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棕果蝠取食对两种榕树种子萌发行为的影响

唐占辉
1, 2, 3
,盛连喜

2, *
,马逊风

2
,曹 � 敏 1

,张树义
3, *

( 1.中国科学院西双版纳热带植物园,云南勐腊 � 666303; 2.东北师范大学环境科学与工程系,长春 � 130024;

3.华东师范大学生命科学院,上海 � 200062 )

摘要: 在实验室利用聚果榕 (F icus racem osa )和对叶榕 (F icus h isp ida) 成熟的果实饲喂笼养棕果蝠 (Rousettus leschenaulti),比较

了不同处理的 3组种子的萌发行为: ( 1) 棕果蝠粪便中的种子; ( 2)被吐出的果渣中的种子; ( 3)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, 3种不同处理的种子萌发过程及最终萌发率 (GP )之间都存在显著的差

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

(GS )和最短萌发时间 ( Tm in )均比对照种子延迟了 2 d,但其粪便中的对叶榕种子 GS比对照种子提前了 1 d, T m in提前了 2 d; 与之

相似,前者种子萌发比果实中种子提前 2 d达到萌发总量的 50% ( T 50 ),但后者没有改变 T 50。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 Tm in和 T 50均比对照种子延迟 1 d, GS 没发生改变;而对叶榕果渣中种子的 Tm in比对照种

子提前了 3 d, GS提前 1 d, T 50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。
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Abstract: The fulvous fruit batRousettus leschenaulti ( P teropodidae) in X ishuangbanna, China consumes a variety ofw ild

fru its, including several figs. The ami of this study was to determ ine the effect ofm an ipulation by bats on seed germ ination

of two fig species. Batsw ere fed us ing fresh fruits ofF icus racemosa and F icus hispida under capt ive condit ions and three

groups of seeds were collected and seed germ ination w ere compared: ( 1) seeds defecated by bats; ( 2 ) seeds from ejecta

spit out by bats; ( 3) control seeds, whichw ere obtained from ripe fru its taken directly from parent trees, the pulp on them

w as cleared. Seed germ inated significantly d ifferent am ong the different treatments for both fig species. F. racem osa seed

passage through the gut ofR. leschenaulti resulted in a decrease in final germ ination percentage (GP ), but increase forF.
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hisp ida seeds. Gut treatm ent resulted in an increase in germ inat ion start (GS ), m inmi um mi b ibit ion tmi e (Tm in ) and tmi e

necessary for reach ing 50% germ ination capacity (T50 ) of 2 day forF. racem osa seeds, but a decrease inGS of 1 day, Tm in

of 2 days, and had no effect on T 50 forF. hisp ida seeds com pared control seeds. F. racemose seeds from ejecta had aTm in

andT 50 1 d longer than that of control seeds, but d id not changed theGS. The treatment received by F. hispida seeds in

ejecta resulted in a decrease in GS of 1 d, andTm in of 3 d, but had no effect onT 50. The bat served as seed disperserswhich

dispersed seedsm ainly through fecal depos ition, and changed seed germ ination behavior through ingest ion. T he foraging

habits of the bat produced a populat ion of seeds w ith considerable variability in their germ inab ility, and this w ill likely

ensure that only parts of seedsw ill germ inate at any one given tmi e, wh ich can enhance the survival of seeds and spread

germ ination relat ively evenly over a long tmi e period.

K ey W ords: seed germ ination; frug ivorous bat; Rousettus leschenaulti; forag ing; F icus racem osa; Ficus hispida;

X ishuangbanna�

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
[ 1 ~ 3 ]
。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
[ 1]
。相反, 果蝠对种子萌发的影响很少报道

[ 4]
, 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
[ 5 ~ 16]

。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
[ 4]
。食物在果蝠消化道中的停留时间相对短暂,通常停留少

于 30m in
[ 8, 11, 15, 17, 18]

。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
[ 15, 19~ 21]

。例如,

U tzurrum和 H eideman 发现榕树种子经过果蝠的消化道后种子萌发显著提高
[ 11]
; 但 Sosa的研究证明

S tenocereus thurberi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
[ 4, 22, 23]

。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
[ 22]
。 Izhak i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 [ 4 ]
。

