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摘要　　西藏自治区聂拉木县达涕盆地是一个小型的山间盆地，沉积了新近纪晚期的河湖相地层。早期的工作

中曾报道有三趾马化石的线索，据此进行的新的考察发现了更多的哺乳动物化石，其中包括 １件带有颊齿列的三

趾马上颌。达涕盆地的三趾马体型中等，其上颊齿具有原尖小而圆，前、后端较尖，褶皱中等发育，前附尖和中

附尖不特别加宽，无次尖收缩等特点。与之前发现的下颌骨相结合，证明达涕盆地的三趾马属于福氏三趾马

（Ｈｉｐｐａｒｉｏｎｆｏｒｓｔｅｎａｅ）。通过与西藏吉隆和山西保德发现的福氏三趾马的时代对比，显示达涕盆地含福氏三趾马层

位的年龄约为 ７Ｍａ，因此将原定的上新世达涕组的时代纠正为晚中新世。与近距离的吉隆沃马盆地福氏三趾马的

生态对比，指示达涕盆地在 ７Ｍａ的古海拔高度约为 ２４００～２９００ｍ，该地区自那时以来快速上升了至少 ２０００ｍ，这

一结果与构造学的证据吻合。
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青藏高原南部喜马拉雅山脉地带分布着一系列

新近纪的山间盆地，如札达盆地、吉隆沃马盆地和

聂拉木达涕盆地，在其中都发现过哺乳动物化

石
［１～３］
。在这些哺乳动物中包括三趾马，札达和沃

马的三趾马已有详细的描述和讨论
［４～７］
，而达涕盆

地的材料仅有简单鉴定
［４，８］
。

达涕盆地位于西藏自治区聂拉木县城以北

４５ｋｍ的聂聂雄拉平台南侧，中尼公路以前的 ６３道
班，即达涕道班位于盆地内，但现在该道班已撤销

（图 １）。１９７５年青藏高原考察队在此测制剖面（见
文献［３］图 ２）的过程中，在第 ３层的灰白色砂岩中
发现一件三趾马下颌残部化石，带有乳齿列和门齿

（Ｖ５１９６），鉴定为 Ｈｉｐｐａｒｉｏｎｓｐ．（文献［４］图版Ⅲ，
图 ５和 ６），但认为接近在吉隆沃马发现的三趾
马

［８］
。也有研究者指出在达涕盆地采集的这件三

趾 马 下 颌 属 于 吉 隆 三 趾 马 （Ｈｉｐｐａｒｉｏｎ
ｇｕｉｚｈｏｎｇｅｎｓｉｓ）［９］。

为了获得达涕盆地哺乳动物化石更准确的信

图 １　西藏聂拉木达涕盆地的地理位置

Ｆｉｇ１　ＧｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌｌｏｃａｔｉｏｎｏｆｔｈｅＤａｔｉＢａｓｉｎ

ｉｎＮｙａｌａｍ，Ｔｉｂｅｔ，Ｃｈｉｎａ

息，２０１３年８月我们前往这一地区开展了新的考察
和发掘，在该剖面的同一层位发现了更多的哺乳动

物化石，其中包括 １件三趾马的上颌和一枚第三掌
骨近端，这件上颌保留了大部分颊齿，因此能够对
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三趾马的准确鉴定做出判断。鉴于在青藏高原的哺

乳动物化石稀少而重要，我们结合原有的下颌标本

信息，对达涕盆地的三趾马化石新材料进行详细的

研究和报道。

印度板块和欧亚板块的碰撞汇聚是新生代大陆

板块运动最重要的地质事件，同时，喜马拉雅造山

带是全球最年轻的陆－陆碰撞造山带，较新的地质
作用、独特的构造位置和海拔高度使之成为构造活

动和气候作用最为强烈的地区。聂拉木地区由于有

中尼公路纵贯南北，交通便利，成为研究青藏高原

构造隆升的一个重要地点
［１０，１１］

。显然，新的化石材

料将为青藏高原隆升的研究提供进一步的证据。

１　术语和缩写

解剖术语和测量方法依据文献
［１２，１３］

。ａ，年；
ＤＴ，中国科学院古脊椎动物与古人类研究所达涕盆
地野外化石地点编号；ＩＶＰＰＶ或 Ｖ，中国科学院古
脊椎动物与古人类研究所脊椎动物化石编号；Ｍ，
瑞典乌普萨拉大学进化博物馆哺乳动物化石编号；

Ｍ１，上第一臼齿；Ｍａ，百万年；ＭｃⅢ，第三掌骨；
Ｐ２～Ｐ４，上第二至第四前臼齿；ＴＨＰ，天津自然博
物馆化石编号。

２　系统描述

马科 ＥｑｕｉｄａｅＧｉｌｌ，１８７２
　三趾马属 ＨｉｐｐａｒｉｏｎｄｅＣｈｒｉｓｔｏｌ，１８３２
　　垂鼻三趾马亚属ＣｒｅｍｏｈｉｐｐａｒｉｏｎＱｉｕｅｔａｌ．，１９８７
　　　福氏（垂鼻）三趾马Ｈｉｐｐａｒｉｏｎ（Ｃｒｅｍｏｈｉｐｐａｒｉｏｎ）

