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菲菊头蝠不同地理种群回声定位声波差异 

及其影响因子 
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摘要：回声定位声波地理差异及其形成原因是蝙蝠生态学研究领域一个基本而关键的问题，对于探

索物种生存机制、物种形成及其保护具有重要科学意义。本研究从较大地理尺度上（9 个地理种群）

研究了菲菊头蝠（Rhinolophus pusillus）回声定位声波结构的地理差异，并进一步探讨了影响回声定

位声波地理种群差异的因素。结果表明，菲菊头蝠雌性的体型较雄性略大，其主频较高。不同地理

种群之间回声定位声波差异明显，包括脉冲持续时间、脉冲间隔、主频以及带宽在不同的地理种群

之间均表现出一定程度的差异。进一步分析发现，不同地理种群之间的雌性菲菊头蝠前臂长和体重

均与主频呈较弱的负相关，降雨量与雌性的主频呈较强的正相关；而不同地理种群之间的雄性前臂

长、体重和降雨量与回声定位声波参数均无相关性；此外，地理距离、温度、湿度均与雌雄回声定

位声波参数无相关性。本研究结果表明，菲菊头蝠不同地理种群间的回声定位声波出现明显差异，

其中，体型和降雨量为主要影响因子，说明蝙蝠回声定位叫声的进化主要受到了当地生境的影响，

表现出动物对不同生境的适应性进化。 
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Abstract: The geographical differences of echolocation calls and their causes are fundamental and critical 

research field in bats ecology. It has important scientific significance in exploration speciation, biodiversity 

protection, and animal survival mechanism. In this study, we investigated the differences of echolocation calls 

structure among geographical populations of least horseshoe bat (Rhinolophus pusillus) from a relative large 

scale, including nine geographic populations: Hainan (Haikou), Hebei (Handan), Shandong (Mengyin), 

Jiangsu (Yixing), Guangxi (Guilin), Guangdong (Shaoguan, Shenzhen, Zhuhai) and Macau by t test and 

One-way ANOVA. Furthermore, we explored the cause of sound differences among different geographical 

populations by Pearson correlation. The results showed that females were slightly larger than males (FA, 

females: 38.12 ± 0.26 mm, males: 36.79 ± 0.32 mm, t =﹣2.75, P < 0.01), and the dominant frequency of 

females (109.90 ± 0.31 kHz) was higher than that of males (male: 108.47 ± 0.15 kHz) (t =﹣4.33, P < 0.01) 

(Table 1). The echolocation calls among different geographical populations showed a certain degree 

variations in pulse duration, pulse interval, frequency, and bandwidth. Forearm length and body mass of 

females were both negatively correlated with their dominant frequency (FA: r =﹣0.281, P = 0.032; Mass: r =

﹣0.371, P = 0.004) (Fig. 2 and Fig. 3), and the rainfall and the dominant frequency were positively 

correlated (r = 0.853, P = 0.007) (Fig. 4). But the echolocation calls of males have no correlations with 

forearm length, body mass, and rainfall. In additionally, the echolocation calls parameters of both males and 

females have no correlations with geographical distance, temperature, and humidity. These results showed 

that the echolocation calls varied among different geographic populations of horseshoe bat, which might be 

mainly influenced by their local habitat, such as rainfall. This variation exhibits adaptive evolution when the 

animals live in different habitats. 

Key words: Rhinolophus pusillus; Echolocation calls; Geographical population; Adaptive evolution 

 

声信号在动物生命活动中起到很重要的作

用，包括捕食、个体识别、性选择（Wilczynski 

et al. 1999）等。动物声信号通常有较大的变化，

且具有显著的地理种群差异（Soha et al. 2004，

Wright et al. 2005）。声信号的地理种群差异广

泛见于多种动物，比如昆虫、蛙、鸟类以及哺

乳动物（Eiriksson 1992，Mitani et al. 1992）。

与可听声类似的回声定位声波地理种群差异也

同样存在于蝙蝠之中。 

蝙蝠的回声定位是进行种群交流、飞行导

航和捕食的重要途径，蝙蝠回声定位声波结构

特征具有物种特异性和地理种群差异性。在不

同的地理种群中，声信号的差异可能是遗传分

化、学习（Catchpole et al. 1995）或者对当地环

境适应（Wilczynski et al. 1999，张礼标等 2002）

的结果，或者与猎物大小（Griffin 1958）、地理

屏障（Davidson et al. 2002）、形态差异（Heller 

et al. 1989，Parsons 1997，Guillén et al. 2000，

Law et al. 2002，Yoshino et al. 2006，Armstrong 

et al. 2007）、性二态（Jones et al. 1992，Jones et 

al. 1993，Guillén et al. 2000）、遗传漂变（Chen 

et al. 2009，Guillén et al. 2000，Yoshino et al. 

