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摘　要：为探讨中国绵羊的起源、进化及遗传多样性，对新疆、内蒙古、西藏、云南、宁夏、山东等地区７个地方绵羊

品种和１个外来品种共５９个体的线粒体Ｄｌｏｏｐ全序列进行了测序分析。７个地方绵羊群体的单倍型多样度（Ｈｄ）

和核苷酸多样度（π）分别平均为０．９９６０和０．０３０６，表明我国地方绵羊品种的控制区遗传变异丰富。系统发育和

网络进化分析均将中国绵羊分为３个明显的支系，揭示中国绵羊存在３个独立的母系起源；并发现欧洲摩佛仑羊

与支系Ｂ聚在一起，表明摩佛仑羊与中国绵羊有较近的亲缘关系。对 ｍｔＤＮＡＤｌｏｏｐ的３个支系进行核苷酸不配

对分布曲线分析和Ｆｕ’ｓ中性检验，结果显示３个支系的分布曲线均呈单峰形，且中性检验差异显著，表明绵羊３

个支系可能曾经历群体扩张。
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　　绵羊是人类较早驯化的家养动物，据考古学、解

剖学证据及外貌形态特征，有学者认为中国也可能

是家绵羊的起源中心之一［１５］。国外学者对线粒体

控制区序列的研究表明绵羊有两个母系起源，其中

欧洲的摩佛伦羊为家绵羊的母系始祖之一，同时排

除了赤羊和盘羊作为家绵羊祖先的可能性［６９］，而最

新研究报道家绵羊可能至少存在３个母系起源

［１０１４］。我国学者应用线粒体ＤＮＡ标记开展了中国

地方绵羊品种的遗传多样性研究，但关于我国的绵

羊的起源仍存争议，有学者认为我国绵羊为双起源，

也有 学 者 认 为 我 国 绵 羊 存 在 ３ 个 母 系 起

源［１０１１，１３１７］。虽然已从分子水平对我国绵羊群体起

源进化开展了相关研究，但以往研究对象很少涉及

我国古老的绵羊品种－如西藏、云南和宁夏地区的

绵羊群体，因此有必要较全面的选择不同的地理分

布区域进一步对中国绵羊起源进化进行研究。

　　本研究选取７个来源、分布地区与尾型不同的

地方绵羊群体，对 ｍｔＤＮＡ 控制区全序列进行测序

分析，旨在探讨其起源进化和群体遗传结构，这对于

我国绵羊起源进化研究、种质资源保护与开发都具

有一定的指导意义。

１　材料与方法

１１　试验材料

　　以中国７个绵羊品种和１个引入品种的耳缘组

织为试验材料（表１）。剪取约１０ｍｇ耳缘组织，置

于７５％乙醇中，于－７０℃保存。

表１　样本信息

犜犪犫犾犲１　犐狀犳狅狉犿犪狋犻狅狀狅犳狊犪犿狆犾犲

品种／群体代号

Ｂｒｅｅｄ／ｃｏｄｅ

来源

Ｓｏｕｒｃｅｓ

尾型

Ｔａｉｌｔｙｐｅｓ

样本数量

Ｎｕｍｂｅｒｏｆ

ｓａｍｐｌｅ

苏尼特羊Ｓｕｎｉｔｅｓｈｅｅｐ，ＳＵ
内蒙古苏尼特旗

Ｓｕｎｉｔｅｃｏｕｎｔｙ，ＩｎｎｅｒＭｏｎｇｏｌｉａ
