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摘要： 本文概述了现生襀翅目稚虫的食性， 其通常分为腐食 －植食性、 肉食性和杂食性； 食性不同， 其口器结构

差异明显。 古生物学家根据化石保存的口器结构， 利用将今论古、 形态功能分析等手段推测襀翅目化石稚虫的食

性有腐食 －植食性、 刮食性、 肉食性， 以及因化石保存等因素导致的食性不确定。 此外， 选取热河昆虫群中襀翅

目昆虫的优势种类 Ｐｅｒｌｉｄａｅ 的一代表化石稚虫， 对其保存的口器形态及其食性的关系进行了分析， 推断其食性为

捕食性。
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襀翅目昆虫， 俗称石蝇、 襀翅虫， 是昆虫纲

的一类水生昆虫。 成虫陆生， 多生活于水边的石

头、 枯枝、 草丛、 灌木或较高大树木的树枝上，
多数不取食， 少数种类危害农作物及果树； 卵和

稚虫水生， 形态多样， 食性因种类不同而具有很

大差异。 此外， 襀翅目昆虫生境适应范围狭窄，
不同种类对水质条件及周边植被状况要求不同，

具有其独特的小生境， 特别是稚虫对水质污染反

映敏感， 常用于水质监测， 是国际流行的 ＥＰＴ
（Ｅｐｈｅｍｅｒｏｐｔｅｒａ － 蜉蝣目、 Ｐｌｅｃｏｐｔｅｒａ － 襀翅目、
Ｔｒｉｃｈｏｐｔｅｒａ －毛翅目） 水质生物监测的三大水生昆

虫之一 （Ｄｕ， １９９９）。
化石记录表明襀翅目昆虫在地球上至少存活

了约 ３. ２ 亿年之久， 在漫长的地质历史中， 留下了
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珍贵的化石资源 （ Ｂéｔｈｏｕｘ， ２０１１）。 特别是近些

年， 辽西早白垩世义县组地层中发现许多近原地

埋藏的襀翅目稚虫化石， 形态多样， 保存完好，
为古生态学研究提供了很好的材料。 本文着重襀

翅目稚虫化石形态、 口器结构， 及其食性的分析，
结合现生襀翅目稚虫形态、 生物学等特征， 以及

前人对襀翅目稚虫化石研究的成果， 对辽西白垩

世义县组地层中的襀翅目稚虫化石食性做了综合

分析， 为该地区的古生态学研究提供有价值的

信息。

１　 襀翅目现生稚虫的食性

现生襀翅目昆虫 （特别是稚虫） 食性多样，
是水生生态系统中一个重要成员， 在水生生态系

统平衡和水体净化上具有一定的作用。 植食性稚

虫取食水中植物碎片、 藻类和苔藓等， 扮演着水

中清道夫的角色； 同时也被其它肉食性水生昆虫

所取食， 或者成为鱼类、 小龙虾等水生动物的食

料， 是渔业养殖的重要食料来源。 肉食性稚虫则

捕食蜉蝣稚虫、 蚊蝇幼虫、 鱼卵和其它水生小型

动物， 对渔业养殖同样具有一定的影响。 腐食 －
植 食 性 （ Ｄｅｔｒｉｔｉｖｏｒｏｕｓ⁃ｈｅｒｂｉｖｏｒｏｕｓ ）、 肉 食 性

（Ｃａｒｎｉｖｏｒｏｕｓ） 以及食性复杂难以确定或称之为杂

食性 （Ｏｍｎｉｖｏｒｅｓ）， 是目前襀翅目现生稚虫食性的

大致情况。 此外， 有些种类的稚虫还会因发育阶

段不同而食性不同， 低龄稚虫不论肉食性、 腐

食 －植食性的种类均以细小的碎屑物为食 （Ｄｕ，
１９９９； Ｔｉｅｒｎｏ ｄｅ Ｆｉｇｕｅｒｏａ ａｎｄ Ｌóｐｅｚ⁃Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ，
２０１９）。

