
 

东太平洋赤道海域茎柔鱼角质颚形态差异
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摘要：海洋生物的表型与其栖息环境密切相关，了解其与资源利用相关的表型特征有助于
理解其资源利用方式及生态位特征。茎柔鱼广泛分布于东太平洋，是该海域生态系统的关
键种，其个体形态受环境影响变化明显。为探究不同环境条件是否会对茎柔鱼的重要摄食
器官角质颚的形态产生影响，本研究对东太平洋赤道海域加拉帕戈斯群岛东、西部两个群
体共 244尾茎柔鱼的角质颚进行了形态学分析。采用传统形态方法测量了角质颚的 12项
外部形态参数，并利用几何形态测量方法对其上、下角质颚图像分别设置 20个地标点并
进行数字化分析。结果显示，不同群体的茎柔鱼角质颚的 11项外部形态参数均存在显著
差异，但差异系数均小于 1.28。几何形态分析显示，不同群体茎柔鱼角质颚的整体大小及
形状均差异显著，并具有不同的异速生长模式，形状差异主要体现在上颚的喙部与侧壁、
下颚的喙部与翼部。不同群体的上、下角质颚均具有较高的判别成功率，平均判别正确率
分别为 89.61%和 85.88%。加拉帕戈斯群岛以东海域的茎柔鱼具有较小的角质颚、较弯曲
和尖锐的喙部、较大的侧壁及较短较宽的翼部，可能与该栖息地的环境及食物类型有关。
这些与资源利用相关的表型可塑性反映了茎柔鱼对于不同栖息环境的适应，有利于提高其
生存能力。
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生物体的表型差异与环境密切相关 [1]。栖息

环境的差异，如食物可获得性、海流、温度等的

差异，可能会导致不同群体之间在个体生长发育

过程中遵循不同的策略，从而产生不同的表型特

征，反映了其对栖息环境的适应性[2–4]。对于短生

命周期种类而言，其种群动态极易受环境因子影

响[5-6]，在遗传差异较小的情况下，研究短生命周

期种类不同群体之间的表型差异能够反映其在

不同栖息环境中的生存策略，有助于理解种群特

征变化的内在机制，并提供了一种群体识别的方法[7]。

茎柔鱼 (Dosidicus gigas)隶属柔鱼科 (Ommas-
trephidae)，广泛分布于东太平洋，遗传多样性低，

生命周期较短 (通常为 1年)，是大型捕食者的重

要饵料，同时以中上层鱼类 (如灯笼鱼类)、甲壳

类和其他无脊椎动物为食[8-9]。角质颚是茎柔鱼的

主要摄食器官，其形状、大小等形态特征随栖息
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环境的不同及个体生长过程中的食性转换而变

化 [10–13]。研究发现，摄食器官的形态可以用于表

征生物的摄食功能，反映其功能生态位[6, 14]。

东太平洋赤道海域受信风影响，加拉帕戈斯

群岛 (Galapagos Archipelago)以东水域具有较为复

杂的环流系统，处于洪堡寒流 (Humboldt Current)、
赤道暖流 (Equatorial Current)、巴拿马暖流 (Panama
Current)及赤道潜流 (Equatorial Undercurrent)的交

