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摘　要 ：青藏高原是全球生物多样性的热点地区，其小型兽类是揭示高原物种遗传资源及适应性演化机制

的重要模型。近年分子遗传学与基因组学的突破性进展，推动青藏高原小型兽类遗传与进化研究取得了一

系列重要的成果和突破。本文系统总结了青藏高原小型兽类代表类群在分类与系统发育、种群扩散和适应

性演化方面的研究进展，这将为深入了解该区域小型兽类的多样性、演化历史以及分子适应机制提供充足

的依据。最后，本文强调了调查青藏高原小型兽类物种 / 种群多样性的重要性，并提出了未来与小型兽类

多样性保护高度相关的几条研究途径。
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Research advance in the genetics and adaptive evolution of 
small mammals on the Qinghai-Tibet Plateau

GU Tong-Tong*, ZHU Wan-Long 
(School of Life Science, Yunnan Normal University, Kunming 650500, China)

Abstract: The Qinghai-Tibet Plateau is a global biodiversity hotspot, and small mammals are important models for 
revealing the genetic resources and adaptive evolution mechanisms of plateau species. Recent breakthroughs in 
molecular genetics and genomics have yielded groundbreaking discoveries regarding the genetic architecture and 
evolutionary adaptations of small mammals inhabiting the Qinghai-Tibet Plateau. This article systematically reviews 
the research advance of representative taxa of small mammals on the Qinghai-Tibet Plateau in terms of classification 
and phylogeny, population dispersal, and adaptive evolution. This will provide sufficient basis for a deeper 
understanding of the diversity, evolutionary history, and molecular adaptation mechanisms of small mammals in the 
region. Finally, we highlight the priority of investigating species/population diversity among small mammals and 
suggest several avenues of research that are highly relevant for future small mammal diversity conservation on the 
Qinghai-Tibet Plateau.
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青藏高原作为全球海拔最高且生物地理意义深

远的高原生态系统 [1, 2]，其地理边界南抵喜马拉雅

造山带，北接昆仑 - 阿尔金 - 祁连构造系，东临横

断山脉生态廊道，西达帕米尔 - 喀喇昆仑地质屏

障
[1]。在持续的地质抬升过程中，该区域形成了高

寒缺氧、强紫外线辐射及气候时空异质性显著等

极端环境特征，进而孕育出独特的生物适应性演

化模式
[3-7]。同时，作为欧亚大陆生物多样性热点

区域，青藏高原脊椎动物物种中约 28% 为特有物种，

其中兽类约占全国兽类总数 (694 种 ) 的 49.4%[3]，

长期吸引着进化生物学家和生物地理学家的广泛

关注 [8-12] 。
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小型兽类是陆地生态系统的关键功能类群，与

