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基于青冈和滇青冈生态位模拟的湿润和半湿润
常绿阔叶林替代分布及气候解释

刘　 颖ꎬ 田　 斌ꎬ 欧光龙∗

( 西南林业大学 西南地区生物多样性保育国家林业局重点实验室ꎬ 昆明 ６５０２２４ )

摘　 要: 为揭示湿润常绿阔叶林和半湿润常绿阔叶林替代分布的气候制约变量ꎬ该研究选择其代表性优势

树种青冈(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ)和滇青冈(Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ)为研究对象ꎬ收集两个物种的标本分布点数据和

１９ 个生物气候变量图层数据ꎬ运用 ＭａｘＥｎｔ 模型ꎬ模拟其潜在分布区ꎬ通过判别分析( ＤＦＡ)、方差分析

(ＡＮＯＶＡ)和核密度分析三种方法量化两个树种的生态位差异ꎬ解释两类植被地理替代分布规律及其主导

气候变量ꎮ 结果表明:(１)青冈和与滇青冈 ＭａｘＥｎｔ 拟合的 ＡＵＣ 值分别为 ０.９９５ 和 ０.９８６ꎬ准确预测了两物种

的潜在分布ꎻ青冈适宜于 ２０° ~ ３０° Ｎ 的亚热带及北热带地区ꎬ滇青冈集中分布于云贵高原亚热带区域ꎮ
(２)ＤＦＡ 和 ＡＮＯＶＡ 的结果一致ꎬ表明昼夜温差月均值(ｂｉｏ２)、等温性(ｂｉｏ３)、降水季节性变化(ｂｉｏ１５)是造

成二者生态位分异的主导气候变量ꎮ (３)核密度分析显示昼夜温差月均值(ｂｉｏ２)、等温性(ｂｉｏ３)、温度季节

性变动系数(ｂｉｏ４)是影响两物种生态位分化的主导温度变量ꎻ降水季节性变化(ｂｉｏ１５)、年降水量(ｂｉｏ１２)、
最干月降水量(ｂｉｏ１４)、最干季降水量(ｂｉｏ１７)、最冷季降水量(ｂｉｏ１９)是两物种生态位分化的主导降水变量ꎮ
上述结果说明等温性、温度季节性变化、降水季节性变化等表征气候季节性差异的变量是造成湿润与半湿

润常绿阔叶林出现替代分布的主要原因ꎮ
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　 　 植被地理替代分布呈现出水平和垂直变化特

征(王铁娟ꎬ２００４ꎻ李静等ꎬ２００６ꎻ刘彬彬等ꎬ２０１３ꎻ
于明茜ꎬ２０１５ꎻ李缓ꎬ２０１９)ꎬ造成地理替代现象的

原因比较复杂ꎬ包括地理阻隔、遗传分化、气候以

及地史等多方面因素(罗艳和周浙昆ꎬ２００１ꎻ李缓ꎬ
２０１９)ꎬ其中气候是预测树木及植被类型分布的主

要因子ꎬ并与其他驱动因素相互作用影响森林的

功能和动态过程ꎬ从而成为植被替代分布形成的

主 导 因 子 之 一 ( Ｂｏｉｓｖｅｒｔ￣Ｍａｒｓｈｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ
Ｇｒüｎｉｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ郑维艳和曹坤芳ꎬ２０２０ꎻＺｏｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ明晰植被分布与气候的关系并揭示其

影响机制对于准确分析植被分布规律、植被功能

过程及其生态恢复等具有重要理论和实践意义

(Ｆａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００２ꎻＢｕｉｔｅｎｗｅｒｆ ＆ Ｈｉｇｇｉｎｓꎬ２０１６)ꎮ
亚热带常绿阔叶林作为森林生态系统中的重

要组成部分ꎬ在维持生态系统平衡与稳定方面发

挥着不可替代的作用 (丁圣彦和宋永昌ꎬ２００４ꎻ
Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬ中国作为常绿阔叶林分布最

