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计算流体力学途径揭示寒武纪乌溜期吐卓虫(Tuzoia) 

种间游动能力分化图景* 

耿新宇  兰 天** 

贵州大学资源与环境工程学院, 贵阳 550025 

提要  吐卓虫(Tuzoia)是寒武纪出现且广泛分布于全球海洋中的一类具双瓣壳节肢动物, 其软躯体性状不完备, 

并不能直观判断吐卓虫是否是一种擅长游泳的生物, 因此其生态位长期存在争议。计算流体力学(Computational 

Fluid Dynamics, CFD)可以基于保存较好的生物骨骼化石, 直观、量化地分析深时生物运动模式, 为还原古生态

提供了依据。本文采用计算流体力学模拟了加拿大布尔吉斯页岩生物群中的两种吐卓虫(T. retifera, T. canaden-

sis)在底栖和远洋环境下的多种运动状态, 对比分析了两种吐卓虫运动流体性能、垂向灵活性的差异。流体模拟

结果表明, 相同速度下T. retifera相比T. canadensis受到更小的阻力和更大的浮力。所以T. retifera具有更高游泳速

度的潜力, 同时垂向移动能力更好。计算结果暗示T. canadensis营底栖游泳生活, 而T. retifera的栖息范围可以更

广, 营远洋游泳生活。这表明可能早在寒武纪乌溜期吐卓虫属级分类单元内就出现了生态位的分化。 
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Abstract  Tuzoia is one of the most common and globally distributed Cambrian bivalved arthropods. However, the 
morphology of their rarely and incompletely preserved soft-parts can hardly be utilized to evaluate their swimming 
and migration abilities. Computational fluid dynamics (CFD) offers quantitative data for inferring the movement 
patterns of fossilized animals based on the morphology of their often well-preserved exoskeletons. In this paper, 
Tuzoia retifera and T. canadensis from the Burgess shale are simulated using CFD in benthic and pelagic environ-
ments. The differences in fluid performance and vertical flexibility of these two species are compared. Fluid simu-
lation results indicate that T. retifera is subject to less drag force and greater lift force than T. canadensis under 
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the same speed. The results indicate that T. retifera potentially has a faster swimming speed and better vertical mi-
gration ability than T. canadensis does. Tuzoia canadensis is probably a benthic species, while T. retifera may oc-
cupy wider habitat and has a pelagic swimming lifestyle. We suggest that niche partititoning within a genus oc-
curred as early as the Wuliuan, Cambrian. 

Key words  Computational fluid dynamics, Cambrian, Wuliuan stage, Tuzoia, niche partitioning 
 

1  前 言 

五亿年前的寒武纪海洋已经初步形成了现代

海洋生物群落格架(Pates et al., 2021), 这个时期出

现了爆发式的动物门类增长, 物种多样性大幅提

高, 以动物为主导的海洋生态系统初次形成(张兴

亮和舒德干 , 2014; 朱茂炎等 , 2019; Erwin and 

Tweedt, 2012), 生物的形态结构与其生态位之间

的对应关系却并不清晰。吐卓虫(Tuzoia Walcott, 

1912)是寒武纪海洋中广泛分布的一类大型双瓣壳

节肢动物, 在加拿大、美国、澳大利亚和中国的台

地浅水相区及大陆斜坡深水地区均有发现(潘江, 

1957; 舒德干, 1990; 罗惠麟等, 1999; 袁金良和赵

元龙, 1999; Resser, 1929; Resser and Howell, 1938; 

Glaessner, 1979; Robison and Richard, 1981; 
Chlupáč and Korduel, 2002; Lieberman et al., 

