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基于稳定同位素技术的高寒草甸高原鼢鼠

营养生态位特征
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摘要：【目的】 分析啮齿动物营养生态位特征，了解动物所占据的营养层，揭示啮齿动物在不同时

间尺度上的食物资源利用变化。【方法】 以祁连山东段高寒草甸栖息的高原鼢鼠（Eospalax baileyi）为

研究对象，采用贝叶斯碳氮稳定同位素质量平衡混合模型，分析高原鼢鼠不同组织的食性信息及其营

养生态位特征。【结果】 高原鼢鼠不同组织中同化的食物种类基本一致，但在食谱中的贡献率各有差

异。地上部分蒲公英（Taraxacum mongolicum）在血液（24. 33%）、肌肉（19. 63%）和毛发（14. 00%）组

织中的贡献率均最高；地下部分鹅绒委陵菜（Potentilla anserina）在不同组织中的贡献率均最高，分别

为 66. 01%，17. 79% 和 10. 72%。不同组织中同化食物种类和营养生态位宽度变化一致，在植物地上

部分表现为血液（8 种，1. 742）<肌肉（10 种，2. 049）<毛发（13 种，2. 227）组织，植物地下部分为血液（5
种，1. 100）<肌肉（14 种，2. 370）<毛发（15 种，2. 469）组织，且地上和地下植物在高原鼢鼠血液组织

（1. 100）中的生态位重叠度远低于肌肉（0. 447）和毛发（0. 566）组织。【结论】 高原鼢鼠各组织代表的不

同时间尺度的食性信息中，短期食性（血液组织）中同化物种数较少，生态位宽度较小。而在长期食谱

（肌肉和毛发组织）中食物种类广泛，生态位宽度变大。且地上和地下植物在高原鼢鼠短期食性中生态

位重叠度远低于长期食性。鉴于高原鼢鼠的采食习性，建议在高原鼢鼠危害严重区域，可以通过补播

禾本科等优良牧草，降低高原鼢鼠优质食物在其栖息地植物群落中的比例，达到防治高原鼢鼠危害的

目的。
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动物的营养生态位是研究动物生境需求的核心

内容，是研究动物食物生态位及种间食物生态位重叠

的重要途径，也是动物生态学研究的核心问题之

一［1-2］。生态位宽度和重叠指数作为营养生态位分析

的重要参数，不但表现物种食物来源的多样性，而且

也反映动物个体对食物资源的竞争强度［3］。当前，动

物营养生态位的研究主要集中在食性分析方面。主

要是因为食物的组成和分布不仅是动物赖以生存和

繁衍的物质基础，也是了解动物与环境的相互关系，

掌握其食物来源和营养级位置的前提和基础［4-5］。动

物的食性选择受到自身基础代谢率、栖息地类型、捕

食风险强度、种内竞争和资源可获得性等诸多因素影
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响［6-7］。因此，研究动物食性，不仅要关注动物在短期

