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摘要:【目的】步甲分布广泛且对环境变化敏感，是重要的指示生物。本研究旨在阐明我国典型温带森林步甲科昆虫的区

系组成及其大尺度空间分布格局，为制定针对性的物种多样性保护策略提供科学依据。【方法】在中国北方不同纬度带

的 9个自然保护区内布设研究样地，采用陷阱法在整个生长季内采集地表步甲标本，并同步记录植物群落数据。基于采

集结果，进行步甲多样性以及区系分析，并利用广义线性混合模型探讨步甲物种丰富度与地理因子（海拔、经度、纬度）及

环境因子（气候、植被等）之间的关系。【结果】（1）共采集步甲 249种，其中 190种鉴定至种，隶属 8亚科 21族 43属。在

属级水平上，以单种属（48.83%）与寡种属（39.54%）为主。（2）该地区已定名的步甲在世界动物地理区划中仅有 6种分布

型，以古北种（61.05%）、古北界＋东洋界共有种（31.05%）为主。在中国动物地理区划中，研究区域内步甲共有 44种分布

型，其中东北区单区分布型占比最高，达 31.05%。（3）在空间分布格局方面，步甲物种丰富度与海拔呈显著负相关（p <

0.05）。在各环境因子中，步甲物种丰富度与草本丰富度亦呈显著负相关（p < 0.05）。【结论】研究区域内步甲种类丰富，区

系组成具有典型的古北界特征。步甲物种丰富度随海拔升高呈现显著下降的分布格局；在所选取的环境因子中，草本丰

富度是影响步甲物种丰富度的主要因子。因此，应加强对林下植被的科学管理，为步甲等小型无脊椎动物提供适宜的微

生境。
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Abstract: [Objective] Carabid beetles (Coleoptera: Carabidae) are widely distributed and highly sensitive
to  environmental  changes,  making  them  important  bioindicators.  This  study  aimed  to  clarify  the  faunal
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composition  and  large-scale  spatial  distribution  patterns  of  carabid  beetles  in  typical  temperate  forests  of
China,  and  to  provide  a  scientific  basis  for  developing  targeted  biodiversity  conservation  strategies.
[Method] Study plots were established in nine nature reserves across different latitudinal zones in northern
China.  Ground-dwelling  carabid  beetles  were  collected  throughout  the  growing  season  using  pitfall  traps,
while vegetation community data were recorded simultaneously. Based on the sampling results, analyses of
carabid  diversity  and  faunal  composition  were  conducted.  In  addition,  generalized  linear  mixed  models
(GLMMs) were used to examine the relationships between carabid species richness and geographic factors
(elevation,  longitude,  and  latitude),  as  well  as  environmental  factors  such  as  climate  and  vegetation.
[Result]  (1)  A total  of  249 carabid species  were  collected,  of  which 190 were identified to  species  level,
belonging  to  8  subfamilies,  21  tribes,  and  43  genera.  At  the  genus  level,  monotypic  genera  (48.83%)  and
oligotypic  genera  (39.54%)  were  predominant.  (2)  In  terms  of  global  zoogeographical  distribution,  the
identified carabid species in the study area belonged to only six distribution types, dominated by Palaearctic
species  (61.05%)  and  species  shared  by  the  Palaearctic  and  Oriental  realms  (31.05%).  Under  the
zoogeographical regionalization of China, the carabids in the study area were classified into 44 distribution
types, among which the Northeast China single-region type accounted for the highest proportion (31.05%).
(3)  Regarding  spatial  distribution  patterns,  carabid  species  richness  was  significantly  negatively  correlated
with  elevation  (p  <  0.05).  Among  the  environmental  factors  examined,  species  richness  was  also
significantly negatively correlated with herb-layer richness (p < 0.05). [Conclusion] The study area harbors
rich carabid diversity, and its faunal composition exhibits typical Palaearctic characteristics. Carabid species
richness  showed  a  significantly  declining  pattern  with  increasing  elevation.  Among  the  environmental
factors considered, herb-layer richness was the main factor affecting carabid diversity. Therefore, scientific
management  of  understory  vegetation  should  be  strengthened  to  provide  suitable  microhabitats  for  small
invertebrates such as carabid beetles.
Key words: ground beetles; temperate forest; faunal composition; spatial distribution; diversity; bioindicator

