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龟类生态形态学研究进展
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摘 要 龟类占据从水生到陆生的多样化生境，其形态迥异，是生态形态学研究的理想模
型动物。研究表明，生态位分离( 生境和食性的差异) 是导致龟类形态变异的主要生态因
素。本文从生态形态学的定义、龟类生态形态学特征与食性和生境之间的关联性以及其系
统发育 3个方面综述了龟类生态形态学的研究进展，并指出当前研究中存在诸如现实生态
位研究缺乏、特化类群的生态学原因不明和生境分类主观而简单的问题，建议今后加强相
关方面的研究，从而促进龟类形态变异的生态成因得到更加全面而深入的理解。
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Abstract: Turtles with different morphology occupy a wide range of habitats from aquatic to high-
ly terrestrial，making them an ideal species group for ecomorphological study． Current studies in-
dicate that niche divergence，including dietary and habitat shift，may be correlated with morpho-
logical differences of turtles． This review outlines the research progress on the ecomorphology of
turtles，with the focus on the definitions，the relationships between ecomorphological characteris-
tics ( body size and morphology of shell，head，limbs and tail) ，feeding habits and habitat use．
Meanwhile，the comparative analysis of phylogenetic systematics and ecomorphology of turtles was
addressed in this paper． In addition，current issues in ecomorphological research were pointed out
and some suggestions for the further work were made．
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生物体的形态、结构与功能相适应是生物学的
核心问题。生态形态学( ecomorphology) 是研究该问
题的重要分支学科，它可定义为研究环境因子与形

态之间的相互作用 ( Motta et al．，1992) 。这种相互
关系表现在，一种生物的形态( 表型) 和其现实生态

位( realized niche) 是该种生物所处的环境和内在因
子( intrinsic factor) 相互作用的产物。在这些内在因
子( 包括基因型、表观遗传的交互作用和母体效应)
不受环境影响的情况下，将会产生一组确定的表型。
但对大多数性状而言，环境的影响可以直接 ( 如诱

发基于遗传的表型可塑性) 或间接( 在特定环境条

件下通过利用诱导改变表型) 地改变内在因子的表

型表达。一个生物的现实生态位依赖于个体表型特
征和环境中的生物及物理条件的相互作用。现实生
态位一方面通过环境中的生源变化影响环境，另一

方面通过利用诱导的变化影响表型，甚至通过自然

选择影响内在因子 ( Norton et al．，1995) 。因此，生
态位分离是影响生物形态变异的重要生态因素，这

主要体现在生境 ( habitat) 和食性 ( feeding habit) 的
差异两个方面。生态形态学的首要任务是寻求形态
变量与生态变量之间的关联性，然后通过室内实验

来模拟生态形态学的预测力，以期确定潜在生态位

( potential niche) ，并通过野外现实生态位的研究以
确定性能( performance) 对资源利用 ( 生境和食性)
的实际格局的影响，最后进行系统发育( phylogenetic
systematics) 的比较分析，以揭示不同亲缘关系类群
形态的趋异或趋同进化( divergent or convergent evo-
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lution) ( Motta et al．，1995) 。
生态形态学的核心是研究生物形态与其生态之

间的相互作用，这些作用能在种内、种间和群落等不
同层次上进行研究。从研究内容来看，动物形态特
征、资源利用和性能之间是否存在相关性一直是生
态形态学领域的争论焦点，因而这方面的研究广泛

而深入。目前，大量研究表明动物形态与其资源利
用相关，证实了动物形态是对特定生境长期适应的

结果( Losos，1990; Block et al．，1991; Garland et al．，
1994; Motta et al．，1995; 刘力华等，2013) ，并有不少
研究显示，动物的形态、资源利用和性能三者之间存
在关联性 ( Vanhooydonck et al．，2000; 杜卫国等，
2005) ;但也有证据表明，动物形态与其资源利用和
生态功能无显著的关联性 ( Weins et al．，1980; Van
Damme et al，1997b; Vanhooydonck et al．，1999) 。从
研究对象来看，大部分脊椎动物的生态形态学研究

集中在鱼类( Motta et al．，1992; Norton et al．，1995) 、
爬行类 ( Garland et al．，1994; 杜卫国等，2005) 和鸟
类( Carrascal et al．，1990; 刘力华等，2013) ，其中又
以鱼类和爬行类的研究最为广泛。
爬行动物中的龟类占据从水生到陆生的多样化

