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南海 3 种小型砗磲的外壳形态差异分析 
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摘要: 本研究对中国南海 3 种小型砗磲(Tridacna spp.)[番红砗磲(Tridacna crocea, 包括 2 种外壳形态)、

长砗磲(Tridacna maxima)和诺亚砗磲(Tridacna noae)]的外壳形态性状进行生物统计学差异分析。研究

表明, 4 组砗磲外壳存在显著形态学差异。单因素方差分析发现 9 个外壳比例性状能够较好区分 3 种砗

磲, 且 2 种不同外壳形态的番红砗磲在壳宽/壳长、足丝孔宽/壳长、壳质量/壳长和左右壳厚比壳长存

在显著性差异(P<0.05); 在基于欧氏距离 Ward 法且指定聚类数 k = 4 的条件下, 4 组砗磲层次聚类效果

较好; 主成分分析提取 3 个主成分建立散点图, 累计主成分贡献率 73.85%, 各主成分贡献率依次为

50.47%, 13.78%和 9.60%; 线性判别分析得出 3 个判别函数, 方差解释率依次为 70.13%、20.97%和

8.90%。3 种多元统计方法从不同角度解释各组砗磲的外壳形态差异, 结果均显示两组番红砗磲的外壳

形态更为接近, 同时长砗磲与诺亚砗磲的外壳形态较为接近。 
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砗磲(Tridacninae)隶属于软体动物门(Mollusca)、

双 壳 纲 (Bivalvia) 、 帘 蛤 目 (Veneroida) 、 砗 磲 科

(Tridacnidae), 目前已发现的砗磲有 2 个属共 12 种, 

其中砗磲属(Tridacna)有 10 种, 砗蚝属(Hippopus)有

2 种[1]。砗磲是海洋中最大的双壳贝类, 生活在印度

太平洋地区的热带和亚热带珊瑚礁海域。砗磲与虫

黄藻建立了互利共生关系, 为获得足够光照进行光

合作用, 其大部分种类分布于 20 m 以浅的珊瑚礁或

泻湖区[2-4]。砗磲在珊瑚礁生态系统中发挥着重要作

用, 对砗磲种类鉴定及生物多样性分析是开展砗磲

相关研究的前提[5]。然而不同种类的砗磲外部形态极

其相近, 国内外亦少有关于砗磲形态学系统分类的

报道[6]。 

贝类物种鉴定主要有分子学和形态学两大手段, 

当前形态学与分子学相结合的鉴定方法依旧是砗磲

分类的重要依据。SU 等[6]基于外壳形态之间的显著

性差异 , 同时结合分子手段 , 确定砗磲属内一个正

式新种—诺亚砗磲 (T. noae)。西印度洋隐存种 T. 

rosewateri和 T. lorenzi的发现也是利用外壳形态结合

基因鉴定技术 [7]。双壳贝类的传统形态鉴别方法主

要依据各项外壳形态指标进行多元统计分析, 进而

鉴定不同类群或推断种间或种内类群之间的差异[8]。

魏开建等 [9-10]运用聚类分析、主成分分析和判别分

析对蚌的外壳形态差异进行研究; 张永普 [11]同样运

用这 3 种方法分析泥蚶种内形态变异特点与地理分

化规律。吴杨平[12]通过单因素方差分析、聚类分析、

主成分分析、判别分析及 Mantel 检验对 3 种文蛤进

行地理种群形态差异性研究。MEI[13]对不同处理组

干壳重量和壳强度均值进行方差分析和典型判别

分析。  

在中国 , 砗磲分布于台湾澎湖列岛和海南岛以

南热带海域。迄今已发现有 8 种, 包括砗磲属的番

红砗磲(Tridacna crocea)、大砗磲(Tridacna gigas)、

无鳞砗磲(Tridacna derasa)、鳞砗磲(Tridacna squa-

mosa)、长砗磲(Tridacna maxima)、诺亚砗磲(Tridacna 

noae)和砗蚝属的砗蚝(Hippopus hippopus)和瓷口砗

磲(Hippopus porcellanus), 其中小型的番红砗磲、长
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砗磲以及诺亚砗磲分布最为广泛[6, 14-15]。本研究以中

