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摘  要 

羽毛是鸟类的表皮衍生物，不仅形态结构多样，而且色彩图案丰富。羽毛颜色可分为色素色和结构色，

而最终表现出的颜色是这两种颜色产生机制的综合效应。中国辽宁西部地区中生代带羽毛恐龙化石的发

现，证实了羽毛在鸟类祖先恐龙身上已经出现，那么恐龙羽毛是否也具有与鸟类一样的颜色及颜色产生机

制也成为人们关注的热点问题。羽毛化石中色素体的发现为复原带羽毛恐龙的羽毛颜色打开了一扇窗口。

本文介绍了辽西中生代带羽毛恐龙羽毛颜色复原研究的最新进展以及该研究在认识恐龙生理生态上的意义。 
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Abstract 
Among living animals, feathers are unique integumentary derivatives of birds. The feathers of 
birds have evolved into diverse forms and colors. The colors can be divided into pigmentary colors 
and structural colors, and the final colors are a combined effect of the two ways. The discovery of 
Mesozoic feathered dinosaurs in western Liaoning of China has confirmed that feathers have ap-
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peared among bird ancestors, therefore, whether dinosaur feathers have the same color and col-
or-generation mechanism as birds become a hotspot. The discovery of pigment bodies, called me-
lanosomes, in feather fossils opens a window for restoring the feather colors of dinosaurs. Here 
we introduce the latest research progress in this study and the significance in understanding the 
physiology and ecology of dinosaurs. 
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1. 引言 

鸟类是体表被覆羽毛、前肢变成翼用于飞行、体温高而恒定、产卵繁殖的脊椎动物。高的新陈代谢

水平和飞行能力，这使其成为陆生脊椎动物中分布最广、种类最多的一个类群。羽毛是鸟类表皮的一类

角质衍生物，除羽毛外，还有角质喙、后肢上的鳞片和爪。在中国辽西中生代带羽毛恐龙化石发现之前，

羽毛曾被认为是鸟类特有的，而新的研究表明羽毛出现于鸟类之前，如保存有“丝状羽毛”的中华龙鸟

(Sinosauropteryx)、全身披羽的“四翼恐龙”小盗龙(Microraptor)、生存时代早于始祖鸟(Archaeopteryx)
的赫氏近鸟龙(Anchiornis huxleyi)等[1] [2] [3]。对现生鸟类的研究表明，羽毛具有保持体温、飞行及减少

飞行阻力、展示、警示和隐身等多种功能[4] [5]。其中，展示、警示和隐身功能，通过特定部位的羽毛形

态结构的特化，如孔雀的尾羽，和将全身羽毛赋予色彩和图案来实现。 

2. 鸟类羽毛的类型 

鸟类的羽毛由 β-角蛋白组成，典型的羽毛主要由羽轴、羽枝和羽小枝构成。羽小枝上伸有许多微小

的倒钩，相邻羽枝通过这些倒钩彼此互相钩接，形成一枚片状羽毛(图 1) [4] [5]。 
 

 
Figure 1. Classification of bird feathers based on structure and body location (The picture is from the web-
site: Bird Acamedy, https://academy.allaboutbirds.org/feathers-article/) 
图 1. 鸟类羽毛基于结构和位置的分类(图片引自网站 Bird Acamedy,  
https://academy.allaboutbirds.org/feathers-article/) 
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根据结构和在鸟类身体上的位置，羽毛可进一步分为：① 飞羽，专门用于飞行的大型片状羽毛，构

