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摘要：食虫蝙蝠与昆虫之间是捕食和被捕食的关系，夜行性昆虫是食虫蝙蝠主要的食物来源。在漫长

的协同进化中，蝙蝠施加的捕食压力导致夜行性昆虫一系列特征的进化，其中一部分昆虫进化出能听到

蝙蝠的超声波信号并采取逃跑行为或者能通过其它方式躲避蝙蝠，同时昆虫的适应性特征同样影响着

蝙蝠的回声定位和捕食策略。本文从蝙蝠捕食昆虫的种类、昆虫对蝙蝠捕食的反应和食虫性蝙蝠对昆

虫防卫的适应对策等三个方面对食虫蝙蝠与昆虫之间的相互关系进行了概述。
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蝙蝠，即翼手目（V@:E>ID3E=）动物，隶属于哺乳
纲（Y=HH=F:=），其中包括两个亚目：大蝙蝠亚目
（Y35=C@:E>ID3E=）和小蝙蝠亚目（Y:CE>C@:E>ID3E=）。
世界大约 & &""种现存的蝙蝠种类中约有 ."Z是
食虫的［&］。昆虫和其它一些小型节肢动物是食

虫蝙蝠最主要的食物来源。由于所有的食虫蝙

蝠都使用回声定位，所以食虫性与回声定位的

自然史是密切联系在一起的。

昆虫在白垩纪（大约 &[%# 亿年前）或者更
早时期进化出了夜间活动的能力，这使得昆虫

免受昼行性捕食者强烈的捕食压力［&］。自从回

声定位蝙蝠在 # """ 万年前出现以后，其回声
定位能力得到了很大程度的进化并且越来越复

杂和多样，成为夜行性昆虫最显著的捕食压力
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蝙蝠的捕食压力在不同方面影响着夜间活

动昆虫的形态、生理和行为学特性。在漫长的

协同进化过程中，蝙蝠施加的捕食压力导致了

夜行性昆虫一系列特征的进化，其中一部分昆

虫能听到蝙蝠的回声定位信号并采取逃跑或者

其它方式躲避蝙蝠，同时昆虫的适应性特征同

样影响着蝙蝠的回声定位和捕食策略。本文综

述了捕食者蝙蝠与其猎物昆虫之间的相互作用

及协同进化关系。

! 蝙蝠捕食昆虫的种类

蝙蝠主要取食黄昏和夜间活动的昆虫。小到

双翅目（!"#$%&’）翼展仅有几毫米的蠓科
（(%&’$)#)*)+",’%）和摇蚊科（(-"&)+).",’%）昆虫，大
到体长超过 / 0.的甲虫。被捕食的昆虫种类主
要集中在鳞翅目（1%#",)#"$%&’）、双翅目、鞘翅目
（()2%)#$%&’）、半 翅 目（3).)#$%&’）、直 翅 目
（4$-)#$%&’）、膜 翅 目（35.%+)#$%&’）、蜉 蝣 目
（6#-%.%&)#$%&’）、毛翅目（7&"0-)#$%&’）、脉翅目
（8)9&)#$%&’）、螳 螂 目（:’+$),%9）和 蜻 蜓 目
（4,)+’$’），其中鳞翅目、双翅目和鞘翅目昆虫是食
虫蝙蝠最主要的 ;类食物［<］。
鳞翅目昆虫，包括白天活动的蝶类和夜间

活动的蛾类。很多蝙蝠取食大量的蛾类。专门

取食蛾类的蝙蝠包括欧洲的褐大耳蝠（!"#$%&’(
)’*+&’(）和灰大耳蝠（! = )’(&*+)$’(）、北美的拉氏
大耳蝠（,%*-.%*/+.’( *)0+.#(1’++）和非洲的非洲
三叉蝠（,"%#%&+( 2#*$+3)"+）。飞行速度很快的犬
吻蝠科（:)2)>>",’%）蝙蝠，包括宽耳犬吻蝠
（4)5)*+5) &#.+%&+(）和纳塔耳游尾蝠（ 6&%7%2(
7)*&+#.((#.+）同样取食大量的蛾类［;］。其他专一
取食蛾类的蝙蝠包括欧洲宽耳蝠（ 8)*9)(&#"")
9)*9)(&#""’(）和花尾蝠（ :’5#*7) 7)$’")&’7）［?］。
花尾蝠属（:’5#*7)）蝙蝠在开阔生境通过空中
搜索捕食蛾类。在北美，空中搜索的蓬毛蝠属

