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封面图说: 肥美的当雄草原———高寒草甸是在寒冷的环境条件下,发育在高原和高山的一种草地类型。 其植被组成主要是多

年生草本植物,冬季往往有冰雪覆盖,土壤主要为高山草甸土。 当雄草原位于藏北高原, 藏南与藏北的交界地带,

海拔高度为 5200—4300m, 受海洋性气候影响,呈现高原亚干旱气候,年平均降水量 293—430mm。 主要有小嵩草草

甸、藏北嵩草草甸和沼泽草甸等,覆盖度为 60%—90% ,其中小嵩草草甸分布面积最大,连片分布于广阔的高原面

上。 高寒草甸草层低,草质良好,是畜牧业优良的夏季牧场。
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代谢异速生长理论及其在微生物生态学领域的应用

贺纪正1,*,曹摇 鹏1,2,郑袁明1

(1. 中国科学院生态环境研究中心,城市与区域生态国家重点实验室, 北京摇 100085; 2. 中国科学院研究生院, 北京摇 100049)

摘要:新陈代谢是生物的基本生理过程,影响生物在不同环境中参与物质循环和能量转化的过程。 代谢速率作为生物体重要的

生命过程指标,几乎影响所有的生物活性速率,且在很多研究中均表现出异速生长现象。 所谓代谢异速是指生物体代谢速率与

其个体大小(或质量)之间存在的幂函数关系。 代谢异速生长理论的提出,从机制模型角度解释了代谢异速关系这一普遍存在

的生命现象。 该理论利用分形几何学及流体动力学等原理,从生物能量学角度阐释了异速生长规律的机理,证实了 3 / 4 权度指

数的存在;但同时有研究表明,权度指数因环境因素等影响处于 2 / 3—1 范围之间而非定值。 随着研究工作的深入,代谢异速生

长理论研究从起初的宏观动植物领域拓展到了微生物领域,在研究微生物的代谢异速生长理论时,可将微生物的可操作分类单

元(Operational taxonomic unit,OTU)或具有特定功能的功能群视为一个微生物个体,基于其遗传多样性和功能多样性特征进行

表征,以便于将微生物群落多样性与其生态功能性联系起来,使该理论在微生物生态学领域得到有效的补充和完善。 尽管细菌

具有独特的生物学特性,但与宏观生物系统中观测到的现象表现出明显的一致性。 有研究表明,3 个农田土壤细菌基于遗传多

样性的 OTU 数的平均周转率分别为 0. 71、0. 80 和 0. 84,介于 2 / 3 与 1 之间,可能与生物代谢异速指数有一定关联,为微生物代

谢异速指数的研究提出了一个参考解决方案。 鉴于微生物个体特征和生物学特性,在分析代谢速率与个体大小关系中,从微生

物单位个体的定义、个体大小表征到计量单位的统一,仍需更多的理论支持。 分析了代谢异速生长理论在微生物与生态系统功

能关系研究中的可能应用,延伸了该理论的应用范围,并对尚待加强的研究问题进行了评述和展望。
关键词:代谢异速生长理论;权度指数;微生物个体大小;生态系统功能

Metabolic scaling theory and its application in microbial ecology
HE Jizheng1,*, CAO Peng1,2, ZHENG Yuanming1
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Abstract: Metabolisms are fundamental processes of organisms. These processes affect material recycling and energy
transfer of the organisms in different environments. Metabolism determines the demands that organisms place on their
environment for all resources, and sets powerful constraints on allocation of resources to all components of fitness. As the
important index of life process, metabolic rate, setting the pace of life, was found to follow the allometric scaling
relationship in many studies. For a heterotroph, the metabolic rate is equal to the rate of respiration because heterotrophs
obtain energy by oxidizing carbon compounds. For an autotroph, the metabolic rate is equal to the rate of photosynthesis
because the same reaction is run in reverse using energy to fix carbon. Metabolic rate determines the rates of almost all
biological activities. The metabolic scaling relationship is the power function existed between the metabolic rate and the
body size ( or mass) of an organism. Many data including most of the range of biological diversity on the planet, from
bacteria to elephant and from algae to sapling trees, showed that metabolism displays a striking degree of homeostasis across
all life, despite the enormous biochemical, physiological, and ecological differences between the surveyed species that vary
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over 1020 鄄fold in body mass, metabolic rates of major taxonomic groups displayed at physiological rest converge on a narrow
range from 0. 3 to 8. 7 W / kg. The metabolic scaling theory was proposed as a mechanism model to explain allometric scaling
relationship, which was a fundamental phenomenon of life. This theory based on the fractal鄄like distribution network models
and fluid dynamics theory, and explained the allometric scaling relationship using bioenergetics. The fact that metabolic rate
scales as three鄄quarter power was proved in many organisms, but there were also many results indicated that the scale
exponent was not a fixed value of 3 / 4, but between 2 / 3 and 1 due to the influence of environmental factors such as
temperature and stoichiometry. Based on the successful applications on macroorganisms, the metabolic scaling theory was
extended to analyze the microorganisms, and revealed the possible universality of the theory to all the organisms in the
nature. Much of the variation among ecosystems, including their biological structures, chemical compositions, energy and
material fluxes, population processes, and species diversities, depends on the metabolic characteristics of the organisms that
are present. Because the body size and other biological characters of the microorganisms were not well defined as the
macroorganisms, it was important to define the taxon, the unit of body size and measurement standard of the microorganisms
for the studies of their allometric scaling relationships. In the field of microbial ecology, microbial taxon could be defined as
a phylogenetic or functional unit, and the application of metabolic scaling theory in the microbial ecology should focus on
the consortium or functional community levels instead of individual strain level. Our preliminary work indicated that the
microbial diversity was linked with the ecosystem functionality and well expressed using a power law equation with the scale
exponents between 0. 71 and 0. 84 for different soils. These exponents ( the microbial turnover rate) were well fell in the
range of values for the metabolic scaling law, suggesting the possible universality of metabolic scaling theory for the
microbial world. This paper introduced metabolic scaling theory and explored its preliminary application to the microbial
ecology field, extended and deepened our understanding of the theory. We also foresaw the perspectives of the metabolic
scaling theory in the field of microbial ecology.

