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内容提要：鸟类栖息行为是鸟类重要的生活习性，与鸟类后肢骨骼的形态结构之间存在密切的适应演化关系，

而中生代鸟类栖息行为的分析推断也是古鸟类学研究的热点。文中通过对大量现生鸟类的后肢骨骼系统进行形态

学对比、统计学分析，分别以后肢３块骨骼的长度变化、跗跖骨远端跖骨滑车的特征差异、第Ⅲ趾趾节长度变化规律

和第Ⅲ脚爪爪弧的弧度大小为研究对象，并与其对应的栖息行为分别进行分析判断，然后将判断特征和有效变量运

用于中生代鸟类栖息行为的推理中。通过系统的分析研究，对中生代鸟类的栖息行为得出如下的推断：大量基干鸟

类的栖息习性是以攀援为主，只有少数可以树栖生活，反鸟类的栖息习性十分接近树栖鸟类，今鸟类的栖息行为兼

有树栖、地栖的习性。
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　　对中生代鸟类的形态及行为的研究是近十多年

来古鸟类学研究的热点，而且化石材料主要集中于

以中国辽西地区为主，兼有冀北、内蒙古和甘肃等地

产出的热河生物群中的大量鸟类化石（周忠和，

２００６）。在研究过程中，多数学者着手于古鸟类的形

态分类学的研究，而且已经初步建立起中生代鸟类

类群的分类体系，但有关中生代鸟类功能行为（如飞

行、栖息等）的研究还没有系统全面地展开。基于

此，近几年笔者开展了这方面的尝试性工作，而且摸

索出一些有效的研究方法，并取得了一些初步的认

识。

中生代鸟类在中国以白垩纪早期的鸟类为多

见，目前已经发表的鸟类约有３２属３９种（Ｙｏｕｅｔ

ａｌ．，２００５；周忠和，２００６；Ｇａｏｅｔａｌ．，２００８；Ｌｉｅｔａｌ．，

２００８；Ｍｏｒｓｃｈｈａｕｓｅｒｅｔａｌ．，２００９；Ｏ’Ｃｏｎｎｏｒｅｔａｌ．，

２００９，２０１０；Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２００８；Ｐｒｏｖｉｎｉｅｔａｌ．，