内的食物选择，同时也需要探讨动物在整个生长阶段

的食性特征及其变化，从而更好地认识和理解该物种

在生态系统中的营养位置及在长期演化过程中的适

应策略。

早期的营养生态位研究多以直接观察法、粪便分

析法和胃内容物分析法等传统方法作为主要的技术

手段［8］，但这些方法只能反映生物短期内的摄食信息，

且易受环境因素的影响［9-10］。随着稳定同位素技术的

发展，一种通过分析动物和植物组织中 δ13C 和 δ15N 稳

定同位素比率来评估动物食物来源的方法被广泛应

用。与传统食性分析方法相比，生物体的稳定同位素

特征反映了动物对食物长期吸收和同化的结果，通过

比较动物组织和潜在食物资源的稳定同位素比值，可

以推断动物的食性和食物来源信息，并可描述动物与

食物资源之间的对应关系［11］。另外，由于动物对食物

中的稳定同位素同化过程需要一定的时间，而且动物

不同组织对稳定同位素的同化能力和过程又有差

异［12］。因此，根据动物不同组织中稳定性碳、氮同位

素含量特征，可以推断出动物在不同的时间段内的食

性信息。利用稳定同位素技术研究生态系统中动植

物互作关系，不仅能够比较准确地反映动物在栖息地

中的食物来源，而且能够揭示动植物间的种间关系。

青藏高原高寒草地作为重要的陆地生态屏障和

畜牧业生产基地，在水土保持、气候调节以及生物多

样性保护等方面具有重要作用［13-14］。然而长期的过

度放牧以及缺乏科学的管理使草原退化严重，鼠害频

发 。 据 统 计 ，青 藏 高 原 鼠 害 发 生 面 积 达 到 2. 0 ×
107  hm2，约占天然草地面积的 14. 28%［15］。高原鼢鼠

（Eospalax baileyi）作为高寒草地生态系统的主要地下

啮齿动物［16］，通过采食、挖掘洞道及推土造丘行为对

高寒草地生态系统产生多种影响［17-18］。当前，关于高

原鼢鼠定义为害鼠的主要原因，除了推土造丘造成鼠

丘密布和裸地增加，导致草地生态功能下降外［19］，更

主要的原因就是高原鼢鼠采食牧草，与放牧家畜争草

而损害牧民经济利益，多年来常被灭杀控制［20］。但是

有研究发现，高寒草地有毒植物的蔓延与高原鼢鼠种

群密度存在显著负相关关系［21］，且高原鼢鼠对杂类草

中蔷薇科（Rosaceae）、毛茛科（Ranunculaceae）和龙胆

科（Gentianaceae）植 物 的 采 食 显 著 高 于 禾 本 科 植

物［22-23］。以上研究多局限于高原鼢鼠短期内的食谱

组成、食量以及不同食物在食谱中的占比等方面。因

此，要想对鼠类动物的危害程度有一个客观准确的认

识，必须在不同时间尺度下研究草原鼠类的食性特

征。为此，本研究利用稳定同位素质量平衡混合模

型，分析了高原鼢鼠不同组织中的食物类型和贡献

率，并据此探讨了高原鼢鼠在不同时间尺度下的食性

信息及其生态位特征，以期从食物资源利用层面揭示

高原鼢鼠食性及其生态位的变化规律，为科学防控鼠

害提供理论和技术支撑。

1　材料和方法

1. 1　试验区概况

试验在甘肃省天祝县爪喜秀龙乡的高寒草甸区

（37° 11′ N，102° 29′ E）进 行 ，该 地 区 海 拔 2 700~
3 100 m，昼夜温差较大，空气稀薄，太阳辐射强，气候

寒冷潮湿，年均降水量 416 mm，主要集中在 7-9 月，

年均蒸发量 1 592 mm，无绝对无霜期。仅分冷、热两

季。年均气温 0. 1 ℃，7 月和 1 月气温分别为 12. 7~
8. 3 ℃，≥0 ℃的年积温 120~140 d［24］。草地类型主要

为高寒草甸。主要植物有垂穗披碱草（Elymus dahuri⁃

cus）、矮嵩草（Kobresia humilis）、线叶嵩草（Carex ca⁃

pillifolia）、鹅绒委陵菜（Potentilla anserina）、高原毛茛

（Ranunculus japonicus）、草地早熟禾（Poa annua）、美

丽凤毛菊（Saussurea blanda）、珠芽蓼（Polygonum vi⁃

viparum）等。试验区域以高原鼢鼠为绝对优势鼠种

（种群密度：42. 48 鼠丘/hm2），到目前没有发现高原鼠

兔（Ochotona curzoniae）存 在 ，仅 有 少 量 草 原 黄 鼠

（Spermophilus dauricus）分布，种间竞争的干扰很小，

是比较适宜的高原鼢鼠研究地点。

1. 2　植物样本采集和预处理

在盛草期（8 月底），于高原鼢鼠分布区，采用样圆

法，在样地内抛样圆 3 次，并采集样圆内每种植物至少

3 株。将采集到的植物用剪刀分离地上部分和地下部

分，之后装入信封，并标记采样时间和物种名称，带回

实验室置于烘箱，65 ℃烘干 48 h。之后，以玛瑙研钵

研磨，过 200 目筛备用。

1. 3　动物样本采集和预处理

2015 年 9 月初从研究区内捕捉高原鼢鼠 10 只，采
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集鼢鼠右侧后腿骨骼胫骨上附着的全部肌肉，封存在

离心管，置于-20 ℃下冷冻保存。用剪刀将背部近尾

端的一小撮毛发紧贴表皮剪下，封存在离心管，置于

-20 ℃ 下 保 存 待 分 析 。 采 集 鼢 鼠 胸 腔 血 液 1. 5~
2 mL，封存在离心管，置于-20 ℃下保存。所有样本

均置 65 ℃烘箱中烘 48 h 以保证完全干燥，分别装入信

封，做好记录。用玛瑙研钵分别研磨鼢鼠血液、肌肉、

骨骼样本，标记编号备用。毛发的处理参考郭波莉

等［25］的处理方法，肌肉样本的处理参考易现峰等［26］肌

肉样品的干燥方法及 Schmidt 等［27］牛肉样品的脱脂方

法 ，骨 骼 样 本 的 预 处 理 采 用 常 规 盐 析 法 提 取 骨

胶原［28］。

1. 4　稳定同位素营养判别因子计算

稳定同位素混合模型（Stable isotope mixing mod⁃
els，SIMMs）是研究物种营养生态位的重要工具。而

这类模型的精度依赖于营养判别因子（Trophic dis⁃
crimination factor，TDF，Δ）的选择。TDF 代表消费者

与其食物来源处于平衡状态时稳定同位素值的偏移

量。本研究采用 R 语言程辑包 SIDER（Stable Isotope 
Discrimination Estimation using R，version：1. 0. 0. 1）对

