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摘要 食性选择是动物行为的一个基本方面, 是动物对影响因子响应的结果, 具有重要的生态和进化意义. 食性

差异是动物适应性进化过程中的重要性状之一, 也是决定动物多样性的关键因素之一. 哺乳动物经历丰富的食性

变化, 不同食性的哺乳动物在适应性进化过程中必然发生与食性相适应的改变, 故哺乳动物一直是研究动物食性

进化机制的理想模型之一. 通过基因组序列分析, DNA宏条形码技术, 稳定同位素技术以及宏基因组技术等方法

来追踪哺乳动物食性的转变机制, 已揭示部分因素与哺乳动物食性转变之间复杂的相互作用, 为深入了解食性变

化如何影响物种的适应和多样化奠定基础. 本文将从环境变化、基因调控以及肠道微生物三方面整合前人研究

成果, 系统阐明影响哺乳动物食性进化历程的关键因素, 以期为深入理解动物多样性进化驱动力, 合理制定多样

性保护策略提供一定的参考.
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中国是世界上哺乳动物物种最多的国家, 截至

2021年6月底, 共有记录哺乳动物12目59科254属686
种

[1]. 它们生活在不同的环境之下, 并在进化历史中经

历丰富的食性变化, 根据饮食习性和自然史记录, 哺乳

动物被分为食草、食肉、食虫以及杂食动物四类
[2,3].

不同食性的哺乳动物肠道无论是在宏观还是微观方面

都有所差异, 如肠道形态
[4]
、肠道功能

[5]
以及肠道微生

物
[6]
等. 鉴于近缘类群之间的显著差异, 哺乳动物成为

研究食性变化与肠道功能遗传变异之间的联系的热点

动物
[7].
对哺乳动物食性进化机制的探究一直以来都是遗

传学及进化生物学的重要研究领域和聚焦热点. 哺乳

动物食性的选择具有众多的生态和进化意义
[8], 尽管

其潜在的分子机制是复杂的, 但是专食蚁类的穿山

甲
[9]
、食肉目专性食竹的大熊猫

[10]
以及从陆生祖先过

渡到海洋生活的现代鲸类
[11]

等都为阐明哺乳动物食

性进化的适应机制和遗传基础提供优质模型. 先前已

有大量的研究表明, 环境状况在哺乳动物食性进化过

程中发挥着重要作用, 其外部环境是复杂多变的, 栖

息地的改变亦或是其他外部因素(如人类活动
[12]

、必

需膳食营养的可得性
[13]

等)的影响均会对食性选择产

生干扰
[12,14]; 同时, 食性的转移和辐射适应也映射到基

因组的变化当中, 在相关选择压力的作用之下, 长期食

性适应与宿主基因变化相协同
[15,16]; 且肠道还是微生
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物的主要聚集地
[17], 微生物在动物进化历程中发挥着

多种功能, 其功能的多样化促使哺乳动物营养生态位

的多样性, 这为解析哺乳动物食性进化机制提供良好

契机.
基于此, 本文整合先前的研究成果, 综述哺乳动物

食性的适应机制, 进一步阐明环境因子、基因以及肠

道微生物对哺乳动物食性适应性进化的重要意义, 以

期为深入理解动物多样性进化驱动力, 合理制定多样

性保护策略提供新的思路.

1 哺乳动物食性与其外部环境之间的适应
性进化

哺乳动物的生存环境具有多样性、广泛性与复杂

性, 无论是海洋、陆地, 亦或是天空都有其踪迹. 环境

作为动物演化不可或缺的外部压力, 深刻影响着哺乳

动物食性的进化, 其为动物内部遗传分子的形成提供

动力(图1), 生存环境中的资源可用性、竞争压力和环

境稳定性均为推动食性适应和演化提供助力
[18~20].

关于环境对食性进化的影响 , 伊万·彼得罗维

奇·巴甫洛夫(Ivan Petrovich Pavlov)的实验是最知名

的
[21]. 这一实验不仅证实环境刺激可以影响动物的饮

食反应, 而且也揭示学习在食性行为适应中的作用.
此外, 类似的研究在啮齿类动物中也得到印证, 进一

步证实环境因素在食性进化中的重要作用
[22]. 这些实

验对进一步研究外部环境与动物食性进化的关系起着

一定推动作用.
大熊猫(Ailuropoda melanoleuca)与剑齿象(Stego-

don)都是生活在同一时期的物种, 然而剑齿象至今已

经消亡殆尽, 但大熊猫在其数百万年的进化历史中却

存活下来, 这或许与它们不断调整饮食习惯以适应环

境变化有关
[10]. 有证据显示, 大熊猫现存的生活区域

仅是其历史上的一小部分
[14]. 研究人员利用稳定同位

素技术揭示大熊猫在历史上和现代的食性及其生活环

境的特征. 研究结果表明, 古代大熊猫相较于现代大熊

猫, 可能展现出更广泛的生态适应性. 这种灵活性可能

使得古代大熊猫能够在多样化的环境类型中生存, 而

不仅仅局限于现代大熊猫主要居住的竹林生态系统.
这些发现强调环境变化对大熊猫食性进化和生态位适

应的影响, 为进一步探究大熊猫饮食习性变化起到一

定推动作用
[10].

