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翼手目动物交流声波研究进展
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摘要：声通讯是动物维持社群稳定的关键表型，一直是动物行为学研究领域的热点。蝙蝠是生态系统中的关键

类群，主要依赖声信号在环境中活动，一直是声学研究的模式生物。本文聚焦蝙蝠交流声波，综述当前研究现

状，提出未来发展方向。总的来说，蝙蝠交流声波具有多样的声谱结构，能够编码个体身份、身体大小或社会

等级等多种信息，还具有防御与警报、求偶与交配及联系等多种功能。蝙蝠能通过调节叫声结构、强度和复杂

性来响应噪音的干扰。蝙蝠交流叫声存在地理变化，且具有句法结构、发声节奏和复杂性。同时，蝙蝠具有发

声学习以及声波发育可变能力。相比回声定位声波，交流声波研究较为缺乏，建议今后开展蝙蝠交流声波多层

面进化研究，创新声波分析方法，发展高性能机载录音仪，建立全球蝙蝠声学数据库，加强多学科交叉以及开

展长期系统性观测，以促进蝙蝠交流声波领域发展。
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Abstract: Acoustic communication is a crucial phenotype for animals to maintain social stability, and it has always been 

a hotspot in the field of animal behavior research.  Bats, as key group in ecosystems, primarily rely on acoustic signals to 

move around in environments and have long been model organisms for acoustic research.  Here, we provide a compre‐

hensive overview of communication calls in bats and propose future development directions.  In general, bat communica‐

tion calls exhibit diverse spectral structures, encode various information about individual identity, body size, or social sta‐

tus, and serve functions including defense and alarm, courtship and mating, and social bonding.  Bats can adjust the struc‐

ture, intensity, and complexity of their calls in response to noise interference.  Bat communication calls exist geographic 

variation and possess syntactic structure, vocal rhythm, and complexity.  Additionally, bats exhibit vocal learning and 

variability in sound development.  Compared to echolocation calls, research on bat communication calls is relatively lack‐

ing.  We recommend that future studies should focus on the multi-level evolutionary aspects of bat communication calls, 

innovate sound analysis methods, develop high-performance on-board sound recording devices, establish a global bat 

acoustic database, strengthen interdisciplinary collaborations, and conduct long-term systematic observations to advance 

the field of bat communication calls research.

Key words: Bats; Communication call; Function; Linguistics; Vocal learning

基金项目：国家自然科学基金 (32300392, 32371562, 32400377)；河北省自然科学基金 (C2023205010, C2023205017)；河北师范大学博

士科研启动基金 (L2022B16, S22B048)
作者简介：张春棉 (1991- )，女，博士，助理研究员，主要从事动物行为与进化生态学研究 .
收稿日期：2024-06-19；接受日期：2024-10-15
 * 通讯作者, Corresponding authors, E-mail: suncongnan@hebtu. edu. cn; jiangtl730@nenu. edu. cn



