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摘要    在我国藏北渐新世地层中发现了攀鲈和鲃类新属种，其现生近缘类型都生活在亚洲和

非洲的热带地区。这不仅在鱼类的系统发育和动物地理上具有重要意义，并且表明青藏高

原腹地在距今 26 Ma 前仍然为温暖湿润的低地，伴生的棕榈、菖蒲等植物化石也指示同样的

环境，说明当时由印度洋来的暖湿气流至少可以深入到藏北地区。自那时起，高原内部的

地理特征与自然环境经历了巨大的变化。青藏高原在中新世持续隆升，至上新世达到现代

高度，形成冰冻圈环境。在札达盆地的上新世沉积中发现了披毛犀、雪豹、北极狐和盘羊

的祖先类型，显示适应严寒环境的第四纪冰期动物群起源于青藏高原，由此提出和进一步

完善了寒冷适应性动物起源与扩散的“走出西藏”理论。

关键词    青藏高原，古高度，热带，冰期，生物群

DOI   10.16418/j.issn.1000-3045.2017.09.005

在距今 2 亿多年前的三叠纪时期，青藏高原今天所处的地区还是一片汪洋大海。喜

马拉雅山脉分布着三叠纪的海相灰岩，20 世纪 70 年代青藏高原第一次综合科学考察中，

古生物学家在此发现了喜马拉雅鱼龙（Himalayasaurus tibetensis）[1]和珠峰中国旋齿鲨

（Sinohelicoprion qomolangma）[2]的化石。至侏罗纪—白垩纪时期，我国西藏东南部的部

分地区逐渐脱离海洋环境，在昌都盆地形成了与当时四川盆地相似的淡水湖泊，恐龙等

动物生活在湖岸边，如在芒康发现的拉乌拉芒康龙（Monkangosaurus lawulacus）和酋龙

（Datousaurus sp.）等[3]。

中生代泛大陆解体之后，分离出来的印度板块以较快的速度向北漂移，终于在新生代初

期与欧亚大陆发生碰撞，成为近 5 亿年来地球历史上发生的最重要造山事件，青藏高原开始
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逐渐形成。青藏高原的隆升过程不是匀速的运动，亦非一

