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摘要  在翼龙研究的很长一段时间内研究者都推测其为卵生，直到2004年先后报道的三枚来自早白垩世含有胚胎的翼龙蛋

才证实了翼龙的确为卵生。之后，在晚侏罗世燕辽生物群中发现一件悟空翼龙类的标本，在其体外腰带附近和体内共发现

了两枚大小相当的翼龙蛋，据此了解到翼龙具有双侧功能性输卵管，不同于现生的大多数鸟类。在中国新疆哈密首次报道

了5枚早白垩世的三维立体保存的翼龙蛋化石，对其中一枚蛋化石进行扫描电镜观察，证明其与现生锦蛇蛋的蛋壳结构十分

相似，具有一层薄的钙质外层和一层厚的壳膜层。在今后的考察中，有望在新疆哈密地区发现三维立体保存的含胚胎的蛋

化石，并在翼龙胚胎发育方面取得重要的研究进展。
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翼龙是一类已经灭绝的飞行爬行动物，最

早出现在约2.2亿年前的三叠纪晚期，一直延续

到6 500万年前的白垩纪末期，在地球上生活了

将近1.6亿年。翼龙常常被误认为是一种会飞的

恐龙，然而在分类学上，翼龙并不是恐龙，但

翼龙和恐龙之间有着很近的亲缘关系，翼龙、

恐龙和现生的鳄鱼等都是属于主龙类的爬行动

物[1]。世界上第一件翼龙化石于18世纪后期发现

于德国晚侏罗世索伦霍芬石灰岩，最初被认为是

一种海洋生物。1801年，法国著名的比较解剖学

家乔治•居维叶才将其归入爬行动物，并且确认

了其加长的第四手指，认为这是一种会飞的爬行

动物。从那以后，翼龙类属于爬行动物成为主流

观点。中生代是地球历史上爬行动物最繁盛的时

期，也被称为爬行动物时代或恐龙时代。当时不

同类型的爬行动物占据着不同的生存空间：陆地

上主要以形形色色的恐龙为主，河流湖泊中以龟

鳖类、鳄类等为主，海洋中以鱼龙、沧龙等为

主，而空中则为翼龙类所占据并控制着空中霸主

的地位。虽然在白垩纪出现了许多原始及进步的

鸟类，但是它们在翼龙的阴影下并不占据优势。

然而由于飞行的需要，其骨骼纤细中空很难保存

化石，在世界范围内翼龙化石都十分稀少。翼龙

研究者们经历了很长时间才对这一神秘的物种有

了一定的了解。

比翼龙骨骼化石更加罕见的是翼龙蛋和胚

胎化石。翼龙是卵生的还是卵胎生的？翼龙蛋长

什么样，圆形的还是长形的？翼龙蛋究竟有多

大？它们是像鸟蛋那样硬壳的还是类似有些爬行

动物蛋那样是软壳的？翼龙与同样可以飞行的
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鸟类一样具有单侧功能性输卵管，还是类似同类

