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Un fossile extraordinaire capture
la lutte pour 'existence au
cours du Mesozoique

Gang Han1,2, Jordan C. Mallon3,4*, Aaron J. Lussier5, Xiao  ChunWu3 Robert Mitchell6 &
Ling JiLi7

Les dinosaures et les mammiféres coexistent depuis environ 230 millions d'années. Les deux groupes sont apparus au cours du
Trias supérieur et se sont diversifiés a travers le Mésozoique et le Cénozoique (ce dernier sous la forme d'oiseaux). Bien qu'ils aient
indubitablement interagi de plusieurs fagons, les preuves fossiles directes de leur interaction sont rares. Nous rapportons ici une
nouvelle découverte fossile du membre Lujiatun de la formation Yixian du Crétacé inférieur de Chine, montrant un mammifére
gobiconodontidé et un dinosaure psittacosauridé enfermés dans un combat mortel. Nous entretenons diverses hypothéses
d'explications pour cette association, mais la balance des preuves suggére qu'elle représente une tentative de prédation de la part
du plus petit mammifére, soudainement interrompue et préservée a l'intérieur d'un flux de débris volcaniques de type lahar. Les
mammiféres mésozoiques sont généralement décrits comme ayant vécu dans I'ombre de leurs plus grands dinosaures contemporains,
mais ce nouveau fossile démontre de maniére convaincante que les mammiféres pourraient constituer une menace méme pour les
dinosaures presque adultes.

La Formation de Yixian - et plus largement le fossile chinois Jehol Biota - ont joué un role particulierement important dans la
révélation de la diversité des dinosaures de petite taille et d'autres espéces animales. Nous prévoyons que les dépdts d'obstruction
d'origine volcanique spécifiques au membre de Lujiatun continueront également a fournir des preuves d'interactions biotiques
autrement inconnues du reste des archives fossiles.

Depuis prés de 230 millions d'années, les mammiféres et les dinosaures font partie des groupes de vertébrés les plus prospéres sur
Terre. Chaque groupe est originaire du Trias supérieur et s'est depuis diversifié dans la myriade de formes connues aujourd'hui
(dinosaures sous forme d'oiseaux, suite a I'extinction massive de la fin du Crétacé). Les mammiféres mésozoiques sont généralement
décrits comme ayant vécu dans I'ombre de leurs plus grands dinosaures contemporains, et le contenu des intestins de dinosaures
contenant les restes de petits mammiféres en est la preuve1-3 - Ce n'est qu'apres I'extinction des dinosaures non
aviaires a la fin du Crétacé que les mammiféres ont atteint des tailles corporelles importantes et se sont réguliérement attaqués a
I'avifaune disponible.

Cependant, I'antagonisme dinosaure-mammifere au Mésozoique n'était pas strictement unilatéral. Le contenu fossile de l'intestin
du mammifére gobiconodontidé chinois Repenomamus robustus contient les restes d'un Psittacosaurus sp.4 périnatal beaucoup plus
petit , un dinosaure cératopsien précoce. Nous rapportons ici une découverte encore plus exceptionnelle préservant ces deux genres
enfermés dans un combat mortel - le premier fossile de ce type. Le nouveau fossile (Weihai Ziguang Shi Yan School Museum WZSSM]
spécimen VF000011) a été découvert le 16 mai 2012 a I'ouest du village de Lujiatun dans la province du Liaoning, prés des coordonnées
N41°36'24", E120°54'40" (Fig. S1 supplémentaire ). Il a été acquis par le premier auteur et donné au WZSSM en 2020. Le fossile
provient du membre Lujiatun de la formation Yixian, ce dernier faisant localement 212 m d'épaisseur. Le membre de Te Lujiatun est
célébre pour son abondance de fossiles de vertébrés, en particulier les fossiles de Psittacosaurus lujiatunensis, dont I'abondance
relative non corrigée atteint prés de 90 %, localement5 . Les sédiments y sont d'origine volcanique, et bien que les estimations de I'age
de dép6t aient varié6,7 s
la derniére datation U-Pb des zircons tufacés indique un age compris entre 125,755+0,061 et 125,684+0,060 Ma8
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Résultats et discussion

Analyse de la roche hote. Pour mieux contraindre I'historique des dép6ts, un seul échantillon (~5 x 5 x 2 cm)

de matériau sédimentaire modérément a bien consolidé, trouvé a coté des squelettes, a été acquis pour enquéte.
L'analyse des sections d'étain a montré que la roche était un tuf bréchique moyennement grossier supporté par une matrice, suivant le
schéma de classification de White et Houghton9 .