国 3 种常见小型砗磲为对象, 采用单因素方差分析、

秩和检验、聚类分析、主成分分析以及判别分析对

其外壳性状进行描述分类统计, 研究不同外形和品

种的砗磲在各个外壳形态指标的差异, 探讨各指标

在砗磲的分类鉴定方面的综合影响, 为砗磲的形态

分类提供支撑。 

1  材料方法 

1.1  实验样品 

在中国南海采集 3 种砗磲, 其中番红砗磲中存在

外壳形态扁平和圆钝两类, 分别命名为 T. crocea-1

组(32 只)和 T. crocea-2 组(22 只)、长砗磲(T. maxima, 

17 只)、诺亚砗磲(T. noae, 3 只)(图 1)。 

 

图 1  4 组砗磲外壳 

Fig. 1  Shells of the four giant clam groups 

 

1.2  外壳性状指标测量 
根据 NORTON 等[16]对砗磲各外壳形态学测量

方法, 对所有砗磲样品的壳长(SL)、壳高(SH)、壳宽

(SW)、铰合线长(HLL)、足丝孔长(BHL)、足丝孔宽

(BHW)、壳质量(SM)、左壳厚(LST)、右壳厚(RST)

和最大放射肋宽(MRW)等可量性状以及放射肋数目

(NRR)和铰合齿数目(NHT)等可数性状进行测量, 如

图 2。 

 

图 2  砗磲可量性状示意图[16] 

Fig. 2  Diagram of measurable trait indicators of giant clam[16] 

 

1.3  数据处理 

1.3.1  描述统计 

首先将 9 个砗磲外壳的可量性状与壳长相除, 进

行标准化处理, 获得校正值。在 SPSS 25.0 中, 对 9 个

比例性状分别进行单因素方差分析(one-way ANOVA), 

若数据偏正态分布可采用秩和检验 (Kruskal-Wallis 

Test)。单因素方差分析前方差齐性检验结果 P>0.05

时采用 ANOVA 描述各因素组间多重比较的差异显

著性, P<0.05时, 采用韦奇尔(Welch)的 P值描述各因

素组间差异显著性水平。 

1.3.2  聚类分析 

确定使 WGSS 足够小的聚类数 k, 运用 Ward 法

在 R Studio 4.1.1 中对 4 组砗磲的 9 个比例性状进行

层次聚类分析(Hierarchical Clustering, HC)[17], 距离

计算依据欧式距离, 公式如下:  

  2

1

, ( ) 


 
n

i i
i

d x y x y , 

表示两个个体在 n 维空间的距离, 其中每两个个体的

9 个比例性状均可用坐标(x1, x2, …, x9)和(y1, y2, …, y9)

表示, 即计算个体两两之间欧式距离矩阵。 

1.3.3  主成分分析 

在 R Studio 4.1.1 中对数据进行 KMO 检验和

Bartlett 球形检验, 通过检验(KMO 检验各项 MSA≥ 

0.49, 总体 MSA = 0.78; Bartlett 球形检验 P = 2.06e–50)

后进行主成分分析 (Principal Component Analysis, 

PCA)[ 18-21]。我们从 9 个比例性状中提取贡献率最高
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的 3 个主成分建立 3D 立体坐标系可视化 4 组砗磲的

分布差异。 

1.3.4  判别分析 

判别分析描述 4 组砗磲在 9 个外壳比例性状方

面的相关性结构。线性判别分析的综合判别率公式: 

1 1

k k

i j
i j

P A B
 

   , Ai 表示群体判别正确的个数, Bj 表示

实测的群体样本数, k 为群体数[22]。 

2  结果分析 

2.1  4 组砗磲外壳性状描述统计 

2.1.1  4 组砗磲外壳形态描述 

番红砗磲-1 组壳型扁长, 整体呈等腰扇形, 正

对壳边缘观呈梭形, 放射肋 4~5 个, 略微突出; 番红

砗磲-2 组壳型圆钝, 整体轮廓为等边三角形, 正对

壳边缘形状似元宝, 有 4~5 个不突出放射肋。长砗磲

组个体壳型比番红砗磲长 , 放射肋宽但数目少 , 一

般为 4 个, 第五个不明显, 放射肋上鳞片十分立体, 

排列最为紧密。诺亚砗磲组壳型细长, 放射肋数目多

且形状突出, 放射肋上鳞片立体, 排列疏松。 

2.1.2  单因素方差分析 

单因素方差分析的多重比较见表 1, 结果表明番

红砗磲-2 组的足丝孔宽以及左右壳厚最大, 与其他

3 组砗磲存在显著差异(P<0.05); 壳宽、壳质量与足

丝孔长方面, 番红砗磲-1 组和番红砗磲-2 组之间存

在显著差异(P<0.05)。3 种砗磲的壳高存在显著差异

(P<0.05), 均值大小依次为番红砗磲>长砗磲>诺亚

砗磲; 长砗磲的最大放射肋宽最大, 与另外 2 种砗磲

差异显著(P<0.05); 除铰合线长、壳质量和放射肋数

目外, 诺亚砗磲各项外壳形态指标均最小。  
 

表 1  4 组砗磲外壳形态指标校正值均值 
Tab. 1  Corrected mean values of shell morphology of the four giant clam groups 