短脂尾Ｓｈｏｒｔｆａｔｔａｉｌ ８

滩羊 Ｔａｎｓｈｅｅｐ，ＴＡＮ 宁夏 Ｎｉｎｇｘｉａ 短脂尾Ｓｈｏｒｔｆａｔｔａｉｌ ９

阿勒泰绵羊 Ａｌｔａｙｓｈｅｅｐ，Ａ 新疆阿勒泰 Ａｒｌｅｔａｉｒｅｇｉｏｎ，Ｘｉｎｊｉａｎｇ 脂 臀Ｆａｔｒｕｍｐ ９

迪庆绵羊 Ｄｉｑｉｎｇｓｈｅｅｐ，ＤＱ 云南香格里拉Ｓｈａｎｇｒｉｌａｃｏｕｎｔｒｙ，Ｙｕｎｎａｎ 细瘦尾 Ｔｈｉｎｔａｉｌ ９

岗巴绵羊 Ｇａｎｇｂａｓｈｅｅｐ，ＧＢ 西藏岗巴县 Ｇａｎｇｂａｃｏｕｎｔｙ，Ｔｉｂｅｔ 细瘦尾 Ｔｈｉｎｔａｉｌ ９

豫西脂尾羊 ＹｕｘｉＦａｔｔａｉｌｅｄｓｈｅｅｐ，ＹＸ 河南 Ｈｅｎａｎ 长脂尾Ｌｏｎｇｆａｔｔａｉｌ ８

大尾寒羊Ｆａｔｔａｉｌｅｄｓｈｅｅｐ，ＤＷ 山东临清市Ｌｉｎｑｉｎｇｃｉｔｙ，Ｓｈａｎｄｏｎｇ 长脂尾Ｌｏｎｇｆａｔｔａｉｌ ７

南非肉用美利奴ＳＡＭｕｔｔｏｎＭｅｒｉｎｏ，Ｍ 山西沁水县 Ｑｉｎｓｈｕｉｃｏｕｎｔｙ，Ｓｈａｎｘｉ 细瘦尾 Ｔｈｉｎｔａｉｌ ２

１２　方法

　　基因组ＤＮＡ采用常规的酚氯仿抽提法提取，

具体参考分子克隆［１８］。根据Ｈｉｅｎｄｌｅｄｅｒ等引物（正

向引物：５′ＴＣＡＴＣＴＡＧＧＣＡＴＴＴＴＣＡＧＴＧ３′，反

向引物５′ＣＴＣＡＣＣＡＴＣＡＡＣＣＣＣＣＡＡＡＧＣ３′）扩

增线粒体Ｄｌｏｏｐ区
［８］。其中每个品种随机选取７～

９个体进行扩增测序。

　　ＰＣＲ 反应体系体积为 １２μＬ，ＭｇＣｌ２（１．５

ｍｍｏｌ／Ｌ）１．２μＬ，１０×ｂｕｆｆｅｒ１．２μＬ，ｄＮＴＰｓ

（０．２５ｍｍｏｌ／Ｌ）１．２μＬ，Ｐｒｉｍｅｒｍｉｘ（０．５μｍｏｌ／Ｌ）

１．０μＬ，犜犪狇ＤＮＡ聚合酶１Ｕ和ＤＮＡ模板５０～

１００ｎｇ。ＰＣＲ 反应条件：９５℃ ５ｍｉｎ；９４℃ ３０ｓ，

５５℃３０ｓ，７２℃３０ｓ，３０个循环；最终７２℃１０ｍｉｎ，

４℃保存。

　　ＰＣＲ 产物经琼脂糖凝胶 ＤＮＡ 纯化试剂盒

（Ｔｉａｎｇｅｎ，天根生化科技有限公司）进行纯化回收；

取纯化产物与ＰＭＤ１８Ｔ载体（ＴＡＫＡＲＡ）连接，然

后转化到大肠杆菌ＤＨ５α菌株；筛选阳性克隆的质

粒ＤＮＡ进行测序。引物合成、测序由上海生物工

程技术服务有限公司完成。

１３　数据分析方法

　　　 应用ＣｌｕｓｔａｌＸ（１．８３）软件对Ｄｌｏｏｐ区序列

比对并进行手工校对；利用Ｄｎａｓｐ４．０软件进行单

倍型多样度、核苷酸多样度等分析；用 ＭＥＧＡ３．０

８１４
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软件分析变异位点，并采用邻接法（Ｎｅｉｇｈｂｏｕｒｊｏｉｎ

ｉｎｇ）和 最 大 似 然 法 （Ｍａｘｉｍｕｍｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ），以