为广泛的国家ꎬ在秦岭－淮河线以南ꎬ青藏高原以

东ꎬ云南、福建、东海岸沿线以内的广大区域成片

分布 ( 吴 征 镒ꎬ １９８０ꎻ Ｄｕｎｍｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｚｈｕꎬ

２０１７)ꎬ其中东部湿润常绿阔叶林和西部半湿润常

绿阔叶林是主要的两个地带性植被亚型ꎬ且存在

明显的替代分布特征(吴征镒ꎬ１９８０ꎻ吴征镒和朱

彦丞ꎬ１９８７ꎻ李昌华ꎬ１９９７ꎻ宋永昌等ꎬ２００５ꎻ曾觉

民ꎬ２０１８)ꎮ 气候和海拔的梯度变化会造成植被的

替 代 分 布 差 异 ( Ｇｅ ＆ Ｘｉｅꎬ ２０１７ꎻ Ｅｌｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎬＦａｎｇ ＆ Ｙｏｄａ(１９９１)揭示了中国常绿阔叶

林分布上限与气候因子的关系ꎬ倪健和宋永昌

(１９９７)通过青冈的地理分布与气候因子的关系得

出常绿阔叶林对气候变化的反应不十分敏感和剧

烈ꎬ且寒冷指数等反映整体年际气候变化的指数

不能 说 明 其 对 分 布 界 限 的 影 响 ( Ｃｈｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎬ而反映气候的季节变化甚至日变化特征的

气候 指 标 则 对 植 被 分 布 变 异 具 有 较 大 影 响

(Ｅｒｎａｋｏｖｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻＣｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻＡｌｌｅｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻＧｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 由此可见ꎬ学者们已经

对亚热带常绿阔叶林的替代分布现象以及常绿阔

叶林这一植被型与气候变量的关系进行了较为详

细的阐述ꎬ但对于植被亚型间替代分布的主导变

量及其替代分布影响机制ꎬ尤其是植被亚型替代

分布的季节性气候变化影响的研究却鲜有报道ꎮ

１６４３ 期 刘颖等: 基于青冈和滇青冈生态位模拟的湿润和半湿润常绿阔叶林替代分布及气候解释



物种分布模型因其可以准确预测和分析物种

的适宜生境范围ꎬ模型运行稳定ꎬ还可揭示植被分

布的影响气候变量ꎬ所以被广泛应用于生态学、保
护生物学和生物地理学等领域(Ｅｌｉｔｈ ＆ Ｌｅａｔｈｗｉｃｋꎬ
２００９)ꎮ 目前ꎬ最大熵模型(ＭａｘＥｎｔ)、基于遗传算

法的规则组合模型(ＧＡＲＰ)、ＣＬＩＭＥＸ 模型、生态

位因子分析模型(ＥＮＦＡ)以及生物气候分析和预

测系统模型(ＢＩＯＣＬＩＭ)是最常用的五种物种分布

模型ꎮ 其中ꎬＭａｘＥｎｔ 模型可以通过物种的已知分

布数据和气候变量建立物种地理分布与气候之间

的联系(Ｐｈｉｌｌｉｐｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ且能在大尺度空间

上获取更多的物种信息ꎬ为建立系统全面的物种

与环境的关系提供更为丰富的环境信息(庄鸿飞

等ꎬ２０１８)ꎬ是目前物种分布模拟中认可度最高、拟
合度较好的模型( Ｐｈｉｌｌｉｐｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ曹向锋等ꎬ
２０１０)ꎮ

基于优势种的生态位模拟及差异分析ꎬ揭示

造成其分布差异的气候制约因素ꎬ尤其是气候季

节性变化的影响机制对于阐明中国东西部两类地

带性常绿阔叶林植被亚型的替代分布规律具有重

要理论和实践意义ꎮ 鉴于此ꎬ本研究选择湿润和

半湿润常绿阔叶林中具有代表性的优势树种青冈

(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ) 和滇青冈 ( Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ)
为研究对象ꎬ收集标本分布点数据ꎬ结合气候变

量ꎬ运用 ＭａｘＥｎｔ 模型ꎬ模拟预测两者的适生区范

围ꎬ分析造成两个树种生态位分化的气候因素ꎬ进
而探讨湿润与半湿润常绿阔叶林的替代分布格局

及其与气候条件的相互关系ꎬ揭示其替代分布的

主导因素ꎬ从而为亚热带常绿阔叶林分布和影响

机制研究提供重要的科学依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 标本点数据

收集中国数字植物标本数据库(ＣＶＨꎬｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ.ｃｖｈ.ｏｒｇ.ｃｎ)中青冈与滇青冈的标本信息ꎬ筛除

