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!!摘要!发现于辽宁省西部的早白垩世湖相沉积岩地层的圣贤孔子鸟&>*4,3(<32*/4<22.4(032'骨架化石及其围
绕的羽毛化石#呈现出鸟类飞行的早期演化特征!% 圣贤孔子鸟的胸骨不发达#不发育龙骨突#标志着飞行能力弱#
而现代善于飞行的鸟类的胸骨和龙骨突发达#附着的大块飞行肌肉可占体重#$a以上,& 圣贤孔子鸟的前肢具

有B个灵活的手指#指爪大#呈镰刀状#更善于爬树#作为对比#现代善于飞行鸟类的前肢具有一组小翼羽#用于调
节通过翅膀表面的气流#避免大攻角时发生失速#确保顺利起飞或降落,另一方面#圣贤孔子鸟也展现出某些进步
的特征!% 圣贤孔子鸟具有轻便而无牙齿的角质喙#用于啄食-仅有=节尾椎#末端有一个尾综骨#用于附着扇状尾
羽#可提供关键的控制面#有利于随时控制飞行方向和速度&特别是在起飞和降落时'-其明显膨大的肱骨近端具有
一个卵形凹陷#推断是一种气囊系统构造#减轻了骨架的结构重量,& 圣贤孔子鸟拥有发达的羽毛系统#几乎和现
代飞行鸟类相同#十分有利于飞行,圣贤孔子鸟的翼形属于宽短形#与现代雉类相似#反映它们的飞行方式很可能
相同,

关键词!圣贤孔子鸟-飞行能力-早白垩世-辽西
中图分类号!D"#!!!!文献标识码!'!!!!文章编号!#$T%C:=<:&#$#!'$#C:T=C$=

!!一般认为#:T世纪%$年代发现于德国巴伐利
亚州上侏罗统索伦霍芬印版石地层&(348?3PF8FJ
(K?MK?GF8'的印版石始祖鸟&L/().1*N01/7J+<0)*$
;/.N)<(.'化石代表了一种古老的鸟类&图:',尽
管始祖鸟的骨骼在许多方面依然相似于某些兽脚

类恐龙#如长足秀颌龙&>*IN2*;.0)32+*4;<N12'和
鲍氏腔骨龙&>*1+*N)72<29.3/<'等#但其所具备的
良好空气动力学外形和沿前肢排列生长的飞行羽

毛说明它们不但能进行滑翔飞行#而且也能实施原
始的动力飞行$:$"%,比较而言##$世纪T$年代发现
于我国辽宁省西部下白垩统义县组下部的长趾辽

宁鸟&8<.*4<4;*/4<2+*4;<5<0/<2'$%%*九佛堂组的三
塔中国鸟&'<4*/4<22.40142<2'$<%化石以及发现于西

班牙昆卡省下白垩统拉格古尼亚组&0H+7mJS7M8H
W3JLHGM38'的罗氏伊比利亚中鸟&K91/*I12*/4<2
/*I1/.+<'$=CT%鸟类化石则已分别显示出一些更加适

应飞行的演化特征#如骨化的胸骨龙骨突&KHJM8H
NGFJ8M'*发达的尾综骨&ROS3NGO4F'和明显的小翼羽
&H474H'等,由此可见#鸟类飞行演化的几项重大发
展在早白垩世就已完成,

迄今为止#对孔子鸟的研究大多数仍侧重于骨
骼形态描述*与其他古鸟类和现代鸟类的对比和系
统分类等方面,比如#侯连海等$:$%在中国辽西首次

发现侏罗纪孔子鸟化石#并对其特征进行分析描
述#此次发现填补了始祖鸟与中生代最重要的陆栖
鸟类C异鸟次亚纲之间的重要环节#证实了鸟类的分
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异在晚侏罗世已经开始-周忠和等$::%对孔子鸟的形

态特征进行分析#认为个体大小的变化在早期鸟类
飞行能力演化中的作用十分显著-汪筱林等$:#%对辽

西四合屯及周边地区义县组下部地层中的脊椎动

物化石层位进行了研究#认为赋存该地层湖相页岩
中的鸟类和爬行类动物群真实的记录了侏罗纪+
白垩纪界线附近重大脊椎动物集群死亡事件,但
孔子鸟究竟怎样飞行. 与现代鸟类对比#飞行能力
究竟处于什么水平. 研究相对较少,实际上#辽西
地区下白垩统义县组下部发现的数以百计的圣贤

