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摘要 适应性性状是指生物体为应对某种环境所演化出的特定表型性状. 在高海拔环境条件下, 氧气成为影响生

物生存的最主要环境因子. 世居高原的生物(牦牛)在长期的演化过程中, 生物体演化出适应于高海拔低氧的适应

性性状. 与人类生产、生活密切相关的反刍家畜(绵羊、山羊、牛)在短期内(约3000~5000年)同样适应了高海拔

低氧环境, 并形成适应性性状. 本文综述了反刍家畜高海拔低氧适应性的性状以及各性状的鉴定方法, 比较了传

统与基于信息技术的高通量鉴定方法, 并展望了精准适应性表型鉴定方法下的高海拔低氧适应性性状遗传机制

解析, 以期为未来高海拔地区品种改良和品种选育奠定基础.
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生物为适应不同生态环境演化出与各生态环境相

匹配的表型性状. 低氧是高海拔地区的关键环境因素,
与温度、光照、降水等气候因子共同塑造了不同的区

域环境, 并对分布于高海拔地区的物种形成了自然选

择压力, 导致物种适应性表型的形成. 高海拔环境对

脊椎动物适应性最主要的影响是氧分压的下降导致有

氧代谢速率的变化, 改变了有机体的氧气内稳态
[1,2].

高海拔地区的反刍家畜为当地居民提供重要的生

活和生产物资. 其在低氧、低温、食物匮乏和强紫外

线辐射等极端环境中生存. 长期自然选择作用下, 高

海拔家畜在表型、生理、代谢等方面演化出适应性特

征, 如绵羊(Ovis aries)体型大小变化、牛的代谢速率

变化、初生羔羊肺循环变化等
[3~5]. 近年基于基因组、

转录组等组学技术, 通过比较不同海拔群体的基因组

构成和转录表达差异, 鉴定到大量高海拔适应性相关

的候选基因, 其中最显著的是HIF通路相关基因
[2]. 由

于适应性性状的复杂性, 尤其是对大家畜(绵羊、猪、

牛等), 定量测定适应性性状和构建遗传资源群体的困

难, 阻碍对其相关表型性状的获取, 甚至由于组学数据

获取的便利性, 忽略了对高海拔环境相关适应性性状

的精确鉴定.
随着研究的深入, 发现仅利用组学方法提出的科

学假说难以给出合理解释, 导致目前高海拔适应性机

制大部分认识仍停留在科学假说水平. 因此, 如何进
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一步验证适应的机制, 阐述高海拔低氧适应性演化规

律是当务之急. 长期生存于高海拔环境的哺乳动物相

较于其低海拔同类群体, 在呼吸系统(respiratory)、心

血管(cardiovascular)和代谢(metabolism)方面表现出一

系列适应性表型特征. 尽管在不同物种间, 甚至不同种

群间高海拔适应性表型呈现差异, 如相比安第斯山脉

人群, 西藏人群有更高的静通气量(resting ventila-
tion)、更高的缺氧性通气反应(hypoxic ventilatory re-
sponse)等[6], 但哺乳动物应对低氧环境的适应有相似

的响应模式, 即改变与氧气递送和氧气代谢相关特

征
[1,2,7]. 自然选择作用下, 任何与氧气递送和氧气代谢

相关特征的微小适应性在足够长的时间尺度下都有可

能被固定, 并成为群体的优势成分. 因此如何精确地鉴

定表型性状将成为解析适应性、追溯适应性机制演化

规律的关键. 本文以反刍家畜为例, 围绕氧气吸入、转

运和代谢过程中主要的步骤——肺通气量(pulmonary
ventilation)、肺部氧气扩散(pulmonary O2 diffusion)、
氧气循环(circulatory O2 delivery)、氧气向组织扩散

(tissue O2 diffusion)和线粒体氧利用(mitochondrial O2

utilization)——综述与之相关的适应性性状, 以期为后

续研究提供参考.

1 反刍家畜高海拔低氧适应性性状定义

高海拔地区相较于平原地区气候更恶劣, 具有低

氧、低温、强紫外线等极端环境特点, 对动物生存具

有极大挑战
[6,8]. 气压降低导致吸入氧气张力和氧气利

用率下降是高海拔动物缺氧的主要原因. 通常将海拔

大于2500 m以上的地区定义为高海拔地区, 世界范围

内主要包括青藏高原、南美安第斯高原和东非高原.
高海拔低氧适应又称低氧习服, 指生物暴露在高海

拔、低压、低氧环境下, 缺氧症状逐渐减轻甚至消失

的过程. 以青藏高原为例, 约3600~4500年前, 人类定

居青藏高原后开始利用家养动物, 以反刍家畜为主的

家养动物逐渐替代野生动物, 成为主要的生活和生产

物质
[9]. 反刍家畜经过长时间的高原习服, 形态、生理

生化指标等性状都出现了不同程度的改变以适应高海

拔低氧环境,主要体现在两个方面
[10]: (ⅰ)降低总代谢

率; (ⅱ) 提高氧供应, 其涉及的性状主要与氧气摄入、

运输以及代谢有关, 包括肺部容积增加、通气量上

升、血液流量变化、心率变化、独特的肠道微生物群

落构成以及基础代谢率改变等(图1).
适应于高海拔低氧环境的反刍家畜因其表型可塑

性、遗传背景和群体历史差异演化出不同的适应机制

与不同的适应性表型特征, 尤其是分布于青藏高原的

牦牛(Bos grunniens). 牦牛的驯化祖先野牦牛(Bos mu-
tus)长期生存于青藏高原

[11], 人类到达高原后驯化了

野牦牛; 而山羊(Capra hircus)、绵羊和牛(Bos taurus)
均是在低海拔地区驯化后, 随着人类的迁徙扩散至高

海拔地区
[12~14](图2), 二者适应时间尺度上存在显著差

异, 可能形成不同的适应性特征.