生境，其形态和行为迥异，是生态形态学研究的理想

模型动物。龟类的形态变异主要体现在个体大小、
背腹甲、头部、四肢和尾部特征的差异。龟类生态形
态学研究主要关注不同生境中种内和种间的形态差

异 ( Rivera，2008; Jaffe et al．，2011; Rivera et al．，
2014) 。尽管这些研究表明龟类形态变异是生态位
分离导致的，但还不能深入、有效地解释龟类形态变
异的生态机制。此外，国内现存的 33 种龟类中( 蔡
波等，2015) ，大部分野外生态学资料缺乏，仅研究
了黄额闭壳龟( Cuora galbinifrons) ( 汪继超，2007;王
雷，2008 ) 、平顶闭壳龟 ( C． mouhotii ) ( 连云峰，
2009) 、眼斑水龟( Sacalia beali) ( 胡庆如，2016) 和四
眼斑水龟( S． quadriocellata) ( 龚世平等，2005) 的生
境选择和中华条颈龟 ( Mauremys sinensis ) 的食性
( Wang et al．，2013 ) ，形态也仅在黄喉拟水龟 ( M．
mutica) ( 朱新平等，2003) 、乌龟 ( M． reevesii) ( 杜卫
国等，2007) 和四眼斑水龟( 肖繁荣等，2014) 的两性
异形研究中有所涉及，更无生态形态学的研究。因
此，本文较为详细地综述龟类生态形态学特征与生

境或食性的关系以及其系统发育比较分析的研究现

状，指出研究中存在的问题，为今后的进一步研究提

出建议，并期望有助于国内龟类生态形态学的研究

与发展。

1 龟类形态与生境或食性的相关性

1. 1 个体大小
龟类个体大小( body size) 跨度较大，从背甲长

仅有 10 cm、体重不足 80 g 的斑点陆龟 ( Homopus
signatus) ( Ernst et al．，1989) 到背甲长可达 213 cm、
体重超过 900 kg 的棱皮龟 ( Dermochelys coriacea )
( Ernst et al．，2009) 。Jaffe 等 ( 2011) 研究的 226 种
现存龟类个体大小表明，海龟 ( Cheloniidae 和 Der-
mochelyidae) 个体最大，岛屿性陆龟次之( 如加拉帕
戈斯象龟 Geochelone spp．) ，大陆性陆龟和淡水龟个
体最小。海龟与岛屿性陆龟都具有较大的个体，但
其进化原因不完全相同。岛屿性陆龟较大的个体是
一种加强扩散能力的预适应( preadaptation) ，有助于
祖先种群在岛屿上的早期定殖，并使该特征稳定地

遗传到后代个体中( Pritchard，1996) 。此外，缺乏捕
食者和食草动物的特殊岛屿环境也导致岛屿性陆龟

巨型化( Arnold，1979) 。而在干旱时期遭遇资源匮
乏时，巨型化岛屿性陆龟较强的禁食能力 ( fasting
ability) 有利于它们在水源和取食场之间进行长距
离的迁移( Arnold，1979; Lomolino，2005) 。海龟个体
进化的原因之一与岛屿性陆龟相同，较大的个体有

利于海龟季节性的长距离迁徙，例如绿海龟( Chelo-
nia mydas) 能从大西洋的阿森松岛 ( Ascension Is-
land) 迁徙 2300 km 到达巴西海岸 ( Luschi et al．，
1998) 。其次，绿海龟和红海龟( Caretta caretta) 从赤
道区域到南部或北部区域均有分布，不同区域的海

水温差较大，较大的个体能降低表面积与体积比以

减少热量散失，从而适应低温环境 ( Mrosovsky，
1980) 。再者，较大的个体有利于防止其被海洋中
大型捕食者捕食 ( Bernard et al．，2010; Motani，
2010) 。海龟和岛屿性陆龟为适应特殊、单一的生
境而巨型化，导致它们的个体远大于大陆性陆龟和

淡水龟( Jaffe et al．，2011) 。至于大陆性陆龟和淡水
龟具有相似的个体大小，Jaffe 等( 2011) 认为是陆地
多种复杂的生态因子综合作用导致的。这些大陆性
龟类占据了从干旱沙漠到温带森林、从水生到陆生
的多样化复杂生境，由于 Jaffe等( 2011) 没有细化这
些物种的生境，结果较为笼统，也不能对结果做出合

理的解释。假设其结论成立，一个可能的解释是陆
地复杂的生境主要影响龟类的体形 ( body shape) ，
而对个体大小的影响不大。若要深入探讨大陆性龟
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类的个体大小与生境的关系，需要根据一定的标准

细化生境分类，如栖息地的水域大小。鼋 ( Pe-
lochelys cantorii) 生活在面积较大的深水江河中，其
背甲长可达 2 m( Ernst et al．，1989) ，显著比其他大
陆性龟类大。亦或根据水流情况划分生境，如 Bon-
di等( 2013) 对成体石斑龟( Actinemys marmorata) 个
体大小的研究表明，其在水流四季不断的区域大于

