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摘要：通过对 2018年、2019年东海太平洋褶柔鱼内壳进行连续切割，测定其碳、氮稳定
同位素比值，利用营养生态位和稳定同位素序列分析了两年间太平洋褶柔鱼在其生长发育
过程中的洄游和摄食情况，并初步分析了两年间洄游、摄食差异产生的原因。结果显示，
两年间东海太平洋褶柔鱼群体均在内壳叶轴生长至距顶端 120 mm处时开始向低纬度、近
岸海域洄游，2019年洄游的范围更大，这可能是由厄尔尼诺事件发生所引起。随着个体的
生长发育以及洄游过程，2018年太平洋褶柔鱼群体摄食的营养层次逐渐上升，2019年太
平洋褶柔鱼群体总体摄食的营养层次变化不大。研究表明，内壳连续取样分析太平洋褶柔
鱼摄食和洄游变化的可行性。
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太平洋褶柔鱼 (Todarodes pacificus) 属头足纲

(Cephalopoda) 枪形目  (Teuthida) 柔鱼科 (Ommas-
trephidae) 褶柔鱼属 (Todarodes)，为暖温带大洋性

头足类，渔场主要集中在日本海、日本太平洋沿

岸以及我国的黄海、东海等地[1-2]。太平洋褶柔鱼

在生态系统中具有承上启下的作用，是重要的头

足类资源 [3]。目前已有学者对太平洋褶柔鱼的种

群结构、年龄生长以及资源评估管理等方面开展

了相关研究 [4]，但受人工养殖技术约束和胃含物

分析法缺陷的影响，对其洄游路径和摄食等方面

所知甚少[5]。

稳定同位素技术弥补了胃含物分析法只能反

映生物体近期摄食的缺点，可以反映生物体长期

的生活环境和摄食层次，在研究头足类的营养模

式和洄游路径等方面取得了突破 [6]。稳定同位素

组成在环境中存在差异，且在生物代谢过程中具

有复杂的分馏机制，因此可将稳定同位素特征值

用于示踪物质在生态系统中的流动[7-8]。

内壳是头足类体内由几丁质和蛋白质分子构

成的稳定角质结构，生长发育具有不可逆性且生

长贯穿整个生活史过程，从而可以包含头足类生

活史过程中的全部信息[9-10]。同时内壳具有易获取、

易切割等特点，因此可通过对内壳的稳定同位素

分析来研究生物体的生活史过程。本实验通过对

东海太平洋褶柔鱼内壳进行连续切割，测定切割

片段的碳、氮稳定同位素比值，探索了内壳连续

取样分析太平洋褶柔鱼摄食习性和栖息地变化的

可行性，并初步分析了东海太平洋褶柔鱼生长发
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育过程中的洄游、摄食习性。

