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摘要：为了解榕树果实的资源分配和种子萌发特征，对西双版纳地区的垂叶榕(Ficus benjamina)、高山榕(F. altissima)、聚果

榕(F. racemosa)和无柄雅榕(F. concinna)的果实营养、繁殖资源分配，以及种子萌发特性进行了研究。结果表明，4种榕果的

营养分配存在差异，榕果重的种类果肉亦多，榕果大者果腔较大，且种子数量较多，但雄花和榕小蜂数量不一定多。榕果分

配给雌性功能及雄性功能繁殖的小花比例也不相同，聚果榕在雌性功能上的分配显著大于雄性功能，其它 3种榕果则分配于

雄性功能的资源比雌性功能的多，但程度不同。此外，4种榕树的种子大小及重量存在显著的种间差异，以至于影响到种子

的萌发率及根茎生长，果实最大的聚果榕种子最多，萌发率高，但由于种子最小，其根茎生长缓慢且短；果实适中的垂叶榕

和高山榕种子较大，不但萌发率较高，其根茎生长也较快；果实和种子都小的无柄雅榕，种子萌发率低，根茎生长慢。生长

在水热环境好的榕树比生长在相对贫瘠环境的榕树，由于极少面临水热光照等限制，更容易进化出较小的种子，萌发能力和

速度也相对较差。这说明不同生境中榕树进化出了不同的繁殖分配机制及资源利用策略来适应环境变化。 
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Fig Resource Allocation and Seed Germination of Four Ficus Species in 
Xishuangbanna 
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Abstract: In order to understand the characters of resource allocation and seed germination of figs, the allocation 
to vegetation and reproduction in figs, and seed germination of four monoecious Ficus species in Xishuangbanna, 
such as F. benjamina, F. altissima, F. racemosa and F. concinna were studied. The results showed that the 
allocation of nutrition resources was significantly different among four Ficus species. The heavier fig had more 
pulp and larger fruit size, and the fig with larger cavity had more seeds, but the number of male flowers and fig 
wasps were not always like that. The proportions of flowers that fig allocated to male (fig-pollinating wasps) and 
female (seeds) function were different. The allocation to female function in F. racemosa was more than that to 
male function, while those in F. benjamina, F. altissima and F. concinna were just the opposite and had different 
degrees. Besides, there were significant differences in seed size and weight among four Ficus species so that they 
influenced on seed germination rate and the growth of roots and stems. Ficus racemosa had the largest fig size 
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and most seeds, its seed germination rate also high, but the growth of root and stem was the slowest because of the 
small-sized seeds. Both F. benjamina and F. altissima had medium-sized figs and large seeds, so they not only had 
high seed germination rate, but also the growth of roots and stems was fast. The fig size and seed number of F. 

concinna were small, so its seed germination rate was the lowest among four Ficus species, and the growth of root 
and stem was the slowest too. Ficus species living in warm, humid and better environment had smaller-sized seeds 
and relatively worse germination ability and speed compared to those living in barren environment, because of 
few limits on water, heat, and sunlight. Therefore, these suggested that different Ficus species in different habitats 
had already evolved variant mechanisms of reproduction allocation and strategies of resource utilization to adapt 
their environments. 
Key words: Fig tree; Fruit; Resource allocation; Reproduction; Seed germination 
 
繁殖资源分配是指植物个体在某一特定时间

段内用于繁殖的净同化产物的比例，即同化产物向

其繁殖器官分配的比例[1]。在自然界中，由于资源

的有限性，植物必须在不同结构和功能的相互冲突

中寻求最佳的资源分配方案。其中最核心的问题是

如何进行繁殖资源分配，从而最大程度地实现繁殖

效率。在繁殖资源分配中，对不同的繁殖特征(如花
的大小、数量、果实大小、种子大小、数量等)的分
配存在权衡[1–2]。在显花植物的有性繁殖过程中, 花
展示(如花的大小、数量及其排列方式等)对吸引传
粉昆虫，增加繁殖成功率有着重要的作用[3]，但有

