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摘要 大熊猫(Ailuropoda melanoleuca)是中国特有的珍稀物种, 也是全球生物多样性保护的旗舰物种, 探明其演

化历史对于保护工作具有重要意义. 然而, 目前对于大熊猫的群体动态变化及其适应性演化的认识仍存在不足,
而古基因组学研究, 因其具有广泛的时间和地理跨度, 为解决这些科学问题提供了全新视角. 基于此, 论文对大

熊猫演化相关的三个核心科学问题展开讨论. 首先, 系统梳理了从晚中新世到全新世时期大熊猫化石数据和相应

研究进展, 揭示出气候及人为因素对大熊猫的群体动态变化的影响. 其中, 气候变化是更新世期间种群波动的主

要驱动因素, 导致了两次种群扩张和种群瓶颈事件; 而人类活动则在全新世时期大熊猫种群分化及亚群动态变化

的过程中起到了重要作用. 其次, 阐述了大熊猫在近乎专食竹子的特化食性方面的适应过程, 在形态、遗传和肠

道微生物组成等方面都经历了长期的适应性演化, 进而形成了独特的适应性特征. 最后, 探讨了古基因组学研究

在深入解析大熊猫群体历史及适应性演化过程的潜力和重要性. 同时, 以陕西霸陵及湖南里耶八面山的大熊猫化

石为例, 展示了古基因组学在物种及个体鉴定中的应用前景.
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1 引言

大熊猫(Ailuropoda melanoleuca)属食肉目熊科,其
祖先始熊猫生活在晚中新世(距今约700~800万年)的
云南地区(Flynn和Qi, 1982;邱占祥和祁国琴, 1989).在
长期的演化历史中, 由于气候环境剧变与人类活动的

双重影响, 大熊猫的种群数量与栖息地范围均经历了

显著波动, 导致现存大熊猫面临着种群数量始终偏

少、栖息地范围严重收缩且碎片化等多重生存危机

(唐小平等, 2015). 然而, 古代大熊猫群体动态变化的

遗传效应仍未明确. 此外, 由于其特化的食性, 大熊猫

演化出了多方面适应性特征, 如用于取食的“伪拇指”
结构等(Pocock, 1939; Salesa等, 2006). 尽管已有研究

揭示出部分特征背后的分子机制(Zhao等, 2010; Hu等,
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2017), 仍需进一步分析以全面解析大熊猫适应性演化

的表现及遗传机制. 不仅如此, 大熊猫完成食性转换的

时间节点、古今大熊猫的表型差异等科学问题, 也亟

待通过古基因组学研究加以解答. 因此, 论文将总结

现有古生物学与基因组学等多方面研究进展(图1), 介

绍大熊猫群体动态变化及影响因素, 梳理大熊猫适应

性特征的演化过程, 讨论古基因组学研究在深入探究

大熊猫群体历史和适应性演化过程的潜力及用于种属

及个体鉴定的可行性, 并将古基因组学分析方法应用

于霸陵及里耶八面山的大熊猫化石材料的种属及个体

鉴定.

2 气候和人为因素介导的大熊猫历史分布
和群体动态变化

作为华南地区更新世时期代表性哺乳动物群

——“大熊猫-剑齿象动物群”的重要成员, 大熊猫曾广

泛分布在中国南方各省份, 甚至在缅甸、越南、泰国

和老挝等东南亚地区也有记录(图2; Woodward, 1915;
裴文中, 1980; Bacon等, 2015, 2018; Suraprasit等,
2021). 然而, 现存大熊猫的栖息地范围仅局限于陕