ｆｏｒｓｔｅｎａｅＺｈｅｇａｌｌｏ，１９７１
（图 ２和 ３；表 １和 ２）

标本　ＩＶＰＰＶ２０３４２，上颌骨带中度磨蚀的
Ｐ２Ｍ１，其中左 Ｍ１破损（图 ２）；Ｖ２０３４３，右第三掌
骨近端（图 ３）。

地点和层位　西藏自治区聂拉木县达涕，上颌
骨 Ｖ２０３４２ 产 于 ＤＴ１３０１（ＧＰＳ：２８°３０′０３４″Ｎ，
８６°０８′０３６″Ｅ；海 拔 ４９６３ｍ）， 第 三 掌 骨 近 端
Ｖ２０３４３ 产 于 ＤＴ１３０２ （ＧＰＳ： ２８°３０′０４８″Ｎ，
８６°０７′５９５″Ｅ；海拔 ４９７０ｍ），世界上已知海拔最高
的三趾马化石产地。晚中新世达涕组上部第 ３层的
灰白色砂岩

［３］
。

描述　上颌未受挤压变形。左右 Ｐ２端附尖之
间的距离为 ６２ｍｍ，在 Ｐ４／Ｍ１界线处的硬腭宽度为
６６ｍｍ。前臼齿列长 ７１６ｍｍ。颊齿列直，左、右颊
齿列直而向前趋近，从 Ｐ２到 Ｍ１牙齿逐渐变小，无

图 ２　达涕盆地福氏三趾马的上颌及颊齿
Ａ，腹面视（ｄｏｒｓａｌｖｉｅｗ）；Ｂ，侧面视（ｌａｔｅｒａｌｖｉｅｗ）

Ｆｉｇ２　ＭａｘｉｌｌａｒｙａｎｄｃｈｅｅｋｔｅｅｔｈｏｆＨｉｐｐａｒｉｏｎｆｏｒｓｔｅｎａｅ

ｆｒｏｍｔｈｅＤａｔｉＢａｓｉｎ

图 ３　达涕盆地福氏三趾马的第三掌骨近端
Ａ，前面视（ａｎｔｅｒｉｏｒｖｉｅｗ）；Ｂ，后面视（ｐｏｓｔｅｒｉｏｒｖｉｅｗ）；

Ｃ，外面视（ｌａｔｅｒａｌｖｉｅｗ）；Ｄ，内面视（ｍｅｄｉａｌｖｉｅｗ）；

Ｅ，横截面（ｃｒｏｓｓｓｅｃｔｉｏｎ）；Ｆ，近端视（ｐｒｏｘｉｍａｌｖｉｅｗ）

Ｆｉｇ３　ＰｒｏｘｉｍａｌｅｘｔｒｅｍｉｔｙｏｆＭｃⅢ ｏｆＨｉｐｐａｒｉｏｎｆｏｒｓｔｅｎａｅ

ｆｒｏｍｔｈｅＤａｔｉＢａｓｉｎ

４９４
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表 １　达涕盆地和其他地点福氏三趾马及桑氏三趾马［４，５，１４］上颊齿的测量与对比（ｍｍ）

Ｔａｂｌｅ１　ＭｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓａｎｄｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｕｐｐｅｒｃｈｅｅｋｔｅｅｔｈｏｆＨｉｐｐａｒｉｏｎｆｏｒｓｔｅｎａｅ

ｆｒｏｍｔｈｅＤａｔｉＢａｓｉｎａｎｄｏｔｈｅｒｌｏｃａｌｉｔｉｅｓａｓｗｅｌｌａｓＨ．ｌｉｃｅｎｔｉ

颊齿 测量项

Ｈｉｐｐａｒｉｏｎｆｏｒｓｔｅｎａｅ Ｈ．ｌｉｃｅｎｔｉ

达涕 保德 霍县 吉隆 榆社

Ｖ２０３４２ Ｍ２６７ Ｖ８４２５ Ｖ４６６０．１ Ｖ５１９５．１ ＴＨＰ２０７６４

Ｐ２
长×宽 ２９×２０．８ ３１．５×２２．５ ３０．７×２１．５ ３２．７×２２．６ ３１．５×２１ ２８×２０．５

原尖长×宽 ６．２×４．５ ７．６×４．１ ７．２×４．９ ５．２×４ ６．５×５．７ ５．８×４．６

原尖宽长比 ７２．６ ５４ ６８．１ ７６．９ ８７．７ ７９．３

Ｐ３
长×宽 ２３．９×２２．８ ２６×２４ ２１．８×２３．３ ２６×２４．８ ２４×２６．８ ２０．８×２１．６

原尖长×宽 ６．２×４．２ ６．８×３．８ ６．５×５．３ ６×３．８ ７．５×５．９ ５．７×４．６

原尖宽长比 ６７．７ ５５．９ ８１．５ ６３．３ ７８．７ ８０．７

Ｐ４
长×宽 ２２．８×２２．８ ２４×２３ ２１．８×２２．８ ２４．１×２４．９ ２３．２×２５．３ ２０．２×２０．９

原尖长×宽 ５．７×４．２ ６．６×４．５ ６．２×４．８ ６．５×４．１ ７．２×５．４ ６．１×４．６

原尖宽长比 ７３．７ ６８．２ ７７．４ ６３．１ ７５ ７５．４

Ｍ１
长×宽 ２０．３×２２．２ ２３×２１ １９．８×２１．７ ２２．４×２２ ２１．９×２５．１ １８．５×２０．６

原尖长×宽 ６．５×４．１ ７．１×４．２ ６．９×４．９ ６．２×３．９ ７．１×５．３ ５．７×４

原尖宽长比 ６３．１ ５９．２ ７１ ６２．９ ７４．６ ７０．２
书书书

表 ２　达涕盆地福氏三趾马和其他马类［５，７，１３，１５］第三掌骨近端的测量与对比（ｍｍ）

Ｔａｂｌｅ２　ＭｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓａｎｄｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｐｒｏｘｉｍａｌｅｘｔｒｅｍｉｔｙｏｆＭｃⅢ ｏｆＨｉｐｐａｒｉｏｎｆｏｒｓｔｅｎａｅｆｒｏｍｔｈｅＤａｔｉＢａｓｉｎａｎｄｏｔｈｅｒｅｑｕｉｄｓ

