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昆虫的变态与进化

贾凤龙 张群玲
(中山大学昆虫学研究所 广州 51 02 75 (顺德市动植物检疫局 顺德 5 283 03

昆虫的起源与进化问题
,

在昆虫学界讨论

颇多
,

许多问题已基本取得了一致的意见
,

如昆

虫纲起源于多足纲 ; 昆虫 的增节变态是最原始

的变态类型 ;表变态是由增节变态演化而来 ;有

翅亚纲中的无翅类是属于后生无翅等
。

但仍有

许多问题处于争论之中
,

其中之一是有翅亚纲

的几种变态类型
:

原变态 ( orP me tab ol a
)

,

不完全

变态 ( Hem ime tab o la
)

,

完全变态 ( H o l o m e t a l城〕l a
)的

起源的问题
。

作者认为
:

有翅亚纲中的三种变

态类型中
,

不完全变态是最原始的变态形式
,

原

变态类和完全变态类昆虫是起源于祖先的不完

全变态类
。

理由如下
。

1 昆虫翅的起源

昆虫翅的起源在过去相当长的时间内被认

为是由祖先昆虫的侧背叶发展而来 L’
一 3」。

自 70

年代以来开始出现了另一种观点
,

认为昆虫原

始的翅 ( p o t

iow
n gt et )是由体节 的附肢在亚基节

上的附属物发展而来
,

这些附肢在胸部和腹部

均存在
,

在真正翅形成之前就已存在关节 〔4 一 8〕 。

从现存的缨尾 目昆虫的中
、

后 足基节
_

L具可动

的针突及腹部附肢来看
,

这种假说似乎是可能

的
,

已获 得 了 更多证 据 [ ’ “
。

uK k al o va 一
eP ck

等 [4
,

5
, ” , ` 2」认为原始的有翅类 ( p ro t o p t e叮即 t e

)胸
、

腹均有十分发达 的可动的翅
,

并且幼虫是水生

的
。

众所周知
,

所有无翅的六足类 ( h ex ap do s
)整

个生活史全部是陆生的 〔’川 ,

生活在相当于现在

典型 的土壤中
、

落叶
、

枯枝
、

树皮及类似的环

境 [ ’ 0]
。

由于缨尾 目
、

故heo
g n a lll an , 和其它早期

的无翅六足类的幼虫是陆生的
,

可以假设缨尾

目和有翅类的共同祖先各龄期均为陆生〔’ 。」。

化石证明古生代的 A cr h eo gn at h an S 和缨尾 目胸

部具侧背 叶
,

古生代的双尾类腹部也有侧背

叶图
。

uK k al vo 。 一

ecP k 解释为
“

是由上基节与原

始翅的愈合物
”

喃」。

这种侧叶的解释证明有关

节的 ( art icu lat ed )原始翅 (或和原始翅同源的瓣

状结构 )出现在缨尾 目和有翅类的共同祖先之

前 [ 1。:
。

翅究竟是陆生起 源还是水生起源 的呢 ?

K u k滋o v 。 一
几

e k [̀
一 8

,

” 」、

E d l l l l j n d ,
等 [“ 〕和 w i邵 l e -

sw
o

hrt L’ 5
, `6」等认为原始昆虫翅起源于水生幼虫

,

原始的翅在水生幼虫中用于气体交换 [”
, ’ 6〕 。

但

上石炭纪 和二叠纪
,

包括 iD ap h an 叩 et ar
、

M e

gas
-

ec 叩 et ar 和 alP eo id c

ytP et I’a 在内的一些绝 灭了的

昆虫幼虫一般认为是陆生的 t` 7 一 ’ 9〕 。

另一方面
,

正如上述所讲
,

有关节的原始翅出现在缨尾类

和有翅类共同祖先之前
,

而缨尾类和有翅类的

共同祖先似乎生活于陆地上〔’ 。」。

从泥盆纪到

下石炭纪 (昆虫翅真正形成的时期 )缺乏化石
,

只发现了零散的翅碎片 [ ’侧
,

无法说明翅形成的

详细过程
。

uK k al vo a 一
eP

e k [̀
一 8

, ’ 3」、

w iggl
e s

wo rt h 仁̀
,

, ’ 6
和

E dm un ds [ ’ 4 〕等认为翅由水生幼虫发展而来的
,

收稿日期
:

199 8
一

0 1
一

15
。
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认为原始的翅与腹部的同源结构最早是用于呼

吸
。

现存
“

一般认为最原始的有翅类一蚌蛤

目
”[ ’, ,

, ’ 3」是水 生 的 而且气 管鳃被 鳃盖 ( 511 1

p laet )所覆盖
,

鳃盖与胸部的翅是同源的〔’ 。」。

从

中可 以看出
,

认为翅起源于水生幼虫很大程度

上是从蚌蟒的发育所得到的
,

而且前提是蚌蟒

是有翅类中最原始的类群之一
。

但值得注意的

是
,

同源器官由于承担的功能不同
,

形态上可能

有巨大的差异
,

这在生物界中普遍存在
。

这不

能说明翅由起呼吸作用的鳃发展而来
,

虽然两

者是同源器官
。

另一种可能是
:

腹部的鳃盖 由

原始的翅发育而来
,

这种推断可 以从水生翅源

说的同样证据得出
。

生物的进化是受环境影响

的
,

生物特性的形成与发展是由于适应了环境

的结果
。

昆虫的翅在水中是无用的
,

因为昆虫

无法在水中飞行
。

若昆虫的翅最早是类似于气

管鳃的结构用于呼吸
,

那么
,

水生 的环境因素应

使之成为呼吸器官
,

而非飞翔器官
。

而且 目前

尚无证据证明是先有翅还是先有水生 的气管

鳃
。

从已公认的有翅昆虫的祖先为全陆生 的观

点
,

且越来越多的证据证明祖先昆虫具可活动

的有关节的原始翅来看
,

这一推断更有可能
,

其

发展过程正如陈世嚷困 所认为的三个要素
:

( l) 虫体行动中心的形成是产生翅的先决条件 ;

等人的原翅起源说不同
,

但这并不影响昆虫翅

产生的过程的推断
。

而且
“

据种种事实推断
,

有

翅昆虫起源当在泥盆纪末叶或石炭纪初期
” 。

“

全变态在地球上出现与发展
,

是和石炭纪与二

叠纪间的气候转变有关的
” 。 “

全变态类的起源

应早于二叠纪
,

大概当在上石炭纪的时候
”

图
。

这说明翅的起源远早于完全变态 出现之前
,

而

蛹的出现是气候影响的结果
。

图 2 下二叠纪蟀蟒目 (仿 K u `al vo
a 一 eP ck )

图 1 上石炭纪缨尾目 (仿 K
u

k
a

lvo a 一
eP ck )

