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摘  要  【目的】 缺鬃突眼实蝇 Pelmatops ichneumoneus 和带拟突眼实蝇 Pseudopelmatops angustifasciatus

是实蝇科中形态奇异的珍稀类群，其飞行行为缺少研究。本文尝试对其起飞过程及飞行特征进行实验观测

与分析，探讨其飞行运动学基础及头部长度不同的眼柄是否可能对其飞行模式及飞行能力等产生影响。

【方法】 利用高速摄像机获取这两种实蝇起飞及前飞时的录像，进行飞行特征及飞行运动学参数的比较

和分析。【结果】  缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇在起飞及随后的飞行过程中，在水平方向上均进行了近

似直飞，飞行速度在起飞后逐步增大，合速度最高分别达 0.48 和 0.46 m/s，缺鬃突眼实蝇较带拟突眼实蝇

更高。缺鬃突眼实蝇较带拟突眼实蝇的偏航程度更大，缺鬃突眼实蝇起飞后稳定飞行的扑翼频率为 77 Hz，

带拟突眼实蝇为 88 Hz。带拟突眼实蝇相对缺鬃突眼实蝇的翅膀拍动幅值更小，两个物种两侧翅膀拍动幅

值的差异与身体旋转行为相关。缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇眼柄长与体长的比值与其飞行合速度、偏航

角、俯仰角、扑翼周期时长和拍动幅值正相关，而与扑翼频率负相关。【结论】 本研究可为深入探讨两

种外形奇特昆虫的飞行模式及进化特点等奠定一定基础，亦可为某些特殊人造微型飞行器的设计提供有益

视角和参考。 

关键词  突眼实蝇；眼柄；起飞；前飞；飞行运动学参数 

Flight characteristics of two stalk-eyed fruit flies during takeoff 
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Abstract  [Aim]  To investigate the flight characteristics of Pelmatops ichneumoneus and Pseudopelmatops angustifasciatus 

(Diptera: Tephritidae), rare stalk-eyed fruit flies with large body sizes, and determine whether variations in eye-stalk length 

correlate with differences in flight behavior and flight mode. [Methods]  High-speed videography was used to record and 

analyze the takeoff and forward flight of both species, and compare their flight characteristics and kinematic parameters. 

[Results]  After takeoff, both species exhibited level flight, gradually increasing speed to a maximum of 0.48 m/s (Pe. 

ichneumoneus) and 0.46 m/s (Ps. angustifasciatus). Pe. ichneumoneus had a higher maximum speed and greater yaw rotation 

during turning compared to Ps. angustifasciatus. During stable flight, wingbeat frequency reached 77 Hz in Pe. ichneumoneus 

and 88 Hz in Ps. angustifasciatus. Furthermore, Ps. angustifasciatus had a smaller wing stroke amplitude than Pe. 

ichneumoneus, potentially contributing to differences in body rotation behavior. There was a positive correlation between eye 

stalk-to-body size ratio and flight velocity, yaw and pitch angles, wing stroke duration, and amplitude, and a negative 
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correlation to wingbeat frequency. [Conclusion]  These results provide insights into the biomechanics and evolution of flight 

in stalk-eyed fruit flies and potential inspiration for the design of micro air vehicles. 

Key words  stalk-eyed fruit flies; eye-stalk; takeoff; flight; kinematics parameters 

昆虫是地球上最早具有飞行能力的动物，

且是无脊椎动物中唯一具备飞行能力的类群，

其飞行模式多样，其中双翅目昆虫后翅退化为

平衡棒，但在昆虫纲中拥有良好飞行能力，具

备一系列重要飞行技能，如悬停、俯冲和急速

折返等。 

长期以来，国内外对双翅目昆虫飞行的行为

特征及机理等已有较多研究和报道，集中在食蚜

蝇科 Syrphidae（Du and Sun, 2010, 2012; Walker 

et al., 2010; Zhang and Sun, 2010; Chen et al., 
2013; 陈茂伟和孙茂，2014 ；Chen and Sun， 

2014b）、果蝇科 Drosophilidae（Sun and Tang, 

2002; Mao and Gang, 2003; Fry et al., 2005; Luo 
and Sun, 2005; Card and Dickinson, 2008; Chen 
and Sun, 2014）和丽蝇科 Calliphoridae（陈伟等, 

