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三种共栖蝙蝠的回声定位信号特征及其夏季食性的比较
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摘要："##% 年 ’ 至 ( 月，对桂林市郊区两个山洞中高颅鼠耳蝠（!"#$%& &%’%(#)*+&%&）、菲菊头蝠（,-%+#’#.
/-0& /0&%’’0&）和黑髯墓蝠（12/-#3#0& 4*’2+#/#(#+）的回声定位叫声特征和食性进行分析，并结合其形态特征与
野外观察，推断其捕食生境和捕食策略。研究结果发现：黑髯墓蝠体型最大，声音特征属短调频型多谐波，一
般为 & 个谐波，能量主要集中在第二谐波上，主频率为（)" *$& + ! *!,）-./，选择鞘翅目和双翅目昆虫为主要
食物；高颅鼠耳蝠（长调频型）和菲菊头蝠（长恒频 0 调频型），体型都较小，主频率分别是（$& *&& + $ *!)）
-./ 和（!!# *,$ + ! *’%）-./，以双翅目昆虫为主要食物；而菲菊头蝠则以鞘翅目和双翅目昆虫为主要食物。上
述结果证明，高颅鼠耳蝠、菲菊头蝠和黑髯墓蝠在声音和食物组成等方面出现了明显分化。
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蝙蝠属于翼手目（QDF45=;:4B）分为大蝙蝠亚目

和小蝙蝠亚目。小蝙蝠亚目主要以回声定位叫声来

导航、寻 找 和 捕 食 食 物（N4FIIF9，!(%$；2E;4F9HJ
DB6，!((’）。蝙蝠回声定位叫声特征因种而异，一
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般有两种基本类型：调频型（!"#$%&’(# )*(+$(,-.，