西、四川和甘肃三省境内的秦岭、岷山、邛崃山、凉

山、大相岭和小相岭六条山脉中, 并且被分割为33个
相对独立的小种群(唐小平等, 2015). 系统整理已发表

大熊猫化石文献记录(见网络版附表S1, http://earthcn.
scichina.com)发现, 大熊猫自更新世以来长期具有广

泛的地理分布, 然而其现今栖息地范围较过去大幅缩

减(图2). 通过重建大熊猫群体历史动态变化过程, 有

助于探究其种群分布范围骤缩的原因, 对了解大熊猫

的演化历史具有重要意义.
现存大熊猫基因组学研究揭示出更新世时期气候

变化对大熊猫群体动态变化产生显著影响(Zhao等,
2013). 根据现有化石记录, 大熊猫起源于晚中新世中

国西南部的始熊猫属(Ailurarctos), 距今约700~800万
年, 被认为是大熊猫属(Ailuropoda)的最早祖先(Flynn
和Qi, 1982; 邱占祥和祁国琴, 1989; Jin等, 2007). 此
后大熊猫属在华南地区连续演化(江左其杲等, 2023),
依据时间序列可建立为“小种大熊猫-武陵山大熊猫-
巴氏大熊猫-大熊猫现生种”的连续谱系演化过程(王
将克, 1974; 李涛等, 2004). 在这一长期演化过程中, 大
熊猫的有效群体大小曾出现显著波动, 经历了两次种

群扩张、两次种群瓶颈事件, 均与地质历史时期的气

候特征相关(图3; Zhao等, 2013). 早更新世时中国南方

的气候相对稳定, 整体上处于温暖潮湿的环境(Huang
等, 2017), 有利于竹林规模的扩大. 化石证据表明, 此
时大熊猫已经具有食素的习性, 并且它们的取食效率

也在不断提高(Jin等, 2007; Jiangzuo等, 2024a), 使得

大熊猫有效群体大小呈现上升趋势, 在距今约100万年

出现第一次种群扩张. 然而, 在距今约70万年, 大熊猫

有效群体大小开始下降, 并在距今约20万年出现首次

种群瓶颈事件, 该过程与深海氧同位素阶段16~18
(MIS 16~18; 距今约62~78万年)及深海氧同位素阶段

6~8 (MIS 6~8; 距今约13~30万年)的时间吻合(赵井东

等, 2011). 随后大熊猫的有效群体大小逐渐增加, 在距

今约3~5万年第二次达到顶峰,此时的温暖气候为大熊

猫种群扩张及竹林规模扩大提供了有利条件(赵井东

等, 2011). 第二次种群瓶颈事件出现在距今约2万年的

末次冰盛期(Last Glacial Maximum, LGM)时, 寒冷气

候导致适宜大熊猫栖息的生境范围急剧缩小, 伴随大

熊猫种群数量急剧下降(赵井东等, 2011).
全新世以来, 人类活动逐渐替代气候变化成为塑

造现存大熊猫内部群体结构及影响不同种群群体历史

动态的关键因素(Zhao等, 2013; Guang等, 2021; Lan等,
2024). 大熊猫现生种(Ailuropoda melanoleuca)根据表

型与遗传差异可以分为秦岭亚种(Ailuropoda melano-
leuca qinlingensis)与四川亚种(Ailuropoda melanoleuca
melanoleuca)(Wan等, 2003, 2005), 二者在距今约

12,000~7,000年完全分离, 可能与新仙女木事件时期

气温骤冷导致大熊猫栖息地受到影响有关(Guang等,
2021). 四川亚种内进一步分化出了岷山种群(MIN)、
凉山种群(LS)和邛崃-相岭(QX)种群, 其中凉山种群在

距今约11,000~6,000年最先分化 , 最终在距今约

6000~3,000年形成了现今的遗传结构. 在岷山种群内

部还存在更为复杂的亚群体结构(Zhao等 , 2013;
Guang等, 2021; Lan等, 2024). 四川亚种的分化受到地

理隔离与人类活动的双重影响. 一方面, 岷江构成了岷

山种群与非岷山种群之间的天然地理屏障; 另一方面,
古蜀先民可能长期在岷江流域活动, 二者共同作用下

形成了四川亚种内部的遗传结构(Zhao等, 2013). 各个

大熊猫种群在分化后经历了不同的种群历史, 即秦岭

种群的有效群体大小持续下降, 非秦岭种群则稍有恢

复(图3). 秦岭种群衰退可能与当地长期作为先民定居
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图 1 古今大熊猫研究脉络总结
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的中心区域有关, 农业活动使得周边森林被持续开垦,
导致大熊猫栖息地逐渐丧失(Ren, 2000). 而尽管非秦

