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Focus on: Krause J, et al. (2010) The complete mitochondrial DNA genome of an unknown hominin from southern 

Siberia. Nature 464: 894-897. 
 

ABSTRACT: A number of archaic Homo sapien from 1.2-0.32mya have been found throughout Africa, Asia, and 

Europe. However, little is known about the relationships and the evolutionary pathways of various archaic Homo 

sapiens. In 2008, a bone of an unknown hominin (dated 48-30kya), was excavated at Denisova Cave in the Altai 

Mountains of southern Siberia. This Denisova hominin was found to be a species of archaic Homo sapiens. However, 

the phylogenetic analysis based on the complete mitochondrion DNA (mtDNA) shows that the Denisova hominin 

branches off much earlier than the divergence of modern humans and European archaic Homo sapiens (i.e. 

Neanderthals), which occurred about one million years ago. This result indicates the high diversity and multiple 

origins of archaic Homo sapiens. Further researches of archaic Homo sapiens, especially those found throughout East 

Asia will be quite helpful in revealing the detailed phylogeny of the human evolution. 
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丹人 DNA 揭示的早期智人的多起源 
袁媛，李辉 

复旦大学现代人类学教育部重点实验室，上海 200433 

摘要：早期智人生活于大约 120-3.2 万年前，是形态上介于直立人和晚期智人之间的古人种，欧亚非地区都有

丰富的早期智人化石。然而不同时期和地区的早期智人的进化谱系尚不明确，也很难判断早期智人对现代人

是否有遗传贡献。2008 年在阿尔泰山丹尼索瓦洞穴中出土了一个未知人类的指骨，该未知人类生活在 3-5 万

年前，被称为丹人，属于早期智人。丹人的线粒体基因组 DNA 显示丹人与现代人的最近共同祖先大约在 100

万年前。结合尼人 mtDNA 的研究，可以准确找到丹人在进化谱系上的位置。目前分析过的尼人和丹人与现代

人有不同的遗传距离，提示了早期智人相对于现代人并不是一个内部一致的分类单位，而可能是多起源的。

深入研究世界上其他的早期智人，特别是东亚早期智人可能会揭示早期智人的更为复杂的进化谱系，完善我

们对人类进化的认识。 

关键词：丹人；早期智人；古 DNA；进化树 

 

一、 人类的进化史 
人类的进化经历了漫长的过程，按照物

种的分类方法，我们现代人类属于动物界-脊
索动物门(脊椎动物亚门)-哺乳纲-灵长目(类
人猿亚目)-人科-人属(Homo)[1]。 

除了人属(真人属)以外，人科中其它的几

个属的化石都只发现于非洲(图 1)，所以人科

被认为起源于非洲。而迄今发现的最早的人

属物种——树居人(Homo gautengensis)也分

布在非洲[2]，由南猿属进化而来[3]。非洲的

人属又演化出了能人(H. habilis )、卢道夫人

(H. rudolfensis)和匠人(H. ergaster)，以及在

170 万年前快速地迁徙到西亚[4]和东亚[5-7] 
的直立人(H. erectus)。西亚发现的典型的直

立人是格鲁吉亚人(H. georgicus)，但是这些

纬度的地区的古人类连续进化的可能性很

小。目前还没有发现欧洲的直立人，但是意

大利发现的生活于 35-50 万年前的西布兰诺

人(H. cepranensis)可能是直立人后代。而东亚

的直立人处于相对隔离状态，一直持续到 3
万年前 [8]。小弗洛勒斯人(H. floresiensis)很
可能从东亚直立人进化而来，一直存在到 1.8
万年前[9]。欧洲出现的第一批人类被认为是

120-80 万年前的先驱 人(H. antecessor)[10]， 
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图 1 人科各属的进化关系  Fig.1. An evolutionary tree of the genera within Homininae 

