
第三十一卷 第二期 地  球  学  报 Vol.31 No.2 
二○一○年四月: 129-136 Acta Geoscientica Sinica Apr. 2010: 129-136 

www.cagsbulletin.com   www.地球学报.com 
 

                                     

本文由 973项目(编号: 2006CB701405)和中国地质科学院地质研究所所长基金(编号: J0703)联合资助, 获中国地质科学院 2009年度十
大科技进展第八名。 

收稿日期: 2010-03-25; 改回日期: 2010-04-10。 
第一作者简介: 吕君昌, 男, 1965 年生。副研究员。主要从事中生代爬行动物(尤其是恐龙类和翼龙类)及其地层的研究。通讯地址: 

100037, 北京市西城区百万庄大街 26号。电话: 010-68999707。E-mail: Lujc2008@126.com。 
 

达尔文翼龙的发现及其意义 

吕君昌 

中国地质科学院地质研究所, 北京 100037 

摘  要: 达尔文翼龙为中等大小的翼龙类, 发现于辽宁省建昌县玲珑塔中侏罗世髫髻山组, 是目前已知唯

一由原始类群(非翼手龙类)向进步类群(翼手龙类)演化的过渡类型。它既具有原始类群的特征: 比如尾长, 

多于 20节尾椎椎体, 且尾椎椎体由极度加长的、纤细的前后关节突及脉弧所包裹, 构成一僵硬的尾部, 第五

脚趾具有两个长的趾节; 又具有进步类群的特征: 比如头骨加长, 鼻孔和眶前孔愈合为一大的鼻眶前孔, 颈

椎椎体长, 没有或者颈肋退化; 翼掌骨与肱骨的比率介于原始类群和进步类群之间。达尔文翼龙的发现具有

重要意义, 它填补了由原始翼龙类向进步翼龙类演化的空白, 为生物宏观演化(模块演化)机制-即组成生物

体的模块在短时间内共同演化提供例证。从达尔文翼龙的骨骼结构变化上看, 空中丰富的食物来源(比如飞

行能力差的、带羽毛的恐龙、滑翔的哺乳动物、小的翼龙及昆虫等), 可能为导致翼龙头骨和颈部首先演化

的原因之一。达尔文翼龙的发现, 有可能打破对翼龙类传统分为两大类的方法。 
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The Discovery of Darwinopterus and Its Significance 

LÜ Jun-chang 
Institute of Geology, Chinese Academy of Geological Sciences, Beijing 100037 

Abstract: Darwinopterus, a medium-sized pterosaur, was found in the Middle Jurassic Tiaojishan Formation of 
Linglengta, Jianchang County, western Liaoning Province. It is the only known transitional form from basal 
pterosaurs to pterodactyloids, and shares both primitive and derived characteristics. The primitive characteristics 
include long tail with more than 20 caudal vertebrae, which are surrounded by thin rod-like extensions of the zy-
gapophyses and chevrons, and the fifth toe bearing two long digits, whereas the derived characteristics (pterodac-
tyloid characteristics) include an elongated skull with antorbital and nasal openings fused into a large nasoantor-
bital fenestra, long cervical vertebrae with reduced or absent cervical ribs. The length ratio of the wing metacarpal 
to the humerus is between the basal pterosaurs and pterodactyloids. The discovery of Darwinopterus is highly 
significant, because it fills the gap between non-pterodactyloids and pterodactyloids and provides evidence of 
biological macroevolution mechanism (modular evolution theory), i.e., the entire modules, or groups of body features, 
evolved together within a relatively short period of time. In terms of the fundamental restructuring of the pterosaur 
bauplan, the high diversity of food sources from the air (such as feathered dinosaurs, gliding mammals, small ptero-
saurs and insects) might have been one of the causes responsible for the first evolution of the skull and neck. The dis-
covery of Darwinopterus may challenge the traditional and simple classification of pterosaurs into two groups. 
Key words: Darwinopterus; transitional form; middle Jurassic; western Liaoning 
 