1.1 绵羊和山羊高海拔低氧适应性性状

绵羊和山羊是最早随人类上高原的家养动物, 约

7000年前从驯化中心扩散至亚洲东部和非洲, 并逐渐

随着人类定居高原
[12,15]. 对西藏腹地及青藏高原边缘

地区考古点发掘, 发现了大量的绵羊和山羊骨骼, 首

次将人类及反刍家畜定居西藏的时间推定在约3600年
前

[16], 随后的遗传学研究结果与考古学的证据高度吻

合
[17]. 在约3000年的时间内, 绵羊和山羊逐渐演化出

适应高海拔环境的性状, 主要体现在组织解剖学、生

理生化和肠道微生物构成等方面(表1).
(1) 形态学和代谢适应性性状. 关于羊形态学和代

谢性状如何适应高海拔环境的研究较少, 仅有的关于

形态学方面的报道来自于王玉萍
[49], 但该研究提出体

重、体长、体高较小是适应高海拔环境的假设与牦牛

等研究不符,也与贝格曼法则(Bergmann’s rule)不一致.
高海拔地区除低氧限制因素外, 也面临着低温、大风

等环境所导致的失温, 而大体型相对小体型更有利于

维持体温. 所以体型特征是否与适应性相关还有待于

进一步验证.
羊是否存在代谢途径的性状适应高海拔环境还未

见报道. 代谢速率的变化改变对氧气的需求, 同时也会

改变能量的需求与产热. 高海拔环境的羊体内是否存

在代谢速率降低、氧气需求降低与能量需求之间平衡

的问题有待深入研究.
(2) 组织解剖学表型性状. 羊适应高海拔环境组织

学特征体现在两个方面, 第一是以肺为主的呼吸系统,
通过提高氧气的供给适应高海拔. 通过比较生活在海

拔4500 m的藏绵羊和平原地区的小尾寒羊肺泡特征,
发现藏绵羊的肺泡更小更多, 肺泡隔厚度较厚

[22,50], 且
生活在高海拔的藏绵羊肺弹性纤维更粗

[51]; 藏羊的肺
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脏背膜厚度和终末细支气管的平滑肌厚度显著大于小

尾寒羊
[20]. 上述特征与其他高原哺乳适应性性状一致,

通过改变肺通气量和肺部氧气扩散效率提高氧气供

给, 补偿氧分压降低引起的氧气不足
[52,53]. 第二是以心

脏为主的血液运输系统, 通过提升血液运输能力和毛

细血管与组织间的氧气交换能力, 增加氧气量, 补偿

氧气不足. 这方面仅有的研究来自对藏羊心肌及其传

导系的观察, 随着海拔高度上升, 藏羊的心肌毛细血

管密度
[54]

和窦房结体积增大
[55].

(3) 生理表型性状. 人类和高原模式生物(如鹿鼠

(Peromyscus maniculatus))研究表明, 生理性状的变化

可能是适应高海拔环境的最主要途径
[56]. 生理性状的

变化贯穿氧气连续运输传递过程, 且适应性状存在种

间和种内多样性, 比如生活在不同高原的人群演化出

图 1 反刍家畜高海拔适应性的潜在机制
Figure 1 Potential mechanisms of high-altitude adaptation in ruminants

图 2 高海拔不同反刍家畜来源
Figure 2 Different sources of domesticated ruminant animals at high altitudes
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了不同的生理机制适应高海拔低氧环境
[57]. 对不同海

拔绵羊群体的研究也发现三个类似可能的生理变化

机制.
(ⅰ) 单位体积血液增加携带氧气能力. 高海拔地

区的绵羊相较平原地区的绵羊平均红细胞容积、平均

红细胞血红蛋白含量显著升高
[21,58~60]; 海拔高度对放

牧绵羊群体的白细胞和血红蛋白含量有显著影响
[60].

(ⅱ) 改变血液中的成分或其浓度. 一氧化氮从肺

内皮细胞产生, 通过血液循环系统扩散并进入平滑肌

细胞, 激活可溶性鸟苷酸环化酶(soluble guanylyl cy-
clase, sGC), 产生3′,5′-环磷酸(cyclic guanosine mono-
phosphate, cGMP), 促进血管舒张, 增加氧气的递送

[61].
在藏绵羊群体中发现, 使用诱导性一氧化氮合酶抑制

药物能够诱导生活在海拔3750 m的藏绵羊内源性一氧

化氮释放增加, 从而调节血压
[62]; 慢性缺氧会使绵羊

脑动脉中的神经性一氧化氮合酶丰度下降
[19], 这可能

与机体避免在低氧环境中大脑血压过高相关. 此外有

报道指出, 血型与高原低氧环境适应性相关, 绵羊有

HbA, HbB, HbC三种血红蛋白, 随着海拔上升, HbA频
率在群体内上升, 暴露在急性缺氧环境, 还会导致HbA
转换为HbC, 将HbA和HbB血型的绵羊分别暴露在平

