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臺灣東部海域雨傘旗魚之營養階層結構與攝食生態研究 

中文摘要 

過去漁業資源的利用與評估著重於單一魚種的管理模式，為資源永續利用，

FAO提出以生態系為基準之漁業管理方式，其漁業管理方式需考慮物種間的營養階

層結構與能量流，有關雨傘旗魚的族群特徵已累積許多研究成果，但對於食物階層

結構研究卻是完全闕如。本研究為利用雨傘旗魚肌肉之氮、碳穩定同位素來探討其

食物階層結構，經檢測雨傘旗魚肌肉樣本 (n=263) 之氮同位素 (δ15N) 的測量值為

7.51‰至 14.19‰，平均值為 12.05 ± 1.23‰；碳同位素 (δ13C) 的測量值為-22.04‰

至-15.48‰，平均值為-17.68 ± 1.15‰。氮同位素的測量值與雨傘旗魚之體長呈正相

關；碳同位素的測量值與體長呈負相關。各體長組間的雨傘旗魚之估算營養階層，

顯示不同體型之雨傘旗魚分別位於生態系中不同的生態位階，推論影響的因素為餌

料食物來源、棲地環境及洄游路徑之不同。 

 

穩定同位素分析是根據消費者穩定同位素比值與其食物來源之同位素比值相

近的原理，進而推估餌料生物來源貢獻，可以反映生物長期攝食生態的結果。本研

究以雨傘旗魚及其餌料生物之碳、氮穩定同位素，本研究應用 Stable isotope mixing 

model，來推算雨傘旗魚的餌料生物來源組成，依先前生殖研究的結果，將雨傘樣

本分為幼魚(<140 cm, LJFL )、成熟中(141-180 cm, LJFL)及成魚(>181 cm, LJFL)三

組。研究結果顯示，雨傘旗魚幼魚攝食以烏魴科(15.90%)為最多、其次為眼眶魚

(11.04%)與鯡科(9.62%)；而雨傘旗魚成魚攝食以白帶魚(32.63%)為最多、其次為正

鰹(15.82%)與紅目鰱(11.30%)。雨傘旗魚的食物來源組成種類多樣，包含有：頭足

類、沿岸底棲魚類、表水層魚類、大洋中層魚類，以穩定同位素分析結果，雨傘旗

魚食物來源主要為表水層魚類為佔多數。 
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魚類食物網是海洋生態系中物質循環與能量流動的重要途徑，營養結構則是顯

示能量流動過程中，消費者與被捕食者之間的營養關係。本研究根據胃內容物與穩

定同位素分析推估雨傘旗魚的攝食組成，參考漁獲統計資料，應用Ecopath with 

Ecosim 建構台灣東部海域生態系統營養結構模型，並經由模型分析系統能量流動

和總體特徵。結果顯示台灣東部海域生態系統各功能群的營養階層範圍為 1 至

4.52，哺乳動物及沙魚佔據了最高的營養階層。利用生態網路分析結果，系統總吞

吐量為 3054.43 t/km2/yr；系統總生產量、總消費量及總呼吸量分別為 1787.29、

824.89、 528.62 t/km2/yr；總初級生產量 /總呼吸量為 3.13。系統連接指數 

(Connectance Index, CI) 和系統雜食指數 (System Omnivory Index, SOI) 分別為

0..47 和 0.25。本研究初步建立台灣東部大洋海域生態系統模型，探討生態系的結

構與功能，提供未來建置以生態系為基礎的漁業管理相關科學的資訊。經由Ecosim

模式預測各功能組的未來 50 年後生物量變動，其結果顯示，如維持目前的漁業規

模，對於海洋哺乳類、鮪魚、旗魚、沙魚等大型掠食性魚種，將會造成資源量的減

少。本研究結果與過去漁獲量統計變動的趨勢相符合，為持續小幅度下滑降低；顯

示目前台灣東部海域漁獲努力量仍偏高，建議應進一步檢討降低。 

 

關鍵字：雨傘旗魚、穩定同位素、營養階層結構、攝食組成、能量流動、 

生態系模型。 
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Trophic Size-structure and Feeding Ecology of Sailfish, Istiophorus platypterus, in 

Eastern Taiwan Waters 

Abstract 

Fishery stock assessment and management used to focus on single species method. FAO 

promoted the ecosystem-based fishery management (EBFM) for the sustainability of 

living aquatic resources. EBFM need to be taken into account with trophic structure and 

flows of biomass through species interactions. In present study, nitrogen and carbon 

stable isotopes analyses were applied to investigate the trophic structure of sailfish. A 

total of 263 sailfish muscle samples were examined. The δ15N values for sailfish ranged 

from 7.51 to 14.19 ‰ (mean=12.06‰ ± 1.16) and the δ13C values ranged from -22.04 to 

-15.48 ‰ (mean=-17.62‰ ± 1.10). The δ15N values were positively related to body 

length, while δ13C were negatively related to body length. The results revealed the 

different size class of sailfish occupied different trophic position of pelagic ecosystem. 

We postulate that the factors which influence on trophic position of sailfish between 

young and adult were food sources, habitats and migratory pattern. 

 

Stable isotope ratios of a consumer are related to those of its prey. Stable isotope mixing 

model was used to estimate diet composition of consumer by mass balance equation. In 

this study, stable isotope mixing model was applied by carbon and nitrogen stable 

isotopes of sailfish to estimate the food sources of their prey. The sailfish were 

segregated by juveniles (<140cm, LJFL), maturing stage (141-180cm, LJFL) and adults 

(>181cm, LJFL) from previous research. The most important preys for juvenile sailfish 

were Bramidae (15.90%), Mene maculata (11.04%) and Clupeidae (9.62%). Therefore, 

adult sailfish feed on Trichiurus lepturus (32.63%), followed by Katsuwonus pelamis 

(15.82%) and Priacanthus macracanthus (11.30%). In spite of the apparent high prey 
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diversity of diet composition for sailfish, they feed mainly on epipelagic species in the 

waters off eastern Taiwan. 

 

Food web is an important element in pelagic ecosystem to transport nutrients and energy 

flow between consumers and prey. In order to investigate the role of sailfish and to 

explore the function and structure of pelagic ecosystem in eastern Taiwan waters, we 

applied Ecopath with Ecosim model inferred from stable isotope analysis, stomach 

content analysis and fisheries statistical data to perform pelagic trophic model of eastern 

Taiwan. The results reveal that the trophic level of the functional groups varied from 1.0 

to 4.52. Marine mammals and shark are occupied top trophic level. Total ecosystem 

throughput is 3054.43 t/km2/yr. Sum of all production, sum of all consumption and sum 

of all respiratory flows are 1787.29, 824.89 and 528.62 t/km2/yr, respectively. Total 

primary production to total respiration ratio is 3.13. Connectance Index (CI) and System 

Omnivory Index (SOI) are 0.47 and 0.25, respectively. In this study, we preliminary 

established pelagic trophic model in eastern Taiwan and the results can provide 

scientific references for ecosystem-based fisheries management. Ecosim model was 

applied to predict biomass trajectories of each functional groups in next 50 years. The 

predicted biomass trends indicate that if we maintain current fishing efforts in eastern 

Taiwan will reduce most of biomass of top predators in the future (e.g. Marine mammals, 

tuna, billfish and shark). The results show current fishing efforts in eastern Taiwan is 

still high, we suggest the fish stock need to be monitored and fishing efforts should be 

further reduced. 

 

Keywords: sailfish, stable isotopes, trophic structure, diet composition, energy flow, 

Ecopath model. 
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第一章 緒論  

1.1 雨傘旗魚生態與資源概況  

 

一、分類  

雨傘旗魚 Istiophorus platypterus (Shaw & Nodder 1792) (如 Fig. 1 所示)，

英名：sailfish，臺灣俗稱『破雨傘』或『雨笠仔』，在分類學上屬於硬骨魚

綱 (Class Osteichthyes)，條鰭亞綱 (Class Actinopterygii)，鱸形目 (Order 

Perciformes) ， 鯖 亞 目  (Suborder Scombroidei) ， 正 旗 魚 科  (Family 

Istiophoridae)，旗魚屬 (Genus Istiophorus)。 (沈等，1993)。 

 

二、形態特徵  

本種體型延長，略呈圓筒形，稍側扁；尾柄細而強壯，具二隆起脊。頭

較長；吻長而尖，呈劍狀突出。口大，微斜裂。頜齒呈絨毛狀齒帶，鋤骨無

齒。體被細長骨質鱗。第一背鰭軟條部顯然較體高為高，呈帆狀；第二背鰭

短小；胸鰭位低，呈鐮刀狀；腹鰭胸位，起點在胸鰭基底下方稍後，向後延

伸至肛門；尾鰭深叉形。體背紫黑色，腹部銀白色，體側無橫帶和圓斑。第

一背鰭藍黑色並有若干黑點；腹鰭藍黑色；尾鰭暗色 (Shao, 2014)。相較於

其它種類旗魚，則其體型較小且呈瘦扁型。 

 

三、地理分布  

本種廣泛分布於印度洋及太平洋之熱帶、亞熱帶海域，在西太平洋分布

於 45°N 與 40°S 之間，在東太平洋分布在 35°N 與 35°S 之間 (Froese and 

Pauly, 2014) (Fig. 2)。臺灣各地均有產，尤以東部及南部產量最多 (Shao, 

2014)。 
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四、棲所生態  

雨傘旗魚主要棲息於表層水域 (Jolley and Irby, 1979; Boggs, 1992; 

Nakano et al., 1997)，具有明顯之季節性分佈 (Beardsley et al., 1975; Speare, 

1995)。此外，雨傘旗魚的地理分佈亦受到 28 ℃表水溫 (Ovchinnikov, 1966) 

與鹽度的影響 (Kuwahara et al., 1982)。在西太平洋雨傘旗魚幼魚及成魚的分

布與黑潮洋流密切相關，在產卵季節時密集成群 (Nakamura, 1985)。雨傘旗

魚在臺灣東部海域產卵 (Chiang et al., 2006a; b)，漁獲生產期為 4 月至 10 月 

(5 到 7 月為最高峰)，雨傘旗魚為表層大目流刺網、延繩釣、鏢旗魚及定置

網的捕獲對象 (Chiang, 2004)。 

 

由標識放流之研究結果顯示，雖然雨傘旗魚在不同海域具有週年洄游或

偏好特定海域習性 (Ortiz et al., 2003)，但其族群移動與洄游路線均尚未有確

切之研究結果。雨傘旗魚具獨游性，但當餌料魚群出現時，則會結群圍捕，

集群數量可達 3 ~ 30 尾以上 (Voss, 1953)。 

 

雨傘旗魚的攝食對象不具選擇性 (Nakamura, 1949)，以大洋性表層魚類

及頭足類為主 (Maksimov, 1971; Eldridge and Wares, 1974)，但游至近岸時亦

會攝食岩礁區或沙岸之底棲性魚類、甲殼類及頭足類  (Voss, 1953; 

Rosas-Alayola et al., 2002)。 

 

五、生物學  

 

(一) 雌雄性比  

臺灣海域所漁獲的五種旗魚類其雌雄別性比組成皆會隨著成長而有所

改變，於幼魚或未成熟時期，其性比組成並無明顯的變動趨勢，但隨體型的

增長雌魚的比例會逐漸增加，在其他洋區的旗魚類同樣也有呈現此種性比變
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動的情形。根據王 (2010) 的報告說明，臺灣海域的劍旗魚、黑皮旗魚、雨

傘旗魚及白皮旗魚，於體長 (下顎至尾叉長；lower jaw fork length；LJFL) 成

長至 150 至 200 公分之後，雌魚比例會逐漸高於雄魚，當體長達約 210 至

250 公分後則幾乎皆為雌魚。 

 

(二) 成長  

雨傘旗魚雌魚之估計最大體長 (LJFL) 可達約 340 公分，雄魚則約為

290 公分 (Chiang et al., 2004)。最大記錄體重為 100.2 公斤 (IGFA 2001); 最

大記錄年齡為 13 歲 (Prince et al. 1986)。雌性雨傘旗魚的 50%性成熟體長 

(LJFL) 約為 166 公分，而雄魚則約為 151 公分 (Chiang et al., 2004, 2006b)。 

 

六、漁業生產與資源概況  

 

(一) 漁業生產 

根據臺灣地區漁業統計年報 (Fisheries Statistical Yearbook, Taiwan)，歷

年雨傘旗魚漁獲統計資料 (Fig. 3)，臺灣沿近海漁業中雨傘旗魚年漁獲量於

1963 年達 5,000 公噸，高居所有旗魚類漁獲量之冠，隨後逐年間漁獲量變

動，最高為 1968 年達 5,100 公噸，隨後 1974 年下跌至 954 公噸，1977 年

與 1980 年則高達 4,175 公噸，但 1981 年起漁獲量變動雖時有增減，但呈

逐漸下降趨勢，至 2001 年漁獲量僅有 201 公噸，然後巨幅振盪變動，至

2010 年為 960 公噸。 

 

以縣市別漁獲量而言，在 1965 至 2001 歷年雨傘旗魚漁獲量中，1980 年

代之前以屏東縣漁獲最多，年平均漁獲量佔沿近海雨傘旗魚總漁獲量之 52 

%；而至 1980 年代之後，則以臺東縣漁獲量居最多。近二十年來，臺東縣

雨傘旗魚漁獲量年平均漁獲量更高達 54 %以上 (Chiang et al., 2006a)，為臺
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灣最重要之雨傘旗魚漁獲地區。由於旗魚可作為生魚片或魚排之高級食材，

也可以作成魚鬆、魚丸等加工製品，因此，對臺灣不管是沿近海漁業或是遠

洋漁業，都是相當重要的高經濟性魚類。 

 

(二) 資源概況 

臺灣沿近海域雨傘旗魚資源量評估，根據 Chiang (2004) 之研究，沒有

證據顯示有過度開發的現象，且估算之雌雄別漁獲死亡率也遠低於目標參考

點，而在產卵潛能比例 (spawning potential ratio) 也維持在高水準，因此，

該資源應屬於適度開發階段 (Chiang et al., 2009)。 
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1.2 相關研究 

 

穩定同位素運用於攝食生態的研究，從 1990 年代開始，早期以湖泊及

濕地生態為研究主題，然後再擴展到海岸底棲生態系統，在 2000 年代中期

才逐漸運用於大洋性的魚種。雖然穩定同位素的應用越來越廣泛，但應用於

大洋性洄游性魚類的研究，仍處於剛起步發展的階段，本節整理相關研究分

別說明如下： 

 

Young et al. (2006) 針對澳洲東部海域的劍旗魚攝食生態進行研究，研

究結果顯示劍旗魚之氮同位素的數值，比胃內容物內餌料生物之氮同位素的

數值為高，劍旗魚的體長與氮同位素呈現對數線性關係。發現小型劍旗魚以

攝食魚類為主，大型劍旗魚則以攝食頭足類為主，同位素分析的結果與胃內

容物一致。 

 

Menard et al. (2007) 針對西印度洋的黃鰭鮪及劍旗魚，運用穩定同位素

進行攝食生態及洄游研究，探討魚體體長及緯度對於碳、氮同位素的效應。

發現兩種魚都有顯著的體長效應，即氮同位素的數值隨著體長而增加，在劍

旗魚方面則更加明顯，反應出其不同的攝食策略及獨特的生理能力。劍旗魚

比黃鰭鮪可到達更深層的水域，可攝食更大範圍的餌料生物。而黃鰭鮪的幼

魚及成魚，大部分在表水層活動，結果劍旗魚的氮同位素特徵比黃鰭鮪高，

提出兩種魚類之間，分別位於不同營養階層的證據。 

 

Graham et al. (2007) 針對在夏威夷 Oahu 島附近人工集魚器 (Fish 

aggregating devices: FADs) 的小黃鰭鮪 (23.5-154 cm, FL) 以穩定同位素進

行研究，發現黃鰭鮪在體長 45 至 50 cm (約 1.5 kg) 明顯的食性轉變，較小
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的幼魚以混合層以淺的浮游生物為食，主要是口足類及十足類等甲殼類，較

大的黃鰭鮪則以魚類，以及具有中層水域垂直洄游的蝦類為主食，作者提出

黃鰭鮪到達體長 45cm 以上，才有足夠的行動能力可以攝取更深及更冷水層

的餌料生物。也因為黃鰭鮪攝食範圍及食性的轉變，會影響黃鰭鮪被漁業捕

獲的壓力。 

 

Revill et al. (2009) 利用穩定同位素在澳洲東部海域，探討掠食者與餌料

生物的關係，作者將各種掠食者穩定同位素的特徵，運用群集分析，將掠食

者分為頂級掠食者 (top predator)、中階層魚種 (middle trophic level) 及小型

魚種 (small fishes) 等三大類，發現這些掠食者的體長與氮同位素的數值是

呈線性正相關。另外發現長鰭鮪及黃鰭鮪的同位素的數值，有緯度效應的現

象。 

 

Matich et al. (2010) 針對公牛白眼鮫及鼬鯊的不同組織間的穩定同位素

特徵進行研究，發現公牛白眼鮫在不同組織間 (肌肉、鰭、血液) δ13C值，

在小個體時差異大，隨著體型增大而減少，因為小的公牛白眼鮫部分保留母

體的特徵。其原因為組織的週轉率 (turnover rate) 影響同位素的數值，幼魚

的鰭部位留大部分母體的特徵，因為週轉率較低。而血液的週轉率較高，可

反應出小的公牛白眼鮫的食性特徵 (MacNeil et al., 2005)。 在到達體長 110 

cm以後，其差異性趨向平衡。另外， 相同的種類，在不同的生活環境，會

導致isotope的差異 (Post,  2002)。 

 

Olson et al. (2010) 利用穩定同位素探討東太平洋黃鰭鮪與橈足類之間

的食物網關係，發現橈足類的氮同位素的數值，由南到北呈現均勻增加的趨

勢，黃鰭鮪的氮同位素的數值也是呈現相同的趨勢。 
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Young et al. (2010) 根據從 1992 年至 2006 年澳洲東部海域延繩釣作業

豐度前 10 大魚種，檢視其攝食生態及生態區位分離 (niche segregation)。這

些魚類有混合攝食頭足類、甲殼類及魚類。除了小長鰭鮪主要攝食甲殼類為

主，大型劍旗魚與長鰭鮪以攝食頭足類為主，其他各掠食性魚種均以攝食魚

類為主。研究結果發現隨著掠食者的體長增加，其餌料生物的體長也增加。

但是大型的掠食者所攝食的餌料生物範圍較廣，也會攝食較小的餌料生物，

作者根據這些研究結果，提出這些大洋掠食性魚類，在攝食生態區位不同的

證據。 

 

Varela et al. (2013) 利用胃內容物分析及穩定同位素分析，針對大西洋黑

鮪幼魚估算攝食組成，由穩定同位素分析結果，顯示具有年間的變動，大西

洋黑鮪幼魚攝食中營養階層的餌料；然而以胃內容物分析結果，則發現攝食

低營養階層的餌料為主。作者建議結合胃內容物分析及穩定同位素分析，比

單獨採用胃內容物分析更合適。 

 

Logan et al. (2013) 估算在中北大西洋頭足類餌料對表水層大型掠食者 

(鮪、旗、鯊魚等) 的貢獻度，結果顯示這些大型掠食者之攝食組成隨空間改

變。劍旗魚及黃鰭鮪的餌料尺寸大小與掠食者尺寸大小相關。並由這些掠食

者的攝食組成，估算出頭足類對於這些表水層大型掠食者的重要性。 
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1.3 研究目標與論文概要 

1.3.1 研究目標 

 

雨傘旗魚是海洋表水層食物網中的頂級掠食者之一 (Kitchell et al., 

2006)，它在其生態系統中扮演重要的角色。這些上層掠食者的數量減少將

可能對海洋表水層 (epipelagic) 生態系統造成顯著的影響 (Myers and Worm, 

2003)，導致低營養階層物種的連鎖效應。 

 

