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一

、 弓  Ｉｇ

绵羊 （ Ｏｖｉｙ ） 在动物分类学上属于偶蹄 目 （ Ａｒｔｉｏｄａｃｔｙｌａ ） 、 洞角科 （ Ｂｏｖｉｄａｅ） 、

羊亚科 （ Ｃａｐｒｉｎａｅ ） 、 绵羊属 （ Ｏｖｈ ）
［

１
］

。 作为人类最早驯化的家养动物之一 ， 绵羊在

古代社会发展过程中扮演了一个重要的角色 ， 不仅为古代人类社会提供了许多稳定的 、

高品质动物蛋 白来源和皮 、 毛 、 奶等产品 ， 还在宗教祭祀和 占 卜等方面影响着民族文化

的形成与发展 。 绵羊最早的驯化证据可 以追溯至大约距今 １ １ ０００年前 ， 其驯化的起点位

于新月 沃地
［
２

：

。 考古证据表明 ， 在公元前 ９ ０００ ？ 前 ８０００年 ， 从土耳其中部到伊朗西北

部的地区 ， 当地人类已经开始进行绵羊管理
［

３
］

； 例如 ， 安纳托利亚中部和东南部的遗

址中 出土绵羊的圈养迹象和对年轻雄性宰杀行为
［
４

］

。 公元前 ７ ５ ０ ０年之后 ， 对年轻雄性

绵羊的宰杀和与驯化相关的形态变化 （ 例如体型变小 ） 在新月 沃地 （ 包括安纳托利亚中

部 ） 广泛出现 ， 因此伊朗西北部到安纳托利亚可能是绵羊驯化的中心
：
５

：

。

绵羊有 ７个野生近缘种 ， 分别亚洲摩弗伦羊 （ 八 ５以匕 １＾［〇 １１￡１〇 １１
，
０＾

‘

５
５１７＾ ／／ ；７ ／〇 、 欧

洲摩弗伦羊 （ Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｍｏｕｆｌｏｎ
，
Ｏｖｉｓ ｏｒ／ｅ油 、 盘羊 （ Ａｇａｒｌｉ

， 、 加

拿大盘羊 （ Ｂ ｉｇｈｏｒｎ ，Ｏｖ ｉｓ ｅａｒａｃｆｅ似ｈ ） 、 阿尔卡尔羊 （ Ｕｒｉａｌ
，
ＯｖｈＷｇｗｅＯ 、 雪羊 （ Ｓｎｏｗ

ｓｈｅｅｐ ， ） 和大白羊 （ Ｔｈ ｉｎｈｏｍ
，Ｏｖｈ 而 ／／ ／ ）

［
６

］

。 而绵羊起源于何种野羊一

直存在争议 。 其中亚洲摩弗伦羊 、 盘羊和阿尔卡尔羊被认为与家绵羊血缘关系最近或者

对绵羊驯化有贡献
：
７

］

， 因此关于绵羊起源的问题十分复杂 ， 而亚洲摩弗伦羊被认为最

有可能是家养绵羊的野生祖先
［
８

］

。 切萨 （ Ｃｈｅ ｓ ｓａ ） 等研究表明欧亚大陆和非洲的绵羊

经历了两次独立驯化事件 ： 第一次是人类为 了获取 肉食 ， 驯化了亚洲摩弗伦羊等野生

羊 ； 第二次是古代人类为了获取羊毛资源 ， 驯化并筛选培育高产毛量的绵羊
［
９

］

。

驯化后的绵羊通过人群迁徙 、 贸易等方式被传播到邻近地区 ， 包括欧洲 、 北非和

本研究得到
“

中华文明起源进程中的生业 、 资源与技术研究
”

（ 项 目批准号２０２０ＹＦＣ １ ５２ １ ６０６ ） 资助 。
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中亚 ， 随后绵羊扩散到世界各地
［

