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Abstract 
In the process of biological evolution, the animal’s nervous system has experienced a process from 
simple to complex, the advanced, sophisticated brain eventually formed until to the appearance of 
the vertebrate. And with the evolution of the animal’s nervous system, the brain volume increases 
gradually. As to the human beings, the overall development trend of brain volume evolution ap-
pears as a “S” curve type; from the “Homo habilis” period, the brain volume starts expansion ra-
pidly; and after the period of “Homo sapiens”, the development of human brain volume becomes 
stable; the distensible brain volume may cause the improvement of human’s intelligence and cog-
nitive abilities. Brain volume is regulated by many factors, including gene and behavior; In hu-
mans, the things such as the manufacture and the use of tools, the increasing of labor, the forma-
tion of language, changing of feeding from vegetarian to carnivorous all play a crucial role in pro-
moting the brain volume evolution. 
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摘  要 

在生物进化的过程中，动物的神经系统从低级到高级，不断地由简单到复杂进行过渡，到脊椎动物最终

形成了高级、复杂的大脑。而脑容量的演变是随着动物神经系统的进化而逐渐发展的，动物从低等到高

等，脑容量逐渐增大。人类脑容量的演变趋势总体呈现为“两头缓慢，中间迅速”的“S”型曲线式发展；

从“能人”时期开始，人类的脑容量迅速扩张；而经“智人”后，人类脑容量的发展渐趋平缓；脑容量

的扩增在一定程度上可能促进了人类智力和认知能力的提升。脑容量的变化受到了包括基因和行为等多

种因素的共同调节；就人类而言，诸如工具的制造和使用，劳动的日益增加，语言文字的形成，食性由

素食向肉食转变等等，这些都对脑容量的进化起到了至关重要的推动作用。 
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1. 引言 

千百年来，“脑”这一构造精巧同时又充满着无限奥秘的物质正吸引着人们极大的研究兴趣。早

在古希腊时代，人们就已经开始了对脑的认识。被称为“西方医学之父”的希波克拉底(Hippocrates，
公元前 460~379)认为脑不仅主导动物对外界环境的感知，而且是知识和智慧的发源地。直到 19 世纪

末到 20 世纪初，随着神经解剖学和神经生理学以及其他相关科学技术的不断发展，人们对大脑的研

究和认识才开始逐步加深。1873 年，意大利组织学家卡米洛·高尔基(Camillo Golgi, 1843~1926)发明的

高尔基染色法开创了对脑和脊髓的结构进行细微研究的先河；而“现代神经科学之父”——圣地亚哥·拉
蒙–卡哈尔(Santiago Ramón y Cajal, 1852~1934)在高尔基染色法的基础上，通过研究神经细胞之间的

