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食物链长度理论研究进展

张摇 欢1,2,何摇 亮1,2,张培育1,2,沙永翠1,2,徐摇 军1,*

(1. 中国科学院水生生物研究所,武汉摇 430072; 2. 中国科学院大学, 北京摇 100049)

摘要:食物链长度(Food chain length,FCL)是生态系统中最重要的特点之一,它通过改变生物间的营养关系,影响着生物多样

性,群落的结构以及稳定性;它是反映食物网物质转换与能量传递的综合指数,食物链及其动态特征是生态学许多重要理论的

基础,食物链长度理论的研究进展,推动了人们对水域生态系统中生物和非生物相互作用的理解。 回顾了食物链长度的 3 种度

量方法及其详细的计算方法,在此基础上简述了各方法的特点。 综述了食物链长度的决定因素的 4 种假说(资源可利用性假

说、生产力空间假说、生态系统大小假说、动态稳定性假说)及其交互作用,重点总结了湖泊食物链长度的空间格局与决定因素

的研究进展。 最后,食物链长度研究展望,包括食物链长度决定因子研究存在的问题及发展方向的总结,以及在在水域生态学

中的应用的研究进展,例如食物链长度在指示污染物的生物富集中的研究进展、食物链食物链长度在指导生物操作、以及在食

物链长度在对气候变化响应方面的研究进展等等。

关键词:食物链;食物网;营养级;决定因素;假说;气候变化;生物富集;生物操纵

Food chain length theory: a review
ZHANG Huan1,2, HE Liang1,2, ZHANG Peiyu1,2, SHA Yongcui1,2,XU Jun1,*

1 Institute of Hydrobiology, Chinese Academy of Sciences, Wuhan 430072, China

2 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China

Abstract: Food鄄chain length (FCL)is a significant ecosystem index. It can influence the biodiversity, pattern and stability
of the biological community by altering trophic interactions within it. Food chains are caricatures of communities that trace
linear either energy or the effect strength pathways from primary producers to apex predators embedded within more complex
food webs. And Food chains are also the basis for many important concepts in ecology. In the last few years, innovative
process鄄level studies have been expanding rapidly. Food chain length theory to ecological research is becoming increasing
common and to significant new levels of understanding of ecological processes and elemental fluxes through biological and
abiotic systems.

Food webs represent a road map of feeding relationships in ecological community and can be defined in at least three
different ways. we defined three commonly used operational definitions of FCL and reviewed the method measuring of the
three kind of food chain length including the characteristics. Conventional wisdom holds that either resource availability or
disturbance limit food鄄chain length; however, new researches and new techniques challenge the conventional wisdom and
broaden the discourse on food鄄chain length. We reviewed four hypotheses on the determinant of FCL including resource
availability hypothesis, productivity space hypothesis, ecosystem size hypothesis and dynamic stability hypothesis and the
relation among these hypotheses. In this article, we discussed the evidence for controls on FCL in freshwater ecosystems.
Recent results suggest that resource availability limits food鄄chain length only in system that the resource availability is very



http: / / www.ecologica.cn

low. Different defines of ecosystem size can cause different result about the ecosystem size hypothesis. And ecosystem size
controls food chain length only at local region, while at the global pattern the relationship between ecosystem size and food
chain length is very weak. The independence and interaction between four hypotheses indicate the complexity and diversity
of food chain length controls in ecosystems. Food鄄web structure is closely relevant to the functioning of ecosystems. We
further synthesized the spatial pattern and determinants of FCL in lake ecosytems as a empirical complementation to the
theoretical study. So the factors that control or alter food webs are more and more considered in managing, conserving, and
restoring aquatic ecosystems. At the last part of this study, we reviewed the problems in the recent research on this issue and
looked into the meaningful research in the future including movement of contaminants, biomanipulation, and climate
change, several important areas of use of basic food鄄web research in applied issues.

Key Words: food chain length; food web; trophic position; determinants; hypothesis; climate change; bioaccumulation;
biomanipulation摇

1.1摇 食物链长度的定义与重要性

食物网是指生态系统中生物间通过摄食关系构成的复杂网状营养关联,是现代生态学的核心内容之

一[1鄄4]。 较食物网的复杂网络结构而言,食物链通常是用来综合指示能量从食物网底端的初级生产者、有机

碎屑到顶端捕食者之间的流动[5鄄7]。 对顶级捕食者的营养级位置的估算是基于所有可能的从基础资源到消

费者间能流路径的加权计算,即: Ti = 移
j沂L

WijT j + 1 [6],Wij是 i 物种的第 j 种食物来源所占的比例(0臆Wij臆1,

移
j沂L

Wij = 1),T j是食物物种 j 的营养级位置,L 是所研究群落中所有物种的集合。 通常采用所研究群落 L 集合

中营养级位置最高的物种营养级位置,食物链长度 FCL = max Ti i 沂{ }T [4, 6] 作为该群落的食物链长度。
食物链长度(FCL)是生态系统中最重要的特点之一;它表征了生态系统食物网从初级生产者到顶级捕食