1996; Schilstra and Hateren, 1999）等类群中，但 

对实蝇科 Tephritidae 昆虫的飞行行为和机理研

究报道较少，如 Chen 等（2015）依据飞行磨及

飞行肌超微结构，比较了桔小实蝇 Bactrocera 

dorsalis 不同日龄雌虫的飞行速度和飞行距离变

化，以及崔建新等（2016）利用飞行磨系统对桔

小实蝇开展吊飞试验，测定其飞行距离、飞行时

间和平均飞行速度等。 

缺 鬃 突 眼 实 蝇 Pelmatops ichneumoneus

（图 1：A）和带拟突眼实蝇 Pseudopelmatops 

angustifasciatus（图 1：B）隶属于双翅目中的实

蝇科，是双翅目昆虫中头部形态奇异的珍稀昆

虫，其复眼位于长眼柄的顶端（Chen et al., 

2010）。在进行野外缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实

蝇飞行观察中发现，它们头部虽生长有眼柄，但

其飞行能力和机动性依然很强。 

 

 
 

图 1  缺鬃突眼实蝇及带拟突眼实蝇的整体形态及飞行高速录像视频截图 

Fig. 1  The overall morphology and screenshots of high-speed flight video recordings of  
Pelmatops ichneumoneus and Pseudopelmatops angustifasciatus 

A. 缺鬃突眼实蝇整体背面观；B. 带拟突眼实蝇整体背面观；C. 缺鬃突眼实蝇飞行高速录像截图； 

D. 带拟突眼实蝇飞行高速录像截图。 

A. Dorsal view of Pe. ichneumoneus; B. Dorsal view of Ps. angustifasciatus; C. Screenshots of high-speed video recordings 
of Pe. ichneumoneus; D. Screenshots of high-speed video recordings of Ps. angustifasciatus. 
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缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇的身体及翅

