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摘要 Psittacosaurus（鹦鹉嘴龙属）是白垩纪早期地层中保存最丰富、分布最广泛的恐龙类群之一。目前已发现百余 

件完整的Psittacosaurus个体标本，涵盖了从刚孵化的幼年到成年的所有个体发育阶段。该类群化石对于研究恐龙的生 

长速率、运动方式与繁殖生物学等具有重要意义。根据以往的化石记录，仅亚成年和成年的Psittacosaurus个体具有用 

于辅助消化植物材料的胃石，这一现象曾使学者推测Psittacosaurus可能仅在生命中后期摄入胃石。为深入探究Psitta
cosaurus进食行为，本研究选取了出土自中国辽宁省北票市陆家屯义县组中，同一巢穴内的13具保存胃石的Psittaco
saurus个体为研究对象。通过骨组织学研究，我们确定所有个体死亡时的年龄均不足1岁。该巢穴中的每一具Psittaco
saurus标本均保存有主要以火成岩组成的胃石，这是幼年期Psittacosaurus标本中保存胃石的首次报道。这一发现表 

明，鹦鹉嘴龙在其刚孵化后的幼年时期即已摄入胃石，其幼年与成年阶段可能具有相似进食习惯。本研究为重建这一 

重要植食性恐龙的古生态习性提供了新观点。 
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1 引言 

Psittacosaurus（鹦鹉嘴龙）是一类化石保存极为丰富 

的恐龙，最早发现于蒙古（Osborn，1923，1924）。在其 

发现至今的近一百年间，已确立了12个有效种（Napoli 
等，2019）。这些物种主要来自中国、蒙古、俄罗斯和泰 

国等地的下白垩统上部地层（Napoli等，2019；Sereno， 

2010）。作为角龙类的早期分支，Psittacosaurus为研究该 

类群的早期演化提供了重要线索。目前有关研究已涵盖 

其骨骼形态（Mayr等，2002）、四肢功能（Senter，2007； 

Zhao等，2013a）、生长模式（Erickson和Tumanova， 

2000；Erickson等，2009）、摄食行为（Sereno等，2010） 

以及胃石功能推测（Sereno，1990）等多个方面。 

亚成年或成年Psittacosaurus个体中存在胃石的情况 

已受到广泛报道（Napoli等，2019；Osborn，1924），但 

尚未有化石证据表明刚孵化的幼体也具有胃石（Zhao等， 

2013b）。这种在个体发育阶段上的胃石分布差异可能说 

明其食性将随着个体生长发生转变（Zhao等，2013b）。 

大多数在Psittacosaurus消化系统中发现的胃石材料尚未 

得到系统研究。有学者曾将Psittacosaurus体内的胃石与 

其喜食硬质植物的食性联系起来，认为其具有辅助消化 

的作用（Sereno，1990）。胃石在其他恐龙类群中已被用 

于研究迁徙行为与重建生态习性（Wings，2007；Malone 
等，2021），这体现了其在古生物研究中具有巨大的潜 

力。然而，通常难以判断生物体内的胃石是有目的性的 

主动摄入，还是埋藏过程中的意外嵌入。针对这一问题， 

研 究 人 员 已 建 立 多 项 鉴 定 标 准 ， 其 涵 盖 了 埋 藏 学  

（Wings，2004）及胃石表面的微观结构特征（Cerda， 
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2008；Cheng等，2006；Whittle和Onorato，2000）。 