雨傘旗魚為印度－太平洋，以及臺灣沿近海重要的經濟性洄游魚類之

一。有關的生物學及資源評估已經有初步的研究成果，其洄游生態也正密集

進行研究中，但是有關食物網結構，營養動力學的相關研究卻闕如。食物連

結是海洋生態系統結構與功能的基本表達形式，質量通過食物鏈及食物網，

轉化爲各營養階層生物之生産力，形成生態系統生物資源量，並對生態系統

的服務和産出，及其動態産生影響。因此，研究魚類食性和食物網的研究，

對於瞭解魚類群落的結構與功能具有重要意義，是建立漁業管理重要的資訊

之一。 

 

本研究以雨傘旗魚的食物階層結構著手開始，先探討雨傘旗魚在種內體

型尺寸之差異性，接著探討雨傘旗魚的攝食組成，及與生態系中相關物種的

關係，經由在海洋生態中雨傘旗魚與餌料生物之攝食關係，逐步建立食物網

結構，探討雨傘旗魚在臺灣東部海域生態系中所扮演的角色、最後根據食物

網結構與能量的關係，嘗試探討建立以生態系為基礎之生態系模型，以期未

來可利用於本資源之適正利用，進而維持生態系的健全發展及資源永續利

用。因此，本論文之研究目標為： 
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一、以碳、氮穩定同位素分析，探討雨傘旗魚不同體長個體同位素數值之變

化情形，建構雨傘旗魚的營養階層結構，以究明雨傘旗魚在生態系中所

扮演的角色。 

二、利用胃內容物分析及穩定同位素分析，探討雨傘旗魚之攝食組成及生

態，建立雨傘旗魚餌料生物的攝食比例與營養階層結構的關係。 

三、利用已完成之攝食生態研究、漁獲統計資料及相關生態系模式文獻，建

置雨傘旗魚及其相關物種的生態系模型，推算雨傘旗魚在生態系的能量

流關係，以探討雨傘旗魚生態系之功能與結構，提供未來建置以生態系

為基礎的漁業管理相關科學的資訊。 

 

1.3.2 論文概要 

 

本論文分為五個章節，第一章為歸納整理介紹雨傘旗魚的生物學及生態

概況，穩定同位素在海洋生態的應用，應用穩定同位素建立營養階層與食物

網的關係，逐步建立以生態系為基礎的漁業管理模式，以及本論文之研究目

標。 

 

第二章為以碳、氮穩定同位素分析探討雨傘旗魚的營養階層結構 

(Trophic structure)，究明雨傘旗魚在生態系中所扮演的角色，不同體長大小

的雨傘旗魚，分別位於不同的營養階層 (Trophic level, TL)，並比較分析臺灣

東部與南中國海雨傘旗魚樣本的碳、氮同位素之差異。 

 

第三章為探討雨傘旗魚與其餌料生物之間的攝食營養關係，分別利用胃

內容物分析及碳、氮穩定同位素分析，經由碳、氮穩定同位素質量守衡定律

之同位素混合模式 (Stable isotopes mixing model)，來推算雨傘旗魚餌料生物

來源比例；並依據穩定同位素的測量數值，建立營養階層與結構關係。 
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第四章為利用雨傘旗魚與其餌料生物食物網的關係，參考漁獲統計資

料，以 Ecopath with Ecosim (Pauly et al., 2000; Christensen and Walters, 2004) 

套裝軟體嘗試建立雨傘旗魚及其相關物種的生態系模式，推算雨傘旗魚生態

系的能量流關係，以探討雨傘旗魚於大洋生態系之功能與結構。本研究初步

建立臺灣東部海域生態系統模型，探討生態系的結構與功能，未來可提供建

置以生態系為基礎的漁業管理相關科學的資訊，以及未來探討臺灣東部海域

漁業資源與環境氣候變遷的關係。 

 

第五章為根據第二章至第四章的研究結果，綜合整體歸納出本篇論文的

結論與摘要，以及提出未來研究的需求與建議，以期本研究的結果，可應用

於雨傘旗魚資源之永續利用，並維護海洋生態系的健全功能。 
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第二章 雨傘旗魚營養階層結構 

2.1 前言  

 

自 20 世紀中期以來，商業性漁業已從太平洋捕撈超過 5,000 萬噸的鮪

魚 (Sibert et al., 2006) ，因而產生漁業改變海洋生態系統的爭論 (e.g. Pauly 

et al., 1998; Springer et al., 2003; Sibert et al., 2006)。選擇性捕撈去除的食物網

中的大型掠食性動物，將會經由食物階層連鎖而改變食物網結構 (Carpenter 

et al.,1985; Estes et al., 1998; Pace et al., 1999; Pauly et al., 2001; Springer et al., 

2003; Myers et al., 2007)。 

 

由於海洋食物網各物種之間的交互影響錯綜複雜，這使得海洋生態系食

物網研究十分困難，近期研究人員關注於頂級掠食者種群他們的食性和遷移

模式。在食物網研究中，營養物質和能量流動的關係是海洋生態系統動力學

研究的主要問題 (Braga et al., 2012)。穩定同位素方法被有效地用於分析生

態系統的能量流和生物體之間的營養關係。胃內容物方法只提供最近期的覓

食活動的瞬間快照。相較之下，海洋生物體的組織的穩定同位素分析 (Stable 

Isotope Analysis, SIA) 可以被用來作為一種替代和補充的工具，提供結合時

空及吸收同化的飲訊息 (Fry, 1998; Harrigan et al., 1989; Fantle et al., 1999)。 

 

傳統研究生物食性的方法是消化道內含物法，經由生物在被捕前所攝取

的食物，即消化道內未被消化的食物，來確定生物的食性，其優點是可以直

接觀察測量，而缺點是測量的只是被捕前所攝取食物，且許多水域生物存在

偶食性，無法代表生物長期的食性。而穩定同位素法是根據消費者穩定同位

素比值與其食物相應同位素比值相近的原則，來判斷此生物的食物來源，進

而確定食物貢獻比例，所取樣品是生物體的一部分，即可以反映生物長期生
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命活動的結果 (Varela et al., 2013)。在特定的生態系統中, 各種生物種群之間

的攝食關係、營養物質和能量流動是生態學研究的一個重要課題。利用研究

生態系統中有機碳和氮之中的穩定同位素組成動態變化的技術，為解決此一

生態學難題提供了新的研究方法。 

 

穩定同位素是元素自核合成以後，即保持穩定的同位素，是電子數和質

子數相同，但中子數不同的元素，穩定性同位素指是原本就存在於自然界中

的同位素，其性質穩定不易衰變，可以作為標記工具 (Peterson and Fry, 

1987)。一般常使用的穩定性同位素以碳同位素 13(13C)、氮同位素 15(15N)、

硫同位素 34(34S)為主，原因為這些同位素是地球上主要元素，生物體內含量

多，較容易進行分析。 

 

Fry (1998) 研究發現，動物體內的穩定同位素組成和其所攝食的食物中

的穩定同位素組成相對應。當食物中的碳、氮穩定同位素組成發生變化時，

動物體內的碳、氮穩定同位素組成也發生相應的變化。 

 

因此，通過對動物體內不同組織和可能攝取食物的碳、氮穩定同位素值

的分析比較，就可推斷動物的攝食情況 (DeNiro and Epstein,1978; Balasse, 

2002)。由於動物在攝食後對食物的同化作用要經過一段時間，所以動物體

內的穩定同位素值的變化主要反映動物當前一段時期甚至相當長一段時期

內的攝食情況，這主要由動物組織的穩定同位素數值決定 (Cerling et al., 

1999)。 

 

胃內含物分析所顯示的為魚類一天的攝食食物組成，而穩定同位素分析

則顯示魚類在攝食棲地長時間累積的食性變化 (DeNiro and Epstein, 1978, 

1981; Fry and Sherr, 1984; Peterson et al., 1985)；結合胃內含物和穩定同位素
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分析可以精確的獲得魚類食性的資料 (Harvey et al., 2002)。生物的穩定同位

素比例值，可以反應本身吸收利用有機物的成分，而呈現出食性長時間的平

均變化 (Hobson, 1999)。很多食性關係的研究，可進一步藉由以穩定同位素

含量的變化，來提供食物來源資料並分析營養階層的關係 (Peterson et al., 

1985; Peterson and Fry, 1987)。 

 

目前常使用的穩定同位素，包含碳同位素和氮同位素。穩定性同位素使

用在食物網及營養階層研究應用時，δ13C 和δ34S大致上消費者與餌料的值一

致，δ15N 則隨營養階層增加而增加。氮同位素的分析，為利用動物體內的15N 

會隨著消費者營養階層的增加而逐步增加 (Minagawa and Wada, 1984)；碳同

位素的分析，則是因為消費者的碳同位素數值，在不同的碳來源之間有顯著

的差異性。一般而言，氮同位素(δ15N) 數值在消費者和食物來源有平均 3.4 

(±1.1)‰的關係，而在碳同位素(δ13C) 數值有平均 1~2‰的關係 (DeNiro and 

Epstein, 1978, 1981; Fry and Sherr, 1984; Minagawa and Wada, 1984)。 

 

過去穩定性同位素分析主要是利用在一些食物鏈較單純的碎屑 

(detritus) 生態系，或是一些不易利用消化道內含物分析建立的生態系，如溼

地、紅樹林、海藻床、河口等 (Bustamante and Branch, 1996; Kwak and Zedler, 

1997; Hayase et al., 1999; Tatrai et al., 1999)。而近幾年研究生態系食物網也大

量使用穩定性同位素分析，來確定生物的營養階層與能量的流向 (Gu et al., 

1996a; Jarman et al., 1996; Pinnegar and Polunin, 2000; Weinstein et al., 2000)。 

 

應用碳氮穩定同位素技術，來研究魚類的攝食習性及營養動態，該方法

能穩定、準確地研究低營養層次魚類的食物來源、定量分析所攝食餌料的貢

獻比例等問題，簡化了食物網中捕食者和被捕食者之間的複雜關係，進而確

定生態系統中不同種類間的營養關係，是推估生態系統能量流動的理想工具
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之一 (Overman and Parrish, 2001)，也能為瞭解海洋生態中各營養階層魚類的

物質循環和能量流動過程，以及為其動態變化研究提供基礎資料。 

 

雨傘旗魚 (Istiophorus platypterus) 是海洋生態系中的頂級掠食者之一

(Kitchellet al., 2006)。在其生態系統中扮演著重要的角色。這些大型掠食者

族群數量的減少，可能對表水層生態系統中的高營養階層物種有顯著的的影

響 (Myers and Worm, 2003) 並導致對低營養階層物種的連鎖效應。臺灣東部

海域雨傘旗魚的產季為每年四月到十月（最高峰在五月至七月），對當地漁

業具有經濟的重要性，雨傘旗魚是主要由沿近海大目流刺網、延繩釣、定置

網、以及鏢旗魚漁法捕獲 (Chiang et al., 2006a)。 

 

儘管雨傘旗魚的資源狀態在臺灣東部海域為適度開發，並有相對低風險

的過度捕撈 (Chiang et al., 2009)；根據國際自然保育聯盟 (IUCN) 的紅色名

錄標準，雨傘旗魚族群資源狀態列為 “暫無危機 (least concern, LC)” (Colltte 

et al., 2011)。為了長期監測資源的狀態和維護生態系統的健康，確立和量化

評估針對的頂級掠食者的營養關係，以及漁業活動對於的表水層生態食物網

結構和功能的影響。亟需迫切建立以生態系統為基礎的漁業管理 (Graham, 

2008)，來監測這個重要經濟價值的物種。 

 

然而，雨傘旗魚每一個生命階段的營養動態的訊息是不完整的，在其生

命週期的不同階段的旗魚的營養階層也沒有相關的數據。在這項研究中，我

們運用肌肉組織進行了穩定同位素13C和15N分析調查的旗魚的營養階層。這

項研究的主要目的是：(1) 估算為不同大小之旗魚的的營養階層；(2) 以穩

定同位素為基礎建立有關臺灣東部海域旗魚個生活史階段的生態背景基礎

資訊。 
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2.2 材料與方法 

2.2.1 研究地點 
 

本研究所採集雨傘旗魚為來自於臺灣東部海域，在臺灣東部海域週年均

受到黑潮洋流影響，如 Fig 4 所示，顯示黑潮為北太平洋西部強勁的溫暖洋

流 (海面平均溫度為 24°C)，由赤道向北半球流經菲律賓東岸，向北沿臺灣

東岸至日本沖繩海域 (Nitani, 1972)，流域約 100 公里寬度，流動過程出現許

多的小尺度渦流，在流經沿海水深 100 公尺之海域，因海底地形抬升產生湧

昇流，於沿岸海域形成為具有高度生產力區域 (Makoto, 1989)。 

 

黑潮在到達臺灣東北部陸緣後，主流轉往東北流向日本，支流則流入到

中國東海，與東海水團形成混合區和湧升流 (Fan, 1980; Liu, 1983; Liu and 

Pai, 1987; Chern and Wang, 1989; Wong et al., 1991; Liu et al., 1992)，並且為臺

灣東部海域帶來了豐富的海洋生物資源。許多洄游物種，如：海豚，鰹魚，

旗魚，鮪魚和鯊魚，每年從春到夏季，隨著黑潮洋流進行產卵、攝食和其他

活動。由於黑潮對於西北太平洋的物理和化學的影響重要性，使得附近海域

的漁業生產力較高。在湧升流的高生產率和邊緣混合區的黑潮通常是良好的

漁場，因此，漁業是臺灣東部地區最重要的經濟活動之一。 

 

2.2.2 樣本收集 

 

雨傘旗魚樣本於 2009年 4月至2012年 2月，在臺灣東部海域 (Fig. 5) 採

集 233 個樣本 (雄魚 127 尾與雌魚 106 尾)，體長 (LJFL) 111 - 245cm (Fig. 

6)，體重 4 - 64 公斤，並採集於南中國海捕獲的 30 個樣本 (Fig. 5)，進行採

樣地點比較。 
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下顎尾叉長 (lower jaw fork length, LJFL) 為旗魚類較適合的體長測量

方式，因為旗魚身體細長和側扁，與鮪魚類相比較時，可降低因嘴長度的差

異。根據雨傘旗魚及鮪魚攝食研究 (Arizmendi-Rodríguez et al., 2006; Menard 

et al., 2006)，體長級別以 20cm 為組距，因此，本研究設定體長組距範圍為： 

<140, 141~160, 161~180, 181~200, 201~220 與 >221 cm (LJFL) (Table 1)。 

 

至新港魚市場採集回來的雨傘旗魚肌肉樣本，採集尾柄部位白色肌肉，

並採集雨傘旗魚胃內容樣本，帶回實驗室進行分析處理，按同位素質譜儀測

定要求，對樣品進行處理和測試。採集的魚類樣品在- 20℃冰櫃中保存，然

後魚類樣本在實驗室解凍、蒸餾水洗滌後，經實驗室進行分類鑑定及對其胃

含物做分析鑑定後，選擇取樣。分析的樣本取自魚體白色肌肉的部分，因為

白色肌肉中的δ13C 和δ15N 的變異程度較其他組織小 (Pinnegar and Polunin, 

1999)。 

 

接著用 10% HCl 清洗樣本，排除樣本體表碳水化合物的干擾，再用蒸

餾水洗滌至中性。然後再經由冷凍乾燥處理，冷凍乾燥完成後，再分別取肌

肉樣本約 1 毫克，將樣本裝在錫製的膠囊中，並將膠囊壓實成錫球，其間

不留空氣，錫球即可直接利用同位素分析儀進行分析測定。進行同位素分

析，樣本處理流程如 Fig. 7 所示。 

 

2.2.3 穩定同位素分析 

 

穩定同位素分析是在中央研究院環境變遷研究中心進行，儀器首先將錫

球在 1000~1050℃下燃燒，燃燒產物經載氣 (氦氣) 通過Cr2O3和活性Cu柱淨

化。這樣，生物樣品中的碳和氮可完全轉化為N2和CO2氣體，再經由質譜儀

測定同位素的組成，分析穩定性同位素的方法參考Pinnegar and Polunin 
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(2000)、Davenport and Bax (2002)。 

 

為使全世界不同實驗室的測定值能互相比較，因此，穩定同位素分析都

必須使用相同的參考比較標準，相關同位素分析所使用的參考標準乃參閱 

Clark and Fritz (2000)。進行譜儀分析時，有關測量的國際標準品比對，δ13C 

的國際標準品為Pee Dee Belemnite (PDB)，δ15N 則以大氣作標準。穩定性同

位素的比例以千分比為單位，計算公式如下： 

 

3

standard

sample 101 ×⎟⎟
⎠

⎞
⎜⎜
⎝

⎛
−=

R
R

Xδ (‰) 

其中X 為13C 或15N，R是15N/14N 或13C/12C。 

 

營養階層的估算，根據下列公式： 

Trophic level = (δ15Nconsumer – δ15Nbaseline)/TEF + 2 

 

TEF (trophic enrichment factor) 為同位素的富集度，一般根據 Minagawa 

and Wada (1984) 每一階層TL 約為 3.4‰，本研究根據Vanderklift and Ponsard 

(2003) 參閱δ15N富集度 (TEF) 之相關文獻  (Caut et al., 2009)，採用海水魚

類富集度 (TEF) 2.4 ‰ 為估算值。δ15Nconsumer為消費者之氮同位素數值，

δ15Nbaseline 為營養階層 (TL) 的計算基線，如以基礎生產者為計算基線，其

營養階層 (TL) 為 1。如以基礎消費者為計算基線，則其營養階層 (TL) 為 

2，依序來估算接續之消費者的營養階層。本研究採用臺灣東部海域草食性

貝類黑鐘螺 Chlorostoma argyrostoma argyrostoma (Gmelin, 1791) 之δ15N 測

量值 6.24 ‰ ± 0.29 SD (n=5)，做為計算營養階層的基線 (TL=2)。 
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2.2.4 資料分析 

 

δ15N and δ13C 與體長之間的關係，分別採用線性回歸分析 (n=263)。利

用多變方分析 (MANOVA) 來檢定雨傘旗魚肌肉之碳氮同位素，在性別、

體長級別、採樣地點、季節之間是否有差異。當樣本有顯著差異時，以 

Tukey’s HSD test (Tukey’s Honestly Significant Difference Test) 來進行事後

檢定分析。季節分析則分為春季(2-4 月)、夏(季 5-7 月)、秋季(8-11 月)及冬

季(11-1 月) 四個季節，統計分析採用R套裝軟體進行分析 (R Development 

Core Team, 2008)。 
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2.3 結果 

2.3.1 體長與同位素之關係 
 

雨傘旗魚肌肉的δ15N測量值介於 7.51 至 14.19 ‰ (平均=12.05±1.23 

‰)；δ13C測量值介於-22.04~15.48 ‰ (平均為-17.68±1.15 ‰) (如Table 1 所

示）。δ15N的數值變化範圍比δ13C較寬廣 （6.68 比 6.56）。雨傘旗魚的肌肉δ13C

和δ15N數值與體長 (LJFL) 之關係。分別如Fig. 8、Fig. 9 所示。 

 

體長和同位素之間的關係以線性迴歸來分析，同位素δ13C與體長呈負相

關： 

δ13C =-0.0153 (±0.004)×LJFL-14.777 (± 0.720) [n=263; r=0.242; P < 

0.001)], 

 

然而同位素δ15N與體長呈正相關： 

δ15N = 0.0393 (±0.003)×LJFL +4.768 (± 0.638) [n=263; r=0.597; P < 

0.001)]. 

