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摘要：茎柔鱼广泛分布于东太平洋，其资源量在秘鲁海域最为丰富，是中国鱿钓渔业最
为重要的目标种类之一。而且，作为捕食者和被捕食者，茎柔鱼位于食物链的中间环
节，在海洋生态系统中具有重要地位。本文回顾了有关茎柔鱼的种群结构、日龄与生
长、繁殖习性、摄食生态学以及洄游路径的研究，全面归纳和总结了茎柔鱼的生物学特
性以及相关研究的发展趋势和最新研究进展，提出了目前研究所存在的问题和需要努力
的方向。此外，通过对已有研究结果的分析和总结，绘制了茎柔鱼在东太平洋的洄游路
线，为茎柔鱼资源的合理开发、利用及科学管理提供依据。
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茎柔鱼(Dosidicus gigas)隶属头足纲(Cephalo-
poda)，鞘亚纲(Coleoidea)，十腕总目(Decabra-
chia)，枪形目(Teuthoidea)，开眼亚目(Oegopsida)，
柔鱼科(Ommastrephidae)，茎柔鱼属(Dosidicus)[1]。

在柔鱼科中，茎柔鱼是个体最大、资源量最为

丰富的种类之一 [2-3]。茎柔鱼广泛分布于东太平

洋，自加利福尼亚 (37°N)至智利的南部 (47°S)，
从南、北美洲的沿岸一直延伸到125°W[1-2]，茎柔

鱼垂直洄游的范围为0~1 200 m，在气候变化以

及捕食者数量减少的情况下，其分布范围会出

现扩张的现象 [4]。在加利福尼亚湾、秘鲁和智利

海域，茎柔鱼是重要的渔业捕捞对象 [5-9]。茎柔

鱼种群结构复杂，洄游范围广，资源丰度易受

环境的影响[10-11]。

据FAO统计，2000年茎柔鱼总产量为21.0万t，
随后呈现上升的趋势，2014年达到历史最高产

量，为 116.2万 t， 2015年总产量为 100.4万 t。
2014年中国茎柔鱼产量为33.3万t，为历史最高产

量，2015年中国茎柔鱼产量为32.4万 t  (图1)。
目前，茎柔鱼已成为中国渔业中重要的目标种

类之一。以往，国内外学者对茎柔鱼的种群结

构 [12]、日龄与生长 [13-14]、繁殖 [15]等生物学特性进

行了研究。本文通过分析已有的研究结果，对

茎柔鱼的生活史信息进行归纳和总结，并提出

未来需要努力的方向，为合理、高效地开发、

利用以及科学地管理和保护茎柔鱼资源提供

依据。
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图 1    1991—2015年茎柔鱼产量图

Fig. 1    Production of D. gigas from 1991 to 2015
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1    种群结构

头足类种群结构的研究方法有很多，可以

利用形态学对种群进行划分、对不同地理区域

的群体进行划分、根据对其日龄的判读来推算

出不同的产卵群体以及利用分子生物学来鉴别

不同的种群等。

1.1    形态学

Arkhipkin等[16]研究了厄瓜多尔和秘鲁专属经

济区外的茎柔鱼样本，发现2个个体大小不同的

群体性成熟时的日龄和个体大小不同。Masuda[5]

通过分析秘鲁外海茎柔鱼耳石微结构，发现茎

柔鱼生命周期约1年，并且2个个体大小不同的群

体性成熟时的个体大小不同。Argüelles等 [6]通过

分析秘鲁茎柔鱼耳石的微结构，可将秘鲁海域

的茎柔鱼划分为胴长小于490 mm和大于520 mm
的2个群体。Nigmatullin等 [2]根据性成熟个体的胴

体大小，将茎柔鱼划分为大、中、小3个群体。

易倩等[17]分析了智利和秘鲁外海茎柔鱼的种群结

构，认为2个地理区域的茎柔鱼均由大型群和小

型群组成，茎柔鱼外部形态特征判别群体的正

确率在60%以上。

1.2    不同地理区域

Liu等 [18]分析了厄瓜多尔、秘鲁和智利外海

茎柔鱼及其角质颚的形态变量，发现不同地理

群体间存在差异，这些形态变量可以有效地对

不同地理群体进行判别。Wormuth[19]通过研究茎

柔鱼的个体大小，发现在赤道以北的海域，胴

长大于400 mm的个体很稀少，然而，在赤道以

南的海域可以见到胴长大于1 m的个体。Liu等 [20]

