
人类颌骨源何处
——志留纪古鱼

“

王国
”

出新知
◎ 朱幼安 朱 敏

一

条距今 ４ ． ２３ 亿年前的志留纪盾皮鱼 ， 填补了包括人类在内 的脊椎动物的颌 骨如何从最原始的原颔状

态演化到硬骨鱼全颌状态的缺失环节 ，人的面孔起源可以追溯到那遥远 的志留纪 。

—＾ｒ物 的翼 、鳍与人 的 面孔如何发育演化 ？ 这别征 服了今 日 地球 的水域 和陆地。 其 中辐鳍鱼类包括现

是美 国 《 科学 》 周刊 ２ ０ ０５ 年公布的 １ ２ ５今水 中 鱼类的绝大 多数 ，
而 肉鳍鱼类虽 然在水 中式微

，

个 最具挑 战 性 的科 学 问 题 之一 。 距今但其 中 有一支登上陆 地
，
衍生 出包括人类在 内 所有的 四

４ ＿ ２３ 亿年前的 志 留纪盾皮鱼一长吻麒麟鱼 （ ０出叮 《足动物 。 科学家 已经发现 ， 人类面部的几乎所有骨骼都

为绘制 人类面孔的演化全景补上了重要 的一可以在原始硬骨鱼类中 找到一一对应 的同源骨骼 。 但是

块
“

拼图
”
 ［
ｕ

， 这条
“

四不像
”

怪鱼是 中国 志 留纪特有的超 出硬骨鱼起源 的上 限 ， 再往前追溯 面部骨骼的演化就

全颂盾皮鱼类 中 的最新成员 ，
它的颂骨显 示了从盾皮鱼困难重重了 。 例如现生 的七鳃鳗 、 盲鳗 ， 还有 古代的 甲 胄

原颌状态 到硬骨鱼全颂状态的 中 间类型 ，
人类的颂骨因鱼等等 ， 它们都是没有上下领的脊椎动物

，
由于形 态差别

此能够
一直追溯 到最原始的 有颂脊椎动物 。 新发现改变太大 ，

以 目前的证据还很 难将硬骨鱼的面部骨骼与它们

了盾皮鱼类 已经灭绝的传统认识 ， 这个类 群成 为理解脊直接进行对比 。 为摸清脊椎动物面孔 的早期演化道路 ，

椎动物 的身体结构如何在久远 的过去一步步演化而来的有必要看看介于硬骨鱼类和无领鱼类之间最原始的有颌

关键 １

２
］

。脊椎动物——盾皮鱼类 的情况 。

人类面孔与颌 骨演化之谜鱼类时代披盔戴 甲 的统治者

对于人类来说 ， 面部是至关重要 的身 体结构区域 ，传统上将有颌脊椎动物分为盾皮鱼类 、棘鱼类 、硬骨

从 生理上讲 ，
面部集 中 了对感觉 、 呼 吸 、摄食 、

交流至关鱼类和软骨鱼类四 大类群 。 长期以来 ，古生物学家一直试

重要 的五官七 窍 。 同时 ，
面部 形态的微妙变化还是人类图弄清楚这些类群之 间 的演化关系 ， 进而厘清人类远 祖

在社会生活 中身份识别 的主要依据 和择偶的重要标准 。的谱系 。 这些类群在志留纪 已经出现 ，但到泥盆纪 （ 距今

达尔文进化论告诉我们 ，人类和鸟 、兽 、 鱼有 着共同的祖４ ．

１ ９
￣

３ ． ５ ９ 亿年前 ） 时才得到爆发式的繁荣发展 ，
泥盆纪

先 ， 它们 的面孔应该可 以追溯到一个共同 的模式。 然而也因此被称为
“

鱼类 的时代
”

