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摘要  采用形态观察和几何形态测量方法对周口店直立人, 以及南方古猿、非洲早期人属、
亚洲其他地区直立人、欧洲更新世人类、现代中国人下颌前臼齿(P3, 72枚; P4, 69枚)进行了
对比分析, 结果显示人类下前臼齿齿冠咬合面形态结构及轮廓形状具有明显的演化变化. 
南方古猿下前臼齿齿冠轮廓不对称, 颊侧近、远中垂直沟明显; P3咬合面前凹开裂, 跟座较
大; P4齿冠颊侧近、远中垂直沟明显; 出现 “H” 型齿沟. 这些特征在后期化石人类中有不
同程度的体现, 但呈减弱趋势. 现代人 P3和 P4齿冠轮廓基本对称; 齿冠颊侧近、远中垂直
沟已经消失或微弱; 跟座缩小. 本研究发现周口店直立人下前臼齿保留了许多早期人类的
原始特征, 包括齿冠舌侧不对称、明显的颊侧近、远中垂直沟等. 此外, 周口店直立人 P3

和 P4齿冠形态存在明显的内部变异, 主要包括程度不同的颊侧近、远中垂直沟、轮廓对称
性、齿尖区相对于外轮廓的分布位置和跟座的大小比例. 与亚洲其他地区直立人相比, 周口
店直立人下前臼齿齿冠形态及轮廓形状与淅川标本以及印度尼西亚的 S-1相类似, 而与 S-6
差别较大. 分析显示周口店直立人下前臼齿与欧洲更新世中期人类有相似的特征, 但两者
之间的差别更大.  
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自 Zdansky[1]1921 和 1923 年在北京周口店第一

地点中更新世堆积物中发现 2枚人类牙齿以来, 迄今
在周口店发现直立人牙齿 157 枚[2], 其中包括下颌前
臼齿 23枚(P3, 15枚, P4, 8枚). 在 Weidenreich[3]的牙

齿研究专著中, 对 1937 年前发现的前臼齿作了系统
的研究, 发现周口店直立人 P3和 P4齿冠形态轮廓不

对称, 齿带发育且具有明显的跟座, 齿冠咬合面复杂, 
齿根粗壮并或具有分裂成双根或者三根的趋势 . 
Weidenreich 认为周口店直立人下颌前臼齿咬合面与
南方古猿相似, 而与尼人及现代人差别较大 . 此外, 
他还阐述了齿冠齿根的测量性状, 并与尼安德特人
和不同地区的现代人群作了对比, 发现周口店直立

人的下颌前臼齿比现代人群的尺寸大, 而尼人的测
量特征位于两者之间[3].  

20 世纪 60 年代以来, 前臼齿在人类演化和人群
关系研究中受到日益增多的关注. Biggerstaff[4]认为前

臼齿齿冠特征具有种属特异性. Wood等人[5]对南方古

猿以及非洲早期人属的 P3和 P4的线性测量数据、齿冠

和齿尖绝对相对面积、跟座面积、齿冠形状结构、齿冠

外轮廓等特征进行了研究, 发现这些特征在南方古猿
种间具有明显差异. Bailey[6]发现尼人 P4具有明显区别

于直立人和现代人的一些衍生特征, 如斜脊粗壮, 齿
冠轮廓不对称, 齿冠咬合面多脊沟. Martinón-Torres等
人[7]通过观察下颌 P3和 P4的轮廓对称性、齿冠指数、
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齿尖区位置、跟座大小比例等特征阐释了 Dmanisi 与
南方古猿、直立人和先驱人之间的一致性和差别.  

近年来 , 反映化石形状的特征在古人类研究中
受到了日益增多的关注 [8~10]. 形状 (shape)是排除位
置、大小、方向等因素的物体几何特性[11,12]. 形状作
为生物形态特征的一个部分能提供演化变化与变异

的信息, 如某个基因的表达与否, 对生存环境的不同
适应方式, 或者长时间的进化分化等. 因此, 形状分
析已成为一种以量化分析为基础的研究形态变异和

形态转化的有效途径 [13]. 随着数字摄影和图像分析
技术的发展, 以及三维数据提取技术的日臻完善, 几
何形态测量(geometric morphometric)被应用到古人类
研究中[8~10]. 这种基于对样本标志点数据的分析方法, 
能够揭示传统的形态观察和线性测量无法采集的样

本形状信息. Bailey 等人[8]用基于齿冠外轮廓数据的

几何形态测量方法对尼人 P4 齿冠形状做了量化研究, 
并证实了尼人的 P4 外轮廓相对于现代人和直立人的

不对称性. 最近, 一些学者采用基于标志点(landmark-
生物体之间都具有的某些可被定义的解剖位点, 如各
个齿尖的最高点)信息的几何形态测量方法对南方古
猿、非洲早期人属、欧洲更新世人类、亚洲直立人和

现代人 P3和 P4齿冠结构和轮廓形状作了研究
[9,10].  

