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基于稳定同位素技术的高原鼠兔营养生态位特征

周睿 宋梅玲 王玉琴 王宏生 马源*
（省部共建三江源生态与高原农牧业国家重点实验室，青海大学畜牧兽医科学院/青海省畜牧兽医科学院，西宁 810016）

摘要：了解不同种群密度高原鼠兔 (Ochotona curzoniae) 的营养生态位特征，对于全面认识高原鼠兔干扰对草地生

态系统的影响，以及科学界定其危害具有重要意义。本研究以青藏高原高寒草甸优势小型哺乳动物高原鼠兔为

研究对象，利用稳定同位素 (13C 和 15N) 技术研究不同种群密度高原鼠兔的营养生态位特征。结果表明：(1) 不同

种群密度高原鼠兔 15N 和 13C 稳定同位素在肝脏和肌肉组织中富集的时间最短，在毛发和骨骼组织中富集的时间

最长，且高密度种群的 δ13C 和 δ15N 值远高于中密度和低密度种群；(2) 在低、中、高 3 个密度梯度种群中，高原

鼠兔的骨骼和毛发组织中反映的摄食来源营养层次 (氮值范围，δ15N range，NR)、摄食来源的多样性水平 (碳值范

围，δ13C range，CR)、δ13C/δ15N 围成的凸多边形总面积 (total area, TA) 和校正后的总面积 (corrected standard ellipse 
area, SEAC) 均高于肌肉和肝脏组织，且在中密度高原鼠兔种群肝脏、肌肉和毛发组织中的 NR、CR、TA 和 SEAC
均最大，而在低密度种群中，高原鼠兔骨骼组织中反映的上述 4 种营养生态位指标最大；(3) 高原鼠兔肝脏、肌

肉和毛发组织中营养生态位宽度在中密度种群远高于高密度和低密度种群，且不同密度种群均有营养生态位重

叠。其中骨骼和毛发组织中不同种群间的营养生态位重叠度高于肌肉和肝脏组织。初步推测，受益于中度干扰

效应，中密度高原鼠兔种群的摄食来源多样性、营养生态位宽度和面积高于低密度和高密度种群，因此中密度

高原鼠兔种群有着更好的生境适合度。建议重点关注中密度 (相对种群密度范围：24. 94% ~ 37. 21%) 高原鼠兔种

群的动态特征，并采取适当的防治措施，以免其种群密度过高对草地造成不可逆的损害。
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Abstract: Understanding the nutritional niche relationships of plateau pikas (Ochotona curzoniae) at different population 

densities is crucial for comprehending their impact on grassland ecosystems and defining their ecological significance.  

This study investigates the nutritional niche characteristics of plateau pikas in the Qinghai-Tibet Plateau’s alpine mead‐

ow using stable isotope (13C and 15N) techniques.  Results showed that 15N and 13C stable isotopes enrich the fastest in liv‐

er and muscle tissues and the slowest in fur and bones.  High-density pika populations have significantly higher δ13C and 

δ15N values than medium and low density populations.  In the low, medium and high density populations, the trophic lev‐

el (δ15N range, NR), dietary diversity (δ13C range, CR), convex polygon area (total area, TA), and corrected standard el‐

lipse area (SEAC) reflected in the bone and fur tissues of the plateau pika were all higher than those in muscle and liver 

tissues.  In the medium density population, the NR, CR, TA, and SEAC in liver, muscle, and fur tissues of the plateau pika 

were the largest, while in the low density population, the above four nutritional niche indicators reflected in the bone tis‐

sue of the plateau pika were the largest.  Stable isotope niche widths in liver, muscle, and fur tissues are much broader in 

medium-density populations than in high- and low-density populations, with niche overlap across three population densi‐
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ties of plateau pika.  Bone and fur tissues exhibit higher niche overlap than muscle and liver tissues.  We speculate that 

medium-density pika populations benefit from moderate disturbance effect, resulting in higher dietary diversity, nutrition‐

al niche width and area, thus better habitat suitability.  It is recommended that local forestry and grassland authorities 

monitor medium-density pika populations (relative population density: 24. 94% − 37. 21%) and implement appropriate 

control measures to prevent irreversible damage to grasslands from overly high densities.

Key words: Alpine meadow; Plateau pika (Ochotona curzoniae); Trophic niche; Stable isotope; Bayesian ellipse

陆地哺乳动物群落中，小型哺乳动物包括兔

形目和啮齿目在内的动物，是种类最多、分布最

广泛的动物群落之一，该群落生态学研究是脊椎

动物群落学的重要分支之一 (Curtin et al. , 2000)。

小型哺乳动物由于对栖息生境变化十分敏感，在

对生态系统的变化进行研究时通常将其作为生态

系 统 变 化 的 指 示 物 种 (Smith and Foggin, 1999; 

Zhang et al. , 2003)，其种群密度的大小和生态功能

在生态系统平衡和稳定的维持过程中具有非常重

要的生态学意义 (Stastny and Agrawal, 2014；周雪

荣等，2010)。小型哺乳动物的种群密度随着诸多

生物因素 (天敌捕食和种内竞争等) 和非生物因素 

(栖息地食物资源丰富度、植物营养和气候条件等) 