１ °
］

。 绵羊向欧洲传播主要是大约 １ ００００年前 ， 绵羊到

达 了安纳托利亚 中部 ， 再由地 中海和多瑙河谷两条主要的传播路线到达欧洲
［

１ ｜ ］

； 此

外 ， 还有另一条通往欧洲的传播路线 ： 通过俄罗斯高加索地区到达北欧
［ ｜ ２

］

。 绵羊可能

通过两条路线进入北非 ： 第一条是穿越地中海盆地到达非洲 ； 第二条是穿越西奈半岛 ，

然后向下到达红海并穿越红海
［

１ ３ １

。 美洲和澳大利亚的绵羊主要是近代 由欧洲和非洲引

入
［

１ ４
］

。 根据分子生物学研究 ， 绵羊向亚洲 的传播主要有三条路径 ： ①蒙古高原是绵羊

扩散的第二个中心 ， 驯化中心的绵羊沿高加索和中亚地区迁徙到蒙古高原 ， 并从此处到

达中 国北方 、 西南和南亚次大陆 ； ②驯化中心的绵羊从中东通过阿拉伯地区传人南亚次

大陆 ； ③通过古代海上贸易路线 ， 绵羊从近东引人南亚次大陆
［

１ ５
 ］

。

在 中 国 ， 许多新石器时代早期考古遗址中 出土了大量的羊的遗骸和陶羊 、 羊圈等

与绵羊驯化有关的遗存 。 在河南新郑裴李岗遗址 、 陕西半坡遗址 、 陕西元君庙灰坑中都

曾 出土羊的骨骼 。 但 由 于未对其进行形态测量和种属鉴定 ， 所以不知道是绵羊还是山

羊 ，
也不知道是驯化的还是野生的

［
｜ ６ ］

。 袁靖先生认为 中 国最早出现的家养绵羊是在距

今５ ６００
￣

５ ０００年前的甘肃省和青海省一带 ， 然后向东 由关中地区传播进入中原地区 ， 到

距今４ ５ ００
￣

４０００年前黄河中下游地区 出土家养绵羊遗骸 比较丰富 ， 确证龙山文化时期

养羊业已经有了一定的发展
［

１ ７
：

。 胡松梅认为我国遗址中确定为家养绵羊的时代 ， 最早

在西阴文化时期 （ 距今６０００ －

５２００年 ） 的泉护村遗址
［

１ ８
］

； 其传播路径为 ： 绵羊到达蒙

古高原后分为两支 ，

一支分沿黑河向南到达河西走廊一带 ， 另
一支向东到达中 国榆林

地区 ， 再由北向南传播到 中原地区
［

１ ９
］

。 综上所述 ， 中 国古代家绵羊应该是由 国外引进

的 ， 但具体传人时间和传入路径尚未明确 。 本文拟通过结合动物考古和分子考古学研究

成果进行综述 ， 使人们对中国古代家绵羊起源 、 驯化和扩散的过程有综合 、 全面的认识 。

动物考古学是研究研究绵羊起源于扩散的有利方法之一 ， 对此 ， 袁靖先生提出 了

一系列方法用于鉴定绵羊和研究绵羊的起源问题 ， 这些方法包括形体测量 、 病理现象 、

年龄结构 、 性别特征 、 数量比例 、 考古现象 、 食性分析等
［
２ °

］

。 中 国 尚有很多遗址出土

大量的羊骨 ， 但由 于骨骼形态特征不明显 、 骨豁质量较差 、 骨骼结构相似等原因 ， 导致

动物考古学者无法分辨出土的羊骨是绵羊还是山羊 ， 因此常以
“

羊
”

或
“

绵羊 ／山羊
”

来代替
［
２ １

］

。

一些野生牛科动物在骨骼形态等方面也与绵羊有相似之处 ， 这也会使得研

究者无法对其进行准确的鉴定 ， 导致我们不能清楚了解绵羊起源和扩散的情况
［
２２

］

。 此

外 ， 出土羊骨件数过少也会导致研究者无法判断绵羊是否为家养 。 例如 ， 杨苗苗等对河南

渑池笃忠遗址 （ 仰韶中晚期 ） 出土的一件下领骨进行鉴定 ， 确定其为绵羊 ， 并根据牙齿磨

损级别判断死亡年龄为６ 
￣

８岁 ， 但由于仅出土一｛牛下颌骨 ， 不能确定其是否为家养
［
２ ３

 ］

。

目前已经有部分遗址出土的羊骨经过系统骨骼形态学鉴定确认为家养绵羊 ， 如杨
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３ ７ ５
？

