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中国化石昆虫研究成就与展望* 
师超凡 1, 2**  任  东 2*** 

（1. 中山大学地球科学与工程学院，广州 510275；2. 首都师范大学生命科学学院，北京 100048） 

摘  要  本文回顾了中国古昆虫学的研究历史，重点介绍了建国 70年以来我国学者对采自中国的昆虫化
石的研究成果。从化石昆虫分类学与埋藏学、系统演化研究、生物学特性研究、与伴生动植物的协同演化

研究四个方面进行了概述，并对我国古昆虫学未来的研究方向和目标进行了展望。 
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Progress in the study of fossil insects in China 
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Abstract  Fossil insects have been studied in China for almost a century. During the last 70 years, palaeoentomology has 

developed and evolved tremendously in China, with a great quantity and quality of achievements. This paper reviews the 

history of fossil insect taxonomy, phylogeny, biology and coevolution in China. Work and results over the past century have 

established a substantial foundation for palaeoentomology in China and made a promising future for this field. 
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1  中国化石昆虫研究简史 

中国古昆虫学研究具有近百年的历史，1923
年葛利普（Grabau，1870-1946）报道了山东省
莱阳盆地早白垩世地层中的昆虫化石 4 属 4 种
（Grabau，1923），开启了我国古昆虫学研究。
葛利普自 1919年至 1946年任教于北京大学地质
系和清华大学兼职教授，是我国地质学和古生物

学的奠基人。在其论著中，影响最为深远的是中

国地质历史第 1卷（古生代）和第 2卷（中生代），
并首次将我国冀北、辽西地区的早白垩世化石命

名为热河生物群（Jehol Biota）（Grabau，1924，
1928）。 
继葛利普之后，我国秉志院士（1886-1965）

是首位研究古昆虫化石的中国学者。秉志院士于

1928年至 1935年共发表 3篇论文，对我国晚侏
罗世新疆吐鲁番煤窑沟组，早白垩世莱阳组和义

县组，辽宁抚顺始新世琥珀中的昆虫化石进行了

研究，共描述 32属 35种（Ping，1928，1932，
1935）。 
新中国成立以来，我国古昆虫学研究进入了

迅速发展的阶段。20 世纪 60 年代至 90 年代，
在全国系统性地质调查研究的大背景中，经过洪

友崇、林启彬等老一辈古昆虫学家的努力，基本

查清和建立了我国华北和华南古生代、中生代、

新生代含昆虫化石地层及其地层层序特征。在这

一阶段，我国古昆虫学研究主要集中在化石新属

种的鉴定和描述。洪友崇（1929-2019）共发表 
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160篇论文，出版 23部专著（Hong，1975，1982，
1998；洪友崇，1980，1983，1985，1990，1992，
1993，1995，2002a，2002b），根据我国华北古
生代至新生代的昆虫化石划分出 14 个昆虫群和
29个昆虫组合（Hong，1998），首次提出中侏罗
世燕辽昆虫群（洪友崇，1983），获得了广泛的
认可和应用，也为此后燕辽昆虫群的大量研究奠

定了基础。此外，洪友崇（2002a，2002b）对我
国辽宁抚顺始新世琥珀中的昆虫进行了全面系

统的研究，是我国琥珀昆虫研究的奠基人和开创

者。林启彬对我国华南古生代至新生代昆虫化石

进行了大量的研究，主要集中在中生代昆虫化

石，共发表 60篇论文（Lin，1965，1976，1980，
1994；林启彬，1977，1978a，1978b，1992），
出版一部专著《华南中生代早期的昆虫》（林启

彬，1986），该书对中国古昆虫学研究具有深远
影响。 
洪友崇和林启彬为我国古昆虫学研究奠定

了坚实的基础，此后，张俊峰（张俊峰，1989；
Zhang，1990，1992，2002，2013；Zhang et al.，
1994）、任东（Ren，1998；Ren et al.，2009，2010，
2019；任东，2002，2017；任东等，1995，2012）、
张海春（Zhang，1996，1997a，1997b；Zhang et al.，
2002，2007，2010，2013，2015）、黄迪颖（Huang，
2017；Huang et al.，2012，2013a，2013b）分别
带领自己的研究团队开展了大量的研究，我国古

