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外来捕食者克氏原螯虾对黑斑侧褶蛙不同发育阶段幼
体表型与运动能力的影响

樊晓丽， 林植华∗

丽水学院生态学院， 丽水　 ３２３０００

摘要：外来物种入侵是造成本土无尾两栖类种群下降和灭绝的最严重威胁之一。 在中国南部丽水地区，克氏原螯虾

（Ｐｒｏｃａｍｂａｒｕｓ ｃｌａｒｋｉｉｏｎ）是一种捕食本土无尾类蝌蚪的入侵物种。 在实验室条件下， 通过对黑斑侧褶蛙 （ Ｐｅｌｏｐｈｙｌａｘ

ｎｉｇｒｏｍａｃｕｌａｔｕｓ）受精卵和蝌蚪先后进行克氏原螯虾捕食风险的不同处理，检测孵出蝌蚪的形态特征、中期蝌蚪的形态特征、游泳

表现及活动水平、变态时间与大小以及幼蛙跳跃表现，评估克氏原螯虾的捕食风险对黑斑侧褶蛙不同生长阶段幼体生长发育、

运动能力及行为的综合影响。 单因素方差分析表明，捕食者长期存在条件下黑斑侧褶蛙孵出蝌蚪的体长、尾长和尾肌宽均显著

短于无捕食者的空白对照组和捕食者仅存在 ２ ｄ 的实验组，后两者处理下的蝌蚪体长差异显著，但尾长和尾肌宽差异不显著。

长期捕食者存在条件下黑斑侧褶蛙蝌蚪的游泳总路程和平均游速均显著小于无捕食者和捕食者存在 ２ ｄ 的实验组，而蝌蚪体

长、尾长、尾鳍高和尾肌高的组间差异均不显著。 有捕食者存在下黑斑侧褶幼蛙的体长和体重均显著大于无捕食者和捕食者存

在 ２ ｄ 的实验组的情况，而变态时间和幼蛙跳跃距离组间差异不显著。 两因素方差分析表明，测试时间、捕食者设置和两因素

的相互作用均显著影响蝌蚪的活动频次。 不同实验时间，长期捕食者存在实验组蝌蚪活动频次均小于无捕食者和捕食者存在

２ ｄ 的实验组。 无捕食者实验组蝌蚪的活动频次前期高于捕食者存在 ２ ｄ 的实验组，后期低于捕食者存在 ２ ｄ 的实验组。 线性

回归分析结果显示，捕食者存在 ２ ｄ 实验组蝌蚪相对活动频次与检测时间相关不显著，长期捕食者存在实验组相对蝌蚪活动频

次与检测时间呈显著的正相关。 本研究表明了黑斑侧褶蛙蝌蚪能够感知来自入侵捕食者克氏原螯虾的捕食风险，诱导产生较

小的孵出个体、蝌蚪较低的活动水平，但这种不足可通过后期补偿生长，不影响进入陆地生境的变态个体的表型与运动能力。
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ｃｒａｙｆｉｓｈ． Ｔｈｅ ｐｒｅｄａｔｏｒ ｒｉｓｋ ｉｎｄｕｃｅ ｔｈｅ ｓｍａｌｌｅｒ ｈａｔｃｈｌｉｎｇｓ ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｔａｄｐｏｌｅｓ， ｂｕｔ ｔｈｅ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｃａｎ ｂｅ
ｏｆｆｓｅｔ ｂｙ ｔｈｅ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｔａｄｐｏｌｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｓｕｂｓｅｑｕｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｉｔ ｄｏｅｓ ｎｏｔ ａｆｆｅｃｔ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ
ａｎｄ ｌｏｃｏｍｏｔｏｒ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｅｎｔｅｒｉｎｇ ｔｈｅ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｈａｂｉｔａｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｔａｄｐｏｌｅ； ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｖａｓｉｏｎ； ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ； ｌｏｃｏｍｏｔｏｒ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ； ａｃｔｉｖｉｔｙ ｌｅｖｅｌ； ｍｅｔａｍｏｒｐｈｏｓｉｓ

