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灵长类及其近亲的起源与早期演化

◎倪喜军

灵长类 、 树１ 、鼯猴和 已灭绝 的 近兔猴 统称魁兽
，

起 源于距今 ６ ６００ 到

５６０ ０ 万年 间 。 树齣和鼯猴在 过去数千万年 中变化 很小 。 近兔猴在经历 了

３２ ０ ０ 年的 演化历史之 后 ， 于 ３ ４０ ０ 万年前灭绝 。 灵长类则历经了始新 世和

中新世两个 多样性很高 的演化辐射期 。

人类 、 猩獲 、 长臂猿 、 稀猴 、 蜘 蛛猴 、 松鼠猴 、 眼镜显然是正确 的 ，
因为如果 同 时使用魁兽和 真魁兽两个

猴 、 狐猴等为人所熟知 的哺乳动物 ， 统称灵长类 。 在所单元
，
将使得魁兽成为一＾

Ｔ
＇非 自然 的类群 ， 但如果抛弃

有 哺乳动 物 中
，
树駒 、 鼯猴和 已绝灭的近兔猴

，
与灵长

“

魁兽
”

仅保 留
“

真魁兽
”

，
当然不如修订魁兽的定义

类 的亲缘关系最近 ，在分类学 和系统学 中 ， 这几个类群来得直接 。 遗憾的是
，
他们的建议并未得到广泛采纳

，

被 归 人一 个称作魁兽总 目 （ Ａ ｒｃ ｈｏ ｎｔ ａ
） 的分类 单元 。

“

魁兽
”

和
“

真魁兽
”

这两个词恐怕会并行使用很长
它 是 由格雷戈里 （ Ｋ ． Ｇｒ ｅ

ｇ
ｏｒ ｙ ） 提出 的 ， 最初包括 ： 有时间 。

盲肠 目 （ 包括树齣和象齣 等 ） 、 皮翼 目 （ 如鼯猴 ） 、翼手这里采纳亚瑟和赫尔 根修订后的定义 ，
即魁兽包

目 （ 编蝠 ） 、 灵长 目 ， 有盲肠 目现 已废弃 。 后来 ， 辛普森括 ： 树齣 、 鼯猴 、 近兔猴和灵长类 ， 但不包括蝙蝠类 。

（ Ｇ ． Ｓ ｉ ｍ ｐｓ ｏｎ ） 在他影响深远的 《分类学原理和 哺乳动目前公 认
， 魁兽类是一个 自 然类群 ， 即

一个源于

物分类 》
一书中对魁兽总目做了重要修订

，
将象駒从中同

一祖先的类群 ，但是其祖先 出 现于何时何地并无定

排除出 去 ， 这一修订被后来 的分类学和演化生物学 学论
，

也 尚未发现某类化石可能接近于魁兽的祖先类 型 。

者广泛接受 。早期的一些假说 ， 常提及魁兽类起源于 白垩纪 ， 然而近

斜鱼的
Ｂ

新￥ 义年来发现了 大量的 中生代哺乳动物化石 ， 这些动物都
＂

＇

ｍ
与魁兽相去甚远 ，其中 没有 可与魁兽类相比较的类群 。

自 １ ９９ ０ 年代 以来 ，
基于 分子生物学证据 的系统最近笔者参与的美 国 国家科学基金会支持的

“

生命之

学研究发现 ，翼手 目动物
，
如蝙蝠

，
与树齣 、鼯猴和灵长树

”