昆虫学研究进入了飞速发展的阶段，近 30 年发
表近千篇论文，出版十部专著，研究领域从传统

分类学向系统发育、协同演化等领域拓展。青年

一代古昆虫学者也在前述几位学者的教导和带

领下逐渐成长，研究队伍逐渐壮大，在国际古昆

虫学领域发挥着越来越显著的作用。 

2  中国化石昆虫分类学研究 

昆虫自早泥盆世开始具有化石记录，在古生

代晚期（石炭纪-二叠纪）、中生代晚期（中侏罗
世-白垩纪）和新生代经历了多次辐射演化和繁
盛期（Rasnitsyn and Quicke，2002；Engel and 
Grimaldi，2004；Grimaldi and Engel，2005； 

Labandeira，2018；Ren et al.，2019）。我国自晚
石炭世（宾夕法尼亚亚纪）早期开始有昆虫化石

记录，在我国华北甘肃、宁夏、陕西、山西、河

南的晚石炭世至晚二叠世地层中发现了大量昆

虫化石，主要是古翅类和多新翅类昆虫（Hong，
1998）。特别是在晚石炭世土坡组发现了古翅类
和多新翅类多个目的基干类群，为解析上述类群

的早期演化提供了依据（Béthoux et al.，2011；
Cui et al.，2011；Gu et al.，2011；Prokop et al.，
2016；Du et al.，2017）。而华南地区自晚二叠世
在云南、贵州等地开始有昆虫化石记录（林启彬，

1978a，1978b）。进入三叠纪，全球生物圈进入
了 P/T 集群绝灭事件后的复苏阶段（戎嘉余，
2006；Labandeira，2018），表现在早三叠世、中
三叠世分别仅在云南和陕西的地层中发现有昆

虫化石（林启彬，1978a；洪友崇，1980；Hong，
1998）。而进入晚三叠世以来，我国昆虫化石记
录增加，且产出层位增加，在黑龙江、吉林、辽

宁、河北、新疆、云南、四川、湖南、广东等多

地的晚三叠世地层中均有昆虫化石的发现（林启

彬，1977，1978b，1986，1992；Hong，1998；
Zheng et al.，2018）。 
侏罗纪和白垩纪是昆虫迅速辐射演化的时

期，现代昆虫中绝大多数目一级在这一时期已出

现，多数昆虫类群在这一时期完成了科级阶元的

分化，并且出现了中生代晚期特有的绝灭科

（Rasnitsyn and Quicke，2002；Grimaldi and 
Engel，2005；Yang et al.，2012，2014；Yao et al.，
2014；Ren et al.，2019）。我国中生代晚期的昆
虫化石不仅物种多样性在整个地质历史时期达

到了顶峰，其地理分布也非常广泛，在侏罗纪的

吉林、辽宁、内蒙古、北京、河北、河南、陕西、

甘肃、青海、新疆、云南、广西、广东、江西、

安徽、湖南、湖北、浙江、福建等地约 37 个层
位中都有昆虫化石的报道；早白垩世的昆虫化石

主要集中于华北和东南地区，在吉林、辽宁、内

蒙古、北京、河北、山东、陕西、宁夏、甘肃、

江西、浙江等地约 28 个层位中有昆虫化石的报
道；而晚白垩世仅在北京和云南约 3个层位中发
现有昆虫化石（林启彬，1986；任东等，1995，
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2012；Hong，1998；Ren et al.，2010，2019）。 
我国东北（北京-冀北-辽西-内蒙古东南，又称燕
辽区）是侏罗纪-白垩纪的一个重要陆相沉积盆
地，在中侏罗世和早白垩世分别保存了享誉世界

的燕辽生物群和热河生物群，产出大量保存精美

的昆虫、介形虫、叶肢介、双壳类、鱼类、两栖

类、爬行类、鸟类、哺乳类和植物化石。目前，

燕辽生物群已报道昆虫化石约 22 目 166 科 476
属 837 种，热河生物群已报道昆虫化石约 19 目
204科 573属 862种，其中包含了多个科的全球
最低层位记录（Ren et al.，2019）。王博等（Wang 
et al., 2009，2012a，2013b）通过元素成分分析、
埋藏学实验对燕辽生物群，特别是半翅目古蝉科

