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提要  琥珀是一种经过石化作用形成的天然树脂化石, 亦是一种有机宝石。琥珀在全球范围分布较广, 尤其在

欧洲的波罗的海、中美洲的多米尼加-墨西哥、亚洲的缅甸等区域有着大量的发现。全球各地琥珀中, 昆虫包裹

体最为常见, 脊椎动物包裹体数量较少。但相对保存于沉积岩中的传统脊椎动物化石来说, 保存于琥珀中的脊椎

动物包裹体可以额外提供生物体的软组织、原始死亡状态、生存环境等信息, 且可以保存比传统骨骼化石更直

观、立体、精细的生物形态学信息, 为研究生物演化、恢复古环境、古生态和古行为学等方面提供了重要的依

据。文中主要总结了来自全球各琥珀产区迄今为止发现的各种脊椎动物包裹体, 包括了非鸟恐龙、鸟类、哺乳

类、爬行类、两栖类等, 以及它们背后隐藏的演化信息, 并对未来的研究方向与趋势做了初步的展望。 
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Abstract  Amber, as an organic gem, is fossilized natural resin widely distributed around the world, especially Baltic 
region in Europe, Dominica-Mexico in Central America, and Myanmar in Asia. Insects are the most common inclu-
sions in amber, while vertebrate inclusions are the rarest. However, compared to vertebrate fossils from sedimentary 
rocks, vertebrate inclusions trapped in amber pieces can provide additional information about the soft tissues, primitive 
death states, and living environment, as well as more visualized and refined 3D morphological information, all of 
which are important for studies in evolution, palaeoenvironmental restoration, palaeoecology and palaeoethology, 
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which is more intuitive, stereoscopic and detailed than bone fossils. This paper reviews vertebrate inclusions from 
various amber biota, including non-avian dinosaurs, aves, mammals, reptiles and amphibians, as well as their evolu-
tionary implication, and also provides a framework of future researches. 
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1  前  言 

琥珀是一种化石化的树脂化石, 由深埋地下

的松柏类、豆科等植物树脂历经漫长地质作用后

形成。它们往往保存了古动物的软组织信息(如蜗

牛触角等软组织, Xing et al., 2019c)、原始死亡状

态、生存环境等, 这都是传统化石难以具备的优

点, 为研究古生态系统提供了一个崭新的视角。 

琥珀在世界各地储量较丰富, 但能支撑持续性

商业开采的主要有三大区域, 分别是欧洲波罗的海

沿岸国家和美洲墨西哥–多米尼加区域的新生代琥

珀, 亚洲缅甸北部与中部的白垩纪琥珀(Grimaldi et 

al., 2002; Penney, 2010; Zheng et al., 2018)。 

缅甸琥珀中保存了数量众多的晚白垩世早期

动植物化石, 已成为近十年来的研究热点(Guo et 

al., 2017)。2012 年以来, 邢立达团队率先在国内

展开脊椎动物包裹体的研究, 并取得了一系列成

果。目前, 缅甸琥珀中发现的脊椎动物包裹体已

初具动物群雏形, 包括蛙类(Xing et al., 2018f)、有

鳞类(Arnold and Poinar, 2008; Daza et al., 2016, 

2018) 、蛇类 (Xing et al., 2018a) 、孤立羽毛

(Grimaldi et al., 2002; Thomas et al., 2014; Xing et 

al., 2018b)、反鸟类(Xing et al., 2016a, 2017, 2018d, 

2019a, 2019b)和非鸟恐龙(Xing et al., 2016b)。其

中蛇类、反鸟类和非鸟恐龙皆为首次发现于琥珀

中, 为研究其起源与演化提供了重要的信息, 亦

有助于重建该地区晚中生代脊椎动物群面貌。此

外, 犹如拟蝎在鸟类身上携播(Xing et al., 2018c)

是古行为学的良好体现, 海生介形类(Xing et al., 

2018e)、菊石(Yu et al., 2019)则反映了动物群滨海

的环境。 

除了上述三大产区, 黎巴嫩(Azar et al., 1999; 

Arnold et al., 2002)、西班牙(Alonso et al., 2000)、

美国(Grimaldi and Case, 1995; Engel and Grimaldi, 

2005) 、法国 (Perrichot et al., 2008) 、加拿大

(McKellar et al., 2011)等国家也都发现过琥珀包

裹体化石。本文主要整理了世界各地琥珀的脊椎

动物包裹体, 并分区域与类别来表述与展望。 

2  缅甸琥珀脊椎动物包裹体 

2. 1  概述 

缅甸琥珀主要分布于缅甸北部克钦邦胡康谷

地(Hukang Valley)(如 Xing et al., 2016a)和中部的

提林(Tilin)地区(Zheng et al., 2018)。前者发现的

琥珀包裹体数量丰富, 多样性高, 是近年来的研

究热点。到目前为止, 缅甸琥珀包裹体的研究已

有百年历史, Cockerell (1917)最先对缅甸北部琥

珀包裹体进行研究, 描述了数量众多的昆虫。随

着近十年缅甸琥珀开采技术的提升, 脊椎动物包

裹体随之增加, 如: 两栖类、有鳞类、鸟类、非鸟

恐龙类。新标本的不断发现, 以及新技术新方法

的应用, 对于重建该地区生物群面貌及古生态系

统起着重要的作用。 

学者们对于缅甸北部克钦琥珀的地质年龄曾

经持有不同的观点。Cockerell (1922)根据琥珀包

裹体认为形成时代不晚于始新世中期。Dlussky 

(1996)在包裹体中发现晚白垩世的绝灭种 , 怀疑

该区琥珀年龄为晚白垩世。Shi 等(2012)通过分析

琥珀层火山碎屑岩与泥岩中的锆石, 得出克钦琥

珀形成于 98.79 ± 0.62 Ma, 将时代限定在晚白垩

世最早期。缅甸中部提林地区凝灰岩年龄为晚白

垩世晚期(72.1 ± 0.3 Ma)(Zheng et al., 2018)。 

 

