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前 言 

 

產卵地點的選擇(Oviposition site selection)對於動物生殖成功具

有重要的影響，因為選擇的結果將會影響到窩卵的孵化、子代的存活

與成長以及親代的適存度(fitness)，所以在生存的壓力下，動物應具

有評估並選擇合適產卵場所的能力。許多有關於產卵水域特徵的非生

物因子(如水域的形狀、大小、溫度等)以及生物因子(如掠食者或是競

爭者的存在等)，都會影響動物的選擇利用。對於兩棲類動物而言，

因為幼體(蝌蚪)生活在水體中，而水體特性易受環境因子的影響而改

變，例如溫度高低、養分多寡、以及水體是否乾涸等，均會直接地影

響到蝌蚪的生存與成長。 

在自然界中，目前發現約有 103種無尾目動物利用容器積水池

(phytotelmata)做為生殖場所(Lehtinen et al., 2004)，而 Stewart & 

Pough (1983)以及 Donnelly (1989a, b)均指出這類型小水體積水池

的數量對於動物的生殖活動具有明顯的影響，然而卻很少有研究報導

這類型小水體產卵場所的數量隨時間與空間變動的過程中，與動物生

殖活動的關係。此外，由於存在的水體甚小，特性(如水體大小、溫

度、pH等)易受環境因子影響而變化，所以各自呈現差異的獨立小水

體積水池，可能會影響到動物對產卵地點的選擇。因此，當動物利用
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這類變動性較大的水體時，應具有良好的判別能力來選擇合適的產卵

場所，以確保子代的存活機會。但是，目前僅有Chirixalus eiffingeri 

(Kam et al., 1996) 以及 Phrynobatrachus guineensis  (Rodel et al., 

2004; Rudolf & Rodel, 2005)等少數的初步相關研究，探討利用容器

積水池的兩棲類動物在產卵地點的選擇與特徵的關係；因此值得我們

更進一步地去了解動物面臨變動的環境時所表現出的生殖策略。 

艾氏樹蛙分布於台灣兩千公尺以下的山區，以及琉球群島的西表

島和石桓島(Kuramoto, 1973)，是一種屬於長生殖季節的樹棲型兩棲

類動物。雄蛙於繁殖季節時會在樹洞或積水容器鳴叫，以吸引母蛙前

來交配，並將受精卵產在水面上的內壁，由雄蛙護卵直至蝌蚪孵化

(Kuramoto, 1973; 莊, 1988; Kam et al., 1996)。蝌蚪孵化後，在長

達約二個月的蝌蚪期中，母蛙會定期返巢排放未受精卵供蝌蚪食用

(Ueda, 1986; Kam et al., 1997, 1998)。由於容器積水池的性質各自

呈現差異並會隨著環境因子而改變，所以利用此種棲地類型的艾氏樹

蛙，是種很好的模式動物來進行實驗，以探討動物面臨多變環境時的

生殖策略。在溪頭地區的艾氏樹蛙普遍利用竹筒做為生殖場所，但因

竹筒特性各自獨立且水體大小隨著不同雨量而呈現變動性，艾氏樹蛙

的生殖活動是否也會受竹筒特性變動的影響而產生變化呢？此外，因

為每一竹筒特徵不一，其中可能存在著不利於蝌蚪生存的條件，為避
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免子代因竹筒品質不良而死亡，艾氏樹蛙將如何選擇利用合適的竹筒

來做為生殖場所？當蝌蚪孵化後會長期待留在竹筒中，若艾氏樹蛙持

續進行生殖活動的話，勢必會面臨到竹筒已被蝌蚪佔據的現象，在如

此狀況下艾氏樹蛙會利用何種生殖策略來適應如此的環境？ 

本研究擬探討艾氏樹蛙產卵地點選擇的行為，主要目的如下： 

(1) 監測竹林中竹筒的形態特徵及水資源的變化，以了解竹筒

特性的變動，並探討艾氏樹蛙生殖活動與物候因子、資源

變化的關係。 

(2) 記錄產卵竹筒的形態特徵，以了解艾氏樹蛙對竹筒選擇與

竹筒特性的關係。 

(3) 探討蝌蚪存在於竹筒內時，對於成蛙對竹筒利用的影響，

以了解艾氏樹蛙可能的生殖策略。 
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文獻討探 

 

一、 兩棲類動物生殖活動與環境因子的關係 

兩棲類動物的生殖活動受許多環境因子的影響，其中以降雨的影

響最為明顯。許多研究的報導，例如 Bufo valliceps  (Blair, 1960)、

Atelopus oxyrhynchus (Dole & Durant, 1974)、Batrachyla taeniata  

(Diaz et al., 1987)、Leptodactylus knudseni (Gascon, 1991)、

Hyperolius nitidulus (Lampert & Linsenmair, 2002)等，說明不同程度

的降雨量導致生殖水池可利用性的變化，進而影響兩棲類動物的生殖

活動與週期(如生殖產卵的時間、窩卵數量以及生殖成功等)。此外，

降雨也會影響到動物在生殖前的遷徒行為；Jensen et al. (2003) 指

出因為降雨的關係，讓Rana capito可以長時間在原本乾涸的環境遷

徙，以讓大多數的個體能在生殖季時到達水池以進行生殖活動。雖然

大部分的研究均指出降雨對於動物的生殖活動是有促進的作用，但是

對於溪流生殖的物種而言，過多的雨量可能會帶來負面的影響；

Fukuyama & Kusano (1992) 指出大雨造成的洪水，會減少

Buergeria buergeri 在溪流中可使用的鳴叫地點，因而降低了生殖活

動的發生。 

因為兩棲類為變溫動物(poikilotherm)，所以易受外界溫度的變化
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而影響到行為的表現，例如過冬時間的長短，以及發生生殖活動的時

間(Sinsch, 1988; Kusano & Fukuyama, 1989; Beebee, 1995; 

Reading, 1998; Blaustein et al., 2001)。Reading (1998) 指出在高溫

的影響下，可能會使得 Bufo bufo提早移動到水池進行生殖活動；

Eleutherodactylus cooki  (Rogowitz et al., 2001)會因季節性溫度的

不同而造成生殖活動集中在溫度較高的生殖季中期，並產下較多的窩

卵數量以及發生重覆利用水域的現象。針對於溫帶或是高山地區的物

種，溫度對動物生殖活動的影響更是明顯(Beebee, 1995; Blaustein 

et al., 2001; Pope & Matthews, 2001)。Schaub & Larsen (1978)提

及 Hyla regilla 這種具有過冬行為(overwintering)的種類，應有一個

溫度的閥值(threshold)來誘導青蛙在次年生殖活動的發生；而在其他

物種的研究中(Rana sp. [Kusano & Fukuyama, 1989]; B. bufo  

[Reading, 1998])也已明確指出當環境溫度高過特定閥值後，動物便

會開始進行生殖活動。 

除了物候因子(雨量、氣溫)外，食物的獲得也是影響生殖活動的

重要因子(Galatti, 1992; Hew, 1993; Rogowitz et al., 2001)，而且在

食物供應充足的條件下可加速個體成長，使得新生子代可以在該生殖

季就可以進行生殖活動，進而改變族群的組成(Galatti, 1992)。除此

之外，像是環境中掠食者的存在(Lips, 2001)或是光照時間的改變
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(Reading, 1998)，也是影響動物生殖活動的因子。 

環境中生殖場所的分佈會改變個體的空間分佈，進一步地影響到

動物的生殖活動與行為(Marsh et al., 2000; Prohl & Berke, 2001)。

Marsh et al. (2000) 指出水池的空間分佈會影響 Physalaemus 

pustulosus 對水池的生殖利用；當環境中水池分佈距離較近時，雄蛙

會在不同水池間移動，並有聚集的現象出現，而雌蛙在如此的情況下

亦可增加選擇雄蛙交配的機會。此外，若環境中產卵地點的數量改

變，動物會隨著產卵地點分佈的密度不同而改變對空間的利用，以增

加生殖成功的機會，進一步影響到動物的族群動態(Stewart & Pough, 

1983; Donnelly, 1989a, b; Marsh, 2001)。 

 
 

二、 容器積水池(phytotelmata)的特性 

Phytotelmata(容器積水池)，泛指由植物某些部位所形成的積水

環境，例如樹洞、竹筒、葉腋、或是空心的果實等(Kitching, 2000; 

