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摘要：横断山区是全球 ２５ 个生物多样性热点之一，其生态安全和生物多样性保护备受国内外关注。 经济社会发展给横断山区

特有龙蜥属动物带来许多新的挑战，大量原始生境被道路修建和水电工程彻底破坏，有些物种甚至在局部地区灭绝。 因此及时

开展龙蜥保护生态学相关研究，对准确制定保护行动计划非常关键。 生境偏好与形态分化是保护生态学研究的重要内容。 采

用样线和样方法，对横断山区 ９ 个龙蜥属物种生境因子进行了测量。 同时借助野外标本采集和标本馆标本测量，对 １９ 个龙蜥

属物种进行了形态量化。 采用广义线性混合模型（Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ Ｌｉｎｅａｒ Ｍｉｘｅｄ Ｍｏｄｅｌ，ＧＬＭＭ）和基于系统发育的广义最小二乘法

（Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ Ｌｅａｓｔ－Ｓｑｕａｒｅｓ， ＰＧＬＳ）对龙蜥生境偏好和形态学分化进行了分析。 结果表明，来自不同生境的龙蜥对

生境因子具有特殊的偏好。 灌丛型龙蜥更偏好石块灌丛、阳坡、较陡、平均石块粒径较大、温度适中的生境，偏好生境中往往有

两头毛（ Ｉｎｃａｒｖｉｌｌｅａ ａｒｇｕｔａ）分布；林地型龙蜥偏好乔木、较陡的上坡位和植被覆盖率高的生境，偏好生境中往往有红花羊蹄甲

（Ｂａｕｈｉｎｉａ × ｂｌａｋｅａｎａ）分布。 从形态分化方面看，灌丛型和林地型龙蜥在体型大小和运动形态方面均发生了明显地分化，对雄

性而言，林地型龙蜥尾长、鼻眼距、第 ４ 指长以及第 ４ 趾爪长大于灌丛型龙蜥，而灌丛型龙蜥吻长和胫骨长大于林地型龙蜥。 对

雌性而言，尾长、头长、吻长、鼻眼距、第 ４ 指长、第 ４ 趾长以及第 ４ 趾爪长均为林地型龙蜥大于灌丛型。 研究为横断山区龙蜥生

境偏好和形态分化提供了直接证据，有助于理解龙蜥对干热河谷生境的适应策略，同时为科学制定龙蜥保护计划提供重要

支撑。
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ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｎｄｅｍｉｃ ｌｉｚａｒｄｓ′ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ＨＭＲ， ｗｈｉｌｅ ｉｔ ｗｏｕｌｄ ｇｒｅａｔｌｙ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｔｈｅ
ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔａｃｔｉｃｓ ｔｏｗａｒｄｓ ｔｈｅ ｄｒｙ⁃ｈｏｔ ｖａｌｌｅｙ ｈａｂｉｔａｔ ｉｎ Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ， ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ
ｔｈｅ ｄｅｓｉｇｎ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｐｌａｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ； Ｈｅｎｇｄｕａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎ Ｒｅｇｉｏｎ； ｈａｂｉｔａｔ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ； ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ； ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ　

横断山区是国家“两屏三带”生态安全战略格局中“青藏高原生态屏障”和“黄土高原⁃川滇生态屏障”核
心区域，也是全球 ２５ 个生物多样性热点之一，其生态安全和生物多样性保护备受国内外关注［１—２］。 该区域是

龙蜥属（Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ）物种集中分布区，在已报道的 ３４ 种龙蜥中［３—６］，有 １８ 种分布于横断山区及比邻区域，占
所有龙蜥属物种的 ５２．９４％。 随着横断山区经济社会发展，许多龙蜥属物种面临诸多挑战，大量原始生境被道

路修建和水电工程彻底破坏，有些物种甚至在局部地区灭绝。 ２０２１ 年新修订的《国家重点保护野生动物名

录》中，横断山区有 ５ 种龙蜥被列为国家二级保护动物，表明该区域龙蜥保护已经到刻不容缓的地步。
生境偏好是保护生态学研究的重要方面。 动物与生境的关系是长期进化选择的结果［７］，生境质量的优

劣对物种生存和繁衍具有重要影响［８］。 物种保护成效很大程度依赖于关键生境的发现和保护［９—１０］。 对保护

区和放牧区 ４ 种哺乳动物数量研究表明，物种数量与生境质量密切相关，高质量的生境拥有更丰富的食物资

源和更多的个体数［１１］。 而两栖动物在通过保护或建立新的适宜生境后，繁殖和变态效率同样得到有效提

高［１２］。 因此探明动物的生境偏好性，有助于发掘关键生境要素以及与栖息地选择相关的驱动因素［１３—１４］，这
对生境保护和恢复非常关键。

形态分化研究是准确评估物种受威胁程度的关键。 形态特征与物种生态位大小密切相关［１５］，也与栖息

地特征密切相关［１６—１７］。 栖息地差异会驱动形态特征分化［１８］，并且这种分化会存在种内和种间差异［１９—２１］。
当生境与形态特征相适应时，物种会获得较高的适合度，反之，则物种的适合度会受到威胁［２２—２３］。 对物种的

形态分化进行研究，有助于评估栖息地破坏对物种的影响。
本研究对横断山区龙蜥物种生境偏好与形态分化进行了研究。 采用样线和样方法，对横断山区 ９ 个龙蜥

物种生境因子进行了测量。 同时借助野外测量和标本馆标本测量，对 １９ 个龙蜥物种进行了形态量化。 采用
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广义线性混合模型（Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ Ｌｉｎｅａｒ Ｍｉｘｅｄ Ｍｏｄｅｌ， ＧＬＭＭ）和基于系统发育的广义最小二乘法（Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ
Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ Ｌｅａｓｔ⁃Ｓｑｕａｒｅｓ， ＰＧＬＳ）对龙蜥生境偏好和形态特征分化进行了分析。