。

人类面孔具体如何演化而来 ，
还有许多未解开 的谜团 ，成在鱼类时代 ，

四大类群 中 当数盾皮鱼类最为繁盛
，

为百年来相关领域研究者致力探索的课题 。无论在物种数量 、个体数 量 ， 还是形态 多样性 ， 它们都是

人的面部构造似乎并不复杂 ， 然而它是
一

系列曲折鱼类时代当之无愧的统治者 。 盾皮鱼类 中最繁盛的类群

复杂 的演化历程 的结果 ， 化石证据可 以帮助追溯 面部主又数胴 甲鱼类和节 甲鱼类两大类 ， 其他 还有瓣 甲鱼类 、摺

要骨骼的演化 。 脊椎动物演化的主干是硬骨脊椎动物 ，齿鱼类 、 棘胸类和莱茵鲛类等类群 ［

３
１

。 节 甲鱼类到泥盆

包括水中 的硬骨 鱼和陆地上 的 四 足动物 ， 这两大分支分纪晚期演化出 最有名 的 史前超级掠食者之邓氏 鱼

邓 氏鱼体长可达 １ ０ 米
，
以当 时水域 中

朱幼安 ： 博士后 ， 瑞典 乌普萨拉大学 ， 乌普萨拉 ７５ ２７３
；朱敏 ：研究

员 ， 中国科学院古脊椎动物与古人类研究所 ，
北京 １ 〇 〇〇４ ４。刀片状锋利 的骨板和强大 的咬合力 ， 使其能像液压剪般
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１ ００ ０４４ ．随着鱼类时代的落幕 ， 邓 氏鱼和其他盾皮鱼类在距