联系，提出了开创性的“神经元”学说(neuron doctrine) [1]。20 世纪以后，人们逐渐开始了对大脑的

系统研究。然而，随着脑研究的深入，研究者们相继发现了一些令人困惑的问题：动物是不是脑袋越

大越聪明？脑容量跟智力成正比吗？人类的思维和智力发展到底有没有极限？脑容量是否决定了我

们的认知能力？追本溯源，对脑容量的演变过程进行探究和分析势必将有助于我们来解答这些问题，

消除困惑。 
目前，很多脑科学问题众说纷纭，尤其是关于“脑容量与智力之间是否有必然的联系”这一问

题尚无定论。虽然很多研究者大都持否定态度，但不可否认的是：“脑容量”在脑功能和神经系统

的进化中扮演着举足轻重的角色，它是衡量动物进化程度的重要依据之一，同时也是人类脑进化中

的一个重要组成部分。有研究表明，人类脑容量的增加是人类智力和思维能力提升的标志[2]。另外，

由于脑容量具有很高的遗传性，并且在多种精神疾病病例中发生了明显突变[3]，因此研究脑容量的

变化对人们深入了解人类精神疾病的发生机制也具有相当重要的意义。我们经过广泛、大量的查阅

国内外文献资料，对当前的研究现状进行归纳整理，从生物进化的角度，对脊椎动物脑容量的演变

作了纵向的系统分析，试图理清脑容量演变与生物脑进化之间的联系，希望进一步揭示脑容量在生

物进化，尤其是在人类智商和认知能力发展中所起到的作用和意义。这样不仅可以使我们明晰脑容

量演变的历程，同时也可以为我们更加全面、深入的理解动物和人类的智力发展以及认知、行为方

式提供可靠的依据。 



生物进化过程中人类脑容量的演变 
 

 
34 

2. 生物进化中的脑容量演变 

2.1 神经系统的演变历程 

1859 年，英国生物学家达尔文(Charles Darwin, 1809~1882)出版了著名的《物种起源》一书，在书中

他首次提出了生物进化论的观点。按照他的进化理论，地球上一切生物的进化都是经历从无到有，由简

单到复杂、低等到高等，并且不断向前发展的过程。同样，神经系统的演变也是从低级到高级，伴随着

生物的进化而不断发展的。在较为低等的无脊椎动物以及脊索动物中，神经系统是最原始的、分散的网

状神经。单细胞的草履虫(Paramecium caudatum)虽然是一个简单的原生生物，但是细胞内已经分化出了

具有感觉并能响应外界刺激功能的纤毛和刺丝泡。水螅(Hydra)等其他腔肠动物的体壁布满了分散的神经

纤维，并且彼此相互联结成为神经网，形成了神经系统的起始。此后，神经系统又经历梯状、链状，进

而形成两端闭合的管状神经系统；这一个阶段，神经系统由分散到集中，不断进行发展，逐渐形成了脑

的雏形[4]。真正意义的大脑是随着脊椎动物的出现而诞生的。经历过漫长的演变，到脊椎动物，神经系

统进一步发展，在身体的前端形成了神经元高度集中、具有不同分工区域的中枢神经——脑，并且随后

形成原始的脑皮质区域，然后由初始的古皮质向新皮质进行过渡，进而成为神经系统进化的最高级形式

[5]。在这个过程中，脑的半球逐渐增大，脑体积显著扩增，脑容量得到极大的发展。 

2.2. 脊椎动物的脑与脑容量进化 

脊椎动物的神经系统非常发达，各器官高度完善，在动物进化中处于最高等级。脊椎动物的主要特点

有：a) 一些重要的感官在身体前方聚集，形成明显的头部，被称为有头类(craniata)；b) 具有保护脊髓作用

的脊柱(vertebral column)取代了脊索；c) 成对的肌肉群形成了高度完善的运动系统。最为重要的是，脊椎

动物的神经系统高度发达，由脑和脊髓构成，其中管状神经系统的前端特化为脑，后端分化形成脊髓，脑

进一步形成了大脑、间脑、中脑、小脑和延脑[5]。在低等脊椎动物，脑主要是协调控制各器官的运动；而

在高等脊椎动物，脑不仅可以接收各种刺激信息，并且还能对信息进行分析整合，进而调节、控制机体的

运动。从鱼类到两栖类、爬行类、鸟类、哺乳类、灵长类进而到人类，脑所起到的作用都是非常重要的，

它支配着动物个体几乎所有的生命活动，而脑容量在大脑发挥作用的过程中占据着不可或缺的地位。 

2.2.1. 鱼类的脑与脑容量进化 
鱼类是最古老的脊椎动物，它们出现并兴盛于 4 亿~3.6 亿年前的泥盆纪时期，一生都在水中活动[6]。

鱼类的脑已经有了明确的分区，由端脑、间脑、中脑、小脑和延脑五部分组成。端脑相对较小，由嗅脑

(rhinencephalon)和大脑(pallium)构成，嗅脑在大脑前端，包括嗅球、嗅束和嗅叶。大脑主要由嗅神经(olfactory 
nerve)组成的古皮质(paleopallium)构成，具有控制嗅觉和协调运动的功能。与大脑相比，鱼脑的下皮质

