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六种共栖蝙蝠的回声定位信号及翼型特征的比较
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摘要:本研究于 2006 年 5 ～ 8 月在桂林市七星公园七星岩洞进行,比较分析了共栖 2 科 (蹄蝠科和蝙蝠科)6 种
共 75 只蝙蝠的回声定位信号和翼型特征。普氏蹄蝠的回声定位叫声为短而多谐波的 CF / FM 型,主频率为 61 2
±0  8 kHz,具有高翼载、低翼展比和中等翼尖指数;大蹄蝠的回声定位叫声为单 CF / FM 型,主频率为 68  6 ±
0 7 kHz,具有高翼载、低翼展比和中等翼尖指数;中蹄蝠的回声定位叫声为单 CF / FM 型,主频率为 85 2 ±
0 5 kHz,具有中等翼载、低翼展比和中等翼尖指数;高颅鼠耳蝠的回声定位叫声为长带宽的 FM 型,主频率为
50 7 ± 3 8 kHz,具有低翼载、中等翼展比和低翼尖指数;大足鼠耳蝠回声定位叫声为 FM型,主频率为 39 9 ±
3 2 kHz,具有中等翼载、低翼展比和高翼尖指数;绒山蝠回声定位叫声为短而多谐波的 FM 型,主频率为 49 0
± 0 4 kHz,具有高翼载、中等翼展比和低翼尖指数。经单因素方差分析表明,6 种蝙蝠之间绝大部分的形态和
声音参数差异显著 (One-way ANOVA,P < 0 05)。以上结果说明,6 种同地共栖蝙蝠种属特异的回声定位叫声
和形态结构体现出了相互之间的生态位分离,从而降低了种间竞争压力,使得 6 种蝙蝠能够同地共存。
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Comparisons of echolocation calls and wing morphology among six sym-
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Abstract:During May to August 2006,we studied the echolocation calls and wing morphology of six sympatric species of
bats which belong to Hipposideridae and Vespertilionidae in Qixing Cave,Guilin City Hipposideros pratti produces short
CF / FM calls which mainly contain three harmonics,and has high wing loading,low aspect ratio and average wing tip shape
index H armiger produces single CF / FM calls,and has high wing loading,low aspect ratio and average wing tip shape in-
dex H larvatus produces single CF / FM calls,and has average wing loading,low aspect ratio and average wing tip shape
index Myotis siligorensis produces long bandwidth calls that are usually single FM sweep,being the smallest of these bat
species with low wing loading,low aspect ratio and average wing tip shape index M ricketti produces single FM calls,and
has average wing loading,low aspect ratio and high wing tip shape index Nyctalus plancyi produces three harmonics short
FM calls,and has high wing loading,average aspect ratio and low wing tip shape index Most morphological and call pa-
rameters among these six bat species were significantly different (P < 0 05)with One-Way ANOVA method These re-
sults indicated that these six sympatric bat species were highly adapted to different foraging strategies and habitats which was
also correlated with the significant differentiation of species-specific echolocation calls and external morphological character-
istics The present work demonstrated that niche partitioning occurred among these six bat species,which leads to decreases
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in the pressure of interspecies competition Therefore,niche partitioning was the key mechanism for coexistence of these
bat’s community
Key words:Bat;Echolocation calls;Niche partitioning;Sympatric species;Wing morphology

  回声定位叫声频率的差异是蝙蝠生态位分化的
关键因素之一 (Jones,1995)。回声定位叫声的差
异又与体型大小、捕食生境以及所处生境的复杂程
度密 切 相 关 (Aldridge and Rautenbach, 1987;
Norberg and Rayner,1987;Fenton,1990;Barclay
and Brigham,1991;张礼标等,2002)。体型大的蝙
蝠,具有相对较高的翼载,飞行速度较快,但灵活
性和机动性较差,所利用的回声定位叫声频率一般
较低,趋向于在更为开阔的生境中捕食;反之,体
型小的蝙蝠,具有相对较低的翼载,飞行速度较
慢,但灵活性和机动性较好,所利用的回声定位叫
声频率一般较高,适合在更为杂乱或复杂的生境中
捕食 (Jones,1999)。当蝙蝠在较为复杂的生境中
捕食或飞行时,采用的回声定位策略一般有两种,
一是利用恒频 (CF)型信号 (Emde and Schnit-
zler,1986)及相应的多普勒频移 (Jones,1999),
二是利用频率较高的调频 (FM)型信号 (Barclay
and Brigham,1991)。由于低频声在空气中衰减慢、
传播距离远 (Altringham,1996),因此,利用低频
回声定位叫声的蝙蝠,可以探测到远距离目标
(Barclay and Brigham,1991)。相反,利用高频回
声定位叫声便于探测近距离的小型昆虫,同时能够
提供结构更为精细的目标信息,有助于识别猎物
(Simmons and Stein,1980;Barclay and Brigham,
1991)。通常情况下,利用长脉冲时程 (即高能率
环)的 CF 型叫声的蝙蝠能够在较嘈杂的环境下探
测振翅昆虫 (Fenton,1990);简短、高频率且多
谐波的 FM 型且能率环低的回声定位叫声适合用于
较嘈杂的丛林中或边缘觅食 (Norberg and Rayner,
1987;Jennings et al ,2004);而长、带宽窄及频
率低的回声定位叫声适用于空旷的地方高速飞行和

