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棕果蝠取食对两种榕树种子萌发行为的影响
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摘要：在实验室利用聚果榕（!"#$% &’#()*%’）和对叶榕（!"#$% +"%,"-’）成熟的果实饲喂笼养棕果蝠（.*$%(//$% 0(%#+(1’$0/"），比较

了不同处理的 Z 组种子的萌发行为：（5）棕果蝠粪便中的种子；（!）被吐出的果渣中的种子；（Z）成熟果实中的种子（对照）。棕

果蝠取食行为显著影响了两种榕树种子的萌发过程，Z 种不同处理的种子萌发过程及最终萌发率（23）之间都存在显著的差

异。聚果榕种子经过棕果蝠消化道后 23 显著降低，而对叶榕种子的 23 显著提高。棕果蝠粪便中的聚果榕种子萌发开始

（24）和最短萌发时间（5<>@）均比对照种子延迟了 ! G，但其粪便中的对叶榕种子 24 比对照种子提前了 5 G，5<>@提前了 ! G；与之

相似，前者种子萌发比果实中种子提前 ! G 达到萌发总量的 9$\（59$），但后者没有改变 59$。不同种榕果果渣中的种子萌发行

为也有重大差异：聚果榕果渣中种子的 5<>@和 59$均比对照种子延迟 5 G，24 没发生改变；而对叶榕果渣中种子的 5<>@比对照种

子提前了 Z G，24 提前 5 G，59$没有改变。棕果蝠取食两种榕果后在飞行过程中排泄，进而有效的散布种子；而且通过消化明显

改变了种子萌发行为，使种子萌发类型更为多样，增加了种子在不同时空条件下萌发的可能性。

关键词：种子萌发；果蝠；棕果蝠；取食；聚果榕；对叶榕；西双版纳
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食果动物在取食许多果实时，它们会随果肉吞下一部分种子，也有部分种子会随着咀嚼后的果渣被吐出

来，动物不同的取食行为对种子萌发有着多样化的影响［< D @］。种子经过动物消化道后萌发行为的改变已有大

量的报道，其中，鸟和非飞行的哺乳动物是食果动物类研究最热门的，因为对于许多植物来说，它们是重要的

种子传播者［<］。相反，果蝠对种子萌发的影响很少报道［E］，但它们却在一些生态系统中，特别是热带雨林中，

是有效的种子传播者，并且在许多植物种子的传播中起到重要的作用［8 D <F］。果蝠取食含有小种子的果实（如

榕果）时，一部分种子通过消化道后被排泄出体外，这些种子的排泄地点或者是在栖息地，或者是在飞行过程

中；另一部分种子随着咀嚼过的果渣被吐出体外［E］。食物在果蝠消化道中的停留时间相对短暂，通常停留少

于 @9 4,.［G，<<，<8，<H，<G］。仅有的一些研究证实种子通过果蝠消化道会改变种子的萌发行为［<8，<I D ;<］。例如，

J"K23324 和 L’,0’4-. 发 现 榕 树 种 子 经 过 果 蝠 的 消 化 道 后 种 子 萌 发 显 著 提 高［<<］；但 M)/- 的 研 究 证 明

