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摘  要 

对于广域分布的动物，其形态特征的地理变异是对不同区域环境条件的长期适应形成的。青藏高原特殊

的地理位置和气候条件，孕育了一大批独特的生物资源，使其成为研究生物对高原环境适应性进化的热

点地区。本研究以青藏高原不同海拔高原林蛙(Rana kukunoris)为研究对象，对采自青海省4个海拔梯度

(2000 m、2600 m、3200 m和3800 m)共计242个高原林蛙样本进行10项形态特征测定。结果表明，雌

性和雄性的高原林蛙3800 m种群的体型显著大于其他3个海拔种群，符合贝格曼法则；4个种群中均存

在两性异形现象，且雌性小于雄性，主要集中在前肢长、后肢长、足长和体重4项特征。本研究为青藏高

原两栖动物形态特征与两性异形的地理变异提供了数据支撑。 
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Abstract 
Geographical variation in morphological traits of widely distributed species stems from long-term 
adaptation to distinct regional environmental conditions. The Qinghai-Tibet Plateau, with its unique 
geographical position and climatic conditions, has fostered unique biological resources and repre-
sents a key region for studying high-altitude adaptation in organisms. This study examined the plateau 
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brown frog (Rana kukunoris) across elevational gradients on the Qinghai-Tibet Plateau. We meas-
ured ten morphological traits in 242 specimens collected from four elevations (2000 m, 2600 m, 
3200 m, and 3800 m) in Qinghai Province. Results showed that both female and male R. kukunoris 
from the 3800 m population exhibited significantly larger body sizes than those from lower eleva-
tions, consistent with Bergmann’s rule. Sexual dimorphism occurred across all four populations, with 
females being smaller than males. This dimorphism was primarily expressed in forelimb length, 
hindlimb length, foot length, and body weight. Our findings provide foundational data for research 
on geographical variation in morphological traits and sexual dimorphism among Qinghai-Tibet Plat-
eau amphibians. 
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1. 引言 

对于广域分布的动物，其形态特征普遍存在随纬度或海拔梯度变化的现象，这种现象往往反映了不

同种群之间对当地环境条件的适应。1847 年，德国科学家贝格曼(Bergmann)首次在恒温动物中发现体型

随纬度升高而增大的现象，称为贝格曼法则(Bergmann’s Rule)，即同一物种或近缘物种在寒冷地区的个体

体型大于温暖地区。对于恒温动物，体型越大，表面积体积比越低，机体保温能力越强，因此，大多数恒

温动物体型的地理变异遵循贝格曼法则。而变温动物由于缺乏有效的产热机制，主要依赖行为调节的方

式使体温维持在一定范围内，因此，变温动物的体型地理变异格局较为复杂。研究表明，部分两栖动物、

爬行动物的体型大小与年平均温度及纬度变化无明显相关性，并不完全符合贝格曼法则[1]。因此，还需

更多研究探究不同纬度或海拔变温动物体型变化规律，以揭示变温动物体型变异的适应性机制。 
动物体型除了存在地理变异，在同一种群中还普遍存在雌雄两性异形(Sexual size dimorphism, SSD)现

象，即雄性和雌性的形态存在差异[2]。该现象源于两性在进化过程中面临的不同选择压力，其中性选择与

繁殖力选择是动物两性异形现象形成的两大驱动力[3]-[5]。当雄性交配成功率与其体型呈正相关时，性选

择压力将促进雄性大于雌性的 SSD 现象的产生；而另一方面，当雌性需要更大的腹腔以增大怀卵量时，

个体大的雌性将具有更大的生育力，繁殖力选择将推动雌性个体向较大体型发展，从而形成雌性大于雄性

的 SSD 现象[4] [5]。而这些选择压力也会随着气候条件的地理差异而改变，例如，高海拔或高纬度地区较

低的温度往往使动物的繁殖季节缩短，导致繁殖力选择压力增加，从而协同驱动 SSD 宏观格局的形成[6]。 
青藏高原凭借其独特的地理格局与极端气候，孕育了一大批独特的生物资源，形成了丰富的生态系

统类型，成为我国重要的生态安全屏障[7]。为适应这种极端环境，当地生物在长期的演化过程中，在形

态特征上表现出显著的海拔梯度变异。这种基于海拔梯度的形态适应性进化，也使青藏高原成为研究生

物对高原环境适应性进化的热点地区[8]。 
高原林蛙(Rana kukunoris)属无尾目林蛙科蛙属，是青藏高原常见的一种两栖动物。海拔分布范围为

2000~4400 m，背面皮肤较粗糙，呈灰褐色、棕褐色、棕红色或灰棕色。雌雄高原林蛙倾向于在洞穴较多

的生境中运动和隐蔽，而雌性倾向于在草丛中运动和藏匿[9]。关于该物种两性异形的研究虽然之前有过

报道，但是仅仅测量了头体长一项形态指标[10] [11]。因此本研究以高原林蛙为研究对象，测量雌雄个体

头体长、体重等 10 项形态指标，比较不同海拔高原林蛙种群的形态差异，并对不同海拔种群的两性异形
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规律进行检验，为揭示高原林蛙适应高海拔环境的适应提供数据支撑。 