45 卷兽 类 学 报

声通讯 (Acoustic communication) 是指信号者

有意发出声信号并传递给接收者，引发后者特定

行为反应的过程。相比视觉通讯和嗅觉通讯，声

通讯具有受空间限制小、信息表达多样化、传播

距离远及传播速度快等特点，是维持动物社群稳

定、生存和繁衍的关键表型，在动物的配偶选择、

种内竞争、领域建立、种群凝聚等系列生活史事

件 中 起 着 重 要 作 用 (Bradbur and Vehrencamp, 

2011)。此外，声信号具有复杂多样的结构、鲜明

的声纹特征以及易受环境因素 (噪音等) 影响的特

点。因此，开展动物声通讯的研究，可为揭示人

类语言的起源和进化、监测种群数量以及评估栖

息地环境污染提供科学依据。

蝙蝠 (翼手目) 是世界上唯一一类真正进化出

飞翔能力的哺乳动物，主要依靠声信号在黑暗的

环境中活动，发声系统精细而复杂。全世界蝙蝠

有 21 科 1 455 种 (Brualla et al. , 2023; Simmons and 

Cirranello, 2024)。其中，我国有 8 科 38 属 153 种，

占全世界的 10% (魏辅文等，2025)。蝙蝠不仅能发

出回声定位声波用于导航、觅食、定位和社群交

流，也能发出高度复杂的交流声波维持社群结构

的稳定 (Fenton et al. , 2016；江廷磊等，2020)。同

时，蝙蝠高度集群，其种群由不同年龄、性别、

繁殖状态和亲缘关系的几十至上万只个体组成，

社群关系十分复杂 (Kerth et al. , 2011; Luo et al. , 

2017a; Zhang et al. , 2024)。因此，蝙蝠也一直是研

究动物交流声信号进化的理想类群之一。然而，

相比回声定位声波，蝙蝠交流声波研究还处于起

步阶段，且少有研究进行全面回顾和综述。基于

这样的事实，我们综述了蝙蝠交流声波领域的研

究进展，这不仅有助于对蝙蝠行为和生态的深入

理解，也为保育工作、技术创新及公众教育提供

重要支持，是推动该领域发展的关键步骤。

本文不仅概述了蝙蝠交流声波相关领域的研

究进展，而且指出了当前研究的局限性，并对未

来的发展方向提出了建议，以期为我国翼手目动

物的社群交流、种群稳定维持乃至人类语言的起

源和进化研究提供参考。

1　主要研究方向

1. 1　蝙蝠交流声波研究的常用方法

声音采集是蝙蝠交流声波研究最重要和最基

本的步骤，由于蝙蝠交流叫声中包含许多超声波

组分，因此需选用专业的录音设备。目前蝙蝠交

流叫声研究常用的录音设备有 Avisoft UltraSound‐

Gate ( 德 国)、 Song Meter ( 美 国)、 Audiomoth ( 英

国) 等。此外，为了对应蝙蝠交流声波的发声个体

及发声行为背景，研究者在录音的同时还使用红

外摄像机同步录制发声个体的行为。蝙蝠声音可

通过专业的声音分析软件进行分析。目前蝙蝠交

流叫声常用的分析软件有 Avisoft-SASLab Pro (德

国)、BatSound (瑞典)、Kaleidoscope Pro (美国) 等。

声音分析软件可将叫声转化为声谱图，以可视化

的形式呈现。研究者可通过语谱图结构分析和频

率时间参数测量来量化分析蝙蝠交流声波的特征。

1. 2　蝙蝠交流声波特征和描述

Kanwal 等 (1994) 参考鸟类鸣唱划分方法，率

先系统地将蝙蝠交流声波划分为音节 (Syllable)、

短语 (Phrase) 和叫声 (Call) 3 个层次。音节是动物

发声的最小声学单位，是指一段前后均无发声的

离散声波，包括简单音节和复合音节。简单音节

由 1 种声波组成，而复合音节由两种或两种以上声

波组分组合而成。短语是由一系列连续音节组成的

声波，包括简单短语和复合短语。简单短语由两个

或两个以上相同类型的音节组成，而复合短语由不

同类型的音节组成。叫声是指特定行为背景下发出

的一组发声系列中最小发声单元；1 个叫声通常由

1 个或多个同种或不同种类型的音节组成。

蝙蝠交流声波具有多样的声谱结构，包括调

频、恒频、噪音以及它们之间的组合。目前对交

流声波类型的划分主要有以下 3 种方法：

(1) 根据蝙蝠发声的行为背景进行划分。可分

为领域叫声 (Territorial calls)、求救叫声 (Distress 

calls)、联系叫声 (Contact calls)、求偶叫声 (Court‐

ship calls)、 隔 离 叫 声 (Isolation calls)、 引 导 叫 声 

(Direction calls) 和觅食叫声 (Food-associated calls) 

等 (图 1)。

(2) 根据人耳听到的叫声进行划分，例如啾啾

声、尖叫声、鸣啭声和颤声等 (图 2) (Pfalzer and 

Kusch, 2003; Bohn et al. , 2009)。然而，这种划分

存在主观性，因为蝙蝠交流声波中的许多组分是

超声波，人耳无法听到。

(3) 根据交流声波的组分和形状进行划分。大

部分声波可分为调频、恒频和噪音组分 (图 2)。研

究者可根据这些组分的形状、持续时间以及它们
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之间的组合进行划分，并通过统计学方法来更加

