
© 1994-2010 China Academic Journal Electronic Publishing House. All rights reserved.    http://www.cnki.net

第 22 卷 　第 3 期
2003 年 8 月

人 　类 　学 　学 　报
ACTA ANTHROPOLOGICA SINICA

Vol122 ,No13
Aug. ,2003

综　述

化石人类脑演化研究概况
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摘要 : 脑演化是人类演化的一个重要组成部分 ,其研究可以为人类起源、演化、人群关系及语言、智力等方

面提供重要的信息。脑演化的主要证据是通过研究颅内模 (endocast)及颅骨的形态得到的。颅内模是从颅

骨内表面得到的脑的外部形态。有时颅骨的内腔充满泥沙 ,并且为钙质所结固 ,可以自然形成颅内模。也

可以人工制作颅内模。颅内模和颅骨的内表面能够提供人类脑髓及神经进化方面的直接证据。对化石人

类脑演化的研究主要包括以下几个方面的内容 :测量或估计脑量的大小及其和身体大小之间的关系 ;研究

脑量随时间的变化过程 ;通过对早期人类颅内模表面沟回形态特征的研究 ,探索脑功能区在早期人类和猿

类的区别及在演化上的变化 ;左右大脑不对称性与一侧优势关系 ,探讨语言的起源和惯用手的脑功能基础

等 ;脑膜中动脉系统、静脉窦系统及与血液循环相关的排泄孔的变化 ,探讨大脑各部分比例的变化和功能

的日益复杂对供血需求的影响 ;通过对人类脑演化的研究 ,探讨人类进化的原因。本文通过对以上几个方

面及其中国化石脑演化研究的介绍 ,对化石人类脑演化的研究概况作综合论述和简单回顾。
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1 　脑量的大小与人类进化

脑量的增大是人类进化上的重要标志之一。其内容主要涉及两个方面 :其一为绝对脑

量的研究 ;其二为相对脑量的研究。

111 　绝对脑量

绝对脑量是指脑的重量或体积。一般用“颅容量”表示脑的体积。颅容量的测定方法有

很多种 ,常用的有直接测定法和公式计算法。化石人类的颅骨多不完整 ,不容易用直接法测

定其颅容量。比较常用的方法是先复制出化石人类的颅内模 ,修补缺失的部分 ,得到完整的

颅内模 ,然后用排水法测定其体积 ,得到颅容量值。因为脑和颅骨之间包含有血管、神经、脑

脊液和脑膜 ,所以测得的颅容量比实际的脑量要略微大一些 ,其差值在 5 %左右[1 ] 。虽然如

此 ,因为颅容量接近脑量 ,并且在化石人类容易测量 ,所以一般就用颅容量代表脑量的大小。

另一种方法就是根据现代人推算颅容量的公式 ,来计算化石人类颅容量值。
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脑量的增加是人类进化的重要标志之一 :南方古猿颅容量变异范围为 404 —530cc ,能人为