/0）和恒频型（-",1’&,’ )*(+$(,-.，2/）。回声定

位叫声结构可由一种或多种基本类型组成，如纯

/0 叫声、2/3/0 叫声或其他类型叫声（4&$56&, (’
&%， 7889； :-6,;’<;%(* = >&%?"， 788@； /(,’",，

7888）。2/ 型 蝙 蝠 使 用 恒 频 信 号 探 测 振 翅 目 标，

/0 型蝙蝠使用调频信号分辨目标猎物大小和结构

特征（:;!!",1 = /(,’",，789@；:$! = 0(,,(，

78@@）。

蝙蝠回声定位叫声结构及其形态特征（主要是

翼型）是蝙蝠觅食生态学的重要标志。因为回声定

位叫声结构受捕食生境、探测的食物类型等因素的

限制。这些因素可能在蝙蝠的进化中起重要作用

（A(,,;,51，BCCD）；但也有些学者认为这是蝙蝠飞

行和回声定位叫声结构的一种非适应性（E%#*;#5(
= F&$’(,G&-6，78@9）。蝙蝠种间翼型差异与其飞行

行为 和 捕 食 行 为 差 异 又 有 密 切 联 系（H"*G(*5 =
F&.,(*，78@9）。翼长而窄的蝙蝠种类能在树林上

方快速飞行，而且能进行盘旋飞行捕食；它们利用

低频率的 /032/ 叫声探测远距离目标，从而避免

利用高频率叫声导致能量迅速衰减（:-6,;’<;%(* =
>&%?"，788@）。翼型较宽而翼载（单位面积的翼所

承受的重量）低的蝙蝠适于慢速飞行，能在较杂密

麻乱的生境（密度大的地方）飞行和捕食；其捕食

方式是慢速盘旋飞行捕食或拾遗式捕食，或在树林

里以野果和花蜜为食；它们用宽带、低声强的 /0
叫声来避免自己所发出声脉冲与近距离目标所产生

的回声重叠。而长 2/ 部分适用于探测翼拍动昆虫

（:-6,;’<;%(* = >&%?"，788@），蝙蝠在高密度丛林中

使用长 2/ 叫声不是为了定位，而是为了避免脉冲

和回声发生重叠，获得更多的有关目标的信息，且

2/ 成分集中了大量的能量，不易在空中衰减，有

利于探测更远距离目标，而且回声效果更佳（:$53
&，788C；E%’*;,56&!，788I； :-6,;’<;%(* = >&%?"，

788@；26*;1 (’ &%，BCC7）。

食物资源分化在食虫蝙蝠中已经有大量报道。

最常见的分化形式是食物特化，即不同的物种捕食

不同 类 型 的 食 物 （ J%&-?， 789D；K$1&*， 789I；

/(,’", (’ &%，7899）。:L;)’ = F&-(.（78@M）在研究

大 耳 蝠 （ !"#$%&’( )’*+&’( ） 和 水 鼠 耳 蝠 （ , -
.)’/#0&%0++）时提出：这两种蝙蝠通过同一洞口出

飞捕食和返回栖息地，但在活动时间上存在差异，

没有明显的种间竞争。然而，蝙蝠并不是在时间上

进行简单的分化，因为当开始出飞时，竞争的可能

性就已经存在。研究表明，蝙蝠存在不同生境的空

间资源分化和不同的捕食行为，在食物上也很少有

重叠。在某种程度上，蝙蝠尽可能利用避免食物竞

争的种种途径来捕食和进行其他活动（0&-E*’6$*，
78N@）。在蝙蝠的食物选择中，如果它们的食物重

叠度很小，那么在某一区域中，各种蝙蝠就都有可

能出现（K$1&*，789I）。

在蝙蝠的回声定位行为中，至少自身体型和昆

虫的助听器两个因素影响蝙蝠的回声定位主频率

（/(,’", (’ &%，788@）。体型与声音频率至少在 N 个

科的蝙蝠中存在负相关性（A",(1，788N，788I），

体型与主频率的负相关反映了蝙蝠鼓膜和声弦产生

的频率随体型增大而降低（O.(，7898；J"5#&,"L3
;-<，7888）。按能率环，蝙蝠可分为高能率环种类

（能率环高于 NCP）和低能率环种类（低于 BCP）

（/(,’", (’ &%，788N）。高能率环种类一般有菊头蝠

科和蹄蝠科，以及部分髯蝠科（0"*!""Q;#&(）种

类，这类蝙蝠常捕捉空中飞行的昆虫（4&$56&,，

7899；:-6,;’<%(* (’ &%，78@N；/(,’", = F&,’(,G&-6，

78@I；H($L(;%(* (’ &%，78@9；R-?*;-6 = H($L(;%(*，
78@@）；低 能 率 环 种 类 有 部 分 髯 蝠 科、鞘 尾 蝠 科

（R!G&%%",$*;#&(）、犬吻蝠科（0"%"11;#&(）、兔唇蝠

科 （ H"-’;%;",#&( ） 和 蝙 蝠 科 （ 4(1Q(*’;%;",#&( ）

（J"5#&,"L;-<，7888），这些科蝙蝠不经常捕捉空中

飞 行 的 昆 虫 （ /(,’",， 788C）。 >$,< = /(,’",
（BCCM）认为，鞘翅目、鳞翅目和双翅目昆虫是食

虫蝙蝠主要的三类食物；而膜翅目昆虫也是主要食

物之一（>$,< (’ &%，788N）。但是，在大多数种类

的蝙蝠中，膜翅目并不是选择的对象（S6;’&?(* (’
&%，7888；A"6,1’", = /(,’",，BCC7）。可见，蝙蝠

食物选择因种类而异。

由于我国对蝙蝠研究起步较晚，有关蝙蝠生态

学的研究还比较少。高颅鼠耳蝠、菲菊头蝠和黑髯

墓蝠这 M 种蝙蝠的研究至今在国内尚无报道。本文

结合 M 种蝙蝠的回声定位叫声特征和夏季食物组

成，同时观察其野外飞行捕食行为，确定其捕食生

境，推断其捕食策略，探讨这 M 种蝙蝠的生态位分

离。

! 材料与方法

! "! 研究地点和时间

桂林市地处南岭山系的西南部，平均海拔 7NC

IMB 动 物 学 研 究 B9 卷



!，属典型的“喀斯特”岩溶地貌。同时，它又地

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

" #$$ !!，平均温度 "# %& ’，最冷的月份为一月，

平均温度 (—) ’。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 "
$$$ 多种，为蝙蝠提供了很好的生存环境。

