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摘要:Metacommunity理论框架为理解生物群落的时空格局及其构建机制提供了一个强有力的方法。然而，少有研究揭示土壤

动物 metacommunity的格局及其构建机制，小尺度空间的研究更是少见。于 2015年分别在凉水和丰林小兴安岭典型阔叶红松

林长期动态监测样地内，通过空间直观定位调查监测的方法获得地表甲虫群落，揭示小尺度空间( 300 m) 地表甲虫
metacommunity的格局，并进一步分析地形、土壤因子与这种 metacommunity格局的相关性。结果表明:镶嵌型(nestedness)和随

机型( random)是小尺度空间地表甲虫 metacommunity的常见格局。地表甲虫的 metacommunity 格局具有类群依赖性，步行虫科

和葬甲科多形成镶嵌型格局，而隐翅虫科则仅形成随机型格局。地表甲虫 metacommunity格局具有季节波动性，在相对温暖的

季节易形成显著的镶嵌型格局，而在相对寒冷的季节多为随机型格局。凉水和丰林地表甲虫的 metacommunity格局没有明显差

异。地形和土壤因子对地表甲虫 metacommunity格局有重要的影响，该影响过程相对复杂，依类群和时间而异。本实验表明镶

嵌型和随机型是小尺度空间小兴安岭典型阔叶红松林地表甲虫的常见格局，地形、土壤因子对这些格局的形成有重要的影响。

关键词: metacommunity格局;地表甲虫;metacommunity结构参数分析(EMS);典型阔叶红松林;丰林国家级自然保护区;凉水国

家级自然保护区
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Abstract: A metacommunity is defined as a set of local communities that are linked by the dispersal of multiple potentially
interacting species． Metacommunity theory framework provides a powerful method for the understanding of spatio-temporal
patterns and explaining the underlying processes of a community structuring． Metacommunity framework has been used in
various organism communities ( including plant，bat，arbuscular mycorrhizal fungi，bird，and invertebrate communities) ．
However，few studies have been used to recognize the metacommunity patterns and their underlying processes for soil animal
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communities at multiple scales，especially at small scales． In 2015，an experiment was conducted in two permanent dynamic
monitoring plots in two typical mixed broad-leaved Korean pine (Pinus koraiensis) forests in the Liangshui ( LS) and
Fenglin (FL) National Nature Ｒeserves． Each plot consisted of a 9-hm2 area with 300 m × 300 m and was equally divided

into 225 squares by 20 m． Based on a spatially explicitly investigating method，ground beetles were collected by pitfall traps
in July，August，and October in the LS plot and in August and October in the FL plot． The topographic variables，that is

elevation，slope convexity，slope steepness and slope aspect，were measured for each square both in LS and FL plots． The
soil variables，including bulk density，soil organic carbon content，total nitrogen，available phosphorus，total phosphorus，

pH，available potassium，hydrolyzable nitrogen and soil moisture，were measured for each square in LS plot． The
metacommunity patterns of ground beetles were determined by elements of metacommunity structure (EMS) ． We evaluated
if the Clementsian pattern is common for ground beetle metacommunities at such small scales． Then we explained the

association between the site scores along the first axis of the reciprocal averaging and geographic and /or soil variables by
Spearman rank correlation． Ｒesults of the EMS showed that nestedness and random patterns were common for ground beetle

metacommunities at small scales，such as in the two studied typical mixed broad-leaved Korean pine forests． The
Clementsian pattern was not detected for any ground beetle metacommunity． Moreover，metacommunity patterns of ground

beetles were group-dependent． Metacommunity patterns were nestedness for Carabid and Silphidae beetles， while
metacommunity patterns were random for Staphylinidae beetles． At the same time，metacommunity patterns of ground beetles

were seasonal dynamic． The nestedness patterns were formed in warm seasons ( i． e． July and August)，and the random
patterns were formed in a relatively cool season (October) ． Metacommunity patterns between the LS and FL plots were not

significantly different． The site scores along the first axis of the reciprocal averaging were correlated with topographic and /or
soil variables for Carabid，Silphidae，and total beetle communities． Important factors included mean elevation，aspect，

slope，total nitrogen，pH，and soil organic matter content． These variables were suggested influences on ground beetle
metacommunity patterns． However，the influences were relatively complicated and were group-dependent and season-

dependent． This study suggests that nestedness and random patterns are common for ground beetle metacommunities at small
scales in the typical mixed broad-leaved Korean pine forests in the Xiao Xing'an Mountains． Additionally，topographic and
soil variables may be important factors for formatting these metacommunity patterns．

Key Words: metacommunity pattern; ground beetle; elements of metacommunity structure (EMS); typical mixed broad-

leaved Korean pine forest; Fenglin National Nature Ｒeserve; Liangshui National Nature Ｒeserve

阐明生物多样性格局及其调控机制是目前群落生态学的重点内容之一，这种格局与过程具有尺度依赖

性
［1］，即在不同的时空尺度条件下其格局与过程不同。区域尺度的过程，如扩散和景观连接度，通常在较大
的时空尺度调控到达局地群落的物种;在局地尺度，种群可能通过环境过滤(如觅食和巢穴微生境)和生物间

交互作用来选择物种
［2］。同时，随机定殖和灭绝事件也能够调控群落多样性［3］，尤其是在精细尺度［4］具有更

大的作用。以上过程可能会同时作用于特定时空尺度的群落，且在不同的时空尺度上识别和解释这种格局与
过程一直是生态学研究的难点。近年来，metacommunity 理论框架被认为是识别多尺度格局及其调控机制的
一个强有力途径

［5］。一个 metacommunity被定义为在不同地点的一系列生态群落，每一个生态群落由特定地
点的物种集群组成，且这些生态群落潜在的(但不是必须的)通过扩散而联系

