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　 　 甲虫是种类多、分布广、行为复杂的生物类群ꎬ
在长期的适应进化过程中形成了复杂多样的性

状[１]ꎮ 甲虫的角突是最具代表性的性状之一ꎬ对于

性选择和繁殖都具有重要意义ꎮ 甲虫角突是进化

的结果ꎬ与其他节肢动物的结构缺乏明显的同源

性ꎻ其在雌雄个体之间往往呈现不同的形式ꎬ即性

二型性[２－３]ꎬ例如ꎬ雌性不具角突ꎬ而雄性则具有不

同发达程度的角突[４－５]ꎻ甲虫角突在种内和种间呈

现多样性[６－７]ꎬ其着生位置、大小、形状等往往反映

了类群的演化策略[７－１０]ꎮ 这些特点使得甲虫角突

成为新性状起源、多样化和适应性进化领域的经典

研究对象ꎬ对性选择、异速生长等经典进化概念和

理论形成具有重要意义[３ꎬ１１－１３]ꎮ
金龟总科隶属鞘翅目(甲虫)ꎬ因很多种类具有

夸张的角突而闻名ꎬ包括粪金龟科及金龟科下的蜣

螂亚科、蜉金龟亚科、犀金龟亚科、花金龟亚科、丽
金龟亚科等[１４－１７]ꎮ 现已知金龟总科昆虫的角突多

作为争夺栖息地或配偶的“武器”或工具ꎬ在类群之

间具有明显的形态多样性(图 １)ꎬ争斗时往往角突

更大的个体会取胜[１８－２１]ꎮ 发育能量的有限性限制

了角突持续扩大[２１－２３]ꎬ其最终形状的形成可能是

生长成本最小化的结果[２４]ꎮ

图 １　 甲虫角突形态多样性
Ｆｉｇ.１　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｂｅｅｔｌｅ ｈｏｒｎｓ

　 　 虽然有关甲虫角突的研究历史悠久ꎬ但主要集

中在少数可以建立实验室种群的种类的进化发育

和行为学方面ꎮ 针对角突形态的研究仅涉及外部

描述ꎬ其内部结构并不清楚ꎬ构成角突的表皮层厚

度是如何变化的ꎬ也不清楚ꎮ 鉴于此ꎬ本研究选取

皱角武粪金龟、裂眼金龟、萨粪蜣螂、橡胶木犀金龟

４ 种金龟子的 ３ 类角突(头角、前胸中角和前胸侧

角)为研究对象:首先ꎬ采用传统的比较形态学方法

观察其外部形态的差异ꎻ其次ꎬ利用显微 ＣＴ 扫描和

计算机三维(ｔｈｒｅｅ￣ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌꎬ ３Ｄ)重建技术ꎬ获得

甲虫角突定量三维形态信息ꎻ最后ꎬ通过虚拟切割

和精准测量ꎬ探究不同部位角突内部和外部的三维

结构ꎮ 本研究旨在为深入研究角突多样化机制和角

突的功能提供定量三维形态信息ꎬ更好地了解角突

的重要工程仿生价值ꎬ同时为同类研究提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究材料

选取 ４ 种金龟子的 ３ 类角突(头角、前胸中角和

前胸侧角)作为研究对象(表 １)ꎮ 甲虫标本均来自

中国科学院动物研究所国家动物标本资源库ꎮ

１.２　 三维模型重建与数据获取

１.２.１　 三维模型重建　 甲虫标本经酒精梯度脱水

和临界点干燥后ꎬ使用三维重构成像 Ｘ 射线显微镜

(Ｍｉｃｒｏ￣ＸＣＴ ４００ꎬＸｒａｄｉａ Ｉｎｃꎬ美国)ꎬ在 ４ 倍镜头下

进行显微 ＣＴ 扫描ꎬ获取并保存 ３Ｄ 断层图像ꎮ 用

Ａｄｏｂｅ Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ 软件对图片进行排版[２５]ꎮ 通过

Ａｍｉｒａ 软件导入 ４ 种甲虫切片数据ꎬ进行滤波降噪

处理、样品摆正ꎮ 裁剪角突所在区域ꎬ进入分割界
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面ꎬ使用粉、红、黑 ３ 种颜色分别定义虫体边界、体
腔空气与体外空气ꎮ 利用分割工具对 ｘｙ、ｙｚ、ｘｚ 方

