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基于优化的最大熵模型预测中国高山栎组植物的历
史、现状与未来分布变化

王晓帆１ꎬ２ꎬ段雨萱２ꎬ金露露２ꎬ王崇云１ꎬ２ꎬ∗ꎬ彭明春１ꎬ２ꎬ李　 云２ꎬ王旭红２ꎬ马云飞１ꎬ２

１ 云南大学生态学与地植物学研究所ꎬ昆明　 ６５０５０４

２ 云南大学生态与环境学院ꎬ昆明　 ６５０５０４

摘要:气候变化影响着植物物种的地理分布ꎬ预测物种潜在适生区对认识其地理分布特征及发挥其生态价值与经济价值具有重

要意义ꎮ 以高山栎组植物为研究对象ꎬ运用 Ｒ 语言 ＥＮＭｅｖａｌ 数据包调整调控倍频(ＲＭ)和特征组合( ＦＣ)优化的最大熵

(ＭａｘＥｎｔ)模型和 ＡｒｃＧＩＳ 软件ꎬ基于 １６０ 条高山栎组植物分布点记录和 ２２ 个环境因子进行潜在适生区预测ꎬ探讨影响其地理分

布的主要环境因子ꎬ同时预测其在末次间冰期(Ｌａｓｔ ｉｎｔｅｒｇｌａｃｉａｌꎬＬＩＧ)、末次盛冰期(Ｌａｓｔ ｇｌａｃｉａｌ ｍａｘｉｍｕｍꎬＬＧＭ)、全新世中期

(Ｍｉｄ ＨｏｌｏｃｅｎｅꎬＭＨ)、当代(Ｃｕｒｒｅｎｔ)、２０４１—２０６０ 年(２０５０ 年)和 ２０６１—２０８０ 年(２０７０ 年)３ 种不同 ＣＯ２浓度排放路径下潜在适

生区的空间分布格局及其质心变化趋势ꎮ 结果表明:最优模型参数 ＲＭ＝ ２.５ꎬＦＣ＝ＬＱＨＰＴ 时ꎬＭａｘＥｎｔ 模型复杂度和过拟合程度

最低ꎬ模型预测准确性极高ꎬＡＵＣ＝ ０.９６０±０.１５ꎮ 综合刀切法贡献率、置换贡献率和单因子响应曲线可知影响其地理分布的主要

环境因子是气温季节性变动系数(ｂｉｏ４)、高程(ｄｅｍ)、年降水量(ｂｉｏ１２)和等温性(ｂｉｏ３)ꎬ其适宜范围分别为 ４３５—６２５、１７９２—
３９７８ｍ、６７０—１０５０ｍｍ 和 ４１.５—５０.３ꎬ累计贡献率高达 ８１.６％ꎬ其中温度是影响高山栎组植物最重要的环境因子ꎮ 当前气候条件

下ꎬ高山栎组植物总适生区面积 ６２.３７×１０４ｋｍ２ꎬ高适生区面积 １０.４７×１０４ｋｍ２ꎬ占总适生区面积的 １６.７９％ꎬ集中分布于川滇横断

山地区、滇中高原北部、藏东南以及黔西部分地区ꎮ 各个时期间高山栎组植物的适生区面积差异较大ꎬ当代潜在适生区面积最

小且破碎化最严重ꎬ可能由于气候变化及人类影响所致ꎮ 未来各个时期潜在分布区面积均有增大的趋势ꎬ但 ＲＣＰ８.５ 情景下面

积相较于其他情景有所降低ꎬ表明全球气候变暖背景下不利于高山栎组植物的长期生长ꎮ 同时ꎬ质心分析表明未来气候条件下

其分布有向低海拔和低纬度迁移的趋势ꎮ
关键词:潜在适生区ꎻ气候变化ꎻ最大熵(ＭａｘＥｎｔ)模型ꎻ高山栎组
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ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ ｖａｒｉｅｄ ｇｒｅａｔｌｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｅｓ. Ａｎｄ ｔｈｅ ｃｕｒｒｅｎｔｌｙ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｓｕｉｔａｂｌｅ ａｒｅａ ｗａｓ ｔｈｅ ｓｍａｌｌｅｓｔ ａｎｄ ｍｏｓｔ
ｆｒａｇｍｅｎｔｅｄꎬ ｗｈｉｃｈ ｍｉｇｈｔ ｂｅ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｈｕｍａｎ ｉｍｐａｃｔｓ. Ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｒｅａ ｗｏｕｌｄ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ
ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅꎬ ｂｕｔ ｔｈｅ ａｒｅａ ｕｎｄｅｒ ＲＣＰ ８.５ ｗｏｕｌｄ ｄｅｃｌｉｎｅ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈａｔ ｕｎｄｅｒ ｏｔｈｅｒ ｓｃｅｎａｒｉｏｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ
ｇｌｏｂａｌ ｗａｒｍｉｎｇ ｗａｓ ａｄｖｅｒｓｅ ｔｏ ｔｈｅ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ. Ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｍｅꎬ ｔｈｅ ｃｅｎｔｒｏｉｄ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｉｔｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｗｏｕｌｄ ｔｒｅｎｄ ｔｏｗａｒｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｍｏｖｅ ｔｏｗａｒｄ ｓｏｕｔｈ ｕｎｄｅｒ ｆｕｔｕｒｅ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｓｕｉｔａｂｌｅ ａｒｅａꎻ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅꎻ ＭａｘＥｎｔ ｍｏｄｅｌꎻ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ

随着人类活动强度不断加大ꎬ全球气候变暖日愈加剧[１]ꎮ 植物地理分布格局与气候密切联系ꎬ并且受到

气候驱动[２—３ ]ꎮ 气候变化已成为物种分布变化的一个日益重要的驱动因素ꎬ强烈影响物种的生态习性和地理

分布、生态系统的结构组成和功能[４—５]ꎬ从而导致生物多样性丧失和生态环境安全降低[６]ꎮ 由于人类活动引

起的气候变化的持续发酵可能将导致植物物种分布区减小甚至消失[７]ꎬ因此ꎬ植物通常改变其生态分布来应

对气候变化ꎬ例如向高纬度或高海拔地区迁移ꎬ以追随适宜的环境条件[８—９]ꎬ否则ꎬ它们可能面临灭绝[１０]ꎮ 气

候变化和人为干扰的威胁已经导致了种群的数量下降和灭绝风险ꎮ 因此ꎬ研究不同时期气候变化背景下物种

的潜在适生区分布格局变化趋势ꎬ对于制定合理的物种保护策略ꎬ实现生物多样性保护ꎬ维持人类赖以生存的

环境尤其重要ꎮ
生态位模型(Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｉｃｈｅ ｍｏｄｅｌｓꎬＥＮＭｓ)可量化物种发生与各环境变量之间的相关性ꎬ从而描述某一

物种的生态位或栖息地的适宜性[１１]ꎬ是一种用于解释气候等环境变量对于物种分布变化的有效工具[１２]ꎮ 生

态位模型种类多ꎬ用途广ꎮ 目前ꎬ生态位模型使用较多的有规则集遗传算法模型(ＧＡＲＰ) [１３]、生物气候分析

和预测系统模型(ＢＩＯＣＬＩＭ) [１４]、随机森林模型(ＲＦｓ) [１５]、ＭａｘＥｎｔ 模型[１６] 等ꎮ 在这些模型中ꎬＭａｘＥｎｔ 模型由

于其建模直观、预测精度高、操作简便、解释力强等原因被国内外学者广泛应用在各个领域[１７—１８]ꎮ ＭａｘＥｎｔ 模
型预测物种潜在适生区近年来不断增加ꎬ且广泛应用在不同的群落类型中ꎮ 例如 Ｌｉａｏ 等对中国西南地区的 ７
种栎类植物的潜在分布以及驱动因素进行了研究ꎬ表明温度是影响高山栎组植物最重要的环境因子[１９]ꎮ 王

