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摘要    研究生物体的个体发育有助于充分认识其个体形态变化规律，从而了解生物体结构的功能

性与形态间的相关关系。为探究剑尖枪乌贼(Uroteuthis edulis)角质颚的生长变化规律，本研究使用

几何形态测量学方法分析了不同性别及发育阶段角质颚大小和形态的差异，并揭示其背后的生态含

义。结果显示，剑尖枪乌贼不同性别个体的角质颚大小在发育过程中存在一定差异，雌性个体角质

颚大于雄性个体，但不同性别角质颚形态差异不显著(P>0.05)。主成分分析和薄板样条变形网格显

示，角质颚形态由未成熟至成熟期呈渐变规律。在发育过程中，上、下颚的头盖和翼部变得更大，

脊突更加凸出，颚角夹角逐渐变小；上颚喙部更加尖锐，但下颚喙部逐渐变得迟钝。多元回归分析

显示，上颚在未成熟期形态变化较小，在亚成熟期和成熟期变化较大，亚成熟期和成熟期形态变化

趋势相似；下颚在未成熟期和亚成熟期形态变化较大，成熟期形态变化较小，发育过程中形态变化

趋势差异较大。研究表明，剑尖枪乌贼在发育过程中，角质颚形态随着其个体不断发育呈渐变规律，

同时，角质颚存在异速生长现象，可能与剑尖枪乌贼发育过程中的摄食和环境变化有关。 
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生物体因环境的不同而产生表型变化是一种普

遍现象(Scharnweber, 2020)，对生物体的个体发育研

究有助于充分认识生物体结构的形态变化规律，从而

了解生物体结构的功能性与形态间的相关关系及生

物体的生活环境变化。几何形态测量学 (geometric 

morphometrics)是研究生物体形态变异的重要分析方

法，能够很好地描述生物体的几何外形轮廓(白明等, 

2007; 张申增等, 2020)，被广泛应用于生物个体发育

研究中。目前，针对鱼类、甲壳类和头足类等重要渔

业资源物种的个体发育变化研究较多，Kouttouki 等

(2006)研究发现，尖吻重牙鲷(Diplodus puntazzo)的

鳍、尾柄和腹侧部形态变化较大，为主要发育部位。

在蟹类中，雄性的蟹螯会产生特殊的拱形，用来吸引

异性增加个体交配的机会(Claverie et al, 2010)。Jones

等 (2019) 分 析 发 现 ， 成 熟 期 巴 塔 哥 尼 亚 枪 乌 贼

(Doryteuthis gahi)有着更大的鳍和更细长的胴体，这



第 1 期 王  超等: 基于几何形态测量法的剑尖枪乌贼角质颚形态变化研究 59 

 

种体型变化与游泳能力的增强相关。因此，基于几何

形态测量法研究生物体形态的个体发育可以进一步加

强对物种生活史过程的了解，为资源管理提供参考。 

剑 尖 枪 乌 贼 (Uroteuthis edulis) 属 枪 形 目

(Teuthoidea) 、 闭 眼 亚 目 (Myopsida) 、 枪 乌 贼 科

(Loliginidae)、尾枪乌贼属(Uroteuthis)，是典型的近

海暖温性头足类，体型较大，广泛分布于西太平洋海

域(董正之, 1988; 陈新军等, 2009)，主要分布于菲律

宾群岛、日本南部海域、中国南海和东海等海域(Jereb 

et al, 2010)。20 世纪 50 年代末，各国开展了针对该

物种的商业捕捞。近些年来，我国东海海域年产量范

围在 2×104~4×104 t，是我国重要的经济头足类资源之

一(李楠等, 2020a)。角质颚(beak)是头足类的摄食器

官，具有形态结构稳定、耐腐蚀等特点，能有效记录

头足类在不同生活史阶段的生态信息(Clarke, 1962)，

因此，被广泛应用于年龄生长(刘必林等, 2014)、摄

食生态(Hobson  et al, 2006; Fang et al, 2016)、种类

鉴定(Fang et al, 2018; 马迪等, 2018; 瞿俊跃等, 2018)