( 2 )有机体和其生活环境是密切联系的整体
,

泥

盆纪的高大树木是形成翅的环境条件 ; ( 3 )侧背

叶先发育成滑翔工具
。

虽然第 3 点与 uK k al vo a

图 l 是古生代上石炭纪的缨尾类昆虫
。

图

2 是古生代下二叠纪的蚌蟒类昆虫
。

从图 1 中

可见到胸部中
、

后足上叶具有针状附属物 (现存

的缨尾 目仍有此特征 )
,

uK k al vo a 一
eP ck 等认为

它后来进化成为翅
,

腹部各节具有叶状的附肢
,

显然两者是同源的
。

图 2 中的蚌蟒老龄幼虫胸

部已有十分发达的翅芽
,

腹部亦有似翅芽的附

肢
,

这也是认为翅起源于水生幼虫的气管鳃的

主要证据之一
。

毫无疑问
,

胸部和腹部的翅芽

是同源的
,

虽然腹部的附肢后来进化成了呼吸

器官
。

这种分化是由于同源器官适应环境产生

了分化
。

值得注意 的是
,

图 2 中的腹部附肢更

象胸部的翅芽而和现存的蚌蟾类的腹部鳃盖在

形态上有较大差异
。

若腹部的附肢是翅芽
,

那

么这个化石可能说明翅是于水生 昆虫气管鳃产

生之前就已经形成
。

可以这样假设
:
祖先陆生

昆虫由于适应了高大树木的环境
,

各体节的附

肢向原翅转化
。

因胸部已形成了运动中心
,

肌

肉发达
,

而导致胸部的原翅发达
,

最终形成了
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翅
。

胸部的翅形成之后完全担负起了飞翔的功

能
,

其它体节上的附肢因不具备飞翔功能而退

化
。

水生昆虫腹部附肢 (类似于原始翅 )逐渐变

成了呼吸器官
,

陆生 昆虫则完全消失
。

这种解

释符合昆虫的进化过程
。

昆虫从无翅到真正起作用 的翅的产生是一

个漫长的过程
。

据重演律
,

这一过程应在昆虫

的个体发育过程中体现出来
。

有翅昆虫的个体

发育过程中
,

不完全变态类个体发育最能体现

出这一发育过程
。

不完全变态类从卵中孵化出

来已具备了行动中心
,

在发育过程中
,

每脱皮一

次
,

翅芽就增大一些
,

但尚不能起到真正 的作

用
,

通过最后一龄幼虫的脱皮
,

获得了翅关节才

成了真正的翅
。

因此
,

最早 出现的有翅昆虫应

是不完全变态类
。

2 不完全变态与表变态

表变态无疑是一种原始的变态类型
。

其特

点是
:
从卵刚刚孵化出来的幼体已基本具有了

成虫的特征
,

仅在发育过程中个体增大
、

性器官

成熟
、

触角及尾须节数的增多
、

鳞片和刚毛增长

等方面有变化
。

不完全变态类的个体发育
,

若

不考虑其翅的变化
,

那么个体发育过程和表变

态类十分相似
。

在无翅类的个体中
,

如缺翅 目

和等翅 目的无翅个体
,

胚后个体发育更相似于

表变态类
,

只是成虫期不再继续脱皮而已
。

若

表变态获得翅
,

则毫无疑问成为不完全变态类
。

不完全变态除了 以上这些与表变态相似

外
,

尚有化石和现代个体发育证据
。

据 1遗u卫ten
-

it ~ ( 195 2) 已发现的下石炭纪的五种古网翅类

昆虫均可能为渐变态
。

hs o v[ 川认为部分种类

为现代直翅类的祖先
。

这是最早 的有翅昆虫
。

二叠纪的 aP arP l e c叩 et 。 的直翅类幼虫从外部形

态看
,

与缨尾目很相似
,

只是具翅芽
,

具步行足
,

缺少中尾丝而已圈
。

这说明 了古直翅类与表

变态 的某种联系
,

或者说这类古直翅类祖先与

缨尾 目的祖先是一致的
。

二叠纪的 叠翅类

A l d砚哪h) le bia et 二 ot
瀚 M art

.

的若虫从足和毛的

构造来看应为陆生 的国
。

它与 现代缨尾 目也

很相似
:
产卵管呈二对突起

,

位于第 8 一 9 腹节

基肢节的前角上 ;若虫第 9 腹节的针突接在该

节基肢节上
,

与生殖突无关系 ;第 9 腹节的刺突

虽接在基肢节上
,

但形成产卵管的第三对管叶 ;

特别是成虫及若虫的生殖突基部皆分节
。

这显

然是缨尾 目产卵管上可 以观察到 的分节遗

迹圈
。

这些证据说明二叠纪的叠翅类是陆生

的
,

后来适应于水生环境而改变了一些特征
。

现代不完全变态类亦有与表变态类发育相

似的类群
,

从这些类群中的个体发育过程观察

更能说明问题
。

斯里 兰卡的革翅 目虫 iD palt ys

的若虫没有尾铁
,

而有分节的长尾须
,

尾须的节

数随着龄期而渐增
,

到最后一次脱皮变为成虫

时
,

尾须才变成尾饮
,

而大多数的革翅目昆虫若

虫期就具有了尾铁
。

丝尾嫂属的胚后发育和缨

尾 目的胚后发育十分相似
,

这似乎更能说明不

完全变态与表变态的密切关系
。

原始不完全变态类尚未找到反映其胚后发

育的化石证据
,

但由于表变态为原始的变态类

型
,

因而推测古不完全变态的胚后发育过程应

与其相似
。

3 原变态的起源

现存 的 昆 虫 中
,

仅 蚌 蟒 目为 原 变 态
。

irK set sn en 周认为
,

蚌蟒 目与有翅亚纲其它的共

同祖先是姊妹群
,

这一观点已为一些学者所接

受
,

并有证据证明圈
。

即使蟀蟒 目是一个古老

的类群
,

它的变态类型是否一定原始呢 ? 陈世

嚷认为蚌蟒 目为有翅类最原始的变态类型侧

有以下两点证据
:

( l) 原变态类有一个亚成虫

期 ; ( 2) 原变态类为多足型幼虫
,

并指出蚌蟋 目

的幼虫具气管鳃
。

sn od gasr s[ 24] 证明蚌蟒的气管

鳃与原始的昆虫腹部针突是同源的
。

有关蚌蟒

的亚成虫的地位争议较多
,

但有一点是一致的
:

亚成虫毕竟不是成虫
,

它只是成虫前的一个昆

虫的龄期
,

虽然表面上与成虫无多大的区别
,

但

本质 上 和 真 正 的成 虫 是 不 同 的
。

P ay akr vo

( 19 14 )
、

H in t o n [25
,

汤 }
、

D即
。 rt e [27 ]