１　 研究地概况

本研究所涉及龙蜥物种位于青藏高原东南部横断山区（图 １），地理坐标为 ２６—３２°Ｎ，９８—１０４°Ｅ。 区域

内山高谷深，海拔落差极大（２９１—７５５６ ｍ）。 龙蜥分布范围自西向东跨越怒江、澜沧江和金沙江，属亚热带季

风气候，植被垂直分异明显，从河谷至顶部依次为干热河谷稀树灌木草丛、常绿阔叶林、针阔叶混交林、常绿针

叶林、高寒常绿革叶灌丛、高寒草甸、流石滩植被［２４］，其中，稀树灌木草丛是我国干热河谷的景观生态特征和

生物多样性的重要标志，也是我国非地带性植被类型的重要类型［２５］。

图 １　 龙蜥属生境类型和生境偏好研究采样点

Ｆｉｇ．１　 Ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎ Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ

橙色圆圈代表灌丛型生境（Ａ）：Ｔｈｅ ｏｒａｎｇｅ ｃｉｒｃｌｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｓｈｒｕｂ ｈａｂｉｔａｔ （Ａ）；绿色方框代表林地型生境（Ｂ）：Ｔｈｅ ｇｒｅｅｎ ｂｏｘｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ

ｆｏｒｅｓｔ ｈａｂｉｔａｔ （Ｂ）；１． 滑腹龙蜥：Ｄ． ｌａｅｖｉｖｅｎｔｒｅ，２． 帆背龙蜥：Ｄ． ｖｅｌａ，３． 翡翠龙蜥：Ｄ． ｉａｄｉｎｕｍ，４． 黄唇龙蜥：Ｄ． ｆｌａｖｉｌａｂｒｅ，５． 巴塘龙蜥：Ｄ．

ｂａｔａｎｇｅｎｓｅ，６． 麒麟龙蜥：Ｄ． ｑｉｌｉｎ，７． 玉龙龙蜥：Ｄ． ｙｕｌｏｎｇｅｎｓｅ，８． 贡山龙蜥：Ｄ． ｓｌｏｗｉｎｓｋｉｉ，９． 裸耳龙蜥：Ｄ． ｄｙｍｏｎｄ

２　 研究方法

２．１　 数据采集

２０２０ 年 ６ 月至 ９ 月，采用样线和样方法对横断山区 ９ 个龙蜥物种的生境特征进行了测量。 在生境调查之

前，根据文献资料［３—６］，将龙蜥生境分为灌丛型（Ｓｈｒｕｂ）和林地型（Ｆｏｒｅｓｔ）两类（图 １）。 在调查过程中，以蜥蜴

发现点为生境偏好位点，设置 ２ ｍ × ２ ｍ 实验样方，测量生境类型、植被、石块、温度等 １２ 个生境因子（测量标

准见表 １） ［２６—２７］。 然后以偏好位点为中心，采用随机抛石法（以实验样方为中心，由一人随机抛石确认对照样

方中心点）设置对照样方，并测量相应生境因子。 对照样方和实验样方距离至少 １０ ｍ 以上，若在对照样方内
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发现龙蜥，则重新设置对照样方。

表 １　 龙蜥微生境测量标准

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｓｔａｎｄａｒｄｓ ｉｎ Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ

序号
Ｎｕｍｂｅｒ

类型
Ｔｙｐｅ

测量标准
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｓｔａｎｄａｒｄｓ

１ 生境类型

依据植物生长类型和地貌分为 ３ 个等级。 ａ：杂草土壤，包括大量禾本科 Ｐｏａｃｅａｅ 等其它一年生低
矮草本植物，或含有大面积裸露土壤；ｂ：石块灌丛，主要包括能支撑龙蜥攀爬的灌木和多年生草本
植物，如两头毛 Ｉｎｃａｒｖｉｌｌｅａ ａｒｇｕｔａ、、灰毛莸 Ｃａｒｙｏｐｔｅｒｉｓ ｆｏｒｒｅｓｔｉｉ、戟叶酸模 Ｒｕｍｅｘ ｈａｓｔａｔｕｓ 等，或存在大
量石块的生境类型；ｃ：乔木，主要包括云南松 Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ、红花羊蹄甲 Ｂａｕｈｉｎｉａ × ｂｌａｋｅａｎａ、杧
果 Ｍａｎｇｉｆｅｒａ ｉｎｄｉｃａ 等高大乔木

２ 植被覆盖率 ／ ％ 采用目测估值的方法估计 ２ｍ × ２ｍ 样方内植被的覆盖面积，范围为 ０—１００％，０ 即代表样方内无
植被

３ 植被高度 ／ ｃｍ 使用钢卷尺实际测量样方内植被高度，植被株树较多时测量最高的 ３ 株取平均值；测量范围以地表
至植被冠层顶端为准

４ 平均石块粒径 使用钢卷尺实际测量单个石块量取石块最大直径，多个石块时选取最大的 ３ 块测量后计算平均值

５ 距道路距离 ／ ｍ 小于 １０ｍ 使用钢卷尺实际测量值，大于 １０ｍ 使用目测法估值，结果保留整数

６ 干扰因子
依据不同干扰类型来源，划分为两类。 ａ：自然灾害，包括泥石流、滑坡等；ｂ：人为干扰，包括种植
业、道路、放牧等

７ 坡向
持手机背向样方站立，使用 ＡＰＰ 奥维 Ｖ８．７．４ 测量实际坡向，依据显示坡向划分为 ３ 类。 ａ：阴坡
（２９２．５°—２２．５°）；ｂ：半阴半阳坡（２２．５°—１２２．５°，２０２．５°—２９２．５°）；ｃ：阳坡（１２２．５°—２０２．５°）