 
 

翼龙类是一群特殊的飞行爬行动物, 它们不属
于恐龙类, 但是与称之为陆地霸王的恐龙类几乎同

时产生于晚三叠世末期 (约 2.3 亿年), 并且开始适
应于空中生活 ,是地球历史上最早克服地球吸引力
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的脊椎动物。它们在地球上生活了将近 1.6亿年, 最
后与其同时代的其它爬行动物如陆地的恐龙类、水

生爬行动物如沧龙、蛇颈龙类等同时绝灭于 6 千 5
百万年前的白垩纪末期。而后来的飞行脊椎动物如

鸟类和蝙蝠, 它们的出现都比翼龙类晚得多。发现
于德国的始祖鸟(Archaeopteryx)被普遍承认是最早
的鸟类化石, 生活在大约 1 亿 4 千万年前的晚侏罗
世, 而最早的蝙蝠-食指伊神蝠(Icaronycteris index)
发现于美国科罗拉多始新世(大约 54.8~33.7百万年)
的绿河组(Green River Formation)(Jepson,1966)。翼
龙类骨骼构造独特, 比如头骨多孔, 前肢特化为翼, 
它们的第四指(飞行指)的各个指节极度加长, 而后
肢退化 , 骨壁薄及骨骼高度中空等适应飞翔特征 , 
相对于其同时代的其它脊椎动物化石来说, 保存的
几率也相对少, 这也是翼龙化石发现的相对稀少的
原因之一。  

从传统意义上讲, 翼龙类大体可分为两大类群
(图 1): 一类为头短、颈部短、具有相对短的翼掌骨
及长的尾部 (蛙嘴龙类除外 ) ,  较原始的 “喙嘴龙
类”(也称之为非翼手龙类), 它们一般产生于晚三叠
世而绝灭于晚侏罗世; 另一类为头长、颈部长、具
有相对长的翼掌骨及短的尾部而比较进步的翼手龙

类, 始见于晚侏罗世, 而绝灭于 6千 5百万年前的白
垩纪末期。200多年以来, 古生物学家只发现这两大
类群的化石, 但却一直没有找到任何中间过渡类型 

的化石代表。 
大多数翼龙化石发现于海相或者是滨海相的地

层中, 并且多数可能与海洋环境有着密切的内在联
系(Hazlehurst et al.,1992), 比如世界上一些著名的
化石产地及层位 , 德国晚侏罗世的索伦霍芬
(Solnhofen)、巴西早白垩世的桑它纳组 (Santana 
Formation)、英国晚白垩世早期的剑桥绿砂岩
(Cambridge Greensand) (Unwin,2001)及美国坎萨斯
的晚白垩世纽奥布拉拉组(Niobrara Formation)等均
为海相沉积, 而真正在陆相沉积中发现的翼龙类要
少得多。其中, 俄罗斯、中亚(哈萨克斯坦和乌兹别
克斯坦)和蒙古的陆相地层中除了极少数如 Sordes、
Batrachognathus 保存得相当完好外, 多数化石都比
较破碎 (Bakhurina and Unwin, 1995; Unwin and 
Bakhurina, 2000)。 

我国是陆相地层中发现翼龙类化石最丰富的国

家之一, 自从杨钟健于 1964年首次记述产自新疆准
噶尔盆地早白垩世确凿的翼龙化石——魏氏准噶尔

翼龙(Dsungaripterus weii)以来, 相继在陆相沉积中
发现了越来越多的化石(杨钟健 , 1973; 何信禄等 , 
1983; 董枝明, 1982; 蔡正全和魏丰, 1994)。尤其最
近十几年来, 在辽宁省西部及其周边地区(内蒙及河
北)的陆相(湖泊相)地层中发现了大量的翼龙类化石, 
无论在种类、数量还是在保存状态上, 已超过世界 

 

