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摘要    为了研究大型海洋掠食性鱼类胃含物中角质颚的分类效果，于 2017年 10月，2018年 3、

5和 11月，收集了南大西洋、中东太平洋和西印度洋海域的大型海洋掠食性鱼类的 36个胃并分析

其残留角质颚的形态。对采集的角质颚形态侧视图和顶视图进行种类鉴定，建立检索表，提取椭圆

傅里叶描述子(EFDs)系数进行聚类分析。结果显示，通过对胃含物角质颚形态进行种类鉴定，共发

现头足类 2目 10科 17种。根据角质颚形态分类检索分析，17种头足类角质颚形态种间差异明显。

枪形目(Teuthoidea)的 13种头足类角质颚喙部形态分别为三角形和等腰三角形，侧壁为近似菱形，

翼部发达；八腕目(Octopoda)的 4种头足类角质颚有喙部发育，侧壁近似长四边形，有翼部发育。

角质颚形态信息聚类分析在目级别区分效果显著。通过对胃含物角质颚形态进行分类研究，不仅可

佐证胃含物头足类的识别，而且丰富了胃含物头足类的鉴定内容，也为大型海洋掠食性鱼类胃含物

头足类分类鉴定体系奠定基础。 

关键词    头足类；角质颚下颚；大型海洋掠食性鱼类；胃含物；分类检索；聚类分析 
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角质颚为几丁质组织，由上颚(upper beak)和下颚

(lower beak)组成(刘必林等, 2009)。角质颚是头足类

的摄食器官，是头足类存储生活信息的重要硬组织

(刘必林等, 2009)，具有稳定的结构和抗腐蚀性强等

特性(Clarke, 1962)，因此，角质颚具有十分广泛的研

究意义和应用价值。角质颚主要应用在头足类的年龄

与生长(刘必林等, 2010、2014)、栖息环境重建(刘必林

等, 2018)、色素沉着变化(林静远等, 2020a)和机械强

度(林静远等, 2020b)等研究。此外，角质颚还因其形

态具有类似鱼类耳石形态的特异性 (欧利国等 , 

2019a、2020)，在种类鉴定方面得到了很好的应用，

如基于传统形态测量法对 5 种近海头足类角质颚进

行识别研究，其判别分析效果显著(刘必林等, 2015)；

运用不同的形态学研究方法对 2 种大洋性柔鱼

(Ommastrephes bartramii)角质颚进行识别比较(苏杭

等, 2016)。而在不同的头足类群体识别应用方面，利
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用角质颚和耳石对阿根廷滑柔鱼(Illex argentinus)的

2个群体进行了分析，在群体划分过程中，部分形态

指标存在差异 (方舟等 , 2012)；在不同海域短蛸

(Amphioctopus fangsiao)的角质颚形态研究分析中，

不同的摄食和栖息环境下，短蛸角质颚形态存在较大

差异(方舟等, 2018)。 

头足类是鲸鱼(Clarke, 1998)、海豚(Cremer et al, 

2012)和鲨鱼(Smale et al, 1998)等大型海洋掠食者的

主要食物来源之一，因此，头足类生物是海洋食物链

的重要组成部分，在大型海洋掠食者的胃含物研究中

具有十分重要的意义。而在这些大型海洋掠食者的胃

含物分析过程中，由于角质颚具有不易被消化和形态

特异性的特点，使头足类角质颚成为胃含物研究的一

个重要标志。科研人员通过鉴定角质颚形态，对其掠

食者进行胃含物分析，如通过分析抹香鲸 (Physeter 

macrocephalus)胃含物组成时发现，头足类残留以及

角质颚较多，Evans 等(2004)研究表明，澳大利亚南

部的抹香鲸主要以海洋头足类生物为食。在国内头足

类角质颚应用于种类鉴定和种群识别研究较多，而在

大型海洋掠食性鱼类胃含物角质颚分类应用研究中

却未见报道。因此，本研究以白色四鳍旗鱼

(Tetrapturus albidus)、大眼金枪鱼(Thunnus obesus)、

黄 鳍 金 枪 鱼 (Thunnus albacares) 、 剑 鱼 (Xiphias 

gladius)、沙氏刺鲅(Acanthocybium solandri)、小吻四

鳍旗鱼(Tetrapturus angustirostris)共 6种大型海洋掠

食性鱼类的胃含物角质颚为实例，基于角质颚形态

特异性识别其胃含物中头足类种类，建立角质颚形

态分类检索，并对鉴定的角质颚进行科级别的聚类

分析，旨在为大型海洋掠食性鱼类胃含物研究提供

基础资料和为完善胃含物头足类分类鉴定体系奠定

基础。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

本研究采集了6种共36尾大型海洋掠食性鱼类，

分别是白色四鳍旗鱼、大眼金枪鱼、黄鳍金枪鱼、剑鱼、

沙氏刺鲅、小吻四鳍旗鱼。样品在甲板上鉴定鱼种后，

测量叉长(fork length, FL)精确到1 cm。将胃样品运回

实验室解冻后进行分析，并采集角质颚样品。将采集

的角质颚清洗后，放入盛有75%乙醇的瓶中保存。获

得角质颚上颚71个、下颚82个(表1)。 

 

