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脊椎动物的进化树十分零散。人们从19世纪开始拼凑这棵大树，他们首先理清了现存物种的进化关系，后来则往这棵树中塞进了越来越多已经灭绝、形成了化石的物种。与软体动物或其他无脊椎动物相比，脊椎动物的化石相对较少，但是它们的骨骼较为复杂，人们很容易就能拿它们与活体动物相比较，因此便能解释清化石和现存动物在解剖关系、进化转变或适应环境方面的关系。另外，随着时间的推移，大多数脊椎动物间的进化关系会与它们的化石记录十分契合，颌类脊椎动物尤其如此。

约翰·朗（John Long）的新版《鱼类的崛起》（The Rise of Fishes）一书向我们展示了丰富的信息和令人赞叹的插图。此书介绍了脊椎动物的一部分系统发生[1]，人们曾对其一无所知。他所介绍的这段系统发生始于脊索动物门下脊椎动物的出现，终于四足脊椎动物或四足动物的兴起。在20世纪期间，在解释早期脊椎动物的结构和关系时，人们获得的最新进展不仅来自对全球各地化石遗址的勘探，也来自新的化石制备技术和观察技术。瑞典古生物学家埃里克·斯滕舍（Erik Stensiö）是公认的现代化鱼类化石研究法之父。在他看来，不应再把鱼类化石看作供收藏用的美丽标本，而是该对它们进行制备，将它们“解剖”，甚至像生物学家处理现存生物标本那样将它们切片。他因为使用了这种破坏性技术而遭到谴责，但这些技术提供了首个比较框架，我们现有的早期鱼类解剖知识就是以这个框架为基础的。幸运的地方在于，约翰·朗使用到了新型的计算机断层扫描技术。该技术现在能让人观察形成于数百万年前的这类化石上最轻微的解剖特征，而又不会破坏它们；有时还能发现形成化石时严重矿化的软组织的存在证据，这十分宝贵。

在20世纪50年代，德国昆虫学家威利·亨尼希（Willi Hennig）以客观而可靠的方式创造出了阐明物种间关系的新概念和新方法。他的这一观点受到了美国和英国鱼类专家加雷思·纳尔逊（Gareth Nelson）和科林·帕特森（Colin Patterson）的影响，现在被称为“分支系统学”，并被比较生物学家广泛使用，在20世纪60年代被迅速应用于活体和化石鱼类的系统学领域。《鱼类的崛起》一书遵循这个概念框架铺开。在过去的50年里，这个概念框架帮助塑造了脊椎动物树的结构，并且让我们很容易凸显出因数据缺失或自相矛盾而尚未弄清的物种关系，在此书中则会凸显颌类脊椎动物的关系。许多鱼类专家对分类时遵守的分支系统学原则并不熟悉，这种分类原则强调给嵌套的单源及未排序群体赋予独特的名称，约翰·朗准确地提出了对活体和化石鱼类的简化分类，与人们广泛使用的乔·纳尔逊《世界鱼类》（Fishes of the World）一书中的分类一致。

《鱼类的崛起》与早期脊椎动物在时间和空间上，以及在不断变化的地理环境中的演变完美地融合到了一起。毫无疑问，此书能激发学生们学习脊椎动物历史的热情，而这段历史仍然深邃难懂，有待人们进一步探寻。
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[1]在地球历史发展过程中生物种系的发生和发展。——译者注
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大约在30年前，我还是一个年轻的新入门研究生，正尝试撰写一篇关于泥盆纪条鳍鱼的论文。此时我有幸遇到了三位研究化石鱼类、德高望重的专家：布莱恩·加迪纳（Brian Gardiner），彼得·弗雷（Peter Forey）和科林·帕特森。我们在克兰伯里阿姆斯酒店喝了些淡啤酒，进行了热烈的讨论。这座酒店离自然历史博物馆不远，那里是著名的古生物知识殿堂。我总是会回想起布莱恩告诉我的那些不朽话语，他说的是为什么动物学的学生都应该花些时间来研究化石鱼类。我不记得确切的话，但他的建议差不多是这样的：“一旦你了解了鱼类骨骼的复杂性，并且了解到了鱼类进化方式的话，那学起其他脊椎动物的解剖结构时，就十分轻松了！”从那时起我一直认为，自鱼类离开水面，变身为早期四足动物，入侵了陆地的那一瞬间起，其他脊椎动物的进化就只是在对现有的一套身体结构进行微调罢了，从两栖动物一直到哺乳动物，莫不遵守这一规律。

今天，我的很多同事可能会不同意这个观点，或者认为这个观点过于简单，但脊椎动物进化史上的大部分重要环节也的确发生在鱼类身上。鱼类在大约5亿年前出现，当时它们还是“声名显赫的游泳蠕虫”。此后，鱼类成了骨骼的起源，发育出了颌骨和牙齿，拥有复杂的骨骼结构，用它来保护大脑，并且还长出了强而有力的肌肉，能让鱼在水中稳定姿态，更好地游动。鱼类进化出了世上第一种强健的四肢、先进的感官系统、内耳骨骼，甚至进化出了交配繁殖的方法。鱼类也是这个世界上首批拥有多室心脏、复杂的大脑、肺部以及呼吸空气能力的动物。在它们的进化过程中，有许多这样的重要阶段，这些阶段都在1995年出版的本书第一版中得到了展现。而到了今天，这些进化情景中的大多数仍然成立。

然而，《鱼类的崛起》第一版距今已有15年。在这15年期间，人们撰写了许多关于化石鱼类早期进化和分化情况的宝贵著作，而且在硬骨鱼（teleosteans）这一最成功鱼类的系统分类学和进化生物学方面也取得了重大进展。这些新发现中最重要的成果如下：在中国发现的首批鱼类的化石，这些化石鱼类历史最为悠久[海口鱼（Haikouichhtys），丰娇昆明鱼（Myllokungmingia）]。通过对骨甲鱼（osteostracan）、盔甲鱼（galeaspids）、花鳞鱼（thelodonts）和缺甲鱼（anaspids）所进行的最新研究，及对许多早期无颌鱼所产生的更深了解，人们第一次发现了生活于早期泥盆纪，接近完整的原始鲨鱼化石，它与其他原始的颌鱼之间形成了衔接，这些鱼类包括棘鱼（acanthodians）和盾皮鱼（Podmacanthus，Doliodus）。人们发现了早期鲨鱼（Pucapumpella鲨）的完整头盖骨，同时对许多新发现的早期鲨鱼（Akmonistion，Thrinacoides）进行了极佳的描绘，如对许多新奇的早期鲨鱼（Akmonistion，Thrinacoides）的精彩描述，盾皮鱼的胚胎和母体喂食结构如艾登堡鱼母（Materpiscis），以及对一些节甲鱼雌雄二形特征的探明，如槽甲鱼（Incisoscutum）。在中国发现了志留系[鬼鱼（Guiyu），斑鳞鱼（Psarolepis）]时期近乎完整的早期骨鱼（osteichthyans）化石；拥有完整大脑，十分美丽的硬骨鱼（Ligulalepis）三维骨骼化石；新鳍鱼类（neopterygians）的早期起源（Discoserra）；为肉鳍鱼[Psarolepis，Achoania，蝶柱鱼（Styloichthys）]和四足状鱼类[肯氏鱼（Kenichthys），Goologongia]早期放射状分布中的关键阶段提供数据的化石，以及为鱼类无缝过渡到早期四足动物[潘氏鱼（Panderichthys），提塔利克鱼（Tiktaalik），Ventastega]的阶段提供证据的新关键发现。还有人们在波兰发现的四足动物陆上行走轨迹，它们形成于泥盆纪中期，改变了我们对鱼类和两栖动物之间进化分裂的看法。此外，我们还发现了有关世界上最成功鱼类（硬骨鱼）起源方面的新资料，甚至还发现了一些关键的联系，显示出了比目鱼（flatfishes）在进化过程中的中间阶段。这个问题曾让达尔文感到困惑，但现在，来自原始比目鱼（Heteronectes）的新的化石证据已经解决了这个问题。

这些只不过是人们在过去15年中发现的许多优秀化石鱼类中的一小部分。这些化石让进化生物学变得充满活力。更重要的是，这些发现使得研究它们的科学家能够制定更紧密的系统发生框架，并且能作出假设，认为现在的生物间关系是稳健的，经受住了时间的考验，当他们再把什么新发现嵌入到这些关系中时，也只需要进行一下微调。这也向各位提示着一点：我们在更重要的生物分类方面也取得了进展，并且也能将生物地理模式放到过去，接受地球上曾经发生的地质事件的考验，如大规模灭绝事件，主要板块的构造运动和全球气候变化，这些地质事件影响到了地球上的生命。

我们在过去10年中获得的，与鱼类早期进化有关的知识，已经引起了更多科学界人士的兴趣。声名显赫的《自然》（Nature）杂志上刊登了大量早期鱼类方面的论文，这正好证明了这一点。在这份杂志中，有很多论文对新发现的志留系和泥盆纪鱼类给进化假说造成的影响进行了分析。这些论文几乎与关于恐龙或哺乳动物的新论文数量一样多。许多新的化石发现，也使我们能够更精确地调整主要进化事件的分子钟分化时间[1]。其他一些研究则说明，在现存鱼类中观察到的同源基因表达，可能是主要进化事件的驱动因素。虽然在过去15年左右人们对鱼类过渡到四足动物的进程给予了很大的关注，但目前脊椎动物史上最大的未解之谜，则似乎是颌骨的起源。我们手上没有多少显示无颌鱼类和第一种有颌鱼类之间任何中间阶段的标本，所以，我们会热切期盼着在未来获得任何发现，让我们更好地了解这一伟大的进化步骤。

考虑到这一点，我试图彻底修订本书，把这些新的发现加入进来，并且把这些新发现中最重要的图片囊括进来。我打算让本书跟上一版差不多通俗易懂，不会去进行过于详细的科学讨论，免得让人困惑不解。这本书对鱼类的起源和早期演变提供了一种相对简单的科学概述，但读者如果想全面地了解某些发现及其影响的话，可以进一步阅读本书列举的详细参考书目。本书的进化分支图代表了目前主要鱼类群体的关系，但读者必须谨慎看待这些分支图，因为新的发现可能会改变某些物种的位置。

本书通过阐明脊椎动物史上最重要的一些环节，来赞颂科学发现之乐、进化的复杂和美丽之处，以及古代鱼类对世界之重大贡献。有些人喜欢收集化石鱼类，将这些非凡的化石当作具有内在美的事物，惊叹它们的美；而其他许多人则会研究化石鱼，以解开它们的以及我们的进化奥秘。不管你会怎样对待鱼类化石，我仍希望本书的这一新版本，能继续激发人们对早期脊椎动物进化性质的好奇和赞叹，并且鼓励新一代古生物学家，让他们的眼界不仅限于自己专门研究的陆生脊椎动物上。

约翰·A.朗（John A.Long）



[1]指的是利用分子数据来确定物种分化时间的方法。——译者注
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第一章　地球、岩石、进化和鱼
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了解鱼类进化过程的背景信息

鱼类是人类文化不可分割的一部分。我们会吃鱼，把鱼当作宠物，花费漫长的时间去捕鱼。当我们处在鱼类生存的环境中时就会害怕它们，不过我们经常也会对它们敬重有加，因为它们在宗教上具有象征意义。在这个星球上，鱼类已经生活了5亿年左右，它们的悠久历史与地球多样化栖息地的起源和发展有着千丝万缕的联系。随着各大陆漂移并碰撞，洋流的方向和路线也都会发生转变。随着海平面的高度不断变化，大陆之间的通道也会时隐时现。随着这些事件发生，鱼类会四处迁移并适应环境。最终，这些动物便来到了它们今天居住的各个动物群区里。

了解鱼类的历史，也就是在了解我们自己的起源。这是因为人类身上的大多数特征，正好就是在几亿年前首次出现在了古代鱼类身上的。鱼类一步步形成了更为复杂的生物，它们的身体形态逐渐变化，最终离开水体，侵入陆地。这些高度进化的鱼类是早期的陆地动物，它们能产下带有硬壳的蛋，后来又会进化出毛皮和直立姿态，还能在全球各地建造城市。时至今日，鱼类成了所有脊椎动物中最成功的群体，其中包含了大约3万种现存物种。在脊椎动物中，它们的生物量是最大的。它们的进化故事堪称一段史诗，故事的背景充满戏剧性，涉及气候变化、大陆漂移，以及世界末日般的大规模灭绝事件。现在，鱼类的栖息地最为多样，涵盖了所有脊椎动物的生活环境，包括无边大海的深渊地带，几近冻结的山间河湖，条件严酷的地下洞穴水池，以及地下深处岩石裂缝中的水流。
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[image: img]化石是这个星球上离世生物的遗体，其中包括了骨头[A，袋狮属（Thylacoleo）动物的头骨]，贝壳[B，海胆化石，拉文海胆（Lovenia）]，以及树叶或木头（C，叶片化石）。它们还包括动物行走时留下的痕迹（D，恐龙的行走痕迹）。若是要保存化石，一般会用新的矿物质来替换原始材料，或者改变化石原始硬质部分上的化学成分，又或者增加一些化学成分。可以用额外的钙质矿物强化骨骼，代替其中的磷酸盐成分，或者拿一种新矿物质完全复刻一遍骨骼（我们见到的乳白色骨骼就是这么来的）。在极少数情况下，化石也能把软组织、皮肤、毛皮或羽毛保存下来（E，有羽毛痕迹的恐龙头部）。




化石和岩石

有三种类型的岩石存在。当来自地下深处的熔融岩浆因火山喷发而升至地表，冷却下来之后，就会形成火山岩或火成岩。这些岩石通常拥有非常小的矿物质晶体，就像玄武岩一样，因为它们的冷却速度很快。也有些岩浆会在地壳中缓慢冷却，形成花岗岩等粗晶岩。这些深成岩也被地质学家列为一种火山岩。

暴露在地球表面的岩石最终会因风化作用而形成小颗粒。流水和风会将其带走，使其积聚在河流盆地、湖泊或海底。由这样的沉积物堆形成的岩石则是沉积岩。这些岩石是石块、鹅卵石、沙子、淤泥或泥土所组成的，碳酸铁或碳酸钙等化学溶液也能把它们粘合在一起。这些溶液也会使这些成分硬化，让它们变成岩石。由于沉积物堆积在低洼盆地中，所以当沉积物变得特别厚的话，那它的最底层就会受到上方物质的压缩。

当沉积岩或火山岩在板块构造作用下深入地球内部时，就会形成第三种岩石，它会受到高压和高温的影响，内部结构会出现变化。这些岩石是变质岩。在这三种岩石中，能通过灾难性事件（如洪水）将生命体埋藏其中，或者在海底逐渐积累下来的，主要是沉积岩。而这些过程所保留下来的生物遗体则是化石。

化石的保存方式多种多样。在大多数情况下，无脊椎动物、细菌以及其他微生物会将死亡生物的器官分解掉。这个过程会让有机成分全部得到分解，只留下骨头。一些食腐动物也会把骨头吃掉，从而获得里面的有机物质。若是遭到风化影响，或者受水下湍流冲击的话，骨头便会分解成碎片，无法保存下来。要想让有机体形成化石，保存上很长一段时间，那埋葬有机体的环境必须处于一定的理想条件下。在沉积速率较高的盆地中，快速的埋葬过程最适合保存化石，因为动物全身都能得到埋葬。在这种情况下，全身都可能会变成化石，得到保存。接下来，生物遗体埋藏环境中的化学过程将决定骨骼是能存留下来，还是会遭到溶解（在酸性环境中，骨骼就会被溶解）。

[image: img]沉积岩是由沉积在地壳凹陷处（也就是沉积盆地）不断积累的沉积物，如沙、淤泥和泥土组成的。这条河上的岩石是沉积在海底的一层层泥岩，它形成了明确的层理面[1]，是俄亥俄州的克利夫兰晚泥盆世页岩。



本书的目的是对鱼类进化史上的主要事件进行大致介绍，这些事件决定了鱼类进化历程。同时，本书也会介绍在史前鱼类方面最惊人的发现，会特别提及主要鱼类物种的起源和放射状分布情况。所提及的物种有一些已经灭绝了，有些还存在着。这本书以5亿年前最原始鱼类的出现为起点，不断前进，逐步介绍更复杂的鱼类，最终见证鱼类进化成第一只陆生动物。本书在结尾处突出强调了鱼类与人类之间的密切联系。要充分理解鱼类的起源和演化情况，我们就要先熟悉脊椎动物解剖学的基本概念、地质时间、进化论原理和保存化石的地质过程。在本章中，为了给缺乏这方面专业知识的读者做介绍，我会简要地解释这些背景信息。

岩石中的生命史

化石来自拉丁语里的“fossilere”（“挖掘”的意思），它是地球上过去生命的遗物。它们可以是骨头、树叶、石化木，也可以是生物曾经的踪迹和移动轨迹。它们通常是有机残余物，长时间深埋于地下，由于受到化学过程影响，又得到了压实，从而出现了变化。让我们把注意力放在骨骼上，因为骨骼化石往往最能代表古代鱼类。如果生物遗体要变成化石，保存更长时间的话，那在细菌使其腐烂之前，它们就得迅速得到埋葬，保存其骨骼的环境也得处于最佳状态才行。这意味着环境中的化学性质必须有利于保存骨架，而不能把它们给溶解了。典型的鱼类化石保存案例可能是这样的：

当一条鱼死亡时，食腐动物可能会盯上它，使得它的残骸四分五裂。或者说，它的死因可能是大规模灭绝事件，例如湖泊或海洋盆地出现的氧气枯竭，湖泊的完全枯竭；或者说火山灰落到了湖面上，杀死了动物群。这种情况导致大量完整的死鱼被埋在一个地方，要么埋在海里，要么就埋在淡水环境中。沉积物会一点一点地埋葬死鱼，这些沉积物要么来自附近的土地，要么就来自海水之中。它们最终会堆积在死亡的生物体上，形成一整层厚厚的沉积物，并且十分沉重，会压住生物的遗体。在极少数情况下，当环境十分适合碳酸钙快速沉淀时，这些化学反应就会在压实作用发生前迅速在骨架四周进行。

此时，人们能使用特殊的酸将围绕化石骨架的岩石进行化学溶解，从而得到完美的三维骨骼（如澳大利亚西部的戈戈地区鱼类化石，或者澳大利亚南部新南威尔士州的泰马斯-维-贾斯帕地区鱼类化石，本书也会介绍这些区域）。然而，我们所看到的绝大多数完整鱼类化石样本，都保存在平坦的沉积岩层之间，如页岩、泥岩或砂岩。我们会把露出河岸、海滩或采石场地面的岩石分开，从而找到这些化石。
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[image: img]化石是如何形成的。




进化的事实

1859年11月，查尔斯·达尔文（Charles Darwin）发表了他的开山之作《物种起源》（The origin of Species），创造了一种风靡世界的思想。这本书出版之后当即售卖一空，自那之后人们一直在对其进行再版，并继续销售。达尔文在此书中揭开了他的一个伟大理念：在经过了一代又一代之后，各物种已经从一种形式发展成了另一种形式，自然选择是指导这种变化的主要机制。

自达尔文推出这一理念起，我们在进化研究领域已经取得了巨大进展，把分子生物学和遗传学等新学科结合了起来。我们还获得了无数新数据，这些数据来自人们发现的各种化石。这样一来，科学家就能充实他一开始的想法，将它融入进化理论这个坚实的框架之中，这一框架是地球上一切生物多样性的基础。进化论今天被世界各地的科学家视为生物学中的一个大统一理论，它解释了全球生物多样性。科学家也将该理论与涵盖近40亿年的许多过渡生命形式密切联系起来，这些生命形式保存在化石里。

如果要深入地理解进化，那就需要对生物学、解剖学、地质学、遗传学有比较不错的了解，还要懂一些数学。正因为如此，所以有些人在理解进化论的基本原理时可能会遇到难处。其他一些人则会完全无视进化论，因为它与他们的信仰体系不兼容。尽管如此，进化论在科学方面还是十分坚实的理论：它以无数的证据（无数的事实和观察结果）为基础，这些东西维护着这一理论，使我们能在与地球的过去所相关的科学、古生物学，以及医疗科学方面用它来进行预测。如果说进化论在解释地球的生物多样性，以及物种如何变化和变异时并非完全可靠的方法，那么医学和生物科学在理解病毒中发生的迅速变异，从而研究治愈病毒的方法时，就失去了牢固的基础。

现代分子生物学让进化论这棵老树长出了新的嫩芽。它通过比较现存动植物物种的部分遗传密码，在解释它们的进化亲密度时，增添了新的维度。通过研究名为DNA（脱氧核糖核酸）的复杂分子，人们能证明地球上的所有生命都是相互关联的。DNA是生命的分子蓝图，放之四海，它都是生物的共性。比如说，与我们关系最近的现存动物祖先是黑猩猩，它与我们之间就有95%的DNA是一模一样的。对人类和猿猴骨骼模式的检查表明，与其他动物相比，我们与猿猴之间的关系更密切（有共同的骨骼模式）。这些简单的测试强化了这个理论的有效性：在遥远的过去，人类与猿猴曾是同一个祖先分化出来的。

[image: img]随着物种形成事件的时常发生，动物体内的线粒体DNA也会变化。这意味着科学家可以以此推断动物的某一祖先是在什么时候分化为另一种的。现存鲨鱼谱系中的线粒体DNA分化能与第一批出现的化石鲨鱼做比较（在此用鲨鱼牙齿的图标来指代这些化石）。在这种情况下，两者之间十分类似，显示出这些鲨鱼的牙齿化石非常准确地代表了它们的进化史。星号表示的是灭绝了的谱系[以马丁、奈洛（Naylor）、帕隆比（Palumbi）1992年的研究为基础]。




通过分析分子突变的偏差率，科学家可以估计出这种分歧发生的时间，然后在化石记录中寻找相关证据，从而验证或修改他们的假设。比如说，马丁、奈耶和帕隆比有一项很棒的研究（1992），那就是根据线粒体DNA计算出现存鼠鲨的分化时间，然后将这一时间与鲨鱼牙齿化石中的地质日期联系起来，进行修正。这项研究表明在这种情况下，化石记录与人们利用现代分子生物学所做出的预测是十分匹配的。

凑巧的是，科学家也给出了人类祖先与黑猩猩和其他类人猿（great ape）祖先的分子分离时间：约距今600万年。化石记录支持这一假说，因为与其他猿猴相比，一些约440万年前的化石猿类动物——如地猿（Ardepithecus）——与人类之间有更多相同的特征，这证明了现代人类与猿猴之间存在着中间形态。化石记录更是进一步显示出，地猿之类的动物是怎么在约350万年前进化为南猿（Australopithecus）的。这种进化增加了它的大脑尺寸，并使它直立行走，在大约250万年前导致了第一批人属动物（Homo）（人类）物种诞生。但让我们先回到更遥远的过去，思考一切生命的起点。

生命的各种组件来源不一，这是因为人们在陨石中发现过氨基酸（它会形成蛋白质）之类的有机分子。这些陨石来自太空，并坠落在地球上。早期海洋中存在的原始化学混合物不知何故出现了转变，让一些简单的分子能够进行自我复制。这就是“生命”的最基本形态，给它下了个定义。最古老的生命形式在大约36亿年前就出现在地球上，其中就包括结构简单的蓝藻细菌。它生活在类似丘陵的菌落里，是这些菌落的主人，与其他结构简单的微生物共同生活，留下了名为层叠石的层状结构。

由于叠层石今天仍然存在，所以我们可以在显微镜下观察这些岩石的透明薄片，对其进行研究，从而确定创造这些化石结构的正是微生物。接下来，生物缓缓地进化着，它们在进化路上迈出的下一个大步子，则导致了拥有细胞核的单细胞生物体（真核生物）的出现。如果要想见证由多个细胞组成，并且由多个细胞共同运作，形成了单一有机体的复杂生命体的话，那我们要等的时间会长很多，直到6亿年前，这种生物才会遍布全地球。我们在距今约5.4亿年的显生宙初期（可参阅本章地质年代表）所形成的沉积岩岩石记录中，发现了首批数量丰富的生物遗骸，这些动物进化出了供自保的硬壳。地球上的大部分动物（如蠕虫、海星、水母、海绵、珊瑚、昆虫、螃蟹和蜗牛）是无脊椎动物，剩下的是脊椎动物（具有骨架，如鱼类、爬行动物和哺乳动物）。第一批脊椎动物起源于这些无脊椎动物之中。它们身上骨骼的起源，涉及其水中运动能力的提升。这些动物的肌肉得到了发育，能够附到体内更为坚实的支撑结构上（例如硬化的软骨棒，这在日后能帮助它们形成自己的骨骼结构。可参阅第2章中有关幼鱼和进化的内容）。
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[image: img]叠层石是由蓝藻细菌主导的微生物菌落，后者会捕获沉积物，从而建立分层结构。它们是世界上最古老的有记录的生命形式之一。这些来自西澳大利亚州皮尔巴拉地区的叠层石化石有34.5亿年的历史（A）。这些活的叠层石群落来自西澳大利亚的鲨鱼湾（B）




我们在现代也能观察到生物的进化。苹果蝇蛆（苹果实蝇）原生于北美的山楂树上，但近200年来，它随着现代农业的普及而进化，以适应各种水果不同的成熟时期。在实验室条件下，人们确定原始的山楂需要68～75天才能成熟并进行繁殖。最近进化出来专门感染苹果树的苍蝇，可能只需要45～49天就能长为成体并进行繁殖，而感染茱萸树的那种苍蝇则可能需要85～93天。这些时间全部跟宿主植物的果实成熟所需的确切时间相关。因此，不同种类的实蝇在经过了200年之后得到了进化，对各种水果在成熟时的季节差异产生了适应。

这里是现代进化理论另一个耐人寻味的方面：生物个体的器官在生长过程中的发育变化会模拟进化过程中发生的变化。随着一个人从婴儿成长为成年人，他胳膊和腿的长度，以及肢干和头部大小的比例都会产生明显的变化。如果一个物种的发育情况出现了变化，那它可能会造就一个后代物种，后者可能更像是它的祖先年幼时候的样子（这是滞留发生）。或者说，通过增加了额外的生长阶段，它看起来会过于成熟（这是过型形成）。这种进化变异法被称为异时性。实际上，异时性变化通常不是一种简单情况，不是说单纯保留幼年时期的特征或增加生长阶段，而是在生物体的发育过程中启动或停止其生长过程，让该过程走走停停，形成一种复杂的混合状态。

我们可以将自己的面部特征与黑猩猩的特征进行一下比较，我们的脸都相对比较平坦。这表明人类的面部相对类猿祖先而言处于幼年阶段（即过型形成），但是相对于古代类猿而言，与身体相比，我们的腿按比例来算要长很多（即滞留发生）。生长和发育的这种混合体让新的生物形态得以产生，它会变成新的物种。这种混合体名为“通过分离的异时性而产生的进化”。异时性这个概念对于理解进化来说至关重要，这是因为，通过观察单个物种生长时的巨大形态变化，我们现在可以将这种变化与各种大规模的进化趋势联系起来。这种趋势涉及许多物种，时间跨度长达数百万年。

虽然收藏者和科学家最为珍视的是完整的鱼类化石，但事实是残酷的，绝大多数鱼类化石其实都是零散的碎片，散布在各种沉积岩中。数量最丰富的是古代鲨鱼的单个牙齿、脊椎和鳞片，鳍条鱼的耳石，以及早期披甲无颌鱼和颌类盾皮鱼的甲胄碎片。这些鱼的每一部分都可能具有复杂的特征，专家能够以此精确识别化石物种。例如，来自鱼类的单块耳骨可能会有许多不规则的凹槽和脊，人们能清楚地用这些特征来确定它所属的物种。鱼的耳骨上有生长线，而且其中的化学成分也可能存在差异，人们足以用这种差异来看出这种情况：一条淡水鱼在生命周期的某一阶段内来到了海水中。人们可以通过使用沉积物中某些化学物质的同位素比率来检测这种情况的存在。对于训练有素者来说，即使这样的废料在科学上也有意义，这是因为许多早期鱼类具有独特的组织类型，这种组织类型形成了它的骨板。当鱼类是寻找地下矿藏的地质学家发现的唯一化石时，那他们就能利用鱼类古生物学来帮助确定钻芯中岩石的年龄，或者寻找这些岩石中与它们的古环境有关的线索。所以即使是鱼的化石碎片，有时也可以派上实际的用场。

地球历史前五分之四被称为前寒武纪。这个时期从45亿年前地球诞生，处于熔化状态开始，一直到5.42亿年前寒武纪时期的生命爆发为止。
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[image: img]鱼化石的保存。一块4亿年前的化石鱼骨（A）由于加入了矿物质而变成黑色。这是一条3.8亿年前的戈戈地区盾皮鱼（B），它的软组织矿化了。其中包括肌肉细胞（a）和依然附着在肌肉细胞（b）上的神经细胞，微毛细血管（c）和一些晶体（d），这些晶体显示出磷酸钙替换了软组织。



基本的脊椎动物解剖知识指南

脊椎动物的定义特征是它们具有支撑脊柱的硬质软骨杆（无脊柱），其由在移动方面具有高级形式的一系列多骨椎骨代替。此外，所有脊椎动物都拥有成对的肌肉群和中枢神经系统。大多数的头部还有一个结构良好的脑壳，以保护大脑、眼睛和鼻腔一类的感觉器官。最原始的鱼类是由今天的七鳃鳗和盲鳗为代表的无颌类动物。所有其他鱼类都有颌骨和牙齿，可统称为“有颌类”（所有动物都有颌骨，包括两栖动物、爬行动物、哺乳动物和鸟类）。

脊椎动物的解剖学结构中一般有以下这些主要系统：骨骼（骨骼、软骨），肌肉（肌肉、韧带、肌腱），神经（大脑和神经），循环（动脉和静脉），消化（食道、胃、肠等），内分泌和淋巴（肾脏、腺体和分泌器官），以及生物的外皮系统（可能会长出鳞片、毛发或毛皮，或者长出羽毛）。由于本书主要研究的是化石鱼类及其骨骼的演化，所以最关注的便是鱼类骨骼的发育模式。如本书所示，一些特殊的鱼类化石，可以把肌肉束或神经细胞等软组织保存下来。但这些化石非常罕见。

所有动物的骨骼都被分为颅骨（头部内）和颅下骨骼（身体骨骼），无论鱼类还是陆上动物都是一样。颅下骨骼可以进一步分为中轴骨骼（鱼的脊柱、肋骨以及奇鳍）和四肢，在鱼类中，这指的是支撑并形成鱼类成对鳍（前部的胸鳍，后部的腹鳍）的骨骼。头骨是任何生物中所存在的最复杂的骨骼。它有很多个区域，这些区域分别与鱼类的各种主要功能相关，但其中有两个主要部分存在。内头盖骨起到保护大脑和感觉器官并支撑鳃和外部真皮骨（形成于皮肤或真皮中）的作用，真皮骨覆盖了头部、脸颊、嘴部和头部下方。头盖骨（脑颅）是一块由软骨或骨骼组成的盒子，包裹并保护大脑。当胚胎还在发育时，它各块分隔开来的单元会融合在一起，并且会出现骨化。鳃由一系列互相连接的骨骼支撑，人们一般将它们称为鳃弓。头盖骨和鳃弓都是由暂时性软骨所组成的，这些骨骼则由软骨内化骨或薄软骨壳组成，在软骨核心周围发育成形。厚厚的装饰性骨板装点着头部外侧，并且构成了支撑鳍的肢带骨结构，它是由真皮骨制成的。这些东西中包括了促使牙齿生长，并巩固牙齿的元素，其中可能含有牙本质和牙釉质之类的组织。它们更为复杂，能够增加牙齿的强度。


[image: img]Mya是一个地质时间尺度，指的是“百万年前”（millions of years ago）。




测定岩石和化石的时间

通过测量保存在岩石和陨石中某些同位素的放射性衰变数据，我们确定地球的年龄大约是45.5亿年。我们知道，铀-235的半衰期为7.04亿年，会衰变为铅-207；铀-238则会衰变为铅-206，半衰期为45亿年。通过仔细测量岩石中铀衰变到铅的量（要仔细选择样品，不能受到风化或其他化学过程影响，导致比例改变），所测定出的铀铅比就能让人确定岩石内的矿物质是什么时候形成的了。

正当太阳系逐步冷却的同时，太空中也形成了一些陨石。对它们年龄所做测量的结果，与从地球岩石中推断出的地球年龄相匹配，这基本帮助我们确定了地球的诞生时间：45.5亿年前。其他同位素也存在衰变，比如说，铷-87会衰变为锶-87，半衰期为488亿年。所以说，这种方法在确定历史悠久的岩石的年龄（通常大于1亿年）时很准确。相反，一些同位素的半衰期比较短，比如碳-14，它的半衰期仅为5730±30年，因此它们可用于测量在形成时就含有碳-14的有机物质年龄，这些物质的年龄不能大于5万年。地质学家使用这些同位素年代测定法来确定化石的年龄。

由于化石出现在沉积岩中，所以专家必须测定出它们附近火山岩的年龄，从而确定化石的年代范围。例如，澳大利亚维多利亚州的塔格蒂镇有一系列非常厚的火山岩，通过使用同位素测定法，能准确地测出其中三层的形成年代。不过在较厚的火山岩层中，也有一些薄沉积岩层。河流和湖泊曾处于多岩石的火山岩层上，这是这些沉积岩层的形成原因。测出化石层上方火山岩层的放射性日期之后，就能准确判断出这些沉积物中保存的鱼类化石的年龄。所以说，我们拥有了足够的证据，能证明这些鱼类生活于泥盆纪早期（具体生活于弗拉斯阶，日期为距今3.73亿±400万年）。

通过使用大量参考序列，人们得以列出涵盖全球各处的相关图，目的是确定全球各地岩石的年龄。这些参考序列包含了得到精确日期测算的岩石层，岩层之间有着沉积物。厚厚的沉积岩层常常包含随时间推移而进化的微观化石谱系。这些微化石是测定岩石年龄的另一个好方法，因为全球各地的岩石如果有同种关键物种，而它在各处的出现时间又有特定间隔的话，那这些岩石的年龄就是一样的。派上这种用途的化石（与受到放射性测龄的岩石联系在一起）名为标准化石。当进化谱系十分多样、广泛分布时，人们就能用这种方式来利用一些大化石或大型化石残片。例如，泥盆纪存在一种叫沟鳞鱼（Bothriolepis）的盾皮鱼，在地球任何大洲上的中晚期泥盆纪岩石中，都有着它的踪迹。人们有时也能在附近的沉积盆地中找到某个地方存在的某些物种。因此，在将这两个地方的岩石年龄范围进行关联时，这些物种也会成为很有用的工具。当一个物种和与它同时期的物种共同生存，或者出现重叠，让化石被保存在同一部分岩石中的时候，人们也能拿它们的化石组合来确定年龄范围。其中一个例子，在北半球，沟鳞鱼和叶鳞鱼（Phyllolepis）这两种盾皮鱼的化石同时存在于一些岩石中，这就意味着保存它们的岩石处于泥盆纪最晚期（法门阶）。另外，格陵兰盾皮鱼（Groenlandaspis）的化石只保存在法门期尾声阶段的岩石中。澳大利亚曾经是冈瓦纳大陆的一部分，在那里，格陵兰盾皮鱼则可能出现在较老的岩石中（如中、晚泥盆纪），但在这些岩石中，它一般会更原始一些。使用连续的化石谱系来测定沉积岩年龄的方法很常见，这叫做生物地层年代测定法。石油公司在进行钻井工作时，通常会用这种方法来测定岩石的年代。这也是个具有价值的证据，显示出进化理论在实际日常活动中所具备的可靠性。

[image: img]化石的放射测年法涉及对某种辐射同位素衰变率的测量，这种测量以它刚从融化的岩石中分离开来，完成晶化开始。在了解了这种元素恒定的衰变率后，我们就能通过矿物质结构中的衰变情况来判断它的年龄。这些“钟表”代表的是辐射性同位素的半衰期，或者是我们衡量矿物质的年龄时的标准时长，矿物质的年龄也就是组成化石的岩石的年龄。




[image: img]较低等脊椎动物（硬骨鱼）的基本特征。上方是外部特征；下方是主要的骨骼单位。



鱼类在体内通常长有专门的感觉器官，名为侧线，使它们能够感觉到周围水体的运动情况，以及化学成分和温度状况的变化。在一些已灭绝的甲胄鱼中，这些感觉系统发展成了直线槽，嵌入到真皮外骨中，有时也会形成深坑。大多数鱼类身上长有鳞片，它们是重叠的真皮骨单位，在鱼的一生中时时刻刻都会生长。但有些鱼则失去了鳞片（如鳗鱼），或具有肉眼无法看到的微型鳞片（如鲨鱼和鳐鱼）。

鱼类以各种复杂的方式进行繁殖，但是大多数鱼类的繁殖系统较为简单：雌性在水中产卵，雄性则将精子释放到水中，从而使卵受精。鱼苗会从卵里孵化出来，然后自然生长和迁徙循环，直到它们长成迷你版的成年鱼。鲨鱼、鳐鱼和银鲛（软骨鱼类）都是体内受精的鱼，雄鱼会把部分腹鳍（鳍足）插入雌性的泄殖腔里，从而进行体内授精。泄殖腔是鱼类腹部的开口，能够排出废物，也能排出生殖产物。在许多鲨鱼和鳐鱼中，幼鱼会在体内得到发育，出生时发育十分充分，准备好在外部环境中捕食并生存了；这种生殖模式被称为胎生。

在幼鱼出生前，有些鲨鱼和鳐鱼会把鱼卵放到子宫中进行孵化，这被称为卵胎生。其他一些鱼则会产出几颗很大的鱼卵，这些卵会孵化出发育良好的幼鱼。虽然我们对灭绝鱼类的繁殖行为知之甚少，但在澳大利亚的戈戈遗址中获得了许多保存及其良好的化石。它们距今大概3.8亿年，显示出一些盾皮鱼也会生出幼鱼来，在进行繁殖时，雄鱼会对雌鱼进行体内授精。其中一个标本甚至保留了变成化石的脐带结构，显示出了胚胎是如何得到养分的。

[image: img]大多数鱼类通过在水中产卵而繁殖，雌性产卵，卵在外部受到雄性授精。但有些鱼类则是体内受精的，导致它们产下活鱼，或者产下复杂的大型鱼卵。在这张图片中，我们把一颗鱼卵的外壳给拨开了，从而显示出里面的胚胎和卵黄囊。它是柠檬鲨（Negaprion）的卵。



漂流的大陆和鱼的进化

世界各大陆之所以处于当前的位置，是因为地球表面下的大板块在数亿年来进行着缓慢的运动。这些板块中包含今天所知的主要大陆，它们每年移动几厘米，随着时间推移，它们会相互碰撞，形成超级大陆；或者漂流出去，形成更新的陆块地块。这个过程被称为板块构造。地球上有一层薄薄的岩石，名为地壳。地壳位于另一片地带之上，这片地带要深很多，并且充满了熔融的岩石，人们管它叫地幔。大陆上的地壳可达150Km深，但海底的地壳仅有50Km厚。这些陆地地块之间会进行碰撞，导致一板块滑动到另一块的顶上。下滑到地球熔融地幔里的板块最终会融化，将会产生新的熔融材料，这些材料可能会浮出地壳中的裂缝，从而形成火山。板块碰撞的主要结果是板块被压弯，于是便形成了山脉。这一过程在低洼盆地地区则产生了侵蚀和沉积之间的循环。这样的过程会产生出特别的环境，化石一般就保存在这些环境里（参见上文第3页中写有化石保存内容的方框）。

大约5亿年前，当鱼类刚出现时，地球南端的南极洲、澳大利亚、南美洲、非洲和印度次大陆合并在了一块，成了新生的冈瓦纳超级大陆（在5.7亿-5.1亿年前形成）。在不远的北半球，亚洲和北美大陆结合到了一起，形成了又一块名为劳亚古陆的超级大陆。同时，俄罗斯和东亚的其他地区则是孤立的陆地，中国的华南、华北、塔里木地区以及西伯利亚都是这样。记住过去地质时代的大陆构造很重要，因为随着时间推移，各大洲的新形态对鱼类的进化和迁徙都产生了深远的影响。今天的许多鱼类分散于世界各地的海洋中，如大型的迁徙鲨鱼和条鳍鱼。一些早期鱼类群体的分布也很广泛。然而，很少有化石鱼类迁徙到很远的地方，因为大部分化石鱼类都是地区性物种。


自然界内的秩序

18世纪时，瑞典自然学家卡尔·冯·林内（Carl von Linné），又称卡洛斯·林奈（Carolus Linnaeus），引进了一套动植物分类系统，名为林奈分类法。该系统使用的是一套包含属名和种名的二项式命名系统。这些术语主要以拉丁语和希腊语词根为基础（但不总是以它们为基础），这意味着无论人们使用什么样的语言，他们都可以用通用名来指代某个物种。因此，别名“白色指针”或“白色死神”的大白鲨，也有其特定的学名：噬人鲨属的戟齿锥齿鲨（Carcharodon carcharias）。在现代生物学中，“物种”这个概念通常指的是种类相似，相互间能够杂交，并能产下可生存后代的各种动物。对遗传密码（基因组）进行现代分子分析，使得人们更容易定义物种。如果遇上了各物种分道扬镳，各自孤立生活，但在其他外部特征上还十分相像的情况的话，那这种分析技术就更是能大大降低定义它们所属物种的难度了。

林奈分类系统进一步扩展，将包含类似物种的群体（它们是单个的“属”）划分到名为“科”的小组中，又把科划到“目”里，再把“目”划到“纲”里。级别较高的群体被称为门。所有这些级别中都可能有不同的中间阶段，例如亚种、亚属、亚科或下科和下目，当一些物种群体规模巨大，并且具有很多关系较近的生命形式时，就需要用到这些中间阶段了。人类是智人，在人科这种，该科还有像南方古猿这样的各种化石生命形式。人科处于灵长类这个目里，这个目中包括其他科，如猩猩科（黑猩猩和大猩猩）。灵长类动物和其他目的哺乳动物处于哺乳动物纲中，这个纲又属于脊索动物门（该纲囊括了所有长着脊索的动物）。

对生物或灭绝物种进行的现代分支分析会用到计算机程序，该程序会根据各物种共有的衍生特征来弄清哪些物种之间的关系更近。将某些物种联合起来的特征必须是特定的（派生的），因为原始的或泛化的特征并不意味着物种间关系亲密，或者有着关系。比如说，几乎所有的鱼都有鱼鳍，所以鱼鳍不是将某些鱼类与其他鱼类联系起来的理由，除非它们的鱼鳍有特殊的特征。例如具有强壮的长叶鳍和肱骨（一种将进化程度高的肉鳍鱼联合在一起的共源性状，见第12～13章）。显示出了共同的派生特征，因此而得到联合的生物群体被称为单系群。那些没有显示出明显共同特征的生物则可能是并系群。

人们通常使用PAUP程序（使用简约原则进行系统发生分析）来进行分析。结果表明，经常有许多新的分类级别出现，它们位于人们非常熟悉的林奈分类法群体之外。紧密相关的物种或分类群（后者指的是拥有特定的一些共同特征，因而得到联合的物种的群体）被称为进化枝。分支系统学会用到额外的排序名称（如部或群），用它们来表示相关生物的主要集群。今天，人们仍然会去研究许多化石群，思考它们之间与其他现存生物群体，以及与其他化石群体之间的关系。在拥有现存群体（例如鲨鱼或软骨鱼）的情况下，我们通常会将现存物种的集群称为冠群，把那些位于分支树根基处，已经灭绝了的化石物种称为干群。如果人们没有确定干分类群的分类状况，那么就可能会把它们放到“未分类”位置中去，等待对它们进行进一步研究。本书中提到的几种早期化石鱼就处于这种情况下，所以即使专家都可能无法确定它们的确切分类。自从1995年本书最后一版出版以来，像棘鱼和盾皮鱼等主要群体都出现了变化，人们多年来都认为它们是单系群，但现在一些研究者认为它们是并系群。所以它们之中形成强健进化枝（即单系群）的物种子集便十分有限。本书的各种进化分支图会展示出一些现代观点，显示出人们觉得这些群体之间有什么样的关系，又该怎么把它们呈现出来。

[image: img]进化分支图表示某一进化谱系中获取特性的顺序。在这里，我们看到了将肺鱼和恐龙联系起来的分支序列。之所以能把它们连接起来，是因为它们都拥有许多在已绝种的无颌鱼身上看不到的先进特征——拥有下巴、牙齿、肺、三个或更多的心室、发育良好且成对分布的肢干、以及许多其他的解剖特征。每个分支图的存在本身就意味着有一种新的分类存在，它以分支节点为基础，属于更高级的分类群。




[image: img]地壳是一个动态系统，会不断运动，不过肉眼看不出运动的程度。火山活动会在海底进行，或沿着大陆的活动边缘喷发，从而形成地壳。与此同时，携带着大陆的地壳板块也总是在移动，将它们的边缘推到其他板块边缘上下。




[image: img]泥盆纪时期地球可能的模样，显示了大陆的位置和海洋边缘。
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[image: img]当化石鱼完好无损地保存在石灰石里面的时候，人们可以用酸来制备它。这种技术用到了乙酸或甲酸的弱溶液，拿它们来溶解掉石灰岩。石灰石是碳酸钙，会被酸溶解，而骨是羟基磷灰石矿物，不受这些酸的影响。当骨头从岩石中浮现的时候，人们就会用胶水对其进行硬化处理。人们会重复这个过程，直到完整的骨骼脱离岩石为止。（A）是四足鱼类代号戈戈纳塞斯（Gogonasus）的化石样本，经过几个星期的制备（B）后，其口鼻部逐渐浮现。接下来，它的大部分身体也脱离了岩石（C）。我们会在第12章中看到制备完毕的骨骼。




化石研究与制备

人们曾认为化石鱼类是刻印在岩石中的压缩骨骼，无比的美丽。但是今天，科学家则在使用各种高科技工具来深入研究其最详细的解剖学情况，这些技术包括微型CT扫描、同步辐射成像和放射线摄影技术。在过去几十年间，化石制备领域取得了很大的进展，科学家已经能让许多标本脱离它们的石灰石“坟墓”，然后把它们蚀刻成令人惊奇的三维骨架。我将在第5章中进一步描述酸蚀刻过程。

在对化石鱼类进行研究时，人们一般要使用各种方法来描述它们的解剖结构。在处理被岩石层压平的样本时，可以用钻头和细针来去除易碎骨骼周围的岩石。如果样本位于石灰石中，那可以将其嵌入平板丙烯酸树脂中，然后轻轻地对其进行酸化，以除去骨骼周围的岩石，并显露出骨骼的三维形状。

在研究制备完成的鱼化石时，传统的研究方法是把它们照下来，或者通过投影描绘器[2]的成像来画出样本。在某些情况下，水或乙醇能加深岩石和骨骼之间的对比，以明确骨架的边界。近年来，人们使用了更先进的方法，其中包括X射线照相术和显微断层摄影术，从而能揭示岩石内骨骼的形状。这样的技术最适合于处理制备完成的标本，比如可以放入CT扫描室中的酸制头骨（见第12章的戈戈纳塞斯）。近年来，人们也在使用同步加速器所产生的高强度光束，用它来研究化石鱼类骨骼和牙齿组织的细节，并且在一个案例中，还揭示出了3亿年前软骨鱼类头骨内的脑部化石（详见第6章）。

如果要研究分层明显的页岩和泥岩中保存状况较差的鱼类化石（骨骼保存情况不完好），使用的标准技术就是逆酸制备了。在这种方法中，人们会把化石板泡在10%的盐酸中，泡上一晚，以去除骨头的痕迹，让岩石层中清楚地留下骨骼的模子。人们会轻轻刷去骨头的痕迹，洗掉岩石上酸液的痕迹，然后用乳胶或硅橡胶浇铸模具，这样就能获得一个详细的模具，显示了原来的骨骼表面。最好的结果是通过升华氯化铵来让黑胶乳橡胶增白来实现的，要想让氯化铵气化，就要在本生灯上加热存有它的试管。之所以说这能带来最好的结果，是因为它会减小表面的眩光，并且也能平衡对比度，这种对比度是用于突出铸造物表面形态的细节的。这种技术能很好地揭示骨骼特征的细节，其中一个不错的运用案例是霍威特山上发现的鱼类化石，如Howqualepis（一种鳍刺鱼）（参见第9章）。

[image: img]林奈分类法以一种级别层次为基础，等级分明，每个共同的解剖特征都会反映一个共同的进化起源。这套分类层次显示了动物界内大白鲨的位置。



[image: img]这个泥盆纪化石鱼头骨的微型CT扫描图像，显示出了现代技术是如何大大加强近年来对化石鱼类的研究的。强大的X射线束穿过了骨头，显露出了内部的感官线路通道。这是澳大利亚国立大学应用数学系生成的一张假彩色图像。（感谢澳大利亚国立大学的蒂姆·森登提供图片）





[1]指的是岩层的纹理情况，岩层的情况随垂直方向变化而变。——译者注

[2]一种艺术家作画时用的光学仪器。——译者注


第二章　声名显赫的游泳蠕虫：第一批鱼类

[image: img]


脊索动物和第一批脊椎动物的起源

目前已知最古老的脊椎动物生活于早寒武纪的中国，也就是海口鱼（Haikouichthys）及其亲属。人们将它们看作第一批拥有脊索（“脊索”指的是在骨骼或软骨单元形成后常会消失的组织杆，它支撑着脊柱，较为坚硬），拥有V形或人字形的肌肉块，拥有发育良好的头部，双眼有成对的眼软骨囊，还拥有成对嗅觉器官的生物。它显然是种无颌无骨的的生物，但也有可能拥有支持脊索的软骨，所以严格来讲，也能把它称为鱼。寒武纪和奥陶纪的岩石中也出现了其他一些神秘生物，它们具有脊椎动物独有的特征，预示着真正的脊椎动物的迅速崛起。Promissum是一种来自奥陶纪南非的牙形虫（conodont）[1]动物，具有发达的人字形肌肉块，成对的眼部软骨，可能还存在眼部肌肉。目前认为牙形虫是比现存的七鳃鳗更高级的鱼类，因为它们都拥有矿化的硬质部分。这些部分由白色的物质组成，这些物质与细胞真皮骨相似，我将在本章稍后部分介绍它。这些无颌鱼类的始祖产生了无缝的进化，成为第一批全身上下覆盖真皮骨的无颌鱼类。时至今日，化石记录中已经清楚地显示了通向最初鱼类的进化步骤。

大多数人认为鱼类是拥有骨架、能够游泳的简单生物，具有鳍和鳃，并且在配上高档酒类时可说是美味珍馐。但是所有这些特征在非鱼类中也可能存在，而某些鱼类又不具备所有这些特征。例如，墨西哥有一种能走路的“鱼”（美西螈）生活在水下，它有鳃、胳膊和腿，但它实际上是种两栖动物，而不是鱼。鲨鱼和七鳃鳗没有骨骼所组成的骨架（它们身上的是软骨）。许多原始的化石无颌鱼都没有鳍，只有条非常简单的尾巴。但是所有鱼都有发育良好的头部，成对的双眼，多组鳃，以及一条脊索。史上第一批鱼的许多原始化石祖先也有脊索。具有这种特征的生物被称为脊索动物，并位于脊索动物门中。因此，脊索动物囊括了所有的脊椎动物，以及与鱼共享某些高级解剖特征的几种原始生物。

[image: img]海鞘或被囊动物是与脊椎动物关系最近的无脊椎动物亲属。它们的幼体有着肌肉强健的尾巴，使得它们能够在水中游动。这是它们成年阶段时的样子，在这一阶段中，它们长出了一个大的咽喉，上面附有鳃裂。（感谢西澳大利亚州博物馆的克雷·布莱斯提供图片）



脊索动物的另一个特征是沿身体分布一系列V形肌肉块（称为肌分节），它将尾巴分成了数段。脊椎与这些肌层紧密对应，存在一种数字关系。这是所有脊索动物的特征，包括现存的文昌鱼（Branchiostoma/Amphioxus），一些已经灭绝的物种，如早寒武纪的华夏鳗（Cathaymyrus）和现存的被囊类动物（urochordates）[2]。真正的脊椎动物最显著的特征是这个：存在包含神经嵴组织的胚胎阶段。这些组织能发育成矿化骨骼、牙齿中的牙质或钙化的软骨，也会发育成表皮基板，它会生长为脊椎动物的主要感觉器官，例如成对的眼睛、鼻囊和第1章中描述的侧线系统。其中，大多数脊索动物最显著的特征可能是这个：在胚胎形成期间分泌磷酸硬质组织，里面包括了最先进的组织：骨骼。这样的组织来自中胚层或神经嵴细胞，任何现存的无脊椎动物中都没有这些东西。

除了具有骨质组织的鱼类和高等脊椎动物之外，表现出脊椎动物最早迹象的原始现存动物群体中还有这些物种：棘皮动物（海胆、海星等），半索动物[襄舌虫（acorn worm）和羽鳃类（pterobranchs）]，头索动物[蝓鱼（lancelets）]以及被囊类（被囊动物或海鞘）。尽管一些古生物学研究主张棘皮动物与脊椎动物之间有更密切的关系（例如杰弗里斯在1979年所做的研究），但最近对半索动物DNA所做的研究表明它们与棘皮动物间的关系更近，因此在讨论鱼的起源时，我们就会把它们给省略掉。最近进行的分子研究证实，被囊动物确实是与脊椎动物关系最近的物种。

此外，还存在一堆混乱而古怪的早期化石，我们简单地把它们称为问题化石，其中一些可能与脊椎动物有亲缘关系。所有这些生物都生活于海里，毫无疑问，海洋就是生物迈出头一大步、走向更高等脊椎动物的地方。牙形虫是绝大多数已灭绝脊索动物的另一个主要族群，人们多半是通过微化石和罕见的全身化石来研究它们的。英国研究人员马克·珀内尔（Mark Purnell）和菲尔·多诺霍（Phil Donoghue）最近对它们进行了详细的研究，揭示了它与高等脊椎动物间意想不到的相似之处，并显示出它与先进的无颌鱼类之间可能存有联系。


[image: img]这是掌鳞刺属（Palmatolepis）牙形虫的部分结构化石。这些神秘的微观化石通常是用来确定世界各地古生代海洋沉积物所属年代的。尽管人们广泛使用它们，但直到最近，人们才发现存有整只牙形虫动物的化石。这些结构可能位于牙形虫的头部，可能是用于过滤、筛选食物或切分食物的结构。



幼鱼和进化

无脊椎动物之所以能进化为第一批鱼，其原因似乎与某些无脊椎动物在发育周期中所表现出来的主要形状变化密切相关。鱼类和无脊椎动物的幼体在形态上通常与其成年形态相当不同。海鞘是附着在基质上的无柄袋状生物，会将海水中的养分过滤出来，以此为生。如果把其中一只捞出水面的话，它会向你喷水，这显示出它的内部有一套肌肉系统。它们的幼体可以自由游动，形状很像蝌蚪，具有由鳍条支撑、肌肉强健的尾部，身体得到了软骨棒（脊索）的强化，并且具有中空的背神经索和鳃裂。从这些功能方面来看，它们与早期的鱼类很像。生物体的生活方式若发生变化，则能促使它们的身体出现发育变化。比如说，当幼体海鞘从开阔水域移到浅海地区，沉降在海床上时，它们就会产生这种变化。

其他无脊椎动物群体也具有相似的幼体阶段，幼体能够自由移动。而当它们成年之后，它们会定居一地，成为无柄生物，或者慢速移动，如棘皮动物（海胆、海星等）。有人提出了这样的理论：这些群体中的幼体都能自由游动，它们都可能在某种程度上促进了第一批鱼的出现，这完全是因为其中有些个体出现了性早熟，从而使得成年个体也能自由地游动。但情况并非如此简单，因为只有某些无脊椎动物才具有脊索，并能生长出脊椎动物特有的组织。胚胎中的神经嵴细胞会发育成这种硬组织，这一点是所有脊椎动物的一个特征。

海洋七鳃鳗（Petromyzon marinus）的幼体被称为幼七鳃鳗（ammocoetes），它们会在多沙河流底部的洞穴中生活3年以上，然后出现变态。然后，七鳃鳗幼体会沿河而下，迁移到海里，在那里待上3到4年，从而达到性成熟。幼七鳃鳗的基本解剖结构与文昌鱼或被囊类动物幼体之间差得不是很远，因此它与第一批鱼类之间有着十分明确的关系。最近人们对这些群体之间的分子相似性进行了一番分析研究，得出的结果是，海鞘确实比文昌鱼或棘皮动物更接近鱼的起源。


蝓鱼

在1770年左右首次给文昌鱼和蝓鱼（cephalochordates）分类时，它们被分到了蛞蝓类之中。差不多过了一个世纪之后，亚历山大·科瓦雷夫斯基（Alexander Kowalevsky）才在1866年指出它们与脊椎动物有联系。人们认为它们是脊椎动物最亲近的现存祖先，因为它们是较小的鳗鱼型动物，具有发达的肌分节和V形的肌肉。它们的咽部发育良好，具有大量的鳃裂，长着一条由中空管道支撑着、很长的中背鳍，并且还有一条脊索，这条脊索从头部一直延伸到它们的尾巴尖。由于它们的身体是长矛（英文中为“lance”）形状的，就像原始鱼类一样，所以它们得名为蝓鱼[3]。目前只有两种已知的现存蝓鱼属及25个物种存在，它们全部是海生的，长度可达7cm。成体躺在柔软的沙质浅海海底，嘴巴从沉积物中伸出来，截下流过身边的海水中的食物。

蝓鱼存在性别差异，通过将精子和卵排入水中来繁殖。幼体的尾巴很强壮，在这一点上跟鱼很类似，但它的鳃裂比成体的少。它们的嘴里有一圈触须，这些触须也叫做触手环，有助于在嘴周围生成一股水流，帮助它们更好地进食。

虽然蝓鱼没有心脏，但它们的血液循环系统与典型的脊椎动物非常接近，它们都拥有大的中央动脉，即腹部主动脉。它的两个现存属是文昌鱼（曾经称为Amphioxus）和侧殖文昌鱼属（Epigonichthys）。蝓鱼基本没有化石记录。人们在位于华南的早寒武纪的澄江动物群之中发现了它最古老的可能形态，其中就包括谜一般的云南虫（Yunnanozoon）。另外，人们也在加拿大不列颠哥伦比亚省中寒武纪的伯吉斯页岩处发现了皮卡虫（Pikaia）。皮卡虫虽然表面上具有蠕虫般的外观，但一些特征显示出它与脊索动物存在亲缘关系。它似乎是通过软骨棒支撑着脊索和尾鳍的。皮卡虫的身体形态和整体解剖结构与现代的蝓鱼相似；但人们还没有对它进行充分的研究，所以其演化地位仍然十分神秘。20世纪90年代中期，在中国发现了一种早寒武纪的更古老的头索动物华夏鳗，这表明类似皮卡虫的生物至少在5.25亿年前就出现了。

云南虫显然有根位于头部，并向前延伸很远的脊索，并且表现出拥有成对器官的迹象。这些器官要么是性腺，要么就是粘液腺。它曾经被划分为头索动物，但也可以是早期或基础的后口动物——也就是有两个开口的动物，包括所有的脊索动物和其他三个类群。皮卡虫是另一种“被压扁的蛞蝓”类化石，据说有一条脊索，不过巴黎的菲利普·让维耶则向我表示，他检查了这个动物的所有主要样本，但不能确定它有任何脊索动物的特征。他猜皮卡虫可能是云南虫的近亲。南非二叠纪的古文昌鱼属（Palaeobranchiostoma）与现存的蝓鱼之间有一些相似之处，但它有一个较大的，发育良好的腹侧鳍或腹鳍，它的背鳍也较大，并且上面也有许多小的倒钩。人们很难解读保存状况较差的化石，所以一些古代古生物学家对其解读抱有怀疑。

[image: img]文昌鱼属（Branchiostoma）蝓鱼。这些原始脊椎动物将自己埋在沙质海床中，依靠过滤法来捕食。（感谢西澳大利亚州博物馆的道格拉斯·埃尔福德提供图片）



