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    前言

    50多年前，我参与了俄勒冈州中部汉考克营地（俄勒冈科学与工业博物馆）克拉诺哺乳动物遗址的夏季古生物发掘工作。也是从那时起，我对古生物学产生了兴趣。也正是在那里，我发现了马、雷兽、貘和食肉动物等哺乳动物的骨骼化石和牙齿化石，它们大约有4000多万年历史。当时的那种兴奋感，点燃了我解读生命历史的热情，激发了我解读生命历史的兴趣。在此期间，我有幸得以与当时就读于加州大学伯克利分校的两位研究生罗恩·沃尔夫、布鲁斯·汉森一起工作。取得生物学与地质学本科学位之后，他们两位鼓励我攻读加州大学伯克利分校的研究生。而加州大学伯克利分校是当时美国唯一一所拥有古生物学博士点的高校。读研期间我学习了有关食肉动物进化以及系统学方面的知识，着重进行基于数据收集的研究工作。取得博士学位之后，我就在佛罗里达自然历史博物馆开始了为期两年的博士后生活。此后，我前往圣地亚哥州立大学生物系任教，并有幸从1982年起被聘用至今。

    几年之后，在史密森学会与脊椎动物古生物学家克莱顿·雷的一次偶然的会面，促成了后来我们对鳍足目动物米尔赛海熊兽化石的描述工作。史密森学会脊椎动物古生物学系有大量保存完好的鳍足目动物化石，由业余化石收藏家道格拉斯·埃隆收集。后来，在克莱顿的鼓励，以及国家科学基金会的资助下，我开始对这些化石进行研究。此外，我当时还开始了另一项海洋哺乳动物化石群的研究工作。这批化石收藏于圣地亚哥自然历史博物馆，由脊椎动物古生物学家汤姆·德梅尔收集和管理。我们也由此展开了30多年的合作研究。在20世纪90年代中期，我开始与功能解剖学家泰德·克兰福德、泰德·汤姆合作，并指导了圣地亚哥州立大学不止25名研究生有关化石解剖、化石进化、化石分类，以及现存海洋哺乳动物（特别是鳍足目动物与鲸目动物）方向的硕士学位论文写作。

    本书是对化石海洋哺乳动物的赞颂——赞颂该领域各项重大发现，以及研究这些动物的科学家。是他们丰富了我们的认知，让我们对海洋哺乳动物的起源、进化与多样性有了更多了解。我希望本书能给下一代海洋哺乳动物古生物学家以灵感，激励他们在海洋哺乳动物的发现、收集和研究之旅上继续前行。尽管海洋哺乳动物古生物学已取得很大进展，但仍有许多地方需要我们在详图和描述的基础上，将传统解剖学研究方法与最新研究技术（包括三维成像、分子分析、有限元分析和形态测量分析）相结合，进行探究。或许，最重要的是，我想鼓励发育生物学、分子生物学、遗传学、地质学和生态学等相关学科的同仁和同学彼此之间展开合作。本人已经认识到，在古生物学中采用综合方法，可以为我们提供宝贵的机会，从全新的、不同的角度解决研究问题。最后，引用莎士比亚在《暴风雨》中的一句话——“凡是过去，皆为序章”。用这句话来概括本书似乎再适合不过，意在表达：从很多方面来讲，海洋哺乳动物的进化史影响着它们的现在与未来。

    

    

    安娜丽莎·伯塔（Annalisa Berta）
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    我衷心感谢伊莱·阿姆松、安藤达郎、布莱恩·贝蒂、乔万尼·比亚努奇、米开朗基罗·比斯康提、罗伯特·博森克、卡尔·比尔、布莱恩·周、丽莎·库珀、汤姆·德姆、卡罗琳·厄尔、茱莉亚·法奥克、埃里希·菲茨杰拉德、约翰·弗林、安德鲁·富特、尤恩·弗迪斯、阿里·弗里德兰德、约翰·盖特西、丹尼斯·杰拉德、菲尔·金格里奇、帕维尔·戈尔丁、尤克·戈特、理查德·赫伯特、奥利维尔·兰伯特、比尔·蒙泰莱奥、菲尔·莫林、村上瑞树、玛丽·帕里什、克劳斯·波斯特、尼克·派森、蒂姆·斯切尔、埃里克·斯科特、阿特·斯皮思、威廉·斯托特、汉斯·德威森、道尔·特兰基纳、蔡政修、安娜·M.巴伦苏埃拉及乔治·维莱斯·尤尔贝为本书提供插图，感谢雷·特罗尔为本书提供精美绝伦、独具特色的封面绘画。

    许多同仁提供了宝贵的意见和建议，帮助完善了本书的内容。我特别要感谢以下各位，为各章节的草稿提出了宝贵的意见和建议。他们是布莱恩·贝蒂、罗伯特·博森克、摩根·丘吉尔、汤姆·德姆、埃里克·埃克代尔、保罗·科赫、汉斯·德威森、马克·尤恩和乔治·维莱斯·尤尔贝。经协议许可，佛罗里达自然历史博物馆、史密森学会和足寄町古生物博物馆允许在本书中使用相关图像。我要感谢圣地亚哥州立大学科学学院院长斯坦·马洛伊为本书的出版提供资金。我还要感谢约翰·霍普金斯大学出版社的编辑团队，特别感谢玛丽·卢·肯尼、珍·玛拉特、朱莉安娜·麦卡锡和米根·M.斯泽克利为我提供专业的建议和帮助，感谢琳达斯·特兰奇对本书认真细致地进行编辑，感谢编辑文森特·伯克和蒂凡尼·加斯巴里尼在本书筹备过程中对我的支持和鼓励。

    安娜丽莎·伯塔（Annalisa Berta）


第一章 绪论

    岩石、化石和进化

    长久以来，海洋哺乳动物都是人类关注的焦点之一。早在旧石器时代，人类就开始观察海豹和海豚，并将之蚀刻在洞穴墙壁和洞顶上。到了21世纪，人类更是通过卫星和微处理器来追踪这些深海居民的水下活动。人类和海洋哺乳动物早已紧密地纠缠在了一起。这种关系如同一个扣人心弦的故事，讲述着人类对那些魅力非凡的大型海洋生物进行探索与科学研究的历程。它们曾经历过更黑暗的时代，饱受人类大肆捕杀的磨砺，许多物种都因此徘徊在灭绝的边缘。

    需要多加注意的是，了解海洋哺乳动物的进化历史——即这些物种过去所面临的环境挑战和生物胁迫（如竞争和捕猎），以及它们为生存下去而做出的构造和生理上的适应性变化——有助于我们了解海洋哺乳动物现今是如何应对全球气候变化的，以及未来将会如何应对。海洋哺乳动物能够反映它们所处的生态系统的健康状况，在反映气候变化上更是起着至关重要的作用。也许最重要的是，只有了解了海洋哺乳动物的生理，我们才能最大程度地保护这些动物。尤其值得一提的是，通过研究海洋哺乳动物的化石，我们可以得知以往生物群落经历的历史变化，这为预测未来可能导致物种灭绝的因素提供了极有价值的背景。

    海洋哺乳动物由至少7种不同的进化谱系组成，它们各自独立返回海洋，大部分时间都在水中。如今，全世界约有125种海洋哺乳动物。从近岸浅海和海湾到开阔的深海，从淡水水域、河流入海口到海洋栖息地，各种环境下都能看到它们的身影。海洋哺乳动物已经在地球上居住了5000多万年。它们的进化始于陆地，共同的祖先有着发达的四肢和脚。从陆地到海洋的过渡涉及了不同的哺乳动物谱系，每一谱系的水下生活方式逐渐趋同，并在运动、摄食、呼吸和听力等方面做出了形形色色的适应性变化。这些变化令它们成功地演化为海洋巨兽，从而在海洋食物网络中占据了生态意义上的重要角色。

    本书的第一个目的，是介绍有关海洋哺乳动物化石的一些重要发现，特别是现存谱系和已灭绝谱系的起源、多样性和系统发育关系。化石提供了灭绝的物种及其过去形态的唯一直接资料。透过化石，我们可以窥见那些早已灭绝的演化支和生物学特性。同时，化石也透露了有关动物行为和栖息地的信息，有助于我们重现已灭绝的海洋哺乳动物的生活方式。本书的第二个目的，就是将化石发现与地球史上那些决定了海洋哺乳动物进化历程的大事件联系到一起。大陆和海洋边缘位置的变化影响了海洋环流模式，进而影响了食物的供应和海洋哺乳动物的分布。

    近年来，古生物学、分子生物学、生态学、行为生物学、遗传学和发育生物学的综合与协同研究取得了极大的进展。本书最后一个目的，便是阐述这些进展是怎样促进海洋哺乳动物进化生物学研究的。例如，通过CT扫描和三维成像等现代技术，科学家对蓝鲸胎儿的身体结构和生长发育的研究取得了令人振奋的突破（图1.1）。同位素研究揭示了海洋温度随时间而变化，为海洋哺乳动物各谱系的多样化与食物数量增加具有相关性的观点提供了佐证，同时也提供了有关各种海洋物种的古生态学信息。遗传学和基因组研究探索了海洋哺乳动物之间的进化关系和化石记录中展现的重要转变（例如鲸类后肢退化），并提供了宝贵的生命史信息和族群数据，这对制定细致的管理和保护计划至关重要。

    图1.1 在CT图像基础上经三维重构复原的蓝鲸胎儿图。标本收集于1936年，保存于酒精中，美国国家博物馆260581号藏品。本图由史密森学会M.大和拍摄。



    在本章中，我将对海洋哺乳动物化石做简要的介绍——它们在进化层次体系中的命名、描述和组织结构，以及发现、收集和处理这些化石的方法。博物馆标本的数据资料为解释当今的生物多样性和生物学特性提供了历史背景，并能帮助我们了解现存物种是如何进化的。近几十年来，随着技术的进步，人们对现存物种行为的认知也愈发深刻。比如说，20世纪90年代，数字化声学标签等监测设备问世。将标签贴到海洋哺乳动物身上后，人们看到了它们非同寻常的摄食行为和觅食策略（图1.2）。这些标签不仅能提供有关它们身体动向（加速、俯仰、翻滚和行进）的信息，还能记录被标记的海洋哺乳动物发出和听到的声音，并记录诸如水温和水深等环境参数（图1.3）。


命名、描述和分类

    现存的海洋哺乳动物主要分为三类。数量最大的一类是鲸目（Cetacea，来自希腊语cetus，意为“鲸”），目前公认的现存鲸类有89种，包括鲸鱼、海豚和鼠海豚。数量第二大的是鳍足目（Pinnipedia，来自拉丁语pinna，意为“鳍”“脚”），包括36个现存的物种。鳍足类水生食肉动物包括海豹、海狮和海象。第三大类是海牛目（Sirenia），它的名字来源于希腊神话传说中的塞壬（半人半鸟的海妖），包括4种现存的物种：一种是海马，另三种均为海牛。在其他谱系的海洋哺乳动物中，北极熊和海獭在大多数情况下生存于水中，也属于食肉动物。在过去，海洋哺乳动物的种类在不同历史时期都丰富而多样。一些谱系在过去的物种数量甚至多于现在，比如形如河马的索齿兽、长相奇特的食肉动物獭犬熊、水生树懒海懒兽，以及最近消失的海貂类动物美洲水鼬。图1.4显示的是现存的和一些已灭绝的海洋哺乳动物的类别划分及物种层级。

    图1.2 艺术家数据记录器上威德尔海豹捕获猎物的图像。本图由W.蒙特利尔提供。



    图1.3 被标记的北大西洋露脊鲸的游泳和潜水数据。本图修改自诺克特等人，2001年。



    要想将过去与现在的生物多样性联系起来，重要的是定义物种。尽管人们在物种的构成要素上意见各不相同，但却普遍认为，命名物种、划分类别是至关重要的第一步。因为这最终可以指导人们进行物种保护工作。而物种内的个体数量则是确定其保护地位的主要依据，例如，现在世界上小头鼠海豚还不到30只，是世界上最濒危的海洋哺乳动物。林奈氏系统（一种生物分类系统），以17世纪瑞典植物学家卡尔·冯·林奈命名，是一种二项式命名系统，包括一个属名和一个有拉丁语词根或希腊语词根的种名，也称为学名，例如Phocoena sinus就是小头鼠海豚的学名。学名具有独特性，这样就可以保证不同母语的学者之间能够用一种通用语言畅通无阻地进行交流。同一物种可能有不同的俗称。例如，Phocoena sinus也被称为海湾鼠海豚或沙漠鼠海豚。但是，说到Phocoena sinus，世界各地的生物学家都会想到某一特定类型的鼠海豚。根据物种共有衍生性状（即“共源性状”）的分布，我们可将其分为嵌套的层次结构。具有可遗传属性的性状包括解剖特性、DNA序列和行为特性。从同一祖先遗传下来的性状可以看作同源性状。共有衍生性状与祖先性状不同（并不表示亲缘关系），可以用来进行种群内部的类别划分。例如，鳍足类海洋哺乳动物的前鳍状肢具有某些特征，如它们第一足趾细长（与拇指等长）。正是这一共源性状将它们与自己的陆上近亲——熊类相区别。具有共有衍生性状的物种种群可称为单源种群或单源进化支，说明它们来自同一祖先。进化分支图显示了物种获得性状的时间序列——即某一进化种群内部共有衍生性状的层级结构，称之为“谱系”。图1.5所示即为鳍足类动物的谱系。要推断某一种群内不同物种之间的进化关系，即它们的系统发育，就必须判断哪种性状是衍生的，哪种性状是遗传的。如果某一性状的遗传状态业已建立，那么就可以从中判断祖先物种到衍生物种的进化方向（或极性），并从中识别共源性状。外群对比是最常用的方式。其原理是，外群（被研究种群的近亲，但非内群）中发现的性状可能就是内群分支中的遗传性状，同时具备内群的派生性状。在图1.5中，鳍足类动物的主要谱系为内群，其他所有熊类食肉动物为外群。将外群与内群对比就可以确定哪些是遗传性状，进而把握性状的进化方向（或极性）。接下来，根据所选性状对内群和外群进行分析，构建性状模型。

    图1.4 现存及灭绝海洋哺乳动物的主要谱系划分



    图1.5 鳍足类动物的进化分支图。本图修改自贝塔等人，2015年。



    现代技术采用计算机程序，结合大量复杂数据，分析物种性状，确定物种间的亲疏关系，进行现存物种、灭绝物种（或两者）的支序分析。在可能的情况下，我选择通过组合形态（解剖学）数据和分子（遗传）数据的结果，来呈现不同海洋哺乳动物的系统发育关系。由于化石是这本书的主题，我将物种的化石纳入到系统发育关系中，并利用它们来确定遗传分化的日期，以从整体上展示海洋哺乳动物谱系的起源和多样性。然而，化石类群通常只存在基于形态的系统发育关系。关于各种化石类群系统发育关系的地位问题，学界仍有争议。我将讨论这些问题以期推动进一步的研究。此外，还会探讨运用系统发育关系解决有关海洋哺乳动物进化、生态和行为方面的问题，比如它们在运动、体型、进食和听力方面的演变过程。有两个概念对于定义进化支的成员至关重要，一个是冠群，另一个是干群。冠群是最小的进化支。它是由所有现存成员的最后一个共同祖先和该祖先的全部后代组成。例如，所有现存鳍足类动物和化石类群的最后一个共同祖先的分支是鳍足类动物的冠群，而非主干谱系。干群包括接近某一特定冠群但不属于该冠群的类群。例如，鳍足类动物海熊兽的化石可以与鳍足类动物的干群归为一类。与其他的食肉动物相比，该物种已灭绝的遗传形态更接近于现存类群（图1.5）。只有单系群能准确反映进化关系；缺少共有性状的物种种群称为非单系群。有两种类型的非单系群，一种是并系群，另一种是多系群。并系群包括最近的共同祖先和这一祖先的部分后代。举一个例子，古鲸类是已经灭绝的鲸类，属于并系群。它们与后来分化出的须鲸和齿鲸不同。由于一些“古鲸类”与其他的“古鲸类”相比，更接近于须鲸和齿鲸，因而该种群属于并系群（图1.6，左图）。相比之下，多系群是基于逐渐进化的非同源性状。以河豚为例，按照一直以来的划分方式，所有河豚都属于同一种群。这是因为它们都适应淡水环境（图1.6，右图）。目前，基于形态学和分子数据的共识是，与适应淡水环境相关的特性是在不同谱系的河豚中分别进化出来的，因此所有河豚所共有的这些特征并非同源。大多数系统学家并不认可非单系群，因为这些种群有可能会歪曲进化史。

    图1.6 “古鲸类”属于并系群，因为它不包括“古鲸类”共同祖先的一些后代（如须鲸和齿鲸）。本图修改自贝塔雷特，2015年。“河豚”属于多系群，因为河豚没有共同祖先，并且解剖学上的各种相似特性都独立进化而成。



    在林奈氏系统命名法下，生物种群（如种）可以被组织到更高的类别或等级（科、目、纲等）。由于种之上的等级有任意性——例如，一个鲸科可能只包含一个物种，比如灰鲸科（Es-chrichtiidae）；而一个科的鳍足类动物可能会包含19个物种，比如海豹科（Phocidae），这两者并不能相提并论——因而许多生物学家并不在物种之上再划分等级（表1.1）。这样一来，在支序分类中，基于共同祖先的物种等级划分就可以由所列名称而非所属类别体现出来。现存物种和与之密切相关的灭绝物种被称为冠群，已经灭绝的化石物种处于进化的最低端，出现在冠群分支之前（如所有现存物种最近的共同祖先），被称为干群。

    支序分类法可以反映系统发育，并用于重建进化分支图。第2章到第6章，涵盖了现存海洋哺乳动物和化石海洋哺乳动物谱系的进化过程及与之相关的古生物学知识。主要内容根据进化支系的系统框架确定。该系统框架取材于目前最受认可的进化关系假说，反映了最前沿的研究成果（参见本书末尾的化石海洋哺乳动物分类）。

    表1.1 林奈氏分类法与支序分类法的比较。




与大陆的密切关系

    海洋哺乳动物的祖先大多生活在陆地上。事实上，在进化过程中，海洋哺乳动物最让人感到神奇的转变之一就是，它们对水生生活方式的二次适应。一些生物的体型在此过程中发生了巨大的变化。简要回顾主要的海洋哺乳动物的陆上亲缘关系，可以为我们提供一个框架。这个框架帮助我们了解它们各自进化历史的广阔背景。芝加哥大学的生物学家尼尔·舒宾于2001年指出了鲸类动物陆上遗址的重要性。他将鲸的进化描述为“对陆地哺乳动物进化的完善……以旧造新。”

    在海洋哺乳动物中，鲸的系统发育地位一直饱受争议。早期的研究人员认为，它们既与海洋爬行动物有亲缘关系，又与各种哺乳动物——包括有袋类动物、食虫动物、已灭绝的原始食肉哺乳动物、鳍足类动物、贫齿类动物、偶蹄类动物和奇蹄类动物有亲缘关系。特别是在过去的几十年中，有关鲸鱼化石的相关发现证明鲸属于鲸偶蹄类动物。其所在分支也包括河马、长颈鹿等偶蹄类动物。传统观点认为，有一种叫做中爪兽的已灭绝陆栖踝节类动物是鲸最亲近的近亲。然而，现在人们普遍认为，已经灭绝的偶蹄类动物Raoellid artiodactyls才是鲸最亲近的近亲（图1.7）。Raoellids生活在5200万年到4600万年前，其化石发现于南亚、巴基斯坦和印度。尽管没有对印度一个关键的化石产地——卡拉科特进行过沉积研究，也没有多少人对这些动物所居住的栖息地有了解，但是基于在这个地点发现的数百具骸骨，我们可以推断出这里曾经是一片水草丰茂的平原，有动物在此繁衍生息。我们已经划分出一些当地动物的属类，包括印多霍斯、Khirthar-ia、Kunmunella和Metkatius。最著名的物种——印多霍斯就像一只体型巨大的鹿，长着一条长长的尾巴（图1.8）。印多霍斯的鼻子长而尖，前牙（门齿）较下排牙齿更突出。它不像大多数哺乳动物那样，上下排牙齿相对。这表明它的牙齿可能是专门用来啃咬庄稼的。根据海洋哺乳动物的骨骼化石和牙齿化石中各种同位素（如氮、氧和氢）的浓度，我们可以掌握它们所消化的食物和水的信息。这样一来，同位素数据就证实了印多霍斯和偶蹄类动物都以陆上植物为食的说法。

    图1.7 描述鲸与其陆栖亲属的进化分枝图。本图修改自德威森和巴杰尔，2009年。



    图1.8 Raoellids骨骼复原图。结合相关类群及生物修复技术将其复原。骨骼复原图由德威森等提供，2007年.生物复原图由C.比尔提供.



    印多霍斯四肢修长，有五个手指和四个或五个脚趾，属于趾行类动物，行走时并不像有蹄类动物那样踮起脚尖，而是像狗一样四掌抓地。raoel-lids的肢体骨骼密度高，它们可以在水底行走。这表明在鲸进化之前，水生的生活方式就已经出现了。raoellids的上踝骨由一个“双滑轮”组成，类似于其他偶蹄类动物和灭绝的鲸类动物。踝骨的这种形状使该物种足部的前后移动空间更大。根据骨骼形态我们可以推知，或许raoellids和最早的鲸类动物能够利落地涉水、游泳。此外，它们的耳部结构特殊，能听到水下的声音。鲸类古生物学家J.G.M.汉斯·德威森（2015年）提出了一种鲸类动物的进化设想：它们的陆生偶蹄动物祖先第一次到水里是为了躲避捕食者。这一设想同样适用于一些现存的鼠鹿。从那时起，早期鲸类动物呆在水中的时间就越来越长，像现代的河马一样，最终开始在水中觅食，从食草动物变成食肉动物。

    2013年，生物学家斯科特·米尔凯塔和他的同事在一项新研究中，将动物躯体质量数据与推算的肌红蛋白（肌肉细胞中一种与氧结合的分子）浓度相结合，对灭绝海洋哺乳动物和现存海洋哺乳动物的潜水能力加以研究。根据对化石动物躯体质量的估算，这些科学家估算出印多霍斯的潜水时长可达约1.6分钟，与河马的潜水时间接近，说明鲸类最亲近的陆地哺乳动物无法长时间持续潜水。这一研究也表明了一个重要观点，即重建现存物种的进化史可以推测灭绝物种的行为。过去关于水生食肉动物、鳍足类动物（或鳍足形类，包括它们已经灭绝的干群亲属）与其他食肉动物之间的关系问题现在已经解决。传统的观点认为，鳍足类动物起源于两种不同谱系的食肉动物：来自熊类的海狮科（毛皮海豹和海狮）和海象科（海象），以及来自鼬科（如水獭、鼬鼠、獾）的海豹（图1.9b）。尽管关于熊科或鼬亚科哪个才是它们最亲近的陆上伙伴，分歧仍然存在，但形态学资料和分子数据显示了鳍足类动物的单系来源，它们从熊类食肉动物进化而来（图1.9a）。根据分子数据进行估计，大约在3570万年前，熊科动物与鳍足类动物开始分化。鳍足类动物与鼬亚科动物之间的分化稍晚一些，大约在2995万年前。这一结论与化石记录大体相符。根据形态学和分子系统发育关系可知，海牛类哺乳动物的近亲是长鼻类动物（大象），蹄兔类动物（蹄兔），以及已经灭绝的索齿兽目（图1.10），它们被统称为近有蹄类进化支（图1.10）。非洲兽类进化支是更大的进化支，包括近有蹄类哺乳动物+非洲食虫类动物（土豚、马岛猥、金毛鼹鼠、象鼩），这些物种的联合被称为非洲兽总目，以这些动物的非洲起源命名。根据化石记录可知，非洲兽类大约起源于6000万年前。分子数据表明，海牛目哺乳动物大约在6500万年前从近有蹄类动物中分化出来，这比早期化石记录所显示的约5200万年前要早得多。


发现、收集和准备

    海洋哺乳动物的化石是它们远古历史的唯一直接记录。保存最完好的部分是骨头和牙齿等坚硬的部分。化石的发现和收集需要投入大量的时间、相当的精力和十足的运气。全球范围内，从热带到两极，以及每一块大陆，都有埋藏海洋哺乳动物化石的地方。通常，这些化石是在沉积岩中发现的。沉积岩是由先前存在的沉积物，如沙子、泥沙或泥浆，与化学溶液（如碳酸钙）黏合，硬化而成的岩石。由于地壳隆起、风化和侵蚀，沉积岩就会暴露在陆地上。也有一些海洋哺乳动物化石来自深海淤泥之中（见第3章）。有的发现来自当地的小型遗址区（图1.11），有的来自数公里外埋藏有骨骼成分的零散地点（图1.12）。骨骼外层和骨骼内部沉积物的相关数据（如同位素值）可以显示沉积环境，如可以显示海洋哺乳动物是生活在陆地上还是海洋里，生活在咸水中还是淡水中。在某些情况下，它还可以揭示动物的死因。例如，可能有证据表明食骨蠕虫会吃掉鲸鱼尸体（这一过程被称为生物侵蚀，在现代鲸落群落中也有记录；见第7章），或证明有些皮壳状无脊椎动物，如藤壶、海绵和双壳类动物，可以用皮壳来支撑自己或掩护自己，以免成为鲨鱼的盘中餐。这些信息均可用于古环境重建。

    图1.9 鳍足类动物关系的两种假设。



    一旦化石骨骼暴露出来，它们外围的岩石就会在古生物学家的挖掘过程中被刮走。直到化石和基体完全暴露，挖掘工作才会停止，只留下一些岩石基质作为支撑（图1.11，图1.12）。下一步是在化石周围上一层石膏夹套，保证它在送往博物馆的过程中不与外界接触。化石送到博物馆后，要经过一系列的准备工作，然后进行保存（图1.13）。

    图1.10 海牛目哺乳动物及其近源类群进化关系图。本图来自昆特内特等人，2010年。



    图1.11 巨头鲸化石利维坦鲸属的野外挖掘准备，于秘鲁科罗拉多塞罗。本图由G.比亚努奇提供。



    图1.12 在智利挖掘鲸鱼化石的史密森学会工作人员。本图由尼克·派森和史密森学会提供。



    图1.13 圣地亚哥自然历史博物馆的工作人员正在为一块须鲸化石制作灰泥夹套。本图由T.德梅尔提供。



    化石运送到实验室后，准备工作就开始了（图1.14）。通过一系列的机械工具，包括划线器和研磨材料，小心翼翼地将化石周围的岩石移除，露出骨头。如今，在化石制备方面的进展还包括非侵入性技术，如微型CT和三维激光扫描。例如，在智利，如果高速公路建设会破坏数量可观的须鲸化石群，史密森学会的科学家和工作人员就会在挖掘之前，采用三维激光扫描技术来记录这些骨骼的排列情况（派森等，2014年）（图1.15）。

    图1.14 新西兰博士生加布里埃尔·阿吉雷·费尔南德斯对齿鲸（Otekaikea①）化石进行处理。本图由R.E.福代斯提供。



    准备过程的最后一步是化石的管理，即将其放置在某个公共机构，以供展览或研究。管理包括识别和标记标本，提供标本和相关数据（物种、地点和收集者）信息，保管化石以便能够长期保存。有些标本是为公开展览而准备的，而另一些标本则专门保存在博物馆的收藏设施中。由于化石骨骼本身易碎，而且需要用于研究，所以安装的标本通常是用玻璃纤维或其他树脂制成的模型，看上去栩栩如生（图1.16）。自然历史博物馆的收藏专业人员有责任保存、编目、组织和储存化石及自然界的其他标本。展出的标本可供公众观赏、为公众提供灵感，而存放在收藏设施中的化石则用于科学研究。无论现在还是将来，都是如此（图1.17）。在未来的研究中，必须要确认标本的身份并防止错误识别。标本的身份资料包括某一类群的代表性物种，其发现地点及其他相关数据的详细资料。这对稀有类群或灭绝类群而言尤为重要。在收集的基础上进行研究能够使化石的用途变得多样，包括提供关于生物种群多样性和生物种群演化的相关知识，以及其随时间变化的形态变化模式。数字技术和互联网技术的普及（例如，在没有实物标本的情况下搜索在线图像）提供了新的途径，使我们能够通过研究化石和其他自然历史标本进行自主学习。

    图1.15 史密森学会工作人员在智利对须鲸进行激光扫描。本图由尼克·派森和史密森学会提供。



    图1.16 圣地亚哥自然历史博物馆鲨齿山异索兽。本图由E.斯科特提供。



    图1.17 圣地亚哥自然历史博物馆古生物学馆馆长汤姆·德梅尔与海洋哺乳动物化石。




地质年代表，构造地质学和海洋哺乳动物

    地质年代表将地球历史从古到今划分为不同的时间间隔，并对每个时间间隔进行了精确测量。相对年代表对每个时间间隔（时期；图1.18）进行命名。就海洋哺乳动物而言，我们主要关注的是新生代。它分为古新世、始新世、渐新世、中新世、上新世和更新世六个时期。这些时期通常分为早期、中期和晚期。地质分期（如兰海阶）和陆地哺乳动物分期（如伊尔文登期）的内部划分则更精细。通过测量岩石中某些同位素的放射性衰变（图1.18），可以确定每个时期的精确日期。由于放射性同位素的分解和衰变以可预测的速率（以半衰期为特征）进行，因而，通过测定矿物或岩石中记录的衰变速率，就可以推断出岩石的年龄和包含在其中的化石的年龄。所以说，海洋哺乳动物的进化与地球的历史密切相关。

    从板块构造学说中我们可以了解到，地球表面分为几大板块，板块之间相互碰撞或分离，形成了现在的海洋，重新呈现出当今各大洲的版图——各大板块在运动中也携带着各种各样的动物群，包括海洋哺乳动物。如后面的章节所述，地质事件和气候事件，如海平面的上升和下降、地质构造事件、海洋环流模式也影响着海洋哺乳动物的起源与多样性（图1.19）。

    最早影响海洋哺乳动物生物多样性的主要地质事件就是渐新世晚期（3000万年—2300万年前）南极洲和南美洲的分离。这一变化使南极洲的冰盖扩张，全球气候变冷，从而导致浮游动物数量增加。有假说认为，南极洲和南美洲的分离还导致了须鲸和齿鲸的大量出现。另一地质事件是中美海道（巴拿马海道）的开放。它将南北美洲隔离，使不同水域实现接通，生物群得以交换（直到1100万年前；于600万～400万年前再次开放），成了僧海豹、海象、儒艮的一条传播路线。白令海峡是阿拉斯加和西伯利亚之间的一条航道，因中新世晚期至上新世早期（530万～480万年前）的板块运动而形成，是现存的海象、露脊鲸、无齿海牛、灰鲸和一些海豹的重要传播路径。在更新世时期（160万年前），冰川期和间冰期的交替减少了孤立种群之间的基因流动，而且可能导致了一些北极海豹物种的形成。


多样性的历史变迁：岩石的偏见？

    古生物学家早就注意到岩石记录和化石记录之间的紧密联系。这一看法依据一种假说。该假说认为：含化石的沉积岩积累的厚度越厚，采样时能收集到的化石数量就越多。也有可能沉积物的丰富程度和物种多样性都受到气候变化、物种竞争和物种更替等其他因素的影响。脊椎动物古生物学家菲利克斯·马克思（2009年）通过时间测算了主要的海洋哺乳动物——鲸目、鳍足目、海牛目动物——的种群多样性。该研究基于西欧的岩石记录，发现鲸类动物与鳍足类动物的生物多样性曲线大致相似，在中新世早期（布尔迪加尔阶）生物多样性达到峰值，紧接着在中新世晚期（墨西拿阶）出现明显下降（图1.20）。

    与鲸目动物和鳍足目动物相比，海牛目哺乳动物的曲线图在中新世早期就达到了峰值，而在中新世中期出现了急速下降，在后来一直保持较低水平。

    图1.18 地质年代表中影响海洋哺乳动物分布的主要地质事件和气候事件。



    马克思的研究结果证实了古生物学家马克·尤恩和尼克·派森（2007年）的研究。但他们没能发现北美岩石外露区和古代鲸类动物的生物多样性之间的紧密联系。考虑到这些结果与海洋无脊椎动物（从寒武纪开始以来就一直存在）的多样性存在差异，就说明也可能有其他原因造成这样的差异。例如，通过分析古生物数据库（https：//paleobiodb.org）2007年海洋哺乳动物的数据我们发现，在129个鲸鱼类动物中，有近三分之二的物种出现次数少于5次，40%的物种只出现过1次。这些数据与鳍足目动物（62%的物种出现次数少于5次；31%的物种只出现过1次）和海牛目哺乳动物（80%的物种出现次数少于5次；33%的物种只出现过1次）的数据接近。古生物数据库2016年9月19日的数据显示，鲸类动物属的数量几乎增加了一倍，但出现次数与之前却相差无几。超过三分之二（接近70%）的物种出现次数少于5次，34%的物种只出现过1次。这些数据与鳍足目动物和海牛目哺乳动物的数据接近，但却低于鲸类动物（50%的物种出现次数少于5次；20%的物种只出现过1次）的数据。鉴于生物多样性如此之少，似乎不太可能存在数量巨大的潜在物种。这也有可能是受环境变化或生物变化的影响（或者两者兼而有之）。而且生物上密切相关的种群对于这种变化会做出类似的反应。相比之下，生物特性差异广泛的种群则更有可能对特定的环境变化作出不同的反应。这样看来，鲸目动物和鳍足目动物的生物多样性曲线表明，这二类动物对海平面变化等外部影响因素的反应类似，而海牛目哺乳动物的生物多样性曲线却与之不同。这是因为两者在饮食（一种食草，一种食肉）和栖息地（一种栖息在热带附近的浅海地区，一种栖息在近海地区和外海）上存在差异。如第7章所述，环境因素和生物因素对海洋哺乳动物多样性的影响，还需要进一步探索与检测。

    图1.19 地质年代表及海洋哺乳动物进化过程中的主要事件



    图1.20 根据它们的相对时间和数量，结合地质时期绘制的欧洲海洋沉积物原始数据图，如图（a）所示。图（b）是鲸类动物曲线图，图 （c） 鳍足类动物曲线图，图（d）是海牛目哺乳动物曲线图。本图来自马克思，2009年。



    

    [1] 一种已灭绝的齿鲸，与怀佩什海豚属关系密切。发现于渐新世晚期（夏特阶）的新西兰。——译者注


第二章 最古老的海洋哺乳动物

    鲸和海牛

    海洋哺乳动物的首次进化开始于始新世早期（5400万～3400万年前），那时广阔的特提斯海（以希腊神话中的海洋女神命名）从太平洋延伸到现在的地中海地区。鲸目干群物种起源于特提斯海的东岸（现在的印度和巴基斯坦），并从此处开始出现多样化。海牛类干群物种也起源于旧世界，首先出现在非洲北部和西部，然后很快通过大西洋扩散到加勒比海（图2.1）。在诸多有化石的地点中，最著名的是始新世中晚期（4800万～3700万年前）埃及的法雍盆地。法雍盆地内有个地方叫鲸鱼谷，在那里出土了大量种类繁多的鲸类化石和海牛化石。古生物学家菲尔·金格里奇（1992年）从海平面变化的角度对化石层进行了解释。这里的海平面变化是指从海洋浅层大陆架环境的离岸沉积到近岸环境、澙湖环境沉积的变化。当时的气候比现在要温暖得多，当时热带动物群栖息地的纬度相当于现在北极圈的位置。在中始新世时期，最初海牛目干群物种和鲸目干群物种的扩散是由河流到沿海，然后到开放的海洋，并且这两种海洋哺乳动物的种群都在全球有广泛分布。

    鲸目和海牛目哺乳动物的陆上生活到全水生生活的过渡涉及广泛的形态适应和生理适应，包括进食、移动、呼吸和听觉等方面。研究化石的新技术（如CT和三维重构）结合了分子、生理学和进化的方法，与化石一同为我们了解这些适应性的演变提供了全新的视角。我们对鲸目干群物种的了解，主要基于20世纪90年代从巴基斯坦和印度收集的令人印象深刻的鲸鱼化石，以及由鲸鱼古生物学家汉斯·德威森及其同事们所进行的解剖学研究，后者在《行走的鲸》（德威森，2015年）一书中曾有记述。

    图2.1 海洋哺乳动物化石的主要分布，从始新世早期至晚期（5400万～3400万年前）。本图修改自福代斯，2009年；贝努瓦等人，2013年。大地构造图选自www.odsn.de odsn about.html。




从陆地行走到半水生鲸目干群物种

    英国博物学家约翰·雷（1693年）认为鲸属鱼类，但亚里士多德是第一位意识到鲸与哺乳动物有许多共同特征并将这些动物定为鲸或鲸类（参见金格里奇，2015b）的人。最古老的化石鲸，通常被称为“古鲸亚目”，因祖先特征不同而与现存鲸类有所区别。比如它们的鼻孔位置靠近鼻尖，一些“古鲸亚目”保留了发达的后肢，而另一些的后肢则出现退化，盆骨和后肢也不与脊椎相连。基于系统研究，有四科的鲸目干群物种得到识别：巴基鲸科、陆行鲸科、原鲸科以及雷明顿鲸科。这些类群的出现始于始新世早期和中期（5000万年前）的巴基斯坦和印度（图2.2）。

    在20世纪70年代，脊椎动物古生物学家罗伯特·麦克·韦斯特通过探索始新世早期巴基斯坦的地层形态，成为首个在巴基斯坦发现鲸类的人。一年后，金格里奇发现了一块头骨，它看起来是踝节类中爪兽，但却有着鲸一样的耳朵。金格里奇和拉塞尔（1981年）将这一化石物种命名为巴基鲸，意思是“巴基斯坦的鲸”。巴基鲸及其同类的体型如狼大小（巴基鲸，娜拉鲸）或如狐狸大小（鱼中兽），鼻子和尾巴较长（图2.3，图2.4）。巴基鲸的眼距近，双目朝上（在背侧）。由于眼距近，巴基鲸双眼间的区域十分狭小。虽然鼻子很长，但嗅觉却很有限。它的鼻孔是有神经穿过的喷气小孔，说明巴基鲸嗅觉灵敏、有鼻毛（腮须），或许就像现代鳍足类动物一样，专门用来探测水中运动。巴基鲸的牙齿利如刀片（图2.5），牙齿上的磨损印证了其以鱼为食的饮食习惯，同时牙齿同位素值印证了该物种以淡水水生猎物为食的习性（图2.6）。

    图2.2 鲸目干群系统发育图。本图来自盖特西等人，2013年。



    通过研究巴基鲸的骨骼，人们发现该物种有发达的四肢（图2.3，图2.4）。巴基鲸的颅后骨类似于偶蹄类动物，表明其骨骼适应（如细而长的足趾）与陆上行走（奔跑）有关。巴基鲸的腰椎横肌和相关部位发达，为强健的上椎骨肌肉组织提供了更大的空间。它的脊柱特征与游泳时使用尾巴带动的背腹运动相一致。巴基鲸的足部细长，足趾尖部的肌肉发达，说明该物种有蹼，可以提高在潮湿、泥泞地面上行走的稳定性。同位素分析表明，大部分巴基鲸是淡水动物，能在溪流中自由穿行（图2.6）。

    陆行鲸科包括3个属，出现于始新世早中期的印度和巴基斯坦，分别是：陆行鲸、甘达克鲸和喜马拉雅鲸。甘达克鲸于1958年被发现，是首个被发现的陆行鲸科，只有几颗牙齿。喜马拉雅鲸，下颌位置偏低，因发现于喜马拉雅山脉而得名，最初被认为属于巴基鲸科。人们认为喜马拉雅鲸是最古老的鲸类，大约生活在5350万年前。现在看来，这个时间主要是根据被冲进较老岩层中的相关化石推断出来的。根据后来的系统研究，喜马拉雅鲸被划分到陆行鲸科中，大约生活在4800万年前。

    根据德威森及其同事们（1994年）的描述，陆行鲸科因陆行鲸而为人熟知，也被称为“能够行走、游泳的鲸类”。它形如鳄鱼，鼻子长，前肢短，尾巴有力（图2.7，图2.8）。陆行鲸科的体型比巴基鲸科的体型大得多——和大型雄性海狮差不多大。陆行鲸科动物的牙齿和表皮与其他鲸目干群动物的差不多。虽然陆行鲸的标本发现于浅海环境中形成的岩石，但牙齿同位素值表明，陆行鲸科动物以淡水水生脊椎动物为食（图2.6）。陆行鲸的肢体比例表明，就像水獭用后肢和尾部游泳那样，它较短的后肢和宽阔的脚掌可以方便游泳。而它健壮的四肢表明，它和鳄鱼一样，属于伏击型捕食者，能在陆地上或水中追捕猎物。

    图2.3 巴基鲸骨骼图。本图来自德威森，2015年。



    图2.4 巴基鲸生物复原图。本图由C.比尔绘制。



    图2.5 巴基鲸上、下颚牙齿排列图。本图来自德威森，2015年。



    雷明顿鲸科出现于始新世中期的印度和巴基斯坦，包括6个属，它们分别是：安德鲁斯鲸、阿托克鲸、大连特鲸、库奇鲸、Rayanistes[1]和雷明顿鲸（图2.9）。它们通常被认为是包括原鲸科、龙王鲸科和Neoceti[2]在内的进化支的姐妹群（图2.2）。雷明顿鲸科的体型丰富多样，最小的（如库奇鲸）只有海獭大小（图2.10）；最大的（如大连特鲸）重量相当于一只雄性海狮。它们形如鳄鱼，头骨狭长（长是宽的6倍），吻部细长、眼睛小、耳朵大。在雷明顿鲸科中，最著名的是雷明顿鲸。雷明顿鲸科的耳部结构特殊，在下颌部位有一个大开口，叫作下颌孔。下颌孔在听力中发挥着重要的作用。陆行鲸和喜马拉雅鲸也有下颌孔，其大小介于陆上哺乳动物的下颌孔与龙王鲸和齿鲸的下颌孔之间。在鲸目冠群物种（尤其是现存的齿鲸亚目）中，巨大的下颌孔含有一层脂肪，将下颌与中耳相连，形成一条传递水下声音的通道。雷明顿鲸的臼齿分布较散，没有研磨平面，表示它们丧失了巴基鲸和陆行鲸研磨食物的特性。这一差异说明了它们与早期鲸类动物在饮食上有所不同。雷明顿鲸巨大而狭长的牙齿可能是用来捕捉和固定猎物的。丽莎·库博及其同事（2014年）对雷明顿鲸科的摄食结构（例如，它们长长的下颌骨、牙齿的排列、下颌联合和狭窄的腭弓）进行了研究。结果表明，雷明顿鲸科就像河豚那样，通过撕咬的方式进食（图2.11）。进一步的研究发现，雷明顿鲸科动物细长吻部（如安德鲁斯鲸、库奇鲸）的尖端骨骼纹理结构特殊，可能长有鼻毛。但与陆行鲸科的情况（如大连特鲸）不同的是，在近海沿岸也发现了雷明顿鲸科物种，表明雷明顿鲸科在很大程度上以海洋猎物为食，这一结果与牙齿同位素值是一致的（图2.6）。古生物学家瑞恩·贝贝伊和他的同事们（2012年）对雷明顿鲸属新种Remingtonocetus domandaensis的部分骨骼进行了研究，研究表明，这头鲸四肢健壮，具有一定的负重能力，游泳时主要依靠后肢进行有力的运动，而非靠后脊柱进行摆动。

    图2.6 化石鲸类及其亲属（印多霍斯）的碳（δ13C）和氧（δ18O）同位素均值。本图修改自纽瑟姆等人，2010年。



    Rayanistes afer，是埃及始新世中期唯一的雷明顿鲸科物种。该物种将雷明顿鲸科的地理范围扩展到非洲地区（贝贝伊等人，2016年）。与其他密切相关的类群不同的是，它的移动模式很特殊。它有宽阔的坐骨和发达的肌肉组织，说明在游泳时，后肢能有力地收缩。此外，它腰椎的神经棘突位置靠后，说明在用骨盆划水时，能够游出更远的距离。非洲R.afer这一物种的恢复表明，雷明顿鲸科游泳能力强，能够穿越印度-巴基斯坦和非洲之间的南特提斯海；另一种更大的可能是，它们游过了列岛，即现在伊朗、伊拉克和阿拉伯半岛所在的位置。

    尽管原鲸科起源于印度和巴基斯坦，但后来有一些半水生原鲸出现在亚洲、非洲、欧洲、北美洲和南美洲等地，表明鲸类跨越了海洋盆地，并在4900万～4000万年前扩散到了世界各地。原鲸科最初是由施特罗默于1908年以其属类原鲸命名的。其依据是发现于埃及默卡塔姆组的一个头骨及许多骨节组成的标本。原鲸科动物数量大、种类繁多，属鲸目干群（目前已知的有20个属）中最具代表性的物种。印度和巴基斯坦原鲸科有：熊神鲸、巴比亚鲸、Dhedacetus、加伏特鲸、印支鲸、Kharodace-tus[3]、慈母鲸、麦卡鲸、乔丹斯鲸、罗德侯鲸和泰卡鲸。非洲原鲸科有埃及鲸、柏普鲸、原鲸和多哥鲸。北美原鲸科有卡罗纳鲸、圆齿鲸、乔治亚鲸和那支特鲸。与其他早期的鲸目动物不同，它们眼睛大、鼻孔（喷气孔）移向颅骨后方。原鲸科的吻部强壮有力、牙齿巨大，表明该物种以鱼类或其他脊椎动物为食。原鲸科牙齿同位素值更加能够证实它们全水生的生活方式。虽然大多数原鲸科的牙齿都细长而锋利，但从某些类群（如巴比亚鲸）磨损变钝、破碎不齐的牙齿中可以看出，它们的捕猎对象也包括如海洋鲶鱼一类挣扎力气大的大型动物。在原鲸科中最著名的是Kharodacetus。它是已知最大的原鲸科之一，大小与龙王鲸科的轭根鲸相似。

    图2.7 脊椎动物古生物学家汉斯·德威森与实验室的陆行鲸骨架。



    最非同寻常的化石鲸发现之一就是原鲸科的塔尔法埃及鲸。该物种是采石场工人从埃及始新世中期的一块石灰岩中发现的。这一有幸留存下来的标本得到了特殊保护。它的横断面显示，埃及鲸有发达的筛鼻甲骨，说明该物种保留着嗅觉功能（图2.12）。喙部和前额部向腹部偏转表明埃及鲸具有底栖的特性，这一特殊结构也有可能是为了听到并定位声音。

    与嗅觉相关的肢体结构已经在其他几种鲸目干群中见到过，包括雷明顿鲸科、巴基鲸科（鱼中兽），以及颅骨暂时被归类到原鲸科的一个物种（戈弗雷等人，2012年）。这些结构，包括筛鼻甲骨、嗅道及嗅径和嗅球所在的内腔，进一步证明了嗅觉在鲸类早期进化过程中的重要性。嗅觉器官出现于鲸类干群中，大约从雷明顿鲸科开始丧失功能（图2.13）。人们越来越普遍地认为，须鲸亚目拥有嗅觉系统，具备嗅觉功能。而且它们似乎保留了嗅觉，这反过来也使它们能够探测自己的猎物——浮游生物（磷虾）的气味。尽管一些齿鲸干群动物（如鲛齿鲸）有相对较大的嗅球腔和发育良好的筛孔板，但齿鲸冠群动物的化学感官能力却进一步退化，丧失了整个嗅球和大多数嗅觉感受器。根据遗传数据可以推测，在鲸类从陆地到水域的过程中，随着嗅觉发生变化，另一种化学感官能力——味觉也发生了退化（图2.13；参见第3章，图3.44）。

    图2.8 陆行鲸生物复原图。本图由C.比尔绘制。



    图2.9 汉斯·德威森在野外对安德鲁斯鲸遗骸进行分类。本图由J.G.M.德威森提供。



    图2.10 库奇鲸生物复原图。本图由C.比尔绘制。



    图2.11 雷明顿鲸的头骨及下颌骨。本图由J.G.M.德威森提供。



    图2.12 塔尔法埃及鲸头骨横截面图，可以看到鼻甲骨。缩写：CN-I，脑神经I（嗅觉）；CN-II，脑神经II（视觉）；CN-III，脑神经III（动眼神经）；CP，在嗅径尾部前端的筛状板（脑神经I）；ET，前额窦内的筛状鼻甲；MC，下颌管；ML，侧上颌窦；MM，内侧上颌窦；NM，鼻咽道；NS，鼻隔有软骨核。比例尺=5厘米。本图来自比亚努奇和金格里奇，2011年。




Pelagiceti：全水生鲸目干群

    Pelagiceti是鲸类后期衍化出的分支，包括已灭绝的龙王鲸科和Neoceti（鲸目冠群动物；图2.2）。从原鲸科进化而来的龙王鲸科，在龙王鲸科特征的基础上，同时具备了原鲸科（如巴比亚鲸和乔治亚鲸）的一些特征。大多数的龙王鲸科与原鲸科相比，胸椎和腰椎位置更靠后。龙王鲸科生活于始新世中晚期到渐新世晚期（4800万～3600万年前），分布于世界各地。根据牙齿同位素值可推知，它们是首批全水生鲸。在从陆地到水域的转变过程中，龙王鲸科的身体质量在不断增加，储氧能力也在逐步提升。以储氧量为衡量标准，最早的鲸类动物——如狼大小的巴基鲸，潜水时长为1.6分钟，而体重有6400千克（超过1.4万磅）的伊西斯龙王鲸潜水时长为17.4分钟。由此可知，鲸的潜水能力在不断提升。

    一些工作人员识别出龙王鲸科的两个亚科：龙王鲸亚科和硬齿鲸亚科。龙王鲸亚科动物躯干修长、腰椎节数多（20节，而大多数哺乳动物只有5节），最大的体长达17米（56英尺）。最初，自然历史学家理查德·哈兰认为龙王鲸是爬行动物，因此他在1834年出版的著作中，将其称为“帝王蜥蜴”。但后来英国皇家外科医学院的著名解剖学教授理查德·欧文（1839年）检验发现龙王鲸是一条鲸。最著名的是伊西斯龙王鲸，人们在埃及中北部鲸鱼谷，距离首都开罗大约170千米（105英里）的地方，发现了几百块伊西斯龙王鲸的骨骼化石（图2.14）。最大、最完整的伊西斯龙王鲸标本约20米（65英尺）长，陈列在2016年最新开放的鲸鱼谷化石及气候变化博物馆中，该博物馆被列为联合国教科文组织世界自然遗产。德龙王鲸只分布在北美（可能埃及也有），与体型较小的伊西斯龙王鲸有关。德龙王鲸骨骼化石是阿拉巴马州官方的化石，发现于杰克逊组（亚祖组帕丘塔泥灰岩与舒布塔黏土段）的岩石中，出现于始新世墨西哥湾的浅滩底部。据巴基斯坦报道，龙王鲸有第三种物种——德勒津达龙王鲸。但这一说法还存在争议。

    图2.13 味觉、嗅觉进化映射到鲸类系统发育图中。本图来自岸田等人，2015年。



    图2.14 于埃及鲸鱼谷挖掘伊西斯龙王鲸遗骸。本图由P.金格里奇提供。



    2011年，古脊椎动物学家茱莉亚·法奥克和她的同事们，根据龙王鲸科和原鲸科头骨三维图中出现的扭曲（图2.15）判定，这两种鲸类的头骨是明显不对称的。2015年，法奥克和汉佩的一项研究通过对此类动物的更多样本进行检测，修正了之前的结论，并提出“古鲸亚目”的头骨存在不对称性的看法。不过这种不对称性在大部分头骨中并不明显，在喙部上可能更明显。在齿鲸类动物身上与方向听觉有关的复杂特性是头骨不对称、下颚骨变薄、下颌有脂肪垫和耳部分离等（图2.16；请参阅第3章的进一步讨论）。

    法奥克和他的同事（2013年）对龙王鲸科动物的牙齿微磨损结构进行了研究，研究表明该鲸类动物能强力粉碎如哺乳类动物骨头之类的十分坚硬的物质。这在后来的一项研究中得到证实，该研究由斯奈维及其同事（2015年）使用有限元建模进行，研究对象为伊西斯龙王鲸标本的咬痕。他们的研究表明，伊西斯龙王鲸与现代虎鲸一样，在上颌颊牙的位置上能施重达1632千克以上的力（图2.17）。正如研究者所说，龙王鲸就像虎鲸一样，用颚部的一部分撕裂猎物皮肤，扯断它们的肌肉，咬碎它们的骨头，然后吃掉。与龙王鲸同时期的青年硬齿鲸也是如此。龙王鲸在进食时通常使用前牙咬住猎物，然后用臼齿将猎物撕碎。

    图2.15 伊西斯龙王鲸头骨的三维模型。本图由 J.法奥克提供。



    龙王鲸科的第二种类型是硬齿鲸亚科，这种鲸身体较短，像海豚。硬齿鲸亚科是始新世晚期主要的鲸类，包括硬齿鲸属、海乡鲸属、辛西娅鲸属、轭根鲸属、撒格哈鲸属和弯臂鲸属。虽然硬齿鲸属通常被认为是Neoceti的姐妹类群，但是乌克兰古生物学家帕维尔·高尔丁和叶夫根尼·茨沃诺克（2013年）通过一项进化支研究，将奥库卡赫龙王鲸鲸属（图2.18）——以标本发现地秘鲁沙漠旁的小镇奥库卡赫命名——归类为龙王鲸科并系群的最早的分支。但这一假设需要在更广泛的分类样本的基础上进行进一步调查。上颌骨移至鼻腔的后缘这个特征表明，奥库卡赫鲸属与Neoceti有更密切的关系。来自秘鲁的另一个体型更大的龙王鲸科成员是慕氏死神鲸，它以印加死亡之神的名字和巴黎国家自然历史博物馆的克里斯蒂安·德·慕森命名，以纪念慕森对南美洲海洋哺乳动物古生物学长期以来的贡献。相比冠群中的撒格哈鲸属、弯臂鲸属、辛西娅鲸属、龙王鲸属、金鲸属，以及轭根鲸属，死神鲸属、奥库卡赫龙王鲸属可以算作是龙王鲸科的早期分支。龙王鲸科中分布更加广泛的一种鲸就是帝王鲸属，在非洲、欧洲和北美洲都发现了它们的身影。这一类群的一个显著特点是胸椎和腰椎的延伸，说明它们就像现存的鲸类一样，脊柱的灵活性很强。

    图2.16 鲸类进化的不对称。左图，头骨不对称映射到鲸类系统发育图上。右图，古鲸亚目原鲸科熊神鲸头盖骨背视图显示其有上颌和额窦，可见于三维显微CT重构图。显示出头盖骨中部右偏。缩写：fc，额前窦；fr，吻侧额窦；ml，侧上颌窦；mm，内侧上颌窦。本图来自法奥克等人，2011年。



    图2.17 伊西斯龙王鲸头骨上有咬痕（有颜色区分）。冯·米塞斯应力（缩写：σvM）（最大20兆帕）。本图来自斯奈维等人，2015年。



    北美和北非的硬齿鲸亚科最为著名，但在印度-巴基斯坦地区、欧洲和新西兰也有分布。起初，人们根据柏林自然历史博物馆里的一块头骨将轭根鲸判定为龙王鲸属中的一种。长期以来，雷明顿·凯洛格都是史密森学会脊椎动物古生物学部的馆长，他于1936年在北美洲海湾滨海地区发现了始新世晚期轭根鲸的部分遗骸。我们现在对于轭根鲸的大部分了解都源于此标本。轭根鲸比硬齿鲸要小，根据其脊椎测算，轭根鲸体重大约为998千克（2200磅）。