向的切片进行标记ꎬ然后使用分水岭算法分割ꎬ检

查分割无误后ꎬ重建分割的目标模型ꎬ之后将导出

模型用 Ｇｅｏｍａｇｉｃ ｓｔｕｄｉｏ 软件进行处理[２５－２６]ꎮ

表 １　 研究标本信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ

科 Ｆａｍｉｌｙ 亚科
Ｓｕｂｆａｍｉｌｙ 族 Ｔｒｉｂｅ 种 Ｓｐｅｃｉｅｓ 采集地点

Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｓｉｔｅ 角突类型 Ｈｏｒｎ ｔｙｐｅ

粪金龟科
Ｇｅｏｔｒｕｐｉｄａｅ

粪金龟亚科
Ｇｅｏｔｒｕｐｉｎａｅ

武粪金龟族
Ｅｎｏｐｌｏｔｒｕｐｉｎｉ

皱角武粪金龟
Ｅｎｏｐｌｏｔｒｕｐｅｓ ｃｈａｓｌｉｉ

中国福建武夷山
Ｗｕｙｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎꎬ Ｆｕｊｉａｎꎬ
Ｃｈｉｎａ

头角、前胸中角
Ｈｅａｄ ｈｏｒｎ ａｎｄ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｍｉｄｄｌｅ
ｈｏｒｎ

金龟科
Ｓｃａｒａｂａｅｏｉｄｅａ

裂眼金龟亚科
Ｏｒｐｈｎｉｎａｅ

裂眼金龟族
Ｏｒｐｈｎｉｎｉ

裂眼金龟
Ｏｒｐｈｎｕｓ ｓｐ.

印度迈索尔
Ｍｙｓｏｒｅꎬ Ｉｎｄｉａ

头角、前胸中角、前胸侧角
Ｈｅａｄ ｈｏｒｎꎬ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｍｉｄｄｌｅ ｈｏｒｎ
ａｎｄ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｌａｔｅｒａｌ ｈｏｒｎ

蜣螂亚科
Ｓｃａｒａｂａｅｉｎａｅ

粪蜣螂族
Ｃｏｐｒｉｎｉ

萨粪蜣螂
Ｃｏｐｒｉｓ ｓａｃｏｎｔａｌａ

中国西藏吉隆
Ｊｉｌｏｎｇꎬ Ｘｉｚａｎｇꎬ
Ｃｈｉｎａ

头角、前胸中角、前胸侧角
Ｈｅａｄ ｈｏｒｎꎬ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｍｉｄｄｌｅ ｈｏｒｎ
ａｎｄ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｌａｔｅｒａｌ ｈｏｒｎ

犀金龟亚科
Ｄｙｎａｓｔｉｎａｅ

犀金龟族
Ｄｙｎａｓｔｉｎｉ

橡胶木犀金龟
Ｘｙｌｏｔｒｕｐｅｓ ｇｉｄｅｏｎ

中国广西凭祥
Ｐｉｎｇｘｉａｎｇꎬ Ｇｕａｎｇｘｉꎬ
Ｃｈｉｎａ

头角、前胸中角
Ｈｅａｄ ｈｏｒｎ ａｎｄ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｍｉｄｄｌｅ
ｈｏｒｎ

１.２.２　 三维形态数据获取　 首先ꎬ在 Ｇｅｏｍａｇｉｃ ｓｔｕ￣
ｄｉｏ 软件中分别对 ４ 种甲虫的体长、头角长、头长、
胸角长和前胸背板长进行测量ꎮ 如图 ２ 所示:体长

指头部最前端到腹部末端的距离ꎬ不包含触角、口
器及外生殖器等的长度ꎻ头角长是指头角基部到头

角端部的距离ꎻ头长是指头部前端(不包括触角、口
器等结构)到头后部与前胸背板连接处的距离ꎻ胸
角长是指胸角基部到胸角端部的距离ꎻ前胸背板长

是指前胸前端与头的连接处到后胸与腹部前端连

接处的距离ꎮ

Ａ、Ｄ.萨粪蜣螂ꎻＢ.皱角武粪金龟ꎻＣ.裂眼金龟ꎻＥ.橡胶木犀金龟ꎮ
ＡꎬＤ. Ｃ.ｓａｃｏｎｔａｌａꎻ Ｂ. Ｅ.ｃｈａｓｌｉｉꎻ Ｃ. Ｏｒｐｈｎｕｓ ｓｐ.ꎻＥ. Ｘ.ｇｉｄｅｏｎ.

