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稳定同位素分析在鸟类食性及营养级结构中的应用
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中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所, 国家林业局森林保护学重点实验室, 北京摇 100091

摘要:稳定同位素分析(stable isotope analysis, SIA)自 20 世纪 70 年代末引入鸟类生态学领域以来,在研究鸟类食性和营养级结

构方面展现了强大的发展潜力和广泛的应用前景。 总结了该技术在鸟类食源组成和营养级结构方面研究的前期准备、实验流

程、数据分析和研究进展等,重点阐述了其在鸟类保护与管理方面的应用。 鉴于稳定同位素在生物体内存在分馏现象,从鸟类

不同组织和部位对营养级富集因子、转化周期、同位素印记的差异,提出了完善该方法的建议和应用前景。
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Abstract: In the past three decades, the application of the stable isotope technique to avian ecology has become
increasingly widespread. The use of stable isotopes in the current studies relied on two principles. First, the isotopic
composition of animal tissues reflects that of the diet in a predictable manner. Second, because tissues turn over at different
rates, they integrate this information over different temporal scales and, if the animal is mobile, different spatial scales.
This technique overcomes the limitations of traditional methods, especially in aspects of the different temporal鄄spatial diets,
trophic structure of consumers, and trophic levels within the food web. In this paper, we summarize the preparation,
working process, and data analysis of the application of stable isotope analyses in the avian diet and trophic structure. The
paper also discusses the current progress of this technique in the origin of avian diets and trophic structure positioning. In
particular, we review its main applications in terms of conservation and management: (1) to assess the impacts of habitat
change on the population reproduction, (2) to detect the causes related to population dynamics, and (3) to estimate the
nutrient allocation of reproduction in the breeding ground compared with that in the wintering ground. However, despite its
potential, the technique is still regarded as a black box by many ornithologists. In most instances, these techniques did not
fully take into account the limitations of stable isotope analysis as applied to avian ecology ( for example, specific鄄species
discrimination factor, different鄄tissue turn鄄over ratio, and isotope signatures ) . We also discuss the issues related to
improvement and perspectives for the future application of this approach.
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自然界中,食物、水和隐蔽物是动物生存的 3 大基本要素[1]。 动物食性分析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,以及开展资源管理与物种保护的前提和基础[2鄄3]。 传统的食性分析方法

包括直接观察法[4]、嗉囊胃容物分析法[5鄄6]、粪便显微分析法[7] 等,均能直接反映一定时间尺度下动物的主要

食物来源。 随着人类认知能力和研究水平的提高,这些方法表现出一定的时空偶然性[8],不能充分反映食物

在能量流动过程中的同化比例[9]。
稳定同位素技术自 20 世纪 70 年代引入生态学领域,在确定动物食物来源[10鄄11]、构建食物链与食物

网[12鄄14]以及追踪动物迁徙[15鄄17] 等方面取得了重要进展。 在动物食性研究方面,稳定同位素技术不仅克服了

传统方法的局限性,还展示了其独特的优势:(1)可以反映动物与食物之间较长时间的取食关系[18鄄20];(2)可
以连续测出动物在食物网中的营养位置,真实反映动物在生态系统中的位置和作用[21鄄22];(3)可以通过对古

化石的研究确定灭绝物种的食性信息[23鄄25];(4)还可以通过对濒临灭绝物种的稳定同位素的研究指导动物觅

食栖息地的修复与重建[26鄄27]。
鸟类是动物界中最为常见、易于观察的物种,通常作为环境质量监测的指示物种[28]。 长期以来,鸟类学

家一直关注鸟类食性研究。 随着稳定同位素技术的发展,鸟类学家在食物来源和营养级研究中极大的丰富和

完善了这一技术[9, 18, 29鄄32]。 本文从稳定同位素技术原理、常见鸟类稳定同位素食性分析的样品类别、稳定同

位素技术在鸟类食性组成和营养级位置研究中的应用等方面,对目前稳定同位素技术在鸟类食性研究中的最

新进展进行总结,并提出有待解决的问题及今后的研究方向。

1摇 常用稳定同位素及其表达方式

食性研究中常用的稳定同位素有碳( 12C 和13C)和氮( 14N 和15N) [18, 29, 33]。 通常将机体的稳定性同位素

的绝对含量与国际标准比对后进行研究,一般用 啄13C( 13C / 12C)和 啄15N( 15N / 14N)来分别表示机体内这两种稳

定性同位素的丰度:
啄X = [(R样 / R标) - 1] 伊 103

式中,啄X 为 啄13C 或 啄15N,R样为所测样品的13C / 12C 或15N / 14N,R标为标准物质的13C / 12C 或15N / 14N[34]。 啄13C 值