2. 2  两栖类 

无尾两栖类, 即蛙类是世界各地热带森林中

常见而多样的组成部分。然而, 从化石记录中几

乎没有直接证据表明蛙类化石产于热带森林环

境。Xing 等(2018f)描述了缅甸琥珀中 4 个蛙类包
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裹体, 是迄今为止发现的最古老的蛙类琥珀化石

记录。在此之前, 人们仅在墨西哥和多米尼加两

地发现过新生代蛙类琥珀化石(Poinar and Can-

natella, 1987; Anderson, 2004)。这 4 件蛙类化石标

本保存情况良好, 其中一件体长 2.2 cm, 保存了

包括头骨、部分脊椎以及大部分四肢在内的骨架。

还有一件体长约 7 mm, 保存了头部之外的全部

身体部分以及大量软组织, 其他两个个体仅保留

了肢部。骨骼留存较多的标本与现生的产婆蟾超

科 (Alytoidea)/盘舌蟾超科 (Discoglossoidea)蛙类

非常相似, 但其特征有别于以往发现该科的所有

蛙类 , 该文将其命名为李墨琥珀蛙 (Electrorana 

limoae)。此次发现不仅提供了详尽的中生代蛙类

化石形态特征, 同时也揭示了琥珀蛙与温带地区

的产婆蟾等类群在白垩纪就已经占据了比以往所

知更加广阔的栖息地。 

同属两栖类的有尾两栖类目前已经有多个标

本被记录, 其中保存较好的样本有明显的外鳃结

构, 这是有尾两栖类的重要特征, 这批标本目前

正在描述中。 

 

2. 3  有鳞类 

2. 3. 1  蜥蜴类 

由于较小的身材和适于攀爬的习性, 蜥蜴很

容易被流落的树脂所包裹, 所以蜥蜴相对于其他

脊椎动物较常见于琥珀之中。 

Arnold 和 Poinar (2008)首次命名了缅甸琥珀中

壁虎亚目 (Gekkota)的新物种 Cretaceogekko bur-

mae。C. burmae 为一幼年个体, 独特的足部比例和

复杂的黏附机理, 以及其脚垫皮瓣可能含有现生壁

虎的足趾腹面刚毛结构的情况, 都表明这些体征在

约 1 亿年前就已出现(Arnold and Poinar, 2008)。 

Daza等(2016)描述了 12件缅甸琥珀蜥蜴类包

裹体, 利用高精度 X 光 CT 扫描重建了部分骨骼, 

标本从形态上可分为壁虎亚目(Gekkota)、蜥蜴总

科 (Lacertoidea)、鬣蜥亚科 (Agaminae)和避役科

(Chamaeleonidae), 它们构成了目前已知最古老的

保存于琥珀之中的蜥蜴类动物群, 表现了缅甸白

垩纪蜥蜴的多样性。这批标本也提供了蜥蜴类丰

富的皮肤、脚垫等软组织和骨骼细节的信息。这

一发现表明多样性很高的旧大陆热带蜥蜴类组合

早在白垩纪中期就已经形成, 在经历了白垩纪-古

近纪之交的大绝灭事件之后, 这一蜥蜴类组合在

现生种群中仍表现出遗传连续性 (Daza et al., 

2016)。Fontanarrosa 等(2018)检视了前文描述过的

一件被归入壁虎亚目的标本, 线性判别分析表明, 

其应处于壁虎亚目和石龙子亚目(Scincomorpha)

共 同 的 形 态 带 , 即 此 前 仅 在 现 生 壁 虎 科

(Gekkonidae)和叶趾虎科(Phyllodactylidae)中报道

过副指结构, 而具黏附机制的趾下结构进行攀援

的能力却独立起源于壁虎亚目、石龙子科

(Scincidae)和安乐蜥科(Dactyloidae)。 

Daza 等 (2018) 描 述 了 有 鳞 目 一 新 属 种

Barlochersaurus winhtini。该化石是迄今为止发现

的最小、最完整的白垩纪蜥蜴之一, 保存了蜥蜴

的大部骨架、肌肉和其他软组织的残余。但受保

存状态限制, 其重要的鉴定特征不全, 经对这块

标本衍征的鉴定 , 将其归于蛇蜥类的干群。B. 

winhtini 可能代表首个包裹于琥珀中的基干蛇蜥

类, 并成为该类群中已知最小的个体, 这增加了

我们对白垩纪蜥蜴多样性的认识。 

总的来说, 缅甸琥珀蜥蜴类包裹体研究程度

很低, 大量标本有待描述。比如, 位于中国广东的

德煦古生物研究所 (Dexu Institute of Palaeontol-

ogy)目前收藏了近 300 件此类标本, 正在等待进

一步的描述。 

 

