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摘要：
与其他哺乳动物一样，非人灵长类肠道内含有复杂的细菌群落，与其营养和健康密切相关。非

人灵长类肠道菌群研究具有生态和保护的双重意义。近十几年来，得益于分子生物学研究方法的成熟

和应用，非人灵长类肠道菌群研究发展迅速。本文总结了非人灵长类肠道菌群组成及其四个主要影响

因素的最新研究成果。研究表明，非人灵长类肠道菌群基本上是由来自 12 个门的细菌组成的，其中，

拟杆菌门（Bacteroidetes）、厚壁菌门（Firmicutes）和变形菌门（Proteobacteria）是优势菌门。这些菌

门包括数目繁杂的下级阶元，总体上，不同非人灵长类的肠道菌群组成在科和属水平上的相似度比在

门水平上低得多。有些菌科和菌属在某些非人灵长类的肠道菌群中所占比例特别高，这些细菌往往与

宿主的食物消化紧密相关。非人灵长类肠道菌群组成受到宿主种类及其系统发育关系、食性、年龄与

性别、社会互动等因素的重要影响。最后，针对相关研究现状，本文提出了有待于深入探讨的研究问

题。我国非人灵长类肠道菌群研究相对滞后，希望本文对推进国内相关研究有所贡献。 
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Abstract: As in other mammals, the gut of non-human primates (NHPs) contains a complex bacterial 

community, which plays an important role in host nutrition and health. Studies of the gut bacterial community 

of NHPs bear both ecological and conservation significance. During the last decade, the knowledge on the gut 

bacterial community of NHPs has been rapidly accumulated due to the development and application of 

molecular methods. In the present article, we reviewed the recent findings on the gut bacterial composition 

and its four major influencing factors of NHPs. Previous studies have shown that in general, the bacterial 
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community in the gut of NHPs is mainly composed of the members from 12 phyla, among which 

Bacteroidetes, Firmicutes, and Proteobacteria are the predominant. These bacterial phyla contain numerous 

taxa at the lower taxonomical levels, and the similarities in the gut bacterial composition among different 

NHPs appear to be much lower at the family and genus levels than at the phylum level. Some families and 

genera account for particularly high proportions of the gut bacterial compositions in some NHPs species, and 

these bacteria are usually closely associated with food degradation of their hosts. The gut bacterial 

composition of NHPs is strongly influenced by host species and phylogeny, diet, age/sex, and social 

interactions. In the end, this article proposed several research aspects related to NHPs gut bacterial 

community that wait for future investigations. This review may contribute to the improvement of research on 

the gut bacterial community of NHPs in China, where such studies have relatively lagged behind. 

Key words: Non-human primates; Gut; Bacterial community composition; Influencing factor 

 

哺乳动物肠道内含有大量细菌以及少量其

他微生物，这些细菌组成种类繁多、结构复杂

的群落，是宿主消化系统不可或缺的一部分

（Stevens et al. 1998）。宿主与其肠道菌群之间的

相互关系是长期协同进化的结果，宿主肠道为

菌群提供稳定且营养充足的生活环境，而宿主

自身必须依赖其肠道菌群的协助，才能降解食

物中的结构性碳水化合物，即纤维素、半纤维

素、木质素、果胶等物质（Dale et al. 2006，

Yeoman et al. 2011）。例如，大熊猫（Ailuropoda 

melanoleuca）之所以能采食和消化竹叶，是因

为某些肠道细菌（如梭菌 Clostridium）可以帮

助大熊猫分解竹叶中的纤维素（Zhu et al. 

