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脉翅总目系统发育研究进展
＊

刘星月　李文亮　杨　定
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(中国农业大学昆虫学系　北京　100094)

Research advances in phylogeny of Neuropterida.LIU Xing-Yue , LI Wen-Liang , YANG Ding＊＊(Department of

Entomology , China Agricultural University , Beijing　100094 , China)

Abstract　Neuropterida is one of the oldest groups within Holometabola.The taxonomic and phylogenetic research on

Neuropterida is a key to the study on the origination and evolution of Holometabola.At present , the systematic status ,

phylogenetic relationships among orders , families , genera, and species of Neuropterida are summarized.The recent

research advances in phylogeny of Neuropterida are introduced , including the latest viewpoints based on the

morphological and molecular data.Main problems in the phylogenetic research of Neuropterida are pointed out to be

paid special attention in the future studies.

Key words　Neuropterida , Raphidioptera, Megaloptera , Neuroptera , phylogeny
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摘　要　脉翅总目是全变态类昆虫中起源较早的古老类群之一 , 有关该类群的分类及系统发育研究对

阐明全变态类昆虫的起源演化具有重要意义。文章就脉翅总目的系统地位 、目级阶元 、科级阶元和属种

级阶元的系统发育几个方面的研究进行综述 ,着重介绍近年来国内外取得的研究成果 ,其中包括基于形

态和分子数据所得的最新系统发育假设。最后 ,对脉翅总目系统发育研究中尚未解决的主要问题进行

归纳。

关键词　脉翅总目 , 蛇蛉目 , 广翅目 , 脉翅目 , 系统发育

　　脉翅总目Neuropterida ,又称大脉翅类 ,是广

翅目Megaloptera 、蛇蛉目 Raphidioptera 和脉翅目

Neuroptera这三类昆虫的合称 ,其种类数量相对

较少 ,迄今全世界已知 6 500 余种。化石记录

表明 ,脉翅总目早在距今约 2.65亿年的古生代

二叠纪早期就已出现
[ 1]
,故其被普遍认为是全

变态类昆虫中最原始的类群之一。从脉翅总目

相对较少的现生种数 、间断的分布格局以及丰

富的化石纪录来看 ,该类群进化发展中最辉煌

的时期已经结束 ,现生类群一般是经历过漫长

地质历史时期的孑遗类群 ,其中许多类群可以

认为是珍贵的活化石;然而 ,这个古老的类群目

前仍呈现出异乎寻常的形态和生物学多样

性
[ 2]
。因此 ,脉翅总目系统分类及系统发育的

研究对阐明全变态类昆虫的起源演化 ,乃至整

个昆虫纲的系统演化都具有重要意义。

近年来 ,随着支序系统学理论的发展和逐

步完善 ,以及分子系统学的普及应用 ,基于形态

或分子数据的脉翅总目各级分类阶元的系统发

育研究被相继报道 。随着研究的逐步深入 ,在

脉翅总目系统发育研究领域中 ,一些颇具争议

且难以解决的问题得到越来越多学者的关注与

研究 ,并且部分研究目前已取得了初步进展 。

本文拟对近年来脉翅总目系统发育的研究进行

回顾与综述 ,以期展示该研究领域当今最新的

研究进展 ,并对目前仍存在的问题进行归纳 ,便

于把握今后的研究方向。

1　脉翅总目的系统地位

普遍观点认为 ,脉翅总目为一好的单系群 ,

共有衍征有:幼虫捕食性;翅基部中片不分开;

后胸后背片中央通常分开;翅和身体上有 2个

相互关联可能具有发声功能的构造;第 1腹节

背板有 1条倒“Y”形缝;第1腹节气门的侧前内

脊与后胸叉骨之间相连;产卵器的第 3产卵瓣

背面相互愈合 ,并具内肌;前胃具不成对的支

囊;以及相似的脑中枢神经分泌细胞
[ 1 , 3 , 4]

