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摘要: Beta多样性是指不同群落间物种组成的差异, 由物种周转(或物种替换)和嵌套(或丰富度差异)这两种过程决

定。Beta多样性分解是将这两种过程对总体beta多样性的作用进行拆分, 然后分别探讨这两种过程对群落间物种组

成差异的影响。2010年之后, 人们提出了beta多样性分解的方法, 其中占据主导地位的是由Andrés Baselga于2010

年提出的BAS法(总体beta多样性分解为物种周转和嵌套组分)和由János Podani和Dénes Schmera于2011年以及José 

C. Carvalho等于2012年提出的POD法(总体beta多样性分解为物种替换和丰富度差异组分)。这两种分解方法引起了

持续的争论, 促进了该领域的快速发展。作者归纳分析了2010年后有关beta多样性分解的文献后发现, 使用BAS

法的论文无论在发表量和引用次数上都多于POD法(75% vs. 20%)。Beta多样性分解的研究主要集中在欧洲(45%), 

研究类群则以动物(64%)为主。本文在回顾beta多样性分解方法的提出及其发展过程的基础上, 从时空维度(纬度梯

度、海拔梯度、生境片断化过程以及季节和年际动态)、多样性的不同方面(物种、功能和谱系多样性)和不同生物

类群之间的比较等研究角度出发, 进一步阐述了beta多样性分解方法在探讨生物多样性分布格局以及形成机制中

的应用。对于beta多样性分解的研究, 我们认为需要深入探讨的问题有: (1) beta多样性分解方法的比较分析和整合; 

(2)结合物种多度信息探讨beta多样性及其组分的分布格局; (3)对大尺度下beta多样性分解的结果进行普适性验证。 
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Abstract: Beta diversity describes the variation in species composition among communities within a region 
and it is determined by two antithetic processes: species turnover (or species replacement), and nestedness (or 
difference in richness). Beta-diversity partitioning aims to separate these two processes when examining spe-
cies composition among communities, and to reveal their underlying mechanisms. Since 2010, the partition-
ing methods were proposed following two dominant frameworks: the BAS method proposed by Andrés 
Baselga in 2010 (partitioning overall beta diversity into turnover and nestedness components) and the POD 
method proposed by János Podani and Dénes Schmera in 2011 and José C. Carvalho et al. in 2012 (partition-
ing overall beta diversity into species replacement and richness difference components). With the continuous 
debate on the nature of the BAS and POD methods, studies on beta-diversity partitioning have developed 
rapidly worldwide. We reviewed journal articles in the field of beta-diversity partitioning since 2010. Results 
showed that the number of publications and citations using the BAS method were greater than those using the 
POD method (75% vs. 20%). In those publications, most of study sites were located in Europe (45%) and re-
search taxa were dominated by animals (64%). Here, we introduce the history and development of 
beta-diversity partitioning, potential applications in studying biodiversity distributions across spa-
tial-temporal scales (latitudinal/altitudinal gradients, habitat fragmentation, seasonal and annual dynamics), 
multiple-faceted diversity (taxonomic, functional and phylogenetic diversity), and comparisons among vari-
ous biological taxa. We point out the following directions in the field of beta-diversity partitioning in the fu-
ture: (1) the synthesis and comparative analysis of the methods of beta-diversity partitioning; (2) examining 
patterns of overall beta diversity and its components by incorporating species abundance; and (3) testing the 
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generality of results yielded from beta-diversity partitioning across large scales. 
Key words: island biogeography; biodiversity conservation; community assembly; nestedness; turnover; 
functional diversity; phylogenetic diversity; habitat fragmentation 

20世纪60年代, 美国生态学家Robert H. Whit-

taker提出了3种不同尺度的物种多样性: alpha多样

性、beta多样性和gamma多样性(Whittaker, 1960)。

alpha多样性指特定区域或群落的物种丰富度 ; 

gamma多样性表示多个群落的物种丰富度总和 ; 

beta多样性则表示不同群落间的物种组成变化, 即

“与环境梯度或环境格局相关的群落组成变化的幅

度或群落分化的程度” (Rosenzweig, 1995; 陈圣宾

等, 2010; Legendre & De Cáceres, 2013)。Whittaker 

(1960)把beta多样性定义为γ/α, 即倍性分配法, 其

中γ为gamma多样性, α为alpha多样性。此后, 虽然生

态学家多次提及beta多样性, 但直到1972年才有专

门论述beta多样性概念与度量方法的论文发表

(Whittaker, 1972)。之后, Cody (1975)重新定义了

Whittaker (1972)提出的beta多样性和gamma多样性, 

强调gamma多样性的尺度比beta多样性更大(陈圣

宾等, 2010)。 

随着beta多样性研究的逐渐深入, 加性分配法

(β = γ – α)和相似性(或相异性)指数等多种beta多样

性测定方法被提出(Tuomisto, 2010a, b; Anderson  

et al, 2011)。在这些方法中, 相似性或相异性指数最

为常用, 并被广泛用来测定群落物种组成在时间或

空间维度上的变化。这些指数中Jaccard和Sørensen

指数应用最广, 其次为Simpson和Bray-Curtis指数

(陈圣宾等, 2010)。此外, beta多样性亦被定义为 

种–面积曲线的斜率(z) (Rosenzweig, 1995; Ricotta et 

al, 2002; Qian et al, 2013)、距离衰减效应(distance- 

decay effect) (Nekola & White, 1999; Soininen et al, 

2007; Bellier et al, 2014)、群落总方差(total variance 

of community data) (Legendre & De Cáceres, 2013)和

区域与局域物种丰富度间的差异(Ricklefs, 1987; 

Qian et al, 2013)等各种形式。Beta多样性测量方法

的发展进一步扩展了其在生态学和保护生物学中

的应用 , 诸如被用来进行生物地理区域划分

(Williams, 1996; Baselga et al, 2012; Mouillot et al, 

2013), 以及保护区选址和保护区网络设置等

(Wiersma & Urban, 2005; McKnight et al, 2007; So-

colar et al, 2016)。 

广义的beta多样性是指不同地点间物种组成的

差异, 然而不同地点间的物种丰富度差异会导致地

点间物种组成的变化, 因而在分析beta多样性的空

间格局时应避免物种丰富度差异的干扰(Kraft et al, 

2011; Qian et al, 2013)。早在20世纪90年代和本世纪

初, Harrison等(1992)、Williams (1996)和Lennon等

(2001)就开创性地提出群落间物种组成差异起源于

两种不同的过程: 物种周转或替换(species turnover, 

or replacement)和物种丧失或增加(species loss or 

gain)。其中, 物种周转表示不同群落间的物种替换, 

而物种丧失会导致群落间物种丰富度产生差异

(Lennon et al, 2001)。当物种丰富度差异沿着某一梯

度呈现出有序排列时, 拥有较少物种的群落将是拥

有较多物种的群落的子集, 此时就会呈现出嵌套格

局 (nestedness pattern)(Patterson & Atmar, 1986; 

