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摘要    运用几何形态测量学方法研究浙江省大陈岛海域常见的 4种滨螺间的形态关系。对 4种滨

螺的壳口、螺体分别进行数字化标点, 经叠印分析、主成分分析(PCA)和薄片样条法分析, 获得 4种

滨螺在壳口和螺体上的差异, 并进一步分析其形态特征与潮间带环境适应性关系。PCA 结果表明四

种滨螺壳口间差异在主成分轴上无法有效分开, 而螺体间差异在主成分轴上能有效分开, 说明壳口

特征在不同滨螺间不具有规律性差异。螺体的 PCA中 PC1轴可以将短滨螺与其他 3种滨螺区分, 薄

片样条法分析显示差异的部位主要在体螺层的宽度和螺体的高度间, PC2 轴可以将粒结节滨螺与其

他 3 种滨螺分开, 薄片样条法分析显示差异部位主要是体螺层之上第一层以及体螺层之间。基于螺

体特征的 4 种滨螺亲缘关系分析表明粗糙滨螺与塔结节滨螺亲缘关系最近, 其次为短滨螺, 粒结节

滨螺最不相近。运用特征追踪法对螺层和螺肋特征追踪,结果表明螺层 6层, 螺肋密生是滨螺的祖先

特征, 后来演化出 7层和 8层的螺层特征以及颗粒状突起的螺肋特征。 
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种间形态分化规律以及与环境因子的相关性 , 

一直是分类学以及生态学领域研究的热点问题

(Minton et al, 2008; 闫宝荣等, 2010)。以海洋贝类为

例, 生活在潮间带的海洋贝类可通过改变体型结构, 

如增加贝壳的厚度或形成保护性的附属物来抵御潮

水以及捕食者侵害 , 而一些逃跑能力迅速的种类具

有较薄的壳或无保护性壳(Zieritz et al, 2009), 通过逃

跑或躲避来适应环境。滨螺是广泛分布于潮间带的腹

足类动物, 是潮间带生物群落的主要成员, 是岩相高

潮带最具代表性种类, 对环境压力的抵抗力很强(蔡

如星等, 1991b)。滨螺科中不同种类体型多样, 有的种

类螺层高耸, 螺体较小, 有的种类螺层低平, 螺体较

大, 还有些种类螺体表面有瘤状突起。从分布上看, 

滨螺的体型总是跟其在潮间带上的分布有关

(Chapman, 1994, Carvajal-Rodríguez et al, 2005; 

Conde-Padín et al, 2007)。因此滨螺是研究种间形态差

异及其与潮间带环境关系的好材料。 

在种间形态关系的研究中 , 形态结构的量化分

析是关键。几何形态测量学(Geometric morphometric)

方法的出现为生物体结构的量化分析提供了有力的

工具。使我们能够从数量上和形态上来总结形态数据, 

从多维角度分析生物体间的形态结构关系。以往传统

的形态测量法是多变量统计分析在形态变量数值化

中的应用, 如长度, 宽度和高度。而几何形态测量学

(morphometrics)是对形状及形状变异的定量描述、分

析以及解释的科学。它主要研究形态变量及其协同变

量与其他变量的关系。通过对不同标志点的信息整合

将完整的生物标本的整体轮廓、对称性及不同部位的

排列关系等几何形态信息以图形的方式展示(白明等, 

2007; 刘武等, 2010)。几何形态测量学作为一个成熟
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的形态定量比较的科学计算工具 , 在解决众多学科