2002)。吐卓虫的外壳由两块左右对称的壳瓣组成, 

壳瓣近半椭圆形、一般较厚, 向外侧拱起, 呈凸状, 

壳面多见网状壳饰, 中腹侧具侧脊, 壳背部可见

绞合线, 背缘前后有铰凸起, 侧脊、背缘及前、后

腹边缘具刺, 刺的多寡及大小因不同种及个体发

育阶段有差异。吐卓虫广泛分布的特点和形态特征

支持了该类生物具游泳能力的观点 (Conway 

Morris, 1985)。保存有软躯体结构的吐卓虫化石极

为罕见, 先前发现的吐卓虫软体仅保存有柄状眼

和不清晰的器官(Vannier et al., 2007)。软体部分的

缺失导致其系统分类位置一直以来存在较大争议

(彭进, 2007): Simonetta和Delle (1975)以及侯先光

(1997)将其设定为Tuzoiida目和Tuzoiidae科; 而陈

均远(1996)、姚路(2009)等人认为其软体状况不明, 

将其指定到科级及以上分类单位并无实际意义 , 

因此统称为甲壳类 (Briggs et al., 1994)。最近 , 

Alejandro Izquierdo- López和Caron (2022)在加拿大

布尔吉斯页岩生物群新发现了保存有完好软组织

的吐卓虫(Tuzoia burgessensis), 化石证据表明吐卓

虫的头部有触角和形态分化的附肢, 身体分为头

胸部、具十对双肢型附肢的躯干, 以及具尾扇的尾

部。该化石还原了吐卓虫的躯干和附肢细节, 为建

立解剖学结构提供了证据 , 并将吐卓虫归类于

Hymenocarina的最基干类群。最新构建的系统发育

树表明Hymenocarina为并系类群。该类群被认为是

早期有颚类的一员, 有颚类是一个高度多样化的

节肢动物类群, 包括泛甲壳动物和多足动物, 其

起源可以追溯到寒武纪(Rota-Stabelli et al., 2011; 

Wolfe et al., 2016; Wolfe, 2017)。总之, 前人对吐卓

虫生活方式的研究基于其埋藏环境和形态特征

(Vannier et al., 2007)。甲壳在兼顾防御功能的同时

承担了重要的流体动力学功能(Sardà et al., 2005), 

较大的眼睛表明视野范围广, 可以接受更多的光

线, 适合远洋生活模式方式(Vannier et al., 2009), 

其地域的广泛分布也表明了吐卓虫可能营远洋生

活方式(Vannier et al., 2000)。仍尚未有量化数据论

证不同吐卓虫种形态差异对游泳性能的影响, 也

缺乏吐卓虫在远洋和近海底不同情况下的模拟。计

算流体力学(Computational fluid dynamics, CFD)模

拟可以直观、量化的分析流场对模型的影响, 通过

流体模拟还有助于还原深时游泳生物的生态位

(Ferrón et al., 2020; Gai et al., 2022)。 

可视化对于古生物流体模拟的重要性不言而

喻。早在计算机产生之前, 数值方法已然产生, 但实

际问题的流动控制方程较复杂, 解析解难以获得, 

随着计算机算力的提高, 使用计算机可以求得流体

运动的动量守恒方程数值解, 通过CFD模拟软件的

再处理后可生成反映流场特征的流场图及升力、曳

力值(Cunningham, 2014; Lautenschlager, 2016)。流体

模拟在古生物领域有着广阔的前景, 近年来古生物

流体模拟聚焦于对古生代无脊椎动物的研究, 比如

对毫米级底栖固着动物的流体动力学模拟(Liu et al., 

2022), 以及通过计算流体力学探究不同形态的棘皮

动物在演化过程中对摄食能力和稳定能力的权衡 
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(Rahman, 2017), 以上生物共同的特点是运动能力

