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＊＊＊相当于英文的“ｒｉｇｈｔ－ｓｋｅｗｅｄ”，概率统计中译为右偏型，但在没有括号注解的情况下，中文字面意思容易引起对曲线形态的误导，尤其

是古生物类文章的读者；另一个词语“正偏型”（ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ－ｓｋｅｗｅｄ）也不能明白无误地指明其曲线形态。实际上，用“右尾型”能很好体现这种曲

线形态。陈源仁等（１９９４）用右斜型，这与曲线峰值在左侧、向右下斜的形态基本能够对应，本文暂从之。

湘中泥盆系弗拉阶顶部腕足动物
种群统计及其古生态学意义＊
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（北京大学地球与空间科学学院造山带与地壳演化教育部重点实验室，北京１００８７１，ｍａｘｐ＠ｐｋｕ．ｅｄｕ．ｃｎ）

　　提要　基于大量不同生长阶段的标本，本 文 绘 制 华 南 湘 中 蒋 家 桥 剖 面Ｃ１－０和 佘 田 桥 剖 面Ｓ－Ｙ－４两 个 样 品 共

１０种小型腕足动物的种群结构和生存曲线，结果显示，Ｃ１－０动物群内没有一种腕足类的大小－频率分布呈典型的正

常钟型分布模式，仅Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｂａｉｉ，Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｌｉａｎｇｉ，Ｘｉａｎｇｉａ　ｌｉａｏｉ，Ｃｙｒｔｉｎａｅｌｌａ？ｈｏｕｉ及Ｇｙｐｉｄｕｌａ　ｘｕｉ的直

方图有些类似钟 型 分 布，而Ｑｉｄｏｎｇｉａ　ｔａｎｉ，Ａｔｈｙｒｉｓ　ｓｕｐｅｒｖｉｔｔａｔａ 及Ｌｅｖｉｐｕｇｎａｘ？ｌｉｕｉ的 直 方 图 则 呈 明 显 的 右 斜

型＊＊＊ 分布。各种群生 存 曲 线 表 现 为 不 同 程 度 的 下 凹 型，这 可 能 与 它 们 生 活 在 泥 质 软 基 底 的 环 境 有 关。Ｔｈｏ－
ｍａｓａｒｉａ？ｂａｉｉ为浅凹型，Ｌｅｖｉｐｕｇｎａｘ？ｌｉｕｉ，Ｘｉａｎｇｉａ　ｌｉａｏｉ，Ｇｙｐｉｄｕｌａ　ｘｕｉ，Ｑｉｄｏｎｇｉａ　ｔａｎｉ及Ｃｙｒｔｉｎａｅｌｌａ？ｈｏｕｉ为 中

凹型，Ａｔｈｙｒｉｓ　ｓｕｐｅｒｖｉｔｔａｔａ及Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｌｉａｎｇｉ呈深凹型；依次反映的是更高的幼年期死亡率，之后 死 亡 率 持 续

降低的特点，而上述大小－频率分布和生存曲线型式的差异则可能反映了不同种类对环境条件适应程度的差异，例

如不同的壳形可能导致的应对 软 基 底 及 取 食 效 率 的 区 别。对 蒋 家 桥 剖 面Ｉｏｗａｔｒｙｐａｐｓｅｕｄｏｂｏｄｉｎｉ和 佘 田 桥 剖 面

Ｈｕｎａｎｏｔｏｅｃｈｉａ　ｔｉｅｎｉ块体采样及手捡采样两种不同方法的结果对比表明，采样方法可以不同程 度 地 影 响 腕 足 动 物

种群的大小－频率分布及生存曲线。为了获得最接近真实情况的生存曲线，工作中应尽量采用两种方法相结合。

关键词　小型腕足动物　种群结构　生存曲线　块体采样　泥盆纪

１　前　言

埋藏于一定地理范围（实际范围经常是一个化

石采集点）和相对局限的相同岩性的地层间隔内（同
一层面或很薄的单层）的同种个体可被视作一个化

石种群。种群研究最初被应用于生态学领域，主要

探索环境条件对种群特征的影响。虽然化石种群受

到埋藏过程和时间均化作用的 影 响（Ｆｌｅｓｓａ　ｅｔ　ａｌ．，

１９９３），但从上世纪６０年代开始，大量研究表明原地

埋藏的化石种群可以反映原先生活种群的长期变化

特征，并在许多方面忠实地反映原生活组合的变化

特 点（如 Ｊｏｈｎｓｏｎ，１９６５；Ｒｉｃｈａｒｄｓ　ａｎｄ　Ｂａｍｂａｃｈ，

１９７５；Ｓｈｉｍｏｙａｍａ，１９８５；Ｃａｔｅ　ａｎｄ　Ｅｖａｎｓ，１９９２；

Ｔｏｍａｓｏｖｙｃｈ，２００４；Ｋｉｄｗｅｌｌ　ａｎｄ　Ｒｏｔｈｆｕｓ，２０１０）。

与此同时，随着国内外学者不断将种群生态学

方法应用 于 研 究 化 石 记 录 中（王 雪，１９９５；李 荣 玉，

１９９６；Ｈａｌｌａｍ，１９７２；Ｖａｌｅｎｔｉｎｅ，１９７３；Ｄｏｄｄ　ａｎｄ　Ｓｔａｎ－
ｔｏｎ，１９９０；Ｔｏｍａｓｏｖｙｃｈ，２００４；Ｓｅｒｖａｉｓ　ｅｔ　ａｌ．，２００４；

Ｈｕａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１０），种群研究已经成为古生态学理

论体系的重要组成部分。化石种群结构的分析则建

立在某一特定分类单元一定数量标本的某个特征上，
这一特征往往是标本的体型大小，它是一个关键的形

态参数，对动物生态与形态的发育有诸多指示。
大小－频率（ｓｉｚｅ－ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ）直方图（ｈｉｓｔｏｇｒａｍ）横