510 —752cc ,直立人为 600 —1251cc ,化石智人为 880 —1750cc ,颅容量随地质时代显著增加[2 ] 。

脑量的大小有随时代而增加的趋势 ,其进化的模式目前主要有两种学说[3 —6 ]
:间断均衡

论 (punctuated equilibrium)和系统渐变论 (phyletic gradualism) 。间断均衡论认为从南方古猿、

能人、直立人到智人 ,脑量的进化过程有两次飞跃 :第一次飞跃是 200 万年前人属的出现 ,从

南方古猿到能人 ;第二次飞跃是中更新世晚期早期智人出现 ,脑量增加到接近现代人标准。

系统渐变论指出 ,从能人、直立人到智人 ,脑量的变化是缓慢的、持久的增加过程 ,在人属刚

出现阶段脑量的扩大有自催化作用 (autocatalytic) 。Tobias
[3 ] 认为 ,人类的进化路线不能以一

种模式来判断 ,在不同的时间和不同的条件下有不同的种 ,应综合起来进行分析。

112 　相对脑量

相对脑量是利用颅容量或脑重量与身体重量或身体某部分尺寸的相关关系而计算出的

脑量相对估计数值 ,可便于比较身体大小不同的个体之间或类群之间的脑量大小。相对脑

量的表示方法有很多种 ,其中最常用的表示法是 EQ ( Encephalization quotiety) 指数[7 —8 ]
, En2

cephalization 通常指脑结构和功能上的变化。EQ 值越大 ,说明脑量大小相对于身体大小的

比例越大 ,反之亦然。通过 EQ 指数 ,可以比较在人类进化过程中脑量相对于身体大小的比

例的变化。表 1 为根据 Kappelman (1996)统计的化石人类数据 ,计算的颅容量、眼眶面积、体

重和 EQ 值。表中的 EQ 指数是指脑重相对于体重的相对值[9 ] 。从南方古猿、能人、直立人、

早期智人到晚期智人 ,颅容量、体重和 EQ 指数都有所增加 ,女性的 EQ 指数比男性高 ,EQ 指

数增加速度最大的是近 10 万年以来智人出现期间。

表 1 　化石人类 EQ指数比较

Comparasion of Encephalization quotients for fossil hominids

性别 (MΠF) 颅容量 (cc) 眼眶面积 (mm2) 体重 (kg) EQ

晚期智人
M(n = 8) 1 543 1 245 6711 5115

F(n = 4) 1 394 1 136 5419 5150

早期智人
M(n = 8) 1 462 1 451 9412 3172

F(n = 2) 1 176 1 201 6315 4100

直立人
M(n = 4) 937 1 230 6418 3114

F(n = 2) 932 1 149 5514 3162

能人
M(n = 1) 752 1 084 4516 3113

F(n = 2) 552 908 3216 2173

南方古猿
M(n = 2) 520 1 221 6317 1178

F(n = 3) 479 870 3010 2191

2 　早期人类的脑沟特征

在人类进化过程中 ,脑的不同部位扩大。通过对早期人类脑沟回的研究 ,可以得到人类

脑进化的一些形态学证据。类人猿的 Broca’s 区不明显 ,没有扩大。南方古猿和能人的额叶

都具有扩大的 Broca’s 区。Broca’s 的扩大为语言的形成提供了神经学基础。具有扩大的

Broca’s 区并不意味着南方古猿和能人就能够说话了 ,只是提示用手制造工具后 ,脑扩大了 ,

·052·　 　 人 　　类 　　学 　　学 　　报 22 卷



© 1994-2010 China Academic Journal Electronic Publishing House. All rights reserved.    http://www.cnki.net

脑的功能复杂化 ,为语言交流提供了可能性[3 ] 。

枕极前方的月状沟在类人猿呈新月形 ,人类月状沟的位置比类人猿靠后。Taung 男孩

和南方古猿阿法种 AL 162 - 28 的月状沟曾引起很多争议[10 - 13 ] 。

除了传统的形态观察的方法外 ,计算机三维图象数字技术也被应用于化石人类的脑沟

特征的分析中[14 ] ,通过此项技术 ,Falk 证明 Taung 男孩的颅内模沟回具有似猿特征 ,南方古

猿非洲种可能是人类的直接祖先。由于多数化石人类的颅内模的表面结构并不是很清楚 ,

所以很多学者在对颅内模的研究过程中 ,都忽略掉了对脑沟的细致描述。

3 　左右大脑不对称性与一侧优势

类人猿的不对称类型多数为左枕突起型 (petalia) ,人类的不对称类型多数为左枕 - 右额

突起型[15 ] 。现代人脑左右两半球在功能上高度特异化 ,各自负责某些专门的活动 ,处理某

些特定的刺激。现代人头骨 7914 % —98 %存在不同程度的不对称性[16 ]
,颅内模[17 ]