问题上具有普适性, 在滨螺的形态分析中也不例外。

以往, 关于腹足类的研究大多是其地理分布、种类及

区系、多样性与环境等方面(谢进金, 2000; 黎道洪等, 

2003; 张铭华等, 2013), 近年来, 几何形态测量学方

法已大量运用于软体动物的形态关系研究 , 涉及不

同地域的种内分化(Leyva-Valencia et al, 2012), 种内

形态渐变与亚种的形成(Miller, 2016), 野生种群与养

殖种群的形态差异(Valladares et al, 2010)以及近缘种

间形态分化规律研究 (Minton et al, 2008; Perez, 

2011)。基于形态特征的种间差异规律和亲缘关系研

究正在成为进化生态学研究的重要内容 , 一般认为

特定的形态特征是遗传信息和环境适应中多因素交

互反馈的结果 (Beldade et al, 2002; Collado et al, 

2014)。以滨螺为对象的近缘种形态差异规律研究, 有

助于我们认识滨螺在适应潮间带环境中的体型多样

性以及种间进化规律。国内对于螺类的遗传多样性以

及生理学等方面已有一些报道(蒋湘等, 2014; 蔡岩等, 

2014; 张鑫等, 2015), 也有一些腹足类形态分类方面

的研究(张素萍 , 2013; 孙启梦等 , 2014; 张树乾等 , 

2016), 但大多是形态特征的基本描述以及体轴方向、

壳口直径的单一测量(庆宁等, 2007)。运用几何形态

测量学方法研究腹足类的形态差异以及系统发生关

系在国内还不多见。 

本研究采集的4种滨螺均属于滨螺科, 其基本特

征为贝壳较小, 最大的壳高约30mm, 呈卵圆形或球

形, 表面较粗糙, 色泽不鲜艳, 具有螺肋或颗粒状突

起。壳口圆形, 完整, 厣角质, 褐色, 很薄。从外形上

看4种滨螺在螺体大小和壳口上均有差异, 那么这些

差异具有哪些规律 , 跟潮间带环境的适应性有何关

系, 彼此间亲缘关系如何, 至今不得而知。本研究运

用几何形态测量学方法比较4种滨螺的螺体、壳口的

形态差异 , 并进一步分析其形态特征与潮间带环境

适应性的关系。运用螺体特征建立4种滨螺的系统发

生树, 分析其亲缘关系, 并运用特征追踪法分析螺层

和螺肋的演化规律。 

1  材料与方法 

1.1  标本整理、图像获取 

作者于2013年5月至6月 , 采集了浙江省大陈岛

海域分布的滨螺, 将所有滨螺保存在80%的酒精溶液

中。并根据滨螺的螺层、螺肋特征对其进行分类鉴定, 

参考《浙江动物志(软体动物)》(蔡如星等, 1991a)和

《黄渤海软体动物图志》(张素萍, 2016), 共鉴定出4

种滨螺。每种滨螺选择个体完整、大小匀称的个体, 

分别是粗糙滨螺(Littorina scabra Linnaeus, 1758)(20

只)、短滨螺(L. brevicula Philippi, 1844)(20只)、粒结

节滨螺(Nodilittorina exigua Dunker, 1860)(20只)、塔

结节滨螺(N. pyramidalis Quoy and Gaimard, 1833)(30

只), 共计90只。4种滨螺在潮间带上的分布情况是: 

粒结节滨螺主要分布在潮上带 , 一般在屏蔽性海岸

和开敞性海岸都有分布 , 短滨螺与粗糙滨螺分布在

高潮带上, 主要分布在屏蔽性海岸, 塔结节滨螺主要

分布在潮上带, 在开敞性海岸多见。标本的处理过程

为: 首先把采集来的滨螺浸泡在80%的酒精溶液中处

死; 再将处理好的滨螺进行分类、排序、编号; 按照

顺序将滨螺固定于橡皮泥之上 , 保证每个滨螺的拍

摄体位一致(橡皮泥柔软, 有黏性, 可以有效固定滨

螺的体位)。运用尼康5100单反相机进行拍照。具体

操作步骤为: 首先连接设备 , 保证各设备正常工作 , 

打开照明设备, 为拍摄过程提供充足光线。然后把相

机调整为微距拍摄, 并固定焦距。所有标本都在同一

模式下拍摄。最后将拍摄好的照片保存备用。 

1.2  数据的标准化处理 

用TPSdig2软件(Rohlf, 2006)分别对每种滨螺的

壳口及螺体进行数字化标点, 即地标志点(Landmark, 

LM), 壳口用LMa来表示, 共标记10个点(图1)。螺体

用LMb来表示 , 共标记10个点(图2), 分别来描述壳

口和螺体的形状。壳口的10地标志点的设定依据为: 