外来物种入侵常常极大地影响本土物种的生态系统功能，导致种群数量下降从而对生物多样性构成重大

威胁［１⁃４］。 克氏原螯虾（Ｐｒｏｃａｍｂａｒｕｓ ｃｌａｒｋｉｉ）俗称小龙虾，原产于美国南部和墨西哥北部，国外称之为红沼泽

螯虾（Ｒｅｄ ｓｗａｍｐ ｃｒａｙｆｉｓｈ），目前它已被作为一种重要的水产经济资源物种扩散到世界各地［５⁃６］。 我国于 １９２９
年由日本引进，现已在十几个省市的河流、池塘、沟渠、水田等水体中形成野外种群，在部分地区已成为优势

种［７］。 已有研究表明，克氏原螯虾的入侵对本土的水生植物、无脊椎动物等生存造成了极大威胁，显著降低

引入地的生物多样性，成为著名的入侵物种之一［８⁃１０］。 该物种通过直接捕食两栖类卵和幼体，降低两栖类幼

体活动水平、改变成体的繁殖行为来阻止其成功交配以及产卵，破坏水生植物而使两栖类的产卵场受到破坏，
从而造成本土两栖类种群数量下降［８⁃１３］。

猎物的行为或表型可塑性可能是其适应入侵性捕食者所导致的快速环境变化的关键机制［１４⁃１５］。 在长期

的进化过程中，许多动物通过调节自身行为或产生防御性表型来躲避捕食者捕食或降低捕食压力以保护自己

免受或减少伤害的行为，这是生物体对生存环境的一种动态适应过程。 已有研究表明，无尾两栖类是研究捕

食者诱导的行为与表型可塑性的最常见生物之一，两栖类幼体既能直接感知捕食者诱导物，又能感知由受伤

同种个体所释放出的警报信息素来觉察捕食风险的存在［１６］，通过降低自身活动水平［１７⁃１８］、形成集群［１９］、改变

微生境利用［２０］、改变体型与体色［２１⁃２２］、增加尾鳍的相对高度与远端颜色［２３⁃２６］、改变生活史［２７］，或者这些响应

的各种组合，来避免被察觉或攻击其尾鳍的末端而保护其体腔内的重要器官，从而提高其存活率降低被捕食

的风险。 对于入侵捕食者，许多无尾两栖类幼体由于缺乏与入侵捕食者克氏原螯虾的共同进化史，故不能识

别捕食信号进而诱导产生适应性的行为与形态响应，这是克氏原螯虾造成全球本土两栖类数量下降的主要原

因［９， ２８， ２９］。 但是，某些无尾两栖类幼体经过足够长的共同进化时间，已经演化发展成先天具有觉察和避免克

氏原螯虾的能力［３０⁃３１］。 因此，学会识别入侵捕食者诱导物的能力对于栖息在入侵捕食者所形成的新生态环

２３７１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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境中的两栖类种群来说是非常关键。
对于无尾两栖类来说，生活史的起点是受精卵，两个关键生活史转折点分别是幼体的孵出和变态，这两个

时期均能对捕食风险表现出一定程度的表型可塑性响应［３２⁃３３］。 研究表明，为了逃避被捕食无尾类往往付出

提早孵化形成较小个体的即时代价［３４⁃３７］。 无尾类幼体早期发育过程中所经历环境条件的影响可能从生活史

的一个阶段延续到随后的发育阶段，即孵化阶段对捕食者所表现出来的表型可塑响应可能具有延滞效应

（Ｃａｒｒｙ⁃ｏｖｅｒ ｅｆｆｅｃｔｓ），即能影响其变态后（如大小、形态或蝌蚪期）对捕食风险诱导的可塑响应，具体可通过改

变蝌蚪期生长率和变态时间［３８⁃４１］。 目前许多研究主要集中来自无脊椎捕食者，如水蛭（Ｈａｅｍｏｐｓｉｓ ｓａｎｇｕｉｓｕｇａ）
和黄蜻幼虫（Ｐａｎｔａｌａ ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓ）的捕食风险对蝌蚪到变态这一发育阶段的影响［４２⁃４３］，少量的研究关注克氏原

