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摘 要 集合群落( metacommunity) 指的是一系列由多个潜在的相互作用的物种通过扩散
联系起来的局域群落。集合群落研究的基本问题是同一系统中多物种共存的机理、多样性
的成因与维持机制。为了解决这些经典问题，Leibold 提出了集合群落理论的 4 个经典范
式，即斑块动态理论、物种分配理论、中性理论和集群效应理论。集合群落理论可以应用于
土壤动物群落构建研究领域，解决多空间尺度土壤动物空间分布模式与驱动机制等问题。
本文采用文献计量学方法梳理了集合群落自 1992 年提出到目前为止，集合群落理论、结
构、驱动力以及基于功能性状的集合群落机制研究等四大核心方向与研究热点。同时，本
文结合目前国内外土壤动物集合群落理论研究现状，提出进一步深入开展多尺度土壤动物
多样性时空格局动态研究，旨在为土壤生物多样性管理提供对策措施。
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21 世纪以来，生物多样性形成和维持机制即群

落构建一直是生态学研究的核心内容。在不同的空

间尺度下，探求多样性的维持机制需要应用不同的

生态学原理。目前，大量的群落理论集中于单一的

研究尺度，并且假设局域群落是封闭式的、单一的群

落( Leibold et al．，2004) ; 而集合群落则将局域过程

和区域过程两种尺度完美地结合在一起。集合群落
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在区域研究尺度上提出，将这些群落嵌入在一个由

扩 散 作 用 联 系 的 群 落 网 络，称 为 一 个 集 群

( assemblage) ，其中局域动态过程 ( 即生物相互作

用，斑块大小) 和区域动态过程( 即扩散、物种形成)

是影响群落集聚( aggregation) 和维持的关键。集合

群落概念的出现，为不同空间尺度上的群落组成和

动态过程更好的理解做出了巨大的推动。集合群落

理论是生态学不同空间尺度之间联系的一个重要的

方法，它的主要贡献是理清局域和区域在群落物种

丰富度的作用。我国目前的生态学论文和著作中涉

及到集合群落概念的还较少，但该概念正逐渐发展

成为生态领域研究的热点内容( 周淑荣等，2002; 刘

静，2013; Xu et al．，2015; 周天舒等，2017) 。
土壤动物多样性的维持、保护及其生态服务功

能是目前土壤生态学科领域最重要的研究热点与科

学前沿之一( Wall et al．，2012) 。探讨如何维持和保

护土壤动物多样性，成为最近 10 年土壤动物多样性

研究最重要的任务之一( Kardol et al．，2009; Ayuke
et al．，2011) 。土壤动物群落的组成和结构将决定

当前生态系统不同于原来自然生态环境的物种间及

物种与环境因子之间的关系，认识这些新的关系是

我们了解土壤动物多样性维持与保护的钥匙。深入

探索土壤动物多样性及群落构建机制是世界各国土

壤动物生态学者接下来解决土壤动物多样性维持和

保护这 一 科 学 问 题 必 需 的 工 作 ( Brennan et al．，
2006; Pi skiewicz et al．，2008; Ibez，2013) 。本文阐

述了集合群落理论的基本内容和研究方法，介绍了

在土壤动物群落构建及驱动过程中的一些应用，旨

在为国内该领域的研究提供参考资料。

1 集合群落内涵与经典理论范式

集合群落最早由 Gilpin 等( 1991) 定义为一个

集合种群的群落( a community of metapopulations) ，

它是指占据离散的生境场所，通过物种的迁移而连

结在一起的群落集合。后来 Hubbell( 2001) 对集合

群落的定义进行了补充，描述为通过扩散作用连接

在一起的局域群落。直到 2004 年 Leibold 等( 2004)