通过分析不同地理区域的茎柔鱼整个耳石微量

元素的差异性，认为耳石微量元素可以用于判

别不同地理群体的茎柔鱼。同时，通过分析哥

斯达黎加、秘鲁和智利外海茎柔鱼生长初期耳

石的微量元素，认为早期耳石微量元素可以用

来区分不同地理群体和鉴定出生地，并由此发

现茎柔鱼至少有2个洄游群体，分别分布在东太

平洋的北部和南部[21]。

1.3    不同的产卵群体

根据产卵日期的不同可以将头足类划分为

不同的群体，进而可以研究不同产卵群体的生

长模式 [22]。Argüelles等 [6]将秘鲁海域的茎柔鱼划

分为小个体群体和大个体群体，然后根据产卵

季节分别对大、小群体茎柔鱼的生长模式进行

了分析。Liu等 [23]通过分析秘鲁外海茎柔鱼耳石

的微结构，推算其孵化日期，发现茎柔鱼为全

年产卵，将其划分为冬春生群体和夏秋生群

体。此外，Liu等 [24]对智利外海茎柔鱼不同产卵

群体耳石的微量元素进行了分析，发现耳石微

量元素可以用来划分不同的产卵群体，并认为

耳石微量元素可以用于种群结构和栖息环境的

研究。

1.4    分子生物学

进入21世纪以后，随着分子生物学的迅速

发展，分子生物技术也越来越多地被应用于头

足类种群结构的研究，其中包括微卫星DNA
(SSR)、线粒体DNA (mtDNA)以及随机扩增多态

性DNA (RAPD)分析等。Sandoval-Catellanos等 [25]

利用RAPD法对墨西哥、秘鲁以及智利海域的茎

柔鱼进行了分析，发现相同地理区域不同年份

茎柔鱼的遗传差异性不显著，根据遗传结构可

将茎柔鱼划分为南半球群体和北半球群体。利

用线粒体DNA分析得到相同的结论，并认为茎

柔鱼南北半球的分化发生在10 000年以内 [ 2 6 ]。

刘连为等 [ 2 7 ]利用线粒体 D N A  和微卫星

DNA标记对秘鲁外海(10°~18°S)茎柔鱼大型群和

小型群的遗传变异进行分析，发现这两个群体

不存在遗传分化。利用线粒体DNA分子标记进

行茎柔鱼群体间遗传多样性分析发现，赤道海

域群体(3°N~5°S)和秘鲁外海(10°~11°S)群体不存

在显著的遗传差异 [28]，然而，对多态性SSR位点

进行分析，发现赤道海域群体和秘鲁外海群体

均显示出较高的遗传多样性，2个群体间存在显

著的遗传分化，认为这可能是因为SSR标记在检

验群体间遗传分化时更为敏感，能够检测出线

粒体DNA分子标记不能反映的种群遗传结构 [29]。

Sanchez等 [12]利用线粒体DNA 和微卫星DNA 标记

研究了秘鲁海域茎柔鱼的群体组成，样本采集

于秘鲁北部(4°~10°S)和秘鲁中南部(11°~16°S)，
同时包括大个体群体和小个体群体的样本，利

用SSR标记发现，地理群体间以及个体大小群体

间的差异性不显著，利用mtDNA标记发现，大

个体群体和小个体群体间存在显著的遗传分

化。本研究认为，Sanchez等 [12]与刘连为等 [27-29]的

研究结果出现差异的原因可能有2个方面：一方

面，在Sanchez等 [12]的研究中，根据茎柔鱼的个
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体大小对群体进行划分时，并没有将不同地理

区域的个体分开，遗传分化可能是个体大小和

地理区域共同作用的结果；另一方面，可能是

因为遗传漂变对mtDNA和SSR的影响不同所造

成的。

2    日龄与生长

年龄与生长是研究鱼类生物学最基本的内

容之一，对种群生态学的研究及渔业资源的保

护和管理具有重要的作用 [30-31]。头足类日龄与生

长早期的研究主要以体长频度法为主 [32]，然而，

体长频度法并不适用于头足类，因为头足类不

仅生长迅速、个体大、生命周期短、常年产

卵，而且其具有洄游习性，导致不同世代的群

体混合在一起，因而在进行日龄和生长的分析

时无法排除不同群体之间的干扰[33-34]。

耳石是位于平衡囊内的一对钙化组织，在

游动过程中具有探测身体速度的作用，耳石储

存着大量的信息，被形象地称为生命记录的“黑
匣子” [22]。Young [35]最先在真蛸(Octopus vulgaris)
耳石中发现了生长纹，Lipinski [36]提出了“一日一