。

目前 ,关于脉翅总目在全变态类昆虫中的

系统地位主要有 2种观点。第一种观点认为 ,

鞘翅目是脉翅总目的姐妹群 ,共有衍征为:(1)

成虫均具有外咽缝;(2)后翅的臀前区扩大;(3)

雌虫产卵器鞘状;(4)幼虫侧单眼均为圆形;(5)

十字形颈片肌肉退化
[ 3 , 5 ～ 9]

。Afzelius和 Dallai

根据精子轴突鞭毛的特征的研究认为脉翅总目

与鞘翅目和捻翅目构成一个好的单系群
[ 10]

,一

定程度上也反映了脉翅总目与鞘翅目近缘 。近

年来 ,一些针对全变态类昆虫目级阶元系统发

育的分子系统学研究也表明 ,脉翅总目与鞘翅

目具有姐妹群关系
[ 11 , 12]

。另一种观点则认为 ,

脉翅总目与大长翅类Mecopterida构成姐妹群关

系
[ 13]

。过去 ,此观点得到的支持相对前者较

少 ,然而 ,最近一些分子系统学研究再次表明了

脉翅总目与大长翅类的姐妹群关系
[ 14 , 15]

。综

上可见 ,脉翅总目的系统地位仍然存在着一定

争议 ,然而目前脉翅总目与鞘翅目的姐妹群关

系仍然得到了越来越多的支持
[ 16]

,争议的产生

则可能是由于部分研究中取样不全面或对于形

态特征理解不同所造成的 。那么 ,随着更全面

的分子数据与形态数据相结合的综合分析的进

行 ,将有助于阐明脉翅总目的系统地位。

2　脉翅总目目级阶元的系统发育

传统观点认为 ,在脉翅总目这 3个目中 ,广

翅目和蛇蛉目是 1对姐妹群 ,其共有衍征为:卵

巢葡萄状 ,卵巢管数量多 、端滋式 ,具特殊的滋

卵腔(见于蛇蛉目与广翅目泥蛉科中);后胸后
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侧片与带有表皮突的第 1腹节后侧片紧连;第

2腹节背片特化 ,端背片加厚;幼虫具外咽片

(在广翅目泥蛉科中缺失 ,可能属于次生性丢

图 1　脉翅总目科级阶元系统发育假说(仿 Grimaldi &Engel)[ 16]

失);成虫具相似的清洁行为
[ 3 , 17]

。同时 ,一些学

者则认为广翅目和脉翅目是姐妹群 。最早提出

该假设的是 Boudreaux ,他认为广翅目和脉翅目

的共有衍征为:Sc与 R1 在端部愈合;有色翅痣

消失;成虫下颚茎节长;产卵瓣短
[ 13]

。近年来 ,

以上 2种假设都分别得到了一些根据形态或分

子数据的系统学研究支持 。Afzelius和 Dallai根

据精子内部细微结构的相似特征也认为广翅目

和蛇蛉目是姐妹群
[ 18]

;Beutel等 、Wheeler 等和

Whiting的分子系统学研究也支持广翅目和蛇

蛉目的姐妹群关系
[ 4, 9 , 15]

。而目前最新的针对

脉翅总目的系统发育研究则支持广翅目与脉翅

目构成姐妹群
[ 2 , 19]

,所提出的共有衍征包括:上

肛突的构成臀胝的毛点呈圆环状排列;第 9生

殖突基节退化成附肢状结构;幼虫下颚轴节与

头壳结合 ,并具有相同的弯曲方向;幼虫水生

(图 1 ,2)。然而 ,正如Grimaldi 和 Engel所指出

的 ,在 Aspöck 等的研究中
[ 2]
,对那些过去提出

的支持广翅目和蛇蛉目姐妹关系的共有衍征并
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图2　基于形态学和分子数据的脉翅总目科级阶元系统发育二假说的对比(仿 Haring &Aspöck)[ 19]

未包括或讨论 ,并且幼虫水生这一支持广翅目

和脉翅目姐妹关系的特征颇具争议
[ 16]