（;)(+’*’(）在街灯周围捕食大量蛾类［/］。!%*+
（@AB;）和 C’+>).%（@AA@）发现马铁菊头蝠
（</+.%"%2/’( 0#**’7#1’+.’7）的食物中主要是鳞
翅目昆虫。

在温带生态系统中，双翅目昆虫是数量最

丰富的夜间活动昆虫之一，并且是大部分蝙蝠

非常重要的猎物。取食大量飞行双翅目昆虫的

蝙蝠包括欧洲伏翼（!+2+(&*#""’( >##=）、莹鼠耳蝠
（ =-%&+( "’$+0’>’( ）和 银 毛 蝠（ ;)(+%.-$&#*+(
.%$&+3)>).(）［D］。 山 蝠 属 的 山 蝠（ ?-$&)"’(
.%$&’")）、小山蝠（? = "#+("#*+）和蝙蝠属的双色蝙
蝠（@#(2#*&+"+% 7’*+.’(）［E］，也取食大量的小型双
翅目昆虫。纳氏鼠耳蝠（=-%&+( .)&&#*#*+）取食很
多白天飞行、晚上在植物上栖息的双翅目昆虫。

大部分蝙蝠也大量取食鞘翅目昆虫。欧洲

的大棕蝠（ :2&#(+$’( (#*%&+.’(）、北美的大棕蝠
（: = 0’($’(）和非洲的康氏蹄蝠（ A+22%(+5#*%(
$%77#*(%.+）［B］均大量取食金龟科（F0’&’G’%",’%）
甲虫。一些取食甲虫的犬吻蝠，如赤獒蝠

（=%"%((’( )&#*），与取食更为柔软的昆虫种类相
比，有相对较少但是却更大的牙齿和强有力的

颚［A］。中华鼠耳蝠（=-%&+( $/+.#.(+(）和白腹管
鼻蝠（=’*+.) "#’$%>)(&#*）都以鞘翅目昆虫为主
要食物，前者主要掠食地面活动的步甲类和埋

葬甲类，后者主要捕食飞行的小型鞘翅目种类，

如花萤科和瓢虫科昆虫等。C’+>).%（@AA@）和
!%*+（@AB;）发现马铁菊头蝠食物中还有一些粪
金龟属（B#%&*’2#(）、鳃金龟属（=#"%"%.&/)）和蜉
金龟属（C2/%5+’(）昆虫。
蝙蝠还取食半翅目昆虫。水鼠耳蝠（=-%&+(

5)’9#.&%.++）经常捕食水面上的黾蝽科（H%&&",’%）昆
虫，美洲暮蝠（?-$&+$#+’( /’7#*)"+(）取食蝽科
（I%+$’$).",’%）和长蝽科（15*’%",’%）昆虫［@J］。
尖耳鼠耳蝠（=-%&+( 9"-&/++）、白胸尖耳蝠

（6&%.-$&#*+( /#72*+$/+）和一些新热带的林栖圆
耳蝠（ 4%.)&+) (+"3+$%")）、绒大耳蝠（=+$*%.-$&#*+(
/+*(’&)）［@@］通常取食直翅目昆虫如蟋蟀和纺织
娘。尖耳鼠耳蝠还习惯于捕食草丛中的螽斯科

（7%$$"*)+"),%’）昆虫。
K’&02’5在灰蓬毛蝠（; = $+.#*#’(）的日栖息

地发现蜻蜓目昆虫残余物，说明该种蝙蝠还取

食蜻蜓目昆虫［@<］。

夜间成群活动的膜翅目昆虫，如蚂蚁及等

翅目昆虫，如白蚁，经常为蝙蝠所取食。同样被

蝙蝠取食的还有在黄昏或者夜间在水上集群的
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种类，如蜉蝣目、毛翅目和一些脉翅目昆虫［!"］。

