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摘   要

高原鼢鼠 (1r留。spo氵c=bo氵
`四
i)是世居青藏高原高寒地区典型的草食性 地下 鼠。其

基础代谢率为 1.3512± 0.1799(替 )、 1,3518± 0.2600(夏 )和 1,2310± 0.1408(秋 )nIo2/

〈g· h),相 当于预期值的 132-152%,明 显高于一般草食性地下鼠,去甲肾上腺素所诱导的 最

大产热 (NST血。x)分别为 1.6250± 0,3236〈春).1,5816± 0,2037(夏 )和 1.5862± 0.2236

(秋 )mlo2/(g· h),分别为基础代谢的 120%(春 ).117%(夏 )和 129%(秋 )。 与地面活动小 哺

乳动物相比,高原鼢鼠的基础代谢率及非顽抖性产热能力都睨显偏低。而且,作为非颜抖性

产热主要场所的褐色脂肪组织也很不发达或缺如。作者根据傲七境分析认为,高原鼢鼠虽分

布于青藏高原寒冷地区,但因牡括在封闭式的地下洞道之中,微生境及其本身行为方面的特

点,大大减缓了冷压对它的胁迫作用,因而表现出较低的生理性产热能力,即降低基础代谢

和非颜抖性产热。

关0词 :高原鼢鼠;基础代谢率;非颇抖性产热;褐色脂肪组织;冷适应。

非颇抖性产热是小哺乳动物中广泛存在的一种产热方式。由于它不伴随肌肉的收缩

过程,在体温调节中被认为是最经济最有效的产热方式 (Jansky,1973,Meo“ ,1986,

Wundcr,1θ 79,1985),并且与环境冷压呈正相关关系。因此,它在小哺乳动物的冷适

应中具有十分重要的意义。现已证明,NST的主要场所是褐色脂肪组织 (Fcist,1983;

Fostcr和 Frydman,1978, Heim和 Hull, 1966, Hcldmaicr和 Buchbcrgcr, 1985)。 也

有学者 (·Iansky,1973)曾认为骨骼肌也是它的主要场所之一,但其机制尚未得到证明。

由于 NST和 BAT之间的这种关系及它们都受环境温度等因子的影响,在小哺乳动物的

冷适应研究中受到重视。60年代以来,国外达方面的报道已十分普遍,而国内则刚开始

此类研究,仅见少量报道 (王德华和王祖望,1989,1990)。

迄今,Ⅳsr和 BAT的研究仍主要集中在地面活动的小哺乳动物,少效研究已涉及

·国家自然科学基全及申国科学院海北高寒草甸生态系统定位站基全资助项目。
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到食虫类地下兽 (inscctivorous fossoria1 mammals)(Mc” itt,1986)。在草食性地下
喊 (ilcFbiv。 rous fossorial rodcn“ )方面,尚 无 NST和 BAT的正式报道,仅 Wunder
(1987,私人通讯)利用经冷驯化的变鼠做过类似的研究。因此,草食性地下鼠对寒冷的
适应中是否利用非颤抖性产热机制扩大产热能力以及利用的程度等尚不清楚。为此,本
文以世居青藏高原高寒地区典型的地下鼠种一 高原鼢鼠(Myo‘

`'`″

况9J′”)为对象,
对其冷适应策略以及基础代谢和非颤抖性产热在冷适应中的意义作了初步的探讨。

材 料 及 方 法

实验在中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站地区进行,分春 (5月 )、夏 (7月 )和秋 (9月 )
3次测定。冬季 (11-3月 )囚冻土之故,而且鼢鼠也不离开 1Io以下的主奥活动,无法取材做实验。南
原鼢鼠实验个体分别采用活捕笼和踩夹捕自海拔 8 200In左 右的矮击草 (zobres‘口无um油 s)草甸。
活捕笼捕获的鼠无损伤,用于 B″n和 NsT测定。而蹂夹捕获的个体都有不同程度的损伤, 只能用
于BAT的观测。