的爬行动物具有双侧功能性输卵管？它们的胚胎

发育模式是类似鸡、鸭、鹅那样早成的，还是像

燕子、麻雀、鸽子那样晚成的？在2004年我国和

阿根廷有关翼龙蛋与胚胎化石的重要发现[2-4]之

前，研究者对翼龙的生殖行为等还只能停留在各

种各样的猜测阶段。现生的所有鸟类都是卵生；

现生的非鸟爬行动物绝大多数都是卵生，部分为

卵胎生；现生的绝大多数哺乳动物都是胎生。基

于这样的认识，Wellnhofer[5]推测翼龙的生殖方

式最有可能是卵生。于是，他提出了一些可能属

于翼龙蛋化石的发现：1860年Buckman在英国中

侏罗统地层中发现的一窝蛋化石，至少8枚，长

约44 mm，宽约28 mm，蛋壳厚度约0.3 mm，蛋

壳内被方解石充填，Buckman认为其可能属于一

种真蜥鳄类；1871年Curruther在英国中侏罗统的

地层中发现了球形的蛋化石，直径19 mm，被认

为是龟蛋，但是同一地点发现了不少喙嘴龙属的

化石。由于没有确切的翼龙蛋化石的报道，虽然

研究者都推测其为卵生，但是对翼龙蛋的大小、

形态、蛋壳结构等方面都不清楚。

近年来才开始有少量关于翼龙蛋和胚胎的

报道。迄今为止，全世界一共报道了11枚翼龙

蛋化石(表1，图1)——有些蛋中保存胚胎，有的

与产蛋母体共生——包括在我国辽西热河生物

群中发现2枚[2,4]，燕辽生物群中发现2枚(悟空翼

龙类)[6-7]，新疆哈密翼龙动物群报道5枚(哈密翼

龙)[8-9]，以及在阿根廷发现2枚(南方翼龙)[3,10]，

其中以哈密翼龙动物群中保存的翼龙蛋化石最

为富集。在已经报道的翼龙蛋中，大部分为二

维压扁保存，仅有哈密翼龙的5枚和阿根廷的1
枚是三维立体保存的。目前发现的翼龙胚胎也

都以二维形式保存在翼龙蛋中，三维保存的翼

龙蛋中还没有翼龙胚胎的报道。这些翼龙蛋与

胚胎的发现为古生物学家全面了解翼龙的产蛋

生殖行为等提供了重要的化石材料。

表1  全世界已报道的翼龙蛋与胚胎化石

图1  已报道的翼龙蛋与胚胎化石全球分布图

产地 层位 时代 保存方式 蛋或胚胎 文献

第1枚 中国辽宁义县 义县组 早白垩世 二维保存 蛋与胚胎 [2]

第2枚 阿根廷巴塔哥尼亚 Lagarcito组 早白垩世 二维保存 蛋与胚胎 [3]

第3枚 中国辽宁义县 义县组 早白垩世 二维保存 蛋与胚胎 [4]

第4枚 中国辽宁建昌 髫髻山组 晚侏罗世 二维保存 蛋 [6]

第5～9枚 中国新疆哈密 吐谷鲁群 早白垩世 三维保存 蛋 [8]

第10枚 阿根廷巴塔哥尼亚 Lagarcito组 早白垩世 三维保存 蛋 [10]

第11枚 中国辽宁建昌 髫髻山组 晚侏罗世 二维保存 蛋 [7]
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1  世界上首枚翼龙蛋与胚胎化石：翼龙
卵生和早熟的胚胎发育模式

对于古生物学家来说，确凿无疑的翼龙蛋化

石让他们等待了200多年，有趣的是在这一年一下

子就报道了三枚翼龙蛋与胚胎化石[2-4]。2004年6月
10日，中国科学院古脊椎动物与古人类研究所汪筱

林和周忠和在英国《自然》(Nature)杂志报道了世

界上首枚翼龙蛋及胚胎化石。这件标本发现于辽

西义县金刚山义县组上部距今约1.21亿年前的湖相

页岩中[2]，属于早白垩世热河生物群，标本保存了

正、负模，是一件几乎完整保存的翼龙蛋与胚胎化

石(图2)。毫无疑问，胚胎属于翼龙，因为保存的

骨架显示它具有相当加长的第4指和具有发达三角

肌脊的肱骨，以及加长的翼掌骨等。胚胎骨架全部

保存在椭圆型的蛋中，蛋的最大长度53 mm，最大

宽度41 mm。蛋的边界光滑清晰，蛋内呈褐色，颜

色较深，与灰色围岩区别明显。翼龙胚胎骨骼保存

完整，有部分头骨和几乎完整的头后骨骼，下颌发

达具牙齿。头骨向后弯曲与脊柱形成倒“U”型，

前肢紧紧地交叉合拢在一起。下颌和四肢骨骼两端

显示出未成熟的粗糙结构，肩胛骨和乌喙骨尚未愈

合，脊椎、腕骨和脚趾没有完全骨化，这些都是

胚胎发育特征。蛋壳及其乳突状结构也有很好的保

存，预示着这枚蛋可能是硬壳的。如此完整精美的

化石保存在灰色页岩中，证明这枚发育了胚胎的翼

龙蛋被迅速埋藏在深湖静水还原环境中。依据胚胎

骨骼特征，可以初步将其归于鸟掌翼龙类，但由于

翼龙发育过程中存在明显的异速生长现象，因此还

不能确认其属于鸟掌翼龙科的任何已知属种。这枚

图2  世界上第一枚翼龙蛋与胚胎化石及其生态复原图(张宗达绘)
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翼龙胚胎翼展达28 cm，翼展甚至大于某些成年翼

