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王琳ꎬ周良俊ꎬ魏楷丽ꎬ张明海ꎬ张玮琪.穆棱林区野生东北马鹿种群冬季食物组成模式与植物代谢产物的关系.生态学报ꎬ２０２３ꎬ４３( １７):
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穆棱林区野生东北马鹿种群冬季食物组成模式与植物
代谢产物的关系

王　 琳ꎬ周良俊ꎬ魏楷丽ꎬ张明海ꎬ张玮琪∗

东北林业大学野生动物与自然保护地学院 哈尔滨　 １５００４０

摘要:高纬度地带ꎬ在冬季食物资源有限的环境中ꎬ野生大型有蹄类动物满足营养需求的同时ꎬ需要对植物中次生代谢产物进行

平衡ꎬ回避有害物质并选择对机体有益的成分ꎬ从而形成特定的食物组成模式ꎮ 以东北马鹿(Ｃｅｒｖｕｓ ｅｌａｐｈｕｓ ｘａｎｔｈｏｐｙｇｕｓ)为研究

对象ꎬ于 ２０２０ 年 １１ 月ꎬ在黑龙江穆棱东北红豆杉国家级自然保护区境内ꎬ采集东北马鹿粪便和植物样本ꎮ 通过粪便显微分析

法确定保护区内马鹿冬季食物组成ꎬ采用 ｋ￣ｍｅａｎｓ 聚类分析揭示马鹿冬季食物组成模式ꎮ 应用广泛靶向代谢组技术对部分植

物中次生代谢产物的含量进行全覆盖定性和相对定量检测ꎬ将食物组成与次生代谢产物数据整合ꎬ进行曼特尔检验(Ｍａｎｔｅｌ
ｔｅｓｔ)分析ꎬ以探究植物次生代谢产物对马鹿种群内食物组成模式的影响ꎮ 结果表明ꎬ林区内马鹿种群冬季共采食 ３０ 种植物ꎬ其
中木本植物占 ９２. ４８％ꎻ且种群内分别呈现出以东北红豆杉 ( Ｔａｘｕｓ ｃｕｓｐｉｄａｔａ)ꎬ簇毛槭 ( Ａｃｅｒ ｂａｒｂｉｎｅｒｖｅ)ꎬ毛榛子 (Ｃｏｒｙｌｕｓ
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ)为主要食物的不同食物组成模式ꎮ 广泛靶向代谢组技术共检测出 ６３８ 种次生代谢产物ꎬ有 ２５ 种代谢物与马鹿采

食频率显著相关ꎬ其中多数萜类物质抑制马鹿采食ꎬ而鞣质类物质对马鹿的采食选择有一定的正向作用ꎻＭａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 结果显示ꎬ
上述 ２５ 种物质中黄酮、鞣质、萜类化合物相对含量与不同马鹿个体食物组成显著相关ꎬ说明这些代谢物相对含量和性质的差异

会造成种群内不同个体食物组成的差异ꎬ是种群内形成不同食物组成模式的原因之一ꎮ 从植物次生代谢产物角度揭示了该地

区东北马鹿种群冬季食物组成模式呈现差异的可能因素ꎬ为进一步研究大型有蹄类营养策略和植物化学防御关系提供基础
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ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｏｐｈｉｃ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｄｅｆｅｎｓｅ ｏｆ ｌａｒｇｅ ｕｎｇｕｌａｔｅｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｒｅｄ ｄｅｅｒꎻ ｆｏｏｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎꎻ ｐｌａｎｔ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓꎻ ｗｉｄｅｌｙ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｍｅｔａｂｏｌｏｍｅ

动物通过取食和消化食物获得维持生命活动的营养物质和能量ꎮ 广食性大型有蹄类动物的食物组成复

杂ꎬ是各种营养、非营养物质和生态因子综合作用的结果[１—２]ꎮ 植物中维持生命活动的蛋白质、脂肪、可消化

纤维素等营养物质ꎬ以及植物化学防御所产生的次生代谢产物即非营养物质都是影响植食性动物食物组成模

式的重要因素[３—４]ꎮ
植物次生代谢产物(ＰＳＭｓ)是由初生代谢产物在植物组织中通过一系列代谢途径衍生而来的、非植物生

长发育所必需的小分子化合物ꎬ是植物在长期生长进化过程中与环境相互作用的适应性结果[５—７]ꎮ 根据代谢

物的化学结构及合成途径主要可分为萜类、 酚类和含氮化合物[８—９]ꎬ代谢物具有多种理化作用ꎬ被认为是防

止植食性动物过度采食的防御机制ꎬ例如ꎬ某些次生代谢产物能够降低植物适口性或抑制植食性动物的生理

功能[１０—１１]ꎬ从而影响种群内不同个体ꎬ呈现出特定的食物组成模式ꎮ
东北马鹿(Ｃｅｒｖｕｓ ｅｌａｐｈｕｓ ｘａｎｔｈｏｐｙｇｕｓ)为国家 ＩＩ 级重点保护动物ꎬ属于典型的广食性食草动物ꎬ在对次生

