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　　提要　化石居群具有丰富的生物学与生态学内涵，相关研究是古生物学和古生态学的重要内容之一。通过研

究居群，能够了解其生长规模的变化及结构，并推测其生长环境。在云南曲靖龙王庙采石场志留系关底组下部采

集到一层腕足类，以无洞贝Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ这一种占优势，其中铰合标本共计３８１枚。通过居群结构分析，

其大小－频率曲线呈正态分布且略微负倾，显示成年个体标本占居群的主体；生存分析显示幼年到成年个体曲线略

微上凸，成年至老年大个体曲线下凹，暗示多数个体能发育至成体甚至老年大个体，这表明其所属环境适宜其生

存。回归分析显示：该种个体生长过程中有些大个体变得较为横宽；大个体的壳厚不稳定；随着个体凸度变大，其

槽隆发育程度逐渐增强。考虑到腕足动物个体大小受长宽厚综合影响，用体积作为指标来表达个体大小更为准

确。结合已有研究，本文用密度法拟合出腕足动物体型大小公式，可为相关研究提供参考。
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１　前　言

生物通常并非以单独的个体存在，而多是以居
群的形式生活。就古生物而言，由于化石会受到保
存情况及采集层位出露的影响，因而相关研究中，将
一定地理范围内埋藏和相对局限且岩性相同的地层

间隔内（同一层位）的同种个体作为一个化石居群
（戎嘉余，１９８６；李荣玉，１９９６）。虽然化石居群可能
会受到埋藏和时间均化过程的影响，但在沉积速率
较快、时间均化作用小的环境中，原地埋藏的化石可
以较为忠实地反映生物体存活时的面貌（Ｋｉｄｗｅｌｌ
ａｎｄ　Ｂｏｓｅｎｃｅ，１９９１）。
居群生长规模的变化以及居群结构（居群中个

体的年龄分布情况）可以为适应环境而进行调整（李
荣玉，１９９６），因此居群具有丰富的生态学内涵。通
过居群研究，还能够了解该居群种的个体发育过程
及变异情况，从而为系统古生物研究提供确实的依
据。云南曲靖地区志留系关底组腕足动物群多样性

较低，但丰度很高。王雪（１９９５）对该组的腕足动物
的４个种进行了居群生态学研究，初步阐述了的居
群结构与沉积环境、居群形态变异与沉积环境之间
的关系。但囿于研究主题，该文并未展示及深入探
讨某个种个体发育过程中的形态变异。本文通过对
该地层中无洞贝Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ进行居群
分析，了解该居群的结构；对个体发育各阶段的标本
进行分析，展示其形态在不同生长阶段的变化情况，
并推测它们的生态意义；同时通过磨制切片，对该种
进行系统古生物学研究，揭示其内部构造。此外，针
对传统研究上对腕足动物体型大小指标使用的不

足，通过拟合无洞贝类体积的计算公式以找出新的
解决方案。

２　研究材料

本文研究材料由黄冰等于２０１４年采自云南省曲
靖市南约２ｋｍ的龙王庙村旁采石场（２５°２７＇３５．５０"Ｎ，

１０３°４７＇０２．６３"Ｅ，插图１）。本区志留系从下到上分
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别为关底组、妙高组和玉龙寺组（方润森等，１９８５）。
该剖面关底组出露良好，以灰绿色泥岩为主，夹少量
灰色薄层至中厚层泥质粉砂岩、细砂岩，偶见紫红色
泥岩。该组其顶底均为植被、建筑物以及高速公路
所覆盖，其中关底组出露地层中富含腕足动物、珊瑚
等（Ｚｈａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４）。
关底组一名由丁文江、王曰伦（１９３７）命名于滇

东马龙县易隆—关底间，参考剖面位于滇东曲靖城
西南的岳家山，以紫红、黄绿或灰绿色泥岩、泥质粉
砂岩为主，夹泥灰岩。相关研究多将其分为两段，上
段为关底段，下段为岳家山段（林宝玉等，１９９８）。黄
冰等（２０１１）认为关底组上、下两部分岩性相似，且化
石组合特征差别有限，故将其合并，本文研究材料采
自关底组中下部。
关底组富含大量的腕足类，但多样性较低，以

Ｒｅｔｚｉｅｌｌａ　ｕｎｉｐｌｉｃａｔａ，Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ 及 “Ｓｔｒｉ－
ｉｓｐｉｒｉｆｅｒ”ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ为主。在不同的化石层位
中，这３种的丰度并不一样。有时一个化石层中某
一个种大量出现，而几乎没有另外的种。它们受不
同层位所处环境的影响，因而可以推测当时的水体
环境适宜腕足类的生长，而且表明在海侵海退的沉

积旋回中，水深、基底性质及其他控制因素是变化着
的。已有研究识别出其中含有在正常浅水环境中生
存的Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ－Ｒｅｔｚｉｅｌｌａ　ｕｎｉｐｌｉｃａｔａ－Ｓｔｒｉｉｓｐｉｒｉｆｅｒ群
落（Ｗａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，１９８７）。基于腕足类的低多样性，
高丰度，同性质的大小分布和其他生态特征，该群落
分布在水深为ＢＡ２和ＢＡ３（ＢＡ—Ｂｅｎｔｈｉｃ　Ａｓｓｅｍ－
ｂｌａｇｅ即底栖组合，可指示生活水体深度，见Ｂｏｕ－
ｃｏｔ，１９７５）的水体之间（戎嘉余，１９８６）。
本文主要对上述群落中Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ一个

种的单层（及紧邻层）标本进行研究，涉及材料均为
手捡标本（标本的小个体、大个体为无差别采集），共
计３８１枚。最新研究证实手捡标本可以反映居群面
貌（吕丹、马学平，２０１７），因而基于上述标本对Ａｔ－
ｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ进行居群分析并探讨其个体生长过
程中的变异是可行的。研究涉及标本外形整体保存
较为完整，由于壳壁较薄，个别标本壳质风化仅存内
核。标本均为铰合保存的个体，个别有轻微变形，可
以认为这些标本大致为原地埋藏。化石个体的壳长
从最小６．０９ｍｍ到最大３７．５９ｍｍ之间均有分布
（表Ⅰ）；壳体轮廓多为纵长，成年个体部分轮廓横
宽，且凸度变化较大。

插图１　材料产地的地理位置示意图（★为化石采集点）。Ａ．云南省部分行政区区划图；Ｂ．产地位置交通图。

Ｌｏｃａｔｉｏｎ　ｍａｐ．Ｔｈｅ　ｓｔａｒ　ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｔｈｅ　ｌｏｃａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｓａｍｐｌｅ　ｓｉｔｅ．Ａ．Ｍａｐ　ｏｆ　ａ　ｐａｒｔ　ｏｆ　Ｙｕｎｎａｎ　Ｐｒｏｖｉｎｃｅ；Ｂ．Ｔｒａｆｆｉｃ　ｍａｐ　ｓｈｏｗｉｎｇ　ｔｈｅ　ｌｏｃａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｓａｍｐｌｅ　ｓｉｔｅ．
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表Ⅰ　基于３８１枚Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ的壳长、壳宽、壳厚的统计结果

