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Abstract 
Energy is currency of life phenomena; thermogenesis is part of organism energy. The survival 
mechanism and adaptive strategy small mammals under the environmental stress are their 
unique thermogenesis. This paper summarizes thermogenesis of small mammals by the basal 
metabolic rate, resting metabolic rate, and nonshivering thermogenesis. 
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摘  要 

能量是生命现象的流通货币，产热是生物体内能量的一部分。小型哺乳动物产热特征是小型哺乳动物在

自然环境胁迫下的生存机制和适应对策。本文分别从基础代谢率、静止代谢率、非颤抖性产热三部分综

述了小型哺乳动物的产热特征。 
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1. 引言 

生命现象的流通货币是能量，在生物体的整个生命过程的任意一个组织层次能量都是需要的。生物

体内的能量分为产热和活动两部分，静止状态下的生物体的能量主用于产热，动物体内主要的产热方式

为基础性产热(或称之为强制性产热)与兼性产热(亦称为适应性产热)。在进化理论与生态学研究中代谢率

是一个基本测定指标[1]。动物的最低代谢率即为基础代谢率，而测定基础代谢率的动物必须处于热中性

区并且为非产热状态成年个体，还必须在测定期间处于静止活动状态[2]。在部分文献中，基础代谢率、

静止代谢率由于差异较小，是可以互相交换的。生理生态和进化生理学的主要目标就是将导致代谢率出

现种间差异的主要选择因素鉴别出[3]。 

2. 基础代谢率 

基础代谢率(basal metabolic rate, BMR)既恒温动物维持自身正常生命活动的最小产热速率，也是动物

清醒状态时维持各项基本功能需要的最小能量值。小型哺乳动物，尤其啮齿类中，代谢率除了有种间差

异，在种内上也有个体的差异，季节对其基础代谢率有影响[4]。每年季节变化都是存在于自然界中的，

这是地球的特性，而当季节变化时，能够影响动物能量代谢水平的非常重要的环境因子就是温度和食物

资源[5]。其中，有些动物的基础代谢率 BMR 在冬季较夏季高，这些动物包含黑尾野兔(Lepus californicus)、
北美的兔类沙漠棉尾兔(Sylvilagus audubonii)和羚羊野兔(Lepus alleni)等[6]。动物在冬季的 BMR 降低的也

有，这些动物包含高原鼠兔(Ochotona curzoniae)和根田鼠[7]，还有一年中食物资源减少时的动物的代谢

率也是这样，可能是由于在冬季食物资源往往不如春、夏、秋三季丰富，营养成分降低对代谢的抑制[7]。 

3. 静止代谢率 

静止代谢率(resting metabolic rate, RMR)是指仅用来维持呼吸、血液循环等基本生理功能时燃烧热量

的速度。动物代谢机制的进化可以由静止代谢率种间变异反映，特别在需要能量消耗增加的时期，例如

繁殖期和高速运动奔跑时，这个时期就可以产生高水平的代谢率。高水平运动的物种的野外代谢率活每

日能量消耗(daily energy expenditure, DEE)也同样具有高水平，这时，需要消耗更多的食物同时排泄更多

的代谢废物，这些特征将很可能导致相关器官系统的重量显著增加，这一点与低水平运动是不同的。动

物不同器官对代谢率的贡献作用是不同的，虽然心脏和肾脏在身体重量所占比例很小，却具有高水平的

代谢率。例如，在 22 中鸟类中，心脏与肾脏的重量可以用来说明 50%的体重相关静止代谢率[8]。在自

由活动的动物中，静止代谢率与DEE呈显著的正相关关系，两者具有重要的功能关系(相关系数0.983) [9]。
至今，有关静止代谢率的研究，大约 600 种是关于哺乳动物的[9]。体重可以说明种间静止代谢率的变异，
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体重变异可解释静止代谢率变异的 95%以上。研究结果表明，系统发育、水的可利用性、气候、食物变