岭种群有所恢复, 近300年来人为因素(如耕地开垦等)
显著加剧了大熊猫栖息地丧失与破碎化程度, 使它们

在其历史分布范围内局部灭绝(朱立峰等, 2013).
然而, 基于野外调查以及遗传标记等方式表明, 气

候环境与人类活动并未对现存野外大熊猫的进化潜力

产生显著的负面效果. 现存大熊猫的种群数量长期以

来始终维持在小种群水平, 其栖息地严重碎片化, 还

呈现出食性特化、繁殖率低等特征. 因此, 部分学者

认为它们已经表现出开始衰亡或即将绝灭的现象(裴
文中, 1965; Zhang等, 2002; 唐小平等, 2015). 然而, 不

图 2 大熊猫地史分布范围
不同地质年代大熊猫地史分布范围变化(详见附表; 较此前的分布范围排除了周口店1号地点, 依据Jiangzuo等(2018); 现代大熊猫分布范围依

据Wang(2016))及已获得古基因组数据的大熊猫样本分布及测年信息(依据Ko等(2018)和Sheng等(2018))

图 3 大熊猫群体历史
大熊猫群体历史动态变化示意图(依据Zhao等(2013)、Guang等(2021)、Lan等(2024)), 灰色阴影部分代表气候寒冷时期(依据赵井东等(2011))
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同遗传标记对现存大熊猫的遗传多样性水平调查的结

果显示, 相比于其他濒危食肉目物种及人类, 现存大熊

猫的遗传多样性水平并非较低, 而属于中-高水平(Wei
等, 2015).

由此可见, 更新世期间气候变化是大熊猫长期演

化过程中影响群体动态历史的最主要原因, 推动了群

体分化、扩张和瓶颈事件的发生; 而全新世以来, 人

类活动的影响导致大熊猫内部种群分化, 并使各种群

在分化后经历了不同的种群历史. 然而, 现存大熊猫

基因组数据的时间分辨率在重建长时间尺度下的群体

动态变化过程中具有一定的局限性, 可能会掩盖重要

演化事件, 因而无法全面反映大熊猫的群体历史. 此

外, 尽管现存大熊猫保有适度的遗传多样性水平, 但

在不同种群间的变化仍有待进一步探索, 尤其是与末

次冰盛期前后或人类活动显著影响前的古代群体比较

时. 古基因组数据凭借其具有独特的时空优势, 不仅能

够为还原大熊猫的群体动态提供有力工具, 还可为对

比不同时期大熊猫的遗传多样性水平提供基准参照,
从而成为评估气候变化或人类活动对大熊猫进化潜力

的影响方式及程度的有效手段.

3 大熊猫的适应性特征演化

大熊猫形态特征的适应性演化是一个渐变的过

程, 主要表现在其牙齿、头骨及“伪拇指”这三方面. 牙
齿结构的变化包括前臼齿附尖与臼齿舌侧附尖发育、

臼齿咀嚼面结节增多等, 说明大熊猫的牙齿逐渐向碾

压、研磨的功能发展(黄万波, 1993; 李涛等, 2004).
Hu等(2022)总结了大熊猫头骨形态的演化趋势, 主要

表现为与咀嚼功能相关特征的增强, 如颞窝扩大、矢

状嵴更发达等 . 此外 , 大熊猫还演化出了“伪拇

指”——即增大的桡侧籽骨, 可以使它们在进食的时候

能够紧紧抓住竹竿(Pocock, 1939; Salesa等, 2006). 早
期的“伪拇指”仅表现为伸长的特征, 后期出现了外侧

扁平(便于行走)、内侧弯曲(增强抓握)的末端弯钩以

及末端的轻微缩短, 最终演化为现生大熊猫“伪拇指”
的形态(Wang等, 2022).

