
古生物学报，５７（２）：１６８—１８０（２０１８年６月）
Ａｃｔａ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ，５７（２）：１６８—１８０（Ｊｕｎｅ，２０１８）

　　收稿日期：２０１８－０１－１８
＊国家自然科学基金（４１６７２００５，４１１７２００５，４１３３１０１），国家重点基础研究发展规划项目（９７３项目）（２０１３ＣＢ８３５００２，２０１５ＦＹ３１０１００－５），贵

州省科学技术厅基金（黔科合Ｚ字［２０１４］４００３号，黔科合平台人才［２０１７］５７８８号）和贵州省研究生科研基金（ＫＹＪＪ２０１７００３）联合资助。
＊＊通讯作者。

贵州寒武纪杷榔动物群的古生态学初探＊
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　　提要　贵州剑河辣子寨村辣子寨剖面杷榔组的杷榔动物群是近期发现的一个化石丰度较大的产地。目前已

发现了海绵动物、刺细胞动物、曳鳃动物、腕足动物、软舌螺动物、节肢动物、棘皮动物、藻类等８大类群的化石代

表，计有６３属８０种。本文依据辣子寨剖面杷榔化石库下化石层的生物组合及各类群的生态特性、埋藏特征，探讨

杷榔动物群的生态系及生活环境。杷榔动物群的生物群落，包括了底栖固着、内栖钻孔、表栖游移、漂游和游泳的

生物类群，且生物群生活在赤道地区以北开阔海盆的透光区至弱透光区、水域含氧、海底有氧—弱氧、盐分正常、快

速沉积事件频发的陆棚较深水环境。其古生态特点为：生物种类丰富，具有滤食、食草、食泥、食肉和食腐的动物；

而捕食－被捕食的食物网的关系较为复杂，具有明显的金字塔型的营养结构。
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１　前　言

贵州东部地区寒武系，其古地理环境处于陆
棚—斜坡过渡相区（周志毅等，１９７９；尹恭正，１９８７；

Ｐｅｎｇ　ａｎｄ　Ｂａｂｃｏｃｋ，２００１），其中寒武系第二统的杷
榔组以灰绿色粉砂岩及泥、页岩组成，产杷榔动物群
（Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００５ａ）。杷榔动物群是一个保存有矿
化和非矿化软躯体化石的布尔吉斯页岩型的动物

群，其重要动物化石棘皮动物的始海百合，节肢动物
的三叶虫、三叶形虫、大型双瓣壳节肢动物、高肌虫，
及具附肢和口盖的软舌螺，曳鳃动物古蠕虫等，在多
个产地均有发现（彭进，２００９；马海涛等，２０１１，赵元
龙等，２０１５；Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００５ａ，２０１０，２０１２ａ，ｂ，ｃ）。
近年在贵州剑河地区辣子寨村的杷榔组中上部地层

的泥、页岩中，发现两个化石富集层，含有大量的生
物化石，化石种类丰富，保存好，主要为三叶虫和大
型双瓣壳节肢动物的Ｔｕｚｉｏａ和Ｉｓｏｘｙｓ，海绵、腕足
类、软舌螺等，特别是具软躯体非矿化保存的纳罗
虫、古蠕虫 （刘帅等，２０１７）。杷榔动物群位于

Ａｒｔｈｒｉｃｏｃｅｐｈａｌｕｓ　ｃｈａｕｖｅａｕｉ带内，时代属于寒武纪
黔东世都匀期（寒武纪第二世第四期）；介于澄江生

物群及凯里生物群之间（赵元龙等，１９９４；侯先光等，

１９９９）。其化石组合特征与时代相当的形成于浅水
环境的云南关山生物群（Ｈｕ，２００５；Ｈｕ　ｅｔ　ａｌ．，２００８，

２０１０）有些相似；而与类群组成丰富、也形成于陆棚
斜坡深水环境的凯里生物群（赵元龙等，１９９４；朱茂
炎等，１９９９；Ｇａｉｎｅｓ　ｅｔ　ａｌ．，２０１１）更相似。杷榔动物
群的生态类型多样，包括底栖固着、内栖钻孔、表栖
移动、浮游及游泳的类群，这一特点与澄江生物群
（赵方臣，２００９；赵方臣等，２０１０；Ｈｕ，２００５），凯里生
物群的古群落生态组成有些相似（朱茂炎等，１９９９；
赵元龙等，２０１１）。有学者对澄江生物群的古生态做
过探讨，认为生物群生活在外滨海水动力条件低能
区域，依据化石类群的组合特征，包括底栖的内栖、
表栖、游泳及浮游的类群（赵方臣，２００９），对其食物
网进行了构建，食肉动物主要为大型节肢动物（如

Ａｎｏｍａｌｏｃａｒｉｓ）及曳鳃动物（如Ｏｔｔｏｉａ），主要以软舌
螺、腕足类、三叶虫等为食（赵方臣，２００９；Ｈｕ，２００５；

Ｖａｎｎｉｅｒ　ａｎｄ　Ｃｈｅｎ，２００５；Ｄｕｎｎｅ　ｅｔ　ａｌ．，２００８）。凯
里生物群的类群丰富，生态类型多样，也包括底栖固
着、内栖、表栖、浮游、游泳的类群，具有与澄江生物
群相似的食物网（朱茂炎等，１９９９；赵元龙等，２０１１）。
杷榔动物群的生态系与凯里生物群的生态系总体较
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相似，探讨并不深入（彭进，２００９；达扬等，２０１１；孙海
静，２０１５）。杷榔动物群也具有底栖、浮游及游泳三
种生态类型（彭进等，２００７；彭进，２００９），依据它们之
间的捕食关系，杷榔动物群中存在初级生产者、初级
消费者及二级消费者，能量可由初级生产者逐渐传
递给更高的营养级，通过直接捕食关系构成的食物
链至少有五级，即初级生产者（浮游植物及一些动物
的幼虫）、食草动物（浮游动物）、底栖滤食动物、中层
消费者底栖移动食肉或食腐的动物、游泳的顶级捕
食者，如奇虾等（孙海静，２０１５）。
本文则依据辣子寨产地杷榔动物群生态类群，

结合化石埋藏证据对杷榔动物群的古生态、生态组

合与食物网的对应关系，进行了分析探讨。

２　地质背景及化石产地

寒武纪时期右江盆地及邻区古陆边缘主要发育

了坳陷，坳陷以台地相的碳酸盐岩、碎屑岩及滨海相
硅质碎屑岩为主。在寒武纪第二世早期，贵阳至开
阳一带台地相沉积的地层———金顶山组，以碎屑岩
和混积岩为主；凯里至铜仁一带陆棚斜坡相沉积的
地层———杷榔组，以泥、页岩为主；三都至锦屏向东
南一带盆地相沉积的地层———渣拉沟组，以黑色页
岩、硅质岩为主（插图１）。

