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实验围栏内越冬眼镜蛇体温调节和低温
耐受性的无线电遥测

计　翔①　陈慧丽①　杜卫国①　朱炳全②

( ①杭州师范学院生命科学学院 , 杭州 310036) 　 ( ②浙江大学动物科学学院 , 杭州 310029)

摘 　要 　用 SB22 T 内置热敏无线电发射器、HOBO 和 TIN YTAL K数据记录块等电子设备研究实验室围栏内越冬

眼镜蛇 ( N aja at ra) 的体温调节和低温耐受性。围栏内总平均气温 (1016 ℃) 与总平均巢温 (1019 ℃) 无显著

差异 , 但气温变化幅度 ( - 210～3714 ℃) 大于巢温变化幅度 (615～1415 ℃) 。眼镜蛇体温变化幅度 (314～

3411 ℃) 介于气温和巢温的变化幅度之间 , 平均体温的个体间差异显著 , 总平均体温 (1510 ℃) 大于平均气温

和平均巢温。最低体温的平均值为 819 ℃, 与经验估测的眼镜蛇低温耐受极限 (910 ℃) 相近。白天气温高于

15 ℃时能见到巢外调温个体 , 其体温记录次数约占处于此条件下的个体总体温记录次数的 29 %。巢外调温个体

的体温高于处于晚间和白天 15 ℃以下气温个体的体温 , 亦高于处于白天 15 ℃以上气温但不进行巢外调温个体

的体温。处于白天 15 ℃以下气温个体的体温低于晚间个体的体温。处于白天 15 ℃以上气温但不进行巢外调温

个体的体温与处于晚间和白天 15 ℃以下气温个体的体温无显著差异。处于晚间和白天 15 ℃以下气温个体的体

温与气温呈显著的正相关 , 表明眼镜蛇在低温和缺乏热斑块的环境中是体温调节的顺应者。气温高于 15 ℃时 ,

进行巢外调温和不进行巢外调温个体的体温均与气温无关 , 表明眼镜蛇在气温相对较高且具有热斑块的环境中

是体温调节的调节者。将眼镜蛇持续暴露在 9 ℃以下能导致其死亡 , 但短期将眼镜蛇暴露在耐受低温以下的热

环境中对其无直接的致死影响。
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　　自 Cowles et al . (1944) 关于沙漠爬行动物热

需求的开创性工作以来 , 热生物学研究一直是爬行

动物生态学研究的重要内容。爬行动物的体温影响

其行为表现和生理功能 , 极端体温对动物有害甚至

能导致其死亡 ; 在一定范围内 , 相对较高且稳定的

体温有利于动物较好地表达其行为和生理功能

( Huey , 1982 ; Huey et al . , 1989 ; Ji et al . , 1993 ,

1996 , 1997 ; 计翔等 , 1995 ; Xu et al . , 1999 ; Du et

al . , 2000) 。爬行动物主要利用外热源 , 通过行为

调温辅以不同程度的生理调温进行体温调节。缺乏

外热源 , 爬行动物无法持续维持相对较高且稳定的

体温。当环境温度低于一定水平时 , 动物进入越冬

巢穴。许多爬行动物的活动具有高度的隐蔽性 , 用

速读温度计测定动物泄殖腔体温等传统方法无法持

续追踪研究它们的体温调节和热耐受性 , 也无法准

确评估体温的个体间差异 ( Peterson , 1987) 。最新

应用电子技术的发展 , 特别是热敏无线电发射器和

数据记录块 (Datalogger) 技术的发展和广泛应用 ,

克服了传统研究方法的缺陷 , 使人们能够以较少的

时间和精力投入 , 获得更多、更准确的爬行动物热

生物学研究数据 ( Avery , 1982 ; Reinert , 1992 ;