生态位差异是物种稳定共存的必要条件, 同域物

种的食物分配被认为是共存的关键
[23]. 对生活在同一

区域的两种啮齿类动物(Ctenomys flamarioni和Cte-
nomys minutus)的DNA宏条形码(DNA metabarcoding)
技术分析发现, 两种动物之间的食性差异明显, Cte-
nomys minutus的食物组成与地理距离之间存在显著

相关性, 而Ctenomys flamarioni的食物组成在其地理

分布范围内相对均匀, 表明它们在共生区域中进行一

定程度的食物资源分配
[19]. 共生限制对于需要大量替

代资源的物种来说是非常严重的
[20]. 近期, 利用DNA

宏条形码技术对非洲大草原上多样化的大型食草动物

粪便样品深入分析表明, 为克服共生限制, 食草动物在

不同的环境中表现出不同的食性差异, 即使在外观上

食物选择相似的物种之间, 仍然存在显著的食性差异,
推测这些差异可能是由于物种自身的消化系统和植物

资源可及性等因素造成的
[24]. 类似的资源分配现象在

巴勒猴(Bale monkeys)中同样存在, 它们为应对竹子的

相对短缺, 会花更多的时间去捕食非竹类植物和昆

虫
[25]. 此外, 季节性迁徙和季节性食性转换是哺乳类

食草动物能够克服季节性资源瓶颈, 实现庞大种群数

量的关键
[26,27]. 在一定情况下, 食草动物会根据当地

资源质量和可用性的变化, 季节性地改变它们的食性,
以促进正常生命活动

[28].
食物网描述生物相互作用的最基本形式——群落

中物种之间的营养关系, 并总结生态系统中的能量和

营养通量
[29]. 通过对中国西南地区3个山系生态系统

图 1 环境、基因和肠道微生物与哺乳动物食性进化之间
的关系
Figure 1 Relationship between environment, genetics, and gut
microbiota in mammalian dietary evolution
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(岷山山系、邛崃山系和沙鲁里山系)中多种动物的粪

便样品的宏条形码分析, 揭示同一地理区域内共存肉

食动物的饮食习惯, 并采用量化方法构建捕食者与猎

物之间的食物网关系, 结果显示各物种之间的营养生

态位呈现出差异化的格局, 这种分化或许是维系群落

多样性和动物间和谐生存的关键因素
[30]. 随后, 又对

青藏高原的食肉动物群落展开研究, 深入解析青藏高

原3个地点(青海索加、扎青和昂赛)的多种同域分布

食肉动物的精细食性组成, 研究显示, 食肉动物的食性

多样性与自身体重无显著相关性, 大型(平均成年体

重≥15公斤)和中小型食肉动物中均存在食性专一性较

高的专性捕食者和食性广泛的兼性捕食者; 大型和中

小型食肉动物共位群(guild)间以及共位群内存在明显

的种间食性组成差异, 并且共位群间的食性相似度和

生态位重叠程度显著低于共位群内. 因此, 不同食肉

动物物种可能通过在猎物多样性、体型大小和资源利

用比例上的差异产生物种间营养生态位的分化, 以帮

助其在青藏高原的严酷环境中共存
[31].

此外, 经济发展与人类活动的全球扩张, 极大地改

变自然栖息地环境, 对动物食性的进化同样产生重要

影响
[32]. 中国人口, 以胡焕庸线为分界线, 分为东西两

个区域, 94%的人口位于东部, 城市化和农业扩张也主

要发生在东部地区
[33~35]. 通过对牙齿微磨痕分析探索

过去一个多世纪, 中国东西部人类活动对大型食草哺

乳动物营养生态位的影响, 发现随着城市化和人口快

速增长, 中国东部的大型食草动物种间食性差异增加,
以及种内食性范围扩大. 但是在人类活动影响较小的

中国西部, 大型食草动物的食性保持稳定
[12]. 该研究

表明动物具有通过改变营养生态位来适应人类主导环

境的能力, 为理解人类活动对动物食性进化的长期影

响提供重要视角. 在世界范围内, 畜牧业是许多牧场

生态系统中广泛存在的人类活动, 尽管畜牧生产支撑

着数百万人的生计, 但它对当地野生动物种群却构成

重大威胁
[36]. 随着人口及家畜数量的显著增加, 野生

动物与人类活动之间的互动变得日益频繁, 导致人与

野生动物之间冲突的加剧, 这一问题已逐渐演变为一

个普遍关注的全球性保护议题
[37]. 喜马拉雅旱獭(Mar-

mota himalayana), 作为一种典型的穴居型地栖啮齿动

物, 主要栖息于喜马拉雅山脉的高山与亚高山草甸区

域. 研究表明, 在放牧者或牲畜的干预下, 喜马拉雅旱

獭会减少进食行为, 以便提升其警觉性
[38]. 此外, 许多

大型肉食动物同样会通过改变时空活动模式来应对人

类活动对其食性的影响. 例如, 人类声音引起的恐惧反

应减少美洲狮(Puma concolor)的食物消耗, 以减少整

体进食时间
[39]; 还有一些捕食者在某些季节(如牲畜饲

养季节或旱季)靠近人类或牲畜以获得食物补充(豹子

捕食牛
[40]

、鬣狗捡拾食物或尸体
[41]

等). 以上研究表明

动物具有通过改变营养生态位来适应人类主导环境的

能力, 这为理解人类活动对动物食性进化的长期影响

提供重要参考角度.

2 基因对哺乳动物食性的调控

基因的压力选择是对外部环境变化的响应(图1),
其作为自然选择的主要形式之一, 对动物食性的进化

意义非凡, 基因通过增进个体对特定食物资源的利用

效率或降低食物获取的风险等来促进食性的适应性

演化.
已有大量研究表明, 单基因的变化可能在动物食

性进化中发挥决定性作用. 例如: 胰腺核糖核酸酶基

因(RNASE1), 是一个与食性有关的基因, RNASE1的复

制被认为与前肠发酵食草动物的植食性适应相关
[42].