原和低氧环境中, HbA型绵羊在低氧环境中的氧亲和

力更强, 这表明HbA可能更好地保持血液中的氧饱和

度, 从而提高缺氧耐受力
[63]. 低氧环境诱导大鼠血清

素(serotonin)水平上升, 调控肺动脉收缩, 可能造成肺

动脉高压, 而世居高海拔的绵羊, 长期低氧环境并不诱

导绵羊体内血清素上升, 不会导致其产生肺动脉高压,
说明这可能是一种缺氧拮抗机制

[64,65]. 研究表明, 绵羊

低氧适应受到外周化学感受器的调控, 如去掉颈动脉

窦神经后绵羊不能在缺氧条件下生存
[66].

(ⅲ) 血液动力学性状促进氧气的递送与扩散. 在

哺乳动物研究中发现, 高原类群在缺氧条件下的有氧

运动能力高于低海拔类群, 最大O2消耗率(maximal
rate of O2 consumption, VO2max)

[67], 血液、骨骼肌和肺

氧弥散量
[1,67],最大心输出量(cardiac output)[68],血氧亲

和力
[69]

等方面有显著改善. 但以羊作为研究对象的报

道极少, Anand等人
[70]

在对反刍家畜研究中比较了高

海拔、低海拔群体, 以及高低海拔杂交群体间的血液

动力学特征(如右心房压、肺动脉压、肺动脉楔压、

心输出量、心率、肺动脉阻力), 结果未发现高低海拔

群体间存在显著的血液动力学差异; 而在藏绵羊控制

实验中发现一氧化氮影响肺动脉、心输出量、肺血管

阻力等血液动力学性状
[71].

任何一项生理性状的改变都会引起与其互作的其

他因子变化, 如红细胞数量增加和血红蛋白浓度上升

可能会引起血栓等症状, 因此必须有相应调节机制,
使各种变化协调平衡. 尽管已鉴定出大量与高海拔适

应性相关的生理生化因子, 但仍有可能存在未被鉴定

到的相关因子.

1.2 牦牛和牛高海拔适应性性状

牛是最重要的大型反刍家畜, 驯化后扩散至世界

表 1 反刍家畜高海拔低氧适应性性状

Table 1 Phenotypes adapted to high-altitude environments in ruminant livestock

物种 形态学性状
组织解剖学性状 生理生化

表型性状
肠道微生物 参考文献

心脏 肺 睾丸 脑 皮肤

高原地
区羊

–

心室厚度, 心
肌的收缩能
力, 心脏重与

体重比

单位面积内肺泡数,
肺泡面积, 单位面积
内肺泡的面积, 肺泡
隔的厚度, 肺泡隔内
毛细血管, Ⅰ型肺泡,

气管, 肺动脉

睾丸动脉
血管

脑动脉
特征

–

红细胞数, 血红蛋
白含量, 红细胞压
积, 血液蛋白, 血浆
黏度, 纤维蛋白原,
红细胞聚集指数,
卡松黏度, 肌红蛋
白, 一氧化氮

热原体纲,
普氏菌属

[18~35]

牦牛

体型大, 较厚
的皮毛, 较短
的舌头和更
大的舌突

主动脉瓣, 半
月瓣结, 心肌
层中毛细血
管, 心脏重与

体重比

单位面积内肺泡数,
肺泡面积, 单位面积
内肺泡的面积, 肺泡
隔的厚度, 肺泡隔内
毛细血管, Ⅰ型肺泡,
气管, 肺动脉, 肺重与

体重比

睾丸动脉
血管

– 汗腺功能
缺失

红细胞数, 血红蛋
白含量, 红细胞压
积, 血红蛋白氧亲
和力, 心肌和骨骼

肌Mb含量

热原体纲,
普氏菌属

[18,23,32~48]
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三大主要高原, 牦牛是青藏高原特有物种, 主要分布在

