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中文摘要

产热能力和能量代谢的季节性调节对温带地区非冬眠小型哺乳动物的生存

至关重要。为确定温度对非冬眠的小型哺乳动物产热能力和能量代谢特征的影

响，阐明小型哺乳动物适应季节性环境变化的策略，本文测定了黑线姬鼠

(Apodemus agrarius)在季节驯化和实验室驯化(冷驯化和脱冷驯化)条件下的

体重、体温、基础代谢率(BMR)、非颤抖性产热(NST)、热中性区(TNZ)、

热传导、摄入能和消化率等指标，测定了冬夏两季消化道长度和重量等指标。

实验结果表明：

①与体重的预期值相比，黑线姬鼠具有相对较低的BMR，较高的NST和热

传导。

②冬季体重、体温降低，体重的变化是能量摄入与消耗之间平衡的结果，降

低体重是节约能量的一种有效方式；维持体温的恒定对非冬眠小型哺乳动物的能

量代价很高，降低体温可减少能量消耗。

③冬季BMR稍高于其它季节，NST显著高于其它季节，热传导也较高，TNZ

下l临界温度向低温趋势发展。说明在冬季黑线姬鼠皮毛隔热能力没有显著增加，

主要以NST的增加来维持体温的相对恒定。冬季总体BAT的相对重量显著增加，

这是其NST增加的基础。

④黑线姬鼠冬季摄入能、消化能和可代谢能增加，消化率和可代谢能效率提

高，消化道重量增加。说明冬季黑线姬鼠以加快食物周转速率、扩大消化容积、

提高消化率等方式获得更多的能量，能量摄入的增加有利于动物提高冬季的存活

率。

⑤冬季尽管摄入能增加，但体脂含量的下降，导致体重降低。表明在严酷的

冬季，由于受自身的生理限制，黑线姬鼠增加的能量摄入不足以满足能量的消耗，

需要动用体内贮存的脂肪。 ．

⑥在冷驯化过程中，黑线姬鼠体温和体重的调节能力较强，BMR、NST和

摄入能都增加；在脱冷驯化中，产热能力和能量代谢水平均降到初始水平。说明

黑线姬鼠能够通过调节产热能力和能量代谢的变化来适应环境温度的改变。

东北地区黑线姬鼠适应环境变化的特征，体现了该物种较强的生存能力和对

生态环境的适应性策略，对物种的生存、繁殖和进化具有重要的意义。
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A study on thermogenesis and energy metabolism

characteristics of Striped field mouse

Abstract

Seasonal adjustments in thermogenesis and energy metabolism are important for

survival of non-hibernating small mammals in the temperate zone．In order to

determine the contributions of cold temperatures to the thermogenesis and energy

metabolism in small mammals,we determined bedy mass，body temperature，basal

metabolic rate(BMR)，nonshivering thermogenesis(Nsa3，thermal neutral zone

(TNZ)，thermal conductance(c奠energy intake①D and energy digestibility of

Striped field mouse(Apodemus agrarius)in different seasons and cold ambient

temperatures．In addition,length and weight of digestive tract were determined in

w血er and summer．

Theexperimental results reveal：

①Striped field mouse has relatively lower BMR，higher NST and thermal C

compare to the prospective values according to the body weight．

②Body mass and bedy temperature reduced in winter．Changes in bedy mass are

the result of the balance between energy intake and expenditure，decrease in body
mass is one of the effective means to save energy．The maintenance of a constant

body temperature is expensive for endothermic small mammals，decrease in body

temperature would reduce energy expenditure．

③BMR in winter was little higher than other fagasons，NST was significant higher

than other seasons，and thermal conductance was also hJ【gh．Low critical temperature

of TNZ has moved to lower temperature．The effect that heat insulation ability of fur

enhanced in Striped field mouse was not higher in winter．The relatively constant state

of body temperature mostly maintained with increasing of NST．Relative maas of total

brown adipose tissue(BAT)in winter was remarkable higher than that in summcr．

This result reveals thaL increased BAT mass has benefit in improving the ability of

thermogenesis in winter．

(至)Energy intake(ED，digested energy pE)and metabolizable energy intake(MeD

were mereasing in winter，digestibility and efficiency of metabolizable energy intake

were developing．Weight of digestive tracts was also enlarging．Striped field mouse

adopt accelerating speed of food turnover,expending digestive volume，in．easing
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digestibility as suitable patterns，in order to obtain much more energy．Increasing

energy intake has benefit in improving survival rate of animals．

馒)Although energy intake increased in winter,reducing in percentage of body fat

resulted in body mass reduced．The result shows that，in cold winter,according tO

body physiological limit,increased energy intake of Stripcd field HIOUSO Was not

enough tO meet its energy expenditure．Animals need to use the fat which restored in

body．

⑥In the course of cold acclimation,the ability of body temperature and body mass

regulation wore powerful．BMR,NST and energy intake were all increased．In

de-cold acclimation，thermogenesis and energy metabolism were all reduced to initial

levels．This results show that Striped field mouse mainly relay on the change of its

thermogenesis and energy metabolism adapting to environmental temperature

changes．

Characteristics which conform to environmental changes of Striped field mouse in

the northeast 0f China show that,it has hi曲survival rate and adaptive strategi髂tO

a码ust ecological environment．It has significant value in survival，reproduce and

evolution of the species．

Key words：Striped field mouse‘Apodemus agrarlus),seasonal

acclimatization，laboratory acclimation，thermogenesis,energy
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黑线姬鼠的产热及能量代谢特征研究

第一章 引 言
能量是小型哺乳动物生存和进化的主要限制因子。能量学也逐渐成为生理生

态学中的一个重要研究领域，动物能量学特征是反映动物功能的一个重要限制因

子。动物能量学特征的研究，对于理解动物的生活史对策、生理学和进化等问题

都具有重要意义lo 2】。能量代谢水平对一个物种的分布、丰富度、繁殖成功和适

合度起到重要的决定作用【3t 41。某一地区某种哺乳动物的代谢水平与兽类总体的

能量代谢一般模式的差异，可能反映了该种动物对环境独特的适应机制【h 5’6_

引。改变能量代谢水平是小型哺乳动物适应环境变化的主要方式。

在动物生存的环境因子中，温度、光周期、食物资源(可利用食物数量和质

量)等的季节性变化能够引起许多动物生理和行为的变化，并影响动物的生存和

物种的延续。动物形态、生理和行为的适应性调节，有利于它们在季节性变化的

环境中存活19】。其中产热能力和能量代谢是最基本的生理过程，具有重要的生态

适应意义【101。此外，产热对小型哺乳动物维持正常的生理功能也具有重要作用。

在小型哺乳动物中，褐色脂肪组织(Brown adipose tissue。BAT)是适应性产热的

主要器官，对产热能力具有很大贡献【10_1¨。BAT细胞线粒体内膜上有一类独特

的解偶联蛋白(Uncouplingprotein，UCP)，UCP的数量和活性决定了BAT的产

热能力【12．埘。

低温作为影响动物生存和繁殖的主要环境因子，对动物体内的许多生理指标

均有显著影响。实验研究表明，低温是导致哺乳动物产热增加的有效刺激【141。

一般来说，小型哺乳动物抵抗低温的能力比大型哺乳动物差，因为体型小是小型

哺乳动物的主要特征，同时也增加了其表面积与体积的比值，导致热量散失增加，

从而增加冬季存活的代价I住161。温度的季节性变化是导致小型哺乳动物体重、

产热能力和能量代谢出现季节性变化的重要环境因子1171。非冬眠小型哺乳动物

在气候寒冷的冬季，会消耗很多能量，以维持高而恒定的体温，从而增加了对能

量的需求，能量消耗的增加使小型哺乳动物的体重下降，而体重的降低可以有效

地减少对总能量的需求，有利于它们应对寒冷的胁迫【恤171。因此，小型哺乳动

物的越冬存活主要取决于能量。调节小型哺乳动物产热能力变化的指标主要有：

基础代谢率(Basal metabolic rate)、非颤抖性产热(Nonshivering thermogenesis)、

热传导(111eⅢm conductance)和B√^喱量等。
有关动物季节性代谢变化的研究已有不少文献报道，如分布于北方草原的冬

眠动物达乌尔黄鼠(Spermophilus dauricus)【堋、分布于高寒草甸的高原鼠兔

(Ochotona curzoniae)【19’刎和根田鼠(Microtusoeconomus)[191、分布于内蒙古

草原的长爪沙鼠(Merionesunguiculatus)[21l和布氏田鼠(Lasiopodomysbrandtii)

【”】的研究报道等。



黑线姬鼠的产热及能量代谢特征研究

能量收支(Energy budget)是研究小型哺乳动物适应其周围环境的一个重要

指标，它反映的是动物能量摄入与能量消耗之间的平衡，这种平衡取决于动物对

能量的摄入、处理、分配和消耗等过程之间的相互作用I捌，对动物的存活和繁

殖成功起到非常重要的决定作用1211。动物的能量收支还存在生理限制，此限制

是动物生活史特征的一个决定因予，并不受外在环境因素的制约【矧。在自然条

件下，受自身生理状态或外界条件的影响，能量需求经常发生变化，小型哺乳动

物必须通过行为或生理上的调节来满足能量需求，其中消化道形态的调节是动物

适应能量变化的策略之一瞄】，如动物消化道长度和，或重量发生变化【24l。因此，

研究哺乳动物的能量收支对研究其生存机制和生理生态学特征具有非常重要的

意义。反映小型哺乳动物能量变化的指标主要有：摄入能、消化能、可代谢能和

消化率等。

研究者通过人工控制环境条件，在实验室内对动物进行环境因子驯化，如不

同温度、光照、食物等的驯化【11，13’巧’拍。明，这样可以更确切地测定动物对特定

环境因子变化的反应，有助于理解动物对自然环境变化的适应特征。例如，实验

条件下的冷驯化和脱冷驯化，可根据实验动物在不同驯化时间下产热能力和能量

代谢指标的变化，揭示不同物种适应环境变化的策略和模式。对冷驯化和脱冷驯

化下产热能力的研究也有很多报道，如布氏田鼠(L brandtii)瞄1、高原鼠兔(0．

curzoniae)闭和长爪沙鼠(M unguiculatus)叫271等。

耳前，围绕动物的产热能力和能量收支两个方面，国内外已经对很多小型哺

乳动物进行了研究，进而阐释各物种适应生存环境变化的策略。黑线姬鼠

(Apodemusagrarius)是广泛分布于我国北方和南方的农田害鼠，目前对黑线姬鼠

的研究主要集中在其体外寄生虫、肥满度、繁殖规律、种群动态、消化道特征和

防治方法等方面，而对其生态学和生理生态学的研究并不多。前人的实验表明，

黑线姬鼠具有较高的体温、BMR和热传导，下临界温度相对较低，TNZ较窄【8lo

目前还没有关于季节性驯化条件下黑线姬鼠产热能力和能量学方面的研究。为了

进一步明确其生存策略，本文以室外模拟自然环境的季节性变化(包括温度和光

照等)为主要环境胁迫因子，探讨小型哺乳动物黑线姬鼠Opodemus agrarius)

在季节驯化条件下，一年中四个季节的产热能力和能量代谢的特征，通过比较同

一指标的季节性变化情况，阐明季节的变化如何诱导该种动物的产热能力和能量

代谢特征，并结合实验室冷驯化和脱冷驯化的研究，进而揭示黑线姬鼠适应环境

变化所采取的策略。
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第二章材料与方法

2．1实验动物

黑线姬鼠(Apodemusagrarius)隶属于啮齿目(Rodcntia)鼠科(Muridac)姬

鼠属(Apodemus)。又名田姬鼠，黑线鼠，是广泛分布于我国北方和南方的农田

害鼠之一(图1)。形态特征为：体形较小；体背棕褐色，中央有1条明显的黑

色纵形条纹，从两耳之间一直延伸至接近尾的基部；体侧棕黄色，腹部灰白色。

生态学特征为：杂食性，以植物性食物为主，尤其喜食种子。夜行性物种，喜湿，

在平原地区栖居于田埂、荒地及河滩草甸，以稻田埂数量居多；在山地栖居于河

谷草甸、田埂、河谷灌丛及林缘草地，冬季在人们居住的地方也会发现，为非冬

眠物种。繁殖能力强，胎仔数为4-10只，全年以5、8两月怀孕率最高，形成以

7、10月份为高峰的双峰型繁殖趋势．国外在朝鲜、欧洲以及西伯利亚等地也有

大量分布。黑线姬鼠分布广，数量多，盗食并糟蹋谷物及豆类，同时也是流行性

出血热的主要贮存宿主，对人的健康有很大危害【篮】。

图1黑线姬鼠中国地理分布图

Fig．1 Geographical distribution 0fA agrarius in China

本文以分布于东北地区的黑线姬鼠作为实验动物。所有实验用个体均于

2005年10月捕自辽宁省昌图县(42。47’N，124。07’E)。该地区位于辽宁省

北部，属于典型的温带大陆性气候，冬、夏两季气温的差距很大(65℃左右)，

有明显的四季变化，冬季气候恶劣、多变，昼夜温差大(30℃左右)；夏季炎热、

少风，空气湿度较低。活捕的实验动物均带回沈阳师范大学动物房内饲养，动物

放在自然环境中驯化(图2)，自然光照，动物喂以沈阳市于洪区前民动物饲料

厂生产的标准鼠饲料，水、食自取(图3)。
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图2饲养情况

Fig．2 Feeding condition

图3饲养笼

Fig．3 Feedmg cage

2．2四季实验时间的确定
本实验记录一年中环境温度的变化情况，季节按如下节气进行划分：

春季(春分一夏至) 3．5月

夏季(夏至一秋分) 6．8月

秋季(秋分一冬至) 9．11月

冬季(冬至—来年春分) 12-2月

实验过程中测定动物不同季节的BMR和NST时间分别为：春分一立夏、

夏至一立秋、秋分一立冬、冬至—来年立春。实验于2005年n月一2007年1月

之间进行。

2．3体温和体重的测量

用电子天平(精度0．19)称量体重，用京师新雅科技有限公司生产的数字式

体温计测量体温，插入动物直肠内3em处测定，读数时间不超过40s。

2．4产热指标的测定

2．4．1基础代谢率(BMR)的测定

动物的代谢率以每小时单位体重的耗氧量表示(m102，(g．h))。耗氧量采用

Kalabukhov．Skvortsovl291封闭式流体压力呼吸计测定。呼吸室体积3．6L，用KOH和

硅胶吸收实验过程中呼吸室内的C02和水分。BMR的测定时间在每天9：00。17：00

之间进行。实验前需将动物禁食3h，使之处于后吸收状态，再放入呼吸室内适应1h，

待动物稳定后，开始记录耗氧量。测定时以恒温水浴控制呼吸室内的温度，温度控

制在±O．5℃以内。在一年的四个季节中分别测定动物在不同水浴温度下的BMR，

以确定各季节黑线姬鼠的热中性区(Thermal neutral zone．TNZ)。

动物BMR的测定方法：使动物处于热中性区温度范围内，每隔5rain记录1次耗

氧量，共测定60min。选取两个连续稳定的最低值来计算代谢率，所有代谢率均校

正为标准状态下(O℃和1个大气压)。动物在实验前后均称量体重，并测定肛温。
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2．4．2非颤抖性产热(NST)的测定