2011）。除了帮助宿主降解食物，肠道菌群还有

其他一些功能，包括肠道上皮细胞的修复

（Rakoff-Nahoum et al. 2004）和免疫功能的维持

（Mazmanian et al. 2005）等。肠道微生态失调

或外源微生物侵入可导致宿主的生理功能障碍

和疾病（Round et al. 2009）。因此，肠道菌群

的研究对理解宿主的食性适应和监测宿主的健

康状况有重要意义（Goldberg et al. 2007，Ley et 

al. 2008）。 

近十几年来，得益于非损伤性取样（即以

粪便代替肠道内容物）以及分子生物学研究方

法（如高通量 DNA测序技术和宏基因组分析）

的成熟和应用（Weng et al. 2006），对哺乳动物

肠道菌群的研究发展迅速（Zhu et al. 2011，

Alfano et al. 2015，Dill-McFarland et al. 2016，

Li et al. 2016a，b），其中，肠道菌群的相关研

究已成为非人灵长类（non-human primates，

NHPs）研究的热点之一（Degnan et al. 2012，

Barelli et al. 2015，Tung et al. 2015，Amato 

2016，Sun et al. 2016）。非人灵长类肠道菌群受

到广泛关注主要有三个原因。首先，不同非人

灵长类的食性差异很大，例如，有些物种主要

以昆虫为食，如眼镜猴（Tarsius spectrum，

Gursky 2000），有些物种主要以树叶为食，如

戴帽叶猴（Presbytis pileata，Stanford 1991），

而有些物种则以水果为主要食物，如黑猩猩

（Pan troglodytes，Stanford et al. 2003），因此对

非人灵长类肠道菌群进行研究利于理解肠道菌

群在动物食性适应中的意义。其次，由于森林

砍伐和非法捕杀等人类活动，多数非人灵长类

的生存受到严重威胁，被列为濒危或极危物种

（IUCN 2017），非人灵长类肠道菌群可为保护

决策机构提供监测其消化道疾病的具体指标，

以便完善保护和管理措施（Goldberg et al. 

2008，Villers et al. 2008）。最后，非人灵长类

是人类（Homo sapiens）的近亲，其肠道菌群

的研究成果对深入理解人类肠道菌群组成和功

能有重要的参考价值（Euler et al. 1990，Ochman 

et al. 2010）。本文总结了非人灵长类肠道菌群

组成及其四个主要影响因素的最新研究成果。

针对相关研究现状，本文最后提出了有待于深
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入探讨的研究问题。 

1  非人灵长类肠道菌群组成 

研究人员已报道了多种非人灵长类的肠道

菌群组成，涉及原猴中的狐猴（McKenney et al. 

2015）、懒猴（Xu et al. 2013）和猿猴中的新大

陆猴（Amato et al. 2013）、旧大陆猴（Yildirim et 

al. 2010，Barelli et al. 2015，Xu et al. 2015，Sun 

et al. 2016）、猿（Ochman et al. 2010）等各类群。

大体上，非人灵长类肠道菌群是由来自 12个门

的细菌组成的（表 1），具体包括拟杆菌门

（Bacteroidetes）、厚壁菌门（Firmicutes）、变形

菌 门 （ Proteobacteria ）、 疣 微 菌 门

（Verrucomicrobia）、柔膜菌门（Tenericutes）、

放 线 菌 门 （ Actinobacteria ）、 螺 旋 体 门

（Spirochaetes）、粘胶球形菌门（Lentisphaerae）、

纤维杆菌门（ Fibrobacteres）、酸杆菌门

（Acidobacteria）、梭杆菌门（Fusobacteria）和

浮霉菌门（Planctomycetes）。有些菌门在表 1

所列的所有非人灵长类肠道中都存在，包括拟

杆菌门、厚壁菌门、变形菌门、疣微菌门和柔

膜菌门，其中，拟杆菌门和厚壁菌门在所有非

人灵长类肠道菌群中所占比例都很高（最高分

别可达 48.52%和 77.00%），并且在多数非人灵

长类中是比例最高的两个菌门，变形菌门在多

数非人灵长类肠道菌群中所占比例也较高（最

高可达 51.84%）；而其他菌门只在部分非人灵

长类肠道中被检测到，且所占比例一般很低。

非人灵长类肠道菌群组成以及各菌门间的优势

趋势与多数其他哺乳动物相似（Ley et al. 