在食叶疣猴中, RNASE1的复制基因RNASE1B在改变

的微环境中通过正向选择迅速进化, 从而增强肠道核

糖核酸溶解活性, 这为研究食叶疣猴从杂食性到草食

性的食性转变提供重要线索
[15,43]. 此外, 现代鲸类动

物的摄食习惯已经从陆生祖先的草食性转变为肉食

性, RNASE1在鲸类动物进化过程中的丢失现象也从另

外一个方面验证RNASE1在哺乳动物食性进化方面的

作用
[11]. ADH7/ADH4基因编码负责代谢乙醇的ADH 4

类酶. 先前针对食草或食肉哺乳动物中ADH7/ADH4功
能缺失的研究

[44], 结合最近对人类和其他哺乳动物(食
果或食蜜物种)的研究进展表明

[7], 花蜜和成熟水果中

的糖分有利于ADH7/ADH4的压力选择和功能保存, 使
得不同的食果和食蜜哺乳动物物种通过ADH7/ADH4
的突变, 进而趋同进化出类似的乙醇代谢机制. 为系统

检测与食性适应相关的基因组变化, Hecker等人
[45]

在

31种哺乳动物中开展有关趋同基因丢失的全基因组筛

查, 发现在31种哺乳动物中与脂肪消化、胰液分泌、

葡萄糖稳态、食欲调节、解毒和肠道微生物多样性相

关的基因不断丢失, 究其原因这可能与物种食物喜

好、摄食模式等有关. 例如, 由于食肉动物相比于食
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草动物的进食间隔更不规则, 导致在食肉动物种中食

欲调节基因INSL5和RXFP4丢失. 另外, 通过探索劳亚

兽总目(Laurasiatheria)内肉食性和草食性哺乳动物肠

道相关基因的适应性进化发现:在肉食性谱系中,对脂

肪和蛋白质的利用显示出强化选择, 这与它们的高蛋

白、高脂肪食性相一致; 出乎意料的是, 在草食性谱

系中也显示出类似的选择模式
[46], 这表明除在肉食性

或草食性动物中存在趋同进化现象外
[47,48], 在某些食

肉动物和食草动物之间同样可能存在趋同进化现象.
众所周知, 同域分布的大熊猫、小熊猫(Ailurus ful-
gens)是趋同进化的典型例子, 大量研究显示, 它们在

形态、分布、遗传、食竹等方面均展现出相似表型和

进化趋同
[ 16 ] . 例如 , 大、小熊猫均进化出相似的

结构——假拇指, 以便在进食时操纵竹子
[49], 比较基

因组学研究发现, 这种表型趋同可能是由DYNC2H1和
PCNT两个与肢体发育有关基因的遗传趋同驱动的

[50];
大、小熊猫的的主要食物——竹子, 以营养低(蛋白

质、脂肪和可溶性碳水化合物仅占20%~30%), 鲜味

低, 苦味成分高著称, 那大、小熊猫是如何从竹子中

获取有限的生存能量? 如何忍受竹子苦涩味道的呢?
大量研究发现, 大、小熊猫中的Tas1r1是一个假基

因
[16,50,51], Tas1r1的假基因化, 使它们无法感知富含鲜

味的化学物质, 如蛋白质. 这可能是对食性从肉食和杂

食向草食转变的一种进化反应. 尽管如此, 还需要综合

考虑其他因素, 如基因流
[52]

、资源竞争以及气候变

化
[53]

等, 因为在牛和马等食草动物中仍然保留着完整

的Tas1r1[51].
蝙蝠作为哺乳动物中的一个大类群, 其食性在演

化史上经历多次显著的转变, 这为研究哺乳动物食性

专门化与多样化的分子基础提供宝贵的研究对象
[54].

蝙蝠的食性多样性, 包括昆虫食性、果实食性、花蜜

食性、血液食性以及捕食小型脊椎动物等, 反映其在

适应不同生态位过程中的复杂进化策略. 通过深入分

析蝙蝠的基因组、转录组、蛋白组等分子层面的信

息, 科学家可以揭示其食性转变背后的遗传和分子机

制, 进而为理解哺乳动物的食性适应和进化提供深刻

的见解
[55].

为深入了解蝙蝠食性的早期进化, Li等人
[55]

首次

对祖先蝙蝠谱系中的味觉受体进行探索, 提供现存蝙

蝠共同祖先中存在感知天然糖能力的第一个证据, 并

基于现生蝙蝠的味觉和食性之间的对应关系, 推测祖

先蝙蝠可能是杂食性的. 另外, 在对叶口蝠(Phyllosto-
matidae)的全基因组分析中鉴定出14个与消化吸收相

关的基因经历分化选择, 并确定苦味受体基因Tas2r1
的加速进化; 细胞功能实验进一步显示, 不同食性叶

口蝠的Tas2r1基因在苦味物质的感知数量、类型以及

感知能力方面存在差异, 这表明叶口蝠的苦味受体基

因Tas2r1的功能存在多样化
[56]. 海藻糖酶基因(Treh)是

一种蛋白质编码基因, 该基因编码一种海藻糖酶, 能够

消化昆虫血液中的海藻糖. 对蝙蝠肠道海藻糖酶活性

分析表明, 与食虫蝙蝠相比, 非食虫蝙蝠的海藻糖酶

活性趋于丧失或显著降低
[3]. 因此, 推测Treh可以是哺

乳动物食性转变的关键生物标志, 这对哺乳动物食性

进化机制探索具有重要参考价值. 吸血蝠(Desmodus)
的食血行为具有营养平衡差(高蛋白和低碳水化合物

含量)的特点, 为克服该缺陷, 吸血蝠演化出许多相关

的适应性性状, 以维系其正常生命活动
[57]. 例如, 对葡

萄糖稳态相关基因(FFAR1)的正向选择, 帮助其宿主最

大限度地利用碳水化合物
[57]; 诸多基因的缺失可能与

胰岛素分泌减少(FFAR1和SLC30A8), 有限的糖原储存

(PPP1R3E), 铁离子的排泄提高(REP15), 血液中不同

的病原体多样性(RNASE7)等有关
[58]; 相较于其他蝙蝠

类群, 吸血蝠在其基因组中拥有较多的MULE-MuDR
类转座元件, 这类转座元件具备高度的诱变潜力, 这

种特征可能是推动吸血蝠免疫和代谢相关基因快速进

化的一个重要因素; 此外, MULE-MuDR转座元件的活

动性也可能为吸血蝠迅速适应以血液为食的生活方式

所带来的生理挑战(营养平衡、免疫等)提供一种潜在

的分子机制
[57].

