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高寒草甸生态系统食物链结构分析———

来自稳定性碳同位素的证据

易现峰，张晓爱，李来兴，李明财，赵 亮
（中国科学院西北高原生物研究所，青海 西宁 !"###"）

摘要：稳定性同位素技术应用于生态系统物质流动和食物链营养关系的研究方法，是基于生物体内天然存

在的同位素比值与它们食物密切相关这一原理建立起来的。即将生物体内的稳定性同位素比值（如!"$%）作为一

自然标记，根据物种间该值的相对差异，追踪生态系统中的主要物质（如碳源）的来源和物质流动。于 &##& 年 ’ (
! 月测定了高寒草甸生态系统主要生物群落中物种的稳定性碳同位素比值（!"$%），依据得到的系统的富集因子

（" )#* + # )’*）,，分析并确定了所测物种间的取食与被取食关系。结果发现：高寒草甸生态系统由 * 条主要的食

物链构成，其中 " 条为“植物"小型哺乳类"食肉兽 -猛禽”的三节点食物链，& 条为“植物"牲畜和植物"植食性

鸟类”的二节点食物链，& 条分别为“植物"昆虫"雀形目鸟类"猛禽 -食肉兽”和“植物"昆虫"两栖类"猛禽 -
食肉兽”的四节点食物链；系统食物链的最大长度为 $ )*$，与系统的最大节点数相近。表明稳定性碳同位素可以

作为分析高寒草甸生态系统食物网和食物链结构以及食物链长度的有效代理（./012）。
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食物网（D00B J:>）是多种生物及其取食对象

的集合，是由捕食者和被捕食者或取食者与被取食

者构成的复杂的网状结构。所谓捕食者是指至少取

食一种生物的物种；被捕食者是指至少被另一种生
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物取食的物种。食物网直接反映生态系统的结构和

功能，因此，研究其结构是一个十分重要而复杂的

问题，也是生态系统学的一大难题（!"#$% &’ #(，
)***）。食物网的真正结构或功能，不易通过直接

观察生物觅食、胃容物或粪便分析而决定，而且这

只能反映出短暂的营养关系。

由于环境中稳定性同位素组成有差异，以及生

物在生理代谢过程中所产生的同位素分馏（+,#-.
’/0$#’/0$），生物体内的稳定性同位素比值可作为一

自然的标记，用来示踪营养物质在生态系中的流动

（1&’&,20$ &’ #(，)*34；50620$ 7 8&(-"，)**9）。在

生物学领域中常被应用的稳定性同位素有碳、氮及

硫元素等。在生态系统中，生产者的稳定性碳同位

素比值（!):;）相对于生态系统中其他消费者的!):

