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Abstract This paper reviews progress in research on insect spatial orientation mechanisms. Many species of

insects have the ability to undertake orientated dispersal or migration. To date，many experiments have been

carried out to study the orientation behavior of some social and migratory insects. These indicate that insects

may orientate by using a variety of information，including sun compass，magnetic compass，celestial compass，

wind and landmark cues. The social insects achieve relatively precise navigation by integrating various

orientation cues. Although it has been ascertained that diurnal migratory insects orientate using a time

compensated sun compass，further research is needed to determine the orientation mechanisms of nocturnal

migratory insects. To better forecast the movements of insect pests it is necessary to clarify their migratory

mechanisms by determining their flight tracks and possible landing regions.
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摘 要 许多昆虫具有定向运动的行为。对部分社会性昆虫和迁飞性昆虫定向行为的大量研究已经初

步阐明太阳、地磁场、天体、风及地面标志物等都可 能 成 为 昆 虫 返 巢 和 迁 飞 定 向 的 线 索。社 会 性 昆 虫 具

有对不同定向线索进行整合而实现精确导航的能力。日间迁飞性昆虫利用时间补偿太阳罗盘进行定向

的机制亦已明确，但夜间迁飞昆虫的定向机制尚需深入 研 究。迁 飞 性 害 虫 定 向 机 制 的 明 确 将 有 助 于 判

断害虫迁飞路径及降落区域，为迁飞害虫的准确预测提 供 科 学 依 据。本 文 对 昆 虫 的 定 向 机 制 研 究 进 展

进行了综述。
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昆虫的定向是指昆虫借助内部和外部信号

主动调整姿态及其空间位置的能力和行为
［1］。

视觉、气味、声音、信息素和热源辐射等 对 昆 虫

近距离寻找食物、寄主和配偶等行为有着重要

帮助
［2 ～ 5］。但许多昆虫能在大尺度范围内完成

定向运动，其定向机制更加耐人寻味。到 目 前

为止，昆虫定向行为的研究对象主要包括蜜蜂、
蚂蚁等社会性昆虫和迁飞昆虫种类。蜜蜂 Apis
mellifera 和沙漠蚁 Cataglyphis fortis 可以在较远

的觅食场所和巢穴之间找到捷径，取食后又可

以准 确 定 位 巢 穴 方 向 而 直 线 返 巢; 大 斑 蝶

Danaus plexippus 每年秋季都会定向飞行数千公

里，从遥远的加拿大南部、美国东部向越冬地墨

西哥中部迁飞。而随着试验技术的不 断 发 展，

诸如模拟各种飞行条件的室内飞行模拟器、高

精度的视频、音频以及雷达等运动轨迹跟踪设

备的出现，都可以对昆虫的运动轨迹进行监测，

为分析昆虫的定向机制提供了可靠的手段
［6］。

如借助昆虫雷达观测到了很多昆虫远距离定向
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迁飞的存在
［7］( 表 1)。