间歇性断流的区域。
最近，龟类贝格曼规律( Bergmann’s rule) 的研

究则从栖息地气候条件变化的角度解释了大陆性龟

类个体大小的变异。Bergmann( 1847) 认为，寒冷气
候条件下的内温脊椎动物比温暖气候条件下的同种

个体大，即个体大小随着纬度的升高而增大，因为内

温动物在更低温的环境下表现更大个体有利于减少

热量散失。就变温的爬行动物而言，蜥蜴类和蛇类
不符合贝格曼规律( Ashton et al．，2003) ，而龟类尚
存争议。Ashton等( 2003) 研究 23 种大陆性龟类种
内个体大小随纬度变化的情况，结果表明有 19种与
贝格曼规律一致。此外，侧颈龟科 ( Chelidae) 的种
间比较表明，该科物种也遵循贝格曼规律，个体大小

与纬度呈正相关( Angielczyk et al．，2015) 。但是，全
球尺度 245 种龟类( 不包括海龟和岛屿性陆龟) 的
研究表明，龟类的个体大小不符合贝格曼规律，而呈

现反贝格曼规律趋势，即低纬度的个体大，高纬度的

个体小( Angielczyk et al．，2015) 。在低纬度，温暖而
无季节性变动的气候为龟类提供了充足的食物资

源，使其整年都能不间断地生长，从而导致了个体较

大( Lindsey，1966; Adolph et al．，1996; Ashton et al．，
2003; Head et al．，2009) 。此外，较大个体的热惯性
( thermal inertia ) 大，不易受环境温度波动的影响
( Vitek，2012) 。然而，对于高纬度的龟类来说，高纬
度的气候不稳定，日内波动和季节性波动大，限制了

它们的活动和生长，导致其个体变小 ( Lindsey，
1966; Adolph et al．，1996; Ashton et al．，2003 ) 。另
外，这种气候选择较小的个体，是由于小个体的热惯

性小，使其更有效地利用环境中较少的热量来维持

活动和生长( Lindsey，1966; Ashton et al．，2003) 。
综上，龟类个体大小的进化受到生境的气候条

件、物理条件、食物资源、捕食压力、种间竞争压力和
迁徙选择等生态因素的影响。因此，龟类的个体大
小与生境存在一定的相关性:海龟个体最大，岛屿性

陆龟次之，大陆性龟类最小，且大陆性龟类的个体随

纬度的升高而变小。
1. 2 背腹甲形态
龟类背腹甲的形状与其栖息的生境存在相关

性。一般认为，陆生龟类的背甲相对饱满而高耸，而
水生的背甲比较扁平，呈流线型 ( Romer，1967;
Bonnet et al．，2010; 史海涛等，2011; Benson et al．，
2011) 。这种差异主要与龟类的运动和防御有关。
流线型背甲能减少水生龟类游泳时的阻力( Rivera，
2008) ，而高耸的背甲能承受较大的机械力，有利于
陆龟抵御陆地大型捕食者 ( Greene，1988; Stayton，
2011) 。半水生龟类在水陆环境中存在权衡，其背
甲形状介于高耸型和流线型之间 ( Benson et al．，
2011) 。
对于水生龟类来说，背甲形状的变异主要是适

应不同水流特征的结果。激流中的河伪龟( Pseude-
mys concinna) 、镰斑图龟( Graptemys pseudogeographi-
ca) 、黑瘤图龟 ( G． nigrinoda) 的背甲比静水中的更
呈流线型( Aresco et al．，2000; Rivera，2008; Rivera et
al．，2014) 。水生龟类除适应不同水流速度外，同样
面临被捕食的压力，因此其背甲形态是权衡水动力

效率( hydrodynamic efficiency) 与机械强度( mechani-
cal strength) 的结果。激流中河伪龟的背甲有利于
其运动而能有效避敌，但由于其背甲所能承受的机

械力弱于静水中的河伪龟，不利于其御敌( Rivera et
al．，2011) 。同时，背甲形状还影响水生龟类的灵活
度( agility) 。Rivera 等 ( 2006) 研究锦龟 ( Chrysemys
picta) 在水中运动的灵活度表明，背面扁平和背侧面
呈圆形的体形能减少水的阻力，从而增加转身速度

( 灵活度) ，有利于追捕猎物和逃避天敌。然而，背
甲较高和脊棱突起的图龟 ( Graptemys spp．) 在水下
运动的灵活度低，但这种体形在直线游泳时稳定性

较好。图龟的这种体形主要受生态位的限制，而与
追捕猎物无关( Rivera et al．，2006) 。
背甲形状除影响不同生境中龟类的运动能力

外，还决定了不同生境中龟类的翻身策略 ( righting
strategy) 。背甲高耸，即背甲高与背甲宽的比率( R)
大于 0．8的龟类主要依靠其背甲的几何形状进行翻
身。高耸背甲的几何形状符合单-单静平衡体
( mono-monostatic body) 的特征，即只有唯一的稳定
平衡点和唯一的不稳定平衡点，具有这种特征的龟

