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中国现生六种非人灵长类和树的大脑

两半球不对称性的比较研究
‘

马原野 蔡景霞 田云芬
4中国科学院昆明动物研究所云南灵长类学联合实验室

, 昆明 5 , 6 6 7 8

关键词 大脑两半球不对称性 9灵长类 9 进化

内 容 提 要

对中国现生六种灵长类动物 : 懒猴
、

称猴
、

灰叶猴
、

川金丝猴
、

滇金丝猴
、

长臂猿以及与灵

长类关系密切的树即的大脑两半球形态
,
功能的不对称性以及由此引起的行为不对称性进行

了研究
。

结果表明 : 大脑两半球不对称现象均存在于上述几种动物中
。

因而
,
这种不对称性

可能经历了一个长期演化历程
。

对人类大脑两半球不对称性的研究
,

可以追溯至上一世纪 ;6 年代
,

然而对非人灵长

类两半球不对称性的研究
,

仅仅只有  6 多年的历史4/,
< 1= > ( < ,

? ≅ 9 Α Β < 0 ,

一 ≅  
、

≅ ; 9

马原野等
, ≅ 7 8

。
、 ‘

由于在人类大脑两半球上发现了不对称性
,

导致人们提 出这样的问题 : 这种不对称

性是人脑独有的特征
,

还是哺乳类大脑具有的共性
。

一些学者曾认为
,

这种不对称性与早

期人类在草原上使用和制造工具
,

与人类的语言产生和发展有关 4∗
( Χ ( Δ ,

7 ; 8
,

因而
,

不对称性是人脑独有的特征
。

然而
,

自本世纪六十年代后期以来
,

越来越多的证据表明 :

这 种不对称性也同样存在于非人灵长类 4Ε
∀ #Φ

,

7 ? 9 − ( Γ ΒΗ
,
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,
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? 5 : 马原野等
, Δ ? 3 8 非灵

长类哺乳类 4Α 1##( < ,

? Ν 9 Α Β < 0 ,

? ; 9 Δ, < 1= > ( < ,

? ≅ 8 和鸟类中 4&
∀ Ο Ο ( 3 ∀ ΚΓ

,
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Α Β <0
,
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因而
,

这种不对称性可能经历了一个长期演化历程
,

可能是神经系统长期

演化的产物
。

探讨两半球不对称性的起源和演化是 比较神经生物学中的一个重要课题
,

它涉及到

神经系统的起源和演化
,

涉及到信息在中枢的传递
、

处理和存贮
,

涉及到研究人类语言的

起源和演化等很多问题
。

由于灵长类动物在进化过程中的特殊地位
,

因而
,

其有关方面的比较神经生物学资料

具有重要意义
。

Π 本研究受国家自然科学基金和中国科学院科学基金 支持 9其中部分工作完成于美国耶鲁大学Θ
∃

≅
∃

Ρ ∀# Σ Γ Β = Τ

+ Β Φ1 。 实验室
。

本文曾在中美亚洲太平洋地 区兽类学学术会议上报告过4 ? ? , 北京8
。
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#