石蝇稚虫的食性与它们的口器外部形态特征

密切相关， 虽然同为咀嚼式口器， 但食性不同，
口器构造差异明显， 尤其是上颚和下唇的结构。
通常来说， 肉食性种类上颚顶端具多个尖齿， 磨

区不明显， 中唇舌退化， 侧唇舌发达， 如北襀亚

目原颚组 Ｓｙｓｔｅｌｌｏｇｎａｔｈａ 的大多数类群 （图 １⁃Ａ，
Ｃ）。 腐食 －植食性种类的口器上颚顶端具多个钝

齿， 磨区发达， 中唇舌和侧唇舌近等长， 指状，
如北襀亚目 Ａｒｃｔｏｐｅｒｌａｒｉａ 真颚组 Ｅｕｈｏｌｏｇｎａｔｈａ 和南

襀亚目 Ａｎｔａｒｃｔｏｐｅｒｌａｒｉａ 的大多数种类 （图 １⁃Ｄ， Ｆ）
（Ｄｕ， １９９９； Ｏｌｉｆｉｅｒｓ， ２００４）。

图 １　 现生襀翅目昆虫的口器结构

Ｆｉｇ. １　 Ｍｏｕｔｈｐａｒｔｓ ａｓｐｅｃｔ ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｖｉｎｇ Ｐｌｅｃｏｐｔｅｒａ
注： Ａ， 右上颚 （Ｋｅｍｐｎｙｉａ ｓｐ. ）； Ｂ， 下唇 （Ｋｅｍｐｎｙｉａ
ｓｐ. ）； Ｃ， 右 下 颚 （ Ｋｅｍｐｎｙｉａ ｓｐ. ）； Ｄ， 右 上 颚

（Ｇｒｉｐｏｐｔｅｒｙｘ ｓｐ. ）； Ｅ， 下唇 （Ｇｒｉｐｏｐｔｅｒｙｘ ｓｐ. ）； Ｆ， 右下

颚 （ Ｇｕａｒａｎｙｐｅｒｌａ ｓｐ. ） （ 引 自 Ｏｌｉｆｉｅｒｓ ｅｔ ａｌ. ， ２００４ ）。
Ｎｏｔｅ： Ａ， Ｒｉｇｈｔ ｍａｎｄｉｂｌｅ （ Ｋｅｍｐｎｙｉａ ｓｐ. ）； Ｂ， Ｌａｂｉｕｍ
（Ｋｅｍｐｎｙｉａ ｓｐ. ）； Ｃ， Ｒｉｇｈｔ ｍａｘｉｌｌａ （ Ｋｅｍｐｎｙｉａ ｓｐ. ）；
Ｄ， Ｒｉｇｈｔ ｍａｎｄｉｂｌｅ （ Ｇｒｉｐｏｐｔｅｒｙｘ ｓｐ. ）； Ｅ， Ｌａｂｉｕｍ
（Ｇｒｉｐｏｐｔｅｒｙｘ ｓｐ. ）； Ｆ， Ｒｉｇｈｔ ｍａｘｉｌｌａ （Ｇｕａｒａｎｙｐｅｒｌａ ｓｐ. ）
（Ｏｌｉｆｉｅｒｓ ｅｔ ａｌ. ， ２００４）．

