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封面图说: 遗鸥群飞来———遗鸥意即“遗落之鸥冶(几乎是最后才被发现的新鸥种,因此得名)。 1931 年,瑞典动物学家隆伯格
撰文记述在中国额济纳采到了标本。 1987 年,中国的鸟类学家在鄂尔多斯的 桃力庙获得了一对遗鸥的标本 。 1990
年春夏之交,发现了湖心各岛上大量的遗鸥种群。 近年来的每年夏季,大约全球 90% 以上的遗鸥都会 到陕西省神
木县境内的沙漠 淡水湖鄄红碱淖上聚集。 遗鸥———国家一级重点保护、CITES 附录一物种。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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同位素富集鄄稀释法研究食性转变对鱼类

不同组织 N 同位素转化率的影响

曾庆飞1,*,谷孝鸿1,毛志刚1,2,周露洪1,2

(1. 中国科学院南京地理与湖泊研究所湖泊与环境国家重点实验室, 南京摇 210008; 2. 中国科学院研究生院,北京摇 100049)

摘要:稳定同位素技术广泛地用于描绘生态系统中食物网的食物来源和营养级关系,但是消费者不同组织转化率的研究相对较

少。 通过锦鲤摄食人工添加15N 蓝藻的食性转化实验,研究不同组织 N 同位素转化率的差异,探讨组织生长和代谢对同位素转

化的相对贡献,为不同时间尺度的稳定同位素研究取样奠定基础。 结果表明,通过 42d 的加富蓝藻饲喂,各组织的 N 稳定同位

素发生显著变化。 肝的 啄15N 为(19. 3依1. 4)译,显著高于其它组织,其次为鱼鳍((15. 6依1. 0)译)和血液((12郾 6依0. 4)译),肌肉

的 啄15N译最低,为(9. 9依0. 7)译。 在随后的同位素稀释实验中,锦鲤的体重增加,相对生长速率为 0. 011d-1,鳍肉的转化率最

快,达到 11. 4% / d,半衰期仅为 6. 1d,其次是血液和肝,肌肉的转化率最低,仅有 3. 8% / d,半衰期最长,为 18. 4d。 代谢衰减指

数 c 和-1 不存在显著差异,表明锦鲤各组织的 N 同位素转化主要由组织生长引起。 结论显示,同位素富集-稀释法可以有效评

价鱼类食性转变对不同组织同位素转化的差异,鳍肉和血液同位素分析可以作为锦鲤食性转变快速追踪的手段。

关键词:稳定同位素;同位素富集鄄稀释法;食性转变;同位素转化率

Effect of diet switch on turnover rates of tissue nitrogen stable isotopes in fish
based on the enrichment鄄dilution approach
ZENG Qingfei1,*, GU Xiaohong1,MAO Zhigang1,2,ZHOU Luhong1,2

1 State Key Laboratory of Lake Science and Environment, Nanjing Institute of Geography and Limnology, Chinese Academy of Sciences, Nanjing

210008, China

2 Graduate School of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China

Abstract: Nitrogen stable isotopes are widely used in ecological studies to estimate trophic position and determine movement
patterns, but turnover rates of isotopes in animal tissues remain poorly understood. Here, we report nitrogen isotope
turnover rates in different tissues of golden carp (Cryprinus carpiod). Turnover rate was estimated from the dilution of a 15N
label introduced into consumer tissues by feeding of 15N鄄enriched cyanobacteria. The 啄15N values of the four tissues varied
significantly after a 15N enrichment diet feeding. Liver ((19. 3依1. 4)译) was significantly enriched in 15N relative to fin
((15. 6依1. 0)译) and blood ((12. 6依0. 4)译) tissues, and muscle ((9. 9依0. 7)译) had the most depleted 15N. Muscle
tissue had the slowest turnover rates (3. 8% / d), with half鄄lives of approximately 18. 4d following a return to a diet with no
15N鄄enriched cyanobacteria addition, while the shortest half鄄life value for 啄15N was in fin tissue (6. 1 d). The exponent of
metabolic decay, c wasn忆t significantly different from -1 for 啄15N in all the tissues, demonstrating that growth accelerated
the rate of isotopic change and caused tissue specific turnover rates. The results support that the enrichment鄄dilution
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approach can be properly used to assess the dietary shifts on isotopic turnover rate, and further show that fin and blood
stable isotope analysis is a quick approach to track dietary switch in golden carp.