者之间的营养级数,是一个反映食物网物质转换与能量传递的综合指数[4, 6鄄8]。 食物链及其动态特征是生态

学许多重要理论的基础,例如 Elton 的能量金字塔[9]、绿色世界理论[10]、营养级联[5, 11]。 FCL 既反映了从初级

生产者到顶级捕食者能量流动[9, 12],又反映了顶级捕食者对低营养级的影响强度[13]。 FCL 通过影响群落结

构、物种多样性、生物间营养交互作用以及生态系统内部群落的稳定性,进而改变生态系统的主要功能,例如

资源要素循环[14]、初级生产力、与大气的碳交换[15]、生物操纵以及全球变化[7]、污染物生物富集[16鄄17] 从而决

定生物体内污染物的浓度[4],并且也很大程度上决定了顶级捕食者的污染物的浓度,包括大部分被人类食用

的鱼[18]。
1.2摇 食物链长度的估算方法和评价及技术手段

1.2.1摇 估算方法

度量食物链长度最常用的方法共有 3 种(图 1) [4, 7]。 第 1 种是基于链接度食物网,是用食物网底部初级

生产者与顶级消费者间平均链接点数量来度量的食物链长度,被称为链接度食物链长度(CFCL) [7, 19];第 2 种

是基于功能食物网,以对一个或多个低营养级有显著控制效应的消费者作为顶级捕食者,根据它对低营养级

影响路径与强度来度量 FCL,被称为功能食物链长度(FFCL) [13, 20];第 3 种是基于能量食物网,以食物网底部

初级生产者与顶级消费者间平均能量传递路径加权来度量 FCL(EFCL) [6鄄8]。 EFCL 反映了全部到达顶级捕

食者的能量路径(CFCL 的特点),也反映了不同路径能量传递的强度或效率(FFCL 的特点) [2,13,21];同时它还

具有易于计算的特点,即通过稳定同位素技术实测食物网底部初级生产者和碎屑与消费者的碳氮稳定性同位

素值,计算从资源到顶级捕食者之间的能量流动路径与强度的“加权冶平均,即 EFCL[22鄄26]。
(1)基于链接食物网的食物链长度的定义如图 1

CFCL = 1
c
(移

c

i
(Li)
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式中,L 表示在一个相对比较复杂的食物网中链接基底可利用资源与顶级消费者的第 i 条食物链的链接数量,
c 表示的是链接基底可利用资源到顶级消费者的总路径数。

(2)基于功能食物网的食物链长度的定义如图 1
FFCL = Lsig + 1

式中,Lsig表示的是基底可利用资源与功能重要性的顶级消费者之间的链接数,功能重要性是指捕食者引起营

养耦联的能力或者降低在他以下基数个营养级的物种的生物量的能力。
(3)基于能量食物网的食物链长度的定义如图 1

Tk = 移
c

i = 1
仪

L

j = 1
(w ij)L( )j + 1

式中,Tk是第 k 个捕食者的营养级位置,w ij是消费者同化一种资源的比例,L j是能量通过第 j 条链传到该捕食

者的需要同化的次数。

图 1摇 基于链接度、功能、能量食物网的食物链长度度量方法

Fig.1摇 CFCL, connectance鄄based food chain length; FFCL, functional food chain length; EFCL, energetic food chain length

1.2.2摇 不同类型食物链长度估算方法的评价

基于链接度食物网的食物链长度(CFCL)的计算,通常可以通过把复杂的食物网分解为线性的或是近似

线性的食物链,然后可以计算其最大长度,平均长度,和最小长度,每一个都从不同的方面反映了食物网的实

现的能量流动模式,通常把最大的长度作为食物链长度。 但是 CFCL 通常是遭到很多生态学家的批评,主要

原因有 3 个,第一,通常研究的食物网是不完整的,导致计算的 CFCL 可能偏小;第二,CFCL 是不连续的,所反

映的营养级都是整数的,无法表达食物网中的杂食性等非常重要的特征;第三,CFCL 未考虑不同能量流动路

径占有的比重不同。 在图 1 中最大食物链和平均食物链长度都是 4,最小食物链长度是 2。 较链接点食物网

相比,能量食物网减少了由于食物网不完整引起的误差,同时反映了全部到达顶级捕食者的能量路径以及各

路径的所占的比重,还考虑了食物网中杂食性或效率(FFCL 的特点) [2, 13, 21],而且 EFCL 还具有易于实现的

特点。
1.2.3摇 计算能量食物链长度的技术手段

计算 EFCL 主要有两种方法,第 1 种食性分析方法(肠含分析或是胃含物分析),这种方法需要详细的能

量食物网(例如通过食性分析和摄食观察等);第 2 种方法即通过稳定同位素技术实测食物网基底可利用资

源与消费者的碳氮稳定性同位素比值,获得从资源到顶级捕食者之间的能量流动路径与强度的“加权冶平均,
即 EFCL[22鄄28]。 食性分析方法直观的看到顶级捕食者的食物种类,但是这种方法需要很专业的分类学知识,
也需要大量的样品,并且这种方法并不能反映长期的物质转换和能量流动[27],与食性方法相比,稳定性同位
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素技术的主要优点在于样品量需要不大对被研究的生态系统影响非常小,同时也更好地反映了生态系统中物