孔子鸟&>*4,3(<32*/4<22.4(032'化石#已经为鸟类
早期飞行演化提供了丰富而有价值的证据,基于
辽宁省北票市上园乡#件保存良好的圣贤孔子鸟化
石&图#'的研究#本文尝试从骨骼学*羽衣及翼形特
征解析其飞行能力,

产地!德国巴伐利亚州索伦霍芬上侏罗统

图:!印版石始祖鸟化石照片$:B%

WMS;:!)?FR?3G33PL/().1*N01/7J+<0)*;/.N)<(.P3NNM4$:B%

!!圣贤孔子鸟骨骼学特征

!#!!颌部

圣贤孔子鸟颌骨与现代鸟类的相似#结构较轻
且无牙齿#前端具有角质喙#鼻孔靠后#进食方式显
然是啄食,相反#印版石始祖鸟及绝大多数中生代

产地!中国辽宁省西部北票市上园乡下白垩统义县组
&H';保存于维也纳自然历史博物馆$:B%-&]';保存于国家
自然博物馆$:!%

图#!不同的成年雄性圣贤孔子鸟化石照片

WMS;#!9MPPFJF8GP3NNM4R?3G3N3PH@74GLH4F>*4,3(<32*$
/4<22.4(032

鸟类仍像许多兽足类恐龙那样#使用结构较重且生
有一系列锋利牙齿的颌#鼻孔靠前#以撕咬方式进
食#仍保留其祖先陆上生活的习惯&图B',从这一
点看#圣贤孔子鸟更接近现代鸟类,

图B!印版石始祖鸟$:B%&H'与圣贤孔子鸟$:!%&]'的喙部
特征

WMS;B!)?F]FHdK?HJHKGFJMNGMKN3PL/().1*N01/7J+<0)*$

;/.N)<(.$:B%&H'H8@>*4,3(<32*/4<22.4(032$:!%&]'

!#"!前肢

圣贤孔子鸟前肢腕骨和掌骨是分离的#尚未像
现代鸟类那样合并成一个完整的腕掌骨&KHJR3C
LFGHKHJR7N',其手骨由可活动的指掌骨组成#第

-*0*.指发育成可灵活抓握的指骨及强烈钩曲

TT:
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的利爪&图!'#这一点和印版石始祖鸟及兽足类恐
龙的一样,其第-*0手指爪甚至比足趾爪还要发

达#更适合在树上攀爬,

图!!圣贤孔子鸟的第0指骨*尺骨*第-指骨*桡骨以及肱骨近端的卵形凹陷特征$:!%

WMS;!!)?FK?HJHKGFJMNGMKN3P>*4,3(<32*/4<22.4(032yR?H4H8SF0#748H#R?H4H8SF-#JH@M7NH8@G?FcFJOFIRH8@F@RJ3IMC
LH4F8@ M̀G?H83cH4@FRJFNNM38$:!%

!#$!腰带

圣贤孔子鸟与印版石始祖鸟一样#腰带的坐
骨*肠骨及耻骨不合并#显然还没有演化出重量轻
而刚度好的*更适于飞行的紧凑骨骼构造,应该指
出的是#圣贤孔子鸟骨骼合并程度低反映了该鸟的
原始性#并不意味着这些化石标本是未成年个体#
因为其骨表层已完全长成#其荐椎骨和尾综骨各自
也已合并,此外#圣贤孔子鸟的羽衣印痕化石也呈
现明显的成年特征#如成年雄性个体的大羽冠
&图"'和长尾翎&图%',

图"!现代维多利亚凤冠鸠$:"%&H'与圣贤孔子鸟化石$:B%

&]'成年雄性个体羽冠特征

WMS;"!)?FKJFNGK?HJHKGFJMNGMKN3PH@74GLH4FM8@McM@7H4N
3P:*3/.@<(0*/<.$:"%&H'H8@>*4,3(<32*/4<2
2.4(032$:B%&]'

圣贤孔子鸟与三塔中国鸟等后来的飞行鸟类

一样#其分别支撑初级飞羽&RJMLHJMFN'和次级飞羽
&NFK38@HJMFN'的第0指&中指'骨和尺骨各自比相邻

图%!现代红嘴蓝鹊$:%%&H'与圣贤孔子鸟化石$:B%&]'成
年雄性个体的长尾翎特征

WMS;%!)?F438SGHM4PFHG?FJNK?HJHKGFJMNGMKN3PH@74G
LH4FM8@McM@7H4N3P?/*(<22.1/70)/*/)74().$:%%

&H'H8@>*4,3(<32*/4<22.4(032$:B%&]'

