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中文摘要 

    蝌蚪越冬現象通常發生於高緯度或是高海拔地區，但在亞熱帶台灣的

低海拔八卦山地區，卻有白頷樹蛙（Polypedates megacephalus）冬季蝌

蚪的發現，因此本研究目的為：（一）調查八卦山地區白頷樹蛙的生殖物候

學，確定是否有蝌蚪越冬現象；（二）紀錄野外越冬族群的發育模式；（三）

經由實驗室實驗，探討溫度與食物量對於蝌蚪成長與發育的影響；（四）經

由野外實驗，瞭解可能造成蝌蚪越冬的原因；（五）探討冬季前與冬季中變

態的小蛙表現（脂肪含量與跳躍距離）。結果顯示，白頷樹蛙的繁殖季為每

年三月至八月，且部分水池蝌蚪整年留存，表示八卦山地區白頷樹蛙蝌蚪

確實具越冬現象，但屬於兼性越冬。低溫與低食物量皆會使蝌蚪發育緩慢，

極低溫組（15℃）甚至在實驗結束時，仍無變態個體產生。野外操控實驗

結果顯示在台灣低海拔冬季氣溫的影響下，食物量與溫度的交互作用是造

成野外蝌蚪越冬的主因：高、中、低食物組分別有 78%、28%、4%的蝌

蚪在冬至前完成變態。變態後小蛙平均與最大跳躍距離，隨蝌蚪期食物量

與溫度的增加而上升；高與低食物量組的小蛙體內脂肪量高於中食物量

組。本研究結果顯示人為活動會影響到白頷樹蛙的生活史特徵，有無越冬

的蝌蚪與小蛙在往後生理生態、族群動態上的關係，是值得深入探討的議

題。 

 

關鍵詞：兩棲類、無尾目、生活史特徵、變態、變態後表現 
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Abstract 

Generally, overwintering tadpoles is generally found in high latitude 

or elevation regions.  In the subtropical lowland of the Bagua Terrace, 

Taiwan, however, Polypedates megacephalus tadpoles overwinter during 

mild winters.  The purposes of my study were to 1) confirm the 

reproductive phenology of P. megacephalus in the Bagua terrace and 

find out if the tadpoles truly overwinter; 2) detect the developmental 

patterns of overwintering tadpoles; 3) to assess the effects of 

temperature and food levels on the growth and development of tadpoles 

using laboratory experiments; 4) unveil the possible mechanisms causing 

overwintering in the tadpoles using a field experiment and; 5) compare 

physical conditions (lipid content and jumping performance) of froglets.  

Results showed that P. megacephalus bred from March to August but 

tadpoles can be found year round, suggesting the tadpoles truly 

overwintered.  Field surveys also revealed that the overwintering of 

tadpole is facultative.  Low temperature and low food retarded the 

growth and development of tadpoles, and tadpoles at the lowest 

temperature never reached metamorphosis.  Results from a field 

manipulative experiment suggest that the interaction of food levels and 

temperature is the most likely factor causing P. megacephalus tadpoles 

to overwinter.  About 78, 28, and 4 % of tadpoles in the high, medium, 

and low food treatments metamorphosed as winter approached 

(December 23), respectively.  The maximum and average jumping 

performance of froglets were positively associated with temperature and 

food levels.  The lipid content of froglets in low and high food treatments 

were higher than that of the medium food treatment.  My results 
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revealed that human activity affects not only survival and movement but 

also life history trait of amphibians.  Overwintered tadpoles represent 

another population when compared to tadpoles that metamorphose prior 

to winter.  Future studies on the ecophysiology, population dynamics, 

and interactions between non-overwintered and overwintered tadpoles 

and froglets are ecologically and physiologically interesting.  

 

Key words: Amphibian; Anura; Life history trait; Metamorphosis; Post-metamorphic 

performance  
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前言 

    蝌蚪越冬（overwintering）是指在春夏季溫暖季節繁殖的兩棲類，以

蝌蚪形式度過冬季，在翌年生長季才變態為成體的現象。一般來說，大多

數兩棲類於溫暖季節繁殖，蝌蚪並會在寒冷季節來臨前完成變態。但分布

於高緯度或高海拔的兩棲類，面臨到生長季短且低溫抑制變態的極端氣

候，使得溫帶地區的兩棲類有一年以上越冬現象的發生，目前已有越冬蝌

蚪發現與研究的溫帶物種包括：小貂蛙 Rana septentrionalis（Hedeen 

1971）、牛蛙 Rana catesbeiana（Viparina and Just 1975; Collins 1979）、

綠池蛙 Rana clamitans（Berven et al. 1979）、黃腿山蛙 Rana muscosa

（Bradford 1984）、喀斯喀特蛙 Rana cascadae（Wollmuth et al. 1987）、

美洲林蛙 Rana sylvatica（Berven 1990）、尾蟾 Ascaphus truei（Brown 

1990; Bury and Adames 1999）、苔蘚蛙 Bryobatrachus nimbus（Mitchell 

and Seymour 2000）及紅腿蛙 Rana aurora draytonii（Fellers et al. 2001）。 

    亞熱帶地區的氣候型態與溫帶地區差異甚大，在這樣的氣候條件下，

理應不會有蝌蚪越冬物種的出現。在亞熱帶地區，目前僅有梭德氏赤蛙

（Rana sauteri）（Lai et al. 2002）與腹斑蛙（Rana adenopleura）（莊 

2006）這兩個物種有越冬蝌蚪的發現與研究。梭德氏赤蛙在台灣分布海拔

廣泛，從低海拔到高海拔（2000公尺以上的高山）都有牠的分布，但是僅

在高海拔族群發現完全滯育的越冬蝌蚪（Lai et al. 2002, 2003），顯示這是
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因為高海拔氣候環境相似於溫帶地理區，造成的亞熱帶高海拔地區兩棲類

的蝌蚪越冬現象。莊於 2006年發現分布於台灣低海拔地區（海拔高度為

680公尺）的腹斑蛙有越冬蝌蚪的出現，進行研究後發現此區的腹斑蛙蝌

蚪越冬，主要是由冬季低溫以及其他數個生活史特徵共同影響所造成：包

括延長的生殖季（秋末產下的卵團）與較長的蝌蚪期。我在 2001至 2002

年在八卦山地區的野外調查卻發現，冬季有白頷樹蛙（Polypedates 

megacephalus）蝌蚪的出現。根據圖鑑與前人研究記載，白頷樹蛙廣泛分

布於台灣的中低海拔森林或開墾地，繁殖季為每年的春季至夏季，並非冬

季繁殖的物種（林與張 1990; 楊 1998），且文獻中從未提到白頷樹蛙具

越冬現象。八卦山北端海拔高度僅約 140公尺，若在這樣亞熱帶低海拔的

環境有蝌蚪越冬現象發生，將是在生態與生理上都非常值得研究的議題。

所以本研究目的為探討白頷樹蛙蝌蚪越冬現象的發生與原因，將由以下五

點面向探討： 

（一）調查八卦山地區白頷樹蛙的生殖物候學，確定是否有蝌蚪越冬現象。

（二）紀錄八卦山地區白頷樹蛙野外族群的發育，以暸解其越冬模式。 

（三）經由實驗室實驗，探討高低溫度與不同食物量對於蝌蚪成長、發育 

   與變態特徵的影響。 

（四）經由野外實驗，模擬食物量在自然溫度變化下如何影響白頷蝌蚪的 

   成長及發育，藉以瞭解造成蝌蚪越冬的可能原因。 
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（五）測量各實驗處理組變態後幼蛙的生理狀況，包括測量其脂 

   肪含量與跳躍距離，比較冬季前與冬季中變態的幼蛙表現。 
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文獻探討 

一、兩棲類的越冬 

（一）兩棲類無尾目的成體越冬 

   兩棲類在全世界的分布廣泛，從沙漠到極地都有牠們的分布。由於兩棲

類屬於外溫動物，角質層薄且皮膚滲透性高，對於高溫與脫水都相當敏感

（Hecnar & M’Closkey 1996）。生存於沙漠棲地的兩棲類，會挖掘洞穴避

免高溫，並只於較涼爽的夜間活動，甚或壓縮了牠們每年的活動時間，使

牠們僅在每年的幾個月中覓食與繁殖（Loveridge and Withers 1981）。分

布於高緯度或高海拔的兩棲類也面臨到相似的問題，在溫度嚴寒的季節，

有的兩棲類成體會挖洞使深度深於土壤霜浸深度（frost line），或躲進裂縫

中避免身體遭受到致死溫度（Froom 1982）。Rana sylvatica、Hyla 

versicolor、Hyla crucifer、Pseudacris triseriata、Pseudacris crucifer在冬

季僅躲藏於落葉或冰雪下，他們可以生理生化機制耐受細胞外的冷凍與脫

水（Schmid 1982; Storey 1985; Layne and Lee 1987; Storey and Storey 

1985, 1988; Churchill and Storey 1996），成體在遭遇零度以下的低溫時，

會面臨細胞脫水與細胞間水份結凍的狀況，這時在血液與組織間會產生大

於平常 200倍的碳水化合物（glucose or glycerol）做為抗凍劑，避免冰晶

在細胞內產生（Storey and Storey 1990, 1992）。而另外一些種類採取在水

面下越冬的策略，在水裡越冬可以避免冰凍，但會遭遇水面被冰封數月的
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問題，造成水中溶氧降低，導致組織缺氧（hypoxia）的情形（Tattersall and 

Boutilier 1997）。Rana temporaria及 R. catesbeiana可以在水面下越冬，

並改變呼吸、代謝與心跳速率，減輕在一般溫度下，組織缺氧會造成心跳

過速（tachycardia）與呼吸迫促（tachypnoea）的問題與乳酸中毒的現象

（Boutilier 2001; Boutilier et al. 1997; Tattersall and Boutilier 1997）。 

 

（二）兩棲類無尾目的蝌蚪越冬 

    兩棲類具複雜生活史，幼體多須在水中成長與發育，溫度也同樣會限

制蝌蚪的成長與發育，在高緯度的溫帶地區，許多種類的蝌蚪會有越冬的

情形發生。目前已有越冬發現與研究的物種包括：小貂蛙 R. septentrionalis

（Hedeen 1971）、牛蛙 R. catesbeiana（Viparina and Just 1975; Collins 

1979）、綠池蛙 R. clamitans（Berven et al. 1979）、美洲林蛙 R. sylvatica

（Berven 1990）、黃腿山蛙 R. muscosa（Bradford 1984）、喀斯喀特蛙

R. cascadae（Wollmuth et al. 1987）、尾蟾 A. truei（Brown 1990; Bury and 

Adames 1999）、苔蘚蛙 B. nimbus（Mitchell and Seymour 2000）、紅腿

蛙 R. aurora draytonii（Fellers et al. 2001）、梭德氏赤蛙 Rana sauteri（Lai 

et al. 2002）、腹斑蛙 Rana adenopleura（莊 2006）。以上這些具越冬蝌

蚪的物種大部份分布於溫帶地區，由於棲息於冬季長而嚴寒的高緯度地

區，造成蝌蚪一年以上的越冬發生，但牠們的越冬情形仍顯現不同的模式。

其中牛蛙（R. catesbeiana）因分布廣泛，位於緯度較低的族群沒有越冬的
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發生，緯度高的族群則有一至二年的越冬情形（Collins 1979）；尾蟾（A. 