ｗｗｗ． ｋｅｘｕｅｍａｇ
．ｃ ｎ明



画
前 沿

？

ＩＦＲ ＯＮＴ Ｉ
ＥＲ

今 ３ ． ５ ９ 亿年前的泥盆纪末突 然灭绝 ， 留 下的

生存空 间被 硬骨鱼类和 软骨鱼类瓜分 。 过去ｗ（
ｂ
）

曾 经认为 ， 盾 皮鱼类身 披沉重盔 甲 ，
颌骨构

造 简单 ， 在运 动和摄食能 力上均无法与进 步八 ？

ｒ
和——绝 的

ｉ；

ｊ

＾Ａ
的 确 ， 邓 氏 龟那样 的典 型盾皮鱼类 ， 其颌

骨 构造 比 较简单 ． ３ 对膜 质骨来 源的 骨 板分ｐ＾ａＭｉ

ｙ
別 称为前 上腭 片 、

丨
；７ 上腭 片 和 下腭 片

，
分 别 力

ｉ ｉ

固 了软骨来 源的原始 上下颂骨 ，执行 咬合 、撕

裂等功能 ， 这些骨板都位于 口腔 内侧
，
与面部

其他骨骼并不相接 。 这 种领骨模式称为
‘ ‘

原

此外 ， 邓Ｒ細獅骨倾抑
１

齿 ，

靠 上下颌互 相磨砺 形成锋利 、 光滑的 剪切边

缘
，
与现代鸟类和鱼类的喙有点相似。 不过近

年 来的 研究表 明 ， 邓 氏 鱼 这种情况 在 盾皮鱼

中也并非触 ， 在祕储化随錢类巾 ，

颌部骨板上有类似 牙齿 的突 起 ，
可能 与真Ｘ

的牙齿有－定縣 。＾^

相 比之下 ，
硬骨脊椎动 物颌骨 的构造 就

要复杂得多 。 硬骨脊椎动物也有 ３ 对主要颌麒 麟 鱼正型标 本 （
ａ
） 背视 图 ；

（
ｂ

）
腹视

； （
ｃ

）
腹视及侧 视 。

骨 ，包括前上颌骨 （ 人类 中仅存 孑 遗 ） 、上颌骨

和下领的齿骨 ， 但这些骨骼都位于 口边缘
，
与

面部其他骨骼紧邻 。 大部分硬骨鱼和许多 陆（
ａ

）Ｗ

３
．

，

吻片
前中片

生脊椎动物中 ，雜边缘颌骨＿还有雜 、

翼骨 、冠状骨 等
一

系列颌骨
，
但经过长期 演化

在人类 中已 经消失或退人鼻 咽腔 内 。 此外
，

有些原始硬骨鱼類下 巴 和＿腹丽 覆盖
０＾１ＲＡ ^

着一系 列片状 的骨髂 。 我们将硬骨鱼类这种

的 、 由许多骨片拼成的颂骨称为
“

全颂

＾

溯 年代 ， 在 中 国 云 南 曲 靖早 泥盆世

地层 中发现 了
一

种原始硬骨 鱼类
——斑鳞鱼／

后
＼

腹侧片

（Ｐｓａ ｒｏ ／咖 ■？ ）

［
５

］

〇 研究中科学家发现它 的肩， ＋
麵竹

１Ｊ
部骨骼和背部棘刺都带有

一些盾皮鱼类 的影后ＷＭ ｔｔ

子 ，
这会不会 暗示着硬骨鱼类是从盾皮 鱼类＊ 三中背片第 三中背片

演 化来 的 呢？

—

＿

ｆ
Ｍｌ？？

－

４
＞ ＊ｆｒ

但是 ，
斑鳞鱼 的 化石十 分零散 ，

无法提（
ｃ

＞
第三中背片

^
供直接确切 的形 态证据 。 在斑鳞鱼身处的泥后背 ｍ

盆纪 早期 ， 各大 有颌脊椎动物类群早 已分道骨

扬镳 ， 形态 已 极大不 同 。 比如前述 的盾皮鱼
“

原颌
”

与硬 骨鱼
“

全颌
”

之间就存在 着 巨ｉ＾Ｌ

大的差异 ，
无法将两者直接联系起来 。 要找

到处于大类群 之间 的 中 间过渡形态 化 石 ， 只麒 麟鱼 头部骨骼 系统 复原 图 Ｗ 背视 图
；

（
ｂ

）
腹视

； ⑷ 腹视及侧视 。

有 向 更遥远 的 鱼类时代之前的志留 纪 （ 距今

ｉＥ２０ １ ７年 １月｜６９ 卷 １期＞




編，■警

４ ．４ ３－ ４ ．
１ ９ 亿年前 ） 追溯 。 所 以 ，

在志 留纪地层 中找到完盾皮鱼类是潇 湘动 物群 的 主要组 成分子 ， 然而 ， 这

整保存的有颌脊椎动物化石 ， 是世界 各 国古生物学家们里的大部分盾皮鱼类属于一个独特 的过去不为人知 的支

梦寐 以求的
“

圣杯
”

。系 ， 这个支 系只生存于志留纪 晚期的几百万年 间 ， 地理分

化 的长河 中 。 虽然 仅仅是昙 花一现 ， 这个支 系却处于 整

志 留纪 到泥 盆纪时 的 中 国南方是漂泊在赤道附近个有颌脊椎动物演化中承上 启下的关键阶段 。 研究者将

的孤洲
，
靠 近南方广袤的 冈瓦纳大 陆 的北缘 。 云南处于它们命名为

“

全颌盾皮鱼类
”

，
因为它们的 身体前半部分

这片孤洲的南部 。 那时 ， 植物尚 未侵人 内陆 ，
河流从大 陆覆 有大块骨 甲 ， 形状与其他盾皮鱼类 相去不远 ， 但颌部骨

中 央裸露的荒芜山 脉 间蜿蜒流 出 ， 在相 当 于现代滇东 曲骼 却是典 型 的硬骨 鱼模式 ， 即 由
一

系列 复杂 骨片 构成的

靖的地方汇人海洋 ， 带来丰富的营养物质 ， 养育 了河 口海
“

全颌
”

。 这类长 着硬骨鱼颌骨的盾皮鱼 ， 就像带羽毛 的

湾 中欣欣向 荣 的生 态系统 。 还在鱼类时代开 始以前 ， 这恐龙确 证鸟类起 源一样
，
明 确无误地显示 出硬骨 鱼类是

里就 已经是鱼类的
“

王 国
”