Ｓｔａｔｉｓｔｉｃ　ｒｅｓｕｌｔｓ　ｏｆ　ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ　ｆｏｒ　３８１ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ｏｆ　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ．

数量（Ｎ）＝３８１ 壳长 壳宽 壳厚

最小值（Ｍｉｎ） ６．０９　 ６．４５　 ２．６３

最大值（Ｍａｘ） ３７．５９　 ５６．６４　 １８．２４

平均值（Ｍｅａｎ） １６．７０　 １５．５５　 ８．３６

方差（Ｖａｒｉａｎｃｅ） １８．９５　 １９．４７　 ８．５９

偏斜度（Ｓｋｅｗｎｅｓｓ） ０．４１　 ２．３７　 ０．８０

３　居群研究

居群结构的分析方法有很多种，主要包括：１）寿
命表（Ｌｉｆｅ　ｔａｂｌｅ），该图表包括某一居群开始阶段生
存下来的数目、死亡率以及该居群生存期间内个体
成员的平均估计寿命（Ｄｅｅｖｅｙ，１９４７）；２）大小－频率
直方图（Ｓｉｚｅ　Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ　Ｈｉｓｔｏｇｒａｍ），指示某一个体
大小区间内样本数量出现的频率（Ｒｉｃｈａｒｄｓ　ａｎｄ
Ｂａｍｂａｃｈ，１９７５）；３）幸存分析（Ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ　ａｎａｌｙ－
ｓｉｓ），即生存曲线分析（Ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ　ｃｕｒｖｅ　ａｎａｌｙ－
ｓｉｓ），将居群内的个体看作同时出生或同时产卵的，
居群中的个体在陆续死亡后会留下一定数量的幸存

者。如果分别用个体数目和寿命为纵、横坐标轴，绘
制得到的曲线即是生存曲线（Ｄｏｄｄ　ａｎｄ　Ｓｔａｎｔｏｎ，

１９９０）；４）回归分析（Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ　ａｎａｌｙｓｉｓ），指将两种
或两种以上变量间的关系通过数学表达式展现出来

的一种统计分析方法（Ｙｕｌｅ，１８９７），也是传统系统
古生物研究中最常用的方法。
笔者希望通过上述几种方法了解云南曲靖关底

组腕足类无洞贝Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ居群的结
构。其中，由于生存曲线可以将寿命表中的信息表
达出来，本文便不再单独计算寿命表。

３．１　大小－频率直方图
大小－频率直方图用以描述个体大小在居群中

的分布情况，个体大小是化石形态学特征上最为直
观的表现形式，如长、宽、厚等参数。由于一般认为
同一层位、同一种的最大个体代表最大年龄（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，其结论基本一致
（陈源仁等，１９９４）。通过对这些参数的度量，并以此
绘出大小－频率直方图，从而反映出居群的死亡率随
个体大小的变化，了解居群结构。

直方图根据拟合后的情况有三种类型（Ｆａｇｅｒ－

ｓｔｒｏｍ，１９６４）：１）以小个体为主体的正斜型（ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ
ｓｋｅｗｅｄ）；２）以中间大小为主体的钟型（ｂｅｌｌ－ｓｈａｐｅｄ）；

３）以大个体为主的负斜型（ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ　ｓｋｅｗｅｄ）。
对３８１枚标本进行长、宽、厚度量后，对壳长绘

制直方图（插图２），直方图拟合的结果符合正态分
布且略微负斜，峰值出现在度量数据值１５ｍｍ 附
近，可以认为该居群多数个体可以生存至成年，表明
环境较为适宜其生存。

插图２　壳长大小－频率直方图

Ｓｉｚｅ－ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ　ｂｙ　ｌｅｎｇｔｈ．

３．２　生存曲线分析
为更进一步了解Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ居群结构，

我们绘制了该居群的生存曲线。生存曲线是以生存
个体百分数为纵坐标（对数坐标），以个体的生存时
间为横坐标绘制出的曲线。腕足动物个体的大小与
其生存时间基本呈线性相关（详见下文），因而有时
可以直接用壳长或壳宽进行生存分析。事实上，古
生物学软件Ｐａｓｔ（２．１７版）生存曲线分析要求的数
据即为个体大小值（黄冰等，２０１３）。本研究也同时
采用标准生存曲线绘制方法，具体公式及使用方法
见Ｄｏｄｄ和Ｓｔａｎｔｏｎ（１９９０）、李荣玉（１９９６）。
生存曲线可以反映出居群各个阶段的死亡率的

高低，曲线越陡，死亡率越高；相反，曲线越平缓，死
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亡率越低。本文运用Ｐａｓｔ软件绘制出两种生存曲
线（插图３），从图中可以看出，两种方法得出的曲线
类型结论基本一致，支持了大小－频率直方图得出的
居群结构。生存分析显示，个体很小时，曲线相对平
缓，死亡率低；随即曲线变陡，中间个体死亡率增大；

到了大个体时，曲线再次趋于平缓。这表明环境适
宜居群中小个体的生长，大多数个体可以生长到成
年体直至老年体，到了中老年个体时曲线下凹，可以
认为是个体已经发育到了成熟期，到了自然死亡的
年龄。

插图３　壳长生存曲线，Ａ．标准生存曲线法绘制的生存曲线；Ｂ．壳长数据直接绘制的生存曲线。

Ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ　ｃｕｒｖｅｓ　ｂｙ　ｌｅｎｇｔｈ，Ａ．ｕｓｉｎｇ　ｔｒａｄｉｔｉｏｎａｌ　ｓｔａｎｄａｒｄ　ｍｅｔｈｏｄ；Ｂ．ｄｉｒｅｃｔｌｙ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　ｄａｔａ　ｏｆ　ｌｅｎｇｔｈ．

　　根据已有研究（Ｓｍｉｔｈ，１９７６；Ｃｏｐｐｅｒ，１９７７），多
数无洞贝类在生命早期是以肉茎固着在生物碎屑或

小的硬体上生活的。其两壳的开口方向背离基底，
容易摄取养分，故而其幼年死亡率低；后期则肉茎萎
缩退化，而采取躺卧在基底上的生活方式，所以可以
认为当个体发育到一定大小（该居群是在壳长１２—

１５ｍｍ左右）时，与基底接触，纤毛环受到基底的淤
泥阻塞，摄食不易，不再适宜当时的环境，随即死亡。
当然也存在一定数量的个体，捱过了这个过程而生
长到了更大的体型。