Les composants de I'ossature sont soit des fragments lithiques (c'est-a-dire multiphasés et conservant la texture initiale) soit des
fragments minéraux (c'est-a-dire > 90 % d'une seule phase). Les tailles varient de 0,02 a 5,96 mm avec une moyenne de 0,46 mm (fragments
lithiques) et de 0,02 a 0,43 mm avec une moyenne de 0,11 mm (fragments minéraux). Sur les 228 fragments minéraux caractérisés, 73 %
et 16 % sont respectivement du feldspath ou du quartz, avec des phases moins abondantes comprenant des oxydes de Fe/Ti (6 %), de la
biotite-phlogopite (2 %), des amphiboles (1 %), pyroxénes (1 %) et apatite (1 % ; Fig. S2A supplémentaire). Sur les 169 clastes lithiques
caractérisés, 88%, 8% et 4% ont été déterminés comme étant respectivement de types précurseurs ignés (volcaniques), inconnus ou
sédimentaires (Fig. S2B supplémentaire). On observe couramment (~ 60 %) que les toses d'origine volcanique contiennent des phénocristaux.
Des exemples sélectionnés sont présentés en détail dans la Fig. S3 supplémentaire. Le matériau de la matrice se compose principalement
de smectite de la taille d'une cendre fine (nontronite), de quartz, de feldspath et d'heulandite (Fig. S4 supplémentaire). En outre, la
cartographie de la section mince montre un rapport matrice/cadre clast moyen de 70:30. Dans la quantité limitée de matériel disponible pour
I'étude, ni les structures sédimentaires (telles que le nivellement ou la stratification) ni les caractéristiques de bioturbation ne sont observées.

Des enquétes antérieures sur la formation de Yixian ont suggéré que les matériaux sédimentaires provenaient de plusieurs événements
volcaniques, qui ont provoqué des lahars associés, des flux pyroclastiques et des chutes de cendres10,11,12,13. Ici, la diversité observée
dans les caractéristiques des clastes lithiques, telles que la composition de la phase phénocristal (Fig. S2C supplémentaire) et la couleur
(Fig. S2D supplémentaire), est cohérente avec le fait que celles-ci proviennent de plusieurs lithologies primaires (bien que principalement
volcaniques), compatibles avec le haut degré de mélange physique associé a une origine pyroclastique. Le dépdt a haute énergie est
également mis en évidence par un mauvais tri, une angularité élevée et une rondeur variable (Fig. S5 supplémentaire), ainsi que la présence
courante de phénocristaux tronqués sur les bords des fragments lithiques (Fig. S3 supplémentaire). Le ciment de calcite est également

observé, se produisant couramment aux marges de

Figure 1. Paire Psittacosaurus lujiatunensis-Repenomamus robustus (WZSSM VF000011) enfermé dans un combat mortel. Les

encarts illustrent (de gauche a droite) : la main de R. robustus enroulée autour de la machoire inférieure de P. lujiatunensis, les dents de R.
robustus incrustées dans |'avant-bras de P. lujiatunensis, le pied arriére de R. robustus enroulé autour de la patte arriere inférieure de P.
lujiatunensis. La barre d'échelle est égale a 10 cm.
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LOmEED Psi s Iuji i robustus
Longueur basale du crane (du museau au condyle occipital) 157.5 79,5
Longueur du crane (maximale) 179,7 90,8
Largeur du crane (maximale) 156 51.2
Longueur de I'humérus 78,6 56,7
Circonférence minimale de 'humérus 13.6 11.4
Longueur du fémur 137,7 58,8
Circonférence minimale du fémur 17.7 7.3
Longueur du tronc (de I'atlas a la vertébre sacrée postérieure) 564.8 315.2
Longueur de la queue (telle que conservée) 473,9 73,3
Longueur totale du corps (y compris le crane) 1196.1 467.9

Tableau 1. Mesures du couple Psittacosaurus lujiatunensis-Repenomamus robustus (WZSSM VF000011) dans
mm.

lithoclastes individuels ainsi que dans les fractures de la roche (Fig. S3 supplémentaire). L'abondance de smectite (nontronite) dans le matériau
de la matrice suggére une altération diagénétique des matériaux volcaniques mafc d'origine.

Evaluation des individus préservés. Les individus ensevelis représentent le petit dino saur cératopsien Psittacosaurus lujiatunensis enchevétré
avec le mammifére gobiconodontide encore plus petit Repenomamus robus tus (Fig. 1, Fig. Supplémentaire S6). Les mesures squelettiques
pour les deux sont données dans le tableau 1.

Le squelette de dinosaure est complet. Le crane préserve les trois autapomorphies qui diagnostiquent P. lujiatunensis
(largeur préfrontale inférieure a 50 % de celle du nez, contact quadratojugal-squamosal le long du bord antérieur du shaf carré, contact jugal-
quadrate postéro-ventral a la fenétre latérotemporale ; Fig. Supplémentaire S7)14.

Le dinosaure est allongé sur le ventre, les membres postérieurs repliés de chaque coté du corps. Le cou et la queue s'enroulent vers la gauche
du dinosaure. Sur la base de la mise a I'échelle de la circonférence fémorale15 et de I'extrapolation appliquée de la masse développementale16,
nous estimons que sa masse corporelle était de 10,6 + 6,0 kg au moment du décés. Nous estimons que son age était d'au moins 6,5 ans, et
plus probablement plus proche de 10 ans, sur la base des relations établies entre la longueur du fémur et 'age17,18.