 
图 1  原始翼龙类(左)和进步翼手龙类(右)的骨架比较 

Fig. 1  Skeleton comparison of primitive (left) and derived (right) pterosaurs 
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图 2  化石产地交通位置图, 实心五角形代表化石产地。 
Fig. 2  Map showing the fossil locality (solid pentagon) 

 
 

上其它任何陆相地层中所发现的 (姬书安、季强 ,  
1997a, b, 1998; Ji et al., 1999; Wang and Lü, 2001; 
Wang et al., 2002; 李建军等, 2003; Lü, 2003; Wang 
and Zhou, 2003; Lü and Ji, 2005a, b; Lü and Yuan, 
2005; Dong and Lü, 2005; 吕君昌、 堃张宝 , 2005; 
Wang et al., 2005; 吕君昌等, 2006; Wang et al., 2007; 
2008; Lü, 2009a、b, 2010), 并且新的化石标本还在
不断地被发现。但是在以上所发现大量的翼龙化石

中, 根据其骨骼构造(头部、颈部、足部及尾部), 它
们可以明显地归为两大类型中之一(不是非翼手龙
类就是翼手龙类), 绝无过渡类型的发现。世界著名
的翼龙研究权威: 皮特•威冷霍芬博士根据翼手龙和
喙嘴龙之间的骨骼构造对比, 认为翼手龙类应该是
某种喙嘴龙的后代(Wellnhofer, 1991), 但是一直没
有化石记录来证实这一点。而 2009年达尔文翼龙的
发现打破了这一局面。达尔文翼龙发现于辽宁省建

昌县玲珑塔中侏罗世的髫髻山组(图 2)。它是原始翼
龙和进步翼龙之间的过渡类型, 它的发现证实了威
冷霍芬博士的推断, 同时也为研究原始翼龙向进步
翼龙演化机制提供了确凿证据。 

2009年是英国博物学家、进化论奠基者查尔斯
•达尔文(Charles Darwin 1809-1882)诞辰 200周年以

及他的《物种起源》发表 150 周年, 为纪念这两大
重要事件, 我们把这一珍贵的翼龙命名为模块达尔
文翼龙(Darwinopterus modularis)(Lü et al., 2009) 
(图 3)。模块达尔文翼龙的特征为: 吻端的齿列上具
有 15对间隔合适的细长、钉状的牙齿, 最长的牙齿
位于齿列的前半部。并且它具有以下独特特征组合: 
 

 

图 3  模块达尔文翼龙的照片, 标尺长度 10 厘米 
Fig. 3  Photo of Darwinopterus modularis, scale bar = 10 cm. 
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鼻眶前孔愈合成一大孔(图 4a, b); 方骨倾斜; 颈椎
椎体长, 具有低矮的神经棘和缺少或者退化的颈肋; 
尾部长, 多于 20节尾椎椎体, 且尾的局部被前-后加
长的细棒状关节突及前后伸长的脉弧所包裹(图 4c); 
相对短的翼掌骨, 小于肱骨长度的 66%; 以及第五
脚趾具有两节加长的趾节等(图 4d)。 

达尔文翼龙的发现, 可能会改变对翼龙类传统
的分类方法。因为根据传统的二分方法, 达尔文翼
龙既不属于原始的喙嘴龙类(非翼手龙类), 也不属
于进步的翼手龙类。目前达尔文翼龙的材料丰富 , 
随着对这些材料的详细对比研究, 相信会对翼龙的
传统系统分类方案有所突破。 

达尔文翼龙的发现确认了两个明显的演化过程: 
第一阶段为头骨和颈部的变化, 表现为头骨加长及
鼻孔和眶前孔愈合为一大的鼻眶前孔, 头骨重新组
合因而导致脑的大小和容量增大并伴随着牙齿简单

化及颈椎的加长和颈肋的退化缺失; 第二阶段为颈
部之后的脊柱及肢带(肩带和腰带)及肢骨的变化 , 
表现为尾部的缩短、翼掌骨的加长及足部第 5 趾的
退化等(图 5)。 