Key Words: stable isotope; the enrichment鄄dilution approach; diet switch; isotopic turnover rate

稳定同位素技术相对于胃含物分析可以反映鱼类等生物长时间尺度的食物来源、迁徙状况及营养级关

系[1],其原理在于所研究动物的组织同位素比值可以反映它们的食物来源。 但是,同位素比值受到同位素分

馏和食物在所取组织中转化率的影响[2]。 当动物的食性发生改变,特别是当两种食物的同位素比值差异较

大时,必定引起动物肌体同位素比值的变化。 事实上,这个变化是由两个过程引起的:对于生长速率快的动

物,同位素转化率的变化主要由生长组织对原有组织同位素比值的稀释作用;对于生长较慢的生物,主要是由

于摄食了新食物而引起原有组织代谢引起的[3]。
同位素转化率受到多种因素的影响,比如鱼类种类、个体大小、食物质量、环境温度、取样时间以及同一个

体不同器官组织。 Guelinckx 等人通过室内食性转变实验研究了刺鳍鱼肝、心和肌肉的 C、N 同位素转化率随

时间的变化,发现肌肉组织的转化率最低,C、N 稳定同位素的半衰期分别为 25d 和 28d,基本由组织生长引起

的;而肝和心脏的半衰期较短,仅为 3—6d[3]。 Mclntyre 和 Flecker 研究了螺、蝌蚪和鲶鱼食性转变后的 N 同位

素转化率,发现鲶鱼肌肉的 N 同位素转化率随个体大小的增加而减少,鳍的转化率远远高于血液和肌肉[4]。
一般来说,肝的组织代谢速率高于肌肉和心脏[5],仔鱼的半衰期不到一个星期,而大鱼可能要几个月[6鄄7],所
以不同组织的 C、N 同位素比值可以反映不同时间尺度的食性和洄游行为[8]。

目前,国内稳定同位素技术在生态系统中的应用多表现在食物网结构的构建和关键物种食性分析。 万炜

等人[9]和蔡德陵等人[10]分别利用稳定性碳氮同位素比值构建了渤海湾和黄东海食物网营养结构图。 徐军通

过测定不同体长的湖鲚和邻近水域的附着藻类、螺类、河蚬的碳氮稳定同位素来研究湖鲚个体发育过程中的

食性转变[11]。 王玉玉等人分析了鄱阳湖 4 个点位 95 条鱼和其他食物网成分样品的稳定同位素比值,构建了

鄱阳湖枯水末期水生食物网[12]。 而同一生物不同组织同位素比值的差异,以及同位素转化率的影响因素研

究还未见报道。
本文以锦鲤为研究对象,通过投饵质量的变化,探讨食性转变条件下锦鲤不同组织稳定性 N 同位素转化

率的差异,判断同位素变化的原因是由组织生长引起还是由代谢引起?
1摇 材料与方法

1. 1摇 实验用鱼和饲喂样品

实验用锦鲤(Cyprinus carpio)购自南京夫子庙观赏鱼市场,体表无伤,体质健壮,规格大小一致(体重

(10郾 5依0. 2)g,体长(6. 9依0. 1)cm)。 蓝藻取自太湖梅梁湾,经显微镜观察,99% 为微囊藻(Microcystis),人工

添加15N 标记的 NH4Cl(99% 15N)无机盐,利用藻类的光合作用,对蓝藻进行 24h 培养,达到对蓝藻进行15N 标

记的目的。 蓝藻标记完成后,清洗,过滤,60益烘干研磨备用。 锦鲤饲喂的面粉购自苏果超市金陵家用面粉

(南京金陵面粉有限公司)。 为了便于锦鲤摄食,减少蓝藻损失,将 36g 标记蓝藻与一定量面粉均匀混合,团
成锦鲤可以整口吞食的颗粒,每条锦鲤每天投饲量以占体重的 5%为标准。
1. 2摇 实验设计

实验开始前,锦鲤暂养在水族箱(尺寸:60cm(长) 伊40cm (宽) 伊50cm (高),水面高度距上端 15cm)2 周

以适应环境,暂养期间饲喂团状面粉,投放量以正巧摄食为宜。 实验设置 3 个重复和 1 个对照组,即 4 个水族

箱,每个水族箱有锦鲤 12 条。 实验期间部分换水,持续充氧,水源为经曝气去氯处理后的自来水,时间持续

85d,前 42d 饲喂混有加富蓝藻的面粉团,以提高锦鲤各组织的稳定性 N 同位素比值,随后饲喂纯面粉团,对
照组一直饲喂纯面粉团,实验过程无锦鲤死亡。

把第 42 天作为第 0 天,分别在第 0,10,21,31 和 43 天向每个水族箱各取锦鲤 1 条解剖,取背部肌肉、肝

8521 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 32 卷摇
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脏、血液和尾鳍,用去离子水清洗干净,60益低温烘干研磨。 所有样品经 Flash EA1112 元素分析仪燃烧,所得