最终将集合群落定义为多个潜在相互作用的物种，

通过相互之间的扩散而连接在一起的一组局域群

落，同时提出集合群落理论 4 个经典范式。目前，研

究集合群落的多数学者都采用 Leibold 等( 2004) 提

出的概念，强调一组局域群落之间存在相互作用并

通过扩散作用而联系( 周天舒等，2017) 。

集合群落为群落构建提供了良好的思路和方

法，解释了人们观察的物种时空分布格局，生物多样

性的分布和维持机制。在物种维持机制中空间因子

和环境因子都已被证明是生物群落空间特征的重要

驱动因子。但是，空间和环境因子的相对作用的大

小，以及不同空间尺度环境因子作用的大小，都会因

所研究的生物类群、地区、或者干扰形式不同而有差

异。针对以往研究群落物种共存机制的多样化结

果，为了统一解释在群落物种共存机制中区域尺度

还是局域尺度的重要性理论，Leibold 等( 2004) 提出

了解释集合群落结构理论上的 4 个生态范式，它们

都在一 定 程 度 上 解 释 了 群 落 的 空 间 分 布 及 动 态

规律。
1. 1 物种筛选理论

物种筛选理论( species-sorting theory) 假设环境

由斑块构成，且斑块间环境存在着明显的异质性。
这一理论侧重于由物种对异质性环境的反应导致的

确定性过程，即生态位差异。在这里，物种将在一个

非生物 和 生 物 环 境 均 有 利 的 生 境 发 生 ( Tilman，

1982; Chase et al．，2002) 。理论上研究物种筛选理

论应该建立在随环境梯度变化的群落上，并考虑局

域非生物作用对种群动态和物种相互作用的影响。
物种筛选强调物种具有普遍分布的特征，但栖息地

环境特征是调节物种组成与分布的主要因素( 任丽

娟等，2013) 。
1. 2 斑块动态理论

斑块动态理论 ( patch-dynamics perspective ) 假

设有多个相同的斑块，同时受随机过程和确定性的

物种灭绝、种间相互作用的影响，并通过扩散来反作

用这些斑块。这种理论证明了随机过程，同时这种

情形多发生在斑块尺度。在 Levins( 1969) 原始集合

种群模型中，斑块被认为是相似的，物种以一定的速

率在斑块上入侵和灭绝。斑块动态理论认为斑块中

物种的群落结构不受环境因子的影响，而是否受斑

块间地理距离的影响还无定论( 任丽娟等，2013) 。
1. 3 群体效应理论

群体效应理论( mass effects perspective) 在支持

环境异质性对物种群落分布有选择作用的同时，更

强调物种的迁入和迁出对局域群落动态的影响( 任

丽娟等，2013) 。该理论将斑块动态理论和物种筛

选理论结合起来，并假设物种对环境条件、扩散和灭

绝速率有不同的反应 ( Mouquet et al．，2003; Ama-
rasekare et al．，2004) 。该理论认为扩散影响当地的
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动态，同时物种的共存和相对丰度将取决于迁入、迁
出和灭绝的速率，以及每个物种不同生境的源库关

