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大刀锹甲 Dorcus hopei 的雄性三型现象及 

其在配偶竞争中的优势分析* 
汪冰星 1**  王亚楠 2  张  锋 3***  万  霞 1*** 

（1. 安徽大学资源与环境工程学院生态系，合肥 230601；2. 中国科学院动物研究所，北京 100101； 

3. 云南财经大学统计与数学学院，昆明 650221） 

摘  要  【目的】 大刀锹甲 Dorcus hopei 雄性的上颚和鞘翅长度存在显著的种内差异，本文旨在量化分

析这些种内差异属于雄性三型，进一步通过实验研究它们在配偶竞争中的优势，为探索种内三型的共存机

制提供参考。【方法】 测量 90 只雄性成虫的上颚和鞘翅长度，通过高斯混合模型和基于 AIC 准则优选模

型，识别出雄性三型；在此基础上，设计雄性的配偶竞争实验，借助红外相机记录不同表型组合的雄性接

近雌性的时间长度和行为，用各型雄性占有雌性的时间长度来分析它们在配偶竞争中的相对优势。【结果】 

不连续的三分段模型对雄性成虫的上颚和鞘翅长度拟合最好（AIC 最小），这说明大刀锹甲的雄性可分为

三个表型： 型具有发达的上颚和鞘翅，长度分别分 14.70-18.84 cm 和 22.14-25.86 cm； 型的明显短小，

长度分别为 4.88-8.99 cm 和 15.42-19.40 cm；  型的则居于 型和  型之间，长度分别为 11.67-15.99 cm

和 19.24-23.77 cm。配偶竞争实验表明，在二型雄性组合实验中，  型接近雌性的时间显著长于  型

（P=0.007）和  型（P=0.003），  型接近雌性的时间显著长于  型（P=0.015）。有趣的是，在三型组合

实验中，当  型与另外两型雄性共存时，其接近雌性的时间最长，这说明  型虽然是弱势竞争者，但可能

因为其他两型的强烈竞争而间接获利。【结论】 大刀锹甲雄性存在明显的三型，且不同表型在配偶竞争的

相对优势有强弱之分（ 型﹥  型﹥  型），但竞争弱的  型可能是通过利用强者之间的竞争而获得机会。 

关键词  锹甲科；大刀锹甲；雄性三型；配偶竞争 

Male trimorphism in Dorcus hopei: Evaluating the superiority of 
different morphs in mate competition 

WANG Bing-Xing1**  WANG Ya-Nan2  ZHANG Feng3***  WAN Xia1*** 

(1. School of Resources and Environmental Engineering, Anhui University, Hefei 230601, China; 

2. Institute of Zoology, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100101, China;  

3. School of Statistics and Mathematics, Yunnan University of Finance and Economics, Kunming 650221, China) 

Abstract  [Objectives]  To investigate whether the stag beetle Dorcus hopei -coexists male trimorphism due to their 

remarkable variation in mandible and elytra length, and if so, to determine the relative success of each morph in mate 

competition. [Methods]  90 male specimens were classified into three putative morphs on the basis of mandible and elytra 

length. Male mating behavior was then filmed using an infrared camera and the relative competitive advantage of each morph 

assessed by measuring how long each took to approach female. [Results]   -type males have well-developed mandibles 

(14.70-18.84 cm long) and elytra (22.14-25.86 cm long), whereas  -type males have rudimentary mandibles (4.88-8.99 cm 

long) and elytra (15.42-19.40 cm long), and  -type males are intermediate in mandible (11.67-15.99 cm) and elytra 

(19.24-23.77 cm) length.  males spent more time in close proximity to females than   and   males, and   males 

spent more time in close proximity to females than   males. When   males coexisted with other two male morphs, they 
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always took more time to approach females. The observations implied the males at a disadvantage might benefit indirectly from the 

strong competition between two advantaged males.. [Conclusion]  Our results suggested that the males of D. hopei are 

trimorphic, with three distinct male morphs simultaneously present in the population. Morphs could be ranked in terms of 

competitive superiority as follows:  >  >  . We speculated that   males as the less strong type would gain opportunities 

by drawing on the competition between two competitive morphs.. Further studies will be needed to understand the mating 

behavior and tactics among three male morphs. This is the first report of male trimorphism in the Chinese stag beetle. Our 

findings provide insights into the understanding and knowledge of multiple phenotypes coexisting within the same species. 