纵坐标轴分别是统计样本某个属性的区间（如个体大

小的范围）及该区间对应标本的数量或比例。主要有

三 种 基 本 类 型（陈 源 仁 等，１９９４；Ｆａｇｅｒｓｔｒｏｍ，１９６４；

Ｈａｌｌａｍ，１９６７；Ｒｉｃｈａｒｄｓ　ａｎｄ　Ｂａｍｂａｃｈ，１９７５；Ｎｏｂｌｅ　ａｎｄ
Ｌｏｇａｎ，１９８１），一是右斜型（曲线峰值位于左边：特点
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是小个体为主）；二是左斜型（ｌｅｆｔ－ｓｋｅｗｅｄ，又 称 负 偏

型———ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ　ｓｋｅｗｅｄ，曲线峰值位于右边：特点是

大个体为主）；三是钟型（ｂｅｌｌ－ｓｈａｐｅｄ：曲线峰值位于中

央，特点是中间大小的个体为主）。
腕足类的壳宽和壳长或壳厚由一对相关变量ｘ

和ｙ表示。如果生物体两部分大小比例在个体发育

过程中不 变，则 称 为 等 量 生 长（ｉｓｏｍｅｔｒｉｃ　ｇｒｏｗｔｈ）；
如果比例是变化的，则称为不等量生长（ａｎｉｓｏｍｅｔｒｉｃ
ｇｒｏｗｔｈ）。大多数不等量生长的特点是它们非常接

近幂函数曲线，其中ａ和ｂ为常数，且ａ≠１，按照这

种关系式 进 行 的 生 长 过 程 叫 异 速 生 长（ａｌｌｏｍｅｔｒｙ）
（Ｆｏｏｔｅ　ａｎｄ　Ｍｉｌｌｅｒ，２００７）。

但是，采集的古生物化石样品通常不包含幼年

期标本，实际上，样品常常只包含个体大小范畴的一

小部分。在这种情况下，大多数古无脊椎动物的相

关生长线可表示为直线ｙ＝ａｘ＋ｂ，其中ａ为生长

比（ｒａｔｉｏ　ｏｆ　ｇｒｏｗｔｈ），ｂ为 初 始 生 长 指 数（ｉｎｉｔｉａｌ
ｉｎｄｅｘ　ｏｆ　ｇｒｏｗｔｈ）（Ｗｉｌｌｉａｍｓ，１９６２）。

生存曲 线 分 析（Ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ　ａｎａｌｙｓｉｓ）的 方 法

在古 生 态 学 研 究 中 最 能 直 观 地 呈 现 种 群 的 结 构

（Ｄｏｄｄ　ａｎｄ　Ｓｔａｎｔｏｎ，１９９０）。生存曲线，又称为存活

曲线（ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ　ｃｕｒｖｅ），较 多 应 用 于 生 态 学 研 究

中。它是依 照 物 种 的 个 体 从 幼 年 到 老 年 存 活 的 比

率，所做出的统计曲线。简单来说，生存曲线代表着

种群在不同阶段的生存适应状况。生存曲线有三种

制作途径，一是特定年龄生存曲线，即跟随一股（ｃｏ－
ｈｏｒｔ：同一繁殖季节出生的所有个体）生物，记录 每

年存活下的百分比，这即使对现代种群研究而言也

是困难且十分费时的，对于化石更是无法做到；二是

特定时间生存曲线，即以某一时间统计出的种群内

的年龄结构数据为依据，求出每一年龄段相对于第

一年龄段个体数目的百分比来制作的，化石当中类

似的是统计种群（ｃｅｎｓｕｓ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ：活着的整个种

群突然死亡而形成的化石组合，保留了当时生活时

的年龄结构），但这种种群是一种稀有情况且存在如

何判定的问题；三是组合生存曲线，是依据正常种群

（ｎｏｒｍａｌ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ，即：在 一 定 时 期 内 由 于 自 然 因

素而死亡的遗体所组成的化石组合）的统计数据而

制作的，这是因为正常种群的年龄分布是存活方式

的函数，幼体死亡率低的种群，自然死亡的则大多是

老年个体，这样产生的正常种群主要是老年个体，反
之亦然，产生的正常种群从幼年→老年都有一定的

比例。有时化石记录的时间平均效应更能反映某一

种生物真正的存活率，因为季节性产卵及产卵的不

规则性等偶然因素造成的影响在一定程度上将被平

均掉。本文采用的幼年、成年等术语为相对概念，根
据我们标本的实际情况，最大个体６０％宽度左右以

下的个体视为幼体（包括刚变态固着的壳体至“少年

期”），之上的 依 次 为 成 年 体（包 括 近 成 年 体（“青 年

期”）、“中年期”、“老年期”）。
华南是泥盆纪地层和古生物研究非常重要的区

域，湖南的上泥盆统分布着不同岩相和丰度的底栖

生物化石，是研究显生宙五大灭绝事件之一的晚泥

盆世弗拉－法 门（Ｆ－Ｆ）事 件 的 一 个 重 要 地 区（Ｍａ　ｅｔ
ａｌ．，２０１６，ｆｉｇ．１０），其 中 底 栖 腕 足 动 物 的 系 统 研 究

有着重 要 意 义（例 如 Ｍａ，１９９８；Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００２）。
最近，在蒋家桥剖面Ｆ－Ｆ界线之下的底栖生物主要