    先前的研究表明，轭根鲸能捕捉高频超声或低频超声。有假说认为，鲸类的低频敏感特性是从祖先身上继承下来的，这一特性保留在须鲸亚目中，后来又在齿鲸亚目中进化出了高频敏感特性。古生物学家埃里克·埃克代尔和雷切尔·拉西科特在2015年，对轭根鲸的内耳（尤其是耳蜗卷曲部分）进行了CT扫描，研究结果与该假说一致。然而，这个问题还没有解决。2016年，摩根·丘吉尔及其同事在另一项内耳研究中发现，“古鲸亚目”也可以捕捉到高频超声。这一结果与之前的假说恰恰相反。因此需要与其他的“古鲸亚目”进行对比研究才能解决这一争议。有关鲸类冠群物种水下听力的进化过程将在第3章中进一步讨论。

    图2.18 秘鲁始新世古鲸亚目奥库卡赫鲸属（中）和死神鲸属（下）的生物复原图，本图由C.比尔绘制。



    最著名的硬齿鲸亚科动物就是硬齿鲸，鲸鱼古生物学家马克·D.尤恩于2004年对其进行了细致的研究。硬齿鲸的身长约为5米（16英尺），体重为2240千克（4938磅），与白鲸的大小差不多。眼睛分布在头的两侧，表明这些动物是在水下捕捉猎物的。鼻子的开口位于鼻尖和眼睛的中间。从颅腔模型来看，与现代鲸类动物相比，硬齿鲸的大脑较小。在“古鲸亚目”进化的过程中，从始新世中期的罗德侯鲸、雷明顿鲸，到始新世晚期的硬齿鲸、哥式轭根鲸，以及奥西里斯撒格哈鲸，在这1000万年的时间里，相比身体的尺寸变化，它们大脑的尺寸翻了一番（金格里奇，2016年）。这些鲸类动物口腔侧面的颊齿扁平而细长，就像龙王鲸科一样，还有许多副牙（尖牙），牙齿有磨损，表明这些牙齿是用来撕咬猎物的（图2.19）。它们的颌骨和牙齿以及胃中未消化的残留物表明，这些动物用前牙捕获猎物，然后用后牙咀嚼进食。

    龙王鲸科的前肢逐渐退化为鳍。据尤恩（2004年）描述，硬齿鲸有可移动的肩关节，就像现代的鲸鱼一样。前肢短而扁平，肘关节能在有限范围内弯曲，不像现存的鲸鱼，肘部那么僵硬固定。硬齿鲸的腕关节几乎不能活动，但与现存鲸鱼不同的是，它们的足趾具有不同程度的灵活性。

    龙王鲸科的盆骨与脊柱并不相连，脊柱节数的增加或许提高了其尾部摆动的灵活性。特别是来自埃及的施特勒默尔鲸的脊柱形态，表现出了一些新特点，即脊柱上的metapophyses在变长，而且轴上肌附着在相应位置上。龙王鲸科（如龙王鲸属、金鲸属、硬齿鲸属）的后肢很小，在移动时并不发挥作用。在龙王鲸科中，像硬齿鲸属和辛西娅鲸属这样的鲸类动物，躯体比例与海豚和鼠海豚相似（图2.20，图2.21），但龙王鲸属动物的身体和尾巴特别长，它如蛇形一般的躯体和其他属种的动物并不相同。硬齿鲸属进化出了尾叶（三角形的尾巴），表明现存鲸类主要依靠尾巴游泳。鲸类动物可以通过尾部推水进行纵向移动，扩大活动范围。侯赛因及其同事在2015年进行了一项骨骼显微结构的研究，研究结果表明，龙王鲸科的一些身体结构特征与现存的鲸类相似，证明了它们在开阔的海洋中更活跃。

    新西兰渐新世（2800万～2700万年前）的一些不完整的、神秘莫测的“古鲸鱼”化石，曾被称为奥氏吉肯鲸（吉肯鲸亚科）。它们最初一度被认为属于有齿的须鲸亚目，但现在人们将其判定为“古鲸亚目”，出现在龙王鲸科与Neoceti之间。

    图2.19 硬齿鲸头骨。头骨长度约为95厘米（3.1英尺）。本图来自尤恩，2004年。



    图2.20 硬齿鲸生物复原图。本图来自尤恩，2004。



    图2.21 硬齿鲸骨架。骨架长度为4.85米（15.9英尺）。本图来自尤恩，2004年。



    移动模式、后肢退化和性别二态性

    通过对化石进行详细的解剖研究，我们已经对鲸类动物移动模式的进化过程了解了很多。鲸类的祖先在水中游泳时，同时使用前肢与后肢划水，现存鲸用尾巴推水游泳的特性就是从其祖先那里演变过来的。古生物学家汉斯·德威森和E.M.威廉姆斯（2002年）及马克·D.尤恩（2007年），追溯了鲸类动物从陆地到水中的演变过程，并将其特征映射到系统发育关系图上，如本栏上图所示。最早显示出用骨盆划水特征的鲸类是陆行鲸科。接着是后肢退化和尾部摆动的减少，如在雷明顿鲸和库奇鲸中所见。在下一个阶段原鲸科动物的移动模式发生了进化。通过对原鲸科动物遗骸的研究发现，大多数的原鲸科动物既可以在陆上行走，也可以在水中移动。原鲸科动物的腰部、髂骨和股骨都比较短，但是足趾和趾骨相对较长。它们在游泳时很可能并用后肢和尾部，并且也很有可能花大量时间在水中，追捕游速快的猎物，就像现在的海狮一样。鲸科动物的髋关节形态多样，这影响了它们的移动能力。例如，一些原鲸科物种（比如慈母鲸和乔丹斯鲸）的骨盆与坚固的骶骨之间，有发育良好的关节将两者连起来。这表明它们在使用后肢划水的同时盆骨也在运动，就像河獭（水獭属）一样。人们最初认为，罗德侯鲸是最早拥有尾叶的鲸类，但其他一些标本以及古生物学家埃米莉·布赫茨在2007年对鲸类动物脊柱组织的研究结果与这种说法相矛盾。人们发现罗德侯鲸与慈母鲸和乔丹斯鲸不同的是，它有用关节进行连接的独立的骶椎，因此假定罗德侯鲸能够同时运用骨盆划水（见本栏下图）。乔治亚鲸以及后来衍化出的原鲸科巴比亚鲸和龙王鲸科动物的骨盆和骶骨之间没有关节相连，人们猜测它们是通过背腹侧骨盆的摆动来游泳的。在目前已知的原鲸科中，乔治亚鲸的背部最为灵活，但由于缺少尾叶，所以该物种很可能保留了用后肢推水的本领。借助后脊柱的摆动，它得以在水中移动。

    2015年，亚历山德拉·侯赛因和她的同事们研究了鲸目干群物种骨骼的显微结构，在鲸类移动模式中增加了相关的地质学数据和解剖学数据。骨量高、髓腔开阔，脊椎骨多空等微组织结构特征，证实了雷明顿鲸科和原鲸科动物均在浅水水域游行的说法，同时也说明它们在陆上的移动能力有限。

    骨骼化石的比例通常可以提供有关性别二态性和交配系统的信息。雄性慈母鲸标本的体长与雌性慈母鲸标本的体长差异（雄性比雌性长12%），已经成为中度性别二态性的证据。这一差异也有可能限制了雄性之间为争夺配偶而产生的竞争。独占配偶的有限机会反过来证明了在原鲸科动物的栖息地中，食物和住所都是分散的。原鲸科动物遗骸的发现地点在地理上分布广泛，但分布环境具有类似的特征，即遗骸都来自浅海沉积物。

    （上图）脊椎特征与后肢特征映射到鲸类系统发育图中和鲸类动物移动方式的进化重构图。本图基于德威森和威廉姆斯，2002年；尤恩，2007年。本图由C.比尔绘制。



    （下图）原鲸科罗德侯鲸生物复原图。本图由C.比尔绘制。



    在一具慈母鲸的遗骸中发现了一个“接近足月”的胎儿，该胎儿的分娩位置是头部朝下，与典型的陆上哺乳动物相同，与鲸鱼并不相同。这就证明早期鲸类动物是在陆地上进行分娩。但这一说法存在争议，有人认为留存于慈母鲸体腔内的微小个体可能并非是胎儿，而是消化道中未消化掉的猎物遗体。不过，这个相对较大的“胎儿”，总长约66厘米（约2英尺），是普通胎儿长度的两倍多，更有可能是慈母鲸的猎物。


始新海牛属和原海牛属：行走的海牛

    海牛目哺乳动物的化石记录可以追溯到始新世早期，约5000万年前。贝努瓦等人最近发现了来自西非和北非的海牛目哺乳动物化石（2013年），填补了海牛目哺乳动物进化史上的一个重要空白。虽然人们认为海牛目哺乳动物起源于非洲种群，但到目前为止，有关该种群的最早证据是在牙买加发现的。海牛目哺乳动物最原始的遗骸是在突尼斯发现的，是一块听小骨，该化石发现于某湖泊里的一块石灰岩中。这就表明海牛目哺乳动物在从非洲扩散开来之前可能生活在淡水环境中。海牛目干群哺乳动物包括两个科：始新海牛科和原海牛科（图2.22）。尽管化石海牛目哺乳动物和现存的海牛目哺乳动物的生物多样性比鲸类动物的要少，但是海牛目哺乳动物的化石记录包含了一些重要的演变形式，记录了它们从陆地上的始新海牛属动物、到半水生原海牛属动物、再到全水生海牛目哺乳动物这一重要的宏观进化过程。

    已知最古老的海牛目干群哺乳动物是一组并系群，叫作始新海牛属。该物种出现在始新世早期和中期，发现于牙买加、佛罗里达和非洲（突尼斯）约4700万～5000万年前的岩石中。由于已知最早的海牛目哺乳动物出现于突尼斯昌比的湖泊沉积物（石灰质石灰岩）中，因此海牛目哺乳动物很可能和鲸类动物一样，首先出现在淡水环境中。后来，海牛目哺乳动物从非洲扩散到北大西洋（牙买加），证明它们已经适应了海洋环境。始新海牛属动物的肋骨高且密集，表明它是一种半水生生物，而在澙湖沉积物中可以找到它们的化石。理查德·欧文（1855年）将其命名为Prorastomus sirenoide-s[4]，意思是“下颌前突”，指的是它的喙部朝下。在牙买加的一块灰色的石灰石中，发现了该物种的头骨和颌骨。Prorastomus sirenoides的体长约为1.5米（5英尺），与现代的海牛目哺乳动物不尽相同，反倒与早期的鲸类动物更为相似。该物种腿部发达，能够在陆上行走，也能在水中移动，游泳通过脊柱摆动和后肢推水共同完成。从它们狭窄而无偏转的喙部以及冠状臼齿来判断，Prorastomus si-renoides很可能以漂浮在水面上的水生植物为食。缩小范围来说，是以海草为食，也就是后来分化出来的海牛目哺乳动物吃的东西。后来人们发现了一块始新世中期的海草化石，证实了这一观点，表明这种植物在大西洋西部——加勒比地区就有分布。始新海牛属动物与鲸类动物的进化趋同。有独立的耳朵，是为水下听力而保留的一种特性。鼻部内缩，是海牛目哺乳动物的一种典型性状。

    Pezosiren portelli[5]，一种发现于牙买加始新世的如猪大小的动物，体长约为2.1米（6.9英尺），躯干较长，有四条相对较短的腿（图2.23）。类似于始新海牛，它的喙部细长无偏转，表明该物种为食草动物。Pezosiren portelli可在陆上行走，也可在水中移动。游泳时像水獭一样，通过脊柱和后肢的摆动再加上长长的尾巴来回起伏，从而得以在水中游动——这是早期鲸类的共同特征。人们发现Pezosiren肌肉的储氧能力比现存的海牛目哺乳动物的要强，这大概是因为它们能同时在陆地和水中移动因而代谢值较高。然而，Pezosiren的肋骨很稠密、外鼻孔可收缩、无鼻旁窦，表明它们已经完全适应水生生活。这些特征以及骨盆的恢复，表明这种动物的陆上活动能力有限，也说明它们更多时候是在水中而非陆上度过的。

    图2.22 海牛目干群系统发育图。本图来自维莱斯·尤尔贝和杜姆宁，2015年。



    图2.23 海牛目干群物种Pezosiren portelli的生物复原图。本图由卡尔费特海洋博物馆的蒂姆·斯切尔提供。



    原海牛属是始新海牛属的冠群物种，出现在始新世中晚期，主要栖息在大西洋、地中海和印度洋沿岸的地区。原海牛属是建立在其余海牛目哺乳动物基础上的并系类群。该物种前肢短小，后肢退化，主要生活在水中，是一种水陆两栖动物。在游泳时，通过长尾巴的摆动以及两侧的后肢推水进行移动。原海牛属动物在陆地上的时间可能比始新海牛属还要少。原海牛属动物具备海牛目哺乳动物头部上的一些典型特征，如喙部向下翻转，下颌联合部宽大。这表明它们以水体底部的海草为食。原海牛属动物的牙齿同位素的测量结果，与以海草为食的饮食结构相吻合。

    原海牛种中的原海牛属是最著名的种群，包括四个物种。Protosiren eothene[6]生存于始新世中期的巴基斯坦，是最古老、体型最小的原海牛种。原始鲸由英国古生物学家C.W.安德鲁斯（1902a，1902b，1904）发现于埃及默卡塔姆石灰岩中。C.W.安德鲁斯在大约100年前描述了这个物种。通过CT扫描原始鲸的头骨我们发现，这种动物的嗅觉器官和视神经束较小，但上颌神经较大。这与它们在水中的嗅觉和视觉出现退化的特征相吻合（图2.24）。再加之原始鲸吻部较大、向下翻转，说明该物种的触觉敏感度较高。后来衍生出的物种包括Protosiren smithae，出现于始新世中期末至晚期初埃及的法雍盆地；还有更古老、体型更大的Protosiren sattensis，出现于始新世中期末的巴基斯坦。原海牛类不同物种的骨盆形态与大小各不相同，这种差异也可视为是性别二态性的证明。

    到了渐新世，始新海牛属和原海牛属灭绝。在它们消失的同时，海牛目哺乳动物出现，其身体构造已适应水生环境，属海兽亚科和儒艮亚科（见第5章）。

    图2.24 原始鲸（Protosiren fraasi）的头骨与颌骨。本图来自金格里奇等人，1994年。



    海牛目哺乳动物移动方式的进化过程

    如图所示，海牛目干群动物与鲸类动物一样，从在陆地上爬行逐步过渡到在水中游行。在进化起始阶段，代表性的物种就是始新海牛，该物种在水中移动时是通过后肢推水而非尾部摆动。下一阶段的代表性物种是原海牛属，典型特征是后肢退化。原海牛属动物以及后来进化出的海牛目哺乳动物的典型特征是尾椎骨发达，这表明尾巴已经成为游泳时推水的主要器官，后肢的作用则退居其次。后来，在海牛目干群物种中，海牛和儒艮的种类变得更加多样，骨盆和后肢也进一步退化。这些特征在儒艮上体现得尤为明显。这就是进化的最后一个阶段：只靠尾部摆动游泳。

    将脊柱和后肢特征映射到海牛目哺乳动物的系统发育中，重新构架海牛目哺乳动物移动方式的进化过程。本图改编自杜姆宁，2000年.



    

    [1] 属雷明顿鲸科的一种，发现于埃及始新世中期的沉积物中。——译者注

    [2] 一种生物分类群，包括齿鲸和须鲸这两种现存的鲸类，但不包括古鲸亚目。——译者注

    [3] 属原鲸科的一种，出现于始新世中期（卢泰特阶晚期，4200万年前）印度的喀奇、喆拉特及印度西南部地区。——译者注

    [4] 是一种已灭绝的原始海牛目哺乳动物，出现于4000万年前始新世时期的牙买加。——译者注

    [5] Pezosiren portelli属海牛目哺乳动物基层物种，生存于5000万年前始新世早期的牙买加。该物种的标本是一具发现于牙买加的化石骨架。古生物学家达里尔·杜姆宁于2001年描述。——译者注

    [6] 是出现于卢泰特阶的海牛目哺乳动物，发现于巴基斯坦。——译者注


第三章 后来分化的鲸类

    Neoceti

    在海洋哺乳动物中，使生物多样性增加的另一类主要物种是鲸类冠群物种，或者称为Neoceti：包括齿鲸亚目（odontocete）和须鲸亚目（mysticete）两种。这两种谱系都曾经历过渐新世晚期（约3000万～2300万年前）的种系大繁衍。它们的生物多样性与南大洋生态系统的重组以及上升流区域日渐增多的浮游生物有关。由于有了更加宽广的地质环境，在渐新世晚期，南极洲和南美洲分离，南大洋部分地区开放，继而也出现了自西向东流的南极绕极流（图3.1，上）。南极绕极流使南极洲成为一片孤立的大陆，或许还使南极冰盖扩张，全球气候变冷，海水相互混合，使高纬度地区有了更丰富的养料并确立了上升流的位置。对于须鲸亚目动物而言，鲸须的出现和吞咽的摄食方式，使它们能够利用气候寒冷但食物丰富的上升流地区的优势。而对于齿鲸亚目而言，回声定位是一项关键的形态创新，推动了它们生物多样性的发展。此外，全球海平面的上升可能使它们的大陆架栖息地变得更为广阔。

    最著名的渐新世化石区是新西兰的怀塔基谷（3300万～2300万年前），该地区出土了保存完好的须鲸亚目干群物种的化石与齿鲸亚目干群物种的化石（图3.1所示为渐新世晚期至中新世早期的化石区所在地）。这些化石区散布在新西兰南岛西海岸几十公里范围内。以中小型须鲸亚目（如始弓鲸属）和齿鲸亚目（如鲛齿鲸属、角齿海豚属和怀佩什海豚属）为主的动物化石群，均发现于瓦里库里绿砂岩和覆盖其上的较新的沉积物科科阿穆绿砂岩和奥泰凯克石灰岩中。在更高纬度的地区，最早为人们所知的须鲸叫作刻齿鲸，生存于始新世晚期到渐新世早期（约3500万年前），发现于在南极洲的拉梅塞塔组。南半球另一著名的渐新世晚期到中新世早期的化石发现地，是澳大利亚维多利亚州沿岸的简久克，该地出土了有牙齿的须鲸亚目干群物种乳齿鲸属和简君鲸属的化石。

    图3.1 渐新世晚期至中新世早期（上图）的主要鲸类冠群物种化石区，以及中新世中期至上新世（下图）的主要鲸类冠群物种化石区。本图修改自福代斯，2009年。大地构造图选自www.odsn.de/odsn/about.html。



    北美洲渐新世时期的海洋记录还记载了不同种类的齿鲸亚目和须鲸亚目。齿鲸干群物种（Ashley-cetus、沙拿鲸属、Mirocetus）的特征是根据渐新世早期美国东南部的化石，主要是南卡罗来纳州查尔斯顿附近的艾希礼组和覆盖其上的钱德勒桥组的化石进行描述的。在这一时间段内还出现了另一种齿鲸亚目干群物种，即艾什欧鲸属。其中一些化石发现于俄勒冈州阿尔西厄组，另一些发现于日本北海道同时期的沉积物中。

    中新世早期的化石区在世界范围内比较罕见：包括阿根廷南部（巴塔哥尼亚）浅水湾中的地层沉积。到目前为止，该处只发现了鲸类的遗骸，其中有最古老的露脊鲸，细小毛诺鲸。鲸目、海牛目及鳍足目海洋哺乳动物，都出现于中新世早中期美国马里兰州和弗吉尼亚州切萨皮克群的地层中。在切萨皮克群卡尔弗特组的这些化石区内，大部分颗粒细密的浅水沉积物形成于亚热带气候区。在这里发现的齿鲸亚目物种至少包括三类：角齿海豚科、鲛齿鲸科和“淡水豚总科”。除了肯氏海豚属、del-phinids和抹香鲸属之外，长鼻剑吻古豚属中的一些物种也在此处出现过。在须鲸亚目中还有“新须鲸类”，包括安格罗鲸属、蒂奥鲸属和隔板须鲸属三种。

    也许海洋哺乳动物种类最繁多的时候是在中新世中期气候最适宜的时期（1400万～1200万年前），由于气候条件良好，食物产量有所提高，物种多样性也有增加。中新世中期海洋哺乳动物化石最富集的地点之一是加利福尼亚州中部的鲨齿山，鲸类动物、鳍足类动物和索齿兽目动物（很少）都曾发现于此处（图3.1下面的页首；参见第4章和第5章）。该化石富集地发现的物种主要为鲸类。在须鲸亚目中，发现了一些“新须鲸类”（安格罗鲸属、隔板须鲸属、特菲鲸属、帕普比亚鲸属）。齿鲸亚目包括中等大小的抹香鲸属、管状鲸属，以及体型较小的delphinids、肯氏海豚属、鲛齿鲸属和淡水豚属。尼克·派森和同事基于多重证据（沉积学、埋葬学），对鲨齿山的骨层进行了研究，结果表明此处的骨层并非是经过一次性的灾难性事件形成的，而是在1600万～1500万年前，经过长期累积而成。


Neoceti的进化

    独特的齿形

    在哺乳动物中，鲸的齿形很特殊，有的是同齿形，即单一的鼓形齿；有的是异齿形，齿数较多。由于鲸的牙齿不能精确咬合，造成其咀嚼功能丧失。而其特殊的齿形也与此相关。大多数鲸类动物不像一般的哺乳动物那样用牙齿咀嚼食物，它们的牙齿在把食物运送到胃里之前只负责捕捉猎物，而食物分解和消化的过程都在胃里完成。布鲁克·阿姆菲尔德和他的同事（2013年）研究了鲸类动物牙齿形态的进化及其潜在的发育控制机制。研究结果表明，在鲸类动物中，牙齿咬合的功能制约机制已经放松，从而导致牙齿早期发育的遗传控制发生变化。这些有关鲸类动物发育的发现得到了鲸类动物化石牙齿形态的证实。在始新世时期，臼齿的复杂性发生了变化，如在鲸类干群物种中长出了多余的齿尖（包括陆行鲸属、雷明顿鲸属、原鲸属，及龙王鲸属）。从渐新世开始，须鲸亚目干群物种（如艾什欧鲸属）和齿鲸亚目干群物种（如鲨齿鲸属）的牙齿数量开始增长（至15颗）。但同时齿冠的复杂性在减弱。这与鲸类干群物种（如巴基鲸属）的进化有所不同，鲸类干群物种有11颗牙齿，上下齿排列方式均为3、1、4、3，此类哺乳动物的牙齿数量相同。现存齿鲸亚目动物牙齿数量的种类非常多，上下颌齿数从0颗到50颗不等，而成年的须鲸亚目动物没有牙齿。须鲸亚目动物在胎儿状态时，牙齿就开始发育，但是在其出生之前就已经被重新吸收回去了。

    水下听力

    鲸没有外耳，在水下接收声音的方式与它们陆地上的亲戚完全不同，它们通过下颌孔中特殊的听觉脂肪传输声音。几乎所有鲸类动物都有一个巨大的下颌孔，表明这种听觉通道在鲸类进化的过程中很早就产生了。史密森学会的古生物学家尼克·派森和玛雅·大和（当时为史密森学会的博士后）利用创新的成像方法，在鲸类动物身上发现了物种进化上的新奇事物：一种能通向中耳的听觉漏斗（大和与派森，2015年）（图3.2）。这个漏斗的位置对于鲸类的听觉而言似乎十分重要。在一些须鲸亚目（须鲸属，如小须鲸类）动物中，这个漏斗朝向两侧，而所有齿鲸的这个漏斗都朝向前方。这个漏斗是在鲸类冠群物种中进化而来的，表明这一器官至少出现在3400万年前。基本的鲸类干群物种（如巴基鲸属）缺少用于水下听力的专门器官。鲸目干群和冠群（如安德鲁斯鲸属、雷明顿鲸属和龙王鲸属）动物以及一些有齿的须鲸亚目（如艾什欧鲸属）动物，有朝向前方的鼓室泡和声音漏斗，表明须鲸亚目中须鲸的侧部声音接收通道是最近才进化出来的。有一种假说认为，声音漏斗和声音接收通道首先在鲸目干群动物身上进化出来，后来才在齿鲸亚目中专门用于传输高度定向的声呐信号。为了捕食大量群聚的浮游动物（称为大容量捕食），须鲸的鲸须器官不断改进。在这一过程中，它们的声音接收通道可能已经移向了侧方，因此并不受回声定位需求的限制。除了拥有声音漏斗外，现存鲸类和灭绝鲸类的耳部内侧壁都变得更厚，人们普遍认为这是专门服务于听力的。

    除了从解剖学的角度对鲸的听力提出新见解，还有人认为，回声定位的能力是在蝙蝠和齿鲸亚目两个物种身上独立进化出来的，源于相同的基因突变，这种观点是近年来最引人注目的研究发现之一。哺乳动物的深海潜水能力也是趋同进化的结果，根据第2章（麦高恩等，2015年）所讨论的内容，通过在肌红蛋白中替换氨基酸就可以记录有关深海潜水的情况。

    脑的大小

    鲸目动物包括脑最大的物种，也包括脑的大小仅次于人类的物种。这些物种脑的大小与身体大小的关系，通常被表示为脑化指数（EQ）。蒙哥马利和他的同事（2013年）在一项研究中分析了鲸类动物的大脑和体型的进化过程，他们既研究了现存类群，也研究了化石类群。尽管在某些情况下，大脑的颅腔模型——展现大脑外观的内部铸型——被保留了下来，但一般来说，对化石中鲸类大脑大小的估计主要是基于对头骨的CT扫描所获得的测量结果。EQ的变化与饮食、社会行为和生活史模式等各种因素有关。鲸目动物的EQ值显示出须鲸亚目和齿鲸亚目截然相反的发展趋势：从须鲸亚目干群到须鲸亚目冠群，EQ值呈下降趋势；而从齿鲸亚目干群到齿鲸亚目冠群，EQ值却呈上升趋势。最早的齿鲸亚目动物要比龙王鲸这种“古鲸亚目”动物小得多，但其脑却没有小很多，EQ值反而还出现上升的情况；后一种趋势与这一谱系中回声定位的进化有关。须鲸亚目动物的EQ值降低是因为其体重迅速增加，并且体重增加的速度大于脑容量增加的速度，结果就是当今须鲸亚目动物的体型都十分庞大——所有须鲸亚目动物的EQ值都相对较低。最终，蒙哥马利等人的研究指出，直到几百万年前，大多数情商最高的哺乳动物都是海豚，而非灵长类动物（图3.3）。随后，金格里奇（2016年）的一项研究告诫人们，由于估计体重的方法不同，得出的体重结果也不相同。如果体重值被低估，那么脑容量值就会被高估。因此，在没有对化石鲸类和现存鲸类的脑和体型进行更多的研究之前，不要对鲸类动物的脑尺寸下结论。

    图3.3 灵长类动物和鲸类动物的EQ（脑化商）随时间变化的分布图。本图来自蒙哥马利等人，2013年。



    后肢消失、腰骨退化和性别选择

    虽然鲸类冠群动物通常没有后肢，但它们通常会有已经退化的后肢残留；但奇怪的是，人们却发现了带有后肢的鲸目冠群动物的胚胎，这个胚胎为我们展现了后肢的初始状态。汉斯·德威森和他的同事们（2006年）对基因表达进行了研究，发现在蛇类和鲸类动物中，后肢的缺失有共同的发展机制。研究结果表明：后肢芽发育，上皮细胞增厚，始于鲸目动物（图3.4），但在发育的第5周，肢芽生长受阻，发生退化；这是由音猬音子（Shh，一种Hox基因）减少和最终消失所控制的。使用鲸类动物化石记录，德威森和他的同事得以追踪到后肢退化及随后消失的路径模式（图3.5）。他们的研究发现表明，音猬因子的减少可能始于4100万年前的龙王鲸属，龙王鲸属是最早为鲸目冠群动物尾部推水这一特性提供骨骼证据的鲸类。龙王鲸科动物后肢末梢的消失包括一根脚骨（跖骨）和几根趾骨的缺失。与后肢消失相关的是椎骨消失，继鲸目冠群动物腰骨、骶骨和尾椎骨的分化完全消失之后，这一现象首先出现在龙王鲸科动物的身上（见第2章）。

    图3.4 热带地区斑点海豚（热带斑海豚）胚胎显示前肢和后肢的发育过程。卡内基阶段（胚胎发育），左至右：CS13（最早），CN 14，CN 16，CN 17。本图由J.G.M.德威森提供。



    除了后肢的丧失，鲸目动物的骨盆骨（髋骨）也发生退化。传统的解释认为，鲸的骨盆骨退化是因为它们是残留器官，毫无用处。哺乳动物学家吉姆·丹斯和他的同事（2014年）对这一假说进行了检验，他们研究了与交配系统有关的鲸类动物骨盆骨的大小，发现在一些鲸类（如北极露脊鲸属全部的种、拉普拉塔河豚）中，体型较大的骨盆骨和睾丸的出现与交配机制有关，这是一种竞争性的交配机制，在这种机制下雄性会与几只雌性交配。

    图3.5 热带始新世至今，鲸类后肢消失过程图。极化活动带缩写：ZPA。本图来自德威森等，2012。



    体型大小

    Neoceti体型进化的主要特征表明，须鲸亚目动物巨大的体型特征是在其进化过程中较晚的时候——中新世（图3.6）才出现的。在渐新世晚期，须鲸亚目动物（如艾什欧鲸属）和齿鲸亚目动物（如西蒙海豚属）的体型十分相似，均为250厘米（8.5英尺）左右，大约与成年宽吻海豚属动物（Tursiops truncatus）的大小相近。与祖先龙王鲸属动物[据估计，总身长从485厘米（15.9英尺）到1600厘米（52英尺）不等]相比，鲸目干群动物在从龙王鲸属中分化出来时体型要小很多。在中新世早期，须鲸亚目动物的体型明显增大，似乎在当时体型达到了最大值，例如，安格罗鲸属动物的体长为750厘米（24.6英尺）。虽然齿鲸亚目动物现今的体型保留了其进化史上的最低值，但须鲸亚目动物在中新世晚期的体重与现在的体重差异十分明显。体型极大的须鲸亚目动物，如长须鲸和蓝鲸，体长大于1500厘米（49英尺），是近来才进化出现的，在鲸类进化史上出现较晚，且与吞食的进化过程有关。这与陆生大型哺乳动物形成了鲜明的对比，后者较大的体型出现在进化早期，即在其起源后的1000万年（派森和彭斯伯格，2011年）。

    潜水能力

    通过分子标记，我们已经有了一些关于海洋哺乳动物潜水能力的发现（米尔凯塔等，2013年；另见第1章），除此之外，骨骼中的一项病理学发现——血管骨坏死，已被公认是海洋哺乳动物潜水习惯的标示。这种情况表明，骨组织由于缺乏血液供应而死亡。无缺血性坏死症状就说明动物有意避免自己患上减压综合征（DCS）。古生物学家布莱恩·比提和巴里·罗斯柴尔德（2008年）对鲸类动物的缺血性坏死症状进行研究，发现大部分的化石鲸鱼以及现存鲸鱼无此症状，在那些经常进行潜水活动的动物（如抹香鲸、剑吻鲸）身上更是如此。旧有假说认为，现存鲸类的生理机能可以避免患上减压综合征，布莱恩·比提和巴里·罗斯柴尔德的研究恰好为此说法提供了支撑。但齿鲸亚目基群动物与须鲸亚目冠群动物却是例外，它们身上确实会出现缺血性坏死的症状。这也说明，深海潜水所需的潜水生理机能在这两种鲸类谱系中很早就出现了，不过是分别进化出来的。在这两种谱系早期分化出的化石类群中存在缺血性坏死的症状。可能它们刚进化出深海潜水这项能力时，还没能做到很好地避免患上减压综合征。这样看来，这两种情况也是一致的。

    图3.6 鲸类体型进化图。本图来自派森和彭斯伯格，2011年。



    鲸的基本骨骼构造

    与典型哺乳动物的头骨相比，鲸类冠群动物的头骨是不对称的——鼻孔（外鼻孔）从喙部顶端移到头顶，形成气孔。过渡期的鲸类干群动物出现鼻孔后移的现象。在齿鲸亚目中，头骨的叠套作用包括前颌骨和上颌骨（大部分哺乳动物都有上颌齿）向后方和侧方延伸，压缩了额骨的位置（形成头盖骨），并从侧方压缩了顶骨（见下图）。须鲸亚目动物的头骨叠套作用与齿鲸亚目动物的不同，上颌骨会从额骨上下侧向后延伸。在须鲸亚目动物的头骨上，整个面部区域都在扩大，而喙部也有不同程度的弯曲，以适应从上颌垂下的鲸须板。

    齿鲸亚目动物的典型特点是头骨和面部不对称——右侧的骨骼和软组织结构比左边的要大。有人推测，这种不对称使右侧的生物声呐功能和左侧的呼吸功能更加专业。当然，近来更多的研究（马德森等，2013年）表明，其中的一边是用于发出回声定位的吸气音，而另一边则用于发出呼气音。法奥克和汉佩（2015年），使用三维形态测量方法对化石鲸类和现存鲸类进行研究，结果证实定向的头骨不对称是齿鲸亚目动物的专有属性，须鲸亚目动物并不具备，并且不对称性很可能与回声定位（见第2章）有关。齿鲸亚目动物的高频超声系统位于软组织结构之中，能发出高频声音的嘴唇位于鼻腔中。声音脉冲，也称为吸气音，通过嘴唇在空气中发音产生。在齿鲸亚目动物的面部区域上有一个大的椭圆形额隆，位于头骨喙顶结缔组织的垫块上。该隆起含脂肪，对音频聚焦起到了至关重要的作用。

    须鲸亚目与齿鲸亚目同样表现出对于水域生活的诸多适应性特征，如下图所示。它们的脊柱有大的棘状突起，能够固定强有力的尾部肌肉。对于这两种鲸而言，尾部肌肉是用来提供推进力的。在一些鲸中，如弓头鲸（Balaena mysticetus），部分颈椎或整个颈椎是融合的，这也限制了颈部活动，对于维持流体力学性能至关重要。它们的前肢退化，逐渐变得扁平，形成鳍，主要用于控制方向。鳍状肢的形状也各不相同，例如，蓝鲸的鳍状肢形态细长、呈流线型，而须鲸属动物的鳍状肢长宽比值大（长/宽，代表在水中的升/降），有利于速游，而露脊鲸的鳍状肢则短而圆，长宽比值小，便于进行缓慢连续的移动。鲸类冠群动物的肘关节是固定的；肱骨和尺骨之间的关节是平形的，而不是半弧形。由于肘关节被封闭在鳍状体中，因而鲸类冠群动物的前肢相对僵硬，但为多指形。前肢的多余骨素使得足趾变长，从而扩大了鳍状肢的表面积。在哺乳类动物中，只有鲸目动物中才会出现多指骨形，但有两种水生爬行动物——鱼龙和沧龙——也是如此。在鲸目动物中，齿鲸亚目动物的多指骨形出现在第二趾或第三趾上，而须鲸亚目动物的多指骨形出现在第二趾或第五趾上。库珀及其同事（2007年）对多指骨形进行研究发现，大多数鲸类动物没有第一趾，领航鲸（Globicephala）除外。而在须鲸亚目动物身上，没有第一趾的任何痕迹（露脊鲸除外）。多指骨形出现于800万～700万年前，分别在须鲸亚目和齿鲸亚目动物身上独立进化。最近的研究已经扩展到解剖学领域，数字模式控制的分子基础显示，有几个Hox基因可能在足趾缺失和多指骨形上扮演着重要的角色。

    灭绝鲸类和现存鲸类的头骨叠套及鼻孔后移图。

A，始新世早期古鲸亚目（雷明顿鲸科）：安德鲁斯鲸属动物头骨。头骨图A修改自，巴杰帕伊等，2011年，图11；

B，始新世中期古鲸亚目（龙王鲸科）：硬齿鲸属动物头骨。头骨图B修改自尤恩，2004，图4；

C，现今齿鲸亚目：宽吻海豚属动物头骨。头骨图C修改自，米德和福代斯，2009年，图3；D，现今须鲸亚目：须鲸属动物头骨。

粗箭头表示鼻孔位置，类似的骨头颜色表示同源。头骨图D修改自伯塔等，2015年，图4.10。生物复原图由C.比尔绘制。



    齿鲸亚目动物解剖特征（宽吻海豚；上部），以及须鲸亚目动物解剖特征（露脊鲸；下部）。本图由芝加哥大学出版社提供。



    鲸目冠群动物的后肢退化为嵌在肌肉中的骨骼残留。第2章详细介绍了鲸目干群动物腰骨和后肢的退化。背鳍与尾叶的结缔组织构成成分相似，且都缺乏骨骼支撑。在哺乳动物中，背鳍经过了独特的发育，大小和形状各不相同，在游泳时可以防止翻转。有关背鳍的进化过程缺乏相应的化石证明，而且没有已知的骨学方面的证据可表明已灭绝的物种也有背鳍。

    在鲸目动物、鳍足目动物和海牛目哺乳动物中，鳍片、鳍肢和尾叶在体温调节中也发挥着作用。这些部位有密集的血管和逆流交换器官，动脉中含有来自身体核心部位的温暖血液，周围众多的静脉循环系统中为来自身体四肢的冷却血液。当血液在这些血管中向相反方向流动时，温暖的动脉血液将其大部分热量转移到鳍状肢冷却的静脉血液中，以确保不损失热量。虽然有关海洋哺乳动物血液逆流交换的化石证据并不充足，但是基于对各种进化谱系和生物多样化古环境条件的评估，它们的存在就是最好的假设。鲸脂和疏松的结缔组织构成了皮肤的内层，在绝缘方面作用重大。鲸脂厚度依季节变化；生活在极地水域的北极露脊鲸的鲸脂厚度可达0.5米（1.5英尺）。鲸脂也能储存能量，塑造流线型体廓，增加皮肤弹性。对于血液的逆流交换，必须根据一些间接证据（包括古生物环境和复原动物体型的大小），来推断鲸类动物鲸脂的厚度。

    图3.2 一条齿鲸亚目点斑原海豚（顶部）右侧耳朵的三维重建图，基于CT扫描，及一条须鲸亚目小须鲸的幼体标本（底部）。中耳和内耳鼓室复合体结构图，以黄色突出显示。插入图像是成熟个体南极小须鲸（左）和原海豚属倭圆头鲸（右）的鼓室复合体的照片。蓝色箭头表示鼓膜孔，粉色圆锥表示声音漏斗。缩写：p，耳周的；s，S状弯曲；t，鼓膜的。比例尺=2厘米。本图来自大和与派森，2015年。




有齿鲸类：齿鲸亚目

    齿鲸亚目干群动物

    许多齿鲸亚目干群动物被划分到淡水豚总科中，其中很多物种的系统发育地位都存在争议，且最近的系统发育中并没有证据能支撑齿鲸亚目干群动物仅来源于淡水豚总科这一说法，本章后面会对此进行讨论。最古老的齿鲸亚目干群有Cotylocara、沙拿鲸属、艾伯特鲸属和Archaeodelphis[1]，它们出现于渐新世晚期，发现于北美洲，尤其多见于北大西洋沿岸平原上约2800万～2400万年前的岩石中（美国东部；图3.1）。此前，这些物种被划分在沙拿鲸科中。沙拿鲸最初是由雷明顿·凯洛格在美国南卡罗来纳州鲁培勒阶发现的渐新世时期部分鲸的头骨化石的基础上进行描述和命名的。脊椎动物古生物学家阿尔·桑德斯和乔纳森·盖斯勒（2015年），以及丘吉尔等人（2016年）对该分类重新进行鉴别，发现该科的齿鲸亚目干群包括沙拿鲸属、艾伯特鲸属和Echovenator[2]。最近对来自北卡罗来纳州渐新世Echovenator的内耳解剖的描述表明，古老的齿鲸亚目动物以及它们的“古鲸亚目”祖先可以探测到高频声波（参见第2章），但是，一些现存齿鲸亚目动物能探测到的更高频的声波它们可能无法听到。

    Cotylocara macei的化石发现于南卡罗来纳州钱德勒桥组，出现于渐新世（约2800万年前）。盖斯勒及其同事对其进行描述，发现该鲸类喙部下翻，喙骨密实，有气腔，头骨不对称，上颌骨很宽。这说明Cotylocara macei是最早具有回声定位能力的齿鲸亚目动物（图3.7）。

    在大多数系统发育中，Archaeodelphis都是基层物种，其面部结构显示出类似于“古鲸亚目”动物的特征，但在不同时期的不同地区发现的大量颅顶骨又显示出其具有齿鲸亚目动物的共源性状。

    还有一种十分重要的齿鲸亚目干群动物，叫阿哥洛鲸，关于这一物种仍有疑团尚未解开。阿哥洛鲸出现于渐新世，属阿哥洛鲸科。在南卡罗来纳艾希礼组中发现了该物种的部分头骨化石和牙齿化石。从前，该属种被推定为齿鲸亚目动物的祖先，在齿鲸亚目的种系发展史上占有重要地位，也被认为是齿鲸亚目中最古老的一科。除了下面详细展示的干群分类图，近来关于这个所谓阿哥洛鲸的部分头骨有了更多的发现（戈弗雷等人，2016年），使人们对于齿鲸亚目动物的基本形态有了更进一步的了解。

    图3.7 Cotylocara macei头骨CT复原图（含气腔）。浅蓝色部分表示气腔的内部结构，该部分可能与下前庭以及连接静脉窦与软组织鼻道的路径同源。红色表示上颌前空气窦。本图来自盖斯勒等，2014年。



    基于对部分头骨的描述，出现于渐新世早期的其他齿鲸亚目干群还包括Mirocetus[3]和Ashleycetus，但两个物种之间的关系尚不确定（图3.8）。Ashleycetus是由桑德斯和盖斯勒（2015年）所描述的一种新分类群，发现于美国东南部的艾希礼组中，并被归入Ashleycetidae一科之中。Mirocetus riabinini很可能来自阿塞拜疆迈可普下层地层的鲁培勒阶上部沉积物中，被归入新的一科——Mirocetidae中。与其他干群不同的是，它独特的眶下板上有齿槽，与鲸类干群（龙王鲸属和原鲸属）相似。最重要的是，这些新的类群，特别是那些具有回声定位能力的类群，为齿鲸亚目共源性状提供了相关信息。此外，它们还证明了齿鲸亚目干群的分布并不局限于大西洋东部。

    后来衍生出来的一种鲸——雷氏西蒙海豚（图3.9，图3.10），有保存完好的化石标本，经新西兰古生物学家尤恩·福代斯（1994年）描述，该鲸类出现于渐新世早期（鲁培勒阶）美国俄勒冈州，被归入Simocetidae。其鼻部与其他齿鲸亚目动物不同，它的嗅觉器官相对较大。此外，其取食器与其他齿鲸亚目动物也不尽相同，它的下颌向下翻转，上颌前部同样向下翻转但扁平无齿，两者共同构成自己的咬合结构。这表明，这种动物是一种底栖生物，以软体底栖无脊椎动物为食。这些齿鲸亚目干群动物的头骨结构显示，这种动物的头骨适度收缩（鼻孔在眼眶前部），臼齿有多重齿根和诸多齿尖，这一点与“古鲸亚目”动物一样，但与现存的这类动物不同。但所有的类群都具备一些特征，这些特征都和与回声定位有关的软组织密切相关，其中一个特征是有上颌孔。根据现存齿鲸亚目动物的解剖结构可知，上颌孔可传输三叉神经中的上颌神经，并与鼻塞肌、上颌气腔、额隆，以及覆盖部分额隆的结缔组织相关。因此，人们猜测，上颌孔存在与否及尺寸大小与一个或多个发出、传输高频声波的软组织结构相关（桑德斯和盖斯勒，2015年）。

    图3.8 齿鲸亚目干群系统发育图。本图修改自桑德斯和盖斯勒，2015年。



    鲛齿鲸（鲛齿鲸科）又叫鲨齿鲸，是一种已经灭绝的齿鲸亚目物种，因有许多三角形状的臼齿而得名，出现于渐新世晚期到中新世晚期。在北美洲、南美洲、欧洲、亚洲、新西兰和澳大利亚等地都有关于鲛齿鲸属的记录。鲛齿鲸属中一小部分物种（鲛齿鲸）有保存完好的头骨、齿列、耳骨和下颌骨，但是大部分名义上的物种都只保存下了几颗残留的牙齿，而且还可能是其他科动物身上的。在马耳他发现的鲛齿鲸下颌骨化石是自古生物学早期以来（见金格里奇，2015a）发现的最早的鲸鱼化石（希拉，1670年）。大部分的鲛齿鲸都是体型相对较大的动物，体长3米（10英尺）或3米以上。它们的头盖骨几乎完全收缩，气孔在头顶，位于两个眼眶之间。其齿列上牙齿多，但仍属异齿型动物，前牙长且尖，臼齿有较多齿根（图3.9）。前牙很可能只是摆出来吓吓猎物，并不在进食中起实质性的作用，而强健的臼齿（有磨损）可能才是分解企鹅等猎物的真正“器械”。

    鲛齿鲸属的系统发育具有不确定性，原鲨齿鲸属也是如此。有人主张将原鲨齿鲸属当作齿鲸亚目干群归入原鲨齿鲸科中，但也有人主张应将其当作怀佩什海豚属的姐妹群。虽然有关鲛齿鲸属与原鲨齿鲸属之间的亲属关系一直都有争论，但是有关牙齿形态学的研究表明，两者的牙齿进化都是为了适应饮食习惯。鲛齿鲸属动物和原鲨齿鲸属动物有中等厚度的牙釉质，即所谓的“施雷格釉柱带”，其外层有一层放射状的牙釉质，可以增加牙齿的耐磨性（图3.11），表明它们可能以甲壳类动物为食。

    最近有关齿鲸亚目干群动物的发现（特别是来自南半球的发现），表明早期分类群的物种多样性要远超出之前的认识。Huaridelphis[4]，以瓦里文明（公元500～1000年）命名，据比利时古生物学家奥利维尔·兰伯特和他的同事（2014b）所述，该物种出现于秘鲁皮斯科-伊卡盆地中新世早期的奇尔卡泰组（图3.12）。Huaridelphis不同于其他的鲛齿鲸属动物，它的体型较小，额部眶前突较薄，吻部呈锥状，齿数更多。这个齿鲸亚目物种是其所在科中体型最小的一种，它的体长不到50厘米（1.6英尺）。虽然最初Huaridelphis被归入角齿海豚科，但是近来的一些研究表明，这一物种应当被归入“淡水豚总科”。

    图3.9 齿鲸亚目干群中的艾什欧鲸头骨、颌骨侧视图。本图由R.E.福代斯提供。



    图3.10 艾什欧鲸干群物种生物复原图。本图由C.比尔绘制。



    图3.11 南方原鲨齿鲸牙齿（从舌头一侧观看）和牙釉质亚显微结构图。缩写：EDJ，牙釉质结合处；HSB，施雷格釉柱带；R，桡部。本图来自洛赫等，2015年。



    图3.12 Huaridelphis raimondii.头骨俯视图和侧视图。本图来自兰伯特等人，2014b。



    越来越多的齿鲸亚目干群动物的化石从新西兰被发掘出来。Awamokoa tokarahi发现于渐新世晚期（2730万～2520万年前）新西兰的科科阿穆绿岩地。这种早期分化出来的分类群，下颌髁突明显、冠状突较高、颞肌和吻部较短。经分析，该物种属食肉动物，咬合力极强（田中和福代斯，2016年）。

    另一种古老的齿鲸亚目是怀佩什海豚属，包括两大类：怀佩什海豚和W.hectori。经福代斯和他的同事（福代斯，1994年；田中和福代斯，2015b）描述，怀佩什海豚属出现于渐新世新西兰的奥特凯克石灰岩中。该分类单元被划分在怀佩什海豚科中，根据其头骨、耳骨和牙齿的细节在淡水豚属中对其进行了进一步的分类。最近的系统发育分析，将怀佩什海豚属定为Awamokoa的姐妹类群（田中和福代斯，2016年）。怀佩什海豚的头骨较小，约600毫米（1.9英尺），稍不对称，吻部长而狭窄，有较小的异形齿（图3.13），门齿窄而长，突出于颌骨之外。臼齿呈纵向垂直排布，有附铰齿。怀佩什海豚体长约为2.4米（7.8英尺）。W.hectori头骨较短，身体大约比怀佩什海豚小12%。

    加布里埃尔·阿吉雷-费尔南德斯和尤恩·福代斯（2014年），对发现于新西兰成岩时间较晚的岩石中（中新世早期，2170万～1870万年前，Kaipuke砂岩）的齿鲸亚目干群动物特泰塔铺裂孔鲸（毛利语意为“来自特泰塔铺的海豚”，该化石由毛利人收集）进行了描述（图3.14）。根据该鲸的头骨尺寸可推测出该物种的体长约为2米（6.5英尺），与现存的海豚类（如海豚属、土库海豚属、白海豚属）的体长相当。泰特塔铺裂孔鲸的头骨不对称，吻部有多个小孔，说明其面部软组织严重血管化，也可显示出其面部软组织神经分布的情况。与其他齿鲸亚目动物相比，泰特塔铺裂孔鲸翼状的鼻窦结构尚处于发育的早期阶段。它们的出现通常与耳朵分离并用于回声定位有关。

    图3.13 齿鲸亚目干群物种怀佩什海豚头骨及下颌骨图。头骨长为600毫米（1.96英尺）。本图由R.E.福代斯提供。



    图3.14 脊椎动物古生物学家尤恩·福代斯与齿鲸亚目干群物种特泰塔铺裂孔鲸的头骨化石。本图由R.E.福代斯提供。



    义広田中和尤恩·福代斯（2014年）于新西兰（下中新统开普克组）发现了一块保存完好的头骨化石，该化石出现于渐新世晚期，距今约2390万年。通过对该化石进行反复研究，他们发现正如之前所想的那样，该物种并不属于已灭绝的齿鲸亚目肯氏海豚属（见后面的讨论）。更确切地说，它是属于Otekaikea这一新属类，Otekaikea因发现于Otekaike石灰岩而得名。Otekaikea marplesi体长约为2.5米（8.25英尺），体重至少有85千克（187磅）。它的前牙（獠牙）伏卧着，面部宽阔而凹陷，鼻子附近的肌肉结构与回声定位有关。Oteka-ikea marplesi的骨节突出，保留了颈椎，说明该物种颈部可以灵活转动。Otekaikea中与Otekai-kea marplesi体型差不多大小的物种叫作O.huata。该物种发现于新西兰的Otekaike石灰岩中，由田中和福代斯（2015a）根据头骨、耳骨和前肢的遗骸进行描述。也许，最引人注目的是它的几颗长牙，其中最大的长牙牙冠长度可达28厘米（11英寸）左右。Otekaikea未定种和海豚类动物的牙齿形态以及牙釉质显微结构相对较简单，表现出向多齿和异齿形的过渡，这意味着它们与现存齿鲸亚目动物一样，在捕食过程中所需的咬合力度有所降低。进化分析表明，角齿海豚科、怀佩什海豚科和Otekaikea可能属于齿鲸亚目干群或冠群。在某些分析中，人们也会将角齿海豚属与淡水豚属联系在一起。

    图3.15 齿鲸亚目冠群成员种系发生关系图。本图来自盖斯勒等，2011年。



    齿鲸亚目冠群

    根据近期的各种证据，齿鲸亚目冠群的系统发育如图3.15所示。分子数据支持齿鲸亚目冠群于渐新世早期分化扩散的说法。然而备受争议的是，渐新世时期很多化石的形态学数据并不足以让我们确切地判断这些化石物种究竟属于齿鲸亚目干群还是齿鲸亚目冠群。齿鲸亚目冠群包括10科和73种现存物种，是已描述的化石类群的两倍多。

    抹香鲸总科：抹香鲸科和小抹香鲸科

    抹香鲸总科是一个超级家族，目前包括体型最大的齿鲸亚目抹香鲸科（Physeteridae），以及小抹香鲸科（Kogiidae）。抹香鲸总科被认为是其他所有现存齿鲸亚目的姐妹群。

    抹香鲸科动物：抹香鲸在最近的系统发育中（如布尔斯马和派森，2015年；维莱斯·尤尔贝等，2015年），最早的抹香鲸总科干群是发现于中新世中期的欧鲸属，其次是其他抹香鲸科的基层物种（蒂普罗鲸属、抹香鲸属、拟艾多鲸属、横扼抹香鲸属、噬抹香鲸属、利维坦鲸属、Albicetus、古喙抹香鲸属、奥巴斯托鲸属）。这些鲸类不属于抹香鲸冠群，被划入抹香鲸总科之中。这些抹香鲸总科化石物种大部分都是北美类群，但是有一些类群，如来自阿根廷的蒂普罗鲸属和拟艾多鲸属，尚未得到充分的研究。最近的一项分析发现，这两种类群在抹香鲸科内部存在嵌套关系（兰伯特等，2016年）（图3.16）。蒂普罗鲸属的体型较小。而噬抹香鲸属（Naganocetus）和横扼抹香鲸属是随后于中新世衍生出来的抹香鲸。横扼抹香鲸属与其他所有的抹香鲸总科鲸类都有一个共同的特征，即具有深陷的颅骨盆，用于储存鲸脑油。这一特征可能是从其祖先身上继承下来的。颧突抹香鲸的总体长约为6.5～7.5米（21～24英尺），约为现存抹香鲸最大体长12.5～18.5米（41～60英尺）的40%至80%。横扼抹香鲸属与另一种抹香鲸——峰抹香鲸属的上下颌都有巨大而锋利的牙齿，而现存的抹香鲸仅下颌有牙齿，这一差异说明，像横扼抹香鲸属与峰抹香鲸属这样的抹香鲸科干群动物主要捕食大型猎物，就像虎鲸一样。根据峰抹香鲸属标本可知，该物种上颌的齿槽之上有独特的骨赘成分，进一步证实抹香鲸科干群动物猎食范围广泛；据猜测，这些骨赘成分主要作为基柱，以加固有强大咬合力的牙齿（图3.17）。上颌骨的牙齿退化与消失的现象出现于后来分化出的抹香鲸身上，如管状鲸属、古喙抹香鲸属、舟小抹香鲸属和现存的侏儒抹香鲸。在赤道附近的更新世岩石中发现了一个抹香鲸科干群，说明有些类群可能居住在温暖的纬度地区，而现存的鲸类也是如此。

    图3.16 抹香鲸科种系发生关系图。本图修改自兰伯特等人，2016年。



    图3.17 峰抹香鲸属头骨及吻部显示在上颌骨肺泡的上部出现了骨赘成分。比例尺，顶部=100毫米（3.9英寸）；比例尺，左下和右下，=50毫米（1.96英寸）。本图来自兰伯特等，2014a。