春对西岔遗址 （ 商周时期 ） 出土的绵羊骨骼进行了系统鉴定与分析 ， 鉴定为家养绵羊 ，

标本数共有 ３ ４６件 ， 最小个体数为 ６４

［
２４

：

； 李谅对长宁遗址 （ 齐家文化 ） 出土羊骨进行

分析 ， 根据使用羊骨祭祀 、 随葬和 占 卜鉴定为家养绵羊 ， 同时也根据最小个体数判断出

土绵羊和山羊的比值
［ ２ ５

］

。 此外 ， 动物考古学可以通过判断绵羊死亡年龄和骨豁部位 占

比来研究家绵羊的利用方式 。 如博凯铃对陶寺遗址出土绵羊牙齿萌出和磨蚀情况发现超

过４０％的绵羊被宰杀时年龄超过４
￣

６岁 ， 说明 当时开发绵羊的主要 目 的是羊毛等副产品

而不是肉食
［
２６

］

。 李倩对河南新砦遗址各期 出土绵羊骨骼部位发现率进行分析研究 ， 发

现率较高的部位是下领骨 ， 其次为肩胛骨和髋骨 ， 说明下颌骨密度较大且肉量较少 ， 先

民较少利用 ， 家犬也较少啃食 ， 因此保存较好 ；
而肩胛骨和髋骨这两个部位肉量较多 ，

表明先民存在食肉的利用方式 。

目前出土的羊遗骸中 ， 除已确定的绵羊外 ， 尚有许多无法确定其为绵羊或山羊 ，

为了解决这一问题 ， 还需要依赖ＤＮＡ分析进行分子考古学研究来获取更丰富的证据。

三 、 中 国绵羊的分子考古学研究

１ ． 绵羊的线粒体ＤＮＡ研究

线粒体ＤＮＡ（ ｍ ｔＤＮＡ ） 因为遵循母系遗传模式 、 具有多拷 贝数并且具有 比核基因

更高的突变率 ， 使得其可 以很好地用于解决系统发育关系和群体多样性
［
２ ８

］

。 线粒体

ＤＮＡ也因此被广泛应用到绵羊起源扩散的研究中 。

线粒体ＤＮＡ单倍型研究应在逻辑上反映绵羊驯化的地理进程 。 在绵羊ｍ ｔＤＮＡ的特

定区域中 ， 人们最常关注的是控制区 （ Ｄ －Ｌ〇〇ｐ ） 区和细胞色素ｂ编码区域
［
２ ９

］

。 目前可

以确定五个绵羊存在母系世系 （ Ａ 、 Ｂ 、 Ｃ 、 Ｄ和Ｅ ） （ 图
一

） 。 Ａ世系和Ｂ世系是最早发

现也是最主要的两个绵羊母系世系 ， 其中世系Ａ大多数分布亚洲 ， 世系Ｂ中大部分分布在

欧洲
［ ３ ° ］

。 ２００５年 ， 郭等对分布在中 国 ６个地方的绵羊品种进行了ｍ ｔＤＮＡ分析 ， 发现了

一个 比Ａ 、 Ｂ两个世系更具遗传变异性的新世系 Ｃ
［ ３ １

］

〇 佩德罗萨 （ Ｐ ｅｄｒｏ ｓ ａ ） 等在研究

近东地区的绵羊时也发现了世系Ｃ
， 表明家绵羊的起源 比之前认为的更复杂 ， 至少发生

了三次独立的绵羊驯化事件
［
３ ２  ］

；Ｃ世系绵羊主要分布在葡萄牙 、 高加索 、 中东和亚洲

地区 。 ２００６年塔皮奥 （ Ｔａｐ ｉｏ ） 等通过分析北高加索地区的绵羊控制 区序列发现了
一个

母系世系 （ 世系Ｄ ）
［
３ ３ １

。 ２００ ７年梅多斯 （ Ｍｅａｄｏｗ ｓ ） 等通过分析土耳其八个品种的绵

羊的线粒体控制 区和细胞色素 ｂ的序列 ， 发现了新的世系 Ｅ
［ ３ ４

］

。 世系Ｄ和世系 Ｅ较为稀

有 ， 迄今为止仅在高加索和土耳其的绵羊中发现。 ２０ １ ３年德米尔奇 （ Ｄ ｅｍ ｉ ｒｃ ｉ ） 等人在

对土耳其家绵羊线粒体进行系统发育分析时 ， 发现了一个绵羊新的世系 （ 世系Ｘ ）
［ 
３ ５

 ］

；

但是到 目 前为止 ， 世系 Ｘ仅有这一项报道 ， 没有后续研究证实它的存在
［
３ ６

］

。 综上所

述 ， 线粒体ＤＮＡ序列分析已经确定家养绵羊的母系起源有 ５个 ， 绵羊的 ５个世系在不同
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地区的频率分布如下 。

