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短光照诱导达乌尔黄鼠产热

黄晨西 林琳 李庆芬
(北京师范大学生物多样性与生态工程教育部重点实验室,北京,100875)

摘要:本文通过测定静止代谢率 (RMR)、非颤抖性产热 (NST)、线粒体呼吸酶、脂肪代谢酶活力、褐色脂肪
组织 (BAT)线粒体 GTP结合能力、下丘脑促甲状腺激素释放激素 (TRH)和促肾上腺激素释放激素 (CRH)
等指标,探讨短光照对达乌尔黄鼠产热的诱导和调节。结果表明,温暖 (22℃ )短光照 (8D ∶ 6L)组,达乌尔
黄鼠的 RMR、NST、肝脏和 BAT线粒体细胞色素 C 氧化酶活力以及 BAT线粒体 GTP结合能力均明显高于温暖长
光照 (16D∶ 8L)组中的动物,而体重、BAT重量、肝细胞呼吸、BAT α -磷酸甘油氧化酶活力则没有明显变化。
短光照组黄鼠下丘脑 TRH 水平显著高于长光照组,而血清中三碘甲腺原氨酸 (T3 )及甲状腺素 (T4 )浓度、
T3 / T4以及 BAT 中 T4 - 5’脱碘酶的活性没有明显变化。短光照组黄鼠下丘脑 CRH水平显著高于对照组,而肾上
腺皮质酮含量无明显变化。结果表明短光照能够诱导达乌尔黄鼠产热增加,主要是通过激活细胞色素 C 氧化酶
活性和增加 BAT中解偶联蛋白浓度;短光照可能激活下丘脑 TRH和 CRH,但它们没有直接诱导产热增加,推测
其增加了黄鼠潜在的产热能力。
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Short photoperiod induces the thermogenesis in Daurian ground squirrels
HUANG Chenxi,LIN Lin,LI Qingfen
(Ministry of Education Key Labora tory for Biodiversity Sciences and Ecological Engineering, Beijing Normal University, Beijing, 100875 ,
China)

Abstract:Thermogenesis and thermoregulation induced by short photoperiod were investigated in Daurian ground squirrels
(Spermophilus dauricus) by measuring resting metabolic rate (RMR),nonshivering thermogenesis (NST),activity of cy-
tochrome C oxidase (CCO)of liver and brown adipose tissues (BAT),BAT mitochondrial GTP-binding capacity,and hy-
pothalamic thyrotropin-releasing hormone (TRH)and corticotrophin-releasing hormone (CRH)levels in squirrels. The re-
sults showed that the RMR,NST,CCO activity,and BAT mitochondrial GTP-binding capacity were markedly increased by
exposure to short photoperiod (8D∶ 16L,SP)and constant ambient temperature (22 ± 2℃ )relative to those for long pho-
toperiod (16D∶ 8L,22 ± 2℃ ,LP),while body weight and BAT mass,hepatic mitochondrial respiration,and BAT α-glyc-
erophosphate oxidase activity were not significantly changed . The short photoperiod induced higher hypothalamic TRH and
CRH levels than did the LP. However,the serum concentration of triiodothyronine (T3 ),thyroxine (T4 ),the ratio of T3
and T4 ,the activity of T4 5’-deiodinase in BAT,and the adrenal corticosterone level showed no significantly change. The
results suggest that the short photoperiod may induce an increased thermogenesis in Daurian ground squirrel’s through acti-
vating CCO and enhancing uncoupling-protein levels in BAT,and simultaneously activating hypothalamic TRH and CRH
that do not directly induce an increased hermogenesis but may be a potential factor .
Key words:Daurian ground squirrel (Spermophilus dauricus);Short photoperiod;Thermogenesis

  冬眠哺乳动物的体重、体温、代谢率、激素水
平等与产热有关的指标均表现出明显的季节性变

化,适应性产热的褐色脂肪组织 (Brown adipose
tissue,BAT)的季节性变化尤其明显 (Milner et
al ,1989;Turner et al ,1989)。在一年四季的气