轮”的假说，随后，头足类耳石生长纹的沉积具

有日周期性的假说被证实 [37-38]，此后，耳石便成

为最常用的硬组织被应用于头足类的日龄鉴定[39-40]。

一般认为，茎柔鱼的生命周期约为1年，然

而，大个体群体中的一些个体大的茎柔鱼(ML>
750 mm)，生命周期可达1.5~2年 [2]，而且不同年

份、不同地理区域茎柔鱼的生长也会有所差异

(表1)。Liu等 [23]利用耳石微结构研究了秘鲁外海

茎 柔 鱼 的 日 龄 和 生 长 ， 发 现 日 龄 的 范 围 为

144~633 d，冬春季产卵群体的日龄与胴长符合

线性模型，夏秋季产卵群体的日龄与胴长符合

幂指数模型。Chen等[41]利用耳石微结构估算了智

利外海茎柔鱼的日龄，雌性个体的日龄范围为

150~307 d，雄性个体的日龄范围为127~302 d，
春季产卵群体的茎柔鱼日龄与胴长和体质量分

别符合线性关系和指数关系，秋季产卵群体的

茎柔鱼日龄与胴长和体质量分别符合幂指数关

系和指数关系。在墨西哥加利福尼亚湾，茎柔

鱼的日龄与胴长符合逻辑斯蒂模型，胴长的绝

对生长率(DGR)大于2 mm/d的时间能够超过5个
月，雌性个体在230~250 d达到最大DGR (2.65 mm/d)，
雄性个体在210~230 d达到最大DGR (2.44 mm/d)[42]。

Zepeda-Benitez等[43]研究了加利福尼亚州湾茎柔鱼

早期的年龄与生长，利用耳石估算茎柔鱼的日

龄，所采集样本的日龄范围为1~59 d，日龄与胴

长的关系最为符合Schnute模型，绝对生长速率

的范围为0.03~1.66 mm/d，稚鱼的生长速率高于

仔鱼。此外，Zepeda-Benitez等[44]研究了墨西哥加

利福尼亚湾日龄范围为1~450 d的茎柔鱼，通过

对多种模型进行比较发现，日龄与胴长的关

系符合 S c h n u t e生长模型。在下加利福尼亚

西部沿岸海域，雌性个体在220 d达到最大DGR
(2.09 mm/d)，雄性个体在200 d达到最大  DGR
(2.1 mm/d)[45]。在哥斯达黎加外海，茎柔鱼的日

龄与胴长符合线性模型，雌性和雄性个体的年

龄与体质量分别符合指数和幂指数关系，雌性

茎柔鱼的胴长在181~210 d生长率达到最大，最

大DGR和最大瞬时生长率 (G)分别为1.46 mm/d
和0.52，雄性茎柔鱼的胴长在151~180 d生长率达

到最大DGR (2.07 mm/d)和最大G (0.85)[13]。

Arkhipkin等[46]研究了外界温度对茎柔鱼成体

大小和生命周期的影响，证实了海表面温度与

茎柔鱼生命周期的长短成负相关关系，即温度

高的海域，茎柔鱼生命周期短，成体的个体较

小；温度低的海域，茎柔鱼生命周期长，成体

的个体较大。此外，小个体群体被发现主要分

布在赤道附近，大个体群体主要分布在高纬度

海域，中个体群体与小个体群体和大个体群体

有混合现象 [2]。这可能是因为在温度较高的环境

下，茎柔鱼性成熟加快，个体较小 [6，46]；相反，

在温度较低的环境下，茎柔鱼性成熟缓慢，个

体较大。Keyl等 [47]利用模态连续分析法研究茎柔

鱼生长的年间变化，发现快速生长的群体出现

在适度的较冷的时期，具有中等的生命周期并

且个体较大，生长慢的群体出现在极端的生态

系统条件下 (厄尔尼诺和拉尼娜事件 )，个体较

小。Ferreri[48]通过研究茎柔鱼胴长和体质量的关

系，发现在不同地理区域、年份、季节、种群

以及环境条件下，茎柔鱼的体长—体质量参数

和外形指数具有很大差异，而且Fulton系数对于

茎柔鱼来说是最有效的外形指数。

角质颚是头足类的主要摄食器官，在角质

颚的喙部矢状切面和侧壁上均具有生长纹结

构 [49-50]。胡贯宇等 [14]分析了茎柔鱼的耳石、上角

质颚和下角质颚的微结构，并对微结构的生长

纹数进行了差异性比较。发现上颚和下颚的轮

纹数均与耳石轮纹数呈线性相关关系，并且直

线的斜率与1差异性不显著(P>0.05)，相关系数均

接近1，表明上、下角质颚的微结构均能用于茎

柔鱼日龄的鉴定。Liu等 [50]对角质颚的研磨技术
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进行了改进，茎柔鱼角质颚的研磨成功率为

