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冷暴露对中缅树鼩肝脏、膈肌和心肌
线粒体呼吸的影响

谢静 王颖 练销 王政昆
(云南师范大学生命科学学院,生物能源持续开发利用教育部工程研究中心,昆明  650092)

摘要:在 4℃急性冷暴露 (1 h,4 h,8 h,24 h)和持续冷暴露 (7 d,14 d,28 d)条件下,测定中缅树鼩膈
肌、心肌和肝脏的线粒体状态Ⅲ呼吸、状态Ⅳ呼吸、呼吸控制率 (RCR)、线粒体蛋白含量以及肝脏线粒体P / O
值的变化。结果表明:肝脏线粒体状态Ⅲ、状态Ⅳ呼吸随着低温处理时间的延长,呼吸速率均极显著增加,在
28 d后分别增加了 132 9% 、124 4% (P < 0 01),RCR 与对照比较,在8 h和7 d组分别显著增加了 35 8%和
48 4% (P < 0  05),线粒体蛋白含量也极显著增加,在28 d后增加了 104 7% (P < 0 01),P /O 值在整个低温处
理过程中呈下降趋势,在28 d后降低了 40 2% ,达到极显著水平 (P < 0 01);膈肌线粒体状态Ⅲ呼吸在整个低
温处理期间没有显著变化,状态Ⅳ呼吸在28 d达到极显著增加 (P < 0  01,64  9% ),RCR 在28 d后显著降低 (P
< 0 05,42  1% ),线粒体蛋白只有4 h组有极显著增加 (P < 0 01,45 2% );心肌的状态Ⅲ呼吸在8 h组有着极
显著的增加 (P < 0 01,54 7% ),状态Ⅳ呼吸随着低温处理时间的增加而显著增加,28 d后增加了 94  7% (P <
0 01),RCR 在28 d后降低 37  8% (P < 0 01),线粒体蛋白表现出先下降再上升的趋势,8 h组下降 37 8% (P
< 0 01),28 d增加 25 2% (P < 0 05)。说明中缅树鼩在冷胁迫的条件下肝脏线粒体呼吸能力显著增强,主要表
现为状态Ⅳ呼吸即质子漏产热的显著增强,膈肌和心肌的线粒体呼吸也具有一定的适应性变化,补偿了冷胁迫
条件下中缅树鼩增加的能量需求,是中缅树鼩在冷胁迫中重要的适应对策。
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Effects of cold exposure on mitochondrial respiration of liver,diaphragm
and cardiac muscle in tree shrews (Tupaia belangeri)
XIE Jing,WANG Ying,LIAN Xiao,WANG Zhengkun

(School of Lif e Science of Yunnan Normal Uive rsity,Engineeri ng Research Center of Sustainable D evelopment and Utilization of Biomass Ener-
gy Ministry of Education,Kunming 650092,China)

Abstract:The state Ⅲ respiratory ability,state Ⅳ respiratory ability,respiration control ratio (RCR),total protein con-
tent and mitochondrial protein contents of liver, diaphragm and cardiac muscle in tree shrews (Tupaia belangeri)were
measured during acutecy cold exposure for 1 h,4 hs,8 hs,24 hs,and prolonged cold exposure for 7 days,21 days and
28 days. The state Ⅲ respiratory ability,state Ⅳ respiratory ability were measured by oxygen electrodes and the total pro-
tein content and mitochondrial protein contents were measured by Lowry method . The liver mitochondrial state Ⅲ and Ⅳ
respiratory ability both greatly increased with prolonged cold exposure,132  9% and 124  4% (P < 0 01) respectively in-
creased after 28 d . Compared to the controls,RCR increased by 35 8% and 48 4% (P < 0  05) in the 8 h and 7 d
groups and the content of mitochondrial protein also increased by 104 66% (P < 0 01)while the P / O value showed a de-
creasing trend during the whole cold exposure process,showing a very significant level after 28 d,decreasing by 40 2%
(P < 0 01). The respiration of the diaphragm muscle mitochondrial state Ⅲ did not change evidently during the cold expo-
sure process,however,the state Ⅳ respiration increased by 54 7% (P < 0 01)while RCR decreased by 42 1 % (P <
0 05) and the mitochondrial protein increased by 45 2% (P < 0 01) only in the 4 h group . The state Ⅲ respiration of
the cardiac muscle mitochondria increased by 54 7% (P < 0  01) in the 8 h group and the state Ⅳ respiration significant-
ly increased 94  7% by the cold exposure (P < 0 01),while RCR decreased by 37 8% (P < 0 01) and the content of
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mitochondrial protein showed a trend that increased at first and decreased later and the 8 h group decreased by 37 8% (P
< 0 01),and increased by 25 2% (P < 0 05)after 28 d . The mitochondrial respiration of liver was significantly en-
hanced during the cold stress incorporating that the increase of proton leakage and there was some adaptive change in the
mitochondria respiration of diaphragm muscle and cardiac muscle also,which compensated for the increasing energy re-
quirements to some degree under the cold condition. These were important strategies for tupaia belangeri to adapt to the
cold.
Key words:Cold exposure;Liver;Muscle;Mitochondrial respiration;Tupaia belangeri;Proton leak