琦等对中国弧隔鼠尾草亚属(唇形科)的分布格局进行研究ꎬ其结果表明降水量、年温变化范围和海拔是影响

其分布的主要环境因子[２０]ꎮ 高健等基于 ＭａｘＥｎｔ 模型对槭属鸡爪槭组物种在古气候、当前和未来气候空间分

布格局及动态进行了研究ꎬ其结果表明鸡爪槭组过去时期呈现北扩ꎬ而未来则呈现两端收缩趋势[２１]ꎮ Ｌｉｕ 等

１９５６　 １６ 期 　 　 　 王晓帆　 等:基于优化的最大熵模型预测中国高山栎组植物的历史、现状与未来分布变化 　
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基于 ＭａｘＥｎｔ 模型对东北地区 １６ 种树种在气候变化下的潜在适生区进行了研究ꎬ结果表明日变化范围、年平

均气温、气温年变化范围和低温热度是影响这些树种分布的主要影响因子[２２]ꎮ ＭａｘＥｎｔ 模型取得了较好的预

测效果ꎬ与实际分布区较为接近[２３]ꎮ
高山栎组(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ)植物属壳斗科(Ｆａｇａｃｅａｅ)栎属(Ｑｕｅｒｃｕｓ Ｌ.)寒温性硬叶常绿阔叶树

种ꎬ形成了分布于青藏高原东南缘和横断山地区典型的寒温性硬叶常绿阔叶林[２４]ꎬ集中分布于海拔 ２４００—
３６００ｍ 陡峭的山峡等极端环境[２５—２６]ꎮ 高山栎组植物的演化与扩散伴随着青藏高原的隆起抬升ꎬ其演化经历

末次冰期等极端气候ꎬ是一种古地中海特殊的古老残余植被[２７]ꎬ具有重要的生态和经济价值ꎬ包括:①高山栎

组植物具有“四素同构”的作用ꎬ高山上的水汽可在其作用下重新转换为雨雪ꎬ从而维持雪线的稳定ꎬ在青藏

高原的冻圈生态学循环过程中有着重要作用[２５ꎬ２８]ꎻ②对青藏高原地区的氧气供应、生物多样性维持、水土保

持和碳储存等方面发挥着举足轻重的作用[２９]ꎻ③高山栎组树种极强的萌生能力ꎬ可作为煤炭的替代资源ꎬ保
障了川藏农牧区几十年的薪材能源需求[２８]ꎮ 然而近年来由于气候变化和人类干扰加之缺乏可持续管理ꎬ该
森林景观破坏严重呈现破碎化状态ꎬ形成林地分布具有大面积的线性边界ꎬ其分布范围及原生性生境正在不

断缩小[３０]ꎮ 因此ꎬ高山栎组的演化、分布和扩散一直受到研究者的关注[３１]ꎬ包括系统发育[３２]、群落特征[３３]等

方面ꎬ然而对于高山栎组植物在气候变化下的潜在分布鲜有报道ꎮ 高山栎组植物作为古地中海古老植物ꎬ经
历了漫长的演化历史ꎬ基于物种分布模型预测其潜在分布区空间变化格局及分析影响其地理分布的重要环境

因子ꎬ对保护和抚育重建这一区域特有植被具有重要的科学意义ꎮ
不同气候背景不同时期物种的地理分布范围及变化趋势由于环境条件的差异ꎬ从而使得潜在分布区呈现

出一定差异性ꎮ 适生区预测模拟可揭示高山栎组植物未来变化趋势及主要的环境影响因子ꎮ 因此研究基于

优化的 ＭａｘＥｎｔ 模型和 ＡｒｃＧＩＳ 软件模拟高山栎组植物从末次冰期以来即末次间冰期( ｔｈｅ Ｌａｓｔ Ｉｎｔｅｒｇｌａｃｉａｌꎬ
ＬＩＧ)、末次盛冰期( ｔｈｅ Ｌａｓｔ Ｇｌａｃｉａｌ ＭａｘｉｍｕｍꎬＬＧＭ)、全新世中期( ｔｈｅ Ｍｉｄ ＨｏｌｏｃｅｎｅꎬＭＨ)、当代(Ｃｕｒｒｅｎｔ)、
２０４１—２０６０(２０５０)和 ２０６１—２０８０(２０７０)年的地理分布和空间变化格局ꎬ以揭示影响高山栎组植物分布的关

键环境因子以及变化特征ꎬ以期为高山栎组植物的资源保护、恢复及合理利用提供参考依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 数据收集与处理

研究所需高山栎组植物的分布数据主要来源于全球生物多样性信息网络数据库(ＧＢＩＦꎬｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.
ｇｂｉｆ.ｏｒｇ / )、中国数字植物标本馆(ＣＶＨꎬｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｃｖｈ.ａｃ.ａｎ / ｃｌａｓｓ)等信息共享平台ꎬ结合野外实地群落调查

的 ５０ 个分布点ꎬ初步获得分布记录 ４１４ 条ꎮ 以物种名、经度、纬度的格式整理为.ｃｓｖ 格式ꎮ 为避免物种分布

点距离过近而引起的空间自相关影响ꎬ研究基于 ＳＤＭｔｏｏｌｓ 工具箱在 １０ｋｍ×１０ｋｍ 范围内只保留一个分布点的

原则ꎬ最终得到 １６０ 个高山栎组植物有效分布点(图 １)ꎬ保存为.ｃｓｖ 格式用于 ＭａｘＥｎｔ 模型构建ꎮ
１.２　 环境数据的获取与筛选

研究基于 ２２ 个环境因子在 ６ 个时期ꎬ即末次间冰期、末次盛冰期、全新世中期、当代、２０５０ｓ(２０４１—
２０６０)、２０７０ｓ(２０６１—２０８０)分别预测其分布区格局ꎮ 环境数据包括 １９ 个生物气候因子以及 ３ 个地形因子ꎮ
１９ 个生物气候因子下载于 ＷｏｒｌｄＣｌｉｍ 数据库(ｈｔｔｐ: / / ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ.ｏｒｇ)ꎮ 未来气候数据选择模拟中国气候效果较

好的 ＣＣＳＭ４ 模型下典型浓度路径(Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙｓꎬＲＣＰｓ) [３４]ꎬ选取当前主流的 ３ 种不同

浓度的排放路径(ＲＣＰ２.６、ＲＣＰ４.５ 和 ＲＣＰ８.５)来预测[３５]ꎬＲＣＰ２.６、ＲＣＰ４.５ 和 ＲＣＰ８.５ 分别代表未来低、中、高
３ 种温室气体浓度排放情景ꎮ 高程数据来源于地理空间数据云(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｇｓｃｌｏｕｄ.ｃｎ)ꎬ坡度和坡向均由高

程(ｄｅｍ)经 ＡｒｃＧＩＳ １０.７ 重采样取得ꎬ所有环境因子经 ＡｒｃＧＩＳ 统一处理分辨率为 ３０″(约 １ｋｍ×１ｋｍ)ꎮ 为避免

环境因子间多重共线性造成模型的过度拟合ꎬ研究进一步根据模型训练的贡献率及各环境数据在Ｒ(４.１.１)中
做 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关分析的结果[３６]ꎬ剔除相关系数高于 ０.８ 且贡献率小(表 １)的环境因子[３７]ꎬ最终筛选出 １２ 个

具有统计学和生物学意义的环境变量进行建模(表 ２)ꎮ

２９５６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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图 １　 筛选后的高山栎组分布记录

