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摘要 家牦牛在史前人类定居青藏高原的过程中起到了巨大作用, 但牦牛的驯化过程仍存在诸多未解决的科学问

题. 本文梳理了牦牛驯化的考古学和遗传学研究进展, 展望了开展牦牛驯化与人类定居青藏高原过程研究的未来

方向. 家牦牛最早的考古学证据来自距今3750年前的青藏高原南部拉萨河谷, 但现代遗传学研究显示, 牦牛的驯化

可追溯至全新世中期, 驯化地点最有可能位于西藏东南部的昌都地区, 其种群数量增长与人类大规模长年定居青

藏高原高海拔地区的历史高度相关, 且黄牛的基因渗入对牦牛的驯化过程产生了深刻影响. 基于现有研究进展, 本
文建议: (1) 针对青藏高原考古遗址开展系统性的动物考古学研究; (2) 应用ZooMS和古DNA技术筛选和鉴定牦牛

骨骼遗存, 结合古环境DNA进行遗传学研究, 追溯牦牛驯化的时间和地点; (3) 开展野牦牛与黄牛的杂交驯化模式

研究, 理解牦牛驯化及其扩散对史前人类在青藏高原生存和发展的促进作用.
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牦牛(Bos grunniens)主要分布在青藏高原及其周

边海拔4000 m以上的高山区, 是唯一能在高海拔地区

繁衍并延续至今的特有牛种[1]. 在生物学分类上, 牦牛

属于偶蹄目(Artiodactyla)牛科(Bovidae)牛亚科(Bovi-
nae)牛族(Bovini)牛属(Bos)动物, 与黄牛(包括普通牛B.
taurus taurus和瘤牛B. t. indicus)同属不同种, 与水牛(包
括河流型水牛Bubalus bubalis bubalis和沼泽型水牛B.
b. carabanesis)分属不同的属[2,3]. 牦牛起源于青藏高

原[4], 在更新世冰期曾扩散至中国华北、西伯利亚东

部和亚洲中北部地区[5]. 现生牦牛包括野牦牛(B. g. mu-
tus)和家牦牛(B. g. grunniens)两个亚种, 其中野牦牛属

于“原生亚种”, 家牦牛则属于“驯化亚种”[6]. 家牦牛相

比于野牦牛体型较小, 生性温和, 犄角更细且间距更窄,
二者之间没有生殖隔离, 后代可育.

家牦牛被誉为“高原之舟”和“全能家畜”, 作为青藏

高原最重要的大型家畜, 牦牛能够高效利用高寒草地

的牧草资源, 为人类提供了肉、奶、运输力、皮毛和

燃料等各类生产和生活所必需的资源; 作为藏传佛教
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宗教习俗的重要组成部分, 牦牛也和青藏高原地区的

文化与文明息息相关[1]. 牦牛因其对青藏高原极端气

候环境的极强适应力, 成为人类在这一严酷环境下生

存与发展的重要物质基础. 目前, 全世界共有超过2200
万头家牦牛, 其中95%以上分布在中国; 野牦牛现存数

量不足1.5万头, 主要分布在人迹罕至的藏北荒漠草

原、西藏羌塘、青海可可西里以及新疆阿尔金山自然

保护区等海拔4000 m以上的高山地区[1,7,8]. 在大型哺乳

动物中, 像牦牛这种野生祖先群体与家养群体同时存

在的现象比较少见, 比如黄牛的野生祖先早在1627年
就已经灭绝[9], 而现代家马(Equus caballus caballus)的
野生祖先也在19世纪灭绝[10], 这些尚存的野牦牛群体

可为家牦牛的驯化研究提供重要的基础条件.
近十年来, 青藏高原考古研究工作取得了一系列

重要进展[11~15], 加之青藏高原人类遗传学相关研究工

作的逐步开展[16~18], 为进一步深入研究青藏高原史前

人类活动及其对环境的适应策略提供了有利条件. 目

前, 狩猎采集人群在青藏高原的活动历史可以追溯到

中更新世晚期[14,15,19], 农牧业人群大规模长年定居青藏

高原的历史可追溯到全新世中晚期[20,21]. 然而, 受考古

材料和学科发展等因素的限制, 家牦牛在青藏高原史

前人类适应、扩散和定居过程中所发挥的作用还不清

楚, 其主要原因是缺乏对牦牛驯化时间、地点和驯

化过程的深入研究. 本文系统梳理了现阶段考古学和

遗传学研究领域与牦牛驯化有关的科学问题的最新研

究进展, 总结了多学科视角下牦牛驯化与传播的历史,
并展望了未来进一步开展牦牛驯化过程研究的潜在

方向.