［5］。虽然 metacommunity 的概念
和框架已经被应用于很多有机体群落，诸如鸟类

［2］、鱼类［6］、蝙蝠［7］等，但是调控 metacommunity 格局的潜在
机制仍不清楚。
在 metacommunity 概念和框架的发展过程中，生态学家开发了许多新奇的方法来识别和解释

metacommunity格局及其调控机制［5-8］。其中 metacommunity结构参数是目前最有效的一种途径，该方法通过
相互平均法(也称为对应分析)对物种矩阵进行排序，相互平均法被认为是识别物种变异对环境梯度响应的
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最有效间接排序方法
［9-10］。然后，基于一致性、物种周转和边界聚集这 3 个指标［11］，metacommunity 结构参数

对几种格局进行评估，并从中选择一个最适模型或最优格局。这几种 metacommunity 格局包括棋盘型格局，

镶嵌型格局，Clementsian格局，Gleasonian格局，均匀空间型格局和随机型格局［11］。棋盘型格局的产生是由
于物种对之间的相互排斥分布，这些相互排斥的物种对独立于其他的物种对

［11-12］。当物种贫乏的群落是物
种丰富的群落的子集时便形成镶嵌型格局

［11，13］。Clementsian 格局表明环境梯度导致明显的群落，这些群落
以组群的形式彼此替换

［11，14］。Gleasonian格局表明环境梯度导致物种周转，但是物种范围沿着环境梯度的组
织是随机的

［11，15］。均匀空间型格局表明环境梯度导致不明显的群落，但现实物种范围的组织比随机期望值
更均匀

［11，16］。随机型格局表明物种沿着地点没有梯度或其他类型的格局［11，17］。其中，每个最适模型都受到
特定机制的调控

［7，18］。所以，通过识别一个 metacommunity的最理想格局，便可以量化物种是如何对环境梯度
进行响应的，这有助于我们深入揭示多尺度条件下生物多样性的调控机制。

尽管地下生态系统的生物多样性高于大部分陆地生态系统的生物多样性
［19］，然而，地下生物群落(尤其

是土壤动物群落)多样性格局与过程的进展非常缓慢。地表甲虫是土壤生态系统重要的组成部分，其类群丰
富、数量较多、活动能力较强且分布广泛，是研究地下生态系统群落格局与过程的良好实验对象。在区域尺度
(2×106—2×105 m)［20］，Clementsian格局被认为是甲虫 metacommunity的常见格局［21］，并强调区域气候和历史
限制(通过扩散限制或随机定殖)

［21-22］
的调控作用。在景观尺度(2×105—104 m)［20］，Tonkin 等［23］也发现地表

甲虫 metacommunity的组成为 Clementsian格局，并强调环境过滤和微弱空间过程的重要调控作用(如较弱的
扩散限制)

［23］。然而目前已发表的研究只能说明较大空间尺度的格局与过程，我们仍不清楚这种大尺度的
metacommunity格局是否适用于小尺度，对于小尺度空间地表甲虫 metacommunity 的格局及其调控机制所知
甚少。

本研究分别在凉水和丰林国家级自然保护区内，基于两个森林长期动态监测样地(9 hm2)，通过空间直

观定位的方法获得阔叶红松林地表甲虫群落，基于 metacommunity 结构参数方法筛选地表甲虫的最适
metacommunity格局，来检验 Clementsian 格局是否为小尺度空间地表甲虫 metacommunity 的最适格局，分析获
得的 metacommunity格局与地形、土壤因子的相关性。通过本文的研究，揭示小兴安岭阔叶红松林小尺度空
间地表甲虫 metacommunity格局，阐明地形、土壤因子对这些格局的影响，本研究将为多尺度条件下地表甲虫
metacommunity格局与过程研究提供基础数据和支撑。

1 研究地区与研究方法

1．1 研究地区
阔叶红松(Pinus koraiensis)林是我国东北东部山区的地带性顶级植被，按照群落特征和物种组成可分为

南部亚区(以南部红松林为代表)、中部亚区(以典型红松林为代表)和北部亚区(以北部红松林为代表)［24］。

分布区内阔叶红松林与水热条件的相关性具有明显的区域性特征，凉水自然保护区位于中部亚区典型分布

区，丰林自然保护区邻近中部亚区和北部亚区的交界位置，后者的阔叶红松林对水热条件变化可能更敏感。
因此我们推测，凉水和丰林典型阔叶红松林内地表甲虫 metacommunity 最适格局及其与地形、土壤因子的相
关性可能会体现出区域性差异。因此，本研究将凉水( 47° 7'—47° 14' N，128° 48'—128° 55' E) 和丰林
(47°54'—48°19' N，129°06'—129°30' E)国家级自然保护区作为研究区。凉水自然保护区地处小兴安岭南坡
达里带岭支脉东坡，海拔 280—707 m，为典型的低山丘陵地貌，土壤为地带性暗棕壤。具明显的温带大陆性
季风气候，冬季严寒干燥而夏季温热多雨，年均温－0．3℃左右，年均降水量 676 mm，且多集中在 7—8 月份。
地带性植被是以红松为主的针阔混交林，主要乔木树种有青楷槭( Acer tegmentosum)、水曲柳(Fraxinus
mandshurica)、色木槭(A． mono)、紫椴(Tilia amurensis)、裂叶榆(Ulmus laciniata)、臭冷杉(Abies nephrolepis)、

红皮云杉(Picea koraiensis)、鱼鳞云杉(P． jezoensis)等［25］。丰林自然保护区位于小兴安岭山脉中段，海拔
285—688 m，属低山丘陵地貌，土壤为山地棕色森林土。气候属大陆性季风气候，年均温－0．5℃，年均降水量
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641 mm，主要集中在 6—9月份。地带性植被为以红松为优势的针阔混交林，主要乔木树种有红松、红皮云
杉、鱼鳞云杉、冷杉(Abies nephrolepis)、落叶松(Larix gmelinii)、白桦(Betula platyphylla)、枫桦(Betula costata)、
山杨 ( Populus davidiana )、紫椴 ( Tilia amurensis )、黄檗 ( Phellodendron amurense )、水曲柳 ( Fraxinus
mandshurica)等［26］。
1．2 样地设置与调查方法
1．2．1 样地设置
凉水和丰林阔叶红松林动态监测样地是中国森林多样性监测网络(http: / /www．cfbiodiv．org)的重要组成