(3.50-.,.2# 3!2,6.," 种子经过果蝠消化道后不影响其萌发!。食果动物取食果实后，对种子萌发行为的影响有

着重要的生态学意义［E，;;，;@］。例如，在雨水不可预见的季节里，某些种子萌发提前或延迟可以增加种子躲过

干旱季节的机会，从而在雨水充足的时候萌发［;;］。NK!-A, 认为果蝠的取食活动能改变种子的许多萌发参数，

从而使植物种子的萌发不再统一，这将确保在一个给定的时间段里，仅一部分种子萌发。因而保证了所有种

子在不同的时间里均有部分种子萌发，“平摊”了种子的萌发过程［E］。

榕果是果蝠在野外较为稳定的食物资源，在西双版纳地区一年四季均有不同的榕果存在，而且分布范围

较广，对于许多果蝠物种来说，在食物资源缺乏的时期榕果便成了它们最主要的食物成分［<9 D <8，;E，;8］。总结

在亚洲、非洲的热带和亚热带地区以及澳大利亚已有的关于果蝠物种的食性报道，发现果蝠取食 @9 多种榕

果［<9，;F D ;I］。唐占辉等人在西双版纳研究了棕果蝠的食性，其中两种榕树———聚果榕（*"-2# ,&-./0#&）和对叶

榕（*"-2# !"#$"%&）是其重要的食物资源［8］。本研究的目的是在实验室喂养的状态下研究棕果蝠的取食对两种

榕树种子萌发行为的影响，并探讨萌发行为改变的生态学意义。

)* 材料和方法

)& )* 研究选用的植物和动物

研究选用两种榕树，分别是聚果榕和对叶榕。聚果榕，雌雄同株，从印度到澳大利亚均有分布［@9］，在西双

版纳非常常见，通常生长在潮湿的山谷或沿河流分布［@<］，其树高能达到 @9 4，榕果生于茎上，全年结果。对

叶榕，雌雄异株，从印度、斯里兰卡、中国南部到新几内亚和昆士兰及澳大利亚，从 899 4 到 <899 4 的海拔均

有分布［@;，@@］，主要生长在河道或河流旁边［@E］，高 @ D 8 4，全年结果，是热带雨林中的一个先锋树种［@8］。
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实验使用的棕果蝠是利用雾网在西双版纳热带植物园沟谷雨林保护区内 （/012234，05010637，海拔：