虽然上述许多研究都不同程度涉及周口店直立

人的标本[6~10], 但除 Weidenreich[3]的研究外, 周口店
直立人不是这些研究的关注点, 使用的标本数量少, 
且没有其他中国古人类化石标本作对比, 揭示信息
不足, 所得认识需要进一步论证. 鉴于此, 本文以周
口店的下颌前臼齿为主要研究对象, 采用南方古猿、
非洲早期人属、亚洲其他地区直立人、与周口店直立

人生活年代较接近的欧洲更新世人类以及中国现代

人作为对比, 运用传统的形态观测方法和基于标志
点坐标的几何形态测量方法对这些下颌前臼齿的齿

冠咬合面特征和内外轮廓进行研究, 以揭示周口店直 

立人 P3和 P4齿冠局部特征和轮廓形状, 及其变异情况.
在此基础上, 探讨这些特征信息与周口店直立人演化
地位、内部变异、与亚洲其他直立人和欧洲更新世人

类的演化关系.  

1  材料与方法 
1.1  材料 

用于本文研究的 P3, 72枚, P4, 69枚, 具体标本来
源见表 1. 其中中国现代人标本来源包括河南淅川下
王岗、湖北郧县及丹江地区, 年代覆盖新石器时代、
东周、汉代、宋代及明清时期. 对有断裂、邻接面严
重磨耗、咬合面严重磨损, 大范围龋齿裂隙及钙质结
合严重的牙齿予以剔除. 

1.2  齿冠咬合面拍摄及处理 

使用配有微距镜头的数码相机对每一颗下颌前
臼齿咬合面拍摄高分辨率的照片, 拍照时, 相机固定
在翻拍架上 , 并用水平尺对镜头和翻拍架的底板进
行校正, 使两者处于水平位置. 为保证在接下来分析
中能够准确而容易的确定各齿尖的最高点, 拍照前, 
用铅笔对每一枚牙齿的各齿尖最高点进行标定 , 对
于齿尖区有轻微磨耗但齿质点未暴露的牙齿标本 , 
齿尖最高点定在磨耗区的中心位置. 为统一标准, 拍
照时 , 移动牙齿标本使得牙齿的釉质与齿质交接处
的齿颈线(cervical line) 围成的平面尽量处于水平位
置[9,10], 每张牙齿照片附以标准的毫米比例尺. 为便
于分析, 本文只用右侧下前臼齿. 因为同一个体两侧
牙齿形态特征的不对称性小 [9,10,14,15], 所以为了增加
标本数, 当右侧牙齿严重磨损或缺失时, 用 ACDsee
将左侧牙齿镜像为右侧牙齿 . 对有轻微邻接面磨耗
的牙齿 , 根据磨耗面颊舌方向上的延伸程度和整个
的齿冠形状, 使用 AutoCAD进行复原[5,8~10](图 1). 

1.3  形态观察 

本文作者对反映 P3和 P4齿冠咬合面形态结构的 
 

表 1  本文使用的牙齿标本 
标本 P3 P4 

周口店直立人 ZKD 20, ZKD 80, ZKD 81, ZKD 82, ZKD 83, ZKD 
85, ZKD Zdansky, PA 110 

ZKD 29, ZKD 89, ZKD 90, ZKD Zdansky 

南方古猿 AL277, LH 4, SK 6, STS 52B, STW 404, STW 498 AL 74A-21, STS 52B, STW 404, STS MEMBER 4 

非洲早期人属 KNM-ER 1802, KNM-ER-992A KNM-ER-992A, KNM-ER 1802 

其他亚洲直立人 印度尼西亚 Sangiran 6, 中国河南淅川 PA 526 印度尼西亚 Sangiran 1, Sangiran 6, 中国河南淅川 PA 
525, PA 528 

欧洲更新世人类 Arago 13, Krapina Md-H, Krapina Md-E, Krapina 
Md-D 

Arago 13, Arago 38, Krapina Md-D, Krapina Md-E, 
Krapina Md-H 

中国现代人 N=50 N=50 
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图 1  下颌前臼齿齿冠邻接面磨耗的矫正(P3, PA110) 

 
一些特征进行了观察. 观察的特征包括 P3 的舌侧齿

冠轮廓的对称性、前凹开裂、颊侧近中和远中垂直沟

和 P4 的齿沟、斜脊、颊侧近中和远中垂直沟、舌侧

轮廓线对称性等.  

