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摘 要：食物是多维生态位理论中最重要的一维，食物生态位的分离对群落中物种的稳定共存起到非常重要的

作用。对高寒草甸生态系统中常见的 7 种雀形目鸟类的食性调查表明，它们主要以草籽、昆虫和燕麦等为食，且

不同物种对不同食物的取食比例存在较大差异；不同物种的食物生态位宽度变化较大(0.120~0.752)，除黄嘴朱

顶雀(Carduelis flavirostris)和地山雀(Pseudopodoces humilis)的食物生态位重叠较小(0.059)外，其他物种 间 的 重

叠都较大(0.334~0.904)。 不同物种的肝重、胃重和小肠长度存在较大的差异，比如：以草籽为食的黄嘴朱顶雀，

其肝重和胃重较小，小肠长度最大；以昆虫为食的地山雀，其胃重和小肠长度最小，肝重较大。 随着各物种食性

由草籽到昆虫的变化，小肠长度逐渐变小，杂食性物种的相关变化不明显。 栖息于相似生境中的雀形目鸟类具

有不同的食物资源利用模式，而同域共存物种消化道形态结构的差异是对食物资源利用种间权衡的功能响应。
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Abstract: Diet is one of the most important dimension in the hypovolume niche, and the separation of di－
etary niche plays an important role in the stable coexistence of species within a community. Diet and mor－
phological characteristics of digestive tracts of seven passerines in alpine meadow were studied. Grass seeds,
insects and oats were the main components of the diets of passerines. The food niche breadth ranged from
0.120 to 0.752, and the overlap from 0.334 to 0.904, except for the overlap of twites (C. flavirostris) and ground
tits (P. humilis), which was 0.059. The liver weight, stomach weight and the intestine length of the seven stud－
ied species were significantly different. Twites, which eat grass seeds only, have the lightest liver and stom－
ach, but the longest intestines, while ground tits, mainly eating insects, have the lightest stomach and short－
est intestines, but the heaviest liver. Intestines became shorter as the diet was changed from grass seeds to
insects, while there was no obvious tendency within omnivorous species. These results support our hypothe－
ses that: 1) food selection pattern are different among passerine species in alpine meadow, and 2) the differ－
ent features of gut morphology among these species are a functional manifestation of the partitioning of food
resource in alpine meadow.
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食物是多维生态位理论中最为重要的一维,
食物生态位的分离对群落中物种的稳定共存起着

重要的作用[1]。进化过程中, 同域分布的物种(尤其

是近缘物种)为获得最大化的适合度, 产生了两类

能够有效回避或降低种间竞争的适应策略, 即食

性分化和生境选择[2~4], 而食性分化也会直接或间

接地影响到动物的生境选择[5]。
在一定时空范畴内, 群落中各集团间的资源

利用生态位分离是揭示集团组织结构和共存的重

要机制之一[6]。栖息于同一生境的物种具有不同

的资源利用模式, 而同一区域共存的物种消化道

形态的差别是对食物资源利用种间权衡的响应[7]。
作为食物消化和吸收的场所, 消化道形态与能量

需求、食性和食物质量有着紧密关系[8~10]。目前, 相

关研究主要集中在啮齿动物 [7, 10~12]和不同生境条

件下食性差异较大的鸟类[13~15]消化道形态的差异

性比较, 而关于同域分布鸟类的食性和消化道结

构对物种共存生态学意义的研究还较少。本文基

于同域分布物种资源分割理论, 研究食性和消化

道结构对鸟类物种共存的生态学意义。
极端恶劣环境(如高海拔、高纬度、严寒等地

区)中食物资源匮乏, 在此生存的亲缘关系较近的

物种间往往竞争激烈[16, 17]。高寒草甸生态系统气

候恶劣, 环境条件严酷, 昼夜温差大, 太阳辐射

强[18], 牧草生长低矮, 初级生产力低, 群落结构简

单[19], 适合鸟类繁殖的季节短。鸟类在此环境中如

何适应和共存, 一直是鸟类生态学家关注的科学

问题。现有的研究已经从群落结构 [20, 21]、巢址选

择[17, 22, 23]、窝卵数[24]、繁殖生产力[25]、孵化行为[26, 27]、
育幼行为[28, 29]、幼鸟的生长发育[30, 31]和生态形态学[32]

