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封面图说: 雄视———中国的金丝猴有川、黔、滇金丝猴三种,此外还有越南和缅甸金丝猴两种。 金丝猴是典型的森林树栖动物,常
年栖息于海拔 1500—3300m 的亚热带山地、亚高山针叶林,针阔叶混交林,常绿落叶阔叶混交林中,随着季节的变化,
只在栖息的生境中作垂直移动。 川金丝猴身上长着柔软的金色长毛,十分漂亮。 个体大、嘴角处有瘤状突起的是雄性
金丝猴的特征。 川金丝猴只分布在中国的四川、甘肃、陕西和湖北省。 属国家一级重点保护、CITES 附录一物种。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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泽陆蛙和饰纹姬蛙蝌蚪不同热驯化下
选择体温和热耐受性

施林强,赵丽华,马小浩,马小梅*

(杭州师范大学动物适应与进化杭州市重点实验室,杭州摇 310036)

摘要:用泽陆蛙(Fejervarya limnocharis)蝌蚪和饰纹姬蛙(Microhyla ornata)蝌蚪做研究模型,检测热驯化(20、25、30 益)对选择

体温(Tsel)、低温耐受性(CTMin)、高温耐受性(CTMax)和耐受温度范围(VTR)的影响。 结果显示,2 种蝌蚪的 Tsel 既不受驯化

温度的影响,也不存在种间差异;泽陆蛙蝌蚪的 CTMin 显著小于饰纹姬蛙蝌蚪,而 CTMax 和 VTR 则显著大于饰纹姬蛙蝌蚪;

CTMin 和 CTMax 随驯化温度的升高而升高,VTR 则随驯化温度的升高而减小。 研究结果表明,热驯化显著影响 2 种蝌蚪的

CTMin、CTMax 和 VTR,而对 2 种蝌蚪的体温调定点无显著影响;这些热生物学特征对两种蝌蚪有效适应环境温度变化、利用资

源、减少种间竞争具有重要的生态学意义。

关键词:饰纹姬蛙;泽陆蛙;蝌蚪;热驯化;选择体温;热耐受性

Selected body temperature and thermal tolerance of tadpoles of two frog species
(Fejervarya limnocharis and Microhyla ornata) acclimated under different
thermal conditions
SHI Linqiang, ZHAO Lihua, MA Xiaohao, MA Xiaomei*

Hangzhou Key Laboratory for Animal Adaptation and Evolution, Hangzhou Normal University, Hangzhou 310036, China

Abstract: We collected six clutches of the Cricket Frog Fejervarya limnocharis and 10 clutches of the Ornate Narrow鄄
mouthed Frog Microhyla ornata in late June 2010 from Fuyang, Zhejiang, East China, and incubated eggs of the two
species at a constant temperature of 25 益 . We raised 30 tadpoles from each clutch and released the remaining ones to the
site where the clutches were collected. We randomly selected 90 tadpoles from those raised in the laboratory, and
acclimated them at three constant temperatures (20, 25 and 30 益), 30 individuals at each temperature, for two weeks to
examine the influence of thermal acclimation on selected body temperature (Tsel, a measure of thermal preference) and
thermal tolerance [critical thermal minimum (CTMin) and critical thermal maximum (CTMax)] and viable temperature
range (VTR), and whether tadpoles of these two sympatric species differ in thermal preference and thermal tolerance. Tsel
was measured by recording the water temperature where the tadpole stayed in a thermal gradient ranging from 15 益 to 38
益 . We cooled (for CTMin determination) at the rate of 0. 2 益 / min or heated (for CTMax determination) tadpoles from 25
益 at the rate of 0. 6 益 / min. Body temperatures associated with a transient loss of the righting response at the lower and the
upper limits of the thermal tolerance were considered to be the endpoints for CTMin and CTMax, respectively. Tadpoles of
the two species did not differ in Tsel, and neither in F. limnocharis nor in M. ornata were body temperatures selected by
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tadpoles affected by thermal acclimatio. CTMim was greater in tadpoles of M. ornata, whereas CTMax and VTR were
greater in tadpoles of F. limnocharis. CTMin and CTMax increased as acclimation temperature increased, and VTR
decreased as acclimation temperature increased, in both species. Our data show that tadpoles of the two species do not differ
in thermal preference but in thermal tolerance, and that thermal acclimation plays an important role in influencing thermal
tolerance but not in thermal preference. Temperature is among the most important abiotic factors influencing biological
processes in organisms and has consequences on their habitat requirements and hence spatial distribution, and is therefore a
part of an organism忆s multidimensional niche that should be treated as an ecological resource. Theoretically, species cannot
coexist without a quantitative partitioning of resources along the axes of diet, space, time and thermal requirement. That
sympatric species respond differently to variation in temperature at the spatial scale of the local community by using
microhabitats with different thermal regimes may facilitate their coexistence. Our finding that tadpoles of F. limnocharis and
M. ornata differ in thermal tolerance may have an implication for their differences in microhabitat use in nature, which may
promote the coexistence of these two sympatric frog species.