候变化中,光周期因其稳定性和可预测性而成为环
境中的计时器,影响着动物的行为、换毛、繁殖以
及代 谢 (Bartness et al ,2002; Barrett et al ,
2005;Bowers et al ,2005),还影响着小哺乳动物
的基础代谢产热和非颤抖性产热(Nonshivering
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thermogenesis,NST) (Himms-Hagen,1990;Haim
et al ,1999;王政昆等,1999;Zhao and Wang,
2005)。但动物对短光照诱导产热的敏感性具有种
属差异性,如短光照不影响鼠平科动物 (Clethriono-
mys glareolus,Clethrionomys rutilu)(Feist and Feist,
1986;Heldmaier et al ,1989)产热,但调节大多
数田鼠 科动物 如橙腹 田鼠 Microtus ochrogaster
(Wunder 1985 )、更 卢鼠 Dip domy ordi (G t-
tinge and R lph,198 )、黑线毛 鼠 Phod pus
sungorus (Wiesinger et al ,1989)、非洲刺毛鼠 Aco-
mys cahirinus (Haim and Zisapel,1999)、高原鼠兔
Ochotona curzoniae (王德华等,1999)、长爪沙鼠
Meriones unguiculatus (Li and Wang,2005)等的产
热。短光照诱导动物产热有季节差异性 (Held-
maier et al ,1981),如秋季短光照可调节布氏田
鼠 (Lasiopodomys brandtii)适应性产热增加 (李庆
芬等,1995),但在春季此作用不明显 (候建军
等,1995)。短光照诱导的产热还有地理分布的差
异性,例如生活在不同地理区域的同一个物种———
宽齿姬鼠 (Apodemus mystacinus)的两个种群,对
短光照表现出不同的体温和 NST 日节律 (Spiegel
and Haim,2004)。

当实验大鼠、小鼠和长爪沙鼠冷暴露时,其下
丘脑 -垂体 - 甲状腺轴 (hypothalamic-pituitary-thy-
roid,HPT)被激活,下丘脑促甲状腺激素释放激素
(Thyrotropin-releasing hormone,TRH)分泌和合成
增加、血浆促甲状腺激素 (throid-stumulating hor-
mone)浓度升高、血浆中和 BAT 细胞内 T3水平升

高,促使细胞产热增加,表明 HPT 轴参与机体产
热调节 (Arancibia et al ,1996; Joseph-Bravo et
al ,1998;杨明等,2002)。急性冷暴露也激活大
鼠下丘脑 - 垂体 - 肾上腺轴 (hypothalamic-pituita-
ry-adrenal,HPA),但慢性冷暴露后 HPA 轴激素水
平可能恢复正常 (Bhatnagar et al ,1995)。HPA
轴激素对动物产热调节是复杂的,皮质酮抑制
BAT的 GTP 结合,抑制 BAT 中的产热蛋白—解偶
联蛋白 (Uncoupling protein,UCP)的基因表达,
但 BAT增生又必须依赖一定量的皮质酮 (Strack et
al ,1995)。短光照诱导适应性产热中,这两个轴
系是否也参与调节?目前尚未见报道。

达乌尔黄鼠 (Spermophilus dauricus)是我国北
方分布较广泛的一种典型的冬眠哺乳动物,在夏季
的冷驯化中,动物的代谢产热明显增加,BAT 中
UCP基因表达明显上调 (Liu et al ,2001;刘小团

等,2001;张淑珍等,1997);在自然环境的四季
变 化中,其 产热量 也随 之改 变 (张 淑珍 等,
1996)。但单独的光周期因子能否影响达乌尔黄鼠
的基础代谢产热和 BAT 的 NST,还不清楚。本文旨
在探讨短光照是否能诱导达乌尔黄鼠增加产热,以
及 HPT轴和 HPA 轴能否参与此调节。
1 材料和方法
1 1  实验动物