均较狭长，同一物种的雌性及雄性翅膀形态或眼

柄长度等有差异，其中缺鬃突眼实蝇的雄性眼柄

长度具有种内多态现象，其眼柄长度可大于、等

于或接近于体长，其翅斑纹在雌、雄两性及个体

间无明显差异。带拟突眼实蝇的雄性亦具种内多

态现象，雄性个体间在眼柄长度和翅斑纹上均存

在差别，雄性眼柄长度约为其体长的 1/3-1/2，雄

性翅斑纹亦有宽带、窄带及过渡型之分（Chen 

et al., 2023）。 

本文采用高速摄像机摄影法，观测及比较缺

鬃突眼实蝇和带拟突眼雄性个体起飞过程中的

飞行行为，并测定相关参数，探究眼柄长度差异

是否对其飞行行为、飞行模式及飞行能力等产生

一定影响，从而为进一步探讨两种昆虫的飞行机

理及进化历程等提供依据，亦为特殊人造微型飞

行器的设计等提供参考。 

1  材料与方法 

1.1  试虫 

1.1.1  试虫来源  飞行观察实验对象分别是缺

鬃突眼实蝇 1 头雄虫（图 1：A）和带拟突眼实

蝇 1 头雄虫（图 1：B），均于 2022 年 7 月采自

四川雅安周公山，且均为当年羽化的生命旺盛期

成虫个体。试虫野外采集后在温室内饲养一周左

右，待其适应新环境后进行飞行实验观测和运动

参数测定，具体采样信息见表 1。饲喂时使用酵

母糖溶液（酵母：糖比例为 3 g︰3.5 g，加入

220 mL 水中）进行喂养，环境温度为（25±1）℃、

湿度为 60%±10%，光照为 9-15 h 的光照-黑暗循

环周期。缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇均为珍稀

昆虫，野外种群及个体数量稀少，且有季节和采

集时间等限制，因此本文实验对象为两个物种的

2 头雄性个体。 

1.1.2  试虫飞行观察实验前预处理及虫体测量   

开展飞行观察实验的个体，在实验现场短时

（1-2 min）冷冻麻醉后进行体重、翅长、体长及

眼柄长度的测量，眼柄长度包含复眼在内。体重

及形态学参数的获取通过人工测量进行，相关测

量值及眼柄长和体长的比值见表 1。体重测量时

使用电子秤（型号 SF-400C，永康市转金工贸有

限公司产品），形态学测量使用普通米尺。其中

缺鬃突眼实蝇个体的眼柄接近于体长，为体长的

0.84 倍；带拟突眼实蝇的翅型为前缘宽条带，眼

柄为体长的 0.42 倍。 

1.2  仪器 

高速摄像机选用 Fastcam Nova R2 型号，为

日本活图隆(Photron)公司产品。 

1.3  方法 

1.3.1  突眼实蝇起飞实验观测系统搭建  基于

两台高速摄像机搭建了缺鬃突眼实蝇和带拟突

眼实蝇飞行实验观测系统，如图 2 所示。两台高

速摄像机呈光轴正交放置，摄像机的帧率设定为

2 000 帧 /s，图像分辨率为摄像机全分辨率

1 920×1 080 像素。拍摄过程中两台摄像机的快

门同步触发。镜头选用 Nikon AF-S 60 mm f/2.8G 

ED 镜头。多盏摄影灯为拍摄区域提供照明补偿。

相机视场宽度为 86 mm，约容纳 4-5 头昆虫体长。

观察箱大小为 300 mm×300 mm×300 mm，其一

面玻璃被移除并用白纸覆盖以方便进行昆虫取

放等操作。拍摄过程中，昆虫大致在观察箱的中

心位置进行飞行，距离各壁面均超过 10 倍翅膀

长度，确保录制的任何飞行过程中壁面效应对飞

行的影响可忽略。 

 

 
 

图 2  突眼实蝇起飞实验观测系统的组成及布局 

Fig. 2  Experimental setup for high-speed  
videography of Pelmatops ichneumoneus and 

Pseudopelmatops angustifasciatus 
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1.3.2  高速摄像机的标定  高速摄像机位置确

定后，采用基于共面点的分步线性标定方法对系

统进行标定（Li et al., 2018; Su et al., 2020）。标

定后的系统可基于二维图像像素坐标获得三维

空间坐标。本实验使用的昆虫飞行实验观测系统

所测量的标定点间距最大测量误差为 0.05 mm，

即最大相对测量误差为 0.5%，该误差包含了标

定板印刷误差、摄像机标定误差、图像坐标提取

误差和三维重构计算误差等，观测精度能够满足

实蝇科昆虫飞行实验观测要求。 

1.3.3  突眼实蝇飞行高速图像的拍摄  在一个

小型养虫盒中间圆孔中插入 1 根小树枝，作为昆

虫在观察箱内的飞行起点。然后将养虫盒置于观

察箱底部中间的白色泡沫纸板上，并调节泡沫板

厚度，使小树枝高度的顶端位于两台高速摄像机

焦点位置。相机正对观察箱的两侧用白纸遮挡，

以减少拍摄时的背景干扰。待摄像机调试好后，

将已完成虫体测量的昆虫释放至小树枝顶端，

并使其自行起飞（若停滞太久，可用小树枝或

毛笔轻触体侧，使其起飞）。在实蝇起飞的同时

触发摄像机开关进行拍摄。每个个体重复拍摄

5 次。 

1.3.4  突眼实蝇飞行翅身特征点标记  借助所

搭建的起飞实验观测系统，完成针对缺鬃突眼实

蝇和带拟突眼实蝇的飞行过程定量运动学观测。

使用 ImageJ 软件将拍摄所得的照片序列合成视

频，并选定截取图片序列的起始帧和终止帧，再

使用 DLTdv7 软件（Hedrick, 2008）在 MatLab

平台上对翅身特征点进行标记获取其二维像素

坐标。翅身特征点包括：点 1（昆虫身体质心）、

点 2（昆虫腹部尖端）、点 3-6（左翅，按顺序为

翅尖、翅根和半展长处的翅膀前缘及尾缘）、点

7-10（标记右翅，按顺序为翅尖、翅根和半展长

处的翅膀前缘及尾缘）。其中虫体质心根据实际

测试法确定为中胸部位。 

1.3.5  高速摄像图像的分析  根据飞行情况规

定世界坐标系（X, Y, Z），其中 Z 轴正方向为竖

直向上方向，水平的 X 轴正方向由飞行轨迹终点

指向起点，Y 轴正方向根据右手法则来确定。在

世界坐标系中的位移表示为（xb, yb, zb），速度表

示为（ub, vb, wb），xb 和 ub 近似可视作突眼实蝇

水平直飞速度，yb 和 vb 近似可视作突眼实蝇偏离

飞行直线轨迹的侧向速度，zb 和 wb 则为其飞行

的竖直速度。此外，基于突眼实蝇身体质心、腹

部尖端这些特征点的三维空间轨迹，计算得到其

飞行过程的三维位移、速度和身体俯仰角 ψb 及

偏航角 θb 等身体运动学特征参数（图 3：A，B）。

其中身体俯仰角指质心-尾尖连线与水平面的夹

角，偏航角指飞行过程中身体与竖直方向平行的

矢状对称面的角度方位。 

此外，额外考虑翅膀翅尖、翅根和半展长处

的翅膀前缘及尾缘这些特征点，计算得到突眼实 

 