  线粒体与细胞水平的能量代谢密切相关,主要
负责将底物氧化并将能量储存在高能磷酸键中。线
粒体呼吸分为四种状态,在状态Ⅳ呼吸过程中,质
子不通过 ATP 合成酶而是直接通过质子传递体返
回到线粒体内膜基质形成质子回漏的无效回路,这
一过程就称为线粒体质子泄漏 (mitochondrial pro-
ton leak) (Porter,2001),通常采用线粒体状态Ⅳ
呼吸速率来反映质子泄漏的状态 (Bouillaud et al ,
2001)。质子泄漏产生的能量主要以热的形式释放
(Silva,1995),使线粒体进行解偶联呼吸。在细胞
的能量消耗过程中,很大一部分是由于线粒体质子
泄漏 所 引起 的 (Porter,2001 ),而 且 在肝 脏
(Nobes et al ,1990;Brown et al ,1990;Harper
and Brand,1993;Brand et al ,1993 )、骨骼肌
(Rolfe and Brand,1996 )、肾脏 (Krauss et al ,
1999)、胸腺细胞 (Porter et al ,1999)和脑组织
(Krauss et al ,1999)中都发现质子漏的存在。研
究表明,肝脏线粒体的质子漏可以独自承担基础代
谢率 (Basal metabolic rate;BMR)的 5% (Brand
et al,2000),而离体骨骼肌线粒体中的质子漏特
征与肝脏和其他组织中的质子漏十分相似,表明肌
肉质子漏也是 BMR 的重要贡献者,甚至高于肝脏,
占到了基础代谢率的 15% (Brand et al ,2000;
Rolfe and Brand,1996)。Rolfe 等 (1997)认为心
脏中质子漏对 BMR 的贡献约占 5% ～ 10% ,从脑、
肾分离出的线粒体中也发现了质子漏,推测各种组
织中线粒体质子漏就可能共同承担了 BMR 的 25%
～ 30% (Brand et al ,2000)。
中 缅 树 鼩 (Tupaia belangeri) 属 攀 鼩 目

(Scandentia)树鼩科 (Tupaiidae)动物,主要分布
于东南亚、印度、锡金、尼泊尔、缅甸、以及我国
广西南部及海南岛等,为东洋界特有小型哺乳动
物,中缅树鼩是该科中分布最广和分布纬度最高的
一个种;我国云南、四川和贵州西南部很可能为该
种分布北限,主要栖息地为温湿的阔叶林或针阔混
交林 (王应祥,1991)。本实验室以往的研究表
明,分布于该过渡地带的中缅树鼩,其生理适应性

显示出了一定的过渡特征,同时又表现出一定的差
异 性 (王 政 昆 等, 1994, 1995, 1996, 1999,
2000;张武先等,2001,2002)。为了进一步了解
线粒体质子漏对中缅树鼩冷适应产热的意义,我们
选择了膈肌、心肌和肝脏组织作为测定对象,测定
其在急性冷暴露和持续冷驯化状态下线粒体状态Ⅲ
呼吸和状态Ⅳ呼吸的变化情况,探讨各组织解偶联
呼吸与低温胁迫时间的关系,进而了解低温胁迫中
3 种组织线粒体的质子漏产热特征,为进一步研究
低温胁迫下中缅树鼩这一低纬度小型哺乳动物的产