225 8）捕捉。9 只非繁殖成年个体被放在笼子里 （95 (8 : 25 (8 : 25 (8），在萌发实验进行之前，利用香

蕉、木瓜等喂养。

!& "# 萌发实验

在聚果榕和对叶榕结果高峰期，从不同的母树上收集成熟的榕果，其中对叶榕榕果只收集雌果。在实验

室内进行萌发实验，比较不同处理的 ; 组种子的萌发行为：（0）粪便中的种子：从母树上摘下成熟新鲜的果实

饲喂棕果蝠，然后用镊子收集其粪便中的种子；（/）果渣中的种子：棕果蝠吐出的果渣中含有的种子；（;）对

照种子：从母树上直接摘下成熟新鲜的榕果，割开果实后放在筛子上轻轻的挤压，同时用水冲洗，获得的种子

不带果肉。每天晚上进行饲喂，所用的果实都是当天采摘。

把收集好的种子放在直径 05 (8 的培养皿里，之前对培养皿在 065< 下消毒 05 !，里面垫有潮湿的滤

纸［=，;6，;=］，然后把培养皿放在人工智能气候箱里 （>?@A;2BCA/，中国上海一恒科技有限公司），并维持恒定

的温度（;5 <）和 0/D0/ ! （光照D 黑暗）的光周期。; 组种子各重复 6 次，每个重复放至少 65 粒种子。用蒸

馏水保证培养皿里的水分，每天检查一次，并记录萌发的种子数，直到连续一个月再没有任何种子萌发为止。

萌发的种子利用镊子移去以防止它对后来种子的萌发产生影响。萌发被定义为有任何幼苗部分的出现［E］。

图 0F 不同来源的聚果榕种子累计萌发率（G ）

F H,+& 0 F I((J8J*-"’K L’’K +’8,.-",). （#’M(’."-+’）)N !" #$%&’()$

J.K’M K,NN’M’." "M’-"8’."L

!& $# 数据分析

种子萌发的数量评估建立在以下 E 个参数上（基于

全部使用的种子）：（0）最终萌发率 （*+），实验结束

后计算种子萌发的百分比；（/）萌发开始（*,），指从

实验开始到达到所有萌发种子数量的 0 $ 6 : *+ 萌发时

所需要的时间；（;）最短萌发时间（-8,.），指第一个种

子萌发所需要的时间；（E）25G 种子萌发所需时间

（-25），指所有萌发种子的 25G 的种子萌发所需要的

时间。

因为通过任何转化，数据都不能被正态化，所以利

用 OMJLP-*AQ-**,L "’L"L 来检验不同处理间种子最后萌发

率的差异。计算了两种榕树种子在不同处理下的累计

萌发率 并 作 图，; 种 处 理 间 的 种 子 萌 发 差 异 利 用

OMJLP-*AQ-**,L "’L"L 来检验，处理之间的相互比较利用

O)*8)+)M)RAS8,M.)R "’L" 进行。

表 !# 聚果榕和对叶榕种子不同处理的萌发参数

# %&’() ! # *)+,-.&/-0. 1&+&,)/)+2 03 !"#$% &’#()*%’ &.4 !"#$%

+"%,"-’ 2))42 3+0, /5+)) 4-33)+)./ /+)&/,)./2

物种

S#’(,’L
参数

C-M-8’"’ML
粪便

H’(’L
果渣

7T’("-
对照

@)."M)*

聚果榕

H,(JL M-(’8)L-

*,（K） = 2 2
-8,.（K） 2 E ;
-25（K） = 6 2

对叶榕

H,(JL !,L#,K-

*,（K） U U 05
-8,.（K） 6 2 9
-25（K） 0/ 0/ 0/

F F F ! *,：萌发开始，-8,.：最短萌发时间，-25：25G 种子萌发所需时

间 *,：+’M8,.-",). L"-M"，-8,.：8,.,8J8 ,8V,",). ",8’，-.K -25：",8’ ,.

%!,(! 25G )N "!’ L’’KL "!-" ()8#)L’ *+ +’M8,.-"’

"# 结果

"& !# 聚果榕

; 种处理的种子大多数在开始的 0 个星期之内就

萌发 （图 0），且 种 子 萌 发 差 异 显 著 （OMJLP-*AQ-**,L
"’L"：!/ W /2& ;69，+ X 5& 52），果实中的种子萌发最快，

果渣中的种子萌发曲线介于其它两类种子的萌发曲线

之间。最终萌发率从 U/& 22G 到 UU& 50 G，; 种处理存

在显著的差异（OMJLP-*AQ-**,L "’L"：!/ W U& 99/，+ X 5&
52），果实中种子的最终萌发率显著大于粪便中的种子

（O)*8)+)M)RAS8,M.)R "’L"：. W 0& =;/，+ X 5& 52）（图

/）。对比果实中的种子，虽然聚果榕种子通过消化道后

降低了最终萌发率（*+），但提高了萌发开始（*,）、最

2E;0F E 期 F F F 唐占辉F 等：棕果蝠取食对两种榕树种子萌发行为的影响 F
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短萌发时间（!/,.）和 012 种子萌发的时间（!01），均提高 34 时间（表 5）。从图 5 中也可以看出粪便中种子的

萌发要比果实中种子的萌发明显推迟，前者萌发曲线明显的向右偏移。果渣中的种子虽然没有改变 "#，却使

!/,.和 !01均增加了 5 4 （表 5）。

6 图 36 不同来源种子的最终萌发率

7,+& 36 8’9(’." :’’4 +’9/,.-",). 4;9,.+ "!’ :";4< #’9,)4 :,+.,=,(-."*<

4,==’9’." #’9(’."-+’: -/).+"9’-"/’.":

利用 >)*/)+)9)?@A/,9.)9 检验它们之间的差异，B C D 表示前者显

著大于后者 $ E 1& 10，;:,.+ >)*/)+)9)?@A/,9.)? "’:"）-9’ ,.4,(-"’4

F< 4,==’9’." *’""’9:

!& !" 对叶榕

粪便、果 渣 和 果 实 中 的 对 叶 榕 种 子 最 终 萌 发 率

（"$）分别是 GH& 352 、IG& HH2 和 IJ& K32 ，不同处理

间的 差 异 显 著 （>9;:L-*@M-**,: "’:"：!3 N H& HOI，$ E
1P 10），粪便中的种子最终萌发率显著的高于果实中的

种子最终萌发率 （>)*/)+)9)?@A/,9.)? "’:"：% N 5& KKJ，

$ E 1& 10）（图 3）。J 种处理的种子在 5 个星期后便开

始萌发，在 K 个星期时基本上萌发完毕，但之后仍有少

量的种子继续萌发，在 0 个星期之后萌发曲线趋向于水

平，粪便中的种子萌发曲线位于其它两种处理之上，果

实中的种子萌发曲线位于最下面 （图 J）。对叶榕种子

在通过棕果蝠消化道后显著提高了最终萌发率，同时提

前了萌发开始（"#）5 4，果实中种子的萌发开始需要

51 4，而通过消化道后只需要 G 4；另外，提前了最短萌

发时间（!/,.）3 4 （表 5）。果渣中的种子除了提前 "# 5
4 外，这种处理大大提前了 !/,.，使 !/,. 仅仅需要 0 4。

012 种子萌发的天数（!01）没有发生变化，J 种处理的

6 图 J6 不同来源的对叶榕种子累计萌发率

7,+& J 6 B((;/;*-"’4 :’’4 +’9/,.-",). （#’9(’."-+’） )= &’ ()*+),-

;.4’9 4,==’9’." "9’-"/’.":

种子均为 53 4 （表 5）。

!& #" 种间比较

聚果榕种子通过棕果蝠消化道后最终萌发率（"$）

没有提高，然而对叶榕种子通过其消化道后最终萌发率

显著提高（图 3）。棕果蝠粪便中的聚果榕种子增加 "#
3 4，但其粪便中的对叶榕种子减小 "# 5 4；与之相似，

前者增加 !/,.3 4，后者减少 !/,.3 4；前者增加 !01 3 4，但

后者没有改变 !01。棕果蝠吐出的不同种榕果果渣中的

种子萌发行为改变也有差异：聚果榕果渣中种子的 "#
与果实中的种子相同，均为 0 4，但 !/,. 和 !01 较果实中

种子均提高 5 4；对于对叶榕种子来说，!01没有改变，然

而减少了 "# 5 4，!/,. J 4。

#" 讨论

棕果蝠取食两种榕树的榕果后，一部分种子通过它

们的消化道后排泄，另一部分随着果渣被吐出来。棕果

蝠取食行为影响了它们的萌发过程，J 种不同处理的种子萌发过程及最终萌发率之间都存在显著的差异。有

趣的是：聚果榕种子经过棕果蝠消化道后最终萌发率显著降低 （>)*/)+)9)?@A/,9.)? "’:"：% N 5& OJ3，$ E
1P 10），而对叶榕种子恰恰相反，最终萌发率显著提高 （>)*/)+)9)?@A/,9.)? "’:"：% N 5& KKJ，$ E 1& 10）。来自

粪便及果渣中的聚果榕种子的各项萌发参数（"#，!/,.，!01）都不同程度的增加（除了果渣中种子的 "#）；然

而对叶榕种子经过相同的处理后，萌发参数却减小（"#，!/,.）或不变（!01）。不同的植物种子被同一食果动物

取食后萌发行为可能差异很大，主要是由于不同种子本身（如外表皮）结构差异、在消化道中受到不同的影
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响，或是种子外面的抑制剂本身分子结构的差异所致［/0，/1］。考虑到聚果榕和对叶榕种子在棕果蝠的消化道