客 观 科 学 地 描 述 ， 如 判 别 函 数 分 析 (Pfalzer and 

Kusch, 2003)、k 均值聚类分析 (Lin et al. , 2016)、

主成分分析和多维尺度分析 (Ma et al. , 2006)。

1. 3　蝙蝠交流声波编码发声者信息

相 比 回 声 定 位 声 波 ， 蝙 蝠 交 流 声 波 通 常 具

有 较 长 的 持 续 时 间 、 较 宽 的 带 宽 、 较 低 的 主 频 

(< 20 kHz) 以及复杂多样的音节类型及组合，有利

于信息的编码以及在空气中远距离传递 (Middleton 

et al. , 2022)。研究表明，蝙蝠的交流声波能够编码

多种诚实信息包括个体身份、身体大小、社会等

级、生理质量或情绪状态等，这些信息有利于接

收者更好地评估信号者的身份和当下状态，从而

采取最优的行为策略，来提高自身的适合度。研

究发现，雄性大银线蝠 (Saccopteryx billineata) 的

领域叫声可以传递自身个体身份、群体身份和竞

争能力等信息，声音回放实验表明，频率越低的

叫声越能引起竞争对手的行为展示，且雌性更倾

向选择来自本种群的雄性个体 (Behr et al. , 2009; 

Knörnschild et al. , 2017)。大蹄蝠 (Hipposideros ar‐

miger) 的两种领域叫声能够编码个体身份、体质

量、情绪状态和社会等级信息 (Sun et al. , 2018, 

2021)。东方蝙蝠 (Vespertilio sinensis) 激进叫声能

够编码前臂长、免疫能力、咬合力和激进意图信

息 (Zhao et al. , 2018, 2019)。感染更多革螨和蝠蝇

的中华菊头蝠 (Rhinolophus sinicus)，其求救叫声

图 1　蝙蝠交流声波类型 .  A：大蹄蝠领域叫声；B：东方蝙蝠隔离叫声；C：大趾鼠耳蝠觅食叫声；D：马铁菊头蝠激进叫声；E：大足鼠

耳蝠求救叫声 . 除大趾鼠耳蝠照片及其声波由郭东革提供，其余蝙蝠照片和交流声波均由孙淙南在野外拍摄和录制

Fig. 1　Types of bat communication calls.  A: Territorial call of Hipposideros armiger; B: Isolation call of Vespertilio sinensis; C: Food-associated 

call of Myotis macrodactylus; D: Aggressive call of Rhinolophus nippon; E: Distress call of Myotis pilosus.  Except for the photos of Myotis macro‐

dactylus and its call provided by GUO Dongge, the rest of the bat photos and social calls were taken and recorded by SUN Congnan in the wild
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的带宽越低，音节间间隔时间越长，表明求救叫

声能够反映宿主寄生虫感染信息 (Fan et al. , 2022)。

1. 4　蝙蝠交流声波功能

长期以来，通过回放特定的蝙蝠叫声，来观察

蝙蝠对这些声音的反应，即声音回放，成为揭示蝙

蝠叫声功能的重要手段。目前，对蝙蝠交流声波功

能的研究主要关注领域叫声、求救叫声、联系叫

声、求偶叫声、隔离叫声、引导叫声及觅食叫声。

领域叫声又称激进叫声 (Aggressive calls)，是

蝙蝠为了防御或争夺有限的资源，如配偶、栖息

领地或食物，向竞争对手发出的叫声，用于恐吓

或警告入侵者，有助于减少领地争斗和冲突。研

究表明，实验人员通过给东方蝙蝠播放同类个体

的激进叫声后，蝙蝠减少了对食盒的访问次数以

及 停 止 向 中 央 栖 息 位 置 入 侵 (Luo et al. , 2017b; 

