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摘要　近年来中国发现的大量中生代鸟类及研究成果填补了鸟类进化研究的许多空白．孔子
鸟类群的出现�将鸟类起源的历史向前大大推移�辽宁鸟的研究证明鸟类从爬行动物分出不久
即分为两大支系向前演化．中国中生代鸟类的形态特征支持鸟类飞行树栖起源理论．中华龙
鸟系小型兽脚类恐龙．尾羽鸟与原始祖鸟�如确为带羽毛的恐龙�将为鸟类的恐龙起源假说提
供最直接、重要的证据．
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我国近年来大量发现的、产自陆相中生代地层的鸟类化石［1］ �在国际上引起了很大的反
响�被一些学者誉为本世纪脊椎动物化石研究最重大的发现之一．中国发现的早期鸟类化石�
不仅为探索鸟类及其飞行起源提供了极珍贵的证据�而且填补了鸟类演化历史研究中的若干
空白．本文旨在简要回顾近年来�古鸟类学领域发生的重要变化�并侧重介绍我国早期鸟类研
究的现状、成果及意义．
1　历史的回顾
　　我国鸟类化石的研究�虽然自上个世纪末就已开始�但至本世纪30年代以前全为外国人
考察和研究�如East man（1895） 发表“ 中国北部巨鸵鸟化石” 、Anderson（1923）、Schlosser（1924）、
Boule（1928）和Lowe（1931）分别到我国北方新生代地层进行考察并报道了鸟类化石．其中记述
鸟化石最多者当推Schlosser �他记述了内蒙古二登图和乌兰霍列地区上新世（距今约5Ma）的
10种鸟类．Boule 记述了内蒙古萨拉乌苏河流域晚更新世（距今约50ka） 的9种鸟类化石．
Lowe 所著《中国鸵鸟化石》一文中�除鸵鸟外�尚记述有7种其他鸟类化石．美国鸟类学家
Wet more（1934）也记述了内蒙古始新世（距今约50Ma）的原始鹤类化石．

自30年代以后才有我国科学家自己的古鸟类研究．如已故中国科学院院士、中国古脊椎
动物学奠基人杨钟健�1932年报道北京周口店猿人产出地区的一白肩雕（ Aquila heliaca）化石�
其后又多次报道其他鸟类尤其是鸵鸟蛋化石的研究．

70年代以来我国鸟类化石研究取得长足进展�首先是对周口店更新世鸟类的研究�其次
是对山东山旺、江苏泗洪和云南禄丰3个中新世鸟类群的研究�接着又报道了河南、湖北、新疆
等地区的始新世的鸟类�特别是安徽潜山、陕西洛南古新世鸟类的研究引起了世界的关注．

1984年�侯连海和刘智成记述了发现于我国甘肃玉门的早白垩世中的甘肃鸟．尽管已知
的材料仅包括一不完整的后肢�甘肃鸟的发现结束了我国中生代鸟类研究的空白局面�并很快
引起了国外同行们的注意．事实上�甘肃鸟在当时也称得上是世界上最完整的早白垩世的鸟
类化石之一．

中国鸟、华夏鸟、朝阳鸟（侯连海、张江永�1993）、鄂托克鸟及波罗赤鸟等早白垩世鸟类化
石的相继发现�标志着中生代鸟类化石研究步入了一个新的纪元．以上化石皆产自湖相早白
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垩世地层�除鄂托克鸟产自内蒙古外�其余均出自辽宁朝阳县的九佛堂组．已发现的化石总
数�远远超过世界其他地区同期鸟化石之总和�使我国成为发现早白垩世鸟类化石最多的国
家．

1995年�作者等首次报道了辽宁北票市�晚侏罗世地层中发现的孔子鸟化石�这一化石不
仅为已知最早有喙的鸟类�而且在时代及原始性方面仅次于始祖鸟．这一发现�1995年在《自
然》（Nature）发表后�当年被美国的《发现》（Discover）杂志评为该年度100条重大科技新闻之一．

随后�作者等（1996）�又在《科学》（Science） ［2］ 发表了另一件产自辽宁北票�晚侏罗世地层
中的鸟类化石———辽宁鸟．辽宁鸟的进步特征�表明鸟类的祖先首次分异至少早于晚侏罗世．

值得一提的是�最近在与孔子鸟、辽宁鸟相同层位的地层中�还发现了中华龙鸟、原始祖
鸟、尾羽鸟等罕见的脊椎动物化石标本．尽管它们都被初步报道为原始的鸟类化石�中华龙鸟
已被学术界公认为小型的兽脚类恐龙�而后2种也被普遍认为带羽毛的恐龙．