2. 材料与方法 

2.1. 实验动物采集 

由于不同海拔种群繁殖期存在差异，为避免个体繁殖状态对形态的影响，本研究选择 7 月份各种群

繁殖期均已结束时采集实验动物。2021 年 7 月于青海省民和县巴州镇(36˚21′N，100˚76′E，海拔~2000 m；

N = 65；雌：36，雄：29)、海南藏族自治州共和县龙羊峡水库(36˚13′N，100˚92′E，海拔~2600 m；N = 60；
雌：30，雄：30)、共和县湖东种羊场(36˚55′N，100˚66′E，海拔~3200 m；N = 57；雌：36，雄：21)和果

洛藏族自治州玛沁县(34˚44′N，100˚29′E，海拔~3800 m；N = 60；雌：26，雄：34) 4 个地点采集高原林

蛙，测量形态后，将所有个体放回各自野外采集点。 

2.2. 指标测定 

用数显游标卡尺(Master Proof，德国)测量以下形态指标：(1) 头体长(Snout-Vent Length, SVL)，即吻

端至泄殖腔孔前缘间距；(2) 头长(Head Length, HL)，即吻端至鼓膜后缘间距；(3) 头宽(Head Width, HW)，
即两个鼓膜后缘间距；(4) 眼间距(Interobital Distance, IOD)，即两眼之间的距离；(5) 眼径(Eye Length, EL)，
即眼直径的长度；(6) 吻长(Snout Length, SNL)，即吻端至眼前端间距；(7) 前肢长(Arm Length, AL)，即

自肘关节至第 3 指末端的长度；(8) 后肢长(Leg Length, LL)，即伸直后肢泄殖腔孔到第三脚趾的长度；(9) 
足长(Foot Length, FL)，即内蹠突的近端至第四趾末端的长度；用电子天平(JM-602，浙江纪铭科技有限公

司，中国)测量；(10) 体重(Weight, W)，即个体的总重量。 

2.3. 数据分析 

使用 IBM SPSS Statistics 26 进行数据统计。采用双因素方差分析比较海拔和性别对高原林蛙头体长

的影响；由于所有形态指标与头体长均呈显著正相关，以头体长为协变量，采用双因素协方差分析比较

海拔和性别对其他各形态指标的影响。多重比较采用 LSD。显著性水平设置为 α = 0.05，粗体统计结果表

示差异显著。 

3. 结果 

3.1. 不同海拔高原林蛙形态特征变异 

3.1.1. 不同海拔雌性高原林蛙形态特征变异 
对不同海拔形态特征进行比较发现，10 项形态特征存在显著海拔变异(表 1)。对雌性高原林蛙形态特

征进行多重比较分析发现，不同种群头体长和头宽随着海拔的升高而增大，其中 3800 m种群最大(图 1(A)、
图 1(C))；而头长、眼间距、眼径、吻长、后肢长、足长等特征则随着海拔的升高而减小，2000 m 种群显

著大于其余种群(图 1(B)-(F)、图 1(H)、图 1(I))；而体重和前肢长随纬度变异规律不明显，但 3800 m 种群

体重显著高于其余种群，2000 m 和 3800 m 种群前肢长显著大于其余种群(图 1(G))。 

3.1.2. 不同海拔雄性高原林蛙形态特征变异 
对雄性个体的 10 项形态特征进行多重比较分析发现，除前肢长外，其余 9 项形态特征存在显著海拔

变异其中，头体长和头宽与雌性规律一致，均随着海拔的升高而增大，其中 3800 m 种群最大(图 1(A)、
图 1(C))；而头长、眼径、吻长、足长等特征总体而言，较低海拔(2000 m 和 2600 m)种群显著大于较高海

拔种群(3200 m 和 3800 m；图 1(B)、图 1(E)、图 1(F)、图 1(I))；眼间距、后肢长和体重则无明显变化规

律(图 1(D)、图 1(H)、图 1(J))。 
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注：头体长以平均值 ± 标准误表示，其余指标以边际平均值 ± 标准误表示，小写字母代表不同海拔雌

性形态特征存在差异，大写字母代表不同海拔雄性形态特征存在差异，*代表同一海拔下性别存在差异。 

Figure 1. Morphological characteristics of Rana kukunoris from different populations 
图 1. 不同种群高原林蛙形态特征 
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Table 1. Statistical results of morphological traits of Rana kukunoris from different populations 
表 1. 不同海拔高原林蛙种群形态特征统计结果 

形态指标 海拔 性别 交互作用 

头体长 F3,234 = 76.038, P < 0.001 F1,234 = 1.441, P = 0.231 F3,234 = 1.154, P = 0.328 

头长 F3,233 = 20.991, P < 0.001 F1,233 = 0.028, P = 0.868 F3,233 = 0.501, P = 0.682 

头宽 F3,233 = 17.854, P < 0.001 F1,233 = 1.597, P = 0.208 F3,233 = 1.851, P = 0.139 