达乌尔黄鼠捕自吉林伊通地区,带回北京后,
置于塑料笼中单只饲养于自然光照和室温为 22 ±
2℃的饲养房中,喂以标准鼠饲料、新鲜白菜,水
自取。饲养 3 周后,于 9 月进行驯化实验。

动物分 3 组进行光周期驯化实验:短光照 4 周
组 (8L ∶ 16D,10:00 ～ 18:00 给光,室温 22 ±
2℃ );短光照3 d 组 (条件同短光 4 周组);长光
照 4 周组 (16L ∶ 8D,6:00 ～ 22:00 给光,恒温
22 ± 2℃ )。设3 d 组是为了检测急性短光照能否激
活下丘脑 -肾上腺轴。

驯化实验结束前两天,测定各组动物静止代谢
率 (Rest metabolic rate,RMR)和 NST。驯化结束
后,断颈处死动物,采集血液、迅速取出动物的下
丘脑、肩胛间的 BAT、肝脏、肾上腺等,迅速放
入液氮中,然后转到 - 70℃冰箱中保存。
1 2  RMR 和 NST 测定

在水浴 25℃ ± 0 5℃中,采用封闭式流体液压
呼吸器测定 RMR (王政昆等,1999)。RMR 测定
结束后,取出动物,于动物背部皮下注射去甲肾上
腺素0 7 mg / kg (通过预实验确定的剂量),再测
定0  5 h内最大耗氧量作为 NST。
1 3  T 4 - 5’脱碘酶活性测定

BAT组织液的制备和酶活力测定参照杨明等
(2003 a)使用的方法。
1 4  BAT线粒体 GTP结合测定

先用差速离心法 (Liu et al ,1997)制备 BAT
的线粒体。在含有20 mM Mops (pH 6 7)、0 61 mM
EDTA、20 mM Na2 SO4 ,反应体积为150 μl的反应
系统中加入约 0 3 ～ 0 5 mg线粒体蛋白后立即摇
匀,保温1 min后,采用双标记离心沉淀法,测定
GTP结合 (Liu et al ,2001)。
1 5  血清 T3 、T 4含量测定

使用中国原子能研究所生产的 T3 、T4放射免

疫药盒测定。所有样品一批测定,批内误差小于
5% 。
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1  6  肾上腺皮质酮浓度测定
肾上腺加入2 ml 10% 的高氯酸匀浆,离心,

取1 ml上清液加入5 ml二氯甲烷,再离心,沉淀经
NaOH 溶液洗涤,除去碱层,加入硫酸 - 乙醇反抽
提 (V / V = 75 / 25),Fluorrnax - 2 型荧光光谱仪检
测。激发光波长为470 nm,接收光波长为560 nm。
用标准皮质酮配置标准曲线,计算样品皮质酮含量
(杨明等,2003 a)。
1  7  下丘脑 TRH 和促肾上腺皮质激素释放激素
(Corticotropin-releasing hormone,CRH)含量测定

取 - 70℃ 保存的下丘脑,加入1 ml 0 1 M冷
HCl超声破碎,离心,将上清分为两个0  4 ml的等
份, - 80℃冷冻真空干燥。测定时,用磷酸缓冲液
溶解,TRH 用北京北方生物技术研究所 TRH 放射
免疫测定药盒;CRH 样品,用第二军医大学标记
的大鼠抗原,放射免疫法测定。预实验中,TRH
和 CRH 待测样品对半稀释的剂量反应曲线,显示
出与标准曲线有很好的平行关系 (Du and You,
1992)。
1  8  细胞线粒体呼吸与细胞色素 C 氧化酶活性测
定

取新鲜肝和 BAT 组织,差速离心法获得线粒
体。用铂氧电极 - 溶氧仪 (中国科学院上海植物
生理研究所制)测定线粒体呼吸。反应杯温度为
30℃ ,总体积为 2 ml,以琥珀酸为底物,加入
0  5 μM ADP。用铂氧电极 - 溶氧仪测定线粒体细
胞色素 C 氧化酶活性 (Sudin et al ,1987),α -磷
酸甘油氧化酶活性测定按照 Steffen 和 Roberts
(1977)的方法。