８ 坡位
实地估计样方位于山坡上的位置，分为 ３ 个等级。 ａ：上坡位（位于山坡上部，即上 １ ／ ３）；ｂ：中坡位
（位于山坡中部）；ｃ：下坡位（位于山坡下部，即下 １ ／ ３）

９ 坡度 ／ （ °） 将手机沿样方坡度平置，打开 ＡＰＰ 奥维 Ｖ８．７．４ 测量样方实际坡度。 ａ：平坡（坡度≤１０°）；ｂ：缓坡
（坡度在 １１—４５°）；ｃ：陡坡（坡度≥４６°）

１０ 环境温度 ／ ℃ 使用携带式温湿计 ＳＭＡＲＴ ＳＥＮＳＯＲ ＡＳ８０８ 测量实际温度值

１１ 环境湿度 ／ ％ 使用携带式温湿计 ＳＭＡＲＴ ＳＥＮＳＯＲ ＡＳ８０８ 测量实际湿度值

通过野外测量和标本馆标本测量完成 １９ 个龙蜥物种形态测量（样本量见表 ２）。 野外测量涉及 １２ 个物

种，每个物种采用套索法捕捉至少 ６ 只（３ 雄和 ３ 雌）个体，测量结束后放归原始位点，对分类存疑物种经 ９５％
酒精注射安乐死后，采集肝脏和肌肉样品，用以物种鉴定及构建系统发育关系（图 ２），标本经 １０％福尔马林固

定 ２４ｈ 后长期保存至 １０％中性福尔马林中。 标本馆标本来源于中科院成都生物研究所（ＣＩＢ）和中科院昆明

动物研究所（ＫＩＺ），共涉及 １８ 种 １９７ 号标本。 对每个物种测量 ２０ 个表型特征（测量标准见表 ３）。 为提高形

态估算的准确性，每个物种雄性和雌性样本数量大于 ３，且测量工具为同一把游标卡尺（Ｐｒｏ ｓｋｉｔ），精度达

０．０１ｍｍ。
表 ２　 龙蜥生境偏好和形态分化研究样本量

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｚｅ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎ Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ

序号
Ｎｕｍｂｅｒ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

雌
Ｆｅｍａｌｅ

雄
Ｍａｌｅ

实验
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ

生境类型
Ｈａｂｉｔａｔ

１ 帆背龙蜥 Ｄ．ｖｅｌａ ２２ ３３ ４８ ４８ 灌丛

２ 巴塘龙蜥 Ｄ．ｂａｔａｎｇｅｎｓｅ １８ ２１ ２２ ２２ 灌丛

３ 汶川龙蜥 Ｄ．ｚｈａｏｅｒｍｉｉ １３ １３ — — 灌丛

４ 滑腹龙蜥 Ｄ．ｌａｅｖｉｖｅｎｔｒｅ ７ ３ ５ ５ 灌丛

５ 翡翠龙蜥 Ｄ．ｉａｄｉｎｕｍ ７ １９ ２６ ２６ 灌丛

６ 麒麟龙蜥 Ｄ．ｑｉｌｉｎ ７ ７ ５ ５ 灌丛

７ 黄唇龙蜥 Ｄ．ｆｌａｖｉｌａｂｒｅ ６ ３ ４ ４ 灌丛

８ 草绿龙蜥 Ｄ．ｆｌａｖｉｃｅｐｓ ６ １０ — — 灌丛

９ 米仓山龙蜥 Ｄ．ｍｉｃａｎｇｓｈａｎｅｎｓｅ １３ １３ — — 灌丛

１０ 敖闰龙蜥 Ｄ．ａｏｒｕｎ ５ ５ — — 灌丛

１１ 细纹龙蜥 Ｄ．ａｎｇｕｓｔｅｌｉｎｅａ ５ ５ — — 灌丛
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续表

序号
Ｎｕｍｂｅｒ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

雌
Ｆｅｍａｌｅ

雄
Ｍａｌｅ

实验
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ

生境类型
Ｈａｂｉｔａｔ

１２ 昆明龙蜥 Ｄ．ｖａｒｃｏａｅ １５ — — — 灌丛

１３ 蟠螭龙蜥 Ｄ．ｐａｎｃｈｉ ５ — — — 灌丛

１４ 玉龙龙蜥 Ｄ．ｙｕｌｏｎｇｅｎｓｅ — — ３５ ３５ 灌丛

１５ １５ 林地

１５ 裸耳龙蜥 Ｄ．ｄｙｍｏｎｄｉ ５ ２０ １５ １５ 林地

１６ 贡山龙蜥 Ｄ．ｓｌｏｗｉｎｓｋｉｉ ９ ８ １１ １１ 林地

１７ 山地龙蜥 Ｄ．ｓｗｉｌｄ ６ — — — 林地

１８ 台湾龙蜥 Ｄ．ｓｗｉｎｈｏｎｉｓ ３ — — — 林地

１９ 云南龙蜥 Ｄ．ｙｕｎｎａｎｅｎｓｅ ５ ６ — — 林地

２０ 丽纹龙蜥 Ｄ．ｓｐｌｅｎｄｉｄｕｍ ４ ２５ — — 林地

　 　 “—”表示数据缺失

表 ３　 龙蜥形态测量标准

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｓｔａｎｄａｒｄｓ ｉｎ Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ

序号
Ｎｕｍｂｅｒ

形态
Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ

测量标准
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｓｔａｎｄａｒｄｓ

１ 头体长（Ｓｎｏｕｔ Ｖｅｎｔ Ｌｅｎｇｔｈ， ＳＶＬ） 吻端到泄殖肛孔前缘的长度

２ 头长（Ｈｅａｄ Ｌｅｎｇｔｈ， ＨＬ） 吻端到耳孔或鼓膜隐蔽处

３ 头宽（Ｈｅａｄ Ｗｉｄｔｈ， ＨＷ） 头部最宽处的直线长度

４ 吻长（Ｓｎｏｕｔ Ｌｅｎｇｔｈ， ＳＮＬ） 吻端至最后一枚上唇鳞末缘

５ 眼径（Ｅｙｅ Ｄｉａｍｅｔｅｒ， ＥＤ） 眼睛直径长度

６ 鼻眼距（Ｎｏｓｅ－Ｅｙｅ Ｄｉｓｔａｎｃｅ， ＮＥＤ） 鼻孔至眼睛前缘的距离

７ 眼间距（Ｉｎｔｅｒｏｒｂｉｔａｌ Ｓｐａｃｅ， ＩＯＳ） 眼眶之间的距离，以眼眶中间位置为准

８ 尾长（Ｔａｉｌ Ｌｅｎｇｔｈ， ＴＬ） 指完整尾部从泄殖肛孔前缘到尾尖的长度

９ 前肢长（Ｆｏｒｅ Ｌｉｍｂ Ｌｅｎｇｔｈ， ＦＬＬ） 腋下到最长指端（不包括爪）的长度 ４６°）
１０ 胧骨长（Ｏｂｏｒｏ Ｌｅｎｇｔｈ， ＯＬ） 胧骨（大臂）全长

１１ 尺骨长（Ｕｌｎｏ Ｌｅｎｇｔｈ， ＵＬ） 尺骨（小臂）全长

１２ 第 ４ 指长（４ｔｈ Ｆｉｎｇｅｒ Ｌｅｎｇｔｈ， Ｆ４Ｌ） 第 ４ 指与掌部连接处至指末端，不包括爪

１３ 第 ４ 指爪长（Ｃｌａｗ Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ４ｔｈ Ｆｉｎｇｅｒ， Ｆ４ＣＬ） 第 ４ 指末端至爪末端

１４ 胧骨宽（Ｏｂｏｒｏ Ｗｉｄｔｈ， ＯＷ） 胧骨最宽处

１５ 后肢长（Ｈｉｎｄ Ｌｉｍｂ Ｌｅｎｇｔｈ， ＨＬＬ） 后肢基部到最长趾端（不包括爪）的长度

１６ 股骨长（Ｆｅｍｕｒ Ｌｅｎｇｔｈ， ＦＬ） 股骨（大腿）全长

１７ 胫骨长（Ｓｈｉｎ Ｌｅｎｇｔｈ， ＳＬ） 胫骨（小腿）全长

１８ 第 ４ 趾长（４ｔｈ Ｔｏｅ Ｌｅｎｇｔｈ， Ｔ４Ｌ） 第 ４ 趾与足部连接处至趾末端，不包括爪

１９ 第 ４ 趾爪长（Ｃｌａｗ Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ４ｔｈ Ｔｏｅ， Ｔ４ＣＬ） 第 ４ 趾末端至爪末端

２０ 股骨宽（Ｆｅｍｕｒ Ｗｉｄｔｈ， ＦＷ） 股骨最宽处

２．２　 系统发育关系构建

为了反映系统发育关系对龙蜥物种形态分化的影响，以树蜥属（Ｃａｌｏｔｅｓ）、棘蜥属（Ａｃａｎｔｈｏｓａｕｒａ）和拟树蜥

属（Ｐｓｅｕｄｏｃａｌｏｔｅｓ）物种为外群，对相关龙蜥物种构建了系统发育关系。 参考 Ｗａｎｇ 等［２８］获取新采集个体的线

粒体 ＮＤ２ 基因序列 （１０２２ｂｐ），并通过 ＧｅｎＢａｎｋ 下载其它龙蜥物种和外群物种的 ＮＤ２ 基因序列。 采用

ＪＭｏｄｅｌｔｅｓｔ［２９—３０］进行系统发育树模型筛选，并基于每个模型进行 ＭＬ 系统发育树构建和评估，在确定最优模型

后，基于 ＭｒＢａｙｅｓ［３１］进行系统发育树构建（图 ２）。
２．３　 数据分析

２．３．１　 生境偏好分析

采用广义线性混合模型（Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ Ｌｉｎｅａｒ Ｍｉｘｅｄ Ｍｏｄｅｌ，ＧＬＭＭ）进行生境偏好分析。 在建立模型之前，
对所有生境因子进行 ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析，以降低因子之间的自相关性对模型分析结果的影响，并对所有连续变

量采用 ｓｃａｌｅ 函数进行标准化处理，以提高模型之间的可比性。 在模型建立过程中，将实验和对照样方变量分
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图 ２　 龙蜥属系统发育树

