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摘要    水生生态系统食物网具有错综复杂的营养关系。稳定同位素技术的发展对了解生物间的摄

食关系和食物网结构发挥着极为重要的作用。其中，稳定同位素混合模型(stable isotope mixing 

models, SIMMs)近年来的迅猛发展为进一步解决水生食物网的复杂性问题提供了有力的手段，尤其

是在确定食物来源贡献和构建营养生态位方面。在本研究中，作者综述了稳定同位素模型的发展历

程、主要模型的特点以及运行这类模型的条件；同时，对稳定同位素混合模型在水生生态系统食物

网领域中的应用前景与局限性进行了总结与展望，以期为相关研究者提供参考。 
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水生生态系统是人类赖以生存和发展的重要资

源。海洋面积占地球表面积的 2/3，陆地上还包括各

式各样的江、河、湖、沼等水体。水体中生物间错综

复杂的营养关系构筑成水生生态系统食物网。有关水

生生态系统食物网的研究描述了生态系统的许多关

键过程，如营养联系、物质循环和能量流动(Barneche 

et al, 2021、2018; Martinez et al, 1993; Nagelkerken 

et al, 2020)，这对于保障生态系统的多样性、稳定性

和功能性具有重要意义。然而，水生生态系统食物网

的复杂性问题一直困扰着生态学研究者 ( 图 1) 

(Lavigne et al, 1996)。 

近年来，稳定同位素技术在动物生态学领域迅猛

发展，为解决食物网复杂性问题提供了有力工具。尤

其是在确定动物食物来源、构建食物链和食物网等方

面，稳定同位素技术提供了一种独特而崭新的视角
(Zanden et al, 2001; Boecklen et al, 2011; Layman et al, 
2012)。稳定同位素是指某元素中不发生或极不易发

生放射性衰变的具有相同质子数、不同中子数的同一

元素的不同核素(Fry, 2006)。在动物摄食生态学中通

常研究碳、氮稳定同位素(Minagawa et al,  1984; 

Goericke et al, 1994)。动物组织的碳、氮稳定同位素

组成与其食物来源息息相关，反映了一段时期内动物

组 织 同 化 的 所 有 食 物 同 位 素 组 成 的 综 合 特 征

(McConnaughey et al, 1979)。由于同位素之间在物理、

化学性质上的差异，导致反应底物和生成产物在同位

素组成上出现差异。通常，与重同位素相比，轻同位

素活性更高，能更快、更容易在产物中富集(林光辉, 

2013)。因此，生物组织同化食物的物理、生物和化 
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图 1  简化的西北大西洋食物网错综复杂的网络关系表现出水生生态系统食物网复杂性(修改参考 Lavigne et al, 1996) 
Fig.1  Simplified northwest Atlantic food web: The intricate network relationships showed the complexity of food web  

(revised according to Lavigne et al, 1996) 
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学过程中会产生轻重同位素的分馏，造成不同生物间

同位素组成差异(Deniro et al, 1977)。研究表明，动物

碳同位素组成可以指示它们的食物来源，氮稳定同位

素组成由于富集度较强可以反映营养结构 (Zanden 

et al, 2001)。与传统胃含物、排泄物分析方法相比，

稳定同位素组成能够更真实地反映一段时间内动物

的食物来源(高小迪等, 2018)。 

动物摄食不是由单一食物来源组成，食源复杂性

与不确定性使得碳、氮稳定同位素数据在解释食物来

源贡献问题时变得复杂。为了解决这个问题，越来越

多的同位素混合模型(stable isotope mixing models, 

SIMMs)被开发并应用于水生生态系统食物网(Parnell 

et al, 2013)。各模型均主要使用 2 种及 2 种以上的稳

定同位素来估算不同食物来源对消费者的相对贡献，

并不断增加同位素以外的环境变量和生物变量对模

型进行优化，旨在减少模型的不确定性，使食物来源

贡献的估算更接近于真实情况。然而，几十年发展历

程形成的近十几种稳定同位素模型给刚接触稳定同

位素的研究人员造成了许多困惑。因此，本研究综述

了稳定同位素模型的发展历程，介绍了目前广泛应用

的几种同位素模型(Simmr、MixSIAR 和 SIBER)，并

对模型实际应用的关注点进行详细介绍；同时，对稳

定同位素混合模型在水生食物网领域中的应用前景与

局限性进行总结与展望，以期对同位素与食物网相关研

究提供参考。 

1  稳定同位素混合模型的发展历程 

生物间相互交织的摄食关系构成了复杂的食物

网，能量沿着食物网传递至整个生态系统(高小迪等, 

2018)。确定不同能量来源的相对重要性一直以来是

理解生态系统变化的基础之一(薛莹等, 2003; Vannote 

et al, 1980)。过去，研究人员主要依靠胃含物分析方

法来确定消费者的主要食物来源，并依据相关的统计

方法计算不同食物来源的贡献率 (颜云榕等 , 2011; 