Le corps du mammifére s'enroule vers la droite et repose sur le c6té gauche du dinosaure. Le squelette est presque complet ; seule
I'extrémité distale de la queue manque. De son vivant, le mammifére aurait été plusieurs centimétres plus long que conservé (tableau 1). Bien
que les caracteres dentaires et mandibulaires diagnostiques soient mal exposés sur l'individu et ne puissent donc pas étre vérifiés, la taille
relativement petite de I'animal, ainsi que ses crétes sagittales et lambdoides et ses arcs zygomatiques faibles (Fig. S8 supplémentaire),
suggeérent qu'il s'agit de R. robustus et non le plus grand R. giganticus, qui est également connu du membre de Lujiatun4

. La main gauche du mammifere saisit la machoire inférieure
du dinosaure (qui est disloquée et déplacée rostralement), et sa patte arriere gauche est emprisonnée dans la patte gauche pliée du dinosaure,
I'arriére-pied saisissant le tibia gauche du dinosaure, juste en dessous du genou (Fig. 1 ; Supplémentaire Fig. S9). Le mammifére est mort en
mordant deux des cotes dorsales antérieures gauches du dinosaure ; sa mandibule plonge vers le bas dans le sédiment induré pour serrer
fermement les os (Fig. 1 ; Fig. Supplémentaire S9). Ces deux cotes semblent étre cassées, en raison de leur Iéger désalignement avec la cage
thoracique restante, mais les cassures sont masquées et il n'est pas possible de déterminer avec certitude si les cotes ont été cassées dans la
vie ou en raison de processus taphonomiques. L'extrapolation de la masse développementale et les relations de mise a I'échelle de la
circonférence des os longs et de la masse corporelle fournissent une masse de 3, 43 + 1, 42 kg pour le mammifére. L'éruption et I'usure des
dents des joues sont couramment utilisées comme indicateurs de maturité chez les mammiferes19, mais cela n'est pas possible pour l'individu
R. robustus en cause car les dents sont obscurcies. Le fémur du mammifere est 15% plus court que celui de I'nolotype R. robustus (Institute of
Vertebrate Paleontology and Paleoanthropology [IVPP] spécimen V 12549), et I'oblitération des sutures internasales et interfrontales (Fig. S8
supplémentaire) n'apparait pas aussi étendu que dans I'holotype.

Néanmoins, les épiphyses des os longs du mammifére sont fusionnées, indiquant que la croissance était sur le point de cesser.
Probablement, cet individu était un subadulte quand il est mort.

Evaluation de I'association fossile. La nature intime et entrelacée des squelettes est remarquable et suggére que cette association fossile est
authentique et non forgée. Bien que des falsifications de fossiles aient déja été signalées dans le groupe Jehol de Chine, elles impliquent
généralement la simple juxtaposition de deux ou plusieurs fossiles indépendants20,21, et ne reproduisent pas la nature enchevétrée des
squelettes documentés ici. On pourrait soutenir que les cotes antérieures cassées et Iégérement déplacées du dinosaure indiquent une
altération, étant donné la nature par ailleurs presque intacte des squelettes. Cependant, il y a eu un déplacement post-déposition de certains
autres os, y compris la machoire inférieure du dinosaure (Fig. Supplémentaire S6B), et les phalanges manuelles et pédieuses distales (Fig. 1,
Fig. Supplémentaire S9A, C) et les vertebres distales de la queue de le mammifére (Fig. 1) ; un déplacement similaire des cotes est donc
possible, en particulier si elles se sont fracturées avant I'enterrement. Pour nous convaincre de I'authenticité du fossile, nous avons préparé et
exposé la dentaire gauche du mammifére, qui n'avait pas encore été révélée au moment de I'acquisition, et avons constaté qu'elle aussi
plongeait dans la matrice pour enserrer les cotes du dinosaure. (Fig. S10 supplémentaire).

L'association des deux animaux ne pouvait pas non plus résulter de processus taphonomiques passifs ; la nature intacte des squelettes (a
I'exception de certains éléments plus légers des membres distaux et de la queue) indique qu'ils ne pouvaient pas
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Figure 2. Restauration de la vie montrant Repenomamus robustus aux prises avec Psittacosaurus lujiatunensis. Oeuvre de
Michael Skrepnick. Reproduit avec permission.

ont été transportés sur une distance appréciable avant le dép6t. Au contraire, les animaux ont presque certainement été enterrés
la ou ils sont morts, les deux événements s'étant produits a peu pres dans le temps, sinon simultanément.