2008）。 

非人灵长类肠道菌群中的优势菌门（即拟

杆菌门、厚壁菌门、变形菌门）包括数目繁杂

的下级阶元，其中，表 2和表 3分别列出了在

几种非人灵长类肠道菌群中所占比例较大（即

至少在一种非人灵长类中大于 1.00%）的科和

属。总体上，不同非人灵长类的肠道菌群组成

在科和属水平上的相似度要比在门水平上低得

多。多数菌科和菌属只在表 2和表 3所列的部

分非人灵长类肠道中被检测到，那些在所有非

人灵长类肠道中存在的菌科和菌属所占比例一

般 差 异 也 较 大 ， 比 如 ， 紫 单 胞 菌 科

（ Porphyromonadaceae）所占比例在懒吼猴

（Alouatta pigra）中为 0.28%（Amato et al. 

2014），而在乌德宗瓦红疣猴（Procolobus 

gordonorum）中为 7.35%（Barelli et al. 2015），

普雷沃氏菌属（Prevotella）在东部大猩猩

（Gorilla beringei）中所占比例为 0.35%（Moeller 

et al. 2013），而在藏酋猴（Macaca thibetana）

中为 10.40%（Sun et al. 2016）。有些菌科和菌

属在某些非人灵长类肠道菌群中所占比例特别

高，属优势类群，这些细菌往往与宿主的食物

消化紧密相关。例如，普雷沃氏菌科

（Prevotellaceae）在懒吼猴肠道菌群中所占比例

为 9.84%，这些细菌可以帮助叶食性的懒吼猴

降解树叶中的结构性碳水化合物（Amato et al. 

2014，2015），琥珀酸弧菌属（Succinivibrio）

在藏酋猴肠道菌群中所占比例高达 18.26%，这

些细菌能够分解植物纤维素产生藏酋猴可直接

利用的乙酸和琥珀酸（Sun et al. 2016）。 

2  非人灵长类肠道菌群组成的影响因素 

由于宿主自身和外界环境的影响，非人灵

长类肠道菌群组成（包括 α多样性和 β多样性）

存在着种间和种内的差异。本文对前人研究重

点探讨的以下四个影响因素进行逐一介绍：宿

主种类及其系统发育关系（Ochman et al. 2010，

Yildirim et al. 2010，Amato et al. 2016）、食性

（McKenney et al. 2014，Gomez et al. 2015，Sun 

et al. 2016）、年龄与性别（Degnan et al. 2012，

Amato et al. 2014，简平等 2015）以及社会互

动（Moeller et al. 2013，Tung et al. 2015）。为

了区分 α和 β多样性，作出如下说明：本文在

举例说明各因素对非人灵长类肠道菌群影响

时，如果涉及菌群多样性在某因素的一个水平

上比在另一个水平上高或低，是指 α多样性，

而如果涉及菌群组成或多样性在某因素不同水

平上的相似度、差异或改变，则是指 β多样性。 
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2.1  
宿主种类及其系统发育关系

 

众多研究表明，非人灵长类肠道菌群组成

具有宿主种类特异性，并且这种特异性不因宿

主的地理位置不同和栖息地环境变化而改变，

即肠道菌群组成在很大程度上取决于宿主自身

的基因型（Yildirim et al. 2010，Moeller et al. 

2013，McCord et al. 2014，McKenney et al. 

2015，Amato et al. 2016）。例如，Yildirim等

（2010）比较了乌干达基巴莱国家森林公园内的

乌干达红疣猴（Piliocolobus tephrosceles）、东

黑白疣猴（Colobus guereza）和红尾长尾猴

（Cercopithecus ascanius）的肠道菌群，发现 3

种非人灵长类各有其独特的肠道菌群组成。随

后，McCord 等（2014）对生活在乌干达和肯

尼亚不同地区的塔那河红疣猴（Procolobus 

rufomitratus）、东黑白疣猴和红尾长尾猴的肠

道菌群进行了比较，也发现相对于异种非人灵

长类，同种非人灵长类的肠道菌群组成表现出

更高的相似性，即地理位置的不同并没有改变

非人灵长类肠道菌群组成的种类特异性。另外，

Amato等（2016）对懒吼猴和鬃毛吼猴（Alouatta 

palliata）的肠道菌群进行了比较，也发现同种

非人灵长类肠道菌群组成具有更高的相似性，

并且肠道菌群的宿主种类特异性没有随栖息地

的植被季节性变化以及受干扰程度而改变。 

进而，有些研究还表明，非人灵长类肠道

菌群组成不但具有宿主种类特异性，而且在很

大程度上能反映宿主的系统发育关系（Ochman 

et al. 2010，McKenney et al. 2014，Amato et al. 