青藏高原及周边地区. 牦牛和牛在适应高海拔演化过

程具有显著时间尺度差异, 因此也形成了不同的高海

拔适应性性状, 主要体现为牦牛演化出特有的表型性

状、组织解剖特性、肠道微生物特征及代谢特征, 以

应对高海拔缺氧环境(表1). 牛扩散至高原的时间有地

区差异, 约公元前3000年扩散至埃塞俄比亚高原
[72],

约1500~1700年扩散至安第斯高原和青藏高原
[14,73], 其

短期的适应机制主要体现在右心室肥厚, 通常导致右

心室肥厚的原因是肺动脉高压. 牛对低氧敏感, 可能

的原因是肺动脉内侧平滑肌较发达
[74], 发生肺动脉高

压, 右心衰竭等高山病概率高
[75], 而牦牛则演化出薄

壁肺动脉的性状. 故本文将牦牛和牛低氧适应性的性

状作比较总结.
(1) 形态学适应性性状. 青藏高原的牦牛演化出了

特异的表型特征, 如更大的体型、更厚的被毛和皮

肤、较短的舌头和更大的舌突
[44,76~78]. 类似特征在其

他极端环境的动物中也出现, 如极寒环境中的北极熊,
演化出了更大的体型和独特的皮肤、毛结构, 以减少

热量的散失
[79]. 牦牛短的舌头和更大的舌突可能与其

取食环境相关
[78]. 且牦牛肋骨数有14对或者15对, 比

牛的肋骨数更多, 这使牦牛的胸部容积更大, 利于心

肺发育
[80]. 对牦牛是否已演化出独特的形态学性状适

应高海拔环境需要更深入地研究, 牛是否演化或被选

择出形态学性状适应高海拔这一问题还未见报道.
(2) 组织解剖学表型性状. 牦牛在多个组织解剖学

特征方面表现出对高海拔低氧环境的适应能力. 首先,
皮肤中具有汗腺组织的特化结构, 但汗腺功能缺失

[76].
其结构可以减少能量损耗, 从而降低能量代谢需求. 其
次表现在牦牛的呼吸系统, 扩大通气量以增加氧气供

应. 为了能够快速响应高原环境变化, 高海拔牦牛气

管更短更粗, 以保证呼吸频率较快且呼吸阻力更小.
此外, 其肺体积较大, 肺动脉的结构也演化为薄壁且

平滑肌更少, 以减轻肺血管缺氧时的收缩反应
[46]. 肺

泡是肺气体交换的基本单位 , 构成牦牛血气屏障

的Ⅰ型肺泡形态凹陷且具有空泡状结构, 并且牦牛的

血气屏障厚度也低于平原黄牛
[81], 这种较薄的血气屏

障结构能够缩短气体交换距离, 降低气体流动阻力,
利于提高肺氧弥散量. 循环系统也演化出独特能力,
表现在以心脏为主的血液运输过程. 牦牛心脏体积和

重量均大于黄牛, 血管也较丰富
[82]. 平原黄牛暴露在

低氧环境下表现为右心室肥厚, 而牦牛则没有变化.
此外, 牦牛浦肯野纤维密度很高, 说明其内阻较低, 传
导速度更快

[45,83]. 平原黄牛具有不同于牦牛的适应性

组织解剖特征, 目前已知性状如颈动脉体增大
[84], 但

暂未有其他文献报道牛适应高原的组织解剖学特征.
由于牛在高海拔地区发生高山病概率较高, 故目前组

织解剖学的研究大多针对牛在患高山病后的病理症

状, 如右心增厚、心肌细胞肿大等症状
[85].

(3) 生理和代谢表型性状. 牦牛在其血液循环和代

谢等方面的多个生理生化性状呈现独特性, 可能与高

海拔适应性相关. 对牦牛25项血液生化指标的分析发

现, 高海拔较低海拔牦牛乳酸脱氢酶、谷丙转氨酶活

性升高, 甘油三酯浓度降低, 提示高海拔牦牛基础代

谢率较高, 利用血脂效率较高
[38]. 高海拔黄牛具有不

同于牦牛的适应性性状, 印度喜马拉雅高海拔地区牛

的肺动脉压高于低海拔牛, 促进氧气供给, 但持续肺

动脉高压可能引发机体病理反应
[70,86]. 而高原安格斯

牛群中可能存在一种拮抗机制, 抑制红细胞含量升高

可防止黏性阻力增加, 从而防止发生肺动脉高压
[47].

埃塞俄比亚和安第斯山脉高原地区娟姗牛和荷斯坦奶

牛群体中的研究中同样未发现肺动脉高血压现状, 而

是通过提高红细胞数量和血红蛋白含量的独特路径适

应高海拔环境
[87,88]. 牦牛肺动脉压在高低海拔群体间

保持一致
[86], 使用血管舒张药物乙酰胆碱能显著降低

黄牛的肺动脉压, 但对牦牛无影响
[46], 综合组织解剖

学的性状表明, 牦牛可能演化出了抑制肺动脉高压的

机制.
高海拔条件下(4250 m)秘鲁黄牛心脏的线粒体数

量相较平原地区黄牛增加40%[89], 这一性状是否与高

海拔低氧适应性相关还有待深入研究. 利用多组学方

法检测不同海拔娟姗牛代谢物和生化指标特征, 发现

氨基酸代谢和鞘脂代谢可能与娟姗牛高海拔适应相

关
[90].

1.3 肠道微生物性状

在漫长的演化历史中, 人类与肠道微生物形成了

一种密切的共生关系, 这种关系对于人类的健康至关

重要
[91]. 在研究模式生物果蝇时发现, 肠道微生物群

落与宿主基因组之间的互作会影响宿主的适应性, 并

改变种群动态
[92]. 反刍家畜具有独特的消化系统, 其

瘤胃包含复杂的微生物群落, 以细菌为主, 还包括真
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菌、产甲烷菌和原生动物
[32], 在食物消化、代谢、免

