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中国绵羊起源、进化和遗传多样性研究进展 
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1. 中国科学院动物研究所，动物生态与保护生物学院重点实验室，北京 100101； 
2. 中国科学院大学，北京 100049 

摘要: 中国地方绵羊品种资源丰富，部分品种具有繁殖力高、毛皮品质好、多角、多乳头、大尾脂、抗逆性强

等独特性状，这些遗传资源引起了学者们对其进行深入研究的兴趣，但目前仍然存在绵羊起源问题的争议，缺

乏对我国绵羊的遗传多样性进行全面系统研究等问题。本文综述了绵羊起源、品种分化等方面的研究进展，并

从父系、母系、常染色体分子标记等不同层面介绍了中国绵羊遗传多样性的研究概况，为中国绵羊遗传资源的

保护和利用、绵羊新品种(系)的培育以及我国绵羊产业良性发展提供参考。 
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Research advances on the origin, evolution and genetic  
diversity of Chinese native sheep breeds 
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Abstract: China has a rich resource of native sheep breeds, some of which possess specific traits such as prolificacy, 

excellent lamb pelts, multiple horns, fat tails and strong stress resistance. All these have been the focus of research. Howev-
er, there is still a controversy about the origin of sheep breeds and a lack of comprehensive and systematic studies on genet-
ic diversity of Chinese native sheep. In this review, we summarize recent research advances on the origin, evolution and 
genetic diversity of Chinese native sheep breeds based on paternal, maternal, and autosomal markers. This review will pro-
vide useful information for the conservation and utilization of sheep genetic resources, breeding of new sheep breeds and 
the sustainable development of Chinese sheep industry.  

Keywords: sheep; origin; evolution; dispersal; genetic diversity 

绵羊是最早被驯化的家养动物之一[1]，在人类

发展历史中发挥着重要的经济及文化作用，不仅是

人类重要的食物和附属产品(如肉、毛、皮、奶)来源，

还是人类农耕文明传播的重要组成部分[2]。绵羊的

起源、进化和扩散受到人类活动的影响，其丰富的

品种资源是绵羊适应不同生态环境和满足人类生产
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需求的长期自然和人工选择的结果。因此，研究绵

羊的起源、进化和扩散不仅有助于认识其品种形成

历史，也有助于从畜禽驯化角度反映人类的文明传

播、多元文化形成历史。本文综述了近年来绵羊起

源、进化及中国绵羊遗传多样性研究所取得的进展，

以期为中国绵羊遗传资源保护和利用提供借鉴，为

绵羊的遗传育种提供参考。 

1  中国绵羊的起源 

1.1  野生祖先 

绵羊在动物分类学上属偶蹄目(Artiodactyla)、洞
角科(Bovidae)、羊亚科(Capovinae)、绵羊属(Ovis)[3]。

绵羊的野生近缘种有 7个物种[4](表 1)，而绵羊起源
于何种野羊一直存在争议。一般认为分布于亚欧大

陆的亚洲摩弗伦羊(Ovis gmelinii)、盘羊(Ovis ammon)
和阿尔卡尔羊(Ovis vignei)与家绵羊血缘关系最近[3]，

其中亚洲摩弗伦羊被认为最有可能是家养绵羊的祖

先[5~7]。虽然只有亚洲、欧洲摩弗伦羊和家养绵羊的

染色体数目一致，但亚洲摩弗伦羊和盘羊与家养绵

羊之间不存在生殖隔离，可与其杂交产生后代，野

生绵羊间也可以通过杂交产生染色体数目为中间型

的后代，导致家养绵羊起源问题更加复杂[8,9]。 
关于中国绵羊野生祖先的问题已在多个学科领 

域开展了研究。基于考古学、解剖形态学方面的研

究，冯维祺[10]发现分布于内蒙古的蒙古羊与青海的

藏羊在头型、角型和体形外貌上存在差异，推断中

国绵羊的起源可追溯到阿尔卡尔羊和盘羊。Dodson
等 [11]扩增了在中国出土的 (放射性碳龄在 4700~ 
1570BCE)绵羊骨骼样品的 78 bp核苷酸序列，与家
养绵羊及野羊亚洲摩弗伦羊、阿尔卡尔羊和盘羊线

粒体序列比对，结果显示 100%一致，推测这 3种野
羊可能是家养绵羊的祖先。基于分子生物学方面的

研究，Lv等[12]对欧亚大陆绵羊线粒体基因组全序列

进行了系统发生关系分析，结果表明亚洲、欧洲摩

弗伦与家养绵羊关系紧密，聚为一支，而阿尔卡尔

羊、盘羊和加拿大盘羊(Ovis canadensis)分离于家养
绵羊，聚类为 3 个独立的分支，表明相较于其他野
羊，家养绵羊与亚洲、欧洲摩佛伦羊关系更近。王

慧华[13]整合重测序和世界绵羊芯片数据，进行群体

遗传结构分析，结果发现家养绵羊特别是西方绵羊

的遗传背景和生活在新疆地区的马可波罗盘羊(Ovis 
ammon polii)相似，而和大角羊(Ovis canadensis)、薄
角羊(Ovis dalli)、野生盘羊(Ovis aries vignei和 Ovis 
ammon)背景较远，亚洲摩弗伦羊、欧洲摩佛伦羊和
撒丁岛摩弗伦羊(Ovis musimon)是他们之间的过渡
群体，推测家养绵羊可能起源于生活在帕米尔高原