插图１　中国南部寒武纪第二世岩相古地理图（据冯增昭等，２００４）修编

Ｍａｐ　ｓｈｏｗｉｎｇ　ｐａｌｅｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ　ａｎｄ　ｓｅｄｉｍｅｎｔ　ｆａｃｉｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｅｐｏｃｈ　２ｏｆ　Ｃａｍｂｒｉａｎ，Ｓｏｕｔｈ　Ｃｈｉｎａ（ｍｏｄｉｆｉｅｄ　ｆｒｏｍ　Ｆｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００４）

　　凯里－铜仁一带寒武纪第二世时位于陆棚斜坡
相区，也有学者称其为台地—盆之间的过渡带（周
志毅等，１９７９；尹恭正，１９８７；Ｐｅｎｇ　ａｎｄ　Ｂａｂｃｏｃｋ，

２００１）。在凯里－剑河一带寒武纪的九门冲组—变
马冲组—杷榔组—清虚洞组—凯里组的岩性多为
泥岩和碳酸盐岩。杷榔组的泥、页岩沉积时，沉积
物具有广物源性，既有来自古陆、陆棚的物质、也
有陆棚斜坡的物质。剑河地区杷榔组的最大厚度
约３００ｍ，由灰绿色粉砂质泥岩、泥岩及页岩组成，
其下伏地层为变马冲组顶部深灰色至黑灰色泥、
页岩；上覆地层为清虚洞组底部的灰白色、灰色薄
层灰岩、泥灰岩、夹灰绿色的薄层泥岩（Ｐｅｎｇ　ｅｔ
ａｌ．，２０１２ａ）。
杷榔动物群产于杷榔组中上部灰绿色泥、页岩

中，岩石成份以片状粘土矿物为主。虽然杷榔组在
贵州东部广布于铜仁－黔东南－都匀一带，但杷榔动
物群则主要出现在东部至东南部的岑巩羊桥罗家

塘、镇远江古、剑河的交榜和辣子寨、台江革一、凯里
翁岭塘和菩萨寨、麻江淑里、都匀等地的杷榔组中
（彭进等，２０１０；马海涛等，２０１１；赵元龙等，２０１５；申
震等，２０１６；Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００５ａ，２０１０，２０１２ａ，ｂ；Ｚｈａｏ
ｅｔ　ａｌ．，２００７）。其中以剑河辣子寨剖面发现的化石
种类及数量最为丰富，对该剖面杷榔化石库的研究
表明化石为快速的原地埋藏作用形成，出现２个化
石保存具代表性的层位，被确认为上、下化石层，分
别代表了２种埋藏模式（刘帅等，２０１７）。该剖面可
作为杷榔动物群古环境与古生态群落研究的代表性

剖面。
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３　杷榔动物群的生态类群

凯里地区剑河辣子寨的杷榔动物群产地，是目
前发现的化石质量保存最好、化石种类最丰富的产
地，已发现了海绵动物、开腔骨类、刺细胞动物、曳鳃
动物、腕足动物、软舌螺动物、节肢动物、棘皮动物及
藻类８个类群的约６３属８０余种化石代表。另有具
有环境判断意义的遗迹化石。按其生态特点可分为
底栖、浮游和游泳３类。

３．１　底栖类群
杷榔动物群中底栖类群最为丰富（插图２）：有

海绵、古蠕虫类、腕足类、软舌螺、三叶虫的莱得利基
虫类与褶颊虫类及始海百合类（彭进等，２００６；Ｌｉｎ，

２００７），包括底栖移动捕食或食腐的类群，如莱得利
基虫类，古蠕虫类，软舌螺（彭进，２００９；Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１６，Ｓｕｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６ａ）；底栖固着滤食的类群，如
海绵及棘皮动物的始海百合；固着食肉、食腐的刺胞
动物的 Ｓｐｈｅｎｏｔｈａｌｌｕｓ　ｓｐ．，Ｂｙｒｏｎｉａ　ｓｐ．（Ｚｈｕ　ｅｔ
ａｌ．，２０００；Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００５ｂ）。

３．１．１　底栖固着类群
重要代表有海绵类：卵形小斗篷海绵Ｃｈｏｉａｅｌｌａ

ｏｖａｔａ　Ｚｈａｏ　ａｎｄ　Ｙａｎｇ　ｉｎ　Ｙａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００３，斗篷海
绵（未定种）Ｃｈｏｉａ　ｓｐ．，密集鬃毛状海绵Ｓａｅｔａ－
ｓｐｏｎｇｉａ　ｄｅｎｓａ　Ｍｅｈｌ　ａｎｄ　Ｒｅｉｔｎｅｒ　ｉｎ　Ｓｔｅｉｎｅｒ　ｅｔ　ａｌ．，

１９９３（王秋军等，２０１８）；刺细胞类：楔叶虫（未定种）

Ｓｐｈｅｎｏｔｈａｌｌｕｓ　ｓｐ．，拜如尼亚虫（未定种）Ｂｙｒｏｎｉａ
ｓｐ．（插图２Ｂ）；腕足类：圆形滇东贝 Ｄｉａｎｄｏｎｇｉａ
ｃｉｒｕｌａｒｉｓ　Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１０等（插图２Ｇ）和喻氏贵州
始海百合Ｇｕｉｚｈｏｕｅｏｃｒｉｎｕｓ　ｙｕｉ　Ｚｈａｏ，Ｐａｒｓｌｅｙ　ａｎｄ
Ｐｅｎｇ，２００７（插图２Ｅ）。
生活方式：海绵及始海百合类是以滤食为主的

底栖固着生物。这２个类群是典型体腔动物，以腔
体上的小缝孔作为呼吸通道，以水体中的微生物颗
粒为食，通过动物口部周边特殊结构的功能作用进
行滤食生活（Ｌｉｎ，２００７）。腕足类的Ｄ．ｃｉｒｕｌａｒｉｓ，壳
形边缘较圆（插图２Ｇ），不利于穴居，主要为肉茎固
着基底生活，利用壳口张合吸入海水经纤毛腕滤食
水中的微生物生活（彭进等，２０１０）。另有刺细胞动
物中的Ｓｐｈｅｎｏｔｈａｌｌｕｓ　ｓｐ．和Ｂｙｒｏｎｉａｓｐ．，２者属于
管状固着食肉动物（Ｚｈｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０００；Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，

２００５ｂ）。

３．１．２　表栖活动类群
底栖移动类群主要有三叶虫的莱得利基虫类，

Ｒｅｄｌｉｃｈｉａ（Ｐｔｅｒｏｒｅｄｌｉｃｈｉａ）ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ　Ｗａｌｃｏｔｔ，１９０５
化石标本十分丰富，少量保存完整背壳，最小的个体
长２ｍｍ，最大的个体达８ｃｍ（彭进等，２００６；梁博焱
等，２０１７）；褶颊虫类Ｐｒｏｂｏｗｍａｎｉａ（Ｐｒｏｂｏｗｍａｎｉａ）