Ｆｉｇ．２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ

别记为“１”和“０”，并作为因变量，以生境因子为自变量，以物种为随机变量，建立 ｌｏｇｉｓｔｉｃ 广义线性混合模型。
采取逐步后退法（Ｓｔｅｐ⁃ｂａｃｋ），按照赤池信息准则（Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ， ＡＩＣ）选择最优模型［３２］，并最终

确定龙蜥生境偏好性。 数据分析使用 Ｒ（ｖｉｓｉｏｎ３．６．３） ｌｍｅ４ 包完成，并采用 ｖｉｓｒｅｇ 函数绘制最优模型中选择概

率相对于每个预测因子的分布趋势，以显示龙蜥对生境因子的偏好方向［３３—３４］。 为了反映龙蜥偏好生境的植

被组成，对样方内出现的优势灌木和多年生草本植物进行频次统计，并进行卡方分析（ｃｈｉ⁃ｓｑｕａｒｅ ｔｅｓｔ）。
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２．３．２　 形态分化分析

采用基于系统发育关系的广义最小二乘法（Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ Ｌｅａｓｔ⁃Ｓｑｕａｒｅｓ， ＰＧＬＳ） ［３５］分析龙蜥表

型与生境之间的相关性。 在正式分析之前，采取头体长（Ｓｎｏｕｔ ｖｅｎｔ ｌｅｎｇｔｈ， ＳＶＬ）对所有物种表型数据进行标

准化，即各表型与头体长的比值。 然后以表型为因变量，生境类型为自变量，在考虑物种系统发育关系影响情

况下，采取 Ｒ 软件中的 ｃａｐｅｒ 包构建 ＰＧＬＳ 模型，分析表型与生境类型的相关性，并以 ｌａｍｄａ（λ）作为表型特征

系统发育信号强弱的指示［３６—３７］。 若 λ＝ ０，表明表型的变化与系统发育没有显著相关性；若 ０＜λ＜１，表明表型

变化与系统发育关系具有一定相关性；若 λ＝ １，表明表型变化与系统发育关系密切相关。 为了反映形态适应

的两性差异，分别分析了雌性和雄性表型与生境的相关性。
为进一步分析表型变化与生境的相关性，通过 ａｐｅ ［３８］、ｇｅｉｇｅｒ ［３９］、ｐｈｙｔｏｏｌ ［４０］软件包的 ｐｈｙＡＮＯＶＡ 函数，

在考虑系统发育关系影响的情况下，比较了表型在不同生境类型之间的差异。 为了简化分析，首先对头部大

小和肢体大小相关的形态指标做主成分分析，并各自提取一个主成分作为头部大小和肢体大小的量度，然后

分别比较了头体长、尾长、头部大小、肢体大小在不同生境下的差异。

３　 结果

３．１　 生境偏好

共计完成 ３７２ 个实验和对照样方的生境测量，其中灌丛型 ２９０ 个，林地型 ８２ 个（表 ２）。 经 ｐｅａｒｓｏｎ 相关

性分析发现，各生境因子间相关性均不显著。
对灌丛型龙蜥而言，生境偏好最优模型包含生境类型（Ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅ， ＨＴ）、坡向（Ｓｌｏｐｅ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ， ＳＤ）、坡

度（Ｇｒａｄｉｅｎｔ， Ｇｒ）、平均石块粒径（Ｓｔｏｎｅ ｓｉｚｅ， ＳＳ）和环境温度（Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， Ｔｅ） （表 ４），其中平均石块粒径

（Ｐ＝ ０．０１４）、坡向（Ｐ＝ ０．０３７）、坡度（Ｐ＝ ０．０４３）和平均石块粒径（Ｐ＜０．００１）的影响显著（表 ５），表明灌丛型龙

蜥偏好有石块灌木、阳坡、陡坡、较大的石块和适宜的环境温度的生境。

表 ４　 龙蜥生境偏好模型选择

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｍｏｄｅｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ

模型编号 Ｍｏｄｅｌ ＩＤ 模型 Ｍｏｄｅｌ ＡＩＣ ΔＡＩＣ

灌丛 １ Ｓｈｒｕｂ １ ＨＴ＋ＳＤ＋ＳＰ＋Ｇｒ＋ＩＦ＋ＤＲ＋ＳＳ＋ＶＣ＋ＶＨ＋Ｔｅ＋Ｈｕ ３７７．３８６１ １０．２９
灌丛 １ Ｓｈｒｕｂ ２ ＨＴ＋ＳＤ＋ＳＰ＋Ｇｒ＋ＩＦ＋ＤＲ＋ＳＳ＋ＶＨ＋Ｔｅ＋Ｈｕ ３７５．４５６４ ８．３６
灌丛 １ Ｓｈｒｕｂ ３ ＨＴ＋ＳＤ＋Ｇｒ＋ＩＦ＋ＤＲ＋ＳＳ＋ＶＨ＋Ｔｅ＋Ｈｕ ３７３．５７１２ ６．４７
灌丛 １ Ｓｈｒｕｂ ４ ＨＴ＋ＳＤ＋Ｇｒ＋ＩＦ＋ＤＲ＋ＳＳ＋ＶＨ＋Ｔｅ ３７１．８１０９ ４．７１
灌丛 １ Ｓｈｒｕｂ ５ ＨＴ＋ＳＤ＋Ｇｒ＋ＩＦ＋ＳＳ＋ＶＨ＋Ｔｅ ３７０．０６８７ ２．９７
灌丛 １ Ｓｈｒｕｂ ６ ＨＴ＋ＳＤ＋Ｇｒ＋ＩＦ＋ＳＳ＋Ｔｅ ３６８．３２５９ １．２３
灌丛 １ Ｓｈｒｕｂ ７ ＨＴ＋ＳＤ＋Ｇｒ＋ＳＳ＋Ｔｅ ３６７．１０１ ０．００
灌丛 １ Ｓｈｒｕｂ ８ ＨＴ＋ＳＤ＋Ｇｒ＋ＳＳ ３６７．７４６４ ０．６５
灌丛 １ Ｓｈｒｕｂ ９ ＨＴ＋ＳＤ＋ＳＳ ３６８．５７１ １．４７
灌丛 １ Ｓｈｒｕｂ １０ ＨＴ＋ＳＳ ３６９．７６５９ ２．６７
森林 １ Ｆｏｒｅｓｔ １ ＨＴ＋ＳＤ＋ＳＰ＋Ｇｒ＋ＩＦ＋ＤＲ＋ＳＣ＋ＶＣ＋ＶＨ＋Ｔｅ＋Ｈｕ １０６．５８０７ １０．３６
森林 ２ Ｆｏｒｅｓｔ ２ ＨＴ＋ＳＤ＋ＳＰ＋Ｇｒ＋ＤＲ＋ＳＣ＋ＶＣ＋ＶＨ＋Ｔｅ＋Ｈｕ １０４．７７６４ ８．５５
森林 ３ Ｆｏｒｅｓｔ ３ ＨＴ＋ＳＤ＋ＳＰ＋Ｇｒ＋ＤＲ＋ＳＣ＋ＶＣ ＋Ｔｅ＋Ｈｕ １０２．８０９８ ６．５８
森林 ４ Ｆｏｒｅｓｔ ４ ＨＴ＋ＳＤ＋ＳＰ＋Ｇｒ＋ＤＲ＋ＳＣ＋ＶＣ ＋Ｔｅ １００．８４９ ４．６２
森林 ５ Ｆｏｒｅｓｔ ５ ＨＴ＋ＳＤ＋ＳＰ＋Ｇｒ＋ＤＲ＋ＶＣ ＋Ｔｅ ９９．０６０７ ２．８４
森林 ６ Ｆｏｒｅｓｔ ６ ＨＴ＋ＳＰ＋Ｇｒ＋ＤＲ＋ＶＣ ＋Ｔｅ ９７．９７９６９ １．７５
森林 ７ Ｆｏｒｅｓｔ ７ ＨＴ＋ＳＰ＋Ｇｒ＋ＶＣ ＋Ｔｅ ９７．３９０２ １．１７
森林 ８ Ｆｏｒｅｓｔ ８ ＨＴ＋ＳＰ＋Ｇｒ＋ＶＣ ９６．２２５ ０．００
森林 ９ Ｆｏｒｅｓｔ ９ ＨＴ＋ＳＰ＋Ｇｒ ９６．７７２０３ ０．５５
森林 １０ Ｆｏｒｅｓｔ １０ ＨＴ＋ＳＰ ９６．８７２１４ ０．６５
森林 １１ Ｆｏｒｅｓｔ １１ ＨＴ ９８．１３６６８ １．９１１７３

　 　 ＨＴ：生境类型 Ｈａｂｉｔａｔ Ｔｙｐｅ；ＶＣ：植被覆盖率 Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｃｏｖｅｒａｇｅ；ＶＨ：植被高度 Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｈｅｉｇｈｔ；ＳＳ：平均石块粒径 Ｓｔｏｎｅ Ｓｉｚｅ；ＤＲ：距道路距

离 Ｄｉｓｔａｎｃｅ Ｒｏａｄ；ＩＦ：干扰因子 Ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ Ｆａｃｔｏｒ；ＳＤ：坡向 Ｓｌｏｐｅ Ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ；ＳＰ：坡位 Ｓｌｏｐｅ Ｐｏｓｉｔｉｏｎ；Ｇｒ：坡度 Ｇｒａｄｉｅｎｔ；Ｔｅ：环境温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；Ｈｕ：

环境湿度 Ｈｕｍｉｄｉｔｙ
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对林地型龙蜥而言，生境偏好最优模型包含生境类型 ＨＴ、坡位（Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ， ＳＰ）、坡度 Ｇｒ、植被覆盖率

（Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｖｅｒａｇｅ， ＶＣ）（表 ４），其中生境类型（Ｐ＝ ０．００２）影响显著（表 ５），表明林地型龙蜥偏好选择高大

乔木、较陡的上坡位和植被覆盖率高的生境。

表 ５　 龙蜥属物种生境偏好

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｈａｂｉｔａｔ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ

生境类型
Ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅ

生境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ

估值
Ｅｓｔｉｍａｔｅ

标准误
Ｓｔｄ．Ｅｒｒｏｒ ｚ Ｐ

灌丛型 生境类型 ０．８７６３ ０．３５７９ ２．４４８ ０．０１４∗

Ｓｈｒｕｂ 坡向 ０．４３６７ ０．２０９６ ２．０８４ ０．０３７∗

坡度 ０．３５７５ ０．１７７ ２．０２ ０．０４３∗

平均石块粒径 ０．９７７４ ０．２４３８ ４．０１ ０．０００∗∗

环境温度 －０．２１５４ ０．１３３３ －１．６１６ ０．１０６

林地型 生境类型 １．３７７６ ０．４４５７ ３．０９１ ０．００２∗

Ｆｏｒｅｓｔ 坡位 ０．７３０５ ０．４１８２ １．７４７ ０．０８１

坡度 ０．５１９９ ０．３５５１ １．４６４ ０．１４３

植被覆盖率 ０．４８１６ ０．３６６ １．３１６ ０．１８８

灌丛型龙蜥偏好生境中，优势植物种为两头毛 Ｉｎｃａｒｖｉｌｌｅａ ａｒｇｕｔａ、戟叶酸模 Ｒｕｍｅｘ ｈａｓｔａｔｕｓ 和灰毛莸

Ｃａｒｙｏｐｔｅｒｉｓ ｆｏｒｒｅｓｔｉｉ，林地型龙蜥偏好生境中，优势植物为云南松 Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ 和红花羊蹄甲 Ｂａｕｈｉｎｉａ ×
ｂｌａｋｅａｎａ（表 ６）。 卡方分析发现灌丛型龙蜥仅对两头毛（Ｐ ＝ ０．０２７）有偏好性，而对戟叶酸模（Ｐ ＝ ０．０８７）和灰

毛莸（Ｐ＝ ０．３２８）偏好性不显著。 林地型龙蜥对红花羊蹄甲（Ｐ＝ ０．０３４）有偏好性，对云南松（Ｐ ＝ ０．０５２）偏好性

不显著。

表 ６　 龙蜥属偏好生境中优势植物占比

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅｆｅｒｒｅｄ ｈａｂｉｔａｔ ｏｆ Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ

样方
Ｑｕａｄｒａｔ

两头毛
Ｉｎｃａｒｖｉｌｌｅａ ａｒｇｕｔａ

戟叶酸模
Ｒｕｍｅｘ ｈａｓｔａｔｕｓ

灰毛莸
Ｃａｒｙｏｐｔｅｒｉｓ ｆｏｒｒｅｓｔｉｉ

云南松
Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ

红花羊蹄甲
Ｂａｕｈｉｎｉａ × ｂｌａｋｅａｎａ

实验 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ２４．８３ １３．７９ １１．７２ ２１．９５ １９．５１

７５．１７ ８６．２１ ８８．２８ ７８．０５ ８０．４９

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ １４．４８ ７．５９ ８．２８ ４．８８ ２．４４

８５．５２ ９２．４１ ９１．７２ ９５．１２ ９７．５６

c２ ４．９１３ ２．９２５６ ０．９５７８５ ５．１４４７ ４．４９３２

ｄｆ １ １ １ １ １

Ｐ ０．０２７∗ ０．０８７ ０．３２８ ０．０５２ ０．０３４∗

３．２　 形态分化

共完成 ３５２ 号样本形态测量，涉及雌性龙蜥物种 １９ 种 １６１ 只，雄性龙蜥 １５ 种 １９１ 只（表 ２）。 ＰＧＬＳ 分析

显示：雄性龙蜥相对尾长（Ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｔａｉｌ ｌｅｎｇｔｈ， ＲＴＬ； Ｐ ＝ ０．０１１）、吻长（Ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｓｎｏｕｔ ｌｅｎｇｔｈ， ＲＳＮＬ； Ｐ ＝
０．０１６）、鼻眼距（Ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｎｏｓｅ－ｅｙｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ， ＲＮＥＤ； Ｐ＜０．００１）、第 ４ 指长（Ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ４ｔｈ ｆｉｎｇｅｒ ｌｅｎｇｔｈ， ＲＦ４Ｌ；
Ｐ＝ ０．０２９）、胫骨长（Ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｆｅｍｕｒ ｌｅｎｇｔｈ， ＲＦＬ； Ｐ ＝ ０．０３１）以及第 ４ 趾爪长（Ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｃｌａｗ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ４ｔｈ
ｔｏｅ， ＲＴ４ＣＬ； Ｐ＝ ０．０３５）与生境类型显著相关（图 ３），除相对胫骨长和相对吻长外，其它形态指标均为林地型

大于灌丛型；雌性龙蜥相对尾长（Ｐ＝ ０．００７）、头长（Ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｈｅａｄ ｌｅｎｇｔｈ， ＲＨＬ； Ｐ ＝ ０．０４７）、吻长（Ｐ ＝ ０．０３８）、
鼻眼距（Ｐ＜０．００１）、第 ４ 指长（Ｐ＝ ０．０１８）、第 ４ 趾长（Ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ４ｔｈ ｔｏｅ ｌｅｎｇｔｈ， ＲＴ４Ｌ； Ｐ ＝ ０．０４２）以及第 ４ 趾爪

长（Ｐ＝ ０．００９）与生境类型显著相关，所有形态指标均为林地型大于灌丛型（图 ３）。

１２６２　 ７ 期 　 　 　 石秀东　 等：横断山区龙蜥属（Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ）物种生境偏好和形态分化 　
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图 ３　 龙蜥属物种形态分化 ＰＧＬＳ 分析

Ｆｉｇ．３　 ＰＧＬＳ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ

表 ７　 龙蜥属物种形态分化 ｐｈｙＡＮＯＶＡ 分析

Ｔａｂｌｅ ７　 ＰｈｙＡＮＯＶＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｄｉｐｌｏｄｅｒｍａ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ

性状
Ｔｒａｉｔ

雌性 Ｆｅｍａｌｅ 雄性 Ｍａｌｅ

ｄｆ Ｆ Ｐ ｄｆ Ｆ Ｐ

头体长 ＳＶＬ １８ ７．７６８ ０．０３８∗ １４ １４．２４６ ０．００７∗

尾长 Ｔａｉｌ ｌｅｎｇｔｈ １８ １９．５１５ ０．００４∗ １４ ３３．７０２ ０．００１∗

头部 Ｈｅａｄ １８ １９．７８２ ０．００５∗ １４ １５．５７２ ０．００３∗

肢体 Ｌｉｍｂ １８ １１．２３３ ０．０１２∗ １４ １１．３４０ ０．００４∗

ｐｈｙＡＮＯＶＡ 分析结果与 ＰＧＬＳ 分析结果类似，林地型龙蜥头体长（ＳＶＬ； ＦＰ ＝ ０．０３８， ＭＰ ＝ ０．００７， ＦＰ代表雌

性显著性，ＭＰ代表雄性显著性）、尾长（Ｔａｉｌ ｌｅｎｇｔｈ， ＴＬ； ＦＰ ＝ ０．００４， ＭＰ ＝ ０．００１）、头部大小（Ｈｅａｄｐｃ１； ＦＰ ＝
０．００５， ＭＰ ＝ ０．００３）和肢体大小（Ｌｉｍｂｐｃ１； ＦＰ ＝ ０．０１２， ＭＰ ＝ ０．００４）均大于灌丛型龙蜥（表 ７）。

４　 讨论

本研究揭示了横断山区特有物种龙蜥生境偏好和形态分化，结果显示：来自不同生境的龙蜥对生境因子

具有特殊的偏好。 灌丛型龙蜥更偏好阳坡、石块覆盖率和植被覆盖率较高的生境，喜好生境中往往有两头毛

分布；林地型龙蜥偏好乔木生境，偏好生境中往往有红花羊蹄甲分布。 从形态分化来看，灌丛型和林地型龙蜥

２２６２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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在体型大小和运动形态方面发生了明显地分化，林地型龙蜥拥有更大的头部和更长的指趾和尾巴。 本研究有

助于理解龙蜥对干热河谷生境的适应策略，同时为科学制定龙蜥保护计划提供重要支撑。
横断山区龙蜥生境偏好可能与热调节和捕食效率密切相关。 灌丛型龙蜥往往沿河谷分布，谷底至林地下

缘的灌丛为主要栖息生境，海拔落差较大，生境主要由石块和灌丛组成。 阳坡位置能提供更多有效的晒背区

域，会对龙蜥热调节提供有利条件；较高的石块和植被覆盖率则有利于龙蜥在正午高温条件下遮荫或躲避天

敌［４１］。 林地型龙蜥则往往分布于森林边缘或间隙，个体较大，需要更多的食物来维持日常活动，高大的树木

一方面有助于龙蜥攀爬至乔木冠层或间隙处晒背，同时也能为龙蜥提供更充足的猎物［４２］。 此外，灌丛型龙蜥

偏好有多年生草本植物两头毛的区域，这可能是由于两头毛是组成龙蜥食物网的重要一环，也可能是由于该

物种特殊的气味和颜色能够吸引更多的猎物。 林地型龙蜥偏好有红花羊蹄甲分布的区域，这可能是由于这种

植物是所在区域的优势植物物种，也可能是由于这种植物能够为龙蜥提供更好的捕食环境。 类似的研究发

现：安乐蜥（Ａｎｏｌｉｓ ｃａｒｏｌｉｎｅｎｓｉｓ）偏好有露兜树属（Ｐａｎｄａｎｕｓ）分布的生境，因为该类植物即是该地区的优势种，
又拥有特殊的裸露茎干和基部间隙，有助于蜥蜴晒太阳、观察猎物等生理和行为需求［４３］。

生境差异会促使动物形态发生相应变化，相应地，形态变化也反映出物种对生境的适应［４４—４７］。 关于兽类

研究发现物种的形态变化和生境类型密切相关，树栖松鼠较陆栖松鼠足部更短、更宽、更厚［４８］，森林环境猫科

动物比开阔陆地环境猫科动物前臂骨更短，这可能与面对的复杂环境有关［４９］。 林地型龙蜥在个体大小、头部

大小、四肢长度和尾巴长度方面比灌丛型龙蜥更大、更长，这可能与林地型龙蜥需要依赖攀爬来完成捕食和资

源竞争有关，较大的体型、较灵活的运动能力、较好的身体平衡能力能够提高林地型龙蜥的适合度，这与飞蜥

属 ６ 个物种肢体功能形态适应的研究结果一致［５０］。 此外，林地型龙蜥尾巴显著长于灌丛型，这可能与身体平

衡相关。 尾巴在脊椎动物运动中发挥重要作用，鱼类［５１］ 和水生哺乳类［５２］ 尾巴是重要的运动推进器，陆生灵

长类在林间运动时使用尾巴抓握树枝［５３］，有袋目 Ｍａｒｓｕｐｉａｌｉａ 动物将尾巴当作第 ５ 条腿［５４］，猫科动物在高速

行进时则依赖尾巴保持平衡［５５］。 蜥蜴的尾巴可以使其在高速奔跑和跳跃时保持平衡，准确高效地抵达目标

地点，同时在自由落体或跳跃时辅助调整身体姿态［５６—５７］，失去尾巴后的安乐蜥，跳跃时就无法控制身体

平衡［５８］。
总之，本研究揭示了横断山区龙蜥的生境偏好和形态分化，这一方面有助于理解龙蜥对高山峡谷环境的

适应性，同时也为龙蜥保护提供重要支撑。 对偏好生境的调查和保护能够有效提升龙蜥保护成效，同时对形

态分化的研究能够指导迁地保护策略的制定。 下一步将结合行为学和遗传学手段研究龙蜥对生境变化和人

为干扰的抵御能力，揭示龙蜥对干扰的自适应能力和趋利避害能力。
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