相对于昆虫，迁徙鸟类的定 向 机 制 研 究 更

深入一些。鸟类利用的定向信号包括太阳 ( 偏

振光)、天体和地磁场等，且不同定向信号间可

相互整合，从 而 为 鸟 类 飞 行 精 确 导 航
［8，9］。鸟

类 定 向 机 制 的 研 究 为 昆 虫 定 向 研 究 提 供 了 依

据，但昆虫的神经系统较之脊椎动物的简单得

多，昆虫到底是利用什么信号，又是如何利用这

些信号来完成其定向运动呢? 现就国内外该领

域研究做以系统综述，以明确以上诸多问题。

表 1 昆虫雷达观测到的部分定向迁飞的昆虫

观测年份 迁飞昆虫种类 观测地点 参考文献

1968 沙漠蝗 Schistocerca gregaria 尼日尔 ［10］

1968 非洲迁粉蝶 Catopsilia florella 尼日尔 ［10］

1971 苏丹疫蝗 Aiolopus simulatrix 苏丹 ［10］

1973 枞色卷蛾 Choristoneura fumiferna 加拿大 ［10］

1980 布冈夜蛾 Agrotis infusa 澳大利亚 ［11］

1982 塞内加尔小车蝗 Oedaleus senegalensis 肯尼亚 ［12］

1983 澳洲疫蝗 Chortoicetes terminifera 澳大利亚 ［13］

1979 非洲粘虫 Spodoptera exempta 肯尼亚 ［14］

1986 东方粘虫 Mythimna separata 中国 ［15］

1980 澳洲棉铃虫 Heliothis punctigera 澳大利亚 ［16］

1984 蚜虫、寄生蜂、蝇类 美国 ［17］

1985—1990 草地夜蛾 Spodoptera frugiperda 墨西哥 ［18］

1985—1990 美洲棉铃虫 Helicoverpa zea 墨西哥 ［18］

2002 棉铃虫 Helicoverpa armigera 中国 ［19］

2002 草地螟 Loxostege sticticaiis 中国 ［20］

2006 步甲 Pseudoophonus griseus 中国 ［21］

2008 银纹夜蛾 Autographa gamma 英国 ［22］

1 社会性昆虫的定向行为机制

1. 1 蜜蜂的定向机制

太阳是蜜蜂觅食过程中利用的重要定向信

号。Frisch 最先发现蜜 蜂 可 以 利 用 摇 摆“8”字

舞来告 知 其 它 同 伴 新 蜜 源 的 距 离 和 方 向
［23］。

蜜蜂指示蜜源的方向主要借助太阳的方位来表

达。蜜蜂首先爬行一个半圆，然后转入 直 线 运

动，直线运动与重力线的夹角代表蜜源与太阳

的夹角。在直线运动过程中，蜜蜂的头 部 垂 直

向上时，表示蜜源方向与太阳方向一致;当头部

垂直向下时，表示蜜源在太阳的相反方向;当直

线运动在逆时针方向与重力线呈一定夹角时，

表明蜜源在太阳左侧的相应位置;反之，表明蜜

源在太阳的右侧。蜜蜂还利用舞动的节奏快慢

( 腹部的摇摆) 来表达蜜源距离蜂巢的距离，爬

行和舞动的速度越快表示距离越近。蜜蜂利用

太阳进行定向是具有时间补偿特性的，太阳方

位具有明显的日变化，蜜蜂可以根据不同的太

阳方位来调整舞动方向以达到准确表达蜜源方

向的目的。在太阳不可见的阴天条件 下，蜜 蜂

仍然可以借助舞动来指示同伴蜜源方向。在这

一过程中，蜜蜂是利用透过云层的偏振光来感

知来确定太阳方向的，蜜蜂复眼背侧的特化小

眼区域(POL) 是感受偏振光的关键区域
［24 ～ 27］。

Riley 等人利用 谐 波 雷 达 对 蜜 蜂 的 觅 食 行 为 进

行了详细的研究，证实蜜蜂的确可以通过同伴

摇摆舞来获得蜜源的方位信息，但信息是不精

确的。在接近蜜源的地方，蜜蜂还要借 助 不 停

的慢飞搜索才能准确定位蜜源
［28］。

蜜蜂在觅食完成后会选择 直 线 捷 径 返 巢，

这种返巢定向的机制是什么呢? Gould 提出了

蜜蜂认知地图的导航概念，通过一条从蜂巢到

取食点的特定路线来训练蜜蜂，随后将蜜蜂在

另外一个陌生位置释放时，它们会沿着一条新

的捷径直接到达取食地点;依此推测，蜜蜂的导

航是利用了一种空间记忆，这是一种对环境中

显著位点之间几何关系的记忆，称之为认知地
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图
［29］。这一概念 的 提 出 引 发 了 昆 虫 导 航 认 知