等方面解释了高寒草甸雀形目鸟类共存的机制,
但还未有关于高寒草甸雀形目鸟类食性和消化道

形态差异的报道。因此本文对共存于高寒草甸生

态系统中的 7 种雀形目鸟类进行了比较研究, 分

析这一鸟类群落中不同物种食性与消化道形态的

差异, 探究它们生态位分离的机制。

1 材料与方法

1.1 研究区域概况

本研究在中国科学院海北高寒草甸生态系统

定位站进行, 该区域地处青藏高原东北隅, 祁连山

北支冷龙岭东段南麓的大通河河谷地区, 地理位置

为 37°37′N, 101°19′E。定位站周边地形开阔, 由低

矮的山坡环绕, 山势平缓, 海拔 3 200~3 600 m。

该地区位于亚洲大陆腹地, 属典型的高原大

陆性气候, 无明显的四季之分, 仅有冷暖两季。海

北站多年年均气温-1.7 ℃, 最暖月(7 月)平均气温

9.8 ℃, 最冷月(1 月)平均气温-14.8 ℃。年均降水

量 580 mm, 植物生长季 5~9 月降水占年降水总

量的 80%[33]。日照充足, 年日照时间达 2 467.7 h,
其中植物生长期日平均 6.5 h。年内无绝对无霜

期, 相对无霜期大约为 20 d, 在最热的 7 月仍可

出现霜冻、结冰、降雪等天气现象, 表现出冷季寒

冷、干燥、漫长, 暖季凉爽、湿润、短暂的特点[18]。
特殊的自然环境以及青藏高原的隆起过程,

造就了适应寒冷环境的多年草本植物群落, 形成

了以矮嵩草(Kobresia humilis)草甸、金露梅(Poten－
tilla fruticosa)灌丛草甸和藏嵩草(Kobresia tibetica)
沼泽化草甸等为主要建群种的不同植被类型[34]。
1.2 研究对象

本文研究涉及的角百灵(Eremophila alpestris)、
长嘴百灵(Melanocorypha maxima)、小云雀(Alauda
gulgula)、黄嘴朱顶雀(Carduelis flavirostris)、地山雀

(Pseudopodoces humilis)、白腰雪雀(Onychostruthus
taczanowskii)和棕颈雪雀(Pyrgilauda ruficollis) 7 个

物种是该地区鸟类群落的主要成分[21]。
1.3 研究方法

本研究涉及的数据来源于青藏高原生物标本

馆馆藏记录 , 样本采集后 , 在室内用电子天平

(Acculab ALC210.2, 精度 0.01 g)进行称重, 之后

解剖, 仔细将肝脏和胃肠等器官取出, 置于解剖

盘中。小心剔除肠系膜及附着的脂肪组织, 去除

胃肠内容物后, 用电子天平对肝和胃称重, 用直

尺(精度 1 mm)测量小肠的长度, 采用胃容物法分

析不同鸟类的食物构成。
1.4 数据分析

1.4.1 食性数据的整理

将每种食物在胃中出现的频率(%)作为食物构

成的相对数量指标。生态位宽度(B)使用 MacArthur[35]

的公式计算：

Bi=
lgΣNij- 1

ΣNij
×∑(Nij×lgNij)

lgr
Bi 表示物种 i 的生态位宽度, Nij 表示物种 i

利用 j 资源等级的数值, r 表示生态位资源等级

数。
生态位重叠 (O)使用 Schoener [36, 37]的公式计

算：
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表 1 高寒草甸雀形目鸟类食性调查表
Table 1 Investigation of diets of passerines in alpine meadow

注：鸟类食物中还有青稞、蚂蚁、豆类、蕨麻，因数量极少而未列出。
Notes: Highland barley, ants, beans and Potentilla anserine are not included in the food items of passerines due to being con-
sumed in very small amounts.

表 2 高寒草甸雀形目鸟类食物生态位宽度和重叠
Table 2 Niche breadth and overlap of diets of passerines in alpine meadow