高原鼢鼠不同组织的营养判别因子进行估算［29］。详

细代码见附件 1。
1. 5　稳定同位素测定

使用 Picarro G2201 碳同位素分析仪对预处理后

的样品进行稳定碳同位素值（δ13C）的测定，测定精度

≤±0. 1‰；使用 Themomat 253 氮同位素分析仪对样

品进行稳定氮同位素值（δ15N）的测定，测定精度 ≤
±0. 2‰。同位素比值（ δ 值）计算公式如下：

δ =
é

ë

ê
êê
ê
ê
ê ù

û

ú
úú
ú( )R样品

R标准

- 1 × 1000%

式中：δ 为 13C 值或者 15N 值；R 为 13C 值和 12C 值或

者 15N 值和 14N 值的比值；R 样品为样品的 R 值；R 标准为标

准样品的 R 值。为保证试验结果的精度和准确度，每

10 个样品，插入 3 个标准品。

1. 6　高原鼢鼠潜在食物源筛选

在利用稳定同位素混合模型量化食物源在动物

食谱中贡献的过程中发现，食物源过多，会严重影响

模型量化的可信度。因此，需要对动物摄食资源信息

进行筛选，为模型的建立提供较好的先验信息，提高

混合模型预测的准确性［30］。首先，根据动物组织的稳

定性同位素 δ13C 和 δ15N 高于其食物资源的特点，初步

筛选高原鼢鼠的食物资源。然后通过文献查阅传统

食性调查方法中高原鼢鼠的食谱组成，最终筛选出高

原鼢鼠的潜在食物源信息。

1. 7　高原鼢鼠食物组成估算

采用 R 语言中的 SIAR 程辑包计算高原鼢鼠的食

物组成［31］。SIAR 使用贝叶斯混合模型来估计不同营

养来源的贡献，此类模型在贝叶斯混合模型输出了每

个营养来源对消费者贡献比例的概率密度函数，概率

密度函数的中值代表了食物资源在动物食谱中最有

可能的比例。详细代码见附件 1。
1. 8　生态位宽度和重叠计算

采用香浓-维纳（Shannon-Weiner）多样性指数

来计算食物生态位宽度［32］，公式如下：

H = ∑
i = 1

S

Pi log2 Pi

式中：S 为样本数，Pi 为潜在食物 i 在高原鼢鼠食

谱中的贡献率。H 为高原鼢鼠不同组织的生态位宽

度，其值域为［0，logS］，H 值越大，表明取食者的食物

生态位就越宽。

物 种 间 的 生 态 位 重 叠 采 用 Pianka 重 叠 指 数

计算［32］。

C = ∑P 1i P 2i…Pni

∑P 2
1i P 2i…P 2

ni

式中：C 为高原鼢鼠不同组织的生态位重叠度，其

值域为［0，1］，数值越大表示组织间的生态位重叠度

越大，Pni为潜在食源 i在不同组织（n）中的贡献率。

1. 9　统计分析

采用单因素方差分析来比较高原鼢鼠相同组织

中的食物组成差异，并通过 Turkey-HSD 分析进行多

重比较，显著水平 P<0. 05。数据以 Mean±SD 表示。

2　结果与分析

2. 1　高原鼢鼠不同组织的稳定同位素营养判别因子

通过对高原鼢鼠不同组织的营养判别因子进行

估算，结果表明，高原鼢鼠毛发中碳和氮的营养判别

因子最高，其次是肌肉组织，血液中碳和氮的营养判

别因子最低（表 1）。

2. 2　高原鼢鼠潜在食物源筛选

通过查阅王权业等［33］学者利用传统食性分析方
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法对高原鼢鼠食性的研究结果，以及动物组织的稳定

性同位素 δ13C 和 δ15N 高于其食物资源的特点，筛选出

高原鼢鼠不同组织中植物地上和地下部分的同化信

息。结果表明，高原鼢鼠血液中食性信息主要包括草

地早熟禾、高原毛茛和问荆（Equisetum arvense）等 8 种

植物的地上部分，以及高原毛茛、鼠掌老鹳草（Gera⁃

nium sibiricum）和迷果芹（Sphallerocarpus gracilis）等

5 种植物的地下部分；高原鼢鼠肌肉组织中的潜在食

源主要包括草地早熟禾、高原毛茛和珠芽蓼等 10 种植

物的地上部分，以及草地早熟禾、高山韭（Allium sikki⁃

mense）和高原毛茛等 14 种植物的地下部分；而高原鼢

鼠毛发组织中的潜在食源更加丰富，主要包括草地早

熟禾、高山韭和高原毛茛等 13 种植物的地上部分，以

及 草 地 早 熟 禾 、高 山 韭 和 毛 果 婆 婆 纳（Veronica 

didyma）等 15 种植物的地下部分（表 2）。表明高原鼢

鼠的食物来源在血液、肌肉和毛发组织中逐渐丰富，

且在血液组织同化的食物中，地上部分植物丰富度高

于地下部分，而在肌肉和毛发组织同化的食物中表现

为地下部分植物丰富度高于地上部分。

2. 3　高原鼢鼠的食性及其取食植物的比例

SIAR 分析表明（图 1），高原鼢鼠血液组织反映的

食性信息中，主要包括 5 科 7 属 8 种植物的地上部分：

蒲公英（Taraxacum mongolicum）（24. 33%）、高原毛

茛（21. 99%）、美丽风毛菊（17. 25%）、莎草科（Cypera⁃

ceae）（14. 99%）、禾本科（Gramineae）（11. 70%）和问

荆（9. 75%），采食 5 科 5 属 5 种植物的地下部分：鹅绒

委陵菜（66. 01%）、鼠掌老鹳草（10. 80%）、高原毛茛

（10. 74%）、蒲公英（6. 36%）和迷果芹（6. 09%）；高原

鼢鼠肌肉组织反映的食性信息中，主要包括蒲公英

表 1　高原鼢鼠稳定性同位素营养判别因子

Table 1　Discrimination values used to correct stable isotope 
data of Plateau Zokor

组织

血液

肌肉

毛发

△13C±SD

2. 02±1. 870
2. 13±1. 863
2. 96±1. 911

△15N±SD

3. 40±1. 505
3. 35±1. 522
3. 39±1. 505

表 2　高原鼢鼠潜在食物源筛选

Table 2　Food resources selection of plateau zokor

种名

草地早熟禾 Poa annua

高山韭 Allium sikkimense

高原毛茛 Ranunculus japonicus

珠芽蓼 Polygonum viviparum

鼠掌老鹳草 Geranium sibiricum

迷果芹 Sphallerocarpus gracilis

问荆 Equisetum arvense

赖草 Leymus racemosus

鹅绒委陵菜 Potentilla anserina

蒲公英 Taraxacum mongolicum

湿生扁蕾 Gentianopsis paludosa

毛果婆婆纳 Veronica didyma

矮嵩草 Kobresia humilis

翻白委陵菜 Potentilla discolor

垂穗披碱草 Elymus dahuricus

乳白香青 Anaphalis lactea

黄鹌菜 Youngia simulatrix

葛缕子 Carum carvi

美丽凤毛菊 Saussurea blanda

线叶嵩草 Carex capillifolia

植物地上部分

血液

+++

---
+++

---
---
---
+++

+++

---
+++

---
---
+++

---
---
---
---
---
+++

+++

肌肉

+++

---
+++

+++

+++

---
+++

+++

---
+++

---
---
+++

---
---
---
---
---
+++

+++

毛发

+++

+++

+++

+++

+++

---
+++

+++

+++

+++

---
---
+++

---
+++

---
---
---
+++

+++

血液

---
---
+++

---
+++

+++

---
---
+++

+++

---
---
---
---
---
---
---
---
---
---

植物地下部分

肌肉

+++

+++

+++

---
+++

+++

+++

+++

+++

+++

---
+++

+++

+++

---
---
---
+++

---
+++

毛发

+++

+++

+++

---
+++

+++

+++

+++

+++

+++

---
+++

+++

+++

+++

---
---
+++

---
+++

注：表中+++代表高原鼢鼠采食的植物，---代表植物未被采食。
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（19. 63%）、美 丽 凤 毛 菊（13. 74%）、珠 芽 蓼

