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古昆虫学研究的发展历程简介 3

孟祥明　任　东 33 　刘　明　梁军辉
(首都师范大学 生命科学学院　北京　100037)

A brief introduction of the development of palaeoentomology. MENG Xiang2Ming , REN Dong33 , LIU Ming ,

LIANGJun2Hui ( College of Life Sciences , Capital Normal University , Beijing　100037 , China)

Abstract　Palaeoentomology commenced in 1770s. According to the main methods and general level of research , the

development of this subject can be divided into six parts : initial period of the subject ; preliminary taxonomic research ;

summarizing and synthesizing research ; phylogenetic research ; palaeoenvironmental , palaeogeographic and

palaeoecological research ; study on interaction between fossil insects and other organism. In this article , brief

introductions and short comments for each part are provided.

Key words　paleontology , palaeoentomology , fossil , insect

摘　要　古昆虫学研究始于 200年前。此后 ,该学科不断发展 ,不断提高。依据研究方法及综合水平的

不同 , 可将其发展历程划分为 6个部分 :朴素的萌芽和学科的诞生、基础分类研究、归纳总结研究、系统

发育学研究、古环境古生态及古地理的研究、化石昆虫与其他物种相互作用的研究。文章简要介绍了上

述各部分 ,并作了简评。

关键词　古生物学 , 古昆虫学 , 化石 , 昆虫
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　　古昆虫学作为古生物学的一个分支 ,是介