表 1  大型海洋掠食性鱼类采样信息 

Tab.1  The sampling information of large marine predatory fishes 

种类 

Species 

采样海域 

Sampling location 

采样日期 

Sampling date 

叉长范围 

Fork length 

/cm 

鱼胃样品数 

Sample number 

of fish stomach 

上颚样品数 

Sample number 

of upper beak 

下颚样品数 

Sample number 

of lower beak 

白色四鳍旗鱼 

T. albidus 
07°44′S, 19°19′W 

2017-10 

October 2017 
163~163 1 6 8 

大眼金枪鱼 

T. obesus 

10°15′～30°22′S 

114°29′～117°33′W 

2018-03；2018-04 

March and April 2018 
86~162 9 18 27 

大眼金枪鱼 

T. obesus 

00°09′～10°14′N  

00°09′～08°29′S 

45°48′～68°44′E 

2018-05；2018-11 

May and November 2018 
151~190 7 13 14 

黄鳍金枪鱼 

T. albacares 

10°15′～30°22′S 

114°29′～117°33′W 

2018-03 

March 2018 
88~112 7 16 8 

黄鳍金枪鱼 

T. albacares 

00°09′～10°14′N 

00°09′～08°29′S 

45°48′～68°44′E 

2018-05；2018-11 

May and November 2018 
131~135 2 4 4 

剑鱼 

X. gladius 

00°09′～10°14′N 

00°09′～08°29′S 

45°48′～68°44′E 

2018-05；2018-11 

May and November 2018 
121~184 3 7 10 

沙氏刺鲅 

A. solandri 

10°15′～30°22′S 

114°29′～117°33′W 

2018-03；2018-04 

March and April 2018 
120~154 6 6 9 

小吻四鳍旗鱼 

T. angustirostris 

10°15′～30°22′S 

114°29′～117°33′W 

2018-03 

March 2018 
148~148 1 1 2 
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1.2  角质颚形态分析 

1.2.1  形态信息和分类检索    角质颚下颚共82个，

使用Olympus SZX16显微镜(日本)对较小的角质颚下

颚进行拍摄，同时，使用佳能EOS 6D MarkⅡ单反照

相机(日本)对较大的角质颚进行拍照，分别采集角质

颚下颚侧视图和顶视图二维数字图像。角质颚种类鉴

定参考Xavier等 (2009)、Smale等 (2010)、陈新军等

(2019)、Takashi(2015)和刘必林等 (2017)的研究方法

(表2)；角质颚形态特异性及形态术语参考刘必林等

(2009、2017)、Clarke(1962)和方舟(2016)的相关研究，

并结合相关形态术语描述角质颚形态特异性。通过

ImageJ图像处理软件测量角质颚形态其颚角的喙部

与翼部交汇处颚角角度。利用角质颚形态信息特异性

及相关形态术语编制角质颚形态信息分类检索表。 

1.2.2  形态聚类分析    对 2 目 10 科 17 种角质颚

侧面形态图像提取椭圆傅里叶描述子(Elliptic Fourier 

Descriptors, EFDs)归一化系数，并对角质颚形态信息

系数在科级别进行聚类分析(Cluster Analysis, CA)，

采用系统聚类分析角质颚形态信息。对角质颚形态信

息提取的 EFDs系数参考欧利国(2019b)的研究方法。

首先，运行 ChainCoder 程序把角质侧面形态图像中

提取其整体轮廓，并存储链码信息；然后运行 Chc2Nef

程序把角质颚侧面整体形态轮廓链码转换成为 EFDs 

系数，最后，将得到各个种形态信息归一化系数进行

科级别的形态信息系数均值化处理，并用于聚类分

析。聚类方法采用组间联接法和欧氏距离进行分析。 

以上所有数据的分析处理使用 SPSS 20.0软件和

Excel 2016软件完成。 

2  结果 

通过大型海洋掠食性鱼类中胃含物食性鉴定出

角质颚下颚种类有 2 目 10 科 17 种，其中，枪形目

(Teuthoidea) 13 种，八腕目(Octopoda) 4种。 

2.1  头足类角质颚形态 

头足纲(Cephalopoda)内头足类生物的角质颚下

颚形态均有头盖，侧壁和翼部发育。枪形目角质颚下

颚侧面形态其喙部发育较好，且其形态近似三角形，

侧壁为四边形，近似菱形，其两侧翼部发达。八腕目

角质颚下颚侧面形态有喙部发育，侧壁发育较好近似

长四边形，且侧壁后部上方远离头盖处，其两侧均有

翼部发育(图 1和图 2)。 

2.1.1  夏威夷双柔鱼(N. hawaiiensis)    夏威夷双柔

鱼隶属枪形目、柔鱼科(Ommastrephidae)、双柔鱼属

(Nototodarus) (图1A)。夏威夷双柔鱼角质颚下颚侧面形

态其喙部呈等腰三角形，喙长和头盖长的长度基本 

 