热模式积累基础资料。
1 材料与方法
1 1  动物处理

实验动物于 2006 年 9 月捕自云南省昆明市禄
劝县屏山镇 (北纬 25°25′ ～ 26°22′,东经 102°13′
～ 102°57′)附近灌丛中 (海拔1 679 m),动物捕
回后单笼饲养,12 ～ 14℃室温条件下适应3 d,光
照 12L:12D,此为 0 d对照组。冷暴露组分 1 h,
4 h,8 h,1 d,7 d,14,28 d共 7 组,每组 8 只
动物,在环境温度 4 ± 1℃ 、光照 12L:12D、无巢
材条件下单笼饲养。

实验动物均为非繁殖期成年个体,实验组与对
照组中尽量雌雄各半,饲养地点为云南师范大学生
命科学学院动物学实验室。
1 2  组织线粒体的制备

动物用断颈法处死后,迅速取出肝脏、心脏及
膈肌。按照 Cannon 和 Lindberg (1979)、李庆芬等
(1994)和王政昆等 (1995)介绍的方法,将肝脏
在冰浴中剪碎,加 5 倍体积 (W / V)肝脏提取液,
手动匀浆;2 000 g,4℃离心7 min,弃沉淀;取上
清于10 000 g,4℃离心10 min,弃上清;将沉淀用
适量提取液悬浮至10 000 g,4℃离心10 min,弃上
清;所得沉淀即为线粒体,加适量提取液溶解,即
可用于测定呼吸活性。心肌和膈肌线粒体的制备参
照 Oufara 等 (1987)和 Goglia 等 (1993)的方法
进行,离心同上。
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1  3  线粒体呼吸活性测定
采用 CHLOTOLAB2 氧电极 (Hansatech Instru-

ments Lab)测定线粒体状态Ⅳ呼吸,加5 μmolADP
测定状态Ⅲ呼吸和 P / O 值 (王政昆等,1996);呼
吸底物为琥珀酸,反应杯总体积为2 ml,反应温度
为 30℃ 。

蛋白质定量采用 Folin-Phenol 法,以牛血清白
蛋白为标准。
1  4  统计分析

数据采用 SPSS for Windows 10 0 统计软件包进
行分析处理,首先对相同冷暴露时间下,连续测定
两次以上的指标进行重复测量方差分析 (Repeated
Measures),结果显示均无显著性差异 (P > 0 05),
再采用单因子方差分析 (One-way ANOVA)。结果
均以平均数 ± SE 表示。
2 结果
2  1  线粒体状态Ⅲ呼吸

低温8 h组、24 h组、7 d组、14 d组和28 d组
的中缅树鼩肝脏线粒体状态Ⅲ呼吸与对照组比较有
极显 著 增 加 (P < 0 01,分 别 增 加 40 5% 、
59 6% 、102 9% 、106 8% 和 132 9% )。不同时
间冷暴露组的膈肌线粒体状态Ⅲ呼吸与对照组的比
较没有明显变化 (P > 0 05)。低温处理8 h组的心
肌线粒体状态Ⅲ呼吸与对照组比较有极显著的增加
(P < 0 01,增加 54 7% )。(图 1)

图 1  低温处理对中缅树鼩各组织线粒体状态Ⅲ呼吸的影响 .
与对照组比较 P < 0 05 ;P < 0 01;P < 0 001
F ig 1  The effects of cold exposure on state Ⅲ of mit ochondrial res-
piration of some tissue in tree shrews. P < 0  05;  P < 0  01;
P < 0  001,compared with control

2 2  线粒体状态Ⅳ呼吸
肝脏线粒体状态Ⅳ呼吸在低温处理过程中呈现

先下降后上升的趋势,其中24 h组、7 d组、14 d组
和28 d组与对照组比较有极显著增加 (P < 0 01,
分别增加 38 1% 、39 5% 、102  4% 和 124 4% )。
低温处理8 h组、14 d组、28 d组的膈肌线粒体状态
Ⅳ呼吸与对照组比较有显著增加 (P < 0  05,分别
增加 58 7% 、32 9%和 64  9% )。线粒体状态Ⅳ呼
吸中,低温处理4 h组、8 h组、24 h组、7 d组、
14 d组和28 d组与对照组比较均有极显著增加 (P
< 0  01,增加 60  4% 、86 2% 、60 6% 、76 5% 、
78 9%和 94 7% ) (图 2)。

