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摘要    内壳是头足类重要的硬组织器官之一, 鸢乌贼(Sthenoteuthis oualaniensis)内壳的生长具有

不可逆性, 是记录鸢乌贼整个生活史信息的良好载体。根据 2019年 3~5月中国灯光罩网渔船在西北

印度洋生产调查期间采集的鸢乌贼样本, 利用碳氮稳定同位素技术, 研究了个体间的营养生态位关

系、摄食习性等。结果表明, 雌、雄鸢乌贼个体的内壳 δ13C 不存在显著性差异(P>0.05), 而 δ15N 存

在显著性差异(P<0.05)。营养生态位结果显示, 雄性群体的生态位宽幅比雌性群体的要大。雌、雄个

体的内壳生长对 δ13C 均没有显著影响(P>0.05), 但雌、雄个体的内壳生长对 δ15N 均有显著影响

(P<0.05), δ13C (1.28‰)和 δ15N (3.46‰)值的变化表明鸢乌贼在生长过程中存在洄游现象, 营养等级发

生改变, 且同时期的雌性个体较雄性个体捕食营养层级更高的食物。 
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鸢乌贼(Sthenoteuthis oualaniensis)广泛分布在印

度洋、太平洋的赤道和亚热带海域, 在西北印度洋分

布尤其广泛(叶旭昌等, 2004)。我国于 2003年首次对

西北印度洋鸢乌贼资源分布及渔场特征等进行了调

查, 取得了良好效果。近几年西北印度洋鸢乌贼已经

是我国头足类渔业重要的捕捞对象(邵锋等, 2008; 王

洪浩等, 2021)。近年来稳定同位素技术逐渐成为生态

学研究中的一种重要手段 , 相对于传统胃含物分析

法, 该方法局限性小, 并且可以对生物长期食性特征

进行定量研究(Ibanez et al, 2008; 李云凯等, 2014)。

生物体组织中的碳、氮稳定同位素可提供较长时间的

摄食及物质能量传递等信息 , 因此可以通过生物体

硬组织连续取样对个体或种群一定时期内的摄食习

性和栖息环境进行研究(Guerra et al, 2010; 陆化杰等, 

2014a; Liu et al, 2018;刘娜, 2020)。由几丁质和蛋白质

分子构成的内壳结构具有从尾椎向头部生长的特性

(Lorrain et al, 2011), 这一特性使其成为头足类整个

生活史信息记录的良好载体(Cherel et al, 2009a), 可

用于其渔业生物学的研究(Cherel et al, 2009b; Vander 

Zanden et al, 2010), 而且内壳结构具有形态稳定、易

提取、研磨方便等优点 , 越来越受到学者的关注

(Lorrain et al, 2011; Queirós et al, 2019)。然而, 目前

为止 , 国内外尚没有利用内壳碳氮稳定同位素开展

西北印度洋鸢乌贼摄食生态的研究。鉴于此, 本研究

根据 2019 年 3~5 月中国灯光罩网渔船在西北印度洋

生产调查期间采集的鸢乌贼样本 , 对内壳叶轴进行

连续切割, 对切割后各片段的碳、氮稳定同位素进行

测定 , 通过分析个体间的营养生态位关系和内壳片

段上稳定同位素比值的连续序列 , 探究鸢乌贼生长

发育过程中摄食习性变化 , 以期为后续利用内壳结
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构研究其摄食习性和种群特征等提供方法参考。 

1  材料与方法 

1.1  材料来源和生物学测定 

本研究样品采集于西北印度洋, 采集时间为 2019

年 3~5 月, 采集海域为西北印度洋 13°12′~19°42′N、

61°17~67°43′E, 共采集 1 009 尾样本, 样本经冷冻保

存运回实验室。样本解冻后, 对其胴长(mantle length, 

ML)、体重(body weight, BW)等基础生物学数据进行

测量, 对性别、性腺成熟度等进行目测和鉴定, 测量

时胴长精确至 0.1 cm, 体重精确至 0.1 g。 

 