地图有无的 争 论，因 为 多 数 试 图 验 证 Gould 说

法的试 验 都 未 获 成 功。蜜 蜂 在 新 的 位 置 释 放

时，首先采取的是先前指向觅食地点的罗盘信

号来定向，而不是通过捷径直接飞向 目 标。因

此，多 数 人 认 为 昆 虫 的 认 知 地 图 不 存 在
［30］。

Menzel 等对 蜜 蜂 在 每 天 的 上 午 和 下 午 分 别 进

行 Sm 和 Sa 两个 觅 食 点 的 训 练，然 后 将 蜜 蜂 分

别在错误的时间在觅食点进行释放，即上午在

Sa 点下 午 在 Sm 点 释 放，释 放 后 的 蜜 蜂 都 会 直

接飞回蜂巢;当 将 蜜 蜂 置 于 Sa 和 Sm 之 间 的 另

一个觅食点 S3 时，该释放点同时具有先前两点

的共同特点，但又不完全相同，此时将蜜蜂在该

点释放，仍会选择捷径直接飞回蜂巢。试 验 结

果似乎证明了蜜蜂认知地图的存在，但 Menzel
等 人 认 为 其 试 验 中 蜜 蜂 的 捷 径 选 择 是 单 向 的

( 有指向蜂巢的证据没有指向觅食点的证据) ，

进行释放点替换的蜜蜂都来自蜂巢而没有来自

觅食点，因此试验的结果还不足以证明蜜蜂导

航过程中 认 知 地 图 的 存 在
［31］。Menzel 等 又 利

用谐波雷达对发生位置替换的蜜蜂的飞行路径

进行了全程跟踪，供试的蜜蜂包括拥有取食经

历的经验蜂和通过经验蜂摇摆舞确定取食地点

的新觅食蜂。这些蜜蜂分别在离开蜂巢和取食

点时被捕获，然后在一个陌生的地方被同时释

放，这些蜜蜂首先按照它们在被捕获点或通过

摇摆舞学习到的路线进行直线飞行，然后经历

一个不断变向、慢飞搜索的过程来获得自己的

方位，最后迅速的直线飞回巢穴或取食点然后

直线返回巢穴;这些直线归巢飞行行为会在蜂

巢周围的任何地方完成，也会在蜂巢和取食点

已经超出蜜蜂视野范围的地方发生。蜜蜂的这

些表现满足了蜜蜂具有类似地图记忆的两个基

本条件，即蜜蜂可以在其所熟悉的任意地点建

立航线，并 且 至 少 可 以 对 两 个 目 标 进 行 选 择。
这一发现表明蜜蜂导航过程中存在丰富的、类

似地图的空间记忆能力
［32］。可以肯定，蜜蜂是

借助对蜂巢附近地面标志物及记忆来完成直线

返巢的。
磁场变化对蜜蜂的定向及其它生命活动也

具有明显影响。试 验 证 据 包 括:(1) 在 蜜 蜂 的

摇摆舞中，利用直线运动方向和重力线之间的

夹角来表达的蜜源方向存在明显误差的。将地

磁场取消后，这种表达上的误差也会消失;(2)

将巢脾水平放置，使蜜蜂只能在水平面上进行

摇摆舞时，此时的重力信号消失，部分蜜蜂停止

舞蹈，另外继续舞蹈的蜜蜂所指示的方向信息

也是混乱的。几周后，蜜蜂可以按照磁 场 方 向

进行摇摆舞来指示方向，当取消磁场后这种新

的定向行为 消 失;(3) 当 蜂 群 被 放 置 在 一 个 空

的、没有其它定向信号的圆柱形空间内时，蜂群

会建造一个与原蜂巢磁场方向一致的新蜂巢;

(4) 在没有 其 它 外 部 信 号 的 条 件 下，蜜 蜂 可 以

根据磁场的日变化来建立自身的生命节律。当

施以强磁场时，蜜蜂的生命节律被打 乱。蜜 蜂

对磁场变化的感知与蜜蜂前腹位置上分布的磁

性物质有关
［33，34］。

1. 2 蚂蚁的定向机制

蚂蚁和蜜蜂一样都是以巢穴为中心的社会

性昆虫。工蚁在外出觅食后与其巢穴的空间位

置失去联系，它们同样需要某些导航措施才能

完 成 捷 径 返 巢。 有 些 蚂 蚁，如 收 获 蚁

Pogonomyrmex badius 可以在觅食途中释放信息

素，从而为同伴引路，但这种嗅觉信号不包含方

向信息，因此它们主要借助视觉地标来完成返

巢行为
［35，36］。有 些 蚂 蚁 可 以 利 用 太 阳 进 行 定

向，而偏振光是它们确定太阳方位的最重要信

号
［37，38］。在太阳完全被云层遮盖、无偏振光可

利用的 情 况 下，蚂 蚁 也 可 以 利 用 磁 场 进 行 定

向
［39］。在多种蚁类体内检测到磁性物质，这也

为蚂蚁的磁 场 定 向 提 供 了 直 接 证 据
［40 ～ 44］。另

外，研究发现沙漠蚁还可以将风作为其定向信

号，它们可以将嗅觉和风向结合起来寻找到食

物
［45，46］;铺 道 蚁 Tetramorium caespitum 则 可 以

借助非偏振光源的指引捷径返巢
［47，48］。

1. 3 社会性昆虫的定向导航策略

社会性昆虫可以借助路径整合和视觉地标

等导 航 策 略 来 完 成 其 觅 食 及 返 巢 行 为
［49］。

Darwin 很早就提出动物可能具有路径整合 ( 时

空推算 dead reckoning) 能 力
［50］。路 径 整 合 是
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指动物可以通过它所经过的路径来计算巢穴的