Key Words: metabolic scaling theory; scaling exponent; body size of microorganism; ecosystem functionality

长期以来,生物体结构特征和生理属性及其异速生长关系一直是生理生态学家的研究重点[1]。 所谓异

速生长即生物个体大小与生理生态属性间的非线性数量关系,是生物界中广泛存在的基本规律之一,表示某

种生物或某一类生物的部分与整体或部分与部分间的差异和对比关系,如生物个体躯干各部分以不同速率生

长,使某一部分或多部分大小随另一部分或整个躯干的变化以幂函数关系相应地发生改变,这种变化反映了

生物体的资源分配策略[2]。 1932 年,Klieiber[3]指出动物的代谢速率存在异速生长规律,即代谢速率(B)正比

于个体大小(质量 M)的 3 / 4 次幂, B 邑 M3 / 4。 之后的一系列研究表明,很多生物类群比如哺乳动物、爬行动

物、鱼类和单细胞藻类也存在这种代谢异速现象,且研究对象个体生物量相差近 6 个数量级[4]。 Enquist 等[5]

通过分析植物胸径生长速率,认为植物的生长亦符合 Klieiber 的 3 / 4 代谢法则。 然而,也有研究表明生物的

这种代谢比例关系更接近 2 / 3 次幂[6],或者是介于 2 / 3 与 1 之间[7鄄8]。 此外,越来越多的研究结果表明生物在

生理、发育和生活史等方面均存在异速生长关系,例如,生物体的代谢速率、心脏跳动、血液循环、胚胎生长和

发育、寿命以及种群最大生长尺度等。 尽管很多模型描述了代谢异速关系,但并没有一个机制模型能完全解

释这一普遍存在的生命现象。 直到 20 世纪 90 年代末,美国圣达菲研究所的理论物理学家 Geoffrey B. West
与新墨西哥大学的生态学家 James H. Brown 和 Brian J. Enquist,结合 Kleiber[3]关于代谢速率异速生长规律的

研究结果,提出了代谢异速生长理论之后,这个问题才得以有效解决。 该理论利用分形几何学及流体动力学

原理,从生物能量学角度阐释了异速生长规律的机理。 West 等[9鄄11]认为,任何生物均能通过体内的网络结构

体系,将生命所需物质供应到身体各个部分,并以此为基础建立了分形分配网络模型,证实了 3 / 4 权度指数的

存在,从机理上解释了 Kleiber 法则[9, 12],该理论是一个适用于所有生物的生长规律[13]。 然而,之前研究中发

现,植物在个体较小时个体大小和代谢速率之间的异速生长指数为 1,而随着植物个体的逐渐增大,代谢异速
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指数逐渐趋近于 3 / 4[14鄄15],说明动物和植物之间存在根本差别[16],同时也说明,个体大小会影响到代谢速率

