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摘要: 为分析带鱼(Trichiurus lepturus)营养生态位的可塑性, 基于 2020 年浙江南部近海渔业资源调查捕获的带鱼

样本, 通过测定其肌肉的 δ13C、δ15N 值, 比较带鱼营养生态位的性别、性腺成熟度和季节差异, 以探究带鱼的种内

营养分化及其共存机理。结果显示, 浙江南部近海带鱼 δ13C 值的范围为‒19.60‰~‒15.62‰, 平均值为‒17.20‰, 

δ15N 值的范围为 10.29‰~14.88‰, 平均值为 12.44‰; 置换多元方差分析结果表明, 带鱼 δ13C 值、δ15N 值均存在显

著的性别差异(P<0.05)以及极显著的性腺成熟度和季节差异(P<0.01); 从个体发育角度, 随着性腺发育程度的不断

提高, 带鱼有向高营养级饵料摄食的趋势, 在不同性腺发育阶段其营养生态位存在明显的分化现象, 相较其他性

腺发育阶段, Ⅱ期性腺组带鱼具有更宽的营养生态位以及最低的营养冗余程度, 从营养角度表明, Ⅱ期性腺带鱼对

饵料资源的适应能力更强, 营养分布也更为均匀; 在各季节间带鱼的营养生态位也存在明显的分化现象, 夏、秋两

季带鱼的营养生态位宽幅相近, 春季最小, 与春、秋两季相比, 夏季带鱼所摄食饵料具有更高营养级, 且夏季与春

季的带鱼存在明显的营养生态位分离; 基于性别差异因素比较分析, 雄性带鱼营养生态位略宽于雌性, 但雌性带

鱼组营养多元化程度更高, 营养分布也更为均匀。研究表明, 浙江南部近海带鱼的营养生态位宽度较大, 不同性

别、性腺发育阶段以及不同季节营养生态位都出现了不同程度的分化和重叠现象, 表明带鱼占有和利用不同资源

的能力较强, 且具有较强的共存能力。 
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生态位是物种与生态系统中其他生物和非生

物联系起来的所有相互作用的总和[1], 营养生态

位是指根据物种的营养情况划分的生态位, 与其

摄食行为相关[2]。摄食和营养生态位的可塑性是

生物应对内在生态机理和外界压力变化的一种适

应性特征, 有利于物种间的长期共存及应对全球

变化[3]。物种对生态位空间的占用表征着对资源

的利用, 因此物种的营养生态位的大小及其变化

对于评估物种在当地食物网中的位置和功能、了

解营养相互作用具有重要作用[4]。 

目前, 碳氮稳定同位素双位图是量化种间或

种内各营养生态位宽度及重叠的常用方法[4]。δ13C

在物种间的富集度较低(0‰~1‰), 可用于追溯消

费者碳的最初来源, 开展食性分析[5]; 而 δ15N 在

不同营养级之间有较高且稳定的富集(3‰~4‰), 

往往用来衡量消费者的营养位置[6-8]。将 δ13C、

δ15N 结合考虑可以反映个体营养生态位的时间整

合数据, 评估消费者的食源信息[8-9]。稳定同位素

的比值可以反映消费者在一定时间段内的摄食情

况, 因此基于碳氮稳定同位素特征, 研究者可以
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简便地评估生物和群落的营养多样性和营养冗余, 并

对物种的营养生态位分化及可塑性开展研究[10-11]。

例如盖珊珊等[12]利用 Layman 指标分析许氏平鲉

(Sebastes schlegelii)与大泷六线鱼(Hexagrammos 

otakii)在季节间的营养生态位的重叠与宽度变化, 

发现了两鱼种之间存在食物资源竞争现象, 许氏

平鲉对于食物资源具有更强的竞争能力。操亮亮

等 [13]利用稳定同位素技术研究东南太平洋公海

茎柔鱼(Dosidicus gigas)的营养生态位, 发现雌性

较雄性个体拥有更高的生态位, 认为这种营养生

态位的性别分化可能是雌性个体在生长和繁殖过

程中对能量消耗大所致, 说明雌性个体在发育过

程中出于繁殖和生长需求, 其摄食会偏向于占据

更高的生态位。 

带鱼(Trichiurus lepturus)属鲈形目(Perciformes)