灭绝层位，发现了多种小体型腕足类，而且也很丰富

（Ｌüａｎｄ　Ｍａ，２０１７）。前期野外工作中，对该层位进

行了块体取样（ｂｕｌｋ　ｓａｍｐｌｉｎｇ），这样采集的标本有

助于对该层 位 的 腕 足 动 物 群 进 行 定 量 古 生 物 学 研

究。本文是对上文的补充，比较了采样方法对化石

种群统计结果的影响，着重讨论大小－频率分布及生

存曲线的特征等古生态学方面的意义。

２　地质背景及剖面介绍

湖南中－晚泥盆世的地层十分发育，尤其是湘中

地区，底栖化石非常丰富，是我国泥盆纪地层研究的

主要地区之 一。由 于 裂 谷 活 动 的 加 强 导 致 台－沟 地

理系统，形成了多样的岩相分异沉积，这种状况一直

持续到弗拉期末期，使得中、晚泥盆世岩相复杂（Ｍａ
ａｎｄ　Ｚｏｎｇ，２０１０，ｆｉｇ．１）。混合泥灰岩－页 岩－砂 岩 相

的底栖生物化石相当丰富（珊瑚和腕足类），而泥灰

岩－页岩－灰岩相则可能含有腕足类和浮游化石。研

究的化石标本来自华南湘中地区两个剖面：蒋家桥

剖面和佘田桥剖面。各剖面所处的地理位置及岩相

古地理图如插图１所示。

２．１　佘田桥剖面

佘 田 桥 剖 面 位 于 湖 南 邵 东 县 佘 田 桥 镇 东 北 约

５ｋｍ，晚泥盆世弗拉期时位于以较深水沉积为主的

台盆相区、泥灰岩盆地相区的北部（插图１），属于强

沉降带，弗拉期沉积了巨厚的泥岩及泥灰岩，中下部

出现了许多浮游生物化石，而上部则基本为底栖生

物，其中以腕 足 类 最 为 丰 富。佘 田 桥 剖 面 横 跨Ｆ－Ｆ
界线，大多数腕足动物灭绝于Ｆ－Ｆ界线以下约３５ｍ
的层位（Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００２，２０１６）。
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上泥盆统弗拉阶老江冲组Ｓ１２层为灰色疙瘩条

带状灰岩，含大量腕足类，主要为无洞贝类（马学平

等，２００４；插图２）；与 此 层 相 当 的Ｓ－Ｙ－４样 品 中（该

剖面以 北 不 到１ｋｍ 的 合 义 村 东 南），Ｈｕｎａｎｏｔｏｅ－
ｃｈｉａ　ｔｉｅｎｉ包含了大量的成体及幼体标本。

２．２　蒋家桥剖面

蒋家桥 剖 面 位 于 湖 南 祁 东 县 蒋 家 桥 镇 东 南 约

３ｋｍ，位于弗拉期时浅水凹陷区（插图１），主要为泥质

沉积，腕足动物十分丰富，特别是Ｆ－Ｆ界线之上法门期

早期的弓石燕类－长身贝类组合（Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００２）。腕

足类化石采自Ｃ１层（大致为弗拉阶顶部Ｐａｌｍａｔｏｌｅｐｉｓ
ｌｉｎｇｕｉｆｏｒｍｉｓ带），为灰色核形石灰岩、泥灰岩和介壳灰

岩互层，含大量的腕足类（Ｍａ，１９９８；Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００５），少
量的菊石、腹足类、介形虫和海百合，尤其是其中的小

型腕足类，大小从小于１ｍｍ到７ｍｍ，不仅数量多，而
且分异度高（Ｌüａｎｄ　Ｍａ，２０１７）。

３　研究材料及方法

３．１　研究材料

笔者采用种群研究中常用的块体取样方法（例

如：李荣玉，１９９６；Ｃａｔｅ　ａｎｄ　Ｅｖａｎｓ，１９９２等），采集了

蒋家桥剖面Ｃ１层位及佘田桥剖面Ｓ１２层位各２ｋｇ
左右的泥灰土质样品，经水浸泡后样品的残渣用２０
目和１６０目的筛子过筛后，肉眼挑拣较大个体，并在

实体镜下挑拣了全部小个体。其中一些种类，例如

Ｉｏｗａｔｒｙｐａｐｓｅｕｄｏｂｏｄｉｎｉ　Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００５，既有许多

正常尺寸的成年个体（宽度２０ｍｍ及以上），也包括

了大量的幼年个体（尺寸大多为１—５ｍｍ）；另外一

些属种则本 身 就 属 于 小 型 类 型，均 为 小 型 个 体（Ｌü
ａｎｄ　Ｍａ，２０１７）。

蒋家桥、佘田桥两地当时均位于凹陷较深水比

较安静的区域，其化石组合包括了不同发育阶段的

个体，个体完 整，并 且 一 些 个 体 的 微 细 壳 饰 保 存 完

好，说明其属于原地埋藏，也未遭受次生的搬运、分

选及选择性破坏。此外，没有发现突发的地质事件

沉积证据，因此，这两地的化石种群应该是由个体的

自然死亡，经较长时期的缓慢堆积而形成的，属正常

种群（Ｈａｌｌａｍ，１９７２），这种种群可保存较长时期的种

群变化的型式并反映原先生活种群（组合）的（ｌｉｖｉｎｇ
ａｓｓｅｍｂｌａｇｅ）长 期 变 化 特 征（Ｒｉｃｈａｒｄｓ　ａｎｄ　Ｂａｍｂａｃｈ，

１９７５；Ｄｏｄｄ　ａｎｄ　Ｓｔａｎｔｏｎ，１９９０；Ｃａｔｅ　ａｎｄ　Ｅｖａｎｓ，１９９２）。

３．２　研究方法

为了研究化石种群的结构，古生态学家最为常

用的方法是对化石种群的所有标本进行个体大小的

度量，并对结果进行大小－频率分析（Ｓｉｚｅ－ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ
ａｎａｌｙｓｉｓ）（Ｒｉｃｈａｒｄｓ　ａｎｄ　Ｂａｍｂａｃｈ，１９７５）。该 分 析

