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摘　要　鸟类起源于兽脚类恐龙的假说得到

了广泛承认, 但鸟类起源研究方向依然存在

许多薄弱环节,主要包括鸟类手指同源问题 、

兽脚类分异时间框架问题以及羽毛起源和早

期演化的一些问题。我们近年来在这些问题

上取得了一系列重要进展。化石资料显示,

兽脚类恐龙在向鸟类进化当中, 其外侧两指

退化;而现代发育学证据表明, 鸟类手指是两

侧退化,保留了中间 3指。我们通过研究新疆

侏罗系地层中发现的泥潭龙, 提出了一种外

侧和两侧退化模式结合的新假说。该假说可

以解释古生物学与发育学资料之间的矛盾。

我们报道的一件产自辽宁中上侏罗统髫髻山

组的近鸟龙化石, 代表了早于始祖鸟的带羽

毛的物种, 我们提出了包括鸟类在内的主要

兽脚类恐龙类群出现于中侏罗世的一个快速

演化事件, 解决了有关鸟类兽脚类恐龙起源

假说的时间悖论问题。我们报道了在北票龙

化石中发现的一种新的原始羽毛类型, 给出

了发育学解释, 推测羽毛起源的时间可能在

三叠纪中期, 对于羽毛起源和早期演化研究

具有重要意义。
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　　鸟类起源于兽脚类恐龙的假说得到了广泛的承

认,但这一研究方向依然存在着许多薄弱环节,主要

包括长期以来争论不休的鸟类手指同源问题、涉及

鸟类何时出现的兽脚类恐龙分异时间框架问题以及

羽毛起源和早期演化的一些问题 [ 1, 2] 。我们的近期

研究在这些问题上取得了一系列重要进展 [ 3— 6] 。

一 、鸟类手指同源问题

　　化石显示, 原始的兽脚类恐龙具有 5个手指。

在向鸟类演化的过程中,它们的外侧两指 (相当于人

类的无名指和小拇指 )首先退化。传统研究认为,这

一退化最终导致两个外侧手指消失, 形成具有三个

手指的僵尾龙类的手部。鸟类是由僵尾龙类中的手

盗龙类演化而来的,因此现代鸟类也应该具有内侧

的三个手指。但发育生物学研究却显示现代鸟类具

有的三指是中间的三指, 也就是说在鸟类演化过程

中,最外侧和最内侧的两个手指 (相当于人类的大拇

指和小拇指 )退化消失了。这样, 古生物学资料和现

代发育学资料在鸟类手指同源问题上产生了冲突,

这一冲突也成为了少数学者反对鸟类恐龙起源假说

最有力的证据。

　　古生物学家和发育生物学家提出了各种假说,

试图消除这一矛盾,但这些假说都存在着明显的缺

陷。其中最具影响力的假说是由美国耶鲁大学教授

Wagner和 Gauthier提出的框架转移假说 [ 7] , 认为鸟

类手指在发育过程中基因表达出现了整体性错位表

达 (一种特殊的同源异型现象 ), 因此现代鸟类实际

上和僵尾龙类一样具有内侧的三个手指。但这一假

说从发育机制上进行解释非常困难, 没有得到广泛

承认;另外这一假说不认为三指形成过程存在过渡
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状态, 因此, 这一假说从化石证据的角度实际上是不