Zhao et al. , 2019)。研究者通过同时给大蹄蝠播放

领域叫声和回声定位声波，或静音，发现大蹄蝠

会 避 免 接 近 回 放 领 域 叫 声 的 隔 间 (Zhang et al. , 

2021)。当给雄性昭短尾叶鼻蝠 (Carollia perspicil‐

lata) 播放其他同类雄性个体的激进叫声后，雄性

表现出拍翅和拳击等领域行为，甚至飞向扬声器

并在其周边盘旋 (Fernandez et al. , 2014)。

求救叫声是蝙蝠在被捕食者或环境陷阱控制，

遭受死亡威胁时发出的一种特殊类型的警报叫声，

用于提醒同伴、向同伴寻求帮助、恐吓捕食者或

者吸引其他捕食者，以干扰当前捕食者，从而增

加自身逃跑概率，最终提高生存适合度。Fenton

等 (1976) 首次报道莹鼠耳蝠 (Myotis lucifugus) 求

救叫声，并通过声音回放证实求救叫声能吸引同

种个体靠近。Wu 等 (2018) 野外声音回放表明，菲

菊头蝠 (Rhinolophus pusillus) 求救叫声具有吸引和

警告同类个体的双重功能。Huang 等 (2018) 发现

中华菊头蝠、栗鼠耳蝠 (Myotis badius) 和华南水鼠

耳蝠 (Myotis laniger) 对不同蝙蝠求救叫声的识别

反应强度均存在明显差异，其中，对同种个体叫

声识别反应最强，而大耳菊头蝠 (Rhinolophus epis‐

coups)、大蹄蝠、中蹄蝠 (Hipposideros larvatus) 和

东方蝙蝠求救叫声识别反应强度均与其对空白噪

声反应不存在显著差异，率先在蝙蝠中证实声学

相似性是蝙蝠种间求救叫声识别的主要机制。

图 2　基于人耳听觉感知进行划分的 4种蝙蝠交流声波类型 (A).  声波摘自Bohn等 (2013) 和网络 (http://mirjam-knoernschild. org/vocal-reper‐

toires/carollia-perspicillata/) 及基于声波组分和形状进行划分的3种蝙蝠交流声波类型 (B) (声波由孙淙南在野外录制)

Fig. 2　The four types of bat communication calls classified based on human auditory perception (A).  Calls were taken from Bohn et al.  (2013) and 

Networks (http://mirjam-knoernschild. org/vocal-repertoires/carollia-perspicillata/), and The three types of bat communication calls classified based 

on the composition and shape of the call (B) (The social calls were recorded by SUN Congnan in the wild)
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联系叫声是蝙蝠为了与同种个体建立联系或

招募同伴而发出的声音，旨在加强群体内部的联

系和合作，促进繁殖、觅食、警戒等行为的协调。

野外声音回放发现，苍白洞蝠 (Antrozous pallidus) 