是相对于国际标准物质 PDB(R标 = 0. 0112372)的丰度,啄15 N 值是相对于标准大气氮(R标 = 0. 0036765)的

丰度[35]。
由于同一元素的不同同位素间原子量不同,导致其化学性质和物理性质存在差异,这种现象称为同位素

效应(Isotope effect) [36鄄37]。 由于同位素效应的存在,较重的同位素更容易在机体内得到保留,而较轻的同位素

更容易被机体代谢排出体外,稳定同位素的值在捕食者和食物之间产生了一个差值,这一差值称为营养级富

集因子(Diet鄄tissue fractionation factors) [38鄄41],若以“驻冶表示,则:
驻X = 啄X样本 - 啄X食物

式中,驻X 表示 驻13C 或 驻15N,啄X样本表示捕食者血液或组织的稳定同位素碳或氮的丰度值,啄X食物表示食物中稳

定同位素碳或氮的丰度。
稳定同位素能够得到广泛应用依赖于以下 2 点:(1)稳定同位素的值在鸟类机体和食物之间是以一种可

预测的方式进行传递;(2)稳定同位素值在鸟类机体不同部位转化速率不同,所以不同部位样本的稳定同位

素值反映不同时间尺度的食性信息,如有迁徙或移动行为,则可反映不同空间尺度的食性信息[42]。

2摇 SIA 的工作流程

2.1摇 确定研究目的,选择合适的稳定同位素

受生理、技术等因素的影响,能够用于食性分析的稳定同位素种类并不多,稳定碳同位素( 13C / 12C)在营

养级间传递时分馏效应不明显,富集因子较小,是用于食源组成研究的理想元素[43];稳定氮同位素( 15N / 14N)
在食物与捕食者组织间存在稳定且较大的营养级富集因子,因此常被用于食源组成和营养级结构的分
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析[43鄄45];稳定硫同位素 ( 33S / 32S)较少应用,但为提高分析准确性,稳定硫同位素在食源种类较多时也被使

用[21, 46]。 此外,数据分析时一般要求各食源之间稳定同位素值存在显著差异,否则会低估取食较多的食源,
而高估取食较少的食源[12, 47]。
2.2摇 本底样品采集

收集可能被研究对象取食的食物种类。 为了减少样本分析的数据量、减小食物组成的种类和提高分析的

精度,一般需要一些辅助手段,如直接观察法、胃内容物分析法、粪便显微分析法等,然后根据这些传统手段大

致确定食物组成范围[12, 47鄄48]。
2.3摇 鸟类研究样品的采集

鸟类的稳定同位素分析样品众多,应根据研究目的选择合适样品,并尽量减少对水鸟造成的伤害,血浆一

般反映短期摄入的食物特征,而羽毛可以反映在换羽地点(对候鸟也许是几千公里之外)的食物信息,常用的

鸟类样品类别与采集方式见表 1。

表 1摇 稳定同位素分析常用的鸟类样品类别与采集方式

Table 1摇 Avian sample and collection methods commonly used to stable isotope analysis

样品
Sample

采集方式
Collection

损伤程度
Damage

实验难易程
Experiment

代谢周期
Turnover rate

羽毛 Feather 拣,拔,剪 轻微 易 长

全血 Blood 抽取 轻 中 短

血细胞 Blood cell 抽取,离心 轻 中 短

血浆 Plasma 抽取、离心 轻 中 短

肌肉 Muscle 解剖 重 中 中

内脏 Visceral 解剖 重 难 短

骨骼 Bone 解剖 重 难 长

血液样本的采集依据鸟类体型大小,一般有翅静脉和颈静脉等取血方式,取血量 1—2ml 即可[48鄄49]。 采集

的全血可通过离心分离出血细胞和血浆,获取新的研究样本[50鄄51]。
鸟类的换羽有其各自的规律,应根据研究目的选择合适部位的羽毛,一般选择新长出的初级飞羽和尾羽。

为避免取整根羽毛对鸟类飞行构成的影响,建议拣取刚脱落的羽毛或剪取所需部位羽毛末端 2—4cm[42, 52鄄53]。
肌肉组织含有一定量的脂肪,对稳定碳同位素值会产生较大影响,为减少实验误差,建议采集脂肪含量较

少的胸部或大腿上的肌肉组织,1—2g 即可达到测定需求[54鄄55]。
用于稳定同位素分析的样品还包括:肝脏、肾脏、心脏、皮肤、大脑和骨骼等[49鄄51, 55鄄56],由于对鸟类伤害较

大,在食性研究中受到限制。
2.4摇 样品的保存

样本完好的从野外保存至实验室是稳定同位素准确测定的前提,保存的原则是不因添加的保存物质而改

变样品的稳定同位素比例,也不因保存方法问题导致样品的轻同位素或重同位素的比例发生变化[57]。 血液、
肌肉和羽毛等组织样本最常用保存方法是冷冻法,需在采样后 2h 内保存[58]。 若野外无冷冻条件,且需保存

时间较长,使用烘箱干燥、空气干燥、70%酒精浸泡等方法也可得到较好的保存效果[8]。 样品保存中,冷冻保

存不宜超过 30d,70%酒精浸泡保存不宜超过 60d[58]。 对于羽毛,仅常温密封保存即可满足测定要求[59鄄60]。
2.5摇 样品送检前的预处理

2.5.1摇 干燥

干燥的目的是除去样品中的水分,便于研磨成粉。 将样品放在透气性好且耐高温的器具或取样袋中,然
后在 60—70益的恒温干燥箱中干燥 24—48 h,至恒重后及时研磨成粉末,若样品返潮,不仅给磨样造成困难,
且影响同位素数据[51]。 对于血液,常采用冷冻干燥法[47, 51, 61]。
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2.5.2摇 脱脂处理

