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昆虫不连续气体交换

姚 青，沈佐锐!

（中国农业大学农学与生物技术学院，北京 4’’’3)）

摘要：许多昆虫呼吸时气体交换是不连续的循环式进行的。根据气门开闭，一个典型的不连续气体交换循环（E$<@:DA$D>:>< H7<
CI@=7DHC @9@%C，JKL）可以明显分为 , 个阶段：关闭阶段，极少或没有气体交换；颤动阶段，气门迅速微开和关闭，M& 进入气管，

少量 LM&释放；最后是开放阶段，大量的 LM&释放。该文综述了 JKL 特征及昆虫活动、温度、体重对 JKL 的影响，并讨论了 JKL
与呼吸失水、缺氧或高 LM&浓度环境有关的进化适应意义。
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自从 /@=DC$EC#67D 和 Y$%%$76<（43((）发现鳞翅

目昆虫滞育蛹的呼吸是不连续的、LM& 释放是周期

性的这个现象以来，人们发现越来越多的昆虫表现

出这 种 不 连 续 气 体 交 换 循 环（ E$<@:DA$D>:>< H7<
CI@=7DHC @9@%C，JKL）的呼吸模式，即 M& 的周期性吸

入和 LM& 的周期性释放。迄今为止，已报道的表现

JKL 呼 吸 模 式 的 昆 虫 有 鳞 翅 目 昆 虫 的 蛹

（/@=DC$EC#67D 7DE Y$%%$76<，43((；Z7DV$<=C#，4322）、

蜚蠊（Y$%[$D<，432’；ZC<A%C，43*(）、一些栖于沙漠的

拟步甲（R7#A=:%:6CV -# $) ?，43*(；\$H=A:D，4334）、东

方小翅蜢 .’($)-$ */##$#$（P7E%C9 7DE N>$D%7D，433,）、

蝗虫（P76$A:D，432)）、金 龟 甲（J7G$< -# $) ?，4333；

J>D@7D 7DE R9#DC，&’’&7）、大 多 数 蚂 蚁（ \$H=A:D，

43**7；\$H=A:D -# $) ?，433,7，433,X）、黄 蜂（J>D@7D
7DE \$H=A:D，433+）等。

5 昆虫 !67 特征

根据气门开闭情况，一个 JKL 通常分为 , 个不

同阶段：（4）关闭阶段（@%:<CE "C#$:E），气管内的 M&被

消耗，产生的 LM&滞留在组织和血淋巴中，很少释放

或不释放 LM&；（&）颤动阶段（B%>AAC# "C#$:E），气门迅

速微开和关闭，M& 以对流或扩散或两者结合的方式

进入气管系统，同时有少量的 LM& 排出体外；（,）开

放阶段（:"CD "C#$:E），LM&的积聚使气管内分压增加，

触发气门开放而使大量的 LM&爆发式释放，LM&释放

完后又开始一个新的循环。有的昆虫关闭阶段和颤

动阶段界限很难分清，统称为暴发间期（ $DAC#X>#<A
"C#$:E）（P7E%C9 7DE N>$D%7D，433,）。

以 JKL
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为呼吸模式的昆虫并不是所有个体都



表现 !"#，如东方小翅蜢和红火蚁 !"#$%"&’(’ (%)(*+,
的工蚁分别有 $%&和 ’%&个体不表现 !"#（()*+,-
).* /01.+).，233$；4567 ).* 899,+，:%%%）。!"# 周期

在不同昆虫种类之间存在很大差异；在 :%;时，蜚

蠊完成一个 !"# 约需 2< =1. 左右（>1+?1.@，23A%），

木蚁 -,.&"%"+/’ )(*(%/’ 约需 < =1.（B16C75.，23’’)）；

在 :D;，东方小翅蜢约需 :% =1.（()*+,- ).* /01.+).，

233$），蚂蚁 -,+,0#1&2(’ 3(*"#"4 约需 ’ =1.（B16C75. $+
,# E，233$)），而蜣螂 !*,4,3,$/’ 4/’+(*/’ 约需 2 C 左右