的变化而发生变动 (韩群花等，2013)。大多学者认

为生态位理论可以有效解释物种共存、生物群落

构建机制等基本生态学问题，是生态学研究的核

心理论之一 (牛克昌等，2009)。小型哺乳动物种群

变动伴随着生态位的分化，主要表现为栖息地选

择 的 分 化 和 资 源 利 用 的 分 化 等 (Crego et al. , 

2018) 。其中，营养生态位既可以反映动物自身的

营养需求特征，也能反映物种间的营养关系 (雍仲

禹等，2011)。因此，营养生态位研究对于理解小

型哺乳动物的资源利用具有重要意义 (Baltensperg‐

er et al. , 2015)。然而，多数研究重点关注小型哺

乳动物种群间的营养生态位及其竞争关系 (岳闯

等，2020)，对小型哺乳动物物种内种群变动下营

养生态位的相关研究较少。因此，不同密度小型

哺乳动物种群的营养生态位特征的研究，对于理

解不同密度小型哺乳动物种群生存模式的差异具

有非常重要的意义。

青藏高原是世界上面积最大、海拔最高且物

种丰富的高寒生态系统 (曹晓云等，2022)。其中的

高寒草甸是青藏高原最主要的生态系统，在畜牧

业生产和水源涵养等生态保育功能中发挥着极其

重要的作用 (Wilson and Smith, 2015)。但在人为因

素和自然因素的影响下，青藏高原高寒草甸退化

严重。高原鼠兔 (Ochotona curzoniae) 是高寒草甸

生态系统中最主要的小型哺乳动物，也是对草地

生态系统和草地畜牧业影响最大的小型哺乳动物 

(陈怀斌，2016；王德利等，2016)。但有研究表

明，高寒草地有毒植物的蔓延与高原鼠兔的种群

密度存在负相关关系 (金樑等，2014)，且高原鼠兔

对杂类草中蔷薇科、毛茛科和龙胆科植物的采食

显著高于禾本科植物 (康宇坤等，2019；潘多锋，

2019)。这说明，高原鼠兔可以通过采食毒杂草，

降低其在植物群落中的比例，有效改善草地质量。

以上针对高原鼠兔干扰对高寒草甸影响的有害论

亦或有益论，多局限于高原鼠兔短期内的食谱组

成、食量以及不同食物在食谱中的占比等方面，

很容易误判草地小型哺乳动物的实际危害 (黎道

洪，2012)。因此，必须在长时间尺度下研究其营

养生态位特征，并对不同密度高原鼠兔种群的营

养生态位分异或重叠作出科学的分析和判断，才

能对高原鼠兔的危害有一个客观准确的认识。目

前国内外现代动物营养生态位研究，主要采用粪

便分析法、胃内容物分析法和粪便 DNA 分析法等

传统方法 (尹华宝等，2008)。而传统的动物食性分

析方法无法反映动物长期摄食习惯，并且食物被

咀嚼和消化后难以辨认 (雍仲禹等，2011；黎道

洪，2012)。Bearhop (2010) 和 Newsome (2007) 在

Hutchinson 生态位理论的基础上，提出了利用稳定

同位素技术来量化营养生态位。动物组织中固有

的稳定同位素受其摄入食物资源的影响，导致不

同组织呈现出了不同的稳定同位素信息，因此不

同组织的同位素值能够反映动物不同时间尺度的

营养生态位特征。由 δ15N 和 δ13C 组成的“δ-空间”

被定义为“稳定同位素生态位”，这为评估生态系

统中营养结构的多样性和冗余性提供了一种可以

定量的新方法，可以反映个体、种群和物种营养

生态位的变化。稳定同位素技术作为一种成熟、

可行的技术已被广泛应用于水生动物 (宋固等，

2014)、昆虫 (陈迪等，2009) 、鸟类 (李继荣等，
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2016) 和啮齿类 (陈国康等，2023) 等动物的营养生