限的资源很难使植物同时增加花的数量和大小，妥

协的结果是出现大小和数量之间的权衡。研究植物

的繁殖分配是种群生物学的中心问题，理解植物资

源在繁殖上的分配对研究植物群落动态及其对环

境变化的适应具有重要意义[4]。目前对植物繁殖资

源分配多是从整株植物的水平进行研究，多关注繁

殖器官，如花、果实占整株植物总生物量的比例[5–6], 
只有少量研究是从果实和种子水平来进行的[7–8]。被

子植物的果实由子房发育而来，果皮包裹着种子形

成保护，对于依靠动物传播的种子来说，果皮的厚

度，口感以及气味等决定种子的扩散，并最终决定

种子的命运[9–10]，所以植物需要在果皮生物量和种

子生物量之间进行权衡。同时，在种子水平，植物

也需要在种子的数量和质量间进行权衡，大的种子

有竞争优势，其萌发的幼苗更耐胁迫，成活率更高；

而小种子在扩散方面更具优势，可以占据更多生 
境[11]。研究表明，植物的资源投入权衡，会影响到

植物的各个方面，甚至会影响植物的种间关系和群

落结构[12]。 
榕属(Ficus)植物是国际上公认的热带雨林中的

一类关键植物类群[13]，隐头果成熟时花序轴显著膨

大，形成肉质果。一年四季均挂果的榕树能够为多

种动物提供食物，以及为动植物提供附生、栖息的

生态位，特别是在其它植物很少挂果的冬季，多种

榕树仍能大量结实，为动物、微生物提供了重要的

食物，衔接了生态系统中最重要的食物链，从而维

持生态系统的物种多样性。榕树和传粉榕小蜂

(Chalcidoidea: Agaonidae)之间的互利共生关系可追
溯到 7500万年前，是植物和昆虫之间关系最密切、
最古老的一对互利共生伙伴[14–15]，每种榕树必须依

赖专一传粉榕小蜂传粉才能受精结实，而榕小蜂也

只能依靠专一寄主榕果内的雌花产卵才能繁衍后

代，任何一方的缺失或不合作，都会导致系统的崩

溃。与其他植物一样，榕属植物也存在着繁殖资源

分配的问题。因为榕果内的雌花数量有限，一朵雌

花只能发育成一粒种子或一朵瘿花(孕育小蜂后代
的雌花)。种子作为榕树繁殖的载体，代表了榕树的
雌性功能，增加种子数量可以增加榕树繁殖的成功

率；而传粉榕小蜂作为榕果内花粉传播的媒介，代

表了榕树的雄性功能，产生较多的榕小蜂后代可以

增加花粉传播的成功率[16] 。尤其对于雌雄同株的
榕树来说，种子的繁殖和小蜂后代的繁殖在同一个

榕果内进行，二者不可避免地存在着繁殖资源竞争

的问题。榕果除了在小花资源上存在雌雄功能分配

的权衡外，在雌性功能，即种子的产生上，也存在

着种子数量和大小的权衡。目前对于榕树的资源分

配，主要是集中在雌花资源的雌雄性繁殖功能的分

配上，即有限的雌花资源如何在雌性功能(种子)和
雄性功能(榕小蜂后代数量)之间进行分配，目前解
释榕-蜂繁殖分配的机制主要存在 3种假说，即短产
卵器假说、不可摧毁种子假说和榕小蜂不饱和假 
说[17–20]，但目前仍未有一个完美的假说能够解释所

有榕树的繁殖资源分配。而且，至今还没有针对榕
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果果壁与种子关系的研究，也没有对榕果内种子质

量和数量权衡的报道。我们认为榕果作为一类特殊

的隐头花序，除了存在雌花资源分配问题，以及种

子质量和数量的权衡问题外，从果实和种子的角度

研究其资源分配将有助于我们理解繁殖策略的进

化以及互利共生系统的稳定性，因为果实大小，果

皮厚度、种子分配等问题将直接影响着食果动物的

种类以及种子散布、萌发等问题。 
本研究选取在西双版纳地区常见而广布的 4种

雌雄同株榕树，比较种间的繁殖资源分配格局，以

及 4种榕树种子的生物学特性和萌发特征，为进一
步研究榕树的繁殖稳定策略和种群格局提供参考。 

 
1 材料和方法 

 
1.1 材料 
选择在西双版纳常见的高山榕(Ficus altissima)、

垂叶榕(F. benjamina)、无柄雅榕(F. concinna)和聚果
榕(F. racemosa)等 4种雌雄同株榕树为材料，前 3种
隶属于榕亚属(subgen. Urostigma)，其中高山榕和垂
叶榕属于环纹榕亚组(subsect. Conosycea)，传粉榕小
蜂分别为高山榕传粉榕小蜂(Eupristina altissima)和
垂叶榕传粉榕小蜂(E. koningsbergeri)，叶腋结果，结
果量及果大小适中, 高山榕生性强健，耐干旱贫瘠土
地，可在山地、平原地带，甚至山顶上生长, 垂叶榕
生于土壤湿润的杂木林中，也被作为绿化树种广泛