蝙蝠对不同昆虫类群的捕食并不是固定

的，并且存在着一定的地理差异，它受到自然植

被、栖息地利用和气候所决定的猎物数量等因

素的影响。在英国，蝙蝠主要取食双翅目昆虫，

这类昆虫在灯诱捕中数量最多［!#］。在北美，蝙

蝠食谱中极少有双翅目昆虫［$］。在南非，蝙蝠

食谱则主要为鞘翅目和鳞翅目昆虫［!%］。

! 昆虫对蝙蝠捕食的反应

!"# 昆虫超声波敏感听器和行为反应 由于
回声定位蝙蝠的强烈捕食，很多昆虫进化出超

声波听觉以及相应的行为反应防御回声定位蝙

蝠的捕食，同时野外研究表明，具听器的昆虫存

活的机会显著大一些［!$］。

对一些鳞翅目昆虫的超声波听觉及相关行

为的关注是昆虫防御蝙蝠的最早研究。蛾类听

器在很早的时期就被发现和描述，但是直到 !&
世纪 %’年代之后，随着蝙蝠回声定位的发现和
早期研究，蛾类防御蝙蝠的行为才变得更清晰。

很多研究将蝙蝠群落的信号频率与同域分布蛾

类的探测频率进行了比较，大部分蛾类听器调

谐的最佳频率为 (’ ) %’ *+,，与大部分回声定
位蝙蝠的主频率相似［!-］。

对于蛾类来说，探测到超声波信号一般使

其产生两个阶段的逃避反应。低强度超声波信

号使蛾类飞离这种声音；高强度超声波信号诱

使产生复杂的螺旋、绕圈、俯冲飞行或者停止飞

行，使蛾类迅速地逃离蝙蝠的攻击路线。./0122
等报道认为，蛾类探测到与蝙蝠距离大于 % 3
时仅简单地改变其飞行路线，而探测到与蝙蝠

距离小于 % 3时，则倾向于盘旋或向地面俯冲。
蛾类具有随机性或不确定性的逃跑行为能避免

捕食者事先获得猎物的移动信息。同时，暴露

在超声波下的蛾类还会显著减少其飞行的时

间［!4］。

据估计，这些策略使其在野外被捕食的几

率下降了 #’5［%］。表现出逃跑行为的蛾类被
捕食几率常显著小于不表现出该行为的蛾类，

被蝙蝠捕食的蛾类中 4-5没表现出逃跑行

为［4］。

除鳞翅目外，在鞘翅目、脉翅目、螳螂目、直

翅目和双翅目中一些昆虫也具有一定形态的超

声波敏感听器［!&］。

一些 研 究 者 研 究 了 夜 行 性 虎 甲 科

（678978012270:1）［(’］和金龟科（;9:<:=:170:1）［(!］昆虫
的鼓膜听觉器官。金龟的听器位于头部后侧，

而虎甲的听器则位于腹部，两种甲虫的听器均

调谐于同域分布蝙蝠所使用的频率，并且超声

波刺激可以导致金龟甲和虎甲的逃跑反应，并

释放一种起警告作用的分泌物。>?<<1@A 等
（!&&%）研究发现，真蔗犀金龟属的 !"#$%#&’(
%")*’*+ 能对超声波作出惊吓反应并躲避捕食。
超声波听觉还发现于脉翅目草蛉科

（6B</@?C70:1）昆虫中，其受体和听器鼓膜位于每一
前翅径脉的一小隆起上。草蛉科昆虫飞行的时

候在遇到似蝙蝠声音的刺激后会折起翅并落到

地面上［((］。

捕食性螳螂也具有防御蝙蝠的超声波听觉

能力。在超声波刺激下，螳螂（ ,(-(+.%#/0(’#
(1-*&/*/(）表现出一定程度的逃跑反应。田间
的行为观察表明超声波听觉提高了螳螂的存活

率［("］。

很多直翅目昆虫会对超声波作出逃跑反应，

合上翅并落到地面，或者飞离声音源［(#］。螽斯

（2#&3&/&3#.%(’"+ #/+*1#-）作出的反应是收翅并下
落，飞蝗（ 4&3"+$( )*1-($&-*(）、蟋蟀（ 5#’#&1-6’’"+
&3#(/*3"+）和纺织娘表现出对超声波消极的趋声反
应，并且使用特殊的飞行转向运动。