*$$+ 年 ,—# 月，我们选择桂林市郊区的积水

洞（-：*+. "/ %"0，1：""$. *" %+0）和 避 敌 洞（-：*+.
", %/0，1：""".*" %$0）作为观测点。积水洞洞口宽约

* !，高约 $ %, !；洞内深约 * %+ !，宽约 ($ !，洞

内透风性较差，有高颅鼠耳蝠、菲菊头蝠和黑髯墓

蝠，其数量分别约为 &$$、)$$、"$$ 只。避敌洞洞

口宽约 $ %+ !，高约 $ %) !；洞内深约 *$ !，长约

($ !，宽约 &$ !，洞内透风性很好，有高颅鼠耳

蝠、菲菊头蝠和黑髯墓蝠，其数量分别约为 "$$、

+$、" $$$ 只。这两个岩洞夏季湿度很大，洞内温

度约为 "#—** ’，洞内栖息物种还有中蹄蝠和其

他几种菊头蝠。洞口周围为灌木、乔木、村庄、耕

作农田和鱼塘。采集蝙蝠的时间为晚上 "#：$$ 开

始，直到次日凌晨 $,：$$。取样天数累加有 "" 天。

! "# 体型测量及粪便收集

于傍晚在蝙蝠出口用雾网捕捉出飞的蝙蝠，记

录每种蝙蝠第一只出飞的时间，捕捉后的蝙蝠立即

称量体重（精确到 $ %" 2），测量前臂长、头体长、

翼长和翼宽（精确到 $ %$* !!），测量后立即放飞。

参考 -345642 7 89:;64（"#)/）的方法，采用翼长 <
翼宽作为翼纵横比的参考值，体重 <前臂长作为翼

负荷（翼载）的参考值。因为翼长 <翼宽的大小，

可以间接地反映出翼纵横比；而前臂长的大小，可

以从一定程度上反映翼面积的大小。

于凌晨在蝙蝠捕食返回时用雾网在蝙蝠洞口进

行再捕捉，记录每种蝙蝠第一只返回的时间；然后

放在小布袋内收集排出的粪便（每袋一只），置于

/+=酒精保存。待酒精软化粪便后，再用解剖探针

搅拌，使粪便全部溶化；利用双目显微镜对粪便物

进行观察；根据《昆虫分类》（>?6;2 7 @AB，"###）

上下册的有关内容，对照粪便中残留物的特征，鉴

定到目；然后记录每份样品中所含昆虫目的比例和

数量。从粪便中得到的每种食物类型以体积百分比

（C=）和频次百分比（D=）表示。获得高颅鼠耳

蝠、菲菊头蝠和黑髯墓蝠的粪便样品分别为 *)、

#&、+, 份。

! "$ 回声定位声波的录制与分析

把蝙蝠带回实验室进行手持录音，蝙蝠与麦克

风的距离约为 $ %+ !。采用超声波监听仪 E6F6GF34
（E*($ H ，I6FF64JJ3; 1K6LF43;BL MN）接 收 超 声 波，

将超声波的频率转换为原来的 " < "$ 后，采样频率

为 (( %"$ LOP，分析衰减为 Q "*$ RN，用蝙蝠声音

分析软件 N9FS3A;R（C64JB3; & %"$，I6FF64JJ3; 1K6LT
F43;BL MN）进行分析。主要分析叫声信号的时域波

形图、声谱图（频率 Q 时间图）及频率 Q 能量图

（UIV 分布图），计算声脉冲时程（WAKJ6 RA49FB3;）、

声脉冲间隔（B;F64WAKJ6 B;F64X9K）、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，RAF: G:GK6），以及回声定位叫声的起始频率