2016）。例如，Ochman 等（2010）对西部大

猩猩（Gorilla gorilla）、东部大猩猩、倭黑猩

猩（Pan paniscus）、黑猩猩 3个亚种（指名亚

种 P. t. troglodytes 、 东 非 亚 种 P. t. 

schweinfurthii、尼喀亚种 P. t. ellioti）以及人类

的肠道菌群进行了研究，发现通过肠道菌群组

成的相似度建立的宿主系统发育关系与已知的

宿主系统发育关系完全吻合。 

2.2  
食性

 

由于哺乳动物肠道菌群与其食物消化和营

养吸收的密切关系（Stevens et al. 1998，Dale et 

al. 2006），非人灵长类肠道菌群组成深受其食

性的影响是可以预料的。Ley 等（2008）对包

括 17种非人灵长类在内的 60种哺乳动物的肠

道菌群组成进行了比较研究，发现这些物种的

肠道菌群基本上可聚为三类，即同类肠道菌群

的组成具有更高的相似度，正好与它们的食性

类型相一致：肉食性、植食性和杂食性，显示

食性对肠道菌群组成的影响显著。McKenney

等（2014）比较了食性不同的 3种非人灵长类

的肠道菌群：叶食性的西部大猩猩、果食性的

黑猩猩以及叶和果都是主要食物的阿拉伯狒狒

（Papio hamadryas），发现阿拉伯狒狒肠道菌群

的多样性最高；这是因为阿拉伯狒狒拥有最多

样的食物来源，肠道环境也为微生物提供了最

多的生态位（McKenney et al. 2014）。Clayton

等（2016）比较了野生和动物园的白臀叶猴

（Pygathrix nemaeus）和鬃毛吼猴的肠道菌群，

发现两种非人灵长类的肠道菌群组成在野生种

群之间差别明显，但是在动物园种群之间相似

度较高，优势菌群也更为集中；这是由于这两

种非人灵长类的野外种群有丰富多样的食物来

源，而在动物园饲养条件下，它们的食物相近

且单调，其肠道菌群组成产生了趋同（Clayton 

et al. 2016）。 

同种非人灵长类的肠道菌群组成也会因食

物的变化而改变（Kišidayová et al. 2009，Amato 

et al. 2015，Sun et al. 2016）。例如，Kišidayová

等（2009）通过控制实验研究了食物中的纤维

素含量对圈养黑猩猩肠道菌群组成及其发酵产

物的影响，发现食物中纤维素含量的改变可引

起某些细菌（如两形真杆菌：Eubacterium 

biforme）数量的改变，并且食物中纤维素含量

升高，纤维素降解产物——短链脂肪酸的产量

也有所升高。野生非人灵长类的食物通常随栖

息地植被的季节性变化而变化（van Schaik et 

al. 1993，Nakagawa 1997，Liu et al. 2013），而

食物的季节性变化会导致非人灵长类肠道菌群

组成的相应改变（Amato et al. 2015，Gomez et 
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al. 2015，Sun et al. 2016）。例如，Amato 等

（2015）对全年不同时期的野生懒吼猴肠道菌群

进行了研究，发现肠道菌群组成在不同时期之

间存在明显的变化，而且这种变化与相应时期

的食物变化紧密相关，比如普雷沃氏菌属细菌

在肠道菌群中所占的比例在以树叶为主要食物

的时期最高，而丁酸菌属（Butyricicoccus）细

菌的比例在以嫩叶和未成熟果实为主要食物的

时期最高。Sun 等（2016）研究发现藏酋猴肠

道菌群组成在冬季和春季之间有显著差异，比

如琥珀酸弧菌属所占比例在冬季比春季高，藏

酋猴冬季食物相对匮乏，以富含结构性碳水化

合物的植物部位（如成叶和根部）为主，琥珀

酸弧菌属细菌能促进这类食物的降解，帮助宿

主过冬，这一点得到了 PICRUSt功能预测分析

的确认；藏酋猴个体间肠道菌群的相似度在冬

季比春季低，可能与冬季食物匮乏因而个体间

的食物竞争更加激烈有关。 

2.3  
年龄与性别

 

非人灵长类肠道菌群组成也受到年龄和性

别的重要影响（Degnan et al. 2012，Amato et al. 