将死鼠带至实验室、检查性别、称茧,解剖,详细观察肩胛部 (包括肩胛问和肩胛下)是否存在
褐色脂肪组织,若有则仔细摘取,并用万分之一分析天平称量。每季解剖成体 20只 ,雌雄各半。此
外,在终殖期内,收集胎仔和出生后人工饲养状态下的部分幼体,观察共 BAT的发育状况。
活艮带至实验室后置于笼内,禁食 24小时后用于气体代谢曰定。气体代谢的曰定采用开放式呼
吸系统,其中 oM-1“ 极诘式氧气分析仪为美国Beckmnn电子仪器公司产品。仪器所薷定标气体(o"
15,93%,Co2:4.00%,N2作 平的)由上海测试技术研究所配锏。实验开始前,先将开放式呼吸系统
调至稳定的工作状态,再用标准气体定标。然后将动物称重,用半导体点沮计曰定体温 〈温度计探头
插人直肠内 15-20mⅢ 〉,记录性别,置于温度为 26° C的呼吸室中,40 nin后 ,整个系统达封平衡,动
物也比较安静,这时记录连续 5min以 上的墩低耗氧量,即为基础代崂率 (B″ n)。 然后,将动物取
出,测定体温,并按剂量皮下注射去甲肾上腺素 (oorepiieph0ne,NE),再 将动物放回原呼吸室中,
格个过程应迅速完成。当动物再次安静后〈通常需 5miu左右),观察其托氧虽变化,在注射后 25-30min
达到最大值,并在此水平上保持 15-20min,然 后逐渐恢复至 B″刀水平。这里的托氧量最大值为 NE
诱导的最大代谢反应,即 NsT血“。托氧量的计算按 Depoca8和 H:rt(1957)以 及Hill(1972)的 方法
进行。全部代谢实验均在北京时间 10:00-188o0之 间进行。

10频抖性产热分别采用 NSTm“ (NE诱导的最大代谢反应)、 rNsT(调节性非颤抖性产热,regula-
ory no】8hivering thcFmogene“ s),即 NE诱导的产热增量和 %B″n3种方式表示。各季节间样本
资料差异的显著佳采用 student′ 8‘ -“ 8t进行检验。

z0~

夕亩

(一 )高原鼢鼠的白色脂肪组织 (BAT)

为观测高原鼢鼠的 BAT,各季节分别解剖雎雄成体备 10只 ,仅在 5月份 的样本中发
现 6只个体 (雌 犭,雄 2,体重 190-370g)具有肩胛部 BAT,平 均 0.2527± o.o784g,
约为体重的 0.1%。 6月 初收集到 9只临产雌体,含胎仔 30只 ,未 发现肩胛部 BAT。 此
后又解剖 7只幼仔 (分属 8窝,日 龄 18-30日 ),也无肩胛部 BAT存 在。这种现 象与
分布在同一寒冷环境中的两种地上活动小哺乳动物——高原 鼠免(or切

`o″
@c″zo″ f″ )

和根田鼠 (ar`″口勿‘@″ o″⒄ ”〉 (王德华和王祖望,1989)明显 不同,它们不仅 在胎
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仔和幼体中具有发达的 BAT,而且在成体中亦终生存在,只是在不同季节 其发达程度有

所不同,表现出与环境温度呈密切的负相关变化 格局 (工德华和王祖 望,1989)。 上述

结果表明,高原鼢鼠不具备发达的褐色脂肪组织。Wunder(1987,私人通讯)也发现

分布手北美的一种囊鼠不具备 BAT这种与冷适应密切相关的重要产热组织。对于地下

鼠和地上鼠之间的这种差异,因资料尚少,还不能得出令人满意的解释,但推测认为 ,

两类动物生活在完全不同的微生境 (microhabitat)之 中,微生境条件的差异可能导致对

寒冷的适应采取不同的策略及其相关的组织结构和生理功能的差异。

(二 )基础代谢率及其与体重的关系

高原鼢鼠的基础代 谢率 (BMR)分 别为 1.8512± 0.1799(春 ,″ =20),1.3518±

表 1 地下鼠的甚础代谢率与分布的关系·

Table 1  
·
I′ he relationship bet· 7.een J93'扌P and, distrib“ tion in fossorial rodents
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△地下鼠的体重和基础代谢率都随冷压的加强而增加,这里贝格曼定律似乎与体重和基础代谢率之间的负相
关关系发生了矛盾。对此,文内作了详细解释。

l`s the negative correlatio11 bet· w.een z’ llrfa and b。 dy size, B.ergInann′ s riule 、卩·oold eX.pect body size

increase w· ith a decrease in ~BlrlP. But BafP and b。 dy size both increase v· ith cold stress.F.of this Feaˉ

son, an ex.planation is given in texit.
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0.2600(夏 ,″ =28)和 1,2310± 0,1418(秋 ,″ =】 7)mlo2/(g· h)。
`测
验结果表明 ,