达尔文翼龙的发现同时也支持模块进化理论。

模块进化理论表明动物的不同部分能够按照不同的

速度进化, 即有些结构(模块)会进化得特别快。模块
性使得生物体各部分之间的联系可能不那么紧密 , 
即模块具可分离的特征(Schlosser, 2005), 体现为在
基干翼龙中有长尾和短尾翼龙同时存在(Lü et al., 
2009)。模块进化理论可以解释达尔文翼龙具有进步
和原始的组合特征。与身体的其他部分相比, 头部
具有更大的优势, 它的进化加速加快, 表现为头骨
加长, 鼻孔和眶前孔愈合为一大的鼻眶前孔, 颈部
的进化与头部同时, 表现为颈椎肋骨退化, 单个椎
体加长, 从而增加其灵活性; 而身体其他部分的进 

 

 

图 4  模块达尔文翼龙正型标本(ZMNH M8782): (a) 头骨和下颌右侧视, 1-4 颈椎背视; (b)头骨复原图; (c)尾椎体的详

细构造; (d)右足复原图(改自 Lü et al., 2009) 
Fig. 4  Holotype ZMNH M8782 of D. modularis: (a) cranium and mandibles in the right lateral view, cervicals 1–4 in the dorsal 
view; (b) restoration of the skull; (c) details of the caudal vertebrae and bony rods that enclose them; (d) restoration of the right 

pes in the anterior view (modified after Lü et al., 2009) 
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化则是迟缓的。身体不同部分的微小变化随着时间

流逝而逐渐积累, 自然选择机制可能对全部的模块
产生了作用。 

达尔文翼龙发现于大约 1.6 亿年前的中侏罗世
髫髻山组, 比著名的、最早的鸟类-始祖鸟还要早大
约 1 千万年。在这一时期发现的具有进步和原始特
征的独特组合的达尔文翼龙展示了许多关于进步翼

龙类从它们原始祖先类群演化方面的信息 : 首先 , 
这一变化非常迅速, 且集中在短期之内。其次, 组成
重要结构整个群体特征(也就是说模块)不是同时变
化。首先是头部和颈部变化, 表现为头骨加长、鼻
孔和眶前孔愈合一起形成大的鼻眶前孔, 颈椎具有
不发育(退化)的颈肋等 , 增加其颈部的灵活性 , 这
对于其在飞行过程中摄食是很重要的, 而在原始的
类群中, 头骨较短、鼻孔和眶前孔由骨骼所分开。
颈部具有长而发育的颈肋, 使其颈部僵硬, 这样限
制了其灵活性; 其次是身体的其它部分, 表现为翼
掌骨加长, 翼掌骨与肱骨的长度之比率(约 66%)比
原始类群的要大, 在原始类群中, 翼掌骨相对较短, 
而在进步类群中这一比率相对大; 在尾部, 表现在
尾椎体数目变少, 最后的演化才是足部 (图 5)。这
似乎看起来自然选择作用于整个模块并使其变化 , 
而不是通常所希望的只是对单个特征比如吻部的形

状, 或者牙齿的形态等起作用。中侏罗世时期, 全球
的地磁极性转换频繁(Gradstein et al., 2005), 火山活
动剧烈, 气候也随之变化, 所有这些事件可能影响 

 

 

图 5  基干翼龙(上), 达尔文翼龙(中部)及翼手龙类(下)与
背椎+荐椎长度关系的示意图。 

箭头指演化方向(改自 Lü et al., 2009) 
Fig. 5  Schematic restorations of a basal pterosaur (above), 
Darwinopterus (middle) and a pterodactyloid (below) stan-

dardized to the length of the DSV, with the arrow indicating 
direction of evolutionary transformations (modified after Lü 

et al., 2009) 

