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摘要  山东省东部地区上白垩统王氏群恐龙蛋化石记录表明, 以长形蛋类为代表的恐龙种

群从晚白垩世中期一直生存到晚期, 但是以网形蛋类和圆形蛋类为代表的恐龙种群在晚白

垩世中期灭绝了, 以椭圆形蛋类为代表的新恐龙种群则在晚白垩世晚期出现. 计算这些类

型蛋壳的水蒸气传导率, 发现圆形蛋类和网形蛋类的水蒸气传导率比长形蛋类和椭圆形蛋

类的高 4~115倍, 说明前者必须在更为潮湿环境中进行孵化. 根据蛋壳的18O记录, 从晚白

垩世中期到晚期, 气候的变化是由湿润变为较干燥的气候环境. 可以认为, 气候环境的变化

是引起这一恐龙多样性事件的原因. 
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20 世纪 80 年代以来, 有关白垩纪发生的区域性

和全球性生物事件的研究有了长足的进展. 从美洲、

欧洲、非洲北部和印度等地的海相地层中获得的大量

资料表明, 在白垩纪时期, 曾发生过 10 次海相生物

事件 [1], 其中在晚白垩世发生的就有赛诺曼期-土仑

期交界大灭绝事件、土仑期-康尼亚克期交界生物事

件、康尼亚克期-三冬期交界生物事件、三冬期-坎潘

期交界生物事件、马斯特里赫特中期生物事件、以及

白垩纪-古近纪大灭绝事件等 6 次. 然而, 由于陆相白

垩纪化石记录不完整, 除了来自北美西部内陆[2~7]、欧

洲地中海地区[8,9]以及亚洲的印度西部[10]和中国广东

省南雄盆地[11~14]的资料, 探讨白垩纪-古近纪交界恐

龙灭绝事件外 , 有关陆地上白垩纪发生的生物事件

一直难以确定. 

山东省东部莱阳至诸城一带 , 上白垩统王氏群

中的恐龙蛋化石非常丰富[15~18]. 在晚白垩世中-晚期

过渡期间 , 这一恐龙蛋群组合的主要变化可能代表

重要的生态变化[17,19,20]. 

在过去研究工作的基础上, 我们从 1992 年以来, 

特别是在 2010~2012 年期间, 曾多次到莱阳、胶州和

诸城等地对含恐龙蛋化石的上白垩统王氏群进行核

查和采集标本 , 并采用生物力学方法研究王氏群中

各类恐龙蛋壳的水蒸气传导率, 探讨晚白垩世中-晚

期发生的恐龙多样性事件及其原因. 

1  地质背景及晚白垩世中-晚期的确定 

山东省东部地区上白垩统王氏群是一套以红色

砾岩、砂岩和粉砂质泥岩为主的陆相碎屑沉积, 直接

覆盖在下白垩统青山群之上 , 广泛出露于莱阳、胶

州、诸城等地(图 1). 20 世纪 20 年代, 谭锡畴[21]在莱

阳县将军顶、金岗口一带进行调查研究 , 并创建了

“王氏系”. 20 世纪 50 年代, 首次在莱阳王氏系中、上

部地层中发现了恐龙蛋化石 [22,23], 而且还发现了闻

名于世的棘鼻青岛龙(Tsintaosaurus spinorhinus)等完 
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图 1  山东省东部王氏群分布示意图 

整的恐龙骨架 [24], 从而引起有关方面的注意 . 许多

单位先后对山东省东部地区的岩石地层和生物地层

作了大量工作 , 又在诸城发现了巨型山东龙 (Shan-     

tungosaurus giganteus)等恐龙化石[25]. 1995 年, 程政

武等人 [26]对前人建立的岩性段进行了修订 , 将莱阳

地区出露的王氏群由下而上划分为辛格庄组、将军顶

组和金刚口组. 