： 珊瑚 和腕 足动物在礁岩附由盾皮 鱼类直接演化而来 的 ， 彻底颠覆 了过去对鱼类时

近 繁衍生 息 ， 为鱼类提供了藏 身之处 ； 成 群的小鱼辛勤代各大类群间演化关系 的认识 。

地在水底滤食泥沙 ，或寻找蠕虫等 柔软食物 ；
凶猛 的大２ ０

１
３ 年

，
英 国 《 自然 》 周刊报道 了全颌盾皮鱼类 的

型掠食鱼类在它们头顶巡游… …数千万年的 时间里 ，
多第一个成员初始全额鱼

［

＇ 这是一条 长 约 ２０ 厘米
，
外

少奇形怪状的鱼类 曾 在这里生长 、繁衍 、死去 ， 遗体沉人表钝 圆 ，很像原始节 甲鱼类的小鱼 ， 但它 的发现立刻 引起

水底 ， 为泥沙包裹
，
少数的幸运地变成了化石。了学术界的广泛关注 ， 被称为

“
一条令人瞠 目结舌的鱼

”

，

４ 亿多年时光过去了 ， 海陆更迭 ， 古老的海湾早 已变并被誉为
“

过去百年最重要 的化石发现之一
”

。 但不久 ，

成今 日滇东 的起伏 山峦 和其间 的 片片农 田 。 古代的海底更多的全领盾皮鱼类 化石被 发现了 ， 看来 ，全颂盾皮鱼类

泥沙经过漫长 复杂的地质作用 ， 形成层层叠叠 的地层 ， 横也曾
“

割据
一

方
”

，
虽然 生存时 间和范 围很有 限 ， 但一度

跨志 留 纪、 泥盆纪的连续沉积就 出露 在这里。 在这地质非常兴盛
，

不仅数量多 ， 种类多
，

而且形 态也十分多样
，
占

的万卷书中
，
保存了生命演化的珍贵信息 。领 了不 同 的生态位 。

２０ 世纪 中国科学家在滇东的早泥盆世地层 中 找到２０ １ ６ 年 １ ０ 月 ２ １ 日 ， 美 国 《 科学 》 周 刊上 又 报道 了

了斑鱗鱼 、杨 氏鱼 、 奇异鱼 、无孔鱼 、蝶 柱鱼 、 弥曼鱼等一第二种全颂盾皮 鱼类——长 吻麒麟鱼 。 麒麟 鱼的正型

系列 奇特的原始硬骨鱼类 ， 它们虽然没有完 全解决硬骨标本十分精美 ， 包 裹它 身体 的大块骨 甲经过 ４ ．２ 亿多年

鱼类的起源问题 ，
却 为探索硬骨鱼 的起源和早 期演化提的漫长时光 ， 仍完美地保存下它的形状 。 它 的头顶隆起

供了许多关键线索 ，
也 吊起了研究者的 胃 口 ，是否能在更成

“

额头
”

，
有点像海豚 ； 头前端有前伸 的扁平吻突 ，

口和

早的志 留纪地层 中找到那座古鱼类研究 的
“

圣杯
”

呢 ？鼻孔都位于腹面 ，
又有点像鳄鱼 ； 躯体呈 长长的箱形 ， 底

经过数十年时间的不懈搜寻 ，
２０ ０７ 年 中 国科学院古脊部平坦 〇 在志 留纪曲靖 的海湾 中 ， 它们大概聚集成群

，
在

椎与古人类研究所早期脊椎动物研究团 队终于在云南 曲水底缓 慢游动 ， 用吻部翻起泥沙 ， 寻找蠕虫和有机碎屑为

靖麒麟 区潇湘水库 附近的 志留纪地层中 找到了保存精美食 ，
靠箱形的骨 甲抵御水域 中 海蝎和大型鱼类等捕食 者

的鱼化石 ，这就是世界上独一无二的 ， 完 整保存 了志 留纪的袭击 。

有颌脊椎动物化石的潇湘动物群 【
６

１

。 志留纪失落 的古鱼麒麟鱼 的 名字
一

语双关 ，
既以 发现地 曲 靖市麒麟区

“

王国
”