2. 3. 2  蛇类 

Xing 等(2018a)描述了胡康谷地第一个蛇胚

胎 / 新 生 蛇 化 石 , 命 名 为 缅 甸 晓 蛇 (Xiaophis 

myanmarensis)。这块非常小的蛇化石为一段铰接

的颅后骨骼, 包括了约 97 枚椎骨、肋骨和部分皮

肤。这 97 枚椎骨中的前 87 节加上肋骨构成了躯

干, 剩余 10 节构成尾部, 该标本有着明显的腹下

椎骨(前泄殖腔椎骨), 而且标本的脊椎骨还有着

特化的椎弧凹与椎弧凸, 这是蛇类的重要特征。

缅甸晓蛇的颅后骨骼显示与其它白垩纪冈瓦纳蛇

类极高的相似性, 如阿根廷发现的、距今 9000 万
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年的狡蛇(Najash)和恐蛇(Dinilysia)。缅甸晓蛇位

于冈瓦纳蛇类基干类群中, 如狡蛇(Najash)、恐蛇

(Dinilysia)和古裂口蛇(Sanajeh)及现代蛇(冠群)之

间。除了新生蛇, Xing 等(2018a)亦描述了一块保

存在缅甸琥珀中的蛇蜕皮, 皮肤鳞片呈菱形或圆

菱形, 整体划分为深色和浅色两个区域, 整块皮

肤中包含一块具有黑色圆状图案的不规则区域 , 

由于保存信息有限 , 无法将其归入 X. myanma-

rensis 中。 

从古地理学角度来看, 缅甸蛇类生存于南冈

瓦纳的岛弧系统中, 该系统后来成为劳亚大陆东

缘的一部分。这些蛇琥珀产于劳亚大陆东部, 是

中生代蛇类记录的重要的新基准点, 其明确表明

蛇类在至少 1 亿年前就已经完成了在各纬度的分

布。这批标本为我们了解地质时期蛇类演化、个

体发育、辐射和生物多样性提供了重要的依据

(Xing et al., 2018a)。 

 

2. 4  鸟类 

2. 4. 1  孤立羽毛 

缅甸琥珀中发现的鸟类与非鸟恐龙包裹体包

括孤立羽毛(Grimaldi et al., 2002; Thomas et al., 

2014; Xing et al., 2018b)、反鸟类骨骼与软组织

(Xing et al., 2016a, 2017, 2018d, 2019a, 2019b)以

及非鸟恐龙(Xing et al., 2016b), 这些标本提供了

丰富的软组织形态学信息, 弥补了传统化石的信

息缺口。由于鸟类与非鸟恐龙的孤立羽毛难以区

分, 这里作统一介绍。 

孤立羽毛包裹体相对常见于缅甸琥珀中, 这

些羽毛划分为不同种类 , 如绒羽、飞羽等。

Nascimbene 等(2014)在一份会议摘要中提及在超

过 50 件缅甸琥珀羽毛包裹体中确认了绒羽、盘绕

的羽小枝、黑素体、吸血节肢动物与脊椎动物的

关系等, 但无具体描述。 

不同形态的羽毛赋予鸟类和非鸟恐龙不同的

功能。化石记录中最精妙的羽毛之一可能要数延

长的尾羽。这些尾羽绝大多数出现在一些原始的

鸟类身上, 如孔子鸟类、反鸟类(O’Connor et al., 

2012), 也 出 现 在 恐 龙 中 的 擅 攀 鸟 龙 类

(Scansoriopterygidae)的耀龙 (Epidexipteryx)尾巴

上(Zhang et al., 2008)。Xing 等(2018b)描述了 31

件羽轴主导型羽(RDFs), 也被称为近端条带状羽

(PRPF)羽轴。这批标本是首次以立体形式保存的

羽轴主导型羽, 其羽轴开放, 横截面为 C 形, 闭

合不良使得这类羽毛的空气动力学功用很有限 , 

但可能是一种高效的轻质尾羽, 这种羽轴主导型

羽可能代表一种原始的羽毛形态(尚未发育出完

整的羽轴的时候), 也可能是源自管状羽轴的二次

丧失。 

古蛋白分析是一个正处于快速发展时期的研

究领域。McCoy 等(2019)从两个缅甸琥珀羽毛包

裹体中提取出了氨基酸。样本羽毛的氨基酸含量

很低, 这说明许多原始氨基酸在化石化过程中发

生了降解或者丢失了。在非极性更强的、缓慢外

消旋化的氨基酸中, 高水平外消旋作用的存在说

明其中有一部分氨基酸很古老 , 应为原始氨基

酸。该研究结果表明, 琥珀内独特的化石化环境

具备一定的古氨基酸和古蛋白的恢复潜力。 

整体而言, 尽管含有孤立羽毛的化石标本数

量比较多, 但是多数标本尚未被详细研究, 目前

的研究主要集中于羽毛颜色、演化阶段及方式等

方面。鉴于现生鸟类羽毛非常复杂的多样性, 缅

甸琥珀的羽毛包裹体研究有着较高的难度。 

 