（12. 95%）、莎 草 科（12. 79%）、鼠 掌 老 鹳 草

（12. 26%）、高原毛茛（10. 48%）、禾本科（9. 27%）和

问荆（8. 88%）等 7 科 9 属 10 种植物的地上部分，采食

鹅 绒 委 陵 菜（17. 79%）、葛 缕 子（Carum carvi）

（14. 12%）、鼠掌老鹳草（9. 79%）、莎草科（9. 75%）、

高 原 毛 茛（8. 83%）、高 山 韭（8. 23%）、迷 果 芹

（7. 60%）、蒲公英（6. 26%）、禾本科（6. 19%）、问荆

（5. 08%）、毛果婆婆纳（3. 37%）和翻白委陵菜（P. dis⁃

color）（2. 99%）等 10 科 12 属 14 种植物的地下部分；高

原鼢鼠毛发组织反映的食性信息中，主要包括 8 科 12

属 13 种植物的地上部分，贡献度从大到小依次为：蒲

公 英（14. 00%）、高 山 韭（12. 64%）、鹅 绒 委 陵 菜

（11. 36%）、高原毛茛（10. 88%）、珠芽蓼（10. 04%）、

美丽凤毛菊（9. 56%）、鼠掌老鹳草（9. 38%）、莎草科

（8. 74%）、禾本科（7. 08%）和问荆（6. 33%）；主要包

括 10 科 13 属 15 种植物的地下部分，贡献度从大到小

依次为：鹅绒委陵菜（10. 72%）、葛缕子（10. 45%）、莎

草 科（9. 41%）、鼠 掌 老 鹳 草（9. 06%）、迷 果 芹

（8. 80%）、高山韭（8. 65%）、高原毛茛（8. 27%）、禾本

科（8. 05%）、蒲公英（7. 56%）、问荆（7. 26%）、毛果婆

婆纳（6. 25%）和翻白委陵菜（5. 52%）。

2. 4　高原鼢鼠不同组织的生态位宽度及其重叠度

高原鼢鼠不同组织的生态位宽度结果表明，高原

鼢鼠食源（地上和地下部分）的生态位宽度在血液

（1. 742，1. 100）、肌肉（2. 049，2. 370）和毛发（2. 277，
2. 469）组织中逐渐增大，且在血液组织同化的食物

中，地上部分植物生态位宽度高于地下部分，而在肌

肉和毛发组织同化的食物中则表现为地下部分的生

态位宽度大于地上部分（表 3）。

高原鼢鼠各组织间的生态位重叠度结果表明，植

物地上部分在血液和肌肉组织中的生态位重叠度

（0. 854）最高，其次为肌肉与毛发组织（0. 823），而在

血液和毛发组织（0. 712）中最低；植物地下部分在肌

肉和毛发组织中的生态位重叠度（0. 956）最高，其次

为血液和肌肉组织（0. 823），而在血液和毛发（0. 497）
中最低。高原鼢鼠毛发组织（0. 735）中植物地上和地

下 部 分 的 生 态 位 重 叠 度 最 高 ，其 次 是 肌 肉 组 织

（0. 480），在血液组织（0. 134）中重叠度最低。植物地

上和地下部分在高原鼢鼠 3 种组织中综合食物生态位

图 1　植物地上和地下部分在高原鼢鼠潜在食物源中的贡献率

Fig. 1　Contribution rate of aboveground and underground plants to the potential food source of plateau zokor
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重叠度分别为 0. 273 和 0. 194。

3　讨论

3. 1　高原鼢鼠各组织稳定同位素营养判别因子的

确定

贝叶斯混合模型的构建对 TDF 或营养富集因子

（Trophic enrichment factor，TEF）异常敏感，即使营养

判别因子很小的变化也会导致贝叶斯混合模型的结

果发生巨大的改变［34-35］。获得 TDF 估计值最合适的

方法是进行控制性饲喂实验，以确定研究中的每个消

费 者 、组 织 类 型 、食 物 来 源 和 同 位 素 组 合 的 TDF
值［36］。而现实中，控制性饲养试验得到的 TDF 值并

不能真实反映动物在自然状态下的采食情况。因此，

在缺乏物种特定信息的情况下，大部分研究人员默认

使用与消费者系统发育相似的物种 TDF 统计平均值

作以获得最接近富集因子真实值的近似值，从而更好

地估算该种类的食源组成［37］。Caut 等  ［38］曾尝试利用

66 种期刊近 300 个物种的营养级富集因子估计目标物

种的 TDF 值，但这些方法仅仅能够提供少数分类群中

特 定 组 织 、环 境 和 饮 食 习 惯 物 种 的 平 均 TDF 值 。

Healy 等［29］开发了一种基于编译数据集的系统发育回

归模型，来估算消费者不同组织 TDF 值的 R 语言程序

包 SIDER。该方法将系统发育信息作为随机因素，将

组织（毛发、肌肉和骨骼等）、食物（草食性、植食性或

杂食性）和环境类型（陆地动物或海洋动物）在内的其

他影响因素作为固定因子一起纳入广义线性混合模

型，并选择与所研究物种具有最近系统发育距离的数

据集，使用贝叶斯推理估计供试动物不同组织 TDF 值

的均值和方差，从而在无法通过喂养试验获得精确

TDF 值的情况下，对供试动物不同组织的 TDF 值进

行更可靠的预测。本研究在 SIDER 程序包提供的 409

个 ∆15N 和 ∆13C TDF 数据基础上，添加了王鑫［39］和

Robb 等［40］对子午沙鼠（Meriones meridianus）、五趾跳

鼠（Allactaga sibirica）、三趾跳鼠（Dipus sagitta）、小毛

足鼠（Phodopus roborovskii）、隐鼠（Cryptomys hotten⁃
totus）、岬鼠（Georychus capensis）和南非滨鼠（Bathyer⁃
gus suillus）等地面和地下活动鼠类不同组织 TDF 值