系。物种因在斑块与斑块之间群落组成上不对称而

发生交流，影响着物种的迁入和迁出。这种“源-库”
间交流的动态影响着局域群落结构和空间分布特

征。群体效应理论认为群落的动态变化受环境和空

间距离的共同作用。
1. 4 中性理论

中性理论( neutral perspective) 假设物种在物种

间的相互作用以及潜在的空间环境中是中性的。这

意味着，在任何给定的局部环境中发生的个体和物

种的数量来自纯粹的随机过程( 迁入和迁出) 。Hu-
bell( 2001) 和 Chave( 2004) 都认为中性理论可以充

分反映群落的真实性，中性理论强调了一个最简单

的假设，即群落只由随机过程决定的假设。中性理

论认为群落组成动态变化受地理距离远近的驱动，

而不受环境条件的影响。

2 过去 26 年来国际“集合群落”研究主要进展

近年来，随着理论研究的不断深入，集合群落逐

渐形成了一些核心领域和研究热点。为准确、客观

地表达近年来集合群落研究取得的成就，在写作过

程中采用文献计量学等定量研究方法。利用陈超美

博士开发的 CiteSpace 软件，通过 Web of Science 核

心数据库，以“集合群落( metacommunity) ”为核心关

键词进行检索，检索到从集合群落理论提出至今

( 1992 年 1 月—2017 年 9 月) 本研究领域共发表国

际英文文献 1226 篇( 图 1) ，绘制关键词共现关系

图，揭示从集合群落理论提出至今的该领域的研究

热点。同时为明确不同时段引领科学发展前沿内

容，同样利用 CiteSpace，选取了 1992 年 1 月—2017
年 9 月 Top 200 高被引论文进行分析，探讨高被引

论文不同时段 Top 20 关键词变化，剖析集合群落发

展的前沿科学问题与关注焦点。
2. 1 近 26 年国际“集合群落”研究的核心方向与

研究热点

以“集合群落( metacommunity) ”为核心关键词

在 Web of Science 核心数据库检索到的文章年限为

1992—2017 年，将该时间以 5 年为一个时间段段划

分 了 1992—1996 年、1997—2001 年、2002—2006
年、2007—2011 年、2012—2016 年、2017 年 6 个时间

段。图 2 为 1992—2017 年“集合群落”研究领域

SCI 期刊论文关键词共现关系图，图中聚成了 4 个相

对独立的研究聚类圈，在一定程度上反映了 26 年来

国际“集合群落”研究的核心领域，主要包括“集合群

落”理论、“集合群落”结构、“集合群落”驱动力及基

于功能性状的“集合群落”机制分析等 4 个方面。
2. 1. 1 “集合群落”理论 从文献关键词共现关系

图聚类圈中出现频词最高的集合群落( metacommu-
nity) 及其周围频次较高的扩散( dispersal) 、群落聚

集( community assembly) 、格局( pattern) 、生物多样

性( biodiversity) 、局域群落( local community) 、区域

尺度( region scale) 、集合群落理论 ( metacommunity
theory) 、集群效应 ( mass effect ) 、中性理论 ( neutral
theory) 、扩散限制( dispersal limitation) 等关键词，近

年来该领域的研究者对“集合群落”理论研究的同

时注重对不同空间尺度( 局域 /区域) 的研究，并试

图对集合群落概念及其同时产生的 4 个经典理论进

图 1 1992—2017 年“集合群落”领域 SCI 期刊每年论文数
Fig．1 Number of papers published per year in SCI journals in the field of“metacommunities”in 1992－2017
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图 2 1992—2017 年“集合群落”领域 SCI 期刊论文关键词共现关系
Fig．2 Key words co-occurrence relationship of SCI journal articles in the field of“metacommunity”from 1992－2017
CiteSpace 中紫色圈表示对该类文献进行重点标注，引文年环代表着某文章的引文历史。引文年轮的颜色代表相应的引文时间，一个年轮厚度
和与相应时间分区内引文数量成正比。

行探索和研究。关于理论的研究，仍然是研究集合

群落领域的一个重要核心部分。
2. 1. 2 “集合群落”结构 从聚类圈中可以看出，

出现高频关键词有生态( ecology) 、群落( communi-
ty) 、集合群落结构( metacommunity structure) 、环境

因素( environmental factor) 、beta 多样性( beta diver-
sity) 、物种转换( species turnover) 、局域过程( local
process) 、嵌 套 格 局 ( nested ) 、空 间 过 程 ( spatial
process) 等 关 键 词，其 中 物 种 转 换 ( species turn-
over) 、嵌套格局( nested) 都是集合群落结构分析常

见词语，而这些关键词的共同特征都是围绕集合群

落结构进行发散。集合群落的空间格局是研究群落

构建的第一步，通过物种分布是否为随机结构而判

断种间关系。利用群落物种组成和物种栖息地环境

数据进行群落结构分析是判断集合群落结构最常用

且有效的方法。
2. 1. 3 “集合群落”驱动力 生态位理论和中性理

论是群落构建两大基石，因此环境条件与空间变化

这两个关键词与“集合群落”驱动力密切相关。该

聚类圈中出现的代表性关键词如 beta 多样性( beta
diversity) 、群落生态( community ecology) 、环境条件
( environmental condition ) 、相 对 重 要 性 ( relative
role) 、空间变化( spatial variation) 、群落结构( com-

munity structure ) 、环 境 变 量 ( environmental varia-
ble) 、区域过程( regional process) 、相对重要性( rela-
tive importance ) 、变差分解 ( variation partitioning ) 。
说明近年来该领域的研究者主要通过变差分解这一