Wang et al, 2010; James et al, 2012; Staniczenko et al, 

2013)。Beta多样性分解方法就是区分这两种过程对

总体beta多样性的作用, 以及探讨这两种过程如何

共同影响不同时空维度的物种分布格局(Baselga, 

2010; Podani & Schmera, 2011)。目前, 有关beta多样

性分解的研究快速发展, 这引起了众多生态学家和

生物地理学家的关注(Legendre, 2014)。 

2010年, beta多样性分解方法被系统地提出之

后, 该研究领域的论文数量快速增加(图1A)。2017

年1月6日, 基于16篇有关beta多样性分解方法的核

心论文(附录1), 我们在Web of Science数据库中对

其引用论文进行系统性地检索, 共获得引用论文

551篇, 其中349篇开展了beta多样性分解的分析, 

占总检索论文的63%。我们提取这349篇论文的发表

年份、期刊名、研究类群、研究区域和被引用次数

等关键信息进行归纳分析, 其中使用Baselga方法

(Baselga, 2010)(简称BAS法)的论文占75% (共计被

引用2,111次), 使用Podani和Schmera方法(Podani & 

Schmera, 2011)(简称POD法)的占20% (共计被引用

434次), 两种方法共同分析的论文占1% (共计被引

用27次), 以及使用其他分解方法的论文占3% (共

计被引用161次)。研究区域主要集中在欧洲(45%)、

南美洲(18%)和北美洲(11%), 其中欧洲地区以法国 
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图 1  2010–2016 年间 beta 多样性分解研究领域的论文发表状况。(A)引用 BAS 法和 POD 法的年度论文发表数量，以及使

用 BAS 法或 POD 法分析数据的年度论文发表数量; (B)地区分布 
Fig. 1  Publications for studies in the field of beta-diversity partitioning from 2010 to 2016. (A) Number of annual publications cited 
BAS and POD methods, and using BAS or POD method to analyze the data; (B) Distribution of research areas 

 

 
 

图 2  2010–2016年间 beta多样性分解论文所涉及的生物门

类及相应发表论文数量 
Fig. 2  Number of publications for each biological taxon in the 
field of beta-diversity partitioning from 2010 to 2016 

 
的研究居多(10%) (图1B)。该349篇论文共发表在

134份国际学术期刊 , 主要为PLoS ONE (8%)、

Global Ecology and Biogeography (7%)、Journal of 

Biogeography (6%) 、 Hydrobiologia (3%) 和

Freshwater Biology (3%) (附录2)。研究对象主要为动

物(64%)和植物(27%), 其中脊椎动物的研究以鱼类

(9%)和鸟类(6%)为主, 其他生物类群(9%)的研究则主

要集中于真菌(5%) (图2)。 

相较于国际前沿, 我国的beta多样性分解研究

仍较为落后。在本文所统计的349篇论文中, 我国学

者的研究仅占2%, 研究区域主要在黄土高原(王世

雄等, 2013, 2016)、山东半岛(Wang et al, 2014)、内

蒙古草原(Zhang et al, 2014)、浙江千岛湖(Si et al, 

2015, 2016)、青藏高原–横断山脉(Wen et al, 2016)

和云南西双版纳(Beng et al, 2016)等地。此外, 另有

两篇论文报道了云南高原湖泊中淡水鱼类的研究

(Su et al, 2015; Xu et al, 2015a)。我国从南到北覆盖

了热带至寒温带的一系列生物地理区域, 具有丰富

的生境多样性。这些特殊的地理条件造就了我国极

高的物种多样性, 开展有关beta多样性分解的研究

将有利于更为深入地了解我国生物多样性的分布

格局及其维持机制。 

1  Beta多样性分解的方法 

1.1  BAS法和POD法 

为了量化beta多样性的两种不同过程, Baselga 

(2010)基于Sørensen指数系统地提出了beta多样性

的分解方法(简称BAS法), 即将两两群落间的总体

beta多样性(βsor)分解为物种空间周转组分(βsim)和嵌

套组分 (βsne)。此后 , Podani和Schmera (2011)、

Carvalho等(2012)基于Jaccard指数提出将两两群落

间的总体beta多样性(βcc)分解为物种空间替换组

分(β–3)和物种丰富度差异组分(βrich) (简称POD法) 

(表1)。 

1.1.1  BAS法 

由于Simpson成对相异性指数(Simpson pairwise  
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表 1  BAS 法(Baselga, 2010)和 POD 法(Podani & Schmera, 2011)的成对相异性指数及各自分解组分的表达式汇总。a 为共有

物种数, b 和 c 分别是两个群落各自特有的物种数。 
Table 1  Pairwise dissimilarities and their components of BAS method (Baselga, 2010) and POD method (Podani & Schmera, 2011). 
a is the number of shared species between two communities, b and c are the numbers of exclusive species of either. 

  BAS 法 BAS method POD 法 POD method 

Sørensen 相异性指数 Sørensen dissimilarity 
 sorβ   

2

b c

a b c




 
  

– 

周转/替换 Turnover/Replacement  
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
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 
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b c
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
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
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
 

  
  richβ   

b c

a b c




 
  

 
dissimilarity index) (βsim)可以排除物种丰富度的影

响(Lennon et al, 2001), 因此当两个群落完全不嵌套

时 , βsor将等于βsim (Baselga, 2010; Leprieur et al, 

2012)。对于两个不同的群落, βsor和βsim两者之差(βsne)

则可以表示beta多样性的嵌套组分(Baselga, 2010)。

如表1所示, βsne指数的前半部分[|b – c|] / (2a + b + 

c)], 与βgl指数[2|b – c| / (2a + max(b, c) + min(b, c)]

相近(Lennon et al, 2001; Koleff et al, 2003a), 均是计

算物种丰富度的差异(difference in richness); βsne指

数的后半部分[a / (a + min(b, c))]是Simpson相似性

指数(1 – βsim), 因此βsne能够计算物种丰富度差异中

因嵌套而产生的部分。因此, 所有形式的总体beta

多样性(βsor)均可以分解成物种周转(βsim)和嵌套(βsne)