龙，而且保存翼膜纤维、毛状皮肤衍生物等软组

织，暗示这类翼龙幼体可能类似鸟类的早成雏，出

生后不久即具备了飞行能力。

同年年底，《自然》杂志又先后报道了来自

于阿根廷和我国的两枚翼龙蛋与其胚胎化石[3-4]。

我国发现的第二枚翼龙蛋与第一枚产自于同一地

点，这一翼龙蛋化石同样保存了近乎完整的胚胎

(图3)，其加长的掌骨、指骨和翼龙特有的翅骨

都证明了这是一件确凿的翼龙胚胎化石[4]。这枚

蛋化石长约63.7 mm，宽约36.4 mm，大部分头骨

骨化程度比较差，髂骨和胫骨保存完整，但是耻

骨、翅骨和脊椎只有部分骨化。肱骨强壮且保存

完整，三角肌脊仅微弱骨化，说明发育不完全，

三角肌脊还没有完全形成。该标本比发现的第一

枚翼龙蛋化石更加细长。依据其骨骼形态认为产

自中国的这两枚蛋化石可能属于不同的翼龙类

型。在对其蛋壳进行仔细观察后，研究者发现这

一翼龙蛋具有很薄的一层蛋壳(厚约0.25 mm)，但

没有发现任何乳突层或者碳酸钙晶体，从而认为

这是一类具有软的革质壳的蛋，这种“软壳蛋”

在现生爬行动物中是比较常见的一种类型。

图3  我国发现的第2枚翼龙蛋与胚胎化石[4] 

另一枚翼龙蛋化石产自于阿根廷中部的

上白垩统Lagarcito组地层中，椭圆形，长约

60 mm，宽约22 mm，标本分成正负面，胚胎骨

骼关联保存，头骨较大，前肢较长，胚胎中保存

的诸多骨骼都明确地显示这一蛋化石属于翼龙

(图4(b)、4(d))[3]。骨头表面多孔，四肢骨骼末端

微弱骨化，荐椎未愈合，肩胛骨和乌喙骨也未愈

合。根据身体较小的特点，推测该标本处于发

育早期阶段。骨骼呈蜷曲姿态，典型的胚胎姿

势——前肢折叠，后肢弯曲，头朝后，喙收在

翅膀下，不同于包括幼年个体在内的翼龙的伸展

姿态。在这一地点发现的翼龙化石仅有南方翼龙

这一十分特化的滤食性翼龙，而这枚翼龙蛋很可

能就是属于南方翼龙。这枚翼龙蛋化石保存了约

30 μm厚的蛋壳，通过扫描电镜观察，发现蛋壳

由一单层的钙质层构成，同时具有类似于鸟和

恐龙等主龙类的壳单元。翼龙蛋与胚胎化石的发

现，为翼龙蛋壳结构形态、早期生长和筑巢环境

等提供了新信息。

2  侏罗纪最古老的翼龙蛋化石：具有双
侧功能性输卵管

2011年，在美国《科学》(Science)杂志上

报道了一件产自我国辽宁建昌玲珑塔距今1.6～
1.5亿年前的晚侏罗世燕辽生物群的翼龙标本(图
5)。这件标本上保存了一具近完整的悟空翼龙类

的化石，同时在其体外的腰带附近(尾巴根部)保
存了一枚蛋化石[6]。这枚蛋化石长约28 mm，宽

约20 mm，比之前描述的蛋化石要小得多，也比

以前发现的蛋化石标本年代要早。该蛋化石没有

保存任何胚胎的痕迹，但是依据其保存的位置及

其与母体共生等特点还是可以确认其属于翼龙蛋

无疑，并且产蛋母体就是与其共同保存的这一悟
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空翼龙类的成员。这枚翼龙蛋化石保存了完整的

印痕，有一小部分覆盖在尾椎之上。在蛋的外围

有后期挤压形成的相互平行的褶皱，中间也不平

整，可见疑似气孔的结构，蛋壳表面光滑并带有

点状的小坑，类似于羊皮纸般的外壳。据此推测

这一翼龙蛋很可能为相对较软的革质外壳。

有意思的是，几年以后我们发现了这件标

本的另一侧(即负模)。2015年《巴西科学院院

刊》报道了对这件负模标本进行研究的成果。标

本不仅在腰带附近保存了之前报道的那枚蛋化石

的痕迹，通过显微镜下的仔细观察，在体内腹

腔的位置还找到了另一枚蛋化石(图6和7)[7]。第

二枚蛋化石同样只保存了印痕，两枚蛋化石大小

相近，可以肯定是处于同一发育阶段。这一发现

不仅证明了翼龙类，至少是悟空翼龙类具有双侧

功能性输卵管，还说明了这一翼龙类型一次可以

生产两枚卵。考虑到其腰带尺寸的大小，产卵时

两枚卵可能不是同时，而是先后排出体外。现生

非鸟爬行类一般具有两条功能性的输卵管，而大

多数鸟类一侧输卵管退化只具有单侧输卵管，所

图4  分别于2014年[(a)、(c)]和2004年[(b)、(d)]在阿根廷发现的两枚翼龙蛋化石[10] 