Key words  Lucanidae; Dorcus hopei; male trimorphism; mating competition 

雄性多型现象在自然界中普遍存在，尤其在

昆虫中更为显著，如锹甲的上颚和蜣螂的角，这

些特征常在竞争中被作为武器（宋红军等，2009）。

在自然界中常见的是雄性二型（Male dimorphism），

这种现象与雄性获取配偶时采取的替代生殖策

略（Alternative reproductive tactic）有关。雄性

二型通常为一种大的或好斗的雄性（Major male）

和一种小的或干扰的雄性（Minor male），前者

具有较强的攻击性，在竞争中占主导优势，而后

者往往避免与对手打斗或偶尔打斗，趁机或偷偷

的与雌性交配（Siva- Jothy，1987；Emlen，1997；

Moczek and Emlen，2000；Okada and Miyatake，

2004，2007；Okada and Hasegawa，2005；Inoue 

and Hasegawa，2013；Goyens et al.，2015；Chen 

et al.，2020）。大多数的雄性二型是非遗传型的，

如牛头嗡蜣螂 Onthophagus taurus（Emlen，1997；

Moczek and Emlen，2000）。也有少数遗传型的

雄性二型，如日本河豆娘 Mnais costalis（Tsubaki，

2003 ）、凯利贝慈鲷 Lamprologus callipterus

（Wirtz Ocana et al.，2014）。 

也有一些物种雄性的外部形态特别是用于

资源竞争中的“武器装备（Weapons）”呈现出较

为少见的雄性三型（Male trimorphism），这意味

着同一物种内雄性多态进化和维持机制可能更

加复杂。较早报道的可遗传型的雄性三型如海绵

等足虫 Paracerceis sculpta（Shuster and Wade，

1991）和侧斑鬣蜥 Uta stansburiana（Sinervo and 

Lively，1996）。有关侧斑鬣蜥的雄性三型及替代

生殖策略的研究表明，该种雄性因喉部颜色不同

呈橙色型、蓝色型和黄色型，橙色型雄性具极强

攻击性，能保卫较大领地，获得更多与雌性的交

配机会，采用“支配（Ultradominant）”策略；

蓝色型雄性攻击性较弱，仅保卫较小的领地以获

得与雌性交配，采用“守卫（Mate-guarding）”

策略；黄色型雄性不守护领地，而在其他两型雄

性的领地上与雌性偷偷交配，采用“潜行

（Sneaker）”策略。这 3 种生殖策略被认为符合

“博弈论”中“石头-剪刀-布”模型，维持了种

内的稳定（Sinervo and Lively，1996）。最近在

流苏鹬 Philomachus pugnax（Küepper et al，2016）

中也发现了此现象。这也是目前较为认可的遗传

型雄性三型共存的维持机制。 

在动物界中还存在一些非遗传型的雄性三

型。一些甲虫的雄性外部形态常因上颚、鞘翅、

头部其他部位的特化等呈现出过渡状态的多个

表型。如美洲蜣螂 Oxysternon conspicillatum 的

头角、角象甲 Parisoschoenus expositus 的腹突、

库奥锹甲 Odontolabis cuvera 的上颚以及直颚刀

锹甲 Dorcus rectus 的上颚等。但量化分析发现这

些物种的雄性在 2 个形态阈值下呈现了三型，即

共存有 型、  型和  型雄性。（Rowland and 

Emlen，2009；Iguchi，2013）。在其他物种如惠灵

顿树沙螽Hemideina crassidens（Kelly and Adams，

2010）和盲蛛 Pantopsalis cheliferoides（Painting 

et al.，2015）中也有发现。Matsumoto and Knell

（2017）的研究还发现在雄性上颚相当发达的奥

锹甲属 Odontolabis 中，不仅有些种内存在非遗

传型的雄性三型（如上述的库奥锹甲 O.cuvera，

索梅里奥锹甲指名亚种 O. sommeri sommeri）和

雄性二型（如西奥锹甲 O. siva，扁齿奥锹甲 O. 

platynota），甚至 2 个种（索梅里奥锹甲婆罗洲

亚种 O. sommeri lowei ，布鲁克奥锹甲 O. 

brookeana ） 内 还 具 有 雄 性 四 型 （ Male 

tetramorphism）。目前，有关非遗传型雄性三型
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维持机制的研究较少。Rowland 等（2017）结合 

