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摘要：猫科动物的演化关系传统上一直是富有争议的，这很大程度上造成了猫科在属一级的分类众说

纷纭。新兴的分子生物学技术为我们理解猫科动物的系统发育提供了新的视角，本文回顾了近些年来

的猫科分子系统学研究，以 Johnson 等（2006）和李钢等（2016）的研究结果为核心，同时结合确切的

化石记录进行佐证，推断了猫科的演化历史。我们发现，分子系统学提出的现代猫科动物于晚中新世

开始适应辐射、先后分化出了 8 个支系等观点，与化石证据基本吻合；但是分子系统学对部分支系起

源的推断与化石证据存在差异。结合化石记录的分析，我们认为现代猫科 8 个支系中除狞猫支系和虎

猫支系以外，其余均最有可能起源于亚洲，现代猫科动物在演化过程中至少经历了 30 次洲际迁徙。结

合演化历史和形态学研究，我们遵循邱占祥等（2004）的观点，将现存的猫科动物全部归于猫亚科

（Felinae），并将现代猫亚科动物划分为 15 个属 40 个物种。 
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Abstract: [Objectives] The evolutionary relationship of Felidae has been controversial. As a result, there are 

highly divergent views on classification of cats at the generic level. The emerging phylogeny using gene or 

genomic data provides a new viewpoint to understand the evolution of cats. [Methods] This paper reviews the 

molecular phylogeny of Felidae over recent years, and we deduce the evolutionary history of Felidae in 

combination twith fossil records. The phylogenies by Johnson et al. (2006) and Li et al. (2016) are used as the 

core, corroborated by specific fossil records. [Results] Recent molecular phylogenies propose living cats 

radiated in the Late Miocene and diverged into eight branches. Though the divergent age of these branches 

largely coincides with fossil evidence, the inferred origination area of some branches is not supported by fossil 

records. Combing the evidence from these fossil records, we propose that the most living cat lineages are 

likely originated in Asia except for the Caracal lineage and Leopardus lineage, and living cats experienced at 

least 30 intercontinental migrations in the process of evolution, far more than those inferred from only 

molecular phylogeny. [Conclusion] Based on the study of evolutionary history and morphology, we suggest 

that all the living cats should be classified into Felinae, and subdivided into 15 genera and 40 species. 

Key words: Felidae; Evolution; Molecular phylogeny; Fossil evidence 

猫科（Felidae）是食肉目（Carnivora）猫

形亚目（Feliformia）下的一科，现存约 40 个

物种，从自然界的顶级掠食者——狮（Panthera 
leo）、虎（P. tigris）和豹（P. pardus），到人类

饲养的家猫（Felis catus），都属于猫科的成员。

猫科动物现在广泛分布在除南极洲外的全球各

大陆，能适应从沙漠到热带雨林、再到高山的

多种生境类型（Sunquist et al. 2002）。根据体型

大小，它们被分成了 3 组：小型猫科动物（体

重 10 kg以下）、中型猫科动物（体重 10 ~ 40 kg）

和大型猫科动物（体重 40 kg 以上）（Mattern 

et al. 2000）。不同猫科动物通过栖息环境和猎

物大小的不同，实现了生态位的分化（Sunquist 

et al. 2002）。但是，所有的猫科动物都是高度

食肉的掠食者，特化以伏击方式捕杀猎物，

它们的生态位总体上是非常近似的（Sunquist 

et al. 2002，Werdelin et al. 2010，Kitchener 

et al. 2017）。 

猫科动物因其华丽的外表和重要的生态位

作用，吸引了各国政府、诸多生物学家和社会

各界的广泛关注。但是近代以来，由于人类滥

捕滥杀并破坏它们的栖息地，导致猫科动物在

世界上的分布和数量都持续下降。现在除家猫

外，其他所有猫科动物都受到了一定程度的威

胁（Hunter 2015，Castelló 2020）。然而，猫科

动物的演化关系长期以来一直是含糊不清的，

这造成了猫科在属一级的分类存在广泛争议。

在传统的分类中，按不同分类标准划分，猫科

的属少的只有 2 个，多的却达到了 20 多个

（Severtzov 1858，Gray 1867，Hemmer 1978，

Herrington 1986，Salles 1992，Wozencraft 1993，

Werdelin 1996，Wozencraft 2005，Kitchener et al. 

2017）。Pocock（1917）依据爪子能否完全缩回

爪鞘以及舌骨是否完全骨化，将猫科分为 3 个

亚科：猎豹亚科（Acinonychinae）、豹亚科

（Pantherinae）和猫亚科（Felinae），并依据颅

骨结构将豹亚科分为 2 个属，猫亚科分为 14

个属，猎豹亚科 1 个属，共计 17 个属；Pocock

（1917）建立的分类系统影响深远，他采   

用的很多亚科及属级分类单元直到最近仍在

使用。 

由于现存所有猫科动物都占据着高度相似

的生态位，导致它们在形态上的演化非常保守。

例如，相比食肉目的其他科，猫科不同属种的

形态差异更小，齿式也更为固定，通常为

3·1·3(2)·1/3·1·2·1，仅仅第二上前臼齿在一些物

种中存在稳定或不稳定的缺失（高耀亭 1987）

（图 1）。因此，仅依靠对现存物种的形态学观 
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图 1  野猫（Felis silvestris，a1 ~ 3）和虎（Panthera tigris，b1 ~ 3）头骨部分重要区别特征对比 

Fig. 1  Cranial comparison of Felis silvestris (a1﹣3) and Panthera tigris (b1﹣3)  

with some key differences labelled in figure 

 

察难以对它们进行准确分类，只有厘清猫科物

种之间的演化关系，才能从根本上破解猫科分

类的难题，而这一点正是传统分类学所忽视的

（Werdelin 1996）。 

分子生物学的进步革新了我们对猫科系统

发育的认识。Johnson 等（2006）根据多个基

因联合的方法，结合分子钟，重建出猫科动物

系统发育树，并得到广泛引用。Li 等（2016）

首次根据基因组数据重建了猫科动物系统发

育，对 Johnson 等（2006）的系统发育树进行

了一些修正，得到了目前最为可信的结果（图

2）。但由于 DNA 分子进化速度并不总是恒定

的，所以仅依靠分子生物学手段容易造成误差，

只有结合化石参考点进行校正，才能准确地估

计支系的分歧时间，从而确定猫科物种之间的

亲缘关系（Futuyma 1998）。 
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图 2  猫科动物分子系统发育树（红色代表化石物种）（依据 Li et al. 2016，Figueiró et al. 2017， 

Froese et al. 2017，de Manuel et al. 2020，Lescroart 2021，Trindade et al. 2021 结果） 

Fig. 2  Phylogeny of Felidae based on genomic data (species in red represents extinct ones) (Li et al. 2016,  

Figueiró et al. 2017, Froese et al. 2017, de Manuel et al. 2020, Lescroart 2021, Trindade et al. 2021) 

 
由于猫科动物的保护越来越得到我国政府

和国际社会的重视，解决猫科分类的难题迫在

眉睫。本文将综合分子和化石两方面证据，还

原猫科动物的演化历史，并以此探讨现存猫科

物种的分类。 

1  现代猫科动物的起源 

根据目前的化石证据，最早的猫科动物是

原猫（Proailurus），它们大概于 2 500 至 2 000

万年前生活在欧洲（Beaumont 1978，Peigné 

1999，Werdelin et al. 2010）。原猫产生了两支后

裔，一支演化为剑齿虎亚科（Machairodontinae），

现在这个亚科已经全部灭绝（Turner et al. 

1997，van den Hoek Ostende et al. 2006，

Werdelin et al. 2010）。另一支则演化为施泰尔

猫（Styriofelis），后者又演化为现代猫科动物

（Beaumont 1978，Werdelin et al. 2010）。传统

的分类习惯将现代猫科动物分为 3 个亚科
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（Pocock 1917，Wozencraft 1993，Wozencraft 

2005，Kitchener et al. 2017），即猎豹亚科、豹

亚科和猫亚科，2017 年世界自然保护联盟

（International Union for Conservation of Nature，

IUCN）物种存续委员会（Species Survival 

Commission，SSC）猫科专家组的分类中仍然

列出了豹亚科和猫亚科（Kitchener et al. 2017）。

但分子和化石两方面的证据都表明，现代猫科

动物只有 1 200 万年的历史，而剑齿虎亚科已

经有 2 000 万年的演化历史了，甚至剑齿虎亚

科的两个族——剑齿虎族（Machairodontini）

和刃齿虎族（Smilodontini），都各自有 1 800

万年的历史（Werdelin et al. 2010，Paijmans et al. 

2017），因此有学者认为，与剑齿虎亚科相比，

现代猫科动物不足以分成两个亚科，应合并为

一个猫亚科（Turner et al. 1997，邱占祥等 

2004，Hunter 2015）。事实上，相比起剑齿虎

亚科中不同族之间巨大的形态差异，现代猫科

动物之间的差异明显更小，其都具有圆锥状的

犬齿，犬齿侧面有纵沟，鼻骨末端尖锐，眶后

突发达，与剑齿虎相互区分。因此，从形态证

据和分化时间综合考虑，我们认为，Turner 等

（1997）和邱占祥等（2004）将所有现代猫科

动物都归入猫亚科的分类方式更为恰当，我们

遵循该观点，并将原来的亚科降级为族，即豹

族（Pantherini）和猫族（Felini）。 

化石显示，施泰尔猫是一种中型猫科动物，

体型与今天的金猫（Catopuma temminckii）相

当，于距今 2 000 至 1 200 万年前生活在欧洲

（Salesa 2012）。然而与化石记录矛盾的是，分

子证据显示现代猫亚科的演化中心并不是欧

洲，而是亚洲，最可能是东亚（Johnson et al. 

2006，Li et al. 2016）。事实上这可能与东亚地

区的化石记录不完备有关。甘肃省临夏盆地石那

奴发现的广河假猫（Pseudaelurus guanghensis）
即可能属于施泰尔猫（曹忠祥等 1990）。现代

猫科中云豹（Neofelis spp.）处在较早分化的位

置，因此现代猫科的共同祖先很可能也是一类

类似于云豹的动物，生活在亚洲东南部的密林

里，这种环境条件下很难形成化石（Werdelin 

et al. 2010，Kitchener et al. 2017）。正因为此，

我们至今仍然不清楚现代猫科到底源自于哪种

施泰尔猫，但分子证据清晰地表明，它们依次

分化出 8 个支系，并最终演化为今天的约 40

种猫科动物（Johnson et al. 2006，Li et al. 

