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北京东灵山土壤动物多样性海拔格局的尺度推绎规律 1 
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摘要  识别群落内部各类群多样性格局的复杂性是生态学家面临的挑战。尺度推绎规律是揭示复杂生态结构的有效途

径之一。本研究利用多重分形的方法探索了海拔梯度上土壤动物多样性格局的尺度推绎规律，并对比分析了凋落物层

和土壤层之间多重分形谱的差异。结果表明，与之前对植物群落的分析结果相似，土壤动物多样性尺度推绎规律同样

具有幂律特征，如丰富度、Shannon 多样性的指数和 Simpson 多样性的倒数。凋落物层和土壤层中不同相对多度土壤

动物的丰富度也具有幂律尺度推绎规律。凋落物层和土壤层中土壤动物多样性格局都具有多重分形特征，但凋落物层

中多样性的分形结构比土壤层更均匀，且两层间优势类群与稀有类群的尺度推绎特征在多重分形谱上具有不同格局。

总体而言，我们发现幂律尺度推绎规律对于有着较高丰富度与多度的土壤动物同样存在，这有助于我们揭示地下生物

多样性的空间分布机制。 

关键词  土壤动物; 生物多样性; 尺度推绎规律; 多重分形; 海拔 
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Scaling laws of altitudinal pattern of soil fauna diversity in Dongling Mountain, 
Beijing, China 

DING Zhang-qi1,2, XU Guo-rui3, ZHANG Shuang1, ZHANG Yu-xin1, MA Ke-ming1,2  

(1State Key Laboratory of Urban and Regional Ecology, Research Center for Eco-Environmental Sciences, Chinese Academy of Sciences, Beijing 
100085, China; 2University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China; 3CAS Key Laboratory of Tropical Forestry Ecology, 
Xishuangbanna Tropical Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences, Mengla 666303, Yunnan, China) 

Abstract  Identifying the complexity of the diversity pattern of various taxa within a community is challenge for ecologist. 
Scaling laws is one of the suitable ways to detecting the complex ecological structure. In this study, we explored the scaling 
laws of the diversity pattern of soil fauna along an altitudinal gradient by multifractal analysis, and compared the difference of 
multifractal spectra between the litter and the soil layers. The results showed that, similar to the previous analysis results of 
plant communities, the power law scaling law was also existed for soil fauna diversity, i.e., Richness, the exponential of 
Shannon’s Diversity Index, and the inverse Simpson’s Diversity Index. In addition, we found that power law scaling law also 
existed for the richness changes of different relative abundance species in both litter and soil layers. Although multifractal 
characteristics existed for both litter layer and soil layer of soil fauna diversity, the fractal structure of the diversity in the 
litter layer was more evenness than that in the soil layer, and the scaling properties of dominant and rare species showed 
different patterns in multifractal spectra between litter layer and soil layer. In conclusion, we found that the power law scaling 
laws also existed for soil fauna diversity which had high richness and abundance along altitudinal gradient which would help 
us uncovering the spatial distribution mechanism of belowground biodiversity. 
Key words  soil fauna; biodiversity; scaling laws; multifractal; altitude 
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确定群落的空间分布格局是了解群落生态过程的首要步骤 [1]。而由于物种空间分布的跨尺度特