人类的经济活动、生活和健康等关系密切。我国小

型兽类共计 486 种 [13]，占我国兽类总数的 70%。其

中，青藏高原小型兽类包含攀鼩目 (Scandentia)、兔

形目 (Lagomorpha)、啮齿目 (Rodentia) 以及劳亚食

虫目 (Eulipotyphla)[3]。小型兽类大多世代时间短、

繁殖速率高且种群规模较大，通常能在单位时间

内积累更多遗传变异，并在自然选择压力下表现

出更快的适应性演化速率。相较于大型兽类，这

类物种对环境变化的响应速度往往更具优势，是研

究物种遗传资源演化及适应性机制的重要模型之

一，尤其在短时间尺度生态适应研究中具有不可替

代的价值
[14-17]。本文就攀鼩目、兔形目、啮齿目以

及劳亚食虫目四个类群分别论述青藏高原小型兽类

遗传与进化方面的研究进展，总结小型兽类的分类

与系统发育、种群扩散和适应性演化等，并对未来

小型兽类的研究趋势进行展望。

1　分类与系统发育

青藏高原作为关键演化热点，现存小型兽类 4目
14 科 47 属 107 种，其中高原特有种占 6.5%[3, 18, 19]。

传统形态学将兔形目与啮齿目归为近缘类群 [20]，而

早期分子系统学支持其与灵长目和攀鼩目关系较

近，与啮齿目较远 [21]。Álvarez-Carretero 等 [22] 整合

基因组数据重建物种级进化树，证实兔形目与啮齿

目为姐妹群 [23-25]，其分化与辐射演化出现在白垩纪 -
古近纪界限之后，并且灵长目和攀鼩目的分化较早。

因此，青藏高原小型兽类所涉及四个目的系统发育

关系已较明确。但是，由于持续发现和描述新的哺

乳动物物种
[26-29]，该地区小型兽类的分类与系统发

育框架仍存在争议。

青藏高原攀鼩目仅分布 1科 1属 1种，为北树

鼩 (Tupaia belangeri)。不同研究基于地理分布和形

态特征承认的亚种从 3到 6个不等
[30-34]，且中国只

有 2个亚种 [35]。2023 年，Ren 等 [36] 通过种群基因

组学分析，将中国地理区域内的北树鼩分为 4个亚

种，即滇西亚种 (T. b. chinensis)、海南亚种 (T. b. 
modesta)、高黎贡山亚种 (T. b. gaoligongensis)和越

北亚种 (T. b. tonquinia)，此前认为的滇西亚种、滇

南亚种 (T. b. yunalis)和瑶山亚种 ( T. b. yaoshanensis)
在遗传水平上聚集为 1 个亚种。这一研究通过基因

组学手段重新厘定了北树鼩的亚种划分，揭示了其

种群遗传结构的新格局，为攀鼩目的分类和系统发

育研究提供了重要依据，同时也反映了形态特征可

能受到环境或表型可塑性的影响，在分类学研究中

表现出一定的局限性。

青藏高原兔形目分布有 2科 2属 17 种，其中

中国特有种 6种 ( 包括 1 种青藏高原特有种 )。早

期分类体系曾将欧洲野兔 (Lepus europaeus)、蒙古

兔 (L. tolai)和中亚兔 ( L. tibetanus)统归为草兔 ( L. 
capensis)。但分子生物学证据发现，不同地区的“草

兔”实际上是蒙古兔
[37] 和中亚兔 [38, 39] 的错误识

别 [40]。而分布于中亚和青藏高原地区的中亚亚种 (L. 
t. centrasiaticus)、帕米尔亚种 (L. t. pamirensis)、南

疆亚种 (L. t. stoliezkanus) 和指名亚种 (L. t. tibetanus)
均是中亚兔的不同亚种

[41]。灰尾兔 (L. oiostolus) 分布

于青藏高原，与云南兔 (L. comus) 是姊妹种 [40, 42, 43]，

形态学支持其分为 7 个亚种 [44, 45]，但目前广泛认可

的只有 4 个亚种 [41]。

鼠兔科仅包含一属 —— 鼠兔属 (Ochotona)，该

属在中国分布有 24 种，中国特有种达 12 种 [19, 46, 47]，

是哺乳动物系统学中最复杂的类群之一。随着分子

生物学技术的快速发展，尤其近年来测序技术的成

熟与普及，基因组学方法在鼠兔的分类厘定和系统

发育研究中得到广泛应用，有效弥补了传统形态学

分类的局限，厘清属下分类系统的同时促使多个新

物种陆续被发现和描述。比如，Lissovsky[48] 通过分

子系统学研究支持喜马拉雅鼠兔 (O. himalayana) 作为

灰鼠兔 (O. roylei) 的同物异名，木里鼠兔 (O. muliensis)
作为川西鼠兔 (O. gloveri) 的同物异名，秦岭太白山

的秦岭鼠兔 (O. syrinx) 作为独立种。刘少英等
[46] 基

于形态学和系统发育研究揭示了鼠兔属1新亚属 (异
耳鼠兔亚属 Alienauroa subgen.n.) 和 5 个新物种，即黄龙

鼠兔 (O. huanglongensis)、扁颅鼠兔 (O. flatcalvariam)、    
大巴山鼠兔 (O. dabashanensis)、雅鲁藏布鼠兔 (O. 
yarlungensis) 和邛崃鼠兔 (O. qionglaiensis)，并且澄

清了高黎贡鼠兔 (O. gaoligongensis) 是灰颈鼠兔 (O. 
forresti) 的亚种；此外，藏鼠兔循化亚种 (O. thibetana 
xunhuaensis)、锡金亚种 (O. thibetana sikimaria) 均
应提升为种。Tang 等

