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摘要    面孔, 即脊椎动物头部的正面, 对动物机体的运作和人类社会生活有重要意义, 面孔的演化长久以来吸

引着学界和大众的兴趣, 是备受关注的经典科学问题. 最近数十年来, 演化基因组学、演化发育生物学和古生物学

等领域的一系列进展, 使得学界对脊椎动物面孔基本构架和面部各器官的演化有了许多新的认识. 本文对脊椎动

物从鱼到人的面孔演化进行了梳理, 重点介绍了近年来在头部和颌骨的起源与演化、耳鼻眼演化、牙齿演化以及

人类面部特征形成等领域的一批新知. 回顾面孔演化历程, 人类面孔许多社会属性的生理基础都可以清楚地追溯

到我们与其他脊椎动物的共同祖先中. 
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“让科学来盘问斯芬克斯吧, 科学会揭开她那人

类面孔精妙的谜团, 她会吐露, 人面的全部俊美也不

过肇始于简朴的开端, 是漫长连续演进的结果.” 

——W·K·格里高利[1] 

面孔 , 解剖学上指人和其他脊椎动物头部的正

面. 面部集中了眼、耳、鼻、口等对感觉、呼吸、摄

食、交流至关重要的器官[1], 人类(Homo sapiens)在社

会生活中依赖面部特征和表情进行身份识别、情感表

达、交流沟通和配偶选择[2,3], 人类的面孔寄寓了妍媸

美丑、喜怒悲欢乃至人之所以为人的人格存在, 英文

的“人格 (person)”和“人们 (people)”即源自古希腊文

“面孔(όν, 拉丁化为prosopon)”一词.  

“生物学的一切必须考虑演化方有意义”[4]. 人类

对面孔和面孔演化的认识也经历了演变 . 亚里士多

德在论述动物身体结构时说, “面孔(όν)”只能

用于人类, 而不称于牛、鱼等其他动物[5]. 达尔文则

已经观察到 , 人类引以为傲的面部表情在其他动物

中已经出现 , 并以此作为人类和其他动物共祖的证

据之一[6]. 随着演化生物学的确立和发展, 人类的面

孔与其他脊椎动物的面部拥有共同的起源已是无疑

的事实[1].  

生物的宏观演化发生在过去, 无法直接观测. 探

索生命演化过程的科学工具包括: 主要研究现生物

种的比较解剖学, 演化基因组学和演化发育生物学, 

以及研究物种在地质历史时期遗存物的古生物学 . 

近年来, 上述学科越来越注重领域间的交叉与整合, 

从多角度综合地解读演化问题 . 这些发展使得学界

对脊椎动物面部演化有了更为深刻的了解 , 开辟了

许多新的研究方向. 2005年, Science将“翼、鳍与面孔

如何发育、演化”列为125个前沿重大科学问题之一.  

脊椎动物面部有时松散地定义为仅包括鼻孔周

围以及上颌的边缘[7]. 在许多脊椎动物中, 这涵盖了

头部正面的很大部分 . 然而 , 人类的头面部短而扁

平, 使得上述狭义的面部大大缩小. 以骨骼而论, 人
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体解剖学术语中的面部骨骼在其他脊椎动物中不仅

包括狭义的面部, 还包括眶部、腭部和下颌的骨骼[8]. 

为了与人们通常对面部的认识契合 , 本文对面部演

化的讨论范围也包括了这些部位的结构. 此外, 鼻、

耳、口等器官的一些内部结构虽然不见于面部外表, 

但它们作为面部功能结构单元的组成部分 , 也在本

文中有所涉及. 

1  脊椎动物面部构架及其早期演化 

骨骼支撑、包含、界定了头面各部分的器官组织, 

古生物学提供的演化证据大部分限于骨骼 . 脊椎动

物的头骨可分为3大部分: 膜颅、脑颅和咽颅(图1(d), 

(h)). 膜颅是覆盖在头骨正、上面的片状骨骼; 脑颅

直接容纳着脑及其附属构造, 因而又称为神经颅; 咽

颅则包括鳃弓及与鳃弓有密切关系的原始颌和舌器

等[9,10]. 膜颅属于膜质骨或外骨骼系统, 而脑颅和咽

颅则属于软骨成骨或内骨骼系统 . 在较原始的脊椎

动物中, 内外两大骨骼系统和头骨3大部分的区别很

明显, 但在陆地脊椎动物特别是哺乳类中, 各骨骼的

分属只有通过胚胎发生和演化同源比较才能区分[11].  