测量项
Ｈ．ｆｏｒｓｔｅｎａｅ Ｈ．ｐｌａｔｙｏｄｕｓ Ｈ．ｚａｎｄａｅｎｓｅ Ｈ．ｘｉｚａｎｇｅｎｓｅ Ｈ．ｐｒｉｍｉｇｅｎｉｕｍ Ｅ．ｋｉａｎｇ
Ｖ２０３４３ Ｖ８２４７ Ｖ１８１８９ 平均值 平均值 平均值

近端关节宽 ３５．５ ３６．８ ４１．３ ４２ ３９．９ ４６．３

近端关节厚 ２３ ２６．３ ２７．４ ２９．５ ２７．９ ３０．１

对头状骨关节面最大径 ２９．３ ３３．４ ３４．７ ３２ ３４．６ ３７．４

对钩骨关节面径 １２ １０．１ １１．９ １１．８ １１．７ １３．８

对小多角骨关节面径 — — ４．５ — ７．５ １．９

ＤＰ１。硬腭顶部呈强烈的弧形穹窿，腭中央骨缝呈
菊石缝合线形犬牙交错。

Ｐ２：端附尖中等宽度，向唇侧倾斜。前附尖呈
宽而低的圆隆。中附尖高，呈平顶的丘形。后附尖

处近直角。前、后尖的外壁平直，前尖内壁略向内

隆突，后尖内壁仍然平直。前窝前、后角倾斜缓，

而后窝前、后角陡立。原小尖内、外壁平直而略倾

斜，原脊较平。次尖短而圆润，后端与牙齿后缘平

齐，有微弱的次尖收缩。次尖沟窄而浅。原尖小而

圆，两端略尖，舌缘弧度较小（相似于文献［１２］的
图 ５Ｃ－２）。马刺 ２枚，细弱，指向舌侧。窝内褶皱
长大，但数量较少，且很少分枝。原脊褶 ４枚，其
中 ２枚较弱。前窝褶 ２枚，舌侧的 １枚更大，居于
后壁中央。原小尖褶 ３枚，伸向唇侧。后窝褶 ２
枚，唇侧的 １枚较弱。无次附尖褶。

Ｐ３：前附尖宽大，顶面略凹，后棱发达。中附
尖窄而高耸，末端略圆。后附尖处呈直角。前、后

尖的外壁弧形凹陷。前尖内壁直而后倾，后尖内壁

弧形隆突。前窝前、后角倾斜，后窝前、后角直立；

齿窝的前、后角皆宽大。原小尖膨大，原脊倾斜。

次尖小，末端不达牙齿后壁。次尖沟宽大，呈带角

的 Ｕ形，无次尖收缩。原尖与 Ｐ２相似。马刺３枚，
皆细弱。原脊褶和前窝褶各 ４枚，舌侧的 １枚长
大，唇侧的 ３枚微弱。原小尖褶 ３枚，非常强壮，
指向前外方。后窝褶 ４枚，舌侧的 １枚长大，末端
分叉，唇侧 ３枚微弱。次附尖褶 １枚，位于后壁中
央，中等发育，指向前方。

Ｐ４：与 Ｐ３大致相似，但长度略短，因此牙齿
的咀嚼面更方。中附尖略窄于前附尖后棱。后附尖

突起。前尖外壁强烈凹陷。后尖在前后方向上短于

Ｐ３的后尖。前窝前、后角的倾斜度减小。次尖沟
宽浅。３枚马刺中的前 ２枚由基底部的强烈分枝
形成。

Ｍ１：牙齿冠面呈方形。前附尖向唇侧强烈突
伸。中附尖高耸，其宽度和高度略小于前附尖。后

附尖处近直角，略微向唇侧突起。前尖外壁强烈凹

陷，其长度略长于后尖外壁。后尖外壁后倾而微弱

凹陷。前、后尖窄，其内壁强烈向舌侧隆突。齿窝

５９４
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的前、后角皆宽大而陡立，直接指向唇侧，末端圆

润。原小尖比前臼齿的窄，原脊倾斜度减小。次尖

小，末端不到牙齿后壁水平，次尖沟窄而浅，无次

尖收缩。原尖比前臼齿的原尖略窄，形态相似。马

刺 ２枚，由末端分枝形成。原脊褶 １枚，位于前壁
中央，中等发育。前窝褶 ５枚，舌侧的第 ２枚长，
其余微弱。原小尖褶 ４枚，中间的 ２枚发达，由末
端分枝形成，前、后 ２枚微弱，依附于中间 ２枚的
基部。后窝褶 ４枚，舌侧的 １枚中等发育，末端分
叉，唇侧的 ３枚微弱。次附尖褶 １枚，中等发育，
倾向前外方。