疫等方面发挥重要的作用
[93]. 反刍家畜肠道微生物与

其环境适应性是否相关还处于研究的初期, 在牦牛和

藏绵羊的研究中发现肠道微生物构成在物种间保守,
具有趋同的适应性演化特征, 如微生物群落的构成与

挥发性脂肪酸产生和吸收相关
[35]; 对藏羚羊(Pantho-

lops hodgsonii)、藏野驴(Equus kiang)和藏羊肠道微生

物的研究发现了相似的结果
[34], 即高海拔食草动物具

有相似的肠道微生物组成和相似的功能, 表明肠道微

生物群可能在这些物种适应高海拔低氧环境中发挥了

作用. 藏绵羊和藏山羊两个物种的肠道微生物在与挥

发性脂肪酸合成相关的细菌和与纤维降解相关的真菌

构成上存在显著差异, 且藏山羊的瘤胃总挥发性脂肪

酸(total volatile fatty acid, TVFA)、乙酸和丁酸显著

高于藏绵羊, 说明藏山羊可能更好地适应高海拔极端

环境
[94].
目前研究仅发现高原反刍家畜具有独特的微生物

群落结构, 微生物群落与季节因素相关性小, 与食物组

成相关性较大
[48,95,96]. 由于微生物和宿主适应环境存

在复杂的互作机制, 研究尚不能证明是特定的微生物

群落结构帮助高原反刍家畜适应低氧环境还是由低氧

环境塑造了微生物群落特征.
综上所述, 目前对反刍家畜高海拔适应性性状的

鉴定和研究工作相较于人类或高原模式生物均处于较

低水平. 在任何一个物种中均未开展过系统的表型性

状鉴定研究, 可能的原因是: (ⅰ) 缺乏足够的重视, 以
青藏高原为代表的高原地区由于自然环境的限制长期

处于传统的放牧模式, 缺乏品种改良和育种的需求, 导
致对高原反刍家畜表型性状特征不够重视; (ⅱ) 高原

环境开展表型鉴定缺乏相应科技人员, 高海拔地区科

技水平相对滞后, 从事相关方面的科研工作者较少;
(ⅲ) 高原环境开展表型鉴定所需的设备不足, 许多表

型测定设备存在条件限制, 尤其是灵敏的光电设备, 高
海拔环境气压变化可能影响设备使用.

2 反刍家畜高海拔低氧适应性性状的鉴定
方法

已有研究表明, 世居或短时暴露高海拔环境的哺

乳动物和鸟类主要依靠改变氧气连续运输传递过程以

适应低氧环境
[97,98], 包括通气、肺部O2扩散、循环、

组织O2运输和线粒体O2利用等几个步骤. 研究表明,
这些变化可能通过表型可塑性完成, 也可能具有遗传

基础
[56]. 高海拔低氧适应性性状是复合性状, 包括多

个单一性状, 从外表形态结构、生理到代谢. 但对家

畜的高海拔适应性研究受到技术和认知的限制, 大部

分仅针对单一或少数性状进行测量及分析. 对适应性

表型性状的研究滞后于组学数据驱动的遗传机制解

析, 阻碍了解析反刍家畜如何适应长期/短期高海拔低

氧环境. 在人类和模式动物的研究中, 已有较为明确的

高海拔低氧适应性表型性状和相应的测定方法
[56], 但

缺乏适合于高海拔反刍家畜应用的设备和场景.
针对体型、体尺等性状, 图像识别和人工智能技

术的发展驱动了视觉成像技术或高光谱成像技术等智

能检测设备的开发, 已在舍饲或特定群体中开展高通

量表型性状的鉴定
[99,100]. 相比传统方法, 新的鉴定方

法具有高通量、高精度的优势(图3), 但是目前很多方

法受到成本和应用场景限制, 仅能针对特定性状在指

定群内中使用. 因此, 亟待研发更多的设备和方法, 扩
展高通量、高精度表型性状鉴定范围. 目前未见报道

能用于高原反刍家畜生理和代谢性状测定的高通量测

定方法.

2.1 形态学性状鉴定方法

对于反刍家畜形态学的测定, 过去常常采用直接

测量法, 使用测杖、软尺等工具靠近动物后获得相应

体尺数据
[101], 但是动物体表毛发容易造成干扰, 对高

原绵羊和牦牛等毛发较长较密的对象进行测量时尤为

明显. 另外人工测量结果也受到动物体型、固定方

式、参与测量人员个体差异等因素影响, 导致测量误

差较大、数据获取效率低. 随着技术革新, 目前已经

有报道利用图像信息间接测量动物体尺, 如基于机器

视觉对野外的黑色牦牛进行体重和体尺估测, 并发现

线性回归模型预测体重准确性最高 , 平均误差

6.24%[102]; 利用三维点云数据对奶牛体尺进行测量,
平均误差为2.73%[103].

当前常用的方法还有双目立体视觉技术, 其基本

原理是利用两个摄像机分别从不同角度获取物体的图

像, 通过比较这两个图像中对应点的像素差异, 可以计

算出每个像素点在三维空间中的位置. 该过程涉及到

相机标定、图像特征提取和匹配、视差计算以及三维

重建等步骤. 在完成相机标定和图像特征提取与匹配
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后, 以SAD(sum of absolute differences)等图像匹配算

法计算不同机位对应特征点的像素坐标之差, 评估两

个图像块的相似度
[104]. SGBM(semi-global block

matching)算法是较SAD更优化的方法, 具有速度快、

立体匹配效果好的特征, 可以作用于实时视频流, 但

对噪声敏感, 且内存消耗较大
[105]. 利用视差计算得到

的三维坐标点进行三角剖分等算法处理, 生成三维点

云或网格模型, 实现对场景的三维重建, 并为后续的

应用提供基础数据.
在实际应用中, 还面临着许多挑战, 如光照变化、

遮挡、纹理不明显等问题, 需要通过优化算法、增加

约束条件等手段来解决. 此外, 也有一些新的双目立体

视觉技术, 如基于深度学习中卷积神经网络(convolu-
tional neural network, CNN)的立体匹配方法, 例如

PSMNet, DispNet, LiteFlowNet2等通过深度学习算法自

动学习特征, 提高匹配精度和鲁棒性
[106~111]. 对于高海

拔地区以放牧为主的反刍家畜的研究面临着更复杂的

挑战, 需要解决复杂多变的识别背景、设备、动物保

定、设备在极端环境中稳定性等问题. 因此除了在算

法等方面优化, 也需要在应用场景方面进行优化研究.