汇处 [15–17]，而加拉帕戈斯群岛以西水域常年受到

赤道暖流的主导[18-19] (图 1)。环境的差异可能导致

与茎柔鱼摄食相关的角质颚形态产生分化。了解

不同环境下茎柔鱼角质颚的形态差异有助于了

解其差异化的生存策略及生活史特征，为茎柔鱼

不同群体的生态功能定位及资源管理提供科学

依据。

本研究采用传统的形态测量方法和基于地标

点的几何形态测量法，量化比较东太平洋加拉帕

戈斯群岛以东和以西海域茎柔鱼角质颚的 12项外

部形态参数、整体大小、形状及异速生长模式，

旨在探究沿东太平洋赤道海域不同栖息环境分布

的茎柔鱼摄食器官的形态特征及其是否存在形态

分化现象，并探究驱动其形态分化的潜在因素。

 1    材料与方法

 1.1    样品采集

茎柔鱼样品由中国远洋鱿钓渔船在东太平洋

赤道海域采集，采集范围包括加拉帕戈斯群岛以

西海域 (west of Galapagos Islands, WOG)与加拉帕

戈斯群岛以东海域 (east of Galapagos Islands, EOG)，
采集时间为 2017年 6—8月 (图 1，图内方框为采

样的经纬度范围，黑点为具体的采样点；表 1)。
样本经低温冷冻保存运回实验室，存于−20 °C冰

箱以备实验分析。共采集 244尾茎柔鱼，其中，

WOG 129尾，EOG 115尾。实验过程中操作人员

严格遵守实验动物相关伦理规范。

 1.2    生物学及传统形态测定

茎柔鱼样本在实验室自然解冻后，测定胴长

(mantle length, ML)，精确至 1 mm，记录其性别、

性腺成熟度指标。参照 Arkhipkin等 [20] 的标准将

性腺成熟度划分为 5级，其中 1~2级为性未成熟

个体，3~5级为性成熟个体。使用镊子取出角质

颚，洗净表面残留的黏液及杂质，使用校准后的

游标卡尺分别测量上、下角质颚的头盖长、脊突

长、喙长、喙宽、侧壁长和翼长等 12项形态学指

标，测量结果精确至 0.01 mm (图 2)。

 1.3    地标点设置

在同一焦距下，采用尼康 D750相机对东太

平洋赤道海域茎柔鱼角质颚样品拍照，获得其二

维影像。采用 R软件中的 geomorph程序包对角质

颚建立地标点并测量。本研究参考 Fang等[7] 的方

法，在上颚和下颚分别设置了 20个地标点，以更

好地表征角质颚外部形态轮廓 (图 2)。各地标点定

义如表 2所示。每个样本的地标点进行 3次重复

标记，以减小实验误差，得到二维坐标化数据。

 1.4    统计分析

 　　传统形态测量分析　　采用单因素方差分

析 (One-Way ANOVA)比较茎柔鱼不同群体的胴

表 1    东太平洋赤道海域茎柔鱼样本生物学参数

Tab. 1    Information of the D. gigas samples taken from the waters of eastern equatorial Pacific

海域
area

采样时间
sampling data

经度
longitude

纬度
latitude

样本量/尾
number

胴长/mm
mantle length

P
均值±SD
mean±SD

最小值
min

最大值
max

WOG 2017-06—2017-08 96°45′~101°44′W 01°15′~04°23′S 129 257±46 182 379
0.134

EOG 2017-06—2017-08 84°37′~87°32′W 02°50′~04°41′S 115 250±40 186 388
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图 1    东太平洋赤道海域茎柔鱼采样点

WOG.加拉帕戈斯群岛以西海域，EOG.加拉帕戈斯群岛以东海域，

下同。

Fig. 1    Sampling sites of D. gigas in
the eastern equatorial Pacific

WOG.  west of Galapagos Islands,  EOG.  east of Galapagos Islands,  the
same below.
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长 (α=0.05)。为消除个体大小对形态值的影响，

采用标准化公式对所有角质颚参数进行标准化：

Y ¤
i = Yi

·
MLm

MLi

¸b

(1)

Y ¤
i式中，Yi 为原始角质颚形态参数， 为标准化后

的角质颚形态参数，MLm 为所有个体胴长的均值，

MLi 为个体 i 的胴长值。b 值根据线性回归估算得

出。采用 t 检验 (α=0.05)对不同群体角质颚标准化

后的各项参数进行差异比较。

参照 Mayr等 [22] 的方法计算存在显著差异的

角质颚形态参数的差异系数 (coefficient of differ-
ence, CD)：

CD =
jM W ¡M E j
SDW + SDE

(2)

式中，MW 与 ME 分别为 WOG与 EOG群体角质

颚存在显著差异的参数的均值；SDW 与 SDE 为两

个群体上述所选角质颚参数的标准差。当 CD>1.28
时，可划分为两个亚种或种水平。

 　　基于地标点的几何形态测量分析　　利用

广义普式分析法 (GPA)基于最小二乘法去除由于

实验操作过程中的误差造成的非形态变异 (尺寸、

位置、方向等)对分析结果的影响。采用多元方差

分析 (MANOVA)比较不同海域茎柔鱼的角质颚形

态是否存在显著差异。采用主成分分析法 (PCA)
进行组间形态差异比较。采用 t 检验比较不同群

体角质颚经对数转换后的质心大小，以表征角质

颚的整体大小[23]。采用多元回归模型建立角质颚

形态变量 (形态得分和预测分数)和经校正后的大
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图 2    角质颚传统形态测量及地标点示意图[7, 21]