Ｆｉｇ.１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ ａｆｔｅｒ ｄａｔａ ｃｌｅａｎｉｎｇ

表 １　 环境变量对高山栎组分布的重要性

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ

序号
Ｎｕｍｂｅｒ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

贡献率 / ％
Ｐｅｒｃｅｎｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

置换重要性 / ％
Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ

１ 气温季节性变动系数 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ(ｂｉｏ４) ２５.７ ５４.１
２ 等温性 Ｉｓｏｔｈｅｒｍａｌｉｔｙ(ｂｉｏ３) １８.１ ４.３
３ 高程 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ(ｄｅｍ) １４.５ １０
４ 年降水量 Ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ(ｂｉｏ１２) １２.８ ０.２
５ 最冷季度平均温度 Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｃｏｌｄｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ(ｂｉｏ１１) ９.５ １
６ 气温年较差 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｎｕａｌ ｒａｎｇｅ(ｂｉｏ７) ７.３ ２.９
７ 最冷月份最低温度 Ｍｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｃｏｌｄｅｓｔ ｍｏｎｔｈ(ｂｉｏ６) ３.８ ６.３
８ 最暖季度降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｗａｒｍｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ(ｂｉｏ１８) ２.９ ３.８
９ 平均气温日较差 Ｍｅａｎ ｄｉｕｒｎａｌ ｒａｎｇｅ(ｂｉｏ２) １.１ ２.３

１０ 年平均温度 Ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ(ｂｉｏ１) ０.９ ０.１
１１ 降水量季节性变化 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ(ｂｉｏ１５) ０.６ １.８
１２ 坡度 Ｓｌｏｐｅ ０.６ ０.６
１３ 最干月份降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｉｅｓｔ ｍｏｎｔｈ(ｂｉｏ１４) ０.４ ７.８
１４ 最干季度平均温度 Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｄｒｉｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ(ｂｉｏ９) ０.４ ０.９
１５ 最湿季度平均温度 Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｗｅｔｔｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ(ｂｉｏ８) ０.４ ０.６
１６ 坡向 Ａｓｐｅｃｔ ０.３ ０.２
１７ 最冷季降水 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｌｄｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ(ｂｉｏ１９) ０.２ ０.１
１８ 最热月份最高温度 Ｍａｘ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｗａｒｍｅｓｔ ｍｏｎｔｈ(ｂｉｏ５) ０.２ １.４
１９ 最热季度平均温度 Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｗａｒｍｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ(ｂｉｏ１０) ０.１ ０
２０ 最湿月份的降水 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｗｅｔｔｅｓｔ ｍｏｎｔｈ(ｂｉｏ１３) ０.１ １.５
２１ 最干燥季度的降水 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｉｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ(ｂｉｏ１７) ０.１ ０.１
２２ 最湿季降水 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｗｅｔｔｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ(ｂｉｏ１６) ０ ０
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表 ２　 ＭａｘＥｎｔ 模型各主导环境变量的重要性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅ ｉｎ ＭａｘＥｎｔ ｍｏｄｅｌ

序号
Ｎｕｍｂｅｒ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

贡献率 / ％
Ｐｅｒｃｅｎｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

置换重要性 / ％
Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ

１ 气温季节性变动系数 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ(ｂｉｏ４) ３１.１ ６２.４

２ 高程 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ(ｄｅｍ) １７.９ １０.４

３ 年降水量 Ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ(ｂｉｏ１２) １７.２ ０.９

４ 等温性 Ｉｓｏｔｈｅｒｍａｌｉｔｙ(ｂｉｏ３) １５.４ ４.８

５ 最干季度平均温度 Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｄｒｉｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ(ｂｉｏ９) ７.９ ５.３

６ 气温年较差 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｎｕａｌ ｒａｎｇｅ(ｂｉｏ７) ５.５ １.２

７ 平均气温日较差 Ｍｅａｎ ｄｉｕｒｎａｌ ｒａｎｇｅ(ｂｉｏ２) １.２ １

８ 最干月份降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｉｅｓｔ ｍｏｎｔｈ(ｂｉｏ１４) ０.９ ３.９

９ 坡度 Ｓｌｏｐｅ ０.９ ０.３

１０ 降水量季节性变化 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ(ｂｉｏ１５) ０.９ １.５

１１ 最暖季度降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｗａｒｍｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ(ｂｉｏ１８) ０.７ ８

１２ 坡向 Ａｓｐｅｃｔ ０.４ ０.３

１.３　 模型建立与优化

研究运用 ＥＮＭｅｖａｌ 包(Ｒ４.１.１)对 ＭａｘＥｎｔ 模型进行调优[３８]ꎮ 将范围为 ０.５—４、间隔为 ０.５ 的共 ８ 种调控

倍频(Ｒｅｇｕｌａｒｉｚａｔｉｏｎ ｍｕｌｔｉｐｌｉｅｒꎬＲＭ)与 ６ 个特征组合(Ｆｅａｔｕｒｅ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎꎬＦＣ)ꎬ即:Ｌ、ＬＱ、ＬＱＨ、Ｈ、ＬＱＨＰ 和

ＬＱＨＰＴ(Ｌ 为线性、Ｔ 为阈值性、Ｑ 为二次型、Ｈ 为片段化、Ｐ 为乘积型)进行参数之间的交叉组合[３９]ꎮ 之后在

ＥＮＭｅｖａｌ 包中将上述 ４８ 种组合进行参数调测ꎬ最终选择 ｄｅｌｔａ.ＡＩＣｃ＝ ０ꎬ即最佳参数组合进行 ＭａｘＥｎｔ 建模[４０]ꎮ
１.４　 模型评估

运用 ＭａｘＥｎｔ(Ｖ３.４.３)模型来预测高山栎组的潜在适生区分布ꎮ 将当代分布点数据.ｃｓｖ 格式和环境数据.
ａｓｃ 格式文件导入软件ꎬ勾选刀切法ꎬ设置输出格式为 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 形式ꎬ选取 ２５％的分布数据作为模型的检测数

据ꎬ７５％的数据作为训练数据ꎬ勾选优化后的 ＲＭ 和 ＦＣ 值ꎬ重复 １０ 次ꎬ其他参数设为默认值进行建模ꎮ 精度

检验主要采取 ＭａｘＥｎｔ 模型输出结果的受试者工作特征曲线(Ｒｅｃｅｉｖｅｒ ｏｐｅｒａｔｉｎｇ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｃｕｒｖｅꎬＲＯＣ)下面

积 ＡＵＣ 值进行评估ꎬＡＵＣ 的取值范围为 ０—１ꎬ数值越大表示预测结果的可信度越高[４１]ꎮ ＡＵＣ 值<０.７ꎬ预测

结果差ꎬ０.７—０.８ꎬ预测结果一般ꎬ０.８—０.９ꎬ预测结果较好ꎬ>０.９ꎬ预测结果极好[４２]ꎮ
１.５　 适生区等级划分

将模型输出结果的平均值导入 ＡｒｃＧＩＳ 中ꎬ使用转换工具将其从.ａｓｃ 格式转换为 Ｒａｓｔｅｒ 栅格数据ꎮ 参考

张明珠等在对长序榆(Ｕｌｍｕｓ ｅｌｏｎｇａｔａ)研究中采用的分类标准[３４]ꎬ即采用平均逻辑值并结合实际分布区ꎬ将
其适生区分为以下 ４ 个等级:Ｐ<０.２ 为不适生区、０.２≤Ｐ<０.４ 为低适生区、０.４≤Ｐ<０.６ 为中适生区、Ｐ≥０.６ 为

高适生区ꎬ后统计不同适生区的面积ꎮ
１.６　 物种适生区空间格局变化与质心分析

参考张殷波等的方法[４３]ꎬ在 ＡｒｃＧＩＳ 中将其适生区进行二值化ꎬ即分布概率<０.２ 的区域设定为不适生区ꎬ
赋值为 ０ꎻ分布概率≥０.２ 区域设定为适生区ꎬ赋值为 １ꎬ得到各个时期的非适生 /适生二值图矩阵ꎬ定义 ０—０
为不适生区ꎬ０—１ 为新增适生区ꎬ１—０ 为丧失适生区ꎬ１—１ 为保留适生区ꎮ 计算不同适生等级下高山栎组植

物在不同气候情景下与当代的面积变化、变化趋势与范围ꎬ获得其扩张、保留、收缩的面积以及地理范围ꎮ
基于上述二值图ꎬ运用 ＳＤＭｔｏｏｌｂｏｘ 工具箱计算模拟不同时期潜在适生区的几何中心位置变化ꎬ比较不同

时期高山栎组核心适生区总体变迁趋势ꎬ反映不同时期环境变化对其分布的影响[４４]ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 模型优化结果及准确性评价