（!)F1@ $+ ,# E，2333）。同种昆虫不同等级中，!"# 周

期也不同，如红火蚁在 :%;时，雌蚁一个 !"# 周期

约为 :GD =1.，而雄蚁和工蚁分别约为 $G% =1. 和 AG%
=1.（4567 ).* 899,+，:%%%）。即使同种昆虫不同个体

!"# 也有一定差异，如拟步甲 5’,.."6$’ ’+4(,+/’ 的

!"# 周 期 变 幅 从 22G2 =1. 到 :$G2 =1.（B16C75.，

23’’H）。

!"#各阶段的历时也因昆虫种类不同而异。

拟步甲 5 E ’+4(,+/’ 关闭阶段一般少于 2 =1.，颤动阶

段持续 AG’D I :GJ% =1.，占整个通风阶段的（<DG3 I
’GD）&（B16C75.，23’’H）；蚂蚁 - E 3(*"#"4 的关闭、颤

动 和 开 放 阶 段 分 别 占 23GD&、<JG3& 和 $:GA&
（B16C75. ).* >,C.,K，233$H）。关闭、颤动和开放阶段

之间的分配比例也不是固定的，据 ()*+,- 和 /01.+).
（233$）的计算，东方小翅蜢在 2D;和 $%;时，!"#

周期从 DAG$ =1. 降到 2DG2 =1.，而暴发间期和开放

阶段历时之比从 2 L 2 变化到 2 L :；蚂蚁 - E 6$+4(+/’
（B16C75.，233%）和几种拟步甲（B16C75.，2332）关闭阶

段历时与 !"# 历时的关系不大；蜣螂 ! E 4/’+(*/’ 颤

动阶段和开放阶段历时与 !"# 历时呈正相关，分别

约占整个 !"# 历时的 AA&和 ::&，而关闭阶段历时

与 !"# 历时的关系不明显（!)F1@ $+ ,# E，2333）。由

于不同条件下 !"# $ 个阶段特征发生变化，从而为

研究昆虫 !"# 的调控机制和遗传进化提供依据。

!"# 各阶段气体交换量决定了一个昆虫的 #M:

释放速率（7N5:）与 M: 消耗率（75:），并可通过 M: 传

感器和 #M:红外分析仪，计算出昆虫瞬间的 7N5: 和

75:。不同昆虫的 7N5: 和 75: 值相差很大，这与食

物或能源不同有关，也反映出一个昆虫代谢率的大

小。在 2D;，蜉金龟 8&2"6(/’ 9"’’"4 的 7N5: 为 %G2AD
=BO（6·C）（#C5P. ).* (5+7,K，:%%%）；在 :%;，拟步甲

5 E ’+4(,+/’ 的 7N5:、75: 值分别为 %G2$% I %G%2D =BO
（6·C）、%G2A% I %G%23 =BO（6·C）（B16C75.，23’’H）；在

:D;，栖于潮湿环境的木蚁 - E )(*(%/’ 在开放阶段

7N5:为 %G:$J I %G%3< =BO（6·C）（B16C75.，233:），弓背

蚁 -,.&"%"+/’ .,*/#,+/’ 在开放阶段 7N5: 为 %G$2<$
I %G2’’ =BO（6·C）（!0.N). ).* Q,P75.，:%%%），而栖

于干燥环境的蚂蚁 - E 3(*"#"4 在开放阶段 7N5: 为

%G2<D I %G%AJ =BO（6·C）（B16C75.，233:）。

! 影响 "#$ 的因素

昆虫 !"# 是通过气门开闭实现的，而气门开闭

主要受腹神经索的调控，并与气管内的 M: 和 #M: 浓

度密切相关，同时也受昆虫生理状态和环境因素的

影响。

!%& 昆虫的活动

昆虫一般在静止时才表现 !"#，活动时往往不

表 现 !"#（R)K7C5+5=,P $+ ,# E，23’D；()*+,- ).*
/01.+).，233$；!0.N). ).* R-K.,，:%%:)）。生活在地