1.4  几何形态测量分析方法 

限于篇幅, 以下仅简述与本文研究有关的几何形
态测量方法和概念, 关于这种方法的详细内容请参阅
文献[13].  

(ⅰ) GPA(generalized procrustes analysis).  标本叠合
方法(Superimposition)的一种, 基于尽量缩小 Procrustes 
distance(所研究对象上对应标志点之间距离的平方和)
的标准, 对不同标本平移、旋转、校正而尽量缩小对
象之间标志点所围成的原始形状的差异来去除标本的

摆放位置、趋向、尺寸等这些非形状因素对形状之间

比较的影响[12]. 标本叠合后, 物体间对应标志点之间
的差别在随后的多变量统计分析中作为初始数据[16], 
以此对不同物体形状之间的差别做出阐释. 在GPA中
会产生一个所研究样本组的平均图形, 并在平均图形
的每个标志点或者半标志点周围散布着来自各个样本

上的对应标志点和半标志点[17]. 
(ⅱ) TPS (thin plate spline).  TPS 可以通过变形

网格将一个形状向另外一个形状变化的具体细节可

视化 [13]. 两个特定物体之间或者一个物体与平均图
形之间的变形可以分解为统一和非统一两个成分[13]. 
前者在反映形状变化时不改变网格线的曲度 , 使得
网格线之间始终保持平行. 而后者通过网格线的扭
曲反映变形的局部细节 . 这样就使得非统一成分需
要弯曲能量 [17], 这种能量能够衍生出一组描述形状
变化的非常有效的参数——部分扭曲值(partial warp 
scores)[18~21], 它可以在比较不同物体之间形状差异
的统计分析中用作形状变量. 相对弯曲分析(relative 
warp analysis)[18]就可以利用这里的部分扭曲值和统

一成分进行主成分分析 , 将总的变量数降低至几个
主要的独立变量 , 这几个独立变量可以概括一个样
本组的主要变异 , 因而它在研究形状变异时是非常
有用的. 本文将利用 TpsRelw软件进行相对弯曲分析
和形状变形的可视化[22]. 

 

 
图 2  几何形态测量标志点及半标志点 

(a) 下颌第一前臼齿, (b) 下颌第二前臼齿; 红点, 半标志点; 
 绿点, 标志点 

 

(ⅲ) 标志点(landmarks).  标志点是位于物体表
面的相类似解剖位点 [13]. 本文参照 Gómez-Robles[9]

的关于下颌 P3的研究, 在下颌 P3和 P4咬合面表面选

择 4个标志点(图 2), 分别为: (1) 颊侧尖最高点; (2) 
前凹或者近中颊侧沟与中央沟交界处; (3) 舌侧尖最
高点; (4) 后凹或者远中颊侧沟与中央沟交界处 [4,5]. 
TpsDig软件[23]用于收集标志点的坐标信息.  

(ⅳ )半标志点 (semilandmarks).  半标志点是由
Bookstein[16,24,25]提出用于研究缺少真正标志点的形

状, 如牙齿外轮廓. 然而, 半标志点在轮廓线上的分
布带有一定的任意性, 使得它的作用受到限制, 一种
称为滑动的技术(sliding landmarks)被用来解决这一
问题 . 滑动技术能够使得半标志点沿着曲线滑动以
减少参照形状与单个形状之间变形所需要的能

量 [16,24,26], 或者是减少对应标志点之间的 P 距离
(procrustes distance)[27], 从而使形状之间的对应标志
点尽量吻合 . 本文将采用后一种滑动方法 , 并参照
Gómez-Robles[9]关于下颌 P3的研究, 将采取齿冠基底
面的最颊侧、最远中、最舌侧、最近中[4,5]4个标志点
来定义一个质点(centriod), 而后, 从质点放射出 30
条等角度线条或 50条等角度线条(图 2). MakeFan6软
件用来完成这些操作[28]. TpsDig 软件[23]在随后的分

析中用来采集半标志点的坐标数据.   