(a)上角质颚侧视图，(b)下角质颚侧视图，(c)上角质颚俯视图，(d)下角质颚俯视图。UHL.上头盖长；UCL.上脊突长；URL.上喙长；

URW.上喙宽；ULWL.上侧壁长；UWL.上翼长；LHL.下头盖长；LCL.下脊突长； LRL.下喙长； LRW.下喙宽； LLWL.下侧壁长； LWL.
下翼长。

Fig. 2    Scheme of morphometric measurements and digitized landmarks of D. gigas beak [7, 21]

(a) lateral view of upper beak, (b) lateral view of lower beak, (c) dorsal view of upper beak, (d) dorsal view of lower beak. UHL. upper hood length;
UCL. upper  crest  length;  URL. upper  rostrum length;  URW. upper  rostrum width.  ULWL. upper  lateral  wall  length;  UWL. upper  wing length;  LHL.
lower hood length; LCL. lower crest length; LRL. lower rostrum length; LRW. lower rostrum width; LLWL. lower lateral wall length; LWL. lower wing length.
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小 (质心大小的对数)的关系，以检验不同群体与

大小相关的形状变化比例 (异速生长模式)。利用

薄板条样 (TPS)变形网格建立不同区域茎柔鱼角

质颚的平均表型，以直观反映其形态差异。以上

分析在 R 3.6.1软件中完成。最后选取所有主成分，

并根据所有样本的扭曲得分进行逐步判别分析

(SDA)及交叉验证，从而计算群体间分类的正确

率，逐步判别分析在 SPSS 25.0软件中完成。

 2    结果

 2.1    传统形态测量

东太平洋赤道海域茎柔鱼不同群体胴长组成

不存在显著差异 (P=0.134) (表 1)。单因素方差分

析结果表明， 角质颚经标准化后的 11项外部形

态均差异显著 (P<0.05) (图 3)。EOG群体的角质

颚ULWLs和 LLWLs参数显著大于WOG群体，但

其余形态参数均小于 WOG群体 (图 3，表 3)，说

明在相同个体大小的情况下，WOG群体茎柔鱼的

上颚具有较长的脊突 (UCLs)；较长、较宽的喙部

(URLs和 URWs)和较长的翼部 (UWLs)。在下颚

的形态参数比较中也发现了类似的结果。此外，

WOG群体茎柔鱼的下颚具有较长的头盖(LHLs)。
不同群体的角质颚形态参数差异系数均小于

1.28 (表 3)，表明赤道海域不同群体的角质颚形态

应属于地理种群内的差异，未达到亚种水平。

 2.2    基于地标点的几何形态测量

 　　多元方差分析　　多元方差分析结果表明，

东太平洋赤道海域茎柔鱼的上、下颚在大小、群

体及两个因子的交互作用上均存在显著差异 (P<
0.05)，而性别、性成熟的影响不显著 (P>0.05)。其

中，“群体”的效应因子 (Z)最大 (Z=5.668)，说明

群体是解释角质颚形态差异的最重要因子 (表 4)。
 　　质心大小　　根据校正后的质心大小计算结

果，WOG群体茎柔鱼上、下角质颚质心大小的对

数值均极显著大于 EOG群体 (P<0.001) (图 4)，说

明从整体大小而言，WOG群体的茎柔鱼具有较大

的角质颚。

 　　PCA分析　　根据相对扭曲主成分分析，共

提取了 40个主成分。以贡献率最大的 PC1与

PC2绘制主成分散点图。EOG群体较为集中，而

WOG群体相对分散，且 WOG群体的 95%置信

椭圆面积大于 EOG群体 (图 5)，说明 WOG海域

的茎柔鱼的角质颚具有较高的形态多样性。

多元回归分析结果表明，茎柔鱼的上、下颚

形态和大小均具有显著相关性 (P<0.05)。不同群

体的角质颚具有不同的异速生长模式，并且这一

特征在下颚中更为突出 (图 6)。不同群体的上颚在

生长过程中具有相似的形态变化趋势 (图 6-b)。相

较于 EOG群体，WOG群体下颚的形态随大小变