(Subpallium)较发达，又被称为古纹状体(Palaeostriatum)，与记忆和空间定位有关。相对于其他脊椎动物而

言，鱼类的脑所占身体的比重较小。据测定，鳗鲡(Anguilla japonica)的脑容量在重量上仅占其体重的 0.05%，

江鳕(Lota lota)的脑约占其体重的 0.14% [5]。2010 年，Jeremy F.P. UIImann 等人通过核磁共振成像法对幼

年尖吻鲈(Lates calcarifer)的分析表明，其脑容量平均约为 43.88mm3，脑重所占体重之比为 0.26% [7]。而

在金刚、丁莉等人的研究中，鲫鱼(Carassius auratus)的脑重所占其体重的比例达到了 0.31% [8]。较小的

脑容量决定了鱼类较为简单的行为和认知能力，研究表明鱼类的学习能力相比于其他高等脊椎动物而言明

显较低，在一定的外界压力[9]和干扰存在的情况下，它们表现出记忆衰退，注意力难以集中[10]等现象。 

2.2.2. 两栖类的脑与脑容量进化 
从鱼类进化到两栖类，脊椎动物开始了向陆地扩展的进程。在泥盆纪的末期两栖动物开始出现，它们

在距今 3.6 亿~3 亿年前的石炭纪得到蓬勃发展。两栖类作为由水生动物向陆生动物的中间过渡形态，其脑
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的结构与鱼类基本相似，但在发育程度上则有明显的提升。首先，两栖类的大脑左右半球完全分开，以矢

状裂相隔。其次，大脑在古皮质和旧纹状体(archistriatum)的基础上，在顶部新出现了旧皮质(archipallium)，
主要司嗅觉。中脑背部为圆形视叶，腹部增厚，是两栖类的视觉中心和神经系统的最高中枢[11]。两栖类

的脑容量比鱼类有一定的扩张。但由于其头骨宽而扁，以及平颅型的脑颅构造，导致脑腔狭小，因而对其

脑容量的发展起到了一定的限制作用。同时，两栖动物的纹状体和小脑不发达，这也限制了其脑的进化。

在 Gerhard Roth [12]等人对 17 种不同的蛙类和 22 种蝾螈大脑的研究中，蝾螈比蛙类的大脑结构更为简单，

而且脑容量也更小。这表明，脑容量可能在一定程度上决定了动物的活动能力和活动范围。 

2.2.3. 爬行类的脑与脑容量进化 
在古生代的石炭纪末期，爬行动物开始登上陆地，真正摆脱了对水的依赖。它们从古两栖类中演化

出了以羊膜卵进行繁殖的能力，解决了以往动物不能在陆地繁殖的问题，成功地完成了由水栖到陆生的

过渡。随着脑的进化，它们脑的各部分已不是排列在一条直线上了，而是出现了颈曲。它们的大脑比鱼

类和两栖类具有更复杂的分析、综合能力。而且其大脑半球增大，纹状体扩增明显；中脑随着进化出现

四叠体(corpora quadrigemina)。爬行类的大脑皮质仍属旧皮质(archicortex)，但是在大脑的顶部已经开始出

现锥体细胞，并进一步聚集为脑神经细胞层，成为神经相互联系的中心[11]。旧皮质的残余是人类海马的

前身，仍司嗅觉。爬行动物的头骨出现了颞窝，因而进化出了发达的咬肌。虽然颅腔进一步扩大，但是

由于咬肌的牵制作用，颅腔难以得到充分的发展，从而限制了脑容量的发展。虽然爬行动物脑容量所占

身体的比重仍然较低，但是已经远高于低等的脊椎动物，如绿蜥蜴(Lacerta viridis)的脑体比为 0.242%，

是鳕鱼(Gadus callarias)(0.084%)的近 3 倍(见图 1)。较高的脑容量使它们具有比鱼类更加复杂的认知和行

为方式，学习能力和记忆能力大大提高，如某些蛇类可以依靠对气味的记忆进行捕食；这表明，随着脑

容量的扩增，爬行动物智力的发展也受到了非常积极的影响。 

2.2.4. 鸟类的脑与脑容量进化 
鸟类起源于距今约 2.3 亿年前的早三叠纪时期，是由古爬行类进化而来的一种广泛分布于地球各地 

的高等脊椎动物，它们的脑基本结构与爬行动物相似，但更为发达。鸟类的大脑主要由大脑皮层和纹状

体构成，是各种本能活动以及认知、学习的中枢。过去传统的观点认为鸟类的大脑皮层很薄而且不发达，

上纹状体(hyperstriatum)和新纹状体(neostriatum)是鸟类的高级神经中枢。然而，根据近年来的多方面研究，

已经证实鸟类的背腹嵴(dorsal ventricular ridge, DVR)非常发达，这是一种位于大脑皮质底侧部的类皮质结

构，它与哺乳类的大脑皮层(pallium)是同源的[13] [14]，且具有类似的功能，被认为是鸟类神经系统的最

高中枢。鸟类的中脑和小脑也非常发达，中脑为比较发达的视叶，接受来自视觉的冲动，小脑司协调和

平衡运动。到鸟类，动物脑容量的发展出现了明显的转折，进入了迅速扩增的阶段。鸟类的头骨顶部发

生了圆拱化，使颅腔更加膨大，为脑容量的发展提供了有利条件。它们的脑容量仅次于哺乳动物，脑重

占身体总重的 2%~5%。在 Crile & Quiring [15]的统计数据中，体重仅为 23.26g 的家麻雀(Passer domesticus)
的脑重就已经达到了 1.0185 g，占身体重量的 4.38%，甚至超过了大多数的哺乳动物。脑容量的扩张极大