2016）。下面，我们按照 8 个支系分化的先后顺

序介绍现代猫科的演化历史。 

2  现代猫科 8 个支系的演化 

2.1  豹支系（Panthera lineage） 

分子生物学研究显示，豹支系是现代猫亚

科中最早分化出的一支，早在距今约 1 200 万

年前就与其他猫亚科动物分化了（Figueiró et al. 

2017）。该支系在全球分布非常广泛，在生态上

特化捕食各种大中型有蹄动物（Sunquist et al. 

2002，Kitchener et al. 2017）。该支系在传统的

形态学分类中也是一个公认的支系，过去被单独

列为一个豹亚科（Pocock 1917，Wozencraft 1993，

Wozencraft 2005，Kitchener et al. 2017），我们将

它作为猫亚科下的一族——豹族（Pantherini），

而其他猫亚科动物全部归入猫族（Felini）。 

分子研究显示，豹支系大约在距今 570 万

年前分化为两支（Li et al. 2016），分别对应豹

族的两个属，云豹属（ Neofelis ）和豹属

（Panthera）（Kitchener et al. 2017）。其中，云

豹属一直在东南亚地区演化。云豹属曾长期被

认为是一个单型属，仅包含云豹（N. nebulosa）
一个物种（Wozencraft 2005），但近期的形态学

和遗传学研究都证实了生活在巽他群岛的云豹

实际上是一个独立物种，即巽他云豹（N. diardi）
（Buckley-Beason et al. 2006，Kitchener et al. 

2006，Christiansen 2008a，Wilting et al. 2011），

两种云豹分化已有约 200 万年（Li et al. 2016）。 

与云豹属一直留在东南亚发展不同，豹属

扩散到了世界各地（O’Brien et al. 2007，Li et al. 

2016）。大约在距今 460 万年前，豹属的祖先分

化为两个演化支，一支留在亚洲，我们称为“亚

洲豹类”，后来演化为虎和雪豹（P. uncia）；另
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一支迁居非洲，我们称为“非洲豹类”，后来演

化为狮、豹和美洲豹（P. onca）（图 3：M1）（Davis 

et al. 2010，Li et al. 2016，Figueiró et al. 2017）。

与分子证据相吻合的是，非洲最早的豹属化石

大概于距今 370 万年前产于坦桑尼亚的累托里

（Laetoli）遗址（Barry et al. 1987），这说明“非

洲豹类”在分化后不久就从亚洲扩散到了非洲。

人们在累托里遗址共发现了两种豹属动物，体

型大者有狮大小，体型小者则与豹子接近，它

们的形态与现存豹属均不相同（Barry et al. 

1987，Werdelin et al. 2010）。结合分子测定的年

代，它们应该是“非洲豹类”演化支的早期成员。 

美洲豹的情况是最为特殊的，虽然今天它

生活在中南美，但它却与狮、豹一样起源自非

洲（Argant et al. 2011，Jiangzuo et al. 2020），

因此也属于“非洲豹类”。分子遗传学研究显示，

美洲豹大约在距今 370 万年前与狮、豹的共同

祖先分化（Figueiró et al. 2017）。最早的美洲豹

类化石发现自南非，其年代为距今 190 万年

（Barry et al. 1987）。更新世气候变冷，造就了

更加开阔的草原，同时海平面下降导致不同大

陆相连，促使这些发源于非洲的豹属动物进行

洲际迁徙（Argant et al. 2011，Jiangzuo et al. 

2020）。大约在 180 万年前，早期的美洲豹类— 
 

 
 

图 3  “非洲豹类”演化历程示意图 

Fig. 3  Dispersal of African pantherine cats 

M1. 460 万年前，“非洲豹类”的祖先从东亚迁徙到非洲；M2. 180 万年前，冈巴佐格豹（Panthera gombaszogensis）从非洲扩散到欧亚；

M3. 90 ~ 100 万年前，豹（P. pardus）首次进入欧洲；M4. 80 ~ 100 万年前，冈巴佐格豹进入北美，演化为美洲豹（P. onca）；M5. 60 ~ 80

万年前，洞狮（P. spelaea）从非洲迁徙到欧亚大陆，很快遍布欧亚大陆北部，将冈巴佐格豹取代；M6. 50 ~ 60 万年前，豹第二次进入欧

亚大陆，很快遍布欧洲和亚洲南部；M7. 40 万年前，美洲豹进入南美；M8. 16 万年前，洞狮进入北美，演化为拟狮（P. atrox）；M9. 晚

更新世，拟狮扩散到南美；M10. 10 万年前，现代狮（P. leo）起源于非洲，并在 4.5 万年前进入西南亚和欧洲；M11. 在 1.2 万年前的更

新世末，洞狮、拟狮和北美的美洲豹灭绝，南美的美洲豹重新扩散到北美。 

M1. 4.6 Myr, dispersal of the “African pantherine cats” from East Asia to Africa; M2. 1.8 Myr, dispersal of Panthera gombaszogensis from Africa 

to Eurasia; M3. 0.9﹣1 Myr，dispersal of P. pardus from Africa to Europe; M4. 0.8﹣1 Myr, dispersal of P. gombaszogensis in North America and 

evolved into P. onca; M5. 0.6﹣0.8 Myr, dispersal of P. spelaea from Africa to Eurasia and spread over northern Eurasia, displacing P. 

gombaszogensis; M6. 0.5﹣0.6 Myr, dispersal of modern P. pardus entered Eurasia, and spread all over Europe and southern Asia; M7. 0.4 Myr, 

dispersal of P. onca in South America; M8. 0.16 Myr, dispersal of P. spelaea entered North America and evolved into P. atrox; M9. In the Late 

Pleistocene, dispersal of P. atrox to South America; M10. P. leo originated in Africa at 0.1 Myr and entered Southwest Asia and Europe at 0.045 

Myr; M11. The extinction of P. spelaea, P. atrox and P. onca augusta from North America at the end of the Pleistocene 0.012 Myr, and dispersal of 

modern P. onca from South America to North America. 
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—冈巴佐格豹（P. gombaszogensis）出现在欧洲

与西亚，它的体型比现代美洲豹略大，是第一

种进入欧洲的豹属动物（图 3：M2）（Hemmer 

et al. 2010，Argant et al. 2011）。冈巴佐格豹在

80 ~ 100 万年前扩散到北美，产生奥古斯塔美

洲豹（P. onca augusta）（图 3：M4），最终于约

40 万年前进入南美，演化为现代美洲豹（Argant 

et al. 2011）（图 3：M7）。后来由于环境变迁，

以及受到后崛起的狮的竞争，冈巴佐格豹最终

于 30 ~ 40 万年前灭绝（Argant et al. 2007，

Argant et al. 2011，Jiangzuo et al. 2020）。通过

对线粒体基因进行分析发现，现生美洲豹的共

同祖先大概在距今 30 ~ 50 万年生活在南美北

部（Eizirik et al. 2001）。距今 1.2 万年前的更新

世末灭绝事件导致生活在北美和中美的奥古斯

塔美洲豹灭绝（Moreno et al. 2015），今天生活

在这些地区的美洲豹种群，都是来自南美的迁

居者的后裔（图 3：M11）（Eizirik et al. 2001）。 

尽管豹的外貌看起来和美洲豹非常近似，

但实际上它和狮的亲缘关系更近（Davis et al. 

2010，Li et al. 2016，Figueiró et al. 2017）。分

子生物学证据显示，豹和狮直到大约 260 万年

前才分歧（Figueiró et al. 2017），而非洲最早的

豹类化石出现在距今 190 万年前（Geraads 

1997，Werdelin et al. 2010）。从化石记录看，

豹从距今 90 ~ 100 万年前起开始向欧亚大陆扩

散（Turner et al. 1997，Werdelin et al. 2010）（图

3：M3），其后的几十万年里，豹可能多次进入

欧洲（Stein et al. 2013）。有学者将更新世欧洲

的豹识别为多个不同亚种，其中晚更新世的豹

被称为洞豹（P. pardus spelaea），在形态上与

今天的波斯豹（P. pardus tulliana）最相似（Stein 

et al. 2013）。洞豹曾与洞狮（P. spelaea）、洞熊

（ Ursus spelaeus ）和洞斑鬣狗（ Crocuta 
spelaea）等多种大型食肉动物共同生活在冰河

世纪的欧洲（Stein et al. 2013），直到全新世初

才灭绝（Sauqué et al. 2013）。亚洲的豹也来源

于非洲，分子证据显示，现生所有亚洲豹都产

生于距今 50 ~ 60 万年前来自非洲的一次扩散

事件（图 3：M6）（Paijmans et al. 2021），它们

进入亚洲后因高山、沙漠等地理屏障的隔离，

产生了众多不同地理亚种（Miththapala et al. 

1996，Uphyrkina et al. 2001），因而其遗传多样

性远远低于现生非洲豹（Pecnerova et al. 2021）。

值得指出的是，现生豹出现在亚洲大陆和爪哇，

而不见于位于它们中间的苏门答腊。从化石记录

来看，苏门答腊在 12 万年前是有豹的（Tougard 

2001，Louys 2012），大约 7.4 万年前多巴超级

火山的大规模爆发，导致岛上的豹灭绝（Wilting 

et al. 2016）。后来，由于苏门答腊中小型有蹄动

物的密度低于爪哇（Meijaard 2004），豹因生长、

繁殖效率低而无法在与豺（Cuon alpinus）、云豹

和金猫的竞争中取胜，因此没有能够重返该岛

生活（Seidensticker 1986，Meijaard 2004，Volmer 

et al. 2017）。与狮、美洲豹不同，豹从未进入过

新大陆（Turner et al. 1997）。 

目前已知最早的狮类化石来自距今 120 ~ 

180 万年前的坦桑尼亚（Hemmer 2011，Deino 

2012）。从化石记录看，早期的狮类一直生活在

非洲，直到大约 60 ~ 80 万年前，一部分狮进

入欧亚演化为洞狮（图 3：M5）（Marciszak et al. 