非颤抖性产热(NST)的测定时间在基础代谢率测定结束后进行，在热中性区

(TNz)以下1-2"C测定。用皮下注射去甲肾上腺素(Noradrenalin，NE)的方法诱

导，NE注射剂量依据公式NE(m班g)=3．3Mbm‘4诣(Mb为体重，单位为g)计算【17，
30l。动物在实验前后均称量体重，测定肛温。注射的NE为天津金耀氨基酸有限公

司生产的重酒石酸去甲肾上腺素注射液(2mg／m1)，注射浓度为0．1mg／ml，注射部

位为肩胛部附近皮下。注射后迅速放回呼吸室，每隔5min记录1次耗氧量，共测定

40-60rain，选取两个连续稳定的最高值的平均值作为最大NST，达到高峰值15min

后结束实验。

2．4．3热传导(C)的测定

根据牛顿冷却定律简化公式C．=MR／(Tb—Ta)[sll计算每个温度点动物的热传

导率，热传导C的单位为m102／(g·h-℃)，式中MR是代谢率[m102／(g·h)]，Tb

为体温(℃)，Ta是环境温度(℃)。

用牛顿冷却定律估测活体动物的热传导有两个前提：①代谢率必须与环境温

度里线性关系；②当MR=0时，代谢率与环境温度的回归线与x轴相交的环境

温度应该等于所测动物的体温。当代谢率与环境温度的回归方程推测的体温大于

动物的实际体温时，用下面的方程进行校Et3tl：

Ck=Cf(1+0．06ATb)，其中C0是最小热传导，Cf是代谢率与环境温度的回

归线的斜率，△Tb是推测的体温与实际体温之差【L＆311。

2．5能量摄入的测定

能量摄入采用改进的代谢笼食物平衡法测定。冬季测定时在饲养笼内放入棉

花用以保温，光周期为自然光照。将原动物饲养笼(30x15x2(k!m3)清理干净，

向笼内加入准确称量的已烘干的巢材(和棉花)，动物称量体重后分别放入各自

笼内，同时称量给动物喂食的食物鲜重，并另称取部分食物测定其含水量。3d

为1个周期，3d后收集巢材、剩余食物和粪便的混合物，在60"C的烘箱内干燥

至恒重，手工分离每只动物的粪便，并取部分样品称量(重量在0．5．1．09之间，

精确到O．0019)，用美国PARR公司生产的PARRl281氧弹热量计测定食物和粪

便的热值。每次收集时间均在9：00～11：00之间进行。

按如下公式计算动物摄入干物质的总重量：

摄入干物质总重=加入巢材干重+加入食物鲜重X(1一含水量％)

一巢材和剩余食物混合物的干重

(其中，巢材和剩余食物混合物的干重=收集的所有材料干重一粪便干重)

5
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随尿液损失的能量按消化能的2％计算，其它参数按文献【珏矧报道中计算：

摄入能陶／d)=摄入干物质量(g／d)×食物热值(kj／g)

粪便能∞／d)=粪便干重(g／d)×粪便热值侗／曲

消化能(kj／d)=摄A增l(kjld)一粪便能啊／d)

可代谢能(kj／d)=消化能啊／dj一尿能(kj／d)=消化能陶／d)X 98％

消化率(％)=消化能陶／d)／摄入能(kj／d)×100％

可代谢能效率徊／d)=可代谢能啊／d)，摄入能徊／d)×100％

2．6内脏器官的测量，

2．6．1器官的测量

将动物断颈处死后解剖，小心取出心脏、肺、肝脏、脾脏、肾脏、肾上腺和消

化道等内脏器官，仔细剥离各器官周围的结缔组织和白色脂肪，并称量各器官的重

量。将取出的动物消化道，分离出胃、小肠、盲肠和大肠等器官，再分别测量消化

道各器官的长度和重量，用精密直尺(±1ram)测量各器官长度，用电予天平(±

0．1mg)称量各器官的重量，测量时使之保持自然状态。然后将消化道各器官的内

容物去除干净，用生理盐水充分冲洗内容物，并用滤纸吸干，再次测量各器官的长

度和重量。取动物肩胛间、肩胛下、腋下、颈腹和颈背部5处BAT，并称重。

2．6．2体脂含量的测定

将动物的胴体(去除内脏的动物尸体)置于60℃的烘箱内干燥至恒重，用

小型粉碎机粉碎，将粉碎样品混合均匀后，称取0．8．1．09左右粉碎后的样品用于

测定体脂含量。体脂含量采用索氏抽提法提取动物体内的粗脂肪的含量，控制水

浴温度，使抽提液中乙醚回流次数为120．150滴m，共回流约5h。根据抽提前后

的重量差计算样品中的粗脂肪含量。体脂含量根据公式：体脂含量(％)=体脂

重量(g)／胴体于重(g)×100％计算。

2．7统计分析方法

利用SPSS统计软件包(SPSS 13．0 for Windows)进行数据统计分析。在季节驯

化实验中，动物不同季节的体重、体温、BMR、NST、热传导、摄入能、消化能、

可代谢能、消化率等指标的组内比较采用重复性测量方差分析(Repeated mea轴r鼯

ANOVA)进行比较；解剖测定动物的BAT、消化道各器官的长度和重量等组间比

较采用独立样本T检验(Independent-samplesTtest)和单因子方差分析(One-way

ANO、，A)进行统计。全文数据的表示方法均默认为平均值±标准误(Me趾±SE)。

P<0．05认为差异显著，P<0．01为差异极显著。

6
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第三章黑线姬鼠产热能力的季节性变化

3．1前言

3．1．1基础代谢率(BMR)

BMR是基础产热指标，是恒温动物维持正常生理机制的最小产热速率，是

环境温度处于热中性区，动物在静止和后吸收状态下维持身体各项基本功能所需

的最小能量值【鲫。BMR作为动物能量消耗的重要参数，与生物体的许多生活史

特征、生态特征和行为特征密切相关。BMR通常以动物的耗氧速率作为量度，

严格地讲，其测定条件包括7个方面：①环境温度保持在动物的热中性区(TNz)；

②动物处于静止状态；③动物处于后吸收状态(post-absorptive)，以排除食物的

特殊动力作用(Specific dynamic action,sDA)；④选择成年个体作为实验动物(排

除生长消耗)；⑤动物处于非繁殖期(排除妊娠、哺乳等能量消耗)；⑥动物能自

主地进行体温调节；⑦非活动时相嘲。如今BMR已经成为种间和种内能量代谢

水平比较的重要参数，它反映了不同物种不同个体的能量消耗水平。

3．1．2热中性区(TNZ)

在相同气候条件下，动物的代谢率随环境温度的改变而发生变化。通常环境

温度越低，哺乳动物的代谢率越高。当环境温度在一个特殊范围内时，动物的代

谢率基本维持不变，即与环境温度无关，这个环境温度范围叫做动物的热中性区

(TNz)。在TNZ范围内，哺乳动物用最小的代谢消耗以维持恒定的体温，此时

的代谢率可视为动物的BMR。因此，在TNZ内恒温动物通过热量获得和散失进

行被动调节，从而能够维持其BMR的温度范围f3q。环境温度离TNZ越远，动

物维持恒定体温所消耗的能量也越多。不同物种的TNZ不同，相同物种不同季

节下的TNZ也不同。通常随环境温度的下降，哺乳动物的代谢水平升高，使TNZ

的下临界温度有向低温发展的趋势。

3．1．3非颤抖性产热(NST)

对于非冬眠的小型哺乳动物来说，在寒冷季节食物和温度选择压力增大的

情况下，良好的热能调节是决定个体存活的关键因素。具有较高的NSTi罚节能力

可部分缓解体温调节过程中对能量的要求，减轻动物为获取高质量食物所带来

的一系列生存压力，并能够使动物在低温环境中快速升高体温【37l。因此，NST

对小型哺乳动物在寒冷季节维持恒定体温是很重要的。许多小型哺乳动物在低温

暴露时显示出NST的增加，而NST能力增加的同时，也增强了动物对低温限度的

耐受力和抵抗力。

在小型哺乳动物中，褐色脂肪组织(BAT)是适应性产热的重要组成部位。

BAT是一类特殊的脂肪组织，具有高密度线粒体，氧化速率高，产热能力强【36l，

7
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对产热有很大的贡献[10-ll】。

解偶联蛋白(uCP)是动物体内具有解偶联作用的一类蛋白。UCPl是仅分

布于BAT中的一种对小型哺乳动物产热起重要作用的标志性蛋白。UCPl分布于

BAT细胞线粒体内膜上，是NS价体水平适应性变化的分子基础【12’刎，它通过
解偶联作用降低膜内外的质子动力势，并以产热的形式损耗。

3．1．4热传导(C)

哺乳动物与其周围环境之间的热量交换方式主要有4种途径：辐射、传导、

对流和蒸发【3L 3s]。在环境温度较高的夏季，动物主要通过蒸发作用来散发多余

的热量，此时哺乳动物会降低自身的产热能力，并将体温维持在适宜的较高水平，

这些策略可以增加动物自身体温与环境温度之间的差距，有利于热量的散失p9l。

热传导是反映动物体与外界环境之间热量交换的重要参数【3¨，可用包含蒸

发散热和排除蒸发散热两种方式来表示。当环境温度较低时，哺乳动物可以通过

增加皮毛的厚度来减少热量的散失，以维持恒定的体温，此时热传导值较低。此

外，热传导也是反映动物体型大小和表面积特点的指标140l。哺乳动物的皮毛越

厚，其隔热能力越强，热量的散失就越少，从而导致热传导值较小。大型非冬眠

哺乳动物在冬季通常采用增加皮毛厚度、减少热量散失的方式保留足够的能量用

以度过寒冷的冬季。

3．2材料与方法

3．2．1实验动物

黑线姬鼠于2005年10月捕自辽宁省昌图县(42。47’N'124。07’E)。选

取体重相似的黑线姬鼠成体24只(12占，12-or)，用于监测体重的季节性变化。

所有实验用鼠饲养在室外自然环境中，每15天测量一次体重。实验动物从2005

年秋末开始驯化。

从监测体重的黑线姬鼠中随机选取8只(4孑，4早)，实验过程中饲养在室外

环境中，饲养笼(30x15x2X)cm3)内加入碎玉米秆作为巢材，冬季合笼，并在饲养

笼内放入棉花用以保温。剪掉动物不同部位的毛用以区分，实验过程中监测每日

的环境温度，一年中四个季节内不同温度梯度下的代谢率、热传导、BMR和NST

分别于2005年12月，2006年4月、7月、10月测定。

再从室外饲养的动物中选取用于测定冬、夏两季动物内脏重量的黑线姬鼠

20只(10占，10旱)。

3．2．2测定方法

BMR采用Kalabukhov．Skvortsov[29]封闭式流体压力呼吸计测定。每次实验时

记录当时的大气压、水浴温度和呼吸时温度。

由于NE诱导的非颤抖性产热与冷诱导的非颤抖性产热是等价的，且机制相

8
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同【10l，因此用皮下注射去甲肾上腺素(NE)来诱导，使动物在短时间内产生最

大代谢反应。一般动物在注射15．40rain内出现代谢反应的最高峰例。

热传导根据牛顿冷却定律简化公式及其校正公式计算。

剥离主要5个部位的BAT并称重。(详见第二章)

3．2．3统计方法

数据经过正态分布和方差齐性检验，符合参数检验条件。采用重复性测量方

差分析(RepeatedmeasuresANOMA)确定黑线姬鼠四个季节TNZ的范围，描述统

计法(Descriptive statistics)计算出各季节BMR、NST的数值，独立样本啦验
(Independent．samplesT test)比较冬、夏两季BAT的绝对重量和相对重量。P<

0．05认为差异显著，P<O．01认为差异极显著(双尾检验)。

3．3结果

3．3．1体重的年周期变化

黑线姬鼠的体重随环境温度的变化而出现比较明显的变化。在冬季时(1月

份)体重最低(18．4±O．779)，夏季(8月份)体重最高(33．9-1-1．919)(n．14)。

2006年春、夏、秋、冬四个季节的环境温度范围分别为．18～25℃、17～32

℃、．12～28"C和．29～．6℃。体重的变化与气温的具体变化情况密切相关。当环

境温度升高时，黑线姬鼠的体重随之升高；当环境温度降低时，其体重也随之下

降(图4)。

图4黑线姬鼠体重的季节性变化

Fig．4 Seasonal variances in body ma≈ofA．agrarius
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3．3．2体温的年周期变化