代谢产物的处理方式上ꎬ与专性食草动物从生理上形成特定的生物转化途径不同[１２]ꎬ广食性食草动物会通过

调整食物单次摄入量、摄食时间间隔等方式改变取食策略ꎬ以减少或避免采食过量有毒次生代谢产物[１３—１５]ꎮ
分布于黑龙江穆棱红豆杉自然保护区的野生东北马鹿ꎬ冬季主要以木本植物嫩枝为食[１６—１７]ꎬ而北方冬季低温

寒冷ꎬ食物可获得性和质量降低ꎬ营养限制严重ꎬ使动物处于食物缺乏的环境ꎮ 为保证种群中多数个体达到营

养需求ꎬ种群内可能会形成某种食物组成模式ꎮ 同时ꎬ植物中高含量代谢产物会直接影响动物对食物的利用ꎬ
此时ꎬ动物对植物次生代谢产物的摄入与平衡在冬季便显得尤为重要[１８]ꎮ 植物在不同生理时期能合成数百

甚至上千种代谢物ꎬ以往在次生代谢产物和动物营养相关的研究中ꎬ主要关注单宁、黄酮等大类物质总量对食

草动物的影响[１９—２０]ꎬ而植物中其他类别次生代谢产物ꎬ以及各物质的相对含量如何影响广食性食草动物食物

组成模式的相关研究尚未得到充分关注ꎮ
鉴于此ꎬ本研究对分布于黑龙江穆棱林区野生东北马鹿种群冬季食物组成进行研究ꎬ通过结合广泛靶向

代谢组技术[２１]ꎬ广泛覆盖马鹿采食植物中所有次生代谢产物、并测定每种物质的相对含量ꎬ揭示分布于黑龙

江穆棱林区野生东北马鹿种群内的食物组成模式ꎬ以及次生代谢产物在不同植物类别下的差异情况ꎬ探讨各

类次生代谢产物与马鹿种群中不同食物组成模式的关系ꎬ本研究将为植食性哺乳动物与植物相互作用关系的

１７１７　 １７ 期 　 　 　 王琳　 等:穆棱林区野生东北马鹿种群冬季食物组成模式与植物代谢产物的关系 　
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研究和植物化学防御理论的验证与延伸提供基础ꎮ

１　 研究方法

１.１　 研究地区

黑龙江穆棱国家级红豆杉自然保护区(１３０°０′—１３０°２８′Ｅꎻ４３°４９′—４４°６′Ｎ) 位于黑龙江省南部牡丹江市

境内ꎬ 总面积约 ３５６.４８ｋｍ２ꎬ保护区地貌以山地为主ꎬ呈条带状分布ꎬ海拔在 ５００—９００ｍ 之间ꎬ属于典型的温带

大陆性季风气候ꎬ四季温差较大ꎬ年平均气温约－２℃ꎮ 林区内植被主要是以红松(Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ)、东北红豆

杉(Ｔａｘｕｓ ｃｕｓｐｉｄａｔａ)、红皮云杉(Ｐｉｃｅａ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ)、落叶松(Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ)、白桦(Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ)、紫椴(Ｔｉｌｉａ
ａｍｕｒｅｎｓｉｓ)、山杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ)、蒙古栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ)等为优势种的针阔混交林ꎬ同时也包括卫矛

属、榛属等丰富的灌丛资源ꎮ 研究地区复杂的植被资源造就了野生动物种类的多样性ꎬ代表动物除东北马鹿

外ꎬ还有东北虎(Ｐａｎｔｈｅｒａ ｔｉｇｒｉｓ ａｌｔａｉｃａ)、野猪(Ｓｕｓ ｓｃｒｏｆａ)、狍(Ｃａｐｒｅｏｌｕｓ ｐｙｇａｒｇｕｓ)、黄喉貂(Ｍａｒｔｅｓ ｆｌａｖｉｇｕｌａ)、
黑熊(Ｕｒｓｕｓ ｔｈｉｂｅｔａｎｕｓ)、长尾林鸮 (Ｓｔｒｉｘ ｕｒａｌｅｎｓｉｓ)ꎬ狗獾(Ｍｅｌｅｓ ｌｅｕｃｕｒｕｓ)等[２２]ꎮ

图 １　 研究区域地理位置及采样点示意图

Ｆｉｇ.１　 Ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ ａｎｄ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

