雉类王国”和“画眉王国”之美誉。在中国 1 294 种

已知鸟类中 , 有 110种仅记录于云南。云南地形复杂、垂

直高差巨大 , 气候和植被类型多样 , 使云南鸟类拥有了众

多的北方物种 , 尤其是西北部的横断山区不仅是很多物种

的分化演替中心 , 而且也是北方鸟类向南扩展、南方鸟类

向北延伸的通道 , 这种相互渗透的南北区系成分 , 造就了

复杂的鸟类区系和繁多的物种组成特点。

《中国云南野生鸟类》的概述部分介绍了云南野生鸟

类赖以生存的自然环境、云南鸟类的特点等 , 阐述了云南

鸟类与自然地理、生境、海拔高度等的关系 , 对云南鸟类

的区划、形成原因等进行了探讨 ; 还介绍了云南少数民族

的鸟文化以及 10多个重要的鸟类分布区等。随后按游禽、

涉禽、陆禽、猛禽、攀禽和鸣禽六个生态类型 , 分别介绍

了 419种具有代表性的鸟类及其栖息地和生活习性。书中

还插入了许多鸟类小知识和趣闻 , 增加了知识性和趣味

性。全书共精选照片 700余幅 , 除每个物种都配有精美的

图片外 , 还有大量云南鸟类典型生境和景观的照片及介

绍。

云南独特的地理地貌、众多的生境类型、丰富的鸟类

物种多样性和民族文化多样性 , 给鸟类科学研究、鸟文化

和人们的生产生活提供了良好的条件。然而 , 由于云南鸟

类大多种群数量低 , 多数种类生存于范围窄、面积小、较

为脆弱的生境内。因而云南的鸟类保护和管理工作难度极

大 , 任何自然或人为的对鸟类生境的干扰或破坏 , 都可能

给这些鸟类带来灭顶之灾。云南野生鸟类的保护工作任重

道远 , 仍有大量的工作需要科学家和公众一起来努力完

成。

在中国科学院昆明动物研究所成立 45 周年之际 , 昆

明动物研究所编辑出版了大型图文专著《中国云南野生鸟

类》, 不仅是对研究所诞辰的祝贺 , 也是鸟类研究工作的

一个较好总结。同时 , 本书将向世人进一步展示“彩云之

南”的自然之美以及“动物王国”绚丽多彩的鸟类多样

性 ; 唤起人们对鸟类的热爱 , 更加珍爱我们的生存环境 ,

关注野生动物的保护。

朱建国
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