这是另一块来自中国澄江的早寒武纪海口鱼化石，在之前的研究中，人们认为它跟云南虫的关系很近。乔·马拉特（Jon Mallatt）和陈俊云（音）（Jun-yun Chen）在2003年所做的一项研究提出它与脊椎动物的关系更近，因此比其他头索动物的特化程度更高。

这些神秘的动物与脊椎动物及被囊类动物的相似之处大部分体现于幼年时期，不过头索动物的幼体是不对称的，使得它跟与主要脊椎动物之间的关系没有那么接近。由于它们拥有了类似真正脊椎动物骨骼的原始磷酸组织（不过并不完全一样），所以它们在进化意义上比蝓鱼要更先进。

被囊类动物

被囊类动物（Urochordates）是小型的海洋动物，它们通常被称为“海鞘”，因为当你拿起这些坨成一团的生物时，它们往往会把水喷到你的身上。这是它们的主要防御手段。它们会把水吸入口中，然后将水进行过滤，从而获得体积较小的食物。它们的鳃裂承担了过滤功能。之所以叫做“被囊类动物”，是因为它们的身体处于一层坚硬的纤维素“被囊”里，这种纤维素位于植物内部，起到了支撑作用。它们也被称为海鞘（ascidians），这个词来自拉丁文中的“葡萄酒囊”。

[image: img]这是早期脊索动物皮卡虫（Picaia gracilens）重建后的化石，该化石来自于加拿大不列颠哥伦比亚省的中寒武纪伯吉斯页岩。



尽管成年海鞘和鱼类之间缺乏相似性，但幼体海鞘则和原始鱼类非常相似。被囊类动物的幼体就像有条长尾巴的蝌蚪，而且尾巴的肌肉十分强健。它由始于头部后面的脊索支撑着，并拥有脊髓神经索。它的头部有各种各样的感官装置，这些装置让它得以游动，并且能让它辨别出重心和光的方位。在寻找合适的定居点时，它会通过头上的三条毛发状粘性结构固定住自己，这些结构名为乳头状突起。然后，它会进行变态，变化为成年体。成年体从此之后便不会移动，它在发育过程中会将自己的长尾分解掉，从而为其提供营养。被囊类动物是雌雄同体的；它们成熟后能发育成任何一种性别，甚至可以进行无性繁殖，通过出芽来生出新个体。

[image: img]对化石的重建展示出了古文昌鱼属动物的特征，这是一种神秘的化石动物，可能是南非二叠纪时期的一种被囊类动物化石，不过一些科学家对这种解释提出了质疑。



[image: img]被囊类动物的幼体具有如下解剖学特征：拥有肌肉强健的尾巴、存在脊索、还有发育良好的头部区域，这些都显示出了它存在脊椎动物性质。



人们认为有些化石是早期被囊类动物的，这些化石最早形成于古生代初期，不过科学家仍不确定它们是否真的是被囊动物，又或者说它们属于一个全新的族群。已知最古老的被囊类动物可能是发现于纳米比亚埃迪卡拉·纳马生物群的奥西亚虫（Ausia fenestrata），也可能是俄罗斯北部奥涅加半岛发现的一种与之密切相关的生命形态（类似奥西亚虫的属）。派特·维克斯-里奇（Pat Vickers-Rich）在2007年进行的研究显示，这些埃迪卡拉纪生物体可能与海鞘有亲缘关系。我们已经确定中国存在两种早寒武纪的相关生命形式：一种位于昆明附近的安宁市周边，处于早寒武纪岩石之中，名为山口山口海鞘（Shankouclava shankouense），还有一种海鞘（Cheunggongella），位于澄江。后者的形态非常类似于现存的被囊类动物柄海鞘（styla）。另一个化石案例是来自内华达的上寒武纪动物Palaeobotryllus。它具有泡沫状的形态，这让它与菊花海鞘（Botryllus）这种现存被囊类动物的集群非常相似。人们也获得了各种神秘生物的微观血小板，拿它们与现代被囊类动物的被嚢中发现的骨针进行了对比，最终使得人们猜测这些生物就是古代的海鞘。

这是来自早奥陶纪时期的中国化石，它仍然存在一些疑点。克里夫·布雷特（Clive Burrett）和我本人在1989年描述了这一化石，它有含磷酸盐的管状外骨骼，管内有大的气泡，形成了结节。我们把这个生命形式命名为Fenhsiaia，名字来源于中国湖北省的Fenhiang镇[4]，认为它一定与第一批脊椎动物有密切关系，因为脊椎动物的骨骼是这类组织中唯一能发育出结节的。尽管如此，Fenhsiaia的管状形态也没能让我们猜出这种生命体的本质是什么样的，也不知道它的生活方式。由于它在管的内侧长有结节，而不是在我们假定的外表面上长有结节，所以与所有其他已知的脊椎动物相比，这都十分神秘。这种形态让我们对发展中的原始脊椎动物组织的复杂性产生了极大的兴趣，但是我们对其内部解剖特征仍然一无所知。

[image: img]鱼的起源可能与被囊中自由游动幼体的早熟有关。遵循这种流程的进化名为“异时性”进化，而“过型形成”则是异时性的一种形式。在这种情况下，某物种的幼体特征会得到传递，成为后代的成年特征。



最近，蒙特利尔大学的弗雷德里克·德尔苏克（Frederic Delsuc）领导的一个小组，从数个无脊椎和脊椎动物的细胞核中提取了146个基因，进行了详细的分析。这一研究决定性地体现出被囊类动物是与脊椎动物关系最近的族群。他们的研究结果重新激活了“嗅球类”这个族群名，它指的是混合了脊椎动物和被囊类动物群体的分类，1991年首先由迪克·杰弗里斯（Dick Jeffries）提出。人们最近证明被囊类的胚胎具有可发育出色素细胞的游走细胞。在脊椎动物中，这种过程只能通过神经嵴细胞才能实现，所以被嚢类也必须拥有真正神经嵴细胞的原始前身。最近对蝓鱼发育的研究表明，中脑-后脑边界是定义脊椎动物的重要组成区，因为那里有几个重要的组成基因得到了表达（出自L.Z.霍兰德和N.D.霍兰德2001年的研究）。

为了理解这些原始的无脊椎动物形态与现代鱼类之间的联系，现在必须转去关注化石记录。在过去十来年里，我们在这些记录中发现了许多奇怪的原始鱼类形态。

海口鱼及其亲属

最激动人心的鱼类起源地之一就是中国。该地的化石发现最早始于寒武纪的澄江化石储藏地，那里的化石大约形成于5.25亿年前。1999年，舒德干和包括英国古生物学家西蒙·康威-莫里斯（Simon Conway-Morris）在内的同事宣布，他们发现了一种叫做海口鱼的小型鱼类生物。虽然这个化石缺乏骨板，但它确实拥有一条脊索，一条带有支撑鳍的长背鳍，几个成对的鳃囊，以及被可能存在的巩膜软骨围绕的眼睛。他们在随后发布的论文中描述了海口鱼的新标本。在这篇论文中，舒德干和他的研究小组确定这种鱼可能存在背骨和听囊，这是发育中的头盖骨的一部分。脊椎骨则是在脊索周围以相同形状重复出现的污迹，所以尽管它们保存得不好，它们也可能是骨骼结构。海口鱼及其亲属（现在有四种来自同一层岩石的早寒武纪鱼类存在）的头部感觉器官发育良好，在现代脊椎动物的胚胎中，这种器官来源于神经嵴细胞。因此有充分证据表明，海口鱼是一种在系统发生树上高于或接近七鳃鳗的脊椎动物。在同一个化石点发现的其他生命形式（如丰娇昆明鱼）更难解释，而且只有一个样本存在，所以它们所处的位置仍然是争议话题。一些研究人员将丰娇昆明鱼放置在七鳃鳗下方的节点，但是在八目鳗之前（M.P.史密斯等人，2001）。

[image: img]这一艺术作品显示出了中国云南早寒武纪澄江动物群的海口鱼身体轮廓（上图），以及头骨的特征（下图）。



[image: img]来自中国云南早寒武纪的丰娇昆明鱼可能是世界上的第一条鱼。虽然它缺少由骨骼组成的骨架，但它有着由杆和脊索支撑的鳍，以及发育良好的一排鳃囊。从本质上来说，它与现存的八目鳗相差不远。



牙形虫：神秘的化石

几十年来，牙形虫（来自希腊语，意思是“锥形的牙齿”）都是一个神秘的化石群，人们主要是通过它们微小的磷酸化颌状结构残留物来研究它们的。人们可以从古生代石灰岩中获得无数这样的化石，具体方法是将岩石溶解在弱酸中，然后从微小的残片中把它们筛选出来。我们接下来会提到“牙形虫元素”，用来与完整的牙形虫动物做区别。这些元素拥有简单的棒形或圆锥形态，具有带着齿状突起的叶片或复杂的平台形状。每个牙形虫动物都拥有许多不同形状的牙形虫元素。M.P.史密斯等人在2001年发布了部分牙形虫元素，显示它们含有骨细胞。然而并非所有的古生物学家都同意他的这个结论，这些科学家表示它们各自的硬组织间的矿物学性质相差很大（坎普，2002）。牙形虫元素类似颌骨的外观具有欺骗性，因为沿脊分布的齿状尖端似乎没有显示出像牙齿那样因使用过多而磨损的迹象，不过一些研究则认为尖头的顶端确实有磨损面，就像牙齿一样，是用于切割食物的（普尔内尔，1995）。普尔内尔认为一些牙形虫是掠食者。

牙形虫得到了人们的深入研究，目的是评估并关联岩石序列的年代。但直到几十年前，我们还是完全不知道什么样的生物是这些神秘遗体的主人。在20世纪80年代早期，人们在爱丁堡附近的格兰顿虾床上发现了第一批石化的完整牙形虫，这些牙形虫约有3.4亿年的历史。这些化石表明牙形虫是长长的蠕虫状生物，在眼睛周围有尾巴和骨化的巩膜软骨，并有起到支撑作用的鳍条。它们在头部区域拥有一组小的牙形虫元素，其中包括上面所说的那些。这是个有力的证据，它与关于牙形虫硬组织结构的其他数据一道证明了它们是真正的脊椎动物。

[image: img]在理查德·阿尔德里奇和他的同事们进行了不断努力之后，人们得以重建出一个大概的牙形虫形象了。一些科学家认为牙形虫深入到了脊椎动物的家族树中，是有颌类的一部分。而其他科学家则认为它们是先进的脊索动物，比第一条鱼的级别要低些。如果我们有朝一日能找到更完整的化石遗迹的话，那这个问题应该会得到解决。



1992年，伊万·桑森（Ivan Sansom）和他的伦敦同事在《科学》杂志上发表的一篇论文指出，一些牙形虫中存在真正的骨细胞。如果光拥有发源于神经嵴细胞中的骨骼或任何矿化了的组织，就足以把某一生物称为脊椎动物的话，那牙形虫就是早期的鱼类了。也许更令人信服的是1995年，由莱斯特大学的萨拉·加伯特（Sarah Gabbott）和迪克·阿尔德里奇（Dick Aldridge）以及南非地质调查局的约翰内斯·塞隆（Johannes Theron），在南非奥陶纪索姆页岩上报的牙形虫中所出现的软骨硬化环或眼囊，在少数其他已知的牙形虫动物化石中，人们也认出了这些特征。除了最先进的无颌鱼（骨甲鱼）和全部有颌鱼之外，早期鱼类的眼睛总是缺乏巩膜覆盖。与大多数牙形虫相比，来自南非的这种牙形虫动物名为“Promissum”，长度将近40cm。Promissum标本显示出了保存良好的眼囊，可能存在的眼部肌肉组织以及保存良好的磷化牙形虫元素，证明该生物的胚胎阶段中都存在表皮基板（发育成器官或结构的增厚胚胎上皮层）和神经嵴。该标本还有保存完好的纤维肌肉组织，目前来看，这是脊椎动物肌肉中历史最悠久的。最重要的是它们有骨质突起，这些突起名为桡部，支撑着它们的鳍。

罗伯特·桑瑟姆及其同事最近观察到了这一点：蝓鱼和七鳃鳗幼体的腐烂情况表明，遗体保存情况在解释这些早期脊索动物的化石时起着重要的作用。标本朽烂的越多，那它失去基本功能的时间就越早，这些功能使人们能够将其识别为脊椎动物或脊索动物（桑瑟姆等人，2010）

最近对牙形虫元素组织学的一些研究表明它们由两个主要区域组成，即上冠和下基底体。生物会往上冠顶上分泌新的层，同时也有一些新层加入到了基底中。上冠主要由薄片状冠状组织组成，具有与生长线平行或垂直的晶体。冠中也可能包括具有多孔或海绵状结构的“白质”。这两种组织甚至可能是相同的细胞群体分泌出来的（多诺霍和阿尔德里奇，2001）。基底组织的结构是高度可变的，有时是薄片状、有时是球粒状、有时则是管状的。人们已经将薄片状冠组织与脊椎动物中的釉质进行了比较（桑瑟姆等人，1992），将白质与细胞真皮骨之间进行了比较（史密斯等人，2001）。基底的球粒状形式则被拿去和鲨鱼及其他软骨鱼类中发现的球形钙化软骨做了比较。某些种类的薄片状基底组织与牙本质相似，牙本质就是现在牙齿中牙釉质层下方的那一层东西（桑瑟姆，1996）。

由于牙形虫缺乏我们在最早的鱼类化石中所看到的许多进步之处（例如拥有骨板，上面有雕刻般的齿状装饰），所以一些传统的鱼类古生物学家仍然把它们视为脊椎动物中可疑的新来者。它们与无颌鱼有一些组织学上的相似之处，但是头颅解剖结构和整体特征还不足以让它们位列七鳃鳗之上。一些研究人员将它们与有颌类脊椎动物放置在了一起，但是这些鱼类具有骨化程度高的头盖骨和下颌软骨，目前人们在牙形虫化石中还没有发现这些特征。要解决这个问题，我们需要一些更完整、保存程度非常好的化石案例。

[image: img]aspidin的组织结构，一种真皮非细胞骨（缺乏骨细胞空间的骨），它形成了最早一批受骨骼覆盖的无颌鱼的护盾（即已灭绝的异甲类）。它的外表面如同雕塑一般，涂有牙质组织。



骨骼：早期的起点

我们一般使用的“鱼”这个字通常指代了一种脊椎动物，它由软骨或骨骼组成，具有发达的脊索、鳃裂、良好的成对感觉器官，侧线系统和矿化的骨架。这种骨架可以是在真皮（真皮骨）中形成的外部骨板，或者是在鱼类进化后期发展出来的，来自于软骨前身的内部骨化骨骼或软骨单元。

在早期化石记录中，对鱼类所进行的识别主要依赖于对“骨骼”一词的定义。大多数鱼类的骨头中都有骨细胞（用于生产骨骼）的细胞空间，而最原始鱼骨的外层则有一层装饰物，由一层珐琅质层覆盖，下方是牙质层。但一些早期的化石无颌生命形态则具有不包含这种细胞的骨骼层，这被称为aspidin。

骨头是了解鱼类成功的关键。骨骼为肌肉提供了坚实的支撑物，能让肌肉附着其上，并使得鱼类能更有效地通过肌肉强健的尾巴，来推动自己穿梭于水中（说真的，在盔甲鱼类骨甲鱼于4亿年前出现之前，骨骼在肌肉附着方面起到的作用是很小的）。鱼类的速度变得更快，它们能以此逃离猎食者，并捕捉动作较慢的猎物。骨骼不仅可以提高运动能力，而且还可以储存日常代谢所需的磷酸盐和其他化学物质。而且，它还可以保护大脑和心脏等解剖部位，这些地方较为脆弱，这使得它在遭遇攻击者后更可能活下来。

骨骼是非常特殊的，它的表面包括了雕塑般的牙质层，容纳（某种形式）骨细胞和纤维胶原的海绵状层、纤维状胶质，以及非细胞的层压基底层。第一批鱼只有外部或真皮骨——后者指的是形成于皮肤真皮处的骨骼。内部骨质骨架的出现要晚得多，这一变化预示着下颌和牙齿的出现，它们的出现将带来鱼类进化过程中的下一次大爆发。人们认为鱼的大骨板是由小的中心组成的，或者是由名为真齿的骨板组成的，它们在不久之后会结合到一起，成为更大的骨板。

[image: img]此处显示出了盾皮鱼骨骼上的真皮骨，它在真皮或皮肤上形成，并且通常以精细的表面装饰为特征，如脊或结节。骨骼中真皮骨的出现，标志着从奥陶纪开始的无颌鱼类大辐射。



在大约5.25亿年前，第一条鱼降临到了这个世界。在接下来几乎1亿年间，脊椎动物的主宰将会是一大群无颌类——无颌的神奇动物。



[1]又称“牙形石”。——译者注

[2]身体表面披有囊包的海洋动物。包括各种海鞘和住囊虫。——译者注

[3]“lancelet”，字面意义是“小长矛”。——译者注

[4]原文如此。——译者注


第三章　无颌的神奇动物

[image: img]


八目鳗、七鳃鳗，以及它们那些灭绝了的披有甲胄的亲属

没有颌骨的鱼又名无颌类。它们的化石记录可追溯到约5.25亿年前，其中的代表有海口鱼等蠕虫类无骨生物，这种生物有简单的鳍和成对的双眼。这些无颌神奇动物最早出现于4.6亿年前，是一些在覆盖澳大利亚中部的海洋中游动的鱼。在奥陶纪结束不久之后，无颌鱼辐射分化出了许多不同的群体，其中大多数的特征是头部覆盖着古怪的甲胄护盾。每种群体的护盾形状都不一样，拥有独特的表面纹理和精密的感觉器官。

这些高度独特物种的地理分布情况，在确定古生代各大陆的位置方面起着重要作用。无颌鱼的早期进化也涉及脊椎动物历史上的许多重大进步，比如发育出细胞骨、成对的肢体、错综复杂的感觉系统、牙本质般的组织、复杂的眼部肌肉模式和拥有两个半圆形耳道的内耳。人们广泛地将无颌鱼化石用于测定并关联中古生代的沉积岩年代上，欧美大陆和西伯利亚地区的异甲类化石更是如此。尽管在志留纪和泥盆纪时无颌鱼的种类十分多样，但只有皮肤裸露在外的七鳃鳗和八目鳗能幸存至今。

“无颌鱼”（Agnathans）这个名字来自希腊语里的“gnathos”，意思是“下巴”，前缀“a”的意思是“没有”，因为它们是群缺乏真正意义上的骨质下巴和牙齿的已灭绝鱼类。“无颌鱼”这个名字不再局限于特定类型的鱼类，现在它代表着所有鱼类的基底辐射——或进化起点。因此，没有任何能定义无颌鱼的独特特征存在，所以人们认为是它们是近现代分类学说中的一个并系群体。虽然大多数人对现代无颌鱼并不感兴趣，但无颌鱼在某些国家仍是一种相对次要的食物来源，而且，对无颌鱼化石所进行的研究，在理解脊椎动物进化早期产生的许多重要解剖变化时，起着至关重要的作用。化石无颌鱼是我们了解骨头和颌骨的起源，以及了解脊椎动物标准头部形态下完整组织的唯一窗口，所以无颌鱼对于现代动物学的意义很快就变得清晰了起来。除此之外，有许多奇异的无颌鱼化石具有简单的美感和神秘感，除开其科学价值之外，这同样引发了我们的兴趣。

[image: img]八目鳗（Myxine glutinosa）在头盖骨结构的许多方面都比七鳃鳗更为原始，是所有现存鱼类中最为基础的。它们主要生活于深海之中，负责清理掉腐烂的尸体。（感谢SeaPics提供图片）



无颌鱼甚至在人类历史上扮演过一个小角色。1135年12月1日，英格兰国王亨利一世（King Henry I）在法国诺曼底的利翁拉福雷去世，死因是在一次奢华的宴席上吃了太多“炖七鳃鳗”。在欧洲的一些地方，人们仍然认为七鳃鳗是一种美味佳肴，有一道名菜就叫“七鳃鳗配波特雷斯酱”，其中加入了新鲜洋葱和波尔多白葡萄酒。七鳃鳗是以其他活鱼为食的寄生虫，它们会用嘴边的吸盘吸附在这些活鱼上。它们会切入宿主的肉体中，以宿主的血液为食。它们的其他现存亲属是八目鳗，或称盲鳗目（myxiniforms）。从许多解剖特征上看，它们比七鳃鳗要原始许多，并且大部分都栖息于深海，以死尸为食。八目鳗是现存最大的无颌鱼，最长可达1.4m。

[image: img]八目鳗（Myxine glutinosa）在颅骨结构的许多方面都比七腮类更原始，并且代表了现在所有鱼类的最基础的种类。它们大多是深海鱼，以腐烂的尸体为食。（感谢SeaPics提供图片）



现代七鳃鳗的化石记录可以追溯到晚泥盆纪，即来自南非的小型Rinipiscis鱼，这种鱼的头部很宽。七鳃鳗在过去的3.6亿年间几乎没有变化。一些研究人员认为七鳃鳗是类似鳗鱼的无孔型鱼（anapsid）的后代。人们觉得八目鳗比七鳃鳗更为原始，因为八目鳗有很多落后的解剖学特征，比如说缺少头部骨骼，而七鳃鳗则拥有这一结构。

灭绝的化石无颌鱼包括八个主要的披甲和非披甲群体，其中大部分是在距今4.3亿年的志留纪时期开始进化的。它们的名字分别是Arandaspida，星甲鱼（Astraspida），骨甲鱼亚纲，异甲类，缺甲鱼亚纲，腔鳞鱼亚纲，盔甲鱼亚纲和骨甲鱼纲（Pituriaspida）。在澳大利亚和冈瓦纳大陆的其他东部地带，人们只发现了三个族群，即Arandaspida[1]，花鳞鱼亚纲（Thelodonti）和骨甲鱼纲。古代的欧美老红砂岩大陆（包括了今天的欧洲、格陵兰岛、俄罗斯和北美）则独有骨甲鱼亚纲和异甲类，而盔甲鱼亚纲化石则只存在于中国古代岩层（华南）和越南地区。


[image: img]这张图片是澳洲囊口七鳃鳗口腔盘角质牙（不是真正的脊椎动物牙齿）的特写镜头。许多七鳃鳗会附着在鱼类上寄生，以它们的血液为食。（感谢iStock供图）



最古老的有骨鱼：寒武纪和奥陶纪的无颌鱼

1996年10月，澳大利亚堪培拉地质调查局的加文·杨和他的同事在《自然》杂志上发表了一份报告，内容是来自澳大利亚昆士兰州中部的一种可能的晚寒武纪脊椎动物，距今约5.2亿年。这些动物的骨骼碎片上具有广泛分布的毛细管感觉系统，所有鱼类中都有这种特征。在组织学方面，这些动物的骨板拥有三层骨架，具有厚的外层，但缺乏牙质组织，人们曾经将这种组织看作辨识早期脊椎动物的关键迹象。这一发现支持着这种观点：骨板很可能是鱼类的原始身体形态，而且这些带有珐琅质的组织，可能比散布范围广阔的真皮骨中牙质支撑组织要更早出现。杨和他的同事认为，在脊椎动物形成具有牙质组织的细胞骨之前很久，穿透骨头并通过毛孔到达表面（表面具有珐琅质类硬组织）的毛细管系统就可能存在着了。

在1996年这一发现问世之前，人们先挖掘出了一块来自晚寒武纪的奇特化石，认为它是已知最古老的鱼骨残片。这种化石名为Anataolepis，最初是由博凯勒（Boeckelie）和弗尔提（Fortey）对一些在1977年于北美发现的化石碎片做的描述。后来，人们又认为它是一种节肢动物，又进行了重新研究，发现它是一种含有牙本质组织的脊椎动物（史密斯和桑瑟姆，2005）。它的年龄比澳大利亚的化石材料要小一点。

根据《自然》杂志那篇文章中描述的，以澳洲化石为基础的骨骼形成模型来看，可以得出这样的结论：牙形虫和Anatolepis在脊椎动物硬组织的第一辐射中代表着不同的谱系，因此可能不像一些研究者坚称的那样，跟鱼类有十分近的关系。另外，一些科学家认为这些来自澳大利亚中部的遗骸可能属于某些节肢动物（M.M.史密斯和科亚特斯，2001）。

最古老的可辨认脊椎骨骨骼化石来自澳大利亚中部的早奥陶纪霍恩谷泥砂岩和帕考达砂岩，它们距今约有4.9亿年。这些真皮残片显示，冈瓦纳大陆是所有脊椎动物最可能的起源地。在那个时候华南岩层离冈瓦纳大陆很近，所以说，早寒武纪的澄江脊椎动物（海口鱼、丰娇昆明鱼等）的生物地理亲缘性，也就能与该地区“第一批鱼类的起源中心”这个名号相吻合了。

杨（1997）则提出，一种名叫Areyongia的化石鳞片可能跟古代鲨鱼的鳞片间有联系。他认为这些鳞片可能是软骨鱼属的泥盆纪星鳞鱼（Polymerolepis）的原始前身；然而由于它们的内部结构间存在明显差异，所以他没有足够的信心来把这些物种放到鲨鱼所处的类别（软骨鱼）中。桑瑟姆（2001）认为，由于缺乏冠和基底的分化，所以它们不是脊椎动物的鳞片。因此对该鳞片的分类仍然是人们未来会去研究的一个主题。

带有部分关节的最古老的鱼化石来自奥陶纪，澳大利亚亚兰达甲鱼（Arandaspis）和孔甲鱼（Porophoraspis），南美洲Sacabambaspis，北美洲星甲鱼（Astraspis）和Eryptychius是一些已知的化石标本。这些化石都具有一些原始特征，显示出了鳃部的一些成对开口的痕迹。除了一些缺甲鱼亚纲之外，在接下来出现的所有无颌鱼中，这种特征都在减少。构成北美洲星甲鱼护盾的骨骼由四层磷灰石矿物组成，其中包括氟磷灰石和羟磷灰石。这表明它与异甲类之间有着密切的关系，后者是一个十分多样的群体，具有类似于这些奥陶纪生命形式的护盾，但是鳃上面只有一个开口。


原始无颌鱼的基本结构

人们对早期无颌鱼的了解在很大程度上来源于它们的头盖骨化石、孤立的鳞片和骨骼碎片。完整的无颌鱼化石十分罕见，这些化石显示出，这些拥有厚重护甲的早期鱼类，有着一条被厚厚的骨质鳞片覆盖的尾巴。它们通常有条背鳍或臀鳍，或两者皆有，但目前只有三个族群拥有成对的胸鳍，即花鳞鱼亚纲、骨甲鱼亚纲和甲骨鱼纲。

形成其护盾的骨骼由外部的一个装饰层所组成，通常由牙本质层上光滑的珐琅质层所覆盖，并且拥有许多孔隙。它的下面是为胶原纤维准备了空间的中血管层，并且在一些情况下（例如在骨甲鱼亚纲中），还会给骨细胞留有空间。骨骼的基部由层状非细胞骨组成。骨骼一般由成骨细胞和破骨细胞等细胞组成，它们会执行各种有利于骨骼健康的功能。患有某些骨骼疾病的人则没有这些细胞。人们在硬骨鱼类中没有发现这些细胞，所以研究者认定它们的骨头是非细胞骨。

在每个拥有甲胄的无颌鱼族群中，骨质护盾的典型形态各不相同。骨甲鱼亚纲和盔甲鱼亚纲的护盾是单纯由一块骨头组成的，上面有眼睛、鼻孔和其他感觉器官的孔洞，下面还有嘴部。异甲类的盔甲则是由不同尺寸的几块骨板构成的，它的身体上覆盖着大量重叠的鳞片。缺甲鱼亚纲和腔鳞鱼亚纲没有宽大的身体覆盖物，只有覆盖头部和身体的鳞片，在嘴部、鳃弓和咽部也有。一些缺甲鱼亚纲拥有大而平坦的鳞片；但是像苏格兰的莫氏鱼（Jamoytius）这样的其他成员似乎完全没有鳞片，与七鳃鳗的情况差不多。

在一些化石无颌鱼中头盖骨的存在可谓众所周知了。它们的骨化程度很高，具体例子包括骨甲鱼亚纲和盔甲鱼亚纲。这些物种的内耳拥有两个半圆形的耳道，大脑的发育情况也很良好，并分出了不连续的分段（在较高级的脊椎动物中也会出现这种情况）。一条大静脉会从头部导出血液，在大多数化石中，人们还能发现一套复杂的感觉区和侧线系统。只有盔甲鱼亚纲和骨甲鱼亚纲的软骨组织才得到了保存，这些软骨组织是一层脆弱的软骨化骨壳，同时，这些族群的头部静脉处于背部，接近甲胄顶端，这也是独一无二的。

[image: img]灭绝的无颌鱼中两个主要群体的基本特征。它们分别是异甲鱼和骨甲鱼。



[image: img]显示出了解剖特征的七鳃鳗头部横截面。




[image: img]

[image: img]这是亚兰达甲鱼（Arandaspis prionotolepis）的遗体，它是世界上最早的无颌鱼之一，外部拥有一层骨质外壳。这些遗骸来自中奥陶纪的澳大利亚中部，有腹部护盾的印痕（A）以及表面装饰的印痕的特写（B）。这个标本大约长20cm。



最早形成、相对较为完整的鱼类化石来自澳大利亚中部的爱丽斯斯普林斯附近，它们保存在约4.7亿年前的细粒砂岩中。保存这些鱼类化石的岩石代表着这里曾经出现过的一片浅海，它覆盖了澳大利亚中部的所有地区，名为拉拉平蒂娜海。当人们在20世纪60年代中期首次在这里的岩石中发现化石时，便立刻把这个地层分为泥盆纪地层了，因为在那个时候，人们完全没有发现任何来自奥陶纪的鱼类化石。澳大利亚博物馆的亚历克斯·里奇在20世纪70～80年代进一步收集了这些早期原始鱼类的许多优良标本。

亚兰达甲鱼（这个名字来自澳大利亚的亚兰达原住民部落）的护盾并不像骨头那样得到了保存，而是变成了古代砂岩中的凹痕。这些凹痕让我们知道了这些披甲无颌鱼的形状，也明白了它们身上的鳞片是什么样子。亚兰达甲鱼有个简单的背部和腹部护盾，有多达14个左右的成对鳃板覆盖着鳃。它的眼睛很小，位于头部的正前方，就像汽车的车头灯一样。而背部的护盾顶部有两个松果体小开口，可能是感光器官所在的位置。尾巴的形态则基本是未知的，人们只知道它有许多排长长的躯干鳞片，每个都由许多精细的平行骨骼脊装饰着，使它们呈现出梳子般的形状。亚兰达甲鱼与孔甲鱼生活于同一时代，人们一般会依靠它们骨板上的不同装饰来对它们做区分。

[image: img]亚兰达甲鱼的重建模型。（由西澳大利亚博物馆的科尔斯滕·图利斯制作）



[image: img]澳大利亚北部地区的楼梯砂岩，这里是人们发现亚兰达甲鱼化石和其他早期无颌鱼的地方。（感谢澳大利亚国立大学的亚历克斯·里奇提供图片）



法裔加拿大人皮埃尔-伊夫·加尼耶（Pierre-Yves Gagnier）于20世纪80年代中期，在玻利维亚中部发现了世上首块接近完整的奥陶纪鱼类化石。当《国家地理》杂志发表了初步研究结果时，全世界科学家的兴趣都被引燃了。这些名为萨卡班巴鱼（Sacabambaspis）的鱼类得名于玻利维亚的萨卡班巴镇，它们比澳大利亚的化石稍微年轻一些（距今约4.5亿年），但保存状况要好很多。那里有两个相距约30Km的村庄。一个是萨卡班巴，1985年时，加布里埃拉·罗德里格（Gabriela Rodrigo）在这个村子里找到了正模标本[2]。另一个村子是萨卡班巴利亚，加尼耶两年后在那发现了拥有关节的化石样本。这些化石显示出了整块拥有关节的护甲，这些护甲让人们了解到了这些鱼的大概体型。像亚兰达甲鱼一样，萨卡班巴鱼有一块很大的背部和腹部护盾，上面有许多矩形的鳃板，头骨前方有小眼睛和成对的松果体开口。它的头部两侧还各有一个圆盘。它的身体上覆盖着许多细长的鳞片，虽然缺少成对鳍或中鳍，但它的尾巴很长，有一条长腹叶。

[image: img]萨卡班巴鱼的铸型，是人们目前所知相对完整的化石鱼类中最老的。它来自玻利维亚，属于晚奥陶纪。该标本总长度不到30cm。



北美洲的星甲鱼和Elptychius多年来都被当作最早的鱼类化石，第一个描述它们的人是19世纪末的查尔斯·杜立特尔·沃尔科特（Charles Doolittle Walcott）。它们数量繁多的遗体来自科罗拉多州的哈丁砂岩，是各自孤立的小骨骼碎片。大卫·埃利奥特（David Elliott）在20世纪80年代后期描述了一个几乎完整的Eriptychius标本。它的身体看起来与Sacabambaspis相似，不过有更粗糙的菱形鳞片覆盖在尾巴上。它的护盾由多个多边形单位组成，叫镶嵌物。这些化石的意义在于它们的骨骼保存状况十分良好，这让它们在探究原始骨骼演变的过程中扮演了重要角色。星甲鱼的骨骼有四层：第一层是外部的薄珐琅质层，它覆盖了牙本质组成的第二层；第二层形成了骨板外面的脊和结节；第三层是多孔或海绵状骨骼；第四层为aspidin基底层，这是一个缺乏骨细胞的分层硬组织。

虽然这些原始的奥陶系无颌鱼与异甲类很相似，但是它们缺乏该族群的一个独特特征——拥有单个外部鳃裂开口（异甲类是我们接下来将描述的志留纪和泥盆纪主要无颌鱼）。从其他许多方面来看，它们仍非常类似于异甲类。比如说具有由许多骨板所组成的护盾，尤其是大的腹部和背部骨板。它们还拥有与之相似的骨骼结构。异甲类从这些古代生物那进化而来的可能性最大（多诺霍和阿尔德里奇，2001）。

[image: img]星甲鱼是北美地区已知最古老的脊椎动物之一，最初是19世纪90年代，由查尔斯·杜立特尔·沃尔科特对科罗拉多州晚奥陶纪哈丁砂岩发现的骨骼碎片进行描述的。近年来，人们找到了更加完整的化石材料，能够对这种鱼进行新的重构了。（以大卫·埃利奥特的研究为基础）



[image: img]这是Liliaspis鱼的骨质盾，它是来自早泥盆纪俄罗斯的异甲类。请留意它独特的脊状凸起纹饰。（感谢莫斯科鲍里斯雅克古生物研究所的奥列格·列别德夫提供图片）



异甲类：一个伟大的辐射分化物种

异甲类是多种多样、无比神奇的一些古代无颌鱼，在志留纪和泥盆纪时期十分兴盛。人们很容易就能识别出它们的化石来，因为它们有组成了护盾的几块骨板，有单个鳃裂开口，骨骼表面还有独一无二的精致图案。它们通常有两块覆盖头顶和头部下方（背侧和腹侧护盾）的大骨板，及一整块覆盖铠甲侧面每个鳃部开口的骨板（可能有多个或单个鳃板，因为它们可能会融合成一块骨板）。它们的眼部周围（如眼眶、眼窝和侧板）可能会形成较小的分隔板，嘴部也可能排列着不寻常的口板。感觉线与骨板交叉，形成了骨骼中或直或弯的沟槽，或者位于表面的装饰性脊部与包状凸起之间，人们能用肉眼观察到。

在志留纪早期，异甲类发生了主要的辐射分化。在整个泥盆纪时期，欧美大陆（包括西伯利亚）地区普遍存在着这一生物，它在早泥盆纪达到多样性高峰。最大的异甲类是巨大的扁平psammosteids鱼，人们估计它有1m长，但是大多数异甲类要小一些，大约有10到20cm长。

来自加拿大北极地区和英国的traquairaspids鱼有形状相对简单的护盾，并且有非常精细的表面装饰，人们能凭借这些特征轻松地将其区别出来。它们是原始的异甲类，缺乏后代谱系中发育出的复杂脊椎，尾部只有几片大的鳞片。其中有一些保存状况非常好，是外观美轮美奂的一整条鱼，如加拿大西北地区德罗尔梅集群的志留纪鱼类Aethenaegis（意思是“雅典娜之盾”）。Aethenaegis是一种约5cm长的小鱼，它的嘴部下唇上有一个V形的前部，可能是用于捕食浮游生物或食物碎屑的。其他一些cyathaspids鱼类，如Traquairaspis，Cor-vaspis，Tolypelepis和Lepidaspis则具有非常独特的表面装饰，其中包括了许多精心雕琢出来的多边形骨质脊单位。cyathaspids在志留纪后半期十分兴盛，但在泥盆纪早期已经灭绝了。

[image: img]

[image: img]无颌鱼没有下巴，但这并未影响到它们种类多样这一事实。其中有许多物种拥有得到细致装甲保护的头部板和厚的骨质尾鳞，如英国赫里福德郡韦恩·赫伯特采石场的一种早期泥盆纪异甲类（Errivaspis waynensis）（A）。Errivaspis的重构图像（B）。



[image: img]

[image: img]最常见的甲胄鱼（Pteraspid）化石是护盾的一部分，如早期泥盆纪怀俄明的这个Protaspis transversa标本的背部护甲表面（A），以及另一个标本（B）的腹部表面和尾部鳞片。在组成第二个样本护盾的骨板中，我们可以清楚地看到同心的生长线。



[image: img]环甲鱼（Anglaspis）的护盾，这种鱼是一种来自早泥盆纪英格兰的cyathaspid。



泥盆纪的异甲类中最成功的一个群体是Pteraspidiforms（这个词来自希腊语的“pteros”和“aspis”，前者的意思是“翅膀”，后者的意思是“盾牌”）。之所以这样称呼它，是因为它的护甲两侧拥有翅膀一样的尖刺，这种刺叫做“角”。Pteraspidiforms有一块比cyathaspids更复杂的护盾，拥有相互分离的喙部、松果体和背部圆盘，这些结构组成了护甲的上半部分。包括挪威斯匹次卑尔根的Doryaspis在内的一些形态，则在其甲胄前端演变出了奇怪的凸起（Doryaspis的喙状凸起位于腹侧，是向外伸展很开的翅膀型结构）。而包括加拿大的Unarkaspis在内的其他物种也拥有较宽的腹侧刺和较高的背脊刺。法国古生物学家阿兰·比列克（Alain Blieck）最近将人们曾经认为归于甲胄鱼这个属的生物，细分成了许多不同的属。他对pteraspidiforms的研究表明，它们在对挪威斯匹次卑尔根、欧洲其他地区、俄罗斯西部和北美的泥盆纪岩石进行年龄测定时非常有用。英国古生物学家埃罗尔·怀特（Errol White）在早些时候进行的研究中，首先确立了一套详细的地层分区法，他使用到了异甲类化石。一些著名的pteraspidiforms包括了来自英国和法国的Errivaspis（人们用怀特的名字来给它命了名），欧洲和北美的Rhinopteraspis（这种生物拥有拉长的喙状凸起），以及在德国莱茵兰的亨斯鲁克板岩发现的大型扁平镰甲鱼（Drepanaspis）。

[image: img]Unarkaspis（曾经叫Lyktaspis）nathorsti，是一种不寻常的甲胄鱼，来自挪威斯匹次卑尔根，拥有很长的喙。这是它的铸型。



其他具有奇异装甲的巨型异甲类生物还包括了俄罗斯岩层中独有的amphiaspids。这些生物拥有由一块骨头制成的宽而圆的盔甲，其中一些护盾类似于飞碟。它们当中大多数拥有长约10～18cm的护盾，最大的约40cm长。Lecaniaspis和Elgonaspis头部的前方有骨质饲管或铲状器官，可能起着泵的作用，能从泥巴里吸入小生物体。amphiaspids的眼睛非常小，或者完全就不存在，因为它们住在泥泞的栖息地，需要躲藏在海床中，远离捕食者的目光。它们也拥有精细的侧线系统，这也能很好地帮助它们检测到即将到来的危险。一些双足类化石的身上有一些伤口愈合的痕迹，这表明它们会受到居住于同一浅海区域的有颌鱼袭击，但又经常能幸免于难。

缺甲鱼亚纲：七鳃鳗的先驱？

[image: img]镰甲鱼的重建图片，它是一种大而扁平的异甲类，来自早泥盆纪的德国，这是侧视图。




[image: img]Elgonaspis是来自早泥盆纪俄罗斯的异常异甲类。它拥有管状的嘴巴，这可能是种过滤器，用于吸入浮游生物和有机物碎片。（感谢莫斯科鲍里斯雅克古生物研究所的奥列格·列别德夫提供照片）



[image: img]这是Olbiaspis，它是来自早泥盆纪俄罗斯的碟形无颌鱼。（感谢莫斯科鲍里斯雅克古生物研究所的奥列格·列别德夫提供照片）




[image: img]（左图）这是Psammosteus的角板，它是一种大型无颌鱼，来自晚泥盆纪的俄罗斯地台。这些巨型无颌鱼可能有近1m长，是最后一个幸存的异甲类科。（感谢莫斯科鲍里斯雅克古生物研究所的奥列格·列别德夫提供图片）



[image: img]

[image: img]（下图）来自志留纪苏格兰的长鳞鱼（Birkenia），一种由薄鳞片覆盖的缺甲鱼亚纲。化石印痕（A）；得到漂白处理的铸型，显示出了覆盖于其上的鳞片细节（B）。（感谢瑞典乌普萨拉大学的赫宁·布罗姆提供图片）



缺甲鱼亚纲是简单的、受横向压缩的鳗鱼型无颌鱼，它们的身体可能覆盖了细长的鳞片，也可能没有。尽管人们在加拿大的早志留纪岩石中发现了一些巨大的缺甲鱼亚纲鳞片，但它们的鳞片一般都很小，很少超过15cm长。这个群体在志留纪和泥盆纪的早期都十分兴旺，阿莱克斯·里奇所做的描述提供了很多关于其解剖学的信息（里奇，1964，1980）。它们具有沿着身体的背脊和腹脊分布的简单翅片，并且包括莫氏鱼（Jamoytius）和喉鳞鱼属（Pharyngolepis）在内的一些物种则具有形态良好的腹侧鳍，这些鳍得到了桡骨支撑。来自中志留纪苏格兰的Cowielepis则表明沿着身体的每一侧，所有的缺甲鱼可能都有一条长的腹外侧鳍（布罗姆，2008）。尾部由身体轴线支持，往下垂去，并具有薄的背侧（上脊索）叶。Birkenia和Lasanius的背部鳞片则精细地分布于身体的脊部。它们跟骨甲鱼和七鳃鳗一样，头顶上有一个鼻脑垂腺开口。它们的侧面有一排鳃孔，数量从6到15对不等。所有已知的化石缺甲鱼亚纲都居住于古代的欧美大陆，它们的遗体主要分布于苏格兰、挪威、爱沙尼亚和加拿大的遗址中。

[image: img]（左图）电子显微镜扫描的一条缺甲鱼躯干鳞片图像，显示出了详细的表面雕塑（图像放大了10倍）。（感谢瑞典乌普萨拉大学的赫宁·布罗姆提供图片）



[image: img]

[image: img]（右图）晚志留苏格兰纪的缺甲鱼亚纲莫氏鱼的化石遗骸（A），图（B）显示的是这一标本的主要特征。



人们最近在加拿大索梅纳克湾的晚泥盆纪岩石中发现了一种类似缺甲鱼亚纲的生物，叫做恩德奥鱼（Endeiolepis）和泥盆纪缺甲鱼（Euphanerops）。菲利普·让维耶和马里乌斯·阿尔森诺特（Marius Arsenault）指出，缺甲鱼亚纲是与现代七鳃鳗关系最近的化石祖先。让维耶怀疑Endeiolepis也可能与Euphanerops是同一种生物，因为人们现在了解到Endeiolepis的“腹外侧鳞片”是Euphanerops鳃篮的内部结构。来自加拿大的化石形式表明，它们都拥有一排可能延伸到尾巴的长鳃弓，Euphanerops可能有多达30对鳃。

赫宁·布罗姆（2007）完成了对北半球的birkeniid缺甲鱼亚纲所做的重大修订。他的这个专题研究描述了15个新物种、10个新的属和2个新的缺甲鱼亚纲科，并为这些族群提供了详细的系统发生框架。


[image: img]恩德奥鱼（Endeiolepis）的重建图片，它将早期的化石缺甲鱼亚纲与现存的七鳃鳗连接在了一起。（根据菲利普·让维耶和毛里斯·阿森诺特的作品改编而成）



[image: img]这是来自晚泥盆纪加拿大魁北克地区埃斯屈米纳克的幼发雷诺鱼，它是缺甲鱼亚纲的一种。该标本显示出其身体和一部分尾巴的轮廓。



这些缺甲鱼亚纲可能与七鳃鳗的生活方式很像，要么寄生在活鱼身上，要么就靠进食碎屑为生。然而除了在苏格兰发现的物种之外，它们的遗骸大多处于海洋沉积物中，苏格兰的这些物种可能生活在淡水里。当然，这一发现并未排除掉这样一种可能性：像某些七鳃鳗一样，这些缺甲鱼可能会在海洋环境中度过它们生命中的一个重要阶段。

腔鳞鱼亚纲：鳞片讲述着一段故事

腔鳞鱼亚纲（这个词的意思是“乳头状牙齿”）在化石记录中，主要以它们独特的鳞片而为人所知。这些鳞片有一个十分独特的冠层，它由闪亮的牙本质所组成，位于一个骨质基底上，下面存在一个大的髓腔，这个髓腔给基底穿了很多孔。腔鳞鱼亚纲的鳞片形态不一，具体取决于它们来自鱼的哪个部分。头部鳞片是粗短的，到了躯干上时会变成修长的，而鳍上的鳞片与身体内部的咽喉鳞片则都是形状多样的。构成鳞片的组织也十分多变。罕见的整块腔鳞鱼亚纲化石显示，其中大多数是扁平而具有宽翼状胸鳍褶皱的鱼类，没有桡骨，与缺甲鱼亚纲一样。它们的头也很大，在腹部有一排鳃孔，例如图里鱼（Turinia）。腔鳞鱼亚纲的长度可达近1m，但大多数是小鱼，一般小于15cm。

马克·卡德威尔（Mark Caldwell）和马克·威尔逊1993年所描述的加拿大西北领地保存完整的腔鳞鱼亚纲表明，这个群体实际上已经辐射分化出了许多不同的形式，其中一些成了福尔卡类鱼（Furcacaudiformes），具有大的分叉尾巴和小三角背鳍，体型较宽，Sphenonectris鱼便属此类。福尔卡鱼（Furcacauda）这类体型较宽的鱼最显著的特征是：它们的胃部很大——人们认为无颌鱼中不存在这种器官，因为现存的七鳃鳗等生物形式并没有胃。

[image: img]花鳞鱼（Thelodus）是发现于晚志留纪苏格兰雷斯马哈戈遗址的一种完整的腔鳞鱼亚纲。



在西伯利亚发现的最古老腔鳞鱼亚纲化石来自晚奥陶纪时代，当晚泥盆纪的弗拉斯阶地质阶段结束时，该族群便灭绝了。在欧美大陆上，大部分腔鳞鱼亚纲在早泥盆纪末期便灭绝了，但位于冈瓦纳大陆，属于图里鱼属和Australolepis鱼属的那些则又多存续了一段时间。它们的鳞片大小在0.5到2mm之间，每一条腔鳞鱼都有几千张鳞片覆盖在身体上，在嘴和鳃裂的内侧也排列着一些鳞片。这导致它们各自拥有许多不同的鳞片形状，因此只有研究腔鳞鱼亚纲的专家才能单靠鳞片来弄清其主人所属的物种。

腔鳞鱼亚纲的生活方式可能十分多样。世界顶尖腔鳞鱼亚纲专家之一的苏·特纳（Sue Turner）认为，像图里鱼这种较大、较扁平的鱼类可能是移动速度缓慢的底栖动物，它们可能会在泥土中翻找无脊椎动物，或者伏击各种路过的小型猎物，就跟现在的扁鲨（Squatina）一样。来自加拿大的宽体腔鳞鱼亚纲可能是更活跃的游泳者，它们以过滤方式进食，或者捕捉在水中自由浮动的猎物。椎鳞鱼（Lanarkia）等一部分腔鳞鱼亚纲的身上有很尖的刺，这些刺平时可能会平躺在身体上，当鱼儿将自己充满气，膨胀起来时，这些刺也会朝外伸出去，起到防御作用，如同现在的河豚一样（特纳，1992）。

[image: img]

[image: img]来自南极中部的泥盆纪阿兹台克粉砂岩的躯干鳞片，其中包括冠层（A）和拥有髓腔的基底（B）。鳞片约2mm大小。（感谢维多利亚博物馆的肯·沃克提供图片）



[image: img]（上图）来自早泥盆纪加拿大的MoTH地区的Sphenonectris turnerae，这是一种尾部有分叉的腔鳞鱼亚纲。（感谢加拿大阿尔伯塔大学的马克·威尔逊提供图片）



[image: img]（左图）早泥盆纪加拿大MoTH地区的叉尾腔鳞鱼亚纲Furcicauda的重建图像。



在加拿大发现的完整鱼类化石都支持着这样一个观点：腔鳞鱼亚纲比人们以前想象的要先进很多，要么跟有颌鱼的关系更近些，要么就是异甲类的近亲。它们与有颌鱼间的联系以这一情况为基础：早期腔鳞鱼亚纲的原始鳞片与早期鲨鱼的原始鳞片非常相似，原始的腔鳞鱼亚纲甚至也具有十分成型的胃部（不过Euphanerops这种缺甲鱼亚纲也拥有胃部）。另外，一些腔鳞鱼亚纲（Loganellia）的咽部有小齿，就与有颌脊椎动物一样。它们与异甲类之间也存在联系，这种联系的基础是它们之间十分相似的独特叉状尾鳍结构。这种结构也见于加拿大西北部的irregulariaspidid异甲类上（佩莱林和威尔逊，1995）。实际上，腔鳞鱼亚纲可能并不是天生的单系群（单系群有着相同的祖先，具有相同的主要特征）——举例而言，其中有一些成员接近于异甲类，另一些则接近于有颌脊椎动物。

盔甲鱼亚纲：神秘的东方无颌鱼

盔甲鱼亚纲（意为“头盔面罩”）生活于构成今日的中国华南和越南北部的古代岩层上，是这些地方所特有的一个灭绝的无颌鱼族群。这些古老的大陆块长期与世隔绝，或许正是如此，盔甲鱼亚纲才发展出了一种与其他无颌鱼完全不同的甲胄风格，其中有些鱼的遗体是所有已知鱼类中外貌最离奇的。包括东方鱼（Dongfangaspis）在内的一些物种有45对鳃孔。盔甲鱼亚纲的甲胄由单独的一块骨板构成，除了头部侧面的甲胄以外，其他甲胄是一体的，不存在分隔，具体的例子包括骨甲鱼亚纲和茄甲鱼（pituriaspid）。盔甲鱼亚纲的独特之处是：它的盔甲上有一对容纳了双眼的孔，这两个孔的中间有一个较大的中孔，名为中背孔。在大部分盔甲鱼亚纲中，这个孔是非常大的，正好位于成对鼻腔的正下方。研究者最近对该族群进行了一次系统发生分析，发现有两个谱系独立进化出了这个孔，一个是多鳃鱼类（polybranchiapsids），另一个是华南鱼（huananaspidi）（朱敏，盖志琨，2006）。

[image: img]以菲利普·让维耶和其他人最近的研究成果为基础，编排出来的主要现存无颌鱼族群。



[image: img]

[image: img]加文·杨于1992年描述了一种来自澳大利亚中部的新脊椎动物“纲”的代表，即茄甲鱼（Pituriaspis doylei）（A），这是其护盾的化石印痕，在这一化石中，它所有的骨骼都已经遭到了风化。茄甲鱼的还原图像（以乳胶皮为基础）（B）。




[image: img]多鳃鱼类（Polybranchiaspis）骨质护盾的印痕，这是常见于早泥盆纪中国和越南北部的盔甲鱼亚纲无颌鱼。



[image: img]这种早泥盆纪中国的盔甲鱼亚纲护盾印痕，清楚地展现出了为它的双眼所留的圆孔、长长的中背孔，以及代表感觉管的许多凸起的线条。



盔甲鱼亚纲是一个多样的群体，拥有80多个已知种类。它们的头部软组织周围有着层状软骨化骨所组成的管道，保存状况良好，让我们对它们的软体解剖学特征有了更好的了解。它们有复杂的大脑和发达的内耳，内耳里有两个垂直的半圆形管道。这一族群在志留纪之初进化了出来，在早泥盆纪达到多样性的顶峰，大部分在中泥盆纪时灭绝了（在这一族群中，人们只发现了一个存活于埃姆斯期的物种，以及一个存活于艾斐尔阶的物种。朱敏，2000）。最后，人们还在泥盆纪最末期的中国宁夏岩层中找到了一个属于中间形态的盔甲鱼亚纲，而在泥盆纪结束时，这一族群已经灭绝了。

[image: img]早泥盆纪中国云南的西屯动物群鱼类图片。几只盔甲鱼亚纲的无颌鱼位于前景中，它们在海床上游动，而大型硬骨鱼杨氏鱼（Youngolepis）（后）和斑鳞鱼（左）则追逐着它们。我们可以在右后方的海底看到小的云南鱼（yunnanolepid）胴甲鱼（antiarch），远处有两只早期的棘鱼。（感谢布莱恩·朱提供图片）



[image: img]显示盔甲鱼亚纲头部结构的中华盔甲鱼（Sinogaleapis）护盾。



包括多鳃鱼类在内的一般盔甲鱼亚纲具有简单的卵形盾，其顶部表面装饰有感觉管的凹槽所组成的辐射型图案，这些图案十分精致。三尖鱼（Tridensaspis）等鱼类是三角形护盾的代表，而我们在汉阳鱼（Hanyangaspis）中则可见到几乎呈半圆形的宽阔护盾（该属现在被认为是基本形式之一。朱敏和盖志琨，2006）。华南鱼和龙门山鱼（Lungmenshanaspis）则发展出了极端的形状，在甲胄的正面和侧面，它们的骨骼都变得更窄，延长了不少。在三岔鱼（Sanchaspis）等其他物种之中也有这种情况，三岔鱼有一条向前伸出的管，管子的末端变大，成了一个球形物。多鳃鱼（Polybranchiaspis）是第一批得到命名的盔甲鱼亚纲之一，在中国和越南北部都有发现。

茄甲鱼：自成一派

茄甲鱼类（Pituriaspids）这个名字来自澳大利亚原住民语言中的“pituri”，这是一种含有麻醉药品成分的植物的名称（我有那么一点想弄些过来，种在自己家的花园里），有时澳大利亚中部的土著居民会使用这种药品。这些化石很奇怪，以至于发现它们的加文·杨认为当时他可能出现什么幻觉了。茄甲鱼类来自澳大利亚昆士兰州西南部的托克山脉。它们差不多生活于中泥盆纪初期，留下了泥盆纪澳大利亚无颌鱼的唯一一批躯干化石。茄甲类独特的特点是：它们有一个长长的骨质甲胄，在头部和躯干区域周围有一条管道，而甲胄在眼孔下方则有一个大的开口。甲胄的前部有一条长长的、向前突出的骨头，叫做喙状凸起。茄甲鱼和尼亚巴鱼属（Neeyambaspis）是其中已知的两个形态，后者具有更宽、更短的护甲。人们认为茄甲鱼具有发育良好的胸鳍，因为其甲胄两侧拥有成对的开口，而且也应该具有强壮的肩状骨骼，以保护鳍的前缘。

目前来看，我们对茄甲类解剖学知识的了解，要比其他化石无颌鱼少，但是从它们的整体外观来看，我们可以将它们与骨甲鱼放在一块。杨（1991）将茄甲类放到了辐射分化表的底部，其中也包括了骨甲鱼亚纲和盔甲鱼亚纲。茄甲类的主要特点是：它们有一块类似头甲类的护盾，上面没有任何背部鼻脑垂腺开口。

骨甲鱼亚纲：无颌类成就的巅峰

[image: img]盔甲鱼亚纲头部护盾形状的多样性。一个完整的骨甲鱼标本。



骨甲鱼亚纲（意思是“骨盾”）曾经被称为甲胄鱼类（ostracoderms）。它们是一个拥有坚固护盾的无颌鱼群体，种类十分多样，分布范围限于古代欧美大陆之内。而它们的化石主要位于英国的老红砂岩露头[3]，挪威斯匹次卑尔根和欧洲其他地区，俄罗斯西部和北美。它们有一个大的骨盾和两个圆形的眼孔，一个较小的钥匙形鼻部器官开口，以及位于眼睛之间的一个微小的松果体开口。护盾两侧有很大一片区域，可能是感觉场，而护盾顶部则有一个类似的感觉场。许多物种的护盾发育良好，一般会向后凸出。护盾一开始是棋盘格子般的较小板块，它们会不断生长，在成熟时融合到一起，形成坚固的护盾。骨甲鱼的胸鳍发育良好，附着在简单的内部骨化胸带骨上，上面联结着简单的桨形软骨支撑物。

[image: img]Cephalaspis pagei，来自早泥盆纪英国。（感谢莱斯特大学的罗伯·桑瑟姆以及伦敦自然历史博物馆提供图片）



[image: img]一条骨甲鱼Zenaspis selwayi的头部护盾，显示出护盾是由许多多边形骨骼单位组成的。请读者留意眼睛之间的中央鼻脑垂腺开口。



[image: img]一个骨甲鱼（Boreaspis）头部护盾的基本结构。



[image: img]

[image: img]骨甲鱼（Norselaspis）头部护盾的内部（A），显示了大脑周围的软组织通道，这些通道由精致的软骨化骨保护。骨甲鱼（北甲鱼）的头部重建图像（B）。两者都来自早泥盆纪的挪威斯匹次卑尔根地区。（感谢来自巴黎自然历史博物馆古生物部门的D.塞尔维特提供图片）



[image: img]骨甲鱼不同形状的头部护盾，显示出了这一族群的多样性。



在一些骨甲鱼（例如Tremataspis）中，成对的鳍二次消失，使得护盾成了橄榄形。它们在身体上有一条背鳍，有时有两条，如苏格兰的Ateleaspis所示。在嘴部和鳃部的下方，护盾化石一般都留有较大的开口，但在活着时则会被许多拼在一起的小板块覆盖。一些十分罕见、保存完好的化石显示出了这种情况。它们最多有10对鳃裂口，这是通过护盾下方成对的小开口数目所判断出来的。在一些骨甲鱼化石中，可以看到大脑留下的印痕，其中的神经、动脉和静脉通道由薄软骨化骨保护着。从这些化石中，我们得知鱼类只有两个形成内耳的半圆形管道，而高等脊椎动物中则有三个，同时其脑神经和血管为头部供养的总体模式也类似于七鳃鳗幼体（让维耶，1985）。骨甲鱼的眼睛周围也有发育良好的硬化骨骼，有些骨甲鱼的嘴部前方有小的口腔区域，长满结节，明显有助于抓取食物。

阿法纳西瓦（Afanassieva，1992）将骨甲鱼类的生活方式重构为两种。第一种基本是底栖的，拥有厚厚的护盾，而又没有配对的鳍，因此移动性较差。Tremataspis等物种要想移动，就必须挪动它们的短尾巴。它们的护盾骨化程度极高，这让它们拥有了一定的体重，能轻松地躺在海底捕食泥浆中的食物。另一组骨甲鱼则是游泳健将，它们的胸鳍发达，还有长尾巴（如头甲类及其亲属）。包括Parameteoraspis的这类鱼有时拥有奇怪的宽盾，用以防御掠食者。如果需要的话，它们显然能迅速摆脱危险。骨甲鱼骨骼中的孔道系统可能都是一种用来分泌黏液的器官，当鱼类在游泳或者沿着水底移动时，这种黏液能减少阻力，让它们游得更自在。所有尾巴保存完好的骨甲鱼化石都有厚的鳞片，它们通常排列成一系列垂直的长方形单元，顶上是一系列小一些位于背部的鳞片脊，腹部下方也有这么一系列鳞片脊。