中国现生非人灵长类共有 5 属 ? 种 4潘清华等
, ? Ν 8

,

其中包括了类人猿中的长臂

猿和原猴类的懒猴
,

还有一些是中国的特有种
,

如川金丝猴
、

滇金丝猴和黔金丝猴
。

从 ? ≅ 年起
,

我们实验室从进化的角度
,

对中国现生五属六种灵长类动物脑不对称

性进行了形态
、

生理
、

行为等方面的比较研究
,

又由于树勉在进化上与灵长类关系密切
,

故

对树她两半球不对称性也进行了探讨
。

本文是对 上述工作的一篇综述
,

下按形态
、

生理和

行为等方面分述之
。

一
、

形态上的不对称

早期的观点认为
,

即使在人类
,

两半球不对称性也仅仅表现为机能不对称
。

但是
,

自

本世纪七十年代以来
,

不但在人类大脑上发现了形态不对称
,

在某
一

些非人灵长类
,

啮齿类
,

乃至鸟类中
,

也
Υ

发现了这种不对称现象 4−
( Γ Β Η

,

一 7 ≅ 9 ΕΒ #Φ
,

7 ? 9 Α Β < 0 ,

?  
、

? ; 8

为了系统地探讨这种不对称性的起源
∃

和演化
,

我们 对树她 4)
∀ , 。1“ 3( #∀

=>
。 9 1 ‘Κ1。

, 了1Δ 8
、

懒猴 4& Ης , 1ς ( 3 Ω : ς ∀ Ω ς Β ∀ > 8
、

称猴 4Α Β ς Β ς 。 Γ Ω #Β , ‘Β
8

、

叶猴 伊
< ( Δ3ΗΟ 1Δ , Ο ( ##“ 9

8
、

Υ##金

丝猴 4+ Κ1= ∀ 户1, Κ ∀ ς “ ≅ < ∀ 0 ( ##Β , Β (
8

、

滇金丝猴 4+ Κ 1= ∀ 户1Ο Κ ( ς Ω Δ 3 Ξ( Ο 18 和长臂猿 4∗ 夕 6 Τ

3Β Ο 。 9 Κ 。。#。‘友8 等七种动物两半球形态进行了比较研究 9利用摄影的方法
,

将同一种动物

的两半球标本对称置于翻拍仪照相机视野中央的对称线上
,

照相和焦平面与两半球构成

的平面高度相平行
,

使视差和相差减少到最小
。

照相后
,

底片用投影仪放大投射至白纸上

绘图 4投影仪同相机一样
,

经过相差
、

视差校正处理8
,

绘图时
,

使两侧半球的额
、

枕
、

颗极方

向相同
,

两半球重叠一致以利比较
。

图 # 示上述方法
,

图  示用此方法所得到的结果
4 》

∃

树勉 4动物数量 & Ψ
,

雄性 ? 只
,

雌性 ; 只8 用上述方法比较
、

测量
,

未见树鲍
Ζ

两半球在形态上有明显差异 9进一步
,

将树她脑4
= Ψ ? ,

雌雄各半8进行全脑

火棉胶包埋
、

切片
,

用尼氏法染色
。

片

子直接放在投影仪上放大绘图
,

图绘

于质地均匀的胶版纸上
,

将所有图中

皮层部分剪下
,

按左右侧分别用分析

天平称重
,

按公式
:

/ Ψ [ ∴ ]
·

Α
,

4 :8

其 中 Δ 为每片切片上待测 皮 层 的 面

积 9 Λ 为片子的厚度 9 [ 为所称量的胶

版纸的重量 9 ] 为单位面积胶版纸的

重量 9 Α 为切片放大的倍数
,

所有面积

之和
,

即

! Ψ 艺/
·

Λ 4 :8

为所测皮层的总体积
。

用此方法进行

测量
,

结果也未发现两侧半球在体积

图

) Κ ( Γ ( ΟΚ ∀ Σ

两半球摄影测量方法示意图

ΘΚ ∀ Ο ∀ Γ Β Θ ΟΚ( ΟΧ ∀ Δ 1Σ ( ∀ Ξ 3 < Β 1=
·
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图  六种灵长类动物脑形态的不对称性