部分，凉水实验样地设置于 2005年建立的阔叶红松林 9 hm2(300 m×300 m)动态监测样地内［25］。丰林实验
样地设置于 2009年建立的阔叶红松林 30 hm2(500 m×600 m)动态监测样地内，为了在相同的空间幅度内开
展调查，考虑到丰林动态监测样地西北部的坡向与凉水样地相似，因此本实验在丰林 30 hm2

样地西北角为起

点的 9 hm2
样地内开展调查。本实验分别将这两个样地划分成 225个 20 m×20 m的单元格，共计 225 个网格

交叉点。
1．2．2 地表甲虫的获取
研究区 7、8月降雨集中且温度适宜，地表甲虫丰富度较高，而 10月气温降低，地表甲虫丰富度明显减少，

因此 7、8月和 10 月地表甲虫的 metacommunity 最适格局可能表现不同。因此，于 2015 年 7 月(7 月 4 日—7
月 11日)、8月(8月 25日—9月 1日)和 10月(10月 2日—10月 9日)在凉水开展调查，2015年 8月和 10月
于相同的时间段在丰林开展调查。使用陷阱法捕获地表甲虫，在每个网格交叉点 20 cm圆半径内布置一个陷
阱，凉水和丰林分别计 675(225个 /次×3次)和 450(225个 /次×2次)个陷阱。当该范围内条件不允许布置陷
阱时，选择在该网格交叉点 50 cm圆半径内布置陷阱。使用内径约 7 cm的土钻挖一个土坑，将高 14 cm、内径
7 cm诱捕杯置于土坑内，保持杯口与地面齐平。内置约占诱捕杯容积 2 /3 的饱和 NaCl 溶液，在杯口上部距
离地面约 5—10 cm处支起 1个一次性餐盘作为防护，将陷阱置于野外 7 天 7 夜后取回。室内手拣出所有的
地表甲虫并将其置于 95%医用酒精内，依据参考文献［27-30］将地表甲虫鉴定到种，成虫与幼虫分别计数。由于
幼虫难以鉴定，所以本文仅将成虫用于后续处理分析。每次获得的 metacommunity 群落中，步行虫科
(Carabidae)、隐翅虫科(Staphylinidae)和葬甲科(Silphidae)成虫均在数量上占明显优势(个体数量总和均占
每次调查的 90%以上)，鉴于个体数量较少的 metacommunity群落(＜10只)的 metacommunity结构参数分析效
果较差、且容易产生偏倚结果［18］，所以仅分析步行虫科、隐翅虫科和葬甲科成虫的 metacommunity 格局。本文
在两个水平上阐述 metacommunity格局及其与环境因子的相关性，即全部甲虫和各科甲虫群落，全部甲虫即
每次捕获的步行虫科、隐翅虫科和葬甲科成虫的数量总和，各科甲虫分别包括步行虫科、隐翅虫科和葬甲科的
丰富度。
1．2．3 地形因子和土壤因子的获取
地形因子包括每个 20 m×20 m单元格的海拔高度、坡向、坡度和凹凸度。坡向分为阴坡(337．5°—22．5°，

22．5°—67．5°)、半阴坡(67．5°—112．5°，292．5°—337．5°)、平地、半阳坡(112．5°—157．5°，247．5°—292．5°)和阳
坡(157．5°—247．5°)5个等级，坡度分为＜6°，6°—15°，16°—25°和＞25°共 4 个等级［25］。凉水样地平均值分别
为:海拔高度(463．25±18．19)m，坡度 15．91°±5．87°，凹凸度(0．01±0．30)m。丰林样地平均值分别为:海拔高度
(438．48±8．57) m，坡度 9．24° ±4．53°，凹凸度(－0．06±0．93) m。两个样地坡向的变异性较强，详见参考文
献
［25］。参照巴拿马 BCI (Barro Colorado Island) 50 hm2

样地采样方案，获得每个 20 m×20 m 单元格土壤样
品
［31］，凉水样地土壤因子平均值为:土壤容重((0．62±0．10) g /kg)、土壤有机质((75．75±30．76) g /kg)、土壤
全磷((0．82±0．14) g /kg)、土壤有效磷((8．83±6．73) mg /kg)、土壤全氮((8．40±1．56) g /kg)、土壤水解氮
((1103．60±157．67) g /kg)、土壤有效钾( (332． 61 ± 57． 43) mg /kg)、土壤 pH(5． 77 ± 0． 16)和土壤含水量
(91．49%±22．55%)，具体的采集方案和实验测量方法详见参考文献［32］。凉水样地具有地形和土壤因子数据，

丰林样地仅有地形因子数据。
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1．3 数据处理分析
1．3．1 Metacommunity结构参数分析

Leibold和 Mikkelson［11］提出 metacommunity结构参数可以阐明一个 metacommunity的格局，即检验其属于
镶嵌型，棋盘型，Clementsian，Gleasonian，均匀空间型和随机型格局［11］中的哪一种。计算过程中，首先将基
于“地点—物种”的丰富度矩阵转换为有无矩阵。然后，使用相互平均法对这些矩阵进行排序，相互平均法被
认为是识别群落变异对环境梯度响应的最有效的间接排序方法

［9，10］。基于这种排序方法，具有相似物种组成
的采样点在排序空间彼此邻接，同时，出现在相似采样点的物种沿着一个给定的排序轴彼此接近

［33］。
metacommunity结构参数基于 3 个指标来判断一个 metacommunity 的格局，即一致性，物种周转和边界聚
集
［11］。物种周转和边界聚集只有在合理的一致性范围内才最有意义，所以 metacommunity结构参数首先需要
计算一致性指标