 1    材料与方法

 1.1    材料来源

选取 2018年和 2019年中国生产渔船在东海

捕捞的共 1 160尾太平洋褶柔鱼样本进行研究

(图 1)。样本一经打捞即冷冻保存运回实验室，在

实验室解冻后对其进行生物学测量或鉴定，包括

胴长 (mantle length, ML)、体重 (body weight, BW)、
性别 (sex)和性腺成熟度 (maturity stage)等。胴长

测定精确至 0.1 cm，体重精确至 0.1 g，解剖后取

出内壳 (图 2)。

统筹考虑样本采样时空、性别组成等渔业生

物学特性，本实验从 1 160尾太平洋褶柔鱼中选

取了 2018年采集的 8尾和 2019年采集的 12尾

共 20尾太平洋褶柔鱼样本进行研究，将 2018年

采集的 8尾太平洋褶柔鱼内壳分别记为 G1，
G2，······，G8，将 2019年采集的 12尾太平洋褶

柔鱼内壳分别记为 G9，G10，······，G20。20尾

太平洋褶柔鱼具体的生物学参数见表 1。使用超

声波清洗器对内壳清洗 10 min，以便清除内壳表

面残留的有机物质。按照叶轴生长方向，即叶轴

顶端向叶轴近端的方向，按照“V”型生长纹每

2 cm进行切段，然后将用超纯水清洗后的内壳片

段放入冷冻干燥机，在−55 ℃ 条件下冷冻干燥

24 h，再使用混合型球磨仪将片段磨碎成粉末[11]。

 1.2    稳定同位素分析

将研磨后的内壳片段粉末进行碳、氮稳定同

位素分析，具体操作参考已有文献[11]。为保证实验结

果的精度和准确度，每 10个样品中放入 3个标

准品，使用 USGS 24(-16049‰VP-DB) 和 USGS 26
(53.7‰V N2) 分别校准碳、氮稳定同位素，分析

精度为 0.05‰( δ13C)和 0.06‰( δ15N)。稳定同位素

测定在上海海洋大学稳定同位素分析实验室进行。

 1.3    数据处理

根据 Hammerschlag-Peyer等 [12] 提出的个体发

育营养生态位变化研究框架，利用碳、氮稳定同

位素值绘制个体或群体的营养生态位，分析个体

或群体之间的营养生态位关系。利用线性回归以

及 t 检验分析稳定同位素序列与个体生长之间的

关系以及两年间太平洋褶柔鱼内壳稳定同位素比

值的差异，显著性水平 α=0.05。使用 SPSS 25.0
软件进行数据分析，Excel、R STUDIO和 ORIGIN
软件进行绘图。

 2    结果

 2.1    太平洋褶柔鱼内壳稳定同位素值

2018年 8尾太平洋褶柔鱼胴长范围是 187.2~
230.1 mm，体重范围是 142.4~270.7 g，2019年 12
尾太平洋褶柔鱼胴长范围是 128.1~156.3 mm，体

重范围是 44.1~68.5 g。将 20尾太平洋褶柔鱼内壳

叶轴部分沿生长方向按“V”型生长纹每 2 cm进行

切段，共切割出 148段内壳片段，其中最长的内

壳叶轴被切割为 9段。

经测定，2018年太平洋褶柔鱼内壳叶轴切

割片段的 δ13C‰变化范围为−19.38‰~−17.62‰
(−18.24‰±0.25‰)， δ15N‰变化范围为 7.10‰~
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图 1    调查站位分布

Fig. 1　Distribution of sampling stations
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图 2    太平洋褶柔鱼内壳横截图

Fig. 2　Transverse screenshots of T. pacificus gladius
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10.19‰(8.07‰±0.37‰)；2019年太平洋褶柔鱼内

壳叶轴切割片段的 δ13C‰变化范围为−17.98‰~
−15.45‰(−16.62‰±0.47‰)， δ15N‰变化范围为

7.18‰~9.29‰(8.29‰±0.31‰)(图 3)。

 2.2    太平洋褶柔鱼营养生态位关系

2018年东海太平洋褶柔鱼营养生态位存在不

重叠的情况，G6个体营养生态位范围最大且独立

于其他个体，G2、G7个体营养生态位范围相似

且互相重叠，但与其他个体不重叠，G1、G3、G4、
G5、G8个体的营养生态位接近并互相重叠。2019
年东海太平洋褶柔鱼大部分个体营养生态位范围

相似且互相重叠 (图 4)。
2018年东海太平洋褶柔鱼的生态位总空间

(TA)是 3.11‰ 2，核心生态位 (SEAc)是 0.81‰ 2，

2019年东海太平洋褶柔鱼的 TA值是 3.51‰ 2，

SEAc值是 0.77‰2。两年间的营养生态位范围相

似，但没有重叠，2019年东海太平洋褶柔鱼营养

生态位的 δ13C值更高 (图 5)。

 2.3    太平洋褶柔鱼内壳稳定同位素序列

随着内壳叶轴的增长，即个体的生长发育，

2018年捕获的太平洋褶柔鱼大部分个体 δ13C值逐

渐增大，G2、G6、G7个体 δ13C值增加的幅度较

大，其余个体增加的幅度较小。大部分个体的

δ15N值随生长发育也逐渐增加，G2、G6、G7、
G8个体 δ15N值增加的幅度较大，其余个体增加

的幅度较小；2019年捕获的太平洋褶柔鱼大部分

 

表 1    太平洋褶柔鱼生物学参数

Tab. 1    Biological parameters of T. pacificus

编号
no.

