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Zoological Research

Ξ 北草蜥个体发育过程中头部两性异形及食性的变化 3

张永普①　计 　翔②

(杭州师范学院生物学系 杭州　310036)

摘要 : 报道了北草蜥 ( Takydrom us septent rionalis) 的头部大小两性异形和食性在个体发育过程中的变化 ,

讨论该种两性异形的进化选择压力。北草蜥成体体长无显著的两性差异 , 两性异形主要表现为雄性个体有较大
的头部 (头长和头宽) 。头部大小的两性异形在孵出幼体就已经存在。头部随 SVL 的增长速率在个体发育的不
同阶段是不同的 , 并随个体发育的进行变得更为显著。协方差分析显示 , 成年雌体特定 SVL 的头部大小显著小
于成年雄体及两性幼体 , 说明雌体性成熟后通过减缓头部生长来确保躯体的生长 , 以增加繁殖输出。不同季
节、不同种群、不同性别及年龄的北草蜥摄入食物的种类及各种食物在摄入食物中所占的比例有一定程度的差
别 , 生态位宽度和重叠度因而有一定的差异。没有直接的证据表明两性头部大小的差异能导致两性个体食物生
态位的明显分离 , 并有利于缓减两性个体对共同食物资源的竞争。北草蜥成年雌体头部较小 , 主要是由性选择
压力决定的。
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　　动物两性异形主要表现为体形大小、局部形态

特征和体色的两性差异 ( Darwin , 1871 ; Anderson

等 ,1990 ;Andersson ,1994 ;Bonnet 等 ,1998) 。Powell

等 (1985) 将蜥蜴体形大小的两性异形归为 3 种类

型 : ①成年雄性体形大于成年雌体 ; ②成年雌性体

形大于成年雄体 ; ③成年两性个体体形无显著差

异。蜥蜴局部形态特征最显著的两性异形表现在头

部大小方面。性选择压力、非性选择压力或两种选

择压力的组合作用 , 均可导致两性异形 ( Trivers ,

1972 , 1977 ; Carothers , 1984 ; Powell 等 , 1985 ; Vitt

等 ,1985 ,1986 ;Anderson 等 ,1990 ;计翔 ,1994 ;Ji 等 ,

1998) 。性选择压力是一种直接增加雌体子代输出

或雄体交配次数而有助于繁殖的自然选择压力 , 是

导致不少爬行动物两性异形的重要原因。但性选择

以外的原因也能导致两性异形 , 这些原因主要有 :

两性寿命或死亡率的差异 (Dunham ,1981) 、两性食

性的分离 (Berry 等 ,1980 ; Powell 等 ,1985) 、两性分

配生长用的物质和能量的差异 (Cooper 等 , 1989)

等。

　　已有的数据表明 : ①北草蜥 ( Takydrom us sept2

ent rionalis) 成体个体大小相似 ; ②雌体繁殖输出

与个体大小呈正相关 ; ③临近性成熟的个体及成年

个体头部大小的两性异形显著 ; ④体形过大的雄体

并未在配偶竞争中获得显著的利益 (J i 等 , 1998) 。

由于以往对北草蜥的研究并未用较大的样本讨论个

体发育过程中的两性异形问题 , 因而对初生幼体是

否就已经有头部大小的两性异形及头部大小的两性

异形在个体发育过程中的变化迄今不明。此外 , 成

体头部显著的两性异形是否与性选择压力有关、是

否能导致两性成体食性的显著分离均有待于进一步

明确。

本文将报道北草蜥头部大小两性异形和食性在

个体发育过程中的变化 , 讨论该种头部大小两性异

形的进化选择压力。

1 　材料和方法

研究用的蜥蜴主要来自浙江丽水三岩寺 , 捕自

1997～1999 年 3～5 月。部分蜥蜴于 1998 年 11 月

和 1999 年 4～5 月捕自浙江泰顺三槐镇、洞头岛和

北麂岛。用于产卵和交配的北草蜥带回实验室 , 饲
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养在蜥蜴专用玻璃缸 (长 ×宽 ×高 = 900 mm ×650