捕食 (Norberg and Rayner,1987)。
蝙蝠种间翼型差异与其飞行行为和捕食行为有

密切联系 (Norberg and Rayner,1987)。翼型特征
通常用翼载、翼展比和翼尖指数 3 个指标进行描
述。翼载是体重与翼面积的比值,是蝙蝠单位翼面
积上所承受的压力,与飞行速度呈正相关,但是与
飞行的灵活性及灵敏性呈负相关 (Jennings et al ,
2004)。翼载越低,飞行越灵活,越容易捕捉到飞
行速度慢的小型猎物,但是飞行速度越慢;反之,

体型越大,翼载越高,飞行速度快,但飞行灵活性
不高而捕捉不到小型的猎物 (Arita and Fenton,
1997)。翼展比与翼的形状有关,高翼展比可以更
有效地利用空气动力,在飞行中能量损失更少
(Norberg and Rayner,1987)。高翼展比对应的是狭
长的翼和高效的飞行,低翼展比对应的是短的翼及
低效的飞行 (Jennings et al ,2004)。翼尖指数是
翼膜面积的比例,高翼尖指数意味着具有相对大的
翼膜面积。同时,蝙蝠翼尖指数的高低可以用来描
述蝙蝠盘旋飞行能力的大小 (Jennings et al ,
2004)。总之,有狭长翼和高翼载的蝙蝠通常在植
被上空快速飞行和捕食,有宽阔翼和低翼载的蝙蝠
适合在复杂的环境、茂盛的植被中慢速而灵活地飞
行和捕食 (Schnitziler and Kalko,1998)。因此,翼
型特征体现的是蝙蝠所采取的捕食策略和捕食的食

物类型,是一个反映蝙蝠物种觅食生态学的重要标
志 (Norberg and Rayner,1987;Norberg,1994)。

蝙蝠属于群居动物,同一栖息地通常聚集多种
不同的蝙蝠种类。不同蝙蝠种类具有各自独特的捕
食策略和捕食生境,并对应种属特异的回声定位信
号和翼型特征;回声定位信号和翼型特征的差异使
不同蝙蝠种类出现捕食空间分离和食物资源分化

(冯江等,2002;Patterson et al ,2003;马杰等,
2004)。本文从回声定位信号、外部形态 (翼型)
特征并结合飞行行为,探讨桂林七星岩 2 科 6 种蝙
蝠物种和谐同地共栖的机制。
1 研究方法
1 1  研究地点和时间

桂林市地处南岭山系的西南部,平均海拔
150 m,属典型的喀斯特岩溶地貌。同时,它又处
低纬度地区,具亚热带季风气候。气候温和,雨量
充沛,光 照充足,四 季分 明。年平 均降 雨量
1 900 mm,平均温度 19 3℃ 。桂林地区土壤属红
壤土带,以红壤为主,并有包括银杉、银杏在内的
高等植物1 000多种,为蝙蝠提供了很好的生存环
境,即提供丰富的食物、栖息地、哺育场所、幼崽
生长发育场所等。

2006 年 5 ～ 8 月,我们选择了桂林市七星公园
的七星岩 (25°16 673′N,110°18 423′E)作为研
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究点。七星岩洞口高约 5 m、宽约 30 m,洞长约
1 500 m,洞内高和宽不规则,最高处约30 m、最
宽处约15 m;洞内开阔透风性较好,夏季湿度大,
平均温度为 19℃ ～ 22℃ ;洞顶和洞壁有各种彩灯,
洞口周围为建筑物和少量乔木。洞内蝙蝠种类有普
氏蹄蝠 (Hipposideros pratti)、大蹄蝠 (H armi-
ger)、中蹄蝠 (H larvatus)、高颅鼠耳蝠 (Myotis
siligorensis)、大足鼠耳蝠 (M ricketti)、绒山蝠
(Nyctalus plancyi)等共3 000只左右。采集蝙蝠的
时间为晚上 19:00 开始,21:30 左右结束,采样
天数累计15 d。
1  2  体型与翼型测量