螯虾诱导的无尾两栖类孵化期的表型变异以及如何影响随后的蝌蚪期直到变态幼蛙的形态特征及运动能力。
黑斑侧褶蛙（Ｐｅｌｏｐｈｙｌａｘ ｎｉｇｒｏｍａｃｕｌａｔｕｓ）隶属于两栖纲无尾目蛙科侧褶蛙属，通常在 ３ 至 ６ 月选择在持久

性池塘边缘产下卵团，受精卵被强黏性的卵胶膜包裹着，窝卵数约为 ３０００—５０００ 枚［４，４４］，在其繁殖水体中同

时生活着捕食无尾类卵和蝌蚪的克氏原螯虾，故其幼体往往面临克氏原螯虾的捕食风险。 本文试图将黑斑侧

褶蛙受精卵暴露于不同捕食风险条件下，探讨入侵捕食者克氏原螯虾对中国南部丽水地区黑斑侧褶蛙不同发

育阶段幼体的表型、运动能力及行为的短期和长期影响，从而为无尾两栖类的反捕食机制和生物多样性保护

提供一定的基础数据。

１　 材料与方法

１．１　 实验动物的采集

２０１７ 年 ３ 月 １８ 日雨天清晨，在浙江丽水学院校园（２８ °２７′Ｎ，１１９ °５３′Ｅ）内的持久性池塘边缘采集 ３ 窝黑

斑侧褶蛙卵团，带回两栖爬行动物实验室。 从同一水体中用捞网（网眼 ２ ｍｍ）人工捕获近 ３０ 只个体大小相似

的克氏原螯虾，带回饲养在塑料箱中，实验前做饥饿 ２４ ｈ 处理。
１．２　 实验设计与管理

随机取出 ３００ 枚受精卵按窝别平均分配到 ３ 个塑料箱（３２０ ｍｍ × ２１０ ｍｍ × １１０ ｍｍ，８０ ｍｍ 水深）内。 箱

内捕食风险处理方法如下：空白对照组（ＮＰ：无捕食者处理）、实验组 １（ＥＰ１：捕食风险存在 ２ ｄ）和实验组 ２
（ＥＰ２：捕食风险一直存在）。 为了避免克氏原螯虾直接捕食黑斑侧褶蛙受精卵（或后续实验中的蝌蚪），把其

关在人工缝制的透明塑料网状笼（直径 ６０ ｍｍ，网眼直径 １ ｍｍ）内，每 ４８ ｈ 给笼内的克氏原螯虾喂食 ６ 只黑

斑侧褶蛙蝌蚪，保证实验组的水体溶液中存在同种受伤个体被捕食者捕食而由皮肤释放出的示警刺激物，以
此形成捕食风险［３０］。 整个实验过程的气候室温度设为 ２５ ± １℃，光周期 １２Ｌ ∶１２Ｄ。

所有实验组蝌蚪在同一天从卵胶质里孵化出来，即孵化期无明显差异，此时孵出个体很脆弱，待其生长到

第三天时，从每个实验组随机捞出 ４０ 只蝌蚪进行形态特征测定。 将蝌蚪轻轻移入底部有标尺的培养皿内，加
入适量水，蝌蚪身体处于完全舒展状态，用 Ｓｏｎｙ ＤＳＣ⁃Ｔ１００ 数码相机拍摄蝌蚪的俯视图，用 ＪｍａｇｅＪ １．４４ｐ 软件

测定蝌蚪的体长（吻端到泄殖腔的距离）、尾长（尾鳍基部到末端的距离）和尾肌宽（尾鳍基部肌肉的宽

度） ［４１，４５⁃４６］。 刚孵出蝌蚪常处于倾斜状态且尾鳍发育狭窄，故无法测定尾鳍高和尾肌高。 后将每个实验组分

成 ４ 个重复组，密度设为 １５ 只 ／箱（２．７９ 只 ／ Ｌ），保持原有捕食风险继续饲养。
蝌蚪饲养过程中，每 ４８ ｈ 粉质牛蛙饲料（０＃，天邦牌特种水产配合饲料）进行充足喂食，避免食物水平对