类翻身时几乎不需要花费能量 ( Domokos et al．，
2008) 。背甲高耸、颈部短的陆龟属于此种类型，如
印度星龟 ( Geochelone elegans ) 、豹纹陆龟 ( Stigmo-
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chelys pardalis) 、辐纹陆龟 ( Asterochelys radiata ) 、一
些陆龟属( Testudo) 和箱龟属( Terrpane) 物种。背甲
扁平( R＜0．6) 的龟类，其翻身策略是以头部为支点，
然后通过颈部强大的垂直推力克服能垒 ( energy
barrier) 来翻身( Delmas et al．，2007; Domokos et al．，
2008) 。大多数水生龟类和半水生龟类属于此种类
型，如侧颈龟类 ( Pleurodira) 、鳄龟类 ( Chelydridae)
和动胸龟类( Kinosternidae) 。中间型 ( 0．6＜R＜0．8)
龟类的翻身策略则是上述两种策略的结合: 如果将

龟的正背面置于平坦的泥地上，它将在头部和前肢

的协助下，依靠背甲的几何形状旋转身体 ( 与高耸

龟类相似) ，直到身体侧立并能保持平衡。然后，在
后肢向前的推力作用下，依靠颈部的垂直推力 ( 与

扁平龟类相似 ) 成功翻身 ( Domokos et al．，2008 ) 。
许多陆龟，如沙龟属( Psammobates) 、大部分陆龟属
( Testudo) 和箱龟属 ( Terrapene) 物种均采用此种翻
身策略。龟类在遭遇天敌、求偶炫耀、雄雄斗争和在
不平基质上运动的过程中常有侧翻的危险 ( Ana et
al．，2015) ，不同生境中龟类根据自身的背甲形状采
用不同的翻身策略以最大程度地提高翻身成功率，

从而提高自身的适合度 ( Burger et al．，1998; Bonnet
et al．，2001; Freedberg et al．，2004) 。
除背甲形状外，背甲的不对称性( asymmetry) 也

受到生境的影响。Rivera等( 2008) 证实了在陆龟超
科( Testudinoidae) 的 43 种陆生龟类和 44 种水生龟
类中，前者背甲的左右不对称性比后者更显著。由
于不对称性与运动能力呈负相关，水生龟类更加对

称的体形有利于其在水中运动 ( Rivera et al．，
2008) 。与形状一样，不对称性也影响龟类对外界
的机械力的承受能力。随着不对称性的增加，背甲
所能承受的机械力就越小( Rivera et al．，2013) 。但
与形状不同的是，不对称性对承受能力的影响小的

多。如，高耸的卡罗莱纳箱龟( Terrapene carolina) 由
于其形状能承受的机械力比扁平的地图龟( Grapte-
mys geographica) 大 2～4倍，而由于不对称性所能导
致的机械力的最大变化仅有 10% ～ 20% ( Rivera et
al．，2013) 。此外，在承受机械力能力方面，不对称
性对高耸龟类的影响远小于扁平龟类( Rivera et al．，
2013) 。因此，尽管陆生龟类的不对称性比水生龟
类显著，但由于高耸的体形消除了不对称性的影响，

其所能承受的机械力仍远大于背甲扁平的水生

龟类。
腹甲的形成远早于背甲( Li et al．，2008; Nagash-

ima et al．，2009) ，是形成龟类整体形状不可或缺的
重要部分，主要起着保护腹部的作用，同时还决定了

四肢的伸缩方向和活动范围 ( Pritchard，2008) 。典
型的腹甲几乎覆盖了背甲的整个腹部，并且不能活

动，但在不同生境和不同物种中有一定变异。龟亚
科( Emydinae) 中的陆生种类的腹甲较短而宽，有利
于陆生龟类在陆地爬行;水生龟类的腹甲较长而窄，

有利于抵御其腹部下方的捕食者( Angielczyk et al．，
2010) 。水陆不同的腹甲与水陆不同的背甲匹配，
即水生背甲呈流线型，其背甲的腹面轮廓为长椭圆

形，与长而窄的腹甲匹配; 陆生龟类的背甲为高耸

型，其背甲腹面轮廓为近圆形，与短而宽的腹甲匹配

( Pritchard，2008) 。但有些龟类腹甲特化，高度简化
成“十”字形，如鳄龟类( Chelydra 和 Macrochelys) 和
一些动胸龟类( Sternotherus，Staurotypus 和 Claudius)
物种( Pritchard，2008) 。由于这些物种捕食时需要
较大的头部、下颌和强大的颈伸肌，高度简化的腹甲
使它们头部和颈部在捕食时能快速的交替伸缩

( Pritchard，2008 ) 。而 Zhu ( 2011 ) 认为，蛇鳄龟
( Chelydra serpentina) 高度简化的“十”字形腹甲为
四肢的运动提供了足够大的空间，使其在陆地大跨

