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摘 要： 在 地 球 生 物 学 诸 多 分 支 学 科 中 ，分 子 古 生 物 学 融 合 了 多 学 科 理 论 和 方 法 ，在 探 讨 地 质 历 史 时 期 生 物 的 形

成 与 演 化 及 生 物 与 环 境 的 相 互 作 用 等 问 题 时 发 挥 了 重 要 作 用 . 古 DNA 是 分 子 古 生 物 研 究 的 主 要 载 体 之 一 ，能 反

映 个 体 之 间 的 遗 传 差 异 ，为 生 物 系 统 发 生 学 、谱 系 地 理 学 提 供 不 可 替 代 的 、来 自 古 代 生 物 的 实 时 遗 传 信 息 . 部 分

灭 绝 物 种 或 种 群 遗 留 在 现 生 种 群 中 的 遗 传 成 分 ，不 仅 反 映 了 古 代 生 物 类 群 之 间 的 基 因 交 流 历 史 ，也 为 现 生 亲 缘

类 群 的 生 物 保 护 提 供 借 鉴 . 近 些 年 来 ，随 着 古 DNA 提 取 和 富 集 技 术 的 进 步 ，不 依 赖 于 生 物 实 体 遗 存 的 沉 积 物 古

DNA 成 为 后 来 居 上 的 研 究 方 向 ，在 古 生 态 系 统 重 建 及 生 物 在 气 候 环 境 变 化 背 景 下 的 生 态 适 应 等 研 究 中 凸 显 其 重 要

性 . 本 文 重 点 解 读 了 古 DNA 在 生 物 系 统 发 生 学 、生 物 谱 系 地 理 学 、保 护 生 物 学 及 第 四 纪 古 环 境 古 气 候 重 建 等 地 球 生

物 学 领 域 的 典 型 应 用 实 例 及 其 重 要 意 义 ，并 对 古 DNA 及 古 基 因 组 在 地 球 生 物 学 领 域 的 应 用 前 景 进 行 了 展 望 .
关键词： 地球生物学；古 DNA；系统发生学；谱系地理学；基因流；生态系统重建；沉积学；气候变化 .
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Abstract: Among the many branches of geobiology, molecular palaeontology integrates multidisciplinary theories and 
methods, and plays an important role in exploring the speciation and evolution of organisms as well as the interaction between 
organisms and the environment in the geological history. Ancient DNA is one of the main carriers of molecular palaeontology 
research. It can reflect the genetic differences between individuals and provide irreplaceable real-time genetic information from 
ancient organisms for phylogeny and phylogeography. The genetic components legacy from some extinct groups to living 
populations not only reflect the history of gene flow between these groups and the ancestral populations of extant species, but 
also provide reference for protection of their living counterparts. In recent years, with the advancement of high-fragmented 
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and trace amount DNA extraction and enrichment technologies, ancient DNA from sediments that does not rely on 
biological body fossils has become a rapid developing research direction, highlighting its importance in the reconstruction of 
ancient ecosystems and the ecological adaptation of organisms under the pressure of climate and environmental changes. 
This article focuses on the typical application examples and important significance of ancient DNA in geobiological fields in 
terms of phylogenetics, phylogeography, conservation biology, and Quaternary paleoenvironment and paleoclimate 
reconstruction, and looks forward to the application prospects of ancient DNA and ancient genomes in geobiology.
Key words: geobiology; ancient DNA; phylogenetics; phylogeography; gene flow; ecosystem restoration; sedimentology; 
climate change.

地 球 生 物 学（Geobiology）是 地 球 科 学 的 一 门

新 兴 分 支 学 科 ，由 地 球 科 学 与 生 命 科 学 交 叉 结 合

形 成 ，主 要 研 究 地 球 系 统 生 命 与 环 境 相 互 作 用 和

协 同 演 化 过 程（殷 鸿 福 等 ，2009； 谢 树 成 ，2023）.
在 开 展 地 球 生 物 学 研 究 的 诸 多 方 法 中 ，分 子 古 生

物 学（Molecular paleontology）融 合 了 地 质 学 、古 生

物 学 、分 子 生 物 学 、谱 系 地 理 学 、分 子 系 统 学 等 多

学 科 分 支 的 理 论 ，在 探 讨 地 质 历 史 时 期 生 物 的 发

生 、发 展 和 演 化 规 律 等 诸 多 问 题 时 发 挥 了 重 要 作

用 . 分 子 古 生 物 学 的 研 究 对 象 是 分 子 化 石 ，即 地

质 体 中 来 自 生 物 有 机 体 的 分 子 ，如 ：蛋 白 质 、核

酸 、糖 类 、脂 类 和 木 质 素 等 . 其 中 ，古 代 核 酸 分 子 ，

即 古 DNA（ancient DNA ， 简 称 aDNA），是 古 代 生

物 遗 传 信 息 的 主 要 分 子 载 体 ，能 够 反 映 古 代 生

物 的 遗 传 组 成 、系 统 演 化 、环 境 适 应 等 特 征 .

国 际 古 DNA 研 究 可 以 追 溯 到 20 世 纪 80 年

代 早 期（Higuchi et al.，1984）. 经 过 40 年 的 发 展 ，

古 DNA 研 究 现 已 跨 入 全 新 的 深 时 古 基 因 组 时 代

（Dalén et al.，2023），所 研 究 样 品 的 年 限 从 10 万

年 以 内 拓 展 到 近 200 万 年 前 的 早 更 新 世（Kjær et 

al.，2022），所 研 究 分 子 的 特 性 也 从 早 期 229bp 斑

驴 线 粒 体 基 因 片 段 的 碱 基 组 成（Higuchi et al.，

1984）发 展 到 真 猛 犸 象 基 因 组 的 三 维 染 色 体 结 构

（Sandoval­Velasco et al.，2024）（图 1）. 古 DNA 在

古 人 类 学 中 的 运 用 尤 其 引 人 注 目 ，该 领 域 开 拓 者

之 一 的 瑞 典 遗 传 学 家 Svante Pääbo 教 授 因 对“ 已

灭 绝 古 人 类 基 因 组 和 人 类 演 化 的 贡 献 ”于 2022 年

获 诺 贝 尔 生 理 医 学 奖 . 借 助 古 DNA 研 究 ，研 究 者

不 仅 解 决 了 诸 多 生 物 谱 系 系 统 学 问 题 ，丰 富 了 包

括 人 类 在 内 的 多 种 生 物 在 气 候 环 境 变 化 背 景 下

图 1　古 DNA 领域部分重要研究成果

Fig.1　Representatives of the important research achievments in the field of ancient DNA
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的 迁 移 、演 化 和 基 因 交 流 等 演 化 细 节 ，而 且 启 动

了“ 全 基 因 组 ‒ 大 数 据 ‒ 多 物 种 ”尺 度 研 究 生 物 对

气 候 环 境 变 化 的 分 子 响 应 ，为 探 索 地 球 生 物 学 的

两 大 核 心 内 容 —— 生 物 与 环 境 之 间 的 相 互 作 用 和

生物与环境的协同演化关系——提供了独特视角 .
根 据 古 DNA 最 新 研 究 进 展 ，本 文 按 照 系

统 发 生 学 与 生 物 演 化 、生 物 种 群 迁 移 与 谱 系 地

理 学 、灭 绝 遗 传 谱 系 与 生 物 保 护 、沉 积 物 古

DNA 与 环 境 气 候 变 化 这 4 个 方 面 ，对 古 DNA
在 地 球 生 物 学 领 域 的 应 用 进 行 了 梳 理 和 总 结 .

