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摘　要：生物的营养位置（ｔｒｏｐｈｉｃｐｏｓｉｔｉｏｎ，ＴＰ）是评价和描述食物网结构的基础。相较于传统的营养位置研
究方法，氨基酸氮稳定同位素分析法能够更加准确地估算海洋生物ＴＰ，特别是高度洄游的大洋性物种。茎柔
鱼（Ｄｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓ）是一种广泛分布于东太平洋的大洋性头足类。研究以采集自３个海域的茎柔鱼为研究对
象，对其肌肉氨基酸氮稳定同位素比值（δ１５Ｎ）进行测定、分析和比较，并估算其营养位置。结果显示，各海域
茎柔鱼肌肉氨基酸δ１５Ｎ值存在显著差异，但苏氨酸在不同海域均具有最低的 δ１５Ｎ值，可能与苏氨酸的特殊
氮分馏机制有关。氨基酸δ１５Ｎ值的空间异质性主要是由脯氨酸、谷氨酸、天冬氨酸、丝氨酸和赖氨酸导致，说
明茎柔鱼肌肉的δ１５Ｎ值同时受食物来源和同位素基线影响。此外，应用多种氨基酸δ１５Ｎ值估算营养位置的
准确性可能高于仅利用谷氨酸和苯丙氨酸。本研究可为进一步开展大洋性头足类摄食生态学研究提供有益

参考。
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　　营养位置（ｔｒｏｐｈｉｃｐｏｓｉｔｉｏｎ，ＴＰ）是食物网科学
的核心概念之一，ＴＰ的准确估算可量化生物间的
营养关系，是了解生态系统结构和功能的基础。

传统的 ＴＰ研究方法有胃含物分析法（ｓｔｏｍａｃｈ
ｃｏｎｔｅｎｔａｎａｌｙｓｉｓ，ＳＣＡ）和“整体”稳定同位素分析
法（ｂｕｌｋｓｔａｂｌｅｉｓｏｔｏｐｅａｎａｌｙｓｉｓ，ＢＳＩＡ）。前者是基
于对生物胃肠中近期摄食的未消化食物的观察

结果，可能因低估易消化的食物组分而造成 ＴＰ
估算误差［１］。ＢＳＩＡ是生态学家在 ＳＣＡ基础上引
入的最常见的ＴＰ分析方法，但该方法在估算 ＴＰ
时需要测定氮稳定同位素基线值（δ１５Ｎｂａｓｅ）

［２］。

而基线生物或物质的选取需要考虑其分布范围

和所能反映的时间尺度等多方面因素，这在大洋

生态系统研究中尤为困难。

茎柔鱼（Ｄｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓ）是一种高度洄游的
大洋性头足类，在栖息环境发生变化或洄游到一

个新栖息地时，其机体的δ１５Ｎ值会受到食物来源

和δ１５Ｎｂａｓｅ变化的共同影响
［３４］。在缺少基线生物

或物质时，利用 ＢＳＩＡ较难区分食性变化和洄游
行为对机体 δ１５Ｎ值的影响，难以准确估算其
ＴＰ［２］。氨基酸特定化合物氮稳定同位素技术
（ａｍｉｎｏａｃｉｄｃｏｍｐｏｕｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃｓｔａｂｌｅｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｉｓｏｔｏｐｅａｎａｌｙｓｉｓ，ＡＡＣＳＩＡ）是近年来兴起的新方
法［５］。研究发现：谷氨酸（Ｇｌｕ）等氨基酸在机体
内 会 发 生 转 氨 （ｔｒａｎｓａｍｉｎａｔｉｏｎ）和 脱 氨

（ｄｅａｍｉｎａｔｉｏｎ）作用，其 δ１５Ｎ值在 ＴＰ间具有稳定
的富集现象（＞５‰），被归类为“营养”氨基酸
（ｔｒｏｐｈｉｃａｍｉｎｏａｃｉｄ，ＴｒｏＡＡ）；苯丙氨酸（Ｐｈｅ）等
氨基酸的δ１５Ｎ值在 ＴＰ间基本不发生变化，能够
反映初级生产者的 δ１５Ｎ值，被称为“源”氨基酸
（ｓｏｕｒｃｅａｍｉｎｏａｃｉｄ，ＳｒｃＡＡ）［６］。据此，通过分析
茎柔鱼机体氨基酸的δ１５Ｎ值，可更本质地揭示其
机体δ１５Ｎ值变化的原因，并估算其ＴＰ［７］。

本研究以采集自东太平洋赤道海域、秘鲁和
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智利外海的茎柔鱼为研究对象，对其肌肉氨基酸

δ１５Ｎ值进行测定和比较，分析各海域茎柔鱼氨基
酸δ１５Ｎ值的潜在差异，探讨造成 δ１５Ｎ值空间差
异的主要氨基酸种类和可能原因，利用氨基酸δ１５

Ｎ值测定结果估算茎柔鱼 ＴＰ，并对比不同 ＴＰ模
型的计算结果。

１　材料与方法

１．１　实验材料
茎柔鱼样品来自东太平洋３个海域，分别是

东太平洋赤道海域（ＥＥＰ）、秘鲁（ＰＥＲ）和智利外
海（ＣＨＩ），样品经冷冻保存（－２０℃）运回实验
室。样品在实验室解冻后进行基础生物学参数

测量。选取个体大小相近的２４尾茎柔鱼进行氨
基酸氮稳定同位素分析，每个海域各８尾（表１）。
取茎柔鱼胴体漏斗锁软骨处的肌肉４ｃｍ２，去除
表皮，并用去离子水（ＭｉｌｌｉＱＷａｔｅｒ）清洗，置于冷
冻干燥机（ＣｈｒｉｓｔＡｌｐｈａ１４，ＭａｒｔｉｎＣｈｒｉｓｔ）内
－５５℃干燥２４ｈ，取出后用混合型球磨仪（Ｍｉｘｅｒ
ｍｉｌｌＭＭ４４０，Ｒｅｔｓｃｈ）研磨呈均匀的细粉末状。