大熊猫食性转换的适应性演化不仅表现在“伪拇

指”等形态特征, 在分子水平上也有所体现. 例如, 与肢

端发育相关的DYNC2H1和PCNT基因编码的蛋白质在

现存大熊猫中出现氨基酸替换并受到正选择, 可能是

“伪拇指”发育的重要候选基因, 揭示了该结构的遗传

基础(Hu等, 2017). 食性转换使大熊猫的鲜味受体基因

TAS1R1假基因化, 导致它们失去了感知肉类鲜味的能

力(Zhao等, 2010). 不仅如此, 相比于多数食肉动物, 大
熊猫保留了更多的功能完整的TAS2R基因家族成员来

感受竹子中的苦味物质(Shan等, 2018). 为了获得足够

的营养物质, 大熊猫基因组中许多与促进大熊猫消化

和利用竹子中必需营养素相关的基因(如与膳食蛋白消

化相关的PRSS1、PRSS36和CPB1基因; 与维生素利用

相关的ADH1C、CYP3A5、CYP4F2和GIF基因)受到了

正选择(Hu等, 2017).与此同时,大熊猫还会尽可能减少

其日常活动过程中的能量消耗. 例如, 相较于其他哺乳

动物, 大熊猫部分高代谢器官的尺寸相对于其体型显

著更小(Nie等, 2015), 可能与Hippo信号通路中的部分

基因的特异性突变和基因调控元件的变化有关(Guang
等, 2021). Nie等(2015)还发现在大熊猫基因组中与甲状

腺激素合成相关的DUOX2基因出现了特异性突变, 使

其调控的甲状腺激素水平及能量代谢水平较低.
由于大熊猫保留着类似于食肉动物的消化系统

(Schaller等, 1985), 其肠道微生物也在组成和功能上对

其特化的食性进行了适应. 研究结果表明, 大熊猫肠道

微生物群落中能编码纤维素酶(Zhu等, 2011)、半纤维

素酶(Zhang等, 2018)的基因丰度较低, 其表达水平也

较低, 说明大熊猫并不能从中高效获取额外能量(Guo
等, 2018; Deng等, 2023). 相反, 从肠道微生物群落中

鉴定出高丰度及高表达的非解乳糖乳链球菌(Strepto-
coccus alactolyticus), 它有助于动物必需氨基酸的合

成, 揭示出大熊猫肠道微生物可能更多地参与蛋白质

代谢以适应于其食性(Deng等, 2023).
大熊猫的食性转换经历了长期的适应过程. 化石

证据表明, 该过程在距今约600~700万年就已经开始.
在云南昭通水塘坝晚中新世遗址发现的始熊猫(Ailur-
arctos cf. A. lufengensis)具有目前最早的“伪拇指”结构,
意味着此时大熊猫已经拥有可以抓握竹子的能力, 说

明它们取食竹子这一行为的起源时间可前推至距今约

600~700万年(Wang等, 2022).此外,始熊猫还出现了用

于压碎食物的齿列, 标志着其颅骨和下颌结构开始向

适应于咀嚼的方向演化(Jin等, 2007). 在后续的演化过

程中, 大熊猫不断适应于食竹的食性, 逐渐提高了它们

利用竹子的效率. 一方面, 大熊猫的牙齿形态随时间的

推移表现出在切割、研磨能力上的增强(Jiangzuo等,
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2024b); 另一方面, 大熊猫对肉类的依赖性降低, 因此