1 牦牛驯化的考古学证据

青藏高原上考古遗址较多, 但其中系统开展过动

物考古学研究的遗址只占少数[22]. 目前, 青藏高原上出

土牦牛遗存的考古遗址共有10个(表1和图1), 它们分别

是西藏拉萨曲贡遗址(3750~3500 cal a BP)[23]、青海都

兰夏尔雅玛可布遗址(3400~3200 cal a BP)[24]、塔温搭

里哈遗址(3400~2500 cal a BP)[24]和热水墓群(1200~1100
cal a BP)[25]、青海玉树尕拉遗址(2900~400 cal a BP)[26]、
西藏札达丁东居址(2400~2100 cal a BP)[27]、格布赛鲁

墓地(2300~2100 cal a BP)[28]和噶尔故如甲木墓地

(2000~1800 cal a BP)[29,30]、卡尔东遗址(1500~1300
cal a BP)[31]以及西藏那曲察秀塘祭祀遗址(1100~900
cal a BP)[32].

在这些考古遗址中, 曲贡遗址的年代最早、出土

牦牛骨骼遗存的数量最多. 曲贡遗址位于西藏拉萨北

郊, 海拔3690 m, 其所属的曲贡文化的年代为距今

3750~3500年[23]. 曲贡遗址中出土了丰富的动物骨骼,
经形态鉴定主要包括牦牛、绵羊(Ovis aries)、鹿(Cer-
vus sp.)和鸟类等. 在有动物骨骼出土的35个探方和16
个灰坑中, 绝大多数都有牦牛的肢骨、牙齿和角心骨

出现, 不少标本上有明显的人工砍砸痕迹. 曲贡遗址出

土的牦牛标本数量众多, 且个体都比较小, 角突细而小,
明显属于家牦牛的特征. 这些考古学材料为研究青藏

高原牦牛的驯化和传播历史提供了重要的实物证据,
说明在距今3750年前, 青藏高原先民已开始利用驯化

的牦牛了. 这是目前青藏高原上发现的年代最早的家

牦牛遗存, 但由于发掘工作已过去30年, 曲贡遗址早年

发掘出来的家牦牛等动物骨骼已经遗失.
结合青藏高原目前出土牦牛遗存的遗址的地理位

置和年代可以看到, 家牦牛最早出现在青藏高原南部

(距今3750年前), 其次是青藏高原东北部(距今3000年
前), 而在高原西部出现的时间要更晚, 不超过2500年
前, 或许反映了牦牛在青藏高原南部被成功驯化后, 先
后向高原东北部、西部传播扩散的过程. 但由于现有

的考古证据有限, 牦牛的驯化和传播历史还不够清晰.
值得注意的是 , 位于西藏昌都的卡若遗址 (距今

5000~4000年)曾出土较丰富的牛骨, 但这些标本仅被

鉴定为牛科, 并未进一步鉴定到种属[34], 不能排除其中

有家牦牛遗存的可能. 若后续针对这些牛骨标本进行

更细致的形态学鉴定或古DNA分析, 有望进一步明确

卡若遗址里的这些牛骨到底是家牛还是野牛, 以及是

否存在已被驯化的黄牛或牦牛.
除了考古遗址中发现的牦牛骨骼遗存以外, 其他

一些证据如史料记载、牦牛皮毛制品、圈栏遗存、带

有牦牛形象的岩画壁画以及造型器物等[35~38]也可为牦

牛的驯化和利用提供一些线索, 但这些资料的年代均

晚于曲贡遗址的年代. 曲贡遗址早年的测年材料主要

是炭屑[23], 但炭屑测年普遍存在老木效应的问题, 测年

结果一般都会比遗址的实际年代偏老[11,39]. 近期对曲

贡遗址重新调查采样并利用一年生作物种子测年的结

果为距今3480~3160年[40], 比早期炭屑测年的结果要更

加年轻, 或许更能代表曲贡文化的年代. 因此, 青藏高

原考古遗址中最早出现的家牦牛年代很可能不会超过

3750年, 应该与距今3600年前史前农业人群大规模定

居青藏高原[11]属于同一时代.
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2 牦牛驯化的遗传学进展

近年来, 分子生物学和生物信息学迅速发展, 为进

一步研究动物驯化过程与模式提供了新的技术手段,
帮助我们更好地解析了一些传统研究方法无法解答的

问题[41]. 古DNA分析也是研究家养动物驯化和传播过

程的有力途径, 已在很多动物种属中得到了广泛运

用[42~44], 但目前还未见牦牛的古DNA研究工作发表.
现有关于牦牛驯化的遗传学研究均限于现代家牦牛和

现代野牦牛样本, 并且经历了从线粒体DNA研究到利

用全基因组数据分析牦牛的群体遗传学和功能基因组

学的发展过程.