以下�将分四部分�扼要介绍以上发现的意义和存在的争论．
2　填补早白垩世鸟类演化的空白
　　中生代依时间的先后分为三叠纪、侏罗纪和白垩纪．世界上已知最古老的鸟类化石�为
1861年发现于德国巴伐利亚索伦霍芬地区�晚侏罗世地层中的始祖鸟化石�距今约有150Ma ．
自H．V．Meyer 报道首块始祖鸟羽毛印痕化石至今�历经一个多世纪�已经报道的骨骼化石只
发现了7件．作为最早的鸟化石———始祖鸟一直是古生物学家和鸟类学家探讨鸟类起源的主
要依据�尽管始祖鸟具备了现生鸟类羽毛的主要特征�但在骨骼形态上却与爬行动物相差不
大．另一方面�晚白垩世已发现的鸟类化石�距今约80Ma �形态上和现生鸟类已非常接近．
这一时期的主要鸟类包括黄昏鸟和鱼鸟�主要发现于美国堪萨斯州的海相地层中．其中�鱼鸟
已具有发达的翼和突出的龙骨突�表明已具有很强的飞翔能力�而黄昏鸟则已特化为潜水的类
型．以上两类化石�发现时间较早�保存相对也好�因此�尽管它们较始祖鸟晚近70Ma �仍然
一直是研究始祖鸟以外、早期鸟类演化的主要材料．自80年代初以来�一类新的重要门类：反
鸟类化石（Enantiornithes）在阿根廷被发现�化石产自陆相晚白垩世地层．

长期以来�人们期望能够了解始祖鸟和现生鸟类类型之间的过渡环节．这一方面的证据
应理想地出自稍晚于始祖鸟的早白垩世地层．然而�由于种种原因�这一时期的鸟类化石�自
始祖鸟发现100多年来�一直鲜为人知�从而成为几代研究者们长久的遗憾．本世纪70年代
末以前�除少量零星破碎的材料�如 Enanliornis �Gallornis �早白垩世的鸟类化石很少受到重视．
80年代初�蒙古发现的 Ambiortus 及我国发现的甘肃鸟�逐步引起古鸟类学者对这一时期鸟类
化石研究的兴趣�但化石材料仍然很不完整．

