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摘要：被子植物的性别表达与分配具有环境依赖性，使其性器官和雌雄功能在不同环境中趋于合理。 地果雄果的花药胚珠比在

不同地域间存在极大的变幅，同时呈现出不同的雄花分布格局，苞片口型（ＯＳ 型）的花药胚珠比显著低于果腔散布型（ＳＳ 型）。

基于地果的 ３３９ 个实际分布点，使用最大熵模型模拟不同雄花分布类型地果的适生区，并对各适生区的环境贡献因子、区域间

扩散的环境限制因子进行分析，探究地果雄花分布类型和花粉供应的地域分布格局成因。 结果显示，ＯＳ 型、ＳＳ 型对应着不同

的适生区，前者主要分布在四川盆地、后者主要分布在横断山区⁃云南高原、而贵州高原为多种类型的共存。 各类型的环境条件

有显著差异，ＯＳ 型分布于低海拔、最冷月极端低温较低、温度季节变化明显的区域，而 ＳＳ 型分布于高海拔、强太阳辐射、温度季

节变化较小的区域。 环境条件的差异限制了地果在不同区域间的扩散，同时影响着地果的繁殖物候、传粉小蜂的种群动态等，

这可能是地果性别分配策略变化的原因。
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植物是否能适应环境在很大程度上取决于其有性繁殖对环境变化的响应速度［１⁃２］，其中花粉供应起着关

键作用［３⁃４］。 花粉供应由性系统的表达和分配决定，众多案例揭示，被子植物的性别表达与分配具有环境依

赖性［３，５⁃７］，在不同环境条件下被子植物会权衡对雌、雄的资源分配方式，使器官或功能在不同环境下更合

理［８⁃１０］。 在资源贫乏的环境中，植物往往会减少对雌性器官的投入，增加对雄性器官的投入［１１］；如在高山环

境中，随着海拔的增加，环境胁迫增加，植物对雄性功能的投入增加，而对雌性功能的投入减少［１２⁃１３］。 环境条

件的变化同样会影响动物的群落组成和行为，约有 ８０％的被子植物依赖昆虫传粉［１４⁃１５］，传粉者对植物性表达

和性分配的影响已在许多植物类群中被证实［１６⁃１８］，植物可快速响应传粉昆虫种群动态和行为变化而形成不

同的花粉供应模式和花部特征［１９⁃２１］，其中以依赖专一性传粉昆虫的植物对传粉者种群的变化尤为敏感［３］。
桑科榕属（Ｆｉｃｕｓ， Ｍｏｒａｃｅａｅ）是被子植物中最大的属之一［２２⁃２３］，其最典型的特征是具有隐头花序（即榕

果），小花苞埋在隐头花序内部，花序顶部的苞片口是榕果与外界交流的唯一通道［２４］。 这种结构需要依靠专

性传粉小蜂为其传粉，才能产生种子；而隐头花序也为传粉小蜂提供产卵、繁殖后代的场所［２２⁃２３］，使榕⁃传粉榕

小蜂（Ａｇａｏｎｉｄａｅ， Ｃｈａｌｃｉｄｏｉｄｅａ）成为目前已知的专一性最强的互惠共生系统之一［２５］。 传粉榕小蜂有主动和被

动两种不同的传粉行为。 主动传粉小蜂具有花粉筐和花粉刷的特殊结构，有主动收集花粉和授粉的行为，具
有很高的传粉效率；而被动传粉小蜂没有特殊的结构和主动传粉的行为，仅靠体表的毛发结构粘附花粉，花粉

在小蜂随风扩散的过程中损失量较大，传粉效率较低。 大量研究显示，植物花粉的相对供应量反映了物种的

花粉传递效率，可采用花粉胚珠比（ｐｏｌｌｅｎ⁃ｔｏ⁃ｏｖｕｌｅ ｒａｔｉｏ）来表征，在榕属物种中通常采用花药胚珠比（ａｎｔｈｅｒ⁃
ｔｏ⁃ｏｖｕｌｅ ｒａｔｉｏ，Ａ ／ Ｏ）来衡量［１８，２０］。 Ｋｊｅｌｌｂｅｒｇ 等［２６］对 １４２ 个榕属物种的传粉模式和花药胚珠进行了比较，发现

两种传粉模式间有显著的分化，主动传粉模式的榕花药胚珠比多小于 ０．１６，而被动传粉模式的榕花药胚珠比

多大于 ０．２３。
地果（Ｆｉｃｕｓ ｔｉｋｏｕａ Ｂｕｒ．）是我国西南地区常见的榕属物种，其传粉小蜂隶属 Ｃｅｒａｔｏｓｏｌｅｎ 属［２５］，具有主动传

粉小蜂的典型结构和传粉行为［２７］，但 Ｄｅｎｇ 等［２７］ 对 ４１ 个自然种群的调查显示，地果的花药胚珠比有巨大的

变幅（０． ０９６—１０． ０００）。 同时，雄花分布格局存在差异，即有雄花集中分布在苞片口的 ＯＳ 类型（Ｏｓｔｉｏｌａｒ
ｓｔｙｌｅ）、雄花散生在果腔内的 ＳＳ 类型（Ｓｃａｔｔｅｒｅｄ ｓｔｙｌｅ）及中间类型（ＩＳ 型， Ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｓｔｙｌｅ），其中 ＯＳ 型的花药

胚珠比显著低于 ＳＳ 型。 不同类型呈现出明显的地域分布格局，四川盆地及周边地区主要为 ＯＳ 型，云贵高原

主要为 ＳＳ 型，部分种群中存在多种类型共存的现象［２７］。 对大量榕属物种的研究显示，同一榕属物种的花药

胚珠比很稳定［２０，２６］，那么在地果中为何呈现出如此大的差异，环境条件在其中起到怎样的作用？ 地果为铺地

藤本，耐受贫瘠环境，是良好的护坡植物，具有较好的生态修复应用前景。 那么不同类型的地果适生区是否重

叠？ 地果种群在不同适生区之间的扩散和定居是否受到环境条件的限制？
本研究依据地果分布样点数据，采用最大熵模型（ＭａｘＥｎｔ）模拟不同类型地果的潜在分布区，提取主导环

