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摘要：鸟类是滨海湿地生态系统中非常重要的组成部分，也是能够通过自身行为影响非生物

环境以及生物过程的生态系统工程师。了解鸟类在滨海湿地生态系统中的生态系统工程效

应，对于开展滨海湿地的生态修复具有重要作用。通过野外调查研究由灰鹤（Grus grus）和斑

嘴鸭（Anas poecilorhyncha）主导的滨海鸟类的刨坑觅食行为对植被退化区的地形以及土壤环

境理化指标的影响，进而促进盐地碱蓬（Suaeda salsa）植被的恢复。结果表明：鸟类在植被退化

区的刨坑觅食行为改变了退化区的微地形及土壤环境，使得土壤硬度和土壤盐度显著降低，而

土壤含水率和土壤碳氮营养指标则显著高于未经鸟类影响的退化平坦区域；另外，鸟类活动改

善的凹坑微地形环境能够显著提高盐地碱蓬的种子保留量、幼苗定植量和成株存活量，有效促

进盐地碱蓬在植被退化区域的恢复。通过鸟类改变微地形进而促进植被恢复的启发，提出可

以尝试人为模拟改造退化区的微地形环境，以通过人为干预的方式促进滨海湿地退化区的植

被恢复，对滨海湿地的生态修复具有重要指导意义。
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在生态系统中，通过自身的生物扰动过程对生态系统非生物环境产生一定的影响，

进而直接或间接地影响其他生物的组成及关键生物过程的一些生物，通常被称为生态系

统工程师[1-3]。生态系统工程师对生态系统环境的一系列生态效应已经得到了国内外许多

学者的广泛关注和研究[4,5]。在自然生态系统中通常挖掘类生物一般都属于生态系统工程

师，比如，河流湖泊区域的鳄鱼[6]，潮滩区域的泥蟹类[5,7,8]，森林等众多系统中的蚂蚁[9,10]，

草地区域的鼠类[11,12]等等。许多鸟类也是生态系统工程师，有研究表明有些鸟类的巢穴被

遗弃后能够被其他生物所重新利用[13]。然而，对鸟类通过挖掘行为作为生态系统工程师

来影响环境及其他生物活动的研究却鲜有报道。种类多样的鸟类是滨海湿地生态系统中

的重要组成部分，能够影响滨海湿地中的生态系统关键过程。许多研究表明，鸟类在滨

海湿地通过鸟喙以及爪子在潮滩上挖掘刨坑寻找底栖动物（沙蚕 [Nereis succinea]、线

虫 [Caenorhabditis Elegans]、螺类等）进行觅食活动[14,15]，会在潮滩上留下许多大大小小

的坑洞，影响潮滩的微地形环境。已有大量研究表明生态系统中微地形结构的变化能

够影响土壤环境指标的变化[5,16-18]，也能够影响植被的种子保留[19,20]、幼苗定植[21-23]乃至植被
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格局的变化[24-28]。然而对滨海湿地鸟类刨坑觅食行为能否对潮滩植被产生影响仍不清晰。