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
[ 10~ 15, 24, 25 ]

。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 30多种榕

果
[ 10, 26 ~ 29]

。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 (F icus racem osa ) 和对叶

榕 (F icus hisp ida)是其重要的食物资源
[ 5]
。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。

1� 材料和方法

1. 1� 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
[ 30 ]
,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
[ 31]
, 其树高能达到 30 m, 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 500 m到 1500 m的海拔均

有分布
[ 32, 33 ]

,主要生长在河道或河流旁边
[ 34 ]
,高 3~ 5m,全年结果,是热带雨林中的一个先锋树种

[ 35 ]
。
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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 ( 21#55∃N, 101#16∃E, 海拔:

550m ) 捕捉。8只非繁殖成年个体被放在笼子里 ( 80 cm % 50 cm % 50 cm ) ,在萌发实验进行之前,利用香

蕉、木瓜等喂养。

1. 2� 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 3组种子的萌发行为: ( 1)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; ( 2)果渣中的种子: 棕果蝠吐出的果渣中含有的种子; ( 3) 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 10 cm 的培养皿里, 之前对培养皿在 160& 下消毒 10 h, 里面垫有潮湿的滤

纸
[ 7, 36, 37]

, 然后把培养皿放在人工智能气候箱里 (MGC�35HP�2, 中国上海一恒科技有限公司 ) , 并维持恒定

的温度 ( 30 & ) 和 12∋12 h (光照∋黑暗 )的光周期。3组种子各重复 6次, 每个重复放至少 60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
[ 4 ]
。

图 1� 不同来源的聚果榕种子累计萌发率 (% )

� F ig. 1 � Accum u lated seed gem ination ( percentage) of F. ra cem osa under

d ifferent treatm en ts

1. 3� 数据分析

种子萌发的数量评估建立在以下 4个参数上

(基于全部使用的种子 ) : ( 1) 最终萌发率 (GP ) ,

实验结束后计算种子萌发的百分比; ( 2) 萌发开

始 ( GS ) , 指从实验开始到达到所有萌发种子数量

的 1 /6 %GP萌发时所需要的时间; ( 3) 最短萌发

时间 ( Tm in ), 指第一个种子萌发所需要的时间;

( 4) 50%种子萌发所需时间 (T 50 ) ,指所有萌发种

子的 50%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 Kruskal�W allis tests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, 3种处理间的种

子萌发差异利用 K ruska l�W allis tests来检验, 处理

之间的相互比较利用 Ko lmogorov�Sm irnov test进行。

表 1� 聚果榕和对叶榕种子不同处理的萌发参数

� Tab le 1 � Germ ina tion param eters of F icus racemo sa and F icus

hisp ida seeds from three different treatm ents

物种

Species

参数

Param eters

粪便

Feces

果渣

E jecta

对照

Con trol

聚果榕

F icu s racemosa

G S ( d ) 7 5 5

Tm in ( d) 5 4 3

T 50 ( d ) 7 6 5

对叶榕

F icus h isp ida

G S ( d ) 9 9 10

Tm in ( d) 6 5 8

T 50 ( d ) 12 12 12

� � � * GS:萌发开始, Tm in:最短萌发时间, T50: 50%种子萌发所需时

间 GS: germ in at ion start, Tm in: m in im um imb ition tim e, andT50: t im e in

wh ich 50% of the seeds that composeGP germ inate

2� 结果

2. 1� 聚果榕

3种处理的种子大多数在开始的 1个星期之内就

萌发 (图 1) , 且种子萌发差异显著 ( K ruska l�Wallis
tes:t �

2
= 25. 368, P < 0. 05) , 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 92. 55% 到 99. 01%, 3种处理存

在显著的差异 ( K ruska l�W allis tes:t �
2
= 9. 882, P < 0.