的马可波罗盘羊，而不是摩弗伦羊。 
 
表 1  绵羊的野生近缘种 
Table 1  The wild relatives of domestic sheep 

中文名 英文名 
拉丁学名 

分布地区 染色体数目 
Nadler等(1973)[14] Festa-Bianchet 

(2000)[4] 

羱羊（也称盘羊、阿

尔卡尔羊、阿尔嘎 
里羊） 

Agarli Ovis ammon Ovis ammon 分布于中亚山区，包括阿尔泰山(Altai)、
天山 (Tien shan)、喜马拉雅山 (Hima-
layas)、帕米尔高原 (Pamirs)和西藏高原
(Tibet) 

56 

阿尔卡尔羊（也称乌

利阿尔羊、东方盘羊） 
Urial Ovis vignei Ovis vignei 分布于盘羊分布区的西部，从伊朗的东北

部到阿富汗斯坦、印度的西北部地区 
58 

亚洲摩弗伦羊 Asiatic 
Mouflon 

Ovis orientails Ovis gmelinii 分布于阿尔卡尔羊的西部地区，可能是家

养绵羊及欧洲摩弗伦羊的祖先 
54 

欧洲摩弗伦羊 European 
Mouflon 

Ovis musimon Ovis orientalis 
musimon 

分布于欧洲，主要在撒丁岛(Sardinia)和
科西嘉岛(Corsica) 

54 

加拿大盘羊 Bighorn Ovis canadensis Ovis canadensis 分布于北美洲 52 

雪羊 Snow sheep Ovis nivicola Ovis nivicola 分布于西伯利亚 52 

大白羊 Thinhorn Ovis dalli Ovis dalli 分布于阿拉斯加 54 

注：内容参考文献[15]修改。 
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以上研究结论的不同凸显了利用单一研究手段