［11］。

一致性能够反映沿着环境梯度的物种分布结构水平，一致性指的是镶嵌缺失的数量，即在一个相互平均

法排序之后的数据矩阵中物种分布或者地点组成的中断。在一个排序矩阵中，出现于每个行或者列极端的缺
失被定义为镶嵌缺失。该指标的计算决定于在一个排序轴中镶嵌缺失的数量，然后基于零分布的模拟矩阵来
获得镶嵌缺失的一致性模拟值(即期望值)，最后将一致性的实测值和期望值进行比较。如果一致性的实测
值明显的小于期望值，表明为正一致性。反之，如果一致性实测值明显的大于期望值，表明为负一致性。如果
一个地表甲虫 metacommunity为完全一致性，即 metacommunity 的一致性实测值为 0，这种情况被认为没有镶
嵌缺失。一个显著的负一致性表明该 metacommunity 为棋盘型格局。一个不显著的一致性表明该
metacommunity为随机型格局。一个正一致性表明该 metacommunity 为镶嵌型，均匀空间型，Gleasonian 或者
Clementsian格局［11］，具体属于哪一种格局，还需要基于物种周转和边界聚集这 2 个指标做进一步判断
(图 1)。

在获得正一致性实测值的情况下
［34］，开始计算物种周转指标。物种周转的计算为在一个排序轴中，两个

采样点之间一个物种替代另一个物种的次数。当物种周转实测值明显的小于期望值时，即为显著的负物种周
转，表明为镶嵌型格局。当物种周转实测值明显的大于期望值时，即为显著的正物种周转，表明为均匀空间
型，Gleasonian或者 Clementsian格局，具体属于哪一种格局，仍需要借助边界聚集指标来辅助判断(图 1)。
边界聚集代表聚集在一起的不同物种范围边界的程度。使用 Morista 扩散指标(Morista' s dispersion

index)和卡方检验(chi-square test) 相结合的方法，来检验边界聚集实测值和期望值之间的差异显著性。当
Morista扩散指标和 1差别不显著，即为随机型分布范围边界，表明为 Gleasonian 格局。如果 Morista 扩散指标
明显大于 1，即为聚集范围边界，表明为 Clementsian格局。如果 Morista扩散指标显著小于 1，即为高度扩散范
围边界，表明为均匀空间型格局

［11］。

尽管 Leibold 和 Mikkelson［11］最初提出的 metacommunity 结构参数方法能够识别一个 metacommnity 的格
局，但该方法的应用并不普遍，且研究者常常不能够识别一个现实 metacommunity 的最优格局［18］。产生该现
象的原因有三

［18］，其一，Leibold和 Mikkelson［11］最初提出的 6 种理想格局并没有描述一致性、物种周转和边
界聚集这三个指标的所有可能组合。其二，这些理想格局代表那些决定现实 metacommunity 格局属性的一个
多维连续统一体的一部分，并不能够代表全部。其三，metacommunity 格局分析过程中，往往忽视空间尺度问
题。以上原因导致我们不容易识别调控 metacommunity格局的环境梯度，并难以进一步挖掘在特定空间尺度
上的调控机制

［18］。为了解决这个问题，Presley 等［18］对 Leibold 和 Mikkelson［11］提出的 metacommunity 结构参
数方法进行补充和完善。基于组合的物种周转和边界聚集，Presley 等［18］首先提出了镶嵌型格局的 3 种非随
机格局，即镶嵌聚集物种丧失、镶嵌随机物种丧失和镶嵌高度扩散物种丧失(图 2);然后定义了与
Clementsian、Gleasonian、均匀空间、镶嵌分布的概念基础一致的六种 Quasi格局(图 2);最后 Presley 等强调对
metacommunity格局的探索和解释依赖于分析尺度，并证明了较小空间幅度的格局组合如何聚集并形成较大
空间幅度的 Clementsian格局;这些改进促使我们阐明 metacommunity 的最适格局及与格局相关的构建机制，
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图 1 基于 metacommunity结构参数的格局分析途径和理想格局的判断流程［11，18］

Fig．1 Diagrammatic representation of the hierarchical approach based on analysis of EMS and combinations of results that are consistent

with each idealized structures［11，18］

EMS: metacommunity结构参数，elements of metacommunity structure; +为显著的正的结果; －为显著的负的结果; NS: 不显著，non-significant

图 2 基于物种周转和边界聚集定义的 metacommunity 的 12 种

理想格局．

Fig． 2 Twelve coherent metacommunity structures defined by

species turnover and boundary clumping

+为显著的正的结果; －为显著的负的结果; NS 为不显著的边界

聚集; NS(＞)为不显著的物种周转，但是其物种替换大于随机模

拟的 metacommunity的平均物种替换; NS( ＜)为不显著的物种周

转，但是其物种替换小于随机模拟的 metacommunity 的平均物种

替换［18］

也有助于我们发现揭示以上科学问题的合适尺度
［18］。

因此，结合 Leibold 和 Mikkelson［11］和 Presley 等［18］的
metacommunity结构参数框架，本文将识别凉水和丰林
不同季节每个地表甲虫 metacommunity的最优格局。
本文在 Ｒ (3．2．2)软件平台中同时使用 vegan［35］和

metacom［36］程序包，首先使用‘decostand’函数(参数设
置为 method= " pa" )将基于“地点—物种”的丰富度矩
阵转换为有无矩阵，然后使用 metacom 程序包中的
‘Coherence’、‘Turnover’和‘BoundaryClump’函数进行
metacommunity结构参数分析，分别计算一致性，物种周
转和边界聚集。使用‘Coherence’和‘Turnover’计算一
致性和物种周转的过程中，选择“r0”模型(参数设置为
method=" r0" )构建随机矩阵［11］，该模型使用 vegan 程
序包基于 999 次模拟构建随机矩阵［35］，并使用随机
化
［37］
比较一致性和物种周转实测值和期望值差异显著

性。当群落个体数量较少( ＜10 只)和 /或捕获样点数
较少(＜10 个捕获点)时，metacommunity 结构参数阐明
的 metacommunity格局说服力相对较弱［18］。因此，本文
将个体数量 ＜ 10 只和 /或捕获点数量 ＜ 10 个的
metacommunity剔除，这包括凉水 10月葬甲科、丰林 8月葬甲科、丰林 10月隐翅虫科和葬甲科。
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1．3．2 Spearman秩相关分析
相互平均法排序轴的采样点得分代表了沿着物种分布的潜在环境梯度，因此相互平均法排序轴的采样点