除单基因外, 通路基因同样影响着哺乳动物食性

进化历程. 多次独立出现的专食蚁类行为, 在哺乳动

物演进史中极具标志性. 研究揭示, 相较于其他哺乳

动物, 食蚁类哺乳动物(包括贫齿目的食蚁兽、单孔目

的针鼹和鳞甲目的穿山甲)在其基因组中特别保留多

个与几丁质降解相关的基因, 如CHIA, AMDHD2和
GNPDA; 此外, 这些动物的基因组中还富集与蛋白质

和脂肪代谢相关的多个生物通路和基因 , 例如

CYP7A1, CYP7B1, BAAT和SLC10A2[59]. 这些遗传特征

与食蚁类哺乳动物适应其特定的食性——消化几丁

质、高脂肪和高蛋白食物的能力密切相关. 另外, 在对

大、小熊猫的比较基因组分析中还发现参与竹子营养

物质消化和利用的几个正选择基因发生趋同进化, 包
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括丝氨酸蛋白酶基因(PRSS1, PRSS36和CPB1)以及与

脂肪酸和维生素利用有关的基因(ADH1C, CYP3A5,
CYP4F2和GIF), 这进一步为解析大、小熊猫的食竹习

性提供分子证据, 为全面剖析哺乳动物食性进化遗传

机制奠定基础
[60].

3 哺乳动物与其肠道微生物的关联

3.1 哺乳动物肠道微生物的特征

微生物群落在自然界中的分布极为广泛, 它们存

在于动物、植物乃至真菌等多种生物体内
[61]. 然而,

相较于这些生态系统, 哺乳动物消化道内的微生物群

落展现出更为密集的聚集度, 从而构成一个复杂且独

特的微生物环境
[62~64]. 肠道微生物的异质性特征, 意

味着其功能的多样性(表1). 探索肠道微生物群落的特

征对于揭示微生物与宿主之间的分子互作机制、维持

宿主消化道的稳态以及最大化发挥肠道微生物的功能

具有至关重要的作用. 通过深入研究, 可以更好地理解

肠道微生物如何影响宿主的健康, 并利用这些知识来

开发新的治疗策略, 以改善或恢复肠道健康.
哺乳动物的肠道微生物群表现出显著的个体以及

肠段差异. 处于不同地域、不同年龄阶段的物种, 随着

时间的推移, 在种间
[78,79]

或种内
[80]

的肠道微生物群落

存在较大的差异
[81,82]. 通过高通量16S rDNA测序和生

化分析比较欧洲(Europe, EUR)儿童和非洲布基纳法索

(The Burkina Faso, BF)农村儿童的粪便微生物群发现,
BF地区儿童的拟杆菌门(Bacteroidetes)明显增多, 而厚

壁菌门(Firmicutes)则明显减少(P<0.001) [78]. 在美国四

个种族的肠道微生物群中, 至少有12个微生物类群在

丰度上因种族而异, 这些类群往往在丰度和代谢功能

上相互关联
[83]. 婴儿肠道微生物群的组合在不同生活

方式的婴儿中存在显著差异. Olm等人
[84]