图 1  采样站点图 
Fig.1  The sampling stations 

1.2  内壳处理 

考虑样本时空分布 , 个体大小和性成熟等渔业

生物学特性 , 在不同采样时间和采样地点选取不同

大小、性腺成熟度和不同性别的鸢乌贼样本各 6尾作

为研究对象, 分别标记为 S1, S2, S3, ⋯, S12, 解剖后

取出内壳, 分别标记为 G1, G2, G3, ⋯, G12。使用超纯

水对内壳进行清洗, 去除内壳表面残留的有机物质。

从早期生长端沿着生长方向叶轴中线每 2 cm进行标

记分段(Li et al, 2017), 测量每段内壳距离近端的长

度(以生长方向为正值), 按标记将其叶轴沿 V型生长

纹进行切段处理(图 2), 分段将处理的内壳片段放入

冷冻干燥机, 在–50 °C条件下冷冻干燥 24 h, 使用混

合型球磨仪将片段磨碎成粉末(Li et al, 2017)。 

 

图 2  鸢乌贼内壳结构图 
Fig.2  The structure of S. oualaniensis gladius 

1.3  稳定同位素分析 

碳稳定同位素比值 (δ13C)和氮稳定同位素比值

(δ15N)的测定, 具体见文献(贡艺, 2015)。每 12个样品

中放入 3个标准样以确保实验结果的精确度, 分析精

度为 0.05‰ (δ13C)和 0.06‰ (δ15N) (Li et al, 2017)。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。 

1.4  数据处理 

使用 RStudio软件中的 siar程序包计算 δ13C-δ15N

双位图中各凸多边形的面积(total area of convex hull, 

TA)和矫正标准椭圆面积(corrected the standard ellipse 

area, SEAc), 用来表示鸢乌贼的生态位宽幅和核心生

态位, 并绘制出营养生态位图(汪惠琼等, 2020), 分

析鸢乌贼不同个体之间的营养生态位关系 ; 对内壳

片段稳定同位素序列进行分析, 对比分析雌、雄鸢乌

贼群体间的差异, 并讨论其群体摄食情况。 

2  结果与分析 

2.1  样本组成 

本研究所选取的 12 尾鸢乌贼体重范围为 311.9~ 

479.5 g, 胴长范围为 21.5~25.3 cm。具体基础生物学

数据参见表 1。 

表 1  鸢乌贼生物学参数 
Tab.1  Biological parameters of S. oualaniensis 

编号 性别
体重

/g 
胴长
/cm 

内壳长 
/cm 

捕获日期

(年.月.日)
捕获地点

S1 M 458.3 24.1 23.4 2019.03.22
62°30′E, 
16°58′N

S2 M 468.2 24.6 25.0 2019.03.28
63°34′E, 
16°45′N

S3 M 391.6 23.2 25.2 2019.04.07
63°17′E, 
16°38′N

S4 M 368.7 22.2 22.7 2019.04.16
64°48′E, 
19°44′N

S5 M 396.3 24.0 22.8 2019.04.22
61°42′E, 
15°48′N

S6 M 438.8 22.3 24.5 2019.05.03
67°18′E, 
15°13′N

S7 F 375.4 22.4 23.6 2019.04.07
63°17′E, 
16°38′N

S8 F 327.6 21.5 20.6 2019.04.12
65°41′E, 
14°52′N

S9 F 479.5 25.3 25.4 2019.04.22
61°42′E, 
15°48′N

S10 F 311.9 22.3 21.8 2019.04.02
62°41′E, 
17°12′N

S11 F 380.2 22.0 18.8 2019.05.03
67°18′E, 
15°13′N

S12 F 334.5 22.1 22.8 2019.03.22
62°30′E, 
16°58′N

注: M: 雄性; F: 雌性 
 

2.2  鸢乌贼内壳稳定同位素分析结果 

通过内壳片段稳定同位素分析, 结果显示内壳叶
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轴 切 割 片 段 的 δ13C 变 化 范 围 为 –18.70‰~ 