化比例较为平缓，说明 WOG群体在生长过程中

角质颚形态变化程度较小 (图 6-d)。
 　　薄板条样图可视化分析　　基于薄板条样图

分析显示，东太平洋赤道不同海域的茎柔鱼群体

上颚的形态差异主要体现在喙部 (地标点 2、3、4、
17、 18)和 侧 壁 (地 标 点 6、 7、 8、 9)  (图 7)。
WOG群体的上颚喙部较为笔直和粗钝，而 EOG
海域茎柔鱼的上颚具有尖锐和弯曲的喙部及较大

的侧壁。下颚的差异则主要体现在喙部 (1、2、
18)和翼部 (地标点 7、8、19、20)，WOG群体的

表 2    角质颚 20个地标点的定义

Tab. 2    Definition of 20 landmarks for beak

地标点
landmarks

地标点定义
landmark definition

上颚
upper beak

下颚
lower beak

1 喙部端点 喙部端点

2 喙部最大弯曲处 喙部最大弯曲处

3 颚角所在位置 颚角所在位置

4 喙部与翼部连接处最凸点 翼部内凹点

5 翼部与侧壁前端连接处 4、6两点间最凸点

6 5、7两点间最凸点 肩部最大弯曲处

7 6、8两点间最凹点 翼部最低点

8 与1、15点直线平行的侧壁
相切点

翼部与侧壁腹部交点

9 8、10两点间最凸点 8、11两点间的侧壁内凹点

10 9、11两点间侧壁内凹点 9、11两点间最凹点

11 侧壁顶部最末端 与1、16点直线平行的侧壁
相切点

12 11与13两点间最凸点 11、13两点间最凸点

13 脊突最凸点 11、14两点间侧壁内凹点

14 翼部与侧壁背部交点 侧壁顶部最末端

15 头盖最末端 14、16两点间最凸点

16 15、17两点间最凸点 翼部与侧壁背部交点

17 与1、15点直线平行的头盖
相切点

与1、16点直线平行的头盖
相切点

18 1、17两点间最凸点 1、17两点间最凸点

19 翼部前端最凸点 翼部背部弯曲程度最大处

20 14、20两点间最凹点 地标点8沿翼部背部切线的
交点
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图 3    东太平洋赤道海域茎柔鱼角质颚标准化参数比较

NS. 无显著差异，*. P<0.05，**. P<0.01，***. P<0.001，下同。

Fig. 3    Comparison of standardized beak morphology of D. gigas in the eastern equatorial Pacific
NS. no significance, *. P<0.05, **. P<0.01, ***. P<0.001, the same below.
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下颚的形态与上颚对应，但具有较窄的翼部。

 　　逐步判别分析　　对不同群体茎柔鱼角质颚

逐步判别分析结果表明，上、下颚分别有 13个

和 9个主成分纳入判别函数 (表 5)。在上颚的初始

判别中，WOG群体茎柔鱼角质颚判别正确率为

92.25%，EOG群体的判别正确率为 86.69%；交叉

验证正确率分别为 86.82%和 83.48% (表 6)。在下

颚的初始判别中，WOG群体茎柔鱼角质颚判别正

确率为 89.15%，EOG群体的判别正确率为 82.61%，

交叉验证正确率分别为 87.60%和 80.00% (表 6)。
上颚的判别成功率略高于下颚。

 3    讨论

本研究采用传统形态测量及基于地标点的几

何形态测量方法，对东太平洋赤道海域不同群体

的茎柔鱼角质颚的外部形态、整体大小、形状及

异速生长模式进行了比较分析。东太平洋赤道海

域不同群体的茎柔鱼的角质颚各项形态参数的差

异系数均远小于 1.28，未达到亚种水平；不同海

域茎柔鱼的角质颚大小、形状及异速生长模式均

存在显著差异。研究表明，东太平洋茎柔鱼具有

较低的遗传多样性 (标准化的群体间基因频率方

表 3    东太平洋赤道海域不同群体差异显著的角质颚形态参数的差异系数

Tab. 3    Difference coefficient for morphometric characters of D. gigas’ beak with significant differences between
cohorts in the eastern equatorial Pacific