2008）、母婴直系传递和捕食环境的复杂度

（Kalko et al. 1993，Obrist 1995）等影响因素

有关。有研究探讨了气候因子对回声定位声波

的影响，如降雨量与蝙蝠声音主频呈正相关

（Jiang et al. 2010）或负相关（Guillén et al. 

2000）；也有研究表明，蝙蝠回声定位与体型或

者地理距离无关（Thomas et al. 1987，Murray et 

al. 2001）。蝙蝠声音地理种群差异的影响因素

可能是多方面的，并且同一因子在不同物种间

可能也会出现不同甚至相反的影响。不同地理

种群蝙蝠回声定位声波差异对蝙蝠种群交流带

来一定困难，研究不同地理种群的声音表现型
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的适应机制可以在一定程度上了解物种形成的

原因，所以了解不同地理种群的蝙蝠回声定位

声波差异、变化规律及其影响因素对于物种的

进一步认识和保护有着重要的意义。本文以菲

菊头蝠（Rhinolophus pusillus）为研究对象，从

较大地理尺度、多方面因子探讨蝙蝠回声定位

声波地理种群差异及其主要的影响因子。 

菲菊头蝠属典型的恒频（FM-CF-FM）蝙

蝠，属于 pusillus 族群，该种的分类存在争议

（Csorba et al. 2003），亚种界限不清楚，过去

曾经认为与角菊头蝠（R. cornutus）和单角菊

头蝠（R. monoceros）是同一个种（Corbet et al. 