　 　 ＭａｘＥｎｔ 模型在模拟物种的潜在分布时会导致模型的过度拟合ꎮ 研究调用 ＥＮＭｅｖａｌ 包基于物种分布点和

４９５６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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环境数据在 ＲＭ 和 ＦＣ 的不同组合下进行交叉验证调优ꎮ 由表 ３ 可以看出ꎬ当模型为默认参数ꎬ即 ＲＭ＝ １ꎬＦＣ
＝ＬＱＨＰＴ 时ꎬＤｅａｌｔ.ＡＩＣｃ＝ １３５.１６４ꎻ当 ＲＭ＝ ２.５ꎬＦＣ ＝ ＬＱＨＰＴ 时ꎬＤｅａｌｔ.ＡＩＣｃ ＝ ０ꎬ与默认参数相比ꎬＡｖｇ.ｄｉｆｆ.ＡＵＣ
下降了约 ２０.６％ꎬＭｅａｎ.ＯＲ１０下降了约 ３７.８％ꎮ 表明当 ＲＭ＝２.５ꎬＦＣ＝ＬＱＨＰＴ 时使得模型的复杂性和过拟合程

度降低ꎬ模型精度更高ꎮ 因此ꎬ研究选择 ＲＭ＝ ２.５ꎬＦＣ ＝ ＬＱＨＰＴ 做为模型的参数进行建模ꎮ 经参数优化后模

拟得到受试者工作特征曲线下面积 ＡＵＣ 平均值为 ０.９６０±０.０１５ꎬ表明模型预测结果可信度极高ꎮ

表 ３　 ＭａｘＥｎｔ 模型 ＥＮＭｅｖａｌ 优化评价指标

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｍｅｔｒｉｃｓ ｏｆ ＭａｘＥｎｔ ｍｏｄｅｌ ｇｅｎｅｒａｔｅｄ ｂｙ ＥＮＭｅｖａｌ

参数设置
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｓｅｔｔｉｎｇｓ

调控倍频(ＲＭ)
Ｒｅｇｕｌａｒｉｚａｔｉｏｎ

ｍｕｌｔｉｐｌｉｅｒ

特征组合(ＦＣ)
Ｆｅａｔｕｒｅ

ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ

最小信息
准则 ＡＩＣｃ
Ｄｅｌｔａ.ＡＩＣｃ

训练集 ＡＵＣ 与测试集
ＡＵＣ 平均差值
Ａｖｇ.ｄｉｆｆ.ＡＵＣ

１０％训练遗漏率
Ｍｅａｎ.ＯＲ１０

默认 Ｄｅｆａｕｌｔ １ ＬＱＨＰＴ １３５.１６４ ０.０３４ ０.３３１

优化 Ｏｐｔｉｍｉｚｅｄ ２.５ ＬＱＨＰＴ ０ ０.０２７ ０.２０６

　 　 ＲＭ:调控倍频 Ｒｅｇｕｌａｒｉｚａｔｉｏｎ ｍｕｌｔｉｐｌｉｅｒꎻＦＣ:特征组合 Ｆｅａｔｕｒｅ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎꎻＡＩＣｃ:Ａｋａｉｋｅ 信息量准则 Ｔｈｅ ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ ｃｏｒｒｅｃｔｅｄꎻ

ＡＵＣ:受试者工作特征曲线下面积 Ｔｈｅ ａｒｅａ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓｕｂｊｅｃｔ ｃｕｒｖｅꎻＯＲ１０:１０％训练遗漏率 １０％ｔｒａｉｎｉｎｇ ｏｍｉｓｓｉｏｎ ｒａｔｅꎻＬＱＨＰＴ:线性特征( Ｌｉｎｅａｒ

ｆｅａｔｕｒｅｓꎬＬ)＋二次型特征( Ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｆｅａｔｕｒｅｓꎬＱ) ＋片段化特征( Ｈｉｎｇｅ ｆｅａｔｕｒｅｓꎬＨ) ＋乘积型特征( Ｐｒｏｄｕｃｔ ｆｅａｔｕｒｅｓꎬＰ) ＋阈值性特征( Ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ

ｆｅａｔｕｒｅｓꎬＴ)ꎻＤｅｌｔａ.ＡＩＣｃ:最小信息准则 ＡＩＣｃ Ｔｈｅ ｍｉｎｉｍｕｍ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ ＡＩＣｃ ｖａｌｕｅꎻＡｖｇ. ｄｉｆｆ.ＡＵＣ:训练集 ＡＵＣ 与测试集 ＡＵＣ 平均差值

Ａｖｅｒａｇｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｒａｉｎｉｎｇ ａｎｄ ｔｅｓｔｉｎｇ ＡＵＣꎻＭｅａｎ.ＯＲ１０:１０％训练遗漏率平均值 Ｍｅａｎ ｖａｌｕｅ ｏｆ １０％ｔｒａｉｎｉｎｇ ｏｍｉｓｓｉｏｎ ｒａｔｅ

２.２　 影响高山栎组地理分布的主要气候因子

研究通过 ＭａｘＥｎｔ 模型输出结果并基于刀切法的正则化训练增益贡献率、置换贡献率以及单因子响应曲

线来揭示影响其生态地理分布的主导环境因子(表 ２、图 ２、图 ３)ꎮ 从表 ２ 和图 ２ 中的贡献率和置换贡献率可

以看出ꎬ气温季节性变动系数(ｂｉｏ４)、高程(ｄｅｍ)、年降水量(ｂｉｏ１２)、等温性(ｂｉｏ３)的贡献率分别为 ３１.１％、
１７.９％、１７.２％、１５.４％ꎬ累计贡献率高达 ８１.６％ꎬ置换贡献率分别为 ６２.４％、１０.４％、０.９％和 ４.８％ꎬ累计达到了

７８.５％ꎬ表明以上 ４ 个环境因子是影响高山栎组植物分布的主导环境因子ꎮ

图 ２　 主要环境因子的刀切法评价

Ｆｉｇ.２　 Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｊｏｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｂｙ Ｊａｃｋｋｎｉｆｅ ｍｅｔｈｏｄ

ｓｌｏｐｅ:坡度ꎻｄｅｍ:高程ꎻｂｉｏ９:最干季度平均温度ꎻｂｉｏ７:气温年较差ꎻｂｉｏ４:气温季节性变动系数ꎻｂｉｏ３:等温性ꎻｂｉｏ２:平均气温日较差ꎻｂｉｏ１８:最

暖季度降水量ꎻｂｉｏ１５:降水量季节性变化ꎻｂｉｏ１４:最干月份降水量ꎻｂｉｏ１２:年降水量ꎻａｓｐｅｃｔ:坡向ꎻａｌｌ:全部变量

基于上述 ４ 个主导环境因子分别进行单因子建模ꎬ单因子响应曲线表征预测物种的存在概率随每个环境

变量之间的变化关系ꎬ可以清晰揭示高山栎组植物的适生区存在概率与主导环境因子之间的相关变化趋势ꎮ
通常认为存在概率大于 ０.５ 可视作最有利于物种的生长范围[４５]ꎮ 从单因子响应曲线(图 ３)可知ꎬ当气温季节

性变动系数(ｂｉｏ４)小于 ３４０ 时ꎬ高山栎组植物存在概率几乎为 ０ꎬ其存在概率随 ｂｉｏ４ 的增加而提高ꎬ当气温季

节性变动系数为 ４５６ 时ꎬ高山栎组植物分布概率达到峰值ꎬ此时为其最适生存条件ꎬ之后随着 ｂｉｏ４ 的继续增

大ꎬ存在概率逐渐降低ꎬ当达到 １０６８ 时ꎬ其存在概率再次接近于 ０ꎮ 以存在概率大于 ０.５ 为最适生存范围ꎬ高
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山栎组植物气温季节性变动系数(ｂｉｏ４)的最适生存范围为 ４３５—６２５ꎮ 与气温季节性变动系数(ｂｉｏ４)类似ꎬ高
山栎组存在概率随高程(ｄｅｍ)、年降水量(ｂｉｏ１２)和等温性(ｂｉｏ３)的增加而提高ꎬ达到最适生存峰值后随高程