的 N2气体分别送入 Finnigan MAT 公司的 Deltaplus advantage 型稳定同位素比值质谱计上测定,氮同位素以大

气氮为参考标准,实验室的测定精度是 0. 1译。
1. 3摇 数据处理

1. 3. 1摇 随时间变化的转化率模型

锦鲤肌肉氮稳定同位素随时间的转化率模型遵循 Tieszen 等人指数模型[13]:
啄t = 啄f+(啄i-啄f)exp(vt)

式中, 啄t代表 t 时刻的各组织的同位素比值;啄f代表各组织同新食物达到平衡的最终同位素比值、啄i代表食性

转变前初始同位素比值,自 代表转化率,t 代表食性转变实验开始后的时间。
半衰期: t1 / 2 = ln(0. 5) / v

1. 3. 2摇 随组织生长的转化率模型

锦鲤组织氮稳定同位素随组织生长的转化率模型遵循 Fry 和 Arnold[14]指数模型:
啄t = 啄f+(啄i-啄f)(w t / w i) c

式中,啄t代表 t 时刻的各组织的同位素比值;啄f代表各组织同新食物达到平衡的最终同位素比值、啄i代表食性转

变前初始同位素比值,w t代表 t 时刻锦鲤体重,w i代表初始锦鲤体重,c 代表代谢衰减指数。 当 c = -1,表明同

位素转化率是由组织生长引起的;当 c<-1,表明同位素转化率是由组织代谢引起的。
相对生长速率: SGR= ln(w t / w i) / t
采用 SPSS 13. 0 统计软件包中的 Compare Means 对实验数据进行单因素方差分析,差异显著性用 post hoc

Tukey忆s HSD 法进行多重比较;采用 Sigma Plot 11. 0 软件进行生长曲线拟合。
2摇 结果与分析

锦鲤肌肉、肝、鳍和血液实验前后 N 稳定同位素比值变化如表 1 所示。 对照组一直饲喂纯面粉,锦鲤各

个组织 啄15N 不存在显著差异,平均为 6. 5译,同位素分馏为 4. 7译,略高于文献报道的 3. 4译。 通过 42d 的加

富蓝藻饲喂,锦鲤各组织的 N 稳定同位素发生显著变化。 肝的 啄15N 为(19. 3依1. 4)译,显著高于其它组织,其
次为鱼鳍((15. 6依1. 0)译)和血液((12. 6依0. 4)译),肌肉的 啄15N译最低,为(9. 9依0. 7)译。 第 85 天实验结束

时,各组织的 啄15N 没有降到和对照组一致的水平,但是肝、鳍和血液之间的 啄15N译差异不显著,并显著高于肌

肉组织((8. 3依1. 6)译)。

表 1摇 同位素加富鄄稀释实验开始前后(月鄄日)锦鲤各组织同位素比值变化

Table 1摇 啄15N values of diet, muscle, liver, fin and blood tissue in the 15N enrichment鄄dilution experiment

组织 Tissue
锦鲤 golden carp / 啄15N译

11鄄04 12鄄17 对照 CK

肌肉 Muscle 9. 9依0. 7D 8. 3依1. 6b 6. 2依0. 7a

肝 Liver 19. 3依1. 4A 11. 3依1. 0a 6. 9依0. 9a

鳍 Fin 15. 6依1. 0B 10. 4依0. 6a 6. 6依0. 3a

血 Blood 12. 6依0. 4C 10. 1依1. 7a 6. 3依0. 8a

食物 Pellet diet 47. 6 1. 7 1. 7

摇 摇 平均值依标准方差(n=3);不同的小写字母代表差异显著(P<0. 05),不同的大写字母代表差异极显著(P<0. 01)

锦鲤食性改变后,各组织 N 同位素比值随时间变化如图 1 所示,曲线拟合方程见表 2。 鳍肉的 N 同位素

转化率最高,半衰期只有 6. 1d,其次是血液和肝,分别为 13. 2d 和 15. 9d,肌肉的 N 同位素转化率最低,半衰期

达到 18. 4d。 通过 43d 的饲喂,锦鲤的体重增加到 1. 4 倍(图 2),相对生长率为 0. 011 / d。 锦鲤 啄15N 随组织生

长呈现良好的指数关系,判定系数 R2>0. 8677。 由表 3 和图 3 可见,代谢衰减指数 c 和-1 不存在显著差异,说
明各组织的 N 同位素转化率主要由生长引起的。
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图 1摇 锦鲤肌肉、肝、鳍和血液 啄15N 随时间的变化