３．３　回归分析
由一对相关变量在平面直角坐标系上的投影图

形称为相关生长线（ｌｉｎｅ　ｏｆ　ｒｅｌａｔｉｖｅ　ｇｒｏｗｔｈ）。如果生
物体大小轮廓在个体发育过程中不变，称为等速生长
（ｉｓｏｍｅｔｒｉｃ　ｇｒｏｗｔｈ）；如果比例是变化的，则称为异速
生长（ａｎｉｓｏｍｅｔｒｉｃ　ｇｒｏｗｔｈ或ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ　ｇｒｏｗｔｈ）。
大多数海洋底栖古无脊椎动物的相关生长线可

表示为直线方程：

ｙ＝ａｘ＋ｂ

其中ａ，ｂ为常数，ｘ、ｙ一般分别代表长、宽。这
个方程表明它们的生长方式符合等速生长模型。传
统的腕足动物系统古生物研究中，往往都会绘制壳
长壳宽的散点图，并进行回归分析，得出一个线性回
归（ｌｉｎｅａｒ　ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ）方程。这表明腕足动物符合等

速生长模型（Ｗｉｌｌｉａｍｓ，１９６２），或轻微的异速生长模
型（Ｊａｍｅｓ　ｅｔ　ａｌ．，１９９２）。腕足动物的两对变量如
“壳长与壳宽”，“壳宽与壳厚”常被用来做回归分析
（Ｗｉｌｌｉａｍｓ，１９６２）。在理想条件下，从胚壳开始，腕
足动物的生长率在各个方向上保持不变，最大壳宽
“ｙ”和壳长“ｘ”服从ｙ＝ｂ＋ａｘ。其中ａ为生长率，而

ｂ为初始状态（黄冰，２００７）。

３．３．１　壳长、壳宽及壳厚的回归分析
将本文研究的样本度量数据投影到以壳长、壳

宽分别为Ｘ、Ｙ轴的坐标轴上并进行回归分析（插图

４－Ａ），不难发现，代表小个体的点聚合程度较高，而
逐渐生长到大个体时，散点开始向回归线两侧分散，

并且有一部分大个体的散点分布于回归线的上部，

偏离程度略大于在回归线下方的点。这表明有一些
大个体在轮廓上更为横宽。

对壳长、壳厚进行回归分析（插图４－Ｂ），其结果
与上述壳长壳宽回归情况不同，壳长与壳厚的回归
显得不很理想（较壳长、宽回归的高相关性，这里ｒ２

值仅为约０．６），说明壳厚与壳宽之间不是简单的线
性关系所能完全解释的，该居群个体在壳体厚度变
异范围较大。从图中可以发现，不同个体在壳长大
小相近的情况下，壳厚表现出相差较大的情况，且随
着个体的逐渐增大，相同壳长标本对应的壳厚数值
的区间也逐渐增大，大个体的离散程度更高，表明大
个体标本壳厚变化范围更大。
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插图４　壳长、壳宽及壳厚的回归分析，Ａ．壳长与壳宽；Ｂ．壳长与壳厚。

Ａ．Ｒｅｓｕｌｔｓ　ｏｆ　ｓｉｍｐｌｅ　ｌｉｎｅａｒ　ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｌｅｎｇｔｈ／ｗｉｄｔｈ；Ｂ．Ｒｅｓｕｌｔｓ　ｏｆ　ｓｉｍｐｌｅ　ｌｉｎｅａｒ　ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｌｅｎｇｔｈ／ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ．

３．３．２　壳厚、壳长与中槽幅度的回归分析
该种多数个体壳前缘发育中槽，以壳厚、中槽幅

度（中槽处最高点到最低点的距离）及壳长、中槽幅
度分别进行回归分析（插图５－Ａ，Ｂ）。从回归分析可
以发现，壳长与中槽幅度的相关性不如壳厚与中槽
幅度高（Ｒ２＝０．６７４６对Ｒ２＝０．７３２５），这表明壳厚

与中槽发育程度的关系更为紧密。同时为了更直观
地了解该居群个体中槽的变化情况，我们选择了１４
枚不同大小的标本图示其中槽发育情况（插图６）。
可以看出个体发育过程中，中槽和中隆发生了明显
的变化，从前接合缘平直渐进式发育到前接合缘呈
单褶型，且幅度逐渐增大。

插图５　壳厚、壳长与中槽幅度的回归分析，Ａ．壳厚与中槽幅度；Ｂ．壳长与中槽幅度。

Ａ．Ｒｅｓｕｌｔｓ　ｏｆ　ｓｉｍｐｌｅ　ｌｉｎｅａｒ　ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ／ｓｕｌｃｕｓ　ｒａｎｇｅ；Ｂ．Ｒｅｓｕｌｔｓ　ｏｆ　ｓｉｍｐｌｅ　ｌｉｎｅａｒ　ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｌｅｎｇｔｈ／ｓｕｌｃｕｓ　ｒａｎｇｅ．

插图６　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ，示不同大小标本的前接合缘发育形式

Ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ｏｆ　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ　ｗｉｔｈ　ｖａｒｉｅｄ　ｓｉｚｅｓ，ｓｈｏｗｉｎｇ　ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ　ｏｆ　ｔｈｅ　ａｎｔｅｒｉｏｒ　ｃｏｍｍｉｓｓｕｒｅ
１—１４．ａ．背视；ｂ．前视。

１—１４．ａ．ｄｏｒｓａｌ　ｖｉｅｗ；ｂ．ａｎｔｅｒｉｏｒ　ｖｉｅｗ．
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　　一种解释是中槽发育的个体有利于形成较大的
面积承受个体的质量，减小压强，使得其平躺在泥质
含量较高的基底上的时候不易下沉，以致堵塞腕腔
（见王雪，１９９５）。结合上文中壳长与壳宽、壳长与壳
厚的回归分析结果，可以认为该居群个体在长成大
个体时，有些个体向横宽、肿胀（壳厚加大）、或中槽
幅度增加的方向变异。我们可以推测，这些变异形
式增加了该无洞贝与其生存基底的接触面积，是其
为了防止个体下沉而作的生态尝试。

４　无洞贝类体积的估算问题

体型是生物体最重要的特征之一（Ｃａｌｄｅｒ，

１９８４），它与物种的繁殖、发育及生态有密切关系
（Ｂｏｎｎｅｒ，１９６５），是生物体生理过程的制约条件
（Ｃｏｔｇｒｅａｖｅ，１９９３）。它能调控生物个体与环境的关
系，并可以反映出某些演化模式（Ｍｃｋｉｎｎｅｙ，１９９０）。

体型变化是微进化与宏进化之间最直接的纽带

（Ｊａｂｌｏｎｓｋｉ，１９９７）。对于大多数古生物化石，体型数
据也是最容易获得的数据之一，因而相关研究颇多。

就腕足动物而言，通常用壳长或壳宽来进行体型
研究。

前文对Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ的居群研究表明，它
在个体发育过程中，相近壳长及壳宽的标本之间，壳
厚的变化范围较大，而壳宽也偶尔存在类似的现象。
“个体大小”通常是用于描述个体所占空间的大小，

