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提要  白垩纪缅甸琥珀昆虫化石研究是当前古昆虫学研究的热点之一。广腰亚目是膜翅目中的一个重要类群, 

其研究不仅为探讨膜翅目起源、早期演化、系统发育、不同地质时期古地理、古生态等方面提供重要的科学证

据, 而且可为陆地生态系统中的生物多样性研究提供重要材料。文中综述缅甸琥珀的研究简史及研究现状, 阐述

广腰亚目在印痕化石与缅甸琥珀中的特点、分布情况及该亚目在印痕化石与缅甸琥珀间的研究差异, 进而探讨

膜翅目广腰亚目化石当前研究现状、存在的问题及未来前景, 并期望广大研究者增加对缅甸琥珀广腰亚目类群

的关注和研究。 
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Abstract  The research of insect fossils in Cretaceous Burmese amber is one of the hotspots of current palaeoento-
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mology. Symphyta, as an important hymenopteran group, provides us not only the evidence-based researches in origin, 
early evolution, phylogeny, paleogeography and paleoecology in different geological periods, but also the crucial ma-
terials for understanding the biodiversity in terrestrial ecosystems. This paper reviews the history and current status in 
studying Burmese amber. The characteristics and distributions of Symphyta preserved as compressed fossils and in 
amber are described. We further discuss the problems, current situation and prospect of Symphyta and hope for more 
focus and research on Symphyta in Cretaceous amber from Myanmar. 
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1  前  言 

