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前言 

動物演化史中，從水域入侵陸域是個重要的里程碑。動物有了新的環境、

食物等，進而形適應性的輻射(adaptive  radiation)。水域和陸域在溫度變化、

氧量、浮力、密度及水份上是有很大的不同，所以動物在侵入陸地時必經一番

生理、形態、或行為上的改變。兩生動物可以說是動物入侵陸地的代表者。它

們在從水域入侵陸域的過程中演化出多種適應的方法，其中最重要的是生殖方

式上的適應: 特別是卵泡、樹上產卵、體內授精、親代撫育及直接變態等適應 

(Duellman and Trueb 1986)。這麼多種的適應方法中，把卵及蝌蚪置放在樹上水

池(phytotelmata)是非常特殊的方式之一(Duellman and Trueb 1986, Lannoo et al. 

1987)。樹上積水池是一個水量很小，水靜止，且基礎生產率很低的微棲地 

(Laessle 1961, Wassersug 1981, Lannoo et al. 1987)。水池水溶氣、二氧化碳、及

酸鹼度更因水池在不同空間分佈而有很大的變化(Laessle 1961)。 

生活在此類微棲息地的蝌蚪，雖可以減少被掠食的機會，但他們可能面臨

其他如食物來源不足的問題。因此，有些種類演化出食卵的習性(Ueda 1986, 

Lannoo et al. 1987, Weygoldt 1987, Brust 1993, Jungfer 1996)。蝌蚪以吃卵

(Oophagy)來解決食物不足在演化及生態上是非常有趣的問題。卵通常是動物將

之作為繁殖後代用的一個產品(即是讓之受精後發育成後代)，但母蛙產卵除了

有上述功能外，它也用卵當為是撫育餵食後代的一產品。卵既是後代，也是後

代的食物，這是在脊椎動物的生殖策略的演化上不只是非常少見，也是非常奇

特的 (Kam et al. 1999)。因此，這是一個絕佳的生物體栽去探討一些有關生態

及演化的問題(Davies and Krebs 1993)。 
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艾氏樹蛙(Chirixalus eiffingeri)屬樹蛙科，分佈於臺灣及琉球群島的西表島

(Iromote Is.)和石垣島(Ishigaki Is.)(Kuramoto 1973, 呂和陳 1982, Ueda 1986)。艾

氏樹蛙通常會把卵產在樹洞或竹筒集水池的上方，卵的發育期為 10至 14天，

此時雄蛙通常駐留在竹筒內有護卵行為(莊 1988, Kam et al. 1996)。一旦卵孵化

成蝌蚪便掉入集水池繼續成長發育至變態成小蛙。蝌蚪期為 45-60天。在這段

時間，雌蛙會定時回到竹筒產卵來餵蝌蚪(Ueda 1986, Kam et al. 1996)。艾氏樹

蛙是本島產兩棲類唯一被報導，同時也是全世界少數具有上述親代撫育行為的

動物(Wassersug et al. 1981, Duellman and Trueb 1986, 牟等 1992)。以下簡單介紹

本實驗室近年來對於艾氏樹蛙的研究成果: 

  

一、巢選擇(nest site selection)： 

艾氏樹蛙屬泛島性分佈種類，但族群量則因地而異，其中南投縣溪頭的族

群量特別大。這可能是溪頭具有大片的人造竹林，竹子定期被砍掉後，剩下的

竹筒在雨天便會收集雨水而形成小水池，形成很好的生殖場所。 

艾氏樹蛙對竹筒有相當的選擇性，青蛙選擇高且較深的竹筒作為產卵場所

(Kam et al. 1996)。這可能是因為高竹筒不易被植被遮蔽，因而在雨天可以充份

地收集到雨水。而較深的竹筒可以收集較多雨水，蝌蚪在此生活較不會受到水

池乾枯的威脅。另外，也發現青蛙喜愛利用靠近草灌叢的竹筒。這可能是因為

母蛙要經常餵食蝌蚪(Kam et al. 1998a)，但它卻活動在草灌叢裡，因此如果選擇

離它活動場所近的竹筒產卵的話，則母蛙餵食蝌蚪較方便，且不必長途跋涉減

少被掠食的機會(Brust 1993)。 

 