Vitt et al . , 1999 ; Plummer , 2000) 。

眼镜蛇 ( N aja at ra) 隶属有鳞目眼镜蛇科 ,

是华东和华南习见的大型毒蛇 , 分布北限约在北纬

30°( Zhao et al . , 1993 ; Wüster , 1996 ; Wüster et

al . , 1997) , 在浙江中部和南部为常见种 , 浙北则

没有野外分布记录 (J i et al . , 2001) , 冬季低温是

阻止眼镜蛇向偏北地区分布的主要原因。本文主要

探讨在实验室围栏内越冬的眼镜蛇的体温调节和低

温耐受性。

1 　材料和方法

研究用 11 条眼镜蛇 ( ♀♀/ ♂♂= 8/ 3) 体长
( SVL , snout2vent length) 1107 ±0109 ( 0196 ～

1124) m , 于 2000 年 3 月下旬收购自浙江舟山本

岛 (定海白泉) , 饲养在杭州师范学院两栖爬行动

物实验室。实验始于 2000 年 12 月 12 日 , 至 2001

年 2 月 6 日最后一条眼镜蛇低温死亡结束。



实验在室外围栏 (长×宽×高 = 318 m ×219 m ×

118 m) 内进行。围栏周边用塑料薄膜包围 , 顶盖的

2/ 3 用 5 mm 玻璃覆盖 , 其余 1/ 3 用塑料瓦覆盖 , 使

得围栏在白天光照期间具有一定的聚热性能。围栏

中央有 1 个人工巢穴 (长 ×宽 ×深 = 115 m ×114 m

×112 m) , 用水平放置的木板将其平均分隔为 10

层 , 眼镜蛇在其中能够自行选择停留的层面。

围栏顶端正中安置 1 只能记录温度、湿度和光

照的 HOBO 数据记录块 (Onset Computer Corp . ,

USA) 、2 只 250 W 灯泡。灯泡光照周期为 12L∶

12D , 07 : 00 h 开启 , 19 : 00 h 关闭。用BOXCAR

软件设置 HOBO 每间隔 112 h 记录 1 次数据 ; 实验

结束后 , 再用 BOXCAR 软件读出数据。人工巢穴

的底部正中安置 1 个 TIN YTAL K温度数据记录块

( Gemini Pty , Australia ) 。用 GLM 软 件 设 置

TIN YTAL K每间隔 112 h 记录 1 次数据 ; 实验结

束后 , 再用 GLM 软件读出数据。

图 1 　气温和眼镜蛇巢温的时间变化

Fig. 1 　Temporal changes in air and nest temperatures for Chinese cobras

将 SB22 T 型内置热敏无线电信号发射器

(Holohil , Canada) 手术植入眼镜蛇腹腔内 , 植入

部位在体长后 1/ 3 之体左侧 , 天线纵向包埋于皮

下、端点指向体前端 , 常规缝合 ( Reinert , 1992) 。

手术前用无水乙醚将动物麻醉 ; 手术后剪腹鳞标记

动物 , 以便日后辨认。动物携带的发射器频率最后

3 位数为其代码。经 5 d 愈伤后 , 将眼镜蛇放入围

栏。每日至少 7 次目测或根据发射器信号强弱观测

巢外调温个体数 , 并用 RA YTEK非接触红外温度

计 (Raynger
Ò

STTM , USA) 监测气温 , 以判定眼

镜蛇出巢调温的最低温度。

10 个发射器的频率在 1501020～1501135 MHZ

范围内 , 1 个发射器的频率为 1601013 MHZ。发射

器产生的脉冲信号用两台接收频率分别在 1501000

～1501999 和 1601000～1601999 MHZ 范围内的

LA122Q 便携式接受器 (AVM Instrument , USA)

接收 , 信号间隔与动物温度呈负相关。按 Holohil

公司提供的各发射器脉冲间隔与标准温度之间的关

系 , 用计算机作 5 次方程非线性拟合获得各发射器

标准曲线 (方程从略) 。每日 7 次 (06、09、12、

15、18、21 和 24 h) 用电子秒表记录各发射器 80

次脉冲所需要的时间 , 根据标准曲线 , 用计算机运

算出动物的体温。

所有数据在作进一步统计分析前 , 用 Kol2
mogorov2Simirnov 和 Bartlett ( Statistica 统计软件

包) 分别检验数据正态性和方差同质性 , 部分原始

数据须经 Loge 转化才能用于参数统计。用线性回

归、单因子方差分析 (ANOVA) 、单因子协方差

分析 (ANCOVA) 和 Tukeyπs 多重比较等处理相应

的数据。描述性统计值用平均值 ±标准误表示 , 显

著性水平设置为α= 0105。

2 　结　果

211 　气温、巢底温度和体温的变化

图 1 显示实验期间围栏内气温和人工巢穴温度

变化 , 图 2 显示 11 条眼镜蛇体温变化及对应的巢

温变化。围栏内总平均气温为 1016 ±012 ℃ ( n =
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图 2 　眼镜蛇体温的时间变化 , 巢温的时间变化 (粗线) 为参照线