物种多样性的空间分布格局及其形成机制是生

态学和生物地理学研究的热点问题，其中纬度和海

拔是公认的生物地理梯度，其产生的环境异质性驱

动了多种物种分布格局的形成[1−3]。已有学者提出生

产力假说[4]、资源利用假说[5]、生境异质性假说[6]等

来解释不同分布格局的形成机制。此外，区系调查

与分析也是研究物种空间分布格局的重要方法。基

于物种的分布信息，探讨物种的多样性及区系组成

情况，结合地质、地貌、气候及生态环境等特征进行

空间分异研究，有助于理解物种区系起源及其进化，

并为生物多样性保护提供依据[7]。

目前，植物和脊椎动物的空间分布格局已形成

从格局描述到机制检验的较成熟体系，既积累了纬

度与海拔梯度等经典格局的广泛证据，也发展了基

于气候、生产力、生境结构、历史过程的综合解释框

架，并在混合模型以及功能和系统发育多样性等方

法上不断完善[8−11]。而昆虫等无脊椎动物类群庞大、

生态位分化复杂且分布资料相对不足，其地理分布

格局和形成机制的研究相对薄弱，目前正随着分类

研究的深入而逐步得到加强[12]。步甲（鞘翅目：步甲

科）作为昆虫纲鞘翅目最大的类群之一，全球已知

37亚科超 4万种[13]。大多数步甲是捕食性昆虫，活

跃在落叶层和土壤表面以捕食较小的无脊椎动物，

而少部分则是杂食性或植食性昆虫。这一特点使它

们对土壤表面栖息地和猎物分布的变化非常敏感，

结合其相对容易捕捉和鉴定的特性，步甲被广泛用

作生物指示物种，并应用于土地利用改变、栖息地破

碎以及森林管理评估等研究中[14]。在步甲的分布格

局方面，已有多个大尺度研究揭示了其多样性与环

境因子的复杂关系。例如，在欧洲温带林区，步甲多

样性随海拔升高的单峰格局较为常见，温度和植被

高度等因素间接影响多样性[15−16]。但我国对步甲多

样性空间分布特征及环境因子影响的研究多集中在

草原[17]、农田[18]或单一山地生态系统[19−20]，大尺度森

林生态系统的步甲空间分布格局研究仍需验证；此

外，基于物种分布信息的区系组成比较有助于揭示

群落来源与空间分异过程，但针对步甲等指示类群

在区域尺度上的区系成分差异仍有待加强[21−22]。

我国温带林区是生物学研究的热点区域[23]。为

弥补上述研究空缺，本研究选取温带林区内 9个自

然保护区进行采样。所选区域在动物区系上位于古

北界，在气候带上自南向北横跨暖温带、中温带和寒
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温带，是探究多因子（年均温、降水、植被丰富度）协