极为有限, 相较而言游泳动物的流体模拟更为复

杂。使用COMSOL Multiphysics 6.1进行吐卓虫的

建模和计算流体力学模拟工作, 该软件可独立完

成模型的建立和多物理场的模拟。在COMSOL中

进行古生物的计算流体力学仿真, 不仅可以直观

地观察模型在流场中受压产生的形变和位移情况, 

甚至能通过瞬态分析生成动画(栗聪等, 2022)。同

时模拟得出的阻力、升力和攻角等数据也可以量化

吐卓虫的游泳能力, 作为对比分析研究的依据。 

2  操作方法 

本文之所以选择布尔吉斯页岩生物群中的两

种吐卓虫(Tuzoia retifera, T. canadensis)进行流体模

拟, 主要原因是该两种吐卓虫生活在同一相区且形

态差异较大(Resser, 1929), T. retifera壳体呈流线型

且少刺, T. canadensis壳体四周布满尖刺, 有助于进

行对比分析。化石图片数据来源于前人文章

(Walcott, 1912), 依据化石图片使用COMSOL Multi- 

physics 6.1建等比例模型(图1), 相同大小的模型可

以减轻化石体型差异对流体模拟的影响。大部分吐

卓虫的附肢保存不完整, 因此模型仅包含了吐卓虫

的壳瓣、眼睛和体节。由预实验得出最优壳瓣张角

区间(另文发表), 考虑到自然选择作用, 两个模型

的壳瓣张开角度均设定为最优张角60°。 

在COMSOL Multiphysics 6.1中建模并进行

CFD模拟。Tuzoia retifera和T. canadensis在游泳速

度为0.02 m/s到0.2 m/s时对应的雷诺数分别为

639.6—6396和380—3800, 因此采用了湍流 -SST

模型, 并利用稳态求解器计算流场的稳态流动参

数。SST模型可以解析近壁面流动, 这意味着该模

型适合仿真吐卓虫的底栖运动。两种吐卓虫在同样

的计算域进行模拟, 前人对于古生物的流体力学

研究(Shiino et al., 2009, 2012, 2014)通常将模型的

迎水面一侧计算域长度为化石体长的3倍, 背水面

一侧为化石体长的10倍, 其他方向为化石体长的5

倍。本文为吐卓虫模型构建了长300 mm×150 mm

×150 mm的长方体计算域(图2), 模型的左右侧和

上方边界设定为滑移, 模型及下方边界设定为无

滑移, 模型与入口距离为3倍体长, 与出口距离为

6倍体长, 和左右壁均为3倍体长, 所有模型的网

格密度均为常规。 

流场入口速度设定为从0.02 m/s到0.2 m/s之间

间隔0.02的10个速度, 通过改变模型距底部无滑移

边界距离模拟了吐卓虫底栖和远洋等情况, 同时

模拟了吐卓虫0°、±10°、±20°的五个攻角, 覆盖了

吐卓虫的大部分生态范围。计算流体力学模拟的结

果有两类: 1) 可视化的流速图和压力图; 2) 与模

型有关的量化数据, 如阻力Fd (相对于流体运动方

向受到的力)和升力Fl (垂直于流体运动方向受到

的力), 通过公式计算可获得与之对应的阻力系数

和升力系数, 阻力系数是流体力学中的无量纲量, 

可以消除不同模型表面积差距的影响来表示其受

到的阻力, 较小的阻力系数表示物体受到的阻力

较小。受力系数便于对比不同表面积的吐卓虫模

型, 受力系数的表达式(Alvar and Brian, 2020)为 

 
其中, x代表力的方向(平行于流动方向的受力为阻

力、垂直于流动方向的受力为升力), D是以N为单

位的阻力, ρ是水的密度(1.0×103 kg/m3); U是m/s的

运动速度, S是模型以m2为单位的模型表面积。我

们把不同速度不同攻角的吐卓虫模型流场图制成

图版, 方便对比分析, 同时强调显示壳体表面流

体流速和水流运动方向。通过CFD模拟得到的模型

受力数据计算后制成图表。 

3  结  果 

图1可见T. retifera壳体更高、呈后摆, 边缘刺

较少; T. canadensis壳体相对狭长、前后缘较为对

称、铰合边缘和自由边缘刺均较多。图3为两种吐

卓虫模型在受到水平方向运动水流时受力情况 , 

对两种吐卓虫流体模拟的结果可见: 当水平游泳

时, 吐卓虫受力随游泳速度加快而增加, 吐卓虫

受到的阻力总小于受到的升力, 其中T. canadensis

所受的阻力和升力均略小于T. retifera。这是由于

T. retifera表面积较大导致的(T. retifera表面积为 
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图 1  吐卓虫的复原模型 

Fig. 1  Restoration models of Tuzoia 

A, B, C. T. retifera模型图片; D, E, F. T. canadensi模型图片; 其中A, D为吐卓虫三维模型; B, E为侧视图; C, F为俯视图。比例尺均为5 mm。 

A, B, C. Restoration models of T. retifera; D, E, F. Restoration models of T. canadensis; A, D, oblique views; B, E lateral views; C, F, dorsal views. Scale 
bar = 5 mm. 