 

在雌雄之間同位素δ13C及δ15N均沒有顯著差異，因此，雌雄樣本合併處

理。本研究則發現不同體長大小的雨傘旗魚，同位素δ15N有顯著差異 (Table 

1)。 

 

2.3.2 體長級別與同位素之關係 

 

在本研究中所採集的雨傘旗魚以體長 20 公分為組距，分為 6 個體長級

別，分別從從幼魚 (第 I 級，年齡不超過 2 歲)，大型成魚 (第 VI 級，年齡

超過 11 歲)，如 Table 1 所示，(Chiang et al., 2004)。 
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雨傘旗魚每一個體長級別的碳和氮的穩定同位素分別計算，根據掠食者

體型大小來分辨其營養階層之差異。從I級至第VI級，每一個體長級別之間

的δ13C是顯著不同 (ANOVA: F5, 257 = 4.68, P<0.001)；每一個體長級別之間的

δ15N也是顯著不同 (ANOVA: F5, 257 = 40.48, P<0.001)。 

 

旗魚的白色肌肉組織的碳同位素值，在各體長級別之間，碳同位素值

δ13C值與體長之間沒有顯著的趨勢 (Fig. 10)。但是雨傘旗魚其氮同位素值

δ15N值與體長級別之間，具有明顯增加的趨勢 (Fig. 11)，在各體長級別之間

有顯著差異，顯示年幼的雨傘旗魚氮同位素值為低 (~8.11‰)，在大型雨傘

旗魚，氮同位素值為高，具有更豐富的氮同位素 (~14.15‰)。 

 

經由 Tukey HSD test ，碳同位素  (δ13C) 在體長級別分析為：

I=II=III>IV=V=VI，第I級、II級和III級標本彼此之間相似，在IV，V，VI級

的標本之間也是相似。但是在III和IV級標本中的碳同位素則有顯著差異。氮

同位素 (δ15N) 在體長級別分析為：I<II<III<IV=V=VI，即在體長級別I、II、

III和IV級之間也有顯著差異。在本研究中發現雨傘旗魚其碳及氮同位素值，

在體長 (LJFL)  141〜160 cm 與體長 161〜180 cm之間，有顯著差異。 

 

2.3.3 採樣區域之差異性 

 

本研究利用 MANOVA檢測臺灣東部海域 (n=233) 及南中國海 (n=30) 

等兩地的樣本。檢測結果顯示，在臺灣東部海域和南中國海之間的樣本之碳

同位素及氮同位素，沒有顯著差異 (MANOVA, δ13C: F1,256=1.078, P>0.05; 

δ15N: F1,256=0.022, P >0.05)。 
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2.3.4 季節差異  

 

本研究利用 MANOVA 檢測樣品之碳及氮同位素數值與季節性因素的

影響，在臺灣東部海域。我們選取春季為三月至五月，夏季從六月到八月，

秋季九月至十一月，冬季十二月到二月。結果顯示，碳同位素及氮同位素在

季節之間，有顯著性差異 (MANOVA, δ13C: F3,256=12.560, P <0.001; δ15N: 

F3,256=5.592, P <0.001)。δ13C在秋季及冬季數值比春季及夏季高，δ15N則顯示

從春季到夏季呈現遞減的趨勢 (Fig. 12)。 

 

2.3.5 營養階層估算 

 

每一個體長組距的雨傘旗魚，其營養階層的估算結果整理如 Table 2。

雨傘旗魚的營養階層隨著體長級別而增加，不同的體長級別，具有不同的營

養階層 (Fig. 13)。體長級別與營養階層之關係如 Table 2 所示，從第 I 級 (年

齡約為 2 齡的雨傘旗魚) 其營養階層為 2.84±0.08 (不計算仔稚魚的階段)。在

第 VI 級(年齡超過 11 歲的雨傘旗魚) 其營養階層達到 5.03±0.09，顯示大型

高齡的雨傘旗魚，其營養階層達到最高階。所有雨傘旗魚樣本的平均營養階

層為 4.42±0.20。體長與營養階層之關係如 Fig. 14，迴歸關係為： 

TL=0.0193(±0.003)×LJFL+0.762(±0.583) [r=0.95; P < 0.001)] 
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2.4 討論 

2.4.1 體長與氮同位素 

 

本研究結果顯示有關δ15N和δ13C數值與雨傘旗魚體長之間的關係，同位

素δ15N數值對雨傘旗魚體長 (LJFL) 的影響 (Fig. 9) 比δ13C數值更明顯 (Fig. 

9) 。 

 

許多物種的食性會隨著整個生命週期而改變，特別是當他們的體型日益

變大，有利於適應獵捕其他大型餌料生物 (Graham et al., 2007)。在一些研究

中，穩定碳和氮同位素的比值，根據物種其生命週期，與在生態系統中利用

餌料食品的變化性，可做為一個物種的食性結構改變的追踪劑 (Loch and 

Hily, 2005)。在種內和種間，一般在大型魚比小型魚有較高的δ15N訊息。大

型魚提供更多機會攝食大型的餌料生物，而且選擇更多樣的餌料生物的種類 

(Davenport and Bax, 2002)。魚體內具有較高δ15N訊息，一般在他們的攝食或

吃其他物種的具有較高比例的δ15N信號 (Bulman et al., 2001)。 

 

我們的研究結果顯示，在雨傘旗魚白色的肌肉組織中δ15N測量值與體長

間距的關係，在體長 141〜160 cm與 161〜180 之間有顯著的差異。這種模

式顯示了積累相當的15N，這可能解釋為： (a) 魚體的生理變化或 (b) 同位

素來源的改變或是在個體發育期間攝食餌料同位素經由組織轉換率 

(turnover rate) 而變化 (Hesslein et al., 1993; Overman and Parrish, 2001)。在雨

傘旗魚隨著體型增加，體內明顯的保留較重的氮同位素(15N)，可能是由於攝

食習性和棲息地的變化，而不是生理上的變化 (Cocheret de la Moriniere et al., 

2003; Graham et al., 2007) 。 
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在魚類方面，體長效應對於餌料資源的利用已經有相關的研究 

(Pinnegar and Polunin, 2000; Renones et al., 2002; Bode et al., 2004)，體長效應

與攝食棲地的改變有關 (Werner and Gilliam, 1984)。Ménard et al. (2007) 發

現在西印度洋黃鰭鮪在尾叉長 (FL) 範圍 39-164 cm，δ15N值變異低。然而，

Sarà and Sarà (2007) 發現在大西洋黑鮪 (Thunnus thynnus) 隨著年齡的增

長，δ15N值越來越高，在 13 歲的成魚，重量在 225 公斤達到最高值。因為

大西洋黑鮪其活存的時間更長，體型比黃鰭鮪的最大尺寸較大。Graham et al. 

(2007) 發現在夏威夷的Oahu島的黃鰭鮪，根據δ15N值和胃內容物，體長約於 

40cm，存在營養發育過程的轉變。但是一般在黃鰭鮪營養發育過程沒有明

顯的轉變特徵 (Olson and Boggs, 1986; Buckley and Miller, 1994; Ménard et 

al., 2006)，除非是非常小的黃鰭鮪個體 (Maldeniya, 1996)。 

 

在臺灣東部地區（西北太平洋），胃內容物分析顯示，雨傘旗魚以的大

洋表層性魚類為主食 (特別是花鰹類，Auxis spp.) (Chiang et al., unpublished 

data)。在本研究中，我們發現的雨傘旗魚的攝食生態與鮪魚和劍旗魚類似，

是機會主義捕食者，能夠利用各種不同種類的餌料生物資源 (Chase, 2002)。

隨著他們成長，其攝食的習性也發生改變。理論證實，生物體的營養階層，

經由攝食，可以根據不同的個體發育，而導致生物體在食物網內的位置的轉

變 (Werner and Gilliam, 1984) 。 

 

2.4.2 體長與碳同位素 

 

在各體長間距之間，其平均δ13C數值的差異性不大 (Fig. 10)，而δ15N與

δ13C相比，δ15N數值隨著營養階層而增加，較δ13C數值顯著 (DeNiro and 

Epstein, 1981)。 
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由雨傘旗魚的δ13C範圍的高變異性 (Fig. 10)，顯示在西北太平洋這些開

放的海洋生態系統的雨傘旗魚，未來可能用來釐清棲息攝食的區域地點或追

踪魚群的洄游運動。δ13C可用來解釋初級生產者的原始來源，這些同位素，

也可以幫助研究分析在攝食習性的變化，無論是短期，長期或永久性的。這

些變化甚至可能與季節的變化，反映的浮游植物豐度有關 (Michener and 

Kaufman, 2007)。在肌肉組織隨著經由一段時間出現攝食習性的差異，所顯

現出不同的同位素特徵是在特定區域停留一段時間的證據 (Graham et al., 

2007)。 

 

在雨傘旗魚體長小於 160 cm (LJFL) 的樣本，顯示δ13C數值的變異較小 

(Fig. 10)，我們可以推論，這些個體在海洋表水層生態系統，它們居住在同

一水域的棲息地，並尚未進行大範圍長距離的洄游。雨傘旗魚體長超過 160 

cm (LJFL)的樣本，顯示δ13C數值的變異較大，推論這些體型較大的雨傘旗

魚，分別從不同的棲息地洄游在臺灣東部海域。 

 

Hobson (1999) 提出一個新論點：“你是什麼地方洄游來的”，針對傳統

著名的穩定同位素生態學論點“你是你吃什麼食物所組成的”(DeNiro and 

Epstein, 1976)，進行補充說明。因此，在動物組織內之穩定同位素比率，可

應用來分辨魚類在不同區域洄游和調查它們的攝食生態 (Menard et al., 2007; 

Graham et al., 2009)。 

 

本研究分析結果發現，雨傘旗魚同位素數值有季節性差異，推測主要原

因為攝食魚種來源的差異。在春、夏季節時，臺灣東部海域黑潮洋流較強，

優勢魚種為：飛魚、花鰹類、鬼頭刀等魚種。而在秋冬季節時，臺灣東部海

域黑潮洋流較弱，優勢魚種為：白帶魚、紅目鰱、鯖魚等。因雨傘旗魚餌料

食物來源之優勢魚種的季節變化，而造成雨傘旗魚同位素數值產生季節變
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化。另一個季節性產生差異的原因，為雨傘旗魚季節洄游所產生的差異，這

一部分因為雨傘旗魚週年及季節洄游資訊尚不完備，有待後續標識放流及相

關研究來進行補充說明。 

 

2.4.3 營養階層結構 

 

雨傘旗魚顯示有寬廣的營養階層，從 class I (2 歲幼魚) 估算約為TL 

2.84 到  class VI (11 歲的成魚 ) 約為TL 5.03 的營養階層，以黑鐘螺 

(Chlorostoma argyrostoma argyrostoma Gmelin, 1791) 肌肉δ15N值 6.24‰，為

TL=2 估算基準 (本研究)，如Table 2 所示。 Class V和VI之營養階層分別為

4.59 和 5.03，這些大型雨傘旗魚，他們位於大洋生態系食物網的頂部。在這

本研究中估算全體雨傘旗魚的平均TL是 4.42±0.20，與Fishbase資料庫以食性

組成分析估算雨傘旗魚的營養階層 TL 4.5±0.8 相似 (Froese and Pauly, 

2014)。營養階層隨著體型成長而增加，通常是由於在體內之重同位素的累

積增加 (Lindsay et al., 1998; Jennings et al., 2002)。本研究也支持這個論點，

雨傘旗魚隨著體型的增大，營養階層及δ15N也隨之增加。 

 

2.4.4 雨傘旗魚與其他大洋掠食者比較 

 

我們比較雨傘旗魚和其他地區大洋生態系統的頂級掠食者，其δ15N（‰）

和δ13C（‰）的同位素數值的差異，整理如Table 3 所示。在大洋生態系中之

大部分頂級的掠食動物均具有寬廣的δ15N數值的變化。在本研究中的雨傘旗

魚為 7.5〜14.2‰；在澳大利亞西部海域的劍旗魚為 9.1〜15.7‰，紅肉旗魚

為 9.2〜15.2‰ (Revill et al., 2009)；在地中海的大西洋黑鮪為 7.2〜13.1‰  

(Sara and Sara, 2007)；在西印度洋的黃鰭鮪為 10.2〜15.2‰，劍旗魚為 11.8

〜16.2‰  (Menard et al., 2007)。 
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在許多魚類之氮穩定同位素δ15N數值已被證明，隨著體型尺寸大小和年

齡的變化，營養階層跟著改變 (e.g. Lindsay et al., 1998; Vander Zanden et al., 

2000; Overman and Parrish, 2001; Jennings et al., 2002)。根據不同尺寸魚類之

氮同位素富集的研究顯示，魚類在群聚中之營養階層大部分取決於生物體尺

寸的大小 (Jennings et al. 2001, 2002)。因此，觀測到從體型小到體型大的魚

體，氮同位素數值有很大的差異，顯示其攝食餌料生物來源之營養階層狀態

的差異。 

 

在本研究中發現體型較大的雨傘旗魚的δ13C數值 (-22.0 ~ -15.5‰)，與在

澳大利亞西部海域的劍旗魚 (-23.9 ~ -17.1‰) 及紅肉旗魚 (-23.4 ~ -14.3‰) 

(Revill et al., 2009) 相比，他們也同樣有範圍較寬廣的δ13C數值的變化幅度。

但是，在地中海的大西洋黑鮪 (-18.9 ~ -17.2‰) (Sara and Sara, 2007)；在印

度洋西部的黃鰭鮪 (-17.4 ~ -15.2‰) 和劍旗魚 (-17.4〜15.0‰)，(Menard et 

al., 2007) 他們表現出範圍差距較小的δ13C數值的變化。 

 

動物個體之間的δ13C數值有很大的差異，顯示他們具有不同的食物來源

或其食物網的不同基礎生產者。因此，這些頂級掠食者為機會主義捕食者和

高度洄游魚類種群，使他們的δ13C數值有很大的變異。 

 

穩定同位素分析常用於研究在海洋生態系統中的營養傳遞的關係 

(Peterson and Fry, 1987; Kwak and Zedler, 1997; Fantle et al., 1999; Peterson, 

1999)。本研究結果顯示，可運用穩定同位素分析來估算雨傘旗魚的營養階

層。隨著漁業在全世界捕獲許多大洋性魚類族群，穩定同位素分析提供研究

魚類其環境生態學的重要工具。本研究建議未來增加雨傘旗魚食物網中之低

階和中階營養階層的餌料生物族群的研究，著種於穩定同位素分析和直接採
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樣。 

 

為了瞭解生態系的轉變，以及頂級掠食者的種群動態，受到人類利用和

氣候變化的影響，長期監測生態系中物種營養關係的變化是有必要的。本項

研究的結果可提供建構生態系統模式的參數，並可能提供未來進一步運用穩

定同位素來分析雨傘旗魚棲息地與洄游的時空分析之基礎資料。 
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第三章 雨傘旗魚之食性組成及攝食生態 

 

3.1 前言 

在自然界中各物種之間複雜的交互作用，可利用食物網做為一個架構，

以協助生態學家觀察在自然界中各物種之間的網路聯結 (Vander Zanden and 

Rasmussen, 1996)。 海洋食物網是建構海洋生態系統發展的基礎，也是海洋

生態學基礎理論研究的主要內容之一。海洋食物網研究為經由對海洋魚類及

其食物關係的分析，瞭解其物種間之關係，闡明各營養階層的能流途徑，可

為海洋生態系統復育、改善海洋生態環境、保護海洋生物多樣性，並進一步

合理開發利用海洋生物資源提供科學依據。 

 

Elton (1927) 定義了營養金字塔 (The Eltonian Pyramid) 並提出營養階

層的概念，反映動物在食物迴圈中的位置；Linderman (1942) 根據湖泊水域

攝食之研究發展了有關於營養階層 (Trophic level, TL) 的定量計算，Odum et 

al. (1975) 提出用小數形式更能確切表達攝食關係，並確定初級生產者的營

養級為 1，Pauly et al. (1998) 根據全球漁獲物平均營養階層的分析，提出捕

撈導致海洋食物網平均營養級下降 (fishing down marine food web)。 

 

以營養階層為線索進而研究建構海洋食物網，將有助於釐清各種繁雜的

海洋動物，在食物循環的營養關係及所處位置，而以漁獲物平均營養階層及

各重要群落之營養階層可用於評估海洋食物網的健康狀態(Pauly et al., 

1998)，進而評估分析可應用於人類活動及全球環境變遷變化對海洋生態系

統的影響。目前，以氮同位素技術應用於海洋魚類營養階層及漁獲物平均營

養階層方面的研究已經日益普及，並逐漸得到推廣應用 (Post, 2002)。 
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雨傘旗魚為隨機的掠食者 (Rosas-Alayola et al., 2002)，其餌物生物的豐

度和分佈也會改變他們的關鍵覓食棲息地點。任何頂級掠食者資源量的減少

都可能改變食物網在海洋生態系統動力學和營養結構 (Paine, 1966; Hinke et 

al., 2004)，然而在餌料生物群聚的變化也可能影響海洋的頂級掠食者的資源

量 (Rosen & Trites 2000)。確認物種之間相互作用的營養關係，是朝向瞭解

和模擬生態系統的動態特性的重要一步。這些研究越來越重要，可用來進行

全球氣候變化對資源之改變研究，以及評估以生態系為基礎之動態影響。 

 

攝食營養研究是有助於生態系統的分析，進而推論生物資源消長的過程

和漁業相互作用影響 (Lopez et al., 2010)。利用自然生物追蹤劑分析，例如：

碳及氮穩定同位素常用於攝食生態研究，經由食物網分析，可建構一個能量

流路徑的可靠方法 (Cabana and Rasmussen, 1996; Post, 2002)。後續可以用於

評估不同物種的攝食消費量和生物量，量化捕食與被捕食的關係，並分析生

態系統的各組成物種間的能量流，用以進行評估在群聚結構中對資源的衝

擊，隨後可應用於海洋生態系統的綜合管理。 

 

胃內容物分析廣泛應用於營養動態研究，用來衡量生態區位重疊及建構

食物網，雖然受到隨機性攝食及不同消化率而產生誤差。胃內容物分析可提

供短期間內之詳細的攝食組成，餌料尺寸、分布、消化率等 (Chipps and 

Garvey, 2007)。穩定同位素可以追蹤長期的食性，但是會受到組織週轉率的

影響 (Gannes et al., 1998)。利用自然的生物追蹤劑，例如同位素碳 (δ13C) 及

同位素氮 (δ15N) 的比值，常被用來進行生態研究，建立追蹤食物網及估算

能量流更穩固的方法 (Cabana and Rasmussen, 1996; Post, 2002)。捕食者的氮

同位素值，雖然無法表示特定種類的攝食訊息，但當與基層消費者的營養階

層相比，則可提供攝食及營養關係之整合的觀點 (Post, 2002)。 
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雖然墨西哥及東太平洋雨傘旗魚，已完成食性及胃內容物分析，但在西

太平洋地區的食性訊息仍欠缺。先前的 Tsai et al. (2014) 已於臺灣利用雨傘

旗魚穩定同位素分析，發現體長顯著影響氮同位素值，這表明雨傘旗魚之攝

食和營養階層，隨著不同體型大小而轉變。然而，旗魚和它們的獵物之間的

關係仍有待探討。在本研究中，我們經由胃內容分析，並利用穩定同位素分

析和擴展先前的研究，使用多種食物來源與雙同位素之穩定同位素混合模型 

(Stable isotope mixing model ) (Parnell et al., 2010)，來估算雨傘旗魚之攝食組

成和攝食生態。這些信息可以依序被用來估計雨傘旗魚捕食不同獵物之消費

率及生物量。此外，捕食和能量關係可以被量化，用以評估資源在群聚上的

影響，未來可以應用於結合以生態系統為基礎之管理。 

 

海洋魚類攝食生態和食物網研究的最終目的，乃為海洋漁業資源永續利

用提供科學依據，實現以生態系統為基礎的漁業管理 (Ecosystem based 

fisheries management) (Pikitch et al., 2004)。本研究以臺灣東部海域生態系統 

(marine pelagic ecosystem) 中的雨傘旗魚及其餌料魚類做為研究標的，應用

穩定氮同位素技術，計算各種餌料生物的營養階層，分析臺灣東部海域雨傘

旗魚的攝食種類與比例，探討該海域魚類種間的營養關係，以建構魚類群聚

中捕食主要的連結關係，本研究以描述在海洋生態系統中主要生態群組類別

的連結，目的為建置本海域雨傘旗魚與相關餌料生物之營養連結關係及營養

動力學之資訊。 
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3.2 材料與方法 

3.2.1 樣本收集 

 