于傍晚在七星岩洞口用雾网 (Mist net)捕捉
出飞的蝙蝠,捕捉到的蝙蝠放入布袋中保存,带回
实验室称量体重 (精确到 0  1 g),测量前臂长、
头体长、耳长、耳宽和尾长 (精确到 0 1 mm)。
同时鉴别蝙蝠种类、性别、年龄及雌性的繁殖情况
(如怀孕中或已产仔),成年蝙蝠和未成年蝙蝠可
以通过翼的掌骨和指骨连接处的愈合度来区分

(Anthony,1988)。未成年蝙蝠和怀孕中的蝙蝠不
计入统计。蝙蝠保存在布袋中至少 1 h,并从中收
集粪便进行下一步的食性分析 (Zhang et al ,
2007)。沿着蝙蝠的翼型 (右翼)轮廓用铅笔小心
画到坐标纸上 (Zhang et al ,2007),计数翼面积
(精确到 1 mm2 )。翼载 (Wing loading,WL)、翼
展比 (Aspect ratio,A)、翼尖长比 (Tip length
ratio,TL)、翼尖面积比 (Tip area ratio,TA)、翼
尖指数 (Wing tip shape index,I)的计算按 Norberg
and Rayner (1987)的方法计算:WL = 体重 /翼面
积、A = 翼长2 /翼面积、TL = 掌膜长 /臂膜长、TA
=掌膜面积 /臂膜面积、 I = TA / (TL - TA)。根据
Norberg 和 Rayner (1987)及 Jennings 等 (2004)
确定 3 个主要翼型参数所处的等级 (WL 等级划
分:高≥10 3 N / m2 ,中等为 7 5 ～ 10 3 N / m2 ,
低 6  45 ～ 7 5 N / m2 ,很低≤6 45 N / m2 ;A 等级
划分为:高≥7  3,中等 6 1 ～ 7 3,低≤6  1; I 等
级划分:高≥1  9,中等为 1  3 ～ 1  9;低≤1 3)。
1  3  回声定位声波的录制

将蝙蝠带回录音棚 (8 m × 5 m × 3 m)进行放
飞录音,当蝙蝠距离麦克风约 1 m时开始录音,采
用超声波监听仪 Detector (D980,Pettersson Elek-
tronik AB,Sweden)接收超声波,然后把声音输入
电脑,将超声波的频率转换为原来的 1 / 10 后,采
样频率为44  10 kHz,分析衰减为 - 120 dB,用蝙

蝠分析软件 BatSound (Version 3 10,Pettersson Ele-
ktronik AB)进行分析 (参照 Zhang et al ,2007)。
主要分析叫声信号的时域波形图、声谱图 (频率
-时间图)及频率 - 能量图 (LPC 分布图),计算
叫声脉冲时程 (Pulse duration)、叫声脉冲间隔
(Inter - pulse interval)、声发射的能率环 (声脉冲
时程占声脉冲时程与声脉冲间隔之和的百分比,
Duty cycle),以及回声定位叫声的起始频率 (the
beginning frequency )、结束频率 (the ending fre-
quency)和主频率 (具有最高振幅或最大能量的回
声定位信号的频率值,Dominant frequency,DF)。
起始频率、结束频率和主频率均从声谱图和 LPC
图上确定。

体型和翼型测量并录音后,将蝙蝠带回其栖息
地放飞。以上所有得到的参数全部输入到 SPSS
11 5 for Window 软件进行分析,分析的数据均以
平均值 ± 标准差 (Mean ± SD)表示,外部体型
特征参数使用分层聚类分析方法 (Hierarchical
cluster)找到 6 种蝙蝠的外部形态相关性,并绘制
出分层聚类分析图。同时,对翼型的翼载和翼展比
进行分析并推断蝙蝠的飞行行为。
2 结果
2 1  外部体型特征统计结果

通过测量和统计分析,6 种蝙蝠的外部体型特
征 (前臂长、头体长、耳长、耳宽、尾长和体重)
在种间的差异极显著 (表 1,One-way ANOVA,
P < 0 001)。6 种蝙蝠的外部体型特征之间经 One-
way ANOVA 的 LSD 两两间差异显著性统计分析显
示,前臂长在 6 种蝙蝠中两两之间差异均极显著
(P < 0 001);头体长在大蹄蝠和普氏蹄蝠之间、
中蹄蝠和绒山蝠之间、中蹄蝠和大足鼠耳蝠之间、
绒山蝠和大足鼠耳蝠之间没有出现显著性差异