 

图 2  模型的边界条件及离散化 

Fig. 2  Boundary conditions and discretization of the model 

A. 模型及计算域; B. 对模型构建的常规网格。 

A. The model and computated domain; B. Conventional mesh used in the simulations for the model.  

 

51.734 cm2, T. canadensis表面积为39.316 cm2)。因

此下文主要对比两种吐卓虫的受力系数区别, 来

直观地分析其流体力学性质差异, 受力系数相当

于模型的比表面积所力, 因此较小的阻力系数表

示物体受到的阻力较小(Barnes et al., 1979)。 

由图4-A可知, 当平游状态下, 吐卓虫的阻力

系数远大于升力系数, 两种模型的受力系数均随着

速度的提高而降低, 其中阻力系数下降的幅度较

大, 升力系数在速度大于0.05 m/s后趋于稳定, 表

明当吐卓虫平游时受到升力影响较小。在所有情况

下 ,  T .  reti fera阻力系数均小于T .  canadensis ,      

T. canadensis升力系数均小于T. retifera。升力系数

和阻力系数之间的比率升曳力比(Lift-to-drag ratio)

被广泛认为是反映流体动力学效率的良好指标 
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图 3  T. retifera 和 T. canadensis 在流速为 0.02—0.2 m/s 时受到的阻力和升力的统计表 

Fig. 3  Statistical table of drag force and lift force for T. retifera and T. canadensis at a stream velocity of 0.02 to 0.2 m/s 

 

图 4  不同种吐卓虫受力系数和升曳比对比图 

Fig. 4  Comparison of force coefficient and lift to drag force ratio in different species of Tuzoia during swimming 

A. T. retifera和T. canadensis在流速为0.02—0.2 m/s时受到的阻力系数和升力系数; B. 当流速为0.02 m/s时T. retifera和T. canadensis分别距离海底

0.1、0.5和1倍体长时受到的阻力系数和升力系数 

A. Drag force coefficient and lift force coefficient of T. retifera and T. canadensis at a stream velocity of 0.02 to 0.2 m/s; B. Drag force coefficient and lift 
force coefficient of T. retifera and T. canadensis at a stream velocity of 0.02 m/s at 0.1, 0.5 and one body length from benthos. 

 

(Humberto et al., 2020), 较高的L/R值代表该模型具

备较大升力的同时受到更小的阻力。数据表明T. 

retifera的升曳力比在所有速度均大于T. canadensis, 

随着速度的提高, 该值快速增长, 说明T. retifera的

升力增长速度远大于阻力, 与之相对T. canadensis

的数值变化不大, 这表明水平游泳状态下T. retifera

相比T. canadensis具备更高的运动效率, 也说明T. 

retifera在游泳时拥有更宽广的游泳速率空间。 

将吐卓虫距离海底较近时与流体相对位移视

为底栖游泳情形。由该图4-B可知, 相比在水柱上 
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层, 靠近海底时吐卓虫具有更大的阻力系数和升