下的一些不活动甲虫，休息状态下的蜚蠊，很容易采

集到 !"# 的信号；但对于比较活泼的昆虫，如蚂

蚁，如果强迫其不动，会引起昆虫代谢率的增加，从

而影响气体交换水平。B16C75.（233$)）比较正常蚂

蚁和去头蚂蚁发现，它们 !"# 各阶段的特征差异并

不明显，主要是因为气门是由腹部神经节控制的，头

部的损伤并不影响气门的开闭，因此可以利用去头

蚂蚁来研究 !"# 的特征；!0.N). 和 Q,P75.（:%%%）利

用安氟醚麻醉弓背蚁 - E .,*/#,+/’，发现其表现出

与正常静止时类似的 !"#，但开放阶段历时变长，

表明安氟醚在一定程度上影响了腹部神经对 !"#
的控制；然而，其释放的 #M: 总量却保持恒定，因而

可以利用该方法来计算标准的新陈代谢率，但不能

用于 !"# 的特征分析。

!%! 温度

温度 是 调 节 昆 虫 !"# 的 第 2 个 环 境 因 素

（B16C75.，233A），当温度升高，!"# 历时减少，频率增

加，温度达到一定高度后，关闭和颤动阶段消失，

!"# 由规则的周期性释放 #M:就变成随机的连续释

放。东方小翅蜢 !"# 周期从 2D;的 DAG$ =1. 减少

到 :D;的 :<G3 =1.，温度达到 $%;时，暴发间期开始

逐渐消失，由规则的释放 #M: 变成随机释放（()*+,-
).* /01.+).，233$）；美洲大蠊 5$4(&#,%$+, ,.$4(*,%,
在温度 22;升高到 :2;时，!"# 周期从 $DG’ =1. 减

少到 2:GA =1.，且 #M: 释放幅度增加 2 倍（>1+?1.@，

23A%）；木蚁 - E )(*(%/’ 的 !"# 周期从 2D;的 JG<
=1. 降为 $D;的 %GJ< =1.（B16C75.，23’’)）。
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昆虫是变温动物，一般情况下，血淋巴中 !"#的

溶解度与温度呈负相关，即当温度升高时，血淋巴中

存储 !"# 的能力下降，从而导致开放阶段 !"# 释放

量也 相 应 减 少；如 栖 于 潮 湿 环 境 下 的 木 蚁 ! $
"#$#%&’（%&’()*+，,-../）和红火蚁 ( $ #%"#$)*（0*’) /+1
23345，#666）开放阶段 !"#的释放量随着温度的增加