[image: img]这是Tremataspis，它是一种来自晚志留纪瑞典奥塞尔岛的骨甲鱼，拥有长长的护盾。该标本的长度不到4cm。



在早泥盆纪中，骨甲鱼类经历了一次大规模辐射分化，产生了多种多样的形态，从具有简单的半圆形头盾（例如头甲类）一直到具有突出背棘（如Machairaspis），或者拥有长护盾，覆盖了大部分躯干的形态（Thyestes，Dartmuthia，Nectaspis）。罗伯特·桑瑟姆（2009）的作品很好地阐明了骨甲鱼的系统发生情况。在晚泥盆纪早期，骨甲鱼类灭绝了。

与第一批有颌鱼的联系

腔鳞鱼亚纲和一种骨甲鱼是两种灭绝了的无颌鱼，它们都可能是有颌鱼的祖先。在确定有颌类的姊妹群时，人们曾经更偏好选择腔鳞鱼亚纲。因为该物种保存完好，来自加拿大的叉状尾标本（Furcacaudiformes）显示出了发育良好的胃，这一特征目前仅在现存的有颌类和高等脊椎动物中出现过。此外，这些腔鳞鱼亚纲显示出了更宽阔的胸鳍和发育良好的尾鳍，人们可以将其看作晚于骨甲鱼尾部出现的进化产物。腔鳞鱼亚纲的鳞片与原始有颌鱼的牙齿相似，并且在咽部存在小齿，这是其他一些可以将它们与早期有颌类（特别是鲨鱼）联合在一起的特征。

在这场竞争中，目前大多数古生物学家更青睐的是骨甲鱼亚纲，因为它们更接近有颌脊椎动物的进化线。菲利普·让维耶（2001，2007）凝练地总结了骨甲鱼和有颌鱼之间的特征，具体如下：拥有成对的鳍（包括拥有骨化肩胛喙软骨和鳍软骨骨架的胸鳍），头部拥有开放的内淋巴管，眼部附近拥有骨化的骨骼（巩膜骨），外部和内部骨化中细胞骨，两条背鳍，一条尾鳍，以及狭缝状的鳃部开口。威尔逊等人（2007）也表明，骨甲鱼鳃上腔的成对鳍更类似于有颌类的腹鳍，而非无颌鱼其他形式的鳍。盔甲鱼亚纲还与骨甲鱼以及有颌类一样，拥有在软骨膜处出现骨化（或钙化）的内骨骼，在外部有开口的内淋巴管，一条大的背颈静脉以及在头盖骨处发育出来的枕区，它环绕着迷走神经的出口。尽管人们目前对茄甲鱼的了解很少，但由于头部护盾和胸鳍与骨甲鱼类存在整体相似性（可能也和盔甲鱼亚纲存在关系），所以人们认为它与这两类鱼存在关联。

通过发育生物学领域的发现，我们可以看到眼部骨骼的出现与颌骨的起源之间的重要联系。通过对发育中的鸡胚胎进行研究，加拿大哈利法克斯大学的布赖恩·霍尔确定，形成了某种芽的组织也是形成下颌骨时不可或缺的部分。这种芽会发育成覆盖眼部外围的巩膜硬骨。这条进化路径或许就是给颌骨骨化的副产品所准备的。一系列连接基因在创造出硬化骨骼之后，可能意外开始生产起了下颌软骨，这种骨头可能是强化现有口腔部件的手段。这种发展模式表明，在支撑用颌骨进化出来之前很久，口腔里的牙状结构就可能进化出来了。不同群体的化石无颌鱼表明，其中有一些的口腔区域里确实有可用的骨板，它们会拿这些板来捕食死尸，也可能会捕食活着的猎物。支撑这些嘴部器官的是麦克尔软骨，一种骨化的支撑物。它之所以会出现，可能是为了保护双眼。值得注意的是，在所有无颌类生命形式中，只有骨甲鱼的巩膜骨拥有较高的骨化程度，这给下颌的发育提供了一定的潜力。

[image: img]罗伯·桑瑟姆（2009）最近提出的一种骨甲鱼的相互关系。不同的阴影和数字指的是不同的分支（详见桑瑟姆，2009）。



人们最早认为鲨鱼等软骨鱼是最早的有颌鱼，因为它们的鳞片比其他任何一个群体的历史都要悠久，可追溯到晚奥陶纪/早志留纪的北美。软骨鱼的两个特征中，有一个是拥有棱形钙化软骨，这方面最早的证据来自晚泥盆纪，但某些软骨鱼单独存在的牙齿化石则来自洛赫柯夫期。人们推测属于早志留纪或晚奥陶纪“鲨鱼”的化石碎片可能是任何东西，不过包括晚志留纪的爱伦托鲨（Elegestolepis）在内的某些鱼类鳞片，则可能是盾鳞状的，而鲨鱼身上的鳞片也是这种样式。有颌类最早的清晰证据来自晚奥陶纪的棘鱼类鳞片，但目前人们还缺乏完整的躯干化石来对此进行确认。来自早志留纪中国的盾皮鱼是进一步的证据，证明这一族群仍有可能是第一批有颌类。研究早期脊椎动物的许多研究人员支持这样一个观点：盾皮鱼最有可能是最基础的有颌脊椎动物（参见第4章的进一步讨论）。

被称为“mongolepids”的早期鲨鱼类动物鳞片是否属于长有牙齿和颌骨的鲨鱼呢？这个问题至今尚无定论，因为直到早泥盆纪时，人们才在同一沉积物中发现鲨鱼的牙齿和鳞片。因此，我们在骨甲鱼中看到的这种高度的解剖学复杂性，为鱼类进化过程中的下一场大革命搭好了舞台，这场大革命就是有颌鱼的崛起。当颌骨和牙齿发育出来之后，捕食者和被捕食者的军备竞赛便开始了，鱼类世界中的生死大战将在整个泥盆纪时期和之后的时代中不断打响。

无颌帝国的终结

在泥盆纪晚期开始时，原始无颌鱼中有许多科已经灭绝了。少数幸存者包括加拿大埃斯屈米纳克遗址中发现的4种骨甲鱼，中国宁夏的一种可能（但不确定）的盔甲鱼亚纲，澳大利亚的一种腔鳞鱼亚纲属，同样来自埃斯屈米纳克遗址的七鳃鳗状缺甲鱼亚纲，以及数个来自欧洲的大型扁平psammosteid异甲类物种。目前来看，当时无颌鱼多样性急剧下降的一个可能原因是有颌鱼的多样性迅速增加，这可能导致一些无颌鱼失去了栖息地，或者要靠吃掉自己的幼鱼和卵来生存。

在志留纪中，无论从多样性还是生物量上看，无颌鱼都是主要的鱼类，因为早期有颌鱼比较少见。在泥盆纪开始的时候，所有主要的有颌鱼都出现了，包括有颌类棘鱼在内的一些枝干，在早泥盆纪的最后阶段达到了高度的多样性。到了泥盆纪中晚期，许多有颌鱼达到了多样性的顶峰，如盾皮鱼，孔鳞鱼（porolepiforms），tetraopodomorph鱼和肺鱼类（dipnoans）。

[image: img]拥有高耸护盾的骨甲鱼Meteoraspis的复原图。



从它们相似的身体形状中，我们可以清楚地看到，这些盾皮鱼中有一些可能已经占领了无颌鱼空出的位置，后者已屈从于不断增加的捕食压力。例如，当扁平的psammosteid无颌鱼一灭绝，扁平的叶鳞鱼目盾皮鱼就出现了。这一结论是根据它们在波罗的海东部的同时代化石而下的。拥有长护盾的异甲类在竞争中可能输给了拥有长护盾的早期盾皮鱼，后者可以更好地防御掠食者或更快地游泳。以碎屑为食的底栖无颌鱼可能被许多新生的底栖盾皮鱼挤走了位子，比如说胴甲鱼。在泥盆纪于3.55亿年前结束时，只有七鳃鳗和八目鳗还存活着，它们没有受到身体护甲的拖累，成了曾经强大的无颌类脊椎动物帝国的扛旗手。



[1]一种无颌鱼类，生活于奥陶纪。——译者注

[2]某个种被首次描述的时候所使用的单一物种个体就是正模标本。——译者注

[3]“露头”是地质学术语，指的是露出地面的岩层。——译者注


第四章　甲胄鱼和长着胳膊的鱼

[image: img]


长有甲胄，统治着泥盆纪海洋、河流和湖泊的盾皮鱼

盾皮鱼生物是一组不同寻常的有颌鱼，它们拥有骨板组成的护甲，大约在4.3亿年前的早志留纪出现，主宰了泥盆纪时期的水道，并在那个时代结束时灭绝。它们是有史以来最奇异的脊椎动物之一，其中包括胴甲鱼，它的特点是拥有由外骨骼覆盖的“胳膊”，而它们当中还包括世界上第一批超过8m长的恐鱼科（dinichthyids）巨型猎食者。在进化树上，大部分盾皮鱼位于无颌的骨甲鱼之后，并位于第一批鲨鱼之前。它们的进化速度快，多样化程度高，这意味着其中单个物种的存在时间一般都不长。人们往往可以用它们的骨骼化石来精确测定泥盆纪岩石的年龄。一些世界上保存状况最完好的盾皮鱼化石来自澳大利亚。早泥盆纪澳大利亚东南部的石灰岩中保存着原始盾皮鱼的美丽的化石标本，这些标本显示出这些原始有颌鱼令人称奇的种种细节。西北澳大利亚的戈戈构造区拥有许多各式各样的先进盾皮鱼的立体化石，它们的保存状况堪称完美，显示出了这些鱼类为适应珊瑚礁生态系统而做出的复杂适应。一些戈戈盾皮鱼揭示出了关于它们性生活的秘密，显示出它们会通过交配来繁衍后代，还有一些会直接将幼鱼生下来。

盾皮鱼（placoderm）这个词来自希腊语，意思是“配有甲板的皮肤”，暗指它们的头部和躯干上覆盖着一层层拼接而成的重叠骨板，这是它们独特的特征。人们已经研究了100多年的盾皮鱼化石了，那些来自苏格兰老红砂岩露头的化石更是受到了高度关注。人们一开始对盾皮鱼所做的一些重建表明它们是无颌鱼，具有独特的翼状胳膊和异常大的头。休·米勒（Hugh Miller）“粗糙的图画”尤其出名，这是他在1838年画出来的复合复原图像，他将尾骨鱼（Coccosteus）和兵鱼属（Pterichthyodes）这两种不同的苏格兰盾皮鱼给搞混了。在对化石标本进行了进一步研究后，事实表明盾皮鱼具有真正的下巴，也有跟其他鱼类很像的鳍。对盾皮鱼类最早进行的详细研究是由著名古生物学家，法国人路易斯·阿加西斯（Louis Agassiz）进行的。他在1833年到1843年间发表了总计5册的论文集，名为Recherches surles poissons fossiles（法语“对鱼类化石的研究”），说明了多种形式的盾皮鱼。一些早期自然学家甚至认为胴甲鱼这种盾皮鱼是类似于大型甲虫的无脊椎动物，或者把它们看作一种化石乌龟，因为它们的背后有盒子一样的壳。

[image: img]休·米勒1841年为苏格兰老红砂岩的尾骨鱼类盾皮鱼所画的“粗糙的图画”。图上的胸鳍位于眼窝中，表明当时的人们对这一族群并没有多少认知。瑞士研究者路易斯·阿加西斯[1]看到了米勒的发现，他成了第一个对该族群进行详细研究的科学家。



[image: img]晚泥盆纪澳大利亚戈戈构造区的槽甲鱼属（Incisoscutum）盾皮鱼的基本解剖结构。



盾皮鱼类的起源和关系

盾皮鱼研究的革命发生在20世纪30年代初，当时，斯德哥尔摩自然历史博物馆的瑞典教授埃里克·斯坦修开始研究起盾皮鱼的解剖细节。斯坦修选取了一些盾皮鱼骨骼样本，它们的头盖骨完整地保存在岩石之中，他将石头腐蚀掉，用蜡质模板印出十分之一毫米宽的横截面，每个横截面都比原始剖面尺寸大10倍。当这些部分被组装起来时，就形成了一个头骨的三维大型模型，清楚地显示了神经、动脉和静脉管道。这种方法运用到了去除各层的酸液蚀刻技术，发明者是英国人威廉·索拉斯（William Sollas），故得名索拉斯研磨技术。斯坦修会利用到骨骼缺失处的底板，将其看作大脑的软组织部分，然后再制作出一个脑腔模型，里面有大脑各部分的软组织。他的详细研究开启了一个新纪元，自此以后人们开始大胆地研究盾皮鱼和化石鱼类。大体而言，人们主要描述的是软组织解剖状况，并将盾皮鱼看作与今日的鲨鱼之间可能存在关系的有颌鱼。

[image: img]化石鱼类研究人员，摄于1968年瑞典斯德哥尔摩自然历史博物馆。从左到右：德国的汉斯-彼得·舒尔策（Hans-Peter Schultze），挪威的托尔·洛尔维格（Tor rvig），瑞典的汉斯·比耶林（Hans Bjerring），瑞典的埃里克·斯坦修，美国的加雷思·纳尔逊，中国的张弥曼，加拿大的雷蒙德·托尔斯泰因森（Raymond Thorsteinsson），瑞典的埃里克·亚尔维克（erik Jarvik），前苏联的艾米利亚·沃罗比耶娃（Emilia Vorobjeva）和德国的汉斯·耶森（Hans Jessen）。（瑞典自然历史博物馆准许本书使用这张图片）



近年来，这种酸腐蚀技术使我们能够从岩石中制备三维的标本，从而确认了斯坦修的许多研究成果是正确的，并让我们发现了许多关于盾皮鱼解剖学和关系的新信息。今天，人们认为盾皮鱼是能解决许多地质问题的重要族群。如上所述，我们可以把它们看作确定泥盆纪沉积物年龄的标准化石，而且有些群体具有不同的生物地理分布范围，因此可以让我们了解某些大陆在过去地质时代中所处的位置。


[image: img]一个由放大的切片组成的蜡质模型，由一系列取自头骨、受蜡质板放大的磨片组成，显示了20世纪30年代由瑞典的埃里克·斯坦修制作的一个早泥盆纪盾皮鱼Wijdanowiaspis鱼的脑腔。



长期以来，古生物学家一直在争论盾皮鱼的亲缘关系。瑞典科学家埃里克·斯坦修认为盾皮鱼和鲨鱼之间关系比较亲近，因为他通过使用一系列较为细致的化石磨片，对盾皮鱼的解剖学进行了不少次重建。然而，目前对盾皮鱼进行研究的许多人声称，斯坦修在重建盾皮鱼解剖情况时是以鲨鱼模型为基础的，从而使它们看起来更像鲨鱼。这促使包括布赖恩·加迪纳（Brian Gardiner）在内的一些科学家争辩说，盾皮鱼可能与真正的硬骨鱼类祖先密切相关。鲍勃·舍费尔（Bob Schaeffer）和加文·杨则认为，盾皮鱼在鲨鱼、棘鱼或硬骨鱼出现之前很久就诞生了，是一切有颌鱼的原始祖先。

近年来对盾皮鱼的这场争论不断升温，出现了一些新的观点。有些人同意斯坦修的观点，他们认为应将盾皮鱼与鲨鱼和鳐鱼分到一块（分到一个名为板鳃亚纲Elasmobranchiomorphii）的超类中。其他人则认为盾皮鱼与硬骨鱼密切相关。许多人所共有的最新观点是这个：盾皮鱼所占据的位置比这两种观点所认为的都要原始，它们是所有有颌鱼辐射分化的基础。一个多世纪以来，人们一直认为盾皮鱼类是一个天生的单系群，具有独特的特性，这是加文·杨和丹尼尔·古杰最近在他们的论文中提出的观点。

2009年初马丁·布拉佐（Martin Brazeau）提出盾皮鱼是一个并系物种，意思是说其中有一些是同一祖先的后代，而另一些则不是。在他看来，应该将一些盾皮鱼看作是有颌类，而包括节甲鱼在内的其他一些物种则形成了单系群。确实，包括胴甲鱼在内的一些盾皮鱼完全缺乏骨盆带和鳍。这是个强有力的证据，证明如果拥有这一重要特征的话，那一些盾皮鱼或许就能与软骨鱼以及硬骨鱼之间联合起来，让胴甲鱼成为有颌类的一员。

我和我同事最近的研究表明，一些类型的盾皮鱼具有复杂的生殖行为，像现代鲨鱼和鳐鱼一样交配，有些会生下发育良好的活体幼鱼（朗等人，2008，2009）虽然它们可能无法因此与鲨鱼之间产生直接联系，但这表明在第一批鲨鱼出现之前，这些鱼类可能就进化出复杂的繁殖策略了。

现在出现的一些证据表明，与人们过去所想的相比，拥有复杂生殖行为的盾皮鱼数目要多些。其中包括节甲鱼和ptyctodontids的两性异形特征，即雄性使用类似于现代鲨鱼的鳍足对雌性进行体内授精，不过这些鱼类的鳍足上覆盖着真皮骨。这表明外部鳍足是一个特化功能，鲨鱼演化出了这一功能。或许所有盾皮鱼也演化出了这种功能，并且这还暗示着所有盾皮鱼中原始地存在着的鳍足在一些盾皮鱼族群中可能丢失了，或者还未被人们发现。


戈戈鱼和酸制备技术

世界上最好的盾皮鱼化石来自西北澳大利亚州金伯利地区的戈戈和圣诞溪地区的晚泥盆纪珊瑚礁生物群。戈戈构造区代表深度更高的安静水域，它离高能量的礁前区域很远。这些化石遗址中的鱼类十分多样，本书多处都有提及。由于后来缺乏地质活动，这个地方的化石保留了精致的细节。缺乏地质运动也使得该地区没有强烈的地壳运动，这些地壳运动通常让这个时代的化石出现变形，受到压缩。

在古代礁石生态系统更深的礁内凹陷处中，泥泞的Limerich沉积物在生物的尸体上缓慢堆积起来，其中有许多生物在活着的时候可能就栖息在珊瑚礁周围或者珊瑚礁上面。死后（无论死因如何），鱼的尸体往往会漂浮一段时间，然后沉入泥泞的海底，在此期间随时可能被打扫干净。因此，在细泥岩中发现的戈戈鱼残骸包括完整的骨骼，孤立的骨头或尸体的碎片。戈戈鱼被迅速包裹到了细的泥质土中，这些泥土在鱼被埋葬后不久便形成了坚硬的方解石晶体。这个过程保护到了易碎的骨骼，让它们不会被头顶日积月累的沉积物压碎。

实地寻找戈戈鱼是一项艰苦的工作，研究者要用锤子击打数以千计的石灰石结核，直到找到宝藏为止。有时候敏锐的研究者能够发现因风化而露出结核的一点骨头，在这种情况下，他们不需要破坏石灰石结节。如果一条鱼的样本的中间已经裂开，或者被锤子打碎成了几块的话，那么我们可以使用多种技术来制备样本。一种方法包括将各块碎片的正反面嵌入环氧树脂板中，然后对各块碎片进行酸性浸蚀。这就显示出了这条鱼的正反面来，各块骨头都连接到了一块，就跟鱼被埋葬时一样。或者可以用耐酸的环氧树脂将碎片粘合在一起，然后将整个结合溶解在酸中。这造就了一个完好无损的骨架，不过在一些骨骼断开的位置上，会留下几条可见的痕迹。

酸蚀工艺使用到了（约10%的）弱乙酸或甲酸溶液。在每次进行处理时，都需要用流水来进行大规模清洗，所以整个制备过程可能会花上几个月。在制备过程中，每次进行完酸处理和水洗后，曝露在外的骨头都会被晾干。然后用塑料胶水浸渍它，化石骨骼会吸收这些胶水，使得它们的内部更为坚实。当骨头正根据需要来尽可能吸取塑料胶水时，我们可以将样品放回酸液中，以进一步溶解包围着它的岩石。

当化石鱼岩板脱离了岩石包围之后，我们就可以将它们组装起来（就像建造模型飞机一样），以完美的三维形态复原盾皮鱼的外部骨架。本章使用了很多。作为例子，以展示它们的整体外观和解剖特征。

有一些解剖学特征曾经支持着“鲨鱼与盾皮鱼之间存在亲缘关系”这一理论，例如连接到眼球和头颅的眼柄；胸鳍和腹鳍的结构（它们是肉质的宽阔身体结构，胴甲鱼的除外，它们的胸鳍和腹鳍是骨质的）；和形状类似的大脑——目前大多数研究者认为，这些特征要么是广义的有颌类特征，要么就是趋同特征。鼻部附近存在着较小的软骨环，名为“环状软骨”，在斯坦修看来，这是鲨鱼和盾皮鱼之间重要的一个相似之处。尽管他从来没有在任何化石中看到过这样的结构，但他发现这两种族群的口鼻部区域整体外观存在相似性，他将这种相似性当作了自己理论的基础。来自戈戈的一条保存完好的麦克纳马拉鱼（Mcnamaraspis），它证明了一些盾皮鱼中确实存在环状软骨。此外，尾骨鱼等掠食性盾皮鱼一般拥有宽阔的胸鳍，它们身体的大致形状使人想起了鲨鱼，并让人们觉得它们之间拥有类似的游泳形式和内部解剖学结构（没有鱼鳔这种类似气球的器官，通过充满气体来增加浮力）。目前，大多数古生物学家的整体想法是这样的：盾皮鱼确实是非常原始的有颌脊椎动物，位于软骨鱼和硬骨鱼下方的分类树底端（古杰和杨，2004）。

[image: img]这是主要盾皮鱼族群的一张关系图，以加文·杨、丹尼尔·古杰和文森特·杜佩雷（Vincent dupret）最近的研究为基础。



有大约240个已知的盾皮鱼属存在，分为七个主要的目，其中最大的目是节甲鱼（字面意义是“有关节的颈部”），其成员占所有已知盾皮鱼物种的60%以上。所有这些群体都是在泥盆纪出现的，而胴甲鱼和节甲鱼则出现于中志留纪，它们大部分都一直存活到了泥盆纪末期。当人们在辨别不同的目时，主要会去识别组成外部甲胄的骨板上的图案，以及某些族群骨板上演化出的奇异而多半复杂的骨质表面装饰。

罗杰·迈尔斯和加文·杨（1977）长期以来都有这样一个主张：褶齿鱼目、硬鲛目和acanthothoracids是最原始的盾皮鱼，而胴甲鱼和节甲鱼（包括phyllolepids）则是最先进的目。其他一些目则位于这两组极端之间。近年来人们提出了很多各物种间相互关系方面的可能性，但是关于某些目的确切关系，特别是胴甲鱼目瓣甲鱼目方面的关系，仍是人们所不断争论的话题。最近的研究表明胴甲鱼可能是所有盾皮鱼里最原始的，因为它们缺少腹鳍和肢带骨（布拉佐，2009）。然而杨（2008）展示了令人信服的证据，证明胴甲鱼在胸鳍方面的特化程度很高。罗伯特·卡尔（Robert Carr）及其同事（2009）最近提出了盾皮鱼的一种系统发生可能，这种理论同意它们是一个自然的（单系）族群，但还是把胴甲鱼放在了盾皮鱼谱系图靠近底部的位置。这种关系方案在本书稍后部分又会得到重现，是盾皮鱼系统发生的一种代表。

斯坦鱼目和假瓣甲鱼目：早期的谜团

斯坦鱼目和假瓣甲鱼目是原始的盾皮鱼，身上的甲胄还没怎么成形。它们宽阔的翼状胸鳍令人想起了鳐鱼，而它们身上则有许多装饰用的小齿或盾鳞，都位于皮肤上方。这些群体的关系还不清楚。菲利普·让维耶（1996）认为它们可能与软骨鱼类的全头鱼（holocephalan）有关。其他人则认为它们是位于盾皮鱼族群之外的有颌类物种。大多数研究者认为它们是所有盾皮鱼中最原始的，因为它们缺少许多在其他物种中发现了的骨头。这个族群中只有少数几个物种存在，而且所有已知的标本都来自早泥盆纪德国莱茵兰的黑色页岩（赫恩斯鲁克-舍费尔）（Hunsrück-Schiefer）。

[image: img]

[image: img]（上图）来自德国赫恩斯鲁克页岩的早泥盆纪奇梦鱼（Gemuendina），人们认为它是所有盾皮鱼（A）中最基本的物种之一。（B）显示Stensioella主要特征的草图。



[image: img]（左图）位于澳大利亚新南威尔士的早泥盆纪泰马斯石灰岩地区的加文·杨，该地是发现许多重要的早泥盆纪鱼类的地方。




盾皮鱼的基本结构

大多数盾皮鱼的特点是拥有特殊的甲胄。这种甲胄由一系列重叠的骨板组成，具有面积较大而又平坦的重叠表面，在头部周围形成了一个保护罩（头部护盾），而且也在鱼的身体前部形成了一个环绕的不可动骨质环（躯干护盾）。大多数盾皮鱼的头部和躯干护盾由把手状骨质结构和凹槽联结，不过在极少数例外情况下，这两部分护盾可以融合为一个复合护盾。

有七个主要的盾皮鱼目，每组盾皮鱼都是按照它们自己的骨板图案来得到分类的，这些骨板组成了它们的护甲。在识别各块护甲骨板时，人们可以通过判断它们的形状、相邻板块的重叠区域、感觉线渠道是否存在、以及名为真皮装饰物的外部表面层来作出区分。广义上讲，盾皮鱼都有简单的疣状结构作为外部装饰，这种结构叫做结节。再细分的话，它们可能会展现出复杂的线性或网状网络模式，叶鳞鱼目就是一个例子。

所有早期盾皮鱼的头盖骨的骨化程度都很高，有多层软骨化骨。但那些更晚出现的物种的头盖骨完全是由软骨组成的，其中就包括晚泥盆纪的戈戈鱼在内，它们可能是为了减轻体重而进化出这一特性的。它们的颌骨几乎总是简单的骨棒，可能有用以咬住猎物的尖牙。其中有一些物种要捕食长有硬壳的猎物，它们的颌骨可能具有增厚的结节区域，该区域在假定依靠过滤方式来进食的动物（例如霸鱼）中则是光滑的。颌骨关节很简单：节甲鱼的下颌与一个把手状方骨联结着，后者一般会跟颧骨融合，但褶齿鱼目的方骨则是独立的骨化结构。它们的眼睛周围是一个简单的骨骼环，由三到五个硬化骨板组成，并通过眼柄连接到头盖骨处。头部护盾可能有各种各样的骨骼图案，其中一些物种的头部侧面有眼窝，而包括胴甲鱼和硬鲛在内的另一些，在头骨的中部拥有一个中间开口，同时容纳了眼睛和鼻孔。

[image: img]（上图）麦克纳马拉鱼节甲鱼头骨的解剖特征，其中一些软组织得到了复原（以朗1995年的研究为基础）。
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[image: img]（左图）早泥盆纪布查诺斯泰斯的节甲鱼头骨，显示了外部真皮骨骼（左上图）和颅内特征（左下图）。




盾皮鱼的身体通常是鱼雷型的，跟鲨鱼一样。不过也有较为扁平的例外，比如叶鳞鱼目和硬鲛目。埃里克·斯坦修做了很多错误的重建，他的重建总是有两条背鳍，而实际上这些鱼类只有一条背鳍。它们有成对的胸鳍和腹鳍以及单个臀鳍，而节甲鱼和acanthothoracids的尾鳍则是歪尾状的，胴甲鱼则似乎从来没有过腹鳍。褶齿鱼和一些节甲鱼[叶鳞鱼，槽甲鱼属（Incisoscutum）]显示出了两性异形特征，雄性有精细的骨质鳍足，它们会将鳍足插入雌性身体内。

它们身上覆盖着一层厚厚的原始小骨板，类似迷你的真皮骨，每块鳞片上经常会有类似的装饰物。在先进的盾皮鱼谱系中，躯干鳞片可能会缩小，或者消失不见，这与骨骼上下各处的整体趋势类似，是为了减轻鱼的重量。

硬鲛目和棘胸鱼目：拥有精细甲胄的鱼类

硬鲛目是一组类似于斯坦鱼目的扁平盾皮鱼，它们的相似之处在于都具有非常大的翼状胸鳍，以及覆盖在头骨上、数量多变的真皮骨，这些真皮骨主要由小的多边形骨板组成。所以它头骨顶部的样式与其他盾皮鱼头骨骨骼的并不相同，后者要更大一些。它的躯干护盾很短，尾部有许多不同大小的骨板。目前已知的该族群化石都来自早泥盆纪欧洲和北美的海洋沉积物中。奇梦鱼（Gemuendina）等硬鲛目现在常被分到接近棘胸鱼目（Acanthothoraci）（字面意思是“多刺的盾牌”）的分类中去，后者以极度骨化的护甲为特征，具有精美的装饰。事实上，在这些鱼的化石板之中，有一些的表面图案可谓是脊椎动物真皮骨骼中最为美丽的了。棘胸鱼目的特点是拥有独特的头骨骨骼样式和短小的躯干护盾。

[image: img]这是早泥盆纪澳大利亚新南威尔士泰马斯地区的一种棘胸鱼目盾皮鱼（Murrindalaspis）的眼嚢化石。



澳大利亚新南威尔士的泰马斯和维-贾斯帕附近，以及维多利亚州布坎附近的早泥盆纪石灰岩中，都有许多具有代表性的棘胸鱼目的鱼化石。这些是它们三维形态的头骨和躯干护盾，而且其中通常能保存下来一些令人惊讶的结构，例如围绕盾皮鱼眼球的骨质覆盖物。人们在泰马斯附近发现了一块这样的巩膜嚢化石，证明了盾皮鱼的眼睛具有七块眼外部肌肉。这是一种不寻常的样式，不同于七鳃鳗和所有现存的有颌鱼，它们有六块标准肌肉（杨，2008）。然而与大多数现代鱼类不同的是，它们的眼部有许多骨骼，每个眼球通过名为眼柄的骨或软骨茎连接到脑部。鲨鱼和盾皮鱼的另一个特征便是拥有眼柄。

[image: img]棘胸鱼目盾皮鱼的头骨解剖学特征。ce=中央；MG=边界；nu=颈背；Pi=松果体；PNu=颈片；PRo=眶前；PTo=眶后。



[image: img]Brindabellaspis stensioi的头骨，它是种拥有长口鼻部的棘胸鱼，来自早泥盆纪澳大利亚新南威尔士州的泰马斯。



来自澳大利亚东南部的最著名棘胸鱼目化石是拥有长口鼻部的Brindabellaspis和Weejasperaspis以及Murrindalaspis这两种拥有高高的冠的鱼类。这些化石的大脑和颅神经周围的空腔都得到了极好的保存，并且揭示了原始盾皮鱼的软组织解剖特征。在东欧、俄罗斯和加拿大北极地区的早泥盆纪沉积物中，还发现了其他保存完好的棘胸鱼化石。

胴甲鱼：始终与胳膊差不多长

胴甲鱼通常是长约20～30cm的小盾皮鱼，最大尺寸差不多为1m长。它们的特征是会用骨质管道包围胸鳍，名为胸部附肢（有时则称为“胳膊”）。大多数先进的胴甲鱼的胳膊都分为几个部分，但桨鳞鱼（Remigolepis）等成员的胳膊则是短的，拥有桨状结构。胴甲鱼的头部护盾为眼睛、鼻孔和松果眼在中间开了一个口，相对它们的总长度而言，所有胴甲鱼的躯干护盾都十分的长。胴甲鱼的躯干护盾有两块板，名为中背板。该族群首先出现在志留纪的中国（如Silurlepis），并在早泥盆纪时期的中国发展壮大，在中泥盆纪时分布广泛，在晚泥盆纪达到了物种多样性的高峰。

[image: img]

[image: img]早泥盆纪加拿大北极地区的棘胸鱼目盾皮鱼类（Romundina stellata）的头骨顶部（A）。同一物种真皮甲胄的侧面复原图像（B）。（感谢丹尼尔·古杰提供图片）



人们在中国云南的志留纪-下泥盆纪岩石中发现了最早而最为原始的胴甲鱼，这里发现的化石十分具有代表性，而人们也正是在这里发现最早期的胴甲鱼的，所以它们便得名云南鱼（yunnanolepids）。它们有一个螺旋桨一样的胸鳍，没有发展出其他大多数胴甲鱼所拥有的球窝式关节。这些小鱼的甲胄一般短于5cm，覆盖着疣状结节。其中一些更先进的物种（如Procondylepis）则有一个初级的胸部关节，真正的胴甲鱼肩部关节是这个基本结构所进化出来的。

sinolepids（意思是“中国鳞鱼”）是一组特殊的胴甲鱼，它们的头很大，拥有长而分段的胸鳍。在不久之前，这一族群中只包括一个名叫中华鱼（sinolepis）的属，这个属来自晚泥盆纪的中国。此后人们又在早泥盆纪的中国和越南北部的许多地点发现了其他一些sinolepids，例如Dayoushania。中华鱼的头部结构与更为原始的云南鱼类似，但躯干护盾较小，并且较长且有分段的腹部附肢也出现了缩水。在澳大利亚新南威尔士州的格伦费尔附近发现了格伦费尔鱼（Grenfellaspis）这种sinolepid。这一发现提供了强有力的证据，证明泥盆纪晚期时中国和澳大利亚地体之间距离很近，使得各个鱼类动物群能来回迁徙。

[image: img]（左图）两条胴甲鱼的真皮甲胄，一条是sinolepid，另一条则是沟鳞鱼（从背部上方往下看）。



[image: img]（下图）云南鱼的头骨，这是位于早泥盆纪中国和越南的原始胴甲鱼。（感谢丹尼尔·古杰提供图片）



最成功的盾皮鱼族群是在中晚泥盆纪的世界各地繁衍生息的沟鳞鱼和星鳞鱼（asterolepids）。星鳞鱼的头很小，有长长的躯干护盾以及短而分段的胸部附肢。最著名的例子是来自欧洲、格陵兰和北美的星鳞鱼，以及来自中国、格陵兰和澳大利亚的桨鳞鱼（来自希腊语中的“划手”一词）。桨鳞鱼拥有缺乏关节、短而粗壮的胸部附肢，这一点特别不寻常。世界上的其他地方也有很多星鳞鱼，例如来自中泥盆纪苏格兰老红砂岩的兵鱼属和来自澳大利亚的Sherbonaspis。星鳞鱼首先出现在海洋环境中，并在不久后侵入了淡水河流和湖泊系统。在泥盆纪末期，它们被赶出了竞争激烈的海洋领域，成为淡水河流和湖泊的居民。

[image: img]Dayoushania这种来自早泥盆纪中国的sinolepid的头骨和上部躯干甲胄。



[image: img]晚泥盆纪澳大利亚胴甲鱼类（sinolepid）的格伦费尔鱼的重建图像（感谢加文·杨提供图片）



有史以来最成功的盾皮鱼毫无疑问是沟鳞鱼。它是一种小胴甲鱼属，具有长而分段的胳膊。人们在包括南极在内的每个大陆的中晚泥盆纪岩石里都发现过它，目前已知的该类物种超过了100个。沟鳞鱼的头骨具有一个特征，这可能是其成功的关键：在眼睛和鼻孔开口的下方拥有单独的骨骼分区，包围了名为“眶前凹陷”的鼻囊。沟鳞鱼的连续切片标本显示其甲胄内部具有成对的“肺状”器官和螺旋的肠道，里面充满有机沉积物，与化石周围的沉积物类型不同。其他一些观点则认为这些器官也可能是淋巴腺。

沟鳞鱼可能是一种会挖掘泥浆的鱼类，它摄入了富含有机质的泥土，以此为食。它也可能会用自己长长的腹部附肢来让自己更进一步深入到泥土中去，以进行捕食。另一种解释是这些鱼会用长臂从水里爬出来，在水体外用“肺”进行呼吸，侵入没有食肉动物和腐烂植物的新水池。沟鳞鱼主要保存在淡水沉积物中，在海洋遗址中也有一些十分少见的样本，比如西澳州戈戈地区的泥盆纪珊瑚礁等地。它在泥盆纪时之所以能遍及全世界，是因为它穿过了浅海，从这里出发，侵入了河流系统。也许与许多现代鱼类一样，它会在海中度过生命中的很大一部分，然后向河流上游移动，繁衍后代，最后死亡。化石记录表明，大多数沟鳞鱼物种无论居住在哪里，最终都死于淡水栖息地里。

[image: img]（上图）星鳞鱼是在中泥盆纪欧洲、亚洲和北美广泛存在的胴甲鱼属。这个标本来自拉脱维亚著名的罗德采石场。（感谢拉脱维亚的埃尔文斯·鲁克塞维茨提供图片）



[image: img]（下图）桨鳞鱼的胸鳍，来自晚泥盆纪澳大利亚艾登附近地区。



[image: img]

[image: img]（上图）沟鳞鱼是所有泥盆纪鱼类中最为成功的鱼类之一，在每个大陆都有超过100种沟鳞鱼物种存在。这些极好的三维标本来自西澳大利亚的戈戈构造区。从腹部下方往上观察的标本（A）；（B）从侧边观察的标本，显示出了甲胄，但是胸鳍不见了。



[image: img]（下图）来自加拿大魁北克埃斯屈米纳克构造区的加拿大沟鳞鱼（Bothriolepis canadensis）。




[image: img]（上图）这份化石乳胶皮展示了来自澳大利亚维多利亚州的高冠沟鳞鱼（gippslandiensis）的侧视图。



[image: img]（左下图）来自波罗的海国家的巨型沟鳞鱼（Bothriolepis maxima）是已知最大的胴甲鱼之一，长度约1m。（感谢莫斯科鲍里斯雅克古生物研究所的奥列格·列别德夫提供图片）



[image: img]（右下图）中晚期泥盆纪越南的长沟鳞鱼（Vietnamaspis）的重建图片。



褶齿鱼目：拥有坚硬的牙齿和多刺的鳍足

褶齿鱼目是一组不同寻常的盾皮鱼，它们的颌骨拥有强壮的碾压用骨片。它们身体修长，拥有鞭子般的尾部和长有大眼睛的大头，在许多方面都与现代的chimaerids和whipfishes相似。它们的躯干护盾很短，头部骨骼的覆盖面积更小，特别适合捕食位于海洋底部的硬壳生物。它们是唯一一批显示出了两性异形的盾皮鱼——雄性具有用于对雌性进行授精的抱握用真皮器官。在雌性艾登堡鱼母属Materpiscis和Austroptyctodus属中发现的胚胎证实了这一点（朗等人，2008，2009）

人们在新南威尔士州附近的泰马斯-维-贾斯帕石灰岩处发现了一些孤立的牙齿片，并在西澳大利亚的戈戈珊瑚礁遗址处发现了一些保存状况极度良好、拥有关节的晚泥盆纪生物化石。这些都让人们了解到了澳大利亚的褶齿鱼目动物。戈戈发现的化石有三种形态：长约20cm，拥有尖利齿板和较低的躯干护盾的Austroptyctodus gardineri鱼。还有Campbellodus decipiens，它的最大长度约为30～40cm，并有一块不寻常的躯干护盾，背上位于背鳍前方的三块骨板形成了高耸的背脊。人们在德国找到了年代类似的岩石中Ctenurella的样本，它的整个身体都得到了保存，显示出了这种鱼的轮廓和鱼鳍的位置，本书中使用的Campbellodus重建图就运用到了这些信息。有趣的是，Campbellodus的身体似乎覆盖着精细而重叠的鳞片，而来自世界各地的其他标本身上都没有这种鳞片。包括Materpiscis和Austroptyctodus在内的其他戈戈鱼类样本也有保存完好的头骨部分，这表明盾皮鱼的这一结构有了很大的改进——不再只是个带有神经和动脉孔的骨质盒子，而是一个由多个骨化结构组成的复杂单元。

中泥盆纪欧洲、北美和俄罗斯的化石遗址中也有许多褶齿鱼目化石。英国古生物学家D.M.S.沃特森（D.M.S.Watson）和罗杰·迈尔斯（Roger Miles）（迈尔斯，1967a）首次研究了小型褶齿鱼目的钩齿鱼（Rhamphodopsis）的整个骨架，展现出了盾皮鱼的两性异形特性。而对钩齿鱼的描述则来自苏格兰。在许多情况下，代表褶齿鱼目的只是它们独有的齿盘而已。来自北美这些孤立的化石表明，最大的褶齿鱼目物种（Eczematolepis，来自晚泥盆纪的纽约）具有约15～20cm长的齿盘，表明其总长度约为2.5m。

瓣甲鱼目和它们奇怪的亲属

瓣甲鱼目是种不寻常的小盾皮鱼，拥有大张开来的胸鳍，而且它们所有的真皮骨都有独特的、排成行的小结节作为装饰。它们的骨头中拥有容纳感官线神经的厚管道，而这些管道在颅骨的内表面中可谓一目了然。人们在欧洲、北美洲、南美洲，亚洲和澳大利亚发现过瓣甲鱼目化石。它们在早泥盆纪达到了多样性的顶峰，但只有少数能存活到晚泥盆纪。人们还在中国发现了奇怪的瓣甲鱼，它的名字叫“准瓣鱼”（quasipetalichthyids），这体现出在与世隔绝的华南大陆块上，这一族群出现了一次较小的局部辐射分化。

[image: img]褶齿鱼（Campbellodus decipiens），西澳大利亚戈戈构造区相对完整的三维样本让人们认识到了这种鱼的存在。这一复原图显示出一条雄鱼在展示腹部的鳍足。



[image: img]（左上图）Campbellodus的躯干甲胄正视图，展示了腮后层内发育良好的星形结节，它排列在鳃腔内部。



[image: img]（右上图）来自中泥盆纪苏格兰的褶齿鱼目钩齿鱼。它的腹鳍没有鳍足，而一般雄鱼则都有。



[image: img]（左图）来自澳大利亚戈戈的褶齿鱼Austroptyctodus的真皮甲胄以及内脏骨骼的重建图。



[image: img]

[image: img]（A）澳大利亚戈戈的褶齿鱼目艾登堡鱼母未出生的胚胎和其脐带喂食结构。（B）正在生产的艾登堡鱼母。（感谢布莱恩·朱提供艺术作品）



一些保存状况最好的瓣甲鱼头骨来自澳大利亚新南威尔士州泰马斯附近的早泥盆纪灰岩。人们在这个地区描述了几个物种，包括Notopetalichthys，Shearsbyaspis和Wijdeaspis，欧洲和俄罗斯也有最后这种鱼的化石存在。瓣甲鱼目最优秀的化石来自早泥盆纪德国的黑色页岩，该化石将整条鱼保存了下来。月甲鱼（Lunaspis）是最著名的例子，中国和澳大利亚也有它的遗骸存在。瓣甲鱼目可能是在海底缓慢游动、以寻找猎物的底栖生物。不幸的是，人们目前还没有发现瓣甲鱼目的嘴部化石，所以我们只能猜测它们的饮食习惯。


[image: img]（上图）显示出艾登堡鱼母子宫内的大胚胎。



[image: img]（中图）澳大利亚戈戈地区的雌性Austroptyctodus，体内有三个胚胎。胚胎位于主躯干护盾后面，是那些脆弱的骨头碎块。



[image: img]（下图）月甲鱼是早泥盆纪德国莱茵兰地区赫恩斯鲁克-舍费尔（赫恩斯鲁克页岩）发现的最知名鱼类之一。




[image: img]（左上图）最近发现的早泥盆纪新南威尔士泰马斯地区的瓣甲鱼头骨，视角为从背部上方往下观察。（感谢澳大利亚国立大学的加文·杨提供图片）



[image: img]（右上图）早泥盆纪澳大利亚泰马斯的瓣甲鱼目Shearsbyaspis图片，可以观察到内脏。



[image: img]（左图）中泥盆纪中国的拟瓣鱼（Quasipetalichthys）头骨铸型，突出了它与标准的瓣甲鱼目头骨模式之间的差别。



节甲鱼目：伟大的盾皮鱼分化群体

节甲鱼（有时被称为Euarthrodira）是唯一一个具有两对上颌齿盘（称为超颌）的盾皮鱼族群。其头骨有一种规则的骨骼模式，特点是眼睛位于头部两侧，还有一个单独的脸颊单位，这个单位跟头骨顶部的侧面铰接在一块。所有先进的节甲鱼头部和躯干护盾都是由一个球窝式关节连接在一起的；最基础的那些节甲鱼也是一样（Actinolepidoidei类群；迪普雷（Dupret）等人，2009），它们有一个滑动的颈部关节。

[image: img]（左图）新南威尔士州早泥盆纪泰马斯地区的节甲鱼Buemsosteus前视图。（感谢澳大利亚国立大学加文·杨提供图片）



[image: img]（下图）Buchanosteus的头盖骨，观看角度为腹面观。请读者注意，有小的结节状副蝶骨附着在颅骨前方附近的颅内层里。



一般来说，节甲鱼都具有梭形的鲨鱼身体，一个背鳍，一对宽阔而多肉的胸鳍和腹鳍，以及一个臀鳍。尾巴被原始多边形骨小板所组成的不重叠鳞片所覆盖，这些小鳞片通常具有结节装饰物，但其中许多高级物种的尾巴则是裸露在外的。有许多不同的节甲鱼科存在，但总的来说，它们被划分成两组：原始组，具有长的躯干护盾，上面有大的脊椎板（antarctaspidids、wuttagoonaspidids、actinolepids和叶鳞鱼目）；先进组（如phylctaenids），后者的躯干护盾更短，脊椎板减小，有些成员的胸鳍没有完全被无脊椎板的躯干护盾包围。在世界各处泥盆纪的岩石中，淡水和海洋沉积物里都有节甲鱼的身影。

最原始的节甲鱼是拥有长护盾的antarctaspidids和wuttagoonaspidids，其中包括文森特·杜佩雷和其同事描述的一些奇特的早泥盆纪中国古代生物干群，例如节甲鱼类（Yujiangolepis）。与它关系最近的是中泥盆纪南极的Antarctaspis。这两个物种都有与头骨的松果体板相接触的长而窄的颈板。来自澳大利亚和中国的wuttagoonspidids（彝民鱼）（Yiminaspis）十分奇怪，它们代表下一个族群，因为它们跟其他节甲鱼都一样，颈板和松果板之间都缺乏接触。阿莱克斯·里奇于1973年首先详细描述了Wuttagoonaspis，它是长达1m左右的大型鱼类。它奇怪的头部护盾中拥有其他盾皮鱼头骨中不存在的异常小骨头。其精致的线性装饰使得一些研究人员觉得Wuttagoonaspis和扁平的叶鳞鱼目之间存在早期联系。Wuttagoonaspis拥有软弱的下颌，这表明它可能是种在水底捕食的动物，在较浅的河口或海水中寻找小蠕虫或其他猎物。文森特·杜佩雷和朱敏（2008）也记录了中国早泥盆纪的Wuttagoonaspidids。

actinolepids是一组原始的盾皮鱼，主要来自欧美大陆，以早期泥盆纪物种为代表，如怀俄明州熊牙孤峰地区的Aethaspis，该物种由罗伯特·丹尼森在20世纪50年代描述。这个时代最著名的节甲鱼可能是来自早泥盆纪波兰波多利亚的Kujdanowiaspis，由埃里克·斯坦修在20世纪40年代左右描述，他根据一系列磨片做出了详细的描述。当Actinolepis出现于早泥盆纪的俄罗斯和加拿大北极地区时，各物种的颈板开始变得更短而更宽，这是大多数先进节甲鱼的特点。人们是通过保存状况及其良好的标本而了解到挪威斯匹次卑尔根的盾皮鱼类（Dicksonosteus）的，这些标本显示了由丹尼尔·古杰（1984）详细描述的头盖骨及其内部解剖结构的细节。

[image: img]早-中泥盆纪澳大利亚的基本节甲鱼Wuttagoonaspis 的重建图像。



这些早期的泥盆纪actinolepidoid类节甲鱼缺乏一个真正的球窝颈部关节，而是拥有一个简单的滑动颈部关节。头部护盾则位于一个平坦的骨质平台上，这个平台从躯干护盾中凸了出来。phlyctaeniid节甲鱼是该类物种里第一批进化出原始球窝关节的鱼类，使其头部护盾有了更好的垂直移动性。因此，它们能够更轻易地张开嘴巴，捕捉猎物，这同时还提高了它们的呼吸能力。其中一些，如古杰在斯匹次卑尔根发现的早泥盆纪Sigaspis，Lehmanosteus和Heintzosteus则具有向外张开程度极高的脊椎板，流线型程度很高。叶鳞鱼目（下文将会进行描述）等物种的下颌有很多小牙齿，这可能是用来抓取软体蠕虫等猎物的工具。

[image: img]（左图）早泥盆纪怀俄明州的原始节甲鱼Aethaspis的头部护盾，为背视图。



[image: img]（下图）丹尼尔·古杰在挪威斯匹次卑尔根的早泥盆纪木湾生物群寻找盾皮鱼化石。（感谢法国国家自然历史博物馆的丹尼尔·古杰提供照片）



叶鳞鱼（意思是“叶子般的鳞片”）是扁平的甲胄鱼，人们长期以来都认为它们是无颌的，直到1936年埃里克·斯坦修证明它们是真正的盾皮鱼为止。1984年，我描述了澳大利亚东南部霍威特山的第一批完整叶鳞鱼目样本中的一个。它们长有牙齿的颌骨得到了保存，这毫无疑问证明了它们与盾皮鱼存在亲缘关系。叶鳞鱼目拥有平坦的甲胄，它们的甲胄是由一整块头上和躯干上的骨板组成的，其边缘有一系列有规则的骨板，这些骨板要更小一些。人们能通过这一特征很轻易地识别出叶鳞鱼来。其最具特色的特点是每块骨板都有上都有一种由脊状凸起和结节组成的辐射状图案。

[image: img]Sigaspis是丹尼尔·古杰所描述的一种来自早泥盆纪斯匹次卑尔根的原始节甲鱼，它拥有长的护盾。



人们最近在澳大利亚和南极洲有了新发现，填补了叶鳞鱼目进化过程中的空白，在那之前人们只知道叶鳞鱼属（Phyllolepis）这一个属的存在。晚泥盆纪（法门阶）的欧洲和北美存在叶鳞鱼，而澳大利亚的叶鳞鱼Austrophyllolepis（意思是“南方的叶鳞”）和Placolepis（意思是“板鳞”）出现的时间似乎早于前者（吉维特阶-弗拉斯阶），而且似乎比叶鳞鱼目要原始很多。Cowralepis是近期发现的另一种叶鳞鱼目，人们在澳大利亚新南威尔士州的卡诺温德拉附近发现了它，在2005年由阿莱克斯·里奇进行了描述。像南方叶鳞鱼（Austrophyllolepis）一样，它有一个中腹板，但是它们之间头部护盾的骨板排列形状则是不一样的。罗伯特·卡尔和他的同事（2010）最近对Cowralepis的鳃弓和觅食机制进行的研究表明，这是一种能够吞食猎物的伏击掠食者，能够通过强大的口部泵机制来帮助吞食猎物，类似于扁鲨（Squatina）的捕猎方法。


[image: img]（左图）这个来自苏格兰杜兰登的woodwardi叶鳞鱼是这个不寻常的盾皮鱼族群中的唯一拥有关节的样本，人们在几乎100年前就已经了解到这一族群了。



[image: img]（下图）中泥盆纪澳大利亚霍威特山的Austrophyllolepis的化石在受到描述时拥有完整的颌骨和尾部，这对所有叶鳞鱼目而言还是第一次。这是颌骨和副蝶骨的乳胶铸件。



澳大利亚维多利亚州的霍威特山有两个Austrophyllolepis物种，而南极洲也有它零星的遗骸。相比来自其他遗址的样本而言，这些样本揭示了更多关于叶鳞鱼解剖情况的信息，因为它们显示出了整条鱼的轮廓，以及颌骨、骨盆带、腭骨（副蝶骨）和部分脸颊的印痕。通过这些研究，我们建立起了叶鳞鱼目的图像，它们是扁平的猎食者，潜伏在泥泞的湖底，等着毫无戒备心的鱼儿游过它们的头顶。然后它们会用自己特别长的尾巴向上推，用它们抓握力强的颌骨捕捉猎物。叶鳞鱼目可能看不见东西，因为它们缺乏让眼睛旋转的骨头，并且其头部护盾也跟大多数盾皮鱼不一样，并没有给眼睛留出开口。它们拥有特别发达的辐射型感官线模式，可能有助于它们察觉到在头上游动的猎物，而自己则隐藏在水底下方的一层沉积物中。最大的叶鳞鱼只有约50～60cm长。

[image: img]来自新南威尔士州梅里加诺瑞遗址的科瓦鱼（Cowralepis），它的腮骨是所有节甲鱼中保存状况最好的。这是一个样本的铸件，是护甲的侧视图。



中国最近的发现表明，叶鳞鱼目可能起源于早泥盆纪云南的Gavinaspis等物种。文森特·杜佩雷和朱敏（2008）认为这个族群起源于中国，并在中泥盆纪时扩展到东冈瓦纳大陆（澳大利亚，南极），最终在泥盆纪晚期到达北半球。最近的研究表明叶鳞鱼目的腹鳍可能出现了变化，拥有长叶，以便于雄性进行交配。

短胸目是节甲鱼最先进的族群。它们的特点是有一个带有球窝关节的头部护盾。这个族群最基础的成员是Holonema westolli，迈尔斯进行了描述（1971），其代表是西澳戈戈遗址保存状况极好的三维化石。Holonema有一个长桶形护盾，头部有不规则的凹下颌骨齿板以及平行的凸起牙本质脊。人们在它的肠道内发现了许多小石头，这让我觉得它可能是一种藻粒体的捕食者，会从它所栖息的古老热带珊瑚礁的前礁斜坡上舀起藻球（朗，2006）。

其他众所周知的原始短胸目包括布坎鱼属（groenlandaspids）（以共同属Groenlandaspis命名）。这是一个拥有高冠中背板的族群，最早出现在早泥盆纪（Tiaraspis），并且在中泥盆纪时盛行于冈瓦纳大陆东部，泥盆纪末期则遍布世界各地。

澳大利亚拥有第一批先进的古代节甲鱼的优秀化石记录，从早泥盆纪的新南威尔士州泰马斯和维多利亚布坎附近极好的三维骨板及头骨开始算起。人们在这些岩石中发现了许多物种，从20cm左右的小型物种一直到头骨近40cm长的巨人，头骨这么长意味着全身大概有3m长。

澳大利亚东南部最常见的物种是Buchanosteus，名字来源于发现它的布坎地区。维多利亚国家博物馆的弗雷德里克·查普曼（Frederick Chapman）首先描述了这个物种，他误认了这个物种。墨尔本大学的埃德温·希尔斯（Edwin Hills）认为它是一条节甲鱼，并开创了一种用酸去除标本的方法。不幸的是他用到了盐酸，这也损害了标本，但在此之前他仍提取了大量关于脑部结构的新信息。虽然希尔斯认为这个物种是节甲鱼，但他却谨慎地把它分配到了苏格兰著名的尾骨鱼属中。瑞典的埃里克·斯坦修于1945年将希尔斯的标本重新分配给了一个新的属。

[image: img]

[image: img]晚泥盆纪西澳大利亚戈戈构造区的Holoma westolli的头部，（A）为侧视图，（B）为顶视图。



在20世纪70年代后期，澳大利亚地质调查局的加文·杨发表了一篇关于Buchanosteus解剖学的详细研究报告，用醋酸制备了新标本，从而重建了大部分脑部和颅骨的解剖结构。他利用这些数据提出了一个关于节甲鱼相互关系的新理论，从而预示着盾皮鱼研究的一个新时代的到来。目前人们在中国和俄罗斯发现了节甲鱼Buchanosteid，人们将其看作躯干护盾缩水的先进节甲鱼族群最为原始的辐射分化成员。

人们随Buchanosteus一道发现的其他盾皮鱼包括拥有精细装饰的Errolosteus，之所以取这个名字，是为了纪念大英博物馆的古生物学家埃罗尔·怀特（Errol White），他是研究泰马斯-维-贾斯帕盾皮鱼的先锋；人们还发现了Arenipiscis，这是一种有着细长头骨顶部，以及精细的沙粒状装饰的物种（其名字的字面意义是“沙鱼”，这也就是为什么这么叫它的原因了）。人们在泰马斯发现的最大的节甲鱼头骨属于一个叫做homosteids的族群，杨将其命名为Dhungarra。它有一个大约40cm长、大而扁平的头骨，前部有一个小的T形喙状凸起，这个特征将早泥盆纪一般较为原始的节甲鱼与中泥盆纪更为先进、遍布四周的节甲鱼们联系了起来。Homosteids是相当大的节甲鱼，有些能达到3m长。它们的下颌很弱，并且没有牙齿，可能是早期的滤食性动物，与鲸鲨类似。

[image: img]（上图）Holonema的重建图片。之所以选择这种颜色方案，是因为绘图者假定它是一种在珊瑚中栖息的鱼。



[image: img]（左图）Dhangurra的部分头骨，这是早泥盆纪澳大利亚新南威尔士州维-贾斯帕的一种非常大的homostied节甲鱼。重建图像显示整块头骨大约有55～60cm长。



[image: img]（上图）Groenlandaspis头部护盾的下面显示出了其下颌，这种鱼是中-晚泥盆纪岩石中常见的一种节甲鱼。



[image: img]（中图）根据完整标本重建的Groenlandaspis，尾部保存于澳大利亚的霍威特山。



[image: img]（下图）Buchanosteid重建的甲胄图像，侧视图。（根据维多利亚州博物馆样本而绘制）



[image: img]（上图）Fallacosteus，晚泥盆纪西澳大利亚戈戈构造区的一种节甲鱼，拥有较长的口鼻部和流线型的身材。



[image: img]（左图）Incisoscutum sarahae是一种伊斯曼鱼属（durophagous）类节甲鱼，可能以古珊瑚礁生态系统中的硬壳无脊椎动物为食。



晚泥盆纪西澳大利亚的戈戈动物群包括20多种不同的节甲鱼，其中有一些的科是它们所独有的。在古代的戈戈礁上，camuropiscid和incisoscutid这些小型节甲鱼可谓人丁兴旺。它们的特点是拥有细长的纺锤形护甲，大眼睛和能够碾碎东西的牙板。甲胄拉得非常长，看起来像Rolfosteus和Tubonasus鱼的护甲一样，后面这两种鱼演变出了管状的鼻子，以提升流线型程度。这些鱼只有30cm左右长，可能是活跃的顶层水体食肉动物，在温暖的热带水域中追逐跟虾差不多的小型甲壳类动物。Incisoscutum的躯干护盾被切了开来，从而让胸鳍摆脱了骨骼的环绕，这可能提高了其胸鳍的活动性。这是戈戈地区最常见的盾皮鱼之一，它也有像camuropiscids那样用于碾碎食物的强硬齿板。

人们在戈戈地区发现的节甲鱼中，最多样化的是小型掠食者plourdosteids。该族群得名于Plourdosteus鱼，它来自泥盆纪的加拿大和俄罗斯，为人所熟知。戈戈出现了许多不同种类的Plourdosteids鱼，每种都有独特的头骨骨骼或齿列（例如Torosteus、Harrytoombsia和Mcnamaraspis），人们能通过这些特征来轻松地辨别它们。其下颌拥有几处发达的尖角和齿状区域，颌骨相交的中线处则排列着许多牙齿。另外，它们还有发育良好的骨质支撑物，支撑着软骨质头盖骨，提升了它们的咬合力。它们是肉食鱼类，大小在30～50cm之间。它们的护甲十分宽阔，看上去十分坚固，这表明它们在海底附近或在古代礁石的洞穴内进行捕猎，在小鱼或甲壳类动物身后徘徊。

[image: img]（左图）晚泥盆纪西澳大利亚戈戈构造区的Compagopiscis，显示出了下颌和牙齿。（感谢西澳大利亚州博物馆的K.布里梅尔提供图片）



[image: img]（下图）这是一只雌性Incisoscutum节甲鱼，它的身体里有一只胚胎。胚胎的骨骼是成体骨骼的微型复制品。



[image: img]