力系数, 这表明吐卓虫在底栖情况下受到更大的

阻力和升力, 同时受到的升力远小于受到的阻力, 

随着高度的增加, 阻力和升力均减小。通过升曳力

比可知吐卓虫在靠近海底时拥有更好的运动性能, 

这说明吐卓虫可能营底栖或近海底表面游泳的栖

息方式。通过对比可知在所有的高度T. canadensis

均比T. retifera受到更大的阻力，且更难获得升力, 

然而T. canadensis最高的升曳力比也低于T. retif-

era, 这表明不论在海底或者远洋环境下, T. retif-

era都比T. canadensis具备更好的游泳性能, 因此

推测T. canadensis营底栖游泳生活, 而T. retifera则

同时适应底栖及远洋环境。 

图5表明了不同攻角时吐卓虫模型的受力情

况, 首先可以直观地看出, 吐卓虫的两个模型随

着速度增大, 阻力和升力均增大, 阻力系数和升

力系数均减小 , 而升曳力比增加(见图5-A, 5-B, 

5-C), 这说明阻力增加的幅度远小于升力的增加

幅度。阻力系数、升力系数均减少, 且降低幅度逐

渐变缓, 在不同的功角也是如此。攻角为负时, 模

型也受到向下的升力。同一模型, 攻角越大, 受到

的阻力和升力均增大, 但阻力增加的幅度小于升

力。同时正攻角会比负攻角受到更大的阻力和升

力, 以及更高的升曳力比(见图5-A, 5-C)。当攻角 

大于10°时, 速度大于0.04 m/s时, 升力系数均大于

阻力系数(见图5-C, 5-E)。当攻角为负时且速度小

于0.04 m/s时, 升力系数均小于阻力系数(见图5-A, 

5-D)。 

在所计算的攻角下, T. canadensis受到的阻力

总大于T. retifera, 当攻角为正时, T. canadensis受

到的升力总小于T. retifera, 当攻角为负, T. cana-

densis受到的升力略微大于T. retifera, 仅攻角为

−10°, 速度为0.01 m/s除外(见图5-A)。在各种情况

下, T. retifera的升曳力比均大于T. canadensis。 

模型的流体模拟结果表明, 平游状态下, 水流

滑过模型不会造成大幅扰动(图6-B, 6-E)。当攻角

为−20°时 , 两种吐卓虫模型的尾部均出现涡流 ,  

T. retifera模型的涡流更为明显(见图A, D); 当攻角

为+20°时, 两种吐卓虫模型周围均出现不稳定水

流扰动(见图6-C, 6-F), 然而T. retifera模型的背侧

绞合线前缘产生了小区域涡流(见图6-C), 一般情

况模型运动对水流干扰而产生的涡流大部分位于

身体后侧方, T. retifera头部前缘产生涡流的原因

可能是攻角较大导致。而T. canadensis模型在同样

的攻角没有出现涡流(见图6-F)。 

图6中颜色代表了吐卓虫近表面水流速度

(m/s)的快慢, CFD结果表明吐卓虫的眼睛、壳瓣和

刺状结构对水流阻碍较大, 这些区域表面流速普

遍较低。由于两者壳体形状具有差异, T. retifera模

型前端腹侧为流线型, 大幅降低了流体造成的阻

力, 因此其腹侧部位周围的水流速度较快; 相对

而言, T. canadensis的前端腹侧弧度较大, 且具较

多刺, 所以其模型前腹侧部位受到更高阻力, 模

型前端周围的水流速度较慢。 

图7展示吐卓虫模型表面受压图, 颜色差异代

表不同的压力(Pa), 模型的流体模拟结果表明：平

游状态下, T. retifera和T. canadensis模型的前部均

受到较大压力, 但T. canadensis模型表面受到的压

力更大, 两种模型的壳体部分受压均匀, 且压力

较小, T. canadensis模型的前基刺、腹刺压力较大。

当攻角为−20°时, T. retifera模型表面受到压力较

大; 当攻角为+20°时, T. canadensis模型表面受到

的压力较大, 高压力区域集中于前边缘。 

4  结  论 

通过流体模拟结果可知吐卓虫营底栖或近海

底游泳的生活方式, 当低速度平游时, 吐卓虫受到

负浮力, 这表明在实际游泳时吐卓虫可能保持较小

的仰角, 产生向上的升力以抵消负浮力的影响, 在

所有速度T. retifera均比T. canadensis具备较高的流

体力学性能, 即在游泳时, T. retifera受到更小的阻

力和更大的升力, 然而当游泳速度小于等于0.04 

m/s时, T. canadensis升力系数大于T. retifera。这表

明T. canadensis适合缓慢游泳, T. retifera游泳速度

更快, 在游泳时拥有更宽广的游泳速率空间。通过

对吐卓虫不同攻角的模拟可知, 吐卓虫向上移动时

受到的阻力和升力均大于向下时受力, 这表明了吐

卓虫具备一定的垂向移动能力。在各种情况下 ,   

T. retifera的升曳力比均大于T. canadensis, 这表明  
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图 5  T. retifera 和 T. canadensis 在流速为 0.01—0.1 m/s 时不同攻角的受力系数 