(ｄｅｍ)、年降水量(ｂｉｏ１２)和等温性(ｂｉｏ３)的增加而降低ꎬ最适峰值分别为 ３３６６ｍ、８０５ｍｍ、４８.４ꎮ 高山栎组植

物高程(ｄｅｍ)最适范围为 １７９２—３９７８ｍꎬ年降水量(ｂｉｏ１２)最适范围为 ６７０—１０５０ｍｍꎬ等温性(ｂｉｏ３)最适范围

为 ４１.５—５０.３ꎮ

图 ３　 潜在适生区与单因子响应变量的关系

Ｆｉｇ.３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｓｕｉｔａｂｌｅ ａｒｅａｓ ａｎｄ ｓｉｎｇｌｅ ｆａｃｔｏｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

图 ４　 当前气候条件下高山栎组在我国的潜在适生区

　 Ｆｉｇ.４　 Ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｓｕｉｔａｂｌｅ ａｒｅａ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ

ｉｎ Ｃｈｉｎａ ｕｎｄｅｒ ｃｕｒｒｅｎｔ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

２.３　 当代气候下高山栎组的潜在适生区

由图 ４ 可知ꎬ高山栎组植物主要分布区范围为

２５°６′３２″—３３°２′１０″Ｎꎬ９９°３２′４５″—１０２°３９′４″Ｅꎮ 集中分

布于我国西南地区及藏东南地区ꎮ
总适生区:高山栎组总适生区主要分布于我国的云

南省中部、北部ꎬ四川中部、西部ꎬ西藏东南部ꎬ贵州西部

少部分地区ꎬ甘肃南部少部分地区以及青海南部极少部

分地区ꎬ适宜生境总面积 ６２.３７×１０４ｋｍ２ꎮ
高适生区:高山栎组植物最适宜生境主要分布于我

国云南省昭通东南部、丽江市、大理东北部少部分地区、
迪庆东部、曲靖西北部、楚雄北部少部分地区ꎬ贵州省毕

节市西部ꎬ四川省甘孜东南部、凉山、攀枝花、阿坝南部ꎬ
西藏昌都、林芝、山南少部分地区ꎮ 高适生区面积 １０.４７
×１０４ｋｍ２ꎬ占总适生区面积的 １６.７９％ꎮ

中适生区:高山栎组中适生区多位于高适生区周

围ꎬ主要分布在我国云南省中部的昆明市、楚雄州、昭通

市中部、曲靖市中部、大理州、怒江北部、保山东部、红河州北部ꎻ贵州省毕节市中部ꎻ四川省凉山州东北部少部

分地区、雅安北部和西南部少部分地区ꎻ西藏山南东南部分地区、林芝中部及东南部ꎮ 中适生区面积 ２０.９４×
１０４ｋｍ２ꎬ占总适生区面积的 ３３.５８％ꎮ

低适生区:低适生区主要分布在我国云南省玉溪市、普洱市北部和中部、临沧东北部、保山中部、怒江南

６９５６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

部、文山西北部、昭通东北部ꎻ贵州毕节西部、六盘水、兴义市西部和安顺西部少部分地区ꎻ四川乐山西南部、雅
安西部、绵阳西北部、阿坝中北部、甘孜中部ꎻ西藏昌都东部少部分地区、林芝中部东南部和山南东南部少部分

地区ꎮ 低适生区总面积 ３０.９６×１０４ｋｍ２ꎬ占总适生区面积的 ４９.６４％ꎮ
２.４　 过去及未来高山栎组潜在适生区模拟

研究共选取 ６ 个时期来预测高山栎组的潜在分布ꎮ 从表 ４ 和图 ５ 可以看出ꎬ从末次间冰期到当代ꎬ高山

栎组总适生区从 ６８.９０×１０４ｋｍ２(ＬＩＧ)扩大到 ７３.０８×１０４ｋｍ２(ＬＧＭ)ꎬ再缩小到 ６８.３１×１０４ｋｍ２(ＭＨ)ꎬ潜在总适

生区面积在末次盛冰期达到最大ꎬ呈现先增加后减小单峰趋势ꎮ 且其高适生区和低适生区呈现相同的变化趋

势ꎮ 中适生区则呈现逐渐降低的趋势ꎮ

表 ４　 不同时期高山栎组适生区面积 / ( ×１０４ｋｍ２)

Ｔａｂｌｅ ４　 Ａｒｅａｓ ｏｆ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｚｏｎｅ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

时期
Ｐｅｒｉｏｄ

末次间
冰期 ＬＩＧ

Ｌａｓｔ
ｉｎｔｅｒｇｌａｃｉａｌ

末次盛
冰期 ＬＧＭ
Ｌａｓｔ ｇｌａｃｉａｌ
ｍａｘｉｍｕｍ

全新世
中期 ＭＨ

Ｍｉｄ ｈｏｌｏｃｅｎｅ

当代
Ｃｕｒｒｅｎｔ

２０５０ｓ ２０７０ｓ

ＲＣＰ２.６ ＲＣＰ４.５ ＲＣＰ８.５ ＲＣＰ２.６ ＲＣＰ４.５ ＲＣＰ８.５

低适生区
Ｌｏｗ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｚｏｎｅ ２９.５８ ３２.８６ ２９.３０ ３０.９６ ３３.３５ ３１.４９ ２９.３４ ３４.１０ ３１.７６ ３１.３７

中适生区
Ｍｅｄｉｕｍ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｚｏｎｅ ２６.０４ ２４.８７ ２４.２６ ２０.９４ ２２.５６ ２３.８７ ２５.７１ ２６.０４ ２５.４０ ２６.４７

高适生区
Ｈｉｇｈ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｚｏｎｅ １３.２８ １５.３５ １４.７５ １０.４７ １３.９２ １４.０９ １５.９３ １３.４３ １３.１３ １５.６４

总适生区
Ｔｏｔａｌ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｚｏｎｅ ６８.９０ ７３.０８ ６８.３１ ６２.３７ ６９.８３ ６９.４５ ７０.９８ ７３.５７ ７０.２９ ７３.４８

　 　 ＬＩＧ:末次间冰期 Ｌａｓｔ ｉｎｔｅｒｇｌａｃｉａｌꎻＬＧＭ:末次盛冰期 Ｌａｓｔ Ｇｌａｃｉａｌ ＭａｘｉｍｕｍꎻＭＨ:全新世中期 Ｍｉｄ ＨｏｌｏｃｅｎｅꎻＲＣＰ:典型浓度路径 Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

ｐａｔｈｗａｙｓꎻＲＣＰ２.６:温室气体低浓度排放情景 Ｌｏｗ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ ｇａｓ ｅｍｉｓｓｉｏｎ ｓｃｅｎａｒｉｏꎻＲＣＰ４.５:温室气体中浓度排放情景 Ｍｅｄｉｕｍ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ ｇａｓ

ｅｍｉｓｓｉｏｎ ｓｃｅｎａｒｉｏꎻＲＣＰ８.５:温室气体高浓度排放情景 Ｈｉｇｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ ｇａｓ ｅｍｉｓｓｉｏｎ ｓｃｅｎａｒｉｏ

从表 ４ 及图 ５ 可以看出ꎬ从当代到未来ꎬ则呈现面积逐步增大的趋势ꎮ ２０５０ 年三种情景下ꎬ总适生区面

积都在 ６９×１０４ｋｍ２以上ꎮ 其中 ２０５０ｓＲＣＰ２.６ 情景下ꎬ总适生区面积 ６９.８３×１０４ｋｍ２ꎬ高适生区面积 １３.９２×１０４

ｋｍ２ꎬ相较于当代分别增加 ７.４６×１０４ｋｍ２、３.４５×１０４ｋｍ２ꎻ２０５０ｓＲＣＰ４.５ 情景下ꎬ总适生区面积为 ６９.４５×１０４ｋｍ２ꎬ
高适生区面积 １４.０９×１０４ｋｍ２ꎬ相较于当代分别增加 ７.０８×１０４ｋｍ２、３.６２×１０４ｋｍ２ꎻ２０５０ｓＲＣＰ８.５ 情景下ꎬ总适生