Lehtinen et al., 2004)。這類型的水池棲地，廣泛地分佈在自然環境

中(Srivastava et al., 2004)，其特性(溫度、溶氧量等)與其他大水體

的棲地，例如溪流、水池等水域不同(Noland & Ultsch, 1981; Nie et 

al., 1999)，並呈現獨立且不連續的分佈狀態。降雨是容器積水池中

水體的主要來源，而不穩定或是季節性的雨量會直接地影響到積水



 7

池中的水體大小(Kingsolver, 1979; Kitching, 2000)，又因存在的水

體甚小，所以水體中的性質易受環境因子的改變而產生變化，導致

水中的溫度、溶氧量、二氧化碳、pH值等物化因子呈現變動且多樣

性的狀態(Laessle, 1961; Kam et al., 1996; Kitching, 2000; Kam et 

al., 2001)。 

對於無尾目動物而言，目前發現約有 103種種類會利用容器積

水池來做生殖產卵的場所，所以這類水池亦是一種重要的生殖資源

(Lehtinen et al., 2004)。在前人的相關研究中，大多是探討容器積

水池在環境中的數量與分佈，對於動物的空間利用、族群結構以及

族群動態的影響(Stewart & Pough, 1983; Donnelly, 1989a, b ; PrÖ hl 

& Berke, 2001; Heying, 2004)；然而，這些積水池的形態特徵以及

水體的變化趨勢各自呈現差異性，所以可以預期當動物面臨這些資

源時，應具有特定的生殖策略來選擇生殖場所，以適應如此變動的

特性。不過，到目前為止，只有少數研究探討產卵地點性質與動物

生殖策略的關係(Kam et al., 1996; Rodel et al., 2004; Rudolf & 

Rodel, 2005)。 

 
 

三、 影響產卵地點選擇的因子 

不同產卵地點的選擇，會直接地影響到卵的孵化以及幼體的成
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長狀況與變態時間等。親代為增加子代存活機會，以及避免環境所

帶來的負面影響，可以藉由一些因子來做為選擇的依據。以下就針

對前人研究中，發現會影響兩棲類動物產卵地點選擇行為的因素，

做一系列的概述： 

(1) 產卵地點的大小 

在水域大小固定且數量有限的條件下，若動物仍持續生殖利

用的話，則將使得水體中的個體數量過多，可能會造成密度效應

(density -dependent effect)，導致個體間對食物以及空間等資源

的競爭，進而影響子代成長情形。Seale (1982)指出，隨著選用

的水池表面積越大，Rana sylvatica 蝌蚪能存活至變態的個體有

增多的趨勢，推測可能是因為大水池能提較多的資源，例如食物

和空間等，以供蝌蚪成長所需，所以成體在選擇產卵地點時會偏

好較大的水池。 

(2) 水體的溫度 

由於大部分兩棲類動物的卵是直接產於水體中，所以水體的

溫度對於卵的發育、孵化具有直接的影響，亦會改變蝌蚪成長發

育的速度。隨著水池中不同區域的溫度差異，Rana 

sphenocephala (Caldwell, 1986)與 R. captio (Palis, 1998)會改

變在水中的產卵高度，以選擇適合窩卵發育的溫度，並會避免產
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卵於水位較淺的區域，因為那裡的溫度變化較為劇烈，對卵的發

育可能會有負面影響(Caldwell, 1986)。Seale (1982)指出利用暫

時性水域的 R. sylvatica，會選擇較溫暖的水位高度位置來產卵，

以增加卵孵化以及蝌蚪成長的速率，避免蝌蚪在完成變態前因水

池乾涸而死亡，以提升生殖成功的機會。雖然 Rana catesbiana 

(Howard, 1978)也會偏好利用較溫暖的水域，但卻會避免選擇溫

度過高(<32℃)的位置，以減少生長異常(developmental 

abnormalities)的現象發生。 

(3) 產卵場所的水位深度與水體大小 

雨水是水域中水體的主要來源，但因降雨趨勢不穩定且無法

預測，所以生活在水體中的蝌蚪隨時面臨到乾涸的風險，而水體

的乾涸也是造成蝌蚪死亡的主要因子之一(Murphy, 2003a; 

Rodel et al., 2004)。為減少水體乾涸對蝌蚪生長的不良影響，成

體在選擇的過程中可藉由評估產卵場所的積水狀況，以選擇較利

於子代生存成長的產卵地點(Hoplobatrachus occipitalis  [Spieler 

& Linsenmair, 1997]; P. guineensis [Rudolf & Rodel, 2005])，並

利用水位較深的水域(Hyla pseudopuma [Crump, 1991])，以提

供蝌蚪在完成變態程過中所需的水體，減少蝌蚪因水體乾涸而死

亡。 
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(4) 掠食者的存在 

由於水池是開放性的環境，所以許多種生物會進駐並共棲在

一起，例如魚類、蚊蠅的幼蟲、水蠆以及同種或非同種蝌蚪等

(Caldwell, 1993; Kitching, 2000)，而蝌蚪往往是其他生物獵捕的

食物(Kats & Sih, 1992; Holomuzki, 1995)。所以當環境中有掠食

者存在時，會對蝌蚪存活生長造成直接的負面影響。許多研究亦

指出，當成體在選擇產卵地點時，會避免利用已有掠食者存在的

場所，以減少掠食者對蝌蚪的致死影響，例如 Ambystoma 

barbouri (Kats & Sih, 1992)、Bufo americanus  (Petranka et al., 

1994)以及Mannophryne trinitatis  (Jowers & Downie, 2005)等。  

(5) 同種蝌蚪的存在 

因為同種蝌蚪的生態棲位相同，對資源具有同樣的需求性，

所以在資源有限的環境中，若個體太多的話，勢必會因為資源(例

如空間、食物等)的競爭，而抑制蝌蚪的成長發育。例如，Hyla 

chrysoscelis (Resetarits & Wilbur, 1989)、P. pustulosus (Dillon 

& Fiano, 2000; Marsh et al., 2000)、Edalorhina perezi  (Murphy, 

2003)等，在成體選擇產卵地點時，會偏好無同種蝌蚪或是數量

較少的場所，以避免競爭所帶來的不良影響。此外，同類相殘

(cannibalism)的現象，就是蝌蚪可以以同種的窩卵或是蝌蚪來做
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為食物，也普遍地出現在許多種類的蝌蚪間，所以當已有同種蝌

蚪存在時，若成體仍繼續產卵於該水域中，則後來新產的卵或蝌

蚪可能因被蝌蚪捕食而降低其存活機會。在H. pseudopuma 

(Crump, 1991)、Pleurodema borellii (Halloy & Fiano, 2000)等研

究中，均指出成體在選擇產卵地點時會避免利用已有同種蝌蚪存

在的水池，以避免發生同類相殘而降低了新生蝌蚪的存活。但

是，同種子代存在的影響並非都是負面的，Rudolf & Rodel (2005)

發現P. guineensis這類樹洞生殖的青蛙，成體會偏好利用已有

同種蝌蚪存在的積水池來做為生殖場所，推測蝌蚪的存在可能代

表著該樹洞的品質，例如低掠食壓力或是無乾涸風險。 

 

在自然的環境中，會影響動物產卵地點選擇的環境因子並非單

一存在，所以當動物處在一多因子互動的處境中，則可能依據不同

因子對生殖成功的影響程度，從權衡(trade-off)中做出最合適的選

擇。例如 H. pseudopuma (Crump, 1991)在面臨具有較深水位的區

域已被同種窩卵佔據時，會改而利用其他水位較淺但無窩卵存在的

水域，以避免同類相殘的發生，顯示當棲地品質改變時，成體亦會

隨之改變原本的生殖策略，以減少棲地中蝌蚪密度過高或是同類相

殘的發生。 
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四、 生殖策略的轉換  

Doligez et al. (2003)指出動物個體進行產卵地點選擇時，會藉

由環境中所存在的訊息(information)，來做為選擇的依據。但是，個

體從環境中獲得有關棲地品質的訊息，並非固定不變的，有時會因

時間與空間的不同而有所變異，所以生物應藉由對產卵地點品質的

評估，適時地改變生殖策略來適應環境上的變動。例如，兩棲類動

物最常面臨的變動現象就是生殖棲地的特性隨著時間的變化而改

變。 

許多兩棲類動物具有長生殖季節(prolonged-breeding 

season)，生殖季通常可維持數個月，在這段時間內，動物可利用的

棲地則會因環境因子的改變而產生變化，例如溫度、雨量等，所以

面臨如此變動的環境，動物的生殖策略亦將會隨之轉換。Murphy 

(2003)指出E. perezi  在生殖季的前、後期時，雨量不穩定的情況

下，即使是在池中有掠食者(昆蟲幼蟲)存在而增加蝌蚪被掠食機會的

情況下，青蛙仍會偏好利用永久性的積水池做為生殖場所，以避免

水體的乾涸；在生殖季中期降雨穩定的條件下，暫時性積水池有較

長的積水時間，而且該類水池具有較低的掠食風險，所以 E. perezi

在此時期會較偏好利用暫時性水池來做為生殖場所，如此的結果顯

示水池乾涸對蝌蚪存活的影響是比較重要的。Rana sphenocephala 
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(Caldwell, 1986)在水溫隨季節改變時，會選擇不同的水位高度以獲