    最大的抹香鲸类化石动物是梅尔维尔鲸（图3.18），据兰伯特及其同事（2010年）描述，该鲸类出现于秘鲁有约1200万年历史的皮斯科组中。梅尔维尔鲸头部长达3米（10英尺），齿长为36厘米（14英寸），与齿长为25厘米（9.8英寸）的抹香鲸相比，是已知最大的食肉动物之一，其体长约为13.5～17.5米（44～55.7英尺）。利维坦鲸属是顶级的掠食者，可能以鱼类和其他海洋哺乳动物为食，其中的海洋哺乳动物包括鳍足亚目、齿鲸亚目和须鲸亚目。与现存的抹香鲸相同，利维坦鲸属也有较大的前颅骨盆，这就意味着该鲸类也有较大的脑油器，但在化石鲸鱼中，这一器官却并非用在深度潜水和捕食上。

    另一种大型的抹香鲸，叫Albicetus oxymycter-us。经过对该物种、噬抹香鲸属和利维坦鲸属进行生物复原，人们发现这种物种的总长度为6米（19.6英尺）或以上。Albicetus上下颌均有牙齿，上颌牙齿上还有一层牙釉质，这在同属的物种间是很特别的（布尔斯马和派森，2015年）。中新世中期出现的这些数量众多、体型庞大的超级食肉抹香鲸，与现存的仅以乌贼为食的抹香鲸形成鲜明的对比。这表明古今的海洋哺乳动物大不相同，很多从前的群落在当今世界找不到对应的物种。此外，今天的抹香鲸中也少有超级食肉类动物。

    抹香鲸科的化石记录古老而多样，尽管抹香鲸科中只有一个物种——巨型抹香鲸（Physeter mac-rocephalus）存活至今，但该科物种的化石记录却古老而多样。抹香鲸科一直被公认为是最基本的齿鲸亚目物种。抹香鲸科动物头骨的衍生性状中有一种很特殊，即该物种的头骨内有一个大而深的前颅骨盆，脑油器就位于该颅骨盆内。此外，该鲸类还失去了一到两块鼻骨。抹香鲸有各种各样的功能依靠脑部以及位于其内的脑油器发挥作用，这些器官甚至对于回声定位都至关重要。基于泰德·克兰福德和同事们的解剖学研究（例如，克兰福德等，2008a，b；2010年），有关抹香鲸头部的回声定位功能已有充分的记录，但有一项基于工程模型和有限元分析的新研究（帕纳吉奥托普卢等，2016年）让我们发现，雄性抹香鲸在进行斗争时，其头部还可作为武器去撞击敌人。抹香鲸是现存齿鲸中体型最大的一种动物，体长达19米（62英尺），体重达70吨；同时，它还是潜水里程最长、深度最深的海洋哺乳动物：呼吸一次可潜水138分钟，游行3000米（＞1.8英里）。

    图3.18 巨头鲸梅尔维尔鲸生物复原图。本图来自兰伯特等，2010年。



    在抹香鲸（通常是在巨型抹香鲸中，在侏儒抹香鲸中比较少见）的消化系统中，发现了一种叫作龙涎香的特殊物质。在商业捕鲸中这种物质一般用来制作香水。龙涎香之前在化石记录中并不为人所知，后来人们在意大利更新世早期的岩石中发现了该物质。有一种细长物质，呈螺旋状，包含了大量的乌贼喙与龙涎香，该物质被认为是粪化石，即抹香鲸肠道内残留物的化石（巴尔丹扎等，2013年）。

    抹香鲸的化石记录至少可以追溯到中新世（中新世晚期，2150万～1630万年前），早前，如果将阿塞拜疆渐新世晚期（2300多万年前）残缺的凯氏法勒西鲸包括在内，那么化石记录的时间可以推至更早。在中新世中期，抹香鲸类在一定程度上就已经开始多样化。有关这一科的记录相当丰富，记录来自南美、北美、西欧、地中海地区、澳大利亚和新西兰地区发现的化石。

    小抹香鲸科：小抹香鲸和侏儒抹香鲸。小抹香鲸科是齿鲸中最稀有的谱系之一，包括小抹香鲸（K o-gia breviceps）和侏儒抹香鲸（Kogia sima）。小抹香鲸科与抹香鲸科关系密切，广泛分布于世界各地。小抹香鲸的名字很贴切，因为雄性小抹香鲸的体长只有4米（13英尺），而雌性小抹香鲸的长度不超过3米（10英尺），它们的体长最多只有自己近亲物种抹香鲸的五分之一。侏儒抹香鲸的体型更小，成年侏儒抹香鲸的体长为2.1到2.7米不等（7～9英尺）。小抹香鲸就像抹香鲸一样，也有一个巨大的前颅骨盆，盆中也有一个脑油器，但不同的是小抹香鲸的体长较小、喙部较短、头骨的某些细节也与抹香鲸不尽相同。小抹香鲸的脑油器较小，说明它们求偶方面的竞争压力并不是很激烈。小抹香鲸骨盆骨的退化（与现存的抹香鲸相比）也能说明这一点。

    最古老的小抹香鲸来自中新世早期（880万～520万年前）的比利时。迄今为止人们已发现了小抹香鲸的五个属种，它们分别是：来自中新世早期比利时的洋抹香鲸属、来自中新世晚期秘鲁的舟小抹香鲸属、来自中新世晚期墨西哥加利福尼亚半岛的柏加小抹香鲸属、来自上新世早期美国北卡罗来纳州的阿普里斯小抹香鲸属，以及来自中新世晚期巴拿马的地峡倭小抹香鲸属。现存小抹香鲸的化石记录可追溯到上新世晚期的意大利。早期分化出来的小抹香鲸包括洋抹香鲸、阿普里斯小抹香鲸和舟小抹香鲸。Nanokogia是一种较晚分化出的小抹香鲸类群，和柏加小抹香鲸属一样，它与现存小抹香鲸属的关系比与其他类群的关系更紧密（兰伯特等，2016；维莱斯·尤尔贝等，2015年）（图3.16）。基于Nanoko-gia和小抹香鲸属的形态特征（如喙部较短）以及古生物学和地质学方面的证据（如丰富的鱼种和估算水深），有假说认为，化石抹香鲸以鱼类和乌贼为食。化石抹香鲸的脑油器可能比小抹香鲸的脑油器大，这说明其声波生成能力与现存小抹香鲸不同（维莱斯·尤尔贝等，2015年）。

    synrhina：剑吻鲸科、淡水豚总科和海豚科

    Synrhina（来源于希腊语，意为“鼻子连在一起，”指其软组织鼻道远端与鼻孔骨外侧相融合）是齿鲸亚目冠群的一个进化支，该类群由盖斯勒和他的同事（2011年）提出，是剑吻鲸科、淡水豚科和海豚科最近的共同祖先。

    剑吻鲸科：剑吻鲸。剑吻鲸科的物种多样性仅次于海豚，包括6个属和22个现存物种。由于剑吻鲸科动物习惯深潜（可达水下3000米），行踪难以捕捉，因而成为世界上最不为人知的大型哺乳动物。它们的特点是喙部细长并经常向外伸出，因而得名剑吻鲸。虽然在一些形态分析中将剑吻鲸科与抹香鲸科结合了起来，但是近来的分析不再支持这种安排。现存剑吻鲸其他的一些显著特征还包括：明显的性双态性、鼻部隆起、喉槽前部被挡，以及严重的牙齿退化。牙齿消失（大部分是上颌的牙齿）是剑吻鲸的一种进化趋势，但只有雄性剑吻鲸上颌前端会有两对巨齿外露。

    在现存剑吻鲸和化石（见下图）剑吻鲸身上还有其他一些奇特的结构，如在它们的面部、喙部和上颚有各种骨结构，其中许多都位于软组织深处。有假说认为这些结构可以作为武器，用来传输声音信号或者/以及当作深潜时的气舱。不过在现存类群中，这些特殊结构被认为是性别选择的结果——可以直观地展示性别——这种说法可能更合理，因为在雌性鲸中并无这些特殊结构。古生物学家帕维尔·高尔丁（2014年）提出了一个有趣的假设。他认为，剑吻鲸的一些特殊面部结构可能在“听觉”中起作用。因为这些骨结构的密度差异带来的回声不一样，所以剑吻鲸可以通过回声定位对对方进行辨别。也正因如此，剑吻鲸的一些特殊面部结构可能在它们的社会交流与个体或物种识别中发挥作用。高尔丁指出，这种“回声成像”假说已经用来解释剑吻鲸如中喙鲸属某些种同时深潜这一现象，只不过它们的这种特殊结构不是几乎不可见就是完全不可见。

    剑吻鲸栖息在近海较深的海盆中，我们对它们的了解大多是在其搁浅的时候。以前它们在化石记录中鲜为人知，但在过去的几十年中，于中新世中期及上新世的欧洲、北美、南美、非洲、日本、澳大利亚的一系列发现表明，剑吻鲸的化石物种比现存物种还要多（见比亚努奇等综述，2016年）。首次在北海出现的一个中新世早期的剑吻鲸标本备受争议。在比利时安特卫普发现的一种古老的剑吻鲸——小古喙鲸已用于重新校订剑吻鲸冠群的分化时间，校准后的分化时间为中新世中期（1500万～1320万年前）（图3.19）。这种小型剑吻鲸的特征基于几个头骨的局部化石进行描述，其体长比贝喙鲸某些种小得多，总长度可能不超过4～5米（13～16英尺）。意大利古生物学家乔瓦尼·比亚努奇和他的同事（2016年）通过系统发育分析，将剑吻鲸分为两类：一类是马什喙鲸属进化支，来自太平洋东南部和大西洋北部；另一类是剑吻鲸科冠群，主要来自南大洋（图3.19）。乔瓦尼及其同事们指出，剑吻鲸的这两种谱系有着相似的进化趋势，如牙齿退化、喙骨厚度增加、面部形态改变和体型增大。

    图3.19 剑吻鲸科种系发育图。本图修改自比亚努奇等，2016年。



    在一次特殊的化石挖掘活动中，人们从葡萄牙和西班牙海岸外的大西洋海床中挖掘出40多个剑吻鲸头骨。比亚努奇和他的同事（2013b）对这些标本进行研究，发现了剑吻鲸的一些新属种。埃布罗球喙鲸是一种长相尤为奇特的剑吻鲸，在其喙部中间有一个巨大的球形骨，由前颌骨融合而成（图3.20）。另一种长相奇特的新型剑吻鲸叫作食鱼底喙鲸。它的面部有一个奇怪的延伸区域，拉长了上颌的脊状突起，被认为是作用于鼻道、气孔和melon处的面部和喙部肌肉的起始处。这些挖掘打捞出的标本的地质年代尚无法确定，但它们很可能出现于中新世早期到中期的沉积物中（图3.19）。此外，在南非海岸还挖掘出许多剑吻鲸化石，这使人类又发现了剑吻鲸9个属的10个新物种（比亚努奇等，2007年）。通过对比这些挖掘出的化石，人们发现了动物群之间存在的差异。由于赤道暖水阻碍了伊比利亚半岛和南非海岸之间的化石剑吻鲸的传播，所以化石剑吻鲸不同物种之间的这些差异，可能恰好说明了赤道暖水的存在。

    图3.20 埃布罗球喙鲸头骨化石显示该物种的球形上颌突出。喙部长度为530毫米（1.7英尺）。本图来自比亚努奇等，2013b。



    中喙鲸属有15种现存物种，是已知的鲸类动物中物种最丰富的属类（参见伯塔，2015年）。然而，人类目前只发现了中喙鲸属的两个化石物种：一是好望角中喙鲸，对该物种的研究发现基于从南非的海底挖掘出来的头骨；另一个是波氏中喙鲸，发现于比利时。波氏中喙鲸的标本可追溯到486万～390万年前，而且由于系统发育分析将波氏中喙鲸置于现存的物种中，所以现存物种的扩散时间就止于上新世（赞克勒阶）早期。

    南美洲有关剑吻鲸的化石记录多种多样，包括6个属。其中有5个属来自中新世到上新世的秘鲁，这表明东南太平洋营养丰富的沿海水域是剑吻鲸干群动物重要的扩散区。最著名的化石剑吻鲸之一是吻利隆喙鲸（图3.21），该物种出现于上新世早期。与大多数现存的剑吻鲸相比，吻利隆剑吻鲸不擅长吸食，该物种正模标本的牙齿有磨损，表明它以底栖生物为食。然而，吸食的本领在剑吻鲸的进化史上早已出现。另一种奇特的剑吻鲸叫作厄比纳纳斯卡喙鲸，来自秘鲁。该物种长有长喙，下颌有一对巨大的前牙，类似于剑吻鲸冠群动物，表明在剑吻鲸进化史上性双态性很早就存在。

    第三种在秘鲁发现的化石剑吻鲸是喙部细长的马什喙鲸属，该物种出现于中新世中期，在大西洋东部（美国和意大利）也有分布（图3.22，图3.23，图3.24）。人们在秘鲁发现了一副簇状马什喙鲸骨架，其长度约为4.1～4.5米（13.4～14.7英尺），重达1842千克（4000磅），并伴有一些骨鱼类遗存。这一发现证明了簇状马什喙鲸与鱼类之间的捕食者-猎物关系，并为确定剑吻鲸祖先的栖息地提供了重要线索。研究人员认为，此鲸捕获了大量沙丁鱼类并吃掉了它们，不久之后就死去了（可能是由于摄入了一种有毒物质），在沉入海底并被埋葬起来之前，它吐出了一些在最后一餐中吃的东西。（图3.24）。另一种鼻子较长的剑吻鲸叫作晨光大衮鲸，最近发现于丹麦哥罗摩组中新统上部（990万～720万年前），在系统分析中被确认为马什喙鲸属的姐妹群。有关马什喙鲸属、利隆喙鲸属和大衮鲸属的研究结果表明，剑吻鲸干群成员与现有的剑吻鲸相比，不太擅长吸食和深度潜水，并且更有可能生活在较浅的地方，以鱼类为食。剑吻鲸的第一个化石记录是布氏南风喙鲸，同时它也是最基本的剑吻鲸物种。该物种发现于西南大西洋，出现于中新世晚期阿根廷巴塔哥尼亚玛德琳港口的地层中。通过对该物种部分头骨和仅有的标本进行元素鉴别，人们发现布氏南风喙鲸的鼻腔很大，呈三角形且明显不对称。

    剑吻鲸有两个新的子类，分别是厚肌查文喙鲸和科罗拉多奇穆喙鲸，它们暴露在赛罗科罗拉多和塞洛斯奎斯这两个年代久远的曾是海洋脊椎动物聚居地的皮斯科组。奇穆喙鲸出现在托尔托纳阶，被归入马什喙鲸属进化支中（图3.19），而出现在墨西拿阶的查文喙鲸则属于这个进化支中更基层的物种，被认为是最早分化的剑吻鲸（比亚努奇等，2016年）。

    还有一种不同寻常的大型剑吻鲸，体长为7米（23英尺）。人们在肯尼亚的淡水沉积物（距今约1700万年前）发现了该物种的头骨，推定该物种出现于中新世中期。剑吻鲸和现存鲸类一样，有时也会进入河流生活。其体型大小、化石发掘地的地质背景和相关动物群表明，该物种可能是在沿着非洲东海岸迁徙的过程中被困在河里的。

    淡水豚总科：异海豚科、角齿海豚科、淡水豚科（恒河淡水豚）。现存的亚洲河豚科、淡水豚科以及已灭绝的角齿海豚科和鲨齿海豚科，最初都被列入淡水豚总科。后来，其他已灭绝的类群（如原鲨齿鲸属、道皮尔兹海豚属、异海豚属、剑吻古豚属、Zarhinocetus[5]）和现存的淡水豚（亚马孙河豚属、白鳍豚属、普拉塔河豚属）也被纳入这个超级家族。近年来，淡水豚属这一概念范围进一步扩大，还包括南半球已灭绝的类群：Huari-delphis、Otekaikea、Papahu和怀佩什海豚科（在齿鲸亚目干群中讨论过）。目前显然需要进行更系统的研究，以厘清“淡水豚属”内部各种系之间的关系，而这项工作也正在进行。“淡水豚总科”这一概念包括三大类别——异海豚科、角齿海豚科和淡水豚科——这是目前的一致看法，而将鲨齿鲸科和怀佩什海豚科归入其内的看法还存在争议。我所采纳的是布尔斯马和派森（2016年）对淡水豚总科所下的定义，因为这种定义迄今为止最为全面，它将所有假定的淡水豚谱系都包括在内。现存的亚洲白鳍豚、恒河豚（恒河河豚与印度河河豚被认为是濒危亚种）构成了淡水豚科。这一分类单元的特点是喙部细长，额脊宽阔，牙齿数量多、窄而尖，鳍呈桨状。

    图3.21 化石剑吻鲸科扁吻利隆喙鲸属生物复原图。本图来自兰伯特等，2013年。照片由C.莱特纽尔提供。



    图3.22 化石剑吻鲸科马什喙鲸属动物的部分遗骸，位于秘鲁科罗拉多。本图由G.比亚努奇提供。



    图3.23 簇状马什喙鲸捕食成年沙丁鱼群的生物复原图。本图来自兰伯特等，2015年。图片由A.热纳里绘制。



    图3.24 簇状马什喙鲸及一些鱼的骨骼遗骸。本图来自兰伯特等，2015a。



    比亚努奇和他的同事（2013a）在秘鲁亚马孙盆地中新世沉积物中发现了淡水豚亚科（platanis-tine）（包括现存恒河豚在内的亚科）的化石并对其进行了报道，在此之前人们对淡水豚科的化石记录并不知晓。这一发现表明，动物的分布并不局限于亚洲地区。此前，人们试图将在俄勒冈州发现的一块下颌骨遗骸归入该类群。基于此，比亚努奇和他的同事认为，在淡水豚亚科动物进化的早期阶段，该物种的栖息地并不局限于淡水中。有假说认为淡水豚亚科栖息于北太平洋，该类群的起源地之一即为中新世早期（或之前）的北太平洋。在中新世中期结束之前，一些淡水豚亚科动物进入了亚马孙盆地淡水区域生活。最终，它们到达了印度洋、恒河和印度河，并在那里生存至今。

    中新世中期至晚期，约1600万～600万年前的海洋物种札哈豚属和盖豚属（归为盖豚亚科），与恒河豚属（恒河豚亚科）联系密切，尽管它们的喙形、颅对称性和面部气腔骨都不尽相同。

    一些中新世早期的齿鲸亚目类（如南鲸属）头骨较小、略不对称，喙部较长、呈锥形，牙齿只有单齿根、几乎为同型齿。这类鲸有的被归入角齿海豚科中，有的被归入与齿鲸亚目干群相近的种群，如淡水豚属中（盖斯勒等，2011年）。尽管有关角齿海豚的化石记录较少，但它们广泛分布于南北大西洋和南太平洋。

    异海豚科最初包括两个物种：普氏异海豚和Allodelphis woodburnei，由拉里·巴恩斯命名。这两个物种都出现于中新世中期的加利福尼亚州。后来，又有一种叫Zarhinocetus的新物种被归入这个家族。最近，两个新发现的中新世早期属种——来自俄勒冈州的Goedertius[6]和来自日本的Ninjadel-phis[7]，也被归入这一家族。异海豚的喙部极长，背腹侧扁平，上颌骨上有沟槽，有许多小齿，下颌骨延伸到喙部的前端之外。该物种的成员体型相对较小，总体长不到4米（13英尺）。颈椎骨向腹背侧延伸（与现代的齿鲸亚目动物不同），与巨大的枕骨盾和厚实的颈脊相连，说明异海豚的颈部肌肉发达，头部能够灵活转动。有假说认为异海豚灵活的头部与其捕食方式有关，它们在捕捉猎物时头部摆动的方式与恒河豚类似。最近也有研究对一些异海豚进行了系统发育分析（布尔斯马和派森，2016年），最终将异海豚属和Arktocara[8]划分为与Zarhi-nocetus和Goedertius最密切相关的姐妹群。

    DelPhinida：肯氏海豚科、白鳍豚科（白）和亚河豚总科

    最初，有看法认为Delphinida应该包括大多数河豚（亚马孙河豚属、白鳍豚属、淡水豚属）及抹香鲸属、剑吻鲸属和海豚类动物（慕森，1984年）。然而，大多数最近的谱系关系都更倾向于更具包容性的进化支分类，将肯氏海豚属、li-potiids、亚马孙河豚属、拉普拉塔河豚属和海豚类动物的化石都囊括进来（如派森等，2015年）（图3.25）。在中新世“海豚”干群中已灭绝的一科叫作肯氏海豚科。肯氏海豚科相对于一般的大型动物而言体型较小、齿数众多、颅底鼻窦结构复杂、颅顶对称（图3.26）。肯氏海豚科种类多样，有17个属种来自中新世沉积物中。班尼肯氏海豚是肯氏海豚科中典型的一类，其标本由发现于美国马里兰州卡尔弗特组的几块头骨制成。该鲸类最初被划分到海豚科，但后来经过洛杉矶自然历史博物馆资深的脊椎动物古生物学家拉里·巴尔内斯（1978年）辨认，该物种最终被归入肯氏海豚科。肯氏海豚科动物发现于中新世沉积物中，距今约1950万～1850万年，已成为确定Delphinida出现时间的参照物。在亚马孙河豚总科和海豚总科之外，肯氏海豚科的定位多种多样，也被认为是早期海豚干群。其他研究认为，肯氏海豚科是一种并系类群，分类方式多样，具有层级性，地域分布广泛。相关研究通过对迄今为止数量最多的肯氏海豚科进行分析（兰伯特等，2017年），证实该种群为并系群，但同时也发现“肯氏海豚属”并不属于海豚总科，而是分散在5个不同的已灭绝的谱系和/或进化支中，这些谱系和进化支为亚马孙河豚总科+海豚总科的姐妹群。肯氏海豚科的生物多样性从中新世晚期开始减少，最后的肯氏海豚与早期的海豚出现在同一时期，两者可能在生态上存在替代关系。

    图3.25 Delphinida种系发生关系图。本图修改自派森等，2015年。



    白豚，或叫中国白鳍豚（Lipotes vexillifer），栖息于中国长江。它的吻部狭长，前端略向上翘，背鳍呈三角形，鳍肢较宽，末端钝圆，眼睛极小。最后一次发现该物种是在2002年，现在该物种已灭绝（2014年被列入国际自然保护联盟濒危物种红色名录，www.iucnredlist.org），是大部分栖息地受到破坏的典型受害者。有一块所谓的白鳍豚化石，是发现于中国的一块上颚残骸，但由于十分不完整，因而难以确认是否属于这一分类单元。虽然最初人们认为白鳍豚与拉普拉塔河海豚类似，因而将其归入拉普拉塔河豚科中，但大多数进化支分析（如盖斯勒等，2011年），基于中新世晚期至更新世中期约860万～600万年前北太平洋（加利福尼亚州、加利福尼亚半岛）（图3.27）的海相沉积物及陆相沉积物，认为白鳍豚的姐妹群为长吻海豚佩阿波特波鲸属。在一些系统育中（如派森等，2015年），佩阿波特波鲸属与恒河豚属及白鳍豚属一同被归入了更大的进化支中（图3.25）。佩阿波特波鲸属有三个物种，最古老的是来自加利福尼亚半岛的P.pacifica。佩阿波特波鲸的头部有一个极为细长的喙，下颌有许多小尖牙（每个下颚有80～82颗）。在日本上新世沉积物下部出现的一些物质可能是佩阿波特波鲸的遗骸，表明该鲸类于中新世晚期或上新世早期扩散到了北太平洋西部。

    图3.26 秘鲁赛罗科罗拉多一种类肯氏海豚物种的清晰遗骸。本图由G.比亚努奇提供。



    图3.27 圣地亚哥自然历史博物馆Parapontoporia sternbergi鲸的头骨及颌骨。本图由T.德米雷尔提供。



    考虑到白鳍豚生活在淡水环境中，那么佩阿波特波鲸是从何时起在何地开始适应淡水环境的，就成为一个问题。根据博森克和普斯特（2015年）的研究，在上新世晚期到更新世早期加利福尼亚州圣华金河谷的陆相图莱里组中，发现了佩阿波特波鲸未定种，说明这一谱系曾生活在淡水中。该地区的地质历史表明，佩阿波特波鲸未定种死亡之时栖息于湖泊或有河流注入的咸水区域内。

    亚马孙河豚总科：亚马孙河豚科（又称Bou-to）和拉普拉塔河豚科（又称Franciscana）。亚马孙河豚总科包含淡水豚拉普拉塔河豚属、亚马孙河豚属这二者最后一个共同祖先及其所有后代（盖斯勒等，2012年；派森等，2015年）（图3.25）。这种粉红色的海豚或称亚马孙河豚（Inia geoffren-sis），是一种淡水生物，有简化眼，只出现于巴西、秘鲁和厄瓜多尔的亚马孙河流域和奥里诺科河流域。亚马孙河豚的另一个名字“bouto”来源于它吹气时发出的声响。该河豚身上独特的粉红色可能是受水温和水中铁含量的影响而形成的。基于分子数据的亚马孙河豚的第二个现存物种是玻利维亚海豚，发现于玻利维亚亚马孙盆地；第三个物种是来自巴西阿拉瓜亚河盆地的阿拉瓜亚豚，对该物种的描述基于形态数据和分子数据（阿尔贝克等，2014年），但样本数量非常有限。亚马孙河豚属（包括化石类群在内）有一个极长而尖的喙部和上颌，后枕骨非常狭窄，眼眶区域大大缩小，带气腔的上颌骨呈峰状。从牙齿形态上看，亚马孙河豚前部的牙齿呈立锥状，后部的牙齿呈磨牙状，可用于咀嚼带甲壳的鱼类。

    亚马孙河豚属与拉普拉塔河豚属一样，在过去物种类型更丰富多样。亚马孙河豚属的化石记录可追溯至中新世晚期的南美洲和上新世早期的北美洲。伊氏梅赫林亚河豚以美国梅赫林河命名，在这里，所有已知的标本都发现于美国北卡罗来纳州中新世晚期的海洋岩石中，并暂时被归入亚马孙河豚科。先前的研究认为亚马孙河豚属起源于南美洲，但考虑到北美梅赫林亚河豚的化石记录，人们推测亚马孙河豚属也有可能起源于北大西洋。支序分析将梅赫林亚河豚放置在亚马孙河豚总科阿根廷类群中，包括来自中新世晚期阿根廷组中的两个属种：等吻河豚属和蜥河豚属（盖斯勒等，2012年）（图3.25）。后来，人们在巴西更新世马德拉河组发现了一个未被描述的新物种，该物种可能是亚马孙河豚属新种（科佐尔，2010年）。在这些已灭绝的类群中，只有本内登等吻河豚有数量众多、保存相对完好的头骨和带齿的喙状残骸。

    另一新属种叫作Isthminia panamensis，由派森和他的同事（2015年）根据巴拿马始新世晚期查格雷斯组皮那沉积相（Pina Facies）的遗骸对其进行描述（图3.28）。Isthminia[9]发现于海洋岩石沉积物中，大约出现在600万年前，那时巴拿马海道还尚未形成。Isthminia是已知最大的亚马孙河豚属之一，其总长度为284～287厘米（9.3～9.4英尺），大小与现存中型到大型海豚类动物如花纹海豚（Gram-pus griseus），平均总长度为283厘米（9.2英尺）相近。沉积学数据和埋葬学数据表明，Isthminia是一种海洋生物。对牙齿形态的分析表明，该物种所栖息的生态环境与现代生活在海洋中的海豚类动物相似。系统发育分析把Isthminia作为亚马孙河豚属的姐妹群，并将其归入一个更大的进化支中，这一进化支包括等吻河豚属和梅赫林亚河豚属（图3.25），与亚马孙河豚属更广泛的海洋祖先一致。由于人们于始新世秘鲁皮斯科组发现了亚马孙河豚类的新物种（兰伯特等，2017年），因此系统发育的综合分析也有依据可寻。有观点将这一最近发现的物种视为亚马孙河豚属的姐妹群。

    图3.28 上图，Isthminia panamensis头骨模型侧视图。头骨长度大于571毫米（大于1.87英尺）。该头骨三维模型可见史密森学会网站（http：//3d.si.edu）。下图，Isthminia生物复原图。本图来自派森等，2015年。



    美国唯一广泛被确认为亚马孙河豚的物种是神秘的哈德逊棱河豚，该河豚只有一块发现于中新世晚期佛罗里达州波恩谷组的一块残缺不全的头盖骨。这一化石生物可能生活在海洋中，但由于波恩谷组中既发现过陆地哺乳动物，也发现过海洋哺乳动物，因而棱河豚属也很有可能栖息于海洋环境或河流环境中。其他的亚马孙河豚属化石（如等吻河豚属、蜥河豚属的化石）也都发现于河流沉积物中。

    拉普拉塔河豚（Pontoporia blainvillei）在阿根廷、乌拉圭又叫作拉河豚，生活在在巴西、乌拉圭和阿根廷的南大西洋西部的河口和沿海水域，是拉普拉塔河豚科唯一的现存物种。拉普拉塔河豚与亚马孙河豚关系最为密切，形态学数据和分子数据都能证明这一点。普拉塔河豚的总体长在1.2米～1.7米（3～5英尺）之间，是现存最小的海豚之一。拉普拉塔河豚的化石记录更为多样，有至少6个来自淡水沉积物和海洋沉积物的物种。这一类群最初似乎是在中新世时期开始进化的，它们的化石物种发现于中新世晚期到上新世早期（600万～300万年前）南美洲的东部海岸、北美洲的东海岸和北海。大多数拉普拉塔河豚属喙部狭长，有多颗小齿。虽然上新世时期该物种的头骨几乎是对称的，但是早期的拉普拉塔河豚属头骨并不对称，其上颌骨偏斜于鼻侧。

    短吻河豚属，被放置在短吻河豚亚科中，因秘鲁和智利的一些物种而为人们所知。该物种既有长吻型也有短吻型。后者主要习惯于吸食，而前者的齿数更多，可能更习惯于捕食（盖斯勒等，2012年；兰伯特和慕森，2013年）。其他已灭绝的南美洲拉普拉塔河豚科，包括发现于中新世晚期阿根廷巴拉那组和智利巴伊亚英格莱萨组的拟拉河豚属，以及发现于上新世早期秘鲁皮斯科组局部区域的Pliopontos。

    拉普拉塔河豚属中的化石罗素斯特恩海豚，由戈弗雷和巴尔内斯（2008年）基于中新世晚期（约1000万～900万年前）的部分头盖骨进行描述。这一物种颅顶不对称、鼻骨较高、前颌骨窝横向扩展。拉普拉塔河豚属中的化石贝克奥罗拉鲸，由吉布森和盖斯勒报道。报道基于一具发现于上新世早期（400万～380万年前）北卡罗来纳州约克镇组一个不完整的头骨。如果假设南美洲的奥罗拉鲸属与拉普拉塔河豚属之间有密切的关系，那么在美国东部海岸出现的奥罗拉鲸就说明了拉普拉塔河豚属已经扩散到北美洲。或者，如果奥罗拉鲸与Pliopon-tos之间有更亲密的关系，那么在巴拿马海道封闭之前，奥罗拉鲸可能就已经通过中美洲（巴拿马）海道向外扩散了。

    Protophocoena minima发现于中新世晚期的北海，有关该物种的相关描述，基于来自荷兰及丹麦哥罗摩组（拟拉河豚属未定种的相关记录也来自此地）的头骨残片。很可能由于非洲与欧洲西南部的伊比利亚半岛发生了碰撞，所以拉普拉塔河豚从南边穿过类特提斯海到达了北海（参见第4章）。

    海豚总科（“海豚”干群）：海豚科和独角鲸总科。在1984年，亚加海豚科被列为一个新的海豚类动物家族，包括威士拿亚加海豚。对该物种的描述，基于中新世晚期，加利福尼亚半岛塞德罗斯岛（800万～600万年前）阿尔米迦组中发现的一副最完整的鲸类骨骼化石。亚加海豚科中第二类地质年代较年轻的动物为萨氏亚加海豚，有关该海豚的描述来自一具不完整的骨架，该骨架发现于加利福尼亚中部的皮斯莫组，出现于上新世晚期（300万～200万年前）。亚加海豚属是一种体型中等大小的海豚类动物，体长约为2.5米（9英尺），胸腔较大，颈部较短，前鳍宽阔。虽然人们一直将亚加海豚属与肯氏海豚属或鼠海豚属联系在一起，但最近的系统发育分析将它们归为海豚类基层物种。这一进化支还包括海豚科和独角鲸总科（独角鲸、白鲸、鼠海豚）（盖斯勒等，2011年）。

    海洋海豚即海豚科，是鲸类家族中形态和分类最丰富的物种，有17个属和37个现存的海豚种类，其中包括虎鲸（Orcinus orca）和领航鲸（Globicephala spp）。大多数海豚为中小体型，体长从1.5～4.5米不等（4.9～14.7英尺），牙齿为同型齿，呈圆锥状（图3.29）。其中最大的种类是虎鲸，体长可达9.5米（31英尺）。尽管伊洛瓦底江海豚（Orcaella brevirostris）只发现于印度-太平洋地区，一度被认为与白鲸和独角鲸一样也属于独角鲸属，但最近的形态学和分子研究表明这个物种属海豚科。分子分析在亚科群体中发现了一些微小的差异，并提出斑纹海豚属具有多源性。尽管最早的分化可见于中新世晚期的化石记录中，但据估计，海豚类的分子分化时间在1000万～900万年前。

    图3.29 海豚科（白点原海豚）头骨图解及牙齿解剖图。



    图3.30 Eodelphinus kabatensis头骨图。本图由M.穆拉卡米提供。



    图3.31 Eodelphinus kabatensis生物复原图。本图由R.博森克绘制。



    被证实的最古老的海豚科动物为Eodelphi-nus kabatensis（图3.30，图3.31），该物种来自中新世（1380万～850万年前）的日本。这一时间节点与海豚类动物的分子分化日期一致。古生物地理重建和该物种的分化时间表明，海豚科齿鲸亚目可能起源并分化于中新世中期的太平洋，随后通过中美洲海上航道迁移到北大西洋。20世纪90年代末，在意大利发现了上新世时期重要的海豚化石标本。该标本由比亚努奇和他的同事记录（例如，比亚努奇，1996年，2013年；比亚努奇和兰迪妮，2002年），证实了海豚爆炸性扩散的时间是在上新世-更新世时期。在这一时间段内人们发现并描述了8个属种。这种生物多样化与海豚科物种回声定位能力增强及脑容量相对增加等形态变化有关。针对这一生物多样化的现象，人们提出了多种多样的假设，比如有人提出，海豚类在墨西拿高盐度危机（指中新世纪末地中海因盐度增高而导致海洋生物减少的现象）之后，又快速再次涌入地中海地区。最终，从地中海流向大西洋的暖流受阻，使北大西洋水温剧烈下降。这加剧了北大西洋水温变冷的情况。由此导致热度的急剧上升可能与北大西洋上升流和浮游植物数量增加有关。

    图3.32 海豚亚科谱系关系图。本图修改自比亚努奇，2013年。



    意大利更具代表性的上新世海豚是莫氏赛普丁海豚，之前人们将其与现存的大西洋斑点海豚Stenel-la（参看S.frontalis）相联系。人们对这一种化石海豚的研究基于一具未成年动物的部分骨架。与现存的海豚相比，莫氏赛普丁海豚的头骨相对较大。进化支分析把这一分类单元定位为另一个意大利上新世海豚科托斯卡纳海豚属的姐妹群，并认为该分类单元与原海豚属的亲缘关系较远（图3.32）。比亚努奇（2013年）进一步指出，海豚的现存物种可能直到更新世才出现，而大多数上新世的海豚都属于已灭绝的类群。而现行的对海豚的分类方法在分子系统中缺乏一致性或差异性，成为导致争议出现的原因。

    一些化石物种与海豚亚科领航鲸亚科有关。领航鲸属也被称为“黑鲸”，包括一些现代物种，如巨头鲸、领航鲸和伪虎鲸（Pseudorca crassidens）。现存物种以肤色深、体型大、头部笨重、前额圆而隆起、齿数少为特征。据估计，领航鲸亚科的分化出现在800万～400万年前，尽管在上新世晚期，领航鲸属分布广泛，但400万年的估计对于领航鲸亚科来说太年轻了。上新世时期的化石领航鲸属动物来自美国、智利、英国、日本、墨西哥、荷兰和西班牙（博森克，2013年）。海豚的一个新属种叫作霍氏匙吻鲸，相关描述来自上新世-更新世。其部分头骨在北海（荷兰）的疏浚作业中被挖掘出来。这一物种有一显著特征，与现存的领航鲸属动物相同，即吻部短而宽阔，背侧有褶皱区域用于肌肉连接，巨大的额隆一直延伸到喙部外缘（图3.33）。还有一种相关物种是墨西哥原领航鲸，对该物种的描述基于上新世晚期加利福尼亚半岛的一块头骨。小头半全豚来自北海和秘鲁的皮斯科组，最近被从宽吻海豚属中移入半全豚属中。据报道，该属种与领航鲸属有亲缘关系。

    独角鲸总科：独角鲸科（Monodontidae）、鼠海豚科（Phocoenidae）和海牛鲸科（Odobenoce-topsidae）。从传统上来讲，相比独角鲸属，鼠海豚属与海豚属之间的关系更为密切，尽管最近有关鲸类物种的综合分析（盖斯勒等，2011年）认为海豚总科为单系统。独角鲸科、鼠海豚科可能再加上海牛鲸科，这三个物种属于一个新的进化支——独角鲸总科。

    鼠海豚包括7个从小到中等大小的现存物种，生活在亚热带到温带潜水沿岸水域。鼠海豚属与其他齿鲸亚目不同，它们的牙齿呈片状或铲状，而非圆锥状（图3.34）。基于形态学和分子数据，最新的系统发育关系分析将现存的类群放置在江豚（Neophocaena phocaenoides）之中，作为该科最基本的现存成员。最具灭绝危险的鲸类动物是小头鼠海豚（Phocoena sinus），该物种与棘鳍鼠海豚组成了一个进化支，江豚属为该支的姐妹群。无喙鼠海豚是南美鼠海豚和大西洋鼠海豚的姐妹群。分子数据的差异表明，棘鳍鼠海豚和小头鼠海豚之间的关系及这两个物种与南美洲海豚属之间的关系都还不明确。

    与海豚属一样，鼠海豚属的化石记录可以追溯到中新世晚期和上新世的北太平洋、北大西洋和南大西洋地区。已描述的类群包括13个属和15个化石种。大部分鼠海豚属的化石发现于太平洋沿岸，这表明该物种起源于此，而与之相关的海豚类动物（例如，亚加海豚科、海豚科、独角鲸科、海牛鲸科）也出现于太平洋沿岸。日本已经灭绝的鼠海豚干群包括中新世（930万～920万年前）的Pter-ophocoena，中新世晚期（640万～550万年前）的Archaeophocoena和Miophocoena，以及较年轻的上新世早期末到晚期初的沼津鼠海豚属和北海道鼠海豚属（村上等，2014年）。分子结果将鼠海豚属与独角鲸属列为姐妹类群，但与此不同的是，形态学数据，特别是对Archaeophocoena和Miophocoena的颅骨剖析，显示海豚属与鼠海豚属应为姐妹群。后来分化出的鼠海豚包括生活于中新世晚期加利福尼亚州的沙利曼鼠海豚，生活于中新世晚期到上新世早期墨西哥的皮斯科鼠海豚，以及生活于中新世晚期秘鲁的南方鼠海豚和洛马鼠海豚。在太平洋以外的地区还有两种鼠海豚，生活于上新世晚期北海的玫巧豚和Brabocetus。这种分布格局由几次跨极地物种扩散事件造成，玫巧豚、Brabocetus及北海和北大西洋从更新世至今的栖息地，共同为此提供了支撑。在扩散事件发生之初（540万～480万年前），有一条穿越白令海峡的传播路线，鼠海豚、海象、海豹和其他海洋生物（软体动物、棘皮动物、藤壶、鳗草、海藻、红藻）都由此路线扩散。

    图3.33 霍氏匙吻鲸生物复原图。本图来自波斯特和库姆潘杰，2010年。



    图3.34 鼠海豚（Phocoena phocoena）头骨及牙齿。



    基于头骨、颌骨及颅下元素，人们辨识出一种名为Semirostrum cerutti[10]的化石鼠海豚。该物种生活于上新世（500万～160万年前）的加利福尼亚州，因下颌长于上颌而得名（拉西科特等，2014年）。有假说认为，这种已灭绝的鼠海豚利用其长而几乎无齿的下颌——与其他已知的哺乳动物相比，其长度远超出上颌（图3.35）——来搜寻和捕捉小鱼和头足类动物。CT图像所提供的下颌触觉敏感度证据显示，延伸的动脉血管中有血管可以为软组织输送营养。Sem-irostrum的颈部肌肉发达，其背侧深陷的髁突和强健的颈部椎体即为最好的证明，这就使得其头部能够灵活转动。现存鼠海豚和化石鼠海豚所表现出的进化过程表明，其成长速度较缓慢（见下面的讨论），其中的机制还需要进一步检测。

    图3.35 基于颅骨和后颅绘制的化石鼠海豚（Semirostrum cerutti）简化复原图（上图）和生物复原图（下图）。本图由R.博森克提供。



    与海豚属相比，现存鼠海豚属的吻部相对较短、体型较小、繁殖力较差、寿命较短。这些特征曾用以讨论稚态化的问题。稚态化是一种特殊的发育过程，在这种发育过程中成年个体仍保留着青少年时的特征。有说法认为，更新世期间主要的气候波动，可能导致了鼠海豚以稚态化方式为适应性策略来求得生存。个体发育时间缩短就使得该物种性成熟较早，同时也带来了更大的繁殖潜力（加拉提乌斯等，2011年）。加拉提乌斯和他的同事将对现存鼠海豚属的骨架形态测定研究进一步扩展到栖息地及捕食领域，区分了沿海物种与深海物种。

    另一项研究对现存鼠海豚的内耳解剖进行了探究，以理解其所处生态环境和体型大小的关系。结果显示，深海物种（南美鼠海豚、无喙鼠海豚）有半规管测量装置，这就意味着它们的前庭系统对头部转动的敏感度高于沿海物种（大西洋鼠海豚、小头鼠海豚、江豚）。深海物种游行速度更快，捕食猎物时也更迅速。相比之下，沿海物种对于头部转动的敏感度较差，这可能导致它们扫描周围环境和寻找猎物时行动缓慢。有关化石鼠海豚的研究表明，在现存的深海鼠海豚中，有内耳测量装置的物种包括pterphocoena、皮斯科鼠海豚和Salumiphoc-oena（拉西科特等，2016年）。其他的一些化石鼠海豚，特别是沼津鼠海豚属、北海道鼠海豚属，以及Semirostrum，都有内耳测量装置，不过它们也都属于现存的沿海鼠海豚。这些形态学测定的结果受到了化石产地数据的进一步证实，因为Semi-rostrum发现于圣地亚哥组，该地层属沿海沉积环境，而Salumiphocoena发现于蒙特利组，属深海海洋环境。由于化石记录中有保存完好的耳骨，那么就有丰富的信息来展开生态学方面的推断。

    独角鲸包括两种体型中等大小的现存齿鲸。这两种鲸目前只出现于北半球，它们分别是：独角鲸（Monodon monoceros）和白鲸（Delphinapter-us leucas.）。如果不把独角鲸的长牙计算在内，那么也可以将其算作无齿鲸。独角鲸螺旋状的长牙长度可达2.6米（8.5英尺），主要出现于雄性鲸身上，在雌性鲸身上也偶有发现。独角鲸的长牙也可能就是独角兽传说的来源，传说这种怪异的野兽形如马，长有狮子的尾巴，前额正中间有一只角，和独角鲸的长牙极为相似。至于独角鲸的长牙功能究竟为何，目前还存在争议。不过差不多能够肯定的是，长牙是一种用于攻击和在种群内进行炫耀的第二性特征。新的解剖证据和生理学证据表明，长牙可能也有感觉功能，也许能探测到哪片水域有雌性聚集。

    白鲸全身为独特的白色，可以以此伪装自己以躲过北极捕食者的追捕。白鲸和独角鲸都是地方性的类群，占据了整个北极水域。白鲸环极地分布，而独角鲸则分布于北大西洋，有时也会漫游到太平洋中。白鲸分布于纽约州北部和加拿大西部更新世岩石富集地区。其他包括短吻狮尾鲸在内的化石独角鲸属动物，来自中新世晚期加利福尼亚半岛阿尔米迦组。似独角博哈斯卡鲸来自上新世早期的北大西洋（图3.36）。从中新世晚期到上新世时期，独角鲸属占据着加利福尼亚半岛以南的温带水域。这表明现存的独角鲸生活于不同的环境条件下，其扩散至北极寒冷环境下也是最近才发生的事件。

    图3.36 似独角博哈斯卡鲸生物复原图，背景中为现存的独角鲸和白鲸。本图由C.比尔绘制。



    海牛鲸科。海牛鲸属是独角鲸属已灭绝的近亲物种，这种奇特的鲸目动物被放置在海牛鲸科中。其形态和推断出的底栖吸食习惯与现存海象类似（图3.37）。就像海象一样，海牛鲸如猪嘴般的吻部和上下颌结构表明，该物种以底栖无脊椎动物如软体动物或甲壳类动物为食。海牛鲸属的两类物种发现于上新世早期（400万～300万年前）秘鲁的皮斯科组，这两个物种都表现出了性双态性的特征。海牛鲸属的分布仅限于秘鲁，这也是地方性生长很好的一个例子。在现存的鲸类动物中，独角鲸、白鲸和北极露脊鲸在上新世晚期曾在更温暖的海域出现过，但目前是仅分布于北极水域的地方性特有物种。海牛鲸属的吻部很短，呈圆形，没有牙齿，前颌骨巨大，与其他鲸类细长的吻部不同。它的眼睛相对较大，朝向上方，表明双眼都有视觉能力，而大多数其他海豚的眼睛则分别长在身体两侧。海牛鲸属的一个显著特征是长在背腹侧的长牙。在唯一已知的雄性细海牛鲸标本中，较大的右侧长牙像针一样，露出的部分长达1.07米（3.6英尺），而较小的左侧长牙只有25厘米（9.8英寸）长（慕森等，2001年）。海牛鲸纤细的长牙可能在捕食过程中并不发挥什么作用，更有可能是在雄性同类的交往中发挥作用。海牛鲸的体长大约为3～4米（9.8～13.1英尺）。其枕骨髁大而发达，说明它的颈部肌肉健壮，颈部可以灵活转动，头部能够弯向侧方或平行于身体。

    图3.37 细海牛鲸生物复原图。本图由M.帕里什绘制。



    齿鲸亚目冠群中的未定物种

    到目前为止，已经灭绝的长喙“海豚”——剑吻古豚科（Eurhinodelphinids）（以前被称为Rhab-dosteidae）的系统发育地位仍无法确定。有说法认为剑吻古豚科是剑吻鲸科中的类群；也有说法认为该物种是其他干群进化支，如鲨齿鲸科+角齿海豚科（盖斯勒等，2011年），或淡水豚总科+海豚科+喙鲸科（兰伯特等，2015b）的姐妹群。剑吻古豚科在地理上分布广泛（从北海到澳大利亚），从中新世早期到中期（2300万～700万年前）适度分化出一些物种（已知的至少有8个属），并于中新世晚期灭绝。对比后来分化出的剑海豚属与那些基层类群（如剑吻古豚属），我们可以发现与头骨叠套作用相关的结构（鼻孔的后移）、听力（听小骨的进一步分离）和进食装置（颞窝的减少与猎物的大小和类型相关）等方面的进化趋势。有假说认为，剑吻古豚游行速度慢，生活在浅水环境中。人们在澳大利亚的淡水沉积物中发现了一个渐新世晚期的剑吻古豚物种。该物种的吻部前方没有牙齿，比下颌更长，人们认为这种结构有利于捕食猎物。有关剑吻古豚的种系关系一直存在争议。最近，它们要么是与剑吻鲸、海豚一起被归入同一进化支，要么就是被归入到介于抹香鲸总科与其他齿鲸亚目冠群之间的一个进化支中。

    除了剑吻海豚科以外，起源或分化于中新世早期的其他长吻海豚科未定物种还有：异海豚科、“道皮尔兹海豚科”以及淡水豚科。

    据兰伯特和他的同事（2015b）报道，在秘鲁奇尔卡泰组下中新统中，发现了一种新的长吻海豚Chilcacetus cavirhinus，对该物种的描述基于一些保存完好的头骨和相关的颌骨。这种海豚之前被划分在剑吻海豚科中，但目前还不能将其归入任何一个已命名的齿鲸亚目进化支中。这一物种与剑吻古豚科不同，它的下颌联合未融合。对Chil-cacetus[11]的支序分析支持将Chilcacetus、巨海豚属和阿根廷的阿哥海豚属划进同一个进化支，不过这一分法目前还没有统计学数据和清晰的同源性状作为支撑。

    另一个尚未确定的分类单元是“道皮尔兹海豚科”，该物种由慕森（1988年）提出。它包括一个单一的属和种，即奥氏道皮尔兹海豚。奥氏道皮尔兹海豚出现于中新世早期的意大利，吻部长，牙齿为同齿形。这一分类单元也与淡水豚总科有联系。始恒河豚科，以出现于中新世早期的始恒河豚属命名，最近被划分到剑吻古豚科中。

    回声定位的起源

    回声定位是指产生高频声音并接受其反射回声的能力，齿鲸亚目动物的进化与这种能力的进化紧密相连。然而，通过对一个保存完好的齿鲸亚目动物的耳化石进行研究，发现捕捉高频声波的能力在鲸的进化过程中出现得更早，大约在2700万年前，即这种能力特征在齿鲸亚目动物进化之前就存在了（丘吉尔等，2016年）。最古老的齿鲸亚目动物的面部结构可以证明它们具有回声定位的能力。古生物学家大卫·林德伯格和尼克·派森（2007年）提出假设，认为回声定位最初是为了适应在夜间捕捉那些垂直移动的头足类动物，尤其是鹦鹉螺目动物。人们发现充气的鹦鹉螺目软体动物比无外壳的、软体头足类动物（如乌贼）发出的回声更强，这就为这种捕食者（鲸）和猎物（鹦鹉螺目动物）之间的共同进化提供了证据。这些渐新世的硬壳鹦鹉螺目动物能够轻易地被早期凭借回声来定位的齿鲸亚目动物所捕获，也可能因此导致了后来鹦鹉螺目动物濒临灭绝（如图所示）。化石记录的有关回声定位能力的后续演变是由齿鲸亚目动物捕捉深水环境中的乌贼所致。

    捕食者（鲸鱼）和猎物（头足类动物）相对频数随时间变化图。本图修改自林德伯格和派森，2007年。




须鲸类：须鲸亚目

    须鲸类动物中包括地球上体型最大的动物。它们的成功很大程度上是因为有巨大的嘴，并能在一次性大量进食过程中，吞咽和过滤大量的水和猎物。在过去的15年中，已描述的物种包括14种现存的须鲸亚目物种和40多种灭绝的须鲸亚目物种。

    图3.38 进食过程中跃起的座头鲸口中的鲸须。本图由A.弗里德兰德提供。



    鲸须和大量进食的起源

    “须鲸亚目”这个名字的意思是“有胡子的鲸鱼”，这得名于它们的取食器。鲸须是哺乳动物一种独特的生理结构，由坚韧的表皮角化组织构成板，鲸须从口腔顶部的板上悬吊下来（图3.38）。在鲸的一生中，鲸须板不断地从基部向外生长鲸须，但同时鲸须也不断地被舌头磨损，露出的是一些黯淡无光的须。在每个鲸须板的内侧边缘上被磨损的鲸须与相邻鲸须板边缘的鲸须相重叠，形成一个过滤器，可以将猎物挡在口中。鲸嘴两侧鲸须板的数量大约有155个，最长鲸须板的长度为0.4～0.5米（1～1.5英尺）。灰鲸（Eschrichtiidae）有355个鲸须板。而在露脊鲸（Balaenidae）中，鲸须板长度可能超过3米（9英尺）。须鲸亚目将它们的鲸须架与其独特的身体结构和行为专长结合起来，来捕获大群的小型鱼类和无脊椎动物。现存的成年须鲸有鲸须，但没有牙齿；它们在胎儿阶段是有乳牙的，不过乳牙在出生之前就退化并被吸收。

    从牙齿到鲸须，从捕食猎物到大量进食，这一转变在化石记录中也有迹可循。大量进食的出现，代表着哺乳动物进化过程中主要的形态变化和生态变化。这种新颖的滤食策略是进化过程中一项重要的创新，预示着鲸类正朝着现代须鲸进化。但是大量进食这一特性并非最先出现在须鲸亚目身上。我们今天在须鲸身上发现的大量进食的特性，可能过去也发生在别的物种身上，如生活于中生代（约27000万～8600万年前）业已灭绝的大型多骨鱼，生活于新生代（约6600万～2300万年前）以浮游生物为食的鲨鱼和鳐鱼，只不过它们是用腮耙而非鲸须来过滤食物的。这些群体的其他相似之处还包括牙齿的改变与脱落、下颌形状的改变（下颚变长反映了力传递和强力咬合的减少），以及体型变大。在白垩纪末期，许多大型海洋鱼类的灭绝，极有可能为始新世晚期间歇性进食的鲨鱼和鳐鱼，以及始新世晚期和渐新世滤食性的须鲸亚目的进化提供了生态机会（图3.39）。

    图3.39 须鲸与各鱼类谱系的生态替代图。缩写：K/T，白垩纪/第三纪分界。本图修改自费里德曼等，2010年。



    鲸须化石在化石记录中较为罕见，因为鲸须的矿物含量不高，死后不久就会腐坏。然而，化石鲸鱼骨骼中的鲸须含有羟基磷灰石（骨头中的矿物成分）和其他元素（如锰、铜、铁和钙），使得鲸须能在沉积物中快速矿化和埋藏，进而得以保存，如发现于中新世到上新世秘鲁皮斯科组的鲸须就是这样保存下来的。保存下来的鲸须形如一系列彩色的鲸须板，与周围的硅藻泥岩形成鲜明的对照。通过对沉入海底或搁浅在岸边的现代鲸鱼尸体进行观察，人们发现鲸须通常会在鲸鱼死后从鲸口分离出来。然而，在皮斯科组发现的保存异常完好的须鲸遗骸中，鲸须却并未从口中脱离，而是保留在原位，悬吊在嘴上。这种保存下来的鲸须表明了在皮斯科盆地中，鲸鱼在死后就被快速掩埋（图3.40）。尽管鲸须能变成化石的情况极为罕见，但人们猜测，无齿须鲸亚目动物上颚的骨血管结构（约3000万年前）与鲸须的存在有骨骼上的相关性。古老的须鲸亚目既包括有齿类也包括无齿类，依照化石记录中解剖学上的分歧而被区分开。人们在约3400万至2400万年前有齿须鲸亚目物种（比如艾什欧鲸属、莫那印鲸属）化石上发现，上颌牙齿之间的位置有微小的缝隙，这一发现填补了有齿须鲸在进食解剖学上的空白。这些微小的外侧腭孔以及沟状结构类似于现存的须鲸，有假说认为这种结构是为了能让血管通过，从而为鲸须提供养分（图3.41）。最近的一份报告显示，鲸须的大部分血液来源于上齿槽动脉及营养侧孔中穿过的相关血管分支（为有齿哺乳动物牙齿供血的主要分支血管）（埃克代尔等，2015年）。牙齿和血管结构同时出现就意味着须鲸亚目干群动物既有牙齿，又有鲸须（图3.41，图3.42）。然而，正如一些科学家所指出的那样（马克思等，2015年，2016b），即使艾什欧鲸也有某种形式的鲸须雏形，但这并不一定意味着用于滤食。不过有人提出，乳齿鲸口中有牙冠出现。同理，一些艾什欧鲸的牙龈可能已经抬高，这表示它们有发育良好的牙龈组织。尽管牙龈组织的扩大可能会更有利于撕咬猎物，在捕捉凶猛的猎物时尤其如此，但是这一假说还有待于进一步验证。