可检验的。

　　在 2009年 6月 18日出版的《自然》 (Nature)杂

志上, 我们提出了解决这一问题的新假说 [ 4] 。我们

在研究被命名为泥潭龙的一种出现于侏罗纪晚期的

小型兽脚类恐龙的时候, 注意到这种恐龙具有一种

不同寻常的手部结构。一般而言, 大多数四足动物

的手指或者足趾退化都是从第一手指或者足趾开

始,然后是第五手指或者足趾, 这样的模式被称为两

侧退化模式,这一模式一般认为是受保守的发育机

制控制的。但兽脚类恐龙则是先退化第五手指和第

四手指而保留内侧三个手指,这种模式被称为外侧

退化模式,这一模式被认为是由兽脚类恐龙猎食行

为需要的抓握功能造成的。像很多其它早期兽脚类

恐龙一样,泥潭龙具有四个手指, 但是其第一指却严

重退化了,显示了一种与其它早期兽脚类恐龙完全

不同的手指退化模式。这表明兽脚类的手指退化模

式要远远比过去认为的复杂。通过重新观察和分析

其它兽脚类恐龙的手部结构,我们发现许多兽脚类

恐龙的手部特征其实也暗示着兽脚类恐龙的手指退

化模式可能非常复杂。综合新的古生物学资料和现

代发育学资料,我们提出了一种外侧转移假说来解

释恐龙手指的演化:最早期的兽脚类恐龙由于受到

猎食行为的功能性抑制,退化了最外侧的手指 (第五

指 );随后由于某些兽脚类恐龙丧失了猎食能力, 手

指退化不再受抓握功能的抑制, 而回到由保守的发

育机制来控制, 因此开始退化第一指 (最内侧的手

指 );在具有三个手指的僵尾龙类演化早期, 由于猎

食功能的需要,已经退化的第四指重新演化成功能

性手指。这样,僵尾龙类的三指应该是中间三指。

　　通过观察分析僵尾龙类,尤其是早期僵尾龙类

的手部,我们发现了一个有趣的现象:具有三指的僵

尾龙类的三个掌骨形态更接近原始兽脚类恐龙的中

间三个掌骨,但相关联的指节形态却更接近内侧的

三个手指。我们提出在兽脚类恐龙的手部演化过程

中确实出现了同源异型的转化, 正如框架转移假说

认为的那样,控制手指发育的基因表达出现了错位。

因此, 僵尾龙类的中间三指出现了内侧三指的特征。

但是, 我们认为这种同源异型的变化不是一次性完

成的, 也是不彻底的, 因此造成了僵尾龙类的掌骨形

态接近中间三个手指, 但指节形态接近内侧三个手

指的现象,这和现代鸟类手部基因表达由近端转向

远端以及指节确定处于个体发育晚期的现象是一致

的。实际上,某些针对现代鸟类手部后部 HoxD基因

表达模式的研究和我们的推测是一致的。

　　简而言之,兽脚类恐龙的手部演化是保守的发

育机制和猎食行为需要的抓握功能抑制相互作用的

结果, 其中又受到同源异型转化的影响, 最终导致了

包括鸟类在内的僵尾龙类保留了中间三指, 这不同

于传统上认为的僵尾龙类具有内侧三指的观念。这

样,存在于古生物学和发育学资料之间的矛盾就消

除了。

　　为了进一步证实这一新假说, 我们首次在古生

物学研究当中运用了近年来在分子生物学系统发育

分析当中流行的动态同源的方法。我们把系统发育

分析依据的特征列表划分为静态特征和动态特征两

个部分,用分子生物学当中对位排列的方法确定手

指的同源性,然后对形成的不同矩阵进行简约性分

析,最终得出树长数据来判断何种同源假说最简约。

最终的结论支持了外侧转移假说。

二 、兽脚类恐龙分异时间框架问题

　　鸟类恐龙起源假说的最薄弱环节之一就是涉及

最早鸟类何时出现的兽脚类恐龙分异时间框架问

题。目前已知的最早的鸟类是发现于德国索伦霍芬

地区晚侏罗世晚期地层的始祖鸟。如果鸟类恐龙起

源假说是正确的,与鸟类亲缘关系密切的兽脚类恐

龙化石应该能够在侏罗纪地层中大量存在, 尤其是

与鸟类亲缘关系最近的恐爪龙类化石。遗憾的是,

在世界范围内,这个时期的似鸟类恐龙化石记录一

直非常匮乏,这也就成为了一些学者反对鸟类起源

于恐龙假说的有力证据。

　　在 2009年 10月 1日出版的英国《自然》 (Na-

ture)杂志上, 我们报道了一件产于辽宁西部晚侏罗

世早期髫髻山组的保存有羽毛的赫氏近鸟龙标本,

代表了目前世界上最早的长有羽毛的物种, 进一步

支持了四翼恐龙的假说, 我们提出了兽脚类恐龙分

异的时间框架新假说,反驳了有关鸟类起源的 “时间

倒置”论 [ 3] ,这一研究代表着鸟类起源研究的一个重

大突破。

　　赫氏近鸟龙这一物种是 2009年年初我们根据

一个不完整的头后骨骼标本命名的, 并鉴定为与鸟

类亲缘关系最近的一种小型兽脚类恐龙。由于此次

研究依据的标本比该物种的正型标本更完整, 根据

其所提供的更多信息,我们将其进一步定位于恐爪
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龙类的两个枝系之一———原始的伤齿龙类。赫氏近

