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阿拉善荒漠啮齿动物集合群落实证研究

查木哈１， ２，武晓东１，２，*，付和平１， ２，袁　 帅１， ２，乌云嘎１， ２，张晓东３

１ 内蒙古农业大学生态环境学院， 呼和浩特　 ０１００１９

２ 草业与草地资源教育部重点实验室， 呼和浩特　 ０１００１９
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摘要：当生态学家探求在破碎化的栖息地中，群落物种的共存机制、多样性、局域尺度的性质和过程被放到更广阔的时空框架内

时，就出现了“集合群落”（ｍｅｔａｃｏｍｍｕｎｉｔｙ）这一概念。 Ｌｅｉｂｏｌｄ 提出了集合群落概念，他们将一个集合群落定义为局域群落集，
这些群落由各个潜在的相互作用的物种的扩散连接在一起。 集合群落理论描述了那些发生在集合群落尺度上的过程，并且提

出思考关于物种相互作用的新方法。 集合群落（ｍｅｔａｃｏｍｍｕｎｉｔｙ）概念为群落生态学提供了一个新的革命性的范式，集合群落研

究的最基本问题是同一系统中多物种共存的机理、多样性的形成原因与维持机制。 该范式强调区域范围内群落中的综合变异

（ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ），强调环境特证和栖息地之间通过扩散调节的生物相互作用和空间变化。 Ｌｅｉｂｏｌｄ 等提出了解释集合群落

结果理论上的四个生态范式，即（１）中性理论（ｎｅｕｔｒａｌ ｔｈｅｏｒｙ）；（２）斑块动态理论（ｐａｔｃｈ ｄｙｎａｍｉｃ）；（３）物种分配理论（ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｓｏｒｔｉｎｇ）；（４）集团效应理论（ｍａｓｓ ｅｆｆｅｃｔ）。 之后有大量有关检验这四种生态理论的研究，但是有关陆地脊椎动物系统的集合群

落的研究较少。 本研究于 ２０１０—２０１２ 年，通过在内蒙古阿拉善荒漠景观中的 ８ 个固定样地中，对啮齿动物、栖息地环境因子进

行调查。 利用冗余分析（ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｅｓ）和偏冗余分析（ｐａｒｔｉａｌ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｅｓ），评估环境特征和空间特征对物种组成

的影响。 结果表明，环境特征独自解释 ７２．８％的啮齿动物物种组成变化，空间特征独自解释 ３３．８％的物种组成变化，环境特征

和空间特征共同解释 ８６．５％的啮齿动物物种组成变化，结果显著（Ｐ＝ ０．０３２）；去除环境特征之后，空间特征解释 １３．７％的变化

（Ｐ＝ ０．２４６），结果不显著；去除空间特征之后，栖息地变化解释 ５２．７％的变化（Ｐ＝ ０．０１６）；环境特征和空间特征的交互作用解

释 ２０．１％的物种组成的变化，该区域啮齿动物群落构成集合群落，物种共存中环境特征起着主导作用，由物种分配理论解释该

集合群落结构。
关键词：群落生态学；啮齿动物；集合群落；冗余分析
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ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｓｈａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｈａｂｉｔａｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ． Ｈａｂｉｔａｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ ５２．７％ （Ｐ ＝ ０．０１６） ｏｆ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｆｔｅｒ ｒｅｍｏｖｉｎｇ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｓｈａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｓｐａｔｉａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｅｆｆｅｃｔ． Ｆｉｎａｌｌｙ， ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄ ｈａｂｉｔａｔ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ （ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｔｅｒｍ） ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ ａｐｐｒｏｘｉｍａｔｅｌｙ ２０．１％ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｏｄｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ
ａｍｏｎｇ ｓｉｔｅｓ． Ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｔｏ ｒｏｄｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｗａｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ． Ｐｕｒｅ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｍｏｕｎｔｓ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｏｄｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ， ａｎｄ ｐｕｒｅ ｓｐａｔｉａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ ｎｏｎ－ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｍｏｕｎｔｓ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｏｄｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｒｏｍ ｖａｒｉａｎｃｅ
ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｏｒｔｉｎｇ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｍｅｔａｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｆｉｔｓ ｂｅｔｔｅｒ ｔｈｅ ｒｏｄｅｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｈａｎ ｔｈｅ
ｍａｓｓ ｅｆｆｅｃｔ ｏｒ ｎｅｕｔｒａｌ ｍｏｄｅｌｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｅｃｏｌｏｇｙ； Ｒｏｄｅｎｔ； Ｍｅｔａｃｏｍｍｕｎｉｔｙ； Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ

生态学家长期讨论关于共存物种集群（群落）特征的过程和格局。 空间和时间格局能为群落经历的机制

提供线索，其中一些长期存在和苛刻的争论已经关注能被解释的格局［１］。 群落生态学已经赢得了新范式的

快速进展，即结合局域和区域过程去更清楚地了解在区域中群落组群的空间结构［２］。 群落生态学中局域相

对于区域过程决定局域群落结构的相对重要性是中心论题［３］。 群落生态学当前的挑战之一是缩小理论和观

察的间隙（ｇａｐ）以针对物种的多样性和物种共存［４］。 过去的几十年来已经有许多研究专注于封闭种群的交

互作用， 即种间关系及物种与环境之间的关系怎样形成群落中物种组成的空间变化。 集合群落

（ｍｅｔａｃｏｍｍｕｎｉｔｙ）概念为群落生态学提供了一个新的革命性的范式，通过在区域范围内强调群落中的综合变

异（ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ），强调环境特点和栖息地之间通过扩散调节的生物相互作用和空间变化［５］。
集合群落研究的最基本问题是同一系统中多物种共存的机理、多样性的形成原因与维持机制，强调多物

种的长期共存需要在某种尺度上体现出其重要生物学或生态学特征的权衡［５，６］，或者说，权衡是群落理论的

基石。 Ｌｅｉｂｏｌｄ 等提出了解释集合群落结构理论上的四个生态范式，即（１）斑块动态理论（ｐａｔｃｈ ｄｙｎａｍｉｃｓ），该
范式假设斑块被确定而且每个斑块能够包含种群。 斑块可能被占据或者不能被占据。 局域物种多样性被扩

散限制，空间动态由局域绝灭和建群主导。 （２）物种分配理论（ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｏｒｔｉｎｇ），该范式强调资源梯度或者斑

块类型引起充分强烈的差异在物种的局域群落统计学和局域物种相互作用上的结果。 这种相互作用对斑块

质量和加入扩散时影响局域群落组成。 这个观念强调空间生态位分化超出了空间动态。 扩散是重要的，因为

它导致组成的变化能追踪局域环境条件的变化。 （３）集团效应理论（ｍａｓｓ ｅｆｆｅｃｔ），该范式集中在局域种群动
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态上的迁入和迁出的效应。 在这样的系统中，通过它的是优级物种的竞争者迁入群落的，物种能被拯救免于

群落中的局域竞争排除，在这个群落中它们是差的竞争者。 这个观念强调空间动态影响局域种群密度的作

用。 （４）中性理论（ｎｅｕｔｒａｌ ｔｈｅｏｒｙ），该范式指所有物种在竞争能力、运动以及适应性上相似［７］，物种之间种群

相互作用构成随机漫游（ｗａｌｋｓ）。 它改变物种相对频率。 物种多样性的动态是源于物种丢失的（绝灭、迁出）
和获得的（迁入、特化）的概率［５］。

解释集合群落结构理论上的四个生态范式被提出之后有大量有关检验这四种生态理论的研究，特别是在

理论上和模拟群落结构的研究上较多［８⁃１２］。 由于从区域角度评价物种共存的机制，但在广阔的空间范围内大

多数的动物很难被证明集合群落结构［１３］。 国外已有较多证明集合群落结构的报道，但大部分的实证工作集

中于无脊椎动物和小型水生动物，尤其是生活在相对有界限的湖泊群落［１４⁃１９］， 有关陆地脊椎动物系统的集合

群落的研究较少［２０⁃２３］。 目前国际上有关集合群落的理论研究［８⁃１１］和实际观察研究［１４⁃２４］由于针对目标动物不

同（如浮游动物［１４⁃１６］水体无脊椎动物［１７］、陆地无脊椎动物［１８⁃２０］和鸟类［２１，２２］与哺乳类［２３，２４］ ），调查与取样尺度

各异，导致研究结果的多样化，仍然不能形成较普适的理论。 国内有关集合群落的研究目前极其稀少。
在最近十年间人类通过破坏和破碎化生境对于世界上生态系统的影响极其剧烈地增加［２５］。 阿拉善荒漠

是我国典型的温带荒漠，近十年类由于人类生产活动的剧烈加剧使原来一致的景观遭到了严重的干扰，形成

了明显的破碎化生境。 本研究于 ２０１０—２０１２ 年，通过对内蒙古阿拉善荒漠区啮齿动物群落的调查，并且分析

其栖息地环境特征和空间特征对啮齿动物物种组成变化的作用，检验人为干扰下生境破碎化过程中荒漠区啮

齿动物集合群落结构特征，实际验证当今集合群落理论的范式，为集合群落理论的完善和发展提供实证资料

和实验性证据。

１　 自然条件与研究方法

１．１　 研究区概况

研究区（Ｅ １０４°１０′—Ｅ １０５°３０′，Ｎ ３７°２４′—Ｎ ３８°２５′）位于内蒙古阿拉善左旗南部的荒漠景观中，属于亚

洲中部荒漠亚区最东部的一个植物地理区域。 该地区的草地类型是典型的温性荒漠，植被稀疏，结构单调，覆
盖度低，一般仅 １％—２０％。 植物种类贫乏，主要以旱生、超旱生和盐生的灌木、半灌木、小灌木和小半灌木为