带鱼科 (Trichiuridae)带鱼属 (Trichiurus), 是我国

四大海产鱼类之一, 在中国近海广泛分布, 并有

南北往返的季节洄游、多次产卵的特点[14-15]。带

鱼主要摄食鱼类, 属于凶猛型且相互残食的鱼类, 

在浙江南部近海群落中处于中高营养级[16-17]。浙

江南部近海是带鱼的主要产卵场之一[18], 经历多

年的高强度捕捞, 该海域带鱼群体出现低龄化、

小型化的特征, 资源群体脆弱[19-21], 但资源量却

始终“衰而不竭”[22]。这表明带鱼在应对外部压力

时会出现行为适应性。为了解带鱼应对外界压力

的生态学机制, 有必要对其营养生态位特征开展

分析。目前对带鱼营养动力学方面的研究多见于

食物组成、摄食强度等, 对其营养生态位及内在

分化的研究相对较少[4,23]。本研究基于 2020 年在

浙江南部近海捕获的带鱼样本, 通过测定其碳氮

稳定同位素值计算营养生态位度量指标, 分析各

性成熟阶段、季节和性别间的营养生态位变动情

况 , 从营养生态位角度剖析带鱼种内营养关系 , 

探究带鱼在不同季节、不同性腺发育阶段及不同

性别因素下其营养行为的适应性, 以期为东海带

鱼资源管理提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  样本来源 

本研究样本来自于 2020 年 5 月、8 月和 11

月在浙江南部近海 (120°00′~123°00′ E, 27°00′~ 

29°00′ N)开展的渔业资源综合调查。调查船为“浙

洞渔 10109 号”, 马力 540 hp、吨位 305 t, 调查方

式为底拖网调查。调查网具平均网口宽度 40 m, 

高 7.5 m, 底纲和浮子纲为 80 m。每个站点拖网速

度为 2~4 kN, 拖网时间为 1 h 左右。每站位随机

选取 30 尾带鱼样本保留(不足 30 尾则全部保留), 

渔获样本冷冻保存并运回实验室进行生物学测量

和稳定同位素分析。采样站点如图 1 所示。样本

的采集和测量均依据《海洋调查规范》 (GB/ 

T12763.6—2007)[24]。 

1.2  样本生物学测量 

共选取 219 尾带鱼进行生物学性状测量及稳

定同位素分析, 生物学测量内容包括全长(吻至尾

部末端)、肛长(吻至肛门长度)、体重等。全长及

肛长测量结果精确至 0.1 cm, 体重测量结果精确

至 0.1 g, 参照《海洋调查规范》[24]鱼类性腺成熟

度划分标准, 依据不同发育时期性腺的外形状态

特征, 采用目测观察法确定样本性腺发育程度。

性腺成熟度划分为 ~  6Ⅰ Ⅰ 个等级, 规定Ⅲ期以

上为性成熟。此次渔获带鱼样本的性腺成熟度为

~Ⅰ Ⅰ期, 对应同位素样本分为 ~Ⅰ Ⅰ组。 

1.3  碳氮稳定同位素测定 

采集样本背部肌肉, 经超纯水清洗后冷冻保

存, 置于冷冻干燥机(Christ 1-4α)中干燥 24 h, 使

用混合型球磨仪(Retch 400)研磨成粉末, 过 100

目筛, 保存备用。取 1.5 mg 研磨完成的肌肉样本

粉末包埋于锡舟(型号 4 mm×4 mm×11 mm)中, 利

用元素分析-稳定同位素比质谱仪(ISOPRIME 100, 

Isoprime Corporation, Cheadle, UK)对样本中的碳

氮稳定同位素进行测定, 每测定 10 个肌肉样本需

要放入 3 个标准蛋白质样本以对测定数据进行校

正。实验精度为 δ13C≤0.2‰, δ15N≤0.2‰。样本

测定工作在上海海洋大学大洋渔业资源可持续开

发教育部重点实验室分析测试中心进行。 

碳氮稳定同位素比值计算公式如下:  

δX=[(Rsample/Rstandard)‒1]×103 

式中, δX 为 δ13C 或 δ15N, Rsample 表示样本中重轻同

位素比值, Rstandard 为所选标准样本的重轻同位素

比值 ,  选用国际通用的美国拟箭石 (PDB)作为 
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图 1  本研究调查区域 

Fig. 1  Sampling area in the study 
 

δ13C 的标准样本 , 大气中的氮气 (N2-atm)作为

δ15N 的标准样本[25-26]。 

脂质在合成和积累的过程中会消耗 δ13C[27], 

这使得一些脂质含量较高的肌肉组织所测得的

δ13C 值偏负[28]。C : N 为测定样品总碳与总氮的比

值, C : N 值的大小可以反映组织中脂肪含量的高

低。一般认为当组织中的 C、N 比值大于 3.5, 则

表示该样品中脂质含量较高 , 需要进行脂质处

理。目前基于 Post 等[29]提出的脂质归一化模型应

用较为广泛, 本研究运用该模型对脂质含量较高

(即 C : N>3.50)的样本 δ13C 值进行校正, 公式如下:  