第三掌骨：标本仅保留其近端。骨体的横截面

显示为半圆形，骨干的致密层向后变薄，髓腔向近

端延伸。对头状骨的关节面平滑，内侧具有宽浅而

折角的切迹。对钩骨的关节面扇形，轻微凹陷并向

后侧面倾斜，与外侧面对第四掌骨的关节面相连，

后者陡立，上缘直，下缘弧形，前端较小，后端较

大。对头状骨和对钩骨两个关节面的中间嵴上有粗

糙的凹陷，内多小孔。无对小多角骨的关节面。在

内侧面与第二掌骨相接触的两个关节面，前面一个

较大，呈圆三角形，后一个较小，呈方形。在前面，

对头状骨和钩骨的关节面的前缘之间呈 １３０°的尖
角，在后面的夹角为 １５０°。前面附着桡腕伸肌的粗
糙面相互连接，相当发达，偏向内侧。在后面，附

着骨间肌的结节中度发育。

３　 比较与讨论

达涕盆地的三趾马从上颌骨、颊齿和第三掌骨

判断属于中等体型（表 １和表 ２）。其上颊齿原尖小
而圆，前、后端较尖；褶皱中等发育，前附尖和中

附尖不特别加宽。这些特点与垂鼻三趾马亚属

（Ｃｒｅｍｏｈｉｐｐａｒｉｏｎ）的鉴定特征［５］
一致。

邱占祥等
［５］
建立的垂鼻三趾马亚属包括从小

型至大型的三趾马，颊齿列的长度范围在 １２０～
１７０ｍｍ。在颊齿方面，垂鼻三趾马的特点为上颊齿
原尖小而圆，褶皱中等发育，外壁较平，前附尖和

中附尖不特别加宽；下颊齿双叶圆形，外壁弧形。

归入垂鼻三趾马亚属的共有 ４个种［５］
，即中国

的福氏三趾马（Ｈｉｐｐａｒｉｏｎｆｏｒｓｔｅｎａｅ）和桑氏三趾马
（Ｈ．ｌｉｃｅｎｔｉ），希腊萨摩斯岛的 Ｈ．ｐｒｏｂｏｓｃｉｄｅｕｍ，格鲁
吉亚的 Ｈ．ｇａｒｅｄｚｉｃｕｍ。邱占祥等［５］

认为，桑氏三趾

马是从福氏三趾马这一类型中产生出来的，它们在

颊齿上的特征很接近，如原尖小而圆，褶皱较弱，

次尖收缩不发育，双叶圆形等等，这些可能都是共

近祖性状。

福氏三趾马由 Ｚｈｅｇａｌｌｏ于 １９７１年建立［１６］
，是

对 Ｓｅｆｖｅ［１７］描述的 Ｈｉｐｐａｒｉｏｎｒｉｃｈｔｈｏｆｅｎｉ的修订，并
指定山西省保德县戴家沟的 Ｍ３８３７号头骨为选型
标本。Ｍ３８３７（文献［１７］图版 ２和图 ５～６）属于一
个老年个体，牙齿保存不好。Ｍ ２６７（文献［１７］
图 １３）和 Ｍ２６８（文献［１７］图版 ３和图 １０）的牙齿保
存得特别好，可以与本文研究的达涕标本进行很好