两个组分(Baselga, 2010)。 

若要计算多个群落间的总体beta多样性及其组

分值, 一种可能的算法就是计算所有群落的成对相

异性指数的平均值(Cardoso et al, 2014, 2015)。但是

成对相异性指数并没有考虑到多个群落之间物种

的共存格局(co-occurrence pattern) (Diserud & Øde-

gaard, 2007), 所以需要使用多点相异性指数

(multiple-site dissimilarity)计算总体beta多样性及各

自组分(Baselga et al, 2007; Baselga, 2013a)。通过借

鉴Sørensen成对相异性指数的分解方法 , Baselga 

(2010)把Sørensen多点相异性指数(βSOR; 公式1)分

解为空间周转组分(βSIM; 公式2)和嵌套组分(βSNE; 

公式3):  

   
   

SORβ

min , max ,

2 min , max ,

ij ji ij jii j i j

i T ij ji ij jii i j i j

b b b b

S S b b b b

 

 



   
   

           

 
  

  

(1)  

 
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β
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ij jii j
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b b

S S b b





 
 
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
 

  (2) 

   
   

SOR SIM SNEβ β β
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2 min , max ,

ij ji ij jii j i j

i T ij ji ij jii i j i j

b b b b

S S b b b b

 

 

  

   
    

           

 
  

 min ,

i Ti

i T ij jii i j

S S

S S b b


  
      


 

 (3) 

其中Si为群落i内的物种数, ST为所有群落内的物种

数(gamma多样性), bij和bji分别为群落i和群落j各自

所特有的物种数。因此 ,  多点相异性指数中的 

min bij ,bji i j 和  max ,ij jii j
b b

 分别等同于成 

对相异性指数中的b和c组分, 而 i Ti
S S 则等同 

于成对指数中两者共有的a组分。 

Baselga (2012)亦对Jaccard成对相异性指数进

行了类似的分解。按照Baselga (2012)的加和分解法, 

可以把Jaccard成对相异性指数(Jaccard pairwise dis-

similarity) (βjac)分解为类似的空间周转组分(βjtu)和
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嵌套组分(βjne) (表1)。同理, Jaccard多点相异性指数

(βJAC)可以被分解为空间周转组分(βJTU)和嵌套组分

(βJNE) (Baselga, 2012)。此处, BAS法所指的嵌套组分

并不是真正计算嵌套本身(nestedness per se), 而是

计算beta多样性中由于嵌套格局而产生的部分

(nestedness-resultant component), 虽然“嵌套”和“因

嵌套而产生”之间有一定的联系, 但它们是两个不

同的概念(详见1.1.4小节)。 

1.1.2  POD法 

在成对相异性指数中, 物种替换表示一个物种

被另外一个物种替换, 物种丰富度的差异则表示各

个群落中特有物种数差值的绝对值, 这与物种组成

是否嵌套无关(Carvalho et al, 2012)。因此, 总体beta

多样性(βcc)可以分解为物种替换(β–3)和物种丰富度

的差异(βrich) (Podani & Schmera, 2011; Carvalho et 

al, 2012) (表1) (简称POD法)。两个群落间物种的组

成差异(b + c)与两群落总物种数(a + b + c)的比为

总体beta多样性(Jaccard相异性指数, βcc) (图3) 

(Colwell & Coddington, 1994) (该表达式与BAS法的

Jaccard成对相异性指数相同)。由于群落间会发生物

种替换, 两两群落间替换的物种数[2min(b,c)]在总

物种数中所占的比例则为β–3 (Williams, 1996; Car-

doso et al, 2009)。物种丰富度差异等于一个群落的

物种数(b + a)和另外一个群落物种数(c + a)差值的

绝对值|(b + a) – (c + a)|, 该值在总物种数中的比例

为βrich (Schmera & Podani, 2011; Carvalho et al, 

 

 
 

图3  两个研究地点间物种组成示意图。a为共有物种数, b
和c分别是两个地点各自特有的物种数。两个研究地点间物

种的组成差异为b + c, 丰富度差异为|b – c|, 以及物种替换

为2 min (b, c)。 
Fig. 3  Demonstration of species compositions between two 
sites. a is the number of shared species, b and c are the species 
exclusive to each site. The number of compositional differences 
between two sites is b + c. Richness difference is |b – c|, and 
species replacement is given by 2 min (b, c). 

2012)。因此, POD法的表达式为: βcc = β–3 + βrich, 其

中 β–3 = 2min(b, c) / (a + b + c), 以及βrich = |(b + a) 

– (c + a)| / (a + b + c) = |b – c| / (a + b + c) (表1)。 

Legendre (2014)基于POD法 , 提出了将Sør-

ensen成对相异性指数分解为物种替换(Repls)和物

种丰富度差异(RichDiffs)的分解方法, 其中Repls =  

2min(b, c) / (2a + b + c); RichDiffs = |b – c| / (2a + b 

+ c)。通过比较可以发现, Repls和RichDiffs与POD法

分解得出的Jaccard组分分母发生了变化, 而分子等

于β–3和βrich的分子部分。 

1.1.3  BAS法和POD法的分解组分对照 

表1罗列了BAS法和POD法中使用的成对相异

性指数。其中, βjne的前半部分|b – c| / (a + b + c)等于

βrich。BAS法和POD法的Jaccard成对相异性指数(βjac

和βcc)具有相同的表达式(表1)。自2010年之后, 基于

BAS法和POD法的beta多样性分解研究迅速发展。目

前, 两种分解方法可由R语言中的betapart包(Baselga 

& Orme, 2012)和BAT包(Cardoso et al, 2015)分别实

现。本文的附录3中, 我们简要演示了基于BAS法和

POD法的成对和多点相异性指数的计算过程。 

1.1.4  BAS法和POD法的争论 
2010年, 在西班牙生态学家Andrés Baselga提

出BAS法之后, 学者们对该方法的争论也随即出

现。例如, Podani和Schmera (2011)、Carvalho等(2012)

认为BAS法中提到的嵌套只是物种丰富度差异的

一种特殊情况, 因此他们基于Jaccard相异性指数把

beta多样性分解为物种替换和物种丰富度差异两部

分(即POD法)。此后, Almeida-Neto等(2012)指出, 

BAS法不能计算物种丧失或增加的程度, 因为BAS

法的嵌套组分并不能准确计算严格意义上的嵌套

格局, 因此建议应该用诸如NODF (the Nestedness 

metric based on Overlap and Decreasing Fill)等指数

(Atmar & Patterson, 1993; Almeida-Neto et al, 2008)