得合適溫度的產卵地點，並會藉由改變卵的分佈模式來提供窩卵合

適的溫度：在高溫時會分散產卵位置，但是在低溫時則會偏好將多

數窩卵形成一叢生的形式(communal oviposition)，以減少環境溫度

對卵孵化的直接影響。 

當面臨不同的棲地類型時，不同的環境因子會影響個體的生殖

成功(Neckel-Oliveira, 2004)，而為了適應環境條件的限制，即使是

同種物種在不同的環境中也有可能會利用不同的生殖策略。Marsh 

& Borrell (2001)指出，P. pustulosus在品質條件相似的人工池中生

殖時，會避免利用已有同種窩卵或蝌蚪存在的水池，而利用尚無同

種子代存在的水池；但是，生存在由溪流形成的天然水池中的個體，

卻是會重覆利用已有同種子代存在的水池或是在附近水池生殖。作

者推測發生如此的差異可能是人工池的條件穩定，所以成體可以直

接選擇利用並避免有蝌蚪存在的水池；但因天然池的品質不穩定，

為減少蝌蚪因環境變動而死亡，所以成體會重覆利用已有蝌蚪存在

的水池，這也可能暗喻著棲地品質的重要性遠大於蝌蚪競爭所帶來

的影響。所以青蛙會藉由生殖策略的轉換(flexibility)來選擇合適的生

殖場所，以提高生殖成功的機會。 
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材料與方法 

 

一、 實驗時間與地點 

實驗的時間從 2004年 2月 14日開始，至 2005年 3月 4日

止，每週進行一次夜間調查，共調查了 55個夜晚。研究地點在台

灣省南投縣鹿谷鄉台大實驗林溪頭營林區的竹林內；該處位於北

緯 23°39’20”，東經 120°48’10”，海拔高度約 1016 公尺。雨量並

非全年均勻分佈，主要集中在二到九月(Kam et al, 1996)。竹林大

都是由孟宗竹(Phyllostachy edulis)以及麻竹(Sinocalamus 

latiflorus)所組成，前者數量較多(Kam et al, 1996)。竹林因當地的

農業活動以及工藝建材的需求，竹子常常會受到人為的砍伐，所

以在竹林中可以發現大量的竹筒。每逢降雨過後，竹筒內便會形

成一小積水池，成為艾氏樹蛙理想的繁殖場所(林, 1996)。 

實驗樣區是一處大小約為 1200 平方公尺(40 公尺×30公尺)

的竹林(圖 1)。竹林中的竹筒數量約為 150個，並於實驗進行前將

每根竹筒編號，以利於個別區分。在樣區中設置一個以 2.5×2.5 平

方公尺為單位的方格系統(grid system)，以便於能明確地記錄青蛙

與竹筒的相對位置。 
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二、 夜間觀察 

在實驗進行的時期中，每週進行一次夜間觀察。每次夜間觀

察約是在入夜1小時後開始進行，調查樣區中艾氏樹蛙可能出現

的環境，像是竹筒內外、地面，或是竹子等地方，待發現青蛙後

再紀錄其狀態與出現位置。紀錄內容如下： 

(1) 體型測量 – 所有在調查過程中發現的青蛙，均以游標尺測量

吻肛長(snout-vent length, SVL)，並以電子秤測量其重量。 

(2) 性別判定 – 利用性墊大小以及喉部皺摺的顏色深淺來做為

判別雄雌的依據。若有不能確定之個體，則以之後發現到的

行為或是待以上特徵更為明顯後，才給予明確的性別判定。 

(3) 標記 – 利用剪趾法(toe-clipping)進行永久性的標記。為了避

免切除傷口癒合後形成的肉瘤對辨別的影響，盡可能地切除

蹼膜之外的趾節。 

(4) 行為紀錄 – 在調查過程中，若有發現青蛙有特別行為發生

時，例如鳴叫、打鬥、交配產卵、護卵或是餵卵等，均在該

行為結束後再進行捕捉紀錄，以減少干擾。 

(5) 定位 – 在完成所有測量紀錄後，會將青蛙出現的位置依方格

系統的座標定出相對位置，以便於之後距離的測量。 

(6) 雄蛙交配成功的判定 – 由於每次調查間隔相差一週，所以無
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法完全地確定雄蛙與竹筒中受精卵之間的關係。前人的研究

中(莊, 1988; Kam et al., 1996, 1997)都發現雄蛙在生殖後，

會待留在原本生殖的竹筒中，以進行親代護卵的行為。所以

用來判定雄蛙的交配成功，也就是認定雄蛙與受精卵之間為

親子關係的方式，除了親眼目睹交配行為的發生外，雄蛙待

留在竹筒裡護卵的行為，也是一種判定青蛙交配成功的依據。 

 

三、 竹筒特性的測量 

(1) 記錄竹筒的基本特徵。測量竹筒的外部形態，例如高度、口

徑以及竹筒內節的深度等。 

(2) 記錄竹筒水位變化。每週測量一次竹筒內最深的水位高度。 

(3) 記錄竹筒內卵及蝌蚪的變化。每週記錄一次，調查樣區中的

竹筒內壁是否有卵附著，若有發現新卵，則計數卵數。待竹

筒內的卵孵化成蝌蚪後，則將蝌蚪取出，用相機拍攝每週的

體長並計數蝌蚪數量。取出蝌蚪的方式是在竹筒下半部鋸一

V字型的缺刻(可以避免滑動以及確定竹筒原本的方位)，即可

取上半部的竹筒將其裡面的蝌蚪與水一起倒出，待記錄結束

後再將蝌蚪倒回，並維持竹筒原本的水位高度，之後在外圍

用膠布纏繞數圈，以固定竹筒。 
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四、 氣象資料 

溫度與雨量的資料，取自於國立台灣大學生物資源暨農學院

實驗林管理處，架設於溪頭實驗林內的氣象站，離研究樣區約 1.2

公里。本研究使用之氣象資料時間從2004年 1月至2005年 3月。 

 

五、 統計分析 

      由於每週累積雨量的差距極大(資料非常態分佈)，所以我利用

Spearman rank correlation分析竹筒平均水位高度和有水竹筒數

量兩因子分別與雨量之關係，並分析每週捕捉青蛙數量與新產窩卵

數兩者的關聯性。為了探討環境因子對青蛙生殖活動的影響，我利

用 Stepwise regression分析每週出現的青蛙和窩卵數量，分別與

當週平均氣溫、累積雨量、竹筒平均水位高度以及有水竹筒數量四

者的關係。比較不同類型竹筒間的差異，我利用單因子變異數分析

(ANOVA)去分析竹筒高度、口徑長度、內節深度、最大水位高度、

最低水位高度、平均水位高度、水位高度變異係數(coefficient of 

variation, CV)以及有水週數等單獨因子間是否有差異。由於同源性

質的資料在多重比較時會重覆使用，因此我用 sequential 

Bonferroni method來校正多重比較時的顯著水準(Rice, 1989)。為

了分析因子在不同類型竹筒比較時的重要性，我利用 Logistic 
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regression 來篩選出主要的影響因子。ANOVA、spearman rank 

correlation、stepwise regression是在 SAS統計軟體下進行比較

分析(SAS Institue Inc. 1996)。Logistic regression是在SPSS統

計軟體下執行。 
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結 果 

 