的比较。保德的福氏三趾马上颊齿原尖圆而小且前

后端略变尖，无次尖收缩，褶皱较弱，马刺在前臼

齿分叉强而在臼齿上分叉弱，这些特点与达涕的上

颊齿完全一致，细微的差异表现在达涕标本的后尖

外壁更凹陷。表 １中所列的 Ｍ２６７的测量项略大于
达涕标本，但保德的其他福氏三趾马标本与达涕标

本接近或略小
［１７］
，因此保德标本在平均水平上的

大小与达涕标本一致。

邱占祥等
［５］
描述了保德的一件福氏三趾马头

骨（Ｖ８２５４），为雄性个体，略大于达涕标本。虽然
这件标本为中年偏老个体，颊齿已接近根部，但其

特点仍然表现明显，即褶皱较弱小，前附尖和中附

尖都较细窄，前尖和后尖的外壁较平，次尖无收

缩，原尖小而圆，深陷在原小尖和次尖之间。这件

标本与保德的其他福氏三趾马一样，除了后尖外壁

比达涕标本更平以外，其他特征都吻合。

山西霍县的一些三趾马化石
［１４］
被 改归入

Ｈ．ｆｏｒｓｔｅｎａｅ［５］。其特点为原尖短小，基本在５～６ｍｍ
之间（表 ２），椭圆或半圆形，无次尖收缩，褶皱中
等发育，多集中在前半部。这些特点与达涕标本一

致，不同点在于霍县标本的马刺较少分叉，通常

一枚。

在西藏吉隆沃马发现的三趾马化石有比较丰富

的材 料，最 初 被 定 为 一 个 新 种 吉 隆 三 趾 马

（Ｈｉｐｐａｒｉｏｎｇｕｉｚｈｏｎｇｅｎｓｉｓ）［４］。后来吉隆三趾马被认
为与福氏三趾马最为接近，它们的大小一致，齿列

都在 １４０ｍｍ左右，上颊齿原尖小而圆，次尖沟浅，
褶皱中等强度，原小尖褶比较粗大，一般都分二

枝；下颊齿双叶圆形，双叶谷浅，双叶末端向外扭

转。因此，Ｈ．ｇｕｉｚｈｏｎｇｅｎｓｉｓ是福氏三趾马的后出同
物 异 名 而 被 废 除， 则 吉 隆 的 三 趾 马 为

Ｈ．ｆｏｒｓｔｅｎａｅ［５］。
吉隆的福氏三趾马在尺寸上与达涕的三趾马相

同，而在性状上则相当一致：原尖小，呈饱满的椭

圆，除 Ｐ２外宽长之比在 ７０％～８０％之间，前后端略
尖，磨蚀后原尖深陷于原小尖和次尖之间；前附尖

６９４
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和中附尖较窄，中附尖尤其显著；釉质褶皱频率中

等，在前窝更发达；马刺的数目不定，有的不分叉，

有的分 ２～３叉；次尖沟宽浅，无次尖收缩［４］
。

福氏三趾马的鉴定特征为：个体中等大小，颊

齿列长约 １３０～１５０ｍｍ。上颊齿原尖小而圆，无次
尖收缩，褶皱较弱；下颊齿双叶近圆形，双叶谷浅，

宽 Ｕ形，前臼齿的外中谷浅［５］
。达涕三趾马的上颊

齿特征与此定义一致。之前在达涕盆地发现的下颌

骨材料经切片后显示双叶近圆形，双叶谷呈浅而宽

的 Ｕ形［４］
；不同点在于外中谷较深，但由于是乳

齿，其特征应与臼齿接近，因此并不代表前臼齿的

恒齿状况。综上所述，在达涕发现的上颌骨新材料

与之前发现的下颌骨材料
［３，４］
相结合，证明其分类

地位为福氏三趾马（Ｈ．ｆｏｒｓｔｅｎａｅ）。
垂鼻三趾马亚属的另一个种是桑氏三趾马

（Ｈｉｐｐａｒｉｏｎｌｉｃｅｎｔｉ），无疑与福氏三趾马最接近，共
同具有原尖圆而小，褶皱中等发育，前、后尖外壁

较平，前、中附尖不特别加宽，次尖收缩不发育等

特点
［５］
。这两个种在颊齿上也可以区分：桑氏三趾

马小于福氏三趾马（表 １）；前者的褶皱更弱，特别
是原小尖褶明显不如福氏三趾马的长大；桑氏三趾

马的马刺也相当短小，且很少分叉，至多也不超过

两枚；次尖沟窄而浅，与达涕和保德的福氏三趾马

所具有的宽而深的次尖沟完全不同。

在颊齿的特征方面，原尖小而圆，磨蚀后深陷

于原小尖和次尖之间，附尖窄，褶皱细弱的三趾马

还有意外三趾马（Ｈｉｐｐａｒｉｏｎｉｎｓｐｅｒａｔｕｍ）［５］。但达涕
的三趾马化石与其还是很容易区分的：意外三趾马

的体型特别大，在颊齿上的表现也很明显，如 Ｐ４
的尺寸为 ２５５×２６ｍｍ［５］，这明显大于达涕的三趾
马（表 １）；意外三趾马上颊齿的前尖外壁呈弧形凹
陷，而达涕材料的前尖外壁较平；意外三趾马的

前、后尖的内壁在磨蚀很深的情况下，呈圆形甚至

是尖形，而达涕的颊齿已磨蚀较深，但前、后尖的

内壁仍然近于方形；意外三趾马的上颊齿因为横向

的釉质层薄，因此牙齿冠面在中央和前、后两侧形

成横谷，而达涕的上颊齿冠面平，仅在 Ｐ４和 Ｍ１上
有宽浅的中央横谷。

平颊三趾马（Ｈｉｐｐａｒｉｏｎｈｉｐｐｉｄｉｏｄｕｓ）和环齿三趾
马（Ｈ．ｐｌｏｃｏｄｕｓ）的原尖也小而圆，无次尖收缩［５］

。

平颊三趾马的原脊褶少，在中等磨蚀时通常为一

枚，但褶本身较宽大，马刺短，一般也仅有一枚，

达涕的福氏三趾马与其不同。环齿三趾马的褶皱非

常强烈，原尖圆润，前尖外壁弧形凹陷，与达涕标

本细弱的褶皱，椭圆且前、后端略尖的原尖，平直

的前尖外壁明显不同。

达涕的三趾马第三掌骨尺寸相当小，明显小于

札达的 Ｈ．ｚａｎｄａｅｎｓｅ、比如布隆的 Ｈ．ｘｉｚａｎｇｅｎｓｅ和欧
洲的原始三趾马（Ｈ．ｐｒｉｍｉｇｅｎｉｕｍ），也远小于现代
的藏 野 驴 （Ｅｑｕｕｓｋｉａｎｇ）， 而 与 平 齿 三 趾 马
（Ｈ．ｐｌａｔｙｏｄｕｓ）接近［５，７，１３，１５］

（表 ２）。从颊齿尺寸看，
福氏三趾马与平齿三趾马也是接近的

［５］
。达涕的

第三掌骨近端面上缺乏对小多角骨的关节面，这个

特征与 Ｈ．ｘｉｚａｎｇｅｎｓｅ和 Ｈ．ｐｌａｔｙｏｄｕｓ相似，而一些三
趾马和真马，如 Ｈ．ｚａｎｄａｅｎｓｅ、Ｈ．ｐｒｉｍｉｇｅｎｉｕｍ和 Ｅ．
ｋｉａｎｇ具有这个关节面［７，１３］

