
统计方法研究三叶虫演化初探 
李柯臻、郑滕飞 

关键词：三叶虫、统计分析、遗传进化 

摘要：三叶虫的相关研究揭示了寒武纪大爆发时早期物种的演化规律，也能为

早期物种演化模式的研究提供大量信息，因此一直是古生物学界的热门话题。

然而，传统“将近论古”的研究方法在研究时遇到了巨大的障碍。由此，本文

以统计学方法为基础，从三叶虫出发，理论建立了一种新的古动物演化的研究

范式，并提出一定的演化数据模型，在不同的数据情况下估测模型的准确程

度，并结合现有数据对三叶虫演化作出一定的分析，以此确定模型的实用性与

在三叶虫情况下的可行性。研究发现，虽然模型建立还有不完备之处，但已经

能针对数据做出一定的合理推测，也能对相关的结论进行验证。研究为统计学

方法和古生物研究的结合提供了一个可能实现的新模式，在数学工具的引入上

具有一定意义。 

 

一、引言 

动物起源是古生物学的重要研究课题之一，有着十分重要的意义。然而，传

统古生物学“将今论古”的方法论在研究动物如何起源时，极易陷入思维困境。

“将今论古”是将发现的化石置于现代动物分类体系中进行比对研究，但最早的

动物及其祖先都早已灭绝，它们的形态结构、生理、生殖和发育过程均与现生动

物有巨大的未知差异。再加上它们微小而柔软，保存为化石的概率极低，因此在

地质记录中找到并正确地识别它们对传统古生物学的研究而言是空前挑战。故而

该领域的古生物学探讨的问题实际上往往是“早期动物如何演化”而非“动物

如何起源”（殷宗军，2021）。例如，寒武纪物种大爆发中，诞生了包括三叶虫

在内的诸多与现代有巨大差异的早期后生生物（图 1），其中的很多都难以被恰

当放入今天的分类体系。因此，如果想要真正探讨动物起源的相关问题，就必须

把化石放在当时的体系下进行研究。 

 
图 1：早期后生生物 

一直以来，早期后生生物的研究始终是国际古生物学界解决为寒武纪大爆发

重点关注的热点课题，寒武纪动物门类的爆发式出现及各门类之间的系统演化关

系也是长期困扰古生物学家们的重要科学问题。而在研究这些问题时，需要一些

聚焦好找、易识、分布广泛的动物化石。三叶虫化石就是这些化石的代表，也是



最主要的材料之一。三叶虫自寒武纪出现至二叠纪灭绝，曾在地球古生物中处于

统治地位近亿年，是生命起源中的重要一环，揭开了地球生物走向物种多样化的

序幕。三叶虫所处时代生态环境相对简单，竞争关系刚刚出现，因此三叶虫演化

模型的建立可行性高，且对于其他生态环境复杂或难以建立演化模型的古生物研

究有着指导作用。基于三叶虫的广泛分布，超长存在时长，以及较为简单的结构

和遗传机制，三叶虫是进行遗传与演化研究的优质材料。此外，研究三叶虫化石

（图 2）也具有重要的生态学价值。三叶虫化石在浅海地台区、斜坡相区及斜坡

相再下的深水水域分布的属、种有很大差异。这种差异的原因是不同地区海水深

度不同,水温不同,海水沉积物的不同及外部动力的不同等。这种差异还影响三叶

虫化石保存状态的不同，由此，可以由三叶虫化石反推出当时的生态状态。 

 

图 2：三叶虫化石（拍摄） 

因此，无论是在古生物地层学、演化生物学以及板块构造学、生态学等研究

领域，三叶虫均具有重要意义。可以说，对三叶虫化石的研究对于推进对于寒武

纪大爆发的研究乃至于早期动物如何演化与动物如何起源的研究有着重要的作

用。我们的这次研究，旨在初步寻找建立三叶虫演化模型的方法并对初步建立的

模型做出分析，考察可靠性，如果成功，对早期生物的研究将有很大的参考意义。 

 