样本采集地存疑和出现重复的样点ꎬ获取精确样本

记录地点的经纬度坐标ꎬ作为物种生境模拟的基础

数据ꎮ 共获取两个物种 ６０３ 个标本点ꎬ其中包括

４３２ 个青冈标本点和 １７１ 个滇青冈标本点(图 １:Ｄ)ꎮ
１.２ 气候变量数据

通过 Ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ.ｏｒｇ / )下
载收集 １９ 个生物气候图层(表 １)ꎬ数据空间分辨

率为 ３０″(Ｈｉｊｍａｎｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ

表 １　 １９ 个生物气候变量
Ｔａｂｌｅ １　 １９ ｂｉｏ￣ｃｌｉｍａｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

简写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

气候变量
Ｃｌｉｍａｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅ

简写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

气候变量
Ｃｌｉｍａｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅ

ｂｉｏ１ 年均温
Ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ｂｉｏ１１ 最冷季平均气温
Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｌｄｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ

ｂｉｏ２ 昼夜温差月均值
Ｍｅａｎ ｄｉｕｒｎａｌ ｒａｎｇｅ

ｂｉｏ１２ 年降水量
Ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

ｂｉｏ３ 等温性
Ｉｓｏｔｈｅｒｍａｌｉｔｙ

ｂｉｏ１３ 最湿月降水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｗｅｔｔｅｓｔ ｍｏｎｔｈ

ｂｉｏ４ 温度季节性变动系数
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ

ｂｉｏ１４ 最干月降水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｄｒｉｅｓｔ ｍｏｎｔｈ

ｂｉｏ５ 最热月最高气温
Ｍａｘ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｗａｒｍｅｓｔ ｍｏｎｔｈ

ｂｉｏ１５ 降水量季节性变化(变异系数)
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ
( ｖａｒｉａｂｌｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ)

ｂｉｏ６ 最冷月最低气温
Ｍｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｌｄｅｓｔ ｍｏｎｔｈ

ｂｉｏ１６ 最湿季降水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｗｅｔｔｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ

ｂｉｏ７ 气温年变化范围
Ｒａｎｇｅ ｏｆ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ｂｉｏ１７ 最干季降水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｄｒｉｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ

ｂｉｏ８ 最湿季平均气温
Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｗｅｔｔｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ

ｂｉｏ１８ 最暖季降水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｗａｒｍｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ

ｂｉｏ９ 最干季平均气温
Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｄｒｉｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ

ｂｉｏ１９ 最冷季降水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｌｄｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ

ｂｉｏ１０ 最暖季平均气温
Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｗａｒｍｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ

２６４ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



１.３ 生态位模型

利用物种分布模型ꎬ以物种标本点和 １９ 个气

候变量为数据ꎬ拟合青冈与滇青冈的适宜生境ꎮ
在 ＭａｘＥｎｔ ３.３.１ 中使用默认设置为评估模型的有

效性(Ｐｈｉｌｌｉｐｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ设置 ７５％的物种分布

点作为训练数据集ꎬ剩余 ２５％作为交互检验的数

据集ꎬ运行 １０ 次重复进行交互验证 ( Ｐｅａｒｓｏｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ ＭａｘＥｎｔ 模型提供刀切法( Ｊａｃｋｋｎｉｆｅ)
检验气候变量对模型构建的贡献率(Ｍｉｇｕｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０)ꎬ并将模拟结果进行数据转换后生成物种适

宜生境分布图ꎬ在 ＡｒｃＧＩＳ １０.５ 中利用分类功能进

行适生等级分类ꎬ共划分为 ５ 个等级:非适生区

０.００ ~ ０.０２ꎬ低适生区 ０.０２ ~ ０.２５ꎬ中适生区 ０.２５ ~
０.５０ꎬ高适生区 ０.５０ ~ ０.７５ꎬ最适生区>０.７５ꎮ
１.４ 生态位差异分析