。因此 ,

目前脉翅总目目级阶元的系统发育可以说仍无

定论 ,并有待于更多更全面深入的系统发育研

究的开展 。

3　脉翅总目科级阶元的系统发育

3.1　蛇蛉目科级阶元的系统发育

蛇蛉目的科级阶元分类体系还不完善 ,争

论主要集中于一些灭绝科的系统地位归属问

题。一些以前归于蛇蛉目的灭绝科后来被移入

其 他 目 中 , 如 Sojanoraphidiidae 和

Letopalopteridae;一些科是否属于真正的蛇蛉还

未有定论 ,如 Priscaenigmatidae
[ 1 , 20]

。目前 ,蛇蛉

目共有 5 个科得到公认 , 它们是:蛇蛉科

Raphidiidae、盲蛇蛉科 Inocellidae 、异蛇蛉科

Alloraphidiidae 、中蛇蛉科Mesoraphidiidae 、巴依萨

蛇蛉科 Baissopteridae 。其中现生蛇蛉目昆虫全

部归于前 2个科中。关于这 5个科间的系统发

育假设为:(巴依萨蛇蛉科 +(异蛇蛉科+中蛇

蛉科+(蛇蛉科 +盲蛇蛉科)))
[ 16]
(图 1)。

3.2　广翅目科级阶元的系统发育

目前广翅目共有 5 个有效科 , 即齿蛉科

Corydalidae、 泥 蛉 科 Sialidae 、 齿 泥 蛉 科

Corydasialidae 、准泥蛉科 Parasialidae和优脉鱼蛉

科 Euchauliodidae 。现生广翅目昆虫全部归于前

2 个科 , 但二者并非一定构成姐妹群关系 。

2005年 ,Wichard等根据一块产于始新世的波罗

的海琥珀建立了齿泥蛉科 Corydasialidae 这一广

翅目新科;齿泥蛉科脉序与齿蛉科近似 ,而足第

4跗节呈二叶状 ,与泥蛉科近似
[ 21]

。Wichard等

认为齿泥蛉科与泥蛉科为姐妹群关系 ,共有衍

征即为特化的第 4 跗节
[ 21]

。同时 ,Grimaldi 和

Engel提出了(准泥蛉科 +(优脉鱼蛉科 +泥

蛉科 +齿蛉科))的系统发育假设
[ 16]
(图 1)。

然而 ,这一假设的依据显然是各科的起源时间 ,

而并没有确定的共有衍征所支持 。

然而 ,目前广翅目高级阶元系统发育研究

的热点并非这 5个科的系统发育关系 ,而是现

生三大代表类群(齿蛉亚科 Corydalinae 、鱼蛉亚

科 Chauliodinae和泥蛉科Sialidae)之间的系统发

育关系。Contreras-Ramos在研究了广翅目 16个
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属的成虫和幼虫的形态特征并加以支序分析

后 ,提出鱼蛉亚科与泥蛉科为姐妹群关系 ,而以

前支持齿蛉科单系性的特征有可能属于近祖特

征 ,如发达的单眼 ,第 4跗节不特化 ,幼虫腹部

具8对气管鳃及1对钩状臀足
[ 22]