71.7%。并且，通过利用上角质颚微结构分别对

厄瓜多尔和智利外海的茎柔鱼的日龄和生长进

行了研究，发现这2个地理群体茎柔鱼的日龄结

构存在显著差异，但生长纹宽度的差异性不显

著[51]。Hu等[52]利用角质颚微结构对秘鲁外海茎柔

鱼的日龄进行了估算，并拟合了茎柔鱼的生长

曲线，发现与Liu等 [23]的研究结果相似，并认为

所采集的样本可能由小个体群体和中个体群体

组成。

3    繁殖

3.1    性成熟

在不同的地理区域，由于海洋环境不同，

茎柔鱼的生长和性成熟的情况也会有所不同，

通过分析不同地理区域的性成熟胴长可以发

现，与其他海域相比，在纬度较高的海域(加利

福尼亚湾和智利海域)，茎柔鱼的性成熟胴长较

大(表2)，这与Nigmatullin等 [2]的研究结果相似，

而且温度被认为可能是影响性成熟胴长的主要

环境因素[6，46]。

3.2    交配和产卵

茎柔鱼的产卵场主要分布在加利福尼亚湾

中部海域[42, 63-64]、下加利福尼亚半岛西部沿岸[45, 65]、

秘鲁沿岸的北部区域 (3°~8°S)和南部区域 (12°~
17°S)[58]。

茎柔鱼是多次产卵的物种，在整个生命周

期中只有一个产卵季节 [2，15]。其交配方式为头对

头拥抱式，交配时雄性个体将精荚放入雌性个

体的口腔黏膜中，交配时间约50 s。茎柔鱼在近

表水层进行产卵，产卵周期较长，而且为分批

产卵。大的雌性个体在头足类中的繁殖力最

高，可达3 200万粒卵，潜在繁殖力通常在30万~
1 300万粒[2]。

茎柔鱼受精卵的形状为椭圆形，其最大直

径为0.8~1.0 mm [2]，受精卵的发育可分为5个阶段

共26期，所能够发育并孵化的温度范围为15~
25 °C，在此温度范围内，温度越高，卵的发育

速率越快[66]，茎柔鱼的成体所能适应的温度范围

为7~30 °C [67]。

Staaf等[68]在加利福尼亚湾深度为16 m的海水

中发现了茎柔鱼的卵块，海水温度为25~27 °C，

卵包被在湿润的凝胶状的基质中，并单独地被

绒毛膜外的包膜所包裹，然而，该包膜不出现

在人工繁殖的受精卵中。通过观察野生茎柔鱼

仔鱼，发现孵化后的前3天，野生仔鱼的胴长、

胴宽、头宽和吻部生长迅速，3天后，仔鱼的大

表 1    不同地理区域茎柔鱼的生长模式

Tab. 1    The growth pattern of D. gigas from different geographic regions

地理区域

geographic region
材料

material
采样时间

sampling date
性别

sex
胴长

mantle length
生长模型

growth model
文献

reference
加利福尼亚湾

gulf of California
耳石 1995–1997 M, F 108~875 Logistic [42]

耳石 2000–2002 M, F 210~930 Gompertz [53]

耳石 2006–2007 M, F 3.4~910 Schnute [44]

耳石 2006–2007 M, F 2.8~67.8 Schnute [43]

下加利福尼亚沿岸

coast of Baja California
耳石 2004 M, F 210~830 Logistic [45]

哥斯达黎加外海

off Costa Rica
耳石 2009-07—2009-08 M, F 205~429 线性 [13]

赤道海域

equatorial waters
角质颚 2013-04—2013-06 M, F 221~380 线性 [51]

秘鲁外海

off Peru
耳石 2008–2010 M, F (冬春季产卵群体) 159~700 线性 [23]

耳石 2008–2010 M, F (夏秋季产卵群体) 159~1149 指数 [23]

角质颚 2013-07—2013-10 M, F 205~405 指数 [52]

智利外海

off Chile
耳石 2007–2008 M, F (春季产卵群体) 206~702 线性 [41]

耳石 2007–2008 M, F (秋季产卵群体) 206~702 幂函数 [41]

角质颚 2010-04—2010-06 M, F 225~529 线性 [51]
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部分形态保持不变，胴长稍有减小(表3)。刚开