性，找到群落内物种多样性格局中复杂的内在规律就显得非常重要[2-4]。尺度推绎规律是指生态现象

与尺度间的确定性关系[5]，而发掘与验证系统或群落内的潜在规律是进行尺度推绎的最有效的途径之

一[6-7]。以往对于群落水平空间格局的尺度研究多是基于移动窗口的理念进行计算，例如建立在局部

样方方差上的多尺度排序(multiscale ordination)[8]、小波分析(wavelet)[9]、基于分形维数的半方差分析

(semivariogram)[10]以及谱分析(spectral analysis)[11]等。但是，这些方法的实质都是用来确定种群或群

落空间分布格局的特征尺度及其相应的强度，并没有将尺度作为变量来深入探讨多样性空间分布中的

潜在尺度推绎规律。 

分形分析是描述具有空间自相似性系统的一种最有效的工具，已经在各研究领域取得一系列成

果，得到了很多用常规分析方法无法检测到的特征[12-14]。常用的单分形系统一般用来探索内部结构元

素的幂律关系，通过计算被研究对象的分形维数来衡量系统的自组织格局规律[15]。如常见的指数-分

形维数模式：种-面积关系(S=cAz)[16]，群落内物种丰富度与总多度(S=Nk)[17]。而基于单个尺度推绎指

数的“分形维数”的多重分形谱[18](如 Rényi 维数谱，Rényi dimensions spectra)，则通过结合传统的多

样性分析，系统地包含了各维度的分形集，考虑了研究对象的异质性，因而可以更好地展示自然系统

中种群或者群落多样性空间格局的多尺度复杂特性[19-20]。 

多重分形分析可以用来描述群落中类群的组成及其空间格局，这与土壤动物多样性的量化以及空

间分布直接相关，是理解土壤动物空间分布的多尺度特性过程中非常有前景的方法[19]。已经有研究对

植物类群及其在不同背景条件下群落空间格局的分形特征进行过探讨[21]，但目前还没有在土壤动物类

群中进行相应的研究。土壤动物有着较高的丰富度与多度[22]，其中各类群的海拔分布多样(如基于丰

富度指数表现出的“钟形”、“递减”与“递增”格局)[23-24]，但这些多样性格局又如何随着空间尺

度改变目前尚不清楚。如在海拔梯度上土壤动物的 Shannon 多样性如何随尺度改变，是线性变化，还

是存在像种-面积一样的幂律关系？群落中优势类群与稀有类群的多样性随尺度的变化规律是否一

致？此外，不同土壤动物类群的多度差异较大，群落内优势类群与稀有类群的组成是否也存在类似的

幂律特征，在海拔梯度上又是否仍然能够保持同样的规律？这些问题都尚没有明确的答案，限制了我

们在不同尺度上对土壤动物空间格局以及群落装配机制的了解。我们希望本研究能有助于挖掘土壤生

态系统中的物种组成及其空间分布格局的内在规律。 

本文以土壤动物为研究对象，利用在东灵山森林生态系统中设置的海拔样带，通过多重分形对比

探索凋落物层和土壤层中土壤动物多样性的海拔格局是否遵循相同的尺度推绎规律(如幂函数)，以及

群落中不同多度类群的组成是否也存在类似的幂律变化，希望有助于加深对群落装配机制的了解。 

1 研究地区与研究方法 

1.1 研究区概况 

试验样地位于北京市东灵山，在北京森林生态系统定位研究站附近 (40°00'—02'N，115°26'—

30'E)。研究区属暖温带半湿润大陆季风气候，年均气温为 5~10 ℃，年平均降水量约 500~600 mm，

主要降水期为每年 7—8 月。研究区内土壤属于山地棕壤，土层厚度一般在 50 cm 左右，地表有 2~5 

cm 枯枝落叶层，暗棕灰色腐殖质层约 15~20 cm。植被以暖温带落叶阔叶林和针叶林为主，其中栎属

(Quercus spp.)植物是地带性植被。 

1.2 样地设置与样品收集 

于研究区内选择 10 个以辽东栎(Quercus wutaishansea)林为主的山体，沿各山体的西向坡设置了

10 m 宽、长度不等、海拔梯度相连的样带。将每个样带分割为 10 m×10 m 大小的基本调查样方，在

其内部随机选取 3 个 0.6 m×0.6 m 的小样方，用布袋收集小样方内的凋落物(期间用手捡法收取大型土

壤动物)；另用内径为 8 cm 的土钻采集 6 个深 10 cm 的土壤样品放入布袋中。于实验室采用改良的

Berlese-Tullgren 干漏斗法(选取 60 W 灯泡作为光源与热源，约 50 ℃下连续烘 48 h)分别分离收集两层
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中的中小型干生土壤动物，存放于 70.0%的酒精密封遮光小瓶中。然后在显微镜下完成土壤动物的鉴

定(除前气门亚目和中气门亚目外，其他类群均鉴定至科或形态种水平)和计数 [25]。其中野外试验在

2013 年 7—8 月间完成。 

1.3 多重分形特征的计算 

为了便于计算和展示，选择样带中的 96 个连续样方(海拔范围为 1147~1770 m)进行分形维数的计

算，且将凋落物层与土壤层分开计算。计算过程基于 Evertsz & Mandelbrot 提出的“计盒维数”算

法[26]，主要原理和过程如下： 

首先，利用分割尺度 ε 下的质量概率来表征这 96 个样方的局部特征，其中分配函数采用矩方法

求解，因此每个格子中的多样性矩为  ，S 为类群数，Pi 为相对多度，q 为统计矩的阶

数。基于常用的 Hill 多样性指数 ，可以得到多样性信息指数 。

因此，当 q=0 时，Iq 相当于丰富度指数；q=1 时，Iq=eH’，为 Shannon 多样性的指数；而当 q=2 时，Iq

为 Simpson 多样性的倒数。在分形结构中，多样性矩 Mp 与分割尺度 ε 的关系符合幂律分布：

，其中 τ(q)为质量指数。假设各类群多度分布均匀，则 ；而基于种-

面积假说，存在 S=cAz。因此， , 则可获得 τ(q)=z(1-q) 的线性质量指数谱，而广义分

形维数就是衡量 τ(q)偏离线性的程度： 

  