得分与环境变量之间的相关性分析，有助于揭示潜在环境梯度在地表甲虫 metacommunity构建中的作用［2，38］。
本文关注最重要物种的组成梯度，所以着重基于相互平均法第一排序轴来评估每一个地表甲虫

metacomnunity格局。获得每个地表甲虫 metacommnity最优格局之后，使用 metacom程序包中的‘OrderMatrix’
函数导出并存储沿相互平均法第一排序轴获得的采样点得分，使用 Spearman 秩相关系数来评估采样点得分
和地形因子、土壤因子的相关性，进而来说明环境梯度对每一个地表甲虫 metacommunity 格局的潜在影响。
基于 pspearman程序包［39］中的‘spearman．test’函数计算 Spearman 秩相关。

2 结果

凉水 7、8、10月分别发现地表甲虫 41、29、16种和 2550、730、126 只，丰林 8、10 月分别发现地表甲虫 39、
14 种和 1146、36只。凉水 7月全部甲虫、步行虫科、葬甲科，凉水 8月全部甲虫，丰林 8月全部甲虫和葬甲科，
其一致性的实测值显著小于模拟值，表现为正一致性;这 6个 metacommunity的物种周转实测值均显著的小于
模拟值，表现为负的物种周转;且其Morista扩散指标的实测值均显著大于 1，表现为正的边界聚集，因此，这些
metacommunity的最优格局为镶嵌聚集物种丧失。8 月凉水葬甲科的最优 metacommunity 格局为镶嵌随机物
种丧失。其他 metacommunity的一致性和模拟值没有显著差异，均为随机型格局(表 1)。
凉水 7 月全部甲虫和隐翅虫科、凉水 8 月全部甲虫和葬甲科、凉水 10 月全部甲虫和步行虫科

metacommunity的相互平均法第一排序轴采样点得分都和地形因子、土壤因子显著相关。凉水 7 月步行虫科、
凉水 8月隐翅虫科 metacommunity的第一排序轴采样点得分分别与土壤水解氮和土壤有机质显著相关。凉水
10月隐翅虫科、丰林 8 月葬甲科 metacommunity 的第一排序轴采样点得分分别与坡度和坡向显著相关
(表 2)。

3 讨论

在科水平，五个 ( 42%) 地表甲虫的 metacommunity 为显著的正一致性和负物种周转，表明这些
metacommunity的物种共存受到潜在环境梯度的调控，以组群形式对潜在的环境梯度进行响应。正的边界聚
集进一步表明四个 metacommunity的最优格局为镶嵌聚集物种丧失，另一个 metacommunity(凉水 8月葬甲科)
的最优格局为镶嵌随机物种丧失。其中，科水平的镶嵌型格局仅发现于步行虫科和葬甲科，隐翅虫科无论在
丰林还是凉水都表现为随机型格局，这表明地表甲虫 metacommunity 格局具有类群依赖性，该发现建议在探
讨 metacommunity格局过程中需要考虑类群的差异和特征。另外，全部甲虫 metacommunity 在相对温暖的生
长季节(7、8月)为镶嵌聚型格局，而在相对寒冷的季节(10月)则为随机型格局。说明特定 metacommunity 的
格局具有季节波动性，这与科水平 metacommunity格局表现规律相同。相关研究表明甲虫在较大的区域和景
观尺度形成 Clementsian格局［21，23］，本实验发现在小的空间尺度(300 m)地表甲虫则形成镶嵌型格局。说明
地表甲虫的 metacommunity格局具有尺度依赖性，大尺度的 metacommunity 格局不能简单的套用于小尺度空
间。另外，高梅香等［40］发现在一个温带落叶阔叶林内，小尺度空间(50 m)土壤螨类 metacommunity 在两个年
份内均表现为 Clementsian 格局，进一步说明小尺度空间土壤动物 metacommunity 格局的类群差异性。因此，
在土壤动物 metacommunity格局与过程研究中，尺度梯度和类群差异是两个不容忽视的过程，建议在今后研
究中需着重考虑。
很多研究提出镶嵌型是自然群落的一种常见格局

［41-42］，该格局发现于蝙蝠
［34］、蚊［43］、丛枝状菌根［44］等，

但目前一个 meta分析表明镶嵌型格局并没有生态学家之前所想的那么常见［45］。土壤动物群落研究中镶嵌
型格局鲜少报道，但并不能说明镶嵌型格局在土壤动物群落中不普遍，这主要是研究缺乏所致，我们仍需要更

多的研究来发现和阐明这些格局。如果物种多样性贫乏地点的群落是物种多样性丰富地点群落的子集，便会
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—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