境因子，分析如下问题，旨在探讨环境条件对榕属物种花粉供应的影响、并为地果在不同区域的生态应用提供
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参考：（１）地果在中国的潜在分布区是否存在区域差异？ （２）各分布区域的环境主导因子是什么？ （３）各分

布区域的环境条件与地果不同雄花分布类型和花粉供应水平之间有什么联系？

１　 材料和方法

１．１　 物种分布模型

物种分布模型（Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ，ＳＤＭｓ）广泛应用于物种潜在分布区模拟及其对气候变化的响

应、生物多样性保护等领域［２８⁃３０］。 其中，最大熵模型可通过部分信息预测物种分布概率，寻找关键环境贡献

因子［３１］，对小样本具有较高的耐受性［３２］。 采用 Ｐｈｉｌｌｉｐｓ 等［３１］编写的 ＭａｘＥｎｔ 程序，预测地果在中国的潜在适

宜生存概率点，软件版本为 ＭａｘＥｎｔ ３．４．１。
１．２　 数据来源

查询全球生物多样性信息数据库（ＧＢＩＦ， ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｇｂｉｆ．ｏｒｇ ／ ）、中国数字植物标本馆（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｖｈ．
ａｃ．ｃｎ ／ ）、结合我们 ２０１３—２０１６ 年实地调查，得到 ５１４ 个地果自然分布点。 中国植物志记载地果分布于我国

西南、印度东北、越南北、老挝，但查询到的标本信息国外仅有 ８ 个点，其中夏威夷 ７ 个，因夏威夷不是地果的

原生地，我们去除了 ８ 个国外分布点。 采用系统重采样法修正取样偏差［３３⁃３４］，即利用 ＡｒｃＧＩＳ 软件给分布点建

立 １０ ｋｍ 缓冲区，每个缓冲区内随机保留一个位点，最终保留 ３３９ 个分布位点。
四大类 ３１ 个环境因子数据均从公共数据库下载（表 １）。 数据分辨率统一转换成 ３０″（约 １ ｋｍ×１ ｋｍ），投

影坐标系和地理坐标系分别设为 ＰＣＳ＿ＷＧＳ＿１９８４＿ＵＴＭ＿Ｚｏｎｅ＿４７Ｎ 和 ＧＣＳ＿ＷＧＳ＿１９８４，通过中国行政区范围

（来自 ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｒｅｓｄｃ．ｃｎ ／ ）进行裁剪，并转换成 ＡＳＣ 格式。
１．３　 环境因子筛选与重要性评估

依据变量间的相关性和变量对模型的贡献筛选环境因子，保留相关性大于 ０．８５ 的变量中贡献更大者。
环境因子之间的相关性采用 ＥＮＭＴｏｏｌｓ 软件（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｐｕｒｌ．ｏｃｌｃ．ｏｒｇ ／ ｅｎｍｔｏｏｌｓ）计算［３５］。

环境因子对 ＭａｘＥｎｔ 模型的相对贡献常采用刀切法（Ｊａｃｋｋｎｉｆｅ）结果、贡献率（Ｐｅｒｃｅｎｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ）和置换

重要性（Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ）三个侧重点不同的指标进行评价［３６］；分别赋予贡献率和置换重要性各 ５０％的

权重，计算变量的综合得分。 三个指标在 ＭａｘＥｎｔ 程序默认函数模型， １０ 倍交叉验证 （ １０⁃ｆｏｌｄ ｃｒｏｓｓ⁃
ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ），模型的最大背景点数量为 １００００，最大迭代 ３０００ 次条件下预测得到。
１．４　 预测模式筛选

使用 ＭａｘＥｎｔ 程序中的 ５ 种函数模式（线性函数 Ｌ、二次函数 Ｑ、交互函数 Ｐ、常数分段函数 Ｔ、线性分段函

数 Ｈ）及其组合共计 １３ 种模式（Ｌ、Ｑ、Ｈ、Ｔ、ＬＱ、ＨＱ、ＬＱＰ、ＬＱＴ、ＱＨＰ、ＱＨＴ、ＱＨＰＴ、ＬＱＨＰＴ、Ａｕｔｏ）筛选最优函数

模式；使用样本数据中随机的 ７５％作为训练数据，剩余 ２５％作为测试数据，３ 个重复进行模拟。 基于小样本赤

池信息量准则（ＡＩＣｃ）对 １３ 种模式在调控系数分别为 ０．５、１、２ 和 ４ 的情况下进行测试［３７］。 使用 ＥＮＭＴｏｏｌｓ［３５］

中的方法计算 ＡＩＣｃ 值，以 ＡＩＣｃ 值最低的模型为预测模型。
１．５　 模型预测与评估

将分布点和环境因子数据导入 ＭａｘＥｎｔ ３．４．１ 构建当前潜在分布模型，使用受试者工作特征曲线（Ｒｅｃｅｉｖｅｒ
ｏｐｅｒａｔｉｎｇ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ，ＲＯＣ）评估模拟结果的精度，通过曲线下面积（Ａｒｅａ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｕｒｖｅ，ＡＵＣ）表示，ＡＵＣ 值