05) ,果实中种子的最终萌发率显著大于粪便中的种子

( Kolmogorov�Sm irnov tes:t Z = 1. 732, P < 0. 05) (图

2)。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 (GP ), 但提高了萌发开始 (GS )、最

1345� 4期 � � � 唐占辉 � 等: 棕果蝠取食对两种榕树种子萌发行为的影响 �
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短萌发时间 (Tmin )和 50%种子萌发的时间 (T 50 ) ,均提高 2d时间 (表 1)。从图 1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 GS, 却使

Tm in和 T 50均增加了 1 d (表 1)。

� 图 2� 不同来源种子的最终萌发率

Fig. 2 � Percen t seed germ in at ion during the study period

s ign if ican tly d ifferen t percentages am ongtreatm ents

利用 Kolm ogorov�Sm irnor检验它们之间的差异, A > B表示前者

显著大于后者 P < 0. 05, using K olm ogorov�Sm irnov test ) are

ind icated by d ifferent letters

2. 2� 对叶榕

粪便、果渣和果实中的对叶榕种子最终萌发率 (GP )

分别是 96. 21%、89. 66% 和 83. 42%, 不同处理间的差

异显著 ( Kruskal�W allis tes:t �
2
= 6. 678, P < 0�05), 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 ( Kolmogorov�Sm irnov tes:t Z = 1. 443, P < 0. 05) (图

2)。3种处理的种子在 1个星期后便开始萌发, 在 4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 5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 3)。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 (GS ) 1 d,

果实中种子的萌发开始需要 10 d, 而通过消化道后只需

要 9 d; 另外,提前了最短萌发时间 (Tm in ) 2 d (表 1)。果

渣中的种子除了提前 GS 1 d外, 这种处理大大提前了

Tm in, 使 Tm in仅仅需要 5 d。 50% 种子萌发的天数 (T 50 ) 没

有发生变化, 3种处理的种子均为 12 d (表 1)。

� 图 3� 不同来源的对叶榕种子累计萌发率

Fig. 3� A ccum ulated seed germ inat ion ( percen tage) ofF. hispid a

under d ifferent treatm en ts

2. 3� 种间比较

聚果榕种子通过棕果蝠消化道后最终萌发率 (GP )

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 2)。棕果蝠粪便中的聚果榕种子增加 GS 2

d,但其粪便中的对叶榕种子减小 GS 1 d; 与之相似, 前者

增加 Tm in 2 d,后者减少 Tm in 2 d; 前者增加 T 50 2 d, 但后者

没有改变 T 50。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 GS与果实

中的种子相同,均为 5 d,但 Tm in和 T 50较果实中种子均提

高 1 d; 对于对叶榕种子来说, T 50没有改变,然而减少了

GS 1 d, Tm in 3 d。

3� 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, 3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 ( K olmogo rov�Sm irnov tes:t Z = 1. 732, P < 0�05 ), 而对叶榕种子恰恰相反, 最终萌发率显著提高
( Kolmogorov�Sm irnov tes:t Z = 1. 443, P < 0. 05)。来自粪便及果渣中的聚果榕种子的各项萌发参数 (GS,

Tm in, T 50 ) 都不同程度的增加 (除了果渣中种子的 GS ) ;然而对叶榕种子经过相同的处理后, 萌发参数却减小

(GS, Tm in )或不变 (T 50 )。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响, 或是种子外面的抑制剂本身分子结构的差异所
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致
[ 38, 39 ]

。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
[ 15, 19~ 21, 25]

,例如, U tzurrum和 He ideman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
[ 11]
; Sh ilton等证实 F icus sep tica和 F icus variegata种子

保留在犬蝠 (Cynop terus sphinx ) 消化道 12 h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 )
[ 25]
。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 Sosa发现 Sonora沙漠里一种

仙人掌科植物 (S tenocereus thurberi) 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
[ 40~ 42]

; 同时, 果肉也可能增加种子被菌侵蚀的可

能性
[ 39, 43]

。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 30 m in左右
[ 8, 11, 15, 17, 18]

, 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
[ 19, 44 ]

。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 80%的种子
[ 45]
, 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
[ 5]
, 因此它们比一些个体较小

且活动领域相对小的果蝠如 Baliony cteris m aculate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
[ 46]
。Shilton等发现 F icus sep tica和 F. variegata种子能够保留在犬蝠消化道 12 h以上并且仍有活

力,这样算来种子可能被传播到大约 300 km的范围内
[ 25 ]
。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
[ 47]
。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
[ 4, 22, 23]

。
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