2014，简平等 2015，姚丽娟 2015）。例如，简

平等（2015）研究了不同年龄阶段的圈养川金

丝猴（Rhinopithecus roxellana）肠道菌群多样

性以及几类常见菌的数量，发现幼年和成年个

体的优势菌比老年个体更为丰富，幼年个体的

肠杆菌科（Enterobacteriaceae）细菌的数量少

于成年和老年个体，成年个体的乳酸杆菌属

（Lactobacillus）细菌的数量多于幼年和老年个

体，而老年个体的双歧杆菌属（Bifidobacterium）

细菌的数量少于幼年和成年个体。Amato 等

（2014）对野生懒吼猴的研究也发现，肠道菌群

组成在不同年龄段和性别（青年、成年雌性、

成年雄性）之间有明显差异；他们认为这与青

年个体比成年个体、以及成年雌性个体比成年

雄性个体有更高的营养和能量需求有关，比如

青年个体肠道菌群中罗斯氏菌属（Roseburia）

细菌所占的比例比成年个体高，罗斯氏菌属细

菌发酵可以产生结肠上皮细胞的主要能量来源

——丁酸（Roediger 1980，Flint et al. 2012），

罗斯氏菌属细菌还具有脲酶活性，可参与蛋白

质的合成（Meakins et al. 1996）；成年雌性个体

肠道菌群中厚壁菌门/拟杆菌门的比值比成年

雄性个体高，而厚壁菌门/拟杆菌门的比值是微

生物发酵的一个能量产出指标（Turnbaugh et al. 

2006）；成年雌性个体肠道菌群中乳球菌属

（Lactococcus）细菌所占的比例比青年个体和成

年雄性个体高，而乳球菌与胎儿中枢神经系统

的发育所需叶酸的合成有关（Lamers 2011，

Yatsunenko et al. 2012）。另外，Degnan等（2012）

发现在黑猩猩中，未成年个体的肠道菌群多样

性比成年个体高，雄性个体之间的相似度低于

雌性。 

2.4  
社会互动

 

研究表明，经常性的社会互动可以促进肠

道微生物在宿主之间的传递，从而影响非人灵

长类肠道菌群组成（Degnan et al. 2012，Moeller 

et al. 2013，Tung et al. 2015，Moeller et al. 

2016）。例如，Moeller 等（2013）对同域分布

和异域分布的黑猩猩、倭黑猩猩、西部大猩猩

的肠道菌群进行了比较研究，发现虽然各种非

人灵长类有其独特的肠道菌群组成，但是黑猩

猩和西部大猩猩的同域分布种群比异域分布种

群有更相似的肠道菌群组成，同域分布种群的

共有细菌种类比异域分布种群多 53%。Tung等

（ 2015 ） 研 究 了 野 生 草 原 狒 狒 （ Papio 

cynocephalus）肠道菌群组成与其社会网络的关

系，发现社群成员间的互动频率与肠道菌群组

成的相似度有直接关系，即社会互动越频繁，

肠道菌群组成的相似度也越高，而且互动频率

与肠道菌群组成的关系在排除社群成员的食

物、亲缘关系和生境的影响后依然存在；该研

究还发现厌氧性和无孢子繁殖的肠道细菌更容

易通过宿主的社会互动进行传播。Moeller 等

（2016）对野生黑猩猩的研究，发现社会伙伴间

的肠道菌群组成相似度更高，暗示社会互动促

进了肠道细菌在宿主之间的传递。 
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3  展望 

虽然前人研究成果使我们对非人灵长类肠

道菌群组成及其主要影响因素有了一定的了

解，但仍有些问题有待于深入探讨。首先，已

有证据表明，非人灵长类和其他哺乳动物肠道

菌群组成受到宿主自身和外在环境的众多因素

影响，除本文以上介绍的四个因素外，还包括

亲缘关系（Szekely et al. 2010）、生理（Bailey et 

al. 1999，Ley et al. 2005）、繁殖状态（Koren et 

al. 2012）等宿主自身因素以及温度（Sun et al. 