Les mains et les pieds serrés du mammifere, ses machoires mordantes et sa position au sommet du dinosaure indiquent que
le mammifére était clairement I'agresseur dans l'interaction préservée, en accord avec le mode de vie carnivore déduit de
Repenomamus robustus4 (Psittacosaurus lujiatunensis était presque certainement herbivore14 ) . Néanmoins, la nature de
I'interaction n'est pas immédiatement évidente. Il est possible que le mammifére récupérait la carcasse du dinosaure lorsque les
deux ont été enterrés. Ce scénario proposé tiendrait compte de la grande taille du dinosaure par rapport au mammifere (les
prédateurs terrestres privilégient généralement les proies qui ne sont pas beaucoup plus grosses qu'eux-mémes, en particulier
lorsqu'ils chassent seuls22,23), et du fait que le mammifére mordait les cotes du dinosaure quand il est mort, ce qui aurait
autrement été difficile d'accés (mais pas impossible—voir ci-dessous) sur une proie vivante. Cependant, bien que plausibles, nous
citons trois sources de données qui remettent en question cette hypothése.

Premiérement, les os du dinosaure sont par ailleurs dépourvus de marques de dents, qui sont généralement laissées par les
mammiféres carnivores lors de leurs fouilles24. Deuxiemement, il semble peu probable que les deux animaux se soient autant
enchevétrés si le dinosaure était mort avant I'arrivée du mammifére. Troisiemement, le scénario de charognard ne prédit pas la
position du mammifere au sommet du dinosaure, puisque le mammifére aurait vraisemblablement pu tout aussi facilement manger
le dinosaure au niveau du sol.

Nous proposons plutét que les deux animaux aient été enterrés dans un acte de prédation de la part du mammifére, seulement
pour que les deux aient été ensevelis par un écoulement soudain de débris volcaniques de type lahar (Fig. 2). Cette hypothése
expliquerait la nature entrelacée des squelettes, dans laquelle I'arriere-pied gauche du mammifére s'est retrouvé piégé dans la
jambe gauche pliée du dinosaure lorsqu'il s'est effondré au sol. Cela expliquerait également I'absence de marques de dents et
d'autres indications de charognard sur le squelette du dinosaure, et la position du mammifére au sommet du dinosaure, comme
pour maitriser sa proie affaiblie. Pour répondre a la question de savoir si le dinosaure était trop grand pour avoir été raisonnablement
la proie du mammifére, nous avons examiné la relation entre la masse corporelle des prédateurs et la masse corporelle maximale
des proies chez les carnivores terrestres a I'aide de la régression phylogénétique des moindres carrés généralisés (PGLS). Nous
avons modélisé plusieurs scénarios évolutifs, dont un modéle lambda de Pagel correspond le mieux aux données (Fig. 3, tableau
supplémentaire S2). Notre association fossile se situe bien dans les intervalles de prédiction de 95% pour les chasseurs solitaires
et en meute. On ne peut donc rejeter I'nypothése selon laquelle cette association préserve un événement de prédation voué a
I'action du mammifére, malgré sa taille réduite. Par analogie, bien que les carcajous (Gulo gulo) soient généralement des
prédateurs opportunistes de grosses proies, les individus solitaires sont également connus pour chasser occasionnellement des
animaux plusieurs fois plus gros que leur propre taille, y compris I'orignal (Alces alces), le caribou/renne (Rangifer tarandus) et les animaux dom
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Figure 3. Modéles phylogénétiques des moindres carrés généralisés. (A) Mouvement brownien, (B) Ornstein—Uhlenbeck, (C)

A de Pagel, (D) ACDC. Les modeéles linéaires montrent la relation entre la masse corporelle des prédateurs et la masse corporelle
maximale des proies pour les chasseurs solitaires (bleu) et en meute (vert). Les zones ombrées représentent les intervalles de
confiance a 95 % ; les lignes pointillées représentent des intervalles de prédiction a 95 %. L'association entre le Repenomamus
robustus et le Psittacosaurus lujiatunensis documentée ici (étoile rouge), et I'association prédite d'exemples somatiquement
matures de ces espéces (étoile noire), se situent bien dans les intervalles de prédiction de 95 % pour chaque modele et style de
chasse.

mouton (Ovis spp.)25,26. La belette pygmée (Mustela nivalis) a également été signalée comme attaquant occasionnellement des
grands tétras (Tetrao spp.), des noisetiers (Tetrastes bonasia) et des lievres (Lepus spp.)27,28.

Il peut sembler peu probable que le mammifére mordait les cotes exposées du dinosaure s'il n'était pas déja décédé depuis
longtemps ; cependant, se nourrir de proies vivantes est courant chez les mammiféres carnivores, y compris les lycaons (Lycaon
pictus), les hyénes tachetées (Crocuta crocuta) et les chacals (Canis mesomelas et C. aureus) 29,30 . En effet, aprés une lutte initiale,
la proie peut finalement renoncer a l'autodéfense, optant a la place pour s'allonger passivement dans un état d'épuisement et de choc
profond29. Cette représentation n'est pas trés différente de la position prise par le dinosaure décrit ici. Le kleptoparasitisme par les
grands prédateurs de la savane africaine ouverte peut modifier de maniére significative les habitudes de chasse et d'alimentation des
espéces plus petites31,32, et la consommation de jolies encore vivantes par les lycaons est peut-étre une de ces adaptations. Les plus
grands théropodes carnivores de I'écosystéme Lujiatun du Crétacé précoce auraient pu constituer une menace égale pour
Repenomamus spp., motivant un comportement alimentaire tout aussi rapace chez les mammiferes.