脊椎动物属于后口动物 , 后口在演化和胚胎发

育上相当于原口动物的肛门 , 后口和两侧对称身体

的出现是之后的脊椎动物在身体最前端演化出头和

脸的基础 . 目前已知最早的后口动物冠状皱囊动物

已经拥有两侧对称身体和鳃裂的雏形 [12]. 这之后的

几次大的演化飞跃, 如从无头到有头, 从无颌到有颌

继续搭建脊椎动物的头面部构架 . 这些飞跃出现在

脊椎动物演化历史的早期 , 发育生物学在相关研究

中扮演着重要角色 [13], 若干化石证据成为发育生物

学理论模型重要的佐证.   

 

图 1  脊椎动物面孔的演化. (a) “无头”脊索动物文昌鱼; (b) 寒武纪原始脊椎动物海口鱼; (c) 无颌类曙鱼; (d) 盾皮鱼类粒骨鱼; (e) 全颌盾皮

鱼类全颌鱼; (f) 早期肉鳍鱼类杨氏鱼; (g) 早期四足形类肉鳍鱼肯氏鱼; (h) 四足形类肉鳍鱼真掌鳍鱼; (i) 原始四足动物鱼石螈; (j) 原始合弓

类异齿龙; (k) 原始哺乳动物燕兽; (l) 人类. 同源骨骼以相同色彩标示 

Figure 1  The evolution of the vertebrate face. (a) “Acraniate” chordate Branchiostoma; (b) Cambrian vertebrate Haikouichthys; (c) jawless “ostraco-
derm” Shuyu; (d) placoderm Coccosteus; (e) maxillate placoderm Entelognathus; (f) early lobe-finned fish Youngolepis; (g) early tetrapodomorph 
Kenichthys; (h) tetrapodomorph Eusthenopteron; (i) early tetrapod Ichthyostega; (j) early synapsid Dimetrodon; (k) early mammal Yanoconodon; (l) 
human. Homologous bones are in the same color  
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文昌鱼等脊索动物的头部与躯干没有明显分化, 

脊索一直延伸到头的最前端(图1(a)). 而脊椎动物有

高度分化的头部, 形成脑和头骨, 被称为有头类. 在

脊椎动物胚胎发育的早期 , 外胚层的神经板沿胚胎

纵轴下陷形成神经沟, 沟两侧的两条纵嵴, 即神经嵴

细胞在之后的胚胎发育中不断迁移、变化, 形成许多

重要的新结构. 神经沟进一步内卷形成神经管, 其前

端膨大发育成脑, 脑的周围, 外胚层细胞分别聚集成

一系列的基板(placodes), 发育成头面部许多重要的

器官, 特别是鼻、眼、耳等感觉器官[14]. 神经嵴细胞

的迁移和基板等独特发育机制的出现 , 大大增加了

脊椎动物头部的演化潜力[15~17].  

头面部的演化飞跃使脊椎动物的摄食、呼吸、感

觉官能比其他脊索动物大大提高 , 从而得以开拓新

的生态位, 这被称为“崭新的头”假说[15,18]. 中国和加

拿大寒武纪地层中特异保存的原始脊椎动物化石 , 

如昆明鱼、海口鱼、后斯普里格鱼等显示它们已经拥

有明显分化的头部以及脊椎动物头面部的若干典型特

征, 如眼睛、鼻囊、听囊和软骨头骨等(图1(b))[19~21].  

脊椎动物的头部在鳃弓和脑神经等处表现出类

似躯干的脊椎和肌节那样的分节性 . 过去曾经认为

在胚胎发育阶段 , 脊椎动物的头部可以追溯到一个

分节的原型[22,23], 这暗示着, 脊椎动物的头在演化中

由无头祖先的前端体节凝聚组合而成. 不过, 这一假

说目前受到很大挑战. 许多工作都显示, 在所有脊椎

动物中, 发育机制维持着清晰的头-躯界线, 没有直

接证据支持头部分节理想原型的存在 , 头部的分节

性可能是次生的[24,25].  