丰
林

FL
8
月

Au
g．
全
部
甲
虫

En
tir
e

22
43

＜0
．0
01

48
19

．7
8

16
5．
54

14
36
52

＜0
．0
01

12
49
20
2

28
72

．8
7

4．
88

＜0
．0
01
正

负
正

镶
嵌
聚
集
物
种
丧
失

步
行
虫
科

Ca
ra
bi
da
e

97
6

＜0
．0
01

17
04

．9
2

10
4．
59

26
54
8

＜0
．0
01

25
85
80

10
98

．0
9

4．
9

＜0
．0
01
正

负
正

镶
嵌
聚
集
物
种
丧
失

隐
翅
虫
科

St
ap
hy
lin

id
ae

27
0．
07

11
8．
56

51
．1
7

37
20

＜0
．0
01

83
70

．4
6

52
．0
2

6．
56

＜0
．0
01

NS
负

正
随
机
型
格
局

葬
甲
科

Si
lp
hi
da
e

13
＜0

．0
1

13
1．
18

39
．4

36
4

＜0
．0
01

10
62
0．
32

63
．3
3

2．
92

＜0
．0
01
正

负
正

镶
嵌
聚
集
物
种
丧
失

10
月

Oc
t．
全
部
甲
虫

En
tir
e

5
0．
41

2．
8

2．
66

40
3

＜0
．0
01

51
8．
98

10
．6
7

3．
94

＜0
．0
01

NS
负

正
随
机
型
格
局

步
行
虫
科

Ca
ra
bi
da
e

0
0．
75

0．
2

0．
63

25
1

＜0
．0
01

32
2．
75

7．
85

3．
58

＜0
．0
01

NS
负

正
随
机
型
格
局

隐
翅
虫
科

St
ap
hy
lin

id
ae

—
—

—
—

14
0．
16

12
．0
2

1．
42

0．
6

＜0
．0
01

—
—

—
—

葬
甲
科

Si
lp
hi
da
e

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

LS
和

FL
分
别
为
凉
水
和
丰
林
实
验
样
地
;
平
均
值
和
标
准
差
为
基
于
‘
r0
’ 零
模
型
矩
阵
的

99
9
次
交
互
作
用
的
计
算
结
果
;
Ab
s:
镶
嵌
缺
失
数
量
，
em

be
dd
ed

ab
se
nc
es
;
SD
:
标
准
差
，
sta

nd
ar
d
de
via

tio
n;

Ｒe
p:
物
种
周
转
数
量
，
sp
ec
ies

tu
rn
ov
er
;
M
:

M
or
ist
a 扩
散
指
数
，
M
or
ist
a'
sd

isp
er
sio

n
in
de
x;

NS
:
实
测
值
与
期
望
值
差
异
不
显
著
，
no
n-
sig

ni
fic
an
td

iff
er
en
ce

be
tw
ee
n
ob
se
rv
ed

an
d
sim

ul
ate

d
va
lu
es
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表
2
地
形
和

/ 或
土
壤
因
子
与
相
互
平
均
法
第
一
排
序
轴
采
样
点
得
分
的

sp
ea
rm

an
秩
相
关
分
析
结
果

Ta
bl
e
2

Sp
ea
rm

an
-r
an
k
co
rr
el
at
io
n
be
tw
ee
n
to
po
gr
ap
hi
c
an
d
/o
r
so
il
va
ri
ab
le
s
an
d
sit
e
sc
or
es

ex
tr
ac
te
d
fr
om

th
e
fir
st

ax
is
of

th
e
re
ci
pr
oc
al

av
er
ag
in
g
(
Ｒ
A
)
us
ed

to
or
di
na
te

sp
ec
ie
s
di
st
ri
bu

tio
n
in

th
e

EM
S
fr
am

ew
or
k

样
地

Pl
ot
月
份

M
on
th
集
群

As
se
m
bl
ag
e
参
数

Pa
ra
m
et
er

地
形
变
量

To
pg
ra
ph
ic

va
ria

bl
e

土
壤
变
量

So
il
va
ria

bl
e

海
拔

El
ev
at
or

/m

坡
度

Sl
op
e

/
(
°)

坡
向

As
pe
ct

凹
凸
度

Co
nv
ex
ity

/m

土
壤
容
重

Bu
lk

de
ns
ity

/(
g/
m

3
)

土
壤
有
机
质

Or
ga
ni
c
m
at
te
r

co
nt
en
t/

(
g/
kg
)

土
壤
全
磷

To
ta
lP

/
(
g/
kg
)

土
壤
有
效
磷

Av
ai
la
bl
e
P

/
(
m
g/
kg
)

土
壤
全
氮

To
ta
lN

/
(
g/
kg
)

土
壤
水
解
氮

H
yd
ro
ly
sa
bl
e

N
/
(
g/
kg
)

土
壤
有
效
钾

Av
ai
la
bl
e
K

/
(
m
g/
kg
)

土
壤

pH
So
il
pH

土
壤
含
水
量

M
as
s
m
oi
str
ue

/(
%
)