性状 番红砗磲-1 番红砗磲-2 长砗磲 诺亚砗磲 

壳高/壳长 0.72±0.04a 0.73±0.07a 0.62±0.05b 0.50±0.04c 

壳宽/壳长 0.52±0.04b 0.57±0.05a 0.51±0.04b 0.42±0.07c 

绞合线长/壳长 0.41±0.03a 0.44±0.05a 0.34±0.05ab 0.37±0.06b 

足丝孔长/壳长 0.45±0.04b 0.47±0.03a 0.37±0.04c 0.32±0.02c 

足丝孔宽/壳长 0.20±0.03b 0.26±0.10a 0.16±0.03b 0.11±0.04b 

壳质量/壳长 1.14±0.50b 2.10±0.53a 1.24±0.89b 1.92±1.18ab 

左壳厚/壳长 0.08±0.01b 0.10±0.02a 0.06±0.01b 0.05±0.01b 

右壳厚/壳长 0.07±0.01b 0.10±0.02a 0.06±0.02b 0.05±0.01b 

最大放射肋宽/壳长 0.24±0.03b 0.22±0.02b 0.30±0.06a 0.22±0.02b 

放射肋数目 4~5 4~5 3~5 5~8 

铰合齿数目 2~10 4~9 4~8 6~8 

注: 上标不同英文字母表示组间存在显著性差异, 相同字母组表示无显著性差异(P<0.05), 2 个可数性状“放射肋数目”与“铰合齿数目”

不进行方差分析 

 
 

2.2  4 组砗磲外壳性状多元统计分析 

2.2.1  层次聚类 

如图 3 所示, 聚类数为 4 时(灰色虚线框表示), 

番红砗磲-1 组和番红砗磲-2 组聚为一支, 同时长砗

磲组和诺亚砗磲组聚为一支, 两大支最后汇聚为一

支。分支长度解释 4 组砗磲之间外壳形态聚类距离

的远近。与番红砗磲-1 组支系相比, 番红砗磲-2 组

与“长砗磲组+诺亚砗磲组”支的聚类距离更近; 与长

砗磲组支系相比, 诺亚砗磲组与“番红砗磲-1 组+番

红砗磲-2 组”大支的聚类距离接近。聚类结果表明番

红砗磲-2 组与番红砗磲-1 组外壳形态的确存在差异。 

2.2.2  主成分分析 

以 4 组砗磲的 9 个外壳比例性状进行主成分分

析, 主成分与各比例性状的相关系数和主成分贡献

率见表 2。结果显示 : 第一主成分 PC1 贡献率为

50.47%, 第二主成分 PC2 贡献率为 13.78%, 第三主

成分 PC3 贡献率为 9.60%, 累积贡献率为 73.85%。

主成分特征向量绝对值表明 PC1 主要反映左右壳厚

(左壳厚/壳长和右壳厚/壳长)两个性状并仅与最大放

射肋宽(最大放射肋宽/壳长)的大小成反比, PC2 主要

反映壳质量(壳质量/壳长)并与之成反比, PC3 主要反

映壳高和壳质量(与壳高/壳长呈正相关 , 与壳质量/

壳长呈负相关)两个性状。 
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图 3  4 组砗磲外壳比例性状层次聚类系谱图 

Fig. 3  A hierarchical cluster dendrogram of nine measurable shell proportional traits of the four giant clam groups 

 
表 2  4 组砗磲 9 个比例性状 3 个主成分特征向量与主成

分贡献率 
Tab. 2  Eigenvectors and cumulative contribution rates 

of three principal components from the nine 
traits of the four giant clam groups 