的变化情况,这一点值得在以后的研究中对不同类群对比分析。
新陈代谢是控制大多数生物生理速率的基础过程。 随着对代谢异速生长理论的深入研究,使得该理论不

断得以完善和补充,发现除个体大小之外,环境温度和生物体化学元素组成等也会对代谢速率产生影响。 自

然界中,生物化学反应速率、代谢速率以及其它涉及生理活性的速率都无一例外地受到环境温度的影响。 温

度通过影响生物化学反应速率,从而影响代谢速率[17鄄18]。 除温度外,生物体化学元素组成和能量是生物体新

陈代谢的生化反应基础,化学计量关系(化学计量学)量化了新陈代谢反应中元素转化[1],一直受到生态学家

的特别关注。 众所周知,组成生物体的化学元素,如 C、H、O、N、P、K 等与所处外界环境元素组成存在很大差

异,这种浓度差必然需要生物体消耗一部分能量来维持,这种从外界摄取元素和代谢废物的过程使生物体与

环境间达到元素动态平衡[1]。 因此生物体和环境间元素动态平衡,以及化学元素浓度与代谢速率间的相互

作用,均会影响到代谢速率变化。 尽管温度和化学元素组成对代谢速率有重要影响,但个体大小、温度和化学

元素组成的交互作用机理并不清楚,三者如何影响个体或种群的代谢过程始终困扰着代谢异速生长理论的

发展。
生物个体大小是在长期进化过程中形成的重要特征之一,对生物的各个功能属性有着不容忽视的影

响[19]。 个体大小不仅决定了生理生态过程,而且影响着种群、群落和生态系统格局和过程[1]。 具有重要的生

态系统功能地位的微生物[20],因其个体微小,导致在代谢速率研究中,对分析方法选择和计量单位定义等方

面,存在着区别于宏观生物的许多特征。 普遍存在于宏观生理生态学的理论是否适用于微生物,也成了人们

质疑的方面[19, 21]。 此外,作为调控物种丰富度格局机制之一的代谢异速生长理论,是否有利于解释微生物与

生态系统功能关系的问题,同样引起了大家的高度关注[22]。
近年来,通过对跨物种的代谢速率研究,希望能找到生物界存在的普适法则。 本文在综述代谢速率与异

速生长关系的提出过程、代谢异速生长理论数学模型推导和充分分析宏观生物代谢速率研究基础上,重点分

析微生物因其生物个体特征,在个体定义、分析手段和计量单位等方面存在的问题,以及代谢异速生长理论是

否能解释微生物与生态功能关系进行阐述,以期为以后的研究提供参考。
1摇 代谢速率与异速生长关系

代谢速率是一种基础的生物速率指标,反映了能量摄取、转化和分配的快慢。 对于异养生物,代谢速率等

同于呼吸速率,异养生物通过氧化含碳化合物产生能量、二氧化碳和水从而获取能量;而对于自养生物,代谢

速率相当于光合速率,光合过程类似于异养生物获取能量的逆过程,是在可见光照射条件下固碳产能的过

程[23]。 目前,精确测量代谢速率比较困难,理想状态下,可通过考查热量散失的直接量热法来确定,这种方法

可测定所有生物活动中的能量消耗。 实际上,依据呼吸过程中气体交换的化学计量学关系,测定代谢速率可

转化为测定植物吸收的二氧化碳的量和好氧原核生物、真核生物消耗的氧气量[24]。 长期进化过程中,生物已

逐步形成了完善的代谢体系用以应对环境变化。 生物体通过调节代谢速率和代谢途径适应资源供给和需求

的变化,这涉及了食物在质和量方面变化的影响,以及外界温度和渗透压浓度变化时,用以再生产和维持体内

平衡消耗能量等情况。 比如,资源匮乏情况下,多数生物体会通过减少活动或进入某种形式的滞育期,以降低

代谢速率和资源需求,因此对新陈代谢过程的考查,重点在于分析代谢速率的变化和机制模型,并逐步成为研

究热点。
1. 1摇 异速生长关系和代谢速率

异速生长指生物个体大小与生理生态属性间的非线性数量关系,反映了某种生物或某一类生物的部分与

整体或部分与部分间的差异和对比关系[2]。 异速生长关系是制约和调节生物结构和功能的基本过程,通常

以异速生长式(幂函数)的形式表达[13]:
Y = Y0M琢 (1)

式中,Y 为某研究特征,Y0 为归一化常数,M 为个体大小(质量),琢 为权度指数。
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新陈代谢是生物体为维持自身生命在其细胞内产生的一系列化学和生物化学反应,这些反应过程提供了

生物生长、发育、繁殖和进化所需的物质和能量,其最重要最基本的指标———代谢速率(B),与其个体大小(质
量,M)间存在异速生长关系[3]:

B 邑 M琢 (2)
代谢速率表征生物体内部能量转化的快慢,是最基础的生物速率指标,直接影响着生命的进程。 统计分

析表明,其与生物体很多特征存在功能上的相关性[25]。 20 世纪 30 年代,Kleiber 发现了鸟类和哺乳动物代谢

速率正比于其体重的 3 / 4 次幂,继而一些研究在真核生物以外的单细胞原核生物中同样证实了 Kleiber 法则

的存在,即公式(2)中 琢 近似等于 0. 75[4, 26鄄27](图 1a)。 代谢异速关系研究的再度兴起,同时引发了学者们关

于 琢 在不同分类和功能类群间差别的讨论,比较研究了 琢 在微生物和宏观动植物不同类群间的变化规律,以
及相同植物类群从籽苗到成树不同生长阶段,微生物类群不同个体大小间变化情况[15, 19, 21](图 1)。