2. 4. 2  骨骼 

鸟类是世界上多样性最高的脊椎动物之一 , 

大约有 10 500 个种, 在近 1.5 亿年漫长的演化历

史中, 共历经了两次辐射演化, 分别发生于白垩

纪和新生代。白垩纪是鸟类演化的重要阶段, 记

录了鸟类如何从恐龙演化而来的过程。 

缅甸琥珀中发现的两件反鸟类幼体标本是首

次在琥珀中同时发现鸟类骨骼和羽毛的材料, 也

是缅甸琥珀中首次记录的白垩纪鸟类。通过显微

CT 扫描重建了标本的骨骼形态、比例以及羽毛特

征, 其中的羽毛等软组织为反鸟类幼年个体的研

究提供了新的细节和视角(Xing et al., 2016a)。 

Xing 等(2017)描述了长约 6 cm 近乎完整的反

鸟类雏鸟包裹体(图 1), 至少包括了头部、颈椎、
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翅膀、脚部和尾部, 以及大量软组织和皮肤结构, 

尤其是各种形态的羽毛, 裸露的耳朵、眼睑, 以及

跗骨上极具细节的鳞片。Xing 等(2018d)描述了缅

甸琥珀中另一件保存相当完整的反鸟标本, 该标

本沿着冠状面剥蚀, 暴露出了身体内多区域的解

剖学细节, 虽然缺失了部分左翅与腿部, 但它保

存了头盖骨基部、脊柱(约 5 个颈椎和 8 个背椎)、

左前肢(包括了肱骨、桡骨和尺骨)、骨盆区域和股

骨。X 射线荧光成像方法获得了该标本微量元素分

布图, 试验区的铁、钙、钛、锌、砷、锰等元素的

分布与化石的形态高度吻合。富含钙和钛元素的区

域为骨骼所在, 而在覆盖着琥珀大部分区域的软

组织区域, 铁和锰等元素的浓度最高。这些信息有

助于我们了解琥珀包裹体的琥珀化过程。 

 

图 1  产于缅甸琥珀中长约 6 cm 近乎完整的反鸟类雏鸟包裹体 

Fig. 1  Overview of an enantiornithine hatchling preserved in Burmese amber, with 6 cm in length. 

A. 琥珀标本; B. 根据实物绘制的软组织线图; C. CT 扫描所展示的骨骼与部分软组织(羽轴); D. 艺术重建图(修改自 Xing et al., 2017)。 

A. amber specimen; B. illustration of observable plumage and skin sections; C. X-ray μCT reconstruction; D. art reconstruction (modified from Xing et al., 2017). 

 