为了计算线粒体呼吸和下丘脑 TRH 与 CRF含
量,测定线粒体蛋白及下丘脑蛋白,按 Lowry 等的
Folin-phenol方法定量,以牛血清白蛋白为标准。
1  9  数据分析

采用 SPSS10  0 统计软件包统计处理数据。短
光照对达乌尔黄鼠体重和对 BAT 重量的影响以及
对 RMR 和 NST的影响用 T-检验方法,其它用 One-
way ANOVA 及最小显著差数法 (LSD)进行参数
的各实验组间多重比较。文章中数据以均值 ±标准
误 (粖X ± SE)表示,P < 0 05 差异显著。为了消除
体重差异的影响,与体重有关的指标采用 W0  7 3

进

行校正 (Hart,1971)。
2 结果
2  1  短光照对达乌尔黄鼠整体水平代谢产热的影响

2 1 1 短光照对达乌尔黄鼠体重和 BAT重量的影响
短光照 4 周组与长光照 4 周组动物的体重在驯

化前相近,驯化 4 周后,两组动物体重均有变化,
但组间差异不显著 (F = 3 72, df = 12, P =
0 163)。短光照 4 周组与长光照 4 周组黄鼠的 BAT
重量差异不显著 (F = 0 91,df = 12,P = 0 248)
(表 1)。

表 1  短光照对达乌尔黄鼠体重和 BAT 重量的影响
Table 1  The effect of short photoperiod on weight of body

and BAT in ground squirrels
长光 4 周组

(LP-4 weeks)
短光 4 周组

(SP-4 weeks)
实验前体重
Ini tial body weight (g) 201 ± 12  7 (8) 206 ± 12 7 (8)
实验后体重
Final body weight (g) 192 ± 10  2 (7) 221 ± 16 7 (7)

BAT 重量 1  73 ± 0  22 (7) 2  13 ± 0 24 (7 )
BAT / 体重 (% )
BAT / Body weight (% ) 0  88 ± 0 079 (7) 0 95 ± 0  050 (7 )

  LP:长光照;SP:短光照;括号里数字为样本数量。下表同。
LP:Long photoperiod;SP:Short photoperiod;The sample sizes are

shown in parentheses. The following t ables are the same.

2 1  2  短光照对达乌尔黄鼠 RMR 和 NST的影响
短光照 4 周组动物的 RMR 显著大于长光照组

动物 (F = 7 111,df = 10,P = 0 049),两组动物
的 NST 差异非常显著 (F = 7 848,df = 10,P =
0 04),非颤抖性产热能力 (NST - RMR)也有明
显差异 (F = 6 59,df = 10,P = 0  033) (图 1)。

图 1  短光照对达乌尔黄鼠 RMR 和 NST 的影响
和长光照 4 周组相比较 P < 0 05

Fig 1 The effects of short photoperiod on RMR and NST in ground squirrels
P < 0  05 compared with LP 4 weeks

2 2  短光照对达乌尔黄鼠细胞水平能量代谢的影响
2 2  1  短光照对达乌尔黄鼠肝脏细胞水平能量代
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谢的影响

短光照组,肝脏细胞色素 C 氧化酶活性显著
大于长光照组 (F = 7 389,df = 17,P = 0 006),
其中短光照 4 周组黄鼠其酶活性比短光照3 d 组的

高出 34 7% ,差异显著 (P = 0 009) (表 2)。而
肝细胞线粒体呼吸在短光照组和长光照组中,没有
显著差异 (F = 3  251,df = 17,P = 0 069) (表 2)