一、氣候資料 

根據氣象資料顯示，2004年溪頭地區年雨量約 2800 mm，全

年平均濕度約 89%。由於每月雨量分佈不均，使得該地有明顯的乾、

濕季之分：十月到隔年一月為乾季，其中十一月的累積雨量為 0 

mm；二月到九月為濕季，尤以七月降雨量最多，累積雨量高達919 

mm(圖 2)，主要是由颱風帶來充沛雨量所導致的。月均溫約 15.5℃，

最高溫度月份為 8月，溫度約為 18.9℃，最低溫度月份為 2004年

1月，溫度約為10.8℃(圖 2)。 

 
 

二、艾氏樹蛙生殖活動與資源變化的關係 
 

I. 每週出現艾氏樹蛙與窩卵數量之時間分佈 

在 2004年 2月 14日到 2005年 3月 4日間每週的調查紀錄

中，總共捕捉到艾氏樹蛙 135 隻，其中包括雄蛙 89隻(捕捉 297

次)，雌蛙 38隻(捕捉65次)以及 8隻無法辨識性別的個體。在 2004

年的調查中，於樣區內發現第一窩卵的時間是在 3月 14日，而最

後一窩卵的發現時間是在 8月 21日，所以生殖季大約持續了 5個

多月(圖 3)。整個生殖季中總共發現122 窩卵，分別出現在 62根
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竹筒中。在生殖季開始前(三月中旬前)，就陸續有青蛙出現在竹林

中，甚至有些個體會持續待留在同一竹筒中長達好幾個星期(最長

可達連續七週在同一竹筒)；大部分的青蛙主要是出現在生殖季中

(三月中旬到八月中旬)，且在這段時期中具有高度的重覆捕捉率，

平均約為 77%，最高可達 100%(2004 年 4月 23日)；而在生殖季

結束後(八月中旬後)，仍有少數個體會出現在竹林中，但與生殖季

中出現的數量相比，生殖季後的數量已經銳減許多(圖 3)。每週出

現的青蛙隻數與新產窩卵數的關係，兩者呈現顯著相關(spearman 

rank correlation；rs=0.78, p<0.0001, n=55)(圖 3)。  

 

II. 艾氏樹蛙生殖活動與環境因子之關係 

為了檢測可能影響青蛙生殖活動的環境因子，我利用 Stepwise 

regression 分析環境因子，包括氣溫、累積雨量、竹林中有水竹筒

數量以及竹筒平均水位高度等，分別與每週青蛙以及窩卵數量的關

係。結果顯示每週竹林中有水竹筒數量均與出現的青蛙以及窩卵數

量呈現顯著相關(表 1)。  

 
 

三、竹筒的差異性 
 

I. 竹筒的外部形態  
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測量竹林中所有竹筒的形態特徵，扣除了破損以及沒有積水

能力的竹筒外，總共分析了 101根竹筒。平均高度36.16±14.61

公分，最大高度 88公分，最小高度 10公分，中位數為36公分，

CV值為 40.39%；平均口徑長度 7.02±1.11公分，最大口徑 9.7

公分，最小口徑 4公分，中位數為 7.1 公分，CV值為 15.88%；

平均內節深度10.88±5.92公分，最大深度 28公分，最小深度 2.5

公分，中位數為 9公分，CV值為 54.50% (圖 4)。 

 

II. 水資源的變化 

(1) 有水竹筒數量變化 

從 2004年 2月 14號到 2005年 3月 4號，我計算每週

竹林中有水竹筒的數量，並利用 Spearman rank correlation

分析有水竹筒數量與當週累積雨量之關係。總共分析了 54週

次，結果顯示竹林中有水竹筒數量與累積雨量間呈現顯著關係

(rs=0.76, p<0.0001, n=54)(圖 5)。  

(2) 竹筒水位變化 

從 2004年 2月 14日到 2005年 3月 4日，我計算每週

竹林內所有竹筒水位的平均高度，並利用Spearman rank 

correlation分析每週竹筒水位的平均高度與雨量之關係，結果

顯示兩者之間呈現顯著相關(rs=0.82, p<0.0001, n=54)(圖
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5)。我選取三週(2004/5/22，2004/7/30 以及 2004/8/28)，並

分析所有竹筒當週與前週水位高度的變化，結果顯示即使是在

同一竹林中，不同竹筒間亦呈現不同的水位變化程度，而且在

不同雨量的影響，變動的趨勢亦有所差異(圖 6)。 

(3) 不同竹筒的水位變化趨勢 

我選取三根竹筒，分別為5號、112 號以及210 號竹筒，

從 2004年 2月 14日到 2005年 3月 4日止，分別呈現每週

竹筒水位高度的變化。結果顯示每一根竹筒的滿水高度以及變

化趨勢是不相同的(圖 7)。我亦計算竹林中每一根竹筒在調查

時期中水位高度的 CV值(%)，結果顯示竹林中竹筒水位變異

程度的差異是很大的(圖 8)。 

 

III. 竹筒形態與水資源變化的關係 

因為竹筒的口徑變異程度不大，所以竹筒內水體的大小主要

是受內節深度的影響。我分析內節深度與水位高度、水位變化

CV值以及有水週數的關係(亦即生殖季時竹筒水資源的變化)。結

果發現內節深度分別與平均水位高度以及有水週數呈現正相關

(spearman rank correlation；水位平均高度：rs=0.67, p<0.0001，

n=101；有水週數：rs=0.35, p=0.0003，n=101)，但與水位變化

CV值呈負相關(spearman rank correlation, rs=-0.37, 
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p=0.0001，n=101)，代表著內節較深的竹筒具有較高的水位高

度、較長的積水時間，而其水位變化亦呈現較穩定的狀態。 

 
 

四、艾氏樹蛙對竹筒的選擇 
 

I. 竹筒被利用的次數 

在所有 106根具有積水能力的竹筒中，其中有 44根竹筒

(41.5%)是未曾被利用做為生殖場所，而被利用過的竹筒有 62根，

其中有 26根(24.5%)被利用為做生殖場所一次，19根(17.9%)被

利用過兩次，10根(9.4%)被利用過三次，7根(6.6%)被利用四次(圖

9)。我亦比較不同使用次數竹筒在外部形態(竹筒高度、口徑長度

和內節深度)以及水資源(最大、最小、平均水位高度，水位深度變

異係數和有水週數)兩方面是否存在著差異。結果顯示不同使用次

數竹筒在所測量的因子間並無顯著差異(表 2)。 

 

II. 有、無被利用竹筒特徵之比較 

我利用 ANOVA比較有被利用與沒有被利用竹筒之間單因子

的差異，其中比較因子主要分成竹筒外部形態特徵以及水資源兩

方面。分析的竹筒中，有被利用的竹筒共 57根，沒有被利用的竹

筒共 44根。結果顯示，在外部形態方面，竹筒高度以及內節深度
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是呈現顯著差異，而口徑長度則無顯著差異(表 3)；在水資源方面，

有被利用的竹筒其最大、最小以及平均水位高度均顯著地大於沒

有被利用的竹筒(表 3)；而這兩類竹筒的水位高度變異係數與有水

週數亦達顯著差異(表 3)。我利用 Logistic regression 分析這些因

子與這兩類竹筒間的線性關係中，那些因子具有顯著的影響程

度，結果顯示竹筒的有水週數是區分這兩類竹筒的顯著因子(表4)。 

 
 

五、蝌蚪存在是否會影響艾氏樹蛙對竹筒的再利用 
 

I. 發生重覆產卵的時間 

在生殖季的調查中，發現艾氏樹蛙會對已有蝌蚪存在的竹筒

進行生殖產卵的生行為，而我把這種行為稱之為「重覆產卵」；進

行重覆產卵的時間主要集中在生殖季的中、後期(圖 10)，而且越

到生殖季末期，每週新產的窩卵數中發生重覆產卵的比例有逐漸

增加的趨勢(圖 11-a)。 

 

II. 重覆利用竹筒與未被利用竹筒之比較 

我利用 ANOVA分析被重覆利用與未被利用的竹筒在外部形

態以及水資源兩方面單因子的比較，其中重覆利用的竹筒共 19

根，未被利用的竹筒共 44根。結果顯示這兩類竹筒除了在口徑長
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度沒有顯著差異外，其餘因子間的比較均達顯著水準(表 5)。我亦

利用 Logistic regression分析這兩類竹筒與各因子間的關係，結果

顯示竹筒高度、內節深度與有水週數為顯著因子(表 6)。 

 