飞向回放同类个体联系叫声的扬声器次数显著高

于回放白噪音，且更倾向回放来自本群组的联系

叫声 (Arnold and Wilkinson, 2011)。当三色盘翼蝠 

(Thyroptera tricolor) 在栖息地收拢的叶子中通过更

加频繁地发出联系叫声传递位置信息时，外部的

同类个体能够更快地定位巢穴，表明联系叫声能

够促进同伴对栖息地的定位 (Sagot et al. , 2018)。

室内双选择实验结果表明，普通吸血蝠 (Desmo‐

dus rotundus) 会被先前频繁食物分享者的联系叫声

所吸引，即使分享者与自己的亲缘关系较远，暗

示先前的食物共享经历能够在社会决策方面掩盖

亲缘关系 (Carter and Wilkinson, 2016)。

求偶叫声是蝙蝠在繁殖季，为了吸引同种异

性配偶或进行交配而发出的特定声音，是一种重

要的社交信号，有助于维持种群的生存和繁衍。

目前，蝙蝠求偶叫声已在 5 个科 10 个物种中被描

述，包括蝙蝠科、鞘尾蝠科、叶口蝠科、短尾蝠

科和犬吻蝠科。在交配季，雄性大银线蝠发出 4 种

求偶叫声 (颤音、噪音、短纯音和准恒频) 吸引雌

性的注意，其中颤音具有明显的个体差异，可作

为雌性选择雄性的依据 (Behr and Helversen, 2004)。

昭短尾叶鼻蝠 (Carollia perspicillata) 在求偶期会向

雌性发出带有个体身份特征且高度可变的单音节

求偶颤音 (Knörnschild et al. , 2014)。遗憾的是，目

前缺乏直接的声音回放实验来验证其功能。

隔离叫声是幼蝠为了能够得到哺乳或是当受

到外界胁迫以及听到母蝠发出的声音后，发出的

一种叫声，常常编码强烈的个体标签信息，有助

于母蝠快速识别。而母蝠为了吸引幼蝠发声或确

定幼蝠的位置，会发出引导性声波。目前，母婴

间的交流叫声已在 8 个科 32 个物种中被报道，包

括蝙蝠科、狐蝠科、菊头蝠科、鞘尾蝠科、犬吻

蝠科、蹄蝠科、兔唇蝠科和叶口蝠科。先前关于

蝙蝠隔离叫声和引导叫声的功能研究仅局限于主

观的行为描述，缺乏实地的行为学验证以及严谨

的 统 计 分 析 。 直 到 2008 年 ， Knörnschild 和 Von 

Helversen (2008) 首次使用声音回放证实大银线蝠

存在单向母婴识别，即母蝠会基于携带有幼蝠强

烈个体标签的隔离叫声来识别其子代。随后，Jin

等 (2015) 首次通过声学回放实验证实蝙蝠存在双

向母婴识别，即发现果树蹄蝠 (Hipposideros pomo‐

na) 母蝠能够基于包含有幼蝠个体身份信息的隔离

叫声进行子代识别，同时，幼蝠也能利用编码有

母蝠个体身份信息的引导叫声进行亲代识别。

觅食叫声是蝙蝠在食物资源背景下对同类发

出的一种传递食物关联信息的叫声，用于提高群

体觅食效率，促进食物资源防御和避免同类竞争

冲 突 。 野 外 研 究 发 现 ， 巴 西 游 离 尾 蝠 (Tadarida 

brasiliensis) 通过发出正弦调频声波干扰其他个体

的回声定位声波，从而影响对猎物的定位，导致

后者捕食成功率降低 (Corcoran and Conner, 2014)。

在野外半自然状态下，与对照静音组相比，给大

趾鼠耳蝠 (Myotis macrodactylus) 播放觅食叫声组

的个体的捕食尝试时间和食物消耗量方面均显著

降低，表明大趾鼠耳蝠通过发出觅食叫声来宣告

食物资源归属权，进而抑制其他个体的捕食活动 

(Guo et al. , 2021)。

1. 5　噪音对蝙蝠交流声波的影响

相比回声定位声波，蝙蝠交流声波因其频率

低极易受到环境噪音的掩盖。以往研究多集中于

回声定位声波，关于噪音对蝙蝠交流声波影响的

研究仅见零星报道。Luo 等 (2017a) 首次发现苍白

矛吻蝠 (Phyllostomus discolor) 幼蝠在噪音干扰下

会提高隔离叫声的强度，表明伦巴德效应 (Lom‐

bard effect) 具有早期发育起源，意味着听觉—发声

反馈的潜在神经回路快速成熟。Genzel 等 (2019) 

率先证实在宽带噪音暴露下，埃及果蝠 (Rousettus 

aegyptiacus) 可以改变交流叫声的时间频率参数，

而且这些变化甚至在噪音停止后仍然维持数周或

数 月 ， 表 明 具 有 较 强 的 发 声 可 塑 性 。 Jiang 等 

(2019) 发现东方蝙蝠通过升高激进叫声的振幅强度

和降低发声的复杂性来提高在交通噪音暴露下的

信息传递效率。

1. 6　蝙蝠交流声波地理变化

除两极外，蝙蝠在各大洲均有分布，其声信

号普遍存在地理变化 (Geographical variation)。目

前，对蝙蝠交流声波地理变化的研究仅见 7 例报

道。Boughman (1997) 证实大矛吻蝠 (Phyllostomus 

hastatus) 同一山洞中不同群体间存在特异性的尖叫

声，用于捕食过程中的身份识别。Esser 等 (1998) 
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发现苍白矛吻蝠 2 个地理种群间母蝠引导性叫声存