捕获地点
sampling location

体重/g
body weight

胴长/mm
mantle length

捕获日期
sampling data

性别
sex

成熟度
maturity stage

G1 123°58′E，26°39′N 188.0 200.4 2018-07-09 M 4

G2 123°58′E，26°39′N 204.2 200.5 2018-07-09 M 4

G3 123°58′E，26°39′N 168.3 195.3 2018-07-09 M 4

G4 124°00′E，27°20′N 142.4 187.2 2018-07-11 M 3

G5 124°00′E，27°20′N 185.5 199.0 2018-07-11 M 4

G6 124°00′E，27°20′N 240.3 230.1 2018-07-11 F 1

G7 124°50′E，27°43′N 270.7 225.0 2018-07-25 F 4

G8 124°50′E，27°43′N 254.4 220.0 2018-07-25 F 1

G9 122°36′E，26°43′N 57.3 140.2 2019-07-13 M 1

G10 122°36′E，26°43′N 68.2 154.5 2019-07-13 M 1

G11 122°36′E，26°43′N 63.3 145.7 2019-07-13 M 2

G12 122°36′E，26°43′N 68.5 156.3 2019-07-13 M 2

G13 123°40′E，26°50′N 55.0 135.4 2019-07-20 M 1

G14 123°40′E，26°50′N 44.1 128.1 2019-07-20 M 1

G15 123°40′E，26°50′N 51.8 139.2 2019-07-20 F 2

G16 123°40′E，26°50′N 45.6 135.5 2019-07-20 F 1

G17 124°25′E，27°45′N 51.0 135.0 2019-07-27 F 1

G18 124°25′E，27°45′N 53.0 142.0 2019-07-27 F 2

G19 124°25′E，27°45′N 47.0 132.0 2019-07-27 F 1

G20 124°25′E，27°45′N 66.5 152.3 2019-07-27 F 1
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图 3    太平洋褶柔鱼内壳 δ13C与 δ15N的关系

Fig. 3　Relationship between δ13C and δ15N of
gladius of jumbo squid T. pacificus
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个体 δ13C值随内壳叶轴的增长逐渐增加且增加的

范围较大，G11、G15个体 δ13C值呈现波动式变

化，增加较小。而 δ15N值的变化可分为 2种，

G11、G13、G14、G17、G18、G19个体 δ15N值随

内壳叶轴的增长逐渐增加且幅度较大，它们的

δ15N均值与内壳叶轴长度之间存在显著正相关关

系 (15N：r=0.927, n=7, P<0.05)，而G9、G10、G12、
G15、G16、G20个体 δ15N值呈现波动式起伏，没

有较大变化，它们的 δ15N均值与内壳叶轴长度之

间不存在显著相关关系 (15N： r=−0.404, n=8, P>
0.05)。2018年、2019年太平洋褶柔鱼个体的稳定

同位素值均是生长至距内壳顶端 120 mm处时开始

产生大幅度变化，同时各个体的稳定同位素序列

波动存在差异 (图 6)。
将太平洋褶柔鱼个体内壳叶轴的稳定同位素

数据按距内壳顶端的距离进行分组，从而在群体

层面分析太平洋褶柔鱼的洄游摄食习性。图 4中

2018年采集的 3尾东海太平洋褶柔鱼 (G2、G6、
G7)的营养生态位与其余个体差异较大，初步分

析是来自不同产卵场的个体。G2、G7个体营养

生态位接近，将其作为一个整体进行分析，G6个

体营养生态位独立于其他个体，将其进行单独分

析。剩余 5尾太平洋褶柔鱼营养生态位接近，初

步分析来自同一产卵场，将 5尾太平洋褶柔鱼作

为一组进行分析。线性回归分析表明，G6个体

δ13C值、δ15N值与内壳叶轴长度存在显著正相关

关 系 (13C： r=0.948,  n=8,  P<0.01； 15N： r=0.898,
n=8, P<0.05)，G2、G7个体的 δ13C均值、δ15N均

值与内壳叶轴长度也存在显著正相关关系 (13C：
r=0.910, n=9, P<0.01； 15N：r=0.973, n=9, P<0.01)，
剩余 5尾太平洋褶柔鱼个体的 δ13C均值、δ15N均

