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封面图说: 白洋淀是华北地区最大的淡水湖泊湿地。 淀区内沟壕纵横交织错落,村庄、苇地、园田星罗棋布,在水文、水化学、生
物地球化学循环以及生物多样性等方面,具有非常复杂的异质性。 随着上游城镇污废水、农田径流进入水域,淀区
富营养化日益加剧。 复杂的水环境特点、高度的景观异质性和良好的生物多样性,使得该地区成为探索规模性厌氧
氨氧化反应的良好研究地点(详见本期第 6591—6598 页)。

彩图提供: 王为东博士摇 中国科学院生态环境研究中心摇 E鄄mail: wdwangh@ yahoo. com
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孵化温度对双斑锦蛇初生幼体行为和呼吸代谢的影响

曹梦洁,祝摇 思,蔡若茹,毛摇 飞,林隆慧*

(杭州师范大学生科院杭州市动物适应与进化重点实验室,杭州摇 310036)

摘要:以双斑锦蛇(Elaphe bimaculata)为对象,在 24 、27 和 30 益下孵化双斑锦蛇卵,研究孵化温度对孵出幼蛇吐信频次、选择体

温、二氧化碳代谢量、生长过程中的呼吸代谢、初次摄食个体数和初次摄食量的影响。 结果显示:孵化温度对双斑锦蛇孵出幼蛇

的各项行为指标均没有显著影响。 自幼蛇孵出至体内剩余卵黄消耗完这一时间段内,呼吸代谢产生的二氧化碳量逐步减少到

最低值。 24 、27 和 30 益孵化温度下孵出幼体呼吸每分钟所产生的 CO2 量分别为 10. 58、12. 06 和 10. 88 滋L;初次摄食量分别为

4. 92、4. 34 和 3. 60 g,各温度下摄食个体的数目分别约占该温度下孵出幼体总数的 46. 2% 、56. 3%和 40% 。 鉴于 3 个温度处理

下孵出幼体的各项指标均无显著差异,24—30 益是双斑锦蛇适宜生存的温度区间。
关键词:游蛇科;双斑锦蛇;代谢率;选择体温;孵化温度;吐信频次

Effect of incubation temperature on behavior and metabolism in the Chinese
cornsnake, Elaphe bimaculata
CAO Mengjie, ZHU Si, CAI Ruoru, MAO Fei, LIN Longhui*

Hangzhou Key Laboratory of Animal Adaptation and Evolution, School of Life Sciences, Hangzhou Normal University, Hangzhou 310036, China

Abstract: Elaphe bimaculata (Colubridae) is a small rat snake (60—80 cm) found in China. We collected adult E.
bimaculata from a population in Jiangsu, Eastern China, to study the effect of incubation temperature on hatchlings忆
metabolism and behavior. We incubated the eggs at their constant temperatures (24, 27 and 30 益). All hatchlings were
used to evaluate the response to chemical cues, respiration metabolism and sex determination. Because physiological and
behavioral performances are highly sensitive to variation in body temperature in reptiles, we conducted all trials at the body
temperature of 28 益 . This was achieved by placing hatchlings in an incubator at the test temperature for approximately 1h
prior to the test. We presented a cotton鄄tipped applicator soaked with cologne water to the lip of hatchlings and recorded
tongue flicks for 1 min. Tongue flicking was measured because many reptiles flick their tongues frequently to detect both
predators and prey and to gather information about other members of their own species. This behavioral character is therefore
a potentially important indicator of fitness.

Selected body temperature was examined in a 100 cm 伊 60 cm 伊 60 cm terrarium covered with sand, sward and pieces
of clay tiles. The terrarium was placed in constant temperature rooms where the temperature was set at 24 益 . One light
bulb (200 W) suspended above one end created a thermal gradient ranging from room temperature to 50 益 for 12h daily,
and lights were switched on at 07:00 h. Snakes were moved from the cool side into the terrarium at 10:00 h and, 24 h
later, they were measured for body temperature ( cloacal temperature, Tb) at 13: 00 h using a UT鄄 325 electronic
thermometer (made in Taiwan) individually, which had an external thermal probe and was previously calibrated with a
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standard thermometer. Great care was taken to avoid heat transfer occurring between hands and the measuring snake.
Hereafter, we continuously measured the temperature of hatchling snakes for three days.