; 的差异，可用于追踪生态系统中的主要物质（碳

源）的来源和物质流动。!)4< 则常用于食物网中生

物的营养阶层分析，!)4< 较高意味着营养阶层的提

升，与!):; 一起来示踪营养物质的流动（1&’&,20$
&’ #(，)*34）。在研究生态系统中的食物网及物质

流动上，相对于传统的消化道内含物分析，稳定性

同位素能提供更迅速、客观的分析。稳定性同位素

分析为研究食物网结构提供了一种特别的方式，显

示出长期以及短期内生物的食性变化，建立营养流

动过程以及生物在食物网及营养层的地位。随着生

物觅食习性的不同，稳定性碳、氮同位素比值随其

在营养层的位置以特定方式增加，因此可用以分析

食物的来源和组成。近年来，稳定性碳、氮同位素

技术已广泛被应用于海洋及河口的营养层间营养流

动的研究上（50620$ 7 8&(-"，)**9；1&’&,20$ &’
#(，)*34），并描绘出该生态系统的食物链及营养

流动关系。在国内，稳定性碳技术同位素已经被应

用于海洋生态系统的结构分析上（;#/ &’ #(，)***，

9==)#，6；>?0 &’ #(，9==9），并取得了理想的结

果。然而，高寒草甸生态系统虽已研究 9= 余年，

但还未对食物网进行过专门的研究，因而缺乏定量

分析的资料。本文试图以稳定性碳同位素技术分析

高寒草甸生态系统简单的食物链结构。

! 材料与方法

! "! 研究区域概况

本项研究在中国科学院海北高寒草甸生态系统

定位实验站进行。该站位于青藏高原东北部，北纬

:@A9*B C :@AD4B，东经 )=)A)9B C )=)A::B，平均海拔

: 9== E。全年平均气温 F ) G@ H，没有明显的四季

之分，只有冷暖两季，属高原大陆性气候。站区植

物以禾本科、菊科、龙胆科和毛茛科最多，其次为

莎草科、蔷薇科和豆科，但莎草科的嵩草属植物为

该地区高寒草甸的优势种群。植被类型主要有高寒

灌丛（#(I/$& 2",?6）、高 寒 草 甸（#(I/$& E&#J0K）

和沼泽草甸（2K#EI E&#J0K）。站区主要动物种群

包括小型哺乳类（高原鼠兔、根田鼠、高原鼢鼠

等）、雀形目鸟类（小云雀、角百灵、高山岭雀以

及朱顶雀等）以及食肉类（香鼬、艾 虎 和 大!）

等。

! "# 生物群落稳定性碳同位素比值（!!$%）的测

定

于 9==9 年 D C 3 月，选取高寒草甸生态系统主

要植物及部分动物样品，鸟类以胸肌作样品，哺乳

类以后退肌肉作样品，昆虫及两栖类则取全体。所

有样品经恒温干燥箱 L= C 3= H烘干至恒重，充分

研磨，过)==目筛备用。以M/$$/%#$ NOP QRSPO1ST

UVS 同位素质谱仪和元素分析仪进行测定，二者的

操作界面为 ;0$M "。制备条件：氧化炉温度为

*== H，还原炉温度为 L3= H，柱温为 D= H。产生

的 ;W9 在 真 空 管 中 经 纯 化 注 入 比 集 运 量 质 谱 仪

（M/$$&%#$ N#’，X&,E&$，>&,E#$Y）进行测定。以

样品同位素组成与标准品之间的偏移来相对测定碳

的同位素组成：

!Z2#EI(&（[） \ （Z2#EI(& F Z2’#$J#,J） ] Z2’#$J#,J ^
)=== （;&,(/$% 7 5#,,/2，)***）

其中!Z2#EI(&为被测材料的碳同位素组成；Z2#EI(&为

被测样品):;2#EI(& ] )9;2#EI(&，也即样品中 ;W9 D4 ] DD
的绝对同位素比；Z2’#$J#,J为):;2’#$J#,J ] )9;2’#$J#,J，也

即标准品中 ;W9 D4 ] DD 的绝对同位素比。这里的标

准品是取自美国 U0?’" ;#,0(/$# 1&& Q&& Z/_&, 河区

的一种古生物化石———美洲拟箭石。各物种的碳同

位素比值见表 )。物种碳同位素比值月间变化不明

显，但成体与幼体间差异显著。

! "$ 碳同位素富集因子的获得

由高原鼠兔、根田鼠、高原鼢鼠、高原兔后腿

肌肉和它们的胃容物间以及山生柳和其上专一寄生

的一种鳞翅目幼虫的稳定性碳同位素比值差异平均

后得 到 碳 同 位 素 富 集 因 子，为（) G=4 ‘ = GD4）[
（表 9）。

! "& 食物链营养关系分析

主要依赖于稳定性碳同位素分析（U;aO），并
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辅以胃容物分析（!"#），即通过胃容物所获得的