2.1 牦牛线粒体DNA研究

线粒体DNA(mitochondrial DNA, mtDNA)是高等

动物细胞中唯一独立于核DNA以外的遗传物质, 具有

分子量小、快速进化和母系遗传等特点, 目前已成为

哺乳动物起源和系统演化研究中重要的分子标

图 1 (网络版彩色)青藏高原出土牦牛遗存的考古遗址点(据任乐乐[22]修改; 现代家牦牛的3个类群依据Chai等人[33])
Figure 1 (Color online) Archaeological sites with yak remains unearthed on the Tibetan Plateau (modified by Ren[22]; and the three groups of modern
domestic yak are based on Chai et al.[33])

表 1 青藏高原考古遗址出土的牦牛遗存
Table 1 Yak remains unearthed from archaeological sites on the Tibetan Plateau

遗址 位置 14C年代(cal a BP) 数量 是否驯化 文献

曲贡 西藏拉萨 3750~3500 丰富 是 [23]

夏尔雅玛可布 青海都兰 3400~3200 1 是 [24]

塔温搭里哈 青海都兰 3400~2500 1 是 [24]

热水墓群 青海都兰 1200~1100 未知 未知 [25]

尕拉 青海玉树 2900~400 2 是 [26]

丁东 西藏札达 2400~2100 未知 未知 [27]

格布赛鲁 西藏札达 2300~2100 1 未知 [28]

故如甲木 西藏噶尔 2000~1800 2 未知 [29,30]

卡尔东 西藏噶尔 1500~1300 15 是 [31]

察秀塘 西藏那曲 1100~900 12 是 [32]
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记[45~47].
牦牛驯化的线粒体DNA研究始于2006年基于现代

家牦牛和现代野牦牛部分线粒体序列开展的一项工

作[48], 该研究对250头现代家牦牛和13头现代野牦牛

637 bp(base pairs, 碱基对)的线粒体DNA序列进行了遗

传学分析, 探讨了家牦牛的起源和驯化. 分析结果显示,
来自青藏高原地区的家牦牛种群具有相对较高的遗传

多样性, 与靠近驯化中心的家养动物种群通常具有更

高的遗传多样性的认识相符[42], 而且现生的野牦牛种

群也主要分布在青藏高原[7,8], 由此认为青藏高原应该

是家牦牛的驯化中心. 该研究还发现家牦牛具有两个

不同的母系支系, 这一发现也得到后期研究[49,50]的支

持; 家牦牛两个母系支系的分化时间发生在距今10万
年以前, 远早于牦牛驯化的时间(利用分子钟推算牦牛

的驯化可能发生在早全新世). 在Guo等人[48]的研究

中, 由于牦牛系统发育分析所用的线粒体序列长度较

短, 并且使用不同计算模型获得的牦牛驯化时间并不

一致, 最早可追溯到8470±3080 a BP, 最晚的仅有

1226±638 a BP, 时间跨度较大, 并不能为牦牛的驯化时

间提供可靠依据.
考虑到野牦牛的奔跑速度快、活动量大、代谢效

率高, 而驯化后的家牦牛活动有限、不需要如此高的

代谢效率, 或许会使得家牦牛群体中与能量代谢高度

相关的线粒体基因组受到的选择压力降低, Wang等
人[51]对51头家牦牛和21头野牦牛的线粒体基因组进行

了比对分析, 发现家牦牛线粒体基因组中蛋白质编码

基因的非同义替换率要显著高于野牦牛. 家牦牛和野

牦牛之间的这种遗传差异表明, 由于驯化后受到的选

择压力降低, 家牦牛线粒体基因组中的基因突变更快

积累并发生了显著改变, 所积累的遗传变异为不同家

牦牛品种的形成提供了重要的分子基础. 此外, 基于现

代家牦牛线粒体基因组的两项研究[49,52]均表明, 家牦

牛的不同线粒体单倍型之间没有明显的地理相关性,
推测可能是牦牛驯化以后多次的扩散传播使得家牦牛

的母系支系复杂化, 从而不具备明显的谱系地理结构.
虽然线粒体DNA是研究哺乳动物进化和演化常用

的分子标记, 但由于线粒体DNA遵循母系遗传方式, 并
且所包含的遗传信息有限, 能为我们提供的家养动物

驯化历史的信息并不全面.