方法通常得到一个以个体大小范围为横坐标，对应

范围内的个体数量为纵坐标的直方图。有时为了了

解该种群大小－频率的分布，会对数据进行拟合，将

得到的分布 曲 线 叠 加 到 直 方 图 上。由 于 大 小－频 率

直方图近似于年龄频率直方图，所以将大小－频率分

析结果与已知的正常种群进行比较，可以了解研究

种群的结构特征，各生长阶段的分布情况，进而推测

该种 群 的 生 长 环 境（Ｄｏｄｄ　ａｎｄ　Ｓｔａｎｔｏｎ，１９９０）。大

小－频率分布图中，无论是采用长度或者宽度作为大

小的依据，其结果基本一致（陈源仁等，１９９４），本文

采用壳宽作为大小的标准。
利用化石种群制作生存曲线首先面临确定化石

年龄的问题，这种情况下，可以用体型数据替代年龄

数据进行分析。一般认为，壳体大小与生物体的年

龄呈正相关，壳体越小，其年龄越小，反之亦然；换而

言之，可以 以 壳 体 大 小 作 为 反 映 年 龄 的 指 标（黄 冰

等，２０１３）。本文制作生存曲线所采取的步骤与学术

界普 遍 采 用 的 方 法 一 致，具 体 参 见 Ｌｅｖｉｎｔｏｎ　ａｎｄ
Ｂａｍｂａｃｈ（１９７０）、Ｄｏｄｄ　ａｎｄ　Ｓｔａｎｔｏｎ（１９９０）、李 荣 玉

（１９９６）等。

４　手捡及块体采样对种群结构的影响

４．１　一般手捡与块体采样之间的区别：以佘田桥剖

面Ｓ－Ｙ－４样品小嘴贝类生存曲线为例

佘田 桥 剖 面 的Ｓ－Ｙ－４样 品 包 含 了７２枚 Ｈｕ－
ｎａｎｏｔｏｅｃｈｉａ　ｔｉｅｎｉ　Ｍａ，１９９３手捡标本（插图３Ａ），最

小和最大个体壳长分别约４．８ｍｍ和１１．２ｍｍ。用

块体采样的方法采集了３６７枚标本（插图３Ｂ），最小

和最大个体壳长分别为约０．５ｍｍ和１０．４ｍｍ。从

度量数据拟合出的回归直线来看，一般手捡采样及

块体采样两种方法所得出的壳长（Ｌ）及壳宽（Ｗ）的

生长比分别为０．６５及０．９１，这在统计 意 义 上 差 异

极显著（ｔ测验，ｐ＜０．０１）。两值的差别主要是由于

采样误差造成的，块体采样包括了大量幼年期的标

本，而这些标 本 的 长 宽 比 明 显 大 于 大 型 标 本，例 如

２ｍｍ宽度 以 下 的 标 本 的 生 长 比 为１．２５，２ｍｍ 到

６ｍｍ宽度之间的生长比为０．８７，６ｍｍ以上标本的
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插图１　湖南晚泥盆世岩相古地理图（１ｂ引自 Ｍａ　ａｎｄ　Ｚｏｎｇ，２０１０）

Ｌａｔｅ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ｌｉｔｈｏｆａｃｉｅｓ　ｍａｐ　ｏｆ　Ｈｕｎａｎ，Ｓｏｕｔｈ　Ｃｈｉｎａ（１ｂａｆｔｅｒ　Ｍａ　ａｎｄ　Ｚｏｎｇ，２０１０）

插图２　研究剖面之地层及主要生物化石地层延限

Ｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｙ　ａｎｄ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｏｆ　ｍａｊｏｒ　ｆｏｓｓｉｌｓ　ａｔ　ｔｈｅ　Ｊｉａｎｇｊｉａｑｉａｏ　ａｎｄ　Ｓｈｅｔｉａｎｑｉａｏ　ｓｅｃｔｉｏｎｓ

实心点的直径表示属种丰度，蒋家桥剖面 ＭＥＢＦ－１：底栖动物大灭绝第一幕（Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６）（修改自 Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００２及Ｌüａｎｄ　Ｍａ，２０１７）。

Ｄｉａｍｅｔｅｒ　ｏｆ　ｓｏｌｉｄ　ｄｏｔｓ　ｒｅｆｅｒｓ　ｔｏ　ｒｅｌａｔｉｖｅ　ａｂｕｎｄａｎｃｅ　ｏｆ　ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ．ＭＥＢＦ－１：Ｍａｓｓ　Ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｂｅｎｔｈｉｃ　Ｆａｕｎａｓ－１ｏｆ　Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．（２０１６）．Ｍｏｄｉｆｉｅｄ

ｆｒｏｍ　Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．（２００２）ａｎｄ　Ｌüａｎｄ　Ｍａ（２０１７）．
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生长比为０．８２，后者与一般手捡采样的标本比值更