Fig. 2 　Temporal changes in body temperature of Naja at ra , with temporal

changes in nest temperature ( bold lines) as a reference

1 002) ,气温差为 3914 ℃ ( - 210～3714 ℃) 。总平

均巢温为 1019 ±0105 ℃ ( n = 1 002) ,巢温差为

810 ℃ (615～1415 ℃) 。气温变化的幅度大于巢

温 (图 1) , 但气温和巢温的总平均值无显著的差
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异 ( F1 ,2 002 = 1128 , P = 01257) 。平均体温的个体

间差异显著 ( F10 ,2 833 = 38161 , P < 010001) , 变

化幅度在 1219～1616 ℃之间 , 总平均体温为 1510

±014 ℃ ( n = 11) , 记录到的最高和最低体温分别

为 3411 ℃和 314 ℃。就单个个体而言 , 110 号个

体体温变化幅度 (314～3118 ℃) 最大 , 020 号个

体体温变化幅度 (1213～2815 ℃) 最小。最低体

温的平均值为 819 ±019 ℃ ( n = 11 , 314 ～

1215 ℃) 。

212 　调温行为及体温与气温之间的关系

晚间和白天气温低于 15 ℃时未见巢外调温个

体。白天气温高于 15 ℃时能见到巢外调温个体 ,

其体温记录次数 (159 次) 约占处于此条件下总体

温记录次数 (551 次) 的 29 % , 巢外调温个体通常

利用围栏内阳光辐射到的局部热斑块。巢外调温个

体的最高体温为 2914 ±111 ℃ ( n = 11 , 2216～

3411 ℃) 。

晚间、白天气温低于 15 ℃和白天气温高于 15

℃有巢外调温和无巢外调温个体四种情况下的平均

气温 有 显 著 的 差 异 ( F3 ,40 = 3116138 , P <

010001) , 数值依次由低到高 (表 1) 。处于晚间、

白天气温低于 15 ℃、白天气温高于 15 ℃进行巢外

调温和不进行调温个体的平均体温有显著的差异

( F3 ,40 = 167169 , P < 010001) : 巢外调温眼镜蛇的

平均体温显著高于处于晚间、白天气温低于 15 ℃

和白天气温高于 15 ℃但不进行巢外调温的个体 ,

其余三种情况下眼镜蛇的平均体温无显著的差异

(表 1) 。

晚间 ( r2 = 0120 , F1 ,1616 = 401100 , P < 010001)

　　　　　　　　

和处于白天 15 ℃以下气温 ( r2 = 0105 , F1 ,645 =

34122 , P < 010001) 眼镜蛇的体温与气温呈显著

正相关 , 前者体温与气温的线性回归斜率显著大于

后者 (ANCOVA , F1 ,2261 = 4193 , P = 01026) (图

3) 。气温高于 15 ℃时 , 巢外调温 ( r2 = 01005 ,

F1 ,157 = 0182 , P = 01367) 和不进行巢外调温 ( r2

= 01006 , F1 ,390 = 2145 , P = 01118) 个体的体温与

气温无关。

图 3 　眼镜蛇体温与气温之间的线性回归

Fig. 3 　Linear regression of Chinese cobra body

temperature and air temperature

实线代表晚间眼镜蛇 ,虚线代表处于白天 15 ℃以下气温眼镜蛇

The solid line indicates body temperature recorded at night , and

the dashed line temperatures recorded in daytime

when the air temperatures was lower than 15 ℃

表 1 　眼镜蛇体温 ( n = 11) 和围栏内平均气温

Table 1 　Mean body temperatures of cobras ( n = 11) and mean

air temperatures in the enclosure

体　温 ( ℃)

Body temperature

气　温 ( ℃)

Air temperature

夜间温度

(Night temperature)
1415b ±013 (1216～1515) 615d ±0106 (613～619)

