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水栖性的棘胸蛙身体大小不随环境水热梯度
及净初级生产力梯度而分化
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摘 要:之前的研究发现不同地理种群棘胸蛙(Quasipaaspinosa)的身体大小随着环境生产力以及年最低温

的降低而增大,因为更大的身体利于在生产力水平较低的环境中耐受饥饿并利于在寒冷的环境条件下保存热量.然
而在种间水平上进行的相关研究发现:由于大部分时间生活在水体这种相对稳定的环境中,水栖性无尾类的身体大

小并不受宏观水热波动的影响.为了更好地探究这个问题,我们以棘胸蛙为研究对象,在之前的基础上选择更多的研

究地点及更多的环境因子,研究其身体大小的地理分化格局并探究潜在机制.与之前的发现不同,作为一种水栖性无

尾类,棘胸蛙的身体大小并不受环境水热梯度以及净初级生产力梯度的影响.导致这种现象的原因可能是水栖性的

生境偏好缓和了棘胸蛙受到的来自宏观环境水热波动的影响,所以它们并不通过改变身体大小来适应宏观环境梯

度.此外由于棘胸蛙的肉食性,环境初级生产力并不能有效地衡量其食物供给,其身体大小是否受到食物供给量的影

响仍有待深入探究.
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地理分布较广的动物,其身体大小在环境温度或降水梯度的选择压力下可能会发生一定程度的地理分

化[1-2],这种时空分化是动物适应环境梯度的重要策略[3].贝格曼规律是一个描述动物身体大小随着环境梯

度而分化的地理规律:生活在寒冷地区的内温动物往往比生活在温暖地区的同种动物身体更大,因为大的身

体更利于保存身体热量[4].
鸟类和兽类等内温动物大多表现出一致的身体大小随环境温度降低而变大的趋势[5].随后人们发现一

些外温动物亦表现出贝格曼规律,并且环境温度同样是导致它们身体大小分化的主要原因[6].针对无尾两栖

类的研究发现在种间水平上,栖息在新北界的无尾类身体大小随温度降低而变大,这样有利于保存身体热

量[7],但是栖息在新热带界的无尾类身体大小则随降水减少而变大以利于保存水分[8].此外具有不同生境偏

好的类群表现出了不同的身体大小与环境梯度的联系:陆栖类群由于直接面对环境梯度的选择压力,所以其

身体大小会发生相应的分化,但是水栖类群由于受宏观环境波动影响较小,所以其身体大小不随环境梯度而

分化[9].可见在两栖类中,身体大小与环境梯度的关系受到了它们所处环境背景及其自身生境偏好的影响.
但是在种内水平上同时考虑物种所处宏观环境及它们生境偏好的研究仍然较少.此外由于性选择及生殖力

选择的影响[10],雌性和雄性面对相同的环境压力可能会表现出不同的身体大小与环境梯度的关系[2,11-12].
进一步的研究工作仍有待进行.

棘胸蛙(Quasipaaspinosa)是一种生活在东洋界的水栖性无尾类,为我们探究生活在单一宏观环境下

的水栖性无尾类身体大小的地理分化格局提供了一个很好的材料[13-14].之前对其的研究表明其身体大小随

着环境降水和六月份平均温度的增高而变大(进而随着环境生产力梯度而变大),此外其身体大小亦随一月
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份的平均温度的降低而变大[15].但是这个工作忽略了它们的水栖性生境偏好及所处环境背景可能对身体大

小受环境梯度影响的作用[8-9].为了更好地探究水栖性无尾类身体大小随环境梯度的分化格局,我们同样以

棘胸蛙为代表,在更大的地理范围上选取更多的环境因子,分析不同地理种群棘胸蛙的身体大小与不同环境

梯度的关系,探究其身体大小的地理分化现象及潜在机制.我们预测由于其水栖性的生境偏好,棘胸蛙并不会

受到环境降水梯度的影响.由于水体极大的缓和了它们受到的来自宏观环境波动的影响,因此它们的身体大小

亦不会受到宏观温度波动的影响.如果它们的身体大小随环境梯度发生了分化,则可能是因为它们生活的东洋

界温度水平较高且波动较小但是降水波动较大,所以它们的身体大小更多的会受到降水梯度的影响[8-9,13-14].