“石头-剪刀-布”（RPS）模型和数量遗传学的环

境阈值（ET）模型来模拟由环境诱导并由两个

阈值表达产生的雄性三型，认为种内的多个表型

可能是在外部条件与基因完全介导之间的潜在

进化。总体而言，目前动物界中这种非遗传雄性

三型现象的报道仍较少，有关其在种内的维持机

制也需要更多探索。 

大刀锹甲 Dorcus hopei 雄性在上颚、头部和

鞘翅等外部形态上呈现了显著的多型现象。经典

形态学研究中，常根据雄性的体长、上颚、鞘翅

等差异把它们分为大颚型、中颚型和小颚型。大

颚型的上颚发达，端部向内弯曲，约是头长的 2

倍，上颚内侧缘、近端部处有 1 个长而粗大的三

角形内齿（图 1：A）；中颚型的上颚稍短，不到

头长的 1 倍，上颚内侧的齿显著为短，呈略宽扁

的三角形（图 1：B）；小颚型雄性的上颚很短，

不超过头长，上颚的内侧很小或仅见微弱的齿

痕，鞘翅上的纵线非常发达（图 1：C），雌性的

外部形态上与小颚型雄性很相似（图 1：D）。在

野外，大刀锹甲成虫以 6-7 月活动频繁，雄性间

常为争夺雌性或食物（如树汁渗溢处、腐烂的果

实）等展开激烈争斗，是开展表型多样性共存、

性选择行为及替代生殖对策研究的良好对象。本

研究通过对大刀锹甲成虫外部形态的量化分析，

来确定其雄性多变的外部形态中是否存在雄性

三型，并以雄性接近雌性的时间为量度，比较各

表型雄性在配偶竞争中的相对优势。本研究结果

对于理解锹甲表型的演化、促进理解生态系统中

种内表型多样性的共存关系具有一定的科学意义。 
 

 
 

图 1  大刀锹甲成虫外部形态与雄性三型现象 
Fig. 1  Habitus and male trimorphism of Dorcus hopei  

A. 大颚型雄性， 型；B. 中颚型雄性，  型；C. 小颚型雄性，  型；D. 雌性. 比例尺=1 cm. 

A. large male,  -type; B. medium-sized male,  -type; C. small male,  -type; D. female. Scale bar= 1 cm.  
 

1  材料与方法 

1.1  供试虫源及饲养 

实验所用的大刀锹甲于 2020 年 6 月采于安

徽省淮南八公山的森林中。共采集到大刀锹甲大

型、中型和小颚型雄虫各 30 头，雌虫 14 头，用

于形态测量和配偶竞争行为的观察。将采集的大

刀锹甲带回实验室后，单独置于预先铺有湿木屑

的塑料盒（24.0 cm×13.5 cm×9.0 cm）中，每个

盒子放入一个甲虫果冻，每 3 d 更换一次果冻。

饲养温度控制在 22-28 ℃之间。 

1.2  形态指标测量 

用数字游标卡尺测量 90 头雄虫的左上颚长

度和体长（左鞘翅长度），并精确到 0.1 mm。 

1.3  行为观察实验 

配偶竞争行为观察实验均在 23 cm×23 cm× 

13 cm 的透明盒子中进行，盒子的一角被 13 cm× 
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11 cm 的铁网隔开，隔开的拐角处用于放雌性，另