参数
parameter

WOG EOG
CD P平均值±SD

mean±SD
最小值~最大值

min-max
平均值±SD
mean±SD

最小值~最大值
min-max

UCLs 21.27±1.51 17.16~26.60 21.02±1.39 17.90~24.37 0.11 *

URLs 5.92±0.70 3.91~8.39 5.77±0.64 4.47~7.73 0.13 ***

URWs 5.70±0.69 4.01~8.07 5.22±0.46 4.20~6.23 0.42 ***

ULWLs 15.53±1.48 12.07~21.01 16.66±1.22 14.41~19.50 0.42 ***

UWLs 5.15±0.63 3.31~7.05 4.78±0.59 3.35~6.19 0.30 ***

LHLs 4.99±0.52 3.58~6.52 4.80±0.58 3.29~6.16 0.18 ***

LCLs 10.15±0.87 7.68~12.85 9.86±0.93 7.79~12.37 0.16 ***

LRLs 5.53±0.62 4.05~7.39 5.34±0.52 4.14~6.44 0.15 **

LRWs 5.66±0.68 3.70~8.14 5.41±0.57 4.08~6.76 0.20 ***

LLWLs 15.11±1.06 11.97~18.61 15.41±0.98 13.10~17.70 0.11 *

LWLs 8.34±0.72 6.34~10.71 8.17±0.82 6.33~10.41 0.13 ***

表 4    东太平洋赤道海域茎柔鱼角质颚多元方差分析 (MANCOVA)

Tab. 4    MANCOVA of different effects on beak shape by cohorts of D. gigas in the eastern equatorial Pacific

因子
factor df

上颚
upper beak

下颚
lower beak

SS MS F Z P SS MS F Z P

大小　size 1 0.019 0.019 4.099 3.678 0.001 0.033 0.033 4.860 3.869 0.001

群体　cohort 1 0.043 0.043 9.218 5.668 0.001 0.052 0.052 7.693 4.883 0.001

性别　sex 1 0.005 0.005 0.993 0.187 0.411 0.014 0.007 1.027 0.198 0.428

性成熟　maturity 1 0.004 0.004 0.909 −0.025 0.508 0.012 0.012 1.708 1.518 0.078

大小×群体　size × cohort 1 0.013 0.013 2.806 2.802 0.002 0.015 0.015 2.175 2.254 0.020

大小×性别　size × sex 1 0.007 0.007 1.533 1.377 0.085 0.005 0.005 0.800 −0.347 0.628

群体×性别　cohort × sex 1 0.005 0.005 1.014 0.347 0.360 0.003 0.003 0.471 −1.529 0.945

大小×群体×性别　size × cohort × sex 1 0.007 0.007 1.507 1.425 0.081 0.004 0.004 0.579 −0.894 0.841

残差　residuals 235 1.077 0.005 1.517 0.007

总和　total 243 1.200 　 1.710

注：df. 自由度，SS.平方和，MS. 均方，F.检验统计量，Z. 效应大小，粗体表示具有统计学显著差异。
Notes: df. degree of freedom, SS. sum of squares, MS. mean squares, F. test statistics; Z. effect size, statistically significant results are in bold.
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差 Fst<0.01)
[9]，因此，赤道海域茎柔鱼角质颚形态

的差异可能是对不同环境及食物资源的适应性响

应。茎柔鱼的生长对环境因子具有较高的敏感性，

其摄食器官形态与其栖息地环境、摄食方式及食

物可利用性有关，以适应其栖息地的环境 [5, 24]。

食物资源是生物生存的关键资源，海洋生物

通过摄食获取能量，调节个体的生长、生存、繁

殖能力和死亡率[25]。因此，海洋生物所采用的觅

食机制 (觅食行为、外部形态等)反映了其对于特

定饵料生物类型的适应性[26]。海洋动物的摄食器
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图 4    东太平洋赤道海域不同群体茎柔鱼上颚 (a)和下颚 (b)质心大小对数值

Fig. 4    Boxplot showing differences in log-transformed centroid size of upper beak (a) and lower beak (b) between
the two cohorts of D. gigas in the eastern equatorial Pacific
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图 5    东太平洋赤道海域不同群体茎柔鱼上颚 (a)和下颚 (b)第一和第二主成分散点图