2.2 生理性状鉴定方法

当生物暴露在低氧环境下, 生理系统快速响应, 激
活外周化学感受器, 调控呼吸系统、血液循环系统等

多个性状, 从而维持机体内稳态的稳定性(图4).
(1) 呼吸系统. 发生缺氧通气后, 机体气体交换效

率往往会下降, 肺泡-动脉氧分压差(A-aDO2)可以表示

其效率变化
[112,113], 差值越低代表气体交换效率越高.

这项指标目前采用多重惰性气体消除技术(multiple in-
ert gas elimination technique, MIGET)或动脉血气分析

(arterial blood gas, ABG)技术进行测量. 最近一项研究

利用MIGET发现, 与生活在海平面的猎狐狗相比, 模

拟生活在3800 m海拔高度的猎狐狗的A-aDO2更低, 代
表其肺部气体交换效率提高. 使用血气分析对西藏本

地居民与平原汉族居民进行比较, 西藏居民在运动时

通气量和A-aDO2都低于平原居民. 但MIGET需要使用

气相色谱仪(gas chromatograph, GC)测量惰性气体气

压, 耗时且繁琐, 而ABG作为一种侵入式分析手段, 同
样不利于高海拔反刍家畜的测量. 2020年, MediPines
公司研发出一种非侵入式气体交换分析方法, 该方法

图 3 反刍家畜高海拔低氧适应性性状鉴定方法分类
Figure 3 Classification of identification methods for hypoxia adaptation traits in ruminant livestock at high altitudes
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在急性缺氧环境以及慢性肺病患者暴露在高海拔环境

下均有效, 且与传统的A-aDO2方法有很好的相关性

(r2=0.72)[114,115]. 此外, 通过热稀释法使用Swan-Ganz导

管也能较好地测定相关性状, 如测定藏羊从海平面到

4500 m海拔时肺动脉压、肺毛细血管楔压、等气动力

学数据的变化
[116].

图 4 低氧条件下生理系统调控示意图. 低氧条件主要影响呼吸、循环、神经系统, 以及瘤胃中微生物和繁殖相关性状. 颈动
脉体感知氧气下降后, 通过传入神经(蓝色线条)向延髓发出信号, 延髓中的呼吸中枢通过传出神经(紫色线条)提高肺通气量,
同时呼吸中枢调节交感神经提高心输出量, 并使大部分器官血管收缩. 同时还导致肾上腺髓质中儿茶酚胺(黑色箭头)分泌增
加, 进一步收缩肌肉、血管. 肺部通气量提高后, 氧气(绿色箭头)通过肺氧弥散、血液循环, 最终供细胞线粒体进行有氧呼吸,
同时氧气减少还会影响胎儿存活率.瘤胃微生物在低氧环境同宿主共同进化,挥发性脂肪酸生成量提高,有助于宿主抵抗低氧
极端环境
Figure 4 Regulation of physiological systems in hypoxic conditions. Hypoxic conditions primarily affect the respiratory, circulatory, and nervous
systems, ruminal microbes, and reproduction-related traits. When the oxygen level in the blood drops, the carotid body detects the change and transmits
signals to the medulla through afferent neurons (blue lines). The medulla’s respiratory center responds by increasing pulmonary ventilation through the
efferent neurons (purple lines) and modulating sympathetic nerves to enhance the cardiac output and induce vasoconstriction in various tissues. These
actions trigger the secretion of catecholamines (black arrows) in the adrenal medulla, leading to further muscle and blood vessel constriction. The
increase in pulmonary ventilation facilitates the diffusion of oxygen (green arrow) through the lungs and bloodstream, ultimately making it available to
cellular mitochondria for aerobic respiration. Notably, reduced oxygen levels can also affect fetal survival. In low-oxygen environments, ruminal
microbes coevolve with the host to increase the production of volatile fatty acids (VFAs). These VFAs help the host adapt to the hypoxic environment
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(2) 血液循环系统. 早期关于血液循环系统的测

定通常采用电泳法对红蛋白分型
[63], 用沙利氏比色法

和氰化高铁法测量血红蛋白数
[117,118]. 当前对家畜血

液循环指标的测定主要依赖于全自动血细胞分析

仪
[119], 相较传统方法, 全自动血细胞分析仪测量结果

快速、准确. 此外, 生理生化性状的适应性可能是一个

动态过程, 因此实时监测相关指标有重大意义. 超声成

像、激光扫描共聚焦显微镜等为实现动态监测提供了

方法, 如利用激光扫描共聚焦显微镜观察了高海拔状

态下离体肺动脉平滑肌细胞Ca2+离子浓度的变化
[65],

使用超声成像观测了胎羊动脉的血流速度变化
[120].