实线 : 左侧
,

虚线 : 右侧

) Κ( 3 < Β 1= Β ΔΗ Γ Γ ( Ο < 1( Δ 1 = Γ ∀ < , Κ ∀ #∀ > Η ∀ Ξ Δ10 Δ , ( ( 1( Δ ∀ Ξ , < 1Γ Β Ο ( Δ

1= ( 二
#( ΞΟ Δ 1Σ ( Σ ∀ Ο Ο ( Σ #1= ( : < 1> Κ Ο Δ 1Σ (

上有明显差异
。

但若直接用分析天平分别称取左右侧半球的重量
,

结果发现左侧皮层明

显重于对侧 4Θ ⊥ 6
∃

6 ≅ 8
。

因而
,

我们设想
,

在树袍左侧皮层的某些区域
,

可能较对侧有较

高的神经元和 4或 8胶质细胞密度
,

即这种不对称性表现在神经细胞密度不同上
。

 
∃

懒猴 4= 一
,

性别不详8 懒猴脑皮层发育情况在灵长类中是较差的
,

脑上除外侧裂
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等几条沟回外
,

脑皮质为光滑的
,

少沟回
2皮质

。

虽然这样
,

懒猴脑的两半球形态不对称性也

是显而易见的
,

主要表现在外侧裂的走向和长度上
,

左侧外侧裂较对侧为垂直 9 从长度看
,

左侧的长度短于对侧
。

另外
,

右外侧裂的下端较左侧更朝前
,

这个现象
一

也同样反映在额部

皮层的沟 回上
,

右侧皮层的几条主要的沟回都比左侧的同名沟回更
一

靠前
。

请见图  。

;
∃

称猴 4
= Ψ Ν

,

雌性  ,

雄性  8 称猴两半球间的 差异主要反映在脑的沟回形态上
,

其中
,

弓状沟在形态上差异较大 9 另外
,

右半球的多数沟回
,

如中央沟
、

矩状裂等都有朝枕

部移动的现象
,

这可能与右半球额叶发 育有关
。Ε Β #Φ 4 7 ? 8指出: 灵长类右半球额叶较左

半球的更向前凸
,

这 种前凸显然是额叶
,

尤其是前额叶皮层高度发育所致
。

在我们的工作

中
,

我们观察了美国耶鲁大学医学 院神经解剖学系所制作的 套称猴前额叶的冠状切片

4其性别不详 8
,

结果有 5 套片子
,

其右侧额叶比左侧前凸
,

二套反之
,

一套不明显
。 Ε Β# Φ

4 7 ? 8曾在称科动物中发现右侧半球的沟 回长于左侧
,

在我们所观测的两例称猴脑上
,

并

未发现这个规律
。 、

Ν
∃

叶猴 4
= Ψ  ,

性别不详 8 在所有观察的标本中
,

叶猴脑形态的不对称性是最不明

显的
。

尽管叶猴的分类地位高于称猴 4
、

∋ Η( < ,

Ν ? 8
,

除两侧额叶的弓状沟在形态上差异较

明显外
,

其余各沟的走向和长度对称情况都较好
。

虽然叶猴的分类地位高于称猴
,

但据我

们的工作
,

无论脑的绝对体积
,

还是脑重体重比都小于称猴的
,

因而
,

我们曾提出
: 叶猴的

脑是一个原始与进步特征结合的产物
。

其原始性表现在脑绝对体积和脑重体重比较小等

方面 9而先进性表现在具有类人猿的脑沟型
。

≅
∃

川金丝猴4
= 一

,

性别_8 同称猴情况相似
,

双侧主沟的形态差异较大
,

其次
,

右半

球多数沟回都有较左侧后移的趋势
,

这可能右侧额叶高度发育有关
。

但值得提 出的是
,

从

沟裂的形态看
,

除左半球的沟裂形态较右半球的复杂外
,

左半球还具有较多的次级沟裂
。

测量结果表明 : 右侧顶
、

枕叶的裂沟长度也长于左侧的
。

这同 ΕΒ #Φ 4 7 ? 8 在猴科中发

现的规律一致
。

5
∃

滇金丝猴 4= Ψ # ,

性 别 _ 8 其不对称情况同川金丝猴的相似
。

7
∃

长臂猿 4
= Ψ ; ,

雄性
,

雌性 # ,

另一个性别不详 8 其明显差异在于右侧半球中央

沟明显后移
,

其程度大于金丝猴的
。

从沟回的复杂程度看
,

左侧具有较多的次级沟裂
。

从树触到长臂猿
,

在进化上有着很大的距离
,

但这些动物的两侧皮层在形态上都表现

出不同程度的不对称现象
。

在树她中
,

虽然在体积上未发现两半球间存在不对称
,

但在神

经元密度上
,

可 能存在不对称
。

在所有具有复杂沟回的动物中
,

都具有主沟
、

弓状沟形态

不对称的现象
,

而右侧顶
、

枕
、

颗部的沟回
,

主要表现为后移
。

我们的观察表明
,

非人灵长类
,

甚至树鲍
,

其脑形态确实存在不对称性
,

一些作者在雄

性大鼠中也发现了类似的现象
,

因而
,

可以说
,

大脑两半球形态上的不对称
,

经历了一个演

化历程
。

而脑在形态结构上的不对称是与机能上的不对称相联系的
。

二
、

脑机能活动不对称

除在人类 中发现了许多脑机能不对称现象外
,

近年来
,

在动物中也发现了这种不对

称
。

在非人灵长类动物
,

较多的证据 来自对颗叶机能的研究
, Λ ( Χ Δ

∀= 4 7 ≅
、

7 7 8证实
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了猴科动物的左颗上回与听觉的高级认识活动有关
。