２００９；Ｚｈｏｕｅｔａｌ．，２００５，２００６，２００８，２００９，２０１０），

虽然在文中也曾涉及到各自鸟类行为的简要探讨，

但没有在方法和理论上对这些中生代鸟类深入研

究。而中生代鸟类栖息行为的研究将是进一步复原

中生代鸟类多彩的世界必不可少的重要环节，同时

也是探讨早期鸟类栖息行为演化的关键要素。所

以，研究中生代鸟类栖息等行为对于全面认识中生

代鸟类的生态习性显得至关重要。

中生代的鸟类在形态和功能行为表现上明显不

同于新生代的古鸟类。由于新生代的鸟类的形态、

功能上已完全接近现生鸟类，并且也沿用现生鸟类

的分类体系，所以，有关新生代的古鸟类其栖息行为

通过对现生鸟类系统分类的认识和生活行为的观察

便可得知。而中生代鸟类，一方面保存成为化石的

数量和种类十分有限；另一方面，作为化石鸟类多数

仅是骨骼的保留。因此，反映鸟类栖息行为和习性

的信息也因特殊的保存形式而几尽消失，于是只能

借助于仅存的骨骼化石进行深入分析研究，通过间

接地了解并获取其栖息等相关行为的特性证据。

中生代鸟类栖息行为的特征最直接地体现在鸟



类后肢骨骼形态和组成系统中。笔者通过大量观

察、对比现生鸟类栖息习性的差异，进一步分析其对

应骨骼的多样性特征，认为后肢三块肢骨的长度比

例等组合特征、跗跖骨远端滑车（即跖骨远端的关节

头呈滑车状，关节窝正中生有矢状方向的嵴，与关节

头的沟相对应）的不同形态模式和远端趾骨的长度

变化规律以及末端爪弧的弧度变化特点均不同程度

地反映出鸟类栖息行为的差别，以此可作为系列较

为可行而有效的判断指标。同时依据古生物学“将

今论古”的法则，将这些分析判断“元素”对应于中生

代鸟类栖息习性的分析中，进而运用于判断早期鸟

类栖息习性的演化和不同分类单元鸟类的栖息行为

的推理，在理论和方法上都是比较可取的。

１　现生鸟类不同栖息行为的形态学指

示特征

　　现生鸟类按照栖息习性划分通常有典型的树栖

鸟类和典型地栖鸟类，以及攀缘性鸟类（郑光美，

１９９５；刘凌云，１９９７）。用于鸟类后肢骨骼特征与栖

息习性研究所观察的现生鸟类样本共４００多例，涉

及到多数鸟类的科目种类，基本涵盖了主要的鸟类

不同生态类型。

１．１　鸟类后肢３块骨骼的长度比例组合特征

在现生鸟类中，与栖息习性密切相关的后肢３

块骨骼（分别为股骨—Ｆｅｍｕｒ、胫跗骨—Ｔｉｂｉｏｔａｒｓｕｓ

和跗跖骨—Ｔａｒｓｏｍｅｔａｔａｒｓｕｓ）的长度比例也产生了

明显的适应演化（图１）。早在１９３８年，就有国外学

者发现存在此种现象，同时具有一定的规律。专门

针对鹃形目中走鹃后肢骨骼的比例来研究鸟类对行

走的适应。结论是：树栖的美洲鹃的股骨比跗跖骨

长，树栖的犀鹃股骨接近跗跖骨长，但地栖的走鹃股

骨明显要比跗跖骨短（Ｅｎｇｅｌｓ，１９３８）。但之后若干

年间该项工作系统的研究一直没有进行。基于此，

笔者通过对大量不同门类的现生鸟类观察对比后得

出，后肢３块骨骼的不同长度比例的组合将会直接

影响到鸟类栖息习性。

根据对１８目５９科１３７例现生鸟类的后肢３块

骨骼的长度测量分析认为存在如下的普遍规律：现

生鸟类中后肢骨骼中胫跗骨的长度占３块骨骼为最

长。其次以地栖或地面行走为主要特征的鸟类，后

肢中股骨的长度要短于跗跖骨。相适应的功能是胫

跗骨起到“桥梁杠杆”的作用，它通过关节和肌肉组

织连接着上、下端的骨骼。不仅便于辅助调整鸟类

栖息时身体的姿势，还可以通过传导力量使鸟类更

好地栖息停留（图１）。而以树栖或习于树上跳跃、

行走的鸟类，后肢中股骨的长度要长于跗跖骨。与

之相适应的功能是较长的股骨可以将来自鸟类身体

部位的力量向下传导，再通过调节以脚趾为支点形

成的后肢三段骨骼的力臂，能够使鸟类身体在栖息

地保持平衡，从而使树栖鸟类在栖息地更加灵活和

随意地停留，也使得栖树鸟类对停留地有更大的选

择性（图１）。攀禽类因生活习性介于前两类鸟类之

间，故股骨与跗跖骨长度比较也是在二者之间变化

的。其中除了有些种类可以实现在树上的抓握外，

有些种类则能够在地面奔跑，快速捕获猎物（张玉

光，２００４）。此外，根据后肢３块骨骼长度测量的变

量数据，利用统计分析所得出的三元投影图也反映

出同样的行为规律和习性特征（张玉光等，２００８ａ）。

１．２　鸟类跗跖骨远端的形态学特征

在鸟类后肢骨骼系统中，接近下端趾骨的跗跖

骨为１块完全愈合的骨骼，这亦成为鸟类特有的唯

一骨骼结构，并以此与其他四足动物（跗骨、跖骨由

多块分离的骨骼组成）区别开来，这种特有的骨骼与

鸟类的飞行和栖息是分不开的（郑光美，１９９５；刘凌

云等，１９９７）。

图１鸟类后肢骨骼的组合特征

Ｆｉｇ．１ＴｈｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆＡｖｉａｎ

ｈｉｎｄｌｉｍｂｂｏｎｅｓ

（ａ）地栖鸟类；（ｂ）树栖鸟类

（ａ）ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌｂｉｒｄｓ；（ｂ）ａｒｂｏｒｅａｌｂｉｒｄｓ

周忠和（１９９５）曾对美国国家自然博物馆中的

１０３个现生鸟类标本的跗跖骨进行过比较观察，结

果发现：３个跖骨滑车高度比较接近的鸟类通常为

树栖性鸟类，而地栖性鸟类３个跖骨滑车的高度存

在一定的差异。笔者通过对１５０余例现生鸟类跗跖

骨的形态观察，发现跗跖骨远端跖骨滑车的形态和

位置特征同栖息习性的差别有着对应关系，即地栖
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性鸟类的跗跖骨远端由第Ⅱ、第Ⅲ、第Ⅳ跖骨滑车组

成典型的“三角”模式；而树栖性鸟类的跗跖骨远端

则是由位于同一平面位置的第Ⅱ、第Ⅲ、第Ⅳ跖骨滑

车组成典型的“滚轴”模式（图２）；攀援性鸟类的跗

跖骨远端滑车组合更为接近树栖性鸟类。鸟类跗跖

骨远端的特征可以作为判断鸟类栖息习性的、具有

指示意义的依据（张玉光，２００６ａ）。

图２鸟类跗跖骨远端的形态模式

Ｆｉｇ．２Ｔｈｅｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｐａｔｔｅｒｎｓｏｆｄｉｓｔａｌｔａｒｓｏｍｅｔａｔａｒｓｕｓｏｆｌｉｖｉｎｇｂｉｒｄｓ

（ａ）、（ｂ）地栖（美洲鸵鸟）跗跖骨的“三角”模式：（ａ）前视，（ｂ）远端前视；（ｃ）、（ｄ）树栖鸟类（红嘴蓝鹊）跗跖骨的“滚轴”模式：（ｃ）前视，

（ｄ）远端顶视

（ａ），（ｂ）Ｔｈｅ“ｔｒｉａｎｇｌｅ”ｐａｔｔｅｒｎｏｆｔｈｅｔａｒｓｏｍｅｔａｔａｒｓｕｓｏｆｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌｂｉｒｄｓ：（ａ）ａｎｔｅｒｉｏｒｖｉｅｗ，（ｂ）ｄｉｓｔａｌａｎｔｅｒｉｏｒｖｉｅｗ；（ｃ），（ｄ）ｔｈｅ

“ｒｏｌｌｅｒ”ｐａｔｔｅｒｎｏｆｔｈｅｔａｒｓｏｍｅｔａｔａｒｓｕｓｏｆａｒｂｏｒｅａｌｂｉｒｄｓ：（ｃ）ａｎｔｅｒｉｏｒｖｉｅｗ，（ｄ）ｄｉｓｔａｌａｐｉｃａｌｖｉｅｗ