  

另外，由于多样性信息指数  ，因此 Dq 就可以用 ln(Iq)与 ln(ε)

线性拟合的斜率来获得，可利用 R2与 P 值来检验评价拟合情况，而 q 与 Dq 的拟合图就是广义分形维

数谱[19](Generalized dimensions spectrum)。其中对应的每一个点 Dq 都代表着不同的多样性-面积幂律

关系中的尺度推绎指数。例如，D0 为计盒维数或容量维数，它代表了格子中非零值的维度；D1 是信

息维数，它同时考虑了多度信息；D2 称作关联维数；同时也分别是丰富度指数、Shannon 多样性的指

数、Simpson 多样性的倒数与面积关系的尺度推绎指数。阶数 q 决定了高多度和低多度类群对多样性

矩的相对贡献，当 q>0 时，优势类群的分布信息将被放大；相反地，当 q<0 时则稀有类群的分布信息

则会被放大；q=0 则对应了广义分形维数 D0。 

此外，可以通过同时考虑了类群相对多度的幂律分布特性( )建立的多重分形谱(Multifractal 

spectrum)来展示群落组成结构的多重分形特征[27]，其中 Hölder 奇异指数 α和多重分形谱函数 f(a)可经

Legendre 变换获得： 

  

多重分形谱中位于左半支的上升线代表的是优势类群(q>0)，右半支的下降线代表了稀有类群

(q<0)，f(a)则反映了相应类群的丰富度变化率，顶部则对应的是 q=0，且其纵坐标 max(f)等于广义分

形维数 D0。 

由此，我们可以通过不同指标来分析土壤动物群落海拔格局分形结构的不规则程度，数据的不均

匀程度、离散程度，以及群落内不同多度类群的丰富度组成情况等。例如，多重分形维数谱[f(α)-α 曲

线]的宽度能够表征群落内部各类群多度的不规则程度，即优势类群和稀有类群的差异幅度。广义分

形维数谱(Dq-q 曲线)则可以反群落内多样性数据的不均匀程度，曲线越陡，群落内优势类群与稀有类
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群的多样性随尺度的变化差异就越大。群落内类群多度数据的离散程度采用 D1/D0 值来定量反映。

D1/D0 值越接近于 1，群落种多度数据的离散程度就越高[18]。 

文中多重分形特征的计算与拟合检验以及秩-多度曲线和所有作图过程都于 R(3.5.3)软件中进行。 

2 结果与分析 

以取样尺度面积分别为 20 m×10 m、40 m×10 m、80 m×10 m、160 m×10 m、320 m×10 m 进行了

丰富度和相对多度的实例展示。由图 1 可知，凋落物层与土壤层中土壤动物群落丰富度沿海拔梯度的

变化在不同尺度下具有一定的相似性，其变化趋势只在较大尺度上才比较明显。不同尺度下凋落物层

和土壤层中土壤动物的相对多度存在一定差异，但在相同层的不同尺度之间变化趋势相近。 

 
图 1 不同取样单元大小的丰富度和相对多度  

Fig.1 Richness and relative abundance of litter and soil layers at different sampling sizes.  

L: 凋落物层 Litter layer; S: 土壤层 Soil layer. 下同 The same below. ε: 取样单元大小 The sampling size.  