膜翅目(Hymenoptera)是昆虫纲中一个多样性

十分丰富的类群。普遍认为膜翅目是仅次于鞘翅目

和鳞翅目的第三大目, 该目类群分布广、数量庞大, 

目前已描述的现生膜翅目有 15 万余种, 估计高达

100 万种(Rasnitsyn et al., 1998; Grimaldi and Engel, 

2005; Peters et al., 2017)。最新研究发现, 膜翅目可

能是一更大的目, 其数量是鞘翅目的 2.5—3.0 倍

(Gaston, 2010; Stahlhut et al., 2013; Forbes et al., 

2018) 。膜翅目一般被分为并系的广腰亚目

(Symphyta)和单系的细腰亚目(Apocrita)两大类群, 

其中广腰亚目是膜翅目中相对古老的一个类群 , 

其数量相对较少, 形态结构也比较原始。但研究

广腰亚目化石不仅可以揭示膜翅目类群的起源、

早期演化、生活习性、系统发育及其生态环境等, 

而且可为研究不同地质时期古地理、古气候、地

球演变、生物进化等方面提供重要的科研证据。

膜翅目广腰亚目的研究已有 150 余年历史, 伴随

着缅甸琥珀生物群研究的不断探索和发展, 在近

20 年时间里 , 广腰亚目化石研究有了长足的进

展。本文就当前白垩纪缅甸琥珀膜翅目广腰亚目

昆虫的特点、研究现状、存在问题及未来展望加

以简要概述。 

2  缅甸琥珀的研究现状 

琥珀是植物树脂经过漫长的地质演化而形成

的有机物化石, 是极其重要和特殊的古生物资源

(Zhao et al., 2013; McCoy et al., 2018)。琥珀被科学

家称为自然的“时间胶囊”, 它精美地保存了远古

生物在地质历史中精彩的演化片段; 与印痕化石

保留的二维形态结构不同的是, 琥珀主要保存了

三维立体形态结构, 为古生物学研究提供了独一

无二的资源。目前, 世界上著名的琥珀产地主要分

布在欧洲波罗的海地区, 中美洲多米尼加共和国、

墨西哥, 大洋洲澳大利亚、新西兰, 亚洲中国、黎

巴嫩、日本及缅甸地区等。其中缅甸琥珀是世界上

最著名的白垩纪琥珀之一, 蕴藏着目前已知最丰

富的白垩纪生物群(Ross, 2019; Sokol, 2019)。 

缅甸琥珀生物群位于缅甸北部克钦邦密支那

到德乃一带的胡康河谷平原。关于缅甸琥珀的地质

年代, 之前一直存在不少争议(Cruickshank and Ko, 

2003; Shi et al., 2012), 早期许多研究者普遍认为缅

甸琥珀地质年代为新生代始新世(Chhibber, 1934)。

直到 1995 年, 俄罗斯科学院 Rasnitsyn 教授在大英

博物馆观察标本时, 注意到缅甸琥珀中保存有许

多白垩纪的昆虫类群(尤其是 Serphitidae 科和一些

已灭绝的 Sphecomyrminae 亚科的蚂蚁标本), 这为

确定缅甸琥珀的白垩纪地质年代奠定了基础

(Rasnitsyn and Ross, 2000; Zherikhin and Ross, 

2000; Grimaldi et al., 2002)。Grimaldi 等人基于晚

中生代不同地质时期的 21 个昆虫类群的研究结果

提出了一个推论, 即缅甸琥珀昆虫化石地质年代

属于白垩纪中期塞诺曼期 (Cenomanian)(Grimaldi 

et al., 2002)。而部分学者根据对孢粉、菊石和鞭毛

藻类化石等的研究, 推测缅甸琥珀地质年代可能

是早白垩世晚阿尔布期(Albian)(Cruickshank and 

Ko, 2003; Ross et al., 2010)。Shi 等(2012)通过对缅

甸琥珀上沉积物及岩屑中的锆石进行 U-Pb 定年研

究表明, 缅甸琥珀形成于白垩纪中期, 距今 98.79 

± 0.62 Ma。 

缅甸琥珀的研究最早开始于 1916 年命名的 3

个物种, 随着近 20 年来缅甸琥珀生物群的不断研

究和发展, 缅甸琥珀研究经历了由早期发展相对 
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缓慢到现在飞速发展的阶段, 被描述和命名的物

种由 1920 年的 42 个增加到 2018 年的 1192 个, 其

中仅 2018 年命名和描述的物种就高达 320 余种

(Cockerell, 1916, 1920; Rasnitsyn et al., 2017; 

Zhang et al., 2018a; Rasnitsyn and Öhm-Kühnle, 

2019; Ross, 2019)。 

缅甸琥珀生物群显现出丰富的生物多样性 , 

保存有大量的脊椎与无脊椎动物及植物化石。中国

科学院南京地质古生物研究所王博等团队经过五

年的系统调查, 研究发现在缅甸琥珀中保存有昆

虫纲(广义)和蛛形纲的几乎所有目级分类单元的

类群, 此外还发现了大量腹足纲、有瓜类(栉蚕)、

甲壳纲、唇足纲、多足纲、两栖纲、爬行纲、鸟纲

代表以及大量的苔藓植物、蕨类植物、裸子植物和

被子植物类群。总体来说, 在缅甸琥珀生物群中, 

无论是数量还是在多样性上, 昆虫无疑都是最丰

富的类群, 其中双翅目、膜翅目及半翅目是多样性

最高的类群。目前, 缅甸琥珀生物群已经成为当前

古生物学尤其是古昆虫学的研究热点。缅甸琥珀昆

虫研究对了解中生代昆虫各类群的起源和早期演

化、分类系统学、古生态学和古地理学等方面具有

十分重要的意义; 同时, 缅甸琥珀昆虫研究将对

探讨昆虫与昆虫、昆虫与植物、昆虫与脊椎动物等

生物间的生态关系以及古生态系统重建等方面提

供新线索和新见解。 

3  广腰亚目昆虫化石研究现状 

3. 1  国内外广腰亚目昆虫印痕化石研究现状 

广腰亚目昆虫在膜翅目起源及早期演化过程

中起着极其重要的作用, 自 19 世纪中期至今该类

群已有 150 余年的研究历史(Rasnitsyn, 1969, 1980; 

Zhang and Rasnitsyn, 2004; Gao and Ren, 2008; 

Zhang et al., 2018b, 2018c; Zheng et al., 2019)。广腰

亚目昆虫化石分布范围广, 自三叠纪至新近纪不同

地质时期均有研究报道: Rasnitsyn 研究发现三叠纪

地层中Xyelidae化石的翅脉结构及触角形态表现出

了很多原始特征, 并认为该科为膜翅目的祖先类群

(Rasnitsyn, 1969, 1980); 侏罗纪是广腰亚目繁盛的

的一个重要时期, 如 Xyelydidae, Praesiricidae, Sep-

ulcidae, Anaxyelidae, Siricidae, Protosiricidae, Xye-

lotomidae 和 Orussidae 等类群在该时期开始出现; 