一边则放雄性。每天在 19:00-22:00 内用红外相

机进行行为录像，实验时提前半小时将雄性放入观

察盒中以适应环境，每次试验观察时间为 30 min。

首先，观察 2 个不同颚型雄性之间对配偶的竞

争：从 30 头 型雄性、30 头  型雄性和 30 头 

型雄性中随机抽取 2 头雄性构成 、 和 

组合，将每个雄性组合放入盒子中无雌性的一

边，靠近网格 2 cm 之内被定义为接近雌性；然

后，用红外相机记录各个组中每只雄性在

30 min 内接近雌性的时间；观察 3 个不同颚型

雄性对配偶的竞争：在 组合中再添加一个

型、 型或  型雄性即（ ）、（  ）、

（  ）3 组，观察并记录这 3 组中原先的 型

和  型雄性接近雌性的时间，在 和   2 个

组合中也同样加入一头 型、 型或  型雄性，

同样记录加入第 3 头雄性后每个组中原先的 2

只雄性接近雌性的时间。每组实验观察至少重

复 3 次。 

1.4  数据处理与分析 

1.4.1  形态测量分析  首先用高斯混合模型检

验了大刀锹甲雄性上颚长度与体长之比的分布

的正态性。为了进一步区分雄性三型，采用

Matsumoto and Knell（2017）的方法，用 6 种不

同类型的回归模型分析了雄性上颚长度和体长

之间的关系，通过计算每个模型的 AIC 值来选

择最佳模型（AIC 越低，模型越好）。6 种回归

模型分别是简单的线性模型、逻辑斯蒂曲线模

型、具有一个断点的不连续分段线性模型（即

不连续的两条不同斜率的直线）、具有两个断点

的不连续分段线性模型（即不连续的三条不同

斜率的直线）、具有一个断点的连续分段线性模

型（即连续的两条不同斜率的折线）和具有两

个断点的连续分段线性模型（即连续的三条不

同斜率的折线）。如果不连续的三分段模型对雄

性上颚长度和体长拟合最佳，则说明雄性三型在

统计学上是显著的。进一步采用主成分分析方法

检验了大刀锹甲的雄性三型。具体地，用 R 语

言中的 flexmix 软件包进行回归分析，用 dplyr

软件包进行了主成分分析，用 vegan 软件包计算

了主成分 PC1 和 PC2 的值，通过 ggplot2 包绘制

了图形。 

1.4.2  配偶竞争行为分析  通过将 12 组雄性锹

甲接近雌性的时间作为评判标准。在 、 和

 两两雄性竞争中，大小颚型的雄性接近雌性

的时间差距较大，颚型较大的雄性接近雌性的时

间会更长；当加入第 3 头雄性时，则原先两雄性

之间接近雌性时间的差距变小或较小颚型接近

雌性的时间会更长。对所记录的每组不同颚型雄

性接近雌性的时间进行独立样本 T 检验，以确定

在配偶竞争时不同颚型雄性在接近雌性的时间

上是否存在显著性差异。 

2  结果与分析 

2.1  雄性三型的确定  

大刀锹甲上颚长度和鞘翅长度（体长）之比

的分布呈现出 3 个峰，表明雄性可能存在 3 种形

态（图 2∶A）。不连续的三分段模型对雄性成虫

的上颚和鞘翅长度拟合最好（AIC 最小），这说

明大刀锹甲的雄性明显分为 3 个表型（图 2∶B）。

大刀锹甲形态测量数据的相对偏差分析中产生

了第一和第二主成分的图，在图中  型雄性主要

与 型聚类， 型雄性是从 型和  型雄性中单

独分开聚类（图 2∶C）。 

2.2  雄性间的竞争 

用红外相机观察并记录了 12 组雄性组合中

各个雄性接近雌性的时间（图 3：A-I）。研究结

果显示：在成对雄性对配偶的竞争中，较大颚型

的雄性更占优势。在成对雄性中加入第 3 只任意

雄性对配偶的竞争中：在  vs  中加入 型、

 型或  型雄性时，使得原先的 型和  型雄性

间的竞争差异不显著；在   vs  和  vs  中

加入 型或  型雄性时，  型雄性总是占优势

（P<0.05）；在   vs  和  vs  中加入  型雄

性时，原先两雄性间的竞争差异不显著。 
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图 2  大刀锹甲雄性的上颚和鞘翅长度测量与分析 

Fig. 2  Measurement and analysis on the male mandible and elytra length of Dorcus hopei 

A. 混合模型拟合的雄性的上颚长度与鞘翅长度之比的频率分布直方图；B. 大刀锹甲雄性的对数上颚长度和 

对数鞘翅长度（代表体型）之间的异速生长关系的散点图；C. 相对变形分析的主成分分析图。 

A. Frequency distribution histogram of the ratio of mandible length to elytra lengh in males fitted by mixed model;  
B. Scatterplots of allometric relationships between logarithmic mandible length and elytra length (representing body shape) 

in males; C. Principal component analysis diagram of relative deformation analysis. 
 