2  结果 
2.1  齿冠形态观察 
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本文观察显示南方古猿 P3 齿冠极其不对称, 远
中舌侧明显突出; 颊侧近中垂直沟和远中垂直沟明
显发育, 所用到的 6 枚南方古猿牙齿中 5 枚出现明显
的颊侧近中垂直沟, 5 枚出现明显的颊侧远中垂直沟
(图 3(c), 颊侧斜线并排处); AL277 和STW 404前凹开
裂 (图 3 (d)中, 黑色实心箭头). Sangrian 6齿冠也非常
不对称, 远中舌侧明显突出; 颊侧有明显的颊侧近远
中垂直沟; 前凹开裂 (图 3(e)); PA526 齿冠舌侧不对
称; 保留颊侧近中垂直沟, 远中颊侧沟不明显(图 3(f)). 
欧洲更新世人类舌侧相对对称; 没有出现颊侧近远中
沟; 前凹开裂出现 3例, Arago 13 还出现后凹开裂情
况 (图 3(g)). 现代中国人 P3齿冠轮廓基本对称, 但存
在个体差异; 颊侧近远中垂直沟基本消失, 或只有轻
微的痕迹出现; 前凹开裂情况和后凹开裂情况分别占
到 24%和 26% (图 3(h)). 与上述化石人类和现代中国
人相比, 周口店直立人 P3 齿冠轮廓较南方古猿和印

度尼西亚直立人 S-6显得更为对称, 而与淅川直立人
及部分欧洲更新世人类接近. 但与现代中国人相比, 
对称性仍显得较差. 齿冠颊侧近中垂直沟在本文研
究的全部周口店直立人牙齿都有出现 , 颊侧远中垂
直沟出现在 6 枚牙齿标本中, 但在大小上有所差别 
(图 3(b), 斜线并排处); 存在于南方古猿、欧洲更新
世人类以及现代人齿冠上的前凹开裂现象也出现在

PA110上. 此外, PA110在斜脊上出现明显的沟[29] (图
3(a), 实心和空心箭头). 

本文观察的南方古猿 P4 齿冠不对称, 远中舌侧
部分突出; 保留明显的颊侧近远中垂直沟; 由近中颊
侧沟、远中颊侧沟、近中舌侧沟、远中舌侧沟和中央

沟组成的“H”型齿沟在南方古猿和非洲早期人属齿冠
面上均有出现(图 4(c)). 印度尼西亚的两件标本齿冠
特征不尽一致. S-6 舌侧极其不对称; 颊侧远中垂直
沟不明显, 但保留了明显的颊侧近中垂直沟; 没有出
现“H”齿沟(图 4(d)). S-1舌侧基本对称; “H”齿沟; 后
尖上出现类似于转向皱褶(deflecting wrinkle)的解剖
结构. 淅川直立人舌侧基本对称, 其中 PA528远中舌
侧齿冠轮廓稍微突出; 颊侧近中和远中垂直沟表现
微弱, 只有 PA525保留了颊侧近中垂直沟, 而 PA528
在远中颊侧相当于远中垂直沟的位置有一个“V” 型
刻痕; “H”型齿沟在两例标本中都出现; 此外, PA525
在颊侧三角脊上出现一条齿沟 (图 4(e), (f)). 本文观
察的欧洲更新世人类 P4 标本舌侧不对称; 没有明显
的颊侧近中和远中垂直沟 ; 齿沟也没有出现“H”型 ; 

颊侧三角脊和舌侧三角脊组成了明显的斜脊  (图
4(g)). 本文所研究的中国现代人 P4 舌侧轮廓基本对

称; 颊侧近中和远中垂直沟基本消失; 9例出现“H”型
齿沟(图 4(h)). 对比以上古人类和现代中国人, 周口
店直立人 P4齿冠舌侧比起南方古猿和 S-6 来说对称
性提高; 颊侧近远中垂直沟也比较明显; 明显的“H”
型齿沟; 此外, 出现在 PA525三角脊上的齿沟在本文
所用到的周口店直立人 4颗 P4都有出现, 只是这条沟
与中央沟的夹角在样本之间有所差别(图 4(a), (b)); 
ZKD 90 齿冠咬合面上后尖上出现类似于 S-1下颌 P4

的类似转向皱褶(图 4(b), 虚线处). 
2.2  几何形态测量分析 

本文基于 4 个标志点和 30 个半标志点对周口店
直立人及对比标本 P3 齿冠外轮廓及齿尖夹角区形状

进行了分析. 图 5展示了各样本组前两个主成分的空
间分布. PC1 和 PC2 分别能够解释齿冠几何形态变
异的 33.12%和 20.14%. 位于图５边框的５个齿冠轮廓
外形分别代表分布在 PC1 正值和负值极端区域、PC2
正值和负值极端区域, 以及 PC1 和 PC2轴交点处(在
以下分析中称之为原点)的牙齿标本(图 6, 7 同). 在
PC1和 PC2原点处, P3齿冠轮廓略显不对称, 主要体
现在近中舌侧和远中颊侧稍微内缩, 略显平直; 齿尖
夹角区靠近近中舌侧. 沿 PC1 正值分布的牙齿标本
齿冠轮廓相对于原点来说, 近中舌侧稍微突出, 使得
整个轮廓看起来比较对称; 齿尖夹角区整体向舌侧
移动, 其中前凹和后凹点相互靠近. 沿 PC1负值分布
的标本齿冠轮廓是非常不对称的 , 主要体现在近中
舌侧明显内缩; 齿尖夹角区整体向近中颊侧移动, 前
凹和后凹点之间相互分离, 显示具有明显的跟座. 沿
PC2 正值分布的齿冠轮廓接近圆形; 齿尖区的前凹
点、后凹点和舌侧尖最高点向近中舌侧偏斜. 沿 PC2 
负值分布的个体标本齿冠轮廓的近中舌侧和远中颊