值与内壳叶轴长度也存在显著正相关关系 (13C：
r=0.877, n=8, P<0.01； 15N：r=0.948, n=8, P<0.01)。
结果显示，2019年东海捕捞的太平洋褶柔鱼个体

营养生态位均存在重叠，因此将 12尾太平洋褶柔

鱼作为一个整体进行分析。2019年太平洋褶柔鱼

δ13C均值与内壳叶轴长度存在显著正相关关系

(13C： r=0.811, n=8, P<0.05)， δ15N均值与内壳叶

轴长度不存在显著相关关系 (15N： r=0.629, n=8,
P>0.05)(图 7)。

2018年、2019年太平洋褶柔鱼整体 δ13C均

值之间存在显著性差异，δ15N均值之间不存在

显著性差异 (δ13C：t-test, F=1.104, P=0<0.01；δ15N：

t-test, F=3.903, P>0.05)。

 3    讨论

 3.1    东海太平洋褶柔鱼营养生态位关系

营养生态位是指生物体对其环境中资源利用

或适应的部分，反映了生物体在生态系统中所处

的营养层次以及利用环境中食物资源的情况[13-14]。

利用 δ13C值和 δ15N值可绘制生物体的营养生态位，

通过营养生态位图形间的关系 (重叠或独立)，可
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图 4    东海太平洋褶柔鱼营养生态位

Fig. 4　Trophic niche of T. pacificus from the East China Sea
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图 5    2018、2019年太平洋褶柔鱼营养生态位的关系

Fig. 5　Relationship of trophic niche of T. pacificus in
2018 and 2019
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直观地分析个体或群体间的营养生态位关系，并

用来推测生物体的生活史过程[12]。除此之外，还

可通过生态位宽幅 (闭合区域的面积)来分析个体

对栖息地、食物资源竞争能力的强弱[8,12]。
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Fig. 6　Relationship between δ13C‰, δ15N‰ values and growth of proostracum of gladius
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通过对内壳叶轴连续切割获取的 δ13C值、

δ15N值绘制了 2018年和 2019年东海太平洋褶柔

鱼的营养生态位，结果发现，2018年东海太平洋

褶柔鱼各个体的营养生态位存在不重叠的情况，

本研究结果与贡艺等[11] 对茎柔鱼 (Dosidicus gigas)
营养生态位的研究结果相似。贡艺等[11] 研究发现

秘鲁外海茎柔鱼个体营养生态位之间存在差异，

认为这种现象可能是由于其来自夏秋群体不同的

产卵场，却在同一地点被捕获导致的。本研究中

G6个体营养生态位独立于其他个体，G2、G7个

体营养生态位重叠，但与其他个体不重叠， G1、
G3、G4、G5、G8个体的营养生态位范围接近并

互相重叠，这可能是由于这些个体来自于东海太

平洋褶柔鱼不同的产卵场，却在同一地点被捕捞

所导致。东海存在多个太平洋褶柔鱼产卵场的事

实也支持这一假设[4,15-16]。G6个体的营养生态位宽

幅较大，表明 G6个体对资源的竞争能力更强，

这可能与 G6个体胴长较大有关。贡艺[17] 研究发现

胴长越大的个体营养生态位范围越大。陈静等[18]