２　 襀翅目化石稚虫的食性

现生襀翅目昆虫通过饲养、 观察以及肠道内

存物分析可知其食性， 但这些方法在化石种类的

食性研究上不实用， 由于化石保存的局限性， 肠

道内存物很少保存， 无法准确分析其食性。 目前，
仅 Ｓｉｎｉｔｓｈｅｎｋｏｖａ 记载过蒙古地区早白垩世地层中发

现带襀科的一种石蝇成虫 Ｇｕｒｖａｎｏｐｔｅｒｙｘ ｅｆｆｅｔａ 化石，
其肠道内存物清晰可见， 但不定形， 推测其以液

体食物为食 （Ｓｉｎｉｔｓｈｅｎｋｏｖａ， １９８６）。
昆虫口器的形态结构影响其取食模式及其消

化的食物类型， 能很好地反映其取食机制。 作为

昆虫的取食器官， 口器在长期的进化过程中因食

性和取食方式的不同， 而形成多种多样的口器类

型， 并且口器结构在不同类群中往往是独特的，
口器的形态学研究可为昆虫的食性分析提供依据

（Ｋｒｅｎｎ， ２００７； 金丽， ２０１２）。 目前， 作为高度整合

的取食功能单元， 国内外学者已经开展了不同类

群的口器形态及其功能的广泛研究 （ Ｇｅ ｅｔ ａｌ. ，
２００４； Ｓｍｉｔｈ ａｎｄ Ｃａｐｉｎｅｒａ， ２００５）。

４６４１
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襀翅目稚虫的食性与其口器特征密切相关，
并且口器部分结构骨化程度高， 可以保存形成化

石， 因此， 石蝇化石稚虫的食性可以根据口器结

构及其分类位置间接分析获得。 通过观察石蝇化

石中保留的口器结构特征， 及参照亲缘关系密切

的现生石蝇稚虫的口器形态及食性， 分析地史时

期石蝇稚虫食性的研究方法是比较可行的。 俄罗

斯古生物学家 Ｓｉｎｉｔｓｈｅｎｋｏｖａ 曾根据这一方法分析襀

翅目部分化石种类的食性， 将襀翅目化石种类的

食性分为腐食 － 植食性、 刮食性、 肉食性以及食

性特征不确定 ４ 类， 腐食 － 植食性又细分为粗糙

型和细小型 ２ 种； 她认为襀翅目 Ｐｅｒｌｏｍｏｒｐｈａ 的大

部分化石类群为肉食性， Ｇｒｉｐｏｐｔｅｒｙｇｏｍｏｒｐｈａ 和

Ｎｅｍｏｕｒｉｎａ 的大多数化石种类则是腐食 － 植食性，
低龄稚虫无论是腐食 － 植食性还是捕食性的均取

食于 植 物 细 小 的 碎 屑 （ Ｓｉｎｉｔｓｈｅｎｋｏｖａ， １９８７；
１９９７）。
２. １　 腐食 －植食性

腐食 － 植食性是石蝇稚虫化石的主要食性，
取食死亡和不同程度腐烂的植物组织， 较少吃新

鲜植物， 故称之为腐食 － 植食性， 这种食性的稚

虫化石通常保存了坚硬的上颚， 且轮廓清晰， 甚

至有些稚虫的身体结构保存模糊， 但上颚、 上唇

和下唇须清晰可见， 这些结构均是腐食 － 植食性

口器的典型特征。 Ｓｉｎｉｔｓｈｅｎｋｏｖａ 将这种石蝇口器比

作碎屑机， 体大型的稚虫， 其口器似大型碎屑机，
撕 碎 全 叶 或 大 片 植 物 叶 片， 如 灭 绝 的

Ｓｉｂｅｒｉｏｐｅｒｌｉｄａｅ 的一些种类， Ｓｉｂｅｒｉｏｐｅｒｌａ ｌａｃｕｎｏｓｅ 的

上颚结构与现生食较硬的、 粗糙植物碎片的

Ａｕｓｔｒｏｐｅｒｌｉｄａｅ 和 Ｐｔｅｒｏｎａｒｃｙｉｄａｅ 相似， 但其上颚具

更发达的研磨构造， 上颚顶端内弯且坚硬， 具短

而钝的牙齿 （图 ２ － Ａ）， 推测其可能取食一些特

别坚硬的植物， 如轮藻的钙质组织； 体小型的稚

虫， 其口器似小型碎屑机， 磨食小的薄的叶片，
如 灭 绝 的 Ｐａｌａｅｏｎｅｍｏｕｒｉｄａｅ、 Ｂａｌｅｙｏｐｔｅｒｙｇｉｄａｅ、
Ｍｅｓｏｌｅｕｃｔｒｉｄａｅ 和 Ｐｅｒｌａｒｉｏｐｓｅｉｄａｅ 的 一 些 种 类，
Ｍｅｓｏｌｅｕｃｔｒａ ｇｒａｃｉｌｉｓ 上颚结构较传统 （图 ２ － Ｂ）， 推