方法对“集合群落”驱动力进行研究，同时关注不同

尺度和空间过程对集合群落的影响。
2. 1. 4 基于功能性状的“集合群落”机制分析 图

二聚类圈中体现的主要高频关键词有食物网( food
web) 、体长( body size) 、性状( trait) 、物种间相互作

用( species interaction) 、群落生态( community ecolo-
gy) 、集 合 群 落 尺 度 ( metacommunity scale ) 等 关 键

词，说明该领域的研究者对“集合群落”机制的研究

测重体长等功能性状指标，这一方向处于前沿热门

领域。生物的功能性状随着资源梯度和物种占领的

环境而变化，为功能合成提供了前提。通过功能性

状对群落生态理论提出了新见解，说明基于功能性

状的集合群落机制分析在今后具有很大发展前景。
2. 2 近 26 年国际“集合群落”研究的研究热点

SCI 期刊论文关键词共现关系图反映了近年
“集合群落”研究的核心领域( 图 2) ，而不同时段的
TOP20 关键词可反映其研究热点( 表 1) 。TOP20 高

频关键词提取方法如下: 利用 Web of Science 数据

库检索1992—2017年SCI论文，考虑到引用与发文
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表 1 1992—2017 年“集合群落”领域不同时段 Top 20 关键词组合特征
Table 1 Top 20 keyword combination characteristics in“metacommunity”areas at different time periods in 1992－2017

1992—2017 年

关键词 词频

1992—1996 年
( 3 篇 /校正系数 215)

关键词 词频

1997—2001 年
( 10 篇 /校正系数 64．5)

关键词 词频

2002—2006 年
( 90 篇 /校正系数 7．12)

关键词 词频

2007—2011 年
( 345 篇 /校正系数 1．87)

关键词 词频

2012—2016 年
( 631 篇 /校正系数 1．02)

关键词 词频

2017—2017 年
( 129 篇 /校正系数 1．0)

关键词 词频
metacommunity 515 model 645( 3) metapopulation 323( 5) metacommunity 370( 52) metacommunity 292( 156) metacommunity 250( 245) metacommunity 57
dispersal 339 history 645( 3) metacommunity 323( 5) biodiversity 214( 30) dispersal 193( 103) dispersal 174( 171) dispersal 37
biodiversity 304 dynamics 430( 2) framework 258( 4) dispersal 199( 28) biodiversity 174( 93) pattern 162( 159) pattern 33
framework 293 metapopulation 430( 2) biodiversity 129( 2) competition 178( 25) framework 166( 89) diversity 160( 157) biodiversity 33
pattern 268 metacommunity 430( 2) coexistence 129( 2) coexistence 164( 23) pattern 123( 66) biodiversity 138( 135) framework 32
ecology 204 － － patchiness 129( 2) framework 157( 22) community 103( 55) ecology 114( 112) ecology 26
community 200 － － edge effect 129( 2) dynamics 114( 16) ecology 97( 52) community 113( 111) beta diversity 24
species
richness

159 － － metapopulation
dynamics

129( 2) spatial scale 107( 15) species richness 92( 49) beta diversity 97( 95) community 21

dynamics 154 － － ecology 129( 2) model 107( 15) dynamics 88( 47) species richness 83( 81) dynamics 18
beta diversity 154 － － species richness 129( 2) ecology 100( 14) competition 77( 41) community ecology 75( 74) community ecology 18
community
ecology

