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Abstract 
Enantiornithes is known as one of the clades of Ornithothoraces, and it is the most diversified 
group in Mesozoic birds. Based on summarizing the literatures, the authors have counted the list 
of officially reported Enantiornithes to date in China, there are 53 species reported from China. 
The article introduces phylogenetic taxonomy in the macroscopic field, involves of its significance 
in ancient birds and research status, discusses the phylogenetics relationship of Mesozoic birds in 
the data matrix and summarizes phylogenetic structure of enantiornithes in recent years in detail. 
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摘  要 

反鸟类属于鸟胸骨类的一支，是中生代鸟类中报道最多的类群。笔者通过查阅文献统计了我国迄今为止

已正式报道的反鸟类化石名录，正式报道的新属种已达53个。本文宏观介绍了分支系统学，及其在古鸟

类研究中的意义与研究现状，讨论了在分支系统学研究框架下中生代鸟类的系统发育关系，详细论述近
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年来反鸟类分支系统学发育结构。 
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1. 引言 

反鸟亚纲 Enantiornithes 由 Walker C. A.提出，因其肩胛骨与乌喙骨之间的连接方式与现生鸟类正好

相反而得名[1]。世界各大洲(除极地外)大量的反鸟类化石被发现，其中中国是发现反鸟类最多的国家，

主要以辽西热河生物群为主，数量、种类、生态多样性都尤为丰富，且保存也最完整[2] [3]。中国反鸟类

研究工作开始于 1992 年，随着反鸟类不断地被发现，大量反鸟类被陆续报道。 
迄今为止，我国正式报道的反鸟类化石有 53 个(见表 1) [4]-[53]。 

 
Table 1. List of named enantiornithine taxa from China (53 species) 
表 1. 中国已报道的反鸟类化石列表(共计 53 种) 

属种名 保存情况 层位及地点 

Cathayornis yandica 较完整个体，缺失跗蹠骨和脚爪 九佛堂组，朝阳市 

Sinornis santensis 不完整个体，缺失头骨和肩带部分骨骼 九佛堂组，朝阳市 

Otogornis genghisi 仅保存肩胛骨、乌喙骨，部分前肢 伊金霍洛组，内蒙古 

Buluochia zhengi 头骨吻端，部分胸骨和腰带，完整后肢 九佛堂组，朝阳市 

Longchengornis sanyanensis 不完整个体，缺失头骨 九佛堂组，朝阳市 

Cuspirostrisornis houi 完整个体 九佛堂组，朝阳市 

Cathayornis caudatus 较完整个体，仅保存为压痕 九佛堂组，朝阳市 

Liaoxiornis delicates/ 
Lingyuanornis parvus 

幼体，保存在两块石板上，命名为 
L. delicates 和 L. parvus 义县组，凌源市 

Eoenantiornis buhleri 较完整个体，脚爪保存不完整 义县组，朝阳市 

Protopteryx fengningensis 完整个体 花吉营组，丰宁县 

Longipteryx chaoyangensis 较完整个体 九佛堂组，朝阳市 

Cathayornis aberransis 较完整个体，仅保存为压痕 九佛堂组，朝阳市 

Eocathayornis walkeri 不完整个体，缺失腰带和后肢 九佛堂组，朝阳市 

Aberratiodontus wui 近完整个体 九佛堂组，朝阳市 

Longirostravis hani 较完整个体，缺失手部和脚爪 义县组，锦州市 

Vescornis hebeiensis 较完整个体 桥头组，丰宁县 

Dalingheornis liweii 胸骨及部分右侧前肢和后肢缺失 义县组，凌源市 

Dapingfangornis sentisorhinus 近完整个体 九佛堂组，朝阳市 
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Continued 