truei）會隨著分佈海拔的不同造成族群越冬的差異，高海拔族群有一至三

年的越冬情形，低海拔族群則無越冬現象（Brown 1990）；高山黃腿蛙（R. 

muscosa）棲息於海拔三千公尺以上（≦3700m）的高山，其蝌蚪與成體

均有數月的越冬現象（Bradford 1984）；苔蘚蛙（B. nimbus）屬於內生營

養（endotrophic）的種類，蝌蚪位於膠囊中發育與變態，故以陸生在膠囊

中的方式越過一年的冬季（Mitchell and Seymour 2000）。目前在亞熱帶地

區僅有梭德氏赤蛙（R. sauteri）與腹斑蛙（R. adenopleura）這兩種越冬

蝌蚪的發現與研究，梭德氏赤蛙在台灣的海拔分布廣泛，低海拔的族群沒

有越冬的發生，而高海拔的族群則有越冬的情形（Lai et al. 2002）；分布

於台灣低海拔蓮華池地區的腹斑蛙族群，秋末產下的卵團有八個月的蝌蚪

期越過冬季（莊 2006）。 

 

二、影響蝌蚪生長與發育的因子 

    環境因子會影響蝌蚪的成長與發育，經由瞭解這些因子的影響，得以

讓我們窺得蝌蚪越冬發生原因。前人研究顯示影響蝌蚪成長與發育的因子

有四個，分別為溫度、食物、水量、掠食者。  

（一）溫度對於蝌蚪成長與發育的影響 

    溫度是調控蝌蚪生理的重要因子之ㄧ（Duellman and Trueb 1985; 
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Rome et al. 1992; Ultsch et al. 1999; Smith-Gill and Berven 1979），蝌蚪

的成長與發育會隨著溫度升高而增加（Harkey and Semlitsch 1988），但

過低與過高的溫度都會降低其成長與發育，進而影響蝌蚪的變態時間與體

型（Smith-Gill and Berven 1979）。另外，在 Smith-Gill and Berven （1979）

的研究中指出，低溫對於蝌蚪成長與發育的抑制並不相同，低溫對於發育

有較強的抑制，對於成長的抑制則較不顯著。 

 

（二）食物對於蝌蚪成長與發育的影響 

    許多因子會影響動物的覓食表現（Larsen 1992），而食物的攝取與覓

食狀況會影響個體隨後的成長（Duellman and Trueb 1985; Jørgensen 

1992），對於擁有複雜生活史的兩棲類而言，蝌蚪期的覓食是首要之事。

以往許多研究顯示食物量不足與營養低的食物會降低蝌蚪的成長與發育

（Travis 1984; Wright et al. 1999; Nicieza et al. 2006），進一步影響蝌蚪

的變態體型與時間（Álvarez and Nicieza 2002）。低食物量可能由水中資

源不足或是高密度造成，當族群數量過多時，每隻蝌蚪可得的資源（食物

與空間）即減少，造成密度效應（dencity effect）降低蝌蚪的成長、發育

與存活（Semlitsch and Caldwell 1982）。 

 

（三）水量對於蝌蚪發育的影響 

    大多數的蝌蚪棲息水域環境中，許多研究指出水量變化會影響蝌蚪的
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發育。在暫時性水域繁殖的物種，水量變化很大且快速，這些經常遭遇到

水量變化的物種，會在水量降低時加速發育，以較小體型離開水域（Crump 

1989; Morey and Reznick 2004），雖然 Newman（1998）認為水量只是

間接影響蝌蚪發育速率，水量降低的水池水體會變小，引起水溫升高而促

進變態。但 Denver et al.（1998）的實驗卻證實在相同時溫度條件下，水

量的減少會增加蝌蚪發育，且發育反應具可回復性：水位增加後蝌蚪期延

長且變態體型較大，這顯示水量本身即是影響蝌蚪發育的因子。 

 

（四）掠食者對於蝌蚪成長與發育的影響 

    掠食者的出現對於蝌蚪成長與發育的影響結果較不一致。一般蝌蚪在

遭遇到掠食者時加快發育以提早達到變態，離開危險性較高的水域環境

（Skelly and Werner 1990），但有些研究結果卻顯示，蝌蚪對於掠食者出

現的反應（變態時間與體型），會受到食物資源的多寡（Babbitt 2001; 

Vonesh 2005）與密度影響。而在蝌蚪的成長速率方面，掠食者的出現通

常會影響蝌蚪的覓食活動與時間，進而降低蝌蚪的成長率（Werner et al. 

1983; Relyea 2000），但 Peacor（2002）對於 R. catesbeiana的研究卻

顯示，掠食者的出現增加蝌蚪的成長，他認為掠食者的出現會產生兩個方

向的影響：直接造成蝌蚪的覓食時間降低的負成長影響，與間接造成水域

中食物量增加的正成長影響。 
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三、蝌蚪變態的生態與生理機制 

    兩棲類的變態具有適應可塑性（adaptive plasticity），適應可塑性意指

天擇條件下所維持下來的可塑性（Miner et al. 2005）。蝌蚪變態代表個體

將經歷生理、外型與行為截然不同的改變（Wilbur 1980），並進入不同的

棲息環境與覓食策略（Pechenik 2006）。變態的時間與體型對於個體的適

存度有很大的影響，進而更影響整個族群。關於蝌蚪變態時間點、可塑性

與體型有許多研究與理論（Wilbur and Collins 1973；Travis 1984；Werner 

1986；Hensley 1993），但其中最被接受的為Wilbur and Collins（1973）

提出兩棲類的變態模型，他們認為蝌蚪的變態體型有最小（b）與最大變態

體型（b+c）的限制，蝌蚪需成長到最小變態體型才能變態，c代表蝌蚪的

變態體型可塑性。影響變態體型的關鍵在於環境對於成長的優劣，當蝌蚪

單位時間的體重變化值（dW/dt）低於變態閥值（g）時，表示水中的條件

已不利於生長（食物短缺、乾涸、出現掠食者等等），此時蝌蚪到達最小變

態體型時就會變態以離開水域；相反的，若 dW/dt > g顯示水中條件仍利

於生長，則蝌蚪會繼續生長達到最大變態體型才變態。  

    除了變態適應可塑性的觀點，兩棲類的整個變態過程受到甲狀腺素的

調控（Dent 1988; Galton 1988），由甲狀腺分泌的 thyroxine（T4）與 3, 5, 

3’-triidothyronine（T3）均是調控激素，其受器位於肝臟與紅血球（RBCs）

中。兩棲類的變態過程包含三個時期（Dodd and Dodd 1976）：變態之前
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（premetamorphosis）的甲狀腺體的尚無功能；蝌蚪前肢開始生長分化稱

為變態前期（prometamorphosis），此時甲狀腺開始發育，甲狀腺素在此

時開始增加（Moriya 1983）；前腳伸出體外並且尾巴開始分解縮回為變態

過程的最後一個階段，此時也稱之為變態高峰期（metamorphic climax），

甲狀腺素的濃度也達到高峰，變態高峰過後，甲狀腺素的含量也隨之驟降

（Leloup and Buscaglia 1977）。 

    結合Wilbur and Collins’ Model（Wilbur and Collins 1973）的蝌蚪生

態變態機制與激素的生理變態機制，蝌蚪的越冬可分為以下兩種情形： 

（一）未達最小變態體型：蝌蚪由於生長季短暫、食物量限制或是孵化時

間迫近冬天等等原因，在低溫降臨前未達最小變態體型不能變態，冬季時

由於低溫會抑制蝌蚪變態所需的甲狀腺素分泌，造成蝌蚪無法變態而在冬

季低溫下以蝌蚪型態越冬（Frieden et al. 1965）。 

 

（二）已達最大變態體型：蝌蚪在冬季氣溫降低前已達最小變態體型，若

此時成長率仍大於變態閥值，則蝌蚪會繼續成長而不變態，隨後冬季溫度

降低時，蝌蚪的變態受到低溫抑制甲狀腺素分泌，造成蝌蚪即使已到達可

變態體型仍無法變態。 
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材料與方法 

一、調查與採集樣區 

本研究地點位於彰化市安溪寮（24°04’N, 120°35’ E）與彰化縣竹興坑 

（24°02’N, 120°36’ E）一帶（圖一），此區域位於八卦山北端之丘陵地帶。

八卦山脈為一狹長台地，山脈地勢大致為南高北低。八卦山脈植被大多為

早期廢耕的果園經長期演替之後，以香楠、相思樹、血桐、構樹與野桐等

低海拔闊葉樹種及果樹為主（鍾和林 2003），在本研究樣區中的植被主要

為果樹與竹林。在 2003 年九月，先進行八卦山脈北部水池的搜查後，選

定了 14個貯水池與水桶，作為野外調查樣點，樣點的植被以果樹與竹林為

主：在安溪寮一帶共有八個調查樣點，而在竹興坑一帶共有六個調查樣點。

所有水池皆屬於果園蓄水用的水泥池或蓄水桶，水池之長寬由 0.97公尺至

2.4 公尺不等，也有直徑 70 公分的圓桶（圖二），水池內的水源多來自雨

水，水位受蒸散及雨水補充影響，部分樣點有人工搭蓋之棚子遮蔽。 

 

二、物種介紹 

白頷樹蛙（P. megacephalus）在分類上屬於無尾目（Anuran），樹蛙

科（Rhacophoridae），泛樹蛙屬（genus Polypedates），普遍分布於台灣

全島一千公尺以下的果園及開墾地，在大陸及東南亞也有分布（呂等 

1999）。白頷樹蛙屬於中型非綠色樹蛙，繁殖期為三月至九月（林和張 

1990；吳等 2004），在繁殖季時會在水域上方的物體或是植被上產下黃色
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的泡沫型卵泡，每個卵泡內約有 300-400顆白色的卵粒，孵化後的蝌蚪或

落入水域中成長。蝌蚪尾鰭高而薄，體色為黑色至淡褐色都有，身上少有

斑點，若有則為均勻的細點，蝌蚪最大特徵為吻端上方有一顆白色或淡色

斑點（Chou and Lin 1997；楊 1998）。 

 

三、野外與室內實驗 

（一）白頷樹蛙生殖物候學 

為了確定八卦山地區的白頷樹蛙是否有越冬現象，本調查自 2003 年

九月進行至 2006 年三月，每月至調查樣點的水池進行白頷樹蛙生殖物候

學調查，紀錄項目包括：成蛙的出現、鳴叫有無、卵泡的出現、蝌蚪的出

現 4個項目。其中卵泡與蝌蚪的出現於白天進行搜尋與觀察，白頷樹蛙屬

於樹棲性蛙類，卵以卵泡形式產於水邊或是水池上方的物體上，故搜尋卵

泡時沿著水池周邊步行，翻找所有的植被或是遮蔽物；蝌蚪的搜尋則是以

網撈水池內的蝌蚪，撈取五次均未發現白頷樹蛙蝌蚪時，則定義該水池無

白頷樹蛙蝌蚪。成蛙的出現與鳴叫則在夜間進行觀察，以步行方式沿著水

池周邊翻找搜尋成蛙的有無，並在每個水池定點聆聽 10分鐘以調查成蛙的

鳴叫有無。當有紀錄到成蛙鳴叫或卵泡的出現時，則將這段時期定義為白

頷樹蛙的生殖期（賴 2002；莊 2006）。 

 