地增强了鸟类的适应能力。2013 年的一项对 200 多种鸟类的研究表明，脑容量较大的鸟类的压力激素循

环水平更低，从而能够更加轻松、从容地应对野外自然环境中的生存压力[16]。而如鹌鹑和鸡之类的小脑

容量鸟类，学习能力和应对复杂环境变化的抗压能力明显较低。 

2.2.5. 哺乳类的脑与脑容量进化 
哺乳类和鸟类的进化都是以爬行动物为起源的，它们出现的时间大致相同。哺乳动物高度适应陆地

生态环境，它们胎生、哺乳以及具备恒温的特点使其各方面得到了充分的发展和完善，尤其是神经系统

的进化更是明显。哺乳动物的脑由大脑、间脑、中脑、小脑及延脑组成，其大脑半球表面的皮质已经进
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化为新皮质(neocortex)，具有典型的六层结构，而且皮质出现了沟纹和回转，功能的复杂性和精确性大大

增加。而且大脑皮层是整个神经系统的联系中心，负责分析、处理来自全身各处的神经冲动。它们的纹

状体显著退化为基底核；古皮质和旧皮质分别退化为梨状叶和海马(hippocampus)，都与嗅觉有关。随着

皮质的进化，哺乳动物大脑的左右半球出现了很多神经元相互联络形成的通道，称为胼胝体(corpus cal-
losum)，为哺乳类所特有。哺乳类的中脑较为退化，底部加厚形成大脑脚(cerebral peduncle)，顶部形成四

叠体(corpora quadrigemina)，司视觉和听觉。小脑极其发达，位于后脑背部，是协调运动和控制平衡的中

枢。随着大脑结构的复杂化，哺乳动物新皮质的容量也迅速增加，皮质增厚增高，表面积加大，脑容量

明显扩增，大脑的左右半球体积极度膨大，不仅充满了颅腔的前部，更向后遮盖了间脑和中脑，灵长类

的甚至盖住了小脑。另外，哺乳类的头骨出现愈合现象，骨块减少，脑颅扩大，脑容量得到极大提升，

哺乳类的脑容量在脊椎动物中是最大的，脑占身体的比重为 2%~9% [5]。尤其是人类脑容量的发展更为

明显，如生活在古印度的玛雅人(Maya-Quiche Indian)平均体重不超过 50 千克，但脑容量所占体重之比达

到了 3.17%。较大的脑容量使哺乳动物在陆地上得到长足的发展，它们的智力更为进化，行为方式更加

复杂，社会关系更加紧密，因此哺乳类成为高度适应陆地生活的霸主。 
在对鱼类的鳕鱼(Gadus callarias)、两栖类的牛蛙(Rana catesbiena)、爬行类的绿蜥蜴(Lacerta viridis)、

鸟类的鸽(Columba livia)以及哺乳类的狒狒(Papio cynocephalus)和人(Homo sapiens)的脑容量进行分析和

比较之后我们发现，在脊椎动物中，随着进化等级的提高，动物的脑容量以及脑体比总体呈现逐渐增加

的趋势，低等脊椎动物的脑重所占体重之比极低，高等脊椎动物的脑体比相对较高，可以高达低等脊椎

动物如鱼类、两栖类的几十倍(如图 1)。据此，我们推测，脑容量与智力可能存在一定的相关性，如短嘴

鸦(Corvus brachyrhynchos)，一种被普遍认为是高智商的鸟类之一，其脑容量占体重之比为 2.76%，远远

超过了同为鸟类的鸽(Columba livia)，几乎可以与人类(2.96%)相媲美。1940 年，Crile & Quiring [15]对 3690
种脊椎动物的脑重及体重等相关项目进行了数据统计，我们从中选取了鱼类、两栖类、爬行类、鸟类以