一年四个季节中黑线姬鼠(A agrarius)体温的变化范围是：冬季33．4--38．9

℃(图5)、春季35．4_门8．9"C(图6)、夏季36．4—39．5℃(图7)、秋季35．5—

38．8"12(图8)。黑线姬鼠的平均体温分别是：冬季35．7--+0．16℃、春季

37．1-+0．09℃、夏季37．8±0．0r7℃、秋季37．0+-0．08012。冬季平均体温最低，夏季

最高。春、秋两季的平均体温没有显著差异(P>O．05)，但两者与冬季和夏季的

平均体温均有显著差异(P<0．05)(图9)。

在下临界温度以下的温度范围内，黑线姬鼠的体温基本维持恒定，受环境温

度的影响较小。在上临界温度以上，体温随环境温度的升高而迅速增加，此时体

温与环境温度之间成正相关关系：

冬季 Tb(℃)=26．805+0．33Ta(R2=o．6206，P<0．01)

春季 Tb(℃)=32．031+0．183Ta(R2=o．8772，P<0．01)

夏季 n(℃)=34．631+0．1154Ta(R2---0．9997，P<O．01)

秋季Tb(℃)=32．368+0．1676Ta(R2=0．9269，P<0．01)

誓40
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图5黑线姬鼠冬季体温

Fig．5 Body tempcmt‘Ire of丘agrarius in winter
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Fig．6 Body temperature ofA agraHus in spring
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图9黑线姬鼠体温的季节性变化

Fig．9 Seasonal variance in body temperatures ofA．agrarius

3．3．3 BMR和NST的季节间比较

不同季节中BMR的数值分别为：2．17-／-0．080 mlCh·g-1．h 1(冬季)、2．07_+0．129

m102·g-1"h。1(春季)、1．71+0．164 m102·g-X．h-1(夏季)和2．07+0．073 mlC-z·g-1．h．1

(秋季)。虽然在一年的四个季节中，各季节间BMR没有显著变化(P>0．05)，
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但冬季BMR的数值高于其他三个季节，而夏季BMR的数值最低(图14)。

冬、春、秋三季TNZ均为27-30℃，夏季的TNZ为28．5．32．5℃，下临界温

度高于其他季节，使TNZ向高温区移动(图10～13)。

冬、春、夏、秋四季的NST分别为8．12±0．066 m102·g-t．h1、6．25±0．151

m102-gI．h-1、4．15-1-0．087 m102"g-1．h-1和6．324-0．031 m102·g-1．h-1。NST冬季最高，

夏季最低，春、秋两季NST居于冬、夏两季之间，而两者之间没有显著差异(P

>O．05)，但两者与冬季和夏季的NsT均有显著差异(P<0．05)(图14)。冬、

春、夏、秋四个季节的NSl佃MR(NsT范围)分别为3．76，2．87，2．43和3．05。

黑线姬鼠在TNZ以下随环境温度的下降，耗氧量逐渐增加(图10-13)，耗

氧量与环境温度之间呈线性关系，回归方程分别为：

冬季 RMR(mlOz／g·h)=9．4568—0．2699Ta限‘=0．9918，P<0．01)

春季 RMR(m102／g·h)=6．0924·0．127Ta(RZ=0．9942，P<0．01)

夏季 RMR(m102／g·蛐=6．5526．0．1慨(R2_-0．9689，P<0．01)
秋季 RMR(mlOJg·h)=5．9311—0．1326Ta(RZ_--0．9936，P<0．01)

根据以动物个体体重计算的啮齿动物代谢率的预期值公式

BMR=6．966Mm332[41】和BMR=7．79M。03记(M为体重，单位g)1421计算，黑线姬

鼠冬季BMR分别为两者的82．3％和78．O％，春季为95．3％和91．0％，夏季为75．1％

和71．9％，秋季为90．8％和86．9％。NST的预期值按公式NST％=100×

NSTma√30M"o‘454计算(转引白Heldmaier,1971)，黑线姬鼠冬、春、夏、秋四个

季节NST分别为预期值的113％、134％、140％和138％，由计算所得比值可以

看出，黑线姬鼠BMR稍低于预期值，NST全年都维持在较高的水平。
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图10冬季环境温度对黑线姬鼠代谢率的影响
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图11春季环境温度对黑线姬鼠代谢率的影响

Fig．1l EffectofambienttemperatureinmetabolicrateofA．agrariusin spring
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图12夏季环境温度对黑线姬鼠代谢率的影响

Fig．12 Effect ofambient temperature in metabolic rate of^agrarius in summer
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图13秋季环境温度对黑线姬鼠代谢率的影响

Fig．13 Effect of ambient temperature in metabolic rate ofA．agrarius in autumn
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1月4月 7,q 10月

■BMR

DNsr

图14黑线姬鼠BMR和NST的季节性变化

Fig．14 Seasonal variance in BMR and NST 0f^agrariva

3．3．4热传导的季节间比较

本实验根据代谢率与环境温度的回归方程可知，当MR=0时，春、夏、秋

三季的环境温度远高于黑线姬鼠此时的实际体温，分别为38．O℃、45．3℃和44．7

℃(图16～18)，因此这个斜率并不是三个季节中最小热传导的一个好指标。于

是根据校正公式C。=Cf(1+O．06ATb)计算黑线姬鼠春、夏、秋三季TNZ以下的

最小熟传导【3¨，冬季最小热传导仍依据牛顿冷却定律计算：

冬季0．29+0．009 m102·g-1．h-1．℃一，春季0．21±0．006 m102·g-t．h-1．℃4

夏季0．20+0．005 m102·菩1．h-1．℃一，秋季0．21+0．009 m102"g-1．h-L℃d

当环境温度达35℃时，黑线姬鼠的热传导值分别为：

冬季0．77+0．403 m102"g-1．h-1．℃一，春季O．94+0．250 m102"g-1．h-1．℃d

夏季0．75+0．621 m102·g-1．hd．℃一，秋季1．04+0．021 m102·g-1．V1．℃d

通过重复测量的方差分析(repeated measuresANO、，A)检验：冬季的热传导值

最大(图15)，与春、夏、秋三季均有极显著差异(P<0．01)：春季的热传导与

夏季有显著差异(P=0．012)，与秋季没有差异(P---0．821)；夏季与秋季热传导没

有显著差异(P=0．195)。根据热传导的预期值公式C=I．0M-O．SOt40l和C=0．76M删26【43】

计算，黑线姬鼠冬季的热传导分别为两者的130％和137％，春季为111％和115％，

夏季为107％和110％，秋季为113％和116％。从黑线姬鼠实际热传导与预期值

的比值可以看出，其四个季节的热传导值都较高，属于物种的特征。
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环境温度fA出m temperatmeXC)

图18秋季环境温度对黑线姬鼠热传导值的影响

Fig．18 Effect ofambient temperature in thermal conductance 0fA agra．s in autumn

3．3．5冬、夏两季BAT重量的比较

黑线姬鼠在冬、夏两季中，肩胛间BAT和总BAT的绝对重量均没有显著差

异(P=0．051)(图19)，肩胛间BAT的相对重量也没有显著差异(P--0．0r72)，而

总BAT的相对重量冬季时显著高于夏季(P--0．002)(图20)。

January 蛐y

图20肩胛间BAT和总BAT的相对重量

Fig．20 The relative mass in inter-scapular BAT and total BAT
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3．4讨论

3．4．1体重的季节性变化

个体大小是决定BMR的最主要因素，并且对动物的产热能力起到非常重要

的作用Ⅲ】。哺乳动物的体重被认为是决定代谢和体温调节变化的最重要的参数

【45】。许多非冬眠小型哺乳动物在冬季采取降低体重的策略来适应环境温度的大

幅度下降以及食物资源的缺乏，体重下降能够增强动物代谢率和产热能力，从而

提高越冬的存活率【9J。

本研究中黑线姬鼠的体重在冬季呈现显著下降趋势(图4)，表明在温度足

够低的条件下，即使食物充足，黑线姬鼠同化的能量也不足以调节体温和维持自

身所需，从而动用了体内储存的脂肪。这种现象也存在于其它小型哺乳动物中，

比如根田鼠(M oeconomus)【4司和布氏田鼠(L brandtii)【17’341在低温暴露过程

中，体重都会逐渐降低。

体重的变化与当年气温的具体变化情况密切相关。由于2006年6月气候凉

爽，降雨频繁，整个月都没有出现往年夏季高温、闷热的常见天气现象，因此，

6月中旬测量的动物体重较6月初出现下降的趋势。随后天气逐渐炎热，7月份

体重又重新恢复上升的走向。

3．4．2体温的季节性变化

在寒冷的冬季，黑线姬鼠的体温维持在较低的水平(图5)。黑线姬鼠是非

冬眠夜行性啮齿动物，冬季维持较低体温能够减少其身体与环境之间的温度差，

降低热量散失【2l，同时也减少了用于维持高体温的能量消耗，为夜间低温时出洞

觅食等活动节省了能量【471，从而增强动物适应寒冷环境的能力，提高越冬存活

率。

在测定黑线姬鼠NST的实验过程中，随着环境温度不断升高，当环境温度

达到35℃时，动物进入过热区，此时动物四肢伸展，以最大的体表面积紧贴呼

吸室，腹部的毛逐渐变得潮湿，呼吸频率加快，活动加强，不断地舔舐四肢和腹

部的毛，显得焦躁不安。40℃以上达到高温极限，动物难以忍受。动物在夏季维

持较高体温可增加其身体与环境之间的温度差，有助于热量散失，同时也可以避

免夏季白天炎热时遭受高温的胁迫【6l，这种季节性体温调节能力在进化上具有适

应意义。高水平体温的维持，需要高代谢率和低热传导两方面的结合才能实现，

而实际上黑线姬鼠冬季的BMR低于预期值，热传导值又相对较高，因而使其在

冬季维持较低的体温成为可能【2】。

3．4．3 BMR的季节性变化

BMR是恒温动物维持正常生理机制的最小产热速率，是维持身体各项基本

功能所需的最小能量值【35】。BMR是种间和种内能量代谢水平比较的重要参数，
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它反映了不同物种不同个体的能量消耗水平，同时也是抵抗低温的主要适应性调

节指标【蚓。影响动物BMR的因素有很多，比如个体大小、系统发育、气候条件、

活动性、习性和食性等【49】。其中体型大小对代谢率的影响是最大的【姗。BMR与

动物体重的关系是异速增长关系(allometry)，即体重较小的动物其单位体重的

BMR相对较大【35l。除体型大小之外，食性也是影响BMR的主要因素之一。以

草类或脊椎动物为食的动物，一般BMR较高；而以种子或无脊椎动物为食的动

物，BMR则一般较低I捌。此外，代谢率的高低还与环境中食物资源的持续性和

丰富程度密切相关【49】。由于黑线姬鼠属于杂食性动物，其食谱中既含有使BMR

升高的食物又含有使BMR降低的食物，因此从理论上分析，其BMR可能居中。

本实验测得黑线姬鼠的BMR比预期值低的原因可能有以下几点：①动物的

年龄差异。不同的实验所选取的实验动物年龄也不同，如果实验前选取幼体和亚

成体作为实验动物，那么其代谢率一般要高于成体，本实验选取的实验动物均为

成体，可能造成BMR的测定结果偏低；②测定时间。黑线姬鼠为夜行性动物，

BMR的测定时间均在白天，可能是由于在其非活动时相内测定的原因，而使测

得的数值低于其正常活动时相的代谢率；⑧测定方法。前人的研究表明，测定达

到后吸收状态动物的BMR，可能引起动物体温过低，因此采用这种方法会造成

测定的BMR值较低145】；④其他因素，包括地理差异、气候因素、食物因素等，

这些方面比较复杂。比如：Liu et a1．(2004)对黑龙江地区(48。29’N，124。

51’E)黑线姬鼠CA．agrariua)生理生态学特征的研究结果显示，其BMR高达

3．29±0．11 m102／g-h(体重为24．37±1．389)，是啮齿动物BMR预期值的128％，其

代谢水平较高可能是由地理位置的差异所造成的。Hahn和Izhaki(1993)对生活

在以色列湿润生境中，营夜行性和地上活动的食谷类啮齿动物灰仓鼠(Cricetulus

migratorius)的研究发现，该鼠的BMR为1．43mlOz／g·h(体重为30．79)，仅为啮齿

动物预期值的59．9％，其代谢水平较低的特点可能是由气候条件的差异所造成的。

生活在美国北部森林的食谷类松鼠科啮齿动物——美洲飞鼠(G volans)冬季时

BMR为1．14 m102／g·h，夏季BMR为0．73 mlOdg·h(体重67．1-79．39)116]，分别是

啮齿动物预期值的67．1％和42．9％，其代谢水平较低的特点可能是由食性的差异

所造成的。黑线姬鼠的BMR与生活于内蒙古草原的夜行性物种——坎氏毛足鼠

(P^D如p淞campbelli)相近(2．01±0．07 m102／g．h)15¨。此外，BMR低对延长该

物种的寿命有利旧，在物种进化上有重要意义。

与夏季相比，动物在冬季主要面临的是寒冷，动物要维持正常的体温，就必

须调整体内的产热能力，如提高BMR和NST，这也是大多数哺乳动物维持体温

恒定的重要途径【19'辄52】。产热具有季节性变化，是外界环境刺激因子(如温度、

光照)与体内产热系统(如B灯)以及产热调节系统共同作用的结果。BAT是
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小型哺乳动物产熟的主要器官。王德华和王祖望(1990)对高原鼠兔(D