139 － － extinction 129( 2) community 93( 13) metacommunity
structure

73( 39) dynamics 72( 71) metacommunity
structure

16

competition 123 － － habitat
destruction

129( 2) species
diversity

93( 13) species diversity 71( 38) metacommunity
structure

68( 67) species
diversity

15

dispersal
limitation

115 － － model 129( 2) species
sorting

93( 13) community
ecology

69( 37) trait 57( 56) conservation 14

metacommunity
structure

114 － － landscape 129( 2) community
ecology

71( 10) population 67( 36) framework 54( 53) species
richness

14

community 113 － － conservation 129( 2) population 71( 10) coexistence 65( 35) competition 52( 51) assemblage 12
coexistence 110 － － － － pattern 71( 10) extinction 56( 30) species diversity 50( 49) dispersal limitation 12
population 81 － － － － food web 64( 9) beta diversity 54( 29) dispersal limitation 45( 44) community structure 11
conservation 76 － － － － extinction 64( 9) food web 50( 27) coexistence 44( 43) disturbance 11
model 75 － － － － stability 57( 8) assembly 50( 27) habitat 43( 42) trait 11
assembly 72 － － － － neutral theory 50( 7) metapopulation 50( 27) assemblage 40( 39) coexistence 11

时间关系，首先计算每年发文量百分比，按此比例将
Top 200 的论文数量分到每年，得到具体年份的 Top
论文 数 ( 例 如，如 果 1992—1995 年 的 发 文 量 占
1992—2017 年总发文量的 5%，则 1992—1995 年的
Top 论文数为 10) ; 然后从 Web of Science 数据库检

索出每时段高被引论文，组合得到 26 年来 Top 200
论文; 再以 5 年为一个时段，提取相应时段内高被引

论文的所有关键词，鉴于不同时段内选取文章数量

不同，其词情况不能真实反映研究热点问题随时间

的变化情况，因此需要对各时段词进行校正。其思

路是，以 2017 年发表论文为基数，将此阶段的论文

数分别除以各时段论文数，作为对应时段的校正系

数; 最后将该时段 Top 论文关键词出现的词频乘以

对应 的 校 正 系 数，得 到 校 正 后 词 数，即 可 得 到
1992—2017 年各时段高被引论文关键词组合特征。

从表 1 中 1992—2017 年，前 10 位 关 键 词 为
metacommunity( 集合群落) 、dispersal ( 扩散) 、biodi-
versity( 生物多样性) 、framework( 基本框架) 、pattern
( 格局) 、ecology ( 生态) 、community ( 群落) 、species
richness( 物种丰富度) 、dynamics( 动态) 、beta diver-
sity( beta 多样性) ，表明这些方向是研究热点。不同

时段高频关键词组合特征能反映研究热点随时间的

变化情况，下文以 5 年为时间段的热点问题变化情

况分析如下:

根据校正后高频关键词分布情况可知，集合群

落的主要研究内容包括扩散( dispersal) 、生物多样

性( biodiversity) 、基本框架( framework ) 、格局( pat-
tern) 、生态( ecology) 、群落( community) 、beta 多样

性( beta diversity) ，扩散( dispersal) 一直是近年来研

究重点，集合群落理论( metacommunity) 在各时期均

占重要地位。其中，1992—1996 年，集合群落理论

刚刚提出，属于发展初期，仅有 3 篇相关文献，文章

大多围绕理论提出背景历史意义，其概念模型也处

于刚刚建立阶段; 1997—2001 年，集合群落属于发

展缓慢期，概念不断的完善和发展，framework 和 co-
existence 仍处于热点方向; 2002—2006 年，集合群落

研究领域属于过渡期，一些热门词汇基本围绕 dis-
persal、spatial scale、species sorting 等; 2007—2011
年，集合群落研究方向的文章快速发展，集合群落的

结构及格局成为热门方向，诸如 pattern、metacommu-
nity structure、beta diversity 等 词 大 量 出 现; 2012—
2016 年，集合群落文章爆发性增长，其结构与驱动
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过程方向的研究大幅度增长，出现了一些和机制研

究相关的名词如 trait、dispersal limitation 等; 2017 年

至今出现了多篇与集合群落相关的文章主要也是围

绕群落结构与机制相关的内容。

3 集合群落研究的主要方法

目前关于集合群落的研究主要通过两种方法:

集合群落结构参数( element of metacommunity struc-
ture) 分析和变差分解( variance partitioning) 。这两

种统计方法提供了集合群落理论中主要驱动过程的

相对作用的互补测试，它们共同使用可以更好地了

解集 合 群 落 的 驱 动 过 程 ( Meynard et al．，2013 )