本夏之问无明显差异 (`=0.0130,″ /=16,P)0.05),两者都明显 高 T秋季 (春秋之
问 :`=2.2103,″ /=35,P<o,05;夏 秋乏间:`=1.7528,`/=13,P(0.05)。 各季节的
BMR不仅高于 Klciber的预期值,分别为它的 152%(春),150%(夏 )和 132%(秋),
而且也高于一般草食性地下鼠 (表 1);但 却低于同地区体重相近的地面活动种类高原鼠
兔,这与王祖望等 (1979)报 道的结果完全一致。
基础代谢率 (BMR)与 体重 (Ty)之 闸存在明显的负相关关系,即体重越大,基础

代谢率越低。幂函数回归为 ,

春:Ba亻 R=2o.o3″
c̄· 49340=20,r=-0.7902,P(0,01)

夏:BMR=20,69″ c̄· 50:5(″ =28,'=-0.6549,P<0,01)
秋:B″ R=18.17Ti)^0· 6137(″ =17,/=-0,8926,P<0.01)

式中,BMR以 mloγ (g· h)表示,∥ 以 g表 示。McNab(1979)认 为,作为适应性
趋同 (adaptivc convcrgence)的 生理特征,地下鼠的 B″R与″ ^0· 50成正 比,而 不 是
与″

^。·25成正比。上述结果与 McNab(1979)的 结论基本相符。

(三)非碌抖性产热能力及其季节变化

非颤抖性产热能力反映了动物对非颤抖产热机制利用的程度,它与动物所面临的冷
压密切相关。若以去甲肾上腺素诱导的最大代谢反应能力表示高原鼢鼠的非颤抖性产热

表2 小中乳动物的非碾抖性产热
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(NSTn泳 )则各季节分别为1.6250± o.3236(春 ,″ =11)、 1.5816± o.2o37(夏 ,″ =
12)和 1.5862± o,2236(秋 ,” =7)1nloz/(g· h),相 当 I=同 季节基础代谢率的 120%(春 ),
117%(夏 ),129%(秋 )。 这些比例明显低于已报道过的地而活动小哺乳动物 (表 2)。

`测
验结果表明,NSTm“ 各季节问的差异并不显著。
由于 NSTm肛 包含调节性非颤抖性产热 (rNsT)和 基础代谢 (BMR)两个部分,两

者的产热在体温调节中虽可相互代偿,但机制不同。BMR与 NE无关,而/NST为 NE
诱导下产热能力的绝对增量,是随环境冷压的变化可调节的部分,其产热过程与线粒体
中一种特殊的呼吸链蛋白— 酸性磷酸化非偶联蛋白相关 (Bazin竿 ,1985)。 因此,有
必要惟独分析 /NST的 季节变化规律。通过计算,高原鼢鼠各季节的 /NST分别为 0.3251
±0,0680(春 , ″=11),o,2689± o.o394-.(夏 , ″=12)和 0.近 591± 0.0649(秋 , ″=7、
mlo2/(g· h),季节间的差异达到银著或极 显著水平 (春夏之问:`=1,7919,刃 =21,P(
0,05,春秋之间:`=4.2155,汀 =16,P(o.o01,夏 秋之间:`=7.4155,'/=17,P<
0.001)。值得注意的是, rNsT的季节变化趋势 (秋 )春)夏 )与 环 境温 度 (以 20cm
探处的平均地温表示)的变化规律 (秋 ⒋ 0°C(春 7.1° C<夏 10.8° C)正好相 反。这一
结果意味着高原鼢鼠的非颤抖性产热能力同地面活动小哺 乳 动物 (王德 华和工 祖望 ,
1989,1990)一样,与环境温度压力之问存在着密切的正相关关系。