2.2 牦牛全基因组研究

生物体内完整的基因组信息称为全基因组[53], 其

中动物的全基因组包括了线粒体基因组和核基因

组[54]. 从全基因组水平比较和分析家养动物与其野生

祖先的遗传关系, 是揭示其驯化过程中的遗传机制最

为有效的方法之一[55]. 近年来测序效率的不断提高和

测序成本的下降, 使得更多物种的全基因组信息解读

以及更大范围的样品覆盖成为可能, 为驯化动物的分

子进化机制和全方位解析驯化过程造成的复杂性状改

变提供了有力的手段.
牦牛的全基因组研究起步较晚. 2012年, Qiu等

人[56]采用全基因组鸟枪法结合二代测序技术, 首次对

家牦牛全基因组进行了测定, 获得了测序深度为65×,
总长为2.66 Gb的全基因组序列. 该研究不仅首次构建

了牦牛的基因组草图和变异图谱, 为后续开展全基因

组水平的遗传学研究提供了重要的参考, 还通过比较

基因组学分析, 观察到牦牛体内与低氧环境适应、嗅

觉、防御和免疫相关的基因也发生了选择性变异, 这

些新发现对牦牛高海拔适应的遗传机制做出了很好的

阐释. 在构建了牦牛参考基因组的基础上, 2014年,
Wang等人[57]利用高通量测序技术对3头野牦牛和3头
家牦牛进行了重测序, 鉴定出了714万个新的单核苷酸

多态性(single nucleotide polymorphism, SNP)位点,进而

分析了野牦牛和家牦牛之间的遗传变异. 研究发现, 家
牦牛的连锁不平衡程度高于野牦牛, 但这两个群体之

间的遗传差异不大, 分化程度不高, 可能暗示了牦牛的

驯化时间并不太长; 但他们在家牦牛基因组中发现了

1000多个受选择区域, 这些候选基因可能与牦牛的经

济性状有关, 说明在牦牛的驯化过程中, 人类对家牦牛

优良性状的人工选择使得家牦牛的遗传结构和性状发

生了明显的改变, 以更好地为人类的生产生活提供帮

助. 同时, 人工选择作用除了会改变家牦牛的经济性状

以外, 也会使其群体内有害突变累积, 导致其环境适应

力降低[57,58]. 由此可见, 驯化一方面选育了经济性状优

良的家牦牛品种, 另一方面也带给家牦牛更多的遗传

缺陷. 牦牛的驯化, 不仅对青藏高原居民的生产生活方

式产生了深远影响, 也改变了牦牛自身的表型、遗传

特征及其对环境的适应性.
为进一步探究牦牛的驯化过程和群体动态, 2015

年, Qiu等人[59]对中国26个地区的13头野牦牛、48头未

经选育的家牦牛和11头经过严格选育的天祝白牦牛进

行全基因组重测序, 构建了包含1400万个位点的全基

因组遗传变异图谱, 详细解析了野牦牛和家牦牛的遗

传变异以及人工选择作用在家牦牛基因组中留下的印
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记. 研究发现, 在家牦牛基因组中有209个基因受到了