脱脂的目的是剔除肌肉、内脏和骨胶原等组织中的脂肪和羽毛上的油脂,因为脂肪的存在使样品中 啄13C
的值降低[42, 62鄄64]。 剔除方法是将样品放在装有氯仿和甲醇溶液(比例是 2颐 1)的索氏提取仪中加热煮沸

20min,可用氢氧化钠代替氯仿[65]。 因脱脂对稳定氮同位素的测定有负面影响,所以在脱脂前将样品分为两

份,一份脱脂处理后测定稳定碳同位素含量,另一份不作脱脂处理,用于测定稳定氮同位素含量[51, 62]。
2.5.3摇 酸化处理

酸化的目的是除去样品中的无机碳,消除外源性无机碳对样品测定的影响,所有采集的样品均需要酸

化[66]。 将样品适当粉碎后,倒入适量浓度为 0.5mol / L 的盐酸中,每间隔 1h 用玻璃棒搅拌一次使之充分反

应,反应至少 6h 后,静置沉淀,倒掉上层清夜,再用去离子水搅拌洗涤,静置沉淀,倾倒上层清夜,重复 3—
4 次,充分洗净过量盐酸,然后烘干样品[26, 38, 44]。
2.5.4摇 充分研磨、过筛和保存

烘干后的样品需粉碎才能进行分析,为了保证样品的均匀,应将样品充分研磨。 粉碎可以用研钵、球磨机

或混合磨碎机等处理,磨好的样品放于密封锡帽内或干净的离心管内,贴上标签,低温保存[67鄄68]。
2.6摇 稳定同位素测定的技术支持

同位素比率质谱仪(Isotope Ratio Mass Spectrometers, IRMS)是近些年发展起来的用于测定某些稳定同位

素组成的连续流进样系统,由元素分析仪和质谱分析仪组成[69鄄70]。 与之前的双路进样系统相比,其特点是测

试速度快,样品用量小(微克级),能精确测定元素的同位素比值[37]。

3摇 稳定同位素数据分析

3.1摇 营养级富集因子的确定

营养级富集因子是准确确定鸟类食源组成和营养级位置的基本前提,为提高分析精度,测定的稳定同位

素数据需经过富集因子矫正后输入分析模型[51, 71]。 实际研究中,营养级富集因子并非都是通过室内控制实

验准确获取。 大量研究结果表明献,同一科属的鸟类中生境类型、取食习性和个体大小相近的种类,营养级富

集因子差异并不显著[40, 51, 72鄄73]。 鉴于此,Caut 等人于 2009 年[41] 收集了 66 种期刊近 300 个物种的营养级富

集因子,并按种类、生境和组织进行了分类归纳,表 2 显示鸟类各组织与食物之间的 啄13C 和 啄15N 的营养级富

集因子的均值和标准误。 该均值与 Peterson 和 Fry[18] 在 1987 年的结论相比更接近于真实值,并且得到了研

究者的认可,在难以获取准确的营养级富集因子的情况下可采用该数据代替[41, 48,74鄄76]。

表 2摇 鸟类各组织与其食源之间稳定碳、氮同位素的营养级富集因子[41]

Table 2摇 Stable carbon and nitrogen isotopes fractionation factor of birds between the organizations and the food[41]

组织 Tissues
营养级富集因子

Diet鄄tissue fractionation factors

驻13C 驻15N
组织 Tissues

营养级富集因子
Diet鄄tissue fractionation factors

驻13C 驻15N

所有组织 All tissues 1.15 (0.18) 2.91(0.16) 骨胶原 Collagen 1.76 (0.64) 2.82(0.14)

羽毛 Feather 2.16 (0.35) 2.25(0.20) 肝脏 Liver 0.35(0.32) 2.37(0.47)

肌肉 Muscle 0.92(0.27) 3.84(0.26) 血浆 Plasma -0.08(0.38) 2.60(0.38)

血液 Blood -0.199啄13C鄄3.986* 1.70(0.43)
摇 摇 *表示血液中 驻13C 与 啄13C 存在明显的线性关系;白色区域表示没有显著的线性关系,数据显示不同组织富集因子的均值(依SE);在不便获

取研究对象准确的营养级富集因子,且无相关研究成果作为参考的情况下,可使用表中均值或公式近似的取代研究对象真实的营养级富集因子

3.2摇 确定食源组成的数据分析模型

用于食源贡献率分析的数据模型有很多,但各有特点,应依据研究目的、同位素种类和数据特点选择合适

的模型。 常用稳定同位素分析的数据模型及其优缺点详见表 3。
对 2—3 种食源的分析,可使用稳定同位素质量平衡方程(mass鄄balance mixing model)来实现。 稳定同位
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素在时间尺度上是守恒的,且在不同营养级间以可预测的方式传递,利用质量平衡方程计算食物源的相对贡

献比例既简单又快捷[77鄄79]:

啄Xsample = 移
n

i = 1
[ fi(啄Xsourcei + 驻X忆)] ,移

n

i = 1
fi = 1

式中,啄Xsample表示消费者稳定同位素 X(如 啄13C 或 啄15N)的相对含量;fi为第 i 个食源的贡献率;啄Xsourcei表示第 i
个食源的稳定同位素 X 的相对含量;驻X忆为所测定的稳定同位素 X 在食源与机体之间的营养级富集因子。