态位和食性的研究。但对于高寒草甸小型哺乳动

物种群营养生态位的关系研究相对滞后，仅限于

周睿等 (2023) 在祁连山东段对高原鼢鼠 (Eospalax 

baileys) 和白牦牛营养生态位竞争的研究。基于此，

本研究以高原鼠兔为研究对象，利用稳定同位素

技术，采用空间代替时间的方法研究不同种群密

度高原鼠兔的营养生态位特征，揭示不同密度高

原鼠兔种群的营养生态位关系。本研究结果不仅

可以明确高寒草地生态系统中动物干扰对草地植

被的影响，还可以厘清不同种群密度高原鼠兔营

养生态位的变化规律，为鼠害形成机理及其科学

防控提供理论和技术支撑。

1　研究方法

1. 1　实验区概况

本研究选择位于青海省果洛藏族自治州玛多

县 花 石 峡 镇 的 高 寒 草 甸 作 为 实 验 区 ( 东 经 98°

47′39″，北纬 35°06′03″，海拔 4 277 m)。该区气候

类型为大陆性季风气候，主要受东南季风和西伯

利亚高压的影响，冬季长且寒冷，夏季短而凉爽。

整个研究区域面积约 10 hm2。研究地点的植物组成

以矮生嵩草 (Carex alatauensis)、黄花棘豆 (Oxytro‐

pis ochrocephala)、莓叶委陵菜 (Potentilla fragarioi‐

des)、蒲公英 (Taraxacum mongolicum)、细叶亚菊 

(Ajania tenuifolia)、线叶嵩草 (Carex capillifolia) 和

矮火绒草 (Leontopodium nanum) 等为主。在研究区

内根据高原鼠兔的危害特征，在高原鼠兔发生区

根据高原鼠兔鼠洞分布和草地盖度等指标，随机

选取 6 个处于不同危害程度的高原鼠兔调查样地，

每个调查样地面积为 50 m × 50 m (0. 25 hm²)，6 个

调查样地应包括高原鼠兔发生区最严重危害和轻

度危害区域，通过调查不同危害程度的高原鼠兔

栖息区中总洞口数和有效洞口数，并根据农业部

行 业 标 准 《高 原 鼠 兔 危 害 等 级 划 分》 (DB62/T 

2626-2015) 划分种群密度梯度，其中，低密度种

群的总洞口数范围为 68 ~ 298 个/hm²，中密度种群

的总洞口数范围为 299 ~ 725 个/hm²，高密度种群

的总洞口数范围为 726 ~ 1 272 个/hm²。从上述 6 个

调查样方中挑选出种群密度差异较大的 3 个样地，

低、中、高密度区高原鼠兔的相对种群密度 (相对

种群密度 = 有效洞口数/总洞口数的比值 × 100%) 

分别为 21. 74%、30. 41% 和 39. 71%。同时调查不

同种群密度高原鼠兔栖息地植物群落组成及其多

样性 (表 1)。研究区放牧形式为冬季放牧，且整个

研究区放牧强度一致 (7. 91 只/hm²)。通过走访牧

户可知，研究区中的高原鼠兔长期栖息于此，由

于放牧强度一致，我们推测微地形的差异和种内

竞 争 是 造 成 高 原 鼠 兔 种 群 密 度 差 异 较 大 的 主 要

原因。

表 1　不同种群密度高原鼠兔实验区植物群落结构及其多样性

Table 1　Plant community structure and diversity in different population density of plateau pika

指标 Index

总洞口数
Total burrows/（个/hm²）

有效洞口数
Effect burrows/（个/hm²）

相对种群密度
Relative population density/%

盖度
Plant coverage

群落高度
Plant height/cm

多样性指数
Shannon index

均匀度指数
Pielou evenness index

丰富度指数
Margalef index

优势种
Dominant species

低密度种群 Low density

207

45

21. 74

84. 17 ± 1. 24a

1. 76 ± 0. 11bc

2. 63 ± 0. 08b

0. 95 ± 0. 03ab

3. 34 ± 0. 12a

针茅 Stipa capillata
黑褐穗苔草 Carex atrofusca
矮生嵩草 Carex alatauensis

中密度种群 Middle density

483

147

30. 43

72. 34 ± 2. 08b

2. 12 ± 0. 18b

2. 68 ± 0. 13a

0. 97 ± 0. 01a

3. 26 ± 0. 09b

矮生嵩草 Carex alatauensis
莓叶委陵菜 Potentilla fragarioides

獐牙菜 Swertia bimaculata

高密度种群 High density

826

328

39. 71

63. 28 ± 3. 17c

4. 68 ± 0. 19a

2. 41 ± 0. 05c

0. 97 ± 0. 01a

2. 64 ± 0. 16c

细叶亚菊 Ajania tenuifolia
矮生嵩草 Carex alatauensis

黄花棘豆 Oxytropis ochrocephala

不同小写字母表示不同种群密度高原鼠兔实验区间差异显著 (P < 0. 05)
Different lower letters indicate significant differences amon different population density (P < 0. 05)
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1. 2　动物样本采集和预处理

于 2023 年 8 月在研究区不同种群密度的高原

鼠兔栖息地中采用绳套法捕获 26 只高原鼠兔，其

中低密度区捕获 6 只，中密度区捕获 10 只，高密

度区捕获 10 只。为了保证组织样本的有效性，在

捕获高原鼠兔后，立即进行采样。沿高原鼠兔后

腿胫骨顶端切下，然后分离胫骨上附着的全部肌

肉，最后将高原鼠兔的肌肉、骨骼和爪子组织分

别封存在离心管。用剪刀将高原鼠兔背部近尾端

的一小撮毛发紧贴表皮剪下，使用骨钳打开高原

鼠兔胸腔，采集全部肝脏样本，将采集到的毛发

和肝脏分别封存于离心管。所有样本带回实验室，

并置于 65 ℃烘箱中烘干 48 h 以保证完全干燥，分

别装于信封中，并做好记录。分别用玛瑙研钵研

磨高原鼠兔肝脏、肌肉、骨骼样本，标记编号备

用。毛发样本的处理参考郭波莉等 (2006) 的处理

方法，肌肉样本的处理参考易现峰等 (2004) 肌肉

样品的干燥方法及 Schmidt 等 (2005) 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 (吴婷，2017)。实验动物处理获得青海大学