Xing 等(2019a)描述了一件不到 7 mm 长的鸟

类足部化石, 重建的 3D 模型观察到锯齿状的青

枝型骨折 , 表明足部被树脂包裹之前就已经断

裂。这意味着标本在完全干燥之前受到了掠食或

食腐动物的破坏。该标本最吸引人的是在趾骨上

保留着廓羽, 足部还保留了角质鳞丝状羽(SSF)。

这些角质鳞丝状羽非常粗壮, 密度较低, 可能是

发挥着触觉的功能, 能够帮助它捕捉昆虫等小型

猎物。这表明了该地区晚白垩世古鸟类具有较高

的多样性。 

Xing 等(2019b)描述了一保存良好的成年或

亚成年的反鸟类足部包裹体, 其第 III 趾最长, 比

跗跖骨长 20%, 而第 I 趾和第 II 趾的长度非常接

近, 前者是后者长度的 86%, 第 II 趾的长度为第

III趾的 59%, 经与现生鸟类和白垩纪古鸟类比对, 

其特征不同于已知物种, 将其命名为陈光琥珀鸟

(Elektorornis chenguangi), 此为琥珀中首只获得

命名的古鸟类。陈光琥珀鸟延长的第三趾可能与

特殊的觅食行为有关, 体现了早期鸟类觅食活动

的多样性。 
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2. 5  非鸟恐龙 

披羽恐龙的发现至今已有 20 多年的历史

(Chen et al., 1998), 随着化石的增加, 学者对羽毛

的演化已建立起初步的模型(Prum, 1999; Xu et al., 

2001, 2010, 2014; Prum and Dyck, 2003; Perrichot 

et al., 2008; O’Connor et al., 2012; Chen et al., 

2015)。加拿大的白垩纪非鸟恐龙羽毛是琥珀中恐

龙软组织的首次记录, 为羽毛的结构特征研究和

演化提供了一个新视角(McKellar et al., 2011)。

Xing 等(2016b)发现了缅甸琥珀中带有羽毛的虚

骨龙类尾部化石, 这是首次在琥珀中发现恐龙化

石, 标本保留了恐龙尾部良好的形态学细节, 包

括毛囊的空间分布以及羽毛在尾部的位置及其微

观特征。最重要的是, 这些羽毛都具有细长的羽

轴, 交替的羽枝和连续且均匀的羽小枝, 这些特

征为羽枝融合形成羽轴时已具有羽小枝的假设提

供了依据。Xing 等(2016b)亦分析了标本中的微量

元素, 标本的断面出现了高度富集的铁元素, 近

边吸收谱分析表明其中 80%以上的铁样本为二价

铁, 这些是血红蛋白和铁蛋白的痕迹。 

3  波罗的海琥珀脊椎动物包裹体 

3. 1  概述 

波罗的海区域是全球琥珀的重要产地之一 , 

就商业价值而言, 波罗的海琥珀占据全球琥珀市

场的很大份额。波罗的海区域琥珀层上部多覆盖

泥沙或海绿石 , 以俄罗斯西北部Samland Penin-

sula地区“blue earth”沉积中的海绿石定年为例, 

此地的琥珀沉积物时代应为早始新世(Ritzkowski, 

1997; Weitschat and Wichard, 2002)。这是波罗的

海区域琥珀年代的代表 , 整体约形成于始新世

(47–40 Ma, Hulcr et al., 2014)。 

波罗的海琥珀主要矿区分布于俄罗斯加里宁

格勒、桑比亚半岛、波兰北部及乌克兰境内, 在

白俄罗斯、法国、德国等地也有零星分布。波罗

的海琥珀中的包裹体十分丰富, 其中无脊椎动物

和植物较多, 脊椎动物非常罕见, 尤其是与年代

较老的缅甸北部琥珀以及年代较新的多米尼加琥

珀相比。 

3. 2  蜥蜴类 

迄 今 为 止 , 波 罗 的 海 只 发 现 过 蜥 蜴 科

(Lacertids)包裹体。1891年, 俄罗斯加里宁格勒的

桑比亚半岛南部哥尼斯堡(Konigsberg)发现了保

存较完整的、包含较清晰鳞片的蜥蜴包裹体。

Klebs (1910)描述了这件标本, 以其外部鳞片为主

要的形态学特征, Boulenger (1917, 1920)将其命名

为Nucras succinea。Böhme和Weitschat (1998)重审

了这件标本, 认为其不能归于蜥蜴类中的已知属, 

命名为Succinilacerta succinea, 并认为该标本表

明蜥蜴的形态学特征在始新世中期得到了充分的

发展。 

Borsuk-Białynicka等 (1999)描述了波罗的海

琥珀中第二个几乎完整的蜥蜴化石, 利用头鳞特

征的外群分析方法, 重建了其特征出现的顺序和

速率。Böhme和Weitschat (2002)描述了7块波罗的

海蜥蜴包裹体, 包括了较完整的个体或者身体残

部, 尽管存在一些重要的差异, 但它们仍然可以

归入Succinilacerta succinea。 

Bauer等 (2005)描述了壁虎包裹体 , 命名为

Yantarogekko balticus, 该标本保存了完整的头部

以及躯干的前半部分, 其右前肢保存较完整, 左

前肢有部分缺失。现生壁虎拥有复杂的足部结构, 

并且足部拥有复杂的黏附系统 (Autumn et al., 

2002)。Y. balticus也发现了与现生壁虎相似的足部

结构, 证实了这种现生壁虎的黏附系统在始新世

壁虎足部就已存在。 

4  墨西哥-多米尼加琥珀脊椎动物包

裹体 

4. 1  概述 

墨西哥 - 多米尼加琥珀形成于中中新世

(20–15 Ma, Hulcr et al., 2014), 其颜色多变, 最具

代表性的是蓝珀和血珀。墨西哥恰帕斯琥珀被大

众所认知已有超过 100 年的历史(Böse, 1905), 尽

管墨西哥的琥珀没有像多米尼加共和国及波罗的

海的琥珀受到如此多的关注, 但实际上其仍然是

全球最重要的新生代琥珀矿床之一。 
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1952 年, 墨西哥琥珀中的生物包裹体在偶然

的情况下被发现, 加州大学伯克利分校昆虫和寄

生虫系的科学家收集了该区域化石标本及地质学

数据(Hurd et al., 1962)。20 世纪 50 年代末, 墨西

哥琥珀中的生物包裹体开始被研究 , Solór-

zano-Kraemer (2007)对墨西哥琥珀进行了全面的

研究。该项研究包括: 对包裹体的系统分类和描

述 , 对墨西哥琥珀森林古环境和古生态的重建

(Solórzano-Kraemer, 2007)。 

多米尼加琥珀由于化石年代相对较近, 琥珀

体十分清晰, 是迄今为止全球发现的 160 多个琥

珀 产 地 中 化 石 化 树 脂 品 质 最 好 的 产 地

(Martínez-Delclòs et al., 2004)。虽然在海地、波多

黎各和牙买加等其他加勒比海国家也有一些琥珀

产出, 但只有多米尼加共和国的琥珀才具有可供

开采规模(Iturralde-Vinent, 2001)。多米尼加琥珀

主要产于多米尼加北部山区的 Cordillera 和东部

的 Sabana。在温暖湿润的气候条件下, 多米尼加

共和国保存了很好的中新世琥珀矿床。由于多米

尼加地处加勒比海地区, 其琥珀中的包裹体反映

了一定热带森林环境特点, 保存了大量热带森林

植物化石。多米尼加不仅是琥珀的主要产地之一, 

更是含生物化石种类最多的琥珀产地之一。 

多米尼加琥珀化石包裹体由 Lengweiler 

(1939)首次研究, 但直到 20 世纪后期多米尼加琥

珀才引起科学家的较多关注(Sanderson and Farr, 

1960)。此后, 研究者在多米尼加琥珀中陆续报道

了超过 1000 个化石新种, 其中植物和无脊椎动物

比较常见, 而脊椎动物比较少见(Poinar and Can-

natella, 1987; Poinar,1992; Poinar and Wake, 2015)。 

值得一提的是, 多米尼加琥珀和墨西哥琥珀

的形成年代一致, 植物的种属一致, 但形成环境

尤其是地质作用类型等埋藏环境可能存在差异 , 

这对琥珀的物理化学性质均会产生不同程度的影

响, 这种影响造成了两地琥珀颜色的些许差别以

及琥珀成熟度(聚合作用不完全)的差异。 

 