 
 

图 3  突眼实蝇起飞过程的身体运动学特征参数  

Fig. 3  Configuration of kinematic parameters of stalk-eyed fruit fly body motion during takeoff  

A. 俯仰角（ψb）；B. 偏航角（θb）。 

A. Pitching angle (ψb); B. Yawing angle (θb). 
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蝇扑翼偏离角 θw、拍动角 ϕw 和翻转角 ψw 等翅膀

运动学特征参数，以建立对扑翼规律的周期性描

述。其中翅拍平面及翅运动参数的定义如图 4

（A，B）所示。翅拍动平面指过翅根且基于飞

行过程中翅尖瞬时位置的最佳拟合平面。偏离角

θw 指翅膀展向线与其向拍动平面的投影线之间

的夹角，用于描述翅膀偏离拍动平面的情况。拍

动角 ϕw 指翅膀展向线（翅根与翅尖连线）向拍

动平面的投影线和拍动平面与水平面交线之间

的夹角，描述翅膀在拍动平面内的拍动运动。翻

转角 ψw 指翅膀平面与拍动平面之间的夹角，用

于描述翅膀绕翅膀展向线的翻转情况。 
 

 
 

图 4  突眼实蝇起飞过程的翅膀运动学特征参数  

Fig. 4  Configuration of kinematic parameters of stalk-eyed fruit fly wing motion during take off 

A. 翅拍动平面；B. 翅欧拉角（偏离角 θw、拍动角 ϕw 和翻转角 ψw）。 

A. Stroke plane; B. Euler angles (deviation angle θw, stroking angle ϕw and pitching angle ψw). 
 

2  结果与分析 

2.1  缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇起飞的一般

过程 

缺鬃突眼实蝇的起飞共经过约 5 次完整拍

动。经最初的 2 次拍动后拍动频率基本保持不

变，各拍动参数变化趋于周期性。带拟突眼实蝇

共经过约 6 次的完整拍动，亦经最初 2 次拍动后

拍动频率基本保持不变，各拍动参数变化趋于周

期性。因此可利用 3-5/6 次拍动的数据来确定拍

动平面，进而获得翅膀转动角度及身体运动姿态

数据等。图 5 和图 6 分别示缺鬃突眼实蝇和带拟

突眼实蝇起飞过程的代表性图像序列。 

2.2  缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇虫身飞行运

动学特征参数 

虫身飞行运动学特征参数主要用于描述虫

体飞行时随时间的变化，如位移和速度，以及身

体空间方位情况的变化，如偏航角（θb）和俯仰

角（ψb）等。 

2.2.1  位移和速度  缺鬃突眼实蝇和带拟突眼

实蝇虫身飞行特征中的位移和速度随时间的变

化如图 7（A-D）所示。对于缺鬃突眼实蝇（图

7：A，B），t = 0 ms 时为起飞起始点，对应坐标

为（0,0,0）。缺鬃突眼实蝇在起飞后前飞，整个

飞行过程 X 方向的位移逐渐减小到﹣0.021 m，

说明在整个飞行过程中缺鬃突眼实蝇在水平方

向向前飞行了 0.021 m。由于整个飞行过程 Y 方

向位移的绝对值始终低于 0.001 m，说明可以近

似认为该缺鬃突眼实蝇在水平方向呈直飞。同时

整个飞行过程中该缺鬃突眼实蝇没有清晰的爬

升行为（Z 方向位移最大仅为 0.002 m）。此外，

整个飞行过程，缺鬃突眼实蝇的直飞速度逐渐增

大，最高速度可达 0.48 m/s（表 1）。 

对于带拟突眼实蝇（图 7：C，D），其在水

平方向亦进行了一个近似直飞的飞行过程（Y 方

向位移几乎为 0），共飞行了 0.024 m，同时进行

了爬升，在 Z 方向位移最高可达 0.012 m，爬升 
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图 5  缺鬃突眼实蝇起飞过程代表性图像序列 

Fig. 5  Video sequence of Pelmatops ichneumoneus during takeoff  
 

 
 

图 6  带拟突眼实蝇起飞过程代表性图像序列 

Fig. 6  Video sequence of Pseudopelmatops angustifasciatus during takeoff 
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图 7  突眼实蝇虫身起飞运动学特征参数-飞行位移和飞行速度 