–17.42‰ (1.28‰); δ15N 的 变 化 范 围 为 7.21‰~ 

10.67‰ (3.46‰), 详见表 2。雄性个体 δ13C 值范围为

–18.67‰~–17.24‰ (1.43‰), 雌性个体 δ13C 值范围为

–18.70~–17.85‰ (0.85‰); 雌雄个体δ15N值变化范围相

近 , 雄性个体 7.21‰~10.22‰ (3.01‰), 雌性个体

7.37‰~10.67‰ (3.30‰), 雌、雄个体 δ13C、δ15N平均值

的变化趋势情况如图 3。方差分析(Analysis of variance, 

ANOVA)表明, 鸢乌贼雌、雄个体内壳 δ13C不存在显著

性差异(P>0.05), δ15N存在显著性差异(P<0.05)。 

表 2  鸢乌贼内壳稳定同位素值 
Tab.2  Isotope values of carbon and nitrogen in S. oualaniensis gladius 

δ13C/‰ δ15N/‰ 
序号 分段数目 

平均值 标准偏差 最大值 最小值 平均值 标准偏差 最大值 最小值 

G1 10 –18.27 0.16 –18.05 –18.52 7.95 0.66 9.56 7.39 

G2 10 –17.97 0.13 –17.82 –18.26 7.87 0.83 9.66 7.21 

G3 9 –17.85 0.25 –17.42 –18.19 8.62 0.90 10.22 7.44 

G4 9 –18.23 0.17 –18.05 –18.58 8.79 0.37 9.39 8.25 

G5 9 –18.02 0.21 –17.76 –18.34 8.23 0.77 10.04 7.45 

G6 10 –18.32 0.19 –18.00 –18.67 8.82 0.68 9.47 7.56 

G7 9 –18.32 0.16 –18.05 –18.46 8.45 0.78 9.88 7.41 

G8 8 –18.31 0.23 –17.99 –18.64 8.66 0.61 10.12 8.37 

G9 10 –18.12 0.19 –17.85 –18.35 9.17 1.24 10.67 7.37 

G10 9 –18.12 0.14 –17.97 –18.38 9.11 0.35 10.11 9.13 

G11 7 –18.09 0.09 –17.97 –18.21 9.53 0.66 10.10 8.03 

G12 9 –18.36 0.22 –18.07 –18.70 9.01 0.51 9.81 8.05 

 

图 3  雌、雄个体 δ13C、δ15N平均值的变化趋势 
Fig.3  The trend of the average values of δ13C and δ15N in females and males 
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2.3  鸢乌贼营养生态位 

鸢乌贼内壳 C、N稳定同位素分析结果可以反映

个体间的营养生态位关系, 根据 Hammerschlag-Peyer

等(2011)提出的个体营养生态位变化研究框架 , 以

本研究中同位素测定结果数据绘制出营养生态位

图(图 4, 图 5)。 

 

图 4  鸢乌贼个体间营养生态位的关系 
Fig.4  Relationships of trophic niche of S. oualaniensis among 

the individuals 

 

图 5  鸢乌贼雌性和雄性群体营养生态位的关系 
Fig.5  Relationship in trophic niche between females and males 

of S. oualaniensis 
 
结果显示, 12尾鸢乌贼的营养生态位均存在相互

重叠的现象。雌性的生态位宽幅(TA)和核心生态位

(SEAc)值分别为 0.362‰和 1.582‰; 雄性的 TA 和

SEAc 值分别为 0.6152‰和 2.352‰, 雄性群体的 TA

和 SEAc值均大于雌性群体。 

2.4  鸢乌贼生长对 δ13C和 δ15N的影响 

ANOVA分析表明, 雌、雄个体内壳叶轴生长对 δ13C

均没有显著影响(P>0.05), 但雌、雄个体内壳叶轴生长对

δ15N均有影响显著(F=2.84, P<0.05; F=5.15, P<0.05)。 

δ13C 值随着内壳长度的增加呈现稳定趋势, 而

δ15N 值前期上下波动较为平稳, 雌性个体在内壳长

度生长到 6 cm (内壳生长距近端–16 cm~–10 cm阶段)

后 δ15N 值呈现持续增大的趋势, 当雄性个体内壳长

度生长到 8 cm (内壳生长距近端–18 cm~–10 cm阶段)