图 ２　 三维模型示例
Ｆｉｇ.２　 Ｅｘａｍｐｌｅ ｏｆ ３Ｄ ｍｏｄｅｌ

　 　 其次ꎬ选取 ９ 个位置分别对 ４ 种甲虫的头角和

前胸中角的横切面进行分析ꎬ如图 ３Ａ－Ｄ 所示ꎬ具
体位置为角基部、角基部和中部的中点处、角中部、
角中部和端部的中点处、角端部以及这 ５ 个相邻位

置的中点处ꎮ 为了统一截面选取的角度ꎬ设置头

角、胸角的基部和端部的选取原则:头角基部截面

是指两复眼之间凹窝处ꎻ头角端部截面是指头角的

末端ꎻ胸角基部截面是指前胸背板前缘的隆拱处ꎻ
胸角端部截面是指胸角的最末端ꎮ 将得到的截面

图导入 ＩｍａｇｅＪ 软件中ꎬ测得角突表皮层 (图 ３Ｅ、
３Ｆ)占比ꎬ由角突实心面积(红色部分) /角突横截

面积计算得出ꎬ计算 ３ 次ꎬ取平均值ꎮ 对 ４ 种甲虫

头角和前胸中角横切的 ９ 个位置中选取 ５ 个进行

展示ꎬ计算得出每种甲虫的切割位置的角突表皮层

厚度ꎬ根据这些散点拟合得到头角和前胸中角表皮

层占比曲线ꎮ
最后ꎬ在 ＩｍａｇｅＪ 软件中对角突纵切图中 ４ 种甲

虫的角突端部表皮层长度进行测量ꎮ 头角端部表皮
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层长度是指头角端部到头角内部实心区域端部的距

离(图 ３Ｃ)ꎻ胸角端部表皮层长度是指胸角端部到胸

角内部实心区域端部的距离(图 ３Ｄ)ꎮ 同时ꎬ在 Ａｍｉ￣
ｒａ 软件中对头角及其内部空腔体积进行测量ꎮ

Ａ、Ｂ 分别为萨粪蜣螂前胸中角、前胸侧角ꎻＣ、Ｄ、Ｅ、Ｆ 分别为皱角武粪金龟头角、前胸中角、头角表皮层、前胸中角表皮层ꎮ
Ａꎬ Ｂ. Ｔｈｏｒａｃｉｃ ｍｉｄｄｌｅ ｈｏｒｎ ａｎｄ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｌａｔｅｒａｌ ｈｏｒｎ ｏｆ Ｃ.ｓａｃｏｎｔａｌａꎻ Ｃ－Ｆ. Ｈｅａｄ ｈｏｒｎꎬ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｍｉｄｄｌｅ ｈｏｒｎꎬ

ｈｅａｄ ｈｏｒｎ ｃｕｔｉｃｌｅ ａｎｄ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｍｉｄｄｌｅ ｈｏｒｎ ｃｕｔｉｃｌｅ ｏｆ Ｅ.ｃｈａｓｌｉｉ.
图 ３　 角突三维模型横切面及角突表皮层示意图

Ｆｉｇ.３　 Ｓｋｅｔｃｈ ｏｆ ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｈｏｒｎ′ｓ ３Ｄ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｈｏｒｎ ｃｕｔｉｃｌｅ

２　 结果与分析

２.１　 角突外部形态

角突生长位置多变ꎬ通过三维模型(图 ２Ｂ－Ｅ)
可以看出ꎬ４ 种甲虫角突的大小和形态各有不同ꎬ
主要体现在角突的绝对长度、相对长度、弯曲程度ꎬ
胸角的生长位置、分叉程度ꎮ