(P > 0 05),其余差异显著;耳长在大蹄蝠和普
氏蹄蝠之间、高颅鼠耳蝠和大足鼠耳蝠之间没有出
现显著性差异 (P > 0 05),其余差异显著;耳宽
除了在大蹄蝠和普氏蹄蝠之间差异不显著外,其余
差异显著(P < 0 05);尾长除了在绒山蝠和大足
鼠 耳蝠 之 间 差 异 不 显 著 外,其 余 差 异显 著
(P < 0 05);体重在大蹄蝠和普氏蹄蝠之间、中
蹄蝠和绒山蝠之间、中蹄蝠和大足鼠耳蝠之间、绒
山蝠和大足鼠耳蝠之间没有出现显著性差异,其余
都差异显著(P < 0 05)。对这些外部体型特征分
层聚类分析可以看出,普氏蹄蝠和大蹄蝠外部体型

751



兽  类  学 报 31 卷

存在重叠,大足鼠耳蝠、绒山蝠和中蹄蝠外部体型
存在重叠,高颅鼠耳蝠外部体型特征没有与其它 5

种发生很大的重叠,进一步说明了 6 种蝙蝠在外部
形态上的差异 (图 1)。

表 1  六种蝙蝠的体型参数比较 (长度单位为 mm,体重单位为 g)
Table 1  Comparison of morphological parameters of six bat species (Length in mm,and mass in g)

体型参数

Type of body parameters n
前臂长

Forearm length
头体长

Body length
耳长

Ear length
耳宽

Ear width
尾长

Tail length
体重

Body mass
普氏蹄蝠

H pratti 9 86 0 ± 2 5 78 1 ± 7 6 29 4 ± 1 7 23 ± 1  3 55  2 ± 4  5 51  0 ± 12 6
大蹄蝠

H armiger 6 91 7 ± 1 1 78 0 ± 6 5 28 4 ± 1 9 22 7 ± 1  7 62  0 ± 5  8 45  4 ± 10 9
中蹄蝠

H la rvatus 13 57 7 ± 2 6 56 3 ± 5 5 20 1 ± 1 9 17 1 ± 1  4 38  5 ± 3  0 18  1 ± 5  7
高颅鼠耳蝠

M siligorensis 14 35 1 ± 1 5 36 9 ± 2 3 13 0 ± 1 1 5 6 ± 0  6 35  7 ± 2  6 5  2 ± 0  5
绒山蝠

N plancyi 5 50 7 ± 1 3 58 5 ± 4 0 11 6 ± 2 0 10 3 ± 1  5 48  9 ± 5  3 20  5 ± 3  8
大足鼠耳蝠

M ricketti 28 56 1 ± 1 3 56 6 ± 7 6 17 4 ± 1 9 8 2 ± 1  0 52  1 ± 3  2 18  1 ± 3  1
F 1326  862 62 348  158 232  485 723  81 739 84  429 

  P < 0 001 (One-way ANOVA)

图 1  六 种蝙蝠主要形态特征 (前臂长、头体长、耳长、耳
宽、尾长和体重) 的分层聚类分析图
F ig 1  The dendrogram of hierarchical cluster analysis of external
morphology characteristics (forearm length,body length,ear length,
ear width,tai l length and body mass)for six bat species

2  2  翼型特征统计结果
从图 2 可以直观地看出 6 种蝙蝠翼型的形状和

大小比例关系,说明了不同蝙蝠物种之间在翼型形
态上存在明显的差异。通过对各物种的翼型参数进
行比较,除了翼尖指数外,其他参数在种间差异极
显著 (表 2,One-way ANOVA,P < 0 001)。其中,
在翼载方面,绒山蝠、普氏蹄蝠、大蹄蝠属于高翼
载种类,大足鼠耳蝠和中蹄蝠属于中等翼载种类,
高颅鼠耳蝠属于低等翼载种类;在翼尖指数方面,
大足鼠耳蝠具有高翼尖指数、大蹄蝠和高颅鼠耳蝠
具有中等翼尖指数、普氏蹄蝠、中蹄蝠和绒山蝠具
有低翼尖指数;在翼展比方面,绒山蝠属于高翼展