越接近于 １，模型表现效果越好，使用刀切法计算单个环境因子重要性，使用 １０ 倍交叉验证法评估模型的有

效性。
根据筛选结果选择函数模式，设定模型调控系数再次进行模拟，计算变量的贡献。 根据 Ｌｉｕ 等［３８］ 提出的

阈值选择原则，结合 Ｒａｄｏｓａｖｌｊｅｖｉｃ 等［３９］ 和 Ａｎｄｅｒｓｏｎ 等［４０］ 的研究结果，选择训练数据的 １０％存在率 （１０
ｐｅｒｃｅｎｔｉｌｅ ｔｒａｉｎｉｎｇ ｐｒｅｓｅｎｃｅ）作为大样本情况下的阈值，建模数据敏感度与特异性之和最大的逻辑阈值

（Ｍａｘｉｍｕｍ ｔｒａｉｎｉｎｇ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｐｌｕｓ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ）作为小样本情况下的阈值。 使用 ＡｒｃＧＩＳ 结合阈

值进行分类，得到地果的适宜分布区。
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表 １　 环境因子及数据来源

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅｓ

类别
Ｃａｔｅｇｏｒｙ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

单位
Ｕｎｉｔｅｓ

数据来源
Ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅｓ

气候变量 年均温 ℃ 世界气候数据库（ＷｏｒｌｄＣｌｉｍ）

Ｂｉｏｃｌｉｍａｔｉｃ ｖａｒｉａｂｌｅｓ 昼夜温差月均值 ℃ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ．ｏｒｇ ／ ｖｅｒｓｉｏｎ２

等温性

温度季节变化标准差

最暖月最高温 ℃

最冷月最低温 ℃

年均温变化范围 ℃

最湿季平均温度 ℃

最干季平均温度 ℃

最暖季平均温度 ℃

最冷季平均温度 ℃

年均降水量 ｍｍ

最湿月降水量 ｍｍ

最干月降水量 ｍｍ

降水量变异系数

最湿季降水量 ｍｍ

最干季降水量 ｍｍ

最暖季降水量 ｍｍ

最冷季降水量 ｍｍ

植被覆盖度 植被覆盖度年均值 地理空间数据云（Ｇｅｏｓｐａｔｉａｌ Ｄａｔａ Ｃｌｏｕｄ）

Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｖｅｒａｇｅ 植被覆盖率最大月均值 ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｇｓｃｌｏｕｄ．ｃｎ ／

地理变量 年潜在蒸发量 ｍｍ ／ ａ ＥＮＶＩＲＥＭ 数据集（ＥＮＷＩＲＥＭ）

Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｖａｒｉａｂｌｅｓ 干旱度指数 ｈｔｔｐ： ／ ／ ｅｎｖｉｒｅｍ．ｇｉｔｈｕｂ．ｉｏ ／

气候湿度指数

最冷季平均月潜在蒸发量 ｍｍ ／ ｍｏｎｔｈ

地形粗糙度指数

地形湿度指数

海拔 ｍ 美国国家航空航天局（ＮＡＳＡ）

坡度 ° ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｕｒｓ．ｅａｒｔｈｄａｔａ．ｎａｓａ．ｇｏｖ ／

坡向

太阳辐射
Ｓｏｌａｒ ｒａｄｉａｔｉｏｎ 太阳辐射 ＫＪ ｍ－２ ｄ－１ ＥＣＭＷＦ 数据集（ＥＣＭＷＦ）

ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｍｗｆ．ｉｎｔ ／

采用相同的方法对地果的总体和区域分布分别进行模拟。 总体预测以修正后的 ３３９ 个分布点为依据，将
预测结果图划分为 １０ ｋｍ×１０ ｋｍ 的栅格，提取适宜生境的占有比例。 获得占有率高于 ９０％的连续分布区域 ２
块（四川盆地，贵州高原），占有率低于 ５０％的破碎化区域 １ 块（横断山区⁃云南高原），分别以 ３ 个区域中地果

分布点为依据，进行区域模拟。
１．６　 限制因子分析

限制因子是致使模型预测值产生最大变化的变量， 采用多元环境相似度面分析 （ Ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｓｕｒｆａｃｅ， ＭＥＳＳ）确定驱动 ＭＥＳＳ 值的变量、最不相似变量分析（Ｍｏｓｔ ｄｉｓｓｉｍｉｌａｒ ｖａｒｉａｂｌｅ，
ＭＯＤ）寻找最不相似变量，进行限制因子的提取和映射。 所有分析使用 ｍａｘｅｎｔ． ｊａｒ 中的 ｄｅｎｓｉｔｙ．Ｎｏｖｅｌ 工具完

成［４１］。 ＭＥＳＳ 负值是外推的结果，表示至少有一个变量的值超出了参考集的范围，用红色表示；正值表示内推

结果，值的大小表示正常程度，１００ 表示完全正常，用蓝色表示。 一般情况下，模型的内推结果比外推结果可

信度更高［４１］。
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１．７　 区域间环境因子的评价与比较

综合贡献率与置换重要性得分，提取主要环境因子及其与地果适宜性的相关性或地果生存最适值信息；
分别提取四川盆地 ６０ 个、横断山区⁃云南高原 ７２ 个、贵州高原 ７７ 个自然分布点的关键环境因子，利用

Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ 检验判断各区域环境因子的差异。
１．８　 地果各类型的分布与环境因子

Ｄｅｎｇ 等［２７，４２］按照地果雄花分布格局，将地果区分为不同的类型，将 Ｄｅｎｇ 等［２７，４２］ 的种群投射到 ＭａｘＥｎｔ
的模拟图中，共 ５６ 个种群（表 ２），其中 ＯＳ 种群仅有 ＯＳ 类型、ＳＳ 种群仅有 ＳＳ 类型、Ｍｉｘ 种群具有多种类型的

榕果，计算种群中 ＯＳ、ＳＳ 类型出现的相对频率及花药胚珠比。 榕果的花药胚珠比采用 Ｄｅｎｇ 等［２７］ 的数据，计
算方法为，Ａ ／ Ｏ ＝ 雄花数 ／雌花数 × ２（每朵雄花有两个花药） ［２６］。 不同类型地果的花药胚珠比差异采用

Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ 检验。
采用卡方检验（Ｃｈｉ⁃ｓｑｕａｒｅ ｔｅｓｔ）分析地果三类种群在三个区域是否随机分布，根据分布区域中 ＯＳ、ＳＳ、Ｍｉｘ

种群的出现频度生成 ３×３ 二联表进行检验，重复 ２０００ 次获得 ｐ 值。
提取各种群的关键环境因子，使用广义线性模型（Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ， ＧＬＭ）检验三类种群环境因子

的差异，利用斯皮尔曼相关性检验（Ｓｐｅａｒｍａｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｅｓｔ）检验 ＯＳ、ＳＳ 类型出现频率与环境因子的相关性。
所有检验都在 Ｒ３．６．２ 软件中进行。

表 ２　 各区域取样种群及其地果类型

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ Ｆｉｃｕｓ ｔｉｋｏｕａ ｔｙｐｅｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒｅｇｉｏｎｓ

区域
Ｒｅｇｉｏｎｓ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ／ （°）

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ／ （°）

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

类型
Ｔｙｐｅ

贵州高原 从江 １０８．８３ ２５．７７ ２２８．００ Ｍｉｘ
关岭 １０５．６３ ２５．９３ ９７１．００ Ｍｉｘ
河池 １０８．４６ ２４．５７ １５８．００ Ｍｉｘ
开阳 １０７．０６ ２７．０７ １０５７．００ Ｍｉｘ
南丹 １０７．３７ ２５．２９ ８３０．００ Ｍｉｘ
三都 １０７．８７ ２６．０６ ４７３．００ Ｍｉｘ
三江 １０９．１３ ２５．７７ ２０３．３３ Ｍｉｘ
天龙 １０６．１０ ２６．４２ １４４４．００ Ｍｉｘ
宜州 １０８．７４ ２４．３７ ４０９．００ Ｍｉｘ
东兰 １０７．７４ ２４．５６ ４５８．００ ＯＳ
鹿寨 １０９．８８ ２４．５３ ２３８．００ ＯＳ
瓮安 １０７．４１ ２７．１７ １０６０．３６ ＯＳ
隆林 １０５．４８ ２４．９８ １４８０．００ ＳＳ
田阳 １０７．１０ ２３．９５ ６６２．００ ＳＳ

四川盆地 古蔺 １０５．７９ ２８．０５ ５１３．００ Ｍｉｘ
纳溪 １０５．５６ ２８．７５ ３９０．００ Ｍｉｘ
邻水 １０６．９０ ３０．１４ ３３６．００ ＯＳ
绵阳 １０４．５３ ３１．３４ ５３０．００ ＯＳ
重庆 １０６．４０ ２９．３９ ３７６．００ ＯＳ
乐山 １０３．７３ ２９．４６ ３７０．００ ＯＳ
江安 １０５．０８ ２８．６３ ３６１．００ ＯＳ
石盘 １０６．２３ ３０．４１ ２７３．００ ＯＳ
遂宁 １０５．４８ ３０．５２ ３４０．００ ＯＳ
南充 １０６．０８ ３０．７８ ２７３．００ ＯＳ
广济 １０４．０５ ３１．２７ ６７９．００ ＯＳ
巴中 １０７．０１ ３１．８２ ３６０．００ ＯＳ
简阳 １０４．７６ ３０．３３ ３７５．００ ＯＳ
广元 １０５．８３ ３２．４２ ５００．００ ＯＳ
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续表

区域
Ｒｅｇｉｏｎｓ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ／ （°）

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ／ （°）

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

类型
Ｔｙｐｅ

横断山区⁃云南高原 汉源 １０１．８６ ２７．２４ １１２３．００ Ｍｉｘ
泸西 １０３．５１ ２４．７０ ２０８２．００ Ｍｉｘ
宁南 １０２．７６ ２７．０３ ９８３．９４ Ｍｉｘ
西昌 １０２．２８ ２７．８７ １５１３．００ Ｍｉｘ
鲁甸 １０３．３２ ２７．０１ １２３２．００ ＯＳ
攀枝花 １０１．７７ ２６．３９ １２４１．００ ＯＳ
巧家 １０２．９７ ２６．８９ １６５０．００ ＯＳ
石棉 １０２．３６ ２９．１５ １１５９．００ ＯＳ
盐源 １０１．８６ ２７．２４ １７５７．００ ＯＳ
永仁 １０１．８６ ２７．２４ １７０５．２５ ＯＳ
昭通 １０３．４３ ２７．１３ １４７８．００ ＯＳ
会泽 １０３．１７ ２６．４９ １９２５．００ ＯＳ
马湖 １０３．８０ ２８．４５ １２１５．００ ＯＳ
荥经 １０２．８５ ２９．６８ １２５３．００ ＯＳ
石屏 １０２．６３ ２３．９３ １６９９．００ ＳＳ
建水 １０３．０６ ２３．６１ １４７５．００ ＳＳ
井研 １０２．５７ ２４．２２ １９５３．００ ＳＳ
昆明 １０２．６１ ２５．０７ ２２４４．００ ＳＳ
陆良 １０３．５９ ２４．５１ １８２７．００ ＳＳ
罗平 １０４．５５ ２５．０５ １５９８．００ ＳＳ
蒙自 １０３．５３ ２３．３７ １６８４．００ ＳＳ
鸣鹫 １０３．７５ ２３．４２ １９７９．００ ＳＳ
普者黑 １０４．０５ ２４．０９ １５３８．００ ＳＳ
师宗 １０４．１８ ２４．７８ １７６０．２９ ＳＳ
武定 １０２．３９ ２５．５４ １７９５．００ ＳＳ
砚山 １０４．２９ ２３．６５ １６１１．００ ＳＳ
曲靖 １０３．７１ ２５．５４ １９００．００ Ｍｉｘ
宣威 １０４．０６ ２６．２２ ２０３３．００ Ｍｉｘ