气候变化背景下，人类活动加剧了黄河三角洲滨海湿地植被的退化[29-31]。而生活在黄

河三角洲滨海湿地的部分鸟类，能够在刨坑觅食等行为的作用下不经意间改变退化区域

的微地形结构，进而又可能影响滨海湿地的植被格局。本文对鸟类刨坑觅食活动的这种

生态系统工程效应能否对滨海湿地的植被修复进行指导，并促进滨海湿地退化区域植被

的修复成效进行探究。通过现场观测和采样分析的野外调查，旨在揭示黄河三角洲滨海

湿地鸟类刨坑觅食行为对潮间带植被退化区地形的改造，及其对土壤环境指标的影响，

以及对盐地碱蓬（Suaeda salsa）植被恢复的促进作用。具体研究鸟类在植被退化区域通

过刨坑觅食的行为，将其营造的凹坑微地形区域与退化平坦微地形区域进行对比分析，

主要比较：（1）冬季种子传播时期的平均种子保留量的差异性；（2）春季幼苗生长时期

的平均幼苗定植量的差异性；（3）夏季成株生长时期的平均成株存活量的差异性；（4）
土壤环境理化指标包括土壤硬度、盐度、含水率、pH、有机碳含量、无机碳含量、总碳

含量以及总氮含量的差异性。期望能够为滨海湿地植被修复提供一定的启示。

1 研究方法与数据来源

1.1 研究区概况

研究区位于山东省黄河三角洲国家级自然保护区中的一片具有代表性的盐沼区域

（37°46′N，119°09′E）。研究区（图 1）属于暖温带季风气候，春夏秋冬四季分明，年平

均降水量为537.3 mm，年平均气温为12.8 ℃[32]，受到不规则半日潮类型的潮汐影响[33]。

盐地碱蓬是黄河口盐沼湿地中典型的本地物种，属于一年生草本植物。在气候变化

与人为活动共同影响下，盐地碱蓬植被群落中出现了许多大片的退化区域，除了一些生

存于地下的底栖动物（线虫、沙蚕等）外，很少有植被以及其他动物存在，地皮裸露，

甚至逐渐形成盐盘。然而可发现许多鸟类，如灰鹤（Grus grus）、斑嘴鸭（Anas poecilo-

rhyncha）等，会时常出现在某些盐地碱蓬退化的区域，通过鸟喙以及爪子刨坑来寻找地

下底栖动物进行觅食活动，从而形成了许多凹陷的坑洞（平均直径约为15~30 cm，平均

深度约为5~10 cm；图2c、图2d），改变了退化区域的微地形环境，进而有利于植被在退

化区域的恢复。

图1 研究区位置

Fig. 1 Location of the study site in the Yellow River Delta
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本研究在黄河口滨海盐沼湿地潮间带选取一片典型的鸟类常去刨坑觅食的退化区域

（图1），开展基于现场观测和采样分析的野外调查研究。

1.2 研究方法

1.2.1 野外现场调查

2017年11月，在调查样点区域的大片退化区发现许多新形成的凹陷的坑洞，凹坑边

上有许多鸟类的脚印、粪便以及羽毛（图 2c、图 2d），猜测可能是某种鸟类在此处刨坑

觅食形成。于是选择了一处凹坑比较密集的区域，设置了两台红外相机进行图像和视频

拍摄（2017年11月和2018年1月分别进行了连续10天的拍摄），从而探讨凹坑的形成原

因。红外相机的拍摄验证了我们的假设，有一群灰鹤在两次拍摄期间几乎每天早上6∶40~

7∶40左右（太阳刚刚升起时）来此处利用鸟喙和爪子刨坑寻找底栖动物（线虫、沙蚕

等）进行觅食活动（图2a）。另外，偶尔也会有几只斑嘴鸭来此处刨坑觅食（图2b），从

而形成了这些凹坑，改变了局部退化区的微地形。

为了检验鸟类觅食活动改变的凹坑微地形是否对盐地碱蓬植被在退化区的恢复起到

一定的促进作用，本研究首先在2018年1月（冬季种子传播期）对红外相机拍摄区的42

个凹坑中表面截留的盐地碱蓬种子进行了逐个计数统计（图 3a、图 3b），同时对每个凹

坑附近没有被鸟类改变微地形的退化平坦微地形区域进行了相同面积的种子数量统计，

通过对比从而分析鸟类觅食活动改变的凹坑微地形对盐地碱蓬植被种子截留的促进作

用。其次，本研究在2018年5月（春季幼苗生长期）对同样的这42个凹坑中生长的幼苗

图2 鸟类觅食行为改变退化区微地形照片

Fig. 2 Photographs of foraging-associated hollows of birds in degraded coastal saltmarsh ecosystem
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进行了逐个计数统计（图 3c、图 3d），同时对每个凹坑附近没有被鸟类改变微地形的退