III. 有、無重覆利用竹筒特徵之比較 

為了解被重覆利用竹筒與其他未被重覆產卵竹筒間的差異，

我亦利用 ANOVA比較了這兩類竹筒在外部形態以及水資源方面

的差異，其中重覆產卵的竹筒有 19根，而沒有重覆產卵的竹筒有

38根。結果顯示，這兩類竹筒在比較的因子間並無顯著差異(表

7)，而 Logistic regression亦顯示類似的結果(表 8)。 

 

IV. 有、無重覆利用竹筒內蝌蚪數量分佈 

我分別計數被重覆利用產卵竹筒與最近有蝌蚪但未被產卵竹

筒內的蝌蚪數量，結果如圖 12所示。被重覆利用竹筒內的蝌蚪數

量平均為 10.52±13.16隻，而未被重覆產卵竹筒的蝌蚪數量平均

為 22.86±19.02隻，兩者達顯著差異(X 2=17.10, p=0.0043；圖 12)。 

 

V. 雄蛙完成生殖後的活動 

為了解雄蛙完成生殖活動後所移動的距離，我測量雄蛙進行

生殖活動的竹筒與完成生殖後再次被捕捉到的地點，兩處所間隔
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的距離。共分析了 39筆雄蛙移動的距離，平均距離為 12.28±7.22

公尺，最大移動距離為 30公尺，最小移動距離為 1.5公尺(圖 13)。

在整個調查過程中，發現 12隻雄蛙具有多次連續生殖的行為，總

共發生了 20次連續產卵生殖的事件，而單隻個體最多有到達 5次

生殖次數。我分析每一次連續生殖事件間隔的距離，最大距離約

30公尺，最短距離約 2.75公尺，平均間隔距離為 13.85±7.56公

尺(圖 14)，並無在同一竹筒中進行生殖活動。 
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討 論 

 

由竹筒形成的小水體和其他容器積水池(phytotelmata)一樣，其

物化因子(水體大小、溫度、pH值等)易受環境的影響而呈現變動的

現象。在調查中發現竹筒中水位的變化以及水體存在與否均明顯地

受雨量影響，這與 Kitching (2000)分析雨量與樹洞水體變化間的關

係具有類似的結果，但因植物形態上的不同，導致水體具有不同的

變化程度。芭蕉科植物的大葉面可以有效地收集雨水、水氣，以及

水體存在於遮蔽較好的葉腋中，所以使得水體在降雨後仍可存在一

段時間(Kitching, 2000)；但因竹筒開口無遮蔽並與外界直接接觸，

所以水體大小易受環境因子直接影響而產生明顯的變化。竹筒內水

體並非維持固定的溫度，並會隨著外界環境的溫度而產生變化，不

過因為竹林上層遮蔽的影響，降低了陽光直射對水溫變化的影響

(Kam et al., 2001)，但是針對於鳳梨科植物葉腋的水體，Laessle 

(1961)指出曝曬於陽光下的時間與角度則是影響水體溫度變化重要

的因子。水體的 pH值會受存在於竹筒中落葉數量的影響，隨著落

葉量越多，會降低水中 pH值以及含氧量，使得水質偏酸性(Kam et 

al., 1996; Laessle, 1961)。然而，有許多生物生存在如此多變的環

境中(Laessle, 1961; Caldwell, 1993, 2004; Kitching, 2000; 
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Yanoviak, 2001)，所以面臨如此多變的條件下，生物需有較廣泛的

耐受能力和良好的選擇能力以適應環境的變化。 

本研究顯示雨量造成有水竹筒數量的變動可能是影響艾氏樹蛙

生殖活動的主要因素。因為艾氏樹蛙主要是利用樹洞、竹筒等，這

類型容器積水池做為生殖場所(Ueda, 1986; Chuang, 1988; Kam, 

1996)，所以當降雨造成竹林中有水竹筒數量增加時，同時也提供了

許多生殖場所的選擇，進而影響到艾氏樹蛙的生殖活動(表 1)。

Eleutherodactylus coqui與Dendrobates pumilio均被報導出在環境

中增加產卵場所的數量會導致該區域中個體數以及窩卵數的增加，

顯示產卵場所的數量會影響動物的生殖活動(Stewart & Pough, 

1983; Donnelly, 1989a, b)。在過去的研究中，生殖場所的水資源變

化，例如水位高度、水表面的大小等，亦是影響青蛙生殖活動的因

子(Seale, 1982; Caldwell, 1986; Crump, 1991)，所以我原本預期竹

筒水位的變化對於艾氏樹蛙生殖活動應會有顯著的影響，但是為何

在分析中卻非如此結果(表 1)？推測原因可能是竹筒水位雖然可以

隨雨量增加而上升，但因竹筒內節長度固定的關係，對水位變化會

有限制的影響，所以即使降雨量過大，竹筒水位到達滿水高度後便

不再會上升了，又因變化程度不大，以致於水位在生殖季時並無隨

雨量增加而有明顯的上升變化，因而弱化了對艾氏樹蛙生殖活動的
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影響程度。 

2004 年氣象資料顯示溪頭地區乾季大約是從十月到隔年一

月，濕季約從二月到九月。雖然九月仍為濕季，但是從調查中發現

到艾氏樹蛙生殖活動大約只到八月中就停止了(最後發現窩卵日

期：2003年為 8/23；2004 年為 8/21)，推測造成如此現象的原因

可能是因為其蝌蚪期長達兩個月，而為避免因竹筒中的水體乾涸而

造成蝌蚪死亡，所以艾氏樹蛙的生殖活動在八月中就停止了。相較

於生活在溪流或是永久性水池，而且具有越冬性(overwintering)蝌蚪

的種類，因為環境中無水體乾涸的壓力(Kusano & Fukuyama, 

1989)，而且蝌蚪對於環境溫度的變化具有較大的耐受力，所以成體

的生殖活動較無受到明顯的季節限制。 

竹林中的竹筒眾多，但在外部形態以及水資源的變化趨勢上均

呈現不一樣的特性，顯示竹筒間是具有差異性的。竹筒在高度、口

徑以及內節深度三種外部形態特徵中，以內節深度的變異最大(變異

係數為高達 54.5%；圖 4)，導致儲存於竹筒內水體量的差異，也使

得竹筒各具不同的滿水高度(圖 7)。可能因為所處的位置、遮蔽度

(Kam et al., 1996)或是開口方向的不同，使得每一竹筒雖然處於同

一片竹林中，但其對於水的接收以及散失的程度不同，造成每一竹

筒在水量變動上的差別，產生不同的水位變化趨勢(圖 6、7)，因而
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導致竹林中竹筒間的水位變化 CV值呈現極大的差異(圖 8)。分析竹

筒內節深度分別與有水週數、水位變化 CV值的關係，顯示內節較

深的竹筒具有較長的積水時間，而其水位變化亦呈現較穩定的狀

態。在野外的觀察中，若竹筒上有附生蘚苔或是其具有較深的內節

深度，則該竹筒的水位變化程度是小於其他竹筒。推測可能是因為

蘚苔可以吸附空氣中的水氣，而且內節較深的竹筒可以將水儲存於

內部，並藉由竹節本身的長度來遮蓋，以避免水量因陽光直射或是

風的擾動而減少(Camargo & Kapos, 1995; Kam et al., 1996)，所以

其水位變化程度較為穩定。 

當生殖資源的異質性高時，我發現艾氏樹蛙會選擇性地利用積

水時間較長的竹筒來做為生殖場所。從 Logistic regression的結果

得到，竹筒內水體存在的週數是影響艾氏樹蛙選擇竹筒利用的主要

因子(表 4)。對於利用小水體環境或是暫時性積水池做為生殖場所的

物種，乾涸是導致子代死亡的主要原因之一(Crump, 1991; Kam et 

al., 1996; Murphy, 2003; Rudolf & Rodel, 2004)，所以生殖場所的

水資源變化特性，例如水量的多寡、積水的時間等，就變成影響青

蛙對產卵地點選擇的重要因素(Spieler & Linsenmair, 1997; Heying, 

2001; Jowers & Downie, 2005; Rudolf & Rodel, 2005)。Spieler & 

Linsenmair (1997) 指出 H. occipitalis可能藉由重覆回到原本水池
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監測水位變化以了解水池積水的狀態，但是從我的調查中無法知道