( 图 3) 。
集合群落结构参数( EMS) 分析是基于 Leibold

等( 2002) 的思想，后经过 Presley 等( 2010) 重新归

纳总结用于确定物种分布格局的一种重要方法。在

进行 EMS 分析之前，需要将物种矩阵转换为存在-
缺失矩阵，同时将环境因子矩阵进行标准化处理。
然后将物种与分布点的关联矩阵( site-by-species in-
cidence matrix) 进行集合群落结构的三层分析。这

三层分析每一层都致力于集合群落结构的不同方

面: 连贯性( coherence) 、物种转换( species turnover)
和边界聚集( boundary clumping) 。通过计算这三层

的指标，可以确定物种分布的理想化模式。物种与

分布点关联矩阵的上述 3 个基本参数之间的相互作

用可区分集合群落 6 种不同的分布模式( 图 3) : 嵌

套( nestedness) 、Clementsian 梯度( Clementsian gradi-
ents) 、Gleasonian 梯度 ( Gleasonian gradients ) 、等间

隔梯 度 ( evenly-spaced gradients ) 、棋 盘 ( checker-
boards) 和随机( random) ( Leibold et al．，2002) 。

变差分解可以用来评价群落对环境和空间变量

响应机制( Legendre et al．，1998; Cottenie，2005) ，同

时采用冗余分析( ＲDA) 方法( Gao et al．，2014) 对选

择的环境变量和空间变量进行分析。变差分解的目

的是量化不同因素的比例，分别或共同解释反应变

量的变化。最后得出结果是群落数据被解释为纯环

境部分、空间和环境共同解释的部分、纯空间部分和

无法解释的部分( Borcard et al．，2011) 。
这两种方法将生态过程与集合群落理论框架联

系起来( Logue et al．，2011) ，目的是揭示生态位理论

与中性过程的重要性( Hubell，2001) ; 即，它考虑了

群落聚集中的 4 个生态学过程( 环境过滤、生物间

相互作用、扩散限制和随机过程) 的相对作用。第

一种方法将物种空间分布与生态理论联系起来，使

用物种 与 分 布 点 的 关 联 矩 阵 ( site-by-species inci-
dence matrix) 来检测集合群落空间分布格局与边界

( Leibold et al．，2002) 。第二种方法，变差分解，用于

梳理群落数据中环境过滤与空间作用。采用冗余分

析方 法 对 空 间 和 环 境 影 响 进 行 了 分 解 ( Borcard
et al．，1992) ，其中环境方差部分解释了群落变化因

图 3 “集合群落”领域常用两种研究方法( 引自 Meynard，2013)
Fig．3 Two approaches in the field of“metacommunity”( from Meynard，2013)
( a) 集合群落结构参数分析过程( EMS 分析) ; ( b) 变差分解过程; ( c) EMS 分析及变差分解中的生态学过程。
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环境过滤与环境变量联系在一起的部分; 空间方差

部分解释了群落因扩散过程对空间结构和非环境的

驱动; 环境与空间共同作用部分代表了环境与空间

因素之间难以分离的共变关系( Borcard et al．，1992;

Cottenie，2005) 。事实上，环境与空间结构共同相互

作用部分代表了空间化环境因子，扩散作用或是二

者共同作用( Meynard et al．，2011) 。

4 集合群落理论在土壤动物群落构建研究中的

应用

土壤动物作为陆地生态系统最活跃的地下生物

组成部分之一，是土壤中重要的消费者和特殊的分

解者( Larvelle et al．，2000; Wall et al．，2012) 。土壤

动物多样性是陆地生态系统生物多样性重要的组成

部分，其物种数量据估计有超过百万种之多，个体密

度更达 104 ～ 106 只·m－2 以上，它们的生存、活动和

空间分布情况对土壤有机质的形成、土壤结构和土

壤物理化学性质的变化，甚至对地上植被和昆虫等

都能产生重要的作用( Copley，2000; Bardgett，2007;