中 国绵羊的起源与扩散的时间 、 地点 、 路线 以及 中 国是否为绵羊的一个驯化中心

一直以来是研究人员关注的重点 。 ２００６年 ， 陈善元等对中 国 １ ３个地区的 １ ９个绵羊品种进

行了线粒体ＤＮＡ控制区分析 ， 发现世系Ａ存在两个亚分支 ， 推测绵羊Ａ系发生 了两次独

立的驯化事件 ， 暗示 中 国也是绵羊的驯化中心之一 ， 说明绵羊的驯化地点不仅限于近东



中 国 綿 羊的起源 与扩散研究新进展 ？

３ ７ ７
■

地区 ，
还发生在其他地区

［ ３ ７
］

。 ２ ００９年 ， 韩璐等对内蒙古春秋战国时期 ２４个古代绵羊进

行控制 区和细胞色素ｂ基因片段进行分析 ， 揭示了 中 国绵羊有 ３个不同的母系起源 ， 还发

现中 国古代绵羊与中 国现代绵羊的遗传结构极为相似 ， 这暗示了 ２ ５００年前中国绵羊的遗

传结构就已经趋于稳定 ， 并对现代绵羊的基因有很大的贡献
［
３ ８

］

。 ２０ １ ０年 ， 蔡大伟等通

过分析研究中 国 ７个遗址出土的４５个古代绵羊线粒体控制区序列 ， 发现在距今４０００年前

青铜时代早期 ， 中 国古代绵羊只有Ａ和Ｂ两个世系 ， 其中Ａ世系 占统治性地位 ； 在距今

２５ ００年前的春秋战国时期 ， 绵羊群体中 出现了世系 Ｃ
； 从距今２ ５００年前开始 ， 占 比最低

的Ｄ 、 Ｅ两个世系开始出现 ；
此外 ， 使用古代绵羊序列与从基因数据库 （ Ｇｅｎｂａｎｋ ） 中选

取现代绵羊和野生绵羊序列构建的系统发育网络图表明古代绵羊和现代绵羊之间存在

遗传联系 ， 进一步支持世系Ａ起源于东亚 ， 而野生绵羊中摩弗伦羊聚在Ｂ世系 中 ， 说明

摩佛伦羊与家绵羊的关系较近 ； 其他野生绵羊如羱羊 、 盘羊和大角羊等与 中 国绵羊没

有直接的血缘关系
：
３ ９

ｉ

。 ２０ １ ３年 ， 赵二虎等分析 １ ６个中 国绵羊品种线粒体ＤＮＡ Ｄ －

ｌｏｏｐ区

序列 ， 发现中 国除西南山 区仅有Ａ 、 Ｂ世系外 ， 其他地区均有Ａ 、 Ｂ
、 Ｃ三个世系 ， 未发

现Ｄ 、 Ｅ世系
：
４°

］

。 ２０ １ ７年 ， 俄广鑫等分析中 国西藏 １ ５ ６个绵羊的线粒体ＤＮＡ Ｄ－

ｌｏｏｐ区序

列 ， 暗示阿尔卡尔羊和盘羊对西藏绵羊的起源有贡献 ， 西藏绵羊中未发现Ｄ 、 Ｅ世系 ，

说明西藏绵羊不是起源于中东地区
：
４ １

：

。

绵羊的五个世系是根据控制 区片段和细胞色素 ｂ基因定义的 ， 但是这两个片段 占整

个基因组的 比例不到 １ ２％
， 突变是在线粒体全基因组的各个组成部分之间 以不同速率积

累所得 ， 基于线粒体ＤＮＡ短区域生成的系统发育树 ， 其分支拓扑缺乏统计稳健性 ； 其

次 ， 在追溯家绵羊的野生祖先时 ， 野生绵羊和家绵羊可能会杂交产生后代 ， 因此使用

线粒体全基因组可以揭示更多信息
；

４ ２
］

。 随着测序技术的发展 ， 线粒体全基因组分析对

绵羊母系起源的研究起到至关重要的作用 。 ２０ １ １年 ， 梅多斯等通过使用 １ ０个家养绵羊

和三种野生绵羊 （ 欧洲摩弗伦羊 、 阿尔卡尔羊和盘羊 ） 的线粒体全基因组序列数据构

建系统发育树发现 ： 盘羊和阿尔卡尔羊均不是家养绵羊的母系祖先 ， 与之前的研究结

果不同的是 ， 与阿尔卡尔羊相 比 ， 盘羊与家绵羊的关系更为密切 ； 欧洲摩弗伦羊与世