明显的选择, 这些基因可能与温顺行为和经济性状相

关; 通过重建牦牛的群体动态和分化历史(图2), 推算

牦牛的驯化始于7300年前, 家牦牛的种群数量在3600
年前增长到驯化之初的6倍. Qiu等人[59]推算的牦牛驯

化时间早于考古学证据显示的牦牛驯化时间, 而与根

据植被和野火变化推测的青藏高原原始牧业出现的时

间(距今约8000年前)接近[60]; 家牦牛种群数量显著增长

的时间与基于考古学证据提出的农业革新促使古人类

永久定居青藏高原高海拔地区的时间一致[11], 也和人

类群体遗传学数据推算的青藏高原史前人群在新石器

时代早期和全新世晚期两次大规模增长的时间吻

合[16].
上述研究工作[59]为理解牦牛驯化与人类定居青藏

高原之间的联系提供了遗传学新视角, 但并未阐释关

于牦牛驯化地点以及传播路线的相关问题. 全面、清

晰地理解牦牛驯化、青藏高原游牧经济形成发展、人

类大规模永久定居以及生计模式演变等关键科学问题,
除了需要了解牦牛驯化时间和群体大小变化以外, 牦

牛驯化的地点以及驯化以后在青藏高原传播扩散的过

程也需要得到格外关注. 2020年, Chai等人[33]进一步对

青藏高原32个不同地点采集的91头家牦牛和1头野牦

牛的血液标本进行了全基因组重测序和群体遗传学分

析, 并将这些家牦牛划分为3个主要类群(图1). 其中, 主
要分布于青藏高原东南部昌都地区的类群1最先从野

牦牛中分化出来, 属于最原始的家牦牛支系, 然后是分

布于高原中南部拉萨至西部阿里地区的类群2, 系统发

育地位最年轻的类群3主要分布在青藏高原东北部. 现

代家牦牛的这种区域聚类关系表明, 牦牛的驯化可能

最早发生在青藏高原东南部, 随后, 驯化后的家牦牛向

高原中南部、西部和东北部扩散[33].
Chai等人[33]还发现了11个与代谢和免疫相关的基

因, 它们在家牦牛和野牦牛之间表现出明显的差异, 推
测可能受到了驯化事件的影响. 研究还发现, 家牦牛、

野牦牛和西藏黄牛之间存在明显的基因渐渗[33]. 相关

研究工作[61,62]表明, 在过去至少1500年的时间里, 牦牛

通过连续不断地与黄牛杂交遗传了黄牛1.3%的基因

组, 特别是与神经传递和驯化选择有关的基因(如MITF
基因), 使其变得更加温顺、易于管理; 而西藏黄牛从

牦牛基因库中获得了~1.22%的基因组, 尤其是与高寒

缺氧环境适应有关的基因(如EGLN1、EGLN2和HIF3α
基因),使其得以快速适应青藏高原高海拔环境.最新的

一项研究[63]发现, 近90%的现代家牦牛具有来自黄牛

的遗传渐渗, 家牦牛不同毛色的出现与黄牛毛色基因

的渗入和变异密切相关.
现阶段不论是现代牦牛的线粒体DNA研究还是全

基因组研究, 用于遗传学分析的野牦牛样本数量相对

较少, 多数的现代牦牛样本来自家牦牛群体. 这种家养

群体样本量多、野生群体样本量少的不对称取样分析

可能会对牦牛驯化相关问题的分析结果造成一定的偏

图 2 (网络版彩色)牦牛的驯化时间及种群变化历史(据Qiu等人[59]修改, 矩形的宽度和数值对应有效种群大小; 青藏高原人群扩张依据Qi等
人[16]; 史前人类大规模长年定居青藏高原依据Chen等人[11])
Figure 2 (Color online) The domestication time and population history of yak (modified by Qiu et al.[59], and the width and values of rectangles show
the effective population size; the expansion of human population on the Tibetan Plateau is based on Qi et al.[16], and the permanent human occupation of
the Tibetan Plateau is based on Chen et al.[11])
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差. 近年来, 多项全基因组分析[2,61~63]已经证实, 近缘牛

种之间的杂交渐渗是一种较为普遍的现象. 野牦牛与

家牦牛之间没有生殖隔离, 二者可以杂交并产生完全

可育的后代; 牦牛和黄牛虽然属于牛属的两个种, 但也

可杂交产下兼具牦牛耐寒性和黄牛生产力的犏牛, 虽

然公犏牛不育, 但母犏牛可以正常繁育后代. 黄牛的基

因渗入也是牦牛遗传多样性的主要来源, 对不同家牦

牛品种的形成具有重要意义.

3 讨论与展望

家牦牛作为青藏高原牧民重要的生活和经济来源,
是当地畜牧业经济中不可缺少的重要畜种, 对现代高

寒牧区生态系统的维持和社会发展起到了不可估量的

作用[64]. 牦牛的驯化也对青藏高原早期农业人群的适

应和定居, 以及青藏高原游牧经济的发展和高寒文明

的形成起到了巨大的推动作用[20]. 目前已发表的考古

学和遗传学研究虽在一定程度上为牦牛的驯化过程和

群体演化历史提供了线索, 但相比于其他家养动物, 如
黄牛[65,66]

、狗(Canis lupus familiaris)[67,68]、猪(Sus scro-
fa domestica)[69]、绵羊[70]

、山羊(Capra hircus)[71,72]、
骆驼(Camelus bactrianus和C. dromedarius)[73,74]等, 青

藏高原牦牛的驯化传播历史还有很多不甚明晰之处,
特别是在牦牛驯化时间的问题上, 现阶段的考古学研

究与遗传学研究获得的结果差异较大[23,48,59].