同作用下步甲多样性格局的理想研究区域。结合以

往研究结果，本研究提出以下假设：（1）步甲多样性

随着海拔的升高而下降；（2）在所选环境因子中，降

水和草本丰富度是影响多样性分布格局的主要环境

因子。

 1   研究区概况与研究方法

 1.1    研究区域概况

本研究在中国北方温带林区（32°18′ ~ 49°12′N，
103°18′ ~ 135°18′E）按纬度梯度，选取北京百花山国

家级自然保护区、河北辽河源省级自然保护区、辽宁

医巫闾山国家级自然保护区、辽宁白石砬子国家级

自然保护区、吉林长白山国家级自然保护区、黑龙江

牡丹峰国家级自然保护区、黑龙江帽儿山国家森林

公园、黑龙江呼中国家级自然保护区和黑龙江凉水

国家级自然保护区 9个自然保护区进行采样。海拔

跨度为 335 ~ 2 000 m，各采样点的年平均气温变化

范围为−5 ~ 8 ℃，平均值为 2 ℃；年降水量为 493 ~
988 mm，平均值为 628 mm。
 1.2    研究方法

 1.2.1    样本获取与鉴定

本研究于 2011—2024年在上述保护区进行步

甲样本采集，在所选取的 9个保护区共布设 178个
采样点，采用样方法设置各采样点的样地，在样地内

采用陷阱法进行步甲样本采集（各保护区采样时间、

采样点数量见附表 1）。在每个保护区内选取 20 m ×
20 m（400 m2）的典型植被设置采样点，将 400 m2 的

采样点划分为 4个 10 m × 10 m小样地，每个小样地

中间设置步甲陷阱诱捕装置。步甲陷阱诱捕装置使

用高 13.5 cm、口径 7.5 cm的塑料杯，杯中盛入占塑

料杯容积 2/3的饱和食盐水和适量洗涤剂（高浓度食

盐水能够使步甲迅速脱水，并因其较低的溶解度而

减缓样本腐败过程，从而有效降低样本损失；加入适

量洗涤剂则可打破液体表面张力）。将盛有溶液的塑

料杯埋入地下，杯口与地表面齐平，且杯壁与地表之

间无缝隙，在距杯口正上方 6 cm处放置 10 cm ×
10 cm金属盖以防止枯落物落入杯中和液体过度蒸

发。在每年的步甲活跃期内（6—8月），每隔两周收

集一次捕获装置内的步甲样本，如遇阴雨天，则顺

延至晴天进行采样，每个生长季内共采集 6次数

据。每个采样点的数据为该采样点内 4个陷阱采样

之和。

在每个 20 m × 20 m采样点记录所有活乔木

（DBH≥10 cm）树种、数量并测量胸径；同时在 20 m ×
20 m的采样点的 4个角分别设置 1个 5 m × 5 m

（25 m2）的灌木调查样地，记录灌木物种种类及数量；

此外，在 20 m × 20 m采样点的 4个角分别设置 1
个 1 m × 1 m（1 m2）的草本调查样地，记录草本物种

及数量。对于部分无法现场辨认的标本，取得保护

区工作人员同意后，采集完整植株制成标本并编号，

在实验室进行后期物种鉴定。

所有步甲标本由昆虫专家进行鉴定。通过查阅

Catalogue  of  Palaearctic  Coleoptera（第 1卷）[24]明确

步甲的属、族、亚科等信息。

 1.2.2    环境变量和数据来源

本研究共选取 8个变量，包括 3个地理变量（经

度、纬度、海拔）和 5个环境变量（年均温、年降水量、

乔木丰富度、灌木丰富度、草本丰富度）。使用全球

定位系统（GPS）记录各个样地的纬度、经度。根据数

字高程模型（DEM）获取各样地海拔高度。年平均气

温（mean annual temperature，MAT）和年平均降水量

（mean annual precipitation，MAP）来自世界气候数据

网（http://www.worldclim.org）1 km × 1 km 分辨率的

气候数据（1970—2000年）。乔木丰富度、灌木丰富

度和草本丰富度为各采样点的物种数。

 1.2.3    多样性指标

为在不同样方之间进行物种多样性分析，并消

除样本量差异对物种丰富度估计的影响，本研究采

用稀疏标准化（rarefaction）方法计算标准化物种丰富

度（rarefied species richness），下文统称为物种丰富

度。该方法基于 Hurlbert和 Sanders[25−26]提出的稀疏

原理，通过随机重抽样将每个样方的序列数（或个体

数）统一至相同深度，从而获得不受采样深度或采样

强度影响的物种丰富度估计值；其数学表达式如下。

标准化过程使用 R语言 vegan包中的 rarefy函数实

现，抽平深度设定为所有样方中的最小样本量 15。

E[S n] =
S∑

i=1

1−
(
N −Ni

n

)
(
N
n

)