本研究采用三种统计方法分析青冈与滇青冈

的生态位差异ꎮ 首先ꎬ利用 ＳＰＳＳ ２２ 软件用判别分

析(ＤＦＡ)评估各气候变量对物种分布的贡献度ꎻ
其次ꎬ运用 ＳＰＳＳ ２２ 软件ꎬ用方差分析(ＡＮＯＶＡ)定
量描述两物种在各生物气候因子的种内及种间差

异ꎻ最后ꎬ基于 Ｅｖｉｅｗｓ １０ 软件ꎬ采用核密度分析

(ｋｅｒｎｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ)将样本数据进行拟合ꎬ得
到整个样本集的概率密度函数ꎬ通过核密度曲线

描述 １９ 个气候变量的生态位变化幅度ꎬ由此确定

两物种在各气候变量中的差异ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 分布区预测

通过生态位模拟ꎬ两个物种平均模型的测试

ＡＵＣ 值均高于 ０. ９ꎬ其中ꎬ青冈模拟的 ＡＵＣ 值为

０.９９５ꎬ滇青冈模拟的 ＡＵＣ 值为 ０.９８６ꎬ表明预测结

果具有较高的可靠性ꎬ可得到两个物种准确的适

生区分布范围(图 １)ꎮ 青冈分布于中国亚热带地

区及热带北缘ꎬ以及日本南部和印度北部ꎬ其中最

适生区是中国贵州东部以东、南岭以北和秦岭以

南ꎬ基本涵盖了中国亚热带东部地区(图 １:Ａ)ꎻ滇
青冈的分布区则集中在中国西南部云南、四川、贵
州、重庆、西藏等地ꎬ以及喜马拉雅山地区ꎬ最适生

区则以中国云南中北部、四川南部和贵州西北部

为主(图 １:Ｂ)ꎮ 从两个树种的最适生区( >０.７５ 分

布概率)来看ꎬ二者几乎在中国云南东部和贵州西

部形成明显的替代分布(图 １:Ｃ)ꎮ
２.２ 生态位差异分析

ＭａｘＥｎｔ 模拟的刀切法( Ｊａｃｋｋｎｉｆｅ)给出 １９ 个

气候变量对青冈和滇青冈的相对贡献率(表 ２)ꎮ

表 ２　 青冈与滇青冈 １９ 个气候变量的贡献率和两两之间判别分析(ＤＦＡ)的相对贡献
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ １９ ｃｌｉｍａｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｉｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ

Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ａｎｄ Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ ｂｙ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ (ＤＦＡ)

气候变量
Ｃｌｉｍａｔｅ
ｖａｒｉａｂｌｅ

贡献率 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ

青冈
Ｃ. ｇｌａｕｃａ

(％)

滇青冈
Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ

(％)

青冈－滇青冈
ＣＡ￣ＣＳ

气候变量
Ｃｌｉｍａｔｅ
ｖａｒｉａｂｌｅ

贡献率 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ

青冈
Ｃ.ｇｌａｕｃａ
(％)

滇青冈
Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ

(％)