 



 16 

（二）野外蝌蚪發育模式 

為了瞭解白頷樹蛙蝌蚪在野外的生長與發育組成，每隔一週到樣區採

樣蝌蚪，分別記錄蝌蚪的體長及發育期數。以直徑 35公分，網目 2釐米的

圓形撈網採集蝌蚪，以網撈法（dip-net method）在每個水池的邊緣與中央

地帶隨機撈取蝌蚪，根據 Viparina and Just（1975）的研究顯示，網撈法

可顯示蝌蚪在族群中體型及發育期數的實際分佈情形。每個水池網撈到 50

隻蝌蚪即停止取樣，若未撈滿 50隻蝌蚪，則在連續五次撈取都未發現到蝌

蚪時，定義此水池已無蝌蚪可供取樣。撈取蝌蚪後，即在現場逐一量取每

隻蝌蚪的發育期數並以相機拍照蝌蚪體長，所有的個體在量取後皆會放回

至原水池。 

為了量取蝌蚪的體長，蝌蚪撈起後，將個別放入盛有清水的培養皿中，

接著將培養皿置於有刻度的公制尺之上，以數位相機拍照紀錄，照片拍取

之後傳入電腦，於電腦螢幕上測量照片上的蝌蚪的長度，單位量取至 0.01

公分。在確認蝌蚪的發育期數方面，我以 10倍放大鏡觀察每隻蝌蚪的後腳

肢芽，以判定其發育期數。蝌蚪發育期數是依據 Gosner在 1960年所定訂

的準則判定，他將兩棲類無尾目由卵至小蛙分成 46個期數，20期以前為

胚胎發育時期，20期到 25期是蝌蚪孵化出來但是游動能力不佳的階段，

本調查在野外採集的都是 25期以後，可自由在水中游動覓食的蝌蚪。因為

資料呈現與減低鑑定誤差的緣故，發育期數被進一步加以歸類成六個發育
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組（Lai et al. 2002；莊 2006）： 

Phase 1 為 25至 26期尚未長出後腿肢芽，或是後腿肢芽剛長出； 

Phase 2 為 27至 31期後肢腳芽清楚可見，開始有腳掌形狀出現的蝌蚪； 

Phase 3 為 32至 35期後肢腳掌繼續發育並且開始有趾頭分化的蝌蚪； 

Phase 4為 36至 38期已經可由背部俯瞰觀察到其後肢，後肢各腳趾關節

已開始分化，並且後肢開始有斑紋出現的蝌蚪； 

Phase 5為 39至 41期的蝌蚪，此時的蝌蚪頭部變成三角形，後肢已完整

分化且具運動功能，並可在蝌蚪腹面胸前見到前肢被包覆在皮膚下的

凸出。 

Phase 6為 42至 46期變態中的蝌蚪，此時蝌蚪的前肢已發育完全且伸出

皮膚下，蝌蚪的尾巴並會開始縮短，直至成為幼蛙。 

 

（三）控溫箱實驗--溫度與食物量對秋季蝌蚪成長與發育的影響 

    本實驗的白頷樹蛙蝌蚪採集自八卦山區，將秋季繁殖季末期的三個不

同水池的卵泡，帶回實驗室中孵化，不同親代來源的蝌蚪平均分配到各處

理組以進行實驗。孵化後並可自由游動的 Gosner期數 26期的蝌蚪，將開

始進行溫度與食物量 4×3處理的實驗，實驗溫度方面一共分成高、中、低

與極低溫四個溫度（26℃、20℃、17℃、15℃），食物量分成高、中、低

食物量三個等級（飽足、1/2 飽足、1/4 飽足），因此十二組處理分別為高

溫高食物量組（簡稱 HTHF 組）、高溫中食物量組（HTMF）、高溫低食物
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量組（HTLF）、中溫高食物量組（MTHF）、中溫中食物量組（MTMF）、中

溫低食物量組（MTLF）、低溫高食物量組（LTHF）、低溫中食物量組

（LTMF）、低溫低食物量組（LTLF）、極低溫高食物量組（LLTHF）、極低

溫中食物量組（LLTMF）、極低溫低食物量組（LLTLF）。 

依據 2005年九月至 2006年五月在八卦山實驗樣區三個水池（5號、

10號與 12號水池）放置的水溫紀錄器（圖三）調查結果，此區域水溫範

圍由 12.1℃至 26.9℃，實驗中所選取的實驗水溫，皆是白頷樹蛙蝌蚪在野

外會實際遭遇到的水溫。蝌蚪的食物量由蝌蚪本身的體重決定（mass 

specific rate）（Beck 1997），實驗進行前先測試各發育期蝌蚪在 26℃時，

其進食飽足量與其本身體重的關係，作為餵食食物量的基準值。食物量基

準線的測試是由 35隻體重範圍由 0.04－1.092g的蝌蚪進行測試，結果發

現體重小於 0.1 克的蝌蚪，每天的進食飽足量為本身體重的 0.07386％，

體重大於 0.1 克的蝌蚪，每天的進食飽足量為本身體重的 0.02237％（圖

四），所測得的數據則為蝌蚪每天的進食基準值。依據這樣的測試結果，高

食物量組的每隻蝌蚪依進食基準值餵食，中食物量組依 1/2 進食基準值餵

食，低食物量組依 1/4 進食基準值餵食，每週隨蝌蚪本身體重的增加調整

食物量。研究中以福壽蝌蚪飼料 1號來飼養蝌蚪，以達到可定量餵食的要

求，其營養成分如下：水分（moisture）8.3％、蛋白質（protein）40.2％、

纖維素（fiber）27.06％、脂質（fat）7.3％、灰份（ash）12.13％、鈣（calcium）
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3.16％及磷（phosphorus）1.85％。 

每隻蝌蚪單獨飼養在 12.5×12.5×7.5公分的塑膠盆中，以 500毫升的

自來水飼養，每三天換水一次。所有處理組依不同的溫度飼養在恆溫的溫

度培養箱中，並以日光燈管給予 12小時明亮，12小時黑暗的環境。每個

處理組有 20個重複（n=20），共有 240隻個體進行實驗。20℃與 15℃處

理組，由 2005年秋季時開始進行，至 2006年四月白頷樹蛙野外族群的生

殖季開始時終止；26℃與 17℃處理組，由 2006年秋季開始進行，至 2007

年四月白頷樹蛙野外族群的生殖季開始時終止。 

實驗開始前先將蝌蚪飼養於容器中三天後，再測量每一隻蝌蚪的體

長、體重與發育期數，之後每週測量一次，測量方式與先前的野外調查蝌

蚪體長與發育期數調查方法相同。蝌蚪體重的測量是以微量電子天平量

取。蝌蚪先以無塵紙吸除體表附著的水分後，將之放入天平上歸零的盛水

的小燒杯中，以測得蝌蚪體重，單位量取至 0.001克。若有蝌蚪在實驗進

行中死亡，會將其先前數據一併刪除不予統計；蝌蚪若已達到 41期，則視

為有效個體，成長發育數據將予以統計；若蝌蚪達到 46期完成縮尾變態，

則視為成功變態個體，成長發育與變態資料皆予以統計分析。 

當蝌蚪達到發育期數 42期變態期數時，將蝌蚪移到淺水容器並在原實

驗處理溫度，待其變態成 46期的小蛙。42與 46期的體長與體重均會被分

別測量，變態小蛙的體長與體重測量過程與先前蝌蚪的測量過程相同。實
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驗完的 46期小蛙會先進行跳躍表現實驗，再冷凍於零下 15℃保存，等待

進行體內脂肪量測量。 

 

（四）野外模擬實驗--食物量對秋季蝌蚪成長與發育的影響 

    為了解食物量在自然溫度狀態下是否影響白頷蝌蚪的越冬現象，因此

在大度台地進行模擬自然溫度狀態的戶外操控實驗。由於東海大學位於大

度山台地上，而大度山台地與八卦山台地的地理與氣候相似，因此本實驗

在東海大學樹林內進行。本實驗設置高、中、低食物量三個處理組，每個

處理組 8個重複（n=8），每個重複內有 10隻蝌蚪，飼養在最大直徑 28公

分，高度 32公分的藍色塑膠桶中，最大容積為 17公升，塑膠桶上均覆蓋

紗網以防止落葉碎屑掉入與掠食者進入。各塑膠桶裝水 12 公升（深度約

25 公分），每週換水一次，每兩週刷洗桶壁一次以防止藻類附著影響食物

量的多寡。 

    食物量處理的設計與先前培養箱定溫實驗相同，蝌蚪的食物量由各桶

10隻蝌蚪的體重決定，高食物量組依整桶體重的進食飽足百分比餵食，中

食物量組依整桶體重的 1/2 進食飽足百分比餵食，低食物量組依整桶體重

的 1/4 進食飽足百分比餵食，每 10 天會隨蝌蚪體重成長進行食物量的調

整。本實驗並不進行溫度的控制，水溫紀錄的方式為隨機放置三個自動水

溫記錄器至不同的實驗水桶中，由自動記錄器每小時紀錄一次水溫的變

化，記錄時間由 2006年的 11月紀錄至翌年實驗結束為止。每月並於同一
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時段測量各塑膠桶內的水溫，以確定各桶間無顯著的水溫差異。 

    實驗開始前會先將蝌蚪飼養於容器中三天後，再測量各桶內蝌蚪的體

重與發育期數，之後每 10天測量一次，測量方式與先前的實驗室控溫實驗

相同，每個水桶中有一隻蝌蚪到達變態，則該桶的數據停止納入計算。當

蝌蚪達到發育期數 42期變態期數時，將蝌蚪移到淺水容器並在原實驗處理

溫度，待其變態成 46期的小蛙，42與 46期的體長與體重均會被分別測量，

變態小蛙的體長與體重測量過程與先前蝌蚪的測量過程相同。此實驗進行

至翌年春季野外出現卵泡（代表新的繁殖季開始）即停止，實驗停止前達

到變態的 46期小蛙會先進行跳躍表現實驗，再冷凍於零下 15℃保存，以

進行之後的小蛙體內脂肪量測量，實驗停止後仍未達到變態的蝌蚪則帶至

原野外水池釋放。 

 

（五）各處理組小蛙的跳躍表現 

    在實驗室操控實驗與戶外操控實驗進行中，蝌蚪達到 Gosner期數 42

期時均置於淺水容器待其達到 Gosner期數 46期，意即縮尾完成為小蛙，

隨後馬上進行跳躍表現測量。實驗室操控的蝌蚪在原蝌蚪飼養溫度中待其

變態成小蛙；而戶外控溫實驗蝌蚪則均置於 26 度控溫箱中待其變態成小

蛙。 

    測量跳躍表現前的小蛙會先置於 26度控溫箱中一個小時，之後將小蛙

適當沾濕後置於平台上以探針碰觸或是震動驚嚇觸發其跳躍，再以直尺量
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取小蛙跳躍前後印於桌面上的水痕距離，若距離小於體長的五倍則不予計