2010，Hemmer 2011，Sotnikova et al. 2014），

而留在非洲的那部分狮则成为现代狮的祖先

（Barnett et al. 2014，Bertola et al. 2016，de 

Manuel et al. 2020）。de Manuel 等（2020）运用

分子生物学研究手段，计算出洞狮与现代狮分

化于距今 47 万年前，比化石证据显示的洞狮出

现年代要明显晚一些。de Manuel 等（2020）以

狮的一个世代为 5 年计算，得出洞狮与现代狮

分化了 94 000 代。然而 5 年一代其实是一个引

用错误，狮的平均世代实际上为 7 年左右

（Black et al. 2013），这样洞狮与现代狮的分化

大概在 66 万年，与化石记录吻合。洞狮在大约

16 万年前进入北美，演化为拟狮（P. atrox）（图

3：M8）（Harington 1969，Hemmer 2011，Froese 

et al. 2017）。晚更新世的岩画表明洞狮与现代

狮外貌不同，没有或只有很少的鬃毛（Chauvet 

et al. 1996，Yamaguchi et al. 2004）。有关洞狮、
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拟狮是一个独立物种，还是现代狮的亚种，学

界一直争论至今。现在分子和化石证据一致认

为，洞狮与现代狮在大约 60 ~ 80 万年前分歧，

单看分歧时间仍在一个物种的范围内，例如，

非洲豹和亚洲豹分化已经有 50 ~ 60 万年

（Paijmans et al. 2021），它们目前仍是公认的

同一个物种。但是，分子测序发现洞狮与现代

狮是两个不同的演化支，自分化之后就没有再

发生过杂交（Burger et al. 2004，de Manuel et al. 

2020），而且它们长期适应不同环境导致形态差

异显著，以致于有些学者一度将它们归入虎、

美洲豹或者豹一类（Groiss 1996，Christiansen 

2008b，Christiansen et al. 2009，King et al. 

2014），因此我们建议将洞狮作为一个独立物

种。拟狮与洞狮的分化时间很短，但是存在一

些形态学差异（Merriam et al. 1932），二者应该

作为不同的物种还是同一个物种的不同亚种，

有待进一步研究。 

很多史前狮类体重可以达到 300 ~ 400 kg，

这样的个体并非孤例，而是来自不同时代，几

乎遍布狮类的整个分布区，因此狮类是有史以

来最大的猫科动物之一（Merriam et al. 1932，

Hendey 1972，Anyonge 1993，Sorkin 2008，

Christiansen et al. 2009，Kitchener et al. 2010，

Marciszak et al. 2014，Sabol 2014，Manthi et al. 

2017）。狮类还一度是世界上分布最广的陆生哺

乳动物之一，它们从非洲出发，经欧亚和北美，

一直扩散到南美的巴塔哥尼亚高原（图 3：M9）

（Barnett et al. 2009，Werdelin et al. 2010，

Hemmer 2011，Barnett et al. 2014，Chimento et 

al. 2017），唯独在华南和东南亚地区不见踪影，

可能与来自虎的竞争有关（Werdelin et al. 

2010）。在距今 1.2 万年前的更新世末灭绝事件

中，北方草原的崩溃导致大型食草动物大量减

少，高度依赖大型猎物的洞狮和拟狮也随之灭

绝，生活在非洲和西南亚的现代狮就成为该家

族仅存的硕果（Turner et al. 1997，Hemmer 

2011）。根据 de Manuel 等（2020）的分子生物

学研究，我们可以计算出现代狮的最晚共同祖

先于距今 10 万年前生活在非洲，而今天的亚洲

狮是在大约 4.5 万年前从北非迁居而来的（图

3：M10）[根据 Black 等（2013）修正世代长

度后的结果]。 

虎的祖先一般认为是一种名为古中华虎（P. 
palaeosinensis）的动物（Hemmer 1967，Hemmer 

1987），它的体型只有豹或美洲豹大小，大约在

200 多万年前生活在中国的华北和西北地区

（邱占祥等 2004，Christiansen 2008b，Mazak 

2010，Mazak et al. 2011）。最早的 P. tigris 化石

产自陕西蓝田（胡长康等 1978），其年代为距

今 115 ~ 130 万年（Qiu 2006）。早期的虎在亚

洲东部扩散很快，于大约 70 ~ 80 万年前抵达

爪哇（Kitchener et al. 2010）。但分子生物学研

究显示，现代虎的冠群起源很晚，其共同祖先

于距今 7 ~ 11 万年前生活在华南地区（Liu et al. 

2018）。在大约 7.4 万年前，苏门答腊的多巴超

级火山大规模爆发，导致巽他地区的古虎灭绝，

现代虎的祖先在灾后迁居到此地，重建了今天

的巽他虎种群（Liu et al. 2018）。与 3 种“非洲

豹类”多次进行洲际迁徙不同，虎从未离开过

亚洲，它的发展长期局限在东亚和东南亚，这

可能与虎高度依赖丛林环境有关（Kitchener et 

al. 2010，Werdelin et al. 2010）。有证据表明，

虎在晚更新世才扩散到南亚和东北亚，在全新

世初期才进入中亚和西亚（Liu et al. 2018）。虽

然虎从来没有能够走出亚洲，但它曾经踏着陆

桥登上了亚洲东部的很多岛屿，如日本群岛、

巽他群岛、斯里兰卡和菲律宾群岛都发现过虎

的化石，不过除巽他群岛的苏门答腊、爪哇和

巴厘 3 个岛外，其他岛上的虎早在人类文明出

现以前就已经绝迹（Shikama et al. 1958，

Shikama et al. 1963，Takai et al. 1966，Medway 

1977，Turner et al. 1997，Meijaard 1999，

Manamendra-Arachchi et al. 2005，Piper et al. 

2008，van der Geer et al. 2011，Liu et al. 2018）。 

雪豹代表了豹支系适应高山环境的一个分

支，因头骨外形独特和不能吼叫这一特点，它

长期被排斥在豹属之外，单列一个雪豹属
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（Uncia）（Pocock 1917，Wozencraft 1993，

Wozencraft 2005）。但基因测序证实了它与虎的

姐妹群关系，因此现在它已经被并入豹属

（Johnson et al. 2006，Davis et al. 2010，Li et al. 

2016，Figueiró et al. 2017，Kitchener et al. 

2017）。近期对细胞核基因组的分析结果表明，

雪豹与虎大概在 350 万年前分化（Figueiró et al. 

2017）。然而，仅决定于母系血统的线粒体 DNA

分析结果却显示，雪豹与狮、豹的亲缘关系更

近，它们的共同母系祖先生活在距今 210 万年

前（Li et al. 2016）。这说明，雪豹的祖先在与

虎分化之后，可能与狮、豹的共同母系祖先发

生了杂交，而后雌性后代又与父本发生了很多

代回交。目前尚未找到这次杂交事件的化石证

据，但由于雪豹从未进入过非洲，这次杂交应该

发生在亚洲。我们可以推断出，当时豹属物种之

间尚未形成生殖隔离，而雪豹种群很可能正处在

一个瓶颈期，以致于这次基因渗入（introgression）

后果非常严重，使雪豹的母系血统完全被“狮-

豹支系”所取代（Li et al. 2016）。雪豹的化石

记录非常稀少，在上新世和早更新世没有确切

记录（Hemmer 2022）；出土于巴基斯坦北部、

年代为 120 ~ 140 万年前的化石材料，曾被认

为应归属于雪豹（Turner et al. 1997），但裂齿

形态显示其更可能的归属是豹或山狮［此处“山

狮”实际上是维氏豹（Viretailurus pardoides）］
（Hemmer 2022）。雪豹在中更新世也只有两个

下颌记录，一个来自法国东比利牛斯省的

Arago 洞穴（Hemmer 2022），另一个来自中国

北京的周口店第 3 点（Pei 1936，Kurtén et al. 

1960），这两个记录表明，雪豹在中晚更新世的

分布远比今天广阔。 

2.2  狞猫支系（Caracal lineage） 

狞猫支系包括 3 种非洲的中型猫科动物，

狞猫（Caracal caracal）、非洲金猫（Profelis 
aurata）和薮猫（Leptailurus serval），该支系是

现代猫亚科第二个分化出来的支系，也是猫族

中最早分化的一支（Li et al. 2016）。该支系的

祖先早在 1 070 万年前就与其他猫族动物分歧

了，它可能在晚中新世从亚洲迁徙到非洲，随

后在非洲适应辐射（Johnson et al. 2006，O’Brien 

et al. 2007，Li et al. 2016）。分子生物学研究显

示，该支系中薮猫最早分化，大概分化于 630

万年前，而狞猫和非洲金猫直到大约 180 万年

前仍有着相同的祖先（Li et al. 2016）。非洲最

早的狞猫支系化石可追溯至距今 400 万年前，

结合分子确定的分歧时间来看，这些化石可能

是早期的薮猫类，也可能是狞猫、非洲金猫这

个演化支的基底成员（Werdelin et al. 2010）。 

狞猫支系的 3 种动物形态各异，传统的分

类习惯将它们归入为 3 个不同的属（Wozencraft 

2005）。早期的形态学研究一般认为非洲金猫与

金猫是近亲（Pocock 1917，Pocock 1939），而

狞猫与猞猁（Lynx spp.）是近亲（Severtzov 

1858，Pocock 1917）。在分子系统学研究证实

这 3 种非洲猫科动物具有较近的亲缘关系之

后，Johnson 等（2006）提出将它们 3 个都归

入狞猫属（Caracal）。Kitchener 等（2017）考

虑到薮猫分化较早，提出将薮猫单列一属（薮

猫属 Leptailurus），而将狞猫和非洲金猫都归入

狞猫属。我们认为，虽然系统发育以及分化时

间是分类的重要标准，但却不是唯一标准，分

类更重要的是反映演化过程中实际发生的形态

学分异和多样性（Mayr et al. 2002，张弥曼等 

2015）。尽管非洲金猫和狞猫的分歧时间不长，

但它们形态差异显著（如图 4，非洲金猫外鼓

骨很小，而狞猫相对较大），生态习性也有所不

同（分别适应森林和草原环境）。基于形态学和

生态学不支持将它们归于一属，因此我们建议

恢复非洲金猫属（Profelis），按传统将狞猫支

系的 3 个物种归于 3 个不同的属之中。 

2.3  虎猫支系（Ocelot lineage） 

虎猫支系大约在 980 万年前与猞猁、山狮

（Puma concolor）和家猫的共同祖先分化（Li 

et al. 2016），与其他猫科动物有 38 条染色体不

同的是，该支系成员都只有 36 条染色体，这

一特征可能源自该支系分化早期的一次染色

体变异（Werdelin 1989）。在中新世末到早上 
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图 4  非洲金猫（Profelis aurata AMNH M 89441，a1 ~ 3）与狞猫（Caracal caracal  