蝌蚪发育的影响。 每周用曝气 ２４ ｈ 后的自来水进行完全换水，按一定顺序调换塑料箱位置以减少位置形成

的温度差异影响。 实验期间，每天观察克氏原螯虾和黑斑侧褶蛙蝌蚪的存活情况，替换死亡的克氏原螯虾个

体，若黑斑侧褶蛙蝌蚪出现死亡，及时捞出后，用大小相似剪尾标记蝌蚪个体加以补充以保持密度不变（补样

个体不进行统计分析）。 以黑斑侧褶蛙蝌蚪出现一只前肢（４２ 期）作为变态标志，从实验开始到蝌蚪出现一只

前肢所经历的天数记为变态期。 一旦开始出现，每天观察 ３ 次，将每只变态个体及时捞出，单独编号后置于盛

有水深为 ５ ｍｍ 的塑料杯内，杯口用网眼为 １ ｍｍ 的网布封住，避免幼蛙逃逸，待其尾部完全消失［４６］。 实验结

３３７１　 ５ 期 　 　 　 樊晓丽　 等：外来捕食者克氏原螯虾对黑斑侧褶蛙不同发育阶段幼体表型与运动能力的影响 　
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束后，所有剩余蝌蚪和幼蛙放回到采集水体中。
１．２．１　 黑斑侧褶蛙蝌蚪的游泳能力与形态测定

第 ３０ 天，通过水迷宫视频跟踪分析系统（Ｍｏｒｒｉｓ 型，安徽正华生物仪器设备有限公司）检测不同实验组黑

斑侧褶蛙蝌蚪的游泳能力。 测试时，每只蝌蚪在游泳池内（水温约为 ２５ ℃）适应 １ ｍｉｎ 后，用柳树枝条轻触黑

斑侧褶蛙蝌蚪尾鳍基部使其快速游动，记录黑斑侧褶蛙蝌蚪在 １ ｍｉｎ 内的疾游速（ｍｍ ／ ｓ）、平均游速（ｍｍ ／ ｓ）
和总路程（ｍｍ）。 运动测定后，拍摄蝌蚪俯视图、侧面图测定其体长和尾长，用 ＪｍａｇｅＪ １．４４ｐ 软件测定蝌蚪的

尾鳍高（尾鳍最高处的长度）和尾肌高（尾鳍基部肌肉的高度） ［４１］。
１．２．２　 黑斑侧褶蛙蝌蚪的反捕食行为观察

为了检测捕食风险克氏原螯虾对黑斑侧褶蛙蝌蚪活动水平的影响，每隔 １０ 天采取瞬间观察法记录不同

实验组内的蝌蚪行为，具体时间为 ４ 月 １ 日、４ 月 １１ 日、４ 月 ２１ 日、５ 月 １ 日和 ５ 月 １１ 日。 在 ３０ ｍｉｎ 内每 ５
ｍｉｎ 记录黑斑侧褶蛙蝌蚪在水体中的活动状况，当蝌蚪处于游动、摆尾和摄食时被认为处于活跃（游泳）状
态［１８］。 实验操作时观察者安静坐在一侧，保持安静且不随意走动，避免人为影响蝌蚪的活动。
１．２．３　 黑斑侧褶蛙幼蛙的跳跃能力与形态测定

每只黑斑侧褶幼蛙在室内（２５ ± １℃）内适应 １０—１５ ｍｉｎ 后，将其放入 １％的绿色食用色素溶液中浸湿其

四肢，捞出后置于铺有白色纱布的地面上，用柳树枝条轻触其尾杆骨来刺激其跳跃，至少让每只幼蛙跳跃 １０
次以上。 通过涂料痕迹来确定跳跃长度，从上一个后肢印迹的末端到下一个后肢印迹的末端之间的距离为一

个跳跃，测量出最长三次的跳跃距离（± ０．０１ ｃｍ），求出平均值［４６］。 运动测定后，通过轻轻按压幼蛙腹部使膀

胱内尿液排空，用吸水纸吸干其体表水分，用 Ｓａｒｔｏｒｉｕｓ 分析天平称取体重（± ０．０００１ ｇ），数显游标卡尺（± ０．０１
ｍｍ）测定幼蛙体长（从吻端到尾杆骨之间的距离） ［４６］。
１．３　 数据分析

