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兽类在冰期的一种生存对策
——贝格曼法则新解

Ξ

邓　涛　薛祥煦
(西北大学地质系, 新生代地质与环境研究所, 西安, 710069)

摘　　要

　　第四纪冰期的严酷气候条件对兽类是一个巨大的考验, 最重要的影响因素来自低温和低

辐射, 因为温度和光照对兽类的生殖能力有很大的影响。为了在冰期恶劣的条件下保持种群的

稳定, 有一部分兽类会选择南迁, 而继续留在北方的动物将采取一种新的生存对策, 体型变大

就是这种对策的表现, 这就是所谓的贝格曼法则。本文认为, 体型变大的兽类相应地具有较长

的寿命, 气候总是在任何时间尺度上都存在着波动, 兽类采取这种对策的机制就是延长等待时

间, 以便利用气候波动中出现的适宜繁殖期, 使种群得以延续。

　　关键词　兽类; 冰期; 生存对策; 贝格曼法则

　　新生代以来的全球降温事件, 尤其是第四纪冰期的出现总是引起一系列哺乳动物群

的更替。V rab (1985) 认为, 生物进化事件即是环境变迁 (主要是全球性温度变化) 的直

接函数。徐钦琦 (1990, 1992) 的研究也认为中国北方晚新生代以来的哺乳动物进化事件

是与气候变迁紧密联系在一起的。气候变化如何作用于兽类机体并引起相应的变化?兽类

在冰期严寒的气候中如何采取相应的生存对策?前人的观察已经发现在冰期的兽类具有

体型变大的趋势, 而现代生活在寒冷地带的动物也具有比温暖地带的相同种类更大的体

型, 这就是所谓的“贝格曼法则”, 原来对此法则的解释认为身体变大可以减少热量的散

失, 从而增加了生存的机会。但本文试图以兽类生殖机能对环境因素变化的响应为基础,

来探讨它们在冰期中采取何种生存对策及其机制。

温度对兽类生殖能力的影响

　　大多数温带动物都具有明显的季节性繁殖活动, 在自然环境下, 兽类的繁殖期与众

多的环境因素有关, 但温度是其中一个非常重要的因素, 温度对兽类的繁殖活动有着制

约作用。环境温度升高, 能明显地促进某些动物睾丸及附属性器官的发育 (N elson 等,

1989; Pevet 等, 1989)。

　　吴德林 (1994) 研究了哀牢山中华姬鼠 (A p od em us d raco) 的繁殖, 该地的中华姬鼠

全年皆有繁殖, 但繁殖盛期在8～ 10月, 繁殖低潮在冬季或春季, 这显然与温度有很密切

的关系。不但如此, 经研究, 中华姬鼠的种群繁殖强度也存在年间变异, 如1983年冬季气

温比1984年冬季气温平均每月低114 ℃, 其中12月份二者温差竟达到212 ℃, 加之, 1983
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年12月降过一次大雪, 林内雪覆盖约一星期之久, 该年冬季雄鼠体大但未达到性成熟的