curzoniae)和根田鼠(肛oeconomus)的研究同样表明，BAT的产热变化具有季

节性，充分体现了动物对栖息地自然环境变化的适应。

本实验测得黑线姬鼠冬季的BMR较高，其原因主要是由动物的活动性高所

致【1】。在气候寒冷的冬季，拥有较高的BMR水平才能维持恒定的高体温，因此

提高代谢率对适应寒冷环境具有重要意义。

3．4．4 NST的季节性变化
在炎热的夏季，降低BMR是有节约意义的方式，因为它能够减少能量消耗，

但通过增加BMR水平来抵抗低温胁迫在能量预算上却是极为昂贵的。在寒冷的

冬季，环境温度波动幅度较大，体温调节代价较高时，NST随季节性环境温度

而改变的方式对于小型哺乳动物维持生存具有重要的意义【531。NST是体温调节

中热量的最有效的来源[453。对长爪沙鼠(M unguiculatus)嘲和子午沙鼠(脱

meridianus)153】产热能力的季节性研究表明，冬季时NST最大，这说明冬季产热

能力增强有利于动物维持高而恒定的体温，从而提高越冬存活率。BMR与NST

的负相关关系也支持了NST的冷暴露下起重要作用的观点。

Haim和Izhaki(1993)认为，具有较低BMR的沙漠啮齿动物，其NST范

围(NsT一／BMR min)比湿润生境的种类高，夜行性种类的NST范围比昼行性

种类高，并认为这种产热机制对沙漠啮齿动物有重要的适应意义脚l。当动物处

于正常活动水平的时候，能够维持较低的BMR，而一旦活动加剧，就会迅速增

加产热，升高体温【541。较高的NST范围对黑线姬鼠是有益的，因为黑线姬鼠多

在环境温度较低的夜间活动，需要增加产热来维持体温；其次，黑线姬鼠是不冬

眠的物种，在冬季也频繁活动，较高的NST范围能够使其在低温环境下迅速增

加产热，以维持恒定的体温。

改变调节NST(NST-BMR)来适应环境中日趋下降的环境温度具有显著的

适应意义。对于非冬眠动物来说，具有较高的调节NST可部分缓解体温调节过

程中对能量的需求，减轻动物为获取高质量食物所带来的一系列生存压力，并能

够使动物在低温条件下快速升高体温153l。实验证明：南方和北方物种产热的适

应性策略不同，北方物种主要依靠NST的增加，而南方物种大多依靠BMR的

增加，因此北方物种在冬季NST的增加幅度比较明显【12—51。

3．4．5热传导的季节性变化

个体大小的限制使小型哺乳动物改变皮毛隔热性的能力是有限的，同时增加

皮下脂肪等策略对其生存也有些不利【2】。所以减小热传导，增强隔热能力并不是

小型哺乳动物越冬所采取的主要生存策略。本实验结果显示：黑线姬鼠冬季的热

传导值比较高，表明其皮毛的隔热能力较差。
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动物的热传导与其生境和活动时间密切相关，沙漠小型哺乳动物的热传导一

般低于非沙漠地区的小型哺乳动物，昼行性种类的热传导高于夜行性种类[561，

这是由高的热传导率可能与蒸发失水有关造成的。其次，热传导还与摄入能、消

化能和可代谢能之间存在显著的正相关关系，说明增加热传导，可使动物的能量

摄入增加【矧。黑线姬鼠冬季热传导值最高，摄入能也最多。此外，动物在换毛

期间需要消耗很多能量，此时代谢率和体温调节作用的增加可以补偿毛皮隔热能

力的降低【191。冬季换毛的强度还能够影响动物的代谢水平和体温调节能力。

影响热传导的因素很多，其中栖息地类型是一个重要因素。栖息在寒冷和干

旱环境中的哺乳动物的热传导值较低，而营地下生活的物种，由于周围环境比较

稳定，因此其热传导与期望值接近【3习。本研究结果显示，黑线姬鼠四季的热传

导均高于预期值，这可能与它营穴居生活有关，高的热传导也有利于夏季炎热时

的身体散热【轫。尽管黑线姬鼠针对栖息环境和季节的变化，在热传导上有能力

进行一些调节，但作为分布于北方个体较小的非冬眠小型哺乳动物而言，在皮毛

隔热性能上并没有表现出较强的适应趋势。因此，黑线姬鼠不能很好的利用改变

热传导的方式进行体温调节。

3．4．6 BAT的季节性变化

随着环境温度的下降和可利用食物资源的减少，肩胛间BAT的相对重量没

有差异，但总体BAT的相对重量显著增加(图20)，导致NST能力增强【19—8】。

但本实验对肩胛间BAT相对重量的季节性结果进行比较，并没有显示出黑线姬

鼠肩胛问BAT对产热能力的影响，而总体BAT的相对重量却在冬季显著增加。

有研究显示：B越’中含有较高能量，在食物缺乏，尤其是水分缺乏时，高原鼠

兔(D．curzoniae)和根田鼠(膨oeconomus)有弱肉强食的现象，而且肩胛部位

首先被啃食【191。

在环境温度较低的条件下，BAT线粒体蛋白的增加主要是热原

(Thermogenin)的增加，亦称解偶联蛋白(UCP)。低温刺激通过兴奋交感神经

释放去甲肾上腺素(NE)，与BAT细胞膜上的e受体结合，从而激活了cAMP

环化酶，使cAMP的浓度增加，促进BAT增生；同时激活了UCP的质子通道，

UCP合成增加使线粒体呼吸加速，从而使BAT产生大量的热。因此，BAT是低

温下个体能量代谢水平(BMR和NST)提高的组织学机制之一12al。
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第四章黑线姬鼠能量指标的季节性变化

4．1刖舌

能量收支(Energy budget)是研究小型哺乳动物适应其周围环境的一个重要

指标，它反映的是动物能量摄入与能量消耗之间的平衡，这种平衡取决于动物对

能量的摄入、处理、分配和消耗等过程间的相互作用㈤，对动物的存活和繁殖

成功起到非常重要的作用【211。能量消耗在较短时间内可以通过体内储存的能量

来补偿，但在较长时间内要通过能量摄入来达到平衡【59l。此外，动物的能量收

支还存在生理限制，此限制是动物生活史特征的一个决定因子，并不受外在环境

因素的制约陶。因此，研究哺乳动物的能量收支对研究其生存机制和生理生态

学特征具有非常重要的意义。

在自然环境中，动物获取能量的能力以及分配能量的途径在决定其生存、繁

殖等生活史特征时起着重要的作用，在这个过程中，消化道容积和长度的作用是

极其重要的[r劬-a¨。在消化策略上，动物可能采取加大消化容积或延长滞留时间，

以提高消化率或者加快食物周转速度等方法，以获取更多的能量剐。为揭示非

冬眠小型哺乳动物黑线姬鼠对季节性变化环境的适应性策略，我们分别测定了四

个季节能量收支指标，及冬、夏两季消化道各器官的长度和重量。

4．2材料与方法

4．2．1实验动物

选取体重相似的成体黑线姬鼠8只(4占，4早)，在一年中的四个季节内分别

测定其摄入能、消化能和消化率等指标。再选取用于测定冬、夏两季动物内脏重

量的黑线姬鼠20只(10方，10-9)。

4．2．2测定方法

4．2．2．1能量收支的测定

用改进的代谢笼食物平衡法测定动物的能量收支。(详见第二章)

4．2．2．2器官的测量

在冬季和夏季各选取成体黑线姬鼠10只(5占，5-9)，断颈处死，分离出胃、

小肠、盲肠和大肠等消化道器官，测量长度并称重。

剥离消化道各器官周围结缔组织和白色脂肪后的重量为含内容物重，将各器官

内容物去除干净后的重量为去除内容物重。最后剔出体腔内其它脏器后的重量为胴

体鲜重，将胴体置于60℃烘箱内干燥至恒重，此重量为胴体干重。

4．2．2．3体脂含量的测定

用索氏抽提法提取动物体内的粗脂肪含量。(详见第二章)
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4．2．3统计方法

数据经过正态分布和方差齐性检验，符合参数检验条件。采用重复测量的方

差分析(Repeated measures ANOVA)比较四个季节黑线姬鼠的摄入能、消化能、

可代谢能和消化率等能学指标的变化情况。为排除体重的影响，对摄入干物质量、

摄入能、消化能和可代谢能的原始数据用体重的0．67次幂进行校正14”。

采用单因子方差分析(One-way ANOVA)并采用LSD进行多重比较，分析

冬、夏两季黑线姬鼠的胴体重量、消化道各器官长度和重量等解剖学指标，以及

体脂含量。为消除体重及体长个体差异的影响，采用相对重量、相对长度进行比

较分析，相对重量=(消化道重量／体重)X 100％，相对长度；(消化道长度／体

长)×100％1621。

4．3结果

4．3．1能量摄入和消化

选取实验动物的体重与季节性驯化个体的整体趋势一致，即冬季体重较低

(表1)，其与春、夏、秋三个季节的差异值分别为P=0．006、P=0．013、P=0．011。

黑线姬鼠每日单位体重摄入的干物质量随环境温度的下降而呈上升趋势，即冬季

最高，夏季最低。摄食量在冬季和夏季分别与其他三个季节有显著差异(P辱4

=0．032、P#-x=0．014、P}革---0．028；P l毒--0．046、P a-it--'0．025)，春、秋两季虽然

没有显著差异(P=0．178)，但秋季的数值要高于春季。摄入能、消化能和可代谢

能的季节性交化均体现出上述特点。摄入能冬季最大，与春、夏、秋三个季节的

差异值分别为P}毒=O．021、P扣x---0．002、P f．tt----0．009；夏季最小，与春、秋两季

的差异值分别为P量善=0．043、P a．tt--0．008；春季和秋季的摄入能没有显著差异

(P--0．568)。消化能冬季最大，与春、夏、秋三个季节的差异值分别为P每{=o．002、

P}-I<0．001、P}最=0．047；夏季最小，与春、秋两季的差异值分别为P l_．=0．019、

P a-*--0．003；春季和秋季的摄入能没有显著差异(P=0．206)。可代谢能冬季最大，

与春、夏、秋三个季节的差异值分别为P}一I=O．002、P,-l<0．001、P年罐=o．048；

夏季最小，与春、秋两季的差异值分别为P I．鼻--0．019、P j．教--'0．004,：春季和秋季

的摄入能没有显著差异(P=0．234)。冬季的消化率和可代谢能效率远远高于其他

季节。
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表1黑线姬鼠能量的季节性变化

!!!!!!!!竺!!!!!壁!竺!!!!!!旦也墨：!§=竺兰竺
冬季 春季 夏季 秋季

W'mter Spring Summer October

样本量No．8 8 8 8

体重BW(g)

日单位体重摄食量

‘DMI(g／d)

22．7+1．37。 31．1+2．23。 30．7+2．65h 30．9-／-2．26b

0．2魁0．005‘ 0．136±0．009b 0．090___0．015" O．161+0．019h

日单位体重粪便量 O．049±0．001‘0．039___0．003b O．035±0．004b 0．050±0．0061

FW(g／d) 、

摄入能EI陶／d)

陶／gO．67．d)

粪便能ICE(kj／d)

(kj／ga67．d)

消化能DE∞，d)

啊／gO．67．d)

83．94±3．494"

3．72±0．080I

14．80±0．845。

o．65±o-013。

69．14±2．716．

3．65±O．079．

68．48±3．5410

2．57±0．151“

16．54±1．211。

O．55±O．附

51．94-4-2．464b

1．92±O．111“

47．94±7．196c

2．08+--0．1吖

15．11±2．019-

0．29±0．0310

32．83±5．346‘

1．69±0．22酽

69．54-4-2．981h

2．62±0．157b

16．28±1．310．

0．51±0．075。

56．644-3．425“

1．98+0．091b

可代谢能MEI徊／d) 67．764-2．662" 50．90-／-2．415。 32．17-----5．239c 55。16±3．292b

徊，gO．67．d) 3．07+0．076* 1．694-0．109b 1．37±0．141‘ 1．80+0．081‘

消化率Digestibility 82．4--+O．0049 76．0_o．oo# 71．9+-0．02T 75．1±O．007b

(％)

可代谢能效率MEIE 80．8_0．004" 74．4+0．oo# 70．4--+0．02T 73．6-----0．007b

(％)

Note：BW：Body weight；DMI：Dry matter intake；FW"feces weight；El：Energy intake；FE：Feces

energy；DE：Digested energy；MⅡ：Metabolizable energy intake；MEⅢ：Efficiency of

metabolizable energy intake．
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4．3．2消化道长度和重量的季节问比较

动物的体重和体长冬、夏两个季节之间有极其显著的差异(t=-4．771，df=18，

P--O．001；f-一4．869，df=18，P<0．001)，消化道各器官含内容物的总重季节间无显著

差异(t=-O．492，df=18，P--O．068)，而去除内容物后的总重冬季显著低于夏季

(f=O．921，df=18，P---0．037)，胴体鲜重和干重也都有显著差异(t=-4．926，df=18，P

<0．001；t=-3．867，df=18，P=0．001)(表2)。

排除体重的影响后，冬季消化道各器官的容积都大于夏季，总的变化趋势为；

两者含内容物的重量没有显著差异，而冬季去除内容物的重量要显著低于夏季，

这说明冬季时黑线姬鼠消化道的容积相对扩大，可容纳更多食物。相比之下，小

肠和盲肠的相对容积更大一些。

小肠和盲肠的长度在不同季节间没有显著差异(P>0．05)，冬季大肠的长度

明显大于夏季(P=O．028)(表3)。

表2黑线姬鼠总消化道的季节变化

Table 2 Seasonal variations in total digestive tract morphology in^agrarius
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表3黑线姬鼠消化道各器官的季节变化