Key Words: Microhyla ornata; Fejervarya limnocharis; tadpole; thermal acclimation; selected body temperature;
thermal tolerance

温度是一个影响生物形态、生理、行为和生存等重要的环境因子。 环境温度可以通过影响外温动物的体

温,进而影响动物的生理功能及行为表现[1]。 外温动物主要通过利用外界环境热源和行为调温将体温维持

在相对较高且稳定的水平,使各项生理功能及行为表现更好的表达;而过高或过低的体温均会对其产生不利

影响,甚至导致其死亡[1鄄4]。 两栖动物的选择体温( selected body temperature, Tsel)以及热耐受的临界低温

(critical thermal minimum, CTMin)和临界高温(critical thermal maximum, CTMax)受诸多内在和外在因素的影

响,如生长发育[4鄄9]、季节变化[10鄄11]、光照[12鄄13]、地理分布[8, 14鄄15] 和营养状况[8] 等并与其热驯化经历亦有一定

关系[11, 16鄄17]。 在一定的温度范围内,两栖动物可以在短期时间内建立热生理补偿机制(即热驯化)来适应其

所处的热环境,这种机制具有重要的生态学意义。
驯化温度对两栖动物 Tsel 的影响存在种间差异,热驯化效应在某些种类中非常明显[11, 16鄄17],而在另一些

种类中则不然,甚至难以检测[13, 18鄄20]。 在绝大多数已被研究的两栖动物中,CTMin 和 CTMax 受热驯化的影响

显著,在一定温度范围内,两者具有随驯化温度的升高而升高的相同模式[21鄄23]。 而不同种类对驯化温度的反

应程度则存在较大的种间差异[9]。 热驯化对高、低温耐受性缺乏作用亦见于某些两栖动物[8]。 在众多已有

的关于驯化温度影响两栖类热耐受性的报道中,主要集中于对高温耐受性的研究,而有关低温耐受性的研究

则非常匮乏[23]。
本研究以同域共栖的饰纹姬蛙(Microhyla ornata)蝌蚪和泽陆蛙(Fejervarya limnocharis)的蝌蚪为模型动

物,拟探讨以下科学问题:(1)2 种无尾类蝌蚪的 Tsel、CTMin 和 CTMax 是否存在种间差异? 若差异存在,那么

有何生态学意义? (2)热驯化是否会改变 2 种蝌蚪 Tsel、CTMin 和 CTMax? 若热驯化效应显著,那么对于相同

的驯化温度,2 种蝌蚪的 Tsel、CTMin 和 CTMax 是否具有相似性?
饰纹姬蛙是一种成体体长不足 30 mm 的姬蛙属动物,国内主要分布于华东、华南、华北和西南部分地区,

常栖息于水田、园圃和水坑附近的泥窝、土穴缝隙或草丛中,常以白蚁、小型鞘翅目昆虫为食;繁殖期季节为

3—8 月份,蝌蚪发育迅速,一般 20—30 d 即可完成变态,常在静水域的表层活动,吞食浮游生物[24]。 泽陆蛙

是一种常见的小型蛙科动物,体长 30—51 mm,国内主要分布于华东、华南和西南部分地区;常生活于平原、丘
陵以及海拔 2000 m 以下山区的稻田、沼泽、水塘和水沟等静水域及其附近的旱地草丛;繁殖季节为 4 月中旬