1 材料和方法

1.1 物种数据和环境因子数据

基于之前的研究并查阅资料(表1),选择了涵盖棘胸蛙分布范围的十个地理种群,整理其身体大小数据

并通过地理坐标得到当地的几个可能作用于它们身体大小的环境因子数据,随后统计分析各环境梯度是否

导致了它们身体大小的分化.我们选取体长作为衡量身体大小的指标[20].本研究中体长数据来自成年个体,
我们选取各地理种群身体大小的均值作为衡量身体大小的指标,这样可以反映其总体变化趋势[20-21].

表1 采样地点以及雌性和雄性棘胸蛙的体长

Tab.1 Sampledlocationsandbodysizeofmaleandfemalegiantspinyfrogs

采样地点 经度/(°) 纬度/(°) 雌性体长/mm 雌性样本量 雄性体长/mm 雄性样本量

浙江省金华市[15] 119.33 29.32 91.2 40 93.4 46

浙江省丽水市[15] 119.90 28.45 97.3 47 100.4 48

湖南省平江县[15] 113.58 28.72 92.5 43 96.2 32

广东省阳山县[15] 112.63 24.48 85.6 124 93.9 45

江西省井冈山[15] 114.17 26.57 85.1 44 84.6 41

云南省河口县[16] 103.77 22.83 84.0 2 91.9 7

广西壮族自治区猫儿山[17] 110.48 25.78 N/A N/A 125.0 10

福建省武夷山[13] 117.81 27.66 130.8 10 123.0 20

湖南省炎陵县[18] 113.92 26.15 82.0 48 88.5 37

安徽省黄山[19] 118.52 30.92 104.4 10 98.0 10

   注:N/A表示数据缺失.

  基于之前的研究[7-8,15,20-21],我们选取了8个可能导致其身体大小分化的环境因子并分析它们对棘胸

蛙身体大小影响.分别为年均温度,温度的季节性,最冷月份平均温,最热月份平均温,年降水,降水的季节

性,环境生产力(NPP/g·C·m-2·year-1)以及水缺失(衡量环境干旱程度的指标).所有环境因子数据均

以shapefile的格式下载自网络数据库并在arcgis10.0中读取.其中年均温度,温度的季节性,最冷月份平均

温,最热月份平均温,年降水以及降水的季节性以0.16°×0.16°的分辨率从 WorldClim网站上下载[22],生产

力数据以1°×1°的分辨率从Atlasofthebiosphere网站上下载[23],水缺失数据以0.5°×0.5°的分辨率首先从

Atlasofthebiosphere网站上下载年实际蒸发转移量和年潜在蒸发转移量[23],然后通过年潜在蒸发转移量

减去实际蒸发转移量计算得到其数据[24].这些环境因子以1950至2000年之间50年的均值表现出来.虽然

来自不同的数据库并各自具有不同的分辨率,但是各数据集可以反映不同环境因子的地理梯度[20].
1.2 数据统计

首先通过相关分析探究棘胸蛙身体大小与各环境因子以及各环境因子之间的相互联系.其次以身体大

小为因变量,环境因子为自变量,通过基于赤池信息准则(Akaike'sinformationcriterion:AIC)的最小二乘

回归(OLS)建立多元回归模型.然后我们比较所有模型的赤池信息准则值,选取AIC值最小的模型作为最

优拟合模型.同时我们还比较其他各模型与最优模型的ΔAIC 值,如果ΔAIC⩽2,我们认为该模型与最优模

型具有相同的拟合度[25].
由于雌性和雄性面对相同的环境压力可能会演化出不同的应对策略[11-12],我们分别分析雄性和雌性.
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此外为了与Yu等之前的结果以及在种间进行的研究比较[7-8,15],我们以雌性和雄性的均值作为因变量进行

相应的统计分析.显著性水平设置为0.05,所有的分析在R软件中通过‘MuMIn’软件包进行运算[26].由于不

同环境因子之间可能存在的共线性,我们在回归分析中剔除了高度相关的环境因子(r>0.7),因此我们的回

归模型仅包含最高温,最低温,降水,生产力以及水缺失(表2).
表2 雌性和雄性棘胸蛙身体大小与环境因子的相关性以及各环境因子之间的相关性

Tab.2 Correlationbetweenbodysizeofgiantspinyfrogandenvironmentalpredictorsandrelationshipbetweeneachpredictor