1 系统发生学与生物演化  

第 四 纪 气 候 环 境 变 化 和 人 类 活 动 导 致 了 大 规

模“ 更 新 世 ‒全 新 世 ”哺 乳 动 物 灭 绝 事 件 ，现 存 物 种

只占生物种属进化史上很小的一部分（Barnosky et 
al.，2004； Lorenzen et al.，2011； Stuart，2015）. 生 物

演 化 研 究 ，不 仅 要 建 立 在 现 生 生 物 基 础 上 ，一 些 在

进化过程中已经灭绝的物种，对全面系统地揭示生

物类群之间的演化关系同样起着至关重要的作用 .
近年来，随着古 DNA 提取及富集方法的不断优化、

二代测序技术的应用及生物信息学的不断发展，古

DNA 方法在研究物种的形成、灭绝种的系统发育地

位 及 其 与 现 生 近 缘 物 种 的 演 化 关 系 等 方 面 展 现 了

巨 大 潜 力 ，取 得 了 一 批 具 有 里 程 碑 意 义 的 研 究 成

果 . 本 节 主 要 阐 述 古 DNA 方 法 在 揭 示 象 科 、犀 科

及 马 科 部 分 典 型 物 种 系 统 演 化 方 面 的 研 究 进 展 .
1.1　象科动物真猛犸象、古菱齿象的谱系演化　

长 鼻 目 象 科（Elephantidae）动 物 的 系 统 演 化 关

系问题曾令学界颇为棘手（Meyer et al.，2017）. 更新

世时期，真猛犸象（Mammuthus primigenius）是北半

球猛犸草原上的明星物种 . 早期的研究有学者曾认

为 真 猛 犸 象 与 亚 洲 象（Elephas maximus）亲 缘 关 系

较近（Yang et al.，1996； Ozawa et al.，1997），而另外

一些研究成果则显示真猛犸象与非洲象（Loxodon⁃
ta africanus）有 着 较 近 的 亲 缘 关 系（Noro et al.，
1998； Debruyne et al.，2003）. Miller et al.（2008）运

用二代测序技术获取猛犸象全基因组序列，分析结

果 表 明 非 洲 象 属 成 员 首 先 与 真 猛 犸 象 和 亚 洲 象 的

祖 先 产 生 分 歧 ，真 猛 犸 象 与 现 生 亚 洲 象 互 为 姊 妹

群 ；即 相 对 于 非 洲 象 ，真 猛 犸 象 与 亚 洲 象 的 亲 缘 关

系更近，该研究解决了真猛犸象的系统发育地位问

题 . 最近，van der Valk et al.（2021）报道了迄今为止

从实体化石材料中获取的最古老 DNA 研究成果：研

究人员分析了 2 个距今 165 万及 134 万年前猛犸象样

本的全基因组，结果表明在更新世早期，东西伯利亚

地区存在 2 个猛犸象谱系，其中 1 个谱系演化产生了

真猛犸象，另一个则代表了 1 个以前未被认识的谱

系，且是第一批殖民北美的猛犸象的祖先 . 杜至诚等

（2025）对中国东北真猛犸象线粒体遗传谱系的分析

建 立 了 该 地 区 种 群 与 北 美 种 群 的 遗 传 联 系 . 另 外 ，

van der Valk et al.（2021）的 研 究 还 表 明 北 美 洲 哥

伦布猛犸象（Mammuthus columbi）的祖先可以追溯

到上述 2 个猛犸象谱系之间的中更新世杂交起源 .
已 灭 绝 古 菱 齿 象（Palaeoloxodon antiquus）在

更 新 世 时 期 曾 广 泛 分 布 于 欧 亚 大 陆 . 基 于 形 态 学

特 征 的 系 统 发 育 重 建 显 示 古 菱 齿 象 与 亚 洲 象 亲 缘

关系较近，许多古生物学者因此将其归入到亚洲象

属 .Meyer et al.（2017）报 道 了 4 个 古 菱 齿 象 化 石 样

品（距 今 244~120 ka）的 完 整 线 粒 体 基 因 组 ，并 从

其中 2 个样品中提取到了部分核基因组，用来探讨

古 菱 齿 象 与 现 生 象 科 动 物 及 已 灭 绝 猛 犸 象 的 演 化

关 系 .Meyer et al.（2017）基 于 线 粒 体 基 因 组 和 核

DNA 的分析认为，相比于亚洲象，古菱齿象与现生

非 洲 森 林 象（Loxodonta cyclotis）的 亲 缘 关 系 较 近 ，

古 菱 齿 象 应 归 入 非 洲 象 属（Loxodonda）. 该 研 究 表

明非洲象属成员的分布并非仅局限于非洲，还曾扩

散到欧亚大陆，该结论得到了来自中国古菱齿象样

品 线 粒 体 基 因 组 研 究 的 支 持（Lin et al.，2023）. 综

上 ，长 鼻 目 动 物 的 谱 系 演 化 关 系 需 要 大 幅 修 改 .
1.2　犀科动物披毛犀、梅氏犀的谱系演化　

犀 科（Rhinocerotidae）在 地 质 历 史 时 期 曾 经 非

常繁盛，在中新世（距今约 23~5 Ma）时期拥有多达

250 种已命名的物种 . 然而，自中更新世以来犀科动

物 的 谱 系 多 样 性 消 失 极 其 严 重（Kosintsev et al.，
2019）. 犀 科 动 物 现 生 种 黑 犀 牛（Diceros bicornis）、

白犀牛（Ceratotherium simum）、苏门答腊犀（Dicero⁃
rhinus sumatrensis）、爪哇犀（Rhinoceros sondaicus）、

大独角犀（Rhinoceros unicornis）与已灭绝的披毛犀

（Coelodonta antiquitatis）、梅 氏 犀（Stephanorhinus 
kirchbergensis）之间具有复杂的谱系演化关系，主要

有以下 4 种假说：角假说（Horn hypothesis）、地理假

说（Geographical hypothesis）、线 粒 体 假 说（Mito­
chondrial hypothesis）以 及 全 基 因 组 假 说（Whole 
genome hypothesis）（ Dalton and Prost ，2021）.

披毛犀首例线粒体短序列片段是由 Orlando et 
al.（2003）从比利时斯克拉迪纳（Scladina）洞穴披毛
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犀 残 骸（距 今 130~40 ka）中 提 取 出 来 的 ，包 括      
975 bp 的 12S rRNA 基因和 688 bp 的 Cyt b 片段 . 基

于 线 粒 体 短 序 列 片 段 构 建 的 系 统 发 育 树 揭 示 已 灭

绝披毛犀与现生苏门答腊犀亲缘关系最为密切，这

与形 态 学 分 析 结 论 一 致 .Willerslev et al.（2009）从

俄 罗 斯 雅 库 特 地 区 奥 列 内 奥 克（Olenyok）河 流 域

永 久 冻 土 披 毛 犀 毛 发 样 品 中 提 取 到 完 整 线 粒 体

基 因 组 ，当 采 用 单 一 基 因 片 段 重 建 已 灭 绝 披 毛 犀

与 5 种 现 生 犀 牛 的 系 统 演 化 关 系 时 ，发 现 随 着 选

取 基 因 片 段 的 不 同（如 12S rRNA、ND2、Cyt b 基

因 等），披 毛 犀 /苏 门 答 腊 犀 、爪 哇 犀 /大 独 角 犀 、

黑 犀 牛 /白 犀 牛 3 个 分 支 的 拓 扑 结 构 会 发 生 变 化 .
中 国 农 业 大 学 刘 山 林 课 题 组 基 于 犀 科 动 物 全

基因组数据构建的系统发育树表明：两种非洲犀牛

（黑犀牛和白犀牛）首先从真犀族（Rhinocerotini）中

分化出来，其次是爪哇犀和大独角犀形成的分支与

苏 门 答 腊 犀 牛/梅 氏 犀/披 毛 犀 支 系 互 为 姊 妹 群

（Liu et al.，2021a），即 基 于 全 基 因 组 数 据 得 出 的 研

究 结 论 支 持 地 理 假 说 . 另 外 ，从 线 粒 体 基 因 组

（Kirillova et al.，2017）及 核 DNA（Liu et al.，2021a）
水 平 上 构 建 的 系 统 发 育 树 均 显 示 ，相 较 于 现 生