、

陈世嚷 [为 J都认

为亚成虫和完全变态的蛹是可以比同的
。

这在

其内部发育中也可以得到证明
:
蛹期变化的最

大特点是组织的降解及重建
,

特别是肌肉系统
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的重建
。

原始的蛹能用足爬动
,

翅芽外生
,

内部

组织发生轻微变化囚
。

亚成虫期也要经过肌

肉系统的重建和 内部组织的轻微变化 L20
,

洲
。

既

然亚成虫可与蛹相比同
,

那么亚成虫脱皮则可

以和完全变态昆虫出蛹变成成虫相比同
。

特别

是蟀蟒亚成虫生殖系统尚未成熟
,

因而认为蟀

蛤亚成虫脱皮和缨尾 目的成虫期脱皮一样的论

点是站不住脚的
。

蚌蛤 目幼虫的气管鳃与原始的昆虫针突是

同源的
。

气管鳃的存在无疑是原始的特征
,

但

这种气管鳃的存在只是蚌蟒目适应水生而保留

下的
。

从化石证据看
,

二叠纪的蚌蟒类幼虫具

气管鳃 9 对囚
,

而现代的蚌蟒 目幼虫仅见气管

鳃 7对
。

蚌蟒 目幼虫的气管鳃有减少的趋势
。

在二叠纪发现的叠翅类 ( orP ot ep lr iar
a

)幼虫化石

中
,

其腹部有气管鳃 9 对
,

其基本构造与同期发

现的蚌蟒 目幼虫无疑
。

而且
,

在地质年代上
,

不

完全变态 的叠翅目的出现井不晚于蟀蟒 目
,

两

者的幼虫如此相似
,

能不能说明叠翅类是由似

蟀蟒的原变态类转变而来的呢 ? 有两种可能
:

一是似蚌蟒类的原始变态 向不完全变态转化 ;