表 2  短光照对达乌尔黄鼠肝细胞线粒体呼吸和细胞色素 C 氧化酶活力 (ng O / min· mg protein)的影响
Table 2  The effects of short photoperiod on the resp iration of mitochondria and the activity of the cytochrome C

oxidase (ng O / min· mg protein) in liver in ground squirrel
长光 4 周组
LP-4 weeks

短光 3 d 组
SP-3 days

短光 4 周组
SP- 4 weeks

细胞色素 C 氧化酶活力 Activity of the cytochrome C oxidase 121 ± 25  17 (6) 135 ±4  64 (6) 208 ± 15 05  (6)
状态 4 呼吸 The state-4 respiration 32 0 ± 3  52 (6) 37  0 ± 3  04 (6) 37  1 ± 1 79 (6)
状态 3 呼吸 The state-3 respiration 89 2 ± 6  67 (6) 94  3 ± 7  79 (6) 113 ± 6 29 (6 )

  与短光照 3 d 组比较 P < 0  05; P < 0 05 compared with SP - 3 d

2  2  2  短光照对达乌尔黄鼠 BAT酶活力的影响
短光照组达乌尔黄鼠 BAT细胞色素 C 氧化酶活

性均显著高于长光照组 (F = 7 843,df = 17,P =
0 005),两个短光照组间酶活性没有明显变化 (P

= 0 802) (表 3);而短光照组黄鼠 BAT 线粒体 α -
磷酸甘油氧化酶活力和 T 4 - 5’脱碘酶活力与长光照
组相比没有显著性差异 (F = 0 501,df = 17,P =
0 616;F = 1 627,df = 17,P = 0 229) (表 3)。

表 3  短光照对达乌尔黄鼠 BAT 细胞色素 C 氧化酶、α - 磷酸甘油氧化酶及 T4 -5 ’脱碘酶活力的影响
Table 3  The effect of short photoperiod on the activity of cytochrome C oxidase (CCO),α-gl ycerophosphate oxidase (α-PGO)

and T45 ’-deiodinase in BAT in ground squi rrel
长光 4 周组
LP- 4 weeks

短光 3 d 组
SP-3 days

短光 4 周组
SP-4 weeks

细胞色素 C 氧化酶活力 CCO (ng O / min· mg protein) 165 ± 23 10 (6) 358 ± 39 07  (6) 344 ± 48  68 (6 )
α -磷酸甘油氧化酶活力 α - PGO (ng O / min· mg protein) 119 ± 15 42 (6) 140 ± 28  37 (6) 148 ± 17 28 (6)
T4 - 5’脱碘酶活力 T4 5’- deiodinase (fmol T3 / mg protein / hr) 28 9 ± 2 11 (6) 36  5 ± 4  21 (6) 36 4 ± 3 58 (6)

  与长光照 4 周组比较 P < 0 05; P < 0  05 compared with Lp-4 weeks .

2  2  3  短光照对达乌尔黄鼠 BAT线粒体 GTP 结合
能力的影响

通过 Schatchard 分析可以得到达乌尔黄鼠线粒
体与 GTP 结合的表观解离常数 (KD)以及单位线
粒体蛋白最大的 GTP 结合量 (Bmax)。结果表明,

KD 在不同光周期驯化的达乌尔黄鼠中没有显著变
化 (F = 2 562,df = 16,P = 0 113)。Bmax 在短光
照3 d 组中显著上升 (F = 8 15,df = 16, P =
0 004),但是短光 4 周组和长光组之间没有明显变
化 (P = 0 094) (表 4)。

表 4  达乌尔黄鼠 BAT 中线粒体 GTP 结合能力
Table 4  GTP-binding to BAT mitochondria in ground squirrel

长光 4 周组
LP-4 weeks

短光 3 d 组
SP- 3 days

短光 4 周组
SP-4 weeks

最大结合常数 Bmax (nmol / mg Protein) 0  54 ± 0 114 (6) 1  07 ± 0 0802 (6 ) 0  79 ± 0  079 (5 )
解离常数 KD (μM) 1  11 ± 0 106 (6) 1 40 ± 0  139 (6) 1  63 ± 0  244 (5 )