表１　茎柔鱼采样点和基础生物学参数比较
Ｔａｂ．１　ＳａｍｐｌｉｎｇｌｏｃａｔｉｏｎｓａｎｄｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆＤｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓ

项目

Ｉｔｅｍ
东太平洋赤道海域

ＥｑｕａｔｏｒｉａｌｅａｓｔｅｒｎＰａｃｉｆｉｃ
秘鲁外海

ＯｆｆＰｅｒｕ
智利外海

ＯｆｆＣｈｉｌｅ
采样时间Ｓａｍｐｌｉｎｇｄａｔｅ ２０１３０４～２０１３０６ ２０１５０９ ２０１５１１

采样范围Ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ １１５°４５′Ｗ～１１９°００′Ｗ
１°１１′Ｎ～１°００′Ｓ

７９°４５′Ｗ～８０°２１′Ｗ
１４°５３′Ｓ～１５°２２′Ｓ

７９°００′Ｗ～８３°００′Ｗ
３７°０６′Ｓ～３８°３０′Ｓ

样品数量Ｎｕｍｂｅｒ／尾 ８ ８ ８
胴长Ｍａｎｔｌｅｌｅｎｇｔｈ／ｃｍ ３３．８±０．９ ２８．９±６．５ ３４．４±０．７

１．２　氨基酸氮稳定同位素分析
称取干燥的肌肉粉末２ｍｇ加入配有聚四氟

乙烯瓶盖的玻璃瓶，而后缓慢加入０．５ｍｌ的 ＨＣｌ
（６ｍｏｌ／Ｌ），充入Ｎ２后封口，在１５０℃恒温干燥箱
中水解７０ｍｉｎ。水解结束后，样品根据 ＹＡＲＮＥＳ
等［８］的方法进行衍生化，即氨基酸Ｎ乙酰基异丙
酯 衍 生 化 法 （ＮＡｃｅｔｙｌ Ｍｅｔｈｙｌ Ｅｓｔｅｒ
Ｄｅｒｉｖａｔｉｚａｔｉｏｎ）。使用异亮氨酸（ＬＮｏｒｌｅｕｃｉｎｅ）作
为内标。

氨基酸氮稳定同位素分析是采用气相色谱

仪（ＴｒａｃｅＵｌｔｒａＧＣ，ＴｈｅｒｍｏＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ）与质谱仪联
用（ＴｈｅｒｍｏＤｅｌｔａＶＰｌｕｓ，ＴｈｅｒｍｏＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ）。毛细
管柱型号为 ＡｇｉｌｅｎｔＤＢ１３０１（６０ｍ×０．２５ｍｍ×
１μｍ）。进样口温度为２５０℃。升温程序：初始
温度为１２５℃，以１５℃／ｍｉｎ升温至１４０℃，然后
以８℃／ｍｉｎ升温至２５５℃并保持３５ｍｉｎ。每个
样品测定２次以计算标准偏差。所有样品氨基
酸δ１５Ｎ值的平均标准偏差为０．３７‰。氨基酸氮
稳定同位素分析在美国加州大学戴维斯分校下

属的稳定同位素分析实验室进行。

１．３　营养位置
根据现有研究成果，本研究选取了２种常见

的计算模型估算茎柔鱼ＴＰ。
第１种模型形式是基于 ＣＨＩＫＡＲＡＩＳＨＩ等［７］

提出的计算公式，仅根据Ｇｌｕ和Ｐｈｅ的δ１５Ｎ值计
算茎柔鱼ＴＰ：

Ｔ１＝（δ
１５ＮＧｌｕ－δ

１５ＮＰｈｅ－βＧｌｕＰｈｅ）／ＥＧｌｕＰｈｅ＋１（１）
式中：Ｔ１为第１种模型估算的茎柔鱼 ＴＰ；δ

１５ＮＧｌｕ
和δ１５ＮＰｈｅ分别是 Ｇｌｕ和 Ｐｈｅ的 δ

１５Ｎ值；βＧｌｕＰｈｅ是
初级生产者Ｇｌｕ和Ｐｈｅ的δ１５Ｎ值的差值，对于水
生生态系统，取值３．４‰；ＥＧｌｕＰｈｅ是 Ｇｌｕ和 Ｐｈｅ在
营养级（ｔｒｏｐｈｉｃｌｅｖｅｌ）之间富集度的差值，取值
７．６‰［７］。

第２种模型是 ＢＲＡＤＬＥＹ等［９］提出的基于３
种ＴｒｏＡＡ（Ａｌａ、Ｌｅｕ和 Ｇｌｕ）和３种 ＳｒｃＡＡ（Ｐｈｅ、
Ｌｙｓ和Ｇｌｙ）的δ１５Ｎ值计算ＴＰ，计算公式如下：
Ｔ２＝（δ

１５ＮＴｒｏＡＡ－δ
１５ＮＳｒｃＡＡ－βＴｒｏＳｒｃ）／ＥＴｒｏＳｒｃ＋１（２）

式中：Ｔ２ 为第 ２种模型估算的茎柔鱼 ＴＰ；
δ１５ＮＴｒｏＡＡ和δ

１５ＮＳｒｃＡＡ分别是上述ＴｒｏＡＡ和ＳｒｃＡＡ
的δ１５Ｎ值的均值；βＴｒｏＳｒｃ是ＴｒｏＡＡ和ＳｒｃＡＡ在海
洋自养生物中 δ１５Ｎ值的均值差，参考有关文
献［９］，取值 ３．６‰；ＥＴｒｏＳｒｃ是 ＴｒｏＡＡ和 ＳｒｃＡＡ在
营养级间富集度的差值，取值５．７‰［９１０］。