mm ×500 mm) 内 , 动物能在其中自由取食足量的

面包虫 (larvae of Tenebrio molitor) 。卵在实验室

产卵缸内产出 , 在恒温培养箱内孵出幼体 (林植华

等 , 1998) 。有关繁殖、孵化和交配的详细数据由

另文报道。

测量、称重蜥蜴 ,鉴定性别、记录断尾情况。体

长 ( SVL ,snout2vent length) 为吻端至泄殖腔孔前缘

间距 ,头长 ( HL ) 为吻端至外耳道前缘间距 ,头宽

( HW)为左右颌关节间距。SVL 55 mm 以上的个体

判定为性成熟个体 ,大于此 SVL 的浙江产北草蜥一

般能产卵和交配 (王培潮 ,1966 ;Ji 等 ,1998) 。按性

别和 SVL 大小将蜥蜴分为 8 组 : ①两性初生幼体

组 ,均为当天孵出的幼体 ; ②两性 SVL 为 30～45

mm 的幼体组 (以下简称 30～45 幼体) ; ③两性 SVL

为 45～55 mm 的幼体组 (以下简称 45～55 幼体) ;

④两性成体组。

用 10 %福尔马林溶液处死食性分析的北草蜥 ,

1 天后将蜥蜴保存在 5 %福尔马林溶液中。这些蜥

蜴以后被测量、解剖、取出整胃。用放大镜和解剖

镜鉴别胃内容物中的食物种类 , 统计食物的种类和

数量。食物生态位 (food niche) 宽度用 Simpson 多

样性指数 ( B ) 表示 (MacArthur , 1972) :

B = 1/ ∑p i
2

其中 pi 为实际利用的第 i 种食物在所有被利用的

食物中所占的比例。食物生态位重叠度用 Levins

( O jk或 Okj) 指数表示 ( Pianka , 1972 , 1973) :

O jk = O kj = ∑pij p ik/ ( ∑p ij
2 ∑pik

2) 1/ 2

其中 Pij和 Pik分别为被 j 和 k 种类或性别组动物利

用的第 i 种食物在所有被利用的食物中所占的比

例。

数据在作进一步统计检验前 , 用 Kolmogorov2
Smirnov 和 Bartlett 分别检验其正态性和方差同质

性 (Statistica 统计软件包) 。用线性回归、协方差

分析 (ANCOVA) 和方差分析 (ANOVA) 等处理

相应的数据。SVL 为所有 ANCOVA 模型中的协变

量。比较矫正平均值前 , 检验斜率的均一性。显著

性水平设置为α= 0105。

2 　结 　果

211 　两性异形的个体发育

各组北草蜥的 SVL 无显著的两性差异 (ANO2

VA ,all P > 0105 ;表 1) 。北草蜥个体发育的不同阶

段头部随 SVL 的增长速率不同 ,表现为各组蜥蜴

HL ( F7 ,1235 = 246139 , P < 010001)和 HW( F7 ,1235 =

127116 , P < 010001) 与 SVL 的线性回归方程总体

缺乏共同的斜率 (图1) 。ANCOVA分组分析两性个

体头部大小发现 :初生幼体 ( HL , F1 ,529 = 58156 , P

< 010001 ; HW , F1 ,529 = 14139 , P < 010002) 、30～45

幼体 ( HL , F1 ,125 = 5156 , P = 01020 ; HW , F1 ,125 =

5145 , P = 01021) 、45～55 幼体 ( HL , F1 ,190 = 37100 ,

P < 010001 ; HW , F1 ,190 = 9140 , P = 01002) 和成体

( HL , F1 ,388 = 902110 , P < 010001 ; HW , F1 ,388 =

803187 , P < 010001)的雄性个体头部均大于雌性个

体 (表 1) 。初生幼体、30～45 幼体、45～55 幼体和

成体的雄性 HL 与雌性 HL 的比值分别为 1 1 0 1 、

1103 、1106和1113 。初生幼体、30～45幼体、45～

5 5幼体、成体的雄性 HW与雌性 HW的比值分别

1101、1104、1105 和 1114。表 1 同时显示当 SVL 设

置为45 mm时的各组北草蜥头长和头宽的矫正平

图 1 　北草蜥头长 (A)和头宽 (B)与 SVL 之间的回归
Fig11 　The regressions of head length (A) and head width