犀 牛 ，已 灭 绝 梅 氏 犀 与 披 毛 犀 的 亲 缘 关 系 更 近 .
最近，本研究组获取了中国北方地区晚更新世

披 毛 犀 4 条 完 整 线 粒 体 基 因 组 ，结 合 NCBI 数 据 库

中 已 有 同 源 序 列 分 析 探 讨 了 披 毛 犀 的 种 内 分 化

（Yuan et al.，2023），构建的系统发育树显示所研究

的披毛犀样品可被分成 4 个主要分支（图 2）. 其中，

来 自 内 蒙 古 新 巴 尔 虎 左 旗 的 1 个 样 品（CADG744）

构 成 一 个 深 度 分 化 、新 发 现 的 遗 传 支 系（分 支 1），

该支系位于所有披毛犀种群的根部位置，最先从披

毛犀演化主干中分化出来 . 另外 3 个采自我国青冈

县 、萨 拉 乌 苏 地 区 的 晚 更 新 世 披 毛 犀 个 体

（CADG739、CADG900 及 CADG912）与 1 个 弗 兰

格 尔 岛 披 毛 犀 样 品（ND030，距 今 约 40 ka）聚 为 一

个 独 立 谱 系（分 支 4）. 此 前 的 研 究 曾 推 测 该 谱 系 为

岛屿隔离谱系（Lord et al.，2020），Yuan et al.（2023）

的 研 究 证 实 晚 更 新 世 时 期 该 谱 系 的 地 理 分 布 范

围 至 少 包 括 中 国 北 方 至 弗 兰 格 尔 岛 的 广 大 地 区 .
1.3　马科动物美洲高跷腿马、奥氏马的谱系演化　

一般认为马科（Equidae）动物在 6 000 万年前起

源于北美洲，在距今 250 万年前的气候转寒事件中通

过白令陆桥迅速扩散到欧亚大陆 . 马科动物曾经非

常繁盛，在欧亚、非洲及美洲大陆演化形成了多种谱

系，在生物地层划分中具有重要指示意义，其谱系演

化 历 史 一 直 为 学 界 所 关 注（邓 涛 和 薛 祥 煦 ，1997）.
高跷腿马（New World stilt­legged horses， 简称

NWSL）是 美 洲 大 陆 特 有 的 一 种 古 代 马 谱 系 ，生 存

时 代 为 中 、晚 更 新 世 . 高 跷 腿 马 纤 细 的 肢 体 类 似 现

生 的 亚 洲 野 驴 ，其 系 统 发 育 地 位 一 直 较 为 模 糊 .
Weinstock et al.（2005）基于部分线粒体片段的分析

曾 认 为 高 跷 腿 马 是 马 属（Equus）的 一 个 种 .
Heintzman et al.（2017）分 析 了 26 个 高 跷 腿 马

图 2　基于披毛犀完整线粒体基因组构建的贝叶斯系统发育树

Fig.2　Bayesian phylogenetic tree constructed based on the complete mitochondrial genome of the woolly rhinoceros
图据 Yuan et al.（2023）修改 . 以梅氏犀为外类群，分支节点处数字为分歧时间（上）及后验概率值（下）
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完 整 线 粒 体 基 因 组 ，以 南 美 洲 土 著 种 Hippid⁃
ion Saldiasi 为 外 类 群 ，构 建 的 系 统 发 育 树 显

示 高 跷 腿 马 落 在 马 属 类 群 之 外 . 为 了 确 认 这

一 基 于 完 整 线 粒 体 基 因 组 得 出 的 研 究 结 论 ，

Heintzman et al.（2017）还 获 取 了 17 个 高 跷 腿

马 样 本 的 部 分 核 基 因 组 ，与 马 属 现 生 种 家 驴

（Equus asinus）和 家 马（Equus caballus）的 核 基

因 组 进 行 对 比 ，发 现 高 跷 腿 马 碱 基 序 列 发 生

颠 换 的 频 率 是 家 驴 或 家 马 的 1.4~1.5 倍 ，高 跷

腿 马 不 属 于 马 属（Equus），支 持 上 述 利 用 完 整 线

粒 体 基 因 组 得 到 的 结 论 . 据 此 ，Heintzman et al.
（2017）定 义 了 马 科 1 个 新 属 —— Haringtonhip⁃
pus 属 ，即 高 跷 腿 马 属 于 Haringtonhippus 属 .

奥 氏 马（Equus ovodovi）是 近 年 来 经 分 子 识

别 的 马 科 1 个 神 秘 灭 绝 物 种 . 马 科 Sussemionus 亚

属 的 成 员 曾 广 泛 分 布 于 欧 亚 及 非 洲 大 陆 ，但 该

亚 属 所 有 成 员 曾 被 认 为 在 距 今 50 万 年 前 的 中 更

新 世 就 已 全 部 灭 绝 .Eisenmann and Sergej（2011）

对 采 自 俄 罗 斯 西 伯 利 亚 地 区 距 今 4 万 年 的 3 个

形 态 学 鉴 定 为 欧 洲 野 驴（Equus hydruntinus）样 本

进 行 部 分 线 粒 体 DNA 分 析 时 ，构 建 的 分 子 系 统

发 育 树 显 示 这 3 个 样 本 聚 为 一 个 独 立 的 谱 系 ，落

在 旧 大 陆 非 马（non­caballine）分 支 中 ，且 与 其 他

欧 洲 野 驴 样 本 的 遗 传 距 离 相 对 较 远 . 进 一 步 的

形 态 学 分 析 表 明 这 3 个 样 本 同 属 Sussemionus 亚

属 的 一 个 种（Orlando et al.，2009），该 种 随 后 被

命 名 为 奥 氏 马 （E. ovodovi）（Eisenmann and 
Sergej，2011）. 上 述 研 究 揭 示 Sussemionus 亚 属 至 少

有 1 个 成 员—— 奥 氏 马 延 续 到 了 晚 更 新 世 时 期 .
此 外 ，本 研 究 组 采 用 杂 交 捕 获 技 术 对 采 自 黑

龙 江 省 肇 东 市 太 平 乡 3 个 形 态 学 上 被 鉴 定 为 大

连 马（Equus dalianensis）的 晚 更 新 世 化 石 材 料 开

展 古 基 因 组 分 析 . 利 用 获 取 的 完 整 线 粒 体 基 因

组 构 建 的 系 统 发 育 树 显 示 ：这 3 个 马 科 样 品 落 在

奥 氏 马 线 粒 体 基 因 组 多 样 性 分 布 范 围 内 ，相 比

于 驴 支 系 而 言（Equus asinus/Equus kiang/Equus 
hemionus），奥 氏 马 与 斑 马 支 系（Equus burchellii/
Equus grevyi/Equus zebra）有 着 较 近 的 遗 传 距 离

（Yuan et al.，2019）. 最 近 ，吉 林 大 学 蔡 大 伟 课 题

组 对 黑 龙 江 洪 河 、陕 西 木 柱 柱 梁 、宁 夏 沙 塘 北 塬

3 个 遗 址 中 出 土 的 马 科 材 料 开 展 年 代 学 、古 基 因

组 学 分 析 ，研 究 表 明 奥 氏 马 在 我 国 北 方 地 区

至 少 生 存 到 了 距 今 约 3.4 ka（Cai et al. ，2022）.

此外，已开展的古基因组研究在揭示第四纪其

他已灭绝大型哺乳动物的系统演化时，为如草原野

牛（Bison priscus）（Froese et al.，2017； Hou et al.，
2022）、大 角 鹿（Sinomegaceros spp.）（Xiao et al.，
2023）、大 连 马（Equus dalianenesis）（Yuan et al.，
2020）等 提 供 了 关 键 分 子 证 据 ，同 时 也 对 人 们 深 入

认识其现生近缘物种的系统演化发挥了重要作用 .

2 生物谱系地理学与种群迁徙  

古 基 因 组 学 是 通 过 分 析 已 死 亡 生 物 的 基 因 组

信 息 ，结 合 生 存 年 代 、地 理 分 布 ，探 讨 生 物 谱 系 地

理 结 构 ，揭 示 生 物 种 群 的 历 史 动 态 和 地 理 分 布 模

式 及 种 群 内 和 种 群 间 基 因 流 动 的 过 程 . 更 新 世 以

来 周 期 性 发 生 的 冰 期 ‒间 冰 期 循 环 ，曾 多 次 使 得 部

分 物 种 在 避 难 所 和 新 的 栖 息 地 之 间 往 返 迁 徙

（Cruzan and Templeton，2000），仅 运 用 现 生 种 群

的遗传数据得到的谱系地理模式可能无法精确到具

体历史时期或掩盖了更为精细的变化 . 本节将阐述

部 分 有 代 表 性 物 种 的 古 基 因 组 与 谱 系 地 理 学 的 研

究 实 例 以 及 由 古 基 因 组 揭 示 的 种 群 迁 徙 证 据 .
2.1　古基因组与谱系地理学　

古 基 因 组 研 究 能 使 部 分 区 域 性 灭 绝 的 生 物 遗

传 谱 系 重 建 天 日 . 以 老 虎（Panthera tigris）为 例 ，这

一 大 型 猫 科 动 物 起 源 于 亚 洲 并 在 更 新 世 期 间 经 历

了 种 群 的 扩 张 和 收 缩 . 本 研 究 组 对 一 件 距 今 超 过

43.5 ka、来自中国东北的老虎（后被命名为大安虎）

遗骸进行古线粒体基因组研究，发现大安虎属于此

前未知、现已灭绝的遗传支系（Hu et al.，2022）.Sun 
et al.（2023）从 亚 洲 大 陆 收 集 了 华 南 虎 、里 海 虎 、爪

哇虎、巴厘虎样品以及俄罗斯远东地区多个古代虎

样本（距今 10 000~100 a）并获取了其全基因组，研

究 显 示 中 国 西 南 地 区 是 晚 更 新 世 时 期 老 虎 种 群 的

避 难 所 之 一 ，中 国 东 部 可 能 是 老 虎 演 化 史 中 的“ 基

因大熔炉”；随着适宜栖息地的恢复，不同地域的老

虎 遗 传 支 系 在 此 发 生 基 因 融 合 ，最 终 形 成 遗 传 独

特 的 现 代 华 南 虎 ，并 促 进 了 其 他 北 方 亚 种 的 进 化 .
在生态系统中，鬣狗扮演着重要的清道夫角色 .