表 2  下颚样品鉴定 

Tab.2  Identification of sample of lower beak 

目  

Order 

科 

Family 

属 

Genus 

种  

Species 

下颚样品数  

Sample number  

of lower beak 

枪形目 

Teuthoidea 

柔鱼科 Ommastrephidae 双柔鱼属 Nototodarus 夏威夷双柔鱼  Nototodarus hawaiiensis 15 

鸟柔鱼属 Ornithoteuthis 鸟柔鱼 Ornithoteuthis volatilis 1 

鸢乌贼属 Sthenoteuthis 鸢乌贼 Sthenoteuthis oualaniensis 13 

玻璃乌贼属 Hyaloteuthis 玻璃乌贼 Hyaloteuthis pelagica 2 

发光柔鱼属 Eucleoteuthis 发光柔鱼 Eucleoteuthis luminosa 1 

小头乌贼科 Cranciidae 纺锤乌贼属 Liocranchia 纺锤乌贼 Liocranchia reinhardti 14 

欧文乌贼属 Teuthowenia 透明欧文乌贼 Teuthowenia pellucida 12 

帆乌贼科 Histioteuthidae 帆乌贼属 Histioteuthis 赛拉斯帆乌贼 Histioteuthis cerasina 2 

太平洋帆乌贼 Histioteuthis pacifica 1 

大帆乌贼 Histioteuthis macrohista 3 

武装乌贼科 Enoploteuthidae 武装乌贼属 Enoploteuthis 网纹武装乌贼 Enoploteuthis reticulata 2 

爪乌贼科 Onychoteuthidae 南爪乌贼属 Notonykia nesis 南爪乌贼 Notonykia africanae 4 

鱼钩乌贼科 Ancistrocheiridae 鱼钩乌贼属 Ancistrocheirus 鱼钩乌贼 Ancistrocheirus lesueurii 2 

八腕目 

Octopoda 

单盘蛸科 Bolitaenidae 乍波蛸属 Japetella 乍波蛸 Japetella diaphana 1 

快蛸科 Ocythoidae 快蛸属 Ocythoe 快蛸 Ocythoe tuberculata 1 

船蛸科 Argonautidae 船蛸属 Argonauta 扁船蛸 Argonauta argo 7 

水孔蛸科 Tremoctopodidae 水孔蛸属 Tremoctopus 薄肌水孔蛸 Tremoctopus gracilis 1 
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图 1  大型海洋掠食性鱼类胃含物头足类角质颚(侧视) 

Fig.1  Cephalopod beaks from stomachs of large marine predatory fishes (side view) 

A：夏威夷双柔鱼；B：乍波蛸；C：纺锤乌贼；D：赛拉斯帆乌贼；E：鸟柔鱼；F：网纹武装乌贼；  

G：太平洋帆乌贼；H：南爪乌贼；I：鱼钩乌贼；J：快蛸；K：鸢乌贼；L：玻璃乌贼；  

M：扁船蛸；N：透明欧文乌贼；O：薄肌水孔蛸；P：大帆乌贼；Q：发光柔鱼。下同 

A: N. hawaiiensis; B: J. diaphana; C: L. reinhardti; D: H. cerasina; E: O. volatilis; F: E. reticulata; G: H. pacifica; 

H: N. africanae; I: A. lesueurii; J: O. tuberculata; K: S. oualaniensis; L: H. pelagica; M: A. argo; N: T. pellucida;  

O: T. gracilis; P: H. macrohista; Q: E. luminosa. The same as below. 

 

相当，喙顶点呈钩状。侧壁后部弯曲向下，并有侧壁

皱发育，侧壁皱偏离侧壁斜对角线发育，侧壁后部上

方往头盖方向收缩。翼部发达，并有翼齿发育(图 2A)。

角质颚下颚颚缘处在喙顶点处钩状弯曲，其余发育较

平直，喙部与翼部交汇处颚角角度大约为 120°。 

2.1.2  乍波蛸(J. diaphana)    乍波蛸隶属八腕目、

单盘蛸科(Bolitaenidae)、乍波蛸属(Japetella)(图1B)。

乍波蛸角质颚下颚侧面形态其喙部只有小小凸起，并

且喙顶点较钝。侧壁发育很好且较长，侧壁皱发育不

明显，侧壁后部上方远离头盖。翼部发育明显，无翼

齿发育。角质颚下颚颚缘处呈锯齿状(图2B)。 

2.1.3  纺锤乌贼(L. reinhardti)    纺锤乌贼隶属枪形

目、小头乌贼科(Cranciidae)、纺锤乌贼属(Liocranchia) 