Fig. 7  Body kinematics (displacement and velocity) of stalk-eyed fruit flies during takeoff  

A. 缺鬃突眼实蝇的飞行位移；B. 缺鬃突眼实蝇的飞行速度；C. 带拟突眼实蝇的飞行位移；  

D. 带拟突眼实蝇的飞行速度。xb 为身体坐标系下向后的位移，yb 为身体坐标系下向右的位移， 

zb 为身体坐标系下向上的位移；ub 为身体坐标系下对应 x 轴的速度，vb 为身体坐标系下对应 y 轴的速度， 

wb 为身体坐标系下对应 z 轴的速度。 

A. Flight displacement of Pe. ichneumoneus; B. Flight velocity of Pe. ichneumoneus;  
C. Flight displacement of Ps. angustifasciatus; D. Flight velocity of Ps. angustifasciatus.  

xb is the backward displacement in the body coordinate system, yb is the rightward displacement  
in the body coordinate system, and zb is the upward displacement in the body coordinate system;  

ub is the velocity corresponding to the x-axis in the body coordinate system, vb is the velocity corresponding to  
the y-axis in the body coordinate system, and wb is the velocity corresponding to  

the z-axis in the body coordinate system. 
 

角约为 25°。与缺鬃突眼实蝇的飞行过程类似，

带拟突眼实蝇的直飞速度随着飞行过程进行而

逐渐增大，最高可达 0.44 m/s，爬升速度在整个

飞行过程中较为恒定，一直保持 0.13 m/s 左右，

其合速度约为 0.46 m/s（表 1）。 

缺鬃突眼实蝇在起飞后，其水平方向的飞行

速度 ub 和 vb 随时间震荡，且振荡周期与扑翼周

期高度重合，说明翅膀的周期性运动对 ub 和 vb

有影响。在起飞后的第一个扑翼周期中，ub 小于

后续扑翼周期，说明起飞初期缺鬃突眼实蝇的前

飞速度较低。在后续扑翼周期中随着翅膀的周期

性运动，ub 展现出较好的周期性。 

带拟突眼实蝇在起飞之后，X 方向的直飞速

度在 0- 40 ms 期间震荡增长，最终为﹣0.40 m/s，

在随后的飞行中 ub 在﹣0.35-﹣0.45 m/s 之间维

持周期性变化。说明在 0-40 ms 间，带拟突眼实

蝇向前加速飞行，随后近似匀速前飞。 

Z 方向的飞行速度 wb 不受翅膀周期性运动

的影响。缺鬃突眼实蝇在起飞后的第一个周期和

最后一个周期内分别取得 0.09 和 0.12 m/s 的最

大上飞速度，在其余的飞行时间内 wb 几乎为 0。

因此缺鬃突眼实蝇在飞行初期和飞行末期均有
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小幅度的上飞，其余时间保持平飞。而带拟突眼

实蝇 Z 方向的飞行速度 wb 在起飞开始便在

0.08-0.20 m/s 之间小幅震荡。因此，带拟突眼实

蝇在在飞行期间保持小幅度的向上飞行。 

综上所述，缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇在

起飞和随后的飞行中，均在水平方向上进行了近

似直飞，同时带拟突眼实蝇还进行了爬升角约为

25°的爬升，缺鬃突眼实蝇则基本保持水平飞行。

缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇的飞行速度在整

个飞行过程中均逐步增大，合速度最高分别可达

0.48 和 0.46 m/s。 

2.2.2  偏航角（θb）和俯仰角（ψb）  虫身飞行

运动学特征参数中用于描述昆虫飞行过程中身

体方位变化情况的，主要包含偏航角（θb）和俯

仰角（ψb）。缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇在起

飞过程中，偏航角（θb）和俯仰角（ψb）的观测

结果见图 8（A，B）。 

如图 8（A）所示，缺鬃突眼实蝇的偏航角

θb 从 t = 0 ms 时的 22°开始，逐渐减小至﹣30°，

平均变化率为﹣700 °s﹣1。俯仰角 ψb 从 t = 0 ms

时的 0°开始，逐渐减小至﹣42°，平均变化率为

﹣560 °s﹣1。如图 8（B）所示，带拟突眼实蝇的

偏航角 θb 在 0-40 ms 期间从 18°下降至 0°，随后

稳定在±8°之间，平均偏航角变化率约为﹣300 °s﹣1。

带拟突眼实蝇的俯仰角 ψb 从 t = 0 ms 时的﹣66°

开始，逐渐增加至﹣33°，平均变化率为 380 °s﹣1。

总体而言，带拟突眼实蝇身体角的变化率小于缺

鬃突眼实蝇。 

 