1992）。我们按 Simmons（2005）认为它是一个

独立种。单角菊头蝠仅分布于台湾，角菊头蝠

分布于日本（Simmons 2005）。物种鉴定参考

Smith 等（2009）进行。Jiang 等（2010）研究

发现，菲菊头蝠不同地理种群的主频存在差异，

降雨量为主要的影响因素，而温度、大气压、

风速以及地理距离对主频的差异无影响。本文

除了分析菲菊头蝠不同地理种群的回声定位声

波主频之外，还分析了声波的脉冲持续时间、

脉冲间隔和带宽的差异，并且还分析了湿度对

蝙蝠回声定位声波的影响，以期较为全面地理

解菲菊头蝠不同地理种群回声定位声波的差

异，以及进一步验证地理种群间声信号差异的

主要影响因素。 

1  材料与方法 

1.1  研究地点和时间 

本实验数据采集于 2013年 4月至 2014 年

9 月，包括河北邯郸、山东蒙阴、江苏宜兴、

广西桂林、广东的珠海、深圳和韶关以及澳门

和海南海口 9 个地理种群。记录每个采样地点

的 GPS经纬度坐标以及海拔。在各地点采用洞

口或洞内张网的方法，捕捉晚上外出捕食的蝙

蝠。 

1.2  体型测量及录音 

将捕捉到的菲菊头蝠装入布袋带回实验室

进行常规体征测量，记录其前臂长（清工牌数

显式游标卡尺，贵阳，精确到 0.01 mm）、体重

（HF-07型便携式天平，深圳，精确到 0.1 g）、

性别、繁殖状态、年龄（区分成年与亚成年，

蝙蝠指骨间软骨间隔的硬骨化程度高表明已成

年，Racry 1974）。然后对所有蝙蝠个体进行逐

个录音，分析时仅使用非繁殖成年个体样本，

以避免亚成体及繁殖状态对回声定位声波的影

响（Jones et al. 1993）。 

将蝙蝠置于布袋中采用 Avisoft 超声波录

音仪器（Avisoft-UltraSoundGate 116e）连接在

笔记本电脑上进行录音，麦克风置于距离蝙蝠

30 ~ 50 cm处正对蝙蝠，轻轻抖动蝙蝠进行录

音（李艳丽等 2014），采样频率为 375 kHz，

共记录到菲菊头蝠 9 个地理种群 175 只非繁殖

状态成年个体（♂115，♀60）的声音文件。使

用蝙蝠声音分析软件 BatSound Pro-Sound 

Analysis（Version：3.31）对录制的声音文件中

较好的声音进行分析，每个个体的声波序列选

取 30个脉冲进行分析，取其平均值作为该蝙蝠

个体的声音参数。脉冲选取原则包括，避开起

始脉冲；第二谐波中恒频部分超过 10 ms的脉

冲；清晰脉冲中随机选取，若是脉冲组形式，

则整个脉冲组均选取进行分析。分析时，将超

声波的频率转换为原来的 1/10（通过时间扩展

10倍来获得），FFT 为 1 024 samples，解析度

为 603 Hz，使用时域波形图、声谱图（频率-

时间图）及频率-能量图（LPC 谱图）。主要分

析的参数包括脉冲时程（pulse duration，ms）、

脉冲间隔（pulse interval，ms）、主频（dominant 

frequency，kHz）、带宽（bandwidth，kHz；即

最高频率与最低频率之差，最低频率和最高频

率是指峰频前后能量衰减至﹣60 dB 分别所对

应的频率）。录音后将蝙蝠送回其栖息地内放

飞 。 从 中 国 气 象 共 享 服 务 网

（http://cdc.cma.gov.cn/shuju）获取气象数据参

数，包括 1981 ~ 2010年的年平均温度、湿度和

降雨量。地理距离的计算方法是根据地点的经

纬度用 jwd 软件（一款小型软件，可以根据两

个地点的经纬度计算出两地的直线距离）算出
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两两地点的距离。与此同时，将两两地点之间

的声音参数差值算出，将差值与地理距离做

Pearson相关性分析。 

1.3  数据分析 

所有结果用统计软件 SPSS19.0 for 

Windows进行分析，分析数据均以平均值 ± 标

准误（Mean ± SE）表示。首先对数据进行正态

分布和方差齐性分析，然后用独立样本 t-test

检验雌、雄性别间的体型及声音参数差异；用

One-way ANOVA 分析不同地理种群声音参数

的差异显著性，使用 LSD 进行多重比较分析两

两种群之间的差异；用 Pearson 相关性分析检

验地理距离与两地声波参数差值之间的相关

性，以及声音参数与其他各因子的相关性。显

著性水平设为 α = 0.05。 

2  结果 

2.1  性别差异 

对所有地点雌雄菲菊头蝠个体的回声定位

声波进行比较。菲菊头蝠回声定位声波的主频

雌性极显著高于雄性，而带宽、脉冲时间以及

脉冲间隔时间雌性均稍大于雄性，但不同性别

间差异均不显著（表 1）。雌性前臂长和体重

均极显著大于雄性（表 1）。 

2.2  不同地理种群回声定位声波差异 

由于菲菊头蝠雌雄两性的回声定位声波参

数存在差异，因此在分析声波的地理种群差异

时，将雌雄分别进行分析。 
 

2.2.1  雌性  雌性的主频最低的为邯郸种群，

最高的为桂林种群，海口种群相对较低，澳门、

珠海和深圳种群相近且较高（表 2）。邯郸种群

的主频与韶关、深圳、珠海、澳门、桂林、蒙

阴的差异显著，但与海口的差异不显著；桂林

种群的主频与韶关、海口、澳门、邯郸、蒙阴、

珠海的差异显著，但与深圳的差异不显著；海

口种群的主频与澳门、珠海种群差异显著；其

余地理种群两两之间差异不显著。雌性菲菊头

蝠声音脉冲持续时间和脉冲间隔最长的均为韶

关种群，脉冲持续时间最短的为邯郸种群，脉

冲间隔时间最短的为珠海种群。脉冲持续时间

中只有韶关种群与桂林、珠海、澳门、蒙阴种

群差异显著，其余地理种群两两间均差异不显

著。脉冲间隔仅韶关种群与珠海种群差异显著。

邯郸种群雌性的回声定位声波带宽最窄，与其

余所有地理种群均差异显著，桂林种群带宽与

韶关、澳门种群差异显著，澳门种群带宽与珠

海种群差异显著；其余地理种群两两之间不显

著。 

2.2.2  雄性  菲菊头蝠雄性回声定位声波主频

最低的为海口种群，最高的为澳门种群，珠海

种群与澳门种群接近，也较高（表 2）。韶关种

群与海口、深圳、宜兴种群差异显著，海口种

群还与蒙阴种群差异显著，珠海种群与宜兴、

海口、深圳种群差异显著，澳门种群与宜兴、

海口、深圳、蒙阴种群差异显著；其余地理种

群两两间差异不显著。脉冲持续时间和脉冲间 

表 1  菲菊头蝠体型和声音参数的性别间差异 

Table 1  Differences of morphology and echolocation calls of least horseshoe bat between sexes 