计算真正的嵌套格局。同时, 由于BAS法分解组分

的分母不同, 因而尺度也并不相同, 从而会导致

βsim高估物种替换的作用(Carvalho et al, 2013)。除此

之外, Almeida-Neto等(2012)认为, 在某些特殊情况

下, 即使共有物种数为零, BAS法中的多点相异性

指数的嵌套组分仍然能够得到非零结果。 

对于提出的上述质疑, Baselga (2012)分别进行

了回应: (1) Podani和Schmera (2011)以及Carvalho等

(2012)提出的分解方法框架实际上是相同的(因此
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本文统一称为POD法); (2) NODF等指数的确可以

计算真正的嵌套格局, 但Baselga (2012)中的βsne组

分并不是为了计算如Almeida-Neto等(2012)所提到

的嵌套格局本身, 而是为了计算因嵌套格局而导致

的那部分beta多样性, 因此为了避免术语上的重复, 

Baselga (2012)把之前的嵌套组分(nestedness com-

ponent)重新命名为“nestedness-resultant component” 

(本文后续部分依旧采用较为简单的中文翻译, 即

嵌套组分); (3)对于Almeida-Neto等(2012)提到的多

点相异性指数非零情况, Baselga (2012)承认这是该

指数的一个缺点, 不过在实际群落中很少出现共有

种为零的特殊情形, 所以在计算过程中, 该指数几

乎不会受到该弊端的影响, 何况目前只有BAS法的

多点相异性指数可用, 而无其他类似方法可选。此

后, Carvalho等(2013)继续指出当达到最大物种丧失

时, BAS法计算的嵌套组分会比物种中等程度丧失

时低, 从而导致随着物种丧失程度增大, 嵌套组分

会形成一个非线性的单峰格局。 

然而, POD法也同样饱受质疑。例如, Baselga 

(2012)认为POD法中表示物种替换的β–3指数并不能

合理地描述其生态学意义, 因此不予推荐。随后, 

Leprieur和Oikonomou (2014)通过理论数据模拟和

实际数据验证进一步表明: (1) POD法表示物种替

换的β–3指数在物种丰富度差异变大时, 会低估beta

多样性, 并非如其所言该指数对物种丰富度变化

不敏感; (2) β–3指数不符合研究beta多样性的前提

条件 , 即“互补属性” (complementarity property) 

(Legendre & De Cáceres, 2013)。因此, Leprieur和

Oikonomou (2014)不建议使用POD法所提出的β–3指

数计算beta多样性, 但Legendre (2014)认为β–3指数

是βcc指数的一个组分, 可以不受“互补属性”的约

束。最近, Baselga和Leprieur (2015)继续指出: (1) BAS

法的βjtu指数的变化独立于物种丰富度差异 , 而

POD法不满足这一条件; (2)参数是否会随着物种替

换和丰富度差异而线性变化与模型模拟方式有关, 

并且BAS法和POD法解释的概念并不相同; (3) POD

法中代表物种丰富度差异的βrich指数仅能说明物种

丰富度差异的现象, 而BAS法中的βsne可以解释因

嵌套格局而导致的beta多样性。 

自2010年以来, 有关beta多样性分解方法的争

论持续发酵。Legendre (2014)对这两种方法进行了

归纳总结, 认为: (1)两种方法本质上均为beta多样

性的加和分解; (2)由于两种方法的分解过程, 特别

是嵌套或物种丰富度差异指数的不同, 导致其生态

学意义也有差异。相较于BAS法, POD法的分解组

分易于解释生态学过程; (3) beta多样性分解方法中, 

各指数的分子部分用来计算物种替换和丰富度差

异(或嵌套), 但由于各指数的分母部分不同, 从而

影响了各组分数值上的变化; (4)生态学家需要结合

实际情况来选择beta多样性的分解方法, 从而深入

探究生态学和生物地理学的问题。尽管Baselga和

Leprieur (2015)以及Podani和Schmera (2016)针对性

地阐述了各自方法的重要性 , 然而正如Legendre 

(2014)所言, 探讨beta多样性的分解方法只是科学

研究的第一步, 更为关键的是利用这些方法分析科

学问题, 并且能用恰当的生态学机理对beta多样性

和各自组分的格局进行科学地解释。 

1.2  Beta多样性分解组分的形成机制 

前期的研究表明, 群落物种组成差异(beta多样

性)由物种周转及物种的丧失或增加这两种不同的

生态过程决定, 所以理解各个生态过程如何决定

beta多样性及其组分的分布格局在生物地理学和保

护生物学的研究中尤为关键(Williams, 1996; Baselga 

& Leprieur, 2015; Socolar et al, 2016)。尽管已有大量

的研究运用BAS法或者POD法检测物种的空间分

布规律, 然而对各组分格局形成机制的阐释却有所

差异。物种周转组分用来表示不同地点间的物种替

换, 在空间和环境梯度下, 导致物种周转的潜在机

制包括环境过滤 (environmental filtering)、竞争

(competition)和地理隔离 (geographical barrier)等

(Angeler, 2013; Gutiérrez-Cánovas et al, 2013; Leg-

endre, 2014)。例如, 在环境梯度上通过物种筛选, 

不同的物种出现在各自适宜生存的特定的生境中

(Gutiérrez-Cánovas et al, 2013); 或者由于山脉的

隆起而导致的地理隔离, 使原本连续分布的物种

因地理隔离而受到扩散限制, 从而促进异域成种

(allopatric speciation)的发生(Leprieur et al, 2011)。群

落构建机制研究表明 , 优先效应 (priority effect) 

(Fukami, 2015)也可能导致不同群落间具有较高的

物种周转速率, 例如当优先到达的物种占据特定的

生境后, 可对后续到达的物种进行排斥而导致群落

间的物种组成产生替换。 

较之于物种周转组分, 物种丰富度差异组分表

示在特定环境梯度下因物种的丧失或增加而引起
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的群落间物种组成的差异, 可能的驱动机制包括生