[image: img]（上图）雄性Incisoscutum ritchiei的鳍足和骨盆带（A）；附着于骨盆带上的鳍足复原图（B）。



[image: img]（左图）唯一一种成为政治运动中心的盾皮鱼。在1995年，戈戈的Mcnamaraspis kaprios被宣布为西澳州的官方化石标志。



戈戈动物群中也包括巨大的掠食者，它们的下颌上有巨大的匕首般尖角，这些掠食者包括了约3m长的Eastmanosteus calliaspis以及许多小型掠食者，它们的下颌上则有尖锐的齿状结构。Eastmanosteus（意思是“可怕的鱼”）向我们展示了最大的盾皮鱼——恐鱼——所采用的身体基本样式。在最近的分析中，人们确定戈戈的鱼类是更大，更凶猛的一些生命形态的原始姊妹物种。在俄亥俄州克利夫兰页岩和纽约州页岩，以及摩洛哥北撒哈拉沙漠中的石灰岩中都发掘出了这些怪物的大型头骨和骨板。其中最大的那些有1m多长的颅骨顶部，显示总长度为6～8m。包括邓氏鱼（Dunkleosteus）和惧鱼（Gorgonichthys）在内大多数物种的上下颌的牙盘上都有尖角。菲尔·安德森（Phil Anderson）进行的生物力学研究表明，邓氏鱼的咬合力在所有生物中都数一数二，它能够在下颌后部施加高达5300N的力量。来自摩洛哥的霸鱼至少有7m长，但是它的下颌很弱，且缺乏恐鱼所拥有的尖端，所以可能跟现代的鲸鲨一样，是巨大的过滤捕食者。埃尔加·马克-库里克（Elga Mark-Kurik）提出，有一种更早的大型盾皮鱼存在，即homosteids。对克利夫兰页岩的巨型盾皮鱼的研究表明，它们可能会捕食其他的节甲鱼，或者靠吃尸体为生。也许它们会试图捕捉与它们栖息在一块的裂口鲨（cladoselachian shark），但这种拥有厚重甲胄的掠食者似乎很难捕捉到一条流线型的小鲨鱼。

[image: img]（上图）另一种来自戈戈的节甲鱼Latocamurus，它具有流线型的身材，还有强大的下颌，上面有用于碾碎带硬壳猎物的齿板。



[image: img]（下图）在世界各地发现的几个Eastmanosteus物种。这个种类（眼睛和下巴在右边）的长度估计有2.5m，是戈戈构造区中已知最大的盾皮鱼。



尽管体型和其他一些特征让盾皮鱼们能与鲨鱼和硬骨鱼等新兴群体竞争，但是在大约3.55亿年前的泥盆纪末期，盾皮鱼神秘地消失了。尽管如此，它们在近6000万年中主宰了水体里的脊椎动物，我们必须将其视为有史以来最成功的脊椎动物之一。


[image: img]

[image: img]（上图）巨型邓氏鱼盾皮鱼，长达4～5m，上泥盆纪俄亥俄州克里夫兰页岩中有几个非常好的化石标本，人们通过这些化石标本更好地了解了邓氏鱼。这个标本（A）位于克利夫兰自然历史博物馆。丹麦的埃斯本·霍恩恢复的邓氏鱼模型（B），显示它是种看上去很可怕的鱼。（感谢埃斯本·霍恩提供图片）



[image: img]（中图）Diplognatus的下颌，这是来自晚泥盆纪俄亥俄州克利夫兰页岩的一种大型猎食性节甲鱼。



[image: img]（下图）oxyosteus，来自上泥盆纪德国维尔东根站点的节甲鱼，它拥有管状的口鼻部。





[1]原文如此。阿加西斯出生于瑞士，在法国学习过一段时间，后来前往美国。——译者注


第五章　鲨鱼和它们的软骨亲属

[image: img]


历史悠久的杀手

鲨鱼是大自然最成功的物种之一。自从它们在至少4.2亿年前首次出现以来，就几乎没有产生什么变化，只不过是在通过发展更有效的进食结构以及培养流线型程度更高的体形，来提高它们的捕猎和收集食物能力。

鲨鱼的基本身体模式经历了两次成功的重大改造：一次是在石炭纪开始时，当时全头类[银鲛（chimaera）和蓝子鱼（rabbitfishes）]首次出现；另一次则是在侏罗纪时期，当时进化出了扁平的鳐鱼。软骨鱼类进化的顶峰位于中古生代，紧随盾皮鱼的消亡而来。古生代的鲨鱼形态光怪陆离，其中一些带有锯齿状的牙齿，另一些的背鳍上拥有巨大的骨骼结构。今天全球已有超过970种鲨鱼、鳐鱼和全头鱼存在（全头鱼是一个包括现存银鲛的族群），而地球上体型最大，长达15m的大型滤食性鱼类鲸鲨也包含在其中。大白鲨等巨型食肉动物现在的长度超过7m。而在过去，有一种贪婪的掠食性鲨鱼存在，它与大白鲨类似，最大有15m长，它们在200万年前最终灭绝，是有史以来最可怕的水下死神。

鲨鱼也许是所有鱼类中最令人害怕但又最有趣的。尽管我们可能觉得鲨鱼是会无情攻击人类的高效杀人机器，但人类吃鲨鱼的速度比鲨鱼吃人的速度要快数百万倍：人们每年大约杀死7300万只鲨鱼，鲨鱼杀死的人大约有20～30人。在已知的现存鲨鱼和鳐鱼中，只有一小部分有过袭击人类的记录，而且能伤害人类的鲨鱼和鳐鱼也不多。包括大白鲨在内的一些会吃人的鲨鱼则通常以海豹或大型鱼类为食，如果人类进入其猎场的话，偶尔也会遭到它们的捕猎。但鲨鱼的历史十分悠久，如果从这一角度看待鲨鱼的话，那我们看到的会是一个完全不同的故事。鲨鱼是十分成功而高效的捕食者，它们自降临到这个世界起就几乎没有什么变化。

[image: img]原始鲨鱼皱鳃鲨（Chlamydoselache）的下颌，显示出了一排排的牙齿。终其一生，这些牙齿后方都会长出新牙来，将旧的牙齿替换掉。一些鲨鱼在一生中会掉落2万颗牙齿。这向人们解释了它们的牙齿和鳞片化石为什么这么丰富。



鲨鱼是已知最早出现的有颌鱼之一。我们对鲨鱼进化情况的了解主要来自它们的牙齿、脊椎和鳞片的化石记录，其中偶有一两个显示出头骨的特殊标本，而在罕见的情况下还会有全身都得到了保存的化石样本。人们在早志留纪的岩石中发现了它们的鳞片，在奥陶纪晚期的沉积物中记录到了可能属于似鲨鱼型生物的鳞片。然而，在这个时候发现的鲨鱼鳞片旁都没有与之相关的牙齿化石，这证明早期的原始鲨鱼可能不一定有牙齿，甚至不一定有下颌。第一批鲨鱼是怎么进化出来的呢？这仍是一个未解之谜。它们是不是来自腔鳞鱼之类的一种拥有厚重鳞片的无颌鱼族群呢？还是说来自一种人们尚未发现的远古鱼类？也许它们与早期的棘鱼密切相关（见第6章）。目前的化石证据仍不完整，但这些化石记录似乎更支持后一种情况。

如果要想弄清鲨鱼古老的祖先是谁，那最好的线索将来自最古老的完整鲨鱼化石中奇异的解剖结构，其中包括来自早泥盆纪加拿大不列颠哥伦比亚省MOTH地区的一些神秘物种（例如Seretolepis和Kathemacanthus），以及魁北克省艾姆西安地区的一份早期软骨鱼类（Doliodus）鱼样本（米勒等人，2003）。这两个地方的物种都显示出在最古老的那些鲨鱼当中，有很多成员的鳍脊要早于全部或者部分鳍出现。

[image: img]（上图）大白鲨长达6.5m，是海中的顶级掠食者之一。该物种已经存活了大约1500万年，不过它史前的亲戚能有15m长。（感谢西澳大利亚州博物馆的克雷·布莱斯提供图片）。



[image: img]（左图）早泥盆纪玻利维亚Pucapumpella鲨鱼的头骨。这是迄今为止已知的三维鲨鱼头骨化石中最早形成的。（参照梅西的研究成果，2007）




[image: img]

[image: img]Akmoniston（A）的重建骨骼，这是一种早石炭纪的胸脊鲨（stethacanthid）。请读者注意，它的前背鳍脊发育出了齿状的小刷子型结构。下石炭纪苏格兰贝尔斯登的海洋景观重建图（B），显示了Akmoniston鲨鱼（中心），以及大的根齿鱼（Rhizodus）（左上，位于背景中）。在一只原始的十足目（decapod）甲壳动物（右下）的旁边，我们看到了早期的条鳍鱼（中间左，右侧）和棘鱼（中下处）。（感谢迈克尔·科亚特斯提供图片）



由于鲨鱼是一群存续至今的鱼类，所以我们对许多鲨鱼物种的解剖学、生理学特征和生活方式都有着深入的了解。研究表明，鲨鱼比我们以前想象的要先进得多。例如说，现代的一些鲨鱼会产下鱼卵，让幼鱼自己孵化出来；而另外一些则会产下活的幼鱼，并具有相当于哺乳动物的胎盘一样的器官。一些鲨鱼甚至有相当复杂的交配行为和仪式。所有的鲨鱼都拥有极其敏感的口鼻部器官，里面容纳着许多含有劳伦氏壶腹的特殊器官，使它们能够发现敏感的电场，从而能够找到猎物，即使猎物被埋在海底表层的沙子下也无所谓。鲨鱼的化学感应器官如此精细，以至于它们能可以检测到一公里以外的水中浓度仅有十亿分之一的血液。双髻鲨（Hammerhead shark）的两眼之间距离十分之大，人们现在认为，它之所以进化出了这种奇怪的头部，是因为这使得它们的壶腹部覆盖了更大的范围，增加了它们在觅食时的电敏感性。比如说，在捕捉藏在沙子里的鱼和螃蟹时，这种功能就会发挥作用。

[image: img]叶吻银鲛（Callorhynchus）的头部，这是一种现存的银鲛（全头鱼）。这一软骨鱼族群拥有与头骨融合到一块的上颌，并且拥有硬骨板所组成，咬合力强的齿列。它们也拥有鳃拱，这些鳃拱被一层鳃盖皮肤所覆盖着。



鲨鱼生活在各种各样的栖息地里，从河流和近岸礁石一直到开阔的大海之中。从水域表层一直到深海平原之中都有鲨鱼的存在，赞比西河鲨鱼（Zambesi river shark）在内的一些物种，能在内陆游动数百公里。大白鲨在内的一些鲨鱼是代谢过速的，意思是让身体四周的体温比周围的海水略高，这是一种生理上的进步，使它们能够以极快的速度移动肌肉并调节体温，而不管周围水体的变化。

鲨鱼、鳐鱼以及它们的表亲银鲛都被归类于软骨鱼类（Chondrichthyes）之中，因为在它们的骨架中，软骨占到了主导地位，并且骨骼中只保留有少量的骨组织。它们所拥有的矿化脊椎、牙齿和鳞片总是由牙本质组织（半牙质或正牙质）组成，其中一些早期形式（例如Akmonistion）存在残留的无细胞软骨化骨组织。这表明鲨鱼一度有发育出骨骼的可能性，但最终在其进化过程中丧失了这种特性（科亚特斯等人，2002。）它们的进化过程令人着迷，更类似于一台完美机器的长期微调，而不是周期性地进行大飞跃，变成新的模型。鲨鱼自初登生命舞台起，就似乎走上了一条正确的道路。

鲨鱼的起源

鲨鱼的起源仍然被一层神秘的面纱所笼罩。一些科学家认为鲨鱼是一切有颌鱼中最原始的，而另一些科学家则认为鲨鱼是高度特化的生命形式，并不需要其他鱼类族群所采用的复杂骨化结构。鲨鱼似乎与已经灭绝的盾皮鱼有密切的关系（见第4章），这两个群体可能都来自早志留纪之前的一种覆盖了鳞片的无腭祖先。这一年代以及较早年代（奥陶纪晚期）鲨鱼类鳞片的出现，以及它们与无颌腔鳞鱼间的惊人相似性，使得一些研究人员认为腔鳞鱼和鲨鱼可能是近亲。人们在加拿大发现了拥有叉状尾部的腔鳞鱼，这一卓越的发现支持着这一观点，不过它并未解释鲨鱼独特的颌部和牙齿的起源。

原始软骨鱼的基本结构

鲨鱼鳐鱼和蓝子鱼属于软骨鱼类，因为它们的体内缺少骨化的骨骼，而是拥有一种特殊的球形钙化软骨，形成了头骨、颌部、鳃弓、椎骨和鳍支撑结构。它们身上为数不多的硬骨组织位于防御性的鳍脊、牙齿和鳞片上。尽管许多生物学家曾经认为鲨鱼的软骨状况十分原始，是真正骨骼演化之路上的先驱，不过现在，人们则认为它们提升了鲨鱼身体机能的效率，是一种高度特化的结构。形成鲨鱼内部骨架的软骨可以得到针状方解石的强化，能让软骨十分坚固，而又不至于增加不必要的重量。鲨鱼的体内没有鱼鳔，这意味着它们要通过其他方式来调节自身浮力，例如长出一个充满油脂的大肝脏来，并大大降低骨骼的重量。它们拥有宽阔的翼状胸鳍，这给它们提供了流体动力升力。

鲨鱼的颌骨较为简单，包括了主要的上下颌软骨（麦克尔软骨和腭方骨），并“武装”着许多排不断生长的牙齿，它们会取代前排受损或脱落的牙齿。鲨鱼和鳐鱼的牙齿通常由一小层似釉质（或现代鲨鱼群体中的多层似釉质）组成，位于一个正齿质冠上方，这个冠的基底是小梁牙本质，有时会被各种管道刺穿。对于那些要嚼碎猎物的鲨鱼而言，构成它们碾磨用平面的，则可能是pleuromic牙本质和小梁牙本质。软骨鱼有盾鳞状鳞片，这些鳞片与牙齿具有相似的组织学特征。与此同时，这些鳞片虽说会处于皮肤之中，但通常不会彼此重叠。鳞片可能有着简单的叶片状结构，或者十分复杂，每一层基底都经历了数代的发展历程。

将软骨鱼与其他鱼区分开来的特征之一是：软骨鱼通过体内受精来进行繁殖。雄性具有附属于腹鳍的器官，名为鳍足。它们会把这些插入到雌性的泄殖腔中，使雌性的卵子受精。石中都有鳍足存在，并且在早石炭纪美国蒙大拿州熊峡石灰石中也有许多保存完好的鲨鱼化石，雄性和雌性鲨鱼之间表现出明显的身形和鳍差异。雄性不仅有位于腹部的鳍足，还可能具有精心设计的背部鳍脊，以及或用于交配的刷子状结构（如Falcatus鲨鱼）或协助交配行为的颅部鳍足（如全头鱼）。

早志留纪蒙古的鲨鱼状鳞片——如Mongolepis和Polymerolepis——与现代鲨鱼简单的盾鳞状鳞片相似，但其内部结构不一样，前者拥有复杂的多牙，它们生长于基底处，形成了细长的管状牙质组织，其中没有名叫“薄层”的小管子（卡拉塔朱特-塔利马，1995）。早些时候的古生物学家曾经提议，将具有这种鳞片的鱼分到一个叫Praechondrichthyes的族群中。人们也在北美洲的哈丁砂岩（史密斯和桑瑟姆，1998）和澳大利亚中部（例如Areyongia；杨，1997）发现了晚奥陶纪生物的鲨鱼型特征，但它们在基本的组织学特征上又存在不同，因此它们并不是真正的鲨鱼。

第一批毫无疑问属于软骨鱼类的生物来自下志留纪（Llandoverian），人们通过研究它的鳞片而发现了这一点。像Elegestolepis和Ellesmereia这样的物种显示出真正的牙质材料构成了它们的鳞片。然而鳞片并不会长大，随着鱼不断生长，它们会脱落掉，并被更大的鳞片取代。在早期泥盆纪末期，以鲨鱼为代表的一些鱼类拥有真正会生长的鳞片，其中的代表是俄亥俄鱼属（Ohiolepis）和其他物种。已知最古老的鲨鱼牙齿可追溯到早泥盆纪的开端。这些微小牙齿（4mm以下）的鲨鱼被命名为莱昂鲨（Leonodus）（得名于西班牙的莱昂），并在欧洲的几个地方被人们发现。其他早泥盆纪的化石鲨鱼记录来自沙特阿拉伯。

[image: img]这些双叉牙齿（大小约2～4mm）来自早泥盆纪西班牙莱昂附近的Leonodus鲨鱼。



人们在加拿大的MOTH地区发现了完整的，拥有关节的鱼类，比如说Seretolepis，它有鲨鱼般的鳞片以及多种多样的鳍脊，或是成对分布，或是位于中间（汉克和威尔逊，2004）。来自早泥盆纪加拿大的Doliodus problemticus鲨鱼进一步表明，早期的鲨鱼已经拥有了成对的胸-鳍脊，如盾皮鱼、棘鱼和早期硬骨鱼（比如鬼鱼）。

最古老的鲨鱼包括加拿大新不伦瑞克省埃姆西安（早泥盆纪晚期）的多里阿鲨（Doliodus problematicus），以及早泥盆纪的Ptomacanthus。人们一开始发现的Doliodus化石都是单个的牙齿，所以起初觉得它是棘鱼，现在人们发现它拥有成对的胸鳍脊。它的头骨中具有脑前囟门，缺少腹侧耳裂，但身体后方有内淋巴囟门。它的这些特征是一些其他有颌脊椎动物不具备的鲨鱼基本特征。在埃姆西安-普拉格尼安边界附近的旧沉积物中，人们发现了Doliodus孤立的牙齿。Doliodus住在河口与淡水之间的栖息地中，但其他大多数早泥盆纪鲨鱼遗骸则位于海洋沉积物中。Ptomacanthus多年来都被分为棘鱼，直到最近马丁·布拉佐（2009）重新描述了它，并分析了它的头盖骨，显示它是最为原始的已知软骨鱼，或者是跟鲨鱼关系更近的有颌类物种。布拉泽乌在对棘鱼进行的分支系统学分析中提出，鲨鱼可能是从多个早期棘鱼群体中的一个里分离出来的，而这个较大的群体可能来自类似盾皮鱼的祖先。

[image: img]

[image: img]一颗鲨鱼的牙齿（高3mm），来自弗拉斯阶戈戈构造区的一种尚未得到描述的新物种。（感谢维多利亚博物馆的肯·沃克提供图片）



[image: img]

[image: img]一条早泥盆纪鲨鱼（Ptomacanthus）的下颌，牙齿和部分头部，最初被描述为一条棘鱼（A）；Ptomacanthus的重建图（B）。（感谢柏林大学的马丁·布拉佐提供图片）。



其他早泥盆纪的鲨鱼化石包括来自南非埃姆西安的一颗单独出现的头颅（梅西和安德森，2001；梅西等人，2009。）标本显示，原始的鲨鱼头部也有一些人们过去觉得只能在基本硬骨鱼中发现的特征（如腹侧耳裂，后背部囟门和腭基颌关节）。

最早的一组鲨鱼牙齿来自中泥盆纪南极的阿兹台克砂岩，其中至少囊括了五个分类群，其中包括了Portalodus bradshawae，具有大约2cm高的双尖牙（朗和杨，1995）。Mcmurdodus等其他鱼类的牙齿具有复杂的冠部与许多尖。

1991年底至1992年初，我在南极的南维多利亚地进行了一番艰苦的野外考察，收集了一些鱼类化石。在这之后我意识到，鲨鱼在中泥盆纪的南极洲进行了一次早期的辐射分化。我当时正在拉什利山脉中搜索化石，在那之前20年，加文·杨和阿莱克斯·里奇发现了世界上最古老的、带有部分关节的鲨鱼的遗骸。杨发现了一条长约40cm的小鲨鱼，他将其命名为Antarctilamna（“来自南极洲的鼠鲨”）。在澳大利亚、委内瑞拉和沙特阿拉伯也发现了南极鼠鲨（Antarctilamna）的头盖骨印痕，它的鳍脊和牙齿。Antarctilamna的大背鳍前有一条强壮的鳍脊，它的牙齿上有两个大张开来的尖端，中间还有一个小一些的尖。它也可能有配对的胸鳍脊（米勒等人，2003）。它们的牙齿结构表明，在它们的正齿质牙冠之上有一层薄珐琅质，而牙冠的基底则是小梁牙本质（汉佩和朗，1999）。伦敦自然历史博物馆的埃罗尔·怀特于1968年将南极阿兹台克砂岩的另一颗奇特小牙齿的主人命名为Mcmurdodus。最近，人们也在澳大利亚中部地区的早泥盆纪岩石中发现了这类牙齿。这些牙齿长达5mm左右，并有几条锋利而扁平的牙尖，大致对称地排列在宽阔的根部之上。Mcmurdodus的重要性来自于苏·特纳和加文提出的观点：其多层级的冠层表明，它是所有现代鲨鱼所属的neoselachian族群中最早的已知成员。Mcmurdodus的根部结构中具有穿透性强的管道，这是现代鲨鱼牙齿的另一个特征。

几乎所有这些早-中泥盆纪物种都表明，最古老的真正软骨鱼——那些肯定具有独特形态和组织类型的牙齿——来自冈瓦纳大陆，这里也可能是发生了第一次大的鲨鱼辐射分化的地方。人们确定最古老的鲨鱼牙齿化石是Leonodus鲨鱼的牙齿，它来自洛赫科夫阶-布拉格阶的西班牙，当时西班牙还是冈瓦纳大陆的西部地区（阿莫里卡）。这些牙齿比加拿大艾姆西安的Doliodus至少早了1000万年。

[image: img]来自中泥盆纪澳大利亚的Mcmurdodus鲨鱼的牙齿（宽4mm）显示了一些早期鲨鱼牙质的复杂性。



[image: img]在南极维多利亚地南部的拉什利山脉寻找鲨鱼化石。1970年，澳大利亚科学家加文·杨和阿莱克斯·里奇在这里发现了当时最古老的，带有部分关节的Antarctilamna鲨鱼的遗体。来自加拿大早期泥盆纪的Doliodus现在是最古老的带关节鲨鱼的化石。



中泥盆纪的鲨鱼在世界各地迅速传播，由于人们发现了它们中许多不同属的孤立牙齿和鳞片，所以也广为人知。在德国的吉维提安沉积物中发现的带关节头骨，是名为Gladbachus adentatus的鱼类头骨。起初人们认为它代表了一种原始的无牙鲨鱼，但芝加哥大学的迈克尔·科亚特斯最近的一项研究表明，它拥有许多微小的牙齿。到中泥盆纪后期，许多不同的鲨鱼群体都各自演化出了独特的牙齿类型。来自北美洲的Omalodus鲨鱼代表了最早的phoebodontid鲨鱼。Xenacanthid鲨鱼也出现在这个时候，其中的代表是Dittodus，而典型的裂口鲨（cladoselachian）也是如此。

到了晚泥盆纪，鲨鱼已经成为真正遍及世界的鱼类，有80多种以牙齿和鳞片而闻名的物种，还有大约十多个分类群是拥有完整或部分完整的遗骸的。在晚泥盆纪的美国俄亥俄州和宾夕法尼亚州的黑色页岩中，人们发现了许多完整的化石鲨鱼和孤立的鲨鱼残骸的精细标本，它们属于大约二十几个不同的物种，但最常见的是著名的裂口鲨属。一些标本可能长达2m。裂口鲨拥有梭型的身体，大的翼状胸鳍和两条三角背鳍，每条前面都有一条短而粗壮的鳍脊，这让它看上去很像现代鲨鱼。一些克利夫兰页岩鲨鱼化石得到了极佳保存，在一些情况下显示出了肌肉带，甚至显示出了鲨鱼生前的最后一餐。裂口鲨有五条长鳃缝，它强有力的下颌有许多排小的multicuspid大臼齿。这种类型的牙齿有一个位于中间的主尖和两个位于两侧的小尖，它通常被称为“cladodont”型（得名于裂口鲨），并适于吞食猎物整体，而不是把猎物刨或者抓出来。许多现代鲨鱼也会吞食猎物。

[image: img]Portalodus是中泥盆纪南极洲阿兹台克砂岩最大的鲨鱼之一。这颗牙齿的高度差不多有2cm，可能来自接近2m长的一条鲨鱼。



克利夫兰自然历史博物馆的迈克·威廉姆斯（Mike Williams）的研究表明，在53只内脏得到保存的化石鲨鱼中，约64%以小鳍条鱼作为其最后一餐，大约28%吃掉了类似虾的Concavicaris，9%捕食的是牙形虫，在一个标本中还发现了另一条鲨鱼的遗体。猎物的方向表明鲨鱼会先抓住猎物的尾巴，然后吞下整只猎物。另一条晚泥盆纪克利夫兰页岩鲨鱼Diademodus看起来与裂口鲨相似，但具有独特的牙齿，齿根上有数个大小相同的尖。随着泥盆纪接近结束，鲨鱼也在不断崛起。它们一定是游泳健将，这才能避免被居住在这些海域的巨型掠食性盾皮鱼（如邓氏鱼）所捕获。

[image: img]

[image: img]

[image: img]Antarctilamna的头部正模标本（A），来自南极洲。鳃裂缝位于头部的两侧，在样本上可以看到孤立的牙齿绕圈排列。来自中泥盆纪澳大利亚新南威尔士邦加河床的Antarctilamna（B）头盖骨。Antarctilamna的重建图片，它可能长这个样子（C）。



人们对大部分已知泥盆纪鲨鱼的了解都只来自于它们的牙齿。各种各样的牙齿类型表明，它们采取了多样化的捕食策略。原始鲨鱼的每颗牙齿上往往有两个主牙尖（如Doliodus、Leonodus、Antarctilamna、Portalodus），而晚泥盆纪的鲨鱼在每颗牙齿上则有多个主牙尖。一个极端的例子就是我在泰国发现Siamodus（意思是“来自暹罗的牙齿”）的奇特牙齿，它的牙根呈十分明显的拱形，牙上有八个大小一样的尖（朗，1990）。

人们对另一组常见的晚泥盆纪鲨鱼的了解完全来自它们的牙齿化石，它们就是亮齿鲨属（Phoebodus）。牙齿根尖发达，可能会很明显地凸出来，牙冠上则有三个主牙尖，两侧或许有较小的中牙尖。波兰的米海尔·金特对中-晚泥盆纪波兰的岩石进行了研究，报告了很多亮齿鲨属的物种，人们会利用它们的出现来判断岩石的年龄。在后来（石炭纪和二叠纪）被归为亮齿鲨属的物种目前正受到人们的审核，它们实际上可能属于一个不同的属。不寻常的亮齿鲨包括了Thrinacodus和Jalodus。Thrinacodus最初是由苏·特纳在澳大利亚描述的，现在已经在全球范围内得到认可。这种鱼类的牙齿很像小抓钩。Jalodus的牙齿位于深水相，而Phoebodus的牙齿则一般出现于开放的大陆架环境中。浅海平台的主宰是拥有宽牙齿的原齿鲨（Protacrodus）（金特，2001）。

[image: img]（上图）俄亥俄州克里夫兰页岩的一处露出，这里埋藏着一些晚泥盆纪鲨鱼的化石，这些化石的保存状态最为完好。



[image: img]（下图）俄亥俄州晚泥盆纪克里夫兰页岩的裂口鲨，该物种有数百个保存状况极佳的样本，使得它成了人们了解最全面的早期鲨鱼之一。



在泥盆纪结束时，鲨鱼在世界各地的海洋和淡水栖息地已经站稳脚跟了。其中最不寻常的晚泥盆纪鲨鱼是来自法门阶南非的Plesioselachus。它有一条非常高的背脊，也拥有短而深的体形，让人联想到后来的全头鱼。不幸的是该物种标本并没有得到很好的保存，无法让人确定该把它放在哪个主要的软骨鱼类群中（安德森等人，1999）。

[image: img]这些不寻常的牙齿属于一些小鲨鱼（约50cm长），即Ageleodus和Ctenoptychius。毫无疑问，这种特化的牙列意味着它们有着不寻常的捕食方式。



原始软骨鱼的牙组织

由于对大多数软骨鱼的了解主要来自化石记录中的牙齿和鳞片，所以在确认它们的所属物种时，它们的牙组织性质是最重要的。鲨鱼在数百万年来进化出了几种组织，使牙齿更坚硬且更耐用。

透明牙质：牙齿的珐琅质外层（赞格尔，1981），但是在一些族群（例如xanacanthids）中则不存在。主牙尖由牙髓腔上的一种牙质和由海绵状小梁牙质组成的基底构成。

正齿质：这种牙质的特征在于拥有平行于牙齿表面的明显生长线（欧文线）。沉积在牙髓腔周围。

Pallial牙质：在牙本质初步形成期间发育出来的牙质，在横截面上是一块密度较低的区域。可能形成高矿化的牙本质区。

小梁牙本质：海绵状牙本质，其中散布着较大的空间，有时其空洞（凹陷）从横截面上看去可能是平行或半平行的。

Pleromin：高度矿化的牙本质基质（=pleromic硬组织），这是塔尔洛（1964）首次用在无颌鱼Psammosteid鳞片上的术语。


晚古生代软骨鱼的辐射分化

在早石炭纪之后，随着带有甲胄的盾皮鱼和其他主要鱼类群体急剧灭绝，软骨鱼又经历了另一次重要的辐射分化。其中出现了许多新的科和级别更高的群体，包括第一条全头鱼在内，我们接下来将分别讨论它们。鳐鱼也是鲨鱼的一种特殊形态，但直到中生代才出现。

古生代鲨鱼的种类繁多，远胜于现存的鲨鱼。胸脊鲨从晚泥盆纪一直生存到了二叠纪，具有独特的刷子状骨骼结构，装饰着主背鳍。胸脊鲨和Akmonistion的背部有一个巨大的刷子，上面有许多尖锐的小齿，而Damocles和Falcatus等其他鲨鱼则有狭窄的圆柱型背鳍脊。由爱丁堡的化石收集者斯坦·伍德（Stan Wood）在格拉斯哥附近的贝尔斯登矿床发现的一个完整的Akmonistion化石标本，并由迈克尔·科亚特斯和桑迪·赛奎亚（Sandy Sequoia）（2001）描述。现存于亨特伊安博物馆。人们对整个晚古生代中的胸脊鲨的了解大多来自于它们的牙齿，这些牙齿具有独特的宽齿根，中部主牙尖的侧翼也有许多小尖角。来自早石炭纪北美的牙齿高达7cm，齿尖高约4cm。如果假定某只鲨鱼的嘴里存在数量规则的牙列（每排大概12颗），那估计它的嘴部宽度大概接近1m，身长有6m或者6m以上。这种巨型猎手在海中徘徊，成了当时海中最大的脊椎动物，而在内陆水体中，与它们地位相仿的猎手则是6～7m长的rhizodontiform鱼。

石炭纪和二叠纪的其他早期鲨鱼包括以栉棘鲨属（Ctenacanthus）（来自希腊语的“ctenos”，意思是“梳子”，acanthos，意思是“脊”）为代表的栉棘鲨族群。这些鲨鱼的鳍脊突起上装饰着许多排精细的结节，使它们呈现梳状外观。人们在早石炭纪苏格兰爱丁堡附近的地区发现了Goodrichichthys和栉棘鲨的完整化石。它们通常是短于50cm的小鲨鱼。

肋刺鲨目（Xenacanth）鲨鱼是晚古生代和中生代早期另一个成功的族群。Xenacanth具有独特的牙齿，上面有两个主牙尖，齿根上有一颗发育良好的纽扣型骨头（称为舌骨隆凸）。我们从二叠纪-三叠纪的西欧完整化石中了解到了Xenacanthus，而来自得克萨斯州红床的完整头骨和脊柱也让我们增加了对它的了解。它有一条大的锯齿状防御脊柱，从它的脖子上凸出，而且它的尾巴是直的，大多数鲨鱼的尾巴却是歪尾的。Xenacanth主要是从海上侵入河流系统的淡水掠食者，人们之所以了解这一点，是因为在海洋沉积物中也有很多它们的化石。人们在澳大利亚新南威尔士州戈斯福德附近的三叠纪萨默斯比鱼类遗址处也发现了几乎得到了完全保存的Xenacanthid鲨鱼遗体。

[image: img]镰鳍鱼（Falcatus），一种石炭纪早期的鲨鱼，它的保存状况完好，出土于蒙大拿州熊峡石灰岩处。这是一条雄鲨。（感谢卡内基博物馆的理查德·伦德提供图片）



Edestoid鲨鱼是外貌最怪异的鱼类之一。这些鲨鱼相对较为完整的躯干化石表明，它们拥有流线型身段，还会快速地在水中游动，如法登鲨（Fadenia）。旋齿鲨（Helicoprion）和剪齿鲨（Edestus）等其他鲨鱼则演变出了复杂的牙齿涡旋，这些涡旋盘旋在自己的身上，可能是从下颌悬垂下来的。它们在生活中如何使用这些螺纹呢？人们的猜测很多。有人觉得它们这是为了模仿菊石，菊石当时是数量很多、且带有螺旋花纹的贝类，因此如果以特定的方式使用这种螺纹的话，或许就能吸引到猎物。看起来这些鲨鱼更有可能在冲向鱼群或菊石群时使用锯齿状的牙齿涡旋，并且会横冲直撞，用凸出的齿列撕碎猎物。今天的锯鲨（saw shark）使用的是类似的捕食方法。尽管人们尚不知道关于其牙齿螺旋的奥秘，但这一群体非常成功，在二叠纪中期传播到了世界各地。在俄罗斯、北美、日本和澳大利亚都发现过旋齿鲨带有涡旋的牙齿。

[image: img]栉棘鲨，一种具有强壮鳍脊的早石炭纪鲨鱼。这个来自克利夫兰自然历史博物馆的标本显示出了肩带和背鳍脊。



[image: img]（上图）早二叠纪德国西南部萨尔-纳赫盆地一种保存完好的化石鲨鱼（Xenacanthus meisenhei-mensis）。（感谢柏林自然博物馆的卡罗拉·拉德科提供图片）



[image: img]（左图）来自石炭纪捷克共和国和德国的xenacanth类Orthacanthus kounoviensis鲨鱼带有双分叉的牙齿。（感谢柏林的奥利弗·汉佩提供图片）



Orodontid鲨鱼的身体细长，没有长什么刺，并且具有宽而圆的独特牙齿，主要用于碾碎猎物。Orodus的牙齿常见于世界各地的石炭纪化石遗址中。petalodonts是生活在晚古生代的各种扁平鲨鱼，与鳐鱼比较类似。人们目前发现的主要是它们的牙齿，不过也有一小部分保存完好的标本存在。来自美国蒙大拿州熊峡石灰岩的Belanstea montana具有较为扁平的身形，大的羽毛状腹鳍和背鳍。朱那鲨（Janassa）也有一条宽阔的圆形胸鳍，跟鳐鱼一样。人们在识别大多数petalodonts时主要依靠的是辨别它们的牙齿。独属于它们的牙齿会遭到强烈的压缩，表明其主人以带有硬壳的无脊椎动物为食。在它们带有关节的牙列中，每只颌骨中只有几颗牙齿。Petalodus等鲨鱼的牙齿很有特色，它们是宽而扁的，其底部被折叠的环状珐琅质给分隔开来了。Ctenoptychius和Ageleodus是两个典型的属，它们的牙齿位于扁平的宽根上，而牙齿上则有4～30个小尖（唐斯和达斯勒，2001）。另一种极端则是Megactenopetalus，它有一颗大的多尖上齿和一颗大的三角形尖利下齿，它俩组成了整个齿列（汉森，1978）。

[image: img]

[image: img]这种奇怪的牙齿（A）属于旋齿鲨，一种二叠纪鲨鱼，它的下腭前有这些致命的环状结构。鲨鱼可能会用这些环状结构来抓住鱿鱼般的生物或其他鱼类。该标本来自莫斯科鲍里斯雅克古生物研究所的奥列格·列别德夫，是他所恢复的二叠纪俄罗斯的旋齿鲨（B）。



白手起家的现代软骨鱼

在整个中生代，鲨鱼一直在持续进行着规模宏大的辐射分化，到那个时代结束时，大部分现代鲨鱼家族都已经出现了。在中生代上半部分时，有一个族群成就斐然，那就是hybodontids。这些鲨鱼最早在石炭纪出现，以石炭纪苏格兰的一块美丽而完整的化石为代表。

[image: img]下石炭纪petalodont鲨鱼奇怪的牙齿（约6mm宽）。



来自堪萨斯州的汉密尔顿鱼（Hamiltonichthys）是另一个很好的例子，是早期hybodontid鲨鱼的代表。它的头脊发育良好，变得更大，拥有粗壮的背侧鳍棘，宽阔的多尖牙齿，以及特殊的鳞片形状。最能代表这一族群的是Hybodus，它是一种长达2.5m的钝头鲨，在整个中生代时期居住于欧洲、非洲、亚洲和北美洲的海洋里。许多hybodonts的牙齿都排列在宽阔的齿根上，牙齿上则有许多牙尖，但是其中有一些的牙列几乎都是扁平牙齿所组成的（如弓鲛和Asteracanthus），以便碾碎猎物。口腔前部有较小的牙齿，用于抓住猎物。Triodus是一种白垩纪hybodont，它完美的三维颅骨化石显示出了下颌和头盖骨，让人们对它有了了解。

人们曾经认为最古老的euselachians或真正的板鳃类鱼（selachians）要追溯到下侏罗纪（梅西，1977）的原始整鲨（Palaeospinax），但人们现在认为该族群属于基本的galeomorphs（克鲁格，2009）。

中生代时期出现的七鳃鲨（seven-gilled sharks），属于六鳃鲨（Hexanchiformes）目。现存的皱鳃鲨（frilled sharks）和cowsharks、六鳃鲨、七鳃鲨和哈那鲨（Notorhynchus）都是原始的形态，身上只有一条背鳍和6到7对鳃缝。它们的牙齿根部宽阔，有许多扁平的尖，上颌和下颌牙列之间有明显的差异。它们大多居住在深海地区，主要以鱼类为食。该组化石的牙齿表明，六鳃鲨等物种自早侏罗纪起就已经存在了。

[image: img]Hybodus的重建图，它是一种常见的中生代鲨鱼，长度可达2m左右。（以约翰·梅西的工作为基础）



[image: img]六鳃鲨Notidanus的牙齿化石。注意上下牙的不同形状。（感谢大卫·沃德提供图片）



中生代时进化出了许多种鲨鱼。在世界各地的白垩纪中发现的一些最常见的牙齿化石，包括牛鲨（噬人鲨属）狭窄弯曲的牙齿和更宽的lamnids属鲨鱼（Cretolamna），白垩刺甲鲨（Cretoxyrhina）的牙齿。这样的例子还有很多，在此不一一列举了。就鲨鱼的进化而言，此时进化过程已经差不多走到终点，许多现存的鲨鱼科已经出现。除开牙齿外，其他常见的鲨鱼残骸包括它们的椎骨，由于软骨得到了高度钙化，它们便得到了保留。巨大的lamnid鲨鱼在白垩纪时出现，人们通过其牙齿和大型椎骨化石而辨识出了这一族群，其中包括米米卡埃尔·西维森（Mikael Siverson）描述的来自西澳大利亚的Cardabiodon，它约5～6m长，跟一些爬行动物中的顶尖掠食者同时在海洋中巡游。这些掠食者包括鱼龙（ichthyosaurs），沧龙（mosasaurs）和蛇颈龙（plesiosaurs）。巨口鲨（megamouth shark）Megachasma是另外一条大型lamnid，人们刚开始了解它时，依靠的也是来自白垩纪的牙齿化石。

第三纪时期进化出了剩下的各个现存鲨鱼属，包括栖息于深水中的剑吻鲨（goblin shark）和尖吻鲛（Mitsukurina）这样的稀有形态，人们能通过追踪其牙齿化石，来判断它们首次出现的时间段。有史以来最大的掠食性鲨鱼是在距今约2300万年前的中新世之初进化出来的。人们曾经认为这些巨型杀手是大白鲨的祖先，它们的演变过程现在受到了激烈的辩论。最常见于中新世和上新世全球各地沉积物中的灰鲭鲨（mako）化石是鲭鲨属（Isurus）hastalis的，它可能6～8m长，如果它的牙齿发育出了锯齿状结构的话，那它可能就是大白鲨的先祖了（艾赫雷特等人，2009）。中新世以及中新世之后世界各地的岩石中，有很多鲭鲨属物种的化石，其中包括现存物种尖吻鲭鲨（Isurus oxyrinchus）的牙齿。

[image: img]目前世界上有两种体型最大的鱼，其中一种是鲸鲨（Rhinodon typicus），它有15m长，而另一种则是它的表亲姥鲨，这种鲨鱼依靠过滤来捕食。（感谢IStock提供图片）



[image: img]巨型鼠鲨目鲨鱼巨牙鲨的牙齿高达18cm，表明这种鱼的最大尺寸约为15m。这也许是有史以来最大的掠食性鲨鱼。人们不仅发现了它巨大的牙齿，还发现了它的椎骨化石。人们不认为它是现在的大白鲨（Carcharadon carcharias）的祖先，而是认为它与现代濒临灭绝的灰鲭鲨之间存在亲缘关系。（感谢大卫·沃德提供图片）



已经灭绝的物种巨牙鲨（C.megalodon），安格斯迪鲨（C.angustidens）和C.auriculatus都属于噬人鲨属。对那些认为大白鲨是巨牙鲨及其亲属的后代物种的人而言，这些已灭绝的物种应该全部被放到噬人鲨属之中去。这些研究人员认为有一些噬人鲨比带有锯齿的中间牙要更早出现，追踪DNA变化速率的分子钟测算法则确定，噬人鲨属和鲭鲨属大约在4300万年前出现了分化。英国欧尔平顿的大卫·沃德向我展示了过渡阶段的牙齿，显示了耳齿鲨（Otodus obliquus）与噬人鲨属物种之间的联系，它们的牙都一样带有锯齿。

[image: img]这种罕见的完整化石鲨鱼Galeorhinus cuvierii是现存的翅鲨（Galeorhinus galeus）的亲戚。该标本来自始新世，来自意大利著名的蒙特布兰卡遗址。（感谢维罗纳的洛伦佐·索尔比尼提供图片）



史上最大的掠食性鲨鱼巨牙鲨的牙齿，它高达17cm。虽然人们所做的早期估计大大夸大了这种鲨鱼的最大长度，觉得它们有25m或更长，但现在我们有可能做出更精确的估算了。可以根据鲨鱼生长方面的知识，以及它们的牙齿与身长的比例关系，来推断出它们的长度。巨牙鲨的最大尺寸约为13～15m长，几乎是有史以来捕获的最长大白鲨（不到7m）的两倍。这只怪物的大三角形锯齿牙存在于世界各地的中新世和上新世岩石中。巨牙鲨从早期的大型物种，渐新世的安格斯迪鲨（Carcharocles angustidens）演化而来。安格斯迪鲨及其后代据信来自耳齿鲨的鼠鲨科分支，这是一种在晚古新世/早始新世期间于海中兴风作浪的大型物种。耳齿鲨的牙齿能达到8cm或更长，这显示出这种早期鼠鲨可能有6m长。

最大的噬人鲨属物种在大型滤食性须鲸出现的同时进化了出来，这也许并非巧合。随着中新世开始，第一批鲸鱼降临，越来越多的噬人鲨属物种正在进行一场类似军备竞赛的争斗。近来一些报道显示有10m多长的巨型大白鲨存在，导致一些科学家认为噬人鲨属动物可能还存活于某处，不过我认为大多数渔人对于“侥幸逃脱了我鱼钩的鱼”长度的估量可能有所夸大。如果巨齿鲨这种巨物今天还存活着，那人们几乎肯定会在距今相当近的海相沉积物中发现它的牙齿。但根据地层年代测定来看，在距今250万年及之后的岩石中，人们都没有发现它们的化石。人们只能去猜想这些强大的杀手为什么会灭绝。预示更新世冰期的首次剧烈的气候变冷过程开始于距今约260万年的上新世晚期。也许它们无法适应气候变化，而温血海洋哺乳动物可能也无法适应，后者是它们可能的猎物。人们最近在南极发现了同属这一时代的鲸鱼化石，此时南极水域中开始出现了大型鲸鱼。它们为什么要来这？是为了捕食，还是为了逃避那些无法应对南极水域的冷血食肉动物（南极的水体温度接近零度）？

全头鱼：一种早期的辐射分化？

全头类（holocephalomorphans）包括现存的银鲛（全头鱼）和一大堆神奇的灭绝物种，例如iniopterygians。它们都是软骨鱼类，跟鲨鱼一样拥有与头骨融合了的上颌，而鳃部也一样被一张柔软的大鳃盖覆盖着。最近的系统发生分析指出，类似Falcatus或Damocles鱼的鲨鱼状祖先可能在早期辐射分化出了全头类（科亚特斯和西奎拉，2001）。研究者缺乏来自其他关键物种的数据，使得这一进化分支图没有那么稳固，所以说，它们也可能是板鳃类鱼（鲨鱼）的姊妹群体。

[image: img]美国蒙大拿州的峡石灰岩中生活于早碳纪的一条雌Echinahimera。[感谢理查德·伦德·卡内基（Richard Lund，Carnegie）供图]。



全头类是一个小亚类，包括了34个物种，如姥鲨（elephant shark），银鲛和蓝子鱼。像鲨鱼一样，它们内部的骨架也是软骨组成的，在繁殖时采取体内受精，雄性的腹鳍附近有着鳍足，面部也有一个中鳍足。然而与其他软骨鱼类不同的是，全头类有覆盖着鳃弓的鳃盖，而且它们的上颌也与头骨融合到了一起，使得它们的盘状牙列拥有了强大的咬合力，可以咬碎猎物。它们的身体修长，且带有鞭状的尾巴，人们经常在极深的深海平原中发现它们。它们通过挥动胸鳍并让尾部缓慢进行横向运动来游动。

在阿德菲大学的迪克·伦德（Dick Lund）于蒙大拿州的熊峡石灰岩中获得了一项大发现之前，人们对全头鱼的早期历史可谓一无所知。瑞典博物馆的托尔·洛尔维格提出的早期理论，认为它们是褶齿鱼目的盾皮鱼进化而来的。这些理论并没有被古生物界所广泛接受，因为人们在一段时间前就已经知道褶齿鱼目是盾皮鱼的一个有效单系群了（古杰和杨，1995）。虽然曾经有人认为全头鱼和鲨鱼是从一个共同的祖先中分离出来的，但我们从化石记录中可以清楚地看到，全头鱼与主流的泥盆纪鲨鱼之间分道扬镳的时间较早，后者的基本祖先包括Akamistion等胸脊鲨（科亚特斯和西奎拉，2001）。

蒙大拿州的熊峡石灰岩中有着非常多样的完整全头类化石。在过去的30年中，人们发现了40多种新的类型，而且在每个考察季期间，人们几乎都能再获得一些新发现。Harpagofutator等物种是简单的鳗鱼型生物，雄性的附肢上拥有精致的棘，这些附肢垂在脸上，可能是用于交配的。一个最重要的发现是宫齿鲛（Delphyodontos），人们对这一物种的了解都以两只刚出生的、长约5cm的胎儿化石为基础，这些化石显示出这一鱼类会直接生下幼鱼，而且早在40万年前可能就存在子宫内竞争[1]了（伦德，1980）。

[image: img]来自早石炭纪蒙大拿州熊峡石灰岩的iniopterygian类Rainerichthyes zangerli。iniopterygians是奇怪的晚古生代全头鱼，具有高背鳍和强壮的尖鳍脊。（感谢卡内基博物馆的理查德·伦德提供图片）



cochliodontiforms是一个多样的族群，人们对它们的了解主要来自牙齿和脊椎化石。它们的身体拥有明显的凸面，经常有多结节的齿板，用于碾碎猎物。Cochliodus、Deltodus和Sandalodus等物种在石炭纪欧洲和北美的化石遗址中随处可见。人们认为Psammodus这一物种有多达12颗近似的砖状齿板，它们紧密结合在一起，形成了一列能够碾碎猎物的“道路”。人们认为Copodus等Copodontids类生物的每块颌骨上只有两颗用于碾碎猎物的齿板。

menaspiform鱼类包括了一些保存状况良好的鱼类样本，它们的头部扁平，有骨板存在，并且还有发育良好的头部棘，一些物种的头部棘会强烈地向外凸出，例如颊甲鲛（Menaspis armata）。人们对三角褶鲛（Deltoptychius）的了解来自石炭纪苏格兰贝尔斯登遗址中的化石。它的身体被鳞片覆盖，头部由甲胄所环绕，这些甲胄由数层牙本质组成，表面有厚厚的装饰层，并有雕饰。这种鱼可达45cm长，有一条短的锥形尾巴。其背部受到一排粗壮且多刺的鳞片保护。

银鲛是主要以贝类和甲壳类动物为食的底栖鱼类。它们在石炭纪首次出现，在中生代时成了一个成功的族群，在早白垩纪达到了多样性的高峰。来自蒙大拿州石炭纪的麦尔登棘托银鲛（Echinochimaera meltoni）是早期的银鲛类生物，具有与现代银鲛非常类似的独特身形。它拥有一条鞭状长尾，附近不远处有一条臀鳍。它的头很大，上面有一对大眼睛。每条背鳍前都有一条大的骨质脊。雄性的第一条背脊上有一个刷状结构，在眼睛上则有几条羽毛状的刺。雌性的眼睛上只有一根刺，第一条背鳍则更宽些。

Squaloraja生活在侏罗纪的欧洲，是最不寻常的鳐鱼状鱼类。一条长长的三角形喙状凸起，从它的面部延伸出来，这块凸起由一条两倍于其头骨长度的喙状软骨支撑。它有两对上颌齿板，下牙列上则有一对齿板。其他拥有长喙状凸起的银鲛包括侏罗纪德国的Acanthorhina等多种myriacanthids科鱼类。

更具代表性的银鲛化石是来自中生代和新生代海相沉积物中的齿板化石，这些银鲛包括了Edaphodon属和硬齿鱼属（Ischyodus），人们对它们的了解都来自许多不同的物种。它们中的一些成员属于大型鱼类，长度可达3m或以上。这些鱼类中的典型牙列包括成对的下颌大齿板，它们形成了下颌。而上颌的两侧则有腭板和犁骨板。现存的银鲛主要是小型的深水鱼类。在新西兰等一些国家，这些物种受到了商业捕捞，人们会将它们当作“怪鱼”来卖掉。Callorhynchus和银鲛等现存银鲛属的化石记录表明，它们自中生代以来就基本没有产生什么变化。

Iniopterygians是一小群看起来很怪异的小鱼，其下只有五个属，它们都栖息于晚石炭纪的北美。人们一度认为它们是一个完全独立的软骨鱼类群体，现在人们则认为它们是一种高度特化的全头鱼。它们都有粗壮的胸鳍，这些胸鳍高高耸立，指向肩带，有些物种则具有较大的胸鳍（如Promexyele）。其中一些物种的上下颌是自由的（例如Polysentor），而大多数物种的上颌则会与头骨融合到一块。下颌前部存在牙齿涡旋，显示出了骨骼融合的痕迹。牙列由带有尖角的简单锥体或拥有较小的侧面尖角的更宽牙齿组成。研究者最近进行了一项令人赞叹的研究，他们用同步粒子加速器生成了一张距今3亿年的iniopterygian鱼的头骨化石，该化石位于一块岩石内部。研究者发现头骨内实际上存在大脑化石（普拉德尔等人，2009）。

“鳐”向新时代

第一批化石黄貂鱼（stingrays）（batomorphs）起源于侏罗纪，多为扁平的鲨鱼。它们增大了胸鳍，缩短了尾巴。有许多种鲨鱼为适应底栖生活而做出了各种适应。现存的天使鲨（扁鲨属）是在海中游弋的活跃鲨鱼和扁平的鳐鱼间的中间形态。鲨鱼和鳐鱼间的主要区别在于，鳐鱼依靠其翅膀或胸鳍的波浪式运动来游动，而鲨鱼则仅靠尾巴来推动自己。鳐鱼跟典型鲨鱼间存在不同的其他特征如下：鳐鱼的嘴朝向下方，具有扁平的、用于碾碎猎物的梳状牙齿和成熟的尾部脊（实际上是改良的背鳍脊）。

[image: img]来自始新世英格兰的已灭绝银鲛硬齿鱼的下颌齿板。（感谢大卫·沃德提供图片）



尽管鳐鱼的身体结构较为保守，但它们也得到了进化，能够利用无数种取食生态位。像蝠鲼（manta ray）这样的巨物就跟鲸鲨和姥鲨一样是过滤捕食者。电鳐等其他鳐鱼则进化出了投射强大电场的能力，能够震晕它们所捕食的鱼类，或者威慑攻击者。许多鳐鱼只会单纯沿着海底移动，利用高度发达的电感系统来监测猎物，并捕食甲壳类动物和贝类。

最古老的化石鳐鱼包括Spathiobatis，人们在法国发现了它们的完整化石标本，了解到它是一种吉他状的鱼类。代表早侏罗纪德国的Jurabatos鱼的是一颗单独的牙齿化石。中侏罗纪有几个鳐鱼属存在。人们对早-晚侏罗纪的Spathobatis的了解来自晚侏罗纪法国保存完好的化石。来自法国的Belmnobatis和来自德国的Asterodermus是其他年代相似、保存完好的鳐鱼。所有这些早期的鳐鱼都属于犁头鳐科（Rhinobatidae），其中包括几种现存物种，如龙纹鱙（shovel-nose ray）和犁头鳐（guitarfish）。它们都有比较长的、鲨鱼般的身体。

鲼科（Myliobatidae）或鹞鲼（eagle rays）在晚白垩纪初露头角，在整个第三纪迅速扩散，今天仍然人丁兴旺。鹞鲼有复杂的路面型牙列，由几排较宽的扁平齿板组成，用于碾碎食物，两侧有许多较小的多边形单元。它们用这些来碾碎螃蟹和贝壳等食物。Myliobatis等化石鳐鱼，以及许多其他已知的鳐鱼科化石常见于世界各地的第三纪海相沉积物之中，以它们独特的破碎板以及偶尔出现的化石刺（改良的背鳍脊）和鳞片为代表。

[image: img]

[image: img]已经灭绝的鹞鲼（鲼）的扁平破碎板，人们在4000多万年前的海洋沉积物中发现了这些化石（A）。现代黄貂鱼（B）与世上首批化石黄貂鱼之间很相似，后者包括了来自德国索伦霍芬的侏罗纪犁头鳐。大部分化石鳐鱼与现存的亲缘之间存在密切的关系。（感谢英国的大卫·沃德提供图片）



人们在著名的早始新世怀俄明州绿河页岩中发现了Heliobatis鳐鱼完整的身体化石，于是乎便确定鳐鱼在第三季早期时开始入侵淡水河流和湖泊（卡维略等人，2004）。当海平面上升，以至于海水倒灌进湖水的时候，Heliobatis可能侵入到了湖泊系统之中，所以这就是人们为什么不认为绿河黄貂鱼主要是淡水鱼的原因了。

[image: img]这条保存状况极好的化石黄貂鱼Xipohotrygon来自始新世怀俄明州的绿河页岩。



自从大约4.2亿年前首次出现以来，鲨鱼和它们的亲属就一直在演变和发展，产生了各种各样的形态。它们活过了四次大规模灭绝，现已成为几乎所有海洋食物链的组成部分，并位于食物链的头尾两端，有最高端的捕食者，也有巨大的过滤进食者。它们发展出了扁平的身形，这在它们所取得的巨大成功之中是离现在最近的，目前鳐鱼的种类数量超过了鲨鱼和银鲛的总和。银鲛目之所以能从石炭纪一路存活至今，而又没有什么大的变化，主要是因为它们适应了深水栖息地的生活。尽管如此，我们几乎在全球各地都依赖这些鲨鱼和它们的亲属，将它们看作食物。面对人们日益增长的肉类需求，以及仅为获得鲨鱼鳍而进行的不可持续捕猎行为，我们接下来面临的挑战将是保护并培育现代软骨鱼类动物。



[1]指鲨鱼幼体在母体子宫内相食。——译者注


第六章　颌部长有棘的鱼

[image: img]


早期颌鱼的奇异混合体，如棘鱼和其亲属

棘鱼是一个不寻常的群体，其中大多数是小鱼，出现于志留纪时期，并在泥盆纪达到了多样性的高峰。它们是唯一一种在所有鳍前装饰着骨棘的鱼群，而其小鳞片则大多拥有球根状的肿胀基底。有三个主要的棘鱼族群存在：栅棘鱼目（Climatiiformes），坐棘鱼目（Ischnacanthiformes）和棘鱼目（Acanthodiformes），它们或存在或不存在支撑胸鳍的骨质甲胄，存在一条或两条背鳍，牙齿和鳞片的结构也存在不同，这是区分它们的方式（丹尼森，1979）。

其中最早的物种可能没有鳍脊，比如志留纪的Yealepis；或只有中鳍脊，如早泥盆纪的Paucicanthus。在泥盆纪早期的动物群中占主导地位的是栅棘鱼目棘鱼，它具有精致的骨质肩带和许多尖刺（迈尔斯，1973b）。坐棘鱼目是一种牙齿与颌骨紧紧融合到了一块的掠食者。棘鱼中存在时间最久的是棘鱼目。这些快速游动的过滤捕食者的颌骨没有牙齿，让食物经由鳃耙穿过鳃腔，从而对其进行过滤。在二叠纪末期，地球上出现了一场生物大灭绝，被认为是有史以来最严重的灭绝事件，棘鱼是其中的一个受害者。根据人们的估计，大约有90%以上的海洋物种在此次事件中灭绝了。

1844年，法国古生物学家路易斯·阿加西首先描述了棘鱼。他给棘鱼，足棘鱼（Cheiracanthus）和Diplacanthus命了名。这个族群的名字来源于希腊语中的akanthos，意思是“棘”，因为该族群的最显著特征是在胸鳍和腹鳍之前存在深深地嵌入身体内的成对鳍脊，以及在背鳍和臀鳍分布的单个鳍脊。许多书将它们称为“棘鲨”，而越来越多的新化石证据则认为它们与早期鲨鱼密切相关。虽然最近发现的一些化石显示鳍脊几乎遍及各种早期鱼类族群，但棘鱼之所以在志留纪-二叠纪全球各地的沉积岩中受到人们的辨识，还是因为它们的棘十分独特，而鳞片也有特殊的形状。虽然最早的棘鱼要追溯到志留纪初，但历史最悠久、近乎完整的遗骸则来自晚志留纪的澳大利亚的有颌鱼（Yealepis），而最老的完整棘鱼化石则来自早泥盆纪的加拿大岩石（如Paucicanthus鱼）和欧洲的岩石（如栅鱼Climatius）。

[image: img]Broachmonadnes，一种早泥盆纪棘鱼，来自加拿大西北的MoTH地区，身上有许多防御性的棘。（感谢马克·威尔逊提供图片）



[image: img]早泥盆纪棘鱼Luposyrus，其下方有肩带护甲（腹视图）。（感谢马克·威尔逊提供图片）



棘鱼仍然是所有古代鱼群中最神秘的一种。我们对它们的解剖学情况了解最少，而在研究它们与其他鱼类之间的亲属关系时，也缺乏真正的线索。在研究戈戈或泰马斯化石鱼类时，我们拥有经过酸液制备的三维头骨，但此时却没有这些东西（不过我们确实有一些得到了酸制备的孤立骨骼）。相反，我们对该群体大部分的了解都来自它们身体和鳍的形状，早期物种的部分头部结构，这些结构位于身体外部，得到了保存。我们还发现了棘刺鲉（Acanthodes bronni）骨化程度高的头部和鳃弓骨骼，该物种是最后出现的棘鱼之一，或许也是特化程度最高的（迈尔斯，1973a）。