Ojk=1- 1
2 ×∑ Pij-Pik

Ojk 为物种 j 和物种 k 生态位的重叠度, 其取

值范围是 0~1, 0 表示物种 j 和物种 k 的生态位完

全分离, 1 表示完全重叠; Pij 和 Pik 分别表示物种 j
和物种 k 对资源 i 的利用部分占各自所利用资源

总量的比例。
1.4.2 消化道形态数据的分析

统计分析由 SPSS 17.0 统计分析软件完成。
实验考察的各个指标性别差异不显著(P>0.05), 故

将数据合并统计。统计检验前, 用 Kolmogorov-
Smirnov 和 Levene 统计量(SPSS 17.0)分别检验所

有数据的正态性和方差同质性, 满足方差齐性时

采用 LSD 进行多重比较, 不满足时采用 Dunnett′s
T3 法进行多重比较。为了避免消化道形态指标受

体重的影响[38, 39]而导致分析结果出现误差, 在获

得各消化道实测指标的基础上, 采用体重为协变

量的协方差分析(ANCOVA), 比较消化道相对重

量和长度的种间差异。数据以平均值±标准误(x±sx)
表示, 显著水平为 α=0.05, 均为双尾检验。

2 结果

2.1 高寒草甸常见雀形目鸟类食性的差异

2.1.1 高寒草甸雀形目鸟类食性调查

本研究涉及的 7 种雀形目鸟类食性主要由草

籽、昆虫和燕麦组成, 但种间差异较大(表 1)。黄嘴

朱顶雀只以草籽为食, 地山雀主要以昆虫为食,
棕颈雪雀、白腰雪雀、角百灵、小云雀既取食草籽

也取食昆虫, 长嘴百灵除取食草籽和昆虫外, 还

以燕麦为食。从调查结果可知, 杂食性物种对草

籽的取食比例大于对昆虫的取食, 说明这些物种

对高寒草甸生态系统中含量较为丰富的草籽的依

赖性更高。
2.1.2 高寒草甸雀形目鸟类食物生态位差异

高寒草甸雀形目鸟类中, 杂食性鸟类(3 种百

灵和两种雪雀)食物生态位宽度较大, 都在 0.5 以

上, 且以小云雀的最大(B=0.752); 而主要以昆虫为

食的地山雀和主要取食草籽的黄嘴朱顶雀食物生

态位宽度较小(分别为 B=0.228 和 B=0.120) (表2)。
此外, 各物种间的食物生态位重叠表现为, 杂食

注：表中数值均根据原始数据计算所得，食物类别包括草籽、昆虫、燕麦、青稞、蚂蚁、豆类和蕨麻等。
Notes: Values are calculated from the original dietary data. The foods include grass seeds, insects, oats, highland barley, ants,
beans and Potentilla anserine.

Species

Carduelis flavirostris
Pyrgilauda ruficollis
Onychostruthus taczanowskii
Eremophila alpestris
Alauda gulgula
Melanocorypha maxima
Pseudopodoces humilis

Sample size

15
24
14
118
55
29
30

n
0
5
1
7
5
12
0

Oats
%
0
21
7
6
9
41
0

n
0
10
8
49
25
11
30

Insects
%
0
42
57
42
45
38
100

n
15
20
11
94
36
14
2

Grass seeds
%
100
83
79
80
65
48
7

Species

Carduelis flavirostris
Pyrgilauda ruficollis
Onychostruthus taczanowskii
Eremophila alpestris
Alauda gulgula
Melanocorypha maxima
Pseudopodoces humilis

Niche breadth

0.120
0.543
0.512
0.593
0.752
0.657
0.228

Carduelis
flavirostris

0.556
0.524
0.582
0.494
0.350
0.059

Pyrgilauda
ruficollis

0.849
0.904
0.812
0.764
0.364

Onychostruthus
taczanowskii

0.881
0.838
0.720
0.440

Eremophila
alpestris

0.875
0.686
0.386

Alauda
gulgula

0.724
0.417

Melanocorypha
maxima

0.334

Niche overlap
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图 1 高寒草甸雀形目鸟类食性与小肠长度的关系
Fig.1 The relationship between diet and intestine length
of passerines in alpine meadow

表 4 高寒草甸雀形目鸟类消化道形态调整平均值
Table 4 Adjusted means of mass and length of digestive tracts of passerines in alpine meadow

表 3 高寒草甸雀形目鸟类消化道形态实测值
Table 3 The actual mass and length of digestive tracts of passerines in alpine meadow

注：数据以平均值±标准误(x±sx)表示。
Notes: Values are presented as x±sx.

Species
Carduelis flavirostris
Pyrgilauda ruficollis
Onychostruthus taczanowskii
Eremophila alpestris
Alauda gulgula
Melanocorypha maxima
Pseudopodoces humilis

Sample size
138
80
31
328
113
188
130

Body weight/g
12.624±0.111
25.540±0.137
37.362±0.294
29.078±0.562
32.174±0.314
66.164±2.164
36.400±0.463

Liver weight/g
0.392±0.011
0.745±0.184
0.957±0.035
0.986±0.022
1.039±0.029
2.309±0.068
1.162±0.024

Stomach weight/g
0.272±0.005
0.964±0.023
1.294±0.057
1.400±0.026
1.377±0.028
2.846±0.091
0.941±0.026

Intestine length/mm
221.7±2.9
178.1±1.9
202.5±4.5
205.8±2.2
204.7±2.5
245.9±3.5
172.2±1.6

注：表中所有数据都是经体重校正的调整值，标有相同字母的数值差异不显著。
Notes: All the values are adjusted by body weight based on ANCOVA. The results with the same letter are not significantly dif-
ferent from each other.