二是类似于古叠翅类的原始不完全变态类在二

叠纪或在此之前出现分化
,

一支转变成了原变

态类
,

另一支沿着不完全变态类发展
。

这两类

化石的发现
,

只能证明两类变态方式存在着密

切的关系
,

由于没有更早的化石证据
,

尚不能断

定一方向另一方转化
。

但从翅的起源过程上理

解
,

似乎后者的可能性更大
。

现代有翅昆虫中
,

不完全变态类幼虫和成

虫相似
,

除翅及生殖器外
,

其它方面都无十分明

显的变化
。

幼虫和成虫均为寡足型
。

原变态类

和全变态类幼虫和成虫体型变化很大
,

幼虫为

多足型 (全变态类有部分为寡足型及后生无足

型
,

蚌蟒幼虫腹部针突为附肢 )
,

成虫为寡足型
。

从二叠纪的古叠翅类幼虫看是有腹部附肢的
,

即多足型幼虫
。

hs o
v f州曾对二叠纪一种叠翅

类 ( tA ac olt 疵le z讯 et 7nI iot e

des )进行研究
,

发现有三

种类型
:
第一类大小不同 ; 第二类翅富有有机

物
,

并在化石上有棕色的影迹 ;第三类翅透明
,

只有深色的翅脉
。

陈世骤图 认为这说明古叠

翅类存有两个亚成虫期
。

而现存唯一有亚成虫

的蟀蟒 目仅有一个亚成虫期
,

这说明昆虫的亚

成虫期逐渐减少
。

因为亚成虫期是昆虫一生中

最脆弱 的时期
,

极易被捕食或不能抵抗恶劣环

境条件
。

亚成虫龄数减少而且龄期缩短是蚌蛤

目生 存 下 来 的一 个 重 要 原 因
。

据 B erj es e

( 19 13 )
、

L n l n S
( 19 3 7 )研究

,

不完全变态 的寡足 型

幼虫是属于后寡足 型
。

值得注意的是
:
原始的

不完全变态类包括蜻蜓在内
,

胚后发育均有一

蠕虫期
,

东亚飞蝗 故。 at 刀配邵视

~ anI in 扮。 众

( M ey en )胚胎发育过程中尚可见到第一腹足
,

孵

化后不久即行脱皮
。

这可能说明
:
不完全变 态

的祖先也和完全变态类幼虫一样是多足型 的
,

只是在进化过程中失 去了腹部附肢而成为与成

虫期相似的寡足型幼虫
。

eB ler
s e
认为

,

昆虫胚

胎发育过程经历了 3 个时期
:
原足型

、

多足型和

寡足型
。

在发育过程中可以在任何一个时期内

孵化
。

这三个时期也就是寡足型幼虫历史发展

过程
。

多足型幼虫可以向两个方面发展
:
一是

腹足逐渐退化
,

行动中心集中于胸部
,

因此胸部

肌肉特别发达
,

无需经过重大的肌肉系统的改

组
,

即可承担起使翅膀飞翔的作用 ;二是多足型

幼虫通过一个肌肉系统重建的过程— 蛹的产

生
,

而重新组建能承担飞翔的肌肉系统
,

这样就

产生了完全变态类
。

由于蛹对各种环境变化的

抵抗能力极强
,

因此
,

全变态类得以迅速发展
。

而由原始的不完全变态类演化而来的原变态类

的亚成虫对环境变化抵抗力极弱
,

不能适应环

境变化而淘汰
。

蚌蟒目因缩短了亚成虫期的发

育而得以保存
。

从发育方式看
,

蚌蟒的发育为渐进式
,

其触

角逐渐增长
,

复眼逐渐形成
,

翅垫逐渐出现
。

在

亚成虫期
,

除了肌肉系统发生规模不大的重组

外
,

其它内部结构变化不大
,

这些都保持了不完

全变态发育的原始性
。

但原变态类初出卵的幼

虫触角仅 4
、

5 节
,

复眼呈单眼状
,

仅由一个小 眼

组成
,

胸足短小
,

没有腹鳃
,

口器及若干内部系

统都未完全形成等
,

这些又具备了完全变态类

幼虫的特征
。

而且蚌蟒目变成成虫前
,

经历 了

一个类似于蛹的亚成虫期
。

全变态类的低级蛹
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如蛇岭 (双即而滋 a) 与成虫相比较
,

除了翅芽和成

虫不同外
,

其它 的结构特征和成虫相似
。

这可

和蚌蟒的亚成虫和成虫关系相 比
。

因此
,

广义

上说
,

蟀蟾的亚成虫是最低级的蛹
,

它应起源于

古不完全变态类
。

4 完全变态类的起源

陈世嚷国 认为
:
全变态类起源 于原变态

类
,

最有力的证据是亚成虫类似于蛹
。

虽然蚌

蟒 目的亚成虫可 以和蛹相 比
,

若说明两者中一

者从另一者起源似乎缺乏足够的证据
。

在一些

化石昆虫的成虫中
,

若区别其为全变态类或不

完全变态类往往是十分困难的
。

如化石 昆虫

以o s s e l尹功 de 。 和 e al o n e u or d e a
两个类群从翅和

外形看都和不完全变态类相似
,

因此 M a rt , on v

( 19 38 )认为这两个类群应和直翅类群接近 ;而

S ll a l飞〕V
叫 则认为这两个类群为全变态类

,

理由

是
,

复眼的大小和形状
,

丝状触角
,

翅上有毛
,

中
、

后胸小盾片的结构
,

足 的结构及腹部特征
,

如仅见 9 个腹节
、

腹末节和腹板形状和位置
、

一

节的尾须等
,

这些均与全变态类相似
。

eH nn ig

网认为
,

虽然这两个类群具有与直翅类相似的

宽的缘前脉域
,

但全变态类近祖也有此特征
,

只

是进化过程中失去了而已
。

这一现象在脉翅类

( N

~
p et ar) 中还存在

。

这说明
,

古昆虫中全变

态类和不完全变态类是十分相似的
。

全变态类的起源
,

目前 尚缺乏化石证据
。

陈世嚷图 认为蛹的起源是由外翅型转化成内

生的
,

这是符合昆虫 的翅与蛹 的起源历史的
。

在现存的不完全变态类的缨翅 目 (
r

n
l y s an 叩et m )

中
,

胚后发育形式与低等的鞘翅 目发育形式很

相似
,

缨翅 目最初的 2 龄若虫没有外生翅芽
,

但

足和 口器以及外部形态与成虫相似 ;但在 3 龄

时突然 出现了相当大的翅芽
,

能活动
,

但不取

食
,

在 4 龄期变成蛹
。

而鞘翅目低等类群在化

蛹前也出现翅垫的现象相当普遍
,

若将缨翅 目

3 龄期翅芽与鞘翅目蛹前翅垫相 比则缨翅目的

胚后发育与鞘翅目的胚后发育方式十分接近
,

只不过是幼龄期形态与成虫期分化程度之不

同
。

在不完全变态类中
,

同翅目 H O l l l o l〕t e ar 中的

粉虱科 ( lA e 界训」i d ae )和蚊总科 ( c oc co i击 a
)的胚

后发育也出现蛹期
。

从地质年代上看
,

出土 的

石炭纪昆虫化石均为蚌蟒目
、

蜻蜓 目及广义的

直翅类 ;而在二叠纪则出现了同翅 目
、

半翅 目
、

缨翅 目
、

毛翅目
、

长翅目
、

广翅目
、

鞘翅目
。

具蛹

的不完全变态类群 (缨翅 目和同翅目 )的出现与

完全变态类的出现在同一地质时代
,

这种同时

出现
,

并非是巧合
,

而恰恰是不完全变态类向全

变态类转化的时期
,

缨翅目及粉虱
、

蚊壳虫则是

这种转化过程的遗迹
,

而不是昆虫进化过程中

的次要事件
。

一个假说若要被证实
,

莫过于在一个地 区

挖掘到具有 地质年代 连续性 的化 石证据
。

K uz ne st k 盆地的化石的挖掘是至今古生物学上

最伟大的发现之一
。

在 uK nez skt 盆地挖掘了从

石炭纪到三叠纪的连续地质年代的化石 的昆

虫
。

上石炭纪时就已经出现了大量的古网翅

类
,

原直翅类
、

蜻蜓类及似
“

蜚镰
”