δ13Cnormalized=δ13Cuntreated–3.32+0.99×C : N 

1.4  营养生态位的度量指标 

基于 Layman 等[30]提出的 6 个量化营养生态

位的范围指标以及校正标准椭圆面积(SEAC)指标

来量化不同阶段带鱼的营养生态位变化。其中 5

个指标用来衡量 δ13C-δ15N 双位图空间内的总间

距范围, 是对群落营养多样性的总体度量。δ13C

范围(δ13C range, CR)表示样本中 δ13C 极值的差值

(δ13Cmax–δ
13Cmin), 表征物种的食源多样性大小 ; 

δ15N 范围(δ15N range, NR)表示样本中 δ15N 极值的

差值(δ15N max–δ
15N min), 表征物种的营养多元化

程度; 生态位总面积(total area, TA)表示在碳氮稳

定同位素双位图中, 所有个体代表的坐标点组成

的凸多边形面积, 是对物种占据的营养生态位空

间总量的衡量, 但 TA 值的大小受样本中极端值

的影响较大, 因此 Jackson 等[31]提出了校正标准

椭圆作为核心生态位的评价指标, 为更准确评估

物种营养生态位提供参考; 平均离心距离(mean 

distance to centroid, CD)表示每一个物种所代表的

坐标点到碳氮稳定同位素双位图重心的平均欧氏

距离, 其重心代表所有物种的 δ13C 和 δ15N 的平均

值, 表征物种营养多样性的平均程度。群落营养

冗余度量指标可以反映物种在生态位空间中的相

对位置, 用来估计物种营养冗余程度。两个营养

冗 余指 标 : 平 均 最近 相 邻距 离 (mean nearest 

neighbor distance, MNND)表示在碳氮稳定同位素

双位图中每个物种所代表的坐标点与其最近的相

邻物种的坐标点的平均欧氏距离, 表征营养密度, 

是度量营养相似性的指标。MNND 值越小表明营

养冗余程度越大 [29]; 最近相邻距离的标准差

(standard deviation of nearest neighbor distance, 

SDNND)表示碳氮稳定同位素双位图中个体与其

最近相邻坐标点欧氏距离标准偏差。与 MNND 指
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标相比, SDNND 指标受样本量的影响较小, 用来

衡量种群营养均匀度, 低 SDNND 值表明营养生

态位分布更均匀[10]。 

为分析带鱼不同性腺发育阶段、不同季节以

及不同性别间的营养竞争程度, 各组校正核心生

态位面积的重叠比例(O%)[32]计算公式为: 

2 100%ij
ij

i j

A
O

A A

 
    

 