3.1 牦牛驯化的时间和区域问题

根据青藏高原现有的考古遗址资料, 拉萨曲贡遗

址出土的家牦牛骨骼遗存是目前已知年代最早的人类

成功驯化牦牛的实物资料和直接证据[23], 但因存在炭

屑测年老碳效应, 其年代不会超过距今3750年. 虽然遗

传学研究结果显示牦牛的驯化可能早到距今7300年前

的全新世中期[59], 但目前尚无考古学证据的支撑. 青藏

高原新石器时代遗址和早期农业的出现不早于距今

5200年[11,21], 早于这一年代的青藏高原人群尚处于狩

猎采集时代, 在相应的考古遗址中迄今未曾报道过任

何家牦牛遗存.
距今3600年以前, 农业革新促使史前人类永久定

居至青藏高原高海拔地区[11], 而家牦牛的种群数量也

是在3600年前增长到了驯化之初的6倍[59], 牦牛的驯化

和种群数量的增长与人类向青藏高原扩张、定居的历

史高度相关, 表明了牦牛的驯化和利用在人类永久定

居青藏高原和随后的社会稳定发展的过程中发挥了重

要作用. Peng等人[75]基于考古学资料和遗传学研究, 揭
示了青藏高原畜牧业建立的时间也是在距今3600年前.
考虑到曲贡遗址炭屑测年结果相对偏老, 曲贡遗址中

最早出现的家牦牛可能与距今3600年前史前农业人群

大规模定居青藏高原以及青藏高原畜牧业形成的时间

一致.
关于最早驯化牦牛的区域, 无论是基于现有的考

古学证据还是遗传学分析得到的结果, 都指示牦牛的

驯化地点应该位于青藏高原的南部, 最有可能是在西

藏昌都或拉萨地区. 现代遗传学研究结果表明, 驯化后

的家牦牛随后分别向青藏高原西部和东北部地区传播

扩散; 而现有的考古学证据破碎零散, 在时间和空间上

不连续, 并不足以反映牦牛的传播路线, 青藏高原牦牛

牧业的发展过程仍不清晰.

3.2 牦牛驯化的可能模式

在所有家养动物中, 狗是最早被人类驯化的动物,
也是唯一被狩猎采集人群驯化的动物[67,68], 其他所有

的家养动物均是在农业普及之后才被农业人群驯化

的[76,77]. 虽然根据遗传学推算的牦牛驯化时间可能早

到距今7300年[59], 但青藏高原海拔3000 m以下的河谷

地带在5200年前尚处于狩猎采集时代, 海拔4000 m以

上的高海拔地区的新石器考古遗址均不早于距今4000
年. 虽然狩猎采集人群在早全新世就以季节性游猎的

方式生活在夏达错、切热、邱桑、参雄尕朔、西大滩

等海拔4000 m以上区域[12,78~83], 但主动驯化野牦牛的

可能性不大. 野牦牛生性凶猛, 要想成功驯化野牦牛需

要长期对狩猎来的野牦牛进行圈养和管理, 还需要掌

握一定的驯化动物的经验和知识[5], 而狩猎采集人群

并不长年定居在固定区域, 也不具备驯化动物的专业

知识. 牦牛可能与除了狗以外的其他家养动物一样, 也
是被农业人群成功驯化的.

西亚驯化的黄牛至少在距今5000年前传入中国北

方地区[84], 不晚于4000 年前传入青藏高原[85,86]. 黄牛传

入青藏高原的时间要早于家牦牛出现的时间, 因此牦

牛的驯化可能发生在黄牛传入高原之后. 现代遗传学

研究已经证实, 青藏高原地区的牦牛和黄牛共享了彼

此一部分的遗传成分, 特别是与驯化选择相关的基因

从黄牛群体渗入到了牦牛群体中[62]. 我们可以合理推

测: 黄牛驯化的思想、技术以及黄牛温顺基因的渗入

促进了青藏高原早期人群对野牦牛的驯化. 尽管野牦

牛与黄牛实际的杂交过程可能较为复杂, 若考虑其中
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最为理想的两种级进杂交的情况, 即杂交后代(母犏牛)
持续地与野牦牛或者持续地与黄牛进行回交(图3), 一