鲜味感知功能对它们来说并不重要, 导致TAS1R1基因

在距今约420万年假基因化, 进一步加强了它们对食素

的偏好(Zhao等, 2010).
然而, 目前对于它们完成食性转换的时间仍存在

不同的观点. 基于对古代大熊猫形态特征的观察, 早

更新世时大熊猫就已经具有专食竹子的食性. 通过与

现生种臼齿的构造进行对比, 普遍认为生存于更新世

早期的小种大熊猫(Ailuropoda microta)已经以食竹叶

和嫩竹枝为生(裴文中, 1974). Jin等(2007)在广西乐业

金银洞发现了首个小种大熊猫完整头骨, 其牙齿、颅

骨及下颌均表现出能够用于碾压、研磨坚硬的高纤维

食物的特征, 即在距今约200万年, 小种大熊猫可能已

经对竹子产生依赖, 进一步支持了此前的结论. Jiang-
zuo等(2024b)发现大熊猫牙齿轮廓存在较大的种内变

异以及较小的种间差异, 且早更新世时大熊猫的牙齿

已具有较为稳定的形态及功能, 说明此时的小种大熊

猫可能已经以食竹为主, 与一些稳定同位素分析得到

的结果(Stacklyn等, 2017; Sun等, 2019)较为一致. 不

过也有研究认为古代大熊猫直到全新世中期才专门以

竹子为食. Han等(2019)测定了全新世中期的古代大熊

猫牙齿及骨胶原中C、N同位素比值, 发现相比于现存

大熊猫, 古代大熊猫的食性更为复杂, 可能并不以竹子

作为主要食物来源, 而会摄取大量其他食物. 换言之,
古代大熊猫直至全新世中期仍未完全演化出现存大熊

猫的特殊食性.
综上所述, 在大熊猫的长期演化过程中, 食性转换

使它们在形态、遗传及肠道微生物组等方面表现出了

一系列适应性特征. 尽管如此, 由于这一过程可以追溯

到距今约600~700万年,可能存在仍未被充分认识的适

应性特征或遗传机制, 对于大熊猫完成食性转换时间

的争议也有待进一步讨论, 尤其是针对后者目前仍未

有相关基因组学研究工作发表. 因此, 除了补充更多

长时空范围的化石、基因组学及稳定同位素研究外,
深入分析同时具有时间、地空、遗传信息的大熊猫古

基因组数据, 有望为解决上述问题提供新的证据.

4 大熊猫古基因组学研究现状及未来潜在
的延展应用

大熊猫的群体动态及适应性演化机制是进化生物

学、遗传学领域的热点和难点问题, 古基因组学是研

究上述问题的关键途径. 一方面, 得益于古DNA捕获

新技术的出现与测序技术的进步, 古基因组数据的获

取较好地克服了此前面临的诸多问题, 使获得大量来

源不同、时间久、保存环境差的古基因组数据成为可

能(Dabney等, 2013; Fu等, 2013; Yang等, 2020; Zhang
等, 2020; Zhang等, 2021). 另一方面, 中国南方地区具

有丰富的大熊猫化石材料, 近年来不断有新的大熊猫

化石点被发现, 并且常有从单个洞穴挖掘出大量保存

完好的化石材料的情况, 为大熊猫古基因组学研究奠

定了可靠的基础(邹松林等, 2016; 高占冬等, 2016; 张
贝等, 2017; 王德远等, 2021).

开展古基因组学研究能够探明古代大熊猫系统演

化关系及群体历史动态. 相较于现存大熊猫, 古代大熊

猫的系统发育地位更为复杂. Ko等(2018)应用古DNA
杂交捕获技术, 基于大熊猫线粒体DNA参考序列(Gen-
bank序列号: NC_009492.1), 设计了专用于大熊猫线粒