于地质古生物学和现生昆虫学之间的交叉学

科。它以化石昆虫为主要研究对象 ,探讨地质

历史上昆虫的起源、系统演化、生活习性以及当

时的古生态、古环境。昆虫是一个正式命名种

类达 100万种 ,总量估计有 500到 1 000万种的

庞大类群[1 ]。最早的无争议的昆虫化石发现于

泥盆纪地层[2 ]。可以认为昆虫是出现最早、多

样性最丰富、可能也是最早与植物形成密切联

系的陆生动物类群之一[3 ] ,因此对这样一个古

老类群的研究便显得非常重要。同其它学科一

样 ,本学科产生后 ,无论是研究的目的、方法 ,还

是研究的深度、广度以及综合研究水平都经历

了一个由低到高 ,由简单到复杂 ,由浮泛到深入

细致的过程。本文将简要介绍古昆虫学诞生后

所经历的发展历程。

1　最朴素的萌芽和古昆虫学学科的诞生

人类自古便知晓琥珀昆虫的存在 ,并已对

其有一定的科学认识。唐代诗人韦应物的《咏

琥珀》中便有“曾为老茯神 ,本是寒松液 ,蚊蚋落

其中 ,千年犹可觌”的诗句 ,较科学地解释了琥

珀及包埋其中的昆虫化石形成的原因与过程。

但对昆虫化石进行真正意义上的科学研究却相

对较晚。直到公元 1779年 ,也就是林奈去世后

的第 2年 , Bloch采用双名法命名并描述埋藏

于琥珀中的昆虫 (该琥珀形成年代较晚 ,距今尚

不足 100万年) ,这是最早对昆虫化石进行真正

科学性的研究 ,是古昆虫学的源头。而 1837～

1839年间 , Germar对大批量昆虫化石材料进行

的研究是古昆虫学的实质性起点[4 ]。

2　基础的分类描述研究

学科创立的最初阶段 ,古昆虫学研究工作

主要是集中在某特定产地的昆虫化石上。这一

时期的研究者们在研究现生昆虫时通常仅专注

于某一特定类群 ,但在进行昆虫化石研究时却

涉及到多个目级类群。例如德国的 Germar 在

研究现生昆虫时只偏爱甲虫 ,但他所研究的昆

虫化石却涉及到几乎全部目类。当时 ,还有许

多其它研究领域的研究者也开展昆虫化石的研

究。例如 ,从 19世纪开始便有地质工作者 ,特

别是古植物学家例如 Giebel、Heer、Zalessky等发

表古昆虫学论文[4 ]。

这一时期 ,绝大部分“博物学家”型古昆虫

学家的工作集中于描述化石昆虫的形态。此

外 ,他们还会根据自己对古昆虫的研究 ,结合相

关文献资料 ,尝试完成古环境的重新构建或者

对昆虫系统演化的某些观点作一些改进。但这

样的研究相对较少 ,仅仅是辅助性的。研究方

向太过宽泛 ,缺乏专注于某一特定类群的研究

者 ,是这一历史时期的显著特点。这导致大量

不甚完善、与现行的分类标准有较大差距的描

述和图解产生。Tillyard和 TCockerell 是晚期的

代表人物。Tillyard对昆士兰晚侏罗纪和欧洲、

北美早二叠纪的昆虫化石做了大量的描述工

作[5 ,6 ]。Cockerell更是一位传奇人物 ,他一生发

表的论著近 4 000篇 ,其中有数百篇是对不同时

代不同出处昆虫化石的较规范的描述。

这种分类描述工作是整个古昆虫学科的基

础 ,是所有其他高层次工作的依据。没有这类

基础工作 ,就没有现代的古昆虫学。直到现在 ,

古昆虫学家们仍然在这方面投入较多的精力。

3　归纳总结研究

以相继出现的多个大博物学家为标志 ,古

昆虫学的研究水平又上升了一个层次。这些大

博物学家不仅深入细致的归纳总结了前人的工

作成果 ,还开拓了研究视野 ,开创了新的研究领

域 ,发展了新的研究方法。

第一个大博物学家是美国的 Scudder ,他同

时也是卓越的直翅目和鳞翅目专家。Scudder

发表了大量著作 ,描述过众多的北美昆虫化石 ,

还对北美第三纪昆虫做出系统的分析 ,奠定了

美洲古昆虫学的基础[4 ]。受益于 Scudder 的出

色著作 ,Handlirsch成为又一个论著丰富的古昆

虫学家。Handlirsch 最初以研究现生胡蜂

(sphecid wasps)而闻名 ,后来研究重点转到古昆

虫学领域。他所著的《Die Fossilen Insekten und

die Phylogenie der Rezenten Formen》[7 ]综合了当时
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所有已知化石昆虫信息 ,是本领域内首部里程