本研究於臺東縣成功鎮新港漁市場採集樣本，依漁船漁獲情形，不定期

進行隨機採集，漁船作業漁場如 Fig. 15 所示。採集雨傘旗魚肌肉樣本，並

將該魚體胃囊剪下取出胃內容物，將肌肉組織與胃內含物冷藏保存，立即帶

回實驗室後將胃內容物進行初步形態分類並拍照存檔紀錄，胃含物分析通過

肉眼，並參照魚類分類學進行識別，並儘量鑑定到最低分類階層，餌料生物

種類辨認參考魚類資料庫 (Froese and Pauly, 2014; Shao, 2014)，並將分類後

胃內容物與雨傘旗魚肌肉組織以-20℃冰箱冷凍保存。餌料生物重量單位記

錄至 1g，長度 (Fork length, FL) 單位記錄至 1cm。 

 

自 2009 年、2010 年、2011 年及 2012 年採集雨傘旗魚總計為 505 尾，

體重範圍為 4~79 kg，體長範圍從 111 至 245 cm (LJFL)。2009 年樣本空胃率

為 46.72％，其中雌魚以 8 月份之空胃率最高，達 80％，其次為 6 月份的 65.2

％；雄魚以 6 月份的 57.7％最高，其次為 5 月份的 47.8％。2010 年樣本空

胃率為 50.4％，其中雌魚與雄魚皆以 9 月份之空胃率最高，其次為 8 月份的。

2011 年空胃率為 65%。根據現場收集樣本的結果，顯示雨傘旗魚攝食狀況

均以空胃佔極大比例。其中自 2009 至 2012 年度計採得具有實胃樣本有 260 

(51.5%)個，空胃樣本有 245 (48.5%)個。 

 

3.2.2 胃內容物分析 

 

食物組成分析所用指數可分爲單一指數和綜合性指數兩類，其中單一指

數有餌料的出現頻率 ( F %) 、個數百分比( N %) 、體積百分比( V %) 和重

量百分比( W %) ，重量百分比可以用濕重、乾重或更正重量百分比表示 
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(Hyslop, 1980)。這些指數可用於描述餌料重要性，出現頻率可以反映出魚類

對某種餌料的喜好程度，個數百分比適合於描述餌料個體規格相近的魚類的

食物組成，重量 (或體積) 百分比能够反映出某種餌料占總食物量的比例 

(Hyslop, 1980)。 

 

針對單一指數的不足，Pinkas et al. (1971) 提出了一些綜合性指數。所

謂綜合性指數就是指將數個單一指數合併爲一個指數，最常用綜合性指數為

相對重要性指數 (IRI , Index of relative importance) (Pinkas et al., 1971; Cortés, 

1997)。相對重要性指數計算方式為： IRI=(%W+%N)×%FO 

 

式中 %FO 爲餌料的出現頻率百分比，%N 爲餌料的個數百分比，，%W

爲餌料的重量百分比。IRI 值越高，該餌料就越重要 (Pinkas et al., 1971)。

本研究將雨傘旗魚攝食組成，根據上述各項指數進行資料分析。 

 

由於以營養階層來描繪能量流的途徑過於簡化，而以物種為基礎來進行

分析又過於繁雜，因此在海洋生態系統動力學研究中，生態學家必須找出一

個確實可行的替代辦法。Steele (1974) 提出採用「各營養階層之間有複雜相

互作用的簡單食物鏈」來進行能量流分析，這種方法稱為簡化食物網。Steele 

以這種想法來分析歐洲北海食物網，包括四個營養階層，其中種類的劃分僅

規劃到大類 (如上層魚類、底層魚類、大魚等)，並且劃出兩個營養通道。後

來許多有關於食物網的研究，採納這種研究想法。 

 

簡化食物網實際上是將一些具有相似功能地位 (生態區位，niche) 的等

值種 (equivalent species) 歸納為一類，稱為功能群 (functional group)，或稱

為同資源團 (guild)，具體來說，就是將那些攝食相同餌料獵物，並具有同

樣捕食者的不同物種 (或相同物種的不同發育階段)，歸納為一起做為一個營
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養物種，以這種營養關係的物種，來描繪食物網的結構就是簡化食物網。因

此，本研究將雨傘旗魚攝食組成的分類，根據 Steele (1974) 的概念，進行

分類統計。 

 

因此，將所有餌料生物的種類，劃分為 14 類，包含 13 類魚類：花鰹類 

(Auxis spp.)、紅目鰱  (Priacanthus macracanthus)、白帶魚  (Trichiurus 

lepturus)、圓鰺類 (Decapterus spp.)、帶鰆科 (Gempylidae)、眼眶魚 (Mene 

maculate)、白腹鯖 (Scomber japonicus)、正鰹 (Katsuwonus pelamis)、鶴鱵

科 (Belonidae)、四齒魨科 (Tetraodontidae)、飛魚科 (Exocoetidae)、鯡科 

(Clupeidae)、烏魴科 (Bramidae)，及 1 類頭足類 (cephalopoda)，無法分辨的

魚類、無脊椎動物及碎屑歸納為其他類 (others)。 

 

3.2.3 穩定同位素分析 

 

一、樣品現場採集和實驗室處理 

至臺東縣新港漁港採取雨傘旗魚樣本與餌料生物樣本，進行穩定同位素

分析。胃內容物之魚體取背部白肌肉，頭足類取外套膜肌肉。分析的樣本取

自魚體白肌肉的部分，因為白肌肉中的δ13C 和δ15N 的變異程度較其他組織

小 (Pinnegar and Polunin, 1999)。詳細穩定同位素分析方法，參考2.2.2及2.2.3

節。 

 

二、營養階層的估算 

營養階層的估算，根據下列公式來估算： 

Trophic level = (δ15Nconsumer – δ15Nbaseline)/TEF + 2 

TEF (trophic enrichment factor) 是同位素的富集度，一般根據 

(Minagawa and Wada, 1984) 每一階層TL 約為 3.4‰，本研究根據Vanderklift 
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and Ponsard (2003) 參閱δ15N富集度 (trophic enrichment factor)之相關文獻  

(Caut et al. 2009)，採用海水魚類TEF 2.4‰為估算值。δ15Nconsumer為消費者之

氮同位素數值，δ15Nbaseline 為營養階層 (TL) 的計算基線，如以基礎生產者

為計算基線，其營養階層 (TL) 為 1。如以基礎消費者為計算基線，則其營

養階層 (TL) 為 2，依序來估算接續之消費者的營養階層。本研究採用臺灣

東部海域草食性貝類黑鐘螺 Chlorostoma argyrostoma argyrostoma (Gmelin, 

1791) 之δ15N 測量值 6.24 ‰ ± 0.29 SD (n=5)，做為計算營養階層的基線 

(TL=2)。 

 

3.2.4 同位素混合模式  

 

根據 Chiang et al. ( 2006b) 針對雨傘旗魚生殖及性成熟研究，發現雨傘

旗魚 50%性成熟為 166 cm (LJFL) 左右。根據先前 Tsai et al. (2014) 針對體

長級別的雨傘旗魚之氮同位素進行分析，發現氮同位素數值亦於雨傘旗魚體

長 160 cm 此級距有顯著變化。因此，將雨傘旗魚分為幼魚 (<140cm, LJFL)、

成熟中(141-180,LJFL) 及成魚 (>180cm, LJFL) 等三組，運用同位素混合模

式 (Stable isotopes mixing model)，來推算不同成長階段之雨傘旗魚的餌料生

物來源組成。 

 

運用貝氏混合模式 (Bayesian mixing model: multiple sources, dual-isotope 

linear mixing-model SIAR; Parnell et al., 2010) 用來估算餌料生物的來源比

例，估算的方式為： 
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fx, fy, fz為分別代表餌料生物x, y, z之百分比，雨傘旗魚與餌料生物之間的
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分離係數，參照先前大西洋黑鮪的報告 (Δ13C (‰) = −0.16 ± 0.64, Δ15N (‰) = 

1.64 ± 0.20; Varela et al., 2011)。 
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3.3 結果 

3.3.1 胃內容物分析  
 

雨傘旗魚胃內容物分析，主要由 34 種魚類及 3 種頭足類組成，經統計

整理如：Table 4 及 Fig. 16 所示，主要食性來源為：花鰹類 (Auxis spp.)、紅

目鰱  (Priacanthus macracanthus)、白帶魚  (Trichiurus lepturus)、圓鰺類 

(Decapterus spp.)、帶鰆科 (Gempylidae)、眼眶魚 (Mene maculate)、白腹鯖 

(Scomber japonicus)、正鰹 (Katsuwonus pelamis)、鶴鱵科 (Belonidae)、四齒

魨科 (Tetraodontidae)、飛魚科 (Exocoetidae)、鯡科 (Clupeidae)、烏魴科 

(Bramidae)、頭足類 (Cephalopod)及其他 (Others) 等十五類。 

 

雨傘旗魚胃內容物組成，以頻度百分比 (FO%) 來看，最高為花鰹類 

(23.71%)、其次為紅目鰱 (17.24%)、白帶魚(10.34%)、圓鰺類(10.34%)及頭

足類(9.05%)。 

 

以個體數百分比 (N%) 來看，最高為紅目鰱 (29.32%)、其次為花鰹類

(17.48%)、白帶魚(10.87%)、圓鰺類 (8.93%) 及正鰹 (6.41%)。 

 

以重量百分比(W%) 來看，最高為紅目鰱 (31.73%)、其次為花鰹類 

(23.74%)、圓鰺類 (13.02%)、白帶魚(11.35%)、及眼眶魚 (3.92%)。  

 

以相對重要性指數百分比(IRI%) 來看，最高為紅目鰱 (38.71%)、其次

為花鰹類 (35.93%)、白帶魚(8.46%)、圓鰺類 (8.35%) 及頭足類 (2.85%)。  
 
3.3.2 穩定同位素特徵 

 

一、雨傘旗魚 

雨傘旗魚幼魚及成魚碳氮同位素數值如Table 5a所示，雨傘旗魚幼魚δ13C

平均值為-18.39±1.41 ‰、最大值為 -16.01‰、最小值為–21.66‰；δ15N平均

值為 10.01±1.18‰、最大值為 11.45‰、最小值為 7.51‰。成熟中階段之雨
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傘旗魚 δ13C 平均值為 -17.27±0.95 ‰ 、最大值為  -16.06‰ 、最小值

為–19.93‰；δ15N平均值為 11.89±0.75‰、最大值為 13.67‰、最小值為

10.34‰。而成熟階段之雨傘旗魚δ13C平均值為-17.47±1.02‰、最大值為 

-16.03‰、最小值為–22.04‰； δ15N平均值為 13.15‰±0.49、最大值為 

14.15‰、最小值為 12.23‰。 

 

二、餌料生物 

雨傘旗魚餌料生物之碳、氮同位素數值如Table 5b所示，花鰹類檢測的樣

本數有 8 個，δ13C數值為-17.89±0.33‰、δ15N數值為 9.55±0.78‰；紅目鰱之

δ13C數值為-17.80±0.39‰、δ15N數值為 10.38±0.50‰；白帶魚之δ13C數值為

-16.91±0.43‰ 、 δ15N 數 值 為  12.80±0.87‰ ； 圓 鰺 類 之 δ13C 數 值 為

-17.43±0.39‰ 、 δ15N 數 值 為  9.42±1.65‰ ； 眼 眶 魚 之 δ13C 數 值 為

-17.77±0.62‰ 、 δ15N 數 值 為  8.02±1.60‰ ； 白 腹 鯖 之 δ13C 數 值 為

-17.11±0.33‰、δ15N數值為 10.71±0.95‰；正鰹之δ13C數值為-17.95±0.28‰、

δ15N數值為 10.62±0.83‰；飛魚科之δ13C數值為-17.15±0.01‰、δ15N數值為 

8.12±0.15‰ ；鶴鱵科之 δ13C 數均值為 -17.37±0.24‰ 、 δ15N 數均值為 

7.31±1.42‰ ； 帶 鰆 科 之 δ13C 數 均 值 為 -17.76±0.25‰ 、 δ15N 數 值 為 

8.74±0.89‰；鯡科之δ13C數值為-17.18±0.76‰、δ15N數值為 6.84±0.06‰；四

齒魨科之δ13C數值為-18.13±0.38‰、δ15N數值為 8.19±0.80‰；烏魴科之δ13C

數值為 -17.87±0.55‰、 δ15N數值為  6.43±0.56‰；頭足類之 δ13C數值為

-18.25±1.07‰、δ15N數值為 8.71±1.53‰。 

 
3.3.3 同位素混合模式 

 

根據捕食者的碳氮穩定同位素比值與其生活環境中所攝取食物的同位素

組成相一致原則 (Deniro and Epstein, 1978)，估算這些餌料食物對雨傘旗魚

的貢獻比例(Phillips, 2001; Phillips and Gregg, 2003)。 
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估算雨傘旗魚幼魚攝食組成的結果，如 Table 6 及 Fig. 17a 所示，雨傘

旗魚幼魚以攝食烏魴科 (Bramidae) 為最多，約佔 15.90%；其次為眼眶魚 

(11.04%)、鯡科 (9.62%)、四齒魨科 (9.19%) 及鶴鱵科 (8.79%)，個別餌料

生物百分比分布圖，如 Fig. 18 所示。 

 

估算雨傘旗魚成熟中階段的攝食組成，如 Table 6 及 Fig. 17b 所示，成

熟中階段雨傘旗魚以攝食正鰹為最多，約佔 12.90%；其次為紅目鰱 

(10.36%)、白帶魚 (10.03%)、頭足類 (9.57%) 及花鰹類 (9.43%)，個別餌料

生物百分比分布圖，如 Fig. 19 所示。 

 

估算雨傘旗魚成魚攝食組成的結果，如 Table 6 及 Fig. 17c 所示，雨傘

旗魚成魚以攝食白帶魚為最多，約佔 32.63%；其次為正鰹 (15.82%)、紅目

鰱 (11.30%)、白腹鯖 (8.41%)、花鰹類 (6.36%)及頭足類 (4.89%)。個別餌

料生物百分比分布圖，如 Fig. 20 所示。結果顯示雨傘旗魚的食物組成種類

多樣，包含有頭足類、沿近海域、大洋表水層、大洋中底層魚類、均有發現。

食物來源以表水層的魚類為佔大多數。 

 
3.3.4 雨傘旗魚與餌料食物階層結構  

 

運用雨傘旗魚與餌料生物之同位素碳 (δ13C) 及氮 (δ15N) 的分布圖，可

以劃出食物階層的相對位置，雨傘旗魚與餌料生物營養階層結構如Fig. 21

所示，可以看出位於雨傘旗魚食物階層結構之最底層的物種為烏魴科、鯡

科、眼眶魚及鶴鱵科魚類等；其次為飛魚科、四齒魨科、帶鯖科與頭足類等。

在食物階層結構的中層物種有：圓鰺類、花鰹類、紅目鰱、白腹鯖及正鰹等，

而白帶魚成魚位於雨傘旗魚餌料生物中的最高階，僅次於雨傘旗魚成魚，雨

傘旗魚幼魚則位於食物階層結構的中層。 
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估算雨傘旗魚及其餌料生物之營養階層 (TL)，如 Fig. 22 所示。估算雨

傘旗魚成魚之營養階層為 4.88±020，而雨傘旗魚幼魚之營養階層為

3.57±049。花鰹類之營養階層為 3.38±0.33；紅目鰱為 3.72±0.21；白帶魚為 

4.73±0.36；圓鰺類為 3.32±0.69。沿岸底棲性的掠食者，例如：白帶魚與紅

目鰱具有較高的營養階層；而大洋表水層及中水層的餌料魚類，例如：烏魴

科、鯡科、眼眶魚及鶴鱵科魚類等，其營養階層數值較低。 
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3.4 討論 

3.4.1 攝食組成比較 
 

根據雨傘旗魚胃內容物分析的覓食習慣顯示，雨傘旗魚主要攝食硬骨

魚，也攝食頭足類，還有攝食少部分的甲殼類動物 (Rosas-Alayola et al., 2002; 

Arizmendi-Rodríguez et al., 2006)。在墨西哥 Mazatlán 雨傘旗魚食性寬廣，

包括頭足類、魚類及甲殼類，主要以頭足類為主 (頭足類佔了 91%, IRI)，其

次是表水層魚類，而攝食近岸及底層餌料較少 (Arizmendi-Rodríguez et al., 

2006)。在西非海域的雨傘旗魚以鱗魨科 (Balistidae)、鰺科(Carangidae)、鯖

科 (Scombridae)、以及頭足類 (Cephalopods) 為攝食來源 (Williams, 1963)。

在大西洋海域的雨傘旗魚攝食鯖科 (Scombridae) 為最多，其次為魷魚

(squids)、鶴鱵科 (Belonidae)、鰺科 (Carangidae)、鯡科 (Clupeidae) 及飛魚

科 (Exocoetidae) (Jolley, 1977)。  

 

一般來說，各地的雨傘旗魚攝食的主要獵物，以棲息在開放水域的鯖科

及鰺科為最常見，偶而攝食沿岸及中底水層的魚類，但比較大西洋、墨西哥

及太平洋海域主要食物來源，仍以當地資源豐度較高的獵物為主要食物來

源。在臺灣東部黑潮海域，本研究發現紅目鰱、白帶魚及圓鰺類為主要餌料

魚類，這些餌料魚類為廣泛分布於臺灣週邊海域。 

 

根據觀察各地雨傘旗魚攝食組成的變化，似乎與獵物的豐度及分佈有

關，而非雨傘旗魚對特定獵物的喜好，花鰹類 (Auxis spp.) 為各地雨傘旗魚

均有攝食的魚類 (Rosas-Alayola et al. 2002)。 

 

由本研究及先前相關研究顯示，雨傘旗魚為廣範性掠食者 (generalist 

predator)，沒有對於特定獵物的喜好，主要攝食沿岸及表水層的種類。雨傘
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旗魚攝食行為與其他的旗魚類相似，例如劍旗魚、黑皮旗魚、紅肉旗魚 

(Brock, 1984; Nakamura, 1985; Stillwell and Kohler, 1985; Abitia-Cardenas et 

al., 1999; Abitia-Cardenas et al., 2002)，以數量豐富及容易取得的獵物為主要

攝食來源。 

 

3.4.2 同位素混合模式分析 

 

胃內容物雖然提供研究攝食組成的一個有效的方法，但是因為不同食物

種類的消化率、或消化率不平均，漁撈作業後因水壓力變化而反胃，導致空

胃率高或完全空胃，造成所提供的訊息並不完整 (Carey et al., 1984; Chase, 

2002)。因此，胃內容物分析的缺點為：(1) 僅提供瞬時的資訊；(2) 易消化

的餌料會低估，不易消化的餌料會高估，而造成誤差。(3) 因水壓的作用，

魚類樣本由深水層拖釣至表水層會造成樣本嘔吐反胃，導致空胃率偏高。 

 

穩定同位素分析現在常被生物學家用來推估的攝食和營養關係，以增進

對目標物種的攝食生態關係，並可提供資源管理的資訊 (Inger and Bearhop, 

2008)。不過，穩定同位素分析仍存在相關缺點，例如：仍需依靠胃內容物

來分辨物種；如餌料生物同位素數值相近，無法分辨餌料來源的比例；另一

個因素為組織的同位素的週轉率 (Turnover rate) 影響同位素數值。本研究運

用 R 軟體 SIAR Bayesian mixing model (Parnell et al., 2010) 套裝程式來量化

估算雨旗魚的攝食組成。SIAR 模型根據食物來源之同位素數值的差異、營

養階層之間同位素數值差異、混合同位素的特徵，用來推估多種食物來源貢

獻的機率分布。 

 

食物網中的營養關係、物質迴圈和能量流動途徑是海洋生態系統動力學

研究中的重要問題之一 (Harrigan et al., 1989)，運用穩定同位素方法可有效
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地用於分析生態系統的營養流動和生物之間的營養關係 (Phillips, 2001)。穩

定氮同位素方法是利用不同生物對其富集程度不同的原理，測定生物體內的

穩定同位素含量，獲得生物長期的食物組成和來源，確定生物營養等級，相

較傳統胃內容物方法，可節省大量時間。因此，以胃內容物分析法為基礎，

結合穩定碳及氮同位素的分析方法，可廣範應用於今後的海洋食物網研究中 

(Fukumori et al., 2008)。 

 