超声波听觉还发现于一些拟寄生的双翅目

昆虫中，并且研究认为这可能朝着防御蝙蝠功

能进化［(%］。

!"! 产生防卫性的声音 探测到一蝙蝠的回
声定位信号以后，一些昆虫并不是进行消极的

逃避，而是积极的“反击”。灯蛾科（D<9A770:1）一
些物种针对极高强度的蝙蝠超声波信号释放出

强烈的超声波“滴答”声，这能削弱正在进行攻

击蝙蝠的回声定位能力。>E22:<0 等（!&-&）认为
灯蛾科昆虫的滴答声可能通过产生一系列错误

回声阻塞蝙蝠的回声定位系统，从而影响其对

·$’!· 动物学杂志 7%*/#+# 8&"-/(’ &9 :&&’&16 #’卷



捕食目标的范围测定。滴答声是由扣住后胸胸

骨上端薄壳质的条纹区域产生的［!"］。灯蛾产

生的滴答声的主频率在超声波范围之内，并且

都是高强度的（在 #$ %&的声压水平为 ’( )*），
这种滴答声同样有警告捕食者该种蛾类适口性

很差的作用。*+,-.和 /-0,10（#22$）发现大棕蝠
受灯蛾的滴答声所影响，并且学会了将这种滴

答声同适口性很差联系在一起。

一些鹿蛾科（3,-04%56)+-）昆虫和一些蛱蝶
如孔雀蛱蝶（ !"#$%&’ &(）［!’］也能产生类似的行为
反应对蝙蝠进行警告或者干扰。

!"# 无听器昆虫的防御 很多夜行性昆虫没
有对超声波敏感的听器，蝙蝠的捕食作用同样

影响着昆虫，并且导致这些昆虫的一些形态和

行为上的适应，作为对听觉防御系统的替代。

大部分夜间或者黄昏活动的昆虫，包括双翅目、

毛翅目、蜉蝣目、等翅目（7.18,-9+）、膜翅目以及
大部分异翅亚目（:-,-918,-9+）、小型鳞翅目和鞘
翅目昆虫对蝙蝠超声波信号可能是音盲，然而，

在这些昆虫中存在其他的防御蝙蝠的适应性特

征和行为。

!"#"$ 不同体形昆虫的防御 蝙蝠的捕食可
能影响昆虫的体形。如果昆虫体形太小，那么

对于大部分回声定位蝙蝠来说其不易探测并且

生物量太小［!;］；如果昆虫体形太大，则不易捕

捉和处理。由于飞行速度快的蛾类比飞行速度

慢的更难被捕食，而大型的蛾类通常有较高的

翼载所以飞得更快［!2］。因此，很多无听器的昆

虫体形不是非常小就是非常大。

对于一些无听器中等体形的昆虫，如枯叶蛾

科（<+.61%+&86)+-）昆虫，严格夜行性并且其飞行更
倾向于无规律，同时，与具鼓膜听器的同体形蛾类

相比，还具有更高的飞行体温（近 =$>），这有利于
飞行中能量输出的增加，提高飞行速度［?$］。在无

听器的蛾类中快速和无规律飞行可能是防御蝙蝠

的方法之一，但是这需要更高能量的支出和新陈

代谢率。

!"#"! 采取不同的活动时间 一些无听器的
昆虫为了逃避蝙蝠的捕食，与同域回声定位蝙

蝠采取了不同的活动时间。如一些无听器雄性

蛾类（)*+&#,-’ %-.-,&）在黄昏将其飞行时间限
制在 ?$ &60内，因此避免了与蝙蝠活动时间的
重叠。一些蛾类为了逃脱蝙蝠的捕食甚至在白

天活动，中北美地区的舟蛾科（@1,1)10,6)+-）昆
虫就保持着白天活动的习性［?#］。还有一些蛾类

与同域分布蝙蝠在不同季节活动，A+%B（#2;;）证
明，在加拿大无听器的蛾类在初夏就出现了，此

时该地区无蝙蝠或者蝙蝠很少，因为他们还没

有从海岸线迁移到蛾类栖息地进行捕食活动。

!"#"# 采取多种行为方式 无听器的昆虫通
过多种飞行方式隐藏自己以防御蝙蝠的攻击。

大部分昆虫在植物上保持静止和安静时，

可以避免引起空中搜索蝙蝠的注意。为了避免

暴露在蝙蝠的捕食之下，一些无听器的蛾类不