至 9 月份,雌泽陆蛙 1a 繁殖 2—3 次,卵大都产于水层较浅的静水域中,卵和蝌蚪的适应能力强,水温 40 益仍

能正常发育,一般 35—45 d 完成变态[24]。
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1摇 材料与方法

1. 1摇 实验动物

摇 摇 于 2010 年 6 月下旬,在浙江富阳市郊农田水域(30毅01忆N,119毅45忆E)采集饰纹姬蛙卵 10 窝和泽陆蛙卵 6
窝,将其运回杭州师范大学两栖爬行动物实验室后,置于 25 益 的恒温实验室内进行孵化,光周期设定为

13 L 颐11 D,每天 06:00 灯自动开启。 待 2 种蝌蚪出膜 5 d 后(体长:饰纹姬蛙蝌蚪约 2. 45 mm;泽陆蛙蝌蚪约

2. 90 mm),每窝取 30 只进行种内混合,然后分别从 2 个混合种群内各随机选取 90 只大小相似的蝌蚪,实验

前这些蝌蚪被平均分为 3 组饲养在 3 个不同温度[20、25、30(±0. 5)益]的恒温室中。 2 种蝌蚪在恒温室中驯

化 2 个星期后,测定其 Tsel,CTMin 和 CTMax。 热驯化期间光照周期设定与孵化时一致,每天定时提供鱼饲料

并换水。 为避免食物对实验参数的干扰,实验开始前 24h 不提供食物。 开始实验时,2 种蝌蚪的发育期处于

阶段 26—30,此发育阶段称为后肢芽发育期,蝌蚪的形态变化主要表现为后肢芽长度的伸长,从阶段 26 时期

后肢芽长度小于宽度的一半到阶段 30 时期后肢芽长度是宽度的 2 倍,文中其他发育期的鉴定方法参见

文献[25]。
1. 2摇 Tsel、CTMin 和 CTMax 测定

按 Tsel、CTMin 和 CTMax 的顺序依次进行实验操作。 在 25 益的空调间内用金属温梯槽测定蝌蚪的 Tsel。
在距离温梯槽(长 伊 宽 伊 高 = 1500 mm 伊 120 mm 伊 200 mm)两端 300 mm 处用铁丝滤网隔开。 实验开始前,
温梯槽一端上方悬挂 300 W 陶瓷加热板升高水温,另一端放置足量冰袋,约在 2 h 内形成 15—38 益的水温梯

度。 温梯槽外侧用绝热材料隔温以维持槽内水温梯度的稳定,槽内采光度保持一致,槽内水深控制在 20 mm
左右以减少层温效应所产生的误差。

每天 10:00—17:00 为实验测定时间。 每次将同一驯化温度下的 3 只蝌蚪放入温梯槽的中间位置(水温

约 25 益),1 h 后用点温计(UT鄄325)测定每只蝌蚪所处位置的水温,重复测定 3 次,每次间隔 30 min,3 次测定

值没有显著差异(repeated鄄measures ANOVA; P > 0. 066),故将该数据合并。 所得所处位置水温的平均值作

为实验动物的 Tsel。 若蝌蚪所处的位置为极冷或极热端,则去除该个蝌蚪的全部数据。
待 Tsel 测定结束后开始测定蝌蚪的热耐受性,将蝌蚪放入盛 400 mL 25 益水的烧杯内适应 30 min 后,前

后将烧杯分别置于约 5 益的冰水和 45 益的恒温水浴锅内,使烧杯内水温按约 0. 2 益 / min 递减或 0. 6 益 / min
递增,用小型增氧泵温和曝气使水温充分一致。 每个个体的 CTMin 和 CTMax 的测定间隔约达 12 h。 当蝌蚪

在解剖针尖轻微刺激下没有反应时,测定其所处位置的水温作为 CTMin 和 CTMax 的测定指标[23, 26鄄27]。 本研

究将移出烧杯置于 25 益的水中能较快恢复活动能力的个体作为有效实验样本,剔除热耐受测定后死亡个体

的数据。 对热耐受性测量后的蝌蚪进行发育期鉴定和形态测量。
驯化反应速率(acclimation response ratio, ARR)是指驯化温度每改变 1 益时热耐受性的改变值,这代表