Alethaloalaornis agitornis 较完整个体，缺失后肢及腰带部分 九佛堂组，朝阳市 

Paraprotopteryx gracillis 较完整个体，但保存较差 花吉营组，丰宁县 

Pengornis houi 完整个体 九佛堂组，朝阳市 

Cathayornis chabuensis 部分前、后肢，肩带，胸骨和椎体 泾川组，内蒙古 

Rapaxavis pani 完整个体 九佛堂组，朝阳市 

Shanweiniao cooperorum 较完整个体 义县组，凌源市 

Camptodontus yangi 头骨，肩带，部分前肢，部分椎体 九佛堂组，朝阳市 

Huoshanornis huji 较完整个体 九佛堂组，朝阳市 

Shenqiornis mengi 较完整个体，后肢不完整 桥头组，丰宁县 

Qiliania graffini 仅保存腰带和后肢 下沟组，昌马乡 

Bohaiornis guoi 完整个体 九佛堂组，建昌县 

Gracilornis jiufotangensis 近完整个体 九佛堂组，朝阳市 

Shengjingornis yangi 较完整个体 九佛堂组，锦州市 

Xiangornis shenmi 叉骨，左侧乌喙骨，部分左侧前肢 九佛堂组，朝阳市 

Sulcavis geeorum 完整个体 九佛堂组，建昌县 

Zhouornis hani 近完整个体 九佛堂组，朝阳市 

Grabauornis lingyuanensis 较完整个体，前肢部分指节缺失 义县组，凌源市 

Eopengornis martini 较完整个体 花吉营组，丰宁市 

Fortunguavis xiaotaizicus 较完整个体 九佛堂组，建昌县 

Longusunguis kurochkini 较完整个体 九佛堂组，建昌县 

Parabohaiornis martini 较完整个体，部分头骨及胸骨缺失 九佛堂组，建昌县 

Parvavis chuxiongensis 仅保存部分前肢、后肢及尾椎 江底河组，楚雄市 

Houornis caudatus 前肢及腰带部分有缺失 九佛堂组，朝阳市 

Parapengornis eurycaudatus 近完整个体 九佛堂组，凌源市 

Pterygornis dapingfangensis 缺失头骨及部分椎体 九佛堂组，朝阳市 

Yuanjiawaornis viriosus 缺失头骨，前肢及后肢部分缺失 九佛堂组，朝阳市 

Monoenantiornis sihedangia 完整个体 义县组，凌源市 

Feitianius paradisi 完整个体 下沟组，昌马乡 

Chiappeavis magnapremaxillo 近完整个体 九佛堂组，建昌县 

Cruralispennia multidonta 较完整个体 花吉营组，丰宁市 

Microenantiornis vulgaris 完整个体 九佛堂组，朝阳市 

Junornis houi 完整个体 义县组，凌源市 

Shangyang graciles 完整个体 九佛堂组，朝阳市 

Avimaia schweitzerae 完整个体 下沟组，昌马乡 
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2. 分支系统学在反鸟类研究中的应用 

2.1. 分支系统学 

早期的分类学，是应用形态特征来进行类群划分的，随着研究的深入，近代的分类学要求其反映出

物种的进化历程与物种之间的亲缘关系，并且随着物种的不断增加，外形较接近的类群，仅用形态学分

析无法准确确定其系统关系，20 世纪 50 年代初，德国昆虫学家 Henning 提出分支系统学，指用来研究物

种之间的进化历程与亲缘关系的分类学理论。[54]随后分支系统学开始逐步应用在各个生物类群中，例如

20 世纪 80 年代，恐龙类便引入分支系统学来解决各类群之间的亲缘关系问题[55] [56] [57]。鸟类的分支

系统学研究起步较晚，我国最早于 2001 年将分支序分类学应用于鸟类研究当中[58]。 

2.2. 古鸟类分支系统学研究现状 

根据树系图讨论中生代鸟类的系统发育关系，鸟纲 Aves 由 Linnaeus 提出，指所有现生鸟类组成的

类群[59]。至十九世纪中期将已灭绝的始祖鸟 Archaeopteryx、黄昏鸟 Hesperornis 和鱼鸟 Ichthyornis 等归

入鸟类中类[60] [61] [62] [63]，而后 Padian 和 Chiappe 运用分支系统学定义为“由始祖鸟以及全部现生鸟

类近缘的共同祖先和其全部后裔所组成的一个类群”[64] (图 1(a))。鸟翼类 Avialae 由 Gauthier 提出，定

义为“所有今鸟类，以及所有已灭绝了的对于恐爪龙类 Deinonychosauria，而与现生鸟类亲缘关系更近的

所有手盗龙类 Maniraptora 及其全部后裔所组成的类群”[65] (图 1(b))，但后期对鸟翼类的解释出现很多

不同[66] [67] [68] [69]，尚未有统一的定义，尾综骨类 Pygostylia 由 Chiappe 提出，定义为“孔子鸟科和

现生鸟类近缘的共同祖先和其全部后裔所组成的类群”[70] (图 1(c))。尾综骨类包括有孔子鸟科

Confuciusornithidae、会鸟科 Sapeornithidae 和鸟胸类 Ornithothoraces 等。孔子鸟科是由侯连海等提出[71]，
Chiappe 等将其定义为“圣贤孔子鸟 Confuciusornis sanctus 和衡道子长城鸟 Changchengornis hengdaoziensis
亲缘最近的共同祖先和其全部后裔所组成的一个支系”[72]。然而随着孔子鸟类其它属种的相继发现，王