和蝉科的埋藏学机制进行了研究，并对热河生物

群昆虫化石的黄铁矿化成因进行了分析。此外，

我国学者还对缅甸北部晚白垩世的琥珀昆虫化

石进行了大量的研究，目前该地层已报道昆虫化

石 29目 379科 709属 925种（Ross，2019）。 
新生代以来的化石昆虫面貌与现代昆虫非

常接近，主要体现在属级和种级的分化。我国新

生代含昆虫化石地层相对较少，仅在黑龙江、辽

宁、山东、青海、西藏等地的古新世至中新世地

层中发现有昆虫化石（林启彬，1977；张俊峰，
1989；Hong，1998；Lin and Huang，2006；Li et al.，
2017；Yang et al.，2018；Cai et al.，2019），其
中辽宁抚顺始新世琥珀中保存了大量的昆虫化

石，目前已发现约 16目 70余科 200余种（洪友
崇，2002a，2002b；Wang et al.，2014）。 

3  中国化石昆虫系统演化研究 

昆虫化石不仅揭示了其在地质历史时期的

生物面貌，更为昆虫的起源与演化提供了重要依

据。自 Hennig于 1966年创立支序系统学，在各
个生物类群的系统演化研究中获得了广泛的应

用，并取得了一系列的成果（Hennig，1966，
1981 ；Dunn et al.，2008；Beutel et al.，2011； 
Rota-Stabelli et al.，2013；Misof et al.，2014）。
古生物化石因其形态特征保存的局限性和难以

获取 DNA分子序列等遗传信息而在系统发育分
析中受到了很大的限制。但是化石是生命起源与

演化的直接证据，代表着各个生物类群的基干成 
员，并提供了生物早期演化特征和时间与空间的

分布信息，是研究生物起源与演化无可替代的研

究内容（任东，2017）。我国任东和洪友崇于 1994
年首次将化石与现生昆虫相结合，以蛇蛉目为突

破口，依据形态特征对蛇蛉目包括化石与现生的

7个科（Raphidiidae，Inocelliidae，Baissopteridae，
Mesoraphidiidae，Huaixiaraphidiidae，Alloraphidiidae，
Jilinoraphidiidae）进行了系统发育分析，分析结
果验证了蛇蛉目的单系性，Baissopteridae在蛇蛉
目中具有较多祖征，与其他 6个科形成姐妹群。
随着分子生物学的发展，分子系统学成为了系统

发生学中的一个重要分支，DNA 分子序列等遗
传信息成为了系统发育分析中常用的数据类型。

将化石与现生相结合、形态特征与分子数据相结

合进行全证据的系统发育分析成为了越来越被

广泛认可的分析方法，并获得了很好的研究结

果。在昆虫学领域，通过对脉翅目细蛉科的化石

与现生属种、形态特征与 DNA分子数据进行的
全证据系统发育分析，验证了细蛉科化石与现生

属种共同形成一个单系，侏罗纪和白垩纪的化石

细蛉分别代表细蛉科和细蛉科中不同亚科的基

干类群（Shi et al.，2015）。在明确系统发育关系
的基础上，结合化石与现生类群，可对更多的演

化问题进行探讨，如重建关键结构特征的祖先状

态，恢复历史生物地理等。通过对膜翅目扁叶蜂

总科的化石与现生类群的形态特征和 DNA分子
数据进行的全证据的系统发育分析，验证了扁叶

蜂总科及现生扁叶蜂科的单系性，而绝灭的切锯

蜂科和原树蜂科非单系，重建了触角鞭节第 1节
和腹部第 1、2 背板的祖先特征（Wang et al.，
2016b）。通过对广翅目齿蛉亚科化石与现生属种
进行的系统发育分析，将齿蛉亚科分为三个支

系，并根据对该亚科进行的历史生物地理分析，

推测齿蛉亚科起源于联合古大陆，在中侏罗世之

前全球分布，并在联合古陆开始裂解之前就发生

了属级分化（Liu et al.，2012）。 

4  中国化石昆虫的生物学特性研究 

昆虫的生物学特性与其个体生活史和历史 
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演化都有着密切的关系（彩万志等，2011）。
然而，在昆虫化石中，保存有与其生物学特性相