１．４　数据统计
应用ＫｒｕｓｋａｌＷａｌｌｉｓ非参数检验或单因素方

差分析（ｏｎｅｗａｙＡＮＯＶＡ）对组间数据进行差异
显著性分析。由于不同物种机体内氨基酸氮分

馏机制存在差异，有学者提出在 ＭＣＣＬＥＬＬＡＮＤ

３０４
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等［６］与 ＣＨＩＫＡＲＡＩＳＨＩ等［７］对 ＴｒｏＡＡ和 ＳｒｃＡＡ
的分类基础上，针对特定的物种，需要首先排除

部分具有特殊氮分馏机制的氨基酸［５，１１１２］。据

此，利 用 主 成 分 分 析 （ｐｒｉｎｃｉｐａｌｃｏｍｐｏｎｅｎｔ
ａｎａｌｙｓｉｓ，ＰＣＡ）对测定出的氨基酸进行筛选［１３］，特

征向量相似的氨基酸将用于后续分析。利用逐

步判别分析（ｓｔｅｐｗｉｓｅｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔａｎａｌｙｓｉｓ，ＳＤＡ）
检验造成茎柔鱼氨基酸氮稳定同位素空间差异

的主要氨基酸种类。统计分析使用ＳＰＳＳ２５．０软
件进行。

２　结果与分析
２．１　茎柔鱼肌肉氨基酸氮稳定同位素比值

利用上述样品处理和分析方法，茎柔鱼肌肉

共测得１２种氨基酸的δ１５Ｎ值（表２）。ＥＥＰ茎柔
鱼肌肉的氨基酸 δ１５Ｎ值范围为 －２１．１７‰ ～
２６．５５‰，ＰＥＲ 个 体 的 范 围 为 －１６．２０‰ ～
３３．２７‰，而 ＣＨＩ的样品为 －２６．５３‰ ～３９．７３
‰。苏氨酸（Ｔｈｒ）是茎柔鱼肌肉中δ１５Ｎ值最低的
氨基酸，而各海域 δ１５Ｎ值较高的氨基酸存在差
异。来自 ＥＥＰ和 ＰＥＲ的茎柔鱼 Ａｌａ和 Ｖａｌ的
δ１５Ｎ值较高，而ＣＨＩ个体Ｌｅｕ和Ｖａｌ的 δ１５Ｎ值较
高 （表 ２）。 根 据 ＭＣＣＬＥＬＬＡＮＤ 等［６］ 与

ＣＨＩＫＡＲＡＩＳＨＩ等［７］的研究结果，１２种氨基酸可
分为６种 ＳｒｃＡＡ（Ｍｅｔ、Ｓｅｒ、Ｔｈｒ、Ｇｌｙ、Ｌｙｓ和 Ｐｈｅ）
和６种ＴｒｏＡＡ（Ａｌａ、Ｇｌｕ、Ｌｅｕ、Ｐｒｏ、Ｖａｌ和Ａｓｐ）。

表２　茎柔鱼肌肉氨基酸δ１５Ｎ值（均值±标准偏差）
Ｔａｂ．２　Ｔｈｅδ１５Ｎｖａｌｕｅｓｏｆａｍｉｎｏａｃｉｄｓ（ｍｅａｎ±ｓｔａｎｄａｒｄｄｅｖｉａｔｉｏｎ）ｏｆＤｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓｍｕｓｃｌｅｔｉｓｓｕｅｓ ‰

类别

Ｃａｔｅｇｏｒｙ 氨基酸
Ａｍｉｎｏａｃｉｄ
（Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ）

东太平洋赤道

Ｅｑｕａｔｏｒｉａｌｅａｓｔｅｒｎ
Ｐａｃｉｆｉｃ

秘鲁外海

ＯｆｆＰｅｒｕ
智利外海

ＯｆｆＣｈｉｌｅ

“源”氨基酸

Ｓｏｕｒｃｅａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

苏氨酸 ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ（Ｔｈｒ） －１９．８５±１．４８ａ　 －１３．０４±２．０３ｂ　 －２０．０８±３．４９ａ　
甘氨酸 ｇｌｙｃｉｎｅ（Ｇｌｙ） －５．４６±０．２６ａ　 　１．１１±１．０３ｂ －３．２７±３．８１ａ　
赖氨酸 ｌｙｓｉｎｅ（Ｌｙｓ） 　０．９７±０．６６ａ 　８．２０±０．８７ｂ 　９．４９±２．５５ｂ

苯丙氨酸 ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ（Ｐｈｅ） 　１．２８±１．２８ａ 　７．１１±１．０１ｂ 　７．９９±２．８６ｂ

蛋氨酸 ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ（Ｍｅｔ） 　７．７５±０．４４ａ １４．２３±１．００ｂ １８．３９±３．２１ｃ