侧向内收缩, 使得齿冠轮廓总体上看是不对称的; 齿
尖区的后凹点和舌侧尖最高点向远中颊侧偏斜 , 颊
侧尖和舌侧尖大致位于中央. 

从图 5可以看出, 中国现代人与化石人类 P3齿冠

形状差别明显. 前者主要沿着 PC1 和 PC2 正值轴分
布 , 并完全占据了坐标的右上部分 , 后者主要沿着
PC1和 PC2负值轴分布, 占据坐标左下区域; 中国现
代人与古人类分布基本没有重叠 . 南方古猿和印度
尼西亚标本 S-6分布范围主要在 PC1负值轴的左半部
分, 且在 PC2正值负值范围对等分布. 非洲早期人属 
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图 3  P3齿冠咬合面形态 
(a) PA 110, (b) ZKD 20; (c) STS 52B; (d) AL 277; (e) S-6; (f) PA 526; (g) Arago 13; 

(h) 现代中国人. 每幅小图上, 颊侧; 下, 舌侧; 右, 远中侧; 左, 近中侧 
 

 
图 4  P4齿冠咬合面形态 

(a) ZKD 29; (b) ZKD 90; (c) STS MEMBER 4; (d) S-6; (e) PA 525; (f) PA 528; (g) Arago 38; 
(h) 现代中国人. 每幅小图上, 颊侧; 下, 舌侧; 右, 远中侧; 左, 近中侧 

 
的人分布范围与南方古猿重叠; 欧洲更新世人类主
要分布在 PC2 负值轴的下端和 PC1 正值轴的左半部
分. 周口店直立人的分布范围较广, 几乎占据了整个
坐标的左下部分 , 分布范围既与南方古猿和非洲早
期人属有所重叠, 又与中国现代人有所交叉, 但是与
欧洲更新世人类没有明显的重叠交叉. 淅川 PA 526
分布在周口店直立人的范围之内. 

为进一步分析 P3 外轮廓的形状变异, 本文专门
对 P3齿冠外轮廓进行了几何形态测量分析(图 6). 结
果显示 PC1 和 PC2 分别代表了齿冠几何形态变异的
39.05%和 25.07%. PC1正值和 PC2正值最大处的牙齿
标本整体轮廓对称, 且主要分为两种类型: 一种颊舌
径方向上外延, 近远中方向上内收; 另外一种颊舌径
方向上内收, 近远中方向上外延. 对应的 PC1负值方  
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图 5  P3齿冠基底部轮廓与齿尖夹角区(polygon) 几何形态测量分析 

 

 
图 6  P3齿冠基底部轮廓几何形态测量 

 
向上的牙齿标本齿冠轮廓倾向于不对称, 近远中方
向上内缩 , 近中舌侧内收 , 造成齿冠轮廓线在此处
显平直; 颊舌方向上外延, 整体轮廓细长. 沿 PC2负
值轴分布的标本齿冠在颊舌侧方向上内收 , 近远中
方向上外延, 近中舌侧明显内收. 

如图 6 虚线所示, 本文研究样本组的 P3齿冠轮

廓基本分为 3 个梯度, 并从坐标右上部分的对称变
形到左下部分的不对称 .  第一梯度为中国现代人 , 
大部分集中在原点处分布, 所以中国现代人的齿冠
轮廓略微不对称, 主要体现在近中舌侧齿冠轮廓线 
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略显平直. 中国地区的直立人、欧洲更新世人类和非
洲早期人属属于第二梯度 , 轮廓相对于中国现代人
来说不对称 , 但与中国现代人分布范围有所重叠 ; 
周口店直立人从轮廓上基本可以分为两类: 一类是
位于 PC2 正值范围内的 3 颗标本, 另外一类是分布
于 PC2负值范围内的 5颗标本; 淅川 PA526分布在第
一种类型的范围内, 欧洲除一例标本接近周口店第一
类外, 其他 3 颗牙齿接近周口店第二类的分布范围. 
南方古猿和印度尼西亚 S-6 属于第三梯度, 齿冠轮廓
极其不对称.  