重见天 日 。命名 ，
也寓 意 它像传 说中 有龙头 、 鹿 角 、 麋身 、 牛尾 的神

志留纪古鱼王 国第一个浮出水 面的成员是梦幻鬼鱼兽——麒麟一样 ， 集多 个类群 的特征于一身 ： 其位于 口

ｏ ｎｅ ｉｒｏｓ ）
，

一

种与斑鳞 鱼类似 的硬骨鱼类。 作为部边缘 、 与面部其他骨 骼相接的边缘领骨足 以将它明 确

最古老的保存近乎完整 的硬骨鱼类 ， 梦幻鬼鱼 第
一

次全无误地归人全颌盾皮鱼类 ； 其颅顶甲也与初 始全颌鱼相

面呈现 了硬骨鱼类祖先可能的形态 ，
确证了过去依据零似 ， 与原始节 甲鱼类 相去不远 ，但长方箱形 的骨 甲 、 多块

散标本对斑鳞鱼 的复 原
［
７

］

。 然而 ， 潇湘 动物群 的多样性中 背片和鳃盖构造却 与胴甲鱼类相似 ， 真是一条
“

麒麟
”

远远超 出研究 者最初的预 料 ，经过数年 的持续发掘 ， 科怪鱼 。

学家发现这个古鱼
“

王国
”

曾经繁荣一时 ， 仅 已发现的化麒麟鱼的体 型与全领鱼差不多
，
活着时体长 约 ２０ 厘

石 就可能代表了约二三十种全新的鱼类 。 这些古鱼不但米 ， 外表也不太起眼 ， 在 志 留纪 的古鱼王 国 中 ， 它大概处

时代久 远 ，
而且形 态非常奇特 ， 属 于

一

些从未进人过科于食物链 比较靠下的层级 。 然而 ， 随着研究的 深人 ，学者

学界视野的全新类群 。 如果说梦 幻鬼鱼虽古怪 ， 但还能们发现 ，
麒麟鱼 的颌骨形 态难得地保存 了演化 的 中 间阶

归人 已知类 群的话 ， 那 么接下来在 这里 发现 的志留 纪怪段
，
为之前全颌鱼没能 解答的一个重 要问题提 供了关键

鱼 已无法在世界其他地方和其他时代找到相似的种类 。线索 ， 那就是 ： 硬骨鱼 的膜质边 缘颌骨与盾皮 鱼的膜质

ｗｗｗ
． ｋｅ ｘｕ ｅｍａｇ ． ｃｎＥＢ



■ 前 沿 、
ＩＦ ＲＯＮＴ Ｉ ＥＲ

颌骨是否同源？ 如果是
，
前者又是怎样从后者演化来的 ？在潇湘动物群 中发现了许多块麒麟鱼化石标本 ，

经过反

＊雜鮮扎鮮雜神财—麟＿義财

±发现了大体上原位保存的麵下颌骨一齿骨。 对 比

硬骨鱼的
“

全颌
”

名 副其实 ，这种 由数个系列的复来看
，
麒麟鱼还没有演化出全颌鱼和硬骨鱼都有的包覆

杂颌骨构成的颌 ，
使得硬骨鱼类拥有独

一

无二的演化潜下颌底部的一系列骨片 ， 其下颌与过去发现 的其他盾皮

力
，
可以通过重新整合 、简化

，
演化 出 不同 的颌部适应结鱼类更相似 ， 只有

一块简单的下颌骨 ，
而这块下颌骨还保

构 。 比如现代真骨鱼类可 以迅速前伸 ， 将食物吸进 口 内存着 明显卷人口 内 的部分 ， 不像全颌鱼和后来的硬骨鱼

的嘴 巴
；
比如蛇类可 以 暂时脱 臼

，
并将猎物拽人 口 中 的

一

样 ，
口 内部分只剩下

一条窄的咬合面 。 麒麟鱼的膜质

下颌
；
又如包括人在 内的哺乳动物 ，

上下颌简化到只分别颌骨形态处于全颌鱼和其他更原始盾皮鱼类之间 的状

剩下相当于原始硬骨鱼类的前上颌骨、上 颌骨和齿骨 ，
其态 ， 它有一副

“

不完全的全领
”