若只测定样本和食源的一种稳定同位素的相对含量(如 啄13C),则可组成两个方程,可确定两种食物源的

贡献:
啄13CSample = 啄13CSource 1 伊 f1 + 啄13CSource2 伊 f2 , f1 + f2 = 1

式中,啄Sample为经营养级富集因子校正后的样本的稳定同位素值,啄Source 1和 啄Source2为 2 种食源的稳定同位素值,f1
和 f2为这 2 种食源的贡献比例。 如将测定的样本和食源的 2 种稳定同位素值(如 啄13C 和 啄15N)代入质量平衡

方程可确定 3 种食源的贡献,即测定样本和食源的 n 种稳定同位素可以确定 n+1 种食源的贡献率。

表 3摇 计算食物来源相对贡献率的常用稳定同位素分析模型及其适用范围[80]

Table 3摇 Comparisons among common mixing models used to calculate the contributions of different diets[80]

模型
Model

适用范围
Application

优点
Advantage

局限
Shortcomings

模型构建者或发展者
Source

质量平衡方程
Mass鄄balance
mixing model

2—3 种食源 操作简单,结果精确 可确定的食源种类较少 [18,78,79]

线性混合模型
IsoSource 多种食源

操作简单,结果可靠,便
于分析

随增量和容忍度的改变,
结果变化较大

[81鄄84]

贝叶斯模型
MixSIA and SIAR 多种食源

考虑了数据的不确定性,
准确性高

对数据要求高,计算失败
率也较高

[85鄄88]

当要解决更多食源问题(n>3 种食物源) 时,则需要更为复杂的模型来计算每种食物源的贡献比例范

围[80]。 近年来,新的混合模型不断涌现,其中由 Phillips 等提出的线形混合模型是其中讨论较多的一种[81]。
Phillips 及其同事还开发出了一种相应的统计分析软件 IsoSource ( http: / / www. epa. gov / wed / pages / models /
stableIsotopes / isosource / isosource.htm)。 该软件适用于两种同位素下多种食源(3—10 种)比例的确定,主要依

据不同步长下的多次积分得到食物的相对比例。 当有太多的食物资源而无法确定唯一的解时(n 个同位素值

却有>n+1 种食源),可通过同位素比率信息来确定可能食物资源对混合物(消费者)的贡献范围。 每种资源

贡献范围(0—100%)的所有可能组合在小范围的增量(increments,如 1%)中都被进行检查分析,把各个组合

中观测到的混合同位素信息相加,如果之和在一个较小的忍受范围内( tolerance,如依0.01),那么这个组合就

被认为是合适的解,从而可以确定潜在食物资源贡献的频率和范围[77,81鄄83]。
稳定同位素分析中可能存在很多不确定因素(如标准差、富集因子、同位素值的多变性等),这些不确定

因素对数据的分析有很大影响。 贝叶斯混合模型(Bayesian isotope mixing model) [86] 通过综合先验信息,整合

不确定因素,来明确比较竞争模型或参数值的支持强度。 同时,该模型引入“取样鄄重要性鄄再取样(sampling鄄
importance鄄resampling,SIR)冶的运算法则,进行食源贡献率的后验概率检验,提高了数据分析的精度,是对

IsoSource 软件的丰富和发展[85]。 考虑到复合食源、富集因子和同位素比值等的不确定性,模型运行过程中,
可以通过调整变量数量、迭次量级和食源先验信息等来提高不同食源贡献率的估计精度。 目前,该模型得到

了广泛地应用,并取得了较好的效果[4,74,87鄄90]。 可供选择的贝叶斯模型有 MixSIA(http: / / conserver. iugo鄄cafe.
org / user / brice.semmens / MixSIR) [85]和 SIAR(http: / / cran.r鄄project.org / web / packages / siar / index.html) [87]。
3.3摇 确定营养级结构的数据分析方法

一般情况下,稳定氮同位素(啄15N)在相邻两个营养级间所产生的富集因子(驻啄15N)在 3译—5译之间,较
稳定碳同位素产生的富集因子大且较为恒定[18]。 根据相邻营养级间动物组织的 啄15N 和生态系统初级消费
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者(或初级生产者)的 啄15N 就可以划分动物在该生态系统的营养级位置:
TP = 姿 + 啄15N消费者 - 啄15N( )基线 / 驻啄15N

式中,TP 代表特定物种的营养位置,姿 表示食物链基底生物的营养级位置(若 啄15N基线取初级生产者的氮同位

素比率,姿 取 1;若以初级消费者为基线,姿 取 2),啄15N消费者表示消费者的稳定氮同位素比率,啄15N基线表示基线

生物的稳定氮同位素比值,驻啄15N 是该生态系统的营养级富集因子[91]。
啄15N基线和 驻啄15N 值随地理位置和生态系统(陆地或海洋生态系统)的改变而改变[91]。 因 啄13C 值在相邻