丝氨酸 ｓｅｒｉｎｅ（Ｓｅｒ） 　６．１４±０．７８ａ １０．２０±１．３９ｂ １０．５３±３．６４ｂ

“营养”氨基酸

Ｔｒｏｐｈｉｃａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

天冬氨酸 ａｓｐａｒｔｉｃａｃｉｄ（Ａｓｐ） １６．２６±０．６９ａ ２２．３４±０．９９ｂ ２５．８４±２．８３ｃ

脯氨酸 ｐｒｏｌｉｎｅ（Ｐｒｏ） １６．６３±０．８８ａ ２３．７０±１．１１ｂ ３０．６９±２．４３ｃ

丙氨酸 ａｌａｎｉｎｅ（Ａｌａ） ２３．８２±０．９８ａ ３１．３６±１．２２ｂ ３３．８３±３．５９ｂ

谷氨酸 ｇｌｕｔａｍｉｃａｃｉｄ（Ｇｌｕ） ２１．３１±０．７８ａ ２７．４９±１．１３ｂ ３２．８５±３．１３ｃ

亮氨酸 ｌｅｕｃｉｎｅ（Ｌｅｕ） ２２．３０±１．５０ａ ２９．８３±１．１５ｂ ３５．５６±３．３１ｃ

缬氨酸 ｖａｌｉｎｅ（Ｖａｌ） ２３．８２±１．５８ａ ３０．８９±１．６９ｂ ３６．０２±２．７０ｃ

注：具有不同字母（ａ、ｂ或ｃ）的列数据表示存在显著差异（ＫｒｕｓｋａｌＷａｌｌｉｓ检验，Ｐ＜０．０５）
Ｎｏｔｅｓ：Ｖａｌｕｅｓｉｎｅａｃｈｒｏｗｆｏｌｌｏｗｅｄｂｙｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｌｐｈａｂｅｔｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｓｗｅｒｅｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌｌｙｄｉｆｆｅｒｅｎｔ（ＫｒｕｓｋａｌＷａｌｌｉｓｔｅｓｔ，Ｐ＜０．０５）

２．２　茎柔鱼肌肉氨基酸组成的空间差异
对３个海域茎柔鱼肌肉的 １２种氨基酸的

δ１５Ｎ值进行主成分分析。结果发现，有２个主成
分初始特征值大于１，方差贡献率依次为８２．１１％
和１４．４８％，累计９６．５９％。从图１可以看出，除
Ｔｈｒ和Ｇｌｙ外，其余氨基酸（特征向量）的权重均
接近于１（＞０．９），说明这些氨基酸具有较高的相
似度，因此这１０种氨基酸将用于后续分析。

以３个海域茎柔鱼样品为分组单元，１０种氨
基酸的δ１５Ｎ值作为逐步判别分析的输入因子。
ＳＤＡ结果显示，第一个判别函数解释了总判别率

８１．３％的方差，有５种氨基酸的δ１５Ｎ值可用于区
分茎柔鱼地理来源，即 Ｐｒｏ、Ｇｌｕ、Ａｓｐ、Ｓｅｒ和 Ｌｙｓ，
并且判别正确率达１００％（图２）。
２．３　营养位置

２种计算模型的计算结果显示，各海域茎柔
鱼的ＴＰ存在显著差异（表３）。ＣＨＩ个体的营养
位置显著高于来自 ＥＥＰ和 ＰＥＲ的个体，而后两
者无显著差异（Ｐ＞０．０５，表 ３）。并且，模型 ２
（４．３８±０．３５）计算出的茎柔鱼 ＴＰ显著高于模
型１（３．４２±０．３２）的计算结果（Ｐ＜０．０１）。
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图１　茎柔鱼肌肉氨基酸主成分载荷图
Ｆｉｇ．１　Ｌｏａｄｉｎｇｄｉａｇｒａｍｆｏｒｔｈｅｐｒｉｎｃｉｐａｌｃｏｍｐｏｎｅｎｔ
ｏｆａｍｉｎｏａｃｉｄｓｏｆＤｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓｍｕｓｃｌｅｔｉｓｓｕｅｓ

图２　来自３个海域的茎柔鱼逐步判别
分析散点图

Ｆｉｇ．２　Ｓｔｅｐｗｉｓｅｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔａｎａｌｙｓｉｓｐｌｏｔｓ
ｏｆＤｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓｆｒｏｍｔｈｒｅｅｒｅｇｉｏｎｓ

３　讨论

大洋性头足类具有高度洄游特性，其机体的

δ１５Ｎ值会受到不同栖息地食物来源差异和δ１５Ｎｂａｓｅ
值变化的共同影响［３４］，单纯利用 ＢＳＩＡ较难对其
食性变化和洄游行为进行准确判断。ＡＡＣＳＩＡ
的发展将稳定同位素技术扩展到了分子水平［５］。

ＭＣＣＬＥＬＬＡＮＤ等［６］对海洋浮游生物氨基酸 δ１５Ｎ
值的研究发现，伴随着ＴＰ的升高，生物体的 δ１５Ｎ
值变化是其体内氨基酸 δ１５Ｎ值变化的加权平均
结果。不同氨基酸在合成和代谢过程中存在不

同的氮分馏机制。随 ＴＰ升高，谷氨酸（Ｇｌｕ）等
ＴｒｏＡＡ的１５Ｎ存在稳定的富集现象，而苯丙氨酸
（Ｐｈｅ）等ＳｒｃＡＡ的δ１５Ｎ值基本不发生变化，能够
表征初级生产者的 δ１５Ｎ值［５，７，１３］。因此，通过分

析生物机体氨基酸的δ１５Ｎ值，可以区分食性和
δ１５Ｎｂａｓｅ值的变化，从而更有效地开展大洋性头足
类的生态学研究。

３．１　氨基酸氮稳定同位素特征
本研究对东太平洋 ３个海域茎柔鱼肌肉中

１２种氨基酸的δ１５Ｎ值分析发现，苏氨酸（Ｔｈｒ）在
不同海域均具有最低的 δ１５Ｎ值。该结果与
ＨＥＴＨＥＲＩＮＧＴＯＮ等［１４］对哥斯达黎加外海茎柔鱼

肌肉氨基酸 δ１５Ｎ值分析结果一致。Ｔｈｒ的这种
现象也出现在其他海洋生物的氨基酸氮稳定同

位素研究中，例如头足纲（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄａ）的鸢乌贼
（Ｓｔｈｅｎｏｔｅｕｔｈｉｓ ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ）［１４］， 哺 乳 纲