后 δ15N值逐渐升高(图 6)。δ15N的变化表明其摄食对

象和栖息环境在一定时期内发生了变化。 

3  讨论 

3.1  鸢乌贼内壳稳定同位素分析 

生物体内 C、N稳定同位素比值受到生物个体摄

食和生活环境等的影响。δ15N在不同营养级间具有富

集效应 , 因此可用于指示生物在食物网中的营养层

次(Deniro et al, 1981), δ13C则可以反映出摄食变化与

栖息环境的改变(李忠义等, 2005), 多用于追溯生物

栖息地和洄游模式。Ruiz-Cooley等(2012)分析了大洋

性头足类肌肉 δ13C值和 δ15N值与纬度、离岸距离和

胴长的关系, 结果表明 δ13C 值和 δ15N 值与个体生长

和纬度变化无固定趋势 , 但均随离岸距离增大而降

低。通过对鸢乌贼内壳连续切割片段的碳、氮稳定同

位素的分析 , 可以了解鸢乌贼在不同生活时期的食

性转变以及栖息地环境的变化情况(Perez et al, 1996; 

Ruiz-Cooley et al, 2010)。鸢乌贼洄游规律虽没有明确

定论, 但相关研究表明, 在印度洋海域鸢乌贼个体大

小随着纬度变化由南向北增长趋势显著(Nesis, 1977; 

陈新军等, 2007)。在本研究中西北印度洋鸢乌贼在内

壳生长长度<8 cm (内壳生长距近端–18 cm~–10 cm

阶段)的范围内 δ13C 平均值变化范围介于–18.28‰~ 

–18.03‰ (0.25‰) (图 3), 且不同个体 δ13C值的分散

程度逐渐增大 , 这表明鸢乌贼幼体在产卵场附近水

域摄食, 随着个体的生长, 鸢乌贼行动能力增强, 其

不同个体间活动和摄食方式有不同的选择 ; 随着个

体继续生长, δ13C 值也逐渐增加, 表明此时期个体开

始趋向于近岸水域摄食 , 随着个体增长鸢乌贼摄食

对象发生了改变。与本研究结果相似, 在 Merten 等

(2017)对翼柄柔鱼的研究中所有个体的 δ13C 值都大

幅波动, 并在内壳长度达到 20 cm后显著增加。操亮

亮等(2022)对秘鲁公海茎柔鱼的研究中 δ13C值也发现

相似的变化趋势, 肌肉的 δ13C值在胴长 200~270 mm范

围内显著减小, 胴长>270 mm后 δ13C值升高, 表明其

开始转向近岸海域摄食 , 与本研究中鸢乌贼内壳

δ13C 值发生变化的时期有所不同, 这可能是由头足

类不同群体间的生长差异造成的。 

内壳片段中 δ15N 变化产生的原因主要是鸢乌贼

食性发生改变 , 另一原因是不同海域碳氮稳定同位

素基线对鸢乌贼 δ15N 产生了影响。西北印度洋鸢乌

贼内壳 δ15N平均值在内壳长度<8 cm (内壳生长距近

端–18 cm~–10 cm 阶段)范围内变化很小, 表明早期 
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图 6  鸢乌贼个体碳、氮稳定同位素值随内壳长度的变化 
Fig.6  Variation in carbon and nitrogen stable isotopic values with gladius length 