的研究结果，并将固定因子中消费者类型从哺乳动物

精确到啮齿目动物，进一步增加了对供试物种不同组

织 TDF 值的预测精度。

受代谢能力的影响，动物不同组织对稳定性同位

素的富集情况一般不同［38］，尤其是惰性组织与活性组

织的差异更为显著［41］。本研究与郭莉波［42］的研究结

果类似，高原鼢鼠血液中 δ13C 的富集程度低于肌肉和

毛发组织，可能是因为血液组织的代谢能力更强，同

位素富集过程化学反应中能代谢出更多的重同位素，

所以富集因子较低。而肌肉和毛发组织生长缓慢，且

长成后不与外界发生物质交换，代谢缓慢，会富集更

多的重同位素，最终导致富集因子较高。δ15N 的富集

度也具有类似的规律。

3. 2　高原鼢鼠食性随时间尺度的变化

高原鼢鼠等小型啮齿类动物的食性会随着栖息

地食物资源丰富度、植物营养和次生代谢物含量等因

素的变化而改变［43］。本研究结果表明，高原鼢鼠不同

组织中同化植物地下部分的比例差异较大，且毛发组

织中反映的食性信息最广泛，其次是肌肉组织，血液

中反映的食性信息最少。根据以往的研究，动物的血

液、肌肉和毛发组织分别可以代表动物在一周、两个

月和半年左右的饮食信息［40］。由此可推算出高原鼢

鼠血液反映了 9 月初的食性信息，肌肉组织反映了高

原鼢鼠从 7 月的盛草期到 9 月初的食性信息，而毛发

组织反映了高原鼢鼠从 4 月的返青期到 9 月初的食性

表 3　高原鼢鼠不同组织的生态位宽度及其重叠

Table 3　Food resources selection of Plateau Zokor

动植物组织

植物

地上部分

植物

地下部分

综合食物生态位重叠度

血液

肌肉

毛发

血液

肌肉

毛发

生态位宽度

1. 742
2. 049
2. 277
1. 100
2. 370
2. 469

植物地上部分

血液

1
0. 854
0. 712
0. 134
0. 447
0. 536

0. 273

肌肉

1
0. 823
0. 148
0. 480
0. 566

毛发

1
0. 474
0. 716
0. 735

植物地下部分

血液

1
0. 644
0. 497

0. 194

肌肉

1
0. 956

毛发

1
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信息。本研究区内，植物地上部分在 9 月逐渐枯黄，植