栽培；无柄雅榕则属于榕亚组(subsect. Urostigma), 
叶腋和枝干上均可结果，其传粉榕小蜂是 Platyscapa 

sp.，果小，每次结果量大，多生于路旁溪边或山地
疏林中。聚果榕隶属于聚果榕亚属 (subgen. 
Sycomorus)聚果榕亚组(subsect. Sycomorus)，结果于
粗壮的主干上，老茎挂果类型，喜生于潮湿地带, 常
见于水热条件较好的河畔、溪边，其传粉榕小蜂是

Ceratosolen fusciceps，结果量相对较少。 
 

1.2 榕果内营养和繁殖资源的分配 
采集 4 种榕树近雄花期榕果(传粉榕小蜂即将

羽化的榕果)，先对单个榕果称重，之后用游标卡尺
测量榕果直径(测量后旋转 90°再次测量)，取两次测
量的平均值。然后，剖开榕果，测量果肉厚度。利

用果直径和果肉厚计算果腔直径，并计算果腔体

积。每种榕树测量 30个榕果。 
一部分近雄花期的榕果，将单果装入干净的纱

网袋内，让榕小蜂自然羽化出蜂，然后及时收集榕

小蜂，快速鉴定榕小蜂种类，并保存于 75%的酒精
瓶中，挑选只有传粉榕小蜂，而无非传粉小蜂羽化

的榕果，统计每个榕果内的种子数量、传粉小蜂数

量以及雄花数量，种子数量代表了雌性功能的分

配，传粉小蜂和雄花代表雄性功能的分配。每种榕

树统计 29~40果。 
 

1.3 种子萌发特性 
每种榕树从 3株树选取 30个已出完蜂的榕果，

每个榕果随机挑选 30 粒种子，借助安装于体视镜
中的测微尺测量种子的长和宽，因种子形状近似于

椭圆形实心球体，用椭圆形表面积 =π×长 ×宽 /4来
计算种子表面积。用精度为 0.0001 g的分析天平对
每个果内的 30粒种子进行称重，并换算为千粒重。 
每种榕树随机挑选 5个出完蜂的榕果，每个榕

果内随机取 30 粒发育饱满的种子，进行种子萌发
试验。首先，在培养皿底垫两层滤纸，加水使滤纸

湿润，然后把种子整齐成排置于湿润的滤纸上，培

养皿放置于温度为 24.6℃的光照培养箱中，全光照
环境进行种子萌发。每天早、中、晚观察，保持滤

纸湿润。将种子放入培养箱的第 1天记为试验开始, 
每星期统计 1次种子萌发的数量，并测量幼苗的根
长和茎长，连续观察和测量 5周。 

 
1.4 数据处理 
采用单因素方差分析(One-Way ANOVA)比较

榕果形态特征、种子数量、小蜂数量、雄花数量和

种子性状的差异。首先对数据的方差齐性进行检

验，方差齐时采用单因素方差分析中的 LSD多重比
较；方差不齐时进行 Log转换，转换后再次进行齐
性检验，若方差齐，采用 LSD，若方差不齐则采用
未假定方差齐性的 Dunnett’s T3 检验。采用成对 t

检验分析同种榕果内雌雄分配的差异，采用卡方检

验分析不同种子萌发率的差异。 
所有数据采用平均值±标准误差表达。数据整理

及作图采用 EXCEL，数据分析采用 SPSS 19.0进行。 
 

2 结果和分析 
 

2.1 榕果的营养资源分配 
4 种榕树雄花期果重量存在显著差异(ANOVA, 

F3,114=2579.30, P<0.001)，榕果平均重量为聚果榕＞



第 6 期 李剑美等: 西双版纳地区 4 种榕树果实的资源分配及其种子萌发特性 645 
 

 