次性的猛增，而是经历了不同的阶段[4]。每次隆升都使高

原地貌得以演进，而生物对气候环境的变化极其敏感，青

藏高原隆升对气候环境所造成的巨大影响必定会反映在该

地区生物群的演替上。近年来，我们在青藏高原的考察和

研究中获得了一系列重要的发现，从生物演化的角度清晰

地描绘出青藏高原的隆升过程和影响效应。

1 热带动植物的乐土

最初的证据来自藏北高原的尼玛盆地， 2010 年，我

们在其南缘的陆相灰色粉砂质泥岩沉积中发现了丰富的鱼

类化石，在其中创建了一个鲤科鲃类化石的新属新种，

并将其命名为张氏春霖鱼（Tchunglinius tchangii）[5]。结

合该段地层用 40Ar/ 39Ar 法测得的 23.5—26 Ma 年龄[6]，推

测张氏春霖鱼生活于晚渐新世时期。鲤科鲃类的分布限

于东半球的亚洲和欧洲中南部以及非洲，其中生活于低

海拔温暖地区的种类脊椎骨数较少，例如现代亚洲热带

的属种只有 30 枚左右；而生活在寒冷的高海拔地区的种

类脊椎骨数较多，例如同属鲃类的现代青藏高原特有的

裂腹鱼类接近 50 枚。张氏春霖鱼的脊椎骨数为 33 枚，远

少于现代青藏高原的裂腹鱼类，而接近于亚洲热带的鲃

类，因此张氏春霖鱼应该是生活在低海拔温暖地区的鱼

类。由此提出推断，尼玛盆地一带在晚渐新世还处于低

海拔的温暖环境之中。

由于得到如此重要的线索，随后我们在青藏高原的

野外考察中加强了力度，在尼玛盆地及其以东的伦坡拉

盆地发现了更丰富和更多样的化石。其中，攀鲈及其伴

生植物等指示低地暖湿环境的化石为重建青藏高原的隆

升历史增添了更强有力的证据。 

今天主要分布在南亚、东南亚和非洲中西部热带

地区的攀鲈在分类上属于攀鲈亚目攀鲈科，其生活环

境的海拔大多在 500 m 以下，最高不到 1 200 m，气温

在 18℃—30℃ 之间。攀鲈栖息于河湖边缘或沼泽水洼，

偏好浅而安静且缺氧的水体，溶氧量可低至 1 mg/L 以

下，而大多数鱼类的正常生命活动要求 4 mg/L 以上。

攀鲈的特别之处在于其鳃腔内长有由鳃骨特化而成的迷

鳃（labyrinth organ），这个结构的形态如花朵一般。

攀鲈凭借这一器官可以直接呼吸空气中的氧气，因为迷

鳃表面覆盖着呼吸上皮，有着丰富的毛细血管，而且不

同于其他正常的鳃，通过迷鳃的血液经由静脉回流到心

脏。由于迷鳃结构复杂，在鳃腔内占有很大的空间，使

得用于水中呼吸的鳃大大萎缩，以致于满足鱼体存活所

需要的氧气量不能充足吸入，因而攀鲈必须经常将头伸

出水面在空气中进行呼吸，甚至在雨后爬出水面，登岸

“行走”。在藏北发现的攀鲈化石是攀鲈科迄今最早且

最原始的化石代表，被命名为一个新属新种，即西藏始

攀鲈（Eoanabas thibetana），它将攀鲈科的化石记录前

推了约 20 Ma[7]。在始攀鲈的标本中通过扫描电镜也观

察到了迷鳃，骨片上的穿孔构造显示其迷鳃的发育程度

更接近于在空气中呼吸能力最强的亚洲攀鲈。研究结果

显示，西藏始攀鲈具有类似于现代攀鲈的生理特征与生

态习性，通过对比可知其指示着温暖湿润的环境，其栖

息地也可能是较为局限的水体（图 1）。然而，化石产

地现代的海拔高度近 5 000 m、紫外线辐射强烈，水体

年均温低至约  −1.0℃、流动性强而溶氧量高，与攀鲈距

今 26 Ma 前的生活环境截然不同。由此可见，自西藏始

攀鲈的时代至今，青藏高原腹地的地理特征与自然环境

显然经历了巨大的变化。

与攀鲈同层的植物群落包括典型的喜暖湿环境的叶

型硕大的棕榈、菖蒲，以及与浮萍类关系很密切的天南

星科水生植物，这些化石进一步支持了上述推断，证明

群落生长地当时的海拔不超过 2 000 m，在同一层位发现

的一些昆虫也指示类似的古海拔高度。藏北渐新世晚期

的这个生物群间接地说明当时自印度洋而来的暖湿气流

可以深入到藏北地区，也就是说，现代青藏高原南缘横

亘东西的巨大山脉在当时远没有隆起到今天的高度，因

此还不足以阻挡南来的暖湿气流。

由此可见，根据古生物学证据，尤其是通过化石
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所反推的高原隆升历史，与目前基于地质学、地球物理