从长度(表 ２)来看ꎬ橡胶木犀金龟的角突最

长ꎮ ４ 种甲虫的头角均着生于头中部ꎬ长度占体长

的 １５％~３５％ꎻ皱角武粪金龟和橡胶木犀金龟的胸

角着生于前胸背板的中央ꎬ裂眼金龟和萨粪蜣螂的

胸角着生于前胸背板的中央和两侧ꎬ长度占体长的

５％~２０％ꎮ 皱角武粪金龟头角近垂直ꎬ其余 ３ 种甲

虫头角从基部到端部均先延伸后弯折形成弧形ꎻ４
种甲虫的胸角从基部到端部均向前延伸ꎻ皱角武粪

金龟和橡胶木犀金龟的角突端部还具有分叉(图
２Ｂ、２Ｅ)ꎮ

表 ２　 ４ 种甲虫角突长度

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｈｏｒｎ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ４ ｂｅｅｔｌｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｍ

种 Ｓｐｅｃｉｅｓ
头角长
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ
ｈｅａｄ ｈｏｒｎ

头长
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ

ｈｅａｄ

前胸中角长
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｏｒａｃｉｃ

ｍｉｄｄｌｅ ｈｏｒｎ

前胸侧角长
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｏｒａｃｉｃ

ｌａｔｅｒａｌ ｈｏｒｎ

前胸背板长
Ｐｒｏｎｏｔｕｍ ｌｅｎｇｔｈ

体长
Ｂｏｄｙ ｌｅｎｇｔｈ

皱角武粪金龟 Ｅ.ｃｈａｓｌｉｉ ０.３７ ０.５１ ０.２８ ０.５７ ２.３９
裂眼金龟 Ｏｒｐｈｎｕｓ ｓｐ. ０.２０ ０.１３ ０.０５ ０.０２ ０.３２ ０.８４
萨粪蜣螂 Ｃ.ｓａｃｏｎｔａｌａ ０.８５ ０.５４ ０.３２ ０.２６ １.００ ２.５９
橡胶木犀金龟 Ｘ.ｇｉｄｅｏｎ ０.９２ ０.７２ ０.６７ １.３８ ３.８７

２.２　 角突内部结构

通过对角突的三维模型进行纵切ꎬ可以观察到

角突的内部均为中空结构(图 ４Ａ－Ｄ):４ 种甲虫的

头角中空部位均无其他结构ꎻ３ 种甲虫的胸角中空

部位无其他结构ꎬ但萨粪蜣螂的前胸中角(图 ４Ｉ)
和前胸侧角(图 ４Ｊ)内部都存在肌肉组织(蓝紫色

区域)ꎮ
角突内部有大面积空腔区域ꎬ且这个空腔区域

的大小在不同甲虫中有所差别ꎮ 橡胶木犀金龟头

角端部表皮层长度占头角长的比例最小(图 ４Ｃ)ꎬ
仅为 ８.７％ꎻ皱角武粪金龟、裂眼金龟和萨粪蜣螂分

别为 ２１.６％、２０.０％和 ２３.５％(表 ２－３)ꎮ 前胸中角

端部表皮层长度占胸角长的比例无较大差异ꎬ皱角

武粪金龟、裂眼金龟、萨粪蜣螂和橡胶木犀金龟分

别为 ７.１％、１０.０％、１２.５％和 １１.９％(表 ２－３)ꎮ 橡胶

木犀金龟头角内部空腔体积占头角体积的比例最
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大(９１％)ꎬ萨粪蜣螂(６０％)和皱角武粪金龟(３９％) 次之ꎬ裂眼金龟则最小ꎬ仅约为 ２３％(表 ３)ꎮ

Ａ、Ｅ.皱角武粪金龟ꎻＢ、Ｇ、Ｈ.裂眼金龟ꎻＣ、Ｉ、Ｊ.萨粪蜣螂ꎻＤ、Ｆ.橡胶木犀金龟ꎮ
ＡꎬＥ. Ｅ.ｃｈａｓｌｉｉꎻ ＢꎬＧꎬＨ. Ｏｒｐｈｎｕｓ ｓｐ.ꎻ ＣꎬＩꎬＪ. Ｃ.ｓａｃｏｎｔａｌａꎻ ＤꎬＦ. Ｘ.ｇｉｄｅｏｎ.