颌的出现是头面部的另一个演化飞跃 . 颌的出

现主要加强了有颌脊椎动物的摄食和呼吸能力 , 使

其得以演化出巨大的体型和极为丰富的多样性 . 有

颌类和无颌类头面部结构的不同不仅仅在于颌的有

无 , 两者在许多结构上都存在很大差异 . 近十余年

来 , 颌由前部鳃弓直接演化而来的传统理论有了很

大修正 [26~29]. 一些证据表明 , 颌的前身构造迥异于

其后的鳃弓, 颌弓与鳃弓的相似性可能是次生的, 颌

的起源过程十分复杂[29].  

颌起源的异位理论 [26,28]认为 , 口腔发育调控基

因的异位表达 , 诱导改变了神经嵴细胞的迁移与分

布 , 从而导致颌的出现 . 该机制在无颌类中已经存

在 , 但由于无颌类头部中央鼻-垂体复合体的阻挡 , 

无法通过此机制形成颌. 在有颌类中, 鼻囊和鼻孔均

成对分裂, 并与垂体分开, 这就为颌的形成提供了条

件 . 化石无颌类曙鱼的头部结构为该理论提供了佐

证[27,28], 它的鼻囊已经开始成对分开, 并与脑垂体分

离 , 但仍只有一个位于头顶中线的鼻孔(图1(c)), 这

保存了颌起源前的一个中间状态 , 说明有颌类相对

无颌类头面部结构的许多新特征是在颌的最终起源

前逐步演化而来的. 

随着颌的起源 , 现代有颌类头面部的基本架构

已经演化出来 , 人类的许多面孔结构甚至可以追溯

到最早的有颌脊椎动物——盾皮鱼类中. 如人类的颧

骨与盾皮鱼类膜颅的眶下片是同源的[30].  

2  边缘颌骨的出现 

原始颌仅包括上颌的腭方软骨和下颌的麦氏软

骨 , 它们形成一对软骨颌弓 , 属于内骨骼系统的咽

颅. 有颌类一出现, 原始颌周边来自膜颅的一系列膜

质骨骼就开始加固并逐渐取代了原始颌的功能 , 这

使得颌能演化出极为多样的形态 , 适应不同的摄食

方式.  

最原始的有颌脊椎动物类群是盾皮鱼类 . 典型

的盾皮鱼类颌骨构造比较简单 , 原始颌仍然是颌的

重要组成部分, 同时, 前上腭片、后上腭片和下腭片3

对膜质骨来源的骨板加入上下颌, 执行咬合、撕裂等

功能. 这些膜质骨板都位于口腔内侧[31](图1(d)). 

硬骨鱼类是包括人类在内脊椎动物演化的主线, 

硬骨鱼类颌骨的构造要复杂得多 [9,10], 也有3对主要

的膜质颌骨: 前上颌骨(在人类中仅存孑遗)、上颌骨

和下颌的齿骨, 但都位于口的边缘. 在大部分硬骨鱼

和许多四足动物中 , 边缘颌骨内侧还有构成腭的一

系列颌骨 , 但经过长期演化在人类中已经消失或退

入鼻咽腔内. 此外, 原始硬骨鱼类的下巴和喉咙腹面

还覆盖着一系列片状骨骼.  

硬骨鱼类这种较复杂的、由许多膜质骨片拼成的

颌骨称为“全颌状态”, 全颌状态中的边缘颌骨成为

脊椎动物面部的主要骨骼组成部分. 相对地, 盾皮鱼

类的颌骨则称为“原颌状态”, 两种状态之间差别巨

大 , 且发育生物学证据也因缺少可供比较的现生物

种而十分有限 , 因此过去对它们的演化关系一直不

太清楚. 最近, 在中国云南上志留统中发现了一批保

存完好的志留纪有颌类化石 [32,33], 为研究边缘颌骨

和硬骨鱼类的起源提供了难得的化石证据.  

