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地松鼠亚科的起源与演化研究进展
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摘要! 归纳总结了地松鼠亚科
678+397

的起源和演化研究进展% 现生地松鼠种类繁多& 地理广布是由陆桥协助祖先

类群扩散和生境变化导致祖先类群发生适应性演化共同作用的结果% 化石和分子证据都表明地松鼠起源于早渐新

世的欧亚大陆% 地松鼠起源后很快分化出
.

支$ 第
!

支在
!$ :9

左右! 即非洲$欧亚陆桥第
!

次连接时扩散到非

洲! 在缺乏树栖松鼠竞争的情况下演化成现生的非洲树松鼠族
;8*<*=78+3+

' 第
(

支在欧亚大陆向地栖生活演化的同

时! 部分类群在
!> :9

左右扩散到非洲! 并演化出非洲地松鼠族
678+3+

的
6+$#3

和
74'&%4"8+$#3

' 第
.

支是旱獭族

:98?*<+3+

的祖先! 在欧亚大陆演化出岩松鼠属
9:-#$"4&;-&3

的同时! 于中渐新世通过白令陆桥扩散到北美! 并在北

美草原化的大背景下演化出花鼠属
<&;-&3

! (黄鼠属) *

=>+$;">*-'#3

+! 旱獭属
?&$;"4&

! 土拨鼠属
@5%";53

等%

花鼠属& (黄鼠属) 和旱獭属于中新世扩散回欧亚大陆! 其中 (黄鼠属) 和旱獭属在欧亚大陆发生适应性演化%

伴随生境变化而发生形态& 行为等适应性演化! 是地松鼠繁盛的重要原因% 演化过程中! 旱獭属& 土拨鼠属&

(黄鼠属) 等地栖型松鼠的体型显著增大! 尾巴显著变短! 而半地栖型和树栖型的体型瘦长! 尾巴变长% 图
(
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地松鼠亚科
'

族
!!

属

()*+,- & ./- ' 0,)1-2 345 !! *-4-,3 67 8-,)43-

生物的起源和演化是生物学领域的重要研究课题! 分子系统学" 即利用分子数据推断类群间系统发

育关系和分歧时间" 是当前研究生物演化最为常用的方法之一" 并随着分子数据 #爆发式$ 积累" 生物

的系统发育之谜逐渐被解开%

&

&

! 分子系统学本身存在缺陷" 因为" 基于分子数据的分析不仅不能反映已

灭绝类群" 也不能反映现生种类的形态' 行为' 地理分布等信息( 因此整合分子系统学' 化石记录' 形

态特征' 生境变化等多种信息" 综合研究生物的演化历史是一种更为恰当的方法%

!

&

) 在现生哺乳动物

中" 松鼠科
9:)+,)53-

动物是演化最为成功的类群之一" 为啮齿目
;65-40)3

第三大支系%

'

&

! 其中地松鼠亚

科
8-,)43-

*下文简称地松鼠+是松鼠科中最大的一个亚科" 具有古老, 单系性' 种类多' 分布广' 形态

和行为差异显著等特点%

<!$

&

) 地松鼠的起源可追溯到早渐新世 %

=!>

&

" 演化至今有
&'%

个种" 广布非洲' 欧

亚和北美大陆) 地松鼠栖息地多样" 包括热带' 亚热带的森林' 稀树草原' 荒漠和温带的草原' 荒漠甚

至寒带的苔原%

?

&

) 其生态型可大致分为树栖型' 地栖型及半地栖型 %

@

&

) 树栖类群社群结构简单 %

&%

&

" 地栖

类群" 特别是旱獭属
!"#$%&"

和土拨鼠属
'()%$(*

常组合成结构复杂的社群%

&&!&!

&

) 此外" 生活在全北区

的地松鼠有冬眠习性%

&'!&<

&

) 基于以上原因" 地松鼠成为探讨生境变迁对小型哺乳动物演化影响的理想对

象" 其系统发生吸引着众多研究者的兴趣%

&$!!!

&

) 为此" 我们将归纳前人在地松鼠起源和演化方面的最新

研究进展)

&

地松鼠的系统发育关系

地松鼠亚科隶属于啮齿目
;65-40)3

松鼠科
9:)+,)53-

" 是松鼠科
$

个亚科*巨松鼠亚科
;30+7)43-

" 南

美松鼠亚科
9:)+,)AA)43-

" 松鼠亚科
9:)+,)43-

" 丽松鼠亚科
B3AA62:)+,)43-

和地松鼠亚科+中最大的一个亚

科) 地松鼠亚科早期分类体系的建立主要基于形态特征和地理分布"

&@!'

年"

C6:6:D

%

!'

&首次使用
8-,)"

43-

*地松鼠亚科+这个词" 后经
9)EF264

"

G66,-

"

HA3:D

"

I,6E6J

"

KE,L

和
./6,)4*064

等%

!<!!?

&的探讨" 基

本形成
'

族
#$

属的分类体系) 随着分子系统学介入" 经过
G-,:-,

和
;60/

"

M3,,)264

"

./6,)4*064

和

M677E344

等的修订完善"

M-A*-4

最终将原 #黄鼠属$*加引号特指包括黄鼠属在内的
?