式中, Oij 为 i 和 j 组校正核心生态位面积的重叠比

例 , Ai 和 Aj 为校正的标准椭圆面积 , 包含了近

40%的样本所代表的坐标点围成的椭圆面积, Aij

为 i 和 j 组的校正标准椭圆面积的重叠, Ai、Aj 和

Aij 的值可通过 R 语言中 SIBER 软件包计算得出。 

1.5  统计分析 

置换多元方差分析(Permutational multivariate 

analysis of variance, PERMANOVA)又称为非参数

多因素方差分析, 其本质是基于 F 统计的方差分

析, 依据欧式距离矩阵对总方差进行分解的非参

数多元方差分析方法。其优点是不受数据正态性、

方差齐性因素的制约, 通过置换检验计算每一组

的 P 值, 运用置换多元方差分析法对带鱼不同性

别间、不同性腺发育阶段以及不同季节间的碳氮

同位素值进行差异分析。根据统计结果, P<0.05

表示两组数据间存在显著差异, P<0.01 表示两组

数据间存在极显著差异。利用 R 语言中 SIAR 软

件包绘制不同影响因素下带鱼的 δ13C 和 δ15N 营

养结构图, 利用 SIBER 软件包计算度量营养生态

位的 5 项指标、校正核心生态位面积(SEAC)以及各

组之间标准椭圆的重叠面积。 

2  结果与分析 

如表 1 所示, 浙江南部近海带鱼 δ13C 的范围

为‒19.60‰~‒15.62‰, 平均值为‒17.20‰, 最大

差值为 3.98‰, δ15N 的范围为 10.29‰~14.88‰, 

平均值为 12.45‰, 最大差值为 4.60‰。随着带鱼

性腺的不断发育, 其个体体长、δ13C 值和 δ15N 值

总体呈现不断递增的趋势。浙江南部近海带鱼主

要由未成熟个体组成, 性成熟个体占总个体数的

17.35%, 利用 Logistic 模型拟合计算本研究带鱼

样本的最小性成熟肛长为 165 mm。Ⅱ期性腺带鱼

尾数最多, 占比为 75.8%。 

置换多元方差分析 PERMANOVA(表 2)检验

发现, 不同性别组间带鱼的 δ13C 值和 δ15N 值均存

在显著差异(P<0.05)。不同性腺发育阶段带鱼 δ13C

值和 δ15N 值均存在极显著差异(P<0.01), 对不同

性腺发育阶段带鱼 δ13C 值和 δ15N 值进行两两比

较, 结果显示, Ⅰ期与Ⅱ期、Ⅲ期、Ⅰ期 3 组间 δ13C

值均存在极显著差异(P<0.01), Ⅱ期和Ⅲ期 δ13C

值不存在显著差异(P>0.05), 其余各组间 δ13C 值

均存在显著差异(P<0.05) ; Ⅰ期与Ⅱ期 δ15N 值存

在显著差异(P<0.05), Ⅲ期和Ⅰ期 δ15N 值不存在

显著差异(P>0.05), 其余各组间 δ15N 值均存在极

显著差异(P<0.01)。不同季节组间带鱼 δ13C 值和

δ15N 值均存在极显著差异(P<0.01)，两两比较结

果显示, 除春、秋两季间 δ13C 值不存在显著差异

(P>0.05), 其余各季节组间 δ13C 值和 δ15N 值均存

在极显著差异(P<0.01)。 

2.1  不同性别带鱼碳、氮同位素值特征 

如图2所示，雌性带鱼的δ13C值范围为‒18.96‰~ 

‒15.74‰, δ15N 值范围为 10.29‰~14.88‰; 雄性

带鱼的 δ13C 值范围为‒19.60‰~‒15.62‰, δ15N 值

范围为 10.76‰~14.73‰, 雌性带鱼的平均 δ13C 和

δ15N 值均高于雄性带鱼。 

根据营养生态位量化指标(表 3)显示, 雄性带

鱼的食源多样性(CR=3.98)比雌性(CR=3.22)略高; 

根据 NR 指标值显示雌性带鱼的营养多元化程度

高于雄性, 在 CD 指标上雌性带鱼的值也比雄性

带鱼高。营养冗余指标显示, 雌性带鱼 MNND 和

SDNND 值均小于雄性带鱼。 

图 3 显示了不同性别间带鱼营养生态位分布

和重叠情况, 雌、雄带鱼间营养生态位重叠面积较

大(A 雌雄=1.43), 营养生态位重叠比例 O 雌雄=73.28%, 

雌、雄带鱼营养生态位重叠比例较高。营养生态位

图显示, 雌性带鱼的营养生态位略高于雄性带鱼。 

2.2  不同性腺发育期带鱼碳、氮同位素值特征 

带鱼不同性腺发育期 δ13C 值、δ15N 值数据结

果显示（图 2）, Ⅰ期性腺组带鱼 δ13C 值范围为

‒19.60‰~‒16.72‰, δ15N 值范围为 11.00‰~12.62‰; 

Ⅱ期性腺组带鱼 δ13C 值范围为‒19.05‰~‒15.62‰, 

δ15N 值范围为 10.2‰~14.74‰; Ⅲ期性腺组带鱼 
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表 2  浙江南部近海带鱼碳、氮稳定同位素的

PERMANOVA 分析 

Tab. 2  PERMANOVA analysis of δ13C and δ15N values of  
Trchiurus lepturus in offshore waters in southern Zhejiang 

P F 
分组 group 

δ13C δ15N δ13C δ15N

Ⅰ期-Ⅱ期 stages Ⅰ-stage Ⅱ 0.00** 0.04* 9.02 4.26

Ⅰ期-Ⅲ期 stages Ⅰ-stage Ⅲ 0.00** 0.00** 8.09 20.90

Ⅰ期-Ⅰ期 stages Ⅰ-stage Ⅰ 0.00** 0.00** 20.29 31.87

Ⅱ期-Ⅲ期 stage Ⅱ-stage Ⅲ 0.78 0.00** 0.07 9.10

Ⅱ期-Ⅰ期 stages Ⅱ-stage Ⅰ 0.02* 0.00** 5.37 10.34

Ⅲ期- Ⅰ期 stages Ⅲ-stage Ⅰ 0.03* 0.14 5.53 5.52

春季-夏季 spring-summer 0.00** 0.00** 179.10 111.80

春季-秋季 spring-autumn 0.30 0.00** 1.09 9.38

夏季-秋季 summer-autumn 0.00** 0.00** 92.78 40.97

雌-雄 female-male 0.02* 0.03* 5.65 4.54

注: *表示差异显著(P<0.05); **表示差异极显著(P<0.01). 

Note: * means significant difference (P<0.05); ** means extremely 
significant difference (P<0.01). 

 

 
 

图 2  带鱼不同性别和性腺发育期碳、氮稳定同位素分布 

Fig. 2  Scatter plot of δ13C and δ15N values of Trichiurus 
lepturus with different sexes and gonad maturity stages 

 
表 3  浙江南部近海带鱼不同性别营养生态位指标 

Tab. 3  Trophic niche indexes of the different sex of  
Trichiurus lepturus from the offshore waters in  

southern Zhejiang 

性别 sex CR NR CD MNND SDNND TA SEAc

雌 female 3.22 4.60 1.05 0.14 0.11 9.76 1.88

雄 male 3.98 3.98 1.01 0.23 0.20 9.20 2.01

注: CR 为 δ13C 范围; NR 为 δ15N 范围; TA 为生态位总面积; CD

为平均离心距离; MNND 为平均最近相邻距离; SDNND 为最近

相邻距离的标准差. 