凉
水

LS
7
月
全
部
甲
虫

P
0．
12

＜0
．00

1＊
＊＊

0．
73

0．
56

0．
55

0．
91

0．
17

0．
24

＜0
．0
1＊
＊

＜0
．0
1＊
＊

0．
02

*
0．
08

＜0
．0
1＊
＊

Ju
l．

En
tir
e
rh
o

rh
o

－ 0
．1
1

－ 0
．2
6

0．
02

－ 0
．0
4

0．
01

0．
09

0．
08

0．
17

0．
21

0．
15

－ 0
．1
2

0．
22

步
行
虫
科

P
0．
78

0．
92

0．
08

0．
69

0．
99

0．
83

0．
62

0．
12

0．
22

0．
02

*
0．
17

0．
74

0．
55

Ca
ra
bi
da
e

rh
o

0．
02

－ 0
．0
1

－ 0
．1
3

－ 0
．0
3

0
－ 0

．0
2

－ 0
．0
4

－ 0
．1
2

－ 0
．0
9

－ 0
．1
7

－ 0
．1
1

0．
03

－ 0
．0
5

隐
翅
虫
科

P
0．
68

＜0
．0
1＊
＊

0．
69

0．
47

0．
02

*
0．
07

0．
13

0．
62

＜0
．0
1＊
＊

＜0
．0
01
＊
＊
＊

0．
11

0．
18

＜0
．0
01
＊
＊
＊

St
ap
hy
lin

id
ae

rh
o

－ 0
．0
5

0．
29

－ 0
．0
5

0．
09

0．
27

－ 0
．2
2

－ 0
．1
8

0．
06

－ 0
．3
7

－ 0
．4
4

－ 0
．1
9

0．
16

－ 0
．3
6

葬
甲
科

P
0．
6

0．
06

0．
24

0．
23

0．
94

0．
2

0．
44

0．
14

0．
58

0．
54

0．
92

0．
37

0．
24

Si
lp
hi
da
e

rh
o

－ 0
．0
4

－ 0
．1
3

－ 0
．0
8

0．
08

－ 0
．0
1

－ 0
．0
9

－ 0
．0
5

－ 0
．1

－ 0
．0
4

－ 0
．0
4

0．
01

－ 0
．0
6

0．
08

8
月
全
部
甲
虫

P
0．
01

*
＜0

．00
1＊
＊＊

0．
06

0．
89

0．
56

＜0
．0
1＊
＊

0．
01
＊
＊

0．
1

＜0
．0
1＊
＊

0．
04

*
0．
03

*
0．
06

0．
13

Au
g．

En
tir
e

rh
o

－ 0
．1
9

－ 0
．2
5

－ 0
．1
4

－ 0
．0
1

－ 0
．0
4

0．
22

0．
19

0．
12

0．
24

0．
15

0．
16

－ 0
．1
4

0．
11

步
行
虫
科

P
0．
21

0．
97

0．
84

0．
31

0．
66

0．
87

0．
28

0．
86

0．
22

0．
68

0．
92

0．
12

0．
97

Ca
ra
bi
da
e

rh
o

－ 0
．1
1

0
0．
02

0．
09

－ 0
．0
4

0．
01

0．
09

0．
02

0．
11

0．
04

－ 0
．0
1

－ 0
．1
3

0

隐
翅
虫
科

P
0．
4

0．
03

*
0．
48

0．
35

0．
8

＜0
．0
1＊
＊

0．
28

0．
81

0．
41

0．
33

0．
39

0．
21

0．
96

St
ap
hy
lin

id
ae

rh
o

－ 0
．1
4

－ 0
．3
4

－ 0
．1
1

－ 0
．1
5

－ 0
．0
4

0．
44

0．
17

0．
04

0．
13

0．
16

0．
14

－ 0
．2

0．
01

葬
甲
科

P
0．
19

0．
09

＜0
．0
1＊
＊

0．
55

0．
3

0．
23

0．
3

0．
71

0．
04

*
0．
51

0．
72

＜0
．0
1＊
＊

0．
19

Si
lp
hi
da
e

rh
o

0．
11

0．
15

0．
22

0．
05

0．
09

－ 0
．1

－ 0
．0
9

0．
03

－ 0
．1
8

－ 0
．0
6

－ 0
．0
3

0．
27

－ 0
．1
2

10
月
全
部
甲
虫

P
0．
04

*
0．
02

*
0．
2

0．
37

0．
7

＜0
．0
1＊
＊

＜0
．0
01
＊
＊
＊

0．
12

＜0
．0
1＊
＊

＜0
．0
1＊
＊

0．
07

0．
23

0．
32

Oc
t．

En
tir
e

rh
o

0．
3

0．
36

0．
2

0．
14

－ 0
．0
6

－ 0
．4
4

－ 0
．5
3

－ 0
．2
4

－ 0
．4
7

－ 0
．3
9

－ 0
．2
8

0．
18

－ 0
．1
5

步
行
虫
科

P
0．
28

0．
38

0．
81

0．
04

*
0．
12

0．
43

0．
97

0．
67

0．
1

0．
15

0．
43

0．
44

0．
02

*

Ca
ra
bi
da
e

rh
o

－ 0
．3
1

0．
25

－ 0
．0
7

0．
56

0．
44

－ 0
．2
3

－ 0
．0
1

－ 0
．1
2

－ 0
．4
6

－ 0
．4
1

－ 0
．2
3

0．
23

－ 0
．6
2

隐
翅
虫
科

P
0．
38

0．
03

*
0．
52

0．
67

0．
19

0．
56

0．
48

1
0．
09

0．
06

0．
11

0．
69

0．
05

*
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续
表

样
地

Pl
ot
月
份

M
on
th
集
群

As
se
m
bl
ag
e
参
数

Pa
ra
m
et
er

地
形
变
量

To
pg
ra
ph
ic

va
ria

bl
e

土
壤
变
量

So
il
va
ria

bl
e

海
拔

El
ev
at
or

/m

坡
度

Sl
op
e

/
(
°)

坡
向

As
pe
ct

凹
凸
度

Co
nv
ex
ity

/m

土
壤
容
重

Bu
lk

de
ns
ity

/(
g/
m

3
)

土
壤
有
机
质

Or
ga
ni
c
m
at
te
r

co
nt
en
t/

(
g/
kg
)

土
壤
全
磷

To
ta
lP

/
(
g/
kg
)

土
壤
有
效
磷

Av
ai
la
bl
e
P

/
(
m
g/
kg
)

土
壤
全
氮

To
ta
lN

/
(
g/
kg
)

土
壤
水
解
氮

H
yd
ro
ly
sa
bl
e

N
/
(
g/
kg
)

土
壤
有
效
钾

Av
ai
la
bl
e
K

/
(
m
g/
kg
)

土
壤

pH
So
il
pH

土
壤
含
水
量

M
as
s
m
oi
str
ue

/(
%
)