方面会使得其中一部分的杂交后代中牦牛的血统逐渐

恢复, 同时在一代又一代的人为管理下, 牦牛的野性逐

渐褪去进而出现驯化的家牦牛; 另一方面也会使得另

外一部分的杂交后代中牦牛的血统逐渐被稀释, 黄牛

的血统逐渐恢复, 并因保留了牦牛特有的与高寒缺氧

环境适应有关的基因而逐渐适应青藏高原高海拔环境.
驯化后的家牦牛能够更好地在人为控制下利用黄牛无

法利用的青藏高原大面积高寒草甸[87], 而与牦牛的杂

交也使得黄牛群体获得了高寒缺氧适应基因而得以在

青藏高原生存并向更高海拔区域扩散. 牦牛的驯化和

黄牛对高原的适应, 成为史前人类大规模长年定居青

藏高原重要的生存基础. 当然, 这一假说还需要古

DNA研究的证实 , 今后应当从古基因组角度寻找

早期牦牛与黄牛杂交的证据, 尤其是针对同时出土了

黄牛和牦牛遗存的遗址系统开展古基因组研究工作,
理解黄牛传入青藏高原对牦牛驯化可能产生的深刻

影响.

3.3 古DNA是研究牦牛驯化问题的重要途径

野牦牛是在何时、何地、以何种方式被史前人类

成功驯化的, 最终还是要依靠考古遗址的新发现、系

统的动物考古分析鉴定以及针对牦牛遗存开展古DNA
研究来解答. 虽然青藏高原上考古遗址较多, 但目前系

统开展过动物考古学研究的遗址只占少数, 已出土的

牦牛骨骼遗存也均未进行古DNA鉴定分析. 由于目前

关于牦牛骨骼形态鉴定的研究全部基于完整的现代标

本[29,88], 而考古材料相对破碎, 往往缺乏关键的形态鉴

定特征部位, 鉴定结果可能存在一定的误差. 青藏高原

上一些未鉴定出牦牛遗存的考古遗址, 特别是曾报道

有牛骨出土的遗址, 如昌都卡若遗址(距今5000~4000
年)或许具有重要的研究价值. 一方面, 卡若遗址的年

代要比拉萨曲贡遗址(距今3750~3500年)更早, 若现代

遗传学推算的牦牛驯化时间正确, 那么卡若先民很可

能已经驯化了牦牛并发展出了牦牛牧业; 另一方面, 现
代遗传学研究也显示昌都地区的现生家牦牛属于最原

始的家牦牛支系, 最先从野牦牛群体中分化出来. 在对

卡若遗址出土的这些牛骨遗存进行筛选和鉴定时, 除

传统的动物考古学方法以外 , ZooMS(proteomic
zooarchaeology by mass spectrometry screening, 蛋白质

质谱动物考古学)技术也是一种快速有效的手段[89].
尽管目前已开展一系列遗传学研究来探讨牦牛驯

化和群体演化历史, 但由于缺乏古DNA研究工作, 现代

遗传学结果与考古学证据之间的差异无法得到很好地

解释. 而古DNA作为联系考古学和遗传学的理想纽带,
不仅能够从分子水平对形态学无法确定种属的动物骨

骼遗存进行精确的物种鉴定, 在此基础上还可针对古

代牦牛遗存深入开展SNP组成和功能基因等分析, 以

确定其属于家牦牛还是野牦牛. 古DNA数据也能与现

代遗传学数据相结合进行对比分析, 并借助古代样本

的碳十四测年结果为分子钟分析提供可靠的年代校准,
从而弥补现代DNA研究的不足. 历时性的古DNA能够

更加全面深入地揭示青藏高原牦牛驯化起源和扩散的

时空地理框架, 丰富我们对于牦牛驯化初始过程的理

解. 近年来牦牛现代遗传学研究工作的不断开展以及

图 3 (网络版彩色)牦牛杂交驯化假说示意图
Figure 3 (Color online) Schematic illustration of hypothetical hybridization pathway of yak domestication
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牦牛全基因组序列的发表, 为后续针对考古遗址中出

