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96: 模型及其在生态学中的应用：研究概述
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（71 南京大学生物系，南京U !7##94；!1 中国科学院地理资源研究所，北京U 7##7#7）

摘要：介绍了 VW’ 模型，综述了该模型在生态学中的应用进展。VW’ 模型，以及以该模型为基础的 X&’ 模型，假设生物体为

自相似分形网络结构，提出代谢速率和个体大小之间存在 4 Y 8 指数关系，分别预测了从个体到生物圈多个尺度上的生物属性之

间的异速生长关系，而且部分得到了验证。VW’ 模型的应用涵盖了个体组织生物量、年生长率，种群密度和生态系统单位面积

产量、能量流动率等多个方面；即使在生物圈大尺度上，VW’ 模型也可用来预测试验中无法直接测量的特征变量的属性，如全

球碳储量的估算等。至今，关于 VW’ 和 X&’ 模型仍然存在各种褒贬争论，讨论焦点主要集中于模型建立的前提假设以及权度

指数的预测。今后的研究工作应规范试验技术和方法，考虑物种多样性和环境等因素的影响，提出符合各类生物的模型结构体

系，使其具有更广泛的应用性和预测性。
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地球环境孕育着千千万万生命体，它们共有生命的属性，但是生存微环境又决定了他们形态结构、营养形

式、繁殖方式和生态位等方面的巨大差异。这些错综复杂的生命行为始终是生物学的研究重点。长久以来，

生物学家致力于生物体结构特征和生理属性及其异速生长关系（D**)6’"0,( +0)%"! 0’*-",).2!,#）的研究［E，F］。

身体大小是生物体的重要性状之一。早在 EG 世纪 HI 年代，:45.’0［J］通过对狗的研究，首次提出代谢速率和

身体大小的 F $ J 次方成正比。K4?*’7［L，M］发现动物个体不同组织之间的相对生长速率存在着恒定的幂指数关

系。随后几十年里，生理学家提出，动物各个分类组群中，个体代谢率随着身体大小的差异而发生变化，并且

这种变化呈现 F $ J 指数规律，近似于机体表面积与体积之间的权度关系（2(-*,.+ 0’*-",).2!,#）。但是，>0)37
等［N］和 O*’,5’0［E］进一步研究发现，由于生物长期进化所形成的特殊生命结构，代谢率和个体大小的权度指数

更接近于 J $ L，并指出这一规律可能也适用于植物个体，被称为 O*’,5’0 法则（O*’,5’0’2 *-%）或 J $ L 法则（J $ L
*-%）。此后，A(A-!).［P］提出弹性准则建立模型对 J $ L 的权度指数给出了解释。>*46［H］也提出了基于欧几里

得几何学的四维模型说明 O*’,5’0 法则，但由于生物学意义不甚明了而被质疑。总体而言，在 =’2"，>0)%.，

9.84,2"［F］提出 =>9 模型之前，J $ L 法则在涉及生物学的一些领域得到了实证［G Q EM］，但也引发了一系列理论

上的争议［EN Q FE］。

=>9 模型的提出导致了生物异速生长关系这一主题再次成为生态学领域的热门话题［FF］。目前 =>9 模

型已经在生态学的各个研究层次都有广泛应用，包括对不同尺度上生物学特征属性之间异速生长关系的描述

和预测，例如个体大小对增长率、生育率和死亡率的影响，种群密度与群落总生物量、物种多样性的关系，以及

生态系统的物质交换和能量流动与个体生物量的异速生长关系等，甚至可以根据个体属性推测出试验无法直

接测量的大尺度上的生态特征及其变化过程。但是，作为首次将生态学问题定量描述并引领了生态学研究走

向的定律之一，=>9 模型所阐述的异速生长理论自提出至今，也引起了学术界的广泛争议。能不能用严密的

数学推导和公式来描述复杂的生命过程和多变的环境因素对机体的影响？生物学特性与生物量的权度指数

是 F $ J，还是 J $ L？如何看待 =>9 模型的假设前提？这些问题仍待解决。有关 =>9 模型及其应用已经在学

界引起广泛争论，不论争议的结果如何，都说明了 =>9 模型在当今生态学研究领域的重要性，以及该模型对

未来一段时期的生态学研究潜在的深远影响。

在我国，虽然异速生长理论对于很多生物学家来说并不陌生，但是对 =>9 模型的应用研究和介绍却很

少。李海涛等［FJ，FL］最近就 =>9 模型的证据支持提出了质疑，韩文轩等［FM］在北大学报自然科学版也有过介

绍，但未见其它更多的报道。本文介绍了 =>9 模型和以 =>9 模型为基础的 AB9 模型，综述了该模型在生态

学中的应用进展，旨在为国内研究者提供一个研究背景，推动 =>9 模型在我国生态学领域的研究。

)* 模型介绍

)& )* =>9 模型

K4?*’7［L，M］最早将精确的数学公式引入生物学，以描述生物异速生长关系，指出生物体特征变量和个体

身体大小 !（通常以生物量表示）的关系可以用指数函数来表示：
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# （1）

式中，!0为异速生长常数（-**)2’"3,( ().4"-."），# 为权度指数（4(-*,.+ ’5#).’."），其中 !0 数值由生物种类决定，

而 # 的数值由特征变量的属性决定。对于同一分类类群的个体特征变量，# 值保持恒定，而 !0 则各有不同。

678 模型及其在生态学上的应用，多数情况下，正是以该指数方程作为基础。

6’4" 等提出了生物体的自相似分形网络模型［9］。该模型假设：（1）该网络体系具有充满空间（4#-(’:
;,**,.+）的自相似分枝体系；（9）网络末端单位（如植物输导组织维管束的末端导管、动物血液循环末端的毛细