王氏群含丰富的鸭嘴龙类化石 , 杨钟健 [24]认为

王氏群将军顶组和金刚口组发现的鸭嘴龙类化石都

是比较特殊或进步的, 其时代应为晚白垩世. 胡承志

等人[25]在讨论王氏群发现的以鸭嘴龙类为代表的恐

龙动物群及其地层年代时 , 认为辛格庄组发现的以

巨型山东龙为代表的恐龙动物群的地质年代为晚白

垩世早期(相当于赛诺曼期-土仑期); 将军顶组发现

的以中国谭氏龙(Tanius sinensis)为代表的恐龙动物

群, 其地质年代为晚白垩世中期(相当于康尼亚克期-

三冬期); 金刚口组发现的以棘鼻青岛龙为代表的恐

龙动物群为晚白垩世晚期 (相当于坎潘期 ). 最近 , 

Wang 等人 [27]对比和讨论了我国几个主要含恐龙蛋

化石沉积盆地的恐龙蛋类群组合序列及其对应的地

层关系 , 也认为王氏群将军顶组和金刚口组的时代

为晚白垩世中-晚期(相当于康尼亚克期-坎潘期). 此

外, 根据腹足类和介形类化石的组合特征, 金刚口组

也被认为是晚白垩世晚期[28,29]. 

从现代地层学观点来看 , 划分地层界线应该基

于两个要素: 一是具有可以识别的地质事件, 二是证

明不同地点同一事件的同时性 . 山东省东部上白垩

统王氏群将军顶组和金刚口组发现的恐龙蛋化石组

合明显不同 [12], 将军顶组以圆形蛋类为主 , 其上覆

的金刚口组则以椭圆形蛋类为主; 此外, 上、下岩层

中恐龙蛋蛋壳的氧同位素组成也明显不同 [20]. 因此, 

山东省东部地区晚白垩世中-晚期地层界线应位于将

军顶组与金刚口组分界处. 

2  晚白垩世中-晚期发生的恐龙多样性事件 

山东省东部王氏群恐龙蛋化石群主要分布在莱

阳、胶州和诸城一带的将军顶组和金刚口组中, 其中

以莱阳王氏群的恐龙蛋化石最为丰富. 到目前为止, 

已发现完整或近于完整的恐龙蛋化石就有 120 余枚, 

以及大量的蛋壳碎片. 对于这批材料的研究, 已经记

述和订正的类型[18,19,30,31]共计有 5 蛋属, 11 蛋种, 分

属于长形蛋科(Elongatoolithidae)、圆形蛋科  (Sphe-

roolithidae)、椭圆形蛋科(Ovaloolithidae)和网形蛋科

(Dictyoolithidae)等 4 个蛋科. 其余地, 特别是最近 20
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年来采集的标本, 根据初步整理和观察, 还发现可归

于长形蛋类、椭圆形蛋类、棱柱形蛋类的新类型. 由

于正式研究报告的发表尚需一段时间 , 因此本文的

讨论将不把它们包括在内, 以后再为补充.  

(1) 晚白垩世中期将军顶组发现的恐龙蛋化石

计有 4 蛋属、6 蛋种: 

长形蛋科(Elongatoolithidae) 

长形长形蛋(Elongatoolithus elongatus) 

网形蛋科(Dictyoolithidae) 

蒋氏原网形蛋(Protodictyoolithus jiangi) 

圆形蛋科(Spheroolithidae) 

圆形圆形蛋(Spheroolithus spheroides) 

将军顶圆形蛋(S. chiangchiungtingensis) 

厚皮圆形蛋(S. megadermus) 

二连副圆形蛋(Paraspheroolithus irenensis).  