Hyslop, 1980; Bigg et al, 1985; Assis, 1996)。然而，这

种方法具有许多局限性，例如：对研究目标物种的破

坏性较大，需要杀死动物来获取胃含物；对于体型较

小的昆虫、无脊椎动物和小型鱼类等，通常无法获取

它们的胃用以胃含物分析，无法确定和计算食物来源

的贡献；胃含物分析通常只能获取动物短期内瞬时的

饵料生物组成，无法获取其长期的食物来源信息，具

有偶然性；通常显微镜下观察到的胃含物多为难以消

化、易于辨认的较大饵料生物，对于一些微型饵料生

物较难以观测；同时，由于胃含物鉴定主要依靠研究

人员观测，大多难以鉴定到较低的分类单元，容易受

到主观因素影响，缺乏客观性(高小迪等, 2018)。稳

定同位素技术为解决这些困难提供了一个崭新的视

角，逐渐成为分析食物来源贡献等食物网关键问题的

重要工具之一(Crawford et al, 2008)，并由此诞生了稳

定同位素混合模型。基于动物稳定同位素比值与其食

物来源稳定同位素比值相近的原则，稳定同位素混合

模型将同位素数据转化为对动物摄食中各种组成的

食物来源贡献的估计(高春霞, 2020)。稳定同位素模

型的发展大致分为 3 个阶段，分别为早期起步阶段

(1976―2001 年 )，主要发展线性模型；补充阶段

(2001―2008 年)，该时期得益于计算机技术的发展，

模型中加入了各种不确定性因素；目前为贝叶斯混合模

型阶段(2008 年至今)，基于质量守恒和贝叶斯框架的混

合模型大大提高了模型分析的准确性与可信性(图 2)。 

第一阶段(起步阶段)：利用稳定同位素估计有关

食物来源贡献的研究最早来自于 Haines (1976)对佐

治亚州盐沼中 C4 植物、C3 植物和盐沼土对大西洋泥

招潮蟹(Uca pugnax)的相对重要性研究，Haines 构建

了 C4 植物、C3 植物和盐沼土的碳稳定同位素比值与

大西洋泥招潮蟹的碳稳定同位素比值的线性回归，发

现 C4 植物与大西洋泥招潮蟹的碳稳定同位素比值呈

线性关系，而盐沼土与其线性关系并不明显，由此判

断 C4 植物对大西洋泥招潮蟹的能量贡献更大，是其

主要食物来源。该研究也是最早采用稳定同位素判断

食物来源贡献的经典研究。因为同位素测量技术的限

制，起初线性模型只能对 1 种稳定同位素和 2 种食物

来源进行定量计算，Fry 等(1981)采用此方法用 δ13C

研究海草和浮游植物对美国德克萨斯海湾虾类

Pannaeus aztezus 的食物来源贡献。随着同位素测量

技术的发展，多同位素测量模型开始出现，主要包括质

量守恒模型 Mass Conservation Model (Schwarcz, 1991)

和欧式距离混合模型 Euclidean Distance Mixing 

Model (Ben-David et al, 1997)。上述 2 种模型主要为

线性混合模型(Liner Mixing Model)，最多对 2 种稳定

同位素和 3 种食物来源进行计算，当食物来源大于 3

时，模型无法进行分析(Zanden et al, 2001)。这些研

究使得稳定同位素模型开始被用于食物来源贡献研

究，但直到计算机时代到来，稳定同位素模型才开始

被广泛开发并应用于食物网研究。 

第二阶段(补充阶段)：随着计算机技术的发展，

模型分析数据能力迎来了新阶段。最初线性混合模型

只能计算 2 种和 3 种食物来源的贡献，当食物来源过

多时，模型出现多种结果。并且这些模型仅能提供食 



4 渔   业   科   学   进   展 第 45 卷 

 

 
 

图 2  稳定同位素模型的发展阶段(1970―2022) 

Fig.2  Development stages of stable isotope models (1970―2022) 