研究绵羊起源问题的局限性。因此，为了准确的探

究家养绵羊的起源问题，需要合理采用多种研究方

法，发挥各种研究方法的优势，以期为结论提供充

分的证据；同时在样本选择方面，需要在空间尺度

上扩大样本的覆盖范围，兼顾不同地区的家养绵羊

和野羊样本，在时间尺度上兼顾现代绵羊和古代绵

羊 DNA样本，力求较为全面的包含多个时间尺度的
样本，以期较为直接和有效的探索绵羊的起源问题。 

1.2  起源地和起源时间 

早期有学者推测家养绵羊在 0.8~1.1 万年前的

新月沃地驯化自亚洲摩弗伦羊[16]。近几十年大量古

生物学、分子遗传学的研究改进了人们对绵羊起源

和扩散区域的认识[1,17~23]。Peters等[24]通过分析绵羊

形态改变和种群历史动态，揭示绵羊可能在大约

1.05~1.1 万年前或更早的时候在伊朗的扎格罗斯

(Zagros)北部到安纳托利亚(Anatolia)东南部的连续

地带被驯化。Rezaei 等[7]基于线粒体和核基因组序

列重构了绵羊属物种种间系统发生关系，结果支持

绵羊属的亚洲起源论。以绵羊基因组逆转录病毒为

标记对绵羊起源进化的研究，也提示了家养绵羊可

能由西南亚开始向世界扩张[1]。而王慧华[13]整合重

测序和世界绵羊芯片数据，分析结果支持绵羊的双

驯化中心，即存在西方中心和中东/中国中心。 

在考古学研究方面，伊朗和伊拉克边境地区的

扎格罗斯山发现了现存最早的绵羊化石，可将绵羊

的驯化上溯至 11 000年前的中石器时代末期[3]。在

中国的考古证据中，有学者认为中国绵羊遗存最早

的记录可追溯到大约 5000~7000年前，虽然在有限

的新石器时代遗址发现了零星的绵羊骨骼、牙齿的

碎片，但是由于样品保存差以及缺乏形态数据使得

动物考古学家很难判断这些遗存是否属于家羊[25]。

Dodson等[11]认为从内蒙古石虎山遗址出土的放射

性碳龄约为 5700年的绵羊骨骼，是迄今东亚地区发

现的最古老的绵羊遗骸。在中国北方(内蒙古、甘肃、

青海和宁夏)还出土了较多的青铜器时代(1500~2500

年前)的绵羊遗存(骨骼、角)[25,26]，这些考古发现不

仅有助于解释绵羊的驯化扩散历史，也在一定程度

上反应了当时人类的生存状态及迁徙历史。例如，

青铜器时代，青海地区是羌人的活动区域，而羌族

文化与绵羊的关系源远流长。Yuan等[27]认为中国中

原地区的绵羊可能是由于文化的传播，大致在公元

前 2500至公元前 2000年从其他地域引进。蔡大伟

等[28]对我国新疆、内蒙、青海、山西、河南境内 7

个考古点出土的古代绵羊遗骸(距今约 2500~4000年)
从分子考古学方面展开研究，结果揭示了中国古代

的绵羊不仅时间跨度存在遗传连续性，而且地理分

布上表现出相同类型的绵羊在不同地区都有饲养，

暗示在古代中国存在发达的绵羊饲养业和比较普遍

的人类交流。王慧华[13]研究表明，西方绵羊品种明

显有中国绵羊基因渗入的痕迹，推测最有可能的原

因是受到历史上成吉思汗远征[29]和丝绸之路贸易路

线[30]的影响，反映了人类活动使得绵羊群体间基因

渗入现象更为普遍。 

1.3  扩散路线 

家畜的扩散路线相较于南北方向更倾向于沿着

东西方向发展，是由于相同纬度具有同一的日长和

季节性，及相似的气候、生境和疾病等因素，更利

于家畜适应扩散地的新环境[31]。一般的观点认为，

绵羊在新月沃地驯化后向东西两个方向扩散至欧洲

与亚洲[12]，但在具体的扩散路线与时间等方面存在

较大争议。在欧洲可能存在两次扩散：第一次扩散

是伴随着农耕文化从中东沿地中海沿岸扩散至欧洲；

第二次扩散是伴随着游牧民族的扩张经由高加索北

部扩散至欧洲地区[1,32]。现有研究结果表明，绵羊扩

散至亚洲，尤其是东亚和南亚，时间晚于扩散至欧

洲。Lv等[12]通过分析欧亚绵羊线粒体序列，初步描

绘绵羊在亚洲的扩散路线，认为绵羊在大约 4.5~6.8
千年前经由不同的路线多次从中东驯化中心经高加

索和中亚扩散至中国的北部、西南部和印度次大陆。

绵羊向东迁移过程中包括两条主要的路线：一条是

沿着中亚草原带扩散至蒙古高原，并以蒙古高原作

为一个转运中心，进一步向南扩散，进入中国各地

区，并进一步通过中国西南地区渗入至印度北部地

区；另一条是从驯化中直接扩散至印度次大陆。 
中国的养羊历史超过 5000年[25]，现今绵羊的分

布特点是：从北到南，从多到少，向南逐渐减小了

密度，从内陆到沿海逐渐减少了分布数量[33]，但具
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体的扩散路线仍在探索中。对中原和北方地区考古

遗址的动物考古研究发现：家养绵羊在大概公元前

3600 年至公元前 3000 年期间主要分布在西北的甘
肃和青海一带；而中原地区几乎没有发现公元前

2500 年前的绵羊骨骼的遗址，公元前 2500 年以后
绵羊骨骼遗址变得相当普遍，暗示了绵羊在中国境

内从西向东的扩散路线[27]。谢成侠[34]也认为中国绵

羊经历了西域羊种东移和北羊南迁的历史。古代的

丝绸之路贸易路线也是绵羊扩散和输送的一条重要

通道。据记载，脂尾羊于唐高宗永徽二年(公元 651
年)经丝绸之路由中亚引入我国[35]。王慧华[13]推测西

方绵羊品种有中国绵羊基因渗入的原因可能是受到

丝绸之路的影响。贾志刚[36]认为长安−泗口−扬州是

唐朝时将羊由多羊地区向无羊和少羊地区输送的一

条运输线。 

2  中国绵羊的进化 

绵羊扩散到世界上的不同地区，对人类社会有

着深远的影响，不仅为人类提供了稳定可靠的食物

来源，推动了人类生活方式的转变，而且在人类社

会变迁和历史文化发展过程中发挥了重要作用。

Chessa 等[1]利用内源性逆转录病毒作为分子标记研

究家养绵羊的历史，发现家养绵羊的进化主要经历

了两个阶段：第一阶段，人类以获取肉食来源为目

的培育了一些肉用古老品种，如摩弗伦羊(Mouflon)、
奥尼克羊(Orkney)、索艾羊(Soay)、诺地卡短尾羊
(Nordic short-tailed sheep)；第二阶段，人类以获取
羊毛等副产品为目的，选育了更多的现代品种。 

事实上，绵羊在长期的进化过程中受到了自然

和人工双重选择，使家养绵羊与野生祖先在形态结

构、生殖发育和行为等方面产生了明显差异，家养

绵羊不同品种间也产生了丰富多样的表型。中国拥

有丰富的绵羊品种资源，登记在册的 42个地方绵羊
品种拥有丰富的表型和优异的经济性状，如繁殖力

高、产毛皮性好、肉品质好、抗逆性强等[3]。对绵

羊进化形成的多样性表型的选择信号及功能基因的

挖掘成为研究热点。近年来涌现出大量关于中国绵

羊不同表型、经济性状的研究，涉及的性状包括：

羊角(角的有无[37,38]，多角[39,40]等)、尾脂[41~43]、羊毛

(羊毛纤维直径、长度、卷曲[44,45]以及毛色[46,47]等)、

生长发育[48,49]、繁殖[50~52]、产肉量[53]和肉质[54]等。

选择信号的检测方法主要有：基于群体分化的检测

方法，包括 Fst检验、LSBL (lineage-specific-branch- 
length)和 di；基于位点频率谱的检测方法，包括
Tajima’s D检验、Hp检验等；基于连锁不平衡(linkage 
disequilibrium, LD)和单倍型的检测方法，主要有单
倍型纯合度(extended haplotype homozygosity, EHH)、
扩展单倍型纯合度(cross population extended haplo-
type homozygosity, XP-EHH)和单倍型积分值(integ-
rated haplotype score, iHS)检验等[55]。基因功能验证