Brown et al．，2009; Godefroid et al．，2013) 。土壤动物

作为陆地生态系统中一个多样性和功能上重要的生

物类群，其多样性及其对许多生态系统功能的贡献

是公认的，但我们对不同时间和空间下影响土壤动

物的 组 成 和 多 样 性 变 化 的 因 素 却 知 之 甚 少

( Bardgett，2002) ，尤其关于集合群落理论在土壤动

物群落构建中的应用更是处于科学前沿问题。
4. 1 土壤动物“集合群落”结构

集合群落理论提高了我们对群落在多尺度下的

群落结构的理解，但很少有集合群落小尺度空间分

布研究，特别是对于那些生活在地下的生态系统中

的土壤动物。其中，Gao 等( 2016) 利用 EMS 分析和

零模型等统计学方法，2012 和 2013 年在中国黑龙

江帽儿山生态温带森林中进行了土壤动物小尺度

( 50 m) 集合群落空间格局的研究。根据 EMS 分析

结果，土壤动物集合群落显示为 Clementsian 结构

( 物种沿环境梯度的分组分布) 。研究表明，水分和

食物资源的环境过滤是形成小规模 Clementsian 结

构的重要驱动力，而种间竞争可能不具有影响。
Dümmer 等( 2016) 同样也使用了 EMS 分析来

描述 4 个地理尺度 16 个欧洲地区( 半径范围从 0．08～
360 km) 的线虫集合群落特征，根据分析得出 174 种

线虫在不同尺度上群落分布大多具有一致的结构。
在不断增加的空间尺度上得出物种分布与相关尺度

有关，同时物种筛选在小尺度占主导作用，大尺度上

群体效应理论起作用。
以往的工作表明，物种筛选在常见物种中占主

导地位，在稀有土壤动物物种中群体效应理论起主

要作用。Livingston 等( 2014) 利用墨西哥南部一个

种植园的咖啡植物上的蚂蚁群落探索这种可能的规

律。其检验了优势种群分布模式分别对应于物种排

序和群体效应理论，在 6 个样点中的 2 个样点中的

稀有物种之间有显著的集群，而优势种之间没有集

群。这些结果表明在该实验研究的空间尺度上发现

常见土壤动物蚂蚁没有支持该假说。我们希望通过

进一步的研究将集合群落理论与明确的空间模式联

系起来，可以洞察空间格局和生态过程关系。
4. 2 土壤动物“集合群落”驱动力

关于土壤动物“集合群落”驱动力，主要围绕

“确定性过程和非确定性过程”展开。确定性过程

包括环境过滤、生物间相互作用、寄生、捕食、竞争、
共生等，非确定过程包括中性过程、扩散限制、地质

历史事件、生态漂变、干扰等。群落生态学经典理论

认为，群落结构取决于扩散限制、环境过滤和生物相

互作用。Gao 等( 2014) 在东北帽儿山生态系统研究

站温带落叶阔叶林研究中，试图确定空间因子、环境

滤波和生物相互作用在土壤螨群落微小尺度( 5 m)

中 的 相 对 作 用。通 过 Moran 的 特 征 向 量 图

( MEMS) 、变差分解和蒙特尔检验进行分析，结果表

明在温带落叶森林中土壤螨类群落结构的驱动因子

研究中空间和环境进程都很重要，而生物相互作用

的影响较小。同样，Caruso 等( 2012) 在地中海地区

研究土壤螨类群落结构，应用 Moran 的特征向量。
结果表明土壤螨类以确定性和随机性成分为主，多

尺度进行活动。这说明，通过小尺度的生境竞争、环
境过滤或两者都有助于群落的核心结构。

Brooks 等( 2008) 在英国调查了局域和区域过

程对步行虫群落构建的作用，其中作物类型被认为

是步行虫群落组成的主要决定因素。步行虫集合群

落是由物种筛选理论在两种不同的空间尺度上起调

控作用，局域尺度上步行虫群落按照作物类型确定

的资源梯度排序。
4. 3 基于土壤动物功能性状的“集合群落”构建

机制

过去的研究多是基于土壤动物丰富度数据进行

分析，目前大多从土壤动物功能性状、食物网、系统

发育树等角度来剖析构建机制，其中功能性状是一
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个比较有效的方法。与植物生态学相比，基于功能