用 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａ 统计软件包完成所有数据的统计分析。 统计分析前，检验数据正态性（Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ⁃Ｓｍｉｒｎｏｖ
ｔｅｓｔ）和方差同质性（Ｆ⁃ｍａｘ ｔｅｓｔ）。 经检验，数据无需转换符合参数统计的条件。 用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ）、单因素多变量方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＭＡＮＯＶＡ）、两因素方差分析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）及后续的 Ｔｕｋｅｙ′ｓ
检验、线性回归等处理和比较相应的数据。 描述性统计值用平均值 ± 标准误（Ｍｅａｎ ± ＳＥ）表示，显著性水平

设置为 α＝ ０．０５。

２　 结果

２．１　 克氏原螯虾对黑斑侧褶蛙刚孵出蝌蚪形态特征的影响

有捕食者和无捕食者处理下的黑斑侧褶蛙刚孵出蝌蚪形态特征的统计性描述见图 １。 Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ
结果表明，有无捕食者条件下黑斑侧褶蛙孵出蝌蚪的形态差异显著（Ｗｉｌｋｓ λ ＝ ０．４８， ｄｆ ＝ ６， ７６， Ｐ＜０．０００１）。
进一步的 Ｔｕｋｅｙ′ｓ ｔｅｓｔ 表明，捕食者长期存在条件下黑斑侧褶蛙孵出蝌蚪的体长、尾长和尾肌宽均显著短于无

捕食者的空白对照组和捕食者仅存在 ２ ｄ 的实验组（Ｐ＜０．００１），无捕食者、捕食者仅存在 ２ ｄ 的实验组之间的

刚孵出蝌蚪体长差异显著（Ｐ＜０．００１），但尾长和尾肌宽差异不显著（Ｐ＞０．０５，图 １）。
２．２　 克氏原螯虾对黑斑侧褶蛙蝌蚪游泳能力与形态特征的影响

有捕食者和无捕食者处理下的黑斑侧褶蛙蝌蚪游泳能力的统计性描述见图 ２。 Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＭＡＮＯＶＡ 结果

表明，有无捕食者条件下黑斑侧褶蛙蝌蚪的游泳能力组间差异显著（Ｗｉｌｋｓ λ ＝ ０．７９， ｄｆ ＝ ６， ３２０， Ｐ＜０．０００１）。
进一步的 Ｔｕｋｅｙ′ｓ ｔｅｓｔ 表明，长期捕食者存在条件下黑斑侧褶蛙蝌蚪的游泳总路程和平均游速均显著小于无

捕食者和捕食者存在 ２ ｄ 的实验组（Ｐ＜０．００１），无捕食者和捕食者存在 ２ ｄ 的实验组之间差异不显著（Ｐ＞
０．０５）。 疾游速的组间差异不显著（Ｐ＝ ０．２６５，图 ２）。 Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 结果表明，运动能力所检测的黑斑侧褶

蛙蝌蚪体长、尾长、尾鳍高、尾肌高的组间差异均不显著（Ｐ＞０．０５）。
２．３　 克氏原螯虾对黑斑侧褶蛙蝌蚪活动状态的影响

不同时间所测试蝌蚪活动状态的两因素方差分析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）结果表明，测试时间（Ｆ４，４４ ＝ ６．９８，

４３７１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 有无捕食者处理下，黑斑侧褶蛙刚孵出蝌蚪的形态特征

Ｆｉｇ．１　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐｅｌｏｐｈｙｌａｘ ｎｉｇｒｏｍａｃｕｌａｔａ ｈａｔｃｈｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｃｅ ａｎｄ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

ＮＰ 表示无捕食者，ＥＰ１：捕食者处理 ２ ｄ，ＥＰ２：捕食者一直处理，图中数据用平均值 ±标准误（范围）表示，小写字母表示组间差异显著，ａ＞ｂ＞ｃ

图 ２　 有无捕食者处理下，黑斑侧褶蛙蝌蚪的游泳能力

Ｆｉｇ．２　 Ｓｗｉｍｍｉｎｇ ａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ Ｐｅｌｏｐｈｙｌａｘ ｎｉｇｒｏｍａｃｕｌａｔａ ｔａｄｐｏｌｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｃｅ ａｎｄ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