化平坦微地形区域进行了相同面积的幼苗数量统计，通过对比从而分析鸟类觅食活动改

变的凹坑微地形确实能够对盐地碱蓬幼苗的定植起到促进作用。另外，本研究在2018年

8月（夏季成株生长期）对同样的这42个凹坑中最终存活下来的成株进行了逐个计数统

计（图3e、图3f），同时对每个凹坑附近没有被鸟类改变微地形的退化平坦微地形区域进

行了相同面积的成株数量统计，通过对比从而分析鸟类觅食活动改变的凹坑微地形确实

能够对盐地碱蓬幼苗到成株的存活及植被恢复起到促进作用。

为了检验鸟类觅食活动改变的凹坑微地形对潮滩退化区土壤环境理化特征具有重要

影响，进而土壤环境的改变对于植被种子的萌发、幼苗的定植以及存活起到关键的作

用。在2018年1月以及2018年5月两个时期，利用土壤采集器（环刀）分别在鸟类觅食

图3 鸟类活动改变的凹坑微地形在冬季截留盐地碱蓬种子（a，b），在春季促进盐地碱蓬幼苗定植

（c，d），并促进盐地碱蓬成株的存活（e，f）

Fig. 3 Photographs of foraging-associated hollows of birds intercepting seeds of Suaeda salsa in winter (a, b), promoting

seedling establishment of Suaeda salsa in spring (c, d), and promoting plant survival of Suaeda salsa (e, f)
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活动改变了的凹坑微地形中以及未改变的退化平坦微地形上采集土壤，每个时期、每种