二、化石数据的收集与初步处理 

为建立演化模型，首先需要获得一定量的原始数据。在本方法中，理想的

一组原始数据需要满足三个条件：数量不能过小、针对同一物种（最好为同一

种群）、在地域与时间上具有一定的连续性。 

对数量的要求保证了之后进行分析时的可靠性，也对同一物种则确保之后

进行的时空上的模型建立是有意义的。最后的连续性要求中，空间连续性实际

上和第二条需求一致，时间连续性则能更好地对模型进行验证，增加数据点的

密度。三叶虫之所以出名，不仅是因为它们拥有奇特的结构，也是因为它们的

化石大都保存得很好，并且遍布全球。所以，通过三叶虫化石分析进行三叶虫

生态关系在通过化石研究分析物种情况中是相对可靠的。 

然而，以化石为数据来源研究三叶虫仍存在许多问题：对统计学来说，数据

量仍然偏小，特别是个别物种数量极少，同时各具体的种群具体特征仍常有更新，

同时各种群分化遗传关系难以明确，研究这些关系对于我们来说过于困难，所以

难以通过研究同一物种进行分析，据此，我们尝试以三叶虫各属为基本研究单位，

研究各属三叶虫或者该属的主要大类之间的关系以研究三叶虫的遗传演化。至于



空间时间连续性，则一直是来自化石的数据的难题。 

种间关系是演化的重要一部分，也是本文对研究三叶虫演化的切入点，当前

对于种间关系的研究大多以观察为主，因为当代生物的种间关系往往有多种方法

可以得到。但对于难以观察的古生物，常规方法都不再有效，这时我们期望去通

过研究各种三叶虫数量的变化规律并与各种间关系特征做比较，试图刻划出各三

叶虫种群间的竞争，共栖等关系及强度。 

综上所述，在期望数据上，我们希望得到具体种群在具体时间具体地区的数

量分布，而且，随时间推移，地质演变，化石群/簇数量对生物数量及分布的显

示存在一个衰减。但鉴于本文考察的时间范围长，分布广，受影响较小，完全可

以先进行模型建立与分析。而对数据的处理上，由于化石留存的不稳定性，我们

只能通过同一化石群中各三叶虫的含量来显示各三叶虫的数量特征，难以做出不

同化石群间的比较。 

在同一地层中，往往会出现较集中的化石，因此首先需通过聚类分析确定

种群。古生物地理中，为寻找古生物的分布规律与演化轨迹，一般通过对一定

量样本的地理格局进行分析。具体而言，通常根据生物群之间的相似性状运用

多元统计方法对古生物地理进行分区。其中聚类分析是最常使用的一种定量方

法。聚类是将数据分类到不同的类或者簇的过程，因此同一个簇中的对象有很

大的相似性，而不同簇间的对象有很大的相异性。从统计学的观点看，聚类分

析通过数据建模简化了数据分布。 

在聚类分析中，选取相似性测度（判断两个区域相似程度从而确定是否合

并的标准，取值范围为 0到 1，越大代表越相似）意味着选取一个合适的分类

标准。原则上，聚类分析采用通用的 Jaccard 测度进行分析，公式为
𝑎

𝑎+𝑏+𝑐
。其

中，𝑎代表选取的两个样本区域中共有的分类单元数，𝑏与𝑐分别为两个区域所

独有的分类单元数（图 3）。此测度在大部分情况下有较为良好的表现（Shi，

1993）。但是，当样本整体数据频率较小（低频项较多）时，Yule’s Y测度

会有更好的表现（公式为
√𝑎𝑑−√𝑏𝑐

√𝑎𝑑+√𝑏𝑐
，𝑑表示总体中两个区域外的分类单元数）

（Chung and Lee, 2004），因此选取此测度（此段主要来自参考文献黄冰，

2011，但根据的进一步的资料查找，参考文献中关于𝑎𝑏𝑐𝑑的解释有误，已更

正）。 

 

图 3：相似性测度计算公式中 a,b,c,d 对应范围示意图 

但值得注意的是，在低频项较多时，进行时间上的演化模型建立容易更加

不准确，因此实际应用中较多应用的仍然为 Jaccard测度。 



由于单纯的聚类分析无法进行统计评估，一般可使用非度量性标度变换

（NMDS）进行辅助分析，通过计算应力值估算匹配程度，亦可以通过最小生成

树（通过尽可能小的距离连接所有点，MST）（图 4）判断不同区域的距离关

系。通过这两种方法综合判定后，即可知聚类分析结果的可靠性。有时，虽然

聚类分析整体结果可靠性较强，但个别数据点分类存在问题，亦可通过此类方

法调整（吴承羲等，2021）。 

 
图 4：MST 的 Kruskal 算法示意 

（edgenum 为边数，QuickSort 按边大小排序，vex1,2 为边连接的两顶点，输出选取的边） 

在选取了可靠性较高的结果后，理想的情况是得到了某个种群的时间-数据

关系散点图。下一步则为验证此散点图是否符合某个标准数据模型，若符合，则

可一定程度推断出这段时间此种群所处的情况。 

 