质循环和能量流动,能反映生物长期的物质转化和能量传递[29鄄30]。
在自然生态系统中,利用稳定性同位素技术为研究 FCL 的理论提供了一个新的实验手段[22, 24, 27, 29鄄31],这

主要是基于消费者与其食物稳定性同位素比率之间的稳定性的关系,即与其食物相比,消费者的稳定性碳、氮
同位素的比率分别增加约 0—1译和 3译—5译,由于稳定性同位素碳每次营养转换后分馏非常小[29],因而稳

定性碳同位素一般用来区分生态系统中不同栖息地的物质和能量的流动例如湖泊中沿岸带和敞水区[32鄄33] 或

是河流食物网中的急流和静水区等等。 而每经过一次营养转换消费者与食物的稳定性同位素氮分馏差异很

明显,从而为连续测定食物网中各消费者的营养级位置,以及食物网中的最大营养级位置(即食物链长度),
生态系统之间的比较研究,提供了简单省力而又强有力的方法。
2摇 食物链长度决定因素假说与交互作用

自 Hairston 等 1960[10]发表的关于种群、群落水平竞争关系的文章以来,生态学者越来越认识到食物网结

构在调节大范围的生态模式和生态过程中的重要性[13, 15, 34鄄36]。 FCL 作为食物网营养结构与功能的基本属

性,其决定因素一直是是生态学中悬而未决的问题[12, 37鄄42]。 国际上,决定食物链长度的主要的假说大体分为

四类[4, 7, 24, 28],即资源可利用性假说、生产力空间假说、动态稳定假说与生态系统大小假说(图 2A)。 四大假

说中,资源可利用性假说(也称为能量限制假说)于 1959 年最早提出[43];基于热力学第二定律,该假说认为能

量在连续的营养级传递过程中不断减少,受营养传递效率的限制,能够被更高营养级利用的资源越来越

少[43鄄44],因而能量传递效率决定了 FCL 的大小[1鄄4]。 Schoener[3] 1989 提出的生产力空间假说是资源可利用性

假说的一种延伸[3],综合考虑了生产力和生态系统大小两个因子。 该假说认为生产力空间与初级生产力共

同决定了系统物种的多样性和群落的组成,进而决定了 FCL 的大小[3, 28, 45]。 动态稳定假说是基于对 Lotka鄄
Volterra 模型可行性与稳定性的理论观测所提出的[46]。 该假说认为长 FCL 对干扰的恢复力相对较差[11, 46],
由于生态系统始终处于一定强度和频率的的干扰之中,因此 FCL 随着干扰的增加而变短[14, 47]。 生态系统大

小假说是结合理论研究[48鄄49]与生产力空间假说而提出的[3鄄4,28,45,48鄄49]。 该假说认为大的系统不仅能为食物网

提供更多的可以利用的资源[3],还能通过增加物种多样性、栖息地可利用性与异质性、捕食者鄄被捕食者相互

作用的稳定性,降低消费者杂食性、提高食性专一性程度,可以形成更丰富的功能营养多样性以及空间异质

性,从而可以维持更长的食物链长度,进而增加了 FCL[24, 28, 48, 50鄄51] 由于在自然生态系统中,关于功能食物链

长度变化的数据很少[4],在本综述中主要关注的是基于能量流动食物网的食物链长度的决定因素。 分别从

这几个主要的决定因素详细的论述。
2.1摇 资源可利用性假说(生产力假说)