态位的多样性(diversity of niches)以及导致嵌套格

局的生态过程等(Legendre, 2014)。其中, 嵌套格局

典型的解释机理为选择性灭绝(selective extinction)、

选择性迁入 (selective colonization) 和生境嵌套

(habitat nestedness)等(Patterson & Atmar, 1986; Ul-

rich et al, 2009; Wang et al, 2010; Ponisio et al, 

2016)。例如, 由于物种对环境变化的敏感性不同, 

受胁物种容易因为选择性灭绝而在环境压力较高

的生境中消失, 但对环境变化具有较高容忍度的物

种则能在不同的生境中存活(Gutiérrez-Cánovas et al, 

2013; Si et al, 2016)。另外, 历史因素同样可能导致

不同区域间具有较大的嵌套组分(Dobrovolski et al, 

2012)。比如在冰川消退过程中, 由于物种扩散能力

的差异而导致高纬度地区的物种是低纬度地区物种

的子集(Baselga et al, 2012)。因此, 通过对beta多样性

分解, 我们可以区分不同组分的空间分布格局, 进

而解释各自组分的形成机制, 理解可能的生态学和

进化历史过程。但是, 在beta多样性分解的研究中, 

目前提出的机制并不能解释所有的研究案例, 因此

在分析不同生境中不同类群的分布格局时, 需要结

合具体的生态和进化背景进行探讨(Baselga, 2010; 

Legendre, 2014)。 

2  Beta多样性分解的应用 

随着分解方法的不断发展, beta多样性分解已

经广泛应用于生态学、生物地理学和进化生物学领

域的研究, 进一步结合物种的功能和谱系信息, 将

更加有助于了解不同时空维度下各种生物类群的

分布格局及其驱动机理。本节将主要从时空维度(纬

度和海拔梯度、生境片断化过程, 以及季节和年际

动态)、多样性的不同方面(物种、功能和谱系多样

性)和不同生物类群之间的比较研究等方面综合介

绍beta多样性分解方法在生物多样性分布格局及保

护生物学中的应用。 

2.1  时空维度 

2.1.1  纬度梯度 

物种丰富度的纬度梯度分布格局, 即物种丰富

度随纬度增加而减少, 是生态学以及生物地理学中

最基本和最为广泛讨论的科学问题之一(Pianka, 

1966; Willig et al, 2003; Hillebrand, 2004)。同时, beta

多样性的纬度梯度分布格局也逐渐引起众多生态

学家的关注(Koleff et al, 2003b; Qian & Ricklefs, 

2007; Melo et al, 2009; Xu et al, 2015b)。Koleff等

(2003b)通过综合研究全球多个类群后发现, 仅部分

研究证实了低纬度地区具有较高的beta多样性。这

可能是由于衡量beta多样性的指数众多且意义并不

一致所致(Koleff et al, 2003a)。另外, 物种周转和嵌

套(物种丧失或增加)两个过程会同时影响beta多样

性分布格局(Baselga, 2010; Carvalho et al, 2012)。例

如, Baselga等(2012)发现全球两栖类的总体beta多

样性(Sørensen相异性指数)并不随纬度变化而变化, 

但是把总体beta多样性分解之后, 则可以清晰地发

现低纬度地区具有更高的物种周转, 而高纬度地区

具有更高的嵌套组分。该研究凸显了大尺度研究中

历史气候因子对物种分布的重要性, 即随着冰川的

消退, 两栖类逐渐往两极扩散而导致高纬度地区的

物种组成是低纬度地区的子集, 而低纬度地区由于

受到冰川的影响较小而具有较高的成种效应, 从而

导致较高的物种周转(Baselga et al, 2012)。最近不少

基于纬度梯度的研究都发现历史气候因素是决定

beta多样性分布格局的主要因子, 并建议在分析纬

度梯度时把形成beta多样性的两个组成过程进行独

立分析(Hortal et al, 2011; Leprieur et al, 2011; Do-

brovolski et al, 2012; Fernandez et al, 2016)。 

2.1.2  海拔梯度 

物种丰富度沿海拔梯度的分布格局包括随海

拔升高而呈现单调递减模式、单峰模式和单调递

增模式等(Rahbek, 2005; 吴永杰和雷富民, 2013; 

Colwell et al, 2016; Wang et al, 2017), 这同样强烈

地吸引了众多生态学家和生物地理学家的关注

(Rahbek, 1995; Colwell & Lees, 2000; Lomolino, 2001; 

McCain, 2009)。不过相较于alpha或gamma多样性, 

探讨beta多样性随海拔梯度变化的研究至今还相对

比较薄弱(Tang et al, 2012; Mori et al, 2013)。对于较

为常见的单峰模式, 诸多研究表明这可能仅仅是由

于低山物种和高山物种在中度海拔地区交汇而发

生了物种周转(Brown, 2001; Herzog et al, 2005; 

McCain & Beck, 2016)。由于扩散限制、环境过滤等

过程均可能决定beta多样性的海拔梯度分布(Qian 

& Ricklefs, 2007; Jankowski et al, 2009; Andrew et al, 

2012; Liu et al, 2015), 所以需要对组成beta多样性

的物种周转和嵌套这两种过程分别进行探讨

(Baselga, 2010; Carvalho et al, 2011)。例如, Bishop
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等(2015)对南非高山蚂蚁群落的研究发现, 物种组

成差异随着海拔升高而增大, 这主要是由物种周

转引起的。标准化后的物种周转和嵌套组分随海

拔升高两者呈现相反的趋势, 表明群落的构建是

由确定性过程(deterministic process)导致的。Foord

和Dippenaar-Schoeman (2016)对南非山地蜘蛛群落

的研究发现, 虽然总体beta多样性主要都是由物种

周转组成, 但物种周转和嵌套组分对东西坡向的群

落组成差异的贡献程度不同。标准化后的群落格局

与随机群落没有显著性差别 , 表明随机过程

(stochastic process)对蜘蛛群落的构建具有重要作

用。随着beta多样性分解方法的发展, 单独分析组成

beta多样性的周转和嵌套过程将有助于更好地理解

海拔梯度上的群落构建机制(Bryant et al, 2008; 

Wang et al, 2012; Marini et al, 2013; Mori et al, 2015)。 

2.1.3  生境片断化 

由于人类活动的加剧, 生境丧失与片断化对生

物多样性的影响成为保护生物学的重要研究内容

(Wilcove et al, 1998; Sodhi et al, 2010; Pimm et al, 

2014; Wilson et al, 2016)。生境的丧失将导致较小斑

块中的动物群落具有更高的灭绝风险, 因此普遍认

为较小的斑块由于具有较低的保护优先等级而受

到较少的关注(Pimm et al, 1993; Krauss et al, 2010; 

Halley & Iwasa, 2011; Gibson et al, 2013)。但是, 因

生境片断化形成的单个小斑块虽然难以承载一个

种群, 而多个邻近的小斑块却因为分散了灭绝风险

或通过“景观补偿效应” (landscape complementation)

