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　　摘要　以支序系统学为基础出发 ,将羊膜动物分为 3个类群:下孔类、无孔类和双孔
类 ,并简要介绍了其中的主要类群 ;同时也介绍了哺乳类、龟鳖类和翼龙类等几个重要类

群及鸟类的起源演化问题。

　　关键词　羊膜动物　起源　演化

　　在古生物学研究中主要依据骨骼的形态特征重建

系统演化关系 ,并以此来对脊椎动物化石进行分类。有

人基于系统发育关系 ,提出将羊膜动物定义为哺乳类、

龟类、初龙类和鳞龙类的最近共同祖先及其所有后裔。

但是由于羊膜卵可能出现在现生羊膜动物的最近共同

祖先之前 ,所以这个定义可能与最通用的含义不一致。

故有人提出了羊膜动物的另一个定义: 现生羊膜类及

与现生两栖类相比更接近现生羊膜类的所有其他生

物。

已知最早的羊膜动物林蜥 ,发现于加拿大上石炭

纪 (距今 3亿多年 )地层中 ,但推测羊膜动物在地球上

出现的时间应该还要早些。 羊膜动物主要可分为 3支

(图 1):下孔类、无孔类和双孔类 (部分代表动物线条图

见本期封三 )。

图 1早期羊膜动物的系统发生

表示已知的化石记录 (垂向的标度 ) ,相对丰度 (水平宽度 )

和推测的系统关系 (虚线 ) (据 Benton, 1997)

1　下孔类　下孔类 ,即哺乳动物这支 ,首先在晚石炭

世从原始的羊膜类中演化出来。 下孔类只有一个下颞

孔 ,由眶后骨、轭骨和鳞骨所围成。 下孔类的早期类群

(晚石炭世和早二叠世 )是“盘龙类” ,包括克色龙类、蛇

齿龙类、楔齿龙类和基龙类等。它们中有的种类长长的

背棘如同船帆似的 ,如异齿龙。这些化石大多发现于北

美洲 ,我国至今还没有发现此类化石。在二叠纪中晚期

从盘龙类中演化出兽孔类 ,包括恐头兽类、二齿兽类及

兽齿类等。恐头兽类只生存于二叠纪 ,有肉食和植食两

大类型 ,原来化石仅发现于南非和俄罗斯 ,最近在我国

甘肃也有了发现。二齿兽类是二叠纪、三叠纪最为繁盛

的类群 ,以植食为主。 典型的二齿兽仅在上颌有两个

“犬齿”。 兽齿类则包括丽齿兽类、兽头类和犬颌兽类 ,

以犬颌兽类最为兴旺。 哺乳类就是在三叠纪后期从犬

颌兽类中产生的 ,其早期代表有莫根兽、红兽及中国尖

齿兽。 本类群的现生代表只有哺乳类。

2　无孔类　无孔类没有颞孔 ,包括前棱蜥类、锯齿龙

类和龟类等。不过需要说明的是以前归入

此类中的中龙类和杯龙类的大多数不再

被认为是无孔类。原来的杯龙类是指基干

的羊膜动物 ,包括了西蒙螈形类、阔齿龙

形类及大鼻龙形类。现在西蒙螈形类及阔

齿龙形类均归入两栖类中的爬行形类 ,不

再被认为是羊膜动物。而大鼻龙形类则是

向双孔类方向演化的类群 ,不归入三大类

中。 “杯龙类”因是一个多系类群 ,其名称

已经不再使用。人们最常提及的无孔类是

龟类。已知最早的龟是晚三叠世的原颚龟

类 ,它们已经有了一个比较完整的壳 ;据

此人们推测龟类的出现应该比发现龟的

时间早得多。现在还不知道在二叠纪究竟

是前棱蜥类、锯齿龙类亦或是大鼻龙类与

龟类亲缘关系最近。不过最近也有不同的

学者从形态学和分子生物学角度出发提

出龟类属于双孔类 ,这样它就不能作为原

始羊膜动物的代表了。 龟类主要可分为侧颈龟和曲颈

龟两大类。侧颈龟繁盛于白垩纪和早第三纪海洋中 ,现

生侧颈龟则生活在非洲、澳洲和南美洲的淡水中。曲颈

龟是现生龟的主要种类 ,除极区外广布全球。
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3　双孔类　双孔类的特征是具有由眶后骨、鳞骨和顶