畜牧兽医科学院动物伦理审查委员会批准。

1. 3　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

精度控制在 ± 0. 1‰ 以内；在使用 Themomat 253

氮同位素分析仪对样品进行稳定氮同位素值 (δ15N) 

测定时，测定精度控制在 ± 0. 2‰ 以内。为了达到

这一精度要求，每 10 个样品添加 3 个标准样品，

以确保分析结果的准确性和可靠性。同位素比值 

(δ 值) 计算公式如下 (McKinney et al. , 1950)：

δ = ( R样品R标准

- 1) × 1000‰
式中，δ 为 13C 值或者 15N 值，R 为 13C 值和 12C 值的

比值或者 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。

1. 4　数据分析

利 用 R 语 言 中 SIBER 安 装 包 的 groupMetric‐

sML 函数计算凸多变形总面积 (total area, TA) 和标

准 椭 圆 面 积 (standard ellipse area, SEA)， maxLik‐

Overlap 函数估算生态位宽度 (niche width) 和营养

生 态 位 重 叠 面 积 (overap area, OA) (Dammhahn et 

al. , 2017)。由于本研究分组后的样本量小于 30，

所以采用校准标准椭圆面积 (corrected standard el‐

lipse area, SEAC) 来度量营养生态位，该指数是基

于贝叶斯原理 95% 置信区间所生成校准后的标准

椭圆营养生态位，对样本量要求较小，最小适值

为 3 且能对所有样本给出合适的矫正 (银利强等，

2020)。由于高原鼠兔幼体和亚成体尚未形成稳定

的食性状态，生态位宽度和重叠的分析中剔除幼

体和亚成体的数据 [具体参考聂海燕 (2005) 对高原

鼠兔年龄的划分方法]。采用单因素方差分析 (one-

way ANOVA) 分别对高原鼠兔各密度梯度种群个体

的 4 种组织，以及各种组织在不同种群密度下的

δ13C 和 δ15N 差异性加以分析，总体显示差异显著的

数据进一步采用 Duncan 法进行两两之间的多重比

较，显著水平 P < 0. 05。数据以平均值 ± 标准差 

(mean ± SD) 表示。

2　结果

2. 1　不同种群密度高原鼠兔碳、氮稳定同位素

特征

分别对不同种群密度高原鼠兔 4 种组织的碳、

氮稳定同位素分析表明：高原鼠兔各密度种群中，

不 同 组 织 间 的 δ13C 值 差 异 显 著 ( 低 密 度 ： F3 =

7. 095， P = 0. 000 7； 中 密 度 ： F3 = 5. 553， P = 

0. 004 0；高密度：F3 = 15. 65，P < 0. 000 1)，数值

从大到小的排序均为骨骼 > 毛发 > 肌肉 > 肝脏 (表

1)。δ15N 值在不同密度种群中，也显示组织间的差

异显著 (低密度：F3 = 4. 358，P = 0. 025 2；中密

度 ： F3 = 8. 234， P = 0. 000 4； 高 密 度 ： F3 =

19. 200，P < 0. 000 1)，各密度下均表现为肝脏 > 

肌肉 > 毛发 > 骨骼 (表 2)。

对高原鼠兔 4 种组织在不同种群密度条件下的

比较发现 (表 2)：骨骼组织中 δ13C (F2 =3. 772, P = 

0. 041 7) 和 δ15N (F2 =3. 414, P = 0. 026 6) 均表现出

密度梯度差异，且在高密度高原鼠兔种群中 δ13C 和

δ15N 值 (−24. 550‰ ± 0. 484‰, 2. 010‰ ± 0. 507‰) 

显著高于中密度 (−24. 599‰ ± 0. 865‰, 1. 954‰ ± 

0. 350‰) 和 低 密 度 种 群 ( − 24. 594‰ ± 0. 654‰, 

1. 950‰ ± 0. 765‰)；毛发组织中δ13C (F2 = 3. 694, P = 

0. 040 8) 和 δ15N (F2 = 3. 705, P = 0. 029 9) 均表现出

密度梯度差异，且在高密度高原鼠兔种群中 δ13C 和

δ15N 值 (−24. 736‰ ± 0. 338‰, 2. 820‰ ± 0. 416‰) 

显著高于中密度 (−24. 863‰ ± 0. 330‰, 2. 498‰ ± 
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0. 709‰) 和 低 密 度 种 群 ( − 24. 889‰ ± 0. 314‰, 