 

3  讨论 

有关甲虫雄性二态性常用多项式函数来检

测，甲虫二态以上的雄性多型检测更适于采用拟 

合模型的方法（Eberhard et al.，2000；Hongo，

2003；Tomkins et al.，2005；Harvey and Gange，

2006）。采用基于 AIC 准则的拟合模型研究大刀

锹甲雄性的上颚长度和体长之间的关系，结果显

示，所测雄性个体的最佳拟合是具有两个断点的

不连续模型，雄性间呈现出 3 种形态分布，即大

刀锹甲具有雄性三型现象，种内共存有 型、

型和  型雄性。这与经典形态学研究中划分的

大、中、小颚型雄性具有一致性（图 2：A-C）

本研究结果可为探索种内不同表型的共存机制

提供一定参考。 

在雄性配偶竞争的实验中，两个不同表型雄

性竞争的结果表明，竞争的优势由高到低依次为

 型﹥  型﹥  型。当在 2 个不同表型雄性中加

入第 3 头雄性后， 型竞争的优势最大， 型总

是在其它两个表型雄性竞争时占优势。由于  型

雄性与雌性在外部形态上很相似，推测在此过程

中  型雄性可能采用了拟雌（Female-mimicry 

tactic）策略。 

目前，关于雄性多型共存机制的行为学研究

主要涉及脊椎动物，有关无脊椎动物包括甲虫的

研究相对较少（Gross，1996；Brockmann and 

Taborsky，2008）。早期有关锹甲的行为学观察

中发现，同一种内存在的雄性二型现象即大型雄

性和小型雄性（不仅外部形态有差异，且各具不

同的求偶行为（Mathieu，1969）。通常大型雄性 
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图 3  大刀锹甲雄性三型在配偶竞争中的显著性分析 

Fig. 3  Analysis on the significance of male trimorphism in mating competition of Dorcus hopei 

A，E，I. 两雄性竞争配偶时间的显著性分析；B，C，D，F，G，H，J，K，L. 在 A、E 和 I 三组 

的基础上加入第 3 只任意表型雄性后，原有两型雄性竞争配偶时间的显著性分析。 

A, E, I. Significance analysis of mating competition time between two males with different mandible types;  
B, C, D, F, G, H, J, K, L. Significance analysis of mating competition time between the two-type males  

after randomly adding the third male on the basis of the groups of A, E and I. 
 
 
 
 
 
 
 
 

拥有发达的上颚，往往为了争夺食物和配偶而与

其他雄性发生打斗；小型雄性上颚较小，在竞争

资源时则避免打斗而采取其他行为策略，如试图

偷偷地与雌性交配（Eberhard，1982；Goldsmith，

1987；Rasmussen，1994；Iguchi，2001；Harvey 

and Gange，2006）。但目前，有关非遗传型雄性

多型（二型、三型甚至四型）的维持机制及生殖

策略还需要更多可量化分析的或野外种群的研

究数据。具体到雄性三型，目前推测其可能与遗

传型的雄性三型类似，即博弈论模型下存在三种

生殖策略： 型雄性采用争斗策略， 型雄性采

用守卫策略，  型雄性采用拟雌策略（Rowland 

and Elmen，2009；Rowland et al.，2017）。 

本研究的行为学观察显示，当 2 种表型雄性
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共存时， 型雄性在接近雌性的过程中占据了明

显的优势， 型次之， 型最弱，较为符合上述

的推测。同时，当 3 种表型的雄性同时共存竞争

时，反倒是  型雄性表现出最大的相对优势即与

雌性接近的时间最长。这说明  型可能是机会主

义者，利用其他两型强烈的竞争间隙获利。 型

在外部形态上不占优势，如缺少粗壮的体型、发

达的上颚、锐利的小齿等，这些特征与雌性高度

相似，所以  型也可能是一种拟雌策略， 型、

 型雄性视其为雌性，减弱了与它们的竞争。 

实际上，雄性甲虫的上颚发育不仅受遗传基

因控制，还与外部条件尤其是营养条件高度相

关。已有的研究表明：牛头嗡蜣螂幼期的营养状

况影响着雄性的体长，且存在与其雄性表型相关

的体长阈值（Moczek and Emlen，2000）。在美

他力佛环锹甲 Cyclommatus metallifer 的繁育过

程中，幼虫期的营养对其上颚长度和形状的发育

非常重要。不仅如此，通过基因家族和保幼激素

的共同作用对于调控甲虫上颚等第二性征发育

中是至关重要的（Gotoh et al.，2011，2014）。

上述研究也表明非遗传雄性三型并非源自外界

条件的影响，更多的是在特定遗传因素与环境条

件或因子共同影响或作用下特定性状的表达程

度。因此，生态或进化基因组学也将是揭示甲

虫雄性三型维持机制及生殖对策的一个必要

途径。而 Rowland 等（2017）提出的“RPS+ET”

的模型及其验证也为未来的探索提供了很好

的借鉴。 
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