Our results reveal that there were no significant differences in the effects of incubation temperature (24—30 益) on
hatchlings忆 tongue flicks, selected body temperature, respiration metabolism and the initial feeding in E. bimaculata. The
amount of carbon dioxide was decreased with the increase of age from nativity to residual yolk, and the amount of carbon
dioxide decreased to minimum value when the hatchlings忆 residual yolk was absolutely exhausted. The amount of carbon
dioxide breathed out by hatchlings incubated at 24, 27 and 30 益 was 10. 58、12. 06 and 10. 88 滋L / min respectively.
Influences of incubation temperatures on hatchling initial feeding was negligible; the weight of preys were 4. 92, 4. 34 and
3. 60 g and the proportion of predation was 46. 2% , 56. 3% and 40% by hatchlings incubated at 24, 27 and 30 益
respectively. Our results reveal that the effects of incubation temperature (24—30 益) on hatchlings behavior and feeding
are not significant in E. bimaculata. E. bimaculata fit to live in this temperature range.

Key Words: Colubridae; Elaphe bimaculata; metabolic rate; selected body temperature; incubation temperature;
tongue flicking

环境温度的异质性对陆生爬行动物的生存和地理分布起到了重要作用,因为温度对爬行动物生理和运动

等各项机能起到关键作用[1鄄2]。 在野外环境中,爬行动物可以通过调整运动时间、改变姿势和阴阳穿梭等方

式使自身体温调节到较高或较稳定的水平,才能有效进行各项生理和行为活动,如捕食、运动、能量代谢和生

长繁殖等[3鄄4]。 当然,爬行动物的行为调温也会受到环境和自身生理特征的影响,如前期的热驯化和繁殖状

态等[5鄄6]。
生活史某一时期所经历的环境温度对爬行动物可能产生深远的影响,这些时间点的爬行动物无法通过行

为调温的方式调节自身的体温,如卵的孵化过程完全取决于母体的巢址选择等。 部分研究证实胚胎时期的温

度选择会对爬行动物后代的体长、运动和性别等特征产生影响[7]。 目前,有关孵化温度对后代行为影响的研

究主要集中在温度对后代运动、吐信和选择体温上,关于温度对后代初次摄食的研究鲜有报道。 孵化温度对

后代行为表现影响的研究结果在物种间有较大差异,有些物种在较低和适中的孵化温度孵出的幼体有较好的

行为表现,而另一些物种则在较高的温度下有较好的行为表现[8]。 孵化温度对孵出幼体选择体温的影响具

有较高的物种特异性,如北美拟鳄龟(Chelydra serpentina) [9鄄10]和高原棱蜥 (Sceloporus virgatus) [11]在较低温度

下孵出的幼体的选择体温较高,而在沙龟(Gophours agassizii) [12] 和鼠蛇(Elaphe obsoleta) [13] 中不同孵化温度

孵出的幼体选择体温无显著差异,北美水蛇(Nerodia sipedon) [13]和暹罗鳄(Crododylus siamensisi) [14]中较低孵

化温度孵出的幼体选择体温也较低。
双斑锦蛇(Elaphe bimaculata)隶属于游蛇科(Colubridae)锦蛇属(Elaphe),主要分布于我国的华东、华北

和华中等地[15]。 本项研究以双斑锦蛇为研究对象,利用 3 个不同的恒定的温度孵化双斑锦蛇卵,通过对不同

温度孵出的幼蛇在行为和呼吸代谢方面的差异,解释孵化温度对双斑锦蛇的后期生长和行为表现是否有影

响,以及结果本身的生态学意义。
1摇 材料和方法

1. 1摇 双斑锦蛇幼蛇的收集

实验所用 9 条双斑锦蛇(体长 70. 2—91. 8 cm)母体于 2010 年 7 月初采自江苏常州(31毅54 ¢N, 119毅99 ¢

E)。 动物运至杭州师范大学动物中心实验室,经简单消毒后饲养在室内 60 cm 伊 45 cm 伊 50 cm(长伊宽伊高)
的铁丝笼内,室内温度控制在(28依2) 益 [16]。 期间提供充足的食物中国石龙子(Eumeces chinensis)和富含维