接近，说明该种腕足类在个体发育过程中，壳宽的增

长要相对快 于 壳 长。然 而，壳 厚（Ｔ）与 壳 宽 的 生 长

比在两种采样方法中没有区别，说明壳厚－壳宽的比

值在个体发育过程中变化不大。
利用上述手 捡 标 本 制 作 的 大 小－频 率 直 方 图 显

示宽钟型，峰值不甚明显（插图４Ｂ），表 明 个 体 大 小

的离散性较强；而块体采样的直方图则显示为主峰

明显偏左，伴随不明显的右侧峰（插图４Ａ），即主要

由较小的标本组成，表明大多个体幼年期就死亡了；
两种采样方法的标本叠加起来，则显示了两个峰值

（插图４Ａ），一是幼体阶段的高峰值，二是成年—老

年期阶段的低峰值，意味着这两个阶段相对高的死

亡率，尤其是幼年阶段。
手捡采样的生存曲线表现为幼年期曲线凸型，

老年期曲线凹 型（插 图５），意 味 着 幼 年 期 死 亡 率 不

高，而 成 年—老 年 期 死 亡 率 则 明 显 增 高。３６７枚 块

体采样标本的生存曲线整体凹型，说明幼年期具有

较高死亡率，而成年—老年期死亡率相对 降 低。两

种采集方法 叠 加 的４３９枚 标 本 的 生 存 曲 线 接 近 凹

型，与块体采样的生存曲线形式区别不大。因此，当
手捡标本数目较块体采样标本数目明显偏少时，两

种采样方法对生存曲线形式有明显影响，主要表现

在幼体死亡率不同。

插图３　Ｈｕｎａｎｏｔｏｅｃｈｉａ　ｔｉｅｎｉ　Ｍａ，１９９３的散点图，表示宽度／长度和宽度／厚度关系

Ｗｉｄｔｈ／ｌｅｎｇｔｈ　ａｎｄ　ｗｉｄｔｈ／ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ　ｓｃａｔｔｅｒ　ｄｉａｇｒａｍｓ　ｏｆ　Ｈｕｎａｎｏｔｏｅｃｈｉａ　ｔｉｅｎｉ　Ｍａ，１９９３
（Ａ）手捡采样；（Ｂ）块体采样。

（Ａ）Ｈａｎｄ－ｐｉｃｋｅｄ　ｌｏｏｓｅ　ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ；（Ｂ）Ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ｏｆ　ｂｕｌｋ　ｓａｍｐｌｉｎｇ．

插图４　佘田桥剖面Ｈｕｎａｎｏｔｏｅｃｈｉａ　ｔｉｅｎｉ　Ｍａ，１９９３大小－频率直方图

Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｏｆ　ｓｈｅｌｌ　ｗｉｄｔｈ　ｏｆ　Ｈｕｎａｎｏｔｏｅｃｈｉａ　ｔｉｅｎｉ　Ｍａ，１９９３
（Ａ）两种采样全部标本；（Ｂ）手捡采样。

（Ａ）Ａｌｌ　ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ｏｆ　ｂｏｔｈ　ｈａｎｄ－ｐｉｃｋｅｄ　ａｎｄ　ｂｕｌｋ　ｓａｍｐｌｉｎｇ　ｍｅｔｈｏｄｓ；（Ｂ）Ｈａｎｄ－ｐｉｃｋｅｄ　ｌｏｏｓｅ　ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ．

３９１　第２期 吕　丹等：湘中泥盆纪腕足动物种群研究　　　　



插图５　Ｈｕｎａｎｏｔｏｅｃｈｉａ　ｔｉｅｎｉ　Ｍａ，１９９３的生存曲线

Ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ　ｃｕｒｖｅｓ　ｏｆ　Ｈｕｎａｎｏｔｏｅｃｈｉａ　ｔｉｅｎｉ　Ｍａ，１９９３

点线：手捡采样；实线：块体采样；短线：两种采样合并一起。

Ｄｏｔｔｅｄ　ｌｉｎｅ：ｈａｎｄ－ｐｉｃｋｅｄ　ｌｏｏｓｅ　ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ；ｓｏｌｉｄ　ｌｉｎｅ：ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ｏｆ

ｂｕｌｋ　ｓａｍｐｌｉｎｇ；ｄａｓｈｅｄ　ｌｉｎｅ：ａｌｌ　ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ｏｆ　ｂｏｔｈ　ｈａｎｄ－ｐｉｃｋｅｄ　ａｎｄ

ｂｕｌｋ　ｓａｍｐｌｉｎｇ　ｍｅｔｈｏｄｓ．

４．２　详细手捡与块体采样之间的区别：以蒋家桥剖

面Ｃ１－０样品无洞贝类生存曲线为例

详 细 手 捡 了６９９枚Ｉｏｗａｔｒｙｐａｐｓｅｕｄｏｂｏｄｉｎｉ
Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００５标 本，最 小 和 最 大 个 体 壳 长 分 别 约

１．８ｍｍ和２３．５ｍｍ（插 图６Ａ）；直 方 图 显 示 宽 钟

型，基本呈单峰值（插图７Ａ），但左侧有个不明显的

峰。块体采样的方法获得了１２７枚标本，最小和最

大个体壳长约０．５ｍｍ和５．５ｍｍ（插图６Ｂ），该样品

标本明显偏小，可能是因为标本在地层中的不均匀

分布而受到块体采样位置的影响，其次，也可能与详

细手捡后导致该层风化表面稍大的标本减少有关。
两种采样方法的标本叠加起来，则显示了两个弱的

峰值（插图７Ａ），大致相当于幼体阶段及亚成年期阶

段，意味着这两个阶段死亡率稍高。
从度量数据 拟 合 出 的 回 归 直 线 来 看（插 图６），

详细手捡采样及块体采样两种方法所得出的壳长及

插图６　Ｉｏｗａｔｒｙｐａｐｓｅｕｄｏｂｏｄｉｎｉ　Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００５的宽度／长度和宽度／厚度散点图

Ｗｉｄｔｈ／ｌｅｎｇｔｈ　ａｎｄ　ｗｉｄｔｈ／ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ　ｓｃａｔｔｅｒ　ｄｉａｇｒａｍｓ　ｏｆ　Ｉｏｗａｔｒｙｐａｐｓｅｕｄｏｂｏｄｉｎｉ　Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００５
（Ａ）手捡采样；（Ｂ）块体采样。

（Ａ）Ｈａｎｄ－ｐｉｃｋｅｄ　ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ；（Ｂ）Ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ｏｆ　ｂｕｌｋ　ｓａｍｐｌｉｎｇ．