(图 1C)。纺锤乌贼角质颚下颚侧面形态其喙部呈等腰

三角形，喙长和头盖长的长度基本相当，喙顶点呈钩

状。侧壁后部弯曲向下，无侧壁皱发育且其侧壁较平

坦。翼部发达，有翼齿发育(图 2C)。角质颚下颚颚缘

处在喙顶点处钩状弯曲，其余发育较平直，喙部与翼

部交汇处颚角角度大约为 110°。 

2.1.4  赛拉斯帆乌贼(H. cerasina)    赛拉斯帆乌贼

隶属枪形目、帆乌贼科 (Histioteuthidae)、帆乌贼属

(Histioteuthis)(图1D)。赛拉斯帆乌贼角质颚下颚侧面

形态其喙部呈三角形，喙长大于头盖长。侧壁后部倾

斜向下，有侧壁皱发育，其侧壁皱沿侧壁斜对角线发

育，侧壁后部上方往头盖方向收缩明显。翼部发达，

无翼齿发育(图2D)。 
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图 2  大型海洋掠食性鱼类胃含物头足类角质颚(顶视) 

Fig.2  Cephalopod beaks from stomachs of large marine predatory fishes (Top view) 

 

颚缘在靠近喙顶点处向内弯曲，其余均较为笔直，喙

部与翼部交汇处颚角角度约为 130°。 

2.1.5  鸟柔鱼(O. volatilis)    鸟柔鱼隶属枪形目、

柔鱼科 (Ommastrephidae)、鸟柔鱼属 (Ornithoteuthis) 

(图 1E)。鸟柔鱼角质颚下颚侧面形态其喙部呈等腰三

角形，喙长和头盖长的长度基本相当，喙顶点呈钩状。

侧壁后部倾斜向下，侧壁皱发育，并偏离侧壁斜对角

线发育，侧壁后部上方往头盖方向收缩明显。两侧翼

部发达，有翼齿发育(图 2E)。角质颚下颚颚缘处向内

弯曲，喙部与翼部交汇处颚角角度为 120°左右。 

2.1.6  网纹武装乌贼(E. reticulata)    网纹武装乌

贼隶属枪形目、武装乌贼科(Enoploteuthidae)、武装

乌贼属(Enoploteuthis)(图 1F)。网纹武装乌贼角质颚

下颚侧面形态其喙部呈三角形，喙长大于头盖长。侧

壁后部倾斜向下，侧壁皱发育，并偏离侧壁斜对角线

发育，侧壁后部上方往头盖方向收缩明显。翼部发达，

无翼齿发育(图 2F)。角质颚下颚颚缘处向内弯曲明

显，喙部与翼部交汇处颚角角度约为 120°。 

2.1.7  太平洋帆乌贼(H. pacifica)    太平洋帆乌贼

隶属枪形目、帆乌贼科、帆乌贼属(图 1G)。太平洋帆

乌贼角质颚下颚侧面形态其喙部呈等腰三角形，喙长

和头盖长的长度基本相当，喙顶点呈钩状。侧壁后部

倾斜向下，并有侧壁皱发育明显，其侧壁皱沿侧壁斜

对角线发育，侧壁后部上方往头盖方向收缩。翼部

发达，翼齿发育不明显(图 2G)。角质颚下颚颚缘处

在喙顶点处钩状弯曲，其余发育较平直，喙部与翼部

交汇处颚角角度约为 120°。 

2.1.8  南爪乌贼 (N. africanae)    南爪乌贼隶属枪
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形目、爪乌贼科 (Onychoteuthidae)、南爪乌贼属