关的形态结构及生存状态的化石却非常难得，因

此关于昆虫生物学特性的演化目前还有大量的

科学问题有待研究。我国燕辽生物群和热河生物

群保存了大量结构完整、特征清晰的昆虫化石，

为昆虫化石的生物学特性研究提供了绝佳的研

究材料。在燕辽生物群九龙山组地层中发现了保

存有精细发音结构的雄性螽斯标本 Archaboilus 
musicus Gu，Ren et Engel，2012，根据现生螽斯
的声学特征数据和生物力学原理与方法，推测

A. musicus可发出低频（6.4 kHz）的鸣叫声，从
而吸引雌性（Gu et al.，2012）。该研究是首次复
原了距今 1.65 亿年的昆虫的鸣叫声。通过对我
国、英国、德国和哈萨克斯坦侏罗纪鳞翅目昆虫

化石以及缅甸白垩纪飘翅目昆虫化石的鳞片结

构研究，揭示了昆虫翅的结构色的最早化石证

据，并提出融合型鳞片和一型双层鳞片是鳞翅目

鳞片的原始类型。光学建模显示，侏罗纪鳞翅目

昆虫的鳞片可以产生宽频的金属光泽（Zhang 
et al.，2018）。 

昆虫在其漫长的演化历史中也形成了复杂

多样的性选择和生殖交配方式，以及亲代抚育等

社会行为（Gullan and Granston，2014）。然而，
在化石中能够保存昆虫行为方式的记录却极为

少见。在我国九龙山组的地层中发现的长翅目昆

虫Miriholcorpa forcipata Wang，Shih et Ren，2013
和 Fortiholcorpa paradoxa Wang，Shih et Ren，
2013的雄虫腹部第 6至 8节延长，生殖节膨大，
推测其功能为求偶炫耀或雄性争斗（Wang et al.，
2013c）。在缅甸晚白垩世琥珀中发现的蜻蜓目扇
蟌科昆虫 Yijenplatycnemis huangi Zheng, Nel, 
Jarzembowski, Chang, Zhang, Xia, Liu et Wang， 
2017 雄虫足部胫节极度膨大，推测其为吸引雌
性和驱赶其他求偶者的功能（Zheng et al.，
2017）。在我国九龙山组的地层中还发现了一对
保存完好的原沫蝉 Anthoscytina perpetua Li，
Shih et Ren，2013交配的化石，由此推测原沫蝉
自中侏罗世就形成了侧位交配的方式，且生殖器

两侧对称，与现生原沫蝉的生殖器形态与交配方

式一致（Li et al.，2013）。通过对中生代不同时
期的葬甲化石研究，发现中侏罗世的葬甲尚不发

育发音锉结构，而早白垩世的葬甲已具备了该结

构。发音锉在现生葬甲中具有吓退天敌和与幼虫

交流的作用，由此推测葬甲的亲代抚育行为在早

白垩世就已出现。在晚白垩世琥珀中还发现了覆

葬甲属 Nicrophorus 最早的化石记录，现生的覆
葬甲具有埋葬小型哺乳动物或鸟类尸体、为幼虫

储藏食物、喂养后代等行为，推测上述复杂的亲

代抚育行为可能在晚白垩世已经出现（Cai et al.，
2014）。在晚白垩世缅甸琥珀中还发现介壳虫
Wathondara kotejai Simon，Szwedo et Xia，2015
的雌性成虫，通过蜡质卵囊保护所产的卵，同一

块标本中还发现了 6只刚孵化的若虫，是昆虫亲
代抚育行为的直接化石证据，也证实了经过近 1
亿年的演化历史介壳虫的孵卵方式几乎未变

（Wang et al.，2015）。 
拟态和伪装是昆虫中较为常见的现象，是昆

虫在演化过程中特化出的一种重要而有效地防

御策略（Gullan and Granston，2014）。在我国九
龙山组地层中发现了迄今为止最古老的羽叶状

拟态，脉翅目丽翼蛉科 Bellinympha Wang，Ren，
Liu，Shih et Engel，2010通过其翅斑的特化模拟
裸子植物的叶片，从而逃避捕食者的攻击。该现