ｂａｌａｎｇｅｎｓｉｓ　Ｙｕａｎ　ａｎｄ　Ｚｈａｏ　ｉｎＹｕａｎ　ｅｔ　ａｌ．，１９９７，２
个种的成年个体以近底表移动生活为主（彭进等，

２００６）。软舌螺类包括 Ｈａｐｌｏｐｈｒｅｎｔｉｓ　ｒｅｅｓｅｉ　Ｂａｂ－
ｃｏｃｋ　ａｎｄ　Ｒｏｂｉｓｏｎ，１９８８，Ａｍｂｒｏｌｉｎｅｖｉｔｕｓ　ｍａｘｉｍｕｓ
Ｊｉａｎｇ，１９８２，Ｇａｌｉｃｏｒｎｕｓ　ｓｅｅｎｅｕｓ？Ｖａｌｋｏｖ，１９７５，Ｌｉ－
ｎｅｖｉｔｕｓ　ｇｕｉｚｈｏｕｅｎｓｉｓ　Ｓｕｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６，Ｍｅｉｔａｎｏｖｉｔｕｓ
ｇｕａｎｙｉｎｄｏｎｇｅｎｓｉｓ　Ｑｉａｎ，１９７８（Ｓｕｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６ａ）。
生活方式：从Ｒ．（Ｐｔｅｒｏｒｅｄｌｉｃｈｉａ）ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ和

Ｐ．（Ｐｒｏｂｏｗｍａｎｉａ）ｂａｌａｎｇｅｎｓｉｓ三叶虫的形态特征
来看均具有扁平的壳体，外壳的材质是较硬的钙质，
腹部柔软的几丁质组织容易发生腐烂而不被保存。
它们的成年个体具有矿化度高的外壳，头鞍扁平状
（彭进等，２００６），可能会利用头部前缘扰动沉积物而
进行觅食。尤其是Ｒ．（Ｐｔｅｒｏｒｅｄｌｉｃｈｉａ）ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
不但具有非常扁平的头部，长的颊刺，并且胸肋末端
发育短的肋刺，这些特征不利于游泳，而适合在软的
基地上活动。下化石层中发现许多可能为三叶虫留
下的停歇迹、觅食迹，可能是为食取基底内保存的有
机物或微小生物发生的活动。
软舌螺类成年个体腹部近于平坦，有些具有一

对向后斜弯的附肢，附肢可能为个体向前近底表游
移提供方向定向，在近底表上进行觅食（Ｓｕｎ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１６ｂ），软舌螺动物可能具多食性（Ｒｕｎｎｅｇａｒ　ｅｔ
ａｌ．，１９７５），但主要以沉积物的腐殖质为食（孙海静，

２０１５；Ｄｚｉｋ，１９８０）。

３．１．３　内栖钻孔类群
古蠕虫的Ｗｒｏｎａｓｃｏｌｅｘ　ｇｅｙｉｅｎｓｉｓ　Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１６，具非矿化表皮和矿化的小骨板，个体消化道中
有机质呈暗色保存，是内栖或在基底中钻孔移动的
生物，多数学者认为曳鳃动物的古蠕虫类终身为内
栖类型（Ｚｈａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４；Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６）（插
图２Ａ）。另有腕足类马龙舌孔贝Ｌｉｎｇｕｌｅｌｌｏｔｒｅｔａ
ｍａｌｏｎｇｅｎｓｉｓ　Ｒｏｎｇ（１９７４），贝体卵形至近锥形，两侧
边缘近平行，肉茎固着，可以带壳掘穴伸入软泥中
（Ｅｍｉｇ，１９９７）（插图２Ｆ）。
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插图２　贵州寒武纪杷榔动物群底栖类群的主要代表
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ａｎｄ　Ｉ　ｓｃａｌｅ　ｂａｒｓ　ｅｑｕａｌ　５ｍｍ．Ａｌｌ　ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ａｒｅ　ｓｔｏｒｅｄ　ｉｎ　Ｇｕｉｚｈｏｕ　Ｒｅｓｅａｒｃｈ　Ｃｅｎｔｒａｌ　ｆｏｒ　Ｐａｌｅｏｎｔｏｌｏｇｙ　ｏｆ　Ｇｕｉｚｈｏｕ　Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ．

３．２　浮游类群
三叶虫中掘头虫类的Ａｒｔｈｒｉｃｏｃｅｐｈａｌｕｓ　ｃｈａｕ－

ｖｅａｕｉ　Ｂｅｒｇｅｒｏｎ，１８９９（插图３Ｈ），Ａｒｔｈｒｉｃｏｃｅｐｈａｌｉｔｅｓ
ｘｉｎｚｈａｉｈｅｅｎｓｉｓ　Ｃｈｉｅｎ　ａｎｄ　Ｌｉｎ　ｉｎＬｕ　ｅｔ　ａｌ．，１９７４，

Ｄｕｙｕｎｎａｓｐｉｓ　ｄｕｙｕｎｅｎｓｉｓ　Ｃｈａｎｇ　ａｎｄ　Ｃｈｉｅｎ，１９７７，

Ａｒｔｈｒｉｃｏｃｅｐｈａｌｉｔｅｓ　ｉｎｔｅｒｍｅｄｉｕｓ　Ｚｈｏｕ　ｉｎ　Ｌｕ　ｅｔ　ａｌ．，

１９７４（插图３Ｉ），Ｂａｌａｎｇｉａ　ｂａｌａｎｇｅｎｓｉｓ　Ｃｈｉｅｎ，１９６１，

Ｃｈａｎｇａｓｐｉｓ　ｅｌｏｎｇａｔａ　Ｌｅｅ　ｉｎ　Ｃｈｉｅｎ，１９６１ 及 Ｒ．
（Ｐｔｅｒｏｒｅｄｌｉｃｈｉａ）ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ的幼体、腕足类的幼体、
始海百合类的幼体，及其它动物的幼体。大多数藻

类如 Ｍｏｒａｎｉａ　ｇｌｏｂｏｓａ　Ｗａｌｃｏｔｔ，１９１９（插图 ３Ｊ），

Ｓｉｎｏｃｙｌｉｎｄｒａｓｐ．，Ｙｕｋｎｅｓｓｉａ　ｓｐ．均为漂浮生活在透
光带的水体中（傅晓平等，２０１０）。
生活方式：Ａ．ｃｈａｕｖｅａｕｉ，Ａｒ．ｉｎｔｅｒｍｅｄｉｕｓ，Ｄ．

ｄｕｙｕｎｅｎｓｉｓ等壳形均较小，具头部半圆形，背壳椭
圆形，胸部肋节末端肋刺不发育或发育细小的肋刺
等特征，是营浮游生活的类群（彭进，２００９）。这些三
叶虫化石在地层内分布较为连续，且保存完整度较
高，表明生活在较弱的水动力条件下，应处于海洋浪
基面和破浪带以下，主要在陆棚斜坡较静的水体中