（F?6 562B;;B;2 Y46ZA6;G:）、结 束 频 率（ F?6 6;RB;2
Y46ZA6;G:）和主频率（具有最大振幅或最大能量的

回声定位信号的频率值，R3!B;9;F Y46ZA6;G:，ED）。

起始频率、结束频率和主频率均从声谱图和 UIV
图上确定。

录音后把蝙蝠拿回其栖息地或捕食区域放飞。

分析的数据均以平均值 [ 标准差（!69; [ !"）表

示。所有数据用 SISS "$ %$ Y34 \B;R3] 软件进行显

著性检验。

# 结 果

# "! 外部形态特征统计结果

黑髯墓蝠体重、前臂长、头体长和翼长（表

"）均最大；高颅鼠耳蝠和菲菊头蝠的体型相似，

但亦存在差异。翼宽：黑髯墓蝠最大，菲菊头蝠次

之，高颅鼠耳蝠最小。翼长 <翼宽和体重 <前臂长：

黑髯墓蝠翼负荷最大；而高颅鼠耳蝠和菲菊头蝠则

相反。

# "# 回声定位信号分析结果

声音分析结果表明，& 种蝙蝠的回声定位叫声

的雌雄个体差异不显著（表 *， # TF6JF，高颅鼠耳

蝠：$ ^ $ %")* _ $ %$+，菲 菊 头 蝠： $ ^ $ %$)" _
$ %$+，黑髯墓蝠：$ ^ $ %,$+ _ $ %$+），所以本研究

不考虑性别差异。在手持状态下，高颅鼠耳蝠回声

定位叫声为长 D‘ 型，主频率为（)( %(( [ ) %"&）

LOP；菲 菊 头 蝠 为 长 D‘TVDTD‘ 型， 主 频 率 为

（""$ %/) [ " %,+）LOP；黑髯墓蝠为短 D‘ 型，多谐

波，一般为 ( 个谐波，能量主要集中在第二谐波

上，主频率为（&$ %,( [ " %"/）LOP（图 "）。& 种蝙

蝠 的起始频率、结束频率、主频率、脉冲时程、脉
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表 ! 高颅鼠耳蝠、菲菊头蝠和黑髯墓蝠的体型参数

"#$ % ! &’()*’+’,-.#+ )#(#/010(2 ’3 !"#$%& &%’%(#)*+&%&，,-%+#’#.-/& ./&%’/& #45 01.-#2#/& 3*’1+#.#(#+

体型参数

!"#$ %& ’%(" #)*)+$,$*-

高颅鼠耳蝠 ! " #$%$&’()*#$# 菲菊头蝠 + " ,-#$%%-# 黑髯墓蝠 . " /)%0*’,’&’*
1样本量

*
平均数 . 标差

/$)0 . 23
样本量

*
平均数 . 标差

/$)0 . 23
样本量

*
平均数 . 标差

/$)0 . 23
前臂长 1%*$)*+ 2$03,4（++） 55 66 78 . 9 75 :; 6< 7= . ; 7> 6? <: 79 . 9 75 ; 7;;;!

头体长 @%(" 2$03,4（++） 55 => 78 . : 79 :; =? 76 . = 7> 6? ?= 7: . 6 76 ; 7;;;!

体重 @%(" +)--（3） 55 6 7: . ; 7> :; 6 7< . ; 7< 6? == 7: . = 7= ; 7;;;!

翼长 AB03 2$03,4（++） 55 99; 7= . < 75 :; 99; 7? . < 7= 6? =;< 78 . < 78 ; 7;;;!

翼宽 AB03 CB(,4（++） 55 5< 7= . 9 7> :; :; 75 . 6 7> 6? <9 7< . = 7> ; 7;;;
翼长 D翼宽 !4$ *),B% %& CB03

2$03,4 ,% CB03 CB(,4
55 = 76> . ; 7;8 :; = 7=; . ; 79> 6? 6 76< . ; 795 ; 7;;;!

体重 D前臂长 !4$ *),B% %& +)--
,% &%*$)*+ 2$03,4

55 ; 79; . ; 7;9 :; ; 799 . ; 7;= 6? ; 765 . ; 7;6 ; 7;;;!