。根据作者未

发表资料 ,齿蛉科的单系性应得到肯定 ,共有衍

征为后翅MA横脉状和幼虫第 8腹节两侧具气

管鳃 。

3.3　脉翅目科级阶元的系统发育

脉翅目昆虫形态分化明显 ,现生种类相对

繁多 ,并且化石纪录也十分丰富。因此 ,进行脉

翅目全部灭绝及现生科的系统发育研究相对困

难。目前 ,现生脉翅目科级阶元已基本确定 ,但

对于各科的系统地位及科间系统发育的研究才

刚刚起步 。Aspöck等根据形态学数据对脉翅总

目各科进行了首次支序系统学研究 ,结果表明 ,

现生脉翅目可分为 3 个亚目 , 即泽蛉亚目

Nevrothiformia、蚁蛉亚目 Myrmeleontiformia 及褐

蛉亚目Hemerobiformia
[ 2]
(图 2左)。根据其提出

的系统发育假设 ,泽蛉科 Nevrothidae 及其所代

表的泽蛉亚目属于脉翅目中最原始的类群 ,蚁

蛉亚目与褐蛉亚目形成一个单系群 ,并与泽蛉

亚目构成姐妹群关系 。与传统分类系统明显不

同的 是 , 粉 蛉科 Coniopterygidae 和 蛾蛉 科

Ithonidae被归入褐蛉总科 , 二者较原始的系统

地位遭到质疑。之后 ,Haring 和Aspöck 首次运

用分子系统学方法重建了脉翅目科级阶元的系

统发育 ,在该研究中 ,尽管泽蛉亚目最原始的系

统地位以及蚁蛉亚目的单系性与 Aspöck 等之

前的研究结果相符 ,但其他各科的系统地位则

发生较大的出入
[ 19]
(图 2右)。因此 ,关于脉翅

目科级阶元的系统发育还需要大量深入细致的

研究才可能有所突破 。

4　脉翅总目属级和种级阶元的系统发

育

　　研究属级或种级阶元的系统发育 ,在探讨

目级阶元的起源时意义可能相对较小 ,但在研

究科或亚科的起源 ,以及特定区系的动物地理

分布格局中具有比较重要的作用。近 20 余年

来 ,在脉翅总目研究领域中 ,许多科或亚科的属

级阶元系统发育已被研究 , 如齿蛉亚科

Corydalinae 、 褐 蛉 科 Hemerobiidae 、 蝶 蛉 科

Psychopsidae、草 蛉科 Chrysopidae 和鳞 蛉科

Berothidae等
[ 23 ～ 27]

;而关于种间系统发育的研究

更是层出不穷。

2006年 ,作者在对中国广翅目 20余年的分

类研究基础上 ,首次对世界范围内鱼蛉亚科

Chauliodinae属级阶元的系统发育进行了支序

系统 学研 究 , 同 时 还 研 究 了 巨 齿蛉 属

Acanthacorydalis和栉鱼蛉属Ctenochauliodes的种

间系统发育
[ 28 ～ 30]

。根据目前所得的鱼蛉亚科

属间系统发育假设 ,结合各属的地理分布(图

3),作者提出了澳洲界东部与东洋界近似的生

物地理关系;澳洲界东部 、新热带界西南端及新

北界西部较近似的区系很可能由向北的扩散事

件所致;从臀鱼蛉属 Anachauliodes +鱼蛉属

Chauliodes及斑鱼蛉属Neochauliodes+黑鱼蛉属

Nigronia的姐妹群关系可见 ,东洋区与新北区

东部的生物地理关系比较接近;根据中生代齿

蛉科在亚洲的化石纪录 ,作者认为联合古陆在

中生代中期的分裂导致了齿蛉科各属的分化形

成 ,亚洲齿蛉科区系也在此时期起源
[ 28]

,而并

非 Penny 提出的亚洲齿蛉科区系源自印度次大

陆与欧亚大陆南缘碰撞相接之时
[ 31]

。

图 3　鱼蛉亚科属间系统发育及分布地区支序图

(仿 Liu &Yang)[ 28 ～ 30]

5　问题与展望

目前 ,在脉翅总目系统发育研究中亟待解

决的问题主要有以下几点:(1)脉翅总目内 3个
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目的系统发育关系;(2)广翅目齿蛉亚科 、鱼蛉

亚科和泥蛉科间的系统发育关系;(3)脉翅目科

级阶元系统发育 。同时 ,脉翅总目中仍有许多

科内的属间系统发育尚未进行过任何研究。作

者期望在不久的将来 ,通过对形态学 、生物学和

行为学特征的不断发现 ,以及分子数据的补充 ,

能够对广翅目 3 大类群间的系统发育 、泥蛉科

属间系统发育以及亚洲特有的星齿蛉属

Protohermes和斑鱼蛉属 Neochauliodes 的种间系

统发育进行支序系统学的研究 。
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