和种群划分(陈芃等 , 2015; 方舟 , 2016; 郑芯瑜等 , 

2021)等研究。剑尖枪乌贼在不同发育阶段的摄食习

性不同，其在发育过程中的洄游特征导致生活环境的

变化(李楠等, 2020a、b)，因而，个体的食物可利用性

所发生的改变也会直接影响角质颚形态。同时，环境

的变化也会间接影响角质颚形态，即表型可塑性

(phenotypic plasticity)。但目前对上述因素对角质颚形

态所产生的影响及规律仍不清楚。 

本研究利用几何形态测量法(Bookstein, 1991)，

并结合剑尖枪乌贼不同发育阶段的生活习性、摄食差

异等，分析该物种不同发育阶段角质颚的形态变化及

趋势，有助于揭示其可能的生态作用，进而了解剑尖

枪乌贼的生活史，为其后续的资源管理提供一定的科

学依据。 

1  材料与方法 

1.1  样本来源 

剑尖枪乌贼样本采样时间为 2018 年 9 月—2019 年

3 月，作业渔船为“浙岭渔 23860 号”，随机采样，

采样海域的范围为 123°E~127°E、28°N~31.5°N 的中

国东海海域，样本经冷冻保存后运回实验室。在完成

基础生物学测定后，用镊子取出位于头部口球内的角

质颚，清洗后使用游标卡尺分别测量上、下颚的头盖

长、脊突长、喙长、喙宽、侧壁长、翼长共 12 个形

态参数(高小迪等, 2021)，测量完成后放入盛有 75%

乙醇溶液的玻璃瓶中，编号后保存备用。 

东海海域剑尖枪乌贼的生命周期约为 270 d 

(Natsukari et al, 1988)，140 d 为其最早成熟的日龄，

240 d 为完全成熟的日龄(Wang et al, 2010)，因此，将

其划分为 3 个阶段：未成熟期 A，即个体日龄小于

140 d；亚成熟期 B，即个体日龄为 140~240 d；成熟

期 C，即个体日龄大于 240 d。通过李楠等(2021)对东

海剑尖枪乌贼的日龄研究，对近 4 年的样本进行年龄估

算，共选出 246 个样本，其中，230 对角质颚样本用于

形态研究，样本信息见表 1，基本形态信息见表 2。 

1.2  图像获取 

将摄影棚安装好，调节补光灯亮度并放入比例卡

尺。使用三脚架固定 Nikon D750 相机(日本)，拍摄镜

头为 Micro 105 mm f/2.8。调试好位置并准备好需要

拍摄的角质颚样本，将其逐一从玻璃瓶中取出，摆放

好位置后立即拍摄，所获取的标准图像用于后续地标

点的建立。图像采集时保持三脚架、相机、样本及相

机对焦位置在同一水平线上。为了方便软件的图像数

据读取，保证后续形态分析的响应效率，对图像进行

批处理，以确保图像中角质颚边缘的清晰度。 

1.3  几何形态测量分析 

1.3.1  地标点的建立与提取    地标点在形态分析

中一般分为 3 种类型(Bookstein, 1991)：Ⅰ型地标点，指

不同组织间的交点；Ⅱ型地标点，结构中的凹凸点；

Ⅲ型地标点，结构中的极值点。研究发现，剑尖枪乌贼

的角质颚样本为 50~300 对时，27 个地标点可以更好地

呈现其形态变化(王超等, 2021)，依据该研究结果确定

了本研究中上、下颚的地标点标定方案(图 1)，上、下

颚各地标点的定义和类型的分类见表 3。然后，使用

R 语言 Geomorph 包中的“readland.tps”函数对角质颚 
 

表 1  剑尖枪乌贼不同发育阶段的样本信息 
Tab.1  Sample information of U. edulis at different ontogenetic stages 

发育阶段 
Ontogenetic stage 

样本数量(雌，雄)  
Sample count (F, M) 

角质颚数量(雌，雄) 
Beak sample count (F, M) 

胴长范围(雌，雄) 
Mantle length (F, M) /mm 

未成熟期 Immature 68 (10, 58) 62 (9, 53) 61~76, 54~77 

亚成熟期 Maturing 101 (46, 55) 101 (46, 55) 96~142, 101~125 

成熟期 Mature 77 (33, 44) 67 (29, 38) 174~284, 174~257 
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表 2  剑尖枪乌贼不同发育阶段的角质颚形态参数 
Tab.2  Beak morphologic parameters of U. edulis at different ontogenetic stages 