环境因子 雄性 雌性 年均温 温度的季节性 最高温 最低温 年降水 降水的季节性 净初级生产力 水缺失

年均温 -0.30 -0.36 1

温度的季节性 -0.10 0.20 -0.77** 1

最高温 -0.35 -0.12 -0.19 -0.76 1

最低温 -0.18 -0.29 0.92** -0.96** -0.56 1

年降水 0.52 0.54 -0.15 -0.29 -0.53 0.08 1

降水的季节性 0.11 -0.04 0.81** -0.94** -0.70** 0.95** 0.20 1

净初级生产力 0.28 -0.29 0.45 -0.40 -0.18 0.43 -0.02 0.40 1

水缺失 0.43 0.40 -0.11 -0.49 0.61 0.33 -0.58 -0.39 -0.27 1

      注:*p<0.05;**p<0.01.

2 结 果

2.1 物种及环境数据

我们 收 集 了 涵

盖棘胸蛙分布范围

的10个地理种群的

身体大小数据和当

地的8个环境因子

数据.其雌雄个体的

身体大小都表现出了

一定的地理分化现象

(图1),雄性身体大

小范 围 为84.6mm
至125mm,雌性为

82mm至130.8mm
(表 1);基 于 得 自

WorldClim 的数据,
其分布区域内的年

均 温 为 16 ℃ 到

20.4℃,年降水范围

为1254mm至2033mm.
2.2 身体大小与环境梯度的关系

虽然不同地理种群棘胸蛙表现出了身体大小的分化现象(图1),但是无论雄性还是雌性棘胸蛙的这种

身体大小的分化都不是相应的环境梯度所导致的分化,其身体大小的分化与我们选取的各个环境因子都没

联系(表2).
当进行进一步分析考虑不同因子之间的相互作用后,在所构建的32个模型中,我们发现对于雄性,最好

的模型不包含任何环境因子,其身体大小不受我们选择的任何一个环境因子的影响(表3;图2).虽然第二好
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的模型包含了降水,但是其并没有统计学意义(β=0.04±0.02,P=0.13;表2;图2C).同样对于雌性以及雌雄身

体大小的均值来说,最好的模型亦没有包含任何环境因子,第二好的模型虽然都包含降水,但是同样没有统计

学意义(β=0.04±0.02,P=0.19;β=0.037±0.019,P=0.10;表2;图2C).此外由于河口种群雌性样本量较少(表

1),当我们剔除河口种群分析雌性身体大小与环境梯度的关系时,我们得到了相同的结果(结果未显示).
当进行进一步分析考虑不同因子之间的相互作用后,在所构建的32个模型中,我们发现对于雄性,最好

的模型不包含任何环境因子,其身体大小不受我们选择的任何一个环境因子的影响(表3;图2).虽然第二好

的模型包含了降水,但是其并没有统计学意义(β=0.04±0.02,P=0.13;表2;图2C).同样对于雌性以及雌雄

身体大小的均值来说,最好的模型亦没有包含任何环境因子,第二好的模型虽然都包含降水,但是同样没有统

计学意义(β=0.04±0.02,P=0.19;β=0.037±0.019,P=0.10;表2;图2C).此外由于河口种群雌性样本量较少

(表1),当我们剔除河口种群分析雌性身体大小与环境梯度的关系时,我们得到了相同的结果(结果未显示).

表3 棘胸蛙身体大小与各环境因子的多元回归模型

Tab.3 Multipleregressionmodelsforgiantspinyfrogbodysizeandenvironmentalpredictors