Ｋｉｍｕｒａ双参数模型构建系统发育树，并对拓扑图进

行了自展检验（Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ），重复抽样次数为１０００

次。应用 ＮＥＴＷＯＲＫ４．１．１０进行单元型网络分

析。采用 Ａｒｌｅｑｕｉｎ２．０软件以核苷酸不配对分析

（Ｍｉｓｍａｔｃｈａｎａｌｙｓｉｓ）和中型检验两种方法估测群体

在过去是否发生扩张或经受多重瓶颈效应［１９］。

２　结　果

２１　绵羊线粒体犇犾狅狅狆区遗传变异分析

　　本研究中７个群体５９个个体共发现５７种单倍

型，其中５９个个体的线粒体控制区全序列发现２０６

个变异（多态）位点，其中１０５个单态位点（Ｓｉｎｇｌｅｔｏｎ

ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃｓｉｔｅ）；１０１个简约信息位点（Ｐａｒｓｉｍｏｎｙ

ｉｎｆｏｒｍａｔｉｖｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃｓｉｔｅ）。碱基Ｔ、Ｃ、Ａ、Ｇ的

含量分别为２９．８％、２２．９％、３２．９％和１４．４％。Ａ

＋Ｔ平均含量为６２．７％，Ｃ＋Ｇ平均含量为３７．３％，

Ａ、Ｔ含量明显高于Ｃ、Ｇ。７个绵羊群体的核苷酸

多样度和单倍型多样度见表３。

２２　系统发育分析

　　结合ＧｅｎＢａｎｋ已发表的Ｄｌｏｏｐ区序列，其中

包括摩佛伦羊（ＡＹ０９１４８７／８８）、盘羊 （ＡＹ０９１４９０／

９１）、东方盘羊（ＡＹ０９１４９３／９４）和鄕羊（ＡＪ２３８２０５、

表２　７个中国地方绵羊群体犇犾狅狅狆区遗传多样性参数（犕犲犪狀±狊）

犜犪犫犾犲２　犌犲狀犲狋犻犮犱犻狏犲狉狊犻狋狔狆犪狉犪犿犲狋犲狉狊狅犳犇犾狅狅狆犻狀７犆犺犻狀犲狊犲犾狅犮犪犾狊犺犲犲狆狆狅狆狌犾犪狋犻狅狀狊（犕犲犪狀±狊）

群 体

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

单倍型多样度

Ｈａｐｌｏｔｙｐｅｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

核苷酸多样度

Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

平均核苷酸差异数

Ａｖｅｒａｇｅｎｕｍｂｅｒｏｆｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ

ＳＵ １．０００±０．０５２ ０．０３０４±０．００２７ ３１．６１１

Ａ １．０００±０．０６２ ０．０２８６±０．００４０ ２９．１４３

ＤＱ ０．９７２±０．０６４ ０．０２９２±０．００２９ ３２．２２２