近年来，加拿大艾伯塔大学的马克·威尔逊，以及加拿大皇家不列颠哥伦比亚博物馆的加文·汉克，在加拿大西北地区发现了近乎完整的棘鱼躯干化石。这一发现振奋人心，使得人们开始了对棘鱼化石的新研究。虽然完整的棘鱼化石十分稀少，但它们微小的鳞片在确定古生代沉积岩的相对年龄时仍十分有用。为达到这个目的，人们进行了深入的研究。人们为弄清它们的进化起源和关系而对它们的解剖学特征进行了研究，不过这些研究也只是在过去20年间借着加拿大、欧洲和澳大利亚的新发现之东风而开始蓬勃发展的。人们在过去5年内描述的几种最新的棘鱼来自早泥盆纪加拿大的遗址，其中发现了几种不寻常的新物种，它们的化石保存状况十分好。这些化石对于解读棘鱼的起源而言至关重要。

[image: img]马克·威尔逊（左）和加文·汉克（右）在早泥盆纪加拿大MoTH遗址中，发现了一些保存状况最为完好的早期棘鱼化石。（感谢艾伯塔大学的马克·威尔逊提供图片）



棘鱼的起源和亲缘关系

在化石鲨鱼、一些盾皮鱼、鳕鳞鱼（Cheirolepis）以及棘鱼等一些基本的辐鳍鱼（actinopterygians）（见第8章）中，我们会看到这种现象：脊椎的每个部分上都有许多排鳞片（鳞列）。无颌鱼鱼类潜在的祖先族群中，都没有类似的鳞列，腔鳞鱼亚纲是最接近于拥有这种东西的鱼类。与其他族群相比，棘鱼与硬骨鱼之间所共有的特征似乎更多——例如存在类似形状的头盖骨（棘鱼），鳃盖条的存在，沿鳃弓分布的hemibranchs（鳃丝）的性质。最后，它们的头骨中可能都存在软骨化骨。最后这条存在争议，不过本书支持这一说法。它们鲨鱼般的特征似乎大多是原始特征，在许多早期有颌鱼类中都可见到，尽管与早期鲨鱼有相似之处，但这并不一定意味着它们与任何一个有颌鱼群体之间有密切的亲缘关系。不过这种观点并没有得到人们的一致认可，斯德哥尔摩的埃里克·亚尔维克认为，棘鱼实际上是原始的七鳃鲨的近亲。最近发表的关于有颌类相互关系的分析大多认为棘鱼是硬骨鱼的姊妹族群。或者是一个进化级类群，其中有一部分分化出去的成员跟硬骨鱼更相似，而其他一些则和软骨鱼的起源之间有着紧密关系（布拉泽乌，2009）。


棘鱼的基本结构

棘鱼大多是纤细的梭形鱼类，尾部较长，头部短而钝，也有一部分鱼身体呈扁平状。它们的嘴一般都很大，有一些特殊的物种除外（如diplacanthoids），并且头部通常有许多小块的真皮，这些真皮名为小镶嵌物。所有棘鱼都有两条背鳍，除了棘鱼目之外，它们只有一条靠近尾巴的背鳍。它们的眼睛周围有不同数量的巩膜骨，头部前方则有两对鼻孔（分别用于吸入和排出水流）。颌骨出现了骨化，变成了单一的下颌软骨，它可能得到了一条外部骨骼（下颌骨夹板）的支撑。这条骨骼外有装饰，不过它们身上并没有垫着牙齿，外部有装饰的骨骼。它们的头部侧面有五个鳃裂开口，并且对某些物种而言，这些开口的前方会有真皮鳃盖条板。除开它们之外，拥有这种特征的就只有硬骨鱼了。

只有棘鱼属才拥有鳃弓骨和头盖骨，它们是所有棘鱼中特化程度数一数二的成员。鳃弓有一系列基鳃骨，大的hyophyals结构和ceratohyals结构，大的上舌骨和鳃上骨，以及短而朝向后方的咽鳃骨。上颌（腭方骨）与头盖骨之间可能有一个简单的关节，或者有复杂的双关节存在（一些棘鱼目有这种关节）。

目前只有棘鱼属拥有头盖骨，它们的头盖骨并未完全骨化，而是由四块由软骨融合在一起的骨骼所组成的。背部的大块骨化结构覆盖了头顶的大部分区域，也保护到了大脑。头部后方出现了较小的枕骨骨化，成了躯干肌肉所附着的部位。头盖骨下方有一块很大的前基底骨化区域，其中有一条为脑垂体准备的管道穿过——这是一个容纳脑垂体的空间。而颈内动脉则从头盖骨外出发，同样在此处汇合。枕骨骨化结构下方，则还有一个较小的后部结构存在。一般来说，棘鱼属物种头盖骨的形状和比例与原始的条鳍鱼之间比较相似。一些棘鱼的内耳道被保留下了来，表明其中存在三条半圆管道。另外，在一些物种（例如Carycinacanthus）的内耳中则存在耳石或骨化的耳石。这些东西让鱼有了更好的平衡感和方向感，是快速转身和灵活移动时所必需的。

[image: img]

[image: img]棘鱼的基本解剖结构（A）。（B）一种来自中泥盆纪南极的棘鱼类栅鱼（Nostolepis）的鳞片，这是它的电子显微照片。比例尺为0.1mm。请留意带有棱的冠层，收缩的颈部和肿大的基底。（感谢昆士兰州博物馆的卡罗莱·伯罗提供图片）




它们的身上有一层粗糙的外皮，由很多重叠成瓦片状、相互间距离很近的小鳞片组成。它们的基底是肿胀的，里面没有牙髓腔。鳞片通过像洋葱一样添加同心的新层而生长。根据它们的组织学特征来看，它们存在两种主要的鳞片类型：首先是棘鱼属型，它具有由真齿质和厚的无细胞骨基质所组成的牙冠；然后是背棘鱼（Nostolepis）型，它的牙本质冠遭到了血管穿透，基底则由细胞骨组成。棘鱼鳞片的冠部通常是扁平的，或者说顶部稍圆，而且冠部与基底之间存在一个明确的“颈部”，使得两者被分隔开来。坐棘鱼目棘鱼具有发达的下颌与牙齿，可能发展出了复杂的齿列，出现了“牙齿区”。栅棘鱼目棘鱼的下颌前部具有单独的带刺牙齿和复杂的牙齿涡旋。而棘鱼目则是没有牙齿的过滤捕食者，它长有发达的鳃耙，用于过滤食物。

[image: img]Acanthodopsis的颌骨，它是石炭纪时期的一种大型掠食性棘鱼目。



来自中国早志留纪的最古老棘鱼化石，该化石是一种名叫Sinacanthus（意为“中国棘”）的鱼类，拥有宽阔的背棘。早期的棘鱼鳞片表现出了简单的组织结构，但终其一生，鳞片仍会不断生长。这是一种在化石鲨鱼中不存在的情况，但这种情况与较高级的有颌鱼（如盾皮鱼和硬骨鱼）很类似。最早的完整棘鱼化石的头部结构和身体形状较为模糊，这让我们对它们的祖先以及它们的旁系亲缘几乎一无所知。

人们在部分结构得到了保存的化石中识别出了一些物种，其中已知最古老的棘鱼是由卡罗莱·伯罗和加文·杨（1999）描述的上志留纪维多利亚的Yealepis。该标本拥有典型的棘鱼鳞片形态，接近于背棘鱼（Nostolepis）的鳞片。但它的保存状况不佳，并且又缺乏棘部结构，所以布罗和杨并不能确定它一定属于棘鱼族群。

加文·汉克（2002）描述了早泥盆纪（洛赫科夫阶）加拿大的Paucicanthus，它是另一种神秘的形态。它配对的胸鳍和腹鳍上并没有棘，但它却拥有中鳍脊，在任何形态学角度来看，这都是典型的棘鱼结构。这表明该族群的早期成员可能在进化早期失去了鳍棘，因为配对的胸鳍是许多基础有颌鱼中的一个普遍特征（比如说类似鲨鱼的Doliodus，所有基础的盾皮鱼，以及鬼鱼和斑鳞鱼等一些基础的硬骨鱼）。

[image: img]在一些早期的泥盆纪棘鱼中，环绕胸鳍脊的腹侧肩带骨出现了变化。



栅棘鱼目：带有甲胄的棘鱼

目前发现的完整棘鱼遗体中历史最悠久的族群是栅棘鱼目（Climatiiformes），以早泥盆纪英国旧红砂岩中发现的属（栅鱼）（Climatius）命名。它们的特点是在整个肩带上都覆盖着精美的骨骼护甲。原始棘鱼在胸鳍和腹鳍之间可能有许多额外的中间鳍脊，这些鳍脊沿着肚子成对排列。人们在欧洲和俄罗斯的遗址中识别出了栅鱼及其亲属的鳞片和一些孤立的鳍脊，而在年代类似的地层中，几乎都存在和栅鱼相似的鳞片。这种拥有厚重护甲的鱼不能移动固定在肩带护甲上的胸鳍，所以这些鱼很可能会沿着海底游弋，从而搜寻猎物。它的身体各处都有许多尖锐的棘刺凸出，无疑是对攻击者的一种威慑。

其他一些拥有厚重甲胄的早期栅鱼包括异形鱼（Parexus）和Euthacanthus，前者有一条非常大的棘，而后者的腹面则排列着五对中鳍脊。这些鱼类中有许多来自英国的淡水或近海沉积物遗址中。最早的棘鱼主要是海水鱼，但到了泥盆纪时，它们则基本上成了咸淡水兼容的鱼类。

[image: img]Taemasacanthus的下颌，它是来自早泥盆纪澳大利亚新南威尔士州的坐棘鱼目，这种鱼的牙齿和颌骨融合到了一起。



在中泥盆纪时，拥有厚重护甲的栅鱼的首波分化大潮逐渐退去，这一族群接下来仍然存在，不过形态没有之前这么令人震撼了。diplacanthids是栅棘鱼目内一个身体扁平的族群，它们大大削减了自己的胸鳍甲胄，覆盖了头部侧面的奇异脸颊板也出现了缩水。人们在中晚泥盆纪欧洲和北美的岩石中发现了Diplacanthus（意思是“成对的棘”），这是其中最有名的形态。Diplacanthus保留了一些原始特征，如中鳍脊和相当坚硬的胸鳍。Rhadinacanthus看起来与Diplacanthus类似，但它背鳍上的前棘比在后背鳍上的要短。Milesacanthus是来自中泥盆纪南极的阿兹特克砂岩的双棘鱼（Diplacanthid），显示出该族群分布广泛（布罗和杨，2004）。另一种仅存在于冈瓦纳大陆东部的双棘鱼是Culmacanthus，它的身体扁平，胸鳍周围的骨板较少，完全没有中鳍脊（朗，1983）。它的脸颊板很大，上面有独特的装饰，人们在澳大利亚和南极的许多遗址发现过这种化石。人们对这个属的了解以三个已发现物种的脸颊板形状为基础。双棘鱼的嘴部都很小，没有牙齿，这表明是它们以藻类或碎屑为食。

最后一种栅棘鱼目鱼类是gyracanthids，它是长达1.5m左右的大型棘鱼，首先出现在中泥盆纪的南极（冈瓦纳大陆东部），并在石炭纪时期来到了北半球各国。人们在世界各地的石炭纪河流沉积物中，都很容易识别出具有人字形脊部的独特棘部，它们很大。人们在澳大利亚东南部的曼斯菲尔德附近发现了它们唯一一个带有关节的化石标本，显示出了这些鱼类到底长什么样。该化石属于Gyracanthides类下的murrayi。在这个物种中，肩胛带已经从固定住鳍的坚硬骨板中解脱了出来，使得它巨大的胸鳍实际上能够稍微移动。这些棘十分巨大，几乎有鱼的一半长，并且很可能会被用于防御大型根齿鱼，根齿鱼与它们居住在同一片栖息地中。在英美两国年代相近的煤层中，人们常找到Gyracanthus这种鱼类的遗骸，它与这些鱼关系很紧，而这些遗骸一般是单独出现的棘和肩骨。

[image: img]

[image: img]栅鱼是一种典型的棘鱼，这是它的基本特征（A）。早泥盆纪英国的栅鱼重建图（B）。



坐棘鱼目：掠食者

“坐棘鱼目”（Ischnacanthiformes）这个词来自希腊文，意思是“细棘”，它们的特点是拥有强壮的真皮颌骨，上面牢牢地排列着一排排牙齿。这些特殊的颌骨形成了颌部唯一能进行咬合的部分，其余的大部分是软骨，而某些物种的下颌外侧还有一块额外的骨夹板。尽管世界各地的中-晚志留纪遗迹中都有很多坐棘鱼目鳞片，但该族群最早的完整化石则来自早泥盆纪的加拿大和英国。加拿大西北地区的德罗尔梅构造区有保存很好的坐棘鱼目化石，显示出第一批坐棘鱼目没有围绕肩带的骨铠，这是它们的表亲栅棘鱼目所具有的特征。


[image: img]来自泥盆纪澳大利亚维多利亚州霍威特山的Culmacanthus鱼的颊板、鳞片和棘（乳胶铸件）。



[image: img]Courmacanthus是一种中泥盆纪棘鱼，来自澳大利亚，身形扁平，拥有强健的背棘。



其中最为人所知的一种形态是坐棘鱼，它是一种身体细长的掠食者，拥有长而窄的鳍脊。它与众不同的腭骨上拥有一系列大的三角形牙齿，这些牙齿是弯曲的，上面长有尖角，这与较小的牙齿不同。它的头部没有大的骨板，在颌关节处则只有一些稍大的骨头。最古老而最原始的坐棘鱼目之一是来自英格兰的Uraniacanthus，它的胸鳍和腹鳍之间存在中鳍脊。

棘鱼中最大的是坐棘鱼目的Xylacanthus，像许多坐棘鱼目一样，人们只发现过它的下腭骨。人们也在志留纪晚期的加拿大，以及早泥盆纪的斯匹次卑尔根的红层中发现了Xylacanthus的下颌骨，表明它的最大长度约为2m。这样一来的话，在它所栖息的浅海环境中，它就成了最大的掠食者。坐棘鱼目的下颌骨各部分在泥盆纪其他许多海洋沉积物中都有存在，得到了人们的描述，有些具有高度复杂的齿列。早泥盆纪澳大利亚东南部的布坎和泰马斯附近的石灰岩中，有Rockycampacanthus和泰马斯棘鱼（Taemasacanthus）的化石，它们都是小鱼，颌骨上除了有一排主要的、用于切割食物的牙齿之外，还有第二排牙齿存在，同时还有单独存在的牙齿，在下颌上还有一些小齿。整体而言，坐棘鱼目是一个鲜为人知的群体。它们之中保存完整的化石很少，根据这些化石来看，它们在整个进化过程中显得非常保守。最后存活的坐棘鱼目之一是来自法门阶新南威尔士州亨特砂岩的格伦费尔棘鱼，在泥盆纪结束时，这种大鱼估计就灭绝了。

[image: img]迈尔斯棘鱼（Milesacanthus）是南极目前已知的唯一一种比较完整的棘鱼。1971年，加文·杨在中泥盆纪横贯南极山脉的阿兹台克石灰岩中发现了这一物种。



棘鱼目：过滤捕食者和幸存者

棘鱼目是最成功的棘鱼，其特征是拥有单条背鳍，没有牙齿，并且拥有发达的鳃耙。这些特征表明它们过着一种自由浮游，依靠过滤来进食的生活方式。它们整个进化过程中的一个主要趋势是解放拥有数个骨化结构的肩带，增加胸鳍的活动范围。它们之所以培养出这种机动性，或许是为了追逐成群结队的浮游动物或小型甲壳动物，或者是为了更有效地逃离攻击者。

棘鱼目在早泥盆纪首次出现，由两种原始的mesacanthid所代表。它们是唯一一种在胸鳍和腹鳍之间存在中鳍脊的棘鱼目。人们在苏格兰的安格斯发现了保存完整的Mesacanthus标本。来自加拿大的Paucicanthus类vanelsti鱼，它拥有更大的头骨顶部板和成对的鼻骨（汉克，2002）。到了泥盆纪中晚期时，棘鱼十分兴旺发达，拥有与坐棘鱼目类似，标准而保守的身体结构。Cheiracanthus是一种广泛分布的中泥盆纪物种，尽管人们只在苏格兰的老红砂岩中发现了它唯一完整的化石标本，但它独特的鳞片则是存在于世界各地的各个同时代遗址中。

[image: img]来自早泥盆纪加拿大MoTH遗址的坐棘鱼。（感谢艾伯塔大学的马克·威尔逊提供图片）



[image: img]吉拉坎提德鱼（Gyracanthides）的鳍脊，这是一种大型棘鱼，来自泥盆纪-石炭纪时期冈瓦纳地区的沉积物中。这一样本出土于早石炭纪的澳大利亚曼斯菲尔德。



[image: img]晚泥盆纪澳大利亚格伦费尔的掠食性坐棘鱼目格伦费尔棘鱼（Grenfellacanthus）牙齿的一些特写图片。



来自澳大利亚东南部霍威特山的霍威特棘鱼（Howittacanthus）和来自加拿大魁北克埃斯屈米纳克构造区的Triazeugacanthus是一些晚泥盆纪鱼类。它们与棘鱼属等后来者仅有微小的差别，这些差别在于腹鳍的大小，以及鳍脊上肋骨的数量。所有先进的棘鱼目的鳞片上都有平坦而毫无装饰的冠，相当浅的基底，而鳍脊则往往只有一条大的中肋骨。来自北美洲的棘鱼属鱼类和犹他棘鱼（Utahcanthus）等先进的棘鱼目也有三种耳石，每种各对应一个充满膜层的迷宫般耳道。这些鱼类存在成熟的耳石，这可能使它们在快速游动时更为平衡，或者能更好地找准方向。

棘鱼属是一个遍及全球的属，从早石炭纪一直生活到中二叠纪，根据来自德国莱巴赫的棘鱼属bronni鱼的化石印痕来看，它们也是唯一一种头盖骨和鳃弓得到了保存的棘鱼。它们有无数鳃耙和一张大嘴，这显示出它是一种效率极高的过滤捕食者。棘鱼属是唯一已知的二叠世棘鱼，是一度繁荣的棘鱼类最后的幸存者。

[image: img]（上图）这是Homalacanthus，一种来自德国贝尔吉施-格拉德巴赫遗址的中泥盆纪棘鱼。棘鱼目失去了前背鳍脊，并且缺乏牙齿，主要靠过滤来捕食。



[image: img]（中图）中泥盆纪澳大利亚霍威特遗址的霍威特棘鱼化石样本。



[image: img]（下图）霍威特棘鱼的重建图片，此处假定它是一种过滤捕食者。



Acanthodopsis的颌骨上长有简单的三角形牙齿，在石炭纪英国和澳大利亚的煤沼地十分兴旺。根据这些颌骨来看，它们可能有1m长。但这一物种缺乏其他坐棘鱼目所拥有的、长有独特而复杂的牙齿的颌骨，显示出Acanthodopsis可能是棘鱼目的一个异常成员，一开始靠过滤捕食来生活，然后成了掠食者。澳大利亚的卡罗莱·伯罗（2004）将Acanthodopsis russelli的化石材料描述成了三维颌骨，由于它拥有复杂的双颌关节，于是便将这种鱼放置在了棘鱼目内。

由于此时条鳍鱼和鲨鱼的数量正迅速增加，并且在不断抢夺栖息地和猎物，所以棘鱼便很可能因此而灭绝了。今天，我们可以利用志留纪和泥盆纪沉积物中的棘鱼鳞片来测定沉积物的年代，并在它们与其他动物群之间建立联系。从这方面来看，棘鱼化石正变得越来越重要，而且我们还应该对它们的鳞片进行许多研究，以探究它们与其他动物间的关系。这一有趣的鱼群有很多值得我们去学习的地方。最近在晚泥盆纪澳大利亚戈戈遗址发现的三维材料，应该能够提供大量有关它们解剖学的新信息，并帮助揭示它们与其他早期有颌鱼之间神秘的关系。

[image: img]二叠纪时期德国莱巴赫的棘鱼属bronni鱼的颌骨和鳃弓铸型，显示出了用于过滤食物的鳃弓。



[image: img]两只二叠纪德国的棘鱼属标本。这个属是古生代末期棘鱼最后的幸存者，它们在古生代末期灭绝了。




第七章　进化过程突然显现

[image: img]


内骨骼高度骨化的硬骨鱼

硬骨鱼今天是最大的、最为多样的脊椎动物群体，主要由条鳍鱼（辐鳍鱼亚纲）和肉鳍鱼（lobe-finned fishes）[肉鳍亚纲（Sarcopterygii）]代表。它们的起源可以追溯到距今约4.2亿年前的晚志留纪，当时它们还是古代鱼类中十分罕见的一份子。在泥盆纪开始的时候，所有主要的硬骨鱼群体都已经出现了（朱敏等人，2009）。但在泥盆纪结束之前，地球上已经进化出了第一批陆生动物，它们来源于先进的肉鳍硬骨鱼，是它们辐射分化的产物。在硬骨鱼的早期进化过程中存在着一些关键阶段，这些阶段是脊椎动物进化史上最复杂的演化过渡的一部分。在水中呼吸的鱼类是如何成为陆生两栖动物的呢？答案就在这场演化过渡之中。

硬骨鱼成功的秘诀之一是存在处于早期阶段的肺部，后来它出现了变化，成了鱼鳔。辐鳍鱼亚纲和肉鳍亚纲是两种主要的硬骨鱼族群。后者包括两个主要的分支，其中包含许多灭绝的鱼类目，比如肺鱼亚纲（Dipnomorpha）（包括存活至今的肺鱼）和四足形亚纲（Tetrapodomorpha）（一个进化出了陆地动物的鱼类谱系）。它们的身体特征存在不同，头骨和肩带骨更是拥有独特的形态。除此之外，许多硬骨鱼还进化出了特定的摄食适应，其中的一些鱼类拥有独特的牙齿组织。

时至今日，当我们想到鱼类的时候，想起的就会是硬骨鱼。这一族群大约囊括了3万种现存鱼类。它在今日的水体中取得了广泛成功，与此形成鲜明对比的是，最早的硬骨鱼还在跟泥盆纪的掠食鱼类之间进行一场殊死搏斗，以求得生存。我们发现的第一批硬骨鱼化石很少，由此所获得的相关知识也很少，而其化石则主要是鳞片和零碎的骨头（博特拉等人，2007）。晚志留纪/早泥盆纪的硬骨鱼化石是其中历史最为悠久的，显示出了它们的颅骨解剖特征（斑鳞鱼，朱敏等人，1999）。在早泥盆纪时，鲨鱼和硬骨鱼很明显是动物群中不怎么起眼的群体，而盾皮鱼和棘鱼的多样性则在增加。

随着泥盆纪一天天过去，硬骨鱼也分化成了许多不同的族群，主要变成了肺鱼和掠食性肉鳍鱼，它们一直繁荣地生存着，直到泥盆纪结束为止。在泥盆纪结束后，从地质时间上看，能再多活一段时间的族群也所剩无几了。有三个肺鱼属——非洲肺鱼属（Protopterus），南美肺鱼属（Lepidosiren），澳洲肺鱼属（Neoceratodus）至今仍然存活着。它们生活在三个不同的南半球大陆上，但是只有两种原始肉鳍鱼在孤立的海洋栖息地中存活到了现在，它们是腔棘鱼（coelacanth）、矛尾鱼（Latimeria）。

[image: img]（上图）雀鳝（Lepisosteus）是一个基本的条鳍鱼科，它的起源可以追溯到1.4亿年的早白垩纪。这些雀鳝填补了全副武装的古生代条鳍鱼和其他一些鳞片更纤细的派生鱼类之间的空隙，后者包括了今日占据主导地位的硬骨鱼。（感谢维多利亚博物馆的鲁迪·库伊特尔提供图片）



[image: img]（左图）这是非洲肺鱼属，代表较小的肉鳍鱼。肉鳍鱼是一种盛行于古生代的鱼类，但现存的肉鳍鱼只有六种肺鱼和两种腔棘鱼了。



本章介绍了硬骨鱼的基本解剖结构，并概述了该群最原始的化石成员的神秘遗骸。硬骨鱼类在进化方面的成功之处之一是拥有灵活的骨骼形态，这允许它们发展出一系列不同的捕食方式（特别是条鳍鱼）。同时，它们的骨骼中也发展出了各种组织，既是外部真皮板，也是一系列可变的牙齿组织，这也是它们的又一个成功之处。我们可以拿“骨头”和“牙齿”这两个词来大概描述一系列类似牙齿的组织。这些组织让碾压板更为坚固，让主要的骨骼成分更轻盈，更为强硬，也强化了用于捕食猎物的大尖牙。

[image: img]矛尾鱼是生存至今的腔棘鱼，是现存肉鳍鱼中最基础的物种。该物种于2007年在印度尼西亚的苏拉威西被人发现。（感谢SeaPics提供图片）



鲨鱼、棘鱼和硬骨鱼在进化方面有一个十分伟大的新颖之处，这为后来的生物入侵陆地提供了先导作用，也是它们与盾皮鱼的不同之处：这些鱼类的呼吸系统可以利用空气中的氧气，而非单纯依靠鳃在水中呼吸。在缺氧的情况下，硬骨鱼可以通过使用体内简单的肺来为鳃呼吸作补充（克拉克，2007），这将在后来发展为陆地动物的主要呼吸方法。

肺的优点在于它也能充当浮水器官，能通过调节其中的气体含量，来使鱼在水体中上升或下降。这意味着要想上浮的话，鱼类不再需要推动大的翼状胸鳍（鲨鱼和盾皮鱼就是这么做的），能够节省能量，也因此而解放了鱼鳍，让它在水中更为自如。这一新特征出现后，身体扁平的古鳕类（palaeoniscoids）（如Ebenaqua和Cleithrolepis，第8章提到了这些鱼类）等日后出现的条鳍鱼便拥有了更为多样的身体形状，它们的肺部变成了鱼鳔。在许多现存的条鳍鱼物种之中，鱼鳔也是可以在部分程度上辅助呼吸的器官，它让其中一些物种能在水体外待一小段时间。其中一个很好的例子是生活在红树林中，能够爬树的小弹涂鱼。所以说，将鱼类简单的肺转变为采取胸式呼吸或肋式呼吸的四足动物肺部，并不是如此复杂的一个进化步骤，不过也需要鱼类提升自己的躯干硬度，还要发育出胸腔，躯干部分的肌肉也要有更好的控制力才行。第一批硬骨鱼的骨骼比较保守，其中大多数族群的身体结构在进化过程中基本没有什么变化。最明显的例外是条鳍鱼，它们在泥盆纪之后出现了一场规模很大、一直持续的分化过程，新的组织等级也不断出现（例如全骨鱼和硬骨鱼阶段），各族群也日益多样化，直到今天仍是如此。原本坚硬的颧骨以及颌骨得到了解放，这让它们能适应一系列特殊的捕食机制，或是简单或是复杂，可能是食草模式，也可能会变成从海水中吸取浮游生物，拥有管状口部的海马。硬骨鱼的捕食机制多种多样，几乎数不胜数。

[image: img]高等脊椎动物的肺部可能来自所有硬骨鱼中的原始肺部，或者说是首先出现在条鳍鱼身上的鱼鳔所派生出来的。无论如何，肺部演化成了被肠道包裹着的口袋状突出物。



尽管最原始的这些硬骨鱼多半被划分为了硬骨鱼，但自早泥盆纪起，它们的结构便广为人知了。在这一章中，我们展现了硬骨鱼的解剖结构，以及其中两个最基本的族群[onychodontiforms和空棘鱼（actinistians），又称腔棘鱼]。它们在肺鱼亚纲和四足形亚纲（在后面的章节中将介绍这些主要谱系）诞生前分化了出来。

有脊类：硬骨鱼的神秘祖先

目前人们只发现了两种Lophosteiformes属，它们是Andreolepis和Lophosteus，都位于晚志留纪波罗的海奥塞尔岛的沉积物，这个岛屿离瑞典不远。德国著名的古生物学家沃尔特·格罗斯（1969，1971）首次描述了lophosteiforms，研究者对这个神秘族群的了解仅来自孤立的鳞片、牙齿和一些罕见的碎骨化石。尽管它们的牙齿缺乏一种叫做齿冠层、会在几乎所有条鳍鱼的牙齿尖端上矿化的致密硬组织，但它们在结构上似乎仍与原始条鳍鱼类似。

它们的牙齿形状为圆锥形，中间有一个大的牙髓腔，牙齿可能与颌骨融合到了一块，并且缺乏根系。它们的鳞片形状跟早期条鳍鱼的较为相似，都是长方形或者菱形的，但是缺乏构成条鳍鱼鳞片表面装饰物的矿化硬鳞质层，这层物质充满光泽。人们通过分析它的部分锁骨化石，了解到了它的肩带结构，该结构也与鳕鳞鱼这种早期条鳍鱼类似。这些东西引起了人们极大的好奇心，让我们有了一个粗略的想法：lophosteiforms看起来有点像最早的条鳍鱼，但是缺乏这个群体所独有的各种重要组织。同时，这些组织也为日后条鳍鱼骨骼的主要进化过程奠定了基础。埃克托·博特拉（Hector Botella）及其同事在《自然》杂志（2007）上发表了一篇文章，而弗里德曼和布拉泽乌（2010）在最近也进行了一项研究，这些研究确定lophosteiforms属于硬骨鱼，而且它们跟条鳍鱼的关系比跟肉鳍鱼的更为紧密。

另一种原本被看作基础辐鳍鱼的神秘鱼类是Ligulalepis。它的鳞片最初是由汉斯-彼得·舒尔策于1968年描述的。这些鳞片拥有发育良好的背部钉状结构，根据其组织学结构来看，上面还有硬鳞质层。然而，归属于Ligulalepis的头骨和头盖骨是在早泥盆纪澳大利亚泰马斯遗址处发现的，这表明它保留了许多原始的硬骨鱼特征，例如存在眼柄，其他大多数硬骨鱼都失去了这一特征。人们对其解剖学进行了系统发生分析，目前确定它属于硬骨鱼这一分支（巴斯登等人，2000）。
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[image: img]一条先进的硬骨鱼的骨骼（A），这条鱼是晚泥盆纪的真掌鳍鱼属（Eusthenopteron）的tetropodomoprh鱼，图片上显示出了它的主要部分。几乎所有硬骨鱼都有一套强硬的内骨骼。这是狼齿海鳝属（Lycodontis）funebris鱼的头骨（B），它是一种海鳗，身上凸显了先进条鳍鱼对环境最为成功的适应：它能移动嘴部骨骼，从而进行一系列各式各样的捕食行动。海鳗会利用隐藏在喉咙里的第二组颌骨，用它再次咬紧猎物。濑鱼（wrasse）（C）的骨架，它是今日仍然存活的数百个硬骨鱼科中的一分子。请读者注意位于其颌骨上的坚固牙齿。硬骨鱼是所有脊椎动物中最为多样的，这一族群大约囊括了3万种现存鱼类。箭鱼（D）中轴骨骼的一部分，显示出了骨化程度高的脊椎，这种脊椎能使它以每小时80Km的速度游动。硬骨鱼拥有骨化程度高的中轴骨骼，这让它们与其他鱼类之间产生了差别。



硬骨鱼的基本结构

尽管最早的硬骨鱼化石的椎骨和内部骨骼的骨化程度都极小，但硬骨鱼的特征仍在于具有骨化程度高的内骨骼。它们的软骨前体附近周围形成了软骨化骨，并且在上颌骨和下颌骨上也拥有缘齿，在上颌骨、前上颌骨和齿骨上更是如此。前颌骨承载着眶下感觉线通道的一部分。

鳃弓是一种由多个部分所组成的骨质或软骨质拱型结构，位于支撑鳃的咽喉两侧。相对于其他有颌鱼而言，硬骨鱼中的鳃得到了高度进化。在前两道鳃弓上有咽鳃骨和上咽鳃骨，舌骨弓则长有舌间骨和下舌骨。前两道鳃弓跟同一条腹中骨（基鳃骨）铰接在一起，上面通常带有小齿骨，以帮助粉碎食物。球形板覆盖了头部下方，并且在大鳃盖骨下面存在次要的鳃盖骨。

硬骨鱼肩带的骨骼模式十分独特：肩带的大部分由一块大的匙骨和锁骨组成，还带有小的上匙骨、后颞骨、后锁骨（或向上匙骨）。这种坚硬的肩带与盾皮鱼的肩带在演化上并驾齐驱，目的是支撑它的胸鳍肌肉组织。

硬骨鱼的鳞片相互重叠并铰接，其他任何鱼类的鳞片都没有达到这个地步。而在较高级的肉鳍亚纲，以及后来出现的辐鳍鱼等较高级硬骨鱼之中，每片圆形鱼鳞都有超过75%的表面与相邻的鳞片重叠到了一起。这提升了它们的躯干强度，让它们能更有效、更强而有力地在水中游动。

硬骨鱼存在鱼鳔（或肺），所以它们的内部解剖结构在鱼类中是独一无二的，这使它们能够调节自己在水中的深度（最终还能吸入空气）。它们的肌肉组织也是高度特化的，因为它们存在鳃提肌，弧间肌和腹横肌，腹横肌影响到了鳃和胃的功能。

虽然所有原始硬骨鱼都具备这些特征，但在辐鳍鱼出现大爆发时，其中一些特征得到了很高的特化，而有些特殊的物种则继发地失去了这些特征。此外，这些特征中有许多也适用于原始的化石两栖动物。这再次向我们强调了这一点：它们只是一种先进的硬骨鱼谱系，身上长着的是足趾，而不是鳍。这场迷人的过渡在本书的最后一章中得到了详细的探讨。

早期的肉鳍鱼或硬骨鱼分支？

最古老的完整肉鳍鱼遗迹来自晚志留纪的中国，如鬼鱼和斑鳞鱼，本书第10章将进一步讨论这些鱼类。这两个物种和另一种名叫无孔鱼（Achoania）的早泥盆纪物种一起，填补了真正的硬骨鱼和其他早期有颌鱼之间的缝隙。因为这三个物种展现出了一系列非常原始的特征，例如拥有成对的鳍脊和基底宽阔的髆喙骨或肩骨，这些骨骼支撑着胸鳍[朱敏和虞晓波（音），2009]。

研究者也在早泥盆纪的加拿大北极地区、欧洲和中国发现的物种中辨认出了其他早期肉鳍鱼。这些化石中拥有一个名叫孔鳞鱼的鱼类族群的头骨（详见第11章），人们已经了解到它们基本的头骨和躯干结构。同时，这些化石中也包括一些处于肺鱼和其他总鳍鱼之间，似乎属于过渡结构的独特物种。这组鱼类中包括了一些神秘的属：杨氏鱼（Youngolepis）和威尔士王子鱼（Powichthys），以及“肺鱼的原型”奇异鱼（Diabolepis）（这个词的意思是“魔鬼的鳞片”）。它们可能是孔鳞鱼的祖先。


[image: img]（左图）Ligulalepis的鳞片，这是一种晚志留纪/早泥盆纪的基础硬骨鱼，图上显示出了它的矩形形状、发达的钉状结构和凹槽，鳞片就处于这些排成一列一列的凹槽之中。



[image: img]

[image: img]（下图）Ligulalepis的头骨，来自早泥盆纪澳大利亚的泰马斯，背视图（A）和腹视图（B）。这是迄今为止发现的所有基本硬骨鱼中头骨和头盖骨保存状况最好、且历史最悠久的。实际大小约1.2cm。



这些鱼类仍然鲜为人知，它们在硬骨鱼族群内的关系一直是很多人争辩的话题。然而一个共识正在慢慢显现出来：它们更算得上是肉鳍亚纲的另一个谱系，或者是肉鳍鱼的另一个谱系。大多数古生物学家认为它们与孔鳞鱼密切相关，而肺鱼与孔鳞鱼又是密切相关的姊妹群体（它们组成了肺鱼亚纲）。

[image: img]显示主要硬骨鱼的最早起源和分支的图表。（以朱敏等人的研究为基础修改而成，2009）。



目前，化石鱼类研究者一致认为，因为杨氏鱼和Powichthys都有一层珐琅质层，并且嵌入到了齿鳞质的孔洞中，所以它们便与porolepiform类的总鳍鱼紧密相关。人们一般认为奇异鱼与肺鱼的关系比跟其他任何一个族群的关系都更密切。但肺鱼和孔鳞鱼的关系又有多紧密呢？这仍然是一个存在争议的问题，我们将在第10章中做更详细的讨论。关于硬骨鱼如何演化成了四足动物，而这些四足动物最终又怎么进化成了人类的讨论，则位于第13章中。


第八章　原始的条鳍鱼

[image: img]


第一批硬骨鱼的快速崛起

在上一章中讨论的硬骨鱼类中，条鳍鱼（辐鳍鱼亚纲）是最大的群体，占到了现存3万多种硬骨鱼中的2.9万种。最古老的条鳍鱼出现在距今大约4.2亿年前的志留纪末期，只存在鳞片和零碎的骨骼和牙齿化石。该族群的第一批完整化石大约出现在2500万年后，属于鳕鳞鱼。这种鱼比较特殊，鳞片较小，人们也在中泥盆纪的苏格兰和晚泥盆纪的北美发现了它们多肉的胸鳍片。晚泥盆纪时还出现了其他十几种条鳍鱼，其中包括在西澳戈戈构造区发现、保存完好的物种。这些化石揭示了许多关于第一批条鳍鱼的解剖特征和身体结构的信息，这个族群通常被称为古鳕类。在晚古生代时，该族群经历了一次规模巨大的分化，到了石炭纪和二叠纪时，出现了差不多50个科。在这段时间里，以Discoserra鱼为代表的第一批新鳍鱼也出现了。接下来，到了中生代的时候，这些新鳍鱼将会孕育出占据主导地位的硬骨鱼。

最早对条鳍鱼做描述的人也许是希腊哲学家亚里士多德（公元前384～322年），他在自己的《动物志》（Historia animalium）中写道：“真正的鱼类的特征在于拥有鳃和鳍，它们大多有四条鳍，但鳗鱼等细长的鱼类则只有两条。海鳗（Muraena）等一些鱼类则完全没有鳍。”有种辐鳍鱼的学名就来自这里，这个名字也是辐鳍鱼中历史最久的。后来在16世纪的欧洲，教会派遣法国人皮埃尔·贝隆（Pierre Belon，1517～1564）等学者去大学就读，在读完大学之后，贝隆出版了《自然和鱼类多样性》（The Nature and Diversity of Fishes）一书。几乎在同一时间，另一个法国人格列姆·隆德莱特（Guillame Rondelet）成为蒙彼利埃大学的教授，此人也是研究鱼类的专家（这里的“鱼类”泛指条鳍鱼）。隆德莱特的作品《水生生物通史》（Universe Aquatalium Historiae）中有许多关于条鳍鱼的细致描述，但他也在其中记录了生活在海中的其他生物，包括鲸鱼、鳄鱼和贝类。

现代分类学之父是瑞典自然学家卡尔·冯·林奈（1707～1778），他也被称为Linnaeus。他是第一个用二名法系统[1]来给植物和动物命名的人。他1758年出版的《自然系统》（Systema Naturae）是一部经典作品。人们在那之后发现了很多种条鳍鱼，而这部作品正好为这些物种的命名和描述工作打下了基础。不过首先认识到该族群中存在三大类——硬鳞总目（Chondrostei）、全骨类（Holostei）和真骨鱼类（Teleostei）的则是法国科学家路易斯·阿加西斯，他在其1833～1844年的经典著作《对鱼类化石的研究》中，通过比较现存条鳍鱼和其化石，首先认识到了这点。虽然阿加西斯对硬鳞鱼类（Ganoidei）的分类获得了较高的认可，但是他在进行分组的时候，将很多条鳍鱼和肺鱼，一些总鳍鱼，还有一两条古怪的棘鱼都囊括到了一块。

到了1871年，美国古生物学家爱德华·德林克尔·科普（Edward Drinker Cope）将阿加西斯的族群定为辐鳍亚纲（Actinopteri），从而将条鳍鱼跟肉鳍鱼区别了开来，也让“条鳍鱼是否形成了一个自然族群”这个问题变得正式。接下来，英国自然历史博物馆的阿瑟·史密斯-伍德沃德（Arthur Smith-Woodward）更进一步，在1891年创造了辐鳍鱼亚纲（Actinopterygii）这个术语（与科普的“Actinopteri”是对等的）。英国生物学家古德里奇（Goodrich）也按照伍德沃德的办法，使用了“辐鳍鱼亚纲”这个词，并将该词作为这个多样化的生物和化石鱼类族群的通称。

今天至少有2.8万种辐鳍鱼存在，而且每年都有新的物种被发现，因为人们每年都会捕捞许多尚未被发现的鱼类。严格意义上说，条鳍鱼属于辐鳍鱼亚纲，因为这些鱼的鳍由坚硬的骨质脊或鳍条支撑。辐鳍鱼不仅是所有现存脊椎动物中种类最多的，而且还栖息于地球上最恶劣的环境之中。它们栖息于海中最深之处（海拔-11000m），高山的溪流之内（海拔4500m），冒着蒸汽的热火山泉（43°C）以及寒冷刺骨的南极水域（-1.8°C）。它们之中有所有成年脊椎动物中体型最小的物种，其中一个物种的成体只有7.5mm长，而已经灭绝的条鳍鱼利兹鱼（Leedsichthys）可能长达12m以上。

辐鳍鱼的化石记录非常引人注目——其中最古老的是距今4.1亿年的鱼类鳞片，而其他一些记录则包括了西澳戈戈构造区保存下来的三维泥盆纪物种化石。同时，大体来说，它们的化石多样程度令人赞叹，从其中最老的成员形成为止，一直到今天，各个地质时代都有它们的身影。辐鳍鱼亚纲内有许多不同的族群，所以本章主要关注该群体的早期起源和辐射分化状况，并会提到它们进化过程中的重大进展，从而弄清其中最成功的谱系究竟是谁。今天有很多原始的条鳍鱼栖息在这个世界上。条鳍鱼不断进化，一路前行，而这些原始条鳍鱼则是在其进化过程各个阶段中的幸存者。如果我们要准确地重建辐鳍鱼的进化历程，那对这些原始鱼类进行的解剖学分析就会十分重要。


原始条鳍鱼的基本结构

泥盆纪的辐鳍鱼身体较长，只有一条背鳍；其他所有早期的硬骨鱼都有两条背鳍。辐鳍鱼的独特之处在于其下颌骨上有一块大齿骨（承载着骨头），它环绕着一条下颌感觉线管道，面颊骨[2]处则存在感觉器官，这些器官位于深深凹陷下去的槽体内。

原始条鳍鱼有一条很长的嘴裂，上颌骨、前上颌骨和下颌骨上都有许多颗尖牙。它们的头骨骨化程度很高，成体的头骨被分为几个中心，分隔它们的是枕骨[3]和腹部裂缝[4]。它们的上颌中线有一条带有长牙的副蝶骨[5]，上下颌骨的内表面都被很多较小的齿状骨所覆盖。颅骨顶部有几块大的额骨，其中包括一个敞开的松果体孔，成对的颅顶骨[6]和鼻腔，一块大的喙骨（或后喙骨），所有的泥盆纪条鳍鱼和一些后来出现的条鳍鱼仍然拥有开放的气孔隙。它们的面颊很长，有一系列眶下骨，上面附有眶下感觉线管道，上颌骨上方有一块大的前鳃盖骨。它们的鳃盖系列具有一条长鳃盖，大的下鳃盖条，以及一系列大于等于12个的鳃盖条。肩带上有块后匙骨，胸鳍的骨骼有一排内部出现骨化的放射状鳍条，而肉鳍鱼则有长长的臂状骨骼。鱼鳍由许多排分段的鳞质鳍条支撑，并且在鱼鳍的前部可能存在专门“切水”的边缘（边缘棘状鳞）。早期的条鳍鱼脊椎骨化程度较低，由脊索上方的软骨化骨壳组成，因此只保留了神经和腹侧弓部分，尾骨并未骨化。后来的辐鳍鱼就像成功的硬骨鱼一样，尾部进化出了骨化程度高的骨头。

原始条鳍鱼身体上的鳞片中有一套发育完善的铰接嵌合系统，能让每块鳞片附到自己所在的那一排上去，而且它们的真皮骨和鳞片上面也有一层叫做硬鳞质的闪亮表面组织。这种类型的鳞片叫做硬鳞鱼型鳞片，它们拥有数层薄的分层状硬鳞质，上面带有血管槽，它们还拥有海绵状骨质层所组成的基底。后来出现的辐鳍鱼失去了硬鳞质，它们的鳞片可能呈圆形。除了鳕鳞鱼之外，所有辐鳍鱼的牙齿都非常原始，它们密集的顶部由齿冠层所组成，这是一种由紧密的牙本质所组成的组织。条鳍鱼骨骼的外部装饰通常是精细的平行棘和结节，它们的顶部都被闪亮的硬鳞质所覆盖。

[image: img]鳕鳞鱼是最早的辐鳍鱼——或条鳍鱼——人们对它们的了解来自它们相对完整的遗体。这个标本来自苏格兰老红砂岩（中泥盆纪）。




[image: img]鳕鳞鱼的重建图。这是目前出土的、拥有完整遗体的条鳍鱼中最原始的。请留意它长长的身体、小的鳞片以及较长的嘴裂。它坚硬的颊骨组成了颌骨肌肉上方一块无法移动的骨板，在日后出现的生物中，这块骨板逐渐变得能够自由移动，使得它们进化出了一系列多样的捕食机制。（感谢布莱恩·朱提供图片）



泥盆纪条鳍鱼

云南舌鳞鱼（Ligulalepis yunnanensis）这种条鳍鱼的化石鳞片可以追溯到志留纪末期的华南地区，早泥盆纪的澳大利亚石灰岩里也有类似的鳞片。这种化石材料会是辐鳍鱼的化石呢，还是硬骨鱼茎群的化石呢？研究者对这一问题展开过一些争辩（弗里德曼和布拉泽乌，2010），所以我们会在本书的其他部分讨论这些鱼类（见第10章）。而年代类似的条鳍鱼头盖骨顶部化石中，最古老的来自俄罗斯的北极地区，是Orvikuina鱼的化石。它的头骨顶部与其他泥盆纪条鳍鱼没有太大的区别，这些鱼类包括中泥盆纪西澳大利亚戈戈的鳕鳞鱼，以及晚泥盆纪的Mimipiscis，Moythomasia和Gogosardina。

鳕鳞鱼身上非常小的那些鳞片有一层带有小组织的覆盖物，其颅骨顶部靠近口鼻部的地方，还有一系列的小骨头存在，后来出现的辐鳍鱼则失去了这个特征。它的胸鳍由一片坚固的小叶片支撑着。皮尔森（Pearson）和维斯托尔（Westoll）（1979）对Cheirolepis trailli的描述暗示它在游动时，头部会有强烈的侧向运动。

来自中泥盆纪南澳大利亚的Howqualepis十分不寻常，因为它的牙齿嵌入到了中口鼻部骨，即后颌骨，将上颌骨的前部分隔开来。像鳕鳞鱼一样，它身体颀长，口鼻部较为尖锐。它居住在古代湖泊中，是种贪婪的食肉动物，下颌前部的牙齿要更大些。

在澳大利亚西部戈戈地区的石灰石结核中，人们发现了保存状况最完好的泥盆纪条鳍鱼。这些化石显示出了保存良好的头盖骨和头骨结构。布莱恩·加迪纳（1984a）是第一个详细描述了其中两个属的人，这两个属是Moythomasia（人们也在德国和其他地区发现过这种鱼）和Mimia。布莱恩·楚在这几年内辨认出了其他一些新物种，进行了进一步的描述。Mimia这个名字马上将会被拿来称呼另一个属（参见布莱恩·朱的作品），这是因为原来的属名被占据了。最近发现的Gogosardina鱼身上有许多小鳞片，与微观状态下的鳕鳞鱼类似，而且它们也跟鳕鳞鱼一样，拥有一层由小口鼻部骨所组成的拼接结构。其他的头骨特征表明它与Mimia的关系比与鳕鳞鱼之间的关系更为密切。

[image: img]（上图）维多利亚州霍威特山的Howqualepis鱼完整标本，显示了身体和鳍的轮廓。这些淡水鱼类似于现代的鳟鱼，可能以无脊椎动物和较小的鱼类为食。



[image: img]（下图）Howqualepis的特写，展示了支撑臀鳍的鳍条，这些鳍条之间紧密地铰接了起来。



[image: img]（上图）泥盆纪的原始条鳍鱼霍夸鱼（Howqualepis rostridens）的头部细节，它来自晚泥盆纪澳大利亚维多利亚州的霍威特山遗址。



[image: img]（下图）霍夸鱼的基本解剖特征，这是一种基本的条鳍鱼。



一般来说，泥盆纪条鳍鱼是一个同质化程度较高的群体，它们之间几乎没有什么差异，除开那些有一层微型鳞片覆盖的成员除外，它们的身体各段都有数排鳞片。虽然大部分泥盆纪辐鳍鱼小于15cm，但北美克利夫兰页岩中最大的Tegeolepis鱼则长达近1m，它们又是一种有微型鳞片的鱼。Tegeolepis有非常大的牙齿和一条长长的喙状凸起。

[image: img]（上图）Howqualepis的重建图，这是一种栖息于湖泊中的掠食者，游泳速度很快，生活于3.8亿年前的南澳大利亚。（感谢布莱恩·朱提供图片）



[image: img]（下图）晚泥盆纪西澳大利亚戈戈构造区的Moythomasia durgaringa经过酸液制备的头骨。请注意照片中心的头盖骨，它得到了极好的保存。（感谢布莱恩·朱提供图片）



[image: img]（左图）3种晚泥盆纪Moythomasia条鰭鱼的相对尺寸和解剖特征。（感谢布莱恩·朱提供图片）
新物种（sp.nov）（即species nova的缩写。——译注）。



[image: img]（下图）晚泥盆纪西澳大利亚戈戈构造区Mogthomasia durgaringa的重建图片。（感谢布莱恩·朱提供图片）



泥盆纪鳍条的主要演变趋势是嘴裂变短，鳃盖骨变大，并且头骨顶部变得稳定。最后这点是因为靠近口鼻部的许多小骨骼被一系列固定的大型结构所替换（例如中喙状凸起和后喙状凸起骨），微型鳞被也被更大的菱形鳞片所替换（不过此处所提及的这些原始性状的性质仍然保有争议，因为像Ligulalepis这样的早期形态具有更大的菱形鳞片）。在鳕鳞鱼等最原始的鱼类之中，头盖骨的骨化程度显然不是很高，但是在戈戈发现的晚泥盆纪物种身上，软骨化骨和软骨内骨则都出现了较高程度的骨化。到了晚泥盆纪，这些鱼类中第一批遍布世界的属出现了，例如人们在西澳和欧洲发现的Moythomasia。

[image: img]澳大利亚西部戈戈构造区的一种尚未描述的古鳕类头骨。（感谢布莱恩·朱提供图片）



[image: img]两种晚泥盆纪条鳍鱼Mimipiscis的比较。（感谢布莱恩·朱提供图片）



这种早期辐鳍鱼的辐射分化物种目前有两个现存的代表，也就是非洲的多鳍鱼（Polypterus）和Calamoichthys这两种芦鳗。它们都是身形细长的鱼，身上有许多棘，形成了背鳍。在早期的生长阶段中，它们眼睛周围的颧骨会与上颌融合。它们是非常原始的，因为与其他所有化石和现存条鳍鱼相比，它们身上都缺乏几个解剖学特征。比如说，它们的下颌处不存在一块上隅骨，胸鳍内骨骼的前部骨骼没有被穿透，并且大脑中的延髓[7]之上也不存在造血器官。


[image: img]（左图）Tegeolepis的身体和胸鳍的一部分，它是俄亥俄州克利夫兰页岩中发现的一种非常大（1m长）的掠食性条鳍鱼。（感谢俄亥俄州克利夫兰博物馆提供图片）



[image: img]（下图）晚泥盆纪条鳍鱼Tegeolepis，它身旁6m长的巨型恐鱼科盾皮鱼和2m长的裂口鲨都使其相形见绌。（感谢布莱恩·朱提供图片）




[image: img]多鳍鱼（芦鳗）栖息在非洲中部的湖泊和河流中，人们认为它们是最原始的条鳍鱼（古鳕类）现存的代表物种。这个标本的胸鳍基底十分坚固，骨化程度也很高。



原始条鳍鱼的快速兴起

世界上早石炭纪的鱼类动物群以数量繁多的辐鳍鱼和鲨鱼为主，不过在大多数情况下，代表鲨鱼的只有牙齿和鳞片化石。在世界各地石炭纪和二叠纪的许多遗址中，都有保存完好的条鳍鱼，特别是爱丁堡（苏格兰）附近，蒙大拿州（美国）的熊峡石灰岩，德国和俄罗斯，以及维多利亚州（澳大利亚）。已知的晚古生代条鳍鱼超过50个科，其中包括数百个已经得到记录的物种，所有这些条鳍鱼一般都被归类为“古鳕类”或者拥有原始组织的条鳍鱼（曾经被分到“硬鳞总目”之中）。来自澳大利亚的Mansfieldiscus等典型的鳟鱼状鱼类显示出，自泥盆纪以来，其中一些物种几乎没有产生变化。

晚古生代时出现了一些十分有趣的物种，它们身形扁平，有特化程度高的进食机制，其中包括扁体鱼（platysomid）和bobasitraniid鱼族群。其中一种鱼是来自二叠纪昆士兰（澳大利亚）的Eben-aqua ritchiei，它们的保存状况极好，有数百个保存情况良好的样本。它的嘴非常小，背鳍很大，臀鳍和腹鳍都大大缩小了。它很可能以居住的煤沼中的藻类或杂草为食。

这些古鳕类和其他成员都一样，直到最近才被分到硬鳞总目之中去，跟它们一道被分进去的还有鲟鱼类[sturgeons（Acipenseridae）]和匙吻鲟类[paddlefishes（Polyodontidae）]这两种现存条鳍鱼科。今天“硬鳞总目”一词只代指这两个科，它们的化石记录都很不错，可以追溯到晚白垩纪。这些硬鳞总目的特征是头盖骨处没有嵌入了眼部肌肉的坑洞。而上部颌骨（前颌骨，上颌骨和上腭真皮）则融合在了一起，上颌软骨在嘴部前方的中线会合。如果看看早白垩纪中国的白鲟图片的话，会发现，在过去的1.2亿年里，这个群体的外观变化都不大。今天，匙吻鲟鱼类是最大的滤食型条鳍鱼之一。

[image: img]（左图）Mansfieldiscus的重建图片，它来自石炭纪澳大利亚维多利亚州曼斯菲尔德的沉积物之中，是一种与鳟鱼差不多大、居住在河流中的古鳕类。



[image: img]（下图）来自二叠纪澳大利亚昆士兰州黑水煤田的Ebenaqua ritchiei鱼的标本。



在古生代晚期和中生代早期，世界上还存在许多其他的原始条鳍鱼群，如裂齿鱼目（perleidiform）和redfieldiform鱼。这其中包括了在世界各地的二叠纪、三叠纪和侏罗纪遗址中发现的各种化石物种。三叠纪澳大利亚悉尼盆地中保存完好的大部分鱼类化石都属于这些族群中的一个，比如说Dictopyge（redfieldiform的一种），Cleithrolepis和Manlietta（perleidiforms）等。


[image: img]（左图）二叠纪澳大利亚南昆士兰煤层中的Ebenaqua ritchiei，这是一种扁平的bobasatranid鱼。



[image: img]

[image: img]（下图）一只属于鲟类（Acipenser）的活鲟鱼（A），它是所有已知条鳍鱼中最基础的成员之一。它的内骨骼基本是软骨，这让早期解剖学家将其所在族群称为硬鳞总目或软骨鱼类。始新世怀俄明州绿河页岩中的雀鳝（garfish）（B）。自新生代开始以来，这些雀鳝并没有发生明显的变化。（感谢维多利亚博物馆的鲁迪·库伊特尔提供A组的图片）




[image: img]（上图）原白鲟（Protosephurus），来自白垩纪中国北方的早期白鲟。



[image: img]（下图）Cleithrolepis，一种在澳大利亚新南威尔士州戈斯福德附近的三叠纪砂岩中发现的扁平条鳍鱼。




[image: img]现在人们认为，来自早石炭纪蒙大拿州熊峡石灰岩的Discoserra鱼是条鳍鱼现代辐射分化成员（即新鳍鱼）中最早出现的成员。（感谢牛津大学的马特·弗里德曼提供图片）



新鳍鱼：成功的曙光

到晚古生代时，辐鳍鱼中进化出了一系列更为高级的成员。在那个时候，辐鳍鱼获得了一条垂直的悬骨，下颌与上颌在这个地方铰接起来，铰接它们的是一条垂直的方骨。此外，曾以原始形态与上颌牢固结合在一起的颧骨也得到了释放，从而允许它们进化出多种进食机制。它们的脸颊区域进化出了许多配套骨骼，让不同族群的头部出现了多种多样、堪称无穷的骨骼样式。不过最大的创新之处则位于鳍和尾骨上。

名为新鳍鱼的先进辐鳍鱼在背鳍和臀鳍上拥有鳍条，其数量与它们的支撑骨数量相等，上颌骨也和中线融合到了一起。它们的口腔内长有发达的咽齿板，这些板固结成了坚硬的骨头，用于在食物进入食道后部时磨碎它们。新鳍鱼内包含两个主要群体，其一是包括雀鳝的铰齿类（Ginglymodi），其二是包含弓鳍鱼（bowfins）（amiids）和硬骨鱼的Halecostomi。格兰德（Grande）和贝米斯（Bemis）（1998）撰写了一篇具有开创性的文章，他们将化石amiids和现存amiids的数据集合在了一起，创造出了该族群的一套强而有力的系统发生体系。

最近的研究表明，早在石炭纪时，新鳍鱼的早期起源可能就已经产生了，它的形态类似于蒙大拿州熊峡石灰岩的Discoserra（赫尔利等人，2007）在三叠纪中期时，早期新鳍鱼中冒出了一小群小型鱼类，它们是第一批硬骨鱼。随后分化出了硬骨鱼的事件（见第9章），是脊椎动物演化史上规模最大的辐射分化事件。硬骨鱼经过了几场全球大规模灭绝事件的考验，但它们幸存了下来，并且几乎毫发无损。


[image: img]（上图）已知最古老的新鳍鱼Discoserra的身体各部位化石，包括头骨、颌骨和尾巴。



[image: img]（左图）最近出现的一套假设，展示了条鳍鱼的主要进化谱系，它们最终形成了新鳍鱼和硬骨鱼。（来自赫尔利等人，2007）



[image: img]（下图）Macrosmius，一种来自晚侏罗纪/早白垩纪的halecostome鱼。Halecostomes是中生代一种与雀鳝密切相关的主要条鳍鱼。





[1]一种生物命名系统，由属名和种加词构成——译者注。

[2]也称“颧骨”，但后者在鱼类之中出现的次数较少。——译者注

[3]一种头部骨骼，多半位于头部的后半部分。——译者注

[4]原文如此。——译者注

[5]蝶骨是头骨骨骼之一，由于形状类似蝴蝶而得名。——译者注

[6]一种头部骨骼，位于头顶附近。——译注

[7]大脑下方的一个结构，连接脊髓，负责控制基本生命活动。——译者注


第九章　真骨鱼，真正的冠军

[image: img]


世上最成功脊椎动物的起源和分化

在中生代早期，条鳍鱼发展成了最优秀的游泳健将和捕食者，它们的颧骨已经脱离了长有牙齿的下颌骨，尾骨也得到了很大的改善。后面这个特征是硬骨鱼（又称真骨鱼）所独有的，它们成了目前最成功的脊椎动物群，其中约有2.8万个现存物种，约占所有现存鱼类的96%。硬骨鱼类起源于恐龙所在的时代，当时它们的地位较为卑微，其中的代表包括可能出现于2.15亿年前晚三叠纪的叉鳞鱼（Pholidophorus）。到了侏罗纪时，它们在海洋和淡水环境中都站稳了脚跟。现存硬骨鱼类（又称真骨鱼类）中最大的族群是percomorphs类，它们是在晚侏罗纪时期进化出来的鱼类。当新生代的曙光降临时，许多个现存的鱼类族群也已经出现了。始新世时出现了第一批对珊瑚礁产生特殊适应机制的硬骨鱼类，研究者对这一点十分确定。辐鳍鱼如过山车一般疯狂的进化过程也终于开始减速了，不过它们在物种和各属类方面仍然保持着巨大的多样性，也因此而让它们在今日人丁兴旺。