象是在被子植物繁盛前发生在昆虫与裸子植物

之间的互作关系，也暗示了羽叶状拟态在被子植

物起源前就已经存在（Wang et al.，2010）。进一
步的研究证明，昆虫对植物的拟态在侏罗纪已经

开始多样化，出现了较为复杂的共生关系。2012
年在同一地层发现了长翅目半岛蝎蛉科

Juracimbrophlebia ginkgofolia Wang，Labandeira，
Shih et Ren，2012 对银杏 Yimaia capituliformis
叶片的模拟，推测 J. ginkgofolia的拟态可以帮助
其躲避捕食者的攻击，同时也有可能是一种捕食

策略，J. ginkgofolia通过这种拟态方式更易捕食
到银杏树上的植食昆虫，同时也对银杏起到了保

护作用。该研究揭示了被子植物起源前昆虫与植

物的互利共生关系（Wang et al.，2012）。此外，
中生代晚期特有的脉翅目昆虫丽蛉在其 6 500万
年的演化史中特化出了翅上形态多样的眼斑，通 
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过对脊椎动物眼睛的模拟来恐吓捕食者（Yang 
et al.，2014；Labandeira et al.，2016；Liu et al.，
2018a）。在缅甸晚白垩世琥珀中也发现了脉翅目
草蛉总科 Phyllochrysa huangi Liu, Shi, Xia, Lu, 
Wang et Engel，2018 的幼虫拟态苔类植物的现
象，不同于现生草蛉总科幼虫中常见的伪装行为

（Liu et al.，2018b）。而昆虫的伪装行为在白垩
纪也已出现，如脉翅目草蛉总科、蚁蛉总科的幼

虫和半翅目猎蝽科的伪装特征在缅甸、法国、黎

巴嫩、西班牙的琥珀化石中都有记录（Pérez-de la 
Fuente et al.，2012；Wang et al.，2016a）。上述
昆虫化石为恢复中生代昆虫的生物面貌和生活

习性提供了重要证据，也为昆虫与其伴生生物的

互作关系提供了指示作用。 

5  中国化石昆虫与伴生动植物的

协同演化关系 

昆虫与其伴生动植物的互作关系主要表现

在取食、竞争、防御（如前述拟态行为）等。其

中，取食是任何一种生物至关重要的行为，也体

现了生物与其取食对象之间非常密切的相互关

系。在地质历史中，取食者与取食对象发生着协

同演化，也是生物演化中的一种重要模式（Ren 
et al.，2019）。因此，研究昆虫与其伴生动植物
的协同演化也是古昆虫学中一个研究热点。Ren
等（2009）通过对中生代中期长翅目蝎蛉类昆虫
的研究，证明这类昆虫通过吸受式口器的喙取食

裸子植物的授粉滴，这样的取食方式很可能间接

地帮助裸子植物完成了授粉，并首次提出了昆虫

与裸子植物之间的这种协同演化关系，远远早于

蝇、蛾、蜜蜂等昆虫与被子植物之间的协同关系，

揭示了一种更为复杂的昆虫与植物协同演化的

生态学假说。后续的研究发现，中生代中期昆虫

与裸子植物之间的协同关系不仅出现在长翅目，

在脉翅目丽蛉科中发现了具有长喙状的虹吸式

口器，可能取食本内苏铁的传粉滴和花粉。中侏

罗世至晚白垩世的丽蛉表现出口器长度的多样

化（0.6-18.0 mm），暗示了丽蛉所取食植物及其
花管长度的多样性。丽蛉多样化的眼斑和虹吸式

口器与现生的凤蝶形成了时隔 4 000万年的趋同
进化（Labandeira et al.，2016；Liu et al.，2018a）。
昆虫与被子植物的协同关系最早发现于早白垩