椭圆表示 95%置信区间。

Fig. 5    The first principal component PC1 versus PC2 for upper beak (a) and lower beak (b) of different cohorts of
D. gigas in the eastern equatorial Pacific

Ellipses represent 95% confident intervals.
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官形态与其食物类型密切相关[6, 13-14]。例如，摄食

软质和硬质食物的同种鱼类具有不同的下牙、下

颌及内骨结构[27]。东太平洋赤道海域以加拉帕戈

斯群岛为分界，具有较为明显的环境差异，加拉

帕戈斯群岛以东水域受到洪堡寒流的影响，由北

向南输送的冷水给厄瓜多尔海域带来了大量的富

营养盐，为浮游生物提供了丰富的食物，初级生

产力高，因此是许多中上层鱼类的良好栖息地 [15,

17, 28]；而加拉帕戈斯群岛以西水域洪堡寒流的影响

减弱，常年主要受到赤道暖流的影响，生产力水

平相对较低 [18-19]。环境的差异直接影响不同海域

潜在饵料生物的分布差异，因此，加拉帕戈斯群

岛以东及以西水域具有不同物种组成，从而导致

茎柔鱼的食物可利用性存在差异[28]。

喙部是上、下角质颚形态变异的主要部位。

根据传统形态测量结果，WOG群体角质颚的喙长

和喙宽均显著大于 EOG群体 (P<0.001)，说明

WOG群体具有更强壮的喙部；薄板条样图显示，

WOG群体角质颚的喙部较直和粗钝，而 EOG群

体具有弯曲和尖锐的喙部，可能与不同海域茎柔

鱼的摄食习性的差异有关。由于头足类在摄食过

程中，通常会利用角质颚切断猎物的脊髓神经，

以降低猎物逃跑的风险[29]，因此，EOG群体独特

的喙部形态特征可能与该海域灯笼鱼类丰度较高

有关[28]，弯曲和尖锐的喙部有助于其快速而精准

地固定猎物，并增强茎柔鱼角质颚处理食物的灵

活性。而在初级生产力相对匮乏的 WOG海域，茎

柔鱼主要以低营养级生物 (甲壳目、翼足目和小型

头足类)为食，较直较宽的喙部有利于其碾碎甲壳

类或翼足目坚硬的外壳，并提供较大的咬合力[30-31]。

PCA结果显示，WOG群体的角质颚形态多样性

较高，可能由于 WOG海域的茎柔鱼食性泛化程

度较高所致[6, 30]。此外，环境差异会导致生物在生

长过程中呈现不同的异速生长模式，进而导致形

态的分化[32]。

摄食器官的大小通常与摄食能力有关，较大

−0.06

−0.03

0

0.03

1.00 1.25 1.50

(a) (b)

(c) (d)

1.75
质心大小对数值
ln (centroid size)

质心大小对数值
ln (centroid size)

质心大小对数值
ln (centroid size)

质心大小对数值
ln (centroid size)

形
态
回
归
得
分

sh
ap

e 
sc

o
re

s 
(r

eg
re

ss
io

n
)

WOG
EOG

WOG
EOG

WOG
EOG

WOG
EOG

−0.01

0

0.01

1.0 1.2 1.4 1.6

形
态
预
测
值

sh
ap

e 
(p

re
d
ic

te
d
)

−0.06

−0.03

0

0.03

0.50 0.75 1.00 1.25 1.50

形
态
回
归
得
分

sh
ap

e 
sc

o
re

s 
(r

eg
re

ss
io

n
)

−0.02

0

0.02

0.04

0.6 0.8 1.0 1.2 1.4

形
态
预
测
值

sh
ap

e 
(p

re
d
ic

te
d
)

 
图 6    东太平洋赤道海域不同群体茎柔鱼上颚 (a, b)及下颚 (c, d)形态回归得分及形态预测值与质心大小对数值的关系

Fig. 6    Results of regression score and predicted values of the upper beaks (a, b) and lower beaks (c, d) of
the D. gigas versus log centroid size in the eastern equatorial Pacific
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表 5    东太平洋赤道海域不同群体茎柔鱼上颚及下颚逐步判别分析