S n S

Ni N

式中： 为抽样 n 个体时的期望物种数， 为总物种

数， 为物种 i 的个体数， 为总个体数。本研究的

抽平深度设定为最小样本量的 100%，确保所有比较

均在相同抽样强度下进行，同时保留了 90% 以上的

原始序列数据。

 1.3    区系组成分析

以 Wallace对世界动物地理区系划分的 6界系

统（古北界、新北界、东洋界、非洲界、澳洲界和新热

带界）和张荣祖对中国动物地理区系划分的 7区系

统（东北区、华北区、蒙新区、华中区、华南区、西南

区和青藏区）为依据对我国典型温带森林的昆虫区
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系组成成分、分布类型及区域分布特点进行具体分

析[27−28]。

 1.4    数据处理与分析

采用广义线性混合模型（generalized linear mixed
model，GLMM）分析步甲物种丰富度的空间分布格

局以及影响步甲分布的环境变量。通过方差膨胀因

子（variance inflation factor，VIF）对回归模型的共线

性进行诊断。当 VIF > 10时，剔除 VIF值较大的变

量，并重新拟合模型，以筛选最优解释变量组合[29]。

其中物种丰富度采用伽马分布（Gamma distribution），
链接函数为对数连接。模型优度通过残差诊断、过

度离散检验及 AIC比较进行评价。

使用 Microsoft Excel 2019（Microsoft Corporation,
Redmond，WA，USA）对数据进行预处理，使用 R
4.1.3（R Core Team，2021）的 vegan包进行物种丰富

度指数计算，采用 lme4包构建广义线性混合模型，

使用 OriginPro 2024绘制散点图。

 2   结果与分析

 2.1    种属组成

所选研究区域共采集步甲 249种，其中已鉴定

至种 190种，分属 8亚科 21族 43属（附表 2）。在亚

科水平上，婪步甲亚科（Harpalinae Bonelli）和大步甲

亚科（Carabinae Latreille）处于绝对优势地位，占总

数的 85% 以上。在属水平上，婪步甲属（Harpalus
Latreille）、通缘步甲属（Pterostichus Bonelli）以及大

步甲属（Carabus Linnaeus）是优势类群，其物种丰富

度显著高于其他属，分别占总物种数的 19.47%、
15.79% 和 13.16%（附表 2）。表 1显示，在属级阶元

构成上，单种属（48.83%）与寡种属（39.54%）占绝对

优势，而物种数>5的多种属仅占 11.63%，表明该区

域步甲科昆虫以单种属和寡种属的小类群为主，属

级物种分化显著。

 2.2    步甲区系组成

 2.2.1    步甲与世界动物地理区的关系

对已鉴定至种的 190种步甲物种进行世界动物

地理区系分析，共得到 6种分布类型（表 2），其中古

北界物种共计 116种，占总数的 61.05%；古北界 +
东洋界共有种共计 59种，占总数的 31.05%；古北界 +
新北界共有种共计 12种，占总数的 6.32%；其余 3
种分布型各 1种，共占总数的 1.59%。结果表明，中

国温带森林步甲区系以古北界为主，所有物种均具

有古北界成分，其中典型古北界分布型占优势；同时，

部分物种兼具东洋界或新北界成分，不存在世界广

布种。该地区步甲区系组成较为单一，与其余各界

联系并不紧密。

 2.2.2    步甲与中国动物地理区的关系

对中国温带森林的 190种步甲进行中国动物地

理区划分析共得 44个分布类型（附表 3）。其中 78
种步甲（41.05%）是单区分布型，主要为东北区单区

分布型、华北区单区分布型、蒙新区单区分布型 3个
分布类型；31种步甲（16.32%）是二区分布，具体分

布类型有 7个；40种步甲（21.05%）是三区分布型，

具体分布类型较多，有 12个；16种步甲（8.42%）为
四区分布型，具体分布类型有 8个； 11种步甲

（5.79%）为五区分布型，具体分布类型为 9个；8种
步甲（4.21%）为六区分布型，具体分布类型则有 4个；
全国广布型 6种（3.16%）（表 3）。

单区分布型以东北区为主，有 59种，占总种数

的 31.05%，且在所有分布型中占主导地位。二区分

布型以“蒙新 + 东北”分布型为主，有 15种，占总物

种数的 7.89%。三区分布型以“蒙新 + 东北 + 华北”