　 　 ＯＳ、ＳＳ 分别代表苞片口类型、果腔散布型的种群，Ｍｉｘ 代表多种类型共存的种群

２　 结果

２．１　 模型表现力评价与适生区分布格局

总体预测使用 １５ 个环境因子、ＬＱＴ 的组合模型、调控系数 ２；１０ 倍交叉验证训练集（Ｔｒａｉｎｉｎｇ ｄａｔａ）和测试

集（Ｔｅｓｔ ｄａｔａ）的平均 ＡＵＣ 值都大于为 ０．９４５，说明预测结果的可信度很高。
３ 个分布区域的优选预测条件及可信度如下：四川盆地 １４ 个环境因子、函数模式 Ｑ、调控系数 ０．５，训练集

和测试集的平均 ＡＵＣ 值为 ０．９９４；贵州高原 １４ 个环境因子、函数模式 ＬＱ、调控系数 ０．５，模拟训练集和测试集

的平均 ＡＵＣ 值为 ０．９８７；横断山区⁃云南高原 １４ 个环境因子、函数模式 Ｑ、调控系数 ２，预测结果的平均 ＡＵＣ 值

为 ０．９７９。
总体预测根据训练数据的 １０％存在率切点 ０．３３７２ 划分潜在适宜和不适宜分布区，地果集中分布在我国

西南地区（图 １ａ）。 区域预测使用建模数据敏感度与特异性之和最大的逻辑阈值作为划分潜在适宜和不适宜

区的切点，区域预测的潜在适应分布区保持异域分布，说明三个区域的环境条件有较大差异（图 １ｂ）。
２．２　 区域分布的环境贡献因子

关键环境因子的贡献率、置换重要性、综合得分及最适量见表 ３。 四川盆地种群的适合度与海拔、温度季

节变化标准差、昼夜温差月均值等环境因子呈负相关（图 ２）。 昼夜温差月均值、年潜在蒸发量、最干季度降水
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a b

图 １　 地果适宜分布区模拟图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｒｅａ ｏｆ Ｆｉｃｕｓ ｔｉｋｏｕａ

图 ａ 为总体预测结果及划定的三个区域生境；图 ｂ 为区域预测结果，不同颜色代表不同区域的预测结果；点代表地果种群的类型

量在贵州高原种群中呈现出单峰适应性曲线（图 ２）。 横断山区⁃云南高原种群的适合度与温度季节变化标准

差呈负相关，而与太阳辐射量呈正相关，气候湿度指数在种群中呈单峰适应性曲线（图 ２）。
２．３　 区域间扩散的环境限制因子

分别对三个区域的预测结果进行多元环境相似度面分析，结果显示地果潜在适宜区都分布在正值范围内

（图 ３ａ、ｃ、ｅ），均为内推结果，模型精度较高。
利用最不相似变量分析提取各区域地果种群向区域外扩散的限制因子（图 ３ ｂ、ｄ、ｆ）。 海拔、降水量及其

变化限制了四川盆地种群向高原的扩散（图 ３ｂ、图 ４）；降水差异、太阳辐射量限制了贵州高原种群向外扩散

（图 ３ｄ、图 ４）；等温性、温度的季节变化限制了横断山区⁃云南高原种群向其他区域的扩张（图 ３ｆ，图 ４）。

表 ３　 影响地果在各模拟区域分布的主要环境因子及其贡献

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｋｅｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｆｉｃｕｓ ｔｉｋｏｕａ ｉｎ ｅａｃｈ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｒｅｇｉｏｎ

区域
Ｒｅｇｉｏｎｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

贡献率
Ｐｅｒｃｅｎｔ

ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

置换重要性
Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ

综合得分
Ｏｖｅｒａｌｌ
ｒａｔｉｎｇｓ

适宜范围
Ｓｕｉｔａｂｌｅ
ｒａｎｇｅ

最适值 ＼相关性
Ｏｐｔｉｍａｌ ｖａｌｕｅ ＼

ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ

四川盆地 海拔 ／ ｍ １２．００ ４０．６０ ２６．３０ ０．００—２０００．００ －

温度季节性变化的标准差 ９．４０ ４０．５０ ２４．９５ ２００．００—１７００．００ －

昼夜温差月均值 ／ ℃ ４６．７０ ０．６０ ２３．６５ ２．００—１２．００ －

贵州高原 昼夜温差月均值 ／ ℃ ５０．１０ ３３．９０ ４２．００ ４．００—１１．００ ６．５０

年潜在蒸发量 ／ （ｍｍ ／ ａ） １１．１０ ４０．４０ ２５．７５ ６００．００—１６００．００ １３００．００

最干季度降水量 ／ ｍｍ １０．６０ １０．６０ １０．６０ ０．００—１６０．００ ８０．００

横断山区⁃ 温度季节变化标准差 １７．２０ ７２．９０ ４５．０５ ２００．００—９００．００ －

云南高原 太阳辐射 ／ （１０６ＫＪ ｍ－２ ｄ－１） ５３．００ １．６０ ２７．３０ ２．００—１８．００ ＋

气候湿度指数 ７．８０ ５．６０ ６．７０ －１．００—０．８０ ０．００
　 　 “＋”表示正相关；“－”表示负相关，数值为最适值

２．４　 区域间关键环境因子的差异分析

三个区域主要贡献环境因子及区域间扩散的限制性因子总结如图 ４、这些环境因子在三个区域的差异如

表 ４，重要因子在区域间的差异显著，四川盆地海拔低、温度的季节变化大、昼夜温差小；横断山区⁃云南高原海

拔高、太阳辐射强、温度季节变化小、昼夜温差小；而贵州高原气候湿度指数高、降水变异系数小、最冷季与最
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图 ２　 不同区域地果种群的主要环境因子适宜性
Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｓｕｉｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｋｅｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ Ｆｉｃｕｓ ｔｉｋｏｕａ
ＰＥＴ： 潜在蒸发量 Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｅｖａｐｏｔｒａｎｓｐｏｒｉａｔｉｏｎ