艾氏樹蛙是否也有如此行為或是具有預測竹筒積水時間的能力，不

過艾氏樹蛙可能利用其他竹筒特徵來做為選擇產卵地點的指標，而

我推測艾氏樹蛙可能就是以竹筒內節深度來做為選擇產卵地點的參

考指標。從分析的結果中可以得到竹筒內節深度與水位高度、有水

週數、水位變化 CV值的關係，顯示竹筒內節深度可以反映出竹筒

內水量的多寡、變化的穩定性以及積水的持久性，是相當具有代表

性的特徵，所以艾氏樹蛙可能會利用此特徵來做為選擇生殖場所品

質判定的指標，並藉由選擇內節較深的竹筒來做為生殖場所，提供

蝌蚪一個穩定的生存環境，以增加存活機率。 

從調查結果中發現，竹林中的每一竹筒被利用的次數頻率是不

相同的(圖 9)，顯示艾氏樹蛙並非隨機地利用竹筒來做為生殖場所。

藉由比較不同使用次數的竹筒特徵，發現這些竹筒在測量的特徵上

均無明顯不同(表 2)，顯示竹筒特徵可能不是造成使用次數不同的主

要原因。分析多次使用(兩次以上)的竹筒，發現造成被利用次數不同

的原因有二：1) 竹筒中蝌蚪變態消失後再被青蛙利用。因為艾氏樹

蛙為長生殖季的種類，並具有多次生殖的能力，所以在生殖季中竹

筒會有被多次利用的可能。如果竹筒中有蝌蚪存在造成競爭的發生

則會使得竹筒不適合再次生殖，不過由於該竹筒具較好品質(例如，
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內節較深、積水時間較長等)，所以當蝌蚪變態消失並釋出竹筒後，

青蛙會傾向再次利用。所以竹筒釋出的速度(turnover rate)越快的

話，則可能會增加被利用的次數。此外，在調查中亦發現被多次使

用(3次以上)的竹筒，第一次被青蛙利用的時間主要是發生在生殖季

初期(最早被利用時間：3/14；最晚被利用時間：4/23；個人觀察)，

顯示竹筒被利用的時間越早期的話，則越有機會被多次使用。所以

竹筒被利用的時間以及釋出的速度均會影響竹筒間利用次數的差

異。2) 竹筒中仍有蝌蚪存在時就被再利用(重覆產卵)，也會影響竹

筒使用次數的差別。但是重覆產卵的行為會造成不同期數的蝌蚪共

存在同一竹筒中，對子代生存成長具有不良的影響(Chen et al., 

2001)，所以親代應避免選擇已有蝌蚪存在的竹筒做為生殖場所，但

是在調查中卻陸續發現此現象的發生(圖 10)，我推測這可能與艾氏

樹蛙的生殖策略有關。 

艾氏樹蛙發生重覆產卵的時間主要是集中在生殖季中、後期(圖

10)，顯示青蛙進行重覆產卵行為是時間依賴性(time-dependent)。

從調查結果中可以發現，當生殖季剛開始的時候(三月到四月)，竹林

中有蝌蚪存在的竹筒數量是隨著時間而增加(圖 11-b)，此時並無發

生重覆產卵的竹筒(只有在 4/23發現一窩)，推測可能是因為此時期

竹林中尚有許多未被青蛙使用的竹筒，而艾氏樹蛙可以直接選擇那
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些積水狀態較穩定的竹筒來做為生殖產卵的場所，所以在生殖季剛

開始的時候並沒有發現有重覆產卵的現象出現。在生殖季中、後期 

(五月到八月) 時，竹林中有蝌蚪存在的竹筒數量卻有維持穩定的數

量(每週平均約為 26.25±4.70 根；與每週與有水竹筒的比例平均約

33%)(圖 11-b)，並沒有隨著時間而有明顯增加的趨勢，況且此時期

更是發生重覆產卵事件主要的時間，這意謂著重覆產卵的發生與竹

林中竹筒的狀態間可能是有相關性的。Kam et al.(1996)提及竹林中

可用竹筒數量的限制可能是影響重覆產卵發生的原因。所以我推測

可能是因為艾氏樹蛙開始利用並改變竹筒狀態(有蝌蚪存在)後，降低

了竹林中可用竹筒的數量，因而導致重覆產卵的發生，並集中出現

生生殖季的中、後期。 

比較被重覆產卵與未被利用竹筒間的形質特徵，發現竹筒高

度、內節深度以及有水週數是有顯著差異的(表 6)，顯示重覆產卵的

竹筒是具有較長的積水時間。竹林中每一竹筒的特性不同，而先前

的結果顯示艾氏樹蛙會偏好利用積水時間較長的竹筒來做為生殖產

卵的場所，但因蝌蚪期較長的關係，所以在生殖季中、後期時，竹

林中除了那些積水狀態穩定但已經蝌蚪佔據的竹筒外，其餘大部分

就是未被利用且積水能力差的竹筒。當艾氏樹蛙仍繼續利用竹筒進

行生殖活動的話，就會面臨到選擇哪些竹筒來做為生殖場所的問
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題。若艾氏樹蛙利用那些積水能力差的竹筒，雖然不會有蝌蚪競爭

的現象發生，但是新生蝌蚪隨時可能會因水體乾涸而死亡；相對地，

若青蛙重覆利用那些積水狀態穩定的竹筒，雖然可減少乾涸的風

險，但是卻也因此造成蝌蚪間的競爭，降低新生蝌蚪的生存成長

(Chen et al., 2001)，所以在這兩類竹筒間存在權衡(trade-off)的問

題。從調查結果中發現，艾氏樹蛙生殖季中、後期會選擇重覆利用

那些已有蝌蚪存在的竹筒。環境中的資源會依品質高低而依序被利

用，當資源被過度利用而造成缺乏的話，則動物的偏好將會轉移到

次等品質的資源(Fretwell & Lucas, 1970)。Heying(2001)指出

Mantella laevigata 子代間具有同類相殘的現象，但因產卵地點數量

有限的限制下，會導致雄蛙所選擇的生殖場所大都已有卵或蝌蚪存

在。所以我推測在棲地中竹筒數量以及品質有限的條件下，而竹筒

又已被同種子代佔據住時，則可能會造成艾氏樹蛙對竹筒的重覆使

用。此結果也意味著在如此變動的環境中，影響艾氏樹蛙產卵地點

選擇的因素中，竹筒中水量的多寡可能比蝌蚪競爭的影響來得重

要。此外，Doligez et al. (2002) 提出 public information 

hypothesis，指出動物可藉由同種個體的生殖成功來評估生殖場所

的品質，並可做為選擇產卵地點的依據，所以親代可能會偏好已有

同種子代存在的環境，因為子代的存在可能代表著該產卵場所可能
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具有富豐的資源(空間、食物等)或是低風險(掠食、乾涸等)的條件

(Mokany & Shine, 2003; Rudolf & Rodel, 2005)。所以我推測在竹

林這種變動的環境中，艾氏樹蛙或許亦可藉由蝌蚪的存在來做為生

殖場所品質的指標，因而發生重覆產卵的現象。 

從結果中進一步發現，艾氏樹蛙選擇進行重覆產卵的竹筒可能

與筒內存在的蝌蚪數量有關(圖 12)，而非竹筒的物理特徵(表 7、8)。

Chen et al.(2001)指出，當共棲的艾氏樹蛙蝌蚪密度過高時，將會

因為食物競爭的影響而抑制蝌蚪的成長狀態，所以我推測當艾氏樹

蛙選擇竹筒進行重覆產卵時，為了減少蝌蚪間的競爭，會偏好利用

蝌蚪數少的竹筒來做為生殖場所。Halloy & Fiano(2000)藉由在高蝌

蚪密度共存下對新生蝌蚪有負面影響的實驗結果，推測P. borellii

可能會依蝌蚪的密度來選擇產卵地點，但是仍無實際的野外資料証

實。許多研究均著重在探討水域中有、無蝌蚪的存在對於成體選擇

的影響(Resetarits & Wilbur, 1989; Crump, 1991; Spieler & 

Linsenmair, 1997; Summers, 1999; Dillon & Fiano, 2000; Murphy, 

2003b)，但是卻鮮少說明子代存在的數量對於產卵地點選擇的影響

程度之關係，而我的結果可以提供在這方面一個有力的論點，加強

說明動物對生殖場所的品質是具有相當高的評估能力。 

如果艾氏樹蛙會利用有蝌蚪存在的竹筒做為重覆產卵的場所，
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那是否會連續使用自己先前已產卵而尚有蝌蚪存在的竹筒來做為重