90年代以来�我国大量发现的早白垩世鸟类化石�不仅真正填补了这一时期鸟化石研究
的长期空白�而且在数量及保存完整性等许多方面�皆超过了晚侏罗世和晚白垩世的鸟类［3］ ．
概括起来�我国早白垩世鸟类化石的发现意义在于：（ⅰ） 揭示了反鸟类�这一中生代最重要的
陆生鸟类�不仅起源于欧亚大陆�而且其真正的祖先至少早于早白垩世．反鸟类最初仅发现于
阿根廷的晚白垩世地层�且只为零散的骨片�特征与现生鸟类存在很大区别�为一类十分特化
的鸟类．近些年的发现表明�反鸟在早、晚白垩世几呈全球分布�并占据主导地位�种类和数量
均超过同期的今鸟亚纲所有成员的总和．中国早白垩世的鸟类化石�多数属于这一类鸟类类
群�不仅保存完整�而且具有其他地区无法相比的、丰富的种类和数量�从而极大地丰富了对反
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鸟类起源和演化的认识．最近�从孔子鸟类的相同层位中发现了一件最原始的反鸟化石�从而
表明�反鸟类可能起源于亚洲�白垩纪晚期扩散到南美；（ ⅱ） 今鸟亚纲的研究．朝阳鸟�作为
早白垩世最完整的今鸟亚纲的代表�在形态上与现生鸟类已十分接近�而与同期的华夏鸟、中
国鸟等所代表的反鸟类化石形成鲜明的对比．朝阳鸟也是唯一已知具有肋骨钩突的早白垩世
鸟类�这一重要特征一般见于现生鸟类．这表明�朝阳鸟不仅已经具备鸟类特有的单向高效的
呼吸系统�而且显然能够进行持续有力的飞行．晚侏罗世的鸟类及白垩纪的反鸟都不具备这
一特征．另一方面�朝阳鸟仍具有牙齿、耻骨远端的脚状突起等鸟类祖先具有的原始特征�表
明进步与原始特征的镶嵌分布�在早期鸟类进化过程中�也是屡见不鲜的；（ ⅲ） 早期鸟类系统
关系的研究．大量早白垩世鸟类化石的发现�为探讨包括始祖鸟在内的�早期鸟类的系统关
系�提供了许多重要的线索．如在我国发现的所有反鸟化石中�坐骨都具有一个伸向髂骨的突
起�跗跖骨只在近端愈合．这些特征同样见于始祖鸟和孔子鸟�而未见于鸟类的祖先或今鸟亚
纲的分子�似乎证实蜥鸟亚纲（Martin �1983）确为单系类群�始祖鸟只代表早期鸟类演化的一根
旁支．鸟类演化从一开始便可能分化为2支：一为蜥鸟亚纲�包括始祖鸟、孔子鸟和反鸟的成
员�无论在种类还是数量上�在中生代都占据统治地位�并和恐龙一起�在中生代末绝灭；另一
支为今鸟亚纲�虽然在中生代具有相对较少的代表�但其中的一支最终进化为所有现生的鸟
类．
3　孔子鸟与辽宁鸟的发现
　　孔子鸟与辽宁鸟都发现于我国辽宁北票的义县组地层中�其时代归属是晚侏罗世晚期还
是早白垩世目前仍是学术界争论的焦点．不论争论的最终结果如何�孔子鸟已基本被公认为
是始祖鸟以外已知最原始的鸟类．孔子鸟不仅在个体大小上与始祖鸟接近�而且在前肢上仍
保留了原始的“2�3�4” 的指式［2］ ；指爪大而锋利；后肢保留第5跖骨；头骨具有大的眶后骨�并
与鳞骨等组成完整的双弓式颞区；腹膜肋保留；胸骨短平�不具龙骨突；肩胛骨与乌喙骨愈合．
以上特征皆较早白垩世的鸟类原始�而肩胛骨与乌喙骨的愈合比始祖鸟还要原始．另一方面�
孔子鸟另一显著特征�是具有了发育的角质喙�牙齿相应退化�这一点不同于绝大多数其他中
生代鸟类�它们仍保留牙齿这一爬行类祖先的特征．孔子鸟是已知最早具有角质喙的鸟类�更
为重要的是孔子鸟的头后部分保留了已知鸟类最原始的颞区构造�如此鲜明的进步与原始特
征�在头骨上的共存�进一步表明镶嵌进化在脊椎动物演化中的普遍性．孔子鸟发现的另一重
要意义在于�它有大量保存完美的标本和不同类型的鸟类．已知数百件个体被发现�这一数量
远远超过其他任何一种鸟类化石．初步的研究还表明�孔子鸟为群居性鸟类�并具鲜明的雌雄
区别．雄性具有一对长的尾羽、而雌性尾羽较短．

辽宁鸟与孔子鸟相比�具有两点显著区别：一是较小的个体；二是明显进步的特征�包括胸
骨具有发达的龙骨突．辽宁鸟是已知最早的�具有这一进步特征的鸟类�代表了今鸟亚纲最古
老的成员［4］ ．辽宁鸟与孔子鸟共存�从另一方面表明�今鸟亚纲已经发生�鸟类真正的祖先在
形态上与始祖鸟或孔子鸟的区别�可能要比我们以前想象的要大．此外�辽宁鸟的跗跖骨近端
和远端开始愈合�而几乎所有蜥鸟亚纲的成员�跗跖骨都只在近端愈合�这一原始特征从晚侏
罗世至晚白垩世的成员中�几乎没有变化．已知今鸟亚纲的化石�如朝阳鸟等都具有远端愈合
这一进步的特征�这可能还表明�今鸟亚纲的成员所具有的粗壮的后肢与发达的飞翔能力�尤
1380