主。 建群植物以藜科（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉａｃｅａｅ）、菊科（Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ）和蒺藜科（ Ｚｙｇｏｐｈｙｌｌａｃｅａｅ）为主，其次为蔷薇科

（Ｒｏｓａｃｅａｅ）、柽柳科（Ｔａｍａｒｉｃａｃｅａｅ）。 地形起伏不平，丘陵、沙丘与平滩相间。 气候为典型的高原大陆性气候，
冬季严寒、干燥，夏季酷热，昼夜温差大，极端最低气温－３６ ℃，最高气温 ４２ ℃。 年平均气温 ９．０ ℃，无霜期

１５６ ｄ。 年降水量 ４５—２８８ ｍｍ，主要集中在 ７—８ 月份。 年蒸发量 ３ ０００—４ ７００ ｍｍ。 土壤为棕漠土，淋溶作用

微弱，土质松散、瘠薄，表土有机质含量 １％—１．５％，含有较多的可溶性盐。
１．２　 研究方法

１．２．１　 啮齿动物调查

在阿拉善左旗南部可利用草场中（面积为 ３３９３ ｋｍ２）选择了 ８ 个样区（见图 １），用 ＧＰＳ 定位每个样区中

心（Ｓ１—Ｓ８），样地之间的距离为 ０．２２—３．８９ ｋｍ，在每个样区中心建立 １ 个固定的标志重捕样地，样地面积为 １
ｈｍ２。 每个标志重捕样地以方格式布笼，笼距 １５ ｍ×１５ ｍ，每个网格点上布设 １ 个活捕笼（４２ ｃｍ × １７ ｃｍ × １３
ｃｍ），以新鲜花生米为饵。 ２０１０—２０１２ 年 ４—１０ 月每月初连捕 ４ ｄ。 记录捕获个体种名、性别、繁殖状况、体重

及捕获位置。
１．２．２　 植物和土壤调查

每个动物取样样区内随机选择 ３ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 样方进行灌木取样，在每个灌木样方中随机选择 １ 个 １ ｍ
×１ ｍ 的草本样方，合计在每个动物取样区内取 ３ 个草本样。 在这些样方中测量植物的“四度一量”。 在灌木

样方内对每种灌木分别选取大、中、小三个植株测量其高度，最大和最小冠幅。 记录灌木样方内各灌木物种的

密度，并取中等植株当年生枝条的十分之一称量鲜重（精度 ０．０１ ｇ）。 土壤取样在每个灌木样方内与植物和动
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图 １　 样地空间分布示意图

Ｆｉｇ． １　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｐｌｏｔｓ

物取样同步进行，测量指标包括 ０—５ ｃｍ，５—１０ ｃｍ，１０—１５ ｃｍ，１５—２０ ｃｍ 土壤硬度。 土壤硬度使用土壤硬

度仪（１ Ｐｓｉ ＝ ６．８９ ＫＰ）测定。
１．２．３　 数据处理

冗余分析（ＲＤＡ）是约束性排序分析方法，１９６４ 年 Ｊｏｎｇｍａｎ 首次提出该方法，将样点投射到两条排序轴构

成的二维平面上，通过样点的散集形态、用象限的分布等来反映研究区的特点。 在统计学中，冗余分析是通过

原始变量与典型变量之间的相关性，分析引起原始变量变异的原因。 以原始变量为因变量，典型变量为自变

量，建立线性回归模型，则相应的确定系数等于因变量与典型变量间相关系数的平方。 它描述了由于因变量

和典型变量的线性关系引起的因变量变异在因变量总变异中的比例［２６］。 它是多元线性回归的扩展，是一种

多变量直接梯度分析方法。 通过采用 ２ 个变量集的线性关系模型，得到数值矩阵并对特征值进行分解，能将

表征环境特征及空间特征与物种的关系反映在坐标轴上。 冗余分析通过每个群落环境特征和空间特征矩阵

的全变异（ｔｏｔａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ）及 Ｐ 值来判别局域环境和空间过程的重要性，并用 Ｒ２来检验变异量（计算群落矩阵

全变异的百分比）。
偏冗余分析（Ｐａｒｔｉａｌ ＲＤＡ）是通过完全排除另一组环境（Ｅ）或空间（Ｓ）特征来解释其变量。 对于集合分

析（ｍｅｔａ－ａｎａｌｙｓｉｓ），偏冗余分析提供了一个通过解释变异的百分比来描述不同类型研究变量的方法。 它根据

数据的结构进行分析，具有很强的灵活性［１４，１５，２３，２７，２８］。 利用 Ｃａｎｏｃｏ ４． ５ 软件进行冗余分析，分析步骤如下：
（１）对啮齿动物物种组成、栖息地因子及空间因子均进行 Ｌｏｇ（ｘ＋１）转换。 （２）对啮齿动物物种变量进行去趋