图 ４　 角突纵切(Ａ－Ｄ)及胸角三维模型(Ｅ－Ｊ)示意图
Ｆｉｇ.４　 Ｓｋｅｔｃｈ ｏｆ ｓａｇｉｔｔａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｈｏｒｎｓ(Ａ－Ｄ)ａｎｄ ３Ｄ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｈｏｒｎｓ (Ｅ－Ｊ)

表 ３　 ４ 种甲虫角突端部表皮层长度及头角体积

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｈｏｒｎ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｒｅｇｉｏｎ ａｎｄ ｈｅａｄ ｈｏｒｎ ｖｏｌｕｍｅ ｏｆ ４ ｂｅｅｔｌｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

种 Ｓｐｅｃｉｅｓ

长度 / ｃｍ Ｌｅｎｇｔｈ

头角端部表皮层
Ｔｅｒｍｉｎａｌ ｃｕｔｉｃｕｌａｒ
ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ｈｅａｄ ｈｏｒｎ

前胸中角端部表皮层
Ｔｅｒｍｉｎａｌ ｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｒｅｇｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｍｉｄｄｌｅ ｈｏｒｎ

前胸侧角端部表皮层
Ｔｅｒｍｉｎａｌ ｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｒｅｇｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｌａｔｅｒａｌ ｈｏｒｎ

体积 / ｃｍ３ Ｖｏｌｕｍｅ

头角
Ｈｅａｄ ｈｏｒｎ

头角内部空腔
Ｈｏｌｌｏｗ ｐａｒｔ ｏｆ
ｈｅａｄ ｈｏｒｎ

皱角武粪金龟 Ｅ.ｃｈａｓｌｉｉ ０.０８０ ０.０２０ ０.００１ ８ ０.０００ ７
裂眼金龟 Ｏｒｐｈｎｕｓ ｓｐ. ０.０４０ ０.００５ ０.００５ ０.００８ ９ ０.００２ ０
萨粪蜣螂 Ｃ.ｓａｃｏｎｔａｌａ ０.２００ ０.０４０ ０.０２５ ０.００５ ８ ０.００３ ５
橡胶木犀金龟 Ｘ.ｇｉｄｅｏｎ ０.０８０ ０.０８０ ０.０２２ ０ ０.０２０ ０

　 　 通过三维模型观察到角突前侧与后侧厚度存

在差别ꎬ对其角突前侧和后侧从基部到端部各选取

３ 个位置(ｎ＝ ３)进行测量ꎬ结果发现 ４ 种甲虫角突

的后侧都比前侧厚(表 ４)ꎮ 橡胶木犀金龟头角前

侧基部到端部有增厚现象ꎬ头角后侧有一处区域加

厚十分明显ꎬ靠近两端则逐渐变薄ꎻ而其余 ３ 种甲

虫的头角从基部到端部都有变薄的趋势ꎮ

表 ４　 ４ 种甲虫角突表皮层厚度

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｈｏｒｎ ｃｕｔｉｃｌｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ ４ ｂｅｅｔｌｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｍ

种 Ｓｐｅｃｉｅｓ
头角前侧

Ｆｒｏｎｔ ｐａｒｔ ｏｆ
ｈｅａｄ ｈｏｒｎ

头角后侧
Ｒｅａｒ ｐａｒｔ ｏｆ
ｈｅａｄ ｈｏｒｎ

前胸中角前侧
Ｆｒｏｎｔ ｐａｒｔ ｏｆ

ｔｈｏｒａｃｉｃ ｍｉｄｄｌｅ
ｈｏｒｎ

前胸中角后侧
Ｒｅａｒ ｐａｒｔ ｏｆ

ｔｈｏｒａｃｉｃ ｍｉｄｄｌｅ
ｈｏｒｎ

前胸侧角前侧
Ｆｒｏｎｔ ｐａｒｔ ｏｆ
ｔｈｏｒａｃｉｃ ｌａｔｅｒａｌ

ｈｏｒｎ

前胸侧角后侧
Ｒｅａｒ ｐａｒｔ ｏｆ

ｔｈｏｒａｃｉｃ ｌａｔｅｒａｌ
ｈｏｒｎ

皱角武粪金龟 Ｅ.ｃｈａｓｌｉｉ ０.２０９ ０.２２７ ０.１４６ ０.１６５
０.１８３ ０.１８６ ０.１３３ ０.１９０
０.１６９ ０.１９７ ０.１６３ ０.２１８