4. 2  两栖类 

Poinar和Cannatella (1987)描述了产自于多米

尼加第一批两栖类包裹体 , 可归入卵齿蟾属

(Eleutherodactylus), 这是中美洲及墨西哥地区发

现的最完整的滑体亚纲化石。这批标本保存了一

完整个体和一保存有 3 条腿的个体。前者部分皮

肤变得透明, 可清楚地看到大部分骨骼系统。该

批标本的发现有助于复原该区古生态与古环境 , 

也对蛙类演化提供了新的证据。 

多米尼加琥珀脊椎动物包裹体常伴随着一些

昆虫, 但这些昆虫大多数都与琥珀中的脊椎动物无

关 , Anderson (2004) 描 述 了 一 细 趾 蟾 科

(Leptodactylidae)包裹体, 其胃部有未完全消化的昆

虫, 证明该类蛙的舌部软体组织和胃部容量较大。 

Poinar 和 Wake (2015)描述了多米尼加共和国

琥珀中的 Palaeoplethodon hispaniolae, 属于无肺

螈科(Plethodontidae)。其脚部没有明显的脚趾, 但

带有微小突起的蹼状结构 , 意味着攀爬能力较

弱。P. hispaniolae 缺失左前腿, 可能暗示着生前

被捕食。该发现丰富了该琥珀生物群脊椎动物的

多样性。 

 

4. 3  蜥蜴类 

Böhme (1984)根据两件来自多米尼加 La 

Toca 矿的侏儒壁虎 , 命名为 Sphaerodactylus 

dommeli, 它与波罗的海产区的 Yantarogekko bal-

ticus (Bauer et al., 2005)一起构成了目前已报道的

最完整的琥珀壁虎记录(Poinar, 1992; Daza and 

Bauer 2012)。Daza 和 Bauer (2012)描述了一件来

自 La Toca 矿的壁虎亚目包裹体, 该样本中保存

有大量骨骼及部分皮肤, 最大简约树表明其为球

趾虎科(Sphaerodactylidae)的一个新种, 被命名为

Sphaerodactylus ciguapa。通过与伊斯帕尼奥拉

(Hispaniolan)和波多黎各(Puerto Rican)的现生同

属壁虎的对比 , S. ciguapa 与 S. difficilis 和 S. 

shrevei 的表型相似。伊斯帕尼奥拉岛的现生

Sphaerodactylus 有明显的生态形态学变化, 而许

多已知且未被描述的中新世同属琥珀种也有可能

展现出相似的模式。 Sphaerodactylus dommeli 

(Böhme, 1984)与 S. ciguapa (Daza and Bauer, 2012)

以及另外至少 3 件标本(Schlee, 1990; Kluge, 1995; 
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Grimaldi, 1996; Grimaldi et al., 2000)代表了已灭

绝 Sphaerodactylus 的最早记录。 

生态群落结构是否能在宏观演化的时间尺度

上表现出稳定性一直是个争论不休的问题。墨西哥-

多米尼加的现生安乐蜥科占据着热带雨林的非常

特殊的狭窄空间, 同区发现的琥珀中的安乐蜥科

(Dactyloidae, Anoles)包裹体则为这个问题的回答

提供了良好的化石样本。2015 年之前, 该区的安乐

蜥科仅描述过 3 例(Lazell, 1965; Rieppel, 1980; de 

Queiroz et al., 1998; Polcyn et al., 2002)。其他大多

数标本都是私人收藏的(de Queiroz et al., 1998)。 

Rieppel (1980)描述了第一只相对完整的安乐

蜥包裹体, 其趾下具有可攀附于其他基质表面的

指垫 , 尾椎可能缺少横突 , 被命名为 Anolis 

dominicanus。A. dominicanus 是琥珀中第一块完整

的脊椎动物化石, 其亲缘关系与渐新世或早中新

世以来的较近形态种, 尤其是 A. coelestinus 有密

切关系, 这比此前认为的安的列斯群岛(Antilles)

安乐蜥的演化与散布时间要早得多。 

Lazell (1965)以产自墨西哥恰帕斯(Chiapas) 

Simojovel 地区(产地确切信息不明, 标本从当地

琥珀商获取)的两个蜥蜴包裹体为材料 , 命名了

Anolis electrum, 这是该蜥蜴属的最早记录, 该种

发育有 Anolis 属典型的指间蹼, 兼具有独特的位

于背部中央的小而均匀光滑的、近覆瓦状的鳞片, 

位于顶骨周围的小鳞片以及单脊的肢部鳞片。

Polcyn 等(2002)描述了第三只安乐蜥包裹体, 包

括头骨细节和埋藏学信息 , 并表明 A. chloro-

cyanus 为代表的树干–树冠生态型在中中新世便

出现在伊斯帕尼奥拉。 

Sherratt 等(2015)收集了 38 件来自伊斯帕尼

奥拉(Hispaniolan)的安乐蜥 , 对其中保存最好的

20 件进行扫描, 其中 14 件标本可归入 4 个生态型: 

9 件属于树干–树冠生态型(trunk-crown ecomorph), 

它们头部窄长, 四肢较短, 各趾皮瓣多变; 2 件属

于树干–地面生态型(trunk-ground ecomorph), 它

们头部短, 后肢长, 前肢中等长度, 各趾有着低

至中等数量的皮瓣 ; 2 件标本属于树干生态型

(trunk ecomorph), 它们头部宽且短, 四肢长, 后

肢皮瓣数量中等。余下的标本生态型属于树枝生

态型(twig ecomorph), 它四肢非常短 , 皮瓣数量

少。这些生态型与现生安乐蜥的生态型非常相近, 

系统发育分析表明, 中新世出现的生态型是现生

种同一生态型的成员, 由此证明现代加勒比地区

安乐蜥的生态类型早在中新世时就已经建立起来

了(Sherratt et al., 2015)。 

 