异、栖息地生产力和温度仅仅可以解释静止代谢率变异的 5% [9]。研究结果表面，静止代谢率具有重要

生态和进化意义，因此，静止代谢率很可能是物种在不同生态条件时对选择压力作出相应反应的重要生

理指标。种内体重对静止代谢率的影响较弱，通常不显著[10]。在可以严格控制各种测定条件的实验室，

种内个体间的静止代谢率仍会出现较大变异[11]。在种群和物种水平上出现的个体变异具有重要的进化和

适应意义，从而能与不同的生态变量相联系，并可以以此来解释说明种内变异多样性的进化和适应意义，

例如从个体水平来解寄生虫负载、释竞争能力、社群等级、交配选择和迁移模式等[9]。假设自然选择影

响静止代谢率，静止代谢率的遗传变异范围将可达到 10%~40% [12]。但是，解释静止代谢率种内变异的

成功性要远远少于对种间变异的解释[11]。即使平均值(种群统计)比在平均值周围变化(个体的测定)要重

要得多，种内变异的大多数研究仍主要集中在种群间的变异[13]。这就是多年前提出的“中庸的专制”核

心。 

4. 非颤抖性产热 

长期生活在寒冷环境中的动物会以多种方式来适应冷环境，这些方式包括：改变自身基础代谢率、

减少散热、增加皮毛或者脂肪厚度。非颤抖性产热(nonshivering thermogenesis, NST)也对它们适应寒冷环

境起着举足轻重的作用，这是一种可以快速产热的方式，是小型哺乳动物冷适应性产热的主要热源。小

型哺乳动物以褐色脂肪组织(brown adipose tissue, BAT) 氧化代谢进行产热作为适应寒冷环境、抵御严寒

的重要手段[14]。由肌肉收缩活性而进行的调节性产热称为颤抖性产热，持续冷暴露下，肌肉的有氧呼吸

能力会增强，从而导致肌肉的 ST 增强[15]。去甲肾上腺素(norepinephrine, NE)诱导产热与冷诱导 NST 是

等价的[16]，NE 的总的代谢反应就是最大 NST [17]，实验时可以通过注射的 NE 剂量与体重相关，通过

测定在平静、清醒状态下动物的最大耗氧量得出最大 NST。NST 存在季节性差异发生在很多非冬眠小型

哺乳动物中，如 Phodopus roborovskii、Phodopus sungorus、Microius oeconomus、Cricetu lusbarabensis、
Dipus sagitta [18]-[20]。哺乳动物最大 NST 是 BMR 的 4~5 倍，这对于提高低温抵抗能力非常重要。 

研究表明，许多动物的代谢率会出现季节性波动，如短光照周期和(或)低温刺激小型哺乳动物兼性产

热(主要是 BAT 非颤抖性产热 NST)能力增强。不同哺乳动物代谢率对光周期的反应亦会受到气候、纬度、

食性等因素的影响[21]，具有明显的种间差异。同时，动物的产热调节也涉及到复杂的内分泌激素的调节

[22]，这些都对动物的生存适应具有重要意义[21]。 
褐色脂肪组织(BAT)存在于小型哺乳动物体内，与储存能量的白色脂肪组织功能不同，它是一种非常

特化的产热器官，主要功能是通过产热作用来维持机体的能量代谢平衡。BAT 主要通过线粒体内膜上的

解偶联蛋白-1 (Uncoupling protein-1, UCP1)将脂肪酸氧化，并与 ATP 产生解偶联，能量直接以热的形式

散失。不仅具有丰富的毛细血管供应，而且还具有丰富的交感神经支配。在冷暴露或冬季，动物通过交

感神经释放儿茶酚胺(主要为去甲肾上腺素)增加，后者经过血液循环激活 BAT 产热。BAT 细胞主要通过

其特异性表达的解耦联蛋白 1 (UCP1)而增强产热作用，解偶联蛋白(UCP)属于线粒体阳离子载体蛋白质

[23]。早在 30 多年前首先发现的解偶联蛋白是 UCP1 蛋白，科学家曾经称之为热素 thermogenin，后来发

现 UCP1 仅仅是线粒体内膜上褐色脂肪组织细胞中特异表达，传导产热。褐色脂肪细胞处于静息状态，

游离脂肪酸的含量也会很低，而嘌啉核苷酸却相反，浓度较高，因此 UCP1 的活性较低。当交感神经刺

激并激活了 BAT 细胞中的脂解酶，会致使细胞中游离脂肪酸含量显著增加。非颤抖性产热(nonshivering 
thermogenesis (NST))可以为冷暴露下动物维持正常的体温或消耗食物中多余能量具有重要的功能[24]。
BAT 除了可以通过解耦联产热来提高动物对低温的抵抗能力，也是动物维持能量平衡的重要器官，能将

多余的能量以热形式释放，如食物诱导产热等，从而防止动物出现肥胖。尤其近年来在成年人体也发现
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存在具有功能活性的 BAT，这为进一步阐明人类肥胖症提供了新途径[25]。 

5. 讨论 

小型哺乳动物产热特征在不同季节中表现出的变化模式，与其生存的生境海拔、年日温差以及生存

环境中温度和食物出现的季节性变化有关。对小型哺乳动物产热特征的研究可以了解小型哺乳动物面临

低温或者高温环境和食物匮乏胁迫下的生存机制和适应对策，也可为探讨小型哺乳动物的生理生态适应

特征提供一些科学依据。 
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