LMa1为螺的壳口外缘与体螺层交点, 即壳口的起始

点, LMa2为过螺的壳顶方向作垂线, 与壳口下边缘

外缘的交点。LMa3为滨螺的螺轴回旋处 , LMa4至

LMa7是将LMa1和LMa2之间进行等分 , 为半标点

(Semi-landmark), LMa8和LMa9是将LMa2和LMa3之

间进行等分, 为半标点, LMa10是LMa3和LMa1之间的

中点 , 为半标点。螺体的10个标志点设定依据为 : 

LMb1为螺的壳顶, LMb2和LMb3为体螺体层之上第三

层宽度 , LMb4和LMb5为体螺体层之上第二层宽度 , 

LMb6和LMb7为体螺体层之上第一层宽度 , LMb8和

LMb9为体螺层的宽度, LMb10为过螺的壳顶方向做垂

线与壳口外缘垂线交点。TPSdig2软件可以对多个样本

进行连续标记, 记录结果以坐标数据的形式追加保存

到一个文本文件, 即每种滨螺的形态信息数据。用IMP

系列软件中的Coordgen软件对每种滨螺的形态信息做

叠印分析(Procrustes analysis), 通过设置基线, 壳口取

LMa1和LMa2设置基线, 螺体取LMb1和LMb10设置基
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线, 经叠印分析, 对每个样本的地标点进行平移置中、

旋转以及矫正, 从而消除个体大小、尺寸差异、旋转

等因素对分析造成的影响(Rohlf, 2006), 获得基于统

一坐标系的每种滨螺每个个体的形态信息、中心值以

及平均形态信息。中心值(Centroid size, CS)是所有地

标志点到重心点距离的平方累加值的平方根。任何标

本的大小均可通过中心值的大小进行衡量。 

 

图 1  滨螺的壳口与地标志点 
Fig.1  The landmarks on the aperture of Littorina 

 

图 2  滨螺的螺体与地标志点 
Fig.2  The landmarks on the body whorl of Littorina 

 