及哺乳类的几个物种为研究对象，对脑容量的发展历程进行了分析(图 1)。 
 

 
随着进化等级的提高，动物的脑容量以及脑体比总体呈现逐渐增加的趋势，且在从爬行类向鸟

类过渡的过程中，脑容量出现了明显的转折，从爬行类以后，脊椎动物的脑容量开始急速扩增 

Figure 1. The variation tendency of several different groups of vertebrates’ brain-body size 
图 1. 几种不同类群的脊椎动物脑容量占身体比重的变化趋势 

3. 人类进化历程中脑容量的演变 

研究动物的脑容量变化，不得不提到灵长目的人类。灵长类动物是哺乳动物中进化得最完善、最成

功的高等级智力动物。而人类更是灵长动物中的佼佼者，他们的大脑很早就已经进化到了较高的水平， 
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大脑皮层的精细程度比其他任何哺乳动物都要发达。虽然，数十万年来人类的脑容量几乎没有多少明显

的提升，但相对于其他较低等的脊椎动物而言，人类的脑容量的发展是飞跃式的。 
文化以及社会行为的进步极大地促进了人类脑的进化，对人科颅骨化石的研究表明，300 多万年前生活

的早期人类—阿法南方古猿(Australopithecus afarensis)的脑容量还不到 450 立方厘米，而同属南方古猿的体

型稍大的鲍氏傍人(Paranthropus boisei)的脑容量可以达到 500~550 立方厘米。随着不断的进化，到 230~150
万年前，能人(Homo habilis)开始出现，这标志着人类与猿开始分离。能人已经可以制造并使用简单的石器，

而且脑的大小也有了迅速的增加，他们的平均体重不超过 30 千克或者 40 千克，脑量已经达到 600 立方厘米

以上[17]。到旧石器时代，生活在距今 200 万~50 万年前的直立人(Homo erectus)开始形成了原始的文明和社

会组织，他们已经具备了语言交流的能力。在这个时期，随着石器工具的复杂化以及捕猎活动的集体化，语

言被更加广泛、频繁地运用，个体变得越来越聪明，社会行为更加复杂[18]。直立人的脑容量进一步扩大，

生活在北京周口店的北京直立人(H. erectus pekinensis)的脑容量为 915~1200 立方厘米，平均可以达到 1000
立方厘米左右。直到 30 万~10 万年以前，智人(Homo sapiens)的出现加速了人类的现代化，他们形成了相对

较高水平的文明，脑容量上升到了 1300 多立方厘米，几乎达到了现代人的水平。生活在距今 20 万~3 万年

前的尼安德特人(Neanderthal)(简称尼人)是早期智人的代表，他们广泛使用精细的打制石器，拥有了使用火

的能力，并且发明了一些较为进步的劳动工具和武器，情感和友谊在他们之间得到发展，精神世界已相当丰

富。虽然仍有一些直立人的特征，但尼人的脑非常发达，脑容量与现代人类相差无几，平均为 1500 立方厘

米。从尼安德特人以后，人类大脑所发生的深刻变化已经很少了[19]。从人类整个进化的历程来看，人类脑

容量的变化经历了一个近“S”形(图 2)，即两头进展缓慢，中间演变迅速的过程[20]。 
在人类进化的早期，脑容量的发展极其缓慢，其智力也处于较低等级；经历相当长时间的进化，到

“能人”时期开始出现转折，人类脑容量迅速提升。在“能人”向“智人”过渡的时期中，许多人类特

有的大脑皮质中枢得以产生，如运动性语言中枢、书写中枢、听力语言中枢等等。同时，大脑皮质还出

现了欣赏音乐、舞蹈和绘画等艺术的中枢，大脑的功能越来越复杂、完善。尤其是随着抽象思维的发展，

人类大脑额叶得到迅速扩张。到“智人”时期，脑容量的发展又出现了一个转折(图 2，图 3)，自此之后，

人类脑容量的进化又进入了一个缓慢发展的平台期或者说是停滞期，而且这个停滞期可能要持续相当长的 
 

 
人类的脑容量总体呈现“两头缓慢，中间迅速”的“S”型曲线式发展状态；其中“能人”和

“智人”是两个关键的转折性时期。自“能人”以后，人类脑容量开始急速扩张；而经“智人”

后，人类脑容量的发展渐趋平缓 

Figure 2. The variation tendency of the brain size in human’s evolution 
图 2. 人类进化过程中脑容量的变化趋势 
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从南方古猿到现代人，人类的颅骨不断向外膨胀、向内扩张而逐渐隆起、椭圆化，颅腔容积不