研究计划 ， 发表 了一项分析结果 ，所有有胎盘类哺

类并不组 成单系类群 ， 它 与后三者 的亲 缘关 系较远 。乳动物都是在恐龙灭绝之后的新生代早期爆发 式地出
沃德尔 （Ｊ ．Ｗａｄ ｄｅ ｌ ｌ

） 等 把不包 括 蝙 蝠 在 内 的 其他 现现 的 ，
这意味着魁兽的起源时间不早于 ６６ ００ 万年前。

生 的魁兽类 ，
即树駒 、 鼯猴和灵长类 ， 统称为真魁兽类在魁兽类 内部 ，

对于树齣 、 鼯 猴 、近兔猴和灵长类
（ Ｅｕ ａｒ ｃｈ ｏ ｎ ｔａ ） 。 虽然这 种提法并未正式修订魁兽总 目４ 个类群之间的亲缘关系 ，

一直存在争 论 ， 争论的核心

的定义 ，但真魁兽一词却很快得到广泛采用 ， 甚至被以是孰与灵长类的亲缘关系最接近。

讹传讹成一个正式的分类阶元 。 亚瑟 （ Ｒ ．Ａ ｓｈ ｅｒ ） 和早期 的分类 学 和系 统 学 研究 中 ， 树齣 和 近 兔猴

赫尔根 （ Ｋ
． Ｈｅ ｌ

ｇｅ ｎ ） 提出 ，
应该修订魁兽总 目的定义

，
都 曾 被归 人灵长 目

，
近年来 ， 将树駒类单独划 归 一 目

而不是提 出
一

个新 的分类阶元 。 亚瑟 和赫尔根的建议的做 法 已得到普遍认可 ，但关于 近兔猴的归 属仍有不


同 看法 ， 多 数学者 认为应该 将近 兔猴 排除 在灵长类
愧 喜 军 ： 研究 员 ， 中 国科学 院 脊椎动物 演化 与人类起源 重 点之外 少数学者 则 将折 命 梅 丨 丨３ 人 灵 长 曰 ＃ ｆｌ１１

Ｍ？
实验室

， 中国科 学院 古脊椎 动物 与 古人 类研 究所 ，
北 京 １ ０００４４ 。

‘外
，
少 双子 有灿 将过 鬼猴 Ｗ人灵长 目 ， 开 把狐猴 、
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． ａｃ ． ｃｎ眼镜猴 、类人猿等真正意义上 的灵长类称为
“

真灵长类
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ｊ
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（ＥｕＰ ｒ ｌｍ ａ ｔｅ Ｓ ） 。 相关争议还在于鼯猴与其他二个类

１ ０００４４ ．群的关系
，
部分学者认为鼯猴与近兔猴 同 属

一

类 ，
两者

１ ６２ ０ １ ６ 年 ３ 月 对净 （
６ ８卷 ２ 期 ｝
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眼镜猴类类 人猿

产 ）＃，ｈＭ議１ 、 、

１勢１

魁兽的 系 统演化 关 系

共 同组 成灵长类的姊妹群
，
部分 学者则认为鼯猴 与树 化石

”