图 1摇 不同物种间代谢速率与个体大小的异速生长关系[25 \,28医

Fig. 1摇 The scaling relationship between metabolic rate and mass of different species

a: 权度指数 琢 服从 Kleiber 法则为 3 / 4[28] ;b: 权度指数 琢 不服从 Kleiber 法则

1. 2摇 代谢异速生长理论的数学模型推导和发展

1. 2. 1摇 早期模型

早在 19 世纪,Rubner 通过欧几里德几何模型的量纲分析,依据恒定体温时动物新陈代谢产热率需与散

热率平衡的关系,推导出代谢速率正比于个体大小的 2 / 3 次幂。 然而,该分析过程仅限于解释某些特定条件

下代谢异速关系,因缺乏普适性而不断受到挑战[3]。
1. 2. 2摇 WBE 模型

West、Brown 和 Enquist 基于前人的研究成果,在 Science 杂志上提出了分形分配网络模型(称为 WBE 模

型),即 WBE鄄97、WBE鄄99a 和 WBE鄄99b [9鄄11]。 WBE鄄97 基于 3 个假设条件———营养输送网络结构是自相似分

支体系,网络末端分支结构特征为常数,网络运输耗能最小化———试图依据分形几何学并从生物能量学角度

来解释代谢异速关系。 基于上述假设,网络内总流量率正比于末端分支数,而代谢速率正比于总流量率,因此

由异速生长关系推得的末端分支数与个体大小的权度指数成正比。 当为实现网络内部耗能最小化时,即可推

得权度指数为 3 / 4。 然而,模型假设忽略了一些次要细节,比如运输网络管道逐级变细及一些没有明显分支

结构的单细胞原核生物等。
鉴于WBE鄄97 存在的一些问题,West 等提出了另一个无需依赖分级的水力学网络的WBE鄄99a 模型,该模

型更具有普适性[10]。 该模型是基于水力学和生物学的维管植物分级网络模型,考虑运输网络内部逐级细化

现象,引入相邻层级管道输送之比、枝径、管径等相关参数,使流体阻力与总路径长度无关。 通过对各段求解

水力学方程,应用梁杆弯曲力矩方程和枝条抗屈曲和弯曲形变的最优化条件,求解证明了之前模型无法解决

的最大树高问题。 最终利用分形网络几何学和资源交换面积原理推导出权度指数为 3 / 4。
WBE鄄99b 未涉及任何动力学内容,无需依赖网络物理结构,因此更具普适性[11]。 West 等通过比较欧氏
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几何模型和生物分形网络模型,提出了生命体四维空间的观点,即分形分配网络赋予了一切生命形式除几何

空间三维以外的一个空间维———第四维,模型认为,生物体趋向于代谢能力最大化和内部效率最大化,即网络

分支体系的总表面积趋于最大化的同时,缩小运输总长度和能量消耗。 在生命体四维空间内,形状和尺寸特

征变量分为两类:欧氏空间变量和生物变量。 West 等结合这两类变量特征通过分形几何分析推得异速生长

关系中资源交换面积正比于个体大小的 3 / 4 次幂,由于生物体代谢速率正比于资源有效交换面积,因此代谢

速率与个体大小间存在 3 / 4 次幂的异速生长关系[11]。 同时,也有学者对 West鄄Brown鄄Enquist 研究小组的理论

观点存在质疑,他们通过分析模型的假设条件、推导过程或分析其观测数据, 对 WBE 模型和异速生长关系的

普适性提出了各种质疑[6,29]。
1. 2. 3摇 其它模型解释

Banavar 等[30]的最少载体网络模型区别于 WBE 模型,认为生物的第四维假设或几何结构和一些水力学

条件并非是生物体高效运输网络所必需的,因此假设能量通过运输网络至全身各处营养接受场所,则新陈代

谢速率正比于场所总数量,即正比于以空间维数为指数,相邻场所间平均距离为底数的函数值。 该模型以新

陈代谢载体(如血液)为媒介,认为传输效率的提高会伴随着载体容量的减少,该观点明显区别于传输耗能最

小假设,根据质量守恒法则与载体量正比于生物体大小,对于三维欧氏空间的生物体则存在 Kleiber 定律。
Kozlowski 等[31]提出了细胞优化生长模型,他们认为之前以 3 / 4 为权度指数的代谢异速关系,实际上是自