图 2  六种蝙蝠的翼型模型图 . A:中蹄蝠; B:大足鼠耳蝠;
C:绒山蝠;D:高颅鼠耳蝠; E:普氏蹄蝠;F:大蹄蝠
F ig 2  Modes of wing morphology of six bat species. A:H larva-
tus;B:M rickett i;C:N plancyi;D:M siligorensis;E:H prat-
t i;F:H armiger

比种类、其余 5 种属于低翼展比种类。6 种蝙蝠的
翼型特征之间经 One-way ANOVA 的 LSD 两两间差
异显著性统计分析显示,在翼长、翼面积和翼载
上,高颅鼠耳蝠与其他 5 种蝙蝠的差异极显著 (P
< 0  001),但普氏蹄蝠与大蹄蝠、中蹄蝠与绒山
蝠、绒山蝠与大足鼠耳蝠在翼长上差异不显著 (P
> 0  05);中蹄蝠与大足鼠耳蝠、中蹄蝠与绒山蝠
在翼面积上差异不显著 (P > 0  05);中蹄蝠与大
足鼠耳蝠、普氏蹄蝠与绒山蝠、普氏蹄蝠与大蹄蝠
在翼载上差异不显著 (P > 0 05),其余差异都显
著。翼尖指数在所有物种之间的两两比较都不呈现
显著性差异 (P > 0  05)。在翼展比上,高颅鼠耳蝠
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表 2  六种蝙蝠的翼型参数比较 (n = 样本量,长度单位为 mm,面积单位为 mm2 ,翼载单位为 N / m2 )

Table 2  Comparison of wing morphology parameters of six bat species(n = sample number Length in mm,and area in mm2 ,wing loading in N / m2 )
翼型参数

Wing parameters n 翼长

Length of wing
翼面积

Wing area
翼尖指数

Wing tip shape index
翼载

Wing loading
翼展比

Wpect ratio
普氏蹄蝠

H pratti 9 459  1 ± 20 7 40 992 5 ± 4 190  6 1  3 ± 0  3 13 3 ± 2 7 5  2 ± 0  3
大蹄蝠
H armiger 6 472  2 ± 20 7 37 246 4 ± 4 515  5 1  5 ± 0  5 11 5 ± 2 1 5  6 ± 0  5
中蹄蝠
H larvatus 13 1 882  8 ± 5 671 9 17 368 5 ± 5 340  1 1  3 ± 0  2 9 5 ± 2 6 5  1 ± 0  5
高颅鼠耳蝠
M siligorensis 14 205  0 ± 13 6 7 626 3 ± 729 1 1  5 ± 0  4 6 9 ± 0 8 5  5 ± 0  5
绒山蝠
N plancyi 5 315  7 ± 6  3 13 237 3 ± 882 6 1  1 ± 0  4 15 1 ± 4 6 7  6 ± 0  6
大足鼠耳蝠
M ricketti 28 332  7 ± 20 9 18 574 1 ± 1 507  3 3  2 ± 7  3 9 8 ± 1 8 6  1 ± 0  5
F 254  289  187  412 0 882 15 669 21  135 

   P < 0 001 (One-way ANOVA)

与普氏蹄蝠和大蹄蝠差异不显著 (P > 0 05),普
氏蹄蝠与中蹄蝠差异也不显著 (P > 0  05),其余
差异都显著。翼型参数直接反映了 6 种蝙蝠在飞行
参数上的差异,即它们所采取的飞行方式和捕食策
略可能存在不同。

对 6 种蝙蝠翼型的翼载和翼展比分析,结果表
明,绒山蝠和大蹄蝠落在第一象限上,中蹄蝠和普
氏蹄蝠落在第二象限上,高颅鼠耳蝠落在第三象限
上,大足鼠耳蝠落在第四象限上 (图 3),表明 6
种蝙蝠具有不同的飞行特征。
2  3  回声定位信号分析

6 种蝙蝠的回声定位信号结构特征如图 4 所
示,从图中可以看出这些蝙蝠的回声定位信号存在
明显的差异。通过对各物种的声波参数进行统计分
析,结果显示 6 种蝙蝠间回声定位信号差异极显著
(表 3,One-way ANOVA,P < 0 001)。6 种蝙蝠的
回声定位信号特征之间经 One-way ANOVA 的 LSD
两两间差异显著性统计分析显示,除了绒山蝠和大
足鼠耳蝠不出现显著性外,其余物种间的主频率差
异显著 (P < 0 05)。普氏蹄蝠与大蹄蝠、大蹄蝠
与绒山蝠、中蹄蝠与大足鼠耳蝠、高颅鼠耳蝠及绒
山蝠、高颅鼠耳蝠与绒山蝠在脉冲时程上差异不显
著 (P > 0  05);普氏蹄蝠与大蹄蝠、大足鼠耳蝠
与高颅鼠耳蝠及绒山蝠、高颅鼠耳蝠与绒山蝠分别
在脉冲间隔和能率环上差异不显著(P > 0 05),其
余参数两两间差异显著 (P < 0  05)。
3 讨论
3  1  翼型与捕食策略