垂叶榕＞高山榕＞无柄雅榕，且聚果榕的果重量显

著大于其他 3种榕果(Dunnett’s T3, P<0.001)，垂叶
榕与高山榕榕果重量无差异(Dunnett’s T3, P=0.85), 
无柄雅榕的果重量显著轻于其他 3 种。4 种榕果的
直径(F3,114=1907.35, P<0.001)、果壁厚度(F3,114= 

991.95, P<0.001)和果腔容积(F3,114=881.01, P<0.001)
均存在显著差异，聚果榕的果最大、最重、果壁最

厚且果腔容积最大，而无柄雅榕的果最小、最轻、果

壁最薄且果腔容积最小；高山榕和垂叶榕的居中, 
表现出果大者果腔容积大，果重者果壁厚(表 1)。 

 
表 1 榕果的营养资源分配 

Table 1 Vegetative allocation of figs  

榕树 
Ficus species 

果重量 (g) 
Fig weight 

果直径 (mm) 
Fig diameter 

果壁厚度 (mm) 
Fig wall thickness 

果腔容积 (mm3) 
Fig volume 

垂叶榕 F. benjamina 3.73 ± 0.15a 21.41 ± 0.32a 2.93 ± 0.10a 2034.64 ± 118.36a 
高山榕 F. altissima 3.94 ± 0.14a 20.02 ± 0.26a 3.06 ± 0.10a 1433.08 ± 70.29b 
聚果榕 F. racemosa 31.19 ± 1.85b 41.32 ± 0.82b 7.03 ± 0.18b 11393.93 ± 1128.55c 
无柄雅榕 F. concinna 0.15 ± 0.01c 6.98 ± 0.13c 0.78 ± 0.02c 87.72 ± 6.39d 

n = 30; 同列数据后不同字母表示差异显著(P < 0.05)。下表同。 

n = 30. Data followed different letters indicate significant difference at 0.05 level. The same is following Tables. 

 

2.2 榕果的繁殖资源分配 

4 种榕果的雌性功能投资表现为种子数量差异
显著(ANOVA, F3,127=293.81, P<0.001)，多重比较表
明 4 种榕树的种子数量均存在显著差异(Dunnett’s 
T3, P<0.001)，种子数量最多的为聚果榕，其次为
垂叶榕、高山榕和无柄雅榕。雄性功能分为传粉榕

小蜂数量和雄花数量，传粉榕小蜂数量在种间呈显

著差异(ANOVA, F3,127=203.39, P<0.001)，但聚果榕
与垂叶榕传粉榕小蜂的数量差异不显著(LSD, P=  
0.50)，但均显著高于高山榕与无柄雅榕的传粉榕小
蜂数量(LSD, P<0.001)；4种榕树种间雄花数量也存
在显著差异(ANOVA, F3,127=378.66, P<0.001)，但与
传粉榕小蜂数量的变化趋势不同，最多的是垂叶

榕，其次是高山榕和聚果榕，二者差异不显著(LSD, 
P=0.12)，最少的为无柄雅榕(表 2)。 
从 4 种榕树的雌雄繁殖分配比例来看，垂叶榕

(t28=-3.96, P<0.001)和无柄雅榕(t36=-6.09, P<0.001), 

用于雌性功能的小花数量(种子数量)小于雄性功能
的小花数量(传粉榕小蜂和雄花的总和)；而聚果榕正
好相反，雌性功能的小花数量大于雄性功能的小花

数量(t35=8.40, P<0.001)；高山榕果在雌雄功能分配
上没有明显差异(t35=-0.71, P=0.481)(表 2)。 

 
2.3 种子萌发特性 

4 种榕树的种子长(ANOVA, F3,127=357.26, P< 
0.001)、宽(ANOVA, F3,127=290.30, P<0.001)、表面积
(ANOVA, F3,127=403.25, P<0.001)和千粒重(ANOVA, 
F3,127=86.57, P<0.001)均存在显著的种间差异，且均
为高山榕＞垂叶榕＞无柄雅榕＞聚果榕，两两间均

达显著差异(P<0.05, 表 3)。每种 150 粒种子的萌发
率也表现出显著的种间差异(χ2=77.31, P<0.001)，垂
叶榕种子的萌发率为 100%，其次为聚果榕(96.67%)
和高山榕(88.70%)，而无柄雅榕仅有 66%的萌发率
(表 3)。 