１７１　第２期 刘　帅等：贵州寒武纪杷榔动物群的古生态学　　　　



栖息，不具备明显的游泳能力，以漂游方式为主，食
浮游藻类等有机物和微生物为生。Ｒ．（Ｐｔｅｒｏｒｅｄｌｉ－
ｃｈｉａ）ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ幼年期的个体在相对深水的沉积环
境中丰度较大（梁博焱等，２０１７）。推测幼年个体在
较深水中生活时以浮游生活为主，可以躲避一些天
敌的捕食。个体成年后逐渐变为底栖移动生活，在
基底上进行觅食和活动。尤其是Ｒ．（Ｐｔｅｒｏｒｅｄｌｉ－
ｃｈｉａ）ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ成年个体大量保存在杷榔组上部的
含钙质泥岩中，而缺少幼年个体，杷榔组上部沉积时
水体 较 浅 （达 扬 等，２０１１），可 作 为 指 示 Ｒ．
（Ｐｔｅｒｏｒｅｄｌｉｃｈｉａ）ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ幼年体生态习性的一个

佐证。
藻类中的优势属种为Ｍｏｒａｎｉａ　ｇｌｏｂｏｓａ，常呈席

状或藻积层的形式出现，藻片可完整密集均匀地分
布在同一个层面上（插图３Ｊ），藻体的炭质压膜具很
微弱的立体形态，叶片形状的藻类没有固着器官，这
些特征指示Ｍ．ｇｌｏｂｏｓａ可能为近基底浮游的藻类，
具有抵抗性较强的表皮组织，在微光条件下也能生
活（Ｓａｔｔｅｒｔｈｗａｉｔ，１９７６），在海洋较深水的透光带内
能大量繁衍，是古生态系统中重要的初级生产者。
丝状藻、带状藻的化石数量较少，应是浮游生活在透
光带中，也是生态系中的初级生产者。

插图３　贵州寒武纪杷榔动物群浮游、游泳类群的主要代表
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ＪＬＳ－１６０－６２８；Ｅ．Ｏｃｃａｃａｒｉｓ　ｌａｚｉｚｈａｉｅｎｓｉｓ　Ｗｅｎ　ａｎｄ　Ｐｅｎｇ，２０１７，ｌｅｆｔ　ｖａｌｖｅ，Ｎｏ．：ＪＬＳ１６０－１６８ａ；Ｆ．Ｃｏｍｐｔａｌｕｔａ　ｋａｉｌｉｅｎｓｉｓ　Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１０，

ｏｐｅｎ　ｃａｒａｐａｃｅ，Ｎｏ．：ＪＬＳ－１６０－４１３；Ｇ．Ａｌｕｔｅｌｌａ　ｅｌｏｎｇｔａ　Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１０．ｏｐｅｎ　ｃａｒａｐａｃｅ，Ｎｏ．：ＪＬＳ－１６０－ｂ９．Ｈ－Ｊ．Ｐｌａｎｋｔｏｎｓ：Ｈ．Ａｒｔｈｒｉｃｏ－

ｃｅｐｈａｌｕｓ　ｃｈａｕｖｅａｕｉ　Ｂｅｒｇｅｒｏｎ，１８９９，ｅｘｏｓｋｅｌｅｔｏｎ，Ｎｏ．：ＪＬＳ－１７０－１１５３；Ｉ．Ａｒｔｈｒｉｃｏｃｅｐｈａｌｉｔｅｓ　ｉｎｔｅｒｍｅｄｉｕｓ　Ｚｈｏｕ　ｉｎ　Ｌｕ　ｅｔ　ａｌ．，ｅｘｏｓｋｅｌｅｔｏｎ，

Ｎｏ．：ＪＬＳ－１０９－５８；Ｊ．Ｍｏｒａｎｉａ　ｇｌｏｂｏｓａ　Ｗａｌｃｏｔｔ，１９１９，Ｎｏ．：ＪＬＳ－１７０－７６３．Ｓｃａｌｅ　ｂａｒｓ　ｅｑｕａｌｓ　５ｍｍ　ｏｎ　ｐｉｃｔｕｒｅ　Ａ－Ｅ，Ｆ．Ｓｃａｌｅ　ｂａｒｓ　ｅｑｕａｌ　２ｍｍ　ｏｎ

ｐｉｃｔｕｒｅ　Ｆ－Ｉ．Ａｌｌ　ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ　ａｒｅ　ｓｔｏｒｅｄ　ｉｎ　Ｇｕｉｚｈｏｕ　Ｒｅｓｅａｒｃｈ　Ｃｅｎｔｒａｌ　ｆｏｒ　Ｐａｌｅｏｎｔｏｌｏｇｙ　ｏｆ　Ｇｕｉｚｈｏｕ　Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ．
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３．３　游泳类群
具游泳能力的类群，主要有大型双瓣壳节肢动

物的吐卓虫Ｔｕｚｏｉａ　ｒｅｔｉｆｅｒａ　Ｗａｌｃｏｔｔ，１９１２（彭进
等，２００７），耙肢虾Ｏｃｃａｃａｒｉｓ　ｌａｚｉｚｈａｉｅｎｓｉｓ　Ｗｅｎ　ａｎｄ
Ｐｅｎｇ，２０１７（文荣琴等，２０１７），等刺虫Ｉｓｏｘｙｓ　ａｃｕ－
ｔａｎｇｕｌｕｓ　Ｗａｌｃｏｔｔ，１９０８，Ｉ．ａｕｒｉｔｕｓ　Ｊｉａｎｇ　ｉｎ　Ｌｕｏ　ｅｔ
ａｌ．，１９８２，Ｉ．ｊｉａｎｈｅｅｎｓｉｓ　Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１８（Ｌｉｕ　ｅｔ
ａｌ．，２０１８）；小型双瓣壳节肢动物的高肌虫Ｃｏｍｐ－
ｔａｌｕｔａ　ｋａｉｌｉｅｎｓｉｓ　Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１０，Ｃ．ｉｎｆｌａｔａ　Ｈｏｕ
ｅｔ　ａｌ．，２００２，Ａｌｕｔｅｌｌａ　ｅｌｏｎｇｔａ　Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１０
（Ｐｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１０）；以及节肢动物的奇虾Ａｎｏｍａ－
ｌｏｃａｒｉｓ　ｓｐ．，它们均为游泳生活的物种。上述双瓣壳
节肢动物均具有流线形的壳体，双壳瓣以一定的角
度张开，广泛分布于寒武纪的海样（Ｖａｎｎｉｅｒ　ａｎｄ
Ｃｈｅｎ，２０００；Ｖａｎｎｉｅｒ　ｅｔ　ａｌ．，２００９；Ｇａｒｃíａ　ｅｔ　ａｌ．，

２００９）（插图３Ａ—Ｇ）。
生活方式：Ｔｕｚｏｉａ，Ｏｃｃａｃａｒｉｓ，Ｉｓｏｘｙｓ最早出现

在中国南方云南浅水区澄江生物群中，后出现在较
深水区的杷榔动物群和凯里生物群中，除Ｏｃｃａｃａｒｉｓ
外，其余２属化石在全球寒武纪海洋中均有发现
（Ｇｌａｅｓｓｎｅｒ，１９７９；Ｒｏｂｉｓｏｎ　ａｎｄ　Ｒｉｃｈａｒｄｓ，１９８１；