此外，还对跗跖骨的形态变化采用了统计学分

析，结合有效的形态变量进行测量的数据，利用因子

分析中主成分提取，进一步核定了跗跖骨远端影响

栖息习性的重要“元素”，即第１主成分中以第Ⅱ、

Ⅲ、Ⅳ三个滑车宽度贡献为主；第２主成分中第Ⅱ跖

骨滑车位置前后、上下和第Ⅳ跖骨滑车位置前后贡

献最大（张玉光等，２００６ｂ）。结合跗跖骨形态分析

后说明第１主成分主要反映的是鸟类跗跖骨远端滑

车的形态结构宽度的大小变化，而第２主成分更多

的是反映鸟类跗跖骨远端三个滑车相互间组合的形

态变化。

影响鸟类栖息行为的跗跖骨远端的形态特征同

依据对跗跖骨形态变量测量结果的统计学分析所得

结果是一致吻合的。

１．３　鸟类趾骨的长度变化特征

鸟类一般有第Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ四个趾骨，以前端第

Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ趾为例，通常第Ⅲ趾最长，但少数个别鸟类

第Ⅳ趾最长。每个趾骨是由不同的趾节组成，因适

应不同的功能，特别是由于栖息类型的差别，而使鸟

类趾节的变化具有一定的规律。

Ｈｏｐｓｏｎ（２００１）曾对１９１例现生鸟类的第Ⅲ趾

不同趾节进行测量比较，对比发现：现生鸟类中的猛

禽类、树栖鸟类和攀爬树干和岩石的鸟类，第２、３、４

趾节要比最近端的趾节长；而典型的地栖或地面行

走鸟类，向远端是不断缩短的。笔者也对大量现生

鸟类针对第Ⅲ趾不同趾节长度进行测量比较，得出：

树栖或攀援性鸟类的趾节变化是从第１趾节始越靠

近远端，趾节逐渐变长，直至末端的第４脚爪，即“渐

长型趾节”。与形态相适应的功能发挥会使前端的

趾节更好地抓握树枝干，有利于调整改变鸟类的重

心。个别猛禽类还因前端趾节长而有力便于擒获猎

物。而地栖性鸟类，从第１趾节始逐渐靠近远端，趾

节不断变短，直至末端的第４脚爪，即“渐短型趾节”

（图３）。这样可以便于地栖性鸟类身体的重心集中

在跗跖骨与趾骨关节处的基垫部，亦可增加鸟类在

地面活动的稳定性和灵活性。

１．４　鸟类爪弧的弧度变化

除上述３种情形外，决定鸟类栖息习性的“元

素”还有重要一点是趾骨末端外缚起保护作用爪鞘
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图３鸟类的趾骨及脚爪形态

Ｆｉｇ．３ＴｈｅＡｖｉａｎｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙｏｆｐｈａｌａｎｇｅｓａｎｄｃｌａｗｓ

（ａ）树栖或攀援性（左足）；（ｂ）地栖性鸟类（左足）

（ａ）ａｒｂｏｒｅａｌｏｒｃｌｉｍｂｉｎｇｂｉｒｄｓ（ｌｅｆｔｆｏｏｔ）；（ｂ）ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌｂｉｒｄｓ

（ｌｅｆｔｆｏｏｔ）

的脚爪的形态（周忠和，１９９５）。Ｆｅｄｕｃｃｉａ（１９９３）曾

对５００多种现生鸟类第Ⅲ脚爪爪弧弧度的测量和分

析，得出树栖性鸟类（如杜鹃）的脚爪弯曲程度大，脚

爪爪弧弧度平均值是１１６．３°，爪尖也比较锋利；而

地栖性鸟类（如鸡）第Ⅲ脚爪的爪弧弧度平均值是

６４．３°，弯曲程度小，爪尖的锋利程度弱。特别对于

具有攀援树干功能的攀禽类，第Ⅲ脚爪爪弧弧度就

更大。以啄木鸟为例，其平均值为１４８．７°，脚爪的

弯曲程度更大。

图４四种鸟类第Ⅲ脚爪的形态对比

Ｆｉｇ．４Ｔｈｅｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆ３ｒｄｄｉｇｉｔａｌ

ｃｌａｗｓｉｎ４ｋｉｎｄｓｏｆｂｉｒｄｓ

笔者根据现生鸟类的不同栖息习性，对图４中

的４种有代表性的鸟类的第Ⅲ脚爪爪弧弧度进行观

察并测量，得出的结果是：原鸡的爪弧弧度值是

５５．７°，苍鹰的爪弧弧度值是１４５°，灰头啄木鸟爪弧

弧度值是１３６．５°，灰背鸫的爪弧弧度值是８７．５°。

可以明显比较出地栖鸟类的爪弧弧度值小，而且屈

肌突不很明显；树栖鸟类的爪弧弧度值较大，而攀禽

类的爪弧弧度值最大，猛禽类的爪弧弧度值比较接

近攀禽类，同时弯曲强烈、锐利，屈肌突明显。上述

现象特征表明了鸟类脚爪的弯曲、锐利程度也能够

反映其栖息习性及能力的强弱。

２　中生代不同类型鸟类栖息行为的识

别和判断

　　中国中生代的鸟类是以白垩纪早期鸟类化石为

主，化石标本至少有数百件之多，尤以基干鸟类为

多，如圣贤孔子鸟标本数量最多。用于研究的标本

除了具备保存完整的后肢骨骼外，还应有便于观察

和进行数值测量的特点。标本来源于中国科学院古

脊椎动物与古人类研究所（标本编号为ＩＶＰＰ字样）

和北京自然博物馆（标本编号为ＢＰＶ或ＢＭＮＨＣ

字样），以及大连自然博物馆（标本编号为 ＤＭＮＨ

字样）和北京大学（标本编号为ＰＫＵＰ字样）。其

中，笔者对多数标本进行了实测，仅有部分标本因测

量不便而引用已发表资料中的数据（见各表中数据

来源）。因此，下表中所列的早白垩世鸟类（除巴伐

利亚始祖鸟外）标本仅是其中部分有利于本研究进

行测量获取数据的类型。

２．１　以中生代鸟类后肢３块骨骼长度比例为依据

对１７类中生代鸟类标本的后肢３块骨骼的长

度进行了实际测量（表１），其中基干鸟类标本有７

件，分 别 为 巴 伐 利 亚 始 祖 鸟 （犃狉犮犺犪犲狅狆狋犲狉狔狓

犫犪狏犪狉犻犮犪）（Ｗｅｌｌｎｈｏｆｅｒ，１９９２）、原 始 热 河 鸟

（犑犲犺狅犾狅狉狀犻狊狆狉犻犿犪）（Ｚｈｏｕｅｔａｌ．，２００２ａ，２００３ａ）、

朝阳会鸟（犛犪狆犲狅狉狀犻狊犮犺犪狅狔犪狀犵犲狀狊犻狊）（Ｚｈｏｕｅｔａｌ．，

２００２ｂ，２００３ｂ）、圣 贤 孔 子 鸟 （犆狅狀犳狌犮犻狌狊狅狉狀犻狊

狊犪狀犮狋狌狊）（侯 连 海 等，２００３）、郑 氏 始 孔 子 鸟

（犈狅犮狅狀犳狌犮犻狌狊狅狉狀犻狊狕犺犲狀犵犻）（Ｚｈａｎｇｅｔａｌ，２００８）、窄

脊会鸟（犛犪狆犲狅狉狀犻狊犪狀犵狌狊狋犻狊）（Ｐｒｏｖｉｎｉｅｔａｌ．，２００９）

和杨氏钟健鸟（犣犺狅狀犵犼犻犪狀狅狉狀犻狊狔犪狀犵犻）（Ｚｈｏｕｅｔ

ａｌ．，２０１０）；反鸟类有４类，分别为朝阳长翼鸟

（犔狅狀犵犻狆狋犲狉狔狓犮犺犪狅狔犪狀犵犲狀狊犻狊）（Ｚｈａｎｇ，２０００ｂ）、韩

氏长 嘴 鸟 （犔狅狀犵犻狉狅狊狋狉犪狏犻狊犺犪狀犻）（Ｈｏｕｅｔａｌ．，

２００４）、三塔中国鸟（犛犻狀狅狉狀犻狊狊犪狀狋犲狀狊犻狊）（Ｓｅｒｅｎｏｅｔ

ａｌ．，１９９２； 侯 连 海 等，２００３；）和 侯 氏 鹏 鸟

（犘犲狀犵狅狉狀犻狊犺狅狌犻）（Ｚｈｏｕｅｔａｌ，２００８）；今鸟类标本