 
物来源贡献的点估计，并不能指出不确定性水平来解

释食物来源和消费者稳定同位素的可变性、差异性和

测量误差等。21 世纪伊始，Phillips、Gregg 和 Koch

就这一问题陆续开发出了 3 种稳定同位素混合模型，

分别为 IsoError (2001)、IsoConc (2002)和 IsoSource 

(2003)。其中，IsoError 模型首次尝试解决差异性和

不确定性问题(Phillips et al, 2001)；食物来源差异性

可能导致其各元素浓度间存在较大差异，因此，

IsoConc 模型在计算中又加入了食物源和消费者元素

浓度加权，以减少元素浓度差异对模型产生的影响

(Phillips et al, 2002)；而 IsoSource 则为了解决计算多

食物来源问题而开发，最多可计算多达 10 种来源贡

献的比例范围(Phillips et al, 2003)。该模型基于用户

定义的阈值，通过迭代算法，产生一系列可行解。由

于其界面易于操作，结果易于提取和分析，该模型被

广泛应用。但该模型采用的是一种最大似然法分析方

法，在分析中并未考虑到同位素组成的变异性和不确

定性，必须假定食物来源同位素的浓度、同化效率一

致，不同组织间无同位素判别值的差异 (高春霞 , 

2020)。因此，该模型在计算中未能包含样本的不确定

性和变异性，已不适合目前同位素分析要求。 

第三阶段(贝叶斯阶段)：近些年，研究人员根据

贝叶斯统计框架开发出了贝叶斯混合模型(Bayesian 

Mixing Models)，这种模型依据质量守恒混合模型

(Mass-Balance Mixing Model)，使用统计分布来表征

食物来源和消费者同位素值，并在贝叶斯框架下来确

定食物源对混合物贡献比例的概率分布，充分估计了

食物来源贡献的不确定性。其允许在严格的贝叶斯框

架下灵活的指定模型，通过添加同位素的变异性、不

确定性、元素浓度、不同的同位素判别值、大量食物

来源等不确定性信息来降低模型的不确定性(高春霞, 

2020; Phillips et al, 2014)。相较于以往的混合模型，

贝叶斯混合模型更具优势，贝叶斯统计提供了一种解

释数据的强大方法，因为它们可以整合先验信息，整

合不确定性来源，并明确比较对竞争模型或参数值的

支持强度(Hilborn et al, 1997; Ellison, 2004)。贝叶斯

混合模型建立在一个基本的质量平衡混合模型假设

上，对于给定的同位素，混合物的同位素特征 δM 如下： 

δM = f1 × (δ1 + γ1) + f2 × (δ2 + γ2) ··· fn × (δn + γn) 

式中，fi 是第 i 个食物源对混合物的贡献比例，δi 是

第 i 个食物源的稳定同位素与特征，γi 是第 i 个食物

源的同位素判别值，即同位素特异性判别值或分馏值

(Isotope-specific Fractionation)。 

Moore 等(2008)率先开发出了基于采样重要性重

采样算法(sampling-importance-resampling, SIR)的贝

叶斯混合模型 MixSIR。其可以通过数值积分检查食

物来源贡献比例向量的后验概率 (Rubin, 1988)。

MixSIR 同时将多个食源、同位素判别因子和同位素

特征相关的不确定性加入模型中，但未充分考虑个体

差异和数据的误差等不确定性因素(高春霞, 2020)。

Parnell 等(2010)结合以往模型的不足，充分考虑不确

定性，使用马尔科夫链蒙特卡洛模拟(Markov Chain 
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Monte Carlo, MCMC)分析食物来源贡献的概率分布，

开发出了 SIAR 模型。SIAR 与 MixSIR 有很多相似的

地方，但由于其增加了 MixSIR 中没有的残差项，其

与 MixSIR 存在根本的区别。SIAR 加入了元素浓度

的校正，允许各种参数的不确定性，但其缺乏同时结

合浓度依赖和个体水平估计能力(高春霞, 2020)。过

去，SIAR 曾一度被大量使用，目前 SIAR 包在 R 软

件中已停止更新并不再被业内接受。Hopkins 等(2012)

针对 SIAR 的不足开发出了 IsotopeR 模型，相比于

SIAR，该模型包含更多的参数不确定性。Kadoya 等

(2012)于同年开发了 IsoWeb 模型，该模型基于多营

养级食物网定量推算，试图重建整个食物网中所有消

费者的食性。但该模型对样本数据量要求非常高，同

时需要食物网拓扑结构来支撑其食物网中的大量摄

食关系，目前并未被广泛应用。除了这些模型，一些

其他的模型也被陆续开发出来，如 FRUITS、SISUS、

DeSIR 等，但同样并未得到广泛应用(Fernandes et al, 
2014; Erhardt et al, 2014; Healy, 2017)。目前，被广泛

接受的稳定同位素混合模型包括 Simmr (Stable 

Isotope Mixing Models in R)和 MixSIAR 等，其中，

Simmr 是 SIAR 包的升级版，而 MixSIAR 整合了

MixSIR 和 SIAR (Parnell et al, 2013; Moraes et al, 
2018; Stock et al, 2018)。稳定同位素模型除了在分析