冬季(January) 夏季(July)P值

(Significance)

4．3．3体脂含量
冬季黑线姬鼠的体脂重量和体脂含量均显著低于夏季(P--0．001)，两季节问

动物的胴体干重也存在显著差异(P<0．001)(表4)。
表4黑线姬鼠体脂含量的季节变化

Table 4 Seasonal variations in percentage ofbody fat inA agrarius
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4．4讨论

4．4．1能量收支的季节性变化

随环境温度的下降，黑线姬鼠的活动加强，需要更多的能量，而能量只能来

自摄取的食物，因此，在冬季面临低温条件时，黑线姬鼠每日摄入的干物质量和

能量高于常温状态，此时消化能和消化率最大，同时可代谢能和可代谢能率也最

大(表1)。在夏季高温条件下，黑线姬鼠活动减少(包括觅食)，所需能量相

应减少，其每日摄入的干物质量和能量低于常温状态。温度是一年四季的主要参

照物，是外界环境变化的最可靠信息(包括季节变化和昼夜变化)，也是动物辨

别的主要信号之一f55】。在自然环境条件下冬季食物并不充足，气候也较寒冷，

因而动物需要贮存大量的能量以度过不良的环境【211。因此，冬季黑线姬鼠每日

摄入的干物质和能量、消化能、可代谢能、消化率和可代谢能效率等均为最大(表

1)，而随粪便和尿液损失的能量占摄入能的比例也下降，以增加可代谢能。

在环境温度较低的冬季，动物为了维持高而恒定的体温需要消耗更多能量，

此时能量摄入的增加对动物成功越冬具有至关重要的作用，它可以补偿其用于产

热和自身维持等生理活动的能量消耗的增加，从而保持能量的相对平衡和体重的

稳定【21l。

动物的体重变化与其能量代谢状况密切相关。动物体重的维持和调节取决于

能量摄入和能量消耗之间的平衡，摄入能减少、能量消耗增加、消化率降低、动

物活动量增加和活动节律改变等因素均可导致体重下降【631。黑线姬鼠冬季体重

降低的主要原因是能量消耗增加。虽然采用增加摄入能、提高消化率的策略能够

弥补能量消耗的增加，但仍然无法维持体重的恒定。

摄入能(Energy intake，EI)对哺乳动物的存活、繁殖和分布具有重要的作用

【4’22l。从长远意义上讲，动物的能量消耗必须与能量摄入保持平衡。自然选择也

趋向于那些保证能量摄入和能量消耗平衡的生活史策略I竭。当环境温度降低时，

增加EI和动员体内脂肪的储存能够补偿用于体温调节所需能量的增加125】。黑线

姬鼠冬季的摄入能增加(表1)，从而也扩大了消化道的容积。

当食物周转速度加快，在体内停留时间缩短时，动物排出的粪便量增加，通

常导致消化率的降低刚。虽然冬季黑线姬鼠的粪便量较多，但其消化率也很高

(表1)，说明此时动物对食物的利用效率增强。所以，黑线姬鼠在冬季采取加

快食物周转速度、提高消化率和加大消化道容积的方式获得更多能量。

此外，在消化率不变的前提下，摄食量或EI的增加可导致消化道的容积扩

大，在获得更多能量的同时，使BMR增加【64l。而BMR的增加又引起能量消耗

的增加，所以动物要在能量摄入与能量消耗之间保持平衡。
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4．4．2消化道长度和重量的季节性变化

在外界胁迫因子的影响下，小型哺乳动物消化道能发生相应的反应，调节其

形态结构，这在动物适应能量消耗增加或食物质量降低等方面十分重要瞄J。消

化道形态的调节主要有两个途径：一是消化道容积的改变，可能由消化道长度或

管径的变化引起；二是消化道壁组织结构的改变，如微绒毛的增加等，这也能导

致消化道组织重量的增加【66l。

本实验中，由于冬季和夏季两组动物的体重具有显著性差异，体重的差异导

致了黑线姬鼠消化道总体指标均具有显著差异(表2)。此时，以器官的绝对重

量作为比较依据，显然对很多问题无法解释，因此，消化道长度和重量季节间的

比较应排除体长和体重的影响，所以采用相对体长、相对重量的标准来表示。结

果显示：冬季黑线姬鼠消化道各器官的容积均大于夏季(表3)，同时消化率也

有显著提高(表1)，这使黑线姬鼠可以在冬季获得更多的能量，以维持生存。

在消化策略上，动物可能采取加大消化道容积或延长滞留时间，提高消化率或者

加快食物周转速度等方法，以获取更多的能量ml。

许多实验室和野外的研究表明，消化道形态的改变在动物适应能量消耗增加

或食物质量降低等方面具有重要意义I弘硎。动物消化道容积的增加，可使消化

道内承载的内容物增多，减少巢外取食和低温暴露的机会160】，增加非冬眠动物

冬季存活的几率。比如，在食物质量下降的冬季，大仓鼠(Cricetulus triton)通

过增加消化道的长度来吸收更多的营养物质，以维持正常的生命活动吲。

哺乳动物的消化道由胃、小肠、盲肠和大肠四个器官组成。胃是动物暂时贮

藏食物和对食物进行初步消化吸收的场所，胃的大小一般与动物体重、食物质量

和温度条件相关，即体型较大、食物质量较低或环境温度较低的条件下，小型哺

乳动物的胃容量相对较大【辄671。胃的形态与很多因素有关，如温度、食物质量

和繁殖状态等168】，胃的长度和重量增加可以满足繁殖季节动物对能量需求的增

加吲。冬季的低温使黑线姬鼠所需的能量增加，摄食量也随之增加，因此黑线

姬鼠必然通过增加胃的重量来适应能量的需求。

小肠是食物消化和营养吸收的主要场所，其变化反映了动物对能量的需求，

随着能量需求增加(繁殖、低温等)，小肠长度或重量增加。因此，相对较长的

小肠可能意味着动物能量需求较高，比如低温环境和繁殖期啮齿动物的小肠长度

要高于温暖和非繁殖季节瞄硝”。摄食量增加可导致吸收组织，即肠粘膜重量的

增加，而小肠重量的增加主要是由粘膜组织的增加产生的瞄】。本研究发现，黑

线姬鼠小肠重量全年总的变化趋势是：冬季重于夏季，这与其能量需求的变化是

相适应的。

盲肠是后肠发酵动物的主要发酵场所，盲肠容积增大，将延长消化物在消化
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道内的滞留时问，从而提高对食物的消化效率I删。盲肠是纤维素的发酵部位，

当食物质量下降(食物中纤维素含量高)时，盲肠长度或重量随之增加。

大肠的变化与水分和离子的重吸收需要增加有关俐。由于小肠和盲肠是营

养物质主要的消化和吸收场所，其重量显示明显的季节性变化表明两者在增加能

量摄入方面的作用更显著。黑线姬鼠大肠重量在冬季增加，使其能吸收更多的营

养物质来满足冬季低温胁迫所需的能量。

本研究发现，黑线姬鼠消化道器官重量的变化比长度的变化更明显。消化道

重量的增加可能是由于肠壁组织加厚等原因引起的，这种变化消耗的能量小于长

度增加所消耗的能量。因此，当消化道重量的增加足以使动物摄入食物、能量需

求的季节性变化时，不需要改变消化道器官的长度。

动物的基础代谢率随体重增加呈非线性下降，即相对单位体重较小的小型哺

乳动物需要更多的能量。因此，野外小型哺乳动物在冬季主要取食纤维素含量低、

营养物质含量高的食物(如种子等)来适应对能量的需求。高质量食物可在动物

的胃和小肠内直接消化吸收，只有纤维素需要在盲肠内酵解【帆明。因此对于体

型较小的黑线姬鼠来说，具有较长的小肠和较短的盲肠是与其食性相一致的。

动物在低温胁迫下，能量需求增加，必然需要增加同化能量才能维持自身的

能量平衡。由于摄食量增加，消化效率也可能随之改变。因此，能量需求与消化

效率的增加两方面共同作用，可促进动物在消化道形态结构上进行一些有益的调

节【删。黑线姬鼠在寒冷和食物短缺的冬季，主要通过增加消化道容积、提高消

化率的策略增加冬季的能量摄入。

4．4．3体脂含量的季节性变化

体脂含量是衡量动物身体状况的重要指标。Voltura和Wunder(1998)认为，

当食物资源缺乏时，动物可以动用体内的能量储存来抵抗外界环境条件的胁迫。

许多研究也发现，在低温条件下，小型哺乳动物会动用体内的脂肪储存以弥补能

量的消耗l⋯。

对长爪沙鼠(胍unguiculatus)的研究表明，尽管其体重在低温下没有显著

的变化，但体脂含量显著下降【11】，这说明在寒冷环境中长爪沙鼠会增加体内脂肪

存积，作为能量来源的补充，以此来维持体重的恒定。以前的研究也表明，在低

温胁迫下长爪沙鼠的体重基本维持稳定l‘71l，而同域分布的布氏田鼠(L brandtii)

则在能量需求增加的繁殖期和低温胁迫下会降低体重，这说明此时布氏田鼠也

brandtii)的能量消耗不足以维持体重的恒定，需要动用体内储存的脂肪【蚓，而其

体脂含量也随之下降瞵】。黑线姬鼠冬季的体脂重量和体脂含量都显著低于其他

季节(表4)，可以解释其冬季体重下降、能量摄入增加的原因。
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第五章冷驯化和脱冷驯化对黑线姬鼠

产热和能量代谢的影响

5．1前言

在动物生存的环境因子中，光周期、温度、可利用食物数量和质量的变化等

因素都影响动物的生存和物种的延续。小型哺乳动物在低温环境中存活，需要采

取适合的策略和有效的产热机制【72l。动物在其栖息生境中的生存能力及其对周

围环境的适应策略主要表现为生理的适应，其中能量代谢是最基本的生理过程，

产热同样具有重要的生态适应意义【101。温度的季节性变化是导致小型哺乳动物

体重和产热随之出现季节性交化的重要环境因子【171。非冬眠小型哺乳动物面临

可利用食物短缺的冬季时，通常会增加能量需求。

大量研究表明，实验室冷驯化可使小型哺乳动物的整体产热水平增加，而在

脱冷驯化中则表现出相反的结果【掘蕊孤托551。不同物种冷驯化和脱冷驯化的模

式差异，反映出物种适应环境变化所采取的策略不同。本研究旨在探讨小型哺乳

动物黑线姬鼠对环境变化所采取的适应性策略。

5．2材料与方法

5．2．1实验动物

选取成体黑线姬鼠12只(6方，69)，在23±1℃的恒温房中饲养2周后，

立即转入低温房(5±1℃)中冷暴露5周，随后又转回恒温房(23±I'C)中饲养，

脱冷驯化时间为2周，光照12L：1213。在冷驯化第2周时，有2只动物死亡，

第3、4周各有1只动物死亡。清除动物死亡之前的实验数据，不录入结果统计

中。实验于2006年4月-2006年6月之间进行。

5．2．2测定方法

测定动物在不同驯化时间下的体温、体重、BMR、NST和能量摄入各指标。

(详见第二章)

5．2．3统计方法

数据经过正态分布和方差齐性检验，符合参数检验条件。采用重复测量的方

差分析(Repeated measures AN'OVA)检验同一个体在不同驯化时间下测定的所有

指标之间的差异。

5．3结果
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5．3．1体温的变化

体温在冷驯化初始过程中呈上升趋势，但并没有显著差异(P>0．05)；冷

驯化第4周时的体温增加达到显著水平(37．7±0．26"C，P=0．023)，随后体温逐

渐升高；体温在脱冷驯化过程中依然呈现上升趋势，第2周达到最高值(38．2±

0．23℃，P=0．003)，是初始体温的105％(图21)。

0 冷1 冷2 冷3 冷4 冷5 脱冷1脱冷2

驯化时间(Acc血mt幻n tinzXwezk)

图21冷驯化和脱冷驯化对黑线姬鼠体温的影响

Fig．21 Body temperature during cold acclimation and de．cold acclimation inA．agrarius

5．3．2体重的变化

黑线姬鼠的体重在冷驯化过程中有下降趋势，第1周便达到显著水平(26．7

±1．349,P=0．037)；随后维持在相似的水平，但与初始体重已没有显著差异(P

>O．05)；脱冷驯化后，体重增加，第1周接近初始体重，与冷驯化时体重无差

异(P>O．05)，第2周时为初始体重的101％，比冷驯化第5周显著增加(28．3

±1．499,P=0．035)(图22)。

0 冷1 冷2 冷3 冷4 冷5 脱冷1脱冷2

驯化时问(Acclhnation ti,zXwezk)

图22冷驯化和脱冷驯化对黑线姬鼠体重的影响

Fig．22 Body mass during cold acclimation and de-cold acclimation inA．agrarius
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5．3．3 BMR的变化

BMR在冷驯化初始过程中增加缓慢，没有显著差异(P>0．05)：随冷驯化

时间增加，BMR逐渐升高，在冷驯化第5周达到显著水平(2．48+0．158m102．g"1．h～，

P=0．025)，此时的BMR为初始水平的125％；在脱冷驯化过程中BMR逐渐降

低，第1周就可达到初始水平(2．20_+0．246mlOz·g-i．h01。P=0．538)(图23)。

o 冷1 冷2 冷3 冷4 冷5 脱冷1脱冷2

驯化时间(AcclhmtiDn timeXweek)