不同微地形分别采集了5个重复样品，共计20个土壤样品。采集的土样立即利用密封袋

封存，并带回实验室测定土壤含水率、盐度、pH、有机碳含量、无机碳含量、总碳含量

以及总氮含量等理化指标。两种不同微地形中的土壤硬度通过原位土壤硬度计（SHM-

22）在野外进行了测量。

带回实验室的土壤样品首先通过天平进行称重以获取土壤鲜重指标。然后，将土壤

样品置于铝盒中放入60 ℃的干燥箱中烘干超过72小时，并确保烘干土壤中的全部水分。

取出烘干后的土壤用天平再次称重以获得土壤干重。土壤鲜重减去干重的差值，再除以

土壤干重获得土壤含水率。将烘干的土壤磨碎过筛后称取 8 g，置于离心管中并与 40ml

去离子水进行混合（1∶5比例） [32]，然后将离心管振荡超过30分钟使得去离子水与土壤

样品混合充分，静置一段时间在土壤样品充分沉淀之后，土壤盐度和土壤pH分别通过土

壤盐度计（JENCO 3010M）和pH计（HANNA HI 8424）对上清液进行测定获得。利用

元素分析仪（Vario El，Germany）测定烘干磨碎后土壤的总碳含量和总氮含量；采用

1 mol/L的稀盐酸溶液对烘干磨碎后的土壤进行滴定酸化以除去所有的无机碳，随后对酸

化后的土壤样品进行再次烘干，研磨以及过筛，然后利用元素分析仪（Vario El，Germa-

ny）测定处理过后土壤样品的有机碳含量；用土壤总碳含量减去有机碳含量即得到无机

碳含量。

1.2.2 数据处理与分析

在数据分析之前，首先用Kolmogorov-Smirnov检验进行数据的正态分布检验，对不

符合正态分布的部分数据进行了 log数据转换。然后对鸟类觅食活动改变的凹坑微地形以

及附近相同面积的没有受鸟类影响的退化平坦微地形两种微地形区域中的种子保留量、

幼苗定植量、成株存活量，以及土壤硬度、含水率、盐度、pH、有机碳含量、无机碳含

量、总碳含量和总氮含量等理化指标进行了One-Way ANOVA显著性单因素方差分析。

所有的显著性单因素方差分析均通过SPSS 22.0软件操作。

2 结果分析

2.1 鸟类活动营造的凹坑微地形促进植被的种子保留以及幼苗定植与存活

调查发现，在2018年1月（冬季种子传播期），植被退化区域鸟类活动营造的凹坑微

地形能够有效截留盐地碱蓬的种子（图 3a、图 3b），每个坑洞中的平均种子保留量约为

31.00±4.24粒，显著高于每个凹坑附近的与凹坑相同面积的没有被鸟类改变微地形的退

化平坦微地形区域的平均种子保留量约为1.19±0.36粒（P<0.001，图4）。

在 2018年 5月（春季幼苗生长期），植被退化区域鸟类活动营造的凹坑微地形能够

有效促进盐地碱蓬幼苗的定植 （图 3c、图 3d），每个坑洞中的平均幼苗定植量约为

7.69±1.22株，显著高于每个凹坑附近的与凹坑相同面积的没有被鸟类改变微地形的退化

平坦微地形区域的平均幼苗定植量0（P<0.001，图4）。

调查还发现，在2018年8月（夏季成株生长期），植被退化区域鸟类活动营造的凹坑

微地形能够有效促进盐地碱蓬最终幼苗到成株的存活（图3e、图3f），每个坑洞中的平均

成株存活量约为 3.95±0.59株，显著高于每个凹坑附近的与凹坑相同面积的没有被鸟类

改变微地形的退化平坦微地形区域的平均成株存活量0（P<0.001，图4）。
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2.2 鸟类活动营造的凹坑微地形改善

了土壤环境的理化特征

鸟类觅食行为营造的凹坑影响了

植被退化区域微地形的变化，进而能

够影响土壤环境理化指标的变化，对

于促进水分增加、降低土壤硬度、降

低土壤盐度，以及促进碳氮营养指标

等具有重要作用，这也可以进一步证

明鸟类活动凹坑微地形能够有效促进

盐地碱蓬植被恢复。通过2018年1月

和 2018 年 5 月两次取样调查分析发

现，鸟类活动营造的凹坑微地形与没

有被鸟类改变微地形的退化平坦微地

形区域的部分土壤环境基本物理指标

存在显著性差异（图5）。其中，两个

时期中鸟类活动营造的凹坑微地形中

的土壤硬度都要显著低于没有被鸟类

改变微地形的退化平坦微地形（P<0.001，图5a）。两个时期中鸟类活动营造的凹坑微地形中

的土壤含水率都要显著高于没有被鸟类改变微地形的退化平坦微地形（P<0.001，图5b）。

注：***表示P<0.001。

图4 鸟类改变前后相同面积不同微地形的平均种子

保留量、幼苗定植量或成株存活量对比

Fig. 4 Comparison of amount of intercepted seeds, established

seedlings, and survived plants per unit area between foraging-

associated hollows of birds and degraded flat microtopography areas

注：***表示P<0.001，无标记表示P>0.05。

图5 鸟类活动改变的凹坑微地形与退化区域平坦微地形中土壤环境基本物理指标的对比

Fig. 5 Comparison of basic physical indicators of edaphic environment between foraging-associated hollows of birds and

degraded flat microtopography areas
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两个时期中鸟类活动营造的凹坑微地形中的土壤盐度都要显著低于没有被鸟类改变微地