本研究报道并描述了吉林大学地质博物馆暨恐龙演 

化研究中心（Dinosaur Evolution Research Center，DERC） 

收藏的保存在同一巢穴内的一窝Psittacosaurus集群化石 

（JLU DERC-Z0007）。我们对消化系统中的石块进行了 

详细检测，以验证其是否属于胃石。由于组织学切片是 

确定死亡年龄最有效的方法之一（de Buffrénil等，2021）， 

我们选取四个不同体型个体的长骨进行切片，并分析了 

其组织学显微结构。据此可以判断这批Psittacosaurus所 

处的生长发育阶段，及其是否经历了姿态转换（Zhao等， 

2013a）。本研究聚焦于个体发育以及进食行为，为重建 

Psittacosaurus的生态习性提供了新的依据。 

2 材料与方法 

本研究所选取的同一巢穴内的13个Psittacosaurus个 

体（图1a）采集自中国辽宁省北票市陆家屯的早白垩世义 

县组地层。该地区已知存在两种鹦鹉嘴龙：P. lujiatunen
sis 和P. major （Zhao等，2013a）。有研究基于头骨的几何 

形态对P. major的有效性提出质疑（Hedrick和Dodson， 

2013），但该研究的方法及结论亦受到争议（Napoli等， 

2019）。由于本次研究的标本缺乏P. lujiatunensis的自近 

裔特征，且P. major的有效性尚不明确，出于严谨考虑， 

我们将这13个个体暂归类为Psittacosaurus sp.。 

所有个体均保存完整，仅部分骨骼在成岩过程中发 

生了轻微变形。这些骨骼连接完好，且整体朝向一致（图 

1b），表明其为原地埋藏。这些个体的尺寸较小，头骨长 

度介于4.741 cm至7.328 cm之间，而成年Psittacosaurus的 

头骨长度通常为11.96 cm至20.76 cm（Sereno等，2010； 

Zhou等，2006）。因此，JLUDERC-Z0007中的个体很可 

能处于个体发育的早期阶段。 

几乎每个个体的腹腔区域均保存有大量轻微磨圆、 

岩性多样的卵石（图1a），且这些卵石在围岩中未见分布。 

为了解这些Psittacosaurus的个体发育情况，我们选 

取了4根来自不同体型个体的股骨进行骨组织学切片实 

验。取样工作已获得标本保存机构的授权，所有操作均 

符合科学规范，不会对标本的完整性与展览价值造成损 

害。所选股骨长度分别为7.446 cm、7.299 cm、6.614 cm 
和4.775 cm；为减少测量误差，每根股骨均重复测量三 

次。随后由短至长将样本依次编号为Ⅰ至Ⅳ（图1b）。股 

骨Ⅲ和Ⅳ在埋藏过程中遭受挤压而变形，股骨Ⅰ和Ⅱ形 

态保持完好（图1c）。 

骨组织学切片制作在吉林大学恐龙演化研究中心完 

成。首先将股骨样本包埋于Castolite AP聚酯树脂中，随 

后使用Buehler Isomet1000低速锯以200–300转/分钟的速 

度沿骨干中部进行切片，获得平整切面。切面经600目及 

1000目碳化硅粉末逐级打磨后，采用氰基丙烯酸酯粘合 

剂固定于磨砂有机玻璃载玻片上。粘合后的薄片再次用 

Isomet低速锯进行精密切割，并通过Hillquist研磨机进行 

研磨，最后采用不同粒度的碳化硅及氧化铝粉末进行抛 

光。使用Nikon AZ100M显微镜拍摄骨组织学图像，Lei
ca DVM6A显微镜则用于胃石样本的图像采集。 

3 结果 

3.1 骨组织学 

生长停滞线（lines of arrested growth，LAGs）是判断 

个体发育阶段的关键显微结构特征之一。其每年在皮质 

骨中沉积一次，可直接指示动物死亡时的年龄（de Buf
frénil等，2021；Warren，1963）。本研究的所有切片（图 

2a–d，附图S1）均未发现任何生长停滞线或其他周期性生 

长标记，表明这些骨骼属于年龄不足一岁的个体。此外， 

切片中也未观察到外周休止线（external fundamental sys
tem，EFS）。外周休止线主要由平行纤维骨或板层骨组 

成，通常反映生长减缓或接近停止（de Buffrénil等， 

2021）。外周休止线的缺失进一步指示这些个体仍处于生 

长发育速度较快的阶段。 

所有切片的骨组织结构均主要由编织纤维骨构成， 

在正交偏振光下呈单折射（图3a）。仅在血管通道周围可 

见平行纤维骨组织，该组织可通过单折射和双折射现象 

识别（图3）。编织纤维骨与平行纤维骨共同形成了初级骨 

单位。两类组织中均可见随机分布的骨细胞陷窝，但其 