[14] 基于基因组水平的系统发

育研究确认了狭颅鼠兔 (O. thomasi)、邛崃鼠兔、藏

鼠兔 (O. thibetana)、高原鼠兔 (O. curzoniae)、奴布

拉鼠兔 (O. nubrica)、锡金鼠兔 (O. sikimaria) 和间

颅鼠兔 (O. cansus) 的物种地位，但对部分分类提出

了不同观点，比如在基因组水平明确了循化鼠兔是

秦岭鼠兔 (O. syrinx) 的同物异名以及雅鲁藏布鼠兔

的物种地位不成立。这些研究揭示了鼠兔科分类的

复杂性，同时也表明了基因组数据在解决分类争议
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中的重要性。

青藏高原啮齿目分布有 9 科 35 属 72种，其中

中国特有种 15 种 ( 包括 4 种青藏高原特有种 )。在

分子水平开展分类研究的类群主要有田鼠类
[28, 49-57]、

仓鼠类 [58-61]、鼢鼠类 [62-64]、鼯鼠类 [65-70]、跳鼠类 [71, 72]、

姬鼠类 [73-76]、巢鼠类 [77, 78]、白腹鼠类 [26, 79-84]、攀鼠

类 [85]、家鼠类 [74]、猪尾鼠 [86-89]、大鼠类 [90] 和旱獭 [91]

等。相较于基于传统形态学的分类修订，这些研究

更进一步厘清了中国啮齿类的分类系统，解决了很

多争议。其中，涉及青藏高原地区分类澄清的主要成

果包括：田鼠类中将白尾松田鼠 (Phaiomys leucurus)、
青海松田鼠 (Lasiopodomys fuscus)、克氏松田鼠

(Microtus clarkei) 均调整到松田鼠属 (Neodon) ；将

根田鼠 (Microtus oeconomus)、柴达木根田鼠 (M. 
limnophilus) 调整至东方田鼠属 (Alexandromys) ；证

实林芝松田鼠 (Neodon linzhiensis)、墨脱松田鼠 (N. 
medogensis)、聂拉木松田鼠 (N. nyalamensis)、南迦

巴瓦松田鼠 (N. namchabarwaensis)、色季拉松田鼠

(N. shergylaensis)、伯舒拉松田鼠 (N. bershulaensis)、
波密松田鼠 (N. bomiensis)、察隅松田鼠 (N. chayuensis)、
廖氏松田鼠 (N. liaoruii)、凉山沟牙田鼠 (Mictomicrutus 
liangshanensis)、川西绒鼠 (Eothenomys tarquinius)、
螺 髻 山 绒 鼠 (E. luojishanensis)、 金 阳 绒 鼠 (E. 
jinyangensis)、美姑绒鼠 (E. meiguensis)、石棉绒鼠 (E. 
shimianensis)、滇绒鼠 (E. eleusis)、丽江绒鼠 (E. 
fidelis) 和德钦绒鼠 (E. wardi) 均为独立种 ；将西南

绒鼠康定亚种 (E. custos hintoni)、中华绒鼠康定亚

种 (E. chinensis tarquinius) 提升为种；仓鼠类中将

藏仓鼠属 (Urocricetus) 从仓鼠属 (Cricetulus) 中独立

出来，包含高山仓鼠 (U. alticola) 和藏仓鼠 (U. kamensis)
两个有效种；鼢鼠类中高原鼢鼠 (Eospalax baileyi)、
甘肃鼢鼠 (E. cansus) 和木里鼢鼠 (E. muliensis) 为独

立种；鼯鼠类中斑点鼯鼠 ( Petaurista marica)、橙色

小鼯鼠 (P. sybilla)、灰头小鼯鼠 (P. caniceps)、高黎

贡比氏鼯鼠 (Biswamoyopterus gaoligongensis)、西

藏绒毛鼯鼠 (Eupetaurus tibetensis)、云南绒毛鼯鼠 (E. 
nivamons) 等为独立种；跳鼠类中塔里木跳鼠 (Dipus 
deasyi) 为独立种；姬鼠类中高山姬鼠 ( Apodemus 
chevrieri)、中华姬鼠 (A. draco)、澜沧江姬鼠 (A. 
ilex)、喜马拉雅姬鼠 (A. pallipes) 为独立种；巢鼠类