Note: CR is δ13C range; NR is δ15N range; TA is total area; CD is 
mean distance to centroid; MNND is mean nearest neighbor 
distance; SDNND is standard deviation of nearest neighbor 
distance. 

 
 

图 3  浙江南部近海不同性别带鱼营养生态位 

Fig. 3  Trophic niches of Trichiurus lepturus with different 
sexs from the offshore waters in southern Zhejiang 

 

δ13C 值范围为‒18.70‰~‒16.09‰, δ15N 值范围为

11.36‰~14.87‰; Ⅰ期性腺组带鱼 δ13C 值范围为

‒17.78‰~‒15.95‰, δ15N 值范围为 12.19‰~14.88‰, 

随着带鱼性腺成熟度的不断提高, 其肌肉样本的

平均 δ15N 值不断增大。 

不同性腺发育期营养生态位量化指标如下

(表 4), 根据 CR 指标的结果显示, Ⅱ期性腺组的

食源多样性最高(CR=3.43), Ⅰ期性腺组的食源多

样性最低(CR=1.82)。根据 NR 指标显示, Ⅱ期性

腺组的营养多元化程度最高, Ⅰ期性腺组的营养

多元化程度最低, Ⅱ、Ⅲ期性腺组个体的营养多元

化程度高于另外两组。SEAC 指标值显示, Ⅱ、Ⅲ 
 

表 4  浙江南部近海带鱼不同性腺发育期 

营养生态位指标 

Tab. 4  Trophic niche indexes of the different gonad 
maturity stage of Trichiurus lepturus from the offshore 

waters in southern Zhejiang 

分组 group CR NR CD MNND SDNND TA SEAc

Ⅰ期 stages Ⅰ 2.88 1.62 0.69 0.34 0.36 2.66 1.16

Ⅱ期 stages Ⅱ 3.43 4.45 1.07 0.13 0.11 10.99 1.95

Ⅲ期 stages Ⅲ 2.61 3.51 0.94 0.24 0.17 5.05 1.71

Ⅰ期 stages Ⅰ 1.82 2.69 0.78 0.51 0.32 2.55 1.48

注: CR 为 δ13C 范围; NR 为 δ15N 范围; TA 为生态位总面积; CD

为平均离心距离; MNND 为平均最近相邻距离; SDNND 为最近

相邻距离的标准差. 

Note: CR is δ13C range; NR is δ15N range; TA is total area; CD is 
mean distance to centroid; MNND is mean nearest neighbor 
distance; SDNND is standard deviation of nearest neighbor 
distance. 
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期性腺组的营养生态位宽度大于Ⅰ、Ⅰ期性腺组。

根据营养冗余指标显示, Ⅱ期性腺组营养分布更

均匀(MNNDⅡ=0.13, SDNND  Ⅱ =0.11)。 

图 4 和表 5 显示了带鱼不同性腺发育阶段的

营养生态位分布以及重叠情况, 结果显示, Ⅰ期

性腺组带鱼与Ⅰ期性腺组带鱼营养生态位重叠面

积为 0。Ⅱ期与Ⅲ期性腺组带鱼间营养生态位重

叠比例最高 (OII~III=55.10%); 其次是Ⅰ期与Ⅱ期

性腺组带鱼, 其营养生态位重叠比例为 40.40%; 

Ⅰ期性腺组与 III 期性腺组间的营养生态位重叠

比例最小(OI~III=9.70%)。 
 

 
 

图 4  浙江南部近海不同性腺发育期带鱼营养生态位 

Fig. 4  Trophic niches of the different gonad maturity 
 stages of Trichiurus lepturus from the offshore  

waters in southern Zhejiang 
 

表 5  浙江南部近海不同性腺发育期带鱼营养 

生态位重叠面积比值(O%) 
Tab. 5  Overlapping area ratio of trophic niche at 

 different gonad maturity stages of Trichiurus lepturus  
from the offshore waters in southern Zhejiang 

分组 
group 

Ⅰ期 
stages Ⅰ 

Ⅱ期 
stages Ⅱ

Ⅲ期 
stages Ⅲ 

Ⅰ期 
stages Ⅰ 

Ⅰ期 stage Ⅰ 100% 40.40% 9.70% 0 

Ⅱ期 stage Ⅱ  100% 55.10% 23.00% 

Ⅲ期 stage Ⅲ   100% 37.60% 

Ⅰ期 stage Ⅰ    100% 

 