 
幼体活动能力受限, 摄食对象结构单一; 随着内壳生

长, δ15N平均值的变化范围介于 8.10‰~9.88‰ (提升

1.78‰), 鸢乌贼摄食能力随着个体的生长逐渐提高, 

摄食更高营养层级的食物。有研究认为, 鸢乌贼生活

前期多以甲壳类生物为食, 随着个体的生长而逐渐转

向摄食营养级较高的鱼类和头足类(Rodhouse, 2005)。这

一研究结果与鸢乌贼的生存策略相符 , 即摄食方式

由早期阶段随水流进行被动随机摄食逐渐转化为主

动选择性的摄食(Stephens et al, 1986; Sajikumar et al, 

2018), 这与谢嘉仪等(2021)对南沙海域鸢乌贼的营

养级关系研究结论一致 , 即随着个体的生长营养级

大小出现明显增长的趋势。随着内壳长度的增加 , 

δ15N 值并没有趋于平稳, 仍有增长的趋势, 这可能与

采样环境中营养物质有关 , 也可能是鸢乌贼个体尚

未达到最高的摄食水平 , 鸢乌贼的垂直移动也可能

对 δ15N值产生影响。有研究提出, 在鸢乌贼胃组织中

微塑料含量与年龄有显著的线性相关关系(陆化杰等, 

2021a, 2022), 微塑料污染也可能对同位素测定产生

影响, 后续可深入研究。 

3.2  鸢乌贼营养生态位差异 

自然存在的碳、氮稳定同位素可以反映食物来源

和食物网中的营养水平信息 (Hobson et al, 1992; 

Peterson, 1999), 利用内壳各片段 δ15N 和 δ13C 值绘制

出鸢乌贼的营养生态位图可以很直观地反映个体之间

生态位关系(Hammerschlag-Peyer et al, 2011)。Fang等

(2015)比较北太平洋东、西部的柔鱼群体角质颚中

δ15N值, 发现两个群体的摄食生态位分散, 重叠很小。

而在本研究中 12 尾鸢乌贼的生态位相互有不同程度

的重叠, 即可能在其生活史过程中, 个体的食物和生

活环境相似。对雌、雄个体生态位分析结果表明雌雄

生态位发生重叠, 说明雌雄个体在不同阶段摄食对象

的营养等级存在差异, 同时也可能存在群体间摄食竞

争关系, 本研究与张宇美(2014)对南海鸢乌贼摄食习

性的研究结果一致。通常生态位宽度越大表明其对空

间食物资源的利用和对环境的适应能力越强, 本研究

中雄性群体的 TA和 SEAc值均大于雌性群体, 表明雄

性群体营养生态位宽幅较雌性群体范围更广, 陆化杰

等(2014b)的研究中发现, 雄性样本明显少于雌性, 且

雄性鸢乌贼个体较雌性个体偏小, 这些因素让雄性鸢

乌贼在种内竞争中处于劣势, 因此雄性鸢乌贼需要拓

宽生态位宽度以满足生存需求, 这一结果与谢嘉仪等

(2021)对南沙海域鸢乌贼的研究结果一致。而 Kato等
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(2016)在分析茎柔鱼稳定同位素时发现, 雌、雄茎柔鱼