资源可利用性假说(也称为能量限制假说)最早是在 1959 年由 Hutchinson[43] 提出的,50 多年来,广泛被

生态学家讨论,并且被综合成为理论[43, 52],该理论是基于热力学第二定律,在生态系统中,当能量以食物的形

式在生物之间传递时,食物中相当一部分能量被降解为热而消散掉(使熵增加),其余则用于合成新的组织作

为潜能储存下来。 所以一个动物在利用食物中的潜能时常把大部分转化成了热,只把一小部分转化为新的潜

能。 因此能量在生物之间每传递一次,一大部分的能量就被降解为热而损失掉。 该理论认为能量是在连续的

营养级传递过程中不断减少,能量传递效率影响了 FCL 的大小[1鄄4, 34]。 该理论认为 FCL 会随着食物网中能量

传递效率和可利用资源的总量的增加而增加[4]。 目前资源可利用性假说即食物链长度会随可利用资源的增

加(例如初级生产或是碎屑的增加)而变长的假说被学者广泛的讨论和验证[8, 25, 53],关于这个假说的验证不

同的学者得出相互矛盾的结论,Sabo 等[7]综述了 31 个关于食物链长度决定因子 的相关文献,其中有 20 篇对

资源可利用性假说检验,发现有 10 篇文献得出食物链长度随可利用的资源的增加而增长,有 4 个研究未发现

可利用的资源对食物链长度有影响,有 2 篇文献发现可利用的资源增加食物链长度反而变短。 在实验室微系

统中生产力是限制食物链长度的一个重要的因子[54],在热带雨林中树洞中的实验发现在生产力较小的单元

中主要的捕食者量较少,验证了 FCL 随生产力的增加而增加的这个假说,Kaunzinger 等[52] 同样在微宇宙系统
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图 2摇 食物链长度限制因素假说 A:4 种假说包括资源可利用性假说(Resource availability hypothesis, R)、生态系统大小假说(Ecosystem size

hypothesis, E)、动态稳定假说(Dynamic stability hypothesis, D)与生产力空间假说(Productive space hypothesis, P); B:4 种假说之间的独立

与相互作用,反映了生态系统食物链长度限制因素的多样性与复杂性

Fig 2 摇 Four hypothesis control food chain length A: resource availability hypothesis, productivity space hypothesis, ecosystem size

hypothesis and dynamic stability hypothesis; B: The independence and interaction between four hypothesis indicate the complexity and

diversity of food chain length controls in ecosystems

也验证了资源可利用性假说的正确性。 但是在许多自然生态系统中,很多研究发现可利用的资源并不直接决

定食物链的长度[23, 45, 55]。 理论研究表明,自然生态系统中复杂的的食物网与人工的简单的微宇宙系统中简

单线性的食物链功能机制差别非常大。 在自然生态系统中,最长的食物链出现在生产力中等水平的系统中。
这主要是由于在很高生产力的生态系统中顶级捕食者的密度可以达到较高的水平,由于顶级捕食者的捕食压
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力大,可能会使中间捕食者消失,导致现实的食物链长度缩短[56鄄57]。 有研究表明即使是在单位面积可利用的

资源受限的系统中,也未发现可利用的资源对食物链长度的影响[42, 54] 也有些研究得出可利用的资源对食物

链长度负影响的结论,但是这些研究只是测定了受限制的可利用的资源的范围。 然而 Post 等[28]却很充分的

证明了,在存在影响的情况下,生态系统的地理位置和系统可利用的资源范围的下限共同能解释这些矛盾的

结论。 模型研究[46, 58]发现单位可利用的资源在小于 1—10gcm-2 a-1。 范围内时,可利用的资源对食物链长度

的影响最大。 有研究[52, 54]发现可利用的资源对食物链长度的影响作用大,所研究的系统的单位面积的可利

用的资源都低于 10gcm-2 a-1,但是在[8, 28, 53]的研究中,发现可利用的资源对食物链长度的影响不大,这几个

研究中系统的单位面积的可利用的资源都超过了 10gcm-2 a-1。 可利用的资源只在特定的状态条件下(例如

生态系统可利用的资源受限的情况下)才决定食物链的长度。
2.2摇 生产力空间假说

Schoener[3]1989 年提出的生产力空间假说是实际资源可利用性假说的延伸[3],该假说在可利用资源假说

的基础上引入了生态系统大小这个因子,认为生产力空间与初级生产率共同决定了系统物种的多样性和群落

的组成,进而决定了 FCL 的大小[3, 28, 45]。 该假说可以通过简单的观察生产力空间和食物链长度的关系来验

证[3],但是这种方法并不能得到非常准确的结论,因为这种方法无法具体的确认食物链长度是仅仅只受单位

空间内可以利用的资源或系统大小单独还是他们共同影响的。 更有效的检验方法是通过测量生态系统大小

和单位空间可利用的资源双梯度条件下的食物链长度来验证该理论[6]。 将生态系统大小和单位空间可利用

资源的影响区分开,这样就可以弄清楚潜在的影响机制,确认是系统大小直接影响食物链长度还是由于系统

大小影响了总的初级生产力而影响食物链长度的。 Doi 等[25] 2009 年对日本松山的 15 个池塘生态系统的研

究,通过测量每个池塘总的生产力,池塘的体积(代表生态系统的大小),以及可被食用的藻类碳源(可利用的

资源),发现(生产力鄄空间)(即可食用的碳与池塘的体积)决定了池塘食物链长度,然而总的生产力并不能直

接影响食物链长度,Doi 等[25] 2009 年的研究生产力空间提供了有力的支持。 然而关于这个假说的验证其他

不同的学者得出的结论并不一致,甚至相互矛盾。 有 3 个研究用定量的数据检验了生产力空间假说[8, 28, 53]。
他们都证明了生态系统大小,对食物链长度有很大的影响,但是单位空间可利用的资源对食物链长度几乎没