算（Álvarez and Nicieza 2002），每次有效跳躍間隔 5分鐘，每隻小蛙進

行 10次有效跳躍，小蛙的跳躍表現由 10次有效跳躍距離的平均值與最大

跳躍距離代表。完成跳躍表現測量的小蛙，會冷凍於零下 15℃保存，以進

行之後的小蛙體內脂肪量測量。 

 

（六）各處理組小蛙的體內脂肪測量 

    保存於零下 15℃的小蛙在測量體內脂肪前先於室溫退冰 30分鐘使其

軟化，我以冷萃取法（cold-extraction method）萃取小蛙體內的非極性脂

肪（nonpolar lipid），石油醚（petroleum ether）可高效溶出乾燥樣本非極

性脂肪（貯存性脂肪）且僅溶出少部分極性脂肪（結構性脂肪）的有機溶

劑（Dobush et al. 1985）。小蛙退冰後置於秤量盤上送入烘箱以 37℃烘四

天以達到穩定的乾重，烘乾後的樣本先於精密電子天平測量乾重至

0.01mg，隨後每個乾燥樣本加入 2ml的石油醚，每 60分鐘置換一次石油

醚，一共置換六次（Heulett et al. 1995）。去除脂肪的小蛙再於精密電子天

平測量取脂肪重至 0.01mg，乾重扣除去脂肪重的數值即為小蛙的體內脂肪

量。 

 

四、統計分析 

    控溫箱實驗中，以兩因子多變量分析（two-way ANOVA）來了解溫度
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與食物量對蝌蚪期、變態體重與體長的影響，由於溫度與食物量的交互作

用顯著，故以單純主要效果考驗（simple main effects）進行分析，分析後

達顯著差異時，以 Duncan’s method 進行事後多重比較檢定。野外模擬實

驗中，以單因子多變量分析（one-way ANOVA）來了解食物量對於蝌蚪期、

變態體重與體長的影響，分析後達顯著差異時，以 Scheffe’s method 進行

事後多重比較檢定。野外模擬實驗中，以卡方（Chi-square）分析冬至前

後變態蝌蚪比率與食物量的關係。分析各處理組小蛙的跳躍表現時，以 46

期小蛙濕重作為共變數，因Wilson et al.（2000）的研究中指出青蛙跳躍

距離正比於體重，故小蛙跳躍表現需先進行校正。控溫箱實驗進行兩因子

共變數分析（two-way ANCOVA），了解溫度與食物量對小蛙跳躍距離的影

響；野外模擬實驗是以單因子共變數分析（one-way ANCOVA），了解食物

量對小蛙跳躍距離的影響。分析各處理組小蛙的體內脂肪時，以 46期小蛙

去除體內脂肪後的乾重作為共變數（Álvarez and Nicieza 2002），控溫箱

實驗進行兩因子共變數分析（two-way ANCOVA），了解溫度與食物量對小

蛙體內脂肪的影響；野外模擬實驗是以單因子共變數分析（one-way 

ANCOVA），了解食物量對小蛙體內脂肪的影響。各統計方法以 SAS軟體

分析（SAS Institute 1996）。 
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結果 

一、白頷樹蛙的生殖物候學  

    由 2003年十月至 2006年三月，對於 14個曾經出現過白頷樹蛙蝌蚪

的水池進行調查結果發現，白頷樹蛙的雄蛙鳴叫與卵泡出現在三月至八

月，整年皆有蝌蚪的出現（表一）。2003年至 2006年的三年調查間，每

年出現渡冬蝌蚪的水池數量並不相同（圖五），在 2003年六個秋季尚存有

蝌蚪的水池中，有兩個水池有蝌蚪留存至翌年三月；在 2004年八個秋季

尚存有蝌蚪的水池中，沒有水池有蝌蚪留存至翌年三月；在 2005年四個

秋季尚存有蝌蚪的水池中，僅有一個水池有蝌蚪留存至翌年三月。 

    除了每年出現越冬蝌蚪的水池數量並不相同外，各水池每年的蝌蚪留

存並沒有固定的模式（表二），當年有越冬蝌蚪的水池，在翌年並不一定也

會有越冬蝌蚪。以五號池為例，此水池在 2003年有越冬蝌蚪出現，而隔

年無越冬蝌蚪，在 2005年則又有越冬蝌蚪的出現。 

     

二、野外蝌蚪發育模式 

    八卦山地區白頷樹蛙的冬季蝌蚪發育組成可分為兩類：持續發育型與

緩慢發育型，持續發育型意指該水池蝌蚪在秋季孵化後，整個冬季仍會繼

續發育並達成變態，以一號水池為例（圖六），發育早期的蝌蚪（phase1

與 2）組成比率與取樣數量隨著冬季進行而減少，且冬季仍有變態蝌蚪的

發生，三年調查中共有 18個秋季留有蝌蚪的水池，其中有八個水池屬於此
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類型的發育模式。緩慢發育意指蝌蚪在秋季孵化後，冬季以緩慢發育方式，

大部分的蝌蚪會在翌年春季才完成變態，以五號水池為例（圖七），發育早

期的蝌蚪（phase1與 2）組成比率與取樣蝌蚪數量並未隨著冬季進行而減

少，且冬季並無變態蝌蚪的發生，此類型即為越冬蝌蚪，三年調查中共有

三個水池屬於此類型的發育模式。 

 

三、控溫箱實驗--溫度與食物量對秋季蝌蚪成長與發育的影響  

（一）蝌蚪的成長與發育 

    溫度與食物量對於白頷樹蛙秋季蝌蚪的成長與發育的影響皆呈劑量反

應（dose-dependent response）（圖八至圖十）：蝌蚪在體重、體長與發育

上的表現隨著食物與溫度增加而升高。高溫高食物量組有最高的成長與發

育率，反之，低溫低食物量組的成長與發育率最為緩慢。 

 

（二）蝌蚪的變態比率 

    變態比率方面，極低溫組（15℃）在翌年春天實驗終了前，高中低食

物量均無蝌蚪達到變態期數（圖十一），故無法進行蝌蚪變態後的各項統計

分析。高溫（26℃）與低溫組（17℃）內，食物量對於蝌蚪變態率的影響

為正相關：在這兩個溫度中，食物量越高蝌蚪的變態比率也越高，低食物

量下的蝌蚪變態率均非常低（38.9%與 40%）；中溫組（20℃）內，高中

低食物量的變態率相似，各食物量處理組均有高變態率。在高與中食物量
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下，溫度對於變態率的影響呈正相關。各組別達到 Gosner 42期與 46期

間的差異代表變態中的死亡率，蝌蚪能達到 Gosner 46期也代表真正完成

變態過程成為小蛙。在圖十一中顯示，低食物量組與低溫組的蝌蚪有較高

的變態中死亡率。 

     

（三）蝌蚪期與變態體型 

（1）溫度與食物量的交互作用效果考驗 

    各處理組數據進行常態性考驗後，結果均符合常態分佈，故資料無需

經過轉型。以兩因子多變量分析（two-way ANOVA）檢測溫度與食物量對

於各變數的影響發現，溫度與食物量的交互作用在蝌蚪期（F4,118=12.38，

P<0.0001）、變態後 42期體長（F4,116=9.33，P<0.0001）與體重

（F4,113=12.16，P<0.0001）均達極顯著，故隨後以單純主要效果考驗

（simple main effects）進行分析。 

 

（2）蝌蚪期的單純主要效果考驗 

    分析溫度與食物量影響蝌蚪期方面，以相同食物量來比較，在各食物

量組，溫度對於蝌蚪期長短的影響具有顯著差異（高食物量：

F2,118=115.67，中食物量：F2,118=86.52，低食物量：F2,118=13.53，三者之

P<0.0001；圖十二、表三），溫度愈高蝌蚪期愈短。以相同溫度來比較，

在高與中溫度處理下，食物量對於蝌蚪期長短的影響具有顯著差異（高溫：
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F2,118=47.91，中溫：F2,118=58.82，兩者之 P<0.0001）食物量愈高蝌蚪期

愈短，但在低溫時食物量對蝌蚪期長短無顯著影響（F2,118=2.16，

P=0.1199）。 

 

（3）42期蝌蚪變態體長的單純主要效果考驗 

    分析溫度與食物量影響 42期蝌蚪變態體長方面，以相同的食物量來比

較，在高與低食物量時，溫度對於變態體長的影響均達顯著差異（高食物

量：F2,116=3.84，P=0.0243；低食物量：F2,116=14.51，P<0.0001；圖十三、

表三），高食物量時，溫度愈高蝌蚪體長愈大，低食物量的情況下，溫度愈

高蝌蚪的體長愈小，中食物量下溫度對於蝌蚪體長無顯著影響（F2,116=0.7，

P=0.5003）。以相同的溫度來比較，在高、中與低溫度處理時，不同食物

量對於變態體長的影響皆有顯著差異存在（高溫：F2,116=64.77，中溫：

F2,116=15.03，低溫：F2,116=12.14，三者之 P<0.0001），在高溫處理組，食

物量愈高蝌蚪體長愈大，但在中與低溫時，高食物量的體長明顯大於中與

低食物量的體長，而後兩者之間的體長大小無顯著差異。 

 

（4）42期蝌蚪變態體重的單純主要效果考驗 

    分析溫度與食物量影響 42期蝌蚪的變態體重方面，以相同的食物量來

比較，在高、中與低食物量時，溫度對於變態體重的影響均有顯著差異（高

食物量：F2,113=15.84，中食物量：F2,113=113.93，低食物量：F2,113=26.47，
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三者之 P<0.0001；圖十四、表三），溫度愈低，蝌蚪的變態體重愈重。以

相同的溫度來比較，在高、中與低溫度處理時，不同食物量對於變態體重

的影響皆有顯著差異存在（高溫：F2,113=64，中溫：F2,113=22.6，低溫：

F2,113=13.35，三者之 P<0.0001），在高與中溫時，食物量愈高蝌蚪體重愈

重，但在低溫時，高與中食物量的體重顯著重於低食物量。 

 

四、野外模擬實驗--食物量對秋季蝌蚪成長與發育的影響 

（一）蝌蚪的成長與發育 

    結果顯示食物量對於白頷樹蛙秋季蝌蚪的成長與發育的影響皆呈劑量

反應（圖十五、圖十六），蝌蚪的體重與發育的表現上均隨食物量增加而升

高，高食物量組有最快的成長與發育；反之，低食物量組的成長與發育率

均最為緩慢。 

 

（二）蝌蚪的變態時間與比率 

    圖十七呈現各食物量處理組的變態數量與時間和水溫的關係，高食物

量組在 10月底開始有變態個體的出現，變態高峰出現在 11月份；中食物

量組在 11月中期開始有變態個體的出現，變態高峰出現在 12月份，比高

食物量組晚了約一個月；低食物量組雖然在 11月中就有變態個體的出現，

但並無明顯的變態高峰出現，大部分的個體在 2月後才達到變態。圖十七

也呈現出 2006年的冬季水溫變化，12月份後水溫開始驟降，整個冬季水
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溫波動劇烈，冬季的平均水溫為 15.3℃（冬至與立春之間的水溫平均值），