方向和距离，根据计算结果动物可选择一条直

接回 到 起 点 的 路 线 而 不 会 沿 原 来 的 路 线 返

回
［51］。路径整合 也 是 社 会 性 昆 虫 定 向 导 航 过

程中采取的一个重要策略。这一过程 中，方 向

和距离信息是前提。有些社会性昆虫在这个过

程中依赖太 阳 罗 盘 ( 主 要 利 用 的 是 偏 振 光) 来

获得方向信息，如沙漠蚁只有在暴露于阳光下

才能完成捷径返巢;但另外一些社会性昆虫则

可以借助非偏振光源、磁场等信号来获得方向

信息并完成路径整合。路径整合过程需要昆虫

具有对即时位置的判断和对总体位置的记忆能

力。由于路径整合经常发生错误，为了 减 少 错

误沙漠蚁有时会在寻找下一个食物源之前返回

巢穴，将向量计算复位归零后再进行下一次觅

食。在路径整合过程中，向量计算还需 要 准 确

的距离信息。蚂蚁主要通过行进过程中自身肌

肉运动来感知距离长短，即保持恒定的速度和

步长，并通过步伐来估算距离;蜜蜂则主要通过

飞 行 过 程 中 与 周 围 景 物 的 相 对 运 动 来 估 算 距

离
［52］。

社会性昆虫的视觉地标导航主要借助明显

的地面标志物。通过运动过程中对显著标志物

的 空 间 记 忆 来 确 定 其 整 个 路 径 中 的 各 部 分 向

量，也称局部向量;而通过路径整合获得的向量

称为整体 向 量
［49］。多 数 社 会 性 昆 虫 会 根 据 具

体情况采取不同的定向导航策略。在没有可利

用地面标志物的情况下，社会性昆虫通常会利

用路径整合的方法，即利用整体向量 导 航。但

当昆虫对所处的环境非常熟悉并且有明确的地

面标志物可以为其提供信号时，昆虫会首先利

用局部向量而忽略整体向量;当利用局部向量

无法到达目标时，昆虫还会重新启用整体向量

导航
［53］。地面标 志 物 对 蚂 蚁 来 说 可 以 作 为 路

标，当蚂蚁发现该路标时会触发其完成下一个

动作而不是告诉它现在处于什么具体位置，蚂

蚁导航过程中通常将整体向量和局部向量分离

开来。但对于蜜蜂来说，地面标志物的 作 用 是

将整个路径分成不同的段，并按照一定的次序

连接起来。蜜蜂将通过记忆地面标志物与方向

和距离的关系，从而指引其向下一个标志物飞

行。蜜蜂还可以将来自于太阳罗盘和地面标志

物的视觉信号结合起来构成一个综合的导航信

号
［54］，借此 实 现 精 确 导 航

［55 ～ 57］。完 全 黑 暗 条

件下对黄蜂 Bombus impatiens 的定向行为 观 察

发现，黄蜂可 以 在 巢 穴 较 近 的 区 域 内 (1. 5 m)

通过爬行来觅食，此时没有视觉线索可以利用，

黄蜂无法进行路径整合，但是它们拥有另外的

定向策略:首先利用气味来进行定向，当气味也

被去除后黄蜂仍然可以准确的计算蜂巢和取食

地点距离;当取食地点的位置人为变动后，黄蜂

还会按照训练过程中的取食地点进行定向。研

究人员推断黄蜂的距离估算可能是通过对爬行

步伐的记数来完成的，而定向依靠的则是地磁

场
［58］。

2 迁飞性昆虫的定向行为

迁飞性昆虫通常指具有远距离迁飞习性的

昆虫种类，它们可以飞行数以千里到达新的栖

息地繁衍生息，如褐飞虱、白背飞虱、稻 纵 卷 叶

螟、大斑蝶、粘虫、小地老虎、草地螟、棉铃虫、蝗
虫等许多农业害虫都具有远距离迁飞的习性。
大量昆虫雷达观测结果表明，迁飞性昆虫的单

次飞行距离和时间要远远超过蜜蜂等一些仅作

近距离飞行的昆虫;更引人注目的是，这些昆虫

能在如此大尺度的迁飞进程中进行空中定向。
迁飞昆虫的空中定向往往表现为顺风定向和侧

风定向，或无论风向如何其头向始终朝向同一

地理方位
［59］。

2. 1 蝶类的迁飞定向机制

2. 1. 1 太 阳 罗 盘 定 向 Dingle 认 为 如 果 昆

虫飞行中找不到地面标志物，并且地形和风场

条件也在不断变化的情况下，它们只能利用太

阳或磁场等罗盘信号来定向
［60］。Perez 等对美

国堪萨斯州秋季南迁的大斑蝶的定向机制进行

过研究，在实 验 室 内 对 其 生 物 钟 进 行 延 后 6 h
调整( 即处 理 组) 以 验 证 该 蝴 蝶 利 用 时 间 补 偿

太阳罗盘进行定向。试验设虚拟对照组 ( 捕捉

回试验室但未进行生物钟调整的蝴蝶) 和自然

对照组，通过手持罗盘对释放蝴蝶飞行方向持
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续 15 s 的记录结果统计发现，处理组平均定向