中四川巢鼠 (Micromys pygmaeus) 为独立种；白腹

鼠类中剑纹小社鼠 (Niviventer gladiusmaculus)、冯

氏白腹鼠 (N. fengi) 为独立种；攀鼠类中美姑攀鼠

(Vernaya meiguites)、怒山攀鼠 (V. nushanensis)、显

孔攀鼠 (V. foramena) 为独立种；家鼠类中大足鼠

(Rattus nitidus) 为独立种。此外，还有不少物种内

部被证明存在亚种分化的情况，比如喜马拉雅旱獭

(M. himalayana) 中指名亚种 (M. h. himalayana) 和川

西亚种 (M. h. rubustus) 的分化
[92]，北社鼠 (Niviventer 

confucianus) 中指名亚种 (N. c. confucianus)、华北亚

种 (N. c. luticolor) 和德钦亚种 (N. c. deqinensis) 的分

化
[26, 93]，拟家鼠 (Rattus pyctoris) 中指名亚种 (R. p. 

pyctoris)和巴基斯坦亚种 (R. p. gligitianus)的分化 [94]，

藏仓鼠中指名亚种 (U. k. kamensis)、祁连山亚种 (U. 
k. kozlovi) 和藏南亚种 (U. k. lama) 的分化 [58] 等。虽

然这些研究的结论可能不完全准确，但对于青藏高

原啮齿目的分类与系统发育研究是有益的。

总体而言，啮齿目仓鼠科 (Cricetidae) 的田鼠

亚科 (Arvicolinae)、鼹型鼠科 (Spalacidae)、松鼠科

(Sciuridae)、刺山鼠科 (Platacanthomyidae)，以及鼠

科 (Muridae) 中的姬鼠属、白腹鼠属、巢鼠属、家

鼠属和大鼠属 (Berylmys) 等的研究较为深入。但蹶

鼠科 (Sicistidae)、跳鼠科 (Dipodidae)、仓鼠科的仓

鼠亚科 (Cricetinae)、鼠科的沙鼠亚科 (Gerbillinae)
及鼠亚科 (Murinae) 的一些分类单元等还有待深入

研究 [40]。

青藏高原劳亚食虫目分布有 2 科 9 属 17 种，

其中中国特有种 5 种 ( 包括 2 种青藏高原特有种 )。
自 2000 年以来，分子系统学的快速发展为食虫类

系统进化关系的重建提供了重要依据，并解决了部

分类群分类地位及进化关系的长期争议。在属级水

平上，研究证实了猬科中鼩猬属 (Neotetracus)、林

猬属 (Mesechinus) 和大耳猬属 (Hemiechinus) 的独立

属级分类地位，同时恢复了鼩鼱科中须弥鼩鼱属

(Episoriculus)、缺齿鼩属 (Chodsigoa) 以及异黑齿鼩

鼱属 (Parablarinella) 的属级有效性
[95-98]。

中国食虫类物种多样性在哺乳动物各目级分类

单元中可能是被低估最为严重的类群之一 [40]。近年

来的研究表明，分布在青藏高原的多个属级分类单

元中存在隐存种，包括缺齿鼩属 [86]、蹼足鼩属

(Nectogale)[29]、长尾鼩鼱属 (Soriculus)[99]、高山鼹

属 (Alpiscaptulus)[27] 以及麝鼩属 (Crocidura)[100] 等。

具体而言，霍氏缺齿鼩 (C. hoffmanni) 被描记为一

个新物种 [86] ；蹼足鼩属由两个有效物种组成，蹼足

鼩 (N. elegans) 和锡金蹼足鼩 (N. sikkimensis)[29] ；长

尾鼩鼱属的墨脱长尾鼩鼱 (S. medogensis) 和雪山大

爪长尾鼩鼱 (S. nivatus) 被描记为新物种 [99]。此外，

在藏东南地区还发现了多个新物种，如背崩长尾鼩
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鼱 (S. beibengensis)[101]、墨脱鼹 (Alpiscaptulus medo-
gensis)[27]、扎达麝鼩 (C. zhadaensis) 和墨脱麝鼩 (C. 
medogensis)[100] 等。值得注意的是，部分分类单元

的分类地位得到了重新修订，比如烟黑缺齿鼩 (C. 
furva) 从云南缺齿鼩的亚种恢复为独立种 [86] ；长尾

鼹属分为 3 个物种：川西长尾鼹 (S. fusicauda)、高

黎贡长尾鼹 (S. wangi) 和德钦长尾鼹 (S. affinis)[102]。

这些分类研究的新进展不仅丰富了对青藏高原劳亚

食虫目物种多样性的认知，也揭示了该地区生物多

样性保护的成效。然而，藏东南和喜马拉雅地区作

为生物多样性热点区域，其物种调查仍不充分，未

来研究应进一步加强这些地区的调查与监测工作，

以解决现有分类争议并发现更多隐存种。

2　种群扩散

作为生物演化与扩散的核心枢纽，青藏高原阶

段性隆升过程不仅塑造了独特的生态系统格局，更

成为许多亚洲分类群的避难所和起源中心 [103-107]。

目前青藏高原小型兽类起源与扩散研究主要集中在

攀鼩目、兔形目以及啮齿目类群 [36, 105, 108, 109]。比如

现生树鼩的起源存在 2 种主要的假说：“岛屿起源”