个体数为1984年同期的3167倍, 雌性为210倍, 表明上述两个温度有显著差异的冬季对种

群繁殖有明显的影响。平原地区也有同样的观察结果, 王勇等 (1994) 对洞庭平原的黑线

姬鼠 (A p od em us ag ra rius) 繁殖习性的研究显示, 1986年和1988年两个冬季 (12月至翌

年2月) , 黑线姬鼠种群停止繁殖, 分别捕获的120只和73只雌鼠无一怀孕, 1987年冬季仅

捕获1只怀孕鼠, 而1989年冬季 (12月中旬) 的雌鼠怀孕率竟高达3116% , 至1990年1～

2月份仍有部分孕鼠。从气候方面分析, 1989年12月份的平均气温比同期多年平均值高013

℃, 可见洞庭平原的黑线姬鼠冬季繁殖能力虽然降低, 但并非全部休止, 若遇暖冬仍能

有部分个体怀孕。013 ℃的差值也显示出兽类的繁殖能力对温度的反应是非常敏感的。丁

平等 (1994) 的研究表明, 月最低气温和月平均气温在冬季与黑线姬鼠的种群密度存在

显著性相关。

　　第四纪冰期的降温幅度相当大, 必然强烈地影响着兽类的生殖机能。在这种情况下,

兽类为逃避低温对种群急剧下降的影响, 必然将向南迁移寻找温暖地带, 但南迁的并非

是所有动物, 继续留在北方原活动区的动物群将采取一种新的对策来抵抗寒冷带来的负

面影响。

辐射对兽类生殖能力的影响

春天繁殖的兽类, 光能促进其生殖腺机能活跃。光通过动物的眼和脑影响脑下垂体的

机能, 刺激其前叶分泌生殖腺激素, 使生殖腺活跃起来, 从而促进雄性产生精子, 加快

雌性的卵细胞成熟和排卵 (华东师范大学等, 1981)。

　　实验证明, 增长光照对兽类的生殖腺活动有明显的影响。例如, 对高原鼠兔 (O chotona

cu rz on iae) 所作的人工试验表明, 长光照组睾丸及附属性腺的重量和血浆睾酮水平均明显

高于自然光照组 (P < 0105) 和短光照组 (P < 0101) (李子巍等, 1994)。根据柯尔

(1964)的研究, 人们在实验室里利用增强光照的办法促使动物在任何季节发情是可能的。

廖炎发等 (1986) 在进行雪豹 (P an thera uncia) 的人工饲养时, 就据此采用人工补照, 每

天定时对雪豹照射红外灯和紫外灯, 效果显著。

　　紫貂 (M a rtes z ibellina ) 是栖息在高纬度地区的亚寒带针叶林和温带针阔混交林带的

动物, 研究表明, 当降低紫貂生存环境的光照强度时, 松果体对下丘脑—脑垂体—卵巢

系统起抑制作用, 而提高光照强度可以降低松果体的亢进性腺活动, 使下丘脑排放促黄

体释放激素的组织解除抑制, 从而刺激脑垂体促性腺激素的分泌功能。因此, 光照的年度

变化影响着紫貂雌性血液和尿中促黄体激素 (L H ) 和促卵泡激素 (FSH ) 含量的年变化,

尤其是光因素中的紫外辐射量的变化对促性腺激素的分泌产生明显影响。一些野外观察

和人工试验很能说明问题, 根据对3岁以上繁殖正常的紫貂雌性血液和尿中L H 和 FSH

年周期变化的测定, 并同北纬60°～ 65°地带天然紫外光辐射年变化进行对照分析, 结果表

明, 促性腺激素水平的高低正好与天然紫外辐射量水平的高低相吻合。而人工饲养的试验

也表明, 补充紫外照射可以促进笼养紫貂较早地达到性成熟, 补充紫外照射的试验兽空

怀率和仔兽死亡率都低于对照组, 仔兽成活率高于对照组 (马文忠, 1985)。

　　第四纪冰期的太阳辐射同样发生着明显的变化, 显然这也同样是一个影响兽类生殖

能力及其种群兴衰的重要因素, 它们中继续生存在北方的成员必然也要采取新的生存对

策。
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第四纪冰期的温度和辐射条件

　　在第四纪的中、晚更新世共发生了8次完整的冰川旋回, 每个旋回的前半部分被称为

温暖期, 相当于深海氧同位素的第5、7、9、11、13、15、17、19等阶段, 而后半部分则

为寒冷期, 相当于深海氧同位素的第2～ 4、6、8、10、12、14、16、18等阶段 (徐钦琦,

1983)。在这些冰期中, 气候平均冷却了10～ 15 ℃, 而冬季和夏季之间的入射阳光量改变

约10% 左右 (阿利格里等, 1995)。