图 2  低温处理对中缅树鼩各组织线粒体状态Ⅳ呼吸的影响 .
与对照组比较 P < 0 05 ;P < 0 01;P < 0 001
F ig 2  The effects of cold exposure on state Ⅳ of mit ochondrial res-
piration of some tissue in tree shrews. P < 0  05;  P < 0  01;
P < 0  001,compared with control

2 3  线粒体呼吸控制率
肝脏线粒体呼吸控制率变化有波动,其中低温

处理8 h组与对照比较增加 35 8% (P < 0 05),低
温处理7 d组与对照组比较极显著增加 48 4% (P
< 0  01)。隔肌线粒体呼吸控制率低温处理8 h组和
低温处理28 d组与对照组比较分别降低 30% 和
42% (P < 0 05)。心肌线粒体呼吸控制率在急性
低温处理阶段 (0 ～ 24 h)波动很大,其中低温处
理1 h组和24 h组与对照比较分别下降 14 6% 和
33 5% (P < 0 01);在持续低温处理中,低温处
理7 d、14 d、28 d组与对照组比较有极显著下降
(P < 0 01,下降 36 8% 、42 2% 和 37 84% ) (图
3)。
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图 3  低温处理对中缅树鼩各组织线粒体呼吸控制率的影响 .
与对照组比较 P < 0 05 ;P < 0 01;P < 0 000
F ig 3  The effects of cold exposure on RCR of mitochondrial respira-
t ion of some tissue in tree shrews .  P < 0  05;  P < 0  01;
P < 0  001,compared with control

2  4  线粒体蛋白含量
中缅树鼩肝脏线粒体蛋白含量在急性低温处理

阶段有下降趋势,而低温处理14 d组和28 d组与对
照组比较有极显著增加 (P < 0 01,分别增加
151  2%和 104 7% )。隔肌线粒体蛋白含量的变化
总体上比较稳定,只是低温处理 4h 组与对照组比
较有极显著增加 (P < 0 01,增加 45 2% )。心肌
线粒体蛋白含量在低温处理1 h组、8 h组与对照组
比较有显著下降 (P < 0  05,分别下降 23 4% 和
37 1% );随着低温处理时间的延长,蛋白含量逐
渐增加,低温处理28 d组与对照组比较有显著增加
(P < 0 05,增加 25 2% )。(图 4)

图 4  低温处理对中缅树鼩各组织线粒体总蛋白含量的影响 .
与对照组比较 P < 0 05 ;P < 0 01;P < 0 001
F ig 4  The effects of cold exposure on mitochondrial protein of some
t issue in tree shrews. P < 0 05;P < 0  01;P < 0 001,
compared with control

2 5  肝脏线粒体呼吸 P / O 值
中缅树鼩肝脏线粒体呼吸 P / O 值在整个低温

处理过程中呈下降趋势,其中低温处理 8 h组、
24 h组、7 d组、14 d组和低温处理28 d组与对照组
比较分别下降 20  7% 、17 9% 、21 0% 、35 4%和
40 2% (P < 0 01) (图 5)。

图 5  低温处理对中缅树鼩肝脏线粒体呼吸 P / O 的影响 . 与对
照组比较 P < 0 05;P < 0  01
F ig 5  The effects of cold exposure on P / O of mitochondrial respira-
t ion of liver in tree shrews.  P < 0 05 ;P < 0 01 ,compared
with control

3 讨论
线粒体是哺乳动物耗氧的主要部位,但在氧化

过程中释放出的能量并不能全部转移到 ATP 中,
有部分能量以热量的形式释放,出现线粒体质子泄
漏 (mitochondrial proton leak),称为解偶联呼吸
(Rolfe et al ,1994,1999;Bouillaud,2001)。质
子漏可能对哺乳动物的体温调节有着重要的贡献