Fig. 5  Force coefficients of T. retifera and T. canadensis at different angles of attacks at a stream velocity of 0.01 to 0.1 m/s 

 

T. retifera在垂向移动时也比T. canadensis更为灵

活。总而言之, T. retifera都比T. canadensis具备更

好的游泳性能, 因此推测T. canadensis营底栖游泳

生活, 而T. retifera则同时适应底栖及远洋环境。从

表观形态结构来看, T. retifera壳体前端呈流线型, 

T. canadensis壳体较扁长且发育有较多刺, 前腹侧

缘及顶端的刺均对水流造成了较大阻碍。 

流体模拟结果表明吐卓虫具备较好的游泳能

力, 其壳体形态是影响其游泳能力的重要因素。不

同的吐卓虫种间形态差异较大, 导致了其流体力

学性能的差异。T. retifera和T. canadensis均为加拿

大布尔吉斯页岩生物群成员, 产出于同样的相区, 

然而两者流体力学性能相差迥异, T. retifera所适

应的生态位更广, 流线型的壳体和少刺的构造使

得其游泳速度更快、垂直移动更灵活, T. canadensis

壳体扁长, 游泳能力较差, 密集分布于壳体表面

的尖刺带来了出色的防御性能, 从而抵御来自上

方大型掠食者的攻击。CFD结果和形态学证据表明 
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图 6  Tuzoia 模型在三个不同攻角时的流线三维图 

Fig. 6  Three-dimensional plots with streamlines at three different angles of attacks for Tuzoia models 

A, B, C 为 T. retifera 攻角−20°、0°、+20°时模型周围流线分布的三维视图; D, E, F 为 T. canadensis 攻角−20°、0°、+20°时模型周围流线分布的三

维视图; 红线代表流线, 入口水流方向从左向右, 流速为 0.05 m/s, 流场模拟远洋环境。 

A, B, C. Three-dimensional visualizations with streamlines at three different angles of attacks (−20°, 0, +20°) for T. retifera; D, E, F. Three-dimensional 
visualizations with streamlines at three different angles of attacks (−20°, 0°, +20°) for T. canadensis. The red line represents streamline, the inlet flow 
direction is from left to right, the stream velocity is 0.05 m/s, and the stress field represents the pelagic environment. 

 

图 7  计算流体力学分析得到的模型表面压力图 

Fig. 7  Surface pressure diagrams of the models obtained by CFD simulations 

A, B, C 为 T. retifera 攻角−20°、0°、+20°时模型表面受压图; D, E, F 为 T. canadensis 攻角−20°、0°、+20°时模型表面受压图; 入口水流方向从左

向右, 流速为 0.05 m/s, 流场为远洋环境。 

A, B, C. Model surface pressure diagrams at three different angles of attacks (−20°, 0°, +20°) for T. retifera; D, E, F. Model surface pressure diagrams at 
three different angles of attacks (−20°, 0°, +20°) for T. canadensis. The inlet flow direction is from left to right, the flow rate is 0.05 m/s, and the stress 
field represents the pelagic environment. 
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T. canadensis在海洋近底部生活, 或以底栖生物为

食, 而T. retifera在海洋中上层游泳生活, 可能以

浮游生物为食。寒武纪海洋同属的两种节肢动物实

现了生态位显著分化。 
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