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摘要：按照体温调节能力的发育情况，哺乳动物的生长发育可分为早成性、晚成性和未成熟性 ’ 类。本

文主要综述了晚成性哺乳动物体温调节能力的发育特点。这类动物的幼体出生时一般身体裸露，热传

导率较高，产热能力较差，不能进行有效的体温调节。当环境温度低于热中性区时，单独的个体不能维

持较高的恒定体温。但晚成性幼体也具有一定的体温调节能力，当受低温刺激时，即使新生幼体也会具

有增加代谢率的反应；同时结合亲体关怀和幼体之间的聚群效应以及巢的保温作用等方式，仍能使其体

温维持在一个较高的水平。晚成性幼体生理性产热的不足，也可看作是一种有利的特点，这样可以减少

能量在体温调节方面的消耗，从而增加用于生长发育的能量。文章最后对可能的发展方向进行了展望。
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温度是影响动物生长发育过程的一个重要

因素。恒温动物在胚胎时期，母体提供了恒定

的发育环境。动物出生以后将直接面对周围环

境，热量散失是威胁生存的主要方面，因此，动

物在胎后（JACB3=B=@）生长发育过程中的体温调

节显得十分重要［&，!］。有关田鼠属（;#4*(2)&）和

白足鼠属（<%*(60&4)&）的种群统计学资料表明，

小型哺乳动物从出生到断乳期的死亡率很高，

幼年时期很可能是其自然选择的主要时期［’］。

研究幼年时期的生理生态学特征，对理解小型
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哺乳动物的生态适应和进化十分必要。本文在