图 ３　 有无捕食者处理下黑斑侧褶蛙蝌蚪的活动状态

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ａｃｔｉｖｅ ｓｔａｔｅ ｏｆ Ｐｅｌｏｐｈｙｌａｘ ｎｉｇｒｏｍａｃｕｌａｔａ ｔａｄｐｏｌｅｓ ｕｎｄｅｒ

ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｃｅ ａｎｄ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

Ｐ＜０．００１）、捕食者设置（Ｆ２，４４ ＝ ２２．８９， Ｐ＜０．００１）和两因

素的相互作用（Ｆ８，４４ ＝ ２．９８， Ｐ＜０．００９）均显著影响蝌蚪

的活动频次（图 ３）。 不同实验时间，长期捕食者存在实

验组蝌蚪活动频次均小于无捕食者和捕食者存在 ２ ｄ
的实验组。 无捕食者实验组蝌蚪的活动频次前期高于

捕食者存在 ２ ｄ 的实验组，后期低于捕食者存在 ２ ｄ 的

实验组。 以检测的时间序号为自变量（１—６），以与对

照组的比值为因变量的线性回归分析结果显示，捕食者

存在 ２ ｄ 实验组蝌蚪活动频次与检测时间相关不显著

（ ｒ＝ ０．５２， Ｆ１， ４ ＝ １．４８， Ｐ＝ ０．２９１），长期捕食者存在实验

组蝌蚪活动频次与检测时间呈显著的正相关（ ｒ ＝ ０．８２，
Ｆ１， ４ ＝ ８．２１， Ｐ＝ ０．０４６）。
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２．４　 克氏原螯虾对黑斑侧褶蛙蝌蚪的变态时间、大小和幼蛙跳跃能力的影响

有捕食者和无捕食者处理下的黑斑侧褶蛙变态个体形态特征的统计性描述见图 ４。 单因素多变量方差

分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＭＡＮＯＶＡ）结果表明，有无捕食者条件下黑斑侧褶蛙的变态时间、体长和体重、跳跃距离差异显

著（Ｗｉｌｋｓ λ＝ ０．８７， ｄｆ＝ ８， ２４０， Ｐ＜０．０５），Ｔｕｋｅｙ′ｓ ｔｅｓｔ 表明，无捕食者和捕食者存在 ２ ｄ 的实验组黑斑侧褶幼

蛙的体长和体重均显著小于有捕食者存在的情况（Ｐ＜０．００１），无捕食者和捕食者存在 ２ ｄ 的实验组黑斑侧褶

幼蛙的体长和体重之间差异不显著（Ｐ＞０．０５），而变态时间和幼蛙跳跃距离组间差异不显著（Ｐ ＞ ０．０５，图 ４）。

图 ４　 有无捕食者处理下黑斑侧褶幼蛙的变态特征和跳跃能力

Ｆｉｇ．４　 Ｍｅｔａｍｏｒｐｈｏｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｊｕｍｐｉｎｇ ａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ Ｐｅｌｏｐｈｙｌａｘ ｎｉｇｒｏｍａｃｕｌａｔａ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｃｅ ａｎｄ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

３　 讨论

３．１　 黑斑侧褶蛙蝌蚪对克氏原螯虾捕食风险的行为响应

捕食作用是猎物行为的重要选择压力，行为可塑性在捕食者与猎物的交互过程中发挥了决定性作用，行
为的协同进化对于本土猎物响应入侵捕食者威胁的适应性显得尤为重要［３０］。 降低活动水平是栖息在水中的

无尾类蝌蚪减少被捕食的最有效行为响应之一［１８，１９，４７⁃４８］。 本实验过程中，黑斑侧褶蛙蝌蚪能识别外来捕食者

克氏原螯虾同种个体示警诱导物而适应性地降低活动水平（图 ３），无论示警诱导物是短暂还是持久接触，即
克氏原螯虾捕食风险的存在显著抑制了黑斑侧褶蛙蝌蚪的活动水平，这与已有大多数研究是一致的［１７⁃１８］。
例如，西方铲足蟾蜍（Ｐｅｌｏｂａｔｅｓ ｃｕｌｔｒｉｐｅｓ）蝌蚪学会识别来自入侵捕食者克氏原螯虾的化学诱导物，且相应地降