营养级间富集因子(驻啄13C)并不明显,仅为 0.4译—1.0译,使 啄13C 值在动物营养级研究中不被广泛应用[91]。
从营养级位置的计算公式可以看出,生态系统内基线生物的营养级富集因子对计算结果有一定影响。 目前对

基线营养级富集因子的获取方法有两种:一种是在室内严格控制的条件下,测量实验对象与其单一饵料间稳

定氮同位素的差值;另一种方法是选用野外生态系统中食源相对简单的生物,测量其组织与食源间的稳定氮

同位素的差值。 室内实验控制了实验对象和饵料组成,但室内条件下生物的代谢活动、消化吸收率和饵料组

成等均与其自然生态系统下存在较大差异,很难获取动物在自然状态下真实的营养级富集因子[92],针对这种

情况,许多研究者采用基线营养级富集因子的统计平均值或几个统计平均值并用[93]。

4摇 SIA 在鸟类食性及营养级中的研究现状

4.1摇 食源组成成分的确定

动物取食食物后,通过代谢作用,机体的稳定性同位素 啄13C 值和 啄15N 值会因同化了不同同位素比率的食

物而发生变化[38],稳定同位素比值在机体与组织间存在一个常量(即营养级富集因子),借助分析模型即可

得到各食源的贡献比例[9, 26, 38]。 稳定同位素技术是目前公认的用于研究迁徙鸟类食性时空变化的最佳

手段[48,94]。
4.1.1摇 不同时间尺度上的食性研究

鸟类不同组织的代谢速度不同[95鄄96],不同组织的稳定同位素分馏水平和转化周期也不尽相同,摄食后代

谢较快的组织反映的是短时间尺度的食性信息,代谢较慢的组织反映的是长时间尺度的食性信息,这是稳定

同位素技术在确定鸟类食源组成上区别于其他方法的最大优点[15, 29, 56,97]。
Hobson 等[49, 98]通过对人工饲养的日本鹌鹑(Coturnix japonic)血液和组织的稳定同位素研究发现,血清

中稳定碳同位素值反映的是日本鹌鹑 1 周左右的食性信息,血细胞能够反映其两个月左右的食性信息,全血

和脱脂后胸肌则能够反映其 3 周左右的食性信息,而代谢较慢的羽毛和骨胶原等反映的却是其几百天到几年

的食性信息,在短嘴鸦(Corvus brachyrhyncho) [49]、黑腹滨鹬(Calidris alpina pacifica) [51]、黄腹鹪莺(Dendroica
coronata) [60]和园莺(Sylvia borin) [99]等鸟类研究中均得到相似的转化规律。

鸟卵、雏鸟和正羽(飞羽和尾羽)是用于稳定性同位素时间特征分析的理想材料[52]。 鸟卵的营养成分全

部由产卵的雌鸟的食物成分转化而来,直接地反映了雌鸟在产卵繁殖期间的食性信息[100]。 雏鸟的血液及组

织完全由繁殖地所获得的食物转化而来,反映了雏鸟在育雏期的食性信息[11, 48]。 鸟类通常有换羽的习性,换
羽方式可分为完全换羽和不完全换羽,初级飞羽、次级飞羽和尾羽的更换都有一定的规律,且更换的时间尺度

也长短不一[101],因此,采集研究羽毛样本前须了解研究对象的换羽情况。 Cherel 等[52] 在了解黑眉信天翁尾

羽更换顺序后采集了尾羽最外侧和中间羽毛,分别代表了黑眉信天翁(Diomedea melanophrys)在冬羽换羽开

始到换羽结束的食性信息。
4.1.2摇 不同空间尺度上的食性研究

世界上现存鸟类有 9755 种[102],其中候鸟有 5000 多种[103],每年随季节的转变,候鸟在繁殖地和越冬地

之间进行有规律的迁居,迁徙途中会选择补充能量的停歇地。 繁殖地、越冬地和停歇地的食性反映了候鸟食

性在空间尺度上的变化,对候鸟迁徙通道的保护有很大的作用,受到鸟类学家的关注[53]。
准时到达繁殖地是迁徙鸟类繁殖成功的重要保证,Marra 等[104]在 1995—1996 年利用稳定碳同位素技术
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对美洲红尾鸥(Setophaga ruticilla)繁殖地和越冬地的食性进行研究,发现红尾鸥冬季栖息地食物资源非常有

限,且越冬地的质量与春季迁回繁殖地的时间有密切关系。 如果越冬地质量较差,红尾鸥到达繁殖地的时间

就会提前或推迟,进而影响到它次年的繁殖活动。 Minami 等[105] 利用稳定同位素技术对灰鹱 (Puffinus
griseus)和短尾鹱(P. tenuirostris)从南到北迁徙过程中的食性研究中发现,这两个物种的同位素组成随着他们

从南半球到北太平洋的迁移而增加。 且在日本北部的沿海海域灰鹱的 啄13C 和 啄15N 值均显著高于短尾鹱,然
而在北太平洋海域两种鹱的 啄15N 并无显著差异,灰鹱的 啄13C 却显著高于短尾鹱。 近海与远洋地理种群之间