4. 4  鸟类 

Laybourne 等(1994)描述了两块来自于多米

尼加的羽毛包裹体, 其中一个具有形态学鉴定特

征 , 可归入啄木鸟科 (Picidae), 并与安岛姬啄木

鸟(Nesoctitesmicromegas)非常相似。该发现表明

伊斯帕尼奥拉长期存在啄木鸟类的动物, 这也是

新世界最早的啄木鸟科记录。 

Poinar 等(2007)描述了多米尼加琥珀中的一

个蛋壳 , 这是琥珀包裹体中的第一个脊椎动物

蛋。通过与现生蜥蜴、蜗牛和鸟类的蛋壳结构对

比, 蛋壳包裹体可能属于鸟类所留, 相似于现生

鸟类中的蜂鸟科(Trochilidae), 如果确实如此, 那

么将是世界上首个蜂鸟的化石记录。 

 

4. 5  哺乳类 

琥珀中的哺乳类包裹体十分稀少。多米尼加

的一些琥珀中可见哺乳类的毛发(Larsson, 1962)。

Poinar (1988)描述了该区一块含有约 50 缕哺乳类

毛发的包裹体, 根据其形态特征和两种共存的体

外寄生虫判断 , 这些毛发很可能属于啮齿目

(Rodentia) 。这一 发 现代表 了 安的列 斯 群岛

(Antilles)最早的陆生哺乳类化石记录, 并为西印

度群岛生物地理的隔离分化模式提供了支持。 

Macphee和 Grimaldi (1996)描述了一块来自于

多米尼加的哺乳类包裹体, 包含了 6枚哺乳类胸椎

和相关节的部分肋骨 , 代表了与现生沟齿鼩

(Solenodontidae)形态相似的一种食虫类动物。

Peñalver 和 Grimaldi (2006)描述了 Lutzomyia 属 5

个化石新种 , Lutzomyia 属于双翅目蛾蚋科

(Psychodidae)白蛉亚科(Phlebotominae)。Lutzomyia

以各种陆生脊椎动物的血液为食, 包括爬行类、鸟

类和哺乳类。这批标本中有两件为 Lutzomyia 群体
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与哺乳类毛发共存, 表明其潜在的觅食关系。哺乳

类毛发鉴定特征不多, 但可归入沟齿鼩类。这种寄

生关系可能与哺乳动物病原体载体的演化有关 , 

如利什曼原虫(Leishmania)。这些发现丰富了琥珀

包裹体中脊椎动物及其行为的多样性。 

5  其它产地的琥珀脊椎动物包裹体 

5. 1  加拿大草湖地区 

加拿大草湖地区虽然不是全球琥珀三大产区

之一, 但该地区以发现多样性丰富的昆虫琥珀包

裹体而知名(Penney, 2010)。Davis 和 Briggs (1995)

报道了该区晚白垩世琥珀中的羽毛包裹体。

McKellar 等(2011)详细描述了 11 块羽毛包裹体, 

它们可分为 4种不同形态类型的羽毛, 它们分别代

表了羽毛演化史中的 4 个不同阶段(Harris et al., 

2002)。根据形态学研究, 这些标本中包括了不存

在于现生鸟类, 但与非鸟恐龙羽毛相似的丝状羽

(Xu et al., 2010; McKellar et al., 2011), 还包括了鸟

类适应潜水和飞翔的羽毛。这批羽毛包裹体表明加

拿大草湖地区晚白垩世鸟类和非鸟恐龙羽毛的多

阶段性, 有助于研究脊椎动物羽毛的演化。 

 

5. 2  法国西南部 

法国西南部地区 Archingeav-Les-Nouillers 附

近的采石场, 记录了琥珀中的昆虫和植物包裹体

(Perrichot, 2004, 2005), 基于含琥珀地层中的孢

粉化石及相关地层学证据, 琥珀层年代为早白垩

世阿尔布期(Albian)(Néraudeau et al., 2002; Dejax 

and Masure, 2005)。该区还产出了爬行类皮肤、鸟

类羽毛与哺乳类毛发包裹体的琥珀, 有助于我们

理解该区的脊椎动物演化。 

Perrichot 和 Néraudeau (2005)描述了该区 2 件

爬行类皮肤包裹体, 它们最初与 11 只节肢动物保

存于同一块琥珀中。两块皮肤呈透明状, 具明显

的菱形纹饰, 它们可能先从动物身上蜕皮, 再由

树脂包裹。 

Perrichot 等(2008)描述了该区 7 件羽毛化石, 

它们具有扁平的羽轴, 羽轴具明显且尚未完全融

合的羽枝, 该结构比较原始, 处于羽毛演化 5 个

阶段中的第 2 至第 3 阶段的过渡部分, 与发现于

兽脚类恐龙身上的毛发比较相似, 推测这批羽毛

可能来自该区的早期鸟类或非鸟恐龙。 

Vullo 等(2010)描述了该区两根哺乳类毛发包

裹体。形态学分析显示, 这两根毛发不同于此前发

现于侏罗纪和白垩纪碳化程度较高的皮肤和毛发, 

它们保存了哺乳类毛发的原始角质结构, 与现生哺

乳类毛发的角质结构十分相似。这一发现表明毛发

的角质结构在哺乳类的演化过程中长期保持不变。 

 