有影响,验证了生态系统大小假说。 Sabo 等[7]综述了 31 个关于食物链长度决定因子的相关文献, 有 6 个相

关研究检验了生产力空间假说,其中有 3 个研究认为生产力空间假说成立,是由单位可利用的资源和生态系

统的大小共同(生态系统中总的生产力)决定的。 综合分析这些不一致的结论,原因可能有 3 个,第一,研究

中可利用资源大多都不是直接测量的,而是用其他间接指标(例如总氮浓度,总磷浓度,叶绿素浓度),与真实

可利用资源有偏差。 第二,大多数研究在估算可利用的资源的时候并未考虑藻类及其他初级生产者的适口性

和外源物质对生态系统的补给,只有少数研究[25]从可利用资源中扣除了不适口的资源,这两个因子都可能影

响资源可利用性假说和生产力空间假说的检验。 第三,在有重复的梯度的食物链长度的研究中,很多结果是

来源于不完全的梯度的数据,离散变量的可利用资源和生态系统大小也是很常见的,这两个因子都可能会影

响生产力空间假说的检验[45]。
2.3摇 生态系统大小假说

生态系统大小假说是结合理论研究[48鄄49]与生产力空间假说而提出的。 该假说认为大的系统不仅能为食

物网提供更多的可以利用的资源[3]还能通过增加物种多样性、栖息地可利用性与异质性、捕食者鄄被捕食者相

互作用的稳定性,降低消费者杂食性、提高食性专一性程度,可以形成更丰富的功能营养多样性以及空间异质

性,从而可以维持更长的食物链长度[3鄄4, 48鄄49]进而增加了 FCL。 生态学家对生态系统大小假说的解释是,以湖

泊生态系统为例 Vander Zanden 等[8]认为较大的湖泊有较长的食物链可能是由于两个原因。 第一,较大湖泊

的顶级捕食者例如湖鳟(lake trout)在较小的湖泊不一定能够找得到。 第二,有些鱼,如黑鲈(black bass)在较

大的湖泊中比在较小的湖泊中以较高营养级的生物为食物。 更多的生态学家认为在较大的生态系统的食物

链可能会更加多样化,允许更多物种的食性专门化,随着栖息地多样性的的增加,物种的多样性[48],捕食者鄄
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被捕食者之间的相互关系的稳定性增强,杂食性减少,栖息地的可获得性以及异质性[53]这些因素都被认为是

可降低杂食性提高食性的专门化,从而增加食物链的长度[28]。 认为是可降低杂食性提高食性的专门化,从而

增加食物链的长度[51]。 生态系统大小假说的提出较资源可利用性和生产力空间较晚,关于生态系统大小假

说的验证的研究较前两者少,自生态系统大小假说提出以来,对于该假说的验证也吸引了越来越多生态学家

的兴趣,尤其是在湖泊和池塘生态系统中[8, 25, 28]。 对于该假说的验证,有明确的方向,生态系统大小对食物

链长度都是正影响,Sabo 等[7]综述的 31 篇相关研究中,有 8 个对生态系统大小假说进行了验证,其中 6 个研

究认为,较大的生态系统能维持能长的食物链长度,但仍有一个研究却得出了相反的结果[41]。 Vander Zander
等[23]通过收集全球 219 多个生态系统的食物链长度数据,发现在全球格局下,生态系统大小对食物链长度没

有明显的影响,在收集了全球 127 个淡水湖泊的食物链长度与湖泊的面积发现没有明显的相关性(R2 =
0郾 063), 但是在一定经度纬度范围内又呈显著的正相关性,但是在一定经度纬度范围内又呈显著的正相关

性,在纬度为 41—47毅之间和经度为 72—80毅之间食物链长度与湖泊大小又有显著的正相关性(R2 = 0.59),若
分别只限定经度或纬度的变化时这种相关性都有所下降(图 3)。

图 3摇 全球范围内的湖泊面积与食物链长度(FCL)的相关关系(A);为纬度为 41—47毅之间的湖泊面积与食物链长度的相关关(B);为经度

为 72—80毅之间的湖泊面积与食物链长度的相关关系(C);为纬度为 41—47毅、经度为 72—80毅之间湖泊的面积与食物链长度的相关关系

(D)(数据引自[8,18,60鄄95] )

Fig.3摇 Relationship between the food chain length of lakes and lake size in the global scale (A); Relationship between lake size and food

chain length of lakes located at (41—47N) (B); Relationship between lake size and food chain length of lakes located at (71—80W) (C);