Ｖａｎｎｉｅｒ　ａｎｄ　Ｃｈｅｎ，２０００；Ｖａｎｎｉｅｒ　ｅｔ　ａｌ．，２００９；

Ｇａｒｃíａ　ｅｔ　ａｌ．，２００９）。上述双瓣壳节肢动物宽分布
的特点，表明它们应是具有游泳能力的动物。Ｖａｎ－
ｎｉｅｒ等认为Ｉ．ａｃｕｔａｎｇｕｌｕｓ具有柄状的复眼及大附
肢结构，分布较广，在布尔吉斯生物群中大量出现，
其可能更适于远洋游泳，为海洋中层水域中的捕食
者（Ｖａｎｎｉｅｒ　ｅｔ　ａｌ．，２００９）。杷榔动物群中Ｉ．ａｃｕ－
ｔａｎｇｕｌｕｓ化石数量多，是Ｉｓｏｘｙｓ的优势种，特别是
在浮游类三叶虫保存丰富的层位中Ｉ．ａｃｕｔａｎｇｕｌｕｓ
的化石丰度相对较大，表明Ｉ．ａｃｕｔａｎｇｕｌｕｓ和浮游
类的三叶虫共同生活在相近的水体内，可以以弱小
的三叶虫为食。杷榔动物群中Ｔｕｚｏｉａ　ｒｅｔｉｆｅｒａ保
存有带柄状的大眼睛，较大的复眼可能能适应较黑
暗水体，另其具有向外突出的侧脊，且边缘较厚重膨
大，壳体较为坚硬，可能不利于快速游动，但在水域
中营游泳捕食生活（Ｖａｎｎｉｅｒ　ｅｔ　ａｌ．，２００９）。Ｖａｎｎｉｅｒ
等认为Ｂｕｒｇｅｓｓ　Ｓｈａｌｅ生物群中，游泳能力强的捕食
者主要有Ａｎｏｍａｌｏｃａｒｉｓ，Ｉ．ａｃｕｔａｎｇｕｌｕｓ等。其中

Ａｎｏｍａｌｏｃａｒｉｓ是水域游泳的顶级捕食者，强有力的
前附肢可以抓到弱小的动物个体，如三叶虫等（Ｎｅ－
ｄｉｎ，１９９９）。杷榔动物群 已 发 现 的 Ｃｏｍｐｔａｌｕｔａ
ｋａｉｌｉｅｎｓｉｓ，Ｃ．ｉｎｆｌａｔａ，Ａｌｕｔｅｌｌａ　ｅｌｏｎｇｔａ均具有对称
的双壳瓣，壳瓣前边缘收敛，后边缘膨大宽缓（Ｐｅｎｇ

ｅｔ　ａｌ．，２０１０），具有流线型的壳体特征，但其游泳的
速度可能比较缓慢，在中层水域—近底层水域中均
有分布。杷榔组上部含钙质泥岩中高肌虫类的大量
保存，说明在水体变浅的时期，高肌虫作为土著分子
大量存在，可能以浮游藻类及水体的微小动物幼虫，
微生物为食。

４　杷榔动物群古生态总体特征

４．１　古环境分析
杷榔动物群形成于海洋斜坡相带，其生态组合

与寒武纪其它时期动物群差异较大。这可能与受到
的埋藏作用（原地埋葬），沉积物质（粒度大小、成
分）、古环境（光照、水体深度、水动力、氧气含量、生
物种类、数量）、古地貌、生物扰动等诸多因素影响有
关，因此，古环境特征对其生态组合影响非常重要。

４．１．１　古地理、古气候
寒武纪第４期，贵州及邻近地区为海洋覆盖。

据古地磁资料记载，寒武纪时期我国南方云贵地区
靠近赤道（卢衍豪等，１９７４），气候可能比较干热，当
时贵州的古地理位置为西部存在古陆，地貌特征表
现为西高东低，杷榔组的沉积区为北北东—东南向
分布。都匀—余庆一带基本上是台地和斜坡的分界
线，界线以西为川、滇、黔、桂开阔—局限台地，界线
以东的狭长地区则为台地边缘相及陆棚斜坡相区。
杷榔组整体均位于陆棚斜坡相区内，沉积物粒度随
着水体深度的变化而改变（刘帅等，２０１７）。同时，杷
榔组中连续出现了大量藻类及碎屑形成的藻席层，
常见的宏观藻类Ｍｏｒａｎｉａ　ｇｌｏｂｏｓａ，Ｙｕｋｎｅｓｓｉａ　ｓｐ．未
见固着器或根，这些藻类是在透光带内的弱水动力
条件下浮游生活。藻群落入基底均匀分布在层面
上，说明藻积层并非搬运形成，应是在快速沉积事件
中下落，后被沉积碎屑覆盖掩埋而形成，藻积层中动
物化石稀少。藻积层形成的水深可能在破浪带之
下，大于２００ｍ。辣子寨剖面杷榔组的底部、中部及
化石富集层内均保存了海绵化石和海绵骨针化石

（王秋军等，２０１８），而骨针化石９５％硅化，完整的海
绵化石常见，但硅化的海绵骨针多是深水的产物。
下化石层内发现深水类型的柱状海绵化石，这类
海绵更喜欢在浮游植物丰富的水域中独立生活

（Ｋｒａｕｔｔｅｒ，１９９７），但在水体相对较浅的层位则消
失了。
针对古海洋的氧逸度、盐度、营养成分等古环境

要素分析，可以利用较多方法和手段。一是对富化

３７１　第２期 刘　帅等：贵州寒武纪杷榔动物群的古生态学　　　　



石层的围岩取样进行微量元素分析（见表Ⅰ）。据研
究，泥岩中的一些微量元素比值，如 Ｖ／Ｃｒ、Ｎｉ／Ｃｏ、

＆Ｕ＝Ｕ／［０．５×（Ｔｈ／３＋Ｕ）］、Ｖ／Ｖ＋Ｎｉ，可以用于
指示氧化及还原环境（Ｊｏｎｅｓ　ａｎｄ　Ｍａｎｎｉｎｇ，１９９４；

Ｈｅｌｚ　ｅｔ　ａｌ．，１９９６）。根据测得的微量元素值，＆Ｕ＝
Ｕ／［０．５×（Ｔｈ／３＋Ｕ）］的计算方法，获得杷榔组样
品的 ＆Ｕ值在０．５９—０．７４，＆Ｕ＜１，说明水体为含
氧的环境。另外当 Ｖ／Ｃｒ＞４．２５时为缺氧环境，在

２．０—４．２５时则为弱氧环境，小于２．０为氧化的水
体环境，６个样品中Ｖ／Ｃｒ值在１．２２—１．３５间，说明
沉积时水体为含氧环境（Ｊｏｎｅｓ　ａｎｄ　Ｍａｎｎｉｎｇ，１９９４；

Ｈｅｌｚ　ｅｔ　ａｌ．，１９９６）。但来自下化石层样品检测值计
算出Ｖ／（Ｖ＋Ｎｉ）的比值分布在０．６９—０．７１，其比值
均大于０．５４，判断为缺氧环境，可能指示了化石被
沉积物掩埋时，水体与絮状沉积物混合成稀泥质基
底，这一状态下可形成局部的缺氧环境（叶荷等，