对生物多样性的维持有所贡献 (Guadagnin et al, 

2005; Fahrig, 2017), 因此小斑块可能依旧拥有潜在

的保护价值而不能忽略(Benedick et al, 2006; Kattan 

et al, 2006; Si et al, 2015)。在空间维度上, beta多样

性的物种周转和嵌套组分均能反映不同的保护学

策略, 即如果嵌套组分占优势, 那么该研究区域内

具有较多物种的地点拥有较高的保护等级; 而如果

空间周转组分占主导则意味着所有研究地点对beta

多样性的贡献相似, 那么所有地点都需要保护, 没

有优先级之分(Baselga, 2010; Gutiérrez-Cánovas et 

al, 2013)。Si等(2015)对千岛湖片断化生境岛屿上的

繁殖鸟类和蜥蜴群落的研究发现, 不管是鸟类还是

蜥蜴, 总体beta多样性均是由物种周转过程主导。

Wu等(2017)对千岛湖岛屿上的蜘蛛群落研究同样

发现周转过程在总体beta多样性中占主导地位。这

表明在开展千岛湖生物多样性保护时, 除了考虑较

大岛屿或者生境较为丰富的岛屿之外, 还应该包括

其他小型岛屿或生境较为单一的岛屿。因此在片断

化生境中开展物种保护以及保护区设计时, 除了考

虑不同斑块内的物种丰富度, 还需要分析不同群落

间的beta多样性分布格局及其背后的驱动过程, 这

将有利于制定科学有效且具有针对性的生物多样

性保护策略(Wiersma & Urban, 2005; 斯幸峰, 2014; 

Socolar et al, 2016)。 

2.1.4  季节动态 

研究生态系统结构和功能的稳定性对于保护

生物多样性尤为重要, 然而由于生物群落所生存的

外部环境(生物和非生物)并不是一成不变的, 生物

群落的空间组成也将产生动态变化。例如, Bishop

等(2015)在研究雨季和旱季蚂蚁群落沿海拔梯度的

物种和功能beta多样性变化时, 发现旱季蚂蚁总的

beta多样性和周转组分高于雨季, 这极有可能是由

旱季食物匮乏而引起的。基于相同的方法, Foord和 

Dippenaar-Schoeman (2016)也发现蜘蛛群落沿海拔

梯度分布存在相似的季节变化。以上两项研究均强

调生物可通过改变其生态位宽度或者食物结构来

适应环境的季节性变化。而对于有较强扩散能力的

鸟类而言, 它们对季节性生境和气候的响应则更为

明显。Chen等(2017)通过研究千岛湖鸟类繁殖季和

冬季留鸟及候鸟beta多样性组分与片断化栖息地结

构的关系后发现, 留鸟群落的空间结构表现出极强

的季节差异性。冬季鸟类的beta多样性高于繁殖季, 

并且受物种丰富度差异组分的影响更大; 而繁殖季

鸟类的空间结构主要是物种替换导致的。这表明鸟

类群落的季节性差异不仅仅受食物季节性差异的

影响, 也与鸟类在不同季节的行为有关(Chen et al, 

未发表数据)。综上所述, 研究生物群落时间维度上

的季节周转, 对我们了解群落组成的稳定性以及生

物与环境之间的关系都有着重要的意义(Sheldon et 

al, 2011; Legendre, 2014; Foord & Dippenaar-Scho-

eman, 2016)。 

2.1.5  年际动态 

运用beta多样性分解的方法研究群落在时间维

度上的变化, 将有助于了解生态系统对局部环境乃

至全球气候变化的响应规律, 有利于生态学家更为

深入地理解群落的构建机制并制定更加完善的生

物多样性保护策略(Sheldon et al, 2011; Boieiro et al, 
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2013; Si et al, 2014; Urban, 2015)。在时间维度上, 如

果周转组分的增加程度大于嵌套组分的降低程度, 

则表明所有群落对区域多样性具有更加相似的贡

献, 因此所有群落均可能是潜在的保护目标; 如果

嵌套组分的增加程度大于周转组分的减小程度, 则

表明部分群落对区域多样性的贡献更大, 从而需要

优先考虑这些特定的群落。同理, 如果周转和嵌套

组分随时间稳定变化(temporal stability), 那么对于

维持区域多样性而言, 无需额外实施保护对策; 但

是, 如果周转和嵌套组分的大小随时间交错变化, 

则难以基于目前的结果提出生物多样性保护建议

(Angeler, 2013; 斯幸峰, 2014; Lamy et al, 2015; Si et 

al, 2015)。Angeler (2013)对瑞典26个湖泊的水生无

脊椎动物长达17年的研究发现, 总体beta多样性并

未发生显著性变化, 但物种空间周转组分却一直在

增加, 而嵌套组分一直在减少。因此, 从生物多样

性保护角度来讲, 在时间维度上所有生态系统对局

域多样性具有更加相似的贡献而均需要保护。

Lewis等(2016)对苏格兰滨海草地34年的研究发现, 

相较于周转组分, 气候变化对嵌套组分影响更大。

在群落构建机制的研究中, Baselga等(2015)发现法

国西南地区农田生境中的鸟类群落在25年间没有

明显的时间分布格局, 推测可能是由于较强的随机

性过程所导致。Habel等(2016)对德国东南部蝶类和

蛾类的近2个世纪的研究发现嵌套组分占据主导地

位, 并且随着时间推移群落组成更为相似, 这跟生

境特化种的减少和泛化种的增加有关。在对农田生

境的研究中, Uchida和Ushimaru (2015)发现抛荒地

(abandoned terrace)里的植物和直翅目昆虫在时空

维度上均具有较高的周转组分, 而在耕地(intensive 

terrace)里的植物在时间维度上具有较高的嵌套组

分, 表明对耕地减少刈割频度并对抛荒地进行刈割

将有助于生物多样性恢复。 

2.2  物种、功能和谱系多样性 

虽然早在20世纪60年代, beta多样性概念已由

美国生态学家Robert H. Whittaker提出(Whittaker, 

1960, 1972), 用以表示不同研究地点之间生物群落

的组成差异 (Tuomisto, 2010a, b; Anderson et al, 

2011), 但是传统的物种beta多样性分析难以确定不

同群落间物种在功能上的组成差异 (Petchey & 

Gaston, 2002; Stegen & Hurlbert, 2011; Villéger et al, 

2012)。因此, 基于功能alpha多样性(functional alpha 

diversity) (Tilman, 2001; Petchey & Gaston, 2006; 