ＧＢ １．０００±０．０５２ ０．０３１７±０．００２９ ３７．３８９

ＹＸ １．０００±０．０７６ ０．０２９０±０．００４１ ３２．０００

ＤＷ １．０００±０．０９６ ０．０３５７±０．００４８ ４２．１３３

ＴＡＮ １．０００±０．０５２ ０．０２９４±０．００２８ ３０．７２２

平均 Ａｖｅｒａｇｅ ０．９９６±０．０６５ ０．０３０６±０．００３５ ３３．６０３

ＡＪ２３８２９３、ＡＪ２３８２９６、ＡＪ２３８２９７）、欧 洲 家 绵 羊

（ＡＦ０３９５７８）和墨西哥的家绵羊（ＡＹ５８２８０１０３）线

粒体控制区序列，利用 ＭＥＧＡ３．０软件选用邻接法

（Ｎｅｉｇｈｂｏｒｊｉｏｎｉｎｇ）和最大似然法（Ｍａｘｉｍｕｍｌｉｋｅｌｉ

ｈｏｏｄ），构建绵羊线粒体Ｄｌｏｏｐ区系统发育树，ＮＪ

树和 ＭＬ树（图略）均将中国绵羊分为（Ａ、Ｂ和Ｃ）３

大支系。根据以前学者的研究结果及发表序列特征

确定３大支系，其中支系Ａ（亚洲型），支系Ｂ（欧洲

型）和支系Ｃ（新发现）（图１）。７个中国地方绵羊群

体在３个支系中均有分布，而南非肉用美利奴羊仅在

支系Ｂ中检测到。摩佛仑羊、欧洲和美洲的家绵羊与

支系Ｂ聚在一起，表明摩佛仑羊对于中国绵羊的母系

祖先形成产生过影响；而未发现鄕羊、东方盘羊和盘

羊对中国绵羊的母系起源形成贡献的分子依据。

２３　网络分析

　　应用软件 ＮＥＴＷＯＲＫ４．１．１．１（ｗｗｗ．ｆｌｕｘｕｓ

ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ．ｃｏｍ），采用中介网络分析法（Ｍｅｄｉａｎ

ｊｏｉｎｉｎｇ）对８个绵羊群体的线粒体控制区序列进行

分析。网络结构图显示中国地方绵羊群体分为３个

支系（图２），且每个支系呈“星状”，支持ＮＪ树的分

析结果，提示我国绵羊存在有３个独立的母系起源。

２４　群体扩张

　　核苷酸不配对分布曲线（Ｍｉｓｍａｔｃｈｄｉｓｔｒｉｂｕ

ｔｉｏｎ）分析显示支系 Ａ、Ｂ和 Ｃ均呈现单峰泊松分

布；同时经Ｆｕ’ｓ中性检验，Ａ、Ｂ、Ｃ 的Ｆｕ’ｓ值为

１６．６７（犘＝０．０００）、１０．３５（犘＝０．００２）、７．６８（犘＝

０．００１），显著偏离中性突变，表明绵羊群体的支系

Ａ、Ｂ、Ｃ在过去经受了群体扩张。

３　讨　论

３１　中国绵羊的群体遗传变异

　　单倍型多样度（Ｈｄ）和核苷酸多样度（π）为衡量

群体ｍｔＤＮＡ遗传变异的重要参数，群体的单倍型

多样度和核苷酸多样度越高，说明群体的遗传变异

９１４
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图１　基于犇犾狅狅狆序列采用犖犑法构建绵羊群体的系统发育树