生素和矿物质的饮用水。
实验室内双斑锦蛇的产卵时间为 7 月 16 至 7 月 31 日。 从产第一窝卵开始每天至少检查蛇笼两次以便

及时收集和测量新生卵。 测量产后母体的体长、尾长和体重;卵的大小(精确到 0. 01 mm)和质量(精确到

7386摇 21 期 摇 摇 摇 曹梦洁摇 等:孵化温度对双斑锦蛇初生幼体行为和呼吸代谢的影响 摇
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1 mg)。 9 条母体共产卵 66 枚,在本研究的实验样本中双斑锦蛇每窝产卵 4—11 枚。 取其中的 57 枚进行本项

研究,其余数据将在其他文章报道。 这些卵被随机平均分配到 3 个孵化温度(24、27 和 30 益)进行孵化,这些

卵置于加盖的 250 mL 塑料孵化盒中,以已知重量的蛭石和水(质量比为 1 / 1)作孵化基质[17]。 卵长径的 1 / 3
埋于孵化基质中。 为保证孵化盒湿度均衡,孵化盒每 5 d 称重 1 次并补充因卵吸收和空气蒸发而损失的水

分。 孵化盒置于 3 个不同温度的恒温室进行孵化,室内温度分别设置为 24、27 和 30 益。 为降低恒温室不同

的热梯度所造成的影响,孵化盒在恒温室中的位置按照事先设置好的程序移动。 3 个温度下共孵出幼体 49
只,其中一只在孵出后 3 h 死亡。
1. 2摇 幼体的行为、呼吸代谢和选择体温

幼体孵出后立即测量体长、尾长和体重等数据,并通过挤压泄殖腔的方式辨别性别,有半阴茎的为雄性。
所有的个体都被用于行为的测定,由于生理和行为表现在爬行动物中的热敏感性,作者在测定幼体行为前一

小时将幼体置于 28 益恒温室进行驯化。 通过测量后代吐信频次和游泳速度来评估其运动表现。 由于许多爬

行动物都是通过吐信的方式收集周围环境中的信息,吐信行为可能是适合度的重要标志,而且它随着爬行动

物体温的变化而变化[18鄄19]。 具体测量方法:用蘸有花露水的棉签置于幼体吻前 1 cm 处,记录 1 min 内幼体的

吐信次数。
在上述实验结束后的 6—12 h 内测定新生幼蛇的呼吸代谢。 将幼蛇直接放入呼吸室内静置后进行测量,

此后每 5 d 对幼蛇进行 1 次呼吸代谢的测量,直至幼蛇生长到第 15 天进行初次投食时结束。 测量仪器采用

加拿大 Qubit 公司生产的呼吸仪(RP1LP鄄FCM Low Range Respiration Package)。 操作方法完全按照产品使用

说明书,实验数据由计算机软件 Logger Pro 3. 7 采集并加以分析。 代谢率的测定以卵在呼吸过程中平均每分

钟所产生的二氧化碳毫升数为标准进行计算。
测量新生幼蛇的初次呼吸代谢之后,将幼蛇饲养在 100 cm 伊 60 cm 伊 60 cm 的饲养箱内,箱内放置草皮、

瓦片等遮蔽物,并提供富含矿物质和维生素的饮用水。 将箱子置于 22 益恒温室内,箱子的一侧吊一个 200 W
的白炽灯,使箱内形成一个 24—50 益的温度梯度。 白炽灯和恒温室照明灯调节光周期为 12 h,每天 07: 00—
19: 00 将灯泡开启。 幼蛇放入箱内后于翌日 13: 00 用 UT鄄325 电子温度计测量其泄殖腔温度作为选择体温,
之后在同一时间段连续测量 3 d,测量时尽量避免用手直接触碰幼蛇,以免由于人体温度传导使幼蛇体温

上升。
1. 3摇 统计分析

用 Statistica 8 软件包进行统计分析,由于性别对数据结果没有影响,因此合并两种不同性别的数据。 数

据作参数统计分析前,分别检验其正态性(Kolmogorov鄄Smirnov test)和方差同质性(F鄄max test)。 用单因子方

差分析(one鄄way ANOVA)、单因子协方差分析( one鄄way ANCOVA)和重复测量方差分析( repeated measures
ANOVA)检验相关数据;线性回归分析生长时间和体重与呼吸代谢率的关系。 用 Tukey 多重比较检验多样本