。尽管达涕的第三掌骨

在近端的尺寸上与平齿三趾马（Ｖ８２４７）接近，但在
形态上可以明显区分：平齿三趾马附着桡腕伸肌的

粗糙面要弱得多；对钩骨的关节面以及对第四掌骨

的关节面被一个宽深的切迹分为前、后两部分，而

在达涕标本中没有切迹，关节面是一个整体；对头

状骨的关节面内后角有一个高高升起的尖角，而达

涕标本的相同位置是平坦的。

４　达涕盆地三趾马的时代

垂鼻三趾马亚属（Ｃｒｅｍｏｈｉｐｐａｒｉｏｎ）的地质时代
在中国为晚中新世的保德期至早上新世的高庄期，

在亚洲其他地区仅限于相当于保德期的层位中
［５］
。

福氏（垂鼻）三趾马（Ｈ（Ｃ．）．ｆｏｒｓｔｅｎａｅ）之前仅在山
西保德、霍县和西藏吉隆发现。保德和吉隆的三趾

马层位此前已有精细的古地磁测年数据，年龄均为

７０Ｍａ（ＣｈｒｏｎＣ３Ｂｎ）［１８，１９］，Ｈ．ｆｏｒｓｔｅｎａｅ的首现也因
此被作为与海相墨西拿阶（Ｍｅｓｓｉｎｉａｎ）对应的中国
陆相保德阶的底界生物标志

［２０］
。显然，达涕盆地

含福氏三趾马的层位相当于保德期的地层，达涕组

代表了晚中新世的沉积，而非原来认为的上新

世
［３］
。

实际上，原来将青藏高原上的吉隆沃马盆地、

比如布隆盆地和聂拉木达涕盆地含三趾马化石的层

位都确定为上新世
［２～４，１５］

，这源于一个历史的错

误。中国的含三趾马化石地层在 ２０世纪 ３０年代被
归入上新世，可能是受到美国古生物学家观点的影

响，认为马的进化阶段中，安琪马（Ａｎｃｈｉｔｈｅｒｉｕｍ）生
活于中新世，三趾马（Ｈｉｐｐａｒｉｏｎ）生活于上新世，真
马（Ｅｑｕｕｓ）生活于第四纪，这一错误观点影响了很
长时间

［５］
。

国际地层年表中海相的赞克勒阶（Ｚａｎｃｌｅａｎ）为
上新统的第一个阶，其底界即上新统的底界。赞克

７９４
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勒阶的底界位于 ＣｈｒｏｎＣ３ｒ地磁极性年代带上部，
Ｔｈｖｅｒａ正极性年代亚带（Ｃ３ｎ．４ｎ）前约０１Ｍａ处，天
文年代学年龄值为 ５３３２Ｍａ，钙质超微化石接近
Ｔｒｉｑｕｅｔｒｏｒｈａｂｄｕｌｕｓｒｕｇｏｓｕｓ的灭绝面（ＣＮ１０ｂ之底）和
Ｃｅｒａｔｏｌｉｔｈｕｓａｃｕｔｕｓ的最低分布层位［２１］

。赞克勒阶的

ＧＳＳＰ位于意大利西西里岛 ＥｒａｃｌｅａＭｉｎｏａ的 Ｔｒｕｂｉ
组底部（第一碳酸盐旋回之底），２０００年被国际地
科联批准

［２１］
。显然，达涕和沃马的福氏三趾马在

７Ｍａ的层位是早于上新世的。
对西班牙哺乳动物化石地点的研究表明，最早

的三趾马化石出现于 Ｍｏｎｔａｇｕｔ地区 ＣａｎＧｕｉｔａｒｔ１剖
面的 ＣｒｅｕｄｅＣｏｎｉｌｌ２０地点，含化石地层很短的一
段 古 地 磁 正 极 性 被 对 比 于 ＣｈｒｏｎＣ５ｒ．１ｎ
（ＡＴＮＴＳ２００４：１１１１８～１１１５４Ｍａ）［２２］。对欧洲、西
亚和南亚的材料进行综合的结果是，几乎在所有几

个已知含早期三趾马的地点 （Ｈｗｅｎｅｇｇ、Ｓｉｎａｐ
Ｔｅｐｅ、Ｓｉｗａｌｉｋｓ等）其古地磁资料都为较长的正极
性，都 可 以 与 Ｃ５ｎ．２ｎ（ＡＴＮＴＳ２００４：９９８７～
１１０４０Ｍａ）相对比［２３］

。在中国，最早的三趾马化石

东乡三趾马（Ｈｉｐｐａｒｉｏｎｄｏｎｇｘｉａｎｇｅｎｓｅ）出现于甘肃临
夏盆地的东乡县郭泥沟剖面，其古地磁年龄约为

１１５Ｍａ［２４］。很明显，三趾马在欧亚大陆从晚中新
世（底界为 １１６Ｍａ）初期开始出现。对青藏高原原
来笼统以含三趾马化石而定为上新世的地层，应在

种级水平上根据不同三趾马的分布进行详细划分。

布隆的西藏三趾马（Ｈ．ｘｉｚａｎｇｅｎｓｅ）属于晚中新世早
期 的 灞 河 期， 沃 马 和 达 涕 的 福 氏 三 趾 马

（Ｈ．ｆｏｒｓｔｅｎａｅ）属于晚中新世晚期的灞河期，而札达
的札达三趾马（Ｈ．ｚａｎｄａｅｎｓｅ）属于上新世［７］

。

５　古生态和古高度分析

三趾马（Ｈｉｐｐａｒｉｏｎ）是马科中的一个属，这是一
个分异度非常高的属，已经被记述过的种达到 ２００
多个，其中各个种的生态环境有很大的区别。与此

类似的是马属（Ｅｑｕｕｓ），仅其现生种就包括 ３种斑
马、３种野驴和 １种野马，而其生态环境有非常大
的区别，例如蒙古野驴（Ｅｑｕｕｓｈｅｍｉｏｎｕｓ）与藏野驴
（Ｅ．ｋｉａｎｇ）的形态相当接近，因此有不少研究者仅
将藏野驴看作是蒙古野驴的一个亚种。然而，这两