区面积 ７０.９８×１０４ｋｍ２ꎬ高适生区 １５.９３×１０４ｋｍ２ꎬ相较于当代分别增加 ８.６１×１０４ｋｍ２、５.４６×１０４ｋｍ２ꎮ ２０７０ 年三

种不同的气候情景下ꎬ总适生区面积都在 ７０×１０４ｋｍ２以上ꎮ 其中 ２０７０ｓＲＣＰ２.６ 情景下ꎬ总适生区面积 ７３.５７×
１０４ｋｍ２ꎬ高适生区面积 １３.４３×１０４ｋｍ２ꎬ相较于当代分别增加 １１.２×１０４ｋｍ２、２.９６×１０４ｋｍ２ꎮ ２０７０ｓＲＣＰ４.５ 情景

下ꎬ总适生区面积为 ７０.２９×１０４ｋｍ２ꎬ高适生区面积 １３.１３×１０４ｋｍ２ꎬ相较于当代分别增加 ７.９２×１０４ｋｍ２和 ２.６６×
１０４ｋｍ２ꎮ ２０７０ｓＲＣＰ８.５ 情景下ꎬ总适生区面积为 ７３.４８×１０４ｋｍ２ꎬ高适生区面积 １５.６４×１０４ｋｍ２ꎮ 总体来看未来

两个时期不同情景相较于当代均有增加趋势ꎬ但各个时期内可看出高浓度排放路径相较于低浓度排放路径潜

在适生区面积有降低趋势ꎮ
由图 ５ 可以看出ꎬ高山栎组最适分布区在不同时期有不同程度的差异ꎬ但主要分布在滇东北药山ꎬ滇西北

白马雪山、浪都山、梅里雪山ꎬ云南、四川、西藏三省交界处的横断山脉ꎬ西藏东南部念青唐古拉山脉、唐古拉山

脉以及巴彦喀拉山脉等山峡部分地区ꎮ 另外ꎬ其潜在分布区在过去三个时期比较集中ꎬ而在当代可能由于气

候变化以及人类干扰等影响使得潜在地理分布区则呈现破碎化斑块状态ꎬ在未来两个时期其适生区斑块破碎

化态势有所缓和ꎮ
２.５　 高山栎组潜在适生区空间格局变化

从表 ５ 和图 ６ 可以看出ꎬ与当代相比ꎬ从末次间冰期到全新世中期ꎬ高山栎组适生区面积空间格局呈现先

增加后减小的趋势ꎮ 末次间冰期新增面积为 １４.３０×１０４ｋｍ２ꎬ丧失面积 ７.７７×１０４ｋｍ２ꎬ其适生区增加率和丧失

率分别为 ２２.９３％和 １２.４５％ꎬ此时期面积新增地区主要集中在云南中部元江、红河、普洱ꎬ西藏林芝东南部等
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图 ５　 不同时期高山栎组潜在适生区预测

Ｆｉｇ.５　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｓｕｉｔａｂｌｅ ａｒｅａｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

ＬＩＧ:末次间冰期 Ｌａｓｔ ｉｎｔｅｒｇｌａｃｉａｌꎻＬＧＭ:末次盛冰期 Ｌａｓｔ Ｇｌａｃｉａｌ ＭａｘｉｍｕｍꎻＭＨ:全新世中期 Ｍｉｄ ＨｏｌｏｃｅｎｅꎻＲＣＰ:典型浓度路径 Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙｓꎻＲＣＰ２.６:温室气体低浓度排放情景 Ｌｏｗ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ ｇａｓ ｅｍｉｓｓｉｏｎ ｓｃｅｎａｒｉｏꎻＲＣＰ４.５:温室气体中浓度排放情

景 Ｍｅｄｉｕｍ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ ｇａｓ ｅｍｉｓｓｉｏｎ ｓｃｅｎａｒｉｏꎻＲＣＰ８.５:温室气体高浓度排放情景 Ｈｉｇｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ ｇａｓ ｅｍｉｓｓｉｏｎ ｓｃｅｎａｒｉｏ

地区ꎬ其丧失区主要集中在甘肃南部成县ꎬ陕西秦岭部分地区ꎬ西藏西南部等地区ꎮ 末次盛冰期新增面积最

大ꎬ为 １８.５４×１０４ｋｍ２ꎬ新增率为 ２９.７３％ꎬ但丧失面积也最大ꎬ为 ７.７９×１０４ｋｍ２ꎬ丧失率为 １２.４９％ꎬ总体变化率也

最大ꎬ为 １７.２４％ꎮ 表明在末次盛冰期寒冷的气候条件下ꎬ高山栎组适生区面积发生大的变迁ꎮ 模型预测新增

的面积主要集中在云南、广西、贵州三省交界大娄山地区以及甘肃南部祁连山ꎬ此地区独特地势可能成为高山

栎组适宜生长的避难所ꎬ而丧失区主要集中在云南中部海拔为 １０００—１５００ｍ 地区以及秦岭地区ꎮ 全新世中

期面积增加率和丧失率最小ꎬ保留区面积相对较大ꎬ为 ５５.０４×１０４ｋｍ２ꎮ 主要丧失区在甘肃南部祁连山地区ꎮ
与当代相比ꎬ未来 ６ 种不同的气候情景下ꎬ２０７０ｓＲＣＰ２.６ 和 ２０７０ｓＲＣＰ８.５ 两种情景下新增面积最大ꎬ分别

为 １６.０６×１０４ｋｍ２、１６.７６×１０４ｋｍ２ꎬ新增率分别达到 ２５.７５％和 ２６.８７％ꎬ新增区域主要集中在云南、广西以及贵

州交界处ꎬ甘肃南部和藏东南地区ꎮ 丧失面积最小ꎬ仅为 ４.８２×１０４ｋｍ２和 ５.６２×１０４ｋｍ２ꎬ丧失率为 ７.７３％和

９.０１％ꎮ 其总体变化率也最大ꎬ分别达到 １８.０２％和 １７.８７％ꎮ ２０５０ｓＲＣＰ２.６ 和 ２０５０ｓＲＣＰ８.５ 这两个情景下新增

区面积分别 １３.６３×１０４ｋｍ２和 １４.１２×１０４ｋｍ２ꎬ新增率分别为 ２１.８５％和 ２２.６４％ꎬ丧失区面积分别为 ６.１３×１０４ｋｍ２

和 ５.４７×１０４ｋｍ２ꎬ丧失率分别为 ９.８３％和 ８.３３％ꎮ ２０５０ｓＲＣＰ４.５ 和 ２０７０ｓＲＣＰ４.５ 两种情景下丧失面积最大ꎬ分
别为 ６.６７×１０４ｋｍ２和 ６.９４×１０４ｋｍ２ꎬ丧失率分别达到 １０.６９％和 １１.１３％ꎬ丧失区域主要集中在贵州省黔东南地
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区ꎬ陕西南部秦岭部分地区ꎬ云南省保山、德宏等地以及甘肃西南部分地区ꎮ 其总适生区面积变化率最小ꎬ分
别为 １１.４２％和 １２.３３％ꎬ表明这两个时期气候变化较小ꎬ对于高山栎组适生区影响不大ꎮ

表 ５　 不同气候情景下高山栎组适生区空间变化

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｕｉｔａｂｌｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ｓｃｅｎａｒｉｏｓ