假说 (Island origin hypothesis) 和“大陆起源”假说

(Mainland origin hypothesis)[110]。国内学者基于 Cytb[111]、

D-loop[112] 和 COI[113] 的遗传分析，系统揭示了北树

鼩存在显著的由南向北扩散模式，为“岛屿起源”

假说提供了分子证据。但在印度、巴基斯坦以及我

国云南禄丰发现的一些化石证据更支持树鼩起源于

大陆
[114, 115]。中国地理区域内，不同地理种群的北

树鼩已表现出显著的遗传分化 [36]，并且在历史演化

过程中通过迁徙、表型可塑性和适应性进化三种策

略动态调整其种群生存策略，其中人类活动可能对

种群迁徙产生重要影响。这些发现进一步支持了“岛

屿起源”假说。此外，基于滇西种群和海南种群的

初始分化时间 (1 万年前 )，结合二者表型特征变化

相似以及海南岛形成时间 ( 新生代 ) 早于最早的树

鼩化石记录 ( 始新世中期 )，推断海南种群可能是

人为从大陆带过去的，但仍需要加入更多的海岛种

群样品加以验证。

现存鼠兔大多数仅分布于青藏高原及其邻近地

区，因此，青藏高原常被认为是鼠兔的起源和分布

中心
[116, 117]。现生鼠兔最后一个共同祖先最早出现

在中新世中期 [105]，高原隆升驱动的气候异质性、

食物资源梯度分布及迁徙廊道的形成，构成了鼠兔

适应性扩散的多维生态因子。该物种沿 3 条主要路

径完成辐射扩散：向东进入秦巴山系，向北拓殖至

蒙古高原与西伯利亚，并借助白令海峡完成跨洲际

扩散，最终在北美大陆形成次生分布区
[105]。

啮齿目动物分布极为广泛，除南极洲、新西兰

和部分海岛以外，它们遍布世界各地，可生活于草

原、森林、农田、沼泽等多种生态环境中，也能在

人类社区生存。研究表明，横断山区田鼠亚科的起

源与约 900 万年前的两次欧亚大陆北部向横断山

系的迁徙事件密切相关。横断山系为这两个支系

的祖先提供了避难所，并在 800 万至 500 万年前，

受喜马拉雅造山运动的驱动，两大支系经历了快速

的适应辐射和进化过程
[108]。其中松田鼠属于 700

万年前起源于青藏高原 [83]，它们和毛足田鼠属

(Lasiopodomys) 有共同祖先，随着青藏高原的隆升，

祖先发生了分化，毛足松田鼠祖先向干旱的北方扩

散，而松田鼠祖先则逐渐占据寒冷潮湿的高原面；

由于冰期事件和剧烈的气候变化，松田鼠祖先从青

藏高原的中心逐渐向高原周边的区域扩散，并分化

出新的物种。沐远等
[118] 根据形态特征研究发现，

绒鼠属在分化过程中，可能一部分往高海拔区域扩

散，而另一部分向低处延伸逐步迁移。现生的仓鼠

起源于青藏高原，而晚新生代青藏高原隆升引发的

气候和环境变化触发了现生仓鼠的物种形成和多样

化。青藏高原隆升形成的新环境并没有为仓鼠的祖

先提供生态机遇从而引发适应辐射，仓鼠的多样化

过程是非适应辐射
[58]。凸颅鼢鼠属 (Eospalax) 部分

群体在高海拔适应过程中首先分化出高原鼢鼠 (322
万年前 )[119]，后在气候、植被和海拔的影响下迁移

至更加温暖湿润的秦淮以南或向北部黄土高原扩张

分化出其他鼢鼠物种。巢鼠属的分化可能受到横断

山区山脉隆升和上新世 - 更新世交替期间 ( 约 240
万年前 ) 全球气候变化的强烈影响

[77]。他们在近 
5 万年以来种群规模出现了明显的扩张，推测东亚

( 韩国、日本和我国东部 ) 的巢鼠种群可能是近代

伴随着农业活动由亚洲北部扩散而来。白腹鼠属

(Niviventer) 于 523 万年前起源于青藏高原东南地

区
[120]，多次扩散出青藏高原，一部分种群保留在

青藏高原东南缘，一部分从青藏高原扩散到了四川

盆地周边山脉、秦岭和武陵山地区，还有一些从青

藏高原东南缘多次扩散到了东南亚和中国东南部，

有的还北上扩散到了中国北部，形成了当前的分布

格局，表明“走出青藏高原”不仅发生在披毛犀、豹、

狐狸、原羊、鼠兔等喜冷动物的进化历史中，也发

生在能够适应温带和热带环境的喜温动物中。此外，
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青藏高原也是喜马拉雅旱獭 (Marmota himalayana)
的发生中心，新疆的喜马拉雅旱獭由青藏高原扩散