讨   论
基础代谢率 (BMR)和非颤抖性产热 (NST)是反映小哺乳动物冷适应能力的两个

重要生理指标。本文结合高原鼢鼠的实例,探讨了它们在地下鼠冷适应中的意义。

(一 )基础代谢与温度压力的关系

通常,草食性地下鼠的 BMR都比较低,仅为预期值 (按BMR=3.427^0· 25)的 60-
90%(表 1)。对此,学者们早已有了明确的解释,有两种不同的观点.即热压力理 论
(thermal socss thcOry)和掘土价理论 (cost of burrowing thcOry)。 前者以 McNab
(1966,1979)等 为代表,主张地下鼠低的 BMR是对热压 (hcat strcss)的 适应;后者
以 V1Cck(1979,1981)等为代表,认为低的B△rR是对能厅 (cncrgy strcss)适应的结
果,即减少体温调节价以利于能量贮存,从而代偿挖掘过程中巨大的能量消耗。
本研究发现,高原鼢鼠具有很高的 BMR,为预期值的 132-152%,这与一般 的草

食性地下鼠相比,虽然具有不同的适应意义。王祖望等 (1979)曾 报道过相似的结果 ,
并认为,高的 BMR是对寒冷环境长期适应的结果。Gcuinger(1975)发 现生活在北美
的一种地下鼠 (T切仞o饧” 沏

``o|洳
‘)也具有较高的BMR,为预期值的 124%,他认为,

分布在寒冷地区洞温较低的地下鼠为了满足体温调节的能量需要,具有高于预期值的基
础代谢率乃是对冷压 (cold strcss)适 应的结果。这一观点的提出,暗示了地下鼠基 础
代谢率的适应意义存在着地理上的差异。对此,McNab(1979)从 大的地理范围内重 新
考察了地下鼠BMR的适应意义,接受了GcttingCr(1975)的 观点,并对热压力学说作
了重大修改。

迄今,关于地下鼠BMR的地观变异及其适应意义从体温调节方面可作如下概述 ,
由于地理分布 (纬度和海拔高度)的不同,地下鼠所面临的温度压力也不一样,从非洲近
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赤道热带地区到北美高纬度寒冷地带以及青藏高原高寒地区,温度压力由热压向冷压转

变。随着热压的减弱和冷压的边增,地下鼠的体型大小出现了基本 上符合 贝格 曼定 律
(Bcrgmann′ s rulc)式的梯度变化 (McNab,1966),而基础代谢率则由预期值的 在8%
(Fr印 r。″

`汤

口′勿‘ g`汕″ )(McNab,1966,1979)上 升 到 124%(r切 私 o私夕‘ 勿 JPD|-

'“
)(Gcttingcr,1975)以 及 132-152%(M'o‘

`口

′″ 3口″印;,本研究)。 即在热带,地

下鼠面临热压威胁,个体变小,BMR也下降,符合 McNab(1966)的 热压力理论;而在
寒冷地区,地下鼠则受冷压胁迫,个体增大,BMR也上升,与修改后的热压力学说或叫
温度压力学说 (McNab,1979)相 符。这里,贝格曼定律似乎与 BMR随纬度升高 (或

冷压加热)而升高的事实发生了矛盾。即前者认为,随着纬度升高,冷压加强,个体增
大以减少相对散热面积,节约能量消耗,表现出对冷压加强的适应,另一方面,根据个
体大小与 BMR之间存在的负相关关系可以推知,贝格曼定律将期望 BMR随纬度的升高
而下降。对于上述矛盾,首先必须肯定贝格曼定律从形态学角度解释了动物为降低体温
调节价所表现出来的对冷压加强的适应。然而,就地下鼠而言,个体的增大将引起取食价

(cost。 f foraging)的 迅速增加,通过挖掘取食的地下生活方式将因此而变得越来越 不

经济 (VlCck,1979,1981),所 以,个体的增大是极有限的,难以满足对冷压适应的需

要,而增加 BMR则补充了形态适应的不足。事实上,许多分布在寒冷地区的小哺乳动
物都要靠增加基础代谢等生理调节能力来实现对寒冷环境的适应 (王祖望等,1979,贾