形的退化平坦微地形（P<0.001，图5c）。两个时期中鸟类活动营造的凹坑微地形与没有被鸟

类改变微地形的退化平坦微地形中的土壤pH没有显著性差异（P201801=0.199，P201805=0.119），

但是就平均值而言，两个时期中鸟类活动营造的凹坑微地形中的土壤pH都要略低于没有

被鸟类改变微地形的退化平坦微地形（图5d）。

通过2018年1月和2018年5月两次取样调查分析发现，鸟类活动营造的凹坑微地形

与没有被鸟类改变微地形的退化平坦微地形区域的部分土壤环境碳氮营养指标存在显著

性差异（图6）。其中，两个时期中鸟类活动营造的凹坑微地形中的土壤有机碳含量都要

显著高于没有被鸟类改变微地形的退化平坦微地形（P<0.01，图6a）。两个时期中鸟类活

动营造的凹坑微地形中的土壤无机碳含量都要显著高于没有被鸟类改变微地形的退化平

坦微地形（P<0.05，图6b）。两个时期中鸟类活动营造的凹坑微地形中的土壤总碳含量都

要显著高于没有被鸟类改变微地形的退化平坦微地形（P<0.01，图6c）。两个时期中鸟类

活动营造的凹坑微地形中的土壤总氮含量都要显著高于没有被鸟类改变微地形的退化平

坦微地形（P<0.01，图6d）。

3 结论与讨论

本研究表明，黄河三角洲滨海湿地植被退化区鸟类的刨坑觅食行为能够营造明显的

凹坑微地形，而相对于未受鸟类影响的退化区的平坦微地形，凹坑微地形的营造则显著

改变了微环境中的理化指标特征，主要表现为土壤盐度和土壤硬度显著降低，土壤含水

注：**表示P<0.01，*表示P<0.05，无标记表示P>0.05。

图6 鸟类活动改变的凹坑微地形与退化区域平坦微地形中土壤环境营养指标的对比

Fig. 6 Comparison of nutrient indicators of edaphic environment between foraging-associated hollows of birds and degraded

flat microtopography areas
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率、有机碳含量、无机碳含量、总碳含量以及总氮含量显著提高等；另外，凹坑微地形