（Ｍａｍｍａｌｉａ）的绿海龟（Ｃｈｅｌｏｎｉａｍｙｄａｓ）［１５］和抹
香鲸 （Ｐｈｙｓｅｔｅｒｍａｃｒｏｃｅｐｈａｌｕｓ）［１６］，硬 骨 鱼 纲
（Ｏｓｔｅｉｃｈｔｈｙｅｓ）的黄鳍金枪鱼（Ｔｈｕｎｎｕｓａｌｂａｃａｒｅｓ）
和大眼金枪鱼（Ｔｈｕｎｎｕｓｏｂｅｓｕｓ）［１４］。研究发现，
Ｔｈｒ具有特殊的氮分馏机制［５］，其δ１５Ｎ值与ＴＰ呈

表３　来自３个海域的茎柔鱼营养位置
Ｔａｂ．３　ＴｈｅｔｒｏｐｈｉｃｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆＤｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓｆｒｏｍｔｈｒｅｅｒｅｇｉｏｎｓ

营养位置

Ｔｒｏｐｈｉｃｐｏｓｉｔｉｏｎ
东太平洋赤道海域

ＥｑｕａｔｏｒｉａｌｅａｓｔｅｒｎＰａｃｉｆｉｃ
秘鲁外海

ＯｆｆＰｅｒｕ
智利外海

ＯｆｆＣｈｉｌｅ
Ｔ１ ３．１８±０．２０ａ ３．２３±０．０６ａ ３．８２±０．１０ｂ

Ｔ２ ４．１１±０．１７ａ ４．２１±０．１１ａ ４．８１±０．１８ｂ

注：具有不同字母（ａ或ｂ）的列数据表示存在显著差异（ｐ＜０．０５）
Ｎｏｔｅｓ：Ｖａｌｕｅｓｉｎｅａｃｈｒｏｗｆｏｌｌｏｗｅｄｂｙｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｌｐｈａｂｅｔｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｓｗｅｒｅｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌｌｙｄｉｆｆｅｒｅｎｔ（ｐ＜０．０５）
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负相关，并且捕食者Ｔｈｒ的１５Ｎ富集度会受到食物
δ１５ＮＴｈｒ值的潜在影响

［１７］，因此，有研究［５］认为 Ｔｈｒ
可能不适合作为 ＳｒｃＡＡ。本研究 ＰＣＡ结果也反
映出 Ｔｈｒ的异质性，但 Ｔｈｒ的归类还需根据其在
生物机体中的氮分馏机制做进一步论证。除 Ｔｈｒ
以外，Ｇｌｙ也具有特殊的氮稳定同位素特征，这可
能与其受微生物降解有关［５］

对比各海域茎柔鱼肌肉氨基酸δ１５Ｎ值发现，
相同氨基酸的 δ１５Ｎ值存在空间异质性（表 ２）。
根据ＳＤＡ结果，氨基酸 δ１５Ｎ值的空间差异主要
是来自 ３种 ＴｒｏＡＡ（Ｐｒｏ、Ｇｌｕ和 Ａｓｐ）和 ２种
ＳｒｃＡＡ（Ｓｅｒ和 Ｌｙｓ）。这些氨基酸表明茎柔鱼肌
肉的δ１５Ｎ值同时与各海域食物来源和 δ１５Ｎｂａｓｅ值
差异有关。茎柔鱼食性的空间差异已得到广泛

验证，ＰＡＲＤＯＧＡＮＤＡＲＩＬＬＡＳ等［１８］对智利外海

（ＣＨＩ）采集的茎柔鱼胃含物分析发现，超过８０％
比例为鱼类，而秘鲁海域（ＰＥＲ）个体的胃含物主
要包括头足类和灯笼鱼（Ｖｉｎｃｉｇｕｅｒｒｉａｌｕｃｅｔｉａ）［１９］。
虽然对ＥＥＰ茎柔鱼食性分析的研究还未见报道，
但ＴｒｏＡＡ的空间差异反映出该海域个体食物组
成的特异性。这种现象在茎柔鱼肌肉的脂肪酸

组成分析中也有发现［２０］。相对于初级生产力较

低的离岸海域（ＥＥＰ），近岸海域一般具有较高的
δ１５Ｎｂａｓｅ值，例如营养盐含量较高的秘鲁寒流和上
升补偿流海域（ＰＥＲ和 ＣＨＩ）［２１］。δ１５Ｎｂａｓｅ值的空
间差异亦会通过捕食关系传递到茎柔鱼机体中，

使得ＳｒｃＡＡ的 δ１５Ｎ值出现空间异质性。此外，
ＳＤＡ结果表明，利用Ｐｒｏ、Ｇｌｕ、Ａｓｐ、Ｓｅｒ和 Ｌｙｓ这５
种氨基酸的δ１５Ｎ值可准确追溯茎柔鱼地理来源，
说明ＡＡＣＳＩＡ在大洋性头足类地理溯源中具有
潜在作用。

３．２　茎柔鱼营养位置
ＳｒｃＡＡ的 δ１５Ｎ值可以反映 δ１５Ｎｂａｓｅ值，因此

通过测定某些或特定 ＴｒｏＡＡ和 ＳｒｃＡＡ的 δ１５Ｎ
值，结合数学函数可估算消费者的 ＴＰ［７，１３］。
ＯＨＫＯＵＣＨＩ等［２２］测定了 １种旋壳乌贼（Ｓｐｉｒｕｌａ
ｓｐｉｒｕｌａ）和３种乌贼（Ｓｅｐｉａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ，Ｓ．ｌａｔｉｍａｎｕｓ
和 Ｓ．ｅｓｃｕｌｅｎｔａ）肌肉和钙质内壳的δ１５ＮＰｈｅ和
δ１５ＮＧｌｕ值，利用模型１估算各物种 ＴＰ，结果表明
旋壳乌贼ＴＰ为２．５～２．８，低于乌贼的 ＴＰ（３．４～
３．６）。ＣＨＯＹ等［１０］选取了２３种北太平洋中上层
鱼类肌肉组织，基于模型２估算出 ＴＰ，进而分析
各鱼种营养关系和生态功能。选取多个 ＴｒｏＡＡ