 
表 2 榕果内小花的繁殖资源分配 

Table 2 Reproduction allocation of flowers in four Ficus species 

榕树 
Ficus species n 

雌性 Female 雄性 Male 
种子数量 

Number of seeds % 传粉小蜂数量 Number of 
pollinating fig wasps 

雄花数量 Number of 
male flowers % 

垂叶榕 F. benjamina 29 329.10 ± 16.64a 42.48 354.44 ± 26.82a 103.28 ± 5.58a 57.52 
高山榕 F. altissima 30 250.07 ± 16.40b 45.66 194.59 ± 7.36b 66.90 ± 2.91b 54.34 
聚果榕 F. racemosa 30 1115.53 ± 80.72c 66.77 375.50 ± 24.23a 58.28 ± 2.24b 33.30 
无柄雅榕 F. concinna 40 46.78 ± 2.94d 36.62 60.54 ± 2.57c 15.97 ± 0.25c 63.38 

 
从图 1可见，垂叶榕、高山榕和无柄雅榕种子

萌发后 1–5周根部均持续生长，聚果榕在第 2周后
根部就停止生长。垂叶榕和无柄雅榕根的生长高峰

出现在第 1周，而高山榕的在前 2周。第 5周垂叶
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表 3 种子大小和萌发率 

Table 3 Seed sizes and germination rates of four Ficus species 

榕树 
Ficus species 

长 (mm) 
Length 

宽 (mm) 
Width 

表面积 (mm2) 
Surface area 

重量 (g) 
Weight 

萌发率 (%) 
Germination rate 

垂叶榕 F. benjamina 1.32 ± 0.01 0.88 ± 0.01 0.91 ± 0.02 0.34 ± 0.02 100 
高山榕 F. altissima 1.38 ± 0.02 0.97 ± 0.02 1.06 ± 0.03 0.48 ± 0.02 88.00 
聚果榕 F. racemosa 0.87 ± 0.01 0.61 ± 0.01 0.42 ± 0.01 0.13 ± 0.01 96.67 
无柄雅榕 F. concinna 0.99 ± 0.02 0.65 ± 0.01 0.51 ± 0.01 0.17 ± 0.01 66.00 

 
榕、高山榕、无柄雅榕和聚果榕的根长分别为 31.69、
29.23、22.80 和 7.38 mm，除垂叶榕和高山榕的差
异不显著(Dunnett T3, P=0.27)外，其余均达显著差
异(ANOVA, F3,518=447.30, P<0.001)。 

 

图 1 4 种榕树幼苗的根长 

Fig. 1 Root length of seedlings of four Ficus species 
 
从图 2可见，与根生长相似，垂叶榕、高山榕

和无柄雅榕幼苗茎 1–5周均持续生长，聚果榕的在
第 2周后就停止生长。垂叶榕和无柄雅榕的茎生长
高峰出现在第 1周，而高山榕的出现在第 2周。第
5 周垂叶榕、高山榕、无柄雅榕和聚果榕幼苗的茎
长分别为 6.67、8.17、3.46和 3.19 mm，均达显著
差异(ANOVA, F3,518=1038.01, P<0.001)。 

 