 
 

图 8  突眼实蝇的虫身飞行运动学特征参数-偏航角（θb）和俯仰角（ψb） 

Fig. 8  Body kinematics (yaw angle and pitch angle) of stalk-eyed fruit flies 

A. 缺鬃突眼实蝇；B. 带拟突眼实蝇。 

A. Pe. ichneumoneus; B. Ps. angustifasciatus. 

 
此外，缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇飞行过

程身体（以质心和尾部连线表示，黑色圆点表示

质心）划过的轨迹分别如图 9（A-D）和图 10

（A-D）所示。 

结合身体角数据，可以清晰地看到缺鬃突眼

实蝇在整个飞行过程中身体向左侧进行偏航转

动，同时进行上仰翻转（图 9：A-D）；带拟突眼

实蝇在整个飞行过程中身体微微进行下俯翻转，

其偏航转动程度相对缺鬃突眼实蝇更小（图 10：

A-D）。 

2.3  缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇翅膀扑翼飞

行特征参数 

翅膀扑翼飞行特征参数用于描述昆虫飞行

过程翅膀扑翼过程中的运动学特征，主要包含用

于描述翅膀瞬时空间方位的拍动角（ϕw）、翻转

角（ψw）和偏离角（θw），以及用于描述翅膀周

期性运动状态的扑翼周期和拍动幅值。翅膀的上

拍（Upstroke）运动、下俯（Pronate）运动和桡

侧偏移（Radially-deviate）运动会分别增大拍动 
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图 9  缺鬃突眼实蝇的身体轨迹三视图和三维视图 

Fig. 9  Body trajectory of Pelmatops ichneumoneus during takeoff  

A. 正视图；B. 左视图；C. 俯视图；D. 三维视图。黑点表示头部，箭头表示速度方向。图 10 同。 

A. Front view; B. Left view; C. Top view; D. 3D view. Black dots represent the head and arrows indicate direction.  
The same for Fig. 10. 

 

 
 

图 10  带拟突眼实蝇的身体轨迹三视图和三维视图 

Fig. 10  Body trajectory of Pseudopelmatops angustifasciatus during takeoff  

A. 正视图；B. 左视图；C. 俯视图；D. 三维视图。 

A. Front view; B. Left view; C. Top view; D. 3D view. 
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角、翻转角和偏离角。 

缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇在飞行过程

中，其翅膀角度参数随时间的变化分别如图 11

（A，B）和图 11（C，D）所示。其拍动角、翻

转角和偏离角均呈现较明显的周期性。 

由拍动角 ϕw 的时间序列可知，每次飞行过

程至少包含 4 个完整的扑翼周期（起始于下拍开

始，结束于上拍结束），由此可以得到各飞行过

程中扑翼周期时长和拍动幅值，从而建立对突眼

实蝇飞行中翅膀运动状态的周期性描述。缺鬃突

眼实蝇和带拟突眼实蝇飞行过程中扑翼周期性

参数的计算结果列于表 2 中。 

由表 2 可知，缺鬃突眼实蝇的左翅在第一

个扑翼周期的时长为 18.0 ms，随后的第 2-5 周

期，每个周期的时间在 12.0-13.5 ms 间小幅波动

并趋于稳定，平均周期时长为 12.8 ms。缺鬃突

眼实蝇的右翅在第一个扑翼周期的时长为

17.5 ms，随后的第 2-5 周期，每个周期的时间在

12.0-13.5 ms 间小幅波动并趋于稳定，平均周期

时长为 12.9 ms。左翅的拍动幅值在 96.5°-133.5°

之间波动，平均值为 118.1°；右翅的拍动幅值在

112°-141°之间波动，平均值为 129.4°。 
 

 
 

图 11  突眼实蝇扑翼飞行特征参数——拍动角（ϕw）、翻转角（ψw）和偏离角（θw） 

Fig. 11  Wing flapping kinematics (stroking angle ϕw, pitching angle ψw and  
deviation angle θw) of stalk-eyed fruit fly  

A．缺鬃突眼实蝇左翅；B．缺鬃突眼实蝇右翅；C．带拟突眼实蝇左翅；D．带拟突眼实蝇右翅。 

A．Pe. ichneumoneus (left wing); B. Pe. ichneumoneus (right wing); C. Ps. angustifasciatus (left wing);  