２０１０；Ｇｌｉｋｓｏｎ　ｅｔ　ａｌ．，１９８５）。
当水体盐度逐渐增大时，Ｂａ２＋会先沉淀在沉积

物中。因此Ｓｒ／Ｂａ的比值可以作为古盐度的判定指
标。当 Ｓｒ／Ｂａ的比值小于 ０．５ 时为微咸水，在

０．５—１之间为半咸水，大于１则为盐度更高的咸水
（Ｅｍｉｌｉｏ，２００２）。下 化 石 层 样 品 的 Ｓｒ／Ｂａ 值 在

０．２１—０．２４之间，Ｓｒ／Ｂａ比值的平均值为０．２２，而
且杷榔组多个样品的Ｓｒ／Ｂａ值均小于０．５，指示水
体为微咸水环境。
来自辣子寨剖面杷榔组的泥岩样品磷的总含量

为３３０—４３０μｇ／ｇ，反映了沉积磷的存在。海洋中
的磷容易被粘土矿物吸附并沉积下来（喻志明等，

１９９５），因此推测当时海水是含磷的。杷榔组的岩性
从下至上矿物成分差异很小，但岩样中磷的总含量
（ＴＰ）高的层位，化石丰度升高，如样品编号Ｐ－１２、

Ｘ－０、Ｘ－７、Ｘ－９所在的层位化石较多。
综合上述古环境数据表明剑河地区杷榔组沉积

时应位于陆棚斜坡的缓坡地带，该古地理环境中的
沉积物来源丰富，水体含氧、盐度为微咸水、有机矿
物质丰富，水深小于２００ｍ，导致海洋藻类周期性繁
盛，三叶虫等其它类群动物数量也随之增多；生物群
生活在赤道地区以北开阔海盆的透光区至弱透光

区、水域含氧、海底有氧—弱氧、快速沉积事件频发
的陆棚较深水环境。

表Ⅰ　贵州剑河辣子寨剖面杷榔组泥岩微量元素地球化学数据

Ｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｄａｔａ　ｏｆ　ｔｒａｃｅ　ｅｌｅｍｅｎｔ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　ｍｕｄｓｔｏｎｅ　ｏｆ　Ｌａｚｉｚｈａｉ　ｓｅｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｂａｌａｎｇ　Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ

ｎｅａｒ　Ｌａｚｉｚｈａｉ　ｖｉｌｌａｇｅ，Ｊｉａｎｈｅ　Ｃｏｕｎｔｙ，Ｇｕｉｚｈｏｕ，Ｃｈｉｎａ

编号
位置

（ｍ）

元素（１０－２） 元素（１０－６） 比值

Ａｌ　 Ｃａ　 Ｓｃ　 Ｖ　 Ｕ　 Ｔｈ　 Ｐｂ　 Ｍｏ　 Ｃｕ　 Ｃｏ　 Ｎｉ　 Ｚｎ　 Ｃｒ　 Ｂａ　 Ｓｒ　 Ｐ　 Ｖ／Ｃｒ　Ｖ／Ｓｃ　Ｕ／Ｔｈ　Ｓｒ／Ｂａ　Ｓｒ／Ｃａａ　＆Ｕ　Ｖ／Ｖ＋Ｎｉ

Ｓ－１　１３０．５　９．８１　 ０．０６　 ２０．５　 １１９　 ３．０　 ２０．７　 １０．０　 ０．４０　 ２４．８　 ２１．３　 ５３．９　 １１１　 ９７　 ５３０　 ８８．６　 ３００　 １．２３　 ５．８　 ０．１４　 ０．１７　 １４７７　 ０．６１　 ０．６９

Ｓ－２　 １３１　 ９．８５　 ０．０４　 １９．８　 １２２　 ３．１　 １８．４５　１１．８　 ０．５１　 １８．０　 ２１．８　 ５４．８　 １０９　 ９５　 ５１０　 ８７．３　 ２９０　 １．２８　 ６．２　 ０．１７　 ０．１７　 ２１８３　 ０．６７　 ０．６９

Ｘ－９　１２３．５　９．４４　 ０．１９　 １８．６　 １２４　 ３．０　 １６．５０　５９．２　 １．５３　 １５．６　 ２２．１　 ５１．７　 １１１　 ９２　 ４５０　 ９５．４　 ３２０　 １．３５　 ６．７　 ０．１８　 ０．２１　 ５０２　 ０．７１　 ０．７１

Ｘ－７　１２３．２　９．５８　 ０．１８　 １８．６　 １２５　 ３．１　 １５．７０　４２．６　 １．２２　 ２０．７　 ２４．５　 ５２．３　 １１４　 ９５　 ４７０　 ９８．０　 ３３０　 １．３２　 ６．７　 ０．２０　 ０．２１　 ５４４　 ０．７４　 ０．７１

Ｘ－０　 １２３　 ９．３９　 ０．１７　 １９．１　 １１７　 ３．０　 ２１．６　 ２６．７　 ０．７９　 ３３．４　 ２０．９　 ５１．８　 １１３　 ８９　 ４１０　 ９８．１　 ３３０　 １．３１　 ６．１　 ０．１４　 ０．２４　 ５７７　 ０．５９　 ０．６９

ｐ－１２１　１２１　 ９．４８　 ０．１０　 １７．７　 １１３　 ２．８　 １５．７５　 ９．９　 ０．２３　 ５０．３　 ２０．６　 ４９．１　 １１３　 ９３　 ５００　 ９２．９　 ４３０　 １．２２　 ６．４　 ０．１８　 ０．１９　 ９２９　 ０．７０　 ０．７０

ｐ－１０６　１０６　 ９．５８　 ０．０４　 １８．６　 １１８　 ２．９　 １３．４０　１１．８　 ０．４７　 ２１．８　 ２０．９　 ５４．１　 １０８　 ９６　 ５００　 ８０．６　 ２９０　 １．２３　 ６．３　 ０．２２　 ０．１６　 ２０１５　 ０．７９　 ０．６９

ｐ－１　 １　 ８．４２　 ０．９８　 １６．１　 ９７　 ３．２　 １８．１５　１６．８　 １．１２　 ４０．８　 １８．０　 ３９．２　 １２５　 ７４　 １７３０　１５１．５　 ３８０　 １．３１　 ６．０　 ０．１８　 ０．０９　 １５５　 ０．６９　 ０．７１

４．２　古群落及其营养结构分析
生态营养级的概念由Ｎｅｙｍａｎ（１９６７）提出并成

功地应用到古生态的分析中 （Ｃｏｎｗａｙ　Ｍｏｒｒｉｓ，

１９８６）。分析近代的动物群落时，是通过统计不同营
养级的相对生物量来实现的。在古群落中则很难从
已发生质变的化石中得到确切的生物量，有学者利
用个体的平均长度乘以标本数来获得属种的生物

量；也有利用化石的直径、高度或者宽度、长度得出
不同化石的个体占有面积，再与个体数量相乘得出
相对的生物量（Ｃｏｎｗａｙ　Ｍｏｒｒｉｓ，１９８６；Ｉｖａｎｔｓｏｖ　ｅｔ
ａｌ．，２００５）。