成鸟翼，在结构上表现为羽轴两侧羽片不对称，前侧(或外侧)羽枝长度较短；② 尾羽，位于尾部的大型

片状羽毛，结构上类似于飞羽，呈扇形排列，在飞行中提供精准的方向控制，但在一些鸟类中已经演化

为无助于飞行的装饰羽；③ 覆羽，小型片状羽，羽轴两侧羽片通常相互对称，像瓦片一样重叠排列，覆

盖在鸟类身体的最外面，使其呈流线型，翅膀上的覆羽可以使飞羽附着的骨骼区域表面平缓，进而有助

于飞行；一些鸟类头部的覆羽也演化成装饰用冠羽；④ 半绒羽，大多隐藏在覆羽的下面，有发达的羽轴，

但羽小枝无倒钩，形成蓬松的隔热层；⑤ 绒羽，类似于半绒羽，分枝结构更为松散，但很少或没有羽轴，

羽毛也相对较短，所以位于与皮肤最接近的内层以保持体温；⑥ 纤羽，简单的短羽毛，很少有羽小枝，

分布于覆羽之下、绒羽之间以感知覆羽的位置变化；⑦ 刚毛，最简单的羽毛，像哺乳动物的须，有一个

坚硬的羽轴，通常无羽枝和羽小枝，一般分布于头部感觉器官周围以保护这些器官[4] [5]。 

3. 鸟类羽毛的颜色 

目前世界上生活着 1 万多种鸟类，它们各自展示着不同的羽毛颜色图案，有的色彩鲜艳，有的暗淡

无光，帮助鸟类炫耀或伪装自己。从产生机理来说，羽毛颜色可分为色素成色和结构成色，或者称为化

学成色和物理成色两种方式，鸟类的颜色图案通常是这两种成色方式产生的综合效果[4] [5]。 
色素成色(pigmentary colors)，简单讲是羽毛中沉积的色素物质吸收了我们可见光谱上的某些区域的

光，如红色和蓝色，而没有被吸收的光反射回来，我们看到的就是绿色。鸟类的色素成色来自类胡萝卜

素、卟啉和黑色素三类色素[4] [5]。 
(1) 类胡萝卜素 carotenoids，由植物产生，鸟类通过直接食用含类胡萝卜素的植物或通过摄食其他食

用了含类胡萝卜素植物的动物这两种途径获得这类色素。这类色素可产生黄、橙或橙红等颜色。 
(2) 黑色素 melanins，由鸟类表皮色素细胞中一种特殊的细胞器(色素体)合成，随着羽毛生长，羽轴、

羽枝、羽小枝的形成，形成的黑色素被转移到羽枝和羽小枝并沉积下来。黑色素主要分为两大类，即真

黑色素和褐黑色素。真黑色素呈长椭圆至棒状体形，产生黑、灰色；褐黑色素呈现球形至椭圆形，产生

褐、红褐、黄色。根据两类黑色素的浓度和位置排列的不同，可以形成最深的黑色到红棕色或淡黄色之

间的颜色。此外，研究表明黑色素的存在不仅改变了羽毛的颜色，也增加了羽毛的强度，含有黑色素的

羽毛比没有黑色素的羽毛更耐磨。 
(3) 卟啉 porphyrins，也是由鸟类自身产生的色素。每种卟啉的化学结构不同，但都有一个共同的特

点是在紫外线下会发出明亮的红色荧光，这与已知的一些岩石和矿物的发光方式很相似。卟啉可以产生

包括粉色、棕色、红色和绿色等一系列颜色。 
结构成色(structural colors)是由于羽毛表面的物理结构和凹凸纹理、羽小枝内微小颗粒或气泡的分布、

叠加和排列等，导致入射光产生折射、衍射、散射以及光子晶体等光学效应而形成的，并没有组成颜色

的色素物质，一旦这些结构被破坏，颜色就会发生改变或消失[4] [5]。 

4. 恐龙羽毛颜色的复原研究 

Vinther 等(2008)通过扫描电镜(SEM)观察一件发现于巴西早白垩系，且保存有花纹图案的羽毛化石时，

发现在深色条带区域保存了一些棒状颗粒结构，而在浅色条带区域则没有发现这种颗粒，只有岩石基质

结构(图 2) [6]。此前，也曾在羽毛化石中发现过类似的微颗粒，并将它们解释为参与羽毛降解的微生物

化石[7]。如果这些棒状颗粒结构是微生物化石的话，不会仅存在于深色条带区域，而不存在于浅色条带

区域，况且这些棒状颗粒结构与现生鸟类羽毛的黑色素颗粒十分相似，能量色散分析(EDS)显示这些颗粒

结构与多数化石羽毛一样主要由碳素组成，由此推测这些颗粒就是化石化的色素体[6]。从此开始了化石
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羽毛颜色复原的研究。 
 

 
Figure 2. Fossil feathers (LEIUG 115562) with SEMs of samples from the feathers 
(Vinther et al., 2008) 
图 2. 羽毛化石(LEIUG 115562)及色素体(Vinther 等，2008) 