而到白垩纪几乎所有的广腰亚目类群都已经出现, 

并且其数量及多样性达到了巅峰时期; 但到新生代, 

广腰亚目昆虫数量急剧下降(Zhang and Rasnitsyn, 

2004; Rasnitsyn, 2006)。 

到目前为止, 全世界已发表的广腰亚目昆虫

化石有 18 科, 208 属, 384 种。研究发现, 世界范围

内, 中生代不同地质时期地层中广腰亚目昆虫化

石数量不同(图 1-A), 其中侏罗纪地层广腰亚目数

量最多, 占 50%; 其次是白垩纪地层, 占 40%。在

我国 ,  广腰亚目昆虫化石的研究时间相对较短 , 

自 1975 年洪友崇基于产自河北围场下白垩统九佛

堂组的一种昆虫化石材料 Sinosirex gigantea Hong, 

1975 建立了一新科 Sinosiricidae, 为我国膜翅目广

腰亚目昆虫化石的研究拉开了序幕 (洪友崇 , 

1975)。在短短不到 50 年的研究历程中, 我国目前

已报道的膜翅目广腰亚目共 13 科、67 属、92 种, 其

产地主要集中在辽宁北票、凌源、内蒙古宁城、

多伦、河北承德、山东临朐、莱阳等地区。我国 

 

图 1  中生代不同地质年代广腰亚目昆虫化石数量对比 

Fig. 1  Comparison of the number of Symphytans in different  
geological ages of the Mesozoic. 

A. 世界范围广腰亚目昆虫化石数量情况; B. 我国 

广腰亚目昆虫化石数量情况。 

A. comparison in the world; B. comparison in China. 
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不同地质时期发现的广腰亚目数量不同, 其具体

分布情况如图 1-B 所示, 白垩纪地层中发现的广

腰亚目数量最多 , 占 62%; 其次是侏罗纪地层 , 

占 38%。 

 