Un P. lujiatunensis adulte aurait-il pu éventuellement dépasser le seuil de taille des proies de R. robustus, et ainsi éviter une
nouvelle prédation de la part de cette derniére espece ? Nous avons examiné cette question de la méme maniére que ci-dessus, en
tragant les masses corporelles adultes de ces deux espéces sur nos estimations de régression (Fig. 3). Encore une fois, un adulte P. lujiatunensis
(masse corporelle = 23,5 kg) se situe bien en dega du seuil de taille de proie maximal attendu d'un R. robustus adulte (masse corporelle
=~ 5,54 kg). Il est donc plausible que P. lujiatunensis soit resté vulnérable a la prédation de R. robustus
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Figure 4. Statistiques sur la diversité des espéces pour le membre Lujiatun de la Formation Yixian du Crétacé inférieur de Chine.
(A) Courbe de raréfaction montrant la richesse sous-échantillonnée du membre de Lujiatun. (B) Diagramme de Voronoi montrant
des données d'abondance relative non corrigées. (C) Diagramme de Voronoi montrant I'abondance relative corrigée du biais de
taille taphonomique. (D) Pyramide de la biomasse trophique corrigée des facteurs taphonomiques. Psittacosaurus lujiatunensis
représente 85,9 % de toute la biomasse de consommation primaire dans la faune vertébrée terrestre restaurée.

Crédits silhouette (de phylopic.org): DiBgd (sauropode); T. Dixon (maniraptoriforme); S. Hartman (carnosaure, tyrannosaure); J.
Headden (Psittacosaurus); N. Mongiardino Koch (lézard); V. Sinkkonen (ornithischien) ; E.

Willoughby (amphibien); M. Zica (mammifére).

tout au long de sa vie. Des friandises provenant du Repenomamus giganticus encore plus grand , du tyrannosauroide Dilong para doxus
et d'un carnosaure encore non décrit ont assuré que P. lujiatunensis était toujours vigilant pendant la «période Lujiatun».

Malgré le sous-échantillonnage du membre autrement fossilifére de Lujiatun (Fig. 4A), il est clair que P. lujiatunensis

était une proie abondante dans le paysage du Crétacé inférieur, compte tenu des données de comptage brutes et corrigées de maniére
taphonomique et de la biomasse estimée des cultures sur pied (Fig. 4B — D).

conclusion

Les dinosaures et les mammiféres ont vécu cote a cote pendant la majeure partie du Mésozoique, mais les preuves fossiles directes de
leur interaction sont rares1-3,33,33,35. Un nouveau fossile extraordinaire (WZSSM VF000011) du membre Lujiatun de la formation
Yixian du Crétacé inférieur en Chine préserve un mammifere (Repenomamus robustus) et un dinosaure (Psittacosaurus lujiatunensis) en
étroite association. Leurs squelettes entrelacés suggerent que le fossile n'est pas un faux, et I'exhaustivité des squelettes indique qu'ils
n'ont pas été transportés avant l'inhumation.

L'absence de morsures sur le squelette du dinosaure, la position du mammifére au sommet du dinosaure et les actions de préhension et
de morsure du mammifére signalent collectivement que le mammifere s'attaquait au dinosaure affaibli lorsque les deux ont été
soudainement ensevelis par un flux de débris volcaniques. . Le dinosaure est 3 fois plus grand que le mammifére en termes de masse
corporelle estimée, mais I'association fossile se situe bien dans les intervalles de prédiction de 95 % pour un modéle linéaire de masse
corporelle maximale des proies par rapport a la masse corporelle des prédateurs chez les carnivores terrestres, pour les chasseurs
solitaires et en meute. . Le nouveau fossile remet ainsi en question I'hypothése courante selon laquelle les mammiféeres mésozoiques
n'étaient que du fourrage pour les dinosaures régnants.