的方法主要有基因敲除技术、基因诱捕技术、生物

芯片技术、基因过表达技术及 RNA干扰技术等[56]。 
我国地方绵羊品种分布广泛，从气候干旱的西

北部沙漠地区到气候湿润的中东部地区，从高海拔

的青藏高原到海拔较低的东部地区均有分布，因而

人们对绵羊进化研究的关注点不仅仅停留在表型性

状，对绵羊在极端环境适应性的研究也日趋火热。Lv
等[57]通过分析 32 个生存在全球不同环境的古老地
方绵羊品种的 50K芯片数据，检测到 230个由于环
境选择压力受到选择的 SNP。Yang 等[58]通过分析

21个中国地方绵羊品种的全基因组序列信息，利用
比较基因组分析方法对绵羊在极端环境(高海拔和
干旱地区)的适应机制进行探讨，检测到一系列绵羊
适应高原和沙漠环境的候选基因和信号通路。王慧

华[13]利用全基因组扫描对中国不同海拔的 7 个绵羊
品种进行基因分型，基于遗传分化指数 (Fst)和杂  
交群体扩展单倍型纯合子(XP-EHH)方法检测了西
藏绵羊的正向选择区域和与高海拔缺氧有关的候选

基因。 

3  中国绵羊的遗传多样性 

遗传多样性体现在不同种群及个体之间基因组

的差异，是生物进化、适应环境的基础，品种内的

遗传多样性越丰富，该物种适应环境变化的能力就

越强，杂交育种潜力也就越大。绵羊遗传多样性的

研究不仅对于了解绵羊的起源、进化、迁移、品种

分化及绵羊的遗传育种具有重要意义，还可以为生

物多样性保护、生物资源可持续利用提供依据。遗

传多样性的研究方法随着生命科学各领域的发展，

已从传统的形态标记、染色体标记以及生化标记等
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发展到分子水平遗传标记的研究。传统研究方法受

基因表达和环境共同影响，相比之下分子标记可以直

接反映核酸水平的遗传变异。利用不同分子标记对中

国绵羊遗传多样性进行研究所取得的主要成果见表2。 

3.1  基于常染色体分子标记研究进展 

DNA 分子标记能够直接反映生物种群或个体 

间基因组DNA的差异，其发展经历了 3个主要阶段：
第一代分子标记包括限制性片段长度多态性(rest-
riction fragment length polymorphism, RFLP)标记等；
第二代包括微卫星(microsatellites)标记等；第三代包
括单核苷酸多态性(single nucleotide polymorphism, 
SNP)标记等。目前 SNP的检测方法大致可以分为两
类：一类是基于凝胶电泳技术的传统检测方法，如 

 
表 2  近年来中国绵羊遗传多样性研究汇总(2014 年至今) 
Table 2  Summary of recent studies on genetic diversity of Chinese sheep since 2014 
分子标记 年份 研究品种 研究内容(遗传多样性方面) 参考文献 

mtDNA D-loop 2014 滩羊、小尾寒羊、蒙古羊 多态信息含量、品种间遗传距离 [59] 

mtDNA D-loop 2014 贾洛、红原、欧拉 3个藏系绵羊群体、新疆
细毛羊、阿勒泰羊 

核苷酸多样性、单倍型多样性、平均核苷酸

差异数、Tajima’D中性检验、NJ树 
[60] 

mtDNA D-loop 2014 多浪羊 平均核苷酸差异数、核苷酸多样性、系统

发育分析、Tajima’D 中性检验、Fu 和 Li
氏检验统计量 

[61] 

mtDNA Cyt b 2014 滩羊、小尾寒羊、蒙古羊 Cyt b基因多态性检测、序列分析 [62] 

Y 染色体微卫星

SRYM18、SNP位
点 oY1和 oY2 

2014 59个北部欧亚大陆的绵羊品种 等位基因频率、单倍型多样性 [63] 

微卫星 2014 哈萨克羊、巴什拜羊、湖羊、中国美利奴羊、

特克赛尔、道赛特、萨福克 
群体杂合度、多态信息含量、群体间遗传

距离、NJ树 
[64] 

微卫星 2014 小尾寒羊、湖羊、杜泊羊、无角陶赛特、特

克塞尔羊 
多态信息含量、有效等位基因数、等位基

因频率、基因杂合度 
[65] 

微卫星 2014 以中国美利奴羊超细品系、中国美利奴羊

(新疆型)、新吉细毛羊、甘肃高山细毛羊、
敖汉细毛羊、青海细毛羊和甘肃高山细毛羊

超细型品系为研究对象，凉山半细毛羊和湖

羊作为参照对象 

杂合度、多态信息含量、等位基因丰富度、

群体间遗传距离、遗传分化系数、基因分

化系数、系统发生关系、主成分分析、群

体结构分析 

[66] 

mtDNA D-loop 2015 同羊、汉中绵羊、岷县黑裘皮羊、兰州大尾

羊、洼地绵羊、大尾寒羊、太行裘皮羊、广

灵大尾羊、湖羊、豫西脂尾羊、无角陶赛特

羊、萨福克羊 

平均核苷酸差异数、Tajima’D 中性检验、
品种间遗传距离、NJ树 

[67] 

mtDNA D-loop 2015 青海地区山谷型、欧拉型、高原型和青海黑

藏羊 8个群体 
单倍型多样度、核苷酸多样度、群体间分

化程度、群体间平均净遗传距离、系统发

生关系 

[68] 

mtDNA D-loop 2015 塔什库尔干羊、哈萨克羊、和田羊、巴什拜

羊、阿勒泰羊、哈萨克斯坦羊、摩弗伦羊

(musimon)、乌利尔羊(urials)、盘羊(argali) 