正如在上一章所讨论的那样，在地球上任何脊椎动物群体之中，硬骨鱼类的栖息地涵盖的范围是最广的，从高山温泉到海洋最深处，从热碱湖一直到严寒刺骨的南极，都有它们的踪迹。其中某些物种生活在洞穴中，失去了眼睛，而其他一些形态则失去了鳞片，有些甚至失去了成对的鱼鳍。这个群体在身体形态、形状和捕食机制方面表现出了非凡的可塑性，它们今天之所以是成功的进化产物，关键就在于它们拥有这些适应环境的能力。

尽管每个尝试定义硬骨鱼类的人都需要明确它们与其他鱼类的具体界限，但按照德·皮纳（de Pinna）（1996）对硬骨鱼类中27个不同个体的解剖特征所做的研究来看，它们应该是一个自然族群（单系群）。硬骨鱼类中还要包括化石物种，这使得划分界限的工作变得很复杂。如果某个人要在它们与其他鱼类之间划出界限的话，那他完全可以随心所欲。哪些化石族群应该被纳入硬骨鱼类之中呢？人们在这个方面一直有着一些争议，不过在目前，大多数科学家都认为这个进化枝内包括这些成员：自三叠纪末期以来所有超过叉鳞鱼层级的族群。硬骨鱼的关键特征包括尾骨中存在某些称为uroneurals的骨骼，这种骨骼会让尾部的背鳍更为坚硬，并支撑着一系列的背鳍条。这一简单的创新让该族群在游动时力量更强，并允许它们发育出各种各样的身形。但是，硬骨鱼也有其他鱼类所缺乏的额外特征。它们的颌骨出现了变化，使得上颌骨前方带有牙齿的骨骼（前颌骨）独立于主要的上颌骨，得以自由移动。它们拥有大的腹侧鳃弓骨，即基鳃骨，并带有不成对的齿盘。同时，硬骨鱼类的头部肌肉也有许多独特的特点。

[image: img]

[image: img]箭鱼（A）是条鳍鱼进化之路上的终极产物代表，这种终极产物也就是硬骨鱼。它们拥有改良的尾鳍骨骼和高度灵活的捕食机制，这让它们成为今日这颗星球上占主导地位的脊椎动物群体。晚侏罗纪的利兹鱼（B）是一种巨大的滤食性硬骨鱼，人们在英国牛津的粘土层中找到了它的遗体。尽管有人声称它能长到20m以上，但研究这些鱼类的专家现在认为它的最大尺寸大约为10～12m左右。（感谢SeaPics和布莱恩·朱提供图片）



硬骨鱼类的早期开端

格洛丽亚·阿拉蒂亚（1997）在回顾对基础硬骨鱼所做的研究时指出：“硬骨鱼出现的时间仍然没有得到确认，这是因为我们还没能在哪种（基础的）硬骨鱼分类群祖征最多方面达成统一意见[1]。人们一般认为海鲢（elopomorph）和骨舌总目（osteoglossomorph）是所有现存硬骨鱼类中最原始的，但人们最近也在争论其中哪个族群更为原始。阿拉蒂亚认为海鲢是其他所有硬骨鱼类的现存姊妹群体，许多人都认可这个观点。化石证据指出，来自晚三叠纪/早侏罗纪欧洲的鲱鱼型叉鳞鱼是所有硬骨鱼中最原始的，但这仍未盖棺定论。该族群已知历史最悠久的成员来自早侏罗纪，包括Proleptolepis鱼和Cavenderichthys鱼等基本形态。

中生代时期有许多已知的原始化石硬骨鱼存在。比如说，人们已经发现，在世界各地的侏罗纪和白垩纪淡水沉积物中都有一种共同的属（薄鳞鱼）（Leptolepis），它拥有鳟鱼般的外观。不过当人们对它的头部进行详细检查时，则发现它拥有许多原始的特征。它的前颌骨很小，仍然紧紧地跟上颌骨绑定着，并且在上颌骨之上还有额外的上颌骨。像Leptolepis这样的鱼类非常成功，能够迁徙于世界各地之间，也无疑能够生活在海洋和淡水环境中。出于繁殖考虑，它们可能会与鲑鱼这样的现存鱼类一样，更加偏好淡水。

[image: img]Pholidophorus Latisculus叉鳞鱼，也许是晚三叠纪意大利所有硬骨鱼中最基础的。（感谢意大利贝加莫自然科学博物馆的安娜·帕加诺尼提供图片）




[image: img]（上图）一种无名的基础硬骨鱼，来自早侏罗纪的德国。这些鲱鱼般的鱼比其祖先更先进，因为它们的尾鳍骨骼出现了变化（感谢意大利贝加莫自然科学博物馆提供图片）。



[image: img]（下图）Cavenderichthys talbragarensis鱼，来自晚侏罗纪的澳大利亚新南威尔士州，是第一批先进的条鳍鱼（硬骨鱼）之一。



[image: img]薄鳞鱼属曾经是从晚侏罗纪/早白垩纪至今，世界各化石遗址中分布最广泛的基础硬骨鱼。人们对分类情况做了规模较大的修订，目前已经将许多物种重新分类到了其他属里。其他类似早白垩纪澳大利亚维多利亚州科恩瓦拉的koonwarriensis薄鳞鱼仍等待人们重新研究。



骨舌总目：骨质的舌头

骨舌总目（osteoglossiform，这个词来自希腊文，意思是“骨质的舌头”）是一种杂食或肉食的淡水鱼。时至今日，它们当中的一些成员栖息于世界上的各条大河之中，是其中最巨大、最令人生畏的鱼类捕食者之一。比如栖息于南美亚马逊河中，长达2.5m的巨骨舌鱼（Arapaima gigas）。其中有一些成员栖息于第三纪的湖泊和河流沉积中，始新世怀俄明州绿河页岩的化石物种Phaerodus鱼就是一个常见的例子。

化石骨舌总目分化出的早期群体可能包括巨大的海洋掠食者，如乞丐鱼目（Ichthyodectiformes）。这些猎手十分活跃，能够在水中自由地游动，可能以其他鱼类以及不谨慎的小型海洋爬行动物为食，其中包括年幼的鱼龙（ichthyosaurs）和蛇颈龙。这些鱼类在昆士兰州中部有着保存完好的大型头骨，如库尤鱼属（Cooyoo australis）和Pachyrhizodus属marathonensis鱼，当它们的三维样本制备完成之后，便揭示出了许多令人震撼的细节。

剑射鱼（Xiphactinus）是一种大海中的猎食者，大约有6m长。这种鱼最有名的例子是Xiphactinus audax。在美国堪萨斯州发现的一个标本值得注意，因为它有4m长，体内还有另外一条2m长的鱼（Gallicus鱼），这是它的最后一餐。该标本现正在堪萨斯州海斯市的斯特恩伯格博物馆展出。著名的美国古生物学家和恐龙研究者爱德华·德林克尔·科普在1872年时对这种鱼做了如下描述：“它们的头部就跟一只正处盛年的棕熊一样大，也许比那还大，而且与它们的身长相比，它们的颌骨也要深一些。它们的口鼻部比斗牛犬的要短而深。它们的牙齿全是尖锐而呈圆柱状的，光滑而闪亮，大小也不规则……除了小鱼之外，它们也以爬行动物为食，后者无疑满足了它们的胃口。”

化石比目鱼的奥秘

查尔斯·达尔文本人首先想到的一个古老的进化之谜是：不对称的比目鱼，比如大比目鱼、鳎目鱼和川鲽（flounder）[2]（鲽形目（Pleuronectiformes））可能是由对称的、能够自由游动的鱼类进化而来的。马特·弗里德曼2008年在《自然》杂志上发表的研究已经解决了这个谜团。弗里德曼发现，始新世欧洲的类比目鱼（Amphistium）和原始比目鱼（Heteronectes）的眼眶都出现了不完全的迁移，它们的双眼中，有一只眼睛向面部的一侧移动了更远的距离。因此，这种颅骨极端不对称的进化过程是渐进的，存在一些中间阶段，这些阶段孕育了化石中的现代比目鱼类（比如Heteronectes）。

[image: img]Heteronectes是一种始新世鱼类，它是拥有对称头部的正常鱼类与现代比目鱼之间进化的中间阶段，具有明显的不对称性。（感谢牛津大学的马特·弗里德曼提供图片）



这个时代最多见的小鱼化石之一来自华北（辽宁省）热河生物群的页岩湖沉积物。一些研究人员认为，这些名叫戴氏狼鳍鱼（Lycoptera davidi）的小沙丁鱼是所有现存骨舌总目的姊妹分类群。

[image: img]（上图）这种名为剑射鱼的白垩纪巨型捕食者曾捕食过另一种叫做Gallicus的大鱼。剑射鱼在1870年被查尔斯·斯腾伯格发现，长约4.2m。堪萨斯州海斯的斯特恩伯格博物馆里有这个著名的“鱼内鱼”的标本。



[image: img]（下图）一张剑射鱼捕食Gallicus鱼的复原图，前者比后者大一倍，具体时间是白垩纪（感谢布莱恩·朱提供图片）。



hiodontids鱼是另一种原始的现存骨舌总目族群，它们又叫“月目鱼”（mooneyes）。北美洲的钓鱼者十分了解这些活跃的淡水鱼，因为它们拥有金黄色的眼睛。它们以各种化石形态为代表，如晚白垩纪中国的似狼鳍鱼属鱼（Plesiolycoptera）和Yanbiania鱼，以及始新世怀俄明州绿河页岩的月眼鱼（Hiodon）[原名始舌齿鱼（Eohiodon）]。

其他现存的骨舌总目族群包括奇怪的象鼻鱼（elephant fishes，学名mormyrids），它们栖息于非洲热带地区和尼罗河流域，因其向下突出的口鼻部而得名，看上去就跟大象的鼻子差不多。这些鱼中有一些可以传输并检测弱电流，这是一种有用的能力，因为它们主要活跃于夜间。

[image: img]来自早白垩纪巴西桑塔纳构造区的Calamopleurus鱼的头部。Calamopleurus是一种快速游动的捕食者。（感谢美国自然历史博物馆的约翰·梅西提供图片）。



[image: img]大约1亿年前居住在澳大利亚内陆海域，约2m长的鱼类Pachyrhizodus的头部。



海鲢：漫长的进化过程

海鲢之下包括了856个物种。其中有许多家喻户晓的成员，如大海鲢（tarpons，学名Megalops），硬骨鱼和许多种鳗鱼（鳗形目）（anguilliforms），其中包括各种特化的深海怪兽，如宽咽鱼（gulper eel）。近年来，人们对这一群体进行了许多现代分子学研究，显示出它们是一个自然（单系）群体（井上等人，2004）。它们的化石记录可以追溯到侏罗纪时期，像Anaethelion和各种类似海鲢的物种都是那个时期的代表，人们在德国的遗迹中发现了它们，并对它们做了描述（阿拉蒂亚，1997）。它们有一些独特的特征，这些特征也让它们与许多细分族群在如今的代表之间产生了联系。这些特征包括拥有生长了许多针状牙齿的长颌，具有特殊的幼体阶段（形状类似一条丝带），以及尾部拥有某种复合神经弓骨。

Albuloids以现存的北梭鱼属（Albula）和长背鱼属（Pterothrissus）为代表，是包含鳗鱼的那个族群的原始姊妹分类群。北梭鱼属有一个叫勒榜北棱鱼（Lebonichthys）的化石亲属，来自晚白垩纪的黎巴嫩；而长背鱼属也有一个来自那个时代的亲属，这个亲属与它非常相似，叫做Isteius。这个进化枝的更原始的化石亲属，可能包括来自早白垩纪巴西桑塔纳构造群的Brannerion和来自中晚白垩纪的Osmeroides（弗雷等人，1996）。

[image: img]（左图）典型的捕食性乞丐鱼目的头骨特征。



[image: img]（下图）狼鳍鱼是中国和韩国的湖泊沉积物中最常见的早白垩纪硬骨鱼之一。



Anaethelion是大约1.5亿年前居住在德国浅海的小型鱼类，类似于鲱鱼，人们在在巴伐利亚的索伦霍芬遗址找到了它们的遗骸。与之相似，相关紧密的鱼类出现在了同样的沉积物中，与现在的海鲢科类似，但在骨骼特征上则略微不同。相同矿床中的带状幼鱼则证明，这些鱼的发育方式与现在的海鲢相似。目前只有这些鱼拥有柳叶状幼体。

[image: img]（上图）非洲龙鱼（nteroticus niloticus），是一种现存于非洲的骨舌总目鱼，是水族馆的常客。野生的非洲龙鱼依靠过滤捕食而生存。（感谢维多利亚博物馆的鲁迪·库伊特尔提供图片）



[image: img]（下图）Anaethlion，一种来自侏罗纪德国的小硬骨鱼类。格洛丽亚·阿拉蒂亚重建了它的骨骼，显示出脸颊骨骼得到了解放，允许它凸出嘴部，进行捕食。



[image: img]Brannerion鱼的重建骨架，这种鱼来自早白垩纪的巴西。（感谢美国自然历史博物馆的约翰·梅西提供图片）



[image: img]Brannerion是白垩纪的一种硬骨鱼类，它的尾部骨骼出现了一种非常重要的特化，也就是出现了一种叫尾下骨的尾骨，使得该族群变得非常成功。（感谢美国自然历史博物馆的约翰·梅西提供图片）



鳗鱼（鳗形目）最早的化石记录大约形成于9000万年前的白垩纪，已出现了一次巨大的辐射分化，产生了很多新的科，它们以Anguillavus，Urenchelys和来自晚白垩纪黎巴嫩的Enchelion等形式为代表，不过这里面没有一个能被放到任何现存的鳗鱼科中。在这些早期的化石鳗鱼中，我们可以看到一些原始特征。比如说，Anguillavus保留了成对的腹鳍和单独的尾部（尾鳍）。还有一些美丽的现代型鳗鱼存在，其中一些代表分布于意大利蒙特波尔卡的浅海遗址中，距今大约有5000万年。今天，鳗鱼广泛分布于世界各地的热带珊瑚礁上。海鳗的形状和颜色各式各样，在裂缝中不断进出，找好埋伏，袭击猎物。花园鳗鱼（heterocongrinids）会把自己埋在热带珊瑚礁沙滩上，然后一跃而起，以过滤方式捕食浮游生物。鳗鱼的特化程度很高，因为它们减少或移除了鳞片，并且减少或消除了身上成对的鳍。海鳗在其他方面也出现了高度特化，比如说，它们的内部鳃弓骨上长有很大的牙齿（角舌骨和上舌骨），当它们咬住一只猎物的时候，它们能够伸出这些牙齿，从而获得另一套“咬合用颌骨”，把这些猎物咬紧，拉回自己的嘴里。这让它们成为独特而令人生畏的的掠食者。

[image: img]Paraelops是白垩纪时的一种海鲢类硬骨鱼。（感谢美国自然历史博物馆的约翰·梅西提供图片）



[image: img]海鳗是历史上最早得到描述的鱼类之一，它的繁殖方法在公元前325年左右得到了亚里士多德的研究。鳗鱼的化石记录起源于中晚白垩纪。（感谢iStock提供图片）



鲶鱼及其亲属的帝国

根据分子数据，解剖学和古生物学研究结果（阿拉蒂亚，1997）强有力的证据来看，ostarioclupeomorphans这个笨拙的名字代表着鲱形总目（Clupeomorpha）和骨鳔总目（Ostariophysi）这两大硬骨鱼类族群的结合体[3]。该族群的主要解剖特征是存在一个韦伯氏器，鱼鳔借助这个器官直接跟头部连接到一起，从而传递并放大声音。在已灭绝的副鲚鱼科（Paraclupeidae）中有一系列化石形态，包括来自始新世怀俄明州绿河页岩，十分著名的Diplomystus鱼。武士鲱（Armigatus）和Sorbinichthys鱼等已灭绝属，涵盖了从下白垩纪到始新世的一系列鱼类。

鲱形总目是包含了现代的鲱鱼、沙丁鱼、皮尔彻德鱼（pilchard）（鲱科）（Clupeidae）和凤尾鱼（anchovy）（鳀科）（Engraulidae）的一个可食用鱼类族群，它们非常重要。这些可口的小硬骨鱼化石代表包括，来自中新世塞浦路斯的凤尾鱼（格兰德和纳尔逊，1985）和一系列可追溯到古新世的化石鲱鱼。世界上最常见的化石鱼之一是分布于古新世-始新世北美西部和中国地区的艾氏鱼（Knightia）这种鲱鱼，在全球各地的博物馆和化石商店中，这种鱼都可算是锦上添花的展览物。它被临时放到了Pellonulines（或淡水鲱鱼）这一族群中，而张弥曼和梅西（2003）则将其划为现存鲱鱼Clupea的姊妹分类群。怀俄明州的商业化石开采场中出土了一群群的这种鱼类，它们把绿河页岩的层理面给覆盖了[4]。在这方面看，人们已经发掘并出售了许多条Knightia eocenica鱼的化石，以至于世界上几乎所有的化石收藏家可能都有一两块这一物种的化石。

[image: img]（左图）海鳝的喉咙里还有第二对颌，这有助于固定住猎物，并且在猎物被抓住后将其拖进喉咙。



[image: img]（下图）Diplomystus，一种常见的鲱形总目，发现于始新世怀俄明州的绿河页岩。



骨鳔总目之中包括了目前最大、最多样的淡水鱼族群，也就是鲶鱼这一群体。这一族群拥有近8000个物种，其中鲤科（cyprinids）或鲤鱼约有2400种，长有胡须的鲶鱼（鲶形目）（Siluriformes）约有2800种，而带有甲胄的甲鲇（loricariid catfishes）则有近900种。虽然该族群中的许多成员都是可以食用的，但迄今为止，人们一般还是将这些鱼类当作水族馆贸易中的商品，我们可以在世界各地买到其中许多五彩斑斓的成员。这些观赏鱼物种之中，有许多起源于亚马逊盆地。

骨鳔总目的化石在世界各地的三叠纪遗址中都很常见。该族群最古老的成员可能是一条长约16cm的小鱼，是来自晚侏罗纪德国的Tischlingerichthys（阿拉蒂亚，1997）。

[image: img]一群来自始新世怀俄明州绿河页岩的鲱鱼史前亲属Knightia eocenica，它们的体型很小。



纯真骨类：无与伦比的一种分化形态

这个群体中包含了其余所有的条鳍鱼，虽然没有强有力的证据表明该族群是单系群或自然族群（纳尔逊，2006），但它们的尾鳍似乎具有独特的结构，这一点仍存争议（约翰逊和帕特森，1996）。它所囊括的主要族群是Proacanthoperygii（其下约包含366种现存物种）和新真骨鱼亚群（Neoteleostei），总共包括大约1.7万个物种，大部分都只属于鲈形目（Perciformes）这个目（1万个物种）。后面这个族群的所有鳍上都长出了尖锐的棘，这显示出了它们的进化过程。这些棘构成了一套成功的防御机制，确保它们安全地生存了1亿年，直至今日。

同样，该族群的颅骨中也丢失了某些骨骼，这同样是它们的一个特征（这些骨骼包括眶蝶骨、中蝶骨、上肋骨、椎体上骨）。成年鱼的骨骼中似乎失去了骨细胞。真骨鱼亚派（Euteleostei）由阿拉蒂亚（1997）定义为拥有独特尾骨特征的单系群。从进化角度来看，尾部的变化可能使得它们拥有了优秀的运动能力，或者使它们能够更快、更有效地在水中穿行。这一点也让它们在面对其他鱼类族群时获得了一项优势。这样看来，纯真骨类的巨大辐射分化，就与主宰中生代陆地动物群的恐龙所出现的大分化并驾齐驱，因为它们对环境的主要适应措施，都是对足部和关节进行修改，从而提升自己的移动速度。

这种纯真骨类辐射分化现象的化石记录以体型较小的鲱鱼状鱼类为开端，其中的例子包括在晚侏罗纪（距今约1.5亿年）德国浅海中发现的Orthogonikleithrus鱼和薄鳞鱼。Leptolepidoides鱼则是晚侏罗纪德国出现的另一种类似三文鱼的小鱼。名为薄鳞鱼的小型鱼类在世界各地的淡水和浅海相沉积物中都有分布。现在，人们对其中许多物种进行了进一步研究，认识到它们是来自不同地区的独立属（比如说，在晚侏罗纪澳大利亚新南威尔士州发现的的Leptolepis talbragarensis鱼现在被分到了一个名为Cavenderichthys的新属之中（阿拉蒂亚，1997）。早白垩纪时，许多现代硬骨鱼科的代表都已经出现了。鲑目（Salmoniformes）今天包含了可口的各种鲑鱼和鳟鱼，在追溯它们的首个成员时，我们便可以追溯到这个时代的一些鱼类形态上，例如Kermichthys鱼。

人们在南美的一个著名地点发现了原始条鳍鱼和早期硬骨鱼保存完好的化石，这些化石多种多样，显示出了它们的分化情况。该地点的山丘受到了侵蚀，导致石灰石结节浮现了出来。该地点是巴西东北部雅尔迪姆附近的阿拉里佩高原，该地的化石与澳大利亚的戈戈和昆士兰州中部发现的化石一样，可以用弱乙酸进行制备，从而显示出其骨骼的极佳细节。事实上，一些标本保存得很好，以至于其中包括矿化的肌肉甚至有磷化的胃部组织。此处最常见的化石包括Vinctifer鱼和Rhacolepis鱼，世界各地的化石经销商常会出售它们。

[image: img]巴西桑塔纳构造群的露头，人们在这发现了许多早白垩纪鱼类、无脊椎动物、植物和陆上动物。（感谢美国自然历史博物馆的约翰·梅西提供图片）



[image: img]（左图）Tharrias鱼的头部，这是一种来自早白垩纪巴西的硬骨鱼。（感谢美国自然历史博物馆的约翰·梅西提供图片）



[image: img]（左下图）Neoproscinetes，来自巴西桑塔纳构造区的扁平pycnodont硬骨鱼。标本已受过酸化处理。（感谢美国自然历史博物馆的约翰·梅西提供图片）



[image: img]（右下图）白垩纪巴西的Neoproscinetes鱼的骨骼图片。注意它坚固的下颌。它的下颌之所以进化成这样，是为了粉碎坚硬的猎物。同时也请注意覆盖它前半身的细长棒状鳞片。（感谢美国自然历史博物馆的约翰·梅西提供图片）



新真骨鱼亚群的特点在于头部肌肉组织方面。其中存在一块背鳍缩肌，能够控制上方的咽部齿板。它们的前颌骨和头盖骨之间都有一块中喙状凸起软骨，胸鳍和上颌肌肉组织也都产生了特化。这些创新使该族群的成员能够更好地咬碎口腔内的食物，因为它们能将食道前部的咽齿板向前或向后伸。猎物被上颌和下颌的齿骨困住，或者被咬下来几块，然后再被食道内强大的咽齿盘碾碎。

新真骨鱼亚群中最成功的群体是棘鳍鱼，或棘鳍总目（Acanthopterygii）。它们的特征是咽齿盘得到了进一步改进：具有增大的第二和第三块上鳃骨（位于鳃弓中），而第三块咽鳃骨上则嵌入了背鳍缩肌。简而言之，棘鳍类可以用许多有效的方法来凸出它们的嘴，这让它们的嘴变成了多功能装置。该族群内包括13个鱼类目，这证明了该捕食机制的成功。最成功的棘鳍类是鲈形总目（Percomorpha），这是一个定义不清的群体，包括许多现存的鱼类族群（包含约1.3万个物种）。这其中包括类似鲈鱼的鱼类（鲈形目），包括大约20个亚目，150个科和几千种鱼，使其成为最大的脊椎动物目。但人们很难准确地定义鲈形总目，而且它可能代表一个分类学上所谓的“百宝袋”，人们往这个袋子里放置了许多外观类似的物种，但又不知道它们是否密切相关。

[image: img]（左图）维罗纳自然历史博物馆的洛伦佐·索尔比尼，他这是位于意大利著名的蒙特波尔卡遗址。研究人员在该遗址出发现了数百块完整的始新世鱼类化石。1998年去世的索尔比尼是研究新生代鱼类的专家。



[image: img]（下图）始比目鱼（Eobothus），意大利蒙特波尔卡地区一种与现代鳎鱼和大比目鱼有关的始新世比目鱼。（感谢洛伦佐·索尔比尼提供图片）



在大约45万-50万年前，美国著名的怀俄明州绿河页岩里栖息着数百种不同的条鳍鱼，它们生活在始新世的一系列河湖之中。这是一扇可以让我们窥见过去的窗口，它向我们展示了条鳍鱼的整个进化序列，从原始的硬鳞总目和雀鳝一直到先进的新真骨鱼亚群。

始新世的另一个著名化石遗址位于意大利北部的山区，靠近波尔卡村，不过它代表的是海洋栖息地。这些精美的鱼类化石早在1555年就被安德烈·马蒂奥利收集了起来。弗朗西斯科·卡赛欧拉里（Francesco Calceolari）[5]于1571年在维罗纳开设了一家藏有许多鱼类化石的博物馆。今天，维罗纳自然历史博物馆收藏着最完美的始新世海洋鱼类化石。此外，人们还发现了许多不同的化石物种，其中大部分代表现存的硬骨鱼科，以及保存完好的化石鲨鱼和鳐鱼。迄今为止，人们在波尔卡地区已经记录了150多种鱼类，描述这些鱼类的许多初始工作都是由洛伦佐·索尔比尼完成的，他在去世之前是维罗纳自然历史博物馆的馆长。波尔卡地区的鱼类中有一些属于现存的科，具体的例子是鮟鱇鱼（anglerfish Lophius）和扁平的始比目鱼。Exellia等其他物种则代表着自己那独特的科。詹姆斯·库克大学的大卫·贝尔伍德（David Bellwood，1996年）表明，数个珊瑚礁特有的硬骨鱼科第一次出现，正是出现在了蒙特波尔卡的化石群中，表明这里的化石记录是栖息于珊瑚礁的鱼类最早的化石记录。

[image: img]来自意大利蒙特波尔卡的扁平鲈形目硬骨鱼。鲈形目所囊括的现存鱼类物种拥有最大的多样性。（感谢洛伦佐·索尔比尼提供图片）



从怀俄明州和意大利发现的始新世鱼类化石中，我们可以清楚地看出，在新生代初期，世上已经出现了许多现代鱼类族群，它们以科为单位出现。关于这一点的大多数证据来自海洋沉积物中的耳石。人们可以使用正确的筛查程序，从大量的海洋沉积物中提取出几百块耳石。同时，人们也已经在世界各地用上了这种技术，用它来识别来自不同纬度的第三纪鱼类群体的性质。我们拥有许多来自新生代后期的硬骨鱼科化石记录，其中大部分目前仍然存在，而我们对其中绝大多数最近灭绝物种的了解，则是通过对海洋沉积物中的耳石进行描述而得来的（诺尔夫，1985）。

[image: img]

[image: img]今天的鮟鱇鱼大多居住于深海，但Lophius（A）这一物种则栖息于4000万年前意大利周围的热带温暖水域之中（蒙特波尔卡遗址）。硬骨鱼辐射分化出了各类物种，它们拥有多样的身体形状和防御战略。这是一条斑马鱼（B），属于鲈形目，能用尖锐的毒刺驱赶攻击者。



硬骨鱼类迅速发展，并迅速分化，时至今日，这项遗产让它们得以成为脊椎动物中最为多样的群体。但它们不仅仅是物种多样化程度极高的群体。它们还构成了海洋生物量[6]中的大多数，并以各种方式对各种海洋生物的食物链做出贡献，这些食物链可能是绝大多数海洋生物所共有的。最近，人们发现大西洋鳕鱼（Atlantic cod）、红罗非鱼（orange roughy）和巴塔哥尼亚齿鱼（Patagonian tooth fish）（智利海鲈鱼）等许多商业鱼类存在脆弱之处。所以说，我们应该要关心将来还可以从硬骨鱼那获得多少食物，以及需要赶紧采取什么措施，确保它们拥有一个可持续的未来。最近有一项研究对大堡礁海洋保护区进行了监测，研究结果给我们带来了希望：在被划分为非捕捞区之后，某区域的鱼类生物量仅在5年内就增加了一倍（麦克库克等人，2010）。

[image: img]来自始新世怀俄明州绿河页岩的骨舌总目Phaerodus testis。



[image: img]来自上新世中国柴达木盆地的Hsainwenia鱼是一种极不寻常的鲤鱼，由于其生活在干旱的气候条件下，而且湖水中的钙含量曾经很高，所以骨骼已经严重骨化。（感谢洛杉矶自然历史博物馆的王晓明（音）提供图片）





[1]祖征即同时表现在分支和祖先身上的特征。——译者注

[2]比目鱼的一种。——译者注

[3]ostarioclupeomorphans也就是这两个词的结合体，暂缺中文译名。——译者注

[4]岩石层之间的分割面即层理面。——译者注

[5]1522—1609，意大利博物学家。——译者注

[6]生物量即单位面积内有机质的总质量。——译者注


第十章　鬼鱼和其他原始掠食者

[image: img]


长有肉鳍的肉鳍鱼以及适合它们生存的地方

肉鳍鱼曾经共同处于一个叫总鳍鱼类（Crossopterygii）的族群之中，它们在泥盆纪时期曾是一个主要的大型掠食者群体，但该族群今天只剩下了腔棘鱼。人们最近获得了一些研究成果，这些成果表明总鳍鱼类不是一个自然族群。时至今日，我们把这个存在于早期的神秘形态简单地称为干群，或者说是肉鳍亚纲的表亲。其中包括神秘的、来自志留纪中国的鬼鱼，以及奇特的斑鳞鱼和无孔鱼（Achoania）等下颌处拥有大齿旋的原始形态，还有凶猛的onychodontids鱼等，最后这种鱼拥有匕首形状的牙齿。第一批腔棘鱼出现在早泥盆纪后期，其代表可能是中国一种名为蝶柱鱼（Styloichthys）的形式。腔棘鱼发育出了专门的捕食机制，这种机制让它们与其他所有肉鳍鱼之间产生了差别。当其他鱼类早已灭绝、遗体保存在岩石之中时，它们则依靠着这些特征存活了下来。

20世纪最重大的生物学发现之一是20世纪30年代末在南非发生的。1938年12月22日，在南非东伦敦[1]附近的查鲁纳河河口处，人们捕获了一条长约1.5m的奇特鱼类。第二天，东伦敦博物馆的一位年轻的鱼类学馆长玛乔丽·考特奈-拉蒂默（Marjorie Courtenay-Latimer）正在码头处寻找奇特的鱼类标本，此时她看到了这条鱼。这条鱼很奇怪：它有肌肉强健的多肉叶片，这些叶片对应着尾鳍、腹鳍、第二背鳍和臀鳍。它的尾巴是对称的，中间有一条长叶，尾部则有一个簇。

考特奈-拉蒂默意识到这是条不寻常的鱼，然后她发现，要想把这条鱼带回实验室，还存在一些问题。这条鱼闻起来有股腐烂的味道，不过她用麻布将它包了起来，说服了一位出租车司机，让他把她带回实验室。就这样，这条如同大奖一般的鱼类回到了博物馆中。几天之后，化学高级讲师J.L.B.史密斯（J.L.B.Smith）检查了这些鱼，他确定这属于一个叫腔棘鱼的族群，人们过去认为它们早在5000多万年前就已经灭绝了。史密斯将它命名为Latimeria chalumnae[2]，以纪念拉蒂默女士和捕获这条鱼的地点。

[image: img]

[image: img]矛尾鱼这种腔棘鱼（A）是曾经繁茂的原始肉鳍鱼的唯一现存属，其下包括腔棘鱼、onychodontids和其他奇怪的基础肉鳍亚纲。人们曾认为腔棘鱼灭绝于白垩纪末期，不过在1938年，人们于南非沿海发现了这一现存物种，这才否定了这一结论，现在已知有两种现存的腔棘鱼存在。人们在晚志留纪中国云南的鱼类遗址（B）中发现了历史最悠久的、接近完整的鬼鱼躯干化石。这是一种基础的硬骨鱼。



到了这个时候，标本已经彻底毁坏，从中无法得到任何科学信息，于是研究者便开始寻找另一条腔棘鱼。直到1952年时，人们才找到了下一个标本。这次发现的腔棘鱼位于马达加斯加西北部的科摩罗群岛，位于发现第一个标本的地点北部2000Km处。从那时起，人们捕获了大量的腔棘鱼，它们主要分布于科摩罗群岛附近。腔棘鱼的解剖学特征首先得到了法国的米洛特（Millot）教授和安东尼（Anthony）教授的详细描述，而近年来，许多其他科学家也已经对其生物学详细特征进行了研究。在腔棘鱼研究方面取得了最大进展的或许是德国马克斯·普朗克（Max Planck）研究所的汉斯·弗里克（Hans Fricke），他驾驶一台小型潜水艇，在水下117～198m之间的位置拍摄了一些腔棘鱼的视频，这里是它们的自然栖息地。弗里克在30多个不同的地方下潜了近40次，找到了这些行踪不定、处于其自然栖息地中的动物。矛尾鱼是一种相当缓慢的鱼类，经常顺着水流漂移，也会使用可动性很强的胸鳍和腹鳍来调整其位置。它们的鳍可以像陆地动物的腿一样运动，因为它们的胸肌和骨盆有朝着相反方向移动的能力。腔棘鱼生活在水下100～400m深的地方，以其他鱼类为食，偶尔也会吃墨鱼。20世纪90年代中期，人们在婆罗洲获得了一项真正具有深远意义的发现，也就是认识到苏拉威西的海岸处生活着另一种腔棘鱼。这个新物种是Latimeria mindenaoensis，这让研究者相信，这两个现存种群在几百万年前分道扬镳了。

当我们思考对化石腔棘鱼拥有什么了解时，就能真正地认识到拉蒂默和史密斯在20世纪30年代末所获得发现的重要意义了。法国科学家路易斯·阿加西斯是首个辨识出该物种化石的人，他在自己1843～1844年的著作《对鱼类化石的研究》中描述了晚二叠纪德国的Coelacanthus granulatus。人们在泥盆纪中期到中生代末期的岩石中发现了大量的化石腔棘鱼，但是没有发现新生代的化石腔棘鱼，这说明该族群在白垩纪最后阶段与恐龙一起灭绝了。一开始时，人们觉得腔棘鱼是鱼类和陆地动物之间的一个“缺失环节”。事实上，它所代表的是曾经被称为总鳍鱼类（或“缨鳍鱼类”）（tassel-finned fishes），现在名叫肉鳍鱼的一种多样的大型鱼类群体，它是该族群目前唯一的幸存成员。在泥盆纪时期，这个群体的成员是与最早的陆地动物——即两栖动物——关系最为接近的鱼类群体。在本章中，我们讨论的是肉鳍亚纲这个茎群，也就是进化树底部的那些。它分化出了两个主要群体：肺鱼亚纲（第11章中会介绍到）和四足形亚纲（第12和13章中会介绍到）。

中国鬼鱼和它的亲属

新千年最令人惊奇的化石发现之一是中晚志留纪第一批比较完整的硬骨鱼化石。由朱敏率领的团队先前已经注意到了硬骨鱼鳞片存在的迹象，于是他们一直在遗址处寻觅，到2008年时，他们发现了更多完整的化石，这些化石得到了朱敏和其团队（2009）的描述。这些化石的主人是鬼鱼（Guiyu），它在硬骨鱼的化石记录中填补上了一个空白的谱系（或鬼鱼谱系）。它是一条长达28cm的小鱼，头盖骨受到铰接，菱形鳞片上长有钩状结构，并相互连接。而背部以及位于成对胸鳍前方的区域则有奇特的棘存在。它的脸颊是坚实的，由上颌之上的一块大鳃盖骨组成，下颌前部有一个大的齿旋。鬼鱼有一点跟盾皮鱼很像，它们的背部都有中背板，而前端的鳍上则都有棘板。由于头盖骨是分裂的，所以它显然是肉鳍亚纲的一员。

在下泥盆纪的云南，存在一种鲜为人知的鱼类，它名叫“Meemania”，取这个名字是为了向张弥曼致敬。人们对它进行的研究都是通过分析两块头骨化石进行的。它显示了其他肉鳍亚纲头骨中出现的模式，但保留了盾皮鱼常有的大喙状凸起——松果体骨。真皮骨具有独特的特征：拥有数层硬鳞质，顶部有齿鳞质。这是辐鳍鱼和肉鳍亚纲之间的中间阶段。

[image: img]志留纪中国的鬼鱼的鳞片（A），它类似于具有插槽式铰接模式的条鳍鱼，但其组织结构更像其他肉鳍亚纲。朱敏等人在2008年发现了志留纪中国的鬼鱼（B）近乎完整的身体和头部。（感谢中国科学院古脊椎动物与古人类研究所的朱敏提供图片）



人们在晚志留纪——早泥盆纪的中国云南还发现了许多早期肉鳍亚纲。其中包括类似鬼鱼的形态，如斑鳞鱼和无孔鱼。两者的骨骼表面都有一层闪亮的齿鳞质层，上面长有大的孔洞，在下颌中也有为容纳齿旋而存在的沟槽。人们对斑鳞鱼所做的首次描述，是对它单独的一块下颌化石进行的。而目前，在经过了几个实地挖掘季节后，其所在化石遗址处又出土了大部分骨骼。这种鱼也比较小，长度不到30cm，但是拥有令人生畏的颌骨，嘴巴前部有大大的尖牙。它的鼻孔位于口鼻部的高处，牙齿排列在头部前方的中喙状凸起骨上，将长有牙齿的上颌骨分隔开来。无孔鱼与斑鳞鱼的不同之处在于，前者拥有更大的腭骨及副蝶骨，而头盖骨的形状也存在不同。据朱敏和他的同事们说，第三个与之密切相关的形态是蝶柱鱼，它诞生于腔棘鱼和更高级的肉鳍亚纲分道扬镳之前不久。马特·弗里德曼（2007）提出了另一种观点，认为它可能是腔棘鱼的姊妹分类群。蝶柱鱼的下颌较深，拥有非常大的肌窝和短的齿骨。而在日后出现的一些腔棘鱼的前关节骨上，人们也观察到了一种辐射状图案，这种图案出现在蝶柱鱼的小齿上。

[image: img]（上图）这是鬼鱼在志留纪晚期华南的温暖海洋中捕猎的一张复原图。散布后方的是Yunnanolepid antiarchs。（感谢布莱恩·朱提供图片）



[image: img]（下图）一张鬼鱼解剖特征的复原图，它是最早的硬骨鱼之一。



[image: img]（左上图）早泥盆纪中国云南的Meemania鱼的头骨顶部。这种鱼有闪亮的、带有毛孔的真皮骨（齿鳞质），也有类似于辐鳍鱼的层状结构（硬鳞质）。（感谢中国科学院古脊椎动物与古人类研究所的朱敏提供图片）



[image: img]（右上图）这是斑鳞鱼的头骨顶，是早志留纪/早泥盆纪中国云南的掠食性肉鳍亚纲。它显示出了肉鳍亚纲的基本特征：拥有分裂的头盖骨。（感谢中国科学院古脊椎动物与古人类研究所的朱敏提供图片）



[image: img]（左图）斑鳞鱼的口鼻部，显示了头部前端位置较高的水流流入口，以及坚固的喙状凸起骨。真皮骨上的大孔洞代表一种不寻常的齿鳞质。



[image: img]在泥盆纪开始的时候，有许多个硬骨鱼谱系存在。这是来自中国的无孔鱼的头部前端。它是一种肉鳍亚纲，处于其中一个谱系的底端，该谱系最终演变出了肺鱼和四足动物。（感谢中国科学院古脊椎动物与古人类研究所的朱敏提供图片）



杨氏鱼和威尔士王子鱼

除开中国之外，最古老的肉鳍亚纲茎群分布于早泥盆纪的下半段。此时在斯匹次卑尔根的老红砂岩和欧洲其他地方，出现了孔鳞鱼目（porolepiforms）和其他一些奇怪的鱼类形态。其中杨氏鱼和威尔士王子鱼较为相似，两者似乎密切相关，但比斑鳞鱼及其亲属更先进。杨氏鱼一般分布于早泥盆纪的中国，是为了纪念著名的中国古生物学家杨钟健而命名的，而威尔士王子鱼则是以加拿大北极地区的威尔士王子岛（缩写为POW，即Powichthys的前三个字母）而命名的。杨氏鱼比威尔士王子鱼更为人所知。两者都是掠食性鱼类，长度不超过50cm，头部骨骼严重骨化，身体上有厚的菱形鳞片。它们似乎比其他早期肉鳍亚纲的特化程度更高，因为在它们头骨顶部成对骨骼的侧面，有一系列小骨头存在，肺鱼身上也有这种情况。为了弥补它们的小眼睛所带来的不足，它们有一套发达的侧线感官系统，这种系统能用来侦测猎物。

人们对这两种鱼的了解主要来自它们覆盖了齿鳞质的头骨，这些头骨有一个相对较长的顶骨护盾和一个短的后顶骨护盾。这两种鱼类形态的头盖骨并没有完全分成两个部分，而其他肉鳍亚纲的头盖骨则完整地分离了两个部分。这显示出一种原始的特征，在所有其他肉鳍亚纲的头骨完全分离之前，这种特征就出现了。杨氏鱼的脸颊上有几块融合的骨骼，但基本上与四足形亚纲的颧骨模式类似。杨氏鱼和威尔士王子鱼拥有较大的头骨顶部骨骼，位于中部。在它的两侧分布着很多小骨头。另外，齿鳞质层中有一些管道，其中又有一些烧瓶状的空洞，这些洞里有种珐琅质组织存在。孔鳞鱼目也有这个特征，并且要更明显一些，而在其他的肉鳍亚纲中则完全没有。最近关于杨氏鱼和威尔士王子鱼的骨骼和牙齿的组织学研究表明，它们应该被列为孔鳞鱼目的姊妹分类群，并且它们也都同属一个谱系，都位于其底端，这个谱系进化出了肺鱼。

长有匕首状牙齿的鱼

onychondontiformes[甲齿鱼（nail-toothed fishes）]是一个不为人知的泥盆纪肉鳍亚纲，它具有较低的下颌和大的匕首型齿旋。直到来自西澳戈戈构造区，保存完好的Onychodus jandemarrai得到描述（安德鲁斯等人，2006）之前，人们对这个族群的了解仅来自于德国的一种叫Strunius的小鱼的完整样本，以及范围更大的爪齿鱼属（Onychodus）之中其他物种的部分头骨、下颌骨和骨骼的各种样本。人们现在已经确定，这些化石广泛分布于泥盆纪的世界各处。


[image: img]

[image: img]（上图）两条早泥盆纪肉鳍亚纲的头骨（A）背视图，显示头部分成两个单元，将头盖骨分开。中国的奇异鱼是肺鱼谱系最基础的成员，而来自北极加拿大的威尔士王子鱼则是孔鳞鱼目的早期成员。威尔士王子鱼（B）是肺鱼亚纲谱系的基本成员，这是其颅内膜的侧视图，显示出了它的特征。



[image: img]（中图）早泥盆纪中国蝶柱鱼的下颌。（感谢中国科学院古脊椎动物与古人类研究所提供图片）



[image: img]（下图）来自早泥盆纪中国的杨氏鱼，这是一种掠食性的肉鳍亚纲鱼类。（感谢中国科学院古脊椎动物与古人类研究所提供图片）




肉鳍亚纲的基本结构

面颊上有分布规律的骨骼，有一块或多块大的鳞状骨头，下颌骨有大的齿骨，它们由一系列的下齿骨支撑着。齿骨上除了有规则的边缘牙齿之外，还有发育良好的牙齿——腔棘鱼除外。腔棘鱼带有牙齿，用于咬合的颌骨面积较小，并且拥有一套不寻常的双串联颌关节（这显然是一种专门的捕食机制）。牙釉质存在于牙本质上，并且在osteolepiforms、孔鳞鱼目和根齿鱼目等族群之中，釉质和牙本质产生了复杂的融合。这些牙齿在横截面上看非常复杂，被称为迷齿。鳃弓的骨化程度很高，并有大的腹部鳃骨（基鳃骨）存在，有时带有指向前方的舌下骨。

它们的肩带和内肩带（髆喙骨），以及总鳍鱼类的胸鳍和腹鳍骨骼都已经完全骨化。osteolepi-forms和根齿鱼目族群的骨化程度是最高的，它们都拥有一块强有力的肱骨[3]，这块骨骼跟尺骨以及桡骨铰接，所有高等脊椎动物群体（除了没有躯干的物种）也都是这样的。总鳍鱼类的身体往往相当长，形状比较保守，似乎没有进化出什么奇怪的扁平形态来。

所有原始肉鳍亚纲的鳞片和真皮骨中都有齿鳞质存在，但在后来出现的谱系中，这一特征往往会丢失。大多数总鳍鱼类的鳞片很独特。osteolepiforms和孔鳞鱼目的原始成员拥有菱形的厚鳞片，由齿鳞质覆盖，但在它们各自进化和分化时，这些东西就变成了圆形的、未受齿鳞质覆盖的鳞片。根齿鱼目，爪齿鱼和空棘鱼则拥有更圆、更薄的鳞片。总鳍鱼类的感觉线系统发育良好，我们可以把这种系统看作一系列真皮骨和鳞片上的孔洞以及较深的沟槽。

最古老的爪齿鱼来自早泥盆纪的中国和澳大利亚。来自4亿年前澳大利亚维多利亚州菲瑞构造群的Bukkanodus以各种孤立出现的骨骼和牙齿化石而闻名，清楚地显示了在所有爪齿鱼所拥有的齿旋，这种齿旋被压缩到了一块。这种鱼的最大长度约为15～20cm，住在淡水火山湖中。

在同一时间段中，中国南方出现了Qingmendus鱼，出土的化石包括颅骨的后半部分，加上一些孤立的骨头和一个齿旋。这种鱼要大很多，可能长70cm左右，表明早期爪齿鱼的头骨后部很长，有一块大的颅底肌肉附着在头盖骨下。这种肌肉有助于颅内关节的运动，让爪齿鱼和腔棘鱼的头骨更加灵活（它们具有类似的肌肉排列方式），以便撕咬猎物（卢静（音）等人，2010）

最大的爪齿鱼属成员长约3～4m，可能是潜伏在水中的掠食者，就像现在栖息于礁石之间的海鳗一样。它的头骨可动性很高，在头盖骨的两个部分之间有一个大的铰链，当口鼻部抬起时，这个铰链就能让鱼轻松地移动。这显然是一种适应措施，能让下颌的大牙齿得到充分利用。事实上，当爪齿鱼属闭上嘴时，下颌上的大牙几乎能碰到颅骨的顶部。

爪齿鱼的头骨拥有其他特征，这让它们与其他肉鳍亚纲之间存在不同，这些特征集中于头骨顶部和面颊骨的形态上。它们的上颌骨非常像辐鳍鱼的，因为它们都有一片大的后眶叶片。它们的面颊上有两块大小几乎相同的骨骼，即鳞状骨和前鳃盖骨，而眼部侧面则有三块眶下骨。除了可能缺失边缘骨骼以外，肉鳍亚纲的眼眶骨骼结构都十分典型。爪齿鱼属的身体细长，根据有限的化石证据来看，背鳍似乎位于靠近尾部的背上。它们的胸鳍和腹鳍化石不多，不过骨化的肱骨表明，它们身体前部的成对鳍至少相当健壮，上面是强而有力的肌肉。

[image: img]

[image: img]来自泥盆纪中国的Qingmenodus鱼的头部后部（A），图中显示了头盖骨。（感谢中国科学院古脊椎动物与古人类研究所的朱敏提供图片）晚泥盆纪西澳大利亚戈戈构造区的Onychodus jandamarrai的头骨（B），它的下颌前部有大的齿旋（这块重建化石只跟一套齿旋相匹配）。当捕获猎物时，这些鱼或许能稍微将这些齿旋收回来一些。



戈戈出土的一种爪齿鱼属标本，其中显示出了它猎物的残骸。在这具部分完整的爪齿鱼的骨架中，人们发现了一条小盾皮鱼的骨骼，就位于前者的喉部。因为这条盾皮鱼的骨骼面向前方（远离爪齿鱼的方向），并且身上完好无损，所以人们的推断是这条鱼的尾部先被咬住，然后被整个吞了下去。测量结果显示，这条盾皮鱼长约30cm，而爪齿鱼长约60～70cm，所以爪齿鱼能够捕捉并吞掉有它一半大小的活鱼！

[image: img]来自中泥盆纪澳大利亚的onychodontid Luckius的下颌前部。注意为齿旋所准备的深沟。



[image: img]Strunius的重建图像，它是中后期泥盆纪德国的一种小爪齿鱼。



腔棘鱼（空棘鱼）：长有穗的尾巴

腔棘鱼（又称空棘鱼）首先出现在早泥盆纪，一直存活到了今天，代表它们的是矛尾鱼属。腔棘鱼的多样性高峰期很可能位于石炭纪，当时世界上有许多不同形态的腔棘鱼栖息在浅海和河流中。腔棘鱼最显著的特点是缺乏上颌骨，同时颧骨结构也是松散的，口鼻部有许多成对的骨骼，上面有大的孔洞（反映出了口鼻部有一种特殊的喙状凸起器官），下颌则拥有一套特殊的“双串联”铰接和长有短牙齿的齿骨。腔棘鱼的尾部有一条长的中叶片，尾巴上还有一个簇（又叫穗），而它们成对的鳍和一些中鳍也都有很大的叶片。其中一些属的鳍叶片没有那么大，它们拥有的是强壮的棘，这些棘起到了支撑鳍网的功效。与其他肉鳍亚纲相比，它们的肩胛骨更加细长，大部分属拥有一块额外的骨骼，这块骨骼是腔棘鱼独有的，它附着在胸带匙骨的基底上。

最早出现的化石腔棘鱼来自早泥盆纪的澳大利亚（4亿年前），是一种名叫始腔棘鱼（Eoactinistia）的鱼类。人们对它的了解仅来自于一块单独出现的独特下颌。最早的完整腔棘鱼头骨来自中泥盆纪晚期或晚泥盆纪早期的德国、加拿大和澳大利亚。来自德国的Diplocercides鱼显示出了典型的腔棘鱼特征（人们最近在澳大利亚也发现了这种鱼），但是缺乏腔棘鱼身上许多先进的特征，例如头盖骨的特化，以及拥有数量相同、支撑尾部骨骼的尾鳍条。来自晚泥盆纪加拿大魁北克埃斯屈米纳克构造区的Miguasiaia鱼具有许多原始腔棘鱼的头骨特征，同时拥有一条歪尾（即不对称的尾部），与其他肉鳍亚纲一样。研究者认为它是所有腔棘鱼中最为原始的。来自晚泥盆纪澳大利亚霍威特山遗址的Gavinia鱼的化石较少，目前只出土了一块零碎的头骨，以及身体和尾巴的部分残骸。它在许多方面似乎和Miguashaia类似，但它的下颌更长，从这方面看要更原始一些。

迪克·伦德对早石炭纪蒙大拿州熊峡石灰岩令人惊叹的腔棘鱼做了研究，显示出腔棘鱼为适应环境，在身体形态上出现了极端的改变。像Caridosuctor（意为“食虾者”）之类的一些形态，在身形上与后来出现的腔棘鱼比较类似，它们都是身材细长的鱼类。而Hadronector、Lochmocercus和Polyosteorhynchus这些鱼类属则比较粗短。Allenypterus鱼的身体形状最为极端，它是一种扁平的腔棘鱼，尾部较长，还有一些小的背鳍、腹鳍和臀鳍。Allenypterus是如此的不寻常，以至于人们一开始将它描述为条鳍鱼，而非腔棘鱼。

在中生代期间，腔棘鱼变得相当保守，不过也有一些变得非常之大，如来自白垩纪南美和非洲的Mawsonia。其中最大的Mawsonia lavocati可能有超过4m长，是当时冈瓦纳大陆浅海中最大的掠食性鱼类之一。


[image: img]（上图）晚泥盆纪西澳大利亚戈戈构造区腔棘鱼的头部。



[image: img]（下图）Allenypterus是一种来自早石炭纪蒙大拿州熊峡石灰岩的腔棘鱼，它的身体结构与现代腔棘鱼之间可能有着根本的不同。（感谢卡尔·弗利克辛格尔提供图片）




[image: img]（上图）来自早白垩纪巴西桑塔纳构造区的腔棘鱼（Axelrodichthys）。（感谢美国自然历史博物馆的约翰·梅西提供图片）



[image: img]（下图）Macropoma，来自晚白垩纪英国和欧洲其他地区的腔棘鱼。




[image: img]来自早白垩纪摩洛哥的巨型腔棘鱼Mawsonia lavocati的重建骨骼模型，它可能有4m长。（感谢日本北九州自然历史博物馆的籔本美孝提供图片）



肉鳍亚纲群体的关系

肉鳍亚纲群体之间的关系受到脊椎动物古生物学家的激烈争论，所以研究者在当前的文献中存在一些不同的意见。英国古生物学家彼得·弗雷，布莱恩·加迪纳和科林·帕特森与美国科学家多恩·罗森合作，在1981年宣称，肺鱼是与陆地脊椎动物之间关系最近的祖先。在当代，人们将脊椎动物的分子系统发生理论与新的化石发现结合了起来，证明了这一理论。人们现在多半认为，有一条进化枝将肺鱼和更高级的四足动物联合到了一起，而腔棘鱼则不属于这条进化枝。当然，这些主要谱系之间也有许多灭绝了的族群。

最近的一些研究支持将肉鳍亚纲拆分成两个主要谱系：肺鱼亚纲（包括肺鱼和与之密切相关的已灭绝形态，如杨氏鱼和孔鳞鱼目）以及四足形亚纲（已灭绝的肉鳍鱼进化枝，比如根齿鱼目，同时还有其他一些更为多样的族群，比如osteolepidids、tristichopterids和潘氏鱼，第一批四足动物就是从它们这进化出来的）。



[1]南非的一座港口城市。——译者注

[2]也就是“矛尾鱼”。前半部分是拉蒂默的名字，后半部分的词根是“查鲁纳”。——译者注

[3]位于前肢，从肩部一直通往肘部的一块骨骼。——译者注


第十一章　咬合方式奇怪的鱼类

[image: img]


肺鱼是怎样学会呼吸空气的

肺鱼亚纲包括长着小眼睛、已经灭绝的孔鳞鱼目，同时也包括肺鱼。澳大利亚有一些近乎完整的肺鱼化石，其中包括来自泥盆纪新南威尔士和西澳大利亚，保存状况极好的三维头骨。虽说第一批肺鱼距今已有4亿年的历史，而且还生活在海中，但是从大约3.4亿年前开始，所有肺鱼都转而栖息在淡水环境中了。化石记录告诉我们，肺鱼之所以能获得呼吸空气的能力，跟其他脊椎动物是毫无关系的。也正因如此，肺鱼也不应该是第一批四足动物（即两栖动物）的祖先。人们发现了一些肺鱼洞穴的化石，这意味着晚古生代的肺鱼可能会在旱季期间挖个洞，躲到泥土中沉睡，等待雨季到来。肺鱼的进化历程始自泥盆纪，是一场疯狂而迅速的旅程，可以说是“肺鱼版文艺复兴”。不过从石炭纪末期起，它们的进化速度大大减缓。现存的三个肺鱼属各自位于非洲、南美洲和澳大利亚。昆士兰肺鱼是这些“活化石”中最原始的。这种澳大利亚肺鱼的化石表明，在过去1亿年间，它都栖息于澳大利亚，并且毫无变化，使它成为地球上已知最“守旧”的脊椎动物物种。


孔鳞鱼目：头部很胖、眼睛好似珠子的掠食者

孔鳞鱼目栖息于泥盆纪，是一种相对较大的掠食鱼（亚尔维克，1972）。人们在世界各地都发现过它们的化石，不过在中晚期泥盆纪的淡水区域中最为普遍。这个族群的名字来自于它们鳞片上的一排孔洞，这些鳞片被齿鳞质覆盖。孔鳞鱼目还有其他一些特征：拥有宽大的头骨，眼睛小，脸颊处存在前气孔骨。同时它们的大尖牙还包裹着牙釉质以及牙本质，这种复杂的结构名为dendrodont属牙齿结构。它们的下颌前部有一个由尖牙组成的大齿旋。从身体和尾巴的形状来看，大多数孔鳞鱼是会设下埋伏的捕食者，它们会在隐蔽处等待多时，然后突然向前一跃，抓住路过的猎物。

其中最古老的成员是早泥盆纪斯匹次卑尔根和西欧其他地区的孔鳞鱼（Porolepis）。孔鳞鱼约有1.5m长，在当时算很长了。它的所有骨骼和鳞片上都有一层厚厚的齿鳞质，而且眼睛很小。人们根据分析孔鳞鱼和其他一些物种零碎的化石遗迹，得知它们长有厚的菱形鳞片，将它们归到了孔鳞鱼科中。孔鳞鱼目是早泥盆纪海洋和近岸环境中最大的掠食者之一。与拥有厚重装甲的原始盾皮鱼和棘鱼相比，它们呆滞的外观反而显得高效许多，而它们最可能捕猎的也正好就是盾皮鱼和棘鱼。大部分中、晚泥盆纪孔鳞鱼目都属于全褶鱼科（Holoptychiidae），因为它们缺乏齿鳞质，并且有圆形的鳞片。最早的全褶鱼是早泥盆纪加拿大北极地区的Nasogaluakus鱼（舒尔策，2008）。

主要的孔鳞鱼目族群出现于中泥盆纪，即全褶鱼科。这些巨大的鱼可能有2.5～3m长，并且是以伏击为捕食手段、令人生畏的猎食者。虽然其中有些是人们在沿海沉积物中发现的，但其中大多数则侵入到了河流系统中，以远离巨型的恐鱼科盾皮鱼这种掠食者。在淡水之中，它们可能是顶级猎食者。人们认为全褶鱼比孔鳞鱼的进化程度更高，因为前者的骨骼和鳞片上失去了厚厚的齿鳞质层，鳞片变得圆润，头骨则产生了一套特化的骨骼，位于外部鼻孔的周围（包括一块“nariodal”骨）。嘴部则拥有更大的齿旋，这些齿旋位于下颌前部，且具有一系列平行排列的大牙齿，与爪齿鱼齿旋不同。孔鳞鱼的整个齿列反映出了它们的掠食性饮食习惯——大牙齿或尖牙有规律地出现在下颌和上颌上，两侧有数排较小的、用于抓住猎物的牙齿。它们强健的腹鳃弓骨上也有许多长有小齿的小骨骼。

[image: img]来自早泥盆纪挪威斯匹次卑尔根地区的孔鳞鱼是种拥有厚重鳞片、骨骼沉重的掠食者。人们曾经认为孔鳞鱼目与四足动物谱系密切相关，但现在一般认为孔鳞鱼是肺鱼的近亲。



[image: img]孔鳞鱼的头部分为两半。拥有强健的腭方骨（即上颌和嘴顶部的骨头）。



[image: img]

[image: img]来自泥盆纪苏格兰的雕鳞鱼（Glyptolepis）（A）的内部骨架，显示其中有很坚固、用于支撑鳍的骨骼。这是一种肉鳍亚纲的特征，该特征在条鳍鱼中没有发展到这种程度。中泥盆纪拉脱维亚罗德采石场的Laccognathus鱼（B）是种眼睛非常小的掠食者。孔鳞鱼目最有可能依靠它们的感官线系统来伏击猎物。（B图，感谢莫斯科鲍里斯拉克古生物研究所的奥列格·列别德夫提供图片）