飞离栖息地［?!］。

较之于具听器的蛾类，不具听器的蛾类很

少在空中飞行，当他们飞行时，离地面或者植物

更近，并且比具听器的蛾类飞行更无规律，因为

蝙蝠在这些地点利用回声定位探测猎物时，由

于环境混乱而使回声变得复杂［??］。对于大部

分时间都在开阔地或者森林边缘捕食的蝙蝠来

说，这是一种有效的防御方式，使蛾类远离捕食

压力较高的蝙蝠区域。

# 食虫蝙蝠对昆虫防卫的适应对策

#"$ 使用高频回声定位信号 由于高频和低
频回声定位信号是一些蝙蝠针对某些昆虫（如

蛾类）听觉防御而进化的，因此，这些信号对于

具听器防御的昆虫来说具不可探测性。一些蝙

蝠使用高频信号进行回声定位，利用这种回声

信号中振幅和频率的变化来探测和识别猎物，

这大大超过了同域蛾类的听觉能力。高频信号

已知为一些大量取食蛾类的蝙蝠所使用，这使

蝙蝠可以在回声定位信号被探测到以前靠近蛾

类。目前已知的最高频信号蝙蝠是非洲三叉

蝠，其频率为 !#! B:C［?=］。D+,-9.（#22?）研究发
现小菊头蝠（/ E %&++(’&0*1(’）的高频信号（主频
率在 ##$ B:C）对于蛾类来说远没其他几种蝙蝠
（主频率在 =2 F ;? B:C）明显。因此，在这类蝙
蝠的食物组成中有相当高比例的蛾类。由于在
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被选择的昆虫中蛾类占了相当高的比例，说明

尽管高频回声定位信号仍然用于回声定位，反

蛾类听器防御的协同进化是选择其进化的一个

重要因素。这些蝙蝠声音信号的频率及其食谱

中蛾类的比例之间有着明显的正相关性，这同

样说明了蛾类的听觉系统驱使这些蝙蝠使用高

频信号。

由于这种发出不显著的高频和低频回声定

位信号的蝙蝠只是蝙蝠类群的一小部分，因此，

很多蛾类还未进化出高频和低频听觉能力。

!"# 使用低频回声定位信号 蝙蝠也能使用
低于其猎物最佳听力范围的信号，如果飞行在

郁闭生境中的蝙蝠利用低频回声定位信号，那

么在被蛾类探测到之前，它可以靠猎物更近。

北美的花尾蝠（! ! "#$%&#’%"）的回声定位
信号峰主频率最低为 " # $$ %&’，这种蝙蝠几乎
专一性地取食蛾类，说明超低频回声定位和嗜

食蛾类具正相关性［()］。 *+,,-./ 和 0-1234
（$""5）将花尾蝠（频率 6 $) %&’）和大棕蝠（! !
(%)$%)）（频率为 7) # () %&’）对蛾类的影响进行
了比较，发现蛾类对于前者的回声定位信号显

著不敏感。许多犬吻蝠科蝙蝠使用这种回声定

位信号。澳大利亚西部犬吻蝠属的南犬吻蝠

（* ! #%)’+#&,)）的回声定位信号频率为 $789
%&’，宽耳犬吻蝠为 $$ # $7 %&’，蛾类和脉翅目
昆虫构成了其食物组成的 ":;。因为这种回
声定位类型似乎没有其他的适应性意义，说明

这些低频信号可能是针对于蛾类听觉能力直接

协同进化的对策。

!"! 从空中搜索到地面搜索 空中搜索的蝙
蝠通过使用复杂的声波定位系统来捕捉昆虫翅

的信息，以确定其猎物的位置、距离，或许还包

括种类。其理想的捕食模型是［(9］：（$）搜索（距
目标大于 ( <），蝙蝠释放回声定位信号但是没
有收到回声；（7）靠近（距目标 $8) # ( <），蝙蝠
探测到了一潜在猎物的回声；（(）追踪（距目标
:8) # $8) <），蝙蝠作出决定是否要对目标发起
攻击；（=）末期（小于 :8) <），蝙蝠对猎物发起
攻击。所有行飞行捕捉的蝙蝠的一个共同点就