１.２　 粪便和植物样品采集与装片制备

２０２０ 年 １１ 月ꎬ在黑龙江穆棱国家级东北红豆杉保

护区进行野外样品采集ꎬ根据马鹿分布及活动情况(马
鹿的日活动半径为 １.５—２.０ｋｍ) [２３]ꎬ设计间隔为 ２ｋｍ
以上的不同采样区域ꎬ在不同区域上寻找新鲜马鹿足迹

链ꎬ发现足迹链后ꎬ根据足迹周围雪壳软硬或松弛情况

判断其新鲜程度ꎬ越软或雪被越松ꎬ表示足迹链新鲜ꎮ
根据雪地足迹的步距及蹄印大小区别马鹿与其他有蹄

类动物ꎬ马鹿足迹行距较宽ꎬ其蹄印相较于其他鹿科动

更大ꎬ但后蹄瓣较小并呈圆形ꎮ 沿新鲜足迹链进行反向

跟踪ꎬ通过非损伤性取样方法采集粪样ꎬ每堆粪便采集

约 ３０ 粒ꎬ当采集 １—２ 堆时返回ꎬ寻找新的足迹链再跟

踪ꎬ使粪便样本尽可能代表不同个体(图 １)ꎮ 佩戴聚乙

烯(ＰＥ)手套采集粪便并置于封口袋中ꎬ并将粪便样品

尽快带回实验室置于－２０℃冰箱保存ꎮ
在跟踪马鹿足迹链时ꎬ以有啃食痕迹的植物为中心

设置 １０ｍ×１０ｍ 样方ꎬ采集样方内未被啃食过的植物枝

条ꎮ 采集木本植物时选择 ２ｍ 以下当年生枝条的嫩茎ꎬ

落叶和禾本科植物选择雪被以上部分ꎮ 将植物样品分成两部份ꎬ一份装入牛皮纸袋中用于马鹿食性分析实

验ꎻ另一份装入离心管中ꎬ并用液氮处理ꎬ以淬灭植物次生代谢过程ꎬ后置于－８０℃冰箱保存ꎬ用于植物次生代

谢产物测定ꎮ
野外采集的动物粪便与植物样本烘干至恒重ꎬ分别粉碎、研磨ꎬ再用 １０％的次氯酸钠溶液浸泡ꎬ洗涤后制

备装片ꎬ具体样品装片制备及拍摄法参照周良俊等[２４]ꎮ

１.３　 植物次生代谢产物含量测定

根据食物组成的结果ꎬ且为了保证广泛靶向代谢组测定代谢物的准确性ꎬ选择啃食痕迹样方内ꎬ存在 ３ 株

及以上的部分植物样本进行次生代谢产物的测定ꎮ 将用液氮处理过的植物样品进行真空冷冻干燥处理ꎬ并研

磨成粉末状ꎬ称取 １００ｍｇ 粉末溶于 １.２ｍＬ ７０％甲醇提取液中ꎬ进行 ６ 次涡旋振荡ꎬ每次间隔 ３０ｍｉｎꎬ以提高提

取率ꎻ然后置于 ４℃冰箱过夜后再离心 １０ｍｉｎꎬ取上清液用 ０.２２μｍ 微孔滤膜进行过滤ꎬ并保存于进样瓶中ꎬ后
续的超高效液相色谱串联质谱(ＵＰＬＣ￣ＭＳ / ＭＳ)检测与分析委托迈维生物技术有限公司进行ꎮ

２７１７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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１.４　 数据处理及统计分析

采用频率转换法分析粪便显微装片ꎬ先获得每个粪样中每种植物可辨认角质碎片出现频率 Ｆꎬ通过公式:
Ｆ＝１００(１－ｅ－Ｄｉ) [２５]ꎬ计算出每种植物平均密度(Ｄｉ)ꎬ再通过相对密度(ＲＤ)＝ Ｄｉ /∑Ｄｉ(∑Ｄｉ 指各种植物可辨认

角质碎片之和)转换为相对密度 ＲＤꎮ 通过 ｋ￣ｍｅａｎｓ[２６]对食物组成数据进行聚类ꎬ以分析东北马鹿种群内不同

个体冬季食物组成的相似性及差异性ꎮ
基于自建数据库(ＭＷＤＢ)ꎬ根据二级谱信息对物质进行定性ꎻ利用多反应监测模式(ＭＲＭ)对物质进行定

量ꎮ 采用主成分分析(ＰＣＡ)与层次聚类分析(ＨＣＡ)ꎬ判断不同植物的次生代谢物相对含量差异及相似情况ꎮ
根据多变量分析的正交偏最小二乘法判别分析(ＯＰＬＳ￣ＤＡ)模型的重要性投影(ＶＩＰ)ꎬ同时结合单变量分析的