物由生殖生长转变为营养生长。因此，该阶段高原鼢

鼠喜食植物（如：鹅绒委陵菜和葛缕子等）的地下部分

粗蛋白和水溶性糖等营养物质较为丰富［44］。根据“最

优觅食”理论，动物往往偏好蛋白质等营养物质含量

高的食物［51］。高原鼢鼠在有限的植物资源中同样优

先选择蛋白质含量较高的食物来保证机体的正常运

转，这也导致其在 9 月初所采食植物的地下部分种类

最少。而在肌肉和毛发组织所反映的从植物返青期

至牧草枯黄期的长时间尺度下，植物地下部分生物量

和营养物质含量均较低，高原鼢鼠为了获得足够的能

量维持正常的生命活动，故而尽可能多的采食低质量

的食物。

在高原鼢鼠短期和长期的食物来源中，鹅绒委陵

菜、葛缕子、迷果芹和鼠掌老鹳草等植物地下部分的

贡献率均较高，这基本符合高原鼢鼠主要采食杂类草

的轴根、根茎、块根和根蘖的食性特征［45］。大部分研

究表明，小型食草动物偏向于采食蛋白质和可溶性糖

含量丰富的植物［46-48］。但动物对食物的选择还会受

到食物季节性变化的影响。本研究结果也发现，高原

鼢鼠长期的食性信息中矮嵩草、垂穗披碱草等莎草科

和禾本科植物的也占有一定的比例。这主要是由于

植物返青期和盛草期植物地下生物量和养分较差，食

物资源相对短缺，高原鼢鼠通过采食营养物质并不丰

富的禾本科和莎草科植物，满足自身的能量需求。其

次，我们认为这可能与高原鼢鼠的肠道结构有关。杨

传华等［49］研究发现，高原鼢鼠具有典型植食性动物的

特性，其大肠与小肠的长度分别占整个消化道的

30. 48% 和 59. 02%，并且盲肠发达。这种肠道结构有

利于纤维素的消化和利用。因此，尽管禾本科和莎草

科植物具有高纤维素，但在高寒草甸分布广泛，高原

鼢鼠觅食过程中有较高的可遇见性，依旧可以作为高

原鼢鼠食物来源。苏军虎等［50］利用粪便和胃容物显

微组织分析也表明高原鼢鼠采食一定比例的禾本科

（19. 04%）和莎草科（0. 64%）植物。然而，通过采食

禾本科和莎草科等高纤维素的植物并不能满足鼢鼠

自身对营养的需求，根据 Lester等［51］的最适觅食理论，

动物为获得最大的觅食效率会采取诸如选择最有利

的食物，或最优食谱，或选择最有利的生态小区等方

法和措施。因此，当食物资源营养不足时，高原鼢鼠

会通过地面或地下扩散的方式寻找食物营养更加全

面的栖息地。针对高原鼢鼠的这种采食习性，我们建

议对于高原鼢鼠危害严重区域，可以通过补播优良牧

草的措施，减少高原鼢鼠的食物来源，达到防治高原

鼢鼠危害的目的。

大量直接和间接的证据表明，高原鼢鼠有地面活

动和采食的现象［52-53］。我们在野外采样的过程中也

发现新鼠丘覆盖的部分，植物整株消失，这极有可能

是由于高原鼢鼠采食所致。因此，我们推测高原鼢鼠

采食植物地上部分的方式可能有两种：一是打通盲洞

或鼠丘，直接到地面进行采食；二是在近地表活动洞

道将整株植物拖入洞道中取食。本研究中，高原鼢鼠

不同组织对植物地上部分的同化结果表明，无论是短

期还是长时间尺度下，蒲公英、高原毛茛、珠芽蓼和美

丽风毛菊等杂类草植物的地上部分在高原鼢鼠食谱

中的比例均较高，且血液代表的短时间尺度下的食性

信息远少于肌肉和毛发组织代表的长期食性信息。

在血液反映的短时间尺度下，栖息地植物地下部分基

本能够满足高原鼢鼠的日常能量需求，因此对植物地

上部分的需求不大。而在肌肉和毛发组织所反映的

从植物返青期至盛草期的长时间尺度下，植物地上部

分营养物质含量高于地下部分，为了获得足够的能量

维持正常的生命活动，高原鼢鼠通过地上活动的方式

寻 找 并 采 食 营 养 物 质（如 粗 脂 肪 等）含 量 较 高 的

植物［44］。

3. 3　不同时间尺度下高原鼢鼠的营养生态位特征

生态位宽度和重叠是描述种间生态位关系最重

要的指标。通常情况下，物种的生态位宽幅与其对栖

息地、食物资源的利用及竞争能力呈正相关［54］。本研

究结果表明，高原鼢鼠的营养生态位宽度在毛发组织

代表的长期食性下生态位宽度最大，肌肉组织次之，

在血液代表的短期食性的生态位宽度最小。值得关

注的是，在高原鼢鼠血液组织同化的食物中，地上部

分植物生态位宽度高于地下部分，而在肌肉和毛发组

织同化的食物中则表现为地下部分的生态位宽度大

于地上部分，表明在高原鼢鼠短期食性中，对植物地

上部分的需求高于地下植物，而在长期食性中，高原

鼢鼠更倾向于采食植物的地下部分。我们认为，这主

要与动植物样本采集时间有关。根据采样时间推算，
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血液代表 9 月初的高原鼢鼠食性信息中，植物的地下

部分在高原鼢鼠短期食谱中表现出极强的选择性，具

体表现为鹅绒委陵菜地下部分（66. 01%）在食谱中的

比例远高于其他食物。而对植物地上部分的采食并

没有很强的针对性。因此，血液同化的地下部分植物

的生态位宽度小于地上部分植物。但 9 月初植物地下

部分营养物质相对丰富，高原鼢鼠并不需要采食植物

的地上部分来满足能量需求，并且根据 Chu 等［44］红外

相机的观测结果，该时期高原鼢鼠并无地上活动行

为。我们推测，高原鼢鼠并不能严格区分植物的地上

和地下部分，会在采食植物地下部分的同时，摄入一

定量的地上部分植物。崔雪峰等［47］在对高原鼢鼠粮

仓中食物源的研究中也发现，尽管高原鼢鼠主要取食

植物地下部分，但粮仓中有些物种也会夹杂着地上部

分，这也进一步证实了我们的推测。在长时间尺度

下，高原鼢鼠的食性表现出泛化现象，这主要是由于

牧草返青期和盛草期植物地下部分营养较差，高原鼢

鼠会通过地上采食或者将植物整株拖入洞道内采食

的方式利用植物的地上和地下部分。

许多研究表明，小型啮齿动物的营养生态位受种

群密度、食物资源可获得性以及动物对微栖息地选择

的影响，会在食物缺乏或种内竞争加剧时倾向性的选

择一些不喜食的植物，使营养生态位宽度和重叠度变

大［55］。本研究中，高原鼢鼠血液代表的短期食性中植

物地上和地下部分的生态位重叠度明显低于肌肉和

毛发组织代表的中长期食性。这也说明，在食物资源

相对丰富时，高原鼢鼠会利用最适于其生存和最方便

利用的食物资源，导致其对地上和地下部分植物的采

食种类以及采食量均有较大差异。相反，当高原鼢鼠

对食物资源可获得性降低时，大量次优食物的利用得

到提高，进而导致长时间尺度下食物生态位重叠度

变大。

综上所述，我们的研究表明，高原鼢鼠主要采食

蒲公英、高原毛茛和美丽风毛菊等植物的地上部分，

以及鹅绒委陵菜、葛缕子、鼠掌老鹳草和迷果芹等根

系发达的轴根类植物的地下部分。但在不同时间尺

度下，高原鼢鼠采食植物的种类和比例差异较大。具

体表现为高原鼢鼠短期食性中摄入物种数较少，生态

位宽度较小。而在长期食谱中食物种类广泛，生态位

宽度变大。且地上和地下植物在高原鼢鼠短期食性

中生态位重叠度远低于长期食性。鉴于高原鼢鼠的

采食习性，对于高原鼢鼠危害严重区域，可以通过补

播优良牧草和灭除杂类草等复合措施，减少高原鼢鼠

的食物来源，达到防治高原鼢鼠危害的目的。本研究

仅分析了特定时间段内高原鼢鼠的营养生态位关系，

而在不同种群密度下的营养生态位关系还亟待研究。

4 结论

综上所述，我们的研究表明，高原鼢鼠主要采食

蒲公英、高原毛茛和美丽风毛菊等植物的地上部分，

以及鹅绒委陵菜、葛缕子、鼠掌老鹳草和迷果芹等根

系发达的轴根类植物的地下部分。但在不同时间尺

度下，高原鼢鼠采食植物的种类和比例差异较大。具

体表现为高原鼢鼠短期食性中摄入物种数较少，生态

位宽度较小。而在长期食谱中食物种类广泛，生态位

宽度变大。且地上和地下植物在高原鼢鼠短期食性

中生态位重叠度远低于长期食性。鉴于高原鼢鼠的

采食习性，对于高原鼢鼠危害严重区域，可以通过补

播优良牧草和灭除杂类草等复合措施，减少高原鼢鼠

的食物来源，达到防治高原鼢鼠危害的目的。本研究

仅分析了特定时间段内高原鼢鼠的营养生态位关系，

不同种群密度下这种草食动物的营养生态位关系还

亟待研究。

附件 1
####利用 SIDER 推断动物稳定同位素的营养富集因子####
library（remotes）
#remotes：：install_github（"healyke/SIDER"） 
#remotes：：install_github（"TGuillerme/mulTree"）
library（SIDER）