的稳定同位素的差异,反映出它们食性变化上的差异。
4.2摇 生态系统营养级结构分析

稳定性碳、氮同位素技术被应用于分析生态系统中的营养级关系,是较为实用、准确和简单的一种方法,
只需测定消费者组织和初级生产者的同位素比值,就可以推断它们在生态系统中的营养级位置。
4.2.1摇 确定研究对象在生态系统中的营养级位置

稳定同位素技术在营养级结构研究中提出了新的划分方法,传统的营养级结构研究只能得到物种的整数

点营养级,而新的营养级结构是连续的,这种表现方式更准确,因为研究对象在食物网中并非取食单一食物种

类,杂食性鸟类既取食植物性食物又取食动物性食物,传统的营养级划分方法则不能准确的反映这一现

象[80,106]。 这种新的营养级位置不仅可以反映各物种在系统中的营养位置和取食关系,而且也可以反映物种

对物质的代谢水平以及环境因素差异所引起的营养状况和营养模式的改变[107鄄109]。
Becker 等[23]2006 年通过对比加利福尼亚沿海岸 100a 前和现在斑海雀(Brachyramphus marmoratus)羽毛

中的稳定碳氮同位素比值(啄13C 和 啄15N)发现,随着人类对沿海海洋生态系统渔业资源的过度捕捞,斑海雀食

物资源显著降低,导致其在生态系统中的营养级位置显著下降。 Proch佗zka 等[14] 利用稳定同位素技术对非洲

4 种取食不同食物鸟类的营养级位置研究中发现,红嘴黑顶梅花雀(Estrilda nonnula)和查氏扇尾莺(Cisticola
chubbi)的生态位较窄,而北非双领花蜜鸟(Cinnyris reichenowi)和西绿鹎(Andropadus tephrolaemus)却有较宽的

取食生态位。
4.2.2摇 确定鸟类所在生态系统的营养级结构

稳定同位素确定的营养级结构与传统方法相比较,能够准确反映能量沿营养级的流动和在物种之间的分

配,间接地反映物种之间尤其是相近种之间取食生态位的分离和重叠程度[109]。 在物种种内与种间关系的研

究上都有很深远的意义[8,110]。
Thompson 等[111]通过稳定同位素分析,确定了冰岛上 6 种海鸟各自的食物组成和营养关系,Forero 等[100]

在对地中海地区海鸟的研究中建立了该地区海鸟及食源之间的营养级结构,系统阐述了稳定碳氮同位素在鸟

类生态学研究中的广泛应用前景。 杨月琴等[109]于 2008 年 4—6 月对青海湖的 8 种优势水鸟进行了稳定同位

素分析,将其划分为 3 个明显的营养级群体,普通鸬鹚(Phalacrocorax carbo)、棕头鸥(Larus brunnicephalus)、渔
鸥(L. ichthyaetus)和凤头(Podiceps cristatus)主要取食各种鱼类,稳定同位素值最高,属于最高的营养级

群体;赤麻鸭(Tadorna ferruginea)、红脚鹬(Tringa totanus)和普通燕鸥(Sterna hirundo)取食鱼类、浮游动物和

昆虫,稳定同位素值处在中间,属于第二营养级群体;而斑头雁(Anser indicus)主要取食植物性食物,稳定同位

素值较低,属于最低的营养级群体。 因此,通过该研究可以了解高低能量的食物在生态系统中的流动及分配

情况。 人类活动对野生动物的营养结构也产生了较大影响。 易现峰等[112]在 2002 年 4—7 月间利用稳定同位

素技术研究海北高寒草甸生态系统内主要生物的捕食关系,确定了高寒草甸生态系统中 5 条主要的食物链,
21 世纪初,由于当地居民大规模灭鼠,导致以田鼠为主要食物的大鵟(Buteo hemilasius)的食物结构发生了较

大变化,主要食物来源由原来的小型哺乳类转变为雀形目鸟类。

5摇 SIA 在鸟类保护与管理方面的应用

稳定碳氮同位素分析不仅在鸟类食性及营养级的基础研究中起重要作用,而且在鸟类生态学的相关领域
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展现了强大发展潜力[68,113鄄114]。 对于鸟类,尤其是濒危候鸟,其食性随着生境在时间和空间尺度上的变化而发

生变化,利用稳定同位素技术结合相关研究手段可以从食性的角度,探究和解释食性与繁殖和种群动态之间

的关系,进而从食性角度为物种保护和觅食生境恢复提供指导[24]。
5.1摇 评估栖息地变化对种群繁殖的影响

栖息地(或生境)指动物生活的周围环境,对鸟类而言,栖息地就是个体、种群或群落在其某一生活史阶

段(比如繁殖期、越冬期)所占据的环境类型,是其各种生命活动的场所[101]。 然而,不断的资源开采和土地覆

被的改变对鸟类栖息环境造成了较大的影响,其中食物资源减少和繁殖成功率降低是物种长久发展的最大

障碍[101]。
稳定同位素技术结合相关研究手段能够合理的评估生境变化对种群繁殖的影响。 Ram侏rez 等[48] 利用同

位素和遥感技术,研究了自然和人工栖息地的变化对细嘴鸥(Chroicocephalus genei)种群大小和繁殖参数的影

响。 结果显示,在自然湿地减小的情况下,盐场作为细嘴鸥的替代栖息地,扮演了越来越重要的角色;而渔场

等人工湿地的建立,对细嘴鸥自然栖息地丧失起到了一定的缓冲作用,但食源结构的改变降低了其繁殖产出。
Ma 等[74]于 2007—2008 年利用同位素技术对上海崇明东滩外来物种互花米草(Spartina alterniflora)群落中最