有 ６ 件，分 别 为 长 趾 辽 宁 鸟 （犔犻犪狅狀犻狀犵狅狉狀犻狊

犾狅狀犵犻犱犻狋狉犻狊）（侯连海等，２００３）、马氏燕鸟（犢犪狀狅狉狀犻狊

犿犪狉狋犻狀犻）（Ｚｈｏｕ ｅｔａｌ．，２００１）、葛 氏 义 县 鸟

（犢犻狓犻犪狀狅狉狀犻狊犵狉犪犫犪狌犻）（Ｚｈｏｕｅｔａｌ．，２００１）、高冠红

山鸟（犎狅狀犵狊犺犪狀狅狉狀犻狊犾狅狀犵犻犮狉犲狊狋犪）（Ｚｈｏｕｅｔａｌ．，

２００５）、匙吻古喙鸟（犃狉犮犺犪犲狅狉犺狔狀犮犺狌狊狊狆犪狋犺狌犾犪）

（Ｚｈｏｕｅｔａｌ．，２００６）和小齿建昌鸟（犑犻犪狀犮犺犪狀犵狅狉狀犻狊

犿犻犮狉狅犱狅狀狋犪）（Ｚｈｏｕｅｔａｌ．，２００９）。
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表１　中生代鸟类后肢３块骨骼长度比较

犜犪犫犾犲１　犆狅犿狆犪狉犻狊狅狀狅犳犺犻狀犱犾犻犿犫犫狅狀犲狊狆狉狅狆狅狉狋犻狅狀狊狅犳犕犲狊狅狕狅犻犮犫犻狉犱狊

名称

（Ｓｐｅｃｉｅｓ）

股骨

（Ｆｅｍｕｒ）

（ｍｍ）

胫跗骨

（Ｔｉｂｉｏｔａｒｓｕｓ）

（ｍｍ）

跗跖骨

（Ｔａｒｓｏｍｅｔａｔａｒｓｕｓ）

（ｍｍ）

比例

（Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ）

数据来源

（Ｓｏｕｒｃｅｏｆｄａｔａ）

巴伐利亚始祖鸟 ７０．０ ９０．０ ４８．０ １．００∶１．２９∶０．６９ Ｓｏｌｎｈｏｆｅｎｓｐｅｃｉｍｅｎｃａｓｔ实测

原始热河鸟 ７５．０ ８８．０ ４７．０ １．００∶１．１７∶０．６３ ＩＶＰＰＶ１３２７４实测

朝阳会鸟 ８０．０ ８３．０ ４４．０ １．００∶１．０４∶０．５５ ＩＶＰＰＶ１２６９８实测

圣贤孔子鸟 ４７．０ ５４．０ ２５．０ １．００∶１．１５∶０．５３ ＩＶＰＰＶ１１６１９实测

郑氏始孔子鸟 ３６．３ ４３．１ ２３．０ １．００∶１．１８∶０．６３ ＩＶＰＰＶ１１９７７实测

窄脊会鸟 ５５．８ ７０．１ ３３．２ １．００∶１．２６∶０．６０ ＩＶＰＰＶ１３３９６实测

杨氏钟健鸟 ４５．７ ６３．５ ２７．１ １．００∶１．３９∶０．５９ ＩＶＰＰＶ１５９００实测

朝阳长翼鸟 ２９．０ ３２．０ ２１．０ １．００∶１．１０∶０．７２ ＩＶＰＰＶ１２３２５实测

韩式长嘴鸟 ２０．０ ２５．５ １４．０ １．００∶１．２８∶０．７０ ＩＶＰＰＶ１１３０９实测

三塔中国鸟 １７．６ ２２．４ １３．２ １．００∶１．２７∶０．７５ ＢＰＶ５３８ａ实测

侯氏鹏鸟 ４８．０ ５０．４ ２６．５ １．００∶１．０５∶０．５５ ＩＶＰＰＶ１５３３６实测

长趾辽宁鸟 ２６．４ ３２．６ １４．２ １．００∶１．２４∶０．５４ ＩＶＰＰＶ１１３０３实测

马氏燕鸟 ５２．０ ７８．０ ３８．０ １．００∶１．５０∶０．７３ ＩＶＰＰＶ１２５５８实测

葛氏义县鸟 ４２．０ ５４．０ ２６．０ １．００∶１．２７∶０．６３ ＩＶＰＰＶ１２６３１实测

高冠红山鸟 ２２．０ ３８．０ ２２．０ １．００∶１．７３∶１．００ ＩＶＰＰＶ１４５３３实测

匙吻古喙鸟 ３７．４ ４１．９ １９．４ １．００∶１．１２∶０．５２ ＩＶＰＰＶ１４２８７实测

小齿建昌鸟 ６１．８ ７５．１ ３２．３ １．００∶１．２２∶０．５２ ＩＶＰＰＶ１６７０８实测

图５基干鸟类、反鸟类和今鸟类后肢骨骼比例的三元投影

Ｆｉｇ．５Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎｓｏｆｈｉｎｄｌｉｍｂｂｏｎｅｓｏｆｂａｓａｌｂｉｒｄｓ，ｅｎａｎｔｉｏｒｎｉｔｈｉｎｅｓａｎｄｏｒｎｉｔｈｕｒｉｎｅｓｉｎｔｅｒｎａｒｙｍｏｒｐｈｏｓｐａｃｅ

