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摘要：警戒行为是动物对外界风险的一种行为反应，可以提前探测或避开风险以提高生存率，发生警

戒行为时动物距外界干扰源的距离则定义为警戒距离。快速城市化发展引起的栖息地改变和人为干扰

会对动物的警戒距离产生影响。本研究以饰纹姬蛙（Microhyla fissipes）为研究对象，于 2020 和 2021

年的 5 至 7 月沿上海市城市化梯度，即市区-近郊-郊区，设置 22 个研究样点，其中，市区 3 个、近郊

10 个、郊区 9 个，共测量 100 只饰纹姬蛙的警戒距离，包含市区 15 只、近郊 51 只及郊区 34 只，并基

于 2 km 半径景观中不透水表面（包括建筑和道路）占比定义各研究样点的城市化指数，同时获取各研

究样点所在区域的人口密度以定义人类活动强度，探究城市化梯度上两栖动物警戒距离变化与城市化

发展引起的栖息地与人类活动强度改变之间的关系。研究结果表明，饰纹姬蛙的警戒距离与城市化指

数呈显著负相关，与人口密度也呈负相关，但不显著。本研究认为，两栖动物会通过改变警戒距离适

应栖息地城市化过程，研究结果有利于理解两栖类行为对城市化的响应机制。 
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Abstract: [Objectives] Vigilance behavior is a kind of animal response to external risks that can detect or 

avoid dangers in advance to improve survival rate, when it occurs, the distance between animals and external 

risk source is defined as vigilance distance. Habitat changes and human disturbance caused by rapid 

urbanization have a significant influence on the vigilance behavior of wildlife. The vigilance distances of 

populations adapted to urban environments involves changes in behavior and physiology, reflecting 

phenotypic plasticity or evolution. The objective of this study was to explore the relationships between 

vigilance distance of Microhyla fissipes and the changes of habitat and human activity intensity caused by 

urbanization along an urbanization gradient (urban-suburban-rural). [Methods] In this study, we selected M. 

fissipes as study species, and measured 100 M. fissipes male individuals (urban: 15 males; suburban: 51 males; 

rural: 34 males) from 22 study sites (urban: 3 sites; suburban: 10 sites; rural: 9 sites) along an urbanization 

gradient (urban-suburban- rural) between May and August in 2020 and 2021 in Shanghai, China. We used the 

percentage of impervious surface (including buildings and roads) in each 2 km-radius landscape to represent 

the urbanization index of these study sites. In addition, we also collected the human population density of each 

study site to represent human activity intensity. Then we tested the normality of vigilance distance using the 

Shapiro-Wilk test, and general linear models were used to test the effects of urbanization index and human 

population density on vigilance distance of M. fissipes in each study site. [Results] We found that the 

vigilance distance of M. fissipes ranged from 2.8 m to 5.1 m (mean 3.9 ± 0.5 standard deviation) (Table 1). By 

ranking all possible candidate models based on their Akaike’s information criterion corrected (AICc), 

urbanization index was the most important predictor in the best model (ΔAICc < 2) (Table 2). Model average 

coefficients showed that vigilance distance of M. fissipes was significantly negatively correlated to 

urbanization index (P < 0.01) and also negatively related to human population density, although not 

significant (P > 0.05) (Table 3). [Conclusion] Our founding suggested that amphibians change the vigilance 

distance in response to urbanization, which benefits us to understand the response mechanism of amphibian 

behavior to urbanization. 