犉犻犵１　犜犺犲犖犲犻犵犺犫狅狉犼狅犻狀犻狀犵狆犺狔犾狅犵犲狀犲狋犻犮狋狉犲犲犮狅狀狊狋狉狌犮狋犲犱

犪犿狅狀犵狊犺犲犲狆狆狅狆狌犾犪狋犻狅狀狊犫犪狊犲犱狅狀犇犾狅狅狆狊犲狇狌犲狀犮犲

越丰富。兰蓉和涂正超对云南和青海的藏羊 ｍｔＤ

ＮＡ限制性内切酶分析结果表明核苷酸多样度分别

为０．０８８％和０．１２％；巩元芳等对我国９个地方绵

羊品种ｍｔＤＮＡ控制区ＲＦＬＰ分析表明核苷酸多样

度仅为０．０１４２％，受试绵羊群体遗传变异较为贫

乏［１５，２０２１］。本研究分析则显示我国地方绵羊线粒体

变异较为丰富，７个群体线粒体的核苷酸多样度（π）

平均值为２．９３％，其中大尾寒羊的核苷酸多样度值

最高，为３．４２０％，其次是滩羊，为２．９８１％；豫西脂

尾羊的核苷酸多样度值最小（２．７８１％）；线粒体控制

区的单倍型多样性丰富，群体间共享单倍型较少，单

倍型多样度高达０．９７２～１．０００。与ＬＩ等采用测序

法对我国绵羊品种的ｍｔＤＮＡ控制区部分序列分析

的研究结果相似（π＝０．０３６５，Ｈｄ＝０．８７８）
［１６］。不

同研究的结果显示绵羊的控制区的遗传变异参数差

异较大，可能是由于采用的方法不同所造成，ＲＦＬＰ

法检测变异的灵敏度低于测序法；其次与所选序列

有关，本研究选取了控制区全序列，而其他研究选择

了控制区的高变区。

３２　起源进化分析

　　 关于绵羊的起源、驯化地及其传播路线众说纷

云，是亚欧两个起源还是存在多个起源一直存在争

议。考古学学者认为近东－“肥沃的新月形”地区为

家畜驯化地，并以此为中心向周围地区扩散［２２］。早

０２４
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图２　８个绵羊群体的网络进化分析

犉犻犵２　犖犲狋狑狅狉犽犪狀犪犾狔狊犻狊犫犪狊犲犱狅狀犿狋犇犖犃犺犪狆犾狅狋狔狆犲狊狅犳８狊犺犲犲狆狆狅狆狌犾犪狋犻狅狀狊

图３　绵羊群体犇犾狅狅狆区核酸不配对分析：支系犃（左），支系犅（中），支系犆（右）

犉犻犵．３　犕犻狊犿犪狋犮犺犱犻狊狋狉犻犫狌狋犻狅狀狅犳狊犺犲犲狆犿狋犇犖犃犇犾狅狅狆犾犻狀犲犪犵犲犃（犾犲犳狋），犾犻狀犲犪犵犲犅（犿犻犱犱犾犲）犪狀犱犾犻狀犲犪犵犲犆（狉犻犵犺狋）

在１９９６年 Ｗｏｏｄ等发现绵羊的线粒体ＤＮＡ存在

两种类型；Ｈｉｅｎｄｌｅｄｅｒ对通过对线粒体分析表明家

绵羊有两个母系始祖，其中之一与欧洲摩弗伦有关，

但盘羊、东方盘羊等对家绵羊的基因库无贡献［７８］。

关于中国绵羊的起源进化研究早期以考古学研究、

绵羊的外形特征及解剖学为依据，认为盘羊和赤盘

羊及其亚种与中国家绵羊最有血缘关系。巩元芳、

赵兴波等采用限制性酶切片段多态性和测序分析线

粒体控制区，结果同样表明中国绵羊存在亚洲和欧

洲两大起源［１５１７］。通过对中国、蒙古、土耳其及近东

等地区的绵羊线粒体ＤＮＡ分析认为绵羊还存在第

３个独立的母系起源
［１０１１，１３１４］。而最新对欧洲、高

加索及中亚地区的绵羊的ｍｔＤＮＡ控制区序列分析

发现现代家绵羊存在４个支系，其中在高加索地区

绵羊发现了４种单倍型组，中亚地区的绵羊发现３

种单倍型组，而在欧洲北部绵羊群体中未检测到Ｃ

单倍型组，揭示欧洲不是唯一的绵羊驯化地，近东也

可能是驯化地区，推测可能存在由近东经俄罗斯抵

达欧洲这一绵羊母系迁移路线。目前至于支系Ｃ

和支系Ｄ是母系起源、还是基因渗入形成，还需进

行深入研究 ［２３］。根据Ｄｌｏｏｐ全序列构建了７个来

源不同的绵羊群体的 ＮＪ树表明存在３个支系，从

而验证中国绵羊存在有３个独立的母系起源。

Ｃｈｅｎ和Ｐｅｄｒｏｓａ估计（Ａ、Ｂ、Ｃ）３个支系发生分化

时间大约在１６万年～７６万年，远远早于绵羊的驯

化时间 （８０００～９０００年前）
［１１１２］，暗示绵羊至少有

３个支系是在不同地区独立驯化的
［１２，２３］。

　　网络分析法由动物学家ＵｄｏＲｅｍｐｅ提出，该方

１２４
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法较传统的系统发育分析方法更适合于家养动物系

统发育关系的分析，适合种内水平系统发育关系的

研究，已被应用于人类、家养动物等进化研究［２４］。

从图４可以看到，中国的绵羊群体明显分为３个支

系，且３个支系呈“星状”相对独立，印证了ＮＪ法系

统发育分析结果，揭示中国绵羊存在３个母系起源。

核酸不配对分布曲线分析及中型检验表明中国绵羊

的３个支系在过去的驯化中经受过扩张作用，这与

Ｔａｐｉｏ等研究结果一致
［２３］。

　　通过对线粒体控制区全序列系统发育分析和网

络进化研究，显示我国绵羊存在３个独立的起源。

但是上述研究仅仅从线粒体基因组———母系角度对

绵羊起源进行考察，而忽略了父系对于绵羊起源演

化的影响，应从核基因或Ｙ染色体进一步进行深入

研究。
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