研究发现西北印度洋采集的鸢乌贼 (Sthenoteuthis
oualaniensis)个体营养生态位之间均存在重叠，表

明其具有相似的洄游路径。本研究中 G1、G3、
G4、G5、G8个体的营养生态位范围接近并互相

重叠，即表明这 5尾太平洋褶柔鱼个体来自同一

产卵场，可能具有相似的食物来源和栖息环境，

即具有相同的洄游路径。2019年东海太平洋褶柔

鱼各个体的营养生态位范围相似且互相重叠，表

明捕捞的个体来自同一产卵场，在其生活史中具

有相似的食物资源和环境，具有相同的洄游路线。

本研究将 2018年和 2019年东海太平洋褶柔

鱼的营养生态位进行了对比，从整体上分析了两

年之间的异同。两年间东海太平洋褶柔鱼的营养

生态位范围相似，即表明两年间太平洋褶柔鱼对

栖息地、食物等资源的竞争能力相似。本实验结

果与 Li等[19] 对 2013年、2014年秘鲁外海茎柔鱼

营养生态位范围的研究结果相似。但本研究中两

年间东海太平洋褶柔鱼营养生态位没有重叠，两

年间的 δ15N值相似，但 2019年东海太平洋褶柔

鱼的 δ13C值更高，这可能与 2019年东海太平洋褶

柔鱼生活史过程中发生了较长时间的厄尔尼诺现

象有关。根据 ONI指数，2019年 1—5月期间发

生了厄尔尼诺现象，有学者研究发现厄尔尼诺现

象的发生会使得太平洋褶柔鱼适宜产卵场面积增

大，叶绿素 a浓度增加，有利于资源量的补充，

会使得其资源丰度增加 [20-21]。同时，沈新强等 [22]

研究发现叶绿素 a浓度与浮游动植物存在正相关

关系。因此厄尔尼诺现象的发生可能会使得太平

洋褶柔鱼生活海域初级生产力增加，洄游的范围

增大，从而使得 δ13C值较高，因此两年间太平洋

褶柔鱼营养生态位没有重叠。

 3.2    东海太平洋褶柔鱼洄游、摄食分析

头足类具有洄游的特性，不同海域的稳定同

位素基线值不同，因此头足类的洄游会导致个体

的稳定同位素值发生变化[23]。头足类内壳生长贯

穿整个生活史过程，包含了个体生长发育的全部

信息，因此通过内壳稳定同位素特征值的变化可

分析头足类的生活史过程 [8-10]。Ruiz-Cooley等 [24]

通过测定茎柔鱼内壳的碳、氮同位素比值，发现

随个体生长其摄食的营养层次显著升高。本研究

通过测定内壳 δ13C值、δ15N值的变化来研究太平

洋褶柔鱼的洄游、摄食等特性。δ13C值随营养级

的增加变化不大，而 δ15N值随营养级的增加逐渐

富集，可通过 δ13C值的变化来分析生物体的食物

来源和栖息地变化，通过 δ15N值的变化则分析生

物体在生态系统中的营养层次[25-28]。

 东海太平洋褶柔鱼洄游分析　　本研究中，

太平洋褶柔鱼个体之间的稳定同位素值变化均存

在差异，表明太平洋褶柔鱼的摄食洄游特性存在

一定的个体异质性，这可能与太平洋褶柔鱼的机

会性摄食行为和复杂的生活史有关。这种现象也

出现在茎柔鱼 [17]、北太平洋柔鱼 (Ommastrephes
bartramii)[29]、异柄柔鱼 (Sthenoteuthis  pteropus)[30]

中。2018年、2019年东海太平洋褶柔鱼的 δ13C值

均是在生长至距顶端 120 mm处时开始大幅度增

加，表明从此刻，即在内壳叶轴生长至距顶端

120 mm处时群体开始产生洄游，在内壳叶轴长度

为 0~120 mm之间时，δ13C值变化不大，即表明

群体仅在产卵场附近活动。这与太平洋褶柔鱼群

体幼时在产卵场附近活动，随着个体生长开始进

行索饵或产卵洄游的生活史过程一致[4]。

在海洋生态系统中，不同纬度浮游植物所处

的光照强度、海水温度和海水中 CO2 等因素存在

不同，从而导致不同纬度基线生物的 δ13C值不

同[31]。有研究表明，赤道海域浮游植物 δ13C值最

高，随纬度增加 δ13C值逐渐降低, 这种变化也会

反映到头足类个体中[31-32]。Takai等[33] 发现，鸢乌

贼肌肉 δ13C值与纬度呈负相关关系，高纬度地区
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鸢乌贼肌肉 δ13C值低，低纬度地区鸢乌贼 δ13C值