这些化石中包括了一些十分特别的盾皮鱼类 , 
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它们拥有典型的盾皮鱼身体和硬骨鱼全颌状态的颌

骨 , 是带羽恐龙那样的过渡化石 [34~36]. 其中的全颌

鱼已经演化出一套近乎完整的硬骨鱼模式全颌状态

颌骨 [35](图1(e)), 最近报道的麒麟鱼形态要更原始一

些[36], 它有一副“不完全的全颌”, 展现了向全颌状态

演化的中间状态 . 麒麟鱼已经演化出与面部其他骨

片相接的边缘膜质颌骨, 但其形态比较原始, 更类似

盾皮鱼类的内侧颌部骨板 . 这一发现支持硬骨鱼类

的边缘颌骨(上颌骨、前上颌骨和齿骨)系由盾皮鱼类

的3对颌部骨板演化而来. 这样, 人类的颌骨就能和

其他许多面部结构一起 , 一直追溯到我们古老的远

祖——盾皮鱼类中.  

3  面部器官的演化 

颌出现之后 , 包括人类在内的大部分脊椎动物

头面部基本框架已经形成. 不过, 随着脊椎动物各支

系的适应性演化 , 特别是从水中到陆地生活的巨大

环境变化, 面部的眼、耳、鼻、口等器官继续产生一

系列演变, 人类的五官就是这些演变的产物.  

3.1  鼻的演化 

鼻子在鱼类中主要是一种嗅觉器官 . 大多数无

颌类的鼻囊是单个的, 与口腔和垂体相连, 只有一个

位于中线的开孔; 而有颌类的鼻囊分裂为一对, 各有

鼻孔与外界相连, 与垂体分开. 鼻的这种演化可能与

颌的起源密切相关[27,28].  

有颌类的鼻孔往往被皮瓣(如软骨鱼类中)和膜

质骨(如硬骨鱼类中)分隔为前后两对外鼻孔, 以使水

流单向流经鼻囊. 四足动物只剩下一对外鼻孔, 另有

一对内鼻孔向内通往口腔 , 这样四足动物就能够将

鼻子次生地改造为一种呼吸器官 . 与四足动物关系

最近的化石肉鳍鱼类中已经存在内鼻孔(图1(h)), 这

说明内鼻孔的演化在水中就已经完成了 . 不仅如  

此 , 化石证据还难得地保存了内鼻孔演化的一个中

间状态.  

早泥盆世的肯氏鱼是在中国发现的早期四足形

类肉鳍鱼 , 其后外鼻孔表现为一对位于口缘前上颌

骨和上颌骨之间的缺刻(图1(g)). 这正是后外鼻孔向

内鼻孔演化的关键过渡状态 , 确证了内鼻孔与后外

鼻孔同源 [37], 说明在肉鳍鱼类的早期演化中 , 上颌

骨和前上颌骨曾裂开然后又重新相接 [38]. 发育生物

学的研究结果表明, 唇裂、腭裂等面部发育缺陷与胚

胎发育时期相关部位Bmp, Shh+ptc基因表达缺失有

关. 正是人类面部发育缺陷的基因基础, 在我们的鱼

形祖先中为后外鼻孔“漂移”进入口腔提供了通道[38].  

羊膜类是完全适应陆地生活的脊椎动物 . 羊膜

类延续至今的两大分支是合弓类(演化出哺乳类)和

双孔类 (包括大多数传统定义的爬行类 , 演化出鸟

类). 在适应陆地生活的演化中 , 这两大分支平行地

发展出许多相似的构造以增强各自五官的功能 , 如

次生腭、鼻甲、耳蜗等.  

大多数哺乳类以及原始的灵长类, 如狐猴、猫、

狗等的鼻端湿润、无毛, 称为鼻镜(rhinarium). 而包

括人类在内的较进步灵长类则具有干燥的鼻端 , 称

为“干鼻”(haplorhine), 以及与鼻端连续的上唇, 即人

中(philtrum). 这些变化可能与嗅觉在灵长类中的退

化有关[39,40]. 现生的眼镜猴类也具有干鼻, 是该类群

与高等灵长类起源有密切关系的重要证据之一.  