NJ树、品种间遗传距离 [69] 

mtDNA D-loop和
mtDNA完整序列 

2015 42个来自阿塞拜疆、摩尔多瓦、塞尔维亚、
乌克兰、俄罗斯、哈萨克斯坦、波兰、芬兰、

中国、英国的地方品种和采自哈萨克斯坦的

O. orientalis和O. vignei的完整线粒体序列，
以及 51 个采自东部欧亚大陆的绵羊品种的
mtDNA D-loop序列 

替换个数和比例、转换和颠换的比例、核

苷酸多样度、单倍型多样度、群体间分化

程度、系统发生关系 

[12] 
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续表 

分子标记 年份 研究品种 研究内容(遗传多样性方面) 参考文献 

Y 染色体微卫星

SRYM18、SNP位
点 oY1 

2015 11个采自中国的绵羊品种 等位基因频率、单倍型多样性 [70] 

微卫星 2015 策勒黑羊、巴音布鲁克羊、藏羊、阿勒泰羊、

巴什拜羊和多浪羊 
等位基因频率、群体杂合度、多态信息含

量、有效等位基因数、系统进化树 

[71] 

Illumina SNP50 
BeadChip基因分
型和全基因组重

测序 

2015 10 个中国地方绵羊品种的芯片数据；37 个
中国地方品种、5个西方肉用品种及 1个野
羊品种的全基因组重测序数据 

期望杂合度、观察杂合度、SNP多态性、
近交系数、主成分分析、群体结构、 
邻近树 

[13] 

Illumina SNP50 
BeadChip基因 
分型 

2015 10个中国地方绵羊品种的芯片数据 期望杂合度、观察杂合度、SNP 多态性、
近交系数、主成分分析、群体结构、 
邻近树 

[43] 

mtDNA D-loop 2016 12个不同生态型藏羊 NJ树 [72] 

mtDNA D-loop 2016 凉山半细毛羊、萨福克贾洛杂交类群、布拖

类群、贾洛类群、凉山本地类群、红原本地

类群 6个群体 

核苷酸多样度、单倍型多样度、群体间遗

传距离 

[73] 

mtDNA Cyt b 2016 迪庆绵羊、巴音布鲁克羊、兰州大尾羊、腾

冲绵羊、昭通绵羊、贵德黑裘皮绵羊、西藏

绵羊、同羊、无角陶赛特羊、萨福克羊 

核苷酸多样度、单倍型多样度、NJ树 [74] 

mtDNA Cyt b 2016 山谷型互助县藏系绵羊、高原型祁连县藏系

绵羊 
单倍型多样度、核苷酸多样度、种群间平

均净遗传距离 

[75] 

mtDNA Cyt b 2016 多浪羊、哈萨克羊、盘羊、柯尔克孜羊 核苷酸多样度、单倍型多样度、平均核苷

酸差异数、NJ树 

[76] 

mtDNA Cyt b 2016 哈萨克羊、卡拉库尔羊、蒙古羊、和田羊、

柯尔克孜羊、阿勒泰羊、麦盖提羊、巴什拜

羊、哈密羊 

核苷酸多样度、单倍型多样度、平均核苷

酸差异数、遗传结构分析 

[77] 

微卫星 2016 小尾寒羊、兰州大尾羊、岷县黑裘皮羊、哈

萨克羊、贵德黑裘皮羊、泗水绵羊 
期望杂合度、观察杂合度、多态信息含量、

Hardy-Weinberg平衡检测、近交系数、群体
遗传结构、主成分分析 

[78] 

微卫星 2016 甘肃高山细毛羊、呼伦贝尔羊、昭通绵羊、

滩羊、乌珠穆沁羊、小尾寒羊 
多态信息含量、杂合度、Hardy-Weinberg
平衡检测、近交系数、遗传距离、UPGMA
聚类、主成分分析 

[79] 

Illumina SNP50 
BeadChip基因 
分型 

2016 西藏、青海、四川藏羊、迪庆羊、多浪羊、

哈萨克羊、罗布羊、大尾寒羊、同羊、湖羊、

乌珠穆沁羊 11个地方绵羊品种 

主成分分析、STRUCTURE、NJ树 [80] 

全基因组重测序 2016 21个地方绵羊品种 纯合子区段、连锁不平衡、核苷酸多样度、

主成分分析、群体结构、NJ树 

[58] 

微卫星和 DRA 基
因序列 

2017 藏羊、泗水裘皮羊、小尾寒羊 多态信息含量、平均等位基因数、期望杂

合度、观察杂合度、Hardy-Weinberg 平衡
检测、近交系数；单倍型多样度、单倍型

数、核苷酸多样度、Tajima’s 检验、Fu’s
检验 

[81] 
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酶切扩增多态性序列(cleaved amplified polymorphic 
sequence, CAPS)、单链构象多态性(single strand conf-
ormation polymorphism, SSCP)等；另一类检测方法
具有高通量、自动化程度较高的特点，如直接测序、