体基因组富集的生物素化探针, 成功从广西乐业慈竹

坨洞中距今约2.2万年(14C校正年龄为21910~21495B.
P.)的古代大熊猫个体中获取首个高质量线粒体全基因

组序列(覆盖度为基因组的282倍). 该研究中首次报道

的慈竹坨大熊猫代表了一支已绝灭, 且在距今约18.3
万年与现存大熊猫分化的独特遗传谱系, 该谱系经历

了与现存大熊猫不同的演化历史, 为后续从母系遗传

角度开展大熊猫及其他濒危或灭绝物种的古基因组学

研究提供了标准范例. 同时期, Sheng等(2018)通过对

云南腾冲江东山小水井落水洞中两个全新世古代大熊

猫个体(14C校正年龄分别为(5025±35)B.P.和(8470±25)
B.P.)线粒体基因组中的部分序列(包括完整的cytb和
12S rRNA基因以及部分16S rRNA、ND1基因和控制

区片段)进行研究, 发现距今约8000年的古代个体所代

表的单倍型为较现存大熊猫更早分化的独特单倍型,
而距今约5000年的古代个体所代表的单倍型则与现存

大熊猫聚在一起. Barlow等(2019)整合已发表的线粒

体古基因组进行综述, 探讨了3个古代大熊猫个体所

代表的群体间的遗传联系. 研究发现, 距今约5000年
的江东山大熊猫位于现存大熊猫群体内部, 而慈竹坨

大熊猫与距今约8000年的江东山大熊猫构成了一支与

所有现存大熊猫及距今约5000年的古代个体分开的单

系分支. Sheng等(2019)从此前已发表的距今约5000年
的云南个体中获得了首个古代大熊猫核基因组数据
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(覆盖度为基因组的1.2倍), 发现该个体代表了现存大

熊猫种群多样化前就已经与它们分离的古代群体. 上

述结果表明, 在大熊猫演化历史中, 至少存在一支已

灭绝的独特遗传谱系, 展现出古基因组学研究在解析

以大熊猫为代表的濒危或灭绝哺乳动物演化历史中不

可替代的优势. 通过获取古代样本的基因组数据, 结合

多种群体遗传学分析方法, 不仅可以识别已灭绝谱系,
还能够重建时间校准的物种群体历史动态. 例如, 使用

ADMIXTOOLS软件包(Patterson等, 2012)中各模块分

别计算f3、D统计量或qpAdm、qpWave、qpGraph等
统计方法以检测基因流动事件、祖先混合比例、方向

等; 而MSMC2(Schiffels和Durbin, 2014)、SMC++(Ter-
horst等, 2017)等方法能够通过多样本基因组数据估算

有效群体大小随时间的动态变化, 识别出演化历史中

的种群扩张或瓶颈事件. 可预见的是, 随着古基因组

数据数量及质量的不断提升, 基于系统发育分析、群

体历史推断、基因流分析等方法, 或将揭示不同濒危

或灭绝哺乳动物的演化历史, 以及其中演化事件的关

键驱动因素. 目前关于真猛犸象(Dehasque等, 2024)、
原始牛(Rossi等, 2024)等物种的研究已初显古基因组

学在研究灭绝动物群体历史和结构的优势和潜力.
另外, 古基因组学研究在探究大熊猫表型-基因型

适应性演化机制方面同样具有潜在价值. 已有研究利

用古基因组数据阐明了哺乳动物对环境的适应以及适

应性演化的遗传基础(Lynch等, 2015; Boeskorov等,
2016; Smith等, 2017; van der Valk等, 2021; Díez-del-
Molino等, 2023). 相关研究常通过重建目标物种的古

基因组数据并将其与其现生近缘物种基因组数据进行

比较, 筛选出在其基因组中固定的特有非同义突变. 随
后, 进一步挑选位于基因区域内的变异, 通过SIFT(Ng
和Henikoff, 2003)、PROVEAN(Choi等, 2012)等方法