3.2  眼的演化 

眼的演化是演化生物学研究的经典问题 . 相关

研究主要集中在脊椎动物和其他各大动物门类眼的

演化差异上 , 以及眼睛这样的精密构造如何通过渐

进演化形成 [41]. 眼的发育过程可以侧面反映脊椎动

物眼的早期演化.  

脊椎动物眼睛的基本构造被称为“相机式”, 很

早即已确立 , 现生的七鳃鳗几乎已经具有脊椎动物

眼睛的一切重要结构. 在之后的演化中, 脊椎动物眼

睛的基本构造保持稳定, 各类群之间仅在调焦手段、

视杆细胞与视锥细胞的比例、视网膜供血系统、泪腺

和眼睑等附属器官这些细节上演化出一些差异[42].  

脊椎动物眼睛的绝大部分很难保存成化石 , 给

追踪其演化带来一定困难. 例外的是, 组成眼球外壁

的巩膜有时产生膜质骨成分的巩膜骨环 . 另外有些

动物的眼球巩膜后壁包有软骨质的巩膜杯 , 此杯在

某些盾皮鱼类中产生骨膜骨化 , 精细保存了眼球和

附属血管、神经、肌肉的形状[43]. 动眼肌可在脑颅侧

壁和骨化的巩膜软骨杯上留下肌痕 , 据此复原的盾

皮鱼类动眼肌模式显示了介于无颌类和现生有颌类

之间的状态[44].  

3.3  耳的演化 

在脊椎动物主要面部器官中 , 要数耳的演化改

变最大, 这与声波在固、液、气不同介质中传播方式
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的巨大差异有关.  

内耳是最原始、最基本的耳, 鱼类只有内耳. 内

耳是充满内淋巴液的一系列囊和管(膜迷路), 其形态

可部分地反映在包围它的脑颅骨骼上(骨迷路). 内耳

可能与侧线器官有共同起源, 二者在神经结构、感觉

原理和发育过程上都有许多相似之处 [45], 并且与脊

椎动物祖先体表的纤毛 (见于现生脊索动物幼体阶

段)有演化上的联系 [18,46]. 鱼类感知水中振动主要靠

侧线器官, 内耳则司平衡感觉, 但鲨鱼(属软骨鱼类

板鳃类)和骨鳔类(属硬骨鱼类真骨类)的内耳均独立

地演化出听觉能力[47]. 骨鳔类的前端椎骨变形为4对

与鳔连接的韦氏小骨 , 可将经鳔传导并放大的水中

声音导入内耳形成听觉, 这称为韦伯氏器, 是与四足

动物中耳的鼓膜和听小骨平行演化的结构.  

耳在四足动物中发展出中耳、外耳等附属构造, 

次生地成为主要的听觉器官. 在鱼类中, 内耳通过内

淋巴管开口于体外(如盾皮鱼类、软骨鱼类), 或完全

封闭(如大多数硬骨鱼类). 随着鱼类向四足动物的演

化, 出现了内耳到外界新的通路, 这就是中耳. 中耳

的开口系由鱼类的喷水孔演变而来 . 喷水孔是颌弓

与舌弓之间相当于鳃裂的开孔 , 在鱼类中主要是进

水(如鳐鱼)或吸入空气的通道 [48](图1(h)). 在一些肉

鳍鱼类和早期四足动物中 , 喷水孔是位于膜颅后部

的一对缺刻[49], 继而演变为耳孔(图1(i)).  

声波在空气中的振动比水中微弱得多 , 四足动

物因此需要通过鼓膜和听小骨等中耳构造将声音放

大并传导入内耳. 胚胎发育证据显示, 四足动物的听

小骨镫骨与舌颌骨同源 . 舌颌骨原本是舌弓的一部

分, 在鱼类中, 舌颌骨一端控制鳃盖的活动, 或参与

颌的悬挂 , 一端则靠在脑颅包围着内耳的听囊侧壁

上. 在四足动物中, 舌颌骨一端与鳃盖脱离, 一端通

过由脑颅的听区裂(otic fissure)演变来的前庭窗穿透

脑颅进入内耳中, 成为镫骨. 化石证据显示, 最早期

的四足动物舌颌骨/镫骨十分粗壮, 声音传导功能可

能较弱[49,50](图1(i)).  