其更为严谨的表达形式应为个体的体积（ｂｏｄｙ　ｖｏｌ－
ｕｍｅ）。多数情况下，对腕足类壳长或壳宽的分析是
能够满足研究需要的，然而有些腕足类，如本文研究
的无洞贝类，在长至成年壳体时，壳体厚度会发生较
大的变化，这时只用壳长或壳宽代表个体大小就有
可能会使结果产生偏差。

Ｎｏｖａｃｋ－Ｇｏｔｔｓｈａｌｌ（２００８）的研究提供了一个较
为准确的方法来计算无脊椎动物的体积，通过测量
化石的长（Ａ）、宽（Ｔ）、厚（Ｄ），获取生物的体型数
据，以这三个参数作为体积计算的变量，根据化石的
实际形态区分出三种计算方程：

１）适用于一般性的无脊椎动物的体积（Ｖ）：

Ｖ１＝０．５４４（ＡＴＤ）０．８９６　　　 （１）

２）适用于形似椭球体的无脊椎动物的体积：

Ｖ２＝（ＡＴＤπ）／６　　　　　 （２）

３）适用于形似锥体的无脊椎动物的体积：

Ｖ３＝（ＡＴＤπ）／１２　　　　　 （３）

为确定上述方程是否适用于本文中的Ａｔｒｙ－
ｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ，笔者对其有效性进行了进一步验证。
个体体积大小可以通过测量个体在具有度量功

能的容器（如：量筒）中排开水的体积所获得。但是
由于此方法测量体积较为繁复，可操作性不强，相比
之下测量质量（Ｍ）要方便许多，均匀致密物体的体
积可以通过质量（Ｍ）除以密度（ρ）来获得。
前文已经提到，来自相同层位上同一种组成的

化石居群，可以认为其个体间的岩石岩性是一样的，
所以同层标本间的密度基本一致。
首先，对一定数量的Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ个体标

本用排水法获得其总体积值（Ｖ排），通过电子秤获
得这些标本的总质量（Ｍ），求得其平均密度（ρ）为

２．８２７９（ｇ／ｃｍ３）；然后以此密度值为标准称量各枚
标本的质量，从而得出各个体的真实体积（Ｖ４）。同
时将上述三个方程计算出的体积投影到以个体从小

到大编号，并以其为横坐标，以体积为纵坐标的坐标
系中，获得散点图（插图７）。从图中可以发现，基本
支持了 Ｎｏｖａｃｋ－Ｇｏｔｔｓｈａｌｌ（２００８）的研究，通过密度
获得的体积（Ｖ４）与上述三个方程相似，且位于Ｖ１、

Ｖ２和Ｖ３之间。
基于 Ｎｏｖａｃｋ－Ｇｏｔｔｓｈａｌｌ（２００８）研究得出的公

式，即适用于形似椭球体的无脊椎动物的体积公式：

Ｖ２＝（ＡＴＤπ）／６；适用于形似锥体的无脊椎动物的
体积公式：Ｖ３＝（ＡＴＤπ）／１２。由于本文研究的种在
幼年个体较为扁平，成年个体形态肿胀，形似椭球，
可以推测该种的体积 Ｖ是 ＡＴＤπ的某一倍数ｋ（ｋ
介于１／６与１／１２之间），对数据统计拟合后发现

ＡＴＤπ的３／２５倍和通过密度法获得的体积值较吻
合。将密 度 法 得 出 的 体 积 （Ｖ４）与 公 式 Ｖ＝
（３ＡＴＤπ）／２５得出的体积值一起投入到以编号为横
轴，体积为纵轴的坐标轴中，从图中（插图８）可以看
出两种方式得出的散点分布一致，说明公式 Ｖ＝
（３ＡＴＤπ）／２５得出的值可以较为真实地反映实际
体积。
为进一步确认３／２５可以作为该种体积的计算

公式中的常数，笔者对其进行了验证：首先分别在将
密度法获得的体积值为横轴与公式Ｖ＝（３ＡＴＤπ）／２５
得出的体积值为纵轴的坐标轴中，对二者进行回归
分析，得出的回归方程为ｙ＝０．９６６７ｘ＋０．０２３６，ｒ２

高达０．９８４４（插图９），说明该拟合是可信的。拟合
公式的截距和斜率分别为０．０２３６和０．９６６７，两者分
别非常接近０和１，即ｙ（计算值）与ｘ（测量真实值）
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近似相等。因此，本研究认为该种体积公式可以表
达为：

Ｖ＝（３ＡＴＤπ）／２５　　　　 　（４）

对该公式获得的体积开立方根后作生存曲线

（插图１０），可以发现它与以壳长为标准获得的生存
曲线（插图３－Ａ）虽然接近，但仍存在一定程度的差
异：体积立方根生存曲线比壳长生存曲线在大个体
上显示更为平缓。那么哪一种生存曲线更加接近真
实情况呢？壳长生存曲线的强烈转折出现在老年个

体上（壳长区间在２５—３０ｍｍ），从上文中壳长与壳
厚、壳长与壳宽的回归分析表明，该居群大个体的壳
宽与壳厚发生了变异，与壳长不再按比例生长，故而

插图７　通过４种方法获得３０８枚无洞贝Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ体积的散点图

Ｓｃａｔｔｅｒ　ｐｌｏｔ　ｏｆ　ｂｏｄｙ　ｖｏｌｕｍｅ　ｏｆ　３０８ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ　ｏｆ

Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　ｂｙ　４ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｍｅｔｈｏｄｓ．

插图８　密度法与本文推导的拟合公式获得的体积值散点图

Ｓｃａｔｔｅｒ　ｐｌｏｔ　ｏｆ　ｂｏｄｙ　ｖｏｌｕｍｅ　ｂｙ　ｄｅｎｓｉｔｙ　ｍｅｔｈｏｄ　ａｎｄ　ｆｉｔｔｅｄ

ｆｕｎｃｔｉｏｎ　ｂｙ　ｔｈｉｓ　ｓｔｕｄｙ．

插图９　密度法获得的体积与公式法体积回归分析图

Ｒｅｓｕｌｔｓ　ｏｆ　ｓｉｍｐｌｅ　ｌｉｎｅａｒ　ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｂｙ　ｄｅｎｓｉｔｙ　ｍｅｔｈｏｄ

ａｎｄ　ｆｉｔｔｅｄ　ｆｕｎｃｔｉｏｎ　ｂｙ　ｔｈｉｓ　ｓｔｕｄｙ．

插图１０　体积立方根生存曲线

Ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ　ｃｕｒｖｅ　ｂｙ　ｔｈｅ　ｃｕｂｉｃ　ｒｏｏｔ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｖｏｌｕｍｅ．

不能认为相同的壳长可以准确地反映个体处于相同

的年龄段内。而体积开立方根后可以均化或平衡壳
宽与壳厚变异所带来的影响。因此，我们推荐未来
相关个体发育研究能在条件允许的情况下，采用体
积而非单纯的壳长、宽来进行统计分析。