捕食者組織的穩定同位素比率反映了隨著時間同化獵物的累計值，根據

不同獵物之同位素數值的差異性，利用貝式混合模式  (Bayesian mixing 

models) (Moore & Semmens, 2008; Phillips and Gregg, 2003; Parnell et al., 

2010)，將獵物同位素值的不確定性及分離係數 (trophic discrimination factors) 

考慮進去，來估計捕食者的攝食組成。 

 

本研究運用碳氮穩定同位素分析方法對於臺灣東部雨傘旗魚的各食物

貢獻比例，利用質量守衡貝氏混合模式 (Bayesian mixing model) 進行了定量

研究，此方法能彌補傳統胃內容分析方法的一些侷限性，可修正傳統胃內物

分析方法的誤差，以提供更準確性、更符合實際生態係之攝食組成分析。 

 

3.4.3 雨傘旗魚攝食與洄游 

 

雨傘旗魚為高度洄游魚類，一般棲息在 28 °C 海水等溫線附近 (Miyabe 

and Bayliff, 1987)，在臺灣東部海域的雨傘旗魚則棲息在 26~27 °C 之間 

(Chiang et al., 2011)。 

 

Mourato et al. (2010) 在巴西東南方海岸將 2 尾雨傘旗魚使用 Pop-up 

Satellite Archival Tags (PSAT) 進行放流試驗，雨傘旗魚大部分時間在 10 公
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尺水深的上表層。第 1 尾 眼尾長 約 135 cm 體重約 20 kg，白天超過 71%

及晚上超過 65%的時間棲息在水深 0-5公尺的水域。第 2尾 眼尾長約 160 cm 

體重約 25-30 kg，白天超過 70%及晚上超過 69%的時間棲息在水深 5-10 公

尺的水域，這兩尾魚大部分的棲息水溫在 26 至 28 °C。 

 

在臺灣東部海域雨傘旗魚的攝食組成發現，雨傘旗魚以攝食沿岸及大洋

表水層的種類為主，也同時攝食中水層 (mesopelagic) 的魚類 (如帶鰆科及

烏魴科)。由於雨傘旗魚在水層中的垂直分佈和行為，雨傘旗魚會到達不同

深度的水層，除了從標識放流研究得知之外 (Chiang et al., 2011; Mourato et 

al, 2010)，很明顯的，也可以從他們的攝食組成發現，雨傘旗魚主要吃大洋

表水層的獵物，但也會攝食中水層餌料生物。Chiang et al. (2011) 及 

Kerstetter et al. (2011) 對雨傘旗魚標識放流研究發現，雨傘旗魚大部分棲息

於水深 50m 以淺，比較集中於 20m 以淺，但在日間及夜間均發現雨傘旗魚

有密集垂直下潛移動的行為，該作者推論為雨傘旗魚下潛行為是至中水層捕

食，或是下潛躲避敵害 (Chiang et al., 2011; Kerstetter et al., 2011)。另一個論

點為中水層魚類於晚間上浮至表水層，被雨傘旗魚被捕食，許多旗魚類也發

現有相同的習性 (Mysul et al., 2003)。 

 

本研究攝食組成結果與雨傘旗魚先前洄游相關的研究一致 (Hoolihan, 

2004; Prince and Goodyear, 2006; Hoolihan and Luo, 2007)。雨傘旗魚的攝食策

略，類似其他旗魚及鮪魚類 (Holland et al., 1990; Brill et al., 1993; Chiang et 

al., 2011)，在其生理允許的範圍內進行垂直洄游 (vertical migration) 與攝食 

(Musyl et al., 2003)。 
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3.4.4 雨傘旗魚與餌料食物階層結構 

 

雨傘旗魚為大洋頂級掠食者之一 (Kitchell et al., 2006)，與其他大型魚

類，包括：鯊魚、鮪魚及旗魚類等，位於大洋表水層食物網的最高層 (Estrada 

et al., 2003)。根據攝食組成及同位素分析結果，顯示雨傘旗魚為大洋頂級掠

食者之一。而在雨傘旗魚幼魚及成魚的攝食組成有明顯差異，雨傘旗魚幼魚

以攝食δ15N值較低的餌料，而雨傘旗魚成魚以攝食δ15N值較高的餌料。眼眶

魚 (Mene maculate) 及烏魴科 (Bramidae) 為體型較小、側扁型、游泳能力

較弱的魚種，其δ15N值較低，因此，容易被雨傘旗魚幼魚捕食。而雨傘旗魚

成魚 (>180cm, LJFL)，因體型大，攝食近岸的δ15N值較高的掠食者，如紅目

鰱及白帶魚等；雨傘旗魚成魚游泳能力較強，也攝食正鰹、白腹鯖及花鰹類

等洄游性魚種。 

 

本章節採用胃內容物分析及碳氮穩定同位素技術分析法，針對臺灣東部

海域的雨傘旗魚的食性進行解析，估算多種攝食餌料的攝食百分比，此方法

彌補了傳統胃含物分析方法的侷限性，可更加真實地反映臺灣東部海域的雨

傘旗魚的食性。研究結果顯示雨傘旗魚掠食者在某種程度上，主要攝食及利

用和資源量較豐富的餌料群體。因此，本研究結果顯示雨傘旗魚和餌料物種

的關係，對於在大洋生態系統管理的影響。在捕食者和餌料的機制上，掌控

在大洋生態系的營養動態，這些對於瞭解和預測大洋生態系統，隨著時間的

推移變化是相當重要的。 

 

由於採樣時間以及空間距離的限制，本文僅針對臺灣東部海域的雨傘旗

魚食性進行了初步的研究，因此，對於雨傘旗魚在不同季節內的食性轉變，

雨傘旗魚與其他大洋表水層掠食者 (鮪魚、旗魚及鯊魚) 之間的關係，均有

待於進一步的研究分析。 
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第四章  臺灣東部海域大洋生態系模式建置 

 

4.1 前言 

 

1980 年代末期全球漁業產量以每年 70 萬噸下降 (Watson and Pauly,  

2001)，至今全世界漁獲量仍持續減少，但漁獲努力量卻無遲緩之跡象 (Pauly 

et al., 2002 )。由於捕撈壓力持續增加，統計 1974 年至 2011 年全球主要海洋

魚類種群或種類 (如 Fig. 23)，呈現低度開發或中度開發之狀態，從 40%衰

減至 9.9%；大約 61.3%主要種群或是種類處於完全開發狀態，其產量已達到

或非常接近其最大永續界限，其餘 28.8%的種群或種類處於過度開發狀態，

其中有 10%的種群資源已經嚴重衰退或正處於恢復期 (FAO, 2014)。 

 

傳統的漁業科學研究和管理，較重視生態系統中高營養階層的種類，例

如大洋生態系的鮪、旗魚類、大陸棚生態系之底魚類，主要是針對已被開發

的高經濟魚類，並且已成功地開發利用單魚種的資源評估模式進行評估及管

理。但是在現實的生態系中，各物種在生態系中是相互關聯的，在單一魚種

資源評估模式，大多假設資源是在一個穩定平衡的狀態，忽略了生態系統中

物種之間的相互捕食作用，也沒有考慮到捕撈對捕食和被捕食魚類關係的影

響，無法真實地反應出實際的生態系中資源變動的狀況，因此，發展出多物

種的資源評估模式，例如：多物種生產模式分析 ((Multispecies Production 

Models, MSP) (May et al., 1979；Collie and Delong, 1999)、多物種年級群解析

模式  (Multispecies Virtual Population Analysis, MSVPA) (Helgason and 

Gislason, 1979; Pope, 1979) 等。 

 

多魚種資源評估模式充分考慮了生態系統中生物資源種間的相互作用

關係，使用了一系列的生態系統參數，除常用的漁獲死亡率之外，用捕食死
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亡率表示魚類之間的相互捕食作用，試圖建立完整的生態系統能量流動模擬

模型。但由於這種多魚種評估生態模式，參數確定過程複雜且運算資料量龐

大，導致難以用於實際生態系統模擬。 

 

Ecopath 生態通道模型根據營養動力學原理，用一組聯立方程，平衡系

統中各功能組成分生物生產和消耗的能量流動，直接構造簡單的生態系統模

型。這種方法最早由 Polovina (1984) 提出，用來評估穩定狀態水域生態系

統組成 (生物種類或種類組) 的生物量和食物消耗，經過與 Ulanowicz (1986) 

的能量分析生態學理論結合，逐步發展成為一種生態系統營養成分流動分析

方法。國際水生資源管理中心的 Christensen 和 Pauly 再將這種分析方法發

展成為用戶使用方便的個人電腦軟體  (Ecopath with Ecosim, EwE) 

(Christensen and Pauly, 1992; Pauly et al., 2000)，成為定量評估生態系統能量

流動過程的一種收支平衡模式，能廣泛應用於水生生態系統分析，特別是漁

業管理分析。目前，在全球海洋生態系統中已經建立了超過上百個 Ecopath

模型。 

 

在中太平洋海域 Cox et al. (2002)、Kitchell et al. (2002)及 Allain (2005) 

已完成建置 Ecopath 大洋表水層生態模型。在地中海區域 Coll et al. (2008; 

2012; 2013) 也建置生態系模型，並應用於評估漁業衝擊、資源復育管理策

略研擬。而在臺灣地區已在臺南七股潟湖、屏東大鵬灣、臺北國聖灣等地，

利用 Ecopath 建立了生態模型 (Lin et al., 1999; Lin et al., 2004; Lin et al., 

2006)。在香港水域 (Pitcher et al., 1998; Pitcher et al., 2000) 及中國東海 

(Cheng et al., 2009) 也已經過建立 Ecopath 模型，應用於分析漁業資源狀況，

評價不同漁業管理對策的效果，包括評估人工魚礁建設的生態效應，為當地

的漁業資源利用評估和管理，提供一個生態系的參考依據，而在臺灣東部海

域仍有待投入相關研究。 
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因此，為了建構可應用於雨傘旗魚漁業資源管理的海洋生態系模型研

究，評估臺灣東部海域生態系統食物網的基本結構和食物主要營養通道能量

流動，轉換途徑和定量的關係，量化其動態變化及生態容納量，預測生物資

源的交替和補充機制，以期未來可應用於對漁業管理政策進行模擬和評估，

維持海洋漁業生態系統的健康發展及永續利用。所以本研究之目的將根據過

去生態調查資料，藉由 Ecopath with Ecosim 套裝軟體，建構海洋生態系模

式，進行如下探討： 

 

一、探討雨傘旗魚海洋生態系之結構與功能；生態系物質能量之結構與傳輸

功能，以瞭解生態系特質與能量傳遞之路徑。 

二、建構雨傘旗魚及其相關物種之食物網關係，估算能量流傳遞之數量及效

率。 

三、評估各功能組物種群營養關係之影響變動，反映系統各功能組之間互利

或互害的程度，以估計某個功能組生物量變化對其他功能組生物量變化

的影響。 

 

經由生態系模型的建置，建立臺灣東部海洋生態系統結構與特徵等基礎

資訊，可提供為後續生態系及以生態系為基礎之漁業管理等相關研究參考，

以期在該海域漁業資源可以永續利用，適當合理開發、以及保護物種多樣

性，維持臺灣東部海域生態系統的健康，確保漁業與環境的永續發展。 
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4.2 材料與方法 

4.2.1 生態系模式之建構 

 

應用國際水生資源管理中心  (International Center of Living Aquatic 

Resources Management, ICLARM) 所開發免費之公用軟體 Ecopath with 

Ecosim (EwE) 6.0 建構海洋生態系之營養能量流動之生態系模型，分析能量

流架構，經生態系統的模擬分析，得到以下資訊： 

 

1. 系統內各物種(功能組)的能量在系統內分佈情形。  

2. 各組成份子彼此間能量轉移情形及營養轉換效率 (trophic 

efficiency) 。 

3. 生態系穩定程度。 

4. 系統內循環能量之比例。 

5. 各有效營養階層 (effective trophic level) 間能量流動情形。  

6. 各生物間彼此互利或危害之程度  

 

Ecopath with Ecosim (EwE) 是個整合性的套裝生態軟體，現由加拿大英

屬哥倫比亞大學漁業中心 (Fisheries Centre, University of British Columbia) 

持續發展，並被廣泛應用於全球以了解生態系之結構。EwE 套裝軟體包含

三個部份： 

 

1. Ecopath︰在 1980 年代早期，由 J.J. Polvina 與其同事在夏威夷 NMFS 

實驗室 (NMF Laboratory in Honolulu) 發展出來，並且首先應用在夏

威夷珊瑚礁生態系統。自 1990 年開始，由 Christensen and Pauly (1992) 

進一步發展。Ecopath 是生態系中資源和生物類群交互作用的一個穩
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定和質能守衡的瞬時寫照 (Snapshot)，可用於建構與分析生態系的質

能平衡營養模型(Mass-balance trophic model) (Froese and Pauly, 2000)。 

2. Ecosim：自 1985 年開始發展，由 Walters et al. (1997) 將 Ecopath 之

方程式微分而得，主要模擬生態系之時間動態變化和用於經營管理政

策之評估。 

3. Ecospace：1998 年，Walters et al. (1999) 於 Ecopath 和 Ecosim 中加

入海洋保護區 (Marine Protected Areas, MPAs) 之觀念，整合成一個空

間和時間的動態模擬模式，以模擬保護保護區對生態系之衝擊及評估

漁獲行為對生態的影響，可做為經營海洋保護區之工具。 

 

Ecopath 原理 

 

Ecopath 的原理主要依據「生物個體能量收支平衡」方程式而來，生物

個體能量收支平衡方程式描述每一個生物類群之生產量可被分成被攝食量 

(predation loss)、自然死亡量 (non-predation loss) 及輸出量 (export) 等部

份，而被生物所利用，其公式詳述如下： 

Production = catches + predation mortality + biomass accumulation + net 

migration + other mortality 

生產量=漁獲量＋被捕食死亡量＋生物量累積量＋淨遷移量＋其他死亡量  

(1)  

其數學公式如下所示： 

( iiiiiiii EEPBAEMBYP −+++×+= 12 )                             (2)  

其中Pi 代表生物類群i 的總生產速率； 

Yi 是生物類群i 的總漁獲速率； 

M2i 是生物類群i 的總捕食速率； 
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Bi 是生物類群i 的生物量； 

Ei 是淨遷移量（遷出－遷入）； 

BAi 是生物類群i 之生物量累積速率； 

EEi 表i 生物類群之生態效率； 

Pi‧(1-EEi) 代表生物類群i 之其他死亡速率。 

上述公式亦可改寫為： 

0)1()/()/()/(
1

=−−−−×−⋅−⋅ ∑
−

n

j
iiiiiijijjii BAEYEEBBPDCBQBBPB   (3) 

或 

∑ =−−−⋅−⋅⋅
n

j
iiijijjiii BAEYDCBQBEEBPB

1*

0)/()/(  

其中 P 為生產速率， 

(P/B)i 代表生物類群i 之單位生產速率， 

(Q/B)j 代表生物類群j 之單位攝食速率， 

Q 為攝食速率， 

DCji 代表生物類群i 在生物類群j 之攝食種類中之比例， 

EEi 是生態效率，表示能量被其他生物利用之比例。 

 

在模式中，所有的生物群組其能量的輸入及輸出必需平衡，而方程式 (1) 

中的被捕食死亡量是用於連結掠食者 (Predator) 與被捕食者 (Prey) ，來推

算求得生物群組間的平衡關係，Winberg (1956) 定義生物的攝食量會等於其

用於生長、新陳代謝和其他消耗之總和，其方程式如下： 

攝食量=生產量＋呼吸量＋未同化能量 

Consumption＝Production＋Respiration＋Unassimilated food       (4) 

 

根據方程式 (3)，一個包含 n 個生物功能組的生態系統，在 Ecopath 模型中，

可以用以下 n 個聯立線性方程表示 (Christensen et al., 2005)： 
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0)/(........)/()/()/( 111121221111111 =−−−⋅−⋅−⋅ BAEYDCBQBDCBQBDCBQBEEBPB nnn

0)/(........)/()/()/( 222222221222222 =−−−⋅−⋅−⋅ BAEYDCBQBDCBQBDCBQBEEBPB nnn

  : 

: 

0)/(........)/()/()/( 121 =−−−⋅−⋅−⋅ nnnnnnnnnnnnnnn BAEYDCBQBDCBQBDCBQBEEBPB

 

通過求解上述各組線性方程，定量能量在生態系統各個功能組之間的流

動以及各個成分的生物學參數。建立Ecopath 模型需要輸入的基本參數有 

Bi , (P/ B)i, (Q/ B)i,  EEi 及 DCij ，一般來說，前 4 個參數中至少要有 3 個

被輸入，DCij 則是要求必須輸入的項，其他未知項可通過已輸入參數的模

型自行運算得出 (Christensen et al., 2005)。 

 

4.2.2 資料收集  

 

一、研究地點 

本研究為以臺灣東部海域產量較高的雨傘旗魚及大型掠食者魚類為目

標魚種，建構臺灣東部海域表水層生態系統模型，臺灣東部海域終年主要受

黑潮洋流影響，黑潮生態系是屬於以捕獲大洋洄游表層性魚類為主。 

 

本研究的範圍為流經臺灣東部海域的西北太平洋黑潮流域系統，包含黑

潮主流及黑潮支流流域，為生態系模式的建構範圍。黑潮為太平洋北赤道流

之延續，流至呂宋東岸外海，沿臺灣東岸轉向北流，冬季之黑潮支流經巴士

海峽進入中國南海，再行分支。黑潮流經臺灣東北部，因造成地形湧昇流，

帶入豐富的營養鹽，因此，成為臺灣重要的三大漁場之一，也成為臺灣北部

海域魚介類的最佳育幼場。 
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臺灣的東部海域是典型的大洋生態系，這個海域的水溫高、水質清澈、

光線充足，基礎生產力主要受到營養鹽供應的限制，水深可達 7,000 多公尺。

雖然如此，這個黑潮流域的海洋生物資源仍相當豐富，有許多洄游性魚類，

包括飛魚、鯖、鰺、鬼頭刀、鰹、鮪、旗魚及大型鯊魚等，還有其他無脊椎

動物，如頭足類及蝦類等。 

 

本研究地點區劃，參照臺灣沿近海延繩釣及刺網的作業漁場區域，以及

聯合國農糧組織 (FAO) 漁場區域劃分以 5 度方格為漁區單位，因此，本生

態系範圍設定在東經 120∘00’ E ~125∘00’E；北緯 20∘00’ N~ 25∘00’N。

每 5 度方格，面積約為 258,200 平方公里 (Fig. 24)。 

 

二、漁業生產概況 

 

根據臺灣地區漁業統計年報的資料，臺灣東部海域 (包含宜蘭縣、花蓮

縣及臺東縣) 漁業生產量及產值，如 Fig. 25 所示。漁業生產量從 1993 年

104,764 公噸，呈現震盪小幅下滑至 2012 年 78,839 公噸，其間最高為 2005

年 139,168 公噸，最低為 2001 年 76,129 公噸。漁業產值於 1993 年為新臺幣

45.82 億元，小幅上升至 2012 年 58.51 億元。其間最高為 2009 年 73.31 億元，

最低為 1994 年 41.01 億元。 

 

臺灣地區漁船數量因政府歷年辦理老舊漁船收購及減船的政策，臺灣東

部漁船數量從 1993 年 2,202 艘，則逐年削減至 2012 年的 1,534 艘，如 Fig. 26

所示。漁船的總噸位也是呈現小幅縮減，如 Fig. 27a 所示。從 1993 年 61,188

公噸，縮減至 2012 年的 47,995 公噸。但是漁船總馬力數則呈現出增加的趨

勢，如 Fig. 27b 所示。從 1993 年 369,655 馬力，增加至 2012 年 573,811 馬

力。 
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有關臺灣東部 2002 年至 2012 年，鮪魚類、旗魚類及鯊魚類歷年漁獲量