高。δ13C值除与纬度因素有关之外，还与离岸距

离的远近有关。近岸海域具有充分的阳光透射，

大陆径流和外海深层带来各种营养物质，初级生

产力较高，营养更丰富，使得近岸海域的消费者

具有更高的营养级，δ13C值、δ15N值都较高 [23]。

Ruiz-Cooley等[34] 基于广义加性模型研究发现大洋

性头足类肌肉 δ13C值、δ15N值与个体生长和纬度

无固定变化趋势，但均随离岸距离的增大而降低。

营养生态位显示，2018年东海捕捞的太平洋褶柔

鱼个体来自不同的产卵场，不同产卵场太平洋褶

柔鱼群体的 δ13C均值均与内壳叶轴的长度之间存

在显著的正相关关系，即表明 2018年东海捕捞的

太平洋褶柔鱼群体在其生活史过程中逐渐向低纬

度、近岸海域洄游，即太平洋褶柔鱼可能来自采

样地点的东北方向。有研究发现东海外海是太平

洋褶柔鱼群体的越冬场和产卵场，太平洋褶柔鱼

会在春、夏季，温度逐渐升高时向近岸海域洄游，

这与本研究中东海太平洋褶柔鱼向近岸洄游的研

究结果一致 [4]。但不同产卵场太平洋褶柔鱼群体

δ13C值增加的范围不同，即表明不同产卵场太平

洋褶柔鱼群体的洄游范围存在不同。营养生态位

显示，2019年东海捕捞的太平洋褶柔鱼个体来自

同一产卵场，太平洋褶柔鱼群体的 δ13C均值与内

壳叶轴的长度之间存在显著的正相关关系。这表

明 2019年捕捞的东海太平洋褶柔鱼在其生活史过

程中也逐渐向低纬、近岸海域洄游。

两年间太平洋褶柔鱼群体均是向低纬、近岸

海域洄游，但两年间太平洋褶柔鱼整体 δ13C均值

之间存在着显著性差异，2019年太平洋褶柔鱼群

体的 δ13C均值更高 (δ13C2018：−18.24‰±0.25‰；

δ13C2019：−16.62‰±0.47‰)且 δ13C值的变化范围

更大 (2018:1.76‰；2019：2.53‰)。这表明 2019
年东海太平洋褶柔鱼生活海域的 δ13C值更高且产

生的洄游范围更大。产生这种现象的原因可能与

2019年春夏季发生的厄尔尼诺事件有关。有相关

研究发现，大尺度的海洋环境变化会对太平洋褶

柔鱼的洄游路线产生影响[35]。厄尔尼诺事件的发

生，会使得太平洋褶柔鱼产卵场叶绿素 a浓度增

加，而叶绿素 a浓度与浮游动植物存在正相关关

系，因此会使得产卵场初级生产力增加，从而导

致太平洋褶柔鱼生活海域的 δ13C值增加 [21-22]。武

胜男等[21]研究发现厄尔尼诺事件的发生会使得太

平洋褶柔鱼适宜产卵场面积增大，杨林林等[36] 研

究发现厄尔尼诺事件期间太平洋褶柔鱼的产量增

加。以上研究均表明厄尔尼诺事件的发生有利于

太平洋褶柔鱼的生长发育，因此可能会使得太平

洋褶柔鱼的洄游范围增大。但贡艺 [37] 研究发现，

厄尔尼诺事件的发生会使得茎柔鱼的水平洄游范

围减小，这与本研究结果不同，造成这种差异的

原因可能与两种头足类不同的最适温度范围有关。

茎柔鱼生活的最适温度范围为 24~28 ℃，明显高

于太平洋褶柔鱼 15~23 ℃ 的最适温度范围，后续

可对此进行进一步的研究[16,21]。

 东海太平洋褶柔鱼摄食分析　　δ15N值除

了受生物体在不同海域洄游导致的稳定同位素变

化之外，还与生物体的摄食有关。δ15N值越高，

表明生物体在生态系统中的营养层次越高，即生

物体摄食食物的营养层次越高，反之则越低[26-28]。

2018年、2019年东海太平洋褶柔鱼的 δ15N值在生

长至距顶端 120  mm处时开始大幅度增加，同

δ13C值的变化一致，这表明随着太平洋褶柔鱼群

体的洄游 δ15N值逐渐升高，在内壳叶轴长度为

0~120 mm之间时，摄食营养层次变化不大。这与

太平洋褶柔鱼幼时摄食能力低、摄食对象单一，

随胴长增加、摄食能力增强，可以摄食更高营养

层次食物的生活史过程一致。

本研究中 2018年东海太平洋褶柔鱼，不同产

卵场群体的 δ15N均值与内壳叶轴长度之间存在显

著正相关关系，但不同产卵场群体 δ15N值增加的

范围不同。δ15N值增加一方面是由于太平洋褶柔

鱼群体逐渐向低纬、近岸海域洄游而导致；低纬

度海域 δ15N值较高纬度海域 δ15N值高，有研究发

现 3°~9°S范围内茎柔鱼肌肉 δ15N值存在 8.7‰
的变化，且近岸海域营养丰富、生产力高，δ15N
值也较高[23,33]。另一方面可能是由于太平洋褶柔鱼

群体摄食的营养层次逐渐升高而导致的。一是随

着太平洋褶柔鱼个体的生长、胴长的增加，其摄

食食物的个体逐渐增大、营养层次逐渐升高，

Kidokoro等[38] 研究发现太平洋褶柔鱼的食物组成

会随着个体生长逐渐发生变化，营养等级高的食

物占的比例越来越高，由最初的甲壳类逐渐变为

小型鱼类、鱼类和头足类。二是随着太平洋褶柔

鱼群体的洄游，在不同海域进行捕食，可能摄食

的高营养层次食物占据的比例越来越大。太平洋

褶柔鱼作为一种机会主义捕食者，会在不同海域

捕食不同种类的食物 [4]。低纬度、近岸海域营养

丰富、生产力较高，太平洋褶柔鱼饵料资源丰
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富[23]。根据最佳觅食理论 (optimal foraging theory)，
捕食者会最大限度降低自身的能量损耗，最大限