(Brand et al ,1991),进一步的研究发现,在所有
的动物中,质子漏都占到了代谢率的 20% ～ 25% 。
有研究证实质子泄漏与基础代谢率显著相关 (r =
0 75) (Brookes et al ,1998),可能对基础代谢率
有着重要的贡献 (Jeff and Kevin,1999)。Porter 和
Brand (1995)比较了一系列不同身体大小的动物
肝细胞中质子泄漏占整个耗氧速率的比例,结果发
现随着个体大小的增加,肝细胞的耗氧速率增加,
同时发现质子漏的速率也随之增加,它在肝细胞整
体耗氧的体系中,比例几乎稳定在 25% 左右。因
此,从变温动物到恒温动物中,质子漏在基础代谢
率中占据的比例都是相似的 (Jeff and Kevin,
1999)。当恒温动物 (Himms-Hagen,1990 )受到
低温胁迫时,骨骼肌和褐色脂肪组织 (Brown adi-
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pose tissue,BAT)的产热作用均有显著增强,以维
持动物的体温 (Silva,1995)。肝脏的产热能力对
小型哺乳动物具有重要的作用,动物的基础代谢率
(basal metabolic rate ,BMR)中大约有 20% ～ 25%
来自肝脏 (Argyropoulos,2002)。低温诱导的产热
增强与线粒体的解偶联呼吸相关 (Harper and
Brand,1993 ),Oufara 等 (1988)在北方小沙鼠
(Gerbillus campestris)冷驯化实验中还发现,肝脏
线粒体状态Ⅳ呼吸当以琥珀酸为底物时,无论单位
呼吸能力还是总呼吸能力,冷驯化组明显增加,而
根田鼠 (Microtus oeconomus)的状态Ⅳ呼吸 5℃驯
化组明显高于 23℃对照组 (王德华等,1996)。

关于线粒体质子漏的机制还没有完全研究清

楚,然而,线粒体内膜上的脂质成分和解偶联蛋白
(uncoupling protein,UCP)起到了很重要的作用,
虽然近来有文献报道认为 UCPs 在质子漏中的作用
并不是很大 ( Himms-Hagen and Harper,2001;
Stuart et al ,2001;Echtay et al ,2003;Nedergaard
and Cannon,2003;Schrauwen et al ,2003 )。目前
发现的解偶联蛋白有 UCP1、UCP2、UCP3、UCP4
和 UCP5 等多种 (Ricquier and Bouillaud,2000),
其中 UCP2 在动物体内分布广泛,UCP3 则主要分
布于 BAT和肌肉组织中 (Schrauwen et al ,2002)。
许多学者认为,UCP2 和 UCP3 可能是与质子漏相
关的蛋白质 (Ricquier and Bouillaud,2000;Porter,
2001;Schrauwen et al ,2002)。

在急性低温处理阶段,肝脏状态Ⅲ呼吸在8 h
以后随着冷暴露时间的增加有极显著增强;而状态
Ⅳ呼吸却有着明显的先下降再增加的趋势。这种变
化可能与中缅树鼩生存的热带亚热带高原气候相适

应,4 h左右短的冷刺激与日温差变化较大 (王应
祥等,1991)的生存环境相似,动物以颤抖性产热
的方式来释放热量维持体温,机体内部对冷胁迫没
有产生急剧的生理反应;但低温处理持续至8 h后,
机体对冷胁迫的生理生化反应开始加剧,肌肉的颤
抖性产热逐渐停止 (Nedergaard et al ,2001),原
有的 ATP 不能满足机体正常生化反应的需要,对
热能的需求也增加,因此肝脏状态Ⅲ、Ⅳ呼吸速率
均显著增强以增加产能和产热。低温处理8 h到1 d
可能是中缅树鼩肝脏线粒体呼吸从急性冷适应到持