势对应分析（Ｄｅｔｒｅｎｄｅｄ Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ Ａｎａｌｙｓｉｓ， ＤＣＡ），确定群落属于基于单峰模型的排序分析或线性模型

的排序分析，若 ＤＣＡ 第一排序轴的长度＜ ３ 适合线性排序法。 （３）采用向前引入法（Ｆｏｒｗａｒｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ）逐步筛

选显著环境变量，每一步均采用蒙特卡罗置换检验（Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｔｅｓｔ ）。 （４）进行偏冗余分析时，先
选择需要排除的因子，再对协变量进行删除。 （５）利用蒙特卡罗置换检验测度 ＲＤＡ 排序轴的显著性，显著性

水平为 ０．０５。
通过方差分析来反映环境特征和空间特征对物种组成的影响，分解因子包括：总解释变异（Ｅ ＋ Ｓ），环境

变异（Ｅ），空间变异（Ｓ），不包括空间的环境变异（Ｅ ｜ Ｓ），不包括环境的空间变异（Ｓ ｜ Ｅ）。 对空间变异及环

境变异进行冗余分析和偏冗余分析得到各成分的变异：１）空间和环境变异共同解释啮齿动物物种组成的总

变异（Ｅ ＋ Ｓ）：为了揭示啮齿动物组成的全变异，以啮齿动物物种组成为因变量，环境和空间变量组成为自变

量，进行冗余分析。 ２）纯空间变异解释啮齿动物物种组成的部分变异（Ｓ ｜ Ｅ）：为了揭示纯空间成分，以啮齿
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动物物种组成为因变量，空间变量为自变量，环境因子为协变量，进行了偏冗余分析。 ３）纯环境变异解释啮

齿动物物种组成的部分变异（Ｅ ｜ Ｓ）：为了揭示纯环境成分，以物种组成为因变量，以环境因子为自变量，空间

因子为协变量进行了另一个偏冗余分析。 ４）空间和环境变异都解释啮齿动物物种组成的部分变化（Ｅ∩Ｓ）：
空间结构和环境因子的交互作用，从被解释的全变异中减去纯空间变异及环境变异。

本研究重点讨论暂时动态，选取了每年 ７ 月份的调查数据进行分析。 动物及植物数据为 ３ 年数据的平均

值。 捕多次算一次，物种组成用捕获量比例来表示。 表征环境特征参照 Ｓｔｅｖｅｎｓ 和 Ｔｅｌｌｏ 对莫哈韦荒漠啮齿动

物集合群落研究时选取的环境因子，选用了灌木生物量、草本植物盖度和土壤硬度［２４］；表征空间特征选用了

经纬度坐标，空间因子由每个样区中心的经纬度坐标转换为投影坐标而组成［２３，２４，２８］。
１．２．４　 集合群落模型的判别

物种分配理论：物种分配模型假设在一个集合群落中物种通过强烈响应环境特征使栖息地相联系，并且

扩散不足以影响物种在特殊的斑块中续存［２９］。 空间特征不显著，不能解释物种组成的显著变化。 相反，环境

特征显著，能够解释物种组成的变化。
集团效应（Ｃｏｔｔｅｎｉｅ的集团效应＋物种分配的观点） ［２８］：通过物种对环境特征的响应来联接栖息地，但是扩

散通过源－汇动态允许物种持续的在较少的斑块中生存［１３］。 在集团效应中解释物种组成的变化时环境和空

间特征均显著。 在方差分析中，纯环境与纯空间变异均显著，空间和物种⁃环境的相互作用的程度反映集合群

落结构。
中性理论模型：从生态学观点来看全部物种都是等值的，扩散、竞争能力、出生率和死亡率的差异很小。

物种与栖息地特征关系不密切，集合群落样地之间的空间变化结构仅被空间过程决定。 因此，空间变异独自

解释物种组成的变化，只有纯空间特征显著［７］。
斑块动态理论模型：与中性理论模型相似，空间过程对集合群落结构的确定起重要作用。 主要区别于暂

时的动态，扩散和竞争的权衡引起样地之间物种组成的不同［３０］。 表 １ 为集合群落结构类型的判断树［２８］。

表 １　 显著性结构和集合群落类型关系的判断树

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｅｃｉｓｉｏｎ ｔｒｅｅ ｆｏｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄ ｍｅｔａｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｙｐｅｓ

［Ｅ］ ［Ｓ］ ［Ｅ ｜ Ｓ］ ［Ｓ ｜Ｅ］ 集合群落的类型
Ｍｅｔａｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｙｐｅ

显著 ／ 不显著 显著 ／ 不显著 显著 不显著 ＳＳ

显著 ／ 不显著 显著 ／ 不显著 显著 显著 ＳＳ ＋ ＭＥ

显著 ／ 不显著 显著 ／ 不显著 不显著 显著 ＮＭ ／ ＰＤ

显著 ／ 不显著 显著 ／ 不显著 不显著 不显著 不确定

不显著 不显著 不显著 不显著 未发现

　 　 注： ４ 个成分的显著性与集合群落类型之间的关系。 ４ 个成分为环境［Ｅ］ （ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ）、空间［ Ｓ］ （ ｓｐａｃｅ）、独立于空间的环境［Ｅ ｜ Ｓ］ （

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｏｆ ｓｐａｃｅ），独立于环境的空间［Ｓ ｜Ｅ］（ ｓｐａｃｅ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ）。 ＳＳ：物种分配理论（ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｏｒｔｉｎｇ），ＰＤ：斑块动态

理论（ｔｈｅ ｐａｔｃｈ ｄｙｎａｍｉｃ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ），ＭＥ：集团效应理论（ｍａｓｓ ｅｆｆｅｃｔ）。

２　 结果与分析

２．１　 啮齿动物物种组成

２０１０—２０１２ 年 ７ 月，８ 个局域群落中共布放活捕笼 ５３７６ 笼日，共捕获啮齿动物 ３ 科 ６ 属 ６ 种（见图 ２），其
中仓鼠科（Ｃｒｉｃｅｔｉｄａｅ）３ 种，包括：子午沙鼠（Ｍｅｒｉｏｎｅｓ ｍｅｒｉｄｉａｎｕｓ），长爪沙鼠（Ｍｅｒｉｏｎｅｓ ｕｎｇｕｉｃｕｌａｔｕｓ），小毛足鼠

（Ｐｈｏｄｏｐｕｓ ｒｏｂｏｒｏｖｓｋｉｉ）；跳鼠科（Ｄｉｐｏｄｉｄａｅ）２ 种，包括：三趾跳鼠（Ｄｉｐｕｓ ｓａｇｉｔｔａ），五趾跳鼠（Ａｌｌａｃｔａｇａ ｓｉｂｉｒｉｃａ）；
松鼠科（Ｓｃｉｕｒｉｄａｅ）１ 种为阿拉善黄鼠（Ｓｐｅｒｍｏｐｈｉｌｕｓ ａｌａｓｃｈａｎｉｃｕｓ）。 图 ２ 为该地区各鼠种捕获量比例，子午沙鼠

的捕获量比例最高，为 ３１．７０％；长爪沙鼠最低，为 ６．２４％。
表 ２ 中不同样地之间对应的数字为扩散个体的数量，例如 Ｓ１与 Ｓ２之间的扩散个体数为 ７，Ｓ１与 Ｓ３之间的
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图 ２　 啮齿动物物种组成

Ｆｉｇ． ２　 Ｒａｎｋ ｏｆ ｒｏｄｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

扩散个体数为 ２。 Ｈｕｂｂｅｌ 定义集合群落为通过多物种的扩

散连接局域群落［７］。 本研究中在不同的生境斑块中监测

到子午沙鼠、三趾跳鼠、五趾跳鼠和小毛足鼠等 ４ 个鼠种

的 ３８ 个个体的实际扩散（见表 ２），表明该区域啮齿动物群

落是由多个物种扩散而连接的局域群落而组成。 为了进

一步了解该区域啮齿动物是否构成集合群落，并且判断由

集合群落 ４ 个范式中的哪一个所决定，进行了冗余分析和

偏冗余分析。
２．２　 冗余分析与偏冗余分析

由表 ３ 可知，ＤＣＡ 第一排序轴长为 ２．０７２，排序轴的长

度小于 ３，因此基于线性模型的冗余分析 （ ＲＤＡ） 适用于

本研究。 由表 ４ 可知 ＲＤＡ 前 ４ 个排序轴的信息，解释变量

［Ｅ］、［Ｓ］、［Ｅ ｜ Ｓ］、［Ｓ ｜Ｅ］与物种的前两个排序轴的方差累

计贡献率均达 １００％，［Ｅ＋Ｓ］ 与物种的前两个排序轴的方差累计贡献率为 ９５．８％，表明各解释变量的前两个

排序轴完全可以进行解释。 ［Ｅ］、［Ｓ］、［Ｅ ｜ Ｓ］、［Ｓ ｜Ｅ］、［Ｅ＋Ｓ］物种的前四个排序轴的方差累计贡献率分别为

９７．７、９７．３、８６．５、９８．９、９７．５， 表明各解释变量的前四个排序轴可以进行解释。

表 ２　 不同生境斑块中个体扩散数量

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔ ｐａｔｃｈｅｓ

生境斑块
Ｈａｂｉｔａｔ ｐａｔｃｈｅｓ

Ｓ１ Ｓ２ Ｓ３ Ｓ４ Ｓ５ Ｓ６ Ｓ７

Ｓ１

Ｓ２ ７
Ｓ３ ２ １
Ｓ４ ０ ５ ６
Ｓ５ ０ ０ ０ ２
Ｓ６ ０ ０ ４ ４ ５
Ｓ７ ０ ０ ０ ０ ０ ０
Ｓ８ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ２