系Ｂ聚在一簇 ， 说明欧洲摩弗伦羊不是传统意义上的野生羊 ， 可能是经过驯化后再次返

野
；

４ ３
］

。 ２０ １ ５年 ， 布拉希 （ Ｂ ｒａｈ ｉ ） 等对西非家绵羊全基因组测序研究 ， 揭示西非绵羊

来 自 欧亚大陆 ， 而最初西非驯化的绵羊品种彼此之间 已经进行了基因杂交 ， 并与欧洲

品种混合
［
４４

］

。 同年 ， 桑娜 （ Ｓ ａｒｎｉ ａ ） 等对家养绵羊和野生绵羊线粒体全基因组进行系

统发育分析 ， 揭示阿尔卡尔羊和盘羊分别在距今 ８ ９万和 １ １ １ 万年前与家绵羊分化 ； 绵羊

的五个世系分为两个主要分支 （ Ａ 、
Ｂ 、 Ｄ和Ｃ

、
Ｅ ） 并在 ３ ０万年前发生分化 ， 其中世系

Ｄ在２４万年前最先被分化 ，
Ａ和 Ｂ世系在 １ ７万年前分化 ，

Ｃ和 Ｅ在 １ ２万年前分化
：
４ ５

］

。 同

年 ， 吕锋骅等分析整个欧亚大陆家养和野生绵羊的线粒体全基因组 ， 通过对比与结合线

粒体ＤＮＡ片段分析结果 ， 揭示 出 ： ①五个家绵羊世系 中共同 的母系祖先生活在大约距

今 ７９万年前的 中更新世时期 ， 比它们的驯化时间早得多 ； ②绵羊的祖先在末次盛冰期



？

３ ７ ８
？ 边疆考古研究 （ 第 ３ ５辑 ）

（ ２６０００
￣

１ ９５ ００年前 ） 之前经历了种群的快速扩张 ； ③绵羊在 ６８００
￣

４５ ００年前在史前人

类活动的影响下沿不同路线经历了两次迁徙 （ 第一次 ： Ａ和Ｂ世系 ； 第二次 ：
Ｃ世系 ） ，

构建了横跨欧亚大陆的现代绵羊原始母系遗传结构 ， 而中 国华北地区可能是Ｃ世系绵羊

的一个起源地 ； ④蒙古高原是绵羊扩散的第二中心 ， 来 自 驯化中心的绵羊经过高加索和

中亚地区并穿过该地区到达中 国北部 、 西南地区 （ Ａ 、 Ｂ和Ｃ世系 ） 和印度次大陆 （ Ｂ和

Ｃ世系 ） ； ⑤世系Ａ从中东通过阿拉伯传入印度次大陆
［
４６

：

。

２ ． 绵羊的Ｙ染色体研究

线粒体ＤＮＡ信息仅通过母系遗传 ， 因此对线粒体ＤＮＡ的分析结果不能完全代表整

个绵羊种群的历史动态 。 而Ｙ染色体由 于只能 由雄性亲本遗传给雄性子代 ， 因此Ｙ染色

体的分析可以作为研究雄性世系遗传与进化的一个有效的分子标记
［
４ ７

１

。 其中Ｙ染色体

的雄性特异区域 （ ＭＳＹ ） 因其不与Ｘ染色体重组 、 突变率 比ｍ ｔＤＮＡ低等特点可用于绵

羊起源 、 驯化以及遗传多样性的研究
：
４ ８

］

。 目前利用Ｙ染色体进行绵羊父系起源的研究

较少 ， 均为利用Ｙ染色体单倍型进行父系起源的研究 。 使用Ｙ染色体单倍型研究绵羊父

系起源和种群扩散的两个关键分别是在ＭＳＹ上的性别决定基因 （ ＳＲＹ ） 中 的 ８个ＳＮＰ位

点 （ ＯＹ １
－

ＯＹ ８ ） 标记和微卫星 ＳＲＹＭ １ ８标记
［
４９

：

ｃ

２０ ０６年 ， 梅多斯等通过分析世界范围 内 ６５个品种的４５ ８只家绵羊 ， 发现Ａ－

ｏＹ ｌ 的频

率最高 （ ７ １ ．４％ ） ； 对微卫星 ＳＲＹＭ １ ８序列分析发现大角羊 、 瘦角羊与欧洲摩弗伦羊 、

家绵羊有明显不 同 ； 结合基因型数据确定了 
１ １个绵羊Ｙ染色体单倍型 ， 它们至少代表

两个独立的世系 ， 其中单倍型Ｈ ６在全球分布最广泛 ， 其他单倍型在世界范围 内严格遵