始的生长所需要的能量主要来源于卵黄，随后

可能由于饥饿而导致生长缓慢。

Yatsu等 [69]对秘鲁海域的茎柔鱼进行人工受

精，发现受精后6~9 d开始孵化，将刚孵化的个

体放置在18 °C的海水中，仔鱼在孵化后不摄食

的状态下可以存活10 d以上。刚孵化个体的胴长

为0.9~1.3 mm，孵化后7 d增长到1.1~1.5 mm (图2)，
日龄(x)与胴长的关系为ML=0.34x+1.142 9。

4    摄食生态学

在海洋生态系统中，茎柔鱼处于食物链的

中间位置，既是许多大型鱼类、海鸟以及海洋

哺乳动物的重要捕食对象，又是主动的捕食

者，主要捕食的种类为浮游动物、甲壳类、鱼

类和头足类，在海洋生态系统中具有重要地位[2]。

研究头足类摄食生态学的方法主要包括胃含物

分析和稳定同位素分析。

4.1    胃含物分析

作为传统的生物食性的分析方法，胃含物

分析法广泛应用于茎柔鱼食性的研究，主要是

通过对胃含物中残留的耳石、角质颚、鳞片、

骨骼以及其他硬组织进行分析来鉴定被捕食者

的种类[70]。

Camarillo-Coop等 [71]对加利福尼亚湾茎柔鱼

早期生长阶段的消化系统进行了分析，并把食

物分为可辨别的物质和不可辨别的物质。发现

在仔鱼的消化系统中只有不可辨别的物质，而

且这些食物主要存在于盲肠而不是胃中；在稚

鱼的消化系统中，可辨别的物质主要在胃中，

而且，随着茎柔鱼个体的增大，被捕食者的数

量和种类也逐渐增加。在加利福尼亚湾的茎柔

鱼所有胴长组中，灯笼鱼在胃含物中的出现频

率最高 (40%~70%)，头足类的出现频率较低

 
图 2    两尾6日龄茎柔鱼仔鱼姿态和色素体模式

Fig. 2    The different posture and chromatophore
 patterns of two D. gigas 6-day-old paralarvae

Bar=1 mm

表 2    不同地理区域茎柔鱼的性成熟胴长及雌雄比例

Tab. 2    Size at maturity and sex ratio of female to male of D. gigas from different geographic regions

地理区域

geographic region
采样时间

sampling time
性成熟胴长/mm

mature mantle length
雌雄比例

sex ratio
文献

reference
加利福尼亚湾

gulf of California
1995–2002 ♀ 370~790, ♂ 330~670 1.8~2.3∶1 [42,53-54]

下加利福尼亚半岛西部沿岸

west coast of Baja California
2004-01—2004-10 ♀ 240~820, ♂ 220~680 2.9∶1 [45]

哥斯达黎加外海

off Costa Rica
2009–2010 ♀ >297, ♂ >211 3.75∶1 [13]

厄瓜多尔专属经济区

Ecuadorian EEZ
2013–2014 ♀ >324 7∶1 [55]

厄瓜多尔外海

off Ecuador
2011–2012 ♀ >397 2.59∶1 [56]

秘鲁专属经济区

Peruvian EEZ
1991–1995 ♀ >282, ♂ >213 0.99~2.85∶1 [57-58]

秘鲁外海

off Peru
2001–2010 ♀ >374, ♂ >228 2.52~3.99∶1 [59-60]

智利专属经济区

Chilean EEZ
2003–2005 ♀ >710, ♂ >660 1.25~4.5∶1 [61-62]

智利外海

off Chile
2006–2008 ♀ >638, ♂ >565 2.48∶1 [9]

表 3    野生仔鱼的形态(引自Staaf等 [68])

Tab. 3    The wild paralarval dimension through
 development of D. gigas (Cited from Staaf et al.[68])

日龄

age

样本数

sample
size

胴长/mm
mantle
length

胴宽/mm
mantle
width

吻长/mm
proboscis

length

头宽/mm
head
width

0 10 1.02±0.08 0.80±0.04 0 0.60±0.05

3 4  1.55±0.17 1.29±0.13 0.55±0.06 0.79±0.06

6 4  1.36±0.08 1.27±0.05 0.55±0.08 0.75±0.09
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(20%~30%)；胴长小于31 cm时，甲壳类的出现频