现 生 斑 鬣 狗（Crocuta crocuta）仅 分 布 于 非 洲 ，与 更

新 世 分 别 活 跃 在 欧 亚 大 陆 的 斑 鬣 狗 属 灭 绝 类 群 洞

鬣狗（包括欧洲的 Crocuta crocuta spelatea 和远东地

区的 Crocuta crocuta ultima）的系统演化存在争议 .
Rohland et al.（2005）基 于 线 粒 体 基 因 组 Cyt b 基

因 片 段 的 分 析 认 为 洞 鬣 狗 与 非 洲 现 生 斑 鬣 狗 北
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部 谱 系 在 分 子 水 平 并 没 有 发 生 系 统 分 化 ，并 提 出

鬣 狗 从 非 洲 向 欧 亚 大 陆 的 3 次 迁 移 事 件 .Sheng 
et al.（2014）收 集 了 秦 皇 岛 灵 仙 洞 、通 化 大 安 溶 洞

的 鬣 狗 类 化 石 材 料 并 获 取 其 Cyt b 基 因 片 段 ，确

认 了 洞 鬣 狗 远 东 支 系 ，并 提 出 斑 鬣 狗 起 源 和 迁 移

演 化 的 新 模 式 ，即 从 欧 亚 大 陆 起 源 并 经 历 了 向 非

洲 大 陆 的 2 次 迁 移（盛 桂 莲 等 ， 2009； Sheng et 
al.，2014）.Westbury et al.（2020）基 于 欧 洲 和 亚 洲

的 7 只 洞 鬣 狗 和 10 只 现 生 斑 鬣 狗 核 基 因 组 数 据

分 析 认 为 ：欧 亚 洞 鬣 狗 与 非 洲 现 生 斑 鬣 狗 早 在 约

250 万 年 前 就 已 产 生 分 歧 ，分 别 在 不 同 环 境 中 演

化 出 不 同 的 地 理 谱 系 .Hu et al.（2021）获 得 中 国

东 北 晚 更 新 世 洞 鬣 狗 线 粒 体 全 基 因 组 ，发 现 已 灭

绝 的 欧 亚 大 陆 洞 鬣 狗 种 群 比 现 生 鬣 狗 科 动 物 有

更 高 遗 传 多 样 性 ，洞 鬣 狗 种 群 规 模 自 25 万 年 前

至 最 终 灭 绝 一 直 呈 下 降 趋 势 ，气 候 变 化 可 能 是 导

致 欧 亚 大 陆 洞 鬣 狗 谱 系 中 个 体 数 量 下 降 的 原 因 .
大 熊 猫（Ailuropoda melanoleuca）这 种 明 星 物

种 被 称 作“ 活 化 石 ”. 根 据 化 石 纪 录 ，早 更 新 世 时

期 大 熊 猫 广 泛 分 布 于 中 国 西 部 和 华 中 地 区 ；到 更

新 世 中 晚 期 ，其 分 布 范 围 进 一 步 扩 大 ，南 至 缅 甸 ，

北 至 我 国 周 口 店 ；晚 更 新 世 晚 期 气 温 下 降 ，大 熊

猫 分 布 缩 减 至 中 国 秦 岭 以 南 的 山 区 ；全 新 世 大 熊

猫 栖 息 地 更 为 破 碎 化 ，形 成 现 代 大 熊 猫 的 分 布 格

局（ 图 3）（O′Brien et al.，1994； 李 涛 等 ，2004；

Wei，2022）.2018 年 ，本 研 究 组 对 云 南 腾 冲 江 东 山

全 新 世 大 熊 猫 线 粒 体 片 段 进 行 古 DNA 分 析 ，发

现 部 分 古 代 大 熊 猫 个 体 与 现 生 大 熊 猫 分 属 不 同

遗 传 谱 系（Sheng et al.，2018）. 随 后 ，Ko et al.
（2018）证 实 广 西 慈 竹 坨 大 熊 猫 个 体 也 属 于 不 同

线粒体谱系，与现生大熊猫的母系共同祖先种群分

离的时间可追溯到中更新世 .2019 年本研究组联合

国内外多家单位的研究人员，共同测定了全世界首

例古代大熊猫核基因组，结果表明该个体代表了属

于此前未知且现已灭绝的大熊猫遗传谱系，该谱系

与 现 生 大 熊 猫 共 同 祖 先 种 群 的 分 化 时 间 远 早 于 现

生 大 熊 猫 不 同 地 理 种 群 的 形 成（Sheng et al.，
2019）. 上 述 古 DNA 或 古 基 因 组 研 究 表 明 ，大 熊 猫

在 演 化 过 程 中 受 到 了 气 候 和 人 类 活 动 双 重 影 响 ，

栖 息 地 丧 失 和 种 群 不 断 收 缩 导 致 特 定 谱 系 丢 失 .
2.2　种群迁徙的古基因组证据　

生 物 种 群 在 气 候 环 境 变 化 背 景 下 的 迁 徙 扩 散

时 间 和 路 线 ，一 直 是 人 类 学 、考 古 学 和 古 生 物 学 的

主 要 研 究 内 容 之 一 . 人 类 的 史 前 基 因 组 为 非 洲 、亚

洲 、欧 洲 和 大 洋 洲 人 群 的 多 次 扩 张 提 供 了 直 接 证

据（Skoglund and Mathieson，2018）. 王 建 等（2020）

研 究 发 现 ，欧 洲 、东 亚 北 部 和 北 亚 的 人 群 遗 传 成 分

在 极 寒 的 末 次 盛 冰 期 前 后 均 发 生 了 变 化 ，这 可 能

是 人 群 更 替 或 再 次 扩 张 的 结 果 .Yang et al.（2017）

发 现 以 田 园 洞 人 个 体 为 代 表 的 古 东 亚 人 已 经 呈 现

亚 洲 现 代 人 群 的 遗 传 特 征 ，但 并 无 直 接 后 代 延 续

至 今 ；该 田 园 洞 人 个 体 和 比 利 时 的 GoyetQ116­1
个 体 存 在 遗 传 联 系 .Hajdinjak et al.（2021）后 续 发

现 了 存 在 于 两 者 之 间 的 人 群 ，这 3 种 人 群 的 种 群

动 态 可 能 与 早 期 旧 石 器 时 代 晚 期 文 化 的 扩 张 和 过

渡 有 关 .Hublin et al.（2020）对 保 加 利 亚 Bacho Kiro
洞 穴 中 智 人 线 粒 体 DNA 的 研 究 进 一 步 支 持 了 4.5
万 年 前 智 人 向 欧 亚 大 陆 中 纬 度 地 区 传 播 的 证 据 .

古 基 因 组 研 究 解 析 了 部 分 动 植 物 在 气 候 环 境

变 化 和 农 业 发 展 双 重 因 素 驱 动 下 的 迁 徙 扩 散 和 驯

化过程 . 末次冰期结束后气候的变暖和人类活动的

增 多 ，对 多 个 动 物 物 种 的 驯 化 和 扩 散 有 促 进 作 用 .