食物来源贡献时展现出巨大优势，其在分析生态位重

叠问题上同样展现出巨大潜力。SIBER (Stable Isotope 

Bayesian Ellipses in R)是一种被用于比较群落内或群

落间同位素生态位宽幅(重叠)的模型(Jackson et al, 
2011)。主要稳定同位素模型汇总于表 1。 

由于计算机科学的进步，稳定同位素模型得到迅

猛发展，同位素模型在食物网研究中广泛应用，其中

水生生态系统的相关研究占据了绝大部分(图 3)，相

比于陆地食物网，稳定同位素模型在解决水生生态系

统食物网上具有更多优势。在不同模型使用数量上

(图 4)，IsoSource 在 2003―2012 年期间占据绝对优

势地位，但随着贝叶斯混合模型的发展，从 2013 年

开始其使用的占比越来越少。SIAR 从 2010 年开始被

广泛应用起来，成为了从 2010―2018 年间最常用的

稳定同位素混合模型之一，但随着其 R 软件包的停止

更新，从 2018 年以后 SIAR 的使用占比逐渐降低，

科研工作者不再使用 SIAR 模型，转而使用其升级版

Simmr，以提供更加强大和稳定的分析。MixSIAR 和

SIBER 在 2015 年前后开始陆续广泛使用，而 Simmr

由于 SIAR 包的停用，在近年逐渐发展为主流同位素

混合模型。 

相较于国外，稳定同位素技术在我国生态学研究

中起步较晚，但发展迅速，已取得许多重要的进展。

2006 年，美国生态学家 Brian Fry 撰写出版了《Stable 

Isotope Ecology》一书，这是世界范围内第一本系统

论述稳定同位素生态学的著作，在国际上产生了很大

的影响。我国第一本系统且深入描述稳定同位素技术

的专著是清华大学林光辉教授的《稳定同位素生态

学》，该书 2013 年出版，对稳定同位素技术的相关发

展历程、基础知识以及在生态学中的应用进行了阐述

(林光辉, 2013)。在水域生态系统领域，李忠义等(2005)

曾对稳定同位素技术在水域生态系统研究中的应用

进行总结；高小迪等(2018)分析了水生食物网研究方

法的发展动态，表明胃含物方法在未来仍是不可缺少

的研究方法，稳定同位素技术和胃含物方法的结合将

更有利于重建复杂水生食物网。在稳定同位素构建食

物网营养结构方面，稳定同位素基准(基线)的选取尤

为重要。徐军等(2010)综述了水域生态系统研究中初

级生产者和初级消费者氮稳定同位素作为基准的应

用，为后续研究打下了坚实的基础；在海洋领域，陈

玲等(2016)对岛礁水域海藻场食物网基准生物的选择

进行了评估；在此基础上，贡艺等(2017)又对海洋生

态系统(河口、海湾、浅海、大洋及深海)稳定同位素

基线的选取进行了综述，分析了影响基线选择的主要

因素。稳定同位素虽然在水域生态系统食物网的构建

中扮演着越来越重要的角色，但当水生生物样品获取

过程存在不确定性时，同样会影响稳定同位素模型的

分析结果。徐军等(2020)通过数据模拟分析和文献总

结的方法，对水域生态学中生物稳定同位素样品采

集、处理与保存进行了详细的总结与阐述，进一步完

善了稳定同位素样品获取过程的研究规范。王康等

(2022)和祝孔豪等(2022)总结了基于稳定同位素的消

费者营养来源溯源的方法、过程及评估方法，以期减

少稳定同位素模型构建过程中的不确定性因素。在稳

定同位素模型的应用方面，高春霞(2020)基于稳定同

位素技术与模型对浙江中南部近海渔业生物群落营

养结构展开了系统研究；赵永松(2022)基于多种稳定

同位素混合模型对庙岛群岛(长岛)毗邻海域关键种摄

食生态和食物网营养结构进行了系统研究。 

2  主要模型 

2.1  Simmr  

Simmr 是一个 R 包，旨在贝叶斯框架内解决稳

定同位素数据的混合方程。它是 SIAR 包的升级版，

可以长期替代以前广泛使用的 SIAR 包。二者虽然包 
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表 1  稳定同位素模型的研究方法、优点与不足 
Tab.1  Research methods, advantages and shortages of stable isotope models 