　　从表１中后肢３块骨骼的长度变化均反映出类

似现生鸟类的特点，如胫跗骨的长度是３块骨骼中

最长的部分，而

股骨和跗跖骨的

长度数值发生了

变化，个别鸟类

属于股骨长度大

于跗跖骨长度，

而个别鸟类的股

骨长度小于跗跖

骨长度。但具有

一个明显的特征

是：基干鸟类股

骨与跗跖骨所占

长度相比，跗跖

骨的长度比例要

小；而反鸟类、今

鸟类中跗跖骨所

占长度的比例不

断增大，说明跗

跖骨长度相对于股骨而言发生了增大（张玉光等，

２００８ｂ）。
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利用表１中的统计数据经软件分析自动生成三

元投影图５，对图５进行直观分析便可得出（图５）：

基干鸟类和反鸟类的投影点比较靠近，并偶有重叠，

仅是基干鸟类跗跖骨所占比例较之反鸟类增大；今

鸟类的投影点所在位置明显体现出跗跖骨比例加

大，股骨所占比例减小的特点（相比基干鸟类和反鸟

类），尤其如高冠红山鸟。综合数据和三元图的特

征，结合现生鸟类后肢骨骼的特征初步判断：由基干

鸟类到反鸟类，随着后肢骨骼组合特征的变化树栖

能力不断加强，而到今鸟类其栖息习性逐渐向地栖

鸟类转变。

２．２　以中生代鸟类跗跖骨远端滑车形态变化为

依据

　　为了更加定量地探讨认识早白垩世鸟类的跗跖

骨形态及对应的功能行为，在形态观察的基础上，集

中借鉴了现生鸟类因子分析（ＦａｃｔｏｒＡｎａｌｙｓｉｓ）中主

成分分析（ＰｒｉｎｃｉｐａｌＣｏｍｐｏｎｅｎｔＡｎａｌｙｓｉｓ）所提取出

的两个贡献最大的主成分，即三个跖骨滑车的宽度

和第Ⅱ跖骨滑车位置前、后、上、下和第Ⅳ跖骨滑车

位置前、后。其中通过对现生鸟类跖骨滑车远端实

际形态的观察后认为：三个跖骨滑车的宽度和第Ⅱ

跖骨滑车位置上下是对鸟类栖息习性影响显著的两

组变量。

表２　古鸟类跗跖骨远端四组变量测量原始数据表

犜犪犫犾犲２　犜犺犲犿犲犪狊狌狉犲犿犲狀狋狊狅犳４犵狉狅狌狆狏犪狉犻犪犫犾犲狊狅犳犱犻狊狋犪犾狋犪狉狊狅犿犲狋犪狋犪狉狊狌狊狅犳犳狅狊狊犻犾犫犻狉犱狊

名称

（Ｓｐｅｃｉｅｓ）

Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ跗跖骨长度

（ｍｍ）

Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ滑车宽度

（ｍｍ）

Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ滑车上下

（ｍｍ）

Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ滑车间距

（ｍｍ）
数据来源

原始热河鸟 ３５．０　３９．９　３６．５ ３．６　３．３５　３．３ ３．８　２．７５ ０．１　０．１ ＩＶＰＰＶ１３２７４实测

朝阳会鸟 ３５．３　３５．８　３４．３ ３．９５　３．４５　２．９５ ２．０　１．２ ０．１　０．１ ＩＶＰＰＶ１２６９８实测

圣贤孔子鸟 ２５．１　２８．０　２６．２ ３．３５　３．０１　２．４ ３．４　１．４５ ０．２　０．１３ ＩＶＰＰＶ１１６１９实测

郑氏始孔子鸟 １９．７　２２．２　２０．８ １．９　２．１　１．２ ２．５　０．５ ０．１　０．１ ＩＶＰＰＶ１１９７７实测

窄脊会鸟 ３０．７　３１．１　２８．４ ３．４　３．１　２．６ １．１　０．６ ０．１５　０．１ ＩＶＰＰＶ１３３９６实测

杨氏钟健鸟 ２５．５　２８．７　２５．７ １．４　１．３　１．５ ０．４　０．６ ０．１　０．１３ ＩＶＰＰＶ１５９００实测

燕都华夏鸟 １６．３　１８．１　１８．２ １．７　１．５　１．１ １．１　０．５ ０．１　０．１ ＩＶＰＰＶ９７６９实测

丰宁原羽鸟 １４．６　１７．４　１５．８ １．５　１．７　０．９ １．７　１．１ ０．１　０．１ ＩＶＰＰＶ１１６６５实测

三塔中国鸟 １３．７　１５．０　１４．６ １．２　１．０　０．８ ０．９　０．５ ０．３　０．３ ＢＰＶ５３８ａ实测

朝阳长翼鸟 １９．５　１９．９　１９．９ １．６　１．５　１．３ ０．６　０．１ ０．１　０．１ ＩＶＰＰＶ１２３２５实测

郑氏波罗赤鸟 １６．３　１７．３　１７．３ １．７　１．６　１．１ ０．２　０．１ ０．１　０．６ ＩＶＰＰＶ９７７０实测

韩氏长嘴鸟 １３．５　１４．１　１３．３ １．２　１．１　１．１ ０．４　０．６ ０．１　０．１ ＩＶＰＰＶ１１３０９实测

侯氏鹏鸟 ２４．２　２３．０　２４．６ ３．０　１．４　２．２ １．７　１．２ ０．１２　０．１ ＩＶＰＰＶ１５３３６实测

长趾辽宁鸟 １３．８　１５．４　１４．７ １．０　１．９　１．１ １．３　０．５ ０．１　０．１ ＩＶＰＰＶ１１３０３实测

马氏燕鸟 ３３．５　３７．８　３５．７ ３．５　４．８　１．９ ３．９　３．０ ０．１　０．１ ＩＶＰＰＶ１２５５８实测

葛氏义县鸟 ２４．２　２７．３　２５．０ ２．４　２．３　１．６ ２．７　２．０ ０．８　１．０ ＩＶＰＰＶ１２６３１实测

玉门甘肃鸟 ２８．２　３１．８　３１．６ １．６　４．２　３．１ ４．９　３．３ ０．６　０．３ ＩＶＰＰＶ６８６２实测

匙吻古喙鸟 １７．２　１９．５　１７．７ １．７　１．９　１．８ １．９　１．６ ０．２　０．２ ＩＶＰＰＶ１４２８７实测

小齿建昌鸟 ３２．７　３７．２　３４．１ ２．５　３．２　２．０ ３．９　２．０ ０．２５　０．２ ＩＶＰＰＶ１６７０８实测

用于观察和统计分析的古鸟类标本除了在２．１

节中出现的部分外，还新增了反鸟类中的燕都华夏

鸟（犆犪狋犺犪狔狅狉狀犻狊狔犪狀犱犻犮犪）（Ｚｈｏｕｅｔａｌ．，１９９２）、丰

宁原羽鸟（犘狉狅狋狅狆狋犲狉狔狓犳犲狀犵狀犻狀犵犲狀狊犻狊）（Ｚｈａｎｇｅｔ

ａｌ．，２０００ａ）和郑氏波罗赤鸟（犅狅犾狌狅犮犺犻犪狕犺犲狀犵犻）

（Ｚｈｏｕ，１９９５），以及今鸟类新增了玉门甘肃鸟

（犌犪狀狊狌狊狔狌犿犲狀犲狀狊犻狊）（Ｈｏｕｅｔａｌ．，１９８４）。

利用表２中有效变量的统计数据制作散点图直

观地表示出来（图６）：基干鸟类、反鸟类和今鸟类间

在滑车宽度和第Ⅱ跖骨滑车位置上、下两组变量变

化上均形成特征较为显著的３个分区，其中，基干鸟

类分区与其他两大类鸟类分区略有重叠。基干鸟类

跖骨滑车宽度数值较大，说明早白垩世基干鸟类伴

随体形的增大跗跖骨形态也相应变大，同时，基干鸟

类第Ⅱ跖骨滑车位置上下变化介于反鸟类与今鸟类

之间。反鸟类的滑车宽度变量数值最小，不仅说明

反鸟类跗跖骨相对较小，也表明反鸟类在白垩纪早

期体形已经开始变小。此外，反鸟类第Ⅱ跖骨滑车

上下变量变化最小，反映了滑车位置上下变化幅度

比较小。今鸟类跗跖骨宽度的变化范围居于基干鸟

类与反鸟类区域之间，今鸟类在第Ⅱ、Ⅳ跖骨滑车位

置上下变化上数值变动较大，说明今鸟类在第Ⅱ、Ⅳ

跖骨滑车位置上下变量上产生了较大分化。

根据以上统计分析推断的早白垩世鸟类跗跖骨

有效变量的变化特征结合现生鸟类对应特征的变化

０８８ 地　质　论　评 ２０１０年



图６古鸟类跗跖骨三维散点对比

Ｆｉｇ．６Ｔｈｅｓｃａｔｔｅｒｐｌｏｔｏｆ３Ｄｄｉａｇｒａｍ（ａ）ａｎｄ１ｇｒｏｕｐ（ｂ）ｏｆｖａｒｉａｂｌｅｓｏｆｔａｒｓｏｍｅｔａｔａｒｓｕｓｏｆｆｏｓｓｉｌｂｉｒｄｓ