覆產卵的場所？結果發現當艾氏樹蛙雄蛙完成一次生殖活動後會離

開該生殖場所(圖 13)，而且同一個體連續兩次的生殖活動並不會發

生在同一竹筒中(圖 14)，顯示艾氏樹蛙並不會利用先前利用過的竹

筒來做為下一次生殖的場所。理論上來說，在一個生殖資源有限、

獨立的環境中，生物應該是有潛能去維持一個領域以從中獲得好處

(Well, 1977)，並重覆使用，以減少找尋新的資源時所耗損的能量。

Switzer(1997)指出 Perithemis tenera 會藉由本身交配生殖成功的

經驗(personal information)來衡量該環境的品質，進而影響對該環

境的依戀度(site fidelity)，所以當個體完成一次成功生殖後，應傾向

在同環境中繼續下一次的生殖活動。對於艾氏樹蛙而言，利用的生

殖場所均為獨立的小水體環境，而又因其生殖季長達數個月，所以

若能重覆利用同一個生殖場所，則可以減少在尋找新生殖場所時所

耗費的時間與能量，這對動物而言是有利的。但是結果顯示青蛙並

不會有如此的行為。那麼為什麼艾氏樹蛙雄蛙在完成一次生殖活

動，卻不再利用原本的竹筒進行下一次生殖活動？我推測艾氏樹蛙

不利用原本竹筒進行重覆產卵的可能原因有二：1) 當再一次地重覆

利用原本的竹筒，會造成同一竹筒中兩批不同期數蝌蚪的競爭現

象，這對後來新生的蝌蚪有致命的影響(Chen et al., 2001)，而且，
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對於親代而言，竹筒中競爭的兩批蝌蚪均屬自己子代，如此的結果

將會更嚴重地降低適存度(fitness)；2) 若雄蛙直接利用其他蝌蚪數

少的竹筒，而不等待原本竹筒蝌蚪完全變態離開再重新利用，則可

以減少等待的時間而再進行下一次的生殖活動，這在一個有限的生

殖季中是有助於提升生殖次數的生殖策略。 
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總 結 
 

1. 竹筒和其他容器積水池(phytotelmata)一樣，水體的物化因子易受

環境條件的影響而呈現變動的現象。雨量造成有水竹筒數量的變

動可能是影響艾氏樹蛙族群與生殖活動的重要因素。 

2. 竹筒在外部形態以及水資源的變化趨勢上均呈現不一樣的特

性，顯示竹筒間是具有差異性的，而艾氏樹蛙會偏好選擇積水狀

態穩定的竹筒來做為生殖場所。 

3. 不同使用次數的竹筒，在外部形態與水資源變化方面均無差異，

而造成竹筒使用次數不同的可能原因有 1) 竹筒被利用的時間，

2) 竹筒被釋出的速度，以及 3) 重覆產卵的發生。 

4. 艾氏樹蛙發生重覆產卵的時間主要是集中在生殖季中、後期，顯

示青蛙進行重覆產卵行為是時間依賴性的(time-dependent)。 

5. 艾氏樹蛙在竹筒積水能力與蝌蚪競爭的權衡(trade off)下選擇重

覆產卵，顯示在變動的環境中，竹筒的積水能力比蝌蚪競爭的影

響來的重要，而蝌蚪的存在也代表著竹筒可能具有穩定的品質。 

6. 艾氏樹蛙會偏好利用蝌蚪數少的竹筒來進行重覆產卵，可能是為

了減少蝌蚪間競爭的影響，以增加新生蝌蚪的生存機會。 

7. 艾氏樹蛙雄蛙完成生殖後會離開原本的竹筒，而且不會在同一竹

筒中連續進行生殖產卵的行為，以避免自己兩批子代間的競爭。 
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表 1   每週艾氏樹蛙和窩卵數量分別與環境因子之 Stepwise 

regression。總共分析 54週次。在表格中的數字代表淨相關係數。 

 

 溫度 雨量 平均水位高度 有水竹筒數量 

青蛙數量 -1 -1 0.0567*2 0.3421***3 

窩卵數量 -1 -1 - 0.2604***3 

 

備註： 

1. 「-」代表該分析未達顯著水準； 

2. 「*」代表 p<0.05；  

3. 「***」代表 p<0.0001。 
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表 2 不同使用次數竹筒特徵之單因子變異數分析(one-way 

ANOVA)比較。括弧內數字分別代表不同使用次數的竹筒數量。表格

中的數值為 Mean±SD。 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Variables 使用一次(25) 使用二次(17) 使用三次(9) 使用四次(6) F p 

竹筒高度(cm) 41.12±19.23 37.29±11.51 42.00±11.46 42.08±9.43 0.30 0.8221 

竹筒口徑長度(cm) 7.14±1.04 7.01±0.93 7.07±1.02 7.61±0.67 0.58 0.6334 

竹筒內節深度(cm) 11.71±5.77 11.71±4.95 16.31±6.59 16.21±4.79 2.45 0.0737 

最大水位高度(cm) 9.66±3.43 8.76±3.49 10.18±3.29 13.10±2.06 2.61 0.0612 

最低水位高度(cm) 1.34±2.47 1.29±2.95 0.83±2.03 3.08±2.58 1.01 0.3969 
平均水位高度(cm) 5.77±3.08 5.60±3.04 5.33±2.53 9.31±2.15 2.76 0.0514 

水位變化 CV 值(%) 55.66±26.97 45.93±19.73  65.16±35.13 40.69±19.50  1.61 0.1982 

有水週數(wk.)  22.88±4.42 24.41±3.04 22.78±4.12 25.83±2.86 1.34 0.2715 
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表 3 有、無被生殖產卵竹筒特徵之單因子變異數分析(one-way 

ANOVA)比較。樣本數分別為 57與 44。表格中的數值為Mean±SD。 

Variables 
Used stumps 

(57) 

Unused 

stumps (44) 
F p 

校正顯著

水準 1 

顯著

差異 

竹筒高度(cm) 40.22±15.06  30.91±12.28  11.11 0.0012 0.0253 +2 

竹筒口徑長度(cm) 7.14±0.96 6.88±1.28 1.36 0.2467 0.05 ns3 

竹筒內節深度(cm) 12.53±5.61 8.22±5.01 23.78 <0.0001 0.0127 +2 

最大水位高度(cm) 9.84±3.46 5.49±3.05 48.74 <0.0001 0.0102 +2 
最低水位高度(cm) 1.43±2.58 0.24±1.05 12.34 0.0007 0.0169 +2 

平均水位高度(cm) 6.17±3.09 2.18±2.17 77.48 <0.0001 0.0073 +2 
水位變化 CV 值(%) 49.52±25.09  143.98±84.50 67.16 <0.0001 0.0085 +2 

有水週數(wk.) 23.63±3.90 12.41±8.42 79.35 <0.0001 0.0064 +2 

 

備註： 

1. 校正顯著水準是以 sequential Bonferroni method依同源性資

料比較的次數多寡而調整； 

2. 「+」代表達顯著水準； 

3. 「ns」代表未達顯著水準。 
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表 4 有、無被生殖產卵竹筒特徵之 Logisitc regression 分析表。 

  

Variables *B1 S.E.2 Wald3 df p4 
竹筒高度 0.048 0.026 3.543 1 0.060 
竹筒口徑長度 -0.324 0.322 1.014 1 0.314 
竹節內節深度 0.110 0.089 1.524 1 0.217 
最低水位高度 -0.454 0.248 3.359 1 0.067 
平均水位高度 0.393 0.227 3.014 1 0.083 
有水週數 0.206 0.067 9.524 1 0.002 

5Chi-square 67.11, df=6, p<0.001 

備註： 

1. *B代表迴歸係數； 

2. S.E.代表迴歸係數的標準誤； 

3. Wald為該因子之檢定值，若達顯著水準，則表示該因子能有效

預測並解釋竹筒的使用狀況； 

4. p< 0.05表示在統計上達顯著水準； 

5. 卡方檢定達顯著水準，表示上述因子中至少有一個因子可以預

測並解釋竹筒的使用狀況。 
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表 5 重覆產卵竹筒與沒有被生殖產卵竹筒特徵之單因子變異數分

析(one-way ANOVA)比較。樣本數分別為 19與 44。表格中的數值為

Mean±SD。 

Variables 
Reused 

stumps (19) 