干季降水量高。

表 ４　 区域间的关键环境因子差异

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｋｅｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｅｇｉｏｎｓ
环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

四川盆地
Ｍｅａｎ±ＳＤ

横断山区⁃云南高原
Ｍｅａｎ±ＳＤ

贵州高原
Ｍｅａｎ±ＳＤ

昼夜温差月均值 Ｍｅａｎ ｄｉｕｒｎａｌ ｒａｎｇｅ ／ ℃ ７．１２±０．５３ａ ９．４０±０．９３ｃ ７．４９±０．４２ｂ

等温性 Ｉｓｏｔｈｅｒｍａｌｉｔｙ ４１．３１±３．３３ｃ ２６．０１±１．３５ａ ２８．３４±３．４４ｂ

温度季节变化标准差 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ ７３５．３７±２３．６３ｂ ４７９．８４±６３．２９ａ ６９６．３４±８８．０２ｂ

降水量变异系数 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ ８５．３７±１１．３１ｂ ８２．０６±１１．３８ｂ ６８．７５±９．２５ａ

最干季降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｉｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ ／ ｍｍ ４７．６７±１６．９７ａ ４３．３６±１７．４２ａ ７９．０６±１８．０２ｂ

最冷季降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｌｄｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ ／ ｍｍ ４６．６７±１６．９７ａ ５０．０７±２６．６７ａ ７９．０６±１８．０２ｂ

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ ４０２．８０±１０３．６０ａ １７５９．５６±５１１．１１ｃ ７７３．２９±３６８．２５ｂ

太阳辐射 Ｓｏｌａｒ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ／ （×１０６ ＫＪ ｍ－２ ｄ－１） ７．０１±０．５３ｂ １３．１６±１．９９ｃ ６．６９±０．５６ａ

气候湿度指数 Ｃｌｉｍａｔｉｃ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｉｎｄｅｘ ０．００±０．１１ｂ －０．１５±０．１７ａ ０．１０±０．１１ｃ

年潜在蒸发量 Ａｎｎｕａｌ ＰＥＴ ／ （ｍｍ ／ ａ） １０８３．６３±４１．２９ａ １２５７．３５±１１２．９５ｃ １１５２．５６±１０２．１５ｂ

最冷季平均月潜在蒸发量 ＰＥＴ Ｃｏｌｄｅｓｔ Ｑｕａｒｔｅｒ（ｍｍ ／ ｍｏｎｔｈ） ３９．８０±１．９４ａ ７０．７３±１０．４２ｃ ４８．１２±９．８０ｂ

地形湿度指数 Ｔｏｐｏ ｗｅｔｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ １０．９６±１．３７ｃ ８．９０±１．０８ａ ９．３５±０．９１ｂ

　 　 同一指标中不同的字母表示区域间具有显著的差异（Ｐ＜０．０５）；ＰＥＴ： 潜在蒸发量 Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｅｖａｐｏｔｒａｎｓｐｏｒｉａｔｉｏｎ

１９３２　 ６ 期 　 　 　 袁川　 等：地果花粉供应格局成因和适生区分析 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

２９３２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ４　 区域分布的贡献因子与区域间扩散的限制因子

Ｆｉｇ．４　 Ｋｅｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｒｅｇｉｏｎａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｒ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｎｇ ｅｘｐａｎｄｉｎｇ ａｍｏｎｇ ｒｅｇｉｏｎｓ

圈内表示主要贡献因子，圈外为扩散限制因子，虚线代表扩散方向

２．５　 地果不同类型的区域分布及其环境因子差异

地果的雄花分布格局在不同地域呈现出显著差异，卡方检验显示 ＯＳ、ＳＳ、Ｍｉｘ 三类种群非随机分布（ｘ２ ＝
２２．４３， Ｐ＜０．００１），其中 ＯＳ 种群主要分布在四川盆地，Ｍｉｘ 种群主要分布在贵州高原，而 ＳＳ 种群主要分布在

横断山区⁃云南高原（图 １ｂ）。 ＳＳ 类型的花药胚珠比显著高于 ＯＳ 类型（图 ５）。
提取三种类型所有种群的环境因子，海拔、温度季节变化标准差、最冷季降水量、太阳辐射、最冷月最低温

在三类种群的分布有显著差异（表 ５），并与四川盆地、横断山区⁃云南高原、贵州高原的环境因子差异表现出

一致的格局。 ＯＳ 种群分布于低海拔、温度季节变化明显、最冷季降水量较小、最冷月最低温较低的四川盆地

区域；ＳＳ 种群分布于高海拔、强太阳辐射、温度季节变化较小的横断山区⁃云南高原区域，而 Ｍｉｘ 种群分布于

环境条件居中的贵州高原区域。 检验各自然种群中 ＯＳ、ＳＳ 类型的出现频率与环境因子的相关性也证实，ＯＳ
型的分布与海拔显著负相关（Ｒｈｏ＝ －０．４６９， Ｐ＜０．００１）、与温度季节变化标准差显著正相关（Ｒｈｏ ＝ ０．５２９， Ｐ＜
０．００１）、与最冷季降水量显著负相关（Ｒｈｏ＝ －０．２９６， Ｐ ＝ ０．０２９）；ＳＳ 型的分布与海拔显著正相关（Ｒｈｏ ＝ ０．４９４，
Ｐ＜０．００１）、与温度季节变化标准差显著负相关（Ｒｈｏ ＝ －０．５２７， Ｐ＜０．００１）、与最冷季降水量显著正相关（Ｒｈｏ ＝
０．２８３， Ｐ＝ ０．０３８），但与太阳辐射量（Ｒｈｏ＝ ０．２１２， Ｐ＝ ０．１２３）、最冷月最低温（Ｒｈｏ＝ ０．２２０， Ｐ＝ ０．１２０）没有显著

