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摘要：揭示群落物种共存格局是群落生态学研究的重点内容之一，零模型的应用极大的促进了群落物种共存格局及其调控机制

的进展，然而针对地下生物群落共存格局动态特征的研究并不多见。 在帽儿山森林生态站的人工红松林内，通过 ５ 次调查取样

基于零模型模拟分析小尺度空间（２０ ｍ×２０ ｍ）步行虫群落物种共存格局的动态特征。 结果表明：（１）共捕获步行虫 ２０ 种，２
２７８ 只个体，其中 Ｃａｒａｂｕｓ ｂｉｌｌｅｒｇｉ ｍａｏｅｒｓｈａｎｅｎｓｉｓ 为所有调查季节数量最具优势且分布最广泛的物种，步行虫群落结构具明显的

时间变异性；（２）２０１３ 年 ６ 月步行虫群落为集群性共存格局，而 ２０１４ 年 ８、１０ 月为竞争性共存格局，基于目前的零模型指标和法

则难以准确揭示其他月份是集群性还是竞争性的共存格局，但所有季节的群落均表现为明显的非随机性共存格局，这些共存格

局的发现并不完全支持 Ｄｉａｍｏｎｄ 的群落构建机制理论；（３）所有调查季节均发现很少的显著物种对，基于更严格的检验表明群

落中集群性物种对多于隔离性物种对，那些表现为显著的非随机性共存关系的物种对往往是群落内数量较大且分布广泛的优

势和常见物种。 表明非随机性共存格局可能是帽儿山人工红松林小尺度空间步行虫群落的常见格局，这种非随机性格局具一

定的短期动态稳定性，但不同季节这种非随机性共存格局类型表现不同，群落内这些较少的显著物种对可能对群落物种共存格

局具有一定的贡献。
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ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｒｉｓｉｎｇ ｔｈｏｓｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐａｉｒｓ ｗｅｒｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｏｒ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ， ａｎｄ ｗｅｒｅ
ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｌｙ ｍｏｒｅｗｉｄｅｌｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｔｈｒｏｕｇｈｏｕｔ ｔｈｅ ｐｌｏｔ ｉｎ ｅａｃｈ ｓｅａｓｏｎ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｔｈｅ Ｐｉａｎｋａ （Ｏｉｋ） ｉｎｄｉｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｔｈｏｓｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｅｒｅ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｏｔｈｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐａｉｒｓ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ
ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈａｔ ｔｈｏｓｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐａｉｒｓ ｍｉｇｈｔ ａｌｓｏ ｍａｋｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｔｏ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ． Ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ
ｓｔｕｄｙ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄ ｔｈａｔ ａ ｎｏｎ⁃ｒａｎｄｏｍ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｍｉｇｈｔ ｂｅ ｃｏｍｍｏｎ ｉｎ ａ ｓｍａｌｌ⁃ｓｃａｌｅ Ｃａｒａｂｉｄａｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ
ａＰｉｎｕｓｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｐｌａｎｔｅｄ ｆｏｒｅｓｔ． Ｔｈｉｓ ｎｏｎ⁃ｒａｎｄｏｍ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｐａｔｔｅｒｎ ａｌｓｏ ｓｈｏｗｅｄ ｓｈｏｒｔ⁃ｔｅｒｍ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ
ｐｅｒｉｏｄ；ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅｓｅｐａｔｔｅｒｎｓ ｖａｒｙ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ． Ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐａｉｒｓ ｐｏｓｓｉｂｌｙ
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ｔｏ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ， ａｎｄ ｍｏｒｅ ｆｏｃｕｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｐｌａｃｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ
ｔｈｏｓｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ Ｃａｒａｂｉｄａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｐａｔｔｅｒｎ； ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐａｉｒｓ； ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ； Ｃａｒａｂｉｄａｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ； Ｐｉｎｕｓｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ；
Ｍａｏｅｒ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

群落生态学研究的一个重要任务就是揭示在一定时空尺度内，群落是否表现为一种非随机性共存格局

（ｎｏｎ⁃ｒａｎｄｏｍ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｐａｔｔｅｒｎ） 并进一步揭示该群落受到何种机制的调控，如构建机制 （ ａｓｓｅｍｂｌｙ
ｒｕｌｅｓ） ［１］、镶嵌性（ｎｅｓｔｅｄｎｅｓｓ） ［２］、中心—卫星结构（ ｃｏｒｅ⁃ｓａｔｅｌｌｉｔｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ） ［３］、分隔（ ｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔａｔｉｏｎ） ［４］ 或者

扩散限制（ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ）。 Ｄｉａｍｏｎｄ［１］首先提出鸟类的群落组成受到基于种间竞争的构建机制调控，他
进一步指出种间竞争会阻止那些具有生态学相似性的物种在群落内共存，之后物种共存分析被越来越多的用

于检验群落构建机制是否存在［５］。 然而物种共存格局分析一直是群落生态学研究的难点［６⁃７］，直到零模型

（ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ）的应用才使构建机制的检验得以广泛开展。 零模型是一种格局生成模型（ ａ ｐａｔｔｅｒｎ⁃ｇｅｎｅｒａｔｉｎｇ
ｍｏｄｅｌ）的统计检验，该检验基于已知（ｋｎｏｗｎ）或者想象（ ｉｍａｇｉｎｅｄ）分布的生态数据的随机性或取样的随机

性［８］，故意排除一种被检验的机制而产生随机性的群落格局，通过随机格局和调查群落格局之间的比较来评

估生物间相互作用的调控作用。 零模型模拟探讨群落物种共存格局时，一个重要的问题就是识别显著的物种

对，即识别那些在群落内表现为显著的正的、负的或者随机性的物种对，这有助于在群落水平和物种水平共同

揭示群落物种共存格局。 基于零模型的群落物种共存格局分析及显著物种对识别被应用到地下生态系统，包
括蚯蚓［９⁃１０］、跳虫［１１⁃１２］、螨类［１３］等，但是对地下生物群落物种共存格局时间动态特征的研究非常少见。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

步行虫（Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ： Ｃａｒａｂｉｄａｅ）是地表活动动物中广泛分布的物种，也是北半球节肢动物中研究较深入