 
图 2 4种榕树幼苗的茎长 

Fig. 2 Stem length of seedlings of four Ficus species 

3 讨论 
 
植物的繁殖是植物生活史的重要组成部分，繁

殖中资源的分配方式和分配规律在很大程度上反

映了植物的生活史特征，很多研究是从植物种群的

繁殖对策去认识该种群的生活史特征[21]。植物在长 
期进化过程中，会进化出相应的繁殖策略，达到资

源在生存、生长和繁殖等活动中的最适分配，以适

应季节变化带来的环境因子的改变，从而提高其适

合度[22]。果肉作为种子传播的载体，能够携带着种

子实现远距离的传播。对于依靠动物传播种子的植

物来说，果肉作为一种回报，是植物繁殖的必要投

资[23]。有研究表明，个体较大的果实对果肉的投入

会更大[8]，但对果肉和对种子的投入比例取决于种

子的传播方式以及种子生长的土壤环境。如果种子

的繁殖效率主要取决于种子传播的距离，那么在果

肉上的投入增加有利于种子的繁殖[24]，如果种子的

繁殖率取决于环境资源，那么增加对种子生物量的

投入有利于种子的繁殖[25]。榕树老茎挂果为蝙蝠传

播，而枝稍挂果为鸟类传播，鸟类和蝙蝠取食偏好

促进了榕果挂果方式的进化[26]。 
本研究结果表明，4 种榕果中，果实最大的种

类果肉最厚，果腔最大，同时果内的雌花数量最多

且种子数量最多，但传粉小蜂后代数量的比例在不

同种间却呈现不同的规律，也就是说不同的榕果雌

雄功能分配并不一致。榕果内的雌花数量是有限

的，而一朵雌花只能发育成一粒种子或一朵瘿花(孕
育小蜂后代的雌花)。种子作为榕树在自然界繁殖的
主要载体，代表了榕树的雌性功能，增加种子数量

可以增加榕树繁殖的成功率；而传粉榕小蜂作为榕

果内花粉传播的媒介，代表了榕树的雄性功能，产

生较多的榕小蜂后代可以增加花粉传播的成功 
率[16]。Jousselin等认为，在不同情况下控制榕树-
传粉榕小蜂繁殖平衡的因素是可变的，可能有多重

因素共同影响着榕果内雌花资源的分配[27]。有报道

榕果所处的时期，传粉榕小蜂成虫期的年龄等都会
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对榕果的繁殖资源分配产生影响[28–29]。植物所处的

环境、营养状况等都会影响其繁殖策略和繁殖资源

分配[30]。因此，由于环境、营养、进化动力等的不

同，造成了不同榕树雌雄分配比例的差异。 
4种榕果的种子特征呈现比较明显的规律，榕

树结果少的果较大，种子多，但种子较小，萌发率

也较弱。有研究表明，种子特征与某些植物学和群

落学性状有关，如生活型、种子散布能力和方式、株

高、冠幅等。种子重量被认为是在大量小种子和少

量大种子之间的进化折衷，在一定的能量限度内, 种
子大者一般数量少，而种子小者则数量较多[5]。本研

究结果表明，种内单个榕果内的种子并不完全满足

这种对应关系，不过种子重量最小的聚果榕确实具

有最多的种子数。一般来说，生长在资源贫乏生境

中的种子重量较大[31]，而聚果榕为热带地区的喜水

种类，生长环境的水热条件较好，且植株极高，极

少面临干旱、营养缺乏、光照不足等情况，不需要

较大的种子来维持幼苗的自养状态。小种子还具有

较多的散布机会，以及散布后更小的捕食率[32]。大

粒种子对捕食者来说，更容易被发现，因为大种子

比小种子更容易留在土壤的表面上，存留时间会更

长[33]，且大种子比小种子具有更强的抵御严酷环境

的能力，在幼苗建立阶段也更有优势。本研究结果

表明，高山榕种子无论是重质量还是表面积均为最

大，较大的种子比较小的种子更加耐储存也更加适

应极端环境[34]。高山榕生性强健，耐干旱贫瘠土地，

可在山地、平原地带，甚至山顶上生长，进化出相

对较大的种子，有利于其在较为贫瘠的环境中萌

发生长，这可能是高山榕能够成为顶级种的原因

之一[13]。在萌发试验中高山榕幼苗的茎与根部的萌

发速度均较快，有利于其根系快速深入土壤，得到

更多的水分和养分，这解释了为何高山榕能在贫瘠

的生境中生长。而聚果榕的根和茎的萌发速度均最

慢，制约了聚果榕在恶劣环境中的竞争优势，这也

与聚果榕只能在湿热条件好的生境中生长的特征

相一致[35]。本研究中聚果榕挂果方式不同于另外 3
种榕树的老茎挂果，一且单株结果量也是最少的, 
但果实最大。因此推测，可能是不同种榕果的挂果

方式导致了传种动物的不同，从而驱动了果实大小

的进化。果实大小的进化也是多因素共同作用的结

果，具体原因仍需进一步研究。 
本研究结果表明，不同的榕树采取不同的生存

和繁殖策略，深入研究有助于从更广尺度认识不同

榕树的种群维持机制，进而为认识热带雨林生态系

统的稳定机制提供参考。 
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