的相关性。

３　 讨论

３．１　 环境条件对不同类型地果分布格局的影响

地果的生长环境在不同地域呈现出不同的特征，环境条件的差异限制了地果种群在区域间扩散。 ＭａｘＥｎｔ
模拟显示，地果非连续分布，可分为三个生境区域（图 １ａ）。 比较区域的主要环境贡献因子和扩散限制因子、
以及地果实际分布点的主要环境因子，结果均显示三个区域的环境条件有明显的分异。 四川盆地与横断山

区⁃云南高原区域呈现出相反的环境特征，四川盆地海拔低、温度季节变化大，横断山区⁃云南高原海拔高、温
度季节变化小、太阳辐射强；而贵州高原的环境条件介于两者之间（表 ３、表 ４）；三个区域的环境条件差异限

制了区域间的扩散（图 ３，４）。
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地果不同类型的分布呈现出环境依赖性。 将 Ｄｅｎｇ 等［２７，４２］的 ５６ 个自然种群的类型投射到三个生境区域

中，卡方检验显示不同类型并非随机分布，ＯＳ 类型主要分布于四川盆地，ＳＳ 类型主要分布于横断山区⁃云南高

原，而贵州高原则主要为多种类型的共存（图 １ｂ）。

表 ５　 三类种群的环境因子差异

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

　 ＯＳ ＳＳ Ｍｉｘ

种群数 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ２５ １４ １７

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ ８４５．７８±５６３．１１ａ １６４４．６６±３５８．４６ｂ ９５９．４９±６４７．３３ａ

温度季节变化标准差 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ ６５７．６２±１１６．４５ｂ ４８２．０９±４９．８１ａ ６３３．４９±９９．２８ｂ

最冷季降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｌｄｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ ／ ｍｍ ／ ４６．１８±２８．８２ａ ５１．８８±１４．５８ａｂ ７１．０３±３９．１２ｂ

太阳辐射 Ｓｏｌａｒ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ／ （×１０６ ｋＪ ｍ－２ ｄ－１） ８．６３±３．１２ａ １１．５９±２．５１ｂ ８．４３±３．１２ａ

年均温 Ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ １６．７２±１．５７ａ １６．３７±１．８０ａ １６．８４±１．９３ａ

年均降水量 Ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ／ ｍｍ １０６７．９２±２２６．４２ａ １１１４．６８±１８６．３０ａ １１６６．４７±２０３．２８ａ

最冷月最低温 Ｍｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｃｏｌｄｅｓｔ ｍｏｎｔｈ ／ ℃ ２．６８±１．９８ａ ４．７２±１．５４ｂ ３．２８±１．８７ａ

　 　 同一指标中不同的字母表示区域间具有显著的差异（Ｐ＜０．０５）

图 ５　 苞片口型（ＯＳ）和果腔散布型（ＳＳ）地果的花药胚珠比

　 Ｆｉｇ．５　 Ａｎｔｈｅｒ⁃ｔｏ⁃ｏｖｕｌｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｏｓｔｉｏｌａｒ ｓｔｙｌｅ （ＯＳ） ａｎｄ ｓｃａｔｔｅｒｅｄ

ｓｔｙｌｅ （ＳＳ） Ｆｉｃｕｓ ｔｉｋｏｕａ ｔｙｐｅｓ

地果不同类型的自然种群呈现出与模型模拟预测

一致的区域环境条件差异。 尽管 ＯＳ、ＳＳ 种群（仅有一

种类型的种群）的分布并不仅局限在一个生境区域，比
较 ５６ 个自然种群的环境因子仍揭示出与预测区域一致

的环境差异，ＯＳ 种群分布的海拔、太阳辐射显著低于

ＳＳ 种群、而温度季节变化标准差显著高于 ＳＳ 种群（表
５）；检验 ＯＳ、ＳＳ 型果在种群中的出现频率与环境因子

的相关性也证实，ＯＳ 型的出现频率与海拔呈显著负相

关、与温度季节变化标准差呈显著正相关，而 ＳＳ 型正好

相反；进一步揭示地果不同类型可能的环境适应性。
３．２　 环境条件对地果性别分配策略的影响

被子植物的性表达和性分配具有环境依赖性，往往

呈现出适应环境的可塑性［６，４３］，主动传粉的榕花药胚珠

比显著低于被动传粉榕，且同一榕属物种的花药胚珠比

极为稳定［２６］，而地果的自然种群中呈现出花药胚珠比

的巨大变幅，其 ＳＳ 型的花药胚珠比显著高于 ＯＳ 型（图

５）。 比较不同类型地果的适生区发现，其环境条件显著不同，ＯＳ 型分布于低海拔、温度季节变化大的区域，而
ＳＳ 型分布于高海拔、温度季节变化小、太阳辐射强的区域，即在高海拔、温度季节性变化小、太阳辐射强的区

域地果供应给传粉小蜂的花粉量显著增高。
环境因子可能通过影响地果传粉小蜂，进而对地果的花粉供应格局产生选择效应。 海拔是一个综合的环

境因子，在高山环境中，海拔的增高往往伴随着温度的降低、生长季节的缩短和有效积温的降低；这些环境胁

迫可直接作用于植物，也可通过影响传粉者间接影响植物。 许多植物响应环境胁迫的增加和传粉者的稀少，
随着海拔的升高而增加对繁殖器官和雄性功能（花粉）的投入［１２，４４］，但地果的 ＯＳ、ＳＳ 类型分布于不同纬度，分
布区海拔的增高并未伴随温度的降低和生长季的缩短。 比较地果 ＯＳ、ＳＳ 种群分布区的年均降水、最冷月最