Fig. 1摇 Changes in 啄15N as a function of time ( t) for muscle, liver, fin and blood

实线代表 啄t = 啄f+(啄i-啄f)exp(vt)拟合方程曲线,虚线代表锦鲤各组织与所摄食食物达到同位素平衡的比值

表 2摇 锦鲤各组织 啄15N 随时间的拟合方程及同位素转化半衰期

Table 2摇 Exponential turnover models describing tissue 15N data as a function of time ( t)

组织 Tissue 拟合方程 Equation for 啄15N( t) 判定系数 R2 半衰期 t1 / 2

肌肉 muscle 7. 584+2. 090l-0. 0376t 0. 9746 18. 4

肝脏 liver 9. 9044+9. 424l-0. 0434t 0. 9777 15. 9

鱼鳍 fin 10. 520+5. 129l-0. 1143t 0. 9891 6. 1

血液 blood 9. 584+2. 729l-0. 0525t 0. 9057 13. 2

摇 图 2摇 同位素加富鄄稀释实验锦鲤 wt 颐wi随时间的变化

Fig. 2摇 Average ( 依SD) change in biomass, expressed as wt 颐wi

for fish following a return to a diet with no 15N鄄enriched

cyanobacteria addition on experiment day 0

3摇 讨论

动物各组织的同位素比值反映的是肌体代谢、生
长、蛋白质物质组成、同位素路径和食物来源共同作用

的结果。 所以,高代谢率的组织较低代谢率的组织更能

较快的反映同位素比值的变化,从而反馈出动物近期的

摄食状况。 Tieszen 等人第一次用同位素转化率来解释

不同组织同位素比值的差异,认为长爪沙鼠不同组织碳

同位素比值的差异与其转化率不同有关[13]。 Hobson
和 Clark 的鸟类摄食实验也证实了这一观点[15]。 所以,
普遍认为恒温动物不同组织和器官的同位素转化率差

异很大,而对于冷血动物却没有明确的定论。 Hesslein
等人的研究结果显示宽鼻白鲑肝脏和肌肉的 C、N、S 转

化率相似,所以他认为鱼类不会像恒温动物一样存在各

组织转化率的显著差异[16]。 这个观点得到 Herzka 和
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图 3摇 锦鲤肌肉、肝、鳍和血液 啄15N 随 wt 颐wi的变化

Fig. 3摇 Changes in 啄15N as a function of biomass (wt 颐wi) for muscle, liver, fin and blood

实线:啄t = 啄f+(啄i-啄f)(wt / wi) c 拟合方程曲线,虚线:当代谢衰减指数为-1 时锦鲤各组织 啄15N 随 wt 颐wi的拟合曲线变化

Holt 的支持,他认为恒温动物较冷血动物有较高的基础代谢,从而导致较高的组织转化率,而这种情况在冷血

动物没有发现[17]。 但近年来随着研究的深入,MacNeil 等人发现黄豹鱼不同组织同位素水平的差异是由各组

织转化率不同引起的,认为肝脏 啄15N 转化率是肌肉的两倍,软骨组织最低[18]。 Logan 等人通过盐沼底鳉的食

性转化实验发现,由于组织代谢的差异,肝脏的转化率显著高于肌肉,建议据此研究不同时间尺度上鱼类的迁

徙和营养级[8]。 通过本研究的同位素加富鄄稀释实验,发现锦鲤各组织 N 同位素转化率的大小为:鳍>血>肝>
肌肉,其中鱼鳍的最高,这可能与粘膜较强的再生能力有关[19]。

表 3摇 锦鲤各组织 啄15N 随 wt 颐wi的拟合方程及同位素代谢衰减指数

Table 3摇 Exponential turnover models describing tissue 15N data as a function of wt 颐wi

组织 Tissue 拟合曲线 Equation for 啄15N(wt 颐wi) 判定系数 R2 代谢衰减指数 c

肌肉 Muscle 9. 98 (wt / wi) -0. 5206 0. 9550 – 0. 5206

肝脏 Liver - 21. 42 + 40. 75 (wt / wi) -0. 6105 0. 9893 – 0. 6105

鱼鳍 Fin - 8. 79 伊 10 -8 + 15. 65 (wt / wi) -1. 2921 0. 9278 – 1. 2921

血液 Blood - 7. 14 伊 10 -10 + 12. 58 (wt / wi) -0. 6188 0. 8677 – 0. 6188

锦鲤摄食加富的蓝藻后,各组织 N 同位素比值存在显著差异,其中肝脏最高。 各组织 啄15N 的差异多半是

由于氨基酸相对含量不同引起的,肝脏所含的必需氨基酸较多。 事实上,必需氨基酸被吸收和同化基本很少

引起 N 同位素比值的变化。 但是,当氨基酸重新分解或合成,根据物质转化路径的差异就会引起 啄15N 不同程

度的变化,即通常所说的二次分馏[20]。 另一方面,不同组织同位素比值的差异可以反映同位素路径的不同,
也就是说食物的营养物质随着不同的路径被分配到特定的组织。 所以,组织同位素比值反映的是它所合成的