∑ ９ ６ １０ ６ ５ ０ ２

　
表 ３　 ＤＣＡ 排序轴的特征值和轴长

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅｓ ａｎｄ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ＤＣＡ ａｘｉｓ

项目 Ｉｔｅｍ 第一轴
Ａｘｉｓ１

第二轴
Ａｘｉｓ２

第三轴
Ａｘｉｓ３

第四轴
Ａｘｉｓ４

特征值 Ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅ ０．４０５ ０．０５３ ０．００５ ０．００２

轴长 Ｌｅｎｇｔｈｓ ｏｆ ｇｒａｄｉｅｎｔ ２．０７２ ０．８４１ ０．７３８ ０．６７２

物种方差累计贡献率 Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄａｔａ ７５．３ ８５．２ ８６．０ ８６．４

　

冗余分析排序结果表明（见图 ３，表 ５），不同的生境中啮齿动物分布不同（图 ３ ａ）。 由表 ５ 可知，环境特

征独自解释 ７２．８％的啮齿动物物种组成变化，环境因子中梭梭生物量与草本植物盖度箭头连线最长，对啮齿

动物物种组成有显著影响 （图 ３ ｂ）。 空间特征独自的解释 ３３．８％的物种组成变化，空间轴与啮齿动物物种的

关系较弱于环境轴与啮齿动物物种的关系，空间轴箭头连线短于环境轴（图 ３， ａ 和 ｃ）。 环境特征和空间特征

共同解释 ８６．５％的啮齿动物物种组成变化，结果显著（Ｐ ＝ ０．０３２）。 去除环境特征之后，空间特征解释 １３．７％
的变化（Ｐ＝ ０．２４６），结果不显著。 去除空间特征之后，环境特征解释 ５２．７％的变化（Ｐ＝ ０．０１６）。 环境特征和

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

空间特征的交互作用解释 ２０．１％的物种组成的变化。 以样地中扩散个体数量为因变量，以样地之间的距离为

自变量做冗余分析，距离能够解释 ５２．９％的扩散个体数量的变化（Ｐ ＝ ０．００２），说明距离显著影响扩散。 纯环

境变量对物种组成的变化作用显著，纯空间作用不显著，根据表 １ 能够判断该区域啮齿动物构成集合群落，并
由物种分配理论解释集合群落的结构。

表 ４　 解释变量冗余分析及偏冗余分析结果

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｐａｒｔｉａｌ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ

变量
Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

项目
Ｉｔｅｍ 第一轴 Ａｘｉｓ１ 第二轴 Ａｘｉｓ２ 第三轴

Ａｘｉｓ３ 第四轴 Ａｘｉｓ４

Ｅ 特征值 ０．６５８ ０．１３６ ０．１１４ ０．０７０

物种⁃环境的相关性 ０．９６８ ０．６８５ ０．０００ ０．０００

物种方差累计贡献率 ６５．８ ７２．８ ８６．４ ９７．７

物种⁃环境方差累计贡献率 ９０．４ １００．０ ０．０ ０．０

Ｓ 特征值 ０．２５２ ０．０９６ ０．０５４ ０．０１２

物种与空间的相关性 ０．６５７ ０．６２８ ０．０００ ０．０００

物种方差累计贡献率 ２５．２ ３３．８ ８５．２ ９７．３

物种⁃空间方差累计贡献率 ７２．５ １００．０ ０．０ ０．０

Ｅ＋Ｓ 特征值 ０．６７４ ０．１５５ ０．０３４ ０．００２

物种与环境和空间的相关性 ０．９７９ ０．９７４ ０．６６１ ０．３２４

物种方差累计贡献率 ６７．４ ８２．９ ８６．３ ８６．５

物种⁃环境和空间方差累计贡献率 ７８．０ ９５．８ ９９．８ １００．０

Ｅ ｜ Ｓ 特征值 ０．４８９ ０．０９９ ０．０３８ ０．０１９

物种⁃环境的相关性 ０．９８８ ０．５６４ ０．０００ ０．０００

物种方差累计贡献率 ７５．０ ８０．８ ９５．９ ９８．９

物种⁃环境方差累计贡献率 ９２．９ １００．０ ０．０ ０．０

Ｓ ｜Ｅ 特征值 ０．１２２ ０．０９９ ０．０３６ ０．０１９

物种与空间的相关性 ０．９９６ ０．５７０ ０．０００ ０．０００

物种方差累计贡献率 ４３．１ ５５．８ ９０．７ ９７．５

物种⁃空间方差累计贡献率 ７７．３ １００．０ ０．０ ０．０

　 　 注：解释变量［Ｅ］为环境、［Ｓ］为空间、（Ｅ ｜ Ｓ）为独立于空间的环境、（Ｓ ｜Ｅ）为独立于环的空间、（Ｅ＋Ｓ）为环境和空间变量。

表 ５　 冗余分析与偏冗余分析各变异的解释结果

　 Ｔａｂｌｅ ５ 　 Ｒｅｓｕｌｔ ｆｒｏｍ ｆｕｌｌ ａｎｄ ｐａｒｔｉａｌ ｒｅｄｕｎｄｅｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ

ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｎｇ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

方差分析　 Ｖａｒｉａｎｃｅ Ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

变量 Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ 总特征值
Ｔｏｔａｌ ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅｓ Ｐ 值 Ｐ—Ｖａｌｕｅ

［Ｅ］＋［Ｓ］ ０．８６５ ０．０３２

［Ｅ］ ０．７２８ ０．０１４

［Ｓ］ ０．３３８ ０．００４

［Ｅ ｜ Ｓ］ ０．５２７ ０．０１６

［Ｓ ｜Ｅ］ ０．１３７ ０．２４６

Ｅ∩Ｓ ０．２０１ —

３　 讨论

集合群落现已成为斑块化生境中生物群落中普遍

存在的群落结构。 集合群落的思想是在集合种群的理

论框架基础上发展起来的，也是群落格局和动态的重要

理论基础之一，并已成为近些年来日益受到关注的生态

学研究热点［３１］。 自 Ｌｅｉｂｏｌｄ 等提出集合群落结构（物种

共存）的四个范式（物种分配、集团效应、斑块动态和中

性理论）以来得到了世界上群落生态学家广泛的重视

和认同，由此兴起了日益高涨的有关集合群落研究。 学

者们以此理论框架为基础，针对不同的研究对象，在不

同的生态局域或区域尺度上探求理论上的模拟模型和

实践上的真实性。 当今国际上有关水体动物集合群落集中了较多的研究［１４⁃１６］，特别是以 Ｃｏｔｔｅｎｉｅ 为代表的研

究者们对分布于岛屿上界限分割明显，且有溪流相连接的池塘中的浮游生物集合群落进行了较为深入的研

究，目的是为了寻找池塘复杂水体中浮游动物集合群落结构直接观察到的证据，并确定浮游动物群落结构变
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图 ３　 环境和空间变量解释啮齿动物物种组成的冗余分析

Ｆｉｇ． ３　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｒｏｍ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｅｓ ｕｓｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｐｒｅｄｉｃｔｏｒｓ ｔｏ ａｃｃｏｕｎｔ ｆｏｒ ｒｏｄｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｃｒｏｓｓ
ｔｈｅ ｍｅｔａｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ａ 、ｂ 环境因子解释物种组成的变化；ｃ 空间变量解释物种组成的变化

差中局域和区域（空间）过程的贡献。 据研究结果表明，在这样高度相连接的池塘中局域环境限制能够足以

构成局域群落。 理论模拟模型研究从群落组成物种的竞争、扩散、绝灭、物种周转、生物多样性等多方向开展

了研究，研究结果可谓五花八门［８⁃１１］。 脊椎动物集合群落的研究相对较少，往往是采用大尺度研究［２１， ２３］（如
国家尺度），以揭示区域过程（空间变化）在脊椎动物集合群落结构和动态的作用。 如 Ｄｒｉｓｃｏｌｌ 和 Ｌｉｎｄｅｎｍａｙｅｒ
研究鸟类和爬行类集合群落理论的实验检验，发现不同的集合群落机制作用短暂，在不同的区域中对于不同

的分类组有时同时起作用，这种反应的复杂性意味着集合群落的概念仍然不能用于管理上的预测［２２］。 就当

今有关集合群落的理论和野外实验研究结果看，Ｌｅｉｂｏｌｄ 等提出的集合群落物种共存的四个范式仍然不是一

种普适的定律，由于研究对象和尺度的不同，产生不同的研究结果。
荒漠啮齿动物群落对于了解局域生物的相互作用和环境条件在局域多样性上的效应代表了一个独特的
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系统。 在区域水平上几乎没有研究检验过大量的群落，而且对于了解群落的区域段（ｅｎｃｌａｖｅｓ）的结构没有假