图23冷驯化和脱冷驯化对黑线姬鼠BMR的影响

Fig．23 BMR during cold acclimation and de-cold acclimation inA agrarigs

5．3．4 NST的变化

NST随冷驯化时间的延长而增加，第2周达到显著水平(6．01±

0．364m102．g'1．h-1，P=0．037)；随后继续增加，第5周达到最高值(6．47±

0．398m102·ga．h-1，P----O．028)，此时的NST为初始水平的138％；脱冷驯化时，NST

迅速下降，第1周即可达到初始水平(5．73+0．182m102·g-1．h"1，P=O．095)(图24)。

0 冷1 冷2 冷3 冷4 冷5 脱冷1脱冷2

驯化时间(Acclimation timeXweek)

图24冷驯化和脱冷驯化对黑线姬鼠NST的影响

Fig．24 NST during cold acclimation and de-cold acclimation inA．agrariu8
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5．3．5能量学指标的变化

黑线姬鼠每日摄入的干物质量(DMI)、摄入能(ED、消化能(DE)和可

代谢能(MEI)都随冷驯化时间的延长而逐渐增加，在冷驯化第1周时均达到显

著差异(P<0．05)；冷驯化第3周分别达到最大值(DMI=6．43±O．4929,P-----0．018；

EI=85．28土7．980Kj／d,P=13．008；DE----76．OO±7．482Kj／d．P=0．011；MlⅡ=74．88±

7．336Kj／d，P=0．009)：冷驯化第4周时，各能量指标稍有下降(DMI=6．17--I-0．2749,

P=0．026；EI=82．56士2．623Xj／d,P---0．031；DE=72．35±2．17SKi／d,P=0．036；

MEI=71．90±2．139Kj／d,P=0．034)；到冷驯化第5周时，各指标与第4周保持相同

的水平；脱冷驯化第1周就达到了初始水平(DMI=3．85±0．4089,P-----0．375；

EI=64．79±5．102Kj／d,P---0．107；DE--51．27±4．017Kj／d,P=0．241；MEI=50．34±

4．035Xj／d，P=0．267)。

消化率和可代谢能效率在冷驯化第1周时有所下降(P<0．05)，从冷驯化第

3周开始又恢复到初始水平(P>O．05)，脱冷驯化过程中始终维持在初始水平(P

>0．05)(表5)。
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5．4讨论

作为影响动物生存和繁殖的主要环境因子，低温对动物体内的许多生理指标

均有显著影响。大量研究表明，冷驯化可使小型哺乳动物的整体产热水平增加，

而在脱冷驯化中则表现出相反的结果【18t蕊26’掘551。但栖居于不同生境的动物，

对低温的反应程度不同，从而导致了产热程度的差异【10l。

5．4．1体温的适应性变化

在冷驯化和脱冷驯化整个过程中，黑线姬鼠的体温基本随驯化时间的延长而

升高(图21)。脱冷驯化过程中体温的升高可能是由于环境温度升高所致，因为

整个驯化实验历时2个月，实验结束时已经是6月份了。而在炎热的夏季，小型

哺乳动物通常会将体温升高，因为适当的维持高体温可以增加体温与环境温度之

间的差距，有利于小型哺乳动物的散热【39】。排除外界自然环境对动物的内源影

响，黑线姬鼠在冷驯化和脱冷驯化过程中，基本能够维持体温的恒定。

对高原鼠兔(D．curzoniae)冷驯化和脱冷驯化的实验表明，其体温在实验

过程中始终保持不变l矧，这是因为高原鼠兔(D．curzoniae)长期生活在低温条

件下，其体温调节能力很强所致。布氏田鼠(L brandtii)在急性冷暴露条件下

(冷暴露1天)体温迅速降低，随后又恢复到正常水平，长期冷暴露下，其体温

没有显著差异【251，在低温条件下，为保存能量而被迫降低体温，而在1天之内

体温就恢复到正常水平，这说明布氏田鼠(L brandtii)适应低温环境的能力非

常强。本实验没有测定急性冷暴露的指标，所以没有体现出黑线姬鼠的体温变化

情况。

5．4．2体重的适应性变化

黑线姬鼠的体重在冷驯化过程中一直维持在较低的水平。冷驯化1周后就达

到显著差异(P=O．037)；随后在冷驯化过程中维持在相似的水平，但与初始体

重已没有显著差异(P>0．05)；脱冷驯化后，体重增加，与初始体重仍无显著

差异(P>O．05)。说明在急性冷驯化(冷驯化第1周)条件下，黑线姬鼠的体

重发生显著变化，说明它还不能维持体重的恒定；经过5周的长期冷驯化后，黑

线姬鼠逐渐能够适应相同强度的低温环境，并将体重维持在恒定的水平；在脱冷

驯化中也能够很好的适应环境温度的波动，体重但始终维持在初始体重的水平，

此时其体重的增加补偿了冷驯化使其体内脂肪储存的下降125l。这说明与高温环

境相比，低温对黑线姬鼠的影响更大。本实验结果否定了李庆芬等(1994)认为

低温时只要食物营养充分，动物的体重就不会下降的观点。体重维持恒定在对高

原鼠兔(D．curzoniae)、布氏田鼠(L brandtii)和长爪沙鼠(M unguiculatus)

的实验室驯化中也有所体现【11．撕嘲。
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5．4．3产热能力的适应性变化

在冷驯化过程中，黑线姬鼠的BMR增加相对较慢，增加幅度较低，第5周

才达到显著水平(P=O．025)，此时的BMR为初始水平的125％；而在脱冷驯化

中，黑线姬鼠的BMR下降较快，第1周就达到了初始水平(P=0．538)。很多小

型哺乳动物在冷驯化条件下，BMR都有显著增加，前人对很多野生动物的研究

表明，在冷驯化下BMR也会逐渐增加，而且还发现BMR增加的幅度与冷暴露

温度和时间呈正相关。比如根田鼠(肛oecollomus)[741、长爪沙鼠(胍unguiculatus)

[21J和黑线毛足鼠(只sungorus)[141等。

NST在冷驯化过程中增加速率较高，增加幅度较大，第2周达到显著水平

(P=0．037)，第5周达到最高值(P=0．028)，此时的NST为初始水平的131％；

脱冷驯化时，NST迅速下降，第1周即可达到初始水平(P--0．095)，降低了38％。

冷暴露5周后，黑线姬鼠BMR提高24．6％，NST提高37．7％，表明慢性冷暴露

下的适应性产热中，NST对黑线姬鼠的作用大于BMR。在受到环境温度的影响

时，黑线姬鼠通过调节产热能力(以调节NsT为主)来适应环境变化。这与布

氏田鼠(厶brandtii)[731、北短尾嗣鼯(且breviccude)191、根田鼠(M oeconomus)

和高原鼠兔(D．curzoniae)[19-201在低温环境中主要依靠增加NST来抗寒的方式

相似。

Heldmaier等(1989)认为，NST高对动物成功越冬有利，因为生活在高纬

度地区的非冬眠小型哺乳动物，冬季觅食活动频繁，寒冷的刺激使交感神经系统

(Sympathy nerve system，SNS)兴奋，去甲肾上腺素(NE)分泌随之增加，导

致NST增加，进而增强了动物对寒冷的耐受性。同时，黑线姬鼠在低温环境中

的散热能力增加，要维持高而恒定的体温，就必须以增加产热能力、增加摄食量

和消耗体内脂肪等适应策略来实现，相应的表现为提高BMR和NST。在脱冷驯

化中，动物预先已经适应了冷环境，除了产热能力增加外，隔热能力(如皮毛厚

度、皮下脂肪等)也充分完善起来，因此，当动物突然由冷环境转入温暖环境时，

隔热能力的减退较慢，相应大幅度减少组织的产热，以更快、更好地适应环境温

度的变化脚l。

此外，黑线姬鼠在冷驯化过程中，NST是常温条件下的138％，这与高原鼠

兔(D．curzoniae)1261冷驯化时的NST提高的水平相近，而低于褐家鼠(尼

norvegicus)110l、小家鼠(Musmusculus)[5sl和布氏田鼠(L brandtii)1731等动物

冷驯化时的NST提高的水平，这并不意味着黑线姬鼠诱导NST的能力差，可能

跟不同物种之间食性、行为等的差异以及其分布地区的气候环境和地理位置差异

有关。
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5．4．4能量学指标的适应性变化

黑线姬鼠每日摄入干物质量、摄入能、消化能和可代谢能随冷驯化时间的延

长而增加，在脱冷驯化时减少。表明黑线姬鼠的个体代谢水平受环境温度的影响

较大，而体温却基本维持恒定，反映出中纬度小哺乳动物在温度驯化中不仅需要

通过调整产热能力来适应其外界环境，而且还伴随着能量摄入的增加和体重的下

降。

动物对能量的摄入、处理及分配的速率和效率是影响动物存活的重要因子。

在较长的时间内，动物的能量消耗必须与能量摄入保持平衡。自然选择会趋向于

那些保证能量摄入和能量消耗平衡的生活史策吲捌。能量摄入、能量消耗和消

化效率的改变均可引起体重的变化，动物体重的稳定取决于其体内能量摄入和能

量消耗的相对平衡。冷驯化条件下黑线姬鼠的摄入能显著增加，在对长爪沙鼠的

实验研究中也发现了同样的结果【111。在冷驯化条件下，随着黑线姬鼠摄入能的

增加，其BMR和NST也显著升高，这说明在低温条件下，黑线姬鼠的能量摄入

和产热能力均增加。能量摄入的增加可以补偿其用于产热和自身维持等生理活动

的能量消耗的增加，从而保持能量的相对平衡和体重的稳定。

黑线姬鼠在冷驯化第1周时消化率和可代谢能效率降低，而此时，其摄入干

物质量、摄入能、消化能和可代谢能均有所增加，这说明黑线姬鼠在急性冷暴露

下对食物的利用效率降低，使食物在消化道内停留的时间变短，从而加快食物周

转速度，虽然摄入体内的能量很多，但利用能量的效率却下降了。在冷驯化第3

周时，黑线姬鼠已经适应了低温环境，于是消化率和可代谢能效率又恢复到正常

水平。
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结 论

本研究以东北地区的黑线姬鼠为研究对象，主要探讨其在季节驯化和实验室

冷驯化、脱冷驯化条件下产热能力和能量代谢的变化特征和模式。

在动物生存的环境因子中，温度、光周期、食物资源(可利用食物数量和质

量)等的季节性变化能够引起许多动物生理和行为的变化，并影响动物的生存和

物种的延续。低温作为影响动物生存和繁殖的主要环境因子，对动物体内的许多

生理指标均有显著影响。动物为了在季节性变化的环境中存活，必须从形态、生

理和行为等方面进行适应性调节。其中产热能力和能量代谢是最基本的生理过

程，具有重要的生态适应意义。

季节驯化的结果显示：东北地区黑线姬鼠的BMR偏低(是预期值的82．3％)，

这与Uu ct a1．(2004)对黑龙江地区该物种的研究结果不同(是预期值的128％)。

已有研究表明，BMR低有利于动物保存更多能量，并可延长动物的寿命，对其

存活具有重要意义。随着环境温度的降低，黑线姬鼠的能量消耗不足以维持其体

重的恒定，动用了体内的脂肪，而使体重降低，以减少能量消耗和对能量的需求。

此外，黑线姬鼠NST常年维持在较高水平，热传导值也略高于期望值。

黑线姬鼠的产热能力存在显著的季节性差异。当环境温度下降时，黑线姬鼠

的体重和体温会适当降低，减少了能量消耗和绝对能量需求，有利于能量的贮存；

增加产热能力，即增加BMR和NST(以NST增加为主)，以维持体温的相对恒

定；BAT相对重量增加，以提高产热能力；皮毛隔热能力，即热传导的调节作

用在季节性驯化条件下的作用不显著。

环境温度的降低使黑线姬鼠的生存代价增大，能量消耗随之增加。此时黑线

姬鼠采取增加能量摄入的策略来弥补能量消耗的增加。于是在寒冷的冬季，黑线

姬鼠的摄入能、消化能和可代谢能均增加，同时消化率和可代谢能效率的增加提

高了动物对食物的利用效率。此外，消化道容积的扩大有利于动物取食更多食物，

增加能量摄入。体脂含量降低可减少体内脂肪的储存，使动物的体重降低。黑线

姬鼠在冬季主要采取摄入能增加、消化能增加、体脂含量降低的策略以摄入更多

能量，减少能量消耗，从而提高存活率。

实验室冷驯化和脱冷驯化实验的结果显示：在整个实验过程中，黑线姬鼠的

体温基本保持不变，表明其体温调节能力较强。在冷驯化过程时，体重第1周(急

性冷暴露)显著降低，第2周就恢复到初始水平，仅需2周时间就能适应5℃的低

温环境，说明黑线姬鼠的体重调节能力也很强。同时，BMR、NST、摄入干物

质量、摄入能、消化能、可代谢能、消化率和可代谢能效率在冷驯化过程中都有

不同程度的升高，而在脱冷驯化中，各指标又都恢复到初始水平。
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第六章文献综述

