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摘  要：褐色脂肪组织（brown adipose tissue，BAT）是重要的能量代谢组织，不同于白色脂肪组织

（white adipose tissue，WAT）的能量储存功能，BAT 具有显著的产热能力，是消耗能量的脂肪组织，

此外，在特定条件下，WAT 会向 BAT 表型转变，形成米色脂肪细胞，同样可以消耗能量，因此，产

热脂肪是治疗肥胖及相关疾病的有效靶标。许多食物成分可提高产热脂肪功能，全谷物中含有的酚酸、

花色苷、膳食纤维、类胡萝卜素、植酸、芦丁等成分，目前已被报道能够促进脂肪组织的产热能力。

介绍产热脂肪细胞的基本功能特征和主要调节因素，总结全谷物功能成分通过调节产热脂肪细胞功能

影响能量代谢的研究进展，为全谷物膳食调节肥胖和全谷物功能食品的进一步开发提供依据。 
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Research Progress on Regulation of Adipose Thermogenesis  
by Functional Ingredients of Wholegrains 
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Abstract: Brown adipose tissue (BAT) plays an important role in energy expenditure, which is different from 

white adipose tissue (WAT) possessing the function of energy storage. With a significant thermogenesis, BAT 

is an energy consuming tissue. In addition, WAT can convert into BAT phenotype, forming the beige adipocytes, 

which can also consume energy. Therefore, thermogenic adipose tissues are effective targets for the treatment 

of obesity and related diseases. Many food ingredients have positive effects on thermogenic adipose tissues. 

Some of these ingredients are widely found in wholegrains, such as phenolic acids, anthocyanins, dietary fiber, 
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carotenoids, phytic acid, and rutin, which have been reported to promote thermogenesis of adipose tissues. In 

this paper, the basic functional characteristics and key regulatory factors of thermogenic adipocytes were 

introduced, and the research progress about wholegrain functional ingredients influencing energy metabolism 

via regulation on the function of thermogenic adipocytes was summarized. This paper provided suggestions 

for the regulation of wholegrain diet on obesity and the development of wholegrain functional foods. 

Key words: wholegrains; functional ingredients; thermogenic adipose tissues; energy metabolism 

肥胖已成为全球性的公共卫生问题，会引发

一系列慢性代谢疾病，其中 II 型糖尿病、高血压、

高脂血症、心血管疾病等较为常见[1]。肥胖是机

体能量摄入超过能量消耗而引起的脂肪过度堆积

现象，如过量的食物摄入和较少的体育运动[2]。

传统的减肥药主要通过抑制摄食中枢（如利拉鲁

肽）或抑制肠道脂肪吸收（如奥利司他）来降低

能量摄入，从而达到减肥目的，但这往往会引起

一些副作用。因此，通过安全有效的手段增加能

量消耗是目前治疗肥胖的新方向。 

哺乳动物体内的脂肪组织主要分为白色脂肪

组织（white adipose tissue，WAT）和褐色脂肪组

织（brown adipose tissue，BAT）。WAT 是能量储存

的主要场所，而 BAT 则是消耗能量的脂肪组织[3]。

与以单个大脂滴为特征的白色脂肪细胞（white 

adipocytes，WAC）相比，褐色脂肪细胞（brown 

adipocytes，BAC）含有大量的线粒体和多房脂

滴 [4] 。 BAT 通 过 组 织 特 异 性 解 偶 联 蛋 白 1

（uncoupling protein 1，UCP1）介导的非颤抖性

产热在能量稳态中起着关键作用。UCP1 能将三

磷酸腺苷（adenosine triphosphate，ATP）的产生

和线粒体呼吸链解偶联，使储存的化学能以热能

的形式释放[2]。BAT 最早被发现于 16 世纪，被认

为只存在于冬眠的哺乳动物和婴儿体内[5]。直到

十多年前，研究者们在成年人体内明确检测到活

跃的 BAT[6]。近些年，BAT 一直被认为是治疗肥

胖及相关疾病的潜在靶标[7]。在哺乳动物和婴儿

中 BAT 位于肩胛间区和肾周，在成年人体内存在

于颈部和肋间脊髓周围[8]。除了“经典”的 WAC

和 BAC，另外一种在 WAT 中发现的米色脂肪细

胞（beige adipocytes，bAC），是一种在特定条件

下可诱导的产热脂肪细胞[9]。虽然 BAC 和 bAC

分布在不同的解剖区域，并有不同的发育起源，

但它们表现出许多相似的形态和代谢特征，包 

括大量的线粒体、多房脂滴和 UCP1 表达等 [10] 