步行走成为可能。
此外，有些龟类因腹甲的特殊结构而被称为闭

壳龟类( box turtles) ，即腹甲的胸、腹盾之间以可动
的铰链韧带( 闭壳结构) 相连，使背甲和腹甲可以全

部或部分闭合，如箱龟属、闭壳龟属 ( Cuora) 、非洲
侧颈龟属 ( Pelusios ) 、泽龟属 ( Emys ) 、齿缘摄龟属
( Cyclemys) 、果龟属 ( Notochelys) 的物种 ( Pritchard，
2008) 。其中，箱龟属和闭壳龟属物种的腹甲前后
两叶能向上完全与背甲闭合( Bramble，1974) 。由于
这种闭合使得四肢和头部与外界隔离，腹甲的铰链

结构普遍被认为是一种反捕食适应( Bramble，1974;
Pritchard，2008) 。而关于闭壳结构的进化是为了适
应水生环境还是陆生环境，存在不同的观点。一种
以陆生箱龟属物种为研究对象的理论认为，闭壳结

构主要是为了抵御捕食者以适应陆生环境( Legler，
1960; Milstead，1969) 。但现存的闭壳龟类除箱龟属
外，还有许多水生和半水生的物种 ( Pelusios，Emys，
Cyclemys，Notochelys 和 Cuora) ，这些物种并不符合
该理论。Zug ( 1971) 认为，这些水生闭壳龟类的祖
先起源于陆生环境而支持陆生适应理论，但他没有

直接的证据证明这些物种的起源。另一种与陆生适
应相反的水生适应理论认为，陆地爬行的龟类为保
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证运动时带骨和四肢能支撑体重和保持身体平衡，

在肩胛骨与背甲结合处具有关节，而闭壳龟类由于

需要闭壳而缺少这一特殊的关节，因此，闭壳龟类不

可能起源于陆生龟类，其闭壳结构是在浮力支撑体

重的基础上，对水生环境的一种适应 ( Bramble，
1974) 。Bramble( 1974) 认为，闭壳结构是水生龟类
对陆生生境的预适应，因为其闭壳特性比无枢纽的

龟类在抵御捕食者等方面更具有竞争优势。但水生
闭壳龟类若要完全适应陆生生境，肩带需要像箱龟

属物种一样作一定调整以适应在陆地爬行 ( Bram-
ble，1974) 。水生适应理论是 Bramble( 1974) 在系统
研究闭壳结构的 5 个属的解剖学时提出的，加之最
近的研究表明龟类起源于水生环境 ( Li et al．，
2008) ，因此，闭壳结构的水生适应理论更加合理。
综上所述，龟类背腹甲形态的变异主要受水陆

生境的不同介质和捕食压力影响。陆生龟类高耸的
背甲主要是为了承受更大的机械力和提高翻身能

力，从而有效抵御陆地大型捕食者的撕咬与攻击;水

生龟类扁平的背甲形态主要是为提高在水中的运动

能力，从而有效地追捕猎物或逃避捕食者。由于在
水中的运动严重限制水生龟类的体形 ( Jolicoeur et
al．，1960) ，水生龟类背甲形态的种间变异显著小于
陆生龟类( Claude et al．，2003) 。而无论在水生环境
还是陆生环境，腹甲及其特殊结构的主要作用是保

护腹部免受外界物理摩擦( 主要是陆生龟类) 和捕

食者的伤害。
1. 3 头部形态
龟类头部形态与生境和食性有关。Claude 等

( 2004) 采用几何形态测量法 ( geometric morphomet-
rics) 研究龟总科 ( Testudinoidea ) 两分支 ( 泽龟科
［Emydidae］的 20种水生龟类和 3 种陆生龟类以及
陆龟超科的 31种水生和 31 种陆生龟类) 的头盖骨
的形态差异，结果表明两分支水生与陆生龟类的头

盖骨形态变化主要体现在上颌骨区域与头盖骨后部

的相对长度上。水生与陆生龟类头盖骨的这种形态
变化主要与其取食模式有关。许多研究发现，生境
对水生和陆生龟类的取食模式( feeding mode) 有重
要影响 ( Bels et al．，1997; Summers et al．，1998; Wo-
cheslander et al．，1999; Lemell et al．，2000) 。对于曲
颈龟类，在陆地是用舌来摄入食物，即是基于舌的口

内运输( intra-oral transport) ( Bels et al．，1997; Sum-
mers et al．，1998; Wocheslander et al．，1999) 。然而，
在水生生境中的龟类则是使用补偿性吸力( compen-

satory suction) 进行取食 ( Van Damme et al．，1997a;
Aerts et al．，2001) ，这涉及到舌骨的压缩。为有效地
使用这种吸式取食，水生龟类具有较发达舌骨器和