断增加，脑容量逐渐增大[21]；能人的脑量是南方古猿的近 2 倍，是人类脑容量进化的一个重

大转折；智人的脑量是能人的近 2 倍，已经达到现代人的水平，是脑容量进化的又一转折；现

代人的颅骨极度圆拱化，其脑容量达到人类脑容量进化的最高水平 

Figure 3. The variation of the skull morphology and brain size in human’s evolution (From 
Wu XJ, Liu W, Norton C. 2007) 
图 3. 人类进化过程中颅骨形态和脑容量的变化(自吴秀杰，刘武，Norton C. 2007) 

 

时间。在整个脊椎动物的进化过程中，脑容量的变化是逐渐增加的，而且在低等脊椎动物中增加的速度较

慢，随着动物进化等级的提高，脑容量得到迅速提升。数量庞大、种类繁多的神经细胞是大脑发挥功能的

物质基础，脑容量的扩增为脑内神经元的增殖和分化提供了条件，从而进一步促进大脑功能的进化和发展。 

4. 脑容量演变历程中的影响因素 

对动物来说，无论是低等还是高等，脑容量在很大程度上决定了它们的认知能力、智力水平以及社

会关系复杂程度[22]。而动物的遗传特性、认知能力、社会地位、种群关系以及生活环境等一系列的因素

又反过来对它们的脑容量造成影响。在漫长的进化过程中，脑容量的演变受到了多种因素的共同影响。 

4.1. 基因进化对脑容量的影响 

人类之所以区别于其他种类的脊椎动物，就在于人拥有世界上最为先进、精巧的大脑和复杂的认知

能力。而脑容量的变化是人类拥有高度发达的大脑的主要特征之一。与其他灵长类相比，人类的脑容量

为黑猩猩脑容量的近 4 倍，猕猴的近 20 倍。近年来，随着分子生物学、遗传学的发展以及核磁共振成像

技术(Magnetic Resonance Imaging, MRI)的不断完善，人们得以从更加具体、微观的角度研究基因对脑容

量的变化所造成的影响[23]。研究表明，脑容量具有很高的遗传特性，将脑容量的变化与基因的进化相联

系，有助于从根源上发现问题的本质，从而阐明脑容量进化的机制。随着诸如 MCPH1、ASPM、FOXP2、
MYH16 等一系列与脑容量有关的基因的发现(表 1)，脑容量发生变化的机制正在被逐渐揭示。 
 
Table 1. The Genes associated with the variation of brain volume 
表 1. 与脑容量变化相关的基因 

基因 基本功能 

MCPH1 
引起人类原发性小头症 

ASPM 

FOXP2 与语言进化相关 

Emx-2 
与端脑的大小有关 

Pax-6 

PDGFD 

与神经前体细胞的增殖有关 ADCYAP1 

Interleukin-3 

AHI1 与 Joubert syndrome 脑畸形有关 

MYH16 编码肌球蛋白 
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MCPH1 基因是最早被发现导致人类出现原发性小头症的基因。分析表明，MCPH1、ASPM 基因存

在一些特殊的突变位点，这些位点可以改变其对下游基因的调控作用，从而造成氨基酸的特异性突变。

它们是人类发生进化的强烈正向选择信号，可能直接导致了人类在进化的初期阶段大脑容量的急剧扩增

[24]，并最终造成了人类与黑猩猩在进化上的分离。FOXP2 基因于 20 世纪末被科学家首次发现，它可

能通过影响语言的进化而影响脑容量的发展[25]。在人类与其他灵长类分离后，FOXP2 基因发生了

T303N 和 N325S 两个位点的突变；其中 N325S 位点的突变受到正向选择，并改变了转录因子的调控路

径，进而对人类中枢神经系统的发育造成影响。同时，FOXP2 的突变使脑皮质—基底核回路得到改善，

导致语言发生进化，从而促进了脑容量的增加[26]。Pax-6 和 Emx-2 是在端脑进化过程中发挥作用的基

因。这两个基因的表达是互补的，Pax-6 基因在端脑的表达水平从前到后逐渐降低；而 Emx-2 的表达量

从前到后逐渐增高，在前侧部低表达，中后部高表达[27] [28]。然而有趣的是，Emx-2 突变动物表现为

中后部皮质区缩小，前侧部皮质区扩张；而 Pax-6 突变的动物则表现为前侧部缩小和后中部扩张[29]。
上述证据表明，基因不同位置的梯度表达可能对端脑的增长和发育有着极其重要的影响，进而影响到整