的物种［１４］，对环境条件变化和干扰比较敏感，常常被用来作为生物指示种［１５］或生物多样性指标［１６⁃１７］，而且步

行虫是相对的长寿命物种，能够基于简便可行的陷阱法进行采集［１８］。 基于此，步行虫成为评估微生境选择和

小尺度动态的理想有机体。 很多研究探讨了步行虫物种多样性和丰富度时空变异［１９］，却少有研究揭示步行

虫群落物种共存格局的动态变化。 步行虫物种共存格局及其动态变化的研究，是揭示群落物种共存机制的基

础，为以步行虫为指示种的环境保护和生态管理提供基础数据。 本研究在帽儿山森林生态系统研究站的人工

红松林内，通过 ２０１３ 年 ６ 月至 ２０１４ 年 １０ 月的 ５ 次野外调查，研究小尺度（ｓｍａｌｌ ｓｃａｌｅ， １０１—１０３ ｍ） ［２０］范围内

步行虫科物种共存格局的动态特征，尝试性的回答以下问题：（１）步行虫群落是否为非随机性的共存格局，
（２）这种共存格局是否具有时间稳定性，（３）群落内是否存在较多显著的共存物种对，（４）这些共存物种对是

否对群落水平物种共存格局有重要贡献。

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究地区

本实验设置在帽儿山森林生态系统研究站内（１２７°３０′—１２７°３４′ Ｅ，４５°２０′—４５°２５′ Ｎ）。 研究区位于黑龙

江省东北部，平均海拔 ３００ｍ，平均坡度 １０°—１５°，地带性土壤为暗棕色森林土。 为四季分明的大陆性季风气

候，夏季温暖湿润而冬季寒冷干燥，年均温约 ３．１℃ ［２１］，年均降水量为 ６２９ ｍｍ。 研究区植被属于长白植物区

系，实验样地设置在林龄约为 ６０ａ 的人工红松林内，平均坡度 １２°，西北坡向，平均胸径 １２ ｃｍ，林分密度 ３１４５
个 ／ ｈｍ２，乔 木 层 以 红 松 （ Ｐｉｎｕｓｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ） 为 优 势 种， 同 时 包 括 白 桦 （ Ｂｅｔｕｌａｐｌａｔｙｐｌｙｌｌａ ）、 水 曲 柳

（Ｆｒａｘｉｎｕｓｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、枫桦（Ｂｅｔｕｌａｃｏｓｔａｔａ）、山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓｄａｖｉｄｉａｎａ）、胡桃楸（Ｊｕｇｌａｎｓｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ），下木层包

括春榆（Ｕｌｍｕｓｐｒｏｐｉｑｕａ）和山梨（Ｐｙｒｕｓｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ） ［２２］。
１．２　 样地设置与调查方法

在人工红松林内随机设置一个 ２０ｍ×２０ｍ 的样地，以 ２ｍ 为间隔均分成 １００ 个 ２ｍ×２ｍ 的小单元格，在每

个小单元格左下角网格交叉点采集样品（共计 １００ 个采样点）。 陷阱法捕获步行虫样品，将诱捕杯（高 ９ ｃｍ，
内径 ６．５ ｃｍ）放置在采样点，杯口与地面齐平，杯口上部离地面约 １０ ｃｍ 处支起 １ 个一次性餐盘，以防止凋落

物或者穿透雨的进入。 ２０１３ 年 ６、８、９ 月内置 ４％福尔马林，２０１４ 年 ８、１０ 月内置饱和 ＮａＣｌ 溶液，将陷阱至于

野外 ７ 天 ７ 夜后取回。 手捡法分拣步行虫，将样品放置于 ９５％医用酒精内，显微镜下鉴定种类并计数。
１．３ 数据处理分析

１．３．１　 Ｒａｕｎｋｉａｅｒ 频度指数、方差分析和基于采样点的稀释度曲线

依据 Ｒａｕｎｋｉａｅｒ［２３］公式计算物种频度，划分标准为：１％—２０％为 Ａ 级，２１％—４０％为 Ｂ 级，４１％—６０％为 Ｃ
级，６１％—８０％为 Ｄ 级，８１％—１００％为 Ｅ 级。 单因素方差分析（ｏｎｅ－ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）比较相同诱捕液条件下，步
行虫物种数量和个体数量差异的显著性。 基于采样点的稀释度曲线（ ｒａｒｅｆａｃｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ） ［２４⁃２５］ 检验研究尺度

内物种—强度调查关系（ｓｐｅｃｉｅｓ－ｔｒａｐｐｉｎｇ－ｅｆｆｏｒｔ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ）。 数量百分比划分类群，依据各物种数量占该群

落总捕获数量百分比分别划归为：＞１０％为优势物种，１％—１０％为常见物种，＜１％为稀有物种。 Ｒａｕｎｋｉａｅｒ 频
度和数量百分比在 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２００７ 中计算，单因素方差分析和多重检验使用 Ｒ 软件中的 “ ａｏｖ” 和

“ｄｕｎｃａｎ．ｔｅｓｔ”函数实现［２６］，基于采样点的稀释度曲线使用 Ｒ 软件 ｖｅｇａｎ 软件包中的“ｓｐｅｃａｃｃｕｍ”函数实现。
１．３．２　 基于零模型的物种共存格局分析

采用零模型模拟分析步行虫群落是否表现出非随机的共存格局［２７⁃２８］。 首先将步行虫丰富度矩阵转换为

“有—无“矩阵（ｐｒｅｓｅｎｃｅ－ａｂｓｅｎｃｅ ｍａｔｒｉｘ） ［２９］，该矩阵每行代表一个步行虫科物种，每列代表一个不同的采样

点，“０”值代表该物种在特定采样点不出现，“１”值代表该物种在特定采样点出现［３０］。 选择 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 和 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ
指标量化步行虫群落的共存格局，其中每个指标都是一个单独的数值来量化整个“有—无”矩阵的格局。

（１）Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 指标： Ｓｔｏｎｅ 和 Ｒｏｂｅｒｔｓ［３１］引入 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 指标作为量化物种共存程度的一个指标，该指标量化

３　 ２０ 期 　 　 　 高梅香　 等：人工红松林步行虫（Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ： Ｃａｒａｂｉｄａｅ）群落物种共存格局动态分析 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