! 1 E ; 7;:（F0$GC)" HIFJH）K

表 6 高颅鼠耳蝠、菲菊头蝠和黑髯墓蝠的声波参数

"#$ % 6 7#++ )#(#/010(2 ’3 !"#$%& &%’%(#)*+&%&，,-%+#’#.-/& ./&%’/& #45 01.-#2#/& 3*’1+#.#(#+

叫声参数 L)22 #)*)+$,$*-

高颅鼠耳蝠 ! " #$%$&’()*#$# 菲菊头蝠 + " ,-#$%%-# 黑髯墓蝠 . " /)%0*’,’&’*

1样本量

*
平均数 . 标差

/$)0 . 23
样本量

*
平均数 . 标差

/$)0 . 23
样本量

*
平均数 . 标差

/$)0 . 23
起始频率 !4$ ’$3B00B03 9<; 9;> 7?8 . 9; 788 9?; 9;; 756 . = 7>> 6? M9! 9: 76: . 9 79? ; 7;;;!

&*$NO$0P"（QMR） 6? M= 69 78? . 9 7=;
6? M6 5< 79? . 9 7>:
6? M5 <; 7<= . = 7<8

结束频率 !4$ $0(B03 9<; <> 7:? . 95 7=; 9?; 8> 7?8 . 9 78< 6? M9 > 79: . ; 78< ; 7;;;!

&*$NO$0P"（QMR） 6? M= == 7=6 . 9 76?
6? M6 66 7:= . 9 7?>
6? M5 5? 75; . = 7;;

主频率 !4$ (%+B0)0, 9<; 85 755 . 8 796 9?; 99; 7?8 . 9 7<: 6? M9 95 7?9 . 5 75< ; 7;;;!

&*$NO$0P"（QMR） 6? M= 6; 7<5 . 9 79?
6? M6 55 79; . : 7;;
6? M5 :6 7>? . 9; 7<:

脉冲时程 L)22 (O*),B%0（+-） 9<; 5 7;? . 9 796 9?; 9> 7?5 . : 7<> 6? : 7?? . ; 7>; ; 7;;;!

脉冲间隔 S0,$*T)2 ,B+$（+-） 9<; :9 76; . 9< 7<< 9?; =? 7?6 . ? 7>8 6? =9 75: . 99 7>9 ; 7;;;!

能率环 UO," P"P2$（V） ? 76: 59 7:8 =9 7=; ; 7;;;!

声谱图类型 长调频型 长恒频调频型 短调频型多谐波

!"#$- %& ,4$ -%0%3*)+ W%03 1/ W%03 1/GL1G1/ /O2,BG4)*+%0BP- -4%*, 1/
4 ; 798= ; 7;89 ; 7<;:
! M9 X M5：谐波 9 X 5（4)*+%0BP 9 X 5），! 1 E ; 7;: B- -B30B&BP)0, ), ,4$ ; 7;: 2$T$2（F0$GC)" HIFJH）K

图 9 高颅鼠耳蝠（)）、菲菊头蝠（’）和黑髯墓
蝠（P）的回声定位叫声图谱

1B3 K 9 Y%O0( -#$P,*%3*)+- %& $P4%2%P),B%0 P)22- %& ,4*$$
’),- -#$PB$-（)：!5’4$# #$%$&’()*#$#，’：+6$*’%’G
,-# ,-#$%%-#，P：.0,6’7’-# /)%0*’,’&’*）

冲间隔及能率环见表 =。

6 89 食物组成

根据粪便分析结果得到 6 种蝙蝠的食物组成

（表 6）。高颅鼠耳蝠捕食 < 个目的昆虫，以双翅目

和鳞翅目昆虫为主要食物；菲菊头蝠捕食 8 个目的

昆虫，以鞘翅目、双翅目和鳞翅目昆虫为主要食

物；黑髯墓蝠捕食 ? 个目的昆虫，以鞘翅目、双翅

目和鳞翅目昆虫为主要食物。由于鳞翅目昆虫食物

存留在肠道内的时间比较长，有时甚至几天都未全

部消化，不能精确估算其粪便中的食物体积百分

比，所以鳞翅目昆虫均以频次百分比表示。虽然 6
种蝙蝠的食物组成有重叠，但差异显著（表 6）。
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! "# 捕食出飞时间