2.3  不同季节带鱼碳、氮同位素值特征 

带鱼不同季节 δ13C、δ15N 值数据结果显示 

（图 5）, 春季带鱼的 δ13C 值范围为‒19.60‰~ 

‒17.00‰, δ15N 值范围为 10.29‰~12.92‰; 夏季

带鱼的 δ13C 值范围为‒17.79‰~‒15.62‰, δ15N 值范

围为 10.79‰~ 14.88‰。秋季带鱼的 δ13C 值范围为

‒19.05‰~‒16.24‰, δ15N 值 范 围 为 10.29‰~ 

13.33‰。数据总体显示, 带鱼夏季平均 δ13C 和

δ15N 值最高, 春季最低。 
 

 
 

图 5  浙江南部近海带鱼不同季节碳、氮稳定同位素分布 

Fig. 5  Scatter plot of δ13C and δ15N values of Trichiurus 
lepturus in different seasons from the offshore waters in 

southern Zhejiang 
 

根据不同季节带鱼营养生态位量化指标(表

6), 秋季带鱼的 CR 值最大(CR秋季=2.81), 因此秋季

带鱼的食源多样性程度在 3 个季节中最高。NR

指标显示, 带鱼夏季的营养多元化程度最高(NR= 

4.10), 春季最低(NR=2.63)。夏季带鱼的 MNND

和 SDNND 值最小, 营养分布更为均匀。比较不

同季节 SEAC 值, 秋季带鱼的营养生态位宽度最

大(SEAC=1.44), 春季最小(SEAC=0.73)。 
 

表 6  浙江南部近海带鱼不同季节的 

营养生态位量化指标 

Tab. 6  Trophic niche indexes of Trichiurus lepturus from 
the offshore waters in southern Zhejiang in different seasons 

季节 season CR NR CD MNND SDNND TA SEAC

春季 spring 2.59 2.63 0.57 0.15 0.17 4.28 0.73

夏季 summer 2.18 4.10 0.89 0.13 0.08 6.23 1.43

秋季 autumn 2.81 3.04 0.85 0.23 0.15 5.73 1.44

注: CR 为 δ13C 范围; NR 为 δ15N 范围; TA 为生态位总面积; CD

为平均离心距离; MNND 为平均最近相邻距离; SDNND 为最近

相邻距离的标准差. 

Note: CR is δ13C range; NR is δ15N range; TA is total area; CD is 
mean distance to centroid; MNND is mean nearest neighbor distance; 
SDNND is standard deviation of nearest neighbor distance. 
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表 7 和图 6 显示了不同季节的营养生态位重

叠情况, 带鱼春、夏两季营养生态位重叠面积为

0, 不存在生态位重叠的现象, 春、秋两季营养生

态位重叠比例为 57.30%。夏、秋两季带鱼营养生

态位重叠比例为 1.80%。图 6 显示带鱼夏季的营

养生态位明显高于春、秋两季。 

  
表 7  浙江南部近海不同季节带鱼营 

养生态位重叠比值(O%) 
Tab. 7  Overlapping area ratio of trophic niche of  

Trichiurus lepturus in different seasons from the  
offshore waters in southern Zhejiang 

季节 season 春季 spring 夏季 summer 秋季 autumn

春季 spring 100% 0 57.30% 

夏季 summer  100% 1.80% 

秋季 autumn   100% 

 

 
 

图 6  浙江南部近海不同季节带鱼营养生态位 

Fig. 6  Trophic niches of Trichiurus lepturus in different 
seasons from the offshore waters in southern Zhejiang 

 