每个物种对能够被发现的棋盘单元（ｃｈｅｃｋｅｒｂｏａｒｄ ｕｎｉｔ， ＣＵ）的数量。 任何物种对的棋盘单元的数量可以由公

式获得：ＣＵ＝（Ｒ ｉ－Ｓ）（Ｒ ｊ－Ｓ），式中 Ｒ ｉ和 Ｒ ｊ分别为物种 ｉ 和 ｊ 的总行数，Ｓ 是被两物种共同占据的采样点的数

量。 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 是所有独特物种对（ｕｎｉｑｕｅ ｐａｉｒｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ）计算的 ＣＵ 的均值。 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 的值越大，共存的物种对

就越少［３２⁃３３］，如果 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 的值显著的比预期机会（ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｂｙ ｃｈａｎｃｅ， ＥＢＣ）大，那么该集群被认为是竞争

性 ／隔离性群落结构（ｃｏｍｐｅｔｅｄ ／ ｓｅｇｒｅｇａｔｅｄ ａｓｓｅｍｂｌｙ） ［２７］，说明种间竞争可能对群落物种共存具有重要的调控

作用；反之，该集群被认为是集群性群落结构（ａｇｇｒｅｇａｔｅｄ ａｓｓｅｍｂｌｙ），表明种间竞争对群落物种共存的调控作

用可能不明显。
（２）Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 指标：Ｓｃｈｌｕｔｅｒ［３４］提出将 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 作为量化群落结构的一个指标，该值是列总和方差与行总和方

差的比值，测量每个采样点物种的数量的变异性。 在一个竞争性结构的群落中，实测的 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 应该明显的比

预期机会（ＥＢＣ）小；而在一个集群性的群落中，实测的 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 应该明显的比预期机会（ＥＢＣ）大。
基于零模型的共存格局分析对物种共存频率的变异敏感，Ｇｏｔｅｌｌｉ 建议零模型中的行数应被限定［２７］，三种

零模型法则被推荐用来模拟物种共存格局，这些法则固定行总和且较少的产生 Ｉ 类错误。 本文选择 ＦＦ（Ｆｉｘｅｄ
ｒｏｗ⁃Ｆｉｘｅｄ ｃｏｌｕｍｎ，固定行—固定列）， ＦＥ （Ｆｉｘｅｄ ｒｏｗ⁃Ｅｑｕｉｐｒｏｂａｂｌｅ ｃｏｌｕｍｎ， 固定行—等概率列）和 ＦＰ （Ｆｉｘｅｄ
ｒｏｗ⁃Ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｃｏｌｕｍｎ， 固定行—或然率列）法则来计算 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ，使用 ＦＥ 和 ＦＰ 算法来计算 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ［２７⁃２８，３５］。

标准效应量（Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ Ｅｆｆｅｃｔ Ｓｉｚｅ， ＳＥＳ）用来比较结果的显著性。 ＳＥＳ 评估实测指标距离平均模拟指

标的标准差［５］，对于 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 来说， ＳＥＳ 大于 ２． ０ 表明步行虫群落共存格局为非随机性的物种间隔离

（ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ），说明为竞争性的群落结构；ＳＥＳ 小于－２．０ 表明步行虫群落共存格局为非随机性物种间集群

（ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ），说明群落表现为显著的非竞争性结构。 对于 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 指标，ＳＥＳ 大于 ２．０ 说明共存格局表现为非

随机性物种间集群，而 ＳＥＳ 小于－２．０ 说明共存格局表现为非随机性物种间隔离。 当群落内产生上百个物种

对的时候 Ｐ 值应该被校正［３５］，本文采用控制发现错误率（ ｔｈｅ ｆａｌｓｅ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｒａｔｅ， ＦＤＲ）对显著性水平进行校

正［３６⁃３７］。 Ｃ⁃ｓｏｒｅ 和 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 均在 Ｅｃｏｓｉｍ ７．０ 软件的“Ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ”模块计算［３８］，随机模拟运行 ５００００ 次；Ｐ 值

的校正使用 Ｒ 软件的“ｐ．ａｄｊｕｓｔ”函数实现。
１．３．３　 基于零模型的显著物种对

基于零模型的显著物种对分析会产生大量的物种对，对于具有 ｎ 个物种的步行虫矩阵来说，共有［（ｎ）（ｎ
－１） ／ ２］个物种对，而这其中的许多物种对可能彼此不是生物学或者统计学相互独立的［３５］，在分析物种对间

相互作用关系时会在很大程度上增加 Ｉ 类错误的产生［３５］。 本文通过计算每个物种对的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 值来确定特

定物种对之间的关系，该计算过程中 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 被重采样为 ０－１ 之间， Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ ＝ ０ 代表完全重叠， Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ ＝ １ 代

表完全隔离［３５］。 然后采用 Ｇｏｔｅｌｌｉ 和 Ｕｌｒｉｃｈ［３５］提出的 ４ 种准则来检验这些物种对之间为何种共存关系，即集

群性、隔离性或随机性共存物种对。 其中 ＣＬ （ｔｈｅ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｌｉｍｉｔ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ）是最简单和最宽泛的一种检验准

则，Ｇｏｔｅｌｌｉ 和 Ｕｌｒｉｃｈ ［３５］同时推荐更严格的检验准则，即 ＢＹ （ ａｆｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌ Ｂｏｎｆｅｒｒｏｎｉ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ）、 ＢＭ
（ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ ｍｅａｎ ｂａｓｅｄ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ） 和 ＢＣＬ （ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｌｉｍｉｔｓ ｂａｓｅｄ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ）。 关于 ４ 种检

验准则的理论基础和计算过程，请参阅文献 Ｇｏｔｅｌｌｉ 和 Ｕｌｒｉｃｈ［３５］。
最后，计算那些被证明存在显著相互作用关系的物种对 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 值的标准效应量（ＳＥＳ），ＳＥＳ 大于 ２．０ 表