(a)

(b)

(c)

(d)

1 cm 1 cm

5 mm5 mm

图5  一具悟空翼龙类产蛋母体化石的体外腰带附近保存了一枚翼龙蛋化石[6]

10 cm
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以有学者认为这一现象与脊椎动物主动飞行相适

应，很可能是鸟类对于飞行生活一种适应——生

产较少的蛋从而减轻重量，甚至可能是其飞行的

先决条件。但是通过悟空翼龙类及其共生的蛋化

石的研究，发现它们仍然保持原始的两条功能性

输卵管的特征，所以我们认为输卵管的退化很可

能并不是脊椎动物主动飞行的先决条件。结合翼

龙的蛋壳形态特征，翼龙的生殖行为总体上应更

接近爬行动物而不是鸟类。由于这一翼龙在体内

和体外各保存了一枚大小相等的蛋，很显然已经

达到性成熟，并具有了生育能力。在现生的一些

鸟类中，母体生育前或生育过程中，股骨等长骨

的骨髓腔中会出现一种称为髓质骨的结构。我们

对这一翼龙股骨中段进行了骨组织学切片，在切

片中并没有发现髓质骨，所以对于产蛋翼龙母体

是否具有类似现生鸟类积累髓质骨的现象还需要

图7  悟空翼龙类体内[(a)、(c)]和体外[(b)、(d)]的蛋化石[7] 

图6  悟空翼龙类的两枚蛋化石标本(a)和线条图(b)，箭头所示为股骨组织学切片位置[7]

(a) (b)

10 cm

10 cm 10 cm

5 cm 5 cm

(a) (b)

(c) (d)
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进一步研究。该翼龙蛋的另一个有意思的特征是

两枚蛋都没有发现钙质层的存在。这一现象的形

成原因尚不清楚，可能是该翼龙蛋尚未进入钙化

阶段，也可能是钙质层在化石化过程中丢失，或

是在胚胎形成中被再吸收，甚至可能是因为该类

翼龙蛋根本不存在钙质层。可能性最大的是在翼

龙死亡时两枚蛋尚未进入钙化阶段，其依据是这

两枚蛋都很小，并且一枚仍然保存在体内，另一

枚很像是被从体内挤压出来的。

3  世界上首次发现三维立体保存的翼龙
蛋：确认翼龙“软壳蛋”及蛋壳结构

2014年，美国《现代生物学》 (Cur ren t 

Biology)杂志以封面文章报道了我们于我国新

疆哈密地区上白垩统地层中发现的三维立体保

存的雌雄哈密翼龙个体及它们的五枚蛋化石，

这也是世界上首次报道的三维立体保存的蛋化

石[8]。这一研究不仅在哈密翼龙性双型、个体发

育等方面取得重要进展，同时在翼龙蛋的研究上

也获得突破。通过对这些翼龙蛋化石的肉眼观

察，可以发现翼龙蛋为两端近对称的长椭球形，

与现生的爬行动物和鸟蛋类似。表面不仅具有塑

性变形的凹陷，同时还具有脆性破裂的裂纹，这

两种现象同时出现在同一枚蛋上(图8)，让研究

人员对于翼龙蛋壳结构感到困惑。通过扫描电镜

观察和同位素质谱对翼龙蛋的微观结构分析，发

图8  首枚三维立体保存的翼龙蛋化石(蛋壳同时出现的塑性变形和脆性破裂)和现生锦蛇蛋的对比[8]：(a)哈密翼龙蛋与锦蛇蛋；

翼龙蛋(b)与锦蛇蛋(c)的外壳表层结构；翼龙蛋壳(d)与锦蛇蛋壳(e)径切片显微结构，显示为双层结构；(f)和(g)显示钙质层
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现蛋壳具有双层结构，哈密翼龙的蛋壳具有一层