(B) on SVL in grass lizards , T1 septent rionalis
■雌初生幼体 (female hatchlings) ; □雄初生幼体 ( male hatch2

lings) ; ●30～45 雌幼体 (30～35 female juveniles) ; ○30～45 雄
幼体 (30～45 male juveniles) ; ▲45～55 雌幼体 (45～55 female

juveniles) ; △45～55 雄幼体 (45～55 male juveniles) ; ◆成年雌
体 (female adults) ; ◇成年雄体 (male adults) 。
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均值。ANOVA 显示各组北草蜥头长 ( F7 ,1236 =

295195 , P < 010001) 和头宽 ( F7 ,1236 = 125133 , P <

010001)的矫正平均值差异显著。后续 Tukey’s 检

验发现 : ①初生幼体和 30～45 幼体的雌性头部 ( HL

和 HW)略小于雄性 ,但差异不甚显著 ; ②45～55 幼

体已经呈现显著的头部大小的两性差异 ,雌性头部

显著小于雄性 ; ③成年个体头部大小的两性差异表

现得更为明显 ,成年雌体特定 SVL 的头部大小甚至

小于各组幼体 ,而雄性头部是各组中最大的 (表 1) 。

北草蜥头部大小的两性异形个体发育的一般规律

是 :低龄幼体雄性头部略大于雌性 ,随着个体的进一

步发育 ,头部大小的两性异形变得更为显著 ,成年雌

体头部最小 ,表现为特定 SVL 的雌体头部小于其他

各组个体的头部 (表 1) 。

表 1 　北草蜥成体和幼体头、体大小的测量值
Table 1 　Measurements of body and head sizes for adult and juvenile grass lizards , T1 septent rionalis

样本含
量 ( n)

体长/ mm
(snout2vent length)

头长 (head length) / mm

观测值
(observed value)

矫正值
(adjusted value)

头宽 (head width) / mm

观测值
(observed value)

矫正值
(adjusted value)

幼体 (juvenile)

　初生雌体
　(female hatchling)

　273 　　2415 ±011
　　1816～2817

6162 ±0102
5153～7149

10115c ±0101
　 9161～10167

4122 ±0101
3164～4178

6101d ±0101
5147～6148

　初生雄体
　(male hatchling)

259 2413 ±011
2013～2813

6170 ±0102
5178～7185

10127b ±0101
　9164～10190

4124 ±0 101
3176～4174

6106cd ±0101
5163～6153

　30～45 雌体
　(30～45 female)

62 4013 ±014
3016～4417

9114 ±0108
7144～10182

9188de ±0105
　9109～11114

5165 ±0105
4188～6158

6101cd ±0105
5112～6177

　30～45 雄体
　(30～45 male)

66 4018 ±014
3012～4418

9140 ±0109
7178～10170

10106cd ±0106 　
　8195～11118

5186 ±0107
4182～6184

6118bc ±0106
5109～7100

　45～55 雌体
　(45～55 female)

80 4918 ±013
4510～5510

　10184 ±0109 　
9102～13117

　9179e ±0106 　
　8168～11114

6160 ±0107
5100～7196

5199d ±0106
4177～6198

　45～55 雄体
　(45～55 male)

113 5014 ±013
4512～5419

　11146 ±0108 　
9102～12190

10128bc ±0105 　
　8136～11183

6195 ±0107
4190～8170

6126b ±0106
4151～8119

成体 (adult)