未成熟期 Immature 亚成熟期 Maturing 成熟期 Mature 角质颚形态参数 
Beak morphologic  

parameters/mm 
最小值~最大值

Min~Max 
平均值±标准差

Mean±SD 
最小值~最大值

Min~Max 
平均值±标准差

Mean±SD 
最小值~最大值

Min~Max 
平均值±标准差

Mean±SD 

上头盖长 Upper hood length 2.28~15.60 7.02±2.45 6.24~15.15 10.23±1.29 11.38~19.42 14.23±1.59 

上脊突长 Upper crest length 5.88~19.30 9.94±3.01 10.85~21.12 14.11±1.76 14.77~24.68 19.08±2.27 

上喙长 Upper rostrum length 1.76~8.87 2.47±1.21 1.83~4.34 2.96±0.54 2.17~5.34 3.46±0.56 

上喙宽 Upper rostrum width 1.28~4.24 2.31±0.64 1.33~4.32 2.51±0.67 1.56~4.76 3.28±0.66 

上侧壁长 
Upper lateral wall length 

4.06~14.59 7.25±2.48 6.87~15.05 10.44±1.41 11.51~19.03 14.60±1.77 

上翼长 Upper wing length 1.03~7.05 2.61±1.05 2.07~5.90 3.99±0.81 3.39~6.89 5.01±0.75 

下头盖长 Lower hood length 1.61~5.53 2.62±0.92 1.89~5.20 3.66±0.60 3.11~6.65 4.87±0.67 

下脊突长 Lower crest length 3.30~12.39 5.82±1.89 6.29~12.57 8.27±1.24 9.28~14.45 11.30±1.32 

下喙长 Lower rostrum length 1.02~4.27 2.03±0.75 1.27~4.06 2.64±0.62 2.11~4.69 3.59±0.57 

下喙宽 Lower rostrum width 1.09~4.37 2.52±0.67 1.02~4.50 2.43±0.87 2.48~6.51 4.03±0.91 

下侧壁长 
Lower lateral wall length 

4.44~16.28 7.12±2.43 7.47~14.98 10.01±1.22 11.44~17.92 13.96±1.60 

下翼长 Lower wing length 2.46~9.01 4.14±1.35 3.56~8.21 5.79±1.11 4.71~12.71 8.76±1.67 

  
图像建立地标点(Adams et al, 2013a)，此过程重复   

2 次，以避免测量误差(Viscosi et al, 2011)，获取地标

点坐标数据取平均值后用于下一步形态分析。 

1 .3 . 2   数据分析     使用广义普鲁克提斯分析

(generalized procrustes analysis, GPA)对所有样本的地

标点进行旋转、平移和缩放，来消除由非形态变化产

生的影响(Rohlf et al, 1990)。所有地标点到质心距离

的平方和开方后的值被定义为质心大小 (cen tro id 

size)，质心大小用来表示生物体结构的大小(陈新军

等, 2017)，因此，本研究利用基于角质颚形态的地标

点数据获得质心大小作为角质颚的大小指标。通过对

角质颚的质心大小分析，来比较不同发育阶段剑尖枪乌

贼角质颚大小变化。基于形态变量进行多元方差分析

(multivariate analysis of variance, MANOVA)，用来分析

角质颚在不同发育阶段和性别间其形态的差异显著

性(Adams et al, 2018)。利用地标数据进行主成分分析

(principal component analysis, PCA)，降低数据空间的

维数，去除多余的形态信息，对不同发育阶段的角质 
 

 
 

图 1  剑尖枪乌贼角质颚形态描述和地标点示意图 
Fig.1  Beak morphology description and landmark positions of squid U. edulis 

a：上颚；b：下颚 

A：喙顶点；B：颚角；C：翼部；D；侧壁；E：脊突；F：头盖；G：喙部。数字代表地标点编号，详见表 3。 
a: Upper beak; b: Lower beak. A: Rostral tip; B: Jaw angle; C: Wing; D: Lateral wall; E: Crest;  

F: Hood; G: Rostrum. The number represents the landmark number detailed inTab.3. 
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表 3  剑尖枪乌贼角质颚形态的地标点类型和定义 
Tab.3  Landmark types and definition of beak morphology of squid U. edulis 