5. 3  西班牙北部  

西班牙北部阿拉瓦省巴斯克自治区(Basque 

Country)Sierra de Cantabria 的琥珀的发现已超过

20 年, 但其生物包裹体最近才被描述。Alonso 等

(2000)初步记录了该生物群中的甲壳类、节肢类

和羽毛, 以及植物和软体动物等包裹体。孢粉学

证据证明该生物群年代为早白垩世晚阿普特期—

中阿尔布期 (later Aptian–middle Albian)(Phipps 

and Playford, 1984)。该区羽毛包裹体包括了具有

羽轴和羽支的廓羽和 10 块包裹长约 1—4 mm 的

绒羽, 对恢复区域古生物群落及古环境具有重要

意义(Alonso et al., 2000)。 

 

5. 4  美国新泽西 

Grimaldi 和 Case (1995)在美国新泽西州上白

垩统早期 Raritan 组下部(Turonian, ca. 94–90 Ma)

的一件琥珀包裹体中发现了 7.5 mm长的羽毛, 形

态上属于蓬松的半羽。由于保存的细节较少, 难

以确定羽毛来自哪类鸟类, 但对了解该区白垩纪

鸟类多样性仍具有一定价值(Grimaldi and Case, 

1995)。Nascimbene 等(2014)提及该区的羽毛包裹

体, 但无详细描述。 

 

5. 5  澳大利亚昆士兰 

2003 年, 澳大利亚昆士兰北部的约克角半岛

(Cape York Peninsula)东部海滩首次发现了含生物

的琥珀。从那时起, 学者在该地区收集了数百块

琥珀, 直径从几毫米到大约 19 cm 不等, 颜色从

透明的淡黄色到不透明的深棕色、深红色和蓝色。

约克角是澳大利亚发现的第一个较大型琥珀矿床, 
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也是南半球为数不多的琥珀矿床之一。目前其年

代尚未确定 , 暂时限定在中新世晚期 (Penney, 

2010)。该区的琥珀以保存较好的节肢动物包裹体

为主, 约 25 个科, 此外还有植物、羽毛、哺乳动

物毛发等包裹体, 但目前尚未详细描述。 

 

5. 6  黎巴嫩 

Arnold 等(2002)描述了黎巴嫩琥珀中的蜥蜴

类新属种Baabdasaurus xenurus, 同层孢粉表明其

年代为早白垩世(Neocomian–early Aptian, ~120 Ma)。

该化石的发现证明了 Autarchoglossan 类的一些常

见的外部特征在白垩纪已经演化出现, 其形态特

征表明 B. xenurus 已具较强的攀爬能力, 可能生

活于茂密的森林环境, 以植物和无脊椎动物为食

(Arnold et al., 2002)。 

Schlee 和 Glockner (1978)与 Nascimbene 等

(2014)提及该区的羽毛包裹体, 但无详细描述。 

 

5. 7  其它记录 

此外, 世界上还有一些尚未描述的琥珀脊椎

动物包裹体 , 比如西伯利亚北部 Hatanga 河

Yantardakh 区域的白垩纪琥珀中的羽毛包裹体

(Kurochkin, 1985; Chiappe and Witmer, 2002)。另

外, 在日本岩手县北部久慈市上白垩统 Taneichi

组(Santonian)的琥珀中发现两件羽毛包裹体 , 其

中一件保留了 5 个羽枝的远端部分(Grimaldi and 

Case, 1995)。 

6  初步结论与展望 

纵观全球的琥珀脊椎动物包裹体, 可以看出, 

波罗的海和墨西哥-多米尼加琥珀脊椎动物包裹体

主要集中在蜥蜴类, 其数量要明显少于缅甸的化

石记录, 且地质年代较新, 研究程度较高, 除非有

保存良好的新发现样本并带有新形态学特征, 否

则难以取得更重要的研究进展。其它产地的脊椎动

物包裹体属于零星的发现, 但部分白垩纪的包裹

体可能有较大的潜力, 由于受到标本发现量的明

显约束, 在短期内也难以取得更多明显的进展。 

虽然缅甸琥珀有近 100 年的研究历史, 但是

由于技术、专业知识方面的欠缺, 直到最近 20 余

年, 缅甸琥珀的研究才有了重大突破, 目前主要

的研究都偏重于昆虫和植物, 脊椎动物研究程度

低。最近 10 年, 由于新矿区的开采以及研究投入

不断加大, 新发现的脊椎动物包裹体数量不断增

多, 这些发现为缅甸脊椎动物研究注入了新的活

力。在标本数量上, 缅甸琥珀中的脊椎动物包裹

体大幅领先于其它产地。从多样性上看, 缅甸琥

珀脊椎动物包裹体缺乏哺乳类, 蜥蜴类研究程度

低, 但鸟类材料较为丰富。整体而言, 从标本数

量、保存条件甚至研究成本等各方面来看, 缅甸

琥珀脊椎动物包裹体的研究还有很大的空间, 比

如大量的蜥蜴类、鸟类包裹体还需要 CT 扫描与

3D 重建, 其中很可能发现一批新物种, 而古蛋白

的研究也具有一定的潜力。随着标本的不断发现

以及新技术方法的应用, 在未来还会有更多的脊

椎动物记录呈现在我们面前, 这对恢复该地区白

垩纪生物面貌具有重要意义。 
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