的第-指骨和桡骨粗壮一倍以上&图!'#不像印版
石始祖鸟和兽足类恐龙那样几乎相等#可见圣贤孔
子鸟骨骼的动力飞行功能已有不小的提高,同时#
圣贤孔子鸟与印版石始祖鸟和某些兽足类恐龙类

似#其手骨和肱骨很长#保留着前肢的抓握和攀爬
功能-而三塔中国鸟等后来的飞行鸟类肱骨趋向缩

$$#
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短#手骨比肱骨更短#第-指明显缩小#指爪退化,

!#%!肱骨近端凹陷

圣贤孔子鸟肱骨近端膨大并具有一个卵形凹

陷&图!'#虽然其功能至今尚未确定#但可能与现代
飞行鸟类特有的肺C气囊系统的早期演化有关$:<C:T%,
现代飞行鸟类因体表无汗腺且覆盖羽毛#在大运动
量的动力飞行中#为避免体温上升过高#主要通过
一套与肺相通的气囊系统呼吸散热#同时该系统还
具有提供浮力和贮存*供应氧气的功能#在动力飞
行中让心肺持续补充氧气#保证血液有足够的含氧
量#以满足动力飞行的消耗#因而骨骼上往往存在
各种气囊孔或凹陷$:<C:T%,相较而言#印版石始祖鸟
骨骼化石上未见有这种凹陷#它们的肺可能仍属于
爬行动物式的,

!#&!叉骨

圣贤孔子鸟的叉骨支粗壮#夹角较大#呈钝角
状#较宽短$#$%&图<'#与印版石始祖鸟和某些兽足类
恐龙的相似$#:%#与现代飞行鸟类有较明显区别,现
代飞行鸟类的叉骨支较窄长#夹角较小#呈锐角状#
已特化为在扇动翅膀动力飞行时#作为协调肩带动
作和驱动锁骨气囊充气C排气及呼吸循环的助力
弹簧$##%,

图<!圣贤孔子鸟的叉骨特征$#$%

WMS;<!)?FK?HJHKGFJMNGMKN3P>*4,3(<32*/4<22.4(032y
P7JK74H$#$%

!#'!脊椎

圣贤孔子鸟骨骼特征的原始性类似于印版石

始祖鸟及许多爬行类!胸肋不发育骨化的钩状突
&3NNMPMF@78KM8HGFRJ3KFNNFN'#存在一列游离腹肋
&SHNGJH4MH'&图='#其背椎竟多达:B节#与印版石始
祖鸟及大多数兽足类恐龙的:!节背椎数量相近#不
像三塔中国鸟等后来的鸟类那样不超过::节背
椎$<%,另一方面#圣贤孔子鸟的尾椎却演化得更适

应飞行#和三塔中国鸟的一样#矢量活动尾椎&cFKC
G3JMAF@KH7@H4cFJGF]JHF'约=节#与现代飞行鸟类
的%"=节差不多#而比印版石始祖鸟及大多数兽足
类恐龙多达#$节以上的矢量活动尾椎要少得多,
此外#尾椎的末端出现了一个明显的尾综骨&图T'#
虽不及三塔中国鸟的发达$<%#但却意味着圣贤孔子
鸟已拥有与现代飞行鸟类相似的扇状舵羽#能灵活
控制飞行方向和速度,背椎和尾椎数量的减少#缩
短了身体长度#使重心前移向两翅之间#更便于飞
行中的姿态控制,这些特征对于在茂密的树林中
飞行#是至关重要的,相反#印版石始祖鸟和兽足
类恐龙背椎骨和尾椎骨较多#身体较长#导致重心
偏后到两腿之间#靠一条骨质的长尾平衡身体#更
适应陆上行走或奔跑,尽管印版石始祖鸟不对称
的初级飞羽及可对握的足趾表明其已向飞行和树

栖演化#但其祖先地栖生活的痕迹仍未完全退化,

图=!圣贤孔子鸟的一列游离腹肋和胸肋不发育骨化的
钩状突&方框内'特征$:!%

WMS;=!)?FK?HJHKGFJMNGMKN3P>*4,3(<32*/4<22.4(032y
SHNGJH4MHH8@MGNNGFJ8H4JM]N M̀G?37G3NNMPMF@
78KM8HGFRJ3KFNNFN$:!%

图T!圣贤孔子鸟尾椎末端发育的尾综骨$:!%

WMS;T!>*4,3(<32*/4<22.4(032H]]JFcMHGF@KH7@H4cFJGFC
]JHFF8@M8SM8HROS3NGO4F$:!%

:$#
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!#W!龙骨突

圣贤孔子鸟骨骼特征的另一个原始性#表现在
缺乏骨化的胸骨龙骨突#故而难以附着发达的飞行
胸肌#势必大大限制其动力飞行能力#这与印版石
始祖鸟很相似,相反#现代飞行鸟类胸骨都有骨化
并发育高耸的龙骨突#可附着大块的飞行胸肌,一
些特别善于飞行的现代鸟类肌肉可占体重的!$a
以上#其中飞行胸肌可占体重的#$a以上$#B%,