，
但真正的树 齣化石十分稀少

， 对于化石树齣 的

齣的亲缘关系较近 ， 两者同属魁兽类的原始类群 。形态 ，研究者几乎一无所知 。

笔者最近发表的在云南曲靖地区早 渐新世地层 中
ｍ＾发现 的麒麟笔尾树齣 （Ｐ ｆ ｉ

＇

／ ｏ ｃｅｗ ｕ ｓ 幻／／ｂ ） 化石 ， 是 目

树駒是 像松 鼠一样 的 动物 ， 所有树齣 在形态上相前 已知最古老 的树駒化石 。 这件化石与现生分布于马

去无几 ， 独成
一

目 ， 即 攀齣 目 （ Ｓ ｃａ ｎｄ ｅｎ ｔ ｉ ａ ） ，
攀駒 目包来西亚南部和 印度尼西亚的笔尾树駒 非常相似 ：

无论

括笔尾树 齣科和树齣科两个科。 现生的笔尾树齣科仅个体大小 ， 还是 牙齿的 细部结 构 ， 两者都近乎一致 ， 这

１ 属 丨 种 ， 树齣科则有 ２ 属 ２ ２ 种 。 现生的树駒主要分说 明 ， 在过去的 ３４０ ０ 万年 中
，
笔尾树駒 几乎没有发 生

布于东南亚 ， 我 国 仅有北 树齣 一种 。 树 駒 的多样性不变化 。 也表明笔尾树駒确是保存古老特征最 多的魁兽

高 ， 但却
一直受 到研究 者的关注 。 树齣 的形态特征相类动物

，
可能与 包括灵长类 在 内 的魁兽 的共 同祖先十

对原始 ，
保持着许多哺乳动物的一般性特征 。分相似。 麒麟 笔尾树齣 的发现同 时表 明 ， 现 生两类树

研究 者一直 认 为 ， 树 齣 与灵长 类 的 亲缘关 系 密齣 的分异至少发 生在渐新世之前 ， 但是关于树齣 的 起

切
， 在早期 的分类 系统中 ， 树駒常与狐猴类相 提并论

，
源时 间 ，

现 在的化 石证 据 尚 无 法给出可靠的标定。 根

被认为是最原始的灵长类 。 中 国科学院 昆 明动物所 的据对魁兽类其他类群的研 究 ， Ｓ前合理的推测是 ， 树駒

研究人 员关于树 齣 的基 因组研究的结果 表明 ，
树駒 在的起源时间应在新生代最早期 ，

距今约 ６ ６ ０ ０ 万年。

基因组水平上确实与灵长类关 系十分密切 。 长久 以来 ，

树駒一直被称为
“

活化石
”

， 但这 里所说 的 活化石与一
＾￥

般意义上的活化石不同 。 通常所谓的 活化石是指某种相较于树齣 ， 鼯猴的 多样性更低 ， 现生类群仅 １ 科

现生生物与化石记录 为相近属种 。 树齣 虽被 称为
“

活２ 属 ２ 种 ，
也单属 １ 目

， 即 皮 翼 目 （ Ｄ ｅ ｒｍ ｏｐ ｔ ｅ ｒ ａ ） ，
现生



ｗｗｗ． ｋ ｅｘ ｕ ｅ ｍａ
ｇ

． ｃｏｍ
１ ７
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鼯猴仅分布于 东南亚 。 鼯猴在其前后肢及尾部之间发

育 有皮膜 ，适应于特殊的 滑翔运动模式 。 鼯猴在形 态

上－方面显 示出是十分 特化 的类群 ，
另
－方面也具 有

魁兽类的－般性特征 。１
包括很多軒大矩關雜学分顏細關 ，

都支持 鼯猴与 其他魁兽类组成单系 类群 ，

－ 些基于分

子生物学证据 的分析 ， 甚至认为 鼯猴 是灵长类 的 姊妹ｗｒｔｔｋ
群 ， 相比瀬 ，

与灵长类的关 系更近 。 确证无 疑的雖

类化石发现于泰国 、 缅甸 和 巴 基斯坦的 晚中始新世至

晚渐新世雖 。 鹏 細化石＃类《生類

十分？似 ，麵具有现代特征的鼯猴早在 ４ ５０ ０万年前^

就已出现 ，瓶麵ｒ
＇

ｇ姉 。

如 同 树ｎｍ撼舰断隨 长ｍ＾^

历史 中 ， 形 态 上也无 大 的 变 化 。 与 树 齣 不 同 的 是 ，

＿
＿太

树 跑 保持 的 是接近 于魁 兽类 祖 先 的原始特 征 ， 而 ｋ

猴保 持 的是其 独有 的进 步特征 。

一 般 认为
，
鼯 猴类间里

，
近兔猴类获得了很 高的多样性 ，有 １ ５ ０ 余种化石

与 其他魁兽 类一 样 ， 起源 于新 生代早 期 。 在北 美 高被发现。 这 些化石大多数发现于北美洲 ，
少 量发现于

纬度 地 区 的古新世 和早始 新世地 层 中 发现 的 斜 月 兽亚洲和欧洲 。 至 始新世末期 ， 近兔猴类完全灭绝。

科 （ Ｐ ｌ ａｇ
ｉ ｏｍｅｎ ｉ ｄ ａｅ ） 动物

，
常常被认为是皮翼 目 的早

期代 表 。 包含有斜 月 兽和 鼯猴 的系 统学研究很 少 ，

在笔 者发 表 的 几 项 研 究 中 ， 鼯猴 与 斜月 兽 、 混 啮兽灵长类 ， 即平 时我们所说的各种猴子 ， 具有很多衍

（ Ｍ ｉ ｘｏｄ ｅｃ ｔ ｉ ｄａ ｅ ） 、 肖 豕兽 （ Ｍ ｉ ｃ ｒｏ ｓｙ ｏ ｐ ｉｄ ａ ｅ ） 等新生代征
，
从而使之不 同于其他魁兽类 。 大 多数 灵长类上下