    图3.40 Miocaperea pulchra头骨中显示有鲸须。（A）颅骨、侧视图；（B）喙部、腹侧视图；（C）喙部右腹侧视图，可显示所有保留下来的鲸须；（D）鲸须特写，侧视图；（E）左侧鲸须特写，腹侧视图（腹侧朝上）。比例尺=50毫米（1.96英寸）。本图来自比斯康提，2012年。



    图3.41 所选须鲸亚目动物的腭部。从左到右（均为腹侧视图）：已灭绝的有齿须鲸（Aetiocetus weltoni），幼年灰鲸（Eschrichtius robustus），胎儿长须鲸（Balaenoptera physalus）。本图来自埃克代尔等，2015年。



    图3.42 长有牙齿和鲸须的艾什欧鲸生物复原图。本图来自德米雷尔等，2008年。本图由C.比尔绘制。



    鲸须是在逐步进化的过程中出现的。起初须鲸的祖先只有牙齿没有鲸须，然后逐步过渡到有功能性牙齿和鲸须的中间阶段，最后再到牙齿消失，只生长鲸须。由于须鲸在解剖结构上有诸多特殊性，因而能够吞没大量海水并使用鲸须滤食。此外，须鲸的喙部宽阔，上颌骨较薄，下颌骨横向弯曲能与鲸须板相适应，还有一个未愈合的下颌联合，使得下颌能够独立移动。

    从牙齿向鲸须的过渡：基因证据

    有关牙釉质发育过程中牙齿基因的重要性分子研究表明，这些基因的突变与牙釉质薄弱、牙釉质畸形这样的牙齿缺陷有关。无齿须鲸亚目的祖先有完全矿化的牙齿，因此科学家推测，珐琅质特定基因会在须鲸中出现，但并不会在基因组中发挥作用。牙齿基因中转移突变的发现证实了这一推测。在转移突变中，插入一个或多个碱基，或者像在本例中，删除一个或多个碱基，就会破坏牙齿基因的读码框架。这表明这些基因位点正在使牙釉质特定的伪基因发生衰变（图3.43）。因此，从牙齿转变到鲸须这一进化过程的最终结果是，在须鲸亚目的基因组中存在着残留的基因，它们代表了“分子”化石，并为有齿的须鲸血统提供了遗传证据。

    须鲸亚目的化石记录，为从牙齿到鲸须的过渡提供了解剖证据和分子证据。图3.44（伯塔等，2016年）给出了将形态转换和分子转换映射于进化分支图上的情况总结。

    图3.43 AMBN牙齿基因的移码突变，显示了5种须鲸亚目和家猪的排列序列。本图修改自德米雷尔等，2008年。



    摄食习性：同位素证据

    海洋哺乳动物的饮食信息可从其骨骼和牙齿中碳酸盐的同位素浓度中获得（参见第1章）。这些信息可以用来重塑现存须鲸亚目的迁徙过程和觅食习性，并在化石记录中探索这些行为。有齿的须鲸亚目（乳齿鲸科）动物与齿鲸亚目动物骨骼、牙齿中的13C值相似，说明它们都以鱼类和乌贼而非食物链低端物种为食，同时也并不采取滤食的方式进食。相比之下，始弓鲸属和须鲸属干群的13C值较低，与有齿的须鲸亚目和齿鲸亚目有很大的不同，说明这些须鲸可能与现存的须鲸相似，有独特的饮食结构，以浮游动物为食（图3.45）。吉肯鲸（与Neoceti密切相关的“古鲸亚目”物种，见第2章）的13C值也相对较低，所涉范围广，涵盖了无齿的须鲸亚目和现存物种（例如，生活在特定纬度的物种）的13C数值范围。克莱门茨和他的同事们（2014年）提出假设，认为将这些结果与齿形相匹配，或许能够发现鲸类从胎儿时期到以海洋动物为食的成年时期这一过程中摄食习性的转变。有时丰富的食物供给会规律性地出现，但每次出现的时间较短，大规模摄食的本领有利于大型的食物消耗者充分利用这种机会。

    图3.44 已灭绝须鲸亚目和现存须鲸亚目进食策略的进化分支图。图中关系基于博森克和福代斯所提出的进化分支图（该版本受到学界的一致公认）（2015c）。在2016年6月9日，地层范围下载自古生物数据库（paleobiodb.org），通过从物种名目检索表中搜索位于进化分支图末端的物种名称，检索相应地层。（1）鲸目：28%～59%嗅觉基因无作用。（2）齿鲸亚目：74%～100%嗅觉受体基因无作用；生物声呐（“回声定位”）。（3）须鲸亚目：吻部宽阔；上颌骨边缘较薄；牙齿宽而小，有附齿；上颌有裂痕。（4）乳齿鲸科：眼睛大，朝向前方（增强视敏度？）。（5）艾什欧鲸科+CHAEOMYSTICETI：侧方有营养孔（存在鲸须结构）；下颌联合未愈合。（6）艾什欧鲸科：眼睛大，朝向前方（增强视敏度？）。（7）CHAEOMYSTICETI：骨骼13C含量低（进食营养级较低）；出生后齿列减少；吻部长而扁平；前颌骨/上颌骨可移动；营养孔呈横向排布；牙齿和牙釉质基因功能减弱。（8）始弓鲸科：前方齿列退化。（9）须鲸亚目冠群：出现鲸须/出生后牙齿消失；枕骨板前伸；齿骨侧弯；牙齿和牙釉质基因功能减弱。（10）BALAENOIDEA：吻部呈拱形；鲸须较长；吻部下方有缺口。（11）露脊鲸科：吻部极度弯曲。（12）THALASSOTHERII：鲸须架向前收缩；关节窝模糊/凹陷；C4orf牙齿基因缺失（？）。（13）新须鲸科：喙裂变小；下颌关节有半滑膜。（14）须鲸超科：C4orf牙齿基因缺失。（15）灰鲸科：吻部呈微拱形；鲸须短而粗糙；下颌关节有半滑膜；喉腹褶少而短。（16）须鲸科：带有滑膜下颌关节消失；舌头退化，舌部肌肉松弛；腹侧喉呈袋状；下颌感觉器官；喉腹褶延长，数量增加。



    头骨的发育和进化

    脊椎动物头骨的发育变化会带来诸多功能方面、生态方面和行为方面的后果。然而，有关须鲸亚目动物头骨的生长发育我们却知之甚少。蔡和弗迪斯（2014年）使用几何形态测定（对形态变化进行二维分析和三维分析），研究探讨几种须鲸亚目成员头骨的发育情况。研究对象的年龄从胎儿到亚成体/成体都有，包括两种须鲸——鳁鲸（Balaenoptera borealis）和座头鲸（Megaptera novaeangliae），以及小露脊鲸（Ca-perea marginata）（图3.46）。分析表明，须鲸亚目这两个进化支的发育过程并不同。小露脊鲸属在个体发育过程中发生的变化相对较少，就形态变化而言，其幼体标本和成年标本的形态变化在同一区域。然而，鳁鲸和座头鲸的幼体标本和成年标本却不在同一区域，而是分别与彼此的同龄标本在同一区域，即成年的鳁鲸与成年的座头鲸属同一区域，幼年的鳁鲸与幼年的座头鲸属同一区域。这不仅表明须鲸属相对于小露脊鲸属而言，个体发育的变化更明显（通常表现为吻部变长），而且表明每一鲸种的个体发育轨迹都是类似的。因此，蔡和福代斯的研究表明，小露脊鲸属正在经历滞留发育的阶段，而其他两种鲸类则在经历超前发育的阶段（加速生长），它们在个体的生长发育过程中所发生的变化远多于须鲸祖先。研究者进一步指出，发育限制可能是导致唯一存活下来的小露脊鲸类多样性少，而须鲸类多样性多的原因。因此，有必要对上述这些鲸类动物，以及其他的一些须鲸亚目动物，尤其是露脊鲸、灰鲸（样本容量越大越好）的骨骼生长发育进行进一步的研究，以阐明鲸类生长发育模式和物种多样性之间的关系。

    图3.45 美国和新西兰渐新世化石鲸类物种13C、18O值的双变量图。图中实线表示在更正大气中二氧化碳含量的变化后，现代鲸类物种同位素的复原值。缩写：VPDB，公认的碳元素标准；VSMOW，公认的氧元素标准。本图来自克莱门茨等，2014年。



    图3.46 基于几何形态学分析的须鲸亚目头盖骨形态变化图。缩写，R.W.1：相对偏转轴1；R.W.2：相对偏转轴2。本图来自蔡和福代斯，2014年。



    有齿须鲸亚目干群：拉诺鲸科、乳齿鲸科和艾什欧鲸科

    有齿须鲸亚目干群包括三科：拉诺鲸科、乳齿鲸科和艾什欧鲸科（图3.47）。由于大部分须鲸亚目干群发现于南半球，因而须鲸亚目可能起源于此。

    地质学上已描述的最古老的须鲸亚目动物是刻齿拉诺鲸，该鲸种是拉诺鲸科中的唯一成员。虽然人们对刻齿拉诺鲸的了解来源于其下颌骨和头骨碎片，但是正式描述却只与下颌骨和牙齿相关（头骨仍在研究中）。这两种化石都收集于始新世晚期或渐新世早期（约3400万年前）南极洲西摩尔岛的海洋沉积物中。拉诺鲸科物种体型巨大、长有牙齿、头骨长度约为2米（6.5英尺）。除了有宽阔的间隔的异齿形牙齿外，拉诺鲸的齿槽周围还有五条沟槽，有血管为上颌供血，这表明该物种有鲸须。

    其他三种古代的有齿须鲸亚目——乳齿鲸、Mammalodon hakataramea和狩猎简君鲸——同属乳齿鲸科（图3.44，节点4）。这三种鲸类由澳大利亚脊椎动物古生物学家埃里希·菲茨杰拉德（2006年，2010年，2012a）、福代斯和马克思（2016年）共同描述。这些须鲸亚目物种来自渐新世晚期和中新世早期，澳大利亚和新西兰约2800万～2400万年前的岩石中。狩猎简君鲸的特点是吻部短、呈三角形，牙齿为异齿形，眶部较大。该鲸种的眼部比例比其他有齿须鲸亚目物种的要大，这说明该须鲸亚目干群动物的视力很好（图3.44，图3.48）。根据头骨的大小可知，简君鲸的体型较小，体长为2.9～3.2米（9.5～10.5英尺）。从简君鲸强壮的下颚、巨大的牙齿和磨损的牙齿来看，它们是掠食者，以鱼类等单一种类的猎物为食。由于简君鲸属的喙部宽阔（表明其口腔巨大）但有裂缝，所以菲茨杰拉德（2012年）认为，该物种处于向大量进食的无齿须鲸亚目进化的过渡阶段，同时下颌朝纵向轴（α）和横向轴（Ω）方向偏转，颌骨变得强壮有力。

    图3.47 须鲸亚目干群物种系统发育关系图。本图来自博森克和福代斯，2015a。



    乳齿鲸属动物的喙部短而宽阔，门齿退化、形状细长，臼齿上有多个齿尖（图3.49）。虽然最初有假设认为乳齿鲸是一种滤食性动物，但其齿列、喙部、头骨、下颌骨和胸骨结构显示，该物种更有可能在捕获猎物的过程中以抽吸形式进食。例如，它的牙齿并不锋利，与那些以抽吸形式进食的齿鲸亚目物种相似。在乳齿鲸属的胸骨柄和胸骨之间有一片较大的表面区域，长着肥大的胸舌骨肌，而胸舌骨肌是在吸食过程中发挥重要作用的关键部位。此外，乳齿鲸的眼睛相对较大，朝向背腹侧。乳齿鲸属是体型最小的有齿须鲸亚目，其头骨长度为45厘米（约1.5英尺）。人们认为该物种较小的体型、相对较大的眶部、位置较低的头盖骨，以及相对较大的枕骨髁都是从稚态进化而来的。这种情况也可见于其他须鲸亚目（如小露脊鲸属）。

    与南半球的乳齿鲸同时出现的是艾什欧鲸科。该鲸种为有齿须鲸亚目种的一种单源谱系，在北半球有完善的记录，是有齿的须鲸亚目干群与有鲸须的须鲸亚目干群之间的一种过渡物种。艾什欧鲸科包括5个属（艾什欧鲸属、西恩鲸属、足寄鲸属、Fucaia[12]、莫那印鲸属），8个物种，发现于北太平洋东西两岸的渐新统岩石中。另一分类群是来自南澳大利亚的威朗加鲸，该鲸种暂时被划入艾什欧鲸科，有待于进一步的研究对此进行确认。其他未经描述的艾什欧鲸在加利福尼亚州和加利福尼亚半岛已有相关报道。在目前已有报道中，最古老的艾什欧鲸是Fucaia buelli，该鲸种由菲利克斯·马克思和他的同事描述（2015年），出现于渐新世早期（约3500万～3100万年前）的北美西部（华盛顿州）。极其重要的一点是，这个分类单元填补了介于艾什欧鲸和已知最古老的须鲸——拉诺鲸属之间时间上的空白。

    图3.48 狩猎简君鲸生物复原图。本图由C.比尔绘制。



    图3.49 乳齿鲸生物复原图。本图来自菲茨杰拉德，2010，由B.楚绘制。



    物种最丰富的鲸属是艾什欧鲸属，总共有5个物种：发现于日本的福田艾什欧鲸和多齿艾什欧鲸，以及发现于俄勒冈州的威尔顿艾什欧鲸和臼槽艾什欧鲸。相对于其他艾什欧鲸分类群而言，最近的系统发育分析将臼槽艾什欧鲸、多齿艾什欧鲸，以及威尔顿艾什欧鲸放在了更接近冠群的位置上。最为人们所熟知的是威尔顿艾什欧鲸，根据头骨大小测算，该鲸种体长约为3～3.4米（10～11英尺），从其巨大的眶部可以看出，威尔顿艾什欧鲸的视力发育良好（图3.44，节点6）。正如前文所述，从有关威尔顿艾什欧鲸的假说中可知，人们猜测，该物种最显著的特征是其腭部的血管结构。这一结构说明威尔顿艾什欧鲸既具有鲸须，又有功能性的齿列。威尔顿艾什欧鲸头骨和下颌骨的一些特征（例如，喙部和下颌细长，冠状突较大）表明，该物种在捕食时，会像硬齿鲸亚科动物“古鲸亚目”那样用牙齿撕咬猎物，并不像现存须鲸亚目那样不断地将下颌向外伸出进行滤食。虽然西恩鲸属最初被归入古鲸亚目中，但现在人们认为该物种属于艾什欧鲸。西恩鲸属目前只包括一种鲸类，即发现于不列颠哥伦比亚省（位于加拿大西部）的苏克西恩鲸。除了出现于渐新世（2600万～2400万年前）的矢吹莫那印鲸已被描述之外，其他一些出现于1900万～1700万年前加利福尼亚的物种还尚未被描述。从日本的莫拉旺组中发现的还有江口足寄鲸，有关该鲸种的描述基于头骨的后半部分。在华盛顿报道了一种艾什欧鲸新物种。该物种的牙齿有磨损，人们认为它以抽吸的方式进食，而非通过撕咬的方式捕获猎物（马克思等，2016b），但还需要对磨损的牙齿进行更进一步的研究，才能证实这一说法。艾什欧鲸的头骨十分坚硬，与乳齿鲸类似。但与之不同的是，艾什欧鲸的下颌联合并未愈合，这表明其下颌可以灵便地活动。

    图3.50 来自日本的形似莫那印鲸属动物的大型艾什欧鲸生物复原图（足寄郡古生物学博物馆），与其他艾什欧鲸对比。本图来自蔡和安藤，2015年。



    几乎所有的艾什欧鲸体型都很小，从3米到4米（9.8～13英尺）不等。Fucaia buelli体长约为2.1—2.2米（7英尺左右），是最小的须鲸亚目之一。然而，在日本的莫拉旺组中发现的一块形似莫那印鲸属耳骨的化石表明，一些艾什欧鲸的体型也十分巨大。据估计，该耳骨所属鲸类的体型差不多是目前已知艾什欧鲸体型的4倍大，约为8米（26英尺）（图3.50）。此外，蔡和安藤（2015年）认为，这一大型的艾什欧鲸躯体表明了艾什欧鲸的生态位划分情况，暗示我们不同种类的艾什欧鲸有不同的食物资源和捕食策略，与性双态性无关。虽然这一说法大部分还只是推测，但这一对于艾什欧鲸物种结构的假设值得进一步探讨。在另一项研究中，蔡和河野（2016年）对须鲸亚目干群的原始体型进行了复原，并将其对应到种系发生关系中。结果显示，正如先前所提出的看法那样，须鲸亚目由体型较小的祖先进化而来。他们的研究结果进一步表明，须鲸亚目干群动物进化出大体型这一趋势是独立的。在现存的须鲸亚目中，性双态性的情况很有限。一般而言，雌性鲸要比雄性鲸稍大一些（大5%），这是因为雌性鲸需要更充沛的精力，在怀孕的时候尤其如此。相比之下，在现存的齿鲸亚目中，雄性鲸的体型普遍而言要大于雌性鲸。在巨头鲸中，性双态性的特征表现得尤为明显：雄性鲸比雌性鲸大三分之二以上。同样，在原鲸属“古鲸亚目”——慈母鲸中，雄性鲸的体型比雌性鲸大12%。

    除了这些已命名的有齿须鲸亚目外，还有其他一些大型有齿须鲸亚目动物尚未命名，都统一被称为“古须鲸亚目”。这些鲸种出现于渐新世的南卡罗来纳州，其化石被统一安置在查尔斯顿博物馆（美国）。尽管它们已经被纳入了鲸类系统发育关系中，但还有待相关人员对其进行正式的描述。进一步的研究可能会将这些类群划分在须鲸之外，甚至是在鲸类冠群物种之外。

    原始须鲸科：始弓鲸科

    含有鲸须的须鲸亚目，也被称为“原始须鲸科”，包括几种已灭绝的谱系（图3.44，节点7）。人们在渐新世晚期的北太平洋发现了一个新的类群，叫做Sitsqwayk[13]cornishorum。从系统发育关系上讲，该鲸种目前被认为是原始须鲸科中最基本的一类（佩雷和乌亨，2016年）。Sitsqwayk兼具艾什欧鲸属和始弓鲸属的特征。大部分早期无齿的原始须鲸科动物都是始弓鲸科的成员。始弓鲸科动物的分布可能遍及世界各地，在北美、日本和新西兰都有发现。原始须鲸科的分化大约始于3035万年前（马克思和福代斯，2015年）。

    维氏始弓鲸出现于渐新世晚期南卡罗来纳州。其头骨长度约为1.5米（5英尺），表明维氏始弓鲸的体型大小与小须鲸相当，为7米（23英尺）。它的头骨显示，该鲸种有一个较大的颞肌，可以使颌骨闭合，但没有现存须鲸身上特殊的弹性韧带。弹性韧带可以在下颚张开时储存能量，然后用于闭合下颚。现存须鲸的下颌骨侧向弯曲，有助于吞食，但始弓鲸属并没有发育出这样的下颌骨，其下颌骨细长而直。在始弓鲸属动物的下颌上有一个巨大的下颌孔，这一特征也出现于鲸类冠群的身上（见第2章），表明始弓鲸能够听到水下的声音。始弓鲸与现存鲸鱼类似身上保留了鳍状肢结构，表明其肘关节的活动范围有限，在转向时使用鳍状肢。

    细沟大和鲸属是出现于渐新世晚期日本的一种始弓鲸，发现了这类动物近乎完整的头骨和下颌骨、一些椎骨和肋骨，以及前肢。上下颌骨都保留有齿槽，表明它除了有鲸须还有牙齿（尽管并没有保留下来）。

    图3.51 Tohoraata raekohao生物复原图（含头骨）。本图来自博森克和福代斯，2015a。



    据博森克和福代斯（2015a，b，c；2016年）在一系列文件中的记载，人们最近在新西兰发现了渐新世时期的一系列始弓鲸属，包括Tohoraata[14]，To-karahia[15]，Waharoa[16]和Matapanui[17]，它们都属于始弓鲸属南半球的进化支（2016年）。其中最古老的化石之一是发现于Kokoamu绿砂岩上部（2980万～2730万年前）的Matapanui waihao，它在毛利语中表示“脸”的意思，指其平坦的前额。Mata-panui目前被认为是新西兰始弓鲸属进化支中最早分化的成员。关于Tohoraata，目前已知的有两个物种：收集于科科阿穆绿岩地中的较古老的T.raeko-hao（出现于2700万～2600万年前），以及收集于奥泰凯克石灰岩中的T. waitakiensis（出现于2600万～2500万年前）。其他始弓鲸属的脑壳非常小，但脑腔很大，有下颚闭合肌肉的附着面和原始的耳骨。T. raekohao也是一种体型相对较小的须鲸亚目动物（长度约为5米）。这一物种的名字rae-kohao来自毛利语的“脑袋上的洞”，指的是眶部附近的开口。此物种名在“古鲸亚目”的奥氏吉肯鲸（见第2章）中也有出现，对于其同源关系和功能尚不清楚。

    图3.52 几具Tokarahia骨骼的轮廓复原图。本图来自博森克和福代斯，2015b。



    与此相关的另一新发现的始弓鲸属物种为To-karahia kauaeroa。该物种出现于渐新世晚期新西兰奥泰凯克石灰岩中，相关描述基于保存完好的头骨和部分骨架。颇具争议的脊毛伊岛须鲸也被转移到这一新的物种当中，并重新组合为Tokarahia lopho-cephalus。后来人们发现了T.（参阅T.lophocepha-lus）上颌上的牙齿（此前只是推测），证明这一分类群中可能存在恒牙。有参考资料显示，T.kauaer-oa和T.lophocephalus同时出现，并且可能生活于同一地区。Tokarahia kauaeroa的后颅骨架是渐新世须鲸亚目（图3.52）中最完整的一具，既具有衍生鲸种的特征，又具有其祖先的特征。例如，Tokarahia细长的颈椎与龙王鲸相似，而其不能移动的肘关节则与现存的须鲸亚目的肘关节相似。另一种新的始弓鲸属是Waharoa ruwhenua，这一属名在毛利语中的意思是“长的嘴”，其相关描述基于Otekaike石灰岩中保存完好的头骨和部分骨骼化石。这一类群为须鲸亚目中最早出现活动灵便的喙部提供了系统发育关系方面的证据。龙王鲸属和大多数有齿须鲸亚目的腹边缘线都是闭合或融合的，说明它们的喙部无法移动。而现存须鲸亚目的喙部衔接较松散，且是张开的。虽然目前尚未发现相关的牙齿化石，但是前腭上的齿槽和后来发现的外侧孔说明鲸须和牙齿可能都存在（图3.53）。与有齿须鲸亚目（艾什欧鲸属、乳齿鲸属）相对较短的喙部相比，始弓鲸属的喙部显得很长。并且，由于Waharoa系列物种个体发育时喙部延伸的速度较快，加速生长发育的过程（超前发育）可能是造成该现象的原因（博森克和福代斯，2015c）。一些保存下来的W.ruwhenua幼年标本（有些还不到一岁）表明，新西兰的大陆架在渐新世时期可能处于解体状态。而另一始弓鲸属Tokarahia牙齿的同位素样本与纬度迁移是一致的，这些始弓鲸属很有可能像其他南半球的海洋哺乳动物（也就是海豹）一样，通过季节性迁徙来到养料富集的南极水域，然后沿着新西兰海岸撤回原地进行繁殖。但这一假说仍需进一步的同位素研究来验证。

    由于Waharoa在其上颚后部的四分之三处有血管化现象，它的鲸须装置相比现存须鲸亚目在面积上可能更有限。喙部较长、下颌骨易碎，以及下颌关节有滑液是Waharoa和其他始弓鲸属的共有特征。这些共有特征表明这些海洋哺乳动物不能像现存的须鲸那样进食；相反，它们可能会采取一种类似于现存露脊鲸的滤食方式。它们与露脊鲸一样，喙部下方可能有一个下开口。这个开口是由于缺少鲸须而形成的，并不像露脊鲸那样由于齿架侧向张开而形成。一些始弓鲸属（大和鲸属、Waharoa）有齿槽或可能有牙齿（Tokarahia），但它们的牙齿大小和较浅的齿根表明，在滤食过程中，这些器官并不能很好地发挥作用。也有可能某些始弓鲸属的牙齿发生了退化，或者只是保留下来的用于社交时彼此炫耀（如在剑吻鲸中就是如此）的功能。作为冠群（包括露脊鲸在内）的姐妹群，这些原始须鲸科干群物种古老的进食方式可能是一种基本的滤食方式。

    图3.53 Waharoa ruwhenua的两种生物复原图：有齿图（上图）和无齿图（下图）。本图来自博森克和福代斯，2015c。



    无齿须鲸亚目干群的新属种Whakakaia[18]出现于渐新世晚期新西兰北奥塔哥的科科阿穆绿岩地（夏特阶），由蔡和福代斯（2016年）对其进行描述。Whakakai的耳廓大而明显，说明该物种接收和/或发出声音的方式可能与其他物种不同。确切地来说，与须鲸亚目听力有关的茎乳孔和静脉窦可能延伸到鳞状骨。在最近的系统发育分析中，Whakakai与乌玛鲸被归入了同一须鲸亚目冠群的姐妹群中。乌玛鲸在毛利语中表示“大口吞咽”的意思，该物种被描述为须鲸的又一新物种，出现于渐新世早期（2700万～2500万年前）的新西兰（蔡和福代斯，2015年）。乌玛鲸侧弯的下颌以及其他特征（例如，在颌骨闭合过程中冠状突侧向偏转），说明该物种与现存须鲸一样吞咽进食。然而，这一假说并没有将影响吞咽进食的其他重要解剖学特征考虑在内，这些特征包括无滑液的纤维软骨颞下颌关节和向后的下颌髁突（伯塔等，2016年）。在须鲸的骨联合处，以及灰鲸身上都有一种化学感受器，可以用来辅助吞咽进食，乌玛鲸身上可能也长有这样的感觉器官（派森等，2012年）。乌玛鲸的肋骨连接表明，与现存的须鲸相比，在吞咽进食的早期阶段，更为复杂的肋骨连接可能会限制一次吞咽的水和食物量。

    须鲸亚目冠群

    尽管仍有许多争论，但最近有许多系统发育关系（例如，博森克等，2015a，b，c；高尔丁和斯蒂曼，2015年；马克思和福代斯，2015年；马克思等人，2016a）将已灭绝的“新须鲸类”（和trana-tocetids）归入须鲸亚目冠群。此外，须鲸亚目冠群成员还包括现存的四种分类群：露脊鲸科（又称bowhead和right whales），须鲸科（又称fin whales或rorquals），灰鲸科（又称gray whales）和小露脊鲸科（又称pygmy right whales）（图3.44，节点9；图3.54）。最近的基于形态学的系统发育关系中发现了在balaenoid进化支（露脊鲸属+小露脊鲸属；图3.44，节点10）和另一种thalassotherian进化支之间存在二元现象（图3.44，节点12）（博森克和福代斯，2016年）。小露脊鲸属和露脊鲸属是否如形态学证据所强烈支持的那样（如博森克等，2015年），可以合并到同一进化支中，尚存争议；同样，小露脊鲸属是否如分子数据所支持的那样，属于其他所有现存须鲸亚目的姐妹群，这一观点也有待商榷。综合分析和分子数据集（如盖斯勒等，2011年；侯赛因等，2012年）支持另一种假说：将小露脊鲸科和须鲸超科都划入Plicogulae进化支中。Plicogulae一词来源于拉丁语，意思是“带有凹槽的喉咙”，指的是喉咙和颈部腹侧的凹槽。这些凹槽在须鲸超科中发育尤为良好，主要用于吞咽滤食。Plicogulae是一种单系群，这与大多数形态学结果相矛盾，表明仍需要对数据集进行进一步的探究。

    露脊鲸科：露脊鲸和北极露脊鲸

    露脊鲸科包括露脊鲸、真露脊鲸和弓头鲸属北极露脊鲸。林奈在他的须鲸亚目中只识别了弓头鲸属这一种，早期的分类系统基本上把所有须鲸都归入这个属。现存的北极露脊鲸生活在北半球的高纬度地区。目前已识别的露脊鲸有三种：北大西洋露脊鲸（Eubalaena glacialis）、北太平洋露脊鲸（Eubalaena japonica），以及南大西洋露脊鲸（Eubalaena australis）。现存露脊鲸的分布广泛，遍及全球（伯塔，2015年）。捕鲸者称它们为“适合”捕猎的鲸鱼，因为它们栖息在沿海水域，行动较为迟缓，而且死后尸体会漂浮在水面上。露脊鲸头部极大，占身体长度的三分之一，喙部极度弯曲，并能容纳极长的须鲸板（图3.44，节点11）。露脊鲸被称为“掠食者”或间歇性的“捕食者”，它们在水中游动时就会张开嘴，不停地掠食体型很小的猎物，这些猎物大部分是水中的桡足类动物。现存露脊鲸数量庞大，各自分别被划分到不同的进化支上。虽然冠群大约是在982万年前分化出来的，但露脊鲸从其他的须鲸亚目中分化出来的时间为大约3000万年前（马克思和福代斯，2015年）。

    最古老的化石露脊鲸要数细小毛诺鲸，该鲸种发现于中新世早期（2000万～1800万年前）阿根廷巴塔哥尼亚的盖曼组中。这一类群以两个亚成体为代表，其特征是延伸的眶上突和向前扩展的三角形枕骨盾。除了这一物种外，目前正在研究一种来自马德林港组的露脊鲸新属种。毛诺鲸属和这一新发现的物种被划为露脊鲸中一个基本的类群，同时也是须鲸超科和新须鲸科的姐妹群。对系统发育的地层校正表明，在中新世早期的毛诺鲸属和中新世、上新世早期的露脊鲸属之间存在一段较长的时间空白（博诺等，2014b）。

    图3.54 须鲸亚目冠群的谱系关系图。本图来自博森克和福代斯，2015c。



    后来分化出的一些相对丰富的露脊鲸化石很多出现于上新世晚期的欧洲，包括奥斯汀似露脊鲸、蒙塔利弓头鲸（意大利）、Eubalaena belgica、短鼻侏露脊鲸（比利时），以及来自日本的似露脊鲸未定种。蕾西弓头鲸也是一种化石露脊鲸，发现于美国东部的约克镇组中，该物种的相关描述基于北美发现的上新世一具近乎完整的化石骨架。支序分析将似露脊鲸从巨头鲸中分离出来，作为露脊鲸的一个姐妹群。有很多种类的露脊鲸体型都较小，其中包括毛诺鲸属、似露脊鲸属和侏露脊鲸属。例如，根据相关描述，奥斯汀似露脊鲸的体长约为5米（16英尺）。马克思和福代斯（2015年）认为，在大约300万年前，小型露脊鲸、小型须鲸和哈珀须鲸的消失与北半球冰期开始的时间相吻合。他们进一步指出，冰川周期的变化可能会减少可供这些物种栖息的大陆架区域，相比体型较大的深海种群而言，这些体型较小的种群更容易受此变化的影响。

    真露脊鲸属出现于中新世晚期到上新世早期（600万年前）的日本。化石信州露脊鲸发现于日本长野县贡达组，在该地主要出土了信州露脊鲸的头骨和腰椎骨。还有一些尚未被描述的露脊鲸（包括一具几乎完整的骨架），主要发现于上新世早期的日本和上新世晚期的加利福尼亚州圣地亚哥组。

    小露脊鲸科：小露脊鲸——露脊鲸类还是幸存的“新须鲸类”？

    小露脊鲸（Caperea marginata）只出现在南半球，有关这种小型鲸种（体长只有4米）的系统发育地位是长期以来最具争议性的话题之一。它只存在于南半球。这个谜一般的须鲸亚目的生物结构至今鲜为人知，大多数相关信息来自搁浅在岸上的小露脊鲸。尽管其他最近的系统发育研究（如博森克和福代斯，2015a）更支持传统的分类方法，即将小露脊鲸类群与露脊鲸类群放在一起，但近来有一种新的假设认为，小露脊鲸可能是已灭绝的新须鲸科中最后的幸存者（福代斯和马克思，2013年）。要想解决这一争议，还需要进一步的研究，对包括化石和基因组数据在内的更多、更全面的须鲸亚目进行系统发育分析。

    从最初的发现开始，人们就认为小露脊鲸属有着独特的骨骼形态。与所有其他的都须鲸亚目相比，小露脊鲸属的枕骨盾向前延伸，吻部短而宽阔，几乎没有弯曲，能容纳的须鲸板相对较短。小露脊鲸与露脊鲸其他的不同之处在于它有背鳍，喉部腹面有一对纵向浅沟（由与喉部沟槽同源的下颌褶皱造成），鲸须粗糙，相对于整个身体而言头部较小，肱骨较短，上肢有4指（非5指）。

    在2012年之前，在化石记录中并未出现小露脊鲸科的相关记录。目前，除了新发现的小露脊鲸科化石，现在还存在一些其他的记录。最有趣的是，如果由博诺及其同事（2014a）所描述的发现于阿根廷巴塔哥尼亚的标本被确认为小露脊鲸的一种，那么该鲸种将是西南大西洋中首个出现的该谱系的化石，也是迄今为止发现的最古老的标本。从中新世晚期（1000万年前）马德林组中采集的下颌骨标本所显示的特征如下：躯体背腹侧隆起，冠状突位置较低且钝、呈三角形，下颌孔后移，类似于现存物种。另一项有疑问的记录是发现于澳大利亚梅利利亚中新世晚期（6200万～5400万年前）的耳骨化石（仅后突），由菲茨杰拉德（2012b）报道。第一个记录完好的小露脊鲸化石发现于中新世晚期（800万～700万年前）秘鲁的皮斯科组中。这个头骨化石被命名为Miocaperea Pulchra，该命名是依据它的年龄、与现存小露脊鲸相似的外形，以及保存完好的标本（鲸须也有保留下来）（见图3.40）而得出的。它的一些特征（较长的须鲸板和弓形的吻部）与持续的进食方式有关，这一点与现存露脊鲸相同。在小露脊鲸头骨化石出现地以北2000千米处，出现了另一种小露脊鲸化石，这与秘鲁海岸沿海上升流系统的存在有关。如果不把上文提到的小露脊鲸与须鲸类相联合的情况考虑在内，北半球的地层分布和小露脊鲸相关报告的缺乏，与该鲸属起源于南半球这一说法是相吻合的。

    Thalassotherii：新须鲸科和须鲸超科

    Thalassotherii，意为“海洋中的哺乳动物”，是一种超科进化支，包括两大离散的谱系。这一观点在最近的大多数研究中都受到了认可（如比斯康提等，2013年；博森克和福代斯，2015a，b，c）。这两大谱系为：新须鲸科（图3.44，节点13）和须鲸超科（图3.44，节点14）。此外还有第三种颇具争议的谱系，该种群包括thalassotherians干群物种，被称为“新须鲸类”。

    很明显，thalassotherians在须鲸亚目的系统发育关系中起着至关重要的作用。尽管一些过去的研究曾把新须鲸科和“新须鲸类”放在了须鲸亚目冠群之外，但是几乎所有最近的系统发育关系都把新须鲸科和“新须鲸类”放在了类群冠群之中，并与须鲸超科联系在一起（如比斯康提，2015年；博森克和福代斯，2015年）。最近的研究认为新须鲸科包括Brandtocetus[19]、新须鲸属、Herentalia[20]、哈珀须鲸属、水清上毛鲸属、Kurdalogonus、马德须鲸属、那须鲸属、皮斯科须鲸属和Eucetotherium[21]。颇具争议的thalassotherians干群物种通常被认为是一种并系群，包括隔板须鲸属、高柏斯鲸属、蒂奥鲸属、安格罗鲸属、艾珊鲸属、薄鲸属、哈里鲸属、佩罗鲸属和泰坦鲸属。这些分类大部分都是由雷明顿·凯洛格于1924年开始描述的。凯洛格识别出的两种类群一般是根据吻部背侧的套叠作用来区分的。新须鲸科（包括新须鲸属在内）喙部的骨骼V字型向后楔入额部，而thalassotherians干群物种喙骨和颅骨连接处的骨骼则近乎笔直，有的稍稍后缩。

    清水上毛鲸出现于中新世晚期（1160万～720万年前）日本Yoishi附近的原市组中，经过严格的确认，被确定为最古老的新须鲸。该物种的眶部之间有一个较浅的V型裂口，这一点与其他新须鲸科物种不同，这可能是一种中间（或原始）形态的表现。除太平洋以外，新须鲸还出现于大西洋，包括一些广泛分布的类特提斯东部类群，该物种出现于中新世晚期今天的黑海和里海所在位置。这些类群包括：新须鲸属所含种、Brandto-cetus、Kurdalagonus[22]，可能还包括Eucetothe-rium（参见高尔丁和斯塔特谢夫，2014年）。这些类群有横向扩张的鳞状骨、扩大的翼状肌和厚实的颈嵴，说明它们的颞肌和翼状肌十分强健。基于此，人们针对这些类群提出了一种以不同的口腔吸食模式为基础的广义滤食性策略。

    其中种类最为繁多的新须鲸属之一就是哈珀须鲸属，它至少包括五种体型较小的鲸种。这些鲸种几乎都发现于中新世和上新世时期（640万～250万年前）的北太平洋和北大西洋。这一类群中有一种物种叫作斯卡尔哈柏须鲸，由比利时古生物学家皮埃尔·约瑟夫·贝内登于1872年命名。对该物种的相关研究，主要基于发现于安特卫普（比利时北部港口城市）的一系列零散的须鲸亚目化石遗存。莫氏哈柏须鲸是一种新物种，出现于上新世晚期加利福尼亚南部，由古生物学家乔·埃尔·阿德里和他的同事（2014年）进行描述，其个体发育过程从幼体到成年都有记录。该物种的下颌关节比较特殊，限制了其张口程度，最多只能张开45度。这表明莫氏哈珀须鲸与现存的灰鲸相同，通过口腔抽吸进食。这些类群所共有的且能让人联想到侧向抽吸进食的特征有：较短的鲸须（由于哈柏须鲸属的上颚扁平，上颚脊较宽，关节窝位置变高，因而人们提出如是假说），以及下颌角突的后伸，这些都增强了内收力。哈柏须鲸属至少存活到了更新世早期至中期，因而也成为迄今为止已知的唯一一种更新世时期的须鲸亚目属种。比利时发现了中新世晚期保存完好的新须鲸头骨化石，该物种经比斯康提（2015年）描述，被定为新物种，名叫Herenta-lia nigra。尽管其他研究已经将皮斯科须鲸属作为哈柏须鲸属的姐妹群，但比斯康提的系统发育研究显示，Herentalia为哈柏须鲸属的近亲。在一些更偶然的发现中，有一项发现引人注意，即已灭绝新须鲸胃部残留物的化石记录，该化石发现于中新世晚期秘鲁的皮斯科组中。化石记录包括一堆鱼类残留，这一残留为拟沙丁属鲱鱼鱼群，发现于鲸鱼的骨骼之中（图3.55）。

    马德须鲸属是一种新须鲸，在一些系统发育关系中，被定位为介于哈柏须鲸亚科和其他新须鲸之间的过渡类群。该属种中有一些鲸种已有描述，包括出现于中新世晚期美国东部圣玛丽组或卡尔弗特组的杜氏马德须鲸，以及一种发现于中新世晚期荷兰的与之形态极为相似的Metopocetus hunteri。这两个物种的共同特点是，它们副枕骨突的腹侧表面都有一个特别大的下凹结构，与一块舌骨（茎突舌骨）和头盖骨基部相连，可能在进食中起到作用。支序分析发现，第三种已描述的物种“Metopoce-tus”vandelli，与马德须鲸属并没有密切的关系（马克思等人，2016年）。

    颇具争议的thalassotherians干群物种大部分出现于中新世中期以及上新世时期北大西洋的东西两侧，不过在西北太平洋（日本）也有发现该鲸种的一些分类群（如，艾珊鲸属、隔板须鲸属）。艾珊鲸属通常被认为是在这个进化支成员中的基层物种。还有一些体型更大的已灭绝须鲸亚目，它们都发现于中新世中期的沉积物中。这些鲸种包括出现于西北大西洋的佩罗鲸属和哈里鲸属，以及发现于东部太平洋的高柏斯鲸属。有一种叫作安格罗鲸属的鲸种，其分布范围已扩散到西南大西洋。除隔板须鲸属和安格罗鲸属以外，其他的鲸种被概括性地称为“新须鲸类”（广义上），目前已知的只有一类单一物种。隔板须鲸属由两个已知物种组成，分别为帕氏隔板须鲸和肯彭兰隔板须鲸。这两种鲸类分布于大西洋两岸（美国东部马里兰和比利时）及日本。泰坦鲸出现于中新世中期的意大利北部，最初被描述为分别来自美国大西洋东部（马里兰州）和比利时，以及日本。来自意大利北部中新世的“泰坦之海”，最初被描述为Aulocetus（比斯康提，2006年）。

    图3.55 基于新须鲸胃部残留物化石，用显微CT技术复原的鱼类和鳞片样本图。本图修改自科拉雷塔等，2015年。



    图3.56 Tranatocetus argillarius生物复原图。本图由苏珊·埃达尔、普勒格·弗兰森绘制，由P.高尔丁提供。



    Tranatocetidae是须鲸亚目中新的一科，相对于新须鲸科而言，该类群与灰鲸科和须鲸科的关系更为亲近。该类群由高尔丁和斯蒂曼（2015年）描述，不过在做出最终确认之前还需要进行更多的类群分析和特征分析。除了Tranatocetus之外，这个新家族还包括混须鲸、Mesocetus longirostris、温氏新须鲸、巨新须鲸和“Aulocetus”latus。Tranatocetu-s[23]argillarius此前被称为吉氏中须鲸，出现于中新世晚期的丹麦，对该鲸种的相关描述主要基于对一块残缺不全的头骨及新发现的头骨和颅下遗骸的重新研究（图3.56）。Tranatocetids与其他鲸类动物的不同之处在于，该物种的吻骨有独特的套叠作用，其中前颌骨和鼻骨在头顶部将上颌骨分开，吻骨向后楔入颅顶甲，将额骨覆盖住，与顶骨交错。与其他的须鲸亚目相比，目前正在研究的Trana-tocetus的后颅骨架显示，该鲸种的肩胛骨形状特殊，肱骨上有较长的三角肌嵴。

    须鲸超科：须鲸科（又称Rorquals）和灰鲸科（又称Gray Whales）。形态学数据、分子数据和组合数据集所显示的须鲸科和灰鲸科之间的关系各不相同。一些联合分析和形态学分析（德梅尔等人，2008年）支持灰鲸科与须鲸科（须鲸超科）之间的联合，而分子数据和其他联合数据（如盖斯勒等人，2011年）则将灰鲸科置于须鲸科之内，因此认为后者具有非单源性。分化测定显示，须鲸科从其他须鲸亚目中分离出来的时间为2818万年前（马克思和福代斯，2015年）。

    须鲸科，通常被称为鳁鲸“rorquals”（指的是它们的喉腹褶，这个名称由挪威语演变而来，原意为“有深沟的鲸”），包括长须鲸（Balaenop-tera physalus）和座头鲸（Megaptera novaeangliae）等。在现存须鲸中，鳁鲸是数量最多、种类最丰富的类群（图3.44，第16节点）。它包括8个品种，从体型较小的小须鲸（Balaenoptera acutorostra-ta），体长9米（29英尺），到体型巨大的蓝鲸（Balaenoptera musculus）都有涵盖。蓝鲸是有史以来体型最大的哺乳动物，身长达33米（108英尺），体重超过160吨。在过去的十年中，人们在印度洋—太平洋地区发现了一种新的须鲸角岛鲸。这一事实证明，尽管我们更经常听到的是有关那些消失物种的消息，但是有些时候也会发现一些新的海洋哺乳动物物种。

    须鲸科物种的特点是有背鳍（这一点不同于灰鲸和露脊鲸）和许多从下巴延伸到肚脐的喉腹褶。须鲸科物种在捕捉猎物时游泳的速度非常快，能够吞咽大量的海水和猎物。这些猎物大部分是磷虾和小鱼。须鲸科成员进食时会张开大口向前游动，喉部的喉腹褶会在进食过程中起到辅助作用。进食时，下颌骨张开90度，腹腔喉囊也会像降落伞一样打开，排列在松弛的舌头周围。当口部闭合时，水就会通过鲸须滤出，而食物则留在鲸须后的口腔内，接着被吞下去。

    有关须鲸科的化石记录始于中新世中期，所发现的相关化石来自北美、南美、欧洲、亚洲和澳大利亚。从系统发育上讲，目前已知的最基层的须鲸科成员是韦氏碎鲸。该鲸种出现于上新世早期（距今约500万年）的北海，由比斯康提和博斯勒（2016年）描述。这一类群的头骨特征——如额骨眶上突平而扁、突然凹陷，上枕骨前伸，在功能上与颞肌前侧相关——被认为是参与吞咽进食过程的一部分特殊的形态特征。在意大利北部的普朗加斯科山中，发现了一具上新世中期至晚期保存相当完好的须鲸亚目头骨和骨骼化石。该化石物种起初被命名为居氏更新鲸，后来有几项研究都将此标本称为新须寄鲸属或新须鲸属（又称Cetotheriophanes）。但不幸的是，该标本在第二次世界大战期间被毁。根据已出版插图，比斯康提（2005年）再次对该标本的系统发育关系进行了分析。他判断，这个标本为须鲸科的新属种居维叶原须鲸。在后来的一份刊物中，比斯康提（2007年）将出现于上新世早期意大利北部的另一化石鳁鲸命名为阿利坎特古须鲸。根据系统发育分析，比斯康提认为该鲸种是最基层的须鲸科物种。阿利坎特古须鲸与进食相关的身体结构（例如，鳞状骨有扁平的关节窝，下颌笔直）表明，该物种并不像该种群的现存成员那样，能够以间断的移动方式进食。

    大部分的鳁鲸属都没有完善的记录。目前已有记录中，最古老的要数Balaenoptera bertae。该鲸种由博森克描述，于2013年被定义为新物种，发现于布里斯玛组圣格雷戈里奥段最上部（上新世早期至晚期），遗骸为未成年的部分头骨（图3.57）。系统发育分析表明，这一分类群与包括长须鲸、布氏鲸、小须鲸和南极小须鲸在内的现存物种多分支的关系最为密切。鳁鲸属的另一新物种——以南加利福尼亚州圣地亚哥组中的个体基因序列为代表——目前正处于研究阶段（图3.58）。还有一些须鲸科物种从秘鲁皮斯科组中被挖掘出来，尚未描述（图3.59）。有关座头鲸属的起源及其是否与鳁鲸属所含种不同这两点尚不清楚。系统发育分析显示（如马克思和福代斯，2015年；马克思和河野，2016年），两种提及的化石物种——出现于上新世早期智利的赫氏座头鲸，以及出现于中新世晚期加利福尼亚州的中新座头鲸，与座头鲸（Megaptera novaeangliae）的关系并不密切。在图3.57 Balaenoptera bertae生物复原图。本图由R.博森克绘制。

    

    图3.58 发现于圣地亚哥组的须鲸头骨化石在圣地亚哥自然历史博物馆展览。本图由T.德梅尔提供。



    秘鲁的皮斯科组中发现了保存异常完好的一种中新世鳁鲸标本（包括矿化的鲸须痕迹），这一新物种被命名为Incakujira anillodelfuego[24]。一项全面的证据分析表明，这种新的须鲸被定位为座头鲸的姐妹群，但这一结果目前还缺乏足够的证据（马克思和河野，2016年）。Incakujira与现代须鲸的取食器不同，该鲸种的下颌横向旋转范围有限，会导致口腔张口受限。这一特征，加上密度相对较高的鲸须板，就说明Incakujira可能是一个滤食者，捕食目标为那些体型相对较小的猎物。

    灰鲸科的代表为该科唯一的现存物种——灰鲸（Eschrichtius robustus）（图3.44，节点15）。灰鲸现在只出现于北太平洋。而其在北大西洋上的种群在历史上早已灭绝（17世纪或18世纪早期）。早前北大西洋盆地灰鲸的分布情况，已由全新世时期的化石记录和出现于美国佐治亚州海岸附近的更新世晚期的化石所证实。有假说认为，大西洋灰鲸在漫长的迁徙路径终点进行繁殖。总的来说，在温带地区的这些发现为这一假说提供了支撑。大西洋灰鲸的这种情况类似于现代的太平洋灰鲸在加利福尼亚半岛的澙湖进行繁殖的情况。目前在北太平洋有两个亚种群，沿亚洲东海岸迁徙的北太平洋西部亚群非常罕见；而东北太平洋亚群的种群数量就大得多，但是这一亚群在19世纪晚期和20世纪早期遭到严重的过度开发，不过现在已经完全恢复，已被从濒危物种名录上移除。

    大多数灰鲸为一种底栖动物，使用侧向抽吸的方式进食。它们自己会滚动到一边（通常是右侧），用舌头把水和猎物带进口腔中。灰鲸短而粗的鲸须则用来过滤底栖无脊椎动物，这些底栖无脊椎动物主要是片脚类和甲壳类动物。

    目前已知的灰鲸科中最早出现的代表性物种为鲁氏弓灰鲸，对该鲸种的研究基于来自中新世晚期意大利的部分下颌骨。我们对上新世晚期灰鲸的了解主要来自北太平洋（加利福尼亚州和日本）及大西洋（北卡罗来纳州）的岩石中，后者的记录基于对奥罗拉格雷斯鲸化石的研究。迄今为止，描述最完整的灰鲸就是加斯达灰鲸（此前被划作须鲸属种），该鲸种出现于上新世早期意大利西北部（530万～300万年前），与现存灰鲸有密切的关系。加斯达灰鲸的正模标本基于其头骨、颌骨和颅后元素（椎骨、肋骨、肱骨、尺骨、掌骨和趾骨）构建。加斯达灰鲸的进食方式取决于其下颌形态——有后冠状嵴和冠状窝表明它有发育良好的内收肌，如颞肌——这一点与现存灰鲸（Eschrichtius robustus）相似，表明它和现存灰鲸一样都以底栖抽吸的方式进食。有关灰鲸未定种最古老的化石记录来自上新世晚期的西北太平洋（日本）。该物种的头骨保留了与现存灰鲸相关的特征（例如，枕骨短而陡，有明显的枕骨结节，乳骨突强健、方向向后）。有一种新化石类群与灰鲸密切相关，该类群有保存极为完好的头骨和骨骼生长序列，涵盖了在上新世晚期南加利福尼亚圣地亚哥组中发现的成体和幼体。目前，该物种正在研究当中（图3.60）。

    图3.59 乔瓦尼·比亚努奇在秘鲁塞罗科罗拉多进行须鲸头骨挖掘的准备工作。



    图3.60 发现于加利福尼亚圣地亚哥组的灰鲸骨骼化石，馆藏于圣地亚哥自然历史博物馆。本图由T.德梅尔提供。



    

    [1] 是一种已灭绝的齿鲸亚目原始物种，出现于渐新世晚期（夏特阶）南开罗来纳州的海洋沉积物中，属沙拿鲸科。——译者注

    [2] 一种原始的齿鲸亚目物种，出现于渐新世晚期（夏特阶）南卡罗来纳的海洋沉积物中，属沙拿鲸科。——译者注

    [3] 是一种古老的齿鲸亚目物种，出现于渐新世晚期（夏特阶）的阿塞拜疆。该鲸种的分类与其他许多原始的齿鲸亚目物种一样尚未确定。——译者注

    [4] 是一种已灭绝的淡水豚属种，出现于中新世早期，典型代表性物种为H.raimondii。——译者注

    [5] 一种已灭绝的鲸类，出现于中新世中期的北太平洋东部。——译者注

    [6] 一种已灭绝的淡水豚物种，出现于中新世早期（布尔迪加尔阶）的俄勒冈州奈伊组。——译者注

    [7] 一种已灭绝的淡水豚物种，出现于中新世早期（布尔迪加尔阶）的日本。——译者注

    [8] 一种已灭绝的淡水豚（河豚），出现于渐新世时期的阿拉斯加州，包括一种物种，叫做A.yakataga。——译者注

    [9] 是一种已经灭绝的类淡水豚物种，出现于中新世晚期（亥姆菲尔阶）的巴拿马。典型物种是I.panamensis。——译者注

    [10] 是一种已灭绝的鼠海豚，生活在上新世时期。——译者注

    [11] 一种已灭绝的原始齿鲸亚目物种，出现于中新世早期（阿基坦阶）的秘鲁。——译者注

    [12] 一种已灭绝的原始须鲸，属艾什欧鲸科，发现于加拿大温哥华岛和美国华盛顿州奥林匹克岛的渐新世海洋沉积物中。——译者注

    [13] 须鲸亚目的一种，发现于美国华盛顿州渐新世晚期（夏特阶）的海洋沉积物中。该物种的属名表示一种力量强大的水精灵，根据民间传说，这种水精灵能带来财富。——译者注

    [14] 始弓鲸属，出现于渐新世晚期（夏特阶）的新西兰，有两种已确认的物种，分别是T.raekohao和T.waitakiensis。——译者注

    [15] 始弓鲸属，出现于渐新世晚期（夏特阶）的新西兰，有两种已确认的物种，分别是T.kauaeroa和T.lophocephalus。——译者注

    [16] 始弓鲸属，出现于渐新世晚期（夏特阶）的新西兰。博森克和福代斯（2015年）发现了Waharoa ruwhenua，Waharoa得以识别，也由此为单系的始弓鲸科增加了新属种。——译者注

    [17] 始弓鲸属，出现于渐新世晚期（夏特阶）新西兰的科科阿穆绿岩地。——译者注

    [18] 是须鲸亚目的一种，出现于渐新世晚期（夏特阶）新西兰的科科阿穆绿岩地。——译者注

    [19] 新须鲸科中的一个属，该属的唯一物种为Brandtocetus chongulek，出现于中新世晚期（托尔托纳阶）。——译者注

    [20] 哈柏须鲸亚科的一个属。该属种的遗骸发现于比利时的中新世晚期的海洋沉积物中。——译者注

    [21] 新须鲸科中的一个属，发现于俄罗斯高加索地区中新世（托尔托纳阶）的海洋沉积物中。——译者注

    [22] 新须鲸科中的一个属，出现于中新世时期俄罗斯的高加索地区。——译者注

    [23] 一种已灭绝的须鲸，出现于中新世晚期（托尔托纳阶）丹麦的日德兰半岛，唯一的典型物种是Tranatocetus argillarius。——译者注

    [24] 一种已灭绝的须鲸属类，出现于中新世晚期秘鲁西部的皮斯科组中。——译者注


第四章 水生食肉动物

    鳍足类食肉目和类熊食肉目

    鳍足类动物，又称“鳍足”食肉目动物，被普遍认为是一种单源类群，包括三大类：海豹（海豹科）、海狗、海狮（海狮科）和海象（海象科）。鳍足类动物的进化及物种多样性涉及一系列的适应性变化，包括较大的体型、性双态性和深度潜水等三个方面。鳍足类动物起源于渐新世中晚期（3000万～2300万年前）北太平洋较冷的水域（图4.1），栖息地遍及全球，从淡水湖到深海都有分布。该类物种的眼眶下方有一个巨型开口（眶下孔），说明鼻子的敏感度增强；一些面颅骨呈几何结构，这些面颅骨包括对眶内壁作用极大的上颌骨和不与颧骨接触的泪腺（贝尔塔·怀斯，1994年）。鳍足类动物的肢体特征如下：有强健的肱骨（上臂），前肢第一趾和后肢两侧的足趾较长，前肢和后肢的骨骼呈独特的桨状，可在游泳时提供巨大的推动力。