利用粪便16S
rRNA测序发现, 与工业化国家的婴儿相比, 非工业化

人群的婴儿肠道微生物组具有更高的多样性, 这种微

生物群落的差异对发育中儿童的健康有着功能性影

响. 微生物群在不同的肠段会展现出系统性的变化
[80],

这些变化往往映射到相应的功能之上. 微生物组的丰

度和组成沿着消化道的长度变化而改变, 在以人类为

代表的杂食性哺乳动物中, 小肠是消化系统中负责营

养物质消化与吸收的关键部位, 其微生物群落主要由

兼性厌氧菌和乳酸菌构成, 涵盖包括大肠杆菌(Escher-

ichia coli)、普雷沃氏菌(Prevotella)等在内的多种微生

物; 大肠的特定区域则承担着水分与矿物质吸收及复

杂碳水化合物的发酵功能, 其中微生物群落的组成以

拟杆菌门(Bacteroidetes)、厚壁菌门(Firmicutes)等为

主导, 它们共同维持着宿主的健康状态
[85]; 此外, 在食

草动物中, 前肠发酵类群(主要由偶蹄目动物组成)和
后肠发酵类群(包括马、兔子和大象)之间的微生物也

有明显的区别
[2,86]. 哺乳动物肠道微生物在不同个体

以及肠段间表现出来的差异性, 体现哺乳动物肠道微

生物群落功能的多样性, 为宿主与肠道微生物协同进

化研究以及哺乳动物适应性进化的探索提供新的

思路.
宿主食性和系统发育可能影响肠道微生物的多样

性
[2]. 哺乳动物的微生物构成是不一致的, 从肉食性到

杂食性再到草食性动物, 肠道微生物的多样性存在着

较大差异
[2]. 通过研究表明, 食性在塑造宿主——微生

物群落的个体间变异过程中起主导作用
[87], 饮食习惯

的变化可以在片刻内引起大范围的、瞬时的微生物变

化
[88]. 食性相同的哺乳动物中肠道微生物群显示出趋

同进化特征
[86], 如食蚁兽、穿山甲等食蚁哺乳动物

[9].
但是,少量研究发现,秦岭羚牛(Budorcas taxicolor bed-
fordi)和南非剑羚(Oryx gazella)虽然有相似的食性以及

其他生活习性, 却意外的表现出不同的肠道微生物特

征, 推测这可能与物种差异、地理分布等有关
[82,89~91],

如秦岭羚牛主要分布于中国秦岭山脉
[92], 而南非剑羚

则主要分布于纳米比亚、南非等地
[90], 地理分布的不

同, 导致动物的生存环境(地形、气候等)、资源利用

以及竞争压力等存在差异, 进而造成食性相同的两个

物种表现出不同的肠道微生物特征. 有趣的是, 以动

物(鱼类和甲壳类动物)为食的须鲸(Balaenoptera), 拥

有与陆地哺乳动物不同的微生物群, 但其肠道微生物

群与陆地食肉动物和草食动物的微生物群在功能上都

有相似之处, 包括存在可能参与从猎物外骨骼发酵多

糖的基因
[93]. 这表明微生物的功能可能会随着物种的

不断进化而变得更加宽泛, 肠道微生物的功能不再是

单一的, 而是丰富且多变的.
同时, 肠道微生物的进化也离不开宿主系统发育

的影响. 研究发现, 在3月龄犊牛中, 宿主遗传因素特

别是父系基因组对肠道微生物多样性构建具有重大影

响. 此外, 宿主基因不仅直接作用于微生物群的结构,
还可能通过影响微生物间相互作用而间接塑造肠道菌
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群
[94]. 这一发现强调宿主基因在生命初期消化微环境

形成过程中的关键作用. 基于宏基因组测序, 评估宿

主遗传对微生物种类、代谢途径等方面的影响, 确定

影响人类肠道微生物群的基因组位点
[95]. 最近有报道

称, 在所研究的7种啮齿类动物中, 其肠道微生物树状

图的分支顺序与它们系统发育关系几乎一致, 且在不

同的实验室操作后, 这种系统发育共生模式仍是完整

的, 从而验证宿主系统发育对其肠道微生物的影响
[6].

另外, 有研究还发现大熊猫和小熊猫的肠道微生物群

组成与食肉动物相似, 而与反刍动物等食草动物不

同
[2,96~98], 这进一步表明系统发育对动物宿主与其肠

道微生物群之间的共生关系存在影响.

3.2 肠道微生物促进哺乳动物的营养生态位多样
化

肠道微生物已经与动物以共生形式进化数百万

年, 这种相互作用、共同演化的关系是复杂而密切的.
肠道微生物在动物进化历程中发挥着极为重要的功

能
[99], 如营养供给、物质代谢等. 肠道微生物组的功

能多样性对于促进哺乳动物进化和适应性变化具有关

键作用, 包括对不同类型的食物
[5]
和有毒食物的适

应
[100]. 因此哺乳动物的食性演化可能也与肠道微生物

群的组成和功能多样性有关
[101].

食物消化是动物能量的来源, 是维持动物生命活

动的根本. 肠道能够轻松消化大量的营养物质, 很大

一部分都得益于肠道微生物的辅助. 其中最为典型的

例子是食草动物
[102,103], 植物中含有复杂的多糖, 草食

动物体内的酶无法将其转化为易吸收的单糖, 但其肠

道内的微生物群则具备将复合糖类发酵为短链脂肪酸

(short chain fatty acids, SCFAs)等有益代谢产物的能力,
这些产物随后能被宿主有效地吸收和利用, 进而促进

个体生长发育. 如专食竹的大熊猫肠道中的梭菌(Clos-
tridium Prazmowski)、芽孢杆菌(Bacillus)等[97,104], 蒙

古马肠道中的盲肠纤维杆菌(Fibrobacter)等[105]
都在植

物消化过程中扮演着重要角色.
Guo等人

[106]
从食性——肠道微生物互作角度解

析牦牛肠道微生物响应宿主择食的季节性变化机制,
不同季节下的肠道微生物群落差异明显, 特定的微生

物群落与特定的季节相关, 为研究者们更好地理解牦

牛在高海拔环境中的适应性进化提供重要的信息. 通

过研究发现, 大熊猫和小熊猫的肠道微生物群落的组

成和功能同样受到季节性变化的影响
[107,108]. 就大熊

猫而言, 在食物叶片阶段, 其肠道菌群总体呈现的功

能是参与纤维原料利用和细胞周期控制, 从而保证营

养缺乏的叶片阶段纤维原料的利用; 而在蛋白质丰富

的嫩芽阶段, 其肠道菌群的功能容量扩大, 包括原核

分泌和信号转导活动, 这表明肠道微生物组与宿主的

相互作用非常活跃
[107]. 另有报道称, 大熊猫在芽期大

表 1 肠道微生物的功能多样性(修改自文献[65] (开放获取))
Table 1 Functional diversity of gut microbes (adapted from ref. [65] (open access))

类型 拉丁名 作用 参考文献

细菌

Fusobacterium nucleatum 调节E-Cadherin/β-Catenin信号通路 [66~68]

Parvimonas 激活免疫反应 [67~69]

Peptostreptococcus 改变肠道黏膜的渗透性 [69,70]

Gemella 与结直肠癌发生有关 [66,68,71]

Escherichia coli 产生与结直肠癌相关的大肠杆菌毒素 [67,68]