较短的舌( Wocheslander et al．，1999) 。相反，陆生龟
类则需要简单的舌骨器和较长的舌进行舌式取食

( Winokur，1988) 。水生龟类较大的头盖骨有利于
水生龟类的吸式取食模式，因为发达的舌骨器和下

颌降肌需要较长的头盖骨才能容纳。而能在水陆两
种生境取食的龟类头盖骨大小为中间型，例如一些

箱龟属、闭壳龟属和木纹龟属 ( Rhinoclemmys) 物种
( Claude et al．，2004) 。此外，生态位分离 ( 生境差
异) 是导致头部的两性异形的原因之一。Lindeman
( 2000a) 研究图龟属的 3 个物种的两性异形表明，
雌性头宽大于雄性是由于雌性栖息在比雄性更深的

水生生境的缘故。
除生境外，食性的不同是导致头部形态进化的

重要因素。Lindeman ( 2000b ) 研究表明，以有壳类
软体动物为食( 壳食性 durophagous) 的镰斑图龟的
头宽大于食藻性的 ( algophagous ) 美国鳖 ( Apalone
mutica) 。而在图龟属 12 个物种的成体雌性中，以
小型软体动物为食的头部最小，以大型软体动物为

食的 头 部 最 大 ( Lindeman，2000a ) 。 Claude 等
( 2004) 系统研究了龟类不同食性物种的头盖骨形
态，结果表明，壳食性物种具有高而大的头盖骨、较
大的上颌骨和研磨面; 植食性 ( herbivorous) 物种的
头盖骨较高，上颌骨变异大，研磨面比杂食性 ( om-
nivorous) 和肉食性( carnivorous) 物种大;肉食性物种
具有较小的头盖骨和研磨面。龟类头部高度与咬合
力呈正相关( Herrel et al．，2002) ，壳食性物种需要较
大的咬合力( bite force) 取食硬度较大的有壳类软体
动物，因此具有较高的头盖骨和较大的上颌骨。此
外，壳食性物种的研磨面较大是与其取食较大的食

物种类有关。植食性物种较大的研磨面，有利于切
断、研磨植物，而其上颌骨形态变异大，与其取食植
物的硬度有关。肉食性物种头盖骨较小意味着其较
小的咬合力，能适应其取食昆虫等无脊椎动物和小

鱼等小型脊椎动物( Claude et al．，2004) 。但 Herrel
等( 2002) 研究的肉食性龟类咬合力和头高都大于
植食性、杂食性物种，这是因为该研究中的肉食特指
取食较大型的脊椎动物。然而，一些陆生龟类物种
的头盖骨形态与食性之间不存在显著的相关性，这

说明在一既定生境中的取食模式决定了其头部的形

态，而食物种类对头部形态的影响较小 ( Claude et
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al．，2004) 。因此，头部形态受到不同生境 ( 决定了
取食模式) 和食性的综合影响。
1. 4 四肢形态
不同生境中龟类的四肢长度和形状存在差异。

Joyce等( 2004) 研究了 71种现存龟类前肢的长度差
异，除棱皮龟外，其余物种的肱骨长与尺骨长相关，

但手长与前两者均无相关性。陆生龟类的手长比水
生的短，较短的手长有利于指的翻转，以适应在陆地

行走。而水生龟类较长的手长有利于游泳。此外，
在水生龟类中，较短的手长是适应缓流生境的结果，

而较长的手长则有利于适应激流生境( Joyce et al．，
2004) 。对于诸如动胸龟类和鳄龟类等底栖行走的
物种来说，其手长与行走时负载自身体重的陆龟不

同，而与水生龟类的手长接近( Joyce et al．，2004) 。
然而，后肢长度与生境相关性没有前肢明显。

Zug( 1971) 研究后肢的形态表明，后肢的相对长度
种内变异较大，不能确定其与生境之间的关系。此
外，他还发现股骨与胫骨的长度与生境的关联性不

大。但该研究发现后肢的跖骨和趾骨长度与生境有
一定相关性。陆龟跖骨最短，底栖行走龟类、大部分
半水生龟类和箱龟属物种次之，再者是除鳖类外的

大部分水生龟类和部分半水生龟类，而鳖类的最长。
从陆生到水生生境，趾骨长度有增加的趋势，以适应

从陆地行走到水中游泳的转变。不同生境趾骨变异
与跖骨相似，陆龟最短，水生龟类最长。Lindeman
( 2000b) 研究同域分布的 5 种水生龟类的形态与资
源利用的关系，表明严格的河流型物种具有较长的

四肢和指 ( 趾) ，如镰斑图龟、矩斑图龟 ( Graptemys
ouachitensis) 和滑鳖( Apalone mutica) ;而同时栖息在
流水和静水生境中的物种则较短，如红耳龟 ( Tra-
chemys scripta) 和河伪龟。
龟类除四肢的长度外，四肢的形状也与生境相