    马里兰州和弗吉尼亚州的卡尔福特地层是中新世早期到中期的鳍足类化石（有相关记录）的聚集地，在这两处发现了Leptophoca[1]和僧形海豹属。加利福尼亚州的鲨齿山骨层中出土了中新世中期海狮科动物、海象科动物以及皮海豹科动物化石。中欧和西亚（奥地利到哈萨克斯坦）类特提斯地区的中新世中期海洋生物群中有海豹类干群动物。

    在秘鲁南部海岸中新世-上新世的皮斯科地层中发现了保存完好的鳍足类动物遗骸，海豹和海狮至少有10种。位于南非开普敦附近的朗厄班韦赫中新世-上新世遗址，是多种陆地和海洋动物群的发源地，这里发现的化石包括一组含量丰富的胡氏海豹遗骸，以及尚未被描述的与之相关的海豹遗骸（图4.1）。上新世晚期和更新世早期的南加利福尼亚州圣地亚哥地层中出土了多种多样的海洋哺乳动物，包括海狮科（北海狗属）和海象科（杜希纳海象属、壮海象），须鲸亚目（哈柏须鲸属、须鲸属、灰鲸属、露脊鲸属），齿鲸亚目（海豚属和鼠海豚属），以及海牛目哺乳动物（无齿海牛属）。

    图4.1 渐新世晚期至中新世早期（上图）和中新世中期至上新世（下图）主要的鳍足类动物化石遗址。本图修改自福代斯，大地基本构造图来自www.odsn.de/odsn/about.html。




鳍足类动物的进化

    体型大小

    大量的数据组研究表明，现存鳍足类动物、化石鳍足类动物的体型大小与年龄之间呈正相关关系——即从中新世中期（兰盖阶-塞拉瓦莱阶）开始，鳍足类动物体型的增加就与其生物多样性的增加有关（图4.2）。鳍足类动物生物多样性及体型上的变化与鲸类动物生物多样性的迅速增加同时出现，或比后者稍有提前。上述这两种物种的改变可能是全球初级生产力的变化造成的。不同谱系的祖先-后代对比，并未显示在鳍足类动物进化支中存在主动选择的迹象，因此，鳍足类动物体型大小的变化是被动选择进入空白生态空间的结果，而非主动选择增加体型的结果（丘吉尔等，2015年）。

    水生生物的毛皮和脂油

    鳍足类动物为水生生物，通过毛皮来保暖。最早分化的海狮科冠群生物北海狗是有毛皮的，说明浓密的毛皮是其祖先就具有的特征，但后来海狮没有了毛皮，进化出厚厚的脂肪层（利万格等人，2012a，b）。因为海狗和海狮为并系类群，所以这一情况很可能在海狮科的进化史上发生过几次。北太平洋是北海狗属成员的发现地，该地古环境的重建（如在中新世和上新世，加利福尼亚州寒流活跃）有助于毛皮原始状态的重建。

    图4.2 鳍足类动物体长与物种多样性随时间变化的箱形图。本图来自丘吉尔等，2015年。



    早期起源：鳍足亚目动物还是熊亚目干群动物？

    鳍足类动物进化的早期阶段并不像鲸目动物和海牛目哺乳动物那样清楚明晰。在加拿大德文岛距今2400万～2000万年的湖泊沉积物中，发现了一种尚无法确定归属的食肉动物，名叫达尔文氏海幼兽。加拿大古生物学家娜塔莉亚·雷布钦斯基和她的同事（2009年）将达尔文氏海幼兽描述为鳍足类动物从陆地过渡到海洋的一种中间形态（图4.3，图4.4）。达尔文氏海幼兽的体长只有一米多，它的头部像海豹，身体像水獭一样长，呈流线型。它的犬齿和颌骨十分强健，说明该物种的咬合力很强，既能在陆上捕捉猎物，也可以在水中捕捉猎物（图4.3）。与鳍足类动物不同的是，达尔文氏海幼兽并没有鳍状肢，它的鳍肢形态更接近于水獭。它还有一个长长的尾巴，足部可能有蹼。至于达尔文氏海幼兽是属于鳍足类干群动物，还是属于与鳍足类动物关系较远的熊亚目干群动物，这一点有待进一步的研究来确认。也许最重要的是，如果达尔文氏海幼兽被确认为鳍足类动物，那就表明北极是早期鳍足类动物出现多样化的地区。就这一栖息地而言，在中新世期间北极的温度要比现在高得多。而这一时期的植物显示，当时该地属潮湿、凉爽、温和的沿海气候。

    鳍足类干群动物：性双态性和一雄多雌？

    有证据表明，鳍足类干群物种如海熊兽、翼熊兽和太平洋熊兽的物种多样化出现于浅海湾或内海中，不过这些物种的分布仍然局限于北太平洋东部地区。最早的有代表性的鳍足类动物是海熊兽，在中新世早期北太平洋东部有五个物种。海熊兽，或称“海熊”，由古生物学家埃德·米切尔和理查德·泰德福德在1973年于加利福尼亚州贝克菲尔德附近的金字塔山地区发现，被描述为鳍足类动物的一个新属种。鳍足类动物进化支起源于渐新世中晚期（3060万～2300万年前）北太平洋的东部（俄勒冈州）（图4.1）。该物种祖先的齿形为异齿形，牙齿上有巨大的叶片状的齿尖，适合撕咬猎物（图4.5）。人们通过复原埃拉米海熊兽的觅食生态发现，该物种以撕咬的方式进食，是一种主要以鱼类为食的食肉动物。

    图4.3 达尔文氏海幼兽头骨和颌骨。本图来自雷布钦斯基等，2009年。



    图4.4 达尔文氏海幼兽的骨骼和生物复原图。本图由C.比尔绘制。



    在海熊兽熊亚目近亲的身上，人们并未发现与牙齿简化相关的具体的牙齿特性，比如上臼齿和舌面嵴尺寸变小，下颌第一颗臼齿到冠脊上的下内尖（齿尖）尺寸变小、形态发生变化，犬齿后冠尺寸变小，以及同齿形趋向（参见丘吉尔和克莱门茨，2015年）等。有关海熊兽的最新记录发现于俄勒冈海岸有约2000万～1900万年历史的岩石之中。

    米尔赛海熊兽的代表性化石发现是来自加利福尼亚州中部的一具近乎完整的骨骼遗骸。据估计，该物种的整体长度为1.4～1.5米（4.6～4.9英尺），体重为73～88千克（160～194磅），体重和大小与雄性海豹大致相当。米尔赛海熊兽的脊柱能够进行大量的横向和纵向运动。此外，它的前肢和后肢都改良进化为鳍状肢，可用于在水中移动（图4.6）。后肢的几个特征表明，米尔赛海熊兽在陆地上也能灵活地移动，很可能在近岸或岸上停留的时间比现存的鳍足类动物还要长。米尔赛海熊兽前肢和后肢上有铰缝，表明它们使用肢体抓捕猎物，也进一步说明它们可能先将猎物带到岸上，然后再进食（霍金等人，2017年）。在一项有关鳍足类动物骨骼比例的研究中，瑞恩·贝贝伊（2009年）提出了一种假设，认为海熊兽主要使用后肢游泳，因为它的骨骼比例与使用后肢游泳的海豹相似。

    图4.5 埃拉米海熊兽的下颌结构表明了其牙齿形态和齿根状况。本图来自博森克，2011年。



    翼熊兽和太平洋熊兽属于后来分化出的化石谱系物种，发现于中新世早期至中期距今约1900万～1500万年俄勒冈州沿岸的岩石中。它们与鳍足类动物的联系比海熊兽与鳍足类动物的联系更紧密（图4.1）。鳍足类动物构成眼部区域骨骼的几何形状独具特色。翼熊兽的上颌骨发育独特，是最突出的骨骼结构，有利于眼部区域骨骼的形成。此外，翼熊兽产生泪液的泪骨和相关组织极大退化或消失，这一特征在鳍足类动物中也有出现。在翼熊兽和鳍足类动物上颚的最后一颗前臼牙与第一颗臼齿之间有一个较浅的凹陷，表明它们牙齿的撕咬能力下降。这一现象与齿尖简化共同表明，在翼熊兽身上已经开始出现向同齿形转化的趋势（图4.7）。鳍足类动物的牙齿简化和所有哺乳动物的情况一样，似乎与Bmp4基因在区域表达上的缺失有关。

    图4.6 鳍足类动物米尔赛海熊兽的骨骼和生物复原图。估计总长度（吻部到尾部）为1.4～1.5米。骨骼阴影部分是对未保留下来的骨骼部分进行猜测所做的复原图。本图来自伯塔和雷，1990年。



    雌性海熊兽和雄性海熊兽的头骨尺寸并不相同，说明鳍足类动物具有性双态性的特征。鉴于鳍足类动物的交配系统和与性别相关的头骨差异（如头盖骨基部和吻部的扩张、上颚的长度）之间存在密切的相关性，卡伦和同事们（2014年）认为，这些祖先类群有一雄多雌的交配系统，由性选择所致——为了保卫领地、进行雄性之间的竞争，雌性会选择肌肉更健壮的大体型雄性。这些研究人员进一步表明，海熊兽从鳍足类冠群动物中分化出来时（渐新世晚期至中新世早期，距今约3000万年），可能是气候变化迫使该种群间形成了一雄多雌的交配系统，因为这样的模式能方便在养料富集的上升流沿岸区域栖息。在现代海熊兽种群身上，有些现象可以支撑这一观点。因为就一般情况而言，在北极和南极的鳍足类动物身上并未出现性双态性的现象，而且两极地区营养物质的分布也十分广泛。这个例子也提醒我们，在未来，如果气候变化的影响变大，由于海水变暖而导致海水养料减少，那么极地地区的鳍足类动物就会面临压力，从而形成群落，进而发展出一雄多雌的交配系统。

    鳍足类冠群动物：种系发生、移动方式和水中进食

    对于鳍足类动物彼此之间的相互关系和鳍足类动物与其他食肉动物之间的关系，有很多种不同的假说提出，这就为阐释不同鳍足类动物种群的祖先形态带来了挑战。当系统发育关系被确定时，可能就需要对原有的看法进行一些调整。这方面的一个典型例子就是对鳍足类动物移动方式进化的重构。如果鳍足类动物的姐妹群是用前肢游泳的熊科动物，那么鳍足类动物最初的游泳方式也应该是使用前肢游泳。鼬亚科和鳍足亚目的联合说明，鳍足类动物最初应该是用四肢或者骨盆划水游泳，而不是通过胸部进行移动。鳍足类动物之间的相互关系冲突包括：形态学证据显示海象科和海豹科应为姐妹类群，但分子数据和联合数据却一致支持将海象科与海狮科划为姐妹类群（见第1章，图1.5）。如果把北太平洋一带已灭绝的皮海豹（该物种在其他鳍足类动物中的谱系地位尚不确定）考虑在内，情况就更复杂了。皮海豹属于海狮总科，海狮科与海象科有着紧密的关系，这表明海象科与海豹科动物使用后肢游泳这一特征，遗传于它们共同的鳍足类祖先海熊兽。另一种看法是，如果皮海豹科、海豹科和海象科组成一个进化支（Phocomorpha），那么使用后肢游泳这一特性就至少独立进化了两次：一次是在海熊兽亚科谱系中，还有一次是在Phoc-omorpha（皮海豹科、海豹科、海象科）基层物种中。这一解释需要否定皮海豹科和杜希纳海象都使用前肢游泳的说法。

    图4.7 埃拉米海熊兽和乔德特翼熊兽的犬齿对比表明了同齿形的进化趋势。本图来自博森克，2011年。



    祖先形态的复原数据表明，鳍足类动物适应水中进食，这一能力是由其陆上祖先进化而来的。这涉及专门为定位猎物而发生的各种不同感觉系统的变化，其中包括视觉系统的变化。现存的鳍足类动物属于深海潜水哺乳动物。例如，北象海豹和南象海豹，即象海豹属所含的一个种，是鳍足类动物中潜水记录的保持者：一次呼吸能在约1600米深的水中潜水一个多小时。鳍足类动物身上一个关键的形态适应变化就是骨性眶的大小。骨性眶的大小就代表眼球的大小，骨性眶能够起到探测潜水深度的作用。古生物学家劳伦·德拜和尼克·派森2013年的一项研究结果显示，鳍足类的骨性眶比其最近的陆上亲属要大，深海潜水在鳍足类冠群动物中（如在僧海豹进化支，尤其是象海豹属所含种中）进化了好几倍。根据这组数据推断，德拜和派森发现骨性眶最大的是中新世中期化石鳍足类动物异索兽属。这使人们不禁预测：这一类群的成员（如象海豹）也能够深海潜水。

    鳍足类动物向水中进食过渡的过程包括牙齿的逐渐简化，这与咀嚼功能丧失并向刺戳进食过渡有关。丘吉尔和克莱门茨2015年对牙齿特征的主要成分分析报告显示，在已知最早的鳍足类冠群进化支基层成员中，就已经显示出了刺戳进食的特征。在鳍足类冠群物种中，已进化出多样化的进食方式来消耗水下猎物。亚当和伯塔2002年通过对鳍足类动物的头骨和下颌骨性状进行初步研究，证实了该物种的四种进食策略：过滤进食、捕捉撕咬、抽吸进食和刺戳进食。长期以来，人们一直认为现存的海象专门使用抽吸方式进食，主要捕捉软体动物。不过，在后面的章节中我们也会提到，一些化石海象更有可能曾是捕食鱼类的高手。人们发现以上四种进食方式在海豹科身上都有出现，它们主要擅长于刺戳进食策略，因为它们有锋利的尖牙——这一结果在一项更为严格的头骨形态特征定量分析中得到了证实（金勒和伯塔，2015年）。该分析同时也证实了豹形海豹（Hydrurga leptonyx）通过捕捉撕咬的方式进食。豹形海豹的颌骨较长，并有扩大了的冠状突，增加了肌肉的附着区域，使得咬合力更强大。而采用过滤进食的则以食蟹海豹（Lobo-don carcinophaga）为代表。食蟹海豹有极为特殊的多齿尖牙齿，牙齿交错排布，就像筛子一样能够过滤出水中的猎物（图4.8）。人们发现大多数的海狮科动物也是刺戳进食的能手。据推测，这两种谱系的海豹都从其共同的鳍足类动物祖先海熊兽身上将这一特征保留了下来。下一步的研究需要将化石鳍足类物种的数据囊括进来，并在清晰明确的系统发育框架下，对现存的鳍足类动物和灭绝的鳍足类动物进食策略的进化过程进行重建。

    图4.8 食蟹海豹（Lobodon carcinophaga）头骨，显示出其交错排布的多齿尖牙齿。



    鳍足类动物的基本解剖结构

    古生物学家卡特里纳·琼斯、安贾利·戈斯瓦米及其同事（琼斯和戈斯瓦米等人，2010年；琼斯等人，2015年）的研究结果表明，虽然鳍足类动物进化的起源时间比陆地食肉动物更晚，但它的头骨形状变化（不同）比前者更多。在鳍足类动物中，海豹科头骨形态的多样性远超过海狮科动物，反映出该物种在生态和繁殖方面具有多样性。例如，髯海豹（Erignathus barbatus）的上颚很高，呈弓形，下颚愈合，专门用来抽吸进食。雄性的北象海豹（Mirounga leonina）和南象海豹（Mirounga angusti-rostris）有很大的鼻子，这与雄性间的斗争和争夺配偶有关。同样地，雄性冠海豹（Cystophora cris-tata）有特殊的鼻腔，在充满空气的时候会形成充气囊，可在求偶时进行炫耀或者吸引雌性。现存海象（Odobenus rosmarus）最突出的特征是：成年海象有两枚不断生长的长长的獠牙。但只有一种谱系的海象长有这种长獠牙，其他的化石海象除杜希纳海象亚科外是没有獠牙的。另一些化石鳍足类动物也会显示出其他特殊的形态特征，比如短齿海豹有强健的下颚和牙齿，说明它以甲壳类动物为食；没有牙齿的（除犬齿以外）化石海象壮海象是抽吸进食的专家。

    鳍足类动物的骨骼结构反映了不同谱系对游泳和陆上移动的适应性。鳍足类动物与鲸目动物和海牛目哺乳动物不同，既有前肢也有后肢。海狮科动物主要通过使用前肢和发达的肌肉组织来增加推进力。例如，肩胛骨的冈上肌扩大，与冈上肌发育良好有关。如图所示，相对较大的颈椎可以促进颈部和头部的大范围运动。海象和海豹用后肢推水，用前肢转向。它们的背部下方（腰椎）有很长的横突，可以为移动后半部分身体的肌肉提供更大的表面积。海象在低速游泳时也会使用前鳍。

    与陆地食肉动物相比，鳍足类动物的前肢和后肢骨骼短而扁平。肢体的部分区域被围在身体轮廓内，与肘部和踝关节的情况类似。鳍足类动物的足趾会随着每个足趾末端软骨的延伸而变长。鳍足类动物前肢上较长的是第一指（拇指），后肢上较长的是第一趾和第五趾。而海豹后肢上的足趾更健壮，这与它们用后肢游泳有关。在游泳时，这些足趾就成了鳍状肢的前缘。由于跟腱绕过了踝关节的距骨突，阻碍了足部向背侧弯曲，因而海豹的后肢无法向前移动。海豹在陆地上的移动是通过身体的波动来完成的，而海狮和海象则能够让后肢向前移动，在陆地上行走。鳍足类动物的尾椎骨很小，无法用于移动。

    鳍足类动物的基本解剖结构图，海狮（右图）和海豹（左图）。




海狮科：海狗和海狮

    海狮科干群

    已知地质年代最古老的海狮科物种是出现于中新世中早期（1710万～1500万年前），南加利福尼亚州米申维耶霍托潘加组的隐秘晨海狮和橘郡晨海狮。这两个物种由脊椎动物古生物学家罗伯特·博森克和摩根·丘吉尔（2015年）以及豪尔赫·维莱斯·尤尔贝（2017年）描述（图4.1）。晨海狮体型很小，成年的晨海狮仅比海獭稍大一点。晨海狮的牙齿极度简化，齿形与现代的海狮科动物相似。晨海狮区别于现存海狮科动物的一个关键特征是在下颌第一臼齿和另一臼齿上保留了下后尖。分子差异的估计与化石记录相冲突，前者将海狮科物种扩散的时间推算得更靠后，推定为810万年前。

    后来衍生出的一种海狮科干群物种叫作皮氏美洲海狮，人们对该物种知之甚少，仅有一些发现于加利福尼亚州中新世晚期（1000万～700万年前）的一些化石可供参考。该物种的正模标本是幼年个体的部分遗骸在硅藻土中形成的压痕，所保存下来的信息极为有限。这一类群的相关资料也是如此。皮氏美洲海狮具有以下特点：臼齿简化、有双齿根、带齿冠，上颌第二颗臼齿和下后尖缺失，骨骼结构类似海狗（图4.9）。据估计，其总长度为126厘米（4.13英尺），是已知最小的海豹科动物。

    最著名的海狮科干群动物就是洋海狮属，它的三个代表性物种出现于中新世北太平洋，分别为：生存于墨西哥加利福尼亚州半岛和南加州的墨西哥洋海狮，生存于加利福尼亚州的迈克奈洋海狮和生存于日本的井上洋海狮（图4.1）。头骨和牙齿的特征表明，洋海狮属很有可能像现存大多数海狮科动物一样，以鱼类为食，通过刺戳的方式进食。同样，像现存的海狮科动物一样，洋海狮属使用强劲的前肢游泳，但不同的是，它们在陆上移动得更快，这一点从其肢体比例（前肢和后肢的比例几乎相同），牢固接合的胫骨和踝关节，以及没有变化的足部骨骼可以推测出（德梅尔和伯塔，2005年）。洋海狮属物种的复原情况显示其体型大小与北海狗相似。

    海狮科冠群物种

    海狮科冠群物种包括现存的海狗、海狮及它们的近亲化石物种。传统上被认为属海狮亚科的物种——海狗亚科（海狗）和海狮亚科（海狮）已不再属于这一范畴。近期由丘吉尔及其同事们（2014年）针对海狮科物种所进行的形态学和分子联合分析，为以下结论提供了支撑：即北海狗（Callorhinus ursinus）是最早分化出的海狮科动物，随后出现的是北海狮进化支（加州海狮属、北海狮属、先特罗海狮属），为南海狮进化枝（海德拉海狗属、澳洲海狮属、熊海狮属、南美海狮属、毛皮海狮属）的姐妹群（图4.10）。

    图4.9 皮氏美洲海狮生物复原图。本图由R.博森克绘制。



    海狮科的头骨特征相对较少，包括头骨上类似架子的眶上突，齿列简化，第二颗上臼齿缺失。最早分化的海狮科冠群物种为北海狗属（Callorhi-nus），自上新世以来就栖息于北太平洋一带。吉氏北海狗出现于上新世中期至晚期，约400万～200万年前的北太平洋（日本和加利福尼亚州）地区。人们在加利福尼亚州普里斯玛组发现了上新世晚期至更新世早期（210万～120万年前）北海狗未定种的部分下颌骨化石，以及北海海狗属未定种（参看C.gilmorei）的牙齿元素和后颅元素（博森克，2011年；博森克和丘吉尔，2013年）。这三个物种（吉氏北海狗、北海狗未定种和现存的北海狗）在形态上是连续的，是为数不多的海洋哺乳动物进化的例子，或者说是同一谱系内进化的例子（另一示例，请参阅海懒兽所有种，第6章），并且显示出不断衍生的牙齿形态（齿根情况和大小）（图4.11）。这一谱系延续了长达400万年，成为东北太平洋地区存活时间最长的鳍足类动物群，除了加利福尼亚州半岛以外，大部分都分布于加利福尼亚州的海岸线上。

    图4.10 海狮科谱系关系图。本图来自丘吉尔等，2014年。



    海德拉海狗是已知最古老的南半球海狮科动物，出现于上新世晚期至更新世早期（340万年前）秘鲁的皮斯科组，被定为毛皮海狮属所含种的姐妹群。化石海狮尤氏先特罗海狮的研究基于一块近乎完整的头骨，对该物种的描述基于上新世晚期（250万年前）俄勒冈州南部布兰科角附近的奥福德组中的资料。系统发育分析表明，尤氏先特罗海狮与北海狮（Eumetopias jubatus）的关系最为密切。帕拉丁澳洲海狮的相关描述基于新西兰更新世的一块头骨。这一化石物种与现存的澳大利亚海狮——澳洲海狮有着密切的关系，这表明该物种在过去的分布更为广泛，并且对寒冷气候的耐受力也更强（丘吉尔和博森克，2016年）。更新世的其他海狮科记录还包括来自巴西、智利的现存物种Otaria（参看O.byronia）及来自巴西、南非的毛皮海狮属。


海豹科：海豹

    物种多样性最丰富的鳍足类动物是海豹科动物，包括18个现存物种。大多数形态学数据和分子数据支持将该科划分为两组：僧海豹亚科（南方海豹，包括大象和僧海豹）和海豹亚科（北方海豹）。这两种谱系都出现于中新世中期，大约1500万年前的北大西洋（北美和欧洲）。不过对于两者的分化时间，化石记录可能要比分子估计的时间更古老一些（图4.1）（希格登等人，2007年）。早期有关于渐新世晚期（2900万～2300万年前）南卡罗莱纳州一种海豹的报道，但由于可供研究的标本极少（两个残缺的腿节），其地层来源也存在疑问，因而无法对该物种进行判定（科尔茨基和桑德斯，2002年）。中新世晚期海豹物种多样性的一个重要中心就是类特提斯海。类特提斯海是由于地中海大范围干涸而形成的内陆海，这一地质事件也被称为地中海盐度危机（图4.1）（参见第3章）。

    通过耳部区域的一些特征，我们可将海豹科动物与海狮科动物、海象科动物区别开来。这些特征包括肥厚的乳突区及膨大的鼓室。海豹科动物的踝关节上有十分发达的距骨突，因而其后肢无法伸到身体下方。目前，还没有相关的分子数据和形态学数据可以揭示化石海豹科动物与现存海豹科动物之间的关系。

    图4.11 洋海狮属和北海狗属所含种下颌骨（侧视图）及犬齿齿根的形态。墨西哥洋海狮（A）吉氏北海狗来自 Rio Dell组（B），其原型标本来自圣地亚哥组（C），北海狗属未定种（D），北海狗（E）。齿根形态基于齿槽形态描绘，但北海狗未定种的齿根形态是从x射线中提取的。缺失的化石部分已经重建。本图来自博森克，2011年。A，2005年由德梅尔和伯塔重新绘制。C，1986年由伯塔和德梅尔重新绘制。E，2004年由布伦纳重新绘制。



    迪文海豹是海豹干群成员中最具代表性的物种。这种海豹体型较小，人们在斯洛伐克中新世中早期（1626万～1489万年前）地层中，发现了该物种近乎完整的颅骨和颅后骨。然而，脊椎动物古生物学家伊丽娜·科尔茨基和她的同事所使用的“生态原型标本”这一方法（科尔茨基和霍莱茨，2002年；科尔茨基和拉赫马特，2015年），将迪文海豹和其他类特提斯中新世海豹的颅后骨与现存物种类比之下的头骨资料相结合，这一做法的效果还有待后继的研究工作来评估。

    僧海豹干群物种

    最早确认的僧海豹来自西北大西洋的化石发现。在中新世晚期，它们形成了环大西洋分布带，分布地点包括地中海和类特提斯海（图4.1）。发现于马耳他中新世中期地层的僧海豹未定物种的遗骸，以及所谓更古老的僧海豚物种利比亚非洲海豹（对该物种的研究，基于利比亚中新世中早期1900万～1400万年前岩石中的部分下颌骨）的遗骸，表明僧海豹种群在地中海地区有着悠久的历史。僧海豹干群的其他物种还包括来自中新世晚期北海的Pontophoca[2]。中美（巴拿马）海道将南美洲与北美洲相分离，在新生代大部分时期都处于开放状态（直到1100万年前，然后从600万～400万年前再次开放），最有可能成为秘鲁沿岸僧海豹的扩散路线。在本章后面的讨论中，中美海道在新世界僧海豹（Neomonachus）的进化和扩散过程中也发挥了作用。同样也是在中新世晚期，在南极洲西部形成的冰盖导致南大洋海水变冷。

    南美洲的僧海豹干群物种包括四个密切相关的属种：Acrophoca[3]、皮斯科海豹、短齿海豹和南方海豹。有一些证据表明，这些类群中的一些可能是食蟹海豹族。海豹科中最不寻常的一种是长吻弓海豹，出现于中新世晚期至上新世早期的秘鲁和智利，其独特之处在于有细长而灵活的颈部和修长的身体（图4.12）。长吻弓海豹的头骨长度相对于宽度来说更长，也就是我们所说的“长头”。在这个分类单元中的动物，长头的特性比任何现存的陆地食肉动物（包括犬科动物）都要明显，这也意味着它们在颅骨形状上存在着功能性的差异。长吻弓海豹的牙齿形态与一般的刺戳进食的动物一致，但它也有与过滤进食习性相关的交叉齿尖，可以以鱼类为食。长吻弓海豹的体长约为1.5米（近5英尺）。外翻的骨盆和经过进化的后肢表明，该物种主要依靠后肢划水游泳。相比其食蟹海豹族亲属，长吻弓海豹并不那么擅长游泳，说明它可能有更多的时间是在海岸附近度过的。

    最近在秘鲁皮斯科组中发现了僧海豹属的一个新物种，叫作短齿海豹，意为“牙齿较短的海豹”。该物种出现于中新世晚期至上新世早期（575万年前），由阿姆松和慕森（2014年）描述。马氏短齿海豹具有性双态性，与诸如豹形海豹属的现存食蟹海豹相同。短齿海豹头骨长而结实，下颚较短、强健有力。它有强壮的咀嚼肌和颈部肌肉，以及强健的牙齿，遗骸上还显示出一些磨损之处（图4.13），说明短齿海豹以甲壳类动物为食，其猎物包括有硬壳的软体动物和/或棘皮动物。根据头骨测量，短齿海豹很可能与现存的地中海僧海豹大小相近。短齿海豹的寰椎和轴椎相对较大，有较宽的肌肉固定处，表明该物种颈部的肌肉组织强健有力。短齿海豹的一些适应性特征（例如，直立的头部），表明它在陆地上移动的能力比现存的食蟹海豹更强，并且可能有更多的时间在陆地上度过。在系统发育中，短齿海豹与食蟹海豹一起成为另一种皮斯科海豹——太平洋皮斯科海豹的姐妹群（见图4.14）。

    一种新的僧海豹物种叫作小僧海豹（Australo-phoca changorum），由智利古生物学家阿纳·巴伦苏埃拉·托罗和他的同事（2016年）进行描述，描述基于来自中新世晚期智利北部巴伊亚英格莱萨组和秘鲁南部的皮斯科组的颅后骨遗骸。这种海豹的体型比所有已知的化石僧海豹和现存僧海豹都要小，属于体型最小的一类海豹（如淡水海豹、里海海豹和环斑海豹）。

    最近，巴伦苏埃拉·托罗等人对鳍足类动物种群的进化史进行了研究（2016年）。南美洲的鳍足类动物化石以海豹科动物为主，但是南美洲的鳍足类动物群则经历了一次物种更迭，如今该地区的主导物种为海狮科动物。巴伦苏埃拉·托罗和他的同事认为，海平面的变化导致适合海豹科动物生活的栖息地减少，以及深水环境所包围的多岩石岛屿的数量增加。过去的鳍足类动物和现在的鳍足类动物的另一个区别是体型大小不同。从秘鲁和智利收集到的中新世晚期海豹的身体尺寸，要比现在在阿拉斯加或在南极辐合带中看到的海豹更大，不过现存的鳍足类动物大小更大，种类更多（图4.14）。

    图4.12 在史密森尼博物馆展出的化石海豹长吻弓海豹。



    图4.13 马氏短齿海豹的头骨和下颌骨。本图来自阿姆松和慕森，2014年。



    图4.14 四种代表性现代种群与化石种群的类别组成及体型轮廓差异比较。1.环斑海豹，2.环海豹，3.港海豹，4.髭海豹，5.北海狮，6.海象，7.楚拉维斯特壮海象，8.吉氏北海狗，9.圣克鲁斯杜希纳海象，10.皮氏美洲海狮，11.墨西哥洋海狮，12.嵌齿海象，13.孪海象，14.Australophoca changorum，15.马氏短齿海豹，16.太平洋皮斯科海豹，17.长吻弓海豹，18.大眼海豹，19.Arctophoca gazella，20.食蟹海豹，21.威德尔氏海豹，22.豹形海豹，23.南象海豹。本图来自巴伦苏埃拉·托罗等，2016年。体长数据基于丘吉尔等，2015年；史瑞海和贾勒特，2006年。轮廓图基于里夫斯等，1992年；史瑞海和贾勒特，2006年。



    来自南非朗厄班韦赫的僧海豹包括胡氏海豹和多达6种的其他物种（戈温德，2015年）。最近的系统发育分析（阿姆松和慕森，2014年）将胡氏海豹与南美化石海豹族（短齿海豹、弓海豹、皮斯科海豹）及食蟹海豹族归入同一进化支中。这一进化支包括食蟹海豹属（ Lobodon）、豹形海豹属（Hy-drurga）和罗斯海豹属（Ommatophoca）（图4.15）。朗厄班韦赫沉积物和海洋类群、河口类群及淡水类群的存在表明，有澙湖或河口在波浪作用下保留了下来，且仍与海洋相连。幼兽和非成体的遗骸可以证明朗厄班韦赫地区有胡氏海豹繁衍。胡氏海豹的鼻骨很长，上颌鼻甲骨数量多，上颌骨向后外侧扩张，说明其身上有逆流交换器官存在，能够减少热量损失——后者说明胡氏海豹适合在寒冷的气候下生活。南非的鳍足动物群和南美洲的鳍足类动物一样，目前的主要物种为海狮科动物，特别是非洲毛皮海狮（Arctocephalus pusillus）。岛屿上可供动物们外出的活动区变少，这可能是海豹科动物向更南边迁徙的缘由所在。在更南的地方，它们可以把冰面作为外出活动的场所，就像今天生活在南极的食蟹海豹那样。

    图4.15 海豹科动物谱系关系合成图。海豹亚科动物数据来源于富尔顿和斯特罗贝克，2010年。僧海豹亚科数据来源于阿姆松和慕森，2014年。



    除了南非和南美洲保存完好的“僧海豹干群”之外，澳大利亚和新西兰未描述的上新世僧海豹，也支持这一谱系在南半球有更广泛的分布这一说法。

    僧海豹冠群物种

    僧海豹冠群有三个进化支已经一致得到了分子数据的有力支持，它们分别是僧海豹（Neomona-chus、僧海豹属），象海豹（象海豹属所含种）和食蟹海豹（豹形海豹属、食蟹海豹属、罗斯海豹属、威德尔海豹属）。在大多数情况下，僧海豹科动物最初的体型较小，甚至比现存的类群要小，平均体长为180～190厘米（5～6英尺）。后来分化的类群如僧海豹属、Neomonachus和象海豹属则显示出体型逐步变大的趋势。然而，食蟹海豹族的这一趋势则发生了逆转：该谱系物种体型的变化既有增加也有减少（丘吉尔等，2015年）。

    最著名的地中海Monachine化石是Pliopho-ca etrusca，该物种的部分骨架发现于上新世晚期（319万～282万年前）的意大利。伯塔和同事（2015年）经过系统发育分析发现，Monachine与地中海僧海豹（Monachus monachus）有密切的关系。Pliophoca和另一种有丰富骨骼遗存的僧海豹——加洛海豹属，都来源于上新世（340万～320万年前）北卡罗莱纳州的李溪矿。谢尔及其同事（2014年）的形态数据和分子数据研究结果，支持新世界僧海豹这一僧海豹新属种不同于僧海豹属动物的说法。据估计，新世界僧海豹所有种的分子分化时间大约为367万年前，与后来出现的Monachine早期分化的化石记录相冲突。根据谢尔等人提出的生物地理场景，新世界僧海豹（Neomonachus）的共同祖先可能在上新世晚期通过中美海道扩散。中美海道最后一次闭合是在250万～200万年前，创造出了新世界僧海豹在两大海洋中的不同种群，即出现了加勒比物种——加勒比僧海豹，夏威夷物种——夏威夷僧海豹。有关新世界僧海豹的化石记录十分有限，因此我们无法确定该分类单元的生物地理历史。加勒比僧海豹最早的化石记录来自更新世中期的佛罗里达州（170万～105万年前）。

    加洛海豹属的体长近3米（约9.8英尺），是体型相对较小的僧海豹干群物种中的一个特例。有假说认为该物种的性双态性与象海豹祖先有关，但是这种推测缺乏相应的证据支持。而其他的研究则相反，将加洛海豹属归入了并系的僧海豹干群中（伯塔等人，2015年）。尽管有关象海豹属（Mirounga）人们已经了解了不少，但是它们在化石记录中却相对少见。在此之前，有观点认为该属起源于北美，然后向东扩散到欧洲，并在巴拿马海道关闭前通过那里扩散到了南美。然而，来自南半球的象海豹的化石记录则为它们的生物地理历史提供了一种新的解释。从智利报道了生活于更新世中期至晚期的象海豹属所含种的化石，目前，这一谱系最古老的化石记录来自更新世早期（260万～240万年前）的新西兰（博森克和丘吉尔，2016年）。

    食蟹海豹，又称南极海豹，包括4个单型属：食蟹海豹属（Lobodon carcinophaga）；豹形海豹属（Hydrurga leptonyx）；威德尔海豹属（Leptonycho-tes weddellii）；罗斯海豹属（Ommatophoca rossii） （图4.15）。这一进化支在大约690万年前从象海豹中分化出来，可能沿南美洲西部的海岸线分布，后通过340多万年前出现的南极绕极流（基于南非胡氏海豹出现的时间推算）向东扩散到南极洲。除报道自上新世至更新世新西兰的罗斯海豹属外，现存的种群在化石记录中都没有记载。

    海豹科干群

    最早的海豹科干群在大西洋两岸都有发现：出现于中新世中期（1640万～800万年前）比利时的安特卫普，以及东大西洋（弗吉尼亚州和马里兰州）的Leptophoca proxima（基于伦纳德·德瓦勒对贝内登化石海豹材料的重新研究，其原名为原海豹和细海豹）（德瓦勒等，2017年）。分子研究估算出海豹科动物首次分化于1300万年前。通过大量的骨骼材料可以看出，Leptophoca proxima是一种体型较小的海豹。据科尔茨基等人（2012年）报道，该物种体长约为190厘米（6.2英尺）。这些人还描述了其他海豹科干群中的物种，包括囊海豹、格雷海豹、摩哲哥海豹、Pachyphoca[4]、Phocanella[5]、Platyphoca[6]、Praepusa[7]和原海豹。在类特提斯海地区中新世和上新世的遗址中，发现了这些物种零散的后颅骨化石。有必要进行进一步的研究来确定这些类群的分类地位和系统发育关系。科尔茨基和雷（2008年）也报道了出现于上新世北卡罗来纳李溪磷矿（约克镇组）中的一些海豹（如格雷海豹、斑海豹、Platyphoca）同时出现的现象。虽然这种情况较为少见，也仅有颅后骨遗骸可供参考，但是格雷海豹和Platyphoca都出自欧洲北部，都出现于中新世中期和上新世早期的北海地区（丹麦、荷兰）。体型最小的化石海豹动物是Praepusa boeska。该物种出现于比利时中新世至上新世的安特卫普盆地。肱骨测量结果表明，该物种的体型比矮小的化石僧海豹南方海豹（Australo-phoca）还要小。

    人们对海豹科干群物种了解甚少，仅有极少来自南半球的数据和信息可供参考。卡瓦斯海豹由科佐尔（2001年）基于中新世中期的部分骨骼遗骸进行描述。该物种的遗骸发现于阿根廷巴塔哥尼亚1400万～1200万年前的岩石中，目前该物种与其他海豹科物种的关系仍不明确。卡瓦斯海豹化石是鳍足类动物化石中有名的一种，因为它是仅有的两种保留了肠道内含物的鳍足类动物化石中的一种。从其肠道的内含物可判断出，这种海豹主要以硬骨鱼为食。

    海豹科冠群物种

    关于海豹科动物，有观点强烈主张将髯海豹（Erignathus barbatus）确认为其余类群的姐妹群，后来冠海豹（Cystophora cristata）也被确认为其余类群的姐妹群。最近的研究（如富尔顿和斯特罗贝克，2010年）支持海豹科的另一分支是环海豹（Histriophoca）和格陵兰海豹（Pagophilus），并将这一分支确认为其余类群的姐妹群。至于其余的海豹属、Pusa[8]和灰海豹属，种群关系定位仍存在分歧。有几项研究将灰海豹属定位为Pusa的姐妹群；但在另一些研究中，灰海豹属又被归入海豹属中（图4.15）。而港海豹与斑海豹互为姐妹群的关系一直以来都被认可。后来分化出的海豹的进化趋势（与僧海豹相比），如环海豹属-格陵兰海豹属进化支和海豹属-Pusa进化支，则显示出体型变小的趋向（丘吉尔等人，2015年）。这至少在一定程度上支持了古生物学家安德烈·怀斯（1994年）提出的观点，即这些进化支表现出了年轻化的特征，体型变小是异时发育的结果。

    海豹科冠群物种最早的化石记录仅可追溯至更新世。髯海豹属和冠海豹属都起源于北大西洋。有关髯海豹遗骸最早的记录来自更新世早期和中期（约200万年前）的英国诺福克。正如人们所指出的那样，这一谱系的化石很小可能是因为其较早进入北冰洋冰层中，或较早在北冰洋冰层中进化。尽管描述自中新世中期乌克兰帕拉提亚盆地的Pachy-phoca（科尔茨基和拉赫马特，2013年）包括冠海豹谱系中的物种，但在化石记录中，冠海豹仍然不为人所知。Pachyphoca分为两个物种：体型较小的P.ukranica比其体型较大亲属P.chapskii更适应地面运动。环海豹和格陵兰海豹大约分化于340万年前，有假说认为，这两个物种的分化是由于冰期和间冰期波动造成的。


皮海豹科：一个已灭绝的谱系

    皮海豹是一种已灭绝的体型较大的鳍足类动物，发现于中新世中期北太平洋约有2300万～1500万年历史的岩石中。正如前文所述，皮海豹的系统发育地位至今仍存在争议，它们或者是与海狮科+海豹科组成联盟，或者是与海豹科结为联盟。该物种已有两个亚群被识别，分别是：allodesmines[9]和皮海豹。尽管人们已在北太平洋（加利福尼亚州、俄勒冈州、华盛顿州、加利福尼亚州半岛）和日本，发现了4个属至少9种allodesmines（异索兽属、Ato-potarus、Brachyallodesmus、Megagomphos），但有证据表明它们可能分化过度。来自加利福尼亚州的异索兽属物种更是如此，该属中有三个物种来自中新世中期朗德芒廷（美国）淤泥中的一种非常有限的地层间隔之中（德梅尔和伯塔，2002年）。皮海豹科只有单一属种——皮海豹属，该属包括出现于中新世北太平洋（俄勒冈州和华盛顿州）的两个物种：短头皮海豹，发现于较古老的岩石中，头骨较宽、吻部较短；以及头骨延长的俄勒冈皮海豹。

    皮海豹是首个进化出的大型鳍足类动物。其特点是牙齿简化，有球根状的齿冠，适合以鱼类为食。据估计，皮海豹的体长从“海熊兽亚科”那样大小的短头皮海豹，长约130厘米（4.2英尺），到海狮般大小的俄勒冈皮海豹，长约200厘米（6.5英尺）不等（丘吉尔等，2015年）。皮海豹的进食生态可能与现存的海狮科海豹相似，且也以鱼类和乌贼为食。该物种具有性双态性，尽管不如allode-smines那么明显。这就为皮海豹一雄多雌的繁衍策略（类似于象海豹，在海滩上进行繁殖时，明显是雄性控制雌性）提供了某些证据。

    Allodesmines于中新世中期取代了皮海豹，它们的体型更大，一些物种体长可达3米（9.8英尺），而来自日本的头骨材料显示，有些个体的体型甚至大于3米。人们认为allodesmines是大型的远洋掠食者，在生态上类似于象海豹。相比诸如海象科等其他谱系，allodesmines可能是因体型较大而灭绝，而海象科等动物因为体型更多样，成为新第三纪占主导的动物。

    尽管灵活的胸部和较短的腰部区域表明，最著名的皮海豹科动物克氏异索兽游泳时前后肢并用，但大量的前肢和肢体比例证明，该物种游泳时以前肢为主（图4.16）。由此可见，克氏异索兽的游泳模式可能与海象属的游泳模式相反。在游泳时，克氏异索兽使用巨大的前肢作为主要的推进力，其较小的后鳍和较短的腰部区域发挥的作用位居其次（贝贝伊，2009年）。

    图4.16 北美洲西部中新世皮海豹克氏异索兽的骨骼复原图和生物复原图。原型长达2.2米（7.2英尺）。初始来源与生物复原图见伯塔等人，2015年。本图由C.比尔绘制。




海象科：海象

    现存的海象（Odobenus rosmarus）是单一物种，其特征是在雄性和雌性身上都长有两枚长长的象牙。海象的化石记录十分丰富，有至少15个属20个化石物种已有描述。化石海象与现存海象不同，其形态适应性和体型多种多样，反映出进食生态和栖息环境的多样性。

    海象可能进化得更早，但中新世中期的北太平洋地区已明显有该物种生存的痕迹，这里同时也是它们进化的主要场所（图4.1）。北半球的白令海峡是阿拉斯加和西伯利亚之间的一个海上通道，在中新世晚期至上新世早期（550万～480万年前）的板块构造活动中首次开放。在上新世中期（360万年前），通过海峡的表层海水流动方向发生逆转，由此产生的自南向北的水流就形成了现在的北冰洋环流。白令海峡后来的开放与跨北极的生物交换有关，跨北极的生物交换主要是大西洋的软体动物及捕食它们的海象和北极地区的一些物种进行交换。在此期间，沿海岸边缘的上升流和北太平洋地区更多的养料，无疑对海象的进化起了重要作用。

    博森克和丘吉尔（2013年）以及田中和河野（2015年）对海象进行了系统发育分析，认为海象为单源类群，并确定了海象的三个主要类群：干群包括“拟海象亚科”、杜希纳海象亚科和海象亚科（图4.17）。海象与其他鳍足类动物相区别的特征都与其独特的头骨结构相关——边缘大而厚的椭圆形前鼻孔；变大的表面区域上附有在抽吸进食中发挥作用的肌肉——外侧宽阔和背腹侧厚实的翼状肌。

    图4.17 海象的系统发育关系图。本图来自博森克和丘吉尔，2013年。



    海象干群物种：拟海象亚科

    最早分化出的海象干群物种，有9个属（Ar-chaeodobenus、拟海象、堪察加兽、新海象、拟海熊兽、Pontolis[10]、原新海象、原海狮兽和伪海狮兽），通常都包括在“拟海象亚科”中。除了Archaeodobenus、拟海熊兽和Pontolis，大多数海象干群物种的体型都相对较小，形态上与海熊兽亚科鳍足类动物相似，而且可能并不具备性双态性。

    原海狮兽有两种已知物种，始原海狮兽和柏拉斯始原海狮兽，都来自中新世中期的日本。其相关类群原新海象，发现于中新世早期至中期俄勒冈州的阿斯托里亚组。这里发掘出了该物种的头骨、牙齿和颅后骨遗骸。原新海象前臼齿的磨牙形态代表着形态学系列的早期阶段，贯穿新海象到拟海象，代表从剪切齿形到刺穿齿形的过渡。新海象出现于中新世中期，该物种的头盖骨和肢体遗骸发现于鲨齿山骨层的朗德芒廷淤泥中。新海象缺乏后来的海象所具有的对抽吸进食的适应能力，被认为是捕食鱼类的能手。

    另一种更早分化出的拟海象亚科动物是伪海狮兽，该物种的头骨发现于中新世晚期（约1000万～950万年前）日本北部（北海道）的一宫组。伪海狮兽与另一种干群海象堪察加兽相似，人们对堪察加兽的描述，基于中新世中晚期俄罗斯堪察加半岛的该物种的头骨碎片和牙齿。

    拟海熊兽出现于中新世中期（1610万～1450万年前）的加利福尼亚州，是第一个大型的海象类动物。据估计，其体重为350千克（约771磅），大约相当于成年雄性南美海狮的大小。拟海熊兽也是已知最早的下颌前端融合的鳍足类动物；下颌前端融合的作用在于减少联合关节处的张力，使颌骨变得更牢固有力（图4.18）。拟海熊兽的齿列与其他早期分化的有发育良好的齿尖（下原尖、下后尖和下次尖）的海象类物种相似，拟海熊兽普遍以鱼类为食，有时也以无脊椎动物为食，偶尔还会捕捉温血猎物。人们通过对拟海熊兽和海狮科动物牙釉质亚显微结构的研究，了解了它们普遍的觅食习性。研究显示，拟海熊兽和海狮科动物保留了其他已灭绝食肉动物和现存食肉动物身上的施雷格釉柱带结构，这与大多数鲸类动物简化的辐射釉质结构与无釉柱釉质结构都不相同（洛赫等人，2016年）。

    在后来分化出的“拟海象亚科”物种当中，延续了巨型体型这一趋势的动物是Archaeodobe-nus akamatsui。该物种有更丰富的遗骸材料，包括由田中和河野（2015年）描述的发现于中新世晚期日本一宫组的部分骨骼遗骸。该物种被定位成Pontolis与其他所有随后分化出的海象，以及dusig-nathine walruses的姐妹群。据估计，Archaeodobe-nus的体长为2.8～3米（9～9.8英尺），体重为390～473千克（860～1042磅）。两种形态相似的海象类动物（伪海狮兽和Archaeodobenus）在有限的地理区域上同时并存，可能是海退（海平面下降）的结果。海退会导致繁殖隔离并促使物种形成，这造成了海象物种明显多样化的现状。

    图4.18 拟海熊兽未定种生物复原图。本图来自博森克和丘吉尔，2013年。



    有一种后来分化出的相关类群叫作Pon-tolis，Pontolis是一种体型非常大的海象，其头骨长度几乎是现代成年雄性海象头骨的两倍。一些诸如Pontolis这样的干群海象的头盖骨形态极为多样，表明海象类动物的进化模式与其他鳍足类动物并不相同。完全为人类所了解的海象科动物之一就是出现于中新世早期（1200万～1000万年前）加利福尼亚州的拟海象，为单一属种。拟海象的牙齿呈圆锥形、未有磨损痕迹，没有拱形上颚，说明它可能以鱼类为食。大量的样本标本显示该类群具有性双态性。

    以鱼类为食的吸食型海象：杜希纳海象亚科和海象亚科

    杜希纳海象亚科和海象亚科成员于中新世晚期分道扬镳（图4.17）。杜希纳海象亚科仍然为北太平洋地区的特有物种，但是海象亚科成员（现代海象家族）却经历了戏剧性、多样化的演变过程，该物种通过中美海峡从北太平洋扩散到北大西洋。根据河野和雷（2008年）提出的最新的生物地理环境设想，以及来自日本的上新世晚期海象亚科的化石记录，这一谱系在北太平洋地区的灭绝时间并没有想象中那么早。相反，海象亚科可能直到更新世还在该地区不断地多样化，在上新世晚期扩散到北大西洋。

    杜希纳海象亚科和海象亚科成员都长有长牙。杜希纳海象亚科包括杜希纳海象属和嵌齿海象属，它们都有延长的上犬齿和下犬齿。在杜希纳海象亚科成员中，塞夫顿杜希纳海象和嵌齿海象的长牙不仅巨大，且呈平伏状。杜希纳海象属有两种已知物种，分别是来自加利福尼亚州北部普里希玛组的圣克鲁斯杜希纳海象和来自上新世晚期加利福尼亚州南部圣地亚哥组的塞夫顿杜希纳海象。杜希纳海象属未定种（参看塞夫顿杜希纳海象）其余的后颅骨遗骸（颈椎和前肢元素）报道自普里希玛组。嵌齿海象是人们了解最全面的杜希纳海象亚科物种。其头骨巨大，仅次于Pontolis的头骨[约60厘米（1.9英尺）]，尺寸约47厘米（约1.5英尺），表明该物种是一种体型巨大的鳍足类动物。嵌齿海象明显的特征包括大而平伏的上侧门牙，较高的矢状嵴和较小的眼睛。嵌齿海象长牙上的磨损及大面积的牙齿破损表明，这种海象进食时会把甲壳类动物的躯壳弄破，然后吃掉肉体，并不像现存海象那样从壳中将肉体吸取出来。杜希纳海象亚科和海象亚科的齿列简化记录最为著名，也最为极端。在上新世晚期，杜希纳海象亚科物种与壮海象同时存在，它们很可能通过捕食不同种类的猎物来分割资源。塞夫顿杜希纳海象有一副完整的牙齿，可能是专门用来吃乌贼和鱼类的。

    艾化海象属，以aivuk命名，在因纽特语中表示“海象”的意思，来自已被描述的单一物种艾化海象。这种海象出现于中新世晚期的加利福尼亚州半岛。这个分类单元被定位为最早分化的海象亚科物种。其特征为：吻部细长，相对上犬齿而言，下犬齿较小，臼齿呈锥形，下颌联合未愈合。

    另一种早期分化的海象亚科物种为日本原海象，代表性遗骸为出现于上新世早期（500万～490万年前）日本的保存完好的头骨和下颌骨。艾化海象和日本原海象都没有长牙，可能以鱼类为食。这一点从它们缺乏拱形的上颚、前牙无磨损中可以判断出来。

    最为人类所熟知的海象亚科物种是楚拉维斯特壮海象，该物种由圣地亚哥脊椎动物古生物学家汤姆·德梅尔（1994年）描述。楚拉维斯特壮海象体型巨大，上颚呈拱形，又长又深，除了较大的上犬齿之外，没有牙齿。这种适应性功能可能有助于楚拉维斯特壮海象吸食海底的无脊椎动物（特别是软体动物）。有观点认为，海象亚科动物门牙缺失可能与抽吸进食需要口腔通道有关（图4.19）。楚拉维斯特壮海象强健的肱骨和巨大的内上踝表明，该物在游泳时前肢的灵活性比现代海象更强。但有关这一类群的移动适应性还需要进行更多详细的研究。楚拉维斯特壮海象的肢骨呈骨硬化性和肥厚性，对于在水中保持水平状态十分重要。

    与“壮海象属+海象属”这一进化支最亲近的是化石海象Ontocetus[11]。该物种最初被认为是鲸类动物，名称来自希腊语中的ontos，意思是“存在”；而ketos，表示“鲸鱼”或者“大型海洋动物”。在此之前，许多科学家将上新世的海象划分为几个不同的类群（阿基里海象、泽西哥海象、Pro-rosmarus）。古生物学家直木河野和克莱顿雷（2008年）将这些名称归为单一属Ontocetus的同物异名。这一属种的性双态性极为明显，这表明它在以陆地为基础的群栖地上采用的是一雄多雌的繁殖方法。Ontocetus最常见的代表性特征就是它们的长牙，人们可以根据其球状纹理的骨齿质来识别它。象牙的最外层由一层非常薄的牙骨质组成。这一类群的长牙与其他海象亚科动物不同，后曲率更大，沿着牙还有凹槽，同时其横向被压缩的密度也更高。来自佛罗里达州、弗吉尼亚州和北卡罗来那州的动物类群成员之间象牙的大小各不相同，表明在季节性的进食迁徙过程中，雄性和雌性是相互隔离的，而这种现象在具有性双态性的鳍足类动物中几乎普遍存在。在股骨上长出的小转子表明它们像海狮科动物一样，往陆地上的迁移率非常高。

    对上新世海象的研究使我们在生物地理学方面对其有了进一步的认识。有一种Ontocetus首先出现在上新世早期的北太平洋西部，这一事实为该物种源于北太平洋，并经由中美海道扩散到北大西洋的观点提供了支撑。有假说认为，来自上新世北大西洋的Ontocetus emmonsi在中美海道关闭后，从北美东部开始沿北大西洋扩散开来。现存的海象（Odobenus rosmarus）在更新世晚期从北太平洋穿过北冰洋到达北大西洋。在此之前，北大西洋的Ontocetus种群就已经于上新世晚期末或更新世早期消失了（德梅尔等，2003年；河野和雷，2008年）。