3. 2  缅甸琥珀中广腰亚目昆虫化石研究现状 

膜翅目是缅甸琥珀中最为常见的类群之一。

Rasnitsyn 和 Ross 两人早在 2000 年对保存于英国大

英博物馆的缅甸琥珀样本进行分类研究, 结果表明, 

除了鞘翅目和双翅目之外, 膜翅目是其样本数量最

多的类群, 占昆虫所有类群的 12% (Rasnitsyn and 

Ross, 2000)。2018 年, 张琦等人基于保存于中国科

学院南京地质古生物研究所的 1775 块膜翅目缅甸

琥珀样本, 研究发现标本可归属为 47 科, 其中 3 科

(Myanmarinidae, Peleserphidae, Burmusculidae)为新

科 ; 8 科 (Stephanidae, Megaspilidae, Trigonalidae?, 

Mymaridae, Falsifomicidae, Crabronidae, Rhopaloso-

matidae, Tiphiidae)为新纪录科; 两科(Praeaulacidae, 

Radiophronidae)的生存年代被证明至少可延续到白

垩纪中期(Zhang et al., 2018a, 2018b, 2018c)。由此可

见, 缅甸琥珀中蕴藏着大量且多样性极其丰富的昆

虫生物群, 但这些生物类群很多研究程度非常低, 

有待进一步研究。 

迄今为止, 缅甸琥珀中已报道的膜翅目类群

有 50 科 95 属 130 种(Melo and Lucena, 2019; Ras-

nitsyn et al., 2019; Ross, 2019), 其中广腰亚目仅有

2 科 2 属 2 种(Engel et al., 2016; Zheng et al., 2019)。

缅甸琥珀中膜翅目数量巨大, 但关于广腰亚目的

研究报道却非常稀少, 且跟同时期岩石所含标本

数量相比存在严重不符现象。大量研究表明, 缅甸

琥珀中广腰亚目研究对探讨早期膜翅目起源及其

演化具有极其重要的意义, 如 2016 年, Engel 和

Huang 报道了一新科 Syspastoxyelidae, 该科包含一

属一种 Syspastoxyela rhaphidia Engel and Huang, 

2016 (Engel et al., 2016); 2019 年 Zheng 等人报道了

该科的另一新属种 Striaexyela longicornis Zheng et 

al., 2019 (Zheng et al., 2019), 该 研 究 表 明

Syspastoxyelidae 类群非常原始, 可能是整个膜翅

目的姊妹类群。除此之外, Syspastoxyelidae 类群的

发现及研究, 为探讨早期膜翅目触角结构特别是

第一鞭节的演化过程提供了直接证据: 如图 2 所

示, 在早期膜翅目长节叶蜂类群中, 触角第一鞭

节由极度延长(图 2-A)逐渐过渡到第一鞭节呈现出

许多亚小节(图 2-B, 3-C, 3-D), 再到各亚小节完全

分离成各独立小节, 最后变成昆虫常见触角形态

(图 2-E); 该研究结果进一步佐证了触角第一鞭节

的演化假说 —— 即由长到逐渐缩短的过程

(Rasnitsyn, 1996; Rasnitsyn et al., 2006; Wang et 

al., 2013)。缅甸琥珀中广腰亚目 Syspastoxyelidae

类群的发现, 不仅为探讨膜翅目的起源及其早期

演化提供了重要依据, 而且为分析膜翅目演化过

程中其形态结构及其功能变化开拓了新的视野。

因此, 缅甸琥珀中广腰亚目昆虫化石研究尚存很

大空间。 

 

图 2  低等膜翅目类群触角变化趋势示意图 

Fig. 2  Various antennae types in lower Hymenoptera. 

A. Angaridyela vitimica Rasnitsyn, 1967, 长节叶蜂科(Xyelidae)(Rasnitsyn, 

1967, fig. 6); B. Striaexyela longus Zheng et al., 2019, 收缩长节叶蜂科

(Syspstoxyelidae)(Zheng et al., 2019 , fig. 2); C. Cephalcia fasciipennis 

Cresson, 1880, 扁叶蜂科(Pamphiliidae)(Eidt, 1969, fig. 30); D. Caenolyda 

reticulata Linnaeus, 1758, 扁叶蜂科(Pamphiliidae)(Taeger et al., 2010, fig. 

2); E. Microryssus minus Rasnitsyn, 1968, 古 尾 蜂 科

(Paroryssidae)(Rasnitsyn, 1968, fig. 33)。 

4  存在问题及未来发展趋势 

4. 1  存在问题 

目前缅甸地区广腰亚目昆虫化石研究存在的

主要问题是研究程度低, 相比之下, 细腰亚目的
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研究程度则较高。因此, 有必要加强对广腰亚目

化石的研究。其次, 国内外广腰亚目昆虫化石分

类学研究上常存在一些问题, 主要表现在以下几

个方面:  