。

他颌骨或者丢失 ，或者演化成中耳 内精密的听小骨 。这副
“

不完全的全颌
”

展现了颌早期演化的一个中

那么 ，最早的全颌状态又是如何演化而来的 呢？ 由间状态 ： 麒麟鱼的颌已告别盾皮鱼类的原始模式 ，进入

于过去没有在硬骨鱼类以外的大类群 中发现过这种模式新的演化阶段 ， 膜质骨片开始向 口外延伸
，包覆并加 固颌

的颌骨
，
这个问题一直没有确切答案 。 软骨鱼类 的颌骨部 ，但还未达到全颌鱼的完善程度 。 这进一步揭示 了全

全部 由软骨来源的原始颌骨构成 ， 没有任何膜质骨的加颌模式的演化历程 ，支持前述的第二种关于全颌模式如

强
；
棘鱼类 的颌骨要么与软骨鱼的类似 ，要么是一长条何演化的理论

，
建立起了硬骨鱼类的膜质边缘颌骨 （ 上

位于 口 内侧带有牙齿的骨板 。颌骨、前上颌骨和齿骨 ） 与盾皮鱼类的 ３ 对颌部骨板的

初始全領鱼的发现已 经确定无疑地证明 了 ，盾皮鱼同源关系 。 人类的颌骨不仅能追溯 到 硬骨鱼类和全颌

类的
一支演化 出了硬骨鱼类 。 那么 ， 盾皮鱼的 ３ 对颌部鱼

，
还可以 追溯到更古老的远祖

——原颌盾皮鱼类 。

骨 板与硬骨鱼 的边缘颂骨是否也有演化上 的联系呢 ？

按位置来看 ， 这 ３ 对骨板应该相 当于硬骨鱼类的内侧颌纵观整个生命演化史 ，
重大演化事件往往是飞跃式

骨
，
但后者的数量远远不止 ３ 对 。 所 以之前提 出 的全颌的 ，在地质时间的尺度下转瞬即逝 ， 因而很难在化石记录

起源理论认为 ，盾皮鱼类的 ３ 对 内侧颌部骨板在盾皮鱼中保存下来 ，
造成生物种类间大量的形态鸿沟和演化缺

到硬骨鱼的演化过程中丢失了
，
全颌状态 中所有 的膜质环 。 时代越是久远 ， 这些鸿沟和缺环就越大越多 。 偶尔 ，

颌骨包括外侧 和内侧系列 ，
都是重新演化而来的 。我们会幸运地找 到

一

些填补这些鸿沟和缺环的过渡化

显然
，
这一理论的成立需要假设膜质颌骨发生很大石 ，打开了一扇扇难得的窗 口一窥演化的奥妙 。 全颌盾皮

的改变和重组 ，
而在多数情况下 ，

演化更趋于修修补补式鱼类就是这样
一类难得的过渡化石 。 随着志 留纪云南失

的保守渐进 。相比之下 ，第二种可能的理论就更直截了 当 ：落 的古鱼王国 中更多发现浮 出 水面 ， 相信会有更多演化

盾皮鱼类的 ３ 对 内侧颌部骨板 向外位移
，
变成了全颌状史诗的残简断章重见天 日 。

态 中的外侧 ３ 对边缘颌骨 ， 硬骨鱼只是新演化 出 了内侧
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麒麟鱼的上颌 与初始全颌鱼十分相似 ， 科学家也许会 自关键词 ：
起源 演化 志留纪 有颌类 盾皮鱼类 软骨鱼类
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