依据辣子寨剖面杷榔化石库上、下化石层中化
石标本数据的分析，化石埋藏特征可区分出两种埋
藏模式，其中下化石层内保存了３５个动物化石种，
出现非矿化的软躯体化石，岩石和化石的总体特征
表明应是快速沉积事件导致的埋藏群，产生的埋藏
偏差较小；而上化石层化石种相对单调，埋藏偏差较
大，对生态系统复原不具代表性（刘帅等，２０１７）。因
此，我们统计下化石层中厚约０．５２ｍ的岩段的化
石数据。选择１９个种的化石，对各个物种的生物量
进行了半定量计算，生物量则针对单个物种作计算
和统计，生物量＝化石标本的数量×化石个体占有
的平均面积（见表Ⅱ）。
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表Ⅱ　下化石层中各个物种生物量定量和半定量的计算值及生态位

Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ　ａｎｄ　ｓｅｍｉ－ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｎ　ｂｉｏｍａｓｓ　ａｎｄ　ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ　ｎｉｃｈｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅｓｅ　ｆｏｓｓｉｌｓ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｌｏｗｅｒ　Ｆｏｓｓｉｌ　Ｂｅｄ

类群 常见物种 标本数量 平均面积（ｃｍ２） 生物量（ｃｍ２） 生态类型 生活方式 生态位

海绵 Ｃｈｏｉａｅｌｌａ　ｏｖａｔａ　 １０　 １？ １０ 底栖 固着滤食 初级消费者

节
肢
动
物

三叶虫

大型双瓣

节肢动物

高肌虫

纳罗虫

奇虾

Ａｒｔｈｒｉｃｏｃｅｐｈａｌｕｓ　ｃｈａｕｖｅａｕｉ　 ５４０　 ０．２５　 １３５ 浮游 食腐殖质 初级消费者

Ｒ．（Ｐｔｅｒｏｒｅｄｌｉｃｈｉａ）ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ　 ８０　 ０．６４　 ５１．２ 表栖 食腐殖质 初级消费者

Ａｒｔｈｒｉｃｏｃｅｐｈａｌｉｔｅｓ　ｘｉｎｚｈａｉｈｅｅｎｓｉｓ　 ２０１　 ０．２８　 ５６．２８ 浮游 食腐殖质 初级消费者

Ｃｈａｎｇａｓｐｉｓ　ｅｌｏｎｇａｔａ　 ３０２　 ０．４　 １２０．８ 浮游 食腐殖质 初级消费者

Ｄｕｙｕｎｎａｓｐｉｓ　ｄｕｙｕｎｅｎｓｉｓ　 １４５　 ０．２５　 ３６．２５ 浮游 食腐殖质 初级消费者

Ｔｕｚｏｉａ　ｒｅｔｉｆｅｒａ　 ２５　 ２．７　 ６７．５ 游泳 捕食 二级消费者

Ｉｓｏｘｙｓ　ａｕｒｉｔｕｓ　 ９　 １．５　 １３．５ 游泳 捕食／食腐 二级消费者

Ｉｓｏｘｙｓ　ａｃｕｒｔａｎｇｕｌｕｓ　 ４２　 ０．９　 ３７．８ 游泳 捕食 高级消费者

Ｉｓｏｘｙｓ　ｊｉａｎｈｅｅｎｓｉｓ　 ８　 １　 ８ 游泳 捕食 二级消费者

Ｏｃｃａｃａｒｉｓ　ｌａｚｈｉｚｈａｉ　 ２２　 ２．２　 ４８．４ 游泳 捕食／食腐 二级消费者

Ｃｏｍｐｔａｌｕｔａ　ｋａｉｌｉｅｎｓｉｓ　 ７　 ０．４　 ０．２８ 游泳 食腐殖质 初级消费者

Ａｌｕｔｅｌｌａ　ｅｌｏｎｇａｔａ　 ４　 ０．３　 ０．１２ 游泳 食腐殖质 初级消费者

Ｎａｒａｏｉａ　ｔａｉｊｉａｎｇｅｎｓｉｓ　 ４７　 ０．９　 ４２．３ 底栖 食腐／捕食 二级消费者

Ａｎｏｍａｌｏｃａｒｉｓ　ｓｐ． ３　 １３　 ３９ 游泳 顶级捕食 高级消费者

古蠕虫 Ｗｒｏｎａｓｃｏｌｅｘ　ｇｅｙｉｅｎｓｉｓ　 １０８　 ０．７　 ７５．６ 内栖 食腐殖质 初级消费者

软舌螺 Ｈａｐｌｏｐｈｒｅｎｔｉｓ　ｒｅｅｓｅｉ　 １２　 １　 １２ 底栖 食腐殖质 初级消费者

刺细胞动物 Ｂｙｒｏｎｉａｓｐ． １０　 ０．０２　 ０．２ 底栖 固着食腐 初级消费者

始海百合 Ｇｕｉｚｈｏｕｅｏｃｒｉｎｕｓ　ｙｕｉ　 １４　 １．２　 １７．２ 底栖 固着滤食 初级消费者

未知 Ｓｐｅｃｉｅｓ　ｕｎｋｎｏｗｎ　 ３４　 ０．７２　 ２４．８ — — —

藻类 Ｍｏｒａｎｉａ　ｇｌｏｂｏｓａ　Ｙｕｋｎｅｓｓｉａ　ｓｐ． ＞５　０００ 浮游 生产者

　　另外，针对各生态类型作了百分比的量化分析，
它的计算值＝生态类型物种数与全部生态类型物种
数的比值的百分比（不计算藻类）；物种的个体数占
化石总量的比值，用百分值表达也可分析该物种在
生态系中的作用。
化石统计数据显示节肢动物的化石数量最多，

占到总量的７８％，包括三叶虫、大型双瓣壳节肢动
物、其它的节肢动物类群；古蠕虫类占总量的４％，
其它类群腕足类、海绵、刺细胞、始海百合４类群，仅
占化石总量的９％。这些动物以各自的生活方式栖
息在海洋基底上、基底内及水体中的不同生态领域。
按底栖、浮游、游泳类型分别计算和统计出单个物种
数占生态类型总物种数的比值及个体数的百分比进

行群落结构分析讨论（见表Ⅱ）。例如：已经确定生
态类型的动物总物种数为１９（藻类、未知属种除
外），内栖生活的有２个物种，内栖物种数比值为

２／１９，换算为百分数为内栖物种数＝１０．５３％，内栖
动物个体数为内栖物种化石数量与化石总数量之

比，换算成百分值为个体数＝５．２２％。由此得出：

内栖物种数１０．５３％，个体数７．４３％；底栖固着物
种数２１．５％，个体数５．２２％；表栖生活的物种数

１０．５３％，个体数２４．０４％；浮游物种数１５．７９％，
个体数５５．７６％；游泳的物种数４２．１１％，个体数

７．５５％。
显然，游泳、浮游生物类群虽然物种数量较少，

但化石的丰度很高；而底栖的海绵、古蠕虫、一些三
叶虫及始海百合、腕足类、软舌螺类的物种较多，但
化石丰度低。说明底栖类群的物种多样性高；但单
位面积上分布的生物个体数量比较稀少，这一现象
指示底栖群落不繁荣，导致基底缺少生物扰动作用
（Ｓｐｅｙｅｒ　ａｎｄ　Ｂｒｅｔｔ，１９８５），因此，这样的底栖环境之
上的浮游生物如三叶虫、藻类，游泳生物等生物遗
体在缓慢的沉积事件发生时，落入基底后不易发
生后期破坏，而快速沉积事件发生时，浮游和游泳
类群被裹着落入基底，在缺氧、压实作用下能形成
化石。
一些化石证据可用来讨论成岩环境。如下化石