三、标准数据模型的建立 

根据自然界中生物演化可能的情况，我们建立了七种考量同物种生物数量

随时间变化的数据模型：基本保持在某一稳定值附近波动的情况、限制性自然

增长的标准 S型曲线、自然减少时的数量曲线、由于捕食关系而形成的动态平

衡（分捕食与被捕食两种）、与其他物种竞争生态位的情况（分竞争强势与弱

势两种）。接下来也将按照这样的分类进行数据模型的建立： 

模型一为稳定平衡模型，代表种群数量基本稳定为某一数值的情况。 

模型二、三分别为自然增长与自然减小的模型。由于两种模型的公式完全

相同，差别只在初始值的取值，因此将两种模型放在一起处理。 

模型四、五为捕食关系所形成的模型，用逻辑斯蒂映射处理。四代表捕食

者的情况，五代表被捕食者的情况。 

模型六、七为竞争关系所形成的模型，六代表竞争强势者的情况，七代表

竞争弱势者的情况。 

值得注意的是，一组数据可能在不同的段落处在不同的模型中，这暗示了

新的生态条件的加入。并且，在数据改变速率过快时，外界的变化过于剧烈

（如某些纪末尾的生物大灭绝），可能导致这些模型的不再适用。 

以下的分析中，每个模型代表“随时间变化种群数量”的参数为𝑢𝑛, 𝑣𝑛，默

认等时间间隔采样，范围为 0到 100，实际应用时，可根据实际数据放大/缩小

比例或平移。所有数据均来自计算机根据公式模拟，由于公式中存在一定的随

机性，这样的模拟可以给出数据的大致走向。 

 

模型一：稳定平衡 

涉及参数：稳定点𝑢，回复率𝑝，波动范围𝑟 

公式：𝑢𝑛+1 − 𝑢𝑛在范围[−𝑟 + 𝑝(𝑢 − 𝑢𝑛), 𝑟 + 𝑝(𝑢 − 𝑢𝑛)]内等概率选择 

初始值：𝑢 

以下为几种参数情况下作出的图像（图 5 - A,B,C）： 



 
图 5 - A：稳定平衡模型一 

 

 
图 5 - B：稳定平衡模型二 

 

 
图 5 - B：稳定平衡模型三 

 

参数中，𝑢主要确定数据的中心位置（为方便设置为 50，实际可平移），𝑝

为回复力量的大小，𝑟为单次波动的大小。当𝑝减小或𝑟增大时，数据将变得更为

紧凑。 

稳定平衡模型的特点为：数据在稳定点附近波动，在其上与其下的数据量

基本相同，增长与减少的长度基本相同。此三条即说明稳定平衡模式的特征，



也为确定种群数据是否基本处在稳定状态的标准。 

若数据被判定在基本处在稳定状态，则意味着这段时间的生存环境相对较

为稳定，且种群数量已达到适宜值。 

 

模型二、三：自然增长&减少 

涉及参数：稳定点𝑢，增长率𝑝，增长率波动范围𝑟 

公式：
𝑢𝑛+1−𝑢𝑛

𝑢𝑛
在范围[−𝑟 + 𝑝(𝑢 − 𝑢𝑛), 𝑟 + 𝑝(𝑢 − 𝑢𝑛)]内等概率选择 

自然增长初始值：某较小的数值；自然减少初始值：某比𝑢大较多的数值 

以下为几种参数下自然增长的图像（图 6 - A,B）：  

 
图 6 - A：自然增长模型一 

 

 
图 6 - B：自然增长模型二 

 

参数中，𝑢主要设定为结果位置，𝑝为总体增长强度的大小，𝑟为单次增长率

波动的大小。当𝑝增大时，相对的增速会提升，而当𝑟增大时，数据（尤其是增

长后期的数据）将变得不稳定。 

自然增长模型的特点为：总体而言，数据的增长速度先慢后快最后慢，最

终形态为在稳定点附近类似稳定平衡模型。但注意，此为基本从 0 开始（两图

的初始数据均取为 0.1）的自然增长模型，若初始时已有一定规模的数据，可

能直接跳过前期的缓慢增长部分。 

若数据被判定为处在自然增长模型中，存在两种可能。一种为初始值接近



0，此时数据解释了某一种群在某地区发源的过程。另一种可能为初始值并非

0，此时数据代表着此地区新的资源突然出现，或种群数量突然削减后的情况，

种群将逐步朝着地区的最大容量增长。 

以下为几种参数下自然减少的图像（图 7 - A,B）：  

 
图 7 - A：自然减少模型一 

 