Porphyromonas 含超氧化物歧化酶基因 [67,68]

Solobacterium 产生外毒素和侵袭性酶 [67,68,71]

Prevotella 与肠道炎症和代谢有关 [67,70]

Dorea 产生肠毒素激活相关信号转导通路 [72]

真菌
Basidiomycota 肿瘤抑制及排异作用 [73,74]

Malassezia 能够合成芳香烃受体配体 [73,74]

病菌

Papillomaviridae 与人类乳头瘤病毒(human papilloma virus, HPV)相关 [75]

Polyomaviridae 感染人类的黏膜组织 [76]

Caudovirales 调节肠道微生物群落的平衡和稳定性 [77]
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量富集的丁酸梭菌(Clostridium butyricum)可以促进肝

脏昼夜节律基因Per2的上调, 从而增加磷脂的生物合

成, 弥补季节性必需营养磷脂的缺乏, 以维持宿主肝

脏健康和生长
[109]. 通过这种方式, 肠道微生物群可能

有助于大熊猫体内的磷脂循环和脂肪储存, 以促进其

适应低脂取食. 与此同时, 季节性取食或营养素的摄

入也驱动着川金丝猴(Rhinopithecus roxellana)肠道菌

群的结构和功能进化, 其肠道微生物代谢功能的季节

性变化又可以帮助宿主克服季节性营养物质摄入不足

的缺陷
[110]. 除季节变化影响之外, 食物获取方式在金

丝猴肠道菌群的进化过程中同样发挥着巨大作用. 在

对野外觅食(Wild type, WT)和人工供给食物(Food-pro-
visioned, FP)的滇金丝猴(Rhinopithecus bieti)研究发现,
不同的食物获取方式导致其肠道微生物在组成和功能

上产生差异, 如在组成上, WT猴群中以变形菌门、拟

杆菌门和螺旋体门(Spirochaetes)为主, 而在FP猴群中

则富集厚壁菌门、放线菌门和纤维杆菌门(Fibrobac-
teres); 在功能上, WT猴群对抗生素耐药性、几丁质降

解以及氨基酸代谢等方面显著增强, 而在FP猴群中则

富集在许多碳水化合物代谢和能量代谢途径上. 进一

步将WT猴群和野生大熊猫比较研究后发现, WT猴群

与野生食竹大熊猫在肠道微生物群中具有潜在的功能

趋同性, 如参与氰化物解毒的微生物和基因, 推测着可

能是两者之间食性相似造成的
[111].

在食草哺乳动物中, 肠道微生物群似乎还加强对

含有有毒次级代谢物的植物物种的取食专门化
[100]. 例

如,沙漠林鼠(Neotoma lepida)种群复杂,它能够专门取

食不同植物的次生代谢物, 包括杂酚油树中产生的富

含酚类的有毒树脂等
[112]. 此后, 分别对沙漠林鼠

[113]
和

无菌大鼠
[114]

的细菌移植实验进一步表明, 肠道微生物

群组合的可塑性与微生物(尤其是细菌)的大量代谢库

相结合, 可以使宿主迅速过渡到新的营养生态位. 宏基

因组分析表明, 大、小熊猫的肠道微生物组均具有高

水平的淀粉和蔗糖代谢以及维生素B12生物合成能力,
并且与其他食草哺乳动物相比含有更多编码氰化物解

毒酶的基因, 这些特征极大地增强它们的竹子消化和

解毒潜力, 为熊猫的存活与繁育提供基本保障
[115,116].

在对穿山甲、针鼹及食蚁兽三类食蚁哺乳动物食性的

演化适应机制探究中发现, 与其他哺乳动物相比, 它们

的肠道微生物中有更多的与几丁质降解有关的菌群

(Clostridium和Citrobacter等); 值得注意的是, 在三类

以蚁类为食的哺乳动物中, 宿主与其肠道微生物之间

展现出一种独特的“空间互补”协作模式, 共同促进几

丁质的生物降解过程. 具体而言, 宿主与微生物在消

化道的多个区域协同分泌几丁质酶, 这一过程不仅促

进几丁质的有效分解, 也实现其代谢过程的协同完成.
此外, 研究还揭示食蚁哺乳动物肠道微生物群落中存

在显著富集的外源物质代谢和解毒相关途径. 特别是,
宿主通过肠道微生物合成的叶酸, 借助一碳代谢途径,
有效地对蚁酸进行解毒. 这一系列发现突显宿主与肠

道微生物之间复杂的相互作用, 它们共同构成一种适

应性策略, 以应对物质代谢和毒素中和的挑战
[59].

动物不同肠段对营养物质的吸收有不同的偏好

性
[5], 肠道微生物亦是如此, 普雷沃氏菌喜欢碳水化合

物和单糖, 拟杆菌属喜欢某些脂肪, 而双歧杆菌(Bifi-
dobacterium)则喜欢膳食纤维

[117,118]. 正因如此, 肠道

中的微生物在一定程度上决定哺乳动物的食性选

择
[119]. 还有证据间接证明肠道微生物能够控制宿主食

欲, 尽管食性相同, 但食欲不同时, 其微生物组成展现

出差异性
[101]. 肠道微生物还参与机体中的大量代谢活

动, 如拟杆菌门与双歧杆菌参与SCFAs代谢
[27,120]

、大

肠杆菌和芽孢杆菌参与氨基酸代谢
[121]

等; 最近将大熊

猫肠道微生物与肉食动物、草食动物和杂食动物的消

化道微生物进行比较发现, 大熊猫肠道微生物的氨基

酸代谢显著区分于草食动物, 并揭示非解乳糖链球菌

(Streptococcus alactolyticus)在大熊猫氨基酸代谢中的

关键地位
[104], 从微生物氨基酸代谢的角度解释大熊猫

肠道微生物对大熊猫食性转变的重要作用. 此外, 微生

物还能够通过调节宿主相关受体的表达, 从而改变食

性选择. 研究发现, 与正常小鼠相比, 无菌小鼠的舌头

和肠道中的脂肪味觉受体发生改变
[122]; 另外, 在偏好

吃甜食的无菌小鼠肠道中还发现更多的甜味受体
[123].