Key words: Anurans; Vigilance distance; Urbanization development; Adaptive 

警戒行为是动物对外界自然环境的风险或

者潜在风险的一种行为反应（Lima et al. 1996， 

Treves 2000），可以提前探测和避开自然环境中

的风险（比如捕食者的靠近），提高动物在自然

环境中的生存几率。感知捕食风险是塑造动物

行为的主要选择力（Lima et al. 1990），在感知

到较高的捕食风险时，动物可能会在许多方面

改变它们的行为，例如增加警惕性或降低活动

水平（Kats et al. 1998），这些行为的改变可能

会潜在地影响个体的适应性和种群动态（Lima 

1998）。在动物个体警戒行为的研究中，通常使

用警戒行为的时间占比、频次、警戒距离以及

起始逃逸距离判断生物个体警戒行为强度（车

烨等 2014）。目前关于动物警戒行为的研究涉

及到有蹄类（田鑫鑫等 2012，Zheng et al. 2013，

Wang et al. 2021）、鸟类（Møller 2008）、两栖

爬行类（Martín et al. 2006，Gallup et al. 2021）

和无脊椎动物（Seuront 2018），重点关注种群

警戒行为的集群效应、性别差异以及季节变化

（Li et al. 2008，2013）。 

城市化的快速发展导致很多生物群落的自

然栖息地迅速转变为以人类为主导的景观，迫

使动物去适应新环境的变化（Vargas-Salinas 

et al. 2014，Seddon et al. 2016）。其中，城市化

发展所引起的人类活动干扰对于动物而言是一

种捕食风险，一些鸟类会通过改变警戒行为去
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适应人类活动（Frid et al. 2002），尤其在一些

城市化发展迅速的地区，尽管自然天敌的捕食

威胁下降，但是人类活动的干扰成为新的捕食

风险（Gosling et al. 2002，蒋志刚 2004）。 

两栖类正面临全球性的生物多样性丧失，

2021 年国际自然保护联盟红色名录报告显示，

41%的两栖类物种面临种群受胁，与哺乳动物

（26%）和鸟类（14%）等其他脊椎动物相比，

两栖类已成为受胁迫率最高的脊椎动物类群

（IUCN 2021）。城市化过程所引起的栖息地丧

失、破碎化以及生境质量下降是两栖类面临的

主要威胁（Hamer et al. 2008）；除此之外，随

着全球化的进程（Liu et al. 2013），壶菌病也逐

渐成为造成两栖动物快速下降的主导因素

（Scheele et al. 2019）。然而却较少有研究关注

城市化对两栖类警戒行为的影响。 

上海市是我国城市化率最高的城市，自

1978 年到 2020 年，城市化率从 58.7%迅速增

加到 89.3%（国家统计局 2021）。饰纹姬蛙

（Microhyla fissipes）广泛分布于上海市区和郊

区，移动能力相对较弱，方便定位测量，在过

去的几十年间，上海市的快速城市化过程导致

饰纹姬蛙的种群数量明显下降（Zhang et al. 

2016，Li et al. 2018）。本研究拟通过调查上海

市不同城市化梯度上饰纹姬蛙警戒距离的变

化，探究上海市城市化对饰纹姬蛙警戒行为的

影响，以期深入理解城市化背景下的两栖类适

应与种群动态。 

1  材料与方法 

1.1  样点选取与城市化指数定义 

本研究沿上海市市区-近郊-郊区的城市化

梯度共设置 22 个研究样点，相关生境主要包括

农田田埂、林地沟渠以及公园池塘。为确保样

点之间的空间独立性（Suárez et al. 2016，

Ribeiro et al. 2017），每个样点之间的距离大于

1 km（图 1）。 

为定义各研究样点的城市化水平，我们基

于 Formosat-2（福卫二号，中国台湾）（2012

年 6 月；2 m 分辨率）卫星图像和谷歌地球

（Google Earth Pro 7.3.2），并将卫星图像与实

地调查相结合，对每个研究样点 2 km 半径内

的景观数据进行解译（Wei et al. 2021，Liu et al. 

2022），土地利用类型划分为建筑和道路（图 1，

表 1）。使用 ArcMap 10.3 和 Fragstats 4.2 软件

（McGarigal et al. 2012）计算每个研究样点建

筑、道路的占比，然后将每个研究样点的不透

水表面）占比（建筑占比加上道路占比）进行

标准化处理（0-1 转换）以定义城市化指数

（urbanization index）（Liu et al. 2022）。城市化

指数越高，城市化发展程度越高。除此之外，

我们通过统计年鉴获取各研究样点所在区级行

政区的人口密度（上海统计局 2021），并同样

进行标准化处理（0-1 转换）。 

1.2  野外调查 

本研究通过人为模拟捕食者的方式进行两

栖类警戒距离的测定，这种方法已经成功在包

括两栖类（Martín et al. 2005，Cooper et al. 