二、卵的成長發育與環境的關係： 

艾氏樹蛙的受精卵是產在竹筒內壁的水池上方，通常集中在離水面中間高

度，遠離或靠近水面的分布很少(Kam et al. 1996)。蛙卵的失水的速度相當的

快，譬如在 90%相對濕度環境下，一顆卵在 1小時內會失水約 16%的卵重(Kam 

et al. 1998a)。為了維持水份的平衡，胚胎成長發育的過程中，必須從潮濕的竹
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筒壁上攝取水份。因為毛細管現象的關係，接近水面的竹壁較濕，而離水面遠

的竹壁較乾(Kam et al. 1996)。如果把卵產在離水面太高的位置的話，則那麼胚

胎可能會因無法得到足夠水份而無法正常成長，甚至死亡。既然水那麼重要，

為什麼不乾脆把卵產在水裡? 我們觀察到在野外淹水的卵其胚胎太都死亡，主

要的原因是竹筒水的溶氧很低(PO2 = 67 mmHg左右)。如果把卵產在接近水面

的位置的話，雖然平日卵可以得到很充裕的水份，但是胚胎隨時會因為一場大

雨把竹筒水位升高而淹死(Moore 1940, Pyburn 1970)。實驗結果顯示，艾氏樹母

蛙在竹筒壁產卵的微地點選擇對其後代有決定性的影響。 

 

三、蝌蚪之食卵性： 

Ueda(1986)首先報導艾氏樹蛙蝌蚪食卵的現象。他從蝌蚪胃含物、消化道

長短、及一些描述性的餵卵實驗中認為蝌蚪是義務性食卵(obligatory oophagy)。

我們在實驗室及野外分別進行實驗，確定卵是唯一的食物來源，竹筒水內的生

物或非生物物質皆不是它們的食物 (Kam et al. 1996, 1999)。在 Kam et al. (1996)

的餵食實驗中，發現一隻蝌蚪在蝌蚪期(56天左右)吃了 87顆卵。每個竹筒平均

孵出 25隻蝌蚪(林 1996)，因此一隻母蛙要養活這些蝌蚪，牠必須在蝌蚪期(約

2個月時間)生產 2千多個卵來餵食。這對一隻吻肛長平均只有 36mm的母蛙來

說，其工作量可能是不可思議的。所以接下來的問題是蝌蚪在竹筒內是如何生

存、蝌蚪之間、及和母蛙的互動的關係是什麼? 

 

四、不同密度下蝌蚪的種內競爭： 

首先，我們追蹤 13個竹筒的蝌蚪在自然不干擾之情形下的動態(Kam et al. 

1997)。在未達變態以前，饑餓、互相殘殺、及被掠食是造成蝌蚪死亡的原因。

蝌蚪在 Gosner30期(Gosner 1960)的大小及到達 30期所需時間與密度無關，這

和文獻中所提到的結果不一(Brockelman 1969, Wilbur 1977, Dash and Hota 1980, 

Semlitsch and Caldwell 1982)。這可能是因為母蛙可隨著蝌蚪的需求而增加餵卵

數，結果造成了 density independent growth。 
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按著，我們進一步定量地探討密度對蝌蚪成長率之影響(Kam et al. 