白天低于 15 ℃

(Daytime temperature lower than 15 ℃)
1410b ±013 (1212～1513) 1019c ±011 (1017～1118)

白天高于 15 ℃不进行巢外调温

(Daytime temperature higher than 15 ℃, without out2nest thermoregulation)
1414b ±012 (1219～1513) 2018b ±013 (1916～2217)

白天高于 15 ℃进行巢外调温

(Daytime temperature higher than 15 ℃, with out2nest thermoregulation)
2410a ±014 (2210～2610) 2315a ±012 (2213～2419)

上标不同的平均值差异显著 ( Tukeyπs test , α= 0105) [ Means with different superscripts differ significantly ( Tukeyπs test , α= 0105) ]
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213 　低温耐受性

眼镜蛇最低体温为 819 ±019 ℃ ( n = 11 , 314

～1215 ℃) , 低于巢温平均值 (1019 ℃) 。除 086

号、103 号和 110 号眼镜蛇的最低体温曾经低于最

低巢温 (615 ℃) 外 , 其它个体的最低体温均高于

最低巢温。所有个体均曾经经历平均最低体温以下

的巢内外热环境 (图 2) , 但短期将眼镜蛇暴露在

耐受低温以下的温度不会导致其死亡。持续将眼镜

蛇暴露在 9 ℃以下的热环境中能导致其死亡。

3 　讨　论

围栏内气温变化幅度较大主要与 3 个因素有

关 : (1) 围栏内缺乏有效的隔热装置 ; (2) 白天阳

光辐射导致围栏内聚热而大幅度升温 ; (3) 缺乏阳

光的晚上和阴雨天围栏外环境温度较低导致围栏迅

速失热。巢温能够维持相对稳定 , 与巢内水平铺放

的 10 层木板具有一定的隔热和保温作用有关。气

温平均值 (1016 ℃) 与巢温平均值 (1019 ℃) 十

分相近 , 表明实验室人工巢穴的平均温度最终将与

气温平均值吻合 , 气温平均值持续下降或升高时 ,

巢温平均值也将缓慢地递减或递增。由实验室研究

结果可以推论 : (1) 野外越冬的眼镜蛇须在具有一

定深度、隔热性能较好或较少受气温影响的巢穴内

才能安全越冬 ; (2) 眼镜蛇不能分布到冬季平均气

温较低且足以导致越冬巢内温度低于该种耐受温度

下限的地区。

围栏内气温低于 15 ℃时无眼镜蛇出巢活动记

录 , 这与低温环境中缺乏温暖的热斑块有关。白天

围栏内气温高于 15 ℃并具有体温调节所必需的外

热源 (阳光) 条件下 , 眼镜蛇会出巢进行体温调

节 , 使平均体温达到 2410 ℃、平均最高体温高达

2914 ℃。实验室围栏内越冬眼镜蛇出巢活动的最

低温度高于野外眼镜蛇出巢活动的最低温度 (12

℃) (黄美华 , 1990) , 这一差异的决定因素待进一

步研究。出巢眼镜蛇的体温记录次数约占白天 15

℃以上气温下个体的总体温记录次数的 29 % , 表

明不到 1/ 3 的个体在此热环境下出巢活动并进行体

温调节。这一结果可能与眼镜蛇处于接近 15 ℃的

热环境中出巢率较低 , 以及阴雨天围栏内缺乏热斑