　　在兽类生活的大陆地区, 以中纬度为例, 冰期内的降温幅度是比较大的。在末次冰期

的盛期, 欧洲一些地区的夏季平均温度比现今要低14 ℃左右 (Em ilian i, 1961)。在中国,

根据植物群的特点推断, 华东的中纬度地区冰期中的气温比现在低7～ 15 ℃, 其中, 长江

三角洲年平均气温比现在低13 ℃左右, 淮北平原年平均气温比现在低9～ 13 ℃, 河北平

原东部比现在低7 ℃左右 (杨怀仁等, 1985)。

　　温度和辐射量在冰期的下降并非两个独立的过程, 而是有密切的因果关系。近年来,

天文学家根据地球轨道三要素的自然变化计算了过去73万年内的全球各地冬季所获得的

太阳辐射量的相应变化 (V ernekar, 1972; Berger, 1978) , 徐钦琦 (1992) 在此基础上,

分别计算了每个氧同位素阶段北半球冬、夏半年所获得的平均太阳辐射量。这些定量计算

的结果表明, 尽管地球的气候系统是一个非常复杂的巨系统, 但全球气温的高低却与平

均冬半年太阳辐射量值的大小呈现出简单的正相关。根据计算, 在第四纪的深海氧同位素

阶段中, 代表冰期寒冷气候的偶数阶段的冬半年太阳辐射量平均值 (以每日每平方米计

算) 为11925×105　J öm 2õd, 最低值为第16阶段的11921×105　J öm 2õd; 而代表间冰期温

暖气候的奇数阶段的冬半年太阳辐射量平均值为11934×105　J öm 2õd, 最高值为第17阶

段的11939×105　J öm 2õd。冰期和间冰期之间冬半年所接受的太阳辐射量每日每平方米

相差900 J , 最低值和最高值之间更相差了1 800 J。由于太阳辐射量的改变, 太阳辐射中对

生物有巨大影响的可见光、红外线和紫外线也随之发生变化。

兽类在冰期的生存对策

　　为了在冰期的严寒和低辐射条件下继续生存, 前已述及, 兽类所能采取的对策之一

是向南迁移, 这一点是显而易见同时也能在实际中观察得到。但是, 兽类要向南迁移首先

遇到的问题就是温暖地带的生境已被原有的动物群占据, 因此, 竞争是不可避免而且一

部分侵入种类也会面临失败。而在北方的原居住地, 尽管气候条件已发生很大变化, 但竞

争却相对减弱, 因此, 兽类中的一部分会留在原地, 并采取相应的生存对策。

在新生代的生物事件中的一个明显现象就是, 小型动物常常演替为大型动物, 而演

替的时期正是温度转寒或进入冰期的时候, 这种不同物种在时间序列上的对比可以看作

贝格曼法则的推广 (周明镇, 1963)。相当于深海氧同位素第22阶段是更新世的一个剧烈

降温期, 在阿尔卑斯地区被称为贡兹冰期 (Gunz) , 在荷兰被称为M enap ian, 在日本叫

做 Gokenya age, 在意大利叫做Cassian, 在中国与之对应的是一大批具南方色彩的种类

退出北方地区, 如大熊猫 (A ilu rop od a )、猎豹 (S ivap an thera )、剑齿象 (S teg od on)、貘

(T ap irus)、巨貘 (M eg a tap irus)、爪兽 (N estoritherium )、毛冠鹿 (E lap hod us)、鬣羚

(Cap ricorn is) 等 (徐钦琦, 1989)。与此事件相对应, 据A zzaro li (1983) 的研究, 在欧
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洲, 广布各地的小型野牛 (如L ep tobos) 绝灭了, 取而代之的是各种大型的牛类, 如B os

p rim ig en ius, B ison schoetensack i, O v ibos, B uba lus 等。这种小型动物演替为大型动物的方

式并非个别现象, 如犀牛类的D icerorh inus etruscus 演替为D . hem itoechus; 真马类的 E qu2
us stenon is 进化为 E. sussenbornensis; 狼类的Cerva lces g a llicus 个体增大后演变成C. la t2
if rons; 熊类的U rsus etruscus 转变为U. d en ing eri, 最后变成为U. sp elaeus。在中国北方