 
图 7 - B：自然减少模型二 

 

参数中，𝑢主要设定为结果位置，𝑝为总体减少强度的大小，𝑟为单次减少率

波动的大小。当𝑝增大时，相对的降低速度速会提升，而当𝑟增大时，前期的数

据将变得不稳定，甚至间接影响前期减小速率与最终到达稳定值的时间。 

自然减小模型的特点为：总体而言，数据的减小速度先快后慢，但越后期

减小将越稳定，最终落在终值附近基本不再变化（注意到，由于波动的存在，

最终值将比设定的结果位置𝑢较大一些，若想要最终值为 0，实际𝑢需为负

值）。 

若数据被判定为处在自然减小模型中，存在两种可能。一种为最终值接近

0，此时数据解释了某一种群在某地区最终绝灭的过程。另一种可能为最终值并

非 0，此时数据代表着此地区旧的资源枯竭，或种群数量突然增加后的情况，

种群将逐步朝着地区的最大容量减小。 

 

模型四、五：捕食与被捕食动态平衡 

涉及参数：被捕食者增长率𝑟1，最大数量𝑎，压力系数𝑒1，捕食者死亡率𝑟2，



捕食效率𝑒2，增长率随机波动𝑟 

公式：被捕食者的实际增长率
𝑢𝑛+1−𝑢𝑛

𝑢𝑛
为𝑟1 (1 −

𝑢𝑛

𝑎
) − 𝑒1𝑣𝑛，扰动（即在周围

大小变化）为𝑟，捕食者的实际增长率
𝑣𝑛+1−𝑣𝑛

𝑣𝑛
为−𝑟2 + 𝑒2𝑢𝑛，扰动（即在周围大小

变化）为𝑟（王宁星等，2008） 

初始值：两者均较小但不为 0 

以下为几种参数下的图像（图 8 - A,B）： 

 
图 8 - A：动态平衡模型一 

 

 
图 8 - B：动态平衡模型二 

 

参数中，𝑎限制了被捕食者达到的最大数值，𝑟影响图像的随机波动，其余

则均对图像形状有较大影响。 

注意到，第一个图像实质为在波动中前往稳定点，而𝑟1, 𝑟2相对于𝑒1, 𝑒2的大

小决定的稳定点的大小，稳定时捕食者与被捕食者的比值为𝑒2: 𝑒1。𝑟1与𝑟2的相

对大小则影响波动的幅度，进而影响前往稳定点的速度。捕食与被捕食者的区

别在于，被捕食者的每个峰值两侧均为凸起，捕食者则为凹陷。初始数据的不

同会导致初始波动的差异，但后期会回到相似的状态，因此，判定是否处于此

模型的关键在于是否有幅度较稳定降低的波动。 

但是，在第二个图像中，𝑟2超过了某一临界值，此时由单一稳定点变为了

在两个极值之间波动，不过每个极值两侧的凸凹性仍然有效 。继续增大𝑟2，则



极值个数会增加至四个、八个直至无限，图像呈现混沌（这种峰值出现周期性

质与采取的模型为 Logistic映射有关，相对的临界值则涉及混沌映射的性质，

由费根鲍姆在 1974 年提出的费根鲍姆常数确定（Bing 等，2012））。因此，

此模型在𝑟2较小时具有更大的实际意义，本文则只考虑但稳定点与 2个极值时

的情况。 

若数据被判定为捕食或被捕食者的变化模型，则暗示了另一方的存在。并

且，动态平衡类的捕食与被捕食代表着能量来源较为稳定，不至于出现由于捕

食者还有其他作为食物来源，被捕食者直接被捕食至灭绝等可能（否则模型将

类似自然灭绝）。 

 