然选择的结果,即最大代谢效率对生物个体细胞数及大小长期优化的结果。 这种优化表现为,物种以增加细

胞数量实现个体生长或以增加体内细胞体积实现的个体生长,引起了权度指数变化范围在 2 / 3—1 之间的

不同。
Kozlowski 等[31]的细胞优化生长理论虽能够解释不同分类单元之间异速生长指数的差异,但是缺乏对生

物体生理代谢水平(生理状态)的考虑。 Glazier[32] 综合以上两个因素对代谢异速生长指数的影响,通过对植

物、动物以及单细胞生物代谢速率与个体大小的比较分析,提出代谢边界限制假说,认为当只有生物体积对能

量利用起限制作用时,异速生长指数为 1;当只有生物体表面积对资源交换起限制作用时,异速指数是 2 / 3,而
实际上由于生态环境等因素影响,个体大小与代谢速率异速指数介于 2 / 3—1 之间。

Bejan[33]的构造理论模型认为,流体网络系统的效率会受到全局和局部极限条件的制约,如系统质量、体
积和系统内各处温度等,该模型从欧几里德量纲分析方法和传热学方面出发,阐释了代谢异速关系。 对于大

型恒温动物服从权度指数为 3 / 4 的异速生长关系,小型恒温动物则介于 1 / 3—3 / 4 之间,变温动物由于会和所

处环境发生热交换而主要服从 2 / 3 指数规律,但该模型并未涉及到植物的问题。
上述模型从不同研究角度出发,对生物代谢异速生长理论给出了各自的模型解释,多数模型推导过程属

于量纲分析范畴,模型检验数据多依托于动物、植物,而对以个体微小著称的微生物则研究很少,并且受限于

研究对象本身的问题,代谢速率是通过其他生理指标间接表征,此外,代谢异速关系的权度指数一直是争议的

焦点,是否为固定值,抑或存在一定的变化范围,而变化范围是离散的还是连续的,尚未有定论。 因此有学者

推测,权度指数 3 / 4 仅是跨物种的均值[31]。
随着对代谢异速生长理论的深入研究,个体大小、环境温度和生物体化学元素组成等均会对代谢速率产

生影响[17鄄18],但个体大小、温度和化学元素组成的交互作用机理以及如何影响个体或种群的代谢过程并不清

楚。 而生物个体大小作为长期进化过程中的重要特征之一,对生物的各个功能属性以及种群、群落和生态系

统格局和过程有着不容忽视的影响[19]。 微生物因其个体微小,导致在代谢速率以及其他生态学问题研究中,
对分析方法选择和计量单位定义等方面,存在着区别于宏观生物的许多特征。 普遍存在于宏观生理生态学的

理论是否适用于微生物,以及如何借鉴宏观生理生态学理论也成为人们关注的方面[19, 21]。
2摇 代谢异速生长理论在微生物生态学领域的应用

生物新陈代谢影响生态系统的结构复杂性和时空动态变化情况[1]。 生命过程的延续依赖于从周围环境

不断的摄取能量,而关于单位时间里,单位生物量用于维系生命活动所需的能量问题,也就是生物代谢速率问
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题,一直是困扰生物学和生态学界的基本问题之一[1]。 尽管多年来,科学家进行了大量的针对生物能量学各

方面的科学研究,但这个问题仍缺乏统一的解释。 原因之一是由生物本身各方面的差异而导致的研究方法和

研究结果的不同,具体如生物个体大小,技术手段,代谢的计量单位等差异均会使问题复杂化,而生物个体大

小的区别尤为重要[19]。 微生物作为一个物种极其丰富的类群,仅地球上就多达 1030 个生物体[34],参与陆地

生物地球化学过程及作为生物资源库等方面的作用也日益凸显[35]。 本文在动植物研究基础上以微生物为

例,分析微生物个体大小定义在生理生态学研究中产生的影响,微生物个体大小与代谢速率的关系,以及个体

大小变化的生态学含义。
2. 1摇 微生物个体大小与代谢速率关系

2. 1. 1摇 微生物的概念

传统的微生物定义涵盖了细菌、真菌和古菌,以及微观动植物如藻类、浮游生物、一部分节肢类和甲壳类

生物等。 也有学者通过形态和表型特征将微生物定义为:质量小于 10-5g 并且体长小于 500 滋m 的生物[36]。
比如,细菌中的杆菌平均体长为 5—8 滋m,较小的球菌平均直径则为 0. 8—1. 2 滋m。 古菌细胞直径一般在

0郾 1—15 滋m,首次分离得到的杆状海洋氨氧化古菌菌株 SCM1 直径为 0. 17—0. 22 滋m,长度为 0. 5—0. 9
滋m[37],Lehtovirta鄄Morley 等[38]培养的杆状氨氧化古菌 N. devanaterra 直径 0. 31—0. 33 滋m,长度为 0. 84—
0郾 94 滋m,广古菌门的甲烷八叠球菌(Methanosarcinales)平均大小则为 0. 2—3. 5 滋m[39]。 然而,单纯依据表型