差异倍数值(ＦＣ)筛选出不同比较组之间的差异代谢物ꎮ
将 １１ 种植物中次生代谢产物相对含量原始数据进行对数转换后ꎬ与马鹿对相应植物的采食频率进行

Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关检验ꎬ分析各代谢物与马鹿种群食物组成的关系ꎮ 再通过 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 检验[２７] 进一步分析各代

谢物相对含量差异对种群内不同个体食物组成模式的影响ꎮ

２　 结果

２.１　 穆棱东北马鹿冬季食物组成

２０２０ 年 １１ 月ꎬ于黑龙江穆棱国家级红豆杉自然保护区ꎬ共采集粪便样品 ４１ 份ꎬ通过镜检ꎬ辨认植物组织

碎片 １２３００ 个ꎬ发现在该时间段下穆棱野生东北马鹿采食 ３０ 种植物ꎮ 其中ꎬ东北红豆杉(１８.０８％)等针叶乔

木占比 １８. ８０％ꎻ簇毛槭 ( Ａｃｅｒ ｂａｒｂｉｎｅｒｖｅ) (１０. ３４％)、山杨 (７. ９１％)、榆树 (Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ) ( ７. ３９％)、白桦

(６.７３％)、蒙古栎(６.４９％)、紫椴(４.２１％)等阔叶乔木共占 ５５.１２％ꎻ灌木植物占比 １８.５６％ꎬ主要包括毛榛子

(Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ)(１０.７３％)、瘤枝卫矛(Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｖｅｒｒｕｃｏｓｕｓ) (２.８２％)、忍冬(Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｍａａｃｋｉｉ) (２.１８％)
等ꎮ 草本植物在马鹿冬季食物组成中占 ７.４４％ꎬ包括粗茎鳞毛蕨(Ｄｒｙｏｐｔｅｒｉｓ ｃｒａｓｓｉｒｈｉｚｏｍａ) (４. ０２％)、木贼

(Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ ｒａｍｏｓｉｓｓｉｍｕｍ)(３.０７％)等(图 ２)ꎮ 其中臭冷杉(Ａｂｉｅｓ ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ)占比过少ꎬ不足 ０.０２％ꎬ因此并未

在图 ２ 中体现ꎮ 穆棱东北马鹿冬季食物组成以木本植物为主(占比 ９２.４８％)ꎬ而对草本植物采食较少ꎮ

图 ２　 穆棱东北马鹿冬季食物组成

Ｆｉｇ.２　 Ｆｏｏｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｄ ｄｅｅｒ ｉｎ Ｍｕｌｉｎｇ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ

将 ４１ 份马鹿粪便样本的食物组成数据进行聚类分析ꎬ结果显示ꎬ样本聚类分为三组ꎬ其中第 １ 组东北红
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豆杉的聚类均值最高为 １.１８９５ꎬ包括 １４ 个样本ꎻ毛榛子与簇毛槭分别在第 ２、３ 组中聚类均值最高ꎬ各为

０.９９０１、１.０３１２ꎬ分别包括 １２ 与 １５ 个样本ꎻ各组内样本食物组成相似ꎬ组间差异较大ꎬ表明三组马鹿群体分别

呈现出以东北红豆杉ꎬ毛榛子和簇毛槭为主要食物的不同取食模式(图 ３)ꎮ

图 ３　 东北马鹿冬季食物组成 ｋ￣ｍｅａｎｓ聚类图

Ｆｉｇ.３　 Ｋ￣ｍｅａｎｓ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｏｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｄ ｄｅｅｒ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ

Ｍ１ꎬ２ꎬ３􀆺４１:马鹿个体粪便样本 Ｒｅｄ ｄｅｅｒ ｆａｅｃｅｓ ｓａｍｐｌｅ

图 ４　 １１ 种马鹿采食植物中代谢物的主成分分析
　 Ｆｉｇ.４　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ １１ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｏｆ ｒｅｄ ｄｅｅｒ ｆｏｒａｇｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ

２.２　 植物次生代谢产物成分分析

根据马鹿的食物组成ꎬ将 １１ 种符合次生代谢产物

采样测定条件的植物分为针叶乔木、落叶乔木、灌木ꎮ
包括红豆杉、簇毛槭、毛榛子ꎬ山杨ꎬ取食比例均大于

５％ꎻ紫椴、瘤枝卫矛、卫矛(Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ａｌａｔｕｓ)ꎬ取食比例

大于 １％但不足 ５％ꎻ以及取食比例小于 １％的暴马丁香

(Ｓｙｒｉｎｇａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ)、赤杨(Ａｌｎｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａ)、红松、珍珠梅