上颚 Upper beak 下颚 Lower beak 

地标点 
Landmark 地标点定义 

Landmark definition 

地标点类型
Landmark 

type 

地标点定义 
Landmark definition 

地标点类型
Landmark 

type 

1 喙的顶点 Rostral tip Ⅱ 喙的顶点 Rostral tip Ⅱ 

2 前后两点间凹处 
Recesses between the two points 

Ⅱ 前后两点间凹处 
Recesses between the two points 

Ⅱ 

3 喙角处 Jaw angle Ⅰ 前后两点间凸处 
Bulges between the two points 

Ⅱ 

4 翼部中间点 Middle point of wing Ⅲ 喙角处 Jaw angle Ⅰ 

5 翼部与侧壁前部连接点 
Dorsal contact wing/lateral wall 

Ⅰ 翼部前最大弯曲处 Maximum bending 
position at the front of the wing 

Ⅲ 

6 前后两点中间处 Center between the two points Ⅲ 前后两点间凸处 
Bulges between the two points 

Ⅱ 

7 以喙角作垂线与侧壁前部交点 Crossover 
point between the vertical line with jaw angle 
and lateral wall 

Ⅱ 肩部最大弯曲处 Maximum bending 
position at the front of the shoulder 

Ⅲ 

8 侧壁前部最大弯曲处 Maximum bending 
position at the front of the lateral wall 

Ⅲ 翼部最低点 Lowest point of wing  Ⅲ 

9 前后两点间凸处 
Bulges between the two points 

Ⅱ 以喙顶点作垂线与翼部后部交点
Crossover point between the vertical line 
with rostral tip and wing rear 

Ⅱ 

10 侧壁下部最底端 
Bottom end of the lower lateral wall 

Ⅲ 前后两点间中间处 
Center between the two points 

Ⅲ 

11 侧壁下部最凹处 Most concave part at the 
lower part of the lateral wall 

Ⅲ 翼部与侧壁下部连接点 Wing connection 
point to the bottom of the lateral wall 

Ⅰ 

12 前后两点间凹处 
Recesses between the two points 

Ⅱ 侧壁下部凹处 
Lower lateral wall recess 

Ⅱ 

13 侧壁后最底端 Botmost end of lateral wall Ⅲ 前后两点间凹处 
Recesses between the two points 

Ⅱ 

14 前后两点间凸处 Bulges between the two points Ⅱ 侧壁下部凸处 Lower convex of lateral wall Ⅱ 

15 脊突 Crest Ⅱ 侧壁后最底端 Botmost end of lateral wall Ⅲ 

16 前后两点间凸处 
Bulges between the two points 

Ⅱ 前后两点间凸处 
Bulges between the two points 

Ⅱ 

17 翼部与侧壁后部连接点 Wing connection 
point to the rear of the lateral wall 

Ⅰ 侧壁后部凸处 
Bulge of the rear of the lateral wall 

Ⅱ 

18 前后两点间凸处 
Bulges between the two points 

Ⅱ 侧壁后最顶端 
Top end of lateral wall 

Ⅲ 

19 头盖最末端 Posterior end of hood Ⅲ 前后两点间中间处 
Center between the two points 

Ⅲ 

20 前后两点间凸处 
Bulges between the two points 

Ⅱ 脊突 Crest Ⅱ 

21 以 18 点作垂线与头盖顶部交点 Vertical line 
and hood cap intersection at 18 points 

Ⅱ 翼部与侧壁上部连接点 Wing connection 
point to the top of the lateral wall 

Ⅰ 

22 头盖最顶端 Top part of the hood Ⅲ 头盖最顶端 Top part of the hood Ⅲ 

23 喙的末端 The end of the jaw Ⅰ 喙的末端 The end of the jaw Ⅰ 

24 前后两点间凸处 Bulges between the two 
points 

Ⅱ 前后两点间凸处 
Bulges between the two points 

Ⅱ 

25 侧壁上部凸处 Upper convex of lateral wall Ⅱ 侧壁上部凹处 Upper recess of the lateral wall Ⅱ 

26 侧壁中间与头盖下部交点 Middle point of 
lateral wall and lower intersection of hood 

Ⅰ 侧壁中间与头盖下部交点 Middle point of 
lateral wall and lower intersection of hood 

Ⅰ 

27 侧壁上部凹处 
Upper recess of the lateral wall 

Ⅱ 前后两点间中间处 
Center between the two points 

Ⅲ 
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颚形态差异进行比较(Dryden et al, 1998)。使用薄板