各食物量處理組在冬季時的變態蝌蚪都相當少。 

    變態比率方面，以 2006年冬至 12月 22日為分界點，以卡方分析冬

至前後各食物量處理組蝌蚪的變態比率與食物量的關係（圖十八）。卡方分

析結果顯示不同食物量下，冬至前後蝌蚪的變態比率達顯著差異

（x2
0.05,2=54.7189，P <0.0001）。蝌蚪在高食物量環境下，大部分的個體

在冬至前均達到變態（77.50%），僅有 5.00%在冬至後完成變態。在中食

物量處理下，冬至前後有相近的達成變態比率，分別是 28.75%與 22.50%。

而在低食物量的情況下，冬至前僅有 3.75%的蝌蚪完成變態，冬至後則有

25.00%的變態比率，所有實驗結束後未及變態的蝌蚪均帶回原棲息水池野

放。 

     

（三）蝌蚪期與變態體型 

    各處理組進行常態性考驗後，結果均符合常態分佈，故資料無經過轉

型。以單因子多變量分析（one-way ANOVA）分析食物量對於各變數的影

響發現，食物量對於蝌蚪 42期和 46期的體長與體重、蝌蚪期均有顯著影

響，食物量愈高蝌蚪的體型愈大且蝌蚪期愈短（42期體長：F2,21=27.4，

P<0.0001；46期體長：F2,21=26.13，P<0.0001；42期體重：F2,21=23.96，

P<0.0001；46期體重：F2,21=8.07，P=0.0029；蝌蚪期：F2,21=29.86，

P<0.0001；圖十九至圖二十一、表四）。 
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五、各處理組小蛙的跳躍表現 

（一）控溫箱操控溫度與食物量實驗 

    各處理組的跳躍表現以 46期小蛙濕重作為共變數，進行兩因子共變數

分析(two-way ANCOVA)，迴歸同質性檢定顯示，小蛙的跳躍距離與最大

跳躍距離的迴歸系數均具同質性（跳躍距離：F8,56=2.05，P=0.0539；最

大跳躍距離：F8,256=2.74，P=0.0115）。溫度與食物量對於小蛙跳躍的影響

均達顯著差異（溫度對於跳躍的影響：F2,72=17.81，P<0.0001；食物量對

於跳躍的影響：F2,72=6.03，P=0.0038；溫度對於最大跳躍的影響：

F2,72=13.31，P<0.0001；食物量對於最大跳躍的影響：F2,72=8.16，

P=0.0006；圖二十二、表五）。小蛙的跳躍與最大跳躍距離呈現相似趨勢，

溫度愈高與食物量愈高時，小蛙的跳躍距離愈長。經進一步事後比較，小

蛙跳躍距離由大至小的排列如下：高溫高食物量組（跳躍距離：35.7 ± 0.9 

cm；最大跳躍距離：39.5 ± 1.1 cm）、高溫中食物量組（跳躍距離：24.9 ± 

1.3 cm；最大跳躍距離：27.3 ± 1.1 cm）、中溫高食物量組（跳躍距離：24.5 

± 0.9 cm；最大跳躍距離：26.9 ± 1.2 cm）、中溫中食物量組（跳躍距離：

24.0 ± 1.1 cm；最大跳躍距離：26.4 ± 1.4 cm）、中溫低食物量組（跳躍距

離：21.3 ± 1.4 cm；最大跳躍距離：23.5 ± 1.6 cm）、高溫低食物量組（跳

躍距離：18.9 ± 2.3 cm；最大跳躍距離：19.9 ± 2.5 cm）、低溫低食物量組

（跳躍距離：15.3 ± 2.1 cm；最大跳躍距離：17.3 ± 2.4 cm）、低溫中食物
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量組（跳躍距離：14.3 ± 2.2 cm；最大跳躍距離：17.2 ± 2.3 cm）、低溫高

食物量組（跳躍距離：11.3 ± 1.9 cm；最大跳躍距離：14.4 ± 2.0 cm），其

中跳躍距離在高溫中食物量組、中溫高食物量組與中溫中食物量組之間未

達顯著差異，最大跳躍距離在高溫中食物量組、中溫高食物量組與中溫中

食物量組之間；低溫低食物量組與低溫中食物量組之間未達顯著差異。 

 

（二）戶外操控食物量實驗 

    以 46期小蛙濕重作為共變數進行單因子共變數分析（one-way 

ANCOVA），迴歸同質性檢定顯示，小蛙的跳躍距離與最大跳躍距離的迴歸

系數均具同質性（跳躍距離：F2,13=0.21，P=0.8126；最大跳躍距離：

F2,13=0.3，P=0.7424）。食物量對於小蛙跳躍的影響均達顯著差異（跳躍距

離：F2,17=70.98，P<0.0001；最大跳躍距離：F2,17=53.42，P<0.0001；圖

二十三、表六）。小蛙的平均跳躍與最大跳躍距離呈現相似趨勢，食物量愈

高時，小蛙的跳躍距離愈長。經進一步事後比較結果發現，小蛙跳躍最大

與跳躍距離在各處理組間兩兩比較均達顯著差異，跳躍距離由大而小依序

排列為：高食物量組（跳躍距離：26.2 ± 0.5 cm；最大跳躍距離：28.6 ± 0.7 

cm）大於中食物量組（跳躍距離：19.2 ± 0.5 cm；最大跳躍距離：20.7 ± 0.6 

cm）大於低食物量組（跳躍距離：15.7 ± 0.6 cm；最大跳躍距離：17.5 ± 0.7 

cm）。 

六、各處理組小蛙的體內脂肪 
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（一）控溫箱操控溫度與食物量實驗 

    各處理組的體內脂肪含量以 46期小蛙去除體內脂肪後的乾重作為共

變數，進行兩因子共變數分析（two-way ANCOVA），迴歸同質性檢定顯示，

其迴歸系數均具同質性（F8,75=0.67，P=0.7151）。溫度對於小蛙脂肪含量

的影響達顯著差異（F2,91=3.34，P=0.04），但食物量對於小蛙脂肪含量則

無顯著影響（F2,91=2.23，P=0.1133；圖二十四、表五）。經進一步事後比

較發現，低溫下小蛙體內脂肪含量（9.5 ± 1.3 mg）顯著高於中溫組（5.6 ± 

0.8 mg），低溫組與高溫組（6.7 ±1.3 mg）之間則未達顯著差異。 

 

（二）戶外操控食物量實驗 

    以 46期小蛙去除體內水分後的乾重作為共變數進行單因子共變數分

析（one-way ANCOVA），迴歸同質性檢定顯示，其迴歸系數均具同質性

（F2,13=0.11，P=0.8935）。食物量對於小蛙體內脂肪含量的影響達顯著差

異（F2,17=9.72，P=0.0015；圖二十五、表六）。經進一步事後比較發現小

蛙體內脂肪含量在高食物量（10.6 ± 0.8 mg）顯著大於中食物量組（5.9 ± 

0.9 mg），低食物量組（10.3 ± 1.8 mg）與中食物量組則無顯著差異。 
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討論 

一、白頷樹蛙蝌蚪的越冬與蝌蚪發育模式  

    八卦山地區白頷樹蛙的繁殖季在每年的三月到八月，但蝌蚪全年均有

發現（表一），證實八卦山地區白頷樹蛙蝌蚪具越冬現象；另外，各水池每

年的蝌蚪留存並沒有固定的模式（表二），顯示八卦山地區白頷樹蛙蝌蚪的

越冬情形屬於兼性越冬（facultative overwintering）。本調查結果與前人的

調查結果一致，白頷樹蛙為春夏季繁殖的物種（林與張 1990; 楊 1998），

但是在以往的記錄中，從未發現白頷樹蛙蝌蚪有越冬的紀錄。兩棲類蝌蚪

越冬現象發生在亞熱帶地區實屬罕見，以往的研究顯示，在台灣僅有高海

拔的梭德氏赤蛙族群（Lai et al. 2002），與低海拔的腹斑蛙族群有蝌蚪越

冬的情形（莊 2006），但這兩個物種的蝌蚪越冬原因與模式都與白頷樹蛙

的模式不同。白頷樹蛙蝌蚪在八卦山的越冬屬於官能性越冬，每年有越冬

蝌蚪的水池比率並不高（圖五），在三年的調查中，越冬水池比率由 0%至

30%，且當年有越冬蝌蚪的水池，在翌年並不一定也會有越冬蝌蚪，與其

他研究中絕對性越冬（obligatory overwintering）的情形不同。一般在高緯

度與高海拔地區的越冬蝌蚪，因為氣候環境限制（Bury and Adams 

1999），或是物種生殖物候學的影響（Mitchell and Seymour 2000; 莊 

2006），導致整個地區族群均有越冬的情況，有些物種具越冬模式的差異

是由於棲地分佈廣泛所致，高海拔族群有越冬 1-3年的情形，低海拔族群
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則無越冬現象（Brown 1990; Lai et al. 2003）。 

    八卦山地區白頷樹蛙的冬季蝌蚪發育模式可分為持續發育型（圖六）

與緩慢發育型（圖七）兩類，大部分族群屬於持續發育型（8個越冬水池 / 

18個秋季存有蝌蚪水池），少部分族群屬於緩慢發育型（3個越冬水池 / 18

個秋季存有蝌蚪水池）的族群佔有較多比例。持續發育型族群的發育模式

相似於蓮華池腹斑蛙蝌蚪的越冬模式（莊 2006），蓮華池地區的低溫不若

高海拔與高緯度地區嚴寒，但蝌蚪發育仍會受溫度抑制，導致蝌蚪在冬季

呈緩慢發育的模式。本研究地點同樣位於低海拔地區，蝌蚪在整個冬季仍

會繼續發育並達成變態（圖六）。緩慢發育類型相似於一般高緯度或高海拔

的兩棲類蝌蚪，主要以完全滯育的方式越冬，例如台灣高海拔地區的梭德

氏赤蛙（Lai et al. 2002）與美洲的尾蟾（Brown 1990; Bury and Adams 

1999）都屬於相似的發育模式。梭德氏赤蛙在春季繁殖，由於地處高海拔

的氣候使蝌蚪面臨低溫與生長季短暫的限制（高海拔氣候類型相似於溫帶

地區氣候），造成梭德氏赤蛙蝌蚪的越冬（Lai et al. 2002）。美洲的尾蟾的

高緯度族群在冬季呈完全滯育，不會有變態個體出現，某些高緯度族群甚

至有 3年生的蝌蚪出現（Brown 1990; Bury and Adams 1999）。 

    

二、 溫度與食物量對於白頷樹蛙蝌蚪成長、發育與變態的影響 

    低溫會延緩白頷樹蛙蝌蚪成長與發育，並延長蝌蚪期（圖八至圖十、

圖十二），低溫對於蝌蚪發育的抑制較強烈，極低溫組（15℃）在翌年春天
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實驗結束時，各食物量均無任何蝌蚪達到變態（圖十一），顯示低溫是延緩

蝌蚪成長、發育與變態的主因之ㄧ。溫度是調控兩棲類幼體發育的重要因

子（Duellman and Trueb 1985; Rome et al. 1992; Ultsch et al. 1999; 