碑式的巨著。这一著作以各个地质时代的昆虫

化石为基础 ,按由老到新的顺序对昆虫进行分

类描述 ,化石数量之多 ,类型之多样 ,可谓史无

前例。现在这部著作仍是最常使用和被引用的

重要古昆虫学文献之一 ,他对昆虫化石的出色

描述深刻影响着当代古昆虫学家。

另外 2 位伟大的博物学家是俄国的

Martynov和美国的 Carpenter。Martynov 本是研

究现生石蛾 ( caddisflies) 和端足目甲壳动物

(amphipod crustaceans)的专家 ,后来因为对整个

昆虫纲的分类和系统演化的兴趣 ,转而研究昆

虫化石 ,并以此来充实他的理论。他首次将昆

虫纲的有翅亚纲 ( Pterygota ) 划分为古翅类

( Palaeoptera ) 和 新 翅—多 翅 类 ( Neoptera -

Polyneoptera) ,并调整了昆虫纲已有的各个目 ,

形成 43个目的分类系统 ,其中包括不少已绝灭

的目[8 ]。这个分类系统在世界范围内被广泛采

用长达几十年 ,直到现在仍受到普遍赞赏。

Martynov和 Carpenter最主要的贡献是确立

了较先进的化石描述和图解的新方法。在古昆

虫学领域 ,插图和照片比单纯的描述更具说服

力 ,所以绘制精确的插图便显得相当重要。

Carpenter绘制的昆虫翅脉插图非常精确 ,其绘

图风格一直为界内的典范。Martynov的描述和

插图较其前辈更加精确 ,在他晚年时尤其显著。

这对其他的研究者特别是他的学生产生了深远

的影响。但他最重要的贡献在于深切地意识

到 ,古昆虫学与现生昆虫学一样 ,浮泛的研究决

不是正确的方法 ,因为这将难以达到较高的研

究水平。而单纯依赖某位研究者的专门化研究

同样不是有效的解决方法。因此 ,组建高效率

的专门化古昆虫学研究群体便显得十分重要。

所以 1936 年 Martynov到苏联科学院古生物研

究所节肢动物实验室 ,创建了古昆虫学研究组。

但他在那里只工作了 14个月便不幸辞世。在

其后的 20 年间 ,这个工作小组一直保留了下

来 ,并由 Rohdendorf 接替其主持工作。后来这

个研究队伍逐渐发展壮大 ,成为重要的国际古

昆虫学研究中心[4 ]。

Carpenter在其长达 70 年的古昆虫研究生

涯中 ,发表了众多的论文和专著 ,对古昆虫学的

发展起到了极重要的作用。他在 90多岁高龄

时总结世界范围内的昆虫化石 ,完成了《 Treatise

on Invertebrate Palaeontology》[9 ]中的昆虫部分。

这是一部纲要性的古昆虫学专著 ,是国际古昆

虫学历史上的又一个里程碑。这部巨著是总结

了世界范围内众多古昆虫学工作者的研究成

果 ,有选择、有鉴别的汇集而成的。它包含的种

类多、特征简练 ,还对某些分类进行了补充、修

正、合并和废除 ,使其分类依据也更完善。

上述几位古昆虫学家均为一代科学巨匠 ,

他们不仅为后世的研究者留下了丰厚的科学遗

产 ,其工作方法和敬业精神同样对后世影响深

远。

4　系统发育学研究

自 19世纪 30年代起 ,古昆虫学家开始倾

向于对某一类群进行深入地系统发育学研究 ,

并相继有相关方面的著作发表[10～12 ]。到 20世

纪 60年代 ,这种研究方法便逐渐流行起来———

前文提及的莫斯科古昆虫学研究组就是代表。

他们与合作者一起出版了 10余部相关内容的

专著和大量的论文。其中 1962 年出版的由

Rohdendorf主编的《古生物学基础》第九卷“节肢

动物门”中的“古昆虫学”部分大大推进了古昆

虫学的发展 ,亦是古昆虫学发展史上里程碑式

的巨著[13 ]。他们的上述工作还与全新的系统

发育学理论一起促使越来越多的研究者选择利

用化石来帮助完成昆虫的系统发育。Henning

1966年发表的著名的《系统发育系统学》被英

语读者再发现后 ,支序分类方法日渐成为古昆

虫系统发育学研究中的主流。[14 ] 而 Henning

1969年发表的《昆虫系统学》[15 ]更被誉为昆虫

及相关类群系统发育学研究的最重要的巨著之

一[16 ]。支序分类学方法中 ,简约原则的引入 ,

使分类有了统一的尺度 ,最大可能的排除了分

类者主观因素的影响 ,并且所得的结果始终如

一 ,可检验并可重复[17 ]。支序分类学方法亦有

其自身的问题。化石种类形态特征的大量缺
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失 ,各特征权重的精确衡量 ,时间尺度的不同和