设的集合群落范式（观念） ［２４］。 有关啮齿动物集合群落研究目前缺乏，可能是三种原因导致了这种现象。 一

是方法上的，简单来说，从集合群落方法而来的许多思想是理论上的，而且这样的创造很容易应用到小尺度中

型实验生态系统的实验中；第二是已经反复证明了了解局域控制的这些简单系统仍是粗糙系统，而且了解的

局域过程合成的假设，对于了解这些群落的结构是充分的；第三是哺乳动物群落在空间上分布广阔，并且扩散

常常充分隐含而且难以监测［２４］。
作者选择阿拉善荒漠人为干扰下破碎化生境中的啮齿动物群落，在区域水平上研究荒漠啮齿动物集合群

落的特征。 在长期定位研究和取样的基础上，分析多个局域群落（样地）由扩散联系的集合群落在区域过程

（空间变化）中的特征，检验 Ｌｅｉｂｏｌｄ 等提出的集合群落结构的四个范式在真实群落中的真伪及其哪个作用是

主要的，目的是为集合群落理论的发展提供野外真实群落的实证，并完善该理论。 我们的研究结果显示物种

共存中环境特征起着主导作用，实验证实物种分配（ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｏｒｔｉｎｇ）模式解释当地集合群落的结构。 Ｃｏｔｔｅｎｉｅ
为了阐述（检验）集合群落特征与局域环境和区域空间过程之间的相关性，收集了有关集合群落结构的 １５８
个公开发表的数据集，采用环境和空间变量数据，对其标准化处理之后进行了整体的分析，结果表明大约

５０％的群落组成的变化被环境和空间变量解释。 大多数数据集由物种分配模式（ＳＳ）构成，其次是物种分配

模式和集团效应的结合（ＳＳ ＋ ＭＥ） ［２８］。 Ｍｅｙｎａｒｄ 和 Ｑｕｉｎｎ 在智利温带森林，研究了环境梯度和空间结构对鸟

类集群的影响，他们认为群落组成和多样性的空间结构较弱，多样性受环境的强烈影响，ＳＳ 在驱动鸟类的集

群结构中起着主导作用。 在其研究的尺度上，集合群落理论对总结该区域中驱动鸟类的集群机制提供了新的

思路［２１］。 我们的研究与温带森林鸟类的研究都验证了 ＳＳ。 我们的研究结果与 Ｓｔｅｖｅｎ 和 Ｔｅｌｌｏ 对莫哈韦荒漠

啮齿动物物种组成的模式相比较分析，Ｓｔｅｖｅｎ 和 Ｔｅｌｌｏ 研究取样的尺度更大，空间结构显著，由此可知研究野

外真实集合群落的共存机制，即 Ｌｅｉｂｏｌｄ 等提出的四种范式，取样的尺度仍然是影响哪种范式决定集合群落结

构的主要因素。 因此，对于荒漠啮齿动物集合群落的检验，确定 Ｌｅｉｂｏｌｄ 等提出的四种范式中的哪一种范式主

要决定集合群落结构，采用不同取样尺度进行比较分析是非常必要的。
在传统的群落生态学中，生态位理论解释群落结构特征模式［３２， ３３ ］，然而物种的空间分布和群落的结构是

种群统计学、行为特征以及物种在空间上异质环境条件下相互作用的结果，因而物种集群是一种综合的反应

变化。 生态位理论是物种分配集合群落概念的基础［５］，也是在自然界最常见的过程［２８］。 以生态位理论解释

群落结构物种的共存机制只是从群落组成种内在的关系上探求原因。 付和平等对该地区啮齿动物的空间生

态位及其季节特征进行了研究，结果表明在荒漠生境中，啮齿动物对资源利用存在较大程度的趋同性，生态位

重叠和生态位分化随着不同生态季节的变化发生明显的改变［３４］。 有些研究表明在一个群落中某物种的存在

和物种的丰富度是由环境或栖息地特征决定的［３５⁃３７］。 通过物种集群空间上的变化分析有助于推测形成生态

群落外形的过程。 群落生态学家面临着描绘格局和过程清晰连接的挑战［３８］。 最近 Ｍｃｌｎｔｉｒｅ 和 Ｆａｊａｒｄｏ 提出

一种概念框架，通过分析空间格局或者空间残留以强化生态学中利用空间作为揭示没有测过的和不能测试的

生态过程的替代物［３９］。 因而对于集合群落的空间分析是完善和修正 Ｌｅｉｂｏｌｄ 等提出的四个范式的必然要求。
作者野外研究时间段虽然从每年 ４ 月到 １０ 月，但只选取了 ７ 月份的啮齿动物物种组成作为分析变量。

一是在该环境中连续多年的取样，分析发现 ７ 月份啮齿动物组成的物种数和植物物种的多样性最丰富，代表

了该区域荒漠生态系统中啮齿动物和植物物种变化的最丰富阶段［４０， ４１］。 二是当地的农事活动和放牧强度最

大，是人为干扰最为强烈的时间段，能够较好的揭示人为干扰下荒漠啮齿动物集合群落共存的特征。 当今集

合群落范式对于群落的空间的动态有了较多的实证［２３， ２４， ２８］，但几乎没有研究绝对调查时间尺度在范式上的

重要性。 因此，将时间尺度动态整合到集合群落范式中是未来集合群落生态发展中的重要方向，也是我们未

来研究的重点。
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