哺乳类拥有脊椎动物中最为强大的听觉 , 在其

所在的合弓类支系演化中已经打下基础(图1(j)). 合

弓类的下颌和颌关节逐渐简化 , 齿骨增大成为唯一

的下颌骨并形成新的齿骨-鳞骨颌关节, 使得过去参

与形成颌关节的一些骨骼, 如方骨和关节骨(它们分

别是原始颌的腭方软骨和麦氏软骨的后端 )解放出

来, 形成新的、更灵敏的听小骨传导链(图1(k)). 最近

研究显示 , 哺乳类的中耳构造在许多靠近哺乳类的

合弓类中多次独立地演化出来 , 相似的基因组和发

育机制基础上的异时发育 , 可能是中耳这种复杂结

构能够多次起源、趋同演化的原因[51].  

除单孔类外, 多数哺乳类具有发达的外耳, 其耳

孔下陷形成深的外耳道 , 动耳肌控制着软骨支撑的

耳廓(pinna), 像雷达天线一样迅速转向声音的来源, 

耳廓内的褶皱和毛发进一步帮助捕捉声波 . 人类和

进步的灵长类虽具有耳廓 , 但其功能已经在相当程

度上退化. 有趣的是, 人类还保留着动耳肌, 但只有

部分人可以主动控制; 另有少数人耳廓外缘长有一

小的结节, 称“达尔文结节”, 是哺乳动物祖先尖形耳

廓的痕迹.  

3.4  牙齿的演化 

牙齿是颌骨的重要补充 , 是大多数脊椎动物的

重要摄食构造. 在人类中, 牙齿还与容貌、发声等密

切相关 . 牙齿的演化一直是面孔演化研究中受到高

度关注的一个方向, 涵盖了众多的科学问题[52,53].  

目前针对牙齿的起源主要有内起源说(inside-out 

hypothesis)和外起源说(outside-in hypothesis)两种假

说. 鲨鱼的楯鳞(又称皮齿), 原始鱼类骨甲的小齿突

等膜质骨结构单元在组织结构、发育过程和基因表达

方面均与牙齿十分相似 [54], 牙齿和这些单元被统称

为“齿元(odontode)”[55~57]. 分子生物学和发育生物学

研究证明齿元各类型是同源的 , 有共同的发育机

制 [53,58,59], 但各类型之间如何演化 , 目前尚无定论 . 

外起源说认为牙齿是由类似于骨甲小齿突和皮齿的

某种体表齿元演化而来[9], 由间充质细胞与外胚层相

互作用形成[53,60,61]. 与此相对, 内起源说则认为牙齿

由类似无颌类花鳞鱼口咽小齿的内部齿元演化而来, 

由间充质细胞与内胚层相互作用形成 [62]. 过去十余

年 , 牙齿的内起源说与外起源说之间有过激烈的争

论 [61,63,64], 此外还有折中的假说——内外共同起源

说[65].  

盾皮鱼类膜质颌骨上已经有与牙齿十分相似的

齿突, 但这是否算是真正的牙齿, 学界还有激烈的争

论 [66~68]. 一般来说 , 牙齿与其他齿元类型的主要区

别在于牙齿通常由被称为牙板(dental lamina)的上皮

褶层发育而来 [57]. 牙板是牙齿能有规律地生长和替

换的基础, 如在鲨鱼中, 从同一个牙板开始, 不同世

代的牙齿像传送带一样先后生长出来 , 构成一个齿
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簇, 早期硬骨鱼类下颌前端的齿旋也与此相似. 人类

的乳齿与恒齿也发育于一个牙板 , 构成一个齿簇的

不同世代 [69]. 不同之处在于 , 四足动物和人类通过

牙根骨组织的重吸收使上一世代的牙齿原地松落 , 

而鲨鱼则不断将老的牙齿推出口外蜕落 [60]. 重吸收

的替换模式早在志留纪的原始硬骨鱼类中已经存

在[69].  