(Notonykia nesis)(图 1H)。南爪乌贼角质颚下颚侧面

形态其喙部呈等腰三角形，喙长和头盖长的长度基本

相当。侧壁后部倾斜向下，并有侧壁皱发育，其侧壁

皱偏离侧壁斜对角线发育，侧壁后部上方往头盖方向

收缩。翼部发达，无翼齿发育(图 2H)。角质颚下颚颚

缘处较平直，喙部与翼部交汇处颚角角度约为 100°。 

2.1.9  鱼钩乌贼 (A. lesueurii)    鱼钩乌贼隶属枪形

目、鱼钩乌贼科 (Ancistrocheiridae)、鱼钩乌贼属

(Ancistrocheirus)(图 1I)。鱼钩乌贼角质颚下颚侧面形

态其喙部呈等腰三角形，喙长和头盖长的长度基本相

当，喙顶点呈钩状。侧壁后部弯曲向下，侧壁皱发育，

并偏离侧壁斜对角线发育，侧壁后部上方往头盖方向

收缩。翼部发达，有翼齿发育，在翼齿附近有翼沟形成

(图 2I)。角质颚下颚颚缘处在喙顶点处钩状弯曲，其余

发育较平直，颚缘与翼部交汇处颚角角度约为 110°。 

2.1.10  快蛸(O. tuberculata)    快蛸隶属八腕目、

快蛸科(Ocythoidae)、快蛸属(Ocythoe)(图1J)。快蛸角

质颚下颚侧面形态其喙部只有小凸起且喙顶点较尖。

侧壁发育很好且较长，无侧壁皱发育，侧壁后部上方

远离头盖。翼部发育显著，无翼齿发育。角质颚下颚

喙顶点发育出显著的小尖凸，颚缘处呈锯齿状(图2J)。 

2.1.11  鸢乌贼 (S. oualaniensis)    鸢乌贼隶属枪形

目、柔鱼科、鸢乌贼属(Sthenoteuthis)(图1K)。鸢乌贼

角质颚下颚侧面形态其喙部呈等腰三角形，喙长和头

盖长的长度基本相当，喙顶点呈钩状。侧壁后部弯曲

向下，无侧壁皱发育且侧壁较平坦。翼部发达，翼齿

发育(图2K)。角质颚下颚颚缘处在喙顶点钩状弯曲，其

余发育较平直，喙部与翼部交汇处颚角角度约为120°。 

2.1.12  玻璃乌贼(H. pelagica)    玻璃乌贼隶属枪

形目、柔鱼科、玻璃乌贼属 (Hyaloteuthis)(图 1L)。玻

璃乌贼角质颚下颚侧面形态其喙部呈等腰三角形，喙

长和头盖长的长度基本相当，喙顶点呈钩状。侧壁后

部弯曲向下，并有侧壁皱发育，其侧壁皱偏离侧壁斜

对角线发育，侧壁后部上方往头盖方向收缩。翼部发

达，翼齿发育不明显(图 2L)。角质颚下颚颚缘处向内

弯曲明显，喙部与翼部交汇处颚角角度约为 120°。 

2.1.13  扁船蛸(A. argo)    扁船蛸隶属八腕目、船

蛸科(Argonautidae)、船蛸属(Argonauta)(图1M)。扁船

蛸角质颚下颚侧面形态其喙部只有小小凸起，并且喙

顶点较钝。侧壁发育很好且较长，无侧壁皱发育，侧

壁后部上方远离头盖。翼部发育显著，无翼齿发育。

从两侧翼部沿颚缘到喙顶点形似残月(图2M)。 

2.1.14  透明欧文乌贼(T. pellucida)    透明欧文乌

贼隶属枪形目、小头乌贼科、欧文乌贼属(Teuthowenia) 

(图 1N)。透明欧文乌贼角质颚下颚侧面形态其喙部呈

三角形，喙长大于头盖长的长度。侧壁后部倾斜向下，

并有侧壁皱发育，侧壁皱沿侧壁斜对角线发育，侧壁后

部上方往头盖方向收缩。翼部发达，无翼齿发育(图 2N)。

角质颚下颚颚缘处向内弯曲，喙部与翼部交汇处颚角角

度约为 120°。 

2.1.15  薄肌水孔蛸(T. gracilis)    薄肌水孔蛸隶属

八腕目、水孔蛸科 (Tremoctopodidae)、水孔蛸属

(Tremoctopus) (图 1O)。薄肌水孔蛸角质颚下颚侧面

形态其喙部极短且发育不明显。侧壁发育很好且较

长，无侧壁皱发育，侧壁后部上方远离头盖。翼部发

育显著，无翼齿发育。从两侧翼部沿颚缘到喙顶点形

似残月(图 2O)。 

2.1.16  大帆乌贼(H. macrohista)    大帆乌贼隶属枪

形目、帆乌贼科、帆乌贼属(图1P)。大帆乌贼角质颚

下颚侧面形态其喙部呈三角形，喙长大于头盖长。侧

壁后部倾斜向下，并有侧壁皱发育，其侧壁皱沿侧壁

斜对角线发育，侧壁后部上方往头盖方向收缩。翼部

发达，无翼齿发育(图2P)。角质颚下颚颚缘处向内弯

曲显著，喙部与翼部交汇处颚角角度大约为110°。 

2.1.17  发光柔鱼(E. luminosa)    发光柔鱼隶属枪形

目、柔鱼科、发光柔鱼属 (Eucleoteuthis) (图1Q)。发光

柔鱼角质颚下颚侧面形态其喙部呈三角形，喙长大于

头盖长。侧壁后部弯曲向下，无侧壁皱发育且其侧壁

较平坦。翼部发达，有翼齿发育(图2Q)。角质颚下

颚在颚缘大约1/2处向内弯折明显，喙部与翼部交汇处

颚角角度约为105°。 

2.2  形态信息分类及聚类 

2.2.1  角质颚形态信息分类检索     通过大型海洋

掠食性鱼类中胃含物食性鉴定出角质颚下颚种类

有 2目 10科 17种；其中，枪形目 13种，八腕目 4种    

(图 1 和图 2)。根据头足类角质颚形态特异性结合角质

颚形态术语，编制角质颚形态信息分类检索(表 3)。 

2.2.2  角质颚形态信息聚类分析     通过角质颚形

态信息在头足类科级别进行聚类分析显示，由科聚到

目之间的聚类效果显著。角质颚整体形态的聚类关系

中，10 个科的头足类生物主要被分为 2 组，分别是

枪形目和八腕目。而在目级别之下的聚类过程中，枪

形目的柔鱼科和鱼钩乌贼科、帆乌贼科和爪乌贼科、

小头乌贼科和武装乌贼科分别先聚为一组，其欧式距

离分别为 0.1、0.251、0.165；八腕目的单盘蛸科和船

蛸科先聚为一组，其欧式距离为 0.117(图 3)。 



第 4期 欧利国等: 6种大型海洋掠食性鱼类胃含物角质颚分类研究 111 

 