时期
Ｐｅｒｉｏｄ

面积 Ａｒｅａ / (×１０４ｋｍ２) 变化率 Ｃｈａｒｇｅ ｒａｔｅ / ％

增加
Ｉｎｃｒｅａｓｅ

保留
Ｒｅｓｅｒｖｅｄ

丧失
Ｌｏｓｔ

变化
Ｃｈａｎｇｅ

增加
Ｉｎｃｒｅａｓｅ

保留
Ｒｅｓｅｒｖｅｄ

丧失
Ｌｏｓｔ

变化
Ｃｈａｎｇｅ

ＬＩＧ １４.３０ ５４.６１ ７.７７ ６.５３ ２２.９３ ８６.７８ １２.４５ １０.４７

ＬＧＭ １８.５４ ５４.５７ ７.７９ １０.７５ ２９.７３ ８７.４９ １２.４９ １７.２４

ＭＨ １３.２７ ５５.０４ ７.２９ ５.７９ ２１.２８ ８８.２５ １１.６９ ９.２８

２０５０ｓＲＣＰ２.６ １３.６３ ５６.２０ ６.１３ ７.５０ ２１.８５ ９０.１１ ９.８３ １２.０３

２０５０ｓＲＣＰ４.５ １３.７９ ５５.６６ ６.６７ ７.１２ ２２.１１ ８９.２４ １０.６９ １１.４２

２０５０ｓＲＣＰ８.５ １４.１２ ５６.８６ ５.４７ ８.６５ ２２.６４ ９１.１７ ８.７７ １３.８７

２０７０ｓＲＣＰ２.６ １６.０６ ５７.５１ ４.８２ １１.２４ ２５.７５ ９２.２１ ７.７３ １８.０２

２０７０ｓＲＣＰ４.５ １４.９０ ５５.３９ ６.９４ ７.９６ ２３.８９ ８８.８１ １１.１３ １２.３３

２０７０ｓＲＣＰ８.５ １６.７６ ５６.７１ ５.６２ １１.１４ ２６.８７ ９０.９３ ９.０１ １７.８７

图 ６　 不同气候情景下高山栎组适生区空间格局变化

Ｆｉｇ.６　 Ｓｕｉｔａｂｌｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ｓｃｅｎａｒｉｏｓ

总体来看ꎬ未来气候情景下ꎬ高山栎组潜在分布适生区集中性增强ꎬ破碎化程度降低ꎬ其分布丧失区主要
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集中在秦岭地区ꎬ云南西部德宏以及西藏西南部分地区ꎬ增加区主要向云南、贵州、广西三省交界处以及甘肃

南部祁连山脉部分地区扩张ꎬ表明这些地区可能是其在未来格局变化的敏感区ꎬ应予以重视ꎮ
２.６　 适宜生境质心的转移

研究将高山栎组潜在适生分布区以几何中心点来定义ꎬ以此方式来模拟在不同时期气候情景下质心迁移

变化[４３]ꎮ 从表 ６ 和图 ７ 可以看出ꎬ末次间冰期(ＬＩＧ)相较于当代质心位置偏南ꎬ迁移距离 ４.９４５ｋｍꎻ末次盛冰

期(ＬＧＭ)质心位于当代的东北部ꎬ相对于当代迁移 ６.９３６ｋｍꎬ且相对于其他时期与末次间冰期相距最远ꎬ这也

间接表明从末次间冰期到末次盛冰期气候变化明显ꎮ 全新世中期质心位于当代的东南部ꎬ与未来气候情景下

质心位置相近ꎬ表明未来由 ＣＯ２增加引起的气候变暖与全新世增温结果相似[４６]ꎬ迁移距离为 ３.６２９ｋｍꎮ 从末

次间冰期到当代ꎬ总体呈现出先向东北迁移ꎬ然后向西南ꎬ最后向西北迁移的趋势ꎬ且当代海拔相较于过去三

个时期最高ꎬ为 ３９５５ｍꎮ ２０５０ 年相较于当代质心向东南迁移ꎬ而 ２０７０ 年则在 ２０５０ 年的基础上继续向东南迁

移ꎬ２０７０ｓＲＣＰ８.５ 情景下质心相较于当代最远ꎬ为 ５.９０８ｋｍꎮ ２０５０ｓＲＣＰ２.６ 情景下海拔较当代升高ꎬ２０５０ 年其

他气候情景与 ２０７０ 年三种气候情景海拔相较于当代有不同程度的降低ꎮ

表 ６　 不同时期高山栎组经纬度及海拔变化趋势

Ｔａｂｌｅ ６　 Ａｌｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ ｔｒｅｎｄｓ ｏｆ ｌｏｎｇｉｔｕｄｅꎬｌａｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

项目
Ｉｎｄｅｘ

末次间
冰期 ＬＩＧ

末次盛
冰期 ＬＧＭ

全新世
中期 ＭＨ

当代
Ｃｕｒｒｅｎｔ

２０５０ｓ
ＲＣＰ２.６

２０５０ｓ
ＲＣＰ４.５

２０５０ｓ
ＲＣＰ８.５

２０７０ｓ
ＲＣＰ２.６

２０７０ｓ
ＲＣＰ４.５

２０７０ｓ
ＲＣＰ８.５

经度 Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ / (°) １００.６８ １０１.２６ １００.９０ １００.５７ １００.９２ １００.８６ １００.８８ １００.８９ １００.９３ １０１.０８

纬度 Ｌａｔｉｔｕｄｅ / (°) ２３.９４ ２８.５５ ２８.２０ ２８.３７ ２８.２３ ２８.１５ ２８.２６ ２８.０９ ２８.２０ ２８.０８

高程 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ / ｍ ３７１７ ３４９５ ３４２６ ３９５５ ４１３１ ２３６６ ３２６１ ３１７８ ３０７３ ３１５７

图 ７　 不同时期气候情景下高山栎组适生区质心迁移位置 / ｋｍ

Ｆｉｇ.７　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｅｎｔｒｏｉｄ ｓｈｉｆｔ ｏｆ ｓｕｉｔａｂｌｅ ａｒｅａｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｌｉｍａｔｅ ｓｃｅｎａｒｉｏｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

图中质心点旁的数字表示该点位置相对于当前质心点的距离

３　 讨论

３.１　 影响高山栎组分布的主导环境因子

ＭａｘＥｎｔ 模型已经成为生态学、保护生物学以及进化生态学研究的一个重要工具[４７]ꎮ 研究根据 ＭａｘＥｎｔ
模型预测高山栎组植物潜在分布格局ꎮ 通过刀切法训练增益、贡献率、单因子响应曲线揭示出影响高山栎组

植物最主要的环境因子是气温季节性变动系数(ｂｉｏ４)、高程(ｄｅｍ)、年降水量(ｂｉｏ１２)和等温性(ｂｉｏ３)ꎮ 其中

气温季节性变动系数(ｂｉｏ４)对高山栎组植物影响最大ꎮ 由此可见ꎬ温度是影响高山栎组植物分布最重要的环

境因子ꎬ其次为高程(ｄｅｍ)和降水量ꎮ
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植物在区域尺度上的地理分布主要受气候的制约ꎬ其中水热条件起主导作用ꎮ Ｌｉａｏ 等在对中国西南横断