５　结　论

居群作为生物响应生态环境的最小集群单位，

其规模、结构的变化，以及居群内的形态变异等会受

到生物内部和外部环境的影响。本文运用大小－频

率直方图、生存曲线、回归分析以及体积参数等方法

研究了云南曲靖关底组腕足类无洞贝Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ

ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ居群的结构特征，得出以下几点结论：
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１）该居群以中到大个体为主，表明其所栖居的

底质环境较为适宜，多数个体能生长至成年。这一

现象可能与该类分子在成体时肉茎萎缩退化，由肉

茎固着的生存方式转变为平躺，从而不再适宜环境

有一定关联。

２）壳长与壳宽、壳长与壳厚的回归分析结果表

明该居群个体在成长为大个体时向横宽的形式变

异，以适应较为动荡的底栖环境。此外，该种另一个

重要的形态变化是小个体到大个体中槽、中隆发育

强度逐渐增大。

３）无洞贝类的外部体型特征较为相似，可以将

Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ的体积公式Ｖ＝（３ＡＴＤπ）／２５（Ａ、

Ｔ、Ｄ分别为长、宽、厚）推广到整个无洞贝类，未来

相关个体发育研究中，建议用体积而非单纯的壳长

或壳宽来进行分析。

６　系统古生物学

小嘴贝亚门　Ｓｕｂｐｈｙｌｕｍ　Ｒｈｙｎｃｈｏｎｅｌｌｉｆｏｒｍｅａ　Ｗｉｌ－

ｌｉａｍｓ　ｅｔ　ａｌ．，１９９６

小嘴贝纲　Ｃｌａｓｓ　Ｒｈｙｎｃｈｏｎｅｌｌａｔａ　Ｗｉｌｌｉａｍｓ　ｅｔ　ａｌ．，１９９６

无洞贝目　Ｏｒｄｅｒ　Ａｔｒｙｐｉｄａ　Ｒｚｈｏｎｓｎｉｔｓｋａｉａ，１９６０

光无洞贝亚目　Ｓｕｂｏｒｄｅｒ　Ｌｉｓｓａｔｒｙｐｉｄｉｎａ　Ｃｏｐｐｅｒ，１９９６

光无洞贝超科　Ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ　Ｌｉｓｓａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　Ｔｗｅｎ－

ｈｏｆｅｌ，１９１４

光无洞贝科　Ｆａｍｉｌｙ　Ｌｉｓｓａｔｒｙｐｉｄａｅ　Ｔｗｅｎｈｏｆｅｌ，１９１４

仿无洞贝属　Ｇｅｎｕｓ　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　Ｍｉｔｃｈｅｌｌ　ａｎｄ　Ｄｕｎ，１９２０

福克斯仿无洞贝　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ，１９７９
（插图１１—１４）

１９７４　Ａｔｒｙｐｅｌｌａ　ｌｅｎｔｉｆｏｒｍｉｓ　Ｗａｎｇ，戎嘉余等，２０５页，图版９６，图

１８，２３。

１９７４　Ａｔｒｙｐｅｌｌａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ，ｐ．９６３—９７７，ｐｌｓ．１，２．

１９７９　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ，ｐ．２２０８，ｐｌ．１，ｆｉｇｓ．２２—４８．

１９８０　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ　Ｗａｎｇ，Ｒｏｎｇ　ａｎｄ　Ｙａｎｇ，王钰等，１１２

页，图版Ⅰ，图１—１６；图版Ⅱ，图１２，１３；图版Ⅲ，图６—９，１１，

１２，１４，１６，１７；图版Ⅳ，图１，５；插图６，９，１０，１２。

１９８０　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｄｏｒｓｏｃｏｎｖｅｘａ　Ｗａｎｇ，Ｒｏｎｇ　ａｎｄ　Ｙａｎｇ，王钰等，

１１２页，图版Ⅱ，图１—１１，１４—１７；图版Ⅲ，图１０，１３；图版Ⅳ，

图２，６，８，９。

１９８２　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ，Ｊｏｎｅｓ　ａｎｄ　Ｒｏｎｇ，ｐ．９２４—９３７，ｐｌ．４，

ｆｉｇｓ．１—３６．

１９８５　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ　Ｗａｎｇ，Ｒｏｎｇ　ａｎｄ　Ｙａｎｇ，方润森，５７

页，图版Ⅴ，图４。

１９８５　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｄｏｒｓｏｃｏｎｖｅｘａ　Ｗａｎｇ，Ｒｏｎｇ　ａｎｄ　Ｙａｎｇ，方润森，５７

页，图版Ⅴ，图５。

１９９５　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ，王雪，７４４页。

材料　共３８１枚铰合保存的标本。

鉴定特征　前缘从小个体的近直缘型渐变为大

个体的单褶型；腕螺约为７—１１圈。

描述　贝体轮廓近圆形，壳长通常略大于壳宽，

长宽比平均约为１．０８∶１。成年壳体壳长从６．０９ｍｍ

到３７．５９ｍｍ，壳宽从６．４５ｍｍ到２８．８５ｍｍ，壳厚

从２．６３ｍｍ到１８．２４ｍｍ，最大壳宽一般位于壳体

的中后部。壳顶角较大，约１１５°—１３０°。侧视双凸

型，背壳凸度强于腹壳，曲度均匀（统计数据见表

Ⅰ）。成年个体主端向背方略弯曲。前接合缘在小

个体时稍显平直，至成年个体出现弧形弯曲并呈拱

桥，弧顶指向背方，有时发育成限于壳前部的腹中

槽。壳表光滑无壳饰。

腹内铰齿粗壮，齿板缺失（插图１１）。背内铰板

发育，内铰窝脊向腹侧方伸展；腕棒基为圆柱状，位

于铰板内侧（插图１２）；腕螺７—１１圈，螺顶指向背

壳中央。

插图１１　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ内部构造切面图

Ｓｅｌｅｃｔｅｄ　ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ　ｓｅｃｔｉｏｎ　ｓｈｏｗｉｎｇ　ｉｎｔｅｒｎａｌ　ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ　ｏｆ

Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ．

讨论与比较　戎嘉余等（１９７４）将云南曲靖、大

关地区妙高组的无洞贝类鉴定为Ａｔｒｙｐｅｌｌａ　ｌｅｎｔｉ－

ｆｏｒｍｉｓ（Ｗａｎｇ）。随后Ｃｏｐｐｅｒ（１９７７）基于对产自澳

大利亚新南威尔士Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ材料的研究，发现

Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ与Ａｔｒｙｐｅｌｌａ 的内、外形态特征一致，
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因此将两者列为同义名，并将Ａｔｒｙｐｅｌｌａ一名废弃。