参数 Parameters 
雄性Male 

（n = 115） 

雌性 Female 

（n = 60） 
t 

体重 Body mass (g)   4.38 ± 0.51   4.78 ± 0.09 ﹣3.85
**

 

前臂长 Forearm length (mm)  36.79 ± 0.32  38.12 ± 0.26 ﹣2.75
*
 

脉冲持续时间 Pulse duration (ms)  18.25 ± 0.50  17.64 ± 0.70   0.72
ns

 

脉冲间隔时间 Pulse interval (ms)  18.35 ± 1.20  16.89 ± 1.54   0.73
ns

 

主频 Dominant frequency (kHz) 108.47 ± 0.15 109.90 ± 0.31 ﹣4.20
**

 

带宽 Bandwidth (kHz)  21.39 ± 0.48  21.81 ± 0.41 ﹣0.58
ns

 

. P < 0.01；. P < 0.001；ns. P > 0.05. 
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隔最大的均为韶关种群，最小的分别为宜兴种

群和澳门种群。脉冲持续时间中只有韶关种群

与宜兴、珠海、澳门、蒙阴、深圳种群差异显

著，其余种群两两间差异不显著；脉冲间隔时

间韶关种群与深圳、蒙阴、珠海、澳门种群差

异显著，其余种群两两间均差异不显著。宜兴

种群的带宽最小，与所有其他种群均差异显著，

珠海种群与澳门、海口种群间带宽差异显著，

深圳种群与澳门种群带宽差异显著，其余种群

两两间差异不显著。 

2.3  影响因子相关性分析 

分析多种因子与菲菊头蝠不同地理种群回

声定位声波各参数之间的相关性，雌性蝙蝠的

前臂长和体重对回声定位的主频均有影响，两

者与主频均成弱的负相关（前臂长：r =﹣0.281，

P = 0.032；体重：r =﹣0.371，P = 0.004）（图

1a，b）；地理距离、温度以及湿度对雌性回声

定位声波各参数无显著影响，而降雨量与主频

成正相关（r = 0.853，P = 0.007）（图 1c）。 

雄性蝙蝠的回声定位声波各参数则与前臂

长、体重、地理距离以及各气候因子（温度、

湿度、降雨量）均无相关性。 

3  讨论 

本研究结果显示，菲菊头蝠回声定位声波

主频存在雌雄差异，雌性蝙蝠所发出的声波主

频高于雄性。前人研究也发现，小菊头蝠（R. 

hipposideros，Jones et al. 1992）、角菊头蝠（R. 