USNM 182310，b1 ~ 3）的头骨对比 

Fig. 4  Cranial comparison of Profelis aurata AMNH M 89441 (a1﹣3) and  

Caracal caracal USNM 182310 (b1﹣3) 

 

新世，海平面下降导致欧亚和北美大陆之间

的白令海峡露出地表（Haq et al. 1987），虎猫

支系的祖先可能在这一时期从亚洲进入北美

（Werdelin et al. 2010，Li et al. 2016）。在北美

发现了一些这一时期的中小型猫科动物化石，

包括‘Felis’ lacustris、‘Felis’ rexroadensis、‘Felis’ 

longignathus 和‘Felis’ proterolyncis，虽然目前

没有确切证据，但其中一些可能代表了虎猫支

系的早期成员（Werdelin et al. 2010）。在上新

世末、更新世初，海平面再次下降导致南、北

美洲通过巴拿马陆桥相连接（Haq et al. 1987，

Woodburne 2010），虎猫支系又趁势南下，成为

第一批进入南美的猫科动物，并最终在这里演

化成为至少 9 种中小型猫科动物（Johnson et al. 

2006，O’Brien et al. 2007，Werdelin et al. 2010，

Li et al. 2016）。 
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由于缺少化石证据，虎猫支系适应辐射的

时间和地点尚不明确。早期学者认为，虎猫支

系直到进入南美之后才分化（Werdelin 1989）。

但是，Trindade 等（2021）的基因组测序结果

显示，该支系可能早在大约 460 万年前就已经

开始分化为两个演化支。其中一个演化支大概

在 450 万年前又进一步分化，而另一个演化支

则在约 410 万年前分化出虎猫（Leopardus 
pardalis）和长尾虎猫（L. wiedii）。如果分子测

定的年代准确，那上述分化均发生在南北美大

陆连接之前（Haq et al. 1987，Woodburne 2010），

这说明虎猫支系在北美就已经有了一定程度的

分化，巴拿马陆桥形成之后，该支系的各演化

支又相继进入南美进一步演化。 

基因组测序结果确定山原猫（L. jacobita）
属于虎猫支系，并且与虎猫、长尾虎猫的亲缘

关系最近（Li et al. 2016，Lescroart 2021），然

而它的具体系统发育位置和分化年代尚存在很

大的不确定性。Li 等（2016）的研究认为，山

原猫是虎猫和长尾虎猫的外群，而 Lescroart

（2021）的初步结果则显示，虎猫可能才是它

们 3 个中最基础的一员，山原猫和长尾虎猫是

姐妹群，但同时发现两者之间的联系非常不稳定。 

分子系统学研究显示，南美草原猫（L. 
colocolo）与“小斑虎猫”、南美林猫（L. guigna）
和乔氏猫（L. geoffroyi）的亲缘关系最近，并

且是这个演化支中最早分化出来的一员（Li et al. 

2016，Lescroart 2021，Trindade et al. 2021），

Trindade 等（2021）的分子测序结果显示，它

分化于距今 450 万年前。南美草原猫的分类争

议主要在种级及种下分类。Garcia-Perea（1994）

依据形态特征，将草原猫划分为 3 个物种，而

Nascimento 等（2021）综合形态特征和线粒体

DNA 两方面证据，将该种划分为 5 个物种。目

前尚未对草原猫做过系统的细胞核基因组测

序。线粒体 DNA 测序结果表明，尽管草原猫

确实存在明显的种内遗传学差异，但这些差异

可能达不到种一级的水平（Johnson et al. 1999，

Cossios et al. 2009，Ruiz-García et al. 2013）。现

生草原猫的最晚共同祖先只有大约 50 ~ 80 万

年的历史（Cossios et al. 2009，da Silva Santos 

et al. 2018，Nascimento et al. 2021），而分歧最

晚的两个种群——潘塔纳种群和乌拉圭种群，

分化时间只有 26 ~ 28万年（da Silva Santos et al. 

2018，Nascimento et al. 2021），如此短暂的分

化时间似乎不足以分出那么多的物种。在没有

新的证据之前，我们暂时采用 IUCN/SSC 猫科

专家组的观点，将草原猫复合群整体作为一个

物种，即南美草原猫（Leopardus colocola）
（Kitchener et al. 2017），而将 Nascimento 等

（2021）列出的 5 个种群作为亚种，即智利中

部的指名亚种（L. c. colocola）、从厄瓜多尔到

阿根廷西北的北方亚种（L. c. garleppi）、阿根

廷和智利最南端的南方亚种或潘帕斯亚种（L. c. 
pajeros）、巴西中部和巴拉圭的巴西亚种或潘塔

纳亚种（L. c. braccatus）以及巴西南部、乌拉

圭和阿根廷东北的乌拉圭亚种（L. c. munoai）。 

最近的分子生物学研究显示，原本被认为

是单独物种的“小斑虎猫”实际上包含了多个

物种（Trigo et al. 2008，Trigo et al. 2013，Li et 

al. 2016，Kitchener et al. 2017，Lescroart 2021，

Trindade et al. 2021），这一点已经得到形态学

方面的印证（ Nascimento et al. 2017 ）。

Nascimento et al.（2017）综合了形态学和分子

生物学结果重新修订了“小斑虎猫”的分类，

将其拆分为 3 个物种：中美、南美北部和西部

的北小斑虎猫（L. tigrinus），巴西东部和中部

的东小斑虎猫（L. emiliae），以及巴西南部、乌

拉圭和阿根廷东北的南小斑虎猫（L. guttulus）。
南美的几条大河，如亚马孙河、拉普拉塔河-

巴拉那河，构成了小斑虎猫扩散的地理屏障。

几种“小斑虎猫”甚至不是姐妹群，基因组测

序结果显示，与北小斑虎猫相比，东小斑虎猫、

南小斑虎猫与乔氏猫、南美林猫亲缘关系更近

（Li et al. 2016，Lescroart 2021，Trindade et al. 

2021）。上述分子证据表明，原来作为一个物种

的“小斑虎猫”是一个并系群，“小斑虎猫”

与乔氏猫、南美林猫加在一起才构成一个单系
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群，其中北小斑虎猫无疑处于最基础的位置（Li 

et al. 2016，Lescroart 2021，Trindade et al. 

2021），在距今约 250 万年前分化（Trindade et 

al. 2021）。但另外 4 个物种的系统位置尚难确

定，Trindade 等（2021）的结果显示，它们在

大约 200 万年前分化为两支，其中一支在 150

万年前继续分化，演化为今天的东小斑虎猫与

南小斑虎猫；另一支则在 180 万年前分化，最

终演化为今天的乔氏猫和南美林猫。然而， 

Lescroart（2021）的研究却认为乔氏猫与东小

斑虎猫、南小斑虎猫关系较近，而与南美林猫

较远。同时，由于之前的研究均都没有涵盖南

美东北部和西南部的样本，“小斑虎猫”的分类

仍然有很大的不确定性（Lescroart 2021，

Trindade et al. 2021）。显然，小斑虎猫复合群

的分类和系统发育有待于进一步研究，但过去

将“小斑虎猫”作为一个物种很明显是不科学

的，在没有更多新证据之前，我们暂时采用

Nascimento 等（2017）的意见，将原“小斑虎

猫”拆分成 3 个物种，这也是目前最恰当的一

种分类方式。 

尽管虎猫支系的冠群在 8 个支系中相对较

年轻，但物种多样性却是最高的，这可能是该

支系在长期隔绝的南美地区演化、缺乏竞争所

致。同样，虎猫支系可能也是演化历程最复杂

的一个支系，由于该支系各个物种都主要在南

美演化，经常发生接触，再加上它们分歧时间

较短，很容易发生杂交（Li et al. 2016）。分子

测序发现，南小斑虎猫和乔氏猫在巴西南部存

在稳定的杂交区（Trigo et al. 2008，Trigo et al. 

2013），东小斑虎猫与南美草原猫、乔氏猫在古

代都曾发生过杂交（Li et al. 2016）。过去很多

学者依据形态学差异，将虎猫支系的物种划分

为多个属，包括虎猫属（Leopardus）、乔氏猫

属（Oncifelis）、草原猫属（Lynchailurus）和山

原猫属（Oreailurus）（Hemmer 1978，Wozencraft 

1993，Garcia-Perea 1994），但后来的学者考虑

到该支系各物种分歧较晚且曾经多次发生杂交，

支持将它们归入同一个属之中（Johnson et al. 