在地理差异。Davidson 等 (2002) 发现 Trinidad 岛上

的 4 个雄性大银线蝠不同地理种群间的交流声波特

征具有显著差异。Montero 等 (2018) 发现三色盘翼

蝠 2 种 联 系 叫 声 的 声 谱 参 数 在 2 个地理区域间存

在分歧，且这种分歧是由遗传漂变导致的。Sun 等 

(2020) 发现大蹄蝠的领域叫声在 9 个地理种群间存

在显著差异，种群间叫声的分歧并不受体型、气

候因子、文化漂变和遗传漂变的影响，并首次揭

示了蝙蝠交流叫声的种群分歧对种群间个体相互

识别的影响。除了在声学特征上的变化，交流声

波在叫声序列排列组合上也存在地理变化。例如

Zhang 等 (2024) 率先证实马铁菊头蝠 (Rhinolophus 

nippon) 激进叫声的音节类型、转换类型和序列类

型出现频率在 3 个地理种群间存在显著差异。

1. 7　蝙蝠交流声波语言学

蝙蝠是除人类之外少数几种能用“语言”交流

的动物之一，其社群交流声波高度复杂，对其交流

声波语言学的研究有助于为进一步揭示语言的起源

和进化以及动物文化多样性保护提供科学依据。目

前对蝙蝠交流声波语言学的研究主要聚焦于句法结

构 (syntactic structure)、语言学定律 (linguistic law)、

发声节奏 (rhythm) 和复杂性 (complexity)。

句法结构是指动物在进行声通讯时，通过将

音 节 按 照 不 同 的 排 列 组 合 方 式 来 传 达 信 息 (Zu‐

berbühler, 2020)。例如 Zhang 等 (2019) 通过机器学

习方法，发现马铁菊头蝠在激进行为和胁迫背景

下发出的交流声波均存在句法结构，即音节类型、

转换类型和序列类型均具有选择倾向性，且叫声

序列中不同位置出现的音节类型也是不同的。

最近对语言的研究主要集中在两个语言学定

律：齐普夫简洁定律 (一个词使用频率越高，这个

单词就越短；Bentz and Ferrer-i-Cancho, 2016) 和门

泽拉斯语言定律 (叫声序列越大，组成叫声的每个

序列就越小；Altmann, 1980)。Luo 等 (2013) 发现

黑髯墓蝠 (Taphozous melanopogon)、墨西哥长尾蝙

蝠 (Tadarida brasiliensis)、马铁菊头蝠和菲菊头蝠

4 种蝙蝠交流声波的音节类型持续时间与其使用频

次呈显著负相关，即符合齐普夫简洁定律；Zhang

等 (2024) 发现东方蝙蝠的激进叫声音节持续时间

与其叫声序列大小呈显著负相关，遵循门泽拉斯

语言定律，在较大的叫声中，一些长音节比例的

减少和某些音节类型持续时间的缩短是其潜在的

影响机制。这些结果暗示蝙蝠在短距离发声交流

中通过信号压缩来减少发声中的能量消耗。

发声节奏是指声音在时间上的系统性模式，

包 括 其 在 时 间 、 重 音 和 分 组 方 面 的 安 排 (Patel, 

2008)。例如大银线蝠的领域叫声和隔离叫声内音

节与音节之间的时间间隔趋于相等，存在等时性

节奏，有助于个体识别 (Burchardt et al. , 2019)。

交流声波复杂性是指叫声中含有大量结构和

功 能 确 定 的 要 素 ， 例 如 具 有 丰 富 的 曲 目 (reper‐

toire) 或拥有大量的信息熵 (bits of information) 等 

(Freeberg et al. , 2012)。社群复杂性假说认为生活

在社会复杂性较高群体中的动物，其交流系统也

表现出较高的多样性，即随着种群内个体间互动

频次的增加，维持这些互动的交流信号趋向于更

加复杂，有助于个体间的识别与交流 (Peckre et 

al. , 2019)。Wilkinson 等 (2003) 发现 8 种蝙蝠幼蝠

隔离叫声信息熵与群体大小显著正相关。Knörn‐

schild 等 (2020) 发现 5 种蝙蝠的联系叫声复杂性指

数、9种蝙蝠的激进叫声复杂性指数以及 14 种蝙蝠

幼蝠的隔离叫声复杂性指数均与其群体大小显著

正相关。Gu 等 (2023) 发现全雄组合大蹄蝠交流声

波的复杂性最高，其次是全雌组合，最后是雌雄

混合社群，首次在蝙蝠中证实了性比能够驱动交

流声波复杂性的变化。

1. 8　蝙蝠发声学习

发声学习 (vocal production learning) 是指动物

能重复和模仿听到的声音，通过学习后对自身声

音 和 语 法 进 行 修 改 的 行 为 (Nowicki and Searcy, 

2014)。蝙蝠是除了非人灵长类以外少数具备发声

学习能力的哺乳动物之一。目前已在 3 个科 4 个种

的蝙蝠中发现具有发声学习能力。叶口蝠科的苍

白矛吻蝠幼蝠通过发声学习改变其隔离叫声的频

率时间结构，使之趋近于母蝠的指示叫声 (Esser 

and Schmidt, 1989; Esser, 1994)。成体雌性矛吻蝠 

通过发声学习改变其叫声频谱时间特征，使其匹

配新群组蝙蝠叫声特征 (Boughman, 1998)。鞘尾蝠

科的大银线蝠幼蝠在个体发育过程中，其隔离叫

声会逐渐趋近于本群组成体雄性的领域叫声特征，

且这种声音结构的变化并不受生理成熟效应和亲

缘关系的影响，证实其具有发声学习能力 (Knörn‐

schild et al. , 2010)。狐蝠科的埃及果蝠幼蝠在无声
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环境下单独抚育时出现声学发育停滞，而当为其