青冈－滇青冈
ＣＡ￣ＣＳ

ｂｉｏ１ ０.２ ０.２ －０.２５ ｂｉｏ１１ ５.０ ２.６ ０.０３

ｂｉｏ２ ０.８ ０.９ ０.７３ ｂｉｏ１２ ２２.１ ５.８ －０.４４

ｂｉｏ３ ０.６ ０.７ ０.８１ ｂｉｏ１３ ０.２ ９.３ －０.１６

ｂｉｏ４ １.０ １８.０ －０.６１ ｂｉｏ１４ ３８.０ ０.１ －０.６３

ｂｉｏ５ ０.１ ２.７ －０.６０ ｂｉｏ１５ ２.６ ０.１ ０.７１

ｂｉｏ６ ９.７ １.６ －０.１６ ｂｉｏ１６ ０.２ ０.９ －０.１６

ｂｉｏ７ ２.４ ２５.３ －０.３８ ｂｉｏ１７ ０.２ ０.１ －０.６４

ｂｉｏ８ ０.２ ０.１ －０.２４ ｂｉｏ１８ １５.８ ２５.１ ０.０３

ｂｉｏ９ ０.１ ６.０ －０.０８ ｂｉｏ１９ ０.５ ０.３ －０.５９

ｂｉｏ１０ ０.３ ０.２ －０.６０

　 注: 青冈与滇青冈黑体显示的值表示贡献率排前四位的变量ꎻ青冈－滇青冈黑体显示的值表示两两比较中贡献率最高的三个
变量ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｂｏｌｄｆａｃｅ ｏｆ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ａｎｄ Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｔｏｐ ｆｏｕｒ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｏｒｓꎻ Ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｂｏｌｄｆａｃｅ ａｒｅ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ
ｍｏｓｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｆｏｒ Ｃ. ｇｌａｕｃａ￣Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ(ＣＡ￣ＣＳ) .
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青冈的分布主要受最干月降水量( ｂｉｏ１４)、年降水

量(ｂｉｏ１２)和最暖季降水量(ｂｉｏ１８)的影响ꎬ三者的

贡献率分别为 ３８.０％、２２.１％和 １５.８％ꎬ累计贡献

率为 ７５.９％ꎬ这说明了降水及降水的季节分配是

影响青冈分布的主导变量ꎻ滇青冈的分布主要受

气温年变化范围( ｂｉｏ７)、最暖季降水量( ｂｉｏ１８)和

温度季节性变动系数( ｂｉｏ４)的影响ꎬ三者的贡献

率分别为 ２５.３％、２５.１％和 １８.０％ꎬ累计贡献率为

６８.４％ꎬ这说明滇青冈分布受温度和降水量季节性

变化的限制ꎮ
通过判别函数分析(ＤＦＡ)可以看出(表 ２)ꎬ

造成两物种间分布差异的主要气候变量是等温性

(ｂｉｏ３)、昼夜温差月均值(ｂｉｏ２)和降水量季节性变

化(ｂｉｏ１５)ꎬ其差异贡献率的绝对值分别为 ０.８１、
０.７３ 和 ０.７１ꎻ温度季节性变动系数( ｂｉｏ４)、最热月

最高气温(ｂｉｏ５)、最暖季平均气温(ｂｉｏ１０)、最干月

降水量(ｂｉｏ１４)、最干季降水量(ｂｉｏ１７)和最冷季降

水量(ｂｉｏ１９)对两物种分布差异贡献率的绝对值

均在 ０.６ ~ ０.７ 之间ꎮ 可见ꎬ反映温度和降水的季

节性差异是造成两物种分布差异的主要气候

变量ꎮ
此外ꎬ通过方差分析发现ꎬ昼夜温差月均值

(ｂｉｏ２)、等温性(ｂｉｏ３)、降水量季节性变化( ｂｉｏ１５)
的种间差异大于种内差异ꎬ最暖季降水量( ｂｉｏ１８)
种间差异与种内差异的方差值相等ꎬ而其余变量

的种间差异均大于种内差异(表 ３)ꎬ这说明青冈

与滇青冈生态位分化的原因是两物种对温度变化

幅度以及降水季节性分配的适应存在差异性ꎮ
核密度分析直观反映两个物种对 １９ 个气候变

量的生态位幅度变化(图 ２)ꎮ 两物种在昼夜温差

月均值( ｂｉｏ２)、等温性( ｂｉｏ３)、温度季节性变动系

数(ｂｉｏ４)三个温度变量表现出明显的分异ꎬ这说

明温度年内变化及日内变化差异是造成二者分布

差异的主要温度制约因素ꎻ 而其余温度变量变化

表 ３　 不同气候变量的青冈与滇青冈方差分析 (ＡＮＯＶＡ)
Ｔａｂｌｅ ３　 ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｌｉｍａｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ａｎｄ Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ

气候变量
Ｃｌｉｍａｔｅ
ｖａｒｉａｂｌｅ

平方和
Ｓｕｍ ｏｆ ｓｑｕａｒｅｓ

种间
Ａｍｏｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ

种内
Ｗｉｔｈｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

均方
Ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅ

种间
Ａｍｏｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ

种内
Ｗｉｔｈｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

方差百分比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ (％)