其中有一个中泥盆纪的全褶鱼族群分布更为广泛，即雕鳞鱼属。人们在东格陵兰和苏格兰发现了其中几个物种，从而对它有了了解，并由斯德哥尔摩的埃里克·亚尔维克进行了详细的研究。雕鳞鱼属在泥盆纪中晚期的老红砂岩大陆[1]十分兴盛，可能有接近1m长。最近，英国自然历史博物馆的佩尔·阿尔伯格对来自苏格兰的一些所谓的雕鳞鱼和全褶鱼化石材料进行了重新描述，将它们分为Duffichthys等新形态。Duffichthys来自苏格兰埃尔金的斯卡特·克雷格地层（阿尔伯格，1994）。人们对Duffichthys的了解只来自于它们的下颌化石，这些下颌的不寻常之处在于它们的很大一部分都被联合的齿旋覆盖着（阿尔伯格，1994）。

[image: img]

[image: img]全褶鱼是泥盆纪晚期分布非常广泛的一种孔鳞鱼。这些标本来自苏格兰的杜拉登；（A）图为整条鱼的化石；（B）图是头骨的背视图。（B图获得了伦敦自然历史博物馆的转载许可）



全褶鱼是孔鳞鱼目中分布最广、规模最大的一个族群，栖息于泥盆纪末期。其中最大的是Holoptychius nobilissimus。根据它的鳞片来看，这种鱼可能长达3m，使其成为北美洲、格陵兰岛、欧洲以及亚洲部分地区的古代河湖中强大的食肉动物，它们或许也栖息于澳大利亚的河湖中。全褶鱼的全身化石在苏格兰著名的杜拉登遗址中可谓分布广泛，一群群全褶鱼在这里死去，风沙迅速掩埋了它们的遗体。杜拉登全褶鱼平均而言相对较小，长度不到1m。全褶鱼的鳞片在世界各地都有发现，表明该属分布广泛，能够穿越咸水，入侵新的河流系统。人们在拉脱维亚发现了栖息于海洋中的孔鳞鱼（例如罗德矿床的Laccognathus），不过在河流或湖泊沉积物之外，它们的踪迹还是比较稀少。

肺鱼：两种呼吸方式

肺鱼拥有两种呼吸方式，在水中用鳃呼吸，并且还能用肺吸入空气，因此肺鱼便得名“dipnoan”，这个词来自古希腊语，意思是“两个肺”。尽管人们200多年前就在苏格兰的老红砂岩中发现了肺鱼化石，但当人们在1830左右首次发现三种现存肺鱼时，一些早期的动物学家仍不相信它们是鱼类。


一条原始肺鱼的基本结构

将早期肺鱼所有特殊解剖特征联系起来的一种适应措施，似乎是产生强大咬合力的能力。颅骨顶部有许多紧密相连的骨骼，这些骨骼与颌骨内的肌肉有关，这些肌肉插入到颌骨之中，并且强而有力。下颌相交（联合）的区域十分巨大，上腭与头盖骨融合，并且拥有部件繁多的鳃弓骨和特化的齿骨组织。这些特征都显示出早期肺鱼的头骨能够发挥强大的咬合力。

肺鱼的大脑骨骼骨化程度很高，融合成了一整块，而腭部则紧紧地融合在其下表面。原始肺鱼的头骨拥有支撑颅骨顶部的支柱，为下颌肌肉通道创造了大的腔室。这些腔室连接着颅骨的内侧，并向下一直延伸到下腭。第一副蝶骨位于腭中部，原始肺鱼的这一骨骼形状呈犁形且较短，不过在后来的谱系中，这块骨骼变得更长了些，后部出现了一条柄。这块骨骼伸长之后，肺鱼的嘴部便拥有了更多吞咽气泡的空间。

肺鱼的口鼻部拥有肉眼可见的沟槽，这是给位于嘴部上部边缘吸入水流的鼻孔准备的。鼻孔连接了鼻腔，直接通向腭骨，并且没有任何骨头覆盖鼻腔。原始肺鱼具有一套复杂的细小管道系统，穿过了鼻骨和下颌末端。一些科学家把这些解释为一种电感应系统，就像一些现代鱼类在泥泞的环境中寻找食物所用的检测装置。其他科学家认为鼻腔中的复杂的小管网络是营养系统的一部分，给皮肤和感官线管道运送养分。

肺鱼有两种主要的捕食法。它们或是拥有坚硬牙齿组成用来粉碎食物的齿板，或是用一组周期性脱落的细齿覆盖嘴部（这两种肺鱼分别叫脱落齿类肺鱼和小齿肺鱼）。最古老的肺鱼咬合力十分强大，人们之所以有这种结论，是因为它们的下颌在中线处会合，会合面积很大，下颌肌肉组织附着的区域也很大。原始肺鱼中有一些的颌骨被有光泽的牙质覆盖，牙质是大多数脊椎动物牙齿釉质层下分布的组织。这些下颌上裹有牙质的形态孕育出了各种齿板，这些齿板的齿脊上排列着一列列的牙齿。脱落齿类肺鱼则拥有强有力的鳃弓骨，内衬有较小的、覆盖了小齿的骨骼，目的是将食物放在覆盖牙齿的腭骨上不断摩擦。肺鱼的鳃弓具有大块的角舌骨成分，下颌骨则与其他硬骨鱼不同，跟颌骨的铰接无关。有许多脱落齿类肺鱼的鳃弓配有长着牙齿的骨骼。

[image: img]两种密切相关的中泥盆纪鱼类Howidipterus和Barwickia的骨架。它们的颅后骨骼较为相似，显示出这些独立的属当时才刚刚分道扬镳。



[image: img]Chirodipterus鱼齿板高度放大的横截面图像，突出了致密的矿化牙本质组织，该组织使得这种肺鱼能粉碎坚硬的猎物。




早期肺鱼的身体上有两条大小一样的背鳍，一条单独的臀鳍和一条歪尾鳍，还有成对的羽毛状胸鳍和腹鳍。整个泥盆纪期间，肺鱼的进化趋势都是第一背鳍变短，第二背鳍变长，最终让中鳍和尾鳍合并。在3.5亿年前的泥盆纪末期，肺鱼的鱼鳍和身体结构已经固定，接下来的进化道路上都不会有什么变化了。

肺鱼的软组织解剖结构具有许多独特的特征，包括神经系统的特化，例如分为多层，以同心圆结构排列的嗅球[2]和大脑中的毛特纳氏细胞[3]。肺鱼的心脏有三个心室，心房的一部分受到分隔，澳洲肺鱼属的心房分隔情况则很不明显。肠道包裹着它们的肺部，肺部是由原始硬骨鱼的鱼鳔发育而来的。鱼鳔之所以能变成肺部，仅仅是因为它的内表面面积增加，从而改善了气体交换能力，所以说这不是一个复杂的进化步骤。

早中泥盆纪的肺鱼有厚的菱形鳞片，鳞片上覆盖着齿鳞质，这是一种覆盖于骨骼和鳞片上的珐琅质层，闪闪发光。下方的牙本质中存在一套孔隙系统和互相连接的管道，这些东西就是由齿鳞质所容纳的。晚泥盆纪时，大部分肺鱼都失去了齿鳞质层，这些先进鱼类的身体被更薄、更圆的鳞片覆盖。原始齿鳞质包裹着肺鱼的口鼻部，该部位出现了骨化，成了一个粗壮的单元，它在鱼儿死后经常脱离头骨，偶尔会形成孤立的化石（埃里克·亚尔维克将这种情况称为“松鼻问题”）。由于齿鳞质从骨骼上消失了，所以骨化的口鼻部位便被一块由软组织所组成的骨头代替，有时候口鼻部顶端表面还会覆盖一些特殊的小骨骼。

[image: img]一张彩色素描图，展现了原始肺鱼Speonesydrion下颌骨的一些关键解剖特征。（感谢理查德·巴尔维克提供图片）



[image: img]在澳大利亚新南威尔士州泰马斯野外发现的化石肺鱼巨大的下颌骨。（感谢加文·杨提供图片）



1836年，维也纳博物学家约翰·纳特勒（Johann Natterer）首次发现了活肺鱼，他在巴西的亚马逊河河口收集了南美肺鱼属的标本。他把材料寄给了维也纳帝国博物馆爬行动物区馆长利奥波德·菲琴格（Leopold Fitzinger），此人写信给冯·斯特恩伯格伯爵，向他介绍了这种动物。一段时间后，这封信在耶拿的自然历史学会成员面前得到了宣读。尽管菲琴格的标本毁坏了，但他还是发现了其中残余的肺部，而且标本上嘴唇附近又拥有不寻常的鼻孔，这让他觉得该生物“毫无疑问是爬行动物”。

在接下来的一年里，伟大的英国解剖学家理查德·欧文（Richard Owen）见到了从冈比亚河收集来的非洲肺鱼样本，并将这些样本交给了英国皇家外科医学院。欧文也发现该标本非比寻常，它半鱼半两栖动物的特征使欧文大惑不解，但是他根据标本的鼻囊和鼻孔结构考虑，认为它肯定是种鱼。尽管欧文早些时候为这个样本取了“非洲肺鱼属”这个属名，但他在收到了纳特勒1838年的论文后，又将它改回了“南美肺鱼属”这个名字。人们于1870年在昆士兰州发现了第一批澳洲肺鱼，在那之前32年，法国古生物学家路易斯·阿加西斯对角齿鱼（Ceratodus）的化石齿板进行了描述，这种鱼类族群正是澳洲肺鱼属的近亲。大英博物馆的阿尔伯特·冈特（Albert Gunther）于1871年对昆士兰肺鱼的解剖学特征进行了详细的描述，并认为它是鱼类。很快，研究者便认为澳洲肺鱼属是三个现存肺鱼属中最原始的，所以后来的大部分工作都集中在了分析这个属的解剖学和胚胎学特征上。

弗里茨·穆勒（Fritz Muller）在1844年创造了“肺鱼”（Dipnoi）这个名字，但是该怎么样给现存肺鱼和化石肺鱼分类呢？人们一筹莫展，在接下来的20年里创造了一连串的新名字，它们都没有经过时间的考验：Ichthyosirenes目卡斯特诺（Castelnau），1855；Pneumoichthyes科希尔特（Hyrtl），1845；Ichthyosirens麦唐奈尔（M’Donnel），1860；Protopteri目（欧文，1853），伪鱼（Pseudoichthyes）目（欧文，1859）。霍格（1841年）将它们放到了自己的Fimbribranchia族以及Amphibichthyidae科之下，可能算是这其中最让人信服的方案。肺鱼现在处于肺鱼子类中，而三个现存属（有六个现存物种）则位于两个科中：南美肺鱼科（南美肺鱼、非洲肺鱼）以及角齿肺鱼科（Ceratodontidae）（澳洲肺鱼属）。

[image: img]昆士兰肺鱼，学名Neoceratodus forsteri，嘴巴大张着，展现了齿板和腭侧的鼻孔。



今天我们所拥有的肺鱼化石记录十分不错，澳大利亚的化石记录更是如此，这些鱼类的遗骸自从在泥盆纪初期首次出现以来，几乎在接下来的每个地质时期都有保存。

第一批肺鱼的遗体来自拥有众多海洋无脊椎动物化石的石灰岩和页岩里，表明这些鱼类生活在浅海环境中。石炭纪末期的肺鱼只居住在淡水环境中，而二叠纪时，有些肺鱼已经具备了夏眠[4]能力。肺鱼的进化历程可以说是泥盆纪时期疯狂而奇妙的变革之一，在古生代晚期和中生代期间，它们缓慢而稳定地变化着，此后几乎没有变化。我们主要关注的是泥盆纪的首次大规模进化辐射分化，肺鱼身上的激变大多发生在那个时候。

肺鱼的起源

[image: img]（左图）来自早泥盆纪中国的Diabolepis speratus的腭骨，它是中国最古老、最基础的肺鱼谱系之一。请注意，它的小齿覆盖了副蝶骨和犁骨区域，显示出它应该很擅长碾碎食物。（感谢中国科学院古脊椎动物与古人类研究所的张弥曼博士提供图片）



[image: img]（右图）奇异鱼的颅骨顶部，显示了两部分头盖骨之间的剩余结构，日后出现的肺鱼都失去了这一结构。（感谢中国科学院古脊椎动物与古人类研究所的张弥曼博士提供图片）



肺鱼自首次出现起，就是一个非常独特的群体，人们很容易通过它们的颅骨顶部和牙列的一些解剖特征来认出它们。奇异鱼“Diabolepis”的意思是“魔鬼的鳞片”（它在1984年时还叫Diabolichthys，这是它一开始的名字），它是自己所在族群的首个成员，这个族群最终进化出了肺鱼。人们在20世纪80年代初于早泥盆纪的中国云南发现了它，由张弥曼对它进行了描述。这种鱼有种独特的头骨图案，中间有一块跟字母“B”形状类似的骨头，它位于一块“I”字型骨头前方，两者相交（与几乎所有肉鳍亚纲一样），下颌骨的两侧在宽广而强大的骨骼联合处相遇。它的前鼻孔位于嘴部上方的边缘处，与肺鱼类似，并且存在宽齿板。尽管人们目前在奇异鱼与其他物种的关系上存在争议，但大多数人都认为它们与第一批真正的肺鱼和肉鳍亚纲茎群之间存在紧密联系。虽然最古老的、真正的肺鱼来自北美，但是早泥盆纪澳大利亚东南部的石灰岩则拥有最多样的原始肺鱼，这可能是了解该族群早期演化情况的关键。

[image: img]（左图）奇异鱼的下颌骨，上面有用以碾碎猎物的前关节骨齿板，齿板上长着坚固的圆形牙齿。（感谢中国科学院古脊椎动物与古人类研究所提供图片）



[image: img]（下图）奇异鱼的口鼻部前方，展示了腭侧鼻孔的鼻沟。（感谢中国科学院古脊椎动物与古人类研究所提供图片）



肺鱼的多样性

肺鱼有各种各样的牙列，比如覆盖了厚重牙本质的齿板以及颌骨，还有长有牙齿的腭骨，同时还有一些肺鱼拥有一堆粗糙的小齿，能够撕裂坚硬的猎物。一些鱼类出现了令人惊奇的特化现象，比如holodontids，它们在一生中都能对自己的牙列进行重组。肺鱼的齿板可能包括很多不同的组织类型，晚些时候出现的肺鱼抛弃了其中的许多种类。petrodentin等许多高度矿化的组织让某些肺鱼拥有了极强的咬合力，能咬破并磨碎带有硬壳的猎物，如原始蛤蜊、腕足动物（lamp-shells）和珊瑚。

最早出现的完整的肺鱼是来自北美的Uranolophus，它是一种早泥盆纪的形态，拥有被小齿覆盖的腭。它拥有两条大小相同的背鳍，由齿鳞质覆盖的菱形厚鳞片。它的头骨顶部结构是由在“B”字型骨骼背后相交的大型“I”字型骨头所组成的，组成口鼻部的则是许多块小骨头。这些都显示出它是一种原始的肺鱼。下颌相遇的区域强而有力，这表明Uranolophus具有强大的下颌肌肉，当它咬合时能施加很大的压力。dipnorhynchids等其他早期泥盆纪鱼类则具有强大的牙本质层，它覆盖了齿板，用于粉碎蛤蜊等拥有硬壳的猎物。肯·坎贝尔和理查德·巴威克（Richard Barwick）描述了泰玛斯石灰岩中的几种大型肺鱼。Speonesydrion和Ichnomylax是其中的一些成员，它们身上开始出现齿列，而下颌齿板上则明显出现了后跟。

[image: img]（左图）来自早泥盆纪怀俄明州的肺鱼Uranolophus的图片，显示出由小齿覆盖的腭。它的齿板受小齿覆盖，并与腭骨合并，形成了用于研磨食物的整个腭部表面。



[image: img]（右图）来自早泥盆纪澳大利亚的Dipnorhynchus sussmilchi的腭部，显示出了用于碾碎海洋生物硬壳的厚重牙本质层和粗糙的结节。



在泥盆纪的中晚期时，长有小齿的肺鱼与长有齿板的肺鱼同时存在，它们常共存于同一环境中。这两个群体是这个时代许多化石鱼群的成员，表明在同一环境中可能存在具有不同捕食策略的肺鱼。其中最成功的齿板型肺鱼是来自苏格兰的老红砂岩和欧美大陆其他地区的双鳍鱼（Dipterus）。它是水位变化后首个入侵奥卡迪安盆地[5]淡水栖息地的鱼类物种。人们一开始觉得肺鱼从海洋迁徙到淡水之中时就开始呼吸空气了。但最近的研究表明Rhinodipterus这种栖息于海中的肺鱼出现了特化，能够呼吸空气。所以说，这一进化事件的主要驱动因素可能是全球的氧气水平较低（克莱门特和朗，2010）。有小齿的肺鱼包括栖息在海洋和淡水环境中的的Griphognathus和Soederberghia，它们都有较长的口鼻部。这些泥盆纪肺鱼在澳大利亚有几种不错的化石样本，比如澳大利亚西部戈戈的Griffognathus whitei，这是一种鸭嘴型的肺鱼。戈戈还拥有holodontid类肺鱼，其中包括几种口鼻部较短、体型较大的Holodipterus，以及最近才得到描述的一些新形态，比如巨大的Robinsondipterus。人们描述的首块Soederberghia化石来自泥盆纪的格陵兰岛东部，人们也在澳大利亚新南威尔士州福布斯附近杰马隆山谷的一个采石场的红色泥岩中发现了它的一块颅骨顶部，这表明肺鱼在这一时代广泛分布于世界各处。

[image: img]（左上图）Speonesydrion iani是人们在早泥盆纪澳大利亚新南威尔士州泰马斯附近发现的肺鱼，代表了齿板肺鱼的第一个进化阶段。这张图中的下颌已经初步发育出了牙列。



[image: img]（右上图）Ichnomylax kurnai是已知最古老的肺鱼之一。该物种已知的唯一化石来自在澳大利亚维多利亚州沃克维尔附近海滩上暴露在外的石灰石，是半块下颌骨化石，并且出现了破损。



[image: img]（下图）来自早泥盆纪澳大利亚的大型肺鱼Dipnorhynchus的重建图片，该物种的一些下颌样本显示它长达1.5m。
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[image: img]双鳍鱼是一种来自中泥盆纪苏格兰的肺鱼（A），它拥有成对的颅肋骨，跟头骨相连，在同样拥有这些特征的肺鱼中，它是历史最悠久的成员之一。这表明这些鱼类能够呼吸空气。双鳍鱼在1828年由赛格维克（Sedgewick）和默奇森（Murchison）进行了描述，是首批得到科学描述的化石肺鱼。大型肺鱼Holodipterus的头骨（B），这是人们在西澳戈戈构造区中发现的罕见化石鱼类之一。注意腭部球状的表面，这是用于碾碎食物用的。Robinsondipterus的头骨（C），它是晚泥盆纪西澳大利亚戈戈构造区的一种大型holodontid类肺鱼。这块头骨长20cm，表明它是最大的戈戈肺鱼之一）



Griphognathus是一种看起来很不寻常的鱼，它的喙部又长又扁，就像鸭嘴一样。它强壮的鳃弓骨上附有许多肌肉，留下了一些疤痕，表明它身上有些强壮的肌肉，能让腹鳃弓骨（基鳃骨）做横向和上下的移动，就像摩擦坚硬表面的锉刀一样。Griphognathus拥有这种技巧，同时又长着一张钳子般的鸭嘴，这样一来，它或许就能将长长的珊瑚分支给咬下来，然后用小齿覆盖的鳃弓骨、上腭和下颌将它们磨碎。它也可能用自己的长鼻子搅动泥泞的海床，去摸索柔软的虫子和其他生物。Griphognathus十分成功，因为人们在北美洲、欧洲和澳大利亚都发现过它的化石，它是是晚泥盆纪分布最普遍的肺鱼。我永远不会忘记1986年8月的某个日子，那是我在戈戈工作的首个季节，我找到了一块完整的Griphognathus化石。我先是拿起了一大块化石，但只看到了裸露在外的口鼻部，它被闪亮的齿鳞质覆盖。我立即意识到，这块岩石内有一整颗完好无损的头骨。接下来，在距离这块化石只有1m左右的地方，我又发现了另外三块化石，每块都显示了出了鱼类身体的圆形横截面。令人难以置信的是，这几块化石全都能拼在一起，组成了一块香肠状的大岩石结节。里面是世界上最完整的泥盆纪肺鱼之一。这个标本的头骨得到了制备，图片包含在本章中。

[image: img]

[image: img]Griphognathus的口鼻部，它刚刚从岩石中露出头来（A），由本书作者于1986年在戈戈的野外地区所发现。当得到酸液制备后，完整的头骨就显露出来了。来自晚泥盆纪西澳大利戈戈构造区的肺鱼Griphognathus whitei保存完好的头骨（B）。它长长的鼻子可能是用于在泥泞的海床中搜寻食物的，同时它也会使用其电传感系统来检测无脊椎动物的踪迹。



最后一种已知的小齿肺鱼是来自二叠纪德国和北美的Conchopoma，它有一条类似现代鱼类的尾鳍和宽大的中腭骨（副蝶骨），被许多小齿覆盖。在外观上看，Conchopoma与现在许多的齿板肺鱼类似。假定这两种不同的肺鱼谱系出现了并驾齐驱的变化，这可能是因为它们都有类似的发展计划。如果两个群体的幼鱼都遵循相同的生长和发展模式（这叫个体发生），那么随着时间推移，这种发展状况的改变会同步地影响到不同的族群。这种进化中的变化模式名为异时性，人们现在用它来解释有哪些进化不一定是由外部环境压力驱动，而是由生物的内部发育因素控制的。在一些泥盆纪鱼类中，一个明显的进化趋势是让幼体的特征保留到后来出现的成体物种上。这是“过型形成”，可以解释为什么某种鱼类谱系的成员在出现早期性成熟后，能迅速地发育出大眼睛和较短的脸颊（贝米斯，1984）。

肺鱼一开始拥有长着小齿的腭骨，逐渐过渡到齿盘，这一进化步骤可能没有那么宏伟。有一些小齿肺鱼似乎有得到许多牙本质覆盖的腭骨，上面还长着大的齿状尖角（例如Holodipterus gogoensis），而在同一化石遗址处发现的其他物种则拥有细长的下颌骨，覆盖了撕咬猎物的下颌区域以及腭骨的粗皮革状结构，这种结构由精细的小齿组成（Robinsondip terus）。

牙本质覆盖的腭骨：在早期用于碾碎猎物的结构

人们在澳大利亚东南部发现了世上十分罕见的一批早泥盆纪肺鱼之一，它们都是原始的肺鱼，具有强而有力的齿列，这些齿列由厚牙本质覆盖的腭骨和下颌的咬合表面组成。人们发现了这些鱼中两个属的头骨，这些头骨化石也显示出了其骨骼模式的原始状况，也就是在口鼻部周围和头骨顶部前方长有许多小骨。其中最著名的是Dipnorhynchus（意思是“长有双肺及口鼻部的鱼”），它们的代表是来自新南威尔士州的泰马斯-维-贾斯帕、库玛地区以及维多利亚州东部布坎地区的三个物种。这三个物种的特征都是拥有精细的颌骨，上面有球状结节，能够对猎物施加巨大的压力，可以像胡桃夹子一样碾碎蛤蜊和其他带硬壳的食物。

Speonesydrion（来自希腊语，意思是“洞穴岛”）这种鱼的名字来源于其化石发现处，也就是泰马斯附近布因扎克大坝的的洞穴岛。这种鱼的头骨顶部形态类似于Dipnorhynchus，但其上腭和下颌骨具有基本的结节所排成的行，形成了一种原始的齿板。类似的是，仅在维多利亚的贝尔角（瓦拉塔海湾）附近发现的Ichnomylax则比之前的形态要更老一些。人们只发现了它下颌一侧的化石，它拥有原始的齿脊，而下颌骨内部则有一块用于碾碎食物的球状后跟，这个后跟被牙本质覆盖着。

[image: img]来自中晚期泥盆纪德国Rhinodipterus鱼的下颌。



精细的捕食机制

任何看过昆士兰肺鱼吃东西的人，都不会忘掉它的捕食方式。它将食物吸入口中，用齿板咀嚼，然后又把食物挤出来，此时食物变成了一条长管状的糊状物。然后它会一遍又一遍地咀嚼食物，直到食物全部变成易消化的物质为止。当第一批真正的齿板肺鱼在泥盆纪出现时，它们使用的一定是这种捕食能力。其中一个族群是chirodipterid科，它们的齿板上缺少牙齿，尤其缺少牙尖。人们将它们的这一结构称为齿骨板，而不是长有牙齿的真正齿板（齿板边缘拥有单独的一些牙尖，并持续生长）。在晚泥盆纪西澳大利亚的戈戈构造区中存在三个物种，它们充分代表了chirodipterids。

人们对Chirodipterus的描述一开始是参照欧洲和北美的化石材料进行的，这种鱼是戈戈构造区中常见的一个鱼类属。Chirodipterus australis的齿骨板上具有宽阔的齿板，齿板上有不起眼的齿脊，而Gogodipterus paddyensis的每块齿骨板上则都有一些明显的齿脊，它们之间分布着很深的沟槽。戈戈的第三个chirodipterid物种是Pillararhynchus longi。与其他任何一种形态相比，它的头骨都要更深一些，而且它还有长而窄的齿板，并带有凹陷的、用于碾碎食物的表面。腭骨（副蝶骨）的正面有一块牙质，是用来压碎食物的。最大的chirodipterids是来自晚泥盆纪比利时海相沉积物的一种叫Palaedaphus的巨物。它巨大的齿盘长14cm，宽10cm，表明这种鱼可能有2m多长。

[image: img]Howidipterus的头骨，它的骨骼形状以及骨骼间的融合程度出现了很多变化。这张图是化石的乳胶铸件，化石之前已经得到了清洁。人们用氯化铵将铸件白化，以突出表面的细节。Howidipterus是来自晚泥盆纪澳大利亚维多利亚州泥盆纪山的一种肺鱼。



[image: img]晚泥盆纪西澳大利亚戈戈构造区Chivalodipterus australis的腭板及齿板。



大部分已知的肺鱼都有齿盘。泥盆纪的双鳍鱼代表最原始的等级，因为它们有两条背鳍，而且真皮骨上还有一层闪闪发光的齿鳞质。feurantiids和phaneropleurids比双鳍鱼更为先进，因为这两者的第一背鳍都缩小了，而第二背鳍又都增大了一些。它们也拥有简化的头骨顶部和脸颊结构。我们发现，在泥盆纪肺鱼的一般演化过程中，它们的背鳍都在不断缩水，而臀鳍与尾鳍则出现了融合，使得这些肺鱼具有了与现代昆士兰肺鱼相同的外观。有很多肺鱼一步步实现了这套计划，我们可以从Uranolophus-双鳍鱼-Howidipterus-索梅纳克鱼（Scaumenacia）-Phaneropleuron这条进化线路中看出这一点来。在泥盆纪末期，肺鱼孕育出了最终版的身体结构，并且十分成功。这种结构正如我们在苏格兰的Phaneropleuron属中所见的那样，而所有后来出现的肺鱼也都保留了这种结构。

来自晚泥盆纪维多利亚州的Howidipterus具有不同寻常的齿板，每块板的边缘都有发育良好的牙齿，而齿板中间则有光滑的、用于碾碎食物的表面。它的头骨有许多原始特征，比如说还保存着大的“D”字型和“K”字型骨头。副蝶骨上长着一条发达的柄，跟双鳍鱼所拥有的、原始的菱形小副蝶骨不一样。人们最近对维多利亚霍威特山遗址的两种化石肺鱼进行了研究，结果表明，尽管二者的牙列乍看上去似乎不同——Howidipterus有齿板，Barwickia似乎是一种长有小齿的肺鱼——但它们都有相同的体形，数量类似的肋骨和相似的鳍骨支撑结构。而且，当人们对它们的牙列进行更仔细的研究时，发现它们的牙齿板似乎是相似的，其中一种主要包括几排牙齿，还有一些小齿存在（Howidipterus）；而另一种的齿列很少，但有许多小齿（Barwickia）。人们认为它们都是fleurantiid这个族群的成员。

其他fleurantiid包括俄罗斯的Andreyevichthys，这些成员体现出同一物种内可能同时存在这两种牙列，这是由生长差异所导致的。这两种发现于霍威特山的鱼类形态在颅后骨骼方面也有这种精确的相似性，其他化石肺鱼则没有出现这种情况。这同样明显地提示着人们，它们是从同一个祖先那进化而来的，拥有类似的身体结构，然后分化成了两个不同的谱系，拥有不同的捕食策略。霍威特山肺鱼生活在大湖中。生活在这种湖泊环境中的现代鱼类群落在进入湖泊时，一般都还没有分化，进入湖中的是它们共同的祖先。然后，它们会分出许多类似的形态，每个形态都有一种稍稍不同的捕食策略。栖息于非洲湖泊中的丽鱼科鱼（cichlids）就是一个例子。

石炭纪时期的所有肺鱼都只有一条连续的中鳍，这条鳍与尾鳍合并到了一起，而这些肺鱼的齿板特化程度或许很高，具有多排牙齿和分布密集的牙尖（例如Ctenodus肺鱼）。人们描述的唯一一种石炭纪澳大利亚肺鱼是Delatitia breviceps，它一开始被阿瑟·史密斯-伍德沃德定为欧洲Ctenodus属的新成员，当时还是1906年。石炭纪和二叠纪的欧洲和北美地区有一些保存完好的化石肺鱼，其中包括Conchopoma这种小齿肺鱼，还有Uronemus，后者拥有窄小的、得到改良的齿板。这些肺鱼，以及接下来出现的一切已知肺鱼都和现存肺鱼的身体和鱼鳍结构一样。在人们发现二叠纪北美的腭根鱼（Gnathorhiza）时，它正处于其化石洞穴之中，这让它变得十分出名，证明古生代的一些鱼类能通过夏眠来克服干旱。

[image: img]

[image: img]晚泥盆纪澳大利亚（A）的Chirodipterus australis的头骨顶部。进化中的异时性是这个意思：某物种进化出了其祖先的幼体或成体特征。在泥盆纪肺鱼中，这种趋势体现在脸颊变短，眼窝变大（B），幼鱼和其他物种之中都有这种现象。这种进化模式就是过型形成。



到中生代时，大部分的肺鱼都是角齿肺鱼科成员（包括现存的澳大利亚肺鱼）或南美肺鱼属成员（包括现存的非洲和南美肺鱼）。


[image: img]

[image: img]（左图）中泥盆纪澳大利亚霍威特山Barwickia downunda鱼的头骨（A）。中泥盆纪肺鱼Barwickia的重建图片（B）。



[image: img]（下图）来自加拿大米格亚沙的晚泥盆纪齿板肺鱼Scaumenacia，它与澳大利亚的Howidipterus有相似之处，但是它的第一背鳍更长，头骨有几个不同的特征，所以要更先进一些。



其他大多数来自中生代澳大利亚的肺鱼只有齿板化石存在，比如三叠纪西北澳大利亚布里纳页岩、雷万构造区（位于南昆士兰）以及维亚纳玛塔（位于新南威尔士）的角齿鱼。在早白垩世岩石中发现的齿板表明，现存的昆士兰肺鱼当时居住在闪电岭附近，而维多利亚州的Ceratodus nargun则在寒冷的激流溪谷中存活了下来。由于南极洲刚开始与大洋洲分离开来，所以才形成了这些溪谷。有史以来最大的肺鱼是来自晚白垩纪埃及的Neoceratodus tuberculatus。研究者发现的单个齿盘有10cm长，据此判断它肯定有3～4m长（丘彻），1995）。

[image: img]（上图）Gosfordia truncata是人们在新南威尔士州戈斯福德附近的三叠纪岩石中发现的一种完整的化石肺鱼。Gosfordia是进化出了Neoceratodus forsteri的这个肺鱼谱系的近亲，Neoceratodus forsteri是现在的昆士兰肺鱼。（感谢澳大利亚国立大学的阿莱克斯·里奇提供图片）



[image: img]（下图）来自早白垩纪非洲尼日尔共和国的肺鱼Arganodus的化石齿板，上面有用于研磨食物的独特齿脊。



在中生代时期，肺鱼的颅骨骨骼变得更为简单，哪怕在Neoceratodus等单个属中，齿板的形态也有很大的变化。第三纪时，Neoceratodus gregoryi等肺鱼可能已有超过3m长。人们之所以能做出这种判断，是因为在中南澳大利亚的中新世河湖沉积物中发现了这种鱼类的大齿板和头骨顶部骨骼。澳大利亚中部和昆士兰的河湖中至少还广泛地分布着其他四种澳洲肺鱼属。尽管其中许多物种只有齿板化石，但南昆士兰州的雷德班克平原地区也已经出土了一些带有部分铰接的头骨和Neoceratodus denticulatus鱼的身体残骸，这些化石可能形成于始新世。墨尔本大学的埃德温·谢尔本·西尔斯（Edwin Sherbon Hills）于1941年首先描述了这些化石。

[image: img]现存肺鱼Neoceratodus forsteri的头骨，显示它有强大的牙齿，能碾磨食物。



今天世界上存在三种肺鱼属：非洲的非洲肺鱼属，南美洲的南美肺鱼属和澳大利亚昆士兰州的澳洲肺鱼属。目前昆士兰肺鱼是其中最原始的；实际上，在过去1亿年之间，它的变化都不大。南美肺鱼是其中最长、最苗条的成员，它的腹鳍和胸鳍大大缩水，目的是让其感官正常工作。在旱季期间，非洲肺鱼可以钻到地下，等待下一个雨季到来，从而适应了恶劣的气候条件，昆士兰肺鱼则无法在这种环境下生存。然而尽管如此，昆士兰肺鱼却令人惊叹地经受住了澳大利亚严酷的气候变化，它仍然是澳大利亚唯一的主要淡水鱼类，是这里土生土长的淡水鱼，而非外来物种。人们在昆士兰建设了对其繁殖地产生威胁的水坝，我们现在只能祈祷它们在未来不会受到人类活动或者污染的危害，成为濒危物种。



[1]一块远古大陆，存在于泥盆纪时期。——译者注

[2]脊椎动物负责嗅觉的脑部结构。——译者注

[3]一种鱼类和两栖动物所特有的细胞，主要负责逃跑反应。——译者注

[4]与冬眠类似，在夏季进行休眠的一种动物行为。——译者注

[5]泥盆纪形成的一些沉积盆地，位于今天的苏格兰北部。——译者注


第十二章　巨大的牙齿，强壮的鱼鳍

[image: img]


拥有与人类手臂和腿部类似鳍骨的鱼类

四足形亚纲（也就是有四只脚的鱼类）在早泥盆纪晚期首次出现，由来自中国的肯氏鱼（Kenichthys）所代表。它们的特征是只有一对外鼻孔，还有一个后鼻孔或腭侧鼻孔，这是由后鼻孔向腭部移动而形成的。不过这个族群的成员拥有强健的四肢骨骼，这对于未来的进化步骤来说更为重要。这些骨骼将会在日后帮助它们发育出胳膊和腿部，产生过渡，适应陆上生活。这个四足形亚纲族群中最成功的成员是一个统称为osteolepiforms的混合分类群，是我们在第10章中讨论过的肉鳍亚纲的一个分支。其中包括晚泥盆纪加拿大著名的真掌鳍鱼和澳大利亚的Gogonasus。tristichopterid中的巨型成员在晚泥盆纪的河流和湖泊中横行霸道，其中包括长达4m的海纳螈（Hyneria）。接替它们的是比它们还大的rhizodontiform类鱼，这些家伙有6m多长。这些缓慢移动的河流和湖泊怪兽会专门埋伏在两栖动物或大型鱼类的下方，将它们卷曲起来，并杀死它们。

四足鱼类的起源

osteolepiforms曾被视为自然或单系群，但最近的研究表明，该族群是一个进化级类群，也就是由具有共同特征、但祖先不同的物种所组成的，没有任何十分明显的特征。尽管如此，它们却是一群多样的肉鳍亚纲鱼类，在早泥盆纪时就已经出现了，其中包括中国的肯氏鱼这样的形态。为纪念肯·坎贝尔，朱敏给这种鱼取了这个名字。根据朱敏和佩尔·阿尔伯格在《自然》杂志上发表的论文（2004）来看，肯氏鱼具有一对外鼻孔（前鼻孔，又称水流流入孔），上颌边缘有一对第二鼻孔（又称后鼻孔），跨过部分上腭，。所以说，这种鱼的后鼻孔是进化过程中过渡形态的一个象征。它们的脸颊显示出早期四足形亚纲的部分骨骼可能融合到了一起，变成了更大的骨骼单元。斑鳞鱼等非常基础的肉鳍亚纲会产生这种变化。

根齿鱼目（Rhizodontida）代表着进化出了四足动物的下一条分支，它是一种在地质记录中出现较晚（出现于中后泥盆纪）的鱼类，体型一般较大，但在解剖学上说相当普通。

[image: img]（上图）来自早泥盆纪中国云南的肯氏鱼的下颌，它是所有四足形亚纲中最基础的。（感谢中国科学院古脊椎动物与古人类研究所的朱敏提供图片）



[image: img]（下图）来自中国的肯氏鱼头骨前部的微型CT扫描图像。



石炭纪的巨型杀手：根齿鱼目

根齿鱼目（rhizodontiforms，这个词的意思是“长着根的牙”，它们的长牙深深地嵌入颌骨之中，从而得到了这个名字）是肉鳍亚纲中体型最大、食欲最强的鱼类，估计有6～7m长。它们的化石体积一般都比较大，所以我们对这种鱼类的了解很少，直到1986年研究者对它们的首个完整化石遗迹进行了描述，又在1989年对一块完整的头骨进行了详细研究之后，我们才对它们有了更好的认识。该族群的特点一般是有坚硬的鱼鳍，里面有很长的无分支骨棒（鳞质鳍条），它们支撑着鱼鳍的主要结构。这些鱼的胸鳍非常强壮，里面有强壮的肱骨、尺骨和桡骨，这些骨头也是用于支撑鱼鳍的。osteolepiforms和所有更高级的陆地脊椎动物也有这种手臂骨骼结构。

根齿鱼目的肩关节或许有很大的旋转幅度，能让根齿鱼用自己坚硬的大鱼鳍在水中旋转，像鳄鱼一样摔打猎物，将它们身上的肉撕下来。一些大型根齿鱼目的牙齿两侧受到了压缩，导致它们的边缘形成了剃刀般的尖角，这是该族群的特征之一，但一些tristichopterids鱼也有这种特征。

根齿鱼最早出现在泥盆纪中后期，由阿莱克斯·里奇在20世纪70年代早期发现。他当时在南极维多利亚地南部的里奇山附近发现了这种鱼的下腭和部分肩带化石。人们在附近发现了一种名为Notorhizodon（意思是“南根根齿”）的大型鱼类，一开始将其描述为大型根齿鱼，但研究者目前一般认为它属于tristichopterid群，这也是真掌鳍鱼所在的群。其他泥盆纪根齿鱼包括来自晚泥盆纪北美的Sauripterus，人们对它的了解主要来自于胸鳍骨骼的一块大型化石，以及其他一些化石碎片。它的鳍骨架上似乎有八套鳍条，与早期两栖类四足动物Acanthostega的四肢类似。

其中最著名的早期根齿鱼是来自法门阶澳大利亚新南威尔士州卡南德拉鱼类集体死亡区的Goologongia，1999年时，泽莉娜·约翰松和佩尔·阿尔伯格首次描述了它。Goologongia的头骨保存得很好，下颌比上颌更凸出，这显示它会潜伏在猎物下方浑浊的水中，冲出来捕捉猎物。

[image: img]Gooloogongia的头骨，它是晚泥盆纪澳大利亚卡南德拉化石遗址内最基础的根齿鱼（此处为白化铸件）。




[image: img]（左图）晚泥盆纪澳大利亚Gooloogongia的重构躯干。比例尺以cm为单位。（感谢佩尔·阿尔伯格和泽莉娜·约翰松提供图片）



[image: img]（下图）晚泥盆纪美国宾夕法尼亚州布罗斯博格附近的根齿鱼Sauripterus halli的胸鳍和肩带。请注意与尺骨和桡骨铰接的肱骨，这也是四足动物的骨骼结构。（已获得美国自然历史博物馆的转载许可）



在石炭纪期间，根齿鱼目达到了多样性和大小上的高峰。其中已知的最大成员是来自苏格兰的根齿鱼（Rhizodus）。苏格兰国家博物馆藏有一块长度将近1m的根齿鱼下颌化石，这意味着该化石主人的最大尺寸为6～7m。这种鱼已知最大的牙齿是嘴前方的尖牙，其中一些长22cm。Strep-sodus，Barameda和Screbinodus等其他形态也比较大，下颌前部都有类似的大牙齿。澳大利亚东南部曼斯菲尔德出土的Barameda和Goologongia的化石显示出根齿鱼目的头部结构与骨鳞鱼的类似，当嘴部张开时，颅骨的关节能够给口鼻部施加一个较大的向前升力。根齿鱼目可能以大型两栖动物和鱼类为食，这些猎物生活在黑暗的煤沼地和湖泊中。

唯一完整的根齿鱼化石是Strepsodus鱼的小型化石，它的身体相对较长，有小的盆骨、背鳍、臀鳍和大的桨状胸鳍。这种身体形状适合让鱼类潜行在水中，缓慢游动，偶尔能猛地向前冲去，袭击附近毫无防备的猎物。最后一批根齿鱼目在二叠纪初期消失了，其灭绝原因可能是大型水生两栖动物和大型淡水鲨数量迅速增加，从而抢占了它们的栖息地。

[image: img]（左图）来自早石炭纪澳大利亚维多利亚州的Barameda mitchelli的头骨是有史以来第一块保存完好、得到了描述的根齿鱼目化石。



[image: img]（下图）Barameda decipiens下颌主要特征的草图。ifd=下齿骨小孔。（感谢蒂姆·霍兰德提供图片）



迈向陆地的一步：四足形亚纲茎群

中泥盆纪时，世界各地都出现了四足形亚纲动物。它们在晚泥盆纪时最为多样，此后多样性程度逐步下降，最终在二叠纪期间灭绝。其中唯一的例外是孕育了四足动物的那个族群。它们是拥有单对外鼻孔后鼻孔的唯一一个肉鳍亚纲群，组成脸颊单元的一般是七块固定的骨骼。它们跟根齿鱼目一样都拥有骨化程度很高的成对鳍，胸鳍上长有坚实的肱骨、尺骨和桡骨。该族群最原始的成员拥有厚的菱形鳞片，同时其真皮骨上也都有齿鳞质层，但几个后来出现的谱系去掉了齿鳞质，鳞片也变得更薄、更圆润。

还可以提一下其他几个基础四足形亚纲族群，不过在大多数情况下，它们与一般的四足形亚纲之间也只在细枝末节上存在差异。最近发现的新形态包括Canowindridae科，它是冈瓦纳东部地区（现在的澳大利亚和南极洲）特有的三个属之中的一个分支。这种原始骨鳞鱼族群的特征包括拥有大的鳃盖骨，宽而扁平的头骨和非常小的眼睛，可能还有额外的骨骼占据着面颊单位中眶后骨的位置。其中第一个得到描述的属是Canowindra grossi（以新南威尔士州的卡南德拉镇命名）它是在1973年由基思·汤普森进行描述的，但他当时还无法将这种鱼归到任何一个特定的肉鳍亚纲族群中。近年来，人们在从维多利亚（Beelarongia）和南极洲（Koharolepis）描述了更多的属，填补了进化序列中的空缺。其中最原始的成员拥有菱形鳞片和骨头，它们都被齿鳞质所覆盖。而派生出最多形态的Canowindra则没有齿鳞质，鳞片是圆形的，腹部有块凸起，就与tristichopterids一样。

[image: img]（上图）早石炭纪澳大利亚维多利亚州根齿鱼Barameda mitchelli的重构图片（感谢彼得·斯考滕提供图片）



[image: img]（下图）肉鳍亚纲的鳍骨形态，以及它与四足形亚纲之间关系的假说。请注意其中一些典型的四足形亚纲特征：具有强壮的肱骨，尺骨、桡骨和间介骨（int）。



[image: img]

[image: img]（上图）晚泥盆纪的Gogonasus从石灰岩中伸出来的口鼻部（A）。请注意，它有四足形亚纲鱼类和四足动物所独有的单一外鼻孔。Gogonasus（B）的头骨，该头骨化石经过了酸液制备。这是泥盆纪晚期西澳大利亚戈戈构造区的四足形亚纲鱼类，顶部有异常大的气孔。



[image: img]（下图）栖息于泥盆纪珊瑚礁上的Gogonasus的重建图片。（感谢布莱恩·朱提供图片）




[image: img]（左上图）Gogonasus胸鳍附近的三根骨骼，即肱骨（上），桡骨（左）和尺骨（右）。



[image: img]（右上图）Gogonasus头部的真皮骨。



[image: img]

[image: img]（左图）Gogonasus（A）的头盖骨，指出了解剖特征（B）。



Osteolepididae由众所周知的形态所代表，如苏格兰老红砂岩的骨鳞鱼、Gyroptychius和Thursius。它们的长通常度不到50cm，真皮骨的结构相对保守。它们都长着简单的歪尾，两条背鳍和厚的菱形鳞片。

Megalichthyinids是个先进的骨鳞鱼族群，直到二叠纪中期才灭绝，那时候其他所有科都已经灭绝很久了。它们保留了齿鳞质层，同时也出现了特化，拥有环绕鼻孔周围的顶盖骨，宽的腭腔，以及从前颌骨延伸到嘴里的中凸起，这一凸起部分较长。一些megalichthyinids的真皮骨上也有一种特殊的铰接，能将头骨顶部的两半连接到一起。这个群非常成功，它们居住在冈瓦纳和欧美大陆的煤沼和湖泊中，以Megalichthys和Megapomus为代表，最大的物种有1～2m或更长。

Tristichopteridae群中包括齿鳞质层较少，或者完全没有齿鳞质层的形态，其中大部分成员的头骨顶部也失去了外颞骨，除了来自澳大利亚的一个原始属（Marsdenichthys）。Marsdenichthys或许不是这个群的一份子，但跟它的关系至少也很近。（霍兰德等人，2010）。这个科中最著名的成员是来自晚泥盆纪加拿大埃斯屈米纳克湾动物群的Eusthenopteron foordi，这是种长约1m的中型鱼。真掌鳍鱼是斯德哥尔摩的埃里克·亚尔维克耗费25年、进行了详细研究的鱼类，他用这种鱼头骨化石的连续切片制作了头盖骨和鳃弓的大型蜡模。他把头骨嵌入到树脂中，进行切片，每片有十分之一毫米厚。然后对切片拍照，放大10倍，就能切割出一层显示骨骼和软骨位置的蜡来。亚尔维克就这样缓慢地建立蜡层，从而创造出了他的模型。他接下来发表了几篇篇幅浩荡的论文，阐明了真掌鳍鱼细致的解剖结构。时至今日，这个属仍然是所有古生代鱼类中最有名的一个。完整的真掌鳍鱼化石在魁北克的埃斯屈米纳克构造区中很常见，其他物种在俄罗斯和欧洲得到了人们的描述。Jarvikia是在俄罗斯发现的一种大型鱼类，这个族群中最大的成员包括东格陵兰的Eusthenodon和北美的海纳螈。

[image: img]这是来自晚泥盆纪澳大利亚新南威尔士州的Canowindra grossi的白化头骨铸件。它是澳大利亚和南极洲（冈瓦纳东部）特有的一个四足形亚纲科的成员。



[image: img]

[image: img]（A）来自泥盆纪澳大利亚中部的Beelarongia的白化头骨铸件。（B）中泥盆纪澳大利亚维多利亚州霍威特山遗址中，出土了很多完整的鱼类化石。



[image: img]Koharolepis是一种来自中泥盆纪南极维多利亚地克林山的canowindrid骨鳞鱼。研究者认为这些鱼是所有已知骨鳞鱼中最原始的。



[image: img]

[image: img]骨鳞鱼（Osteolepis）是一种来自中泥盆纪苏格兰的老红砂岩，被齿鳞质覆盖的四足形亚纲成员（A）。（B）骨鳞鱼头骨的背视图。（获得了伦敦自然历史博物馆的转载许可）



近年来，佩尔·阿尔伯格和泽莉娜·约翰松在晚泥盆纪澳大利亚新南威尔士的卡南德拉遗址，描述了一些保存非常完好的tristichopterids化石。其中包括体积较大的Mandageria和较小的Cabonnichthys。Mandageria有尖锐的口鼻部和小眼睛。它有一块发达的颈部关节，可以更快地张开充满大牙齿的嘴巴。它是个游泳健将，身体呈流线型。加文·杨（2008）最近的研究表明，澳大利亚tristichopterids可能代表一种当地特有的群体，它拥有独特的腭骨和颧骨形态。

[image: img]（左上图）Megalichthys laticeps的头骨顶部，该化石来自石炭纪的苏格兰。注意闪亮的齿鳞质表面。（获得了伦敦自然历史博物馆的转载许可）



[image: img]（右上图）Claradosymblema，一种来自早石炭纪澳大利亚昆士兰州中部的megalichthyinid鱼。这是其顶视图。



[image: img]（左图）Megapomus的头骨，这是来自石炭纪俄罗斯的megalichthyinid。（感谢莫斯科鲍里斯拉克古生物研究所的奥列格·列别德夫提供图片）



[image: img]（左图）Marsdenichthys longioccipitus，一种来自中泥盆纪澳大利亚维多利亚州霍威特山的四足形亚纲，它跟tristichopterids的起源时间差不多。这是头骨的乳胶皮模型。



[image: img]（下图）Eusthenopteron，来自晚泥盆纪魁北克埃斯屈米纳克构造区。Eusthenopteron也许是人们研究最深的化石鱼类。瑞典的古生物学家埃里克·亚尔维克劳心劳力，制作了该鱼类化石样本切片的蜡质模型，这些切片只有十分之一毫米厚。他花了差不多30年来完成这项工作。



[image: img]Jarvikia的头骨顶部，以及一些脸颊和颌骨化石，这是晚泥盆纪俄罗斯的一种tristichopterid。（感谢莫斯科鲍里斯拉克古生物研究所的奥列格·列别德夫提供图片）



尽管代表了从肯氏鱼等内鼻孔鱼（choanate fishes）到四足动物的数个进化层积（或进化阶段），但骨鳞鱼也许是研究鱼类向陆生动物进化过渡时最重要的一组鱼类，特别是其中衍生出来的最终进化枝elpistostegalians。这些鱼与原始两栖动物之间的共同点，比它们与其他任何鱼的都要多。本书的最后一章将更详细地讨论脊椎动物进化历程中的这一大步。


[image: img]（上图）来自晚泥盆纪澳大利亚新南威尔士卡南德拉的流线型tristichopterid成员Mandageria的头部。



[image: img]（下图）晚泥盆纪（澳大利亚）动物群的重建场景，其中Mandageria正在狩猎盾皮鱼（桨鳞鱼、沟鳞鱼和Groenlandaspis），背景处潜伏着Canowindra。（感谢澳大利亚卡南德拉鱼类历史博物馆提供图片）




第十三章　进化中最伟大的一步

[image: img]


从水中游动的鱼到步行于地面的陆上动物

脊椎动物进化过程中最重大的一步无疑是：水生的鳃呼吸生物进化成了陆生、呼吸空气并能行走的生物。尽管这涉及到许多复杂的解剖学变化，但我们接下来会详细讨论肉鳍亚纲的希望螈目分支所产生的变化，后者变成了原始的四足动物（两栖动物）。而这并不是什么大不了的事情，因为这一族群早已拥有了发生变化所需的前提条件。以潘氏鱼和提塔利克鱼（Tiktaalik）为代表的这些鱼类拥有强壮的四肢、肩胛骨和骨盆带。它们的胳膊和腿（也就是鳍）的骨骼模式被所有陆地动物沿用了下来。它们的头骨和颧骨模式完全不需要改变。原始的两栖动物就来源于这些鱼类。

四足动物的第一块化石证据来自距今3.95亿年的波兰浅海沉积物中的移动轨迹化石（内兹维斯基等人，2010）。这块化石似乎意味着还有一种尚未发现的生物形态存在，因为它比最早的希望螈目还要早1000万年形成。到了晚泥盆纪时，四足动物已经出现了辐射分化，散播到全球各地的不同地区。这些早期样本与标准的四足动物形态并不相似，它们还保留了很多鱼类的特征，例如用鳃呼吸，尾巴类似鱼尾，还拥有覆盖大部分身体的鳞片。目前研究者一般认为，棘螈和Ventastega等最早的著名形态是彻头彻尾的水生生物。在第一批两栖动物开始分化后不久，第一批爬行动物的原型就在早石炭纪时诞生了。脊椎动物接下来剩余的进化过程相比之下都比较简单，只不过是基本的爬行动物形态不断分化出各种谱系罢了。

从鱼类到四足陆地脊椎动物（四足动物）的过渡一直是进化理论难以分析清楚的领域，直到最近还一直是古生物学界中争议最大的领域。第一批两栖动物最可能来自哪些鱼类呢？这个问题更是引发了很大争论。下面这段文字来自于20世纪早期流行的一本地质学书籍，它很好地说明了这一进化重大步骤的部分神秘之处：

我们认识到了这些事实，并且还了解了（化石两栖动物）某些属的鱼型结构，这不由得让人觉得它们来自于石炭纪的沼泽中，是真正的鱼类缓慢演化而成的。它们先是在泥里无助地蠕动，后来出于方便呼吸而长出了肺部；出于方便运动而长出了四肢；最后又长出了强大而奇特的牙齿。这些牙齿是用来咀嚼植物的，研究者假定植物是它们的主要食物来源[引自B.韦伯斯特·史密斯（B.Webster Smith），《过去的世界》（The World in The Past），1926]。

所以说，20世纪早期的科学家觉得陆生动物来自于在泥里蠕动的鱼类，这些鱼离开水体的时间足够长，差不多在同一时间长出了肺部和四肢。然而我们现在知道，鱼类在离开水之前，就已经发育出了很完整的肺，某些鱼类还拥有与陆生动物相同的手臂和腿骨。事实上，鱼类在进化过程中出现了许多重要的变化，这些变化是它们走上陆地所需的基础。我们现在对早期两栖动物的化石记录比之前要完备许多，这些化石让我们对呼吸空气的这些现存鱼类的生理状况有了进一步了解，这其中包括肺鱼和许多种使用辅助呼吸器官的辐鳍鱼（格拉汉姆，1995）。更重要的是，我们现在能够研究生物生长和变化过程的本质，并记录下生物胚胎发育或生长发育时间的简单变化（这叫异时性）所引起的主要形态变化。在结合了这一切新的成果和发现之后，我们逐渐确定了陆地脊椎动物出现时的准确图景。

[image: img]青蛙是两栖动物的现存代表，而两栖动物又是所有现存陆生动物中最原始的。两栖动物与爬行动物、鸟类和哺乳动物一样，都是四足动物，也就是身体结构中包含了四条腿的动物。



古生物学家在很久之前就发现了石炭纪的两栖动物化石。但直到20世纪时，人们才发现了第一批泥盆纪两栖动物的化石。另外，在过去10年中，人们同样发现了许多保存完好的泥盆纪两栖动物及其移动痕迹的化石，这为研究鱼类和四足动物之间的大飞跃提供了新的线索。这类发现表明，第一批四足动物与它们的鱼型祖先间并没有多大的区别。它们可能拥有长着趾的四肢，并没有鳍，但其中的一些成员仍然是完全水生的动物，能够在水下用鳃呼吸，一生中的大部分时间内都拥有跟鱼类差不多的生活方式。

[image: img]潘氏鱼的口鼻部，一种来自早泥盆纪-晚泥盆纪拉脱维亚的希望螈目鱼类。（感谢莫斯科鲍里斯拉克古生物研究所的奥列格·列别德夫提供图片）



[image: img]潘氏鱼的重建图片。请注意，它拥有一颗大头，眼睛位于头骨的顶部，并且离得很近，还拥有强壮的成对躯干（仍然保留着鳍）。



从水到陆地：如何生存

水中的生命与陆地上的生命相差甚远。鱼类与陆地动物的身形不同，因为鱼类的四周都是水，同时，作用于它们身体上的力量也是不同的。所以说，重力是一种力量，与水之间的摩擦是另一种力量，它们在水柱中的身体浮力也是另一种力量。通过平衡自身的浮力，鱼在水中能够达到中性重量（也就是没有重量）。这样一来，它能将自己的能量从尾部引导出来，并借助鱼鳍来创造流体动力升力，从而在水中向上或向下运动。但现实并非这么简单。许多鱼类（硬骨鱼）使用鱼鳔调节体内的气体，通过浮力的微小变化在水中升降。鲨鱼和其他一些鱼类没有鱼鳔，它们用其他方法来让自己获得中性浮力，比如生长出一块充满油的大肝脏，以及长出翅膀般的胸鳍，以增加水中的升力。

但若是要在水中生存，除了要支撑住身体、上下移动之外，还涉及到很多事情。这些事情包括呼吸、感应周围环境、排泄和进食，还包括避开捕食者。另外，最重要的则是繁殖。所有这些功能都要有所改动，这才能让鱼类成功征服陆地。

鳃呼吸的前提是溶解在水中的氧总是有一定的可持续水平，这样氧气就可以穿过鳃上的细膜，流入血液之中。为了保持通过鳃的水流量不变，鱼类会使用不同的泵水方法，或者跟鲨鱼一样，在流动的水中不停地移动，或者停止不动。因此，水会通过鱼嘴进入体内，这些水不是从鳃盖处流出体外，就是被鳃给泵出去。要想让鳃将水泵出去，那鱼就要移动自己的嘴，还要改变鳃的容积。这样看的话，过渡到呼吸空气并不是很困难的事情。现在也有许多用鳃呼吸的鱼类能在短时间内呼吸空气，它们用鱼鳔来进行气体交换，能够获得少量的氧气（例如弹涂鱼）。

进食能力似乎是所有生物的基本要求，这不一定是鱼类离开水体的诱因。事实上，第一批陆地脊椎动物的体型相当笨拙，它们可能会从水中稍微跑出来一会，然后又回到水里。它们的身体和头骨类似总鳍鱼类，更适合捕捉水中的猎物。在四足动物的进化过程中，于陆地上进食的能力，以及与之相应的身体结构，都是在这之后很久才出现的。对于一只速度缓慢的两栖动物来说，如果要捕捉陆生昆虫，将它们当作食物来源的话，那它至少要满足下面两个条件中的一个：要么能猛地向前扑去或者向前疾奔，捕捉毫不知情的猎物；要么像现在的许多青蛙一样，生长出一种长舌头，伸出舌头捕捉飞虫。没有证据表明早期的四足动物有什么长舌头，这更可能是后来的两栖动物所产生的特化；因此，我们必须找到身体形态和四肢各关节的证据，证明这些动物并不是陆地上的捕猎健将。

如果要闯入一片新的栖息地中，那对周围环境的感知是另一个重要的前提条件。在水里的时候，鱼类基本依靠侧线感官系统来监测水中的运动情况，或是搜寻猎物，或是觉察到接近它们的大型捕食者。它们较少使用眼睛和听觉系统。能短暂离开水体的鱼则依靠眼睛来观察食物，查看迫近自己的险情。化石鱼类与化石四足动物之间的主要差异之一是：鱼类往往长有侧线管道，有一排与外部相通的孔隙围绕着这些管道；而四足动物的真皮骨上则长有宽而开放的沟槽，这些沟槽容纳了它们的感官线。随着这些动物变得更适应陆上的生活，其他感官最终代替了侧线系统，只有当生物处于水中时，侧线才能派上用场。早期两栖动物耳膜的演变是这方面的首批重大转变之一。较高级的骨鳞鱼拥有长的舌颌骨，这些骨头支撑着它们的颌骨关节，而四足动物的舌颌骨则变成了内耳上方支撑耳部薄膜的结构。因此，它变成了镫骨，这种骨头的目的是将随空气传播的振动传入内耳。随着爬行动物和哺乳动物出现，更复杂的中耳骨出现了，其中包括砧骨和锤骨。虽说对陆地动物而言，眼睛和鼻孔在感知周围的栖息地环境时越来越重要，但从鱼类进化到第一批四足动物的路途上，这些结构实际上并没有什么变化，只不过在某个阶段中发育出了泪腺，以保持眼睛湿润。