Les dépots d'obrution comme celui rapporté ici fournissent des informations uniques sur le comportement des fossiles qui ne sont
pas conservées autrement dans des parameétres moyennés dans le temps. Te Lujiatun, membre de la formation de Yixian, anciennement
appelée la « Pompéi chinoise »13, se distingue par la préservation de multiples gisements de ce type contenant des fossiles de corps de
vertébrés spectaculaires en trois dimensions. Le potentiel de préservation d'« instantanés » similaires du comportement des dinosaures
n'a d'égal que les archives ichnologiques36 et quelques autres dépodts squelettiques dans le monde (par exemple, réf.37). Le fossile
chinois Jehol Biota, plus largement, est d'autant plus important qu'il ne souffre pas de la méme taphonomie
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biais contre la préservation de petits fossiles de vertébrés couramment observés ailleurs dans les gisements de fuvions a haute énergie, ce qui peut
obscurcir les reconstructions paléoécologiques38,39. Ces facteurs clés distinguent le membre de Lujiatun comme étant particulierement perspicace
en ce qui concerne les écosystémes dominés par les dinosaures, et nous prévoyons que les futures découvertes de fossiles - combinées a la
collecte diligente de données de localité associées - assureront le succés du membre de Lujiatun en tant que sorte de " laboratoire' pour I'étude de la
vie durant le Crétacé.

Méthodes

Analyse de matériel sédimentaire. A partir d'un échantillon d'une seule main (5 x 5 x 2 cm, environ), une suite de quatre
lames minces polies (étiquetées L-TS-1 a L-TS-4) a été préparée aux laboratoires pétrographiques de I'Université
d'Ottawa, Département des sciences de la terre et de I'environnement. Afin de préserver l'intégrité du matériau en vrac
moyennement a bien consolidé, les coupes ont été polies a des épaisseurs supérieures a la norme de 30 um utilisée
dans les coupes pétrographiques. Un examen attentif des coupes au microscope pétrographique et binoculaire a montré
que chacune était systématiquement représentative du matériau en vrac dans I'échantillon manuel. La section d'étain L-
TS-2 a été sélectionnée pour les analyses plus détaillées.

Pour L-TS-2, la section compléte a été imagée avec une microsonde électronique JEOL 8230 fonctionnant en mode d'imagerie rétrodiffusée
avec un diamétre de faisceau de 10 mm et une tension d'accélération de 20 keV, et les images résultantes ont été intégrées a I'aide du progiciel
MIST40 pour créer une image continue.

Les clastes individuels ont été caractérisés a l'aide de fonctionnalités intégrées au progiciel Adobe lllustrator 2022. Un total de 383 fragments
individuels, répartis au hasard dans la section mince, ont été visuellement sélectionnés pour l'investigation. Pour chaque claste, les caractéristiques
suivantes sont considérées : taille, composition, forme (rondeur et sphéricité), couleur et présence de traits d'altération. La rondeur, la sphéricité et la
taille des clastes ont été calculées comme suit. L'équation de Wadell41 R = i=1(ri/rmax)/n est utilisée pour quantifier I'arrondi des fragments (en 2
dimensions). Ici, ri est le rayon de courbure du niéme coin du fragment, gt rmax est le rayon d'un cercle inscrit de diametre maximal. La sphéricité a
été calculée a l'aide de la méthode de Krumbein et Sloss42, y=Dmin/Dmax, ou Dmin et Dmaz sont définis respectivement comme les dimensions
transversales minimales et maximales. La taille de chaque clast est prise comme la dimension transversale moyenne, S=(Dmin+Dmax)/2. La couleur
de chaque claste lithique est déterminée par examen optique en lumiére blanche non polarisée a I'aide d'un microscope binoculaire. Les couleurs
sont regroupées par teinte dominante. Les tailles des sous-ensembles étaient les suivantes : rondeur, N=145 (72 lithiques ; 73 minérales) ; sphéricité,
N=381 (171 lithique ; 210 minéral) ; taille, N=373 (165 lithique ; 208 minéral) ; couleur, N=131 (lithique).

La microscopie (optique et électronique a balayage) et la diffraction des rayons X sur poudre (PXRD) ont été utilisées pour caractériser les
minéraux présents dans le clast (lithique et minéral) et les matériaux de la matrice, respectivement. Comme requis, les données spectroscopiques a
dispersion d'énergie ont été collectées a I'aide d'un systeme de spectroscopie a dispersion d'énergie Oxford, attaché a FEI Apreo FEG-SEM. Toutes
les données de composition ont été recueillies avec des paramétres de faisceau réglés sur 20 keV, taille de spot 12.

Les données PXRD ont été collectées a I'aide d'un Bruker D8 Discover-MR A25 équipé d'un détecteur Dectris Eiger2 R 500 K.

L'instrument utilise une source microfocus Incoatec (IuS) en cuivre fonctionnant a 50 kV et 1 mA et est calibré a I'aide d'une approche statistique43.
Les échantillons ont été pulvérisés et montés sous forme de boule de poudre sphérique de 250 um avec un temps d'exposition de I'échantillon
pendant la collecte de données de 300 s sur une plage de 70°26. Un total de 17 échantillons de matériau de matrice, prélevés a divers endroits grace
a l'échantillon manuel. Des diffractogrammes représentatifs sont présentés dans la Fig. S4 supplémentaire. Dans les premiéres étapes de I'enquéte,
des données de composition ont également été recueillies par la microsonde électronique fonctionnant en mode dispersif de longueur d'onde. Aprés
une inspection et un examen minutieux, ces données se sont avérées sans rapport avec la discussion et ne sont donc pas présentées ici.