（图 1）。 

 

 
 

图 1  脂肪细胞的三种类型 

Fig. 1  Three types of adipocytes 

 

BAC 和 bAC 为肥胖等相关疾病的治疗提供

了潜在的靶标。现如今已经发现或合成了许多

BAC 和 bAC 的外源性激活物，如米拉贝隆、西

布曲明、氟西汀和罗格列酮等药理因子，以及  

辣椒素、白藜芦醇、姜黄素、类胡萝卜素、花    

青素等营养因子。然而，一些药理因子对人体有

不良影响，如引发心血管疾病，因此食物中的营

养因子对于 BAC 和 bAC 是更加健康安全的调节

剂[11-12]。 

谷物是满足人类营养需求的日常主食资源，

精制谷物是谷物产品的主要原料。然而，由于谷

物的外层和胚芽被碾磨加工去除，精制谷物缺乏

膳食纤维（dietary fiber，DF）、酚类化合物和其

他生物活性物质，导致许多代谢综合征的风险增

加[13]。全谷物比精制谷物更健康，并且已经在许

多国家受到密切关注[14]。美国谷物化学家协会将

全谷物食品定义为：完整、碾碎、破碎或压片的

颖果，基本的组成包括淀粉质胚乳、胚芽与麸皮，

各组成部分的相对比例与完整颖果一样[15]。很多

研究表明，全谷物中多酚、类胡萝卜素、植物甾

醇、矿物质和维生素[16-17]等生物活性化合物的含

量较高，有助于改善代谢综合征，包括肥胖、高

血压、高脂血症和高血糖症。 
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本文简要介绍了产热脂肪细胞的基本功能特