评估在这些基因中氨基酸改变对相应蛋白质功能的影

响程度以定位候选基因. 此外, 还可以直接扫描基因组

中可能受到正选择的区域, 例如PAML软件(Yang,
2007)能够基于非同义突变率与同义突变率的比值判

断物种间特定基因组区域受到的选择压力. 在此基础

上, 利用GO、KEGG等公共数据库或已发表文献对涉

及的受选择基因进行功能注释, 并借助DAVID(Sher-
man等, 2022)、GOrilla(Eden等, 2009)等富集分析工

具, 通过统计学方法识别出显著富集的功能类别, 从

而讨论与适应性演化相关的分子机制. 然而, 相关方

法尚未在大熊猫适应性演化的作用机制及动态变化的

研究中得到应用. 大熊猫的适应性演化主要表现在从

形态、遗传等多方面对于其特化食性的适应, 但目前

对这些适应性特征的起源仍不明确, 这些适应性特征

是否在古代大熊猫中也有所体现? 是否存在仅发现于

古代大熊猫谱系、现已丢失的适应性特征? 另外, 此

前研究指出, 现存大熊猫可能保有古代群体的遗传成

分, 但该遗传成分对现存大熊猫群体的贡献及其意义

仍然是未知的(Sheng等, 2019). 上述问题亟待通过古

基因组学研究解答. 相较于基于化石证据的古生物学

研究和基于现生基因组数据的遗传学研究, 古基因组

学研究不但能够揭示形态及生理等各方面的适应性特

征及其遗传基础, 而且引入了时间信息, 因而能够探究

适应性演化过程的动态及模式, 包括关键表型特征的

演化时间节点、演化速率及相关基因的作用方式等,
搭建出时间维度下基因型-分子功能-表型特征的多层

级演化框架. 因此, 古基因组研究不仅能够增进目前对

大熊猫适应性演化过程的认知, 还具备广泛应用于其

他哺乳动物的相关研究的潜力, 例如生活在寒冷或高

海拔等极端环境下物种的适应(如真猛犸象表现出在

毛发与皮肤发育、脂肪储存与代谢、免疫应答等形态

及生理方面对寒冷环境的适应), 以全面理解在不同环

境压力的作用下物种的分子响应机制(Díez-del-Moli-
no等, 2023).

作为连接化石材料形态特征与遗传信息的桥梁,
应用古基因组学分析方法能够为大熊猫化石鉴定提供

可靠属种信息并辨明其个体来源. 在古基因组学得以

快速发展之前, 对于考古遗址或化石点中发现的古代

生物遗骸鉴定多采用形态对比的方法. 然而, 如果化

石保存质量较差, 关键形态特征的缺失会导致化石材

料的物种无法识别; 此外, 如果不同物种间形态差异

程度较小, 或者单一物种具有高水平种内形态变异,
同样可能混淆化石材料的种属信息. 不仅如此, 依据

形态特征进行准确的个体鉴定更是充满挑战. 能否从

大量古代样本中明确属种甚至个体信息, 很大程度上

取决于化石材料的发现和保藏状况. 例如, 如果在化

石地点仅发现大熊猫不同类型的零散缺失或者碎裂的

牙齿, 通常无法确定这些牙齿是否属于同一个体. 在这

种情况下, 只能根据化石发现的层位信息初步判断. 古
基因组的研究能够补充传统形态学分析存在的局限

性, 为物种及个体鉴定提供了遗传学方向的新思路. 具
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体而言, 从待鉴定的动物骨骼或牙齿等遗存样本中获