1.3  统计分析 

将以上经叠印分析的4种滨螺的每个个体的形态

信息导入MorphoJ软件(Klingenberg, 2011), 对滨螺的

壳口和螺体分别作主成分分析(Principal components 

analysis, PCA), 由所有地标志点构成的全部形态变

异转换为较少数量、彼此不相关的主成分变异指标, 

将由前几个主成分代表主要的形态变异信息 , 分别

表示为第一主成分(PC1), 第二主成分(PC2)和第三主

成分(PC3)。用TPS软件的curves工具分别绘制螺体形

状和壳口形状并保存为文本数据 , 经格式转化后导

入MorphoJ软件, 然后使用“薄片样条”法解析标志点

离差(用轮廓图表示)(Thin-plate spline), 以可视化图

例的方式来显示各种群在螺体和壳口形状上的差异。 

将以上经叠印分析的获得4种滨螺的每个个体的

壳口和螺体的中心值 (CS值 )导入SPSS19.0, 并进行

One-way ANOVA分析 , 绘制箱图 , 并运用LSD法分

别比较4种滨螺壳口和螺体的差异性。 

本研究运用Mesquite 3.2软件 (Maddison et al, 

2017)对4种滨螺的螺体特征作系统发育关系研究。由

MorphoJ软件获得的螺体的前3主成分得分数据(Foth 

et al, 2016), 导入Mesquite 3.2软件中, 运用最大简约

分析法(Maximum parsimony)和贝叶斯法(MrBayes)分

析 , 分别构建系统发育树。运用 Squared change 

parsimony 法 (Maddison, 1991), 通 过 祖 先 重 建

(Reconstruct ancestral states)(Schäffer et al, 2010)追踪

螺层和螺肋的形成规律 , 祖先特征通过离散数据表

达, 4种滨螺的层数方面, 6层赋值1, 7层赋值2, 8层赋

值3; 螺肋方面, 具粗细不均匀螺肋赋值1, 螺肋密生

赋值2, 螺肋颗粒状突起赋值2, 具体描述见表1。 

表 1  滨螺的螺层数与螺肋特征 
Tab.1  The characteristics of spiral whorl and ribs of Littorina 

种类 螺层层数 螺肋特征 

粗糙滨螺 L. scabra 8层(3) 螺肋密生(2) 

短滨螺 L.brevicula 6层(1) 
具粗细不均匀

螺肋(1) 

粒结节滨螺 N.exigua 6层(1) 螺肋密生(2) 

塔结节滨螺 N.pyramidalis 7层(2) 
螺肋颗粒状突

起(3) 

注: 上表括号中数值为特征附值 

2  结果与分析 

2.1  滨螺壳口的 PCA分析 

由 4种滨螺壳口的 PCA分析(表 2)可知, 壳口 PC1

的特征值 0.0029, 占总变异的 31.638%, PC2的特征值

为 0.0023, 占总变异的 25.295%, PC3特征值为 0.0017, 

占总变异的 19.094%, 前 3 个成分的特征值占总变异

量的 76.028%, 能够说明 4 种滨螺壳口的主要变异规

律。对第一成分、第二成分和第三成分作图(图 3)。从

PCA散点图可以看出, 4种滨螺壳口形状彼此重叠, 区

分不明显, 说明 4种滨螺的壳口形状较为相似。 
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表 2  滨螺壳口主成分分析前 3 个主成分 
Tab.2  The first three principal components of the shape variation of the aperture of Littorina 

主成分 
Principal component 

特征值 
Eigenvalue 

占总体变异(%)  
Variance explained (%) 

累计总体变异(%) 
Cumulative variance explained (%) 

第一主成分(PC1) 0.0029 31.638 31.638 

第二主成分(PC2) 0.0023 25.295 56.934 

第三主成分(PC3) 0.0017 19.094 76.028 

 
2.2  滨螺螺体的 PCA分析 

由 4 种滨螺螺体的 PCA 分析(表 3)可知, 螺体

PC1的特征值为 0.0014, 占总变异的 32.513%, PC2的

特征值为 0.0008, 占总变异的 17.936%, PC3 特征值

为 0.0006, 占总变异的 13.042%, 前 3 个成分的特征

值占总变异量的 63.491%, 能够说明 4 种滨螺螺体的

主要变异规律。对第一成分、第二成分和第三成分作

图(图 4), 在 PC1 轴上, 粗糙滨螺和塔结节滨螺主要

分布在 PC1 的正方向, 而短滨螺主要分布在 PC1 负

方向, 粒结节滨螺分布在中央。结合螺的轮廓图可知, 

在 PC1 的正方向, 螺的形态为螺体沿体轴方向隆起

较高(LMb1 与 LMb10 之间), 螺层间较厚, 体螺层较

窄(LMb8 与 LMb9 之间)。在 PC1 的负方向, 螺的形

态为螺体较短(LMb1 与 LMb10 之间), 螺层间扁平, 

体螺层较宽(LMb8与 LMb9之间)。在 PC2分析中, 粗

糙滨螺和塔结节滨螺主要分布在 PC2的正方向。粒

 

图 3  四种滨螺壳口的第一主成分、第二主成和第三主成分分析散点图 
Fig.3  The first, second and third principal component analyze scatter plots of the aperture of Littorina in four species 
注: 坐标轴数值为主成分系数, 薄片样条法显示的 6个轮廓图分别表示壳口的每个 PC的极端情况下与平均形态的差异 
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结节滨螺主要分布在 PC2 负方向。短滨螺位于前两