随着现代医学技术的不断发展, 已经能精确并动

态测量人类的生理生化相关性状. 然而, 与人不同, 高
原反刍家畜具有身体庞大、群居散养、保定困难等特

点, 因此通常需要在麻醉下进行侵入式测量, 这可能会

导致一定的误差, 并影响动物的生产性能. 近年来, 针
对人类开发了一系列无创非侵入式测量呼吸和血液循

环系统相关指标的方法, 这些方法不仅准确度高, 而且

对患者无任何伤害. 然而, 对于反刍家畜, 还需要进一

步开发无创式动态测量方法, 例如可穿戴式电子设

备
[121], 以便更准确地测量它们的生理生化相关性状.
(3) 代谢性状的测定. 适应高海拔低氧环境的氧气

连续运输传递过程的变化与氧气的代谢和代谢底物紧

密相关
[1,122,123], 如高海拔人群有更高的碳水化合物代

谢速率对应升高的糖原和葡萄糖转运蛋白(glucose
transporter)水平, 在适应高海拔低氧环境的过程中重

构了组织代谢特征, 改变了血液代谢水平. 代谢过程

及产物浓度变化可能影响心输出量或肌肉中毛细血管

丰度, 从而促进氧气的传输速率. 在反刍家畜中是否存

在类似机制尚不明确, 但已发现高海拔藏羊的心肌、

脾脏、肾脏以及骨骼肌中线粒体嵴的数量大于小尾寒

羊的对应组织
[124].

代谢水平涉及多个变量, 如脂质代谢相关的酶活

性(3-羟酰辅酶A脱氢酶)[125], 提高心输出量相关的代

谢物(儿茶酚胺)[126]. 在组学发展前, 代谢性状的鉴定

方法主要针对具体蛋白、脂质物设计实验, 利用酶标

仪或分子生物学的方法定性、定量分析. 蛋白质、代

谢和脂质组学技术的发展为高通量、精准地进行代谢

表型鉴定提供了途径, 如发现世居高海拔人群肌肉代

谢酶含量普遍下降
[127]

、夏尔巴人肌肉能量相关的代

谢物变化(肌肉肌酸激酶下调)[128]. 上述组学鉴定方法

是以质谱成像技术为基础, 基本原理利用溶剂提取待

测物(如甲醇/氯仿有机溶剂萃取代谢物), 待测物可以

直接通过电喷雾技术-质谱法(electrospray ionization
mass spectrometry, ESI-MS)、基质辅助激光解吸电离-
质谱法(matrix-assisted laser desorption ionization mass
spectrometry, MALDI-MS)或串联质谱(tandem mass
spectrometry, MS/MS)等多种技术方法进行分析

[75,76],
获得不同代谢物的定性与定量结果. 尽管高通量的组

学方法能够快速、准确获取大量的数据, 但同时也产

生很多“噪声”数据, 因此如何从中有效地鉴别、分析

和利用, 并筛选出与高海拔低氧适应性相关的性状,
需要综合遗传学、血液循环系统等数据和结果, 以及

更加精细的实验设计, 如红细胞是高原低氧环境适应

性的关键因子, 在调节氧气运输中发挥重要作用, 利

用组学技术对代谢表型性状进行靶向鉴定有助于对红

细胞功能的认识
[123].

2.3 肠道微生物鉴定方法

肠道微生物对于反刍家畜尤其重要. 已有研究指

出反刍家畜瘤胃微生物通过增加挥发性脂肪酸补偿高

海拔地区反刍家畜的代谢, 可能促进其适应高海拔低

氧环境
[35], 但缺少多群体、多类群研究结果的支持.

从反刍家畜瘤胃所发挥的功能, 我们推定瘤胃微生物

在高海拔低氧适应中发挥作用, 并具有独特特征.
肠道微生物群落的鉴定方法随着测序技术的发展

逐渐形成了高通量、高精度的方法体系. 从最初的对

粪便或肠道内容物处理后进行染色显微镜观察获得单

一或者少数几类微生物群体构成,发展到可以采用16S
rRNA、18S rRNA、ITS区域、宏基因组测序、病毒

组测序和宏转录组等技术对肠道微生物进行鉴定和分

析. 基本的流程包括样本的获取、测序和数据分析三

个步骤. 样本从动物粪便或者肠道内容物获取, 可采

用屠宰
[129]

、肠道瘘管法
[130]

或者口腔导管法
[131]

等方

法. 高通量测序因研究的目的差异出现了三种代表性

的技术: (ⅰ) 利用二代测序技术进行建库测序, 初代

方法利用16S rRNA和18S rRNA序列在微生物中高度

保守但某些区段又呈现多态性的特性, 对某一段高度

可变区序列进行PCR扩增应用于物种鉴定, 该方法利

用16S rRNA表征细菌群落
[132], 16S rRNA, 18S rRNA

和28S rRNA的转录间隔序列ITS对真菌进行分子鉴

定
[133]; (ⅱ) 基于二代测序技术的宏基因组方法测定样
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本中全部微生物, 其流程可以概括为样品采集和储

存、核酸提取、宏基因组文库制备、质量控制和数据

分析
[130,134,135]; (ⅲ) 基于二代测序技术的宏转录组方

法鉴定微生物群落中活跃菌种的组成以及活性基因的

表达情况, 实现了微生物群落与功能的整合, 可发现多

样本间由于理化等指标的差异, 时空上不同微生物群

落间活跃成分组成的差异
[136], 对于解析功能及微生物

和宿主的互作具有重要意义. 宏转录组的测定方法与

宏基因组类似, 唯一区别在于RNA的分离和宿主RNA
污染的去除, 在完成宿主RNA污染的去除后, 其建库

和测序的流程与宏基因组类似.
尽管肠道微生物鉴定的高通量方法比较成熟, 但

对于肠道微生物群落与反刍家畜高海拔适应性关系的

研究仍处于初期. 由于微生物群体易受环境、食物、

年龄、取样部位等因素的影响, 因此对于肠道微生物

群落与反刍家畜高海拔适应性关系的研究应在实验控

制条件下展开,如同园实验(common garden experiment).