Species
Carduelis flavirostris
Pyrgilauda ruficollis
Onychostruthus taczanowskii
Eremophila alpestris
Alauda gulgula
Melanocorypha maxima
Pseudopodoces humilis

Sample size
138
80
31
328
113
188
130

Liver weight/g
0.863±0.038c

0.943±0.044c

0.906±0.069c

1.110±0.022b

1.098±0.036b

1.656±0.039a

1.128±0.034b

Stomach weight/g
1.038±0.038e

1.289±0.043d

1.214±0.068d

1.602±0.022b

1.474±0.036c

1.776±0.038a

0.889±0.033f

Intestine length/mm
257.7±2.7a

193.6±3.1d

199.1±4.8cd

215.6±1.5b

209.6±2.5c

196.6±2.7d

169.8±2.4e

Insects Grass seeds
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性鸟类间重叠较大, 黄嘴朱顶雀和地山雀的重叠

最小(O=0.059), 而且二者与其他杂食性物种的重

叠也较小(表 2)。
2.2 高寒草甸常见雀形目鸟类消化道形态的差异

对消化道形态指标的实测值(表 3)进行以体

重为协变量的协方差分析, 结果表明: 7 种雀形目

鸟类的肝重 (F6, 1 000=34.08, P<0.05)、胃重 (F6, 1 000=
88.60, P<0.05)和小肠长度(F6, 1 000=106.10, P<0.05)
均具显著差异。进一步的多重比较结果表明, 肝

重以长嘴百灵最大, 黄嘴朱顶雀最小; 胃重以长

嘴百灵最大, 地山雀最小; 小肠长度则以黄嘴朱

顶雀最大, 地山雀最小(表 4)。
2.3 食性与肠道长度的关系

随着各物种食性由草籽到昆虫的变化, 小肠

长度逐渐变小, 杂食性物种的相关变化不明显(图
1)。黄嘴朱顶雀的肝重和胃重较小, 小肠长度最

大；地山雀的胃重和小肠长度最小，肝重较大。

3 讨论

本文研究表明, 高寒草甸雀形目鸟类食性和

消化系统形态具有明显差异。以草籽为食的黄嘴

朱顶雀的肝重和胃重较小, 而小肠最长; 以昆虫

为食的地山雀则肝重较大 , 胃重和小肠长度最

小。以草籽为食的鸟类食物质量比较差, 为了维

持生存它们必须加大进食量, 若没有其他调节方

式, 进食量的增大会缩短食物在消化道内的停留

时间, 从而导致消化率降低[40, 41], 因此它们往往具

有较长的消化道, 从而增加食物在消化道内的停

留时间, 使消化率保持不变或增加[42]。
肝脏的重量与食性的不同有着必然的联系,

一般食鱼和食虫鸟类的肝脏比食肉和食谷物种子
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的肝脏更大, 在以往的关于鸟类肝重的研究中基

本符合这一规律[43], 本研究的结果与这一结论基本

一致。
胃的大小与很多因素有关, 依据 Ellis 等[44]的

理论推测: 取食动物性食物的鸟类比取食植物性

食物的鸟类具有较高的活动性, 其觅食和防御等

活动消耗的能量也相对较高[45]。长嘴百灵较大的

胃容量, 表示它一次能摄入的食物较多, 实现“少

餐多食”, 减少取食时间, 在降低被捕食风险的同

时, 也可以减少暴露时间, 最终降低能量消耗[46, 47]。
小肠是最重要的消化和吸收场所, 其形态的

差异一般与能量需求和消耗的差异有关, Karasov
研究了小型鸟类小肠长度与食性的关系, 发现了

明显的种间差异[48]。植食性鸟类小肠长度最长, 杂

食性鸟类次之, 以昆虫为食的鸟类小肠最短[49]。黄

嘴朱顶雀的小肠最长, 可能就是对植物性食物的

适应, 较长的消化道可以增加食物在消化道内的

滞留时间, 增加黄嘴朱顶雀的食物消化率。
如果只考虑食物生态位这一个因素, 我们将

本研究涉及的 7 种雀形目鸟类分为 3 个集团, 即:
食虫的地山雀、食草籽的黄嘴朱顶雀和杂食性的

角百灵、小云雀、长嘴百灵、白腰雪雀和棕颈雪雀。
如若再考虑繁殖期巢址选择这一因素, 5 种杂食

性雀形目鸟类的栖息地类型也存在差异: 角百灵

和小云雀在矮嵩草草甸筑地面巢; 长嘴百灵在藏

嵩草沼泽化草甸筑地面巢; 白腰雪雀和棕颈雪雀

在矮嵩草草甸筑地下洞穴巢[23]。相同的胃容物并

不意味着共存是不可能的, 因为不同的物种空间

分布存在差异，取食策略也不尽相同[50]。因此, 本

文从食物生态位这一角度在一定程度上解释了高

寒草甸雀形目鸟类共存的机制, 而生境相同且食

性相似的鸟类如何共存有待于进一步研究。
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