2006，Li et al. 2016，Kitchener et al. 2017）。虎

猫支系在属一级的分类有待进一步研究，在此

我们暂时采用 IUCN/SSC 猫科专家组的观点，

将虎猫支系全部物种归入到虎猫属之中

（Kitchener et al. 2017）。 

2.4  金猫支系（Bay cat lineage） 

金猫支系包括主要生活在东南亚的至少3种

中小型猫科动物，云猫（Pardofelis marmorata）、
金猫和婆罗洲金猫（Catopuma badia）（Johnson 

et al. 2006，Li et al. 2016）。Johnson 等（2006）

构建的现代猫科系统发育树上，将金猫支系放

在了紧随豹支系、第二个分化的位置。而 Li

等（2016）更为全面、数据量更大的新研究则

认为，金猫支系与猞猁支系是姐妹群，而狞猫

支系和虎猫支系在猫族中处在更为基础的位

置。Li 等（2016）认为，金猫、猞猁的共同祖

先与山狮、家猫的共同祖先在距今 880 万年前

分化，而金猫支系与猞猁支系的分道扬镳则发

生在约 810 万年前。此外，仅决定于父系血统

的Y染色体分析结果支持金猫支系与豹支系是

姐妹群，这可能是由于金猫支系的祖先在刚与

猞猁支系分化开的时候，就很快与豹族大猫的

父系祖先发生了大规模杂交，导致金猫支系的

父系血统完全被豹支系所取代（Li et al. 2016）。 

金猫支系包括两个属，云猫属（Pardofelis）
和金猫属（Catopuma），分子证据表明两个属

大概在距今 550 万年前分歧（Li et al. 2016）。

在分子系统学应用于猫科分类研究之前，很少

有学者意识到这两个属是近亲。云猫过去常被

与云豹归类在一起（Hemmer 1978，Herrington 

1986，Salles 1992，Wozencraft 1993），实际上，

它与云豹相似的头骨形态和毛皮颜色只是猫亚

科的祖征，而非共同衍征；由于它们长期在东

南亚地区演化，因而保留了更多祖征，并不能

说明二者近缘关系近（Werdelin et al. 2010）。

云猫属长期被认为是一个单型属（Wozencraft 

1993，Wozencraft 2005），但 Luo 等（2014）的

分子研究显示，北方大陆的云猫与马来半岛、

巽他群岛的云猫遗传差异很大，分化可能已达
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到 180 万年。虽然目前因取样不足，尚难以定

论，但未来的研究可能会将其拆分成不同物种

（Kitchener et al. 2017）。 

金猫属包括金猫和婆罗洲金猫两个物种，

它们的最晚共同祖先可追溯到距今 330 万年

前。后来，婆罗洲金猫特化在热带雨林中生活，

渐渐被孤立在婆罗洲。而金猫仍与其祖先一样

能适应多种生境，因而分布要广阔得多（Patel 

et al. 2016）。与云猫的现生种群拥有悠久的历

史不同，金猫的现生种群非常年轻，至今只有

11 万年的历史（Patel et al. 2016），这点与虎情

况相似。同样与虎一致的是，约 7.4 万年前多

巴火山的大规模爆发也消灭了巽他地区的金

猫，现在巽他地区的金猫都是从北方迁来的少

数个体的后裔，导致其遗传多样性比较低（Patel 

et al. 2016）。这一点也反映在它们的外形上，

中国和中南半岛的金猫都有红、灰、花斑和黑

4 种色型，而马来半岛和苏门答腊只有红和灰

两种色型（Patel et al. 2016）。 

2.5  猞猁支系（Lynx lineage） 

猞猁支系仅包含一属——猞猁属（Lynx），
现存 4 个物种，欧亚猞猁（L. lynx）、伊比利亚

猞猁（L. pardinus）、加拿大猞猁（L. canadensis）
和短尾猫（L. rufus）（Li et al. 2016）。化石记录

显示，目前已知最早的猞猁是伊西铎猞猁（L. 
issiodorensis），它在约 350 ~ 200 万年前生活在

欧亚大陆北部（图 5：M3），与现代猞猁相比，

它的头骨更加狭长，四肢也更为粗短，更接近

于典型猫属的构造。过去曾认为伊西铎猞猁就

是现存 4 种猞猁的共同祖先（Kurtén 1978，

Werdelin 1981），然而最新的分子生物学研究显

示，短尾猫早在距今 350 万年前就从猞猁属的

演化主干上分离了，早于伊西铎猞猁的出现年

代（Li et al. 2016），因此伊西铎猞猁应该不是

短尾猫的祖先，但可能是另外 3 种猞猁的祖先。 

猞猁属现存的 4 种成员中，短尾猫是最先

分化的，但 3 种“猞猁”的分化先后存在争议，

采用不同的分析方法将得到不同结论，这是因

为这 3 个物种的分化时间相隔非常近（Beltra´n 

1996，Johnson et al. 2004）。近年来随着研究的

深入，越来越多学者认为加拿大猞猁在它们 3

个中最先分化，而伊比利亚猞猁和欧亚猞猁是

姐妹群（Johnson et al. 2004，Johnson et al. 2006，

Li et al. 2016）。然而这些研究同时也指出，这

三者的分化时间的确非常接近，都发生大约

150 万年前（Johnson et al. 2004，Johnson et al. 

2006，Li et al. 2016）。研究同时发现，欧亚猞

猁与加拿大猞猁在更新世时期曾经通过白令陆

桥进行接触，并发生了杂交，导致它们之间存

在基因渗入现象，这使得 3 种猞猁之间的关系

变得更加混乱（Li et al. 2016）。 

有关猞猁属的起源和早期扩散历史，目前

尚无定论。Werdelin（1981）曾提出“非洲起

源说”，理由是曾在非洲发现过距今 400 万年前

的伊西铎猞猁化石，然而这些化石保存了太少

的形态学特征，很难定性，实际上更可能属于

狞猫支系（Werdelin et al. 2010），因此“非洲

起源说”是缺乏依据的。近年来，一些分子生

物学家基于现存最基础的两种猞猁属成员都生

活在北美这一事实，提出了“北美起源说”，认

为猞猁祖先是与虎猫祖先一同进入北美，在北

美先分化出了短尾猫和加拿大猞猁之后，又返

回欧亚大陆进一步分化产生欧亚猞猁和伊比利

亚猞猁（Johnson et al. 2006，O’Brien et al. 2007，

Li et al. 2016）。但是，这一观点目前无法得到

化石证据的支持；早期的猞猁化石主要发现于

欧亚大陆（Werdelin 1981）。而分子研究显示 3

种“猞猁”的两次分化时间非常接近，这暗示

着它们应该在同一地起源，而这个起源地显然

更可能是亚洲。根据分子系统发育的证据，猞

猁的姐妹群不是虎猫支系，而是金猫支系（Li 

et al. 2016），后者一直在亚洲东南部演化。综

上所述，我们认为猞猁支系最可能的起源地是

东亚（图 5：M1）。 

我们推测，形似短尾猫的猞猁属基底成员

也曾经在东亚地区生活过，只是后来灭绝了，

暂时没有发现化石。而短尾猫和加拿大猞猁现

如今都生活在北美，实际上代表了两次不同的 
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图 5  猞猁支系的演化历程示意图 

Fig. 5  Dispersal of Lynx lineage 

M1. 810 万年前，猞猁支系与金猫支系分歧；M2. 350 万年前，短尾猫（Lynx rufus）分歧，并进入北美；M3. 350 ~ 200 万年前，伊西铎

猞猁（Lynx issiodorensis）生活在欧亚大陆北部；M4. 150 万年前，加拿大猞猁（Lynx canadensis）分化，并在中更新世晚期迁徙到北美；

M5. 150 万年前，欧洲的伊西铎猞猁演化为伊比利亚猞猁（Lynx pardinus）；M6. 150 万年前，亚洲的伊西铎猞猁演化为欧亚猞猁（Lynx lynx）；

M7. 中更新世晚期，欧亚猞猁进入欧洲并不断扩散，导致伊比利亚猞猁分布渐渐退缩。 

M1. 8.1 Myr, divergence of Lynx lineage and Bay Cat lineage; M2. 3.5 Myr, divergence and arrival of North America Lynx rufus; M3. 3.5﹣2 Myr, 

Lynx issiodorensis in northern Eurasia; M4. 1.5 Myr, divergence and later arrival of Lynx canadensis to North America; M5. 1.5 Myr, divergence 

of Lynx issiodorensis into Lynx pardinus in Europe; M6. 1.5 Myr, divergence of Lynx issiodorensis into Lynx lynx in Asia; M7. Arrival of Lynx 

lynx in Europe in the late Middle Pleistocene, resulting in a gradual distribution retreat of Lynx pardinus. 

 
扩散事件，与 Werdelin（1981）依据化石还原

的猞猁属进入北美的过程相符。大概在晚上新

世，早期猞猁属成员迁居北美产生了短尾猫

（图 5：M2），后来随着气候变冷，北美大陆

冰川将短尾猫的分布长期限制在北美南部，从

那时起短尾猫就演化为一种泛化的食肉动物，

可以适应多种栖息地，以各种各样的猎物为食

（Werdelin 1981，Anderson et al. 2003）。但由

于墨西哥以南的地区已经被虎猫抢先占领，短

尾猫无法再继续南下扩张（Sánchez-Cordero 

2008）。而加拿大猞猁直到中更新世才进入北美

大陆（图 5：M4），早先已经在北美南部定居

的短尾猫通过竞争排挤了加拿大猞猁，使它无

法向南方扩散（Werdelin 1981，Anderson et al. 

2003）。有观点认为，在更新世，加拿大猞猁从

未踏上过北美大陆冰川以南的土地（Guthrie 

1990，Pielou 1991）。更新世末大陆冰川消退，

短尾猫和加拿大猞猁各自扩展了自己的分布，

形成了今天的分布格局，它们在美国、加拿大

两国交界区的很多地方相遇，并产生了杂交

（Schwartz et al. 2004，Homyack et al. 2008，

Koen et al. 2014）。 

综合化石和分子两方面的证据，大约在

150 万年前（Johnson et al. 2004，Li et al. 2016），

伊西铎猞猁在欧洲演化为伊比利亚猞猁（图 5：

M5），在亚洲则演化为欧亚猞猁（图 5：M6）

（Werdelin 1981）。更新世时期伊比利亚猞猁的

分布远比今天广阔，在中欧、南欧很多地方都

发现过化石。当时的伊比利亚猞猁被认为是一

个独立亚种，体型比现生种群更大，和欧亚猞

猁相当，称为洞伊比利亚猞猁（L. pardinus 
speleus）（Werdelin 1981，Kurtén et al. 1987，
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Sommer et al. 2006）。早期的欧亚猞猁主要生活

在亚洲，可能在中更新世晚期才进入欧洲（图

5：M7）（Rueness et al. 2014），它进入欧洲后

逐渐取代了大部分地区的伊比利亚猞猁，到中

世纪时期伊比利亚猞猁的分布就被限制在伊比

利亚半岛南部这一隅之地（Rodríguez-Varela et al. 