表 3  角质颚形态分类检索 

Tab.3  Classification retrieval of beak morphology 

序号 

Number 

角质颚形态特征 

Feature of beak morphology 

1(26) 侧壁为四边形近似菱形，侧壁后部上方往头盖方向

收缩 

2(11) 喙部呈三角形，喙长大于头盖长的长度 

3(4) 颚缘处向内弯折…………….发光柔鱼(E. luminosa) 

4(3) 颚缘处向内弯曲 

5(8) 喙顶点较尖锐 

6(7) 侧壁后部倾斜明………….大帆乌贼(H. macrohista) 

7(6) 侧壁后部倾斜不明显….透明欧文乌贼(T. pellucida) 

8(5) 喙顶点稍微尖 

9(10) 颚角角度为 130°左右..…赛拉斯帆乌贼(H. cerasina) 

10(9) 颚角角度为 120°左右……网纹武装乌贼(E. reticulata) 

11(2) 喙部呈等腰三角形，喙长和头盖长的长度基本相当 

12(13) 喙顶点无钩状……………….南爪乌贼(N. africanae) 

13(12) 喙顶点呈钩状 

14(15) 喙顶点呈钩状尖锐………....纺锤乌贼(L. reinhardti) 

15(14) 喙顶点呈钩状略尖 

16(19) 翼齿发育明显 

17(18) 翼齿近似三角形……夏威夷双柔鱼(N. hawaiiensis) 

18(17) 翼齿近似梯形…………………..鸟柔鱼(O. volatilis) 

19(16) 翼齿发育不明显 

20(21) 翼齿附近有翼沟……………..鱼钩乌贼(A. lesueurii) 

21(20) 翼齿附近无翼沟 

22(23) 无侧壁皱发育………………鸢乌贼(S. oualaniensis) 

23(22) 有侧壁皱发育 

24(25) 侧壁皱沿对角线发育…..太平洋帆乌贼(H. pacifica) 

25(24) 侧壁皱偏离对角线发育…….玻璃乌贼(H. pelagica) 

26(1) 侧壁为近似长四边形，侧壁后部上方远离头盖处 

27(28) 喙部无凸起…………………薄肌水孔蛸(T. gracilis) 

28(27) 喙部有凸起 

29(30) 喙部凸起明显且较尖………….快蛸(O. tuberculata) 

30(29) 喙部凸起不明显且较钝 

31(32) 颚缘呈锯齿状……………….…乍波蛸(J. diaphana) 

32(31) 颚缘无锯齿状且较平滑…………….扁船蛸(A. argo) 

注：角质颚形态相互区别的特征用不同序号表示，其

中加括号以表示它们是相对的特征。 

Note: The distinct features of the beaks morphology are 

represented by different serial numbers, with brackets added 

to indicate that they are relative features. 

 
 

图 3  基于角质颚形态信息的头足类聚类分析 

Fig.3  Clustering analysis of Cephalopod based on  

morphological information of beaks 

 