壳宽的生长比基本一致。然而，壳厚与壳宽的生长

比在两种 采 样 方 法 中 有 明 显 区 别，分 别 为０．５及

０．３５，这在统计意义上差异显著（ｔ测验，ｐ＜０．０５）。
因为块体采样更偏向于幼年期的标本，而详细手捡

样品缺少最小的标本，但含有更多的成年—老年期

的标本，说明该种腕足类在个体发育过程中，壳厚的

增长要相对快于壳宽，这可能反映了一种富氧的环

境，类 似 于 奥 陶 纪 腕 足 类Ｒａｆｉｎｅｓｑｕｉｎａ，总 体 壳 体

偏厚的组 合 更 适 应 富 氧 的 环 境（Ａｌｅｘａｎｄｅｒ，１９７５）。
从插图８可以看出，根据两种采样方法的标本以及

合并后的全部个体制作的生存曲线均呈现类似的凹

型（块体采样的结果只是较详细手捡样品的结果更

凹一些），表明幼年期具有较高的死亡率，到成年—
老年期死亡率明显变低。从前例可以看出，如果化
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石采集处的地形有利于其原地风化、基本不出现后

期搬运，而且采集时足够细致及无挑选，手捡标本足

够多（Ｍａｒｔｉｎ，１９９０：３００—４００个个体即可）时，不同

的采样方法对于生存曲线影响不大（插图８）。但即

使如此，２ｍｍ左 右 及 以 下 的 标 本 在 手 捡 样 品 中 基

本是缺失的，这种情况下则将影响大小－频率直方图

的样式（插图７）。

插图７　蒋家桥剖面Ｉｏｗａｔｒｙｐａｐｓｅｕｄｏｂｏｄｉｎｉ　Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００５

的大小－频率直方图

Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｏｆ　ｓｈｅｌｌ　ｗｉｄｔｈ　ｏｆ　Ｉｏｗａｔｒｙｐａｐｓｅｕｄｏｂｏｄｉｎｉ

Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００５
（Ａ）全部采样；（Ｂ）块体采样。

（Ａ）Ａｌｌ　ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ｏｆ　ｂｏｔｈ　ｈａｎｄ－ｐｉｃｋｅｄ　ａｎｄ　ｂｕｌｋ　ｓａｍｐｌｉｎｇ　ｍｅｔｈｏｄｓ；

（Ｂ）Ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ｏｆ　ｂｕｌｋ　ｓａｍｐｌｉｎｇ．

插图８　Ｉｏｗａｔｒｙｐａｐｓｅｕｄｏｂｏｄｉｎｉ　Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００５生存曲线

Ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ　ｃｕｒｖｅｓ　ｏｆ　Ｉｏｗａｔｒｙｐａｐｓｅｕｄｏｂｏｄｉｎｉ

Ｍａ　ｅｔ　ａｌ．，２００５

点线：手捡采样；实线：块体采样；短线：两种采样合并一起。

Ｄｏｔｔｅｄ　ｌｉｎｅ：ｈａｎｄ－ｐｉｃｋｅｄ　ｌｏｏｓｅ　ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ；ｓｏｌｉｄ　ｌｉｎｅ：ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ｏｆ

ｂｕｌｋ　ｓａｍｐｌｉｎｇ；ｄａｓｈｅｄ　ｌｉｎｅ：ａｌｌ　ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ｏｆ　ｂｏｔｈ　ｈａｎｄ－ｐｉｃｋｅｄ　ａｎｄ

ｂｕｌｋ　ｓａｍｐｌｉｎｇ　ｍｅｔｈｏｄｓ．

４．３　小结

采样方法可以不同程度地影响腕足动物种群的

大小－频率分布 及 生 存 曲 线。当 手 捡 样 品 个 体 数 目

较少时，其结果往往是以成年—老年期的标本为主，

缺乏幼年—“少年”，甚至是“青年期”的标本，呈现出

这一阶段的死亡率很低的假象。当手捡样品在野外

没有人为对标本大小挑剔、采集的标本（条件是原地

埋藏、后期无搬运）数目很大（例如＞３００个体）时，

与块体采样结果相比，两者的生存曲线基本一致，区
别是块体采样方法能获得更小的幼体标本，但可能

受到化石在地层中的分布均匀程度（参见陈源仁等，

１９９４有关化石分布的一些不均匀情况）及块体采样

大小的影响，有时并不能获得全系列大小的标本，尤
其是采样“块体”不足够大的情况下，容易造成缺少

较大的标本。因此，为了确保在这种条件下的腕足

动物种群生存曲线更符合实际情况，应考虑适当增

加一些传统手捡采样的标本。

５　蒋家桥剖面Ｃ１－０腕足动物种群动

态及古生态学意义

　　蒋家桥剖面Ｃ１－０的腕足动物种类多达１６种，

大小从小于１ｍｍ到２５ｍｍ左右，但个体数目不尽

相同。石燕类和无洞贝类（共３种）有最大的物种丰

度（ｓｐｅｃｉｅｓ　ｒｉｃｈｎｅｓｓ）和多度（ａｂｕｎｄａｎｃｅ），分别占整

体多度的３８．８％ 和３７．２％。穿孔贝类腕足动物（１
种）占１０．８％。小 嘴 贝 类（２种），五 房 贝 类（２种），

无窗贝类（２种），准石燕类（１种），正形贝类（１种），

和长 身 贝 类（１种）只 占 个 体 多 度 的 小 部 分（约

１３．２％），分别为３．９％，１．８％，５．５％，１．９％，０．１％
和０．０４％。下 面 对 该 动 物 群 中 标 本 数 目 较 多 的８
种块体取样的腕足类进行分析（插图９；另外一种见