2008）在内的很多物种研究中应用（Stankowich 

et al. 2005）。饰纹姬蛙在繁殖期会发出求偶鸣

声，易吸引包括人类在内的各种捕食者的攻击，

当被接近时，它们通常会停止鸣叫行为。 

本研究的野外实验于 2020 年和 2021 年的

5 月至 7 月夜间 19:00 ~ 24:00 时进行，共调查

60 d，调查人员以 1 m/s 的步行速度寻找并接近

1 只正在鸣叫的雄性饰纹姬蛙个体，警戒距离

定义为雄性个体停止鸣叫时调查人员与被接近

个体之间的距离，使用米尺测量每只个体的警

戒距离，数据精确到 0.1 m，如果雄性饰纹姬

蛙个体在一个相对密闭的空间无法察觉调查人

员靠近时，则不计入在警戒距离范围内

（Halfwerk et al. 2019）。 

1.3  数据分析 

将各研究样点饰纹姬蛙警戒距离的平均值

作为因变量，以各研究样点的城市化指数和人

口密度作为自变量构建一般线性模型（general 

linear model）。使用 Shapiro-Wilk Test 检验警戒

距离的正态性。为避免两个自变量的自相关，  
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图 1  研究样点分布图 

Fig. 1  Locations of the study sites 

a. 沿上海城市化梯度设置的 22 个研究样点分布图；b. 三个城市化指数不同研究样点的景观解译图（半径为 2 km）。 

a. Locations of the 22 study sites along an urban-rural gradient in Shanghai, China; b. Three examples of study sites within a 2-km radius of 

different urbanization index (UI) sites in Shanghai. 

 

计算其方差膨胀因子（variance inflation factors，

VIFs）（Neter et al. 1996），如果方差膨胀因子

的值大于 4，则说明自变量之间存在自相关

（Chatterjee et al. 2006）。 

运用全模型方法分析城市化指数和人口密

度对饰纹姬蛙警戒距离的影响，然后基于修改

后的赤池信息准则值（Akaike’s information 

criterion corrected，AICc）的多模型推理方法，

计算和比较标准化模型的加权平均系数，用来

确定各自变量对因变量的影响和相对重要性。

每个模型基于 AICc 变化量（variation of AICc，

ΔAICc），小于 2 的模型被视为等效最优模型。

模型赤池权重（Akaike weights，Wi）表示该模

型在全模型中为最优模型的概率（Burnham 

et al. 2004）。 

所有的统计分析使用 R 4.0.2（R Core Team 
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2019），模型选择和平均使用“glmulti”（Calcagno 

2019）和“MuMIn”包（Bartoń 2019）。 

2  结果 

本研究共计测量了 100 只饰纹姬蛙的警戒

距离，警戒距离的范围为 2.8 ~ 5.1 m，平均值 ± 

标准误为（3.9 ± 0.5）m（表 1）。城市化指数

和人口密度共线性检验结果，方差膨胀因子值

VIFs 为 1.685，小于 4，说明这两个变量之间没

有显著的自相关。 

城市化指数是最优模型（即 ΔAICc小于 2）

中唯一的自变量（表 2）。全模型平均结果显示，

饰纹姬蛙的警戒距离与城市化指数呈显著负相

关，估计系数 ± 标准误为﹣1.512 ± 0.252（P < 

0.01）（表 3），即随着城市化梯度的增加饰纹姬

蛙的警戒距离显著降低；此外，饰纹姬蛙的警

戒距离与人口密度也呈负相关趋势，但是不显

著，估计系数 ± 标准误为﹣0.236 ± 0.425（P > 

0.05）（表 3）。 

3  讨论 

本研究发现饰纹姬蛙的警戒距离与城市化

指数呈显著负相关，该结果表明随着城市化

梯度的增加，饰纹姬蛙的警戒距离显著下降

（表 2，表 3）。已有研究发现，城市化会对鸟

类和两栖类警戒距离和逃逸距离产生影响 
 

表 1  上海市城市化梯度上各研究样点饰纹姬蛙的警戒距离与城市化指数 

Table 1  The vigilance distance and urbanization index of Microhyla fissipes of each  

study site along an urban-rural gradient in Shanghai 

警戒距离 Vigilance distance (m) 