 
可能直接来自非洲；先驱人在解剖学上属于

早期智人(Archaic Homo sapiens)，但是与后

来的人群具有很少的连续性，被认为是是灭

绝的物种[11]。60 万年前，非洲的匠人进化

成 了 早 期 智 人 ， 其 中 海 德 堡 人

(H. heidelbergensis)，并扩散到了欧洲。50 万

年前，非洲的另一部分早期智人罗德西亚人

(H. rhodesiensis)，又一次扩散到欧洲，演化

成了尼安德特人(H. neanderthalensis)，一直生

存到 2.8 万年前[12]。留在非洲的罗德西亚人

可能演化成了晚期智人，包括长者智人(H. 
sapiens idaltu)和现代人(H. s. sapiens)，现代人

后来迁徙到了欧亚大陆、澳大利亚和美洲大

陆。 
现代人在非洲和中东的扩散发生在 13-7

万年前。在 5 万年前，第一批现代人通过大

陆扩散至澳大利亚，之后又到达北美洲。很

可能的是，紧接着第二波走出非洲的现代人

就扩散到了东亚。4.5 万年前，现代人从非洲

东北部扩散到了地中海东部地区，然后接着

扩散到欧洲，印度，中亚和亚洲东北部。中

亚人群在 3 万年前向西迁徙到了欧洲，2 万

年前向东北迁徙到了西伯利亚。迁徙到西伯

利亚的人群不久后进一步扩散到了北美洲。

这样就形成了现代人在各大陆的分布[13]。 
 

二、 早期智人 
在人类进化和征服地球的历程中，早期

智人是一个重要的环节。早期智人生活于大

约 120-3.2 万年前，地质时代属于更新世中期

至晚期，考古时代属旧石器时代中期，是解

剖学上处于直立人与晚期智人之间的人种概

念。各地早期智人的化石也比较丰富：除了

前面已经提到的非洲的罗德西亚人；欧洲的

先驱人、海德堡人、尼人；在亚洲还有大荔

人、金牛山人、马坝人、丁村人、长阳人、 
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图 2 丹人、尼人和现代人分别与现代人之间的核苷酸差异 

Fig.2. Distribution of pairwise nucleotide differences among Denisova hominin, Neanderthalian, and modern human 
 

 
图 3 丹人线粒体全基因组序列的系统发生树   Fig.3. Phylogenetic tree of complete mtDNAs 

 
桐梓人等。目前学术界普遍认为各地的早期

智人在数万年前被罗德西亚人进化而来的现

代人取代。对于早期智人的各个物种之间的

进化关系，目前研究非常有限，从形态分析

上难以判断。而分子人类学的研究则使得早

期智人的内部关系显得更为复杂。 
分子人类学研究最多的早期智人是尼

人。早在 1997 年，Krings 等[14]就从德国出

土的约 5 万年前的尼人化石中成功地提取了 
古 DNA，并对 mtDNA 片段进行了 PCR 扩增

和测序。将所得序列同全世界 1600 例现代人

的 mtDNA 进行比较之后，作者认为尼人与现

代欧洲人没有直接的继承关系，尼人与现代

人之间至少有 30 万年的分化[15]。随着测序

技术的革新，古 DNA 研究也快速发展

[16-18]。但是由于年代特别久远的样本中古

DNA 的保存状况较差，其他早期智人的进化 
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图 4 真人属的进化谱系.其中东亚早期智人的起源还不确定，用虚线表示 