 
Zhang 等(2010)对产于辽西早白垩世热河生物群的基干鸟类孔子鸟 Confuciusornis (IVPP V13171)、兽

脚类美颌龙科(Compsognathidae)的中华龙鸟 Sinosauropteryx (IVPP V14202)和驰龙科(Dromaeosauridae)的
中国鸟龙 Sinornithosaurus (IVPP V12811)骨骼周围保存的片状和丝状(羽毛)印痕进行了取样和电镜观察

[8]。尽管中华龙鸟的尾椎附近单根的纤维状结构保存情况并不十分理想，但在电镜下依然可以观察到椭

圆形的褐黑色素体，直径约为 0.3 μm，表明其尾巴具有深色条纹，并推测中华龙鸟背侧的纤维状似羽毛

可能为栗色至红褐色(图 3 左)。中国鸟龙的羽毛结构较为复杂，一种类似于现生鸟类的绒羽，另一种类似

于覆羽[9]。在这些羽毛印痕中发现的主要为长形的真黑色素体，长度约为 1 μm，同时也发现了褐黑色素

体，直径约为 0.25 μm，表示中国鸟龙羽毛颜色也更为丰富，推测中国鸟龙身体主要由黑色和红褐色组成，

不同区域之间色调的差异较大，图 3 右。孔子鸟羽毛具有真黑色素体和褐黑色素体，并且存在二者分布

同一个区域或独自分布相邻区域现象，表明可能存在不同颜色的图案[8]。 
同年，Li 等对一件产自辽西建昌晚侏罗世早期的伤齿龙科(Troodontidae)赫氏近鸟龙(Anchiornis hux-

leyi)标本进行了全身羽毛的取样和黑色素体观察，发现黑色素体在不同区域其大小、形状、密度与排列

方式存在明显差异(图 4)。身体羽毛样本中，多数为长形的真黑色素体，最长达到 1.908 μm；在头骨附近

的样本中，则多数为椭圆形的褐黑色素体，直径约 0.5 μm，与一般的褐黑色素体相比较大。为了更为准

确地复原羽毛的颜色，选择了无结构色现生鸟类的黑、灰、棕色羽毛样本进行对比和统计学分析，重建

了赫氏近鸟龙的羽毛颜色，即全身主要为黑灰色的羽毛，前肢、后肢羽翼具黑与白相间的条带状图案，

头部羽毛为灰色与红褐色至黑色，并具有长的红褐色羽毛形成的羽冠[10]。 
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Figure 3. Melanosomes in the integumentary filaments of the dinosaur Sinosauropteryx (IVPP V14202) and Sinornithosau-
rus (IVPP V12811) (Zhang et al., 2010) 
图 3. 中华龙鸟(IVPP V14202)和中国鸟龙(IVPP V12811)化石中的色素体(Zhang 等，2010) 

 

 
Figure 4. Reconstruction of the plumage color of A. huxleyi (BMNHC PH828) and SEMs of sam-
ples from the feathers (Li et al., 2010) 
图 4. 赫氏近鸟龙(BMNHC PH828)的颜色复原图及色素体(Li 等，2010) 

 
Li 等(2012)对一件产自辽西建昌早白垩系的驰龙科小盗龙(Microraptor)标本进行了全身羽毛的取样

和黑色素体观察(图 5)，并与现生鸟类不同颜色羽毛的色素体进行对比后发现，小盗龙的黑色素体为真黑

色素体，并且相对地长(长轴为 1~1.16 μm，短轴为 0.211~0.279 μm)，在现生鸟类中具有这种形态真黑色

素体的羽毛呈现黑色，并带有光泽[11]。这种光泽为结构色，在具有黑色羽毛的鸦科鸟类身上可见到。这

一发现表明，除了色素色以外，化石羽毛的结构色也有可能复原，这将使化石羽毛颜色的复原更接近真
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实面貌。 
 

 
Figure 5. Reconstruction of the plumage color of Microraptor (BMNHC PH881) and 
SEMs of samples from the feathers (Li et al., 2012) 
图 5. 小盗龙(BMNHC PH881)的颜色复原图及色素体(Li 等，2012) 