分布型为主，有 23种，占总物种数的 12.11%。四区

分布型以“蒙新 + 华北 + 东北 + 华中”和“蒙新 + 华
北 + 东北 + 青藏”分布型为主，分别有 4种，其余四

区分布型物种数较少。五区分布型和六区分布型中

每个分布型的物种数仅有 1 ~ 3种，分布较为平均

（见附表 3）。所选区域的步甲区系分布以东北区成

分占优势。进一步以东北区为主体，对包含东北区

的跨区分布物种进行复计比较。结果表明，与东北

区共同出现频率最高的是蒙新区，共 68种，占
35.79%；其次为华北区，共 54种，占 28.42%（表 4）。
说明除东北区外，中国温带森林的步甲与蒙新和华

 

表 1    步甲科昆虫的属级阶元的物种组成

Tab. 1    The species composition of Carabidae genera

属 属数 占比/%

单种属（仅1种） 21 48.83

寡种属（2 ~ 5种） 17 39.54

多种属（5种以上） 5 11.63

 

表 2    步甲科昆虫在世界动物地理区划中的分布类型

Tab. 2    Distribution of Carabidae insects in the zoological
geographical division of the world

组合类型 种数 占比/%

古北界 116 61.05

古北界 + 东洋界 59 31.05

古北界 + 新北界 12 6.32

古北界 + 澳洲界 1 0.53

古北界 + 澳洲界 + 非洲界 1 0.53

古北界 + 东洋界 + 新北界 1 0.53
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北区联系最为紧密。

 2.3    步甲的空间分布特征

由表 5可以看出，中国温带森林步甲物种丰富

度与海拔呈现显著负相关（p < 0.05），而与纬度则无

明显的相关关系。随着海拔的升高，物种丰富度随

之下降，表明在低海拔区域存在着较高的步甲物种

丰富度（图 1）。在影响物种多样性空间分布格局的

环境因子中，物种丰富度仅与草本丰富度呈显著的

负相关关系（p < 0.05），随着草本丰富度的增加，步

甲物种的丰富度随之下降（表 6）。

 3   讨　　论

 3.1    步甲的组成情况

本文对我国典型温带森林 9个自然保护区的步

甲物种进行分析，已鉴定至种 190种，其中大步甲属、

婪步甲属和通缘步甲属是优势类群，这与大兴安岭

地区的步甲多样性研究结果[30]相一致。表明上述优

势类群在温带森林生态系统中可能具有广泛的适应

性和较强的生态竞争力。其次，在物种组成上，单种

属和寡种属占绝对优势，表明该地区的步甲群落分

化较为复杂，且多数物种占据狭窄的生态位。

 

表 3    步甲科昆虫在中国动物地理区划中各分布型的比重

Tab. 3    The percent of distribution type of Carabidae in
the zoological geographical division of China

分布型 种数 比重/%

单区分布型 78 41.05

二区分布型 31 16.32

三区分布型 40 21.05

四区分布型 16 8.42

五区分布型 11 5.79

六区分布型 8 4.21

全国广布型 6 3.16

 

表 4    步甲科昆虫在中国动物地理区跨区分布的复计率

Tab. 4    Recalculation rate of cross area distribution of
Carabidae in the zoological geographical division

含特定区的跨区分布型 复计种数 复计比重/%

蒙新区 68 35.79

青藏区 14 7.37

华北区 54 28.42

华中区 24 12.63

华南区 12 6.32

西南区 24 12.63

 

表 5    广义线性混合模型分析步甲丰富度指标与地理因子的关系

Tab. 5    Analysis of the relationship between carabid beetle richness indices and geographical factors
using generalized linear mixed models

变量 经度 纬度 海拔高度

稀疏外推物种丰富度 0.014 500 −0.001 360 −0.000 144*

注：*代表在p < 0.05水平上显著相关。下同。
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图 1    步甲物种丰富度沿海拔和草本丰富度变化情况