骨所围成的上颞孔 ,包括了传统的双孔类和上孔类 (或

称调孔类 )。 双孔类是羊膜动物中最为繁盛的类群 ,它

既包括了恐龙、翼龙、鱼龙和蛇颈龙等最富盛名的化石

类群 ,又包括了现在的鳄、蜥蜴、蛇及鸟类。双孔类早在

二叠纪就分化为两支 ,一支是鳞龙形类 ,一支是初龙形

类。

3. 1　鳞龙形类　现生鳞龙形类包括有鳞类 (蜥蜴、蛇

和蚓蜥 )及楔齿蜥 ;而化石鳞龙形类除现生类群的化石

代表外还可能包括海龙类及原来上孔类的鳍龙类和鱼

龙类。新西兰的楔齿蜥是爬行动物中的活化石 ,它保留

了许多原始特征 ,而且是一类生存时代很早的类群的

惟一代表。最早的有鳞类至少应该出现在三叠纪 ,历史

上有许多化石都曾被作为第一个蜥蜴 ,但是有确定无

疑的有鳞类特征的化石则是中侏罗世的。蜥蜴的一支 ,

沧龙类 ,在鱼龙绝灭后迅速占据了晚白垩世的海洋 ,分

化成各种类型探索和占据不同的海洋生境。 但是它们

在白垩纪末期也绝灭了。 中生代海洋最著名的羊膜动

物还数鳍龙类和鱼龙类 ,它们中有的种类可达十余米 ,

是当时海洋中的霸主。鳍龙类包括木盾齿龙类、肿肋龙类

和真鳍龙类。木盾齿龙类是一类带壳的奇特动物 ,外形有

点象龟 ,如我国发现的中国豆齿龙。 肿肋龙类个体较

小 ,一般体长在 40cm以下 ,我国出产的贵州龙可以作

为此类动物的代表。真鳍龙类中有幻龙、蛇颈龙和上龙

等。仅蛇颈龙和上龙度过三叠纪 ,其余的鳍龙类都仅生

存于三叠纪。鱼龙外形象海豚 ,比前面提到的几类海生

生物更特化。已知最早的鱼龙发现于早三叠世 ,如我国

的巢县陈龙。 科学家已经公认鱼龙是由早期双孔类演

化而来 ,但其系统位置还不太肯定 ,有人认为它是鳍龙

类的姐妹群 ,归入鳞龙类 ,还有人认为它是鳞龙类及初

龙类的姐妹群。 主要原因是现在发现最早的鱼龙已经

比较特化 ,难以推断其祖先的状态。鱼龙起源问题的解

决还有赖于新的早期鱼龙材料的发现。 鳍龙类和鱼龙

类在侏罗纪和白垩纪有较大发展 ,但未等到白垩纪末

期的大灾难就已经绝灭。

3. 2　初龙形类　现生初龙形类只有鳄类和鸟类 ,但总

的说来初龙形类是羊膜动物中种类最多的一支 ,它分

为三棱龙、喙龙类和原蜥蜴类和初龙类等类群。以前把

三叠纪原始的初龙类归入槽齿类 ,包括古鳄类、假鳄类

和副鳄类 (植龙类 )。同杯龙类情况类似 ,现在也取消了

槽齿类这个名称。进步的初龙类分为两支:一支向鳄类

方向演化 ,一支为翼龙类、恐龙类及鸟类。

1)鳄类　这支包括了植龙类、锹鳞龙类及鳄类。鳄

类中在白垩纪最终演化出了包含现生鳄类在内的真鳄

类。虽然现在鳄类大多能在水中生活 ,但基本还是陆生

生物 ,而地史时期有些鳄类则是完全的海生生物。

2)翼龙类、恐龙类及鸟类　最早的翼龙类化石记

录可以追溯到晚三叠世。 由于已知最古老的三叠纪的

翼龙已经发育成完全的翼龙 ,其形态与别的类群差异

很大 ,其起源问题也尚未解决。大多数人认为翼龙类与

恐龙类是姐妹群 ,有最近的亲缘关系。但也有人认为翼

龙是双孔类中独立发展的一支 ,直接起源于二叠纪的

始鳄类或者始鳄类与原蜥蜴类的过渡类型。

已知最早的恐龙出现在晚三叠世 ( 2. 3亿年 ) ,在三

叠纪的最后 2000万年里迅速辐射开来 ,替代了以二齿

兽为主的动物群。 在直到白垩纪末期的 1. 65亿年里恐

龙在陆地动物群中都占支配地位 ,是迄今为止地球上

最成功的陆地脊椎动物。 恐龙很早就分化为蜥臀类和

鸟臀类两大类群。最早的恐龙都是蜥臀类恐类。蜥臀类

包括肉食性的兽脚类和植食性的蜥脚形类。 霸王龙就

是巨型兽脚类恐龙的代表 ,而最庞大的陆地生物当数

蜥脚类中的雷龙、梁龙等。最早的鸟臀类化石发现于早

侏罗世 ( 2. 08亿年 ) ,但推测其出现可能和蜥臀类一样

早。 鸟臀类恐龙都以植物为食 ,包括角龙、剑龙和甲龙

等类群。

鸟类是很成功的飞行脊椎动物 ,现生大约有 9 000

种。 至今所知最早的鸟还是德国上侏罗世灰岩中的始

祖鸟。自 70年代奥斯特罗姆复兴鸟类的恐龙起源说以

来 ,鸟类的起源问题一直是讨论的热点。近年来在中国

辽宁西部发现了带“毛”的恐龙和早期的鸟类更掀起了

新的研究高潮。 鸟类恐龙起源说认为鸟类就是兽脚类

中驰龙类的一支 ,目前这种观点得到大多数古脊椎动

物学者的认同 ,但还有不少古鸟类学家及生理学家仍

然持反对意见。 但是现在发现的与鸟类关系最近的恐

龙其时代都比最早的鸟类晚 ,古生物学者依然期待着

发现更早的鸟类祖先化石。

当然 ,这些都只是目前对羊膜动物发展历史的假

设。 随着新材料的发现 ,认识水平的不断提高 ,人们对

羊膜动物的发展史可能会有一些新的看法。 这样就能

逐步逼近羊膜动物真实的演化历程。

* 致谢　感谢徐星、倪喜军先生在成文中的建议。
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