低活动水平［３１］。 位于葡萄牙西南部的 ５ 种蝌蚪 （Ｈｙｌａ ｍｅｒｉｄｉｏｎａｌｉｓ、Ｈｙｌａ ａｒｂｏｒｅａ、 Ｂｕｆｏ Ｂｕｆｏ、Ｄｉｓｃｏｇｌｏｓｓｕｓ
ｇａｌｇａｎｏｉ、Ａｌｙｔｅｓ ｃｉｓｔｅｒｎａｓｉｉ）在克氏原螯虾存在时同样发生降低活动水平或空间回避行为［３０］。 类似的行为可塑
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性也发生在两栖类幼体对其他入侵捕食者的行为反应［４７］。 虽然大多数研究是在实验室内进行的，但是对同

种受伤个体示警诱导物的反应也很可能发生在野外生境中［４８］。 克氏原螯虾进入我国近 ９０ 年，对于春季繁殖

的黑斑侧褶蛙来说，或许已经有足够长的进化时间，两栖类幼体对入侵捕食者的行为响应（在数十年内）比形

态响应（可能需数百或数千年）进化可能更快些［２９］。 已有研究表明，Ｐｅｌｏｐｈｙｌａｘ ｐｅｒｅｚｉ 蝌蚪从与受攻击同种个

体的示警物质的接触中学会识别新的捕食者，对新的捕食风险发生行为响应，且能连续 ９ 天记住这些关

系［４９⁃５０］。 因此，行为可塑性有助于降低黑斑侧褶蛙蝌蚪受到外来捕食者克氏原螯虾的伤害和缓解入侵物种

对本土自然种群的影响。
３．２　 黑斑侧褶蛙幼体对克氏原螯虾捕食风险的表型响应

捕食风险对无尾两栖类胚胎发育的直接影响是改变孵出个体的表型。 本研究结果表明，当长期存在克氏

原螯虾捕食风险时，黑斑侧褶蛙孵出蝌蚪的体长、尾长和尾肌宽均显著小于无捕食者的空白对照组和捕食者

仅存在 ２ ｄ 的实验组，这与已有大多数研究结果是一致的。 例如，在捕食者水蛭（Ｈａｅｍｏｐｓｉｓ ｓａｎｇｕｉｓｕｇａ）或潜

水甲虫（Ｄｙｔｉｓｃｕｓ ｍａｒｇｉｎａｌｉｓ）存在的情况下，Ｒａｎａ ｔｅｍｐｏｒａｒｉａ 均孵化成体长较小且尾鳍较短而深的蝌蚪［４２，５１］。
类似地，三刺鱼（Ｇａｓｔｅｒｏｓｔｅｕｓ ａｃｕｌｅａｔｕｓ）可诱导 Ｒａｎａ ａｒｖａｌｉｓ 和 Ｒ． ｔｅｍｐｏｒａｒｉａ 孵化成较短尾鳍的蝌蚪［１６］。