文献的基础上，对晚成性哺乳动物体温调节能

力的发育进行了综述。

! 哺乳动物幼体的产热与体温调节特

点

哺乳动物新生幼体对冷刺激的反应，基本

上与成体相同，即迅速收缩外周血管和竖立毛

发，并提高代谢率；而对热环境的反应是舒张外

周血管、出汗及喘息等。与成体不同，许多哺乳

动物的新生幼体并不颤抖，而主要利用非颤抖

性产热（!"!#$%&’(%!) *$’(+")’!’#%#，,-.）来提高

代谢水平。非颤抖性产热的主要部位是褐色脂

肪组织（/("0! 12%3"#’ *%##4’，56.）［7，8］。

9’+/(’:（;<=7）最早测定和比较了鸟类和哺

乳动物幼体的体温调节能力，并根据其对冷暴露

的反应，将幼体划分为恒温性的（$"+’"*$’+%>）和

变 温 性（ 3"%?%@"*$’(+%>）的 两 类［7］。 5(A>? 和

B%!>?’@（;==C）基于 56. 非颤抖性产热功能的研

究，在总结前人成果的基础上，主要按照哺乳动

物出生时恒温机制的发育情况，将新生幼体分

为 D 类［C］：

!"! 早成性（3(’>">%1@） 幼体出生时发育已经

很完善，一般刚出生时或出生后不久身体就有

被毛，出生不久即睁眼。运动和体温调节能力

等方面的发育成熟速度相对较快；受到冷刺激

时，能够至少在一个较窄的环境温度范围内保

持恒定体温，如豚鼠（!"#$" %&’()**+,）和绵羊等。

!"# 晚成性（1@*(%>%1@） 幼体出生时一般身体

裸露，机体的许多功能还不协调和完善，未睁

眼，运动能力较差。虽然出生后不久即可对冷

刺激表现出产热反应，但产热能力较弱，不能有

效地进行体温调节和阻止热散失，所以在环境

温度稍低于热中性区（*$’(+1@ !’4*(1@ E"!’，.,F）

时体温就开始下降。同时晚成性幼体也不能像

成体一样有效地取食和防御敌害，因此，在出生

后较长的一段时间内对亲代的依赖性较大，例

如长爪沙鼠（-)’$&.), +./+$(+*"0+,）［G］和大鼠等。

!"$ 未 成 熟 性（ %++1*4(’） 如 金 色 中 仓 鼠

（-),&(’$()0+, "+’"0+,）［<］和坎氏毛足鼠（12&3&%+,
("4%5)**$）［=］的幼体，除了机体在各方面未发育

成熟外，它们出生后数天甚至几周内对冷刺激

不表现出任何提高产热的反应。

这 D 种发育类型的划分并不是绝对的，一

个物种的幼体可能在有些方面属晚成性，而在

另一些方面却表现为早成性。如猫出生时和早

成性豚鼠一样有很好的被毛，且隔热能力跟豚

鼠也相似；却与晚成性的兔等动物一样，未睁

眼，运动能力也很差，产热能力与大鼠类似［7］。

# 晚成性哺乳动物体温调节能力发育

的特点

对 于 多 数 晚 成 性 哺 乳 动 物，如 白 足 鼠

（1)’&46,(+, *)+(&%+,）和大鼠，刚出生的幼体只

有微弱的体温调节能力，幼体被单独隔离后体

温随环境温度的下降而降低，并达到接近环境

温度的水平；当幼体到断乳年龄时，其体温调节

即表现出典型恒温动物的特点［;H，;;］。动物从出

生到恒温机制的建立是一个渐进的过程，期间

常有 一 个 体 温 调 节 能 力 迅 速 发 育 成 熟 的 阶

段［D，;I，;D］。对于变温性（3"%?%@"*$’(+:），国际生

理科学联盟（ JK9-）热生 理 学 委 员 会（.$’(+1@
L"++%##%"!）（IHHD）的定义是：没有有效的温度

自动调节能力，因而有机体体温随着环境温度

的变化而发生较大波动［;7］。按照此定义，大

鼠、小鼠、长爪沙鼠和白足鼠等小型哺乳动物的

新生幼体都有明显的变温性，因此晚成性幼体

在出生时常被看作变温动物（3"%?%@"*$’(+#），其

热中性区比较窄，生理性体温调节和保温能力

都很差，它们更多地依靠行为调节来保持较高

的体温［7，;8，;C］。

#"! 行为体温调节 行为性体温调节主要包

括亲体关怀如筑巢（!’#*%!)）和襁褓（#0122@%!)），

以及幼体的聚群行为（$422@%!)）。多数哺乳动

物，如果一胎产多个幼体，常会拥挤在一起，如

果是双胞胎或单只幼体，会紧靠父母［7］。

哺乳动物大多会为幼体建造各种形式的

巢。在气候寒冷的地区，巢穴会较大而复杂。

小鼠和大鼠通过建巢保温，可在远低于 HM的

环境中成功繁殖［7］。5’(!1(2 和 B4@@（;=C7）对母

兔的研究表明，虽然平时不跟幼体在一起，但母
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鼠幼体在刚放入低温环境时，代谢率也有明显