性别 模型中的变量 r2 p AICc ΔAICc Wi

雄性 N/A N/A N/A 85.4 0 0.372

年降水 0.17 0.13 86.6 1.19 0.205

水缺失 0.08 0.21 87.6 2.22 0.122

最高温 0.13 0.32 88.3 2.98 0.084

雌性 N/A N/A N/A 79.6 0 0.468

年降水 0.19 0.13 81.2 1.66 0.204

水缺失 0.04 0.28 82.8 3.20 0.094

最低温 0.04 0.45 83.6 4.00 0.063

雌雄均值 N/A N/A N/A 76.7 0 0.437

年降水 0.25 0.10 77.7 1.07 0.257

水缺失 0.08 0.23 79.5 2.85 0.105

生产力 0.09 0.58 81.0 4.37 0.049

       注:N/A表示模型中没有环境因子.
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3 讨 论

之前的一个研究发现,棘胸蛙的身体大小表现出了随着环境降水和年最热月份均温而变大的趋势,由于

环境生产力受降水以及夏季温度的影响,所以棘胸蛙的身体大小主要受环境生产力梯度的影响.此外它们的

身体大小还表现出随着最冷月份均温的降低而变大的趋势,表现出了贝格曼规律[15].然而我们在更大空间

尺度上对更多环境因子的研究表明,无论雌性还是雄性棘胸蛙的身体大小或者是雌雄身体大小的均值,皆不

随着环境温度和降水梯度以及环境生产力梯度变化而分化.
棘胸蛙没有表现出身体大小与环境降水以及温度梯度的联系,可能是因为它们水栖性的生境偏好导致

的.在之前的一些研究中,当考虑到物种的生活型时,不同物种表现出了不同的身体大小与环境梯度之间的

关系[9].由于不同两栖类物种具有不同的生境偏好(陆栖/水栖/树栖),它们受到的来自宏观环境的选择压力

强度各不相同.大多数水栖无尾类都没表现出身体大小随着宏观环境梯度的分化,而多数陆栖无尾类却表现

出了相应的分化格局[9].
由于水体极大的缓和了外界环境波动对水栖动物的影响[27],所以水栖无尾类受宏观环境波动的影响相

较于陆栖无尾类以及树栖性无尾类更小[9,28],其身体大小可能不会随着宏观环境梯度而发生相应的变化.针
对生活在南美洲温带森林中的陆栖性的达尔文蛙(Rhinodermadarwinii)的研究发现,其身体大小受温度的

季节性的影响发生了相应的地理分化[20],而生活在巴西亚马孙到席拉多地区的小树蛙(Dendropsophus
minutus)的身体大小则随降水的季节性梯度而分化[21].这两种蛙类由于需要直接面对宏观环境波动,所以