3  讨论 

3.1  基于角质颚分析胃含物的可行性 

角质颚具有较好的抗腐蚀性和结构稳定性。大型

海洋掠食性鱼类胃含物中采集的角质颚下颚，由于长

时间在胃里会受到胃液侵蚀，其角质颚形态最外围会

受到一定的影响，但是其整体形态特异性基本保留。

角质颚为几丁质组织(刘必林等, 2017)，其角质颚的

机械强度与其化学成分相关(Miserez et al, 2008)，在

机械性能变化中，其喙部具有很高的机械强度(林静远

等, 2020a、b)，从翼部到喙部机械强度逐渐变大，而

在角质颚各个部分中，喙部受到胃液影响变化最小，

本研究中 ,喙部在角质颚鉴定中起到十分重要的作

用。因此，在分类过程中将角质颚侧面形态分为喙部、

侧壁、翼部 3个部分。 

角质颚具有显著的形态特异性，并具有很好的三

维空间立体感。角质颚与鱼类耳石(欧利国等, 2019a、

2020)在形态分析中，虽然都具有种的特异性，但是，

耳石形态特异性明显仅在内侧面和外侧面，立体感明

显不如角质颚明显。以往国内角质颚形态研究都主要

集中在其侧视形态分析上，而忽视角质颚立体形态特

性。通过角质颚侧面形态测量形态参数，从而进行角

质颚形态分析(瞿俊跃等, 2018)，以及利用角质颚侧

面形态进行地标点标记(方舟, 2016)，进而提取相关

形态信息等。因此，本研究对胃含物角质颚形态进行

分析过程中，分析了其侧视形态和顶视形态。通过对

角质颚进行多维面的分析，使胃含物角质颚在鉴定过

程中，能准确观察到各个种之间的形态差异。 

此外，以往的大型海洋掠食性鱼类胃含物分析

中，直接利用头足类躯体进行种类鉴定存在一定的局

限性。鉴定胃含物头足类种类是通过其躯体等其他外部
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特征进行种类鉴定，然而在某些情况时，大型海洋掠食