插图６—８）。

５．１　大小－频率分布

５．１．１　正常钟型

Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｂａｉｉ壳宽范围为０．５—７．０ｍｍ，

其大小－频率分布 表 现 为 中 央 峰 不 甚 明 显 的 似 钟 型

分布（插图９Ａ）。Ｃｙｒｔｉｎａｅｌｌａ？ｈｏｕｉ的大小－频率的

分布也接近正态的单峰态分布（插图９Ｇ），以中间大

小（２—３ｍｍ）个体为主，只是缺少一些小个体标本。

标本数目最小的Ｇｙｐｉｄｕｌａ　ｘｕｉ，壳体宽度的直方图

大致呈钟型 分 布（插 图９Ｈ），以 中 间 大 小（１．７ｍｍ
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左右）个体 为 主，只 是 左 侧 多 出 了 少 量 的 幼 年 期 标

本。Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｌｉａｎｇｉ及Ｘｉａｎｇｉａ　ｌｉａｏｉ类 似 于

正常钟型分布模式（插图９Ｂ，Ｃ），只是右侧多出了少

量的老年期标本，导致向右摆尾；这种情况也很类似

于下面的右斜型。

５．１．２　右斜型

Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｌｉａｎｇｉ及Ｘｉａｎｇｉａ　ｌｉａｏｉ介 于 正

常钟型及右斜型模式之间，而Ｑｉｄｏｎｇｉａ　ｔａｎｉ，Ａｔｈｙ－
ｒｉｓ　ｓｕｐｅｒｖｉｔｔａｔａ及Ｌｅｖｉｐｕｇｎａｘ？ｌｉｕｉ的壳体宽度的

直方图则呈明显的右斜型分布（插图９Ｄ—Ｆ），壳体

较小的一侧有一较明显的峰值。种群中以小个体为

主，随着个体大小的增加，虽有略微波动，但整体数

目逐步减小。

５．２　生存曲线

总体来看，Ｃ１－０动物群各种群的生存曲线呈下

凹型，但下凹程度不同，包括浅凹型、中凹型（即中等

程度的下凹型）及深凹型三种类型，体现了不同程度

的高幼年死亡率。

５．２．１　浅凹型

Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｂａｉｉ种群的生存曲线基本为一条

稍微下凹的直线（插图９Ａ），表示在这个种的生命过

程中，早期死亡率稍高，其余大部分时间死亡率基本

恒定，到老年期死亡率则略微降低。

５．２．２　中凹型

Ｘｉａｎｇｉａ　ｌｉａｏｉ，Ｑｉｄｏｎｇｉａ　ｔａｎｉ，Ｌｅｖｉｐｕｇｎａｘ？

ｌｉｕｉ，Ｃｙｒｔｉｎａｅｌｌａ？ｈｏｕｉ及Ｇｙｐｉｄｕｌａ　ｘｕｉ五 个 种 群

的生存曲线总体为中等程度的下凹型（插图９Ｃ，Ｄ，

Ｆ，Ｇ，Ｈ），表 示 在 整 个 生 命 过 程 中 幼 年 期 有 较 高 的

死亡率，之后在幼年—成年转换期死亡率降低，到成

年—老年期，死 亡 率 则 继 续 降 低，直 至 最 终 全 部 死

亡。

５．２．３　深凹型

Ｉｏｗａｔｒｙｐａｐｓｅｕｄｏｂｏｄｉｎｉ，Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｌｉａｎｇｉ
及Ａｔｈｙｒｉｓ　ｓｕｐｅｒｖｉｔｔａｔａ三 个 种 群 的 生 存 曲 线 呈 深

凹型（插图８，９Ｂ，Ｅ），特点是幼年期死亡率极高，在

幼体向成体转换过程及之后的成年—老年期死亡率

则急剧降低。

５．３　讨论及小结

蒋家桥Ｃ１－０动物群生活于泥灰质软基底，其中

的底栖生物主要是腕足类，其个体及分异度均很丰

富，此外，还见有 少 量 游 泳 类 型 的 菊 石（Ｍａ，１９９８），
说明环境为温暖正常的浅海，包括诸如食物供应、盐

度、氧化－还原条件等均适于底栖生物的生存。
总体来看，该动物群内没有一种腕足类的大小－

频 率 分 布 呈 典 型 的 正 常 钟 型 分 布 模 式，仅 Ｔｈｏ－
ｍａｓａｒｉａ？ｂａｉｉ，Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｌｉａｎｇｉ，Ｘｉａｎｇｉａ　ｌｉａｏｉ，

Ｃｙｒｔｉｎａｅｌｌａ？ｈｏｕｉ及Ｇｙｐｉｄｕｌａ　ｘｕｉ的 直 方 图 有 些

类似钟型分布；多数种类的大小－频率分布图呈幼年

个体占多数，意味着幼年期死亡率高。
该动物群的壳宽及壳长相关生长直线的斜率相

差较大，这种差异应该是由系统发育即进化造成的，
有的种间相关生长直线的斜率虽然无明显差别，但

其外部形态可能有较大的区别，例如Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？

ｂａｉｉ及Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｌｉａｎｇｉ，前 者 铰 合 线 长 度 明 显

长于后者。
生存曲线的形式与该种生物的生长速率、死亡

率及 幼 体 补 充 率（ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ）有 关（Ｎｏｂｌｅ　ａｎｄ
Ｌｏｇａｎ，１９８１），但在化石种群中，无法判断幼体补充