西西和孙儒冰,1986,Ge“ inger,1975)。 在现有文献中,高原鼢鼠是地下鼠中BMR最

高的一种,尽管它在地理分布上纬度并不太高,但因处在青藏高原这一特殊的高寒环境

之中,所面临的冷压可能是地下鼠中最大的 (表 1)。 由此可见,环境温度对地下鼠B arR的

影响和选择意义可能较纬度更为重要。

(二)非镅抖性产热及其在冷适应中的意义

非颤抖性产热是小哺乳动物中广泛存在的冷适应机制,其大小与冷压有着密切的相

关关系 (王德华和王祖望,1990;Jansky,1973,Merritt,1986,Wunder,1980。 在

在未经冷驯化的鼢鼠中,NST曰沪为 BMR的 117-129%,明 显低于地面活动小哺乳动物
(表 2),而且作为NsT主要产热场所的 BAT也很不发达,甚至缺如。类似现象在囊鼠中
也曾发现 (Wunder,1987,私 人通信)。 但是高原鼢鼠的 rNsT仍然表现出与环境 冷压

之间存在着一定的相关关系 (冷压越大,即温度越低,rNsT也越大),表明,尽管地下
鼠对非颤抖性产热机制的利用不如地面活动种类,但对冷压胁迫仍具有一定的适应意义。

地下鼠NST能力较地面活动种类低的原因至今仍不完全清楚,根据 Wundcr(1987,

私人通信)的观点,较低的 BMR和不发达的甚至缺如的 BAT可能是地下鼠NsT低的直
接原因。因为 BMR和 NsT都代表着动物的产热能力,两者的适应趋势应该一致。其次
封闭式的洞道系统为地下鼠提供了一个良好的微生境,它一方面使地下鼠免遭环境中最
强大的冷压胁迫,另一方面又减少了它们的对流性散热,这样实际上削弱了冷压对NST
的诱导作用。此外,地下鼠利用其良好隔热性能的巢,减少了传导性热损耗,从而提高
主巢局部温度。在实验室条件下,室温在 0-5° C时,巢温也高达 22° C。 而地下鼠贮 存
食物的习性,可避免或减少在冬季寒冷时期离开温度较高的主巢觅食。周文杨等利用无
线电遥测高原鼢鼠的活动结果表明,从 12月 初至竖年3月 底,高原鼢鼠几乎不离开主巢
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活动。 -h述特征都十分有效地减轻了冷压对地下鼠的胁迫, 因而成为地下鼠NST能力
低于地面活动小哺乳动物的重要原因。

(三 )地下鼠对寒冷适应的特点——有效和经济

Wunder(1984)曾 将小哺乳动物对寒冷适应的策略 (adaptive strategy)分 成两大
类型: (1)避免 (减少环境压力),包括迁徙,运用温暖的小生境,休眠和增加 隔 热性
等; (2)抵抗 (与环境压力抗衡),包括增加产热 (BlrR和 NST以及颤抖)和活动等。
显然,与环境压力抗衡较之避免环境压力的胁迫必然要消耗更多的能量。从能量利用的
经济性观点来看,消耗能量越多就越不经济。而最佳的适应策略应有助于最大限度地减
少对能量的消耗。就高原鼢鼠而言,它对寒冷的适应主要表现为利用微生境的优势,结
合行为学适应,大大降低了冷压对它的胁迫;同时,由于它分布在青藏高原高寒地区,
即使在最温暖的夏季, 共洞温 (按 20 cm深处的平均地温计算)也低于 ,15°C, 囚此,
微生境的优势并不能完全抵消冷压的作用,所以它也在一定程度上利用了增加产热能力
的非颤抖性机制。但较之同一地区的地面活动小哺乳动物 (如根田鼠、高原鼠兔等),在

冷适应中所消耗的能量要少得多。而减少体温调节价正是地下鼠长期适应地下生活方式

的结果 (Vlcck,1979,1981)。
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THE PHYslOLOGlCAL BAsls OF COLD ADAPTATiON IN THE