新记录到的斑背大尾莺(Locustella pryeri)的食性、栖息地利用和繁殖成功率进行了研究。 结果表明,在芦苇和

互花米草混合群落中,斑背大尾莺主要营巢和取食于互花米草;其种群数量也随着互花米草的快速扩展而增

加。 这说明互花米草的入侵,不仅改变了原生盐沼湿地生态系统,同时促进了非本土物种斑背大尾莺的集聚

与繁衍。
5.2摇 探究种群数量波动的原因

人类对自然资源的过度索取使许多鸟类丧失栖息地甚至发生食物链的断裂,最终导致其种群数量锐减或

灭绝[115],然而一些鸟类在短期内也有种群爆发的现象[63,116]。 探究种群数量波动的原因对鸟类保护计划的

制定以及保护区管理都有指导意义[24]。
20 世纪 20 年代到 70 年代加拿大西海岸的鸥类种群数量翻了 3.5 倍[116],Hobson[63] 采集了灰翅鸥(L.

glaucescens)和西美鸥(L. occidentalis)的骨胶原蛋白,同位素分析表明,灰翅鸥和西美鸥食物的主要来源于人

类丢弃的可食废弃物,从食性角度解释了其种群爆发的原因。 Thompson 等[117] 通过同位素分析,认为暴风鹱

(Fulmarus glacialis)在英国上世纪种群数量的爆发与捕鲸业的发展有关,因为当时暴风鹱主要取食捕鲸遗弃

的内脏。 然而上世纪在欧洲种群数量同样增长的普通鸬鹚却对淡水渔业产生了较大的冲击,同位素研究表

明,普通鸬鹚种群增长的原因是其食源主要依赖淡水渔业[118]。
稳定同位素技术还为重现灭绝鸟类的食性提供了可能,生活在北大西洋沿岸的大海雀 (Pinguinus

impennis)20 世纪中叶灭绝了,Hobson 等[119]挖掘大海雀曾生活过的海岛上的骨骼样本,通过分析其中的稳定

氮同位素(啄15N)值,并与该生态系统中其他 6 种海雀的稳定同位素相比较,最终重现其食性信息和在生态系

统中的营养级位置。 Norris 等[24]通过同位素技术研究了斑海雀(Brachyramphus marmoratus)过去 100a 的食性

组成的变化和种群动态之间的关系,认为食物的质量和食物的可获得性是种群动态变化的主要原因。 通过历

史食性和种群波动的研究,能为濒危鸟类保护计划的制定提供更好的参考价值。
5.3摇 评估越冬地和繁殖地对繁殖的能量贡献

鸟类繁殖营养学是稳定同位素技术的比较新的研究领域。 对于迁徙鸟类,其繁殖的能量通常有内源性和

外源性能量两部分组成[43,76],内源性能量表示候鸟在到达繁殖地之前(即在越冬地)所积累的能量,外源性能

量则表示候鸟到达繁殖地后于繁殖地短期快速获取的能量。 通过稳定碳氮同位素(啄13C 和 啄15N)对繁殖能量

的示踪,可以准确评估越冬地的生境质量对繁殖的贡献情况,为越冬地和种群的保护提供科学依据[43,120鄄122]。
传统研究认为内源性能量对恶劣环境下繁殖的大型鸟类贡献率大[123鄄124]。 Gauthier 等[123] 对雪雁(Chen

caerulescens atlantica)的肌肉组织、卵和繁殖地食物的稳定碳同位素进行了分析,由于雪雁在越冬区主要取食

玉米(C4 植物),而到达繁殖区后主要食物是禾本科与非禾本科的杂草(C3 植物),因此内源性能量和外源性
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能量之间的稳定碳同位素(啄13C)存在显著差异。 同位素数据显示,内源性的能量对卵的贡献比外源性的能量

贡献率低,从同位素的角度证实了传统观念的局限。 然而,通常情况下内源性和外源性的能量对繁殖卵的贡

献是复杂的。 S佴n佴chal 等[124]于 2010 年研究了极地繁殖的欧绒鸭(Somateria mollissima)内源性和外源性营养

对鸟卵的贡献情况,结果显示,外源性能量对卵的蛋白贡献较大,内源性能量对卵黄的脂类贡献较大。 Hobson
等[125]对巴氏鹊鸭(Bucephala islandica)的研究表明,内源性能量对第 1 每卵的卵黄和蛋白的贡献显著高于第