主成分 
性状 

PC1 PC2 PC3 

壳高/壳长 0.36 — 0.45*

壳宽/壳长 0.35 –0.25 0.33 

绞合线长/壳长 0.35 0.19 –0.14 

足丝孔长/壳长 0.36 0.27 — 

足丝孔宽/壳长 0.36 — 0.20 

壳质量/壳长 0.19 –0.52* –0.65*

左壳厚/壳长 0.40* –0.14 –0.12 

右壳厚/壳长 0.39* –0.22 –0.12 

最大放射肋宽/壳长 –0.16 –0.70 0.43 

各主成分贡献率/% 50.47 13.78 9.60 

累积贡献率/% 50.47 64.25 73.85 

注: 上标“*”表示主成分反映的主要性状, “—”表示此性状

与该主成分无相关性 

 
提取的 3个主成分虽然不能高度反映所有性状, 

但三者累积贡献率最高, 最能综合展示 4 组砗磲的

9 个外壳性状特征。因此, 以 PC1、PC2 和 PC3 建

立三维立体坐标系如图 4。结果表明: 番红砗磲-1

组和番红砗磲-2 组主成分分布综合接近, 且左右壳

厚 (左壳厚 /壳长和右壳厚 /壳长 )最大 , 说明番红砗

磲的壳厚度最大; 长砗磲组与诺亚砗磲组的最大放

射肋宽(最大放射肋宽 /壳长)较两组番红砗磲更大 , 

即长砗磲和诺亚砗磲拥有更宽的放射肋; 诺亚砗磲

组壳高/壳长比另外 3 组的小, 证明诺亚砗磲壳高小, 

壳型狭长。 

 

图 4  4 组砗磲主成分分析分布散点图 

Fig. 4  Principal component analysis scatter diagram of the 
four giant clam groups 

 
2.2.3  线性判别分析 

Fisher线性判别分析法进行预测分类得到 3个线

性组合 LD1、LD2 和 LD3, 方差解释率依次为 70.13%, 

20.97%和 8.90%。3 个线性判别函数的公式依次为:  

LD1= –0.5920X1+0.1257X2–0.3689X3–0.7262X4– 
0.0218X5–0.3555X6–0.1051X7–0.3037X8+ 
0.9796X9; 

LD2=1.0996X1–0.3771X2+0.0727X3+0.7089X4– 
0.2103X5–0.8253X6+0.2744X7–0.8904X8+ 
0.6409X9; 

LD3=0.4575X1–1.0211X2+0.4873X3–0.4395X4– 
0.0108X5+0.2509X6–0.1654X7–0.3210X– 
0.6496X9; 



 

28 海洋科学  / 2022 年  / 第 46 卷  / 第 10 期 

其中, X1~X9 依次为壳高/壳长、壳宽/壳长等 9 个外

壳比例性状。以方差解释率最高的 LD1 和 LD2 为轴

建立分布坐标系如下图 5。 

 

图 5  4 组砗磲的线性判别分析 

Fig. 5  Linear discriminant analysis of the four giant clam 
groups 

 
线性判别结果表明, 在壳宽(壳宽/壳长)和最大

放射肋宽(最大放射肋宽/壳长)方面, 番红砗磲最小, 

并且两组番红砗磲也存在差异(番红砗磲-2 组较小), 

长砗磲与诺亚砗磲两者表现相似。番红砗磲的壳高

(壳高/壳长)、足丝孔长(足丝孔长/壳长)、 左右壳厚

(左右壳厚/壳长)和壳质量(壳质量/壳长)在 3 种砗磲

中最大; 值得一提的是番红砗磲-2 组的壳质量(壳质

量/壳长)大于番红砗磲-1 组。 

3  讨论 

3.1  4 组砗磲形态差异比较分析 

2 组番红砗磲单因素方差分析、秩和检验和判

别分析均表明某些外壳形态指标存在差异, 如壳宽

/壳长、足丝孔宽/壳长、壳质量/壳长、左壳厚/壳长

和右壳厚/壳长。4 组砗磲主成分分析和判别分析结

果均支持彼此外壳形态存在差异, 即 2 组番红砗磲

分布相近, 4 组砗磲能够明显区分。诺亚砗磲主成分

分析 PC3 方面分布与其他类群差异大, 结合描述性

统计分析表明体现在壳质量/壳长(相关系数–0.116)

与铰合线长/壳长(相关系数–0.142)方面, 铰合线长/

壳长可能与闭壳肌形状有关 [23], 壳质量 /壳长可能

是其壳长与壳高的综合表现有别于番红砗磲和长

砗磲导致 [24]。 

本研究对 4 组小型砗磲的外壳形态学分析发现

长砗磲与诺亚砗磲更为相近, 并且两组番红砗磲外

壳存在显著差异。然而利用 COI 和 16S 基因建立系

统发育进化树结果显示 3 种砗磲各自形成分支且番

红和长砗磲亲缘关系较近, 且两组番红砗磲 COI 和

16S 基因序列无差异[25]。一方面, 养殖密度、海水流

速、底质和捕食者等诸多环境差异因素均能导致贝类

外壳形态变化。如鳞砗磲(T. squamosa)在有无捕食者

处理下, 其形态发生显著改变[13]; LUTTIKHUIZEN[26]