FOssORIAL RODENT(nryosPAL'lXˉ B月.ILEYI)BBAsAL"ETABOLIs"
(BIfnl) AND NONsHIVERINGi THERmOGENEsls(NsT)

s。 Jianping, `Vang zuwang and Hu iXiaomei

(Vor此凹csi PBu|g。ⅡJ"sfij“场 or Biof。口v, rhc c】
"esc'0ode而

口 or s。 icnces)

This papcr is dcvoted to dealing with the aspects 0f plvsie1ogy (B″ R and

Ns·r) and anatO1ny (btov`n adipose tissuc,BA· r) in rclation to cold adaptatioll of

plateau zokor 〈ary。s`σ′口扌 沙口jJoyi), a species of fossorial rodent distributed in

thc arca of thc Qinghai Platcau, Elxperi:nents W· crc Carried out seasorlally in spring

〈May to Junc), suInmer (Ju1. to .Aog.) and autuinn (sept.to 0.ct.) in 1987 at

H.aibci R.cscarch station of Alpinc Meadow.Ecosystcm. Winter eXperiincnts Werc

not Conducted becausc the deep frcczing of soil in thc study arca made the

capturc of zokors unfcasible. 1· he results wcre as follows:

Twenty individtlal adults werc dissected in each season. C〉 nly six zokors in

M.ay had scapular brown adiposc tissuc amo1Inting to o.1|% of body m.ass. No

individuals having the tissue wcre found in the rest samp.les includ.ing 30 emb-

ryos and seVen newborns co11ccted in June.

1′ llc B△ fiRs of the zokor in diffcrent scasons Were respectively 1.8512± |0.1799

(spr. n:=20),1,8518± 0.2600(sun1.侈 =28),-1.2810± 0,1448〈 aut.n,=17〉 1oIC)2`(g.h),

significantly  rlluch  higher than  cithet tlle eXpected.values based.orl klciber′ s

cquation (Barft=:3.42仍
'ˉ

。·25) or those of t△ e othef fossorial rodents (see △
·
able

1.) but lowcr than thosc of the abovegrotInd.sma11 】n3!nmals  distributed i!l the

sanle area (su.ch as platcau pika, root volC, etc.〉 .

Tlle m.axiinal m.etabolic response(NST】 :x.)after norepinephrine iniection for

each scason Was rcspectivcly 1.6250∶ ±0.3286〈 spr,`,:=11), 1.5816:LO.2087 (suIo,

″=12), and 1.5862± 0.2236 (aut.″ =7):!llO:/(g.h), eq1Bivalent to 117-119%of

B.ir R.. Thc rNs·r, ic. the absolute increasement induced by norepinephrine,

Wcrc equivalerltly O.3251± iO.0680 (spr.), 0.2689∶ ±.0,0394 (sum.), 0.4591|LO.0649

(aut.) inlo2/(g.h). N· o significant seasonal difference was detected in NsT血 :又 .

1′hc rNs△
·
, howevcr, were markedly different seasonBlly, and.presumbly rclated

to ambicnt telnpcrature.
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The results above^∶ led to the fo11owing cxplanation: as a^rcsidcnt of thc very

cold cnvirontncnt, the zokor w· ould face inuch highcr cold strcss than others

fossorial rodents, and it′ s highcr BarR e】 lsu· red tllcrmorcgulatory encrgy require-

Inents undcr the strcss| Whilc conlparcd w.ith the abovcground spccies cspccia11y in

hc sarne area,  l° w er· BarR.and Ns·r cap.:city found in thc zokor suggcsted a

1。.wer 。oldistress faced by zokor than.by·  abovcground specics,,becausc()f adaptive

behavi。 ur stratqgics (e.g.,utilizing a closed bu.rrow systcn1, cachirlg food, redu-

cing activity ou.t of ncst du.ring the 。o1dcst p.criod, ctc.),

Key 、v·<>rcls: Platcau zokor, ir夕 口‘
`口

J舀″ 3口 JJe夕 |;  B.asal lnetabolic

Nonshivering thcrmogcnesis, NS1· ; Bro环`n adipose
Cold adaptation.

ratc,

tlssuc,

BMR;
BAT,
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