还能够有效截留盐地碱蓬的种子，进而更适宜的环境条件还能够促进种子的萌发、幼苗

的定植以及成株的存活，从而有效促进盐地碱蓬植被在退化区的恢复。大量研究表明许

多鸟类在滨海湿地通过鸟喙以及爪子在潮滩上挖掘刨坑寻找底栖动物（沙蚕、线虫、螺

类等）进行觅食活动[14,15]，然而对于鸟类刨坑觅食行为所导致的土壤微地形理化性质的改

变和对植物生长的影响的研究并不多见，常见的是蟹类、鼠类等穴居生物的刨坑行为所

导致的土壤理化性质的改变和对植物生长的影响的研究[5,8,11,34]。

研究发现鸟类营造的凹坑微地形能够在潮汐过后短时间内保存一定的水分，这使得

这些凹坑微地形中的土壤含水率显著高于未受鸟类影响退化平坦微地形。已有的研究也

表明凹坑微地形会储存更多的水分，提高土壤含水率[35,36]。同时正是由于土壤含水率提高

这个原因，本研究表明鸟类活动营造的凹坑微地形中的土壤盐度也要显著低于退化平坦

微地形，这与前人的研究相一致[35,37]。鸟类刨坑对原本紧实的土壤起到了一定的松土作

用，另外加上潮汐过后水分的浸泡作用，使得凹坑微地形中的土壤硬度明显降低，并显

著低于未受鸟类干扰的平坦微地形。许多的研究也介绍了动物的一些挖掘刨坑作用可以

通过促进土壤渗透性的增强以及粗糙颗粒比例的增加，来降低土壤的硬度[38,39]，这与本研

究的结论相一致。另外，本研究还表明鸟类活动营造的凹坑微地形对于土壤pH则并没有

显著改变，部分研究也表明动物挖掘作用并没有改变土壤 pH[37]，与本研究结果相一致。

同时，还发现鸟类形成的坑洞还能够截留许多植被的碎屑，鸟类本身也会在觅食的同时

产生一定的粪便，这些都能够促进坑洞微地形中有机以及无机碳氮营养指标的含量，进

而能够促进植被的后期生长。

研究表明，在滨海湿地植被退化的潮间带区域上，鸟类觅食活动营造的凹坑微地形

能够有效截留由潮汐传播带来的盐地碱蓬种子，使得盐地碱蓬种子能够留存在退化区

域。许多研究也表明在各种生态系统中，凹凸微地形结构能够作为陷阱来保留植被的种

子[19,20]。同时，凹坑微地形还为盐地碱蓬种子的萌发以及幼苗的定植提供了良好的微环

境，正如前面所讨论的更低的硬度和盐度，更高的含水率，以及更高的碳氮营养含量，

这些都能够促进植被种子的萌发以及幼苗的定植与存活，已有的研究也早有证明[21,22,35]。

因此，滨海鸟类的这种刨坑觅食行为所产生的生态系统工程效应，使得滨海盐沼湿

地植被退化区域的土壤微地形环境得到了一定程度上的改善，并使得植被的种子保留量

和幼苗定植量得以提高，从而促进植被的恢复。有研究指出湿地恢复的关键和核心内容

就是能够促进湿地中原生植被的定植和恢复[40]。因此可以根据鸟类活动营造的凹坑微地

形对盐地碱蓬植被的这种促进作用，将其应用到滨海盐沼湿地的生态修复中去，即对于

盐地碱蓬植被退化的光板地区域，可以效仿鸟类这种刨坑觅食行为，通过人工挖掘适宜

的凹坑微地形，改善滨海湿地退化区的生态环境，进而促进盐地碱蓬植被的定植与恢

复。大量研究表明结合区域地质、地貌环境特征，科学合理地进行土壤下垫面及土地利

用方式的调整与管理，可以促进湿地土壤水文条件、有机质含量以及植被生态系统的恢

复[41-44]。调查发现鸟类刨坑觅食行为营造的微地形的尺寸大小对定植幼苗的数量并没有显

著差异，而且鸟类营造的微地形尺寸大小相差并不是很大，提议人工改造的微地形可以

模拟自然状态下鸟类刨坑觅食行为营造的微地形的平均尺寸，即平均直径约为15~30 cm,

平均深度约为5~10 cm即可有效恢复植被。并且人为模拟改造退化区的微地形修复植被
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之后，能够为植被、鸟类以及其他生物营造更好的栖息环境，促进土壤中底栖动物的数

量和多样性，从而能够进一步吸引更多的鸟类来此觅食，有效恢复整个退化区域的生态

平衡。本文对于黄河三角洲滨海盐沼湿地的生态修复有着一定的指导意义。
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Foraging-associated hollows of birds facilitate the vegetation
resilience in a degraded coastal saltmarsh ecosystem
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Abstract: Birds are a key constituent of the coastal ecosystems. They have been identified as

vital ecosystem engineers that modify both the abiotic and biotic factors through their behavior

processes. Understanding the ecosystem engineering effect of birds is of importance to undergo

restoration based on ecosystem process in coastal vegetation systems. Field surveys were

conducted to investigate the effect mechanisms of the foraging-associated hollows of birds on

the vegetation resilience in a degraded coastal saltmarsh vegetation ecosystem, in the Yellow

River Delta, Northern China. Our results showed that the foraging-associated hollows of birds

could play an important role in changing microtopography, improving edaphic environment

and promoting vegetation establishment. Compared with the degraded flat microtopography

areas without birds influence, the soil hardness and the soil salinity in the foraging-associated

hollows of birds are significantly lower, while the soil moisture content, and the soil carbon and

nitrogen nutrition content in the foraging-associated hollows of birds are significantly higher.

Additionally, the foraging- associated hollows of birds could function as effective traps to

improve the seed retention, seedling establishment and plant survival, which could effectively

promote the recovery of Suaeda salsa. Our study highlights that foraging- associated

engineering processes of birds modifying the microtopography should be considered as an

important implication, for using artificial microtopography to increase the potentials of

vegetation restoration in degraded coastal saltmarsh ecosystems.

Keywords: coastal wetlands; birds; foraging behavior; concave microtopography; vegetation

restoration; facilitation
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