综合以上的研究结果, 表明微生物在影响宿主食性选

择方面的确起到一定的作用, 为研究者们解析哺乳动

物的食性适应性进化提供一个新的视角.

4 总结与展望

食物资源构成动物生存与繁衍的根本物质条件,
并且成为动物与外部环境相互作用的关键因素. 动物

食性与能量代谢及生存适应密切相关, 食性的探究,
一直是遗传学及进化生物学的研究热点和难点. 探究
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食性进化的遗传根基, 能够深化研究者们对捕食者与

猎物相互关系的认识. 此外, 该研究领域提供的知识

涉及动物种群的动态变化、食物链的结构、营养相互

作用, 以及营养生态位的发展过程对于理解动物多样

性的生态和进化起源同样具有至关重要的意义
[124,125].

哺乳动物经历丰富的食性变化
[2], 不同食性的哺

乳动物在适应性进化过程中必然发生与食性相适应的

改变, 因此哺乳动物成为研究动物营养生态位变化和

解析动物适应性进化机制的理想类群. 初期对动物食

性的研究多依赖于直观的手段进行, 如观察动物的摄

食行为、捕食过程, 或通过传统的形态学技术, 利用

解剖镜和显微镜检验肠道内容物及排泄物中的残余

物. 尽管如此, 对于隐秘性较强的无脊椎小型动物及夜

行性物种, 直接观察法的可行性较为欠缺. 同时, 传统

形态学方法在物种分类的精确度上存在局限, 难以提

供精细的分辨能力
[124]. 然而, 科技的不断进步与革新

为食性研究开辟了新的路径. DNA宏条形码技术的应

用, 标志着该领域技术革命的来临, 这项技术具备以物

种级别进行精确分类和鉴定的能力, 且已经在对哺乳

纲动物的食性分析中显示出其广泛的适用性, 包括啮

齿目动物
[19]

、大型草食性动物
[126]

以及肉食性动物
[127]

等;另外,宏基因组学技术为探究宿主与微生物之间错

综复杂的相互作用提供渠道, 肠道是微生物群落的主

要聚集地, 肠道微生物不断显示出影响身体其他器官

的新功能, 通过对宿主粪便微生物基因组进行分析,
能够深入的解析肠道微生物在营养生态位多样化过程

中发挥的重要作用
[102,104].技术的连续涌现与革新为细

致刻画动物的饮食多样性提供强有力的工具. 这些技

术进步不仅增强研究者对动物食性组成的理解, 而且

为深入探究营养生态位的相互关系以及食性进化的遗

传基础分析提供坚实的技术支撑
[128].

为破解哺乳动物食性进化的谜团, 先前的研究针

对不同的可能因素进行深入解析. 首先, 环境作为动

物演化不可或缺的外部压力, 深刻影响着哺乳动物食

性的进化, 这种影响往往在多因素共同作用下进行,
包括环境稳定性

[14]
、人类活动

[33~35]
、地理距离

[19]
以

及竞争压力
[129]

等. 其次, 基因突变是进化过程中的重

要驱动力之一, 它为自然选择提供更多的选择空间. 食
性相关的基因突变可能会增强或改变动物对某种食物

的消化能力, 进而影响动物食性进化. 如食叶疣猴中

RNASE1的复制基因RNASE1B在改变的微环境中通过

正向选择迅速进化, 从而增强肠道核糖核酸溶解活

性
[42]; 鲜味受体基因Tas1r1的假基因化, 被认为是大熊

猫从肉食转变为专性竹食的一个分子基础
[50]

等. 最后,
在进化过程中, 动物食性的变化与肠道微生物关系密

切. 肠道微生物群是肠道中的一个复杂生态系统, 它

由数目众多的不同细菌、真菌、原生动物和病毒组

成. 哺乳动物通过与特定的肠道微生物群作用, 获得某

些专门的食物分解、毒性耐受和物质代谢能力, 如植

物纤维素的分解
[102,103], 有毒物质的耐受

[112]
等.

整合以上三方面因素, 不仅在一定程度上解析哺

乳动物食性进化过程中的重要驱动力, 还为生物多样

性保护策略的制定提供更多预见性建议. 第一, 为确

保能够获取必需的生存营养, 动物的食性极大地适应

于它们所处的生活环境. 随着环境的变化, 如气候变

暖、生境破碎化以及生态系统的干扰, 动物可能会逐

渐改变它们的食性, 进而影响它们的进化方向
[12] . 对

动物食性进化的研究, 不仅能够为“原地保护”或“异地

保护”等不同保护策略的采纳和实施提供重要的科学

依据, 也能为气候变化的适应性管理以及人类活动的

调整和规范提供方向, 进而缓解环境变化对动物食性

乃至生存繁衍的影响. 第二, 同一物种内的食性差异

和物种间的食性特化都可能源自不同的遗传背景, 对

食性多样性的保护即意味着对遗传多样性的保护, 而

这正是保障物种适应不断变化环境的关键
[130]. 更重要

的是, 食性多样性的进化机制研究, 结合环境变化发展

研究, 将为理解物种多样性进化的遗传机制提供重要

线索, 为物种进化方向和进化潜力的预测和可实现方

式提供参考和依据. 第三, 肠道微生物在动物的食性

进化中扮演关键角色, 它们帮助宿主消化食物和合成

营养素, 并参与宿主免疫系统的建立和功能发挥
[99].