研究结果表明，ln(Iq)与 ln(ε)在两层中都有着很好的线性拟合(P<0.001)。由图 2 可知，当 q=-1

时，土壤层中的多样性信息指数 I-1(考虑并放大了稀有类群的多度信息)与尺度 ε 的双对数拟合线的斜

率(0.6889)大于凋落物层(0.5067)。即随着空间尺度的增大，土壤层中稀有类群的发现率要高于凋落物

层。当 q=0 时，与凋落物层相比，土壤层中的多样性信息指数 I0(丰富度)与空间尺度 ε 的双对数拟合

线的斜率更大，因此在图 3 中土壤层的 D0(0.3767)也大于凋落物层(0.2591)。即随着空间尺度的增大，

土壤层中丰富度的增加率高于凋落物层。当 q=1 时，土壤层中的多样性信息指数 I1(考虑并放大了优

势类群的多度信息)与尺度 ε 的双对数拟合线的斜率(0.0572)略大于凋落物层(0.0469)，但明显小于 q=0

时的斜率。因此在图 3 中，土壤层的 D1 也略大于凋落物层。即随着空间尺度的增大，土壤层中优势

类群的发现率要高于凋落物层。 



丁彰琦等  北京东灵山土壤动物多样性海拔格局的尺度推绎规律 5 

 
图 2 两层中土壤动物群落的 ln(Iq)-ln(ε)线性拟合 

Fig.2 ln(Iq)-ln(ε) linear fitting of soil fauna in different layers (q= -1, 0, 1). 

ln(Iq): 信息指数的自然对数 The natural logarithm of the information index; ln(ε): 取样单元大小的自然对数 The natural logarithm of the 
sampling size.  

在凋落物层中， q=0 和 1 时均有很好的拟合效果 (P<0.001)，相应的维数为 D0=0.2591、

D1=0.0469，D1/D0=0.1811。在土壤层中 q=0 和 1 时的拟合效果也都较好(P<0.001)，相应的维数值为

D0=0.3767、D1=0.0572，D1/D0=0.1519。D1/D0 比值在两层中都明显低于 1，表明两层中土壤动物类群

的多度数据离散程度都很低，即优势类群多度占比很高，多度数据集中在某些优势类群。其中，

D1/D0 比值在凋落物层中略大于土壤层，表明凋落物层中土壤动物多度数据的离散程度略高于土壤

层，但相差不大。 

 
图 3 两层中土壤动物群落的广义分形维数谱 

Fig.3 Generalized dimensions spectrum of soil fauna in two layers. 

Dq: 广义分形维数 Generalized dimension; q: 统计矩的阶数 Order of moment. 

当 Dq-q 拟合线水平，即 Dq 为常数，意味着群落的多样性海拔变化的分形结构分布均匀，优势类

群与稀有类群随空间尺度增加的变化幅度相似。但由图 3 可知，两层中土壤动物群落的广义分形维数

谱均为曲线，且变化趋势相似，表明两层中多样性海拔格局的分形结构都不均匀，即内部优势类群与

稀有类群的多样性随尺度的变化规律存在差异。两层的 Dq 都随 q 的增加而降低，而且与凋落物层相
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比，土壤层的曲线更陡，这主要是由于稀有类群贡献大的部分所导致的，优势类群大的贡献部分与凋

落物层的变化相似。这表明，与凋落物层相比，土壤层中稀有类群多样性海拔格局的分形结构的不均

匀程度更高。稀有类群 Dq 随 q 在逐渐升高，表明其多样性依然在随空间尺度而增大；而优势类群的

Dq 则很快接近于 0，表明较小的空间尺度就能收集到大多数优势类群的多样性信息。总体而言，凋落

物层中的土壤动物，无论稀有还是优势类群的多样性信息在海拔梯度上的分布都比土壤层更加均匀，

特别是土壤层中的稀有类群可能存在明显的“多斑块”式海拔格局。 

 
图 4 两层中土壤动物群落的多重分形谱 

Fig.4 Multifractal spectrum of soil fauna in two layers. 

f(α): 多重分形谱函数 Multifractal spectrum function; α: 奇异指数 Singularity index. 