王钰等（１９８０）对Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ一属进行了系统学研

究，同时建立新种Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ（Ｗａｎｇ，

Ｒｏｎｇ　ａｎｄ　Ｙａｎｇ），并将志留系罗德洛统妙高组的

Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｌｅｎｔｉｆｏｒｍｉｓ （Ｗａｎｇ）重新厘定为该新

种。该研究同时保留了Ａ．ｌｅｎｔｉｆｏｒｍｉｓ这一种名，

将志留系兰多维列统秀山组与宁强组的同类标本归

为Ａ．ｌｅｎｔｉｆｏｒｍｉｓ。Ｊｏｎｅｓ和 Ｒｏｎｇ（１９８２），运用传

统系统分类学结合定量分析，比较了加拿大与华南

的Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ动物群，对Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ的几个种进

行了厘定，并将Ａ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ和Ａ．ｄｏｒｓｏｃｏｎｖｅｘａ

厘定为Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ。方润森等（１９８５）

将云南曲靖地区相关标本鉴定为Ａ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ，

Ａ．ｄｏｒｓｏｃｏｎｖｅｘａ以及Ａ．ｉｎｆｌａｔａ三种，认为其中

Ａ．ｄｏｒｓｏｃｏｎｖｅｘａ与Ａ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ相比，前者的背

壳凸度更为强烈，前缘向背方作舌状伸突，轮廓更长。

本文根据Ｊｏｎｅｓ和Ｒｏｎｇ（１９８２）的研究，赞同将前两个

种厘定为Ａ．ｆｏｘｉ，同时本文的研究数据也表明，该种

的背壳凸度及轮廓存在一定程度的种内变异（插图

１３，１４），支持上述两种归为Ａ．ｆｏｘｉ的结论。

该种与Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｌｅｎｔｉｆｏｒｍｉｓ相比，铰合缘

与侧缘弯曲相连，主端明显地向背方突伸，且铰板狭

窄，内铰窝脊发育且长于后者（王钰等，１９８０）。Ａｔ－

ｒｙｐｏｉｄｅａ　ｉｎｆｌａｔａ与Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ相比，前者的

铰合线接近于壳宽，显得更为直长，在壳体前端发育

有少数粗大且不规则的同心层。主端更向背方突

隆，铰板变窄，内铰窝脊先向腹方伸展，再转向腹侧

方（王钰等，１９８０；方润森等，１９８５）。

产地及层位　云南曲靖；志留系罗德洛统关

底组。

插图１２　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ系统切面图（各切面右下角数字为该切面距壳顶的厚度）

Ｓｅｒｉｅｓ　ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ　ｓｅｃｔｉｏｎｓ　ｏｆ　Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ．Ｎｕｍｂｅｒｓ　ａｔ　ｂｏｔｔｏｍ　ｒｉｇｈｔ　ｏｆ　ｅａｃｈ　ｓｅｃｔｉｏｎ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｄｉｓｔａｎｃｅ　ｆｒｏｍ　ｓｈｅｌｌ　ａｐｅｘ．
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插图１３　云南曲靖志留系关底组Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ

Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｋｕａｎｔｉ　Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ（ｕｐｐｅｒ　Ｌｕｄｌｏｗ）ｉｎ　Ｑｕｊｉｎｇ，Ｙｕｎｎａｎ．

１—１１．ａ．腹视；ｂ．背视；ｃ．侧视；ｄ．前视；ｅ．后视。

１—１１．ａ．ｖｅｎｔｒａｌ　ｖｉｅｗ；ｂ．ｄｏｒｓａｌ　ｖｉｅｗ；ｃ．ｌａｔｅｒａｌ　ｖｉｅｗ；ｄ．ａｎｔｅｒｉｏｒ　ｖｉｅｗ；ｅ．ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ　ｖｉｅｗ．
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插图１４　云南曲靖志留系关底组腕足类无洞贝Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ

Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｋｕａｎｔｉ　Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ（ｕｐｐｅｒ　Ｌｕｄｌｏｗ）ｉｎ　Ｑｕｊｉｎｇ，Ｙｕｎｎａｎ．

１—６．ａ．腹视；ｂ．背视；ｃ．侧视；ｄ．前视；ｅ．后视。

１—６．ａ．ｖｅｎｔｒａｌ　ｖｉｅｗ；ｂ．ｄｏｒｓａｌ　ｖｉｅｗ；ｃ．ｌａｔｅｒａｌ　ｖｉｅｗ；ｄ．ａｎｔｅｒｉｏｒ　ｖｉｅｗ；ｅ．ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ　ｖｉｅｗ．
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　　致谢　戎嘉余老师在论文撰写过程中给予宝贵
意见，评审专家与编辑对论文提出重要建议，在此一
并致谢。
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Ｂｕｌｌｅｔｉｎ，７５：１１９７—１２１６．

Ｆａｎｇ　Ｒｕｎ－ｓｅｎ（方润森），Ｊｉａｎｇ　Ｎｅｎｇ－ｒｅｎ（江能人），Ｆａｎ　Ｊｉａｎ－ｃａｉ（范

健才），Ｃａｏ　Ｒｅｎ－ｇｕａｎ（曹仁关），Ｌｉ　Ｄａｉ－ｙｕｎ（李代芸），１９８５．

Ｔｈｅ　Ｍｉｄｄｌｅ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ—Ｅａｒｌｙ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ　Ｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｙ　ａｎｄ　Ｐａｌａｅｏｎ－

ｔｏｌｏｇｙ　ｉｎ　Ｑｕｊｉｎｇ　Ｄｉｓｔｒｉｃｔ，Ｙｕｎｎａｎ．Ｋｕｎｍｉｎｇ：Ｔｈｅ　Ｐｅｏｐｌｅ’ｓ

Ｐｕｂｌｉｓｈｉｎｇ　Ｈｏｕｓｅ　ｏｆ　Ｙｕｎｎａｎ．１—１７１（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ

ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｈｕａｎｇ　Ｂｉｎｇ（黄　冰），２００７．Ｐｒｉｍａｒｙ　ｅｘｐｌｏｒａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｎｅｗ　ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ

ｍｅｔｈｏｄｓ　ｉｎ　ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ　ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｙ—Ｅｘａｍｐｌｅ　ｏｆ　ｅａｒｌｙ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ

Ｇｌｙｐｔｏｒｔｈｉｓ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｚｈｅｊｉａｎｇ－Ｊｉａｎｇｘｉ　ｂｏｒｄｅｒ　ａｒｅａ．Ａｃｔａ　Ｐａｌａｅ－

ｏｎｔｏｌｏｇｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ（古生物学报），４６（３）：２７８—２９２（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ

ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｈｕａｎｇ　Ｂｉｎｇ（黄　冰），Ｈａｒｐｅｒ　Ｄ　Ａ　Ｔ，Ｈａｍｍｅｒ，２０１３．Ｉｎｔｒｏ－

ｄｕｃｔｉｏｎ　ｔｏ　ＰＡＳＴ，ａ　ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ　ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ　ｓｏｆｔｗａｒｅ　ｐａｃｋａｇｅ