中停留时间基本一致，最终的萌发差异可能是由于种子本身的特性不同所引起的，将来的研究应该对经过果

蝠消化后 的 种 子 的 相 关 特 性 进 行 微 观 分 析 与 比 较。许 多 研 究 证 实 植 物 的 种 子 被 果 蝠 消 化 后 萌 发 提

高［23，21 4 52，53］，例如，6"78998: 和 ;’,<’:-. 在菲律宾发现榕树种子通过狐蝠科物种的消化道后种子萌发被明

显提高［22］；=!,*"). 等证实 !"#$% %&’("#) 和 !"#$% *)+"&,)() 种子保留在犬蝠（-./0’(&+$% %’1"/2）消化道 25 ! 以

上，种子具有更高的萌发率（虽然不同物种萌发行为的改变有所差异）［53］。另外一些研究发现通过消化道种

子的萌发行为不发生改变，例如 =)>- 发现 =).)9- 沙漠里一种仙人掌科植物（3(&/0#&+&$% (1$+4&+"）的种子通过

果蝠的消化道没有影响其萌发!。根据搜集的资料，关于种子通过果蝠消化道后显著抑制萌发的报道迄今没

有，此结果第一次报道了聚果榕种子通过棕果蝠消化道后萌发率显著降低。

在好多植物果实中，果肉通常包含抑制种子萌发的物质［?@ 4 ?5］；同时，果肉也可能增加种子被菌侵蚀的可

能性［/1，?/］。观察发现，两种榕树下自然凋落的果实很快就长满菌，不久便发霉。由此看来，果实中的种子似

乎很难萌发，果肉与种子的分离似乎为种子的萌发提供了非常有利的条件。由于种子在果蝠消化道中通过的

时间很短，通常 /@ :,. 左右［0，22，23，2A，20］，在消化道中种子外表皮机械磨损可能影响较小，种子在通过棕果蝠

的消化道后，果肉与种子的分离是最重要的过程。种子表面的果肉去除也可能潜在的降低了种子被捕食的风

险［21，??］。关于这两种榕树种子在自然状态下是否遭到强烈的捕食还有待于将来进一步的研究，但野外观察

确认了这样一个事实：果蝠排泄的种子很少被捕食者（如蚂蚁等）发现，因此通过消化道的种子至少不遭受强

烈的捕食风险。这样就使种子逃避捕食进而萌发成幼苗的几率大大提高。

果蝠在取食榕果时通常会吞下大约 0@B的种子［?3］，在果蝠飞行的过程中大量的种子能被携带并排泄到

远离母树的范围内。棕果蝠是个体相对较大并具有较强活动能力的果蝠物种［3］，因此它们比一些个体较小

且活动领域相对小的果蝠如 5)6"0/.#(&+"% 7)#$6)(& 可以携带果实或种子飞行更远的距离或把种子散布到更广

阔的范围内［?C］。=!,*"). 等发现 !"#$% %&’("#) 和 !8 *)+"&,)() 种子能够保留在犬蝠消化道 25 ! 以上并且仍有活

力，这样算来种子可能被传播到大约 /@@ D: 的范围内［53］。本研究中，在给笼养棕果蝠早晨清理完笼子以后，

白天仍然能发现其排泄出带有种子的粪便，这就暗示了它们可以在消化道中保留榕树种子，这样便有潜力把

种子传播到更远的距离。今后进一步的研究应该检验在消化道中停留这么长时间后种子是否仍然有活性。

棕果蝠在野外取食榕果后，常常飞离母树去进食，在飞行的过程中排泄种子，种子随粪便能散落在不同的

地方。如果适合种子萌发和幼苗生长的微环境在时空上是不可预知的，这样随粪便排泄的种子就可能占据多

样化的环境，在某些适宜的地点，这部分种子便萌发，榕树吸引果蝠来取食果实并传播种子可能在进化上达到

一个高度的适应［?A］。果蝠的取食行为也对种子的萌发过程产生了巨大的影响，经过它们的消化道和被它们

吐出的种子在萌发能力方面具有相当的变异，这将确保在任何一个给定的时间内仅仅部分种子将萌发，在较

长的时间里平摊萌发的机会，最终增强种子的存活机率［?，55，5/］。
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