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基于土壤食物网的生态系统
复杂性鄄稳定性关系研究进展

陈云峰1, 唐摇 政2,*, 李摇 慧3, 韩雪梅4, 李钰飞5, 胡摇 诚1

(1. 湖北省农业科学院植保土肥研究所, 武汉摇 430064; 2. 贺州学院化学与生物工程学院, 贺州摇 542899;

3. 河南农业大学资源与环境学院, 郑州摇 450002; 4. 南阳师范学院生命科学与技术学院, 南阳摇 473061;

5. 中国农业大学资源与环境学院, 北京摇 100193)

摘要:复杂性鄄稳定性关系是生态学核心问题之一。 作为模式食物网,土壤食物网在探索生态系统复杂性鄄稳定性关系中起了极

大的作用。 总结了以 Moore、de Ruiter、Neutel 等为代表的理论生态学家以土壤食物网为工具研究生态系统复杂性鄄稳定性关系

的方法、结论及不足之处,并展望了未来的发展方向。 Moore、de Ruiter、Neutel 等将土壤食物网功能群生物量数据、土壤食物网

Lotka鄄Volterra 模型和面向过程模型三者结合起来,描述相互作用强度大小格局、分室、能流组织形式等复杂性特征;将土壤食物

网 Lotka鄄Volterra 模型与群落矩阵结合起来分析局域稳定性,进而探讨生态系统复杂性鄄稳定性关系的一般规律。 在此基础上,

Moore、de Ruiter、Neutel 等证明了与随机食物网相比,真实食物网的相互作用强度格局、分室等复杂性特征提高了生态系统稳定

性,生产力与稳定性共同决定了食物链的长度,并指出建立在平衡态基础上的静态土壤食物网模型在探索生态系统复杂性鄄稳

定性关系方面具有较大的不足,动态土壤食物网是未来以土壤食物网为工具研究生态系统复杂性鄄稳定性关系的发展方向。

关键词:相互作用强度;格局;分室;生产力;动态食物网

Research progress on ecosystem complexity鄄stability relationships based on soil
food web
CHEN Yunfeng1, TANG Zheng2,*, LI Hui3, HAN Xuemei4, LI Yufei5, HU Cheng1

1 Institute of Plant Protection and Soil Fertilizer, Hubei Academy of Agriculture Science, Wuhan 430064, China
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Abstract: The relationships between complexity and stability are one of the central themes in ecology. As a model real food
web, soil food web had been contributed a lot to the complexity鄄stability relationships. This paper reviewed the methods,
results, deficiencies and perspectives of exploring ecosystem complexity鄄stability relationships based on soil food web that
developed by Moore, de Ruiter and Neutel and other theoretical ecologists. The complexity of soil food web including
interaction strengths and patterns, compartments, productivity and energetic organizations was described by incorporating
the data of functional groups biomass with the Lotka鄄Volterra鄄based and process鄄oriented soil food web models, and the local
stability was analyzed through linking the Lotka鄄Volterra鄄based soil food web mode with community matrix theory. After
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that, the general complexity鄄stability relationships in ecosystem can be discussed. Moore, de Ruiter and Neutel proved that
compartments, the pattern of interaction strengths in real food web enhanced the ecosystem stability compared with random
food web, and both the productivity and dynamic stability limited the food chain length. However, the complexity鄄stability
relationships based on soil food web must be explored further because the description of complexity and stability was based
on the equilibrium assumption and neglected the temporal and spatial variability in soil food web structure. Therefore,
dynamic soil food web mode would be the direction of exploring ecosystem complexity鄄stability relationships by means of soil
food web.

Key Words: interaction strength; pattern; compartment; productivity; dynamic food web

摇 摇 复杂性鄄稳定性关系是生态学研究热点之一,也
是最具争议的观点之一[1鄄2]。 20 世纪 50 年代,以
MacArthur、Elton 为代表的生态学家认为复杂性增进

稳定性;70 年代初,以 May 为代表的理论生态学家

挑战了这一观点,从数学上证明复杂性导致不稳定

性[3]。 随后几十年,实验生态学家通过分析自然界

的真实食物网,理论生态学家通过人为构建食物网

模型对复杂性鄄稳定性关系进行研究,取得了大量的

成果[1鄄2,4]。 在这个过程中,土壤食物网发挥了重大

作用。 与水生食物网和地上食物网相比,土壤食物

网更易获得、更易解剖,从而更易反映整个生态系统

的信息[5],且到 20 世纪 80—90 年代,国际上土壤生

物学的发展已经为土壤食物网数据整合奠定了基

础。 因此,以 Moore、de Ruiter、Neutel 为代表的生态

学家,采用理论食物网的数学方法,结合土壤食物网

提供的数据,分析了相互作用强度格局( Interaction
strength pattern,所有相互作用强度的大小和排列方

式)和分室(Compartment,某些物种的集合,集合内

部相互作用强,集合之间相互作用无或极弱)对稳定

性的影响,生产力和稳定性对食物链长度的影响,以
及静态食物网与动态食物网等问题,极大地推进了

复杂性鄄稳定性理论的发展[6]。 由于国内土壤食物

网研究力量较弱[7],将土壤食物网与稳定性理论串

联起来的研究较少[8鄄10],且国内在复杂性鄄稳定性关

系方面的综述一般直接列出相关结论[11鄄15],而对方

法鲜有描述。 因此,本文总结了 Moore、de Ruiter、
Neutel 等国外学者以土壤食物网为工具研究复杂性鄄
稳定性关系的基本方法、结论,并探讨了利用土壤食