研究样点 Study site 最小 ~ 最大 
Minimum-maximum 

平均值 ± 标准差  
Mean ± SD 

样本量 
Sample size  

(ind) 

城市化指数
Urbanization 

index 

1 2.8 ~ 3.1 2.9 ± 0.1 5 1.00 

2 2.9 ~ 3.2 3.1 ± 0.1 6 0.77 

市区样点 Urban site 

3 3.3 ~ 3.7 3.5 ± 0.1 4 0.74 

1 3.0 ~ 3.5 3.3 ± 0.2 4 0.70 

2 3.3 ~ 3.5 3.4 ± 0.1 4 0.63 

3 3.0 ~ 3.3 3.2 ± 0.1 5 0.59 

4 3.5 ~ 3.7 3.6 ± 0.1 6 0.32 

5 3.5 ~ 3.8 3.6 ± 0.1 5 0.47 

6 3.6 ~ 3.8 3.7 ± 0.1 5 0.24 

7 3.6 - 4.0 3.8 ± 0.1 6 0.24 

8 3.6 ~ 3.8 3.7 ± 0.1 5 0.16 

9 3.7 ~ 3.9 3.8 ± 0.1 6 0.12 

近郊样点 Suburban site 

10 3.7 ~ 4.0 3.8 ± 0.1 5 0.13 

1 3.8 ~ 4.1 4.0 ± 0.1 3 0.13 

2 3.8 ~ 3.9 3.9 ± 0.1 4 0.10 

3 4.0 ~ 4.1 4.0 ± 0.0 5 0.07 

4 4.0 ~ 4.3 4.1 ± 0.1 5 0.03 

5 4.2 ~ 4.3 4.3 ± 0.0 4 0.04 

6 4.6 ~ 4.8 4.7 ± 0.0 3 0.01 

7 4.5 ~ 4.6 4.6 ± 0.0 3 0.07 

8 4.6 ~ 4.8 4.7 ± 0.1 3 0.05 

郊区样点 Rural site 

9 4.9 ~ 5.1 5.0 ± 0.1 4 0.00 
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表 2  基于饰纹姬蛙警戒距离与自变量（城市化指数和人口密度）之间关系的所有模型组合 

Table 2  All models examining relationships between predictors (urbanization index, population density)  

and vigilance distance of Microhyla fissipes 

模型 Models 
对数似然函数值
Log-likelihood 

修改后的赤池 
信息量准则值 

Akaike’s information 
criterion corrected 

AICc 

AICc 变化量 
Variation of 
AICc ΔAICc 

赤池权重 
Akaike weight 

Wi 

城市化指数（–）Urbanization index (–) ﹣3.67 14.67 0.00 0.79 

人口密度（–）+ 城市化指数（–） 
Population density (–) + Urbanization index (–) 

﹣3.47 17.29 2.61 0.21 

人口密度（–）Population density (–) ﹣12.71 32.76 18.08 0.00 

空模型 Null model ﹣17.52 39.68 25.00 0.00 

模型中呈负相关的变量用“–”表示。  

Negative coefficient values for a given variable in the model are indicated by “–”. 

  

表 3  基于饰纹姬蛙警戒距离与城市化指数、 

人口密度的全模型平均自变量系数 

Table 3  Model-averaged estimates of the coefficient 

of predictors in all models between vigilance distance 

of Microhyla fissipes and urbanization index,  

and population density 

变量 
Variables 

估计系数
Estimate 

标准误差
Standard errors 

P 值 
P value 

截距 Intercept 4.313 0.098 < 0.01 

城市化指数
Urbanization index 

﹣1.512 0.252 < 0.01 

人口密度 
Population density 

﹣0.236 0.425 > 0.05 

  