部分食物信息，并比较两种可能存在取食与被取食

的生物间的碳同位素差异，与营养级间的碳同位素

富集因子（$ %&’ ( & %)’）*相比较。依据 +,-./0 1
2345,.6（$789，$79$）报道的动物与其食物间的碳

同位素富集因子为 $* : ;*，我们将所得的富集

因子上下各波动 & %)’*，即若二者差异在 & %<&*
: $%’&*范围波动，则可认定二者之间存在取食与

被取食的营养关系；相反，若二者差异不在此范围

之内或差异较大，则可认定二者之间不存在（或存

在微弱的）取食与被取食的营养关系。

! "# 食物链长度计算

食物链的长度按下述公式计算：

="> ? （!$@"顶极物种 A!$@"初级生产者） B $ % &’*
式中，="> 指食物链的长度；!$@"顶极物种 为顶极物

种的稳定性碳同位素比值；!$@"初级生产者为初级生产

者的稳定性碳同位素比值；$ %&’*是本次实验测定

的碳同位素富集因子。

$ 结果与分析

$ "! 食物链构成

图 $ 所示的是由生物稳定性碳同位素分布特征

（3C55,/64）所得出的高寒草甸简单的食物网结构，

其中可离解出 ’ 种具有不同节点（60D,）的食物

链，即：

$ E 植物（含种 子）!牲 畜 和 植 物!植 食 性 鸟

表 ! 高寒草甸生态系统生物的碳同位素模式

%&’() ! *+&’() ,&-’./ 01.+.2) 2&++)-/1 0/ +3) &(20/) 4)&5.6 ),.171+)4 ! 8 "#
物种 !3,F.,4 取样时间 !CG3H.6I 5.G, 样本数 -0% 0J 4CG3H,4 !$@"（*）

藏牦牛 !"# $%&’’()’# ;&&; E &< ; A ;’ %’& ( & %&@
藏系绵羊 *+(# ,--"’ ."/$#"’( ;&&; E &< ; A ;) %7; ( & %$&
艾虎 0&#1)2, )+)%#-,’’( ;&&; E &8 ; A ;@ %7& ( & %$9
高原兔 3)4&# "("#1"2&# ;&&; E &9 ; A ;) %<8 ( & %$$
高原鼠兔 *5."1"’, 5&%6"’(,) ;&&; E &’ ) A ;’ %&8 ( & %’’

;&&; E &8 @ A ;) %88 ( & %&)
高原鼢鼠 07"#4,2,8 9"’1,’()%(( ;&&; E &) ) A ;’ %89 ( & %@<
根田鼠 0(5%"1&# ")5"’"-&# ;&&; E &’ ) A ;’ %)9 ( & %&$

;&&; E &8 @ A ;’ %7; ( & %))
;&&; E &8 @" A ;’ %77 ( & %$)

大! !&1)" .)-(2,#(&# ;&&; E &) ; A ;; %9& ( & %<7
角百灵 :%)-"4.(2, ,24)#1%(# ;&&; E &) @ A ;) %$9 ( & %;9

;&&; E &8 @ A ;) %)9 ( & %&9
;&&; E &8 ;" A ;< %&9 ( & %@;

长嘴百灵 0)2,’"5"%74., -,8(-, ;&&; E &) ) A ;) %’) ( & %@;
黄嘴朱顶雀 ;5,’1.(# 92,+(%"#1%( ;&&; E &8 ; A ;< %;’ ( & %$@

;&&; E &8 ;" A ;< %<7 ( & %$&
小云雀 ;2,&/, $&2$&2, ;&&; E &’ ; A ;@ %8< ( & %@;

;&&; E &8 ;" A ;< %’; ( & %&8
朱" ;’1.&# %"#),1&# ;&&; E &8 $ A ;) %@’

;&&; E &8 ;" A ;’ %&) ( & %$’
赭红尾鸲 <.")’(5&%&# "5.%&%"# ;&&; E &8 ; A ;@ %9@ ( & %&)

;&&; E &8 @" A ;< %9@ ( & %$)
粉红胸鹨 ;’1.&# %"#),1&# ;&&; E &9 $ A ;) %$<
褐背拟地鸦 <#)&/"4"/"5)# .&-(2(# ;&&; E &8 ’ A ;) %;’ ( & %;9

;&&; E &< ;" A ;) %<& ( & %;$
黄头#$ 0"1,5(22, 5(1%)"2, ;&&; E &8 @ A ;@ %)< ( & %&9

;&&; E &8 ;" A ;< %<; ( & %;$
鸲岩鹨 <%&’)22(/,) %&=)5&2"(/)# ;&&; E &) ; A ;) %7& ( & %&8

;&&; E &8 ;" A ;’ %)8 ( & %$@
树麻雀 <,##)% -"’1,’&# ;&&; E &8 @ A ;) %$< ( & %&8
中国林蛙 >,’, 1)-4"%,%(, ;&&; E &8 ) A ;) %$$ ( & %&;
中华大蟾蜍 !&9" =&9" ;&&; E &8 $ A ;) %;;
" 幼体（K0L6I）
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表 ! 高寒草甸生态系统碳同位素的富集因子