(2) 晚白垩世晚期金刚口组发现的恐龙蛋化石

计有 3 蛋属、7 蛋种: 

长形蛋科(Elongatoolithidae) 

长形长形蛋(Elongatoolithus elongatus) 

圆形蛋科(Spheroolithidae) 

二连副圆形蛋(Paraspheroolithus irenensis) 

椭圆形蛋科(Ovaloolithidae) 

金刚口椭圆形蛋(Ovaloolithus chinkangkouensis) 

单纹椭圆形蛋(O. monostriatus) 

三条纹椭圆形蛋(O. tristriatus) 

混杂纹椭圆形蛋(O. mixtistriatus) 

薄皮椭圆形蛋(O. laminadermus) 

仔细观察上述这些蛋种的蛋壳组织结构(图  2), 

就可以发现, 蒋氏原网形蛋、圆形圆形蛋和将军顶圆

形蛋的最大特征是壳单元排列比较松散 , 有一个很

发达的气孔道系统 . 它们只发现于晚白垩世中期的

将军顶组 , 在其上覆的金刚口组和迄今已知的中国

其他地区的晚白垩世晚期的地层中从未见到 [11,19,32], 

说明由这些蛋类所代表的恐龙种群在晚白垩世中期就

灭绝了. 二连副圆形蛋的特征是壳单元排列相对地较

为紧密, 气孔道的形状与圆形蛋类的比较相似, 但单

位面积内的气孔数则比较少. 这类蛋也只延续到金刚

口组底部就绝迹了. 长形蛋类和椭圆形蛋类蛋壳结构

基本上和鸟类的相似, 壳单元排列紧密, 气孔密度很

少(表  1). 长形蛋类的化石在将军顶组和金刚口组都有

发现, 而椭圆形蛋类只见于金刚口组中. 根据现有的

记录, 椭圆形蛋类的化石都是在晚白垩世晚期的地层

中发现的 [11,19,32,33]. 这就充分表明到晚白垩世晚期又

出现了由椭圆形蛋类为代表的新的恐龙种群.  

 

图 2  山东省东部恐龙蛋化石序列 
1, 圆形圆形蛋; 2, 将军顶圆形蛋; 3, 厚片圆形蛋; 4, 二连副圆形蛋; 5, 蒋氏原网形蛋; 6, 长形长形蛋; 7, 金刚口椭圆形蛋; 8, 单纹椭圆形蛋;  

9, 混杂纹椭圆形蛋; 10, 三条纹椭圆形蛋; 11, 薄皮椭圆形蛋 
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表 1  山东省东部晚白垩世中-晚期 6 个蛋种的宏观和微观形态结构的物理参数和水蒸气传导率 

 长形长形蛋 金刚口椭圆形蛋 二连副圆形蛋 
圆形圆形蛋 

(V 730) 
将军顶圆形蛋 

(G5547) 
蒋氏原网形蛋 

长径(L, cm) 15.0 8.8 8.5 8.1 8.1 13.7 

最大横径(B, cm) 5.6 6.7 7.0 7.1 7.7 12.3 

体积(V, cm3) 248.030 199.818 213.478 207.108 243.486 1045.157 

表面积(S, cm2) 215.16 167.89 174.10 169.46 187.46 497.75 

重量(g) 268 216 230 224 263 1129 

单一气孔面积(mm2) 0.0024±0.0017 
n=27 

0.0112±0.0136 
n=38 

0.0216±0.0303 
n=207 

0.0180±0.026 
n=110 

0.0169±0.018 
n=56 

0.0037±0.0055 
n=537 

气孔密度(个 mm2) 0.831 0.780 1.470 3.113 2.524 45.740 

总气孔数(个) 17880 13091 25596 52751 47308 2276706 

总气孔面积(Ap, cm2) 0.44 1.46 5.53 9.28 7.99 83.97 

有效气孔道长度 (L, mm) 0.83 2.0 1.8 1.6 1.5 1.4 

水蒸气传导率 

(GH2O, mg d1 mmHg1) 
126 176 741 1430 1283 14450 

同等重量鸟蛋的水蒸气传导率 

(GH2O, mg d1 mmHg1) 
42 35 37 36 42 142 

恐龙蛋与同重鸟蛋水蒸气传导 

率之比 
3 5 20 40 30 102 

 