100 %表

现为不同程度的不对称性。通过对颅内模不对称性的研究 ,发现脑的不对称类型在 3 百万

年前就已经开始了。南方古猿[18 ] 、能人[12 ] 、尼安德特人[19 ] ,左右侧脑也都存在明显不对称。

脑的偏侧性与使用工具和姿势语言的产生有关 ,右手优势的人和左手优势的人相比脑的左

枕叶比右枕叶宽 ,右额叶比左额叶宽[20 ] 。

人类左半球的颞面通常比右侧大 ,黑猩猩 94 % 左半球颞面比右半球大。推测 8 百万年

前人类和黑猩猩的共同祖先可能已经存在脑不对称现象了[21 ] 。1884 年 Bberstaller 就观察到

人左侧的雪氏嵴比右侧的更向后、更水平。这种不对称性在颅内模上表现出来。大约 5 万

年前尼安德特人的雪氏嵴不对称的特征已经和现代人相似[22 ]
,周口店直立人也表现出相似

的特性 ,大半都是左脑比右脑大一些 ,推断周口店直立人多是用右手执物的[1 ] 。

4 　脑、脑膜和颅骨的血管模式

与脑演化相关的另一个直接证据是进出脑、脑膜和颅骨的血管模式。在颅骨内侧面和

颅内模上可以看到脑膜中动脉系统、静脉窦系统和静脉排泄孔。通过对血管管径及血液循

环路径的比较 ,初步判断脑部血液循环情况 ,推测化石人类脑所需血液的变化情况。

411 　脑膜中动脉

脑膜中动脉是营养硬脑膜、颅骨内板及板障的主要动脉血液来源。人类、类人猿和猴类

的脑膜中动脉的前支都是同源的[23 ] 。Falk
[24 ]发现 ,猩猩脑膜中动脉来自眶上 (颈内动脉) 的

比例高 ;黑猩猩的脑膜中动脉来自中脑窝 (颈外动脉) 的频率高 ;人类几乎都来源于中脑窝 ,

在血管的进化过程中 ,脑膜中动脉集中于中脑窝。周口店直立人[25 ] 、和县[26 ] 的脑膜中动脉

分枝贫乏 ,后支大于前支 ;印度尼西亚和非洲直立人 ,前支大于后支比例高。脑膜中动脉具

有地区性差异 ,这种差异在直立人表现最明显 ,到晚期智人后差异减小。脑膜中动脉在人类

演化过程有变异 ,但也有一定的规律性 :从脑膜中动脉的沟宽压迹来看 ,直立人、早期智人、

晚期智人到现代人前支与后支由粗到逐渐变细 ,时代变化较明显 ;从前、后支大小的比例来

看 ,前支逐渐增大 ,后支逐渐减小 ,这种规律性在中国古人类演化过程中表现较为明显。脑

膜中动脉可间接地反映大脑各部分的发育情况 (或相关程度) ,人类脑颅由长颅形向圆颅形
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转变的进化过程中 ,脑量增加 ,大脑额叶、顶叶、枕叶和颞叶的分布比例发生变化 ,功能日趋

复杂化 ,对供血的需求发生变化 ,在研究颅骨与大脑的关系上及脑演化上 ,脑膜中动脉有一

定的意义[27 ] 。

412 　静脉窦系统

在化石人类枕骨的内表面和颅内模枕叶上 ,可以看到硬脑膜静脉窦系统压迹。静脉窦

系统的形态在猿类、南方古猿和现代人类中不同。静脉窦系统有两种模式 :横乙状窦系统和

扩大的枕缘窦系统。现代人扩大的枕缘窦系统占 6 %左右 ,100 %的阿法种 (n = 6) 和 100 %

的粗壮种 (n = 7)有扩大的枕缘窦系统 ,而南方古猿纤细种没有出现扩大的枕缘窦系统[28 ] 。

能人、直立人和早期智人 ,从发现的化石来看 ,很少发现扩大的枕缘窦系统。有些化石标本 ,

如 KNM - ER 23000[29 ] 、Sambungmachan 3[30 ] 、VértesszÊllÊ Ⅱ[31 ] 等 ,在枕骨大孔两侧可看到 1 侧

或 2 侧细的枕缘窦系统。

对于扩大的枕缘窦系统出现频率的变异 ,存在不同的观点。一种观点认为 ,扩大的枕缘

窦系统是衍生特性 ,在具有扩大的枕缘窦沟状态下 ,枕缘窦系统常常成为主要的血液循环路

径 ,代替横乙状窦系统。只具有横乙状窦系统 ,无扩大的枕缘窦系统的原始特性 ,高比率地

存在于非洲大猿、南方古猿纤细种 (不包括 Taung 男孩) 、化石人类和现代人群中[32 ] 。另一种

观点认为 ,扩大的枕缘窦系统和横乙状窦系统是适应相等的两个特性 ,而不是共源性状。扩

大的枕缘窦系统随机地出现在某些特定的人群中 ,这个特性随机地存在或缺失[28 ] 。

413 　静脉排泄孔数量变化与人类进化关系

在颅骨的内侧面 (有时在颅内模表面) 可见到一些与血液循环相关的孔 ,如乳突孔、顶

孔、舌下神经管孔、枕缘窦等 ,在人类的进化过程中数量发生了变化。随着脑容积的增加 ,头

部的血液流动加快 ,排泄孔比率的变化有助于使头部温度下降[33 ] 。

Falk
[34 ]通过对人类和非人灵长类头骨的血液循环系统的研究 ,提出静脉循环对脑有冷

却作用的“散热器理论”(the“radiator”theory) ,来解释早期人类在直立行走 1 百万年以后脑

开始迅速增大的静脉循环机制。脑器官对温度非常敏感 ,静脉系统能够把人类的温度降下

来。静脉网络这种在人类进化上的“散热器”作用伴随人脑的扩大 ,维持着脑温的恒定。

5 　探讨人类脑进化的原因

脑量扩大是现代人区别于南方古猿和其它人类祖先的最基本特征之一。对其扩大的原

因 ,人们提出了很多猜想 ,主要假说如下 :

511 　直立行走

1960 年 ,Washburn 提出人脑扩大的主要原因是由于直立行走。由于直立行走 ,使上肢

解放出来 ,以便能够制造工具、捕猎 ,从而使脑扩大。这个假说目前已经被否认 ,在Laetoli 发

现的 315 百万年前的人类足迹证明 ,在脑扩大之前 ,人类已经能够直立行走了[35 ] 。

512 　工具和其它文化因素

工具的使用和其它文化因素为脑的扩大提供正反馈。人和工具之间虽然存在一定的关

系 ,但黑猩猩也能利用一些材料当作工具 ,甚至会制造工具 ,为什么黑猩猩的脑量没有增大 ?