图 7 展示了 P4齿尖夹角区及齿冠外轮廓的几何

形态测量分析结果. PC1和 PC2分别代表了整体形态
变异的 33.12% 和 20.14%信息. PC1正值方向上的标
本齿冠轮廓远中舌侧明显内收; 齿尖夹角区基本位
于齿冠的中央. PC1负值方向的标本齿冠轮廓整体是
非常不对称的, 主要表现在远中颊侧齿冠轮廓线内
收, 远中舌侧外突, 近中舌侧内收, 使得近中舌侧的
齿冠基底轮廓线平直; 齿尖区中前凹点、后凹点和舌
侧尖最高点所围城的区域整体向近中颊侧偏移, 且
前凹点和后凹点之间距离相比 PC1 正值方向上的标
本增大, 显示跟座明显. PC2正值方向的标本齿冠轮
廓在远中颊侧和近中舌侧内收, 近远中方向上扩展, 
使得整体的轮廓不对称; 齿尖区的变化也主要集中 

在后凹点和舌侧尖最高点, 其中后凹点和舌侧尖最
高点向远中颊侧偏移 , 前凹后凹点之间相互分离 . 
PC2 负值方向上的个体齿冠基底轮廓整体对称, 后
凹点和舌侧尖最高点向近中舌侧偏移, 前凹点和后
凹点之间相互靠近.  

从图７可以看出, 中国现代人和化石人类之间 P4

齿冠轮廓虽然有部分重叠, 但总体上区别明显, 其中
前者主要沿着 PC1正值和 PC2负值分布. 南方古猿、非
洲早期人属和印度尼西亚 S-6 主要分布在 PC1 负值和
PC2 正值中间部分. 欧洲更新世人类分布范围占据了
几乎整个 PC1 负值轴. 周口店直立人、淅川直立人以
及 S-1分布范围接近, 且与中国现代人有重叠, 但是比
大部分中国现代人分布靠近 PC1负值和 PC2正值.  

3  讨论 
3.1  人类下颌前臼齿齿冠形态的演化 

本文研究显示南方古猿 P3 主要特征包括齿冠舌 

侧轮廓明显不对称、明显的颊侧近、远中垂直沟、前

凹开裂、跟座发育明显. P4 主要特征包括不对称的齿

冠舌侧轮廓、明显的颊侧近远中垂直沟及 “H” 型齿
沟. 这些特征在周口店直立人、印尼直立人、淅川直
立人和欧洲更新世人类中有不同程度的表现, 似乎代
表着相对原始的特征. 与此相对, 现代人类 P3齿冠舌 

 
图 7  P4齿冠基底部轮廓与齿尖夹角区(polygon)几何形态测量 
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侧略显不对称, 但与化石人类相比, 对称性已有明显
提高; 颊侧近、远中垂直沟已经消失或者只有微弱表
现; 跟座缩小; 但部分现代人中保留了前凹开裂这一
原始性状. 而 P4舌侧轮廓基本对称; 颊侧近远中垂直
沟消失或只有微弱表现; “H” 型齿沟只在很小一部
分现代中国人中有所表现.  

3.2  周口店直立人下颌前臼齿齿冠形态及其变异 

与本文分析的化石人类及现代人群 P3和 P4齿冠

形态特征相比 , 周口店直立人保留了许多南方古猿
的原始特征, 但某些特征与后期化石人类接近, 且个
体之间存在差异. 保留在周口店直立人 P3 上的原始

特性包括不对称的齿冠舌侧、明显的颊侧近、远中垂

直沟, 以及 PA 110的齿冠前凹开裂. 但是这些特征在
周口店标本表现较南方古猿为弱. P4在保留明显的颊

侧近、远中垂直沟的同时, 也呈现出舌侧趋于对称趋
势; 此外, 周口店直立人下前臼齿齿冠咬合面上还出
现了两个特殊的特征, 包括 PA110 的舌侧三角脊上
的沟和 ZKD 90后尖上出现的类似于下臼齿后尖上的
转向皱褶 . 这两个性状是从南方古猿继承来的原始
性状, 还是衍生性状, 需要在今后的研究中观测大量
标本来确定.  