2. 444‰ ± 0. 309‰) ；肌肉组织中 δ13C (F2 = 4. 074, 

P = 0. 018 5) 和 δ15N (F2 = 4. 992, P = 0. 010 9) 均表

现 出 密 度 梯 度 差 异 ， 且 高 密 度 ( − 25. 503‰ ± 

0. 392‰) 和中密度 (−25. 505‰ ± 0. 461‰) 高原鼠兔

种群的 δ13C 值显著高于低密度种群 ( − 25. 578‰ ± 

0. 485‰)， 而 高 密 度 高 原 鼠 兔 种 群 的 δ15N 值 

(2. 632‰ ± 0. 271‰) 显著高于中密度 (2. 511‰ ± 

0. 406‰) 和低密度种群 (2. 260‰ ± 0. 158‰)；肝脏

组 织 中 δ13C (F2 = 4. 241, P = 0. 017 9) 和 δ15N (F2 = 

5. 32, P = 0. 009 0) 均表现出密度梯度差异，且高密度

高原鼠兔种群的 δ13C 值 (−25. 511‰ ± 0. 218‰) 显

著高于中密度 (−25. 630‰ ± 0. 433‰) 和低密度种

群 ( − 25. 679‰ ± 0. 347‰)， 而 高密度 (3. 587‰ ± 

0. 207‰) 和中密度 (3. 540‰ ± 0. 153‰) 高原鼠兔种

群 的 δ15N 值 显 著 高 于 低 密 度 种 群 (3. 298‰ ± 

0. 824‰)；此外，综合 4 种组织的平均 δ13C 和 δ15N

值，进行不同密度种群间的整体分析显示，高密

度种群高原鼠兔 (−25. 075‰ ± 0. 358‰) 的 δ13C 值

显著高于中密度 (−25. 149‰ ± 0. 522‰) 和低密度种

群 (−25. 185‰ ± 0. 450‰) (F2 = 8. 074, P = 0. 001 3)；

高 密 度 种 群 高 原 鼠 兔 的 δ15N 值 (2. 762‰ ± 

0. 350‰) 显著高于中密度 (2. 626‰ ± 0. 405‰) 和

低密度种群 (2. 488‰ ± 0. 514‰) (F2 =13. 531, P < 

0. 000 1)。

2. 2　高原鼠兔不同组织营养生态位宽度和重叠度

利用贝叶斯标准椭圆对不同种群密度高原鼠

兔 4 种组织的 δ15N 和 δ13C 进行分析并绘图 (图 1)，

结果显示，不同种群密度高原鼠兔肝脏、肌肉和

毛发组织中稳定同位素生态位宽度面积大小排序

为：中密度 (0. 249‰², 0. 600‰², 0. 791‰²) > 高密

度 (0. 188‰², 0. 342‰², 0. 476‰²) > 低 密 度 

(0. 119‰², 0. 296‰², 0. 291‰²)； 不 同 种 群 密 度 高

原鼠兔骨骼组织中稳定同位素生态位宽度面积大

小 排 序 为 ： 低 密 度 (2. 137‰²) > 中 密 度 

(0. 640‰²) > 高密度 (0. 691‰²)。高原鼠兔 4 种组

织中，各密度种群均有营养生态位重叠，且骨骼

和毛发组织中不同种群间的营养生态位重叠度高

于肌肉和肝脏组织 (表 3)。

图1　不同种群密度高原鼠兔肝脏 (a)、肌肉 (b)、毛发 (c) 和骨骼 (d) 

组织稳定同位素营养生态位宽度 .  图中虚线是由样本量的数据点

构成的多边形的边线，多边形是贝叶斯标准椭圆 (生态位宽度) 的

拟合范围 . ○表示高原鼠兔的碳、氮稳定同位素值

Fig. 1　Trophic niche width of stable isotope nutrient niches in liver 

(a), muscle (b), fur (c), and bone (d) tissues of plateau pika with differ‐

ent population densities.  In the figure, the dashed line represents the 

boundary line created by data points of sample sizes, while the polygon 

delineates the Bayesian standard ellipse fitting range, signifying the nu‐

tritional niche width.  The ○ indicates the carbon and nitrogen stable 

isotope value of plateau pika

表2　不同种群密度高原鼠兔各组织的碳、氮同位素比值差异

Table 2　The stable isotope values of the different tissues in different population density of plateau pika

组织 Tissues

肝脏 Liver

肌肉 Muscle

毛发 Pelage

骨骼 Bone

平均值
Average value

低密度种群 Low density

δ13C/‰

−25. 679 ± 0. 347cB

−25. 578 ± 0. 485cB

−24. 889 ± 0. 314bB

−24. 594 ± 0. 654aB

−25. 185 ± 0. 450B

δ15N/‰

3. 298 ± 0. 824aB

2. 260 ± 0. 158bcC

2. 444 ± 0. 309bB

1. 950 ± 0. 765cB

2. 488 ± 0. 514B

中密度种群 Middle density

δ13C/‰

−25. 630 ± 0. 433bB

−25. 505 ± 0. 461bA

−24. 863 ± 0. 330abB

−24. 599 ± 0. 865aB

−25. 149 ± 0. 522B

δ15N/‰

3. 540 ± 0. 153aA

2. 511 ± 0. 406bB

2. 498 ± 0. 709bAB

1. 954 ± 0. 350cAB

2. 626 ± 0. 405B

高密度种群 High density

δ13C/‰

−25. 511 ± 0. 218bcA

−25. 503 ± 0. 392bA

−24. 736 ± 0. 338aA

−24. 550 ± 0. 484aA

−25. 075 ± 0. 358A

δ15N/‰

3. 587 ± 0. 207aA

2. 632 ± 0. 271bcA

2. 820 ± 0. 416bA

2. 010 ± 0. 507cA

2. 762 ± 0. 350A

数据为平均值 ± 标准差 .  不同小写字母表示不同组织间差异显著 (P < 0. 05)，不同大写字母表示不同种群密度间差异显著 (P < 0. 05)
Data are mean ± SD.  Different lower letters indicate significant differences among the same species in different tissues (P <0. 05) , Different upper‐
case letters indicate significant among different population density (P < 0. 05)
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2. 3　不同种群密度高原鼠兔营养生态位差异