哺乳动物适应环境变化的能量代谢和体温调节

哺乳动物的能量代谢特征对决定物种的分布和丰富度等具有十分重要的制

约作用【3H’3列。某一地区某种哺乳动物的代谢水平反映了该物种对环境独特的适

应机制p“埘。

6．1环境的季节性变化
外界自然环境存在着季节性变化，哺乳动物必须适应高温、低温和干旱等自

然现象，它们以不同的形态结构、生活习性等表现出对其所处的生存环境的适应

能力。自然环境的变化包括温度、光照和食物资源(可利用食物数量和质量)等

因素的改变r聊，冬季食物数量减少和质量下降对植食性哺乳动物来说是个重要

的能量挑战。环境的季节性变化能够塑造哺乳动物的生理生态学方面的适应性特

征。此外，哺乳动物在季节性变化的自然环境中调节产热能力，以维持高而恒定

的体温，表现出产热能力和体温调节对其存活和分布的重要作用【761。全球每个

地理分布区域都生活着种类繁多的哺乳动物，有的可以耐受赤道的炎热，有的可

以耐受极地的寒冷，有的可以耐受高原的低氧，有的能够耐受沙漠的干旱，它们

通过改变不同的行为和生理反应来适应环境的变化。比如，低纬度地区的哺乳动

物避免在白天高温时觅食，或通过增加呼吸频率来增加蒸发失水进行散热网；

干旱地区的动物形成高浓度尿和含水量很少的粪便以防止体内水分的蒸发幽l等

等。

小型哺乳动物适应环境的方式多种多样，其代谢产热特征和体温调节与其能

量利用、分配、生活史对策及其进化途径等方面密切相关，反映了小型哺乳动物

对环境的适应模式和生理能力，也体现出生物多样性与环境之间相适应的关系

川。
‘

6．2环境变化对哺乳动物的影响
环境温度、光周期、食物资源(．-j-利用食物数量和质量)的变化能够引起许

多动物生理和行为的季节性变化，而动物形态、生理和行为的适当调节，可以保

证它们在季节性变化的环境中存活【91．

6．2．1环境温度对哺乳动物的影响

环境温度的变化包括不同地域、不同季节和不同驯化环境三个方面【78】。实

验研究表明，低温是导致哺乳动物产热变化的有效刺激，是使动物出现季节性产

热适应的环境条件I枷。

6．2．1．1环境温度对哺乳动物基础代谢率的影响

BMR是基础产热指标，是恒温动物维持正常生理机制的最小产熟速率，是
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环境温度处于热中性区，动物在静止和后吸收状态下维持身体各项基本功能所需

的最小能量值1351。BMR作为动物能量消耗的重要参数，与生物体的许多生活史

特征、生态特征和行为特征密切相关。影响哺乳动物BMR的因素很多，如体型、

食性、气候、活动和发展史，气候条件是影响动物BMR的最重要因素之一嘲。

如今，BMR已成为能量代谢水平的重要参数，能反映不同物种不同个体的能量

消耗水平。

动物的代谢水平还具有适应性。在不同的区域、不同的季节环境中，不同的

物种为了生存会采取不同的策略调节其生理因素。不同的物种在相似的环境条件

下，也可能表现出相似的生理适应(适应性趋同)；同样，相同的物种，在不同

的分布区，经受不同的环境压力，也可能表现出不同的生理适应方式(适应性趋

异)12】。比如食虫类、田鼠类和兔类等都具有较高水平的BMR，而沙漠种类和

营地下生活种类的BMR水平则较低p51。一般来说，沙漠小型哺乳动物的BMR

比湿润生境小型哺乳动物的BMR低，较低的BMR可以降低能量需求和减少蒸

发失水【56】。生活在高原或低纬度寒冷地区的大多数哺乳动物具有较高的BMRl45’

删，如高原鼠兔(D．curzoniae)、根田鼠跳oeconomus)[741和拉布拉多自足鼠

(Peromyscus maniculatus)【舳l。干旱沙漠地区的哺乳动物和营地下生活种类的

BMR较低[sl，如长爪沙鼠(M unguiculatus)和布氏田鼠以brandtii)【17，211。多数

非冬眠小型哺乳动物冬季BMR高于夏季，如美洲飞鼠(Glaucomys volans)等；

也有一些小型哺乳动物冬季BMR要低于夏季，如褐家鼠(Rattus norvegicus)、

社鼠(兄niviventer)【81J和黄毛鼠(兄losea)瞰l等。因此对于动物代谢水平的研

究，有利于对动物的生活史、生理学及进化等许多重要方面的理解【2】。

6．2．1．2环境温度对哺乳动物非颤抖性产热的影响

非冬眠小型哺乳动物除了增加BMR来抵抗寒冷外，另一个重要的生理策略

是提高产热能力，尤其是褐色脂肪组织(BAT)的非颤抖性产热(NST)【10，15’％

“。NST是指不包括肌肉收缩而释放化学能量的调节性产热[441，是小型哺乳动物

在低温环境下增加产热的有效途径，也是小型哺乳动物适应寒冷季节的有效而经

济的产热方式【17|211。对几种小型哺乳动物NST的季节性变化的研究表明，NST

是动物低温驯化时的主要产热来源【15．删。NST的研究对了解小型哺乳动物在低

温环境中生存的热能调节具有重要的意义【191。在小型哺乳动物中，适应性产热

的主要器官是褐色脂肪组织(Brown adipose tissue，BAT)。BAT是一类特殊的脂

肪组织，具有高密度线粒体，氧化速率高，产热能力强[361。因此，勘虹在动物体

内的数量决定NST能力的高低【751，对产热的贡献很大【协11】。

对于温带地区的非冬眠小型哺乳动物来说，维持恒定的体温是一个非常重要

而又耗能很大的过程。大型哺乳动物主要通过增加食物摄入和肌肉颤抖来增加产
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热，小型哺乳动物由于体型较小，其体表面积与体积的比率相对较高，散热较快，

代谢水平较高，因此需要更多的能量供应和较强的产热能力用以维持体温的恒定

【211。温带地区的小型哺乳动物在严寒的冬季往往面临许多环境因子的胁迫，主

要包括低温导致的能量消耗的增加，以及可利用食物数量和质量的下降。对于非

冬眠的小型哺乳动物来说，在寒冷季节食物和温度选择压力增大的情况下，良好

的热能调节是决定个体存活的关键因素。具有较高的FIST调节能力可部分缓解体

温调节过程中对能量的要求，减轻动物为获取高质量食物所带来的一系列生存

压力，并能够使动物在低温环境中快速升高体温153J。因此，NsT对小型哺乳动物

在寒冷季节维持恒定体温是很重要的。许多小型哺乳动物在低温暴露时显示出

NST的增加，而NST能力增加的同时，也增强了动物对低温限度的耐受力和抵抗

力。

产热能力存在季节性变化，一般非冬眠哺乳动物冬季的BMR比夏季要高。

已研究的物种包括黑线毛足鼠(只sungorus)、长爪沙鼠(膨unguiculatus)【2¨、

布氏田鼠(L brandtii)1171、草原田鼠(膨pennsylvanicus)等。但高原鼠兔(D．

curzoniae)和根田鼠(膨oeconomus)冬季BMR有下降的趋势f191，表现出对青藏

高原独特气候环境的适应特点。

哺乳动物在实验室内冷驯化下也可导致其代谢水平升高。布氏田鼠(L

brandtii)和高原鼠兔(D．curzoniae)对冷驯化的适应性产热的实验表明，随着冷

暴露时间的延长，动物的体温和体重与对照组没有明显改变，但BMR和NST随

冷暴露时间的延长而不断增加【孤731。

解偶联蛋白(uncouplingprotein，UCI')是动物体内具有解偶联作用的一类蛋

白。其中UCPl是仅分布于BAT中的一种对小型哺乳动物产热起重要作用的标志

性蛋白。UCPl分布于BAT细胞线粒体内膜上，是NST个体水平适应性变化的分

子基础【12’20]，它通过解偶联作用降低膜内外的质子动力势，并以产热的形式损

耗。

除了UCPl，肝脏、肌肉和甲状腺激素都影响小型哺乳动物的适应性产热。

动物在静止状态下，56％的热量来自于内脏器官，而肝脏在总代谢中占20-30％，

因此肝脏是重要的产热器官)。一般而言，代谢活性器官的重量越大，动物的

BMR就越大[35】。肌肉组织也具有产热能力，动物产热能力的适应性变化对运动

和体温调节起到重要作用。骨骼肌的重量接近动物体重的40％，是冷暴露下动物

通过BMR、颤抖性产热(sT)和Ns喉高产热能力的主要部位。甲状腺激素是
影响哺乳动物BMR的重要内分泌激素，并在调节BMRqh起着重要的作用【矧。柳

劲松等(1995)对高原鼠兔(D．curzoniae)脱冷驯化过程中产热能力的研究表

明：通过甲状腺激素的改变，可降低高原鼠兔(D．curzoniae)的BMR；同时，
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甲状腺激素也是调节动物代谢产热和季节驯化的主要内分泌激素闭，能刺激

BMR和NST增加，主要通过＆虹产热刺激来维持体温的恒定【121。

6．2．2光周期对哺乳动物的影响

除了温度，光周期也是季节性驯化的有效环境因子，同时也是影响小型哺乳

动物适应性产热改变的环境信号【141。哺乳动物的体重、BMR、NST和能量平衡

等许多生理指标均受到光周期的影响I”】。

光周期在调节动物的生理和行为上起到重要作用，前人的研究发现，光周期

也参与体温调节的季节性控制，改变光周期是使季节性驯化下哺乳动物的体温调

节机制发生变化的重要途径【141。不同的物种对光周期长度的改变会有不同的反

应，比如在短光照条件下，黑线毛足鼠(只sungorus)和布氏田鼠(L brandtii)

【科1的体重均下降，而环颈旅鼠(D．groenlandicu$)则体重增加嘲。最近对根田

鼠(脱oeconomld5)的研究表明，短光照驯化下体重的降低主要是由体脂含量下

降所引起的【捌。

研究表明：仅光周期作用就能影响哺乳动物的BMR、NST和BAT重量，以

及UCPl含量及其mRNA表达，比如对布氏田鼠(L brandtii)【删和非洲刺毛鼠

(A cahirinus)IS31的研究表明，产热功能可在光周期的单独刺激下改变。冬季

NsT变化的55％源自光周期的改杰【141。

在环境温度不变时，短光照主要通过增加BAT的重量，使BAT的产热能力

增强，从而维持较长时间的高体温【8酬。BAT中UCPl含量的显著提高与NST
呈正相关，进而说明，UCPl是NST在个体水平上的分子基础【协20]。将哺乳动

物暴露于短光照下，可以模拟在低温下的反应，使其产热能力增jj口[2“髂1。实验

证明，短光照能使沙漠物种的体重、摄食量和能量消耗增加【叫，并且提高一些

小型哺乳动物UCPl含量及其mRNA表达【捌，比如布氏田鼠(厶brandtii)嗍、

非洲刺毛鼠臼．cahirinus)Is31和长爪沙鼠(M unguiculatus)121】。

6．2．3食物资源对动物的影响

在自然环境中，影响哺乳动物生存的环境因素还有食物资源的作用，各种社

会信号，以及光周期、温度等物理环境，其中食物资源的作用是最重要的因子，

它从根本上决定着动物的生存l蚓。食物资源是动物机体所有活动的能量来源，

其质量和分布的时空动态就决定了动物的几乎所有适应行为。从栖息地的选择、

食物谱的构成到消化器官形态对不同质量食物的反应，都随食物来源发生变化，

小型哺乳动物会采取一系列的生理性调节以适应食物资源匮乏等环境胁迫。

食物资源包括食物质量和数量两个方面。食物限制(food restriction)指动物

可获得食物数量的减少。能量代谢与需求在很大程度上限制着动物的生存。在限

食条件下，动物的能量消耗降低，能量需求减少，糖类、蛋白质和脂肪等物质的
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代谢过程及相应的酶活性改变，细胞免疫功能降低，神经内分泌及基因表达发生

变化【871。

此外，食物中各成分的含量也影响动物对能量的需求。比如，一种酚类水解

后的常见物质——单宁酸，其作用是：可提高动物的代谢水平，并降低其摄入能

和消化斛吲。因为单宁酸可以与食物中的蛋白和纤维水平发生交互作用，从而

影响动物的消化功能，影响其能量代谢和体温调节，以及对能量的获取效率【踟。

Thomas等(1988)提出，植物次生代谢物质造成能量消耗增加，主要有两种可

能：一是动物对次生代谢物质的解毒过程，二是次生代谢物质引起的有机体损伤

的修复过程。IaSOll和Palo(1991)指出，能量消耗的增加不是由解毒过程引起的，

而可能是源于其解偶联的氧化磷酸化作用。陈竞峰等(2005)也证实了这一点。

6．3哺乳动物适应季节性环境变化的策略

哺乳动物为适应季节性环境变化所采取的适应性策略是生理生态学研究的

核心问题，对环境的适应程度制约哺乳动物的地理分布和生存能力。在季节性变

化的自然环境中，哺乳动物会采取一系列策略来适应环境的季节性变化，这些策

略通常分为逃避策略和抵抗策略I阚。

6．3．1逃避策略

哺乳动物逃避环境变化的策略主要包括：改变皮毛的厚度、聚群行为和冬眠

等【161，这些策略都能够使动物在寒冷的冬季减少能量消耗，节约更多能量，以

增加越冬存活率【城90l。

6．3．1．1皮毛的厚度

皮毛是哺乳动物的基本结构特征，起到保护动物体和隔热的作用【91】，对哺

乳动物的生存和能量平衡具有重要的调节和适应性作用嗍。哺乳动物皮毛的厚

度直接影响其隔热能力，隔热能力主要与热传导(Thermal conductance)相关。热

传导是反映动物体型大小和表面积特点的指标【加】。陆栖哺乳动物大多数情况下，

皮毛的隔热能力能够保存体内热量，维持恒定的体温1911。通常哺乳动物的皮毛

越厚，其隔热能力越强，热量的散失就越少I蚓。在环境温度较低的冬季，哺乳

动物适应低温环境的策略是，增加皮毛厚度，从而增强自身的隔热能力，使热传

导值降低；皮毛厚度的增加减少了身体热量向外界的散失，进而减少能量消耗，

而更易于维持体温的恒定。此外，小型哺乳动物的皮毛对维持体内热量稳恒具有

重要意义【9¨。但小型哺乳动物的体型较小，皮毛过厚会降低它们的运动灵活性

【53】，因此，增加皮毛厚度并不是适应冬季低温的最佳策略。

6．3．1．2聚群行为

动物的行为是影响热传导的一个重要因素，社会性较强的啮齿动物在冬季或

寒冷条件下共同筑巢，聚群可以增强动物皮毛的隔热性能，降低其本身的维持代
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价【2l；还能在短期内降低活动和减少摄食量，并在维持恒定体温的前提下保持能