的瞬时升高反应［!］。"#$$（%&’(）还发现被单独

隔离的白足鼠幼体，代谢率在环境温度由 !)*
下降至 !+* 时逐渐升高；若环境温度继续下

降，代谢率才随之降低［%+］。我们对布氏田鼠的

研究也发现，单独的幼体在环境温度由 !+*降

低为 ,!*时，至少从 ) 日龄开始即可表现出提

高产热的反应!。

如果将幼体暴露在成体所经历的环境温度

下，幼体的体温调节反应的确很微弱，-$./0123
和 4565$577（%&&8）认为这并不能说明其体温调节

机制的真实能力，更不能简单地把新生哺乳动

物理解为变温性动物［%,］。幼体对低体温常具

有成体难以达到的耐受能力［9］。如白足鼠幼体

能从 ) : ’*的低体温下恢复正常体温，在体温

+;) : !;+*时，体温恢复的可能性为 8+<［%+］。

=>?@2AB.2 和 "./CB2#1D（%&&&）在麝鼠的研究中

也发现即使冻得冰冷的幼体也能恢复正常体

温［,9］。">2E.FCGG 和 H5.I#F1FJK>AA（,++9）的实验

也表明，水貂在恒温发育的前 ! 周内，单独暴露

于低温时幼体很快会出现低体温现象，但被温

暖后可恢复正常，且对以后的发育不会造成任

何危害［,&］。相比而言，白足鼠成体体温降至大

约 %)*以下时就很难恢复［!+］，在极度寒冷的条

件下，白足鼠成体只能允许体温适度下降至 ,8
: !+*［!%］。幼体对低体温的耐受是提高存活

率的一种适应。幼体的体温调节十分复杂，其

体温调节能力的发育，不能被简单的认为是向

成体体温调节能力水平发育的过程，在体温调

节能力发育过程中，幼体表现出进化形成的一

些策略，以满足在发育过程中有关生理学方面

的一些特殊需求［%,］。

!"# 褐色脂肪组织产热的意义 幼体的体温

调节研究中，有一个方面必须要提及，即褐色脂

肪组织的作用。-@L 是非颤抖性产热的主要部

位［!,，!!］，对新生幼体的产热及动物适应寒冷环

境具有重要意义［!9］。不同发育类型的新生幼

体，其 -@L 的发育特点也不同［!)］：（%）早成性幼

体在出生时 -@L 的发育已经高度完善，且幼体

出生后 -@L 的产热作用立即被激活，如豚鼠；

（,）晚成性的幼体在出生时只有少量的 -@L，出

生后到 ) 日龄左右 -@L 有一个逐渐增补的过

程，如大鼠、小鼠、长爪沙鼠［!(］。在晚成性布氏

田鼠幼体的胎后发育过程中，我们也发现 -@L
的增补非常明显"。应当指出，早成性和晚成

性幼体 -@L 的增补与成体中的情况类似，都需

要环境低温的刺激诱导；如果幼体出生后即生

活在热中性区环境中，胎后发育过程中 -@L 的

增补可被完全抑制；（!）未成熟性幼体出生时在

各方面（包括 -@L）的发育更加不成熟，-@L 的

增补一般从第二周开始，其过程可能和晚成性

幼体相似，也需要低温的刺激诱导，如仓鼠"。

虽然晚成性哺乳动物幼体的 -@L 产生的

热量与维持恒温所需热量相比明显不足，但由

于 -@L 在体内的特殊分布和血管分布走向，使

热量在最需要并能很好保存的地方产生，主要

部位如脊柱、心脏和肺等［9，!’］。-@L 产热对心

律维持以及幼体体温的行为调节如聚群行为和

活动 性 睡 眠 的 形 成 等 起 到 了 非 常 重 要 的 作

用［8，%,，,)，,(，!’］。

# 哺乳动物晚成性发育的进化和适应

意义

"5CD5F（%&’!）认为小体型在自然选择中是

一种有利的特征，这是晚成性发育进化的一个

主要推动力［!8］。M>D1（%&’8）通过比较现代鸟类

和哺乳类的体型与发育类型之间的关系得出如

下规律：只要动物成体体重小于 %+ 3，其幼体一

定是晚成性［!&］。但仅身体大小这一个条件，还

不足以决定动物的发育类型，例如 =?M$.21 和

H>FN5$CB（%&8+）的 研 究 表 明，佛 罗 里 达 林 鼠

（!"#$#%& ’(#)*+&,&）9 日龄晚成性幼体（,+ 3 左

右），在 ,+*环境温度下尚不能有效的保持体

温［9+］，而体重相似的白足鼠，甚至体重小很多

的假面34（ -#)". /*,")"01）的成体却能有效地

保持体温。

当幼体体重足够大时，动物会面临发育模
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式的选择。!"#$（%&’(）［)&］以及 *"+$, 和 -"./$0
（%&((）［1%］强调物种的生活史特征常会影响发