模型六、七：竞争生态位 

涉及参数：两物种扩散率𝑐1, 𝑐2，灭绝率𝑚1, 𝑚2 

公式：物种 1 实际增长率
𝑢𝑛+1−𝑢𝑛

𝑢𝑛
为𝑐1(100 − 𝑢𝑛 − 𝑣𝑛) − 𝑚1 − 𝑐2𝑣𝑛，物种 2

实际增长率
𝑣𝑛+1−𝑣𝑛

𝑣𝑛
为𝑐2(100 − 𝑢𝑛 − 𝑣𝑛) − 𝑚2 − 𝑐1𝑢𝑛，（公式来源论文时培健等，

2009，论文中的公式经查找资料发现最后一项有误，已修正） 

初始值：两者均较小但不为 0 

以下为几种参数下的图像（图 9 - A,B）： 

 
图 9 - A：生态竞争模型一 

 

 
图 9 - B：生态竞争模型二 



 

参数中，一般而言，𝑐1, 𝑐2的大小关系决定了竞争的成败，而且即使是十分

微小的差距也会导致结果的巨大不同。失败者基本失去全部的生态位，成功者

则占据全部。相对的差距则决定了达到最终稳定结果的速度。𝑚1, 𝑚2的大小影

响了最终稳定数量的值，也影响数据增长的快慢。 

此模型中，竞争成功者的特点为先慢后快最后慢的上升，但与标准 S型的

自然增长不同，一方面是前期的速度相对较快，另一方面则是失败者初始占据

较多生态位的情况（图 9 - C,D）： 

 
图 9 - C：生态竞争模型三 

 

 
图 9 - D：生态竞争模型四 

 

这两张图中，事实上改变的只有初始数据。由此可见，竞争力强者如果没

有达到一定量，仍然无法在竞争中取胜。 

此时，若竞争成功，竞争力强者事实上经历了先下降后上升的过程，且图

像的总体为前期凹后期凸，即能与其他物种区分。 

多物种竞争时，依然为强者成功、强者失败、弱者成功、弱者失败四种情

况，因此具有类似模型。若数据被判定为此模型，同样暗示了另一方或另几方

的存在（当然，另一方可能就是其他种群）。注意到，不管具体哪一种，均是

以两物种一种全灭一种全得为结局，因此，只要存在竞争力差异或初始值差

异，便无法稳定共生。这就说明了，这个模型中并不存在动态平衡的结果。 

 



模型总结 

由上方所述的模型特点，即可将一些分立的散点归入具体的模型中，再由模

型的性质推测或猜想此生物所具有的性质，从而诱导新的发现。模型之间的整体

对照如下（表 1）： 

 内容 特征 基本识别方式 图像 

模型一 稳定平衡 环境适宜，种群稳定 基本稳定在某点附近 图 5 

模型二 自然增长 环境与种群的变化

规律单一 

快-慢-快的上升过程 图 6 

模型三 自然减少 先快后慢的下降过程 图 7 

模型四 捕食者 与其他物种形成捕

食关系，相互影响 

波动中走向稳定或产

生明确周期性 
图 8 

模型五 被捕食者 

模型六 竞争强势者 存在种内种外的竞

争关系 

一次小幅波动后在高

点/低点趋于稳定 
图 9 

模型七 竞争弱势者 
表 1：模型间的对比 

 

值得注意的是，以上理想模型都是对于单个个体面对单一变化因素的推测，

这些推测的得出往往也运用了现代生物学的结论。虽然实际的三叶虫模型应是一

个面向需求的考虑多种因素的极其复杂的模型，但本文要做的是尝试建立三叶虫

数据模型并检验其可行性与可靠性，因此选择单一条件下对数量变化的预测的可

靠性作为切入点是合理的。 

从原始数据进行聚类分析，再根据数据随时间的变化建立演化模型，由此作

出分析。这样的流程即为理想中模拟出的古动物研究方法。在实际操作中，由于

样本量实际上并不多与实际中的种种随机变化，不会出现如此好看的成果，但仍

然可以通过数据情况与模型链接，从而大致推测。至于更极端的无法归入任何模

型的情况，则往往意味着生态环境的剧变。 

 

四、讨论 

1、方法的可行性分析 

在上一部分中，我们已经讨论了前前后后共七种可能的生物演化进程中的数

量变化模型，并从理论上检验了这些模型在数据存在各种可能噪音情况下的稳定

程度。然而，为进一步验证其可靠性，还需将实际数据代入模型，并对预测结果

与现有生物结论做比较。 

在实际的比较过程中，我们发现理论数据模型在描述预测一些数据时表现欠

佳，但在描述一些数据（例如下文所选取的来自贵州和湖北的数据时）表现异常

良好。同时，我们也以观察数据为出发点，观察出了三叶虫数量变化的一些结论，

建立了一些建议模型，惊喜地发现这些模型基本都可以在上文找到相似理论模型。 

换言之，我们通过验证各模型对各数据的预测，证明了理论模型可以很好描

述一些数据分布。虽然并不能普适于所有数据，且对数据的要求较高，但这已经

是较大的成功了。 

 