和ＳｒｃＡＡ估算 ＴＰ可以降低因 δ１５ＮＧｌｕ和 δ
１５ＮＰｈｅ

测量误差造成的潜在影响。

本研究利用这２种常见的基于 ＡＡＣＳＩＡ的
计算模型估算茎柔鱼 ＴＰ。对比发现，模型 １
（Ｔ１＝３．４）和２（Ｔ２＝４．４）的计算结果存在显著差
异，且模型２的结果与其他学者对茎柔鱼的 ＳＣＡ
或 ＢＳＩＡ的结果更为接近。利用 ＳＣＡ，ＦＩＥＬＤ
等［２３］发现加利福利亚海域和东太平洋热带海域

的茎柔鱼 ＴＰ分别为 ４．４和 ４．１。ＴＡＭ等［２４］和

ＥＳＰＩＮＯＺＡ等［２５］对秘鲁海域茎柔鱼的 ＢＳＩＡ结果
表明，其ＴＰ范围为３．９～４．２。模型１和２都已
广泛用于海洋生物营养级估算，但多数研究在计

算时仅利用１种模型。本研究结果表明，在分析
数据时，需要考虑不同计算方法可能导致的结果

差异。有学者［９］认为模型１的计算仅利用Ｇｌｕ和
Ｐｈｅ的δ１５Ｎ值，其估算出的 ＴＰ易受测量误差的
影响，而基于６种氨基酸的模型２在一定程度上
可以降低这种潜在影响。尽管如此，两种计算模

型都显示出ＣＨＩ个体具有最高的ＴＰ，这与前期对
３个海域茎柔鱼肌肉 ＢＳＩＡ的结果一致［２６］。从两

种计算模型可以看出，ＴＰ的估算与富集度有关。
氨基酸１５Ｎ的富集度会受食物蛋白质含量和质量
的影响［１７，２７］。本研究中 ＣＨＩ个体所处纬度最
高，海水温度相对最低，该海域个体摄食的冷水

性鱼类较多，而栖息于热带海域的 ＥＥＰ和 ＰＥＲ
个体可能主要摄食头足类和暖水性鱼类［１７１８］。

各海域茎柔鱼的食性差异会引起其摄入的蛋白

质含量存在差别，进而影响富集度。这可能是造

成ＣＨＩ个体 ＴＰ最高，而 ＥＥＰ和 ＰＥＲ个体 ＴＰ相
近的原因。因此，在应用模型估算消费者 ＴＰ时，
针对研究对象选取富集度将进一步提高 ＴＰ估算
的准确性。
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Ｅｃｏｌｏｇｙ，２０１７，２８（７）：２３９９２４０４．

６０４
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［３］　ＬＩＹＫ，ＧＯＮＧＹ，ＺＨＡＮＧＹＹ，ｅｔａｌ．Ｉｎｔｅｒａｎｎｕａｌｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ

ｉｎｔｒｏｐｈｉｃｐａｔｔｅｒｎｓｏｆｊｕｍｂｏｓｑｕｉｄ（Ｄｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓ）ｏｆｆｔｈｅ

ｅｘｃｌｕｓｉｖｅｅｃｏｎｏｍｉｃｚｏｎｅｏｆＰｅｒｕ，ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｆｒｏｍｓｔａｂｌｅ

ｉｓｏｔｏｐｅｖａｌｕｅｓｉｎｇｌａｄｉｕｓ［Ｊ］．ＦｉｓｈｅｒｉｅｓＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１７，

１８７：２２３０．

［４］　ＲＵＩＺＣＯＯＬＥＹＲＩ，ＶＩＬＬＡＥＣ，ＧＯＵＬＤＷＲ．Ｏｎｔｏｇｅｎｅｔｉｃ

ｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆδ１３Ｃａｎｄδ１５Ｎｒｅｃｏｒｄｅｄｉｎｔｈｅｇｌａｄｉｕｓｏｆｔｈｅ

ｊｕｍｂｏｓｑｕｉｄＤｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓ：ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ［Ｊ］．

ＭａｒｉｎｅＥｃｏｌｏｇｙＰｒｏｇｒｅｓｓＳｅｒｉｅｓ，２０１０，３９９：１８７１９８．

［５］　ＭＣＭＡＨＯＮＫＷ，ＭＣＣＡＲＴＨＹＭＤ．Ｅｍｂｒａｃｉｎｇｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ

ｉｎａｍｉｎｏａｃｉｄδ１５Ｎｆｒａｃｔｉｏｎａｔｉｏｎ：ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ，ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ，

ａｎｄａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｆｏｒｔｒｏｐｈｉｃｅｃｏｌｏｇｙ［Ｊ］．Ｅｃｏｓｐｈｅｒｅ，２０１６，７

（１２）：ｅ０１５１１．

［６］　ＭＣＣＬＥＬＬＡＮＤＪＷ，ＭＯＮＴＯＹＡＪＰ．Ｔｒｏｐｈｉｃｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ

ａｎｄｔｈｅｎｉｔｒｏｇｅｎｉｓｏｔｏｐｉｃｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆａｍｉｎｏａｃｉｄｓｉｎ

ｐｌａｎｋｔｏｎ［Ｊ］．Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００２，８３（８）：２１７３２１８０．

［７］　ＣＨＩＫＡＲＡＩＳＨＩＹ，ＯＧＡＷＡＮＯ，ＫＡＳＨＩＹＡＭＡＹ，ｅｔａｌ．

Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆａｑｕａｔｉｃ ｆｏｏｄｗｅｂ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ

ｃｏｍｐｏｕｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃｎｉｔｒｏｇｅｎｉｓｏｔｏｐｉｃｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆａｍｉｎｏ

ａｃｉｄｓ［Ｊ］．ＬｉｍｎｏｌｏｇｙａｎｄＯｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ：Ｍｅｔｈｏｄｓ，２００９，７