率为40%~60%，随后急剧下降[72]。茎柔鱼的食性

在时间和空间上具有很大差异，但不同个体大

小和性别间的差异较小[73]。

在加利福尼亚海流系统，茎柔鱼在离岸海

域主要摄食中上层鱼类和头足类，在沿岸海域

摄食的种类更广，包括大量的近岸上层鱼类和

底层鱼类 [74]。而且，Field等 [70]研究发现，随着茎

柔鱼个体的增大，其最主要的被捕食者的大小

组成变化小，而被捕食者个体大小的范围增

大，表明茎柔鱼可捕食的食物范围更广，适应

能力更强。随着个体的生长和性腺成熟度等级

的增大，茎柔鱼角质颚的长度以及色素沉着等

级也逐渐增大，表明茎柔鱼具有更大、更坚硬

的角质颚来捕食更多种类以及更大个体的被捕

食者，使其变得更加强壮以应对和适应复杂的

生态环境[75-76]。

在厄瓜多尔沿岸海域，茎柔鱼主要摄食鱼

类和头足类，其中真灯鱼(Lampanyctus sp.)和粗

鳞灯笼鱼(Myctophum sp.)是最重要的食物，在不

同性别、个体大小和性成熟度间茎柔鱼的食物

资源没有差异。

在秘鲁外海，胴长为200~250 mm的茎柔鱼

胃含物中未发现鱼类，然而，胴长为250~600 mm的

茎柔鱼胃中鱼类的比重最高[77]。

Ibánez等 [78]研究发现，茎柔鱼的食物组成与

不同渔业的目标种有关，会导致过高地估计食

物中目标种的出现频率，如捕捞竹筴鱼(Trachurus
murphyi)的围网船，茎柔鱼的被捕食者主要是竹

筴鱼；捕智利无须鳕(Merluccius gayi)的拖网船，

茎柔鱼的被捕食者主要是智利无须鳕，因此，

应该分析鱿钓渔业在拖网和围网作业相同的时

间和地点所采集的样本来消除误差。

4.2    稳定同位素分析

与胃含物分析法相比，稳定同位素技术具

有诸多优势，不仅能够反映生物的长期的食

性，还能够更加快捷地进行定量研究，正确地

指示食物的来源[79]。在水生生态系统中，碳稳定

同位素比值(δ13C)可用于分析食物的来源和食性

的转化，而氮稳定同位素比值(δ15N)可以确定所

研究对象在食物链中的营养层级[80-81]。

Ruiz-Cooley等[82]测定了茎柔鱼肌肉和角质颚

的碳、氮稳定同位素，发现大个体成熟的茎柔

鱼有更高的营养位置，肌肉和角质颚的稳定同

位素比值显著相关，肌肉的稳定同位素比值高

于角质颚。而且，Ruiz-Cooley等 [83]研究发现，加

利福尼亚湾不同站点所采集的茎柔鱼内壳的

δ15N存在差异，认为这可能是因为不同地理区域

的生化循环存在差异，稳定同位素可以用于区

分不同的地理群体。Lorrain等 [84]对茎柔鱼内壳进

行连续取样，发现δ13C和δ15N在个体生长过程中

均有较大的差异，表明茎柔鱼在整个生命周期

中经历一次或几次洄游，其食性在个体水平上

也具有较高的多样性。Li等 [85]对内壳进行连续取

样，通过分析内壳稳定同位素研究了秘鲁外海

茎柔鱼营养模式的年间差异，认为厄尔尼诺事

件可能减小了茎柔鱼在摄食和洄游中营养模式

的变化，在时间序列上对内壳进行连续取样可

以追溯茎柔鱼个体生长过程中营养模式以及洄

游模式的变化。

5    洄游路径

头足类洄游研究方法主要包括标志重捕

法、电子标记、化学标记、自然标记和追踪渔

船[86]，目前，茎柔鱼洄游特性研究主要是利用标

志重捕法[87]、电子标记[67]和自然标记[11，84]来实现。

在加利福尼亚湾，茎柔鱼的产卵场主要分

布在圣佩德罗马蒂尔岛与圣罗萨莉亚以及圣罗

萨莉亚与瓜伊马斯中间的海域(图3)[63]。Markaida
等[87]利用传统的标志重捕实验并结合渔场位置的

变化，证实了加利福尼亚湾茎柔鱼在圣罗萨莉

亚海域和瓜伊马斯海域的季节性洄游， 1 1 —
翌年5月，茎柔鱼主要栖息在瓜伊马斯沿岸海

域，5—11月，茎柔鱼主要分布在圣罗萨莉亚沿

岸海域(图3)。茎柔鱼在加利福尼亚湾中部海域

东、西岸分布的变化与季节性的风生上升流有

关[88]。然而，茎柔鱼从太平洋到加利福尼亚湾以

及从加利福尼亚湾返回到太平洋的洄游模式仍

不可知。Gilly等 [67]利用电子标记法研究茎柔鱼的

水平和垂直洄游，发现茎柔鱼游泳速度大于

30 km/d，白天大部分时间在250 m以下，黄昏时

分游向表层进行摄食，茎柔鱼会持续在表层和

最小含氧水层进行摄食。

在加利福尼亚海流系统，茎柔鱼在下加利

福尼亚半岛西部沿岸产卵[65]，在夏、秋季向北加

利福尼亚海流系统进行索饵洄游，在秋季末或
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冬季初返回墨西哥沿岸进行产卵 (图4) [ 7 4 ， 8 9 ]。