釉质覆盖牙的冠面 , 是脊椎动物身体最硬的组

织. 釉质是在牙齿起源之后才发生的, 最早出现在原

始硬骨鱼类的身体鳞片表面, 可能起到防御作用. 现

生一些硬骨鱼类鳞片的硬鳞质与釉质同源 . 釉质从

鳞片上次生地移动、整合入牙齿, 这也反映了齿元各

类型密切的演化关系[70,71].  

大多数鱼类和爬行类牙齿形态单一 , 称为同型

齿; 哺乳类各牙齿的形态则分异度高 [72], 形态稳定, 

化石保存较多, 是分类、演化、古生态乃至地球化学

研究的重要证据 . 人类的臼齿因没有咀嚼粗硬食物

的需要而缩小 , 这可能在发育过程中受到级联抑制

机制的调控[73]. 

4  人类面部特征的形成 

现代人类面孔社会生活功能的生理基础之一是

发达的表情肌 . 与表情肌同源的肌肉可以追溯到最

早的脊椎动物中 , 由第7对脑神经(面神经)控制 . 在

无颌类中, 这些肌肉主要与泵水呼吸有关, 随着颌的

出现和脊椎动物的登陆, 它们发展成为辅助颌与舌、

咽动作的一组肌肉 [74,75]. 只有在哺乳类特别是人类

中, 这组肌肉才转移、扩散到面部, 并被用于表达和

交流. 所以, 鱼、鸟和爬行类的脸在人看来往往显得

冷酷而呆板, 猫狗则有讨人欢心的模样.  

表情肌直接附着于皮肤上 , 从而可以迅速改变

面部的外部形态[76,77]. 表情肌特别集中在眼、外耳、

触须和唇的周围, 这些肌肉同时具有控制五官(眼开

闭、嘴吮吸、耳转动)与表达情绪的功能[76,78], 两者有

时是密切相关的. 例如, 人类认真倾听时收紧前额、抬

起眉毛 , 被认为与其他哺乳类用前额肌肉和相连的

动耳肌使耳廓转向前部的动作有关, 但在人类中, 前

额肌肉已经不再与动耳肌相连 , 甚至动耳肌都已失

去作用, 这一动作成为纯粹的表情[75].  

除人类外的大多数哺乳类在口鼻周围长有具触

觉感知功能的硬须. 演化基因组学研究表明, 硬须在

人类中的缺失与特定基因的表达缺失有关 [79]. 现代

人类的面孔大体是裸露的 , 可能与散热需要及伴随

的发达汗腺有关, 但有集中的毛发生长区域, 如眉毛

和胡须 [80], 这些毛发集中区的功能主要是在面部辨

识、两性区别等社会生活方面[2,80,81].  

从解剖学角度看 , 现代人类与猿的面部区别已

经很小 , 已经灭绝的一系列人科或人属成员展示了

两者之间的过渡形态 . 有理论认为 , 人类扁平的面

孔、扩大的脑颅等特征是猿的幼态持续 [82,83]. 此外, 

人类许多面部形态的演化, 如面部的宽窄、鼻子的大

小等 , 既是审美、社群认同等社会生活中的重要元

素[84], 也直接受到气候等环境因素的影响[85].  

演化基因组学研究发现 , 与猿和其他脊椎动物

相比 , 现代人类有更多的基因组用来调控面孔特征

的细节差别 , 这使得现代人类个体之间的面部差异

比其他动物更为繁杂多样 [86]. 细化的面部差异帮助

发展出复杂的身份识别以及社会关系 , 是现代人类

文明建立的基础之一.  

经过漫长的演化, 五官俱全, 血肉丰满, 人们或

崇敬、或鄙夷、或爱恋、或憎恨的面孔出现了. 由于

人的面部附加了繁多的社会心理意义 [87], 我们容易

忘记它依然是从面貌大不相同 , 并且在多数情况下

无所谓美丑、喜怒和好恶的祖先演变而来, 就其生物

学基础而言, 与鱼眼蛇睛、牛唇马嘴并没有本质的区

别. 人类的面孔和人类自身一样, 只是生命演化历史

的一小部分. 这部历史如此宏大, 以至于仅仅撷取其

中的这一小段, 人们就已惊叹于其精密、复杂和曲折, 

值得一代代学者的努力 , 持续发掘其中蕴含的丰富

信息.  