性状的方法对动物生态机制分析仍然是比较新的方

法。目前许多土壤动物群体缺乏可靠或相关的性状

数据( Moretti et al．，2016) ，而这种情况正在迅速得

到改 善 ( Makkonen et al．，2011; Burkhardt et al．，
2014) 。环境因素和土壤动物性状之间的关系，直

接影响了土壤动物生存和繁殖。例如，等足类土壤

动物耐旱的特性解释了匈牙利的水资源供应情况下

的其空间分布模式( Dias et al．，2013) ; 还有一些与

跳虫群落垂直结构有关的性状可以用来预测跳虫群

落对环境变化的反应( Krab et al．，2010; Makkonen
et al．，2011; Widenfalk et al．，2015) ; 与水分条件有关

的性状可以是岛屿上陆地蜗牛群落组成的重要驱动

因素( Astor et al．，2014) 。
Bonte 等( 2006) 从自然沙丘和人为沙丘的稳定

程度，研究了蜘蛛物种多样性和生态特征。在法国

北部、比利时和荷兰进行了实地调查，研究表明在稳

定和动态景观中，随着局部沙子的增加，局部 α 多

样性逐渐减弱; 在动态沙丘景观中，β 多样性显著下

降。同时，生物性状的比较分析揭示了生活史模式

的变化，表明了物种筛选主导了局部多样性格局。
在决定物种如何应对其环境方面，功能性状为

物种 与 环 境 之 间 提 供 了 直 接 的 联 系。Astor 等

( 2017) 研究表明，土壤动物的功能性状分析在解释

群落组成方面明显优于物种丰富的数据分析的结

果。此外，在解释陆生蜗牛的群落组成中环境条件

比空间变量更重要，说明基于生态位的群落结构占

优势。此外，耐环境胁迫( 与水分相关) 和生态位宽

度( 与植被特征相关) 是影响陆生蜗牛群落组成的

重要因素。

5 结 语

集合群落概念很好地将局域与区域尺度连接在

一起，更好地反映了群落聚集的过程，还原了物种共

存的机制是如何维持的，同时可以有效地解决土壤

动物多样性群落构建的问题。土壤动物生活在种群

相互作用而又复杂的群落系统中，彼此间有什么影

响，又有多强烈? 物种又是如何在相同环境中相互

适应共存? 这些是群落生态学家一直寻求回答基本

问题( Mouquet et al．，2002) 。许多问题仍处于探索

阶段，理论上物种间相互作用对群落结构的影响是

由确定性环境过程所决定的; 另一方面，即使在相同

的环境条件和相同的区域物种库中，物种由于随机

性变化，其群落结构也存在差异。集合群落在土壤

动物群落构建中的应用推进了生态学的发展，解决

了多尺度物种多样性维持中所运用基本原理不统一

的生态学难点。
我们应深刻认识土壤动物多样性维持的过程，

解决土壤动物群落构建的关键科学问题，进一步丰

富和完善土壤动物多样性共存格局的科学理论。但

由于我们对群落构建规则理解的不全面，且受学科

水平的限制，难以解释复杂的群落构建过程。因此

未来的研究热点及重点应围绕以下 4 个方面: ( 1)

未来土壤动物群落构建机制的研究，应采纳新的技

术方法( 同位素示踪技术、基于功能性状和系统发

育特征的研究) ，允许土壤生态数据的多尺度勘探，

更有效地探求物种性状和环境关系、物种与土壤非

生物因子之间的相互作用，这将是研究的关键; ( 2)

建议在今后的研究中侧重于大规模采样研究，以便

更好地了解群落在破碎景观中的响应机制; ( 3) 在

群落尺度上，应注意群落的空间和时间模式的驱动

因素; ( 4) 未来的研究需要在一系列的空间和时间

尺度的基础上，通过物种的地理学、生态学和生理学

等理论以进一步了解观察到的地理分布背后的实际

机制。未来土壤动物集合群落的工作，需要从多空

间不同尺度上研究生物多样性的变化及反馈作用来

揭示土壤动物多样性共存维持机制，从而为土壤生

物多样性管理的对策措施提供技术支撑。
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