土的牦牛遗存开展古DNA研究提供了便利和参考.
此外, 在缺少牦牛遗存作为古DNA研究材料的情

况下, 古环境DNA技术可作为研究牦牛驯化问题的新

手段. 古环境DNA(ancient environmental DNA, ancient
eDNA)是指保存于粪化石、牙结石、冰川、冻土、泥

炭、湖泊、海洋、洞穴和遗址堆积物等古环境样品中

的生物古DNA[90~92]. 目前古环境DNA已形成较完善的

研究体系, 不用依赖化石材料便可对古环境样品中大

部分的动物、植物和微生物物种进行检测[93], 已在丹

尼索瓦人和尼安德特人古环境基因组[94,95]
、美洲黑熊

和欧洲野牛古环境基因组[96,97]等研究方向取得了重要

进展. 相信今后利用古环境DNA技术, 从青藏高原不同

地区的湖泊沉积物和考古遗址堆积物中寻找并恢复古

代牦牛的遗传及时空分布信息, 也能为青藏高原牦牛

的驯化历史提供新的见解.
综上, 青藏高原牦牛的驯化历史目前仍不清晰, 牦

牛牧业何时在青藏高原建立、发展、传播以及如何同

外来传入的耐寒麦类作物以及绵羊、山羊一道深刻改

变高原人群的生业模式, 这些关键科学问题还没有得

到很好地回答. 因此, 要厘清青藏高原牦牛的驯化和利

用历史, 仍需开展更多动物考古研究工作, 尤其是对青

藏高原新石器考古遗址中出土的牛科动物骨骼遗存进

行系统的鉴定和分析. 借助考古学、现代遗传学以及

古DNA技术等多学科方法的交叉运用, 我们有理由相

信, 青藏高原牦牛的驯化过程和传播历史, 黄牛传入高

原对牦牛驯化可能产生的重要影响以及人类在青藏高

原扩散和定居的历史定会逐渐明晰.

致谢 感谢兰州大学陈杰博士和杨继帅博士在论文写作过程中参与讨论和提供帮助.
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The domestic yak is a key animal species that facilitated prehistoric human exploring and settling on the Tibetan Plateau,
particularly for permanent establishment in the high-altitude areas. It is hence well known as the “boat of the plateau” and
“omnipotent livestock”. As the most important livestock on the Tibetan Plateau, domestic yak has provided the herdsmen
with meat, milk, transport power, fur, fuel and other necessary resources for production and life. However, limited by
archaeological materials and disciplinary developments, the domestication process of yak is still not clear. Here we give an
overview on the current status of yak domestication and how it is associated with human settlement on the Tibetan Plateau,
from a multidisciplinary perspective mainly involving archaeological and genetic evidence, and also discuss into the
possible directions for further studies concerning this issue. At present, the skeletal remains of yak unearthed from
archaeological sites on the Tibetan Plateau are very limited. There are only 10 archaeological sites on the Tibetan Plateau
where yak remains have been unearthed, among which the domestic yak remains unearthed from the Qugong site are the
earliest and the most abundant. Available archaeological studies suggest that yak domestication occurred no earlier than
3750 years ago, and the domestication center might have been located in the Lhasa River valley, southern Tibetan Plateau.
However, based on genetic analysis of mitochondrial and nuclear genomes of modern yak, its domestication can be traced
back to the middle Holocene, earlier than the time indicated by archaeological evidence, and the inferred domestication
center is in Changdu, southeastern Tibetan Plateau. The population size of yak is closely related to the human expansion
and settlement on the Tibetan Plateau. Agriculture facilitated permanent human occupation of the high-altitude Tibetan
Plateau about 3600 years ago, and a six-fold increase in population size of the domestic yak occurred during the same
period. The introgression of cattle genes has a profound impact on the domestication process of yak and is an important
source for the genetic diversity of yak. At the same time, the introgression of yak genes related to hypoxic adaptation
promoted the adaptation of cattle to extreme environment of the Tibetan Plateau. Although ancient DNA is an ideal link
between archaeology and genetics, and has been widely used in many species as a powerful means to study animal
domestication, no ancient DNA study on yak has been published. Overall, it is still debatable about the timing, region, and
process of yak domestication on the Tibetan Plateau, and there are obvious differences in the results of archaeological and
genetic studies, mainly due to the lack of systematic zooarchaeological and ancient DNA study of high-altitude
archaeological sites on the Tibetan Plateau. The formation and development of nomadic economy, the permanent
settlement and the evolution of human livelihood patterns on the Tibetan Plateau have not been well answered. For future
studies, the early hybridization between yak and cattle after cattle were introduced to the Tibetan Plateau will likely enable
us to better understand the domestication process of yak and the promoting effect of yak domestication on the survival and
establishment of prehistoric human on the Tibetan Plateau. More archaeological investigations, excavations, and
zooarchaeological studies involving ZooMS and ancient DNA (both on fossil remains and sediments) studies on the
Tibetan Plateau are required before we come to a stage for thoroughly addressing the detailed domestication process of yak.
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