  与长光照 4 周组比较 P < 0  05; P < 0 05 compared with LP-4 weeks

2  3  短光照对达乌尔黄鼠下丘脑 - 垂体 - 甲状腺
轴的影响

短光照组的达乌尔黄鼠下丘脑 TRH 含量显著
地高于长光照组 (F = 10 48,df = 17,P = 0 001),
但短光照两组间差异不显著 (P = 0 405) (表 5)。

短光照组黄鼠血清中 T 3 、T4浓度以及 T 3 / T4与长光

照组比较,没有显著差异 (F = 0 39,df = 17,P =
0 962;F = 0 657,df = 17,P = 0 533;F = 0 218,
df = 17,P = 0 807) (表 5)。
2 4  短光照对达乌尔黄鼠下丘脑 - 垂体 - 肾上腺
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轴的影响

短光照的两组黄鼠下丘脑 CRH 含量均明显高
于长光照组 (F = 8  578,df = 17,P = 0 024,短光
照3 d,P = 0 014,短光照 4 周,P = 0 015),而短

光照下的两组黄鼠之间其含量没有明显差异 (P =
0 969) (表 5)。短光照组达乌尔黄鼠肾上腺皮质
酮的含量和长光照组相比没有明显差异 (F =
1 354,df = 17,P = 0 707) (表 5)。

表 5  短光照对达乌尔黄鼠下丘脑甲状腺轴和肾上腺轴激素的影响
Table 5  The effect of short photoperiod on hormonal levels i n hypothalamus-thyroid-axis and -adrenal-axis in ground squirrel

长光 4 周组
LP-4 weeks

短光 3 d 组
SP-3 days

短光 4 周组
SP- 4 weeks

下丘脑 TRH (ng / mg protein)
Concentration of TRH in hypothalamus 2 27 ± 0  171 (6 ) 2 55 ±0  320 (6) 3  68 ± 0  168  (6)
血清 T3 (ng / ml) Concentration of serum T 3 2 19 ± 0  140 (6 ) 2 26 ±0  179 (6) 2  23 ± 0 232 (6)
血清 T4 (ng / ml)Concentration of serum T4 41 5 ± 2  75 (6) 42  5 ± 3  93 (6) 46  2 ± 2 22 (6)
血清 T3 / T4 (% )Serum T 3 / T4 4 95 ± 0  684 (6 ) 5 14 ±0  707 (6) 5  67 ± 0 966 (6)
下丘脑 CRH (ng / mg protein)
Concentration of CRF in hypothalamus 2 36 ± 0  383 (6 ) 3  52 ± 0 668  (6) 3  49 ± 0  495  (6)
肾上腺皮质酮含量 (ng / mg tissue)
Concentration of corticosterone in adrenal gland 56 4 ± 7  12 (6) 48  6 ± 5  68 (6) 52  4 ± 6 69 (6)

  与长光照 4 周组比较 P < 0 05; P < 0  05 compared with Lp-4 weeks .

3 讨论
3  1  短光照对产热的影响

光周期在诱导小哺乳动物的适应性产热中起了

重要的作用。本研究中,达乌尔黄鼠经过一个夏天
的育肥后,体内脂肪累积可能已趋于最大 (张淑
珍等,1996)。因此,在秋季不同光周期驯化中,
达乌尔黄鼠体重与驯化前相比变化不明显。虽然短
光照驯化未能引起达乌尔黄鼠 BAT 重量显著高于
长光照组,不同于兼性冬眠动物黑线毛足鼠 (Hol-
tore et al ,1985;Heldmaier and Lynch 1986),但具
有产热活性的 BAT线粒体与 GTP 结合能力明显提
高,而解离常数 KD 变化不大。在线粒体与 GTP的
亲和力基本一致的前提下,BAT 线粒体中 GTP 结
合位点的增加代表 UCP浓度增加 (Huang and Klin-
genberg,1995)。这表明不仅寒冷能够诱导黄鼠
BAT中 UCP 浓度增加,导致黄鼠产热能力增加
(Liu et al ,1998),而短光照同样可激活达乌尔黄
鼠 BAT中 UCP,增加黄鼠适应性产热能力。