性鱼类在摄食头足类生物后，如消化时间过长，外部

形态特征会变得很难辨识。如在帆蜥鱼 (Alepisaurus 

ferox)食性分析研究中，虽然通过躯体特征鉴定出多

种头足类生物，但仍然存在一定数量的未鉴定头足类

(刘攀等, 2019）。基于采集样品的稀缺性和不可重复

性，应用头足类内部硬组织角质颚形态进行鉴定，不

仅可以对其外部形态进行佐证，而且又丰富了头足类

分类鉴定内容，对其食性组成分析更为完善，其效果

与传统食性分析相辅相成，对胃含物分析鉴定头足类

生物具有十分重要的意义。 

3.2  形态特异性对胃含物角质颚识别的有效性 

角质颚形态特异性(刘必林等, 2017)在胃含物头

足类生物识别中具有很好的优越性，角质颚不仅在空

间上是立体感极强的三维构造，而且其二维形态内的

细致变化也极为丰富。因此，在研究角质颚种类鉴定

过程中，以侧视形态为主，顶视形态为辅，对角质颚

形态进行准确描述分析。本研究鉴定枪形目和八腕

目，其枪形目的角质颚喙部发育显著，呈三角形，侧

壁近似菱形，翼部发达；而八腕目的角质颚喙部发育

一般或者不明显，侧壁近似长矩形，翼部发育较好。

本研究根据各个种的角质颚喙部形态对其进行初步

区分，角质颚喙部主要形态有近似三角形、等腰三角

形和凸起形态等。 

在枪形目下的各个种，其侧壁均为四边形近似菱

形，但大致根据其侧壁后部形态变化可分为 2 种情

况，一种是侧壁后部近似水平向下，另一种是侧壁后

部倾斜向下。而角质颚在其侧壁上的形态变化又可分

为无侧壁皱发育、侧壁皱偏离对角线发育和侧壁皱沿

对角线发育 3种。研究发现，喙部与翼部交汇处所形

成的颚角角度大小，影响其角质颚侧面形态中喙顶点

和翼部最前端点之间距离的远近，同时，也造成了其

角质颚整体形态的变化差异。角质颚喙部内侧为颚

缘，各个种的颚缘形态变化丰富，在本研究中有向内

弯曲、向内弯折等变化。 

在八腕目中的各个种，其喙部变化为无凸起，凸

起较钝，凸起较尖。侧壁后部上方均远离头盖处，其

侧壁表面较光滑。但在八腕目个别种的颚缘处变化较

为特别，其颚缘呈现出锯齿状，这可能与其喙部发育

不明显有关。角质颚是头足类的摄食器官，其主要功

能是撕咬食物(刘必林等, 2009、2017)，因此，其颚缘

处形态变化，很可能是因为捕食需要从而进化出锯

齿形状，符合适者生存的自然法则。 

3.3  角质颚形态分类和聚类对胃含物分析的重要性 

通过对角质颚形态进行系统描述，并对角质颚形

态的共性和个性进行了整体归类，进而建立胃含物角

质颚分类检索。由于角质颚对头足类种类鉴定具有重

要作用，因此，通过分类检索对其胃含物的角质颚形

态进行分类，进而识别头足类种类。本研究以角质颚

形态的特异性，根据喙部、侧壁、翼部的整体形态信

息作为角质颚形态区分的共性信息，将 17 种头足类

角质颚中具有共性的形态信息进行归类。枪形目角质

颚其侧面形态喙部近似三角形，侧壁为四边形近似菱

形等，八腕目角质颚其侧面形态侧壁近似长四边形，

因此，区分出 2个目，把 13个种角质颚归为枪形目，

把 4个种角质颚归为八腕目。此外，通过角质颚的喙

部、侧壁、翼部 3个重要组成部分的局部细节形态信

息，如侧壁皱、颚角角度、翼齿等作为各个种之间区

分的个性信息，进而实现种与种之间的形态特征的进

一步细分。本研究利用角质颚形态信息所建立的分类

检索，在胃含物角质颚形态的种间层次上区分明显，

区分出各个种在其形态上具有独特的个性。 

此外，本研究通过聚类分析得到的聚类结果主要

聚成两大类，分别是枪形目和八腕目，也验证了本研

究在角质颚形态分类中共性特征。椭圆傅里叶变换分

析得到整体形态信息系数，很好地把多个科级别的头

足类角质颚形态共性进行聚类，在目级别其聚类划分

与分类检索相一致。通过聚类分析可以对角质颚整体

形态共性进行聚类，而对角质颚各个种的个性特征分

析需要结合分类检索进行更为细致的分类和归类。以

往角质颚形态研究主要分析各个种角质颚形态种间

区别(刘必林等, 2015），并未讨论过多个种角质颚之

间内在共性联系。因此，本研究在胃含物角质颚形态

的分类上即分析了各个种之间个性特征，也分析了各

个种之间的内在联系的共性特征。 

随着海洋渔业的迅速发展(陈新军, 2019)，大型

海洋掠食性鱼类作为人类捕捞目标物种(林龙山等 , 

2005)，同时也是竞争者。开展大型海洋掠食性鱼类

胃含物的分类研究，将有助于认识大型海洋掠食性鱼

类的食物组成和摄食习性，也有利于减轻远洋渔业捕捞

与大型海洋掠食性鱼类捕食之间的竞争关系(Ohizumi, 

2002)。 

4  结论 

本研究通过分类检索和聚类分析研究胃含物角

质颚形态，认为利用角质颚能实现大型海洋掠食性鱼
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类胃含物中头足类种类的识别和分类，并取得很好的

分析效果，共鉴定出 2目 10科 17种头足类生物。通

过进一步对胃含物角质颚的侧视和顶视形态特征的

分析，发现角质颚形态在不同视角下形态特征变化丰

富多样。在其分类过程中，角质颚在种与种之间的个

性形态差异具有显著独特性，在同一个目中，各个种

之间其形态又具有明显的一致性。本研究表明，角质

颚可作为胃含物头足类生物鉴定的一种标志，它不仅

佐证了以往胃含物分析，丰富了胃含物头足类鉴定的

内容，而且有利于进一步完善胃含物头足类分类鉴定

体系，为大型海洋掠食性鱼类食性分析研究奠定鉴定

基础。 
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Abstract    With extensive utilization of fishery resources, it is important to understand the related feeding 

habits of large marine predatory fish. In traditional studies on stomach contents, cephalopod organisms in the 

stomach of fish are identified mainly on the basis of cephalopod body characteristics. However, because the 

physical characteristics of cephalopods are affected by digestive juices in fish stomachs, the appearance of 

cephalopods are easily destroyed. Therefore, there are some limitations in the identification of cephalopods 

based on these characteristics. Cephalopod beaks have morphological characteristics that can be used for 

species identification and classification, but the classification of cephalopod beaks from stomach contents of 

large marine predatory fish has not yet been conducted. Thus, in order to investigate the possibility of 

classifying cephalopod beaks from stomach contents of six large marine predatory fishes, we examined a total 

of 36 fish stomachs from the South Atlantic, Middle East Pacific, and Western Indian Oceans in October 2017, 

March~May 2018, and November 2018, and analyzed cephalopod beak morphology. In this study, 

two-dimensional digital images of beak morphology were collected. The side and top morphologies of each 

lower beak were collected for species identification. Based on the morphological characteristics of the beak and 

the terminology related to beak morphology, a classification retrieval table for beak morphology was developed. 

The morphology coefficients were analyzed by clustering at the family level by extracting the elliptic Fourier 

descriptor coefficients of beak morphology. Results showed that a total of 17 species of cephalopods were found 

in two orders and ten families through species identification using beak morphology. Analysis of the beak 

morphology from stomach contents revealed that the morphological characteristics of the beaks of 17 species of 

cephalopods are clearly different among species. According to the classification retrieval of beak morphology, 

the lower beak of the rostrum of 13 species of Teuthoidea was triangular and isosceles triangle, and the lateral 

wall was approximately rhomboid. The wings were well-developed. The lower beak of the rostrum of four 

species of Octopoda was developed, and the lateral wall was approximately a long quadrangle. Wing 

development occurred. The morphology of beaks in different cephalopods has unique characteristics, and the 

characteristics of each species are very different, as indicated during the analysis.  Cluster analysis of 

morphological information from beaks was effective for distinguishing cephalopods at the order level. In the 

cluster analysis, beak morphology was divided into two main parts: one mainly corresponded to Teuthoidea and 

the other corresponded to Octopoda. The identification and classification of beak morphology from stomach 

contents can be used as a marker for the biological identification of cephalopods. This not only  can support the 

recognition of cephalopods from stomach contents, but also enrich the identification content of cephalopods 

from stomach contents. This study lays the foundation for the classification and identification of cephalopods in 

the stomachs of large marine predatory fish. 

Key words    Cephalopod; Lower beak; Large marine predatory fishes; Stomach contents; Classification search; 

Cluster analysis  
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