生物体的正常活动, 因而加速生物变化, 是引起生
物变异的重要的原因之一。在这样的背景下, 生物的
多样性发生了变化, 空中的食物来源丰富, 这可能是
导致原始翼龙类向进步翼龙类演化的原因之一。  
  达尔文翼龙的尖锐而长的牙齿显示它是肉食性

动物, 而其骨骼结构又显示它几乎肯定地在空中掠
食。由于它具有长的尾部和脚上第 5 趾有两节长的
趾节 , 与其身体构成尾膜, 很明显 , 这样会限制它
们在陆地上活动的灵活性, 其动作会很缓慢以及笨
拙, 但是其头骨和牙齿构造虽然不像其它典型吃鱼
或者昆虫的那样, 但是也不能排除它们吃昆虫的可
能性。与它们同时代的会飞行脊椎动物, 包括不同
种类的翼龙 (Lü, 2009b; Wang et al., 2009), 小的、会
滑翔的哺乳动物——翔兽(Meng et al., 2006)以及鸽
子大小食肉恐龙, 比如近鸟龙(Xu et al., 2009)(图 6), 
与达尔文翼龙发现于同一层位, 很可能成为达尔文
翼龙的食物。虽然我们对带羽毛恐龙的真正飞行能

力仍然不清楚, 但是它们可能仅限于滑翔或者简单 
 

 

图 6  达尔文翼龙空中掠食近鸟龙的复原图(由 Mark 
Witton 博士提供) 

Fig. 6  Restoration of Darwinopterus hunting Anchiornis in 
the air (courtesy of Dr. Mark Witton) 
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的振翅飞翔和滑翔组合。因而, 它们在空中的灵活
性要比达尔文翼龙差的多。达尔文翼龙可能用它的

长有具有尖锐牙齿的上下颌, 不是在空中, 就是当
它快速掠过树枝或树叶时抓住它的食物, 非常类似
于现在的蝙蝠从树和灌木丛间掠食昆虫。 

从达尔文翼龙头骨的形态上看, 它可能为准噶
尔翼龙类的原始类型 (图 7)。从达尔文翼龙-德国翼
手龙-湖翼龙的头骨形态变化上看, 有以下演化趋势: 
牙齿由多到少, 吻端的牙齿逐渐退化, 达尔文翼龙
的吻端还具有牙齿, 从德国翼手龙开始, 最前端的牙
齿退化缺失, 上下颌的吻端形成尖锐的矛状, 但前上
颌脊前边缘以前的吻部仍有多枚牙齿; 到了湖翼龙
(=Phobetor, Lü et al., 2009), 其前部的牙齿多数缺失, 
形成长矛状。眼眶的位置逐渐上移并变小, 前上颌骨
脊向后逐渐延伸到了湖翼龙向后延伸构成顶骨棒。 

总之, 达尔文翼龙发现的意义在于以下几个方
面: 1.填补了由原始翼龙(非翼手龙类)向进步翼龙
(翼手龙类)演化的空白。2.为生物宏观演化机制提供
例证。达尔文翼龙证明, 头部和颈部首先演化, 然后 
 

 
图 7  达尔文翼龙(a)、德国翼手龙(b)及湖翼龙(c)头骨比

较。箭头指主要演化位置及演化趋势。b, c 引自 
Wellnhofer, 1991. 

Fig. 7  Skull comparisons of Darwinopterus(a), Germano-
dactylus (b) and Noripterus (c). Arrows point to the main 

evolutionary positions and tendency. b, c after Wellnhofer, 
1991. 

为身体的其它部分, 足部是最后演化的。3. 从达尔
文翼龙的骨骼结构变化上看, 空中食物来源的丰富,
可能为导致头骨和颈部首先演化的原因之一。4. 达
尔文翼龙的发现 , 有可能打破对翼龙传统的二分 
方法。 

因此, 达尔文翼龙的发现不论从翼龙的演化还
是分类上都具有非常重要的意义。可以说是近百年

来古脊椎动物化石的重大发现之一, 它的发表引起
了古生物学界的广泛关注。 
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