通过拟合不同种群密度高原鼠兔各组织中的

营养生态位贝叶斯标准椭圆 (图 2)。结果显示，不

同 密 度 高 原 鼠 兔 种 群 中 ， 骨 骼 组 织 ( 低 密 度 ：

2. 137‰²；中密度：0. 640‰²；高密度：0. 691‰²) 

的营养生态位宽度最大，其次是毛发 (0. 291‰²,

0. 791‰², 0. 476‰²) 和 肌 肉 组 织 (0. 296‰², 

0. 600‰², 0. 342‰²)， 肝 脏 组 织 (0. 119‰², 

0. 249‰², 0. 188‰²) 的营养生态位宽度最小。对不

同种群密度高原鼠兔 4 种组织的营养生态位重叠度

分析发现，中密度和高密度种群中骨骼、毛发和

肌肉组织间的营养生态位重叠度高于低密度种群，

且在 3 个密度种群中，高原鼠兔肝脏组织与其他

3 种组织的营养生态位均未发生重叠。

表 3　不同种群密度高原鼠兔各组织营养生态位特征

Table 3　Trophic niche characteristic of plateau pika in different tissues

组织类型
Tissue

肝脏 Liver

肌肉 Muscle

毛发 Fur

骨骼 Bone

高原鼠兔种群密度
Population density of plateau pika

低密度种群 Low density

中密度种群 Middle density

高密度种群 High density

低密度种群 Low density

中密度种群 Middle density

高密度种群 High density

低密度种群 Low density

中密度种群 Middle density

高密度种群 High density

低密度种群 Low density

中密度种群 Middle density

高密度种群 High density

CR

0. 491

0. 989

0. 525

0. 747

1. 122

1. 031

1. 035

1. 370

1. 251

2. 357

1. 410

1. 508

NR

0. 692

0. 327

0. 553

0. 335

1. 127

0. 883

1. 166

2. 253

1. 708

1. 680

1. 182

1. 676

TA/‰²

0. 135

0. 145

0. 061

0. 158

0. 775

0. 595

0. 306

1. 323

1. 285

1. 246

1. 052

1. 054

SEAC/‰²

0. 052

0. 165

0. 141

0. 197

0. 515

0. 304

0. 233

0. 720

0. 442

1. 423

0. 549

0. 615

生态位宽度
Niche width

0. 119

0. 249

0. 188

0. 296

0. 600

0. 342

0. 291

0. 791

0. 476

2. 137

0. 640

0. 691

生态位重叠度 Niche overlap

低密度种群
Low density

1

0. 137

0. 114

1

0. 181

0. 030

1

0. 286

0. 194

1

0. 184

0. 125

中密度种群
Middle density

1

0. 131

1

0. 286

1

0. 335

1

0. 382

NR表示氮值范围；CR表示碳值范围；TA表示生态位总面积；SEAC表示贝叶斯标准椭圆校正面积
NR indicates δ15N range; CR indicates δ13C range; TA indicates total area; SEAC indicates Bayesian standard ellipse corrected area

图 2　低 (a)、中 (b) 和高 (c) 种群密度高原鼠兔 4种组织稳定同位素营养生态位宽度 .  图中虚线是由样本量的数据点构成的多边形的边线，

多边形是贝叶斯标准椭圆 (生态位宽度) 的拟合范围 . ○表示高原鼠兔的碳、氮稳定同位素值

Fig. 2　The difference in nutrient diversity based on stable isotope analysis between the low (a), medium (b) and high (c) density populations of pla‐

teau pika is visualized.  In the figure, the dashed line represents the boundary line created by data points of sample sizes, while the polygon delineates 

the Bayesian standard ellipse fitting range, signifying the nutritional niche width.  The ○ indicates the carbon and nitrogen stable isotope value of 

plateau pika
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2. 4　不同种群密度高原鼠兔各组织营养结构的