Smith-Gill and Berven 1979），低溫會降低蝌蚪的生長與發育（Harkey and 

Semlitsch 1988; Reques and Teguel 1995; Blouin and Brown 2000; 

Álvarez and Nicieza 2002; Arendt and Hoang 2005），故低溫下蝌蚪發育

速率緩慢，也因此使蝌蚪期增長。本研究顯示白頷樹蛙在低溫下有緩慢的

生長與發育，低發育速率下造成較長的蝌蚪期。溫度會影響蝌蚪的成長與

發育，但是對於兩者的影響並不是一致的，Smith-Gill and Berven（1979）

的研究指出，低溫對於發育有較強的抑制，導致蝌蚪在低溫下的生長速率

會大於發育速率，本研究的極低溫組呈現發育速率緩慢（圖十），但是仍持

續生長的狀況（圖八與圖九），顯示白頷樹蛙蝌蚪在 15℃以下時，低溫對

於蝌蚪發育的抑制較大。在生理方面，兩棲類的變態過程主要受到甲狀腺

素的調控（Duellman and Trueb 1985; Dent 1988; Galton 1988; Burggren 

and Just 1992）。前人研究指出，低溫會抑制甲狀腺分泌與相關受器的靈

敏度（Frieden et al. 1965; Brown 1989），造成蝌蚪無法完成變態。Brown

（1989）研究溫度與甲狀腺素對於 A. truei蝌蚪變態的影響，發現在 5℃

低溫下，蝌蚪不會有變態的發生。本研究的極低溫組（15℃）在翌年春天

實驗結束前，各食物量無任何蝌蚪變態（圖十一），顯示 15℃可能為白頷

樹蛙蝌蚪的變態臨界點，相較於溫帶地區物種的變態限制溫度高出許多。 
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    低食物量會造成白頷蝌蚪成長與發育的緩慢，並延長蝌蚪期，在同樣

的溫度下，食物量不足的組別均有最低的成長、發育速度與較長的蝌蚪期，

顯示低食物量也是延緩蝌蚪成長、發育與變態的主因之ㄧ。飢餓（Audo et 

al. 1995; Wright et al. 1999）、低食物品質（Álvarez and Nicieza 2002; 

Nicieza et al. 2006）或是低食物量（Travis 1984; Berven and Chadra 1988; 

Berven 1988; Arendt and Hoang 2005; Nicieza 2000）會延長蝌蚪期或是

降低蝌蚪的發育與成長速率。食物給予的營養會影響蝌蚪的成長與發育速

率，進一步影響蝌蚪的變態體型與時間（Álvarez and Nicieza 2002）；另

外，食物的成分與營養會影響脊椎動物的甲狀腺功能，在哺乳動物中，飢

餓會導致血液中 T4與 T3的含量下降（Eales 1988）。Kupferberg（1997）

對兩棲類蝌蚪食物組成與變態的研究中，說明食物的營養含量會影響蝌蚪

的成長與發育速度，進而可能影響蝌蚪期。Beachy等人（1999）研究兩

棲類的甲狀腺素與食物量轉換對於變態早晚的影響，發現較長時間處於低

食物量環境或早期轉換為低食物量的組別，其變態時間顯著晚於高食物量

組別。本研究中低食物量的組別有較長的蝌蚪期，且蝌蚪成長與發育緩慢，

變態體型較小，推測食物量可能也會經由影響甲狀腺系統的機制，造成蝌

蚪生活史特徵與變態特徵的改變。 

    低食物量降低幼蛙的體重與體長，低溫卻僅會增加幼蛙的體重（圖十

三與圖十四），對於幼蛙變態體長的影響則差異很大，顯示溫度對於幼蛙體
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型（體長與體重）的影響不一致。較低或較差的食物資源降低蝌蚪的成長

與發育，更甚者影響牠們的變態體型，造成幼蛙體型較小的狀況（Wilbur 

1977; Berven and Chadra 1988; Nicieza 2000; Nicieza et al. 2006），本研

究的結果同樣顯示低食物量對變態體型具負面影響，但溫度對於變態體型

則有相反的影響。Smith-Gill and Berven（1979）的研究指出，低溫對於

發育有較強的抑制，導致蝌蚪在低溫下的生長速率會大於發育速率，增加

同一期數下的體型大小（stage-specific size），故歷經低溫的蝌蚪會產生較

大的體型（Collins 1979; Harkey and Semlitsch 1988; 莊 2006）。另外，

溫度在各食物量組對於體長的影響不同：高食物量組的體長隨溫度增加而

上升，中食物量組持平，低食物量組的體長隨溫度下降而升高（圖十三），

食物營養會影響蝌蚪的成長與發育速率（Kupferberg 1997），造成低食物

量的組別有最長的蝌蚪期，但是低溫下蝌蚪的代謝較緩慢（Marian and 

Pandian 1985; Pandian and Marian 1985），使得消耗的能量可能會小於覓

食而來的能量，推測這樣延長的蝌蚪期反而可以彌補食物量不足所造成的

成長緩慢，故食物量不足的組別在低溫時的蝌蚪變態體長會較大。另一可

能原因則可能與蝌蚪可能有水腫（Edema）有關，Bradford（1984）對於

黃腿山蛙（R. muscosa）的越冬蝌蚪與成蛙進行的水分與滲透壓的研究發

現，蝌蚪置於 4℃下數個月，蝌蚪體內的滲透壓會降低，含水量隨時間增

加而上升，黃腿山蛙整個越冬時期均維持水腫狀態，且可維持 12個月之
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久。本研究中白頷樹蛙蝌蚪在成長發育過程中遭遇 17℃低溫，此組蝌蚪成

長呈現體重增加但是體長卻沒有同步增加的現象，推測可能是由低溫引起

滲透壓失衡，造成蝌蚪的水腫狀況，但本實驗中引起蝌蚪水腫的溫度較溫

帶物種高出十餘度之多，是相當特別且值得進一步研究的地方。 

 

三、 八卦山地區白頷樹蛙蝌蚪越冬原因探討 

（一）模擬野外情況下，食物量與溫度的交互作用造成蝌蚪越冬  

    野外操控食物量的結果顯示，八卦山地區白頷樹蛙的蝌蚪越冬可能是

由溫度與食物量交互影響下所造成。由野外調查的結果發現，八卦山地區

白頷樹蛙在各水池每年的越冬蝌蚪留存並沒有固定的模式（表二），位於相

似氣候環境的水池卻有不同的越冬模式，顯示對於八卦山地區白頷樹蛙蝌

蚪的野外族群而言，除了溫度外，食物量可能是造成其越冬的主因。控溫

箱的實驗結果證明低溫與低食物量皆會降低白頷樹蛙蝌蚪的成長與發育

（圖八至圖十），延長其蝌蚪期（圖十二）；模擬野外溫度變動下，顯示食

物量對蝌蚪成長與發育的影響呈劑量反應（圖十五與圖十六），低食物量會

降低蝌蚪的成長與發育，並延長蝌蚪期。高食物量組最早開始有變態個體

出現，且大部分的蝌蚪在冬季來臨前完成變態；中食物量組遲半個月有變

態個體出現，由於食物量還是不足，部分未能在冬季低溫來臨前達到最小

變態體型的蝌蚪（Collins 1979），將因冬季低溫延緩成長發育，即使蝌蚪

在冬季已長成最小變態體型，也因為冬季低溫的影響而難以變態，故此一
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族群的蝌蚪在冬季來臨前後有均分的變態比率；低食物量組由於食物量缺

乏的關係，最晚有變態個體出現，大部分的蝌蚪未能在冬季低溫來臨前達

到最小變態體型的蝌蚪（Collins 1979），進入冬季後，低溫因子並加入抑

制蝌蚪成長發育與變態，造成大部分的蝌蚪在春天才開始變態（圖十七、

圖十八）。以上結果顯示，白頷樹蛙秋季蝌蚪越冬是在溫度與食物量交相作

用下造成。由野外調查結果顯示白頷樹蛙的卵泡最晚產至八月底（表一），

室內控溫箱的實驗顯示高溫高食物量組的蝌蚪期為 28天（圖八、圖十二），

表示在食物充足下，最後一批產下的白頷樹蛙蝌蚪是有能力在冬季來臨前

完成變態。由八卦山實際野外環境來看，此地區具備蝌蚪缺乏食物量的條

件：八卦山無天然水源，台地上的水池多為人造水泥蓄水池（圖二），水池

內環境封閉獨立，部分水池上的覆蓋物會限制蝌蚪的食物來源掉落，在這

類型食物量稀少的水池中，白頷樹蛙蝌蚪的成長發育將會十分緩慢。綜和

以上結果可以推測，野外生長於食物量充足水池的白頷樹蛙族群，將有足

夠的時間在冬季低溫來臨前完成變態，此水池將無越冬蝌蚪的出現；食物

量不足的水池則中，大部分蝌蚪則在冬季低溫來臨前無法達到最小變態體

型，而以蝌蚪形式越冬。  

 

（二）模擬野外情況下的蝌蚪變態後表現  

    模擬野外情況時，食物量對於幼蛙跳躍距離達顯著影響（表六），幼蛙

的平均跳躍與最大跳躍距離呈現相似趨勢，跳躍距離隨著食物量上升而增



 40 

加（圖二十三），顯示食物量的增加會提高幼蛙的跳躍表現。Álvarez and 

Nicieza（2002）對於 Discoglossus galgano的研究顯示，高品質的食物

量會增加幼蛙的最大跳躍實際距離，但在以體重校正後，卻發現高品質食

物量組的跳躍校正距離較短。Beck and Congdon（2000）研究溫度與食

物量對於 Bufo terrestris跳躍與代謝的研究中說明，食物量對於跳躍的距

離無顯著影響，但跳躍距離與蝌蚪期呈顯著負相關，與變態體型呈顯著正

相關，與本研究結果不同。本研究在以體重校正過後，高食物量處理仍會

增加幼蛙的跳躍表現（圖二十三），控溫箱的高溫與中溫組也顯示相似的實

驗結果（圖二十二），說明食物資源本身確實會影響到變態後幼蛙的跳躍表

現。 

    在脂肪量的表現方面，高與低食物量的組別，幼蛙體內脂肪含量較高

（圖二十五），低食物量組有最長的蝌蚪期（圖二十一），顯示蝌蚪期也許

是影響幼蛙脂肪含量的原因之ㄧ。Álvarez and Nicieza（2002）的研究顯

示，低食物品質會減少幼蛙體內脂肪量，但低溫卻會增加脂肪量。他認為

由於食物與溫度可能也會影響幼蛙體內水分與外表型態的改變，而變態所

需脂肪又非常少量（在 Álvarez and Nicieza的實驗中為 0.5-4mg），如此

可能會混淆結果。但在本研究中，各處理組所測得的體內脂肪實際值為 0.4

至 14.99mg，實際數值與處理間的差異大，故本結果應有一定的確實性。

我推測低食物量的蝌蚪體內有較高含量的脂肪，可能因蝌蚪期長故覓食時
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間也較久，而延長的蝌蚪期使蝌蚪後半段的時間遭遇冬季低溫，低溫下蝌

蚪的代謝較緩慢（Marian and Pandian 1985; Pandian and Marian 

1985），使得消耗的能量可能會小於覓食而來的能量，所以彌補了低食物

量下原本會較低的脂肪含量。控溫箱實驗也符合此項預測（圖二十四），結

果顯示低溫與低食物量的組別均有高於預期的脂肪含量。 

    綜合模擬野外幼蛙變態後的表現，高食物量會增加幼蛙的跳躍表現與

體型，但高與低食物量組都有高脂肪含量，顯示低食物量組也許缺乏移動

能力，但卻擁有高脂肪含量的優勢。以往的研究結果顯示，變態體型較大

的個體有較佳成體適存度（fitness），這是因為變態體型較大的幼蛙在第一

次繁殖時有較大的體型（Berven and Gill 1983; Smith 1987），且較大的體

型對於雌性繁殖時間與存活率（Semlitsch et al. 1988）、產卵數量與卵粒

大小（Berven 1982; Semlitsch 1985）、雄性的生殖成功率（Berven 1981）、

精子數目（John-Alder and Morin 1990）與精子的游動速度（Goater et al. 