图 3　不同时期大熊猫分布地理范围

Fig.3　Geographical range of giant panda in different periods
图 3a 基于 Sheng et al.（2019）、李涛等（2004）修改；图 3b 基于 Wei（2022）修改
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通过古 DNA 分析，研究者揭示了家猪（Sus scrofa）、

家犬（Canis familiaris）等驯化动物在气候变化和农

业社会发展中的种群扩张路径 . 从猪骨中提取的古

线 粒 体 DNA 分 析 结 果 ，揭 示 了 近 东 家 猪 最 初 向 欧

洲的分散以及被当地野猪取代、向安纳托利亚的回

迁 以 及 向 太 平 洋 岛 屿 的 扩 散 等 家 猪 驯 化 传 播 事 件

（Larson et al.，2005； Larson et al.，2007； Frantz et 
al.，2019； Price and Hongo，2020）. Zhang et al.

（2022）对黄河流域遗址中 42 条家猪完整线粒体基

因组的研究表明，东亚家猪曾沿长江黄河流域分别

向 南 、向 北 扩 散 ，其 中 两 次 主 要 种 群 扩 张 时 间 与 气

候变化、外来作物的广泛栽种及农业社会的发展相

契合 .Bergström et al.（2022）分析了来自欧洲、西伯

利亚和北美的 72 个古狼基因组，认为家犬可能在欧

亚大陆东部和西部经历了驯化，或者在欧亚大陆东

部 独 立 驯 化 后 向 西 传 播 .Zhang et al.（2023）分 析 了

14 个 中 国 北 方 和 欧 亚 草 原 东 部 的 普 通 牛（Bos tau⁃
rus taurus）线 粒 体 基 因 组 ，结 果 表 明 中 国 古 代 北 方

牛 曾 随 农 业 活 动 或 彩 陶 文 化 向 西 传 播 . 在 植 物 古

DNA 研究领域，研究者通过对历史时期玉米粒中的

转 座 子 以 及 洞 穴 中 发 掘 的 干 燥 玉 米 棒 中 的 酒 精 脱

氢酶基因和微卫星位点的分析，揭示了玉米的起源

和 驯 化 过 程（Freitas et al.，2003； Jaenicke ­Després 
et al.，2003）. 随 后 ，Da Fonseca et al.（2015）通 过 杂

交捕获和目标基因富集方法，破译了玉米早期向美

国西南部扩散的过程，并追踪了驯化不同阶段的基

因组选择信号 .6 000 年前的古大麦种子的基因组显

示该物种与现存品种之间的亲缘关系，支持了大麦

驯化起源于约旦高地的假说（Mascher et al.，2016）.
同样，对古代小麦的 DNA 分析为揭示小麦在“新月

沃 土 ”的 早 期 驯 化 过 程 提 供 了 重 要 数 据 ，并 展 示

了 人 类 对 小 麦 的 传 播 过 程（Brown et al.，2009）.
古 基 因 组 研 究 还 揭 示 了 部 分 野 生 动 物 随 气

候 或 地 形 变 化 而 发 生 的 迁 徙 和 栖 居 历 史 . 以 白 令

陆 桥 为 例 ，对 北 美 和 欧 亚 大 陆 多 种 动 物 而 言 ，它

曾 在 连 通 期 为 动 物 种 群 提 供 了 迁 徙 通 道 ，也 曾 在

阻 断 期 造 成 了 多 个 物 种 在 北 美 和 欧 亚 大 陆 的 地

理 隔 离 并 由 此 成 为 基 因 流 动 的 天 然 屏 障 . 野 牛

（Bison priscus）（Froese et al.，2017）、猛 犸 象

（Mammuthus spp.）（Enk et al.，2016）、狮 子（Pan⁃
thera spp.）（Barnett et al.，2009）、棕 熊（Ursus arc⁃
tos）（Barnes et al.，2002）等 大 型 哺 乳 动 物 通 过 白

令 陆 桥 往 返 迁 徙 ，其 分 布 范 围 也 随 之 发 生 动 态 变

化 . 来 自 北 美 的 狮 子 和 棕 熊 材 料 的 古 基 因 组 数 据

揭 示 了 它 们 在 更 新 世 期 间 曾 多 次 跨 越 白 令 陆 桥 ，

跨 越 地 理 屏 障 的 时 间 节 点 与 低 海 平 面 的 冰 川 期

相 吻 合（Davison et al.，2011； Salis et al.，2022）.
以 上 古 基 因 组 研 究 实 例 极 大 地 丰 富 了 人 们 对

生物谱系地理结构和种群迁徙过程的理解 . 通过重

建灭绝和现存物种的谱系地理结构形成过程，可以

深 入 剖 析 物 种 在 地 质 历 史 时 期 如 何 应 对 环 境 变

化 与 人 类 影 响 并 形 成 现 今 分 布 格 局 ，也 有 助 于

预 测 物 种 在 未 来 环 境 变 化 下 的 迁 徙 适 应 模 式 .

3 灭绝遗传谱系与生物保护  

自更新世以来，经历多次冰期与间冰期的环境

剧变，许多物种因无法适应快速变化的气候条件而

逐 渐 走 向 灭 绝（Koch and Barnosky，2006； Lorenzen 
et al.，2011； Sommer et al.，2011）. 在 这 些 物 种 消 失

前 ，与 同 属 或 同 种 不 同 种 群 之 间 曾 发 生 的 基 因 交

流，使得灭绝种（种群）的部分基因片段被传递到现

生物种的基因库中（图 4）（Orlando，2020； Cai et al.，
2022； Lucena­Perez et al.，2024）. 灭 绝 物 种 遗 留 的

基因对现生物种的生存、生态适应和健康等方面的

作用值得进一步探索，这对于生物保护具有深远意

义，同时为生物保护政策的制定提供了新的启示 .
3.1　灭绝物种基因片段对现生物种性状的影响　

通过基因流动，灭绝物种（种群）的部分基因片

段得以保留在现生物种中，这对于现生物种的环境

适应性与健康状况具有深刻影响，这一现象在现代

人类和其他现生动物中均有所体现 . 现代人基因组

中保留了尼安德特人（Homo neanderthalensis）和丹

尼 索 瓦 人（Denisovans）的 遗 传 成 分 ，这 些 基 因 片 段

通过基因交流在现代人群中流传，塑造了人类的生

理 和 健 康 特 征（Green et al.，2010； Meyer et al.，
2012）. 约 5 万 年 前 ，尼 安 德 特 人 与 现 代 人 祖 先 在 欧

亚大陆发生基因交流，导致现代欧亚人基因组中保

留 了 1.5%~4.0% 的 尼 安 德 特 人 基 因（Bos et al.，
2011； Prüfer et al.，2014）.Simonti et al.（2016）分 析

了 约 2.8 万 名 欧 洲 人 群 体 的 电 子 健 康 记 录 ，并 结 合

基因组数据，评估了尼安德特人遗传变异对多种表

型 的 影 响 . 该 研 究 表 明 ，尼 安 德 特 人 基 因 显 著 关 联

于 多 个 健 康 风 险（抑 郁 症 、心 肌 梗 死 等），使 人 们 更

易 患 抑 郁 症 、肥 胖 ，并 在 某 些 情 况 下 增 加 了 自 身 免

疫性疾病的风险 .Dannemann and Kelso（2017）的研

究进一步证实了尼安德特人基因对现代人免疫和代
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谢的影响，且发现这些基因对现代欧洲人的皮肤和头

发颜色也有一定影响 . 这些基因对应的编码产物在早

期 欧 洲 人 群 应 对 寒 冷 气 候 和 抵 抗 病 原 体 方 面 可 能

发挥了积极作用，但对现代人而言则非适应性性状 .
人 类 并 不 是 唯 一 携 带 灭 绝 种 群 基 因 的 现 生 物

种 . 在其他现生动物中，也观察到了类似的现象 . 洞

熊（Ursus spelaeus）是更新世较具代表性大型动物之

一 ，约 在 2.5 万 年 前 灭 绝（Baca et al.，2016）. 在 灭 绝

之 前 ，洞 熊 曾 与 棕 熊 共 存 ，两 个 物 种 间 可 能 存 在 基

因 流 动（Kumar et al.，2017）.Barlow et al.（2018）利

用 4 个更新世晚期洞熊的基因组数据以及现代和古

代棕熊的基因组数据，分析了二者间的基因流动情

况 . 结 果 显 示 ，所 有 棕 熊 基 因 组 中 均 遗 留 有 洞 熊 基

因片段，比例约为 0.9%~2.4%. 这些基因交流在晚

更 新 世 时 期 最 为 显 著 ，且 基 因 流 是 双 向 的 . 该 研 究

表 明 洞 熊 的 一 些 基 因 在 棕 熊 的 发 育 、代 谢 调 节 、肌

肉弹性与伸缩性、基因表达与调控等方面发挥了积

极 作 用 . 此 外 ，在 淡 水 鱼 类 中 也 发 现 存 在 类 似 的 基

因 交 流 现 象 . 已 灭 绝 康 斯 坦 茨 湖 白 鱼（Coregonus 
gutturosus）基 因 片 段 在 康 斯 坦 茨 湖 现 存 白 鱼 物 种