种野驴的生活习性相差甚远，藏野驴生活于高海拔

的青藏高原，而蒙古野驴只生活于海拔明显更低的

地区。与此类似，不同三趾马的生态环境也相差

甚远。

我们已经研究过在青藏高原发现的 ３种三趾

马
［７］
。在 藏 北 比 如 布 隆 发 现 的 西 藏 三 趾 马

（Ｈ．ｘｉｚａｎｇｅｎｓｅ）根据对其远端肢骨的运动功能分
析，指示它是一种森林型的三趾马

［７］
。结合其产出

地层中的包括棕榈在内的孢粉资料
［１５］
，当时的海

拔应在 ２５００ｍ左右［７］
。而在札达盆地发现的上新

世的札达三趾马（Ｈ．ｚａｎｄａｅｎｓｅ）根据其全身骨架的
分析，显示其为一种快速奔跑的类型，它生活的环

境应为高山草原，经古气温校正后的海拔高度为

４０００ｍ［７］。
对吉隆沃马的福氏三趾马（Ｈ．ｆｏｒｓｔｅｎａｅ）化石进

行过稳定同位素分析
［２５］
。食草哺乳动物的组织，

包括骨骼和牙齿中的稳定碳同位素组成与其取食的

草本植物的稳定碳同位素组成密切相关，δ１３Ｃ将在
动物的组织中富集。吉隆沃马盆地现代的马、牦牛

和山羊的牙齿釉质δ１３Ｃ值在－９０‰到－１４２‰之间，
平均－１２２‰±１５‰，指示纯粹的 Ｃ３食性，与这个

地区现代占统治地位的 Ｃ３植被吻合
［２６］
。另一方

面，沃马盆地晚中新世的福氏三趾马化石的釉质

δ１３Ｃ值为－２４‰到－８０‰，平均值－６０‰±１１‰，
指示它们具有 Ｃ３和 Ｃ４的混合食性，在其食物中含
有３０％～７０％的 Ｃ４植物，证明当时的生态环境以疏

林为特征，与根据孢粉分析得到的证据一致
［２５］
。

Ｃ４植物在温度较高、光照较好、水汽充足的条
件下比 Ｃ３植物更具优势。现代 Ｃ４植物的分布受到
温度、季节性降水和海拔高度的控制，在 ２５００ｍ以
下的低海拔热带和温带地区分布较广，而在高纬度

或 ３０００ｍ以上的高海拔地区以及以冬季降水为特
征的地区稀少甚至缺失

［２６］
。稳定碳同位素资料证

明沃马盆地在晚中新世存在 Ｃ４植物，并且是生态
系统的重要组成部分，指示这个地区在当时具有比

现代温度更高、海拔更低的气候环境特点
［２５］
。沃

马盆地福氏三趾马化石的釉质氧同位素平均 δ１８Ｏ值
为 －１７０‰ ±１５‰，高 于 此 地 现 代 马 的 数 据
－１９１‰±０６‰，这与根据碳同位素得出的晚中新
世低海拔状态一致

［２５］
。在现代的温带环境中，Ｃ４

植物在１５００ｍ以下环境的最热月中非常繁盛，但在
海拔 ２５００ｍ以上的环境中完全缺失或只有微量存
在

［２６］
。即使在热带，３０００ｍ以上的草原中也没有

或仅有微量 Ｃ４植物。假定晚中新世的大气 ＣＯ２浓
度水平与今天大致相同，平均的气温直减率每

１０００ｍ为 ６５℃，温度比现代高 ６℃，则 Ｃ４植物繁
盛区域的上限在中纬度地区可达 ２４２３ｍ，在热带可
达 ２９２３ｍ。如果晚中新世的气温最大值比现代高
９℃，则这两个上限分别达到 ２８８５ｍ和 ３３８５ｍ。因

８９４
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此，碳同位素数据指示沃马盆地在晚中新世约 ７Ｍａ
的海拔高度必然低于 ２９００～３４００ｍ，最有可能是在
２４００～２９００ｍ［２５］。

达涕盆地的地层剖面做过多次孢粉分析。产三

趾马化石的剖面上部地层沉积时期被认为是以木兰

属为主、松属为次的混交林
［２７］
，而现代喜马拉雅山

南坡、沿达涕盆地向下到樟木一带在海拔 ３０００ｍ左
右进入山地针阔混交林带

［２８］
。达涕组进一步的孢

粉分析结果为乔木植物占 １７１％，主要有栎属、松
属和桦属花粉；灌木和草本植物花粉占 ７９８％，以
蒿属花粉为主，次为莎草科、禾本科和藜科花粉，

说明该阶段植被为具有栎属、松属的森林草原类

型
［３］
。

聂拉木达涕地点与吉隆沃马地点的直线距离仅

８５ｋｍ（图 １），从马科动物的习性看，这属于同一居
群的活动范围，因此这两个地点的同一种三趾马应

有相同的生活习性。这样，也可以推断达涕盆地在

晚中新世的 ７Ｍａ可能具有相同的海拔高度，即在
２４００～２９００ｍ之间。化石发现地点现代的海拔高度
接近 ５０００ｍ，因此达涕盆地自晚中新世以来快速上
升了至少 ２０００ｍ。

聂拉木地区的剥蚀作用研究结果显示，中新世

中期以来，喜马拉雅造山带经历两期不同的剥蚀阶

段：１５～６Ｍａ处于缓慢的冷却剥蚀期，剥蚀速率为
０２７ｍｍ／ａ；３～１Ｍａ处于快速剥蚀期，剥蚀速率为
１３２ｍｍ／ａ［１１］。这可以解释为从中新世最晚期以后
喜马拉雅山高速隆升的结果，而６Ｍａ之前处于较低
的海拔高度，与根据达涕盆地福氏三趾马的生态特

征分析得到的古高度结果可以相互映证。
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ＱｉｎｇｈａｉＸｉｚａｎｇＰｌａｔｅａｕｉｎＰｌｉｏｃｅｎｅａｎｄｔｈｅｉｒｐａｌａｅｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ．Ｉｎ：ＬｉＢｉｎｇｙｕａｎ，ＷａｎｇＦｕｂａｏ，ＺｈａｎｇＱｉｎｇｓｏｎｇｅｔａｌ．