约60 µm厚的钙质外层以及10 µm厚的壳膜层。大

家熟知的“硬壳蛋”鸡蛋的外壳钙质层的厚度为

300～400 µm，显然与哈密翼龙蛋钙质外壳不同。

通过对比研究，发现哈密翼龙蛋壳与现生锦蛇的

“软壳蛋”在外层的钙质层方面具有相似性，但

是锦蛇的内层壳膜层厚约200 µm，其厚度可达钙

质硬壳厚度的三倍，推测哈密翼龙的壳膜层可能

也较厚，只是在化石形成过程中没有完全保留(图
8)。通过对比，认为哈密翼龙的蛋壳结构其外部

是一层较薄的硬的钙质层，内部则是一层较厚的

软的壳膜层，这样的双层结构可以很好地解释肉

眼观察到的塑性变形和脆性破裂共存的现象。

虽然在已经报道的哈密翼龙蛋化石中没有发

现任何翼龙胚胎，但是在这一动物群找到含有三维

立体保存胚胎的翼龙蛋可能性最大，因为已经发现

大量与蛋化石保存在一起的从幼年到成年处于不同

发育阶段的哈密翼龙化石。胚胎化石的发现，对于

研究翼龙的生殖行为及其胚胎发育都将提供更多重

要的信息。哈密翼龙蛋的宏观形态特征及其蛋壳显

微结构的研究，为羊膜卵壳的演化提供了更多的化

石证据，填补了翼龙繁殖行为和生态习性研究上的

若干空白。英国朴茨茅斯大学的古生物学家David 
Matrill在评论文章中认为，哈密翼龙动物群是研究

翼龙生长、发育、繁殖等生态习性的最佳材料，具

有极大的研究潜力[9](图9)。
哈密翼龙的研究成果在线发表后，阿根廷

也发现了首枚三维保存的翼龙蛋化石[10]。研究者

们认为该翼龙蛋与2004年报道的那枚含胚胎的蛋

化石都属于南方翼龙属。这一三维保存的翼龙蛋

具有约50 µm的钙质蛋壳(图4(a)、4(c))。研究者

将蛋壳由内向外分为三层：最外层是一层极薄的

图9  哈密翼龙(雌雄)产蛋孵化生态复原图(赵闯绘)
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(编辑：段艳芳)

碳酸钙外层，厚度约为0.2 µm；中间层与外层之

间有一条很窄的沟槽分隔开，中间层由短而窄的

板状晶体排列而成；最内层有一系列平行排列并

加长的碳酸钙晶体组成，没有明显的成核中心和

椎体层，厚度约为30 µm。这样的蛋壳结构与现

生及早白垩世的壁虎蛋十分相似。与哈密翼龙蛋

相比较，南方翼龙蛋的研究中没有提及壳膜层，

是否为保存原因不得而知。南方翼龙蛋虽然在外

层钙质蛋壳厚度上与哈密翼龙蛋相差不大，但是

却具有分层结构，这在哈密翼龙蛋是没有发现

的，可能代表了两种不同类型的翼龙蛋，也可能

存在化石保存造成的差异。由于发现的化石材料

的制约，目前对翼龙蛋壳显微结构的研究还十分

有限。近年来我们发现的大量三维立体保存的哈

密翼龙蛋及共生保存的不同发育阶段的雌雄哈密

翼龙个体，以及可能发现的胚胎化石，必将对翼

龙这类神秘的飞行爬行动物的生殖行为和生态习

性等提供重要的化石证据。

综上所述，近些年在翼龙蛋与胚胎化石的

发现和研究方面取得了若干突破，大大丰富了我

们对翼龙生殖方式、蛋体形态、蛋壳结构和胚胎

发育等方面的认识。但还存在很多尚不清楚的问

题，比如翼龙蛋蛋壳结构的多样性、翼龙繁殖期

髓质骨存在与否、翼龙的胚胎发育等。这些问题

的解答，一方面要在野外寻找保存更好的化石，

另一方面要借助于最新的研究技术手段，如高精

度CT和同步辐射等，对现有的化石材料做更深

入细致的研究工作。

                  (2017年4月1日收稿)■
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Recent discoveries and research progress on pterosaur eggs and embryos
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Abstract  Pterosaur researchers speculated that pterosaurs were oviparous for a long time, and they confirmed it based on the three 
pterosaur eggs and embryos from the Early Cretaceous reported in 2004. Then, a wukongopterid pterosaur associated with two 
similar-sized eggs, one outside body near the pelvis and the other inside, was discovered in the Yanliao Biota from the Late Jurassic. 
It indicated that the pterosaur had two functional oviducts, which differed from mostly modern birds. Five three-dimensionally-
preserved pterosaur eggs were first reported from the Early Cretaceous in Hami, Xinjiang, China. The eggshell of one egg, observed 
under scanning electron microscopy, comprises a thin calcareous external hard shell followed by a thick membrane, which is similar 
to that of the snake Elaphe. It is hopeful to discover some three-dimensional pterosaur eggs with embryos in Hami, which will make a 
great progress in pterosaur embryology in the future.
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