3 未来发展趋势与展望

反刍家畜随着海拔的变化会出现不同的低氧适应

性性状
[51], 并且不同物种适应低氧机制可能存在不

同
[137,138], 这表明生物对高海拔低氧环境的适应存在复

杂的机制, 涉及到形态学、生理生化、微生物等多因

素调控. 因此, 如何精准、高通量地鉴定表型性状, 并

将表型数据、多组学数据和遗传学方法整合, 是解析高

海拔适应性机制关键. 例如, 通过整合多组学的数据与

表型性状特征, 利用第三代测序与单细胞转录组技术发

现, 牦牛相比黄牛演化出一种独特的肺细胞亚群, 该细

胞亚群可能是世居高原的动物与近代从平原迁徙至高

原定居的动物在高海拔低氧适应的本质区别之一
[139].

发展符合反刍家畜适应性性状表型鉴定的高通量

方法并建立适应高海拔低氧环境应用场景是未来研究

重点. 当前反刍家畜表型性状高通量鉴定方法和仪器

通常以人类或模式生物作为参考, 将方法和设备不做

任何改进移植到反刍家畜, 可能导致精度和通量下降.

以最基本的表型识别系统为例, 大量的人群表型数据

支持模型训练能提高表型鉴定精度与速度, 而高海拔

地区绵羊、牦牛的表型数据极少. 因此要开展针对性

的工作, 围绕一个特定物种/群体、特定性状进行“全
生命周期”的研究(图4).

当前反刍家畜高原低海拔适应性的研究工作主要

围绕着自然分区群体展开, 极少设计控制实验. 适应性

表型性状多样性和环境的复杂性干扰对因果关系的解

析. 分子辅助育种、分子设计育种、表观遗传修饰育

种均以因果变异作为基础. 尽管大数据驱动科学范式

可能实现因果变异解析, 但当前控制实验依然是解析

适应性性状与高海拔低氧环境因果关系的必要方法.
组织水平的多组学研究是鉴定适应性性状的关

键. 哺乳动物对低氧环境的响应与氧气运输和代谢过

程相关, 呈现出组织特异的组织学、生理和代谢特

征
[125,140,141]. 以组织学、生理和代谢特征为基础, 整合

空间转录组和单细胞基因组的信息, 可揭示动物体内

的特定组织在高原低氧环境下的响应模式与分子调控

机制.
系统地解析性状与环境因子的关系. 高海拔适应

性是物种对高海拔环境综合因素的适应, 氧气含量是

最重要的限制因素之一, 此外还包括紫外线辐射、温

度、风、降水等环境压力. 因此, 整合高通量的表型

性状特征和环境因子, 在精细的实验条件下量化环境

因子与表型性状的关系, 精准地定义环境适应性性状,
从而验证是否存在适应性性状改变的环境临界值.

开发对表型大数据挖掘的方法, 构建适合表型与

多组学方法整合的研究体系, 解析适应性性状的遗传

调控机制. 目前已在基因组和基因表达层面开展了广

泛的研究, 发现很多与高原适应性相关的候选基因,
但因果突变或明确的调控模式依然是空白, 这可能与

适应性的复杂性相关, 可能与多个遗传调控层面受多

个基因作用相关. 利用表型组、基因组和信息技术解

析复杂的适应性遗传机制依然是亟需开展的研究内

容, 清晰的遗传调控机制是高效利用现代遗传学方法

培育高海拔低氧环境适应性反刍家畜品种的基础.
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Identification methods for high-altitude adaptation of phenotypes in
ruminant livestock: status and prospect

WAN Xing, LIU YaJing, HUANG JiaHui & LYU FengHua
College of Animal Science and Technology, China Agricultural University, Beijing 100193, China

Adaptive traits refer to the developmental patterns evolved in organisms to cope with a specific environment. At high altitudes,
oxygen is the most important environmental factor affecting the survival of organisms. The long-term evolutionary history shows that
organisms (e.g., yak) have developed distinct phenotypes in high-altitude environments. Moreover, domestic ruminants, such as
sheep, goats, and cattle, have played an essential role in providing permanent occupation to humans living in high-altitude regions and
have also adapted to the high-altitude environment in a short period (~3000–5000 years). This review summarizes the high-altitude
adaptation of phenotypes in ruminant livestock and the identification methods for each trait and compares the traditional and modern
high-throughput identification methods. This review will outline future studies on accurate and high-throughput identification
methods for high-altitude adaptation of phenotypes, thereby guiding researchers in adaptation evolution and breeding.

ruminant livestock, adaptation to high altitudes, trait, identification method
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