样条变形网格(thin-plate spline, TPS)可视化不同发育

阶段角质颚的形态变化(Claude, 2008)。最后，利用多

元回归模型(multivariate regression)分析角质颚形态的

多元变化模式，即通过角质颚形态与质心大小之间的

关 系 来 比 较 不 同 发 育 阶 段 角 质 颚 的 异 速 生 长 

模式(Adams et al, 2010、2013b)。 

以上所有研究均采用 R4.0.5“geomorph”包进行

分析(Adams et al, 2013a)。 

2  结果 

2.1  角质颚的地标点叠印与平均形 

将所有角质颚上颚和下颚的数字化地标形态进

行广义普鲁克提斯分析，得到所有样本地标点的叠印

数据，并计算所有样本的平均形(图 2)。所有地标点

的叠印效果良好，未出现明显的偏移点，地标点叠印

后的标准化数据用于后续数据分析。图 2 反映了剑尖

枪乌贼角质颚的平均形态，由此可见，上颚：喙部顶

点尖锐，喙与翼部的夹角较小，头盖较长，头盖顶部

有明显的凸点，侧壁下部有明显的凹陷；下颚：喙部

顶点也较尖，喙与翼部夹角较大；头盖较短。 

2.2  不同发育阶段角质颚质心大小变化 

几何形态测量法能够有效去除由于个体大小对

形态所造成的影响，而专注于其几何形态变化本身

(Cardini et al, 2015)。随着个体发育，剑尖枪乌贼角

质颚不断增大，上颚质心大小略大于下颚，在不同发

育阶段雌性和雄性的角质颚均出现异常值。对于上、

下颚，除了上颚中未成熟阶段的雌、雄个体质心大小

差异较小，其余发育阶段雌性的质心大小要大于雄

性，但质心大小的范围相差较小(图 3)。 
 

 
 

图 2  剑尖枪乌贼角质颚所有地标点叠印和平均形 
Fig.2  All landmarks superimposed and mean shape of the upper beak and lower beak of squid U. edulis 

a：上颚；b：下颚。小的灰色点为所有地标点，大的黑色点为平均地标点。 
a: Upper beak; b: Lower beak. Small grey dots for all landmarks, big black dots for mean landmark. 

 

 
 

图 3  剑尖枪乌贼不同发育阶段角质颚质心大小变化 
Fig.3  Beak centroid size variation in different ontogenetic stages of squid U. edulis. 

A：未成熟期；B：亚成熟期；C：成熟期。黑色点为异常值。 
A: Immature; B: Maturing; C: Mature. Black point is an abnormal value. 
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2.3  不同发育阶段角质颚的形态变化 