了外温动物对环境温度变化所产生生理反应的能力,即 ARR = ⊿ CTM /⊿ AT,式中⊿ CTM 为 CTMin 或

CTMax 的改变量,⊿ AT 为驯化温度(acclimation temperature, AT)的改变量[28]。
1. 3摇 数据分析

用 Statisitca(Version 5. 0 for PC)统计软件包分析数据。 用 Kolmogorov鄄Smirnov 与 Bartlett 分别检验数据的

正态性与方差均质性。 蝌蚪的体长并不是影响 Tsel、CTMin 和 CTMax 的重要因素,故以物种、驯化温度为因子

的双因子方差分析(two鄄way ANOVA )分别检验 Tsel、CTMin 和 CTMax 的种间差异和驯化温度效应。 Tsel 的
变异系数用标准差 /平均值 伊 100% 表示。 描述性统计值用平均值依标准误(范围)表示,多重比较均采用

Tukey 检验,显著性水平设置为 琢=0. 05。
2摇 结果

图 1 显示不同驯化温度对两种蝌蚪的 Tsel、CTMin、CTMax 和 VTR(viable temperature range = CTMax鄄
CTMin,VTR)的影响。 除了 Tsel 在驯化温度、种间和 2 因子交互作用均无显著差异外,CTMin、CTMax 和 VTR
均受这 2 个因素及其交互作用的显著影响(表 1)。 饰纹姬蛙蝌蚪的 CTMin 显著大于泽陆蛙蝌蚪,CTMin 随驯
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化温度的升高而显著升高。 饰纹姬蛙蝌蚪的 CTMax 显著小于泽陆蛙蝌蚪,CTMax 亦随驯化温度的升高而显

著升高。 饰纹姬蛙蝌蚪的 VTR 显著小于泽陆蛙蝌蚪,而 VTR 则随驯化温度的升高而显著减小(图 1, 表 1)。

图 1摇 3 个驯化温度下饰纹姬蛙蝌蚪和泽陆蛙蝌蚪的选择体温、临界低温、临界高温和耐受温度范围的平均值(+ SE)

Fig. 1摇 Mean values (+ SE) for selected body temperature, critical thermal minimum, critical thermal maximum and viable temperature

range of larval M. ornata and F. limnocharis under three acclimation temperatures

饰纹姬蛙蝌蚪和泽陆蛙蝌蚪在 20、25、30 益驯化下的样本量分别为 12、10 和 12;10、8 和 9

表 1摇 以种群和驯化温度为因子对蝌蚪选择体温、临界低温、临界高温和耐受温度范围进行的方差分析结果

Table 1 摇 Results of two鄄way ANOVA on selected body temperature, critical thermal minimum, critical thermal maximum and viable

temperature range of M. ornate and F. limnocharis tadpoles, with species and acclimation temperature as factors

效应 Effects

种群
Species

驯化温度
Acclimation temperature

交互作用
Interaction

选择体温
Tsel / 益

F1,55 = 0. 45, P = 0. 50 F2,55 = 0. 23, P = 0. 80 F2,55 = 1. 14, P = 0. 33

临界低温
CTMin / 益

F1,55 = 122. 94, P < 0. 0001
MO > FL

F2,55 = 75. 42, P < 0. 0001
30a, 25b, 20c

F2,55 = 15. 50,
P < 0. 0001

临界高温
CTMax / 益

F1,55 = 970. 70, P < 0. 0001
MO < FL

F2,55 = 60. 59, P < 0. 0001
30a, 25b, 20c

F2,55 = 7. 50, P = 0. 001

耐受温度范围
VTR / 益

F1,55 = 551. 68, P < 0. 0001
MO < FL

F2,55 = 24. 86, P < 0. 0001
30c, 25b, 20a

F2,55 = 6. 97, P = 0. 002

摇 摇 MO 和 FL 分别表饰纹姬蛙蝌蚪和泽陆蛙的蝌蚪,不同上标小写字母表不同驯化温度下的平均值差异显著; abc 不同字母间项表示差异显著

在 20、25、30 益驯化温度下饰纹姬蛙蝌蚪和泽陆蛙蝌蚪 Tsel 的变异系数分别为 8. 8% 、6. 9% 和 8. 9% ,
11. 3% 、6. 2%和 13. 4% 。 驯化温度从 20—30 益,饰纹姬蛙蝌蚪和泽陆蛙蝌蚪的 CTMin 和 CTMax 的 ARR 分
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别是 0. 3 和 0. 14,0. 11 和 0. 06。
3摇 讨论与结论