量收支的平衡【9l】。比如根田鼠(M oeconomus)174】和美洲飞鼠(G．volans)[161

在冬季采用聚群的行为降低了用于体温调节的能量消耗，减少摄食量和遭遇被捕

食的风险。

聚群行为是增加越冬存活率的一个重要的逃避策略，在哺乳动物中普遍存

在，如根田鼠(M oeconomus)[741、黑线姬鼠乙4．agrarius)【8】，同时也是小型哺

乳动物在低温环境下节约能量、维持体温的一种方式。聚群行为能够降低哺乳动

物的热传导和对能量的需求，有利于维持热量平衡，减少能量消耗【16】。研究聚

群行为作用的实验证明，冬季聚群动物洞穴内的温度高于独居动物，减少每只动

物用于维持体温而消耗的能量I蚓；同时代谢水平也低于独居动物【45l。所以聚群

行为更有利于动物减少冬季的能量消耗。一些研究表明，聚群行为不仅可以降低

每只动物的耗氧量，而且能够减少动物的摄食量【82】，大大降低了动物的生存代

价。还有一些研究表明，聚群动物的数量越多，其单位体重的耗氧量越低119】。

因为聚群的哺乳动物减小了身体接触空气的面积，降低了热量散失，减少了用于

体温调节的能量消耗，从而缓解了冬季由食物短缺和温度降低所带来的能量挑

战。

总之，聚群行为对哺乳动物是有利的，其优点是：使动物拥有一个温暖的越

冬场所；易于维持高而恒定的体温，减少散热面积【19l；降低能量消耗，保存体

热和水分；提高获取食物的效率，在食物匮乏时共同享用食物资源等【36l。

6．3．1．3冬眠

冬眠(Hibernation)通常是指动物在麻痹或昏睡的状态下越冬[04】。大多数冬眠

动物在冬季不进食，也不活动，进入睡眠状态。冬眠动物在进入冬眠时体温下降

至接近环境温度，代谢率显著降低，同时心率和呼吸速率也会降低，在环境温度

较低时，还能够激活自身的产热机制产生自发性激醒，恢复正常的活动状态瞵I。

冬眠是哺乳动物适应环境变化的一种有效的逃避策略，气候寒冷和食物短缺

的冬季对哺乳动物的存活具有潜在的胁迫作用。动物通过较长时间的睡眠能够节

约大量能量，提高存活率。多数哺乳动物的冬眠历时4-7个月，从秋末入眠到来

年早春出蜇之间不觅食。为保证冬眠期间的存活，哺乳动物需要在入眠前以脂肪

或食物的形式贮存大量能量[90l。睡鼠(61／s glis)是依靠在夏季积累于体内的脂肪

而成功越冬的冬眠动物【951，黑线仓鼠(Cricetidae barabensis)则选择于秋季在洞穴

内贮存食物，以度过寒冷的冬季【蛔。这两种贮存策略还与冬眠动物的体型大小

和食性有关，体型较大的冬眠动物大多采用贮存脂肪的策略，而食谷性冬眠动物

大多采用贮存食物的策吲蚓。

当环境温度或食物质量下降时，哺乳动物开始为迎接冬季的到来做准备。很
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多动物在正常生理状态下无法适应冬季寒冷的胁迫，而选择了冬眠。在食物和能

量短缺的冬季，哺乳动物在冬眠时迅速降低代谢率，以此降低能量消耗，节约大

量能量。同时行为活动完全停止，部分生理活动也会消失。从理论上讲’，J、型哺

乳动物冬眠期间代谢率的降低幅度最大，甚至可以降至常温时代谢率的1％I蜘。在

能量贮存一定时，降低代谢率能提高冬眠动物的存活率。冬眠是哺乳动物适应环

境的一种有效策略，能够节约大量能量，提高动物的存活率，同时也消耗很多能

量，冬眠的哺乳动物通过减少冬眠阵的长度和深度来权衡冬眠的这种收益与消

耗。

总之，冬眠是一种复杂的生理适应现象。哺乳动物通过调节自身的体温、代

谢率、心率和呼吸频率来适应各种自然环境。等春天到来的时候，随着环境温度

的升高，冬眠动物从冬眠状态中苏醒过来，恢复到正常的生理状态。

此外，微气候现象也是哺乳动物适应季节性环境变化的一种逃避策略。在自

然环境中，洞穴内温度的日波动和季节波动比气温的波动小，在较深洞穴内能够

形成适宜的微气候，夏季稍低于环境温度，冬季稍高于环境温度阳，使动物处

在一个比外界自然环境相对舒适的环境中，从而减少能量消耗，提高存活率。

6．3．2抵抗策略

哺乳动物通常以形态、生理和行为的季节性交化来适应环境条件的改变，它

们通过自主地调节产热能力来维持高而恒定的体温【切。冬季食物和能量的短缺

对哺乳动物存活的代价是昂贵的，如今冬季产熟已成为季节性产热研究的核心。

非冬眠哺乳动物抵抗环境季节性变化的方式有很多，主要包括体重、代谢水平的

变化，激素和与生化活性相关的调节作用【吼⋯“。

6．3．2．1调节体重变化

哺乳动物的体重是决定能量代谢和体温调节变化的最重要的参数【45l。一般

来说，小型哺乳动物抵抗寒冷的能力比大型哺乳动物差，所以，生活在高纬度地

区的哺乳动物需要更强的抵抗寒冷的能力，因此该地区动物的体型偏大。相反，

低纬度地区哺乳动物的体型较小136l。体重的季节性变化是许多小型哺乳动物适

应环境变化的重要策略【2“8q，能够反映动物的营养状态和随环境变化而进行的

一些适应性调节，同时动物体重的变化也取决于其能量获得和消耗之间的平衡

【27l。

体重的季节性变化包括冬季增加体重、冬季降低体重和冬夏体重差异不大三

种情况。增加体重主要是增加体内脂肪的含量，以体脂的形式储存能量t21l。食

谷类仓鼠科啮齿动物有贮存食物的习性，它们属于冬季体重增加的类型，而体重

的增加与其食性有关。如环颈旅鼠(D．groenlandicus)、金色中仓鼠(M auratus)

和南非囊鼠(&campestris)等动物为即将到来的冬天积累能量而采取增加体重
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的策略【21，9s]。这样，在食物和能量短缺的冬季，它们可以通过消耗贮存于体内

的脂肪来适应严酷的环境，从而提高越冬的存活率。

哺乳动物在冬季面临体内的能量贮存和体温调节所需能量的改变时，被迫使

体重降低【161。在食物和能量短缺的冬季，小型哺乳动物为了减少能量需求、提

高越冬存活率而使体重降低，此时环境温度和能量决定动物体重的改变。导致哺

乳动物体重下降的主要因素有：环境温度降低、光周期缩短和食物资源短缺等

【211。温带小型哺乳动物在冬季面临可利用食物的短缺时，会增加对能量的需求【15’

74】，降低体重就降低了对总能量的需求，因此降低体重是节约能量的一种有效方

式【垌，采取这种方式更有利于小型哺乳动物抵抗冬季严寒的考验[15-阃。此外，

冬季体重下降还可以降低动物耐受低温的极限，使动物无需冬眠就能够度过寒冷

的冬季【14l。大多数小型哺乳动物在季节性变化的环境中，都会选择在冬季降低

体重【吼791，如黑线毛足鼠(只sungorus)、长爪沙鼠(膨unguiculatus)、布氏田鼠

(L brandtii)和草原田鼠(M pennsylvanicus)等阱21’27】。非冬眠的小型哺乳

动物在冬季所消耗的总能量要比大型哺乳动物多【15—61。因为体重的降低增加动物

体表面积与体积的比值，使动物更容易丧失大量能量，维持恒定体温所需的能量

增加，从而增加存活的代价12¨。

此外，还有一些哺乳动物暴露在低温条件下时，仍然能够维持恒定的体重

嗍。比如栖居于青藏高原高海拔地区的高原鼠兔(D．curzoniae)【13．孙∞l体重的季

节性差异不大。这是因为高海拔地区的哺乳动物受到低温和低氧双重胁迫，而两

者对产热的影响相反。低氧可以降低肺的载氧能力，使哺乳动物产热能力增强；

低温又能够增加产热能力，所以特殊的环境因素导致动物的体重在季节间保持不

变。体重能够维持季节性恒定的动物还有内蒙古草原的布氏田鼠(L brandtii)

嘲。

6．3．2．2改变代谢水平

代谢水平的季节性变化对许多哺乳动物的存活具有重要的生理调节作用

I辨l。当小型哺乳动物处于一个寒冷环境中时，可以通过减少暴露时间，增加基

础产热来提高产热能力以维持恒定的体温【191。在低温环境中，哺乳动物通常维

持较高的代谢水平嘲。反映动物代谢水平的生理指标主要是BMR和NST。

6．3．2．2．1基础代谢率(BMR)

不同地域动物BMR的差异反映了该种动物对环境独特的适应机制【5，71。比

如，生活在高寒地区的大多数哺乳动物具有较高的BMR【45’791，如高原鼠兔(D．

curzoniae)、根田鼠(脱oeconomus)(Wang and Wang,1996)和拉布拉多白足鼠

(Peromyscus maniculatus)㈣。干旱沙漠地区的哺乳动物的BMR较低【8l，如长爪

沙鼠㈨unguiculatus)和布氏田鼠(L brandtii)【17-211。
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哺乳动物BMR的变化受体重、食性、行为和气候的共同作用f35’76】。通常同

种哺乳动物冬季时的BMR较高，这与其体重的下降有关，有利于降低动物在热

中性区范围内的总能量消耗【75】。但生活于高寒地区的高原鼠兔(D．curzoniae)和

根田鼠CM oeconomus)174]在冬季时却BMR降低，这可能是高原地区特有的温

度低和氧含量低共同作用的结果。

此外，褐家鼠(足norvegicus)、社鼠(兄niviventer)Isl】和黄毛鼠(R losea)

‘网等动物在冬季时BMR也降低，这可能与换毛强度有关。一方面，冬季随环境

温度下降，动物的皮毛厚度增加，热传导值降低，BMR的降低是冬季代谢水平

和体温调节能力降低所致【19】；另一方面，在自然环境中，冬季小型哺乳动物面

临可利用食物减少和温度降低等环境压力时，也可能降低其BMR以减少能量消

耗唧。

6．3．2．2．2非颤抖性产热(NST)

对几种小型哺乳动物NST的季节性变化的研究表明，NsT是动物低温驯化时

的主要产热来源115’钏。冷暴露下，哺乳动物BAT的交感神经释放去甲肾上腺素

(NE)激活NST，使产热能力在很短时间内被激活，降低了体温调节所消耗的能

量，从而节约大量能量[451。冬季增加产热能力对温带和极地小型哺乳动物来说

是普遍存在的现象Ⅲd6】。影响NST的因素主要有：温度、光照、食物质量和数量

1211，栖息地和食性也能决定哺乳动物的NST，BMR低的物种能够诱导出较高的

NST[45’76l。干旱、半干旱地区哺乳动物的NST比湿润地区的物种高f441。体重越

低的哺乳动物，其诱导的NST能力越强㈣。

6．3．2．3维持能量收支平衡

能量收支(energybudget)是研究小型哺乳动物适应其周围环境的一种常用

指标，反映的是动物能量摄入与能量消耗之间的平衡，这种平衡取决于动物对能

量的摄入、处理、分配和消耗等过程间的相互作用【捌，对动物的存活和繁殖成

功起到非常重要的作用1171。能量消耗在较短时间内可以通过体内储存的能量来

补偿，但在较长时间内要通过能量摄入来达到平衡1591。此外，动物的能量收支

还存在生理限制，此限制是动物生活史特征的一个决定因子，并不受外在环境因

素的制约【硐。因此，研究哺乳动物的能量收支对研究其生存机制和生理生态学

特征具有非常重要的意义。

Drozdz(1968)首次提出用代谢笼测定小型哺乳动物的能量收支，该方法至

今仍然应用在许多研究中【孙弘站】。常用的代谢笼(图25)是不锈钢网笼，笼底由

细密金属网制成，使尿液可以流至下方玻璃管中，粪便经锥形挡板的反弹作用落

入收集杯中。传统的能量收支实验包括两个步骤：一是适应阶段，动物在正式实

验前要先适应代谢笼内的环境和食物，小白鼠和田鼠需要适应2天或更短的时
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间，而野外的啮齿动物通常要适应7．10天；二是实验阶段，整个实验需时5．7

天，实验期间食物自取，实验后即可获取总摄食量的数据，然后收集所有粪便和

尿液，最后依据公式计算能量摄入和能量消耗p21。

a．底部；b．顶部；c．饮水管；正食槽：

f．锥形挡板；g．粪便收集杯；h．可调通道；

i．食物收集盘；j．尿液计量刻度管

Fig．1 Metabolic Cage①lrozdz，1975)

&bottom；b．top；c．dtink／ng tube；d．feeder；,

￡baffle；g．feces cup；h．adjustable tunnel；

i．food collector；j．calibrated tube for urine．

图25代谢笼(仿Drozdz．1975)

哺乳动物与其生存环境有着密切的关系，自然环境中的温度、湿度和光照等

条件都影响哺乳动物的地理分布和存活能力。它们选择不同的逃避和抵抗策略来

适应环境的变化，这些适应性策略已经受到很多生理生态学家的关注。研究哺乳

动物适应环境变化的策略，不仅可以确定其地理分布范围，而且为发现新物种奠

定了坚实的基础。
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