三种蝙蝠的出飞时间记录见表 !。从表上可以

清楚的看出：三者的出飞时间明显存在差异，这两

个岩洞中，在 " 月中旬，高颅鼠耳蝠出飞最早，其

次是黑髯墓蝠，最后是菲菊头蝠；从 # 月 $% 日后

黑髯墓蝠最先出飞，其次是高颅鼠耳蝠，最后是菲

菊头蝠。

表 $ 高颅鼠耳蝠、菲菊头蝠和黑髯墓蝠的食物种类（体积百分比和频次百分比，%）

&’( ) $ *+,- .,/,01234 35 !"#$%& &%’%(#)*+&%&，,-%+#’#.-/& ./&%’/& ’46 01.-#2#/& 3*’1+#.#(#+（&’()*+ ,+-.+/0 1/2
3-+4)+/.5 ,+-.+/0，6）

食物类型 75,+ ’3 ,-+5

高颅鼠耳蝠 ! " #$%$&’()*#$#
（* 8 9#）

菲菊头蝠 + " ,-#$%%-#
（* 8 :$）

黑髯墓蝠 . " /)%0*’,’&’*
（* 8 ;<）

1
体积百分比

=6
频次百分比

>6
体积百分比

=6
频次百分比

>6
体积百分比

=6
频次百分比

>6
鞘翅目 ?’(+’,0+-1 %! @"9 A 9% @$9 !! @!! !% @B# A $9 @<B :B @$9 9; @#: A %# @$9 #B @$# B @BBB!

双翅目 CD,0+-1 !< @<" A 99 @"; %BB @BB $< @$! A 9! @#$ "# @!: !< @%< A %< @!< :# @9% B @B%"!

膜翅目 E5*+/’,0+-1 %# @B< A %< @$" "9 @99 9 @%; A %B @<9 < @!; B @!; A 9 @$: $ @;" B @BBB!

半翅目 E+*D,0+-1 # @<% A %" @<! $$ @$$ 9 @<: A < @%; 9% @;% %" @9$ A %% @%9 #$ @:$ B @BBB!

等翅目 FG’,0+-1 # @#: A %9 @"# $# @#: %% @:! A %< @"# $< @;< B B B @BBB!

直翅目 H-0I’,0+-1 B B % @B< A ! @;; ; @$# < @:< A : @:! $" @;B B @BBB!

蜉蝣目 J,I+*+-D21 B B % @<" A < @BB " @;$ B B B @B<9
蜻蜓目 H2’/101 B B B B B @<$ A $ @$% $ @;" B @%!9
鳞翅目 K+,D2’,0+-1 B "9 @99 B "; @9" B :9 @#<
未鉴定 L’0 D2+/0D3D+2 $ @B< A ! @9; $ @B< A ; @<9 9 @;B A 9 @#<
总数 7’01( %BB @B9 %BB @## :: @#9
! 1 M B @B;（H/+NO15 PLH=P）Q

表 # 高颅鼠耳蝠、菲菊头蝠和黑髯墓蝠的出飞时间

&’( ) # 78,+9,40, 128, 35 !"#$%& &%’%(#)*+&%&，,-%+#’#.-/& ./&%’/& ’46 01.-#2#/& 3*’1+#.#(#+

地点 K’.10D’/ 时间 7D*+
高颅鼠耳蝠

! " #$%$&’()*#$#
菲菊头蝠

+ " ,-#$%%-#
黑髯墓蝠

. " /)%0*’,’&’*
积水洞 RDGI)D .1&+ " 月 %$ 日 %:：$; 9B：%B %:：;B

# 月 $% 日 %:：9B %:：!B %:：BB
: 月 %! 日 %:：9B %:：$; %:：BB
: 月 9# 日 %:：%; %:：$B %#：!B

避敌洞 SD2D .1&+ " 月 %; 日 %:：$$ 9B：%! %:：!#
: 月 9 日 %:：%; %:：$; %#：;;
: 月 9$ 日 %#：$" %#：;B %#：9<