和地球化学等数据而得出的青藏高原在渐新世甚至始新

世就已达到现代高度的推断明显不同。因此，多种证据

互相参照可以让已有的高原隆升模式得到不断完善和修

正。

2 青藏高原逐渐隆升的历史

进入中新世，青藏高原持续隆升。藏北地区以春

霖鱼和始攀鲈为代表的热带鱼类已消失，开始出现现

代青藏特有的裂腹鱼类。裂腹鱼类根据其不同的特征和

不同的分布高度分为原始、特化和高度特化 3 个等级：

原始等级每个下咽骨上载有3行咽齿，一般分布在海

拔 1 250—2 500 m 的高度范围内；特化等级具有 2 行咽

齿，分布高度约在海拔 2 500—3 750 m 之间；高度特化

等级具 2 行甚至只有 1 行咽齿，大约分布在海拔 3 750—

4 750 m 的高度间[8]。伦坡拉盆地现今高度为海拔 4 540—

4 550 m 的丁青组早中新世段地层中发现的大头近裂腹

鱼（Plesioschizothorax macrocephalus）[9]属于具 3 行

咽齿的原始等级，因此当时该地的古海拔高度不会超

过 3 000 m[10]。

在伦坡拉盆地现今海拔 4 624 m 的丁青组早中新世

段地层中还发现了犀科化石，材料为肱骨远端，其特

征与山东临朐早中新世晚期山旺动物群中的细近无角

犀（Plesiaceratherium gracile）几乎完全相同。山旺

的哺乳动物化石主要为森林边缘和沼泽区域生活的类

型，尤其是原古鹿、柄杯鹿和多样的松鼠等，而草原

生活的类型十分贫乏，说明当时的生态环境是亚热带

或暖温带森林型。从山旺盆地所含的植物群组合看，

其中不少是亚热带常绿或落叶的阔叶植物，显示温暖

而湿润的气候。丁青组的孢粉组合特征与山旺组的组

合接近，反映了当时温暖湿润的温带气候，伦坡拉近

无角犀的生存环境也为常绿阔叶林带。在全球气候背

景上，近无角犀生活于距今  17 .8  Ma 的  Mi-1b 和  16 

Ma 的  Mi-2 两个变冷事件之间，但温度水平仍然高于

现代，根据氧同位素计算的温度比现代约高  4℃ [11]。

植物垂直带谱的分布与气温直接相关，通过早中新世

比现代高  4℃  条件下由气温直减率产生的670 m 高差

校正，据此推测近无角犀在伦坡拉盆地的生活环境上

限接近海拔 3 000 m[12]。

在可可西里盆地中新世的五道梁组湖相泥灰岩中发

现阔叶植物化石，其中包括小檗（Berberis），化石地点

的现今海拔高度为 4 600 m。五道梁小檗化石相似于现代

的亚洲小檗（B. asiatica），后者的垂直分布范围限制在

海拔 914—2 286 m。依据五道梁组湖相沉积的碳、氧同位

素古气候旋回记录，通过气候地层学的方法与深海氧同

位素曲线进行对比，其年龄在 24.1—14.5 Ma 之内，小檗

化石约在 17 Ma 的对应层位。由于化石及其现生的最近亲

缘种可能占据相似或一致的生态位，则五道梁小檗化石

地点的古高度经中新世全球气温的校正后，应位于海拔

1 395—2 931 m，这显示可可西里盆地及青藏高原北部的

古高度在早中新世末期不超过 3 000 m[13]。

喜马拉雅山地区吉隆盆地沃马地点的现代海拔高度

为 4 384 m，其三趾马动物群的时代为晚中新世晚期，

图 1    晚渐新世西藏始攀鲈的生态环境复原
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年龄经古地磁测定为 7 Ma[14]。吉隆三趾马动物群的生态