1993）都有正面的影響。另外，跳躍表現與體內脂肪含量也是決定幼蛙初

期成長與生存的兩個重要因子（Pfennig 1992; Watkins 2001）。跳躍能力

會影響幼蛙在覓食（Walton 1988）與逃避掠食者方面的能力（Wassersug 

and Sperry 1977）。體內脂肪含量則與食物缺乏、覓食能力不佳或是遭遇

掠食者壓力時，能夠抵抗飢餓並延長其存活有關（Pfennig 1992; Emlet and 

Sadro 2006）。在本研究中，高食物量組模擬冬季低溫來臨前變態成幼蛙的
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野外族群，牠們蝌蚪期短、有較大的變態體型、較遠的跳躍表現、較高的

體內脂肪含量與較高的變態率（圖十九至圖二十一、圖二十五與圖二十

六），在逃避掠食者與覓食方面佔有優勢，且在翌年繁殖期前有較長的成長

時間，但由於這群幼蛙變態後將面臨到食物量短缺的冬季，脂肪量是否可

度過食物短缺且寒冷的冬季將是關鍵。相反的，由於大部分低的食物量組

個體都遭遇到冬季低溫，蝌蚪期長且變態體型較小（圖十九至圖二十一），

故在跳躍表現上較差但含有較高的脂肪（圖二十三、圖二十五），這些在冬

季中變態的幼蛙新族群，在變態特徵與幼蛙表現上皆與冬季前完成變態的

族群差異很大，冬季中變態的蝌蚪變態後很快就進入食物量充足且溫暖的

春季，加上體內含有的高脂肪量，也許會增進小蛙的存活與成長，幫助牠

們變態後更迅速生長與生存。 

 

四、人工環境影響白頷樹蛙的生活史特徵  

    本研究以實驗室操控實驗與野外模擬的方式，說明人為活動除了會影

響兩棲類生活史特徵，甚至促其產生將面對不同環境遭遇的新族群。以往

針對兩棲類保育的研究說明，人為活動會影響兩棲類的存活與移動

（Mazerolle 2001; Joly et al. 2001; Mazerolle 2001; Semlitsch 2003; 

Stevens et al. 2004; Rothermel and Semlitsch 2006; Neckel-Oliveira and 

Gascon 2006），近年來，學者發現人為活動甚至會影響兩棲類的生活史特

徵（Gill 1978; Sinsch 1992, 1997; Neckel-Oliveira 2004; Neckel-Oliveira 
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and Gascon 2006）。Gill（1978）與 Sinsch（1992, 1997）分別指出人為

活動會降低兩棲類的生殖成功率；Neckel-Oliveira（2004）對於

Phyllomedusa tarsius樹蛙的研究指出人為干擾嚴重的森林會降低的卵泡

孵化率；Neckel-Oliveira and Gascon（2006）的研究顯示棲息在人為干擾

較嚴重森林的 Phyllomedusa tarsius雄蛙體型較小。而在本研究中，顯示

人為活動產生的人工水池環境，會影響到蝌蚪的成長、發育、變態體型與

變態時間，進而產生一個變態特徵有所差異且面臨不同生存環境的族群。

白頷樹蛙普遍分布在台灣中低海拔的靜止水域，利用天然與人工水池繁

殖，台灣中低海拔的開發日益嚴重，白頷樹蛙面對這類人工棲地的機率勢

必大為增加，這些人工水池由於物質交換封閉且食物量有限等等的特性，

將造成蝌蚪成長、發育與變態時間的不同，並延伸至幼蛙變態後體型與表

現的差異，形成在變態特徵與小蛙表現上皆不同的族群，更甚者或許會影

響整個族群的生殖成功率。所以比較越冬前後變態的蝌蚪與幼蛙，在生態

與生理上的差異，是相當有趣且值得深入研究的議題，讓我們更加瞭解人

類活動如何影響動物族群動態與生活史特徵，更提供我們保育上的嶄新觀

點。 
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總結 

一、八卦山地區白頷樹蛙蝌蚪具越冬現象：成蛙的繁殖季為每年的三月至 

八月，但蝌蚪卻有全年出現的現象。 

二、八卦山地區白頷樹蛙蝌蚪越冬類型屬於官能性越冬，每年在同一個水 

池不一定皆有蝌蚪越冬現象。 

三、白頷樹蛙蝌蚪越冬模式為持續發育型與緩慢發育型，在八卦山地區， 

屬於持續發育型的越冬族群比例較高。 

四、白頷樹蛙蝌蚪的成長與發育皆會受到低溫與低食物量的抑制，但溫度 

對於發育的抑制較大，故低溫下蝌蚪發育速率緩慢但仍可持續生長。 

五、食物量與溫度對於幼蛙變態體型（體長與體重）的影響不一致：低食 

物量會抑制幼蛙的體重與體長，低溫使幼蛙的體重增加，但對體長的 

影響差異很大。 

六、八卦山地區白頷樹蛙的蝌蚪越冬可能是由溫度與食物量交互影響下所 

造成。 

七、高食物量會增加幼蛙的跳躍表現與體型，但高與低食物量組都有高脂 

肪含量，顯示低食物量組也許缺乏移動能力，但卻具有高脂肪含量的 

優勢。 

八、由實驗室操控實驗與野外模擬顯示，人為活動不但會影響兩棲類生活 

史特徵，甚至促其產生將面對不同環境遭遇的族群。 
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表一、八卦山地區白頷樹蛙生殖物候學調查 

年份 月份 蝌蚪 成蛙 鳴叫 卵泡 

2003 Oct +    
 Nov +    
 Dec +    

2004 Jan + +   
 Feb +    
 Mar +    
 Apr +    
 May + + + + 
 June + + + + 
 July + + +  
 Aug +  +  
 Sept +    
 Oct +    
 Nov +    
 Dec +    

2005 Jan +    
 Feb +    
 Mar + + +  
 Apr + + + + 
 May + + + + 
 June + + + + 
 July + + + + 
 Aug + + + + 
 Sept +    
 Oct +    
 Nov +    
 Dec +    

2006 Jan +    
 Feb +    
 Mar + + +  

         附註：「+」代表該特徵之出現  
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表二、各水池秋季至翌年春季蝌蚪留存月份狀態。表中顯示由 2003年 10

月至 2006年 3月的紀錄，各連續線段代表各水池蝌蚪留存月份。 

 
2003 2004 2005 2006 池

號 10 11 12 1 2 3 // 10 11 12 1 2 3 // 10 11 12 1 2 3 
1                
2                   
4                  
5           
6                 
7                  
8            
9                     
10                     
11                
12                 
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表三、實驗室操控下，溫度與食物量影響蝌蚪期、42期變態體長與體重的

單純主要效果考驗（simple main effects）結果摘要表。表中 HF、MF、

LF分別代表高、中、低食物量；HT、MT、LT分別代表高、中、低溫。 

 
Variables Source df MS F P 
Larval period Temperature     
   at HF 2 45390.12 115.67 <0.0001 
   at MF 2 33952.42 86.52 <0.0001 
   at LF 2 5309.67 13.53 <0.0001 
 Food     
   at HT 2 18798.91 47.91 <0.0001 
   at MT 2 23079.62 58.82 <0.0001 
   at LT 2 847.31 2.16 0.1199 
 Error 118 392.41   
      
Body length Temperature     
   at HF 2 13.11 64.77 <0.0001 
   at MF 2 3.04 15.03 <0.0001 
   at LF 2 2.46 12.14 <0.0001 
 Food     
   at HT 2 0.78 3.84 0.0243 
   at MT 2 0.14 0.70 0.5003 
   at LT 2 2.94 14.51 <0.0001 
 Error 116 0.20   
      
Body weight Temperature     
   at HF 2 0.32 15.84 <0.0001 
   at MF 2 2.31 113.93 <0.0001 
   at LF 2 0.53 26.47 <0.0001 
 Food     
   at HT 2 1.30 64.00 <0.0001 
   at MT 2 0.46 22.60 <0.0001 
   at LT 2 0.27 13.35 <0.0001 
 Error 113 0.02   
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表四、野外操控下，食物量影響蝌蚪 42期和 46期的變態體長、體重與蝌

蚪期的單因子多變量分析（one-way ANOVA）結果摘要表。表中 body 

length at 42及 46分別表示蝌蚪在 42期及 46期的體長結果，body weight 

at 42及 46分別表示蝌蚪在 42期及 46期的體重結果。 

 
Variables Source df SS MS F P 
Body length at 42 Food 2 2.56 1.28 27.4 <0.0001 
 Error 21 0.98 0.05   
 Total 23 3.54    
       
Body length at 46 Food 2 0.24 0.12 26.13 <0.0001 
 Error 19 0.09 0.004   
 Total 21 0.32    
       
Body weight at 42 Food 2 0.24 0.12 23.96 <0.0001 
 Error 20 0.99 0.005   
 Total 22 0.34    
       
Body weight at 46 Food 2 0.07 0.04 8.07 0.0029 
 Error 19 0.08 0.004   
 Total 21 0.15    
       
Larval period Food 2 23064 11532 29.86 <0.0001 
 Error 21 8109.7 386.18   
 Total 23 31173.7    
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表五、實驗室操控下，溫度與食物量影響小蛙跳躍與脂肪含量的兩因子共

變數分析（two-way ANCOVA）結果摘要表。表中 Jumping代表跳躍距

離，Max Jump代表最大跳躍距離。跳躍表現以個體 46期小蛙的濕重

（Mass）作為共變數，體內脂肪含量以 46期小蛙去除體內脂肪後的乾重

（LDM，lean dry mass）作為共變數。 

 
Variables Source df MS F P 
Jumping Temperature 2 172.75 17.81 <0.0001 
 Food 2 58.47 6.03 0.0038 
 Temperature×food 4 129.78 13.38 <0.0001 
 Covariate:Mass 1 66.78 6.89 0.0106 
 Error 72 9.70   
ANCOVA for homogeneity of regression slopes 2.05 0.0539 
   
Max Jump Temperature 2 157.14 13.31 <0.0001 
 Food 2 96.33 8.16 0.0006 
 Temperature×food 4 173.92 14.73 <0.0001 
 Covariate:Mass 1 56.12 4.75 0.0325 
 Error 72 11.81   
ANCOVA for homogeneity of regression slopes 2.74 0.0115 
   