"#$%& ! ’(#$%& )#*$+, -.+(+/& &,*-)01&,(. -, (0& #%/-,& 1&#2+3 &)+.4.(&1 ! 5 "#

物种 !"#$%#&

!’()（*）

肌肉（或叶片）

+,&$-#（./ 0#12）
胃容物

!3.41$5 $.63#63&
根田鼠 !"#$%&’( %)#%*%+’( 7 89 :;< = > :>’ 7 8? :;9 = > :’@
高原兔 ,)-’( %"%(&%.’( 7 8; :?A = > :’’ 7 8? :’; = > :’8
高原鼠兔 /#0%&%*1 #’$2%*"1) 7 8; :AA = > :>; 7 8? :AA = > :’;
高原鼢鼠 !3%(-1.14 5%*&1*")$"" 7 89 :A< = > :(? 7 8? :>8 = > :88
山生柳 61."4 %$"&$)-01 7 89 :<8
专性寄生鳞翅目幼虫 0#"%B."3#/1 -1/C1 "1/1&%3# .6 61."4 %$"&$)-01 7 89 :8( = > :>9
平均值 DC#/1E# 7 89 :’@ = > :(A 7 8? :8; = > :(>

富集效应 F6/%$54#63 ’ :>9 = > :;9

类两个二节点食物链

这两个链最短，其中的牲畜主要包括马、藏牦

牛及藏系绵羊等，它们完全生活在人类控制的系统

当中，可认为是没有天敌的物种；而高寒草甸唯一

的植食性鸟类———黄嘴朱顶雀（7#1*&0"( 5.18"$%(&$"(）
的栖息环境和繁殖地点主要在山生柳以及鲜卑花的

灌丛 枝 杈 间， 很 少 受 到 小 型 食 肉 兽， 如 香 鼬

（!’(&).1 1.&1"#1）和艾虎（!’(&).1 )8)$(+1**"）的

捕食，因为这二者主要栖息在高寒草甸的鼠类洞穴

中，且主要以小型哺乳类高原鼠兔（/#0%&%*1 #’$9
2%*"1)）、甘肃鼠兔（/#0%&%*1 #1*(’(）和高原鼢鼠

（!3%(-1.14 5%*&1*")$""）等为食。

8 G 植物（含种子）!小型哺乳类!食肉兽 H猛
禽构成三节点食物链

该链中的小型哺乳类主要为高原鼠兔、甘肃鼠

兔、根田鼠（!"#$%&’( %)#%*%+’(）、高原鼢鼠以及

数量和密度较低的高原兔（,)-’( %"%(&%.’(）和旱獭

等，它们均为食草性动物。该链中的食肉兽主要有

艾虎和香鼬等（赤狐目前已很难发现，其密度和数

量已相当低），它们主要以高原鼠兔、甘肃鼠兔、

高原鼢鼠、根田鼠、高原兔及旱獭为食。此食物链

中的顶极消费者中的猛禽主要有大!（:’&)% 0)+"9
.1("’(）、猎隼（;1.#% #0)$$’<）和红隼（;1.#% &"*9
*’*#’.’(）等。

( G 植物（含种子）!昆虫!雀形目鸟类（杂

食性和食虫性）!猛禽 H食肉兽构成的四节点食物

链

在该食物链中，主要的昆虫类群有鞘翅目、双

翅目、膜翅目、鳞翅目和半翅目等，主要的昆虫有

草原毛 虫、蝶、蝇、蝽、蚊、虻 和 步 甲 及 其 幼 虫

等，它们构成了杂食性鸟类［角百灵（=$)+%-0".1

1.-)(&$"(）、 小 云 雀 （ 7.1’>1 <’.<’.1 ）、 鸲 岩 鹨

（?$’*)..">1) $’@)#’.%">)(）、朱"（7*&0’( $%()1&’(）、

树 麻 雀 （ ?1(()$ +%*&1*’( ）、 白 腰 雪 雀 （ !%*&"59
$"*<"..1 &1#21*%A(B""）和棕颈雪雀（!%*&"5$"*<"..1 $’9
5"#%.."(）等］和 食 肉 性 鸟 类［如 灰 砂 燕（ C"$’*>%
<$"()%-3<1）、赭红尾鸲（ ?0%)*"#’$’( %#0$’$%(）、黄