特征显示森林和草原动物各占有一定比例，与南亚的西

瓦立克三趾马动物群产生了分异，表明这一时期的喜马

拉雅山已对动物群的迁徙起到了显著的阻碍作用。通过

稳定碳同位素分析，吉隆盆地三趾马化石的釉质 δ13C 值

为 −2.4‰ 到 −8.0‰，平均值 −6.0‰±1.1‰，指示其具

有 C3 和 C4 的混合食性，在其食物中含有 30%—70% 的

C4 植物，显示生态环境以疏林为特征。C4 植物在温度较

高、光照较好、水汽充足的条件下比 C3 植物更具优势，

而在高纬度或 3 000 m 以上的高海拔地区及以冬季降水为

特征的地区稀少甚至缺失[15]。通过古气温校正，碳同位

素数据指示吉隆盆地在晚中新世约 7 Ma 的海拔高度最有

可能是在 2 400—2 900 m[16]。

在阿里地区札达盆地的上新世地层中发现了札达三

趾马（Hipparion zandaense）的骨架化石，重建的运动功

能显示其具有快速的奔跑能力和持久的站立时间，而这

样的特点只有在开阔地带才成为优势。喜马拉雅山脉至

少自中新世以来已经形成并产生植被的垂直分带，此地

的开阔草原地带只存在于植被垂直带谱的林线之上。札

达地区现代的林线在海拔 3 600 m 位置，而札达三趾马生

活的距今 4.6 Ma 前，对全球来说当时正处于上新世中期

的温暖气候中，温度比现代高约 2.5℃[17]。按照气温直减

率，则札达三趾马生活时期札达地区的林线高度应位于

海拔 4 000 m 处。札达三趾马骨架化石的发现地点海拔接

近4 000 m，也就是说，札达盆地至少在上新世中期就已

经达到其现在的海拔高度[18]（图 2）。

青藏高原南部札达盆地的上新世地层中还产有只具

一列咽齿的高度特化裂腹鱼类化石，青藏高原北部昆仑

山口盆地上新世的裸鲤（Gymnocypris）也属高度特化等

级，这2个地点的现代高度分别为海拔 3 900—4 400 m 和

4 769 m。换句话说，高度特化的裂腹鱼亚科鱼类在上新

世时已存在于这 2 个盆地，从南北两侧证明青藏高原已

经接近现代的高度[10]。

3 冰期动物群的摇篮

青藏高原在上新世达到现代高度后，其气候环境已

具有冰冻圈的特点，必然导致生物群发生相应变化。长

期以来，第四纪的冰期动物群已被认识到与更新世的全

球变冷事件密切相关，它们体型巨大、身披长毛的特点

是对于寒冷环境的适应性状，尤其是具有能刮雪的身体

构造，其中以猛犸象和披毛犀最具代表性。这些令人倍

感兴趣的绝灭动物一直受到广泛的关注，它们的上述特

点曾经被假定是随着第四纪冰盖扩张进化而来，即这些

动物被推断可能起源于高纬度的北极圈地区[19]，但该假

说一直没有可信的证据。

在札达盆地上新世哺乳动物化石组合中发现的、

已知最原始的披毛犀，证明在第四纪之前冰期动物群的

一些成员已经在青藏高原上演化发展，而当时包括北极

圈在内的广大地区正处于比今天还要温暖的环境中。冰

期动物的祖先在青藏高原高海拔环境下的严寒冬季得到

“训练”，使其形成对后来第四纪冰期气候的预适应，

因此最终成功地扩展到欧亚大陆北部的干冷草原地带。
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这一新发现推翻了冰期动物起源于北极圈的假说，证明

青藏高原才是它们最初的演化中心，并由此提出了冰期

动物“走出西藏”假说[20]。

西藏披毛犀（Coelodonta thibetana）的生存时代为约

距今 3.7 Ma 的上新世中期，它在系统发育上处于披毛犀

谱系的最基干位置，是目前已知最早的披毛犀记录。随

着第四纪冰期在距今 2.6 Ma 开始显现，西藏披毛犀离开

高原地带，经过一些中间阶段，最后来到欧亚大陆北部

的低海拔高纬度地区，成为中、晚更新世繁盛的猛犸象-

披毛犀动物群的重要成员（图 3）。占据整个鼻骨背面

的角座粗糙面指示西藏披毛犀在活着的时候具有一只巨

大而侧扁的鼻角，一只较小的额角也可以从额骨上一个

宽而低的隆起得到推断。前倾的鼻角用以在冬季刮开冰

雪，从而找到取食的干草。非常宽阔的鼻骨和骨化的鼻

中隔指示它的两个鼻腔不仅相当大，更重要的是可以增

加在寒冷空气中的热量交换。

图 3   披毛犀上新世在青藏高原的起源和第四纪在欧亚大陆的扩散 [21]

对在札达盆地发现的猫科动物化石进行的形态学研

究，结合现生大型猫科动物即豹亚科的 DNA 基因数据，

用全证据系统发育学的分析方法，证明其代表了一个

与现生的雪豹互为姊妹群的豹属新种布氏豹（Panthera 

blytheae）。布氏豹是目前已知全球最古老的豹类，它在

札达盆地地层中分布的古地磁年龄范围在 5.95—4.10 Ma之

间，这一时段也代表了猫科动物的豹类在全世界的最早出

现时间，表明豹类动物在晚中新世到上新世就已经存在于

中亚。之前分子生物学研究所提出的豹类支系种类在上新

世晚期的最早分化时间被否定，此项研究的结果证明在现

生猫科动物最早分化的中新世时期豹类已经产生。因此，

豹类应该起源于青藏高原及其邻近地区，古地理学的分析

结果指示这一支系的多元演化与青藏高原在晚新生代的隆

升及其环境效应必然存在密切联系[22]。

由于青藏高原拥有在北极和南极之外地球上最大面积

的冻土和冰川，喜马拉雅山脉和青藏高原不但享有“世界

屋脊”的美誉，同时也被称为“世界第三极”。生活在青

藏高原高寒地带的哺乳动物与南北极动物同样拥有适应低

温的厚重皮毛，而且其中的食肉类动物也较其他地区具有

更强的猎食性。来自札达盆地上新世（距今5—3 Ma）沉

积中的犬科化石被命名为一个新种——邱氏狐（Vulpes 

qiuzhudingi），其下裂齿与现生北极狐同样有发达的切割

功能，且与其他杂食性更高的现生狐狸种类不同[23]。邱

氏狐的体型甚至比北极狐还大，根据贝格曼法则，这是

一个减少热量流失的生存策略，由此说明邱氏狐更加适

应于寒冷气候。邱氏狐的发现表明，青藏高原化石群所

包含的邱氏狐是北极狐的早期类型，而其现生代表生活

的北极圈距喜马拉雅的距离超过 2 000 km。这一发现不仅

使我们深入认识了上新世青藏高原的冰期动物面貌，还

揭示了它们与现代北极动物群的亲缘关系，证明青藏高

原的隆升一方面对全球气候有着重大影响，另一方面高

原上的古老动物群也是现代动物多样性和地理区系分布

的基础。

现代的盘羊（Ovis）广泛分布于高加索、喜马拉

雅、青藏高原、天山—阿尔泰山、东西伯利亚，以及

北美的落基山等一系列山地范围内。在欧亚大陆，

盘羊化石只是在华北、东西伯利亚和西欧的几个更

新世地点发现了少量牙齿材料，而之前在青藏高原没

有记录。在西藏札达盆地发现的新属种喜马拉雅原羊

最后披毛犀（Coelodonta antiquitatis）在晚更新世末次盛冰期的最大分布范围 托洛戈伊披毛犀（Coelodonta 
tologoijensis，中更新世）