　雌体 (female) 224 6410 ±012
5511～7711

　13142 ±0104 　
11174～15193

9198d ±0103
　8194～11122

7150 ±0102
6126～8194

5163e ±0102
4174～6149

　雄体 (male) 167 6416 ±012
5516～7017

　15113 ±0107 　
11106～17100

11159a ±0105 　
　8195～13176

8158 ±0104
6150～9166

6165a ±0103
5140～7155

数据用平均值±标准误表示 ,表内显示样本含量和数据范围。计算矫正平均值时 ,SVL 设置为 45 mm。不同上标的矫正平均值差异
显著 ( Tukey’s 检验 ,α= 0105) [ data are expressed as mean ±S E. Sample size and range are indicated in the Table. The SVL is set at 45
mm when calculating adjusted means. Adjusted means with different superscripts differ significantly ( Tukey’s test ,α= 0105) . ]。

212 　食性

总计有 449 条北草蜥被用于胃检分析食性 (泰

顺秋季 96、泰顺春季 155、北麂春季 152、丽水春

季 133) 。北草蜥摄入的食物均属于软体动物和节肢

动物。不同季节 (如泰顺北草蜥) 、不同种群、不

同性别及年龄的个体摄入的食物种类及各种食物在

摄入食物中所占的比例有一定程度的差别。

泰顺北草蜥成体秋季摄入最多的食物为蝉科
( ♀:1413 % , ♂: 2013 %) 和蝗科昆虫 ( ♀: 1413 %) ,

春季摄入最多的食物为鳞翅目幼虫 ( ♂:1910 %) 、夜

蛾科幼虫 ( ♂: 1811 %) 、蚁科昆虫 ( ♀: 1518 %) 和地

蛛科蜘蛛 ( ♀: 1410 %) 。泰顺北草蜥幼体秋季摄入

最多的食物为叶甲科昆虫 ( ♀:2416 % , ♂:2313 %) ,

春季摄入最多的食物为鳞翅目幼虫 ( ♀:2312 %) 、地

蛛科蜘蛛 ( ♀: 2313 % , ♂: 2318 %) 和鼠妇科甲壳动

物 ( ♂:2210 % , ♀:1615 %) 。

北麂北草蜥成体春季摄入最多的食物为夜蛾科

幼虫 ( ♀: 2310 % , ♂: 2112 %) 、巴蜗牛科软体动物

( ♀:3012 % , ♂:1016 %) 和叶甲科昆虫 ( ♀:1119 % ,

♂:2819 %) 。北麂北草蜥幼体春季摄入最多的食物

为巴蜗牛科软体动物 ( ♀:2916 % , ♂:3614 %) 、蚁科

昆虫 ( ♀:2519 %)和夜蛾科幼虫 ( ♂:1812 %) 。

丽水北草蜥成体春季摄入最多的食物为蜘蛛
( ♀:3716 % , ♂: 3717 %) 、叶甲科昆虫 ( ♀: 1214 % ,

♂:1216 %)和鳞翅目幼虫 ( ♀:1011 % , ♂:1516 %) 。

丽水北草蜥幼体春季摄入最多的食物为蜘蛛 ( ♀:

6315 % , ♂:2717 %)和潮虫科甲壳动物 ( ♂:1319 %) 。

泰顺北草蜥食物生态位宽度较宽 , 显示其摄入

的食饵种类较多且对各种的利用相对较为均匀 (表

2) 。北麂和丽水北草蜥食物生态位宽度较窄 (表

2) , 与两地蜥蜴摄入的食饵种类较少 , 或摄入的食

饵种类较多但较为集中地利用若干种类食饵 (如蜘

蛛) 有关。

泰顺、北麂和丽水北草蜥成、幼体及两性个体

食物生态位重叠度见表 3。同年龄组两性个体食物

生态位重叠度较大 ,成体并未因头部的两性异形比
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表 2 　北草蜥食物生态位宽度的种群间和季节间差异
Table 2 　Among population and seasonal variations in food niche breadth in grass lizards ,

T1 septent rionalis

成雌
(adult female)