取对应个体古基因组信息后, 首先, 基于BLAST程序

(https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/)在NCBI核酸数据库中

检索最佳匹配, 该数据库全面覆盖了公开的哺乳动物

核酸数据, 通过比较目标古基因组序列与具有明确物

种信息的核酸数据的相似度, 能够为古代样本的种属

信息进行初步打分. 随后, 在古基因组序列间进行多

序列全局比对, 该方法适用于处理总体较为相似但在

某些区域存在细微差异的序列, 因而能够有效凸显种

内个体水平的遗传差异, 判明序列个体的具体来源.
最后, 通过最大似然法或贝叶斯法构建系统发育树以

推断古代样本与现代样本或已报道的古代样本间的系

统发育关系, 进一步确认其种属信息, 同时对个体鉴定

的结果加以验证. 基于该分析流程(图4), 成功对两处

化石地点的古代样本进行了种属及个体鉴定. 化石材

料分别来自湖南省湘西自治州吉首市龙山县里耶镇八

面山洞穴及陕西省西安市灞桥区江村东部的汉文帝霸

陵动物殉葬坑. 应用古基因组学分析方法确认了两个

地点的化石材料均为大熊猫, 且进一步明确了17件里

耶大熊猫碎骨中包含3个大熊猫个体遗传信息. 综上

所述, 作为考古学、古生物学、分子遗传学研究的基

础, 古代生物遗骸的物种及个体鉴定亟需更高效、精

细的方法支撑. 古基因组学研究能够直接从化石材料

中获取其保存的遗传信息, 使鉴定过程不再依赖于有

限的形态特征, 使得通过该学科相关方法解决形态学

鉴定中可能存在的争议成为可能. 在现有针对东亚样

本的研究中, 古基因组学研究在大部分物种的鉴定中

都展现出广阔的应用前景. 例如, Zhang等(2024)通过

古基因组学研究, 成功将此前CT扫描结果只能认定为

猫科动物的残缺哺乳动物头骨鉴定为华北豹; Zhu等
(2022)获取了由于不同形态学方法导致鉴定结果出现

争议的陕西泉护村遗址兽骨的线粒体古基因组数据,
成功将其鉴定为豹猫. 由此可见, 未来古基因组学研究

将为辅助物种鉴定、探究遗传关系提供标准方法及

流程.

5 结语与展望

在大熊猫近八百万年以来的演化历史中, 气候变

化或人类活动在不同时间阶段影响着该物种的群体动

态历史, 包括导致种群扩张或瓶颈、推动群体分化等.
大熊猫的食性转换同样经历了长期演化过程中, 使它

们在形态、遗传及肠道微生物组等方面表现出了一系

列适应性特征. 然而, 随着对大熊猫演化历史及其适应

图 4 应用古基因组学进行种属及个体鉴定流程示意图
动物剪影来自PhyloPic网站(https://www.phylopic.org), 防护服、测序仪及放大镜图片来自Freepik网站(http://www.freepik.com)及bioicons网站

(https://bioicons.com)
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性演化过程的认识加深, 更多的问题涌现出来, 如古气

候事件或人类活动在不同阶段如何影响大熊猫群体遗

传多样性、大熊猫完成食性转换潜在的遗传机制等,
开展大熊猫古基因组学研究成为解决这些问题的重要

途径. 古DNA实验技术的蓬勃发展及相关生物信息学

分析方法的不断更新, 使古DNA数据的获取不再完全

受限于化石材料的保存质量, 极大拓展了古基因组学

研究应用的时空范围. 同时, 中国第四纪地层中富含

大熊猫化石, 因此有针对性地开展相关古基因组学研

究具有良好的前景. 迄今为止, 古基因组学研究主要

着眼于重构大熊猫的演化历史, 同时结合相应气候事

件或人类活动, 解读种群历史动态变化的驱动原因.
对于环境介导的相应表型调控机制的研究还有待发

展. 通过古基因组数据开展表观基因组学研究将有助

于深入理解大熊猫在环境作用下的应对方式及种群衰

退的原因等相关内容. 不过现阶段古基因组学研究仍

受限于样本埋藏情况, 难以直接获取百万年前古代大

熊猫的遗传信息, 在一定程度上制约了对大熊猫演化

早期阶段的遗传特征及适应性演化模式的探讨. 因此,
在开展古基因组学研究的同时, 可以结合古蛋白质组

学、古微生物组学、稳定同位素分析等共同探讨大熊

猫演化相关的核心科学问题. 多学科交叉的综合性研

究能够将不同方法的独特优势加以利用, 有望在长时

间尺度下重构古代大熊猫的种群历史、阐释其适应性

演化机制, 进而探明其面对气候动荡环境的响应模式

并评估其进化潜力, 为制定切实可行的保护策略提供

更多信息.
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