这个过程同样存在, 这次降温事件之前, 公王岭动物群中存在着小型的牛类L ep tobos, 小

型的大角鹿M eg aceros konw ang linensis, 小型的熊类U rsus cf. etruscus, 但是在这次事件

之后, 上述3种小型动物则分别被大型动物, 如德氏水牛 (B uba lus teilha rd i)、肿骨鹿

(M eg aceros p achy osteus)、棕熊 (U rsus a rctos) 等所替代了 (徐钦琦, 1989)。

实际上, 在现代生物中也可以观察到类似的现象, 同类的恒温动物, 在较寒冷地区

的个体要比温热地区的个体大。例如, 我国的东北虎 (P an thera tig ris am u rensis) 比华南

虎 (P. t. am oy ensis) 大, 北方的野猪 (S us scrof a rad d enana ) 比南方的野猪 (S. s.

ch irod on ta ) 大, 华北的赤狐 (V u lp es vu lp es tsch iliensis) 比华南的赤狐 (V . v. hoole) 大,

东北的雪兔 (L ep us tim id us) 和华北草兔 (L ep us cap ensis) 都比华南兔 (L ep us sinensis)

大 (表1)。同一种动物由南向北的连续变化也反映出同样的规律 (表2)。这就是贝格曼法

则 (Bergm ann′s L aw )。
表1　中国南北方几种兽类头骨长度的比较 (据华东师范大学等, 1981)

T able 1　Comparison to the skull length s of several m amm alian species

from southern and no rthern Ch ina

种类 (北方)
Species (N o rth)

颅骨长 (mm )
L ength of Skull

种类 (南方)
Species (South)

颅骨长 (mm )
L ength of Skull

东北虎
P anthera tig ris am u rensis

331～ 345 华南虎
P anthera tig ris am oy ensis

273～ 318

华北赤狐
V u lp es vu lp es tsch iliensis

148～ 160 华南赤狐
V u lp es vu lp es hoole

127～ 140

东北野猪
S us scrof a rad d enana

400～ 472 华南野猪
S us scrof a ch irod on ta

295～ 354

雪兔
L ep us tim id us

95～ 97 华南兔
L ep us sinensis

67～ 86

华北草兔
L ep us cap ensis

85～ 89

表2　欧洲野猪和北美花鼠的体型变化 (据周明镇, 1963)

T able 2　Size variat ion of European S us scrof a and N o rth Am erican Geomy s bu rsaris

欧洲野猪
S us scrof a

颅骨长 (mm )
L ength of Skull

北美花鼠
Geomy s bu rsaris

身体长 (mm )
L ength of Body

西班牙南部
Southern Spain

324 40°N 以南
South of 40°N 256

西班牙北部
N o rthern Spain

352 40～ 46°N 284

法国西部和德国
W estern F rance and Germ any 395 46°N 以北

N o rth of 46°N 296

白俄罗斯
Byelo russia 465

东西伯利亚
East Siberia 560

　　原来对贝格曼法则的解释只是着重于热量散失方面的考虑, Bergm ann (1847) 的原

始定义即“在相等的环境条件下, 一切定温动物身体上每单位表面面积发散相当的热
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量”, 在大气温度和内部体温等相同的情况下, 身体大的恒温动物 (兽类及鸟类) , 其单

位体积相应地具有较小的体表面积和散热面, 所以在寒冷的环境中, 身体大的动物个体,

体热的散失量较小 (周明镇, 1963)。但是, 从实际效果看, 对于同一种动物来说, 身体

增大的结果必然导致体表面积增大, 实际上是增大了绝对的散热量。而且, 身体增大必然

需要增加食物量, 而在寒冷的条件下觅食更加困难, 需要花费更长的觅食路径和时间, 由

此而损失的热量必然更多。所以, 用减少相对热量消耗来解释贝格曼法则是存在矛盾的。

关于哺乳动物体型增大的问题, D eperet (1907) 曾提出: “在每一个古生物的小的分

支中, 都是从小的体型开始, 以后体型逐渐增大, 最后达到最大的体型”。裴文中

(1965) 对此进行了修订, 认为“达到最大体型之后, 体型又缩小, 在体型缩小的阶段中,

这一分支绝灭了”。M acFadden (1986) 根据对马科进代系列的研究认为所谓体型从小到大

的过程并非是渐进的, 而是时快时慢, 有时甚至停滞。裴文中认为体重的增大和缩小主要

原因是食物丰富的原因, 与温度条件无关, 但是, 从化石和现代动物中都可以发现, 食

物量相对较少的寒冷时期或寒冷地带都明显存在大型动物, 因此食物量并非体型增大或

减小的主要原因。

那么, 体型变大的对策意味着什么呢?根据研究, 兽类的死亡率与体重有关, 体重越

大, 死亡率越小。张知彬 (1994) 研究得出陆生兽类的死亡率与体重的回归模型为:

D t= 01695- 010973 lnW t　　　　 (r
2= 01865, P < 01001)

D h= 01732- 011000 lnW h　　　　 (r
2= 01891, P < 01001)

D c= 01619- 010908 lnW c　　　　 (r
2= 01869, P < 01001)

其中, D t、D h 和D c 分别为陆生兽类、食植兽类和食肉兽类的年均死亡率, W t、W h

和W c 则分别是它们的体重 (kg)。研究结果发现, 陆生兽类的体重决定了年均死亡率86%

以上的变异。

从前面的论述中我们已经知道, 低温和低辐射会影响兽类的生殖机能, 必然导致种

群数量的下降。体型变大延长了动物的寿命, 这一生存对策对种群延续的贡献是什么呢?

地球上的气候从任何时间尺度来看都并非是固定不变的, 相反, 却总是存在着不同

强度的波动, 这在第四纪寒冷的冰期中也不例外。为了充分利用气候在适宜的时间尺度内

的波动, 具体地说, 例如年间波动, 兽类将设法使种群中各个个体的生命周期得以延长,

在年间波动中出现的相对较温暖和辐射量相对较强的年份内进行繁殖活动, 使种群得以

继续保持繁荣。当然, 这实际上是一种在自然环境中被动选择的结果, 也就是说, 兽类必

须有更长的等待时间, 以等待在年间波动中出现的适宜繁殖期, 即等待对繁殖活动有利

的温度升高和辐射加强的有限时段。

兽类个体在体型变大中所承受的额外热量散失、增加食物量而带来的额外觅食体能

消耗, 从表面上看, 对兽类个体是不利的, 只是对种群繁荣和延续的一种贡献, 是利他

行为。但从本质上来说, 种群的繁荣和延续使得某个特定兽类它们共同的基因得以保存和

传递下去, 因而实际上也是一种利已行为。这就是兽类在冰期或寒冷地带采取体型变大这

种策略的机制, 这样也很好地解决了贝格曼法则原有解释中的矛盾之处。
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AN EX IST ING COUNTERM EASURE OF M AMM AL S

IN GLAC IAN PER IOD S——A NEW EXPLANAT ION TO

THE BERGM ANN′S LAW

D EN G T ao　XU E X iangxu
(D ep artm en t of Geology , N orthw est U n iversity , X i′an, 710069)

Abstract

　　H arsh clim at ic condit ion s in the Q uaternary g lacia l periods are severe tests to m am 2
m als. T he m o st influen t ia l facto rs are low tem pera tu re and rad ia t ion, becau se they

trem endou sly affect rep roduct ive ab ilit ies of m amm als. In o rder to m ain ta in stab ilit ies of

popu la t ion s in harsh g lacia l condit ion s, som e m amm als w ou ld choo se to m igra te to

sou th, m eanw h ile, o ther m amm als w ou ld choo se to stay in no rth and adop t a new ex ist2
ing coun term easu re. T he increase of m amm als′sizes is the exp ression of th is coun ter2
m easu re, w h ich is the Bergm ann′s L aw. T he au tho rs th ink tha t the m echan ism , w h ich

m amm als increase their sizes, is no t fo r decreasing their hea t lo ss. T he larger a m am 2
m al′s size is, the longer its life is. C lim ate a lw ays has fluctua t ion in any t im e sca les.

T herefo re, the m echan ism , w h ich m amm als increase their sizes, is fo r p ro longing their

w ait ing t im e so tha t they fu lly u t ilize su itab le rep roduct ive stages in clim at ic fluctua t ion

and con t inue their popu la t ion s.

Key words　M amm al; Glacia l period; Ex ist ing coun term easu re; Bergm ann′s L aw
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