Villéger et al, 2008), 最近有学者提出了功能beta多

样性的概念(functional beta diversity), 以期描述不

同群落之间功能多样性的组成变化(Swenson et al, 

2011a; Si et al, 2016)。除了物种在功能上的差异, 物

种间还具有不同的进化历史(Faith, 1992; Webb et al, 

2002), 因此在度量不同群落间的物种组成变化时, 

需要基于谱系beta多样性来探讨群落的构建机制

(Cavender-Bares et al, 2009; Swenson et al, 2011b; 

Cardoso et al, 2014)。 

由于物种beta多样性既不考虑物种的进化历史, 

也不考虑物种的功能特征 (Fukami et al, 2005; 

Siefert et al, 2013), 因此物种组成相异的两个群落, 

可能会具有非常相似的功能特征, 例如具有相同的

营养级、相似的形态特征等等(Villéger et al, 2012; 

Terborgh, 2015; Loiseau et al, 2017; Si et al, 2017)。另

一方面, 当不同群落的物种beta多样性较高时, 并

不一定意味着具有较高的功能beta多样性或者谱系

beta多样性, 因为不同的物种可能具有相似的功能

特征或者进化历史(Webb et al, 2002; McGill et al, 

2006; Si et al, 2016; Liu et al, 2017)。例如, Villéger

等(2013)对欧洲25个主要河流流域的鱼类分析后发

现, 总体beta多样性的差异是由于周转组分导致的, 

即物种beta多样性远大于功能beta多样性, 却具有

相似的嵌套组分。这表明这些流域的不同鱼类具有

相似的功能性状, 从而出现较高的物种周转和较低

的功能周转组分。对于物种beta多样性与谱系beta

多样性而言, 两者亦反映了各自不同的维持机理

(Losos, 1996; Webb, 2000; Graham & Fine, 2008; 

Swenson et al, 2011b)。例如, Cardoso等(2014)对欧洲

的兽类和葡萄牙亚速尔群岛的节肢动物研究发现, 

谱系beta多样性的丰富度差异组分变化反映了扩散

限制和生境过滤的作用; 而物种替换组分的变化可

能与环境的干扰有关。因此, 对于不同的群落, 分

别基于物种、功能和谱系beta多样性进行综合分析, 

将能更为深入地理解驱动不同群落间组成变化的

生态学机理(Devictor et al, 2010; Villéger et al, 2013; 

Cardoso et al, 2014; Bishop et al, 2015)。 

2.3  不同生物类群的比较研究 

不同的生物类群具有不同的进化历史和生物

学特征, 因此形成不同的beta多样性分布格局。在相

同的环境梯度或者地理区域中对比研究不同生物
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类群, 可以将不同类群群落间的组成变化与类群特

征联系起来(Bryant et al, 2008; Dobrovolski et al, 

2012; Calderón-Patrón et al, 2013)。其中, 物种扩散

能力是影响物种分布的重要因素(Nekola & White, 

1999), 因此具有较强扩散能力的陆栖脊椎动物能

够较为容易地越过地理屏障, 从而形成较低的beta

多样性(Steinitz et al, 2006; Qian, 2009)和较高的周

转组分(Baselga et al, 2012)。例如, 相比于扩散能力

相对较弱的兽类、两栖类和爬行类等陆生脊椎动物

类群, 鸟类具有较强的扩散能力(飞行能力)而呈现

出相对较低的beta多样性(Harrison et al, 1992)。Si

等(2015)在千岛湖的研究中同样发现, 相较于鸟类, 

蜥蜴由于其较弱的扩散能力, 更容易受到不同岛屿

间水域隔离作用的影响而具有较高的总体beta多样

性以及相对较高的嵌套组分。在微生物的beta多样

性研究中发现, 由于微生物具有较强的扩散作用, 

容易形成较低的beta多样性, 但同时由于微生物具

有较高的环境选择性, 也可能因此形成较高的beta

多样性(Martiny et al, 2006; Wang et al, 2016)。此外, 

长期的进化历史过程也会影响物种在大尺度上的

分布格局(Qian & Ricklefs, 2007; Jetz et al, 2012)。例

如, 冰川效应影响了欧洲生物的地理分布(Svenning 

et al, 2011)。由于变温动物对低温更为敏感(Buckley 

& Jetz, 2008), 因此相较于恒温的鸟类和兽类, 两栖

类动物更有可能由于冰川效应的影响而快速消失。

同时, 由于其较低的扩散能力, 在冰期之后, 两栖

类的物种迁入率(拓殖率)也较低(Baselga, 2010)。

Dobrovolski等(2012)研究新大陆(New World)的冰川

效应后也发现了类似的格局: 鸟类具有最大的空间

周转组分, 而两栖类的空间周转组分最低。除了生

物类群间扩散能力的差异之外, 不同动物类群间的

食性差异、活动节律, 植物类群中的物候差异, 以

及它们对气候变化的响应都可能影响物种的分布

格局, 从而对组成总体beta多样性的周转和嵌套组

分产生影响。随着beta多样性分解研究的迅速发展, 

以及全球范围内物种分布数据的积累, 例如通过公

民科学(citizen science)的方式收集众多鸟类分布的

数据(斯幸峰和丁平, 2011), 将有助于探讨不同生物

类群间群落组成的时空变化。 

3  Beta多样性分解的展望 

2010年, BAS法的提出推动了beta多样性分解

领域的迅速发展, 但是beta多样性分解方法本身也

受到了诸多批评(见本文1.1.4小节)。虽然BAS法和

POD法在计算过程中有所差异, 但是在实际案例中, 

分别使用两种方法分析可能会得到相似的结果。因

此, 对于大多数研究而言, 一种可行的做法是同时

使用BAS法和POD法对相同数据进行分析, 比较两

者所得到的结果(Wu et al, 2017)。如果结果相同且

研究内容不探讨分解方法, 可选择BAS法或POD法

中的一种进行分析; 如果两种方法得到的结果不同, 

则需要对研究对象的可能机制进行进一步分析, 从

而选择合适的beta多样性分解方法。目前对beta多样

性分解方法的争议, 另外一种可能的解决途径是发

展出一套可以融合这两种分解方法并弥补两者缺

点的新方法, 或者提出新的分解方法(Legendre & 

De Cáceres, 2013; Ensing & Pither, 2015; Ricotta & 

Pavoine, 2015; Shimadzu et al, 2015), 从而结束对两

种方法本身的争论。但是截至目前, 还未有新的方

法能在beta多样性分解领域达成共识 , 因此对于

beta多样性分解方法的争论还将继续存在。 

相较于物种频度分布数据 (presence/absence 

distributions), 基于物种多度数据(abundance)的研

究同样具有重要的生态学意义, 并有利于探讨beta

多样性及其组分的时空格局 (Legendre, 2014; Li   

et al, 2016)。由于优势种在群落中占据着核心的生

态位, 因此优势种可能更容易受到生境过滤等确定

性过程的影响(Umaña et al, 2015), 而稀有种由于其

种群较小 , 更易受到随机过程的影响 (Orrock & 

Watling, 2010)。目前, 基于多度数据的beta多样性分

解方法已经提出(Baselga, 2013b; Podani et al, 2013; 