短光照 4 周组达乌尔黄鼠的 RMR、NST、肝脏
与 BAT 的细胞色素 C 氧化酶活力均明显高于长光
照组,从个体水平到细胞水平两组间有显著差异。
表明秋季短光照能够激活达乌尔黄鼠产热增加,与
低温诱导的非冬眠期达乌尔黄鼠产热变化一致

(张淑珍等,1997)。同时我们看到,短光照 3 d 组
黄鼠肝脏与 BAT 的细胞色素 C 氧化酶活力也明显
升高,BAT中 UCP 浓度显著增加,表明达乌尔黄

鼠对秋季短光照很敏感,在急性短光照下能迅速调
整产热能力。

短光照驯化中肝脏与 BAT 中细胞色素 C 氧化
酶活力变化趋势不同。3 d 短光暴露刺激黄鼠 BAT
细胞色素 C 氧化酶活性增加很高,而后基本维持
在此水平上;但肝脏的细胞色素 C 氧化酶活性随
短光照日数的延长而缓慢增加,其活性始终低于
BAT 细胞色素 C 氧化酶活性。由此看出 BAT 是达
乌尔黄鼠接受短光照刺激增加产热的主要器官,在
光周期的季节性变化诱导的体温调节中起主要作

用,反应在个体水平上的产热变化也表现出 NST
比 RMR 增长量高。

对非冬眠期达乌尔黄鼠进行低温驯化后,BAT
中 α - 磷酸甘油氧化酶活性显著高于常温对照组
(张淑珍等,1996)。而短光照达乌尔黄鼠 BAT 中
α -磷酸甘油氧化酶活性没有发生明显变化,表明
短光照没有引起黄鼠脂肪代谢水平的变化,而温度
是影响脂肪代谢的主要环境因子。达乌尔黄鼠 α -
磷酸甘油氧化酶活性与非冬眠动物布氏田鼠相同,
只在低温下激活,不断合成新的甘油三脂,为脂肪
细胞氧化提供 “燃料” (李庆芬等,1995)。

达乌尔黄鼠肝脏线粒体状态 3 呼吸及状态 4 呼
吸在短光照后比长光照组虽然提高了 5 7% 和
15 6% ,但没有表现出显著差异。在非冬眠期的达
乌尔黄鼠低温驯化研究中,冷诱导下达乌尔黄鼠肝
脏线粒体状态 3、4 呼吸显著提高 (张淑珍等,
1997)。表明短光照下达乌尔黄鼠肝脏产热能力的
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提高主要依赖于细胞色素 C 氧化酶活性的提高。
总之,短光照诱导 RMR 和 NST 显著增高,主

要是通过肝和 BAT 的细胞色素 C 氧化酶活力上升
以及 BAT的 UCP上调,而脂肪代谢的激活和肝脏
产热能力的再提高,则需要进一步的低温刺激。这
可能与达乌尔黄鼠生活的寒冷环境和自身冬眠特性

有关,为了提高能量利用效率,光周期作为低温来
临的信号仅引起其体内能量代谢的部分变化。
3  2  短光照诱导的产热调节

动物体的生长、发育、代谢都离不开甲状腺激
素的调节,在哺乳动物的兼性产热中,甲状腺激素
也是一个重要的调节因子 (Branco et al ,1999)。
因此,HPT 轴在小哺乳动物的冷适应中起了重要的
调控作用 (Jansky,1995;杨明等,2002)。达乌
尔黄鼠在低温状态下血清 T 3 、T4浓度增加的变化

趋势与兼性冬眠动物金色中仓鼠 (Mesocricetus au-
ratus)及非冬眠的长爪沙鼠相似 (Kopecky et al ,
1986;Liu et al ,1998),T4 - 5’脱碘酶高度激活也
与长爪沙鼠极其相似 (Liu et al ,1998)。达乌尔
黄鼠冬眠时,其下丘脑 TRH 含量及血清 T3 、T 4浓