特征来定义微生物,往往会带有很强的主观性,且可培养微生物仅占微生物总数的 0. 1%—1% ,这也成为了

微生物研究领域的瓶颈。 随着分子生物学研究的发展,由微生物本身特性而无法研究单个个体的问题有所缓

解。 用基于 rDNA 指纹图谱的可操作分类单元(OTU)表征不同物种[40],更适合于针对微生物的研究,尤其在

与生态系统功能相关的研究方面[22, 41]。 比如,基于一定程度的表型特征一致性,DNA鄄DNA 杂交率大于

70% ,或 rRNA 基因序列相似性大于 97%便可表征同一物种[42]。
2. 1. 2摇 不同的微生物个体大小表征指标对代谢速率的影响

Glazier 通过单细胞生物体积表征个体大小,分析微生物个体大小与代谢速率关系,结果表明,代谢速率

权度指数并非一个定值,而是与代谢水平相关。 原核生物、藻类和原生动物的呼吸速率权度指数与代谢水平

呈负相关关系,并且当原生动物受饥饿胁迫时,代谢速率权度指数有所增大,藻类与原生动物的生长速率权度

指数则与生长水平负相关。 然而,在饥饿条件下原核生物代谢速率权度指数的变化可能是由于呼吸测定方法

导致的伪结果,因为这个过程中没有充分考虑到原核生物极短的世代性使其会在短时间内(< 0. 5 h)实现细

胞增殖。 能源不足效应揭示了代谢水平对代谢速率的影响,而原核生物所呈现的与原生动物等截然相反的结

果,是研究原核生物代谢速率时普遍存在的技术难题造成的:由于原核细胞极小,采用呼吸测量法测定代谢速

率时通常不测定大量的细胞,由此造成原核生物的呼吸速率较之原生动物可变性增大,其代谢速率的 95%置

信限可能是原生动物的两倍。 并且,在测定呼吸速率过程中原核生物的不断繁殖也是很重要的影响因素,多
数原核生物世代时间(< 0. 5 h)少于呼吸测量所需时间(> 6 h) [43],因此研究中考查的原核生物细胞个数具

有不确定性,导致代谢速率研究结果可靠性降低。 根据以上结果,Glazier 认为,单细胞生物没有统一的代谢

异速关系,而是与其代谢水平存在系统的联系[32]。
Makarieva 等[21]研究了 80 个原核生物物种代谢速率变化,鉴于物种间的差别以及微生物缺乏测度细胞

大小的方法,他们采用质量特异性代谢速率来比较生物体间代谢速率的差异,并且这里的质量不同于大型生

物,指的是微生物单位干重[19, 21]。 质量特异性代谢速率是衡量单位质量(1 g)生物体在特定时间内所消耗的

能量。 质量特异性代谢速率可以满足相对相同质量间不同生物代谢速率的比较,比如 1g 质量老鼠和 1g 质量

大象间代谢速率的差异,而且质量特异性代谢速率还可以用于考查单个细胞间代谢速率而非整个生物体。 结

果表明,尽管这些原核生物在个体体积上相差 1000000 倍以上,但其代谢速率与单细胞真核生物、节肢动物、
哺乳动物无显著差异[21]。 此外,他们通过对已有数据分析发现,原核生物(173 个物种)、原生动物(52 个物

种)、蓝细菌(25 个物种)的代谢速率变化范围在 3. 7—7. 5 之间,与大型动植物相似(变化范围为 0. 30—8郾 7)
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(图 2) [19]。

图 2摇 不同物种间代谢速率 q 对数变换后的频率分布图

Fig. 2摇 Frequency distribution of log10 鄄transformed values of mass鄄specific metabolic rates q in different species

微生物代谢速率变化范围在 3. 7—7. 5 之间,大型生物基础代谢速率变化范围在 0. 30—8. 7 之间[19]

由于很多微生物个体体积以及质量的难测度性,除以上表征指标外,微生物代谢速率经常通过单位细胞

碳量、单位细胞氮量、单位细胞蛋白质量来表示,对于自养微生物也可以通过叶绿素 琢 量表示。 因此,不同的

研究方法、技术手段和研究目的,也是造成跨物种间代谢速率一直无法得到统一解释的一个重要原因[19]。
2. 2摇 个体大小变化的生态学含义

Finkel 等[44]在研究浮游生物代谢速率中发现,当资源受限、尤其是资源获取依赖于个体大小时,会引起

代谢异速指数的变化。 比如,当光辐射受限时,依赖于个体大小的采光面积的变化会导致浮游生物生长速率

和光合速率的权度指数偏离 3 / 4,而这种偏离程度取决于,与个体大小相关的生理环境适应性受资源限制的

影响程度。 浮游生物通过改变色素浓度来适应光能限制,Finkel 等[44] 根据该特性计算达到最大光合速率所

需的色素浓度,推测出光能受限的光合速率与细胞体积的 2 / 3 次幂呈比例关系。 基于以上研究结果,他们认

为代谢速率的变化是依赖于个体大小的环境适应性对策。 Makarieva 等[19] 利用 3006 个物种组成的数据库,
研究基础代谢速率与个体大小的关系,该数据库涵盖了广泛的生物多样性,从微小的细菌到庞然大物大象,从
藻类到树木。 他们认为基础代谢率与个体大小之间的异速生长指数是每一特定分类单元或分类群的固有属