测其可能取食蕨类植物或裸子植物叶片。
２. ２　 刮食性

这一食性实际上可归属于上一种食性， 刮食

固 着 于 植 物 或 石 头 上 的 藻 类 等， 如 现 生

Ｔａｅｎｉｏｐｔｅｒｙｇｉｄａｅ 的 Ｂｒａｃｈｙｐｔｅｒａ。 Ｓｉｎｉｔｓｈｅｎｋｏｖａ 将这

一食性单独提出， 并推测德国上新世地层中发现

的 Ｂ. ｓｃｈｍｉｄｔｉ 的食性为这一类型。 此外， 灭绝种

类 Ｓｐｉｎｏｐｅｒｌａ ｓｐｉｎｏｓｅ 的食性也可能是这种食性。

图 ２　 不同襀翅目化石昆虫的部分口器结构

Ｆｉｇ. ２　 Ｐａｒｔ ｍｏｕｔｈｐａｒｔｓ ａｓｐｅｃｔ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｓｓｉｌ Ｐｌｅｃｏｐｔｅｒａ
注： Ａ， 上颚 （Ｓｉｂｅｒｉｏｐｅｒｌａ ｌａｃｕｎｏｓｅ）， 比例尺 ＝ １ ｍｍ； Ｂ， 上颚 （Ｍｅｓｏｌｅｕｃｔｒａ ｇｒａｃｉｌｉｓ）， 比例尺 ＝ １ ｍｍ； Ｃ， 上

颚 （Ｄｅｒａｎｃｈｅｐｅｒｌａ ｃｏｌｌａｒｉｓ）， 比例尺 ＝ ０. ５ ｍｍ； Ｄ， 下颚 （ Ｔｒｉａｎｇｕｌｉｐｅｒｌａ ｑｕａｓｓａ）； 比例尺 ＝ １ ｍｍ （引自

Ｓｉｎｉｔｓｈｅｎｋｏｖａ， １９８２； １９８３， １９９０）。 Ｎｏｔｅ： Ａ， Ｍａｎｄｉｂｌｅ （ Ｓｉｂｅｒｉｏｐｅｒｌａ ｌａｃｕｎｏｓｅ）， ｓｃａｌｅｓ ＝ １ ｍｍ； Ｂ， Ｍａｎｄｉｂｌｅ
（Ｍｅｓｏｌｅｕｃｔｒａ ｇｒａｃｉｌｉｓ）， ｓｃａｌｅｓ ＝ １ ｍｍ； Ｃ， Ｍａｎｄｉｂｌｅ （ Ｄｅｒａｎｃｈｅｐｅｒｌａ ｃｏｌｌａｒｉｓ）， ｓｃａｌｅｓ ＝ ０. ５ ｍｍ； Ｄ， Ｍａｘｉｌｌａ
（Ｔｒｉａｎｇｕｌｉｐｅｒｌａ ｑｕａｓｓａ）， ｓｃａｌｅｓ ＝ １ ｍｍ （Ｓｉｎｉｔｓｈｅｎｋｏｖａ， １９８２； １９８３； １９９０）．