Tab. 5    Stepwise discriminant analysis (SDA) of selected principal components (PCs) of upper beak and lower beak shape for
different cohorts of D. gigas in the eastern equatorial Pacific

步骤
step

上颚
upper beak

下颚
lower beak

输入
input Wilks' λ F 自由度1

df 1
自由度2
df 2 P 输入

input Wilks' λ F 自由度1
df 1

自由度2
df 2 P

1 PC5 0.803 59.501 1 242.000 0.000 PC9 0.841 45.035 1 238.000 0.000

2 PC1 0.740 42.363 2 241.000 0.000 PC7 0.766 36.156 2 237.000 0.000

3 PC2 0.703 33.744 3 240.000 0.000 PC3 0.705 32.927 3 236.000 0.000

4 PC16 0.671 29.340 4 239.000 0.000 PC2 0.644 32.412 4 235.000 0.000

5 PC11 0.642 26.581 5 238.000 0.000 PC6 0.608 30.217 5 234.000 0.000

6 PC33 0.617 24.527 6 237.000 0.000 PC8 0.575 28.681 6 233.000 0.000

7 PC14 0.595 22.909 7 236.000 0.000 PC5 0.552 26.910 7 232.000 0.000

8 PC13 0.576 21.633 8 235.000 0.000 PC1 0.530 25.584 8 231.000 0.000

9 PC3 0.559 20.471 9 234.000 0.000 PC12 0.513 24.246 9 230.000 0.000

10 PC15 0.545 19.421 10 233.000 0.000

11 PC35 0.532 18.564 11 232.000 0.000

12 PC7 0.519 17.860 12 231.000 0.000

13 PC36 0.506 17.290 13 230.000 0.000

(a) (b)

(c) (d) 
图 7    东太平洋赤道海域WOG群体 (a, b)与 EOG群体 (c, d)茎柔鱼上颚 (a, c)与下颚 (b, d)薄板条样图

Fig. 7    Thin-plate spline wireframe deformation grids of D. gigas upper beaks (a, c) and lower beaks (b, d) from
WOG (a, b) and EOG (c, d) water in the eastern equatorial Pacific
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的摄食器官允许生物摄食较大和较硬的食物 [33]。