性,在不同分类单元之间不存在普遍统一的基础代谢异速指数。 不同分类单元代谢异速指数差异是自然选择

导致的单位质量代谢率最优化而造成的[19]。 所谓单位质量代谢率最优化指在多种的生命形式间存在的一个

收敛的代谢速率范围,这是生物体长期进化和对生态适应的结果。 新陈代谢优化物种较之其他物种更适应自

然选择。 因此,对代谢速率的研究重点在于分析表征进化和生态适应的定量化指标,以利于研究特定物种与

生态系统中同水平生物的代谢速率间的联系。 Delong 等[25] 认为生物在从原核生物到单细胞原生生物,再到

后生动物(多细胞动物)的演变过程中,发生着代谢结构的不断变化,不同演变阶段的生物体之间代谢结构存

在明显差异,原核生物的代谢能力和基因组大小密切相关,原生生物代谢能力会受到细胞表面积限制,而这种

细胞表面积的变化也是一种对环境变化的适应对策。 因此代谢异速生长权度指数依赖于生物的不同演变阶

段,对于微小的生物个体来说,代谢异速生长理论一致性并不能得到很好的支持。
尽管在个体大小对代谢速率影响的研究方面存在许多争议,并且代谢异速指数是否为一定值或是在某一

范围内波动尚未有定论,代谢异速生长理论仍旧越来越受到关注,尤其是生态学代谢理论的提出,更是给生态

学研究带来了第二个春天,为生态学发展开辟了新的研究方向和研究领域。 在研究微生物的代谢异速生长理

论时,可将微生物个体视为一个 OTU 或具有特定功能的功能群。 微生物多样性可分为物种多样性、遗传多样

性、功能多样性等,这里在定义微生物个体时,倾向于基于其遗传多样性和功能多样性特征,这样就能将微生
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物群落多样性与其生态功能性联系起来。
2. 3摇 代谢异速生长理论与微生物和生态系统功能性的关系

生态代谢理论是 Kleiber忆s 法则的扩展,该理论认为生物代谢速率是制约多数生态格局形成的基础生物

速率。 生态代谢理论产生是基于生物体大小,温度和代谢速率关系的研究,比较不同类群和生境条件下,生物

体代谢过程与个体大小、温度等的关系,以期透过复杂的生命现象发现统一的生态学规律[1, 45]。 该理论为物

种多样性大尺度格局的成因提供了一种机制性解释,同时在不断的完善和拓展过程中,借鉴其他的生态学理

论,使其成为更完善的机制性理论[1]。 尽管代谢异速生长理论仍存在诸多问题,但在物种多样性地理格局成

因和生态系统功能的研究中,代谢异速生长理论基于物种的能量代谢过程,以其崭新的思路和方法有别于其

他研究,从而更利于认识物种多样性的形成和维持机制以及与生态系统功能间的关系[1]。
尽管生物学家和生态学家对动植物与生态系统功能间关系已有了较为成熟的研究成果,对于微生物群落

组成和多样性对生态系统功能和过程的解释机制尚待明确。 随着分子生物学技术手段的发展,使人们对微生

物群落结构和多样性研究更为深入,并在物种划分上有了新的定义,从而在生态系统功能研究上也有了新的

突破[22]。 在研究河南封丘、湖南桃源和澳大利亚 Menangle 3 个土壤生态系统中细菌多样性与多重功能性关

系时发现,细菌 OTU 数的平均周转率分别为 0. 71、0. 80 和 0. 84(图 3) [22],介于 2 / 3 与 1 之间,这与生物代谢

异速指数研究结果具有较好的一致性[3鄄4, 12]。 该研究可以用幂函数方程定量描述土壤细菌多样性与生态系

统多重功能性之间的关系,即:

OTUN = OTUn(
N
n
)

T

(3)

式中,N 和 n 为生态系统功能数,OTUN 和 OTUn 分别为维持 N 或 n 个生态系统功能所需细菌 OTU 数,T 是当

需要维持的土壤生态系统功能从 n 增到 N 时细菌 OTU 数的周转率。 n 等于 1 时,方程(3)简化为:
OTUN = OTU1(N) T (4)

方程(4)中各参数具有明确的生态学含义,其中 OTU1 为维持单一土壤生态系统功能所需的平均细菌

OTU 数,T 为当需要维持土壤生态系统功能数增加时,细菌 OTU 数的平均周转率。 当 T = 1 时,幂函数方程简

化为线性方程 OTUN = OTU1(N) ,表明不同的细菌类群实现了功能互补,不同的细菌类群对多重生态系统功

能的影响完全叠加,此时物种数和功能数间存在正的线性关系;当 T=0 时,方程简化为恒等式 OTUN = OTU1,
表明在整个群落中某单一细菌类群可执行所有功能,其他类群在功能上处于冗余状态,因此对维持更多的生