1) 同物异名的存在, 如 1975 年洪友崇基于河

北围场一块标本 Sinosirex gigantea Hong, 1975 建

立了新科 Sinosiricidae, 但 1990 年 Darling 和

Sharkey 研究认为 Sinosiricidae 为 Siricidae 的异名

(洪友崇, 1975; Darling and Sharkey, 1990); 此外, 

2004 年 Nel 研究表明 Acantholyda grangeoni Riou, 

1999 为现生种 A. erythrocephala 的同物异名(Nel, 

2004)。 

2) 描述跟插图不符或样本照片缺少等 , 如

Sinanxyela Hong, 1982 被归入 Anaxyelidae, 但根据

原文插图(洪友崇, 1982, 176 页, 图 154), Sinanxyela 

dorunensis Hong, 1982 的前翅 Rs 脉亚垂直于 R 脉、

翅室 1mcu 非常大等, 这些特征明显与 Anaxyelidae

不符, 故不能将其归为 Anaxyelidae; 其次, Proten-

thredo suni Hong, 1982 发表时模式标本仅有胸部、

后足和翅的插图而未图示标本的完整照片, 因而

给之后的分类学研究带来很大困难。 

3) 分类位置不准确, 如 Mesolyda Hong, 1983

被建立者归属为 Pamphiliidae, 但是该属一些特征

明显与 Pamphiliidae 科特征不符, 且原文图版不清

晰、描述与图明显不一致, 故很难判定其准确的分

类位置。 

4) 分类位置的确定, 如 1968 年 Rasnitsyn 基

于一块翅脉扭曲变形、腹部背板错位及产卵器保存

极差的标本建立了 Praesirex hirtus Rasnitsyn, 1968, 

而 1983 年, Rasnitsyn 在重新检视该标本并修正之

前的错误后, 将原树蜂亚科 Praesiricinae 从树蜂总

科 Siricoidea 转移到扁叶峰总科 Pamphilioidea 中, 

并将其提升到科级水平, 即原树蜂科 Praesiricidae 

(Rasnitsyn, 1968, 1983)。 

综上所述, 由于标本保存不佳、标本数量少及

研究方法与手段过于传统等因素, 广腰亚目分类

学研究尚存在一些问题。而缅甸琥珀中的昆虫标本

作为新的研究材料, 其内含物三维立体保存, 且

形态结构特征更清晰可见, 可有效克服因外部形

态结构缺失或变形导致的误判等问题。 

4. 2  未来发展趋势 

随着缅甸琥珀标本材料研究的不断深入 , 

古昆虫特别是膜翅目化石研究将不仅仅局限于

传统的形态结构描述及系统分类确定 , 而是逐

渐由宏观转为微观、由外部形态结构转为内部超

微结构及行为学和功能学等研究 , 其具体方面

简述如下:  

1) 新技术和新方法的应用 

目前, 同步辐射成像技术、显微 CT 断层扫描

技术、激光共聚焦显微技术等已日渐成为古昆虫学

研究领域中重要的手段之一。这些新技术和新方法, 

无论是从化石标本轮廓形态成像、内部结构成像, 

还是到三维结构重建方面都远远超越传统光学显

微手段; 它们不仅可以提供高分辨率的内部形态

结构及超微结构, 如准确的体积、空间分布、方向

和大小等, 而且能有效降低因信息缺失而导致的

多解或误判, 同时还可以提供生物埋藏学及成岩

过程等信息。 

2) 昆虫行为学及功能学研究 

缅甸琥珀昆虫标本多为三维立体保存, 不仅

可以基于外部形态结构进行昆虫形态描述和系统

分类, 而且可以探讨昆虫与昆虫、昆虫与植物及其

他生物间的行为关系及形态功能等。如 2018 年, 

Badano 等人基于缅甸琥珀中发现的脉翅目蚁蛉亚

目幼虫标本, 对其关键的行为学特征和形态学特

征的相关性进行了深入分析, 揭示了蛉类幼虫的

伪装、掘穴行为以及相关捕食行为的演化历史

(Badano et al., 2018); 同年, 刘青等人依据缅甸琥

珀中保存的 25 个脉翅目蝶蛉类标本, 对该类群的

传粉行为、化学通讯行为及伪装行为进行了探究, 

研究结果为重建中生代传粉昆虫与植物的生态关

系提供了新观点(Liu et al., 2018)。 

3) 生物学及生态学研究 

缅甸琥珀中膜翅目标本数量多、分异度高 , 

若增加对这些标本的研究 , 不仅可以发现一些

新的组成类群, 弥补之前的空白, 还可极大地丰

富膜翅目化石的生物多样性 , 从而加深对膜翅

目的分类、起源和演化等问题的认识, 以期为研

究膜翅目的系统发育关系、古地理和古生态意义

提供帮助。除此之外, 琥珀因其特异的埋藏条件, 
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除能保存印痕化石标本的完整性外 , 还可以特

异保存很多难以通过普通成岩埋藏成为化石的

生物结构, 如飞行肌肉、头部肌肉、消化器官、

生殖器官等 ; 通过对琥珀内含物生物结构的解

读与三维重建 , 将化石和现生类群的内部和外

部结构进行形态对比 , 从外部形态结构到生物

学习性、生态环境甚至形态功能等方面提取线索, 

可为重建系统发育关系 , 探讨生物进化及古生

态系统推测提供依据。 

 

致谢  评审专家提出宝贵修改意见, 特此致谢。 
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