本文几何形态测量分析证实, P3齿冠轮廓不对称

以及明显的跟座是一种原始性状, 而齿冠轮廓对称
和跟座缩小是一种进步特征[9]. 周口店直立人 P3齿冠

基底部轮廓形状不对称 , 主要表现在齿冠近中舌侧
和远中颊侧内缩(图 5). 此外, 从图 6中可以看出, 单
纯依据外轮廓, 周口店直立人 P3 大体上可以分为两类: 
一类颊舌径较大, 一类颊舌径与近远中径相当. 这样
的趋势在南方古猿和现代人中都有所体现, 目前很难
区分哪一种是原始特性, 哪一种是进化特性. 图 7 显
示, 如同 P3, P4 从南方古猿到现代人, 齿冠趋于对称, 
跟座缩小[10]. 周口店直立人的 P4 舌侧轮廓基本对称, 
但有一例标本的舌侧极其不对称. 4例标本个体中的 3
例与中国现代人更接近, 与南方古猿没有重叠, 说明
相对于 P3来说, 周口店的 P4似乎更加进步.  

值得一提的是 , 周口店直立人下颌前臼齿形态
呈现有明显的内部变异. 从形态观测来看, P3的变异

主要集中在舌侧对称性、颊侧近远中垂直沟的大小; 
P4 的变异主要表现在由突出程度不同的远中舌侧轮

廓导致的舌侧对称性差别上. 从几何形态测量来看, 
P3 在坐标轴上的分布范围既与南方古猿有所重叠 , 

也与现代人有所交叉 , 表现出了很大的内部变异和
内部连续的进化状态. 其中, 与南方古猿分布范围接
近的个体齿冠是很不对称的 , 且齿尖区向近中方向
偏斜, 表明跟座比例较大. 与现代人交叉的标本齿冠
轮廓相对对称 , 只是近中舌侧部分轮廓线比对应的
远中舌侧部分略为长些, 跟座明显缩小. P4的几何形

态特征沿着 PC1 轴有较大分布, 显示舌侧的对称性
和跟座的大小比例变异较大. 沿着 PC2 的分布范围
也较大, 但是与 PC1轴上的分布有所差别, 因为除最
左上角的个体标本后, 其余 3例标本沿着 PC2轴的分
布区域较小, 显示着 3例标本在颊舌径和近远中径比
例上变化不大.   

3.3  与亚洲其他地区直立人比较 
与亚洲其他地区直立人相比 , 周口店直立人下

颌前臼齿齿冠形态及轮廓形状与淅川标本以及印度

尼西亚的 S-1相类似, 而与 S-6差别较大.  
淅川直立人 P3 舌侧不对称, 保留颊侧近中垂直

沟, 颊舌径相对于近远中径较大; P4 舌侧对称, 颊侧
近中垂直沟, “H” 型齿沟以及颊侧三角脊出现的沟等
特点显示了淅川直立人与周口店直立人的一致性 , 
但淅川直立人相对于周口店直立人来说又表现出许

多进化特性和不一致性, 包括 P3和 P4颊侧近中垂直

沟的缩小和颊侧远中垂直沟的消失等特点(图 4).  
用于本文对比的印度尼西亚直立人下颌前臼齿

包括发现于Sangiran地点的 1枚P3(S-6) 和 2枚P4(S-1
和 S-6). S-6 两颗前臼齿所反映的趋势有所差别, 其
中 P3比周口店直立人标本更接近南方古猿, P4的几何

形态特征比周口店直立人原始, 表现在舌侧的极不对
称, 明显的跟座, 但是在 S-6 齿冠上没有发现颊侧远
中垂直沟, 这一点比起周口店直立人似乎更为进步. 
S-1下颌第二前臼齿与周口店直立人的几何形态特征
类似, 表现在舌侧轮廓基本对称. 形态观测发现, S-1 
P4后尖上出现了 ZKD90 后尖上类似于转向皱褶的结
构, 这在本文所研究的其他标本中没有发现, 且 S-1
的 M1也出现转向皱褶, 该特征在周口店直立人的 M1

中也有出现[1].  

3.4  与欧洲古人类对比 

最近, 有关学者根据对欧洲更新世人类, 尤其是
尼安德特人下颌前臼齿的研究[6~10], 提出尼安德特人
下前臼齿具有一系列不同于早期人类及现代人的独
有衍生特征. Bailey 等人[6,8]发现尼安德特人的 P4轮
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廓不对称, 且在这一点上明显区别于现代人; Gómez- 
Robles 等人[9]研究认为尼安德特人 P3齿冠轮廓对称, 
或者稍微表现出不对称, 齿尖区较小 , 向舌侧靠近, 
原尖(颊侧尖)移向齿冠中央; Martinón-Torres[10]发现
尼安德特人的 P4齿冠轮廓不对称, 跟座发育. 这些研
究还发现尼安德特人的牙齿衍生特征也存在于欧洲
更新世人类[9,10].  