2.3.1  多元方差分析    本研究以大小、发育阶段和

性别作为多元方差分析的因子，分析剑尖枪乌贼角质

颚形态在不同性别和发育阶段是否存在差异(表 4)。

分析发现，不同发育阶段的上、下颚形态存在极显著

差异(P<0.01)，这可能是由薄板样条变形网格观察到

的未成熟和亚成熟期上、下颚更窄的翼部，成熟期上、

下颚更宽的翼部，下颚更尖的喙部所导致(图 6)。上、

下颚在不同性别间差异不显著(P>0.05)，即没有发现

性二态性现象。上、下颚在大小和发育阶段，2 个因

子的交互作用均存在显著差异(P<0.01)，下颚大小和

性别 2 个因子间的交互作用存在差异(P<0.05)，其余

因子间没有出现交互作用。由于上、下颚形态不存在

性二态性现象，因此，后续角质颚形态的生长变化研

究不考虑雌雄之间的差异。 

2.3.2  主成分分析    上颚前 4 个主成分的变化贡

献率占总贡献率的 60.9%，下颚前 4 个主成分的变化

贡献率占总贡献率的 58.8%(图 4)，上颚和下颚前 4

个主成分的贡献率均接近或超过 60%，因此，可以认

为这 4 个主成分能概括不同发育阶段角质颚的形态

变化。上颚和下颚的主成分散点图能较好区分不同

发育阶段的个体，部分空间位置有一定的重叠区域

(图 5)。 
2.3.3  形态可视化分析    薄板样条变形网格结果 

显示，不同发育阶段剑尖枪乌贼的角质颚形态变化位

置有所不同(图 6)。在未成熟期，上颚形态变化主要

表现在颚角(地标点 3)、翼部(地标点 4、5、26 和 27)、

头盖后部(地标点 22)和侧壁的部分位置(地标点 7、8、

11 和 13)，下颚形态变化主要体现在翼部(地标点 6、

7、8 和 9)和侧壁的部分位置(地标点 12、15、18 和

19)。而在亚成熟期，上颚的形态变化位置有所变化，

主要形态变化位置为喙部(地标点 1、2 和 3)，下颚则

仍为翼部(地标点 4 和 5)，但形态变化的方向有所改

变。在成熟期的个体，上颚的形态变化位置主要为头

盖与侧壁连接位置(地标点 25 和 26)和脊突(地标点 16

和 17)，下颚形态变化则主要集中在喙部(地标点 1、2、

4 和 24)、头盖后缘(地标点 22)。 

2.3.4  多元回归分析    基于多元回归模型得出不

同发育阶段角质颚的异速生长模式，下颚比上颚的形

态回归散点更集中，不同发育阶段的角质颚大小差异

显著，散点图分区明显(图 7)。上颚在未成熟期质心

大小对数值与形态预测值为负相关关系，在亚成熟期

和成熟期质心大小对数值与形态预测值为正相关关

系(图 7b)。亚成熟期和成熟期的形态变化趋势相似，

未成熟期的形态变化则有着相反的趋势且变化速率

较慢，表明未成熟期形态变化程度相对较小(图 7b)。

下颚未成熟期和成熟期质心大小对数值与形态预测

值为负相关关系，亚成熟期为正相关关系(图 7d)。下  
 

表 4  剑尖枪乌贼在不同发育阶段角质颚形态的多元方差分析 
Tab.4  MANOVA of the beak morphology in different developmental stages of squid U. edulis 

上颚 Upper beak 下颚 Lower beak 因子 
Factor Df SS MS F Z P Df SS MS F Z P 

大小 Size 1 0.063 0.063 18.780 5.930 0.001** 1 0.040 0.040 10.692 4.591 0.001**

发育阶段 
Ontogenetic stages 

2 0.069 0.034 10.168 6.246 0.001** 2 0.125 0.063 16.623 5.215 0.001**

性别 Sex 1 0.003 0.003 1.009 0.161 0.445ns 1 0.005 0.005 1.282 0.804 0.215ns

大小×发育阶段 
Size×Ontogenetic stages 

2 0.017 0.008 2.477 2.892 0.004** 2 0.023 0.011 2.987 3.789 0.001**

大小×性别 Size×Sex 1 0.003 0.003 0.831 –0.223 0.575ns 1 0.008 0.008 2.005 1.801 0.038*

发育阶段×性别 
Ontogenetic stages×Sex 

2 0.006 0.003 0.927 –0.003 0.512ns 2 0.007 0.004 0.956 –0.002 0.510ns

大小×发育阶段×性别 
Size×Ontogenetic 
stages×Sex 

2 0.011 0.006 1.670 1.656 0.052ns 2 0.006 0.003 0.790 –0.564 0.704ns

残差 Residual 218 0.734 0.003       218 0.822 0.004       

总和 Total 229 0.906        229 1.036         

注：Df：自由度；SS：平方和；MS：均方；F：检验统计量；Z：效应大小；ns 代表无显著差异；*代表有显著差异，

**代表有极显著差异。 
Note: Df: Degrees of freedom; SS: Sum of squares; MS: Mean squares; F: Test statistics; Z: Effect size; ns represents no 

significant difference, * represents significant difference, and ** represents highly significant difference. 
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图 4  剑尖枪乌贼角质颚主成分分析的主成分解释变化的占比 
Fig.4  The proportion of the principal component interpretation variation in the principal component analysis of the beak of U. edulis 

a：上颚；b：下颚     
a: Upper beak; b: Lower beak 

 

 
 

图 5  剑尖枪乌贼角质颚主成分分析 
Fig.5  The principal component analysis for beak of U. edulis 

a：上颚 PC1 与 PC2；b：上颚 PC3 与 PC4；c：下颚 PC1 与 PC2；d：下颚 PC3 与 PC4。椭圆表示 95%置信区间。 
a: PC1 and PC2 of the upper beak; b: PC3 and PC4 of the upper beak; c: PC1 and PC2 of the lower beak;  

d: PC3 and PC4 of the lower beak. Ellipses represent 95% confident intervals. 
 