明物种对为显著的负相互作用关系（隔离性关系），说明两个物种间存在显著的竞争；ＳＥＳ 小于－２．０ 表明物种

对为显著的正相互作用关系，说明物种对不存在显著的种间相互竞争。 显著物种对的识别在 Ｐａｉｒｗｉｓｅ 软件中

计算［３９］，随机模拟运行 １ ０００ 次。
１．３．４　 ＰｉａｎｋａＯｉｋ生态位重叠指数

和营养资源类似，空间也可以被作为一种资源被物种竞争［４０］。 Ｐｉａｎｋａ 生态位重叠指数［４１］被用来测度两

个步行虫科物种利用空间资源而互相重叠的情况：

Ｏｉｋ ＝
∑

ｒ

ｊ ＝ １
Ｐ ｉｊ Ｐｋｊ

（∑
ｒ

ｊ ＝ １
Ｐ ｉｊ）

２
（∑

ｒ

ｊ ＝ １
Ｐｋｊ）

２

（１）

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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式中，Ｏｉｋ为物种 ｉ 和物种 ｋ 的生态位重叠度值，Ｐ ｉｊ和 Ｐｋｊ为物种 ｉ 和物种 ｋ 在空间资源梯度级 ｊ 的数量特征，ｒ
为空间样点数。 ＰｉａｎｋａＯｉｋ生态位重叠指数的值介于 ０ 和 １ 之间，该指数在 Ｅｃｏｓｉｍ ７．０ 软件的“ｎｉｃｈｅ ｏｖｅｒｌａｐ”
模块中计算。

２　 结果

２．１　 群落结构特征

共捕获步行虫科 ２０ 种，２２７８ 只个体。 ２０１３ 年 ６、７、９ 月均捕获较多的物种数量和个体数量，而 ２０１４ 年 １０
月捕获最少的物种数量和个体数量。 ２０１３ 年各个月份间捕获类群数量没有显著差异，而个体数量有显著差

异（Ｐ＜０．０１）；２０１４ 年 ２ 个月份间捕获类群数量和个体数量都有显著差异（Ｐ＜０．０１）（表 １）。 群落物种稀释度

曲线表明，在每个调查季节内步行虫物种数量随着调查样点的增加而增加，说明需要在研究尺度内适当增加

取样量。
Ｃａｒａｂｕｓ ｂｉｌｌｅｒｇｉ ｍａｏｅｒｓｈａｎｅｎｓｉｓ 在所有调查季节均为优势物种，２０１３ 年 ６ 月捕获量为总捕获量的 ８４．５６％，

２０１３ 年 ７ 月和 ２０１４ 年 １０ 月所占比例均为 ６０％以上，２０１３ 年 ９ 月和 ２０１４ 年 ８ 月也达到了 ３０％以上。 Ｃａｒａｂｕｓ
ｂｉｌｌｅｒｇｉ ｍａｏｅｒｓｈａｎｅｎｓｉｓ 为出现频度最高的物种，２０１３ 年 ６ 月 Ｒａｕｎｋｉａｅｒ 频度为 Ｄ 级，２０１４ 年 １０ 月为 Ｂ 级，其他

月份均为 Ｃ 级。 所有群落 ７０％左右的步行虫科物种的频度指数均属于 Ａ 级，说明大部分物种在样地内出现

频度不高。 ２０１３ 年 ６、７、９ 月和 ２０１４ 年 ８、１０ 月群落内优势、常见和稀有物种的数量分别为 １、４、１０；２、３、１０；
３、４、６；３、５、６；１、５、０。 仅 ２０１４ 年 １０ 月群落内没有发现稀有类群，其他季节稀有类群较多（表 １）。
２．２　 群落物种共存格局

２０１３ 年 ６ 月，基于 ＦＥ 法则的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 值明显的小于期望值（模拟值），而 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 值明显的大于期望值，表
明步行虫群落为集群性共存格局。 ２０１３ 年 ７ 月，基于 ＦＥ 法则的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 和 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 表明步行虫群落为集群性

共存格局；而基于 ＦＦ、ＦＰ 法则的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 和基于 ＦＰ 法则的 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 表明群落为隔离性格局。 ２０１３ 年 ９ 月，基于

ＦＥ 法则的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 和 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 表明群落为集群性格局，而基于 ＦＰ 法则的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 和 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 表明步行虫群落为

隔离性共存格局。 ２０１４ 年 ８ 月基于所有法则的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 和 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 均表明步行虫群落为隔离性共存格局。
２０１４ 年 １０ 月基于 ＦＰ 法则的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 和 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 均表明步行虫群落为隔离性共存格局（表 ２）。
２．３　 显著物种对识别

基于 ＣＬ 准则，２０１３ 年 ６ 月，基于 ＦＦ 法则发现 １ 个具显著正相互作用关系的物种对，说明二者表现为集

群性共存关系；２０１３ 年 ７ 月，基于 ＦＥ 和 ＦＦ 法则均发现 １ 个具显著正相互作用关系的物种对；２０１３ 年 ９ 月，基
于 ＦＥ 法则发现 ３ 个具显著正相互作用关系的物种对，而基于 ＦＦ 法则分别发现 １ 个正的和负的相互作用关

系物种对；２０１４ 年 ８ 月，基于 ＦＥ 和 ＦＦ 法则均发现 ３ 个正的和 ２ 个负的相互作用关系物种对；２０１４ 年 １０ 月未

发现显著物种对。 基于更严格的 ＢＭ， ＢＣＬ 或者 ＢＹ 法则，所有月份均发现较多的正相互作用关系物种对（表
３）。 这些发现的显著物种对之间的 ＰｉａｎｋａＯｉ ｋ生态位重叠度指标，往往高于群落内其他物种对之间的重叠度

指标（表 ４）。

３　 讨论

本调查共捕获步行虫科 ２０ 种，２２７８ 只个体，人工红松林内步行虫群落存在明显时间变异性，２０１３ 年调查

季节步行虫个体数量彼此间均存在显著的差异，２０１４ 年 ２ 个月份类群数量和个体数量均有显著差异。 ２０１４
年 １０ 月为较寒冷的调查季节，食物资源减少、地表温湿度等适宜性明显降低，导致群落的物种数量和个体数

量明显下降，稀有物种在样地内消失，群落内仅发现优势和常见物种而没有稀有物种，这与其他生长季节明显

不同，其他季节群落内稀有物种的物种数量多于优势和常见物种。 群落内物种的 Ｒａｕｎｋｉａｒ 频度指数多为 Ａ
级，说明大部分物种不仅数量稀少，而且仅仅分布在样地内有限的空间内。 Ｃａｒａｂｕｓ ｂｉｌｌｅｒｇｉ ｍａｏｅｒｓｈａｎｅｎｓｉｓ 是
所有季节最具优势的物种，数量最丰富且在样地内分布最广泛。