图 3  六种蝙蝠翼型的翼载和翼展比分析图,根据 Norberg 和
Rayner (1987 )从 215 种蝙蝠进行的研究方法得出结果:第一
象限的蝙蝠物种具高速飞行和高灵敏度的特征;第二象限代表
有很好的盘旋能力的蝙蝠物种;第三象限代表了能够慢速翱翔
或盘旋能力的蝙蝠物种;第四象限的蝙蝠物种代表着在杂乱区
域捕食具有高速飞行而且有集群飞行的特征蝙蝠物种  1:高颅
鼠耳蝠;2:大足鼠耳 蝠;3:绒 山蝠; 4:中蹄蝠: 5:大蹄
蝠;6:普氏蹄蝠
F ig 3  Plot of s ize-independent components calculated for the bats
in this study from a method on the based on that of Norberg and
Rayner (1987 ) on 215 species Bats in quadrant1 fly fast and are
agile,those in quadrant 2 have good hovering performance;those in
quadrant 3 can hawk slowl y and or hover;those in quadrant 4 can fly
in clutter but also have hi gh-speed commuting flight 1 :M siligo-
rensis;2:M  ricketti;3 :N Plancyi;4:H larvatus;5 :H armi-
ger;6:H prat ti

蝙蝠翼型是重要的体型参数,高翼载表明蝙蝠
个体较大而翼面积相对较小,同时以牺牲飞行灵活
性和机动性为代价 (Norberg and Rayner,1987)。
本研究的 6 种蝙蝠中,普氏蹄蝠和大蹄蝠具有高翼
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表 3  六种蝙蝠的声波参数比较 (时间单位为 ms,频率单位为 kHz)
Tabl e 3  Comparison of echolocation call paramet ers of six bat species (Time in ms,frequency in kHz)

声波参数

Cal l parameters
普氏蹄蝠

H pra tti
大蹄蝠

H armiger
中蹄蝠

H larvatus
高颅鼠耳蝠

M si ligorensis
绒山蝠

N plancyi
大足鼠耳蝠

M ricketti F

脉冲时程

Call duration (ms) 12  7 ± 12 9 11 2 ± 2 0 7 8 ± 0 9 8  5 ± 3  6 11  5 ± 3  3 6 6 ± 3 3 12 726

脉冲间隔
Int erval time (ms) 31  9 ± 26 3 32 6 ± 24  5 16 0 ± 10  4 53  7 ± 23 4 57  8 ± 8  4 53 1 ± 25  4 36 717

起始频率
The beginning frequency(kHz) 77  5 ± 10 7 55  9 ± 3  4 62 1 ± 9 7 61 898

结束频率
The ending frequency(kHz) 36  8 ± 4  2 41  7 ± 6  6 29 4 ± 4 1 165  091

主频率
The dominant frequency (kHz) 61  2 ± 0  8 68 6 ± 0 7 85 2 ± 0 5 50  7 ± 3  8 49  0 ± 0  4 39 9 ± 3 2 3527  147 

能率环
Duty cycle 28  5 % 25 6% 32 8% 13  7 % 16  6% 11 1% 94 200

   P < 0 001(One-way ANOVA)

图 4  六种蝙蝠的回声定位叫声图谱 . A:普氏蹄蝠;B:大蹄蝠;
C:中蹄蝠;D:高颅鼠耳蝠;E:绒山蝠;F:大足鼠耳蝠
F ig 4  Spectrograms of echolocation calls of six bat species. A:H
prat ti;B:H armiger;C:H larvatus;D:M siligorensis;E:N
plancyi;F:M  rickett i

载、低翼展比和中等翼尖指数,属于快速飞行种
类,但是飞行灵敏度不高;低效飞行,具有较好的
盘旋飞行能力,但不容易捕捉到小型的猎物昆虫,
适合在较为空旷的生境中盘旋飞行捕食较大的昆虫