血管）的管径恒定；（<）网络内资源输送所需要的能量趋于最小。他们经过推导得出：满足上述假设的生物体

的代谢率和个体生物量符合式 1 中所描述的指数关系，且权度指数 # 值为 < $ =，即为 678 模型。

其后，6’4" 等［9>］比较了欧几里得几何模型和生物分形网络模型，提出了生命体第四维空间的观点，认为

自然选择使得生物体趋向于最大限度地摄取自然界有限的资源和最高效地利用资源，即网络体系总表面积趋

于最大化，同时又将网络体系的运输长度和能量消耗降低到最小。这里所说的表面积不是通常意义上的外部

表观面积，而是功能性有效面积（如植物总叶片面积、消化道吸收面积和细胞内线粒体内膜总面积）。在资源

限制的环境中，进化过程所选择的生命体特有的网络运输系统比三维几何体系结构具有更高的代谢能力。而

对于一些特殊生物体，如蛔虫、线虫只有一维或二维结构，其异速生长关系指数可以适当的调整。同样地，某

些生物器官（如叶片）也常常因为自身结构的特殊性而使其异速生长关系发生改变［9>］。一般的，对于 $ 维生

命体的网络运输系统，代谢率和个体生物量之间存在关系：% " "$& （$ ? 1）（其中 % 为代谢率，" 为个体生物

量）。6’4" 等［9］等认为这个观点正好也从理论上解释了生物异速生长理论中的权度指数为什么是 < $ =，而不

是 9 $ <。

!& "# @A8 模型

@A8 模型在 678 模型基础上，增加了温度变量，是 678 模型的推广，在应用上有时较 678 模型更具有

优势。生态代谢理论（@’"-B)*,42 A!’)3C ); 8()*)+C，@A8）认为新陈代谢是生命基本属性，它决定了其他生物

活性速率［9D］。生物体从环境中吸收资源、物质能量转换、产物分配以及废弃物排放等新陈代谢过程，仍然遵

守物理化学原理，即物质能量守恒以及热力学定律。根据模型预测，影响有机体的代谢率的基本因素是：身体

大小、温度和元素组成的化学计量关系。通过对代谢的调节作用，这 < 个因素间接地影响着生命活动的方方

面面。同时，该理论不仅描述了不同环境中个体生化反应速率等的差异，它还将个体结构和动态的研究扩展

至种群、群落和生态系统等大尺度上。

首先，@A8 模型肯定了 678 中代谢率（’）与生物量（"）呈 < $ = 指数增长的观点。在此基础上，代谢理论

指出，新陈代谢属于酶催化的生化反应过程，其反应速度受活化能控制，即间接地受反应温度的影响。试验证

明，生化反应速率、代谢率和其他几乎所有的生物活性速率都随温度呈指数增长。最后，新陈代谢过程遵守物

质守恒和能量守恒原理，其每一步反应都可以用可逆性化学反应式表示，那么反应物和生成物的百分含量也

将影响反应速度和最终的平衡状态。有机体的化学物质含量受其周转率和机体与环境间的流通率决定。这

包含了两方面的关系：一是环境中有效元素（如：E，F）含量的缺乏在一定程度上降低了生物活性反应速率（如

代谢率、生长率和繁殖率等）；另一方面，机体的物质周转率和次生产物的排放也会改变环境中各元素和化合

物的百分比；这两方面相互影响，最终达到动态平衡。

综合以上影响，可以得到如下关系式［9D，9G］：

’ ( )0"
< & = ’5#（* + & ,-） （9）

式中，)0为权度系数，由生物种类决定，与个体大小和环境温度无关；+ 为反应活化能，, 是 7)*"H2-.. 常数，-
为反应时的温度。即，对于同一分类类群，个体代谢率与个体生物量呈 < $ = 指数关系，且环境温度增加，代谢

率也随之增大。理论推导表明，各分类类群的斜率（即权度指数）恒等于 < $ =，但是不同类群的异速生长常数

（即截距，*.,0）各不相同。

对于其他重要的生物特征变量，代谢理论也作了简单分析。
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例如，单位生物量的代谢率（!）定义为 " # $，所以由式 / 推出 !"$ 0 1 $ 2 ’3#（0 % # &’）。而生物学时间（如

个体代谢底物和产物的周转时间）则被预测为 ()"$1 # 2’3#（% # &’）。

总之，作为对 456 模型的拓展，786 模型比较了不同分类群、不同生境下，生物体基本代谢过程与身体

大小和温度等的关系。通过这些比较，研究者们期望逐步逼近被纷繁复杂的生物复杂性所笼罩的统一的生物

学法则，这一法则应当是生命的共性的体现。

!" 456 模型在生态学中的应用

!& #" 个体性状和生活史

!& #& #" 植物营养器官生物量分配及年增长率

模型关于动植物个体、种群等多尺度上不同特征变量的研究基于两个基本关系式，即各物种在不同生境

下，均存在以下关系：一是生物量年生长率（-..9-* +:)%"! :-"’）与个体生物量呈 ; $ 2 指数规律；另一方面个体

年增长率又与其摄光能力成正比，通常在叶片是唯一光合作用器官的前提下，植物摄光能力由叶片生物量或

细胞色素含量来表示［/<］。

生物分形自相似网络体系的基础上，456 模型进一步对植物运输结构提出 ; 点假设：（1）植物个体发育

过程中茎和根组织密度大体恒定；（/）茎、根有效水压的截面积相等，以保证流经植物的水量守恒；（;）茎的长

度与等大的根的长度大致成比例［;= > ;/］。符合以上条件的植物个体的固定生物量（$）和年产量（*）（-..9-*
?-@@ #:)A9",).）在根（+）、茎（,）、叶（-）三大组织间的分配存在着一定的异速生长关系［;=，;;，;2］，具体表述为：