（１１）：７４０７５０．

［８］　ＹＡＲＮＥＳＣＴ，ＨＥＲＳＺＡＧＥＪ．Ｔｈｅｒｅｌａｔｉｖｅｉｎｆｌｕｅｎｃｅｏｆ

ｄｅｒｉｖａｔｉｚａｔｉｏｎａｎｄｎｏｒｍａｌｉｚａｔｉｏｎｐｒｏｃｅｄｕｒｅｓｏｎｔｈｅｃｏｍｐｏｕｎｄ

ｓｐｅｃｉｆｉｃｓｔａｂｌｅｉｓｏｔｏｐｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｎｉｔｒｏｇｅｎｉｎａｍｉｎｏａｃｉｄｓ［Ｊ］．

ＲａｐｉｄＣｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓｉｎＭａｓｓＳｐｅｃｔｒｏｍｅｔｒｙ，２０１７，３１（８）：

６９３７０４．

［９］　ＢＲＡＤＬＥＹＣＪ，ＷＡＬＬＳＧＲＯＶＥＮＪ，ＣＨＯＹＣＡ，ｅｔａｌ．Ｔｒｏｐｈｉｃ

ｐｏｓｉｔｉｏｎｅｓｔｉｍａｔｅｓｏｆｍａｒｉｎｅｔｅｌｅｏｓｔｓｕｓｉｎｇａｍｉｎｏａｃｉｄｃｏｍｐｏｕｎｄ

ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｓｏｔｏｐｉｃａｎａｌｙｓｉｓ［Ｊ］．ＬｉｍｎｏｌｏｇｙａｎｄＯｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ：

Ｍｅｔｈｏｄｓ，２０１５，１３（９）：４７６４９３．

［１０］　ＣＨＯＹＣＡ，ＰＯＰＰＢＮ，ＨＡＮＮＩＤＥＳＣＣＳ，ｅｔａｌ．Ｔｒｏｐｈｉｃ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄｆｏｏｄｒｅｓｏｕｒｃｅｓｏｆｅｐｉｐｅｌａｇｉｃａｎｄｍｅｓｏｐｅｌａｇｉｃ

ｆｉｓｈｅｓｉｎｔｈｅｎｏｒｔｈＰａｃｉｆｉｃＳｕｂｔｒｏｐｉｃａｌＧｙｒｅｅｃｏｓｙｓｔｅｍｉｎｆｅｒｒｅｄ

ｆｒｏｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎｉｓｏｔｏｐｉｃｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．Ｌｉｍｎｏｌｏｇｙａｎｄ

Ｏｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ，２０１５，６０（４）：１１５６１１７１．

［１１］　ＲＵＩＺＣＯＯＬＥＹＲＩ，ＧＥＲＲＯＤＥＴＴＥＴ，ＦＩＥＤＬＥＲＰＣ，ｅｔ

ａｌ．Ｔｅｍｐｏｒａｌｖａｒｉａｔｉｏｎｉｎｐｅｌａｇｉｃｆｏｏｄｃｈａｉｎｌｅｎｇｔｈｉｎ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｃｈａｎｇｅ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｃｅＡｄｖａｎｃｅｓ，

２０１７，３（１０）：ｅ１７０１１４０．

［１２］　ＮＩＥＬＳＥＮＪＭ，ＰＯＰＰＢＮ，ＷＩＮＤＥＲＭ．Ｍｅｔａａｎａｌｙｓｉｓｏｆ

ａｍｉｎｏａｃｉｄｓｔａｂｌｅｎｉｔｒｏｇｅｎｉｓｏｔｏｐｅｒａｔｉｏｓｆｏｒｅｓｔｉｍａｔｉｎｇｔｒｏｐｈｉｃ

ｐｏｓｉｔｉｏｎｉｎｍａｒｉｎｅｏｒｇａｎｉｓｍｓ［Ｊ］．Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ，２０１５，１７８

（３）：６３１６４２．

［１３］　ＣＨＩＫＡＲＡＩＳＨＩＹ，ＳＴＥＦＦＡＮＳＡ，ＯＧＡＷＡＮＯ，ｅｔａｌ．

Ｈｉｇｈｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｓｏｔｏｐｉｃ

ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆａｍｉｎｏａｃｉｄｓ［Ｊ］．ＥｃｏｌｏｇｙａｎｄＥｖｏｌｕｔｉｏｎ，

２０１４，４（１２）：２４２３２４４９．

［１４］　ＨＥＴＨＥＲＩＮＧＴＯＮＥＤ，ＯＬＳＯＮＲＪ，ＤＲＡＺＥＮＪＣ，ｅｔａｌ．

ＳｐａｔｉａｌｆｏｏｄｗｅｂｓｔｒｕｃｔｕｒｅｉｎｔｈｅｅａｓｔｅｒｎｔｒｏｐｉｃａｌＰａｃｉｆｉｃ

Ｏｃｅａｎｂａｓｅｄｏｎｃｏｍｐｏｕｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃｎｉｔｒｏｇｅｎｉｓｏｔｏｐｅａｎａｌｙｓｉｓ

ｏｆａｍｉｎｏａｃｉｄｓ［Ｊ］．ＬｉｍｎｏｌｏｇｙａｎｄＯｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ，２０１７，６２

（２）：５４１５６０．

［１５］　ＶＡＮＤＥＲＺＡＮＤＥＮＨＢ，ＡＲＴＨＵＲＫＥ，ＢＯＬＴＥＮＡＢ，ｅｔ

ａｌ．Ｔｒｏｐｈｉｃｅｃｏｌｏｇｙｏｆａｇｒｅｅｎｔｕｒｔｌｅｂｒｅｅｄｉｎｇｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ［Ｊ］．