它们的身体大小发生了相应的分化来适应环境,而身体大小受不同环境因子的影响则是由它们所处宏观环

境条件不同而导致的[8,29].
棘胸蛙作为一种大部分时间都生活在水中或者水体附近的两栖类,生活中对水体的需求使得它们不会

远离水体[13].由于其时刻为水环境所围绕,宏观环境的干湿梯度对它们的影响相对较小,因此它们不需要通

过增大身体来保存身体水分,继而环境降水梯度并未成为作用于它们身体大小的选择压力[8,13].同时水体是

一种很好的缓冲环境,可以极大地缓和外界温度波动对水栖性动物的影响[27-28],所以作为一种水栖性无尾

类,它们受到来自宏观温度波动的影响相较于陆栖以及树栖无尾类比如达尔文蛙和小树蛙更小,所以宏观环

境的冷热梯度同样没有成为作用于它们身体大小的选择压力.而且水温的波动也相对更小[27,28],生活在这样

一个稳定的环境条件中,棘胸蛙不通过增大身体来保存身体热量.
此外水体的物理特性可能也是导致水栖性无尾类的身体大小没有表现出随宏观冷热梯度变化格局的原

因.由于水体具有自然界最大的比热[30],并且棘胸蛙为外温动物,其水栖性的生境偏好导致它们的体温更多

的是受到水温的影响.而无论身体多大,其体温大都接近水温,所以水栖性无尾类不通过改变身体大小来保

存身体热量.
与YU等[15]的结论不同,我们并未发现棘胸蛙的身体大小受到环境生产力梯度的影响,导致这个现象

的原因可能是他们的研究选取了环境降水和年最热月份均温作为间接衡量环境生产力的指标,但是这样无

法准确衡量实际的环境生产力水平(表2).而我们选择净初级生产力作为直接衡量环境生产力的指标,仍然

没有发现其成为作用于棘胸蛙身体大小的选择压力[15],可能是因为作为一种肉食性蛙类,棘胸蛙主要取食

各种昆虫以及其他一些水生动物[31-32],环境的初级生产力无法有效衡量棘胸蛙可取食的食物量.进一步的

直接测量不同地点各种昆虫以及小型水生动物的生物量作为衡量棘胸蛙可取食食物数量的指标,可以为我

们进一步探究其身体大小的地理分化提供更可靠的依据[33].
虽然棘胸蛙并未表现出身体大小随着不同环境梯度而分化,但是不同地理种群确实发生了分化,可能是

棘胸蛙的其他生活史特征比如生长率,年龄结构以及繁殖参数在环境压力下发生了分化[1,11-12,34].这些生活

史特征在相同的环境压力下,发生了相互联系相互制约的分化,但是并未以身体大小发生地理分化的形式表

现出来.此外它们虽然不通过改变身体大小来适应环境梯度,但是它们却可能通过行为学以及生理学策略来

适应,比如通过在水体中和岸上变换位置以调节体温[35],以及不同的地理种群演化出了不同的温度适应范

围来适应环境温度[36].
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结合对达尔文蛙以及小树蛙的研究,我们认为无尾类身体大小与环境梯度的关系主要受到其生活型的

影响.水栖类群由于受外界环境波动影响较小,其身体大小与外接环境梯度关系较弱,而树栖类群和陆栖类

群则由于直接面对波动的外界环境,其身体大小会随着环境水热梯度而分化.此外这些直面环境压力的类群,
由于不同物种所处环境背景不同,导致其身体大小发生分化的主导因子也会存在差异[8-9,20-21].

总的来说,虽然不同棘胸蛙地理种群表现出了身体大小的分化现象,但是这个分化并不是因为受到了环境

水热梯度或生产力梯度的选择压力而导致的,我们推测棘胸蛙的其他生活史特征在环境压力发生了相应的分

化,并且相较于改变身体大小,它们更可能通过行为学以及生理学策略来适应环境的选择压力.由于其为肉食性

动物,环境的净初级生产力不能很好地衡量其真实食物供给,食物因素对其身体大小的影响仍有待研究.
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BodysizeofaquaticQuasipaaspinosadoesnotchangewithenvironmental
thermal,precipitationandnetprimaryproductivitygradients

LuPengfei1,ChenMeizhu2,GaoShuai2,ZhouShuailing2,GuoCheng2

(1.CentralSouthInventoryandPlanningInstituteofForestryNationalandGrasslandAdministrationofP.R.China,Changsha

410014,China;2.CollegeofLifeScienceandTechnology,CentralSouthUniversityofForestry&Technology,Changsha410004,China)

  Abstract:Previousstudiesongeographicbodysizevariationofgiantspinyfrog(Quasipaaspinosa)foundthatbodysize
ofthefrogbecomesbiggerwiththedecreasingenvironmentalprimaryproductivityandminimumtemperaturegradients,be-
causebiggerbodysizehelpstoresiststarvationandconservebodyenergy.However,interspecificstudiesonsizevariationofan-
uransfoundthatbodysizeofaquaticspeciesshowsnosizevariationalongthemacrothermalorprecipitationgradientsbecause
waterbodybufferstheselectivepressurefrommacroenvironmentalfluctuation.Tohaveabetterinsightofthisissue,takinggi-
antspinyfrogasafocalspeciesbasedonapreviousstudy,weselectedmorelocationsandmoreenvironmentalpredictorstoex-

plorethegeographicbodysizevariationofthefrogandtoexplorethepotentialmechanismofobservedpatterns.Wefoundthat
unlikethepreviousstudy,asanaquaticanuran,giantspinyfrogshowsageographicbodysizevariation,butsuchvariationwas
notcausedbyenvironmentalthermalorprecipitationgradients,norbyprimaryproductivitygradient.Theobservedpatternmay
ariseduetothespecies'aquaticlifestyle,whichsheltersthemfromtheclimaticextremesandthustheselectivepressuressubjec-
tedbytheexternalenvironment.Besides,thegiantspinyfrogisacarnivorousfrog,primaryproductivitymaynotworkasanes-
timateofrealfoodsupplyofthefrog,whetherornotitsbodysizesuffersfromthefluctuationoffoodsupplyneedsfurtherin-
vestigation.

Keywords:Quasipaaspinosa;aquaticanuran;geographicvariation;thermalandprecipitationgradients;netprimarypro-

ductivity [责任编校 王凤产 杨浦]
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