贵州杷榔动物群 

从寒武纪早期古板块分布来看，华南板块处在赤道附近。根据古地磁显示的

证据，华南板块处于南半球的低纬度地区，当时华南板块还未与华北板块对撞拼

接，华南板块独立出现在海洋中。贵州东部位于现今的“扬子准地台”边缘上，



而在寒武纪时则位于华南板块边缘被海水淹没的水域中。贵州东部杷榔组分布较

广，地层出露较完整并呈北北东向条带状展布。杷榔组的沉积厚度与古地理位置

具有一定联系，岩性主要为粉砂质泥岩、粉砂岩、含钙质粉砂岩组成，在陆棚—

斜坡水体较深的沉积环境中形成。剑河一带，杷榔组厚度在 190 m—300 m 间，

岩性主要为粉砂质泥岩、泥页岩组成，岩石中的粉砂质低，泥质含量较高，局部

层理构造较为发育。凯里-都匀地区杷榔组未见底，仅出露杷榔组的上部，露头

厚度在 60—190 m 间。都匀一带杷榔组的厚度在 150—360 m，而洛邦镇以北地

区的杷榔组未见底、露头厚度大于 130 m，主要为泥岩、含粉砂质泥岩组成，薄

层层理发育。（刘帅，2018） 

综上所述，贵州杷榔动物群化石保存较好，量大分布广，空间时间连续性相

对较好是良好，是研究古生物的材料。 

根据前人的努力成果，我们选取了贵州杷榔组辣子寨剖面中的具有代表性和

研究意义的 Lz-a至 Lz-f层。 

其中 Lz-a 与 Lz-b 层在保藏其他生物化石方面在丰度，物种上都有较大区

别，显示 Lz-a与 Lz-b层化石形成时间有较大差距，但令人震惊的是，两层在主

要三叶虫种属上的丰度竟然高度相似，精度可达百分之一！两层在四种三叶虫的

丰度上几乎完全相似，这契合了上文的模型 1，契合程度如此之高，这充分反映

了三叶虫化石指示三叶虫种群状况的高度可靠性。同样的现象我们在搜集其他数

据（伍孟银等，2019）时也有一定程度的出现。 

Lz-a与 Lz-b 层三叶虫保存的主要特征是：三叶虫主要由 A. chauveaui、

Ar. xinzhaiheensis、C.elongata、D. duyunensis、R.（Pteroredlichia）

chinensis 组成，其中以 A. chauveaui丰度最高。这几个种的幼年个体—成年

个体均有保存，保存质量较精美，保存状态以孤立、稀疏分布为主，压埋方式以

背压保存为主，少量为侧背压的三叶虫，一般产生了埋藏变形。完整保存的三叶

虫化石数量多，铰合的三叶虫标本达 65％，野外统计发现三叶虫个体大小在 2-

13 mm 范围内，且分属于不同种属，其中约 60％的三叶虫个体长度在 3—6 mm

（N=160），长度>6 mm 或长度<3 mm 的个体频率分别为 17％和 23％，化石分

布无定向性，三叶虫多为浮游生活的类型。Lz-c层三叶虫保藏极少，Lz-d层 D. 

duyunensis 三叶虫保藏极好。Lz-e 三叶虫的数量很多，化石种类较丰富，三叶

虫的群体同层保存的化石多在该层出现，如 Ar. xinzhaiheensis 群体同层保

存、R. (Pteroredlichia)chinensis 群体同层保存等，还含有一些大型双瓣壳

节肢动物等刺虫和吐卓虫、另外有少量三叶形虫、古蠕虫等。岩性为深灰绿色粉

砂质泥岩，具韵律型层理，厚 65 cm。三叶虫保存具三个主要特点：多个三叶虫

个体同层或近于同层共同保存较常见；三叶虫碎片较多三叶虫在层面壳体凸面的

朝向无规律，个体和碎片的长轴方向具有弱的定向性；非铰合的三叶虫个体很多，

个体前活动颊前缘多已脱落，可能为三叶虫脱壳或死亡分解作用形成的标本。I. 