3  恐龙蛋壳水蒸气传导率及蛋窝中的微环境 

恐龙蛋的孵化是恐龙繁衍后代 , 保证物种延续

的重要环节. 恐龙蛋在孵化时, 胚胎通过蛋壳上密布

的气孔同外界进行气体交换 , 不断散发新陈代谢的

水分和 CO2, 并吸收 O2. 在整个孵化期间, 这些气体

通过蛋壳气孔的流量同蛋壳的结构和蛋窝中的温度、

湿度及 O2 和 CO2 含量密切相关. 从生理学角度看, 

胚胎能够进行正常的新陈代谢 , 最主要的是蛋壳的

组织结构同孵化期周围环境相适应. Seymour[34]认为, 

根据恐龙蛋壳形态结构特征的各种参量来计算水蒸

气传导率 GH2O[mg (d mmHg)1](1 mmHg=133.3 Pa, 

下同), 可以为研究恐龙蛋孵化期间蛋窝微环境状况

提供可靠依据. 

为了进一步了解晚白垩世中-晚期发生的恐龙多

样性事件的机理和原因 , 我们研究了在王氏群发现

的蛋化石保存完整的长形长形蛋(Elongatoolithus elon-

gatus) 、 金 刚 口 椭 圆 形 蛋 (Ovaloolithus chinkang-

kouensis)、二连副圆形蛋(Paraspheroolithus irenensis)、

圆形圆形蛋(Spheroolithus spheroides)、将军顶圆形蛋

(Spheroolithus chiangchiungtingensis)和蒋氏原网形蛋

(Protodictyoolithus jiangi)等 6 个蛋种的蛋壳对水蒸气

的传导率. 

在求出每个蛋种蛋壳的 GH2O 之前, 需要计算以

下几个有关恐龙蛋的宏观和微观结构的物理量: 

(1) 蛋的体积(V)和表面积(S).  利用 Hoyt[35]对

鸟蛋进行统计所得的经验公式: 

 2 ,V Kv L B    (1) 

其中 L 为蛋化石的长径(cm), B 为蛋化石的赤道直径

(cm), Kv 为体积系数. 对于形态比较接近鸟蛋的二连

副圆形蛋、圆形圆形蛋、将军顶圆形蛋、金刚口椭圆

形蛋和蒋氏原网形蛋, Kv 可以直接取 Hoyt[35]统计出

的平均值 0.507; 对于长形长形蛋, 则需要对 Kv 进行

校正: 
 0.5228 0.1033 0.0740 ,Kv As Bi      (2) 

其中 As 为非对称率, Bi 为双锥率, 可由下列 2 个公

式[36] 分别求出: 

  2( ) ,As Rb Rp L B    (3) 

    2 1,Bi Rb Rp L B     (4) 

其中 Rb 和 Rp 分别为蛋化石钝端和尖端的曲率半径. 

二连副圆形蛋、圆形圆形蛋、将军顶圆形蛋、金

刚口椭圆形蛋和蒋氏原网形蛋的长径和赤道直径的

数据全部来自文献[15,16,18]. 长形长形蛋的数据由

实际测量得到: 在 V 734 的蛋窝中挑选保存比较完好

的几个蛋化石进行测量 , 最后将这些蛋化石的长径

和赤道直径分别取平均值. 

对于长形长形蛋钝端和尖端的曲率半径 , 则是
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将 V 734 的照片导入 CAXA 2007 软件, 标注出保存

较好的蛋化石两端的曲率半径值. 

已知蛋的体积后 , 蛋的表面积可以通过以下几

个公式[37]求出: 

 2/3 ,S Ki V   (5) 
 4.393 0.394 ,Ki El    (6) 
 ,El L B  (7) 

式中 Ki 为表面积-体积系数, El 为蛋的延长率. 
(2) 总气孔面积(Ap).  制作二连副圆形蛋和圆

形圆形蛋的蛋壳柱状层的弦切面、长形长形蛋的蛋壳

柱状层近外表面处的弦切面、金刚口椭圆形蛋的蛋壳

柱状层上部弦切面、蒋氏原网形蛋的蛋壳近外表面处

的弦切面, 在显微镜下拍照, 数出每种蛋化石所有弦

切面上的总气孔数 , 除以弦切面的总面积而得出每

种蛋化石的气孔密度. 在 AutoCAD 2008 中测出各个

弦切面上每个完整气孔的面积 , 再求出每种蛋壳的

单个气孔的平均面积 . 假设气孔在蛋化石表面均匀

分布, 则 Ap 等于单个气孔的平均面积, 气孔密度和

蛋化石表面积的乘积. 