(Ｓｏｒｂａｒｉａ ｓｏｒｂｉｆｏｌｉａ)ꎮ 通过广泛靶向代谢组学对 １１ 种

植物中次生代谢产物相对含量进行分析ꎬ共鉴定出 ６３８
种代谢物ꎬ可将其分为 ８ 个大类ꎬ包括酚酸类 １７３ 种ꎬ黄
酮类 １９６ 种ꎬ生物碱 ２２ 种ꎬ鞣质 ２９ 种ꎬ醌类物质 ５ 种ꎬ
木脂素和香豆素 ７０ 种ꎬ萜类物质 １１１ 种ꎬ以及其他类别

的物质 ３２ 种ꎮ
对植物样品中次生代谢产物相对含量进行主成分

分析(ＰＣＡ)ꎬ图 ４ 中ꎬＰＣ１、ＰＣ２ 分别表示第一、二主成

分ꎬ除落叶乔木山杨外ꎬ其他植物距离较近ꎬ说明物种间

代谢物成分差异变化较小ꎻ而山杨与其他物种距离最

远ꎬ说明山杨与其他植物之间代谢成分存在较大差异ꎮ
采用层次聚类分析(ＨＣＡ)进一步分析代谢物的含量ꎬ对植物物种与代谢物相对含量分别聚类ꎬ结果显示ꎬ东
北红豆杉与红松两种针叶乔木聚在一起ꎬ瘤枝卫矛和卫矛两种同一科属的灌木聚在一起ꎬ说明其代谢物表达

模式一致性较高ꎬ相对含量较为相似ꎻ山杨与落叶乔木组内其他植物相距较远ꎬ这一结果与 ＰＣＡ 得到的结果

一致ꎬ说明山杨与其他植物代谢物成分存在较高异质性ꎻ图中颜色越深ꎬ表示代谢物相对含量越高(图 ５)ꎮ
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图 ５　 １１ 种马鹿采食植物中代谢物的层次聚类分析

Ｆｉｇ.５　 Ｈｉｅｒａｒｃｈｉｃａｌ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ １１ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｒｅｄ ｄｅｅｒ ｆｏｒａｇｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ

根据 ＶＩＰ 值与差异倍数值结合ꎬ将不同类别植物进行两两比较ꎬ筛选不同比较组间的差异代谢物ꎬ结果

表明ꎬ与针叶乔木相比ꎬ阔叶乔木与灌木分别具有 １８７ 和 ２０８ 种差异代谢物ꎬ其中分别有 ８９ 和 １２０ 种代谢物

下调ꎬ表示这些代谢物在针叶乔木中相对含量较高ꎻ阔叶乔木与灌木之间也有 ２０８ 种差异代谢物ꎬ其中 ６８ 种

上调ꎬ１４０ 种下调ꎬ表示 ６８ 种代谢物在灌木中相对含量较高ꎬ１４０ 种代谢物在阔叶乔木中相对含量较高

(图 ６)ꎮ
２.３　 植物次生代谢物相对含量与食物组成的关系

Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性检验结果表明ꎬ有 ２５ 种代谢物与马鹿种群对植物的取食频率显著相关ꎬ说明植物中代谢

物相对含量会影响种群整体对植物的采食ꎮ 相关系数绝对值越接近 １ꎬ相关性越强ꎬ反之则越弱ꎮ ２５ 种与之

具有相关关系的代谢物中ꎬ萜类物质有 １４ 种(表 １)ꎬ占比 ５６％ꎬ除断马钱子苷半缩醛内酯这一物质外ꎬ均与取

食频率呈现显著的负相关ꎬ即代谢物在植物中的含量较高时ꎬ马鹿对该植物的取食频率越低ꎮ
将不同马鹿粪便样本食物组成与植物次生代谢产物相对含量进行 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 分析ꎬ进一步分析代谢物含

量对种群内不同个体的影响ꎮ 结果显示ꎬ不同个体食物组成相关性与聚类结果相似ꎬ且部分代谢物与个体食

物组成显著相关(Ｐ<０.０５)(图 ７)ꎮ 图中三角阵位置为马鹿群体间食物组成相关性热图ꎬ颜色越深表示彼此

相关性越强ꎬ即具有类似的食物组成模式ꎬ如样本 Ｍ１１—１５ꎬ热图色块颜色较深ꎬ彼此相关性较强ꎬ且在食物组

成上均以东北红豆杉为主要食物ꎬ这与 ｋ￣ｍｅａｎｓ 聚类结果一致ꎬ说明这部分马鹿群体表现出以东北红豆杉为

主要食物的食物组成模式ꎮ 图中不同颜色连线表示各代谢物与不同个体食物组成的相关性情况ꎬ其中酚酸、
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图 ６　 不同类别植物差异代谢物火山图