低温显示（表 ５），分布于高海拔的 ＳＳ 种群因纬度更低，其水热条件都不低于 ＯＳ 种群，因此海拔对地果性表达

的影响可能是通过传粉小蜂完成。
高海拔、强太阳辐射可能降低地果传粉小蜂成体的寿命和活力，降低了花粉的传递效率，迫使宿主地果增
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加对花粉的投入。 已有研究证实，海拔对传粉者有较大的影响，随着海拔的增高传粉者的多样性、丰富度和活

动能力都会降低［４５⁃４６］。 地果为主动传粉的榕属物种，Ｄｅｎｇ 等［２７］ 对 ３８ 个自然种群的地果传粉小蜂的形态扫

描显示，小蜂的关键结构在不同分布区域并没有明显变化，都呈现出主动传粉榕小蜂的典型形态特征。 主动

传粉具有很高的传粉效率，有利于宿主植物的繁殖，但对于传粉小蜂而言，却需要消耗大量的能量，可能会影

响雌蜂对产卵的能量投入。 传粉榕小蜂成体体型小（成体 ３—５ ｍｍ），出飞后就不再进食，一般只能存活 １—２
天［４７］，因此传粉小蜂成体的活力和寿命可能会影响雌蜂对产卵和授粉行为的权衡，进而影响雌蜂的传粉效

率。 太阳辐射特别是紫外辐射会降低榕小蜂的活力和寿命［４８］，ＳＳ 种群的太阳辐射显著高于 ＯＳ 种群，这可能

会降低传粉小蜂成体的活力，迫使雌蜂将更多的能量投入到产卵过程，而降低传粉投入。 适应于传粉者传粉

投入的降低，地果则增加对花粉的投入。 Ｄｅｎｇ 等［２７］ 对地果传粉小蜂体表的扫描显示，在高海拔的云南高原

地区，地果传粉小蜂体表携带的花粉要高于低海拔的四川盆地地区，这是否意味着地果传粉小蜂的传粉行为

在不同区域有细微的变化还需要进一步的实验加以揭示。 模型模拟同时显示，横断山区⁃云南高原区域的适

宜性随太阳辐射的增强而增加，这可能是因为太阳辐射增强能增加温度，温度升高会增加化合物的挥发性，榕
属物种依赖于特定的挥发性化合物吸引传粉小蜂，化合物挥发性的增强有利于吸引传粉者［４９⁃５０］。

温度的季节变化可能通过影响地果繁殖物候的株间同步性、地果传粉小蜂种群的季节动态，而影响地果

的性分配方式。 榕与传粉榕小蜂是目前已知的专一性最强的共生体系之一，因传粉榕小蜂成体成活时间很

短，若在传粉小蜂出飞期缺乏接受期的榕果将导致共生关系的解链，因此株间不同步、全年产生榕果的繁殖物

候在榕属物种中较为常见［２２］。 地果 ＯＳ 类型分布区的季节性强于 ＳＳ 类型分布区，前者的温度季节变化标准

差显著高于后者，而等温性的差异限制了后者向前者区域的扩散（图 ４）。 被子植物的物候对温度变化较为敏

感［５１］，温度的季节性往往会增加繁殖物候的同步性［５２］，亚热带北缘榕属物种繁殖物候的株间同步性增强，秋
冬季节的低温减少了新生榕果的数量，同时冬季的极端低温还会导致大量落果［５３⁃５４］，使传粉小蜂种群遭受严

重的瓶颈效应（榕果是小蜂幼虫生存和发育的唯一场所），种群急剧降低、甚至不能维持［５５］。 Ｚｈａｏ 等［５３］ 对四

川盆地地区地果种群繁殖物候的观察显示，只有极少数的榕果能越冬；每年春季地果大量萌生新一代的榕果，
以扩繁冬季急剧减小的传粉小蜂种群，但因越冬榕果极少，春季出飞的传粉小蜂数量较少，新一代榕果能获得

传粉小蜂雌蜂的不确定性较高，因而每年春季有大量的新生榕果因没有授粉而脱落。 冬季传粉小蜂种群的急

剧下降、春季获得传粉小蜂的不确定性增高可能促使 ＯＳ 类型调整繁殖投入策略，减少对单只传粉小蜂的花

粉供应，而持续产生新榕果以等待传粉小蜂雌蜂的进入。 我们在绵阳的野外观察显示，地果在整个春季均持

续产生榕果。 比较 ＯＳ、ＳＳ 类型分布点的最冷月最低温显示（表 ５），ＯＳ 类型分布区的冬季最低温显著低于 ＳＳ
分布区，但这是否导致两种类型的繁殖物候、传粉小蜂种群季节性波动等方面的差异，仍然需要进一步的实验

和观测加以证实。

４　 结论

使用最大熵模型，基于 ３３９ 个地果分布位点模拟地果的潜在适宜区，对不同分布区域的环境贡献因子、区
域间扩散的环境限制因子进行分析，探究地果雄花分布类型和花粉供应的地域分布格局成因。

结果显示，地果的不同类型对应着不同的适生区，ＯＳ 型分布于低海拔、温度季节变化明显的区域，而 ＳＳ
型分布于高海拔、强太阳辐射的区域。

ＳＳ 分布区的高海拔、高太阳辐射，可能降低传粉小蜂雌蜂的活力和寿命，雌蜂权衡产卵和传粉，降低主动

传粉的能量投入，ＳＳ 类型可能通过增加对单只小蜂的花粉供应来补偿传粉小蜂传粉投入的降低。
ＯＳ 分布区的强季节性增加了地果繁殖物候的株间同步性，冬季传粉小蜂种群急剧降低、春季可获得传粉

小蜂的不确定性增加，ＯＳ 种群减少对单只小蜂的花粉供应。
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