分析得出：基干鸟类在跗跖骨形态的演化上相似于

攀禽类，并且介于树栖和地栖鸟类之间，表明基干鸟

类在生态行为习性上处于一种过渡类型。在功能行

为上多适宜攀援树干，较接近于攀禽的习性；而反鸟

类在跗跖骨形态上十分接近树栖鸟类，飞行能力和

树栖的功能有所加强，其行为习性的演化较近似于

树栖鸟类。今鸟类跗跖骨的形态上一方面继承早白

垩世反鸟类跗跖骨较小的特点，同时在演化发育过

程中一些个体开始变大，并且对生存环境的适应范

围也在不断拓宽，有些已经开始适应地栖的生活习

性。

表３　早白垩世鸟类第Ⅲ趾１—４趾节长度测量值

犜犪犫犾犲３　犜犺犲犾犲狀犵狋犺犿犲犪狊狌狉犲犿犲狀狋狊狅犳狆犲犱犪犾狆犺犪犾犪狀犵犲狊Ⅲ１—Ⅲ４

狅犳犈犪狉犾狔犆狉犲狋犪犮犲狅狌狊犫犻狉犱狊

名称

（Ｓｐｅｃｉｅｓ）

第１趾节

（Ⅲ１）

（ｍｍ）

第２趾节

（Ⅲ２）

（ｍｍ）

第３趾节

（Ⅲ３）

（ｍｍ）

第４趾节

（Ⅲ４）

（ｍｍ）

数据来源

原始热河鸟 １３．６ １０．０ １１．１ １４．６ ＩＶＰＰＶ１３３５０实测

圣贤孔子鸟 ９．９ ５．９ ６．７ １４．７ ＩＶＰＰＶ１１３７２实测

朝阳会鸟 １５．０ １１．１ １３．３ １５．９ ＩＶＰＰＶ１３２７６实测

郑氏始孔子鸟 ６．１ ４．４ ３．９ ３．８ ＩＶＰＰＶ１１９７７实测

郝氏中鸟 ３．２ ２．６ ３．１ ２．４ ＤＭＮＨＤ２４５５／６实测

窄脊会鸟 １１．３ ８．３ ？ ７．７ ＩＶＰＰＶ１３３９６实测

杨氏钟健鸟 ６．２ ８．０ ６．６ １０．５ ＩＶＰＰＶ１５９００实测

三塔中国鸟 ５．０ ３．８ ４．３ ８．４ ＢＰＶ５３８实测

查布华夏鸟 ５．４ ５．１ ５．１ １０．８ ＢＭＮＨＣＰｈ０００１１０实测

侯氏鹏鸟 ８．６ ７．９ ８．８ １１．７ ＩＶＰＰＶ１５３３６实测

马氏燕鸟 １４．０ １１．０ １０．０ ６．０ ＩＶＰＰＶ１２５５８实测

葛氏义县鸟 １１．０ ９．０ ８．０ ６．０ ＩＶＰＰＶ１２６３１实测

玉门甘肃鸟 １３．０ １０．８ ８．０ ５．０ ＩＶＰＰＶ６８６２实测

小齿建昌鸟 １４．５ １０．４ ９．４ ６．６ ＩＶＰＰＶ１６７０８实测

２．３　以中生代鸟类第Ⅲ趾趾节长度

变化特征为依据

　　对１４种早白垩世鸟类第Ⅲ趾第

１至第４趾节进行了长度测量（表３）。

根据测量数据的对比，其中用于分析

的基干鸟类有原始热河鸟、圣贤孔子

鸟和朝阳会鸟、郑氏始孔子鸟、郝氏中

鸟、窄脊会鸟和杨氏钟健鸟，反鸟类有

三 塔 中 国 鸟、 查 布 华 夏 鸟

（犆犪狋犺犪狔狅狉狀犻狊犮犺犪犫狌犲狀狊犻狊）（Ｌｉｅｔａｌ．，

２００８）和侯氏鹏鸟。它们的趾节变化

有以下特点：除第１趾节普遍长于第

２趾节外，从第２趾节开始，到第４趾

节的长度是逐增的，属于树栖或攀援

性鸟类的“渐长型趾节”类型。而今鸟

类中的马氏燕鸟、葛氏义县鸟、玉门甘

肃鸟和小齿建昌鸟则是第１趾节普遍

长于其他趾节，从第１趾节开始，直到

第４趾节的长度都是递减的，属于地栖性鸟类的“渐

短型趾节”类型。由此可以推断作为原始基干鸟类

以及体型较小的反鸟类，它们主要以树栖为主；而进

步的今鸟类则是选择地面行走相适应的地栖生活为

习性。

２．４　以中生代鸟类第Ⅲ脚爪爪弧弧度变化特征为

依据

　　对于古鸟类第Ⅲ脚爪爪弧弧度的研究，文中选

取了保存完整的早白垩世鸟类标本１８类进行实际

测量分析（表４），其中基干鸟类有原始热河鸟、圣贤

孔子鸟、朝阳会鸟、窄脊会鸟和郝氏中鸟（Ｇａｏｅｔ
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ａｌ．，２００８），第Ⅲ脚爪爪弧弧度都在１００°以上，特别