个大脑的体积。 
PDGFD 是生长信号通路的关键成员，它作用于人类大脑中的放射状胶质细胞(radial glial cell)等前体

细胞，保证干细胞的正常扩增。实验证明，在哺乳动物的进化过程中，PDGFD 的表达影响了放射状胶质

细胞增殖的信号通路[30]，使细胞活性增强，从而促进大脑神经细胞增多，大脑皮层增大，脑容量显著膨

胀。ADCYAP1 是被发现的另一个与神经前体细胞的增殖有关的基因。该基因携带有加速蛋白序列进化

的信息，在神经细胞从增殖到分化状态进行过渡中起到的调节作用意义非凡。重要的是，与非人灵长类

相比，在人类中 ADCYAP1 具有较高的专一性非同义替换率，这表明它与人类的脑进化密切相关。2012
年，Lou XJ，Li M 等人在研究脑容量对人类认知能力的影响时，发现位于人类 5 号染色体长臂 23.2~33.1
区域的序列变异位点(rs31480等)与脑容量强烈相关[31]。实验分析发现，受 rs31480影响的 Interleukin-3 (白
介素-3，IL-3)基因所表达的白介素-3 能够参与中枢神经系统的发育，从而提升神经前体细胞的增殖和存

活能力。也就是说，该序列变异位点通过白介素-3 间接地促进了脑容量的增加。AHI1 与 Joubert syndrome
脑畸形有关，这种畸形是由脑向脊髓的纤维导向障碍造成的[4]。ASPM、ADCYAP1 和 AHI1 都具有促进

非同义序列改变的功能，并且这种改变自人类与黑猩猩发生分离后，在人类这条谱系得到不断的延续。 
MYH16 是负责编码一种肌球蛋白的基因。在非人类灵长类动物，MYH16 专一性表达在某些头部肌

肉，特别是下颌嚼肌。在人体内，MYH16 基因发生了突变，减缓了嚼肌的生长速率，从而解放了以往被

束缚的颅骨，大脑容量因此有了充足的空间进行发展。虽然目前对造成 MYH16 基因突变的原因尚不清

楚，但可以肯定的是该基因的突变极大地促进了人类脑容量的进化[32]。 
与脑容量变化相关基因的发现，使传统的脑进化观点面临着新的挑战，同时也在生物界引发了一场

意义重大的变革。但也有一些研究者对“基因突变论”持反对态度，他们认为，仅仅将脑容量的进化归

因于少数几个基因的突变是明显不合理的，这是一种违背进化基本原理的推断。但基因突变在一定程度

上确实对人类以及脊椎动物的脑容量变化造成了不可忽视的影响[33]。研究表明，在人脑中，相关基因的

突变可以直接导致该区域面积的缩减[34]，从而对整个大脑的体积造成影响。 

4.2. 行为变化对脑容量的影响 

行为和认知方式的差别也是人类与其他动物之间最显著的区别之一。行为和认知的复杂性与组织性，

都与脑容量的扩大有着直接的联系[35]。在进化过程中，动物的行为变化是极其复杂的，工具的创造和使

用是动物尤其是人类行为特征变化的重要方面。由于生存的需要，使用工具进行捕食对于动物变得越来

越重要，一些动物逐渐学会了使用简单的工具，如海獭会用石块砸开贝类坚硬的外壳，黑猩猩会用树枝
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钓取地下的白蚁等。人类不仅拥有构造精细的大脑，而且还有着一双可以与大脑媲美的灵活而巧妙的手。