种间
Ａｍｏｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ

种内
Ｗｉｔｈｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｂｉｏ１ ８３ ８８５.３６ ５１１ ２３６.６０ ８３ ８８５.３６ ８５４.９１ １４.１０ ８５.９０

ｂｉｏ２ １０６ ３０４.０３ ７０ ６０８.４４ １０６ ３０４.０３ １１８.０７ ６０.０９ ３９.９１

ｂｉｏ３ ３０ ５５３.７０ １８ ３９３.０９ ３０ ５５３.７０ ３０.７６ ６２.４２ ３７.５８

ｂｉｏ４ ６０４ ６００ ０００.００ ７０５ ７００ ０００.００ ６０４ ６００ ０００.００ １ １８０ ０９３.５２ ４６.１４ ５３.８６

ｂｉｏ５ ４３３ ５２３.７５ ４８６ ９３３.４５ ４３３ ５２３.７５ ８１４.２７ ４７.１０ ５２.９０

ｂｉｏ６ ６８ ２７４.６１ ７８８ ０３９.７９ ６８ ２７４.６１ １ ３１７.７９ ７.９７ ９２.０３

ｂｉｏ７ １５７ ７１３.１１ ５３９ ９０８.８９ １５７ ７１３.１１ ９０２.８６ ２２.６１ ７７.３９

ｂｉｏ８ １０２ ７６２.３８ ４９５ ９３０.３４ １０２ ７６２.３８ ８２９.３２ １７.１６ ８２.８４

ｂｉｏ９ １５ ０９０.１９ ９２３ ７０８.６１ １５ ０９０.１９ １ ５４４.６６ １.６１ ９８.３９

ｂｉｏ１０ ３９４ ４６４.１６ ４４１ ０９７.９６ ３９４ ４６４.１６ ７３７.６２ ４７.２１ ５２.７９

ｂｉｏ１１ ２８５.６４ ７６４ １３３.５０ ２８５.６４ １ ２７７.８２ ０.０４ ９９.９６

ｂｉｏ１２ ２５ ０８０ ０００.００ ４８ ７９０ ０００.００ ２５ ０８０ ０００.００ ８１ ５８７.６１ ３３.９５ ６６.０５

ｂｉｏ１３ １３９ ７８８.９６ １ ８４４ ８７２.５０ １３９ ７８８.９６ ３ ０８５.０７ ７.０４ ９２.９６

ｂｉｏ１４ ８４ １９９.５６ ９４ ８７４.０３ ８４ １９９.５６ １５８.６５ ４７.０２ ５２.９８

ｂｉｏ１５ １０８ ７８９.６１ ７７ ８２１.８８ １０８ ７８９.６１ １３０.１４ ５８.３０ ４１.７０

ｂｉｏ１６ ８５２ ５３９.７９ １２ ６５０ ０００.００ ８５２ ５３９.７９ ２１ １６１.１５ ６.３１ ９３.６９

ｂｉｏ１７ １ ０８４ ００９.０７ １ ２３７ ２５１.６３ １ ０８４ ００９.０７ ２ ０６８.９８ ４６.７０ ５３.３０

ｂｉｏ１８ ２ ５９０.７４ ２ ５９０.７４ ２ ５９０.７４ １８ ６９４.６０ ５０.００ ５０.００

ｂｉｏ１９ １ ５７９ ４０１.１８ ２ ０１１ ９６５.０９ １ ５７９ ４０１.１８ ３ ３６４.４９ ４３.９８ ５６.０２
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Ａ. 青冈的适宜生境分布情况ꎻ Ｂ. 滇青冈的适宜生境分布情况ꎻ Ｃ. 青冈与滇青冈最适生区分布情况ꎻ Ｄ. 青冈与滇青冈的样本分

布点ꎮ
Ａ. Ｓｕｉｔａｂｌｅ ｈａｂｉｔａｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａꎻ Ｂ. Ｓｕｉｔａｂｌｅ ｈａｂｉｔａｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓꎻ Ｃ. Ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｓｕｉｔａｂｌｅ ａｒｅａ ｆｏｒ
Ｃ. ｇｌａｕｃａ ａｎｄ Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓꎻ Ｄ. Ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ ｐｏｉｎｔｓ ｏｆ Ｃ. ｇｌａｕｃａ ａｎｄ Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ.