Stewart等 [89]对5尾加利福尼亚中部的成鱼进行了

电子标记，在整个标记过程中(2.7~17.6 d)，所有

的茎柔鱼表现出昼夜垂直洄游和向南或向西(离
岸)洄游，并利用模型估算了茎柔鱼每一天可能

的位置。Stewart等 [90]利用声学标记探测了茎柔鱼

在华盛顿大陆架的近岸—离岸移动，证实了声

学标记可以用于研究茎柔鱼沿大陆架的水平移

动。Ruiz-Cooley等 [91]采集了北加利福尼亚海流系

统的茎柔鱼样本，并对茎柔鱼内壳的氨基酸稳

定同位素进行了分析，小个体的茎柔鱼内壳的

苯丙氨酸δ15N具有高度的差异性，表明小个体的

茎柔鱼存在高度洄游，从2个或2个以上不同的地

理区域洄游到北加利福尼亚海流系统。

在哥斯达黎加邻近海域，自西向东的赤道

逆流使仔鱼滞留下来，在此区域由上升流形成

的高生产力的海洋环境为稚鱼提供食物资源，

从而形成了渔场(图4)[92]。Ichii等 [93]研究发现，茎

柔鱼的资源丰度与上升流密切相关，哥斯达黎

加海域良好的上升流使茎柔鱼资源量丰富，反

之，上升流较弱时茎柔鱼的资源丰度也较小。

在南半球，茎柔鱼的产卵场主要分布在秘

鲁沿岸的北部区域(3°~8°S)和南部区域(12°~17°S)
(图4)[58]。很大一部分茎柔鱼的卵和仔鱼随洪堡

海流向北流去，洪堡海流向西偏移，稚鱼在循

环的涡流中生长，随后茎柔鱼被输送到西边的

南赤道流，一部分成鱼停留在赤道海域，个体

较小，而另一部分成鱼向南洄游，到达秘鲁海

域，最终所有的茎柔鱼将回到秘鲁沿岸进行产

卵(图4)[92，94]。Liu等 [11]建立了海表温和耳石微量

元素的关系，重建了茎柔鱼稚鱼到成鱼的洄游

路径，在秘鲁南部海域孵化的一部分茎柔鱼可

能向南游去，并在稚鱼期洄游至智利北部沿岸

海域，随后继续向南洄游并伴随着东西向的洄

游，最终将返回秘鲁沿海进行产卵(图4)。Sakai
等[95]利用声学标记和电子标记对秘鲁外海茎柔鱼

的垂直洄游行为进行了探测，认为茎柔鱼夜间

的洄游与摄食有关，白天向氧最小层(OMZ)以下

更深的水层移动是为了躲避捕食者。

6    分析与展望

6.1    种群结构

茎柔鱼的种群结构复杂，目前为止，仍没

有定论，但各国学者普遍认为可将茎柔鱼划分
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图 3    加利福尼亚湾茎柔鱼的洄游路径

黑色箭头代表洄游路线

Fig. 3    The migration path of D. gigas in Gulf of California
The black arrows stand for the migration routes
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图 4    东太平洋茎柔鱼的洄游路径

蓝色箭头代表海流方向：加利福尼亚流，北赤道流，赤道逆

流，南赤道流和洪堡海流；黑色箭头代表茎柔鱼的洄游路线

Fig. 4    The migration path of D. gigas in
the Eastern Pacific Ocean

The blue arrows stand for the current direction: California Current (CC),
North Equatorial Current (NEC), Equatorial Counter Current (ECC),
South Equatorial Current (SEC) and Humboldt Current (HC); the black
arrows stand for the migration routes of D. gigas
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为北半球群体和南半球群体 [21，25-26]。然而，种群