续冷适应的一个过渡过程,这与本实验室以前的初
步研究结果相似 (王颖等,2004)。

在持续低温处理过程中,肝脏作为重要的产热
器官 (Argyropoulos and Harper,2002),除了绝对

重量和相对重量都有显著提高 (王政昆等,1996)
外,低温处理28 d动物的状态Ⅲ、Ⅳ呼吸较对照分
别提高了 132 9% 和 124 4% ,而且与冷暴露时间
呈显著的正相关,这种变化也与中缅树鼩冷驯化条
件下 BMR 的变化是一致的 (王政昆等,1995b)。
通常,动物的 BMR 中大约 70% 来自内脏器官
(Claussen et al ,1991),其中肝脏占有极为重要的
地位 (Brand et al ,1991;Porter and Brand,1993;
Coutre and Hulbert,1995),其代谢产热作用约占
BMR 的 20% ～ 25% (Brand et al ,1991)。因此,
冷暴露刺激中缅树鼩产热增加,显然与肝脏线粒体
氧化能力增强有关,这与一些啮齿动物的结果相
同,如冷暴露导致大白鼠肝脏细胞的耗氧量增加
30% ～ 80% (Videla et al ,1975);圆睡鼠 (Elio-
mys querinus)线粒体肝脏状态Ⅳ呼吸增加 85  9%
(Lanni et al ,1990);北方小沙鼠增加 95  3%
(Oufara et al ,1987)。呼吸控制率 (RCR,状态
Ⅲ /状态Ⅳ呼吸)定量描述了线粒体偶联呼吸状态
(Silva,1995),呈先下降后上升的变化,这可能反
映了机体对 ATP 及热量需求的变化,而这两者都
与跨膜势能相关,即线粒体通过跨膜势能来驱动
ATP合成或产热,如果大量需求 ATP,必然使状态
Ⅲ合成 ATP 速率提高,这样使线粒体的跨膜势能
降低,从而使驱动质子漏的动力不足,使质子漏的
速率降低。这种相互调节机制,能够保证机体不至
于出现能量的浪费,同时也提高了各种反应的速度
和对各种刺激因子的敏感度 (Harper and Brand,
1993)。中缅树鼩肝脏线粒体蛋白含量也随着持续
低温处理时间的增加而显著增加,并且与冷驯化时
间显著相关。冷驯化也能导致北方小沙鼠肝脏总蛋
白 (Bourhim et al ,1990)和圆睡鼠线粒体蛋白
(Lanni et al ,1990)显著增加,其中线粒体蛋白
增加的比例都较总蛋白高,这种变化与低温下
BMR 增加的幅度较高有关 (Lanni et al ,1990)。
中缅树鼩在持续低温处理过程中,线粒体蛋白含量
的变化趋势与其个体 BMR 变化也相符 (王政昆
等,1995b)。因此,低温处理下中缅树鼩肝脏蛋白
质含量增加,尤其是线粒体蛋白质含量增加,是增
加产热作用的重要因素之一。

另外也有些小型哺乳动物具有不同的调节方

式,如冷胁迫对布氏田鼠 (Lasiopodomys brandtii)
肝脏线粒体状态Ⅲ呼吸和状态Ⅳ呼吸没有显著影响
(P > 0 05) (李庆芬等,1995);低温处理对根田
鼠肝脏线粒体蛋白含量的影响也不显著 (P >
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0  05) (王德华等,1996),这些均与中缅树鼩不
同,可能是因为低温处理后这些北方典型小型哺乳
动物 BMR 产热增加幅度明显低于中缅树鼩 (王政
昆等,1996),它们主要依赖于 NST 来增加冷胁迫
中的产热 (王德华等,1996)。

因此,在低温处理中,中缅树鼩肝脏线粒体蛋
白含量和线粒体氧化能力 (状态Ⅳ、状态Ⅲ呼吸)
显著增加,质子漏产热能力增强,从而导致 BMR
增加,提高了动物抵抗低温的能力。

对中缅树鼩 BAT 持续低温处理组能量代谢的
研究表明,在持续低温处理阶段 BAT 出现增生,
非颤抖性产热加强,但这种产热作用的增强却没有
典型的北方物种强 (王政昆等,1996),而肌肉的
产热能力很可能在动物适应低温中起到重要的作

用,这与肌肉在动物身体中所占的比例较大有关
(Claussen et al ,1991)。

在急性低温处理阶段,膈肌状态Ⅲ呼吸变化趋
势比较平缓,因此其在低温处理条件下 ATP 的合
成可能也比较稳定,只是在低温处理初期有一定程
度的波动,这可能与低温处理初期动物心跳加速,
呼吸速率增强,膈肌和心肌运动加剧有关。在8 h
组中,状态Ⅳ呼吸与对照比较极显著增加 (P <
0  01),而呼吸控制率与对照比较有显著下降 (P
< 0  05)。Rofle 等 (1999)认为在骨骼肌中 UCP3
可以介导质子泄露产热;Ruben 等 (2001)的实验
表明低温暴露24 h可以使离体线粒体的跨膜势能降
低和骨骼肌的 UCP3 的表达增加,因此,推测这种
急性低温处理8 h组状态Ⅳ呼吸的增强可能也与低
温刺激质子泄漏产热相关。