者之间。结合螺的轮廓图可知, 在 PC2的正方向, 体

螺层之上第一层以及体螺层之间较厚 (LMb6 至

LMb9之间), 螺体较大。在 PC2的负方向, 体螺层之

上第一层以及体螺层之间较薄(LMb6至 LMb9之间), 

螺体较小。PC3分析中, 4种滨螺的散点分布互有重

叠 , 从轮廓图上可知 , 差异的部位主要是体螺层的

高度变化。 

表 3  滨螺螺体主成分分析前 3 个主成分 
Tab.3  The first three principal components of the shape variation of body whorl of Littorina 

主成分 
Principal component 

特征值 
Eigenvalue 

占总体变异(%) 
Variance explained(%) 

累计总体变异(%) 
Cumulative variance explained(%) 

第一主成分(PC1) 0.0014 32.513 32.513 

第二主成分(PC2) 0.0008 17.936 50.450 

第三主成分(PC3) 0.0006 13.042 63.491 

 

图 4  四种滨螺螺体的第一主成分、第二主成和第三主成分分析散点图 
Fig.4  The scatter plots of the first, second and third principal components of body whorl of four Littorina species 

注: 坐标轴数值为主成分系数, 薄片样条法显示的 6个轮廓图 6个轮廓图分别表示螺体的每个 PC的极端情况下与平均形态的差异 

 

2.3  四种滨螺螺体和壳口的大小分析 

对4种滨螺的壳口大小做One-way ANOVA分析, 

结果表明 4种滨螺的壳口大小存在极显著差异

F(3,90)=123.855, P<0.001。用LSD法进一步分析, 结果表

明4种滨螺的壳口大小存在极显著差异(P<0.001)。其中

短滨螺的壳口最大, 塔结节滨螺的壳口最小, 其他两
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种滨螺次之(见图5)。对4种滨螺的螺体大小作One-way 

ANOVA分析, 结果表明4种滨螺的螺体大小存在极显

著差异F(3,90)=24.238, P<0.001。用LSD法进一步比较分

析, 结果表明4种滨螺中, 粗糙滨螺和粒结节滨螺之间

大小差异不显著(P>0.05), 其他几种滨螺彼此间差异

极显著(P<0.001)。其中短滨螺的螺体最大, 塔结节滨

螺的螺体最小, 其他两种滨螺次之(见图5)。 

 

图 5  4种滨螺的螺体和壳口的中心值(CS)大小分析 
Fig.5  The size analysis of aperture and body whorl of Littorina 

in the Centroid size(CS) 
注: 图中不同字母表示差异显著 (P<0.05)  

 