目标,这与冯江等 (2001b)对普氏蹄蝠和大蹄蝠
的研究结果很相似;中蹄蝠具有中等翼载、低翼展
比和中等翼尖指数,飞行速度中等,飞行灵敏度能
随环境而改变;虽然翼相对较短,飞行效率偏低,
但具有良好的空中盘旋飞行能力,能够捕捉到中等
大小的昆虫类型。结合我们的野外观察,发现中蹄
蝠能够在多种生境中进行捕食和飞行。除了 Bates
等 (2000)和韦力等 (2006)曾对高颅鼠耳蝠的
前臂长、脚长、胫骨长、尾长、耳长和手持状态下
的回声定位叫声进行过研究外,先前没有对它飞行

状态下的回声定位叫声和翼型特征进行过报道。本
次研究中,高颅鼠耳蝠具有低翼载、中等翼展比和
低翼尖指数,说明翼载负荷小,属于低速飞行种
类,飞行灵活性高,能够高效飞行,空中盘旋飞行
能力低,但容易捕捉到小型的昆虫种类。结合我们
的野外观察,经常发现高颅鼠耳蝠在复杂的环境中
捕食空中飞行的昆虫。绒山蝠具有高翼载、中等翼
展比和低翼尖指数,能够快速飞行,但飞行灵活性
不高;能够高效飞行,但空中盘旋飞行能力低,适
合捕捉中等大小的昆虫,与中蹄蝠相似,能够在多
种生境中进行捕食和飞行。大足鼠耳蝠具有中等翼
载、低翼展比和高翼尖指数,飞行速度中等,飞行
灵活性较好,空中盘旋飞行能力较好,适合捕食中
等大小的食物类型,这与叶建平 (2009)对同一
个山洞的大足鼠耳蝠的研究结果非常相似。结合大
足鼠耳蝠外部体型,大而利的足爪使其能够在水面
上高效捕食,但也可以在相对复杂的树林中飞行和
捕食 (马杰等,2003,2004)。蝙蝠飞行行为和捕
食行为与翼型特征有密切关系,通过对 6 种蝙蝠的
翼型特征进行分析,翼型的差异使得它们在不同的
生境中飞行和捕食,并且捕食不同类型的昆虫,进
而在捕食空间和捕食对象上产生分化而避免激烈的

种间竞争,使得它们能够同地共栖并长期共存。
3 2  声音主频率与体型

研究表明,蝙蝠声音频率与体型大小之间通常
存在着明显的负相关,即体型越大,其声音频率越
低;反之,体型越小,声音频率 越高 (Jones,
1999)。普氏蹄蝠、大蹄蝠和中蹄蝠同属于蹄蝠
科,在体重上,普氏蹄蝠 >大蹄蝠 >中蹄蝠,在主
频率上,普氏蹄蝠 < 大蹄蝠 < 中蹄蝠 (表 3),结

061



2 期 韦力等:六种共栖蝙蝠的回声定位信号及翼型特征的比较

果进一步证实了声音频率与体型大小之间存在着负

相关关系。但是,与以前的研究相比,如在冯江等
(2001b)的研究中,普氏蹄蝠的回声定位叫声的
主频率(76 43 kHz)要比本研究的高出十几赫兹,
个体大小 (58 7 g)比本次研究 (51  0 g)的要
大。经过与大蹄蝠和中蹄蝠的回声定位信号 (张
树义等,2000;冯江等,2001b)的比较发现,本
研究中大蹄蝠和中蹄蝠的主频率和体重 (分别为
68 6 kHz,45 4 g 和 85 2 kHz,18  1 g)都低于上
述的研究结果 (大蹄蝠分别为 76  2 kHz,59 1 g
和 74 1 kHz,59 1 g;中蹄蝠分别为 96 0 kHz,
21 7 g和 92 1 kHz,19 7 g),这可能与蝙蝠的录
音状态 (胃的饱和状况)有关。国外学者对菊头
蝠属 (Rhinolophus)的蝙蝠进行了比较研究,结果
也说明声音频率与体型大小之间存在着明显的负相