育类型的进化过程：对一个不是很容易获得食

物的物种，晚成性发育是有利的，幼体早从母体

产出，可减少因怀孕对母体捕食能力的影响。

巢的安全性也是一个重要因素，具有相对安全

的巢和较好亲体关怀的物种更可能形成晚成性

发育类型。同时，晚成性发育也是提高最大繁

殖率的一个途径。

早成性幼体能够较早的独立生活，可减少

对亲代的依赖，如果亲代抚育减少或遇意外死

亡时，幼体具有较高的存活率。早成性幼体具

有相对较大的脑体比例，在发育早期即可较好

地逃避捕食者［1%，12］。从早成性发育类型的特点

来看，晚成性的发育类型似乎对动物不利。而

!"#$（%&’(）认为，如果爬行动物的早期发育特

点和哺乳动物的早成性可以类比，那么现在哺

乳动物的早成性发育应该是一种原始特征［)&］。

晚成性的幼体在发育早期不能有效地进行生理

性体温调节，因而常依靠亲代抚育来保持体温。

幼体这种生理产热的不足可看作一种具有重要

适应意义的特点，因为体温调节是耗能的过程，

减少自身化学能在体温调节方面的利用，就会

相对增加用于生长的能量［)，1］。晚成性发育具

有上述适应意义，需要以下 1 个假设为前提［)］：

假设 %：无论靠自身还是亲代来保持较高

的体温，幼体始终都能获得稳定的能量供应；即

亲代为保持幼体较高体温的付出，不会对乳汁

的分泌量产生明显影响。而幼体在体温调节方

面节省的能量，可用于其他用途。学者们普遍

认为，为保持幼体较高的体温，亲代仅付出微不

足道的额外能量［1)］。对大多数物种，多数情况

下亲代具有很大的能量空间，既能使早期幼体

保持较高体温，又不至明显影响提供给幼体的

能量。对小鼠的研究表明，在充足的食物供应

条件下，低温虽使母体的体温调节代价升高，但

乳汁分泌量反而增多［11］。

假设 2：如果幼体能量从产热中节省出来，

则可加速动物的生长和成熟。即幼体生长和成

熟受能量限制，如果获得更多的能量供应，生长

和成熟速度能加快。

假设 )：较高的体温能够促进生长和身体

的成熟。-"..3#45（%&6)）发现小鼠幼体在温暖

的环境生长速度较快［17］。对白足鼠幼体每天

实施一定时间的冷、热处理，为消除环境对亲代

影响的间接效果，而使亲代始终处于不变的环

境条件，结果表明低温处理明显减慢了幼体生

长和成熟的速度［16］。893$.# 和 :;"3.（%&(’）对大

鼠类似的实验也得到相同的结论［1’］。

假设 1：较快的生长和成熟速度对动物有

利。较快的生长和成熟速度使动物提前断乳，幼

体断乳时具有相对较大的体重且发育比较成熟。

<$"=>"?（%&’&）在对西岸田鼠（! @ "#$%&’%((）的身

体大小和存活率关系的研究中发现，能存活两

周以上个体的断乳时体重高于不到两周的个

体［1(］。A0$.# 和 A"#B$.（%&()）对拉布拉多白足

鼠（ ) @ *+%(,-.+"-& ）的 研 究［1&］；C"DE?"5 和

C"DE?"5（%&(’）关于灰背鹿鼠（) @ /#.(#%#"-&）的

实验［7F］等都证明了断乳时较高的体重有利于

动物的繁殖或存活。

理解晚成性发育的适应进化意义，需要对

动物胎前（9.$5"B",）和胎后的发育进行整合分

析。因为晚成性发育在不同分类阶元之间的差

异，还需要我们积累足够的资料［)］，传统的体温

调节发育研究仍要继续，但其主要是针对单独

个体，虽然可明确幼体能像成体一样进行体温

调节的时间，却几乎不能揭示自然状况下幼体

体温调节的真实情况［)，%2］。随着生理机制和行

为机制在体温调节中的作用机制的逐渐明确，

发现恒温状态的维持需要通过多重生理和行为

机制 在 神 经 中 枢 不 同 水 平 上 的 整 合 来 实

现［7%，72］。在变化的环境条件下，随着机体的生

长发育，理解其恒温状态的演变过程和机理是

目前面临的一个重要问题。
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