2.4  滨螺科 4 种滨螺系统发生关系分析与体螺层、

螺肋的特征追踪 

运用最大简约法和贝叶斯法, 根据螺体特征, 建

立 4种滨螺的系统发育关系树。由于壳口特征在种间

不稳定, 因此仅选螺体特征作系统发育分析。为了有

效显示系统发育树的完整分支, 用 Mesquite 的修剪

工具(Prune tools)去除部分重复分支, 见图 6。结果显

示 , 贝叶斯法和最大简约法获得的系统发育树基本

相似, 主要分支一致, 粗糙滨螺和塔结节滨螺在两种

算法中分支结果略有差异, 结果符合预期, 建树结果

可靠。因此亲缘关系方面, 初步认为粗糙滨螺和塔结

节滨螺亲缘关系最近, 皆由同一分支分出, 其次为短

滨螺, 而亲缘关系最不相近的为粒结节滨螺。运用祖

先特征追踪法对 4 种滨螺的螺层追踪可知(见图 7), 

祖先种的螺层数为 6层, 短滨螺和粒结节滨螺均保持

其祖先螺层数 6层这一特征, 后来分别演化出塔结节

滨螺的螺层数 7层和粗糙滨螺的螺层数 8层。对 4种

滨螺的螺肋追踪可知, 祖先种为螺肋密生特征, 粒结

节滨螺和粗糙滨螺保持祖先种的螺肋密生特征 , 后

来演化出短滨螺粗细不均匀的螺肋和塔结节滨螺的

螺肋具颗粒状突起这些特征。 

3  讨论 

几何形态测量学方法在腹足类的形态研究中还

处于初步阶段。Johnston(1991)认为在螺类的研究中

地标点应沿着螺体的体轴方向选取 , 且只在某些腹

足类中有效。而另外一些研究则认为 (Stone, 1998; 

Guralnick et al, 2001)地标点的选取应从螺层之间选

择, 用地标点距离来表示螺层的高度和宽度, 其研究

内容主要为螺的个体发育方面。本研究的目的是比较

几种近缘种滨螺的形态关系 , 因此在选择地标点时

既考虑到螺体的体轴方向(LMb1和 LMb10之间), 也

考虑到螺层之间的关系(LMb2, LMb3,⋯LMb9之间)。

另外考虑到不同滨螺在潮间带上的适应能力 , 对其

壳口的形态也作了分析。 

根据已有的研究成果(易建生等, 1988; 尤仲杰, 

1990), 在浙江省大陈岛海域, 4 种滨螺在潮间带上分

布规律表现为: 短滨螺的分布区域最为广泛, 其分布

区域可以延伸至中潮带 , 粗糙滨螺的分布也能到达

中潮带 , 粒结节滨螺和塔结节滨螺则只分布在高潮

带上。本研究运用 PCA法分析 4种滨螺的形态发现, 

粗糙滨螺和塔结节滨螺形态关系较近 , 总体上表现

为螺层间较窄, 较厚, 螺体沿体轴方向隆起较高。短

滨螺其螺层间较宽 , 较薄 , 螺体沿体轴方向隆起较

低。粒结节滨螺的体型鉴于粗糙滨螺和短滨螺之间, 

主要是体螺层上的差异。壳口的形状在几种滨螺间无

明显差异。Connell等(1975)指出生物在潮间带的分布

区域 , 上限取决于该种生物对各种物理环境的耐受

能力 , 下限取决于种间的空间竞争以及该种生物抵

抗敌害生物捕食的能力。潮间带生物分布的高度决定

于水的损失速率和有机体再次被潮水淹没而重新获
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图 6  运用贝叶斯法 (左)和最大简约法 (右) 基于螺体形态信息建立 4种滨螺的系统发育树 
Fig.6  Using MrBayes method (left) and Maximum parsimony method (right) based on body whorl to construct phylogenetic trees of 

four species of Littorina 
注: 图中用相同颜色拉丁名和分支颜色代表同一种类 

 

图 7  运用螺体特征建树(最大简约法)与体螺层、螺肋的特征追踪 
Fig.7  The phylogenetic trees (Maximum parsimony)of body whorl of Littorina and tracking characteristics of body whorl and ribs 

注: 图中相同颜色拉丁名代表同一种类 
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得失去水分所需时间两者之间的关系 (Connell, 