而来 [121]。

3　适应性演化

青藏高原高寒、缺氧、低压、强紫外线辐射及

气候时空异质性显著等极端环境特征，孕育出了独

特的生物适应性演化模式 [3-7]。适应性演化是指物

种通过自然选择积累有利遗传变异，从而提升环境

适应能力和繁殖优势的过程 [122]。传统研究主要采

用候选基因方法，基因组学技术的应用实现了全基

因组水平上的适应性信号检测，并能从单一基因分

析扩展到多基因网络相互作用的系统研究
[122]。青

藏高原小型兽类种类丰富、分布广泛，能够适应从

低海拔到高海拔的梯度变化，表现出显著的表型可

塑性，如低氧耐受、能量代谢调节和繁殖策略优化

等，具有世代周期短、繁殖率高、能够快速响应环

境变化、基因组相对较小且易于测序等特性，是研

究物种适应性机制的重要模型之一，尤其在短时间

尺度生态适应研究中具有不可替代的价值
[14-17]。目

前青藏高原小型兽类适应性演化研究主要集中在攀

鼩目、兔形目以及啮齿目类群 [15, 28, 105, 123-129]。

能量代谢的生理调节是小型兽类应对不同环境

温度的重要策略之一 [16]。例如，王祖望等 [123] 率先

对高原鼠兔和高原鼢鼠的能量代谢特征进行了开创

性研究，揭示了它们的基础代谢率和热传导率显著

高于期望值，并发现地上活动物种的代谢水平高于

地下活动物种，且季节性变化更为明显。后续研究

进一步证实了小型兽类在高寒草甸生态系统物质循

环和能量流动中的重要作用，为理解其生态功能提

供了关键数据
[124]。此外，对北树鼩 [127, 130]、高原鼠

兔 [125, 131] 和根田鼠 [126] 的褐色脂肪组织 (BAT) 结构

和非颤抖性产热 (NST) 能力的研究发现， BAT 含量

和 NST 能力在寒冷条件下显著提升，且 BAT 线粒

体内膜解偶联蛋白 1 (UCP1) 含量与 NST 能力变化

一致。NST 是高原小型兽类冬季维持体温和提高存

活率的重要方式，而光周期和低温协同作用对根田

鼠的产热能力具有显著调节作用，但对高原鼠兔的

影响较小。

高原低氧是高原医学和生理学的核心，其机制

研究主要是围绕机体在缺氧环境下构建的一系列复

杂代偿反应展开，这些反应涉及多个生理系统的协

同作用，以实现对低氧环境的高效适应
[132]。研究

表明，不同物种通过独特的分子机制演化出各具特

色的低氧适应策略。比如高原鼠兔肺表面活性物

质中的同源四聚体血红蛋白显著提高了血液氧合能

力
[15]，同时通过下调间隙连接蛋白 40 (Connexin 

40, Cx40) 抑制血管收缩信号，钝化低氧性肺血管收

缩反应 [128]，对从低氧环境中获取氧及适应缺氧环

境具有重要作用。在分子进化层面，高原鼢鼠与鼹

鼠属 (Spalax) 在低氧应答核心基因上表现出趋同进

化
[133, 134] ：高原鼢鼠的脾和脑中促红细胞生成素

(EPO) 的表达量较其他组织高 [135]，脂肪组织中肉

碱棕榈酰转移酶 1 基因 CPT-1A 表达上调 [136]，骨骼

肌中在低氧适应调节中起关键作用的低氧诱导因子

1α 基因 HIF-1α 的 mRNA 表达量也明显高于斯特拉

特鲁尔德大鼠 (SD 大鼠 )[137]，并可通过基因组大倒

位和内含子变异调控氧敏感基因表达，显著增强其

低氧适应能力 [17]。甘肃鼢鼠和喜马拉雅旱獭的研究

发现，与心血管系统发育和低氧应答相关的基因

(EPAS1 和 COXI，Slc25a14 和 ψAamp) 均受到正选

择 [129] ；并且研究发现，喜马拉雅旱獭的 ND5 基

因可作为适应高海拔低氧环境的候选基因 [138]。在