3  讨论 

3.1  性别对带鱼营养生态位的影响 

本研究对浙江南部近海带鱼的营养生态位特

征及种内分化开展了相关分析。研究表明, 浙江

南部近海带鱼的营养生态位在性别、性腺发育阶

段、季节间均有不同程度的分化现象。海洋生物

的生物学和生态学特征存在性别差异是一种常见

的现象[33-35], 性别差异会引起生物在觅食对象或

栖息空间偏好选择上有所不同[36]。基于性别因素

分析, 本研究发现浙江南部近海雌性带鱼个体所

占比例较高, 这一现象与何雄波[37]对日本带鱼的

研究发现相似。本研究中带鱼雌、雄营养生态位

重叠比例较大(73.28%), 在摄食上存在较大程度

的重叠, 而通过研究却发现雌、雄 δ13C 值和 δ15N

值均存在显著差异(P<0.05), 表明雌、雄带鱼为避

免不利的种间竞争, 在摄食选择性上呈现出一定

的差异性。具体表现为, 相比雄性, 雌性占据更高

的营养位置, 说明雌性偏向摄食一定比例的高营

养级生物, 从而保障自身生长发育和繁殖活动所

需的能量要求, 而雄性相比雌性, 营养生态位宽

度则更大, 这是雄性为保证其摄食竞争力, 增加

了摄食中的饵料来源, 增强了对饵料资源的利用

能力。这种物种性别间的摄食分化是种间共存的

一种有效策略, 有力地保障了物种在食物网中的

竞争力。营养生态位量化指标显示雌性带鱼组的

营养多元化和多样性程度高于雄性带鱼组, 且雌

性带鱼的营养分布更为均匀, 在摄食方面, 雌性

带鱼摄食饵料具有更高营养级。这可能是因为雌

性带鱼卵巢发育扩大会挤压消化道影响其在饵料

摄食方面的选择[38], 且为满足卵巢发育以及产卵

所需能量, 减少与种间生物饵料的竞争程度, 因

此在摄食选择中扩大其营养多元化程度, 摄食偏

向高营养级饵料的结果。 

3.2  不同性腺发育阶段对带鱼营养生态位的影响 

鱼类的摄食习性会受性腺发育阶段的影响 , 

性腺发育对能量的需求、对消化道的压迫程度等

因素都会对鱼类的摄食行为的选择产生影响, 进

而导致不同性腺发育阶段营养生态位的差异[14, 38]。

通过差异性分析两两比较表明, 在不同性腺发育

阶段, 除Ⅱ期与Ⅲ期不存在显著差异, 其余各期

性腺组间 δ13C 值均存在显著或极显著差异, 说明

处于不同性腺发育阶段的带鱼在食源选择方面存

在差异, 食源多元化程度不同, 浙江南部近海带

鱼CR值较宽, 说明其摄食种类宽泛, 其对环境具

有较好的适应能力, 这与带鱼广食性、肉食性属

性相关[39]。运用置换多元方差分析法分析不同性

腺发育阶段带鱼的 δ15N值, 发现除Ⅲ期和Ⅰ期外, 

其余各期性腺组间 δ15N值存在显著或极显著差异, 

且 δ15N值总体表现为随性腺的不断成熟呈增长趋

势。这说明带鱼在Ⅲ期性腺发育阶段时食性已经

向高营养级饵料发生转变, 随性腺不断发育, 带
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鱼有趋向于高营养级饵料生物捕食的特点。处于