块等因素有关。根据实验室观察 , 冬季围栏内眼镜

蛇出巢活动和体温调节有聚群习性 , 这种习性可能

与动物冬季体温调节所需的外热源呈斑块状分布有

关。此外 , 这种聚群习性还有利于减少出巢眼镜蛇

的热量散失。

白天围栏内气温高于 15 ℃时 , 进行巢外调温

和不进行巢外调温的眼镜蛇体温均与气温无关。眼

镜蛇的体温变化独立于气温变化 , 与动物在巢内外

的调温行为有关。巢外调温个体显然利用阳光辐射

期间围栏内的热斑块进行体温调节 , 使得这些个体

的总平均体温大于巢内个体 (表 1) 。巢内个体的

最高平均体温大于最高巢温 (1415 ℃) , 与所记录

的个体通常不在聚群的边缘位置或留置于板下局部

热斑块有关。巢内个体若不聚群或处于聚群个体的

边缘位置 , 其体温直接受当时巢温的影响。

越冬眼镜蛇通常在白天围栏内气温较高且具有

局部热斑块的时间段内出巢调温 , 此时巢外温度明

显高于巢内温度 (表 1) 。因此 , 巢外调温个体平

均体温较高的结果是可以被预见的。处于夜间以及

白天 15 ℃以下或 15 ℃以上气温但不进行巢外调温

的眼镜蛇的平均体温差异较小 , 仅在 015 ℃ (1410

～1415) 范围内 , 讨论这些平均值之间的细微差异

并无特别重要的意义 , 因为热环境的细微差异足以

导致眼镜蛇体温的相应差异。然而 , 巢内个体在不

同时间、不同气温条件下的体温如此接近可能是一

个重要的发现 , 这可能暗示越冬眼镜蛇试图通过巢

址选择和体温调节等恰当的行为将其越冬体温大致

维持在这一水平 , 以确保安全越冬。人工越冬巢穴

的平均温度仅为 1019 ℃、最高温度不超过 1415 ℃

(表 1) , 但巢内不同层次的温度在不同的时间、气

温和天气条件下有一定程度的差异。例如 , 晚间和

阴雨天巢浅层的温度必然受气温的显著影响 , 而白

天阳光辐射到的部分则具有局部温暖热斑块。因

此 , 聚群以减少热量散失、层间移行以利用巢内热

斑块可能是巢内眼镜蛇能维持 14 ℃以上平均体温

的重要行为途径。由于冬季围栏内气温波动幅度较

大 , 巢内不同层次的温度亦有一定幅度的变化 , 眼

镜蛇通过出巢调温和层间移行分别利用巢外和巢内

热斑块以及聚群保热 , 对于其度过不利的低温环境

并使巢内个体维持一定的体温水平具有重要作用。

晚间和白天气温低于 15 ℃条件下 , 巢内眼镜

蛇体温与气温呈显著的正相关 , 这一结果表明 :

(1) 在低温和缺乏热斑块的条件下 , 眼镜蛇是体温

调节的顺应者 , 其体温能随环境温度的变化而发生

显著的变化 ; (2) 将眼镜蛇暴露在温度持续递减的

热环境中将导致体温的持续下降 , 直至动物低温致

死。晚间个体体温与气温的回归斜率大于处于白天

低于 15 ℃气温下个体体温与气温的回归斜率 , 表

明气温对晚间个体体温变化的影响更为显著。
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实验室围栏内越冬眼镜蛇最低体温的平均值为

819 ℃, 最低体温的个体差异范围在 314～1215 ℃

之间。这一结果表明 : (1) 眼镜蛇低温耐受性有显

著的个体间差异 ; (2) 短期低体温对眼镜蛇无致死

影响 ; (3) 将眼镜蛇体温持续维持在 9 ℃水平至少

能导致约 1/ 2 个体死亡。由于爬行动物的热耐受性

受许多内在和外在的因素影响 ( Hutchison , 1976 ;