物种竞争方面，黄胸鼠 (Rattus tanezumi) 通过 RTN4
等碳水化合物代谢基因的适应性演化，展现出优

于褐家鼠 (R. norvegicus) 的低氧耐受能力，这一进

化优势使其成功取代了青藏高原边缘的褐家鼠
[139]。

此外，松田鼠的紫外线损伤修复基因 (RnaseH1、
EYA2 和 DEK) 受到正选择，提升了其在强紫外线环

境中的生存能力 [28]。这些研究从不同角度揭示了生

物适应高原低氧、强紫外环境的多样化分子机制。

免疫、感官、行为适应性的快速演化是高原小

型兽类适应极端环境的重要特征。研究表明，多种

高原小型兽类通过基因和行为的适应性进化，有效

应对高原环境的多种胁迫。比如北树鼩的主要组织

相容性复合体 (MHC) 位点和免疫球蛋白基因家族

表现出较高的核苷酸多样性
[140]，嗅觉相关基因被

选择性剔除 [36]，暗示其在环境胁迫下的快速进化；

高原鼠兔通过优化繁殖策略和调整活动节律，有效

应对高原的低温与资源匮乏 [105, 141]；灰腹鼠 (Niviventer 
eha) 在嗅觉、味觉及抗癌相关基因上呈现强烈选择

信号，进一步提升了其生存能力 [120]。

表 1 对青藏高原小型兽类遗传与进化研究进展

进行了简要总结。

4　展望

青藏高原是全球生物多样性的热点地区 [3]，小

型兽类在其生态系统的维持中具有至关重要的作
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用，它们通过形态、生理和遗传层面的适应性改变，

形成了对极端环境的独特生存策略 [14-17]，是研究高

原物种遗传资源演化及适应性机制的重要模型之

一。近年来，分子遗传学和基因组学研究取得了重

大进展，在青藏高原小型兽类的遗传与进化方面取

得了丰硕的成果，但仍面临巨大的挑战。

首先，持续发现的新物种 / 亚种揭示青藏高原

小型兽类现有多样性被显著低估
[27, 28, 46, 100, 101]。一方

面是部分类群的样本采集仍然不足，尤其藏东南和

喜马拉雅等地区分子采样不足；另一方面，随着基

因组学等更好的分类研究技术的出现，曾经被认为

只有单一物种的种群，现在则被证实是由几个物种

组成的
[14, 28, 61]。因此，如何在广泛采样的基础上综

合形态学、生态学和基因组学揭示物种分类和系统

发育关系，仍是未来研究的重要方向，有望为该区

域小型兽类的多样性提供更全面的了解，而且对濒

危物种保护单元的精确分类也至关重要。

其次，青藏高原小型兽类在极端环境下演化出

各类特殊的表型。这些表型不仅是物种应对高原严

酷环境的关键，也是维持高原生态系统稳定的重要

基础。然而，目前对这些表型适应性的形成过程及

其遗传基础仍缺乏深入解析。未来研究应从基因组

层面揭示这些适应性特征的演化规律，为理解青藏

高原动物多样性的形成与维持机制提供新的视角。

再次，全球气候加速变暖和人类活动加剧是

引起物种生物特征和多样性格局变化的最重要的

因素
[142]。气候变化已经对青藏高原小型兽类分布

范围、种群动态和适应机制产生了深远影响 [28, 143]。

未来研究应结合长期监测数据和物种分布模型，科

学预测小型兽类对气候变化的响应机制。

总之，分子遗传学与基因组学技术的应用为青

藏高原小型兽类的遗传与进化研究带来了前所未有

的契机，但未来仍需在全方位分子采样、高原环境

下的表型适应机制以及对气候变化的响应机制等方

面不断突破，为青藏高原小型兽类多样性的长期保

护奠定坚实基础。
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