1998b)。結果顯示母蛙確實會依蝌蚪的需求而增加產卵量以滿足其需求。活在

高密度環境的蝌蚪成長較慢，且變態體型較小，但所需到達變態時間和其他處

理相似。這可能是因為在高密度的蝌蚪只要達到最小變態體型時就變態，以逃

離擁擠的環境，所以變態體型上較小 (Wilbur and Collins 1973)。我們也發現高

密度蝌蚪所需達變態時間因個體而差異很大，這是分批變態之現象，而低密度

蝌蚪變態時間很一致。但高密度所需變態時間竟和低密度相似，主要原因可能

是因為有些高密度蝌蚪比低密度蝌蚪來得早達變態。為什麼這有如此奇怪的現

象? 我們認為造成這現象是和蝌蚪的食卵性有關。卵是高營養，易消化，集中

性高的食物。當母蛙產卵餵蝌蚪時，大蝌蚪在體型有極大優勢(Savage 1952, 

Wilbur 1977, Semlistch and Caldwell 1982)，形成一種「有或無的競爭」。結果大

蝌蚪在剝削式競爭中(exploitative competition)(Su et al. 1999)得到特別多的食

物，長得特別快，所以達到變態時間反而此低密度快。吃不到的蝌蚪長不大，

結果花較長時間來成長而達變態。 

 

五、不同批蝌蚪的種內競爭和母蛙生殖策 

從生殖策略及演化的角度來看，艾氏樹蛙用卵來餵食蝌蚪的習性是非

常有趣的。卵可以成為艾氏樹蛙的後代，也可以是蝌蚪的食物。由此可見，

用卵來餵食蝌蚪的習性對其生活史特徵(life-history traits)可能有很大的影

響。譬如說，如果一隻母蛙在一生殖季所產的卵數是一定的話，那麼多少

卵是要成為後代或後代的食物才是對母蛙來說是最好的比例? 因為很明顯

的，如果母蛙將她所生產大部份的卵受精，然後變成蝌蚪的話，則雖然她

有很多後代，但由於沒有足夠的卵可以餵這些蝌蚪，它們最後也存活不了。

反之，如果母蛙將她所產小部份的卵受精，而大部份卵變成食物的話，則

蝌蚪會吃不完母蛙產下來的食物(卵)而有浪費的情形。 

Kam et al.(1997)發現艾氏樹蛙母蛙產受精卵在已有蝌蚪竹筒的內壁上
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方，這批受精卵不久孵成蝌蚪後，掉入竹筒水池內，便和前批蝌蚪共存大

約四個星期。這結果顯示這種生殖習性對艾氏樹蛙也是非常重要的，因為

讓前後兩批蝌蚪的蝌蚪期部份重疊可以節省一些撫育時間，進而使得母蛙

可能把握有限的生殖時間(3月至 8月)再多產一批後代。前人發現許多鳥類

也有多產(multiple brooding)的習性，而且也常有同時照顧兩代幼鳥的情形

(Charnov and Krebs 1976, Westmoreland et al. 1986, Smith et al. 1987)。雖然

同時餵食兩批蝌蚪有上述的好處，但前人在研究其他蛙類蝌蚪(草食性種類)

時發現發育期早晚(developmental effect)對在食物競爭上有一定的影響

(Wilbur 1977, Semlitsch and Caldwell 1982)。野外設置前後批蝌蚪(大小蝌蚪)

共存的處理時，發現前批蝌蚪因為食物競爭優勢及食卵習性的關係，使得

後批蝌蚪很難取得食物而有所成長。增加前批蝌蚪數量甚至會使得後批蝌

蚪最部無法生存(Chen et al. 1999)。由此推測，艾氏樹蛙母蛙會先考慮竹筒

內前批蝌蚪所剩的數量多少或發育期早晚(通常反映出來的是體型大小)，

才決定何時該產下後批的蝌蚪。譬如說，如果前批蝌蚪還剩很多時，母蛙

就不會產下後批蝌蚪，因為後批蝌蚪是無法搶到食物的。母蛙會把所產生

的卵來繼續餵食現有的蝌蚪。若前批蝌蚪陸續變態離去，數量減少到一個

程度時，後代蝌蚪始有存活的機會。此時，母蛙會產第二批後代，然後兩

批後代一起撫育，如此可以在最短的時間養育出最多的子代。 

 