群体在摄食、洄游过程存在差异, 雄性个体在较狭窄

的纬度范围内觅食, 与本研究中雄性群体占有更大的

生态位恰好相反, 这可能与头足类不同种类间摄食习

性差异有关, 也可能与采样季节和个体大小等有关, 

后续还需要开展深入研究。 

3.3  鸢乌贼生长对 δ13C和 δ15N的影响 

鸢乌贼摄取食物体内的营养物质 , 其中部分蛋

白质分子和几丁质构成了内壳的稳定结构(Perez et al, 

1996; Ruiz-Cooley et al, 2010; 李云凯等, 2014)。有研

究发现, 在海洋生态系统中海水温度、光照强度和海

水中 CO2 浓度等差异会导致基线生物的 δ13C和 δ15N

发生时空变化(Germain et al, 2013; Ruiz-Cooley et al, 

2013), 营养转移对 δ15N 值的影响较为显著(Mariotti, 

1983), 因此洄游与摄食以及生物自身的生长代谢等

过程也会对生物体内 C、N稳定同位素比值产生不同

影响(Deniro et al, 1981)。本研究中 δ13C值在雌、雄

群体间无显著性差异, 可能是由于厄尔尼诺的影响, 

特殊的气候条件不仅会对西北印度洋鸢乌贼生长产

生影响(陆化杰等, 2020; 汪惠琼等, 2020; 陆化杰等, 

2021b), 而且海水温度等条件对鸢乌贼活动和摄食空

间范围也有限制 , 使得鸢乌贼群体活动受限 , 导致

δ13C 值在雌、雄群体间的差异不明显。内壳生长对

δ15N 影响显著(P<0.05), 可能由于头足类随着胴长增

加, 食性发生改变, 营养级提高导致的。雌性群体当

内壳长度>6 cm (内壳生长距近端–16 cm~–10 cm 阶

段)时 δ15N值逐渐增加, 表明此时摄食水平开始提高, 

对食物的选择逐渐转向营养等级较高的物种 , 这一

结果与张宇美等(2013)的研究相同。δ15N值在雌性个

体中明显高于雄性个体, 这表明雌、雄群体在对食物

营养级的选择上有所不同 , 雌性群体摄食等级高于

雄性群体 , 这可能是因为雌性个体在生长阶段和性

腺发育过程中需要更多的能量累积。陆化杰等(2021b)

的研究结果显示不同年间鸢乌贼胃饱满度雌性均高

于雄性, 更多的营养获取利于雌性个体生长。张宇美

等(2013)对南海鸢乌贼的研究结果也表明, 雌性个体

摄食等级以 3、4 级为主, 雄性则以 2、3 级为主, 雌

性群体摄食等级高于雄性群体, 且雌、雄个体摄食等

级均随胴长的增加而增加 , 这与本研究结果相同。结

合何静茹等(2021)对西北印度洋海域鸢乌贼角质颚形

态研究 , 西北印度洋鸢乌贼雌性个体的角质颚结构

明显大于雄性个体, 本研究中雌性群体内壳 δ15 平均

值明显高于雄性个体 , 也进一步说明了鸢乌贼雌性

个体在摄食能力和摄食水平上高于雄性个体。摄食营

养层级的不同也可能与雌雄个体采样时间和采样位

置不同有关, 在后续研究中将会深入探讨。 

4  结语 

关于鸢乌贼生物学的研究多基于耳石、角质颚等

硬组织结构展开 , 到目前为止基于鸢乌贼内壳的研

究少有报告。本研究通过对西北印度洋鸢乌贼内壳连

续切段, 进行碳氮稳定同位素测定, 以定量的方法对

鸢乌贼生长过程中食性转换及洄游展开初步研究 , 

弥补了传统胃含物研究方法的局限 , 并进一步说明

该方法在头足类摄食及洄游方向研究的可行性。本研

究受采样时空跨度影响及缺少年龄数据 , 仅反映出

了鸢乌贼生活史过程中摄食和洄游的变化的大致时

期 , 下一步研究中可以对西北印度洋不同海域和不

同季节鸢乌贼 , 结合年龄数据对鸢乌贼摄食变化与

洄游路径等信息进一步探索。 
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FEEDING ECOLOGY OF STHENOTEUTHIS OUALANIENSIS BASED ON CARBON AND 
NITROGEN STABLE ISOTOPE ANALYSIS IN THE NORTHWEST INDIAN OCEAN 

CHEN Jing1,  LU Hua-Jie1, 2, 3, 4,  WANG Rui1,  OU Yu-Zhe1,  CHEN Xin-Jun1, 2, 3, 4 
(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 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    Gladius is one of the most important hard tissues of cephalopods. The gladius is a good carrier for recording 

the whole life history of Sthenoteuthis oualaniensis. S. oualaniensis samples were collected by Chinese light falling-net 

fishery in March to May 2019 in the northwest Indian Ocean, from which the trophic niche and feeding ecology of S. 

oualaniensis were studied using stable isotope technology. Results showed that no significant difference in δ13C between 

female and male individuals with gladius length (P>0.05), but δ15N of male individuals had significant differences with 

gladius length (P<0.05). The gladius growth of both males and females had no significant relation with δ13C content 

(P>0.05), but a significant relation with δ15N (P<0.05). The changes in δ13C (1.28‰) and δ15N (3.46‰) indicate a 

migratory phenomenon that the migration and trophic level of S. oualaniensis were improved as it grew. Furthermore, the 

females were in a higher trophic level than males. 

Key words    Sthenoteuthis oualaniensis;  gladius;  stable isotope;  feeding habits;  Northwest Indian Ocean 