成雄
(adult male)

幼雌
(juvenile female)

幼雄
(juvenile male)

泰顺秋季 ( Taishun , fall) 　　11103 　　11125 9121 　　10111

泰顺春季 ( Taishun , spring) 11116 9178 6170 7152
北麂春季 (Beiji , spring) 5178 6168 5136 4175

丽水春季 (Lishui , spring) 5150 6122 2136 7128

表 3 　北草蜥食物生态位重叠度的种群间和季节间差异
Table 3 　Among population and seasonal variations in food niche overlap in grass lizards , T1 septent rionalis

泰顺秋季
( Taishun , fall)

泰顺春季
( Taishun , spring)

北麂春季
(Beiji , spring)

丽水春季
(Lishui , spring)

成雄
(adult
male)

幼雌
(juvenile
female)

幼雄
(juvenile

male)

成雄
(adult
male)

幼雌
(juvenile
female)

幼雄
(juvenile

male)

成雄
(adult
male)

幼雌
(juvenile
female)

幼雄
(juvenile

male)

成雄
(adult
male)

幼雌
(juvenile
female)

成雄
(adult
male)

成雌 (adult female) 01717 01542 01658 01653 01672 01703 01786 01618 01932 01958 01926 01895
成雄 (adult male) 01544 01587 01715 01565 01383 01728 01861 01952
幼雌 (juvenile female) 01935 01884 01722 01837

幼体更为显著而显示出比幼体更窄的食物生态位重

叠度。

3 　讨 　论

食性、两性异形和繁殖是爬行动物繁殖生态学

研究中的 3 个关联问题 , 研究的结果十分有益于阐

述爬行动物两性异形在特定种类中发生的进化选择

压力 (Berry 等 ,1980 ; Powell 等 ,1985) 。和其他脊椎

动物一样 , 爬行动物中亦普遍存在个体大小、局部

形态特征和体色等方面的两性差异 (Berry 等 ,1980 ;