（C. arenicolus，C. wartmanni，C. macrophthalmus）
中 得 以 保 留 . 研 究 表 明 ，这 些 基 因 片 段 可 能 有 助 于

现 存 白 鱼 应 对 深 水 缺 氧 和 调 节 代 谢 功 能 ，增 强 了

其 生 存 能 力（Frei et al.，2022）. 以 上 这 些 实 例 表

明 ，灭 绝 物 种 的 基 因 在 现 生 物 种 中 不 仅 得 以 延 续 ，

甚 至 在 特 定 环 境 中 赋 予 了 现 生 物 种 适 应 性 优 势 .
3.2　幽灵谱系基因渗入对现生物种适应性的影响　

现 生 物 种 的 基 因 组 中 还 存 在 大 量 来 自 未 被 直

接采样或已灭绝未知谱系的“幽灵谱系”（Ghost lin­
eage）基因 . 有关幽灵谱系基因渗入的研究揭示了现

生 物 种 基 因 库 的 丰 富 性 与 复 杂 性（Librado et al.，
2017； Fages et al.，2019）. 例如 ，在东部大猩猩的两

个亚种，即山地大猩猩（Gorilla beringei beringei）和

东部低地大猩猩（Gorilla beringei graueri）的基因组

中发现了一些基因片段，它们无法追溯至现有的已

知种群，表明这些基因可能来自某些幽灵谱系的基

因 渗 入（McManus et al.，2015； Kuhlwilm et al.，
2016）.Pawar et al.（2023）通过扩大东部大猩猩的采

样范围，应用 D­统计（D­statistics）和 f4 统计等方法，

检测到东部大猩猩中存在异常基因片段，确认了约

3% 的 东 部 大 猩 猩 基 因 组 来 自 幽 灵 谱 系 ；这 些 渗 入

片段增强了东部大猩猩的环境适应性，例如与幽灵

谱 系 相 关 的 TAS2R14 苦 味 受 体 基 因 变 异 ，可 能 帮

助东部大猩猩更好地适应当地的饮食环境 .Sando­
val­Velasco et al.（2024）重构了一只生活在 5.2 万年

前的真猛犸象基因组和三维染色体结构；通过检查

皮 肤 细 胞 中 细 胞 核 内 基 因 的 区 隔 化 并 与 亚 洲 象 对

比，研究人员发现猛犸象的皮肤细胞中保留了三维

基因组的结构稳定性，这种模式可能与其适应极端

寒冷环境的生理机制有关 . 此外，Kato et al.（2024）

在分析虾虎鱼（Chaenogobius annularis）的多个地理

样本后，发现该种群也存在幽灵谱系的基因渗入痕

迹；渗入片段集中在低重组率区域，并富含重复序列，

表明这些片段在环境适应性上具有潜在的重要功能，

例如提升虾虎鱼在温度和盐度变化中的生存能力等 .
总体而言，幽灵谱系基因渗入现象不仅丰富了现生

物种的基因库，也为其适应环境变化提供了新的基

因 来 源 ，能 赋 予 它 们 在 特 定 环 境 中 的 适 应 优 势 .
3.3　 灭 绝 物 种 与 现 生 种 群 基 因 组 比 较 对 生 物

保 护 的 借 鉴 意 义　

灭 绝 物 种 的 基 因 组 特 征 可 以 帮 助 人 们 更 全 面

地了解现存濒危物种的适应性潜力，并制定更有针

对性的保护策略 .Yuan et al.（2024）将已灭绝双峰骆

图 4　灭绝物种基因渗入对现生物种影响示意

Fig.4　Schematic of gene flow from extinct species to extant 
species

基于 Racimo et al.（2015）修改
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驼——诺氏驼（Camelus knoblochi）与现存的驯化双

峰 驼（Camelus bactrianus）和 野 生 双 峰 驼（Camelus 
ferus）基因组进行比较分析，发现 3 种双峰骆驼在历

史时期曾存在广泛的基因交流；已灭绝诺氏驼的部

分 基 因 片 段 可 能 增 强 了 现 存 双 峰 驼 在 恶 劣 环 境 下

的 适 应 能 力 ，提 升 了 其 遗 传 多 样 性 ，为 驼 类 的 生 物

保 护 提 供 了 新 的 思 路 . 例 如 ，可 通 过 不 同 群 体 的 杂

交 提 升 现 存 物 种 的 遗 传 多 样 性 与 适 应 潜 力 .Liu et 
al.（2021a）在研究犀科动物（Rhinocerotidae）时发现

古 代 不 同 犀 牛 种 群 之 间 也 存 在 基 因 流 动 现 象 ，其

分 析 了 5 个 现 存 犀 牛 物 种 和 3 个 已 灭 绝 犀 牛 物 种

的 基 因 组 ，结 果 显 示 尽 管 犀 牛 种 群 之 间 存 在 基 因

流 动 ，但 其 整 体 遗 传 多 样 性 较 低 ；该 研 究 指 出 ，犀

牛 的 低 遗 传 多 样 性 是 其 固 有 特 征 ，而 人 类 活 动 对

其 灭 绝 风 险 的 影 响 更 为 显 著 . 由 此 说 明 针 对 小 种

群 濒 危 物 种 的 保 护 ，不 仅 要 关 注 遗 传 多 样 性 的 提

升 ，更 需 要 合 理 控 制 人 类 活 动 的 干 扰 ，以 减 少 灭 绝

风 险 ，这 在 濒 危 物 种 保 护 中 具 有 重 要 的 借 鉴 意 义 .
综上所述，通过深入理解灭绝物种基因对现生物

种的影响，人们可以更好地为濒危物种提供保护 . 在

未来的生物保护工作中，合理利用灭绝物种的遗传信

息可能成为提升物种适应能力和生态稳定性的关键 .

4 沉积物古 DNA 与环境气候变化  

沉 积 物 古 DNA（sedimentary ancient DNA）是

来自冻土、洞穴、湖泊和海洋沉积物中的古 DNA，也

被 称 为 环 境 DNA（environmental DNA， 简 称 eD­
NA）. 相 较 于 孢 粉 、生 物 实 体 化 石 等 古 代 动 植 物 遗

存，沉积物古 DNA 突破了对化石材料的依赖，可以

被 更 全 面 地 识 别 出 本 地 历 史 时 期 动 植 物 类 型 和 群

落 组 成 ，实 现 对 古 生 态 、古 环 境 和 古 气 候 的 系 统 重

建，揭示冰川作用、火山活动、古地磁倒转等环境气

候事件如何影响生物群落组成和物种演化，为深入

探究不同生物群体在更宏大的时空框架下的迁徙、

演 化 和 适 应 历 史 提 供 更 多 可 能 . 最 早 的 沉 积 物 古

DNA 研究是湖泊沉积物中细菌的 16S rRNA，研究

者据此重建了过去 1.1 万年细菌群落的动态变化过

程 和 湖 泊 流 域 的 古 环 境 条 件（Coolen and Over­
mann，1998）.此后，沉积物中微生物来源的古 DNA 研

究在陆地、海洋和淡水生态系统重建中均得到广泛应

用（Ahmed et al.，2018； Hoshino et al.，2020； Capo et 
al. ，2021）. 在 此 ，本 文 重 点 阐 释 动 植 物 来 源 的

沉 积 物 古 DNA 在 古 生 态 系 统 重 建 及 生 物 适 应

研 究 中 的 应 用 ，图 5 汇 总 了 沉 积 物 动 植 物 古

DNA 近 年 来 的 研 究 论 文 数 量 分 布 情 况（图 5）.
4.1　沉积物古 DNA 重建古生态系统　

截 止 目 前 ，最 古 老 的 古 DNA 序 列 来 自 北 格 陵

兰 岛 200 万 年 前 的 沉 积 物（Kjær et al.，2022），由 此

可 见 沉 积 物 古 DNA 在 揭 示 全 球 范 围 内 海 相 、陆 相

等 记 录 的 第 四 纪 古 生 态 环 境 研 究 中 的 巨 大 潜 力 .
2003 年 ，英 国 牛 津 大 学 Willerslev et al.（2003）