$ 讨 论

$ ": 体型特征与捕食

大多数学者（如 L’-T+-U V W15/+-，%:#"；R+/N
/D/UG +0 1(，9BB!）认为，蝙蝠的生态结构（尤其是

翼型）是最重要的体型参数。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。本研究的 $ 种蝙蝠中，黑髯幕蝠的

体重 X前臂长值［以此作为翼负荷（翼载）的参考］

最大，说明它的翼载最大，属于快速飞行、但灵敏

性较差的种类。根据野外观察，黑髯墓蝠在较开阔

的树冠或农田上方捕捉个体较大的昆虫。而高颅鼠

耳蝠和菲菊头蝠的体重 X前臂长值较小且相似（表

%），说明高颅鼠耳蝠和菲菊头蝠有较小的翼负荷，

其飞行速度较慢，但灵敏机动性好，因此适合在较

为狭窄、麻乱的空间内捕食（>+/0’/，%::B），适合

选择较小的食物类型。最佳觅食理论认为：在一定

条件下，捕食者特别是肉食动物（包括食虫动物）

选择在单位处理时间内对能量摄入最有利的食物。

对于食虫蝙蝠，昆虫体型大时，需要花更长的时间

捕获、征服和进食，这本身要消耗相当多的能量；

昆虫太小又难以满足每日的能量需要。从生理角度

来说，蝙蝠最适合产生波长等于或小于其身体大小

的声波，体型越小，产生的波长越小，频率越高；

体型较大的蝙蝠则需要捕食较大的猎物来满足较大

的能量消耗。低频率遇到较小的目标后反射的回声
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很弱，同时低频率的蝙蝠声脉冲时间较长，这是蝙

蝠不断适应捕食环境、猎物类型及捕食策略的结果

（!"#$%，&’’(）。蝙蝠每天消耗的食物量相当于自身

体重的 )(*—+(* （!"#$%，&’’,），有时会更高，

因而相对于体型大小来说，蝙蝠食量很大（-$#."#，

)((&）， 这 与 飞 行 的 高 能 量 消 耗 有 关 （ !"#$%，
&’’(）。

! "# 回声定位信号与捕食

大多数蝙蝠种类属于空中捕食者，如鞘尾蝠

科、髯蝠科、兔唇蝠科、蝙蝠科、犬吻蝠科、菊头

蝠科和蹄蝠科，利用回声定位声波探测、追踪、接

近猎物目标（/"012#"3456，&’’’）。在本研究的蝙

蝠中，高颅鼠耳蝠和黑髯墓蝠属于 -7 型蝙蝠，菲

菊头蝠属于 8-9-7 型蝙蝠；但菲菊头蝠的能率环

为 :& ;,<*（小于 ,(*），高颅鼠耳蝠和黑髯墓蝠

的能率环分别是 = ;+,* 和 )& ;)(* （大于 )(*），

这可能与本次录音状况（手持录音）有关。菲菊头

蝠应仍属于高能率环种类，高颅鼠耳蝠和黑髯墓蝠

则属于低能率环种类。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

（>$?3$4@$A，&’<’；B5C#4.64@$A D E2@F"，&’’<）。黑

髯幕蝠的回声定位叫声为短频型，具有 : 个谐波，

所以可能属于这种类型。黑髯墓蝠的回声定位信号

的主要能量集中在第二谐波上，主频率为（+( ;G:
H & ;&=）FI6，较低的叫声频率适合在远距离内捕

食个体较大的昆虫。晚上活动的鳞翅目（夜蛾类）

能够窃听到 )(—,( FI6 的超声波（-?@@2A1 D J239
%"#，&’’=），而野外飞行的黑髯墓蝠具有 : 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，所以黑髯墓蝠只有通过调节自身的频率范围