随着动物生活环境的变化, 它们的肠道微生物组成也

会呈现出显著变化. 而研究和监测肠道微生物的变化

可以帮助研究者们理解动物食性变化的生态学和进化

学机制, 从而在保护工作, 特别是异地保护工作中科学

调节食物组成和肠道菌群管理, 充分发挥肠道微生物

对宿主的功能影响, 减少抗生素的使用, 降低对生态

系统的人为干扰, 实现动物多样性保护的高效性以及

可持续性. 总之, 生物多样性保护, 需要综合考虑环

境、遗传物质和肠道微生物对动物食性进化的影响.
通过跨学科研究, 集成生态学、遗传学和微生物学的

数据和理论, 可以更好地了解不同动物对食性变化的
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适应能力, 从而提出更合理、有效的生物多样性保护

措施.
截至目前, 尽管已有大量的研究对哺乳动物食性

进化从多因素进行讨论, 为哺乳动物食性进化机制探

究做出巨大贡献, 但这一领域依然面临着巨大挑战.
第一, 在分子研究方面, 对基因表达调控机制的了解

仍然不够全面, 当前的研究往往集中在已知功能的基

因, 并在特定的生物模型和特定的条件下开展, 而忽

略大量的非编码DNA区域, 导致其研究结果难以直接

推广到其他物种或不同的生理条件下. 因此, 需要拓

展分子研究范围, 深入剖析基因之间以及基因与环境

之间的复杂作用. 第二, 在技术方面, 无论是DNA宏条

形码技术、宏基因组技术等都是从细胞群体或其他

更广泛的层次开展的研究, 这往往使得研究对象的单

细胞信息被覆盖, 无法完全体现细胞异质性, 后续研

究应该在此基础上, 不断引入和更新新技术, 如单细

胞技术(single-cell technology, SCT)[131]以及多组学联

合分析
[132]

等. SCT在单细胞异质性处理方面有着巨大

优势, 因此被广泛运用于免疫
[133]

、神经
[134]

以及肿

瘤
[135]

等领域, 然而, 利用SCT从单细胞水平解析哺乳

动物食性进化的研究鲜有报道. 食性多样性的遗传基

础不仅体现在基因组的组成上, 更体现在消化系统的

细胞异质性组成上. 例如植食性动物相较于肉食性动

物具有更发达的盲肠, 而肠道不同区段的上皮细胞亚

型在激素分泌、基因表达方面均存在异质性
[5,136]; 奶

牛前胃组织富含辅助性T细胞17 (高表达CD4和
IL17A), 反映反刍动物与其他单胃动物在植物消化吸

收方面的遗传差异
[137]; 小鼠吸收型肠上皮细胞的特

异性标记物和功能表征数据与人类的研究结果大相

径庭
[138]. 因此, SCT能为哺乳动物食性进化机制的探

究提供重要的契机和广泛的舞台. 此外, 多组学联合

分析已然成为生命科学领域重要的研究策略与手段,
它能够为生物机制提供更多证据, 综合基因、信使核

糖核酸(mRNA)、调控因子、蛋白质以及代谢产物等

多层级生物信息, 可以构建起复杂的基因调控网络.
这种网络的建立有助于深化研究者们对于分子间调

控作用及其因果链的认识, 从而更全面地理解生物体

内复杂的调控机制和分子间相互作用. 哺乳动物食性

进化的多组学分析, 不仅克服单一组学分析的局限性,
还能从多层次、多方面进行食性进化关键因子挖掘,
为深入理解生物过程和疾病进展中复杂性状的分子

机制及其遗传背景提供更为全面的视角. 第三, 在物

种和样品选择层面, 哺乳动物食性进化的研究对象多

陆生哺乳动物, 少水生哺乳动物, 并且对微生物的研

究通常仅限于粪便, 而对肠道中的内容物研究则很少.
因此, 在对不同物种或样本的选择所形成的研究结果

应该综合、全面的考虑, 适当扩大研究物种尺度, 归

纳总结共性规律, 为动物食性进化研究提供更加有效

的参考.
总而言之, 回顾先前的研究, 已经就哺乳动物的食

性进化探究奠定一定的基础, 且随着科学技术的不断

更新迭代, 将为全面研究哺乳动物的食性进化机制提

供前所未有的机会, 为最终系统、全面的解析哺乳动

物食性进化遗传机制提供新机会.
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Research progress and perspectives on the evolution of mammal diet
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Foraging is one of the fundamental animal behavior that is intrinsically linked to dietary adaptation. This adaptation arises from the
combined intervention of multiple determinants, encompassing both extrinsic factors such as ecological interactions, and intrinsic
factors like genetic variations. Hence, dietary variations not only represent a pivotal characteristic shaped through adaptive evolution
but also serve as a crucial determinant underpinning animal diversity. In mammals, diet has undergone extensive changes with respect
to various ecological adaptations, making mammals ideal models for exploring the evolutionary dynamics of dietary habits. Recent
advancements in technologies, including genome sequencing, DNA metabarcoding, stable isotopes, and microbial genomics, have
shed light on the complex dynamics governing mammalian dietary shifts. These achievements have significantly enhanced our
understanding of the role dietary transitions play in facilitating animal adaptation and diversification. Here, we systematically
elucidate the key factors that influence the evolution of dietary habits in mammals from the perspectives of environmental changes,
genetic regulation, and gut microbiota. This review aims to provide deeper insights into the driving forces that prompt animal
diversity and cues for rational strategies with biodiversity conservation.
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