Relationship between lake size and food chain length of lakes located at (41—47 N, 72—80W) (D) (Data cited from[8,18,60鄄95] )

Vender Zanden 等[22]和 Post 等[28]都报道了湖泊的生态系统面积的大小与食物链长度的正相关关系,他
们所研究的湖泊都分布在很窄的一个经纬度范围内。 这说明淡水湖泊生态系统的食物链长度可能还受气候、
温度、日照、降水、地理区位等非生物因素的影响。 同时也说明了在其它非生物环境因素一致的条件下,淡水

湖泊食物链长度主要受湖泊面积的大小影响。 对这些研究的综合分析,发现 Sabo 等 中得出正相关的研究大
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都是在池塘或者湖泊这种有明确边界的系统中的研究[8, 25, 28],对系统大小的定义很明确(湖泊的面积或者体

积)。 对于该假说在河流生态系统中的验证比较少,Sabo 和 Mchugh 等[26, 59] 分别在河流生态系统中验证了生

态系统大小假说,他们对系统大小的变量都是自行定义。 综合分析这些结果发现,对生态系统大小假说的验

证学者大多偏向于现在边界清晰的生态系统。 对于这些研究所得出不同结论的解释有以下几点:第一,湖泊

和池塘生态系统有明显的边界,所以容易定义系统大小这个变量,因而在湖泊生态系统中对生态系统大小假

说的验证比在河流中多。 第二,在河流生态系统对系统大小的定义,方法多样,采用不同的方法定义可能会得

出不同的结论,第三,在小的区域范围内生态系统大小是决定食物链长度非常重要的因子。
2.4摇 动态稳定性假说(干扰)

动态稳定假说是基于对 Lotka鄄Volterra 模型动态性与稳定性的理论观测所提出的[46]。 该假说认为长 FCL
对干扰的恢复力相对较差[11, 46],由于生态系统始终处于一定强度和频率的的干扰之中,因此 FCL 随着干扰的