２. ３　 肉食性

肉食性石蝇稚虫的口器与前两种食性的稚虫

口器不同， 其上颚较狭长， 骨化程度低， 端部具

锋利的齿， 下颚具锋利的长齿， 及细长的下颚须。
目前发现的捕食性石蝇稚虫化石多集中在灭绝科

Ｐｌａｔｙｐｅｒｌｉｄａｅ、 Ｔｓｈｅｋａｒｄｏｐｅｒｌｉｄａｅ 和 灭 绝 属

Ｔｒｉａｎｇｕｌｉｐｅｒｌａ， 以及现生科 Ｐｅｒｌｏｄｉｄａｅ 的灭绝属

Ｄｅｒａｎｃｈｅｐｅｒｌａ。 Ｓｉｎｉｔｓｈｅｎｋｏｖａ 根据化石保存的口器

特征， 推 测 灭 绝 属 Ｐｌａｔｙｐｅｒｌａ、 Ｔｒｉａｎｇｕｌｉｐｅｒｌａ 和

Ｄｅｒａｎｃｈｅｐｅｒｌａ 的稚虫食性为肉食性， 上颚狭长， 顶

端具锋利的尖齿 （图 ２ － Ｃ）； 下颚也保存有锋利

的长齿 （图 ２ － Ｄ）。 此外， Ｐｌａｔｙｐｅｒｌａ 稚虫上颚保

存多不完整， 轮廓不清晰， 有压痕， 表明其骨化

程度弱； 并且在稚虫化石 Ｐ. ｐｌａｔｙｐｏｄａ 肠道内容物
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中未发现植物表皮碎片， 其内容物为暗色致密物

质和非结构化的碎片， 极有可能是与 Ｐｌａｔｙｐｅｒｌａ 稚

虫一起生活的蜉蝣稚虫， 推测 Ｐｌａｔｙｐｅｒｌａ 主要食物

是弱小的蜉蝣稚虫和其它水生稚虫。 Ｔｒｉａｎｇｕｌｉｐｅｒｌａ
稚虫则有可能在水中捕食双翅目水生昆虫的幼虫。
此外， Ｓｒｏｋａ 等描述了缅甸北部克钦邦琥珀中

Ｐｅｒｌｉｄａｅ 的一个稚虫种类 Ｅｌｅｃｔｒｏｎｅｕｒｉａ ｒｏｎｗｏｏｄｉ， 其

生存时代为白垩纪中期 （Ｓｒｏｋａ ｅｔ ａｌ. ， ２０１８）， 这

一琥珀石蝇稚虫保存了明显的肉食性口器特征：
右上颚端部保留了 ４ 个圆形的齿， 左下颚的外颚

叶狭窄， 微短于内颚叶， 内鄂叶具 ２ 个长的尖齿。
２. ４　 未知食性

由于保存条件的限制， 许多石蝇稚虫化石存

在保存不完整、 信息残缺等问题。 那些未保存口

器的石蝇稚虫化石的食性是难以推测的， 故食性

未知。 此外， 有些保存口器的稚虫化石， 其口器

特征处于中间过渡状态， 不明显接近于腐食 － 植

食性口器或肉食性口器， 如灭绝科 Ｐａｌａｅｏｐｅｒｌｉｄａｅ
和 Ｐｅｒｌｏｐｓｅｉｄａｅ 中的一些化石稚虫， 这类化石种类

的食性同样难以确定。

３　 早白垩世义县组襀翅目化石稚虫
的口器及其食性分析

　 　 近年来， 辽西北票早白垩世义县组地层中发

现许多保存较好的石蝇稚虫化石和及少量的成虫

化石。 成虫化石， 口器退化， 很难保存， 其它外

部形态特征鉴定隶属于现生科级阶元 Ｐｅｒｌｉｄａｅ、
Ｔａｅｎｉｏｐｔｅｒｙｇｉｄａ 和 Ｎｅｍｏｕｒｉｄａｅ （ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ. ， ２００７；
Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ. ， ２００８）； 稚虫化石则分类特征保存较少，
初 步 鉴 定 隶 属 于 灭 绝 科 Ｍｅｓｏｌｅｕｃｔｒｉｄａｅ 和

Ｐｌａｔｙｐｅｒｌｉｄａｅ， 以及现生科 Ｐｅｒｌｉｄａｅ、 Ｔａｅｎｉｏｐｔｅｒｙｇｉｄａｅ
和 Ｎｅｍｏｕｒｉｄａｅ， 其中 Ｐｅｒｌｉｄａｅ 稚虫化石发现众多，
其身体粗壮， 硬体部分骨化程度相对发达， 少数