[image: img]四足动物的镫骨（上），这是从舌颌骨或者四足形亚纲鱼类的第一鳃弓骨列（下）处进化而来的。



排泄是另一个重要的身体机能，它跟这样一个总体问题有关：防止动物在脱离水环境后脱水。鱼和水栖动物一直处于水中，会往水里排泄，并不担心脱水的问题。但排出尿液和潮湿粪便的陆地动物会遇到体内水分不断降低的问题，它们必须喝更多水，补足流失的水分。早期四足动物的皮肤上覆盖着与鱼鳞类似的鳞片，能保护皮肤，防止脱水。

第一批真正能自如地在水体之外生活的动物是爬行动物。在第一批两栖动物出现后不久，爬行动物就诞生了。这一伟大的创新是硬壳蛋的诞生，证明了产下硬壳蛋的爬行动物是首批能够长时间远离水的生物。是的，“先有鸡还是先有蛋”这个古老谜语的真实答案确实在这得到了解答——蛋的出现时间比鸡要早很多。

希望螈目——是鱼还是长着鳍的两栖动物？

本书的最后几章概述了古生代的肉鳍鱼及其分化情况。然而其中有一个非常特殊的群体被留到了最后解释，也就是希望螈目（其中包括潘氏鱼和早期四足动物）。直到不久之前，它们还是骨鳞鱼之下的一个族群，不过汉斯-彼得·舒尔策在1991年与俄罗斯古生物学家艾米利亚·沃罗比耶娃（Emilia Vorobyeva）一起发表的一篇论文重新描述了这个族群，并将这些鱼放到了潘氏鱼这个新目下。与其他任何鱼群相比，潘氏鱼与早期四足动物间拥有更多相同的解剖学特征。那么究竟什么是潘氏鱼呢？为了回答这个问题，我们将把第一批四足动物和潘氏鱼一起作介绍，因为这些都属于希望螈目之下。

目前希望螈目包含大约十几个已知物种，其中大多数是在过去10年间才得到了辨识、发现或描述的。其中只有提塔利克鱼（努纳武特语里的“大鱼”）和潘氏鱼（意为“潘德尔的鱼”）两种是人们详细了解的。潘氏鱼是希望螈目中首个不止出土了零碎残片、还出土了完整遗体的物种。德国科学家沃尔特·格罗斯于1941年在拉脱维亚著名的洛德遗址中发现了这种鱼的遗骸，其中包括口鼻部和颅骨，他还对这种鱼进行了描述。来自该遗址的化石物质以三维形式保存着，保存状况良好，周围的沉积物是一种软质粘土。人们最近发现了更完整的潘氏鱼标本，让舒尔策和沃罗比耶娃为主的一些人对其解剖特征的各方各面进行了描述，这些人还包括佩尔·阿尔伯格，凯瑟琳·布瓦韦尔（Catherine Boisvert）和其他一些研究者。

最近，布瓦韦尔发现潘氏鱼的胸鳍上含有类似趾头的东西，它们与早期四足动物中的趾头看起来是同源的。这种鱼的腹鳍很小，在将动物抬出水面时，这种鳍一定发不上什么力。

潘氏鱼具有以下几个特点：中部喙状凸起骨与前上颌骨间没有接触；头部下方有一块非常大的中喉骨；嘴巴位于突出的口鼻部下方；鼻腔内则有一处侧向凹陷。

人们对提塔利克鱼的了解来自于加拿大北部数个保存完好的个体，尼尔·舒宾的团队于1999～2004年进行了一系列的实地考察，发现了这些化石（舒宾在他2008年的书中对此进行了概述）。尼尔·舒宾、泰德·达斯勒、小法里斯·詹金斯（Farish Jenkins Jr.）和杰森·唐斯在最近的一系列论文中描述了这种鱼的颅骨和胸鳍骨骼解剖特征（舒宾等人，2006；达斯勒等人，2006；唐斯等人，2008）。提塔利克鱼和潘氏鱼之间的主要差异是提塔利克鱼的头骨缺乏骨骼，并且比潘氏鱼的口鼻部更长，也拥有更坚固的胸鳍骨骼。有人觉得提塔利克鱼可能长着一块原始的腕关节，能帮助它们将头部推出水面。提塔利克鱼的颅骨顶部有一个非常大的气孔狭缝，这也与辅助呼吸有关。


[image: img]（左图）希望螈目的部分头骨，这块化石来自晚泥盆纪加拿大埃斯屈米纳克构造群，是顶视图。当人们第一次描述这种鱼时，认为它是种四足动物，但后来发现它是种鱼。



[image: img]（下图）鱼的前半部与陆上动物Tiktaalik rosae最为接近。 这种动物是尼尔·舒宾和他的团队从弗拉斯阶加拿大北极地区的岩床中首次发现，并于2006年向全世界公开的，它完美地弥合了鱼类和两栖动物之间的空缺。（T.达斯勒）



这些鱼与两栖动物间有一些相同的特征，具体特征为：它们的身体较长，头很大，占到了总长的四分之一。它们有大的胸鳍和小的腹鳍，但没有背鳍或臀鳍。它们的头骨宽阔而平坦，双眼位于头顶，靠得很近，并有独特的眉弓。外鼻孔位于腹部，靠近嘴的边缘。大牙齿的横截面中包含了珐琅质和牙本质融合而成的复杂结构，许多两栖动物也拥有这种结构。从颅骨后部一直算到眼部的话，那它们颅骨顶部的骨骼就有三对中间骨，其他四足形亚纲则有两对。它们的颧骨很大，将上颌骨和鳞状骨分隔开来，就与两栖动物一样。颧骨与颅骨顶部相隔了一段距离，使得颅骨的每个侧面都留下了一条大的气孔狭缝。颅骨骨骼的外部形态表明颅内关节已经融合到了一起，所以说它们的颅骨与其他许多肉鳍亚纲的不同，后者的可动性更强。胸鳍上长有骨化程度较高的肱骨、尺骨和桡骨，肱骨的骨体比其他任何鱼的都要长。它们的椎骨也不同寻常，因为上面只有椎间体存在，而大的神经弓则跨越了脊索。肋骨附着在神经弓和椎间体上，与四足动物一样。身体上覆盖着菱形的骨质鳞片，但没有齿鳞质。

[image: img]（上图）人们发现提塔利克鱼的地方，这里位于加拿大北极地区的努纳武特。（T.达斯勒）



[image: img]（下图）显示了Gogonasus和骨鳞鱼头部气孔尺寸的图片。Gogonasus的气孔较大，这可能是对环境的一种适应，当时全球氧含量较低，需要将呼吸空气当作辅助呼吸的手段之一。



魁北克埃斯屈米纳克构造区的希望螈是这个族群的另一个例子，但人们对它的了解很少。当英国古生物学家斯坦利·维斯托尔在1938年首次描述这个生物的一块不完整的头骨顶部化石时，他确定这是一种原始的两栖动物。20世纪80年代时，人们发现了一些新的化石材料，这才证明了它是一种潘氏鱼，对它进行的重新描述让汉斯-彼得·舒尔策尝试着发掘潘氏鱼和四足动物之间的紧密联系。希望螈的化石只有为数不多的几块头骨残片，大体上看与潘氏鱼非常接近。Obruchevichthys是人们划分到这个族群中的另一个成员，来自俄罗斯。人们之所以做出这种决定，完全是因为该物种的一块下颌化石显示出了许多与早期四足动物相似的特征。

[image: img]（上图）最早的四足动物和希望螈的涵盖范围和关系，以时间顺序排列。中泥盆纪早期时，四足动物在欧美大陆上已经站稳脚跟了，这是因为人们在波兰发现了那一时期的一些移动轨迹化石。



[image: img]（下图）Obruchevichthys是一种仅有数块骨骼残骸的elpisosteglian类鱼，这些残骸包括这块下颌，它来自弗拉斯阶的俄罗斯。（感谢莫斯科鲍里斯拉克古生物研究所的奥列格·列别德夫提供图片）



所以说，潘氏鱼的骨骼化石残片几乎无法与早期的两栖动物间区分开来，这过去曾让人们出现过一些混淆。在研究导致鱼类进化为两栖动物的一系列事件之前，我们首先需要确定最早的、真正的四足动物是什么样的。

四足动物干群

有关四足动物起源最古老的明确证据来自最近发现的一些移动轨迹化石。这些移动轨迹保存在波兰圣十字山脉的浅海碳酸盐岩石中，距今3.95亿年。华沙大学的格热戈日·尼德兹维斯基（Grzegorz Nied wiedzki，2010）和他的同事们描述了这一移动轨迹化石，其中显示出了明确的足趾痕迹。他们还指出，这个时候有一系列能够留下移动轨迹的动物（至少有两种形态）出现，其中一种相当大，约有2.5m长。这些化石的形成日期比其他四足动物的移动轨迹化石和遗骸化石形成的都要早上1000万～1200万年，也比第一批希望螈目鱼类的形成日期要早很多，人们基本认为后者是早期四足动物的姊妹群体。

[image: img]2010年初，波兰扎尔彻梅采石场中发现了距今3.95亿年的这些移动轨迹化石，迫使科学家们重新思考鱼类何时离开水中，走向陆地的这个问题。现在看来，四足动物干群应是在中泥盆纪进化出来的。人们最近在中国发现了同时期的四足动物化石，也证明了这一观点。（感谢华沙大学的皮奥特尔·斯泽雷科提供图片）



[image: img]显示真掌鳍鱼和潘氏鱼等四足形亚纲鱼类和棘螈这种基础四足动物间进化阶段的骨骼图片。（感谢芝加哥大学的迈克尔·科亚特斯提供图片）



所有这些都表明四足动物很可能诞生于早泥盆纪末期。安妮·沃伦（Anne Warren）及其同事早在1986年就把来自澳大利亚维多利亚州格兰姆皮安地区格雷尼尔萨（Glenilsa）的一些神秘移动轨迹描述成了早期的四足动物，但其他研究人员则认为它们太老（处于志留纪-泥盆纪边界），缺乏明确的足趾痕迹。这一新发现给了我们这样的启发：四足动物的移动轨迹可能会比以前所预期的要更早出现，古生物学家应该在浅海和泻湖等其他环境中寻找它们的化石。当本书即将付印时，我才得知中国刚发现了中泥盆纪（艾斐尔阶）的四足动物骨骼。这样一来的话，关于这一发现的文献一经发表，或许就会巩固这样一个事实：四足动物在这个时间段中已经出现，并出现了分化。

最古老的可辨四足动物遗骸仍然是Elginerpeton的，佩尔·阿尔伯格对苏格兰斯卡特克雷格遗址处发现的一些下颌骨、头骨、肩带以及颅后骨进行了描述。它们来自于弗拉斯阶（下晚泥盆纪）的上半段。

人们于20世纪70年代初在澳大利亚维多利亚州的热那亚河遗址处发现了早期四足动物的移动轨迹。这些移动轨迹在1997年得到了珍妮·克拉克的重新研究。她发现至少有两个物种在红砂岩上留下了自己的印记，这些移动轨迹化石距今有3.65亿年的历史，被缓慢流动的溪流给保存了下来。加文·杨认为这处遗址是早-中法门阶的，这样的话，它就跟Elginerpeton一样老，或许还要比它更老一些。根据这些化石来看，四足动物在晚泥盆纪之初出现了分化，分散到了各片海洋之中，这些海洋将冈瓦纳大陆和欧美大陆隔开了。

最近几年中，法门阶宾夕法尼亚州的红山遗址得到了泰德·达斯勒和尼尔·舒宾的研究，他们发现并描述了其中破碎的四足动物残骸。这些残骸包括Densignathus和Hynerpeton的下颌骨和肩带骨，以及一块无名物种的肱骨。这块肱骨似乎比潘氏鱼的更高级，但缺乏棘螈和Ichthyostega四肢的高级特征。

来自澳大利亚维多利亚州热那亚河床的这块砂岩板上有一些移动轨迹，它们来自两种不同的四足动物。这些痕迹最早形成于早-中弗拉斯阶，是冈瓦纳大陆上早期四足动物的存在证据。维多利亚西部的格兰姆皮安有一些更古老的移动轨迹。

[image: img]（左图）澳大利亚维多利亚州热那亚河床的这块砂岩板上有一些移动轨迹，它们来自两种不同的四足动物。这些痕迹最早形成于早-中弗拉斯阶，是冈瓦纳大陆上早期四足动物的存在证据。维多利亚西部的格兰姆皮安有一些更古老的移动轨迹。



[image: img]（下图）一只早期四足动物的肱骨（上臂骨），它也可能是近似四足动物的鱼类，来自宾夕法尼亚州海纳附近的红山遗址。（T.达斯勒）



保存完好的化石材料中最原始的四足动物之一是Ventastage curonica，这是来自晚法门阶拉脱维亚西部文塔河遗址的科特莱利构造区的一种鱼类。人们首次发现这一物种的时间是1994年，在继续发掘了一段时间后，出土了一块基本完整的头骨，还有保存良好的肩带和中轴骨，这些骨骼最近得到了佩尔·阿尔伯格和其同事的描述（2008）。Ventastega与Densignathus和Elginerpeton都似乎拥有一种类似四足动物的先进下颌结构，头骨则仍然显示出了潘氏鱼的头骨特征，在结构上与鱼类头骨差不多。

第一批得到详细了解的四足动物是晚泥盆纪东格陵兰岛的ichthyostegalids类四足动物，其中包括了Ichthyostega和棘螈。瑞典科学家贡纳·萨维-索德伯格（Gunnar Save-Soderbergh）和埃尔克·亚尔维克的早期描述性工作，揭示了这些两栖动物的基本结构。不过在过去的几十年间，克拉克、阿尔伯格和迈克·科亚特斯的研究，则揭示了这些两栖动物许多新的解剖特征，这些研究以20世纪80年代东格陵兰的新发现为基础。

[image: img]（左图）位于宾夕法尼亚州海纳附近红山遗址的早期四足动物Densignathus的下腭。（T.达斯勒）



[image: img]（下图）Ventastega的头部和颈部重建图，这是由佩尔·阿尔伯格、埃尔文斯·卢塞维斯和他们的同事在拉脱维亚文塔河遗址发现的晚泥盆纪四足动物。



[image: img]Ichthyostega的头骨，这是20世纪30年代在格陵兰岛东部发现，最早出现的晚泥盆纪四足动物之一，后来由瑞典的埃里克·亚尔维克进行了详细描述。



头骨的骨化程度很高，应该没有四足形亚纲鱼类所拥有的那种颅骨内关节。另外，它们的头盖骨和脸颊结构就像潘氏鱼那样。Ichthyostega是个例外，这种鱼的头骨顶部后方有块不寻常的中间骨，受到了融合。相对于全身的大小而言，头骨比较大，眼睛则位于头骨中上部。它们只有一对外鼻孔，其开口朝下，靠近嘴巴。嘴里面还有一个大的腭鼻孔（后鼻孔）存在，旁边是犁骨和其他带齿的腭骨。头盖骨并无铰接，相对于颅骨的整体尺寸而言，它变小了许多。棘螈的鳃弓成分显示出，这种动物的成体能够在水中呼吸。所以说，这些早期两栖动物仍然高度地依赖着水体。

这些早期两栖动物有条长尾巴，上面有一根由骨棒（鳞质鳍条）支撑、发育良好的尾鳍。鳞片看起来像真皮骨的薄片，可能覆盖了腹部表面。前肢和后肢上有许多足趾（七或八个），在每只手或脚上，这些足趾都可能会分出一系列大的足趾，以及一系列小很多的结构。另一种来自泥盆纪俄罗斯的两栖动物Tulerpeton的前肢有六个足趾。这些动物的身体外部没有外肩带骨，不过它们的锁骨则是一块巨大的骨头，位置比较高。科亚特斯和奥列格·列别德夫认为，Tulerpeton是所有泥盆纪四足动物中最接近爬行动物的那种。它拥有不对称的脚，这显示出它可能是部分陆生的动物。

[image: img]Ichthyostega的头部复原图（侧视图）。它的牙齿确实很大，表明它以鱼类和其他四足动物为食。



[image: img]

[image: img]棘螈的头骨和部分骨骼（A），这是一种来自晚泥盆纪格陵兰岛东部的四足动物，它的手和脚上有八个足趾，并且具有用于水中呼吸的鳃，就像一条鱼一样。棘螈的头骨，显示了头骨中的主要骨头（B）。（已获得剑桥大学动物学博物馆的转载许可）



一般来说，这些最早的两栖动物的结构非常类似于人们已经描述过了的潘氏鱼。只有四足动物的四肢上有足趾，鱼拥有的是鳍。大部分的鱼都具一系列完整的鳃盖骨，这种骨头覆盖了鳃室，不过提塔利克鱼没有这种骨头。

[image: img]（上图）距今约3.6亿年的格陵兰岛东部，四足动物棘螈在狩猎一群桨鳞鱼属的盾皮鱼，而孔鳞鱼目的全褶鱼则位于后方，安静地移动着。（感谢布莱恩·朱提供图片）



[image: img]（左图）晚泥盆纪四足动物Tulerpeton的六趾足，来自俄国的安德雷耶夫卡遗址，（感谢莫斯科鲍里斯拉克古生物研究所的奥列格·列别德夫提供图片）



我们在上文中讨论的化石拥有特定的地理范围，包括约3.95亿年前的波兰移动轨迹。根据这一范围来看，似乎能假定欧美大陆是最可能进化出四足动物的地方。但最近来自中国和冈瓦纳大陆东部的一些发现似乎提出了另一种假设，这些地方可能是四足形亚纲分化过程的一个中心地带。东冈瓦纳大陆独特的动物群包含四足形亚纲干群，canowindrids，最早出现、最具代表性的根齿鱼，以及已知tristichopterids中可能最原始的一种（不过这仍然处于争论之中）。这些都表明希望螈目这种更高级的进化枝可能在这里首次出现。热那亚河移动轨迹来自冈瓦纳大陆，同时又有上面说的这些数据存在，所以我认为冈瓦纳可能是产生了这一进化大飞跃的地方。我的这个模型假定希望螈目在第一次进化之后出现了辐射分化，侵入到了北半球，不过这纯粹是我的推断而已。一些证据清楚地表明，目前只有北半球大陆（劳亚大陆）才有希望螈目鱼类的踪迹。南极洲和澳大利亚的部分地区还有新的化石鱼类和四足动物遗址，这些地方未来有可能为解决这一谜题提供重要帮助。

[image: img]Eucritta melanlimnetes（意思是“黑礁湖中的生物”）是早石炭纪苏格兰的四足动物。四足动物们此时已经开始侵入陆地了。



第一批真正的陆地四足动物可能会被人们划分为两栖动物，这些四足动物的代表是由珍妮·克拉克描述的形态，比如来自早石炭纪苏格兰的彼得普斯螈（Pederpes）。彼得普斯螈的手和脚上有五个足趾，这是人们所熟悉的一种结构，它的足趾不对称，这一事实表明它适合在陆上行走，不适合在水中游泳。澳大利亚昆士兰州杜卡布鲁克（Ducabrook）有一种与它年龄类似的神秘形态，也就是人们新发现的Ossinodus，它是另一种原始四足动物，头骨特征跟彼得普斯螈非常类似。在这些形态出现后不久，更先进的两栖动物开始出现，并在整个石炭纪时期不断分化。


[image: img]泥盆纪四足形亚纲鱼类的身体骨骼结构不断变化，逐渐变大，变得与人体的比例相似。人体结构中有许多是鱼类所进化出来的，这种现象就是这一理论有力的、可见的证据。在四足动物离开水体、侵入陆地之后，它们只进行了一系列微调，就逐渐进化成了爬行动物、鸟类、恐龙、哺乳动物，最终进化出了人类。



鱼类的一小步，人类的一大步

我们现在已经了解了这一进化过程中的竞争者（也就是鱼类），还有进化过程的结果（进化出了两栖动物），也了解到了它们踏出这一大步的可能位置。但是它们为什么要走这一步？是什么因素促使鱼类最终进化成了陆地上的“旱鸭子”？难道它们只是想远离泥盆纪海洋、河流和湖泊中鱼类无意义的激烈竞争，还是说有更深刻的原因存在，促使它们入侵一片环境险恶的新栖息地？在鱼类上岸之前，陆地上不仅有植物（植物十分多样）踏足，而且早就有了形态各异的节肢动物和其他无脊椎动物。两栖动物肯定获得了新的食物来源，但这不一定是它们进化出足趾和呼吸能力的充足理由。当时鱼类身上已经有了踏足陆地所需器官的前身，这与进化中产生的大部分创新一样。

我们发现，两栖动物的肺也只不过是得到改良的硬骨鱼鱼鳔而已。足趾只不过是鳍的末端，与潘氏鱼末端的桡骨同源（布瓦韦尔和阿尔伯格，2009）；另外，骨鳞鱼和属于根齿鱼目的鱼类在鱼鳍上也都长出了坚固的肱骨、尺骨和桡骨。早期四足动物和潘氏鱼的头骨几乎完全一样，在头骨方面，它们并不需要做出什么变化。最近对晚泥盆纪东格陵兰和拉脱维亚两栖动物所做的研究表明，它们实际上只是稍微有所变化的鱼类，仍然居住在水中，靠鳃呼吸，由于内部存在腭鼻孔（或后鼻孔），所以研究者假定它们也拥有呼吸空气的能力。它们的手和脚上有很多足趾，而跟它们关系最近的鱼类祖先则拥有桨状鳍，与这些足趾很类似。换句话说，一些早期两栖动物进化出来的所有适应措施可能都是一种特化，让它们在水中更为自如，更适应它们独有的生活方式。

许多肉鳍鱼或许已经能离开水体，在河岸上爬行或蠕动片刻。第一批两栖动物可能是先进的潘氏鱼进化出来的。进化过程可能十分平静，要么是更早地出现性成熟，要么是减缓发育速度，将更多的幼年特征带入到成年阶段中去。这是一些未知的环境或饮食因素所导致的。这些早期四足动物继续像鱼一样生活着，虽说它们对自己鳍的末端做出了改动，形成了原始的手指和脚趾，但这并没有改变它们的生活方式。它们或许在早期阶段发育出了短鳍条，用它来支撑足趾间的网。当在水中游动或爬上泥泞的河岸时，四肢上变大的足趾可能成了一种有效的适应方式，能让它们更有效地改变移动方向。

腕关节和踝关节由于躯干结构的简单改变而产生了进化，这促使它们在接下来更频繁地造访陆地。四肢突然变得更加实用，这几乎算是一个意外之喜。另外，它们开始向更远离水的地方进发，这可能是因为它们发现了新的食物来源，或者单纯是因为这种行为让它们得到了更安静、更孤立的水池子，能让它们更安全地繁衍后代。繁殖通常是进化过程中的强大动力，因为这对物种的延续起着重要的作用，这一点毫无疑问。

真正的创新之处还要等5000多万年才会到来，到了那个时候，两栖动物会更擅长在陆地上移动。它们下一个进化阶段中的重点是让四肢能在地面上自如地撑起身体，并且能在重力作用下支撑住身体的重量，而不像过去一样适应水中的浮力。它们对中轴骨做出了很大改动，脊骨大为增强，能支撑手臂和腿部，便于让它在陆地上有效地移动。但尽管产生了这些适应措施，而且石炭纪时期又出现了两栖动物的大分化，但它们在生活和繁殖时总要回归水中。

对Gogonasus或提塔利克鱼进行的解剖学研究表明，我们自己身上的大部分骨头最早都出现在这些泥盆纪鱼类的身上。事实上，如果简单地将Gogonasus的身体结构放大到与人类一样的话，那我们就获得了一个强有力的例子，显示出进化是怎样耍弄我们的直觉的。我们发现人体结构的绝大部分在泥盆纪时期都已经出现了，此后，当鱼类以四足动物形态入侵陆地之后，脊椎动物接下来的进化过程多半是一系列的微调，最终得到了一套成功的身体结构。

在我看来，从鱼到人的脊椎动物进化之路上，最伟大的单次飞跃是羊膜卵（含有胚胎羊膜）的诞生。这使得早期四足动物能够远离海洋、河流和湖泊，寻找新的内陆栖息地。它们终于与水断开了祖传的关系。脊椎动物对大陆的进军才刚刚开始。接下来的事情，大家也都知道了。


鱼的分类

此处以化石鱼类为主，根据J.纳尔逊的研究（2006）修改而成，尽可能统一列出现代鱼类的分类学源头。圆括号中的名称表示仍在广泛使用的替代名；方括号中的那些表示广泛使用的分类学名称，但它们不符合纳尔逊研究（2006）之后的现代鱼类学格式。地位未定表示难以做出确定分类的分类群。

脊椎动物亚门

Myxinomorphi总纲

Myxini纲

Myxiniformes目（Hyperotreti）

七鳃鳗总纲

七鳃鳗纲

七鳃鳗目（Hyperoartii）

conodontomorpha超类

牙形虫类（牙形虫，对其了解大多来自微型化石）

鳍甲鱼（Pteraspidomorphi）总纲

鳍甲鱼纲（diplorhina）

星甲鱼亚纲

星甲鱼目（如星甲鱼）

亚兰达甲鱼亚纲

亚兰达甲鱼目（如亚兰达甲鱼）

异甲类亚纲

地位未定：Cardipeltida，Corvaspidida，

Lepidaspidida，Tesseraspidida，

Traquairaspidiformes，Tolypelepidida

Cyathaspidiformes亚纲

Pteraspidiformes目

缺甲鱼总纲

缺甲鱼纲

Birkeniida目

Jaymoytiiformes目

花鳞鱼总纲

花鳞鱼纲

Sandiviformes目

Loganelliformes目

Shieliiformes目

Phlebolepidiformes目

花鳞鱼目

Furcacaudiformes目

osteostracomorphii总纲

头甲鱼纲（Monorhina）

Galeaspidiformes目

Pituriaspidiformes目

Cephalaspidiformes目（骨甲鱼亚纲）

地位未定：Ateleaspis

cornuata进化枝

Gnathostomata总纲

Grade Placodermiomorphi

盾皮鱼纲

地位未定：Stensioella，假瓣甲鱼

Antiarchiformes目

云南鱼亚目[云南鱼]

沟鳞鱼亚目

棘胸鱼目

[棘胸鱼]

硬鲛目[硬鲛]

瓣甲鱼目

[瓣甲鱼]

褶齿鱼目

[褶齿鱼]

节甲鱼目[节甲鱼]

Actinolepidoidei亚目

叶鳞鱼亚目

Phylctaeniida亚目

短胸亚目

Grade chondrichthiomorphi

软骨鱼纲

地位未定：Mongolepidida科（例如Mongolepis），

Doliodus，Pucapumpella

全头鱼亚纲

Orodontiformes目

Petalodontiformes目

Helodontiformes目

Iniopterygiformes目

Debeeriformes目

Eugeneodontiformes目

全头鱼总目

沙齿鲛目

Copodontiformes目

Squalorajiformes目

软鳝鲛目

Menaspiformes目

Cochliodontiformes目

银鲛目

Echinochimaeroeroi亚目

Myracanthiodei亚目

Chimaeroidei亚目

elasmobranchii亚纲

地位未定：Plesioselachus

Cladoselachimorpha附纲

裂口鲨目

Xenacanthimorpha附纲

异棘鲨目

Euselachii附纲

栉棘鲨目

Division Hybodontida

弓鲛目

Division neoselachii

鲨亚门（鲨鱼）

GALEOMORPHI总目

虎鲨

须鲨目

鼠鲨目

Carchariniformes目

SQUALIMORPHI总目

六鳃鲨目

棘鲨目

角鲨目

扁鲨目

Pristiphoriformes目

新鳐亚门（鳐鱼）

Torpediniformes目

Pristiformes目

鳐形目

燕魟目

Grade Teleostomi

棘鱼纲

地位未定：Yealepis，Seretolepis

Climatiiformes目

坐棘鱼目

棘鱼目

硬骨鱼级（=euteleostomi）

地位未定：Lophosteus，Andreolepis

辐鳍鱼纲

枝鳍亚纲

多鳍目

硬鳞亚纲

Cheirolepiformes目

古鳕目

鳗鳕目

Guidayichthyiformes目

显吻鱼目

龙鱼目

鲟目

褶鳞鱼目

侧鳞鱼目

裂齿鱼目

卢加鱼目

新鳍鱼亚纲

Macrosemiiformes目

半椎鱼目

雀鳝目

硬齿鱼目

弓鳍目

针吻鱼目

厚茎鱼目

真骨鱼门

叉鳞鱼目

薄鳞鱼目

Tselfatiiformes目

osteossomorpha亚门

乞丐鱼目

Lycopteriformes目

月眼鱼目

骨舌鱼目

海鲢亚门

海鲢目

狐鳁目

鳗形目

Saccopharygiformes目

Crossognathiformes目

ostarioclupeomorpha亚门（otocephala）

鲱形总目

Ellimmichthyiformes目

鲱形目

骨鳔总目

无耳鳔统

鼠鱚目

骨鳔统

鲤形目

脂鲤目

鲶形目

电鳗目

euteleosteii亚门

原棘鳍总目

水珍鱼目

胡瓜鱼目

鲑目

狗鱼目

狭鳍鱼总目

巨口鱼目

ATELEOPODOMORPHA总目

Ateleopodiformes目

CYCLOSQAMATA总目

Aulopiformes目

灯笼鱼总目

灯笼鱼目

LAMPRIOMORPHA总目

Lampriformes目

须鳃总目

Polymixiformes目

Ctenothrissiformes目

副棘鳍总目

鲑鲈目

Sphenocephaliformes目

鳕形目

Ophidiformes目

Batrachoidiformes目

鮟鱇目

棘鳍总目

鲻形统

鲻形目

Atherinomorpha统

ATHERINEA总目

银汉鱼目

CYPRINODONTEA总目

颌针鱼目

鲤齿目

鲈形系

奇鲷目

金眼鲷目

海鲂目

刺鱼形目

合鳃目

鲉形目

鲈形目

鲽形目

鲀形目

肉鳍鱼纲

地位未定：Ligulalepis、鬼鱼、Meemania

爪齿鱼目

（=爪齿鱼，Struniiformes）

腔棘亚纲

空棘目（空棘鱼）

肺鱼四足亚纲

地位未定：奇异鱼、蝶柱鱼

肺鱼亚纲

孔鳞鱼目

（=全褶鱼）

双鳍鱼总目

Dipnoiformes目

角齿肺鱼目

地位未定：四足形亚纲，

根齿鱼目

地位未定：Osteolepidimorpha

Osteolepidiformes目

未排序的进化支：希望螈目+四足动物

希望螈附纲

希望螈目

四足动物附纲


词汇表

括号中的词语是来自正式科学术语的口语化词汇，或者是更常用的词汇。地质时间和具体日期列于第一章的图表中。

棘形目（acanthodiform）：棘鱼的三个主要目之一，其特征是背鳍和肩甲不足，并且拥有发达的鳃耙，通过过滤来捕食。

棘鱼纲（acanthodian）：一类无颌鱼，鳍的前端都有骨质棘。它们生活在志留纪和二叠纪之间，是这三大目的成员：栅棘鱼目、坐棘鱼目以及棘鱼目。

棘胸鱼目（acanthothoracid=palaeacanthaspid）：早泥盆纪中兴旺发达的七种主要盾皮鱼之一。它们的甲胄和头骨骨化程度很高，骨头上多半有精美的表面饰物。例子：Brindabellaspis。

齿冠层（Acrodin）：除了鳕鳞鱼等一些原始的泥盆纪形态之外，所有条鳍鱼（辐鳍鱼）齿尖上的一种稠密齿质。

空棘鱼（actinistian，coelacanth）：肉鳍鱼（总鳍鱼类）的主要族群之一，其特征包括：尾部拥有流苏状鳍，下颌较低，长有短齿骨和长角骨等。人们普遍将之称为腔棘鱼，这是矛尾鱼唯一的现存属。

辐鳍鱼亚纲（actinopterygian）：包括了绝大多数的现存鱼类，是三种硬骨鱼（osteichthyans）亚类之一。其主特征是拥有基本由鳞质鳍条支持的鳍；鳞片上也有硬鳞质层。例子：鳟鱼、金鱼、鲑鱼。

无颌鱼（Agnatha）：意思是“没有下巴”。在本书中，这个术语指没有颌骨的鱼。

缺甲鱼亚纲（anaspids）：一群身形狭长的无颌鱼类，缺乏甲胄和配对的鳍，栖息于志留纪和泥盆纪时期的欧美大陆。例子：Birkenia、莫氏鱼。

胴甲鱼（antiarch）：盾皮鱼七大主要目中的一个，特点是有一块长的躯干护盾，短小的头盾，眼睛和鼻孔位于中间，胸鳍有所修改，是骨质的凸出物。例子：沟鳞鱼，Asterolepis。

节甲鱼（arthrodire，euathrodire）：七个主要盾皮鱼目之一，其特征在于具有两对上颌齿盘，所有已知的盾皮鱼物种中，有超过60%属于这个目。节甲鱼（意思是带关节的颈部）在头部护盾和躯干护盾之间拥有发育良好的颈部关节。其中包括最大的盾皮鱼，也就是恐鱼这种巨大的掠食者。例子：尾骨鱼，Eastmanosteus。

Aspidin（Agnatha）：一些已灭绝的无颌鱼类所拥有的特殊骨骼，表面覆盖着装饰用的牙质雕塑，海绵状的中间层和无细胞的基底。

Asterolepidoidei（Asterolepididae，asterolepid）：胴甲鱼中盾皮鱼的主要族群之一，其特点是有一条短而坚固的胸鳍附肢，长的躯干护盾比附肢伸展得更远；它拥有短的头部护盾，上面有非常大的圆形开口（是头部护盾上为眼部和鼻孔留出的孔洞）。例子：星鳞鱼、兵鱼。

基鳃骨（Batoidei）：鳃弓中的大腹部骨或一系列的骨头，存在于一切有颌类鱼中。硬骨鱼的基鳃骨上有小齿骨覆盖。

鳐目（batoids，rays）：鳐鱼是扁平的软骨鱼，有大的翅膀状胸鳍。例子：鲼（Myliobatis）。

底栖（Benthic）：栖息于底部（居住在海、河或湖底附近）。

生物地层学（Biostratigraphy）：利用化石来关联地层或确定沉积层的相对年龄。

沟鳞鱼（Bothriolepididae，Bothriolepid）：盾皮鱼中胴甲鱼的一个主要亚目，其特征在于具有长而分段的胸鳍附肢，这一附肢一般延伸到躯干护盾之外；另外，它的头部护盾带有小的圆形开口（容纳眼睛和鼻孔的中心孔），并且经常具有隐藏在颈内的后松果板。例子：沟鳞鱼。

Camuropiscidae（camuropiscid）：这是节甲鱼（盾皮鱼）的一个科，人们目前仅在晚泥盆纪澳大利亚西部的戈戈构造区发现过这种鱼。它们的身形细长，呈流线型，眼睛很大，拥有捕食带硬壳猎物时所使用的颌板，其中有些成员演化出了管状的长口鼻部（喙状凸起板）。例子：Camuropiscis、Rolfosteus。

真鲨目（Carcharhiniformes）：鲨鱼的主要目之一，包含鲸鱼和黑顶礁鲨（black-tipped reef sharks）。例子：真鲨。

角齿肺鱼（ceratodontids）：带有齿板的一个肺鱼科，头骨结构大大缩水，并有一条连续的中鳍（臀鳍、背鳍与尾鳍融合到了一起）。从中生代到现代。例子：Ceradotus、Neoceradotus。

角舌骨（Ceratohyal）：有颌鱼的第一鳃弓（舌骨弓）中的一块大骨头，位于下舌骨和舌颌（或上舌骨）部件之间。肺鱼和一些总鳍鱼的角舌骨特别大。

鳕鳞鱼科（chirolepid）：中晚泥盆纪的一个原始条鳍鱼科（辐鳍鱼），鳞片小，下颌长，缺乏许多先进的特征，比如牙齿上的齿冠层。例子：鳕鳞鱼（其中唯一一个已知属）。

软骨鱼（chondrichthyan）：缺乏软骨化骨的鱼类，由非常小的盾状鳞片覆盖皮肤，其中包括鲨鱼、鳐鱼和银鲛（全头鱼）。

硬鳞总目（chodrostean）：原始的条鳍鱼（辐鳍鱼）族群。尽管它们的头骨、鳞片和部分腹鳍带上仍然保留着真皮骨，但它们已经形成了一套多为软骨的骨骼。所有的原始条鳍鱼（例如古鳕类）曾经都是这个族群的成员，但现在，人们对这一族群进行了严格的划分，其中只包括匙吻鲟（paddlefishes）和鲟鱼。

进化枝（分支系统学）Clade（cladistics）：人们假设出来的一种“枝条”，上面的生物共享派生自同一处的特性（共源性状）。通过共有的衍生特征对生物进行分组的研究就是系统发生分类学，或称分支系统学。

鳍足（Claspers）：用于体内受精的雄性生殖结构，附着在腹鳍上。在鱼类中，存在于软骨鱼和一些盾皮鱼身上。

栅棘鱼目（climatiiform）：一个棘鱼目，其肩带附近有外真皮骨，多半有着精致的装饰，其精致程度跟胸鳍附着处常存在的胸板和鳍板类似。例子：栅鱼、异形鱼、Euthacanthus。

Coccosteomorph（coccosteid）：盾皮鱼中节甲鱼的一个族群或等级，拥有发达的颌以及捕猎时使用的尖牙，还有宽阔的头部护盾和躯干护盾，长的中背板，多半还有一条位于身体后部的脊椎。例子：尾骨鱼。

Cochliodontiformes（cochliodonts）：Holocephalomorpha之内的一种古生代软骨鱼目，拥有用以碾碎猎物的齿板，每块颌骨上只有两三颗牙齿。它们与银鲛密切相关，因为它们身上有位于腹鳍前的触手，位置要前于雄性的鳍足。例子：Cochliodus、Erismacanthus。

牙形石（Conodont）：古生代-三叠纪的原始脊索动物群，其特征在于具有蠕虫状的身体，尾巴由骨棒所支撑，并且在头部区域具有一组类似于下颌骨的结构，其中包含磷酸盐，可能用于捕食或过滤海水。它们微小的含磷酸盐元素通常位于海洋沉积物中，并广泛用于测定岩石年代。

齿鳞质（Cosmine）：位于一些灭绝的肉鳍鱼的真皮骨上，是一层有光泽的外部骨骼组织。它位于牙本质层上，有一层外部的珐琅质层，里面容纳了一套由烧瓶型空腔所组成的系统，它们通过表面上的孔洞与外界相通。人们认为它是为皮肤准备的复杂血管系统的一部分。

总鳍鱼类（crossopterygian）：鱼类系统学家不再使用的一个古老术语，表示一种以其流线型头骨为特征，长有肉鳍，捕食其他鱼类的肉鳍硬骨鱼亚纲，其头盖骨分为筛蝶区和oticco-occipital区。最近的一些发现表明总鳍鱼类不是单系群。

冠群（Crown group）：一群拥有共源性状的有机体所组成的进化枝，既包括现存分类群，也包括已灭绝形态。

牙本质（Dentin）：在四足动物的牙齿，以及许多原始鱼类的牙齿、脊椎和真皮骨中所存在的组织，坚硬且密集。牙本质层内输送养分的管道排列模式和纤维的方向各式各样，所以人们区分出了许多种化石牙本质。

真皮骨骼（Dermal bone）：形成于皮肤内真皮中的骨骼，常有一层表面装饰物存在。包括鱼类的所有外部头骨和四足动物头骨中的许多板状骨骼。鳞片只是覆盖鱼类身体的小型真皮骨而已。

膜蝶耳骨（Dermosphenotic）：某些辐鳍鱼的头骨骨骼，位于头骨顶部的两侧，并与眼睛后方的面颊结构相邻。它让主要的侧线一直连通到了脸颊处。

恐鱼科（dinichthyids）：盾皮鱼中节甲鱼的一个科，体型巨大，在上下颌骨处有厚实的躯干护盾和大的尖牙。其中一些成员的护甲上已经没有了棘板。包括有史以来最大的盾皮鱼，如邓氏鱼和惧鱼，人们认为它们长达8m。

肺鱼（dipnoan，lungfishes）：这些“两次呼吸”的鱼长着鳃和肺，拥有呼吸空气的能力。早期的肺鱼拥有组成了头骨顶部的骨骼镶嵌物，与其他硬骨鱼的头骨模式没有可比性。其中大多数成员的牙列拥有坚硬的齿板，用于碾碎猎物；或者拥有覆盖腭骨、下颌骨的鲨革状细齿，它也分布于腹鳃弓的骨骼上。例子：双鳍鱼、澳洲肺鱼属。

双鳍鱼科（dipterid）：泥盆纪的肺鱼科，具有发育良好的齿板，上面有很多行牙齿；存在两条背鳍，同时部分真皮骨中保留有齿鳞质。例子：双鳍鱼。

末梢（Distal）：通常指的是“处于最远处”的某个器官（比如“手是手臂的末梢”）。

背（Dorsal）：顶部（汽车的背视图是从车顶往下看时的样子）。一块骨头的背表面则指的是从骨骼上方向下看时的样子，骨骼的位置与生前一样。

Durophagous：通过碾碎猎物来进食，尤其是那些带有硬壳的猎物。这些生物通常具有硬齿板而非尖牙。

Edestoidei（edestid）：一群在晚古生代（特别是二叠纪）时十分兴盛的化石鲨鱼，其特征是拥有发育良好的联合齿旋，组成这种齿旋的是刀刃一般的牙齿，这些牙齿的两边受到了压迫。它们的头骨或身体形状仍鲜为人知。例子：旋齿鲨，剪齿鲨，Agassizodus。

软骨化骨（Endochondral bone）：由软骨核心所生成的骨骼，代替了软骨骨架，例子包括了肢骨。

真掌鳍鱼属（=Tristicopteridae）：已经失去了骨骼和鳞片中齿鳞质层的先进骨鳞鱼科，具有窄而扁平的头部，大部分成员的头骨中也没有了外颞骨的存在[1]。鳞片的基底面上拥有环绕鳞片的凸起。例子：真掌鳍鱼、Marsdenichthys、Eusthenodon。

额骨（Frontals）：位于硬骨鱼和四足动物头骨顶部中线上的成对骨骼。大多数鱼类和四足动物的额骨包围了松果体开口（又称松果体孔）。

盔甲鱼亚纲（galeaspid）：在志留纪至晚泥盆纪期间生活在中国（华南和华北岩层）的一类无颌鱼，身上拥有护甲。它们的特点是只拥有一块头部护盾，眼睛前方有大的中开口和松果体开口。

属（Genus，复数为genera）：分类学术语，指的是具有共同特征的一组物种。

鳃弓（Gill arches）：支撑鳃的一连串骨骼或软骨，它们与头盖骨在背侧铰接，并在腹部与一系列中基鳃骨连接了起来。第一鳃弓是舌骨弓（舌颌、上舌骨、角舌骨、下舌骨等）。它通常被称为内脏骨骼。

冈瓦纳（Gondwana）：古代的一块超级大陆，包括了今天的澳大利亚、南极洲、南美洲、非洲、印度和一部分东南亚地区。存在于奥陶纪-三叠纪时期，在庞亚大陆分裂后留下了一些残余物，直到大约9000万年前，澳大利亚和南极洲仍然相连。

有颌类（gnathostomes）：指所有拥有下颌的脊椎动物。

头盾（Head shield）：头部护盾覆盖在盾皮鱼头部的护盾，包括头骨顶部和面颊单元。

异时性（Heterochrony）：一套进化机制，来自于累积起来的形态学变化。这些变化来自于生物发育时间点的变化。其中包括两种情况：一是幼态持续或过型形成，指的是由于较早成熟，而使得幼体的特征存留到了成体之上；二是滞留发生，指的是成长过程延长后所造成的结果。

异甲类（Heterostracan）：一群灭绝的无颌鱼类，拥有护甲（存在于奥陶纪-泥盆纪），有多个板块在身体周围环绕，形成骨质护盾。例子：甲胄鱼、镰甲鱼。

全头鱼（Holocephali）：软骨鱼的一个族群，上颌骨跟头盖骨相融合，拥有鳃盖和得到改进的齿列，全头鱼使用这些齿列来捕食硬壳猎物。全头鱼包括了银鲛。

Holocephalomorpha：软骨鱼的一个族群，包括现在的全头鱼和一些已经灭绝、与全头鱼有紧密联系的原始物种，如cochliodont、瓣齿鱼和iniopterygian鱼。

全褶鱼科（holoptychiid）：灭绝的孔鳞鱼目（肺鱼亚纲）下的一个科，拥有圆鳞，口鼻部有一块nariodal骨，骨骼上也已经没有了齿鳞质的踪迹。例子：全褶鱼、雕鳞鱼属。

全骨类（holostean）：一度指代比古鳕类更为先进的条鳍鱼，但不如硬骨鱼多样。它现在指代的是包括了弓鳍鱼和雀鳝的一个鱼类族群。

Hybodontodoidei（hybodonts）：来自一个特定单系群的绝种鲨鱼，具有粗壮的背鳍脊，牙冠上拥有多个尖角，皮肤中也有增大了的颅骨小齿。它从石炭纪一直存活到了白垩纪末期。

舌颌（Hyomandibular）：舌骨弓中的大背侧骨，用于为原始鱼类支撑下颌关节，靠在腭方骨上。在先进的肉鳍亚纲之中，舌颌与头盖骨有两个铰接处，而四足动物的舌颌则有所改动，转向上方，形成了内耳的形状。

Inioptergii（iniopterygians）：来自晚古生代北美的软骨鱼，属于Holocephalomorpha这一族群，背鳍十分高，上面长有坚硬的刺。它们的齿板有时会和头盖骨融合。

颅内关节（Intracranial joint）：将多数肉鳍鱼头盖骨两大区域连接起来的关节，有一些谱系在接下来的进化过程中又失去了这种关节。

颧骨（Jugal）：硬骨鱼脸颊处的骨头，一般比较大，是眼部下方眶下骨骼的一部分，里面携带着眶下感觉线管道。

泪骨（lachrymal）：常位于硬骨鱼脸颊前端的骨骼，一般比较小，是眶下骨骼的一部分，并带有眶下感觉线管道。

鼠鲨目（lamnid）：一群没有瞬[2]眼睑的鲨鱼，包括灰鲭鲨、大白鲨和大西洋鲭鲨。

侧（Lateral）：侧面。物体或生物的外表面。

侧线（Lateral-line）：主要的感觉线管道，沿鱼的身体一直延伸到头骨顶部。

鳞质鳍条（Lepidotrichia）：鳍条，支撑着硬骨鱼真皮所形成鱼鳍的骨棒。

Lophosteiformes（lophosteids）：鲜为人知的晚志留纪/早泥盆纪基础硬骨鱼，据信与辐鳍鱼密切相关，它们的牙齿上没有齿冠层，而鳞片上也没有嵌合式铰接结构。

上颌（maxillary）：大多数硬骨鱼的上颌骨，形成于真皮中，并带有齿。

单系（Monophyletic）：指一群拥有相同衍生特征（共源性状）的生物体，这种情况证明了它们同属一个密切相关的进化枝。

Naris（nares）：外鼻孔。

鼻骨（Nasal bone）：鱼类口鼻部的真皮骨骼，带有容纳了眶上感觉线的管道，鼻骨上常有为了外鼻孔而准备的凹口。

鼻脑垂腺开口（Nasophypohysial opening）：七鳃鳗和骨甲鱼头骨顶部的单个开口，其侧面与鼻孔和垂体管道相连。

自游（Nectonic）：自由地游动。

新鳍鱼（neopterygians）：一个多样的辐鳍鱼族群，它们的鳍条数量与背鳍和臀鳍支撑物的数量相等，上咽齿列更为坚固，锁骨或缩水或消失。

Neoselachii（Neoselachii）：分化出来的鲨鱼所组成的一条进化枝，它们的齿冠上有很多层珐琅质，并拥有穿透了基底的牙根管。

新真骨鱼亚群（Neoteleosteii）：分化出来的辐鳍鱼所组成的一条进化枝，其中一个特点是拥有特殊的缩肌，与咽部的齿板相配套。

脑颅（Neurocranium）：头盖骨（颅内膜），一整块软骨，或者一系列的骨化物，围绕并保护大脑，骨化发生于软骨内或软骨膜上。

枕骨（Occipital）：与头部或头盖骨的颈部或后部相关。

爪齿鱼目（onychodontids）：一群生活在泥盆纪，已灭绝的肉鳍鱼，下颌上都拥有齿旋，这些齿旋在两侧受到压迫。它们又名Struniiformes。例子：爪齿鱼属、Strunius。

Operculogular系列（Operculogular series）：一系列覆盖硬骨鱼鳃弓的板状真皮骨，包括鳃盖、下鳃盖、鳃盖条以及喉板。

眼眶（Orbit）：头骨上的洞，用于容纳眼睛。眼眶刻痕是眼睛边上一块骨骼的边缘。

眼眶开口（Orbital fenestra.）：位于一些盾皮鱼（胴甲鱼和棘胸鱼）头部护盾中心位置的孔，用于容纳眼睛和鼻孔。

装饰（Ornamentation）：指的是由真皮骨表面的结节、突起或网状脊所组成的精细图案，一些盾皮鱼和无颌鱼有着发育特别良好的装饰。

骨鳞鱼（Osteolepiformes）：泥盆纪-二叠纪的一种四足形亚纲硬骨鱼的并系，都只有一对外鼻孔，在腭骨处拥有发育良好的后鼻孔。这一族群内包括希望螈目的各个亚群，其中包括四足动物。具体包括了一些单系科，比如Tristichopteridae和Megalichthyidae。骨鳞鱼科可能不是单系的。

Otolith（Otolith）：耳石。鱼类的耳石由球霰石组成，存在于硬骨鱼之中。软骨鱼和盾皮鱼也可能拥有耳石，但这些耳石的形成方式与真正的耳石不同。

Pachyosteomorph（Pachyosteomorph）：盾皮鱼中节甲鱼的进化级类群，躯干护盾的后部有开口，是为胸鳍所准备的。

过型形成（Paedomorphosis）：某种生物即将成年时存在的特征出现在了后代的成体身上，最终导致新的物种形成。这是一种异质性。

Palaeacanthaspid（Palaeacanthaspid）：见棘胸鱼目。

古鳕亚目（palaeoniscid）：一个术语，主要指基础辐鳍鱼的进化级类群（并系进化枝），存在于泥盆纪-白垩纪时期。

古生物学（Paleobiology）：对曾存活于世的生物的化石进行研究，涉及到对其生物特征的重建。古动物学适用于对已灭绝动物展开的研究。

古地理学（Paleogeography）：对过去的大陆位置和环境的研究，使用了主要来源于化石分布情况的信息，结合了古代地磁资料和有关过去温度、湿度的岩石指标。

古生物学（美国拼法：Paleontology英国/澳大利亚拼法：palaeontology）：对化石的研究。

潘氏鱼（=希望螈目）（=Elpistostegalia）：分化程度很高的四足形亚纲鱼类和基础的四足动物，拥有很大的头骨和位于两侧的眼眶。其中一些成员已经没有了鳃盖骨。例子：提塔利克鱼和四足动物。

庞亚大陆（Pangaea）：三叠纪时期所有陆地大陆合并到了一起，从而形成的一片古代超级大陆。这块大陆在晚侏罗纪时开始分裂。

平行进化（集合，趋同）（convergence，homoplasy）：两个或更多谱系（也就是非同源结构）中相似特征的进化。角龙（ceratopsian dinosaurs）的角以及野牛的角所存在的进化过程是一个例子，而蛇颈龙以及鲸鱼的鳍状肢的进化过程则是另一个例子。

并系族群（Paraphyletic group）：一组非单系生物，并且也没有相同的特征，但除开这些之外，它们似乎是相关的。其中包括一些进化级类群，这些群体中的基础成员与冠群的关系不太近。盾皮鱼很可能是一个并系族群。

蝶骨（Parasphenoid）：盾皮鱼和硬骨鱼腭骨中的骨骼，处于中间，往往长有牙齿。

顶骨（Parietals）：骨鱼类和四足动物中环绕松果体区域，成对出现的头骨骨骼。在较老的文献中，辐鳍鱼的顶骨往往被称为额骨。

顶骨护盾（Parietal shield）：一组覆盖了头盖骨后半部的真皮骨，出现在一些肉鳍亚纲的身上，又称oticco-occipital护盾。

Pectoral（Pectoral）：与胸部相关。用于描述动物躯干周围长出成对肢干或鳍的地方，例如胸鳍、胸带等。

滞留发生（Peramorphosis）：新物种的某些特征经过发育，超越了其祖先的成体，具体手段是延长生长阶段或生长率。这是一种异质性。

鲈形总目（Percomorpha）：位于棘鳍总目内的一群先进硬骨鱼，属于辐鳍鱼类。

软骨化骨（Perichondral bone）：由软骨化骨（一层随着骨骼发育，逐渐环绕骨骼中软骨的组织）形成的骨骼，常有薄薄的一层包裹着软组织周围的非细胞骨。

瓣甲鱼目（Petalichthyida）：盾皮鱼的一个主要族群，头骨细长，通常有两对颈部[3]，躯干护盾上没有后部的侧线。例子：月甲鱼：

Petrodentine（Petrodentine）：高度矿化的密集组织，是许多肺鱼齿板上尖牙的中心。

咽（pharyngeal）：鱼类的咽指的是鱼嘴内部的腔室，它向深处延展，直到达到鳃弓为止。

Pholidophoridiformes（Pholidophoridiformes）：已灭绝的硬骨鱼（辐鳍鱼）的一个基本族群。例子：叉鳞鱼。

叶鳞鱼目（phyllolepids）：一个盾皮鱼中的节甲鱼族群，背腹扁平，有一块很大的中颈部板，在头部护盾上有四散开来的感觉线。例子：叶鳞鱼、Cowralepis。

系统发生（phylogenetic）：与一个生物族群的进化有关，是对它们之间关系的研究（系统发生方面的系统学通常叫分支学）。

松果体开口（Pineal opening）：许多脊椎动物的头顶有时会形成小开口，位于眼睛之间，有时候是成对的，松果体板或一系列骨板有时会覆盖这些开口。松果体和准松果体器官对光很敏感。

盾皮鱼纲（盾皮鱼）（Placodermi，placoderms）：一组志留纪-泥盆纪的有颌脊椎动物，它们具有覆盖头部和躯干、相互重叠的骨板。例子：邓氏鱼、沟鳞鱼。

孔鳞鱼目（Porolepiformes）：一组硬骨鱼中的肺鱼亚纲，它们的眼睛小而宽广，头部平坦，而脸颊处则有前气孔板存在。它的牙齿有着复杂的内折叠模式，类似于dendrodont那样。例子：Holotychius、孔鳞鱼目。

后部（Posterior）：某块表面或某个物体的后端，或者后部。

前颌骨（premaxillary）：硬骨鱼和四足动物上颌骨的成对中位真皮骨，上面带有小齿。

近端（Proximal）：最靠近头部的生物体部分。例子：手臂的近端靠近肩部。

褶齿鱼目（ptyctodonts）：一个带有durophagus的齿列，短的躯干护盾，并拥有一双很大眼睛的盾皮鱼族群。雄性有真皮组成的鳍足。人们最近发现了处于该物种雌性成员体内的胚胎，显示出这种鱼会将它们的后代直接生下来。

硬鲛目（Rhenanida）：主要处于早泥盆纪的扁平盾皮鱼族群，身上常有棋盘状、镶嵌起来的真皮护甲。例子：Gemuendina。

根齿鱼目（Rhizodontida）：生活于中泥盆纪-石炭纪的鱼类族群，其中大多是巨大的掠食性四足形亚纲。它们具有坚硬的胸鳍，就像船桨一样，并且还有长而不分叉的鳞质鳍条。例子：根齿鱼、Strespodus。

肉鳍亚纲（Sarcopterygii）：硬骨鱼的一个族群，拥有强健的成对鳍，胸鳍上拥有一块与肩带连接的骨骼（肱骨）。其中包括了腔棘鱼、肺鱼，以及灭绝了的族群，比如爪齿鱼、骨鳞鱼、孔鳞鱼以及根齿鱼。

鲨革（Shagreen）：来自于代表“未经过鞣制加工的皮革”的一个词、在此代表着鲨鱼和鳐鱼等鱼类那粗糙的皮肤，上面有许多小颗粒。

Sinolepidoids（Sinolepidoids）：一个盾皮鱼中的胴甲鱼族群，躯干护盾上有大的开口，位于腹部，头部有很长的枕骨区域，并且还有分段的胸鳍。例子：Sinolepis、Grenfellaspis。

脊（Spines）：指的是位于某些鱼类的鱼鳍前端，细长且常有装饰的骨质结构。它可能深深地插入到了鱼的肌肉组织中去，或者通过与其他骨头相融合，从而与肩带结构固定到了一块。

气孔（Spiracles）：位于软骨鱼的主鳃前方的一个小开口，是为鳃裂所准备的。基本的硬骨鱼中的气孔可能位于头骨顶部骨骼中，或者位于头骨和面颊板之间，面颊板通向气孔室，用于辅助某些物种的呼吸。例子：多鳍鱼。

干群（Stem group）：属于进化枝底部某一谱系的成员，它们大多缺乏特点，没有什么特化，而特化正是划分冠群的关键特征。

鱼鳔（Swim-bladder）：硬骨鱼体内的气体交换器官，能够调节鱼类在水柱中的深度。它有时也是一个辅助呼吸装置，与肺部的起源有着直接关系。

接续骨（Symplectic bone）：位于某些鱼骨的舌骨弓上，在舌颌骨和角舌骨之间。

共源性状（Synapomorphy）：某群生物所共享的、衍生而来的特征，这些特征将它们划分到了一个单系群之中去。共源性状为进化枝下了定义。

分类群（复数为taxa）：一个分类单位。例子：物种、属或科。对生物体分类领域的研究叫做分类学。

真骨鱼类（teleosteans）：一种分化了的辐鳍鱼进化枝，它们的尾部都有尾神经骨，有可动的前颌骨，不成对的基鳃骨齿板，以及其他一些分化出的特征。这是现存最大的脊椎动物群体，其中有2.9万种得到了人们的描述。

四足动物（Tetrapod）：长着四条腿的脊椎动物，其中包括两栖动物、爬行动物、鸟类和哺乳动物。其中有些成员在接下来的进化之路上又失去了四肢，比如说蛇和蚓螈。

四足形亚纲（Tetrapodomorpha）：分化出来的一个肉鳍鱼族群（包括所有四足动物），有一对外鼻孔和一个出现在上腭的后鼻孔。例子：Gogonasus、真掌鳍鱼、提塔利克鱼。

腔鳞鱼亚纲（thelodonts）：一种已经灭绝的无颌鱼进化枝，生活于志留纪-泥盆纪期间。特点是身体及头部由带有装饰物的鳞片所覆盖，常有精细的、带有雕塑的冠层。仅靠观察它们的鳞片，就能辨识出其中的很多物种来。例子：Thelodus、图里鱼。

躯干护盾（Trunk shield）：盾皮鱼身体前部周围的骨板，相互重叠并且扣在一起，呈环状。与头部护盾连接或铰接。

尾神经骨（Uroneural bones）：硬骨鱼尾部的特殊骨骼，是拉长了的神经弓结构。

腹部的（Ventral）：与生物体或骨骼的腹侧或下方相关。

胎生（viviparous）：胎生或者卵胎生。直接生下活的幼体，而非产下卵来。

Xenacanths（Xenacanths）：一个已灭绝的中-晚古生代鲨鱼族群，其特征是牙齿拥有两个冠，底部有显眼的骨质圆形凸起（圆凸）。其中有许多拥有精细的颈部脊，以及拥有装饰物的背鳍脊。

云南鱼（Yunnanolepidoids）：一种较为普通的胴甲鱼，拥有圆形的小窗孔，较大的头部护盾和较长的枕骨，胸鳍没有关节。只有志留纪/早泥盆纪的中国和越南才有这种鱼类。例子：云南鱼、Chuchinolepis。



[1]颞骨指的是位于头骨两侧的骨骼，人类的颞骨一左一右分布于头骨两侧。——译者注

[2]即“瞬膜”，现存于蜥蜴等动物的眼部。——译者注

[3]原文如此。——译者注
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