2016）、海拔（Li et al. 2016a）、栖息地破碎化

（Amato et al. 2013，Barelli et al. 2015）、亲代间

的垂直传递（Mortera et al. 2016）、种群密度（Li 

et al. 2016b）、物种间的相互接触（McCord et al. 

2014）等外在因素，目前，针对这些因素对非

人灵长类肠道菌群组成的影响探讨相对较少。

值得特别指出的是，生态旅游、迁地保护以及

生境破坏等人类活动大大增加了不同非人灵长

类之间、非人灵长类与人类之间、非人灵长类

与家畜之间的相互接触，这可能引起肠道微生

物（包括病原菌）在不同宿主之间的相互传播

（Goldberg et al. 2007，2008），而外源微生物的

侵入可直接或通过打破肠道菌群平衡导致宿主

腹泻等疾病，甚至死亡（King 1998，王剑等 

2015），因而研究物种间的相互接触如何影响非

人灵长类肠道菌群组成，具有重要的保护意义。 

其次，众多因素同时对非人灵长类肠道菌

群组成施加影响（Degnan et al. 2012，Nicholson 

et al. 2012，Bennett et al. 2016），我们对各因素

的相对重要性了解不多。例如，生活在破碎化

程度不同的栖息地的同种非人灵长类拥有不同

的肠道菌群组成（Amato et al. 2013，McCord et 

al. 2014，Barelli et al. 2015），而栖息地破碎化

可同时引起非人灵长类的食物改变和隔断群体

间的社会联系或个体迁移（Carretero-Pinzón et 

al. 2016），我们尚不确定两个因素在栖息地破

碎化引起非人灵长类肠道菌群组成改变过程中

的相对重要性。再例如，遗传因素和环境因素

在决定非人灵长类肠道菌群组成中的相对重要

性也一直存在争议（Ochman et al. 2010，Degnan 

et al. 2012）。 

再次，虽然非人灵长类肠道菌群是其生态

和进化的一个重要影响因子，但肠道菌群组成

在非人灵长类生态和进化的研究中没有得到应

有的重视（Amato 2016）。例如，有证据表明哺

乳动物肠道菌群与其代谢率和脂肪储存有关

（Bäckhed et al. 2004，Li et al. 2008），而有些非

人灵长类能生活在季节性变化明显的高海拔温

带地区，在冬季，生活环境温度低、食物资源

匮乏，比如灰叶猴（Semnopithecus，Sayers et al. 

2008）和金丝猴（Rhinopithecus，Kirkpatrick et 

al. 2010），研究人员多从食物种类及其营养成

分、活动范围、活动节律、社会结构等方面研

究这些非人灵长类如何适应极端环境（Guo et 

al. 2007，Sayers et al. 2008，Kirkpatrick et al. 

2010，Li et al. 2010，Liu et al. 2013，Qi et al. 

2014），但对于它们的肠道中是否含有某些特别

的细菌可以使其维持较低的代谢率或增加营养

的吸收知之甚少。肠道菌群组成的比较研究以

及 PICRUSt（Langille et al. 2013）和宏基因组

等微生物功能分析手段应该可以促进我们理解

肠道菌群在非人灵长类对极端环境适应中的作

用。 

我国是非人灵长类分布最多的国家之一，

现存 27种（蒋志刚等 2015，Fan et al. 2017），

并且特有率和濒危率（包括濒危和极危等级）

都很高，分别是 22%和 78%（环境保护部 2015，

Fan et al. 2017）。近年来，我国已出现一些非人

灵长类肠道菌群的相关研究，除本文以上提到

几个研究之外，还有福州动物园几种圈养非人

灵长类肠道菌测定及水苏糖对肠道菌群的影响

（李海芳 2015）、神农架病死川金丝猴肠道菌群

分析（刘燕等 2017）等。但是，我国非人灵长

类肠道菌群的研究现状总的来说还相对滞后，

希望本文对推进国内的相关研究有所贡献。 
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