2016）。近代以来由于人类对伊比利亚猞猁本身

及其主要猎物——穴兔（Oryctolagus cuniculus）
的滥捕滥杀，伊比利亚猞猁陷入了濒临灭绝的

境地，IUCN 在 2002、2006 和 2008 年的评定

中，伊比利亚猞猁都被评定为极危级，是唯一

一种被评定为极危级的猫科物种。虽然在 2015

年的评级中，伊比利亚猞猁的濒危等级已降级

为濒危级，但由于数量稀少、分布狭窄以及种群

遗传多样性极低，伊比利亚猞猁被普遍认为是灭

绝风险最高的猫科动物（Rodríguez et al. 2015）。 

2.6  猎豹支系（Cheetah lineage） 

分子生物学研究显示，猎豹支系大约在

820 万年前与豹猫、家猫的共同祖先发生分化，

该支系包括三种外形迥异的猫科动物，体型大

而纤细的猎豹（Acinonyx jubatus）、体型大而较

粗壮的山狮以及体型较小的细腰猫（Herpailurus 
yagouaroundi）（Li et al. 2016）。猎豹的形态在

猫科中十分独特，以致于很多学者都误认为它是

猫科中最早分化的一种，长期将它列为一个单独

的亚科——猎豹亚科（Pocock 1917，Wozencraft 

1993，Wozencraft 2005）。然而最新的分子遗传

学研究却否定了这种说法，新研究发现猎豹的

分化并没有那么久远，它与山狮、细腰猫共同

构成了猎豹支系，而该支系是现代猫科中分化

较晚的一支——在8个支系中第6个分化出来，

因此猎豹作为独立亚科的地位被取消（Li et al. 

2016，Kitchener et al. 2017）。 

过去很多学者认为猎豹支系起源于北美，

理由是山狮和细腰猫都生活在新大陆，而在北

美也发现了史前“猎豹”的化石（Adams 1979）。

Adams（1979）认为北美的猎豹是现代猎豹和山

狮之间的过渡类型，并在猎豹属（Acinonyx）下

建立了一个惊豹亚属［Acinonyx（Miracinonyx）］。

但后续研究则表明，惊豹和新大陆的山狮亲缘

关系更加接近，而与猎豹外形相似只是平行演

化的结果，因而惊豹被从猎豹属中剔除，提升为

一个独立属——惊豹属（Miracinonyx）（Barnett 

et al. 2005，van Valkenburgh et al. 2018）；真正

的猎豹从未涉足北美（Werdelin et al. 2010，

Faurby et al. 2016，van Valkenburgh et al. 2018）。

目前最早的猎豹的化石发现在旧大陆的晚上新

世（van Valkenburgh et al. 2018）。因此，猎豹

支系的真正起源地应该不是北美，而更可能是

亚洲（Li et al. 2016）。猎豹支系的直系祖先可

能是一种类似维氏豹的动物（van Valkenburgh 

et al. 2018）。维氏豹是一种比猞猁略大的中型

猫科动物，在距今 260 ~ 83 万年前生活在欧亚

大陆北部（图 6：M1），因形态与山狮相似，

它一度被认为是山狮的近亲，被称为“欧亚山

狮”（Eurasian puma）（Turner et al. 1997，

Hemmer et al. 2004，Malapeira et al. 2010，

Cherin et al. 2013），但现在认为它应该是猎豹

支系中最为基底的成员，与现代山狮并没有特

别近的亲缘关系（van Valkenburgh et al. 2018）。

van Valkenburgh 等（2018）推测，类似于维氏

豹的猎豹支系先祖在 600 ~ 700 万年前生活在

亚洲，在 500 万年前分化为两支，一支留在旧

大陆演化为猎豹，另一支则演化为细腰猫、惊

豹和山狮，后者迁徙到新大陆。 

大约 350 万年前，巨猎豹（Acinonyx 
pardinensis）开始在欧洲地区出现（图 6：M2），

它的体型比现生猎豹要大，而且略微粗壮一些，

没有现生猎豹那么特化适应奔跑（Hemmer 

2001）。巨猎豹类动物一直生存到距今 50 万年

前，在欧亚大陆有着非常广泛的分布（Hemmer 

et al. 2008，van Valkenburgh et al. 2018）。现代

猎豹的起源还存在争议， Hemmer et al.（2008）

认为现代猎豹是巨猎豹直接演化而来的；而现

代猎豹可能直到中更新世才进入非洲（图 6：

M6）（Li et al. 2016）。也有观点认为现代猎豹

并非源自巨猎豹，它们的共同祖先来自于非洲

（van Valkenburgh et al. 2018）。然而后一观点 
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图 6  猎豹支系的演化历程示意图 

Fig. 6  Dispersal of Cheetah lineage 

M1. 维氏豹（Viretailurus pardoides）最先与猎豹支系其他成员分化，在 260 ~ 83 万年前，维氏豹生活在欧亚大陆北部；M2. 猎豹于 500

万年前与山狮、细腰猫分歧，在 350 ~ 50 万年前，巨猎豹（Acinonyx pardinensis）生活在欧亚大陆北部；M3. 晚上新世，细腰猫（Herpailurus 

yagouaroundi）与惊豹、山狮分歧，并从东亚进入北美，后又扩散到南美；M4. 最晚到 360 万年前，惊豹（Miracinonyx）迁徙到北美；

M5. 早更新世，惊豹进入南美演化为山狮（Puma concolor）；M6. 中更新世，现生猎豹（Acinonyx jubatus）由巨猎豹演化而来，并扩散

进入非洲；M7. 最晚到 30 万年前，山狮扩散到北美；M8. 晚更新世，现生猎豹进入亚洲；M9 和 M10. 更新世末，惊豹灭绝，北美洲的

山狮、细腰猫也经历了一个严重的种群瓶颈，来自南方的迁居者在灾后重建了种群。 

M1. Divergence of Viretailurus pardoides from other members of Cheetah lineage, 2.6﹣0.83 Myr, Viretailurus pardoides in northern Eurasia; M2. 

Divergence of Acinonyx sp. from Puma and Herpailurus at 5 million years ago. Acinonyx pardinensis lived in northern Eurasia at 3.5﹣0.5 Myr; 

M3. Divergence of Herpailurus from Miracinonyx and Puma in the Late Pliocene, and arrival of North America from East Asia; M4. Arrival of 

Miracinonyx sp. to North America at 3.6 Myr; M5. Enterence of Miracinonyx sp. into South America and evolved into Puma in the Early 

Pleistocene; M6. Appearance of modern Acinonyx jubatus from Acinonyx pardinensis and spread into Africa in the Middle Pleistocene; M7. 

Spread of Puma concolor spread to North America at 0.3 Myr; M8. Modern Acinonyx jubatus entered Asia in the late Pleistocene; M9 and M10. 

Extinction of Miracinonyx sp., and population bottleneck of North American Herpailurus yagouaroundi and Puma concolor population at the end 

of the Pleistocene, and new immigrant from the South reestablished the population. 

 
无法得到化石证据支持。尽管有报道称在非洲

发现了古老的“猎豹”化石（van Valkenburgh 

et al. 2018），但这些早期的猎豹可能和现生猎

豹没有直接的亲缘关系。近期的遗传学研究显

示，亚洲猎豹和南非猎豹分化只有 3.2 ~ 6.7 万

年，这意味着巨猎豹当年留在欧亚大陆的后裔

已经全部灭绝，而现代猎豹是末次冰期才从非

洲重返亚洲的（图 6：M8）（Charruau et al. 2011，

van Valkenburgh et al. 2018）。 

进入北美的猎豹支系成员中，细腰猫最早

分化，而惊豹和山狮的亲缘关系最近（Kurtén 

1975，van Valkenburgh et al. 1990）。考虑到

细腰猫与山狮分化较久，大概有 370 万年（Li 

et al. 2016），而且它们形态差异很大，多数学

者将细腰猫归于一个单独的属——细腰猫属

（Herpailurus），而不是划入山狮属（Puma）
之中（Kitchener et al. 2017）。由于化石记录不

足，细腰猫与惊豹、山狮是早先在亚洲就已经

分歧，还是后来进入北美之后才分歧，目前无

从考证。然而，与绝大多数猫科动物的现生种

群都比较年轻不同，细腰猫的现生种群相当古

老，根据线粒体 DNA 研究，其共同母系祖先

至少要追溯到距今 320 万年前，这也许说明细

腰猫很早就完成了从亚洲到北美、再到南美的
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迁徙（图 6：M3）（Ruiz-García et al. 2018）。 

化石记录显示，惊豹最早于距今 360 万年

前出现在北美（图 6：M4）（van Valkenburgh et al. 

1990，Carranza-Castaneda et al. 1996，Turner 

et al. 1997，Barnett et al. 2005），这说明“惊豹-

山狮”这个演化支在晚上新世就已经从亚洲进

入北美。很多人认为惊豹完全是猎豹在北美生

态系统的“等价物”，这其实多少是一种误解。

惊豹和猎豹只是总体外形比较像，但它比猎豹

粗壮，脑袋也相对更大，而肩胛骨相对较小，

这意味着它的奔跑速度不会像猎豹那样快（van 

Valkenburgh et al. 2018）。一般认为惊豹就是山

狮的祖先（Kurtén 1975，van Valkenburgh et al. 

1990）。从化石证据来看，山狮这个物种于早更

新世晚期在南美地区起源（图 6：M5）（Chimento 

et al. 2018），直到大约 20 ~ 30 万年前才扩散到

北美（图 6：M7）（Kurtén 1975）。 

距今 1.2 万年前的更新世末灭绝事件，对

猎豹支系造成了深远影响，惊豹就此彻底灭绝

（Turner et al. 1997）。猎豹也在这场灾难中损

失惨重，分子遗传学研究发现猎豹在那个时期

经历了一个非常严重的种群瓶颈，这也是猎豹

的遗传多样性至今仍然非常低的一个重要原因

（O’Brien et al. 1987，Menotti-Raymond et al. 

1993，Dobrynin et al. 2015）。而当时北美洲的

山狮、细腰猫种群也经历了一个严重的瓶颈，

来自南方的“移民”在灾后重建了种群（图 6：

M9 和 M10）（Culver et al. 2000，Caragiulo et al. 

2014，Ruiz-García et al. 2018）。 

2.7  豹猫支系（Leopard cat lineage） 

豹猫支系和猫支系是现代猫科动物中最后

分化出来的两个支系。有个长期的争议是兔狲

（Otocolobus manul）到底属于豹猫支系还是猫

支系。最新的分子生物学研究显示，综合父系、

母系血统的细胞核基因组测序数据，支持兔狲

属于豹猫支系（Johnson et al. 2006，Li et al. 