Lipid Temperature 2 83.91 3.34 0.04 
 Food 2 56.09 2.23 0.1133 
 Temperature×food 4 42.40 1.69 0.16 
 Covariate:LDM 1 887.54 35.29 <0.0001 
 Error 91 25.15   
ANCOVA for homogeneity of regression slopes 0.67 0.7151 
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表六、野外操控下，食物量影響小蛙跳躍與脂肪含量的單因子共變數分析

（one-way ANCOVA）結果摘要表。表中 Jumping代表平均跳躍距離，

Max Jump代表最大跳躍距離。跳躍表現以個體 46期小蛙的濕重（Mass）

作為共變數，體內脂肪含量以 46期小蛙去除體內脂肪後的乾重（LDM，lean 

dry mass）作為共變數。 

 
Variables Source df MS F P 
Jumping Food  2 109.20 70.98 <0.0001 
 Covariate:Mass 1 1.76 1.15 0.2992 
 Error 17 1.54   
ANCOVA for homogeneity of regression slopes 0.21 0.8126 
   
Max Jump Food  2 121.80 53.42 <0.0001 
 Covariate:Mass 1 2.44 1.07 0.3152 
 Error 17 2.28   
ANCOVA for homogeneity of regression slopes 0.30 0.7424 
   
Lipid Food  2 42.40 9.72 0.0015 
 Covariate:LDM 1 21.61 4.95 0.0399 
 Error 17 4.36   
ANCOVA for homogeneity of regression slopes 0.11 0.8935 

 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 



 65 

 
 

圖一、八卦山脈地理位置與調查樣點。左圖為台灣衛星空照圖，圖中黑色

方形框內為八卦山台地位置；右圖為八卦山台地衛星空照圖，圖中的黑色

方形框為調查樣點所在區域（圖片出處來源：台灣全島全解析影像，國立

中央大學太空及遙測研究中心）。 
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(a) 1號池                   (b) 2號池                  (c) 3號池 
 
 
 
 
 
 
(d) 4號池                   (e) 5號池                  (f) 6號池 
 
 
 
 
 
                            
(g) 7號池                   (h) 8號池                  (i) 9號池 
 
 
 
 
 
 
 
(j) 10號池                  (k) 11號池                  (l) 12號池 
 
 
 
 
 
 
 
(m) 13號池    (n) 14號池 
 
 
     

     

             

圖二、八卦山台地 14個調查樣點水池。 



 67 

10

12

14

16

18

20

22

24

26

28

2005                                   2006

W
at

er
 te

m
pe

ra
tu

re
 (

C
)

Month
Sep  Oct      Nov     Dec     Jan     Feb     Mar     Apr     May

 

圖三、2005年 9月至 2006年 5月，八卦山地區水池水溫變化圖。水溫數

值是以水溫紀錄器以一小時為間隔，紀錄三個水池樣點的水溫再加以平均

值而得，所記錄的三個水池分別為 5號、10號與 12號水池。 
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圖四、不同體重與發育期的蝌蚪在 26℃溫度下，進食飽足量與本身體重的

關係。圖中數值為蝌蚪每天的進食飽足量除以本身體重的百分比，可以發

現蝌蚪體重 0.1g為其分界線，故計算蝌蚪進食飽足量的百分比時，將之分

群為體重小於 0.1克的蝌蚪，與大於 0.1g的蝌蚪的進食飽足量平均值。 
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圖五、2003年至 2006的 10月至翌年 3月，存有越冬蝌蚪的水池數量。 
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圖六、2003年 10月至 2004年 9月，1號池白頷數蛙蝌蚪發育期數組成

百分比。柱狀上方的數字為當次調查取樣的蝌蚪數量，此水池在 2003年

冬天屬於持續發育類型的水池。 
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圖七、2003年 10月至 2004年 9月，5號池白頷數蛙蝌蚪發育期數組成

百分比。柱狀上方的數字為當次調查取樣的蝌蚪數量，此水池 2003年冬

天屬於緩慢發育類型的水池。 
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圖八、控溫箱溫度與食物量對秋季蝌蚪體長變化的影響。 

各處理組的體長數值為平均值＋SE，數據消失表示處理中有一隻個體達到

變態時，該處理整組視為已達變態，之後的數據將不再納入呈現。本實驗

的開始時間為 9月 23日，結束時間為翌年 4月 23日。 
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圖九、控溫箱溫度與食物量對秋季蝌蚪體重變化的影響。 

各處理組的體重數值為平均值＋SE，數據消失表示處理中有一隻個體達到

變態時，該處理整組視為已達變態，之後的數據將不再納入呈現。本實驗

的開始時間為 9月 23日，結束時間為翌年 4月 23日。 
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圖十、控溫箱溫度與食物量對秋季蝌蚪發育變化的影響。 

各處理組的發育期數值為 Gosner stage平均值＋SE，數據消失表示處理

中有一隻個體達到變態時，該處理整組視為已達變態，之後的數據將不再

納入呈現。本實驗的開始時間為 9月 23日，結束時間為翌年 4月 23日。 
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圖十一、控溫箱溫度與食物量各處理組，蝌蚪在 Gosner stage 42與 46

期的變態比率。圖中 HF、MF、LF分別代表高、中、低食物量。 
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圖十二、控溫箱溫度與食物量各處理組，蝌蚪期長短的比較。圖中 HF、

MF、LF分別代表高、中、低食物量，各處理組的蝌蚪期數值為平均值＋

SE，其上的英文字母表示具有顯著差異後，進行事後比較的分群結果，不

同的英文字母表示處理間達顯著差異。 
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圖十三、控溫箱溫度與食物量各處理組，蝌蚪在 Gosner stage 42期的體

長比較。圖中 HF、MF、LF分別代表高、中、低食物量，各處理組的變態

體長數值為平均值＋SE，其上的英文字母表示具有顯著差異後，進行事後

比較的分群結果，不同的英文字母表示處理間達顯著差異。 

 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 78 

17 20 26
0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

E

D
C

C

B B
B

A
B

od
y 

w
ei

gh
t a

t G
os

ne
r 

st
ag

e 
42

 (
g)

Temperature(C)

 HF
 MF
 LF

A

 

圖十四、控溫箱溫度與食物量各處理組，蝌蚪在 Gosner stage 42期的體

重比較。圖中 HF、MF、LF分別代表高、中、低食物量，各處理組的變態

體重數值為平均值＋SE，其上的英文字母表示具有顯著差異後，進行事後

比較的分群結果，不同的英文字母表示處理間達顯著差異。 
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圖十五、野外模擬實驗下，食物量對秋季蝌蚪發育期數變化的影響。圖中

HF、MF、LF分別代表高、中、低食物量，各處理組的發育期數數值為平

均值 ± SE，水桶中若有一隻蝌蚪到達變態，則該桶的數據停止納入計算，

故數據消失表示處理中八個水桶皆已有至少一隻個體達到變態。本實驗的

開始時間為 9月，結束時間為翌年 4月。 
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圖十六、野外模擬實驗下，食物量對秋季蝌蚪體重變化的影響。圖中 HF、

MF、LF分別代表高、中、低食物量，各處理組的體重數值為平均值  ± SE，

水桶中若有一隻蝌蚪到達變態，則該桶的數據停止納入計算，故數據消失

表示處理中八個水桶皆已有至少一隻個體達到變態。本實驗的開始時間為

9月，結束時間為翌年 4月。 
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圖十七、野外模擬實驗下，環境之水溫變化與不同食物量處理組達到變態

的時間及隻數分布圖。圖中 HF、MF、LF分別代表高、中、低食物量，實

線為水溫記錄器所測得的三個水桶的水溫平均值，在 2006年 11月開始隨

機放入實驗中的三個水桶中，採每個小時紀錄一次的方式，水溫紀錄至實

驗結束。 
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圖十八、野外模擬實驗下，各食物量處理組在 2006年冬至（12月 22日）

前後的變態比率比較。每個處理組 8個重複（n=8），每個重複內有 10隻

蝌蚪，實驗中死亡與實驗結束後仍未變態的蝌蚪不納入結果與統計分析中。 
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圖十九、野外模擬實驗下，各食物量處理組在 Gosner stage 42與 46期

的體長比較。圖中 HF、MF、LF分別代表高、中、低食物量，各處理組的

體長數值為平均值  ± SE，其上的英文字母表示具有顯著差異後，進行事後

比較的分群結果，不同的英文字母表示處理間達顯著差異。 
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圖二十、野外模擬實驗下，各食物量處理組在 Gosner stage 42與 46期

的體重比較。圖中 HF、MF、LF分別代表高、中、低食物量，各處理組的

體重數值為平均值  ± SE，其上的英文字母表示具有顯著差異後，進行事後

比較的分群結果，不同的英文字母表示處理間達顯著差異。 
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圖二十一、野外模擬實驗下，各食物量處理組的蝌蚪期比較。圖中 HF、

MF、LF分別代表高、中、低食物量，各處理組的蝌蚪期數值為平均值 ± 

SE，其上的英文字母表示具有顯著差異後，進行事後比較的分群結果，不

同的英文字母表示處理間達顯著差異。 
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圖二十二、控溫箱溫度與食物量各處理組，平均與最大跳躍距離比較。圖

中 HF、MF、LF分別代表高、中、低食物量，跳躍表現以 46期小蛙濕重

作為共變數，各處理組數值為平均值＋SE，其上的英文字母表示具有顯著

差異後，進行事後比較的分群結果。 
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圖二十三、野外模擬實驗下，各食物量處理組平均與最大跳躍距離比較。

圖中 HF、MF、LF分別代表高、中、低食物量，跳躍表現以 46期小蛙濕

重作為共變數，各處理組數值為平均值  ± SE，其上的英文字母表示具有顯

著差異後，進行事後比較的分群結果，大寫與小寫的英文字母分別代表最

大跳躍距離與跳躍距離的分群結果。 
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圖二十四、控溫箱溫度與食物量各處理組，小蛙體內脂肪含量比較。圖中

HF、MF、LF分別代表高、中、低食物量，體內脂肪含量以 46期小蛙去

除體內脂肪後的乾重作為共變數，各處理組數值為平均值＋SE，食物量對

於小蛙脂肪含量則無顯著影響，溫度對於小蛙脂肪含量的影響則達顯著差

異：低溫下的小蛙體內脂肪含量顯著高於中溫組， 故在圖上以線段表示兩

組之間的差異。 
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圖二十五、野外模擬實驗下，各食物量處理組小蛙體內脂肪含量比較。圖

中 HF、MF、LF分別代表高、中、低食物量，體內脂肪含量以 46期小蛙

去除體內脂肪後的乾重作為共變數，各處理組數值為平均值＋SE，事後比

較發現小蛙體內脂肪含量在高食物量顯著大於中食物量組，低食物量組與

中食物量組則無顯著差異，故在圖上以線段表示兩組之間的差異。 

。 
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圖二十六、野外模擬實驗下，各食物量處理組在四月實驗結束時的未變態、

死亡、變態率之比較。圖中 HF、MF、LF分別代表高、中、低食物量，Unmet、

Die、Met分別表示未達變態的比率、死亡比率、達變態的小蛙比率。 
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