野外环境中两栖动物的调温行为受到诸多环境因子的影响,而温度是其中最主要的影响因子之一。 本研

究发现饰纹姬蛙和泽陆蛙蝌蚪在水温从 15—38 益渐变的水环境中具有明显的调温行为。 其表现为一开始朝

向冷或热一端缓慢地游动,当受到过低温度或过高温度刺激时,迅速折回以相对较快的速率游动一段距离,之
后继续感知水温的变化来调整游动方向,大约 30 min 后,每个个体基本会相对稳定地停留在一个适宜的水温

区域内,这一现象表明这两种蝌蚪在环境条件允许的情况下很可能会通过选择较适宜的水温环境来维持自身

的体温,进而加快发育速率。 Dupre 和 Petranka[7]用 Tsel 的变异系数来衡量 4 种两栖动物幼体的调温能力,认
为变异系数小于 16. 3%的为高调温精度的两栖种类,而变异系数大于 22. 5%的为低调温精度的种类。 饰纹

姬蛙蝌蚪和泽陆蛙蝌蚪的 Tsel 的变异系数均小于 15. 0% ,依据 Dupre 和 Petranka 的判断标准,两者均属于高

调温精度两栖类。 饰纹姬蛙蝌蚪和泽陆蛙蝌蚪在 25 益驯化下的 Tsel 的变异系数(6. 9%和 6. 2% )均小于 30
益驯化下的(8. 9%和 13. 4% )和 20 益下的 Tsel 的变异系数(8. 8%和 11. 3% ),这表明温和温度驯化下的蝌

蚪比过高或过低温度驯化下的个体具有更高的调温精度,这一热生物学特征与美洲豹蛙(Rana pipiens)的研

究结果一致[10]。 已有的研究表明蝌蚪的 Tsel 随发育而发生变化,在蝌蚪出膜(阶段 26)到变态结束(阶段

46)期间,通常表现为变态前随生长发育而缓慢升高,直至进入变态期(阶段 42)达到最大值,之后随变态过程

的发生急剧下降的特点[17, 20, 29]。 本研究中,2 种蝌蚪的发育期均处于阶段 26—30,此阶段的 Tsel 随发育的变

化不显著[20],因此,作者认为本研究结果可排除不同发育程度对 Tsel 产生的影响。
蝌蚪的 Tsel 受驯化温度的影响存在着种间差异,而本研究所设置的 3 个热驯化温度(20、25 和 30 益)对

2 种蝌蚪的 Tsel 均未反映出明显的种间差异(图 1),这一结果与其他一些两栖类相似[13, 18鄄20],并且在其他外

温动物中亦存在相似的现象(节肢动物[30鄄31],鱼类[32])。 为什么不同驯化温度下饲养的蝌蚪在异质环境中会

具有相似的 Tsel? 作者在实验过程中发现,在 20 益下驯化的两种蝌蚪摄食量少,运动能力低,生长速率极其

缓慢,甚至长达 6 个月仍不能完成变态,而 30 益也基本接近了蝌蚪所能存活的温度上限,因为预实验发现高

于 32 益下驯化的蝌蚪 24 h 后就会大量死亡,故作者推测 20 益和 30 益的驯化温度已超出了这两种蝌蚪的最

适生理温度范围。 两种蝌蚪在高、低温驯化下没有改变它们的体温调定点(图 1),表明这两种蝌蚪的 Tsel 不
受热环境经历的影响。

在春夏繁殖季节,水温的季节性和昼夜变化都比较大,从浙江省气象局资料可以知道 2010 年 4—9 月份

杭州市的最低和最高气温分别为 10. 8 益和 36. 1 益。 因此,蝌蚪的热耐受性随环境温度的改变而发生漂变能

提高其对环境温度剧烈波动的适应能力,具有非常重要的生态学适应意义。
在不同驯化温度下饰纹姬蛙蝌蚪和泽陆蛙蝌蚪的热耐受性(CTMin 和 CTMax)存在明显种间和种内差