类的昆虫
,

无

同翅目
、

半翅目及完全变态类昆虫
。

二叠纪的

地层中
,

则没有
“

似蜚镰
”

类不完全变态类
,

而出

现了同翅目
、

长翅目和真正的鞘翅目
。

这一发

现证实了 s 城c he 囚 的
“

原始鞘翅目与似蜚镰类

有着密切联系
”

的假想
。

毫无疑问
,

完全变态的起源是与二叠纪 的

气候的变化有着密切关系
。

环境条件的改变
,

可以改变生物的内分泌系统的活动
。

昆虫发育

过程中脱皮与化蛹及龄态等各方面均受内分泌

的控制
。

石炭纪末
、

二叠纪初的气候变化
,

首先

改变了昆虫的内分泌活动
,

而导致了全变态 的

产生
。

这一推断基本上得到 了化石证据的证

明
。

石炭纪期
,

北半球气候湿暖
,

南半球气候寒

冷干旱
,

故北半球昆虫得到了迅速发展
,

而南半

球昆虫极少
。

在已挖掘到的下二叠纪的昆虫化

石中
,

绝大多数为北半球的
,

而南半球很少
。

至

上二叠纪
,

北半球出现了大量的全变态类
,

而南

半球在此期挖掘到的化石亦绝大多数为同翅 目

和低等全变态类 (长翅 目
、

脉翅 目和鞘翅目 )
。

南半球突然 出现了许多高等的不完全变态类和

全变态类
,

可能是北半球迁移而 至「33j
。

因此
,

认为全变态类起源 于上石炭纪南半球的理论
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( Go
n d w a n a lan )d 冈 是不足 以令人信服的

,

而很

可能是北半球的不完全变态类演化而来的
。

也

就是说
,

完全变态类起源于不完全变态
。

5 讨论

自 M a rt ) n vo 首次将有翅昆虫分成古翅类和

新翅类以来
,

这一观点为许多学者所接受
。

古

翅类包括现存的蚌蟒 目
、

蜻蜓 目及一些古生代

昆虫
。

毫无疑问
,

蚌蟒是现存昆虫中古老 的类

群之一
,

它具有许多原始的特征
,

但这些原始的

特征的存在
,

有些是长期适应水生相对稳定的

生活环境所保留的
。

M a j t y l l o v
在划分古翅类和

新翅类昆虫时
,

认为蚌蟒 目和蜻蜓 目与其它的

有翅昆虫在休息时翅的停放方式不同
,

前两者

休息时翅不折叠于背部之上
,

仅具飞翔功能 ;而

后者休息时翅折叠于背部之上
,

除了具飞翔功

能外
,

尚有保护功能
,

因此
,

前两者的翅停放方

式是古老的
。

但这种古老的停放方式可以是次

生的
。

从蜻蜓
、

蚌蟒
、

古网翅类等许多昆虫化石

来看
,

现代蚌蟒和蜻蜓翅不折叠于背部之上是

从翅折叠于背部之上 的方式发展而来的〔川
。

OR den t 和 cS l l m id t ( 19 6 3 )也认为如此 〔, , 〕。

而且

现存昆虫中
,

鳞翅 目的蝶类也是翅不折叠于腹

背之上
,

而蜻蜓 目中束翅亚 目则翅叠于腹背之

上
。

故 hS
v

~
i hc 认为翅折叠于背的方式是古

老的 [3 3 ]
。

从翅的运动方式上看
,

蚌蟒类翅的活动方

式和除蜻蜓外的所有现存有翅昆虫是一致的
,

即间接式
:
翅上举是由背部背腹肌或垂直肌收

缩完成 ;翅下降则是由背部作用相反 的背纵肌

的纵向收缩和背板抬高完成
。

翅侧突简单
,

但

基关节 (有些学者认为蚌蟒无真正的关节 )结构

却相当复杂
,

它包括从背板分化出来的单独的

骨片
、

侧板和翅脉
。

而蜻蜓的翅运动方式为直

接式
,

背纵肌相当不发达
,

甚至完全消失
,

翅突

向内弯曲
,

并把背腹肌分成两组
,

附于翅突侧的

一组成为降翅肌
,

而附于翅突中部的形成举翅

肌
,

翅基关节仅有两个大骨片
,

一支支撑着前缘

盘
,

另 一支支撑径 臀盘
。

因此
, r

l、1l l l l e rt ( 19 58
,

196 1 )和 nS 记9 1’as s
( l外 8 ) (据 浅nn ig

,

19 5 1 )将蜻

蜓分为一类
,

而将有翅 的其它 昆虫分为一类
)