颚在 3 个发育阶段的形态变化趋势均有较大差异，未

成熟期和亚成熟期形态变化速率较快，成熟期较慢，

表明下颚在未成熟期和亚成熟期形态变化程度较大，

成熟期形态变化程度较小(图 7d)。因此，上、下颚在 
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图 6  剑尖枪乌贼不同发育阶段角质颚的形态变化 
Fig.6  Variation of beak morphology in different ontogenetic stages of U. edulis 

a：上颚；b：下颚。A：未成熟期；B：亚成熟期；C：成熟期 
a: Upper beak; b: Lower beak. A: Immature; B: Maturing; C: Mature 

 

 
 

图 7  剑尖枪乌贼角质颚形态回归分数和预测值与质心大小对数值的相关关系 
Fig.7  Correlation of the regression scores of beak morphology   

and predicted values versus log(centroid size) of U. edulis 

a、b：上颚；c、d：下颚。图中斜率的大小代表角质颚形态变化的速率。 
a and b: Upper beak; c and d: Lower beak.  

The magnitude of the slope in the diagram represents the rate of the beak morphology variation. 
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不同发育阶段具有明显的异速生长现象，并且上颚和

下颚的生长模式有一定差异。 

3  讨论 

从本研究结果来看，地标点法对于分析不同发育

阶段剑尖枪乌贼角质颚的形态变化模式十分有效，能

揭示角质颚的发育变化规律。Ⅰ型地标点是具有高同

源性的不同组织间的交点，是选取地标点最常用的类

型，Ⅱ型地标点为结构的凹凸点，Ⅲ型地标点为结构

的极值点(Bookstein, 1991)。本研究采用了 3 种类型

共 27 个地标点，通过Ⅱ型和Ⅲ型地标点与Ⅰ型地标

点的结合使用可以更加充分地表示角质颚形态，有效

捕捉角质颚形态的细微变化(白明等, 2007)。 

本研究采用几何形态测量学中的地标点法，对不

同发育阶段的剑尖枪乌贼角质颚大小、形态和异速生

长模式进行分析。结果显示，剑尖枪乌贼不同发育阶

段的角质颚大小和形态具有极显著差异(P<0.01)，多

元回归分析表明上、下颚在不同发育阶段具有明显的

异速生长现象。剑尖枪乌贼生长发育与栖息环境息息

相关，并且其摄食习性随其生长发育的不同阶段而发

生变化(Natsukari et al, 1991; 李楠等, 2020a)，因此，

剑尖枪乌贼在不同发育阶段角质颚的形态差异可能

是其对摄食策略的响应。性别选择、生态差异等都可

能会造成生物体雌雄个体大小和形态产生差异，不同

性别间的生物个体生长过程中的形态分化被称为性

二态性现象(Giri et al, 2002)。在头足类中，由于环境

差异等因素，一些种类在不同种群间存在性二态性

(胡贯宇等, 2016; 马迪等, 2018)。本研究发现，剑尖

枪乌贼不同性别间的角质颚形态差异不显著(表 4)，

即角质颚形态未出现性二态性。可能是由于东海海域

的剑尖枪乌贼雌雄个体生活海域差异较小，有着相似

的海洋环境，食物可获得性和食物组成基本相似，因

此，雌雄个体角质颚形态并未产生分化。剑尖枪乌贼

雌性个体的角质颚大于雄性个体(图 3)，该差异可能

是由于雌性个体性成熟先于雄性，导致角质颚的生长

速率不一致，与该种类的繁殖策略有关。 

主成分分析结果显示，不同发育阶段的角质颚形

态分区较为明显，椭圆面积较为接近，表明不同发育

阶段角质颚形态存在一定差异，其形态多样性程度相

近(图 5)，这在多元方差分析结果中也有体现(表 3)。

剑尖枪乌贼个体角质颚形态由未成熟至成熟期呈现

渐变规律(图 6)，上、下颚在发育过程中，其头盖、

翼部和喙部均发生了较大的变化。角质颚位于头足类

口球中(buccal mass)，与角质颚相连的肌肉和其他组

织用来控制其产生相对运动(方舟等, 2014a、b)。随着

剑尖枪乌贼不断发育，由于其摄食食物的硬度和体积

更大，这就需要更大的角质颚和更强劲的撕咬能力。

控制角质颚运动的肌肉包括上颚肌、侧肌和下颚肌，

上、下颚的头盖、脊突和翼部被这些肌肉包围(Kear, 

1994)，因此，可以认为，上、下颚头盖、脊突和翼

部的增大有助于提高角质颚的咬合能力。由于东海海

域剑尖枪乌贼性成熟后主要摄食鲭科(Scombrida)等

鱼类的仔稚幼鱼(李楠等, 2020a)，其在成熟期更加尖

锐的上颚喙部有助于快速固定猎物，方便进食(高小迪

等, 2021)；角质颚的镶嵌模式为下颚嵌盖上颚(方舟

等 , 2014a)，造成下颚变得迟钝的原因可能是暴露在

外侧的下颚喙部产生了更大的磨损。  

多元回归分析表明，上颚和下颚在不同生长发育

阶段的形态变化规律略有不同(图 7)。其他头足类的角

质颚上颚和下颚发生时间并不同步，这可能与在其胚

胎发育早期的上下颚形成时间不同有关(Wakabayashi 

et al, 2005; Boletzky, 2007)。剑尖枪乌贼的摄食习性

在不同发育阶段有所区别(李楠等, 2020a)，摄食种类

的差异可能导致角质颚形态的适应性变化和生长速

率的变化，也直接导致角质颚的异速生长特征。除了