$-" $; # 2
, ； $-" $; # 2

+ ； $," $+ （;）

即，若不考虑繁殖生物量，植株总固定生物量（$’）等于根、茎、叶固定生物量之和，其中根与茎生物量为

线性关系，而叶生物量分别与根、茎生物量呈 ; $ 2 指数关系。

*-" *," *+； （*- B *,）" *+ （2）

即，与固定生物量分配不同，个体三大组织的年增加生物量均为线性关系，由此推出，地上年增加生物量

（*,. C *- B *,）与地下年增加生物量（*+）之间也存在线性异速生长关系。这种关系在植物小枝水平上也一

定程度上得到了证实。D9. 等［;E］对中国长白山 E< 种落叶木本植物的调查分析发现：植物小枝茎生物量和叶

片生物量间为等速生长关系；但是随海拔的增加，异速生长常数（即 / 截距）下降，表明单位茎生物量在高海

拔只能支持较少的叶生物量。

但是，对于幼小植株，尤其是小于 1- 的幼苗，三大组织的固定生物量等于年生长量；而且种子植物萌发初

期受胚乳或雌配子体供养的影响，诸多因素都会导致实际数据偏离预测值［;=］。例如，按照理论推导，地上部

分固定生物量（$,. C $- B $, ）与根固定生物量应该呈非线性对数曲线［$, B $- C （!1/ # !1; ）$+ B （$+ #

!1;）; # 2］，但是数据却并不支持这一预测。对被子植物和针叶植物的数据分析结果显示，$,.和 $+为线性对数

关系，且得出表达式中 !1/ C F0 ;;，!1; C /0 22
［;=］。

在植株水平上，整个机体生物量生产（G,)?-@@ #:)A9(",).）（*）与个体生物量和温度（’）等因素存在以下

关系：

* " $; # 2’3#（1 % # &’） （E）

即，个体生物量的年增长率与个体总生物量 7 呈 ; $ 2 指数相关，且随温度的上升而增加。通常情况下，

式 E 也被认为是经验表达式［/H，/<］。

从根本上来说植物发育过程中的生长速率（以茎径的增长率来表示）和组织密度之间存在动态平衡关

系：茎生物量分配少的物种（木材密度低的物种）茎径增长较快，反之，高密度物种茎径增长缓慢［;I］。而木材

密度常常被视为木本植物生活史的重要参数［;H，;F］，它与茎的水分存储和运输能力、叶片韧性和叶寿命有着直

接联系［;<］。而且，存储器官和防御器官的生物量分配策略也影响着个体其它性状（如种子产量等）。一般认

为，植株的大小制约着碳的固定速率，但是生长速度、生命期限和繁殖效率的差异会使物种碳素分配策略发生

改变［2=］。
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/01 模型中关于生物量在各组织间的非线性分配对植物可塑性研究也有深远意义。物种生活型或环境

条件的差异只会影响生物量分配关系的异速生长系数，而其指数保持不变［23］。在过去研究植物表型可塑性

的研究中，绝大多数都是应用各种比率，例如根茎比等参数来表达的，这很明显是建立在植物生物量的线性分

配的假设基础上。然而，/01 模型的应用研究结果表明，大多数生态过程，包括生物量分配比率，是个体大小

的函数［45］。因此 /’,.’6［47］指出生物量在不同器官中的分配会因环境的差异而产生一定的可塑性，但是这种

差异很可能只是个体大小的影响，外界因素只是加速或者延缓了个体发育的进程，而物种沿个体大小发育上

的特征并没有受到影响。综上，/01 模型生物量分配关系中的应用使对植物解剖、生理以及生态学（如水分

和养分利用效率，个体密度）特性的研究更加系统化［28］。

!& "& !# 繁殖生物量的分配

植物新陈代谢的产物主要分为分解代谢和合成代谢，前者用于维持现有组织的正常生理活动，而后者则

用于生长和繁殖。不同物种的繁殖期和繁殖方式等都不相同，繁殖生物量（!"）的估算相对困难，它与其他组

织生物量的分配关系也比较复杂。

对于幼小还未进入繁殖期的植株，或者繁殖期当年果实脱落的植株，它们的繁殖生物量对植株总固定生

物量增长的贡献不大。可是，一些大型或多年生种子植物，当进入繁殖期后，每年生物量增长率等于根、茎、叶

和繁殖体四部分增长率之和，它们之间的异速生长关系式为：

!" # $5（!% & $7!
4 ’ 2
% ）2 ’ 4 ( $2!%； （8）

!" # $5［（!) ’ $4）2 ’ 4 & （$7 ’ $4）!)］
2 ’ 4 ( $2（!) ’ $4）2 ’ 4； （9）

!" # $5［（!* ’ $:）2 ’ 4 & （$7 ’ $:）!*］2 ’ 4 ( $2（!* ’ $:）2 ’ 4 （;）

上述理论推导显示，繁殖生物量 !" 与叶片生物量 !% （或茎生物量 !)、根生物量 !*）呈非线性对数关

系［42，44］，且不同分类类群的异速生长常数 $5 < $:的值各不相同。对全球种子植物生物量的统计分析结果表

明：对于所有物种而言，$5 = 3+ 379，$7 = 4+ 77，$2 = 3+ 35;；而被子植物类群，$5 = 3+ 372，$7 = 9+ 99，$2 =