与典型的多重分形谱相似，凋落物层中是呈明显的“钟形”变化，表明在各 Hölder 奇异指数 α

子集内部的丰富度组成存在一定的自相似性，但土壤层中的“钟形”则并不明显，意味着其内部丰富

度的幂律特征不明显(主要是右侧代表的稀有类群)。土壤层的谱线左侧起点与凋落物层相似且都小于

0，但顶点高于凋落物层，且左侧上升支和右侧下降支的 f(α)都高于凋落物层(凋落物层中的 f(αmax)为

负值)，表明在土壤层中丰富度变化率要明显高于凋落物层(这种差异在图 3 中也有一定的体现)。虽然

两层间多重分形谱有一定的差异，但凋落物层和土壤层的 αmin 和 αmax 范围相似，分别为 0.0126、

1.039 和 0.0033、1.078；且各自的 Δα 值也相似，分别为 1.026 和 1.074，表明两层中稀有程度和优势

程度间的差异幅度也较为相似，均匀度相近。二者的 Δf = f(αmax) - f(αmin)值也不同，凋落物层中为-

0.0661，表明极稀有类群的丰富度变化率要略低于极优势类群；土壤层中为 0.3109，表明极稀有类群

的丰富度变化率要明显高于极优势类群。 

3 讨 论 

分形几何是探索系统内部自相似特性的良好分析途径[28-29]，但以往的研究缺乏在土壤生态系统中

对各分类群多样性空间格局的尺度变化做相应的探讨，而且单分形维数分析对群落结构的揭示度也不

够，限制了我们对其内部生物多样性格局的全面解析。与之前对山地生态系统中乔灌木及草本植物的

分析结果不同，土壤动物群落中多度格局的海拔分布在不同尺度之间的差异并不明显(图 1)。本研究

发现，虽然土壤动物有着体型较小、丰富度与多度较高的特性[30]，沿海拔梯度分布也多样化[31]，但

其多样性格局在空间上都存在一定的自相似特性，这与在乔灌木和草本植物中检测到的结果较为类

似[6]。本研究结果表明，如大量研究所证实的物种丰富度与面积的幂律关系，多样性指数如 Shannon

多样性的指数和 Simpson 指数的倒数都与空间尺度存在幂律关系，对于其他阶数 q 所对应的放大了不

同相对多度信息的多样性指数(图 3 中每一个分形维数 Dq 都是一个潜在的多样性指数维)也同样具有类

似的尺度推绎规律。 

本研究发现，尽管两层之间多度数据的均匀度以及不同相对多度类群的丰富度变化率存在一定差

异(图 4)，但其多样性空间格局的尺度幂律特性在凋落物层和土壤层中仍然适用，并且两层中土壤动

物多样性的海拔格局都存在明显的多重分形特征(图 3 中的广义分形维数呈“递减”曲线分布)。对东
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灵山海拔梯度上乔灌木及草本的研究已表明，地上植被多样性格局也同样随尺度变化存在幂律特

性[21]，可能通过资源输入的方式导致土壤动物多样性的海拔格局也有着类似的尺度推绎规律。另外，

土壤自身的理化性质也存在一定的分形结构[32-33]，但是目前还缺乏沿海拔梯度进行的研究来区分海拔

所带来的影响，仍需要进一步探讨其形成原因。尤其在土壤层中，尽管整个海拔样带中稀有类群的丰

富度变化率与同层的优势类群、凋落物层中的典型幂律特性都有着明显的差异，沿海拔梯度存在更明

显的“斑块”式分布格局，但依然随尺度呈现幂律变化。与常用的 Rényi 多样性指数以及 Hill 多样性

指数相比，多重分形谱可以从更深层次展示群落内部不同相对多度下多样性的变化情况。 

另外，本文也证实，虽然海拔作为各类环境因子的综合梯度，分布于其上的土壤动物各类群的响

应机制也各不相同，但在群落水平上，土壤动物各类群在对海拔变化做出响应的同时，其多样性的空

间格局依然存在很强的自相似性，与空间尺度间有着经典的幂律关系[34]。因此，基于目前对多个类群

的研究，群落水平上多样性与尺度的幂律关系可能是一种具有普适性的多样性统计规律。但是也有研

究表明尺度推绎规律同样存在一定的尺度依赖性[35]，未来还需要以土壤动物为对象，在其他(更大或

者更小)空间尺度上探讨这一规律。 

4 结 论 

本研究发现，在海拔梯度上，1)土壤动物多样性的空间格局存在多重分形特性，其丰富度与尺度

具有很强的幂律关系，同时该尺度推绎规律对于群落的其他潜在多样性指数也同样适用，如 Shannon

多样性的指数和 Simpson 指数的倒数；2)凋落物层和土壤层中多样性与尺度的幂律关系相似，但在

q<1 前存在一定的差异，且土壤层中基于相对多度的各类群丰富度变化幂律特性弱于凋落物层，变化

速率更大。另外，两层之间稀有类群的多样性差异大于优势类群，还需要进一步细化分析其中的原因

以发掘其背后的生态学价值。我们建议未来整合更多的生物类群(如丰富度、多度更高且分布格局更

复杂的微生物群落)，以更全面地认识生物多样性的空间分布格局与多物种的聚集机制。 
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