Baselga, 2017), 在今后的研究中可以通过整合物种

分布和多度的信息来探讨beta多样性及其组分的时

空分布格局和形成机制。 

目前在有关beta多样性分解的研究中, 与区域

尺度相比, 在更大时空维度下对beta多样性分解的

结果进行普适性验证的研究相对较少(Leprieur et al, 

2011; Dobrovolski et al, 2012)。此外, 应加强在同一

区域内对多个生物类群进行综合分析, 并探讨不同

生物类群间的总体beta多样性及其组分的贡献程度

是否一致。对于岛屿系统中物种beta多样性的周转

和嵌套组分, Wu等(2017)整合分析了全球岛屿上陆

生动物的群落结构(共18个研究案例), 结果表明

94%的研究中周转组分大于嵌套组分, 这说明至少
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在岛屿系统中总体beta多样性主要取决于物种的周

转过程。此外, 从不同时空维度或者多样性的不同

方面整合分析周转和嵌套组分在总体beta多样性中

所占比例的研究还鲜有报道。在同一地点对多个生

物类群进行综合分析, 虽然国际上有不少研究平台

具有这样的研究条件(Si et al, 2015; Thorn et al, 

2016), 但至今未有类似的研究报道。 
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附录  Supplementary Material 
 

附录1  有关beta多样性分解方法的核心论文 
Appendix 1  Key references related to the methods of beta-diversity partitioning 
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2017024-1.pdf 
 
附录2  2010至2016年间有关beta多样性分解论文在不同期刊上的发表总数量(仅列发表数量 ≥ 4的期刊) 
Appendix 2  Number of total publications for each journal published studies of beta-diversity partitioning (list journals with ≥ 4 
publications only) from 2010 to 2016 
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2017024-2.pdf 
 
附录3  Beta多样性分解的R代码演示 
Appendix 3  Demonstration of the R code for beta-diversity partitioning 
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2017024-3.pdf 
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附录 2   2010 至 2016 年间有关 beta 多样性分解论文在不同期刊上的发表总数量(仅列发表数

量 ≥ 4 的期刊) 
Appendix 2  Number of total publications for each journal published studies of beta-diversity 
partitioning (list journals with ≥ 4 publications only) from 2010 to 2016 
 
期刊名 Journal name 发表论文数 

Number of publications 
发表论文百分比 (%) 

Percentage of publications (%)

PLoS ONE 28 8.02 

Global Ecology and Biogeography 26 7.45 

Journal of Biogeography 21 6.02 

Hydrobiologia 12 3.44 

Freshwater Biology 10 2.87 

Biological Conservation 8 2.29 

Forest Ecology and Management 8 2.29 

Insect Conservation and Diversity 8 2.29 

Methods in Ecology and Evolution 8 2.29 

Ecology Letters 7 2.01 

Ecography 6 1.72 

Ecology and Evolution 6 1.72 

Journal of Animal Ecology 6 1.72 

Oikos 6 1.72 

Scientific Reports 6 1.72 

Biodiversity and Conservation 5 1.43 

Ecological Indicators 5 1.43 

Global Change Biology 5 1.43 

Journal of Vegetation Science 5 1.43 

Agriculture Ecosystems & Environment 4 1.15 
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Diversity and Distributions 4 1.15 

Ecological Research 4 1.15 
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Fungal Ecology 4 1.15 
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附录 3   Beta 多样性分解的 R 代码演示 
Appendix 3  Demonstration of the R code for beta-diversity partitioning 
 

#本节以千岛湖繁殖鸟类的物种多样性数据(Si et al, 2016)为例, 简要演示 BAS 法和#POD 法成对

相异性指数和总体 beta 多样性指数及组分的计算过程。 
 
library(betapart) #BAS 法 
library(BAT) #POD 法 
#导入文本格式数据‘comm’。‘comm’一行代表一个群落, 一列代表一个物种。 
comm <- t(read.table("http://sixf.org/files/code/2015/JAnimEcolTableS3Comm.txt")) 
 
#由于 BAT 中 beta 函数与 R 中基础函数 beta 重名, 因而重命名 
beta.pod.pair <- BAT::beta 
#由于 BAT 中 beta.multi 函数与 betapart 中 beta.multi 函数重名, 因而重命名 
beta.pod.multi <- BAT::beta.multi 
 
## 成对相异性指数及组分 
BAS.sor.pair <- beta.pair(x=comm,index.family="sorensen") #BAS 法分解 Sørensen 
BAS.jac.pair <- beta.pair(x=comm,index.family="jaccard") #BAS 法分解 Jaccard 
POD.sor.pair <- beta.pod.pair (x=comm, func="soerensen") #POD 法分解 Sørensen 
POD.jac.pair <- beta.pod.pair (x=comm, func ="jaccard") #POD 法分解 Jaccard 
 
BAS.sor.pair$beta.sor #BAS 法成对相异指数 Sørensen 
BAS.sor.pair$beta.sim #BAS 法空间周转组分 βsim 
BAS.sor.pair$beta.sne #BAS 法嵌套组分 βsne 
 
#按照同样的方法可计算 BAS.jac.pair$beta.jac, BAS.jac.pair$beta.jtu, BAS.jac.pair$beta.jne 

POD.sor.pair$Btotal #POD 法成对相异指数 Sørensen 
POD.sor.pair$Brepl #POD 法物种替换组分 β-3 
POD.sor.pair$Brich #POD 法丰富度差异组分 βrich 
 
#按照同样的方法可计算 POD.jac.pair$Btotal, POD.jac.pair$Btotal, POD.jac.pair$Brich。#总体

beta 多样性及其组分 

BAS.sor.pair <- beta.multi(x=comm,index.family="sorensen") #BAS 法分解 Sørensen 
BAS.jac.pair <- beta.nulti(x=comm,index.family="jaccard") #BAS 法分解 Jaccard 
POD.sor.pair <- beta.pod.multi(x=comm, func="soerensen") #POD 法分解 Sørensen 
POD.jac.pair <- beta.pod.multi (x=comm, func="jaccard") #POD 法分解 Jaccard 
 