2016）。但研究同时指出，兔狲在豹猫支系中分

化非常早，豹猫支系与猫支系大约在 720 万年前

分歧，而仅 130 万年之后，兔狲就与豹猫支系的

其他成员分离了（Li et al. 2016）。而且，研究还

发现兔狲的母系 DNA 更接近于猫支系，而不是

豹猫支系。这说明兔狲、豹猫属（Prionailurus）
和猫属（Felis）各自的祖先在分化之初曾发生

过大规模杂交（Li et al. 2016）。事实上，兔狲

的生态习性以及头骨形态和猫支系更加接近，

而和豹猫属有着显著差异。 

豹猫支系的成员除兔狲单列一属之外，其他

都被归于豹猫属。分子证据显示豹猫属的共同祖

先可追溯到距今 380 万年前。豹猫属中，现生活

在南亚的锈斑猫（Prionailurus rubiginosus）最先

分化；随后是生活在马来半岛和巽他群岛的扁

头猫（P. planiceps），大概在 240 万年前分化；

而豹猫（P. bengalensis）和渔猫（P. viverrinus）
的分歧发生在约 180 万年前（Li et al. 2016）。

琉球群岛中的西表岛的豹猫一度被认为是独立

物种，但近期的形态学和遗传学研究都不支持

它的独立物种地位，证实了其应当属于豹猫的

北方亚种（P. bengalensis euptilurus）（Masuda et al. 

1994，Suzuki et al. 1994，Masuda et al. 1995）。 

最新的研究还发现，马来半岛、巽他群岛

的豹猫与北方大陆的豹猫分化已有百万年之久

（Tamada et al. 2008，Luo et al. 2014，Li et al. 

2016），IUCN/SSC 猫科专家组目前已认可其独

立物种地位，称之为巽他豹猫（P. javanensis）
（Kitchener et al. 2017）。两种豹猫的分界线原

本是在克拉地峡，更新世的气候波动引起海平

面时升时降，导致克拉地峡附近不适宜豹猫生

存，造成了两种豹猫的隔离。全新世以来豹猫

开始穿过克拉地峡向南扩散，蚕食巽他豹猫的

领地，两者在马来半岛相遇并发生杂交，导致

两者分界线正在渐渐南移（Luo et al. 2014）。 

2.8  猫支系（Domestic cat lineage） 

猫支系即分类学上的猫属，包括分布在旧

大陆的几种小型猫科动物（Johnson et al. 2006，

Li et al. 2016）。猫属的起源地目前还不清楚，

因为该属的化石记录非常混乱，有很多无法确

定归属的小型猫科化石被临时性地修订在广义

的猫属之中（Werdelin et al. 2010）。分子证据
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显示猫支系与豹猫支系是姐妹群（Johnson et al. 

2006，Li et al. 2016），而且猫属与豹猫属在生

态上存在一定的互斥关系，由于豹猫属的起源

地显然是亚洲东南部，因此猫属可能发源于更

靠北或更靠西的地方。目前已知最早的确切属

于猫属的化石记录是裴氏猫（Felis peii），产自

山西榆社，生存年代为距今 370 ~ 290 万年前

的晚上新世，其形态、大小均与现生丛林猫（F. 
chaus）比较接近（Teilhard de Chardin et al. 

1945），这与分子系统学显示的丛林猫于 420

万年前在猫属中最先分歧相一致（Johnson et al. 

2006，Li et al. 2016），因此猫属的共同祖先可

能就是一种形似丛林猫的动物，生活在中国华

北和西北地区。 

分子生物学研究显示，在丛林猫之后，体

型最小的黑足猫（F. nigripes）大概在 330 万年

前分歧，并迁居到非洲南部；到 270 万年前，

沙猫（F. margarita）和野猫复合群（F. silvestris 

complex）也分化开（Li et al. 2016）。野猫复合

群的分类问题近年来引起了广泛争议。传统观

点主要基于形态学观察，认为“野猫”（‘Felis 
silvestris’）和荒漠猫（F. bieti）各自是独立物

种（Wozencraft 1993，Wozencraft 2005），但后

来对细胞核 DNA 进行分析发现，传统的“野

猫”其实是一个并系群，不应作为一个单独的

物种，其中一个亚种——亚洲野猫（F. silvestris 
ornata）与荒漠猫构成姐妹群，“野猫”与荒漠

猫加在一起构成了一个单系群（Driscoll et al. 

2007，Yu et al. 2021）。Kitchener 等（2009）认

为，荒漠猫在形态上是独特的，而且它和亚洲

野猫在中国青海东部同域分布，因而不宜被视

为野猫的一个亚种。Kitchener 等（2017）建议

保留荒漠猫的独立物种地位，将原来的“野猫”

拆分为两个物种，欧洲野猫（Felis silvestris）
和“亚洲/非洲野猫”（‘Felis lybica’）。但是，

由于亚洲野猫与荒漠猫较近，而与“非洲野猫”

较远，“亚洲/非洲野猫”成为一个并系群，作

为一个物种是不合理的。Yu 等（2021）发现亚

洲野猫的分布在过去被高估了，它在青海东部

没有分布，与荒漠猫不存在分布重叠；而且，

亚洲野猫与荒漠猫在古代曾发生过杂交，带有

亚洲野猫母系血统的荒漠猫有一部分已经失去

“尾毛长而蓬松”这一特征，这说明荒漠猫的

形态独特性已经因杂交而减弱。因此，Kitchener

等（2009）提出的反对将荒漠猫作为野猫亚种

的两个理由都是不成立的（Yu et al. 2021）。鉴

于“野猫”的几个类群和荒漠猫彼此间遗传距

离基本相等，而且它们在过去发生过多次广泛

杂交，而荒漠猫与家猫的杂交一直持续到现在，

Yu et al.（2021）认为野猫复合群整体符合生物

学物种概念，应将野猫复合群整体作为一个物

种，而荒漠猫作为其中一个亚种。但值得注意

的是，分子证据显示，野猫复合群的各个分支，

包括荒漠猫分化于大概 150 万年前（Yu et al. 

2021），明显早于 IUCN/SSC 猫科专家组确定的

猫科亚种（几万年到十几万年），甚至早于一些

物种，例如加拿大猞猁、欧亚猞猁与伊比利亚

猞猁之间的分歧就只有 150 万年左右（Li et al. 

2016，Kitchener et al. 2017）。Yu 等（2021）称

也不反对另一种分类建议，将“野猫”各个分

支及荒漠猫全部提升为种，以保持每个物种的

单系群状态，事实上 Kitchener 等（2017）也提

出过相同建议，但这需要对野猫复合群进行系

统的细胞核基因组测序才可以确定（Yu et al. 

2021）。迄今为止，野猫复合群的分类仍是一个

悬而未决的难题。在没有新证据之前，我们暂

时采用 Yu 等（2021）的分类意见，将野猫复合

群整体作为一个物种，而欧洲野猫（F. silvestris 
silvestris）、北非野猫（F. silvestris lybica）、南

非野猫（F. silvestris cafra）、亚洲野猫（F. 
silvestris ornata）和荒漠猫（F. silvestris bieti）
都作为亚种。 

考古学证据表明，家猫在大约 9 500 年前

在中东地区被驯化，与新月沃地的农业起源同

时，早期农民驯养家猫可能是为了对付谷仓里

为数众多的老鼠（Vigne et al. 2004，Driscoll et al. 

2007）。尽管不同品种的家猫外形差异很大，但

基因测序显示它们都有着相同的起源，其唯一
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来源就是北非野猫，其他野猫和其他小型猫科

动物都没有参与家猫的驯化过程（Driscoll et al. 

2007）。Li et al.（2016）对细胞核 DNA 的测序

结果显示家猫与欧洲野猫的关系比它和“非洲

野猫”还要近，这其实是一个误会。他们研究

中的“非洲野猫”样本是一只名为 Nancy 的野

猫，虽然被认为捕捉于阿拉伯半岛（其具体来

源可能存在疑问），但是根据基因分析显示该

个体实际上是一只南非野猫（Mullikin et al. 

2010）。南非野猫可能属于野猫复合群中早期

分异的一个分支，和北非野猫并不属于同一个

分支（Driscoll et al. 2007），因此 Li 等（2016）

的结果与家猫起源于北非野猫的假说并不冲

突。家猫到底算作是野猫的亚种还是一个独立 

 

物种一直存在争议，现在 IUCN/SSC 猫科专家

组已经认可了其独立物种的地位（Kitchener 

et al. 2017）。借助人类的帮助，现在家猫的足迹

已经踏遍世界各地，数量超过 7 亿只，是唯一

一种不受威胁的猫科动物（O’Brien et al. 2007）。 

3  演化过程中的洲际迁徙 

Johnson 等（2006）估计现代猫科动物的

适应辐射经过了 10 次洲际迁徙，他们没有充分

考虑化石记录，因而大大低估了迁徙的次数。

我们发现现代猫科动物至少经历了 30 多次洲

际迁徙（表 1），呈现出 3 次明显的“迁徙潮”。

第一次迁徙潮是以东亚为中心的对外扩散，

发生在晚中新世到上新世。主要扩散事件包括， 

表 1  现代猫科演化过程中的主要洲际迁徙事件 

Table 1  Major continental migrant events of Felidae 

序号 
No. 