头#$（ !%&1#"..1 #"&$)%.1 ）、褐 背 拟 地 鸦（ ?()’9
>%-%>%#)( 0’+"."(）］主要的食物来源。由稳定性碳

同位素比值可以看出，大!主要捕食成体鸟类，而

香鼬和艾虎则主要猎捕幼鸟。

; G 植物（含种子）!昆虫!两栖类!猛禽 H食
肉兽构成的四节点食物链

该链中的昆虫同上所述，而两栖类主要指中国

林蛙（ D1*1 &)+-%$1$"1）和 中 华 大 蟾 蜍（岷 山 亚

种）（:’5% @’5%），它们可能会成为猛禽和食肉兽潜

在的食物来源。胃容物分析表明，中国林蛙和中华

大蟾蜍胃中含有大量的草原毛虫。

从稳定性碳同位素特征上看，在上述的 8、(
和 ; 食物链中，作为顶极捕食者的小型食肉类（香

鼬和艾虎），有时也可能会被猛禽（大!和猎隼等）

所捕获。但被捕获的小型食肉类多是行动不便、体

弱多病的个体，而非行动敏捷的个体。在高寒草甸

地区，高空翱翔的大!和猎隼很难捕捉到动作灵敏

的香鼬和艾虎。

! 6! 食物链长度

高寒 草 甸 生 态 系 统 的 食 物 链 的 最 大 长 度 为

( :9(，与该系统食物链中最大节点数 ; 很接近。这

二者说明，稳定性碳同位素可以作为分析高寒草甸

生态系统食物网和食物链结构以及食物链长度的有

效代理（"/.IJ）。
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图 ! 高寒草甸生态系统简单的食物链营养关系

"#$ %! &#’()* +,,- ./0#1 23,(/#. 3*)02#,14/#(4 0’,1$ 2/* 0)(#1* ’*0-,5 *.,4642*’
!大!；"艾虎；#香鼬；$两栖类（中国林蛙、中华大蟾蜍）；%食虫鸟（褐背拟地鸦、黄头#$）；&杂食鸟类（小云雀、

角百灵、鸲岩鹨、赭红尾鸲、长嘴百灵）；’食草昆虫（直翅目、半翅目、鳞翅目、膜翅目）；(小型哺乳类（高原鼠兔、根田

鼠、高原兔、高原鼢鼠）；)幼鸟；*藏牦牛、藏系绵羊；+,-植食性鸟类（黄嘴朱顶雀）；+,.植物。实线表明二者存在取食关系，

而虚线表明二者不存在（或存在很微弱的）取食关系；方框中的数值为稳定性碳同位素比值。

!!"#$% &$’()*+("+；" ,"+#$)* $-$.+’*//(；# ,"+#$)* *)#*(0*；$7’(/#8#014（ 1*/* #$’2%.*.(*， !"3% 4"3%）；% 914*.2:*02#1$ 8#3-4
（5+$"6%2%6%0$+ &"’()(+， ,%#*0())* 0(#.$%)* ）；& ;’1#<,3,=4 8#3-4（ 7)*"6* 8")8")*， 9.$’%2&()* *)2$+#.(+， 5."/$))(6*$ ."4$0")%(6$+，
5&%$/(0"."+ %0&.".%+，,$)*/%0%.:2&* ’*;(’*）；’>3044:*02#1$ #14*.24（;32/,(2*30，?*’#(2*30，@*(#-,(2*30，?6’*1,(2*30）；(&’0))
’0’’0)4（<0&%#%/* 0".=%/(*$，,(0.%#"+ %$0%/%’"+， >$2"+ %(%+#%)"+，,:%+2*)*; 3%/#*/($.((）；)A,=1$ 8#3-4；* !%+ 8."//($/+， <-(+
*’’%/ &%68+%/(；+,-B044*3#1* 8#3-4（70*/#&(+ 3)*-(.%+#.(）；+,.B)0124 C D/* 4,)#- )#1*4 ’*01 23,(/#. 3*)02#,14/#( 8*25**1 25, 4(*.#*4；83,E*1
)#1*4 ’*01 1,（,3 5*0E）23,(/#. 3*)02#,14/#(；<0)=*4 #1 8,F*4 3*(3*4*12/!GH <0)=*4 ,+ 2/* 4(*.#*4 C