这种颗叶机能不 对 称 与 其 他 人

4Ι
( = 1

一ϑ ∀ Γ ΔΚ 1Β = ( Ο 。 
∃ ,

7 5 8 发现的颗叶形态不对称是相关的
。

在我们实验室
,

我们对树触
、

称猴脑功能不对称进行了一些探讨
。

∃

树勉 4
= Ψ ; 

,

雄性
,

雌性 ; 8
:
视皮层闪光诱发电位的比较

: 动物用氯胺酮

 6 ∀ Γ > ∴ Φ > 麻醉
,

固定于脑立体定位仪上
,

暴露欲记录区域的皮层
,

并用体温石蜡油浸润

皮层
,

两根记录电极 4直径 6 。产 Γ 8 经微电极操纵器对称地分别置于两侧视皮层同一区

域
,

无关电极置于鼻骨中线上
,

闪光灯置于动物头部正前方
,

闪光刺激间隔随机
,

闪光持续

时间 ΔΓ Δ ,

诱发电位用示波器监视
。

在所有动物中
,

两半球诱发电位的时相
、

波形
,

没有可

察觉的差异
,

但 7 6多 的动物左侧皮层诱发电位幅度高于右侧
,

 6 ⎯ 无明显差异
,

6 务 反

之
。

图 ; 示两侧半球视觉诱发电位的差异
。

图 ; 树豹两半球视觉诱发电位的差异

) Κ ( Σ 1 ΞΞ( < ( = ( ( ∀ Ξ α 1Δ Ω Β # ( α ∀ Φ ( Σ Θ ∀ Ο ( = Ο 1Β #Δ 3 ( ΟΧ ( ( = ΟΚ ( ΟΧ ∀ Δ 1Σ ( Δ

6 Ξ 3 < Β 1= 1 = Ο < ( ( ΔΚ < ( Χ Δ

Ο ∀ , :
#( Ξ< ( ∀ < Ο( 0 3 ∀ ΟΟ ∀ Γ

: < 1> Κ Ο ( ∀ < Ο ( 0

 
∃

树勉视皮层面积的测定 4
= 一 ; ,

雄性 # ,

雌性  8: 利用诱发电位方法
,

对用大ΞΟ#Υ

量氯胺酮麻醉的树她的两侧视皮层面积的大小进行了比较
、

侧定 9 电极对称地置于两侧皮

层同一区域
,

逐点观察双侧诱发电位的异同
,

两侧电极每次同时移动 6
∃

#Γ Γ
,

结果未发现

两侧视皮层面积有明显的大小差异
。

仅是在诱发电位幅度上
,

左侧常大于右侧
,

情况同上

一个实验
。

;
∃

损伤两侧海马结构
,

对心率影响的异同
: 树 勉 4

= 一 5
,

雌 雄 各 半 8 用 氯 胺酮

6 ∀ Γ > 压 > 麻醉
,

置于脑固定仪上
,

暴露大脑皮层
,

心电引导电极分别置于左胸和右腿根

部
,

心电经放大后
,

用 + 波去触发记数仪
,

实验程序为
:先记录 ≅ 分钟正常心率

,

然后用微

电极操纵一负压吸引器
,

分区吸去大脑各部新皮层
,

并观察心率变化情况
,

新皮层损毁后
,

再参照立体定位坐标
,

吸去海马背部的神经组织
,

观察心率变化情况
,

实验结束后
,

脑做组

织学切片
,

观察
、

鉴定损毁情况
。

在新皮层损毁的动物中
,

无论是损毁何侧皮层
,

心率都未

见明显变化
。

但在损毁左侧海马后
,

树触心率明显下降 4Θ ⊥ 6 6 ≅8
,

而右侧海马损毁后
,

心率虽有所下降
,

但不显著 4Θ β 6
∃

6 ≅ 8
。

Ν
∃

称猴弓状沟附近皮层 χ χ Ρ 的 Λ Ε ) 谱分析 4
= Ψ  ,

雄性 8: 由于我们已在形态

学上发现了两侧半球弓状沟和主沟形态上的不对称
,

因而
,

进一步探讨了两侧弓状沟附近
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电 活动特征的异同
。 χ χ Ρ 记录电极为不锈钢电极