!#X!后肢

圣贤孔子鸟与大多数树栖鸟类一样#第/跖骨
&第:脚趾第B节'连接在第-跖骨末端#第/趾骨
&第:脚趾第#节'经第.趾骨直接相对于第-趾
骨#第9趾骨退化为一个缩小的跖骨#表现为第-*

0*.趾向前#而第,趾向后#因而可牢牢抓握树枝
的树栖足#能方便地在树冠高处自由来往或飞行#
既扩展了活动空间又避开了许多地栖敌害,

"!圣贤孔子鸟的羽衣特征

保存羽毛化石的标本是极其罕见的#而羽毛呈
原样排列方式保存下来就更难得了,中国国家自
然博物馆的[\-+*D?$$$T=<号标本&图:$'$:!%

就是这样的珍品,从该标本看#圣贤孔子鸟的羽衣
已相当完善#羽毛结构和功能与现代飞行鸟类几乎
没什么区别#其羽翼系统也与现代飞行鸟类相似,
圣贤孔子鸟每只翅膀外侧至少可见T枚初级飞羽#
着生于指骨和掌骨位置-内侧至少可见:!枚次级飞
羽#着生于尺骨位置,二者基部分别覆盖初级覆羽
&RJMLHJOK3cFJGN'和大覆羽&̀M8SK3cFJGN'#近翅膀
根的背部生有肩羽&NKHR74HJN'#构成整体的流线外
形,该标本的第-指骨位置上见有一簇羽毛印痕#
尚难确定是否是小翼羽存在的证据,小翼羽在起
飞*着陆及空中机动时#可用于低速大迎角飞行姿
态控制#通过调节翼面气流防止失速,但考虑到圣
贤孔子鸟发达的手指爪#即使存在小翼羽也可能因
手指爪的干扰而降低功效,

根据gC射线高速摄影风洞实验记录的现代鸟
类飞行过程#其翼羽布局及功能在扑翼动力飞行中
起着重要作用!翼外段&指骨*掌骨部位的初级飞
羽'运动幅度较大#并在韧带和肌肉驱动下#以半月
形腕骨&748HJF'为枢纽#实施复杂的翻转动作产生
推力-而翼内段&尺骨*桡骨部位的次级飞羽'运动
幅度较小#且动作较简单#主要维持升力$:B#:"C:<%,它

图:$!圣贤孔子鸟羽衣印痕化石照片$:!%

WMS;:$!)?FR?3G33P>*4,3(<32*/4<22.4(032yR47LHSFC
P3NNM4$:!%

们的每一枚初级飞羽都呈明显的不对称形#外羽瓣
窄而内羽瓣宽#在展翅飞翔时外羽瓣朝向前方#呈
上羽面偏前部拱曲*向后缓倾#而下羽面略平凹#使
流经羽面的气流速度在上羽面大于下羽面#产生伯
努利效应&[FJ83744MFPPFKG'#即流速大压强小#从而
在上*下羽面形成压差#获得向上的升力,同时#整
个翅膀在覆羽和飞羽保形作用下#构成更大的升力
翼形#通过控制相应羽片的攻角自如飞行$#BC#=%,类
似地#圣贤孔子鸟和印版石始祖鸟的初级飞羽也同
样都是不对称的#说明至少在晚侏罗世+早白垩世
鸟类演化早期#已出现与现代飞行鸟类几乎完全相
同的飞行羽毛,

鸟类羽毛除了绝缘护体的功能外#还有一项重
要的用途#即体现性别特征,鸟类是一种活动范围
很广的飞行动物#飞行需要拥有非常优秀的视觉#
以便远距离发现并识别食物*敌害及同类等,许多
现代成年鸟类&大多数情况下是雄鸟'为了在远距
离吸引异性的目光#演化出绚丽多彩的装饰性羽
毛#以及各种炫耀这些灿烂羽毛的独特动作或舞
蹈,从化石标本&图::'看#圣贤孔子鸟具有明显的
性二态$#TCB$%!表现为成年雄性已发育出求偶用的装
饰性羽毛#头部有明显的羽冠&图%'#身后还曳有长
度超过自身体长的一对尾翎&图!'#这至少说明它
们已拥有适应飞行的发达视觉和用于远距离向异