眼间距 F3,233 = 11.473, P < 0.001 F1,233 = 0.093, P = 0.761 F3,233 = 2.081, P = 0.103 

眼径 F3,233 = 24.081, P < 0.001 F1,233 = 2.848, P = 0.093 F3,233 = 0.849, P =0.468 

吻长 F3,233 = 8.896, P < 0.001 F1,233 = 0.219, P = 0.640 F3,233 = 0.596, P = 0.473 

前肢长 F3,233 = 5.878, P = 0.001 F1,233 = 13.933, P < 0.001 F3,233 = 1.010, P = 0.389 

后肢长 F3,233 = 16.166, P < 0.001 F1,233 = 30.395, P < 0.001 F3,233 = 0.699, P = 0.554 

足长 F3,233 = 14.895, P < 0.001 F1,233 = 29.294, P < 0.001 F3,233 = 1.132, P = 0.337 

体重 F3,233 = 26.118, P < 0.001 F1,233 = 8.255, P = 0.004 F3,233 = 1.555, P = 0.201 

注：粗体统计结果表示差异显著。 

3.2. 不同海拔高原林蛙两性异形变异 

在分析的 10 项形态特征中，足长和后肢长在 2000 m 群体、3200 m 群体和 3800 m 群体中存在两性

异形(图 1(H)、图 1(I))，雌性个体显著小于雄性；前肢长在 2600 m 种群和 3200 m 群体中存在两性异形

(图 1(G))，雌性个体显著小于雄性；体重仅在 3800 m 群体中存在两性异形，(图 1(J))雌性个体显著小于

雄性。其余 6 项特征(头体长、头长、头宽、眼间距、眼径和吻长)在 4 个种群的两性间均未表现出显著差

异(表 1)。 

4. 讨论 

4.1. 不同海拔高原林蛙形态特征变异 

形态特征是物种适应环境压力的重要表型响应[12]。本研究发现，高原林蛙头体长、头宽在雌雄个体

中均随着海拔的上升而增大。这表明高原林蛙体型随海拔变化规律符合贝格曼法则，这可能是由于随着

海拔的升高，环境温度逐渐降低，高海拔种群可能通过延长发育时间或提高生长速率促进体型增大[16]。
类似地，在泽陆蛙(Rana limnocharis) [13]和川西雨蛙(Hyla annectans chuanxiensis) [14]中也发现其体型随

着海拔的升高变大。然而，也有研究表明低海拔的两栖动物的体型比高海拔的更大，如隆肛蛙(Feirana 
quadranus) [15]等；并且，Chen [11]等人在高原林蛙的研究结果指出在较高的海拔地区，雄性和雌性都倾

向于变小，这种差异可能是由于不同种群个体年龄差异造成的。本研究中未对高原林蛙个体年龄进行鉴

定，但本实验室前期研究表明，这 4 个种群中，高海拔种群成体平均年龄(3.2 ± 1.1)较低海拔大约不超过

1 年(2.4 ± 0.5) (张永普，未发表数据)，考虑到高海拔地区生长期较短，年龄差异可能不是导致各种群体

型差异的主要原因，未来的研究可以通过同质园实验(Common Garden Experiment)探究各种群在相同条件

下的生长速率差异以揭示高原林蛙体型地理变异的主要原因。而头部的增大(头宽)可能与鼻腔、口腔或咽

喉腔的扩大有关，以增加空气吸入量和气体交换表面积，补偿高海拔较大的低氧压力[16]。剔除头体长影

响后，各种群高原林蛙头长、吻长、足长等身体突出部位则随着海拔的升高而减小，这可能是为了减少

身体表面积，从而减少单位体积散热量，以更好地适应高海拔地区的低温环境。 
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4.2. 不同海拔高原林蛙两性异形变异 

两性异形在变温脊椎动物中广泛存在[17]。本研究揭示了不同海拔高原林蛙形态特征的两性异形变

化。在 10 项形态指标中，运动相关特征(如前肢长、后肢长、足长)和体重在部分种群中存在雌性小于雄

性的两性异形现象，其中肢体长度雄性较长，可能与交配过程中方便雄性抱住雌性以提升交配成功率的

性选择压力有关[18]；而体重仅在 3800 m 种群中表现出两性异形，这可能是由于高海拔环境较短的活动

时间，以及消化食物的生理限制，雌性为了保证一定的繁殖投入而限制了自身能量的分配[19]。而其余 6
项指标(头体长、头长、头宽、眼间距、眼径、吻长)在 4 个海拔种群的雌雄个体间均未表现出显著差异，

这一结果与 Fairbairn [20]提出的“保守功能假说”一致，即与基础生存功能相关的形态特征(如感官器官、

头部结构)可能因自然选择的稳定化作用而维持两性均型。  

5. 小结 

本研究综合分析了高原林形态特征及两性异形的海拔梯度变异模式。结果表明高海拔高原林蛙的体

型显著大于低海拔，符合贝格曼法则。而运动相关特征(如前肢长、后肢长、足长)及体重存在雌性小于雄

性的两性异形现象。本研究为青藏高原两栖动物形态特征与两性异形的地理变异提供了数据支撑。 
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