率 先 对 西 伯 利 亚 东 北 部 8 个 永 久 冻 土 岩 心 和 新 西

兰 3 份 洞 穴 沉 积 物 样 品 进 行 了 沉 积 物 古 DNA 分

析 ，其 发 现 这 些 时 间 跨 度 为 距 今 40 万 至 1 万 年 的

岩 心 样 品 中 ，保 存 了 19 种 植 物 类 群 和 猛 犸 象 、野

牛 、马 等 大 型 动 物 的 古 DNA 序 列 ，记 录 了 在 气 候

变 化 过 程 中 白 令 陆 桥 生 物 多 样 性 的 动 态 变 化 . 该

研 究 还 表 明 ，新 西 兰 的 温 带 洞 穴 沉 积 物 中 保 存 了

包 括 恐 鸟 在 内 的 灭 绝 生 物 群 和 近 30 种 植 物 的

DNA 序 列 ，重 现 了 当 地 有 人 类 活 动 之 前 的 古 环 境

（Willerslev et al.，2003）. 该 研 究 首 次 显 示 沉 积 物

中 含 有 独 特 的 古 环 境 和 生 物 遗 传 信 息 ，是 世 界 范

围 内 第 1 例 指 向 动 植 物 的 沉 积 物 古 DNA 研 究 . 随

后 ，作 为 沉 积 物 古 DNA 研 究 的 先 行 者 ，Willerslev 
Eske 教 授 带 领 团 队 对 北 极 地 区 5 万 年 来 永 久 冻 土

开 展 古 DNA 组 成 分 析 . 他 们 通 过 DNA 条 形 码 研

究 揭 示 了 地 球 上 最 年 轻 、多 样 性 程 度 最 低 的 植 物

群 落 的 演 替 历 史 ，探 索 了 作 为 植 被 覆 盖 度 和 土 壤

质 量 衡 量 指 标 的 线 虫 多 样 性 ，并 解 析 了 距 今 1 万

年 前 后 发 生 大 规 模 灭 绝 的 大 型 食 草 哺 乳 动 物 的 食

物类型 . 研究结果表明，北极植被在第四纪晚期曾呈

现以禾本科草本维管植物为主的干燥苔原特征；在

图 5　沉积物动植物古 DNA 研究论文统计

Fig.5　Statistics of ancient DNA studies on sedimentary flora 
and fauna
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末次盛冰期，其植被多样性显著下降；而在距今 1 万

年来，植被发生了显著变化，演替为以木本植物和禾

本科植物为主的湿润苔原（Willerslev et al.，2014）.
近 年 来 ，Willerslev Eske 教 授 团 队 将 研 究 范 围

扩大到环北极圈的北大西洋区、西伯利亚西北部和

中 部 、西 伯 利 亚 东 北 部 和 北 美 等 区 域 . 该 团 队 通 过

从 535 个 湖 泊 沉 积 物 和 未 固 结 的 地 表 冻 土 样 品 取

样 ，并 使 用 宏 基 因 组 技 术 分 析 样 品 中 的 古 DNA 组

成，全面揭示了环北极区过去 5 万年来的生态环境

演 变 及 其 对 大 型 哺 乳 动 物 的 影 响 . 研 究 结 果 表 明 ，

北极地区在末次盛冰期时以草原生态为主，在全新

世 其 植 被 类 型 向 森 林 和 湿 地 植 被 转 变 ；气 候 变 化

驱 动 植 被 变 化 ，并 导 致 猛 犸 象 等 大 型 哺 乳 动 物 因

食 物 来 源 减 少 而 发 生 灭 绝（Wang et al.，2021）. 同

样 的 研 究 思 路 也 体 现 在 Murchie et al.（2021）对 加

拿 大 育 空（Yukon）地 区 的 古 生 态 系 统 重 建 研 究

中 ：研 究 者 利 用 DNA 条 形 码 技 术 ，重 建 了 Yukon
地区 3 万年来的动植物群落演变过程 . 研究表明，在

更 新 世 ‒全 新 世 过 渡 期 ，逐 步 暖 湿 的 气 候 变 化 导 致

植物从草原环境演变成森林环境，并进一步导致多

种哺乳动物在该地区的灭绝（Murchie et al.，2021）.
4.2　沉积物古 DNA 反映生物的生态适应　

更 新 世 末 期 及 更 新 世 ‒ 全 新 世 转 变 期 的 一

系 列 显 著 气 候 变 化 事 件 深 刻 影 响 并 改 变 了 北

半 球 的 生 态 系 统 . 为 适 应 环 境 气 候 变 化 ，动 物

种 群 向 适 宜 的 栖 居 地 迁 徙 ，无 法 适 应 新 气 候 环

境 条 件 的 物 种 发 生 灭 绝 ；植 物 种 群 则 在 不 同 区

域 环 境 中 出 现 植 被 类 型 的 演 替 . 近 年 来 不 断 发

展 的 沉 积 物 古 DNA 研 究 方 法 ，为 系 统 追 踪 动

植 物 种 群 的 生 态 适 应 过 程 提 供 了 有 效 手 段 .
动 物 种 群 的 生 态 适 应 ，以 沉 积 物 中 的 古 人 类

DNA 为例 .2017 年，Slon et al.（2017）首次突破人类

遗骸化石的限制，通过杂交捕获方法从欧洲 7 个已

知 有 灭 绝 古 人 类 存 在 的 洞 穴 沉 积 物 中 获 取 到 多 个

尼安德特人和丹尼索瓦人的线粒体 DNA.2020 年，

中 科 院 古 脊 椎 动 物 与 古 人 类 研 究 所 付 巧 妹 研 究 员

带 领 的 课 题 组 首 次 在 丹 尼 索 瓦 洞 之 外 获 取 了 丹 尼

索瓦人的遗传信息，从青藏高原白石崖溶洞的晚更

新 世 地 层 沉 积 物 中 获 取 了 丹 尼 索 瓦 人 的 线 粒 体

DNA（Zhang et al.，2020），展示了沉积物古 DNA 在

探 究 灭 绝 古 人 类 的 时 空 分 布 和 生 态 适 应 等 问 题 中

的极大潜力 .Vernot et al.（2021）开发了针对人类基

因组的探针组，探索出新的富集方法，从西伯利亚阿

尔泰山脉的 Denisova 洞、Chagyrskaya 洞和西班牙北

部的 Galeria de las Estatuas 洞 3 个洞穴 100 多份沉积

物 样 本 中 ，获 得 了 尼 安 德 特 人 的 核 DNA 和 线 粒 体

DNA.Vernot et al.（2021）通过群体遗传学分析，对尼

安德特人特定遗址的完整活动历史及多个遗址不同

尼安德特人群体间互动关系有了全面理解 .Zavala et 
al.（2021）对 Denisova 洞 728 份沉积物样本开展了大

规模的线粒体 DNA 捕获及分析，发现该洞穴内最早

的 居 民 是 30 万 年 前 的 丹 尼 索 瓦 人 ，尼 安 德 特 人 在

约 17 万 年 前 栖 居 此 地 ，两 者 在 该 洞 穴 遗 址 可 能 发

生过多次重叠或人群更替；并首次从该洞穴沉积物

中获得约 4.5 万年前的早期现代人线粒体 DNA，说

明 该 遗 址 曾 经 也 是 现 代 人 的 栖 居 地 . 上 述 沉 积 物

中 的 古 人 类 DNA 研 究 表 明 ，尼 安 德 特 人 和 丹 尼 索

瓦 人 在 第 四 纪 晚 期 的 种 群 更 替 和 不 止 一 次 的 向 外

扩散事件，这些变化可能与末次冰期的环境气候变

化有关，反映了古人类对气候环境的生态适应历史 .
对于植物而言，其对气候环境的生态适应表现

为 在 气 候 变 冷 和 变 暖 时 特 定 植 物 种 群 在 南 方 和 北

方的动态分布，这种动态反映了植物对气候变化的

适 应 策 略（Boessenkool et al.，2014）. 湖 泊 、泥 炭 、冰

心及土壤等沉积物中的古植物 DNA 还揭示了物种

间 的 生 态 互 动 及 其 对 环 境 变 化 的 响 应 . 从 北 欧

Scandinavia 半 岛 的 泥 炭 及 湖 泊 沉 积 物 中 ，Parducci 
et al.（2012）获得了植物线粒体古 DNA，结合孢粉信

息分析重建了当地的植被变化，揭示了气候变暖如

何促使耐寒植物的分布范围向北迁移 . 在密歇根和

威斯康星州的两个小湖泊中，Sjögren et al.（2017）通

过分析沉积物中的古 DNA 揭示了过去几千年植物

和动物群落的动态变化，为理解小冰期等气候事件

对当地生态系统的影响提供依据 . 德国亥姆赫兹基

地 与 海 洋 研 究 中 心 古 基 因 生 态 实 验 室 Liu et al.
（2021b）对 青 藏 高 原 东 南 部 过 去 1.8 万 年 的 湖 泊 沉