变化

利用贝叶斯标准椭圆对高原鼠兔各组织的 δ15N

和 δ13C 进行分析，并计算其生物群落生态指标参考

值 (表 3)。结果显示，高原鼠兔 4 种组织中，骨骼

和毛发组织所反映的摄食来源营养层次氮值范围  

(δ15N range, NR)、摄食来源的多样性水平碳值范

围 (δ13C range, CR)、TA 和 SEAC 高于肌肉和肝脏组

织。在不同密度高原鼠兔种群中，肝脏、肌肉和

毛发组织所反映的 NR、CR、TA 和 SEAC 均在中密

度高原鼠兔种群中最大，而骨骼组织中反映的上

述 4 种营养生态位指标在低密度高原鼠兔种群中最

大 (表 3)。

3　讨论

3. 1　不同种群密度高原鼠兔碳、氮稳定同位素

特征

动物的营养生态位会受到自身种群变动以及

季节性环境变化的影响，导致其在不同生长阶段

食物资源的稳定同位素组成发生变化 (MacArthur, 

1984)。这些变化也会反映在动物不同组织中稳定

同位素的富集程度上，会随着时间而变化 (Fry, 

1988)。而动物不同组织的代谢率也对组织中稳定

同位素的周转率有着决定性作用 (Jim et al. , 2004)。

因此，可以通过测定动物不同组织的稳定同位素

值获得动物几天甚至一生的食性信息 (孙丰梅等，

2012)。本研究中，不同种群密度高原鼠兔的 13C

和 15N 在各组织中的富集程度规律均一致，δ13C 按

照肝脏、肌肉、毛发、爪子和骨骼组织的顺序逐

渐增大，而 δ15N 按照肝脏、肌肉、毛发、爪子和

骨骼组织的顺序逐渐减小。这说明，高原鼠兔在

其整个生长发育过程中，13C 和 15N 稳定同位素的富

集和各组织完成的生理代谢功能和程度基本一致。

由于动物不同组织的代谢率差异较大，体内各组

织 15N 富集的同时，其代谢产物通常以 15N 贫化的方

式排出体外。周睿等 (2023) 对高原鼢鼠营养生态

位特征的研究结果也发现，高原鼢鼠不同组织 δ15N

值的积累按照肌肉、毛发和骨骼组织的顺序逐渐增

大，而 δ13C 值的积累随以上组织顺序逐渐减小。

动物组织中 13C 和 15N 富集程度的高低分别表

现了动物各组织同化食物来源的多样性和动物所

在营养位置的高低 (Manlick et al. , 2020)。本研究

结果表明，高密度高原鼠兔种群的 δ13C 和 δ15N 值远

高于中密度和低密度种群。这说明随着高原鼠兔

干扰程度的加剧，其栖息地植物群落发生变化，

进而导致高密度高原鼠兔种群摄取的食物资源多

样性要高于中、低密度的高原鼠兔种群 (Matthews 

and Mazumder, 2004)。一般来讲，密度较高的动物

种群由于受到较高的摄食压力，需要扩大摄食范

围以获得充足的食物资源，而低种群密度物种在

摄食方面具有较强自主选择性，具有优先选择优

质食物的权利 (盖珊珊等，2019)。本研究区域内，

高原鼠兔属于穴居类小型哺乳动物，主要依靠采

食植物地上部分来维持生存，当其种群密度增大，

栖息地植物群落逐渐由禾本科和莎草科为主的草

地转变为杂类草型草地，加之高原鼠兔与栖息地

中其他草食性动物 [牦牛、藏绵羊 (Ovis aries) 和喜

马拉雅旱獭 (Marmota himalayana) 等] 有着一定的

食物竞争，因此高密度高原鼠兔种群会通过增加

摄食多样性，以满足自身能量需求 (叶宏帅和米玛

旺堆，2023)。全小龙等 (2016) 对不同退化程度的

高寒草甸植物群落稳定同位素的研究也发现，随

着草地退化程度的加剧，植物群落中 δ13C 和 δ15N 值

逐渐增大。这也进一步证明，由于高原鼠兔栖息

地植物组成的差异，高密度高原鼠兔种群的食物

来源均有着较高的 δ13C 和 δ15N 值，导致高原鼠兔组

织中的碳氮稳定同位素值远高于中、低密度种群。

3. 2　不同种群密度高原鼠兔各组织营养结构变化

动物组织中 δ13C 和 δ15N 值的变化反映了各组织

同化的食源和营养多样性水平，CR 和 NR 值越大，

食源的生态位构成越复杂，多样性程度也越高 (纪

炜炜等，2015)。高寒草甸栖息的小型哺乳动物食

物来源丰富，摄食的选择性和栖息地植物群落的

组成密切相关。因此，动物组织中 CR 和 NR 的变

化往往反映了动物摄入食物组成在时间尺度上的

变化。根据以往的研究，动物的肝脏、肌肉、毛

发和骨骼组织分别可以代表动物在几天、两个月

左右、半年左右和一整年的饮食信息 (王凤等，

2006)。在 3 个密度高原鼠兔种群中，骨骼和毛发

组织中反映的 NR、CR、TA 和 SEAC 均高于肌肉和

肝脏组织，这主要是由于在肌肉和肝脏组织所代

表的盛草期食性中，高原鼠兔偏向于选择一些营

养物质较高的植物，食物来源较少，而在骨骼和

毛发组织代表的长时间尺度下，包括牧草返青期
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和枯黄期，高原鼠兔通过增加食物资源多样性，