D. Ps. angustifasciatus (right wing). 
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表 2  突眼实蝇起飞及随后前飞过程中的翅膀扑翼周期特征参数 

Table 2  Wing flapping kinematics during takeoff and subsequent forward flight in stalk-eyed fruit fly 

自起飞开始的

扑翼周期序号 
Number of 

flapping cycle 
starting from 

takeoff 

缺鬃突眼实蝇 
Pe. ichneumoneus 

带拟突眼实蝇 
Ps. angustifasciatus 

左翅 
Left wing 

右翅 
Right wing 

左翅 
Left wing 

右翅 
Right wing 

扑翼周期时

长（ms） 
Flapping 

cycle 
duration (ms)

拍动幅值

（°） 
Stroking 

amplitude 
(°) 

扑翼周期时

长（ms）
Flapping 

cycle 
duration 

(ms) 

拍动 

幅值（°）
Stroking 

amplitude 
(°) 

扑翼周期时

长（ms）
Flapping 

cycle 
duration 

(ms) 

拍动 

幅值（°） 
Stroking 

amplitude 
(°) 

扑翼周期时

长（ms） 
Flapping 

cycle 
duration 

(ms) 

拍动 

幅值（°）
Strokingampl

itude (°) 

1 18.0 132.0 17.5 129.5 18.5 98.5 18.0 91.0 

2 13.5 133.5 13.5 134.5 11,0 118.0 12.0 118.0 

3 12.5 122.0 13,0 141.0 11.5 103.0 11.5 100.0 

4 13.0 120.5 13.0 131.0 11.5 113.0 11.0 108.3 

5 12.0 96.5 12.0 112.0 11.5 119.5 11.5 136.0 

6 - - - - 11.5 115.5 11.5 121.0 

7 - - - - - - 11.5 106.5 

非扑翼首周期 

平均值 
Average and not 
the first cycle 

12.8 
 

118.1 
 

12.9 
 

129.6 
 

11.4 
 

114.0 
 

11.5 
 

115 
 

 

带拟突眼实蝇的左翅第一个扑翼周期的时

长为 18.5 ms，随后的第 2-6 周期，每个周期的

时间在 11.0-11.5 ms 间小幅波动并趋于稳定，平

均周期时长为 11.4 ms。带拟突眼实蝇的右翅第

一个扑翼周期的时长为 18.0 ms，随后的第 2-6

周期，每个周期的时间在 11.5-12.0 ms 间小幅波

动并趋于稳定，平均周期时长为 11.5 ms。左翅

的拍动幅值在 98.5°-119.5°之间波动，平均值为

114.0°；右翅的拍动幅值在 91.0°-136.0°之间波

动，平均值为 115.0°。 

因此，两种突眼实蝇起飞后的第一个飞行周

期均长于之后的周期，从第二个周期开始翅膀的

扑翼周期趋于稳定；同种实蝇的左翅和右翅的扑

翼周期时长基本相同，即在飞行过程中两侧翅膀

具有相同的扑翼频率。缺鬃突眼实蝇起飞后稳定

飞行的扑翼频率为 77 Hz，而带拟突眼实蝇稳定

飞行的扑翼频率更高，为 88 Hz。对于拍动幅值

而言，带拟突眼实蝇相对缺鬃突眼实蝇更小。在

所观测到的飞行过程中，带拟突眼实蝇两侧翅膀

具有几乎相同的拍动幅值，但缺鬃突眼实蝇两侧

翅膀拍动幅值大小具有差异。缺鬃突眼实蝇这一

两侧翅膀扑翼行为不对称的现象，与其在飞行过

程中展现出比带拟突眼实蝇更明显的身体旋转

行为相符合。 

2.4  缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇形态学参数

与飞行运动学参数间关系分析 

昆虫的飞行能力、飞行特征及飞行模式等与

其身体结构、形态特征和能耗等紧密相关。根据

2.1 和 2.2 节的研究结果及表 1 可知，在缺鬃突

眼实蝇和带拟突眼实蝇的重要形态学特征参数

中，眼柄长与体长的比值与飞行运动学参数中的

合速度、偏航角、俯仰角、扑翼周期时长和拍动

幅值呈正相关关系，而与扑翼频率呈负相关关

系。此外，体型较小的拟突眼实蝇翅拍动幅值，

比体型较大的突眼实蝇的翅拍动幅值偏小。 

3  讨论 

对于实蝇科昆虫起飞及随后前飞阶段飞行

运动学参数的观测与分析，在本文之前未曾进行
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过研究。本研究针对实蝇科昆虫中头部长有眼柄