５　 ２０ 期 　 　 　 高梅香　 等：人工红松林步行虫（Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ： Ｃａｒａｂｉｄａｅ）群落物种共存格局动态分析 　
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Ａ
２

０．
６６

Ａ
０

０．
００

Ｍｏ
ｒｐｈ

ｏｃ
ａｒ
ａｂ
ｕｓ
ｈｕ
ｍｍ

ｅｌｉ
ｓｍ

ａｒ
ａｇ
ｄｕ
ｌｕｓ

－
ＢＪ

．１４
２

０．
２３

Ａ
３

０．
４５

Ａ
１

０．
２３

Ａ
６

１．
９８

Ａ
０

０．
００

Ｍｏ
ｒｐｈ

ｏｃ
ａｒ
ａｂ
ｕｓ
ｖｅｎ

ｕｓ
ｔｕｓ

ｄｅ
ｋｒａ

ａｔｚ
ｉｋ

ｒａ
ａｔｚ

⁃Ｂ
Ｊ．１

５
０

０．
００

２
０．
３０

Ａ
０

０．
００

０
０．
００

０
０．
００

Ｎｏ
ｔｉｏ
ｐｈ
ｉｌｕ

ｓｉ
ｍｐ

ｒｅｓ
ｓｉｆ
ｒｏｎ

ｓ⁃Ｂ
Ｊ．１

６
０

０．
００

１
０．
１５

Ａ
０

０．
００

０
０．
００

０
０．
００

Ｃａ
ｒａ
ｂｕ
ｓｂ

ｉｌｌ
ｅｒｇ

ｉｍ
ａｏ
ｅｒｓ

ｈａ
ｎｅ
ｎｓ
ｉｓ

⁃Ｂ
Ｊ．１

７
７２

３
８４

．５６
Ｄ

４１
１

６２
．１８

Ｃ
１４

１
３３

．１０
Ｃ

１２
０

３９
．６０

Ｃ
２５

７５
．７６

Ｂ

Ｐｔ
ｅｒｏ

ｓｔｉ
ｃｈ
ｕｓ

ａｕ
ｄａ
ｘ⁃
ＢＪ

．１８
１

０．
１２

Ａ
３

０．
４５

Ａ
５

１．
１７

Ａ
０

０．
００

０
０．
００

Ｐｔ
ｅｒｏ

ｓｔｉ
ｃｈ
ｕｓ

ｍｉ
ｃｒｏ

ｃｅｐ
ｈａ
ｌｕｓ

⁃Ｂ
Ｊ．１

９
１

０．
１２

Ａ
０

０．
００

０
０．
００

２
０．
６６

Ａ
０

０．
００

Ｐｔ
ｅｒｏ

ｓｔｉ
ｃｈ
ｕｓ

ｃｈ
ｅｎ
ｐｅ
ｎｇ
ｉ⁃Ｂ

Ｊ．２
０

２２
２．
５７

Ａ
３７

５．
６０

Ｂ
７０

１６
．４３

２５
７４

２４
．４２

Ｂ
２

６．
０６

Ａ

Ｐｔ
ｅｒｏ

ｓｔｉ
ｃｈ
ｕｓ

ａｄ
ｓｔｒ
ｉｃｔ
ｕｓ
⁃Ｂ

Ｊ．２
１

１
０．
１２

Ａ
０

０．
００

０
０．
００

３６
１１

．８８
Ａ

０
０．
００

Ｂｅ
ｍｂ

ｉｄｉ
ｏｎ

ｌｉｓ
ｓｏｎ

ｏｔｕ
ｍ⁃

ＢＪ
．２２

２
０．
２３

Ａ
１

０．
１５

Ａ
０

０．
００

９
２．
９７

Ａ
１

３．
０３

Ａ

Ｂｅ
ｍｂ

ｉｄｉ
ｏｎ
ｃｈ
ｅｍ

ｉｄｏ
ｔｕｍ

Ｂａ
ｔｅｓ

⁃Ｂ
Ｊ．２

３
０

０．
００

０
０．
００

０
０．
００

１
０．
３３

Ａ
０

０．
００

Ｃｙ
ｍｉ
ｎｄ
ｉｓｖ
ａｐ
ｏｒａ

ｒｉｏ
ｒｕ
ｍ

ｉｍ
ｍａ

ｃｕ
ｌａｔ

ｕｓ
⁃Ｂ

Ｊ．２
５

７
０．
８２

Ａ
８

１．
２１

Ａ
５

１．
１７

Ａ
１６

５．
２８

Ａ
０

０．
００

Ｐｏ
ｅｃｉ

ｌｕｓ
ｌａｍ

ｐｒｏ
ｄｅ
ｒｕ
⁃Ｂ

Ｊ．２
７

４
０．
４７

Ａ
０

０．
００

１
０．
２３

Ａ
０

０．
００

０
０．
００

Ａｍ
ａｒ
ａ
ｓｉｍ

ｐｌｉ
ｃｉｄ

ｅｎ
ｓ⁃Ｂ

Ｊ．２
８

３
０．
３５

Ａ
０

０．
００

４
０．
９４

Ａ
０

０．
００

２
６．
０６

Ａ

物
种

数
量

Ｔｏ
ｔａｌ

ｓｐ
ｅｃ
ｉｅｓ

ｎｕ
ｍｂ

ｅｒ
∗

１５
ａ

１５
ａ

１３
ａ

１４
Ａ

６Ｂ

个
体

数
量

Ｔｏ
ｔａｌ

ｉｎｄ
ｉｖｉ

ｄｕ
ａｌ∗

８５
５ａ

６６
１ｂ

４２
６ｃ

３０
３Ａ

３３
Ｂ

　
　

∗
含

有
相

同
字

母
代

表
两

群
落

间
差

异
不

显
著

，反
之

代
表

差
异

显
著

，
α＝

０．
０５
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表 ２　 基于零模型的步行虫群落物种共存格局

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｐａｔｔｅｒｎｓｏｆ ｔｈｅ Ｃａｒａｂｉｄａｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｂｙ ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ

时间
Ｔｉｍｅ

指标
Ｉｎｄｅｘ

法则
Ａｌｇｏｒｉｔｈｍ

实测值
Ｏｂｓｅｒｖｅｄ
ｉｎｄｅｘ

模拟值
Ｍｅａｎ ｏｆ
ｓｉｍｕｌａｔｅｄ
ｉｎｄｅｘ

标准效应量
Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ
Ｅｆｆｅｃｔ Ｓｉｚｅ
（ＳＥＳ）

初始的 Ｐ 值
Ｉｎｉｔｉａｌ Ｐ ｖａｌｕｅ

校正的 Ｐ 值
Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ
Ｐ ｖａｌｕｅ

２０１３．６ Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 固定行—等概率列 １９．５３ ３５．８３ －６．２３ ＜０．００１ ＜０．００１

固定行—固定列 １９．５３ １９．８９ －０．５０ ０．３３ ０．４９

固定行—或然率列 １９．５３ １７．３７ １．２９ ０．９０ ０．９０

Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 固定行—等概率列 １．８４ １．００ ６．４８ ＜０．００１ ＜０．００１

固定行—或然率列 １．８４ １．９８ －１．０２ ０．１７ ０．１７

２０１３．７ Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 固定行—等概率列 ２１．３７ ２９．３６ －３．０２ ０．００２ ０．００２

固定行—固定列 ２１．３７ １９．３９ ２．１６ ０．０２ ０．０２

固定行—或然率列 ２１．３７ １３．２２ ４．４５ ＜０．００１ ＜０．００１

Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 固定行—等概率列 １．５１ １．００ ３．９４ ＜０．００１ ＜０．００１

固定行—或然率列 １．５１ １．８９ －３．２７ ＜０．００１ ＜０．００１

２０１３．９ Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 固定行—等概率列 ４８．９１ ６０．９９ －３．０１ ０．００２ ０．００３

固定行—固定列 ４８．９１ ４８．４８ ０．４０ ０．３３ ０．３３

固定行—或然率列 ４８．９１ ３６．２３ ３．６５ ＜０．００１ ＜０．００１

Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 固定行—等概率列 １．３７ １．００ ２．８１ ＜０．００１ ＜０．００１

固定行⁃或然率列 １．３７ １．８５ －３．４１ ＜０．００１ ＜０．００１

２０１４．８ Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 固定行—等概率列 ５８．７８ ５０．１３ ３．２９ ＜０．００１ ＜０．００１

固定行—固定列 ５８．７８ ５６．２１ ３．５６ ＜０．００１ ＜０．００１

固定行—或然率列 ５８．７８ ４１．１２ ６．２５ ＜０．００１ ＜０．００１

Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 固定行—等概率列 ０．６９ １．００ －２．３５ ０．００７ ０．００７

固定行—或然率列 ０．６９ １．４７ －４．８６ ＜０．００１ ＜０．００１

２０１４．１０ Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 固定行—等概率列 ９．２０ ９．７１ －０．２８ ０．４７ ０．６２

固定行—固定列 ９．２０ ９．５０ －０．４８ ０．６２ ０．６２

固定行⁃或然率列 ９．２０ ２．９７ ４．０７ ＜０．００１ ＜０．００１

Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 固定行—等概率列 １．０１ １．００ ０．１１ ０．５９ ０．５９

固定行—或然率列 １．０１ １．３７ －３．５４ ＜０．００１ ＜０．００１

表 ３　 基于 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 值的通过 ４ 种检验准则的步行虫群落显著物种对

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐａｉｒｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｃａｒａｂｉｄａｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｈａｔ ｗｅｒｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｂｙ ｆｏｕｒ ｃｒｉｔｅｒｉａ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ

群落
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

法则
Ａｌｇｏｒｉｔｈｍ

物种 １
Ｓｐｅｃｉｅｓ １

物种 ２
Ｓｐｅｃｉｅｓ ２

实测值
Ｏｂｓｅｒｖｅｄ
Ｃ⁃Ｓｃｏｒｅ

模拟值
Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ
Ｃ⁃Ｓｃｏｒｅ

标准差
Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ
Ｓｔａｎｄａｒｄ
Ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

ＣＬ 准则
ＣＬ

ＢＭ 准则
ＢＭ

ＢＣＬ 准则
ＢＣＬ

ＢＪ 准则
ＢＪ

２０１３．６ ＦＥ

ＦＦ ＢＪ．２７ ＢＪ．９ ０．１７ ０．９０ ０．２１ －３．５６ －３．５６ ０．００ －３．０６

２０１３．７ ＦＥ ＢＪ．１７ ＢＪ．１０ ０．０２ ０．１７ ０．０４ －４．４７ －４．４７ －４．４７ －４．０７

ＦＦ ＢＪ．１７ ＢＪ．１０ ０．０２ ０．０４ ０．０１ －３．３８ －３．３８ ０．００ －２．８６

２０１３．９ ＦＥ ＢＪ．１０ ＢＪ．１７ ０．１２ ０．２２ ０．０５ －２．１９ ０．００ ０．００ ０．００

ＢＪ．１０ ＢＪ．２０ ０．１２ ０．３１ ０．０９ －２．２４ －２．２４ －２．２４ ０．００

ＢＪ．２５ ＢＪ．１８ ０．１７ ０．９４ ０．１７ －４．６７ －４．６７ ０．００ －４．２９

ＦＦ ＢＪ．１７ ＢＪ．２０ ０．５９ ０．３４ ０．０８ ３．０４ ０．００ ０．００ ２．４６

ＢＪ．２５ ＢＪ．１８ ０．１７ ０．９５ ０．１５ －５．２３ －５．２３ ０．００ －４．８７

２０１４．８ ＦＥ ＢＪ．１７ ＢＪ．２０ ０．７８ ０．４２ ０．０８ ４．４１ ０．００ ０．００ ４．０１

ＢＪ．１７ ＢＪ．２１ １．００ ０．５５ ０．１５ ２．９８ ２．９８ ２．９８ ２．３９

ＢＪ．２１ ＢＪ．１４ ０．２１ ０．８４ ０．１７ －３．６５ －３．６５ ０．００ －３．１７

７　 ２０ 期 　 　 　 高梅香　 等：人工红松林步行虫（Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ： Ｃａｒａｂｉｄａｅ）群落物种共存格局动态分析 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