模型 
Model 

时间 
Time 

描述 
Description 

优点 
Advantage 

不足 
Shortage 

代表文献 
Reference 

线性回归分析 
Linear regression 

1976 构建食物源的消费者

碳同位素线性相关性 

最早利用稳定同位素 

研究动物食物来源 

只考虑了 1 种 

同位素的相关性 

Haines, 1976 

线性模型 
Linear model 

1981 1 种同位素对 

2 种食源进行测定 

最早对食源贡献进行 

定量测定 

只能计算 1 种 

同位素和 2 种食源 

Fry, 1981 

质量守恒模型 
Mass conservation 
model 

1991 质量守恒原理 首次对双同位素和三食源

进行计算 

只能计算双同位素

和 3 种食源 

Schwarcz, 1991 

欧式距离混合模型 
Euclidean distance 
mixture model 

1997 利用欧几里得距离 

计算食源贡献 

首次采用欧几里得距离 

计算食源 

忽略质量平衡，低

估食源贡献，不确

定性大 

Ben-David et al, 
1997 

IsoError 2001 提供食物来源贡献 

的点估计 

首次提出食物源同位素 

的差异与不确定性 

只能基于 1 个或 

2 个同位素划分 

2 种或 3 种食源 

Phillips et al, 
2001 

IsoConc 2002 对消费者和食物源 

之间碳氮含量相差 

较大的情况进行分析 

加入了食物源和消费者 

的元素浓度加权 

只能基于 1 个或 

2 个同位素划分 

2 种或 3 种食源 

Phillips et al, 
2002 

IsoSource 2003 为了计算更多来源的

贡献而开发，并得到 

广泛应用 

适用于多食源分析，界面

易操作，结果易提取分析

最大似然法估计，

未充分考虑数据 

的不确定性 

Phillips et al, 
2003 

MixSIR 2008 基于 SIR 拟合算法的贝

叶斯混合模型 

多个食源、同位素判别因

子和同位素特征相关的不

确定性 

未充分考虑数据 

的不确定性 

Moore et al, 
2008 

SIAR 2010 基于 MCMC 方法的贝

叶斯混合模型，曾广泛

使用 

加入了元素浓度的校正，

允许参数的不确定性 

缺乏同时结合浓度

依赖和个体水平估

计的能力，目前已

停止更新 

Parnell et al,  
2010 

IsotopeR 2012 基于 MCMC 方法的贝

叶斯层次分析混合模型

加入了食源同化效率的校

正，包含更多的参数不确

定性 

– Hopkins et al, 
2012 

IsoWeb 2012 多营养级食物网定量

推算 

重建整个食物网中所有消

费者的食性 

对样本数据要求很

高，需要拓扑结构 

Kadoya et al, 
2012 

Simmr 2013 SIAR 的升级版，包含

不确定性、浓度依赖 

及大量来源分析 

更复杂的模型、简单的用

户界面和更高级的绘图 

只能对同一生态系

统的食物来源贡献

进行分析 

Parnell et al, 
2013 

FRUITS 2014 基于 MCMC 方法的 

贝叶斯混合模型 

加入了食源的营养成分 

(蛋白质、脂肪)的校正， 

将同位素路径纳入 

– Fernandes et al, 
2014 

MixSIAR 2018 整合了 MixSIR 和

SIAR，一个强大的、丰

富的、灵活的贝叶斯示

踪混合模型框架 

将固定和随机效应作为协

变量，解释混合比例的可变

性，并通过信息标准计算对

多个模型的相对支持度。 

目前最强大的贝叶

斯混合模型，可以

对多个生态系统同

时进行分析 

Stock et al, 2018

SIBER 2011 用来比较“2 个生态系

统” 

可用来比较群落间和群落

内同位素生态位宽度 

– Jackson et al, 
2011 
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图 3  2000―2021 年，在 Web of Science 中以“stable 

isotope”、“mixing model”和“Aquatic”为主题关键词 

检索到的文章数量 
Fig.3  Number of published articles retrieved in Web of 

Science from 2000 to 2021 using the subject keywords "stable 
isotope", "Mixing model" and "Aquatic" 

蓝色为总的文章数量，橘色为水生生态系统所占的 

文章数量。数据截至 2022 年 2 月。 
Blue is the total number of articles, and orange is the number 

of articles accounted for by aquatic ecosystems.  
It was retrieved in February 2022. 

 

 
 

图 4  2000―2021 年，在 Web of Science 中分别以 

稳定同位素混合模型为主题关键词检索到的文章数量 
Fig.4  Number of published articles retrieved by stable 

isotope mixing model in Web of Science  
from 2000 to 2021, respectively 

数据截至 2022 年 2 月。 
It was retrieved in February 2022. 