而减少。然而，7/8&9 等（,---）在对 : 种蜣螂 7;! 与

温度关系的研究中却发现，虽然 7;! 频率和 !"# 的

释放速率随温度增加而增加，但开放阶段 !"# 释放

量在一定温度范围内保持恒定；另外，在滞育蛹和

栖于干燥环境下的蚂蚁 ! $ +#$,-,. 中，温度和 !"#释

放速率也不影响开放阶段的 !"# 释放量（<=>? /+1
@4&9)4A，,-::；%&’()*+ /) *- $，,--B/）。7/8&9 等（,---）

认为，与温度有关的 7;! 特征大多是影响 7;! 的

频率，而 不 影 响 开 放 阶 段 的 !"# 释 放 量；%&’()*+
（,--C）认为这种现象表明昆虫在温度变化时，有能

力改变开放阶段的触发点。实际上，当温度升高时，

昆虫可以通过增加 7;! 频率和 !"# 释放速率来弥

补血淋巴中 !"# 存储能力的下降，这样就有可能会

出现开放阶段 !"# 释放量保持恒定的现象。目前，

对温度变化时，气管内外气体浓度变化及与温度有

关的气体交换机制等还不是很清楚，因此，对于上述

两种不同情况，还需要做进一步深入地研究。

!"# 体重

7;! 频 率、!"# 释 放 量（ 0>*# ）、!"# 释 放 率

（1>*#）与体重（2）的关系因昆虫种类不同而异。

7/8&9 等（,---）研究 : 种蜣螂时，发现它们 7;! 中关

闭阶段和颤动阶段 !"# 释放量与体重关系均不显

著，而开放阶段 0>*#与体重 26D.BB成比例，7;! 频率

与体重也呈明显的正相关关系；红火蚁 ( $ #%"#$)*
开放阶段 0>*#随体重增加而增加，在低温时更加明

显（0*’) /+1 23345，#666）；而 7=+>/+ 等（#66#E）对表

现 7;! 的 B 种拟步甲研究表明，颤动和开放阶段

0>*#与体重呈正相关关系，但 7;! 频率却与体重无

关。7;! 频率与体重无关的现象在其他的一些昆

虫中也被发现，%&’()*+（,-../）分析了体重在 6D6F,
G 6D.C ’ 范围内的木蚁 ! $ "#$#%&’，发现 7;! 的频率

与体重没有明显的关系。有关昆虫体重是否调节

7;! 频率还需要做更多的研究。

在 #6H，拟步甲 34#456’* *./%#$,-* !"# 释放率

1>*#与体重 26D-I-相关（%&’()*+，,--,）；蜣螂 1>*#与

体重 26D-C. 相 关（7/8&9 /) *- $，,---）；7=+>/+ 等

（#66#E）综合了 - 种拟步甲得出，1>*# J 6D,I-2,D6C；

但 %&’()*+（,-..E）发现拟步甲 7 $ ’).#*)&’ 的 1*# 和

1>*#并不依赖于体重。

# 7;! 的进化适应意义

在研究 7;! 时，进化适应问题一直是讨论的热

点。为什么有些昆虫表现出 7;! 这种呼吸模式呢？

最初，普遍认为 7;! 是昆虫为了控制水分损失的一

种呼 吸 模 式（K&554A，,-.,；@49)54，,-.:；%&’()*+，

,--C），因为在 7;! 中，具有较低的呼吸失水率的关

闭和颤动阶段占据了 7;! 历时大约 .6L以上的历

时，因此，它与连续气体交换相比，具有更低的呼吸

失水率。对于那些表皮失水率非常低的昆虫，这种

呼吸模式的保水功能更显得重要，如鳞翅目昆虫的

蛹，无法从外界补充体内水分，必须尽量减少呼吸时

水分损失，很显然 7;! 确实比连续气体交换更有利

于滞 育 蛹 保 持 体 内 水 分（%48M /+1 N>(+4&14AO/+，

,-CC）。然而，#6 世纪 -6 年代开始对这个观点提出

了质疑（P/154M /+1 Q=&+5/+，,--B；%&’()*+，,--C）。如

果 7;! 是昆虫对呼吸失水的一种适应性，那么栖于

干燥环境的昆虫应更易于表现 7;!，然而事实却并

不 是 这 样。 如 栖 于 干 燥 生 境 地 的 拟 步 甲

8.*$569/.:* 45#-#’)#%*:/ 没 有 表 现 7;!（7=+>/+ /)
*- $，#66#E）；东方小翅蜢仅在晚上发现有 7;!，而在

休息和干燥环境下很少表现，在脱水时 7;! 消失并