第44卷　第13期 科 学 通 报 1999年7月
评述



其是直接从地面起飞的能力�有密切的关系．
4　中国的鸟化石支持鸟类的树栖起源学说
　　关于鸟类飞行的起源�学术界一直存在两种不同的观点：一种可简称为地栖起源说�另一
为树栖起源说．前者由S．W．Williston 于1879年首先提出．他认为恐龙的前肢逐渐发展为鸟
类的翼�这一转变由奔跑、跳跃、飞翔和最终发展成为翱翔等几个步骤组成．Marsh 于1880年
首先提出鸟类飞行的树栖起源假说．他认为�属于鸟类祖先的爬行类动物�主要营树居生活�
它们就像松鼠和飞蜥等一样�开始仅能从一树枝跳向另一树枝．原始的羽状结构�在这一过程
中逐步演变成羽毛．1907年�匈牙利学者Nopscsa 提出了类似Williston 的假说．他认为近鸟祖
先应是快速善跑的二足类动物�原始的翼仅能增强活动和减轻奔跑时的负担�同时最初的翼也
是滑翔的推进器�久而久之胸肌和飞羽得到了充分的发育而能飞行．随后�近半个世纪�这一
假说基本被放弃�直到70年代�才由Ostrom［5］ 重新提出而复兴．Ostrom 的新见解包括�认为鸟
类翅膀的功能�最初不是为了飞行�而是首先开始仅能扑捉昆虫等动物�或者抓住地面或空中
的小动物．这是很有趣的设想�如现代家养的鸡等�为了抗御敌人而用翅膀作武器�许多鸟类
能在它最危机的时候使用翅膀的潜力迅急一击．他的这一假说�成为目前地栖起源假说的主
要代表．

另一方面�赞成鸟类飞行树栖起源学说的学者�包括Bock 和Feduccia 等人［6］ �主要强调重
力作用�这是在鸟类早期飞行中�不可忽视的作用�认为地栖起源说与自然选择与进化的一般
规律不相吻合．尽管目前两大学派的争论涉及到许多方面的证据�但化石证据始终为双方争
执的焦点．如始祖鸟的生活习性�便一直倍受关注�所引发的争论也最多．中国中生代大量鸟
化石的发现�无疑提供了鸟类飞行起源的新证据．尤其是孔子鸟、辽宁鸟等仅稍晚于始祖鸟�
而孔子鸟在形态上又十分原始�因此对其生活习性的研究�必然有助于揭示更多鸟类祖先的特
征．

孔子鸟和始祖鸟一样�具有大而弯曲的趾爪�跗跖骨相对较短�约为胫跗骨的一半．这些
特征与树栖生活的鸟类更加接近．孔子鸟在前肢上尚保留3个指爪�大而弯曲．早白垩世的
鸟类�如华夏鸟和中国鸟只保留2个指爪�分布于第1�2指节上．一些现生鸟类�如南美的何
爱青鸟�幼年时前肢也保留2个指爪�且也分布于第1�2指节上．我们认为早期鸟类保留的指
爪�可能和爱青鸟一样�是为了适应攀缘树木的需要．

现生鸟类趾节的比例可以区分树栖与陆生生活的鸟类．陆生鸟类近端趾节相对较长�而
树栖鸟类则具相对较长的远端趾节．在这一特征�始祖鸟和孔子鸟都更接近于树栖鸟类�而与
陆生鸟类存在较大区别．此外�孔子鸟具有一根长的尾综骨�这一特征可能也与这一鸟类借助
尾羽攀缘树干有关．

另一方面�孔子鸟和始祖鸟都只发育一个较小的胸骨�胸骨平板状�不具龙骨突�因此现生
鸟类中主要附着于龙骨突之上的飞行肌肉之一Supracoracoideus 可能尚未发育．这一肌肉与现
生鸟类的起飞密切相关�它在早期鸟类中的缺失表明从地面直接起飞的能力只在进步鸟类（如
朝阳鸟、辽宁鸟）中才开始出现．

早白垩世的鸟类�如中国鸟、华夏鸟等不仅发育初步的龙骨突等飞行特征�而且个体较小�
并可能具有了进步的小翼羽．小翼羽在鸟类起飞和着地时作用最大�尚未见于始祖鸟和孔子
鸟．这进一步表明鸟类的起飞开始于早白垩世较进步的鸟类．
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简言之�以上分析结果与鸟类的地栖起源学说不相吻合�相反支持鸟类的树栖起源学说．
主要理由：（ⅰ） 已知最古老的鸟类为树栖生活的类型；（ ⅱ） 从地面起飞的能力只在进步的鸟
类中才开始出现．此外�早期鸟类中�前肢和肩带�相对于后肢和腰带�一般较为进步�这表明
飞行或滑翔在早期鸟类演化中的作用�比奔跑更为重要．这一观察也支持鸟类的树栖起源学
说．
5　围绕中华龙鸟、原始祖鸟和尾羽鸟的争论
　　中华龙鸟是一类与孔子鸟同一地层中的小型兽脚类恐龙�化石也发现于辽宁省北票市的
义县组地层．陈丕基等人［7］ 详细描述了这一恐龙�认为它和德国始祖鸟相同层位中发现的美
颌龙关系最为接近．这一类恐龙�形态已十分特化�与鸟类的关系较远�在其身体的背腹两面
保存了一些细长密集的�“ 毛状” 或“ 纤维状” 覆盖物．这些纤维状结构�一些学者认为可能代表
了原始的羽毛．如果这一假说成立�这将是恐龙具有羽毛的最直接的证据�另外�也将多少支
持恐龙温血和鸟类起源于恐龙的假说．尽管目前多数学者都已承认中华龙鸟并不具有现生鸟
类羽毛的结构特征（如羽轴和分枝等） �但仍有不少学者认为�中华龙鸟具有的“ 纤维状” 结构�
也许代表了原始的羽毛向真正羽毛过渡的一个早期阶段．