####blood C and N####
SIDER_data<- scrumpSider（iso. data = "all"） 
#head（SIDER_data）

SIDER_trees<- scrumpSider（tree = "all"） 
#head（SIDER_trees）

new_data_test<- recipeSider（species = "Ochotona_curzoniae"， 
                             habitat = "terrestrial"，  
taxonomic. class = "mammalia"， 
                             tissue = "blood"，  
diet. type = "herbivore"，  
                             tree = SIDER_trees） 
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tdf_data_n<- prepareSider（data. estimate = new_data_test， 
data. isotope = SIDER_data， 
                           tree = SIDER_trees，  
                           isotope = "nitrogen"） 

formula_n<- delta15N ~ diet. type + habitat 
random_terms<- ~ animal + sp. col + tissue

TDF_est_n<-imputeSider（mulTree. data = tdf_data_n，  
                        formula = formula_n，  
                        output = "test_n_run"） 

Credible_intervals<- hdrcde：：hdr （TDF_est_n $tdf_global， 
prob = 

c（50， 95， 99）） 
summary（TDF_est_n$tdf_global） 
plot（TDF_est_n$tdf_global）

###muscle C and N####
##muscle
SIDER_data<- scrumpSider（iso. data = "all"） 
#head（SIDER_data）

SIDER_trees<- scrumpSider（tree = "all"） 
#head（SIDER_trees）
new_data_test<- recipeSider（species = "Ochotona_curzoniae"， 
                             habitat = "terrestrial"，  
taxonomic. class = "mammalia"， 
                             tissue = "muscle"，  
diet. type = "herbivore"，  
                             tree = SIDER_trees） 

tdf_data_n<- prepareSider（data. estimate = new_data_test， 
data. isotope = SIDER_data， 
                           tree = SIDER_trees，  
                           isotope = "nitrogen"） 
#GLMM 的固定和随机部分的默认公式在 Sider中设置为：

formula_n<- delta15N ~ diet. type + habitat 
random_terms<- ~ animal + sp. col + tissue

TDF_est_n<-imputeSider（mulTree. data = tdf_data_n，  
                        formula = formula_n，  
                        output = "test_n_run"） 

Credible_intervals<- hdrcde：：hdr （TDF_est_n $tdf_global， 
prob = 

c（50， 95， 99）） 
summary（TDF_est_n$tdf_global） 
plot（TDF_est_n$tdf_global）

###carbon

new_data_test<- recipeSider（species = "Ochotona_curzoniae"， 
                             habitat = "terrestrial"，  
taxonomic. class = "mammalia"， 
                             tissue = "muscle"，  
diet. type = "herbivore"，  
                             tree = SIDER_trees） 

tdf_data_c<- prepareSider（data. estimate = new_data_test， 
data. isotope = SIDER_data， 
                           tree = SIDER_trees，  
                           isotope = "carbon"）
#random. terms = random_terms

#GLMM 的固定和随机部分的默认公式在 Sider中设置为：

formula_c<- delta13C ~ diet. type + habitat 
random_terms<- ~ species + taxonomic. class + tissue

TDF_est_c<-imputeSider（mulTree. data = tdf_data_c，  
                        formula = formula_c，
                        #random. terms = random_terms，  
                        output = "test_c_run"） 

Credible_intervals<- hdrcde：：hdr （TDF_est_c $tdf_global， 
prob = 

c（50， 95， 99）） 
summary（TDF_est_c$tdf_global）

####fur C and N####
##nitrogen
SIDER_data<- scrumpSider（iso. data = "all"） 
#head（SIDER_data）

SIDER_trees<- scrumpSider（tree = "all"） 
#head（SIDER_trees）
new_data_test<- recipeSider（species = "Ochotona_curzoniae"， 
                             habitat = "terrestrial"，  
taxonomic. class = "mammalia"， 
                             tissue = "hair"，  
diet. type = "herbivore"，  
                             tree = SIDER_trees） 

tdf_data_n<- prepareSider（data. estimate = new_data_test， 
data. isotope = SIDER_data， 
                           tree = SIDER_trees，  
                           isotope = "nitrogen"） 
#GLMM 的固定和随机部分的默认公式在 Sider中设置为：

formula_n<- delta15N ~ diet. type + habitat 
random_terms<- ~ animal + sp. col + tissue

TDF_est_n<-imputeSider（mulTree. data = tdf_data_n，  
                        formula = formula_n，  
                        output = "test_n_run"） 
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Credible_intervals<- hdrcde：：hdr （TDF_est_n $tdf_global， 
prob = 

c（50， 95， 99）） 
summary（TDF_est_n$tdf_global） 
plot（TDF_est_n$tdf_global）

###carbon
new_data_test<- recipeSider（species = "Ochotona_curzoniae"， 
                             habitat = "terrestrial"，  
taxonomic. class = "mammalia"， 
                             tissue = "hair"，  
diet. type = "herbivore"，  
                             tree = SIDER_trees） 

tdf_data_c<- prepareSider（data. estimate = new_data_test， 
data. isotope = SIDER_data， 
                           tree = SIDER_trees，  
                           isotope = "carbon"）
#random. terms = random_terms