各处理彼此间的差异。 文中所有描述性统计值均用平均值 ±标准误表示,显著性水平设置为a=0. 05。
2摇 结果

2. 1摇 孵化温度对初生幼体行为的影响

双斑锦蛇母体 7 月 16 日至 7 月 31 日产 9 窝卵,窝卵数范围为 4—11 枚(平均 7. 56 ±0. 84 枚),窝平均卵

重范围为 8. 12—14. 74 g (平均(11. 016依 0. 66) g)。 窝卵数与体长具有显著的相关性( r2 = 0. 51, t = 2. 50,
d f=7, P=0. 046),而窝平均卵重不随体长的变化而变化( r2 = 0. 08, t = 0. 74, df = 7, P = 0. 48)。 24、27 益和

30 益孵化温度下所孵卵的卵重分别为 10. 2、10. 9 g 和 10. 7 g,3 个孵化温度下的初始卵重没有差异(one鄄way
ANOVA; F1, 46 =0. 94, P=0. 40)。 3 个恒定温度下共孵出幼体 49 只,24(n = 15)、27(n = 19)和 30 益(n = 15)
孵化温度下孵出幼体的体重分别为 8. 1、8. 6 g 和 8. 3 g,孵出幼体的体长分别为 23. 9、25. 1 和 24. 2 cm。 以初

生卵重为协变量、孵化温度为因子的 ANCOVA 分析显示:孵出幼体体重(F2,45 = 0. 48, P = 0. 62)和体长

(F2, 45 =3. 13, P=0. 05)均无显著差异。
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孵化温度对后代吐信频次(one鄄way ANOVA, F2, 46 =0. 10, P=0. 91)、呼吸代谢(每秒产生的二氧化碳量)
(one鄄way ANOVA, F2, 46 =0. 53, P=0. 59)和选择体温(one鄄way ANOVA, F2, 45 = 1. 51, P = 0. 23)无显著影响

(图 1)。
2. 2摇 孵化温度对后代生长初期呼吸代谢和初次摄食的影响

孵出幼体随着出生时间的延长体重不断下降,线性回归显示代谢(每分钟呼吸产生 CO2 的微升数)与体

重和孵化时间呈显著正相关(P < 0. 0001)。 3 个孵化温度下孵出幼体的体重没有差异,随着出生时间的延长

幼体因剩余卵黄的消耗体重迅速减轻。 以初生时的体重为协变量,孵化温度为因子的协方差分析显示消耗完

剩余卵黄时(孵出 15d 后)的体重差异显著(one鄄way ANCOVA, F2, 44 =5. 54, P=0. 007),27 益 (7. 52 g)和 30
益(7. 01 g)孵化温度下幼体生长至剩余卵黄被吸收完之后的体重显著大于 24 益 孵化温度下幼体生长至剩

余卵黄被吸收完之后的体重(6. 22 g)。
孵化温度对幼体代谢率没有影响(one鄄way ANCOVA, P > 0. 05),但随着时间的延续代谢率减小(图 2)。

24 、27 益和 30 益孵化温度下孵出幼体呼吸每分钟所产生的 CO2 量在分别为 10. 58、12. 06 滋L 和 10. 88 滋L。

摇 图 1摇 3 个不同的恒定孵化温度下孵出的双斑锦蛇幼体的吐信频

次(次 / min)、选择体温(益)和呼吸代谢(CO2 产生量)

Fig. 1 摇 Tongue flicking, selected body temperature and CO2

production of E. bimaculata hatchlings incubated at three

constant temperatures

数据用平均值 ±标准误表示

摇 图 2摇 3 个恒定孵化温度下孵出的双斑锦蛇幼体随着生长时间延

长二氧化碳呼出量的变化

Fig. 2 摇 Temporal changes in CO2 production of hatchlings

incubated at three constant temperatures

数据用平均值 ±标准误表示,二氧化碳呼出量每 5 d 称量 1 次

孵化温度对幼体摄食行为无显著影响(one鄄way ANOVA, F2, 18 = 2. 37, P = 0. 12),(表 1)。 24 、27 和 30
益孵化温度下孵出幼体初次摄食量分别为 4. 92、4. 34 和 3. 60 g,各温度下摄食个体的数目分别约占该温度下