个新属的统称+

拆分成包括黄鼠属
+,-#$%,./01*

在内的
?

个新属" 最终形成现在
'

族
!!

属
#'%

个种的分类系统%

!@

&

*图
#

+)

地松鼠是松鼠科向地栖生活演化的一大类群" 包括
'

个族- 非洲地松鼠族
8-,)4)

*

'

属+" 非洲树松鼠

族
C,606N-,)4)

*

=

属+和旱獭族
G3,E60)4)

*

&'

属+) 非洲地松鼠族营地栖生活" 包括
2-#1*

*

<

种+"

3&!

0")&%4-#1*

*

&

种+和
+,-#$%,./0%,*/*

*

&

种+. 非洲树松鼠族营树栖生活" 包括
5,/4-#1*

*

&

种+"

61)/*7/1#1*

*

@

种+"

8-0/%*7/1#1*

*

=

种+"

!(%*7/1#1*

*

&

种+"

9"#"4-#1*

*

&&

种+和
9#%&%4-#1*

*

!

种+. 旱獭族包括岩松鼠

属
+7/1#%&"$/"*

*

!

种+" 花鼠属
:"$/"*

*

!$

种+" 羚黄鼠属
3$$%*,-#$%,./01*

*

$

种+" 旱獭属
!"#$%&"

*

&<

种+" 土拨鼠属
'()%$(*

*

$

种+" 黄鼠属
+,-#$%,./01*

*

&<

种+"

'"00%*,-#$%,./01*

*

'

种+"

;7&/<%$(*

*

'

种+"

=%&%7/&-001*

*

!

种+"

>&%*,-#$%,./01*

*

'

种+"

9%0/%7/&-001*

*

&

种+"

?#%7/&-001*

*

&!

种+和
2-#%*,-#$%,./01*

*

$

种+" 其中花鼠属和岩松鼠属营半地栖" 羚黄鼠属, 旱獭属, 土拨鼠属和 /黄鼠属$ 等营地栖生活)

>@?
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地松鼠的起源和扩散

基于光间受体视黄类物质结合蛋白基因!

!"#$

"#

$"%

核糖体
&'(

!

$"% )&'(

"#

$*%

核糖体
&'(

!

$*% )&'(

"和细胞色素
+

!

%&'(

"构建的系统发育树# 并利用化石标记对现生种类的分歧时间进行推断#

其结果显示地松鼠于早渐新世!约
!, -.

"开始演化$ 基于以上分子数据进行的祖先起源地分析表明% 地

松鼠欧亚大陆起源的可能性为
/01!#2

$ 地松鼠在欧亚大陆起源后很快分化出
!

个分支# 它们分别为现

生非洲地松鼠族& 非洲树松鼠族和旱獭族的祖先$ 其中第
$

支在
$3 -.

左右扩散到非洲# 并演化成现生

非洲树松鼠族' 第
"

支在欧亚大陆演化的同时# 部分类群在
$4 -.

左右扩散到非洲# 并演化成现生非洲

地松鼠族的
)*+,-

和
.'/01'23*+,-

' 第
!

支在欧亚大陆演化出岩松鼠属的同时# 于中渐新世通过白令陆桥

扩散到北美# 并在北美演化出花鼠属& (黄鼠属)& 旱獭属& 土拨鼠属等旱獭族成员$ 花鼠属& (黄鼠

属) 和旱獭属又于中新世扩散回欧亚大陆# 其中 (黄鼠属) 和旱獭属在欧亚大陆适应演化出许多种类$

地松鼠的化石记录和陆桥变迁也佐证了地松鼠欧亚起源后向非洲和北美扩散的假说$ 目前已知最早

的地松鼠化石发现于欧洲# 时间为早渐新世$ 非洲在中新世以前没有化石# 直至非洲*欧亚路桥第
$

次

连接!

"0145$*10 -.

"后# 才出现少量树栖松鼠的化石# 而非洲地栖松鼠的化石则在非洲*欧亚陆桥第
"

次连接!

$!1,5$$1* -.

"后才大量出现+

!0!!$

,

$ 北美的地松鼠化石从中渐新世开始呈现出较高的属级多样性#

其中
4

个欧亚北美共有属!

$+2'2-4*+52467/,-

# 花鼠属# (黄鼠属) 和旱獭属"在北美演化后扩散回了欧

亚大陆$

!

地松鼠演化的驱动因子

陆桥是小型陆栖非飞行哺乳动物大陆间扩散的主要通道+

!"

,

# 陆桥上覆盖的植被类型及周边环境对大

陆间陆栖动物扩散起着 (过滤性) 作用# 间接影响着这些动物的扩散$ 非洲*欧亚陆桥和白令陆桥对现

生地松鼠的地理分布格局形成和物种多样性有重大影响$ 非洲*欧亚大陆自新生代以来发生过数次连

接+

!!!!4

,

# 其中第
$

次!

"0145$*10 -.

"和第
"

次连接!

$!1,5$$1* -.