分别与虚拟对照和自然对照组顺时针偏移 75°
和 85°，而虚 拟 对 照 组 和 自 然 对 照 组 定 向 无 明

显差异，从而证明大斑蝶利用时间补偿太阳罗

盘进行定向。试验还发现即使在阴天无天体信

号可利用的情况下，大斑蝶仍能向南 － 西南定

向飞行，因此推断该蝴蝶还可能利用其他信号

来导航，例 如 地 磁 场 等
［61］。随 后 Oliveira 等 人

对 2 种 迁 飞 性 热 带 蝴 蝶 黄 沫 粉 蝶 Aphrissa
statira 和大黄 蝶 Phoebis argante 的 太 阳 罗 盘 定

向行为进行研究，试验在充分考虑风和人为影

响的前提下 肯 定 了 Perez 的 结 论，这 2 种 蝴 蝶

同样会利用时间补偿的太阳罗盘来定向
［62］。

是否蝴蝶和蜜蜂、沙漠蚁等 一 样 可 以 利 用

偏振光定 向 呢? Reppert 等 人 利 用 室 外 飞 行 模

拟器证明，偏振光角度的变化会影响大斑蝶飞

行方向的改变。将大斑蝶置入桶形的飞行模拟

器中，使其只能通过 80°的视角看到天空，并使

太阳不在其视野范围内，此时大斑蝶能利用时

间补偿太阳罗盘来定向;当在试虫上方放置一

线形偏振光片并旋转改变偏振方向时，试虫表

现为与偏振方向变化一致的定向，而且大斑蝶

具有感受 偏 振 光 的 视 觉 构 造 ( dorsal rim area，

DRA) ，因此 认 为 大 斑 蝶 对 偏 振 光 的 感 知 力 为

其在复杂 的 大 气 环 境 下 准 确 导 航
［63］。与 此 同

时，Stalleicken 等 人 也 对 大 斑 蝶 的 偏 振 光 定 向

行为进行了研究，但试验结果却不支持偏振光

罗盘定 向 的 说 法，将 试 虫 的 空 中 视 野 设 置 为

120°，并使太阳在其视野范围内时，大斑蝶表现

出明显的定向飞行行为;当将其视野角调节为

44°时，太阳又不在其视野范围内时大斑蝶的定

向行为消失。以上试验结果说明大斑蝶不能从

自 然 的 偏 振 光 中 获 得 时 间 补 偿 罗 盘 的 方 向 信

息。将大斑蝶感知偏 振 光 的 复 眼 DRA 区 域 用

涂料遮蔽并调节其生物钟，大斑蝶在太阳可见

的条件下仍能采取时间补偿太阳罗盘定向;只

有少数试虫在偏振光方向发生改变时定向会发

生变化，而且这种定向只保持很短的时间就会

重新回到原来的定向方位。因此，认为 偏 振 光

可能只是大斑蝶一种偏好信号而非定向信号。

依此结果，认为偏振光不是时间补偿太阳罗盘

所必需的，而太阳本身或光强、光谱梯度才是迁

飞个体的主要定向信号
［64］。

2. 1. 2 磁场定向 时间补 偿 的 太 阳 罗 盘 定 向

已经被公认为是迁飞性蝶类的定向机制之一，

而当太阳完全被云层遮盖时如阴天，这些蝶类

是否会 利 用 磁 场 来 进 行 定 向? Etheredge 等 将

大斑蝶置于无磁场、正常磁场和反向磁场 3 种

条件下观测其飞行定向行为，发现在无磁场情

况下，大斑蝶不表现群体定向;而正常磁场条件

下表现为定向西南;当将磁场反转时，大斑蝶则

定向于东北。以上试验结果证明了大斑蝶可以

利用 磁 场 来 进 行 导 航
［65］。同 年，Perez 等 提 出

的经强磁场处理后的大斑蝶会失去定向能力的

现 象，支 持 了 Etheredge 等 人 的 磁 场 定 向 观

点
［66］。但是 Etheredge 等人没能在后续试验中

获得重复其关于磁场定向的试验结果，最初的

试验结果是由于蝴蝶对观察者衣服的反射光的

趋性而造成的。
Mouritsen 和 Frost 利 用 模 拟 飞 行 器 对 悬 系

大斑蝶的定向行为进行研究发现，调节生物钟

后的迁飞大斑蝶定向发生改变并与前人所做过

的时间补偿太阳罗盘定向试验结果相吻合，但

在验证磁场对蝴蝶定向影响的试验中却得到了

否定的结果:大斑蝶在自然磁场、模拟阴天情况

下表现为随机定向，在磁场方向旋转过程中，大

斑蝶没有表现出定向的改变，因此将这种现象

解释为阴天情况下大斑蝶可能利用透过云层的

偏振光定向，而认为大斑蝶磁场定向的结论是

错误的
［67］。

Srygley 等将 飞 越 巴 拿 马 加 通 湖 上 的 黄 沫

粉蝶作为研究对象进行磁场定向研究，首先在

湖上捕捉正在迁飞的蝴蝶并记录其迁飞方向，

将捕捉的蝴蝶分别进行强磁场处理组和对照组

( 正常磁场处理) ，然后重新将它们在湖面释放

并记录飞行方向，磁场处理过的蝴蝶表现为散

乱模式，其定向均值相对自然迁飞方向逆时针

偏转 160°，而对照处理组的飞行方向却表现为

完全相反的两个方向，分别为相对自然迁飞方

向顺时针偏转 33°和逆时针偏转 147°。在阴天
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条件( 太阳完全被云层遮盖) 释放时，对照处理