另外也不能解释人类最初脑量增加的原因 ,南方古猿脑量虽然很小 ,但也会制造简单的工

具 ,能人的脑量虽然比南方古猿增加了很多 ,但其制造的工具并没有太大的突破[36 ] 。
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513 　捕猎和食肉

有计划地捕猎、设置陷阱、使用棍棒和骨头作为武器猎杀猎物和食肉 ,使人类的智力提

高 ,脑量增大。但研究发现 ,人类大脑的进化过程中动物性食物的增加虽然非常重要 ,但基

础代谢率和脑相对尺寸的大小之间似乎没有重大关系[37 ] 。

514 　环境因素

晚更新世时期 ,从非洲迁移出来的欧亚大陆的早期人类生存在一个恶劣的气候条件下 ,

在和环境斗争的过程中 ,脑量扩大[38 ] 。这种假说目前还没有得到化石证据支持。

515 　过剩神经元假说

在非洲热带稀疏大草原过热状态下 ,神经元迅速繁殖为脑量的增加提供了基础[39] 。但比

较神经解剖学证据表明 ,外科手术去掉一部分神经元对人脑的功能并没有太多的影响[40] 。

6 　中国化石人类脑演化研究概况

国外很多学者对化石人类的颅内模进行过深入和细致的研究 , 如印度尼西亚

Sangiran
[41 ] 、Ngandong

[42 ]和 Sambungmacan
[30 ]出土的化石人类 ,非洲的 Nariokotome 发现的 KNM

- WT 15000
[43 ]等。中国化石人类脑演化方面的研究和国外相比 ,还显得很贫乏 ,主要是侧

重于对其颅骨的外部形态的研究 ,关于脑研究主要工作有 :对化石人类脑量的估计和测量、

大小脑窝比例的变化和对脑膜中动脉的描述等。

611 　中国化石人颅容量测定

40 年代 ,Weidenreich 根据周口店直立人 Ⅱ、Ⅲ、Ⅹ、Ⅺ、Ⅻ号的颅内模 ,采用排水法测其

颅容量 ,分别为 1030、915、1225、1015 和 1030cc
[44 ] 。邱中郎等人采用排水法测定周口店 Ⅴ号

颅容量为 1140 毫升[45 ] 。蓝田脑量依 K. Pearson 公式计算为 780cc[46 ] 。此后 ,又分别测定了

大荔、和县等颅容量 ,分别为 1120[47 ] 、1025[26 ]等。

612 　中国化石人类大、小脑窝的变化和对脑膜中动脉系统的描述

化石人类在进化过程中 ,大小脑窝的比例发生了变化。周口店直立人小大脑窝之比

1 :2 ,和县为 3 :4 ,大荔为 2 :3 ,而现代人为 4 :3
[48 ] 。

原始人类和现代人的脑膜中动脉不同 ,脑颅尺寸的增加影响脑膜中动脉的模式。很多

学者在对化石标本的研究中都提到了脑膜中动脉 ,如资阳[49 ] 、河套[50 ]等。

化石人类的脑演化过程是个非常宽广的研究领域 ,人类脑进化是个非常复杂的过程 ,其

原因和进化机制目前还没有完全弄清楚。因为化石标本的有限性 ,所以往往通过分析现生

灵长类脑的特征 ,运用比较神经解剖学、动物学、考古学、行为学等多方面知识来综合进行分

析。随着新化石的不断被发现和技术的发展 ,人类脑演化的谜团总有一天会被揭开。
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THE STUDY OF FOSSIL HOMINID BRAINS

WU Xiu2jie

(11 Institute of Vertebrate Paleontology and Paleoanthropology , Chinese Academy of Sciences , Beijing 　100044 ;

21 Graduate School , Chinese Academy of Sciences , Beijing 　100039)

Abstract : The direct evidence of the fossil hominid brains evolution comes from the study of skulls

and endocranial casts (endocasts) . Endocasts of fossil hominids have been a focus of attention and

controversy in paleoanthropology for as long as there has been a record of fossil hominids. There have

several foci of this attention. The first concerns the evolution of cranial capacity and their relationship to

body size. A second area of fossil hominid brains involves the sulcal patterns on endoasts. A third fo2
cus of attention concerns right2left asymmetries in the fossil hominid brains. A forth focus concerns the

pattern of blood flow to and from the brain. Endocast preserves numernous details of both the meningeal

and venous sinus system. Finally , much of the literature has been devoted to speculation the factors

that account for the expension of the primitive hominid brain. With the review of fossil hominid brains ,

the main aim is to get some information in light of the study of the Chinese fossil hominids.

Key words : Brain evolution ; Fossil hominid ; Endocast ; Cranial capacity ; Human evolution
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