守地理分布规律 ； 该研究得出现代绵羊存在欧洲驯化 中心和 中东驯化中心两个父系起

源
［
５ °

］

。 ２ ０ ０９年 ， 梅多斯等通过微卫星标记 ＳＲＹＭ １ ８
， 首次发现 １ ７个Ｙ染色体单倍型

Ｈ １
￣ Ｈ １ ７

； 此外 ， 分析结果显示摩弗伦羊是唯一与家羊共享单倍型的野生物种
［
５ １

］

。

２０ １ ３年 ， 费伦查科维奇 （ Ｆ ｅ ｒｅｎｃａｋｏｖ ｉｃ ） 等分析东亚得里亚海的 ９个家养绵羊品种的 １ ５ ９

只公羊和 ２ １ 只亚洲摩弗伦羊的Ｙ染色体单倍型 ， 首次发现 了单倍型Ｈ １ ８
， 这提供了土耳

其少数公羊 （ 单倍型Ｈ １ ２ ） 与一只埃塞俄 比亚公羊 （ 单倍型Ｈ９） 之间 的联系
［
５ ２

；

。 ２０ １ ４

年 ， 张敏等对来 自 欧亚大陆北部 ５ ９个品种的 ６６ ３只公羊的两个ＳＮＰ和一个Ｙ染色体微卫

星的变异进行了分析 ， 发现了新的单倍型Ｈ １ ９并发现该地区存在 ７个单倍型 （ Ｈ４ 、 Ｈ５ 、

Ｈ６ 、 Ｈ７ 、 Ｈ８ 、 Ｈ １ ２和Ｈ １ ９ ）
； 欧亚大陆北部以Ｈ ６为主 ； 而之前报道在欧洲 品种 中不存

的Ｈ４
， 在一个欧洲品种 中被检测到 ；

之前确定为欧洲品种所独有的Ｈ７
， 在两个中 国 品

种 、

一个布里亚特品种和两个俄罗斯品种中被检测到 ； 此外 ， 仅在土耳其品种中检测到

的Ｈ １ ２在中 国品种中也有发现 ； 在中 国西北部和东部 ，
Ｈ６是占主导地位的单倍型 ， 同时

也有部分单倍型Ｈ４和Ｈ ８存在
：
５ ３

：

。 ２ ０ １ ５年 ，
王玉涛等对中 国 １ １个品种的绵羊Ｙ染色体进

行分析 ， 得出 中 国绵羊群体存在 ７个单倍型 （ Ｈ４ 、 Ｈ５ 、 Ｈ ６ 、 Ｈ７
、
Ｈ ８ 、 Ｈ９和Ｈ １ ２ ） ， 并

且在中 国家绵羊中首次发现了 ２个新单倍型 （ Ｈ ａ和Ｈｂ ）
； 其中Ｈａ在 １个品种中 出现 ，

Ｈｂ
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３ ７９
？

在 ３个品种 中 出现
：
５４ ］

。

２ ０２ ０年 ， 邓娟等对 １ ７９个公羊个体进行分析 ， 首次识别绵羊Ｙ染色体特异区４９ ３个多

态位点 ， 确定了 四个世系 （ ｙ
－ＨＡ

、 ｙ
－ＨＢ

、 ｙ
－ＨＣ和 ｙ

－ＨＤ ） （ 图二 ） 。 通过对芬兰和爱沙

尼亚绵羊古 ＤＮＡ分析 ， 发现北欧古代绵羊群体和现代绵羊群体的遗传连续性 。 此外该

研究揭示 了家养绵羊的多次独立扩张 ， 这可能与不同产品 的各种表型性状和育种 目 标

相关
［
５ ５

］

。

虽然绵羊Ｙ染色体的研究 已经取得 了一定的进展 ， 但此前绵羊缺乏Ｙ染色体参考序

列 ， 这妨碍了Ｙ染色体分子标记在研究绵羊起源与扩散应用 。 ２ ０２ １年 ， 李冉等构建了第

一个绵羊Ｙ染色体序列 （ 共 １ ０ ． ６Ｍｂ ）
， 并通过 ７ ７ ５个Ｙ－ＳＮ Ｐ将世界范围的家绵羊分为了

三大世系 ：
ＨＹ ｌ ａ 、 ＨＹ ｌ ｂ和ＨＹ ２

； 其中 ＨＹ ｌ ｂ地理分布最广 、 频率最高 ，
ＨＹ ｌ ａ仅在欧洲

种群 中发现 ，
ＨＹ ２主要在 中 国 、 伊朗和非洲种群 中发现 ； 此外 ， 该研究还发现ＨＹ２与