组蝴蝶明显保持被捕获前的定向，分别是 187°
和 203°。当在 定 向 笼 内 ( 太 阳 罗 盘 不 可 见) 将

磁场方向反转时，经过磁场处理的蝴蝶在定向

笼中表现为与自然迁飞方向平均 180°的反转，

而未处理对照组蝴蝶表现为与自然迁飞方向相

同和相反 2 种定向。该试验在蝴蝶 的 捕 捉、释

放及数据分析等过程中充分考虑了风速、风向

和人为因素，试验结果证明磁场罗盘定向是可

能的
［68］。

2. 1. 3 地面标志物和侧风 漂 移 补 偿 日 间 迁

飞的 蝶 类 可 利 用 地 面 标 志 物 来 调 整 头 向，

Srygley 等 曾 经 观 察 到 黄 沫 粉 蝶 从 加 勒 比 海 上

空飞向一个小岛的现象，证明迁飞的蝴蝶可以

在至少 200 m 的距离处察觉并利用地面标志物

定向。侧风漂移补偿是指当昆虫想采取顺风飞

行行为时，通常是以地面景物的相对运动方向

作为是否顺风的参照，当体向与地面标志物的

移动方向平行时，昆虫会认为自身在顺风飞行，

因此当出现侧面风时，昆虫保持体向与地面标

志 物 移 动 方 向 平 行 就 会 产 生 侧 风 漂 移 补 偿 现

象。黄沫粉蝶可以在飞越 1. 5 km 宽的 湖 面 时

进行侧风漂移补偿现象表明即使是波纹也可作

为参照物。迁飞的蝴蝶利用时间补偿的太阳罗

盘定向飞行同时也可以借助地面标志物对侧风

漂移进行补偿，当不存在侧面风时飞行的轨迹

方向与头向一致;但多数蝴蝶的飞行路线会受

到侧面风的影响，它们会调整头向对侧风漂移

进行补偿，补偿程度主要由风的强度和地面标

志物的清晰度来决定，当风的强度不大而且地

面标志物清晰可见时，飞越湖面的蝴蝶能够对

侧风漂移充分补偿。当风速很大且无可见标志

物利用时，蝴蝶对风漂移的补偿是不精确的，往

往会出现过量补偿现象
［69 ～ 71］。

2. 2 夜间高空迁飞虫群的飞行定向机制

昆虫雷达出现以前，多数人 猜 测 夜 间 迁 飞

的高空虫群应该采取随机定向，因为昆虫的飞

行速度很慢，其位移主要是由风来决定的，定向

对迁飞性昆虫似乎没有明显的生态学意义。昆

虫雷达的出现彻底否定了上述想法，雷达观测

结果证实，许多夜间迁飞的昆虫都具有共同定

向行为( 表 1) ，即使是蚜虫、寄生蜂等个体很小

的迁飞性昆虫也不会像灰尘和真菌孢子那样随

风飘荡，而会选择主动借风飞行
［17，72］。通过昆

虫扫描雷达观测可以直接获取高空迁飞的昆虫

个体的运行轨迹、速度和方向，利用探空气球则

可以获得高空风速和风向数据。空中虫群的运

行速度是风速与其自身飞行速度的矢量和，利

用这种方法可以计算空中虫群的定向方位;另

外，昆虫体侧反射的电磁波能量要远远高于头

尾，因此共同定向 高 空 虫 群 的 扫 描 雷 达 PPI 图

像会呈现明显的哑铃形分布
［10，73］，与哑铃形纵

轴垂直的轴线方向就是空中虫群定向的方向。
利用垂直雷达 (Vertical looking radar，VLR) 则

可直接精确地监测到昆虫的定向，当昆虫的身

体纵轴方向与雷达波束的极化方向平行时，此

时回波强度最大。
垂直雷达(VLR) 观测证明，某些高空迁 飞

昆虫种类常表现为明显的定向飞行行为，其角

度离散 通 常 小 于 15°。Riley 和 Reynolds［74］
及

Riley 等
［75］

将 12 年 非 洲 雷 达 ( 扫 描 和 垂 直 雷

达) 观测 资 料 进 行 分 析 发 现:个 体 较 大 的 迁 飞

种类具有更强的定向能力;部分高空虫群具有

顺风和侧风定向飞行的行为，顺风定向主要表

现为其定向角度与风向保持基本一致，而侧风

定向则表现为定向与风向保持一定的夹角，即

使风向发生改变该夹角也几乎不变，这些定向

表现似乎说明虫群的定向与风密切相关，但在

观测某些夜间飞行昆虫时发现，虫群定向均值

与风向不存在显著联系，似乎又为空中虫群采

用罗盘定向提供了旁证;另外，通过对空中虫群

密度 的 计 算 发 现，这 一 密 度 通 常 小 于 1 头 /
104m3 ，昆虫个 体 之 间 的 空 间 间 隔 一 般 在 30 ～
150 m 之间，在 这 种 距 离 间 隔 昆 虫 是 不 可 能 通

过彼此间的相互参照来实现共同定向的，另外

未发现空中虫群的共同定向与有无月亮相关。
Drake 利 用 X 频 带 扫 描 昆 虫 雷 达 对 澳 洲 疫 蝗

Chortoicetes terminifera 夜 间 迁 飞 定 向 行 为 进 行

研究发现，空中虫群可连续几小时保持定向不

变，而且同一时间不同高度上虫群定向的角度
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十分相近;但在一些夜晚虫群的定向方向也会