续表

群落
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

法则
Ａｌｇｏｒｉｔｈｍ

物种 １
Ｓｐｅｃｉｅｓ １

物种 ２
Ｓｐｅｃｉｅｓ ２

实测值
Ｏｂｓｅｒｖｅｄ
Ｃ⁃Ｓｃｏｒｅ

模拟值
Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ
Ｃ⁃Ｓｃｏｒｅ

标准差
Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ
Ｓｔａｎｄａｒｄ
Ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

ＣＬ 准则
ＣＬ

ＢＭ 准则
ＢＭ

ＢＣＬ 准则
ＢＣＬ

ＢＪ 准则
ＢＪ

ＢＪ．１３ ＢＪ．９ ０．００ ０．９８ ０．１４ －６．８３ ０．００ ０．００ －６．８３

ＢＪ．２２ ＢＪ．９ ０．００ ０．９８ ０．１４ －７．００ ０．００ ０．００ －７．００

ＦＦ ＢＪ．１７ ＢＪ．２０ ０．７８ ０．４９ ０．０９ ３．４３ ０．００ ０．００ ２．９２

ＢＪ．１７ ＢＪ．２１ １．００ ０．６２ ０．１４ ２．６４ ２．６４ ０．００ １．９７

ＢＪ．２１ ＢＪ．１４ ０．２１ ０．８８ ０．１６ －４．３１ －４．３１ －４．３１ －３．９０

ＢＪ．１３ ＢＪ．９ ０．００ ０．９９ ０．１０ －９．４８ ０．００ ０．００ －９．４８

ＢＪ．２２ ＢＪ．９ ０．００ ０．９９ ０．０８ －１２．８７ ０．００ ０．００ －１２．８７

２０１４．１０ ＦＥ

ＦＦ

　 　 物种代码详见表 １．ＦＥ， 固定行—等概率列法则 Ｆｉｘｅｄ⁃Ｅｑｕｉｐｒｏｂａｂｌｅ ａｌｇｏｒｉｔｈｍ． ＦＦ， 固定行—固定列法则 Ｆｉｘｅｄ⁃Ｆｉｘｅｄ ａｌｇｏｒｉｔｈｍ．

表 ４　 ２０１３ 年 ６ 月份步行虫群落物种的 ＰｉａｎｋａＯｉ ｋ生态位重叠度指标

Ｔａｂｌｅ ４　 ＰｉａｎｋａＯｉ ｋｎｉｃｈ ｏｖｅｒｌａｐ ｉｎｄｅｘ ｆｏｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐａｉｒｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｃａｒａｂｉｄａｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ Ｊｕｎｅ ２０１３

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ ＢＪ．８ ＢＪ．９ ＢＪ．１０ ＢＪ．１３ ＢＪ．１４ ＢＪ．１７ ＢＪ．１８ ＢＪ．１９ ＢＪ．２０ ＢＪ．２１ ＢＪ．２２ ＢＪ．２５ ＢＪ．２７ ＢＪ．２８

ＢＪ．６ ０．１３ ０．２１ ０．４８ ０．１９ ０．００ ０．６２ ０．００ ０．１９ ０．３７ ０．１９ ０．００ ０．１５ ０．１９ ０．１３

ＢＪ．８ 　 ０．００ ０．２３ ０．００ ０．００ ０．３５ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００

ＢＪ．９ 　 　 ０．１２ ０．００ ０．００ ０．２２ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．５８ ０．００

ＢＪ．１０ 　 　 　 ０．００ ０．００ ０．５６ ０．２１ ０．２１ ０．３２ ０．２１ ０．００ ０．３５ ０．００ ０．１５

ＢＪ．１３ 　 　 　 　 ０．００ ０．１２ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００

ＢＪ．１４ 　 　 　 　 　 ０．１８ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００

ＢＪ．１７ 　 　 　 　 　 　 ０．１２ ０．１２ ０．１２ ０．１２ ０．０９ ０．２５ ０．１９ ０．１８

ＢＪ．１８ 　 　 　 　 　 　 　 ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００

ＢＪ．１９ 　 　 　 　 　 　 　 　 ０．００ ０．００ ０．００ ０．４１ ０．００ ０．００

ＢＪ．２０ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ０．５０ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００

ＢＪ．２１ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ０．００ ０．００ ０．００ ０．００

ＢＪ．２２ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ０．００ ０．００ ０．００

ＢＪ．２５ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ０．００ ０．００

ＢＪ．２７ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ０．００

　 　 物种代码详见表 １．

步行虫群落表现为非随机性的共存格局，这种非随机性的共存格局表现为一定的时间稳定性。 基于 ＦＰ
法则的 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 指标和基于所有法则的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 和 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 指标分别表明，２０１４ 年 ８ 月和 １０ 月步行虫群落为竞

争性 ／隔离性共存格局，暗示种间竞争在群落共存中可能起到重要的调控作用，这个结论支持了 Ｄｉａｍｏｎｄ 群落

构建机制理论［１］。 基于 ＦＥ 法则的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 指标表明， ２０１３ 年 ６ 月步行虫群落为集群性共存格局，即种间竞

争可能不是群落构建的主要调控机制，此结论并没有为 Ｄｉａｍｏｎｄ 群落构建机制理论［１］提供有效证据。 基于不

同法则的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 和 Ｖ⁃ｒａｔｉｏ 指标则表明，２０１３ 年 ７ 月和 ９ 月步行虫群落表现为集群性或竞争性共存格局，这
些群落存在的大量随机性物种对会产生稀释效应（ｄｉｌｕｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ） ［３５， ４２］，可能导致我们采用的零模型指标和

方法难以确定这两个月份群落非随机共存格局类型。 另外，零模型是基于物种特性或生态学性状而随机构建

共存格局的［４３⁃４５］，虽然被广泛的应用在土壤动物群落生态学研究中［７， ９， １１， １３］，但是任何一种方法的应用都有

其局限性［２８］，有研究认为零模型使用的交换法则（ｓｗａｐ ａｌｇｏｒｉｔｈｍ）和 Ｚ 值（Ｚ⁃ｓｃｏｒｅ），容易产生法则和随后的

膨胀 Ｉ 类错误水平（ｉｎｆｌａｔｅｄ ｔｙｐｅ Ｉ ｅｒｒｏｒ ｌｅｖｌｅｓ）带来的偏差［８， ４６］。 基于此，我们在零模型模拟过程中增加随机

模拟运行次数（５ ００００ 次）以避免这些可能误差源的产生。 虽然依据目前的零模型指标和方法，难以明确的

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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揭示 ２０１３ 年 ７、９ 月步行虫群落物种共存格局是集群性还是隔离性，但可以在一定程度上说明这两个月份群