六、母蛙餵食蝌蚪的行為生態： 

由於蝌蚪只吃卵而不吃其他東西，因此母蛙產卵是唯一的食物來源。想了

解母蛙和蝌蚪的互動關係，我們必須了解一些基本的問題，譬如一隻母蛙餵食

幾個竹筒內蝌蚪及一個竹筒有幾隻母蛙進行餵食。我們設計了特殊的陷阱來捕

捉青蛙去了解上述的問題(Kam et al. 1999)。在近一個月的捕捉裡，我們有二個

主要發現，(1) 絕大多數母蛙只餵食一個竹筒蝌蚪(59/60母蛙)，只有一隻母蛙
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同時餵食二個竹筒蝌蚪(1/60母蛙)。這可態是撫育蝌蚪的負擔很重，加上野外

適合產卵的竹筒，使得母蛙無法在同一時間內撫育兩個竹筒的蝌蚪; (2) 大多數

竹筒只有一隻母蛙餵食(50/52竹筒)，但我們也發現兩個竹筒是有二隻(2/52竹

筒)母蛙餵食。兩隻母蛙共同餵食蝌蚪的現象在兩棲動物的研究是第一次被報

導。這種行為有點類似哺乳類及鳥類的共同撫育行為(cooperative brooding) 

(Emlen 1984, Woolfenden and Fitzpartrick 1984, Brown 1987, Krebs and Davies 

1993, Mumme 1997)。由於缺乏動物個體遺傳資料，所以目前無法確定是共同撫

育或幫助者(helper at the nest) (Kreb and Davies 1993)。 

由於蝌蚪只吃卵不吃其他食物，因此母蛙回來餵食對蝌蚪的存活而言是非常

重要。 Kam et al. (1997, 1998b)分別記錄到約 18%及 31%的竹筒蝌蚪都不會長

大，我們認為這可能是母蛙因死亡、放棄或找不到竹筒而無法回來餵食，進而

無法長大之原因。初步資料顯示母蛙回來的間隔是 8天左右，母蛙因此要分好

幾次回來餵食，所以如何每次都能找到巢(稱之覓巢：nest searching)是很重要的

工作。 

母蛙回來餵卵工作應屬於短距的活動(莊 1988)，兩棲動物在短距的行動時

大多以視覺(vision)及嗅覺(olfaction)為主(Sinsch 1990 1991, Zug 1993)。以視覺

來行動，通常可以以地景或地標(landmark)、太陽、月亮及星辰等為導引。但以

艾氏樹蛙在濃密竹林下作短距離行動時最可能是地景。至於嗅覺，兩棲動物最

有可能以氣味(odor)作為中、短距回家(homing)或遷移的媒介(Forester 1985, 

Sinsch 1990, Zug 1993)。 

我們首先把原先竹筒內的蝌蚪移走，轉成另一竹筒的蝌蚪。結果發現竹筒

的蝌蚪皆正常地成長，這顯示母蛙可能是無法辨識其親生的後代(Kam et al. 

1999)。在另一實驗中，我們改變竹筒位置(搬離原位置一公尺)及降低竹筒高度

(29-54%)，每星期追蹤每個竹筒的蝌蚪數及體長變化。結果發現搬離原位置後

的竹筒的蝌蚪並不受影響，但改變竹筒高度則其竹筒蝌蚪死亡率較控制組高。

結果顯示母蛙有主動覓巢之能力，並不會因為竹筒不在原來的位置而找不到。

另外降低竹筒高度即是改變其外形影響覓巢之能力，顯示視覺可能是重要的導
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航工具。 

 

結語： 

艾氏樹蛙具有樹上產卵(arboreal nesting)、雄蛙護卵( paternal care )、蝌蚪

吃卵(oophagy)、及母蛙餵卵(maternal brood care)的多頊特殊行為。世界上被證

實有演化出這一套適應方法的兩生類只有中南美洲產的箭毒蛙及雨蛙科種類

(約 10種)而已。所以，有關艾氏樹蛙的研究成果預期對兩生動物的演化，特別

是生殖方式的多元化及適應將會有重要的貢獻。 
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