度地提高可获取的能量[39]。因此，太平洋褶柔鱼

会倾向于捕食大个体或营养级较高的食物，导致

太平洋褶柔鱼群体在向饵料丰富的海域洄游时摄

食食物的营养层次逐渐升高。Merten等 [30]通过研

究内壳碳、氮稳定同位素的变化发现翼柄柔鱼向

低纬度海域移动时摄食食物的营养水平逐渐升高，

与本研究结果一致。不同产卵场太平洋褶柔鱼群

体摄食变化存在一定的差异，具体的摄食变化应

结合胃含物分析等进一步研究。2019年东海太平

洋褶柔鱼群体 δ15N均值与内壳叶轴长度之间不存

在显著的相关关系，这表明 2019年东海太平洋褶

柔鱼群体随着洄游过程的发生以及个体的生长发

育，总体上摄食食物的营养层次没有变化。但

2019年东海太平洋褶柔鱼中存在部分个体如 G11、
G13、G14、G17、G18、G19的 δ15N均值与内壳

叶轴长度之间存在显著的正相关关系，表明随洄

游及个体的生长发育，摄食食物的营养层次逐渐

升高。另外一部分个体如 G9、G10、G12、G15、
G16、G20的 δ15N均值与内壳叶轴长度之间不存

在显著相关关系，表明随洄游及个体的生长发育，

摄食食物的营养层次变化不大。产生这种差异的

原因可能与太平洋褶柔鱼摄食的个体异质性有关，

有研究发现头足类如茎柔鱼[17]、北太平洋柔鱼[29]、

鸢乌贼[30] 等也存在着摄食的个体异质性。其次可

能和太平洋褶柔鱼群体摄食的分化有关，有研究

证明其他头足类如茎柔鱼等生活史内也存在摄食

的分化，摄食分化可能与性别、胴长等因素有关，

后续可进行相关研究[37]。

两年间太平洋褶柔鱼群体 δ15N均值之间不存

在显著性差异，表明两年间摄食食物的营养层次

没有差异。但 2019年太平洋褶柔鱼群体胴长较小，

摄食食物的营养层次与 2018年胴长较大的个体相

似，这可能是由于 2019年厄尔尼诺事件使得太平

洋褶柔鱼生活海域营养资源丰富、洄游范围增大

导致的摄食营养层次上升。武圣男等[21] 研究发现

厄尔尼诺事件有利于太平洋褶柔鱼的生长发育的

结果也符合这一假设。

 4    结论

本研究结果显示，两年间东海太平洋褶柔鱼

群体均在内壳叶轴生长至距顶端 120 mm处时开

始向低纬度、近岸海域洄游，在此之前仅在产卵

场附近移动，2019年群体洄游的范围更大，这可

能是由于厄尔尼诺事件发生引起的。随着个体的

生长发育以及洄游过程，2018年太平洋褶柔鱼群

体摄食的营养层次逐渐上升，2019年太平洋褶柔

鱼群体总体摄食的营养层次变化不大。本研究证

明了内壳连续取样分析太平洋褶柔鱼群体摄食习

性和栖息地变化的可行性，后续可结合日龄信息，

胃含物分析等进一步研究。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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Feeding and migration of Todarodes pacificus in the East China Sea
based on the stable isotopic information of gladius

WANG Rui 1,     LU Huajie 1,2,3,4*,     CHEN Jing 1,     OU Yuzhe 1

(1. College of Marine Sciences, Shanghai Ocean University, Shanghai　201306, China;
2. Key Laboratory of Marine Ecological Monitoring and Restoration Technologies, Ministry of Natural Resources,

Shanghai Ocean University, Shanghai　201306, China;
3. National Distant-water Fisheries Engineering Research Center, Shanghai Ocean University, Shanghai　201306, China;
4. Scientific Observing and Experimental Station of Oceanic Fishery Resources, Ministry of Agriculture and Rural Affairs,

Shanghai Ocean University, Shanghai　201306, China)

Abstract: Todarodes  pacificus,  a  significant  warm  oceanic  cephalopod  species,  is  relatively  well  understood  in
terms of population structure, age, growth and reproduction. However, the species' migration patterns and feeding
habits remain elusive due to limitations in artificial breeding techniques and the shortcomings of stomach contents