早期 出现的化石类群等组成一个单系类 群 ， 表 明皮翼门齿各有 两对
，
颊 侧齿列 的齿尖 通 常都 很钝 圆 ， 齿尖

目 动物的高度分化期可能早在 ５ ６ ００ 万年以前。与 齿谷 的高 差很 小 。 头骨 的吻部 明显缩短 ， 脑颅有 扩

．一ｘｒ一城 ？懸勢■

。 朗Ｗ野响祕
， ＊＊范 ：
麵大

，
刚艮

ｉ斤 隹 瓶悉

间 距离缩小 ， 眼眶后部有完 整的骨棒或骨 板保 护 。 颅

近兔猴类 （ ｐ ｌ ｅ ｓ ｉ ａ ｄ ａｐ ｉ ｆｏ ｒｍ ｓ
） ， 字面含义是与兔猴

相近 的 动物 ，
在 较早 的 中文文献 中常被译成更猴类

，

▲
，

这是 将词根 ｐ ｌ ｅ ｓ ｉ ｏ － 误做 ｐ ｌ ｅ ｉ ｓ ｔ ｏ － 的 缘故 。 近兔猴是

已灭绝 的动物 ， 在传统 的分类系 统中常被作为灵长 目之．

備 置
下的

一个亚 目 ，
紐称为

“

古灵长类
”

。 这＿＿牙
＇

ｉｔｔ

？

齿特 征与早 期 灵长类 动物尤为 相 似 ， 也被称 为
“

牙齿

灵长类
”