DNA芯片等[82]。近年来高通量技术高速发展，芯片

和新一代测序技术方法在畜禽遗传多样性和遗传育

种研究方面的应用日趋广泛。利用第三代分子标记

如 SNP 芯片、拷贝数变异(copy number variation, 
CNV)、全基因组重测序方法对中国绵羊开展的研究
取得了重要的进展。 

3.1.1  SNP 芯片分子标记 

单核苷酸多态性标记(SNP)指基因组单个核苷
酸的变异，由基因组 DNA中某一特定核苷酸位置上
单个碱基的插入、缺失、颠换或者转换而产生的

DNA序列的多态性，且每种等位基因在群体中的频
率不小于 1%[83]。SNP 标记具有分布广、密度高、
突变率低、易检测、分析方法简单易开发、且数据

库完备等特点[84]，在遗传分析中得到广泛应用。Wei
等[41]应用 Illumina Ovine SNP50 Genotyping Bead-
Chip 芯片分型数据对 10 个中国地方绵羊群体进行
群体遗传学分析，种群结构(STRUCTURE)和邻近树
(NJ-tree)分析结果都显示来自中国北方的蒙古系绵
羊和哈萨克系绵羊聚为一组，来自中国西南的藏系

绵羊聚为一组，因而建议中国地方绵羊可以分为两

个遗传群：瘦尾型(藏系绵羊)和肥尾型(蒙古系绵羊
和哈萨克系绵羊)群体。袁泽湖等[80]利用乌珠穆沁羊、

同羊、湖羊、罗布羊、多浪羊、大尾寒羊、哈萨克

羊、迪庆羊以及青海、四川、西藏的藏羊共 11个中
国地方绵羊品种的 Illumina Ovine SNP50芯片数据，
进行了群体间遗传多样性及种群结构分析，结果表

明乌珠穆沁羊除与罗布羊有间接遗传关系以外，与

其他蒙古系绵羊均有直接遗传关系；不同地区的藏

系绵羊间存在分化趋势，但分化并不严重；研究还

认为这 11 个地方绵羊群体由蒙古−哈萨克系和藏系

2个遗传背景组成，这与Wei等[43]的研究结果一致。

王慧华[13]利用芯片对 10 个中国地方绵羊品种进行
基因分型，运用 4 个遗传指标(近交系数：F；多态
性：Pn；期望/观察杂合度：He/Ho)评估品种内的遗
传多样性水平，结果显示每个种群的多态性位点均

超过 92%，10个种群中多浪羊的杂合度值最低，哈
萨克羊的近交系数最低(0.0358)。 

3.1.2  拷贝数变异分子标记 

拷贝数变异(CNV)是指 1 kb到数兆大小的 DNA

片段的重复、插入、缺失和复杂多位点的变异。刘

佳森等[85,86]利用 Illumina Ovine SNP50K BesdChip

芯片对绵羊基因组进行分型，借助 PennCNV软件和

CNVpartition 软件检测拷贝数变异在绵羊基因组的

分布特征，首次构建了基于 SNP分型数据的绵羊全

基因组 CNV图谱。研究显示，基因组 CNV是导致

一些表型变异的主要原因，因而 CNV多用于性状遗

传差异的研究。Ma等[87]利用 Illumina Ovine SNP 50K 

BesdChip芯片对 8个绵羊品种(包括商业品种和中国

培育品系)进行研究，共挖掘了 111 个 CNV 区域

(CNVRs)，并对部分CNVRs进行了功能分析和验证。

刘佳森等[88]利用 Illumina Ovine SNP 50K BesdChip

芯片对 71 只苏尼特绵羊基因组进行 CNV 检测，共

检测到 134个 CNVRs，功能分析和基因注释结果显

示，这些基因与感官知觉、识别等环境应答有关。

Zhu等[89]利用 Illumina Ovine SNP 600K BeadChip高

密度芯片检测 3个不同尾型(脂尾、脂臀、瘦尾)的中

国地方绵羊品种的全基因组范围的 CNV，揭示了 3

种尾型绵羊的基因组结构变异。 

3.1.3  全基因组重测序 

全基因组重测序是在已知某物种参考基因组序

列的基础上对不同的个体或群体进行基因组测序并

进行差异分析，具有信息全面、精确、高效等优点，

而且随着生物信息学技术和高通量测序技术的发展

使得全基因组重测序的成本越来越低，分析也日益

完善，从而在探究物种的进化规律、筛选功能基因

方面得到了广泛应用[55]。2014 年，Jiang 等[90]对一

公一母两只特赛尔绵羊(Texel sheep)进行了 150×深

度的测序，分析并公布了绵羊参考基因组和转录组，

为绵羊全基因组重测序的实现提供了基础。Yang等[58]

使用 77 只中国地方绵羊全基因组重测序(除 2 只绵

羊有效测序深度为 42×外，其余 75只平均测序深度

为 5×)数据，检测其基因组变异及连锁不平衡模式，

结果显示，中国北方和东部的绵羊品种相较于来自
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青藏高原、云贵高原的品种具有较高的基因组多样