转为连续呼吸。实际上，昆虫呼吸失水占整个虫体

水分损失比例很小，特别是对于那些表皮高渗透性

的昆虫，减少呼吸水分损失在整个保水过程中相对

重要性非常低。东方小翅蜢呼吸失水占整个水分损

失的 ,D-L G BD-L（P/154M /+1 Q=&+5/+，,--B），两种

木蚁 ! $ "#$#%&’ 和 ! $ +#$,-,. 呼吸失水占整个水分

损失分别为 #D,L和 .D6L（%&’()*+，,--#）。由此可

见，昆虫采用 7;! 呼吸模式虽然有助于减少呼吸水

分损失，但它的发生频率并不高，而且没有足够的历

时来明显减少整个虫体水分的损失。

在 7;! 保水机制研究中，历时较长的 R 阶段采

取何种气体交换形式是理解其机制的关键。在缺氧

条件下，R 阶段中对流和扩散两种气体交换形式应

该以相反方式影响它的历时；也就是说，如果颤动

阶段以对流为主，缺氧时增加的 S# 水平将阻碍气管

内负压的产生，从而限制了 "# 向内部运动，这样将

减少了颤动阶段的历时；如果颤动阶段以扩散为

:I## 期 姚 青等：昆虫不连续气体交换



主，缺氧能提高 !"#释放水平，这将延迟颤动阶段向

开放阶段的转化，从而增加了颤动阶段的历时，这有

利于昆虫呼吸水分损失的减少（!$%&’ (’) *%+,-.，
#///）。由此可见，为了尽量 减 少 呼 吸 失 水，表 现

01! 呼吸模式的昆虫，颤动阶段的气体交换应该优

先采用扩散形式。234$,%’（56778）利用呼吸测定仪

同时测定甲虫 ! 9 "#$%&#’" !"# 释放率和 "# 吸入率，

得出 其 颤 动 阶 段 是 以 扩 散 为 主 的；234$,%’ 和

1(..34(’（566:）把蚂蚁 ( 9 )%*%+’" 暴露于各种 "#浓度

中，得出该虫颤动阶段也是以扩散为主的，这些结果

确实支持了 01! 是一种呼吸失水控制机制的说法；

然而，有些昆虫在颤动阶段是以对流或以对流为主

的，如 鳞 翅 目 蛾 类 的 蛹（2-;< (’) =>$’-3)-.?(’，

56@@）、蜚蠊（A-B,+-，567:）、拟步甲（234$,%’，5665）、蜉

金龟 , 9 -."".$（!$%&’ (’) *%+,-.，#///）等。因此，根

据 01! 是昆虫控制呼吸失水率的一种适应这个假

设，表现 01! 的昆虫颤动阶段存在对流或以对流为

主的气体交换形式就很难解释了。当然，我们并不

能否认 01! 呼吸模式在昆虫减少呼吸失水这方面

的作用，但它是否是昆虫为了保水而采取的一种适

应性呼吸行为呢？这有待我们对 01! 的控制机制

和策略做更深入、更详细的研究。

近来，01! 被认为是昆虫为了适应高 !"# 浓度

和缺 氧 环 境 而 采 取 的 一 种 呼 吸 模 式（234$,%’ (’)
C3-+)-’，566@），因为有许多暴露于这种条件下的昆

虫，01! 都 非 常 明 显，如 生 活 在 地 表 下 的 拟 步 甲

（D(.,$%+%?-& /# &0 9，567:）、蚂蚁（234$,%’，5677(）、无

翅的蜣螂（0E’>(’ (’) D<.’-，#//#(）和掘洞的步甲

（FE’, /# &0 9，56:G）。然而，H%4, 和 IJJ-+（#///）发现

红火蚁 1 9 %+)%*#& 的雄蚁和工蚁表现 01!，但其巢

穴的 !"# 浓 度 并 不 高 或 没 有 明 显 缺 氧，而 白 蚁

2/#%*’0%#/$3/" BJJ9 巢穴处于高浓度 !"# 或缺氧条件

下（"#和 !"#浓度分别为 5#K L 5MK、@K L 7K），但

其并不表现 01!；同时，他认为处于高浓度 !"# 或

缺氧条件下的昆虫应该放弃 01! 呼吸模式，因为从

生理角度讲，如果一个气门活动所需要的 !"# 和 "#

浓度阈值是恒定的话，那么高浓度 !"# 或缺氧将影

响 01! 特征，因为缺氧需要通过更长历时或更高频

率的颤动阶段的气门开放来补偿，这样会导致更多

的 !"# 和 *#" 释放，而 !"# 浓度过高将减少昆虫的

!"#存储能力，从而减少了 01! 的整个历时，导致

01! 频率增加，使水分损失增加；鉴于上述原因，昆