ｆｏｒ　ｐａｌｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａｌ　ｄａｔａ　ａｎａｌｙｓｉｓ．Ａｃｔａ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ
（古生物学报），５２（２）：１６１—１８１（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂ－

ｓｔｒａｃｔ）．

Ｈｕａｎｇ　Ｂｉｎｇ（黄　冰），Ｒｏｎｇ　Ｊｉａ－ｙｕ（戎嘉余），Ｗａｎｇ　Ｙｉ（王 怿），

２０１１．Ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ　ｏｆ　Ｒｅｔｚｉｅｌｌａｆａｕｎａ（Ｌａｔｅ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ　ｂｒａｃｈｉｏｐｏｄ）

ｆｒｏｍ　Ｈｅｚｈａｎｇ　ｉｎ　ｗｅｓｔｅｒｎ　Ｇｕｉｚｈｏｕ　ａｎｄ　ｉｔｓ　ｐａｌａｅｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ　ｓｉｇ－

ｎｉｆｉｃａｎｃｅ．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｐａｌａｅｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ（古地理学报），１３９（１）：

３０—３６（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｊａｂｌｏｎｓｋｉ　Ｄ，１９９７．Ｂｏｄｙ－ｓｉｚｅ　ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ　ｉｎ　Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ　ｍｏｌｌｕｓｃｓ　ａｎｄ

ｔｈｅ　ｓｔａｔｕｓ　ｏｆ　Ｃｏｐｅ’ｓ　ｒｕｌｅ．Ｎａｔｕｒｅ，３８５（６６１３）：２５０—２５２．

Ｊａｍｅｓ　Ｍ　Ａ，Ａｎｓｅｌｌ　Ａ　Ｄ，Ｃｏｌｌｉｎｓ　Ｍ　Ｊ，Ｃｕｒｒｙ　Ｇ　Ｂ，Ｐｅｃｋ　Ｌ　Ｓ，

Ｒｈｏｄｅｓ　Ｍ　Ｃ，１９９２．Ｂｉｏｌｏｇｙ　ｏｆ　ｌｉｖｉｎｇ　ｂｒａｃｈｉｏｐｏｄｓ．Ａｄｖａｎｃｅｓ　ｉｎ

Ｍａｒｉｎｅ　Ｂｉｏｌｏｇｙ，２８：１７５—３８７．

Ｊｏｎｅｓ　Ｂ，Ｒｏｎｇ　Ｊｉａ－ｙｕ，１９８２．Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｕｐｐｅｒ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ　Ａｔｒｙ－

ｐｏｉｄｅａｆａｕｎａｓ　ｏｆ　ａｒｃｔｉｃ　Ｃａｎａｄａ　ａｎｄ　ｓｏｕｔｈｅｒｎ　Ｃｈｉｎａ．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ

Ｐａｌｅｏｎｔｏｌｏｇｙ，５６（４）：９２４—９３７．

Ｊｏｎｅｓ　Ｂ，１９７４．Ａ　ｂｉｏｍｅｔｒｉｃａｌ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　Ａｔｒｙｐｅｌｌａ　ｆｏｘｉ　ｎ．ｓｐ．ｆｒｏｍ

ｔｈｅ　Ｃａｎａｄｉａｎ　ａｒｃｔｉｃ．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｐａｌｅｏｎｔｏｌｏｇｙ，４８ （５）：

９６３—９７７．

Ｊｏｎｅｓ　Ｂ，１９７９．Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａｚｏｎａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｕｐｐｅｒ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ　Ｒｅａｄ　Ｂａｙ

Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｓｏｍｅｒｓｅｔ　ａｎｄ　Ｃｏｒｎｗａｌｌｉｓ　Ｉｓｌａｎｄｓ，Ａｒｃｔｉｃ　Ｃａｎａｄａ．

Ｐａｌｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａｌ　Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎｓ，Ｄｅｐａｒｔｍｅｎｔ　ｏｆ　Ｇｅｏｌｏｇｙ，Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ

ｏｆ　Ａｌｂｅｒｔａ，１６（１２）：２２０４—２２１８．

Ｋｉｄｗｅｌｌ　Ｓ　Ｍ，Ｂｏｓｅｎｃｅ　Ｄ　Ｗ　Ｊ，１９９１．Ｔａｐｈｏｎｏｍｙ　ａｎｄ　ｔｉｍｅ－ａｖｅｒａｇｅ－

ｉｎｇ　ｏｆ　ｍａｒｉｎｅ　ｓｈｅｌｌｙ　ｆａｕｎａｓ．Ｉｎ：Ａｌｌｉｓｏｎ　Ｐ　Ａ，Ｂｒｉｇｇｓ　Ｄ　Ｅ　Ｇ
（ｅｄｓ．），Ｔａｐｈｏｎｏｍｙ，Ｒｅｌｅａｓｉｎｇ　ｔｈｅ　Ｄａｔａ　Ｌｏｃｋｅｄ　ｉｎ　ｔｈｅ　Ｆｏｓｓｉｌ

Ｒｅｃｏｒｄ．Ａｍｅｒｉｃａｎ：Ｐｌｅｎｕｍ　Ｐｕｂｌｉｓｈｉｎｇ　Ｃｏｒｐ．１１５—２０９．

Ｌｉ　Ｒｏｎｇ－ｙｕ（李荣玉），１９９６．Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　ｄｙｎａｍｉｃｓ　ｏｆ　Ｄａｌｍａｎｅｌｌａ

ｔｅｓｔｕｄｉｎａｒｉａ　ａｎｄ　Ｄｏｒｙｔｒｅｔａ　ｌｏｎｇｉｃｒｕｒａ（ｂｒａｃｈｉｏｐｏｄｓ）ｏｆ　ｌａｔｅ　Ｏｒ－

ｄｏｖｉｃｉａｎ　Ｈｉｒｎａｎｔｉａ　ｆａｕｎａ　ｆｒｏｍ　Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔｅｒｎ　Ｇｕｉｚｈｏｕ，ＳＷ　Ｃｈｉ－

ｎａ．Ａｃｔａ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ（古生物学报），３５（６）：７５２—

７６５（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｌｉｎ　Ｂａｏ－ｙｕ（林宝玉），Ｓｕ　Ｙａｎｇ－ｚｈｅｎｇ（苏养正），Ｒｏｎｇ　Ｊｉａ－ｙｕ（戎嘉

余），１９９８．Ｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｉｃ　Ｃｏｄｅ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ：Ｓｉｌｕｒｉａｎ．Ｂｅｉｊｉｎｇ：Ｇｅｏ－

ｌｏｇｉｃａｌ　Ｐｕｂｌｉｓｈｉｎｇ　Ｈｏｕｓｅ．１—２４５（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ）．