統計如 Fig. 28 所示。在鮪魚類方面可以看出近 10 年來呈現小幅下滑的趨

勢，從 2002 年 3,219 公噸，下降至 2012 年 2,031 公噸。旗魚類在 10 年來也

是呈現小幅下滑的趨勢，從 2002 年 3,141 公噸，下滑至 2,169 公噸。鯊魚類

在 10 年來也是呈現下滑的趨勢，從 2002 年 6,223 公噸，下滑至 3,039 公噸。 

 

4.2.3 生物群組 

 

根據在此生態系內各種海洋生物的資源量，生物學特性 (生長和死亡率) 

及及先前食性研究的結果，以及調查資料的實際情況，進行生物群組的定義

與分類，基本上，生物群組應涵蓋了臺灣東部流域海洋生態系統能量流動的

主要過程。根據 Ecopath with Ecosim (EwE) 的系統要求以及相關生態學理

論，將生態區位 (guild：食物組成、攝食方式、個體大小、年齡組成以及漁

獲物統計分類方法) 中重疊度高的種類進行合併以簡化食物網，其實質是把

一些功能地位相似的等值種歸為同一個功能組 (Christensen et a1., 2005)。 

 

臺灣東部海域海洋生態系統模型，由 18 個功能組構成，基本上覆蓋臺

灣東部海區生態系統的主要能量流動的全部過程，模型功能組劃分詳如

Table 7 所示。包含：海洋哺乳類 (Marine mammals)、大型鮫類、鮪魚類、

雨傘旗魚、其他旗魚類、食魚性魚類等，生物群組初步分類說明如下： 

 

1. 海洋哺乳類：瓶鼻海豚、瑞氏海豚、其他海豚及鯨類。 

2. 大型鮫類：包含鋸峰齒鮫 (blue shark, Prionace glauca)、灰鯖鮫 

(mako shark, Isurus oxyrinchus) 、 白 眼 鮫 類  (requiem sharks, 

Carcharhinus spp.) 等。 
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3. 大型鮪類：包含黃鰭鮪  (Thunnus albacares)、大目鮪  (Thunnus 

obesus)、長鳍鮪 (Thunnus alalunga) 和其他短期洄游經過的鮪類，

如黑鮪 (Thunnus orientalis)。 

4. 雨傘旗魚 (Istiophorus platypterus)：為臺灣東部產量較多的魚種。 

5. 其他旗魚類：包括在本海域出現黑皮旗魚 (Makaira nigricans)、白皮

旗魚 (Istiompax indica)、紅肉旗魚 (Kajikia audax)及劍旗魚 (Xiphias 

gladius)等。 

6. 其他食魚性型掠食者：正鰹  (Katsuwonus pelamis) 、鬼頭刀 

(Dolphinfish) (Coryphaena hippurus)、齒鰆 (Sarda orientalis) 等中型

掠食者。 

7. 白帶魚 (Trichiurus lepturus)：為沿近海季節盛產的經濟性魚類。 

8. 紅目鰱 (Priacanthus macracanthus)：為沿近海季節盛產的經濟性魚

類。 

9. 鯖類：本海域盛產的花腹鲭  (Scomber australasicus) 與白腹鯖

(Pneumatophorus japonicus)。 

9. 花鰹類：( Auxis spp.) 為小型掠食者。 

11. 鰺類：圓鰺類 (Carangidae) 等小型掠食者。 

12. 表層攝食魚類：飛魚科 (Exocoetidae)、鯡科 (Clupeidae)、四齒魨科、

眼眶魚等。 

13. 中水層魚類：蛇鯖科 (Gempylidae)、七星魚科 (Myctophidae)、烏魴

科(Bramidae) 等。 

14. 頭足類  (Cephalopods) ：包括章魚科  (Octopodidae) ，烏賊科 

(Sepiidae)、鎖管科 (Loliginidae) 及魷魚等頭足類。 

15. 蝦類及蟹類；對蝦科 (Penaeoidea)、梭子蟹科 (Portunidae)等大型甲

殼類。 

16. 動物性浮游生物 (Zooplankton)，如橈足類、端足類、仔稚魚等，為
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甲殼類及魚類幼生的食物。 

17. 植物性浮游生物 (Phytoplankton)，如矽藻等、為海洋基礎生產者。 

18. 碎屑 (Detritus)，生態系統主要營養鹽供應。 

 

4.2.4 資料分析 

 

使用 Ecopath 的前提條件是：系統中各單元 (生物群組) 之質 (能) 量

流動維持在穩定狀態。生產量 (production, P) 均由其他單位或漁獲作用予以

吸收，輸入的資料包含了各單元本身以及彼此之間的關係，包含生物量 

(biomass, B)、食物組成 (diet composition) 等。 

在電腦程式模型中要求每一單元之生物群組，應在下列 4 項資料中至少

輸入 3 項： 

生物量 (Biomass, B)  

單位生物量之生產量 (P/B)  

單位生物量之代謝消耗量 (Q/B) 

生態利用效率 (ecological efficiency, EE) 

 

漁獲魚類之生物量，則根據漁獲方程式 (catch equation) 來推算生物量： 

 
( )( )

ii

iMF
ii MF

FeBC ii

+
−= +−1

 

Ci: Catch data; 

Fi: Fishing mortality;  

Mi: Natural mortality; 

i: Year. 

 

一、模式參數調試 
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Ecopath 模型的調試參數過程是使生態系統的輸入和輸出保持平衡，即

反覆調整 P/B、Q /B、EE 和食物組成等參數，使模型中每一功能組的輸入和

輸出全部相等。生態營養轉換效率 ( EE) 是一個較難獲得的參數，在 Ecopath

模型的輸入參數中，通常設大部分功能組的 EE 為未知數，在模型調試過程

中將所有 EE 值調整到小於 1，使能量在整個系統中的流動保持平衡，從而

獲得生態系統其他生態模式參數的合理值。 

 

輸入各項參數後，藉由 Ecopath 之例行方程式，可解出式 (2) 中的線性

方程式，以及利用方程式系統定義的流動網路，導出如營養階層轉換效率 

(Trophic transfer efficiency)、生態棲位選擇指數、自然死亡率估計值等統計

資料。而藉由生態效率 (Ecotrophic efficiency, EE) 與生長效率 (Gross food 

conversion efficiency, GE) 可檢驗所建構之模式的合理性。生態效率是指某

生物群組的生產量在系統中被其他生物所利用的比例，而被消耗掉的部份不

可能超過本身的生產量，因此該數值必須小於 1.0，若超過 1.0 則表示不合

理。 

 

而生長效率是指生物類群之生產量和攝食量的比例，在大多數情況下，

此值是介於 0.05 到 0.3 間，因為大部份生物之攝食量約是其生長量的 3 至

10 倍，但在較高階的消費者，如：海洋哺乳類可能會有較低之生長效率，

而生長較快速之生物，如仔稚魚、浮游生物之幼生、細菌等可能會有較高之

生長效率 (Christensen et al., 2005)。 

 

二、網絡分析 

 

Ecopath 結合理論生態學的概念，可得到網絡分析 (Network analysis) 的
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結果 (Christensen et al., 2005)。藉由網絡分析的結果可說明生態系之各生物

類群間物質能量流的交互作用 (Field et al., 1989)，並可與其他生態系比較以

了解其發展程度及生態特性。網絡分析的結果包含： 

 

系統總能量流 (Total system throughput, TST)，代表此生態系總能量流的

大小 (Ulanowicz, 1986; Ulanowicz and Norden, 1990)；綜合營養衝擊 (Mixed 

trophic impact, MTI) 的概念和敏感度分析中生物量的改變對輸出參數所造

成的影響類似，藉由 MTI 的結果可了解此生態系中某種生物類群豐度的消

長與漁業活動對其它生物類群的影響 (Ulanowicz and Puccia, 1990) 。營養階

層流量圖 (Lindeman spine) 為將各生物類群間物質能量流的傳輸，繪成單向

的食物鏈物質傳輸模式，以瞭解營養階層的構造與傳輸效益 (Ulanowicz, 

1995)。 
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4.3 結果 

4.3.1 臺灣東部海域生態模型 

 

臺灣東部海域海洋生態系統模型，由 18 個功能組構成，輸入及輸出參

數如 Table 8 所示，生態模型估算 Trophic level，以海洋哺乳類為最高 

(4.523)，其次為鯊魚 (4.471)、旗魚 (4.460) 及鮪魚 (4.418)，而雨傘旗魚

trophic level 在大洋生態系的高階掠食者中，為最低 (4.405)。其他食魚性魚

類，如鬼頭刀、齒鰆等中型掠食者，trophic level 為 4.110。小型掠食魚類 trophic 

level 則在 3.405 至 3.792 之間。在生態系統模型中，各生物群組之營養關係

如 Fig. 29 所示。 

 

從 Table 8 及 Fig. 29，各生物群組之生物量和流量基本上均呈金字塔型

分佈，即底層營養級的生物量和流量大，越到頂級越小，基本符合能量和生

物量金字塔規律。主要能量來源為植物浮游生物 (phytoplankton) 傳遞至動

物浮游生物 (zooplankton)，再向上傳遞至中小型掠食者，最終傳遞到食物網

的頂極掠食者，如：海洋哺乳類、鮪魚、旗魚及鯊魚等。從 Fig. 29 可看出

雨傘旗魚之能量來源為：白帶魚、紅目鰱、花鰹類、圓鰺類、鯖魚類、頭足

類、表水層魚類，以及少部分中水層魚類。 

 

4.3.2 營養階層結構與能量流動 

 

營養階層集合 (trophic aggregation) 是指將來自不同功能組的營養流 

(trophic flow) 合併爲數個營養階層 (以整數表示)，以簡化複雜的食物鏈通

道系。初步將臺灣東部海域大洋生態系統合併爲 6 個整合營養階層，如 Fig. 

30 所示。Linderman (1942) 定律說明，各營養階層之間的能量轉換效率平均
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在 10 %左右，海洋大陸棚生態系統中，營養階層間能量轉換效率略高 (Pauly 

et al., 1995)。本研究中臺灣東部海域生態系統營養階層間能量轉換效率，從

trophic level II 至 trophic level III 為 10.4%；從 trophic level III 至 trophic level 

IV 為 32.5%；從 trophic level IV 至 trophic level V 為 22.5%；從 trophic level 

V 至 trophic level VI 為 18.9%；臺灣東部海域生態系統模型的平均轉換效率

為 19.6 %。 

 

4.3.3 混合營養效應分析 

 

混和營養效應 (Mixed trophic impact, MTI) 反映系統各功能組之間互利

或互害的程度，其數值範圍在 -1 和 1 之間，互利爲正值，互害爲負值，不

僅考慮生物群組之間的直接影響，也考慮通過食物網的傳遞綜合作用，而形

成的間接影響，用以估計某個功能組生物量變化對其他功能組生物量變化的

影響 (Christensen et al., 2005)。 

 

臺灣東部海域生態系統模型各功能組間的混合營養效應分析，如 Fig. 31

所示，位於直線上方的白色矩形表示正效應，位於直線下方的黑色矩形表示

負效應，矩形面積的大小表示效應的強弱程度。大部分功能組對其自身的混

合營養效應一般為負值，捕食者對其餌料為負值；漁業 (延繩釣、刺網及定

置網) 對其漁獲物的混合營養效應一般也為負值。頂級捕食者對其餌料的負

效應不大，而漁業對各種目標種魚類的負面效應往往較大，其中對鯊魚、鮪

魚、及掠食性魚類的負效應較大。處於食物網底層的餌料生物，  (如

phytoplankton, zooplankton, shrimps and crabs) 對食物網上層的魚類，具有明

顯的正效應。 
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4.3.4 系統的總體特徵 

 

由於生態系統演替過程，為十分複雜的交互作用，如生物多樣性、功能

與結構的變動等。Odum (1969) 從系統能量學、群落結構、生活史、物質迴

圈及靜態平衡等 5 個面向，選取了 24 個指標，做為歸納分析生態系統發

育過程中結構與功能特徵的變化趨勢 (Table 10)。Ecopath 模型參考了 Odum 

(1969) 的生態系統發展的理論，在模型中將大部分參數量化，以利進行分析。 

 

Ecopath 模型可同時推算出許多指標，這些指標可以分別代表系統的規

模、穩定性和成熟度等系統特徵 (Christensen et al., 2005)。本研究經由

Ecopath 模型的建構解析，臺灣東部海域大洋生態系統之生態系特徵如 Table 

11 所示，相關的生態系指標分別說明如下： 

 

系統總流量 (Total system throughput) 是系統總流量是表徵系統的總體

規模的指標，為總攝食  (Sum of all consumption)、總輸出  (Sum of all 

exports)、總呼吸 (Sum of respiratory flows)及流入碎屑 (Sum of all flows into 

detritus) 的總量之和，在臺灣東部海域生態系統總流量為  3054.433 

t/km2/year。 

 

系統初級生產力與總呼吸量是描述系統成熟度的重要指標，一般成熟的

系統初級生產力與總呼吸量的比值接近 1，二者之差值即系統淨生產力 (Net 

system production, NSP) 接近 0 (Odum 1969; Christensen et al. 2005)。臺灣東

部海域的系統初級生產力 (Net Primary production, NPP) 為 1656.0 t/km2 

/year，遠大於系統總呼吸量 528.617 t/km2 /year，系統淨生產力達到 1127.383 

t/ km2 /year；而臺灣東部海域生態系統Total primary production/total 

respiration 為 3.133，顯示臺灣東部海域為發展階段的生態 (developmental 

 
60



stages)，仍會受到相關因子而產生變動。 

 

連接指數 (Connectance Index, CI) 和系統雜食指數 (System Omnivory 

Index, SOI) 都是反映系統內部聯繫複雜程度的指標。越成熟的系統，其系

統各功能組間的聯繫 (食物網路) 越複雜 (Odum, 1969; Christensen et al., 

2005)。臺灣東部海域生態系統的連接指數 (CI) 和系統雜食指數 (SOI) 分

別為 0.467 和 0.250，顯示臺灣東部海域生態仍非為成熟穩定系統，易受生

物或環境因素而產生變動。 

 

4.3.5 生物量變動趨勢 

 

經由 Ecosim 模型模擬預測，假設維持現今的漁獲努力量不變，50 年後

各生物功能組之生物量變動結果，如 Fig. 32 所示，個別之生物功能組生物

量的變動，如 Fig. 33 所示。模擬預測 50 年後主要漁獲種類之漁獲量變動，

如 Fig. 34 所示。 

 

從 Ecosim 模型模擬預測 50 年後各生物功能組之生物量之結果發現，如

Table 12 所示，大部分魚類的生物量都發生明顯的下降，其最終生物量都要

比初始生物量為低。其中海洋哺乳類減少 48.13%、鯊魚類減少 19.52%、鮪

魚類減少 38.04%、雨傘旗魚減少 35.42%、其他旗魚減少 83.27%、白帶魚減

少 47.85%、紅目鰱減少 18.69%、鯖魚減少 30.07%、鰺魚類減少 38.01%、

其他食魚性魚類則減少 74.83%、表水層魚類減少 58.74%、中水層魚類減少

74.48%。 
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4.4 討論 

4.4.1 營養階層結構與能量流動 

 

臺灣東部海域為一個複雜的大洋生態系統，不論是初級生產者、浮游動

物、小型甲殼類、重要經濟魚類，以及頂級掠食者，其物種組成都十分豐富。

本研究將整個生態系統盡可能簡化，仍然得到 18 個生物功能群組。經由對

臺灣東部海域生態系統 Ecopath 模型的食物網以及營養階層之間營養流動

進行分析，可以大致上分析出其生態系統之營養能量流通的主要途徑。 

 

經由 Ecopath 推算雨傘旗魚營養階層 TL (trophic level)為 4.405，與先前

利用穩定同位素推算為平均為 4.43 ± 0.19 (Tsai et al. 2014)，利用食物組成推

算 4.5 ± 0.8 (Froese & Pauly, 2014) 相近，顯示 Ecopath 推算之營養階層 TL

為合理的結果。 

 

在本生態系統，TL II 和 III 之間的能量轉換效率為 10.4%，低於平均能

量轉換效率 19.6 %，部分初級生產力及初級消費者，未被利用而直接進入形

成碎屑，而無法進入更高階層層的營養流動，造成部分生態系統底層能量

流，無法有效向高層流動。TL II 至 III 之能量傳遞過程，即 zooplankton 至

中小型掠食者，推測為在本海域的資料尚有缺漏，因此，造成此部分的偏差。 

 

4.4.2 系統的總體特徵 

 

在臺灣東部海域生態系統總流量 (Total system throughput) 為 3054.433 

t/km2/year。與中國東海生態系統總流量 7211 t/km2/year相比 (Cheng et al., 

2009)，數值偏低。其差異為東海生態系為近海陸棚生態系，基礎生產及系
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統總能量流動總量，均比臺灣東部海域黑潮大洋生態系統為高。其原因為陸

棚生態系單位面積的生物量比大洋生態系高，而且陸棚生態系的週轉率 

(turnover rate) 也比大洋生態系高 (Kaiser et al., 2005)，所以中國東海生態系

統總流量比臺灣東部海域生態系高出約 2.36 倍。 

 

在臺灣東部海域生態系統所有生物的總生產量 (Sum of all production) 

為 1787.29 t/km2 /year，捕撈漁獲物平均營養階層 (Mean trophic level of the 

catch) 為 3.88。與中國東海生態系統生物的總生產量 3549 t/km2/year，捕撈

漁獲物平均營養階層為 3.32 相比 (Cheng et al., 2009)，東海生態系統生物的

總生產量比臺灣東部海域生態系統較高，其原因亦為近海陸棚生態系與大洋

生態系統之差異，陸棚生態系，因陸源輸入營養鹽較豐富，基礎生產力較高；

而大洋表水層生態則營養鹽較不豐富，需湧昇流或海山區域，將底層營養鹽

輸送至表層，才有較高的基礎生產力 (Kaiser et al., 2005)。而捕撈漁獲物平

均營養階層差異，為臺灣東部漁獲種類為大型頂級掠食者為主，其次是中型

的掠食性魚類；而東海生態系則以中小型掠食魚類為主，因而造成兩者之差

異。 

 

而臺灣東部海域生態系統 Total primary production/total respiration 為

3.13，顯示臺灣東部海域為發展階段的生態 (developmental stages)，仍會受

到相關因子而產生變動。相較於在中國東海生態系 Total primary 

production/total respiration 為 4.52，同樣處於不穩定的階段 (Cheng et al., 

2009)。 

 

4.4.3 生物量變動趨勢 

 

本研究採用以生態系統構架的 Ecopath 模型，初步建構臺灣東部海域大
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洋生態系統模型，避免了單種群結構模型和多種群結構模型的缺失 (Pauly et 

al., 2002; Christensen and Walters, 2004)，對臺灣東部海域生態系統的各種生

物群組關係、結構與功能和能量流動進行了量化分析，初步分析主要漁業目

標魚種，在生態系中的角色與地位，以及各種相關生物群組之營養關係。有

助於未來研擬以生態系為基礎之漁業管理策略 (Coll et al., 2008; Piroddi et 

al., 2010; Coll and Libralato, 2012; Coll et al., 2013)。 

 

然而，因臺灣地區之漁獲統計資料尚不完備，各生物群組物種的基礎資

料仍有待補充加強，因此，本研究建構之模型仍然會存在一定的誤差，如何

提高資料的準確度和模型的可信度，用於制定確切可行的漁業管理政策，將

是下一步研究的重要工作。 

 

本研究的研究顯示，經由建置臺灣東部大洋生態系統之 Ecopath 生態系

模型，並經由 Ecosim 模式預測各功能組的未來生物量變動，以及推估未來

各主要漁獲種類的漁獲量變動。其結果顯示，如維持目前的漁業規模，對於

海洋哺乳類、鮪魚、旗魚、鯊魚等大型掠食性魚種，將會造成資源量的減少 

(Fig 32)。對照過去臺灣東部海域歷年 (1993-2012) 漁業生產量 (如 Fig 25)，

以及個別鮪魚、旗魚及鯊魚的漁獲量變動 (如 Fig 28)。本研究結果與過去變

動的趨勢相符合，為持續小幅度下滑降低；但長期來看，對於大部分主要魚

類資源均為減少降低，各魚種分別從減少 18.69% 至 83.27%。 Collette et al. 