孵出幼体总数的 46. 2% 、56. 3%和 40% (表 1)。

表 1摇 3 个不同的恒定孵化温度下孵出的双斑锦蛇幼体的摄食个体数和初次摄食量

Table 1摇 Number of ingestion individual and initial mass of ingestion of E. bimaculata hatchlings incubated at three constant temperatures

孵化温度
Thermal treatment / 益

后代数量
Number of hatchling

摄食个体数
Number of ingestion individual

初次摄食量(范围)
Initial mass of ingestion / g

24 13 6 4. 92依0. 43*(3. 4—6. 66)
27 16 9 4. 34依0. 41(2. 6—5. 85)

30 15 6 3. 60依0. 28(2. 87—4. 84)

摇 摇 *平均值 ±标准误
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3摇 讨论

孵化温度对爬行动物孵出幼体的行为表现有一定的影响,银环蛇(Bungarus multicintus)在较高温度

(30益)下孵出幼体的行为表现较其他低的孵化温度(24 和 27益)要好[8]。 而对于双斑锦蛇同域分布短尾蝮

(Gloydius brevicaudus)进行相关研究发现,温和温度(27益)下孵出幼体行为表现优于极端温度(32 和 22益)下
孵出幼体行为表现[20]。 与这两种蛇类的研究结果不同,本研究显示孵化温度对双斑锦蛇孵出幼体的二氧化

碳代谢率和吐信频次无显著影响(图 1)。 这一结果说明双斑锦蛇的温度耐受范围较大,24—30益的孵化温度

均在其耐受范围内。
本研究显示孵化温度对双斑锦蛇孵出幼体的选择体温(图 1)无显著影响。 目前,有关孵化温度对爬行动

物孵出幼体选择体温的影响的研究较少,主要停留在蜥蜴类的 6 个种、蛇类的 3 个种、鳄类的 1 种和龟类的 2
种,按照其研究结果可以分为以下几种类型:(1)孵化温度对孵出幼体的选择体温无显著差异,如沙龟[12]、卡
罗莱 纳 州 变 色 龙 ( Anolis carolinensis ) [21]、 三 线 石 龙 子 ( Bassiana duperreyi ) [22]、 变 色 龙 ( Chamaeleo
calyptratus) [23]、古巴岩蜥(Cyclura nubila) [24]、西部篱蜥( S. occidentalis) [25]、鼠蛇[13] 和束带蛇(Thamnophis
elegans) [26];(2)较低的孵化温度下孵出的幼体有较高的选择体温,如北美拟鳄龟[9鄄10]、高原棱蜥[11];(3)较低

的孵化温度下孵出的幼体选择较低的选择体温,如暹罗鳄[14] 和北美水蛇[13]。 本项研究显示不同孵化温度下

孵出的双斑锦蛇选择体温无显著差异(图 1)。
爬行动物的代谢与其体重、体温、年龄和个体状态有密切的关系[27鄄28]。 本项研究中,孵化温度对双斑锦

蛇孵出幼体代谢率没有影响(图 1)。 在出生到体内剩余卵黄消耗完毕的时间内代谢产生的 CO2 量随着生长

而逐渐减少,这一过程中 24 、27 益和 30 益孵化温度下孵出幼体呼吸每分钟所产生的 CO2 量在分别为 10. 58、
12. 06 和 10. 88 滋L(图 2)。 这说明双斑锦蛇幼蛇在体内剩余卵黄被消耗完毕时,可以通过逐步降低代谢率的

方式适应猎物无法预见的未来。
孵化温度对双斑锦蛇幼蛇的摄食个体数和初次摄食量均无显著影响(表 1)。 结合上述实验结果可以发

现在 24—30益温度范围内孵化温度对双斑锦蛇幼蛇的各项行为和生理指标没有影响,双斑锦蛇在这一温度

范围的热敏感性较低,也比较适合其生存和分布。 因此,未来需要更进一步的对双斑锦蛇孵化温度的临界点

进行研究,以阐明其生态适应意义。
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