征和主要调节因素，总结了全谷物功能成分通过

调节产热脂肪细胞功能影响能量代谢的研究进

展，希望能够为全谷物调节肥胖和全谷物功能食

品开发提供更丰富的依据。 

1  产热脂肪细胞 

1.1  褐色和米色脂肪细胞的发育 

BAC 和 bAC 在发育起源上是不同的。BAC

发育于胚胎期，而 bAC 的发育则是在出生后。

BAC 具有相对稳定的质量水平，并且通过成年后

的稳态机制维持着产热表型，而 bAC 会因寒冷或

其他刺激而大量募集，具有可塑性的产热表型，

且很少在热中性时检测到[10]。 

BAC 起源于祖细胞，其特征在于同源异型 

盒基因 1（engrailed 1，En1）、肌源性因子 5

（myogenic factor 5，Myf5）和配对盒蛋白 7

（paired box 7，Pax7）的表达，这些因子在骨骼

肌的发育中也起关键作用[8-9]。在 BAC 胚胎发育

过程中，这些祖细胞首先发育为褐色前脂肪细胞，

然后再分化为成熟的 BAC，许多信号通路和信号

因子参与到 BAC 的发育调节中[4]。 

出生后的 bAC 由 WAT 中的非肌源性祖细胞

响应寒冷或其他刺激发育形成，然而它的胚胎起

源比较复杂，尚未完全阐明[9,12,18]。现有报道认为

bAC 有三种主要的发育机制[10]。第一种是从头脂

肪合成机制，某些脂肪血管壁细胞或前脂肪细胞

可以发育成 bAC；第二种机制是表达脂联素（一

种成熟脂肪细胞的分子标记物）的 WAC 在寒冷

或 β 肾上腺素激动剂的刺激下转化为 bAC；最后

一种可能的机制是，在寒冷或 β 肾上腺素刺激下

休眠的 bAC 可以被快速激活，成为活跃的米色脂

肪细胞。然而后面两种机制很难被区分。 

1.2  褐色和米色脂肪细胞的产热机制 

脂肪细胞的产热能力对能量代谢具有重要意

义。UCP1 被认为是脂肪细胞产热能力的标志[19]。

但最近的研究表明还有其他不依赖 UCP1 的机制

可调节 bAC 的产热作用[20]。 

UCP1 位于线粒体内膜上，可以消除内膜两侧

的质子浓度差，使氧化磷酸化过程减慢，阻碍 ATP

产生，使电子传递链和氧化磷酸化解偶联，导致

氧化磷酸化进入空转，从而产热[21]。在静息态，

由于胞质侧的嘌呤核苷酸和 UCP1 相结合，UCP1

的活性受到抑制。在寒冷或过量摄食的刺激下，

交感神经分泌去甲肾上腺素，去甲肾上腺素作用

于脂肪细胞质膜上的 β 肾上腺素受体，导致环磷

酸腺苷（cyclic adenosine monophosphate，cAMP）

依赖的蛋白激酶（protein kinase，PKA）的激活

和激素敏感性脂肪酶（hormone-sensitive lipase，

HSL）磷酸化水平的提高。由 cAMP 诱导的脂解

作用产生的游离脂肪酸（free fatty acid，FFA）或

是脂肪细胞从循环中吸收获得的 FFA 都会与

UCP1 结合以激活脂肪细胞的产热活性[10,22]。此

外，UCP1 依赖性产热还可以通过许多转录因子

来增强，包括甲状腺激素、过氧化物酶体增殖激

活受体（peroxisome proliferator activated receptor，

PPAR）、C/EBP 家族蛋白和 cAMP 反应元件结合

蛋白（cAMP response binding protein，CREB）[21]。 

最近的研究结果表明[23]，bAC 中 UCP1 不依

赖的产热机制是由多种通路介导的，包括 ATP 依

赖的钙离子循环[24]、肌酸无效循环、脂质循环、

3-磷酸甘油穿梭和冷诱导的 N-酰基氨基酸解偶联

剂等[25]。 

2  全谷物功能成分对产热脂肪细胞的影响 

2.1  酚酸 

全谷物中存在多种可以有效提高产热脂肪细

胞活性的酚酸，如香草酸、没食子酸、绿原酸。

香草酸（4-羟基-3-甲氧基苯甲酸）是二羟基苯甲

酸的衍生物，是香草醛和膳食酚的氧化形式[26]，

存在于有色大米[27]、全麦和黑麦麦芽中[28]。Jung

等 [26]研究发现，香草酸促进成熟和原代培养的

BAC 中线粒体和产热相关因子的表达，而降低白

色前脂肪细胞（3T3L1）中成脂标记物的表达。

0.5%（w/w）香草酸干预 14 周促进高果糖高脂饮

食（high-fructose and high-fat diet，HFFD）小鼠

的 BAT 和腹股沟白色脂肪（inguinal white adipose 

tissue，iWAT）中产热和线粒体合成基因的表达，

表明香草酸可通过激活 BAT 产热和促进 iWAT 褐

变来预防肥胖[30]。没食子酸（3,4,5-三羟基苯甲酸）

存在于在水稻，玉米和小麦中[27,31]。研究表明没食

子酸可激活腺苷单磷酸激活蛋白激酶（adenosine 
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monophosphate-activated protein kinase，AMPK），