落共存格局均为非随机性格局。 综上，调查季节内步行虫群落表现为较稳定的非随机性格局，推测研究区步

行虫群落非随机性的共存格局可能是普遍存在的，但非随机性的表现形式（集群性和隔离性）可能具有季节

性差别。
本调查仅发现较少的显著物种对，但这些步行虫物种之间的非随机性相互作用对整个群落的非随机性共

存格局可能有一定贡献。 在表现为集群性结构的群落中（２０１３ 年 ６ 月），发现集群性物种对而没有发现隔离

性物种对；在表现为隔离性结构的群落中（２０１４ 年 ８ 月），仅发现 ２ 个隔离性物种对却发现 ３ 个集群性物种

对。 本研究的发现并不完全支持先前的假设，即如果群落内大部分物种对都表现为显著的集群性关系，那么

该群落表现为一个集群性的群落结构［４２， ４７］。 但这并不能完全否定这些显著物种对在群落构建中可能会起到

重要 的 作 用。 ２０１３ 年 ７ 月 份 的 步 行 虫 群 落， 仅 发 现 １ 个 （“ Ｃａｒａｂｕｓ ｂｉｌｌｅｒｇｉ ｍａｏｅｒｓｈａｎｅｎｓｉｓ －
Ａｕｌｏｎｏｃａｒａｂｕｓｃａｎａｌｉｃｕｌａｔｕｓｈａｉｌｉｎｉｅｎｓｉｓ”）具正相互作用关系的物种对，仅占该群落物种对数量的 ０．９５％；这两个

物种均为该群落的优势物种，其个体数分别占该群落总捕获量的 ６２．１８％和 ２６．７８％，两个物种个体数合计占

该群落总捕获量的 ８８．９６％；且这两个物种在样地内广泛出现，其 Ｒａｕｎｋｉｅｒ 频度指数均为 Ｃ 级；并且两个物种

的 ＰｉｎｋａＯｉ ｋ生态位重叠度指数为 ０．８７，远远大于群落内其他物种对之间的 ＰｉｎｋａＯｉ ｋ重叠度指标，表明这两个

物种具有较大的空间生态位重叠。 其他季节发现的显著物种对也多为数量和分布上占优势的优势和常见物

种，在不同季节表现出不同的竞争性或者集群性共存关系。 这些优势和常见物种可能具有相似的环境喜好，
当环境资源不充足时在局地环境对食物、空间等资源产生激烈的竞争，会导致较强的物种间竞争排斥现象，当
环境资源比较充足的时候，这种空间生态位重叠并不一定会导致竞争，可能形成正的集群性的物种间关

系［４７］。 可能恰恰是这些数量较大、分布广泛的优势和常见物种间的显著相互作用，对整个群落的共存格局产

生重要的贡献［３５］。 但是基于目前的实验数据，仍然难以揭示出这些显著物种对于群落构建起到怎样的作用，
在未来的研究中，需要引入食物网技术和模拟控制实验，深入分析那些数量较大且分布广泛的物种在群落构

建中的调控作用。
种间竞争通常不被认为是地表甲虫群落构建的重要调控机制［４８⁃４９］，但也有研究表明种间竞争可能导致

步行虫群落出现竞争性共存格局［５０］。 相关研究证明步行虫群落的共存格局因物种特性而异，如 Ｕｌｒｉｃｈ Ｗ．和
Ｚａｌｅｗｓｈｉ Ｍ．［５１］发现区域尺度核心步行虫物种（ｃｏｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ）的共存可能受到生物间相互作用和生态位分化过

程的调控，但是卫星步行虫物种（ｓａｔｅｌｌｉｔｅ ｓｐｅｃｉｅｓ）的共存最可能受到随机扩散的调控而非种间竞争的调控，但
少有研究揭示小尺度空间群落物种共存格局的时间动态特征。 本研究发现种间竞争对 ２０１４ 年 ８ 月和 １０ 月

步行虫的群落构建可能具有调控作用，但是对 ２０１３ 年 ６ 月的群落构建没有明显的调控作用，虽然难以确定

２０１３ 年 ７ 月和 ９ 月的非随机性共存格局的形式，但分析结果表明步行虫群落的非随机性格局具有一定的时

间稳定性。 事实上除了生物间相互作用（种间竞争），土壤环境条件异质性和扩散限制［９， ５２］ 等过程也可能导

致土壤动物群落的非随机性共存格局。 本实验空间尺度较小（２０ｍ），且人工红松林的环境条件相对稳定，可
能会导致步行虫群落非随机性共存格局的相对稳定性。 本研究没有考虑生境异质性和扩散限制的调控作用，
目前难以明确的揭示步行虫群落这种非随机性空间格局稳定性的调控机制，相关问题有待于我们进一步深入

研究。

４　 结论

本研究在黑龙江省帽儿山森林生态站的人工红松林内，研究了小尺度空间步行虫群落物种共存格局的动

态特征，对本文开端提出的问题做出回答：步行虫群落具有非随机性的物种共存格局；这种非随机性共存格局

具有一定的时间稳定性，可能是研究区小尺度空间步行虫群落的常见格局；群落内发现较少的显著物种对；这
些具有显著相互作用关系的物种对往往是群落内数量占优势且在样地分布广泛的物种，可能对整个群落的非

随机性格局具有一定的贡献。 今后研究中，需要深入揭示这些优势和常见物种在群落共存格局中的调控作

９　 ２０ 期 　 　 　 高梅香　 等：人工红松林步行虫（Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ： Ｃａｒａｂｉｄａｅ）群落物种共存格局动态分析 　
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用，更需要探讨群落这种非随机性格局的年度变化及调控机制。 本实验仅能揭示人工红松林小尺度空间（２０
ｍ×２０ ｍ）步行虫群落的共存格局及其时间动态性，更大和更小空间尺度的研究有待于进一步深入开展。

致谢：感谢胡媛媛、闫龙、钟雨晴在野外调查和样品制备过程中的帮助。 感谢黑龙江省帽儿山森林生态系统国

家野外科学观测研究站提供的样地等基础设施服务和支持。
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