图 １　 青冈与滇青冈的适生区分布和样本分布点示意图
Ｆｉｇ. １　 Ｓｕｉｔａｂｌｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｒｅａｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｍｅｎｓ ｐｏｉｎｔｓ ｏｆ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ａｎｄ Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ

幅度较为相近ꎬ尤其在最冷月最低气温( ｂｉｏ６)上

较为相似ꎬ说明两树种对极端低温的适应是相似

的(图 ２)ꎮ 另外ꎬ两物种对降水变量上的适应差

异较大ꎬ尤其是在降水量季节性变化( ｂｉｏ１５)上分

异最为突出ꎬ且滇青冈在每个降水变量上表现出

较高的波动ꎬ说明滇青冈对降水季节性变化产生

了适应ꎮ 综上所述ꎬ通过两物种在不同气候变量

生态位幅度变化差异可以看出ꎬ表征温度和降水

年内或日内分配差异的变量是造成二者分布差异

的主导气候变量ꎮ

３　 讨论与结论

自 Ｐｈｉｌｌｉｐｓ 等(２００６)首次引入 ＭａｘＥｎｔ 模型预

测物种潜在分布之后ꎬ让生态位量化研究成为可

能(Ｋｏｚａｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ本研究青冈和滇青冈生境

模拟的 ＡＵＣ 值分别为 ０. ９９５ 和 ０. ９８６ꎬ均高于

０.９０ꎬ刘艳梅等(２０１８)认为ꎬＡＵＣ 高于 ０.９ 说明两

个物种的生境预测结果具有较高的可信度ꎮ 本研

究预测的青冈与滇青冈适宜生境中ꎬ在中国的分
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图 ２　 青冈与滇青冈随不同气候变量的核密度分布
Ｆｉｇ. ２　 Ｋｅｒｎｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ａｎｄ Ｃ. ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｌｉｍａｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

布范围与«中国植物志»的分布区位置基本一致

(陈焕镛和黄成就ꎬ１９９８)ꎬ国外分布向南延伸至印

度、缅甸北部ꎬ向东、东北散布到朝鲜半岛、日本ꎬ
与周浙昆( １９９２)绘制的青冈属物种的分布区相

符ꎬ进一步印证了本文青冈与滇青冈生境模拟的

准确性ꎮ 此外ꎬ从青冈和滇青冈的最适分布区

( >０.７５)可以看出ꎬ青冈主要分布于 ２０° ~ ３０° Ｎ 之

间的亚热带及北热带地区ꎬ滇青冈集中分布在中

国滇中地区以及四川南部ꎬ二者以中国云南东部、

贵州西部为界形成明显分异ꎬ这也为分析两个物

种的生态位差异ꎬ以及基于这两个代表性优势树

种的湿润和半湿润常绿阔叶林的替代分布规律分

析提供了准确的数据保障ꎮ
本研究通过影响青冈与滇青冈分布的 １９ 个气

候因子的方差分析(ＡＮＯＶＡ)、判别分析(ＤＦＡ)和

核密度分析发现ꎬ等温性( ｂｉｏ３)和降水量季节性

变化(ｂｉｏ１５)是两物种之间的差异贡献率最高的

温度变量和降水变量ꎬ其贡献率的绝对值分别为
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０.８１ 和 ０.７１ꎬ昼夜温差月均值( ｂｉｏ２)的贡献率的

绝对值也达到了 ０.７３ꎬ且三个气候变量的种间差

异显著大于种内差异ꎻ核密度分析表明青冈和滇

青冈在昼夜温差月均值( ｂｉｏ２)、等温性( ｂｉｏ３)、温
度季节性变动系数 ( ｂｉｏ４)、降水量季节性变化

(ｂｉｏ１５)等气候变量上呈现出显著的生态位分化ꎮ
气候及因为海拔差异带来的气候因子间接变化会

影 响 植 被 分 布 ( Ｇｅ ＆ Ｘｉｅꎬ ２０１７ꎻ Ｅｌｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎬＦａｎｇ ＆ Ｙｏｄａ(１９９１)研究发现温度和降水