形态存在差异：编织纤维骨中的陷窝多呈星形，周围伴 

有小管结构（图2e），指示其为静态成骨作用所形成；而 

在平行纤维骨中，陷窝多呈纺锤形，且与平行纤维组织 

走向平行（图2e，图3b），反映其为动态成骨作用的产物 

（Ferretti等，2002；Marotti等，1999）。在胚胎期及出生 

后早期生长速率最高时，特定的成骨细胞通常于原位（如 

骨干中段）进行静态成骨；而在后期发育阶段，随着沉积 

速率降低，则转为动态成骨 （de Buffrénil等，2021 ）。这 

些切片中广泛的编织纤维骨及静态成骨表明，这些个体 

正处于快速生长发育阶段。切片中未发现次级骨单位或 

反转线，说明尚未发生骨重塑。骨膜区域的血管主要呈 

纵向排布，伴随有部分网状结构（图2g），而在第四转子 

对应区域则呈放射状排布（图2h），该特征与P. lujiatunen
sis的新生个体报道一致（Zhao等，2016）。样本的整体血 

管化程度较高，且在不同区域均匀分布，皮质骨内侧以 

及外侧的血管密度相近。除样本Ⅲ和Ⅳ因埋藏挤压致髓 

腔略有变形外，样本Ⅰ和Ⅱ的髓腔形态保存完整（图2a– 
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d）。样本Ⅱ的髓腔内可见皮质骨残留（图2f），可能指示 

曾发生过髓腔扩张，这一现象也曾在P. lujiatunensis中被 

报道（Zhao等，2016）。 

3.2 胃石 

几乎每个个体的腹腔中都保存有胃石，这些胃石主 

要分布于肋骨下方或紧贴其下侧区域。以下描述以13号 

标本为重点，该标本中的所有石块已被全部取出并进行 

岩性鉴定与分析。 

从13号标本中共提取出33枚胃石（图4）。这些胃石平 

均长径为8.85 mm，其中最大者长径可达15.13 mm，总 

质量为11.14 g，在标本中所占面积约为9.4 cm2。大部分 

图 1 同一巢穴内的Psittacosaurus集群化石（JLU DERC-Z0007，共13个个体）。（a） 标本整体照片及胃石区域局部特写；（b） 标本线条图，箭头指示 

用于骨组织学分析的股骨，红线指示切片位置；（c） 各个体股骨标本照片  
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胃石的岩性都易于辨认，对于个别难以识别的样品，可 

通过暴露其新鲜面的方式进行鉴定（图4）。胃石的岩性整 

体上非常多样化，具体为11枚安山岩、4枚花岗岩、4枚 

灰黑色酸性凝灰岩以及14枚灰白色砂岩。根据Powers 
（1953）的圆度分级标准，这些胃石形态从次棱角状至圆 

状不等，表面质地较为粗糙，多数呈略纺锤形或带棱角 

轮廓。 

为丰富所取样本的代表性，我们还从3号标本中额外 

提取了部分胃石（附图S2），其中包括5枚安山岩、2枚花岗 

岩、1枚石英脉岩、1枚酸性凝灰岩及2枚砂岩。值得注意 

的是，在3号与13号标本胃石中均未发现任何变质岩成分。 

JLU DERC-Z0007的围岩为凝灰岩，但其与胃石中 

的凝灰岩存在着明显区别。胃石中所见的凝灰岩属酸性， 

颜色较深，内部富含晶体碎屑（图4）；而作为围岩的凝灰 

岩则为安山质，整体呈浅灰棕色（图1a），除含有大量晶 

屑外，还包括较多棱角状岩屑。这些岩性与结构上的差 

异表明，位于腹腔区域的卵石并非来自围岩，进一步支 

持其属于胃石的解释。 

图 2 Psittacosaurus sp.（JLU DERC-Z0007）股骨组织学结构。（a–d） 分别为Ⅰ至Ⅳ的股骨切片，黑色箭头指示骨骼内侧方向；（e） 骨细胞陷窝细节： 

蓝色箭头示星形陷窝，粉色箭头示纺锤形陷窝，黑色箭头示小管结构；（f） 髓腔与皮质骨交界区，可见部分皮质骨延伸至髓腔内部；（g） 血管呈纵 

向及网状分布；（h） 血管呈放射状分布。CB，cortical bone，皮质骨；LC，longitudinal vascular canals，纵行血管通道；MC，medullary cavity，髓 

腔；RC，reticular vascular canals，网状血管通道  

图 3 股骨切片显微结构。（a） 正交偏光系统，样本Ⅰ中的编织纤维骨组织；（b） 插入石膏试板的正交偏光系统，样本Ⅳ中被平行纤维组织包围的 

放射状血管道。PF，parallel-fibered tissues，平行纤维组织；WF，woven-fibered bone tissues，编织纤维骨组织  
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4 讨论 