致谢 感谢高福主编的约稿, 感谢编委和审稿人的宝贵意见. 
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Summary for “人类的面孔如何从鱼形祖先演化而来?” 

How did our face evolve from fish-like ancestors? 
ZHU YouAn1,2 & ZHU Min1,3* 
1 Key Laboratory of Vertebrate Evolution and Human Origins of Chinese Academy of Sciences, Institute of Vertebrate Paleontology and Paleoan-

thropology, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100044, China;  
2 Department of Organismal Biology, Uppsala University, Uppsala SE-752 36, Sweden;  
3 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China 
* Corresponding author, E-mail: zhumin@ivpp.ac.cn 

Face, the frontal portion of the head of vertebrates, plays a crucial role in the physical and social life in human and other 
animals. The face of human is thought to represent one’s identity and personality. Indeed, the word “person” or “people” 
in modern English is the etymological descendant of the ancient Greek word “πρόσωπον” or prosopon. It was only later 
realized that similar facial features shared by human and other vertebrates have common origins. Since then, the 
evolution of face has long been the spotlight issue in evolutionary biology. A series of important advances in 
evolutionary genomics, evolutionary developmental biology and paleontology has renewed our understanding of the 
vertebrate face evolution from fish to human. In this paper we briefly reviewed some of these advances following the 
steps of the vertebrate facial evolution from the architecture of craniates, “a new head”, to the emergence of the 
expressive mask in human. The “new head”, with supporting skull and novel sensory organs, vastly improved the sensory 
and overall evolutionary potentials of vertebrates. The developmental foundation of this innovation is the migration of 
neural crest cells and the formation of placodes. The origin of jaw is another key innovation in the rise of modern jawed 
vertebrate face. The traditional hypothesis that takes the jaw as the derivate of the anterior gill arch is under challenge. 
The intersection of developmental biology and paleontological evidences contributes to a well-supported new model, in 
which the disassociation of the naso-hypophyseal complex is a prerequisite for the origin of the jaw. The similarity 
between jaws and gill arches might be secondary. The recent discovery of Silurian maxillate placoderms illuminates the 
origin of marginal dermal jaw bones that leads to the primary functional jaw bones in most modern vertebrates including 
ourselves. We now have a clear picture of how facial organs such as noses, eyes, ears and teeth adapt to great transitions 
in vertebrate evolution such as that from water to land. The nose, originally an olfactory organ, secondarily adapts to 
become a part of the respiration system in the rise of terrestrial vertebrates. Early Devonian tetrapodomorph fish 
Kenichthys shows a rare transitional condition in the evolution of the nose, in which the premaxilla and maxilla split to 
display a notch, representing the posterior external nostril before it moved into the oral cavity to become the choana. The 
ear, after various innovative transformations, especially the incorporation of the novel middle ear and pinna, is modified 
to become an exquisite sound detection apparatus from its original function of balance. In contrast, the design of the 
camera-type eyes in all vertebrates is hardly changed since its initial emergence, with minor changes in its auxiliary 
organs. Competing hypotheses are forwarded to explain the origin and evolution of tooth and dentition. The enamel, the 
hardest tissue in vertebrate body first emerged on the surface of dermal scales in early bony fishes as a protection, and 
only covered the teeth secondarily. The pharyngeal muscles, which first evolved for feeding and respiration, immigrate to 
the frontal region of face in mammals to become mimetic muscles that control the facial gestures. All these shifts in the 
structures and functions of vertebrate faces finally result in the advent of facial features in modern Homo sapiens. In light 
of the facial evolution in our mammalian close relatives, the polishing of our hominine mask with personality has dual 
evolutionary controlling factors, physical and social. In addition, the foundation of the dominant importance of face in 
human social life lies in the modification of the facial traits in the common ancestors of human and other animals over 
deep time. 

vertebrate, face, jaw, origin, evolution 
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