"与地松鼠的扩散密切相关$ 非洲*欧亚

陆桥的植被类型发生了从森林到草原& 再到荒漠的演变的历程$ 第
$

次连接时# 陆桥及周边覆盖着森

林# 有利于树栖型的非洲树松鼠族祖先扩散到非洲$ 而陆桥第
"

次形成时# 植被已经演替成草地# 有利

于地栖型的非洲地松鼠族祖先扩散到非洲$ 欧亚与北美自新生代以来长期通过白令陆桥相连+

!#!!*

,

$ 白令

陆桥的植被演化类似非洲*欧亚陆桥# 由森林逐渐向草原过渡$ 白令陆桥长时间的存在促成了地松鼠在

欧亚和北美之间的广泛交流$ 与非洲*欧亚陆桥的单向扩散模式!欧亚到非洲"不同# 地松鼠在欧亚和北

美的物种交换是双向的# 早期主要体现在半地栖型种类的交换!如花鼠"' 后期主要体现在地栖型种类的

交换!如 (黄鼠) 和旱獭"$

除了陆桥的影响# 全球气候变化对地松鼠的辐射演化也产生了巨大影响$ 辐射演化常常与板块内局

部生境发生的复杂变化相联系+

!/

,

$ 新生代是一个全球大气二氧化碳浓度逐渐降低# 同时全球均温逐步下

降# 最后进入冰期和间冰期的时代+

!,!!3

,

!图
"

"$ 在这个过程中# 主导陆地生态系统的裸子植物和爬行动

物逐渐被被子植物和哺乳动物取代# 松鼠科的祖先就是在这样的大背景下起源和演化的$ 原始松鼠适应

树栖生活# 但也有少量类群向开阔生境演化# 地松鼠就是其中的一支$ 在森林生境占主导地位的渐新

世# 地松鼠祖先类群的生存空间很有限# 他们或占领森林下层空间# 或利用有限的开阔生境$

由于板块运动& 海退事件等原因# 古地中海逐渐消退# 使得中亚地区变得干燥+

40

,

# 非洲地松鼠族的

祖先开始向开阔生境适应演化$ 全球均温的变化# 特别是
$# -.

以来全球均温的持续下降# 伴随着森林

大面积被草原替代+

4$!4!

,

# 为地松鼠的演化提供更为广阔的空间# 这可能是旱獭族地栖类群!羚黄鼠属&

(黄鼠属)& 旱獭属& 土拨鼠属等"兴起和繁盛的重要原因$ 由于草主导的生态系统在北美大陆出现比欧

亚大陆早+

44!4#

,

# 因此旱獭族地栖类群首先在北美兴起和繁盛# 并于中新世扩散回欧亚得到进一步发展$

4

地松鼠的适应性演化

地松鼠在演化过程中其形态& 行为等方面发生了一系列的适应性变化$ 形态主要反映在体型和尾长

上$ 树栖型体型较小& 尾长较长# 而地栖型体型较大& 尾巴较短+

4*

,

$ 地松鼠祖先性状重建显示地松鼠的

郑方东等% 地松鼠亚科的起源与演化研究进展
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祖先类似于半地栖型的岩松鼠!中等体型中等尾长"# 非洲树松鼠族的祖先进入非洲后# 在缺乏树栖松鼠

竞争的情况下向树栖生活演化# 体型变小# 尾巴变长$ 而向地栖生活演化的大多数种类体型增大# 尾巴

显著变短% 除形态变化外# 地栖类群还逐渐演化出了地栖& 群居& 警报& 冬眠等一系列适应开阔生境的

行为'

&'

(

%

在开阔生境中# 较大体型有利于个体存储更多的皮下脂肪组织& 控制资源& 种间竞争& 抵抗天敌&

消化粗糙食物& 应对不良气候'

&(!$%

(

% 由于地栖生活# 地松鼠尾巴保持身体平衡的作用下降# 因而自然选

择淘汰了那些体型小尾巴长的个体% 群居& 警报可降低个体被捕获的风险'

$#!$!

(

# 穴内集体冬眠减少热量

消耗可帮助小型恒温动物度过北半球中高纬度的漫长冬季'

$)

(

# 地松鼠在适应开阔生境过程中逐渐演化出

了这些适应性行为%

$

展望

地松鼠演化历史的复原具有一定的难度# 化石是研究其演化的主要材料之一# 但化石记录本身残缺

不全% 此外# 化石记录的详细与否与人为挖掘和研究的努力程度有关# 例如发达的欧洲和北美出土的地

松鼠化石较发展中国家多% 这种人为的不均匀挖掘及研究# 可能会让基于化石的研究结论产生偏差% 分

子系统学是研究现生地松鼠的有效方法# 能够推测其祖先类群# 但不能反映已灭绝类群% 因此# 化石记

录和分子系统学两者在某种程度上能够相互验证# 同时互为补充# 两者的结合有利于揭示出更多的地松

鼠演化细节% 随着地松鼠新化石的发现& 分子手段的进步& 非洲类群的深入研究& 古地理和古气候的复

原# 地松鼠的演化历程将更为清晰%

*
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