山地区高山栎组 ７ 种植物的潜在分布及驱动因素研究中表明温度季节性是影响高山栎组植物最重要的影响

因子[１９]ꎬ与研究结果完全吻合ꎮ Ｙａｎｇ 等在对喜马拉雅东部和横断山地区常绿硬叶栎的潜在分布进行研究

时ꎬ表明温度是影响其大规模分布的主要因素ꎬ降水是其次因素[４８]ꎮ 由此可见温度相关变量对高山栎组的影

响大于水分相关变量的影响ꎮ 青藏高原和横断山区独特的地理和气候条件ꎬ受东亚和西南季风的影响导致湿

度较大ꎬ使得高山低温的环境比干旱更有利的控制着高山植物[４９]ꎮ 植物必须在一定的温度范围内才能进行

光合作用和呼吸作用ꎬ并且每种植物正常生长都需要一个最适宜温度阈值[５０]ꎮ 过低的温度可能会导致植物

遭受冰冻和霜冻伤害ꎬ从而严重抑制它们的生长ꎬ例如通过膜损伤和光合作用减少[５１]ꎮ 高山栎组植物是青藏

高原横断山脉的典型类群[５２]ꎬ其分布对于环境具有广泛的适应性ꎬ形态学的研究也表明高山栎组植物叶片具

有很多与防寒保水有密切关系的生态特征ꎬ如叶片厚的角质层、被毛、具复表皮、木质化的表皮细胞壁和角质

层以及较低的气孔密度等ꎬ这些生理生态特征共同提高了它们对于干冷气候的适应性ꎬ以使其适应高山环

境[５３]ꎮ 其次为高程(ｄｅｍ)ꎬ高程主要通过间接影响温度及降水影响物种分布格局[４５]ꎮ 通过单因子响应曲线

可知适宜高山栎组植物生长的高程范围为 １７９２—３９７８ｍꎬ这与周浙昆等关于高山栎组演化的研究结果

类似[２５]ꎮ
３.２　 高山栎组植物潜在适生区空间分布格局变化及质心分析

了解气候变化背景下物种潜在分布格局的变化ꎬ对于衡量气候变化对物种的影响和制定保护策略以维持

生态平衡至关重要[５４]ꎮ 不同物种的分布受气候变化的影响不同ꎮ 研究运用 ＭａｘＥｎｔ 模型和 ＡｒｃＧＩＳ 软件对高

山栎组植物不同时期的潜在地理分布进行模拟ꎮ 揭示出高山栎组植物分布范围在 ２５°６′３２″—３３°２′１０″Ｎꎬ９９°
３２′４５″—１０２°３９′４″Ｅ 之间ꎬ这与 Ｌｉｕ 基于模型与实地调查的结果基本一致[５５]ꎬ表明研究基于优化的 ＭａｘＥｎｔ 模
型对高山栎组植物模拟精度高、效果好ꎮ 气候是决定物种生存分布的最重要的因素ꎬ植物的分布特征是对气

候最直接的反应[５６]ꎮ 研究从地理适生区分布图中可以看出ꎬ高山栎组植物主要分布在沿山脉走向的山峡中ꎬ
这与 Ｌｉａｏ 等的研究结果相吻合[１９]ꎮ 从末次间冰期到当代ꎬ其分布适生区面积呈现减小的趋势ꎬ末次盛冰期面

积达到最大ꎬ高山栎组分布区在此时期发生了一定的扩张ꎬ这与叶利奇等对于横断山珙桐[５７]的研究相符ꎮ 推

测这可能是因为喜马拉雅山脉的抬升阻挡了暖湿的印度洋气流ꎬ从而使得横断山地区变得寒冷而干燥ꎬ由于

高山栎组植物特殊的生物学及生理生态适应机制ꎬ即使面对高寒的气候环境ꎬ对其影响也比较小[５８]ꎬ且此前

的研究也发现ꎬ高山栎组植物具有相似的耐寒耐旱能力[４８]ꎮ 此外ꎬ在末次间冰期、末次盛冰期和全新世中期ꎬ
高山栎组潜在适生区集中性强ꎬ而在当代ꎬ其潜在适生区斑块破碎化严重ꎬ这与张明珠[３４] 在对长序榆的研究

结果相似ꎬ推测这可能是由于当代能源消耗量增加、ＣＯ２排放量增大、砍伐、开荒等人类活动加剧的生态破碎

化有关[５９]ꎮ 在未来 ６ 个时期ꎬ高山栎组植物潜在适生区相较于当代在不同的气候情景下均有不同程度增加ꎬ
可能高山栎组植物可以较好的适应未来气候条件ꎮ 但在未来的分布格局中ꎬ２０５０ｓ 和 ２０７０ｓ 低浓度排放情景

丧失率较小ꎬ而高浓度排放情景丧失率较大ꎬ推测可能是由于未来气候条件下ꎬ高浓度排放情景由于气温和降

水变化剧烈且不规律ꎬ极端事件多ꎬ从而对高山栎组植物影响较大ꎬ导致生境破碎化加剧[６０—６１]ꎮ 因此ꎬ我们的

结果也表明ꎬ在未来全球气候变暖的大背景下ꎬ高山栎组植物将面临生存风险ꎮ
质心分析结果表明从末次间冰期到当代ꎬ其质心表现为东北—西南—西北的迁移趋势ꎮ 相较于当代ꎬ未

来质心向东南迁移ꎮ 海拔整体表现为先升高再降低的趋势ꎬ且在当代最高ꎮ 相关研究表明未来气候情景下ꎬ
随着全球气候变暖ꎬ绝大多数动植物有着向高纬度及高海拔的趋势发展[６２]ꎮ 研究预测的潜在分布区质心则

有着相反的趋势ꎬ即向低纬度和低海拔迁移的趋势ꎮ 其西北方向分布区生境适应性在温暖气候将降低ꎬ分布

西北界明显受到环境的限制[６３]ꎮ 历史上高山栎组植物随地势抬升逐步适应高山环境ꎬ未来气候变化中也可

能向低海拔迁移扩散ꎮ 同时ꎬ物种潜在地理分布并非仅局限于气候和地形因素ꎬ气候复杂性并不仅仅涉及到

温度和降水ꎬ同时还影响到光照辐射强度ꎬ土壤 Ｃ 循环ꎬ臭氧层变化等ꎻ同时竞争、繁殖等生物因素、人类活动

以及其他非生物因素物理障碍也会对植物生长产生影响[６４]ꎮ 因此ꎬ在未来的研究中可以综合植物本身的生
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理生化作用、生物之间的相互作用、生态系统变化以及人为因素等做出精准预测ꎬ以提高模型的精确度ꎮ

４　 结论

研究基于 ＥＮＭｅｖａｌ 包优化的 ＭａｘＥｎｔ 模型预测了高山栎组植物在过去 ３ 个时期ꎬ当代以及未来 ６ 种不同

的气候情景下潜在适生区以及分布格局ꎮ
(１) 高山栎组植物在当前气候条件下潜在适生区面积 ６２.３７×１０４ｋｍ２ꎬ占中国国土面积的 ６.５％ꎬ主要分布

在我国的横断山脉及西藏东南部沿山脉走向的念青唐古拉山脉、唐古拉山脉以及巴彦喀拉山脉等山峡地区ꎮ
(２) 气温季节性变动系数(ｂｉｏ４)、高程(ｄｅｍ)、年降水量(ｂｉｏ１２)和等温性(ｂｉｏ３)是影响高山栎组植物分

布的主导因子ꎬ高山栎组植物最适生存概率出现在气温季节性变动系数( ｂｉｏ４)为 ４３５—６２５、高程( ｄｅｍ)
１７９２—３９７８ｍ、年降水量(ｂｉｏ１２)６７０—１０５０ｍｍ、等温性(ｂｉｏ３)４１.５—５０.３ꎮ 且气温季节性变动系数(ｂｉｏ４)是影

响高山栎组植物最重要的环境因子ꎮ
(３) 历史时期高山栎组潜在适生区分布较为集中ꎬ当代破碎化严重ꎬ未来三个时期不同代表性排放浓度

路径下其适生区均有不同程度的扩张ꎬ尤其在 ＲＣＰ２.６ 排放情景下扩增面积最大ꎮ 但是高浓度排放路径

ＲＣＰ８.５ 情景短期内虽有利于高山栎组植物扩增ꎬ但是长远来看并不利于其生长发育ꎮ 从质心变化来看ꎬ随着

未来气候变化ꎬ高山栎组植物的质心由高纬度向东南部等低纬度扩散ꎬ从高海拔向低海拔迁移ꎮ
(４) 未来气候情景下ꎬ虽有利于高山栎组植物生长发育ꎮ 但是人类活动也不断加剧ꎬ代表性 ＣＯ２浓度排

放也受到国家碳中和调控政策的影响ꎬ因此其在未来如何发展变化也将呈现一定的不确定性ꎮ 当前气候条件

下ꎬ高山栎组分布区零星分散ꎬ破碎化程度高ꎬ人类干扰程度大ꎮ 因此ꎬ就其长远发展ꎬ应减少人为干扰ꎮ 对于

原生性群落ꎬ要针对不同情况加以保护ꎬ并通过植被抚育以增加其分布范围ꎬ充分地发挥其生态效益与经济

效益ꎮ
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