关。陆生龟类四肢呈管状，而水生龟类则为扁平状
( Renous et al．，2008) ，这与其在水陆环境中的负载
( loading) 方式不同有关。Young等( 2015) 为检验水
中与陆地运动时负载的变化，测量红耳龟在两种生

境中运动时股骨的原位应变( in vivo strain) ，结果表
明游泳时的线性应变( longitudinal strain) 比陆地行
走时小 2 /3。此外，扭转应变 ( 切应变 shear strain)
也是在陆地行走时较高，而当其游泳时扭转大幅度

减少。这表明由陆生到水生负载方式的改变，有利
于进化出适应水环境的扁平四肢。因此，与背甲形
态一样，水中的运动也严重限制了水生龟类四肢的

形态。
1. 5 尾部形态
大多数变温四足类动物( 蝾螈、蜥蜴和鳄鱼) 具

有较长的尾部，有利于其在水中游泳 ( Fish，1984;
Frolich et al．，1992; Delvolvé et al．，1997; Ashley-Ross
et al．，2004) 或陆地行走( Snyder，1962; Gatesy，1990，
1997; Reilly，1995; Nelson et al．，2001) 。与爬行动物
中其他的四足类不同，大多数现存龟类的尾部非常

短，在运动中所起的作用不大 ( Zug，1971; Walker，
1973; Pace et al．，2001 ) 。但平胸龟 ( Platysternon
megacephalum) 、蛇鳄龟、南美拟鳄龟 ( Chelydra acu-
tirostris) 、中美拟鳄龟 ( C． rossignonii ) 和大鳄龟
( Macrochelys temminicki) 这 5 种现存水生龟类具有
相对较长的尾部( Ernst et al．，1989) ，如平胸龟的尾
长与其背甲长相等或更长 ( 张孟闻等，1998) ，蛇鳄
龟的尾长为背甲长的 1 /2 左右( Willy et al．，2004) 。
鳄龟属( Chelydra) 物种可用尾部卷缠物体 ( Brode，
1958) 和筑巢( Ewert，1976) 。Finkler 等( 1997) 首次
研究了蛇鳄龟幼体的尾部功能形态，表明断尾幼体

的爬坡和翻身能力均弱于正常幼体。上述 5种龟类
在陆生环境中运动是其行为方面的一部分，但它们

主要栖息于水生环境中 ( Froese，1978; Ernst et al．，
1989; Pritchard，1989) ，利用尾部在水中运动显得更
为重要。Willy等( 2004) 研究了蛇鳄龟在水底行走
时的尾部动力学，结果表明，在水底行走时，尾部作

为接触底质的运动支柱，沿背中线左右 11° ～ 12°移
动，且尾部的运动受尾部肌肉控制，而非后肢收缩引

起。该研究还发现，蛇鳄龟尾部运动的许多方面与
蝾螈相似，推测蛇鳄龟保留了原始四足动物尾部的

动力学特征。龟类尾部的生态学形态研究较少，仅
有 Munteanu( 2014) 研究底栖龟类形态进化时，分析
了底栖生、水生、陆生与海生生境之间的尾长差异，
表明各种生境之间的尾长不存在差异。

2 系统发育的比较分析

系统发育的比较分析是生态形态学研究的重要

内容之一，其目的是揭示不同亲缘关系类群的平行

和趋异进化，亦或是趋同进化。但龟类的这方面研
究较少。Claude 等 ( 2003) 研究龟总科两个分支中
陆生与水生物种的甲壳形状变异，结果表明，系统发

育与环境同时影响甲壳的形态变异，两分支中水生

或陆生环境中的龟都经历相似的形态变异，这种辐

射可解释为适应辐射。龟总科的头骨形态也同时受
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到系统发育与资源利用的影响，但系统发育对头骨

形态影响较小，而基于生境的取食模式是决定其形

态进化和多样化的关键因素，食性( 尤其是壳食性)

则导致不同分支龟类形态的平行进化 ( Claude et
al．，2004) 。此外，McLaughlin 等( 2016) 研究泽龟科
和龟科( Geoemydidae) 中都存在的闭壳龟类和木龟
类( wood turtles) 的甲壳形状，结果表明，闭壳龟类中
的泽龟科物种( 箱龟属) 与龟科物种( 闭壳龟属) 由

于趋同进化而具有相似的甲壳形状，木龟类中的泽

龟科物种( 如木雕水龟 Glyptemys insculpta) 与龟科物
种( 木纹龟属) 也同样具有相似的甲壳形状。

3 存在的问题

3. 1 缺乏现实生态位和功能形态学的研究
目前，绝大多数龟类生态形态学仅研究了形态

变量与生态变量之间的关联性( Claude et al．，2003，
2004; Joyce et al．，2004; Benson et al．，2011) ，但由于
龟类的生境选择和食性观察等野外生态研究较其他