,

电极经外科手术埋藏在额叶主沟尾侧

和弓状沟之间 4图 Ν 8
。

动物经一周以上
‘

时间的恢复后
,

将其固定于猴固定椅中
,

实验前禁

水禁食 ? 小时
。

记录 电极和脑电图机相连
,

共记录了 ; 个通道的电活动情况
,

即 左半

球—
无关电极  右半球

—
无关电极 ! 左一右半球双极引导

。

分别记录下列两

个状态时的 ∀ ∀ # , ∃
,

摄食期待 在此状态下
,

动物能看见糖水
,

但不能得到 %
&

摄食过

程 即动物通过固定于猴椅上的导水管得到糖水
。

脑电
』

信号记录于四道磁带数据记录仪

中
,

并经 ∋ ( ) 转换
,

送人 ∗+ 一 ,, − − 微处理机中进行 ) ./ 谱和相位谱分析
。

从结果看
,

虽然动物例数尚少
,

难于对左右半球 ∀0 乙# 活动规律做结论
,

但可以肯定一点
,

即两半球

∀ ∀ # 的 ) ./ 谱和相位谱是很不相同的
。

从两例动物的情况看
,

在期待状态下
,

右半球

∀ ∀ # 的 ) ./ 谱
,

其主峰更偏向高次谐波频段
。

左侧《∋ 一 1 2
右恻叮忿

3 + 2

二冲岌二二
4 56 6− 6& 78

一 , ‘一 3 & 9 3 : 3 司肠

44 ; <

期特反应

 摄似皮

图 4 称猴在进行摄食期待反应任务时
,

两半球脑电 ../ 分析的异同
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三
、

行为上的不对称

在人类中
,

右利手优势现象是十分显著的
,

但动物中是否也存在利手 Θ爪 2行为
,

一直

存在争议
。

在灵长类动物中 Ρ Σ∗
,

∀Β ∗ / ∃ ∃Ν Η ∃ Χ Θ 5Τ 58 2 曾报道过黑猩猩用右手完成精细

动作 Ε 1 =∃ΝΝ> Β Θ 5Τ 872也报道过大猩猩的右手选择
。

在猴科动物中 Υ > > ϑ Θ 5Τ ς 6 2用 5− 只

红面猴进行利手观察
,

其结论是红面猴在取食时
,

惯用左手
,

而其它活动则 喜 用 右 手
。

# ∃Γ ΦΒ ≅Χ Θ 5Τ ς − 2指出在他所观察的 6Ω 只称猴中
,

动物左手与视觉任务
,

右手与触觉任务

有关
。

另外一些研究则不支持灵长类有利手现象 Θ Ι ∃Β Β >Χ
, 5Τ ς ς 任仁眉等

, 5Τ Ω 4 2
。

任

仁眉等Θ 5Τ Ω 42对称猴取食时的利手情况进行了观察
,

结果显示
Ο 对单个动物来说

,

存在着
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明显的利手现象
,

但对群体来说
,

则不存在某侧利手优势
。

一些学者认为利手是人类的特

有现象
。

我们对树地
、

拂拂
、

山魁
、

非洲绿猴
、

称猴
、

叶猴
、

川金丝猴
、

长臂猿在自由取食时的利

手情况也作了观察4马原野
, ? ? 3 9 Α Β ,

Ι
∃

? 58 结果发现
: 树袍

、

拂拂
、

山魁
、

非洲绿

猴
、

称猴都未观察到利手现象 9而雄性叶猴在自由取食时有右利手趋势 4Θ Ψ 6
∃

6 5 8 9 对雄

性金丝猴的观察表明
,

在自由取食时
,

有着明显的右手选择 4Θ ⊥ 6
∃

6 ≅ 8
。

长臂猿由于数

量太少
,

未进行统计
,

但在三个雄性动物中
,

也有  个呈右利手
。

四
、

讨 论

据我们的工作
,

上述七种动物都不同程度地存在着两半球不对称性
,

从形态学看
,

除

叶猴外
,

其余六种动物的不对称程度同其分类地位十分相关
,

进化地位较高的动物
,

不对

称程度
一

也较显著
。

称猴
、

叶猴