（McGiffin et al. 2013，Halfwerk et al. 2019）。

比如，城市中绿头鸭（Anas platyrhynchos）、苍

鹭（Ardea cinerea）、原鸽（Columba livia）、灰

斑鸠（Streptopelia decaocto）种群的逃逸距离

低于郊区种群，这表明它们的警戒行为随着人

为干扰的增强发生了适应性变化，造成这种结

果的原因可能是靠近人类活动的城市区域自然

捕食风险较低也有更丰富的食物资源（Møller 

2008）。同样，在有蹄类警戒行为研究中发现，

在人类活动密集的区域（表现为交通流量增

加），藏羚（Pantholops hodgsoni）和藏原羚

（Procapra picticaudata）的起始逃逸距离显著

下降（Lian et al. 2012）。本研究结果与鸟类和

有蹄类研究近似，两栖类警戒行为也会随着人

为干扰强度的变化发生改变。饰纹姬蛙的警戒

距离随着城市化梯度的增加而显著降低，这与

Halfwerk 等（2019）关于市区和郊区雄性南美

泡蟾（Physalaemus pustulosus）的警戒距离研

究结果相似，这可能是因为长期暴露在人为干

扰产生的噪音背景中使得饰纹姬蛙的警戒行为

产生了一定适应。除此之外，有研究指出两栖

类种群数量随着上海市城市化水平的上升显著

下降（Li et al. 2016，Zhang et al. 2016），可能

会引起种内竞争加剧，因此我们推测市区中的

两栖类可能通过调整警戒行为，将更多的时间

和能量分配到繁殖期求偶行为中，进而提高繁

殖成功率。 

人口密度可以直接反映出人类活动的强

度，动物对人类活动的习惯化也会降低其警戒

距离（Møller 2009，鲍明霞等 2019）。在本研

究中同样发现，饰纹姬蛙的警戒距离随着人口

密度的增加而降低，尽管两者的关系并不显著。

然而，本研究使用的人口密度数据是各研究样

点所在行政区的人口密度，可能无法精确反映

研究样点在一定空间范围内受到的人类干扰。 

在关于鸟类和哺乳类动物警戒行为的影响

因素研究中发现，动物的年龄（Li et al. 2013）、

性别（Xia et al. 2011）、空间位置（Shi et al. 

2011）、种群大小（Li et al. 2012，宋文涛等 

2017）等因素都会对警戒行为产生一定的影响。
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比如，个体的警戒水平一般与种群大小呈负相

关，即随着种群多度的增加，种群内个体的警

戒水平降低，也被称为是集群效应（collective 

detection），并在丹顶鹤（Grus japonensi）（Wang 

et al. 2011）、藏原羚（Li et al. 2008）和麋鹿

（Elaphurus davidianu）（Zheng et al. 2013）等

鸟类和有蹄类中已经得到广泛验证。然而也有

一些动物群体行为不符合群体效应，例如长颈

鹿（Giraffa camelopardal）的群体大小和其警

戒行为之间并无显著相关性（Cameron et al. 

2005），同样，在马鹿（Cervus elaphu）和美洲

野牛（Bison biso）中也没有发现明显的群体效

应（Laundre et al. 2001）。两栖类通常在繁殖期

出现短暂聚集的行为，Martín 等（2005）对伊

比利亚绿蛙（Rana perezi）临时聚集种群集体

警戒行为研究发现，对捕食者产生警戒反应的

第一只个体的起始逃逸距离与种群大小无显著

相关性，然而，剩余个体对捕食者的起始逃逸

距离更长。有的两栖动物逃逸时的鸣声也会对

其他个体的警戒行为产生影响，比如，Cooper

（ 2011 ）发现，当美国牛蛙（ Lithobates 

catesbeianus）的某些逃逸个体发出鸣声时，附

近其他个体发生逃逸的频率会显著升高。在本

研究中，当饰纹姬蛙受到干扰停止鸣叫时，可

能也会影响周围同种个体的鸣叫行为，进而对

警戒距离产生影响。 

本研究仅分析了饰纹姬蛙雄性个体警戒距

离沿上海市城市化梯度的变化，尚有一定不足，

关于性别、个体形态差异等对两栖类警戒距离

的影响需要进一步探究。总体而言，目前仍然

缺乏对两栖类警戒行为适应性变化的研究，关

注两栖类在城市化过程中警戒行为的变化有利

于深入理解两栖类对人为活动干扰的适应性

机制。 
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