敏重新将其定义为“包括圣贤孔子鸟但不包括朝阳会鸟 Sapeornis chaoyangensis 或家麻雀 Passer domesticus
的包容性最广的一个单系类群”[73]。孔子鸟和会鸟在尾综骨类中处于基干位置，但两者进步关系仍存在

争议(图 1(c))。鸟胸类由 Chiappe 提出[74]，而后由 Chiappe 将其定义为“全部现生鸟类和 Iberomesornis 
romerali 近缘的共同祖先及其全部后裔所组成的类群”，由反鸟类和今鸟型类构成[75] (图 1(d))。 

2.3. 反鸟类分支系统学研究进展 

反鸟类是中生代鸟类中数量最多的一个类群，而且其个体发育、骨骼形态及羽毛特征、食性和生态

等方面都有显著分异，为研究有关鸟类分类与演化等问题提供了许多重要信息[76]。目前广泛应用分支系

统学来进行反鸟类的相关研究，根据近几年分支系统学研究表明，反鸟类为一个单系类群，并与今鸟型

类构成姐妹群[77]。在矩阵初步应用时期，反鸟类内部系统发育关系存在一些争议，在不同的研究中的属

种间系统发育关系差异较大。一方面，反鸟类演化时间较长，形态特征分化不明显，不同属种之间的骨

骼差异微小，另一方面，早期的系统发育研究包括的反鸟类分类单元少，涉及的形态特征数目少，难以

对不同属种进行全面的比较。鸟类分支系统学研究初期中，反鸟类大多形成扫把状的多分枝拓扑结构。

如图 2(a)的系统发育研究中，包含 7 个反鸟类分类单元和 168 个特征[70]，图 2(b)的中包含了 11 个反鸟

类分类单元和 242 个特征[26]。 
随着反鸟类不断地被发现，反鸟类分类单元和特征数量也随之增多，对反鸟类内不同属种间系统发

育关系的研究也取得了较大的进展。目前，根据中生代鸟类分支系统学数据库建立的最大的矩阵包括 262
个特征，图 2 中树系图均根据此数据库建立[78] [79]。 
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Figure 1. Illustrationd of phylogenetic definition of groups of birds 
图 1. 各类群分支系统学定义 

 

 
Figure 2. Phylogenetic matrix of Enantiornithes 
图 2. 反鸟类系统发育矩阵 

3. 结论与讨论 

3.1. 结论 

通过分析近几年中生代鸟类树系图，可将中生代鸟类分为三大类：基干鸟类 basal birds [80]、反鸟类

和今鸟类 Ornithuromorpha [81]。 
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1) 基干鸟类是一类非鸟兽脚类恐龙向鸟类冠群演变的过渡类群，处于中生代鸟类中比较原始的位置，

种类不多，但数量庞大，尤其孔子鸟标本数量最为众多。孔子鸟类具有双弓形头骨，与始祖鸟相似，但

原始程度不及始祖鸟。孔子鸟类前肢粗大，趾骨三前一后，且前三个指节长度相近，具有尾综骨，迄今

为止，孔子鸟是中生代最早退化牙齿并具角质喙的一个鸟类群。会鸟类 Sapeornithidea [82]个体较大，在

保存的化石中尚未发现胸骨，前后肢比例相差较大，是迄今为止发现的翼展较长的鸟类。热河鸟 Jeholornis 
[83]是目前为止在发掘于热河生物群中的唯一一类的带有超过 20 节尾椎的鸟类群。目前，基干鸟类中各