(2011) 彙整 61 類鮪魚類及旗魚類資源利用情形，其中 11 類 (18%) 為缺乏

資料 (Data Deficient)，39 類 (64%) 為無危 (Least Concern)，4 類 (7%) 為

近危 (Near Threatened)，7 類 (11%) 為受威脅狀態 (Critically Endangered, 

Endangered, or Vulnerable)。其中高經濟價值、體型大、世代週期較長的魚種，

受到威脅壓力比較大，建議將漁獲死亡率 (fishing-induced mortality rate) 調

降至最大持續生產量 (Maximum sustainable yield, MSY) 以下，讓資源可以
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開始逐步回復。 

 

本研究初步經由 Ecosim 的模擬顯示，目前臺灣東部海域漁業活動捕撈

大洋性大型掠食性魚類，雖然長期不致於造成資源瀕危 (Endangered, EN)，

但仍造成資源量的降低，顯示目前臺灣東部海域漁獲努力量仍偏高，建議應

進一步檢討降低。 

 

然而，因為部分資料缺乏限制，現場調查資料尚未十分完備，模型仍然

存在許多誤差。因為 Ecosim 模型是一個基於食物網的模型，尚未將預測環

境變化以及氣候變遷等對各種生物所造成的影響納入考量，進而使得模型分

析的準確度受到限制。建議仍應長期監測相關漁業資源動態，並適時檢討漁

業管理政策，以確保漁業資源之永續利用。 
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第五章 結論與建議 

 

5.1 結論 

 
本研究應用碳、氮穩定同位素分析，量測雨傘旗魚肌肉的δ15N測量值介

於 7.51 至 14.19 ‰ (平均=12.05±1.23 ‰)；δ13C測量值介於-22.04~-15.48 ‰ 

(平均為-17.68±1.15 ‰)。體長和同位素數值之間的關係以線性迴歸來分析，

碳同位素(δ13C)數值與體長呈負相關：δ13C =-0.0153 (±0.004)×LJFL-14.777 (± 

0.720) [n=263; r=0.242; P < 0.001)]，然而氮同位素(δ15N)數值與體長呈正相

關：δ15N = 0.0393 (±0.003)×LJFL +4.768 (± 0.638) [n=263; r=0.597; P < 

0.001)]。 

 

在各體長級別之間，碳同位素(δ13C)數值與體長級別之間沒有顯著的趨

勢。但是雨傘旗魚其氮同位素(δ15N)數值與體長級別之間，具有明顯增加的

趨勢，在各體長級別之間有顯著差異，顯示年幼的雨傘旗魚氮同位素數值為

低 (~8.26‰)，在大型雨傘旗魚，氮同位素數值為高，具有更豐富的氮同位

素數值 (~13.51‰)。 

 

本研究發現不同的體長級別，具有不同的營養階層。從第 I 級 (年齡約

為 2 齡的雨傘旗魚，體長<140cm, LJFL) 其營養階層為 2.84±0.08 (不計的仔

稚魚的階段)。在第 VI 級(年齡超過 11 歲的雨傘旗魚,，體長>221cm, LJFL) 其

營養階層達到 5.03±0.09，顯示大型高齡的雨傘旗魚，其營養階層達到最高

階。所有雨傘旗魚樣本的平均營養階層為 4.42±0.20。體長(LJFL)與營養階層

(TL)之迴歸關係為： 

TL=0.0193(±0.003)×LJFL+0.762(±0.583) [r=0.95; P < 0.001)]。 
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本研究經由胃內容物分析，彙整雨傘旗魚胃內容物組成，以頻度百分比 

(FO%) 來看，最高為花鰹類 (23.71%)、其次為紅目鰱 (17.24%)、白帶魚 

(10.34%)、圓鰺類 (10.34%)及頭足類 (9.05%)。以個體數百分比 (N%) 來

看，最高為大眼鯛 (29.32%)、其次為花鰹類(17.48%)、白帶魚(10.87%)、圓

鰺類 (8.93%) 及正鰹 (6.41%)。以重量百分比(W%) 來看，最高為紅目鰱

(31.73%)、其次為花鰹類(23.74%)、圓鰺類 (13.02%)、白帶魚(11.35%)、及

眼眶魚 (3.92%)。以相對重要性指數百分比(IRI%) 來看，最高為紅目鰱 

(38.71%)、其次為花鰹類 (35.93%)、白帶魚(8.46%)、圓鰺類 (8.35%) 及頭

足類 (2.85%)。 

 

根據捕食者的碳氮穩定同位素比值與其生活環境中所攝取食物的同位素

組成相一致原則，估算這些餌料食物對雨傘旗魚的貢獻比例。估算結果顯

示，雨傘旗魚幼魚以攝食烏魴科 (Bramidae) 為最多，約佔 15.90%；其次為

眼眶魚 (11.04%)、鯡科 (9.62%)、四齒魨科 (9.19%) 及鶴鱵科 (8.79%)。雨

傘旗魚成魚以攝食白帶魚為最多，約佔 32.63%；其次為正鰹 (15.82%)、紅

目鰱 (11.30%)、白腹鯖 (8.41%)、花鰹類 (6.36%)及頭足類 (4.89%)。雨傘

旗魚的食物組成種類多樣，包含有頭足類、沿近海域、大洋表水層、大洋中

水層魚類、均有發現。食物來源以表水層的魚類為佔大多數。 

 

根據攝食組成及同位素分析結果，顯示雨傘旗魚為大洋頂級掠食者。在

雨傘旗魚幼魚及成魚的攝食組成有明顯差異，雨傘旗魚幼魚以攝食δ15N數值

較低的餌料，而雨傘旗魚成魚以攝食δ15N數值較高的餌料。眼眶魚及烏魴科

為體型較小、側扁型、游泳能力較弱的魚種，其δ15N值較低，因此，容易被

雨傘旗魚幼魚捕食。而雨傘旗魚成魚 (>180cm, LJFL)，因體型大，攝食近岸

的δ15N數值較高的掠食者，如紅目鰱及白帶魚等；雨傘旗魚成魚游泳能力較

強，也攝食正鰹、白腹鯖及花鰹類等洄游性魚種。 
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應用雨傘旗魚與餌料生物之碳 (δ13C) 及氮同位素 (δ15N) 數值的分布

圖，可以顯示出營養階層的相對位置，雨傘旗魚營養階層結構之最底層的物

種為烏魴科、鯡科、眼眶魚及鶴鱵科魚類等類群；其次為飛魚科、四齒魨科、

帶鯖科與頭足類等。在營養階層結構的中層物種有：圓鰺類、花鰹類、紅目

鰱、白腹鯖及正鰹等，而白帶魚成魚位於雨傘旗魚餌料生物中的最高階，僅

次於雨傘旗魚成魚，而雨傘旗魚幼魚則位於營養階層結構的中層。 

 

本研究並利用雨傘旗魚餌料生物之氮同位素值，推算其營養階層 

(TL)，推算結果：花鰹類之營養階層為 3.38±0.33；紅目鰱為 3.72±0.21；白

帶魚則高達為 4.73±0.36；圓鰺類為 3.32±0.69。沿岸底棲性的掠食者，例如：

白帶魚與紅目鰱具有較高的營養階層；而大洋表水層及中水層的餌料魚類，

例如：烏魴科、鯡科、眼眶魚及鶴鱵科魚類等，其營養階層值較低。 

 

本研究參考先前攝食組成，相關生態系模型研究，結合漁業統計資料，

建構臺灣東部海域海洋生態系統模型，由 18 個功能組構成。生態模型估算

營養階層(TL)，以海洋哺乳類為最高 (4.52)，其次為鯊魚 (4.47)、旗魚 (4.46) 

及鮪魚 (4.42)，而雨傘旗魚營養階層在大洋生態系的高階掠食者中，為最低 

(4.41)。其他食魚性魚類，如鬼頭刀、齒鰆等中型掠食者營養階層為 4.11。

小型掠食魚類營養階層則在 3.41 至 3.80 之間。 

 

經由此模型推算出臺灣東部海域生態系統的總體特徵，本系統之總流量

為 3054.43 t/km2/year。所有生物的總生產量 (Sum of all production) 為

1787.29 t/km2/year，捕撈漁獲物平均營養階層 (Mean trophic level of the catch) 

為 3.88。臺灣東部海域的系統初級生產力 (Net Primary production, NPP) 為

1656.0 t/km2 /year，遠大於系統總呼吸量 (Sum of all respiratory) 528.62 t/km2 
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/year，系統淨生產量 (Net system production, NSP) 達到 1127.38 t/ km2 

/year；而臺灣東部海域生態系統Total primary production/total respiration 為

3.13，顯示臺灣東部海域為發展階段的生態 (developmental stages)，仍會受

到相關因子而產生變動。臺灣東部海域生態系統的連接指數 (Connectance 

Index, CI) 和系統雜食指數 (System Omnivory Index, SOI) 分別為 0.47 和

0.25，顯示臺灣東部海域生態仍非為成熟穩定系統，易受生物或環境因素而

產生變動。 

 

從 Ecosim 模型模擬預測 50 年後各生物功能組之生物量之結果發現，如

維持現今之漁獲努力量，大部分魚類的生物量都發生下降，其最終生物量都

要比初始生物量為低。其中海洋哺乳類減少 48.13%、鯊魚類減少 19.52%、

鮪魚類減少 38.04%、雨傘旗魚減少 35.42%、其他旗魚減少 83.27%、白帶魚

減少 47.85%、紅目鰱減少 18.69%、鯖魚減少 30.07%、鰺魚類減少 38.01%、

其他食魚性魚類則減少 74.83%、表水層魚類減少 58.74%、中水層魚類減少

74.48%。本研究的研究顯示，經由建置臺灣東部大洋生態系統之 Ecopath 生

態系模型，並經由 Ecosim 模式預測各功能組的未來生物量變動，如維持目

前的漁業規模，對於鮪魚、旗魚、鯊魚等大型掠食性魚種，將會造成資源量

的減少，顯示目前臺灣東部海域漁獲努力量仍偏高，建議需進一步檢討降低。 
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5.2 建議  

 

本研究建立雨傘旗魚之碳同位素及氮同位素基礎資料，氮同位素可應用

於推算食物階層，碳同位素則未來可與標識放流相結合，未來可應用於推估

雨傘旗魚的洄游路徑，有利於掌控資源的動態及解析時空關係。並且利用本

研究建立雨傘旗魚體長與食物階層之關係，未來可應用於監測雨傘旗魚及其

生態系之演變。 

 

有關雨傘旗魚食物階層結構，因樣本採樣漁法主要為：延繩釣、刺網、

定置網及鏢旗魚等，採集樣本大型成熟樣本佔大多數，有關於雨傘旗魚體長 

<110cm (LJFL) 樣本不足，因此，有關於雨傘旗魚仔稚魚至幼魚階段 (<2 歲) 

的相關資訊仍有缺漏，建議加強幼魚資料收集。 

 

由於採樣時間以及空間距離的局限性，本文僅針對臺灣東部海域的雨傘

旗魚食性進行了初步的研究，因此，對於雨傘旗魚在不同季節內的食性轉

變，雨傘旗魚與其他大洋表水層掠食者 (鮪魚、旗魚及鯊魚) 之間的關係，

均有待於進一步的研究分析。 

 

本研究採用以生態系統構架的 Ecopath 模型，初步建構臺灣東部海域大

洋生態系統模型，雖然避免了單種群結構模型和多種群結構模型的缺失，對

臺灣東部海域生態系統的各種生物群組關係、結構與功能和能量流動進行了

量化分析，初步分析主要漁業目標魚種，在生態系中的角色與地位，以及各

種相關生物群組之營養關係，有助於未來研擬以生態系為基礎之漁業管理策

略。 
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但本研究設定的臺灣東部海域生態系模型，假設主要洄游魚種的生物量

為遷入與遷出相等，實際上洄游魚種容易受到海況 (例如：聖嬰現象 El Niño) 

及環境變遷等影響。未來臺灣東部海域生態系模型，主要物種除了捕食與被

捕食的關係之外，建議需考量資源受到海況及環境變遷等影響。 

 

因本研究有關於生態系實測資料的不足，相關之漁獲統計資料尚不完

備，如長期之時序資料，各生物群組物種的基礎資料，仍有待補充加強，在

建構模型的過程中，一些參數的採用了經驗值估算的方式或是直接參考周邊

海域的相關資料。因此，本研究建構之模型模擬評估結果，仍然會存在一定

的誤差，未來隨著生態調查工作和生態環境資料庫的進一步測量與蒐集，期

望提高資料的準確度和模型的可信度，用於建議制定確實可行之漁業管理政

策的建言，將是下一步研究的重要工作。 
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附圖 Figures 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 1. Indo-Pacific sailfish Istiophorus platypterus (Shaw & Nodder 1792) (Nakamura, 
1985).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 2. Geographical distribution of sailfish. 
Indo-Pacific: tropical and temperate waters approximately 45°- 50°N and 40°-35°S in the western 

Pacific, 35°N and 35°S in the eastern Pacific; 45°S in western Indian Ocean and 35°S in eastern 

Indian Ocean. Entered Mediterranean Sea from Red sea via Suez Canal. (www.fishbase.org) 
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Fig. 3. Catch of Indo-Pacific sailfish in Taiwan from 1956 to 2010 (Data source: 
Statistical Yearbook, Taiwan). 
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Fig. 4. Current velocity and direction in the surrounding seas of Taiwan during winter 
(A) and summer (B). (Data from ocean databank of the National Center for Ocean 
Research (NCOR), Taipei, Taiwan). 
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Fig. 5. Map of study area showing locations of sailfish samples taken for stable 
isotope analysis from eastern Taiwan (oblique lines, n=233) and from South China 
Sea (cross lines, n=30) during April 2009 and February 2012. 
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Fig. 6. Lower jaw fork length distribution (by 10 cm intervals) of 263 sailfish off 
eastern Taiwan water analyzed in this study. 
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Fig. 7. The flow chart for stable isotope analysis in this study 
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Fig. 8. Length of lower jaw to fork length (LLJFL, cm) of sailfish plotted versus δ13C 
values 
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Fig. 9. Length of lower jaw to fork length (LLJFL, cm) of sailfish plotted versus δ15N 
values. 
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Fig. 10. Mean carbon isotopic composition (δ13C, ‰; ±S.D.) of each size class of 
sailfish analyzed in study. (I:<140cm; II:141-160cm; III:161-180cm; IV:181-200cm; 
V:201-220cm; VI:>221cm.) 
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Fig. 11. Mean nitrogen isotopic composition (δ15N, ‰; ±S.D.) of each size class of 
sailfish analyzed in study. 
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Fig. 12. Seasonal variation in (a) δ13C and (b) δ15N values (mean ± S.D.) for Istiophorus 
platypterus from 2009 to 2011 (SP, spring; SM, summer; AU, autumn; WN, winter). 
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Fig. 13. Biplot of δ13C and δ15N values (mean ± S.D.) from each size class of sailfish. 
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Fig. 14. Relationship between length of lower jaw to fork length (LLJFL, cm) and trophic 
level (TL), using δ15N concentrations of the herbivorous marine snail (Chlorostoma 
argyrostoma argyrostoma Gmelin 1791) 6.24 ‰ ± 0.29 S.D. as a trophic baseline. Also 
shown are the midpoints of the six size classes of sailfish in the study. 
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Fig. 15. Map of study area showing position of capture of samples taken for stomach 
content of sailfish and isotope analyses off eastern Taiwan during April 2009 and 
February 2012. 
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Fig. 16. Percent composition of sailfish stomach contents collected off eastern Taiwan 
water: frequency of occurrence (%FO), number (%N), weight (%W) and index of 
relative importance (%IRI) of each prey groups. 
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(c) Adult
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Fig. 17. Estimated percentage contributions (mean and 95% credibility intervals) by 
stable isotope mixing model of prey groups consumed by (a) juvenile (<140cm, LJFL), 
(b)maturing (141-180cm, LJFL) and (c) adult (>180cm, LJFL) sailfish.  
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Fig. 18. Estimation of prey group contributions for juvenile sailfish (<140cm, LJFL) by 
using stable isotopes mixing models (1/2). 
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Fig. 18. Estimation of prey group contributions for juvenile sailfish (<140cm, LJFL) by 
using stable isotopes mixing models (2/2). 
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Fig. 19. Estimation of prey group contributions for maturing sailfish (141-180cm, LJFL) 
by using stable isotopes mixing models (1/2). 
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Fig. 19. Estimation of prey group contributions for maturing sailfish (141-180cm, LJFL) 
by using stable isotopes mixing models (2/2). 
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Fig. 20. Estimation of prey group contributions for adult sailfish (>181cm, LJFL) by 
using stable isotopes mixing models (1/2). 
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Fig. 20. Estimation of prey group contributions for adult sailfish (>181cm, LJFL) by 
using stable isotopes mixing models (2/2). 
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Fig. 21. Biplot of mean δ13C and δ15N values of sailfish (Istiophorus platypterus) and 
their prey. Error bars represent SD. 
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Fig 22. Estimated trophic level (TL) (mean ± SD) for sailfish and their pery, using δ15N 
concentrations of the herbivorous marine snail, Chlorostoma argyrostoma argyrostoma 
Gmelin 1791, 6.24 ‰ ± 0.29 S.D. as a trophic baseline (Tsai et al., 2014). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 23. Global trends in the state of world marine fish stocks, 1974-2011. (Data source: 
FAO, 2014) 
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Fig. 24. The study area of eastern Taiwan pelagic ecosystem for Ecopath model. 
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Fig. 25. Annual fishery production and market value for eastern Taiwan from1993 to 
2012 (Data source: Fisheries Statistical Yearbook, Taiwan). 
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Fig. 26. Total number of fishing crafts for eastern Taiwan from 1993 to 2012 (Data 
source: Fisheries Statistical Yearbook, Taiwan). 
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Fig. 27. The total tonnage (a) and horsepower (b) of fishing crafts for eastern Taiwan 
from 1993 to 2012 (Data source: Fisheries Statistical Yearbook, Taiwan).  
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Fig. 28. Annual landing of (a) tuna, (b)billfish, (c)shark for eastern Taiwan from 2002 to 
2012 (Data source: Fisheries Statistical Yearbook, Taiwan). 
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Fig. 29. Trophic relationships of functional groups in the eastern Taiwan pelagic 
ecosystem. Green lines indicate the relationships between sailfish and their prey. 
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Fig. 30. The trophic flows transmitted through aggregated trophic levels in eastern Taiwan pelagic ecosystem. 
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Fig. 31. The mixed trophic impact analysis of functional groups in eastern Taiwan 
pelagic ecosystem. 
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Fig. 32. Simulation of relative biomass of functional groups for eastern Taiwan pelagic 
ecosystem. 
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Fig. 33. Predicted biomass trajectories of functional groups for eastern Taiwan pelagic 

ecosystem (1/3).
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Fig. 33. Predicted biomass trajectories of functional groups for eastern Taiwan pelagic 

ecosystem (2/3).
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Fig. 34. The simulation of catches of main target fishing groups for eastern Taiwan 

pelagic ecosystem (1/2).