但所谓的新翅类也并非全部为典型的间接 匕翔

型
。

s on d g l习 5 5

( 19 5 8) 指出
,

蜚镰类 (蜚镰目
、

蛙螂

目
、

等翅目等 )为中间类型
,

它们翅活动力
一

式位

于直 接式 于 间接式 之 间
。

irP gnl
e

( 19 57 ) 和

N ac iht 娜 l( 1% 8) 研究表明
,

鞘翅 目中也有起作

用的翅直肌
。

这说明昆虫 的进化是渐进式的
,

而非飞跃式的
,

这些中间类型的存在说明了昆

虫翅进化的连续性
。

在这一点上
,

蚌畴显然不

是原始的类型
。

认为蚌蟒原始的另一个证据是蚌蟒具有翅

胸节的气管式
。

据 场讨 ) e
(r 19 49 )认为

,

蟀蟒仅有

一条主气管
,

它来自足部的气管
,

它和翅气管是

同源的
。

在其它有翅类中
,

尚有第二后气管
,

它

是由足气管和下面的螺旋管结合而成
。

这一结

合气管在中间断开
,

形成两个单独翅气管
。

但

oF br es ( 194 3 )指出
,

翅后气管在蚌蟒 目中实际上

是存在的
,

虽 然很小
,

但总 可见的
。

而 oB ud
-

er ~ 则认为这是再次幼态持续现象囚
。

与蜻蜓相似的翅脉亦被认为是蚌蟒的原始

性的主要特征之一
。

诚然蚌蟒翅是原始类型之

一
。

但 K isr et sn en 认为这仅是形态上的相似
,

而

非本质的相同图
。

在现存的所谓
“

新翅类
”