3> 35:；裸子针叶植物类群，$5 = 3+ 328，$7 = ?+ ;9，$2 = 3+ 3:8
［42］。分配方式不同的分类类群具有各不相同的

繁殖趋势，而植株分配方式相同或相似的类群具有相近的 $5 < $2值，因此 !"权度关系较为接近。

!& !# 种群特征和群落动态

!& !& "# 种群增长率（@)#A*-",). +6)%"! 6-"’B）
种群最大增长率 ,C-D（或种群最大生物量产量 " ")"）（C-D,C-* #)#A*-",). +6)%"! 6-"’B )6 C-D,C-* #)#A*-",).

#6)EA(",).）与生物量、温度的关系如下［79］：

,C-D" ! F 5 ’ 4’D#（F - ’ ./）

即，特定群落单位面积的生物总产量与个体生物量的权度指数为 F 5 $ 4，并且这一总产量随温度的上升而

增加。G-H-+’ 等［4:］对单细胞真核生物、脊椎动物和哺乳动物等各类物种的数据作了详细分析，结果显示，测

量的活化能和生物量权度指数值分别为 F 3& 8; 和 F 3& 72，与预测值（3& 83 < 3& 93’I）和 F 5 $ 4 无显著差异。

!& !& !# 存活率和死亡率

新陈代谢速率在一定程度上决定了个体生理属性的各个方面，也包括生活史方式。传统观点认为，个体

的出生率和死亡率更多的受环境因素（掠食、疾病和资源限制等）影响，并非机体内在特征。但是，种群稳定

以后，个体数量基本恒定，这时死亡率近似的等于出生率，而生育力又受生物量分配的影响，事实上二者关系

密不可分［79］。JK1 模型预测，个体实际死亡率（0）与生物量（!）、温度（/）的异速生长关系式为：

0 " ! F 5 ’ 4’D#（F - ’ ./）

即，个体死亡率与生物量呈 F 5 $ 4 指数关系，且随着温度的增加，死亡率有所上升。对野生海鱼死亡率的

研究支持了这一预测。数据分析显示，代谢活化能为 3& 49’I，比预测的（3& 83 < 3& 93’I）置信区间要低一些；

而排除温度影响后，个体死亡率与生物量的权度指数为 F 3& 74，近似等于预测值 F 5 $ 4［48］。

06)%. 等［79］在模型中对死亡率和新陈代谢的关系作了两点补充：一方面，随着年龄增长，代谢产生的自
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由基等副产物的积累会影响分子细胞水平的生化反应，导致个体衰老，降低其抵抗自然死亡的能力；另一方

面，生态相互作用，如竞争、掠食、寄生和共生等，也影响着个体实际死亡率。

!& !& "# 种群密度和物种多样性

一般而言，种群生长早期呈指数模式，但是由于环境条件的变化或是人为干扰等因素，种群生长过程复杂

且不确定。对种群密度的研究通常选取平衡点，当种群生长到一定阶段达到稳定期时，其各方面特性均处于

动态平衡状态，外界的干扰只能造成短期内小幅度的波动，而后又很快恢复至平衡点。而代谢理论认为，种群

稳定后，其密度基本恒定，与时间或其他干扰因素无关［/0］，即：

! " ［"］# 1 2 $ 3 ’4#（% $ &’）

式中，［"］表示环境中限制性资源的供给率或浓度。平衡时的种群密度 ! 与个体生物量呈 1 2 $ 3 指数关系，

但是温度高的环境中种群密度反而较小。一般来说，对于特定区域的种群，环境中限制性资源的浓度受天气

或生物的影响较小，可以认为基本保持不变；而温度在种群生长过程中的变化也是有限的。若忽略二者的影

响，那么种群密度仅与生物量呈 1 2 $ 3 指数关系。随后发现，该推论仍然适用于动物种群，草食动物、杂食动

物和肉食动物的相关数据分析结果显示，其种群密度与个体生物量的权度指数为 1 5& 00，与预测的 1 2 $ 3 相

当接近［/0］。

单位面积内，种群总的代谢率（或能量利用率）与个体生物量无关，而只受环境资源供给的限制。这一观

点符合自疏理论，与 678 模型的预测结果也基本吻合［30］。特定种群，能够最大限度的利用资源并最终达到

平衡，表现为种群总生长率、总的叶生物量、总的胸茎面积基本恒定，而且这些特征变量的平衡值与个体生物

量无关［39］。表 : 是关于群落属性变量与密度的权度关系的试验统计分析［3;］。

表 $# 个体水平和群落水平上生物量%生长率%密度异速生长指数的预测与观测值［3;］

&’()* $# +,*-./0*- ’1- 2(3*,4*- 3/’).15 *6721*103 (*08**1 (.29’33，5,280: ,’0*，’1- 727;)’0.21 -*13.0< ’0 0:* 7)’10 .1-.4.-;’) ’1- /299;1.0<