这可能与生物的咬合力有关，较大的摄食器官通

常对应于较大的肌肉，从而可以提供更大的咬合

力[34]。同时，较大较宽的喙部可承受的反作用力

更强，以使结构免受破坏 [35]。对于头足类而言，

由于上下颚之间缺乏连接点，因此，上下颚的运

动主要由肌肉控制，以完成对食物的“剪切” [10]。
与上脊突 (UC)相连的上颚肌是控制角质颚剪切食

物的主要力量来源[36]。WOG群体具有相对较大的

角质颚及较长的 UCLs，因此可以为其提供较大的

咬合力，从而对应于具有较宽的喙部分散反作用

力 [10, 37]。此外，温度可能是不同海域茎柔鱼角质

颚大小差异的影响因子之一。研究表明，较高的

海表温度有利于促进头足类硬组织的生长[38]，也

可能是导致栖息于较暖水域的 WOG海域茎柔鱼

具有较大角质颚的原因。

多元回归分析表明，不同海域茎柔鱼的角质

颚具有其特殊的生长发育模式。不同群体上颚生

长过程中的形态变化趋势相似。在下颚中，EOG
群体的角质颚生长过程中形态变化较大，可能与

该群体栖息环境多变有关[39]。厄瓜多尔沿岸及附

近水域 (加拉帕戈斯群岛以东海域)是东太平洋的

一个特殊过渡区，受季风影响，其物理海洋条件

具有较高的时空异质性[18]。厄瓜多尔海域季节性

的环境差异导致该海域食物组成具有较强的季节

性差异[40]，可能是导致 EOG群体生长过程中具有

较大形态变化 (回归曲线斜率较大，图 6-d)的原因。

传统形态测量和几何形态测量是形态学特征

的重要描述方法。基于地标点的几何形态测量方

法可以量化异速生长的形态变化以及表征与大小

无关的形态特征，有效提取生物形态信息，并反

映出不同个体间形态及异速生长模式，可以更好

地表征形态的整体[23, 41-42]。而传统形态测量可提供

无法从几何形态测量中获得的线性距离 (长度)信
息。本研究表明，传统的形态测量提供了茎柔鱼

角质颚 12项外部形态特征长度上的直接依据，而

基于地标点的几何形态学测量方法可有效区分不

同群体的角质颚形状及异速生长模式差异，并有

效划分不同海域的茎柔鱼群体。因此，传统形态

学和几何形态学测量的结合使用更完整地诠释了

不同海域茎柔鱼角质颚的外部形态特征。

综上所述，东太平洋赤道海域不同生境中茎

柔鱼的角质颚形态存在分化现象，其大小、形状

及异速生长模式均具有差异，可能与其栖息环境

的食物可利用性、温度及环境因子的时空异质性

有关，体现了茎柔鱼的摄食器官形态与栖息环境

的适应性。上颚具有较高的判别成功率，可能是

由于茎柔鱼的摄食活动主要通过上颚的运动完

成[11]，说明上颚的形态可更有效地表征茎柔鱼的

摄食功能。而茎柔鱼的下颚在生长过程中形态变

化程度较大，说明下颚对于环境的变化可能更敏

感。因此，后续的研究中应关注引起茎柔鱼角质

颚表型变异的内在机制及其应对环境 (气候)变化

的响应，以及生长过程中角质颚的形态变化趋势。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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Variation in beak morphology of Dosidicus gigas in
the eastern equatorial Pacific

GAO Xiaodi 1,     FANG Zhou 1,2,     CHEN Xinjun 1,2,     LI Yunkai 1,2,3,4*

(1. College of Marine Sciences, Shanghai Ocean University, Shanghai　201306, China;
2. Key Laboratory of Sustainable Exploitation of Oceanic Fisheries Resources, Ministry of Education,

Shanghai Ocean University, Shanghai　201306, China;
3. Key Laboratory of Oceanic and Polar Fisheries, Ministry of Agriculture and Rural Affairs,

East China Sea Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Shanghai　200090, China;
4. Laboratory for Marine Fisheries Science and Food Production Processes,

Pilot National Laboratory for Marine Science and Technology (Qingdao), Qingdao　266071, China)

Abstract:  Phenotypic  variation within  a  species  can be  associated with  varying environmental  conditions  in
their habitats. Understanding the variations in species’ phenotypes helps to understand their resource utiliza-
tion and ecological niche. The jumbo squid, Dosidicus gigas, is a keystone species of the Eastern Pacific Ocean,
which is widely distributed and exhibits large phenotypic variation under environmental influences. To investigate
whether different environmental conditions lead to morphological changes in the beak of D. gigas,  the  animal’s
important feeding apparatus, a total of 244 D. gigas’ beaks were collected from the eastern equatorial Pacific
Ocean from Jun to August in 2017, 129 and 115 specimens were from the western and eastern waters of the
Galapagos Archipelago, respectively. Traditional morphometrics and geometric morphometrics methods were
applied to quantify the external morphology of the beak. A total of twelve external morphological parameters
were measured through traditional  morphometrics,  and twenty landmarks were set  on the one-side image of
upper  and  lower  beaks  and  digitized  for  geometric  morphometrics  analysis.  The  results  showed  that  11
external  standard  morphological  parameters  of  beaks  were  significantly  different  between  different  cohorts
except  for  upper  hood length (UCLs)  (P<0.05). Although the coefficients of difference were all less than 1.28.
Geometric  morphometric  analysis  showed  significant  differences  (P<0.001)  in  the  size  and  shape  of  upper  and
lower  beaks  between  the  two  cohorts,  with  different  allometric  growth  patterns.  The  morphological  differences
were  mainly  reflected  in  the  rostrum and  lateral  wall  of  the  upper  beak,  and  the  rostrum and  wing  of  the  lower
beak.  Stepwise  discrimination  analysis  based  on  land-mark  geometric  morphometrics  showed high  success  rates
for both upper and lower beaks, which were 89.61% and 85.88%, respectively. D. gigas from the eastern waters
had smaller  beaks with more curved and sharper rostrum, larger lateral  walls,  and wider but  shorter  wings com-
pared to those from the western waters, which may be attributed to the environmental conditions and food types of
the habitat. Such resource allocation-related phenotypic plasticity could be considered as a response to the environ-
mental characteristics of their habitats, which may likely facilitate their survival.
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