虽然鸟类起源的恐龙学说（图1）�目前已为多数古生物学家所接受�但学术界仍存在很激
烈的争论�在一些关键特征上仍存在很多疑问．例如�胚胎学的最新研究清楚地表明�鸟类前
肢保留的三指�分别来自祖先爬行类的第2�3�4指．然而古生物学的证据却认为�鸟类及其兽
脚类恐龙的祖先所具有的三指�分别来自祖先爬行类的第1�2�3指．作者认为�如何解决这一
矛盾�将是鸟类起源于恐龙学说今后面临的最大挑战．可以预料�关于鸟类起源的争论也会继
续下去．正因如此�恐龙是否具有羽毛�便更加成为学术界关注的焦点．

图1　鸟类进化示意图
目前对于中华龙鸟具有原始羽毛假说的最大疑问�来自这样一些学者�他们认为中华龙鸟

的纤维状结构�事实上与羽毛根本没有任何同源关系�它们属于皮下的骨胶原质�结缔组织（羽
毛属于皮肤衍生物） ．他们提出的证据包括：

（ⅰ） 中华龙鸟的纤维状结构与某些海生蜥蜴的皮下纤维极其相似；
（ⅱ） 中华龙鸟的纤维状结构�都保存于皮肤印痕之下．
目前�对于中华龙鸟的纤维状结构两种截然不同的解释�相互对立．
作者认为�将来解决这一问题的关键可能在于：一是对化学结构的分析．羽毛的蛋白质结

构与骨胶原蛋白具有明显的区别�但化石是否保存了这一区别�现在还不得而知；二是依据更
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多的材料�分析纤维状结构和皮肤的真正关系．相信�这一问题最终会得到解决．
原始祖鸟也发现于辽宁北票义县组�因曾被认为是比始祖鸟更加原始的鸟类�而故此得

名．不久�原始祖鸟和尾羽鸟一起被认为是带羽毛的恐龙［7］ �在学术界引起很大震动．
原始祖鸟和尾羽鸟都具有真正的羽毛�而且个体比孔子鸟和始祖鸟都大［8］ ．在许多形态

特征方面�它们确实比已知最古老的鸟类原始．如原始祖鸟的牙齿尚保留锯齿状边缘�跖骨也
不愈合�前肢也比较原始；尾羽鸟的跖骨也不愈合�胫跗骨远端也未愈合�前肢很短．原始祖鸟
与尾羽鸟如果被确认为带羽毛的恐龙�将成为鸟类起源于恐龙学说的最有力证据�多年来关于
鸟类起源的争论可以就此平息．尽管多数学者已经开始庆祝这一胜利�但仍有一些学者对此
提出了质疑�如Martin 及Ruben 等人认为�原始祖鸟和尾羽鸟可能已经是鸟�而非恐龙�尽管它
们不会飞行�但这只是次生演化的结果．他们认为�尾羽鸟的尾椎只有22节�而且比始祖鸟缩
短�并已开始愈合�牙齿也为典型的鸟类牙齿的特征�原始祖鸟可能也具有较短的尾椎�而缩短
的前肢在许多次生失去飞行的鸟类中十分常见．

目前围绕原始祖鸟和尾羽鸟的争论�可以说才刚刚开始．许多形态特征保存尚很不理想�
而且进一步的研究还在继续．它们可能为真正带羽毛的恐龙�或者是一类比始祖鸟更原始的
鸟类的后裔．不论怎样�它们都已非常特化�不可能为鸟类真正的祖先．可以肯定的是�早期
鸟类的演化�远比我们所曾经想象的更加复杂．中国的化石材料可能最终能够解决困惑人们
多年的鸟类及其飞行起源的问题．早期鸟类演化的历史也将变得更加清晰�为生物的演化研
究提供重要的化石证据．
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