    图4.19 圣地亚哥自然历史博物馆展出的楚拉维斯特壮海象头骨和颚骨。头骨长度为400毫米（1.3英尺）。本图由T.德梅尔提供。




其他海洋食肉目：类熊的水生食肉目（獭犬熊）

    大型已灭绝的食肉目动物獭犬熊有两个已知物种：来自中新世华盛顿州的K.clallamensis和来自俄勒冈州沿海的K.newportensis。在阿拉斯加州的阿拉斯加岛发现了一块上颌骨残片，上面有两颗大牙齿的齿槽。人们认为这一残片是獭犬熊的遗骸。研究人员将这一标本与中新世早期的物种进行比较，发现阿拉斯加岛上的这块标本出现的时间为中新世早期。

    自然学家大卫·雷恩斯·华莱士在他的《海神方舟》（2007年）一书中提到，K.newportensis的颅后骨、脊椎骨和脚骨，是由业余收藏家道格拉斯·埃隆于1969年首次在俄勒冈州纽波特附近的混凝土中发现的。非常值得注意的是，8年之后，埃隆同样在混凝土中发现了另一半头骨和下颚，并且意识到这些也是獭犬熊的化石。1960年，美国加州大学古生物学博物馆的脊椎动物古生物学家R.A.斯特顿，基于从华盛顿州奥林匹克岛收集的中新世头骨和颚骨，认为獭犬熊是一种水生浣熊科动物。獭犬熊与其他食肉目动物的关系一直存有疑问。目前最受支持的假说认为，獭犬熊是一种熊类，与已灭绝的物种半犬齿兽科的关系最为密切。半犬齿兽科包括Amphicynodon[12]、Pachycynodon、Allocyon和獭犬熊。有假说认为，獭犬熊和Allocyon是衍化出鳍足类物种的干群（泰德福德等人，1994年）。头骨和牙齿等部位的细节特征为Allocyon、獭犬熊和鳍足类动物共有的衍生特征，可将三者联系起来。然而，由于獭犬熊在最近的分析中被排除在熊亚目基层动物之外，因此其归属情况尚不明确。

    獭犬熊有一个巨大的头骨，吻部明显向下，牙齿宽阔而锋利，栖息于近岸的海洋岩石上。锋利的牙齿适合捕食诸如螃蟹和蛤蜊一类有硬壳的海洋无脊椎动物，通过发挥其强大的颈部肌肉力量，獭犬熊可以把这些猎物撬开，然后就像海獭一样，利用其前牙食得软体部分（图4.20）。

    与海洋水獭相似，獭犬熊也有以甲壳类动物为食的独特适应性，这一点直到最近才被证实。通过对獭犬熊的下颚进行有限元素分析和几何形态测定分析，以及对臼齿咬合磨损的情况进行观察，古生物学家杰克曾和同事（2016年）提出，獭犬熊的下颌骨形状与刀齿形的猫科动物剑齿虎的下颌骨形状趋同，同时也有类似的下颌锚定功能。根据单侧咬合模拟所反映的情况，獭犬熊的下颚更接近于美国棕熊。模拟结果进一步显示，海獭撕咬猎物主要靠力度，而獭犬熊则主要靠坚硬的下颌。獭犬熊有专门的捕获-咀嚼程序（图4.20）。最初，猎物捕获的过程如下：首先，将下切牙和犬齿锚定并楔入猎物及其底物之间。然后，嘴部闭合，这样上下前牙就可以把猎物的外壳包裹起来。接下来，就需要通过强壮的颈部肌肉进行有力的扭转，以前牙为支点将猎物从外壳中分离出来。最后，在撕咬的过程中，猎物的外壳就会被水獭般的牙齿咬碎。但与海獭相比，这一过程是在下颌刚度较高和机械效率较低的情况下完成的。

    图4.20 獭犬熊咬合力的有限元模拟图。左图，锚咬（下犬齿和在前面支撑的下颌作为锚）。中图，颈部辅助转动，用以分离硬壳猎物的底物。右图，使用单侧第一颗下臼齿咬碎猎物。本图来自曾等，2016年。



    

    [1] 一种已经灭绝的无耳海豹属，出现在北大西洋地区。——译者注

    [2] 一种已经灭绝的无耳海豹属，出现于中新世中期至晚期类特提斯盆地的东部以及北海地区。——译者注

    [3] 也被称为“天鹅颈海豹”，是一种已灭绝的中新世鳍足类动物。过去曾被视为现代豹形海豹的祖先，不过现在人们认为该物种是僧海豹的一种。——译者注

    [4] 一种已经灭绝的无耳海豹属种，出现于新近纪类特提斯盆地北部的海洋沉积物中。——译者注

    [5] 一种已灭绝的无耳海豹属类，出现于上新世早期的比利时和美国东部沿海地区。——译者注

    [6] 一种已灭绝的无耳海豹属类，出现于新近纪北海盆地的海洋沉积物中。——译者注

    [7] 一种已灭绝的无耳海豹属类，出现于新近纪欧洲地区的海洋沉积物中。——译者注

    [8] 无耳海豹的一种属，属于海豹科。该属的三个物种是从海豹属中分离出来的，一些资料仍然认为海豹属是Pusa的同义词。——译者注

    [9] 一种已灭绝的鳍足亚目属类，出现于中新世晚期的加利福尼亚州和日本，属于皮海豹科。——译者注

    [10] 一种鳍足类物种，与现代海象密切相关，只包括Pontolis magnus一种。——译者注

    [11] 一种已灭绝的海象属，属于水生食肉动物家族海象科，是中新世-更新世时期北海南部沿海地区和美国东南沿海地区特有的物种，生存于1360万到30万年前，大约有1330万年的历史。——译者注

    [12] 一种已经灭绝的熊科哺乳动物，为渐新世欧洲和亚洲的特有物种，生存于约3390万～2840万年前，大约有550万年的历史。——译者注


第五章 海牛目冠群及其索齿兽目近亲

    海牛目冠群包括两大谱系：海牛科（trichechids）和儒艮科（du-gongs）。自始新世以来，它们通常栖息在温暖的近岸海域，一些物种（海牛科）经常生活在淡水区域或只生活在淡水区域，还有一种谱系（无齿海牛属）则在凉爽的温带水域生活。儒艮科是进化最成功、最多样化的海牛目哺乳动物，在世界范围内广泛分布，在西大西洋和加勒比海地区尤其多，在此地的历史尤为悠久。但目前儒艮科只有一个单一物种作为代表，即生活于印度洋-太平洋地区的现存儒艮。

    已知最早的儒艮科动物出现在始新世中期的非洲。它们在渐新世期间的相关记录极为罕见，可能是因为当时的水温较低。渐新世晚期的温暖环境使得儒艮科动物的多样性增加。在中新世早期，儒艮科干群（海兽）占据了北大西洋西部地区，有几种谱系（如Metaxytheriu-m[1]）经由中美洲（巴拿马）海道（图5.1，上图）扩散到了北太平洋东部。后来人们在某个石灰岩洞穴中发现了一种未确定的中新世时期的海牛目哺乳动物记录。尽管这一记录是大洋洲出现海牛目哺乳动物的最早证据，也是新几内亚最早的哺乳动物记录，但是印度洋-太平洋中部地区海牛目哺乳动物的化石证据依然为数不多。在这一时间段内，适应冷水环境的无齿海牛与儒艮栖息于太平洋东岸。无齿海牛谱系的最后一个家族，包括斯特拉大海牛（Hydrodamalis gigas），在上新世至更新世北太平洋的凉爽水域中有过一段短暂的繁荣期，它们曾从墨西哥的加利福尼亚半岛扩散到阿留申群岛。在更新世时期，儒艮进入了太平洋，但仍仅局限于印度洋-太平洋的热带地区。

    图5.1 渐新世和中新世早期（上图）以及中新世中期至上新世（下图）海牛目冠群物种的重要分布地点。本图修改自福代斯，2009年。所基于的大地构造图来自www.odsn.de/odsn/about.html。



    海牛的进化与加勒比海地区的古生物地理环境有关（图5.1，下图）。在上新世中期（400万～300万年前），中美海道关闭，巴拿马地峡出现，切断了加勒比海与太平洋之间的通道。在南美洲，中新世晚期和上新世早期（600万～400万年前）安第斯山脉隆起，带有养分的径流注入河流系统，大量的磨料草出现。到了中新世中期，在南美洲出现了海牛科动物，但仅限于分布在淡水或河口环境中（图5.1，下图）。它们首先进化出更厚的牙釉质，然后变为不断更新的更小的、数量更多的牙齿，这才逐渐适应了这种新的食物资源。在上新世晚期或更新世早期，海牛科动物入侵到西大西洋-加勒比地区，这也可能是上新世中期至晚期该地区儒艮灭绝的原因。

    图5.2 儒艮科干群动物和冠群动物的系统发育关系图。本图修改自维莱斯·尤尔贝和杜姆宁，2015年。




儒艮科：儒艮

    并系家族儒艮科包括儒艮亚科、已灭绝的无齿海牛亚科、Metaxytherium进化支和已灭绝的并系种群“海兽亚科”（图5.2）。正在进行的化石探索显示，海牛目哺乳动物的分类多样性比先前已知的情况要丰富很多。最早的儒艮出现在始新世中期和晚期的地中海地区，包括Eotheroides[2]、“海兽”Eosiren[3]和原兽属。Metaxytherium所有种+无齿海牛亚科进化支的最早成员，出现于始新世中期的加勒比海和西大西洋（图5.3）。早期的儒艮类动物的骨盆带和后肢没有像始新海牛属和原海牛属那样进一步进化，反而出现退化现象。这些早期的儒艮类动物、斯特拉大海牛和现存儒艮都是以海草为食的海洋动物。

    儒艮干群Eotheroides有至少6个物种，出现于始新世中期（卢泰特阶）的埃及、马达加斯加和巴基斯坦。已知最古老的物种是来自开罗附近默卡塔姆山的E.aegyptiacum，来自印度喀奇县的E.babiae，以及来自马达加斯加安帕赞的E.lam-bondrano。相对于大型儒艮而言，它们的体型中等大小，长度从1.5～2.5米不等（4.9～8.2英尺）。头骨显示其喙部偏转，有极小到中等尺寸的长牙，盆腔高度退化，从形态上可看出其具有性双态性，尾部扁平，表明有尾叶存在。马达加斯加物种E.lambon-drano的显著特点是体型很小，头骨长度只有270毫米（10.5英寸）。根据最近修订的分类学，欧洲属种原兽属有两个已知物种，分别来自西班牙和意大利，新物种P.ausetanum被定位为Eotheroides ae-gyptiacum的姐妹群（巴拉格尔和阿尔巴，2016年）。然而，这还需要更全面的系统发育分析，因为同一研究发现，始新世儒艮干群中的原兽属、E-otheroides和Eosiren为并系类群。

    并系亚科“海兽亚科”包括海兽属、原兽属、Eosiren、加勒比海牛属、Metaxytherium和Pri-scosiren，它们来自欧洲、北非和西大西洋-加勒比地区（前特提斯海所在区域）。Eosiren由来自始新世至渐新世埃及的3个已知物种构成，它们分别是：E.imenti、E.libyca和E.stromeri。Eosiren与Eotheroides、原海牛比起来，骨盆的退化程度更大。Eosiren和Eotheroides都不同于原海牛，它们的骨骼有骨硬化现象，肋骨肥厚，后肢退化更严重。儒艮科干群的胸腔更为密实，骨骼密度与厚度较高（肥厚性硬化），两者互为平衡。因此与原海牛相比，这些儒艮科干群动物可能在浅水环境中进食。

    来自西大西洋和加勒比地区渐新世早期的Pri-scosiren atlantica，已被描述为与Metaxytherium+无齿海牛亚科进化支和儒艮亚科进化支祖先接近的物种。该分类单元的成员体型中等大小，体长约为2米（6.5英尺）。它们保留了祖先身上的一系列特征，这在其他后来衍生出的儒艮科动物身上都不曾见到。最著名的“海兽”Metaxytherium在中新世时期的北大西洋和太平洋地区都有广泛分布，有至少8个已描述的代表性物种。Metaxytherium al-bifontanum被认为是西大西洋-加勒比海地区最古老、最基层的物种。这一分类单元后期衍生出的更多物种都来自上新世晚期的地中海盆地。欧洲的Metaxytherium所含种形成了一种祖先-后代谱系（M.krahuletzi、M.medium、M.serresii、M.sub-apennium），在整个中新世几乎都没有变化，但在上新世时期却进化出巨大的长牙。Metaxytherium的鼻子明显下弯，上切牙较小。根据牙齿同位素值可知（图5.4），大多数“海兽”为底栖动物，以中小型海草的根状茎和叶子为食。不过还有一些“海兽”也可能以淡水系统中的C3植物为食。

    图5.3 古生物学家豪尔赫·维莱斯·尤尔贝在波多黎各挖掘Priscosiren遗骸。



    已灭绝的无齿海牛亚科种群包括并系种群Dusisiren[4]。人们认为该谱系是侵入冷水的一种谱系，它们体型巨大，适应寒冷的气候，并且还导致斯特拉大海牛（Hydrodamalis gigas）在最近灭绝（图5.5，图5.6）。这种情况在一定程度上是由北太平洋气温普遍变冷及海藻代替海草（在很大程度上）造成。最早的无齿海牛Dusisiren reinhardi出现于中新世早期至中期的墨西哥（加利福尼亚半岛南）。该物种进化出了巨大的身体，它的鼻子偏转程度变小，没有长牙，表明这种动物在水面或接近水面的地方以海藻为食。Dusisiren dewana，发现于约900万年前的日本和加利福尼亚州，很可能是介于D.jordani与斯特拉大海牛之间的过渡性物种，其牙齿和指骨的数量都在减少。

    除斯特拉大海牛以外，其他后来分化出的无齿海牛属物种包括：来自加利福尼亚州和墨西哥沉积物中中新世晚期和上新世的H.cuestae[5]，以及来自日本上新世早期的H.spissa[6]。在加利福尼亚州、加利福尼亚半岛和日本也发现了H.cuestae。这一物种体型巨大，体重可达10吨。人们在圣地亚哥地区发现了一个样本，其长度超过9米（30英尺），是已知最大的海牛目哺乳动物。除了巨大的圆形躯体外，H.cuestae没有牙齿，与鲸类似有一条尾巴，没有指骨的前肢较短，四肢骨骼厚实而坚硬。

    图5.4 已灭绝海牛目哺乳动物和现存海牛目哺乳动物的碳和氧同位素数据。本图来自克莱门茨等，2009年。



    图5.5 圣地亚哥自然历史博物馆展出的已灭绝的Hydrodamalis cuestae。



    斯特拉大海牛是一种体型巨大的动物，以其发现者德国博物学家乔治· W.斯特拉的名字命名。该物种的体长至少为7.6米（约25英尺），据估计，其体重在4吨到10吨之间。这种海牛很少会出现缺少牙齿和指骨的现象。斯特拉大海牛生活在白令海里一些岛屿附近的冰冷海域中——与生活在热带或亚热带水域的其他海牛目哺乳动物形成对比——在史前时期，从日本到加利福尼亚半岛都有分布。据斯特拉的描述，这种海牛7.62～10.16厘米（3～4英寸）的厚脂肪尝起来就像杏仁油。而斯特拉大海牛的脂肪可能正是导致该物种灭绝的原因之一。因为斯特拉大海牛很快就成为俄罗斯猎人和北太平洋早期探险者主要的食物来源。有报告指出，一头海牛可以养活33个人长达一个月之久。到1768年，也就是在人们发现斯特拉大海牛的27年后，该物种灭绝。克里勒和他的同事（2014年）最近的一项研究报告称，有人在圣劳伦斯岛及白令海以北、以东的地区都发现了斯特拉大海牛的遗骸，时间定位大约为1150～1030年前。这些遗骸最初是由那些用骨头制作刀柄的商人发现的。稳定的氮同位素显示，在进食方面，圣劳伦斯岛上的斯特拉大海牛与白令海内岛上的斯特拉大海牛存在着细微差异。克里勒等人表示，如果气候变暖会改变海藻的供给，再加上因纽特人进行原始狩猎，那么就会导致历史上曾经存在的另一种斯特拉大海牛又一次惨遭灭绝（参见第7章）。虽然这一研究为斯特拉大海牛的灭绝模式提出了一种有趣的说法，但其结果却受到了质疑，因为该研究的依据是贸易市场上未分类的标本，因此无法验证样本的身份和出处。科学家根据来自白令海峡和铜岛的历史记录，以及由其近亲儒艮推测而来的生命历史数据，模拟了斯特拉大海牛的灭绝情况。他们指出，人们对斯特拉大海牛的捕杀程度过重，捕猎的速度是斯特拉大海牛繁衍延续速度的7倍。对种群生存能力的分析表明，这种海牛最初的数量相对较少，可能只有2900只。

    图5.6 圣地亚哥自然历史博物馆的立体模型，展示了斯特拉大海牛在海藻森林中和母体一起觅食的情形。本图由W.斯托特提供。



    Metaxytherium所含种+无齿海牛亚科进化支被认为是儒艮亚科的姐妹群，是现存儒艮所属的亚科。除儒艮以外，儒艮亚科还包括以下已灭绝的属种：Bharatisiren、Callistosiren、Corystosiren、Cren-atosiren、Dioplotherium、Domningia、Kutchisi-ren、Nanosiren、Rytiodus和Xenosiren（图5.2）。人们在美国东南部、加勒比海、地中海、西欧、印度洋、南美洲和北太平洋的热带水域中，发现了儒艮进化支的化石遗迹。

    儒艮类动物中最基层的物种是Crenatosi-ren olseni，它是一种中小型海牛，来自加勒比地区。随后分化出的Nanosiren[7]谱系物种来自中新世早期至上新世早期的西大西洋、加勒比海、墨西哥湾和东太平洋地区（有可能）。包括体型最小的海牛目哺乳动物，成年个体的体长约为2米（6.5英尺）。Nanosiren的长牙较小、鼻部严重偏转，表明它们在浅水海草区（近岸水域）觅食，与体型较大的儒艮科动物（如Metaxytherium）不同。另一种长有长牙的儒艮科基层物种是出现于渐新世晚期（2651万～2473万年前）波多黎各的Callistosi-ren boriquensis。Callistosiren的颅后骨与其他大多数的海牛目哺乳动物不同。虽然它们的骨骼出现了骨硬化的现象，但骨骼的肥厚度较低，人们认为这是适应深度潜水寻找海草的表现，这种潜水深度可超过10米（32.8英尺）。Callistosiren偏转的喙部（大约43度）和头骨形态表明，该物种可能以埋在海底的较大海草的根状茎为食，类似于人们对儒艮科动物食物的猜测。除了Crenatosiren和Callistosiren，第三种儒艮科基层物种，是出现于中新世早期至上新世早期北美洲、南美洲、加勒比海和墨西哥湾的Nanosiren谱系。Nanosiren是体型最小的后始新世海牛目哺乳动物，成年个体体长约2米（6.5英尺），体重约为150千克（330磅）。这一谱系的成员除了体型较小之外，还有圆锥形长牙，严重偏转的吻部也比较小，表明它们很可能以海岸水域中的二药藻属与喜盐草属等小海草为食。

    在海牛目哺乳动物中，长牙发育最复杂的是后来衍生出的儒艮类动物，比如Bharatisiren、Ryt-iodus[8]、Corystosiren、Domningia、Kutchisiren[9]、异海牛属和Dioplotherium。这些物种身上进化出的呈叶片状、巨大而锋利的长牙，可能用于挖掘大型海草植物的根状茎。现存儒艮长出的大型长牙可能也有相同的用途，但它们似乎主要用于社会交往。Dioplotherium出现于巴西、加利福尼亚州和墨西哥，通过中美海道扩散到其他地区。另一个能够证明儒艮科动物在世界范围内广泛分布的类群是Bharatisiren。该物种与Dioplotherium有关，发现于印度。更有趣的一种儒艮科动物，是出现于上新世墨西哥和佛罗里达州的Corystosiren varguezi。它的名字来源于希腊语的korystos，意思是“头盔”，指的是该物种有异常厚的头盖骨，其头盖骨由长达4.5厘米（超过1.5英寸）的坚硬而致密的骨头组成，但其功能为何，至今尚无相关解释。还有一个分类单元叫作异海牛属，有假说认为该物种是Dio-plotherium的直系后代。该物种可能使用其巨大而锋利的长牙来挖掘根状茎。澳大利亚古生物学家埃里希·菲茨杰拉德和他的同事（2013年）在印度洋发现了出现于中新世早期至中期（1750万～1180万年前）的化石儒艮。由于目前就有儒艮生存于这一地区，所以这可能是海牛目哺乳动物生存于澳大利亚的最早的化石记录。

    现存的儒艮（Dugong dugon），有几个独特的衍生特征：无鼻骨，幼体有第一门牙，但随后会消失，成体的下门牙退化，体型上具有性双态性，会长出永久性的长牙（第一个门牙），臼齿冠上的牙釉质丧失功能，第二和第三颗上、下臼齿齿根永久性加固。虽然现代儒艮的化石记录尚不清楚，但在上新世晚期的佛罗里达州发现了一块其近亲的化石，为儒艮与加勒比海的化石儒艮之间关系密切的说法提供了支撑。

    共生类群

    虽然目前世界上海牛目哺乳动物只有一个物种，但却并非一直如此。根据海牛目哺乳动物的化石记录，人们发现三种或三种以上的海牛目哺乳动物同时生活的情况曾经很常见。这种物种共同出现的现象，又叫作共生现象，表明在多种海牛目哺乳动物共同出现的地区，不同的海牛目动物通常使用不同的进食方式享用同一地区的食物。2012年，博士研究员乔治·维莱斯·尤尔贝（目前在洛杉矶自然历史博物馆工作）、霍华德大学古生物学家达里尔·杜姆宁和史密森学会的古生物学家尼克·派森，检查了不同时段的三个儒艮科动物遗址，分别是：渐新世晚期的佛罗里达州、中新世早期的印度和上新世早期的墨西哥。这三处遗址都有化石证据显示有两种或两种以上的海牛目哺乳动物同时共生。在佛罗里达州化石遗骸的聚集地中，长牙的形态是区分进食偏好的主要特征。相反，在印度和墨西哥的化石遗骸的聚集地中，有多种形态特征（如较小的体型、急剧下弯的吻部，后者是为了适应在浅水水域的底部进食），可将共生的儒艮科动物区别开来（图5.7）。有假说认为，其他一些共生的种群，如“海兽属”儒艮Priscosiren、Caribosiren turneri和Caribosiren olseni在波多黎各和南卡罗莱纳州共存。虽然这些类群在体型上差别不大，但它们鼻部的翻转程度和长牙的形状都存在明显的差异，这种特征为这些物种的生态位划分提供了依据。另一种共生的种群是Metaxytherium al-bifontanum（至少该种群内部有物种如此）和另外两种儒艮科动物——Crenatosiren olseni、Dioploth-erium manigaulti。这两种儒艮科物种长牙的大小不同，头盖骨的特征也存在差异，被人们认为是两个物种进食偏好差异的一种代替性表现。M.albifon-tanum的长牙较小，与其他两个物种相比，不太适合用来拔起较大的海草。

    图5.7 在过去的2600万年中，来自佛罗里达州、印度和墨西哥的儒艮种群共生图。本图来自维莱斯·尤尔贝等人，2012年。



    觅食进化

    海牛目干群（始新海牛）和最早的儒艮科动物的吻部相对扁平，表明它们可能以水生植物为食，至少可能是以海草为食。原海牛吻部的偏转更为明显（35度），其食物很可能就是现存儒艮的主要食物——海草。几个地区的渐新世动物群有6种同时出现的儒艮物种共生。中新世的儒艮科动物（例如，Metaxytherium+无脊椎海牛亚科谱系）鼻部下弯，长牙为小到中型，表明它们以海草叶子和较小的根状茎为食。尤其是无齿海牛属谱系的成员斯特拉大海牛，没有牙齿、指骨，前肢厚实粗壮，有假说认为它们以生长在水面的植物为食。并且当它们在浅水环境中觅食时，会用爪子帮助身体前进。

    图5.8 海牛科的系统发育图。本图修改自杜姆宁，2005年。



    海牛目哺乳动物的基本解剖结构

    海牛目冠群与海牛目干群（两栖的四足动物）不同，它们有较大的前颌骨，有向下翻转的喙部和大而向下的下颌联合。儒艮的头骨与海牛的头骨不同，前者有更加明显的向下翻转的喙部（如右图所示），可以适应以海底海草为食的饮食习惯。海牛的喙部和无齿海牛属的喙部仅仅稍有偏转，主要是为了适应在较高的水柱中进食。海牛目哺乳动物的颊区有大量富含油脂的骨头，这与声音的接收有关。与鲸类动物在声音传导过程中发挥作用的传音脂肪不同，海牛目哺乳动物不同的脂质都可能参与了声音传导这一过程。海牛目动物的眼睛很小，而且缺乏发育良好的睫状肌（需要近距离视物），这与它们视力差的情况相一致。海牛目动物的外耳是头部两侧的两个小开口，鼻孔位于背侧，在鼻部的前端。该物种最显著的特征是有肉质的口腔，嘴部和鼻子之间的唇上部位极为开阔，唇上覆盖有短毛，能将食物送入口中。大多数的海牛目哺乳动物都有像人类和猪类一样的丘齿形/脊齿形臼齿（现存的儒艮是例外，其臼齿为圆锥形），位于下颚的后部。海牛目哺乳动物通过口腔顶部的牙齿前磨片咀嚼食物。斯特拉大海牛没有牙齿，但有研磨板用以食用藻类。

    儒艮与海牛的研磨板和喙部偏转的比较图。本图来自马什等，1999年，已获威利父子公司的许可。



    所有的海牛目哺乳动物都有非常稀疏的短毛，感觉十分灵敏。这些体毛是一种特殊的细胞，与感受水运动的神经细胞相关。海牛目的体毛似乎类似于鱼类和一些两栖动物的侧线系统，可用来探测水下物体，例如海岸线、沙洲，以及其他接近自身的动物。儒艮和海牛都没有鲸脂层，但是它们的皮层较厚，在水温低于20摄氏度（华氏68度）时，它们就会迁移到温暖的海域。除了海牛属所含物种只有6节颈椎以外，其他的海牛目动物都有7节颈椎。海牛目哺乳动物经历了胸椎骨延伸的进化过程。这有利于保持躯干的稳定，同时也使腰椎区域缩短。

    海牛目哺乳动物的鳍状前肢已有变化，如下图所示，它们的前肢主要用于转向。其肩关节、肘关节、腕部和指关节都可以灵活移动。斯特拉大海牛的前肢短而无指，前端较钝、呈钩状，很有可能用来帮助身体沿着海底向前推进。

    海牛目哺乳动物的后肢在进化过程中的退化和丧失现象与鲸相似，现存的海牛目哺乳动物只有退化的骨盆。海牛与儒艮不同，它的尾巴（尾叶）形如桨，呈圆形；而儒艮的尾巴呈三角形，就像鲸的尾巴一样。海牛目哺乳动物像鲸一样，也通过水平张开的尾巴来制造推动力。海牛目哺乳动物的骨骼通常都既厚实又坚硬，适合提供重量以保持中等性的浮力。

    研究人员通过研究三个缺失腹鳍、有脊柱的棘鱼，及观察海牛和棘鱼不对称的髋骨（左侧的大于右侧）提出，相似的遗传机制可能是这两个物种骨盆减少的潜在原因。基因表达研究表明，PitX1基因的突变是导致棘鱼骨盆减少和实验室小白鼠后肢缺失的原因。尽管需要更多的研究来将这一突变与海牛和儒艮的后肢缺失现象联系起来，但是这一发现支持了其他的观点，即这些基因在脊椎动物谱系远亲中独立、重复地进化。

    海牛目哺乳动物（海牛）的解剖学特征图。本图修改自隆美尔和雷诺兹，2009年。




海牛科：海牛

    19世纪时，一些科学家认为海牛是一种特殊的热带海象。事实上，海象曾经与海牛一起被归入海牛属中。海牛科动物包括现存的海牛、海牛亚科和已灭绝的中新海牛亚科。中新海牛亚科为北欧进化支，包括两个属种，分别是来自渐新世晚期的Anomotherium[10]和来自中新世的Miosiren[11]（图5.8）。这些类群的上颚十分厚实，可能是用来咬碎甲壳类动物的。整个海牛类进化支似乎来源于始新世晚期或渐新世早期的儒艮科动物或原海牛科动物。

    海牛亚科首次出现在中新世。Potamosi-ren magdalenensis发现于哥伦比亚的淡水沉积物中，这一发现与该分类群的牙齿同位素值一致。海牛的大部分历史都在南美展开，它们于上新世或更新世从南美扩散到北美和非洲。在现存的海牛、海牛属所含种中，有一种特殊的牙齿发育形态，即牙齿水平置换（与长鼻目动物的牙齿水平置换不同）。在这种牙齿替换系统中，磨损的牙齿在颚部前端脱落，新的牙齿从后面长出。这种发展模式在中新世晚期Ribodon[12]类群之前还未出现。形态学分析和一些分子数据显示，在西非海牛（Trichechus senegalensis）与西印度海牛（Triche-chus manatus）的共同祖先、西非海牛与亚马孙海牛（Trichechus inunguis）的共同祖先、西印度海牛与亚马孙海牛的共同祖先三者之中，西非海牛与西印度海牛的共同祖先出现得最晚（图5.8）。西印度海牛的两种亚种可以根据形态和地理特征区分为安地列斯海牛（Trichechus manatus mana-tus）以及佛罗里达海牛（Trichechus manatus lati-rostris）。现存的海牛从淡水水域到海洋地区都有分布。

    北美洲更新世海牛的大部分化石物种都属于西印度海牛。在更新世晚期（晚兰乔拉布尔阶），有一种形态独特的西印度海牛亚种，叫作Triche-chus manatus bakerorum，从佛罗里达到北卡罗来纳州都有分布。人们发现这一化石亚种与西印度海牛的分化物种和西非海牛的分化物种都很接近。达里尔·杜姆宁（2005年）提出了如下假说：在第四纪期间气候温暖时期，来自加勒比海的海牛（目前以安地列斯海牛为代表）向北扩散到了美国。但生态屏障（墨西哥北部海湾寒冷的冬季；佛罗里达海峡的深水和湍急的水流）阻碍了北美种群与加勒比海地区种群的接触，却为北美特有物种（Tri-chechus manatus bakerorum和现存的安地列斯海牛）的形成创造了条件。有假说认为，西非海牛（Trichechus senegalensis）起源于从新大陆向非洲扩散的过程中。

    根据头骨的特征（如耳部区域）能够判断，海牛类动物可整合为一种单源的进化支。其他的衍生特征包括，椎骨上的椎骨棘突减少、可能还会有扩大的趋势（至少在海牛属动物身上是这样），胸椎中心前后延伸。线粒体DNA（线粒体脱氧核糖核酸）序列数据也显示，这三个海牛类物种扩散时间接近。此外，基因证据表明，在新大陆中，海牛属有四种不同的谱系。其中一种栖息在淡水环境下的亚马孙河中，另外三种栖息于沿海系统和相关的内陆水道中。线粒体脱氧核糖核酸的研究结果证实了西印度海牛种群之间复杂的遗传关系。有分析发现，西印度海牛为并系群，并且与亚马孙海牛有密切关系。尽管分子钟和聚结时间计算表明，衍生出亚马孙海牛的谱系出现较晚，但由于遗传数据支持亚马孙海牛为基层物种的说法，所以在这方面还需要进一步的研究。


索齿兽目

    索齿兽目只包括已经灭绝的海洋哺乳动物物种。它们与海牛目动物和长鼻目动物有紧密的联系，三者共同组成了特提斯兽类。化石记录表明，特提斯兽类的分化出现于古新世至始新世交界附近。如果索齿兽目起源于非洲兽总目内部（见第1章），来自于长鼻目干群或炭丘齿兽（奇蹄目干群物种），那么就意味着有一个进化出索齿兽目的谱系，它出现于5790万～4900万年前。人们认为，炭丘齿兽很可能是索齿兽目姐妹群（如盖尔布朗等人，2005年），这一物种发现于亚洲约4040万～5580万年前的岩石中。尽管巴基斯坦炭丘齿兽的最后记录与北太平洋海岸索齿兽目的记录之间的时间空缺已有缩小，但仍有600万～700万年的历史记录空白。也有可能索齿兽目和炭丘齿兽并非非洲兽总目物种，而是与其他种群（如奇蹄目）联合在一起的物种。由于在始新世、渐新世的亚洲和北美地区都有早期奇蹄目动物存在，所以这种说法在生物地理学上有些道理。

    索齿兽目物种的分布仅限于太平洋北部的温带地区——日本、堪察加半岛（俄罗斯远东地区）和北美——出现于渐新世晚期和中新世中期，大约为3300万～1000万年前（图5.9）。已知的索齿兽目化石包括至少11个属种的牙齿、头骨和其他骨骼（参见贝蒂，2009年），所有这些物种都是形如河马大小的两栖四足动物，很可能以生长在亚热带至温带水域中的海藻或海草为食。有人认为索齿兽目是半水栖生物，因为它们被发现于海洋沉积物中。这就支持了该物种栖息于水生环境中的说法，但同时它们巨大的前肢和后肢暗示索齿兽目也可以在陆地上移动。而从索齿兽目可伸缩的鼻部、抬高的眶部等头盖骨特征中，我们也可以看出该物种栖息于半水生环境中。

    图5.9 中新世早期至上新世时期索齿兽目的主要分布地区图。本图修改自福代斯，2009年。所基于的大地构造图来自www.odsn.de/odsn/about.html。



    图5.10 两个雄性Behemotops proteus在温哥华岛海岸上起了冲突。背景主要基于标本的采集地——不列颠哥伦比亚省温哥华岛的索布里奥海滩现代海岸线——的照片（由贝蒂拍摄），与现在的植物群落和地貌相似。本图由C.比尔绘制。



    图5.11 河马眼索齿兽（B.proteus）的头部复原图。本图来自贝蒂和科伯恩，2015年，由C.比尔绘制。



    一般来说，索齿兽目的头盖骨巨大，鼻子很粗，通常长着平伏的犬齿和长牙，犬齿后面有较长的间隙，臼齿上有紧密排布的柱形齿尖。它的鼻部可伸缩，与长鼻目动物和海牛目动物相同。

    首个索齿兽目化石发现于加利福尼亚州，于1888年由著名的脊椎动物古生物学家奥塞内尔·查利斯·马什所描述。马什提出了索齿兽目（Des-mostylus）这个名字，在希腊语中，“desma”的意思是“捆束”，而“stylos”则表示“柱子”，指的是在该种群的某些分类单元中紧密排布的柱状臼齿齿尖。

    由于索齿兽目相关研究资料稀缺分散、发育年龄不同的标本所呈现出的形态各异，以及缺少更完整的资料来修正之前对于该物种的理解等缘故，影响了人们对索齿兽目的分类工作。最早分化出的索齿兽目代表性物种是河马眼索齿兽（Behemotops） （由林奈根据圣经中的怪物Behemoth命名），目前已知的物种是B.proteus和B.katsuiei，来自渐新世中期或晚期的北美和日本。在不列颠哥伦比亚省的温哥华岛，人们发现了一个新物种部分连接的骨架，并称之为B.proteus（图5.10）。还有一个物种的标本，人们最初认为是Behemotops em-longi，但经过重新评价，人们发现它们并不是河马眼索齿兽，因此将该物种重新命名为Seuku em-longi。Seuku是俄勒冈沿岸（美国阿尔西厄地区）土著居民神话中一个英雄的名字，而该物种的标本也发现于该地区。尽管有人认为Seuku可填补河马眼索齿兽和古索齿兽科之间的空隙，但是目前还需要其他一些资料才能证实Seuku的系统发育位置。有关河马眼索齿兽喙部解剖的新信息表明，该物种的喙部可能很狭窄，并不像最初所提出的那样，喙部宽而扁平（图5.11）。这些基层类群体型相对较小，具有祖先的众多特征。

    图5.12 Cornwallius sookensis头骨的背侧、腹侧和侧面视图。比例尺=6厘米。本图来自贝蒂，2009年。



    Cornwallius[13]是一种后来分化出的属种，最初描述自渐新世晚期的不列颠哥伦比亚省，是地理上分布最为广泛的索齿兽目类群——发现于渐新世晚期北太平洋东部的几个地区，北至阿拉斯加，南至加利福尼亚半岛南部。Cornwallius的显著特征是：上犬齿大幅度向下弯曲，颧骨上的眶后突，喙部背腹侧有中骨脊，在上颌裂缝中有侧唇舌嵴和矢状嵴（图5.12）。单型属种Ashoroa[14]发现于日本北海道的摩拉湾组海相地层中，相对于Cornwal-lius而言是一种更基层的物种，同时也是已知最小的索齿兽目物种，据估计，其体长为271厘米（8.9英尺）。

    索齿兽目的一个新物种Ounalashkastylus来自中新世阿拉斯加州。据描述，这个物种比Cornwal-lius的派生程度大，但比索齿兽和Vanderhoofius[15]的派生程度小。根据其牙齿形态、拱形的上颚和中突横向支（在进食的时候可能用以支撑颌骨），人们认为这些后来分化出的索齿兽目以吸食水草为生。Vanderhoofius由罗伊·莱因哈特于1959年命名。有一个索齿兽属标本，牙齿的基因序列更为完整，最近对该标本的研究表明，Vanderhoofius是Cornwallius的次异名。

    古索齿兽属是体型最大的索齿兽，包括3个属、4个物种：古索齿兽属、Archaeoparadoxia属和新索齿兽属。该类群最古老的记录来自渐新世末（约2400万年前）的北加利福尼亚竞技场岬的斯科纳峡谷组。在该处发现的标本是一具带有头骨的骨骼，最初被描述为古索齿兽的一个物种，现在被归为Archaeoparadoxia，名为A.weltoni。正如目前所知，古索齿兽有两种已知的中新世物种。一种是较为原始的物种P.tabatai，出现于中新世早期（约1800万年前）日本本州岛的青木组。人们在中新世早期日本北海道Sankebetsu组发现了古索齿兽的新标本，称之为古索齿兽未定种，从地质年代上来讲，该物种是最古老的分类群，并与暖温带软体动物的动物群有关。古索齿兽属物种和栖息于冷水环境中的温带软体动物群之间存在典型的相关性。以上事实也表明，古索齿兽的栖息地范围比我们之前所了解的更广。有一种体型相对较大、后来分化的分类群，最初被描述为P.repenningi，但后来被重新命名为新索齿兽（巴恩斯，2013年）。这一物种因出现于中新世中期（1400万年前）北卡罗来纳州拉德拉砂岩中的一个单一标本“斯坦福骨架”而为人所知。除了Archaeoparadoxia，另一种大型的古索齿兽物种是Neoparadoxia cecilialina，对该物种的描述基于出现于中新世晚期加利福尼亚州南部的蒙特利组的一副骨架。N.cecilialina的原型骨架复原图表明，这一物种的幼体体长约为2.2米（7.2英尺），成年体长可达2.73米（8.9英尺），是目前已知体型最大的古索齿兽。人们将这一物种的身体复原后发现，该物种四肢短粗而结实，骨盆骨巨大、斜向后腹部，门齿向前突出，鼻孔较大，眼眶位置较高（图5.13）。它可能类似于北极熊，用前肢交替划水。当前肢在身下时，其掌部就会朝后划水。有假说认为，N.cecilialina在海底进食，其后肢可用来稳定身体。古索齿兽在进化的过程中，口腔变得更大，鼻部和下颌骨也越来越向腹侧翻转，这也使得下颌开始联合，下犬齿和下门齿开始朝水平方向对齐。这样的腹侧翻转在海牛目哺乳动物儒艮的身上也有出现，曾有人说这是为了适应在海底觅食水生植物。所以在古索齿兽属中，腹侧翻转也可能是为了适应海底进食。

    图5.13 新索齿兽的生物复原图。本图来自巴尔内斯，2013年。



    图5.14 索齿兽类动物的系统发育关系图。本图修改自贝蒂，2009年。



    索齿兽属是原始物种中最特殊、最具代表性的物种，在北太平洋中新世的海岸沉积物中广泛分布。该物种有独特的臼齿，也因此而得名。马克·克莱门茨和他的同事（2003年）对索齿兽属的牙釉质同位素浓度进行了研究，发现这些海牛的饮食中13C的含量较高，表明它们以水生植物为食。索齿兽属动物饮食中18O的含量，也表明索齿兽属动物在水中度过的时间和鳍足类动物一样长。其锶同位素值与陆地上的动物相似，与海洋哺乳动物不同，说明索齿兽属是一种水生食草动物，在河口或淡水系统中觅食。其牙齿资料显示出的个体发育顺序表明，索齿兽属动物下颌骨的发育和牙齿的萌出序列与非洲兽总目中个体（延迟萌出）的相关特征相似，进一步支持了两者有共同祖先的假说。研究发现，索齿兽属动物像古索齿兽一样，在游泳时也是以前肢划水为主。

    索齿兽类动物的系统发育分析强烈支持把由索齿兽属、Vanderhoofius、Cornwallius、Ashoroa、新索齿兽属和古索齿兽属等组成的进化支，与Ar-chaeoparadoxia和河马眼索齿兽（以及Seuku的姐妹支）当作连续的姐妹群（图5.14）。索齿兽属的共源性状包括横向排列的下门牙，从外耳道到头骨顶部穿过鳞状骨的扩大的通道，下颌第一颗前臼齿的融合根，以及细长的副枕骨突。

    图5.15 索齿兽生物复原图。本图来自犬冢，1984年；杜姆宁，2002年。



    对索齿兽类动物骨架的复原和移动方式的推断，都既具争议又十分有趣。这些动物在各种表现方面与海狮、青蛙和鳄鱼等物种有一些相似之处。杜姆宁（2002年）的研究表明，索齿兽类动物能够直立，姿势类似于一些地面上的树懒和爪兽。它们的身体很可能离地面很近，而四肢在身体下面（图5.15）。通过其巨大的股骨和髋关节可判断，该物种的后肢十分厚重，有垂直的髂骨、外展的膝盖和与趾型动物类似的足部。有人认为，索齿兽类动物从悬垂的树枝上拖出植物时，是使用后肢来支撑身体的。人们认为该物种移动缓慢，在陆地和海洋之间移动时，能够在各种地表条件下爬行。在水里运动时主要靠前肢推进，类似于北极熊，两者的肢体比例也相似。索齿兽类物种的牙齿形态多种多样，可能因为从海底或海岸挖来的植物体有沙粒附着其上，所以后来分化出的物种也表现出对粗糙食物的适应能力。有关索齿兽属牙釉质的稳定同位素研究表明，这些哺乳动物在河口或淡水环境中生存，不仅仅在海洋生态系统中栖息，而且能以海草和其他一些水生植物为食。

    一项骨组织学研究表明，河马眼索齿兽、古索齿兽和Ashoroa的骨体积和压实度（如骨硬化和肥厚性硬化）均有增加。这与这些喜欢在浅水环境游泳的物种要么在深度合适的水中缓慢地徘徊，要么在水底行走的生活习惯相一致。Desmostylus有海绵状的内骨组织（类似骨质疏松的结构），与这些索齿兽类动物有所不同。人们认为索齿兽类动物在游泳方面更活跃，可能是因为它们喜欢在水面上捕食（池袋林等人，2013年）。

    渐新世时期的索齿兽类动物为Cornwallius sookensis、Behemotops proteus和Seuku emlongi，这三个物种在太平洋西北地区共存，也是海洋哺乳动物共生群落的另一实例，与海牛共生群落类似。

    

    [1] 一种已灭绝的儒艮类，生存于中新世至更新世时期，化石遗存分布于非洲、亚洲、欧洲、北美洲和南美洲（阿根廷巴拉那组、巴西皮拉尼亚斯组和秘鲁蒙特拉组）。——译者注

    [2] 一种已灭绝的始新世海牛目哺乳动物，为包括现存儒艮在内的儒艮科的早期成员，化石遗存分布于埃及、印度和马达加斯加。——译者注

    [3] 一种已灭绝的海牛目哺乳动物，生存于始新世晚期。——译者注

    [4] 一种已经灭绝的儒艮，与新近纪时期生活在北太平洋的斯特拉大海牛有关。——译者注

    [5] 一种已灭绝的食草性海洋哺乳动物，也是斯特拉大海牛（Hydrodamalis gigas）的直系祖先。——译者注

    [6] 一种已灭绝的食草性海洋哺乳动物，生存于上新世晚期，与最近灭绝的斯特拉大海牛关系密切。——译者注

    [7] 一种已灭绝的儒艮，栖息在温暖的浅海中，也就是现在委内瑞拉所在的位置，大约生活在约1161～360万年前的中新世时期，约有5800万年的历史。——译者注

    [8] Rytiodus（出自“Rytina”一词，意为“皱巴巴的”，是斯特拉大海牛的旧名）是一种已经灭绝的海牛目哺乳动物，其化石遗存分布于法国等欧洲国家和利比亚。——译者注

    [9] 一种已经灭绝的哺乳动物属类，生存于中新世时期现在的印度地区。由S.巴杰帕伊、D.P.杜姆宁、D.P.达斯、J.维莱斯·尤尔贝和V.P.米什拉于2010年命名，典型物种为Kutchisiren cylindrica。——译者注

    [10] 一种已经灭绝的海牛类，栖息于浅海水域中，即现在的德国北部。——译者注

    [11] 一种已灭绝的海牛类，生存于中新世早期英格兰的东南部（萨福克郡）和比利时的安特卫普。——译者注

    [12] 一种已经灭绝的海牛类，生存于中新世托尔托纳阶的南美，典型物种是R.limbatus。——译者注

    [13] 一种已灭绝的食草性海洋哺乳动物，属于索齿兽科。从渐新世早期（夏特阶）起，整个渐新世时期（2840万～2060万年前）都栖息于北美洲太平洋沿岸，大约有780万年的历史。——译者注

    [14] 一种已灭绝的水生食草性哺乳动物，属于索齿兽科。Ashoroa的化石发现于日本北海道（43.3°N，143.8°E），以发现地北海道的Ashoro命名。出现时间可追溯至渐新世晚期。——译者注

    [15] 一种已经灭绝的食草性哺乳动物，属于索齿兽科，生存于渐新世晚期夏特阶至中新世晚期（2840万～725万年前），约有2120万年的历史。——译者注


第六章 水生树懒和最近的海洋居住者，海獭和北极熊

    会游泳的树懒

    目前，只存在两个种群的树懒，并且都生活在树上。在中新世时期，各种各样的树懒不仅生活在树上，而且也生活在地面和水中。有一种十分特别的哺乳动物，能适应海洋环境，是大地懒属的一种，叫作“地懒”（阿姆松等人，2016年）。法国脊椎动物古生物学家克里斯蒂安·德·慕森及其同事（如慕森和麦克唐纳，1995年；慕森等，2003年，2004b）基于大量丰富的完整骨架和部分骨架，描述了来自秘鲁海岸，以及中新世晚期到上新世晚期（720万～250万年前）智利已灭绝的水生树懒海懒兽的五个属种（图6.1）。在秘鲁，每个物种都被发现于皮斯科组的不同岩层中，它们的进化及不同的水生适应性表明，这些物种可能代表一个单一的再生谱系。秘鲁的样本来自少数几个地点中的一处，有假说认为该处为一种祖-裔世系的所在之处，并且这一谱系存在于单一的地层层序之中。

    皮斯科组与中新世中期至上新世晚期秘鲁沿岸南部的主要海侵形成时间一致。海懒兽的每种物种都被发现于不同的地层层位中。最古老的物种T.antiquus[1]，来自the Aguado de Lomas Horizon，大约有780万年的历史；T.natans，来自the Montemar Herizon，有600万年的历史；T.littoralis，来自the Sud-Sacaco Horizon，有300万年的历史；T.carolo-martini，来自the Sacado Horizon，有300万～400万年的历史；而T.yaucensis，来自晚上新世层，有150万～300万年的历史。海懒兽标本的数量很多，既有成体也有幼体，所包含的物种体型范围很广，从体型较小的物种，如T.littoralis，股骨长265毫米（约10英寸），到体型较大的T.yaucensis，股骨长度大约为前者的倍。

    图6.1 中新世晚期至上新世时期水生树懒的分布地点。本图修改自福代斯，2009年。所基于的大地构造图来自www.odsn.de/odsn/about.html。



    海懒兽头骨最显著的特征是前部延伸，前颌骨和封闭的下颌联合有变化。这也是海懒兽与其他nothrotherine sloths的区别。此外，海懒兽的鼻部和下颚向外侧扩张，呈匙状。以下一系列物种的头骨前部发生了变化：在早期物种（T.natans）中，前颌骨严重偏转；在后来衍生的物种（T.carolo-martini）中，前上颌骨几乎没有向腹侧偏转，头骨呈笔直形态。前颌骨相对于头骨的角度变化，以及由此导致的头骨矫直现象，影响了该物种的进食方式，这与T.littoralis比T.natans的踝骨更向后突出有关；这些变化与该谱系越来越明显的水生特性有关，在后来衍生的物种身上也可看到。两种最年轻的物种身上的变化，包括前颌骨的前方变宽和下颌前突的顶端张开（下颌联合的最前端）。另一个与进食（和呼吸）有关的特征是，当头部部分地没入水中时，后来分化出的物种T.littoralis、T.carolo-martini和T.yaucensis朝向前背部的鼻孔会张开（在海豹科动物中也可见到）。

    海懒兽的牙齿有的破碎、有的磨损，吻部向下翻转，吻部前端向外扩展，说明该物种有发育完善的嘴唇，可以咀嚼海草。基于对海懒兽进食习惯的复原，慕森等人（2004a）提出，该属早期分化出的物种（T.us、T.natans、T.littoralis）是部分食草动物（中间型或混合型进食者）。海懒兽的牙齿上因摄取沙子而形成了诸多的细纹，这种现象也可以说明该物种为部分食草动物。后来衍生的物种更有可能是专门的食草动物，在下颌运动的过程中各部分明显呈水平方向排布（图6.2）。T.yaucen-sis的牙齿下陷较浅，这也显示出当其嘴部闭合时，能够有效地前后移动，有利于高效进食。除了海懒兽，索齿兽和海牛目哺乳动物也都进化出以海洋植被为食的适应性。索齿兽有高效的食草工具，比如尖端扩展的前颌骨和宽大的下颌联合，而海牛目哺乳动物却没有扩展的前颌骨，但是在上颌骨和下颌骨上有宽大的上唇和角状的肉垫，可在进食的过程中抓住海草。

    最近，古生物学家伊莱·阿姆松和他的同事（阿姆松等人，2014年，2015a，b））对海懒兽颅后骨架进行了详尽的描述，并对其功能作出了解释。海懒兽的一些前肢特征（如肱骨和桡骨较短，巨型爪上极为健壮的足趾）可将其与其他树懒区分开来。此外，该属后来分化出的物种（如T.carolo-martini、T.yaucensis）的特征是：桡骨有旋前肌嵴长出、尺骨坚实稳固、近端腕骨扩大和掌骨缩短（图6.3）。据推测，海懒兽除了会使用四肢划水，还会使用前肢在海洋底部行走。此外，海懒兽的前肢可能还用于与获取食物有关的活动，如连根拔起海草的根状茎。

    图6.2 T.yaucensis头骨上附着咬肌的复原图（上图）和附着颞肌的复原图（下图）。缩写：Fm，由咬肌深层部分所产生的一般力；Fma，咬肌表面部分所产生的内收力；Fmp，咬肌深层部分所生产的牵引力；Ft，活动颞肌所产生的一般力；Fta，活动颞肌所产生的内收力；Ftr，活动颞肌所产生的收缩力；MSi，咬肌表层部分的嵌入点；MSo，咬肌表层部分的起源；Ti，嵌入颞肌处；To，颞肌的起始端；Zo，颧下颌肌的起源。本图来自慕森等人，2004a。



    与早期物种相比，T.carolomartini骨盆的髂骨翼呈水平方向、发育较弱，可能反映了其水生的生活习性，以及在水中支撑躯体而非在陆地上对抗重力的需要。海懒兽后肢的胫骨相对于股骨较长，这一特征通常出现在水生和半水生类群中。比较海懒兽不同物种的肢体比例可得出，较晚分化的物种的后肢较小。海懒兽脊柱的形态表明，该部分并非用于提供推进力，脊柱后部稳定性的增强（如健壮的关节突关节）显示该部分用于水下采挖。海懒兽的尾椎节数较多（20多个）——比其他树懒长不止1/3，所以尾部相对而言较长且宽。它的尾部肌肉发达（有发育完善的横突分支可证明这一点），很可能不用来提供推进力，而主要用来潜水、增强水下稳定性。

    海懒兽的五个物种记录了该类群从一种姿势到另一种姿势的转变过程。由足部外侧承担身体重量的站姿可见于最早的海懒兽物种，以及其他的大地懒物种（图6.4）。这一站姿显然被后来属种中的物种所抛弃，取而代之的是一种脚掌着地的站立方式。使用这种站姿时，身体重量主要由脚掌承担。海懒兽主要的游泳模式是并用四肢游泳，而其跖行的后肢以及扩大的爪子或许可以帮助它更有效地划水和在海洋底部行走。

    图6.3 Thalassocnus natans有关节连接的右前肢图。本图来自阿姆松等人，2015 b。



    图6.4 Thalassocnus natans的生物复原图及其骨架侧视图。本图来自阿姆松等人，2015a。生物复原图由C.比尔绘制。



    在海懒兽的早期物种中，并不存在骨硬化和骨肥厚现象，但在后来分化出的物种，如T.carolo-martini中，肋骨和肢骨，逐渐出现了骨硬化现象。这种骨厚度的增加表明，随着这些物种待在水中的时间变长，它们对浮力的适应性也逐渐产生。

    海牛目哺乳动物儒艮在皮斯科组中有过报道，这一现象十分罕见。有观点认为儒艮是海懒兽的潜在竞争对手。然而，对“海牛目哺乳动物”肋骨组织的再研究表明，它明显与海牛目哺乳动物的肋骨组织不同，与海懒兽的肋骨组织吻合。这就意味着，从地层上来看，水生树懒与海牛目哺乳动物在皮斯科组并不重叠。重要的一点是，海牛目哺乳动物在南大西洋西部灭绝后，其生态位就由海懒兽所占据。这些水生树懒与北太平洋已灭绝的鳍足类动物索齿兽在进食方面具有相似性，也就增加了它们是南太平洋索齿兽生态同源物的可能性。水生树懒的灭绝与海洋温度下降有关，海洋温度的下降可能改变了食物来源和/或可用性。据推测，海懒兽较低的基础代谢率（可见于现存的贫齿总目）也可能与它的灭绝有关，因为较冷的水域会增加温血动物的代谢成本。


海獭类动物

    海獭类动物包括海獭（Enhydra lutris），以及南美水獭中的一种海洋生物——秘鲁水獭。这两种动物都是食肉目鼬科的成员，鼬科包括共70种水獭、臭鼬、鼬鼠以及其他物种。虽然海獭是最小的海洋哺乳动物，但它们是最大的鼬科动物，体长1.4米（4.6英尺）。海獭的属名来自希腊语的enhydris，而其具体的种名则来自拉丁语的lutra，这两个词的意思都是“水獭”。根据头骨形态和地理分布的差异，可识别出海獭有三个亚种。西海獭（Enhydra lutris lutris）栖息于千岛群岛、堪察加半岛东海岸，以及科曼多尔群岛。阿拉斯加海獭（Enhydra lutris kenyoni）分布于阿留申群岛至俄勒冈州地区。加州海獭（Enhydra lutris nereis）历史上曾分布于北加利福尼亚至大约彭塔阿布霍斯、加利福尼亚半岛、墨西哥等地；现在，它零散分布于加利福尼亚州，种群集中于蒙特雷湾和圣尼古拉斯群岛地区（图6.5）。