4.1 个体发育阶段 

切片Ⅰ-Ⅳ中生长停滞线的缺失可能由以下三个原因 

导致：（1）该化石集群中的所有个体均未满1岁；（2）它们 

正处于极端气候或者食物短缺等高压环境，导致生长缓 

慢乃至停滞（Köhler等，2012）；生长停滞线被髓腔吸收 

（Zhao等，2013b）。根据切片中所观察到的骨组织显微 

图 4 来自JLU DERC-Z0007的13号标本中的胃石  
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结构特征（图2），后两种假设（即高压环境和髓腔吸收）缺 

乏足够的证据支持。这些切片中既未发现生长速率减缓 

的迹象，也未观察到骨组织重吸收。切片Ⅰ-Ⅳ骨组织基 

质均为编织骨，这是皮质骨形成的初始阶段（Shapiro和 

Wu，2019）。此外，该区域出现的星形骨细胞陷窝的存 

在表明在骨基质中主要为静态成骨（图2e），暗示着相对 

快速的个体生长速率（de Buffrénil等，2021；Ferretti等， 

2002；Marotti等，1999）。 

这些骨组织学特征与其他Psittacosaurus幼体标本也 

有相似之处。据Zhao等（2016）描述，P. lujiatunensis新生 

个体的骨基质以编织纤维骨为主、血管通道呈纵向与网 

状分布，与本研究的观察结果相符（Zhao等，2019， 

2013a，2013b）；唯一区别在于其未发现放射状血管结 

构，这可能源于切片部位的微小差异。同样，类似的显 

微结构在P. mongoliensis中也有报道中（Erickson和Tuma
nova，2000）。这些证据共同表明JLU DERC-Z0007中所 

有个体死亡时的年龄均未满一岁。 

本研究中的13个Psittacosaurus个体的股骨普遍长于 

其他已知同年龄阶段的Psittacosaurus标本（Erickson和Tu
manova，2000；Erickson等，2009；Zhao等，2013a， 

2013b）。在这13个个体中，股骨最短为4.775 cm，最长 

可达到7.446 cm。这种股骨长度通常代表了更年长的 

Psittacosaurus。作为对比，P. mongoliensis和P. lujiatu
nensis通常要到2至3岁时才能达到这样的体型（Erickson 
和Tumanova，2000；Erickson等，2009；Zhao等， 

2013a，2013b）。这种在不足1岁的幼年体体型上表现出 

的个体发育显著差异，指示了在北票地区义县组地层中 

可能存在除P. lujiatunensis之外的其他Psittacosaurus。同 

时，骨组织学研究显示JLU DERC-Z0007经历的快速生 

长发育过程与其他已知同龄阶段Psittacosaurus幼体的生 

长模式也不尽相同，增加了其属于体型较大的幼年体P. 
major（Sereno等，2007）的可能性。未来还需更多材料及 

研究分析，才能更全面地了解Psittacosaurus属内不同物 

种间的生长发育模式差异。 

4.2 胃石的鉴定及其功能 

作为有机生物体内的无机分子，胃石与化石骨骼之 

间的关联往往难以确立。尽管某些化石标本的腹部区域 

发现了一些卵石，但在将其鉴定为胃石时仍需谨慎 

（Wings，2007；Wings和Sander，2007）。Wings（2004） 

提出了一套识别胃石的埋藏学标准，本研究中所有标本 

均满足以下条件：（1）卵石为原位保存；（2）卵石牢固嵌 

于凝灰岩基质中；（3）在较小区域（9.4 cm 2）内集中出现 

大量卵石；（4）所有卵石均与完整的骨骼相关联；（5）卵 

石主要位于个体胸腔的下部。 

此外，我们计算了13号标本的体重，以检验其是否 

符合现生鸟类胃石质量与个体体重之间的回归线（Wings 
和Sander，2007）（附图S3）。关于体重计算，考虑到Psit
tacosaurus在幼年阶段时为四足行走，在生长发育的后期 