Fig.4. The phylogeny of Homo. Dashed line reflects uncertain relationships 

 
地位几乎一无所知。直到最近发现了北亚早

期智人——丹尼索瓦人。 
 
三、 丹人线粒体 DNA 揭示的早

期智人的多起源 
2008 年，科学家们在西伯利亚南部地区

阿尔泰山的丹尼索瓦洞穴(51°40′ N; 84°68′E)
发现了一个孩童的指骨，该未知古人被命名

为丹人(Denisova hominin)。丹尼索瓦洞穴共

有 22 个地层，经热释光法和碳十四法鉴定的

年代为距今 12.5-18 万年。丹人所处的地层为

9-11，伴随有 3-4.8 万年前的器物，这些器物

带有莫斯特文化(Mousterian) 和勒瓦卢瓦文

化(Levallois)的特征。从丹人样本的趾骨中提

取 DNA ，并通过引物延伸捕获 (Primer 
Extension Capture，PEC)的方法成功地获得了

其 DNA 序列[19]。 
分别将丹人、尼人与现代人分别与现代

人的核苷酸差异进行比较(图 2)，丹人与现代

人的mtDNA的差异是尼人与现代人差异的 2
倍。 

进化树的分析也揭示了相似的进化关系

(图 3)。假设人和黑猩猩的 mtDNA 分歧时间

在 6 百万年前，丹人、尼人和现代人的最近

的共同祖先大约在 100 万年前，丹人和现代

人的最近共同祖先的年代是现代人和尼人的

最近共同祖先年代的两倍，也就是说丹人比

尼人还要古老。但是由于直立人早在 170 万

年前就已经与匠人-智人的进化轴分野，所以

丹人不可能是直立人的后代，而最可能是早

期智人的北亚种。 
根据形态比较与迁徙历史分析，非洲和

欧洲的早期智人进化关系大致上可以重建

(图 4)，而根据 mtDNA 反映的丹人与尼人的

关系可以补上北亚的部分，将早期智人的进

化谱系进一步完善。 
总体上看，虽然尼人和丹人的生活年代

相近，活动范围也非常接近(丹尼索瓦洞穴

100 km 之外有尼人遗址)，但他们与人类的分

歧时间却相差几十万年，这揭示了早期智人
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的不同支系存在着巨大差异。至少北亚早期

智人与欧洲早期智人有很大的差距，而东亚

早期智人或许与欧洲早期智人的遗传距离更

远。由于欧洲早期智人尼人与现代人的差异

相对较小，所以反过来说东亚早期智人在进

化上可能是距离我们现代人比我们原来想象

的更为遥远。各地的早期智人在进化历程上

可能非常复杂。 
因此，从目前的体质人类学和分子人类

学的研究看，早期智人可能包含了很多差异

较大的支系。从人群迁徙的角度上，这很可

能与各地早期智人的来源不同有关，并且他

们在不同时间分次迁入。不同支系的早期智

人间的交流也很少，处于相对隔离状态；在

自然环境剧变的压力下，他们中的很多种群

越来越小并最终走向灭亡，成为人类进化的

盲端。 
 

四、 研究早期智人 DNA 的意义 
丹人和尼人的线粒体 DNA 进化关系非

常遥远，这一出人意料的结果说明，早期智

人的古 DNA 研究是相当重要的。 
依据早期智人的 DNA，我们可以更准确

地建立早期人类迁徙模式。如丹人和尼人的

DNA 所揭示的那样，同属于早期智人的这两

个物种，与现代人的最近共同祖先分别约为

100 万年前和 47 万年前。这揭示了早期人类

的分次迁徙模式，是不同来源的。如果以后

能获得更多早期智人的 DNA 序列，便可以构

建更完整的准确的进化谱系，这将有助于确

定不同遗址的早期智人间的关系和他们的迁

徙路线。如东亚的早期智人化石虽然很丰富，

但他们之间的关系在很大程度上还是未知的

(图 4)，为了确定这一时期东亚古人种的迁徙

模式，需要更多的分子人类学研究。 
深入地研究早期智人的 DNA，如基因组

DNA，有助于认识现代人的祖先是否与早期

智人发生交流。多地区起源说和完全出自非

洲学说至今还存在少量争议，其中关键的问

题是，各地的古人种到底对现代人有没有遗

传上的少许贡献。现代人的线粒体和 Y 染色

体研究、尼人的线粒体 DNA 研究都支持完全

出自非洲学说。但尼人基因组草图[20]表明，

有 1-4%的基因型在尼人与欧亚现代人之间

比欧亚现代人与非洲现代人之间更相似，从

而推断尼人与欧洲现代人的祖先有一定的基

因交流。同样，通过古 DNA 的方法可以鉴别

东亚早期智人与该地区的现代人在历史上是

否发生过交流。 
早期智人的 DNA 研究也将有助于古人

种的分类。现在定义的早期智人是一个很模

糊的概念。他们是否是一个物种，他们之间

的关系是怎样的，他们从哪来，他们的祖先

和后裔是什么等问题都不太清楚。通过研究

早期智人的 DNA 建立进化谱系，我们可以结

合更多考古学和体质人类学等信息对这一时

期的古代人群进行更合理更系统的分类，而

不是将他们不加区别地统称为早期智人。同

时，这也将有利于新出土的古人种化石的鉴

定。 
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