。 外形上近兔猴 的形态较 为多样 ，
可能类似丨ｆ

松鼠 、 负１甚至錢雜。 某Ｍ擁麵矩雜

与灵长类的相 似 ， 比如食果猴 ， 具适应于树柄生活的 特

征 ， 并发育出可抓握的后足 。 某些近兔猴的掌骨和指骨

显著增长 ，飾于现生賊雛 ， Ｈ此碎者提 ｍ
ｉ

近兔 猴亚 洲紙獅头 骨 复 原 （ 錢 域是 复原 部 分 ）

与鼯猴同属
一类 。

目前 ， 多数 学者并不认 为近兔猴 类属于真正 的灵骨底部的耳 区部分 ， 由岩 骨发育成鼓泡来保护 中 耳腔。

长 类 ， 但认可灵长类可能 起源于某 类早期 近兔猴 。 最四肢部分通常较为 修 长 ， 桡骨可 以围 绕尺骨做较大范

早的 近兔猴 类是发 现于北美古新世 最早期 的炼狱 山围 的旋转 。 前足和后足都有抓握能力 ， 指 和趾 的 末端

兽 （
ＰＵ ／＾ａ ｆ〇 ｒ／ ＵＳ ） ，有时也被音译为珀加 图里兽 ， 距今约通常都具扁 平的 指 甲 。 这些特征 的组合从灵长类 出现

６ ６０ ０ 万年。 炼狱山兽 的牙 齿与
一

些原始的灵长类 和树伊始即已具 备
，
且是其他魁兽类所没有的

，
因此足以证

齣相似
，
其后足 跗骨 也体现 出

一些适 应于树栖 生活 的明灵长类动物起源于一个共同的 祖先 。 最 早的灵长类

特点 。 从早古新世至始新世晚期 ， 在约 ３ ２ ０ ０ 万年的 时化石几乎 同 时 出 现于亚洲 、 北美和 欧洲 的 始新世最早

１ ８


２０ １ ６ 年 ３ 月 种 孝 （
６８ 卷 ２ 期 》






前 沿Ｆ ＲＯＮＴ Ｉ Ｅ Ｒ


期地 层 ， 距今 约 ５６ ０ ０ 万年 。 在 亚洲发 现的 亚 洲德 氏和北美洲的灵长类类动物都灭绝了 。 生 活在亚洲 和非

猴 （ ｒｅ ／Ｍａ ｒ山
＿

／７ａａ ｓ ／ａ ＂ｃａ ） 、 印度马克 高帝纳猴 （Ｍａｒｃ－洲 热带地 区的灵长类 动物也发 生了 翻天覆地 的变化。

／ｎｄ／ｃ ｗｓ ） 和 坎 贝 亚 洲 兔 猴 （ Ａ ｓ／ ａ ｃ／ａｐ ／

＇

ｓ在 亚洲 ， 原本繁盛的 类人猿逐渐走 向哀亡 ， 但是眼镜猴

ｃａｍ ６ ａｙｅ ｎＳ ／Ｓ ） ， 在 灵长类系统演化树上非常接近 于灵及与狐猴亲 缘关 系较近 的 兔猴 ，却似乎 没有受到什么

长类共 同祖先 的 位置 ，
因 此成为支持灵长类亚洲起源影 响 。 在非洲

，
情况恰恰相反

，
原本繁盛 的兔猴 消失殆

的证据 。尽 ， 只剩下少数几个支系存活下来 ，
而类人猿却得到 极

关于灵长类的早 期分化 ， 最受 关注 的莫过于类人大的发展 ，其中包括我们人类所在的 支系 。 大约又过了

猿的起源 问题 。 所谓类人猿 （ ａ ｎ ｔｈ ｒｏ ｐｏ
ｉ ｄ ）

，
是指包括１ １ ０ ０ 万年

，

也就是距今 ２ ３ ０ ０ 万年的 中新世早 期
，

没 有

猕猴 、松 鼠猴 、 长臂猿 、黑 猩猂和 人类等 在内 的简 鼻猴尾 巴 的真正意义上 的猿类 ， 在 非洲演化 出来 。 在距今

类 （ ｈ ａｐ ｌｏ ｒｈ ｉ ｎ ｅ ） 灵长 动物 。 绝大 多数学者都认可现大约 ７０ ０万年的晚中新世 ， 能够直立行走的人类支 系 ，

生的 眼 镜猴 与类 人猿是 姊妹群关 系 。 笔者发现于湖才与黑猩猩所属 的支系 分开。 至于真正意义上的人类 ，

北省松滋市附近 的 ，
距今约 ５ ５ ００ 万年的阿喀琉斯基猴也就是分类学上的 人属 （ Ｈ ｏｍ ｏ ） 动物 ， 还要再过 ４ ０ ０

ａｃＡｉＷ ｅｓ ）
， 是 目 前已知最古老的灵长类骨万年才出现 。

架化石。 在灵长类 的系 统演化树上 ，
阿喀琉斯 基猴非纵观魁兽的演化历史 ， 可见在新生代的初期 ，

也就

常接近眼镜猴类与类人猿开始分道扬镳的
“

岔路 口
”

，
是距今 ６ ６０ ０ 万年至 ５ ６ ０ ０ 万年这段 时间 里

，
是树駒 、

从这个岔路 ｎ开始 ，

一支 灵长类朝着类似于现生眼镜猴鼯猴 、近兔 猴和灵长类起源和初 期分异最关键 的时期 。

的 方向 演化 ， 另
一支朝着类 人 猿 的方 向演化 。 阿喀琉树齣和鼯猴一直处 于热带 ，

环境相对稳定 ， 在数千万年

斯基猴所处的 位置离这个岔路 口很近 ， 所以在它身上保中 的演化速度相对较慢 ，
而近兔猴和 灵长类都经历 了

留着很多两个方向共有的特点 。

一方面 ， 阿喀琉斯基猴快速和 高度的 分异 时期
，
同 时也 经历 了大 的 绝灭期 。

与亚洲德 氏猴很像 ，
比 如两者都有 ３ ０ 克左右 的体重 ，现生多样性很高的 灵长类 ， 则是从距今约 ２ ３ ０ ０ 万年至

以 及原始的适 应于捕食 昆虫的牙齿特征 。 另一方面
，
今的这段时间里 ， 再次辐射 演化的结果 。

阿喀琉斯基猴还具有早期类人猿的 特点 ，
比如它如同
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