迁徙者 
Migrant 

迁徙方向 
Migration direction 

年代（百万年） 
Time (millions of years)

参考文献 
References 

1 狞猫支系 Caracal lineage 亚洲→非洲 Asia - Africa 6 ~ 9 Johnson et al. 2006，Li et al. 
2016 

2 虎猫支系 Ocelot lineage 亚洲→北美 Asia - North America 5 Johnson et al. 2006，Li et al. 
2016 

3 非洲豹类 
African Panthera 

亚洲→非洲 Asia - Africa 4.6 Werdelin et al. 2010，Figueiró et 
al. 2017 

4 细腰猫 Jaguarundi 亚洲→北美 Asia - North America 晚上新世 Late Pliocene Li et al. 2016，Ruiz-García et 
al. 2018，van Valkenburgh et 
al. 2018 

5 短尾猫 Bobcat 亚洲→北美 Asia - North America 晚上新世 Late Pliocene Werdelin 1981 

6 惊豹 Miracinonyx 亚洲→北美 Asia - North America 晚上新世 Late Pliocene van Valkenburgh et al. 1990，
van Valkenburgh et al. 2018 

7 细腰猫 Jaguarundi 北美→南美 North America - South America 2 ~ 3 Li et al. 2016，Ruiz-García et 
al. 2018，van Valkenburgh et 
al. 2018 

8 虎猫 Ocelot 北美→南美 North America - South America 2 ~ 3 Li et al. 2016，Trindade et al. 
2021 

9 长尾虎猫 Margay 北美→南美 North America - South America 2 ~ 3 Li et al. 2016，Trindade et al. 
2021 

10 南美草原猫 Pampas cat 北美→南美 North America - South America 2 ~ 3 Li et al. 2016，Trindade et al. 
2021 

11 小斑虎猫复合群 
Oncilla complex 

北美→南美 North America - South America 2 ~ 3 Li et al. 2016，Trindade et al. 
2021 

12 美洲豹 Jaguar 非洲→欧亚 Africa - Eurasian 1.8 Argant et al. 2011 

13 黑足猫 Black-footed cat 亚洲→非洲 Asia - Africa 早更新世 
Early Pleistocene 

Li et al. 2016 

14 豹 Leopard 非洲→欧洲（亚洲？）Africa - Europe (Asia?) 0.9 ~ 1 Werdelin et al. 2010 
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续表 1 

序号 
No. 

迁徙者 
Migrant 

迁徙方向 
Migration direction 

年代（百万年） 
Time (millions of years)

参考文献 
References 

15 美洲豹 Jaguar 亚洲→北美 Asia - North America 0.9 Argant et al. 2011 

16 山狮（惊豹） 
Puma (Miracinonyx) 

北美→南美 South America - North America 早更新世 
Early Pleistocene 

Chimento et al. 2018 

17 猎豹 Cheetah 欧亚→非洲 Eurasian - Africa 中更新世 
Early Pleistocene 

Li et al. 2016 

18 加拿大猞猁 
Canadian lynx 

亚洲→北美 Asia - North America 中更新世 
Early Pleistocene 

Werdelin 1981 

19 狮 Lion 非洲→欧亚 Africa - Eurasian 0.6 ~ 0.8 Hemmer 2011，Sotnikova et 
al. 2014，Manuel 2020 

20 豹 Leopard 非洲→欧亚 Africa - Eurasian 0.5 ~ 0.6 Paijmans et al. 2021 

21 美洲豹 Jaguar 北美→南美 North America - South America 0.3 ~ 0.4 Argant et al. 2011 

22 山狮 Puma 南美→北美 South America - North America 0.3 Kurtén 1975 

23 狮 Lion 亚洲→北美 Asia - North America 0.16 Hemmer 2011，Froese et al. 
2017 

24 野猫 Wildcat 亚洲→非洲 Asia - Africa 中或晚更新世 
Middle-Late Pleistocene

Li et al. 2016 

25 丛林猫 Jungle cat 亚洲→非洲 Asia - Africa 中或晚更新世 
Middle-Late Pleistocene

Li et al. 2016 

26 沙猫 Sand cat 亚洲→非洲 Asia - Africa 中或晚更新世 
Middle-Late Pleistocene

Li et al. 2016 

27 狞猫 Caracal 非洲→亚洲 Africa - Asia 中或晚更新世 
Middle-Late Pleistocene

Li et al. 2016 

28 狮 Lion 北美→南美 North America - South America 晚更新世 
Late Pleistocene 

Chimento et al. 2017 

29 猎豹 Cheetah 非洲→亚洲 Africa - Asia 0.05 Charruau et al. 2011 

30 狮 Lion 非洲→欧亚 Africa - Eurasian 0.04 de Manuel et al. 2020 

31 美洲豹 Jaguar 南美→北美 South America - North America 0.01 Eizirik et al. 2001 

32 细腰猫 Jaguarundi 南美→北美 South America - North America 0.01 Ruiz-García et al. 2018 

 

狞猫支系进入非洲，虎猫支系扩散到北美

（Werdelin et al. 2010）；不过，我们认为猞猁

和猎豹的祖先并没有像 Johnson 等（2006）估

计的那样，在这一时期迁入北美；“非洲豹类”

的祖先也在稍晚些时候迁徙到非洲（Werdelin 

et al. 2010）。第二次迁徙潮总体上是沿着“非

洲→欧亚→北美→南美”的方向进行单向扩散，

从上新世末开始，一直持续到晚更新世。该阶

段仅有几次逆向迁徙，包括现代猎豹的祖先从

欧亚进入非洲，黑足猫可能也在这一时期扩散

到非洲（Li et al. 2016）；而山狮从南美重返北

美（Kurtén 1975）。第三次迁徙潮是由南向北

的扩散，发生在晚更新世到全新世，奠定了现

代猫科动物今天的分布格局。由于晚更新世北

方草原环境变化剧烈，很多动物因此而灭绝，

一些生活在南方的猫科动物乘势向北扩散。狮、

猎豹在晚更新世重返西南亚，狞猫可能也在同

一时期进入西南亚（Li et al. 2016）；更新世末，

多种猫科动物在北美洲的一些地区灭绝，来自

南方的美洲豹、山狮和细腰猫在全新世初重建

了种群（Culver et al. 2000，Eizirik et al. 2001，

Caragiulo et al. 2014，Ruiz-García et al. 2018）；

虎和猞猁也在全新世初大大扩展了分布范围

（Luo et al. 2014，Rueness et al. 2014）。 



1 期 张凯等：猫科动物的分类——分子系统学框架和化石证据 ·21· 

 

4  结论 

我们根据目前最可靠的分子系统发育树，

并结合明确的化石记录，力求准确地回顾了现

代猫科动物的演化历史。结合演化历史和形态

学研究，我们建议将现存猫科动物修订为 1

个亚科 2 个族 15 个属 40 个物种。然而，当

前的分子生物学研究尚未覆盖到全部的猫科

物种，而且化石记录也不完备，很多重要节 

点尚缺乏化石证据支持，因此，猫科演化历程

的细节还有待进一步完善。此外，由于现代猫

科动物都是在最近几百万年迅速适应辐射的，

DNA 序列差异非常小，而且它们在形态上演

化也非常保守，很多化石难以鉴定，因此直到

今日，猫科系统发育树仍在不断地进一步完

善之中，这将导致猫科在属一级的分类持续

不稳定。 
 

附录  现存猫科动物的系统分类 

猫亚科 Felinae Batsch, 1788 

豹族 Pantherini Pocock, 1917 

豹支系 Panthera lineage 

云豹属 Neofelis Gray, 1867 

云豹 Neofelis nebulosa (Griffith, 1821) 

巽他云豹 Neofelis diardi (G. Cuvier, 1823) 

豹属 Panthera Oken, 1816 

豹 Panthera pardus (Linnaeus, 1758) 

狮 Panthera leo (Linnaeus, 1758) 

美洲豹 Panthera onca (Linnaeus, 1758) 

虎 Panthera tigris (Linnaeus, 1758) 

雪豹 Panthera uncia (Schreber, 1775) 

猫族 Felini Batsch, 1788  

狞猫支系 Caracal lineage  

薮猫属 Leptailurus Severtzov, 1858 

薮猫 Leptailurus serval (Schreber, 1776) 

狞猫属 Caracal Gray, 1843  

狞猫 Caracal caracal (Schreber, 1776) 

非洲金猫属 Profelis Severtzov, 1858  

非洲金猫 Profelis aurata (Temminck, 1827) 

虎猫支系 Ocelot lineage  

虎猫属 Leopardus Gray, 1842 

虎猫 Leopardus pardali (Linnaeus, 1758) 

长尾虎猫 Leopardus wiedii (Schinz, 1821) 

山原猫 Leopardus jacobita (Cornalia, 1865) 

南美草原猫 Leopardus colocola (Molina, 1782) 

北小斑虎猫 Leopardus tigrinus (Schreber, 1775) 

东小斑虎猫 Leopardus emiliae (Thomas, 1914) 
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南小斑虎猫 Leopardus guttulus (Hensel, 1872) 

乔氏猫 Leopardus geoffroyi (d’Orbigny and Gervais, 1844) 

南美林猫 Leopardus guigna (Molina, 1782) 

金猫支系 Bay cat lineage  

云猫属 Pardofelis Severtzov, 1858 

云猫 Pardofelis marmorata (Martin, 1837) 

金猫属 Catopuma Severtzov, 1858 

金猫 Catopuma temminckii (Vigors and Horsfield, 1827) 

婆罗洲金猫 Catopuma badia (Gray, 1874) 

猞猁支系 Lynx lineage  

猞猁属 Lynx Kerr, 1792 

欧亚猞猁 Lynx lynx (Linnaeus, 1758) 

伊比利亚猞猁 Lynx pardinus (Temminck, 1827) 

加拿大猞猁 Lynx canadensis Kerr, 1792 

短尾猫 Lynx rufus (Schreber, 1777) 

猎豹支系 Cheetah lineage  

猎豹属 Acinonyx Brookes, 1828 

猎豹 Acinonyx jubatus (Schreber, 1775) 

山狮属 Puma Jardine, 1834 

山狮 Puma concolor (Linnaeus, 1771) 

细腰猫属 Herpailurus Severtzov, 1858 

细腰猫 Herpailurus yagouaroundi (É. Geoffory Saint-Hilaire, 1803) 

豹猫支系 Leopard cat lineage  

兔狲属 Otocolobus Brandt, 1842 

兔狲 Otocolobus manul (Pallas, 1776) 

豹猫属 Prionailurus Severtzov, 1858 

豹猫 Prionailurus bengalensis (Kerr, 1792) 

巽他豹猫 Prionailurus javanensis (Desmarest, 1816) 

渔猫 Prionailurus viverrinus (Bennett, 1833) 

扁头猫 Prionailurus planiceps (Vigors and Horsfield, 1827)  

锈斑猫 Prionailurus rubiginosus (I. Geoffroy Saint-Hilaire, 1831) 

猫支系 Domestic cat lineage  

猫属 Felis Linnaeus, 1758 

家猫 Felis catus Linnaeus, 1758 

野猫 Felis silvestris Schreber, 1777 

沙猫 Felis margarita Loche, 1858 

黑足猫 Felis nigripes Burchell, 1824 

丛林猫 Felis chaus Schreber, 1777 
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