内部可能会有亚种群的存在，例如茎柔鱼的南

半球群体，又可划分为秘鲁和智利群体[18]，每个

地理群体的茎柔鱼又有可能由不同的个体大小

群体组成 [2 ]。因此，在研究茎柔鱼的种群结构

时，应利用形态学、微化学以及分子生物学等

多种方法并结合海洋学进行综合分析。

6.2    日龄与生长

茎柔鱼的日龄鉴定主要是通过分析耳石微

结构来实现的[45]，近年来，茎柔鱼角质颚喙部矢

状切面生长纹的日周期性也被证实 [14， 51]。在其

他头足类种类的研究中，Hernández-López等 [49]研

究了真蛸角质颚侧壁上的生长纹，发现上角质

颚侧壁内表面生长纹的沉积具有规律性，并通

过养殖实验证实了上角质颚侧壁生长纹的沉积

具有日周期性。在内壳生长纹的研究中，滑柔

鱼 (Illex i l lecebrosus) [ 9 6 ]和普氏枪乌贼 (Loligo
plei)[97]介壳层生长纹的日周期性已被证实。与耳

石和角质颚微结构的生长纹相比，角质颚侧壁

内表面和内壳介壳层的生长纹更容易获得，处

理过程更加简单快捷，因此，在今后的研究

中，应探讨角质颚侧壁内表面和内壳介壳层的

生长纹用于估算茎柔鱼日龄的可行性。

6.3    摄食生态学

近年来，稳定同位素技术越来越多地被用

于茎柔鱼摄食生态学的研究，然而，仅通过测

定茎柔鱼各组织的稳定同位素并不能准确地确

定其食性，需要结合传统的胃含物分析法来分

析茎柔鱼的摄食习性[79]。在已有的研究中，硬组

织稳定同位素的分析被广泛用于茎柔鱼的食性

研究 [84-85]，其优点在于通过对硬组织的连续取样

可以分析茎柔鱼在时间序列上的食性的转变，

然而，到目前为止，硬组织日龄水平上的精确

取样并没有解决，不能精确地研究茎柔鱼的食

性变换，因此，在今后的研究中，应尝试解决

硬组织精确取样的问题。此外，应确定不同栖

息地稳定同位素的基线信息，并结合脂肪酸分

析以及特定化合物稳定同位素来研究茎柔鱼的

食性。

6.4    洄游路径

茎柔鱼广泛分布于东太平洋，并进行大范

围的洄游[11]，本研究根据已有的研究结果绘制出

茎柔鱼的洄游路径，然而并不能得到茎柔鱼精

确的洄游路线。在以往的研究中，电子标记被

广泛应用于茎柔鱼洄游的研究 [67， 98]，然而，电

子标记只能记录起点和终点的位置，并不能实

时记录茎柔鱼的位置，而且由于电子标记设备

的体积较大，只能用于标记大个体的成鱼，不

能对仔、稚鱼进行标记。此外，电子标记所能

记录的时间短，并不能对茎柔鱼进行长时间的

记录。因此，在今后的研究中，应对电子标记

设备进行改进，使其更加小型化，能够长时间

并实时记录所标记对象的位置。

近年来，耳石微量元素以及硬组织的同位

素标记被用于研究头足类的洄游路径 [99-100]。然

而，在以往的研究中，并没有对茎柔鱼进行实

验室饲养来研究茎柔鱼耳石微量元素与环境因

子的关系，因此，在今后的研究中，应进行控

制实验，建立茎柔鱼耳石微量元素与温度、盐

度等环境因子的关系，从而利用耳石微量元素

重建茎柔鱼的洄游路径。

综上所述，在今后的研究中，应改进电子

标记设备，优化研究方案，结合标志重捕法、

电子标记以及自然标记等多种手段来研究茎柔

鱼的洄游路径。
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Abstract: The jumbo squid Dosidicus gigas is widely distributed throughout the Eastern Pacific Ocean.It is most
abundant in Peruvian waters. D. gigas is now one of the most important target species in Chinese squid jigging
fishery. In addition, D. gigas whose trophic level is in the middle of the food chain plays an important role in mar-
ine ecosystem, as both a predator and prey. In this study, the research on population structure, age, growth, repro-
duction habit, feeding ecology and migration path of D. gigas was reviewed. The fisheries biology, the trend of the
relevant studies and the latest research progress were comprehensively summarized. We also discussed the issues
of previous researches and proposed the future research directions, which includes more effective methods for age
validation, amino acid stable isotope analysis for foraging ecology and a synthetic method consisting of mark-re-
capture, electronic tag, and natural marker for migration path. Meanwhile, the migration routes of D. gigas in the
Eastern Pacific Ocean were plotted by analyzing and concluding the results of previous studies. This study will
provide the basis for the rational exploitation and utilization and scientific management of D. gigas.
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