增加而变短[14, 47]。 这个假说的理论基础是基于系统的恢复性和稳定性的,但是把这个理论进一步推广到群

落中,食物链长度越长越稳定。 因而动态稳定性假说的理论基础受到了挑战,对于这个假说的验证,不同的研

究者所得的结果也大相径庭,甚至相互矛盾,大多数的关于动态稳定性假说的验证,得出的结论是干扰(如干

旱或者洪水)使食物链变短[15,31,59,96]。 这些认为干扰使食物链长度变短的研究,认为干扰对食物链长度影响

的机制也不一致,Hoeinghaus 等在巴拉那河流域的水库的研究发现,水文波动是影响了支持更高营养级的碳

源从而导致食物链变短, McHugh 等[59]在 Rakaia 河流域的研究发现,扰动(水文变化,地貌及温度的)是通过

影响中间捕食者,而导致食物链长度变短。 而 Takimoto[24] 等在巴哈马群岛上的研究则发现干扰并没有改变

食物链长度,只是原先的顶级捕食者被其他的同一个营养级的生物替代了。 Marks 等[41]在鳗河的研究则发现

干扰(洪水)增加了食物链长度。 关于干扰对食物链长度的影响没有一个定论,这可能因为每个研究者对于

干扰的定义选择不同,对于这个假说的验证的研究主要集中在河流和 phytotelmata 中,几乎在湖泊中未曾报道

过,且多以洪水干旱等水文的变化等因子作为干扰变量。 再者,动态稳定性的理论基础存在疑问,对于干扰对

食物链长度的影响的机制需要更进一步深入的研究。 在以后的研究中,对于动态稳定性假说的验证的几点建

议:第一,需要在湖泊及池塘等生态系统中验证,第二,要考虑干扰的类型和时效性,灾难性的干扰还是周期有

规律的的干扰,以及人类活动的干扰。
2.5摇 食物链长度决定因素的交互作用

最近的一些研究中发现单一的用资源可利用性(能量)或者动态稳定性是很难阐述清楚 FCL 在时空尺度

上的多样性格局[3, 47, 53, 97],因为在自然生态系统中,FCL 是受众多因素交互作用和过程共同决定,这些因素

和过程的作用使得 FCL 在时空尺度上呈现出明显的格局多样性,因此不同时空范围内决定 FCL 的主导因子

也不同(图 4) [2, 23, 26, 39, 55]。 从生态系统进化的角度讲,形成初期或是处于隔离状态的生态系统,其 FCL 主要

受群落结构的自组织特征限制[10, 13, 48]。 在非生态隔离或进化后期的生态系统中,FCL 的主要决定因子为资

源的可利用性,即资源不足则 FCL 受到限制,若资源充足则不限制 FCL[21, 25, 36, 98];此时捕食者与被捕食者之

间的相互作用,成为 FCL 的主要决定因子[21, 40, 99鄄100]。 处于进化稳定期的生态系统,决定 FCL 的主要因子就

是干扰[24, 41, 54, 59,101]。 如果生态系统处于低水平干扰,那么 FCL 在一定程度上是决定于生态系统大小;而在

高频干扰下的生态系统,其 FCL 则主要受系统的稳定性或恢复力的限制[4, 14, 24, 51, 59, 102]。
3摇 食物链长度研究的展望

3.1摇 食物链长度决定因子的理论机制研究进展

食物链长度的最终决定因子仍然是悬而未决,不同的生态学家得出不同的结论,在以往的研究中很多关

于食物链长度决定因子的研究所得到的结果是来自实验室或野外容器中,而不是真正的生态系统,这些人工

的生态系统可控制性更好,但是得出来的结论却没有真正野外河流、湖泊、池塘、湿地等水生态系统中的现实

可靠。 在野外的研究也有一个共同点就是缺乏重复,野外实验很难获得这些独立变量(生态系统大小)的梯

度变化数据。 很多研究对独立变量没有清晰的定量测量,而直接得出这些因素对决定食物链长度有重要的作
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图 4摇 在生态系统进化的不同状态食物链长度受不同的因子限制[9]

Fig.4摇 Food chain length constrained by different controls at differet stage of ecosysetem evolution [9]

用。 很多研究是用其他的方法间接测量可以利用的资源,还有一些研究没有量化扰动的大小而直接猜想不同

扰动的差异。 另外,在有重复梯度的食物链长度的研究中,很多结果是来源于不完全的梯度的数据,离散变量

的可利用资源和生态系统大小是很常见的,这两个因子可以同时影响资源可利用性假说、生态系统大小假说

以及生产力空间假说的检验[45]。
在以后的研究中应考虑所有可能主要影响食物链长的因素。 测量可利用的资源应包括系统原地的初级

生产力、外源输入,以及碎屑;测量可利用资源时,无论是原位的生产力还是外源的输入都需要测量其持续供

给速率,对于可利用的资源还应该测量顶级捕食者生长季节时的平均生产力,若是有多年生的顶级捕食者还

应该考虑连续几年的平均生产力。 在选择度量生态系统大小的指标要把握两点,第一,系统大小控制食物食

物链长度的机制,第二是和其他的变量相互独立;在像河流这样的开放生态系统中,系统的边界不清晰,在定

义生态系统大小时,需要考虑多种多个指标来最有效的解释生态系统大小与食物链长度的关系的机制。 在讨

论环境变动对食物链长度影响的时候应该要考虑恰当的的响应时间,单个的事件和持续的扰动对食物链长度

的影响是不同的。 测量多种来源的干扰对食物链长度的影响。 周期性和不规则的的扰动、随机的干扰和灾难

性的扰动对食物链长度的影响是不一样的.应该不仅仅收集顶级捕食者,应该同时考虑中间消费者以及共同

的基准生物,食物的结构也影响了各种潜在的决定因子与食物链长度的关系,因此更详细的收集可以解释清

楚这些潜在因子(生态系统大小,可利用的资源,干扰)决定食物链长度的机制。
3.2摇 食物链长度在污染物生物富集中的研究进展

人类的活动导致淡水环境中污染物的增加[7],很多污染物(如重金属汞,持续性污染物)在水体中分布

广, 难分解, 而且可在环境中持久存在, 再经物理化学作用进入水体沉积物或富集于生物体中。 有机污染物

一方面通过沉积物的再悬浮作用而重新进入水体, 另一方面通过水生生物体的富集,通常是通过食物链的传

递这条途径经过生物富集进入到水生动物体内的,亲脂性的污染物,例如可持续性污染物在食物网中还会经

过生物放大的作用,导致鱼类以及其他水生动物体内污染物的浓度比周围环境中高几个数量级[7, 16],因此食

物链长度是决定污染物重金属物质浓度(例如甲基汞)以及持续性污染有机物(例如 PCBs) [7, 103鄄105],因此在

研究水生食物网中污染物浓度时,食物链长度是非常重要的一个指标。 湖泊中食物网的结构决定了鱼虾等水
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产品体内的污染物的浓度,因此,关注养殖性鱼类的营养级位置非常重要。
食物网的动态特征变化是指示水生态系统中顶级捕食者体内污染物的重要因子。 在一个特定的湖泊生

态系统中可能会改变食物链长度的因子主要有两个,第一是新分类群的入侵,外来种的入侵,插入到原食物链

中可能会导致食物链变长,第二是由于环境的变化,导致食物来源的改变,也可能会导致食物链长度变长,从
而在一定程度上影响具有生物富集效应毒素的浓度。 Sharma 等[106]在 Moab 湖中由于环境变化引起食物网结