4 和第 8 枚卵,然而 5a 前获取的样本显示,内源性营养对卵黄的贡献并不明显。 他们认为巴氏鹊鸭内源性和

外源性能量对繁殖的贡献表现为一种混合的策略,因不同个体、产卵策略和年份等差异而变化。

6摇 SIA 在鸟类食性研究中的注意事项与展望

稳定同位素技术是目前揭示鸟类食源,探究湿地生态系统内物质循环、能量流动和营养级结构等的重要

方法。 但是在食源组成分析和迁徙鸟类食性转变的研究中还有很多需要思考的问题,这些问题也许会给我们

提供一些新的研究和发展方向。
6.1摇 稳定同位素在机体内的分馏及影响因素

稳定同位素技术在应用时需充分考虑引起稳定同位素在机体内分馏的因素,如成鸟与幼鸟的差异、雌雄

差异、繁殖鸟与非繁殖鸟差异、雌雄二型与雌雄同型的差异以及温度对分馏的影响等。 Shealer[126] 研究粉红

燕鸥(Sterna dougallii)和黄嘴凤头燕鸥(Thalasseus sandvicensis)发现,幼鸟因飞行能力有限,难以吞咽较大块

食物等因素的影响,所取食的食物与成鸟有很大差异。 Niebuhr[127] 在繁殖期研究银鸥(L. argentatus)哺育幼

鸟的成鸟比非繁殖成鸟获取高能量的食物,在产卵期雌鸟为了促进蛋壳的形成,会偏向于取食贝类等。
Lavoie 等[4]研究加拿大海鸟食性发现,二形的雄性成体要比雌性成体的稳定性同位素变化幅度大;相反,单形

的雌性成体的同位素变化幅度比雄性成体大。 有研究表明,迁徙鸟类和伤残病鸟等未及时获取水分(水分胁

迫)和足够食物(营养胁迫)时,稳定氮同位素值会发生很大变化。 受水分胁迫时,浓缩的含氮废物中氮同位

素的分馏比稀释的含氮废物中的高,受营养胁迫时,机体蛋白质的分解代谢提高了15N 值,因此,在样本采集

时为提高实验准确性,应避免采集受水分胁迫或营养胁迫的个体[51]。
6.2摇 营养级富集因子的获取及意义

虽然稳定同位素在机体各组织内富集规律相同,甚至可使用其他物种的富集因子均值代替研究对象的营

养级富集因子,但不同的物种、不同的采样部位和不同栖息环境下稳定同位素的值都存在差异[8, 72, 128鄄130]。 因

此,需要更多的室内试验来得到具体动物种类的特定营养级富集因子,以更好地解释野外实验获得的稳定同

位素数据,从而更好地估算该种类的食源组成[98]。 然而,被捕的鸟类被关进一个封闭的笼内,其活动空间较

野外自由状态下小很多,因此其代谢速度也较低,那么稳定同位素在体内的转化速率同样会降低,这与野外生

活鸟类的真实稳定同位素值存在一定差异,但是在野生状态下无法确保同位素含量稳定的食物和持续供给,
因此,通过被捕鸟类的稳定同位素研究,可提供一种最接近富集因子真实状态的近似值[51]。
6.3摇 稳定同位素在机体内的转化周期

稳定同位素在机体内含量的高低受机体代谢速率的影响,且不同组织的代谢速率不同,通过采集不同代

谢速率的组织样本反映不同时间尺度的食性信息。 值得注意的是,迁徙中的鸟类代谢更旺盛,稳定同位素的

转化周期则更短[42, 60];由于实验中的转化周期都是通过对捕捉鸟类的研究得出的,鸟类在野外的代谢速率可

能比捕捉后饲养条件下的高[98];此外,血液中分离出的各成分比例与鸟的种类和体内的激素水平有关,对稳

定同位素的含量和转化周期都有影响[95, 131]。 另外,通过稳定同位素的转化周期可以来解释一些与机体代谢

相关的其他生理反应。
6.4摇 同位素印记对食源分析的影响

同位素印记是指不同同位素比值的食物在进入动物组织时,会分别进入动物特定的组织或部位,并非平

均分配到动物不同组织或组织的不同部分[99, 132]。 虽然同位素印记现象还没有得到更多研究的确认,但已有
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的研究表明同位素印记现象确实存在[99, 132鄄133],其结果是动物某一组织并不能完全反映其整体的食物组

成[72]。 这一问题的提出对利用稳定同位素分析鸟类食性的准确性提出了质疑,也将影响稳定同位素的长远

发展,为解决这一难题,需要更深入的研究稳定同位素在动物组织与其食物成分之间的转化关系,特别是当杂

食性动物食性发生转变时,动物组织同位素组成的动态平衡过程又是怎样的变化特征[72, 134]。
作为一门新技术,稳定同位素技术已向研究者展示了强大的活力,但在应用中仍然需要注意一些细节。

不断的对未知生物体内碳氮稳定同位素富集因子进行探索和总结,也许能发现一些新的规律。 稳定碳氮同位

素的应用领域还有很大的发展空间,可以去解释一些鸟类生理上的问题,也可与其他技术手段相结合解释一

些更为复杂的问题,如探讨动物种间种内竞争、协同进化、污染生态学、生态保护与恢复等等。 此外,由于在地

表降水中 啄D( 2H / 1H)和 啄18O( 18O / 16O)与纬度、海拔高度以及距海岸线距离等有密切关系,因此 啄D 和 啄18O 作

为地理位置的标记被鸟类学家广泛应用于迁徙研究中[59,104, 135鄄137]。 随着技术手段的不断进步和越来越多的

鸟类学家的加入,稳定同位素分析在鸟类生态学研究中一定会得到长足的发展。
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