    现存的海獭主要以甲壳类动物为食，大部分情况下捕食各种坚硬的底栖无脊椎动物，特别是海胆、蛤蜊和鲍鱼。然而，在某些阿拉斯加海獭和西海獭的捕食对象中，鱼类占有更大的比例。我们可以根据这三个亚种所在地理位置和进食习惯的差异，来预测它们之间头骨的变化。由功能解剖学家蒂姆·戴维斯和他的同事们（2015年）所进行的形态学研究显示，与其他亚种相比，西海獭的主要颌闭肌肉（咬肌）的机械优势较小，咬合力强度也较弱。这一特征与它们之间的饮食差异相对应。在食用猎物时，海獭通常用前爪和岩石等工具将猎物撬开，然后再将其抵在胸前用牙齿或工具弄碎外壳。尽管海獭能够在陆地上行走，但它们大部分时候都呆在水中，在海藻床上休息。现存的海獭在游泳时主要使用后肢，但化石物种却并非如此。

    现代海獭（Enhydra），于更新世初（距今约300万～100万年）出现在北太平洋，自出现起从未扩散至其他地方。有关海獭属动物的记录来自更新世早期的俄勒冈州和加利福尼亚州，以及上新世至更新世的阿拉斯加州。已灭绝的物种Enhydra mac-rodonta描述自更新世中期的加利福尼亚。其下颌骨的比例表明，该物种的头骨可能比现存海獭的头骨略大。另一物种叫作Enhydra reevei，对该物种的研究基于发现于英国的几颗上新世晚期的牙齿。该物种比任何一种Enhydritherium或Enhydrio-don[2]都更像海獭属动物，并且根据威廉森（1992年）的说法，Enhydra reevei是海獭属中最古老的一种。

    图6.5 海獭分布图。本图来自埃斯蒂斯和博德金，2002年。



    海獭属最亲密的现存近亲是其他的水獭。根据裂齿的形态（上颌第四颗前臼齿和下颌第一颗臼齿），水獭可分为两个属种：一种是“吃鱼”的水獭，包括已灭绝的水獭属巨獭和现存的水獭属欧亚水獭（Lutra）、美洲獭属（Lontra）、斑颈水獭属（Hydrictis）、小爪水獭属（Aonyx）、巨獭属（Pteronura）、亚洲小爪水獭属（Amblonyx）和江獭属（Lutrogale）。与其他丘齿形水獭种群相比，这些水獭的裂齿更像锋利的刀片。

    丘齿形水獭的裂齿呈非刃状，有较厚的牙釉质和圆形的齿尖。该种群包括现存的海獭属，以及已灭绝的巨型水獭属Enhydritherium和Enhydriodon。在有关现存海獭和相关的灭绝类群的系统发育分析中，伯塔和摩根（1985年）提出了海獭的两种谱系：一种是产生已灭绝属种Enhydriodon的早期分化谱系，另一种是产生已灭绝巨型水獭Enhydrith-erium和现存海獭属的后期分化谱系。Enhydriodon仅出现于非洲和欧亚大陆，发现于中新世晚期至上新世晚期（500万～70万年前）的沉积物中。我们还不清楚Enhydriodon是生活在海洋环境中还是淡水环境中，抑或两者兼有。这些动物和现代的海獭一样大，甚至比现存海獭的体型还要大，而且它们的臼齿也发育得很好。有看法认为，这种物种主要以软体动物和鲶鱼等硬食物为食。巨型的“熊水獭”， Enhydriodon dikikae出现于上新世（400万年前）埃塞俄比亚下阿瓦什河谷的迪基卡，其特征为：体型较大、吻部较短、牙齿巨大而强健、犬齿长而有力（图6.6）。据估计，该物种体重为77～126千克（约169～277磅），体长有2米多（约7英尺）。Enhydriodon dikikae的颅后骨遗骸表明该物种大部分情况下在陆地上栖息。例如，与真正的水生水獭（巨獭属、海獭属）相比，Enhydriodon-dikikae的股骨较细，肱骨内侧上髁较弱。

    Enhydritherium出现于中新世晚期的欧洲和中新世晚期至上新世中期（1365万～360万年前）的北美。Enhydritherium有两种已描述属种：来自西班牙的E.lluecai（Paludolutra），帕卢杜洛特·费德·皮克福德，2007年），以及来自佛罗里达州和加利福尼亚州的E.terraenovae。基于牙齿的共源性状，Enhydritherium与海獭属可以归在一起。Enhydritherium可能因其上颚的第四颗前臼齿的上原尖前部和内侧位置，下颚第一颗臼齿无原附尖，有下后附尖而与Enhydriodon和海獭属相区别（图6.7）。旧世界的水獭（如Enhydriodon）和北美水獭（如海獭属和Enhydritherium）之间传说的密切关系可能是趋同进化的结果，但需要根据新的报告资料（如有关Enhydriodon dikikae的资料）来对这一假说重新进行核实。

    图6.6 Enhydriodon dikikae的前颅骨和下颌骨（左图和中图），以及上颚（右图）。比例尺=10厘米。本图来自杰拉德等人，2011年。



    人们在佛罗里达州北部的莫斯阿克赛马场发现了北美海獭E.terraenovae的遗骸，该遗骸部分残缺，但有关节连接。该物种的发现地位于离海岸相当远的地方，其沉积环境表明，E.terraenovae在陆地上的时间可能比以前人们所想象的更长，而且除了栖息于沿海的海洋环境之外，它还经常出没于内陆河流和湖泊一带。Enhydritherium与海獭属的不同之处主要在于其游泳时主要使用前肢，且骨骼形态很特殊（如前肢和后肢的比例更匀称）。这也说明它在陆地上能更为灵活地移动。Enhydritherium的大小与海獭属相似，据估计，它的体重约为22千克（48磅）。其普通后肢末端部分及其发达的肱骨肌肉都明显表明，这种动物与海獭属不同，主要用前肢来游泳。鉴于它比海獭属能更灵活地在陆地上移动，所以Enhydritherium在陆地上度过的时间可能比现存物种更长。E.terraenovae上颚第四颗前臼齿的齿尖变厚，而且有严重磨损的倾向（图6.7），表明这些水獭如海獭等，以诸如软体动物等极其坚硬的食物为食。然而，在部分骨骼的发现地如佛罗里达地区附近，也有鱼类化石聚集（最有可能是胃内残留物），说明这些水獭也会食用鱼类等其他食物。不擅长使用后肢游泳，肢体比例与现在鱼食性的水獭更相似，有强健有力的颈部肌肉，这些证据表明，该物种并不像海獭属动物那样用前肢捕食猎物，它们适应于用颌部捕食鱼类及其他移动的猎物（兰伯特，1997年）。


海貂

    已经灭绝的海貂（Neovison macrodon）最著名的发现地，是缅因州海湾沿岸岛屿的海洋及河口栖息地附近距今约5100年的本土贝丘。最初该物种被归入鼬属中，但细胞遗传学数据和生物化学数据支持将其与美国水貂一同并入美洲水鼬属而非鼬属之中。尽管海貂早在更新世早期（伊尔文登阶）就已出现，但这一物种的化石记录并不为人所知，而且自更新世晚期（兰乔拉布尔阶）起，有关该物种的记录就已经变得很少。更新世时期的大约25种海貂物种都属于现存的美国水貂，而且伊尔文登阶标本和兰乔拉布尔阶标本在形态上似乎没有什么差异。这些海洋物种可以通过其整体较大的尺寸和健壮的躯体，尤其是强健的牙齿与美国水貂区分开来（图6.8，图6.9）。已知最大的海貂标本体长约为83厘米（约3英尺）。海貂与美国水貂一样，也以海鸟为食。海貂通过四肢划水移动，这一点与主要靠后肢推水的海獭不同。这一物种是唯一因被捕杀致灭绝的鼬科动物，也是19世纪晚期毛皮贸易的受害者。


北极熊

    北极熊（Ursus maritimus）也叫冰熊或白熊，是唯一一种大部分时间在咸水水域中度过的熊。北极熊是现存的六种熊类中体型最大的一种，也是最近进化出的海洋哺乳动物物种，大约在50万年前出现于北极。北极熊的属名Ursus，在拉丁语中表示“熊”的意思，而其特殊种名maritimus则指的是该物种的海洋栖息地。介于其外表及对水生环境的适应，有人认为北极熊可能为单一属种——北极熊属，但这种说法并不受支持。

    图6.7 Enhydritherium terra-enovae的头骨（上图）和下颌骨（下图）显示出的上下齿列。缩写：M，臼齿；P，前臼齿。版权：佛罗里达自然历史博物馆，佛罗里达大学。



    图6.8 海貂（下图）和北美水貂（上图）的头骨对比图。本图由A.斯皮思提供。



    图6.9 美国水貂亚种与海貂亚种的头骨测量及下颌骨测量的对数比率图，美洲水鼬大型亚种为参照点（0）。缩写：BM，M1处的宽度；HM，下颌骨高度；LM，M1处的长度；LP，上颚长度；ML，下颌骨长度；MW，下颌骨宽度；TRL，齿列长度；WM，M1处的上颚宽度。本图修改自米德等人，2000年。



    早期的分子数据表明，北极熊于150万到100万年前从棕熊中分化出来。最近，人们在北极圈北部发现了最古老的北极熊化石残骸，通过对该残骸进行DNA分析，测出了北极熊进化的时间和地点。这些数据表明北极熊起源于北极，同时这也可以作为证据，证明它们从棕熊中分离出来的时间较晚，可能还不到50万年。北极熊牙齿化石的稳定同位素分析表明，该物种的摄食生态显然与棕熊的摄食生态及其早期进化史中的摄食生态不同。北极熊能迅速适应以鱼类等海味和海洋哺乳动物为食，成为北极地区顶级的海洋捕食者。

    北极熊的化石记录很少，而且仅限于更新世时期。北极熊化石来自英格兰南部、西班牙北部和北海。该物种最古老的遗骸，是一块来自挪威斯瓦尔巴特的下颌骨，出现于13万～11万年前（图6.10）。这只北极熊的诊断特征及其颌骨的大小表明，这是一块成年雄性的遗骸，且该个体与现存物种的大小相似。化石遗址的气候寒冷干燥，完好地保存了该物种的DNA，而这块下颚化石为我们提供了迄今为止最古老的哺乳动物线粒体基因组——年龄大约为最古老的长毛象基因组的两倍，大约出现于6.5万年前。

    尽管北极熊和棕熊之间关系密切，也有大量相关的DNA分析，但这两个物种之间确切的关系仍不清楚。先前人们估计北极熊和棕熊分化的时间为500万～400万年至大约60万年前，但刘等人（2014年）通过使用种群基因组模型对这两个种群的核基因组进行分析，发现分化的时间仅为47.9万～34.3万年前（图6.11）。在分化之后，北极熊与棕熊持续性的基因流动都有很可靠的证据，这与卡荷尔等人的发现一致（2013年）。当这些基因组数据与从斯瓦尔巴特群岛收集的更新世颌骨犬齿的稳定同位素分析相结合时，相关信息可以表明，至少在11万年前，北极熊就已经适应了在北极高海拔地区生存，并以海洋生物为食（林奎斯特等人，2010年）。这说明北极熊的进化非常迅速，并且其独特的适应性可能进化了还不到2.05万代。

    关于棕熊和北极熊的遗传史，另一个有趣的话题与对一群棕熊的研究相关。这些棕熊居住在阿拉斯加州东南部的阿德米勒尔蒂群岛、巴拉诺夫群岛和奇恰戈夫群岛（ABC）。它们的线粒体脱氧核糖核酸比其他棕熊更接近北极熊。有关阿拉斯加棕熊进化史中可能性最大的说法表明，该物种由北极熊进化而来，通过与扩散自阿拉斯加大陆的雄性棕熊杂交而逐渐演化为棕熊（卡荷尔等人，2013年）。这一假说与当今的气候事件一致。一些地区的北极熊由于气候变暖、冰盖缩小而要花更多的时间在陆地上活动。

    图6.10 北极熊下颌骨长度与臼齿齿列长度的关系。本图修改自英格尔森和威格，2008年。



    图6.11 北极熊和棕熊的分化图。本图基于刘等人，2014年。



    

    [1] 一种已经灭绝的半水生树懒（地质学上最古老的物种），也可能是一种全水生树懒（地质学上最新的物种）。该物种生存于中新世和上新世时期的南美洲地区。——译者注

    [2] 一种水獭，生存于上新世时期现在的埃塞俄比亚所在位置。人们认为该物种与现存水獭有亲属关系。


第七章 生物多样性的变化过程

    气候变化和人类活动的影响

    
    


全球模式

    过去的生物多样性

    物种多样性的变化过程和全球模式是决定物种是否有灭绝风险的重要因素，在保护规划中我们需要将其考虑在内。无论是目前还是过去，海洋哺乳动物的多样性都是由生物过程如竞争和捕食（红皇后假说），或环境因素如气候和食物供应（宫廷小丑假说），或两者一起来调节的。正如2009年脊椎动物古生物学家迈克尔·本顿所述，这两个过程很明显都推动了生物进化的过程。但人们争论的焦点在于哪个因素更重要，在什么时候更重要，以及在何种程度上（地理和时间）更重要。

    红皇后假说是以《爱丽丝梦游仙境》中的红皇后来命名的。红皇后对爱丽丝说过这样一句话，“即便你用尽全力跑啊跑，最终也还是一直呆在同一个地方”。这个命题基于这样一种观点：没有动物（或其他生物）是孤立的，如果你不进化，你周围的动物就会进化，那么你就会灭亡。另一种假说认为进化是由环境变化引起的，即宫廷小丑假说。比如，芝加哥大学进化生物学家格雷厄姆·斯莱特及其同事（2010年）认为，在海洋哺乳动物的进化过程中，鲸类冠群的适应性扩张现象，就是由于鲸类干群灭绝、回声定位，及鲸须的出现导致的。回声定位以及鲸须的出现是进化史上的一种关键性创新，为鲸类冠群带来了新的生态机会，推动了进化进程。但就导致适应性扩张的因素而言，物理因素可能也很重要。例如，渐新世末期鲸目动物的多样化，就是由海洋的物理结构调整导致的。这些海洋物理结构的调整包括南极绕极流的出现、上涌，以及初级生产者数量的增加（斯蒂曼等人，2009年）。人们利用比较系统发育的方法检验了关于宏观进化模式的假说，也得到了一些新的见解，不过对这些新见解的探索也才刚刚开始。

    目前的生物多样性及未来的生物多样性

    目前对海洋哺乳动物生物多样性的现状分析建立在环境适宜性模型（水深测量、海洋表面温度）之上，并发现海洋哺乳动物生物多样性的现状可与物种丰富度的观察模式进行比较。当今海洋哺乳动物种群密度最高的地区位于南北半球的温带水域（卡希纳等人，2011年）（图7.1）。比较不同海洋哺乳动物的谱系，可以发现：首先，须鲸亚目与齿鲸亚目不同，前者集中于中纬度地区；其次，鳍足类动物在亚极地和极地水域的聚集程度更高。

    利用这个框架，科学家对未来的生物多样性模式做出了预测。根据卡希纳等人的分析，在所预测的未来时段里（2040～2049年），环境变化对海洋哺乳动物的影响程度适中。他们表示一些物种会减少（如巴伦支海、印度洋北部水域、日本周围水域及加拉帕戈斯群岛附近海域的本土物种），而其他一些物种则会增加，主要是因为极地水域（如北格陵兰海水域、白令海中部水域、北极高海拔水域、威德尔海部分水域）有新物种入侵（图7.2）。特别是热带水域和温带水域鳍足类动物的生物多样性预计将大幅减少。


气候变化及其对物种分布的影响

    全球变暖是一个现实，而且在很大程度上由人为造成。大气中二氧化碳和其他温室气体的增加是导致全球气候变暖的主要原因。全球变暖对海洋哺乳动物的影响已经出现。美国国家海洋和大气管理局（NOAA）的科学家休·摩尔（2008年）将海洋哺乳动物描述为生态系统变化的哨兵，因为它们能在广阔的空间和时间尺度上反映生态变化。目前所观察到的变化包括物种分布的变化、栖息地的丧失，以及海洋生态系统中饮食的变化和食物网的变化。

    与气候相关的物种分布变化：

    鲸鱼和海狗

    由于气候变化造成的生物地理变化（例如，那些与冰期-间冰期有关的变化）已经在各种海洋哺乳动物的谱系中有所表现。有一种研究与气候相关的物种分布变化的方法，是通过对古DNA（aD-NA）进行分析。对aDNA的研究表明，栖息地随冰川周期而扩展和收缩，物种种群动态也随之发生变化。例如，研究人员在一项使用aDNA分析和栖息地适宜性建模的研究中发现，目前居住在北极水域的北极露脊鲸（Balaena mysticetus），在更新世-全新世时期，已将其栖息范围转向了更靠南的纬度地区（福特等人，2013年）。此外，在全新世开始之际，随着冰川的消退和水温的升高，在以上这些纬度地区栖息的北极露脊鲸已被其姐妹物种北大西洋露脊鲸（Eubalaena glacialis，温带水域占领者）所取代（图7.3）。

    图7.1 当前海洋哺乳动物物种丰富度的预测模式图。本图来自卡希纳等人，2011年。



    图7.2 当前海洋哺乳动物物种丰富度的预测模式图。气候变化对海洋哺乳动物物种丰富度的影响预测图，从1990年～1999年至2040年～2049年。本图来自卡希纳等，2011年。



    另一项与气候相关的物种分布变化研究发现，从1984年到2010年，长须鲸（Balaenoptera phy-salus）和座头鲸（Megaptera novaeangliae）已经改变了它们抵达北大西洋觅食地（圣劳伦斯湾）的时间。安普及其同事（2015年）的分析显示，长须鲸和座头鲸的出现提前了27年，这与冰川破裂和海面温度上升有很大关系，表明鲸有能力适应变化的环境（图7.4）。

    斯坦福大学生物学家伊丽莎白·奥尔特及其同事（2015年）进行了一项综合研究。他们利用基因（古代DNA和现代DNA）及同位素信息，来探索更新世和全新世期间灰鲸（Eschrichtius ro-bustus）的生态变化。研究结果表明，灰鲸的分布与气候相关。在上一个冰期之前的更新世和全新世早期，白令海峡一开放，灰鲸就出现了。大西洋灰鲸的遗传多样性在频繁的商业捕鲸活动出现之前就已经减少，表明这种生物多样性减少的现象，可能是由气候变化或其他生态原因引起的。目前，大西洋灰鲸（以色列和西班牙沿海）的遗传数据与栖息地模型共同表明，这些灰鲸的发现可能说明这一物种的栖息地已经开始超出了目前北太平洋的范围。

    图7.3 物种变化事件——北大西洋露脊鲸取代北极露脊鲸（见文）——在更新世-全新世的过渡时期（在此之前的数年）中。本图来自富特等人，2013年。



    图7.4 长须鲸（Bp）和座头鲸（Mn）的年平均抵达天数，在它们抵达的第一周内，圣劳伦斯湾是无冰的。抵达和撤离的趋势差异代表平均停留时间。本图来自安普等人，2015年。



    在一项早期的研究中，古生物学家尼克·派森和大卫·林德伯格（2011年）表示，更新世海平面的周期性变化导致了可供使用的底栖摄食区域发生变化（图7.5）。这些科学家认为，灰鲸通过在鄂霍次克海域和白令海峡海域之外的地方进食，在更新世冰川时期得以存活下来。它们的这些进食区域被冰川覆盖，需要使用更广泛的摄食策略以求得生存。也正是这些策略使灰鲸能够像在太平洋西北海岸发现的季节性物种灰鲸那样，以鱼类等其他猎物为食。

    鲸鱼分子生物学家菲尔·莫林及其同事（2015年）用线粒体脱氧核糖核酸来证明虎鲸（Orci-nus orca），曾从更新世中期（大约35万年前）开始经历了迅速发展的全球物种多样化时期。这种远距离的跨半球及大洋盆地的扩散活动，发生在更新世晚期和全新世时期（图7.6）。虎鲸这一物种的扩张与收缩范围受冰川周期影响。生境模型显示，在末次盛冰期期间，核心栖息地的范围只收缩了15%。该研究的一个更有趣的结果是，虎鲸的遗传分化和谱系分类的迅速积累，导致了生态和地理的变化。

    图7.5 过去12万年中所选时段的海底生物量、海平面变化（与现在相比水深变化），以及在北太平洋大陆边缘的海岸构造。上图：海岸构造复原图和20米等深线（a）当今，（b）距今1.5万年，（c）距今4.5万年，（d）距今7万年，（e）距今10万年，（f）距今12万年。下图：选定时段（a-f）内，水下20米处海底生物的增量。本图来自派森和林德伯格，2011年。



    图7.6 进化分支图（上图），显示研究中所有虎鲸的样本（从生态学或形态学角度辨别，基于划分完善的类型或种群），着色的节点和分支基于地理位置（详细方法见莫林等人，2015年）。下图，虎鲸地理分布位置相对于原始分布范围变化的估计节点日期。橙色条表示间冰期时段；蓝色条表示末次盛冰期时段。本图来自莫林等，2015年。



    赛斯·纽瑟姆、保罗·科赫和马林·平斯基等科学家所做的同位素数据、遗传数据和年代数据报告，揭示了北海狗（Callorhinus ursinus）从全新世到现在的史前生态变化情况（科赫等人，2009年；纽瑟姆等人，2007年、2010年；平斯基等人，2010年）。这一物种在南加利福尼亚到阿留申群岛的考古贝丘中十分常见。今天，这一物种几乎只在高纬度的沿海岛屿上繁殖，最大群栖地位于白令海（普里比洛夫群岛）。不同地区北海狗的同位素值不同，在加利福尼亚、太平洋西北部和阿留申群岛东部地区发现的北海狗幼崽考古证据，证实了中纬度地区有繁殖群落存在的事实。在目前的种群中，当幼崽从吸食母乳成长到独立觅食的阶段后，母兽就会马上断奶。而年龄在2～6个月和6～9个月之间的幼崽氮同位素值下降的情况就与断奶一事相符（图7.7）。与此相反，全新世温带地区的氮同位素值表明，北海狗在12个月或更大的时候才会断奶，并不像现在，4个月就断奶了。这一物种不仅在其繁殖范围急剧下降和皮毛贸易大肆兴起中幸存下来，而且在占领亚北极地区（普里比洛夫群岛）后，还保持了较高的遗传多样性。历史种群和现代种群的高扩散率有效地防止了该物种丧失遗传多样性。这表明，在大范围内能够随机交配的物种将更能适应未来的变动和环境的变化。

    南象海豹（Mirounga leonina）环极地分布，有一项对该物种古DNA的研究，探索了从更新时晚期至今气候变化对这一物种的影响。南极麦夸里岛和南极大陆南象海豹遗传多样性的增加，是因为大约在7000年前罗斯海沿岸无冰区范围扩大，所以其种群数量迅速增加。而在1000年前，随着海冰覆盖范围的扩大，该地区的象海豹数量缩减并丧失了遗传多样性。这远早于19世纪人类捕猎海豹的时期（图7.8）。或许最重要的是，这些数据表明气候变化可以在很短的时间范围内刺激动物进化改变。遗传研究也揭示了其他南大洋食肉动物历史上种群的扩张——特别是威德尔氏海豹（Leptonycho-tes weddellii）、食蟹海豹（Lobodon carcinopha-ga）、罗斯海豹（Ommatophoca rossii）——很可能是由环境所驱动的（杨格等人，2016年）。

    图7.7 北海狗在奥林匹克半岛、华盛顿（奥泽特岛）和阿留申群岛（乌姆纳克岛）三地的全新世群落与现代群落之间，断奶年龄差异巨大的氮同位素证据。本图来自纽瑟姆等人，2010年。



    最近的研究表明，海洋哺乳动物牙齿的生长速度对气候变化很敏感，可作为一种工具对“气候变化-牙齿生长关系”进行历史记录，但目前其尚未得到充分利用。对新西兰海狗（Arctocephalus for-steri）的牙齿研究表明，海洋表面年均温度是影响年际牙齿生长的最重要的气候因素。威特曼及其同事（2016年）基于这些结果提出，海洋哺乳动物牙齿可以提供关键信息，帮助我们了解新西兰海狗在过去和未来对于环境变化的生态回应。但这一点在其他海洋哺乳动物物种中还有待进行进一步的探索。

    栖息地减少

    北极海洋哺乳动物如海象（Odobenus ros-marus）、北极熊（Ursus maritimus）和冠海豹（Cystophora cristata），都把海冰作为休息和繁殖的平台，所以海冰的消失对这些动物构成了威胁。对海象的观察表明，在远离海岸的海象中，母亲们被迫抛弃正待在消退的冰面上的幼崽。北极熊可能会因为消退的冰原之间距离变远而溺亡。海冰的厚度和范围的变化，也影响着它们的海岸栖息地和赖以生存的物种。海冰的消退使北极熊的体型变小，并且导致其繁殖能力和幼崽的存活率下降（莫尔纳等人，2011年）。海洋变暖导致物种的分布范围发生变化，包括迁徙路线和迁徙时间的改变。例如，近年来科学家观察到，灰鲸推迟了南下到墨西哥加利福尼亚半岛的潟湖进行繁殖的时间。由于温暖的海水会融化海洋中的海冰，所以其他动物会进入鲸鱼的栖息地，并开始捕食甲壳类动物。正是因为新竞争者的出现，灰鲸的栖息地变得拥挤，于是它们不得不向北迁徙，花更长时间觅食。这些变化打乱了灰鲸每年定期迁徙的时间。

    图7.8 南象海豹种群规模的贝叶斯曲线图。中央黑线表示后验有效种群的中位数随时间的变化情况。灰线表示在将合并模型和系统发育的不确定性考虑在内的情况下，95%的最高的后验密度间隔。在这类分析中，某一种群中多个个体的DNA序列数据，可一起用来估计不同的时间点南象海豹的系谱关系和有效种群的大小。缩写：Ne.τ，出现时间。本图来自德布鲁因等人，2011年。



    科学家可以利用全球气候模型对温度的升高和冰川的消退进行预测。气温的升高导致极地地区磷虾消失，据估计，在过去的40年中，南极的磷虾数量减少了80%。海冰的消失带走了磷虾的主要食物来源——长在冰上的藻类。对于许多海洋物种，包括食蟹海豹和大多数须鲸类动物来说，磷虾都是重要的食物。鉴于此，磷虾的消失就变得十分令人担忧了。此外，温度的变化也会改变初级生产者的区域分布。因为初级生产者是海洋哺乳动物的食物来源，所以这些分布区域对海洋哺乳动物而言就显得十分重要。例如，在过去的10年里，在加利福尼亚沿岸觅食的蓝鲸（Balaenoptera musculus）数量已经减少，但是在加拿大和阿拉斯加北部海域，这些鲸鱼的数量却有所增加。研究表明，加利福尼亚沿岸的磷虾由于气候变暖而消失，因此蓝鲸可能正在向北迁徙，寻找磷虾。

    改变食物网动力学

    食物网形成了海洋哺乳动物相互作用的框架，因为食物网定义了（或至少描述了）能量通过生态系统从初级生产者流向不同消费者的过程。虽然有一些海洋食物链（例如，鲸落群体，参见下文）依赖于细菌的化能合成作用，也就是使用化学能源来进行生产，但几乎所有的食物网都以光合作用为基础。在海洋哺乳动物中，海牛目哺乳动物比较特殊，它们以食物链底端的海草和海藻为食。而其他所有的海洋哺乳动物都是食肉动物（主要是食鱼性动物），食用有较高营养的食草动物和其他食肉/食鱼动物。生态系统的食物网络动态是通过“自上而下”和“自下而上”两种方式而得到控制的（图7.9）。“自上而下”指的是在生物系统中，由顶级掠食者（捕食者控制猎物的密度）进行控制的方式；“自下而上”指的是施加在食物链上的控制，由物理性质（如气候）驱动，以决定系统中猎物“资源”的多少（安利等人，2007年）。海獭、北极熊和虎鲸都是海洋食物链中的顶级掠食者，它们作为主要的捕食者或关键物种，控制着较低层级上物种的丰富性和多样性。例如，气候调节和北极熊自上而下的效应，对北极地区的海豹（例如，环斑海豹、Pusa hispida）会产生积极影响，但对亚北极地区的海豹（如格陵兰海豹、Pagophi-lus groenlandicus）、筑巢的海鸟（凫鸟）以及陆地资源（图7.10）则会产生消极影响。

    图7.9 海洋哺乳动物群落，说明自上而下和自下而上的控制过程。箭头的粗细程度表明虎鲸对两种不同类型猎物进行觅食的相对强度。



    关键物种海獭

    北太平洋地区的海獭（Enhydra lutris）是一种关键物种。该物种可将海胆（以海藻为食）数量维持在较低水平，所以在海藻床群落中扮演着关键的角色（图7.11）。相比之下，南半球的澳大利亚生物群落中就缺少海獭这样的捕食者。在这种食物网中，没有可以保护海带的生物，但是却让海带进化出了对抗食草动物的化学防御机制。

    海獭、海草林和斯特拉大海牛之间的相互作用

    已灭绝的斯特拉大海牛（Hydrodamalis gi-gas）的近亲在上新世晚期和更新世时期分布范围较广，从日本到阿留申群岛，再到加利福尼亚半岛的太平洋海岸都有分布。从更新世时期至18世纪欧洲人到达北太平洋这段时间内，大部分地区的斯特拉大海牛都消失了。但在这次大范围的消失事件中，科曼多尔群岛却是一个值得注意的例外之处。1741年，当白令远征队遭遇海难在岛上越冬时，发现有大量斯特拉大海牛幸存了下来。至于斯特拉大海牛分布范围的缩小，究竟是由于温度降低将其栖息范围限制在了科曼多尔群岛（可能是食物减少所造成的间接影响），还是由于原住民的狩猎行为，目前尚无定论（参见第5章）。不过还有一种可能，即因为其他关键物种的缺失，所以斯特拉大海牛的栖息地发生了变化，从而导致了它们的灭绝。这一发现来自于生物学家吉姆·埃斯蒂斯及其同事（2015年）的一项研究。该研究表明，斯特拉大海牛的灭绝是海獭数量和海藻数量同时减少的结果（图7.12）。该研究运用已知儒艮（斯特拉大海牛最亲密的现存近亲）的种群数量和对关键性食物缺失的行为反应，模拟特斯拉大海牛的反应。通过这些科学家的操作，结果显示白令岛周围的海牛（假定的最后一个种群）在1768年左右接近消失或完全消失，这一年是该物种最后一次得到目击报告的年份。虽然人类狩猎可能是导致白令岛斯特拉大海牛数量减少的主要原因，但该物种的灭绝也是海獭和海草林数量减少所导致的一个几乎不可避免的后果，即假使没有人对该物种进行捕杀，斯特拉大海牛也依然会消失。

    图7.10 北极地区北极熊自上而下的控制效应（以气候为调节手段），积极影响及消极影响（见文）。橙色箭头表示直接的气候控制；红色箭头表示自上而下的交互作用。实线表示积极良好的影响；虚线表示假设的影响。本图来自赛德曼等，2015年。



    图7.11 1987年与1997年阿留申群岛沿海水域生态系统的对比，海獭数量减少，海胆数量增加，海藻数量减少。竖条是所列变量的相对指标。注，据猜测1997年的连续崩溃是由虎鲸过量捕食造成的。本图改编自埃斯蒂斯等人，1998年。



    捕食和营养降级

    人们认为，虎鲸的捕食活动是影响许多海洋哺乳动物种群数量变化的主要因素之一。然而，在某些海洋哺乳动物的种群数量下降之时，我们却并不清楚虎鲸对于它们的捕食力度。但最近的证据表明，对虎鲸的捕杀可能是阻碍目前这类物种从衰竭状态中恢复的一个因素。但有的情况会更复杂一些，比如在虎鲸数量不断减少的地区，北海狮（Eumetopias jubatus）和海獭的数量也在减少；但在虎鲸数量丰富的地区，北海狮的数量则也显示出复苏的迹象。

    图7.12 20世纪90年代和21世纪初阿留申群岛的海獭数量下降轨迹图（上图），以及1743年毛皮交易开始后科曼多尔群岛的海獭数量下降轨迹图（下图）。下图中的线条是表示假设海獭的密度在1743年达到了最大值，该物种在1753年灭绝，且其间种群数量成指数下降。蓝框表示埃达克岛海草林阶段性转移的时间（上图），以及科曼多尔群岛上这一阶段性转移的大约时间。本图来自埃斯蒂斯等人，2015年。



    捕食扩张假说是指，在商业捕鲸高峰之后，由于大型须鲸（长须鲸、鳁鲸）和抹香鲸的种群数量锐减，虎鲸无法再捕食这些物种。这就引发了“自上而下”的捕食变化。在20世纪70年代早期，虎鲸转而捕食阿拉斯加湾、阿留申群岛和白令海等地区的北海狮。而北海狮种群数量的减少和鲸类动物种群的缓慢恢复，使虎鲸继而再次改变捕食对象，转向其他一些海洋哺乳动物：斑海豹、北海狗和海獭，这些物种的种群数量最近出现了下降的情况。支持这“一系列巨型动物灭绝”假说的证据包括物种灭绝的时间、已知的食物和所观察到的虎鲸及其猎物的觅食行为（施普林格等，2003年，2008年）。大型顶级消费者的消失被称为“营养降级”，这种现象在全球的海洋系统、陆地系统及淡水系统中都可见到（埃斯蒂斯等人，2011年）。另一种“自下而上”的模式提出，养料供应和生产力的减少才是罪魁祸首，北海狮和其他猎物的案例表明，由于猎物数量的下降，这些物种自身已经灭绝（德玛斯特等人，2006年；参见下面的讨论和图7.9）。在另一项关于生态系统动力学的研究中，一些科学家针对南大洋的生态情况提出了一种自上而下的解释，也被称为“磷虾剩余假说”。“这一假说表明，大型鲸鱼的消失导致磷虾过剩，进而使得其他捕食者如企鹅和小须鲸的种群数量增加，因为它们不需要与大型鲸鱼竞争。”包括美国国家海洋和大气局科学家丽莎·巴兰斯及其同事（2006年）在内的其他人提出，该系统是由系统中“自下而上控制”的磷虾种群密度来驱动的，磷虾种群密度的变化与冰层覆盖有关。对于这些假说人们很感兴趣，也在热烈地进行讨论（鲁格等人，2010年）。显然，自上而下和自下而上的过程，在目前和过去很可能都非常重要。要理清生态系统变化的因果关系，就需要一个特定的空间尺度（即：区域），也就是谨慎地对生态系统变化的生物和物理驱动力提一个假设。

    林德伯格和派森（2006年）对施普林格自上而下的假设进行了不同的研究，在化石记录的背景下考虑的是体型而非营养级。他们的研究结果表明，主要谱系的原始鲸类（抹香鲸、海豚、剑吻鲸），会按照猎物体型递增的次序，来依次“捕捞”猎物——也就是说，随着进化时间的变化，它们会不断捕食更大的猎物。按照猎物体型的大小进行捕食的行为可能始于“古鲸亚目”，或者更古老的海洋爬行动物。此外，鲸目动物在进化过程中倾向于捕捉体型相对较小但数量相对较多的猎物，可能是由于猎物与鲸类动物的数量都在增加，所以鲸目动物才会产生这种捕食倾向。在鳍足类动物中，虎鲸的化石记录表明，其祖先形态比现存的物种要小，长约4米（13英尺），但比大多数鳍足类动物要大。这与捕捞进化假说——即现存虎鲸捕食大型鲸鱼的能力正在进化——相一致。这种体型更大的鳍足类祖先捕捞体型更大猎物的模式，可见于中新世晚期的剑吻鲸、抹香鲸和须鲸亚目。上新世时期须鲸亚目数量的减少与其可能的捕食者——噬人鲨（见第3章）的出现及多样化相符。尽管这些食肉动物在新第三纪期间以须鲸亚目为食，但仍然无法依据化石记录来判断，一些须鲸亚目谱系的灭绝是否由这些捕食者直接造成。

    鲸落和化石鲸落群落

    鲸落群落就像深海热液喷口附近的动物群落一样，也会在食物来源附近进化。它们大多数发现于深水环境中。在热液喷口，从喷口喷出的硫化物会被细菌消耗，从而为动物提供养料。而在鲸落中也可见到类似的食物网，这之中的硫化物可能是由鲸鱼组织的细菌衰变产生的。亲硫的鲸落群落与典型的食物网不同，它并非以光合生物为基础，而是以化能合成的细菌为基础。鲸落中所发现的大约10%到20%的亲硫细菌也可见于深海热液喷口中，但在这两种环境中发现的大多数物种都是独一无二的。

    不仅海洋生物学家对深海鲸落群落感兴趣，就连古生物学家也对深海鲸落群落兴趣十足。有证据表明，鲸落在海底和相对较浅的海下，都会残存，然后分解。它们会经历一系列重叠的连续性阶段，这些阶段依残骸大小、水体深度和环境条件而发生变化。鲸落是一种特殊动物群适应辐射的热点，可以促进其他生物类群的形成。化石鲸落群落在北美、欧洲、亚洲和非洲的50多个地点都有发现（史密斯等人，2015年）。

    首先在移动清道夫阶段，与大多数化石鲸落有关的鲨鱼和甲壳类无脊椎动物（如海螺）负责清除鲸尸中的软组织。在随后的机会主义者阶段，则由以鲸类遗骸为食的瓣鳃动物主导。鲸鱼骨骼上的腹足类等细菌捕食者出现于中新世，并延续生存至今；而鲸鱼骨骼上以骨为食的食骨蠕虫则出现于渐新世，同样延续生存至今。在化能自养阶段，玉螺和掘足纲软体动物会寄生在鲸类骨骼和沉积物上。而在最后阶段，鲸落就主要成了悬浮物摄食者（如牡蛎和藤壶等）的聚居地，这在浅水鲸落中也很常见（图7.13）。其他的埋葬学研究（丹尼斯和多梅尼西，2014年）发现，浅水鲸落可能不会经历生态演替的所有阶段（化石记录中并没有明显地体现出化能自养阶段）。

    分子研究表明，鲸落是物种形成和新进化的热点，可能是海底喷口/渗漏动物群进化或生态的“垫脚石”。而化石记录与这种解释也是一致的。


搁浅

    在世界各地，海洋哺乳动物死去后会搁浅，然后被冲到岸上。搁浅的原因有很多种，包括疾病、污染、军事声呐和与周期性气候事件有关的猎物资源的变化。通过汇编和比较搁浅记录，尼克·派森（2011年）表示，鲸目动物的搁浅（尸体聚集）真实地记录了生物群落的生态情况，包括物种的数量及其多样性。派森的研究结果表明，一些聚集的化石可能也记录了古生态学的数据，从而能够为鲸类群落的结构和数量提供线索。

    图7.13 化石记录中的鲸落群落。本图来自史密斯等人，2015年。



    搁浅的海洋哺乳动物聚群大多是齿鲸亚目，可能包括数百个个体。这种搁浅在历史上就有记录，但要想发现化石搁浅事件的因果机制则是一件很有挑战性的事情。在由浮游植物引起的有害藻华（HABs）中，有一些会产生强效的化学毒素，对一些大规模搁浅事件产生影响。随着海洋中营养元素的周期性增长，这些藻类会不断繁殖，直到它们能够覆盖到数百英里的沿海水域。释放软骨藻酸的HABs会导致海洋哺乳动物的大量死亡。一组化石海洋哺乳动物的死亡聚群中，有40具来自智利阿塔卡马地区中新世的须鲸、抹香鲸、海豹和水生树懒的遗骸（图7.14）。据尼克·派森及其同事（2014年）的解释，这一聚群由HABs引起，这些物种因为捕食猎物或吸入毒素，所以加速了在海中的死亡。有大批量的海洋哺乳动物尸体漂浮在海岸线上，然后在未被处理的情况下就被掩埋。HABs导致海洋哺乳动物大批量搁浅一事与沿大陆海岸的上升流系统有关，这与所假设的沿南美洲西部海岸线的情况一致。


疾病

    疾病对海洋哺乳动物产生影响的相关证据，与骨骼病理学的关系最为密切。骨软骨病是一种影响骨关节的疾病，在各种现存海洋哺乳动物和灭绝的海洋哺乳动物如鳍足类动物、鲸目动物和索齿兽目动物的身上都有出现。其病理通过骨关节表面（如肩关节、肘关节和手腕关节）上的疤痕显示出来。根据这些情况可以判断，骨关节表面上的伤口可能是这些动物在与其他动物进行互动造成的；也可能像鳍足类动物和索齿兽目动物那样，是在进入水中或离开水中时的移动造成的（托马斯和巴恩斯，2015年）。

    图7.14 智利塞罗巴莱纳，重叠在一起的成年长须鲸和幼年长须鲸标本。本图来自派森等，2014年




污染物和压力

    海洋哺乳动物通过提高应激激素的水平来应对海洋生态系统中分布广泛、持续存在的污染物。例如，贝勒大学的科学家斯蒂芬·特朗布尔及其同事（2013年）发现，蓝鲸（Balaenoptera mus-culus）的耳塞能够对聚集在鲸脂中的污染物（如汞、杀虫剂）和激素（如皮质醇、睾酮）定期进行记录。在耳塞的蜡质层中检测到的污染物和激素，可以用来复原鲸鱼一生中体内所暴露出的污染物和所承受的压力。由于须鲸亚目动物也长有耳塞，所以很有可能在须鲸亚目动物身上也是如此。

    人们从北极露脊鲸（Balaena mysticetus）的鲸须中，发现其体内的压力和生殖激素（皮质醇，黄体酮）值在升高。这些数据表明，鲸须是重建须鲸亚目过往生活的一种有效的新工具，很可能在重建压力模式和生殖周期模式中具有价值。例如，无论是气候变化，还是频繁的人类活动而引起的产犊间隔时间变化，都可以用来记录种群规模的长期变化状况，以及生命历史模式随时间变动的情况（亨特等人，2014年）。


物种灭绝和人类与海洋哺乳动物之间的互动

    灭绝：这是常规，而非例外

    物种灭绝是一个正常的过程。每个物种都有自己自然存在的持续时间，从几千年到几百万年不等，因此它们会存活一段时间，然后消失或者灭绝。最令人惊叹的物种灭绝是大规模的物种灭绝，即一大群不同的物种在相对较短的时间内同时灭绝。在过去的地质年代里，至少有五次物种大灭绝，但只有一次影响到了海洋哺乳动物，这是由于它们的进化史相对较晚。目前的物种灭绝危机始于更新世晚期，常被称为第六次物种大灭绝事件，也是唯一一次由人类造成的大灭绝事件。由于过度捕捞、过度狩猎、生境丧失、栖息地退化、环境污染和全球变暖，人类加速了许多海洋物种的灭绝速度，包括海洋哺乳动物。

    大型海洋脊椎动物，包括鲸鱼、海牛和僧海豹，现在在大多数沿海生态系统中已呈功能性灭绝或完全灭绝的状态。值得注意的是，过度捕捞已成为人类干扰生态系统的关键因素。例如，历史记录记载了早期殖民者在美洲大量捕杀海牛，以及澳大利亚土著居民大量捕杀儒艮的情况。这种过度捕捞使海草床变得更加脆弱，而海草床既是海牛、儒艮和其他脊椎动物的养料，也是它们的栖息地。同时过度捕捞也导致最近一些事件（如水中沉积物、水体浊度和疾病）的出现频率增加。破坏海草生态系统最终会导致曾经数量庞大的儒艮（Dugong dugon）和海牛变得日益分散（杰克逊等人，2001年）。这一案例及其他改变生态系统动力学的例子（例如，上文中讨论过的有关虎鲸和海獭的例子），说明了收集有关人类利用沿海资源获取食物和材料的历史数据的重要性（见布拉耶和里克，2011年）。这些历史数据是生态系统恢复的重要管理工具，因为它们所揭示的最近发生的事件（例如，气候变化、污染）往往都具有深刻的历史渊源。

    生物学家能预测未来的物种灭绝率吗？

    在过去的500年里，如果没有人类的干预，动植物物种的灭绝率会低现在1000～10000倍。我们很难去评估海洋哺乳动物灭绝的可能性，因为这需要确定野生物种种群的大小和某一特定时间段内种群数量的变化。此外，导致物种灭绝的各种动因的相对重要性，以及这些动因之间的相互作用无法确定，对许多物种也尚无基本评估，且气候预测的空间也不确定。国际自然保护联盟（IUCN）指出，25%的海洋哺乳动物有灭绝的危险，但由于数据不足，有近40%的海洋哺乳动物的受保护状况尚未可知。生物学家安娜·戴维森及其同事（2012年）的一项研究量化了海洋哺乳动物的灭绝风险，主要的风险预测是两个内在因素：一是断奶时的体重，二是每年的出生数量（图7.15）。这两种生活史变量可以反映繁殖率，而诸如海牛目哺乳动物等高危物种的繁殖率就比较低、生活史也比较短。其他重要的预测因子包括狭小的地理范围和较小的社会种群规模，之所以将后者考虑在内，是因为社会化可以降低被捕食的几率。根据戴维森等人的研究，全球海洋哺乳动物最主要的外部威胁就是过度捕捞和兼捕。航运和污染以船舶撞击、噪音、石油泄漏、丢弃渔具和塑料碎片入海等形式影响着海洋哺乳动物。这些影响遍及整个北半球，特别是人口中心和航运路线密集的北太平洋西部沿岸。

    海洋动物主要谱系的灭绝率并不相同（图7.16）。海洋哺乳动物（鲸类动物、海洋食肉动物、海牛目哺乳动物）的灭绝率比大多数无脊椎动物高10倍以上。

    了解过去的灭绝模式对于预测未来动物灭绝的趋势至关重要。一项通过对过去2300万年间（中新世-更新世）物种灭绝的基线数据进行分析确定的海洋类群（包括鳍足类动物和鲸类动物）灭绝风险研究显示，在海洋化石记录中，地理范围和类群特性是最一致的灭绝风险预测因子（芬尼根等人，2015年）。因此，在戴维森等人基于现代全球生物多样性模式的灭绝风险研究中也发现这两种因素就不足为奇了（2012年）。

    图7.15 海洋哺乳动物物种的全球热点，覆盖了人类影响的主要地理区域。本图来自戴维森等，2012年。



    历史上第一个被记录在案的人类造成的灭绝事件是斯特拉大海牛（Hydrodamalis gigas）灭绝事件。在不到10年的时间里，白鳍豚由于栖息地的丧失而灭绝，对此，人类也负有不可推卸的责任。加勒比僧海豹（Neomonachus tropicalis）在20世纪因捕杀而灭绝。而其他几种海洋哺乳动物也都在濒临灭绝的边缘徘徊，如加利福尼亚海湾刺网捕捞时兼捕渔获物中的受害者小头鼠海豚（Phocoena si-nus），以及由于被船只碰撞而导致死亡的北大西洋露脊鲸（Eubalaena glacialis）。

    灭绝与更替：人类导致的转变

    在由人类导致的物种灭绝与更替的例子中，柯林斯等人（2014年）利用aDNA分析，发现了新西兰大陆地方性物种熊海狮的亚化石种群与现代种群的遗传差异。熊海狮于公元1280～1450年出现后不久就因人类而灭绝，这促使栖息于新西兰大陆的熊海狮种群向北扩散，从而取代了之前栖息于亚南极地区的熊海狮谱系。

    图7.16 （a）新生代化石记录中的物种灭绝率，（b）物种灭绝数量的历史记录，以及（c）海洋食肉动物、鲸目动物和海牛目哺乳动物目前的灭绝风险的比较图。（a）中位数（圆）、第一四分位值和第三四分位值（线）；（b）全球灭绝数量（深灰色）和局部灭绝数量（浅灰色）；（c） 现代物种中，被IUCN评估为濒危物种的百分比（深灰色）和渐危物种的百分比（浅灰色）（相关数据不足的物种排除在外）。右侧数字表示IUCN所评估的每一类群的现代物种数。星号指示类群中有＞50%的被评估物种数据不足。（c）中的线段表示，在所有数据不足的物种都分别被列为濒危物种或非濒危物种的情况下，濒危物种比例的上下限。本图来自哈尼克等人，2012年。




最后的思考

    诸多海洋哺乳动物谱系从其陆地哺乳动物祖先的栖息地那里返回海洋，标志着海洋生态系统在进化上发生了宏观性的变化。古生物学、解剖学、分子生物学和发育生物学的数据，都帮助记录了这一从陆地到水中的过渡过程。在海洋哺乳动物谱系中，这种独立的过渡现象至少出现了7次，包括始新世（5000万年前）的鲸鱼和海牛目，渐新世晚期（3000万年前）的鳍足类动物，渐新世晚期到中新世早期（3300万～1000万年前）的索齿兽目动物，中新世晚期及上新世早期（780万～150万年前）的已灭绝的水生树懒，以及更新世以来（100万年前）的海獭和北极熊。这些由栖息地变化所导致的形态适应和生理适应，使海洋哺乳动物不仅能够有效定位水生食物源并对之进行处理，而且也能够进行深海潜水，在水中用四肢和尾部提供的推进力游泳。在过去的5000万年间，海洋哺乳动物取得了巨大的成功，而在21世纪，它们在生态学上的地位仍然十分重要。海洋哺乳动物居于食物链的顶端，随着海洋和气候发生重大变化，它们既可以捕食食物链底端的生物，也可以捕食较高营养级的生物。了解过去生物多样性的环境动因和生物动因如何在当今发挥作用，有助于我们保护和管理这些值得注意的海洋哺乳动物。

    越来越多的人意识到，认识进化过程中发生的情况对于保护生物多样性非常重要（萨拉赞和莱康特，2016年）。化石为我们提供了关键而独特的参考，让我们得以了解海洋哺乳动物群落的历史变化及多样性。因此，化石记录为评估目前正在影响海洋哺乳动物数量和全球生态系统生物多样性的危机提供了重要的背景。


    化石海洋哺乳动物的分类

    海洋哺乳动物学学会分类委员会（2016年）所提供的现存海洋哺乳动物物种和亚种的分类表是一项重要的参考文献。在以下分类中，对于传统高级分类编排的一些最重要的变动将在“附注”中写明。该分类将重点放在提供“科”一级单源群的内容（包括属类），分布数据及化石记录数据方面。对于分类单元的定义主要依据祖先关系和分类关系，重点定义在本书中讨论过的有完善记录的化石分类单元。较高层次的分类一般均依据古生物数据库进行划分（www.pbdb.org）。有关鳍足亚目的分类，请参见伯塔等人（1989年）；有关鲸类的分类，请参见盖斯勒等人（2011年）；有关海牛目哺乳动物的分类，请参见维莱斯·尤尔贝等人（2012年）。有关分类成员的详细信息，请参阅本文。有关现存类群地理分布的更多信息，请参见IUCN红色名录（IUCN，2015年）和杰弗逊等人（2015年）的数据。对尚存质疑的单源分类群，文中均加引号标注。所用时间尺度（见第1章，图1.18）按照格拉德·斯坦因等人（2012年）的划分。Ma=百万年前；kya=千年前。化石类群的时间分布和年龄分布遵循的是古生物学数据库相关信息。

    食肉类 鲍迪奇1821年

    熊超科 弗劳尔1869年

    鳍足形类 伯塔等1989年。

    早期分化的鳍足形类海熊兽和翼熊兽出现于渐新世晚期至中新世早期（27—16Ma）的北太平洋（北美、日本） （见德米雷尔等，2003年）。由伯塔（2009年）对化石鳍足形类进行综述。

    海熊兽†米切尔和泰德福德1973年

    太平洋熊兽†巴恩斯1992年

    鳍熊兽†巴恩斯1979年

    翼熊兽†巴恩斯1989年

    鳍足亚目 伊力格尔1811年

    内容——已知的现存鳍足类动物有3个科，也包括一些化石属（见下文），其中有一些不属于现代科（例如，皮海豹科）。

    分布——鳍足类动物在全世界各大海洋中均有分布。

    化石历史——鳍足类动物的化石记录表明，它们生存于中新世中期（20Ma）至更新世的北太平洋（北美、日本）地区；中新世晚期至更新世的南太平洋东部（南美洲）地区；中新世中晚期至更新世的北大西洋（西欧、北美）地区；中新世末期至上新世早期的南太平洋西部（澳大拉西亚）地区；上新世早期的南大西洋东部（南非）地区（见德米雷尔等，2003年）。

    海狮科 吉尔1866年

    内容——现存属类有7属15种。分类学按照分类委员会（2016年）以及伯塔和丘吉尔（2012年）。

    分布——海狮科分布于世界各地，特别接近极地的地区除外。

    化石历史——有化石记录的现存属种包括：1866年发现的更新世早期南太平洋（新西兰）的澳洲海狮属；1826年发现的上新世（5—2.7Ma），晚更新世（330—1kya）南太平洋（非洲）的毛皮海狮属，及更新世晚期的毛皮海狮属；1859年发现的上新世晚期至更新世（3.6Ma至今）北太平洋东部（加利福尼亚、日本、墨西哥）的海狗属；1866年发现的更新世（2.588Ma至今）北太平洋东部（日本）和南太平洋东部（南美洲）的北海狮属。

    海狮科的化石记录始于中新世早中期（20.43—13.65Ma）更新世的北太平洋东部，更新世的南太平洋东部（秘鲁）。已灭绝属种由丘吉尔等（2014年）进行综述。

    晨海狮属†波塞内克和丘吉尔2015年

    海德拉海狗属†慕森1978年

    Oriensarctos†米切尔1968年

    皮氏美洲海狮属†凯洛格1925年

    先特罗海狮属†巴尔内斯等，2006年

    洋海狮属†雷佩宁和泰德福德1977年

    海象科 艾伦1880年

    内容——1属1种，海象（林奈1758年）和已识别的有两个亚种：大西洋海象（帕拉斯1861年）和太平洋海象（伊力格尔1815年）。第三个提出的亚种是海象拉普捷夫海亚种（查普斯基1940年）发现于拉普提夫海，林奎斯特等人（2009年）发现该物种不属于该亚种，应认定为太平洋海象最西端种群。

    分布——现存的海象栖息在北极沿岸附近的极地地区。

    化石历史——现存属种海象属（布里森，1762年）的化石记录可追溯至上新世（2.588Ma）。化石海象可追溯至中新世早中期（16Ma）至更新世的北太平洋东部（北美）；上新世早期至更新世的北大西洋（西欧）；更新世晚期的北太平洋东部（日本）（见德米雷尔等，2003年）。已灭绝的类群由波塞内克和丘吉尔（2013年）进行综述。