并增加 C57BL/6 小鼠 BAT 中 UCP1 以及与能量消

耗相关基因的表达[32]。此外，没食子酸可以增加

雄性瑞士小鼠 BAT 中 Sirt1 和 PPARγ 共激活因子

1α（ peroxisome proliferator activated receptor-γ 

coactivator 1α，PGC1α）的 mRNA 表达，而 Sirt1

是在没食子酸处理下 BAT 产热的主要靶标[33]。绿

原酸（5-O-咖啡酰奎宁酸）是羟基肉桂酸的衍生

物，存在于小麦、玉米和薏苡中[30,33-34]。研究发

现绿原酸可通过上调产热相关蛋白、增加线粒体

的质子泄漏并减少 ATP 的产生来增强 BAC 中

UCP1 依赖性的产热作用，但绿原酸并不能刺激

BAC 分化[35]。以上研究表明酚酸可通过激活 AMPK

或 Sirt1 增加 BAC 和 bAC 的产热作用并改善线粒

体功能。目前，不同类型酚酸的具体作用机理及

效果对比还没有更深入的研究，且相关人体临床

试验也需要进一步开展。 

2.2  花色苷 

矢车菊素-3-O-葡萄糖苷（cyanidin-3-glucoside，

C3G）是有色谷物中的主要花色苷之一，如黑米、

紫米和一些特定的玉米品种。不同谷物中的 C3G

含量不同，粗黑米糠，甜玉米和蓝玉米杂种的 C3G

含量分别约为 104.20、4.97 和 2.25 mg/100 g[36-39]。

C3G 能够显著影响产热脂肪细胞的能量代谢和产

热。You 等[40]的研究表明，C3G 在褐色脂肪形成

过程中增加了 UCP1、PRDM16 和 PGC1α 等产热

相关基因在小鼠 C3H10T1/2 细胞（小鼠间充质干细

胞）中的表达。You 等[41]还发现 C3G 能够提高

BAT-cMyc 细胞中线粒体生物合成相关基因的表

达，包 括 线粒体 转 录因子 A （ mitochondrial 

transcription factor A, TFAM）和核呼吸因子 2

（nuclear respiratory factor 2，NRF2）。C3G 以剂量

依赖的方式（50 和 100 μmol/L）增加胞内 cAMP

水平从而诱导 3T3L1 脂肪细胞中 bAC 的形成[42]。

研究表明 C3G 通过激活 Sirt1-PGC1α-TFAM 信号

通路促进 db/db 小鼠（糖尿病小鼠）BAT 中线粒

体的生物合成和皮下白色脂肪组织（subcutaneous 

white adipose tissue，sWAT）中米色脂肪的形成[43]。

C3G 还可以通过增强 BAT 产热和 iWAT 褐变来减

轻 HFFD 诱导的 C57BL/6J 小鼠肥胖症状[44]。因

此，C3G 可以通过增强脂肪产热来消耗能量，有

效预防肥胖。 

此外，有研究者[45]指出，部分 C3G 可以与血

液循环中血红蛋白上的一组等效位点结合，而游

离的 C3G 与结合的 C3G 处于平衡状态，当血浆

中游离 C3G 的含量与血红蛋白的浓度比大于 0.1

时，游离的 C3G 可从血液循环转运至靶细胞。除

C3G 外，在稻米、小麦和黑麦中存在的矢车菊素- 

3-芸苔苷（cyanidin-3-rutinoside，C3R）[46]可通过

激活丝氨酸-苏氨酸激酶（serine-threonine kinase，

AKT）和胞外信号相关激酶-丝裂原活化蛋白激酶

（extracellular signal-related kinase-mitogen-activated 

protein kinase，ERK-MAPK）信号通路来激活 BAT

产热[41]。但是，尚未发现全谷物中其他花色苷对

产热脂肪细胞调节作用的研究。 

2.3  膳食纤维 

全谷物中含有大量 DF，可以降低许多慢性疾

病的发生率[47]。在高脂饮食（high fat diet，HFD）

小鼠中，小麦和燕麦 DF 通过激活 UCP1 促进 

WAT 褐变，并通过 cAMP-PKA-HSL 途径增强脂

肪细胞的脂解作用。小麦和燕麦 DF 干预降低了

HFD 小鼠的体重，并且 DF 增加了与 WAT 褐变和

脂解相关蛋白的表达。燕麦 DF 喂养的 HFD 小鼠

WAT 中 PKA、PGC1α 和 UCP1 的表达高于小麦

DF 喂养的 HFD 小鼠，而小麦 DF 比燕麦 DF 更有

效地增加 BAT 中 PKA、UCP1、FGF21、脂肪三

酰甘油脂酶和 β3-肾上腺素受体的表达[48]。抗性

淀粉是全谷物中的另一种 DF[49]，研究表明高抗

性淀粉饮食可以增加饮食诱导肥胖大鼠的BAT中

UCP1 的表达，并有效控制肥胖[50]。 

β-葡聚糖是全谷物中主要的膳食纤维之一。

已有研究发现[51]，燕麦 β-葡聚糖对小鼠肝脏和脾

脏具有显著的保护作用，并且还能降低由高脂饮

食引起的血清总胆固醇、甘油三酯和低密度脂蛋

白胆固醇的升高，燕麦 β-葡聚糖显著上调 PPARα

基因的表达，下调脂肪和胆固醇合成相关基因的

表达，表明燕麦 β-葡聚糖可以通过促进能量消耗

及减少脂肪和胆固醇合成来控制体重，因此，可

以推测，β-葡聚糖或许在产热脂肪细胞的功能调

控中也发挥作用，还需要进一步验证。 
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2.4  类胡萝卜素 