Détermination de I'age ontogénétique. Nous n'avons pas pu échantillonner nos squelettes pour la squeletochronologie, qui est la méthode préférée

de détermination de I'age du développement chez les vertébrés fossiles44. Néanmoins, P. lujiatunensis

est par ailleurs bien échantillonné a cet égard, et Erickson et al.17 ont développé une équation linéaire simple pour estimer I'age des individus de

cette espéce a partir de la longueur du fémur (4ge en années=0,0615 * longueur du fémur [en mm}—1,9214 ; R2 = 0,9659). Cela donne un age
d'environ 6,5 ans pour l'individu P. lujiatunensis décrit ici. Myhrvold45 a ensuite montré que I'analyse de croissance d'Erickson et al.17 était fausse,
mais dans leur réponse, Erickson et al.46

n'a pas mis a jour I'équation ci-dessus pour déduire I'age de la longueur du fémur. Dans leur analyse ostéohistologique de P. lujiatunensis, Zhao et
al.18 ont montré que I''VPP V18343 - parmi les plus grands individus de leur ensemble de données (longueur du fémur = 132 mm [réf.21]) - avait
environ 9 ans. Etant donné que I'individu P. lujiatunensis que nous décrivons a un fémur légérement plus long, il va de soi qu'il était proportionnellement
plus a4gé, peut-étre aussi vieux que 10 ans. Les dents obstruées du mammifére signifiaient que les indicateurs dentaires couramment utilisés pour

I'estimation de I'age19 n'étaient pas applicables.

Estimation de la masse corporelle. Psittacosaurus lujiatunensis était, selon toute probabilité, bipéde, du moins chez les individus post-nidification47—
49. Nous avons donc utilisé I'équation de mise a I'échelle de la circonférence du fémur et de la masse corporelle développée pour les vertébrés non
aviaires bipédes par Campione et al.15 et implémentée dans la fonction "bipédes" du package R MASSTIMATES50. Cependant, comme l'individu
préservé n'était pas somatiquement mature, nous avons utilisé I'extrapolation de masse développementale (DME)16 pour réduire volumétriquement
la masse d'un individu pleinement mature a celle d'un plus petit (en supposant une isométrie des proportions). Nous avons utilisé la circonférence du
fémur (rapportée a 69,362 mm) d'un grand individu P. lujiatunensis (spécimen D2591 du Musée d'histoire naturelle de Dalian) pour estimer sa masse
a23,5+6,0 kg.

Les approches de mise a I'échelle existantes sont couramment utilisées en paléontologie des mammiféres, de sorte que de nombreuses formules
différentes ont été dérivées pour différents éléments squelettiques/dentaires et taxons51. Compte tenu de la relative immaturité de notre R. robustus
spécimen, nous avons estimé sa masse corporelle en utilisant le DME comme ci-dessus, extrapolé a partir de quatre équations d'estimation
couramment utilisées (tableau supplémentaire S1). (La surface m1 est un indicateur couramment utilisé pour la masse corporelle, mais les mesures

du matériau R. robustus pertinent ne nous étaient pas disponibles.) Parmi ces quatre équations, la combinaison stylopodiale
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la circonférence présente la relation la plus forte avec la masse corporelle (erreur type la plus faible de I'estimation et erreur de
prédiction en pourcentage, coefficient de détermination le plus élevé), et nous acceptons donc I'estimation de masse
correspondante dans cette étude.

Mise a I'échelle de la taille prédateur-proie. Nous avons étudié la relation entre la taille des prédateurs et la taille maximale des
proies pour les carnivores solitaires et chassant en meute en utilisant la régression phylogénétique des moindres carrés généralisés
(PGLS) dans R v. 4.0.252 pour fournir un contexte a I'association fossile décrite dans cette étude. Les données de masse corporelle
de 78 espéces de carnivores ont été extraites de la littérature (informations supplémentaires 2) et transformées en log pour
linéariser les corrélations. Les relations entre les espéces et les longueurs des branches ont été extraites de I'arbre de crédibilité
maximale des clades de Slater et Friscia53, qui a été élagué si nécessaire a l'aide de la fonction drop.tip du package ape54. Nous
avons généré plusieurs modéles PGLS en supposant les structures de corrélation phylogénétique suivantes : mouvement brownien,
Ornstein—Uhlenbeck (OU), A de Pagel et transformation accélérée/décélérée de Blomberg (ACDC) (en supposant g=0,5). Celles-

ci ont été modélisées a I'aide de la fonction corClasses du package ape. Les valeurs aberrantes significatives ont été détectées a
I'aide du test de Rosner55, tel qu'implémenté dans le package EnvStats56, et supprimées (donnant nsolitary=64 ; npack=12). Nous
avons utilisé le critére d'information d'Akaike (AIC) pour comparer les pieds des modéles a nos données57.