以满足自身能量需求，从而造成 CR、NR、TA 和

SEAC在骨骼和毛发组织中较高。

本研究还发现，肝脏、肌肉和毛发组织中的

NR、CR、TA 和 SEAC 均在中密度高原鼠兔种群中

最大，而骨骼组织中反映的上述 4 种营养生态位指

标在低密度高原鼠兔种群中最大。我们认为这主

要与不同密度高原鼠兔种群栖息环境有关。根据

中度干扰理论，适度的外界干扰可以有效维持或

增加生态系统的多样性，而过度或过少的干扰则

可能导致生物多样性的减少。段媛媛等 (2022) 研

究高原鼠兔干扰对高寒草甸植物群落多样性影响

的结果也表明，高原鼠兔的适度干扰可以显著增

加植物群落的多样性。本研究中，中密度高原鼠

兔种群栖息地由于其较高的植物群落多样性，致

使高原鼠兔食物资源多样性变高。而骨骼组织反

映的食性信息是从采样前一年的牧草枯黄期到 8 月

这个时间段，低密度高原鼠兔种群为了度过漫长

而寒冷的牧草枯黄期，只能通过扩大食谱范围，

摄入营养物质含量并不丰富的植物，以满足自身

能量需求。进而导致骨骼组织中 NR 和 CR 等营养

生态位指标变高。

3. 3　不同种群密度高原鼠兔营养生态位宽度及

重叠

Pavelka 等 (2006) 的最优取食理论指出，当动

物面临丰富的食物资源时，更倾向于选择营养丰

富的植物资源作为主要食物来源。这种选择可能

导致动物在营养方面更加专注，从而使得它们的

营养生态位范围变得更加狭窄。此外，对高质量

食物资源的优先摄入可能会导致同一物种内部个

体之间的食物选择重叠程度增加；而当食物资源

匮乏时，动物通过扩大食物来源的方法获取足够

的能量来维持生存，由于大量次优质食物的利用

提高，动物的营养生态位宽度增加。本研究中，

中密度高原鼠兔种群在肝脏、肌肉和毛发组织中

的稳定同位素生态位宽度远高于高密度和低密度

种群。由于本研究的采样均在 8 月初，因此根据高

原鼠兔肝脏、肌肉和毛发反映的短期采食信息大

概在返青期到盛草期 (4—8 月) 这一时间段，这一

阶段食物资源丰富度逐渐增大，高原鼠兔可以选

择优质食物资源满足自身能量需求，因此高原鼠

兔肝脏、肌肉和毛发稳定同位素生态位宽度面积

较小。并且我们初步推测，受益于中度干扰效应，

中密度高原鼠兔种群中植物群落多样性较高，这

也会使中密度高原鼠兔种群有更广泛的食物资源

多样性。而高原鼠兔骨骼组织代表的长期食性所

反映的采食信息基本在一年甚至更长，也包括牧

草枯黄期的食性信息，此阶段食物资源变少，高

原鼠兔会通过扩大食性范围来保证基本的能量需

求。最终导致低密度高原鼠兔种群骨骼组织中营

养生态位宽度远高于中密度和高密度种群。

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。许多研

究表明，动物会在食物缺乏或种内竞争加剧时倾

向性地选择一些不喜食的植物，使种间营养生态

位宽度和重叠度变大 (Ranganath et al. , 2018)。本

研究也发现，高原鼠兔 4 种组织中，不同密度种群

均有营养生态位重叠，且骨骼和毛发组织中不同

密度种群间的营养生态位重叠度高于肌肉和肝脏

组织。在高原鼠兔 δ13C 和 δ15N 二维空间分布中，高

原鼠兔肝脏和肌肉组织的营养生态位主要集中在

高 δ15N 值和低 δ13C 值的区域，而高原鼠兔毛发和骨

骼组织的营养生态位主要集中在低 δ15N 值和高 δ13C

值的区域。这说明高原鼠兔在短时间尺度下主要

以较高 δ15N 含量的 C3 植物为食，而在长时间尺度

下主要以较低 δ15N 含量的 C3 植物为食。并且由于

高原鼠兔毛发和骨骼代表的食性信息中包括牧草

返青期和枯黄期，高原鼠兔摄食来源多样性变高，

进而导致营养生态位重叠度变高。

综上所述，本研究中密度高原鼠兔种群的摄

食来源营养层次、摄食来源的多样性水平、营养

生态位宽度和面积等指标均高于低密度和高密度

种群。初步推测，受益于中度干扰效应，中密度

高原鼠兔种群有着更好的生境适合度，这也会使

中密度高原鼠兔种群有更广泛的食物资源多样性。

本研究结果对于理解高原鼠兔危害形成机理具有重

要参考意义。考虑到本研究仅分析了特定时间段内

高原鼠兔营养生态位变化以及不同密度高原鼠兔种

群的营养生态位分异特征，未来需进一步开展不同

时期的食性选择、食谱变化、竞争压力等条件下

的相关研究，特别是结合高原鼠兔栖息地植物稳

定同位素信息，全面分析高原鼠兔的营养生态位

和食性动态特征，将更加有助于阐明小型哺乳动

物群落的构建及其种群变动关系的生态适应意义。
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