analysis. Further research is essential to elucidate the migration path and feeding habits of T. pacificus for effect-
ive resource management.  This  study focused on the the proostracum of gladius of T. pacificus caught  collected
from the East China Sea in 2018 and 2019. The proostracum was sequentially sectioned, and the carbon and nitro-
gen  stable  isotope  ratios  of  fragments  were  measured.  Using  trophic  niche  and  stable  isotope  sequence,  we
examined the migration and feeding behaviors of T. pacificus across its life history over two years and preliminar-
ily explored the reasons for interannual variations in these behaviors. The trophic niche analysis revealed distinct
and non-overlapping ranges  for T.  pacificus  in  2018,  while  in  2019,  the  ranges  were  similar  and  overlapping
[2018: total area (TA) 3.11‰2, standard ellipse area (SEAc) 0.81‰2; 2019: TA 3.51‰2, SEAc 0.77‰2]. The
stable isotope sequence indicated significant changes in the values for T. pacificus when the gladius proostracum
reached 120 mm from the distal end in both years. On the population level, the average δ13C and δ15N values of T.
pacificus from each spawning ground population in 2018 were positively correlated with gladius growth, while in
2019, only the average δ13C values showed such a correlation. Statistical tests revealed significant differences in
the average δ13C values between 2018 and 2019 (t-test, F=1.104, P<0.01), but no significant differences in average
δ15N values (t-test, F=3.903, P>0.05). The analysis indicated that T. pacificus individuals in 2018 originated from
various spawning grounds, and all the individuals of T. pacificus in 2019 came from the same spawning grounds,
whereas in 2019, they all came from the same grounds. In both years, the T. pacificus began migrating to low latit-
udes  and  coastal  waters  once the  gladius  proostracum  reached  120  mm,  with  prior  movements  confined  to  the
vicinity of spawning ground. The broader migration range in 2019 may be attributed to the El Niño event.  As T.
pacificus individuals grew and migrated, their trophic level increased in 2018, whereas in 2019, it remained relat-
ively  stable. This  study  demonstrated  the  utility  of  continuous  gladius  sampling  for  analyzing  the  feeding  and
migration of T. pacificus, providing a scientific foundation for future research on T. pacificus.
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