ＨＹ ｌ ａ和 ：ＨＹ ｌ ｂ的遗传关系较远 ， 而与伊朗摩弗伦野羊聚为一支 ， 暗示ＨＹ２代表一个独立

的绵羊世系且来源于伊朗摩弗伦野羊的渗入
：
５ ７

：

。

ｙ
－ＨＡ
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３ ． 绵羊的核基因组研究

近年来 ， 随着二代测序技术的飞速发展 ， 绵羊的分子生物学研究进人到 了核基因

组时代 ， 相 比于线粒体ＤＮＡ和Ｙ染色体研究 ， 核基因组可以更全面 、 精准地从时间和空

间上把握古代家绵羊起源和驯化的问题研究 。 ２０ １ ４年由 以 中 国科学院昆明动物所和深圳

华大基因研究院领衔的国际研究小组历时五年的努力 ， 公布了参考基因组序列 ， 为绵羊

全基因组研究奠定了基础
［
５ ８ ］

。

２ ０ １ ７年 ， 赵永欣等通过 １ ０ ０ ０多个家养绵羊和野生绵羊的全基因组数据研究 了 中

国羊的基因组多样性 ； 群体基因组分析结合考古记录和历史民族人 口 统计数据揭示 了

中 国绵羊起源 、
二次扩张的遗传特征 以及东亚游牧的居住模式和早期畜牧的扩张 。 该

研究显示近东地区的绵羊经高加索和 中亚地区 ， 在 ５ ７ ００
￣

５ ５ ００年前到达蒙古高原 ， 在

５０００ 
￣

３０００年前 ， 随着羌人的扩张 ， 中 国绵羊开始在黄河上游和中游地区传播 ， 并沿着

狄羌人从北到西南的迁徙路线在２ ６００
￣

２０００年前到达了青藏和滇黔高原 ； 该研究还推测

了两波肥尾羊进人中 国北方的迁移潮 ， 这在很大程度上与 １ ２
￣

１ ３世纪穆斯林回族祖先向

东迁移和蒙古人南迁相一致 。 此外 ， 还发现了盘羊 向家绵羊基因渗人的迹象 ， 绵羊群体

之间广泛的历史混合 、 对尾巴类型和其他性状的强烈人工选择 ， 反映了 中 国古代游牧社

会的各种繁殖策略
［ ５ ９

］

。

２０ １ ８年 ， 胡小菊等对西藏９ ８６个绵羊的全基因组序列 、 线粒体ＤＮＡ和Ｙ染色体进行

研究 ， 并检测到参与缺氧和紫外线信号通路 （ Ｈ ＩＦ －

１通路 、 ＨＢＢ和Ｍ ＩＴＦ基因 ） 以及关于

角 的大小和形状的形态特征相关基因 （ ＲＸＦＰ２ ）
； 该研究发现盘羊向西藏绵羊基因组中

有关于氧运输系统和形态表型基因相关的基因渗入 ； 基因组分析与考古遗址出土证据相

结合得出 ： 西藏绵羊是距今约 ３ １ ００年前伴随着人群迁徙从中 国北方扩散到青藏高原东北

部 ， 随后在距今 １ ３００年前向西南扩张到达青藏高原中心
［
６°

］

。

２ ０２ １年 ， 泰勒等将核基因组 、 线粒体ＤＮＡ分析与动物考古学 、
ＺｏｏＭ Ｓ和牙骨质分

析等方法相结合 ， 分析了吉尔吉斯斯坦南部奥比什 （ Ｏｂ ｉ ｓｈ ｉｒ ）Ｖ遗址出 土的绵羊遗骸 ，

发现了早在 ８０００多年前费尔加纳河谷山区 已经开始使用绵羊 ， 说明绵羊到达中亚内陆的

时间可能远早于之前研究得出 的时间
［ ６ １

］

。

同年 ， 尤尔特曼 （ Ｙｕｒｔｍａｎ ） 等分析了从旧石器时代到新石器时代晚期的古代安纳

托利亚中部和西部绵羊的核基因组和线粒体全基因组数据 ， 并与现代绵羊 、 中亚新石器

时代以及青铜时代绵羊比较 ； 通过分析古代核基因组数据 ， 发现与亚洲品种相 比 ， 安那

托利亚新石器时代绵羊在基因上与现代欧洲绵羊最接近 ， 线粒体世系也支持这一结论 。