鸟龙的发现进一步缩短了初鸟类 、伤齿龙类和驰龙

类 (恐爪龙类的另一个枝系 )之间的形态差距。赫氏

近鸟龙最为奇特的地方在于前 、后肢和尾部分布的

飞羽。与驰龙类的小盗龙和初鸟类的始祖鸟相比,

近鸟龙的飞羽相对小, 羽轴纤细, 羽片对称, 尖端钝

圆。与小盗龙相似, 着生于后肢的飞羽形成后翼。

更奇特的是,其趾爪以外的趾骨上都被有羽毛,这种

完全被羽的特征在灭绝物种中尚无报道。

　　除小盗龙和近鸟龙以外,后翼也发现于非常接

近鸟类的足羽龙后肢上, 表明四翼形态是鸟类起源

的一个必经阶段。为适应复杂飞行的需要, 后翼逐

渐退化 、消失,而前肢形成的前翼则更加发达。结合

现代羽毛发育学资料, 足羽被认为代表着鸟类演化

过程中的一种原始状态, 而现生鸟类的足部鳞片很

可能是一种次生演化物。

　　赫氏近鸟龙的前肢比其它伤齿龙类的前肢要长

得多, 接近始祖鸟和驰龙类。前肢长通常被视为飞

行能力的一个指标。然而, 近鸟龙的飞羽与小盗龙

和原始鸟类的相比显然不适于飞行。此外, 近鸟龙

极长的小腿通常被视为适于奔跑, 但其长满羽毛的

后肢又在奔跑型动物中很少见。这些表明恐龙-鸟类

的转化过程是极其复杂的。

　　通过综合分析包括近鸟龙在内的兽脚类恐龙的

化石记录,我们提出, 兽脚类恐龙的所有主要类群在

晚侏罗世最早期之前可能都已出现, 并且迅速分化,

包括鸟类在内的许多重要类群就是在这次快速演化

事件中出现的。这次快速演化事件与同一时期发生

的 、可证实的古地理和古环境变化是一致的。

三 、羽毛起源和早期演化

　　从 20世纪中期开始,我国辽西早白垩世热河群

中产出了大量的带羽毛恐龙化石, 这些化石保存了

各种形态的原始羽毛以及具有现代羽毛形态的羽

毛。通过研究着生这些羽毛的各种恐龙的系统发育

关系, 古生物学家们推测出了这些不同形态羽毛由

简单到复杂的演化序列。化石证据显示的羽毛演化

序列支持了基于分子生物学资料和胚胎发育资料建

立的羽毛演化模型。尽管古生物学家们在恐龙化石

当中发现了发育学模型预测的大多数形态, 但一直

没有发现该模型预测的最原始形态———单根丝

状羽。

　　在 2009年 1月 20日出版的《美国国家科学院

院刊》 (PNAS)上, 我们发表了在这一研究方向的重

要成果 [ 5] 。我们在一种叫做北票龙的兽脚类恐龙身

上发现了一种扁平的单根丝状羽毛, 尽管这种羽毛

与发育学模型推测的最原始羽毛———柱状的单根丝

状羽毛,形态有所差异, 我们还是把北票龙的这种扁

平的单根丝状羽毛鉴定为最原始羽毛的一种变异形

态,从而在化石记录当中建立了一个能够与发育学

模型完全对应起来的羽毛演化序列。

　　我们推测,北票龙的这种扁平的单根丝状羽毛

之所以与发育学模型推测的最原始羽毛———柱状的

单根丝状羽毛形态有所差异, 是由于两者发育于形

态上稍有差异的羽胚:前者发育自扁平的管状结构,

而后者源自圆柱形管状结构。我们进一步推测, 发

育过程中这种管状结构内壁的羽枝脊如果没有发生

分化, 就会形成单根丝状羽毛, 而如果管状结构的羽

枝脊发生了分化,就可能形成由多根细丝形成的复

合体, 对应于羽毛演化的相对高级阶段。

　　我们进一步把北票龙的单根丝状羽毛与翼龙类

和鸟臀类恐龙身体上着生的丝状皮肤衍生物进行了

对比, 发现两者可能具有初级同源关系。如果这一

推论正确, 羽毛将可能起源于三叠纪中期甚至更早,

是包括恐龙和翼龙在内的一个更大类群的特征, 这

将为羽毛的起源和早期演化研究打开一个非常广阔

的空间。
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　　Ithasbeenwidelyacceptedthatbirdsaredescen-

dedfromtheropoddinosaurs, butanumberofissuesre-