 
含许多相同的的特性，但 Simmr 包含一个更加复杂

的混合模型、一个更简单的用户界面和更高级的绘图

功 能 。 Simmr 来 自 于 Parnell 等 (2013) 发 表 在

《Environmental Metrics》论文中的代码，相比 SIAR

有一个更丰富的混合模型；Simmr 软件包使用 JAGS 

(Just Another Gibbs Sampler)程序来运行稳定同位素

混合模型。在安装 Simmr 之前，请访问 JAGS 网站下

载和安装 JAGS。Simmr 还支持使用 ggplot2 来绘制更

美观的图片。 

当食物来源种类较多时，模型可能无法分清相似

的食物来源，从而大大增加模型结果的不确定性，因

此，可以依据食物来源的同位素空间(Isospace)位置、

聚类分析结果和生态上较为接近等先验信息对相似

食源进行合并，也可通过模型分析后的后验信息将相

似食源的贡献比例合并。Simmr 提供了合并相似食源

的“combine_sources”函数，可对相似食源依据分析结

果进行后验组合。除此以外，Simmr 还可对不同食物

来源对多种物种或种群的贡献展开研究。 

王康等(2022)基于实测同位素数据，通过统计检

验、营养来源先验信息矫正，通过 Simmr 构建系列

贝叶斯模型，总结了基于稳定同位素的消费者营养来

源溯源的方法与过程。 

2.2  MixSIAR 

MixSIAR 是一个 R 包，可以创建和运行贝叶斯

混合模型来分析生物示踪剂(例如稳定同位素、脂肪

酸等)，不仅可以分析单个生态系统，还可同时对多

生态系统进行分析；不仅在动物食物来源贡献上应用

广泛，还可分析植物根系对不同来源水分的吸收利用

情况等多种来源问题(周艳清等, 2021)，是目前为止

最强大、丰富和灵活的贝叶斯混合模型。MixSIAR

是 MixSIR、SIAR 和 IsoSource 背后的研究者们共同

协作编码的成果(Brice Semmens、Brian Stock、Eric 

Ward、Andrew Parnell、Donald Phillips 和 Andrew 

Jackson)。其融合了自 MixSIR 和 SIAR 以来贝叶斯混

合模型理论几年来的进步，包括：(1)任何数量的生物

示踪剂(例如 1 种同位素、2 种同位素、8 个脂肪酸和

22 个脂肪酸)；(2)源数据在模型中符合层次结构；按

分类协变量划分的源数据 (例如按地区划分的源数

据)；(3)分类协变量最多 2 个，可选择建模为随即或

固定效应、嵌套或独立；(4)连续协变量最多 1 个；(5)

带有协方差的误差结构选型(残差)；(6)包含浓度依赖

性； (7)绘制并包含 “uninformative”、 “generalist”或

“informative priors”；(8)使用 LOO/WAIC 权重拟合多

个模型并比较相对支持度。详细信息请参考 Stock 等

(2018)发表的文章，文章详细描述了 MixSIAR 模型的

方程，对 4 个常见问题(错误结构、先验、组合来源

和协变量)进行了解释并提出了建议，并讲述了一个

突出新功能的案例。 

需要值得注意的是，MixSIAR 支持在先验信息
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中提供不同食物来源的实际构成比例，如在实际环境