角质颚内在的发生机制和摄食习性的差异因素外，外

界环境也可能会对角质颚的生长产生影响。由于东海

海域的剑尖枪乌贼受我国大陆沿岸流、黑潮及西南、

东北季风的影响较大，其洄游范围较广，发育过程中

的栖息环境多变(贾晓平等, 2004; Wang et al, 2013)，

因此，不同发育阶段角质颚形态所产生的变化，也是

对不同时期海洋环境的适应性过程，这也是头足类表

型可塑性的体现之一。 

综上所述，剑尖枪乌贼在发育过程中，不同性别

角质颚形态并不存在差异，而不同发育阶段的角质颚

形态差异显著，随着其个体不断发育，角质颚形态呈

渐变规律，同时，角质颚存在异速生长现象，可能与

剑尖枪乌贼发育过程中摄食和环境变化有关。本研究

结合摄食因素等分析了不同发育阶段角质颚的形态

变化，后续研究还应该深入探讨角质颚发育过程中影

响形态变化的遗传因素、环境因子等，为更全面了

解头足类表型可塑性及其生态意义提供基础。 
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Abstract    The study of ontogenetic organisms can help us fully understand the law of morphology 

change and the correlation between the function and morphology of the structure of organisms. To explore 

the pattern of growth change in U. edulis beak, this study used geometric morphometric methods to 

analyze the differences in beak size and morphology in different sexes and ontogenetic stages, revealing 

its ecological implications. Results show some differences in the size of different sexes´ beaks of U. edulis 

in the ontogenetic process; the beak of female individuals is larger than that of male individuals, but the 

differences in the beak morphology of different sexes were not significant (P>0.05). Principal component 

analysis and a thin-plate spline deformation mesh show that the beak morphology from immature to 

mature presents different developmental stages; in the ontogenetic process, the hood and wing of the 

upper and lower beak become larger, the crest protrudes more, the jaw angle gradually becomes smaller, 

and the rostrum of the upper beak is sharper; however, the rostrum of the lower beak gradually blunted. 

The multiple regression analysis shows that the morphology change of the upper beak is small in the 

immature stage, the morphology change is larger in the maturing and mature stages, the pattern of 

morphology change in the maturing and mature stages is similar, the morphology change of the lower 

beak is large in the immature and mature stages, the morphology change is small in the mature stage, and 

the morphology change trend is significantly different in the ontogenetic process. The beak morphology of 

U. edulis had different growth patterns during different ontogenetic stages. Beaks also showed an 

allometric growth, possibly related to the feeding and environmental changes during the ontogenetic stage 

of U. edulis, helping it to grow and develop. 
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