裂眼金龟 Ｏｒｐｈｎｕｓ ｓｐ. ０.０５４ ０.０６４ ０.０４３ ０.０５５ ０.０５２ ０.０５２
０.０５０ ０.０６０ ０.０４４ ０.０５４ ０.０５１ ０.０５３
０.０５１ ０.０５７ ０.０４８ ０.０５０ ０.０４８ ０.０５６

萨粪蜣螂 Ｃ.ｓａｃｏｎｔａｌａ ０.０４５ ０.０４２ ０.０２７ ０.０３０ ０.０２６ ０.０２９
０.０３８ ０.０４６ ０.０２４ ０.０２９ ０.０２６ ０.０２８
０.０３３ ０.０３３ ０.０２６ ０.０３０ ０.０２３ ０.０２９

橡胶木犀金龟 Ｘ.ｇｉｄｅｏｎ ０.０４１ ０.０９０ ０.０４４ ０.０４９
０.０４１ ０.０６８ ０.０４１ ０.０５９
０.０４３ ０.０５９ ０.０３６ ０.０４７
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　 　 对 ４ 种甲虫的头角和前胸中角进行横切ꎬ各选

取 ５ 个位置进行展示ꎬ分别为角基部、角基部和中

部的中点处、角中部、角中部和端部的中点处、角端

部(图 ５)ꎮ 计算得出每个切割位置甲虫头角和前

胸中角的角突表皮层占比ꎬ根据这些散点拟合得到

头角和前胸中角表皮层占比曲线(图 ６)ꎮ
从图 ６ 可以看出ꎬ头角和前胸中角的表皮层占

比从基部到端部都呈升高趋势ꎮ 其中:橡胶木犀金

龟头角表皮层占比最低ꎬ裂眼金龟最高ꎬ萨粪蜣螂

和皱角武粪金龟居中ꎻ橡胶木犀金龟前胸中角表皮

层占比在萨粪蜣螂和皱角武粪金龟之间ꎬ裂眼金龟

则最高ꎮ 这表明头角和前胸中角的表皮层占比有

所差别ꎮ

１－５.皱角武粪金龟ꎻ６－１０.裂眼金龟ꎻ１１－１５.萨粪蜣螂ꎻ１６－２０.橡胶木犀金龟ꎮ
１－５.Ｅ.ｃｈａｓｌｉｉꎻ ６－１０.Ｏｒｐｈｎｕｓ ｓｐ.ꎻ １１－１５. Ｃ.ｓａｃｏｎｔａｌａꎻ １６－２０.Ｘ.ｇｉｄｅｏｎ.

图 ５　 头角和前胸中角三维模型横切面
Ｆｉｇ.５　 Ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｈｅａｄ ｈｏｒｎｓ ａｎｄ ｔｈｏｒａｃｉｃ ｍｉｄｄｌｅ ｈｏｒｎｓ ｗｉｔｈ ３Ｄ ｍｏｄｅｌ

图 ６　 角突表皮层占比
Ｆｉｇ.６　 Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｈｏｒｎ ｃｕｔｉｃｌｅ