)*4*)3

项目 <"’=
预测值 >?’@,("’@

个体水平

<.@,A,@B-*
群落水平

C)==B.,"D

观测值 EFG’?A’@

群落水平

()==B.,"D

生物量 H-GGI密度 1 3 $ 2 1 : $ 2 1 5& /JJ（5& 52）

年生长速度 K..B-* +?)%"! ?-"’I密度 1 : 5 5& 550（5& 52）

叶片生物量 L’-M F,)=-GGI密度 1 : 5 5& 555（5& 52）

茎径 7-G-* G"’= @,-=’"’?I密度 1 : $ / : $ / 5& 3J0（5& 5:）

地上生物量 KF)A’I+?)B.@ F,)=-GGI密度 1 3 $ 2 1 : $ 2 1 5& 2:5（5& 52）

地下生物量 7’*)%I+?)B.@ F,)=-GGI密度 1 3 $ 2 1 : $ 2 1 5& :JN（5& 52）

物种间的相互作用，如竞争和共存，对群落的物种多样性同样具有重要的作用。而且代谢理论认为，产生

和维持物种多样性的过程类似于其他生物学特征变量，与生物量和温度相关。通常情况下，小个体所占比例

大或者温度较高的群落中，物种多样性往往较高。事实上，地球上物种多样性最高的群落的确存在于温暖且

生产量高的地方，例如温带雨林和珊瑚礁。

!& "# 生态系统的功能

!& "& $# 生物量和生态系统生产力

根据以上推导，稳定种群的个体密度与个体生物量呈 1 2 $ 3 指数关系。对于达到稳态的系统来说，单位

面积上的总生物量（(）等于个体生物量与个体密度的乘积。678 模型预测 ("#: $ 3，而代谢理论认为温度

也是影响生态系统总固定生物量的不可忽略的因素之一［/0］，预测结果为：

( " ［"］#: $ 3 ’4#（% $ &’）

即，系统单位面积的总生物量与个体生物量的 : $ 3 次方成比例，并随着温度上升而下降，

而与其他因素（如：个体密度、物种组成、纬度、海拔等）无关。一般认为，大型低温个体代谢过程比较缓
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慢，物质储量也较丰富；而小个体未达成熟状态，生物储量持续增长。比较不同类型的植物群落，相同面积上

热带雨林的生物量储量最大。

/01 模型中指出，对于特定区域的生态系统，单位面积上的生物产量（!")"）由该区域资源供给率决定，与

个体生物量和种群密度无关。

! ")"" ［"］#2 ’3#（4 $ % &’）

研究表明，单位面积产量随生境温度上升而增加，且其产量值与环境中限制性资源的供给率或浓度［"］

有关［56，57］。对于地理位置比较接近的植物群落，生境的温度和资源丰富度相差不大，所以总初级生产量也应

该相近。08)%. 等［56］指出，全球陆地群落净初级生产量的活化能约为 2& 99’:，数值上约是呼吸作用或次级生

产量活化能（2& ;9’:）的一半。这一结论对于碳循环和有机物贮存等的研究极为重要。

!& "& !# 能量流动

种群增长稳定阶段，消费者的资源利用率（"!’ 8-"’ )< 8’=)>8(’ >#"-?’ @A ().=>B’8=）与生产者的物质生产

率（"!’ 8-"’ )< #8)C>(",). )< #8)C>(’8=）之间的比例关系基本恒定。代谢模型预测个体水平上，生产者和消费者

的总流通能量（(）（%!)*’D)8+-.,=B <*>3 ’.’8+A）与个体生物量呈 9 $ E 指数关系；个体单位生物量的能量流通

（B-==D=#’(,<,( <*>3 ’.’8+A）则与生物量的 4 F $ E 次方成比例。于是，种群水平上，单位面积的能量流动率（(")"）

与个体总通量（(）和种群密度（)）相关［56］，即：

( ")" G () " ［"］#2 ’3#（4 $ % &’）

所以，特定生态系统单位面积的能量通率与温度正相关，而与个体大小无关。1.H>,=" 等［I2］对全球不同

温度、不同水分条件和不同营养状况的生态系统进行数据分析的结果也表明，单位面积的能量通量以及生物

产量受温度、化学物质定量关系的影响，与个体生物量无明显相关性。对于稳定系统而言，较小的个体消耗生

态系统中绝大部分的能量通量，而不稳定系统中，能量在不同大小的个体间的分配较为平均［IF］。

!& "& "# 食物链动态

食物链的结构及其动态也是生态系统重要的特征属性之一，它反映出各物种间的营养关系，以及整个生

境内能量流动和物质转化的途径。在热力学定律和物质能量守恒的基础上，代谢理论也可以应用于食物链动

态的研究。

模型预测：同一营养级内物种密度与生物量呈 4 9 $ E 指数关系，单位生物量代谢率与个体生物量呈 F $ E
指数关系，能量通量（或代谢反应活化能）与个体生物量无关；而不同营养级之间，这种权度关系发生变化，密