发生变化，其中一夜的观测发现虫群的定向变

化与风切变密切相关。澳洲疫蝗的夜间迁飞定

向与环境可以提供的任何定向信号都不存在固

有联系，其中包括月亮、晨昏朦影和风，但 与 风

切变密切相关的定向角度改变似乎证明风向与

昆虫定向之间存在某些联系
［13］。在中国北方，

春季北迁的粘虫虫群通常定向在风向的左侧，

即使偏向右侧也不超过 15°。不同高度上定向

的变化基本上与风向随高度的变化相一致，这

一现象也表明虫群的定向与风向存在关系
［15］。

Chapman 等 利 用 垂 直 雷 达 对 丫 纹 夜 蛾

Autographa gamma 的夜间迁飞定向行为进行了

研究，该虫通常会主动选择高速且方向有利于

其秋季迁飞的高空气流飞行，但当风向与偏好

方向(preferred heading，迁飞目的地方向) 不同

时，空中虫群会采取侧风补偿的方法来增加其

到达越冬地的可能性，因此丫纹夜蛾应该是利

用罗盘信号和与生俱来的偏好方向来优化其迁

飞路径的。由于雷达观测结果证明，月亮，恒星

等夜间罗盘信号不可能成为丫纹夜蛾迁飞定向

的信 号，因 此 推 测 磁 场 定 向 的 可 能 性 非 常

大
［22］。昆虫雷达 观 测 到 越 来 越 多 夜 间 远 距 离

迁飞昆虫具有共同定向的行为，但始终没能真

正揭开其定向机制的神秘面纱，高空虫群是利

用风还是其它罗盘定向始终是待解之迷。
针对夜间飞行的昆虫定向研究不多，Baker

和 Mather 曾 对 苗 木 切 根 虫 成 虫 的 定 向 行 为 进

行过研究，通过在定向笼中改变磁场方向，苗木

切根虫的定向也相应发生了改变，研究结果表

明该 虫 可 能 利 用 磁 场 罗 盘 来 定 向
［76］。后 来，

Baker 又通过灯诱方法对夜间近地飞行的警纹

地老虎进行研究，发现其飞行定向与月亮方位

角一致，将捕获的警纹地老虎置于自然和反向

磁场中，并使其无法看到月亮，警纹地老虎在磁

场 中 的 定 向 与 捕 获 时 月 亮 方 位 角 的 轴 向 相 一

致，因此认为警纹地老虎可利用地磁场校正月

亮罗盘信 号
［77］。但 昆 虫 雷 达 在 无 月 夜 观 测 到

的大量空中迁飞虫群共同定向的现象是无法用

月亮罗盘定向来解释的。

2. 3 其它白天迁飞昆虫的定向机制

蝗虫是最早被雷达观测到具有定向行为的

迁飞性昆虫，偏振光是其白天迁飞定向利用的

信号，且 蝗 虫 具 有 感 受 偏 振 光 的 敏 感 区 域

(DRA)［78，79］。沙漠蝗甚至可以 通 过 接 收 偏 振

光的反射来选择绕过水面的迁飞路径，以避免

越海迁飞
［80］，控制其偏振光定向的脑结构亦已

明确
［81］。蜻蜓和 蚊 虫 等 日 间 迁 飞 的 昆 虫 可 以

利用地物进行近地定向飞行
［82，83］。

3 展望

昆虫定向机制研究一直倍 受 关 注，研 究 结

果证实了昆虫定向行为的普遍性和多样性。蟋

蟀、苍蝇和粪 蜣 螂 都 可 利 用 偏 振 光 定 向
［84 ～ 86］，

果蝇的幼虫则可利用磁场定向
［87］，蟑螂的幼虫

通 过 肌 肉 的 运 动 感 觉 信 号 来 进 行 路 径 整 合 等

等。
社会性昆虫定向行为的研究基本明确了该

类昆虫可借助太阳( 偏振光) 罗盘、磁场罗盘等

定向信号，结合路径整合或直接借助地面标志