中的数量占比等，研究者可以根据实际的生物量信息

提供更加可靠和丰富的先验信息。 

2.3  SIBER 

稳定同位素模型除了用于分析食物来源对混合

物的贡献，还可以用于比较生态位的重叠程度。利用

稳定同位素数据推断群落结构和群落成员生态位宽

度的方法越来越普遍(Bearhop et al, 2004)。但由于无

法使用描述性指标对单个群落进行统计上的比较，它

们的全面影响受到了阻碍 (Quevedo et al, 2009)。

Jackson 等(2011)通过在贝叶斯框架中重新制定度量

标准来解决这些问题，考虑了采样数据中的不确定性

和采样过程中产生的误差，开发了一种基于多元椭圆

(Multivariate Ellipse-based Metrics)的度量方法，以代

替之前最常使用的凸多边形(Convex Hull)方法。传统

的凸多边形容易受到样本数量强烈的影响，而与凸多

边形不同的是，椭圆在样本大小方向是无偏的，并且

通过贝叶斯推断允许它们在包含不同样本大小的数

据集之间进行稳健性比较(robust comparison)，为比较

群落内和群落间的生态位宽幅提供了有利的手段

(Jackson et al, 2011)。 

3  模型应用时的条件 

3.1  模型能否被应用 

虽然现如今基于贝叶斯框架的同位素混合模型

已经非常强大，但研究人员在进行相关分析前，应该

充分考虑研究内容与同位素数据能否应用于稳定同

位素混合模型(Phillips et al, 2014)。例如，以下情况

通常不适合运用稳定同位素混合模型：(1)不知道明确

食物来源的新研究系统。即研究人员要知道所研究物

种的食物中可能有哪些不同的来源。食物来源鉴定通

常可以通过传统方法，如胃含物分析、粪便分析、文

献查找等方式获取相关信息。需要注意的是，消费者

的稳定同位素特征是由被同化的食物来源共同决定

的，而不是被摄食的食物来源。因为被摄食的食物不

一定会被消化吸收用于自身生长发育 (Votier et al, 
2003)。(2)不同食物来源间稳定同位素差异不大。通

常要求不同食物来源之间的稳定同位素比率要具有

显著性差异，避免模型在分析过程中无法区分不同的

食物来源，造成较大的误差与不确定性。(3)某种食物

来源稳定同位素特征在消费者移动的空间尺度上具

有较大的差异(Phillips et al, 2014)。(4)食物来源组成

或同位素比率相比于采样的消费者组织的同化时间

具有较大时间尺度变化(Layman et al, 2012)。 

3.2  食物来源的数量、时间和地理空间 

确定了可能的食物来源之后，还应对其进行筛选

与整合，如合并相似的食物来源。由于同位素混合模

型要求尽可能包含所有的食源，其对缺失的食源十分

敏感(Parnell et al, 2013)。因此，这就要求研究人员尽

可能对所有食物来源进行采样(Parnell et al, 2010)。但

食源数量增加同样会增加模型分析中的不确定性

(Phillips et al, 2014)。所以，在不排除来源的情况下，

应尽可能减少食源种类。通常当食源种类高于 6~7 种

时，混合模型精度开始明显下降(Phillips et al, 2014)。

因此，当食物来源种类过多时，可以对同位素空间

(Isospace)或生物学特征相似的食源进行合并，以减少

模型分析的不确定性。食物来源的同位素特征在不同

时间和空间上的差异往往很大。研究人员在进行实验

设计时应充分考虑到这些影响因素，尽可能降低其对

模型分析结果不确定性的影响。 

3.3  样品数量和代表性 

样品数量和代表性可能会对混合模型分析的准

确程度产生巨大影响。贝叶斯混合模型使用用户提供

的均值和方差来代表每种食物来源同位素特征的不

确定性，当每种食物来源样本数量较少(<20)，或者

代表性较差时，其均值和方差可能存在较大的误差，

不能充分代表总体(Ward et al, 2010)。由于采样时间、

采样费用和同位素样品检测费用等因素影响，研究人

员往往不能大量获取同位素样品和数据。因此，研究者

应尽可能提高样品代表性，并且在样本大小和模型精度

之间进行权衡，尽可能降低模型分析结果的不确定性。 

3.4  稳定同位素判别值(TDF) 

同位素分馏是指由于同位素质量不同，在物理、

化学及生物化学作用过程中一种元素的不同同位素

在 2 种或 2 种以上物质之间的分配具有不同的同位素

比值的现象，消费者组织的同位素判别值 (Tissue 

Discrimination Factors, TDF)通常表示同位素分馏的

程度(DeNiro et al, 1976)。不同环境、不同组织的 TDF

可能存在较大差异(Ben-David et al, 1997)。能够影响

TDF 的因素有很多，这也是导致使用稳定同位素混合

模型分析食物来源贡献最大不确定性之一。如今许多

混合模型已经可以预先输入 TDF 和其标准差，用来

解释分析中的不确定性。研究人员应该结合自身研究区

域、研究对象、不同食物来源和消费者组织，参考邻近

区域的相关研究，确定合理的 TDF。通常，δ13C 在相

邻的 2 个营养级间的 TDF 为 0.4‰~1.0‰，δ15N 在相邻
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2 个营养级间的 TDF 为 3.0‰~5.0‰ (祝孔豪等, 2022)。 

3.5  消费者与凸多边形 

消费者的碳、氮稳定同位素的空间位置(Isospace)

通常需要大部分落在食物来源同位素值组成的混合凸

多边形内(在 C、N 双位图中，用线连接各食物来源的

同位素点，创建以这些食物来源为顶点的凸多边形)，

在此情形下，这些食物来源同位素值才能共同形成消

费者(混合物)稳定同位素特征(图 5)。若消费者没有落

在凸多边形内部，则说明该研究缺少食物来源，即目前

食物来源无法同化构成消费者的同位素特征(图 5)。 

3.6  浓度依赖值 

如果食物来源同位素元素浓度有很大的差异，应

在模型中将浓度依赖考虑进去。因为在应用同位素混

合模型分析消费者食物来源贡献时，模型通常会假设

每个来源对消费者贡献的 C 比例与 N 比例相同。如

果 C 和 N 元素浓度差别很大，可能会导致模型分析

中较大的误差。 

3.7  不确定性 

由于食物来源和消费者的样本数量、同位素组

成、TDF、元素浓度等都存在一定程度的差异性与不

确定性，导致混合模型分析结果一定存在不确定性。

研究人员在表述模型输出结果时，应该更加谨慎，尽

量避免只使用贡献的均值，应该表述出贡献比例估计

的分布，避免结果的唯一性，充分地将结果的不确定

性考虑进去。 

此外，当模型不能很好地区分食物来源或解析食

物来源贡献时，仍然会寻求一个最优解，这给解释食

物来源的贡献造成了困难，加上模型中各种不确定

性，这就需要对模型性能与拟合结果进行评估，使其

符合实际的生态学意义和统计学意义。祝孔豪等

(2022)综述了评估贝叶斯混合模型拟合结果优劣的一

般方法，这些方法将进一步降低模型分析不确定性，

使其更好地符合实际的生态学理论。 

4  总结与展望 

稳定同位素技术已经有相当久的发展历程，各种

稳定同位素模型的出现也加深了同位素技术在食物

网领域的应用，这些模型具有强大的分析能力，为科

研工作者分析食物网结构提供了有力的手段，然而，

由于同位素分析和模型的局限性，研究者在选取模型

分析同位素数据时更应该注意相关前提条件与现实 

 
 