的两个珍稀物种，即缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实

蝇，进行了起飞及前飞阶段合速度、偏航角、俯

仰角、扑翼周期时长、拍动幅值及扑翼频率等重

要运动学特征参数的测量和分析，并对两个物种

的不同特点进行了比较。 

目前在双翅目昆虫中，主要开展过食蚜蝇科

及果蝇科中一些物种起飞阶段飞行运动学特征

的观测和分析。Chen 等（2013）报道了长尾管

食蚜蝇 Eristalis tenax 的自主起飞过程，其在最

初的 10-14 次拍动中，翅膀的拍动幅值逐渐增大，

在经过大约 12 个周期后完全起飞到空中。这与

缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇的起飞过程有较

明显不同。缺鬃突眼实蝇在最初的 5 次拍动中，

翅膀的拍动幅值第 2 和第 3 次最大（左右翅不

同），第 5 次最小；而带拟突眼实蝇在最初的 5

次拍动中，第 1 次最小，第 5 次最大，中间的拍

动幅值先从大到小，后又从小变大。缺鬃突眼实

蝇和带拟突眼实蝇经过大约 5-6 个翅膀的拍动周

期后完全升入空中，这与长尾管食蚜蝇亦有明显

差异。此外，长尾管食蚜蝇可以通过增加腿部用

力来实现快速起飞以躲避天敌（Chen and Sun, 

2014），而缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇快速起

飞以躲避天敌的机制，则有待进一步的研究。 

黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 在自主起

飞时，首先打开翅膀至背部靠后的位置，之后腿

部即开始起跳，与此同时，翅膀迅速向下拍动，

腿部伸展与翅膀下拍同步，之后即完全升入空中

（Card and  Dickinson, 2008; Chen and Sun, 

2014）。黑腹果蝇仅经过 1 次翅膀的完整拍动便

升入空中，这与缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇的

起飞过程有着明显不同，缺鬃突眼实蝇和带拟突

眼实蝇需经 5-6 次的完整扑翼周期。此外，黑

腹果蝇起飞后的随后稳定飞行中，其翅扑翼频率

亦与缺鬃突眼实蝇和带拟突眼实蝇差异很大，黑

腹果蝇为 261 Hz，而缺鬃突眼实蝇和带拟突眼

实蝇分别为 77 和 88 Hz。再者，果蝇扑翼幅值

约为 160°（Aono et al., 2008），其明显大于缺鬃

突眼实蝇（左翅 118°，右翅 129°）和带拟突眼

实蝇（左翅 114°，右翅 115°）。由此可见，双翅

目昆虫在起飞及随后的前飞过程中，其飞行运动

学参数非常多样，十分值得进一步更加深入和细

致地探讨。 

另一方面，通过对缺鬃突眼实蝇和带拟突眼

实蝇这两个物种起飞阶段主要运动学特征参数

的比较，可以看到两个物种在合速度、偏航角、

俯仰角、扑翼周期时长、拍动幅值及扑翼频率方

面均存在较明显差异，其中前 5 个参数均为缺鬃

突眼实蝇数值更大（更长或更高），但扑翼频率

则相反，缺鬃突眼实蝇更低。若将眼柄长度与体

长的比值加入进行分析，则该数值与前 5 个参数

（合速度、偏航角、俯仰角、扑翼周期时长、拍

动幅值）均呈正相关，而与扑翼频率负相关（表

1）。这可能说明，两个物种不同长度的眼柄，可

能与其不同的飞行模式相关。从而进一步推测，

其眼柄可能会因长度不同，对其飞行姿势和机动

性等产生一定影响，并一定程度决定飞行行为的

差异。具有较长的眼柄，可能会在增加阻力及减

弱俯仰方向机动性的同时，一定程度增加升力。

但眼柄是否确实可以增加升力，则需要在今后的

研究中，进一步考虑眼柄姿态等对飞行中虫体静

态稳定性的影响等。这显然需进行更加细致和完

备的对比性实验，以及进行更多重要参数的测定

和分析，从而对其进行验证或证伪。鉴于两个物

种的珍稀性，进一步开展实验观测与比较分析的

工作难度可能较大。有关两种特殊形态实蝇起飞

及随后前飞过程中，重要飞行运动学参数的比较

和分析结果，亦可能为某些特殊人造微型飞行器

的设计提供有益视角和参考。 
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