世，在我国义县组地层中发现了访花虻类与被子

植物的传粉关系（Ren，1998）。在晚白垩世缅甸
琥珀中还发现了鞘翅目澳洲蕈虫取食苏铁植物

花粉并为其传粉，以及隐翅虫取食伞菌纲等真菌

的现象，为进一步认识甲虫与植物、真菌的早期

演化及其协同关系提供了更多的化石证据

（Wang et al.，2013a；Cai et al.，2016，2017b，
2018）。 
昆虫在其演化历史中不仅与植物形成了密

切的关系，与其伴生动物之间的协同关系，特别

是外寄生性昆虫与其宿主之间的关系在近年的

研究中也逐渐被揭示。在我国中侏罗世九龙山组

地层发现双翅目 Qiyia jurassica Chen, Wang, 
Engel, Wappler, Jarzembowski, Zhang, Wang, 
Zheng et Rust，2014幼虫化石，其口器、胸部、
腹足结构特化，适应于水生外寄生生活，可能吸

食同时期蝾螈的血液（Chen et al.，2014）。在我
国中侏罗世九龙山组和早白垩世义县组发现的

蚤目化石昆虫代表了蚤目昆虫的基干类群，揭示

了蚤目昆虫的早期演化。根据其口器和足的特征

推测中生代蚤目昆虫吸食同一时期伴生的有羽

恐龙、有羽翼龙或中型哺乳动物的血液（Gao 
et al.，2012，2013，2014；Huang et al.，2012）。
在早白垩世义县组地层中还发现了异翅目中最

早的吸血昆虫，通过地球化学分析，结合形态学

和埋藏学的数据，证明了其吸血的食性和行为，

其潜在的吸食对象是同时期的哺乳动物、鸟类及

近鸟型恐龙。这一发现将吸血性异翅目昆虫的起

源时间向前推进了 3 000万年，促进了对热河生
物群吸血性昆虫多样性的认识，并为热河生物群

古生态系统的重建提供了重要证据（Yao et al.，
2014）。昆虫不仅会寄生于大型脊椎动物，也会
与小型的节肢动物发生寄生关系。在晚白垩世缅

螱甸琥珀中发现的鞘翅目隐翅虫科毛 隐翅虫族

Cretotrichopsenius burmiticus Cai, Huang, 
Newton, Eldredge et Engel， 2017代表了寄居白
蚁巢穴的最早记录，也证实了在白垩纪——白蚁
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社会性形成的早期阶段，就已被其动物所利用

（Cai et al.，2017a）。同一地层发现的脉翅目中
草蛉科 Pedanoptera arachnophile Liu, Zhang, 
Winterton, Breitkreuz et Engel，2016形态特化，
推测其幼虫的生活习性与结网型蜘蛛相关，可能

捕食蜘蛛或营偷窃寄生生活（Liu et al.，2016）。
昆虫与小型节肢动物的共生关系复杂多样，具有

更为久远的演化历史。在我国晚石炭世土坡组地

层中发现了甲螨寄生于绝灭的古直翅昆虫

Miamia maimai Béthoux, Gu, Yue et Ren，2012的
现象，甲螨寄生于昆虫胸部的隐蔽位置指示了二

者之间的携播关系，属于偏利共生，为甲螨提供

了扩散和保护的作用。这是首次在古生代地层中

发现蜱螨与昆虫之间的携播共生关系，也证明了

在蜱螨演化的早期就已经出现了这种共生关系

（Robin et al.，2016）。 

6  中国化石昆虫研究展望 

中国化石昆虫研究起步相对较晚，经过了四

代人近百年的研究，从传统分类、地层考察、系

统演化、生物学习性、与环境的协同演化等多个

方面取得了一系列惊人的成果。对我国东北中侏

罗世和早白垩世地层中化石昆虫的大量报道，为

解释昆虫的早期演化过程中的诸多科学问题提

供了依据，成为了全球昆虫化石研究领域的两个

重要地层。我国化石昆虫的研究水平和成果也走

在了世界前列，上述研究为古昆虫学的进一步发

展奠定了系统而坚实的基础。在未来，进一步通

过昆虫化石揭秘昆虫的起源与演化是古昆虫学

研究中一直以来的核心问题。结合古生与现生，

构建具有四维信息的、全证据的、符合自然历史

发展规律的系统演化树是古昆虫学研究的终极

目标。将昆虫的起源演化研究与伴生动植物、地

史环境的演变相结合，重建古生态环境，探索昆

虫的起源演化与地球环境演变的协同关系，也将

是未来古昆虫学研究的重点问题。 
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