ＬüＤａｎ（吕 丹），Ｍａ　Ｘｕｅ－ｐｉｎｇ（马学平），２０１７．Ｍａｔｈｅｍａｔｉｃａｌ　ｓｔａ－

ｔｉｓｔｉｃｓ　ａｎｄ　ｐａｌｅｏｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ　ｏｆ　ｂｒａｃｈｉｏｐｏｄ　ｆａｕｎａｓ　ｆｒｏｍ

ｔｈｅ　ｌａｔｅ　Ｆｒａｓｎｉａｎ（Ｄｅｖｏｎｉａｎ）ｏｆ　ｃｅｎｔｒａｌ　Ｈｕｎａｎ，Ｃｈｉｎａ．Ａｃｔａ

Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ（古生物学报），５６（２）：１８８—２００ （ｉｎ

Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｍｃｋｉｎｎｅｙ　Ｍ　Ｌ，１９９０．Ｔｒｅｎｄｓ　ｉｎ　ｂｏｄｙ　ｓｉｚｅ　ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ．Ｉｎ：ＭｃＮａｍａ－

ｒａ　Ｋ　Ｊ（ｅｄ．），Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　Ｔｒｅｎｄｓ．Ｔｕｃｓｏｎ：Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｏｆ　Ａｒｉ－

ｚｏｎａ　Ｐｒｅｓｓ．７５—１１８．

Ｍｉｔｃｈｅｌｌ　Ｊ，Ｄｕｎ　Ｗ　Ｓ，１９２０．Ｔｈｅ　Ａｔｒｙｐｉｄａｅ　ｏｆ　Ｎｅｗ　Ｓｏｕｔｈ　Ｗａｌｅｓ，

ｗｉｔｈ　ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ　ｔｏ　ｔｈｏｓｅ　ｒｅｃｏｒｄｅｄ　ｆｒｏｍ　ｏｔｈｅｒ　ｓｔａｔｅｓ　ｏｆ　Ａｕｓｔｒａｌｉａ．

Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｌｉｎｎａｅａｎ　Ｓｏｃｉｅｔｙ　ｏｆ　Ｎｅｗ　Ｓｏｕｔｈ　Ｗａｌｅｓ，

１９２０（２）：２６６—２７６．

Ｎｏｖａｃｋ－Ｇｏｔｔｓｈａｌｌ　Ｐ　Ｍ，２００８．Ｕｓｉｎｇ　ｓｉｍｐｌｅ　ｂｏｄｙ－ｓｉｚｅ　ｍｅｔｒｉｃｓ　ｔｏ　ｅｓ－

ｔｉｍａｔｅ　ｆｏｓｓｉｌ　ｂｏｄｙ　ｖｏｌｕｍｅ：Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ　ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ　ｕｓｉｎｇ　ｄｉｖｅｒｓｅ

Ｐａｌｅｏｚｏｉｃ　ｉｎｖｅｒｔｅｂｒａｔｅｓ．Ｐａｌａｉｏｓ，２３：１６３—１７３．

Ｒｉｃｈａｒｄｓ　Ｒ　Ｐ，Ｂａｍｂａｃｈ　Ｒ　Ｋ，１９７５．Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　ｄｙｎａｍｉｃｓ　ｏｆ　ｓｏｍｅ

Ｐａｌｅｏｚｏｉｃ　ｂｒａｃｈｉｏｐｏｄｓ　ａｎｄ　ｔｈｅｉｒ　ｐａｌｅｏｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ．

Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｙ，４９（５）：７７５—７９８．

Ｒｏｎｇ　Ｊｉａ－ｙｕ（戎嘉余），１９８６．Ｅｃｏｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｙ　ａｎｄ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ　ａｎａｌｙ－

３６　第１期 周航行等：云南曲靖志留系关底组的Ａｔｒｙｐｏｉｄｅａ　ｆｏｘｉ　Ｊｏｎｅｓ　　　　



ｓｉｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｌａｔｅ　Ｏｒｄｏｖｉｃｉａｎ　ａｎｄ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ　ｉｎ　Ｓｏｕｔｈｅｒｎ　Ｃｈｉｎａ．Ｉｎ：

Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａｌ　Ｓｏｃｉｅｔｙ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ（ｅｄ．），Ｓｅｌｅｃｔｅｄ　Ｐａｐｅｒ　Ｃｏｌｌｅｃ－

ｔｉｏｎｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ａｎｎｕａｌ　Ｓｙｍｐｏｓｉｕｍ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｔｈｉｒｔｅｅｎｔｈ　ａｎｄ　Ｆｏｕｒ－

ｔｅｅｎｔｈ　Ｃｏｍｍｉｔｔｅｅ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａｌ　Ｓｏｃｉｅｔｙ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ．

Ｈｅｆｅｉ：Ａｎｈｕｉ　Ｓｃｉｅｎｃｅ　ａｎｄ　Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ　Ｐｒｅｓｓ．１—２４ （ｉｎ　Ｃｈｉ－

ｎｅｓｅ）．

Ｒｏｎｇ　Ｊｉａ－ｙｕ（戎嘉余），Ｘｕ　Ｈａｎ－ｋｕｉ（许汉奎），Ｙａｎｇ　Ｘｕｅ－ｃｈａｎｇ（杨

学长），１９７４．Ｓｉｌｕｒｉａｎ　ｂｒａｃｈｉｏｐｏｄｓ．Ｉｎ：Ｎａｎｊｉｎｇ　Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ　ｏｆ

Ｇｅｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｙ，Ａｃａｄｅｍｉａ　Ｓｉｎｉｃａ（ｅｄ．），Ｔｈｅ　Ｈａｎｄ－

ｂｏｏｋ　ｏｆ　Ｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｙ　ａｎｄ　Ｐａｌｅｏｎｔｏｌｏｇｙ　ｏｆ　Ｓｏｕｔｈ－ｗｅｓｔ　Ｃｈｉｎａ．
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Ｒｚｈｏｎｓｎｉｔｓｋａｉａ　Ｍ　Ａ，１９６０．Ｏｒｄｅｒ　Ａｔｒｙｐｉｄａ．Ｉｎ：Ｓａｒｙｔｃｈｅｖａ　Ｔ　Ｇ

（ｅｄ．），Ｍｓｈａｎｋｉ，Ｂｒａｋｈｉｏｐｏｄｙ（Ｂｒｙｏｚｏａ，Ｂｒａｃｈｉｏｐｏｄａ）．Ｍｏｓ－

ｃｏｗ：Ａｋａｄｅｍｉａ　Ｎａｕｋ　ＳＳＳＲ．２５７—２６４．

Ｓｍｉｔｈ　Ｒ　Ｅ，１９７６．Ｂｉｏｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｙ　ａｎｄ　ｐａｌｅｏｅｃｏｌｏｇｙ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ａｔｒｙｐｅｌｌａ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ，Ｕｐｐｅｒ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ　Ｄｏｕｒｅ　Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ，Ｄｅｖｅｎ　Ｉｓｌａｎｄ，
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