性(θπ)，较少的纯合区段(regions of homozygosity, 
ROHs)数目和较小的平均纯合区段长度，以及较大

的有效群体大小(effective population sizes, Ne)和较

低水平的连锁不平衡(linkage disequilibrium)，表明

中国北方和东部绵羊品种具有较高的遗传多样性。

王慧华[13]选取 37个中国地方绵羊品种、5个西方肉
用品种及 1个野生品种进行重测序(每个样本获得至

少 5×的数据)，统计每个品种的变异程度，发现驯化

群体间差异不大，群体内以蒙古羊群体变异度最小。

侯成林[91]对蒙古羊进行了平均测序深度 40×以上的

全基因组测序，并利用比较基因组杂交(comparative 

genome hybridization, CGH)芯片技术构建了蒙古羊、
哈萨克羊、藏羊、湖羊和杜泊羊的拷贝数变异多样

性图谱，通过功能注释和代谢通路分析，发现蒙古

羊和藏羊基因组中血红蛋白基因存在拷贝数扩张，

可能与两种绵羊长期在高原低氧环境中的适应性有关。 

3.2  母系遗传标记线粒体基因组(mtDNA) 

相较于核基因组分子标记，线粒体基因组

(mtDNA)因其无重组、高突变率、多拷贝、母系遗
传、多态性丰富等特点，被认为是探究动物群体遗

传多样性和追踪家养动物起源的有效分子标记。绵

羊线粒体序列具有丰富的多态性，目前已经确定绵

羊存在 5个母系单倍型群(A、B、C、D和 E)，且具
有特定的地理分布模式，暗示绵羊多母系起源及多

次独立驯化[92~96]。近年来利用 mtDNA序列探究中
国绵羊遗传多样性获得了丰硕的结果，从研究内容来

看，既有调查中国绵羊群体间遗传多样性的研究[97,98]，

也有探究绵羊起源与系统发育的研究[94,99~103]。如包

鹏甲等[97]调查了包括甘肃滩羊在内的 5个中国绵羊
mtDNA遗传多样性，认为这 5个绵羊群体的 mtDNA
遗传多样性均较贫乏，应该保护其遗传资源。Guo
等[94]对分布在中国新疆、西藏、内蒙古、陕西、河

南和江苏的 6个地方绵羊品种的线粒体控制区序列
进行分析，首次发现中国绵羊存在 C单倍群。Zhao
等[103]分析了中国 7个地区的 16个地方绵羊品种的
线粒体 D-loop区序列，发现除了中国西南部山区的
绵羊群体只有 A和 B单倍群外，其他地区的绵羊群
体均有 A、B、C单倍群，并且不同地区间的地方绵

羊品种间的谱系地理结构较弱，推测可能是人类迁

移、贸易及绵羊频繁的运输导致了长期以来不同地

区间绵羊群体的基因流。 
基于绵羊线粒体基因组的研究从样品覆盖范围

看，既有对单一品种的遗传多样性分析[104,105]，也有

对某一地区、全国范围甚至欧亚大陆范围的绵羊品

种 [12,101,103,106]以及对具有共同性状的不同品种的遗

传多样性研究[107,108]，还有对中国境内的野生绵羊[109]

以及古代绵羊样本[25,26,28,110]的系统发育及遗传多样

性的研究。Guan 等[106]分析了中国西南地区的 5 个
地方绵羊品种的线粒体序列，系统进化分析表明西

藏地区的 3个绵羊群体有 A、B、C共 3个单倍型群，
而云南地区的 2 个绵羊群体只有 A、B 单倍群，该
结果也得到验证[101,103]，而且西藏绵羊遗传多样性高

于云南绵羊。Lv等[12]利用欧亚绵羊线粒体控制区序

列数据分析了线粒体变异的地理模式，发现亚洲绵

羊线粒体总的遗传变异性最高值出现在中国蒙古高

原地区，单倍群 A和Ｂ的核苷酸多样性最高值在印
度次大陆，而单倍群Ｃ的核苷酸多样性最高值在中

国北方地区。Zhao等[107]分析了具有大脂尾性状的 3
个中国绵羊品种的系统发生关系，发现其都与蒙古

羊关系紧密。赵倩君等[108]对普通家养绵羊与多角绵

羊的亲缘关系进行研究，发现多角绵羊与家养绵羊

聚在一起，而与野生绵羊的亲缘关系较远。Wu等[109]

以家养绵羊线粒体序列做为外群，对分布在中国和

乌兹别克斯坦的野生绵羊羱羊(O. ammon)的 7 个假
定亚种和家养绵羊线粒体Ｄ-loop 区序列进行比较分
析，系统发生树结果揭示羱羊起源于西亚，经中亚

高原地带向东南扩散到中国。Cai等[25,26,28,110]对中国

不同时期的古代绵羊样本进行了一系列的线粒体基

因组研究，从分子水平探讨距今 4000年来中国古代
绵羊母系遗传结构的变化。距今 4000年前大量 A单
倍群和少量 B 单倍群的绵羊被当时的居民驯养；之
后的 1500年，B单倍群绵羊的规模开始增加，同时
C单倍群绵羊加入到中国绵羊群体中；从 2500年前
到现在，除了极少量的 D和 E单倍群绵羊注入中国
绵羊基因池外，中国绵羊的母系遗传结构基本保持

稳定。 

3.3  父系遗传标记 Y 染色体 

Y染色体分子遗传标记一般是指 Y 染色体上非
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重组区的标记，具有遵循父系遗传(父子相传)、不与
X染色体重组、突变率比 mtDNA低等特点，是进化
事件的忠实记录者[111]，可以反映父系对驯化哺乳动