度 J=& 个体生物量的权度指数变为 4 F［I5］，总生物量和能量通量 J=& 个体生物量的权度指数则分别为 2 和

4 F $ E。对海洋和湖泊生态系统的浮游生物不同营养级的多个特征变量的分析结果证实了这一预测［I9，IE］。

在不同生态系统中，相邻两个营养级的能流比率 ! 和个体大小比率 " 的数值受代谢反应和能量传递的

影响。根据现有试验数据推算出，一般情况下 ! 约为 F2 4F，而 " 约为 F2E。但至目前，代谢理论还不能够解释

这一结果［56］。

"# 对 /01 模型的争论

"& $# 关于模型假设基础

分形自相似结构是 /01 模型的基础，几乎适用于所有生命体的代谢系统。以植物水分运输体系为例，

/01 模型认为植株输导组织以等级形式执行其功能，并且满足以下几点假设：F）各级内枝条长度相同，并且

分生出相同数目的子级枝条；5）各级间枝条的长度以一定比例递减；9）传输系统末级枝条大小恒定；E）每级

之间导管数目相同，即末端 $ 近轴导管数量的比例 K G F；I）水分输送过程中的阻力趋于最小值；;）相同叶面积

的水压传导力（*+）恒定。模型指出，木质部导管的锥度可以维持植物水压动态平衡，并认为植物趋向于增大

表面积以降低体内传输阻力。由于锥度的存在，水分从植物根部至冠层的运输过程中，导管面积逐渐减小，水

分运输速度则加快，使得运输阻力与导管长度无关［II，I;］。

一般来说，非分形结构的机体仍然遵循能量最优化原则，可是一旦抛开分形结构的诸多假设，F $ E 异速生

E529 L 生L 态L 学L 报L L L 56 卷L



!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

长定律便失去了其理论基础［/0］。123 模型最大的局限在于其假设基础过于宽泛，不能准确描述生命体的生

长发育过程，例如植物小枝上顶端优势普遍存在，而不能简单设定各叶片的“地位”相同［/4］。众多研究对模

型的基础及推论提出了质疑。

5(67**)! 8 9#’::;［/4］认为至今仍未有试验证明植株各级枝条运输结构严格按照模型假设生长发育，子级

枝条的长度也并非以一定比例递减［/4］。而对于末端单位的恒定大小假设（假设 <），则会导致代谢率和生物

量的权度指数严重偏离 < $ =［/>］。

假设 = 与实际情况也有较大偏差，许多物种的导管数量可能发生变化，而非恒定［?@，?A］。例如，藤蔓植物

和环孔植物的导管数在枝条连结处会发生改变。理论上，水分运输过程中，末端 $ 近轴导管数量的比例 !#A，

并且单位叶面积传导力和导管直径逐渐增大，将有利于增加单位叶面积的水分传导力（"#），从而提高植物的

运输效率。另一方面，! 增大需要枝条横截面积随之增加，这将导致植物维管组织的机械不稳定性，引起机体

功能紊乱。于是，输导组织的优化过程与维持树木稳定性之间存在冲突，不同物种根据各自的属性特征在保

证正常生长的前提下提高输导效率。特殊地，藤蔓植物和复叶植物的试验数据与 123 预测值有极显著差

异，却接近默里定律的最佳锥度值［?@］。分析其适应性原因，藤蔓植物主要依赖于其他植株主干的支撑作用以

补偿自身机械不稳定的缺陷，且其形成层的生长具有不规则性，可以调节较大截面积导管的生长发育，另外，

藤蔓植物的茎分支比较少，在一定程度上也制约着导管锥度的增加［/4］；而复叶植物则依靠细胞膨压和厚壁组

织等特殊结构来平衡最佳锥度和机械稳定性之间的矛盾［?B］。

同样，对于水压阻力独立于树高而恒定的假设 （假设 ?）也存在质疑，实验数据显示 CD 随树高而下

降［?< E ?/］。5’.(7((,.,［??］对模型假设（如导管直径与水压传导率的关系、种内个体发育过程中总水压传导率的

变化轨迹以及种间总水压传导率与树木大小的变化轨迹等）进行试验验证，结果表明对于较大尺度的种间格

局，123 模型预测结果与实际情况更为吻合，但其不能精确描述个体发育变化。模型中预测从主干至末端小

枝导管面积减小、液体流速增加，这一推论仅仅适于部分物种［/4］。散孔材植物（F,GG7H’I#):)7H H#’(,’H）水分从