ＭａｒｉｎｅＥｃｏｌｏｇｙＰｒｏｇｒｅｓｓＳｅｒｉｅｓ，２０１３，４７６：２３７２４９．

［１６］　ＺＵＰＣＩＣＭＯＯＲＥＪＲ，ＲＵＩＺＣＯＯＬＥＹＲＩ，ＰＡＬＩＺＡＯ，ｅｔ

ａｌ．Ｕｓｉｎｇｓｔａｂｌｅｉｓｏｔｏｐｅｓｔｏｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｆｏｒａｇｉｎｇｖａｒｉａｔｉｏｎａｎｄ

ｈａｂｉｔａｔｕｓｅｏｆｓｐｅｒｍｗｈａｌｅｓｆｒｏｍｎｏｒｔｈｅｒｎＰｅｒｕ［Ｊ］．Ｍａｒｉｎｅ

ＥｃｏｌｏｇｙＰｒｏｇｒｅｓｓＳｅｒｉｅｓ，２０１７，５７９：２０１２１２．

［１７］　ＭＣＭＡＨＯＮＫＷ，ＴＨＯＲＲＯＬＤＳＲ，ＥＬＳＤＯＮＴＳ，ｅｔａｌ．

Ｔｒｏｐｈｉｃｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｏｎｏｆｎｉｔｒｏｇｅｎｓｔａｂｌｅｉｓｏｔｏｐｅｓｉｎａｍｉｎｏ

ａｃｉｄｓｖａｒｉｅｓｗｉｔｈｄｉｅｔｑｕａｌｉｔｙｉｎａｍａｒｉｎｅｆｉｓｈ［Ｊ］．Ｌｉｍｎｏｌｏｇｙ

ａｎｄＯｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ，２０１５，６０（３）：１０７６１０８７．

［１８］　ＰＡＲＤＯＧＡＮＤＡＲＩＬＬＡＳＭＣ，ＬＯＨＲＭＡＮＮＫＢ，ＧＥＯＲＧＥ

ＮＡＳＣＩＭＥＮＴＯＭ，ｅｔａｌ．Ｄｉｅｔａｎｄｐａｒａｓｉｔｅｓｏｆｔｈｅｊｕｍｂｏ

ｓｑｕｉｄＤｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓｉｎｔｈｅＨｕｍｂｏｌｄｔＣｕｒｒｅｎｔＳｙｓｔｅｍ［Ｊ］．

ＭｏｌｌｕｓｃａｎＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１４，３４（１）：１０１９．

［１９］　ＡＬＥＧＲＥＡ，Ｍ?ＮＡＲＤＦ，ＴＡＦＵＲＲ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ

ｍｏｄｅｌｏｆｊｕｍｂｏｓｑｕｉｄＤｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓｔｒｏｐｈｉｃｅｃｏｌｏｇｙｉｎｔｈｅ

ｎｏｒｔｈｅｒｎＨｕｍｂｏｌｄｔＣｕｒｒｅｎｔＳｙｓｔｅｍ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１４，９

（１）：ｅ８５９１９．

［２０］　贡艺，李云凯，陈玲，等．东太平洋不同海区茎柔鱼肌肉

脂肪酸组成分析与比较［Ｊ］．渔业科学进展，２０１８，３９

（６）：１４７１５４．

ＧＯＮＧＹ，ＬＩＹＫ，ＣＨＥＮＬ，ｅｔａｌ．Ａｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆ

ｆａｔｔｙａｃｉｄｐｒｏｆｉｌｅｓｉｎｍｕｓｃｌｅｏｆＤｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓｆｒｏｍｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｈａｒｖｅｓｔｌｏｃａｔｉｏｎｓｉｎｔｈｅＥａｓｔｅｒｎＰａｃｉｆｉｃＯｃｅａｎ［Ｊ］．Ｐｒｏｇｒｅｓｓｉｎ

ＦｉｓｈｅｒｙＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１８，３９（６）：１４７１５４．

［２１］　ＡＮＤＥＲＳＯＮＣＩ，ＲＯＤＨＯＵＳＥＰＧ．Ｌｉｆｅｃｙｃｌｅｓ，ｏｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ

ａｎｄｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ：ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｄｓｑｕｉｄｉｎｖａｒｉａｂｌｅｏｃｅａｎｏｇｒａｐｈｉｃ

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ［Ｊ］．ＦｉｓｈｅｒｉｅｓＲｅｓｅａｒｃｈ，２００１，５４（１）：１３３

１４３．

［２２］　ＯＨＫＯＵＣＨＩＮ，ＴＳＵＤＡＲ，ＣＨＩＫＡＲＡＩＳＨＩＹ，ｅｔａｌ．Ａｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｙ

ｅｓｔｉｍａｔｅｏｆｔｈｅｔｒｏｐｈｉｃｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｔｈｅｄｅｅｐｗａｔｅｒｒａｍ’ｓｈｏｒｎ

ｓｑｕｉｄ Ｓｐｉｒｕｌａ ｓｐｉｒｕｌａ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｓｏｔｏｐｉｃ

ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆａｍｉｎｏａｃｉｄｓ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＢｉｏｌｏｇｙ，２０１３，１６０
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ａｎｄｔｒｏｐｈｉｃｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓｏｆｔｈｅｊｕｍｂｏｓｑｕｉｄ，Ｄｏｓｉｄｉｃｕｓｇｉｇａｓ，

ｉｎｔｈｅＣａｌｉｆｏｒｎｉａＣｕｒｒｅｎｔ［Ｊ］．ＣａｌｉｆｏｒｎｉａＣｏｏｐｅｒａｔｉｖｅＯｃｅａｎｉｃ
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ｏｆｔｈｅｎｏｒｔｈｅｒｎ ＨｕｍｂｏｌｄｔＣｕｒｒｅｎｔＥｃｏｓｙｓｔｅｍ， ｐａｒｔＩ：
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