虫在高浓度 !"# 或缺氧环境下应该放弃 01! 呼吸

模式。!$%&’ 和 *%+,-.（#///）研究发现蜉金龟 , 9
-."".$ 在 "#浓度下降时，关闭和颤动阶段历时明显

下降，01! 频率增加，但 !"#平均释放速率基本保持

恒定；当 "#浓度低于 5@K时，关闭阶段完全消失，

他认为 "# 浓度下降是关闭阶段终止的主要原因。

0E’>(’ 等（#//#8）研究发现居住在地下的 6 种拟步

甲均喜欢选择靠近灌木丛的小沙山上，那里的土壤

并不坚硬，没有出现高浓度 !"# 或缺氧的情况，但 6
种甲虫中有 N 种表现出 01!。因此，认为 01! 是适

应高浓度 !"#或缺氧环境的一种呼吸模式还没有充

足的理由，但表现 01! 的这些昆虫大多居住在地表

下，而这些地方确实最有可能存在高浓度 !"# 或缺

氧，因此 01! 是否是适应高 !"# 浓度和缺氧环境而

采取的一种呼吸模式还需要做进一步深入研究。

综上 所 述，01! 确 实 具 有 保 水 功 能，且 表 现

01! 的昆虫大多倾向于生活在高浓度 !"#或缺氧环

境下或地表下。但是，目前还没有足够的证据表明

01! 是它们中某一个因素进化适应的结果。最近，

*-,O 和 D.()+-<（#//:）在研究乌桕大蚕蛾 ,##&*’" &#0&"
时提出了第 N 种解释，认为昆虫在静止时气门周期

性的开放和关闭，同时把 !"# 排出呼吸系统是为了

避免体内氧气浓度过高而引起的中毒；当然，这还

需要在更多昆虫种类中得到进一步证实。01! 也

有可能是多个因素（包括其他一些内、外因素）共同

进化适应的结果。因此，我们不妨可以从多个角度、

多种因素来综合分析和探讨 01! 的进化适应意义。

! 研究展望

昆虫 01! 研究是随着用于呼吸的气体测量仪

器发展而逐步深入的，因此，是否具有先进而又敏感

的传感器对昆虫 01! 研究是至关重要的。通过敏

感的 !"#红外分析仪、"#传感器，计算机和信号采集

软件就可以实时观察和计算昆虫 01! 呼吸模式的

变化情况。因此，在研究昆虫 01! 呼吸模式之前，

需要建立一套昆虫呼吸信号采集与分析系统，这将

为昆虫 01! 深入研究提供一个有力的技术平台。

国外对昆虫 01! 的研究主要集中在 01! 特

征、01! 参数调控、控制机制及其适应性等方面，国

内王荫长等（567#）仅测试了多种昆虫在不同虫态或

各种活动期呼吸代谢情况。虽然在敏感的气体测量

仪器条件下，发现了越来越多的昆虫表现出 01! 呼

吸模式，而且也发现了这些昆虫（如滞育蛹、金龟甲、

@G# 昆虫学报 ,*#& 4+#.3.0.5%*& 1%+%*& M7 卷



蚂蚁等）具有的一些共同特点（长期不动，或经历滞

育，或栖于地下，或栖于缺氧，或高 !"# 浓度的环

境），但如果要揭示昆虫 $%! 的遗传进化问题，还需

要检测更多种类昆虫的呼吸模式，并从呼吸生理学、

进化论、分子生物学、系统发育学、生态学、代谢生

化、动能学及行为生物学等多角度进行系统深入的

研究。

昆虫 $%! 这种周期性呼吸模式，如果从昆虫本

身角度来看，它可能是昆虫适应外界环境进化的结

果；而从害虫控制观点来看，它能防止熏蒸剂和杀

虫剂迅速吸入体内。目前，$%! 呼吸模式已经在多

种重要害虫中发现，如美洲大蠊、扁虱（&’()*+, -,.
/’01.0,，2334）、火蚁等，但关于熏蒸剂和杀虫剂对昆

虫 $%! 的影响方面未见有报道，表现 $%! 的昆虫

有可能利用 $%! 控制机制来逃避药剂对其的毒杀

作用；另外，昆虫气门开闭受环境中 !"# 浓度影响

十分明显，高 !"#浓度可以促进气门开放，加快呼吸

率，人们在对仓储、检疫等害虫进行熏蒸时同时释放

!"#，使 更 多 毒 气 进 入 虫 体，从 而 提 高 毒 杀 效 果

（5’6)+1-7 -,. 8’11-97，23:3；;-10,*’,，233<）。深入研

究药剂和不同 !"# 浓度对昆虫 $%! 特征的影响，不

但可以进一步了解昆虫 $%! 控制机制，而且能对如

何提高杀虫剂的防虫效果提供理论依据。
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