Fig. 1    Variation in carabid beetle species richness along altitude and herbaceous richness

 

表 6    广义线性混合模型分析步甲丰富度指标与环境因子的关系

Tab. 6    Generalized linear mixed models analysis of the relationship between carabid beetle richness
indices and environmental factors

变量 年均温 年降水量 乔木丰富度 灌木丰富度 草本丰富度

稀疏外推丰富度 −0.012 467 −0.000 080 0.012 020 0.002 715 −0.007 559*
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在世界地理区划中，我国典型温带森林 9个保

护区的步甲区系分布型较为单一，主要以古北界为

主，其次为古北界 + 东洋界共有种，这可能是因为古

北界与东洋界在中国的东部地区缺少天然屏障，导

致两区种类互相渗透[31]。上述两种分布类型占总物

种数的 92.1%，其余分布型所占比例较低，无全球广

布型，可见我国典型温带森林的步甲种类与其他地

区的步甲物种接触并不紧密。

相较于世界地理区划中较为单一的分布型，在

中国地理区划中，所选研究区域共有 44种步甲分布

型，以单区型分布占主导，其中东北区分布型占绝对

优势。以东北区为主体进行跨区复计分析，与蒙新

区和华北区共有种类较多，表明中国温带森林步甲

具有明显的古北区系性质。一方面是因为所选的部

分采样点位于上述两区，辽河源位于蒙新区，而百花

山则位于华北区；另一方面这与其所处的地理位置

有关，欧洲动物和植物区系在自然状态下物种较为

贫乏，并在更新世经历了显著衰退[32]。相比之下，中

国东部省份在冰期基本保持无冰状态，这为温带物

种从寒冷环境向中国南方山脉主要更新世避难所以

及更接近物种当前分布范围的微避难所迁移创造了

有利条件[33−34]。这可能导致更多步甲物种在区域尺

度上得以幸存，其能够通过不受主要地理障碍阻隔

的分布区迁移来躲避不利的环境变化，从而实现各

区域间的物种交流。

 3.2    步甲空间分布格局及影响因素

物种多样性沿海拔和纬度有多种分布模式，影

响这种分布模式的主要因素有温度、降水、植被组成

等。在本研究中，纬度变化与步甲的多样性指标无

显著相关关系，其原因可能为所选研究区域的气候

变化与海拔高度存在内在关联，而与纬度变化关联

较弱。这与先前对蚂蚁、黄蜂等昆虫开展的空间分

布格局的研究结果一致；均表现为随着纬度的增加，

多样性并不改变[35]。此外，步甲的物种丰富度随着

海拔的升高而降低，呈现出典型的负相关模式。这一

结果与在中国温带地区开展的植被群落[36]、蜘蛛[37]

和蚂蚁[38]等无脊椎动物群落的研究中观察到的趋势

一致。步甲物种丰富度与草本丰富度呈现显著负相

关。草本丰富度升高往往伴随地表结构复杂化与植

被覆盖增强，从而改变步甲的可用微生境与移动通

道，降低其活动与觅食效率，导致偏好开阔地表的物

种减少。另一方面，草本层增强可能改变地表微气

候并促进少数适应封闭环境的优势种占据，从而降

低整体物种丰富度[39]。这一结果对于在气候变化与

植被改造背景下，制定针对性的步甲物种多样性保

护策略具有重要指导意义。

 4   结　　论

我国典型温带森林步甲资源丰富，共得定名物

种 190种，分属 8亚科 21族 43属。在物种组成上，

单种属和寡种属占绝对优势。在世界动物地理区划

中，步甲物种以古北种和古北界 + 东洋界共有种占

绝对优势，在中国动物地理区划中，以东北区分布为

主体，与华北区和蒙新区联系最为密切。可知在区

系组成上，步甲物种呈现明显的古北界性质。

我国典型温带森林步甲多样性呈现随海拔升高

而下降的单峰模式，在所选区域的环境因子中，草本

丰富度是影响步甲空间分布的主要环境变量。
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