中
,

亦存在这具闰脉现象
,

虽然闰脉数很少
。

故具

闰脉与否不能认为是原始的
。

在研究昆虫 系统发育中
,

过去 的许多学者

均偏重于古生物学及 比较形态学
,

而忽略了个

体发育的研究
。

诚然
,

古生物学和比较形态学

是研究生物系统发育的有效方法之一
,

但由于

生物所生活 的环境异同
,

往往会产生同源器官

和同形同功器官
,

这些性状往往在研究系统发

育时将人们引人迷宫
。

这也是引起系统学界争

议的原因之一
。

因为同一现象可以给予多种解

释
,

而发育学往往是解决争议的手段之一
。

在

研究昆虫系统发育时
,

首先要明确的是
:
具有原

始性状的昆虫其起源不一定早
,

而具有进化性

状昆虫其起源不一定晚
。

虽然这一点在许多情

况下是正确的
,

但生物进化绝不是一条直线
,

由

于环境变化可能会出现趋同及返古的现象
。

而

个体发育学则恰恰能避免这些不足
。
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据重演论
,

一类昆虫的系统发育进化过程
,

应该大体上在个体发育中反映出来
。

有翅昆虫

是由无翅类演化而来
,

翅是由体节侧背叶发展

而来
,

且为渐进的
,

翅关节为后来得到的
,

这些

理论在有翅昆虫个体发育中都得到证明
。

昆虫

从受精卵到成虫
,

经过原足期
、

多足期和寡足期

的理论也可以从各类昆虫的个体发育中反映出

来 (不完全变态类胚胎发育中也出现腹部附肢

遗迹 )
。

同样
,

昆虫的变态类型的出现次序也应

从个体发育中反映出来
。

有翅昆虫的三种变态

类型中
,

完全变态类最高级已无争议
,

而原变态

类和不完全变态类哪一类原始
,

三种变态类型

之间是怎样进化的一直无定论
。

显然昆虫的翅

是从陆地上得到的
,

从个体发育中看
:
不完全变

态从胚后发育中可看到昆虫翅的发育过程
,

而

却没有出现原变态的亚成虫阶段
:
原变态个体

发育过程中翅发生也是渐进的
,

这一点和不完

全变态类相同
,

但出现了不完全变态类所没有

的和完全变态类蛹相似的亚成虫 ;完全变态类

各龄幼虫体表无翅芽
,

和成虫完全不同
,

但解剖

学及胚胎学证实完全变态类昆虫在胚胎发育后

期就已经具有了成翅细胞 35[
,

洲
,

这是以后形成

成虫翅的潜在
“

翅芽
” ,

这和不完全变态类初孵

幼虫的翅芽细胞相同
,

并且出现了不完全变态

类所没有的蛹期
,

而无原变态类的亚成虫期
,

因

此
,

全变态类应起源于不完全变态类而非起源

于原变态类
。

完全变态类的翅细胞为何在幼虫

期不发育成翅
,

这和二叠纪的气候变化存在着

密切关系
。

二叠纪的恶劣气候导致了昆虫内分

泌系统的改变
,

造成了翅细胞的滞育
,

在蛹期经

过各类改变
,

解除了这种滞育因子后而发育成

翅
。

现代蚌蟒目是否为古蚌蜕类的直接后代
,

古蚌蟒类是否和现代蚌蟒目变态方式一致尚不

清楚
,

所发现的化石尚未证明这一点
。

古叠翅

类可能有亚成虫
,

但古叠翅类只是现代叠翅 目

的祖先
,

毕竟和现代叠翅类不同
。

除古叠翅类

可能有亚成虫外
,

陆生的昆虫尚未发现有亚成

虫
。

若陆生昆虫无亚成虫
,

那么亚成虫 的出现

是与水生环境有关
。

这种亚成虫的起源可能和

水生全变态类的原始蛹— 裸蛹相同
。

比较形

态学的研究表明
:
叠翅目和全变态类有着密切

关系圈
,

这恰好与古叠翅类具有亚成虫相吻

合
。

因此
,

亚成虫本质上和裸蛹是一致的
,

是比

裸蛹更原始的蛹
。

陈世嚷困 亦有类似的观点
。

若如此
,

那么蟀蟒的变态类型 出现应晚于不完

全变态起源
。

基于上述的讨论
,

若仍将原尾 目作为昆虫

的一个 目处理
,

昆虫纲的几种变态类型的进化

历史应如下图
:

完全变态类 H
o lo

m
e t a bol a

{ 原变态类 po m e t a b o la

. 产廿 产

匀尹

不完全变态类 H c m i me
t冲

。 h
- -

一
_ _ _ _

;

原始不完全变态类 orP he et or m et ab ol a

表变态李E p`m e `a b o , a

增节变态类 A n a
m

e tab
o la

图 3 昆虫纲的变态类型进化图

全变态类最高级
,

原变态类是不完全变态类向

完全变态类进化过程中的一个分支
,

其本质和

完全变态类基本一致
,

因此亦可将完全变态类

和原变态类通称为广义的完全变态类
。
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蚂蚁行为生态研究进展
`

贺达汉 长有德
(宁夏农学院农学系 永宁 7 501 05 )

蚂蚁行为包括筑巢
、

觅食
、

育幼
、

共生和组

织社会生活等社会性与非社会性行为
。

从研究

层次上可分为个体行为和群体行为
,

前者研究

蚂蚁个体行为特性
,

后者研究其社会组织特性
。

蚂蚁行为记载历史悠久
,

但直到本世纪 so 年代

计算机和数字照像机的相继问世
,

蚂蚁行为学

研究才获得了突破性进展
,

其研究内容在广度

和深度上都得到了很大的发展川
。

近年来
,

许

多昆虫学和生态学家更加注重蚂蚁行为对环境

因子生态反应的研究川
。

配合 自己 的研究工

作
,

作者对近年来国内外有关蚂蚁行为生态学

研究文献资料进行了搜集
、

整理和总结
。

现就

蚂蚁筑巢
、

觅食
、

育幼行为及其对环境因子反应

方面的研究进展作一简介
。

传递机制川
、

营巢行为调节机制图
、

蚁巢空间结

构和穴外堆土特征 [’
,

,」及巢穴位置选择等与环

境因子的关系 〔, 一 ’ 1等
。

这一领域一直是蚂蚁行

为研究的薄弱环节
,

一是野外蚁巢的筑巢过程

和空 间结构很难进行系统调查 ;二是蚁巢的三

维空 间结构增加了调查
、

数量描述和统计分析

的难度 0j[
。

近年来
,

利用细胸蚁属 坤 ot ht 。 种

类的特殊筑巢行为制作人工蚁巢使其研究取得

了较大发展
。

本属 种类群体蚁量少 ( < 500

头 )
,

1头蚁后
,

喜于在岩石缝隙中营建巢穴
,

以

岩石为周围巢壁
,

巢室只有 1个
。

利用这种特

性
,

Fm l l k s v[] 用两块载玻片相并
,

四周夹有硬纸

板
,

中空部分为蚁巢
,

制成人工蚁巢进行该蚁筑

巢行为的观察与分析
。

该方法的突出优点是其

1 筑巢行为

其研究主要涉及到筑巢过程中工蚁间信息

二 国家自然科学基金资助项 目
。

收稿日期
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一

肠
一

26
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