(3) 有效气孔道长度(Lp).  对于圆形圆形蛋和

将军顶圆形蛋, 由于蛋壳锥体排列松散, 很少围成完

整的气孔 , 所以有效气孔道长度仅为蛋壳柱状层的

厚度. 二连副圆形蛋、金刚口椭圆形蛋和长形长形蛋

由于锥体排列得比较紧密 , 气孔道一直延伸到蛋壳

内表面, 所以有效气孔道长度为整个蛋壳的厚度. 蒋

氏原网形蛋的壳单元排列得十分松散 , 仅在蛋壳近

外表面处存在一个很薄的融合层 . 其他部位的壳单

元都呈孤岛状分布, 不围成完整的气孔道. 考虑到壳

单元之间的不规则腔隙内原本存在的有机物也应当

对水蒸气的扩散起到一定的阻碍作用 , 所以有效气

孔道长度仍取整个蛋壳的厚度. 

除了二连副圆形蛋和长形长形蛋的蛋壳厚度来

自文献[16,30]外, 其余的为实测. 

在求出上面几个物理量后 , 根据下面计算公

式 [38]就可计算出在一定的温度下蛋壳的水蒸气传导

率 GH2O[mg (d mmHg)1]. 

    
2 2H O H O ,G C RT D Ap Lp    (8) 

这里 C 是转换常数, 取 1.56×109 (s mg) (d mol)1, R 是

气体常数, 取 6.24×104 (cm3 mmHg) (mol K)1, T 是蛋

窝的绝对温度(K), DH2O 是水蒸气对空气的互渗透率, 

30℃下为 0.292 cm2 s1[34], Ap 是蛋壳的总气孔面积

(cm2), Lp 是有效气孔道长度(mm). 

山东省东部上白垩统王氏群 6 个蛋种的有关物

理量测算结果见表 1. 可以看出, 圆形圆形蛋、将军

顶圆形蛋和蒋氏原网形蛋在 30℃下的水蒸气传导率

分别为 1430, 1283 和 14450 mg (d mmHg)1, 各自相

当于同等重量鸟蛋的 40, 30 和 102 倍; 二连副圆形蛋

的水蒸气传导率为 741 mg (d mmHg)1, 是同等重量

鸟蛋的 20 倍; 长形长形蛋和金刚口椭圆形蛋的水蒸

气传导率分别为 126 和 176 mg (d mmHg)1, 为同等

重量鸟蛋的 3 和 5 倍.  

Seymour[34]研究指出法国 Hypselosaurus 蛋化石

(即大圆蛋类)、蒙古蜥脚类恐龙的蛋(即蜂窝蛋类)和原

角龙蛋(即长形蛋类)等 3 种恐龙蛋壳在 30℃下的水蒸

气传导率分别是 1203, 17000 和 189 mg (d mmHg)1, 认

为这 3 种恐龙蛋壳水蒸气传导率非常高, 分别比同等

重量的鸟蛋要高出 7, 100 和 4 倍. 因此, 推测这些恐

龙蛋都是被埋在沙土中进行孵化的 , 蛋窝的微环境

是湿度大、O2 含量低、CO2 含量高. 牟耘[39]研究指出

我国广东省南雄盆地发现的属于长形蛋类的 3 种恐龙

蛋壳(Elongatoolithus andrewsi, Macroolithus rugustus, 

M. yaotunensis)在 30℃下的水蒸气传导率分别为 136, 

120 和 231 mg (d mmHg)1, 比同等重量的鸟蛋高出

2~3 倍, 同样证明这 3 种恐龙蛋是埋藏孵化的. 最近, 

Deeming[40]汇集了包括圆形蛋类、长形蛋类、大圆蛋

类、棱柱形蛋类、树枝蛋类、蜂窝蛋类等在内的 40

多种恐龙蛋壳化石的有关资料 , 计算结果也进一步

证明它们应当被埋在沙土中进行孵化. 