Powell 等 ,1985 ; Fitch ,1981 ; Schoener ,1977 ; Gibbons

等 ,1990) 。本项研究和 Ji 等 (1998) 的结果均表

明 , 北草蜥成体个体大小无显著的两性异形 , 该种

两性异形主要表现在头部大小和体色方面。北草蜥

头部大小的两性异形在初生幼体中已经存在 (表

1) , 这说明该种蜥蜴头部两性异形并非是在接近性

成熟时才具有的。这一结果与以往该种和其他蜥蜴

的研究结果不同。北草蜥头部大小的两性异形随着

个体的发育变得更为显著。特定 SVL 的成年雌体

头部小于幼体和成年雄体 (表 1) ; 据此 , 可以判定

雌体在性成熟后相对地将更多的获得资源用于躯干

生长 , 成年雌体躯干的生长是以减缓头部生长为代

价的。由于头部是蜥蜴重要的营养器官 , 较大的头

部对于蜥蜴获得食物和增大捕食较大体形食物的机

会是有利的 , 相对减缓头部的生长可能会在一定程

度上降低雌体的适应性。但在寻求最大繁殖输出及

相应的繁殖利益的强大选择压力作用下 , 性成熟北

草蜥雌体向较小的头部进化。显然 , 雌性较小的头

部主要与性选择压力有关。

本研究观测到食物生态位宽度的季节差异、种

群间差异及个体间 (两性个体和不同年龄个体) 的

差异等均是可以预见的结果。与本项研究的主题有

重要关联的发现是 : ①两性个体食物生态位重叠度

较高 ; ②成年两性个体的食物生态位重叠度与幼年

两性个体的食物生态位重叠度相似。这表明成体并

未因头部两性异形更为显著而降低两性食物生态位

的重叠度 , 两性个体头部大小的差异并未导致明显

的食物生态位分离。据此 , 北草蜥头部大小的两性

异形与食物生态位的分离无直接的关系。

蜥蜴头部大小在一定程度上可视为资源持有能

力的标志 , 头部较大的雄性通常被头部较小的雄性

视为竞争中潜在的胜利者 , 能够优先获得包括配偶

在内的多种资源 (计翔 , 1994) 。雄性北草蜥性成

熟后将获得的资源相对较多地用于头部的生长 , 导

致该性别个体头部较大。然而 , 没有证据表明北草

蜥成年雄体较大的头部与该性别个体较大的资源持

有能力有直接的关系。北草蜥雄性获得配偶的能力

并非个体越大 (因而头部也越大) 而越大 (J i 等 ,

1998) , 成年雄性增加交配机会主要是通过扩大巢

区、增加巢区内潜在的配偶数来实现的 (计翔等 ,

1994) 。因此 , 成年雄性较大的头部与其获得配偶

的能力无直接的关系 , 雄性较大的头部与性选择压

力无直接的关系。

特定 SVL 的北草蜥幼体头部总体大于成年雌
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体 , 反映了幼体在分配用于生长的物质时兼顾了躯

干的生长 , 这也可能是幼体头部大小的两性差异比

成体小的主要原因。至少有 3 个方面可以证明兼顾

躯干生长是北草蜥幼体最经济的分配生长物质的对

策 : ①兼顾躯干生长有利于两性幼体较早地生长到

性成熟的最小 SVL ; ②达到性成熟最小 SVL 的北

草蜥雄体一般不能够获得交配机会 , 较大的头部并

不会给刚性成熟的雄体带来明显的繁殖利益 (计翔 ,

1994 ;Ji 等 ,1998) ; ③刚性成熟的雌性蜥蜴现时繁殖

代价沉重 , 将极大地牺牲其未来繁殖 ( Williams ,

1966 ;Pianka ,1992 ; Madsen 等 ,1992 ,1996) ,因而导

致雌性较小头部的性选择压力对幼体和刚性成熟的

个体是较弱的。

根据本研究的结果和讨论 , 我们能得出 4 个基

本的结论 : ①北草蜥个体大小无显著的两性差异 ;

②头部大小的两性差异随个体发育的进行变得显

著 ; ③头部大小的两性差异并未导致两性个体食物

生态位的显著分离 ; ④成年雌体头部较小主要由性

选择压力决定的。
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ONTOGENETIC CHANGES OF SEXUAL DIMORPHISM IN HEAD SIZE AND

FOOD HABIT IN GRASS L IZARD , Takydromus septent rionalis

ZHANG Yong2Pu①　　J I Xiang ②

( Depart ment of Biology , Hangz hou Normal College , Hangz hou 　310036 , Chi na)

Abstract :Adult grass lizards , Takydrom us septent rio2
nalis ,are similar in size (SVL) but sexually dimorphic

in head size (males’larger than females’) throughout

its range. A comprehensive analysis on the ecological

and evolutionary sources of sexual differences in

growth and size of heads requires a detailed under2
standing of growth trajectories during ontogeny. In

this study ,we specifically quesioned at what point dur2
ing ontogeny males and females diverge in head size :at

birth , during juvenile growth , or as mature adults ?

Our results indicate that males and females begin to

diverge in head size at birth ,although the divergence

in the newly emerged young is much less pronounced

than that in adults. An ANCOVA indicates that adult

females even have smaller heads than do juveniles (in2
cluding the newly emerged young) . This suggests that

adult females partition less resources into head growth

but more into carcass growth ,thereby leaving a larger

space for eggs so as to increase reproductive output .

Lizards collected in different seasons , f rom different

populations ,and at different ontogenetic stages ,in var2
ious degrees , differ in food niche width and breadth.

However , no direct evidence shows a substantial con2
t ribution of the divergence in head size to the segrega2
tion of food niche between males and females. Our

analyses support that sexual selection is the main evo2
lutionary source of smaller heads in female T . septen2
t rionalis .

Key words : Takydrom us septent rionalis ; Sexual dimorphism ; Food habit ; Food niche overlap ;

Food niche breadth
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