证明捕食者会选择性捕食不同外壳形态的荷兰白樱

蛤(Macoma balthica); 在高密度环境下, 降低食物浓

度可致贝壳变得更狭窄[27]; 此外, EMERSON[28]对实

验室海水养殖沙蚬(Mya arenaria)的研究发现水流速

度越大, 贝壳外形越圆钝, 然而美国ORTMANN等[29]

在俄亥俄和田纳西河对淡水蛤(Naiades)的调查显示, 

存在水流湍急上游的个体壳型不及水流缓慢下游个

体圆钝的现象; HINCH 等[30]将沙滩和泥滩珠蚌群体

进行交换环境养殖发现二者形态发生改变, 说明转

移底质环境养殖对壳型产生影响。另一方面, 尽管

COI 与 16S 基因已被证实能够较好地区分不同砗磲

种类, 但其对同种砗磲的不同群体的区分性却未见

报道[25]。截至目前, 微卫星技术已在水产动物不同种

群鉴定中被广泛应用, 如田镇[31]利用微卫星标记了

7 个不同种群文蛤(Meretrix meretrix)间的基因差异; 

ESTOUP 等 [32]发现地中海和大西洋群体的虹鲑鱼

(Salmo trutta)之间存在等位基因差异。对于本研究中

发现的两种形态差异番红砗磲的具体原因有待进一

步验证。 

3.2  统计分析方法在砗磲形态鉴别上的应用 

3种多元统计分析方法将中国南海 3种小型砗磲

进行了有效区分。聚类分析将个体进行初步归类, 量

化类群之间的差异[33], 结果侧重表现 4 组砗磲之间

的聚类距离 , 但存在个别样本的错聚现象 , 可能由

于层次聚类作为无监督算法无法将个体进行二次聚

类。主成分分析 3 个主成分累计贡献率仅为 73.85%, 

表明由本研究 9 个比例性状提取出的 3 个主成分与

砗磲品种的相关性不足(<85%), 后续可尝试利用诸

如椭圆傅里叶分析法等对其他更精细的形态指标进

行分析[34]。线性判别分析 LD1 和 LD2 的方差解释率

高达 91.1%, 4 组砗磲在 9 个外壳比例性状方面的综

合分布差异几乎可以由这两个判别函数全面展示 , 

是 3 种多元统计分析法中的最优解。层次聚类对 4

组砗磲的分类结果最为直观, 主成分分析和判别分

析侧重展示 4 组砗磲外壳综合比例性状的差异。主
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成分分析与线性判别分析均使用降维思想(即以 9 个

外壳比例性状为依据将样本点投影在具有良好分类

特征的低维空间), 但线性判别分析考虑砗磲分组信

息, 因此本研究中判别分析效果优于主成分分析。然

而即使在已知品种的情况下, 判别分析也不总是最

准确的多元统计分析方法, 对于样本量较少的情况, 

主成分分析性能优于线性判别分析 [35], 从这个方面

可以解释作者的砗磲样本量足够大。 
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Abstract: In this study, biostatistical analysis was conducted on the shell morphological traits of three small giant 

clam species: Tridacna maxima, T. noae, and two shell-shape groups of T. crocea native to the South China Sea. 

Noteworthy variations in shell morphological traits were observed among the four giant clam groups. Analysis of 

variance showed that there were significant differences in the ratio of SW/SL, BHW/SL, SM/SL, LBT/SL, and 

RBT/SL between the two groups of T. crocea (P < 0.05). Hierarchical clustering of these four giant clam groups was 

found to be more effective under the conditions of the Euclidean distance Ward method and the specified cluster 

number was k = 4. Total three principal components were extracted from PCA to establish a scatterplot. The cumu-

lative contribution rate of principal components was 73.85%, and the contribution rates of each principal component 

were 50.47%, 13.78%, and 9.60%. Three discriminant functions were obtained by LDA, and the variance explana-

tion rates were 70.13%, 20.97%, and 8.90%, respectively. These three multivariate statistical methods could explain 

the differences in the shell morphology of four giant clam groups from various perspectives. Moreover, results 

showed that the shell morphology of the two T. crocea groups and of T. maxima and T. noae were more similar 

compared with other species. 
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