异,这不仅反映出两种蝌蚪在热耐受性上有不同的生理特质,也表明这两种蝌蚪的热耐受性易受到环境温度

的影响。 在驯化温度范围(20—30 益)内,两种蝌蚪均表现出低温驯化下的个体比高温驯化下的个体更具耐

受低温的能力(图 1),这一现象也存在于其他两栖类(例如:蔗蟾蜍蝌蚪(Bufo marinus) [23])和爬行类中[33鄄35]。
而对于高温耐受性,两种蝌蚪均表现出随驯化温度升高而增强的趋势(图 1),这一结果也与已有的报道相一

致(蝾螈[26, 36];无尾目[21鄄23];蜥蜴[33鄄35])。 然而,与该结果不同的是,处于变态期(阶段 41—44)的牛蛙(Rana
catesbeiana)蝌蚪在 25 益驯化下的 CTMax 比 15 益驯化下的 CTMax 小 0. 55 益 [9]。 美洲林蛙(Rana sylvatica)
蝌蚪在变态前的某些特定发育期中,20 益驯化下的 CTMax 与 10 益驯化下的 CTMax 没有显著差异,但数值上

却小于 10 益驯化下 CTMax[8]。 这表明蝌蚪的高温耐受性随驯化温度升高而发生漂变的现象可能与蝌蚪的发

育程度和驯化温度范围有密切联系。
在驯化温度范围(20—30 益)内,饰纹姬蛙蝌蚪和泽陆蛙蝌蚪 CTMin 的 ARR(0. 3 和 0. 14)都分别大于它

们 CTMax 的 ARR(0. 11 和 0. 06),这表明在一定的驯化温度范围内两种蝌蚪的低温耐受性受驯化温度的影响

程度比高温耐受性受驯化温度的影响程度更大,这也就可以解释为什么本研究中低温驯化下的蝌蚪其耐受温
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度范围(VTR)比高温驯化下的蝌蚪的 VTR 更大。 这一现象也存在于其他外温动物(例如:蜥蜴)中[33鄄34]。 然

而,处于相同发育期的蔗蟾蜍蝌蚪在 25—35 益的驯化温度范围内其 CTMin 的 ARR(抑0. 1)却小于 CTMax 的

ARR(抑0. 25) [23]。 这可能是由不同种蝌蚪高、低温耐受性受驯化温度的影响程度不同所造成的。 另外,在
20—30 益的驯化温度范围内饰纹姬蛙蝌蚪的 ARR 均大于泽陆蛙蝌蚪的 ARR(CTMin:0. 3 VS. 0. 14;CTMax:
0. 11 VS. 0. 06),这表明两种蝌蚪的热耐受性受驯化温度的影响程度可能存在种间差异。 例如:阶段 28—40
的牛蛙蝌蚪在 15—25 益驯化下 CTMax 的 ARR 为 0. 08[9],阶段 36 的美洲林蛙在 10—20 益和 20—30 益驯化

下 CTMax 的 ARR 分别为 0. 00 和 0. 12[8]。 本研究表明饰纹姬蛙蝌蚪对环境温度变化所产生生理反应的能力

要强于泽陆蛙蝌蚪。
根据本研究的结果和讨论,本文能得出 3 个基本的结论:(1)饰纹姬蛙蝌蚪和泽陆蛙蝌蚪的 Tsel 既不受

驯化温度的影响,亦不存在种间差异;(2)泽陆蛙蝌蚪的耐受温度范围大于饰纹姬蛙蝌蚪;(3)泽陆蛙蝌蚪的

热耐受性强于饰纹姬蛙蝌蚪。 由此推断,在食物和空间等资源均有限的自然环境中,饰纹姬蛙蝌蚪和泽陆蛙

蝌蚪的热生态位分离可以在一定程度上有效减少共栖物种间的资源竞争,充分利用相对有限的生存空间,有
利于能量资源利用的最大化,实现同域共栖物种的自然种群动态平衡。
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