St
ap
hy
lin

id
ae

rh
o

－ 0
．1
6

0．
37

0．
12

－ 0
．0
8

0．
23

－ 0
．1

－ 0
．1
3

0
－ 0

．3
－ 0

．3
3

－ 0
．2
8

0．
07

－ 0
．3
4

葬
甲
科

P
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

Si
lp
hi
da
e

rh
o

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—

丰
林

FL
8
月
全
部
甲
虫

P
0．
63

0．
28

0．
06

0．
89

—
—

—
—

—
—

—
—

—

Au
g．

En
tir
e

rh
o

0．
03

0．
08

0．
13

0．
01

—
—

—
—

—
—

—
—

—

步
行
虫
科

P
0．
71

0．
15

0．
13

0．
56

—
—

—
—

—
—

—
—

—

Ca
ra
bi
da
e

rh
o

－ 0
．0
3

0．
11

－ 0
．1
2

0．
04

—
—

—
—

—
—

—
—

—

隐
翅
虫
科

P
0．
09

0．
33

0．
27

0．
21

—
—

—
—

—
—

—
—

—

St
ap
hy
lin

id
ae

rh
o

－ 0
．1
6

－ 0
．0
9

0．
1

－ 0
．1
2

—
—

—
—

—
—

—
—

—

葬
甲
科

P
0．
18

0．
12

0．
03

*
0．
59

—
—

—
—

—
—

—
—

—

Si
lp
hi
da
e

rh
o

0．
11

0．
13

0．
17

－ 0
．0
4

—
—

—
—

—
—

—
—

—

10
月
全
部
甲
虫

P
0．
53

0．
73

0．
48

0．
34

—
—

—
—

—
—

—
—

—

Oc
t．

En
tir
e

rh
o

0．
12

－ 0
．0
7

－ 0
．1
3

－ 0
．1
8

—
—

—
—

—
—

—
—

—

步
行
虫
科

P
0．
59

0．
18

0．
83

0．
16

—
—

—
—

—
—

—
—

—

Ca
ra
bi
da
e

rh
o

0．
11

0．
27

0．
05

0．
28

—
—

—
—

—
—

—
—

—

隐
翅
虫
科

P
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

St
ap
hy
lin

id
ae

rh
o

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—

葬
甲
科

P
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

Si
lp
hi
da
e

rh
o

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—
—

—

LS
和

FL
分
别
为
凉
水
和
丰
林
实
验
样
地
;
rh
o:
斯
皮
尔
曼
等
级
相
关
系
数
，
Sp
ea
rm

an
's

ra
nk

co
rre

la
tio
n;

*
P＜

0．
05
，
＊
＊

P＜
0．
01
，
＊
＊
＊

P＜
0．
00
1
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形成镶嵌型格局
［13，41］，对于一个镶嵌型格局来说，从物种丰富的地点到物种贫乏的地点物种多样性逐渐丧

失，因此本研究中表现为镶嵌型格局的 metacommunity内许多地点具有相似的地表甲虫物种组成［18，46］。镶嵌
型格局并不典型的由相互竞争产生

［47］，可能由群落大小
［44］、环境过滤［44］或物种之间生态学差异［48］引起。群

落大小指的是不同大小的群落具有差异性环境条件，较大的群落能够维持更丰富的物种
［49］，本研究是基于空

间直观规则采样法进行的调查，因此可以排除群落大小对这种镶嵌型格局的影响。如果不同物种对于各个地
点环境条件的容忍度不同，敏感的物种可能会沿着一个环境梯度消失(如农业管理强度

［44］、景观类型变化［2］

或池塘水因子梯度变化
［50］)，此时环境过滤便会导致镶嵌型格局的产生

［44］。
科水平地表甲虫 metacommunity格局受到地形和 /或土壤潜在梯度的影响，且影响不同地表甲虫的地形

和 /或土壤因子各异，凉水步行虫科受到凹凸度、土壤水解氮、土壤含水量的影响，凉水葬甲科受到坡向、土壤
全氮、pH值的影响，丰林葬甲科受到坡向的影响。相较于科水平甲虫，全部甲虫的 metacommunity格局受到更
多的土壤和地形因子的影响，凉水全部甲虫受到坡度、海拔和土壤有机质、全磷、全氮、水解氮、有效钾、土壤含
水量的影响。步行虫具有明显的生境喜好［51］，其体型大小［52］、物种多样性和丰富度［53］、物种周转格局均受
到海拔高度的影响，样地捕获的一种葬甲虫(Nicrophorus investigator)喜好活动于较开阔的温暖微生境［54］。地
形因子一般是环境变量(包括温度、太阳辐射和湿度［55］)的综合反映，同时也会影响森林土壤有机碳、含水
量、全氮、pH等基本属性［56］。因此，海拔、坡度和坡向可能通过影响地表微生境(如地表温度、初级生产力)和
土壤因子(如土壤湿度、有机质、pH等［52］)进而影响地表甲虫 metacommunity格局。虽然凉水 7月葬甲科和丰
林 8月步行虫科表现为镶嵌型格局，但并未发现与地形或土壤因子的显著相关性，这说明地形和土壤的环境
过滤作用复杂，葬甲科和步行虫科可能同时受到其他未测量环境因子或过程的影响。
科水平七个(58%)地表甲虫 metacommunity 表现为随机型格局，全部甲虫 metacommunity 在 10 月同为随

机型格局。这种随机型格局表明地表甲虫物种对相同环境梯度没有响应［11］，即地表甲虫 metacommunity 没有
梯度或格局

［11］。然而，这并不能确定的说明这些甲虫物种的出现完全是随机过程，如果这些甲虫物种和不同
的环境梯度相关，那么我们将难以发现沿着单个共同环境梯度的一致性

［18］。凉水 8 月步行虫科、丰林 10 月
步行虫科的随机型 metacommunity格局不受地形或土壤因子的影响;隐翅虫科虽然受到部分地形和 /或土壤
因子的影响，其 metacommunity格局仍为随机型。可见，地表甲虫 metacommunity 格局的调控机制非常复杂，
除了本文考察的地形和土壤因子外，物种之间相互作用关系(如捕食、竞争、促进)、扩散限制、来自区域物种
库的迁移等确定性和非确定性过程都可能调控地表甲虫的 metacommunity 格局，基于同位素的同营养级和多
营养级关系的研究和基于功能性状的构建机制的探讨

［57］，是接下来需要深入研究的方向，有助于深入揭示多

尺度空间地表甲虫 metacommunity格局及其构建机制。

4 结论

本研究表明在小兴安岭典型阔叶红松林内，小尺度空间(300 m)地表甲虫的 metacommunity 表现为镶嵌
型和随机型两种格局，在较大空间尺度形成的 Clementsian 格局并不是小尺度地表甲虫的常见格局。地表甲
虫 metacommunity格局在凉水和丰林没有明显的差异性，但具有类群依赖性和季节波动性。海拔、坡向、坡度
和土壤有机质、全氮、全磷、pH值和含水量等对这些格局有重要的影响，丰林地表甲虫受到地形因子的影响较
弱，即地形和土壤对地表甲虫 metacommunity格局的影响有具体生境差异性。
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