主干至冠层的运输速度逐渐增加，而环孔材植物（:,.+I#):)7H H#’(,’H）的水分运输速度则下降［?0，?4］。一般来

说，松针类和散孔材物种的水分传输效率低于环孔物种，可能原因是后者在总木质部面积恒定的前提下仍可

以增加导管末端面积，从而使导管内体流速减小。具运输功能的导管面积可以独立于总茎面积而变化，主要

是通过改变其在木质部中的百分比例来实现的，所以这与“茎横截面积守恒”的前提并不矛盾。

更多研究表明植物水压传导力（!;F:-7*,( ().F7("-.(’）属于高度可塑性状，易受叶面积、土壤水分条件和

环境因素等的影响。不同物种的水压传导力（$#）与叶面积均呈直线相关关系，不同分类组别的异速生长指

数却各不相同，这可能与植物生物量分配的差异有关［?/］。通过对巴拿马森林的 B@ 种冠层植物研究发现，与

起始水压传导率相比，最大水压传导率与叶面积、气孔传导率的相关性更为明显，这说明植株的总光合水平也

会影响水分运输能力［?>］。部分试验证明，叶面积随着树高而增加［0@ E 0B］，但是叶面积（%#）与导管面积（%&）的

比值随着树高而下降［??，0B，0<］，特殊地，两种冷杉属植物（’()*+ +,(*- -.F %,(*- ,+.-+/*+）%#：%&的比值随树高而

增加，可能原因仍在研究中［0<］。对于相同的茎面积，单位叶面积的水压传导率（$#）也因“结构地位”的差异

而略有不同，同一个小枝上，顶端树叶的 $#值比侧枝树叶的 $#值要大［0=，0/］。在植物发育过程中，单位叶面积

的水压传导力具有减小趋势［?=，?/］，对甘蔗和白桦的试验观测显示从幼苗到成株，$#值降低了 < J = 倍［?<，0?］。

!& "# 关于权度指数

生物体代谢率与个体生物量的关系是异速生长理论的核心。当生物体代谢率和身体大小的指数关系被

发现时，最初人们认为生物体以类似于机械模型的结构进行生长发育繁衍后代，即功能与个体大小的权度指

数等于 B $ <。但是 123 和 5K3 模型认为生命体具有更高效的结构以增加其在环境中的适合度，在分形自相

似模型中，代谢率与生物量呈 < $ = 指数关系。由此可以推论各种特征变量与个体大小的关系：部分相关活性

速率（如心跳 率、呼 吸 率 等）与 生 物 量 呈 E A $ = 指 数 关 系，而 生 活 史 特 性 周 期 则 与 生 物 量 呈 A $ = 指 数

关系［00 J 0>］。
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但是，很多研究对 / $ 0 预测值提出怀疑［1/，23 4 21］。直至目前，关于权度指数的争议仍在进行（表 1）。对中

国 5 个生物群系和 67 个森林类型的 6155 个区域调查的数据分析结果表明，群落总生物量和密度之间的异速

生长关系并不是一个确定值，其数值随着建群种和生境的改变而有较大的变化，并且草本比木本植物趋向于

较小的生物量 !" 和较大的密度 #，这也会导致异速生长指数的偏差，通常不恰当的统计方法会使分析结果

偏向模型预测值［10］。在哺乳类和鸟类基础代谢率的 研 究 中，得 出 基 础 代 谢 率 和 生 物 量 呈 1 $ / 指 数 关

系［87，2/］。对此，9-:-+’ 等［08］对各生物分类类群的基础代谢率（;<=）、实际代谢率（><=）和最大代谢率

（<<=）分别分析，结果发现，基础代谢率和实际代谢率与个体生物量的权度指数符合 / $ 0 预测值，而最大代

谢率和生物量的权度指数则与预测略有偏差，但是以上试验结果与 1 $ / 预测值均有显著差异。总体而言，目

前多数试验结果均支持 / $ 0 假设，<?@ 模型提出以后，经温度修正的代谢率与个体生物量的关系和模型预测

结果更加接近。

表 !" 生长率与个体生物量权度指数的研究结果

" " #$%&’ !" (&&)*’+,-. /.$&-01 ’23)0’0+/ .-+’4 5,)* 4-55’,’0+ ,’/’$,.6’/

5), +6’ ,’&$+-)0/6-3 %’+7’’0 1,)7+6 ,$+’ $04 %)48 /-9’

文献

=’A’B’.(’
异速生长指数

9(-*,.+ ’C#).’."