率，而生长速率的差别不足以造成明显的大小－频率

分布形式上 的 区 别（Ｎｏｂｌｅ　ａｎｄ　Ｌｏｇａｎ，１９８１），这 意

味着生存曲 线 式 样 上 的 差 别 主 要 反 映 死 亡 率 的 情

况。本文研究的几种化石种群的生存曲线均表现为

幼年期的高死亡率和较低的中、老年期死亡率，这与

大多数现生无脊椎动物种群的情况一致（Ｎｏｂｌｅ　ａｎｄ
Ｌｏｇａｎ，１９８１）。幼体为主的大小－频率分布和高幼体

死亡率 与 其 生 活 的 泥 质 软 基 底 密 切 相 关（Ｂｉｔｎｅｒ，

２００２），Ｃ１－０动物 群 的 情 况 应 该 相 同，即，泥 灰 质 的

软基底，使得幼年个体易受沉积物掩埋的威胁或纤

毛环易受到混浊水体的阻塞而导致腕足类幼体的大

量死亡（Ｓｕｒｌｙｋ，１９７２；Ｒｉｃｈａｒｄｓ　ａｎｄ　Ｂａｍｂａｃｈ，１９７５；

Ｎｏｂｌｅ　ａｎｄ　Ｌｏｇａｎ，１９８１）。
此后曲线形式的差异可能反映了不同种类对环

境条件适应程度的差异所造成的死亡率或存活率的

不 同。比 如，石 燕 类 Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｂａｉｉ 与 Ｔｈｏ－
ｍａｓａｒｉａ？ｌｉａｎｇｉ具有很相似的生长比，但其生存曲

线不同（Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｂａｉｉ为 浅 凹 型，而Ｔｈｏｍａｓａ－
ｒｉａ？ｌｉａｎｇｉ为深凹型），也即死亡率不同，分别造成

大小－频率分布呈非典型的钟型及右斜型；死亡率不

同的原因可能是由于各自壳形的不同造成的；前者

的壳体形 态 表 现 为 腹 基 面 下 倾 型（ｃａｔａｃｌｉｎｅ），且 铰

合线 较 长，基 面 相 对 发 育，而 后 者 腹 基 面 斜 倾 型

（ａｐｓａｃｌｉｎｅ），绞 合 线 较 短，基 面 相 对 不 发 育，可 能

Ｔｈｏｍａｓａｒｉａ？ｂａｉｉ在适应泥质基底环境的固着及取

食上 效 率 更 好，因 此 死 亡 率 相 对 较 低。石 燕 类

Ｘｉａｎｇｉａ　ｌｉａｏｉ（长－宽及厚－宽的ａ值分别为０．８６及

０．６９）与无窗贝Ａｔｈｙｒｉｓ　ｓｕｐｅｒｖｉｔｔａｔａ（长－宽及厚－宽
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插图９　蒋家桥剖面Ｃ１－０动物群的腕足动物大小－频率直方图及生存曲线

Ｓｉｚｅ－ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ　ｃｕｒｖｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｃ１－０ｂｒａｃｈｉｏｐｏｄ　ｆａｕｎａ

的ａ值分别为０．８６及０．６４），具有很相似的生长比

（Ｌüａｎｄ　Ｍａ，２０１７），但 因 生 存 曲 线 有 些 不 同

（Ｘｉａｎｇｉａ　ｌｉａｏｉ为 中 凹 型，而Ａｔｈｙｒｉｓ　ｓｕｐｅｒｖｉｔｔａｔａ
为深凹型，前者幼年死亡率相对较低），形成了不同

形式的大小－频率分布，Ｘｉａｎｇｉａ　ｌｉａｏｉ为介于正常钟

型及右斜型模式之间，Ａｔｈｙｒｉｓ　ｓｕｐｅｒｖｉｔｔａｔａ为右斜

型；Ｘｉａｎｇｉａ　ｌｉａｏｉ幼 年 壳 体 中 槽 中 隆 相 对 发 育，而

Ａｔｈｙｒｉｓ　ｓｕｐｅｒｖｉｔｔａｔａ 则 到 近 成 年 期 才 开 始 出 现 槽
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隆（Ｌüａｎｄ　Ｍａ，２０１７），说明前者幼年期的取食系统

更加有效，这也可能是前者较后者幼年期死亡率偏

低的原因。可以看出，对于具有同样或类似生长比

的物 种 来 说，其 存 活 率／死 亡 率 的 不 同 可 以 造 成 大

小－频率分布式样的不同，而死亡率的不同则可能反

映了不同种生物（系统发育所引起的）对该环境的适

应能力的差异。

６　结　论

采样方法可以不同程度地影响腕足动物种群的

大小－频率分布 及 生 存 曲 线。用 传 统 手 捡 的 方 法 采

集剖面表面风化残留的样品，与块体采样相比，往往

缺乏幼年—“少年”，甚 至 是“青 年 期”的 标 本。统 计

结果表明，采样标本数目较少时，传统人工手检与块

体采样的方法 对 腕 足 动 物 种 群 的 大 小－频 率 分 布 及

生存曲线结果影响较大，若采样标本原地埋藏，也未

遭受次生的搬运、分选及选择性破坏，数目又足够大

（例如大于３００）且 没 有 人 为 对 壳 体 大 小 的 挑 拣，采

样方法对生存曲线结果影响不大。有些情况下（例

如，化石标本的不均匀分布），为了使得腕足动物种

群生存曲线看起来与野外的观察更加一致，工作中

应尽量采用两种方法相结合，以获得最接近真实情

况的生存曲线。
蒋家桥剖 面Ｃ１－０动 物 群 除Ｃｙｒｔｉｎａｅｌｌａ？ｈｏｕｉ

有些接近于正常钟型分布模式外，其他腕足类的大

小－频率分布均呈典型的或类似于右斜型分布模式，
但总体来看，各种群的生存曲线呈不同程度的下凹

型，体现了不同程度的高幼年死亡率，这可能与其生

活的泥灰质软基底密切相关。对于具有同样或类似

生长比的物种来说，其存活率／死亡率的不同可以造

成大小－频率分布式样的不同，而死亡率的不同则可

能反映了不同种生物（系统发育所引起的）对该环境

的适应能力的差异，例如不同的壳形可能导致的应

对软基底及取食效率的区别。
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