#GLMM 的固定和随机部分的默认公式在 Sider中设置为：

formula_c<- delta13C ~ diet. type + habitat 
random_terms<- ~ species + taxonomic. class + tissue

TDF_est_c<-imputeSider（mulTree. data = tdf_data_c，  
                        formula = formula_c，
                        #random. terms = random_terms，  
                        output = "test_c_run"） 

Credible_intervals<- hdrcde：：hdr （TDF_est_c $tdf_global， 
prob = 

c（50， 95， 99）） 
summary（TDF_est_c$tdf_global）

####利用 SIAR 包计算动物组织中食物的贡献率####
##step1：推荐按照下图内容格式（包括标题栏）编辑数据，然后

导入

#install. packages（"siar"）
library（siar）
####zokor. fur####
#graphics. off（）

sources<-read. csv （"D：/zokor/fur/sources. csv"， header=
TRUE）

consumers<-read. csv（"D：/zokor/fur/consumers3. csv"，header=
TRUE）

corrections<-read. csv（"D：/zokor/fur/corrections. csv"，header=
TRUE）

concs<-0

##step2： 作图如下

siar. zokor. fur<-siarmcmcdirichletv4（consumers，sources，correc⁃
tions，concs）

#siarplotdata（siar. zokor. fur，iso=c（1，2），leg = 1）
siarhistograms（siar. zokor. fur） 
siarproportionbygroupplot（siar. zokor. fur，grp=1）
#siarproportionbysourceplot（siar. zokor. fur，grp=1）

head（siar. zokor. fur$output）
write. csv（siar. zokor. fur$output，"D：/zokor/fur/output1. csv"）

###step3：导出数据化的结果，见下图左半部分#
siarhdrs（siar. zokor. fur）

####zokor. muscle####
#graphics. off（）

sources<-read. csv（"D：/zokor/muscle/sources. csv"，header=
TRUE）

consumers<-read. csv （"D：/zokor/muscle/consumers3. csv"，
header=TRUE）

corrections<-read. csv （"D：/zokor/muscle/corrections. csv"，
header=TRUE）

concs<-0

##step2： 作图如下

siar. zokor. muscle<-siarmcmcdirichletv4（consumers，sources，
corrections，concs）

head（siar. zokor. muscle$output）
write. csv（siar. zokor. muscle $output，"D：/zokor/muscle/output1.

csv"）

###step3：导出数据化的结果，见下图左半部分#
siarhdrs（siar. zokor. muscle）

####zokor. bone####
#graphics. off（）

sources<-read. csv（"D：/zokor/muscle/sources. csv"，header=
TRUE）

consumers<-read. csv （"D：/zokor/muscle/consumers3. csv"，
header=TRUE）

corrections<-read. csv （"D：/zokor/muscle/corrections. csv"，
header=TRUE）

concs<-0

##step2： 作图如下

siar. zokor. bone<-siarmcmcdirichletv4（consumers，sources，cor⁃
rections，concs）

head（siar. zokor. bone$output）
write. csv（siar. zokor. bone$output，"D：/牧科院工作/2020 年工作/

output1. csv"）

###step3：导出数据化的结果，见下图左半部分#
siarhdrs（siar. zokor. bone）
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Study on trophic niche characteristics of plateau 
zokor (Eospalax baileyi) in Alpine Meadows based 

on stable isotope technique
ZHOU Rui1，2，WANG Zhi⁃peng1，HUA Li⁃min1，ZOU Xiao⁃yu2，WANG Hai⁃bo3*
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Abstract：【Objective】 The analysis of the characteristics of rodent nutritional niche can not only help us to under⁃
stand the nutrient layer occupied by animals，but also reveal the changes of rodent food resources utilization at differ⁃
ent time scales.【Method】 In this study，the plateau zokor （Eospalax baileyi） inhabiting the alpine meadow in the east⁃
ern part of Qilian Mountain was selected，and the stable isotope mass balance mixed model was used to analyze the 
foraging information and nutritional niche characteristics of plateau zokor at different time scales.【Result】 The results 
showed that the main food intake of plateau zokor was the same in different tissues，but the contribution rate in diet 
was different. Among them，the aboveground part of Taraxacum mongolicum had the highest contribution rate in 
blood （24. 33%），muscle （19. 63%） and hair （14. 00%），while the underground part of Potentilla anserina had the 
highest contribution rate in different tissues，which were 66. 01%，17. 79% and 10. 72%，respectively. In different tis⁃
sues，the changes of food intake and nutritional niche width were the same. In the aboveground part of plants，the re⁃
sults were as follows： blood （8 species，1. 742） < muscle （10 species，2. 049） < hair （13 species，2. 227） tissue. In 
the underground part of plants： blood （5 species，1. 100） < muscle （14 species，2. 370） < hair （15 species，2. 469）.
The niche overlap of aboveground and underground plants in the blood tissue of plateau zokor （1. 100） was much 
lower than that in muscle （0. 447） and hair （0. 566）.【Conclusion】 The above results show that among the foraging 
information of different time scales represented by each tissue of plateau zokor，the number of ingested species in short
⁃ term eating habits （blood tissue） is less and the niche width is smaller. On the other hand，in the long ⁃ term diet 
（muscle and hair tissue），there are a wide variety of foods and a wider niche width. And the niche overlap of aboveg⁃
round and underground plants in the short⁃term foraging habits of plateau zokor is much lower than that of long⁃term 
foraging habits. In view of the foraging habits of plateau zokor，we suggest that for the areas with serious damage to 
plateau zokor， the proportion of high quality food in the plant community of plateau zokor shall be reduced by sowing 
Gramineae and eliminating forbs，so as to achieve the purpose of preventing and controlling the harm of plateau zokor.

Key words：alpine meadow；plateau zokor；dietary；trophic niche；stable isotope；bayesian mixing model
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