在持续低温处理阶段,膈肌状态Ⅳ呼吸在低温
处理14 d组出现显著增长 (P < 0 05),28 d时出现
极显著的增长 (P < 0 01)。表明在持续的低温处
理过程中,膈肌在中缅树鼩的冷适应产热增加中起
到一定作用,为冷胁迫下中缅树鼩 BMR 增加提供
基础。虽然膈肌在整个动物体中所占比例不大,但
作为与呼吸密切相关的器官,其对于在冷环境中动
物维持胸腔的温度起到一定作用。这可能与中缅树
鼩持续低温处理中 NST 的产热活性较典型的北方
啮齿类低 (王政昆等,1996),需要代偿性产热相
关,这种产热模式对于中缅树鼩这一热带亚热带小
型哺乳动物的冷适应十分有益。

在实验啮齿动物中,持续冷暴露对动物心血管
系统也具有显著的影响 (Christopher,1993)。在冷
驯化的小白鼠中,NE 诱导的脉搏输出量及冠状动

脉血流量增加 (Hirata and Nagaska,1981)。心脏
细胞的肌红蛋白含量 (Christopher,1993)、心肌细
胞的耗氧显著增加 (Claussen et al ,1991),这些
变化很可能与动物在低温下产热增加,血液循环加
速有密切关系 (Christopher,1993)。中缅树鼩持续
低温处理下,心肌线粒体除了状态Ⅳ呼吸增强、线
粒体蛋白含量增加等变化外,心脏重量和细胞色素
C 氧化酶的活性也显著增强 (王政昆等,1996)。
Rolfe等 (1997)认为心肌对于 BMR 增加的贡献约
占 5% ～ 10% ,因此认为低温处理中缅树鼩心肌状
态Ⅳ呼吸显著加强以及线粒体蛋白含量的增加,可
能与此阶段质子漏产热增强及其 BMR 增强相关。
而王德华等 (1996)对根田鼠的研究表明,低温
处理对于心肌线粒体蛋白含量的增加并不显著 (P
> 0  05)。这可能仍然反映了中缅树鼩与典型北方
小型哺乳动物在冷胁迫下产热模式的差异。

在急性低温处理和持续低温处理过程中,肝
脏、膈肌和心肌的状态Ⅳ呼吸与对照比较都有不同
程度的增强,这种变化可能与质子漏产热相关。研
究表明质子漏广泛地分布于体内各种组织的线粒体

中,而质子漏产热占动物 BMR 的 20% ～ 30%
(Fleury et al ,1997),这对于恒温动物维持体温的
恒定具有普遍意义。同时,由于中缅树鼩分布于云
贵高原,属于树鼩分布北限,为典型的亚热带高原
气候,年温差小,日温差大,冬短无夏 (彭燕章
等,1991),其终年经历的冷胁迫远远没有典型北
方小型啮齿类多,因此,中缅树鼩对低温的适应对
策也具有一定的特殊性。尤其在持续低温处理中,
与典型的北方物种相比,中缅树鼩 BAT 非颤抖性
产热能力的增加显著低于北方的小型哺乳类,而
BMR 产热能力的增加却显著高于典型的北方小型
哺乳动物 (王政昆等,1996),需要其他组织细胞
的质子漏产热来满足 BMR 的这一增加。因此肝脏
和肌肉冷胁迫下的产热能力可能高于典型的北方物

种,另外 Speakman 等 (2004)的研究认为,质子
漏和增加的 BMR 能够使机体减少抗氧化物和衰老
引起的损伤,从而更好地适应环境和生存。

在低温处理过程中,中缅树鼩 BAT 产热能力
的提高明显低于北方小型啮齿动物,不能满足机体
对能量的需求,而肝脏线粒体呼吸能力显著增强,
尤其是状态Ⅳ呼吸,具体表现为质子漏产热的增
强,是中缅树鼩在冷胁迫中重要的适应对策,膈肌
和心肌的线粒体呼吸也具有一定的适应性变化,产
热的能力得到提高,在一定程度上补偿了冷胁迫下
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