３　 讨论
本研究选取的 ４ 种甲虫具有头角、前胸中角和

前胸侧角 ３ 个角突类型ꎬ角突的弯曲程度在不同物

种中不一致ꎬ其中ꎬ皱角武粪金龟和橡胶木犀金龟

角突端部还存在分叉现象ꎮ 金龟总科不同物种的

角突大小占虫体的比例不同ꎬ本研究中ꎬ萨粪蜣螂

头角长占体长的比例最大ꎬ橡胶木犀金龟胸角长占

体长的比例最大ꎬ与蜣螂 Ｏｎｔｈｏｐｈａｇｕｓ 属不同种类

的研究结果[２７] 类似ꎮ ４ 种甲虫头角和胸角均为中

空结构ꎬ且不同角突中空腔区域的大小有所不同ꎻ头
角和胸角的表皮层占比也存在一定差异ꎮ 另外ꎬ４ 种

甲虫角突后侧都比前侧厚ꎬ可能与角突功能有关ꎮ
测量结果表明:３ 种甲虫头角端部表皮层长度

占头角长的 ２０％左右ꎬ而橡胶木犀金龟仅占 ８.７％ꎻ
裂眼金龟头角内部空腔区域体积占头角体积的比

例最小ꎬ仅约为 ２３％ꎬ皱角武粪金龟和萨粪蜣螂分

别为 ３９％和 ６０％ꎬ而橡胶木犀金龟为 ９１％ꎮ 这说明

４ 种甲虫中橡胶木犀金龟头角的空腔区域最大ꎬ中
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空程度高ꎬ是头角特点最为典型的例子ꎮ 有研究认

为ꎬ犀金龟头角会增加体质量和身体阻力从而影响

飞行性能[２８－３０]ꎻ但也有研究表明ꎬ这些角很轻ꎬ对
飞行阻力影响不大[３１]ꎮ 考虑到犀金龟头角的特殊

性ꎬ相关方面仍有待研究ꎮ
４ 种甲虫的胸角端部表皮层长度占胸角长的

１０％左右ꎬ说明这 ４ 种甲虫胸角的内部结构一致性

较高ꎮ 值得关注的是ꎬ萨粪蜣螂胸角内部存在肌肉

区域ꎮ 关于犀金龟角突发育生物学的研究表明ꎬ角
突最终性状是褶皱折叠区域通过物理展开形成

的[１５]ꎬ这解释了犀金龟角突内部中空的原因ꎮ 然

而ꎬ内部具有肌肉结构的角突是如何发育形成的ꎬ
则需要进一步研究ꎮ

本研究涉及的 ４ 种甲虫具有大角突和小角突ꎮ
前人研究表明ꎬ大、小角突的产生可能与不同种类

的不同生存策略有关ꎬ大角突的种类主要表现为打

斗、掘洞或推粪球等行为ꎬ小角突的种类则行动更

灵活ꎬ敏捷度更高[３２－３３]ꎮ 本研究中ꎬ除裂眼金龟的

胸角外ꎬ其他 ３ 种甲虫的角突都属于大角突ꎮ 从图

２Ｃ 可以明显看到ꎬ裂眼金龟的胸角退化严重ꎬ推测

这是提升其灵活性ꎬ更好地适应生存环境的结果ꎮ
橡胶木犀金龟头角后侧有一区域明显加厚ꎬ两端则

逐渐变薄ꎬ可能是为打斗而产生的适应性进化结

果ꎮ 皱角武粪金龟和萨粪蜣螂的角突较粗壮ꎬ可能

与其掘洞或推粪球的行为有关ꎮ 裂眼金龟是金龟

总科中数量较少且比较特殊的类群[３４－３５]ꎬ至今尚

无人对其角突进行深入探究ꎮ
甲虫角突是各领域学者研究的热点之一ꎬ其在

进化发育生物学、生态学、行为学、药物学以及仿生

学等多个方面都有广泛应用[３６－３８]ꎮ 未来可以选用

更多甲虫样本进行角突结构和功能的相关研究ꎬ利
用有限元对角突结构及其可能存在的功能如挖掘、
打斗等进行模拟ꎬ探究角突各部分的加厚程度与其

功能之间的联系ꎻ角突端部表皮层与空腔区域表皮

层的材质是否一致ꎬ是否有更强的耐磨性ꎬ也是未

来研究的重点之一ꎬ可以将其应用于仿生学中ꎬ制
作出更加坚硬耐磨的材料ꎮ

４　 结论
４ 种甲虫样本(皱角武粪金龟、裂眼金龟、萨粪

蜣螂、橡胶木犀金龟)的头角长度占体长的 １５％ ~
３５％ꎬ胸角长度占体长的 ５％ ~２０％ꎮ 角突内部为中

空结构ꎬ其中ꎬ橡胶木犀金龟的头角中空程度最高ꎮ
头角和胸角的表皮层占比存在一定差异ꎻ４ 种甲虫角

突后侧都比前侧厚ꎮ 推测角突大小及前、后侧厚度

存在差异的原因与物种的习性和功能适应性相关ꎮ
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