Ⅱ期和Ⅲ期发育阶段的带鱼营养多元化程度和校

正核心生态位(SEAC)的大小高于其他发育阶段 , 

Ⅱ期发育阶段带鱼具有最宽的营养生态位和最高

营养多元性指标。这可能与带鱼群体中性腺成熟

度的比例有关, 带鱼样本的性腺发育程度主要以

Ⅱ期和Ⅲ期为主, 且本研究中带鱼样本的最小性

成熟肛长为 165 mm, Ⅱ期性腺带鱼肛长范围为

88~292 mm, 因此Ⅱ期性腺的带鱼样本一部分可

能是产卵结束的个体, 产卵期内的能量消耗过大, 

因此在产卵结束后进行大量摄食以补充体能消耗

的结果[14]。谢嘉仪等[40]研究表明, 南沙群岛鸢乌

贼(Sthenoteuthis oualaniensis)不同体长群体之间

存在种间食物资源竞争的现象, 指出个体间体长

的差异所造成的摄食能力的偏差是不同体长组间

存在生态位分化的原因。本研究分析了不同性腺

发育期带鱼肛长情况分布, 发现随着性腺不断发

育, 带鱼的平均肛长也在不断增大。因此推测个

体体长差异所造成的摄食能力和摄食喜好的不同

可能是不同性腺组间带鱼营养生态位存在差异 , 

以及高性腺发育期带鱼平均 δ15N 值更高的原因。

除Ⅱ期与Ⅲ期性腺发育阶段重叠比例较高外, 其

余各性腺发育阶段间重叠比例都较小, 不同性腺

组间生态位都存在着一定的差异, 这种差异使得

带鱼的种内竞争不会过于激烈, 更适于种群生存

及延续。Ⅰ期与Ⅰ期性腺发育阶段带鱼的营养生

态位重叠比例为 0, 营养生态位存在着明显的性

腺发育阶段的分离现象。依据鱼类捕食的“最佳摄

食理论”[41], 这现象可能是带鱼随着自身性腺发

育, 为满足能量的高消耗, 食性向高营养级饵料

生物转变, 从而减少种内和种间竞争的结果。 

3.3  不同季节对带鱼营养生态位的影响 

差异性分析结果表明 , 除春、秋两季带鱼

δ13C 值不存在显著差异外, 其余各季节组间带鱼

的 δ13C 值和 δ15N 值均存在显著性差异, 表明季节

变化对带鱼生态位存在影响; 石焱[42]研究了闽江

口常见鱼类营养生态位, 提出了季节因素会导致

鱼类生态位的变化。本研究结果显示, 带鱼的营

养生态位存在明显的时间分化, 夏季与春季营养

生态位发生明显分离, 且与秋季只有少量的重叠

现象, 春季和秋季的营养生态位有 57.3%的重叠

比例, 说明在春、秋两季, 带鱼在饵料摄食方面存

在一定的相似性。有研究表明, 水温会影响带鱼

的代谢和体温, 进而影响其摄食和生长发育[43-45]。

本研究中春、秋两季带鱼营养生态位存在较大比

例重叠, 可能是春、秋两季水温较为接近[46], 从

而造成带鱼的摄食和生长情况相似, 同时春、秋

两季带鱼 δ13C 值不存在显著差异(P>0.05), 说明

春、秋两季带鱼在摄食选择上食源也具有相似性。

不同季节间, 带鱼在摄食方面存在着不同饵料选

择的倾向, 总体表现为夏季带鱼所摄食的饵料的

营养级更高, 一方面原因可能是由于夏季水域内

各环境因子水平都处于鱼类等海洋生物生长的适

宜水平, 饵料生物种类丰富[47], 鱼类则更倾向于

摄食能量更高的饵料, 进而导致夏季带鱼的营养

生态位偏高; 另一方面原因可能是夏季为带鱼的

产卵旺盛期, 在此阶段摄食欲望较弱, 依据“最佳

摄食理论”, 带鱼为满足生长和繁殖所需能量, 其

食性会转向高能量饵料生物[19,41]。海域温度升高、

饵料充足条件下会更有利于带鱼性腺的发育[21], 本

研究对不同性腺组个体季节分布进行分析, 结果

显示夏季带鱼个体的性腺具有更高的成熟度。 

根据碳氮同位素双位图显示, 带鱼夏季 CR

值(2.18)最低, 秋季 CR 值(2.81)最大, 表明夏季带

鱼鱼类群落的基础碳源多样性相较其他两季较低, 

这一结论与高春霞 [28]提出的浙江南部近海夏季

鱼类群落食源多样性水平较低的结论相一致。研

究结果显示, 秋季带鱼校正核心生态位最大, 食

源多样性最高, 食物来源广泛。秋季受水温、叶

绿素等环境因子的影响, 浮游生物及鱼类的生长

受到限制, 饵料生物数量较少, 带鱼为满足自身

所需而扩大其营养生态位。此外, 秋季带鱼需要

为后期越冬洄游做能量准备, 因此秋季其摄食强

度和食源多样性更高。 
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Abstract: Trichiurus lepturus is a key species in the aquatic community of the offshore waters of southern 
Zhejiang, China. This study is based on samples of T. lepturus collected from the offshore waters of southern 
Zhejiang in 2020. Stable isotope analysis was used to determine trophic niche changes for the different sexes, 
gonad stages, and seasons of T. lepturus to explore the mechanism niche differentiation of this species. The results 
showed that δ13C ranged from –19.60‰ to 15.62‰, δ15N ranged from 10.29‰ to 14.88‰, CD was 3.98‰, ND 
was 4.60‰. The trophic diversity of T. lepturus was high. The findings showed that the values of δ13C and δ15N 
increased with the development of the individuals. The results of permutational multivariate analysis of variance 
showed a significant difference in the δ13C and δ15N values between the sexes and a very significant difference in 
δ13C values and δ15N values between the different gonad stages and seasons. Trophic niche differentiation of T. 
lepturus was identified among the different gonad maturity stages. T. lepturus showed a higher trophic niche at 
maturity stage IV because, during gonad development and according to the optimal foraging theory, T. lepturus 
tend to prey at a higher average trophic level to satisfy their own energy requirements. Additionally, the study and 
analysis showed that T. lepturus gonads at maturity stage II had lower trophic diversity and higher trophic 
redundancy. The reason for this may be that part of the sample at maturity stage II included individuals that had 
finished spawning. As energy consumption during the spawning period is high, T. lepturus may rely heavily on 
predation to supplement the deficits caused by their previous physical energy consumption after the end of 
spawning. The overlap of trophic niches among seasons was small, showing a notable seasonal differentiation. T. 
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lepturus had a higher nutritional niche in summer, possibly because the environmental conditions were suitable 
and various biological species in summer. T. lepturus might tend to consume prey with higher energy, resulting in 
preying within a higher trophic niche in summer. Summer is the peak spawning period of T. lepturus, so the desire 
to prey may be weak at this stage; therefore, to satisfy the energy consumption required for growth and 
reproduction. according to the optimal foraging theory, T. lepturus tend to prey at a higher average trophic level. A 
divergence was noted in the trophic niche of female and male T. lepturus, which indicated that to avoid excessive 
competition, differences in predation existed between the two groups. The higher trophic niche of female T. 
lepturus might have been the result of their tendency to feed on high-trophic-level prey to meet the energy 
required for ovarian development and spawning. In conclusion, nutritional niche differentiation in the process of 
ontogeny and different seasonal periods was found. T. lepturus had a wide trophic niche and strong intraspecific 
coexistence ability. 
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