Ji et al . , 1996 , 1997 ; Xu et al . , 1999 ; Du et al . ,

2000) , 眼镜蛇低温耐受性存在个体差异的结果是

可以被预见的。即便是处于爬行动物生活史中最脆

弱阶段的胚胎也能短期耐受极限低温 ( Sexton et

al . , 1974 ; Andrews et al . , 1994 , 1997 ; Shine et

al . , 1996 ; Ji et al . , 2001) , 但长期将眼镜蛇暴露

在低温耐受极限的热环境中不能确保其越冬的安全

性 , 持续地将眼镜蛇暴露在各自的最低体温水平以

下的热环境中必然导致动物死亡。因此 , 巢内眼镜

蛇将平均体温维持在 1410～1415 ℃具有重要的生

态意义 , 能够确保所有个体安全越冬。

本研究中 , 最后一条眼镜蛇低温致死的时间是

2 月 6 日。1 月 25 日～2 月 6 日的平均巢温为 910

℃, 最低温度 713 ℃, 最高温度 1016 ℃, 其中约

有 70 %的时间巢温在 910 ℃以下 (图 1) 。1 月 25

日前的平均巢温为 1112 ℃, 最低温度 619 ℃, 最

高温度 1415 ℃, 910 ℃以下的温度仅在个别时间

出现 (图 1) 。这些结果进一步表明持续地将动物

暴露在 910 ℃以下的低温环境中导致其死亡 , 短期

将动物暴露在 910 ℃以下的体温对其无致死影响。

眼镜蛇不能长期耐受 910 ℃以下的温度 , 与经验估

测的该种动物最低耐受温度 (9 ℃) 相吻合 (黄美

华 , 1990) 。

根据本项研究提供的数据可以判断 : (1) 眼镜

蛇不能分布到纬度较高的地区与该种较低的低温耐

受能力有关 ; (2) 高纬度 (北方) 地区冬季的平均

温度低于低纬度 (南方) 地区的冬季平均温度 , 北

方冬季的低温环境能强烈地限制眼镜蛇在这些地区

的分布。
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外　文 　摘 　要 ( Abstract)

RADIOTEL EMETRY OF THERMOREGULATION AND

THERMAL TOL ERANCE ON CHINESE COBRAS ( NAJ A A TRA)

OVERWINTERING IN A LABORATORY ENCLOSURE3

J I Xiang①　CHEN Hui2Li ①　DU Wei2Guo ①　ZHU Bing2Quan ②

( ①School of L if e Sciences , Hangz hou Normal College , Hangz hou 　310036 , Chi na)

( ②School of A ni mal Sciences , Zhejiang U niversity , Hangz hou 　310029 , Chi na)

We used commercially available electronic temperature recording devices , temperature2sensitive radiotrans2
mitters ( Holohil , SB22 T) and HOBO and TIN YTAL K dataloggers with an internal temperature sensor , to

study thermoregulation and thermal tolerance in adult Chinese cobras ( N aja at ra) overwintering in an enclosure

built in our laboratory. After being implanted with radiotransmitters according to procedures outlined by Reinert

(1992) , cobras were released into the enclosure. We received signals (pulses) f rom each radiotransmitter at 32
hour intervals f rom 06 : 00 to 24 : 00 h , and visually checked the number of individuals thermoregulating out2
side the nest during the day. Air and nest temperatures were automatically recorded at 1122hour intervals over a

24 hour period , using HOBO and TIN YTAL K dataloggers , respectively. The overall mean air temperature in

the enclosure did not differ f rom the overall mean nest temperature , but air temperatures varied over a much

wider range ( - 210 to 3714 ℃) than nest temperatures (615 to 1415 ℃) . Body temperatures varied from 314

to 3411 ℃, a wider range than that of nest temperatures but narrower than that of air temperatures. The mean

body temperature differed among individuals , with the overall mean body temperature (1510 ℃) being higher

than the overall mean air and nest temperatures. The mean lowest body temperature was 819 ℃, which was

similar to the empirically estimated lower limit (9 ℃) of thermal tolerance for the species. Cobras could ther2
moregulate outside the nest using available warm spots in the enclosure during daytime when air temperatures

were higher than 15 ℃. Recordings of body temperature for these individuals accounted for approximately 29 %
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of the total recordings for all individuals under the same conditions. Cobras thermoregulating outside the nest

maintained higher body temperatures than did individuals inside the nest both at night and during the day when

air temperatures were either lower or higher than 15 ℃. During the day when air temperatures were lower than

15 ℃cobras maintained lower body temperatures than at night . Cobras that did not thermoregulate outside the

nest when daytime air temperatures were higher than 15 ℃maintained almost the same body temperatures as at

night and during the day when air temperatures were lower than 15 ℃. Body temperature was positively corre2
lated with air temperature when temperatures were lower than 15 ℃, but varied independently with air temper2
ature during the day when air temperatures were higher than 15 ℃. The results imply that this species can be a

thermo2conformer at low temperatures without warm spots for thermoregulation but a thermo2regulator at rela2
tively high temperatures with warm spots. A prolonged exposure of cobras to temperatures lower than 9 ℃was

lethal , but a brief exposure of cobras to the temperatures lower than their lower limits of thermal tolerance does

not necessarily increase the mortality of animals.

Key words 　Chinese cobra ( N aja at ra) , Radiotelemetry , Thermoregulation , Thermal tolerance
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