态系统功能没有影响,OTU1 即为影响所有生态系统功能的单一细菌类群 OTU 数。 在大多数自然情况下,物
种间存在着一定程度的功能互补和冗余,由此 T 值并非一个定值,而是如该研究所示在 3 / 4 附近存在一定波

动性。 所考查的 3 个地区横跨南北半球,其气候条件和土壤环境均有明显差异,因此很可能更具有普适

性[22]。 尽管细菌具有独特的生物学特性,但与宏观生物系统中观测到的现象表现出一定的一致性。 虽然对

微生物平均周转率 T 与生物代谢异速权度指数之间的关系还有待进一步研究, 但对微生物个体的这种定义

和处理,及微生物代谢异速指数的研究提出了一个参考解决方案。
3摇 存在的问题与展望

异速生长理论揭示了自然特征的规律所在,包括个体水平的生产力、增长率、死亡率和其他生活史特征,
物种水平的种群密度、种群增长和种间相互作用,以及生态系统的物质循环、能量流动和资源配给等[1]。 根

据该理论的现有研究结果,使人们能够解释生态学各层面的现象,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[45]。 异速生长理论已有近一个世纪的研究历史,但是仍存在众多

争议。 主要由于实验测量方法、数据分析方法和统计过程等诸多因素在不同生物类群间存在差异,从而导致

研究结果不尽相同,甚者在统计学上具有显著差异[1]。 所以,研究方法的完善和统一对于理论的发展至关重

要,且理论本身从其他学科借鉴补充和完善也十分必要。
代谢异速生长理论用简单的数学表达式描述了生物体的生长发育过程,为将生态学特征定量化,提供了
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图 3摇 细菌 OTU 数与生态系统多重功能性之间的关系[22]

Fig. 3摇 The relationship between the number of ecosystem functions and the number of OTUs[22]

a: 封丘站(CN鄄FQ); b: 桃源站(CN鄄TY);c: 澳大利亚 Menangle 站(AU鄄MA)

新的研究方向和途径。 在宏观尺度上,对物种相互作用、演变、形成、灭绝的动力学如何导致物种多样性的地

理差异问题给予了深入合理的解释。 在动植物研究的基础上,针对微生物的研究给代谢异速生长理论带来了

新的挑战,且拓展了该理论的应用范围,进而推进了该理论在生物界的普适性应用。 这些说明,生物间存在着

普遍联系和辩证发展的关系,宏观生态学理论应用于微观生态学领域,具有重要研究价值。 值得注意的是,海
量的微生物个体几乎无法研究,因此对微生物个体的界定非常必要,可以从一些学者的研究成果中得到借

鉴[19, 21鄄22, 32]。 将代谢异速生长理论应用于微生物生态学领域,研究微生物与生态系统功能关系,通过尺度推

演研究大尺度上的物种格局,更有利于认知自然界生物多样性的产生和维持机制,进而推动生态学整体的研

究发展。
对于微生物生态学领域的研究,生物体结构的复杂程度及其所处群落、生态系统的功能复杂程度,这些可

能是影响代谢异速生长理论中幂函数关系式中指数大小的重要观测指标。 因此,建立适宜的针对微生物群落

的描述指标,不可避免地成为问题的关键。 结合微生物分子生态学研究方法,对微生物的考查可以从遗传多

样性以及功能多样性的层面进行考量,因此单位个体的描述可以转化为考查单一生境中微生物类群的生理生

态学特征,或者以某一功能微生物类群作为研究对象来考查。 从这个角度出发,可以探讨并统一宏观与微观,
简单与复杂的生命过程,最终对幂函数的权度指数及其生态学意义进行正确认识。

代谢异速生长理论在微生物生态学领域的应用还应关注以下几方面内容:(1)如何在不同生态学水平上

定义和度量代谢速率相应参数(以种群、群落或集合体为基本单元),如何规避因微生物较短的世代性和个体

大小而影响到代谢速率测定的准确性;(2)代谢异速生长理论如何用于阐释微生物的分布特征及微生物在生

态系统中的功能性,进一步完善微生物生态学理论;(3)将宏观生态学理论应用于探讨微生物生态学领域问

题,是对自然界的深入探索,但是这种尝试往往会因数据量大小以及研究对象的广泛性而受限,更多研究性成

果的积累和综合比较将会是未来很长一段时间所要做的工作。 尽管对代谢异速生长理论及其权度指数还有

很多争议, 我们相信,随着研究成果的积累和研究工作的深入,其在微生物生态学中的应用会越来越多,并促

进对微生物代谢过程、机理和功能的理解,有效整合微生物多样性与微生物生物地理学的研究,推动宏观与微

观生态学的交叉和融合,促进微生物生态学理论框架的建立。
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