是在其进入最后攻击阶段时，回声定位脉冲间

隔降低。这一线索为具听器昆虫所编码并且在

判断“无蝙蝠”、“蝙蝠很远”和“蝙蝠很近”的状

况中起重要的作用。

因此，很多蝙蝠进化出了适应于地面搜索

的捕食模式。蝙蝠搜寻地面猎物的时候，靠近

地面或者围绕植物进行，他们通过使用视觉和>
或利用昆虫在植物中活动的声音、扇动翅的声

音或者为交配而发出的鸣声来捕食昆虫，并且

更多的利用回声定位作为导航的工具，而不是

作为对猎物的探测器。*+,,-./ 和 ?@3<-2（$"A$）
及 *+,,-./（$"A5-）认为蝙蝠可以降低其回声定
位信号的时程和>或强度从而使其更难引起昆
虫注意。因此，地面搜索蝙蝠的信号倾向于高

频、低强度、短时程以及低能率环，一些地面搜

索蝙蝠甚至在它们靠近猎物的时候完全停止其

回声定位信号［(5］。这些信号特征大大降低了

声音信号的显著性，并且使地面搜索蝙蝠对具

听器的蛾类享有明显的捕食优势。

B4/C.234和 D-ECF（$""$）的研究表明，在室
内实验中，蝙蝠切断了其回声定位并且探测猎

物发出的声音对其进行定位。这种策略也被其

他的一些蝙蝠物种所利用，包括缨唇蝠属的缨

唇蝠（*+#$-./) $,++-.)%)）、圆耳蝠属的林栖圆耳
蝠和鼠耳蝠属的（0 ! 12.’,)）［(A］。
当可用光线足够的时候，一些取食昆虫的

蝙蝠种类利用视觉对猎物进行定位，如美洲叶

鼻蝠属的加州叶鼻蝠（0#$+.’%) $#&,(.+3,$%)）和北
棕蝠（! ! 3,&)).3,,）［("］。

$ 展 望

蝙蝠和昆虫之间的相互关系研究是一个复

杂的领域，涉及到有机体生物学、物理学、神经

生理学、进化生物学、功能形态学和行为生态学

的内容。因此，这一领域的研究需要各个学科

的交叉渗透。自 7: 世纪 ": 年代初以来，我国
蝙蝠研究有了很快的发展。但蝙蝠生态学方面

的研究主要集中在蝙蝠的回声定位、捕食昼夜

节律、食性、集群等方面，没有蝙蝠和昆虫之间

相互关系及协同进化的研究。一方面，蝙蝠所

捕食的昆虫很多是人类的害虫，而且捕食的昆
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虫数量巨大。据估计蝙蝠在一个夜晚能吃掉相

当于四分之一到二分之一体重的昆虫；另一方

面，昆虫进化出超声波听觉以探测回声定位蝙

蝠，同时一些蝙蝠协同进化出相应的回声定位

策略和行为，现有蝙蝠对这些昆虫施加了新的

选择压力，它们之间存在明显的协同进化关系。

因此，对于蝙蝠与昆虫之间相互关系的研究在

理论和应用方面都有重大的意义。理论方面有

待研究的是，这种蝙蝠施加在昆虫上的选择压

力是否足够大，可以导致发生相对应的行为改

变，从而在彼此之间产生新的适应性？昆虫是

如何接受、处理信息并表现出相应行为？蝙蝠

和昆虫之间的相互作用为什么会发生？其发生

机理是如何起作用的？这种相互关系的进化含

义是什么？应用方面有待研究的问题是，蝙蝠

是否能应用于农业或森林害虫的生物控制？蝙

蝠用于生物防治的可行性及生态风险评价等。

通过对这些问题的深入研究，才能全面了

解蝙蝠与昆虫之间的相互作用和协同进化关

系。
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