    Archaeodobenus†田中和河野2015年

    拟海象†米切尔1968年

    堪察加兽†杜布罗沃1981年

    新海象†凯洛格1931年

    拟海熊兽†巴尔内斯1988年

    孪海象†特鲁1905年

    原新海象†河野等1995年

    原海狮兽†竹山和小泽1984年

    伪海狮兽†河野2006年

    海象亚科 米切尔1968年

    杜希纳海象属†凯洛格1927年

    嵌齿海象属†巴尔内斯和拉舍克1991年

    海象亚科 米切尔1968年

    艾化海象属†雷佩宁和泰德福德1977年

    迅捷鲸属†莱迪1859年

    原海象属†堀川1995年

    壮海象属†米切尔1961年

    海豹科 格雷1821年

    内容——现存的海豹包括个14属和19个种。分类按照伯塔和丘吉尔（2012年），及谢尔等（2014年），由分类委员会（2016年）修订。

    分布——海豹分布于世界各地。

    化石记录——有化石记录的现存物种包括：中新世（12.7Ma）欧洲（奥地利），上新世英国、美国，第四纪加拿大、欧洲和美国的斑海豹属（1758年）；更新世中晚期大西洋南部（智利），更新世晚期南非，更新世早期北太平洋（加利福尼亚）的象形斑海豹属（1827年），以及中新世（20.43Ma）南非和更新世早期新西兰具有争议的象形斑海豹属的化石记录；食蟹海豹属发现于1844年，豹形海豹发现于1848年，均出现于更新世晚期至全新世的南非；罗斯海豹属发现于1844年，出现于更新世早期（或上新世晚期）的新西兰；髯海豹属发现于1866年，生存于第四纪（0.126Ma）至近期的加拿大、欧洲、美国；鞍纹海豹属发现于1844年，生存于更新世（1.806Ma）至近期的加拿大、欧洲、美国；环斑海豹属发现于1777年，生存于更新世晚期至近期的加拿大。

    由科尔茨基和桑德斯（2002年）报道了来自渐新世晚期（29—23Ma）的海豹记录。然而，该标本的地层来源尚不确定。海豹在中新世中期至更新世的北大西洋西部（西欧），北大西洋东部（马里兰、弗吉尼亚）；上新世早期至更新世的南太平洋（非洲）；中新世中期至更新世的南美洲都有完善的记录。已灭绝属种由伯塔（2009年），阿姆松和慕森（2013年），科尔茨基，杜姆宁（2014年）和巴伦苏埃拉-托罗等（2016年）进行综述。

    迪文海豹†科尔茨基和霍莱茨2002年

    僧海豹亚科 特鲁萨特1897年

    弓海豹属†慕森1981年

    Afrophoca[1]†科尔茨基和杜姆宁2014年

    南方海豹属†巴伦苏埃拉-托罗等2016年

    加洛海豹属†贝内登1876年

    短齿海豹属†阿姆松和慕森2013年

    胡氏海豹属†慕森和亨迪1980年

    僧形海豹属†贝内登1876年

    掌状海豹属†金斯伯格和詹维尔1975年

    皮斯科海豹属†慕森1981年

    上新海豹属†塔瓦尼1941年

    Pontophoca†克雷佐伊1941年

    Pristophoca†热尔韦1853年

    原褶边海豹†阿梅吉诺1887年

    海豹亚科 格雷1821年

    Batavipusa†科尔茨基和彼得斯2008年

    囊海豹†科尔茨基和雷1994年

    格雷海豹†贝内登1876年

    卡瓦斯海豹†慕森和邦德1982年

    细海豹属†特鲁1906年

    摩哲哥海豹属†克雷佐伊1941年

    Necromites†博加乔夫1940年

    斑海豹属†贝内登1877

    皮斯科海豹属†慕森1981年

    扁海豹属†贝内登1876年

    Praepusa†克雷佐伊1941年

    原海豹属†贝内登1877年

    皮海豹科†海1930年

    化石历史——皮海豹出现于中新世早期（23—13Ma）的北太平洋地区。

    异索兽属†凯洛格1922年

    Atopotarus†唐斯1956年

    Brachyallodesmus†巴尔内斯和广太1995年

    皮海豹属†康登1906年

    Megagomphos†巴尔内斯和广太1995年

    鼬科费舍尔1817年

    内容——现存的鼬科有22个属和50多个种，包括海獭（Enhydra）和水獭（小爪水獭属、斑颈水獭属、美洲獭属、欧亚水獭、江獭属、巨獭属）。

    分布——除澳大利亚和南极洲外，在世界各地都有分布。

    化石历史——现存海獭（Enhydra，弗莱明1828年）的化石记录从上新世（2.588Ma）延续至今。化石海獭的记录可以追溯至中新世（13.65—3.6Ma）北太平洋。已灭绝的海貂美洲水鼬属（巴雷什尼科夫和阿布拉莫夫1997年）被确认为曾经分布于在加拿大沿岸（新布伦瑞克、纽芬兰）和北美东部沿岸（马萨诸塞州、缅因州）的特殊种。

    Enhydritherium†伯塔和摩根1985年

    美洲水鼬属†普伦蒂斯1903年

    半犬齿兽科辛普森1945年

    化石历史——并系科半犬齿兽科的化石类群包括：半犬齿兽、Pachycynodon、Allocyon和獭犬熊。已灭绝的熊类食肉动物獭犬熊只出现于中新世（20.4—13.6Ma）的俄勒冈州、华盛顿和阿拉斯加州（有可能）。

    獭犬熊†斯特顿1960年

    熊科 格雷1825年

    内容——现存的熊科动物有5个现存属和7个种。

    分布——大部分熊类分布在北半球（亚洲、北美、欧洲），只有眼镜熊（Tremarctos）出现在南美洲。

    化石历史——现存的北极熊（Ursus maritimus，菲普斯1774年）的化石记录可追溯至第四纪（0.012Ma至今）。

    贫齿目 科普1889年

    大地懒科 格雷1821年

    化石历史——Nothrotheriids是一种已灭绝树懒，包括生活在北美和南美的10个属。唯一的水生树懒属为海懒兽，出现于中新世至上新世早期（7.2—5.88Ma）的秘鲁和智利。

    海懒兽†慕森和麦克唐纳1995年

    鲸偶蹄目 蒙加尔德等，1997年

    鲸目 布里森1762年

    内容——鲸目有两个进化支（通常称为亚目），即须鲸亚目和齿鲸亚目，包括所有现存鲸类。

    分布——鲸类在世界各大洋中均有分布。

    化石历史——鲸类的化石记录始于始新世早期（约54—53Ma）的东特提斯（印度和巴基斯坦），始新世早期的中特提斯（埃及），始新世晚期的西特提斯（美国东南部、澳大拉西亚），始新世晚期的摩洛哥，并一直延续至更新世。

    陆行鲸科†德威森等1996年

    陆行鲸属†德威森等1994年

    甘达克鲸属†德姆和奥廷根-斯皮尔伯格1958年

    喜马拉雅鲸属†巴杰尔和金格里奇1998年

    巴基鲸科†德威森等1996年

    鱼中兽†德姆和奥廷根-斯皮尔伯格1958年

    娜拉鲸属†德威森和侯赛因1998年

    巴基鲸属†金格里奇和拉塞尔1981年

    原鲸科†施特罗默1908年

    埃及鲸属†比亚努奇和金格里奇2011年

    熊神鲸属†金格里奇等2001年

    巴比亚鲸属†特里维迪和萨桑吉1984年

    卡罗纳鲸属†盖斯勒等2005年

    圆齿鲸属†麦克劳德和巴尔内斯2008年

    Dhedacetus†巴杰帕伊和德威森2014年

    始原鲸属†法拉斯1904年

    加伏特鲸†金格里奇等1995年

    乔治亚鲸属†赫尔伯特等1998年

    印支鲸属†萨尼和米什拉1975年

    Kharodacetus†巴杰帕伊和德威森2014年

    慈母鲸属†金格里奇等2009年

    麦卡鲸属†金格里奇等2005年

    Natchitochia[2]†尤恩1998年

    柏普鲸属†安德鲁斯1920年

    Pontobasileus[3]†莱迪1873年

    原鲸属†法拉斯1904年

    乔丹斯鲸属†金格里奇等2001年

    罗德侯鲸属†金格里奇等1994年

    泰卡鲸属†金格里奇等1995年

    多哥鲸属†金格里奇和卡佩塔2014年

    雷明顿鲸科†库马尔和萨尼1986年

    安德鲁斯鲸属†萨尼和米什拉1975年

    阿托克鲸属†德威森和侯赛因2000年

    大连特鲸属†金格里奇等1995年

    库奇鲸属†巴杰帕伊和德威森2000年

    Rayanistes†贝贝伊等2016年

    雷明顿鲸属†库马尔和萨尼1986年

    PELAGICETI 尤恩2008年

    龙王鲸科†科普1867年

    弯臂鲸属†金格里奇和尤恩1996年

    龙王鲸属†哈伦1834年

    巴西勒鲸属†金格里奇等1997年

    帝王鲸属†高尔丁和茨沃诺克2013年

    金鲸属†尤恩和金格里奇2001年

    辛西娅鲸属†尤恩2005年

    矛齿鲸属†吉布斯1845年

    Masracetus†金格里奇2007年

    奥库卡赫鲸属†尤恩等2011年

    Platyosphys†凯洛格1936年

    海乡鲸属†莱迪1852年

    撒格哈鲸属†金格里奇1992年

    施特勒默尔鲸属†金格里奇2007年

    死神鲸属†尤恩等2011年

    轭根鲸属†特鲁1908年

    吉肯鲸亚科†米切尔1989年

    吉肯鲸属†赫克托1881年

    NEOCETI福代斯和慕森2001年

    齿鲸类†弗劳尔1867年

    内容——有29个属和76个现存物种，经近期确定，其中一种已灭绝。

    化石历史——最早的齿鲸亚目出现于渐新世晚期（29.3—23Ma）至更新世的北大西洋西部（美国东南部），类特提斯（欧洲、亚洲），北太平洋东部（日本）和南太平洋西部（新西兰）；中新世早期至更新世的南大西洋西部（南美洲）和北太平洋东部（俄勒冈州和华盛顿）。

    齿鲸亚目干群物种†格雷1863年

    Archaeodelphis†艾伦1921年

    阿根海豚†莱德克1894年

    Cotylocara†盖斯勒等2014年

    Huaridelphis†兰伯特等2014年

    裂孔鲸†阿吉雷-费尔南德斯和福代斯2014年

    阿哥洛鲸科†尤恩2008年

    Agorophius†科普1895年

    ASHLEYCETIDAE†盖斯勒和桑德斯2015年

    Ashleycetus†盖斯勒和桑德斯2015年

    始恒河豚科†慕森1988年

    始恒河豚属†达尔·皮亚斯1916年

    MIROCETIDAE†盖斯勒和桑德斯2015年

    Mirocetus†盖斯勒和桑德斯2015年

    原鲨齿鲸科†福代斯和慕森2001年

    原鲨齿鲸属†施特罗默1908年

    西蒙海豚科†福代斯2002年

    西蒙海豚属†福代斯2002年

    鲨齿鲸科†勃兰特1873年

    鲨齿鲸属†格拉特卢1840年

    怀佩什海豚科†福代斯1994年

    Awamokoa†田中和福代斯2016年

    Otekaikea†田中和福代斯2014年

    怀佩什海豚属†福代斯1994年

    沙拿鲸科†尤恩2008年

    艾伯特鲸属†尤恩2008年

    Echovenator†丘吉尔等2016年

    沙拿鲸属†凯洛格1923年

    泛抹香鲸科†维莱斯·尤尔贝等2015年

    内容——新命名下的进化支包括以下化石属：

    抹香鲸属†兰伯特等2008年

    Albicetus†布尔斯马和派森2015年

    长野鲸属†木村等2006年

    蒂普罗鲸属†特鲁萨特1898年

    欧鲸属†迪比1872年

    艾多抹香鲸属†凯洛格1925年

    拟艾多鲸属†凯洛格1925年

    梅尔维尔鲸属†兰伯特等2010年

    奥巴斯托鲸属†莱迪1853年

    古喙抹香鲸属†贝内登1869年

    横扼抹香鲸属†比亚努奇和兰迪尼2006年

    抹香鲸总科 格雷1868年

    抹香鲸科 格雷1821年

    内容——已确认1个属和相关种，抹香鲸属（林奈1758年）：抹香鲸。

    分布——抹香鲸广泛分布于世界各大洋之中，两级浮冰海域除外。

    化石历史——现存抹香鲸属的记录来自上新世。抹香鲸的化石记录至少可追溯至中新世早期（23.3—21.5Ma）的地中海（意大利），类特提斯（欧洲）和南大西洋西部（阿根廷）；中新世早期末的南太平洋西部（大洋洲），北太平洋东部（加利福尼亚中部）和北太平洋西部（日本）；中新世中早期的北大西洋西部（马里兰州、弗吉尼亚州）；中新世中晚期至晚期的北大西洋东部（西欧）；中新世晚期至上新世晚期的北大西洋东部（佛罗里达州）；中新世晚期末的南太平洋东部（秘鲁）；上新世晚期的北太平洋东部（加利福尼亚），若将出现在渐新世晚期的凯氏法勒西鲸（29—23Ma）（福代斯，2009年）计算在内，化石记录会更早。已灭绝的属类由比亚努奇和兰迪尼（2006年），兰伯特等人（2008年，2010年），布尔斯马和派森（2015年），以及维莱斯·尤尔贝等（2015年）进行综述。

    管状鲸属†凯洛格1927年

    凯氏法勒西鲸†姆切德利泽1970年

    龈抹香鲸属†贝内登1877年

    小抹香鲸科 吉尔1871年；米勒1923年

    内容——一已确认出1个属和两个现存的物种，小抹香鲸（Kogia breviceps）和侏儒抹香鲸（Kogia sima）。

    分布——小抹香鲸科分布于世界各大海域中（温带水域、亚热带水域和热带水域），小抹香鲸则分布于温暖的海洋中（参见汉德利，1966年）。

    化石历史——现存属类小抹香鲸属出现于上新世晚期的意大利。小抹香鲸的化石记录可追溯至中新世早期（20.4Ma）

    的北大西洋东部（比利时），南太平洋东部（秘鲁）；上新世早期的北大西洋西部（佛罗里达）；中新世晚期的加勒比海（巴拿马）；上新世晚期的地中海（意大利）。已灭绝属类由维莱斯·尤尔贝等（2015年）进行综述。

    阿普里斯小抹香鲸†惠特莫尔和卡顿巴赫2008年

    Nanokogia†维莱斯·尤尔贝等2015年

    柏加小抹香鲸属†巴尔内斯1973年

    舟小抹香鲸属†慕森1988年

    洋抹香鲸属†艾贝尔1905年

    SYNRHINA 盖斯勒等2011年

    剑吻鲸科 格雷1865年

    内容——目前已知6属和22种现存物种。

    分布——剑吻鲸分布于世界各地的温带海域和热带海域之中，其中有些物种位于深海水域。例外：贝氏喙鲸（史丹吉1883年）分布于北太平洋，梭氏中喙鲸（索尔比1804年）分布于北大西洋亚北极地区。

    化石历史——现存属类中喙鲸出现于中新世中期末（14.6—11Ma）的北大西洋东部（西欧），上新世晚期至全新世的南太平洋西部（阿根廷）。剑吻鲸的化石记录可追溯至中新世早期（23.3—21.5Ma）的北太平洋东部（俄勒冈州，华盛顿）；中新世中期末的北大西洋东部（西欧）；上新世早期的北美；中新世中晚期的北太平洋西部（日本）；中新世中晚期至上新世早期的澳大拉西亚，北大西洋西部（弗吉尼亚州、北卡罗来纳州、佛罗里达州），北大西洋东部（丹麦），南太平洋东部（秘鲁），西南大西洋（阿根廷）；上新世晚期的地中海（意大利）和澳大拉西亚。已灭绝类群由福代斯（2009年），比亚努奇等（2013b，2016）和兰伯特等（2013年）进行综述。

    非喙鲸†高尔丁和维什尼亚科娃2013年

    Anoplonassa†科普1869年

    Aporotus†迪比1868年

    小古喙鲸属†兰伯特和卢瓦耶2006年

    Belemnoziphius†赫胥黎1864年

    Beneziphius[4]†兰伯特2005年

    Caviziphiu†比亚努奇和波斯特2005年

    查文喙鲸属†比亚努奇等2016年

    奇穆喙鲸属†比亚努奇等2016年

    夏恩喙鲸属†迪韦努瓦1851年

    大衮鲸属†拉马萨米2016年

    Eboroziphius†莱迪1876年

    球喙鲸属†比亚努奇等2013年

    底喙鲸属†比亚努奇等2013年

    伊勒之喙鲸属†比亚努奇、兰伯特和波斯特2007年

    艾斯阁喙鲸属†博诺和科佐尔2013年

    马什喙鲸属†比亚努奇等1992年

    Microberardius[5]†比亚努奇、兰伯特和波斯特2007年

    纳斯卡喙鲸属†兰伯特等2009年

    Nenga†比亚努奇等2007年

    利隆喙鲸属†慕森1983年

    南风喙鲸属†博诺和科佐尔2013年

    翼手喙鲸属†比亚努奇等2007年

    Tusciziphius[6]†比亚努奇1997年

    科萨喙鲸属†比亚努奇等2007年

    Ziphirostrum†迪比1868年

    淡水豚总科 布尔斯马和派森2016年

    内容——许多被归入淡水豚总科的齿鲸亚目干群物种，其系统发育地位颇具争议，一些系统分析并未发现该分类单元为单源群（见盖斯勒等，2011年；也可参见文中讨论）。这些种群包括：道皮尔兹海豚†慕森1988年，Ninjadel-phisc†木村和巴尔内斯2016年，南鲸属†莫雷诺1892年，Zarhinocetusd†巴尔内斯和雷诺兹2009年，Huaridelphise†兰伯特等2014年，Goedertiusf†木村和巴尔内斯2016年，Potamodelphis†艾伦1921年，以及札哈豚†科普1868年。最近的综合性系统发育分析（见布尔斯马和派森，2016年）提出，这一进化支包括淡水豚科和化石类群怀佩什海豚科、异海豚科和角齿海豚科。

    异海豚科 布尔斯马和派森2016年

    异海豚属†威尔逊1935年

    Arktocara†布尔斯马和派森，2016年

    Goedertius†木村和巴尔内斯2016年

    Ninjadelphis†木村和巴尔内斯2016年

    Zarhinocetus†巴尔内斯和雷诺兹2009年

    淡水豚科 格雷1863年

    内容——已识别出单一属和现存物种恒河豚（泽贝克1801年），以及两个亚种——恒河亚种（泽贝克1801年）和印度河亚种（欧文1853年），佩兰和布劳内尔（2001）。

    分布——淡水豚分布于巴基斯坦和印度境内的印度河流域及恒河流域。

    化石历史——化石淡水豚出现于中新世早期末（21.5—16.3Ma）的北大西洋西部（佛罗里达州）以及北大西洋东部（欧洲—德国，南美—委内瑞拉）；中新世中期初的北大西洋西部（马里兰州、弗吉尼亚州、佛罗里达州）。淡水豚的扩散由盖斯勒等人（2011年），比亚努奇等人（2013a），以及布尔斯马和派森（2016年）进一步讨论。一些原本

    被确定为该科的化石类群，包括Pachyacanthus勃兰特1871年和Prepomatodelphis[7]巴尔内斯2002年，最近已不属于该科。

    盖豚属†艾伦1921年

    札哈豚属†科普1868年

    角齿海豚科 金斯伯格和詹维尔1971年

    南鲸属†

    海豚科 慕森1988年

    肯氏海豚科†斯里普1936年

    玻利别洛诺海豚属†慕森1988年

    特尔斐海豚属†莱迪1869年

    巨头豚属†凯洛格1966年

    Heterodelphis†勃兰特1873年

    印加海豚†科尔伯特1944年

    甘蓬海豚属†伦斯伯格1969年

    肯氏海豚属†凯洛格1927年

    俄罗斯小海豚属†基尔皮希尼科夫1954年

    滑海豚属†凯洛格1931年

    冠海豚属†科普1867年

    巨肯海豚†道森1996年

    小鼠海豚属†库德林和塔塔里诺夫1965年

    皮深海豚属†艾贝尔1905年

    路德海豚属†比亚努奇2001年

    萨尔马西安海豚属†基尔皮希尼科夫1954年

    苏菲娅海豚属†哈扎尔2006年

    塔吉海豚属†兰伯特等2005年。

    白鳍豚科 周谦和李1979年。

    内容——已识别一个最近灭绝的属和相关现存物种白鳍豚（米勒1918年）。

    分布——白鳍豚仅分布于中国大陆长江流域。

    化石历史——出现于第三纪中国的已灭绝物种郁江原白鳍豚（见周等，1984年），由于缺乏化石记录而未被归入白鳍豚科中（见福代斯，2009年）。佩阿波特波鲸最初被归入普拉塔河豚科，后被定位为白鳍豚属的姐妹类群（例如盖斯勒等，2011年，2012年）。

    佩阿波特波鲸†巴尔内斯1984年

    亚马孙河豚总科 慕森1988年

    该科中的未定种

    Brujadelphis[8]†兰伯特等2017年

    亚马孙河豚科 弗劳尔1867年

    内容——已识别一个单一属类亚马孙河豚属（奥尔比尼1834年）和3个现存的物种，以及2个亚种。

    分布——亚马孙河豚分布于南美洲中部和北部的亚马孙河流域和奥里诺科河流域。

    化石历史——亚马孙河豚出现于中新世晚初期（10.4—6.7Ma）的南大西洋西部（阿根廷、乌拉圭）；更新世早期的北大西洋西部（佛罗里达州）。化石亚马孙河豚由福代斯（2009年）、盖斯勒等（2012年）和派森等（2015年）进行综述。

    棱河豚属†艾伦1941年

    等吻河豚属†阿梅吉诺1891年

    Isthminia†派森等2015年

    梅赫林亚河豚属†盖斯勒等2012年

    蜥河豚属†伯迈斯特1871年

    普拉塔河豚科 吉尔1871年；粕谷1973年

    内容——已识别1个单一现存属和相关种普拉塔河豚。

    分布——普拉塔河豚仅分布于南美洲大西洋中部沿岸水域。

    化石历史——普拉塔河豚的化石记录可追溯至中新世晚期（10.4—6.7Ma）的南大西洋西部（阿根廷）；中新世晚期末的北太平洋东部（加利福尼亚、加利福尼亚半岛）；中新世的北海和南太平洋东部（秘鲁）；上新世早期的北大西洋西部（弗吉尼亚、北卡罗来纳），北太平洋东部（加利福尼亚）和南太平洋东部（秘鲁、智利）。普拉塔河豚报道自中新世晚期初（10.4—6.4Ma）的南大西洋西部（阿根廷）。最近已灭绝属类由盖斯勒等（2012年）和兰伯特和慕森等（2013年）进行综述。派森等（2015年）将奥罗拉鲸和斯特恩海豚确认为亚马孙河豚。

    奥罗拉鲸属†吉布森和盖斯勒2009年

    短吻河豚属†慕森1988年

    Pliopontos†慕森1983年

    拟拉河豚属†伯迈斯特1885年

    Protophocoena†艾贝尔1905年

    斯特恩海豚属†戈弗雷和巴尔内斯2008年

    海豚总科 弗劳尔1865年

    亚加海豚科 巴尔内斯1984年

    亚加海豚属†巴尔内斯1984年

    海豚科 格雷1821年

    内容——已识别17个属和38个现存物种。

    分布——海豚广泛分布于世界各海域中。

    化石历史——现存属类领航鲸和伪虎鲸出现于更新世晚期（10000—790年前）的北大西洋东部（佛罗里达）（摩根，1994年）。海豚属和宽吻海豚属出现于更新世晚期的北大西洋东部（西欧）（见范德芬，1968年）。宽吻海豚属在更新世的日本也有发现（见木村等，2012年）。海豚属在上新世晚期的新西兰也有发现（参见福代斯，1991年；麦基，1994年）。

    最古老的海豚出现于中新世末（11—7Ma）至更新世的北大西洋西部（弗吉尼亚州、北卡罗来纳）；中新世晚期至更新世的北太平洋西部（新西兰、日本）；中新世晚期至上新世早期的北太平洋东部（加利福尼亚）；上新世早期的（西欧）；早期上新世的南太平洋东部（秘鲁）；更新世晚期的北大西洋东部（西欧）（见比亚努奇等，2009年；村上等，2014年）。已灭绝属类由福代斯（2009年）和比亚努奇等（2009年，2013b）进行综述。

    亚里美鲸属†比亚努奇2005年

    雅士达海豚属†比亚努奇1996年

    南方海豚属†福代斯等2002年

    Eodelphinus[9]†村上等2014年

    托斯卡纳海豚属†比亚努奇等2009年

    半全豚属†勃兰特1873年

    斑纹海豚属†格雷1846年

    匙吻鲸属†波斯特和库姆潘杰2010年

    原领航鲸属†阿吉雷-费尔南德斯等2009年

    赛普丁海豚属†比亚努奇2013年

    独角鲸总科 盖斯勒等2011年

    独角鲸科 格雷1821年，米勒和凯洛格1955年

    内容——已识别两种现存属类：独角鲸（林奈1758年）和白鲸（帕拉斯1776年），以及两个种。

    分布——白鲸和独角鲸仅分布于北极和亚北极水域。

    化石历史——现存属类白鲸属出现于上新世（5.3Ma）的北大西洋西部（弗吉尼亚州、北卡罗来纳州）（参见惠特莫尔，1994年）。现存的物种白鲸出现于更新世晚期（781kya）的北大西洋西部（加拿大）（见哈林顿，1977年）。独角鲸的化石记录可追溯至中新世晚期初（10.4—6.7Ma），中新世晚期末的北太平洋东部（加利福尼亚州），中新世晚期末的北太平洋东部（加利福尼亚半岛），中新世末至上新世早期的北大西洋西部（弗吉尼亚、北卡罗来纳）和北太平洋东部（加利福尼亚），上新世晚期的北太平洋东部（加利福尼亚），更新世晚期的北大西洋东部（西欧）和北冰洋（阿拉斯加北部）。已灭绝属类由福代斯（2009年），维莱斯·尤尔贝和派森（2012年）进行综述。

    似独角博哈斯卡鲸属†维莱斯·尤尔贝和派森2012年

    Denebola[10]†巴尔内斯1984年

    鼠海豚科 格雷1825年，布拉瓦尔1885年

    内容——已识别3个现存属和7个种，以及8个亚种（罗泽尔等人，1995年；王等人，2008年；杰斐逊和王，2011年）。

    分布——鼠海豚分布于世界各地。

    化石历史——据化石记录，鼠海豚出现于中新世晚期初至晚期末（10.4—6.7Ma）的北太平洋东部（加利福尼亚）；中新世晚期末的北太平洋东部（加利福尼亚半岛和南太平洋东部的秘鲁）；上新世早期的北大西洋西部（弗吉尼亚、北卡罗来纳）；上新世晚期初的北太平洋东部（加利福尼亚）；更新世晚期的北大西洋东部（西欧），北大西洋西部（加拿大）。已灭绝的属类由村上等（2012a，b；2014）进行综述。现存的鼠海豚（林奈1758年）出现于更新世晚期的北大西洋东部（西欧）（参见范德芬，1968年）和北大西洋西部的加拿大（见哈林顿，1977年）。

    Archaeophocoena†村上等2012年

    南方鼠海豚属†慕森1988年

    Brabocetus†科尔帕特等2015年

    Haborophocoena†一岛和木村2005年

    洛马鼠海豚属†慕森1986年

    Loxolithax†凯洛格1931年

    Miophocoena†村上等2012年

    沼津鼠海豚属†一岛和木村2000年

    皮斯科鼠海豚属†慕森1983年

    Pterophocoena†村上等2012年

    沙利曼鼠海豚属†巴尔内斯1985年

    Semirostrum†拉西科特等2014年

    玫巧豚属†兰伯特等2008年

    海牛鲸科 慕森1993年

    化石历史——海牛鲸出现于中新世（7.246—5.332Ma）的智利和秘鲁。

    海牛鲸属†慕森1993年

    剑吻海豚科†艾贝尔1901年

    卡特鲸属†莱迪1877年

    剑吻古豚属†贝内登和热尔韦1880年

    似亚河豚属†莱德克1893年

    鹳鲸属†兰伯特2004年

    拟鼠海豚属†赫胥黎1859年

    裂海豚属†热尔韦1861年

    范布鲸属†比亚努奇和兰迪尼2002年

    剑海豚属†兰伯特2005年

    喙海豚属†达尔·皮亚斯1908年

    该科未定属种（兰伯特等2015年）

    阿根海豚属†莱德克1894年

    Chilcacetus†兰伯特等2015年

    巨海豚属†威尔逊193年

    鲨齿喙鲸属†慕森1991年

    须鲸亚目 弗劳尔1864年

    内容——目前已识别6属和14种现存物种。

    化石历史——最古老的须鲸亚目出现于始新世早期至渐新世早期（34—33Ma）的南极洲，渐新世晚期至更新世的北太平洋东部（加利福尼亚）和北太平洋西部（日本、大洋洲），新世早期初至更新世的南大西洋西部，中新世中期初的北大西洋西部，中新世中期末至更新世的北大西洋东部（西欧）（德梅尔等，2005年）。

    拉诺鲸科†米切尔1989年

    拉诺鲸属†米切尔1989年

    乳齿鲸科†米切尔1989年

    简君鲸属†菲茨杰拉德2006年

    乳齿鲸属†普理查德1939年

    艾什欧鲸科†埃隆1966年

    艾什欧鲸属†埃隆1966年

    足寄鲸属†巴尔内斯等1995年

    西恩鲸属†拉塞尔1968年

    Fucaia†马克思等2015年

    莫那印鲸属†巴尔内斯等1995年

    威朗加鲸属†普莱奇2005年

    原始须鲸科†米切尔1989年

    哈里鲸属†凯洛格1969年

    帕斯克鲸属†皮莱里和皮莱里1989年

    Sitsqwayk†佩雷多和尤恩2016年

    始弓鲸科†桑德斯和巴尔内斯2002年

    始弓鲸属†桑德斯和巴尔内斯2002年

    Matapanui†博森克和福代斯2016年

    微须鲸属†桑德斯和巴尔内斯2002年

    额孔晨鲸属†博森克和福代斯2014年

    Tokarahia†博森克和福代斯2015年

    Waharoa†博森克和福代斯2015年

    Whakakai†蔡和福代斯2016年

    大和鲸属†冈崎2012年

    BALAENOMORPHA 盖斯勒和桑德斯2003年

    露脊鲸科 格雷1825年

    内容——已识别2个属和3个现存物种。

    分布——北极露脊鲸属分布于北极附近，露脊鲸属分布于南北半球的温带水域。

    化石历史——据化石记录，露脊鲸属出现于中新世晚期初（23Ma）的北大西洋西部（佛罗里达州）；中新世晚期末的北太平洋东部（加利福尼亚州）；中新世晚期至上新世早期的南太平洋西部（澳大拉西亚）；上新世早期的北大西洋西部（弗吉尼亚州、北卡罗来纳州）、北太平洋东部（加利福尼亚）和北太平洋西部（日本）；上新世晚期的北太平洋东部（加利福尼亚），北太平洋东部（佛罗里达州），以及地中海（意大利）（见丘吉尔等，2012年）。露脊鲸属（林奈1758年）报道自上新世早期（5.2—3.4Ma）的北大西洋西部（弗吉尼亚州、北卡罗来纳州），上新世晚期的地中海（意大利）和北太平洋西部（日本），更新世早期的北太平洋东部（俄勒冈州）。现存物种北极露脊鲸报道自更新世晚期的北大西洋（加拿大）和北大西洋（瑞典）。真露脊鲸属（格雷1864年）报道自中新世晚期至上新世早期的北太平洋西部（日本）。北大西洋露脊鲸出现于更新世晚期的北大西洋西部（佛罗里达州）。

    附注——化石露脊鲸的分类历史由丘吉尔等（2012年）进行综述。

    侏露脊鲸属†比斯康提2005年

    似露脊鲸属†贝内登1872年

    异特鲸属†卡佩里尼1876年

    毛诺鲸属†卡布雷拉1926年

    Peripolocetus[11]†凯洛格1931年

    PLICOGULAE 盖斯勒等2011年

    小露脊鲸科 格雷1874年；米勒1923年

    内容——已识别一个现存属和相关物种小露脊鲸（Caperea marginata）。

    分布——小露脊鲸仅分布于南半球温带水域（包括塔斯马尼亚岛和南澳大利亚、新西兰、南非沿岸）。

    化石历史——除去有一种可能是小露脊鲸的物种出现于中新世的澳大利亚（参见菲茨杰拉德，2012年），首个保存完好的化石小露脊鲸美丽中新小露脊鲸描述自中新世晚期（11.608—7.246Ma）的秘鲁（参见比斯康提，2012年）。

    附注——根据福代斯和马克思（2013年）的说法，小露脊鲸可能是已灭绝的新须鲸科中最后的幸存者。

    美丽中新小露脊鲸†比斯康提2012年

    THALASSOTHERII 比斯康提等2013年

    似新须鲸属†勃兰特1871年

    等鲸属†贝内登1880年

    新须鲸科†（狭义）

    Brandtocetus†高尔丁和斯塔特谢夫2014年

    首鲸属†科普1896年

    新须鲸属†勃兰特1843年

    欧新须鲸属†勃兰特1873年（同名：Vampalus）

    Herentalia†比斯康提2015年

    哈柏须鲸属†贝内登1872年

    Hibacetus†小冢和太田2008年

    燕摩洛鲸属†麦克切尔德1964年

    清水上毛鲸属†木村和长谷川2010年

    Kurdalogonus塔拉森科和洛帕京2012年

    马德须鲸属†科普1896年

    那须鲸属†凯洛格1929年

    平丘鲸属†齐齐夫斯卡和里齐维茨1976年

    皮斯科须鲸属†皮莱里和西贝尔1989年

    Zygiocetus[12]†塔拉塞诺科2014年

    新须鲸科†（广义）博森克和福代斯2015年

    安格罗鲸属†凯洛格1934年

    Cephalotropsis†科普1896年

    高柏斯鲸属†帕卡德和凯洛格1934年

    蒂奥鲸属†凯洛格1968年

    艾珊鲸属†木村和小泽2002年

    毛伊岛须鲸属†贝纳姆1939年

    奥特鲸属†姆切德利泽1984年

    隔板须鲸属†凯洛格1924年

    佩罗鲸属†凯洛格1965年

    薄鲸属†凯洛格1969年

    特菲鲸属†凯洛格1931年

    Titanocetus[13]†比斯康提2006年

    优莱鲸属†斯蒂曼2009年

    TRANATOCETIDAE†高尔丁和斯蒂曼2015年

    “Aulocetus”†贝内登1875年

    “新须鲸属”†勃兰特1843年

    中须鲸属†贝内登1880年

    混须鲸属†凯洛格1934年

    Plesicetopsis†勃兰特1873年

    Tranatocetus†高尔丁好斯蒂曼2015年

    须鲸超科 格雷1868年

    灰鲸科 埃尔曼和莫里森-斯科特1951年

    内容——已识别1个属和现存物种灰鲸。

    分布——已识别至少3个聚群：北大西洋聚群（或聚群组），在最近的历史时期已灭绝（大约在17世纪晚期或18世纪）；韩国聚群或西太平洋聚群至少在1966年之前已被猎杀，现在濒临灭绝；加州聚群或东太平洋聚群（参见杰斐逊等，2015年）。

    化石历史——灰鲸属（格雷1864年）出现于上新世晚期的北太平洋西部（日本），更新世晚期的北大西洋西部（佛罗里达、佐治亚州）和北太平洋东部（加利福尼亚州），第四纪（11—10kya）的台湾。已灭绝的属类由比斯康提（2008年）进行综述。

    弓灰鲸属†比斯康提和瓦洛拉2006年

    远洋鲸属†博斯勒和波斯特2010年

    Eschrichtioides[14]†比斯康提2008年

    格雷斯鲸属†惠特莫尔和卡顿巴赫2008年

    近须鲸属†比斯康提2010年

    须鲸科 格雷1864年

    内容——已识别2个现存属类（鳁鲸属、座头鲸属）的8个种。

    分布——座头鲸、小须鲸、长须鲸和蓝鲸广泛分布于世界各地的海洋中。鳁鲸和南非鲸通常分布于热带水域和温暖的温带水域，并不像其他长须鲸那样分布在极地地区。

    化石历史——须鲸出现于中新世晚期初（12Ma）的北太平洋东部（加利福尼亚州）；中新世晚期末的北大西洋西部（马里兰州、弗吉尼亚州），北太平洋东部（南加利福尼亚州、加利福尼亚半岛），北太平洋西部（日本）和南太平洋东（秘鲁）；中新世末至上新世早期的澳大拉西亚；上新世早期的北大西洋东部（西欧），北大西洋西部（弗吉尼亚州、北卡罗来纳州），北大西洋西部（佛罗里达州），北太平洋东部（加利福尼亚州），北太平洋西部（日本），以及南太平洋东部（秘鲁）；上新世晚期的地中海（意大利），北大西洋西部（佛罗里达州），北太平洋东部（加利福尼亚州）和南太平洋西部（澳大拉西亚）；更新世早期的北大西洋西部（西欧）；更新世晚期的北大西洋西部（加拿大）和北太平洋东部（加利福尼亚州）。

    座头鲸出现于中新世晚期初的北太平洋东部（加利福尼亚州中部），中新世晚期至上新世早期（澳大拉西亚），上新世早期的北大西洋西部（弗吉尼亚州、北卡罗来纳州），上新世晚期北大西洋西部（佛罗里达州），更新世晚期的北大西洋西部（佛罗里达州）和北大西洋西部（加拿大）。鳁鲸（Balaenoptera borealis）出现于更新世晚期的北太平洋西部（日本）。座头鲸（Megaptera novaeangliae）出现于更新世晚期的北大西洋西部（佛罗里达州），北大西洋西部（加拿大）。已灭绝属类由德梅尔等（2005年）和马克思、河野（2016年）进行综述。

    古须鲸属†比斯康提2007年

    平新须鲸属†勃兰特1873年

    始须鲸属†杜利等2004年

    Fragilicetus[15]†比斯康提和博斯勒2016年

    Incakujira†马克思和河野2016年

    Notiocetus†阿梅吉诺1891年

    Palaeocetus†西利1865年

    副鳁鲸属†齐格勒等1997年

    更新鲸属†贝内登1859年

    副座头鲸属†贝尔曼1995年

    原须鲸属†比斯康提2007年

    海牛目 伊力格尔1811年

    内容——该目有2个科，包括所有现存物种。

    分布——海牛目哺乳动物分布于印度洋—太平洋地区（儒艮），美国东南部，加勒比海以及南美的亚马孙流域（海牛）。

    化石历史——据化石记录，海牛目哺乳动物最早出现于始新世早期（56.5—50Ma）的特提斯海西部（牙买加）；始新世中期的特提斯海东部（巴基斯坦、印度），特提斯海中部（埃及）和特提斯海西部（美国东南部）；始新世晚期的特提斯海中部（埃及、欧洲）；中新世中期出的澳大拉西亚（新几内亚）；并贯穿至全新世（更新数据请参见维莱斯·尤尔贝和杜姆宁，2014a，b）。

    始新海牛科†科普1889年

    Pezosiren†杜姆宁2001年

    始新海牛属†欧文1855年

    原海牛科†西肯贝格1934年

    Ashokia†巴杰帕伊2009年

    原海牛属†阿贝尔1904年

    儒艮科 格雷1821年

    内容——已识别2个现存属（儒艮属、海牛属）和2个物种。儒艮的分类历史由杜姆宁（1996年）进行综述，更新的信息请参见维莱斯·尤尔贝等（2012年），以及维莱斯·尤尔贝和杜姆宁（2014a，b）。

    分布——儒艮广泛分布于印度洋—太平洋的浅海海湾地区。

    化石历史——现存的物种儒艮（伊力格尔1811年）也有可能出现于更新世（参见杜姆宁，1996年）。化石儒艮出现于始新世中期（50—38.6Ma）的特提斯海中部；始新世晚期的特提斯海中部（埃及）；始新世晚期的摩洛哥；渐新世早期的大西洋西部和加勒比海（波多黎各）；渐新世晚期的类特提斯（高加索）和特提斯海中部（欧洲）；中新世早期的南大西洋西部（阿根廷）；中新世早期末的类特提斯（奥地利，瑞士），北大西洋西部（佛罗里达州），以及南大西洋西部（巴西）；中新世中期初的北大西洋西部（马里兰州、弗吉尼亚州）；中新世中期末的地中海（意大利），北大西洋东部（西欧），北大西洋西部（佛罗里达）和北太平洋东部（加利福尼亚、加利福尼亚半岛）；中新世晚期初的北大西洋西部（佛罗里达），北太平洋西部（加利福尼亚）和北太平洋西部（日本）；中新世晚期末的北太平洋东部（加利福尼亚州南部）和北太平洋西部（日本）；上新世早期的北大西洋西部（佛罗里达），北太平洋东部（加利福尼亚）和北太平洋西部（日本）；上新世晚期的地中海（意大利），北大西洋西部（佛罗里达）和北太平洋东部（加利福尼亚）；更新世早期的南太平洋西部（澳大拉西亚）；更新世晚期的北太平洋东部（阿拉斯加至加利福尼亚中部）和北太平洋西部（日本）。

    Anisosiren†科尔多斯1979年

    Eosiren†安德鲁斯1902年

    Eotheroides†帕尔默1899年

    Indosiren†孔尼华1952年

    Metaxytherium†克里斯托尔1840年

    Miodugong†德拉尼亚加拉1969年

    Paralitherium†科尔多斯1977年

    Priscosiren†维莱斯·尤尔贝和杜姆宁2014年

    Prohalicore†弗洛1887年

    原兽属†德齐诺1887年

    Sirenavus†克雷佐伊1941年

    儒艮亚科 辛普森1932年

    Bharatisiren†巴杰帕伊和杜姆宁1997年

    Callistosiren†维莱斯·尤尔贝和杜姆宁2015年

    Corystosiren†杜姆宁1990年

    Crenatosiren†杜姆宁1991年

    Dioplotherium†科普1883年

    Domningia†德威森和巴杰尔2009年

    “海兽属”†考普1838年

    Kutchisiren†巴杰尔等2010年

    Nanosiren†杜姆宁和阿奎莱拉2008年

    Rytiodus†拉尔泰1866年

    异海牛属†杜姆宁1989年

    无齿海牛亚科 帕默1895年

    Dusisiren†杜姆宁1978年

    无齿海牛属†雷丘斯1794年

    海牛科 吉尔1872年

    内容——已识别1个现存属（海牛属，林奈1758年）和3个种。亚种的形态差异由杜姆宁和海克（1986年）描述，了解有关更新世晚期亚种Trichechus manatus bakerorum的形态特点可参见杜姆宁（2005年）。

    分布——该科的成员分布于佛罗里达州海湾滨海地区（安地列斯海牛），加勒比海和南美洲沿岸（佛罗里达海牛），亚马孙盆地（亚马逊海牛）和西非（西非海牛）。

    化石历史——安地列斯海牛（Trichechus manatus）出现于更新世晚期的北大西洋西部（佛罗里达州）。化石海牛出现于中新世晚期的南太平洋西部（阿根廷）和南太平洋东部（巴西、秘鲁），上新世早期的北大西洋西部（弗吉尼亚州、北卡罗来纳州），更新世早期至晚期的北大西洋西部（佛罗里达州）（参见科佐尔，1996年；南美记录）。

    Anomotherium†西格弗里德1965年

    中新海牛属†多洛1889年

    Potamosiren†莱因哈特1951年

    Ribodon[16]†阿梅吉诺1883年

    索齿兽目†莱因哈特1953年

    内容——没有现存属类。

    化石历史——索齿兽出现于渐新世晚期至中新世中期的北美和日本（参见杜姆宁，1996；贝蒂，2009年；巴尔内斯，2013年；贝蒂和科伯恩，2015年）。

    Ashoroa†犬冢2000年

    河马眼索齿兽†杜姆宁等1986年

    Cornwallius†海1923年

    索齿兽属†长尾1937年

    Kronokotherium[17]†普罗尼纳1957年

    Ounalashkastylus†千叶等2015年

    Seuku†贝蒂和科伯恩2015年

    Vanderhoofius†莱因哈特1959年

    古索齿兽科†莱因哈特1959年

    Archaeoparadoxia†巴尔内斯2013年

    新索齿兽属†巴尔内斯2013年

    古索齿兽属†莱因哈特1959年

    

    [1] 一种已灭绝的无耳海豹属类，发现于利比亚中新世时期的海洋沉积物中。——译者注

    [2] 一种已灭绝的原鲸，出现于始新世中期（巴顿阶，4040万至3720万年前）路易斯安那州纳基托什教区的库克山组中。——译者注

    [3] 一种古鲸亚目物种，因莱迪1873年描述的一颗牙齿残骸而为人所知。该物种出现的时间可追溯至始新世时期，出现地点为亚拉巴马州。——译者注

    [4] 一种已灭绝的剑吻鲸，发现于中新世晚期至上新世比利时的海洋沉积物中，以及西班牙的渔场内。该属名是为了纪念比利时新近纪海洋哺乳动物研究的先驱——皮埃尔-约瑟夫·冯·贝内登。——译者注

    [5] 一种已灭绝的巨型剑吻鲸属类，生存于中新世时期。该属类的典型物种M.africanus因2007年在南非发现的部分头骨遗骸而为人所知。——译者注

    [6] 一种已灭绝的剑吻鲸属类，分布于中新世时期的葡萄牙和西班牙，上新世时期的意大利和美国。该属已知的物种有两种，分别是：T.atlanticus和T.crispus。——译者注

    [7] 一种已灭绝的淡水豚，发现于奥地利中新世早期的海洋沉积物中。——译者注

    [8] 一种已灭绝的类淡水豚鲸类，出现于中新世晚期现在的秘鲁所处的位置。该属类的典型物种为B.ankylorostris。——译者注

    [9] 一种已灭绝的海洋海豚，属于海豚科。——译者注

    [10] 一种已灭绝鲸类，属于独角鲸科，也是目前已知的白鲸最早的祖先，其出现时间可追溯到中新世时期。——译者注

    [11] 须鲸露脊鲸科中的一个属类，发现于中新世中期加利福尼亚州的克恩县。——译者注

    [12] 新须鲸科中的一个属类，为新须鲸科亚科成员。——译者注

    [13] Titanocetus（“蒂塔诺鲸”）是一种已灭绝的鲸类动物，与新鲸科动物关系密切。——译者注

    [14] 一种已灭绝的灰鲸，出现于上新世早期意大利的北部地区。——译者注

    [15] 须鲸科中一种已灭绝的属类，发现于比利时上新世早期的沉积物中。——译者注

    [16] 一种已灭绝的海牛属类，出现于中新世中期的哥伦比亚。——译者注

    [17] 一种已灭绝的食草性海洋哺乳动物，属于索齿兽科索齿兽目中的一个属类。——译者注
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    术语表

    古DNA：指从考古标本或生物标本中发现的古代DNA。

    非洲总兽目：指成员起源于非洲的哺乳动物进化支。

    龙涎香：指在一些鲸鱼的肠道中发现的一种蜡状物质，形成于乌贼喙部周围。

    再生：指某一谱系内部的进化，即某物种进化为另一物种，同时又未脱离原谱系。

    “古鲸亚目”：指一种鲸目干群物种的非单源群。

    无血管（骨骼）坏死：指由于缺乏血液供应而导致的骨组织死亡。

    深度测量法：指对水体深度的测量。

    自下而上：指通过养分供应控制的生态系统。

    丘齿形：指臼齿有较低的圆形齿尖。

    兼捕：指从事捕捞作业时捕捉到的非目标种类的比例，诸如捕鱼时意外获得的其他猎物的比例。

    鲸偶蹄目：指哺乳动物总目，包括鲸类动物和偶蹄类动物（趾数为偶数的有蹄类动物）。

    特征：指有机体可遗传的形态属性、分子属性、生理属性或行为属性。

    化能合成体：指利用化学能量而非光合作用产生碳水化合物的有机体，如细菌等。

    支序分类学：指一种重建有机体进化历史的方法，主要依据来自共同祖先的衍生特征。

    进化分支图：指根据有机体与共同祖先关系的紧密程度绘制的用以描述有机体间关系的分支图。

    点击：指短时声音的声波频率。

    聚合：指有机体间非遗传导致的相似性。

    逆流交换器：指允许相邻液体反向流动的组织结构，可使传热率最大化。

    冠群：一个共同祖先及其所有后裔组成的单系群，即构成一个冠部类群。形成于一次分支发生事件，其识别依据是共同衍征。

    减压综合症：指潜水员在压力下呼吸空气，并在深水中停留一段时间后快速上浮时出现的一种严重的症状。当氮进入血液、关节和神经组织时会出现该症状，如若没有进行渐进的减压治疗，会导致疼痛、麻痹和死亡等后果。该病症也被称为“减压病”。

    小齿：指小的齿状结构（例如，齿尖）。

    牙间隙：指牙齿间的间隙或空隙。

    数字声波标记：指能够测量野生海洋哺乳动物对声音的反应的小装置。

    趾行：指用趾行走（手指和脚趾）。

    二源：指有两个单独的祖先。

    头骨定向不对称：指在齿鲸亚目中，右侧的头骨和软组织比左侧的大。

    软骨藻酸：指一种由海洋硅藻产生的毒素。

    durophagous：指以甲壳类生物（如有壳的软体动物或螃蟹）为食。

    回声定位：指通过反射的回声，发出并接受高频声波；齿鲸类动物通过这种方式为自己导航并定位猎物。

    脑化商值：指脑部大小与身体大小的数字比例。

    局部性：指分布局限于特定的地理区域。

    颅腔模型：指保留了某结构轮廓的模具。

    温血性：指通过肌肉活动对体温进行调节。

    时期：细分的地质年代。

    有限元分析：指一种方法，预测结构对力、振动和流体流动的反应。

    尾叶：指鲸目动物和海牛目动物的水平展开的尾巴。

    几何形态学：指利用几何坐标来分析形状。

    幽灵谱系：指一种进化谱系，本身没有化石记录，但却能从相关类群的记录中推断出其存在。

    温室气体：指能够吸收辐射、维持大气热量的化合物。

    有害藻华：指水域系统中由于藻类数量的迅速增加而形成的一种海洋灾害。缩写为HAB。

    异齿形：指牙齿具有多种类型，如门齿、犬齿、前臼齿和臼齿，它们分别具有不同的功能。

    同齿形：指所有的牙齿在形状上和功能上都非常相似。

    共源性状：指存在两个类群中，但来自于同一祖先的性状。

    超级食肉类：指牙齿上有片状成分的动物。

    多指型：指足趾数量的增加，在鲸鱼中可见。

    内群：指以进化关系为研究对象的有机体群体；也可见外群。

    海藻：指一种水藻。

    关键种：指在生态系统中起关键作用的物种。

    磷虾：指像虾一样的甲壳类动物，属磷虾科，是须鲸类和某些鳍足类动物（例如，食蟹海豹）的主要食物来源。

    千年：指几千年前。缩写为KYA或ka。

    谱系：指祖先—后代群落。

    谱系排序：指每个基因的血统沿着两个分离物种聚合到整个系统发育关系中的过程。

    脂质：指一组自然产生的分子，包括脂肪、蜡和植物固醇。

    Ma：指百万年前。缩写为MYA。

    大进化：指进化高于物种水平。

    大规模灭绝：指涉及许多不相关物种灭绝的一种大规模的事件。

    大规模搁浅：指3个或以上的同一物种个体故意游到岸上或无意被海浪或推潮困在岸上的现象。

    额隆：指齿鲸亚目前额上由脂肪填充的结构，用来聚焦声音。

    单源：指由一个共同祖先和所有后代组成的群体。

    肌红蛋白：指肌肉细胞中氧与蛋白结合。

    骨软骨病：指影响骨骼生长的疾病。

    骨硬化：指密质骨。

    外群：指与某一类群密切相关但却位居其外的有机体类群或种群，两者间的关系为人们研究的对象；也可见内群。

    外群对比：指确定某一特征的极性（祖先条件或派生条件）的过程；先假设在外群中发现的特征是所研究种群的祖先条件。

    多骨：指厚密的骨头。

    稚态：指随着发育时间的改变，成体仍保持幼体的特征。

    近有蹄类：指包括长鼻类动物、海牛目动物和蹄兔类动物在内的哺乳动物进化支。

    随机交配：指一种采用随机交配模式的交配策略。

    并系：指由共同祖先和部分后代组成的群体。

    类特提斯海：指原先存在于欧洲中部与亚洲东部之间的一大片浅海。

    被动选择：指一种进化的趋势，为某一进化支多样性和可用形态空间填充的结果；与主动选择相对，导致某一谱系的进化发生方向性变化。

    过型形成：指发育时间的增加，成熟期推迟，发育延长。

    音唇：指位于鼻腔内的软组织结构，被假设为发出声音的器官。

    系统发育关系：指某一组有机体的进化史。

    鳍足类动物：指一种包括现存鳍足类动物及其已灭绝的化石亲属的进化支。

    食鱼：指主要以鱼类为食。

    跖行：指一种脚掌着地的站立姿势。

    板块构造论：指地球表面被分为大块可移动的地壳物质的观点。

    极性：特性状态变化的方向（祖先与派生）。

    多齿：指牙齿的数量增加。

    一雄多雌：指在繁殖季节一个雄性与多个雌性交配的交配策略。

    多源：指一种非单性群体，有趋同的进化特征。

    多分枝：指分类群之间未解决的关系模式。

    主成分分析：指一种统计过程，将一组对可能的相关变量的观察转换成一组线性不相关变量的值（主成分）。

    假基因：指已经丧失编码蛋白质能力的非功能性基因的近亲。

    根状茎：指植物改良的地下茎。

    学名：指某一物种的特定名称，包括一个属名和种名（特定的叫法）。

    性双态性：指某一特定物种的雄性和雌性之间的外形差异。

    性别选择：指一种特殊类型的自然选择，以独特的性别特征为选择依据，或者是因为某种性别的成员会选择具有特定特征的伴侣，或者是因为在同性别成员之间争夺配偶的竞争中，只有具有某些特质的成员才会成功。

    姐妹类群：指一对彼此关系最亲密的物种。

    干群：指属于冠群之外的有机体。

    同域：指生存于同一地点的两个种群或物种。

    共源性状：指有共同的衍生特征，是不同类群之间有共同祖先的证据。

    地层学：指地质学的分支，研究岩石层（地层）及其解释。

    埋藏学：研究机体死亡后，受到影响的过程。

    分类单元：指某一给定等级的特定分类群（复数形式为taxa）。

    特提斯海：指过去存在的位于现在印度和巴基斯坦地区的一片浅海水域。

    特提斯兽类：指一种包括长鼻类动物（大象），海牛目动物和灭绝的索齿兽目动物在内的单源群。

    teuthophagous：指主要以头足类动物（如鱿鱼）为食。

    时间尺度：指一种将地层学与时间联系起来的系统。

    牙齿同位素：指可以在牙齿中测量到的同位素标记（同位素分布），能反映动物的饮食情况。

    自上向下：指由掠食者控制的生态系统。

    上升流：指一种在大陆边缘地区将营养丰富的水带到表层的环流模式。

    凭证标本：指有出产地、出土信息等详细资料可以防止误认的参考标本。

    鲸落：指在海底的鲸鱼尸体周围进化的有机体。

    Ypb：几年前。

    浮游动物：指在海洋上部发现的浮游动物。
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