才逐渐演化为双足恐龙（Zhao等，2013a），且所有研究标 

本死亡时均不足1岁，我们采用经Campione和Evans 
（2012）修订的Anderson四足恐龙体重方程（Anderson等， 

1985）。拟合结果表明，该个体的胃石质量与体重数据与 

回归线高度吻合（附图S3）。这种跨类群的相似性表明， 

Psittacosaurus可能与鸟类类似，具有通过吞食石块辅助 

消化的行为。这一发现为Psittacosaurus使用胃石帮助消 

化的假说提供了新证据（Napoli等，2019；Osborn， 

1924；Senter，2007；Xu，1997）。 

绝大多数已报道的、含有胃石的Psittacosaurus个体 

均为完全成熟的成年个体（表1），迄今为止尚未有幼体 

Psittacosaurus摄入胃石的记录（Zhao等，2013b）。JLU 
DERC-Z0007中胃石的存在表明，幼年Psittacosaurus同 

样需要胃石辅助消化。即使是幼年Psittacosaurus也保持 

着与成熟个体相似的进食坚硬纤维植物的习性。先前对 

Psittacosaurus颌部进行的二维力学分析表明，成年个体 

的颌部力学性能相对幼体更强，意味着成年Psittaco
saurus能够取食更坚韧的植被（Landi等，2021）。然而该 

研究同时指出，幼年与成年个体颌部的生物力学差异其 

实相当有限，且幼年Psittacosaurus牙齿表面存在的广泛 

的磨蚀面表明其牙齿经历着高强度的使用（Landi等， 

2021）。由此可以合理推断，Psittacosaurus在整个个体发 

育过程中都保持着相对稳定的坚硬纤维食物取向。鉴于 

这些发现，若胃石在成年Psittacosaurus的消化系统中发 

挥作用的话，其在幼年个体中的存在就更显得不足为 

奇了。 

胃 石 的 岩 性 组 成 也 具 有 重 要 研 究 意 义 。 在 J L U  
DERC-Z0007中，火成岩为胃石的主要成分。这一点很 

可能反映了这些个体栖息地的岩石分布情况，而非出于 

对特定岩性的主动选择（Harper，1964；Malone等， 

2021；O'Gorman等，2012；Wings，2007）。JLU DERC- 
Z0007来自中国辽宁省北票市，该地区的中生代地层中 

广泛分布着安山岩、花岗岩、玄武岩、砾岩、砂岩、页 

岩、粉砂岩和凝灰岩（辽宁省地质矿产局，1989；Xu等， 

2020），与胃石中以安山岩、花岗岩和砂岩为主的组成高 

度吻合。这表明这些Psittacosaurus幼体很可能就地摄入 

胃石，其活动范围仅局限于辽西地区，并未进行长距离 

迁徙。此外，辽西地区古生代地层中也富含石灰岩（辽宁 

省地质矿产局，1989），但在所有胃石样本中均未发现该 
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类岩石。这可能是由于石灰岩易在胃酸环境中溶解，即 

便曾被吞食，也难以保存为化石记录。 

有研究指出，晚侏罗世基干角龙类Yinlong可能以低 

矮植物如木贼类为食（Hu等，2022）。Yinlong与Psittaco
saurus体型相近，二者可能具有类似的取食策略。孢粉 

组合研究表明，Psittacosaurus生存环境中分布有多种植 

被类型，包括针叶林、落叶林、常绿阔叶林、草本及灌 

木群落（Cui等，2015）。结合该植物群落组成特征以及 

Psittacosaurus中大量保存的胃石，我们推测其取食策略 

可能以低矮灌木为主，并辅以部分草本植物。 

5 结论 

通过对同一巢穴内的Psittacosaurus集群化石JLU 
DERC-Z0007的骨组织学分析与胃石的研究，我们得出 

以下主要结论： 

（1）生长停滞线的缺失、以编织骨为主的骨组织结 

构、纵向分布的血管道以及无骨重塑迹象，均表明JLU 
DERC-Z0007中的所有个体均为孵化后不足1岁的幼体； 

（2）这些个体的体型较大，生长速率较高，与同一地 

层中其他已知的Psittacosaurus幼体的生长模式有所差异， 

可能属于P. major的幼年个体； 

（3）本研究首次提供了幼体Psittacosaurus摄入胃石的 

证据，表明该类群在个体发育早期就具有与成年个体相 

似的进食习性； 

（4）Psittacosaurus可能随机摄入胃石，而非选择特定 

岩性的岩石。 

上述结论揭示了Psittacosaurus幼年时期的个体发育、 

生长模式及摄食行为特征，为研究该类群恐龙古生态行 

为及系统演化提供了新的见解。  
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