层中出现的遗迹化石丛藻迹 Ｃｈｏｎｄｒｉｔｅｓ，蠕形迹
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Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｉｄａ。Ｃｈｏｎｄｒｉｔｅｓ的造迹者被确认为能忍
受很低的氧逸度，处于厌氧环境（Ｅｋｄａｌｅ　ａｎｄ　Ｍａ－
ｓｏｎ，１９８８）；同时具有分枝结构的Ｃｈｏｎｄｒｉｔｅｓ的出
现表明基底是软的泥基（龚一鸣，２００４）。另外，海绵
体的硅质骨针、分散保存硅质海绵骨针一般在较深
水、弱氧的情况下才能保存；始海百合化石喜氧、在
较硬基底环境中容易大量分布（Ｌｉｎ，２００７）；幼年体
的舌孔贝类化石数量很少，因为其在低氧条件下数
量可明显降低，在弱氧、软基底的环境不利于该类腕
足动物的生活（Ｔｈａｙｅｒ，１９８１；Ｒｕｎｎｅｇａｒ　ａｎｄ　Ｃｕｒｒｙ，

１９９２）。因此，古群落中缺少腕足、始海百合类化石
的保存，可能与弱氧、软基底海底环境有关。
下化石层节肢动物的类群则以底栖和浮游的三

叶虫生物量最高，而具有捕食能力 的 游 泳 的

Ｔｕｚｏｉａ，Ｉｓｏｘｙ，Ｏｃｃａｃａｒｉｓ生物量也较高。综合相
关因素推断各类群共同生活在一个宁静的较深水环

境中，群落可能具有垂向自然分布的特点。从古环
境、指相化石、岩石地球化学特征等数据值的分析，
表明古群落可能生活在水深小于２００ｍ的微咸水
环境、底层水体氧量低、基底软、水体平静但偶尔发

生动荡、快速沉积事件频发的环境中。

４．３　杷榔动物群营养级分析
寒武纪时期，随着物种形态体构及营养供给结

构多样化，而使生态系统中捕食－被捕食关系急剧复
杂化（赵方臣，２００９；赵方臣等，２０１０；Ｂｕｔｔｅｒｆｉｅｌｄ，

２００１；Ｄｕｎｎｅ　ｅｔ　ａｌ．，２００８）。杷榔动物群的食物链也
带有这一特征，总体可分为五级，即初级生产者（浮
游植物）、食腐殖质动物（表栖／浮游动物）、底栖滤食
动物、漂游捕食动物、游泳型顶级捕食动物。初级消
费者主要是一些三叶虫、刺细胞类、始海百合、腕足
动物和软舌螺等，它们生物量总和为５１４．９３；而二
级消费者主要为大型双瓣壳节肢动物三叶形虫

Ｎａｒａｏｉａ　ｔａｉｊｉａｎｇｅｎｓｉｓ，二级消费者生物量约为

１７９．７；高级消费者主要是具有捕食附肢的奇虾（个
体数０．１８％，生物量５．９８％），生物量总和为７６．８。
生产者的藻类、细菌生物量较大，根据化石及背景层
有机质碎屑含量，得出生物量大于５　０００。
上述各类群之间以食物链为纽带，构成了杷榔

动物群的生态系统（插图４）。除此外，海洋中可能

插图４　贵州剑河辣子寨剖面的杷榔动物群中食物网模拟重建（据孙海静，２０１５修编）

Ｔｅｎｔａｔｉｖｅ　ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｒｏｐｈｉｃ　ｗｅｂ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｂａｌａｎｇ　Ｆａｕｎａ　ａｔ　Ｌａｚｉｚｈａｉ　ｓｅｃｔｉｏｎ，Ｊｉａｎｈｅ，Ｇｕｉｚｈｏｕ，Ｃｈｉｎａ（ｍｏｄｉｆｉｅｄ　ｆｒｏｍ　Ｓｕｎ　Ｈａｉｊｉｎｇ，２０１５）
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有由赤道—高纬度的洋流带入大量矿物质，较宁静
海水透光性较好，引起植物藻类、细菌、微生物的繁
盛，近底浮游的藻类及浮游的微生物死亡落入基底，
可为内栖、固着底栖、近底表栖的初级消费者提供食
物来源。藻类和微生物也为浮游、游泳的初级消费
者提供直接的食源；初级消费者的繁盛为快速游泳
动物奇虾、等刺虫等提供了食物来源。宏体生物死
亡后落入海底又会被微生物分解，成为底内食腐者
的食物，形成了可以循环的生态系统。杷榔动物群
食物网构筑也满足海洋生态金字塔型的营养体系

（Ｗａｇｎｅｒ　ｅｔ　ａｌ．，２００６）。

５　结　论

杷榔动物群的古生态群落生态类型多样，有内
栖的古蠕虫，表栖固着的始海百合、海绵类，表栖移
动的软舌螺及部分三叶虫，浮游的三叶虫、藻类，游
泳的大型双瓣壳节肢动物高肌虫、奇虾等，而游泳的
生物多是具捕食能力的类群。依据剑河辣子寨剖面
下化石层的岩石特征、岩石地球化学数据、化石古群
落组合，化石埋藏特征将杷榔动物群从埋藏群复原
到生态群，确认杷榔动物群生活在赤道地区以北开
阔海盆的弱透光区、水域含氧、海底有氧—弱氧、水
体盐度低、快速沉积事件频发的陆棚较深水环境。
借助古生态复原方法，依据计算出的各类群生

物量的数据确认动物群中的藻类为古群落中主要的

初级生产者；底栖固着、大多数表栖移动和浮游的类
群则构成初级消费者并以初级生产者藻类或微生

物、腐殖质为食；具有捕食能力的奇虾及大型双瓣壳
节肢动物构成了食物链的顶端。这些不同营养级的
生物类群在整个水域中构成直接捕食－被捕食、间接
依存的需求关系，形成了较复杂的食物网，总体也是
金字塔式结构的生态营养级。

致谢　本文在成文过程中，中国科学院南京地
质古生物研究所赵方臣研究员提供了好的建议，贵
州大学赵元龙教授给予悉心指导，剑河苗岭地质公
园刘锋、刘泽福和贵州大学兰天博士、硕士生申震、
梁博焱等参加了部分野外化石标本采集工作，学报
审稿专家提出宝贵的修改意见，在此一并致以真诚
的感谢！
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