mainpoorlyunderstoodorhighlydebated, includingthe

homologiesoftheavianmanualdigits, theearlyevolu-

tionofthemajorgroupsofderivedtheropods, andthe

originandearlyevolutionoffeathers.Recentlywemade

significantadvancesintheseresearchareas.Theropods

havetraditionallybeenassumedtohavelostmanualdig-

itsfromthelateralsideinward, whichcontradictsmany

developmentalstudiesindicatingII-III-IVidentitiesfor

thethreemanualdigitsofthebirds.Basedonnewin-

formationfromabasalceratosaurfromtheLateJurassic

ofXinjiang, weproposedanewevolutionaryscenario

thatcansolvethisproblem.Theearlyevolutionofthe

majorgroupsofderivednon-avialantheropodsisstillnot

wellunderstood, mainlybecauseoftheirpoorfossilre-

cordintheJurassic.Awell-knownresultofthisprob-

lemisthe`temporalparadox' argumentthatissome-

timesmadeagainstthetheropodhypothesisofavianori-

gins.Wereportedrecentlyatheropodspecimenfrom

theUpperJurassicTiaojishanFormationofLiaoning,

whichrepresentstheearliestknownfeatheredspecies.

Thisnewfindrefutesthe`temporalparadox' andpro-

videssignificantinformationonthetemporalframework

oftheropoddivergence.Alldescribedfeathersinnona-

viantheropodsarecompositestructuresformedbymulti-

plefilaments.Wereportedrecentlyafeathertypewhich

isrepresentedbyasinglefilamentandthuscorresponds

totheearliestknownstagepredictedbydevelopmental

modlesoftheoriginoffeathers.

Keywords:avianorigin;dinosaurs;homologies;evo-

lution
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5位科学家获 2010年度陈嘉庚科学奖

　　2010年度陈嘉庚科学奖于 2010年 6月 9日在北京揭晓并颁奖,中国科学院力学研究所白以龙研究员 、中国科学院大连化

学物理研究所杨学明研究员 、同济大学裴钢教授 、中国石油天然气集团公司北京石油勘探开发研究院李德生教授和清华大学吴

良镛教授等 5位科学家,分别荣获 2010年度陈嘉庚数理科学奖 、化学科学奖 、生命科学奖 、地球科学奖和技术科学奖。