物质的同位素特征,而不是整个食物[21]。 新吸收的营养被用于有机体的合成代谢或是替代退化组织,从而引
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起机体生长和组织代谢[22]。 生长快的组织较生长慢的具有较高的碳氮转化率和低的半衰期,但会随着不同

的生长阶段而变化[5]。 血浆有较快的周转速率,所以通常认为有较快的转化率[23]。 但在 McIntyre 和 Flecker
的研究中,实验小鱼血液和肌肉的 N 转化率差异不大,他认为可能与食物来源的氮在整个血液复杂的运行路

径有关[4]。 事实上,同位素转化率的变化主要由组织生长和代谢活动两种原因引起。 Guelinckx 等人认为对

于生长较快或者发育早期的鱼类,代谢活动对同位素转化率的影响可以忽略[3]。 本实验中,锦鲤通过 43d 的

饲喂,其体重增加到 1. 4 倍,代谢衰减指数 c 和-1 不存在显著差异,可见锦鲤各组织的 N 同位素转化主要由

组织生长引起,代谢活动可以忽略。
相当的研究用标记的初级生产者来追踪初级消费者的摄食行为[4, 24],或者再进一步追踪次级消费者[25]。

短期的同位素富集可以使摄食者快速标记从而缩短同位素平衡的时间,这种方法有利于转化率较慢生物的研

究[4]。 自然丰度食物转变需要很长的时间达到同位素平衡[16],或者是利用假设的同位素分馏来估算消费者

在摄食新食物后的同位素比值[26]。 本文用加富的蓝藻饲喂锦鲤,放大各组织 N 同位素比值的差异。 研究发

现,经过 42d 的摄食,各组织的 N 同位素比值存在显著差异。 随后停止饲喂蓝藻,改为纯面粉,由此研究锦鲤

食性改变所引起的各个组织同位素转化率的差异。 这样极大缩短了蓝藻来源的 N 在面粉鄄藻鄄面粉食性转变

过程中平衡所需要的时间。
用这种方法测定的同位素转化率最大的挑战就是获得加富一致的实验动物。 McIntyre 和 Flecker[4] 用加

富的附着藻类饲喂鲶鱼,发现不同体长的鲶鱼经过一定时间的摄食其肌肉的同位素比值存在差异,所以他指

出需要通过增加重复来减少因体长差异而产生的影响。 在本研究中,尽量选择规格大小一致的鱼类,体重差

异不大于 0. 2g,体长差异不大于 0. 1cm。 除了体长,摄食或吸收率的差异均会放大同种生物短期的加富结果。
同时,作为被加富的初级生产者由于组成复杂而引起的同位素比值差异同样会增加初级消费者加富结果的差

异。 消除这一影响,需要保证个体获得比例一致的加富食物,或者是延长加富时间,减少短期随机摄食的差

异[4]。 在本研究中,标记的蓝藻经研磨和面粉均匀混合,减少了标记食物的差异。 另一方面,为了消除摄食

后个体同位素比值的差异,可以通过个体连续非致命取样来实现。 从而描绘出个体水平的稀释曲线从而计算

转化率,不同个体的平行取样又可以统计出群体水平的转化率。 鳍和血液适合鱼类的连续取样,肌肉也可以

用于非致命的活体取样[27]。 但是,连续的肌肉取样对于螺、蜗牛和小鱼等小型动物是不适合的。
通过同位素富集鄄稀释法得到的转化率和由传统食性转变计算出来的略有不同[4],以天然食物和摄食效

率为基础的转化率较实验室人为条件更能反映真实情况。 但是,同位素富集鄄稀释法让我们了解到鱼类各个

组织转化率的差异,在今后的食物网研究中,单纯的肌肉取样是有待商榷的。 特别是短期的食性转变,例如蓝

藻爆发,对于滤食性鱼类会被动摄食。 如果还是传统的 2—3 个月肌肉取样,可能错过鱼类短期的食性变化。
通常肝脏、血液和鳍的半衰期较短,最短的不到 10d。 如果适时地合理取样,就可能最大限度的掌握鱼类摄食

行为动态,提高稳定同位素分析的精确性[18]。
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