类群的系统发育位置尚不能够准确确定。 
2) 今鸟类和反鸟类共同组成鸟胸类。其中今鸟类是一类比较进步的类群，与现生鸟类亲缘关系非常

近，形态特征与现生鸟类比较相似，例如叉骨呈“U”形、尾综骨比较短、乌喙骨呈支杆状、胸骨较宽

而且具有龙骨突等，与此同时，该类群同现生鸟类相比也保留了很多原始特征，如牙齿的存在、耻骨远

端具有骨联合、髂骨和坐骨之间的髂坐骨孔不存在等[84]。1984 我国报道了第一件中生代鸟类标本：玉

门甘肃鸟 Gansus yumenensis [85]。 
3) 反鸟类是古鸟类中目前为止报道最多的一个单系类群，最初因其肩带处关节构造连接方式与现生

鸟类正好相反而得名。反鸟类齿骨具齿；颈椎椎体的腹面发育脊状突起；尾综骨在靠近末端的位置突然

收缩变细；乌喙骨与肩胛骨的关节面是凸出的；肩胛骨直；叉骨上升支的背面发育凹槽，使得上升支的

腹缘明显宽于背缘；肱骨头在中央处凹陷，而其毗邻的腹、背侧部分凸出；肱骨远端腹侧边缘向远端的

凸出程度超过背侧边缘，使肱骨远端面向腹侧倾斜；小掌骨远端超过大掌骨。在反鸟类的树系图中，结

果明显有两大支系，一支包括中国鸟 Sinornis、华夏鸟 Cathayornis、原羽鸟和辽西鸟 Liaoxiornis 等，该

类反鸟具有明显的树栖类反鸟特征，多以昆虫为食。形态特征表现为个体偏小，后肢比例大于前肢，脚

爪能够完全对握，趾节长而强烈弯曲，倒数第 2 趾节要长于近端的其它趾节。另外一支包括一些适应水

生生活的反鸟类，例如朝阳长翼鸟、韩氏长嘴鸟等，该类反鸟等体型中，前肢比例明显大于后肢，头部

骨骼偏低，吻长，牙齿锋利，飞行能力极强，能够做到在湖中心捕捉食物之后迅速返回岸边，主要以鱼

及水生生物为食。两个生态类型明显处于不同支系中。 

3.2. 讨论 

根据近几年反鸟类分支系统学研究来看，反鸟类是一单系类群，在反鸟类中，原羽鸟 Protopteryx、
鹏鸟 Pengornis 和 Elsornis 的胸骨相比于其它反鸟类有所差别，其胸骨后缘并不向后变细并延伸而成剑状

突，而是形成宽大的三角形末端，与孔子鸟和热河鸟较为相似，所以这几个属种在反鸟类中处于基干位

置，其中原羽鸟目前被认为是迄今为止发现的最早的反鸟类。长翼鸟科 Longipterygidae [13]与渤海鸟科

Bohaiornithidae [86]是反鸟中发现属种最多的两个支系(如图 3所示)。长翼鸟Longipteryx、波罗赤Boluochia、
扇尾鸟 Shanweiniao、长嘴鸟 Longirostravis 和抓握鸟 Rapaxavis 因为其加长的吻部吻端至眼眶部分的长度

接近或超过头骨长度的 60%，牙齿主要分布在前颌骨的吻端，第 IV 蹠骨长等形态特征而归类于长翼鸟科，

支持该类的近裔特征有 4 个：肱骨远端的背髁和腹髁轮廓不明显，呈带状；髂骨的耻骨柄为内–外压扁

而成钩状；肩胛骨的肩峰突长度超过肱骨关节面；头骨吻部(吻端至眼眶部分)的长度接近或超过头骨长度

的 60%。在渤海鸟科中解析度较低，属种间的亲缘关系不太稳定，支持该节点的近裔性状 2 个：胸骨外

侧突向胸骨外侧偏转；肱骨的三角肌嵴末端与肱骨融合平滑。渤海鸟科包括周鸟 Zhouornis、神七鸟

Shenqiornis、长爪鸟 Longusunguis、齿槽鸟 Sulcavis、副渤海鸟 Parabohaiornis 和渤海鸟 Bohaiornis 等。

另外，还有一些解析度较低的反鸟类，例如中国鸟 Sinornis、始华夏鸟 Eocathayornis、祁连鸟 Qiliania 等，

在支序矩阵中呈扫把状。 
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Figure 3. Phylogenetic matrix of Enantiornithes in recent years 
图 3. 近几年反鸟类系统发育矩阵 
 

本文通过近 30 年的文献，对中国反鸟类分支系统学研究进展进行简要分析。根据近几年分支系统学

研究表明，运用分支系统学构建的树系图与传统形态分类学得出的结果趋于一致。事实证明，分支系统

学与骨骼描述相结合能够更好地确定鸟类的分类地位，这也是鸟类系统发育研究的一个重要领域。分支

系统学与传统形态分类学相辅相成，不仅能够直观体现鸟类各个分支的发育关系，还为鸟类早期演化的

很多问题提供了重要信息。 
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