Unused 

stumps (44) 
F p 

校正顯著

水準 1 

顯著

差異 

竹筒高度(cm) 42.87±10.87  30.91±12.28  13.45 0.0005 0.0253 +2 

竹筒口徑長度(cm) 7.04±0.90 6.88±1.28 0.25 0.66 0.05 ns3 

竹筒內節深度(cm) 14.41±5.89 8.22±5.01 18.27 <0.0001 0.0127 +2 

最大水位高度(cm) 10.39±3.56 5.49±3.05 29.24 <0.0001 0.0102 +2 
最低水位高度(cm) 2.29±3.18 0.24±1.05 14.81 0.0003 0.0169 +2 

平均水位高度(cm) 6.69±3.52 2.18±2.17 31.53 <0.0001 0.0073 +2 
水位變化 CV 值(%) 47.65±30.62  143.98±84.50 28.52 <0.0001 0.0085 +2 

有水週數(wk.) 24.84±3.59 12.41±8.42 32.05 <0.0001 0.0064 +2 

 

備註： 

1. 校正顯著水準是以 sequential Bonferroni method依同源性資

料比較的次數多寡而調整； 

2. 「+」代表達顯著水準； 

3. 「ns」代表未達顯著水準。 
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表 6 重覆產卵竹筒與沒有被生殖產卵竹筒特徵之 Logisitc 

regression 分析表。 

  

Variables *B1 S.E.2 Wald3 df p4 
竹筒高度 0.125 0.056 4.979 1 0.026 
竹筒口徑長度 -0.833 0.615 1.833 1 0.176 
竹節內節深度 0.370 0.150 6.068 1 0.014 
最低水位高度 -0.300 0.280 1.153 1 0.283 
有水週數 0.373 0.130 8.171 1 0.004 

5Chi-square 48.65, df=5, p<0.001 

備註： 

1. *B代表迴歸係數； 

2. S.E.代表迴歸係數的標準誤； 

3. Wald為該因子之檢定值，若達顯著水準，則表示該因子能有效

預測並解釋竹筒的使用狀況； 

4. p< 0.05表示在統計上達顯著水準； 

5. 卡方檢定達顯著水準，表示上述因子中至少有一個因子可以預

測並解釋竹筒的使用狀況。 
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表 7 有、無重覆產卵竹筒特徵之單因子變異數分析(one-way 

ANOVA)比較。樣本數分別為 19與 38。表格中的數值為mean±SD。 

Variables 
Reused 

stumps (19) 

Non-reused 

stumps (38) 
F p 

校正顯著

水準 1 

顯著

差異 

竹筒高度(cm) 42.87±10.87  38.89±16.75  1.36 0.2493 0.0102 ns2 

竹筒口徑長度(cm) 7.04±0.90 7.19±1.00 0.29 0.5944 0.05 ns2 

竹筒內節深度(cm) 14.41±5.89 12.16±5.69 1.96 0.1667 0.0085 ns2 

最大水位高度(cm) 10.39±3.56 9.56±3.42 0.54 0.4659 0.0253 ns2 
最低水位高度(cm) 2.29±3.18 0.99±2.13 3.35 0.0728 0.0064 ns2 

平均水位高度(cm) 6.69±3.52 5.90±2.86 0.62 0.4360 0.0169 ns2 
水位變化 CV 值(%) 47.65±30.62  50.91±22.14  0.79 0.3790 0.0127 ns2 

有水週數(wk.) 24.84±3.59 23.03±3.96 2.83 0.0982 0.0073 ns2 

 

備註： 

1. 校正顯著水準是以 sequential Bonferroni method依同源性資

料比較的次數多寡而調整； 

2. 「ns」代表未達顯著水準。 
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表 8 有、無重覆產卵竹筒特徵之 Logisitc regression分析表。 

  

Variables *B1 S.E.2 Wald3 df p4 
竹筒高度 0.021 0.021 0.947 1 0.330 
竹筒口徑長度 -0.189 0.341 0.307 1 0.579 
竹節內節深度 0.035 0.062 0.317 1 0.573 
最低水位高度 0.252 0.192 1.720 1 0.190 
水位變異係數 0.034 0.024 2.056 1 0.152 
有水週數 0.240 0.136 3.099 1 0.078 

5Chi-square 8.97, df=6, p=0.175 

備註： 

1. *B代表迴歸係數； 

2. S.E.代表迴歸係數的標準誤； 

3. Wald為該因子之檢定值，若達顯著水準，則表示該因子能有效

預測並解釋竹筒的使用狀況； 

4. p< 0.05表示在統計上達顯著水準； 

5. 卡方檢定未達顯著水準，表示上述因子均無法預測並解釋竹筒

的使用狀況。 
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圖 1 研究地點的竹林，位於南投縣鹿谷鄉溪頭地區。樣區面積約

為 1200平方公尺，其中的竹筒數量約為 150根。 
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圖 2 溪頭地區氣溫與雨量之關係圖。資料自 2004 年 1月開始，

到 2005年 2月為止。 
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圖 3 竹林中艾氏樹蛙數量與窩卵數量之關係。利用 Spearman 

rank correlation分析，結果顯示青蛙數量與窩卵數量呈現顯著關係

(r=0.78, p<0.0001, n=55)。 
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圖 4 竹筒形態分佈圖。分析的竹筒數為 101 根，平均高度 36.16±

14.61公分，CV值為 40.39% ；平均口徑寬度 7.02±1.11公分，CV

值為 15.88% ；平均內節深度 10.88±5.92公分，CV值為 54.50% 。 
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圖 5 雨量與竹林中有水竹筒的數量、平均水位之關係。分別以

Spearman rank correlation分析，結果顯示竹林中竹筒平均水位高度

以及有水竹筒數量均分別與雨量呈顯著相關(平均水位高度：rs = 0.82, 

p<0.0001, n = 54；有水竹筒數量：rs = 0.76, p<0.0001, n = 54)。 
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圖 6 竹林中竹筒水位變化分佈圖。分別選取三週，( )Ⅰ 2004年 5

月 22日，( )Ⅱ 2004年 7月 30日，( )Ⅲ 2004 年 8月 28日，各自計

量竹筒當週水位高度與前週水位高度之變化量。  
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圖 7 不同竹筒的水位變化趨勢。選取三根竹筒(5號、112號、210

號)，從 2004年 2月 14日到 2005年 3月 4日止，紀錄每週水位高

度。2004年 7月 2號，因為颱風影響而無調查紀錄。 
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圖 8 竹筒水位變化的變異係數(coefficient of variation, CV)分佈

圖。總共分析 101根竹筒，得每一竹筒自 2004 年 2月 14號到 2005

年 3月 4號的平均水位高度以及標準偏差，將標準偏差除以平均值，

再乘以 100%，即可得到單一竹筒水位變化的CV值(%)。 
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圖 9 竹筒被生殖產卵的次數比例分佈圖。竹林中具有積水能力的

竹筒數為 106根，其中被利用過的竹筒數有 62根，共有 122窩卵。

括弧中的數字分別代表各類別的竹筒數量。 
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圖 10 發生重覆產卵事件的時間與次數分佈圖。記錄時間自 2004

年 2月 14號開始，至 2005年 3月 4號為止。2004 年 7月 2號，因

為颱風影響而無調查紀錄。 
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圖 11 每週有蝌蚪存在的竹筒數量與發生重覆產卵次數之關係。橫

座標代表時間，圖(a)的縱座標代表每週重覆產卵數量佔全部新產窩

卵數的比例，圖(b)的縱座標代表每週竹林中有蝌蚪存在的竹筒數量

佔所有水竹筒的比例。圖(a)中長條圖上方的數字，分別代表當週全

部新產窩卵數(上列)以及重覆產卵的窩卵數(下列)。 
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圖 12 有、無重覆產卵竹筒中蝌蚪數量之比較。比較方式是取重覆

產卵竹筒以及離該重覆產卵竹筒最近但未被再利用之有蝌蚪存在的

竹筒。因為有些竹筒無法處理，所以總共分析重覆產卵竹筒 27根，

無重覆產卵竹筒 28根。 
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圖 13 雄蛙完成一次生殖活動後移動的距離。總共分析 39筆資料，

平均距離是 12.28±7.22公尺，最大移動距離為 30公尺，最小移動距

離為 1.5公尺。 
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圖 14 雄蛙連續兩次生殖間隔的距離。總共分析20次連續生殖的事

件，平均距離 13.85±7.56公尺，最大距離為 30公尺，最小距離為

2.75 公尺。 

 

 