积 物 中 的 古 DNA 组 成 进 行 了 分 析 ，探 究 其 指 示 的

流域范围内植被类型的丰富程度，结果表明晚更新

世‒全新世早期（1.4 万至 1 万年）该地区植物多样性

程 度 最 高 ；全 新 世 早 中 期（1 万 至 0.36 万 年）气 候 变

暖，森林植被出现扩张，该地区植物多样性降低；近

0.36 万年以来，牲畜放牧等人类活动对植物类群多

样 性 的 影 响 有 限 . 基 于 以 上 发 现 ，Liu et al.（2021b）

通过模拟认为在将来的几百年里，随着气候持续变

暖 ，植 物 类 群 的 多 样 性 程 度 将 大 幅 下 降 ，从 古 植 物

群落演替角度为现生生物多样性保护提供建议 .
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综 上 ，在 古 生 态 系 统 重 建 及 反 映 动 植 物 和 微

生 物 对 气 候 环 境 变 化 的 生 态 适 应 等 问 题 上 ，沉 积

物 古 DNA 后 来 者 居 上 ，以 其 年 代 久 、信 息 全 、不 依

赖 实 体 化 石 等 特 征 和 优 势 ，在 生 物 与 环 境 的 相 互

作 用 及 协 同 演 化 这 两 个 地 球 生 物 学 核 心 内 容 的

探 究 中 发 挥 了 重 要 作 用 ，并 具 备 极 大 应 用 潜 力 .

5 总结与展望  

从 Higuchi et al.（1984）首 次 提 取 古 代 斑 驴 古

DNA 并 进 行 序 列 研 究 算 起 ，迄 今 整 整 40 年 里 ，古

DNA 研 究 相 继 出 现 了 一 些 标 志 性 的 研 究 成 果 . 在

古 DNA 研 究 的 前 20 多 年 里 ，因 为 实 验 过 程 中 受

外 源 污 染 的 影 响 ，古 DNA 研 究 受 到 了 严 峻 的 挑 战

和 考 验 ；2006 年 以 来 ，随 着 小 片 段 古 DNA 的 杂 交

捕 获 方 法 及 高 通 量 测 序 技 术 的 快 速 发 展 和 应 用 ，

古 DNA 研 究 已 迈 入 古 基 因 组 时 代 ，不 再 受 外 源 污

染 的 困 扰 . 正 是 得 益 于 技 术 和 方 法 的 革 新 ，数 以 万

计 的 古 代 生 物 基 因 组 数 据 为 探 讨 地 球 生 物 学 的 核

心 研 究 内 容 ，即 生 物 与 环 境 之 间 的 相 互 作 用 和 生

物 与 环 境 的 协 同 演 化 关 系 ，提 供 了 独 特 且 必 要 的

分 子 依 据 . 预 测 未 来 古 DNA 研 究 的 发 展 及 其 在

地 球 生 物 学 中 的 应 用 ，应 该 包 括 以 下 几 个 方 面 ：

（1）古 DNA 实 验 技 术 不 断 发 展 ，进 一 步 促

进 古 DNA 研 究 领 域 拓 展 . 从 古 DNA 研 究 短 短

40 年 的 发 展 历 史 来 看 ，其 发 展 及 成 熟 与 技 术 的

革 新 息 息 相 关 . 可 以 预 计 未 来 涉 及 古 DNA 提

取 、富 集 、文 库 构 建 、测 序 等 主 要 实 验 环 节 的 相

关 技 术 还 会 不 断 发 展 、完 善 ，从 而 使 研 究 者 可 以

更 加 高 效 、更 加 可 靠 、更 加 廉 价 地 获 得 更 多 的

古 DNA 序 列 ；古 DNA 研 究 队 伍 也 会 相 应 扩 大 、

涉 及 的 学 科 会 更 多 、研 究 领 域 也 会 相 应 拓 展 .
（2）生 物 信 息 学 不 断 发 展 ，大 数 据 分 析 能 力 不

断 提 高 . 宏 基 因 组 实 验 方 法 使 古 DNA 研 究 获 得 了

海量的序列数据，随着实验技术的改进以及古核基

因 组 研 究 的 深 入 ，将 来 获 得 的 数 据 会 更 多 . 目 前 利

用这些数据来进行内源 DNA 和外源 DNA 的甄别、

谱 系 分 析 、种 群 演 化 动 态 分 析 、基 因 流 分 析 要 花 大

量 的 时 间 . 未 来 随 着 生 物 信 息 学 发 展 ，尤 其 是 大 数

据 和 人 工 智 能 方 法 的 引 入 ，古 DNA 大 数 据 的 分 析

能力将会大大提高，古 DNA 序列分析将更加高效 .
（3）古 DNA 研究内容从单一物种到多物种、从

单一区域向全球范围拓展 . 目前全球范围内大量的

古 DNA 数据主要来自北亚、欧洲和北美等地区，利

用 古 DNA 研 究 地 质 历 史 时 期 物 种 的 起 源 和 发 生 、

亲 缘 关 系 、谱 系 地 理 、种 群 迁 徙 、基 因 交 流 、有 效 种

群变化动态、对环境气候变化的分子响应等演化规

律 时 ，大 多 数 研 究 案 例 集 中 在 对 单 一 物 种 的 研 究

上，研究代表性样品也主要采自单一地区或少数几

个主要区域，多物种和全球范围的分析案例相对较

少 . 随 着 古 DNA 技 术 的 不 断 发 展 ，研 究 的 物 种 会

不 断 增 加 ，研 究 样 品 覆 盖 的 区 域 会 越 来 越 广 、年 代

也会向前延伸，研究者从共享的基因库中获得的古

基 因 组 数 据 会 越 来 越 丰 富 ，使 得 人 们 利 用 古 DNA
数 据 开 展 多 物 种 及 更 大 时 空 尺 度 的 相 关 问 题 研

究 成 为 可 能 ，所 获 得 的 结 论 也 会 更 加 全 面 、可 靠 .
（4）灭 绝 物 种 与 现 生 亲 缘 类 群 的 功 能 基 因 对

比 及 表 观 遗 传 修 饰 研 究 将 成 为 古 基 因 组 研 究 的

热 点 之 一 ，从 而 实 现 对 古 代 生 物 从 基 因 型（geno­
type）到 表 型（phenotype）的 系 统 研 究 . 近 年 来 ，随

着 表 观 遗 传 学 领 域 的 发 展 ，遗 传 学 家 和 演 化 生 物

学 家 逐 渐 认 识 到 物 种 演 化 过 程 中 的 特 定 基 因 型

与 特 定 表 型 并 非 一 一 对 应 . 搭 建 基 因 型 和 表 型 之

间 联 系 桥 梁 的 主 要 途 径 就 是 对 基 因 的 DNA 序 列

及 DNA 甲 基 化 、组 蛋 白 乙 酰 化 等 表 观 遗 传 修 饰

进 行 研 究 . 目 前 获 得 现 生 和 古 代 物 种 的 全 基 因

组 DNA 序 列 不 再 是 难 事 ，深 入 研 究 物 种 不 同 的

功 能 基 因 的 序 列 组 成 已 经 成 为 现 实 ；对 灭 绝 物 种

三 维 基 因 组 结 构 的 探 索 已 经 开 启 ，为 探 究 相 关

功 能 基 因 的 表 观 遗 传 修 饰 带 来 了 希 望 的 曙 光 .
致 谢 ：感 谢 BGEG 实 验 室 郑 凌 宇 绘 制 部

分 图 片 ！
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