回放成体蝙蝠之间的交流声波后，幼蝠通过发声

学习，又能使其叫声结构趋同于成蝠的叫声结构

特征 (Prat et al. , 2015)。

虽然目前蝙蝠发声学习的直接机制还尚不清

楚，但一些形态学以及与发声学习相关的神经和

基因潜在机制已被初步探究 (Vernes and Wilkinson, 

2020)。 有 研 究 表 明 蝙 蝠 具 有 发 音 学 习 的 证 据 

(Knörnschild, 2014)。此外，一些研究表明，蝙蝠

的发声学习能力可能与特定的基因表达有关。例

如 FoxP2 基因在人类语言学习中起重要作用，对苍

白矛吻蝠的研究发现 FoxP2 在与声音处理和学习相

关的脑区中特异性表达，表明这些基因可能在其

发声学习中扮演重要作用 (Vernes et al. , 2022)。将

来的研究可以通过转基因技术操控这些基因的表

达，观察蝙蝠在发声学习中的行为变化，从而深

入理解发声学习的分子机制 (Vernes et al. , 2022)。

1. 9　蝙蝠交流声波发育

声波发育是指幼蝠声波特征随时间的变化，

可反映幼蝠生长发育过程中的生态需要 (Zhang et 

al. , 2005)。目前对蝙蝠交流声波发育研究主要聚

焦于隔离叫声。东方蝙蝠幼蝠既能发出长持续时

间的隔离声波，又能发出声波结构类似成蝠的短

持续时间的回声定位声波，且两种声波的持续时

间和频率会随着年龄而变化，最终短持续时间的

声波逐渐发育成为后期的回声定位声波，表明东

方蝙蝠幼蝠早期的回声定位声波并非来源于隔离

声波，而是与生俱来 (Jin et al. , 2012)。类似的结

果也发现于南兔唇蝠 (Noctilio albiventri) (Brown et 

al. , 1983)、莹鼠耳蝠 (Moss et al. , 1997)、褐山蝠 

(Nyctalus noctule) (Knörnschild et al. , 2007)、 普 通

伏 翼 (Pipistrellus pipistrellus) (Jones et al. , 1991)、

马 铁 菊 头 蝠 (Liu et al. , 2007)、 果 树 蹄 蝠 (Jin et 

al. , 2011) 和中蹄蝠 (Chi et al. , 2019)。另外一些研

究则表明，早期的回声定位声波可能来源于隔离

声波 (Gould, 1979)。此外，Chi 等 (2020) 首次在蝙

蝠中发现人类婴儿语言发展过程中从单个字符逐

渐组合成词语的融合现象，即新生中蹄蝠幼蝠隔

离声波以单音节为主，随着幼蝠生长发育，单音

节逐渐转变为与成蝠交流声波类似的组合音节。

2　问题与展望

随着录音技术的不断发展，蝙蝠交流声波研

究的物种数和叫声类型数大大增加。通过多物种

交流声波录制、分析和比较，为深入理解蝙蝠通

讯叫声发声机制及其进化提供了丰富的机遇，但

也面临着多重挑战。

2. 1　开展蝙蝠交流声波多层面进化研究

目前仅有 2 例研究探讨了蝙蝠交流声波进化机

制，且仅聚焦于叫声复杂性和时间频率参数层面。

Knörnschild 等 (2020) 从叫声复杂性层面探讨了社

群大小对蝙蝠隔离叫声、激进叫声和联系叫声复