、

金丝猴和长臂猿
,

其额叶不对称现象较为显著
,

主要表现为

弓状沟以及主沟形态学上两侧之间的差异
。

在灵长类动物中
,

额叶皮质
,

尤其是前额叶

皮质高度发育
,

是为灵长类的特征之一
,

而额叶皮质又是一块发生较晚的皮质
。

因而
,

不

对称性最可能在额叶
,

尤其是前额叶中得到体现
。

从我们的标本看
,

由于右半球顶枕部的

沟回后移
,

提示右半球额叶发育程度较高
。

一些研究 4ΕΒ# Φ
,

7 ? 8 也报道了右半球额

叶向前凸
,

这和我们在耶鲁大学制作的脑切片上所观察到的现象相似
。

就上述结果看
,

右

侧额叶皮层可能与动物的高级思维活动有关
,

这在称猴脑 χ χ Ρ 分析中尤为明显
,

在期待

状态下
,

右侧额叶呈兴奋性电活动特征
。

一些研究认为猴类左侧颗叶在某些机能活动中占
“

优势地位
” ,

在颗
、

顶
、

枕部
,

左侧半

球也呈现较多的次级沟裂
。

就我们的实验结果
,

我们认为在非人灵长类
,

顶
、

枕
、

颗部皮层可能是左半球居
“

优势

地位
” ,

而右侧额叶比左侧额叶可能居
“

优势地位
” 。

在行为上
,

分类地位较高等的动物呈现用手偏侧化
,

而低等动物则反之
,

因而
,

我们认

为这种用手选择可能是大脑高度不对称的结果
。

在同种动物中
,

研究两半球不对称性
,

动物的性别是一个值得注意的间题
。

在对利手

的研究中
,

我们发现
: 无论是长臂猿还是金丝猴

,

呈现用手选择的多是雄性动物
。

但从形

态和功能不对称性方面的研究看
,

我们还未发现在两性之间
,

脑机能偏侧化存在着明显的

差异
。

但这不等于说
,

在机能和形态方面
,

肯定 无两性间的差异
。

这主要是在我们的一些

实验中
,

动物数量还少
,

难于按性别分组进行统计处理
。

关于这个问题
,

有待进一步深入

研究
。

一些研究 Α Β< 0
4 ? ; 8指出

,

在大鼠中
,

只有雄性动物才具有明显的不对称现象
。

这是一个很有趣的问题
。

一些研究表明
,

在脑的机能偏侧化程度上
,

雄性的偏侧化程度高

于雌性 9在对人的研究中
,

也表现出这种现象
。

/Ως Κ(= Ω1 1< ΟΚ 发现
,

在男性中
,

右利手占

? 6 ⎯
,

左利手 ⎯
,

两利手 多 9 在女性中
,

右利手 占“ 务
,

左利手  ⎯
,

两利手 ; ⎯ 4秦震

等
, ? Ν 8

。

进一步的研究表明
,

脑的不对称程度与性激素有关 4Α
Β < 0 ,

?  
、

? ; 8
,

另

外有的意见认为
,

脑的偏侧化与拼眠体髓鞘化的程度有关
,

髓鞘化早的个体
,

其偏侧化较

明显 9髓鞘化晚的个体则反之
。

因而
,

在探讨脑机能的偏侧化问题时
,

除应注意动物的系
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统发育外
,

个体发育也是一个不可忽略的因素
。

已如上述对两半球不对称性的研究
,

是一个重要的课题
。

尽管如此
,

目前对两半球不

对称性的研究
,

还多局限在对人类大脑的直接研究上
。

这样
,

由于材料的局限性
、

伦理学

上的一些问题
,

使研究进展困难
。

人类大脑是一个进化的产物
,

研究 人类大脑
,

只有用一

个动态的观点
,

一个系统演化的观点来看待问题
,

才有可能有效地解决问题
。

从这点看
,

来自灵长类的资料
,

将具有重要的意义
。8

4 ? 年  月  Ν 日收稿8
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