人类通过双手来制造并使用工具，为了获得蛋白质、脂质等更高热量、高营养的食物，人类就要不断发

明更为先进、方便的工具，采用更加高效的狩猎方式，这反过来使人的智力得到进一步的发展[36]。工具

使人类的生活和劳作变得更为高效、便利，同时也导致人类的双手和大脑变得更为灵巧、先进。人类在

进化的过程中，这一行为方式得到不断的选择和发展，它与大脑的进化得到相互促进。 

4.3. 劳动和语言对脑容量的影响 

恩格斯说：“劳动是同制造工具一起开始的……语言是从劳动中并和劳动一起产生的……首先是劳

动，然后是语言和劳动一起，成了人脑发展的两个最主要的推动力……”[37]。在人类进化的过程中，随

着各种工具、武器的制造和使用，狩猎和劳作的集体化，组织与协作的需求逐渐增多，人们之间的交流

愈加频繁。劳动使人们得以获得足够的食物和生活资料，并且更加适应自然环境。更为重要的是，在进

行劳动的过程中，人类产生了意识能力，并不断得到发展，进而形成独特的语言能力。劳动使人脑得到

充足的锻炼，变得更为精巧和复杂，大脑皮质不断出现区域性特化，逐渐形成了人类所特有的语言中枢，

如运动性语言中枢(说话中枢)、视运动性语言中枢(书写中枢)、视觉性中枢(阅读中枢)、听觉性语言中枢

等[38]。关于语言对人类所产生的意义，鲁迅认为：语言文字是人类生命中必不可少的重要部分，它与人

的生存息息相关。文字是人类独有的抽象性符号语言，是语言的进一步发展。文字的出现使得语言可以

跨过时间和空间进行传播，大大提高了人类沟通交流的效率，拓展了社会活动的空间。有了语言和文字

作为交流的媒介，人与人之间逐渐形成情感的纽带，社会关系进一步亲密、复杂化。在进行交流的同时，

人们的思维开始产生创新，进而创造出绘画、音乐等艺术以及文学，渐渐形成了人类社会独有的文化体

系。人类通过劳动能力、语言能力和思维能力创造了先进的物质文明和精神文明，社会文明的形成和复

杂化反过来又极大地促进了人类神经系统的发展，进而导致人类脑容量和智力的不断进化。 

4.4. 食物对脑容量的影响 

食物为人类提供生命活动所需的能量和营养，它对脑容量和智力的进化有着不可忽视的影响[23] [39]。
人类是杂食性动物，最早的人类主要依靠植物性食物为生，他们的饮食中至少有 95％的热卡是来自水果、

树叶和秸秆等植物。早期人类的大脑很难从低能量、低营养的淀粉等糖类食物中获得足够的营养进行发

育，因此他们的智力水平不高，脑容量普遍较小。随着生存环境的不断变化，进化了的灵长类(300 多万

年前的早期人类)学会使用工具进行捕猎，他们的食谱开始向肉类过渡。“肉食使脑髓获得了比过去多得

多的营养和发展所必需的材料，因此脑髓就能够一代一代更迅速更完善地发展起来……我们必须承认：

假若不食肉食，人就不会发展到这个地步……”[39]。由于饮食中肉类的比例越来越大，人类得到的动物

蛋白越来越多，食物营养更加丰富，从而为大脑的发育提供了充足能量和营养，脑容量得到极大扩展。

现代人的食物营养更加均衡，他们的脑容量几乎比早期的古猿类扩增了 3~4 倍(图 2)，这为人类智力的发

展打下了良好的物质基础。 
脑容量的变化受到多种因素的共同调节，基因的进化为脑容量的发展打下基础，而动物本身行为特

征的改变又推动了脑容量的进一步发展。在适应复杂多变的环境的同时，动物产生了更加丰富的社会行

为和组织关系，社会行为的不断进化导致动物的脑容量和行为认知能力之间形成一个良性循环，进而引

起大脑智力的不断提升和发展。 

5. 结束语 

动物从低等到高等，它们的神经系统从原始的简单网状神经开始，到梯状神经、链状神经，最后到
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脊椎动物形成高级复杂的大脑，经历了漫长的演变历程。而在脊椎动物在进化的过程中，脑容量也随着

神经系统的复杂化逐渐扩增。脑容量的变化关系着认知能力、智力水平以及大脑功能的进化。较高的脑

容量为动物的认知和智力发展提供了保障，高等脊椎动物具有较高的脑容量，因而也具有较高的智力和

更加高等的认知能力以及复杂的行为。在进化中，基因以及行为的改变是造成脑容量发生变化的关键因

素。就人类来说，行为的改变所造成的影响是巨大的，包括工具的制造和使用，劳动的日益增加，语言

文字的形成，食性由素食向肉食转变等等，这些都对脑容量的进化起到了至关重要的推动作用。 
发展的脚步永不停歇，生命的进化也将继续。脑容量的进化虽然缓慢，但随着时代的更迭，它终将

不断引起大脑功能的发展和完善。只有综合考虑与大脑进化相关的各种因素，才能全面地把握脑容量发

展的脉络，从而合理有效地开发我们的大脑。 
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