才能捕获到发声的鳞翅目昆虫（夜蛾类）或者直接

捕捉无听器的鳞翅目昆虫。高颅鼠耳蝠回声定位叫

声属于长调频型（-7），其带宽较长，脉冲时程很

短，为（: ;(= H & ;&+）K%，这说明高颅鼠耳蝠的猎

物搜索范围比黑髯墓蝠小，且捕食生境更复杂。菲

菊头蝠回声定位叫声属于长恒频调频型（-798-9
-7），具 有 较 高 的 主 频 率，为（&&( ;=< H & ;G,）

FI6，有利于探测细小的食物类型。可见，这 + 种

蝙蝠的回声定位信号存在差异，它们捕食的对象也

不同（表 +）。

! "! 回声定位与体型

在 + 种蝙蝠中，黑髯墓蝠体型最大，主频率最

小，高 颅 鼠 耳 蝠 稍 小 于 菲 菊 头 蝠，但 其 主 频 率

（<: ;:: H < ;&+）FI6 低于菲菊头蝠（&&( ;=< H & ;G,）

FI6，这可能与它们的起始频率、结束频率、叫声

结构和叫声类型有关。在本研究的 + 种蝙蝠中，高

颅鼠耳蝠和黑髯墓蝠属于 -7 型蝙蝠，其体重 L前
臂长比值分别为 ( ;&( H ( ;(& 和 ( ;+: H ( ;(+；菲菊

头蝠属于 8-9-7 型蝙蝠，体重 L前臂长比值为 ( ;&&
H ( ;()。高颅鼠耳蝠和菲菊头蝠体型几乎相等，即

体型越大的蝙蝠，其声波频率越低；反之，体型越

小的蝙蝠其声波频率越大。因此，蝙蝠的回声定位

行为及相关的形 态 特 征 也 有 密 切 的 联 系（!"#$%，
&’’’）。

! "$ 食物组成

这 + 种蝙蝠的食物组成都有相当大的重叠，这

可能与它们共同利用相似的生境资源有关。如高颅

鼠耳蝠和菲菊头蝠一起利用栖息地周围的资源空

间，或者在不同的生境利用相同的昆虫种类，或者

黑髯墓蝠与高颅鼠耳蝠和菲菊头蝠在不同的生境捕

食。另外，由于这 + 种蝙蝠的体型存在很大差异

（表 &），所选择食物对象也已经产生分化，黑髯墓

蝠偏向选择个体较大的昆虫，而高颅鼠耳蝠和菲菊

头蝠选择个体相对较小的昆虫。+ 种蝙蝠的食物组

成虽有重叠，但还存在相当大的差异和分化（表

+）。因此，食物资源分化是蝙蝠在一定生境中共存

的关键（/$0"# $. 2@，&’<G）。

! "% 出飞时间

结合野外观察，= 月中旬在积水洞和避敌洞中，

高颅鼠耳蝠出飞最早，其次是黑髯墓蝠，最后是菲

菊头蝠；从 < 月 +& 日后黑髯墓蝠最先出飞，其次

是高颅鼠耳蝠，最后是菲菊头蝠。这可能与繁殖期

不同而引起的不同活动节律有关。黑髯墓蝠捕食返

回的时间晚，这可能是因为远距离飞行捕食的缘

故。菲菊头蝠比高颅鼠耳蝠出飞得晚，返回也早，

这可能与它们在栖息地附近捕食有关。根据野外观

察，高颅鼠耳蝠、菲菊头蝠、黑髯墓蝠可能在捕食

时间和捕食空间上存在差异和分化，避免了因食物

资源而导致竞争，从而能够共栖于同个栖息地。

从以上的分析可以推断：+ 种蝙蝠的回声定位

行为差异显著，在捕食生境、捕食时间、捕食策略

上也存在明显差异，因此其生态位表现出明显的分

化。这使得 + 个种共存于同一栖息地，避免了因食

物资源而导致的竞争。
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