最终分类阶元的基本标准的确立等[18 ]
,都是困

扰古昆虫学家的难题。

5　古环境古生态及古地理的研究

一般陆相生态系统要远远复杂于海相生态

环境 ,而多数陆生生物的生活环境较为单一。

昆虫广泛分布于草地、森林、湿地、高山等几乎

全部类型的生境中[19 ] ,因而 ,通过对当时昆虫

群落的研究和分析 ,我们可以较全面、较真实地

完成古环境的恢复 ,并由生物与环境的综合研

究 ,对包括昆虫在内的生物群的兴起、演化、灭

绝和复苏获得一个完整印象[20～22 ]。Zherikhin

等详细研究了中生代西伯利亚地区各化石产地

昆虫的群落结构 ,对古环境进行恢复重建 ,并提

供了该地区生态系统的设想能量流动图 ,成为

该领域的代表之作[23 ,24 ]。另外 ,通过分析昆虫

化石分布 ,可以获得昆虫区系演变和古地理方

面的信息。昆虫是最早获得飞行能力的陆生动

物 ,能飞行的昆虫较其他生物有更强的迁移能

力 ,所以在洲际地层对比 ,特别是陆相地层对比

中 ,昆虫能以其独特的优势 ,提高地层划分和对

比的精度和可信度[25 ]。

6　与其他物种相互作用的研究

昆虫在生活史中要与其所栖息的环境中的

物种发生作用 ,经过亿万年的演化 ,许多联系特

化为固定的模式 ,由此产生了利用其相互联系、

相互印证的特性进行协同演化的研究。例如 ,

Labandeira将昆虫食性、口器形状及伴生植物三

者有机的结合 ,研究地史上昆虫与植物间的相

互作用[26 ]。另外 ,依据昆虫食性及进食方式高

度特化的特性 ,具有特定形态特征的昆虫破损

植物可弥补昆虫实体化石记录的不足 ,辅助推

断昆虫的演化历史[27～31 ]。利用较大量破损植

物还可以研究昆虫取食规律、气候变化、绝灭事

件等[32～33 ]。也可以借助昆虫化石推动与其作

用类群的研究。如依据喜花虻类化石可获得被

子植物演化历史的信息[34 ] ;研究化石昆虫肠道

中的花粉 ,可提供昆虫传粉行为的直接证据 ,

Krassilov做了大量该方面的工作[35～37 ]。系统发

育学研究的发展也促进了物种间相互作用的研

究 ,通过两大类群系统进化树的对比可判断两

者是否存在相互作用以及作用的关系是协同、

顺序或是躲避 - 辐射进化[38～40 ]。研究物种间

的相互作用必须具备广博的知识、综合分析的

能力 ,只有将各类物种和环境的基本信息综合

起来 ,才能较全面地恢复远古风貌。

随着古昆虫学的发展和逐渐成熟 ,越来越

多的古昆虫学家在基础的分类研究之上进行较

高层次的研究。这使得整个学科的面貌与以往

大大不同 ,同时也促进了本学科与其他学科的

交叉与融合 ,开拓了许多全新的研究领域 ,呈现

出一派欣欣向荣的局面。由 Rasnitsyn和 Quicke

主编的《History of Insects》全面而详细的分目介

绍了昆虫的进化史 ,并对不同地质时代昆虫纲

的全貌做出了描述 ,是近年来重要的古昆虫学

著作[41 ]。古昆虫学的长足发展需要古昆虫家

们长期的努力 ,以期在以往的基础上 ,不断提

高 ,不断深入 ,不断拓展 ,开创古昆虫学研究的

新局面。
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封面照片 　美丽花网翅虻 Florinemestrius pulcherrimus Ren

本期封面化石照片为美丽花网翅虻 Florinemestrius pulcherrimus Ren , 1998 ,隶属于双翅目短角亚目网翅虻科 ,采

自中国辽宁省北票市晚侏罗世义县组地层。虫体保存十分完整 ,不仅翅脉、足、腹部清晰可见 ,口器以及虫体的细

毛均保存良好。在辽西义县地层中还有大量该科的化石 ,分别归于 2属 3种。照片中的 F. pulcherrimus拥有较短

的长喙 ,另一种 Protonemestrius jurassicus的喙近体长一半。现生的网翅虻是主要的访花昆虫 ,一些种类以花蜜和花

汁为食。综合分析这批化石虻类的长喙、体毛以及与现生类群的比较 ,作者认为这些生活在晚侏罗纪的喜花虻类

很可能利用自身的长喙来取食花粉和花蜜 ,并在当时还缺乏被子植物花化石的情况下进一步提出在晚侏罗纪的中

国东北地区就有被子植物花的出现 ,并已初步分化 (详见 Ren D. Science , 1998 , 280 : 85～88)。这一结论将被子植物

出现的时间提前了 2000 万年。随后 ,在同一地层中发现了最早的被子植物化石———辽宁古果 Archaefructus

liaoningensis ,这一发现更为中国东北地区是被子植物起源中心之一的推论提供了有力的证明。

任　东 (首都师范大学生命科学学院　北京)
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