度显著增高 (黄晨西等,2003),与长爪沙鼠冷暴
露时下丘脑 - 甲状腺轴的激活相似 (杨明等,
2002)。表明达乌尔黄鼠下丘脑甲状腺轴激素水平
和功能存在季节性变化,冬眠时该轴的激活,有利
于黄鼠冬眠觉醒中 BAT 的产热 (黄晨西等,
2003)。在光周期驯化中,短光照 4 周的达乌尔黄
鼠下丘脑 TRH 含量显著高于长光照组和短光暴露
3 d 组,推测短光照可能诱导下丘脑 TRH 合成增
加,或者 TRH 分泌抑制。由于短光照的达乌尔黄
鼠血清 T3 、T 4浓度以及 T 3 / T4 与长光照组动物相

比,既没有增加、也没有减少,因此短光照的达乌
尔黄鼠 TRH 分泌可能维持原有水平,而下丘脑
TRH 含量增加,意味着 TRH 合成增加。这方面研
究还未见相关文献报道,根据上述实验结果分析推
测,短光照可能激活了达乌尔黄鼠下丘脑合成
TRH,增加了动物潜在的产热能力。只要环境中气
温降低,TRH 即可大量释放,通过垂体前叶激活
甲状腺,使循环中的 T3和 BAT 细胞内局部的 T3水

平增加,促使细胞产热增加,以利动物适应环境的
变化。

HPA 轴是动物应激反应的重要激素轴,当完
整的动物受到环境刺激时,此轴系被激活,引起血
循环中糖皮质激素水平增加,得以维持机体内平
衡。HPA 轴对 BAT 产热的作用是复杂的,其机理

还不十分清楚。实验大鼠中枢室旁核注射 CRH,
能够引起 BAT 产热增加,如果切除 BAT 的神经,
这种作用则消失 (LeFeuvre et al ,1987);侧脑室
注射 CRH,抑制了冷暴露的长爪沙鼠 HPT 轴激素
的分泌,进而抑制 UCP 的基因表达,抑制 BAT 产
热,但同时又刺激了交感神经系统,增加了 BAT
产热 (杨明等,2003b);另有研究证明,应激诱
导的 CRH 释放引起下丘脑同区域去甲肾上腺素的
释放 (Song et al ,1995),即激活了交感神经中
枢;摘除肾上腺大鼠的实验表明,皮质酮抑制
BAT 的 GTP 结合,抑制 UCP的基因表达,但 BAT
的增生又必需有低剂量的皮质酮存在 (Strack et
al ,1995)。在短光照中 HPA 轴是否参与诱导黄鼠
产热?从我们的实验结果中看出,短光照3 d 组引
起达乌尔黄鼠下丘脑 CRH 含量显著上升,表明急
性短光照确实成为应激因子,引起黄鼠产生应激反
应。尽管短光照3 d 组和 4 周组的黄鼠下丘脑 CRH
含量显著上升,但肾上腺皮质酮含量没有增加,推
测短光照有可能激活黄鼠下丘脑 CRH 合成,没有
激活 CRH 的进一步释放,因此没有激活肾上腺分
泌皮质酮,去抑止 BAT 产热。

因此,短光照诱导达乌尔黄鼠代谢产热增加,
诱导肝和 BAT 细胞水平产热增加,可能并非是下
丘脑 TRH和 CRH 激活的直接结果,可能还有其他
因素参与直接的调节。我们实验室曾观察到,短光
照的布氏田鼠血清中交感神经递质———去甲肾上腺
素水平增加。下丘脑旁室核是交感神经中枢
(Arancibia et al ,1996),又是 TRH 神经元和 CRH
神经元的分布区。我们推测,短光照激活达乌尔黄
鼠旁室核的 TRH神经元和 CRH 神经元的同时,可
能也激活了交感神经中枢,直接激活了肾上腺受体
参与的代谢产热与细胞水平的产热。但这还需要进
一步的实验加以证实。
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