Ｆｉｇ.６　 Ｖｏｌｃａｎｏｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｃｌａｓｓｅｓ

上调下调后面的数字是代谢物的种数ꎬ如 ６８ 代表有 ６８ 种代谢物上调ꎻ 横坐标中 ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ(ＦＣ)表示某代谢物在两组样品中相对含量差异

倍数ꎻｌｏｇ２ＦＣ 表示差异倍数对数值进行标准化

木脂素、生物碱类物质与马鹿群体食物组成的相关性并不显著(Ｐ≥０.０５)ꎬ说明这几类物质不是影响个体食

物组成、造成马鹿群体间食物组成模式差异的主要原因ꎻ而部分鞣质(单宁)、黄酮、萜类物质相对含量与不同

群体的食物组成的相关性达到显著水平(Ｐ<０.０５)ꎬ且这种相关性有一定的差异ꎬ其中黄酮类物质与部分以东

北红豆杉为主要食物的马鹿群体的食物组成显著相关ꎻ而鞣质、萜类物质含量与部分以簇毛槭ꎬ毛榛子为主要

食物的群体的食物组成显著相关ꎬ说明上述代谢物性质与含量的差异会影响个体的食物组成ꎬ从而造成种群

内呈现不同的食物组成模式ꎮ

３　 讨论

３.１　 东北马鹿冬季食物组成

冬季是马鹿食物资源匮乏ꎬ食物质量下降的时期ꎬ早期研究表明ꎬ食草动物在面临食物资源水平下降时ꎬ
会使其食性逐渐趋于泛化[２８]ꎮ ２０２０ 年冬季穆棱东北马鹿取食 ３０ 种植物ꎬ马鹿对木本植物有较强的选择性ꎬ
占其食物组成 ９０％以上ꎬ主要包括东北红豆杉、簇毛槭、毛榛子、蒙古栎、白桦、山杨等ꎬ与以往穆棱东北马鹿

冬季食物组成研究结果相似[１４ꎬ２９] ꎬ这反映了马鹿在冬季时期的主要食物种类较为稳定ꎮ这种食物组成与保
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表 １　 与马鹿采食频率有相关性的 ２５ 种代谢物质分类及其组间差异

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ２５ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｆｅｅｄｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｒｅｄ ｄｅｅｒ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｒｏｕｐｓ

物质
Ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ

分类
Ｃｌａｓｓ

针叶与阔叶对照
Ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｖｓ
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ

针叶与灌木对照
Ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｖｓ

Ｓｈｒｕｂ

阔叶与灌木对照
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｖｓ

Ｓｈｒｕｂ

２￣羟基齐墩果酸
２￣Ｈｙｄｒｏｘｙｏｌｅａｎｏｌｉｃ ａｃｉｄ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｕｐ

圣草酚￣ ３′￣Ｏ￣葡萄糖苷
Ｅｒｉｏｄｉｃｔｙｏｌ￣ ３′￣Ｏ￣ｇｌｕｃｏｓｉｄｅ 黄酮 ＦＡＬＳＥ ｄｏｗｎ ＦＡＬＳＥ

２α￣羟基熊果酸
２α￣Ｈｙｄｒｏｘｙｕｒｓｏｌｉｃ ａｃｉｄ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ

杨梅素￣ ３￣Ｏ￣半乳糖苷￣ ３′￣Ｏ￣鼠李糖苷
Ｍｙｒｉｃｅｔｉｎ￣ ３￣Ｏ￣ｇａｌａｃｔｏｓｉｄｅ￣３′￣Ｏ￣ｒｈａｍｎｏｓｉｄｅ 黄酮 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｄｏｗｎ

鞣料云实素
Ｃｏｒｉｌａｇｉｎ 鞣质 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ

２αꎬ１９α￣二羟基￣ ３￣氧熊果￣ １２￣烯￣ ２８￣酸
２αꎬ１９α￣Ｄｉｈｙｄｒｏｘｙ￣３￣ｏｘｏｕｒｓ￣ １２￣ｅｎ￣２８￣ｏｉｃ ａｃｉｄ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ

积雪草酸
Ａｓｉａｔｉｃ ａｃｉｄ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｕｐ

薄荷烯醇
Ｐｉｐｅｒｉｔｏｌ 木脂素和香豆素 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｕｐ

女贞苷
Ｌｉｇｓｔｒｏｓｉｄｅ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｕｐ

异女贞苷
Ｉｓｏｌｉｇｕｓｔｒｏｓｉｄｅ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｕｐ

咖啡酸乙酯
Ｅｔｈｙｌ ｃａｆｆｅａｔｅ 酚酸类 ｕｐ ＦＡＬＳＥ ｄｏｗｎ

短叶苏木酚酸
Ｂｒｅｖｉｆｏｌｉｎ ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ 酚酸类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ

秦皮啶￣ ８￣Ｏ￣葡萄糖苷
Ｆｒａｘｉｄｉｎ￣８￣Ｏ￣ｇｌｕｃｏｓｉｄｅ 木脂素和香豆素 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｕｐ

野蔷薇酸
Ｒｏｓａｍｕｌｔｉｃ ａｃｉｄ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｕｐ

３￣Ｏ￣反式￣香豆酰￣委陵菜酸
３￣Ｏ￣ｔｒａｎｓ￣ｐ￣Ｃｏｕｍａｒｏｙｌｔｏｒｍｅｎｔｉｃ ａｃｉｄ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｕｐ

咖啡酰山楂酸
Ｃａｆｆｅｏｙｌｈａｗｔｈｏｒｎ ａｃｉｄ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｕｐ

３￣Ｏ￣顺式￣香豆酰￣委陵菜酸
３￣Ｏ￣ｃｉｓ￣Ｃｏｕｍａｒｏｙｌｔｏｒｍｅｎｔｉｃ ａｃｉｄ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｕｐ

３￣Ｏ￣反式阿魏酰蔷薇酸
３￣Ｏ￣Ｔｒａｎｓ￣ｆｅｒｕｌｏｙｌ ｅｕｓｃａｐｈｉｃ ａｃｉｄ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｕｐ

断马钱子苷半缩醛内酯
Ｖｏｇｅｌｏｓｉｄｅ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ｄｏｗｎ

正苄基甲酰胺
Ｎ￣ｂｅｎｚｙｌｆｏｒｍａｍｉｄｅ 生物碱 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ

４￣羟基￣ ５￣(２￣氧￣ １￣吡咯烷基)苯甲酸
４￣Ｈｙｄｒｏｘｙ￣５￣(２￣ｏｘｏ￣１￣ｐｙｒｒｏｌｉｄｉｎｙｌ)ｂｅｎｚｏｉｃ ａｃｉｄ 生物碱 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ

Ｎ￣乙酰￣ ５￣羟基色胺
Ｎ￣Ａｃｅｔｙｌ￣ ５￣ｈｙｄｒｏｘｙｔｒｙｐｔａｍｉｎｅ 生物碱 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ

蔷薇酸
Ｅｕｓｃａｐｈｉｃ ａｃｉｄ 萜类 ＦＡＬＳＥ ｕｐ ｕｐ

１￣羰基￣泰国树脂酸
１￣Ｏｘｏ￣Ｓｉａｒｅｓｉｎｏｌｉｃ ａｃｉｄ 萜类 ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ ＦＡＬＳＥ

　 　 表中 ｕｐ、ｄｏｗｎ 分别表示该差异代谢物在该分组比较中相对含量上调、下调ꎻＦＡＬＳＥ 表示分组中该种代谢物没有显著差异

护区以针阔混交林为主的植被类型相符合ꎮ 产生这种食物组成的原因ꎬ一方面ꎬ林区内冬季积雪严重ꎬ草本植

物被覆盖ꎬ阻碍了动物对草本植物的利用ꎬ而毛榛子、簇毛槭、白桦等木本植物在林区内可获得性会相对较高ꎻ
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图 ７　 不同类别下 ２５ 种代谢物与各马鹿粪便样本食物组成相关性

Ｆｉｇ.７　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ２５ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｆｏｏｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｅａｃｈ ｒｅｄ ｄｅｅｒ ｆｅｃａｌ ｓａｍｐｌｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ

另一方面ꎬ林区内狍、梅花鹿等植食性动物与马鹿的食物组成有一定的重叠性[２３ꎬ３０]ꎬ存在对有限食物资源的

竞争ꎬ并且马鹿属于混饲者ꎬ具有更高的消化率ꎬ使其能够靠采食纤维含量较高的木本植物满足生存需

求[３１—３２]ꎻ同时ꎬ东北红豆杉幼苗木质化程度较低[１３]ꎬ并且冬季时期针叶树种中粗蛋白、粗脂肪等营养成分相

对较高ꎬ更容易满足动物的营养需求[１４ꎬ３３—３４]ꎬ由此东北红豆杉、毛榛子、簇毛槭等木本植物成为马鹿冬季的主

要食物ꎮ
３.２　 植物次生代谢产物对东北马鹿食物组成模式影响

植食性动物采食更多种类的食物ꎬ一方面为了维持正常生命活动以实现更好地营养平衡ꎬ另一方面稀释

食物成分中的一些有毒的次生代谢物质[３５]ꎮ 有研究表明一些萜类物质会抑制动物激素分泌、动物个体的生

长以及消化道微生物的活力ꎻ另外ꎬ一些植物中的萜类物质可能会具有刺激气味ꎬ从而可阻止植食性动物的取

食[３６]ꎮ 本研究检测出的物质中ꎬ２α￣羟基熊果酸和 ２￣羟基齐墩果酸均属于三萜类化合物ꎬ是一种 α￣葡萄糖苷

酶抑制剂ꎬ摄入过量会抑制体内碳水化合物的分解ꎬ从而可能导致代谢问题[３７]ꎬ并且这两种物质在暴马丁香

和珍珠梅等灌木植物中相对含量较高ꎬ因此马鹿可能会为避免过量摄入该物质而减少对这两种植物的取食ꎬ
从而使其在食物组成中占比较低ꎮ

酚类化合物会与蛋白质结合ꎬ降低酶活性ꎬ导致蛋白质的可利用性降低ꎬ影响动物体的消化能力ꎬ但由于

代谢物的理化性质、浓度以及动物体对代谢物反应的不同ꎬ代谢物也可能会表现出对动物体生长发育的促进

作用[３８]ꎮ 例如ꎬ鞣料云实素ꎬ鞣质类物质ꎬ具有抗氧化、保护肝脏、抑制金黄色葡萄球菌等多种理化作用[３９]ꎬ
这一物质在簇毛槭、毛榛子中相对含量较高ꎬ同时这两种植物在马鹿食物组成中均占有较高比例(均大于

１０％)ꎬ可见该物质对马鹿采食存在一定的正向作用ꎮ 咖啡酸乙酯ꎬ一种天然酚酸类物质ꎬ具有调节肠道微生

物群的组成ꎬ影响微生物活性ꎬ抗纤维化的能力[４０]ꎻ其相对含量在山杨中最高ꎬ由此可能促进马鹿对山杨的采

食ꎬ使其成为马鹿冬季主要食物之一ꎮ 此外ꎬ黄酮类物质花旗松素￣ ３′￣Ｏ￣葡萄糖苷和杨梅素￣ ３￣Ｏ￣半乳糖苷￣ ３′￣

８７１７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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Ｏ￣鼠李糖苷具有一定的抗炎、抗自由基防止器官损伤的作用[４１—４２]ꎬ并且两种物质在紫椴和山杨中含量较高ꎬ
从而可能影响马鹿对其的采食频率ꎮ

本研究结合 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 分析ꎬ进一步明确了不同种类代谢物与种群内形成的不同食物组成模式具有一定

的相关性ꎬ其中鞣质、萜类物质主要影响以簇毛槭ꎬ毛榛子为主要食物的群体ꎻ黄酮类物质对以东北红豆杉、紫
椴、山杨等为主要食物的食物组成模式的群体影响较大ꎬ由于各次生代谢产物理化性质与含量的差异ꎬ会造成

动物体消化及代谢等生理机能差异ꎬ并且种群中不同个体对食物信息的处理以及对次生代谢产物的接受程度

也存在区别[４３]ꎬ基于这些个体差异ꎬ使种群内不同个体面对外界环境干扰ꎬ可能会选择在满足自身营养需求

的同时摄入更多对机体有益的物质以抵御冬季极端天气ꎬ从而导致种群内呈现出不同的食物组成模式ꎮ

４　 结论

研究结果显示ꎬ冬季穆棱东北马鹿种群内呈现出不同的食物组成模式ꎬ分别以东北红豆杉ꎬ簇毛槭ꎬ毛榛

子为主要食物ꎮ 马鹿采食植物中除山杨外ꎬ各植物中代谢物成分含量差异变化较小ꎻ马鹿食物中次生代谢物

种类较多ꎬ其中 ２５ 种代谢物与马鹿采食频率具有相关性ꎬ萜类物质占比较大ꎬ多数与马鹿采食频率呈负相关

关系ꎬ且大部分在灌木植物中含量较高ꎮ 其中鞣质类物质主要影响以簇毛槭ꎬ毛榛子为主要食物的马鹿群体ꎬ
是使其在食物组成模式上与其他群体存在差异的原因之一ꎻ而黄酮类物质对呈现以东北红豆杉、紫椴等为主

要食物的食物组成模式的马鹿群体影响较大ꎮ 综上ꎬ马鹿取食受多种因素影响ꎬ在不同成分作用下使种群呈

现出不同的取食模式ꎬ以满足冬季极端环境下的越冬需求ꎮ
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