是窄脊会鸟第Ⅲ脚爪爪弧弧度达到１４０°；反鸟类有

郑氏波罗赤鸟、三塔中国鸟、查布华夏鸟、侯氏鹏鸟、

潘氏抓握鸟（Ｍｏｒｓｃｈｈａｕｓｅｒｅｔａｌ．，２００９）和库氏扇

尾鸟（Ｏ’Ｃｏｎｎｏｒｅｔａｌ．，２００９），其第Ⅲ脚爪爪弧弧

度接近于基干鸟类的这一数值，其中郑氏波罗赤鸟

第Ⅲ脚爪爪弧弧度高达１３０°；今鸟类有马氏燕鸟、

葛氏义县鸟、高冠红山鸟、甘肃玉门鸟、匙吻古喙鸟、

小齿建昌鸟和侯氏长胫鸟 （Ｏ’Ｃｏｎｎｏｒｅｔａｌ．，

２０１０），第Ⅲ脚爪爪弧弧度相对集中在６０°左右，明

显小于基干鸟类和反鸟类的第Ⅲ脚爪爪弧弧度。结

合现生鸟类第Ⅲ脚爪爪弧弧度分析认为：基干鸟类

和反鸟类的栖息习性类似于树栖鸟类或攀援鸟类，

而今鸟类的栖息习性比较近似于地栖鸟类。

３　中生代鸟类栖息行为的适应演化

中生代是早期鸟类演化的重要时期，同时也是

鸟类发生分异和辐射演化的非常阶段。而白垩纪早

期大量鸟类的发现则对古鸟类的栖息行为的研究无

疑提供了难得的证据材料。根据与鸟类栖息行为相

关的骨骼形态的特征变化，并结合现生鸟类的生态

行为的认识，使得中生代鸟类形态与栖息行为间的

适应演化线索日益清晰。

表４　早白垩世鸟类第Ⅲ脚爪爪弧弧度

犜犪犫犾犲４　犆犾犪狑犮狌狉狏犪狋狌狉犲狅犳狋犺犲３狉犱犱犻犵犻狋犪犾犮犾犪狑狅犳犈犪狉犾狔犆狉犲狋犪犮犲狅狌狊犫犻狉犱狊

名称（Ｓｐｅｃｉｅｓ）
第Ⅲ脚爪

爪弧弧度
标本编号及数据来源

原始热河鸟（犑犲犺狅犾狅狉狀犻狊狆狉犻犿犪） １０３° ＩＶＰＰＶ１３３５０实测

圣贤孔子鸟（犆狅狀犳狌犮犻狌狊狅狉狀犻狊狊犪狀犮狋狌狊） １２０° ＩＶＰＰＶ１１３７０实测

朝阳会鸟（犛犪狆犲狅狉狀犻狊犮犺犪狅狔犪狀犵犲狀狊犻狊） １２２° ＩＶＰＰＶ１３２７６实测

窄脊会鸟（犛犪狆犲狅狉狀犻狊犪狀犵狌狊狋犻狊） １４０° ＩＶＰＰＶ１３３９６实测

郝氏中鸟（犣犺狅狀犵狅狉狀犻狊犺犪狅犪犲） １２２° ＤＭＮＨＤ２４５５／６实测

郑氏波罗赤鸟（犅狅犾狌狅犮犺犻犪狕犺犲狀犵犻） １３０° ＩＶＰＰＶ９７７０实测

三塔中国鸟（犛犻狀狅狉狀犻狊狊犪狀狋犲狀狊犻狊） １２０° ＢＰＶ５３８实测

查布华夏鸟（犆犪狋犺犪狔狅狉狀犻狊犮犺犪犫狌犲狀狊犻狊） １１５° ＢＭＮＨＣＰｈ０００１１０实测

侯氏鹏鸟（犘犲狀犵狅狉狀犻狊犺狅狌犻） １１９° ＩＶＰＰＶ１５３３６实测

潘氏抓握鸟（犚犪狆犪狓犪狏犻狊犘犪狀犻） １３５° ＤＭＮＨＤ２５２２实测

库氏扇尾鸟（犛犺犪狀狑犲犻狀犻犪狅犮狅狅狆犲狉狅狉狌犿） １２１° ＤＭＮＨＤ１８７８／１实测

葛氏义县鸟（犢犻狓犻犪狀狅狉狀犻狊犵狉犪犫犪狌犻） ６０° ＩＶＰＰＶ１２６３１实测

高冠红山鸟（犎狅狀犵狊犺犪狀狅狉狀犻狊犾狅狀犵犻犮狉犲狊狋犪） ６８° ＩＶＰＰＶ１４５３３实测

马氏燕鸟（犢犪狀狅狉狀犻狊犿犪狉狋犻狀犻） ６６° ＩＶＰＰＶ１２５５８实测

玉门甘肃鸟（犌犪狀狊狌狊狔狌犿犲狀犲狀狊犻狊） ５７° ＩＶＰＰＶ６８６２实测

匙吻古喙鸟（犃狉犮犺犪犲狅狉犺狔狀犮犺狌狊狊狆犪狋犺狌犾犪） ５５° ＩＶＰＰＶ１４２８７实测

小齿建昌鸟（犑犻犪狀犮犺犪狀犵狅狉狀犻狊犿犻犮狉狅犱狅狀狋犪） ５９° ＩＶＰＰＶ１６７０８实测

侯氏长胫鸟（犔狅狀犵犻犮狉狌狊犪狏犻狊犺狅狌犻） ５６° ＰＫＵＰＶ１０６９实测

综合以上的分析和推理，将中生代鸟类后肢骨

骼形态与栖息行为的适应演化作一初步归纳：

（１）原始基干鸟类在中生代的个体普遍较大，同

时跗跖骨的整体愈合程度较弱，如跖骨滑车上下位

置悬殊，跖骨间分叉明显等，还有第Ⅰ趾骨位置不很

靠下等特征，决定了早期的基干鸟类飞行能力不会

很强，其栖息行为与攀禽攀援习性和少数树栖鸟类

较接近，可能经历了由攀援逐渐向树栖习性的转变

过程。

（２）反鸟类在白垩纪早期的体型不断减小，跗跖

骨愈合程度加强，跗跖骨远端三个跖骨滑车的上下

位置较接近，跖骨滑车间分叉不强烈，趾节由近端至

远端也逐渐变长，脚爪爪弧弯曲锐利，并且翼翅长度

也相应缩短、第１趾骨位置靠下、出现了形态结构完

美的树栖趾，与此相适应的栖息习性是反鸟类的栖

息习性十分接近于树栖鸟类。

（３）今鸟类在白垩纪早期形态分异明显，有些个

体已开始逐渐变大，跗跖骨已经完全愈合并且进步

特征也已出现，趾节由近端至远端逐渐变短，脚爪爪

弧变小，而且爪尖变得钝拙。以上特征表明早白垩

世今鸟类除了部分以树栖为主生活外，多数已能够

开始地栖生活。随着生活范围和空间的逐渐扩大，

已经逐步开始由树栖向地栖转变。

４　存在的问题

对于中生代鸟类栖息及其他行为的研究是一个

全新的领域，全面而深入地研究还需要大量的标本

采集积累和有效方法的尝试探讨。通过

近年来的初步研究认为，在项目实施过

程中还存在一些客观的原因不利于研究

进一步深入开展。

（１）国内用于进行形态学观察对比

的现生鸟类标本的数量和种类的极其有

限。就目前而言，国内相关的研究所、大

学和博物馆内收藏的完整现生鸟类骨骼

标本可供研究的数量初略估计不超过

１０００件，而种类只能接近３００多种。即

使数量增加，也很少有新的种类，致使所

涉及的鸟类形态学资料的获取较为有

限。此外，由于野生鸟类多为国家保护

对象，甚至一些珍稀鸟类的保护级别很

高，所以单纯为满足科学研究或博物馆

展示而使用的现生鸟类骨骼标本也往往

来源于国内各动物园已死亡鸟类或花鸟

市场饲养繁殖、售卖的鸟类，很少有完全

野生的鸟类类型。经过人工饲养或繁殖

２８８ 地　质　论　评 ２０１０年



的鸟类在骨骼的形态参数及指标上常会发生变化，

从而也影响到行为的表达。

（２）中生代鸟类标本数量十分有限，埋藏保存状

态也较多样化。由于近十多年来在中国以辽西地区

发现的热河生物群中有大量鸟类出现，从而在全球

范围内对中生代鸟类在数量和类型上极大地补充了

过去长期以来的材料不足的局面，使中生代鸟类学

研究得到了快速发展。但作为化石类型的鸟类，多

数是保存在中生代（白垩纪为主）沉积物形成的板状

泥岩、凝灰岩或泥页岩中。为了更好地保存标本，往

往不会将骨骼从岩石中完全取出，即便与围岩完全

剥离，也常常会因为保存过程中发生挤压而形态产

生变形或破碎，此类标本特别不利于用来形态观察

和数据测量，不仅使有些数据无法测取，而且对于一

些估算的数据其反应出的信息也缺乏完全真实性。

因此，在实际的研究过程中，这一现象的发生是不可

避免的。

（３）现生鸟类与中生代鸟类形态及对应功能存

在演化上的差距。中生代鸟类有些类型已经灭绝，

有些在演化上与现生鸟类有些许祖裔关系，但存在

较长时段的演化空缺，直接导致鸟类在漫长的演化

发育过程中产生的形态与对应功能的差距。依据

“将今论古”的法则，对现生鸟类进行形态比较和对

应功能的分析，然后有选择地将稳定性状的指示特

征参考于古鸟类的研究中，否则，势必在对中生代鸟

类功能行为的判断上出现较大的偏差。
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