性展示的美丽羽饰-而成年雌性则为了孵卵和育
雏#需要隐蔽以躲避敌害#不发育炫耀的羽饰,

$!圣贤孔子鸟的翼形特征

鸟翼的几何形状直接反映飞行方式,就现代

#$#
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图::!圣贤孔子鸟具有明显的性二态$B$%

WMS;::!9MNGM8KGNFI@ML3JR?MNL3P>*4,3(<32*/4<2
2.4(032$B$%

飞行鸟类而言#漂泊信天翁&E<*I151.1J3+.42'和
小军舰鸟&C/1;.0.I<4*/'等大展弦比的狭长翼#善
于利用洋面上的海风进行长时间翱翔#而僧秃鹫
&L1;7N<32I*4.()32'和红隼&C.+(*0<4434(3+32'
等翼端开缝的宽大翼则善于凭借山间上升气流及

上坡偏转风进行长时间盘旋-灰雁&L421/.421/'和
岩鸽&>*+3I9<.+<@<.'等中等展弦比的折角翼#有利
于持续中速扑翼进行长时间远程动力飞行#而欧洲
雨燕&LN32.N32'和蓝尾翠蜂鸟&>)+*/*20<+9*4
I1++<23;32'等后掠弯曲翼则擅长快速扑翼进行长
时间机动灵活动力飞行-红腹锦鸡&>)/72*+*N)32
N<(032'*雉鸡 &#).2<.4(32(*+()<(32'和岩雷鸟
&8.;*N32I30.'等小展弦比的短宽翼#只能快速扑
翼进行短时间飞行,

圣贤孔子鸟的翼形属于小展弦比短宽翼#与现
代雉科鸟类&D?HNMH8M@HF'的相似#它们的动力飞行
时扑翼频率和方式很可能也相同,考虑到其不够
发达的胸肌#用这种飞行方式#持续时间不会长久#
再加上可能缺乏有效的小翼羽#因此圣贤孔子鸟的
动力飞行很可能是在树间或林间短距离进行#并利
用翅膀上发达灵活的手指爪攀树越枝,

%!圣贤孔子鸟的飞行演化特点分析

圣贤孔子鸟虽然演化出一系列适应飞行的特

征!具有角质喙而无牙齿的轻结构颌*便于控制飞
行速度和方向的短尾椎*强化的飞羽和舵羽支持
骨+++第0指骨*尺骨和尾综骨*独特的肱骨近端
凹陷*较完善的羽翼系统以及能牢牢抓握并站立在
树枝上的足趾#但仍保留许多爬行动物的特征!可
抓握的手指爪*无骨化的胸骨龙骨突*钝角状叉骨*
肋骨无骨化钩状突*存在游离腹肋和不合并的指

掌骨,
这种飞行进化与原始地栖特征并存的演化不

平衡#说明物种在演化过程中#总是优先演化与迫
切需要相关的功能器官,圣贤孔子鸟遵循这一规
律优先完成以下演化!简化进食方式#方便飞行控
制#加强飞行动力#减轻结构重量#改善呼吸系统#
优化空气动力学外形及适应树栖生活,

圣贤孔子鸟飞行能力的提升#明显超过了印版
石始祖鸟#但由于飞行肌附着骨骼发育不如后来的
三塔中国鸟等飞行鸟类#不可能附着发达的飞行
肌#说明它们的动力飞行能力尚处于较低水平,

&!结论

&:'圣贤孔子鸟具有与现代鸟类相似的颌#结
构较轻且无牙齿#前端发育角质喙#鼻孔靠后#进食
方式采用啄食,前肢第-*0手指爪比足趾爪还要
发达#更适合在树上攀爬#以树栖生活为主,

&#'圣贤孔子鸟肱骨近端膨大并具有一个卵形
凹陷#可能是飞行鸟类肺C气囊系统的早期演化现
象,发育出与现代飞行鸟类几乎完全相同的飞行
羽毛*更适应飞行的矢量活动尾椎和末端发达的尾
综骨#说明其能灵活改变飞行方向#并能随时起飞
或降落,

&B'圣贤孔子鸟缺乏骨化的胸骨龙骨突#难以
附着发达的飞行胸肌#动力飞行能力不强,小展弦
比短宽翼形#与现代雉科鸟类相似#其动力飞行扑
翼频率和方式很可能相同,
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