变态时间与大小是生活史复杂的无尾类的两个重要适合度成分。 大多数研究表明，无尾类蝌蚪往往通过

加快发育（缩短变态时间）或降低生长率（即产生较小变态个体）来响应捕食风险的存在［５２］。 无尾类蝌蚪在

权衡捕食风险代价时，往往采取降低活动水平来逃避捕食者，从而导致在时空上限制了觅食活动，大大减少了

对其生长的能量投入［５３］。 本研究表明，来自克氏原螯虾的捕食风险并没有对黑斑侧褶蛙蝌蚪的变态时间产

生显著影响，这与 Ｒ． ｔｅｍｐｏｒａｒｉａ 蝌蚪的变态时间也不受捕食者影响的结果一致［４２］。 无尾类孵化期对捕食风

险产生的表型可塑性响应能对变态表型产生延滞效应，比如，在捕食者潜水甲虫存在下 Ｒ． ｔｅｍｐｏｒａｒｉａ 发育成

体长较短的幼蛙［４２］。 感到意外的是，本实验与克氏原螯虾捕食风险不存在或短暂存在相比而言，捕食风险长

期存在下的黑斑侧褶幼蛙的体长和体重反而更大些。 可能的原因包括：（１）从生理角度看，无尾类个体发育

早期所经历的不利环境条件产生的不良影响通过随后发育后期阶段的补偿性生长来抵消［５４⁃５５］；（２）从行为角

度来看，当存在捕食者克氏原螯虾化学信号时，黑斑侧褶蛙蝌蚪采取降低活动水平策略，在充分喂食条件下，
更多的能量用于生长，行为可塑性的动态进化似乎对本土两栖类适应外来捕食者起着决定性作用［５６］；（３）从
整个实验过程来看，捕食风险长期存在组黑斑侧褶蛙蝌蚪的相对活动水平与实验时间呈显著正相关，这表明

黑斑侧褶蛙蝌蚪的活动水平随着生长时间的向后推进而变得越强烈，可能是由于不断长大的蝌蚪个体重新评

估了来自笼内的捕食风险信号，打破了最初由捕食风险导致的觅食活动的时空限制，从而形成较大的变态个

体。 因此，入侵捕食者克氏原螯虾对黑斑侧褶蛙幼体表型的长期影响是复杂可变的。
３．３　 黑斑侧褶蛙幼体对克氏原螯虾捕食风险的运动能力响应

孵化阶段对捕食风险的表型可塑响应可能会延续影响到后期生长阶段个体的运动性能［５４］。 本研究结果

表明，克氏原螯虾捕食风险的长期存在显著抑制了黑斑侧褶蛙蝌蚪的游泳能力，主要表现在游泳耐力方面

（包括游泳总路程和平均游速），而非疾游速（图 ２）。 克氏原螯虾被认为是积极追逐型捕食者，故处于活跃状

态下的蝌蚪比不活跃状态下遭受被捕食风险相对小些［２９］。 这表明黑斑侧褶蛙蝌蚪能在运动能力上对克氏原

螯虾的捕食方式作出适应性响应。 另外，来自克氏原螯虾的捕食风险对黑斑侧褶蛙变态幼蛙跳跃能力不产生

影响，这与已有研究结果一致。 例如，与欧洲医蛭（Ｈ． ｓａｎｇｕｉｓｕｇａ）一同饲养的 Ｒ． ｔｅｍｐｏｒａｒｉａ 蝌蚪发育成较小

的幼蛙，但并不影响幼蛙的跳跃能力［４２］。 也有研究表明，捕食风险造成的无尾类孵出幼体表型变异降低幼蛙

的运动能力［５１］。
本研究表明了黑斑侧褶蛙蝌蚪能够感知来自入侵捕食者克氏原螯虾的捕食风险，诱导产生较小的孵出个

体、蝌蚪较低的活动水平，但这种不足可通过后期补偿生长，不影响进入陆地生境的变态个体的表型与运动能

力。 据此可推测，黑斑侧褶蛙蝌蚪这种识别能力和适应性响应可能有助于缓解外来捕食者克氏原螯虾对其自

然种群的影响。
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［５５］ 　 Ｏｒｉｚａｏｌａ Ｇ， Ｄａｈｌ Ｅ， Ｌａｕｒｉｌａ Ａ． Ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｎｇ ｆｏｒ ｄｅｌａｙｅｄ ｈａｔｃｈｉｎｇ ａｃｒｏｓｓ ｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅ ｌｉｆｅ⁃ｈｉｓｔｏｒｙ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ ａｎ ａｍｐｈｉｂｉａｎ． Ｏｉｋｏｓ， ２０１０， １１９（６）：

９８０⁃９８７．
［５６］ 　 Ｓｔｒａｕｓｓ Ｓ Ｙ， Ｌａｕ Ｊ Ａ， Ｃａｒｒｏｌｌ Ｓ Ｐ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｎａｔｉｖｅｓ ｔｏ ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ： ｗｈａｔ ｄｏ ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎｓ ｔｅｌｌ ｕｓ ａｂｏｕｔ ｎａｔｕｒａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ？

Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２００６， ９（３）： ３５７⁃３７４．
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