Quatre-vingt-quinze pour cent des intervalles de confiance et de prédiction ont été générés a I'aide du progiciel Evomap58. Autres
détails méthodologiques tels qu'indiqués dans le script R original (Informations supplémentaires 2).

Diversité et abondance des especes dans le membre Lujiatun. Zhang5 a fourni des données sur I'abondance relative de divers
tétrapodes du membre de Lujiatun, les informations ayant été recueillies par le comité d'experts paléontologiques de la province

du Liaoning entre 2001 et 2019. Il a indiqué que le nombre total d'individus dans son décompte était de 1522, ce que nous avons
utilisé pour rétrocalculer les dénombrements d'espéces bruts d'origine (tableau supplémentaire S3). Parce que I'enquéte
taxonomique de Zhang sur le membre de Lujiatun n'était pas exhaustive, nous avons complété les comptages d'espéces si
nécessaire avec des ajouts de la littérature, en ajoutant des données pour cf. Euhelopus, Changmi ania liaoningensis, Daliansaurus
liaoningensis, Sinusonasus magnodens, Hexing qingyi, Incisivosaurus gauthieri, Liaoningvenator curriei, Shenzhousaurus orientalis,
Carnosauria indet., Acristatherium yanensis, Gobiconodon zofae, Juchilestes liaoningensis, Anebodon luoi, Meeman nodon
lujiatunensis et Origolestes lii. Ces données ont été soumises a une raréfaction pour évaluer I'exhaustivité de I'échantillonnage
dans ce membre. La courbe de raréfaction a été générée a I'aide de la fonction « raréfaction individuelle » dans PAST v. 4.06b59,
et l'intervalle de confiance a été généré a I'aide d'une estimation inconditionnelle de la variance de raréfaction60.

L'abondance des espéces dans les assemblages de vertébrés morts reflete rarement celle de la biocénose d'origine en raison
des divers biais taphonomiques et collecteurs qui infuencent la détection et la collecte des os ; les squelettes plus petits ont
tendance a étre détruits préférentiellement par I'activité des carnivores, la bioturbation et les intempéries, et sont généralement
plus difficiles a détecter dans le paysage61. Pour cette raison, certaines études paléoécologiques (par exemple réf.38, 62) ont
tenté de corriger ces biais en se référant a une relation décrivant le rapport entre I'abondance des cultures sur pied dans le paysage
et 'abondance du squelette en fonction de la taille du corps. Les données pertinentes ont été collectées pour la faune mammifére
du bassin semi-aride d'’Amboseli dans le sud du Kenya61. Le rapport des animaux comptés sur le paysage (N) aux squelettes
observés (S) a été exprimé en fonction de la masse corporelle en kg (W) comme suit :

log10(N/S) = 1,96~ 0,45 log10W R2 = 0,82 .

(L'équation ci-dessus a été corrigée par Coe et al.62 pour exclure les données sur les rhinocéros en raison de leurs taux de
mortalité élevés dus au braconnage.)

Il est important de noter que I'assemblage de fossiles de tétrapodes du membre de Lujiatun est différent de celui de I'assemblage
d'Amboseli (et de nombreux assemblages de fossiles) en ce sens qu'il n'est pas attritionnel ; il est plutdt conservé dans un dépot
d'obstruction, qui n'est pas soumis aux mémes processus externes tels que les intempéries, le piétinement ou I'activité des
carnivores63. Néanmoins, tous les gisements fossiles, quelle que soit leur origine, sont soumis a un biais observateur/collecteur
du méme type qui infuencerait la relation établie par Behrensmeyer et al.61 Pour cette raison, nous avons également choisi de
"corriger" nos données d'abondance relative (Tableau supplémentaire S3). Il est important de noter que bien que I'équation ci-
dessus se rapporte aux squelettes observés dans le paysage, nos données fossiles incluent Euhelopus sp., qui n'est représenté
que par des dents isolées dans le membre de Lujiatun64. Il est donc possible que I'abondance/biomasse d'Euhelopus sp. est
légérement surestimée ici, mais nous a semblé importante de l'inclure car les animaux de grande taille ont une infuence
disproportionnée sur le paysage65. Nous avons ensuite multiplié les données d'abondance relative corrigées (exprimées en
pourcentage de la faune tétrapode globale) par la masse corporelle moyenne par habitant de chaque espéce dans le membre de
Lujiatun pour obtenir une estimation de la biomasse relative, selon Coe et al.62 Ces chiffres étaient ensuite classés par niveau
trophique pour reconstruire une pyramide de biomasse pour les vertébrés terrestres du membre de Lujiatun. Voir aussi Matsukawa
et al.66 pour une pyramide de la biomasse de toute la Formation de Yixian, qui est beaucoup moins contrainte temporellement que
la noétre, mais qui a néanmoins une forme similaire.

Disponibilité des données
Les auteurs déclarent que les données a l'appui des conclusions de cette étude sont disponibles dans le document et ses fichiers
d'informations supplémentaires.
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