本文形态观察和几何形态测量分析显示周口店
直立人下颌前臼齿与欧洲更新世人类有一些相似的
特征. 本文使用的 4枚欧洲更新世人类 P3齿冠外轮廓
与周口店直立人有所重叠(图 6), 欧洲更新世人类和
周口店直立人基本属于图 6的第二梯度, 且普遍存在
于欧洲更新世人标本上的前凹开裂现象也出现在周
口店直立人标本当中. 对于 P4, 本文使用的 5件欧洲
更新世人类标本中, Arago 13和 Krapina Md. E在轮
廓形态上表现出与周口店直立人有一致性 , 这种一
致性主要表现在舌侧部分基本对称 , 这与其他欧洲
标本差别明显(图 7), Bailey[6]也发现 Arago13和直立
人(包括周口店)的外轮廓舌侧部分相似且基本对称. 
虽然具有这些相似, 但欧洲更新世人类与周口店直
立人之间的差别更大一些. 从形态上看, 周口店直立
人保留了许多与南方古猿相似的原始性状 , 比如颊
侧明显的近中和远中垂直沟, 这在本文用到的 Arago
和 Krapina P3和 P4颊侧都没有发现, 所以欧洲更新世
人类在这点上更加进化一些. 此外, P4“H”型齿沟也
可以将本文所涉及到的周口店直立人和 Arago 以及
Krapina标本区分开来. Bailey[6]指出尼人 P4具有非常
明显连续的斜脊, 且存在内部变异, 比如说 Arago13 
缺少连续的斜脊, 而其他一些标本斜脊明显且连续. 
在本文形态观测时也注意到了尼人的这条明显的斜
脊, 虽然 Arago 13的斜脊被中央沟截断, 但是中央沟
两侧的三角脊相对于周口店直立人的 P4 来说也是非
常明显的, 而后者的三角脊表现得不显著, 且也不连
续. 此外, 在周口店 P4三角脊上还发现了多余的沟和
在后尖上出现类似于转向皱褶的结构 , 这在本文用
到的 Arago 和 Krapina 标本中没有发现. 通过几何形
态测量也发现了周口店直立人与 Arago 以及 Krapina
标本的差别, 主要表现在后两者 P3 的舌侧尖靠近中

央, 整个齿尖区相对于前者来说也靠近中央, 这表明
跟座缩小[9], 比起周口店直立人来说更加进化. 对于
P4, 除 Arago 13和 Krapina Md. E外, 其他欧洲更新
世人类舌侧轮廓极其不对称 , 主要表现在远中舌侧
尖的相对突出, 跟座比较明显, 使得齿尖区靠近中[10]. 
这些特征总体上明显区别于周口店直立人.  

综上所述, 周口店直立人和本文所用到的 Arago
以及 Krapina P3和 P4齿冠特征相似主要表现在部分
标本轮廓形状的重叠 , 但这种齿冠轮廓形状是否受
基因控制还不清楚. 在以往的研究中, 一些非测量的
性状往往被认为是有基因控制的 [30,31], 本文研究的
部分非测量性状, 如前凹开裂, 在周口店和欧洲更新
世人类都有出现, 但该特征早在南方古猿就有存在, 
提示两者可能继承了这项原始特性 . 而多数的形态
观测和几何形态测量都显示两者的不一致性, Bailey
等人[6,8]描述的尼人 P4的典型特征在周口店直立人中
没有出现, 而在周口店直立人下前臼齿辨识到的一
些特征在本文研究的欧洲标本中也不存在 . 相比之
下, 周口店直立人下颌前臼齿更多地保留有一些相
对原始的特征.  

本文使用的周口店直立人下颌前臼齿出土于第
一地点堆积的 3~9 层 [2,3,29], 相关测年数据为距今
26~39 万年[2]. 对比的欧洲标本 Arago 和 Krapina 的
年代一般被认为距今 40~45万年及 13万年[32,33]. 与
Arago 标本相比 , 本文研究的周口店直立人下前臼
齿年代更近 , 但一些形态特征却显得较为原始 . 这
样的特征差异似乎提示周口店古人类在相对隔离的
环境下生存 . 基于这些发现 , 作者认为本文研究还
不能提供周口店直立人与欧洲更新世中期人类之间
存在融合交流的证据, 或者这种交流的程度有限.  

我们意识到本文使用周口店直立人以及欧洲更

新世人类标本数量都较少 , 目前还不能分辨和确定
所采集的每个标本的形状信息是否可以代表人群间

(组间)的差异, 抑或只是人群内个体差异. 对此, 需
要在将来通过分析更多的标本来对本文的发现和推

论进一步验证. 
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班牙国家人类演化研究中心 Gómez-Robles 博士的帮助, 南非 Witwatersrand 大学 Clarke 教授提供部分南方古
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