［5］ / $ 0

［6，D8］ / $ 0

［D5］ / $ 0

［67，D7］ 1 $ /

［2/］ 1 $ /

［1，15，00，88，D2］ / $ 0

［12，83］ / $ 0

［DD，633］ / $ 0

［1D，/6］ / $ 0

［636］ / $ 0

［08］ / $ 0

［8/］ / $ 0

［631］ / $ 0

［28］ 6

［87］ 1 $ /

［63/］ 1 $ /

［77］ / $ 0

［630］ / $ 0

［72］ / $ 0

［7D］ / $ 0

对现已发表的 11 项研究的权度指数结果进行综

合性分析：哺乳类和鸟类的权度指数值比较集中，平

均值分别为 3& 71 和 3& 7/；而爬行类的数据相差较大，

其平均值为 3& 70。同时，对生物量测量的试验误差进

行线性回归模拟后，发现测量系统误差将导致结果略

低于预期值，所以，以上的均值比模型预测的 / $ 0 要

低一些，另一方面，统计结果表明权度指数与 / $ 0 更

为吻合，而与 1 $ / 有显著差异［20］。

更有部分研究，对“代谢率和生物量权度指数恒

定”的 观 点 表 示 质 疑。<-E-B,’:- 等［28］和 F)’!* G
H)*()""［25］认为生物体不同组织具有不同的功能和生

化过程，这将导致其单位生物量代谢率（$）各不相同。

I)B"’B［27］和 J,E-%- 等［22］则指出单位生物量代谢率和

个体生物量的权度关系受机体组成的影响，他们对哺

乳类和鱼类的试验结果显示，大小既定的生物体，各

组织比例的变化会降低或增高 $ 值。=,(E*’AK［2D］认为

H;@ 模型中生物生长的推论仅仅建立在机体本身结

构和组织需求的基础之上，却忽略了环境的综合作

用。例如，多数植物、无脊椎动物和变温脊椎动物等

的生长与环境资源供给状况关系密切；而恒温动物，

如鸟类，生长率则主要由机体内在因素决定［D3，D6］。

还有观点认为单位生物量代谢率受特定组织生化作

用的影响，而且在自然环境温度下，$ 值与个体大小

无关［28］。

H;@ 模型对水分运输能力及其结构与生物量之间的权度关系也有相应的预测推论，但是部分试验结果

却有明显偏差。模型指出，茎半径与具有传输功能的木质部（即边材）面积的权度指数 % 为 7 $ /［88］，实际上，

在不同物种、不同个体大小或不同环境下，这一指数（%）均不相同：热带被子植物 % 值等于 6& 75，温带被子植

物则变为 6& 01，而热带松针植物的 % 值为 6& D3；前两者观测值与预测值在统计学上具有显著差异［D1］。另外，

模型预测植株每天总的水分运输量与地上生物量之间也存在 / $ 0 指数关系。若用指数函数对实测数据进行

分析，发现被子植物每日水分运输量与地上生物量的权度指数为 3& 5D，而松针植物则是 3& 70，这与预测结果

相差不大。但是统计分析表明，被子植物中水分运输量与地上生物量的关系更符合 9 形函数，而非指数函数。
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同样，现有试验数据显示，被子植物日水分运输量与个体茎径之间也存在 / 形函数的关系，而不是模型预测的

指数关系。所以，如果忽略测量的影响，对于生物量相当的个体，以导管运输为主的被子植物输送水分的效率

大于以管胞运输为主的松针植物［01］。

!" 研究展望

!& #" 模型的贡献

个体大小和温度对代谢率的影响是显而易见的，同时，异速生长和生化反应动力学对个体和生态系统的

影响也相当普遍。地球生物以相似的生命结构来完成其生活史并繁衍后代，生命行为在自然的选择作用下具

有共通的规律性。234 和 564 模型主要研究机体内代谢物质的分配和生物脉管系统的结构与功能，234
模型认为 7 $ 8 权度指数反映了自然选择对生物传输网络的最优化配置，而 564 则是在 234 模型的基础上对

生物系统做了更全面的预测。9:; < 2-*=’;［07］提出了动态能量储存模型（>:-.?,( 4.’;+: 3@A+’" 5)A’*，
>43），这个模型着重考虑生物个体的结构和功能，在个体水平上能较好模拟代谢等行为，但是不能解决大尺

度上的群落动态。从目前的数据支持来看，234 和 564 模型的预测结果与自然状况的适合度无疑是较

高的。

总体上，234 和 564 模型从能量和温度的物理化学基本原理出发，解释了自然特征多变性的问题，包括

个体水平的生产力、增长率、死亡率和其他生活史特征，以及生态系统的碳循环、种群密度和资源配给。根据

模型现有的研究结果，我们能够解释生态学上各层次各方面的现象，如物种繁殖策略、群落的演替和稳态以及

生态系统食物链和个体的空间分布状况等等。该理论使得生态学研究不再是单一的试验数据统计和定性描

述，而将物理学和生物化学原理、数学推理和定量分析与传统方法结合，这是对生物属性认识的一个更高阶

段，也为人类迄今为止对生物学基本规律的探索开拓了更广阔的研究空间。

!& $" 未来研究重点

异速生长理论已有近一个世纪的研究历史，但是至今仍存在众多争议。这主要是受试验测量方法、数据

分析方法和统计过程等诸多因素的影响，从而导致各项研究对数据库分析的结果各不相同，甚者在统计学上

具有显著差异［1B］。所以，研究方法的完善对于模型的准确评价至关重要。一方面，实验生态学的发展和生理

属性测定方法的改进等途径均可扩大数据的收集范围、提高数据的准确性，这为客观的检验模型奠定了基础。

另一方面，数据分析应该具有统一的统计学标准，这也是规范试验过程、增加研究可信度的前提。最后，理论

本身的补充和完善也十分必要。对于环孔植物以及藤蔓植物、复叶植物等，234 模型还不能精确预测。另

外，不同生活史对策的个体生长发育过程不尽相同，不同植被类型群落的演替过程和最终稳定格局也千差万

别，因此，234 模型似乎应该摒除严格统一的前提假设，提出适于各类环境中生物发育模式的一般性结构体

系，使其具有更广泛的应用性和预测性。

同样，异速生长理论在个体水平上，虽然预测了生物体内部生物量分配模式，但是仍不能解释个体是如何

获取和分配这些能量的。由于环境和人为干扰的因素，种群特征的研究仍然缺乏试验证明。另外，个体如何

处理环境中因 C，D 等元素缺乏而造成的生长不平衡状况［08］？这一点也值得模型进一步研究。

在宏观尺度上，234 和 564 模型对生态过程的描述不够清晰，它们至今仍未能很好解释生态系统中群

落面积及其丰富度的关系。对于 E）代谢生化反应动力学如何决定机体和生态水平的活化能，以及 1）物种相

互作用、演变、共同进化、物种形成、灭绝的动力学如何导致物种多样性的地理差异等问题，异速生长模型也需

给予深入合理的解释。

%" 结束语

异速生长理论用简单的数学表达式来描述生物体的生长发育过程，将生态学特征定量化，为生物学研究

提供了新的窗口与途径。234 和 564 模型关于不同大小的个体提出普遍的最具概括性的结构体系，并且探

讨了个体大小如何影响个体生理属性、群落特征、生物地理分布、生态系统进化等，这也是对传统生态学研究

的一个极大的挑战。任何理论的最终确立都需要经过漫长的修正和改进过程，通过不断试错逼近真实，234
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和 /01 模型也是如此。
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