acutangulus 埋藏保存以单壳侧压并与藻类共同保存较为常见，其中 12％的个

体背边缘铰合（N=50），壳体上及周缘可见藻类碎片。另外含保存了其它门类化

石，见海绵动物、刺胞动物、腕足动物、蠕虫动物、软舌螺动物、棘皮动物等，

化石组合基本与 Lz-b 层一致，保存质量较好。Lz-f 层保存特征：位于上化石

层上部，围岩为具有韵律层理的泥岩，保存了种类及大小各异的三叶虫，主要有 

A.chauveaui、Ar.xinzhaiheensis、C.elongata、R.（Pteroredlichia）chinensis、

少量 D.duyunensis，三叶虫个体及碎片立体形态保存，三叶虫分布较密，群体

保存的方式较普遍；局部可见弱的定向排列，非铰合的三叶虫壳体数量多于铰合



个体，铰合三叶虫的数量占三叶虫总数的比例达 33％。（刘帅，2018） 

根据以上数据，我们作出了对应的数据模型图（图 10）： 

 

图 10：来自贵州杷榔动物群的实际数据 

 

从模型图中可以看出，以层 3与层 5为断点，三叶虫各种标本都可以找到所

符合的模型，而这正与由三叶虫及其他化石数量指示的各层关系相符。例如，长

度小于 3mm的种群情况基本符合自然减少对应的模型，而长度大于 6mm的种群情

况在可调查范围内与稳定平衡模型相符。此外，层 3与层 5中能看到较为偏离模

型的点，可以推测环境发生了较大变化。事实上，这两层中其他化石组成及矿物

组成都相较与其他层有大变化，指示环境的剧变或时间很长。背部铰合作为三叶

虫的种群特征，其分布基本符合捕食模型中被捕食食者的情况，由此可以推测捕

食者的存在。不过，虽然而在长度大于 6mm 和长度小于 3mm确实存在一定的竞争

关系，从中难以看到与竞争模型相似的特征，这可能是由于资源较为充足，因此

并没有产生明显的竞争关系。 

 

湖北宜昌市的桃源茅草铺剖面的紫台组顶部和牯牛潭组 

此剖面的大致情况为：在聚类分析后，已经分为了不同的组合，例如数量最

多的 Microparia 组合，以及 Nlieus、Panderia、llaenus、Paratiresias 等。

每一个组合内有着基本类似的三叶虫种群构成。由此，对此组进行划分时，先分

为组合，再细分属为效率与准确性较高的方式。 

具体来说，Microparia（Quadratapyde）组合三叶虫多样性略低（９个属/

亚属），Microparia 占据绝对优势（81.9%），Nlieus（9.29%）和 Panderia（5.13%）

次之。Microparia 是典型的区域性分子，目前仅发现于华南、华北和塔里木板

块，作为中层浮游的圆尾虫类，主要分布于较深水环境（深外陆棚和盆地），偶

见于浅外陆棚环境，大致水深为 70-200ｍ。 Nlieus（9.29%）和 Panderia（5.13%）

是浅外陆棚的代表分子它们在 Microparia 组合内出现，可能反映了深外陆棚内



侧沉积环境.。Nlieus 组合三叶虫多样性最高，达 15属／亚属，以 Nlieus 为主

（39.2%），Microparia（25.1%）、Panderia（9.9%）、llaenus(8.0%）和

Paratiresias（5.6%）次之。值得一提的是，该组合中 Rorringtonia 的虽然数

量较少，但却有重要的生态意义：该属眼睛较小且常与笔石类及其它深水三叶虫

共生，能够指示相对深水的远岸环境。此外，组合内的 Paratiresiasｓ是该属目

前己知最早的种，时代为达瑞威尔中期，晚奥陶世该属分布于中低纬度地区，如

哈萨克斯坦地块 Alborz 地块、华北板块和滇缅马地块；属于眼睛非常小的一类

Paratiresias三叶虫，该类群多见于灰泥丘相，而 Paratiresias却常与深水三

叶虫共生（除华南板块），根据其分布规律和共生分子，推断它可能指示水深大

于 100ｍ的深外陆棚或斜坡环境，本文所报道的最早分子也为该属相对较浅水起

源提供了证据。与 Microparia 组合相比，该组合内 Microparia 的数量大幅减

少，而 2Nlieus所占比重明显增加，反映了向上水体变浅的趋势。 Panderia组

合仅包括 3Panderia（73.68%）和 2Nlieus（26.32%）两属（魏鑫，2020）。 

 
图 11：来自湖北宜昌市的桃源茅草铺剖面的紫台组顶部和牯牛潭组的实际数据 

 