动物困难，龟类生态形态学的研究缺乏野外现实生

态位的验证。现实生态位的研究可以确定形态对资
源利用的实际影响。野外验证能校正预测模型，提
高模型的精确性。因此，将来研究龟类生态形态学
时，应注重生境选择和食性等方面。此外，对不同生
境条件下形态变异的功能探讨较少，动物形态特征

变异的功能相关性及其生态学意义是理解形态与生

境利用关系的关键，因此应结合功能形态学来研究

龟类的生态形态学。
3. 2 尚不清楚体形特化类群的生态学原因
尽管绝大多数陆龟具有高耸的背甲，但扁平陆

龟 ( Malacochersus tornieri ) 的背甲比水生龟类更扁
平，而水生的马来闭壳龟( Cuora ambionensis) 却具有
如陆龟一样高耸的背甲( Joyce et al．，2004) 。此外，
还有许多背甲特化的物种，如高耸的黄额闭壳龟、扁
平的平顶闭壳龟以及三条棱呈锯状凸起的大鳄龟等

( Ernst et al．，1989) 。已有研究表明扁平陆龟特化
的背甲与其适应穴居 ( 石缝) 生活有关 ( Ireland et
al．，1972; Malonza，2003) 。除扁平陆龟外，上述其他
物种特化体形的生态学原因尚不清楚，有待进一步

研究。
3. 3 需客观细化生境分类

Claude等( 2003，2004) 根据是否具有蹼状趾和
肛囊( cloacal bursae) 将龟类分为水生和陆生两类。
然而，目前大多数龟类的生境分类是根据动物志进

行划分的。Benson 等 ( 2011 ) 主要根据 Ernst 等
( 1989) 和 Bonin 等 ( 2006) 的龟类志把生境分为水
生、半水生和陆生 3类。但同样是分为这 3种类型，
Benson等( 2011) 的分类却与 Stephens 等 ( 2003) 分
类有所不同，在前者分类中属于水生的布氏拟龟

( Emydoidea blandingii) ，在后者却是半水生，而在前
者是半水生的石斑龟，在后者却是水生龟类。由于
所参考动物志不同，这种分类方法存在一定的主观

性，不同作者分类方法不同，对实验结果有一定影

响。此外，动物志本身存在的缺陷也会导致分类错
误。如《中国动物志爬行纲( 第Ⅰ卷) 》( 张孟闻等，
1998) 记载黄额闭壳龟生活于山区溪流中，但汪继
超( 2007) 与王雷( 2008) 连续 2 年利用无线电遥测
跟踪研究 9只个体的微生境选择表明，黄额闭壳龟
属于山区林下的陆栖龟类，无水中活动现象。因此，
划分生境类型时，应以参考该物种的生境选择研究

文献为主。此外，以往的研究主要依据传统的外部
形态特征把龟类生境简单划分为 2 类或 3 类，而未
对微生境进行划分。Munteanu ( 2014 ) 把龟类生境
分为淡水生、底栖、海洋和陆生 4 种生境。而 Joyce
等( 2004) 则细化为 6 类: 所有水域、流动的或大的
水域、静止的或小的水域、完全陆生、陆生偶尔下水、
陆生时常下水。这种细分更能反应龟类的微生境，
从而确定其实际生态位。综上，龟类生境的划分应
依据生境选择文献进行详细化分，从而才能减少龟

类生态形态学研究的系统误差。

4 结 语

龟类的生态形态学特征受到多种生态因素影

响，其中生态位分离是导致龟类形态变异的主要生

态因素。生境的差异导致了龟类个体大小、背腹甲
和四肢形态的差异，而生境差异和食性分化的综合

作用导致了龟类头部形态的变异。龟类系统发育的
比较分析表明，龟总科两分支中水生和陆生环境中

的背腹甲都经历相似的形态变异( 适应辐射) ; 基于

生境的取食模式是决定龟总科的头骨形态进化和多

样化的关键因素，食性则导致不同分支龟类头部形

态的平行进化。解释形态变异的成因是进化生物学
研究的重要基础，龟类生态形态学的研究有助于揭

示龟类形态变异的生态和系统发生成因，为动物形

态进化适应研究奠定基础。尽管当前龟类生态形态
学的研究尚存在诸如现实生态位研究缺乏、特化类
群的生态学原因不明和生境分类主观而简单等问
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题，但随着研究的不断深入、相关理论和形态量化方
法的不断完善，龟类生态形态学的研究将会有所突

破，从而促进龟类形态变异的生态成因得到更加全

面而深入的解释，并促进龟类生态形态学在濒危物

种的保护领域得到更加合理的运用和发展。

致 谢 美国加州科学院两栖爬行动物研究中心 James R．
Buskrik博士对英文摘要进行修改，两名匿名审稿专家对论
文提出中肯的修改意见，谨致诚挚谢意。
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