! 讨 论

稳定性同位素技术应用于生态系统物质流动和

食物链营养关系的研究，是基于生物体内天然存在

的同位素比值与它们食物密切相关这一原理建立起

来的（I*J#3, K L(42*#1，!MNO，!MO!）。稳定性碳

同位素比值，!GH P !QH（或/!GH）在两营养级间的变

化常 在 !R S QR 的 范 围 存 在（?,84,1 K H)03E，

!MMQ；?#)-*38301- *2 0)，!MMT）。这样针对消费者组

织中同位素的测定就可以推断它们的食物信息以及

在生态系统中的食物链结构。消费者与群落基底物

种（初级生产者）间!GH P !QH 的差异早就用来研究

物种间的营养关系（&./,*1#1$*3 K I*J#3,，!MOU）。

通过对植物群落、动物群落稳定性碳同位素模

式的研究，我们得到了一个高寒草甸生态系统营养

级间的碳同位素富集因子：! %VWR；它与 I*J#3, K
L(42*#1（!MNO，!MO!）报道的值相近。于是我们对

其进行一定程度的矫正并将其作为判定取食关系

（或营养关系）的标准。如果两物种间碳同位素的

差异在 V %TVR以下或 ! %WVR以上，基本上可认为

它们之间不存在取食关系。因为对前一种情况而言

（即二者碳同位素比值非常接近），它们可能已经处

在同一个营养级上（如香鼬和艾虎）（图 !）；对于

后一种情况，即二者碳同位素比值存在较大差异，

两物种间可能已经出现另外一个营养阶层，也不可

能存在取食关系（如两栖类、香鼬、艾虎和植物群

落间已经出现昆虫和小型哺乳类另外一营养阶层）

（图 !）。通过该富集因子的判断，再辅以部分动物

胃容物的分析结果，可初步得出高寒草甸的食物链

营养级关系，这与 X/01$ *2 0)（!MMM）总结的情况

基本类似。然而由此得出的食物链关系中，大!与

小型哺乳类的微弱的取食关系似乎有悖常理。但对

它们稳定性碳同位素分析后，就很容易解释这种现

象。大!和小型哺乳类间的同位素的富集效应为

Q %TVR 左 右， 远 远 超 出 了 我 们 得 到 的 富 集 值

! %VWR。也就是说，即使大!完全以啮齿类为食，

其稳定性碳同位素值也应该在 Y QU %GTR左右。但

事实恰恰相反，这说明大!的大部分食物的碳同位
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素比值应该在 ! "# $%&’左右，具有该同位素比值

特征的食物资源，在高寒草甸地区只能是杂食性和

食虫性的雀形目鸟类。这种现象可能与大规模化学

灭鼠后大!的食性改变有关（() *+ ,-，"..#）。相

反，对于香鼬和艾虎来说，它们与小型哺乳类间碳

同位素比值的差异在 /’左右，小型哺乳类就成为

其食物的主要来源，而非雀形目鸟类。另外，由同

位素富集因子得到的食物链关系中，赤胸林蚁的碳

同位素比值要比小型哺乳类和其他植食性昆虫的

高，说明它属于捕食性昆虫，应该属于第三营养阶

层。经过碳同位素的质量平衡原理计算，其食物主

要来源于对其他昆虫（卵或尸体）的捕食，而非对

植物的取食。黄嘴朱顶雀作为高寒草甸地区唯一的

植食性鸟类，其食物主要为鲜卑花的幼嫩种子（比

叶片碳同位素比值低 /’ 0 "’），其碳同位素比值

最低（图 /），因此它不可能成为猛禽和小型食肉兽

的主要猎捕对象；而其栖息和繁殖的特殊生境也避

免了它们被猛禽和食肉兽的捕杀。我们还发现，幼

鸟的碳同位素比值甚至比它们的食物还低（图 /），

这可能与它们对碳同位素较低的代谢能力有关，因

为我们发现幼鸟排泄物的稳定性碳同位素比值较成

鸟的高得多。

总之，利用稳定性碳同位素技术分析高寒草甸

生态系统的食物链营养关系是可行的。当然，在此

基础上引入其他稳定性同位素（氮、硫和锶等）或

辅以动物的胃容物分析，将使针对生态系统的食物

链和食物网的分析更为精确。
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