 
Hu 等(2018)对一件产自河北青龙晚侏罗世早期地层的伤齿龙科(Troodontidae)近鸟龙类一新属种——

巨嵴彩虹龙(Caihong juji)标本进行了全身羽毛的取样和黑色素体观察，发现除了其它标本中看到的棒状和

球形色素体以外，在其颈部、胸部和尾部保存着一种椭圆形饼状色素体，而且可见叠加排列的三维结构

(图 6)。这种形态的色素体之前在化石羽毛中并未发现，仅在少数现生鸟类、如蜂鸟的头胸部存在，能产

生彩虹色光泽。与现生鸟类羽毛黑色素体数据库进行对比和统计学分析后，判断彩虹龙身体的主色调为

灰黑色，在其头部、胸部以及尾羽基部具有彩虹色光泽[12]。这一研究表明在羽毛出现以后，羽毛色素体

有一个快速地演化，在晚侏罗世早期已经接近现在水平。 

5. 恐龙羽毛颜色的复原方法 

由于羽毛色素成色中的类胡萝素和卟啉等不是以微体颗粒形式存在，并且在羽毛石化过程中通常被

降解，因此目前对化石羽毛的颜色复原仅限于黑色素色和与黑色素体有关的结构色。 
对化石羽毛的黑色素色复原是建立在现生羽毛黑色素成色研究基础上的，研究表明，现生羽毛黑色

素体的密度、结构、排列方式与羽毛颜色之间存在着对应关系，这种对应关系是化石羽毛黑色素色复原

的依据[13] [14] [15]。首先是在化石羽毛上进行多点取样，然后利用扫描电镜(SEM)进行观察，找到黑色

素体后进行长宽度的测量。通过统计学判别分析，对测得的各点黑色素体数据与现生羽毛的各类型黑色

素体数据集进行相似性检验，判断其与哪类现生羽毛的黑色素体更相似，那么那类现生羽毛黑色素体所

表达的颜色就被作为化石羽毛这一点的复原色。随着采样点的增多，就可以判断整个羽毛或全身羽毛的

基本色调。 
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Figure 6. Reconstruction of the plumage color of Caihong juji (PMoL-B00175) (drawnd by Zhao C) and SEMs 
of samples from the feathers (Hu et al., 2018) 
图 6. 巨嵴彩虹龙(PMoL-B00175)的颜色复原图(赵闯绘)及色素体(Hu 等，2018) 

6. 讨论 

羽毛化石中色素体的发现为我们了解鸟类羽毛及其颜色的发生演化提供了一个难得的、过去不可想

象的窗口。虽然有学者仍然认为电镜下观察到这些颗粒结构不排除是石化细菌的可能，但已有的研究表

明黑色素体和细菌可以通过形状、表面光滑度、分布规律及位置等差异明确区分开[16]。 
鸟类羽毛颜色在鸟类生活中具有多重功能和意义，除展示、警示和隐身功能意义外，还有个体、性

别以及个体生长阶段的表达和识别功能，也能反映其生活习性和所处的生态环境。因此，对化石羽毛颜

色的复原及其包含的生物学、生态学信息的解读，会为恐龙研究开拓新的领域和方向，使我们更全面地

了解羽毛的功能演化以及恐龙和原始鸟类的生活。当然，这一领域的研究才刚刚开始，目前的工作也仅

限于色素成色中的黑色素成色。由于现生鸟类羽毛中的类胡萝卜素和卟啉等色素不能像黑色素一样，以

一定形态保存下来，因此在恐龙羽毛中是否曾经存在并成色还不很清楚。即使是黑色素成色，由于保存

有羽毛的标本都非常珍贵，而目前的研究取样又具有破坏性，所以取样数量受到限制，难以实现对整体

羽毛黑色素色的百分之百的复原，但可以对整体羽毛的黑色素色基本色调进行判断。已有的研究表明，

目前在化石羽毛中观察到的黑色素体形态类型在现生羽毛中都存在，并且也可以通过化学方法证明化石

羽毛中的颗粒结构是黑色素体，所以这种对化石羽毛的黑色素色“复原”是科学可信的，随着研究的深

入、方法手段的进步，相信对恐龙以及化石鸟类羽毛颜色的复原将会逐渐接近其原始颜色图案。 
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