相比之下 ， 青铜时代绵羊对现代亚洲绵羊表现出更高的遗传亲和力 。 以上结果表明 ： 在

今天的绵羊群体中观察到的东西遗传结构在公元前６〇〇〇年就已经出现了 ， 这暗示了在西

南亚有多个绵羊的驯化事件或早期的野生渗人 。 此外 ， 我们发现古代安纳托利亚绵羊在

基因上不同于所有现代绵羊 ， 表明欧洲和安纳托利亚家绵羊的基因库 自 新石器时代以来
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■

３ ８ １
？

发生了重塑
［
６２

］

。

同年 ， 陈泽慧等分析 了家养绵羊及其野生近缘物种 的全基 因组数据 ， 发现北美

野生绵羊 （ 如雪羊和大 白羊等 ） 对阿尔卡尔羊 、 亚洲摩弗伦羊和欧洲摩弗伦羊有基

因渗入 ； 其中欧洲摩弗伦羊可能是 由 欧洲 已灭绝的羊和野化后的家养绵羊杂交产生

的 。 此外 ， 该研究揭示了绵羊及其祖先亚洲摩弗伦羊基因组中与驯化相关的基因之间

的差异 ， 最终导致了家绵羊和野生祖先之间 的形态 、 生理和行为的差异 （ 如 ＰＡＰ ＰＡ 、

ＮＲ６Ａ １ 、 ＳＨ ３ＧＬ３ 、 ＲＦＸ３和ＣＡＭＫ４等与形态 、 免疫能力 、 繁殖及生产性状有关的基因

和ＮＥＵＲＬ １ 、 ＰＲＵＮＥ２ 、 ＵＳＨ２Ａ和 ＰＡＧ １ １ 、 ＰＡＧ ３等与神经反应 、 神经发生 、 听觉能力

和胎盘生存能力相关的基因 ） 。 这加深了我们对亚洲和欧洲摩弗伦羊的起源以及家绵羊

驯化特征的理解
：
６ ３  ］

。

四 、 结语

家养动物的起源 、 驯化与扩散是人类文明产生和发展的重要环节 ， 也是人类活动

与 自然环境相互作用的重要事件 。 本文通过梳理和总结关于家养绵羊起源和扩散问题的

研究成果 ， 旨在对中 国家养绵羊的研究进展有清晰的认识 ， 为后续的分析与研究提供更

多的科学依据 。

根据中 国绵羊遗骸出土的地点和时间 ， 动物考古学家推测 中 国家养绵羊可能是在

仰韶文化晚期 出现在 中 国 的甘青地区和陕北地区 ， 在龙山 文化早期进入 中原地区 ； 而

ＤＮＡ研究则显示绵羊在距今５ ７ ００
￣

５ ５ ００年前经 自 蒙古高原进人 中 国 ， 并扩散到黄河中

上游地区 。 这表明 中 国绵羊起源和扩散的路线还存在较大的争议 。 近年来 ， 随着分子生

物技术和全基因组测序水平的发展 ， 关于绵羊的线粒体全基因组 、
Ｙ染色体和核基因组

研究取得了更多的突破 ； 目前绵羊基因组研究已经应用到与绵羊形态 、 生产性状 、 免疫

能力等相关的基因研究中 ， 研究人员 已经成功筛选出与绵羊毛型 、 体型 、 繁殖以及与气

候适应相关的基因 。 这些基因与绵羊的驯化息息相关 ， 通过与绵羊野生近缘物种的 比较

以及基因渗人的研究 ， 可以反映出人类对绵羊驯化过程中的严格筛选 ， 了解古人在驯化

过程中的选择策略 。 目前在关于研究中 国绵羊起源与扩散较多的是分析现代家绵羊的全

基因组数据 ， 而对古代样本全基因组数据研究相对较少 ， 后续研究人员可以更多地关注

中 国古代绵羊的全基因组数据 ， 这样可以更全面 、 精准地获得有关的信息 ， 进一步解决

关于绵羊起源和扩散的问题 。
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