1972)。滨螺生活于潮间带的高潮带, 耐受高温和干燥

的能力, 直接影响它们的生存(薛钦昭, 1992)。逃避和

改变自身结构是其基本生存策略。短滨螺的体型较扁, 

相较于其他滨螺更能经受潮水的拍击 , 而塔结节滨

螺螺体高耸, 减少了受热面, 在干燥环境中的耐受力

更强。粗糙滨螺和粒结节滨螺则可通过适应潮汐节律, 

采用逃避策略来减少不良环境的压力。因此, 滨螺的

体型特征与其分布的潮间带区域密切有关 , 如螺体

面积较大的短滨螺分布区可延伸至中潮带 , 螺体面

积较小的塔结节滨螺仅分布在高潮带。然而一些种类

的体型特征与分布区域并无直接关系 , 这些种类可

通过逃避等手段来充分适应潮间带环境。 

传统的测量方法大多通过测定螺体高度、宽度、

螺层厚度等指标来说明不同种类间的差异 , 然而这

些指标相互间独立, 缺乏整体性(吴帆等, 2013), 不

能有效说明螺体形状的差异。本研究中运用的几何形

态测量学方法从螺的大小(中心值的大小)和形态(螺

体和壳口)方面说明几种滨螺的差异性。几何形态测

量法是将研究对象的结构转化为二维或三维坐标系

中的点阵 , 并将对象的形状作为整体进行比较以获

得形态差异的多变量分析方法 (Adams et al, 2004; 