c. pumilus，Yoshino et al. 2006，2008）和赤道

蹄蝠（Hipposideros ruber，Guillén et al. 2000）

雌性所发出回声定位声波的主频比雄性的高，

但也有一些研究发现相反的现象（Jones 1995，

Pedley 2004）。蝙蝠回声定位声波除了有导航、

定位猎物的功能之外，还有社会交流的作用

（Chen et al. 2009，Jiang et al. 2010），因此回

声定位声波有可能用来进行身份识别，雌雄之

间主频的差异可以提高性别识别和繁殖成功率

（Yoshino et al. 2006，2008），在繁殖的过程中

发挥重要的作用。雄性菲菊头蝠发出主频相对

较低的回声定位声波，低频声可以传播更远的

距离，有利于吸引雌性。 

菲菊头蝠雌性回声定位声波主频最高的为

桂林种群，其次是澳门、珠海与深圳种群，韶

关、蒙阴与海口种群较低，邯郸种群为最低，

而前臂长邯郸和蒙阴种群最大，深圳种群最小，

不同地理种群雌性回声定位声波的主频与体型

大小成负相关，主要原因是蝙蝠体型与发声器

官结构相关（Armstrong et al. 2007），通常情况

下体型越大则其回声定位声波主频越低。此外，

邯郸和蒙阴纬度相对较高，相应的这两个地理

种群体型较大、回声定位声波频率较低。我们

猜测除了纬度的影响之外，当地相对开阔的生

境可能也存在一定的影响，即生境复杂度越低，

蝙蝠所发出的回声定位声波频率通常越低

（Barclay 1986，张礼标等 2002，李艳丽等 

2014），利于更远距离的探测。澳门、珠海与深

圳纬度相对较低，其菲菊头蝠种群体型较小，

而主频则相对较高，频率较高的声音可以获得

更精细的目标结构，利于在比较复杂的生境中

飞行和觅食（李艳丽等 2014）。但是，桂林和

海口种群的主频较为特殊，海口纬度低，虽然

体型也相对较小，但是频率却较低，我们认为

这可能与其地理环境有关，海南属岛屿，常年

海风较大，声音在空气中传播时可能衰减更快，

菲菊头蝠通过降低主频来减缓衰减（Lawrence 

et al. 1982，Hartley 1989），此外，当地的昆虫

因要抵御风力，体重增大，而蝙蝠觅食较大猎

物时，通常使用较低的主频（Russo et al. 2001）；

桂林种群的主频较高，我们猜测可能的原因是，

桂林降雨量较大（年平均降雨量 1 949.50 mm），

降雨引起环境噪音增大，菲菊头蝠通过提高自

身发声的频率以抵抗噪音干扰（Rydell et al. 

1999）。 

对于影响声音的气象因子分析结果发现，

温度、湿度均与菲菊头蝠回声定位声波无相关

性，仅降雨量与雌性菲菊头蝠主频成正相关。

然而，Guillén等（2000）研究发现，赤道蹄蝠

的回声定位声波频率与降雨量成负相关。声音       
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图 1  不同地理种群菲菊头蝠雌性回声定位声波主频与前臂长、体重及当地年均降雨量的相关性 

Fig. 1  Correlation between echolocation calls frequency and forearm length, body mass, yearly average rainfall 

of location for different geographic populations of female least horseshoe bat 

a. 不同地理种群菲菊头蝠雌性回声定位声波主频与前臂长的相关性（R
2
 = 0.272，F = 10.25）；b. 不同地理种群菲菊头蝠雌性回声定位

声波主频与体重的相关性（R
2
 = 0.223，F = 7.904）；c. 不同地理种群菲菊头蝠雌性回声定位声波主频与当地年均降雨量的相关性（R

2
 = 

0.827，F = 6.363）。 

a. Correlation between echolocation calls frequency and forearm length for different geographic populations of female least horseshoe bat (R
2 
= 

0.272, F = 10.25); b. Correlation between echolocation calls frequency and body mass for different geographic populations of female least 

horseshoe bat (R
2
 = 0.223, F = 7.904); c. Correlation between echolocation calls frequency for different geographic populations of female least 

horseshoe bat and yearly average rainfall of its locations (R
2
 = 0.827, F = 6.363). 

 

在湿润空气中传播时衰减较快，而波长较长（即

频率较低）的声音衰减相对较慢（Lawrence et al. 

1982，Hartley 1989），所以蝙蝠在降雨量大的

地方可通过降低频率来减少衰减，但是，降雨

过程产生的噪音同样也会对蝙蝠的声音产生影

响。Mackey 等（1989）和 Rydell 等（1999）
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研究发现，在昆虫丰富度相似的条件下，食虫

蝙蝠倾向于在平静的湖水面捕食，而在急流水

域捕食的蝙蝠较少，说明水流的噪声可能对蝙

蝠回声定位造成干扰。本研究结果表明，降雨

量越大地区的菲菊头蝠地理种群声音主频越

高，通过提高声音频率可以在一定程度上抵抗

环境噪音的干扰。 

菲菊头蝠雄性回声定位声波主频和体型在

不同地理种群中的变化与雌性表现出相似的规

律，即分布于高纬度的地理种群，体型相对较

大，回声定位声波的频率相对较低。 

地理距离与菲菊头蝠不同地理种群回声定

位声波之间的相关性不明显，这与之前的研究

结果类似（Jiang et al. 2010），说明地理距离并

不是影响菲菊头蝠不同地理种群回声定位差异

的主要因子。高山、河流同样也可能影响基因

流的发生，进而影响声音的分化，菲菊头蝠的

飞行能力相对较弱，因此，需要同时分析更多

的因子来判断地理位置对菲菊头蝠不同地理种

群回声定位的影响。 

本研究表明，菲菊头蝠不同地理种群间的

声音出现了明显差异，除了主频出现地理种群

差异（Jiang et al. 2010），脉冲时程、脉冲间隔

和带宽也出现了不同程度的差异。与此同时，

本文进一步证实了降雨量为菲菊头蝠声音地理

种群差异的主要影响因子（Jiang et al. 2010），

并且还发现，体型对该差异也存在影响。本研

究进一步揭示了蝙蝠回声定位叫声的进化主要

受到了当地生境的影响，表现出对不同生境的

适应性进化。 
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