图 5  消费者(混合物)的碳、氮稳定同位素空间位置 

与食物来源构成的凸多边形间的关系 
Fig.5  The relationship between Isospace of carbon and nitrogen 

stable isotopes of consumers (mixtures) and convex polygons 
formed by food sources 

A：消费者同位素空间位置落在凸多边形内部；B：落在外部，

即缺少食物来源；C：补充食物来源后消费者的同位素 

空间位置落在凸多边形内部。 
A: The spatial position of the consumer isotope falling inside the 

convex polygon; B: The isotope spatial position of consumers 
falling outside the convex polygon, that is, lack of food sources; 
C: The isotope spatial position of consumers falling inside the 

convex polygon after replenishment of food sources. 
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生态意义，同时还要依据实际实验条件制定合理的野

外调查和实验处理方案，避免造成同位素模型错误分

析与滥用，尽可能降低模型分析结果的不确定性。  

由于同位素混合模型要求对消费者的食物来源

具有一个明确的认识，目前传统的胃含物方法仍旧是

食物网及稳定同位素模型分析的基础，并且发挥着重

要的作用。但是，传统胃含物和文献查阅方法可能常

常无法满足某些物种食物来源划分，因此，在未来研

究上可以结合更加先进的划分方法，如结合分子生物

学技术来鉴定食物来源，多种方法结合也更有利于模

型分析的准确性与可信性。 
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Research Progress of Stable Isotope Models in Aquatic Ecosystem Food Webs 
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Abstract    The aquatic ecosystem is essential for human survival and development. Food web studies 

on aquatic ecosystems describe many key processes, such as material cycling and energy flow processes. 

The results are of great significance for protecting the diversity, stability, and functionality of biological 

and ecological systems. However, the extreme complexity of aquatic ecosystem food webs has puzzled 

ecological researchers. The development of stable isotope technology has contributed significantly to our 

understanding of intricate feeding relationships and structure of food webs. The carbon and 

nitrogen-stable isotope compositions of animal tissues are closely related to their food sources, reflecting 

the comprehensive characteristics of all food isotopic compositions assimilated over a period of time by 

animal tissues. The carbon isotope composition of animals can indicate their food source, while the 

nitrogen-stable isotope composition can reflect the trophic structure. However, the animal diet is not 

composed of a single food source, and the complexity and unpredictability of food sources complicate the 

interpretation of carbon and nitrogen-stable isotope data regarding the contribution of food sources. In 

recent years, the rapid development of stable isotope mixing models (SIMMs) has provided a powerful 

means to solve the complexity of aquatic food webs, particularly with regard to determining the 

contribution of food sources and comparing consumer niches.  

In this study, we reviewed the historical evolution of stable isotope models, the characteristics of the 

most prominent models, and factors to consider when utilizing such models. This study summarized the 

application prospects and limitations of stable isotope mixing models in the research field of aquatic 
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ecosystem food webs in order to provide a reference and scientific basis for subsequent research. 

The development of stable isotope models can roughly be divided into three stages: the early initial 

stage (1976–2001), which mainly involved the development of linear models; the supplementary stage 

(2001–2008), during which numerous uncertain factors were added to the model analysis as a result of the 

advancement of computer technology; the Bayesian mixed model stage (2008–current). The mixed model 

stage is based on mass conservation, and the Bayesian framework greatly improves the accuracy and 

credibility of model analysis. Simmr, MixSIAR, and SIBER have become the primary isotope models 

used today. 

Stable isotope technology has a long history of development, and the emergence of various stable 

isotope models has expanded the application of isotope technology in the research field of food webs. 

These models have powerful analytical capabilities and provide researchers with a powerful means for 

analyzing the structure of the food web. However, owing to the limitations of isotope analysis and models, 

researchers should pay more attention to the relevant prerequisites and practical ecological significance 

when selecting models to analyze isotope data. Researchers should also devise reasonable field 

investigation and experimental treatment plans based on their own experimental conditions and economic 

capacity in order to avoid the error analysis and misuse of isotope models and reduce the uncertainty of 

model analysis results as much as possible. 

Based on the previous research progress, the authors share their experience and understanding of the 

application of isotope mixing models. The purpose of this study was to assist fellow researchers in quickly 

understanding the development process and matters requiring the attention of isotope models, as well as to 

provide fundamental data and theoretical support for related research. 

Key words    Stable isotope; Aquatic food web; Food sources; Bayesian mixing model 

 