Rochette et al, 2007; 白明等, 2014)。该方法克服了早

期形态测量分析仅依靠线性距离、相对面积、角度等

指标来描述螺类个体差异的缺点 , 通过对不同地标

志点的量化信息的整合 , 能够更准确地借助数据再

现螺类的整体轮廓, 并且显示个体间微小的差异。在

螺类的形态研究中 , 几何形态测量学获得的形态指

标更能有效的说明生物体结构上的多样性变化。本研

究中对 4 种滨螺螺体和壳口的 PCA 分析可知, 螺体

的形状可以有效区分 4种滨螺, 而壳口则无法有效区

分。说明滨螺在适应潮间带的环境中, 壳口在抗外力

和运动中可能具有相似的行为和功能。因此将壳口作

为几种滨螺的分类指标是无效的。4种滨螺中壳口和

螺体的中心值表现为短滨螺最大, 塔结节滨螺最小, 

其他两种滨螺次之 , 这一结果与传统方法测得的滨

螺大小所得结果较为一致(蔡如星等, 1991b)。而且壳

口和螺体的中心值的大小表现出一致规律 , 即较大

的螺体, 也具有较大的壳口, 体现螺类局部与整体按

比例变化, 即局部与整体相统一的特点。 

本研究借鉴许多成熟的研究方法(Klingenberg et 

al, 2010; Smith et al, 2013; Foth et al, 2016), 根据螺

体的形态的信息建立 4种滨螺的系统发育关系。从系

统发育树可知 , 粗糙滨螺与塔结节滨螺的亲缘关系

最为相近, 其次为短滨螺, 粒结节滨螺与其他几种滨

螺的分支较早, 亲缘关系最远。该结果与滨螺螺体的

主成分差异分析结果基本相近 , 即螺体形态差异越

大, 亲缘关系越远。从分子的角度看, Reid(2012)依据

分子建树法, 运用核糖体 RNA 和细胞色素氧化酶研

究全世界 147种滨螺的系统发育关系发现, 粗糙滨螺

与塔结节滨螺亲缘关系最近, 其次为短滨螺, 由于粒

结节滨螺主要分布在中国沿海 , 在外文文献中未涉

及 , 这与本研究由形态数据所验证的亲缘关系基本

一致, 说明该 4 种滨螺演化过程中, 外部形态结构与

遗传结构是同步发展。本研究运用祖先特征追踪法分

别追踪螺层和螺肋特征在螺体上的形成规律 , 结果

表明螺层特征和螺肋特征与螺体的形成过程同步 , 

说明滨螺的螺层数与螺肋特征不仅能作为其物种的

分类特征, 而且能反映出物种的系统发育关系。本研

究未对滨螺的壳口作系统发育分析 , 尽管壳口在螺

类的生存中占据重要地位 , 但是不同种类滨螺间壳

口没有规律性差异, 也不具有系统发育的信息。 

几何形态测量学方法已经被大量运用于腹足类

的形态研究(Leyva-Valenciaet al, 2012;  Miller, 2016), 

并以此为基础进一步开展形态的系统发育关系研究。

在形态结构的分析中特别强调结构的同源性 , 因此

无论是形态差异分析 , 还是基于形态特征的系统发

育关系分析, 结构的同源性是分析的基础(Bai et al, 

2016)。分析中使用的软件容易操作, 与传统的测量相

比该方法省时、高效, 特别是能有效分析生物体形状

的多样性变化。此外, 几何形态测量学方法作为形态

定量比较的科学计算工具 , 既能发现不同螺类种群

间形态上微小的差异 , 同时能够充分认识螺体形状

的变化规律。它代表了腹足类分类学研究和系统进化

研究一个全新的发展方向。 

4  结论 

运用几何形态测量学方法量化分析 4 种滨螺在

壳口和螺体上的差异性, 并根据螺体特征建立 4种滨

螺的系统发育关系。从外形上看, 滨螺在壳口上存在

一些差异 , 然而主成分分析结果表明这种差异不具

有规律性。说明滨螺种内个体间壳口的形状不稳定, 

可能随环境变化或生存竞争而发生改变。主成分分析

结果表明螺体特征在不同滨螺间存在明显差异 , 结

合 TPS分析可知, 4种滨螺间螺体特征的差异主要发
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生在体螺层上 , 体螺层的高度和宽度在不同滨螺间

差异明显。运用最大简约法根据螺体的形态的信息建

立 4种滨螺的系统发育关系。从系统发育树可知, 粗

糙滨螺与塔结节滨螺的亲缘关系最近 , 其次为短滨

螺, 粒结节滨螺与其他几种滨螺的分支较早, 亲缘关

系最远 , 该结果与已有的分子方面的研究结果较一

致, 说明滨螺的演化中, 其外部形态结构与内部分子

结构同步发展。运用祖先特征追踪法分别追踪螺层和

螺肋特征在螺体上的形成规律 , 研究结果表明螺层

特征和螺肋特征与螺体的形成过程同步 , 将螺层和

螺肋特征作为滨螺种间分类依据是可靠的。 
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A GEOMETRIC-MORPHOMETRY-BASED STUDY ON PHYLOGENY OF FOUR 
LITTORINA (GASTROPODA: LITTORINIDAE) SPECIES 

CHEN Nan-Hua1,  LIANG Ren-Jie1,  BAI Yi1, 2,  WANG Hai-Rui3 
(1. Zhejiang Provincial Key Laboratory of Plant Evolutionary Ecology and Conservation, Taizhou 318000, China ; 2. Institute 
of Ecology, Taizhou University, Taizhou 318000, China, 3.Sports Science Insititute, TaizhouUniversity, Taizhou 318000, China) 

Abstract    In geometric morphometrics, we studied the shape variation of four species of Littorina (Gastropoda: 

Littorinidae) species of Dachen Island, Zhejiang, East China. The body whorl and aperture of Littorina were digitized at 

key landmarks. Methods of Procrustes analysis, principal component analysis (PCA), and thin-plate splines analysis were 

used to process the data and get the shape difference in body whorl and aperture of the four species. In addition, the 

relationship between morphological difference and environmental adaptability of the intertidal zone was revealed. As 

indicated in PCA and thin-plate splines analyses, the apertures of these Littorina showed no significant difference in 

statistics, but the body whorl. In particular, L. brevicula differed from other three species in body whorl width and height; 

and N. exigua distinguished itself in the sixth spiral whorl (LM6 and LM9) and body whorl. In phylogeny on the body 

whorl data of the four Littorina species, L. scabra was most closely related to N. pyramidalis, then to L. brevicula, and 

finally N. exigua. The ancestral tracking shows that the 6-layered spiral whorls and thinner ribs are the ancestor traits of 

Littorina, from which 7- and 8-layered spiral whorls evolved, as well as the coarse ribs and sharped ribs on the shell 

surface. 

Key words    Littorina;  aperture;  body whorl;  geometric morphometrics;  principal component analysis;  

Phylogeny 