因素限制了常绿阔叶林的分布界限ꎻ倪健和宋永

昌(１９９７)基于常绿阔叶林的主要优势种与气候指

数的关系将青冈和滇青冈分别归为低中温湿润型

和低温湿润型ꎬ这些研究说明了温度因子是造成

二者分异的主导因子ꎬ但是该研究仅采用反映温

度和降水总体特征的 Ｋｉｒａ 指数等气候指数来分

析ꎮ 但反映整体年际气候变化的指数不能很好解

释物 种 及 植 被 分 布 界 限 的 影 响 ( Ｃｈｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎬ不能解释温度和降水的季节分配差异对物

种及植被分布的影响ꎬ而气候的季节性变化甚至

是日 变 化 特 征 都 会 对 植 被 的 分 布 产 生 影 响

(Ｅｒｎａｋｏｖｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻＣｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻＡｌｌｅｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻＧｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ甚至起到相反的作用

(Ｃｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ )ꎮ 可 见ꎬ 昼 夜 温 差 月 均 值

(ｂｉｏ２)、等温性(ｂｉｏ３)、降水量季节性变化( ｂｉｏ１５)
等表征温度和气候季节性差异的气候变量是造成

二者生态位分化的主导变量ꎬ进而限制了青冈与

滇青冈的地理分布范围ꎬ使得两个物种的集中分

布区在中国东西部呈现明显的替代分布ꎮ
优势种是对群落生境及其功能发挥具有重要

控制作用的物种(宋永昌ꎬ２０１６)ꎬ基于优势树种分

布可以揭示植被分布规律及影响因素(倪健和宋

永昌ꎬ１９９７)ꎮ 滇青冈作为西部半湿润常绿阔叶林

区的代表性物种ꎬ其集中分布的云贵高原具有海

拔高和降水季节分配不均的特点ꎬ在每年 １１ 月至

次年 ４ 月份存在一个相对干旱的旱季ꎬ植被大多

具有耐旱特性(吴征镒和朱彦丞ꎬ１９８７)ꎬ而青冈集

中分布的亚热带东部地区则是湿润型气候ꎬ海拔

较低、热量充足、生境湿润(倪健和宋永昌ꎬ１９９７)ꎮ
本研究发现温度和气候季节性差异的气候变量是

造成青冈和滇青冈两个物种生态位分化的主导变

量ꎬ也就是说中国亚热带区域自东向西等温性逐

渐降低、温度季节性变异增大、降水量相对减少ꎬ
尤其是冬春两季降水显著减少ꎬ使得常绿阔叶林

植被亚型呈现由喜温喜湿逐步变为喜温耐旱变

化ꎬ从而使得湿润常绿阔叶林到半湿润常绿阔叶

林沿经度和海拔梯度的替代分布变化ꎮ 由此可

见ꎬ反映温度和降水的年际变化差异会对常绿阔

叶林替代分布产生一定影响ꎬ但温度和降水的季

节分配差异才是青冈与滇青冈生态位分化的主要

气候变量ꎬ也是造成湿润常绿阔叶林与半湿润常

绿阔叶林替代分布的重要气候因素ꎮ
此外ꎬ中国亚热带常绿阔叶林区域跨度大ꎬ水

热条件差异大(蔡永立和达良俊ꎬ２００２)ꎬ常绿阔叶

林中普遍存在替代分布规律ꎬ以青冈与滇青冈这

对优势树种表征湿润常绿阔叶林和半湿润常绿阔

叶林的替代分布具有一定的代表性ꎬ有助于学者

在大尺度上清晰认识湿润与半湿润常绿阔叶林植

被分布特点与气候的相互关系ꎬ并明确造成常绿

阔叶林替代分布的气候因素ꎬ但不同植被分布往

往还受到地形、土壤条件、物种间关系等其他因素

的影响(丁圣彦和宋永昌ꎬ２００４ꎻＷｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ
Ｌｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ考虑多种环境因子及森林结构

差异ꎬ从多种角度分析解释其替代规律ꎬ揭示中国

常绿阔叶林的分布变化规律有待进一步研究ꎮ
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