玉米黄质和叶黄素是两种脂溶性抗氧化剂，

属于类胡萝卜素的叶黄素类[52]。玉米黄质是叶黄

素的立体异构体，它们通常在自然资源中共存[53]。

人体无法合成玉米黄质和叶黄素，必须通过饮食

摄取[54]，尤其是玉米黄质[55]。叶黄素可以通过诱

导 UCP1 的表达来增加 BAC 的产热作用，但会轻

微影响 BAC 的增殖活性[56]。Liu 等[57]研究了不同

浓度（5、10、15 μM）玉米黄质对 3T3L1 前脂肪

细胞中 BAC 形成和线粒体生物发生的影响，发现

玉米黄质可以促进褐色/米色脂肪标记物的表达

和线粒体生物发生，并且是通过激活 AMPKα1 实

现的。目前，有关玉米黄质或叶黄素对产热脂肪

细胞活性影响的研究还非常少，尤其是体内实验。 

2.5  植醇及其衍生物植酸 

植醇（3,7,11,15-四甲基十六烷基-2-烯-1-醇）

是叶绿素的组成部分，属于二萜类精油，存在于

粮食作物的绿叶[58]和荞麦的可食用部分[59]。植酸

（3,7,11,15-四甲基十六酸）是植醇的衍生物，是

一种甲基支链脂肪酸，存在于小麦、大麦和水稻

等谷物中。植酸是在乙醇脱氢酶存在的情况下由

植醇降解产生的，植醇首先转化为醛，然后醛转

化并还原生成植酸。在人体内游离植醇不能转化

为植酸，植酸也不能大量积累[60-61]。 

以 0.2%或 0.5%（w/w）植醇干预高脂饮食

KK-Ay 小鼠（一种非胰岛素依赖型糖尿病模型）

5 周后，BAC 中的植酸水平呈剂量依赖性升高，

激活 PPARα 并减轻肥胖引起的代谢性疾病[62]。植

醇还可以通过激活 AMPKα 诱导小鼠 iWAT 褐变，

并促进 3T3L1 细胞分化过程中 bAC 的形成[63]。

植酸可促进小鼠 BAC 分化和 UCP1 基因的转录，

从而激活 BAT 的产热活性[64]。而且，植酸可通过

激活 PPARα 促进 3T3L1 前脂肪细胞的褐化，但不

能促进 C3H10T1/2 细胞向 BAC 细胞系分化[65]。因

此，植醇和植酸能够提高产热脂肪细胞的活性。 

植醇和植酸主要通过激活 PPARα 或 AMPKα

促进 BAC 和 bAC 分化来控制肥胖和相关疾病。

此外，有研究推测植醇对 BAC 分化的促进作用可

能部分由植酸引起[63]，但植醇和植酸在其中的具

体作用机制还需进一步研究。 

2.6  芦丁 

芦丁属于一种常见的膳食类黄酮[66]。在谷物

中，芦丁主要存在于荞麦，在苦荞中的含量远高

于普通荞麦 [67]。Gao 等 [68]研究发现，芦丁干预

HFD 小鼠 8 周后可显著上调 BAC 中能量消耗相

关基因的表达，降低炎症因子的表达。100 mg/kg

芦丁干预 3 周可增强脱氢表雄酮诱导的多囊卵巢

综合征大鼠的 BAC 活性，从而促进产热，并改善

全身胰岛素敏感性[69]。据报道[70]，芦丁还可以通

过激活 Sirt1-PGC1α-TFAM 信号通路促进 sWAT

中 bAC 的形成及提高 BAC 的活性。因此，芦丁

对产热脂肪细胞的调节起着重要作用，有利于增

加能量消耗并降低炎症。 

2.7  二十八烷醇 

二十八烷醇是一种高分子量的天然脂肪醇，

广泛存在于米糠和小麦胚芽中[71]。SHARMA 等[72]

使用 60 mg/kg 二十八烷醇对 HFD 和正常饮食小

鼠灌胃给药 4 周后，两组小鼠的 iWAT 和 BAT 中

产热相关基因的表达均明显增强，表明二十八烷

醇可以通过提高产热脂肪细胞的活性来维持体重

并改善饮食诱导的肥胖。然而，二十八烷醇对

iWAT 和 BAT 适应性产热作用的确切分子机制有

待阐明。 

3  展望 

BAC 和 bAC 由于其显著的产热和能量消耗

能力成为控制体重和能量代谢的有效靶标。调节

BAC 和 bAC 的信号通路和相关因子多种多样，

全谷物中的多种功能性成分可通过 Sirtl-PGC1α- 

TFAM、AKT/ERK MAPK、cAMP-PKA-HSL 及

AMPK 信号通路调节 BAC 和 bAC 的活性。除了

产热作用，全谷物膳食还可以通过调节产热脂肪

活性改善机体胰岛素敏感性和脂质代谢，因此，

增加全谷物的摄入对人体健康是非常有益的。 

后续关于全谷物功能成分调节产热脂肪代谢

的研究可以从以下几个方面开展：（1）对全谷物

功能成分在体内的代谢产物进行鉴定，这些代谢

物可能是影响产热脂肪更直接的物质；（2）开展

人体实验，明确适合临床试验的相对更有效的功能

成分，并进行相关应用性研究；（3）根据不同性

别、年龄、肥胖诱因制定含有不同功能成分及配比
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的全谷物膳食。这将有助于更细致地理解全谷物

功能成分对产热脂肪活性的调控机理，进而为全

谷物功能食品的进一步开发提供更丰富的依据。 
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