由以上类别的三叶虫产生的数据模型中（图 11），由于整体的分布区域并不

宽，这里的空间实际上是时间的指示。但是，由于无法精确确定地层的形成速度，

这个模型只能看出增长与减少的趋势，而难以进行具体的数据拟合。我们可以发

现，在时间维度上，Microparia 满足自然减少模型，而 Nlieus则可能满足自然

增长的模型。通过模型，我们可以得到一些该论文作者得出的结论，例如，

Microparia的减少与 Nlieus的增加反映了对应的环境改变（对应原文中作者解

释为水体变浅）。对整体数据中，当前的模型无法对 Panderia 的丰度突然增高

作出解释，原文作者则称可能与水体变浅有一定关系。 

 

总结 

从这两个符合较好的例子中可以看出，在数据连续性较强时，方案可以具有

较好的可行性。但是，当数据样本进一步缩小，或是连续性减弱，模型能起到的

作用就更为有限了。因此，模型的成立主要还是依赖于足够的连续性数据。 

在对本方法的探究中，我们也得到了其他附加的经验，例如，在古生物中，



三叶虫的演化过程相对不存在过多的噪音以及干扰信息。我们认为，这可能与三

叶虫种群生态结构简单，所处环境变化缓慢有关。 

 

2、模型的推广方向 

从定性到定量 

当前，数据模型只是作为定性的识别工具，因此最重要的推广就是将模型定

量化。当然，模型中有参数化的部分，在实际应用中可以通过最小二乘法调整参

数进行拟合，但是，对拟合准确性的评估在当前的模型设计中是缺乏的。这一点

上，可以借由卡方检验的思路设计对模型是否可以适用的检验方案与判断标准，

并给出具体的可行概率。另一个量化思路则是增进模型自身的精细程度，并且根

据实际应用对参数进行细化处理。这个思路依赖更多数据的检验，且可能需要新

的看待现有数据的方式才能实现。 

 

从时间到空间 

在实际研究中，种群的数量往往并不只是和时间相关的一元函数，而是与空

间分布亦有关系的（至少）二元函数。因此，能否将模型多元函数化也是推广所

需要面临的挑战。这方面的想法可以借助元胞自动机的设计经验，通过只考虑局

部影响的方式将种群切割出来，从而在更加复杂的条件下建立时空变化模型。在

时空模型的基础上，可以对现有数据作出更精确的分析与讨论，也能分析出更多

的影响因素。 

 

从大量到少量 

当前研究中，无法绕开的问题是对数据连续性和数据量的要求。某种程度上，

无法进行定量研究也与过少的数据除了趋势无法判断其他情况有关。因此，为了

进行模型的推广，小样本统计方法的引入是必要的。这依赖很多的统计专业性知

识，因此在目前的研究中是难以进行的，但一旦能引入，模型的适用范围能大大

加强，获得的结果也能比目前完备很多。 

 

六、结论 

综上所述，我们对统计方法研究三叶虫演化的可行性分析做出第一步探索，

建立了理论模型。此后，我们假想了一些理论模型可能遇到的困难与扰动，并作

出了可靠性可行性估计。最后，我们试着通过能否解释所观察到的现象来最终确

定模型是否有效。 

可喜的是，模型虽然不能解释所有现象，但它与一些拥有较好连续性的数据

契合良好，的确可行。但研究至此，我们也发现了这个方法的一些短板，它对数

据有着太高的要求，要求数据明确并且准确，然而，在通过化石进行研究的古生

物考察时，结论与考察的进度往往时一同增长的，若没有通过其他方法得出一些

前置的结论，对数据的认识就不够，本方法就无用武之地，但若对数据的认识充

足，结论又往往早就可以由其他方式得出。但本方法仍有对前置结论做进一步确

认的价值。因此，模型的推广方向中，最重要的是引入量化的识别工具，其次是

将数量模型二维化，并增加小样本统计的手段。在加以合适的推广后，相信我们

的研究方法可以更加完整、可靠。 

有理由相信，未来的古生物学研究一定会结合更多的数学工具，从而进行更



为精细的分析。我们的方案虽然仍显粗糙，但为这样的引入创造了模式上的可能。

可以期待，未来在更加完备的模型建立后，我们的分析可以得到切实可靠的结果，

并为古动物发源等问题作出贡献。 
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