标本保存下来部分口器结构。
本文研究的化石材料为 Ｐｅｒｌｉｄａｅ 一稚虫样本

（图 ３⁃Ａ）， 正负版保存， ＰＭＯＬ⁃ＡＩ００９１０ＡＢ， 体长

（不包括触角和尾须） 约 ２３ ｍｍ， 其头部、 前胸和

腹部具 Ｐｅｒｌｉｄａｅ 典型的斑纹特征， 以及单眼 ２ 个。
此外， 此标本清晰地保存了口器的上颚印痕， 可

清楚的看到上颚端部具有 ４ 个明显尖锐的小齿

（图 ３⁃Ｂ， Ｅ）， 用来撕裂食物， 磨区不明显， 结合

其系统分类位置， 现生 Ｐｅｒｌｉｄａｅ 稚虫通常都是捕食

者， 上颚具有类似结构； 故而推测这个化石稚虫

的食性为肉食性。

图 ３　 辽西早白垩世义县组 Ｐｅｒｌｉｄａｅ 化石稚虫

Ｆｉｇ. ３　 Ｆｏｓｓｉｌ Ｐｅｒｌｉｄａｅ ｎｙｍｐｈ ｆｒｏｍ Ｙｉｘｉａｎ Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｉｎ ｔｈｅ ｗｅｓｔ ｏｆ Ｌｉａｏｎｉｎｇ

注： Ａ， 稚虫， ＰＭＯＬ⁃ＡＩ００９１０Ａ， 比例尺 ＝ ４ ｍｍ； Ｂ， 头

部线条图， ＰＭＯＬ⁃ＡＩ００９１０Ｂ， 比例尺 ＝ ２ ｍｍ； Ｃ， 左上颚，
ＰＭＯＬ⁃ＡＩ００９１０Ａ， 比例尺 ＝ １ ｍｍ； Ｄ， 右上颚， ＰＭＯＬ⁃
ＡＩ００９１０Ｂ， 比例尺 ＝ １ ｍｍ； Ｅ， 头部， ＰＭＯＬ⁃ＡＩ００９１０Ｂ，
比例尺 ＝２ ｍｍ。 Ｎｏｔｅ： Ａ， Ｎｙｍｐｈ， ＰＭＯＬ⁃ＡＩ００９１０Ａ， ｓｃａｌｅｓ ＝
４ ｍｍ； Ｂ， Ｌｉｎｅ ｄｒａｗｉｎｇ ｏｆ ｈｅａｄ， ＰＭＯＬ⁃ＡＩ００９１０Ｂ， ｓｃａｌｅｓ ＝
２ ｍｍ； Ｃ， Ｌｅｆｔ ｍａｎｄｉｂｌｅ， ＰＭＯＬ⁃ＡＩ００９１０Ａ， ｓｃａｌｅｓ ＝ １ ｍｍ；
Ｄ， Ｒｉｇｈｔ ｍａｎｄｉｂｌｅ， ＰＭＯＬ⁃ＡＩ００９１０Ｂ， ｓｃａｌｅｓ ＝ １ ｍｍ； Ｅ，
Ｈｅａｄ， ＰＭＯＬ⁃ＡＩ００９１０Ｂ， ｓｃａｌｅｓ ＝ ２ ｍｍ.

４　 结语

通过昆虫口器形态特征可以分析食性， 其食

性特征又是区分物种的重要特征， 王书永等

（２００５） 提出在外部形态特征差异不明显的情况

下， 食性特征往往是区分物种的关键特征或区分

标志。 襀翅目稚虫体柔软， 且由于化石保存的局

限性， 一些鉴别特征不能完全清晰的保存下来，
骨化程度较高的口器结构 （如上颚） 如若能保存

下来， 其形态特征， 食性分析则有利于石蝇稚虫

化石的鉴定。
此外， 环境可促进口器形态的演变， 口器特
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征也反映一定的环境信息 （刘明等， ２００５）； 襀翅

目昆虫生境适应范围狭窄， 作为水生环境指示昆

虫之一， 其在水生生态系统中占有一席之地， 口

器特征及食性分析也可为推测其生存的水生生态

环境提供一些信息。 当然， 作为古生物研究的热

点， 无论是类群古生态分析还是区域古生态环境

构建， 我们还需要综合利用多方面证据， 如系统

发育、 伴生生物、 沉积矿物、 岩相、 孢粉分析，
及地化分析等信息， 利用将今论古、 形态比较、
功能分析、 以及埋藏学分析等方法， 交叉综合分

析、 印证， 才可能较真实地重建当时的古生态

环境。
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