物来完成定向运动。当然，无论依靠路 径 整 合

还是类似地图的导航系统进行定向运动，这些

都是建立在昆虫记忆能力的基础之上的，其中

包括重复记忆能力和将帮助识别地面标志物的

记忆相结 合 的 能 力
［88］。但 社 会 性 昆 虫 的 这 种

空间记忆能力有多强，这种记忆能够保持多长

时间? 这种记忆承载于昆虫脑的什么部位? 什

么因素会影响社会性昆虫的记忆能力等一系列

感觉机制问题是当前研究的热点也是今后研究

的主要方向。另外，磁场变化对蜜蜂的 定 向 行

为具有显著影响，蜜蜂对磁场的感受灵敏度如

何? 其磁场感觉机制是什么? 如手机等电磁波

发射装置在环境中产生的电磁波是否会干扰蜜

蜂的返巢行为等一系列科学问题也需要开展进

一步的深入研究以明确。
白天迁飞的蝶类可以利用时间补偿的太阳

罗盘进行定向飞行，但偏振光在这一定向过程

中究竟发挥怎样的作用还需深入探索。蝶类迁

飞的磁场定向假说同样存在争议，磁场对蝶类

定向的证据只在少数试验中得以证实，鳞翅目
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成虫体内是否存在像社会性昆虫一样的磁性物

质，是否存在感受磁场的脑部结构等一系列问

题都还不清楚。将飞行行为学、磁生理 学 及 分

子生物学等研究手段结合起来有望为揭示蝶类

的磁场定向机制提供试验依据。
大多数迁飞性害虫都选择 夜 间 迁 飞，共 同

定向可能会使空中虫群在相对狭窄的区域内集

中降落
［18］，从 而 造 成 局 部 突 发 猖 獗。因 此，研

究夜行性昆虫的迁飞定向机制有助于判断其运

行轨迹 和 降 落 区，为 迁 飞 性 害 虫 的 预 测 预 报

( 包括异地预报) 提供依据。在夜间，特别是亮

度较低的无月夜，地面标志物、月亮或飞行个体

之间的视觉联系不可能成为高空迁飞昆虫的定

向信号
［75］，因此 昆 虫 定 向 可 能 借 助 风、其 他 星

体或磁场等罗盘信号。在大尺度的大气运动过

程中，由风切变导致的湍流被认为具有稳定的

同向性，而气流运动的各向异性有可能为迁飞

性昆虫的定向提供信号，但至今无法证实这种

通 过 风 切 变 产 物 克 赫 波 ( Kelvin-Helmholtz
wave) 引起的各向异性是否在小尺度大气运动

中也同样存 在
［12，74］;无 月 夜 中，昆 虫 有 可 能 觉

察夜空中局部星群的亮度，如果借助星群定向

那么这种行为也必须是具有时间补偿性的，至

今无任何证据证实这一定向行为的存在;磁场

是夜 间 迁 飞 昆 虫 最 可 靠 的 定 向 罗 盘 信 号，

Chapman 等人的最新研究结果已经证实丫纹夜

蛾可以利用罗盘信号完成迁飞定向，地磁定向

目前成为对夜间迁飞昆虫定向行为最具说服力

的解释
［89］。开展 夜 间 迁 飞 昆 虫 定 向 行 为 的 研

究的关键是实现对昆虫飞行轨迹跟踪，当前高

分辨率的昆虫监测雷达可以捕捉的空中昆虫小

尺度细节运动，是昆虫飞行定向行为研究的重

要工具。在此基础之上，将光学，空气动力学及

室内昆虫飞 行 行 为 学 和 生 理 学 ( 如 磁 生 理) 研

究相结合，有望对夜间迁飞昆虫的定向行为机

制做出准确解释。
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