120

Frigate and bullet tuna

Catch

0 10 20 30 40 50

Time

0.0000

0.0002

0.0004

0.0006

0.0008

0.0010

0.0012

0.0014

0.0016

0.0018

(t
/k

m
²/

ye
a

r)
1: Setnet 2: Gillnet 3: Longline
4: Misc Fishing

Chub mackerel

Catch

0 10 20 30 40 50

Time

0

100

200

300

400

500

600

700

(t
/k

m
²/

ye
a

r)
(1

0
^-

6
)

1: Setnet 3: Longline 4: Misc Fishing

Carangidae

Catch

0 10 20 30 40 50

Time

0

50

100

150

200

250

300

(t
/k

m
²/

ye
a

r)
(1

0
^-

6
)

1: Setnet 4: Misc Fishing

M isc. piscivores

Catch

0 10 20 30 40 50

Time

0

100

200

300

400

500

600

700

800

(t
/k

m
²/

ye
a

r)
(1

0
^-

6
)

1: Setnet 2: Gillnet 3: Longline

Epipelagic fsihes

Catch

0 10 20 30 40 50

Time

0.0000

0.0005

0.0010

0.0015

0.0020

0.0025

0.0030

(t
/k

m
²/

ye
a

r)

1: Setnet 2: Gillnet 4: Misc Fishing

M esopelagic fishes

Catch

0 10 20 30 40 50

Time

0

100

200

300

400

500

600

(t
/k

m
²/

ye
a

r)
(1

0
^-

6
)

1: Setnet 4: Misc Fishing

Fig. 34. The simulation of catches of main target fishing groups for eastern Taiwan 

pelagic ecosystem (2/2).



附表 Tables 
Table 1. Statistics of sailfish, Istiophorus platypterus, and corresponding isotopic values 

by size classes with n=sample size and estimated age at length from Chiang et al. 

(2004). 

 
    δ13C (‰) δ15N (‰) 

Size Class LLJFL (cm) Age n Mean ± S.D. max min Mean ± S.D. max min

I <140 <2 7 -16.90 ± 0.44 -16.01 -18.32 8.11 ± 0.45 8.84 7.51

II 141-160 3~4 10 -16.78 ± 0.48 -15.48 -18.80 10.68 ± 0.83 12.84 9.41

III 161-180 5~6 69 -17.30 ± 0.98 -15.95 -20.69 11.88 ± 0.88 13.67 8.85

IV 181-200 7~8 130 -17.79 ± 1.18 -15.96 -21.66 12.27 ± 0.90 14.19 9.93

V 201-220 8~10 40 -17.85 ± 0.93 -16.03 -19.76 12.52 ± 0.89 13.98 10.66

VI >221 >11 7 -18.18 ± 1.46 -17.06 -22.04 13.51 ± 0.67 14.15 12.56

 Total  263 -17.68 ± 1.15 -15.48 -22.04 12.05 ± 1.23 14.19 7.51

 
 

Table 2. Estimated trophic level for different size classes of sailfish with mean values 

provided ±SD. 

 
Body length (LJFL:cm) Size class δ15N (‰) ±SD Trophic level ±SD 

<140 I 8.11±0.45 2.84±0.08 

141-160 II 10.68±0.83 3.98±0.16 

161-180 III 11.88±0.88 4.32±0.17 

181-200 IV 12.27±0.90 4.51±0.15 

201-220 V 12.52±0.89 4.59±0.14 

>221 VI 13.51±0.67 5.03±0.09 

Total  12.05±1.23 4.42±0.20 
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Table 3. Comparison of isotopic values for δ15N (‰) and δ13C (‰) for sailfish and other 

top predators in pelagic ecosystems. 

 

Species n δ15N (‰) δ13C (‰) Study area Reference 

  mean min Max mean min max   

Xiphias gladius 30 13.2 9.1 15.7 -19.4 -23.9 -17.1 Eastern Australia Revill et al.(2009)  

 Tetrapturus audax 8 13.2 9.2 15.2 -18.1 -23.4 -14.3 Eastern Australia Revill et al.(2009)  

Thunnus maccoyii 17 14.3 13.0 15.7 -20.2 -23.2 -17.5 Eastern Australia Revill et al.(2009)  

Thunnus thynnus 35 9.7 7.2 13.1 -18.1 -18.9 -17.2 Mediterranean Sea Sara and Sara (2007) 

Thunnus albacares 245 - 10.2 15.2 - -17.4 -15.2 Western Indian Ocean Menard et al. (2007)  

Xiphias gladius 136 - 11.8 16.2 - -17.4 -15.0 Western Indian Ocean Menard et al. (2007)  

Istiophorus platypterus 263 12.1 7.5 14.2 -17.7 -22.0 -15.5 Eastern Taiwan This study 

 

 



Prey Item F0 F0(%) N N(%) W (g) W(%) IRI IRI(%) IRI rank FL (cm) 

Auxis spp. (Bullet tuna) 55 23.71% 90 17.48% 9285 23.74% 977.01 35.93% 2 6-27 

Priacanthus macracanthus (Red bigeye) 40 17.24% 151 29.32% 12412 31.73% 1052.60 38.71% 1 8-22 

Trichiurus lepturus (Hairtail, cutlassfish) 24 10.34% 56 10.87% 4439 11.35% 229.88 8.46% 3 15-74 

Decapterus spp. (Scad) 24 10.34% 46 8.93% 5094 13.02% 227.12 8.35% 4 8-37 

Mene maculata (Moonfish) 9 3.88% 30 5.83% 1533 3.92% 37.80 1.39% 6 5-14 

Scomber japonicus (Chub mackerel) 9 3.88% 13 2.52% 1494 3.82% 24.61 0.91% 8 14-36 

Katsuwonus pelamis  (Skipjack) 9 3.88% 33 6.41% 839 2.14% 33.18 1.22% 7 17-31 

Exocoetidae (Flyingfish) 5 2.16% 7 1.36% 552 1.41% 5.97 0.22% 12 18-32 

Belonidae (Needlefish) 7 3.02% 10 1.94% 464 1.19% 9.44 0.35% 11 20-42 

Gempylidae (Snake mackerel) 11 4.74% 21 4.08% 266 0.68% 22.56 0.83% 9 6-34 

Clupeidae (Anchovy, herring) 2 0.86% 13 2.52% 372 0.95% 3.00 0.11% 14 8-14 

Tetraodontidae (Pufferfish) 5 2.16% 5 0.97% 444 1.14% 4.54 0.17% 13 13-23 

Bramidae (Pomfret) 2 0.86% 2 0.39% 152 0.39% 0.67 0.02% 15 7-9 

Cephalopoda (Squid) 21 9.05% 29 5.63% 1148 2.93% 77.54 2.85% 5 4-31 

Others 9 3.88% 9 1.75% 623 1.59% 12.96 0.48% 10 1-16 

Total 232   515   39117   2718.86       

Table 4. Diet composition of Istiophorus platypterus in eastern Taiwan by stomach content analysis. Length of fish prey items given in fork length, 

“Others” indicates unidentified contents (FO: frequency of occurrence, N: number, W: wet weight, IRI: index of relative importance). 
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Table 5. Isotope values of δ13C (‰) and δ15N (‰) for sailfish and their prey items 

sampled off eastern Taiwan. 

 
(a) Sailfish 
 

n δ13C δ15N Sailfish 
 mean SD max min mean SD max min 

Juvenile 
(<140cm, LJFL) 

31 -18.39 1.41 -16.01 -21.66 10.01 1.18 11.45 7.51

Maturing 
(141-180cm, LJFL) 

41 -17.27 0.95 -16.06 -19.93 11.89 0.75 13.67 10.34

Adult 
(>181cm, LJFL) 

33 -17.47 1.02 -16.03 -22.04 13.15 0.49 14.15 12.23

 
(b) Prey items of sailfish sampled off eastern Taiwan 
 

n δ13C δ15N Prey item 
 mean SD max min mean SD max min 

Auxis spp. 8 -17.89 0.33 -17.35 -18.21 9.55 0.78 10.83 8.77

Priacanthus macracanthus 6 -17.80 0.39 -17.08 -18.24 10.38 0.50 11.26 9.87

Trichiurus lepturus  6 -16.91 0.43 -16.41 -17.53 12.80 0.87 14.09 11.77

Decapterus spp. 8 -17.43 0.39 -16.81 -18.06 9.42 1.65 10.76 6.15

Mene maculate 6 -17.77 0.62 -17.17 -18.70 8.02 1.60 9.40 5.96

Scomber japonicus 5 -17.11 0.33 -16.68 -17.48 10.71 0.95 11.68 9.18

Katsuwonus pelamis 4 -17.95 0.28 -17.62 -18.27 10.62 0.83 11.09 9.06

Exocoetidae 2 -17.15 0.01 -17.16 -17.15 8.12 0.15 8.23 7.98

Belonidae 3 -17.37 0.24 -17.10 -17.57 7.31 1.42 8.89 6.13

Gempylidae 4 -17.76 0.25 -17.51 -18.00 8.74 0.89 9.51 7.54

Clupeidae 2 -17.18 0.76 -16.64 -17.72 6.84 0.21 6.98 6.69

Tetraodontidae 5 -18.13 0.38 -17.65 -18.56 8.19 0.80 8.83 7.03

Bramidae 3 -17.87 0.55 -17.36 -18.45 6.43 0.56 7.08 6.04

Cephalopoda  8 -18.25 1.07 -16.55 -19.67 8.71 1.53 10.24 6.14
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Table 6. Estimated percentage contributions (mean and 95% confidence intervals) by stable isotope mixing model of prey consumed by juvenile 

(<140cm, LJFL), maturing(141-180cm, LJFL) and adult (>181cm, LJFL) sailfish. Differentiation between maturity stages based on Chiang et al. 

(2006a). 

 Juvenile sailfish (<140cm, LJFL) Maturing sailfish (141-180cm, LJFL) Adult sailfish (>180cm, LJFL)  

Prey item mean (95% confidence intervals) mean (95% confidence intervals) mean (95% confidence intervals) 

Auxis spp. 5.23% (0-13.39%) 9.34% (0-19.80%) 6.36% (0-15.57%) 

Priacanthus macracanthus 3.93% (0-10.56%) 10.36% (0-21.13%) 11.30% (0.24-25.11%) 

Trichiurus lepturus  1.94% (0-5.37%) 10.03% (0.59-18.72%) 32.63% (22.61-42.35%) 

Decapterus spp. 4.47% (0-11.84%) 6.71% (0-15.77%) 4.54% (0-11.94%) 

Mene maculate 11.04% (0.23.52%) 5.00%(0-12.93%) 2.19% (0-5.91%) 

Scomber japonicus 2.93% (0-8.24%) 7.41% (0-16.60%) 8.41% (0-19.81%) 

Katsuwonus pelamis 3.67% (0-9.84%) 12.90% (0.41-25.43%) 15.82% (0.01-29.94%) 

Exocoetidae 6.13% (0-15.03%) 4.22% (0-11.37%) 3.84% (0-6.83%) 

Belonidae 8.79% (0.19.21%) 4.03% (0-10.85) 2.03% (0-5.44%) 

Gempylidae 9.02% (0-20.04%) 5.31% (0-13.30%) 2.04% (0-7.05%) 

Clupeidae 9.62% (0.20.82%) 3.26% (0-8.93%) 3.22% (0-4.83%) 

Tetraodontidae 9.19% (0-20.54%) 7.56% (0-17.12%) 3.68% (0-9.37%) 

Bramidae 15.90% (1.09-30.24%) 4.26% (0-10.90%) 1.91% (0-5.16%) 

Cephalopoda  8.13% (0-18.33%) 9.57% (0-20.04%) 4.89% (0-11.77%) 
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Table 7. Functional group components of the eastern Taiwan pelagic ecosystem model. 
 
Functional group Taxa 

Marine mammals Dolphins: bottlenose, Risso’s, roughtoothed. Whales. 

Elasmobranch Sphyrna spp., Alopias spp., Isurus oxyrinchus, Carcharhinus spp., 

Prionace glauca, 

Tuna Thunnus albacares, Thunnus obesus 

Thunnus orientalis 

Sailfish Istiophorus platypterus 

Misc. Billfish Xiphias gladiu, Istiompax indica, 

Makaira mazara, Kajikia audax Makaira nigricans 

Misc. piscivores Sarda orientalis, Coryphaena hippurus, 

Katsuwonus pelamis 

Hairtail Trichiurus lepturus 

Red bigeye Priacanthus macracanthus 

Frigate and bullet 
tuna 

Auxis thazard, Auxis rochei, 

Euthynnus affinis 

Chub Mackere Scomber japonicus, 

Scomber australasicus 

Carangidae Decapterus spp.,  

Selar crumenophthalmus 

Forage epipelagic 
fishes 

Clupeidae, Engraulidae, Balistidae, Tetraodontidae,  

Exocoetidae, Mene maculate 

Mesopelagic fishes Gempylidae, Myctophidae, Bramidae 

 

Cephalopods Loliginidae, Sepiidae, Sthenoteuthis oualaniensis 

Shrimps and crabs Penaeoidea, Portunidae, Portunus sanguinolentus 

Zooplankton Copepods, misc. micro/meso zooplankton, larval fishes. 

Phytoplankton Diatoms, cyanobacteria, dinoflagellates, algae 

Detritus  

 
 



 
Table 8. Basic input and output (bold) parameters of the trophic model for eastern Taiwan pelagic ecosystem. 

  Group name Trophic level Biomass (t/km²) P/B (/year) Q/B (/year) Ecotrophic 
efficiency

1 Marine mammals 4.523 0.0042 0.05 30.0 0.20
2 Sharks 4.471 0.024 0.35 4.0 0.60
3 Tuna 4.418 0.06 0.80 10.0 0.60
4 Sailfish 4.405 0.05 0.50 8.0 0.70
5 Misc. Billfish 4.460 0.04 0.40 7.5 0.70
6 Hairtail 3.792 0.15 1.50 6.0 0.90
7 Red bigeye 3.437 0.15 1.50 6.0 0.90
8 Frigate and bullet tuna 3.450 0.23 1.60 10.0 0.70
9 Chub mackerel 3.405 0.18 1.20 10.0 0.80

10 Carangidae 3.446 0.22 1.20 8.0 0.80
11 Misc. piscivores 4.110 0.25 0.85 8.0 0.85
12 Epipelagic fsihes 3.217 0.35 3.69 13.9 0.90
13 Mesopelagic fishes 2.796 0.15 2.43 13.9 0.60
14 Cephalopod 3.238 0.20 4.50 15.0 0.95
15 Shrimps and crabs 2.474 0.25 8.50 15.0 0.80
16 Zooplankton 2 5 25 160 0.50
17 Phytoplankton 1 12 138 0.60
18 Detritus 1 200 0.091
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 Prey \ Predator    
1 Marine mammals      
2 Sharks      
3 Tuna 0.01 0.01   0.005 0.005   
4 Sailfish 0.03 0.01 0.001 0.005   
5 Misc. Billfish 0.04 0.01 0.0005 0.002 0.03   
6 Hairtail 0.10 0.08 0.10 0.09 0.09    0.02  
7 Red bigeye 0.15 0.11 0.10 0.15 0.15    0.04 0.01  
8 Frigate and bullet tuna 0.17 0.15 0.12 0.123 0.125     0.1 0.01  
9 Chub mackerel 0.10 0.17 0.12 0.12 0.12 0.002 0.002 0.11 0.001  

10 Carangidae 0.05 0.12 0.13 0.12 0.105 0.002 0.005   0.12 0.02  
11 Misc. piscivores 0.09 0.08 0.08 0.08 0.10 0.05 0.003 0.003 0.002 0 0.002  
12 Epipelagic fsihes 0.05 0.12 0.139 0.08 0.05 0.27 0.10 0.18 0.088 0.10 0.25 0.05 0.20  
13 Mesopelagic fishes 0.03 0.03 0.03 0.05 0.05 0.07 0.05 0.002 0.002 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05  
14 Cephalopod 0.15 0.10 0.15 0.13 0.12 0.11 0.05 0.05 0.10 0.10 0.10 0.10 0.05 0.057  
15 Shrimps and crabs 0.03 0.01 0.03 0.05 0.05 0.35 0.45 0.33 0.33 0.33 0.16 0.3 0.20 0.15 0.05  
16 Zooplankton  0.15 0.35 0.431 0.47 0.418 0.05 0.35 0.30 0.25 0.40 0.90 
17 Phytoplankton   0.15 0.20 0.25 0.40 0.10 
18 Detritus   0.20 0.15  

 
Table 9. Diet composition matrix for all function groups of eastern Taiwan pelagic ecosystem. 

 
 
 

 



Table 10. A tabular model of ecological succession: trends to be expected in the 

development of ecosystems (modified from Odum, 1969) 

 
Ecosystem attributes Developmental 

stages 
Mature stages 

Community energetics     

1 Gross production/community respiration (P/R ratio) Greater or less than 1 Approaches 1 

2 Gross production/standing crop/biomass (P/B ratio) High Low 

3 Biomass supported/unit energy flow (B/E ratio) Low High 

4 Net community production High Low 

5 Food chains predominantly Linear grazing Weblike, detritus 

Community structure   

6 Total organic matter Small Large 

7 Inorganic nutrients Extrabiotic Intrabiotic 

8 Species diversity - variety component Low High 

9 Species diversity - equitability component Low High 

10 Biochemical diversity Low High 

11 Stratification and spatial heterogeneity Poorly organized Well organized 

Life history   

12 Niche specialization Broad Narrow 

13 Size of organism Small Large 

14 Life cycles Short, simple Long, complex 

Nutrient cycling   

15 Mineral cycles Open Open 

16 Nutrient exchange rate, with environment Rapid Slow 

17 Role of detritus in nutrient regeneration Unimportant Important 

Selection pressure   

18 Growth form (selection type)   

19 Production Quantity Quality 

Overall homeostasis   

20 Internal symbiosis Undeveloped Developed 

21 Nutrient conservation Poor Good 

22 Stability Poor Good 

23 Entropy High Low 

24 Information Low High 

Christensen, V. 1995. Ecosystem maturity – towards quantification. Ecological 

Modelling, 77: 3-32. 

Odum, E.P., 1969. The strategy of ecosystem development. Science, 164: 262-270. 
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Table 11. Ecosystem properties for eastern Taiwan (this study) and East China Sea 

(Cheng et al., 2009). 

 

Parameter Value Units 

 eastern Taiwan east China Sea  

Sum of all consumption 824.882 1289.249 t/km2/year

Sum of all exports 809.995 2518.649 t/km2/year

Sum of all respiratory flows 528.617 715.951 t/km2/year

Sum of all flows into detritus 890.940 2686.87 t/km2/year

Total system throughput 3054.433 7221 t/km2/year

Sum of all production 1787.289 3549 t/km2/year

Mean trophic level of the catch 3.88 3.32 

Gross efficiency (catch/net p.p.) 0.000 0.002465 

Calculated total net primary production 1656.0 3234.6 t/km2/year

Total primary production/total respiration 3.133 4.518 

Net system production 1127.384 2518.649 t/km2/year

Total primary production/total biomass 85.767 91.047 

Total biomass/total throughput 0.006 0.005 /year

Total biomass (excluding detritus) 19.304 35.527 t/km2

Total catch 0.035 7.973 t/km2/year

Connectance Index 0.467  

System Omnivory Index 0.250  

Ecopath pedigree index 0.519  
 
Cheng J.H., Cheung W.L., Pitcher T.J., 2009. Mass-balance ecosystem model of the 
East China Sea. Progress in Natural Science 19: 1271–1280. 
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Table 12. Change rate in biomass of functional groups after 50 year simulation for 

eastern Taiwan pelagic ecosystem by using Ecosim model. 

 

 Functional group Initial biomass

(t/km2/year) 

Final biomass

(t/km2/year) 

Change in percentage 

1 Marine mammals 0.0042 0.00218 -48.13% 

2 Sharks 0.024 0.0193 -19.52% 

3 Tuna 0.06 0.0372 -38.04% 

4 Sailfish 0.05 0.0323 -35.42% 

5 Misc. Billfish 0.04 0.00669 -83.27% 

6 Hairtail 0.15 0.0728 -47.85% 

7 Red bigeye 0.15 0.122 -18.69% 

8 Frigate and bullet tuna 0.23 0.281 +22.26% 

9 Chub mackerel 0.18 0.126 -30.07% 

10 Carangidae 0.22 0.136 -38.01% 

11 Misc. piscivores 0.25 0.0629 -74.83% 

12 Epipelagic fsihes 0.35 0.144 -58.74% 

13 Mesopelagic fishes 0.15 0.0383 -74.48% 

14 Cephalopod 0.20 0.0977 -51.17% 

15 Shrimps and crabs 0.25 0.130 -48.00% 

16 Zooplankton 5 7.513 +50.25% 
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