泥河湾披毛犀（Coelodonta 
nihowanensis，早更新世）

西藏披毛犀（Coelodonta 
thibetana，上新世早、中期）

青藏高原

上新世早、中期的披毛犀始祖
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（Protovis himalayensis）不仅将羊类的化石记录扩展

到青藏高原的上新世，并且显示青藏高原（可能还包

括天山—阿尔泰山）代表了盘羊的祖先生活地区，这

一基干类群是所有盘羊现生种的最近共同祖先，并与

冰期动物“走出西藏”的起源理论一致。原羊小于现

生的亚洲盘羊，但与盘羊一样具有向后外侧弯曲的角

心和部分发育的额窦，以及一些趋向于盘羊的过渡性

状。原羊化石地点距一个由变质岩基底形成的古岛不

远，在面临食肉动物捕猎者威胁时，这些悬崖峭壁可

以为原羊提供保护的条件[24]。

札达盆地食草哺乳动物的化石碳同位素分析结果指

示上新世时期 C3 植物在植被中占有统治地位 [25]，说明

原羊与青藏高原的现代牛科动物一样，也以 C3 植物为

食。青藏高原的盘羊祖先与现代的盘羊占据相同的分布

范围，在上新世已适应高海拔的寒冷环境，而当时的其

他地区，包括高纬度的北极圈都处在更温暖的气候条件

下。这一祖先类群快速进化到相似于现生盘羊的形态条

件，在约距今 2.6 Ma 的第四纪冰期到来时，它们拥有了

在冰冻环境下生存的竞争优势，因而迅速扩散到青藏高

原周边以及更遥远的地区。

我们的研究结果表明，渐新世时期尼玛和伦坡拉等

盆地的海拔高度不超过 2 000 m，整个青藏高原的地势还

不足以阻碍大型动物的交流，巨犀（Paraceratherium）

等哺乳动物仍然能够在高原南北之间穿行；到中新世，

吉隆、伦坡拉和可可西里等盆地的数据反映高原上升至

海拔 3 000 m 左右，已成为当时铲齿象（Platybelodon）

等哺乳动物交流的屏障；直至上新世，札达和昆仑山口

等盆地达到了 4 000 m 以上的现代海拔高度，由此形成

冰冻圈环境，导致冰期动物群的出现（图 2）。长期以

来，科学家一直在上新世和早更新世的极地苔原和干冷

草原上寻找适应寒冷气候的第四纪冰期动物群的始祖，

但并未获得成功。现在，通过对在青藏高原上以札达盆

地为代表的新生代晚期沉积物中所发现的哺乳动物化石

的研究，我们认识到，在上新世达到现代高度的青藏高

原的严寒气候已经使第四纪冰期动物群的祖先们度过了

寒冷适应进化的最初阶段。
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Tibetan Plateau: From Paradise of Tropical Animals and Plants to Cradle of 
Ice Age Mammalian Fauna
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Abstract    New genera and species of the climbing perch and cyprinine fish were discovered from the Oligocene strata in northern Tibet. 

On the other hand, all their extant close relatives live in the tropical regions of Asia and Africa. These discoveries not only are significant for 
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the phylogeny and zoogeography of fishes, but also imply that the hinterland of the Tibet area was a warm and humid lowland at 26 Ma as 

suggested by the co-existing plant assemblage including palms and golden rain trees among others, indicating that the warm and humid air 

current of the Indian Ocean could flow deeply into northern Tibet at least. Since that time, the geographical features and natural environments 

within the Tibetan Plateau have greatly changed. The Tibetan Plateau was consistently uplifted in the Miocene, and then reached its modern 

elevation in the Pliocene so that a cryosphere environment appeared. The ancestor forms of the woolly rhino, snow leopard, arctic fox, and 

bighorn sheep were discovered from the Pliocene deposits in the Zanda Basin, which showed that the frigid-adapted Quaternary Ice Age fauna 

originated in the Tibetan Plateau. As a result, the Out of Tibet theory about the origin and expansion of cold-tolerated mammals were proposed 

and further improved.

Keywords      Tibetan Plateau, paleo-elevation, tropical, Ice Age, fauna
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