物基因池的贡献。MSY(man-specific region)区段中
的 SRY(sex determining region on Y chromosome)是
哺乳动物 Y染色体上特有的雄性基因，该基因上的
SNP 标记和微卫星标记可用于人和家畜动物的起源、
驯化和遗传多样性的研究[63,112]。Zhang等[113]利用 2
个 Y-SNP 标记研究了 18 个中国绵羊品种和 2 个伊
朗绵羊品种的 Y染色体遗传多样性，统计了 SRY基
因的单倍型频率及各绵羊品种的地理分布情况，仅

在新疆和田绵羊和宁夏滩羊中发现 1 个新 SNP，而
在其他绵羊品种中没有发现，推测原因可能是这两

个绵羊品种有野生盘羊基因渗入。Zhang等[114]研究

了 59个分布于亚欧大陆北部的家养公绵羊间Y染色
体的遗传变异，观测到群体内的遗传变异比较低，

说明在长期的绵羊育种实践中，所用到的雄性绵羊

个体数较少，导致 Y染色体遗传多样性比较低。另
外，该研究还观测到 SNPs和单倍型分布具有区域性
的特点，而且基因交流只发生在有限的地理区域，

例如中国西北和东部的绵羊群体中 Y染色体单倍型
频率特点是 H6单倍型为主要单倍型，也存在少量的
H4 和 H8 单倍型，推测这种单倍型分布特点可能与
蒙古帝国的征伐战争有关。Wang 等[70]分析了中国

11个绵羊品种的 Y染色体单倍型，观测到中国绵羊
群体存在 7个已报道单倍型(H4、H5、H6、H7、H8、
H9 和 H12)，及作者首次报道的 2 个新单倍型(Ha  
和 Hb)。 

位于 Y染色体短臂上的 ZNF(zinc finger, Y-lin-

ked)基因也可作为绵羊系统进化的遗传标记[115]。熊

勇等[116]利用 PCR 方法扩增了藏系绵羊 ZFX/ZFY 基

因片段并测序，将测序的 ZFX/ZFY基因片段与摩弗

伦羊、马等 6种哺乳动物的 ZFX/ZFY基因序列进行

了序列相似性比较，结果表明在进化过程中 ZFY基

因比 ZFX基因更活跃，系统进化树结果显示藏系绵

羊与摩弗伦羊的亲缘关系最近。 

3.4  遗传资源保护 

我国绵羊遗传资源不仅数量丰富，而且具有优

良的生产性能。保护绵羊遗传资源及其多样性可以

为畜牧业可持续发展奠定种质基础，也能为满足未

来市场需求储备遗传资源和基因库。但由于外来品

种的引入，品种间杂交频繁发生，使得部分地方品

种遗传背景丢失而失去品种特性。据马月辉[117] 2002
年的统计数据显示，在我国 17 个省 72 个绵山羊品
种中，受严重威胁的绵羊品种有 1 个(兰州大尾羊)，
受较大威胁的绵羊品种有 2个(汉中绵羊、青海黑藏
羊)，还有部分绵羊品种受不同程度的威胁，因而有
必要加强我国绵羊遗传资源的保护意识，并采取相

应的保护措施。当前畜禽遗传资源保种方法主要有：

活体保种，包括原产地保种和异地保种；冷冻保种，

主要有精液冷冻保存和胚胎冷冻保存；新生物技术

保种，如 DNA文库保种、卵母细胞冷冻保种、体外
受精、胚胎克隆、体细胞克隆、胚胎干细胞冷冻保

存、胚胎性别鉴定及分子标记辅助保种等[118]。早在

2006年我国就建成了世界最大的畜禽遗传资源体细
胞库，构建了 6 种野生动物以及包括岷县黑裘皮羊
在内的部分重要或濒危畜禽品种的体细胞库[102]。赵

倩君[102]应用边际多样方法分析了 24 个中国地方绵
羊品种(群体)的边际多样性、品种贡献率、保护潜力
和灭绝概率，确定了这些品种的优先保护次序和保

护资金优化分配方案。 

4  结语与展望 

近年来绵羊起源、进化及中国绵羊遗传多样性

方面的研究，为中国地方绵羊品种的选育及开发利

用提供了科学依据，对揭示中国地方绵羊品种种质

特性、遗传资源保护具有重大意义，然而笔者认为

这类研究尚存在以下几方面不足，有待探究。首先，

现有对中国绵羊遗传多样性的研究尽管使用了父系、

母系及常染色体不同的分子标记，但由于分子标记

类型不同、绵羊种群不同等因素，使得多数研究结

果缺乏可比性。其次，对于绵羊起源驯化问题的研

究，要么只关注现代绵羊样本，要么只关注古代绵

羊样本，缺乏二者的综合分析，同时存在野生绵羊

样本数量和品种少的问题，使得对绵羊驯化研究的

证据不够充分。最后，绵羊 Y染色体分子标记较少，
影响基于 Y染色体分子标记探究绵羊父系遗传多样
性及起源等问题的探究。由此，在今后的研究中建

议从以下几个方面开展研究：(1)尽量结合多种分子
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标记；(2)加大样本覆盖范围的广度，并在研究中综
合分析现代、古代家养绵羊以及野生绵羊样本数据；

(3)利用现在先进的测序技术对 mtDNA、Y染色体和
古 DNA 样本进行大规模的数据挖掘；(4)数据分析
可采用能够较大可能的揭示真实进化历史的假设-
检验的方法(如模型分析等)。 
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