鸟类一般是在树上或其他空气流通的地方筑巢

孵蛋, 其蛋壳的水蒸气传导率都比较低. 然而现生爬

行类的蛋壳水蒸气传导率却比较高 , 它们的卵也是

产在高湿度的环境中进行孵化的 , 密河鳄(Alligator 

mississippiensis)蛋壳水蒸气传导率比同等重量鸟蛋

的高 5 倍[41]. 现生穴居鸟类的蛋壳水蒸气传导率也

比较高 , 一种在沙堤上穴居的燕子的蛋壳水蒸气传

导率比另一种营开放蛋窝的燕子的要高 1.42 倍[42].  

从表 1 可以看出, 圆形圆形蛋、将军顶圆形蛋、

蒋氏原网形蛋和二连副圆形蛋的蛋壳水蒸气传导率

比长形长形蛋和金刚口椭圆形蛋的高 4~115倍, 表明

前者是在更为潮湿的环境中进行孵化的. 

4  晚白垩世中-晚期发生的恐龙多样性事件

的原因 

现生爬行类和鸟类的蛋在孵化期间都要失掉一



 
 
 

 

  591 

论 文 

定量的水分. 在正常情况下, 大多数鸟类蛋的总失水

量是它刚产下时重量的 14%~18%[43,44]. 如果爬行类

和鸟类的蛋在孵化期间, 蛋的失水量达到 25%时, 则

孵化率大幅度降低 [30]. 有证据表明 , 某些爬行类的

蛋在孵化期间还要从潮湿的沙土中吸收水分[45].  

根据赵资奎等人 [20]的报告 , 莱阳王氏群将军  

顶组 (以前叫王氏群中部 )恐龙蛋壳的 18O 值在

7.37‰~8.42‰之间, 平均为7.83‰; 金刚口组(以

前叫王氏群上部 )恐龙蛋壳的 18O 值在4.47‰~ 

5.25‰之间 , 平均为4.91‰. 这一研究结果显示 , 

将军顶组恐龙蛋壳的18O 相对较轻, 说明当时的气

候环境比较湿润和温热 , 而金刚口组恐龙蛋壳的

18O 相对较重, 说明在金刚口组形成期间的气候环

境比较干燥. 

干燥气候无疑会对恐龙蛋孵化期间蛋窝的微环

境产生一定的影响, 尤其是网形蛋类和圆形蛋类. 如

上所述 , 由于这两类蛋的最大特征是壳单元排列比

较松散, 有一个很发达的气孔道系统, 具有很高的水

蒸气传导率. 在晚白垩世中期, 山东省东部地区气候

环境比较湿润, 在潮湿的环境中进行孵化, 蛋的失水

比例相对较低, 有利于胚胎发育. 但是到了晚白垩世

晚期 , 气候环境比较干燥 , 沙土中含水量相对减少. 

因此 , 网形蛋类和圆形蛋类在这样的干燥环境中进

行孵化, 必然导致水蒸气传导率升高, 胚胎就会因过

量失水而死亡 . 然而长形蛋类和椭圆形蛋类蛋壳结

构基本上和鸟类的相似, 壳单元排列紧密, 气孔密度

很少, 水蒸气传导率相对较低. 这就不难看出, 在防

止蛋内水分过多的蒸发等功能上 , 长形蛋类和椭圆

形蛋类比网形蛋类和圆形蛋类的要更加完善. 

上述的研究结果再次证明, 采用地球化学、生物

力学和蛋壳组织学相结合的研究方法 , 研究那些发

现于详细的地层框架内的恐龙蛋化石 , 可为探讨陆

相白垩纪古气候和古环境的变化 , 恐龙多样性事件

以及恐龙最后灭绝等问题提供可靠依据. 
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