关 (Heller and Helversen,1989;Kingston et al ,
2000)。在 其 他 蝙 蝠 的研 究 中,如 张 礼标 等
(2002)对同域分布的扁颅蝠和褐扁颅蝠进行声音
分析,发现体型较小的扁颅蝠主频率比体型较大的
褐扁颅蝠主频率高;冯江等 (2001a)对大鼠耳蝠
和水鼠耳蝠研究发现,个体较大的大鼠耳蝠主频率
比个体较小的水鼠耳蝠主频率低;陈敏等 (2002)
对蝙蝠科的 6 种蝙蝠回声定位声波频率与体型关系
进行研究,得到的结果同样说明了声音频率与体型
大小之 间存在着明显的 负相关。另外, Jones
(1993)在研究爪哇鼠耳蝠中还发现,在一个种群
内,成年个体中体型大的所发出的叫声主频率明显
低于体型小的个体。本研究中另外 3 个蝙蝠物种
中,它们同属于蝙蝠科,高颅鼠耳蝠最小(5 2 g),
主频率也最高,但与韦力等 (2006)的报道相比,
其叫声主频率偏低 (50  7 kHz vs 85 4 kHz),体重
偏大 (5 2 g vs 3 5 g),同样显示出了叫声主频率
与录音状态有关;绒山蝠和大足鼠耳蝠的主频率与
体重不呈负相关,却与其前臂长呈负相关。本研究
中大足鼠耳蝠的主频率和体重与叶建平等 (2009)
的报道基本一致 (39 9 kHz vs 40 2 kHz,18 1 g vs
20 4 g)。这些研究结果说明,叫声频率的差异是
种间竞争的结果,与物种生态位分离密切相关。
3  3  回声定位信号与捕食

大多数蝙蝠种类属于空中捕食者,它们利用回
声定位声波探测、追踪、接近猎物目标 (Bog-
danowicz et al ,1999)。本研究的 6 种蝙蝠中,普
氏蹄蝠、大蹄蝠和中蹄蝠隶属蹄蝠科,属于 CF -
FM 型蝙 蝠,与冯江 等 (2001b )和张 树义等

(2000)的研究结果相似;高颅鼠耳蝠、绒山蝠和
大足鼠耳蝠隶属蝙蝠科,属于 FM 型蝙蝠。本次研
究第一次对绒山蝠的回声定位声波进行报道,而高
颅鼠耳蝠和大足鼠耳蝠的叫声类型同样与韦力等

(2006)和叶建平等 (2009)的研究结果相似。按
照 Jennings 等 (2004)对能率环的分类方法,6 种
蝙蝠全部属于高能率环种类 (> 10% ,表 3)。普
氏蹄蝠、大蹄蝠和中蹄蝠回声定位叫声都属于短
CF - FM型,主频率在横频蝙蝠中属于中等偏低,
因此它们适合在树冠周围及上方开阔空间进行捕蝇

器式或 飞行捕食 个体较 大的昆 虫 (冯江 等,
2001b)。高颅鼠耳蝠在 6 种蝙蝠中最小,回声定
位叫声属于长调频型 (FM),其带宽较长,脉冲时
程很短,这说明高颅鼠耳蝠的猎物搜索范围比其他
5 种蝙蝠小得多,且捕食生境更复杂 (韦力等,
2006)。发出低声强、高频率、具有多谐波调频叫
声并产生低能率环的蝙蝠适于在各种比较复杂的环

境中捕食,如在树冠之间的开阔的空间进行捕食,
在树叶上或地面上进行拾遗式捕食等 (Neuweiler,
1989;Schnitziler and Kalko,1998)。绒山蝠的回声
定位叫声为短频型,具有 3 个谐波,可能属于这种
类型。绒山蝠的回声定位叫声主要能量集中在第二
谐波上,主频率为 49 0 kHz,较低的叫声频率适
合在远距离捕食个体较大的昆虫。晚间活动的鳞翅
目,如夜蛾类,能够窃听到 20 ～ 50 kHz 的超声波
(Fullard and Dawson,1997),而野外飞行的绒山蝠
具有 3 个谐波甚至更多,而其主频率又接近鳞翅目
的窃听超声波范围,所以绒山蝠只有通过调节自身
的频率范围才能捕获到发超声的鳞翅目昆虫 (夜
蛾类)或者直接捕捉无听器的鳞翅目昆虫。大足
鼠耳蝠与高颅鼠耳蝠一样也属于长调频型 (FM),
带宽较长,脉冲时程很短,主频率为 39 9 kHz,
加上其特殊外部形态特征 (大而锋利的后足),说
明大足鼠耳蝠能够在多种生境中捕食,即能够在水
面上捕食鱼类,也可以在树林边缘或林内宽阔的地
方甚至地面上进行飞行捕食中等大小的食物类型

(马杰等,2004)。可见,6 种蝙蝠在回声定位信号
上存在差异,最终导致它们捕食生境和捕食对象可
能也不同。

综上所述,6 种蝙蝠的回声定位行为和翼型差
异显著,可能导致了它们的捕食生境和捕食策略、
甚至捕食对象上也存在明显的差异,从而在生态位
上表现出明显的分化,避免种间对食物资源和捕食
空间的激烈竞争,使得 6 种蝙蝠能够和谐共存于同
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