ｅｄｓ．ＱｕａｔｅｒｎａｒｙＧｅｏｌｏｇｙｉｎＸｉｚａｎｇ．Ｂｅｉｊｉｎｇ：ＳｃｉｅｎｃｅＰｒｅｓｓ，１９８３．

１６２～１６６

１０　李建忠，潘忠习，冯心涛等．聂拉木地区高喜马拉雅岩石磁组

构及其构造含义．地球物理学报，２００６，４９（２）：４９６～５０３

ＬｉＪｉａｎｚｈｏｎｇ，ＰａｎＺｈｏｎｇｘｉ，ＦｅｎｇＸｉｎｔａｏｅｔａｌ．Ｍａｇｎｅｔｉｃｆａｂｒｉｃｓａｎｄ

ｔｅｃｔｏｎｉｃｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｏｆｔｈｅＨｉｇｈｅｒＨｉｍａｌａｙａｎｒｏｃｋｓｉｎＮｙａｌａｍ，

ｓｏｕｔｈｅｒｎＴｉｂｅｔ．ＣｈｉｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＧｅｏｐｈｙｓｉｃｓ，２００６，４９（２）：

４９６～５０３

１１　郑　勇，张进江，王佳敏等．聂拉木地区喜马拉雅造山带上新
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世以来快速剥蚀事件及其构造－气候耦合意义．科学通报，

２０１４，５９（１１）：９８７～９９８
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ＳｃｉｅｎｃｅＢｕｌｌｅｔｉｎ，２０１４，５９（９）：８７４～８８５
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１４　童永生，黄万波，邱铸鼎．山西霍县安乐三趾马动物群．古脊椎
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１５　郑绍华．西藏比如布隆盆地三趾马动物群．见：中国科学院青藏
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ＳｅｒｉｅｓＣ，１９２７，４（２）：１～９３

１８　岳乐平，邓　涛，张云翔等．保德阶层型剖面磁性地层学研究．

地层学杂志，２００４，２８（１）：４８～５１
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１９　岳乐平，邓　涛，张　睿等．西藏吉隆—沃马盆地龙骨沟剖面

古地磁年代学及喜马拉雅山抬升记录．地球物理学报，２００４，
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Ｇｅｏｐｈｙｓｉｃｓ，２００４，４７（６）：１１３５～１１４２

２０　邓　涛，侯素宽，颉光普等．临夏盆地上中新统的年代地层划

分与对比．地层学杂志，２０１３，３７（４）：４１７～４２７

ＤｅｎｇＴａｏ，ＨｏｕＳｕｋｕａｎ，ＸｉｅＧｕａｎｇｐｕｅｔａｌ．Ｃｈｒｏｎｏｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｉｃ

ｓｕｂｄｉｖｉｓｉｏｎａｎｄｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓｏｆｔｈｅＵｐｐｅｒＭｉｏｃｅｎｅｏｆｔｈｅＬｉｎｘｉａ

ＢａｓｉｎｉｎＧａｎｓｕ，Ｃｈｉｎａ．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＳｔｒａｔｉｇｒａｐｈｙ，２０１３，３７（４）：

４１７～４２７

２１　ＶａｎＣｏｕｖｅｒｉｎｇＪＡ，ＣａｓｔｒａｄｏｒｉＤ，ＣｉｔａＭＢｅｔａｌ．Ｔｈｅｂａｓｅｏｆｔｈｅ

ＺａｎｃｌｅａｎＳｔａｇｅａｎｄｏｆｔｈｅＰｌｉｏｃｅｎｅＳｅｒｉｅｓ．Ｅｐｉｓｏｄｅｓ，２０００，２３（３）：

１７９～１８７

２２　ＡｇｕｓｔíＪ，ＣａｂｒｅｒａＬ，ＧａｒｃéｓＭ ｅｔａｌ．ＴｈｅＶａｌｌｅｓｉａｎｍａｍｍａｌ
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Ｐａｌａｅｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ，Ｐａｌａｅｏｃｌｉｍａｔｏｌｏｇｙ，Ｐａｌａｅｏｅｃｏｌｏｇｙ，１９９７，１３３

（３）：１４９～１８０

２３　ＳｅｎＳ．Ｍａｇｎｅｔｏｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｉｃ ｃａｌｉｂｒａｔｉｏｎ ｏｆｔｈｅ Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｎｅｏｇｅｎｅ

ｍａｍｍａｌｃｈｒｏｎｏｌｏｇｙ．Ｐａｌａｅｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ， Ｐａｌａｅｏｃｌｉｍａｔｏｌｏｇｙ， Ｐａｌａｅｏ

ｅｃｏｌｏｇｙ，１９９７，１３３（３）：１８１～２０４

２４　ＤｅｎｇＴａｏ，ＱｉｕＺｈａｎｘｉａｎｇ，ＷａｎｇＢｅｎｙｕｅｅｔａｌ．ＬａｔｅＣｅｎｏｚｏｉｃ
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ｕｐｌｉｆｔｏｆｓｏｕｔｈｅｒｎＴｉｂｅｔａｆｔｅｒｃａ．７Ｍａ．Ｇｅｏｌｏｇｙ，２００６，３４（４）：

３０９～３１２

２６　邓　涛，李玉梅．西藏吉隆盆地的植被生态类型及其在哺乳动

物牙齿釉质稳定碳同位素组成上的响应．科学通报，２００５，５０

（１１）：１１０９～１１１３
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Ｔｉｂｅｔ，Ｃｈｉｎａａｎｄｉｔｓｒｅｓｐｏｎｓｅｉｎｓｔａｂｌｅｃａｒｂｏｎｉｓｏｔｏｐｅｓｏｆｍａｍｍａｌ
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的研究．见：中国科学院青藏高原综合科学考察队编．珠穆朗玛
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