构的变化,由于生产力的增加,导致鱼类食物链长度的增加,从而导致了顶级捕食者体内汞增加了五倍。
由于食物链长度对水鸟及鱼体内污染物浓度的巨大的影响作用,因此通过生物操作控制食物链的结构越

来越多作为管理湖泊污染物浓度的有效的手段,例如移除大的 pike (Esox lucius) 已经成为管理湖泊污染物

浓度的一个优选,因为移除这些顶级捕食者不仅可以降低较小个体 pike 的污染物浓度,还可以降低一些家养

鱼类的污染物浓度[107]但是,目前产生这种影响的机制还不清楚,食物网评估和生物操控在管理和降低污染

物浓度是基础生态和应用生态学结合快速发展的一个领域[108]。
3.3摇 食物链长度在指导生物操纵中的研究进展

生物操纵是通过管理和调节水生食物网的结构来达到净化水体的目的,或者说是生物操纵越来越多的被

用来缓解富营养化作用。 生物操纵主要是通过对水生生物群及其栖息地的一系列调节,以增强其中的生物间

的相互作用,促使浮游植物生物量下降。 自 1972 年 Hlerlbert[109]等首次发现一种名为食蚊鱼(mosquito) 的鱼

类具有降低轮虫和枝角类数量并导致浮游植物生物量上升的能力,并第一次提出了通过控制鱼类达到控制藻

类水华的设想人们普遍注重位于较高营养级的鱼类对水生生态系统结构与功能的影响,生物操纵的对象主要

集中于鱼类,特别是浮游生物食性的鱼类,即通过去除食浮游生物者或添加食鱼动物降低浮游生物食性鱼的

数量,使浮游动物的生物量增加和体型增大,从而提高浮游动物对浮游植物的摄食效率,降低浮游植物的数

量。 Carpenter 等[111]提出的营养级联假说,认为顶级捕食者鄄被捕食者的这种动态作用贯穿到湖泊的整个食

物网中(从顶级捕食者到初级生产者),因此功能食物链长度决定了初级生产者的生物量,Scheffer 的稳态转

换理论认为有偶数个营养级的食物网存在两个可以交替转换的稳定状态。 可以通过生物操作的手段改变食

物链的长度引发营养级联效应,促进由浊水型稳态向清水型稳态转换,随后的实验和模型都表明了有偶数个

营养级的食物链能够促进一个以消费者为主导的对藻类生物量的控制[11, 110鄄111], 当营养水平降低到阈值以,
还可以进一步的从本质上提升水体的透明度[11, 113]。
3.4摇 食物链长度在在对气候变化响应中的研究进展

联合国政府间气候变化专门委员会,第四次报告指出了许多全球气候的预测变化。 第一,全球年平均气

温升高将导致白天更暖夜晚更冷;第二,更频繁的发生强降雨事件,第三,干旱也会更加频繁,尤其是在中纬度

地区;第四,将会出现,北纬地区和热带地区地表径流增加,而中纬度地区将会遭遇地表径流明显减少的变化。
这些变化都会对淡水生态系统产生重要的环境干扰,都可能会成为改变食物链长度的重要的潜在因子。 第四

次评估报告表明,全球变暖,会带来全世界多达 30%的物种面临灭绝的威胁。 很多濒危物种可能是鱼类[114],
很多鱼是顶级捕食者,增加了由全球变化诱发的食物链长度变化的可能性。 除了上述联合国政府间气候变化

专门委员会,第四次报告预测的这些直接的影响,还有一些值得注意的是全球变化与食物链长度有关的,例如

第一,水表面温度的升高导致小水池以及池塘生态系统就更加不稳定了,原本比较稳定的顶级捕食者类群,由
于水温的变化,可能导致系统中类群和食物链长度的变化。 第二,陆地表面温度的升高,同时会影响湖面温

度,从而导致浅水湖泊生态系统中溶解氧和营养物质浓度的升高。 地表温度的升高也会导致北纬地区湖泊的

湖面更早的解冻会影响跃温层中较冷水和较热水的混合[115]。 持续的季节变化会被零星的小的变动替代,导
致降水的不规则。 最后,高频次的强降雨事件,意味着未来河流径流的全球格局的不可预测性。 更重要的是,
可能会有更频繁的极端干旱出现,会出现很多河流干涸现象,尤其是在中纬度地区,都会是影响食物链长度的

重要的潜在因子。 目前关于水文和食物链长度联系的证据非常多,但是并没有强有力的统一定论,大多数的

关于动态稳定性假说的验证,得出的结论是干扰(如干旱或者洪水)使食物链变短[15, 31, 59, 96]。 Mark[41]等在鳗
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河的研究则发现干扰(洪水)增加了功能食物链长度。 研究报道了洪水对链接度食物网长度没有影响[98]。
以后的研究应该更关注食物链长度在水文变化影响下的变化机制以便于能更好的预测全球变化对食物链长

度的影响。
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