杂性的影响。Luo 等 (2017a) 从声音时间频率参数

层面探讨了 31 种蝙蝠激进叫声种间差异的影响机

制。未来可从句法结构、语言学定律以及发声节

奏层面，同时整合生态、社会、体型、性选择和

遗传等多个因素，诠释蝙蝠交流声波进化机制，

并考虑各进化驱动力之间的相对重要性。

2. 2　建立蝙蝠交流声波数据库

目前已有人呼吁并建立了全球翼手目动物声

音 库 (Görföl et al. , 2022)。 例 如 ChiroVox 网 站 

(www. chirovox. org) 收录了包括中国在内的 15 个

国家记录的 11 科 50 属 251 种的蝙蝠声音数据。然

而，遗憾的是，约 90% 以上的声音都是回声定位

声波，交流声波数据极少，不利于对蝙蝠交流声

波进化的研究。因此，期望未来能有更多的蝙蝠

科研工作者甚至是普通公众参与到蝙蝠交流声波

数据的采集和分析中来。

2. 3　创新蝙蝠交流声波分析方法

目前大部分研究对蝙蝠交流声波音节类型的

划分主要基于时间频率参数的测量和差异比较，

对于一些时间频率参数比较相似的音节类型则无

法很好区分。利用人工智能技术能有效地实现不

同音节类型以及发声背景的高准确率分类 (Yovel 

and Rechavi, 2023)。借助一些机器学习算法如无监

督深度学习算法 (生成式神经网络 CAVE) 和卷积神

经网络 (CNN) 等方法进行高精度分类 (Prat et al. , 

2016; Amit and Yovel, 2023)。

2. 4　发展高性能的机载录音仪

由于蝙蝠交流声波主要是在多个个体交互下

发出的，因此，从众多个体中准确识别出发声个

体是一个挑战。以往研究主要是通过音视频同步

录制，人工逐帧观察视频中蝙蝠个体嘴张开的时

间是否与声谱图中声音出现的时间相一致，这种

方法费时费力且准确率不高。目前一些安装在蝙
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蝠背部的微型机载录音设备已经逐步得到开发，

借助该技术可准确区分每只个体的声波且所录声

波不受蝙蝠发声方向和距离的影响，但其录音质

量、电池容量、设备重量以及存储空间仍需不断

提升 (Greif and Yovel, 2019; Corcoran et al. , 2021)。

2. 5　加强多学科交叉研究

蝙蝠交流声波研究需要生态学、声学、行为

学等多个学科的交叉应用，但跨学科合作还不够

紧密，应加强跨学科研究合作，鼓励生态学、声

学、行为学等不同学科的科研人员共同参与蝙蝠

声波交流研究，促进理论和方法的交叉融合。

2. 6　开展长期系统性观测

尽管蝙蝠交流声波研究已取得一定的进展，然

而，仍缺乏系统性的长期观察和实地研究，这将导

致对蝙蝠声波交流行为理解的片面性和不完整性。

因此，将来的研究应加强实地观察和长期监测。例

如通过建立多个观测站点，跟踪蝙蝠群体的声波交

流行为，以获取更多数据和信息。这对理解交流声

波在维持蝙蝠适合度方面的作用具有重要意义。
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