物网研究复杂性鄄稳定性关系的发展方向,以资国内

同行借鉴。

1摇 利用土壤食物网研究复杂性鄄稳定性关系的基本

方法

研究复杂性鄄稳定性关系的难点之一在于难以

找到一个可以精确描述复杂性的真实食物网,而土

壤生态学的发展恰好为此做好了准备,这些具体工

作包括:(1)20 世纪 80—90 年代,欧美建立起了一

批可以精确描述食性关系、功能群生物量的土壤食

物网,这批土壤食物网数据为土壤食物网模型、理论

提供了坚实的物质基础 (表 1); ( 2) 与此同时,
DeAnglis 等[16] 在基于初级生产者的 Lotka鄄Volterra
(L鄄V)模型上,建立起了基于碎屑的 L鄄V 模型,为土

壤食物网 L鄄V 模型打下了基础;(3) 1987 年,Hunt
等[17]建立起土壤食物网面向过程模型,用来描述土

壤食物网的能流,为功能群相互作用强度的计算奠

定基础。 Moore, de Ruiter, Neutel 将这 3 个有关真

实食物网的研究数据与 May[3,18] 建立起的局域稳定

性(Local stability)数学分析方法结合起来,即可判断

复杂性鄄稳定性关系的一些基本问题。 具体方法步

骤为:(1)利用土壤食物网面向过程模型描述能流,
与土壤食物网 L鄄V 模型联合计算相互作用强度,进
而结合连通食物网描述复杂性;(2)构建群落矩阵

(Community matrix)。 利用土壤食物网 L鄄V 模型描

述功能群动态,在平衡点处,采用泰勒展开式将二维

L鄄V 模型降为一维, 构建雅各比 矩 阵 ( Jacobian
matrix, A),即群落矩阵;(3)分析群落矩阵特征,探
索复杂性鄄稳定性关系(图 1)。
1.1摇 土壤食物模型

1.1.1摇 土壤食物网 L鄄V 模型

根据食物网基位种的性质,L鄄V 模型可以分为

基于初级生产者(有生命特征)和基于碎屑(无生命

4712 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 34 卷摇
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表 1摇 用于复杂性鄄稳定性研究的土壤食物网

Table 1摇 Soil food webs for complex鄄stability analysis

土壤食物网
Soil food webs (SFWs)

对复杂性鄄稳定性关系的贡献
Contribute to complexity鄄stability debate

美国矮草草原土壤食物网
The SFW of North American Shortgrass Steppe, USA 建立土壤食物网面向过程模型[17]

美国矮草草原土壤食物网
The SFW of North American Shortgrass Steppe, USA
荷兰常规农业与集成农业土壤食物网
The SFW under integrated and conventional agriculture, Netherlands
美国常耕和免耕土壤食物网
The SFW under no鄄tillage and conventional tillage, USA
瑞典不施氮肥和施氮肥土壤食物网
The SFW with and without nitrogen fertilizer, Sweden.

从概念和数学证明分室的存在[19鄄21] ,并证明分

室可以提高群落稳定性[22鄄23]

相互作用强度计算、格局、环、格局与稳定性

关系[24鄄25]

能量与稳定性共同影响食物链长度[26]

荷兰两个沙丘 4 个演替阶段的 8 个土壤食物网
Eight SFWs derived from four successive stages at two dunes, Netherlands 静态食物网与动态食物网关系[6,27]

图 1摇 利用土壤食物网分析复杂性鄄稳定性关系示意图

Fig.1摇 Schematic illustration of analysis of complexity鄄stability relationships based on soil food web

特征)两类[6]。 土壤食物网属于基于碎屑的食物网,
碎屑的增长为捐赠控制模式[22],其增长依靠外部枯

枝落叶投入、土壤生物的自然死亡或未被捕食后的

死亡,而不是像初级生产者一样能自我生长和繁殖

(图 2)。 由于传统食物网理论主要建立在基于初级

生产者的模型上,因此,本文对这两种模型均加以描

述(图 2)。 生产者和碎屑动态可以用方程(1)和(2)
描述,但这两类模型的消费者可用同一方程描述,见
方程(3) [6,26,28]。

图 2摇 基于初级生产者和碎屑的食物链模型[6]

Fig. 2 摇 Primary producer鄄based and detritus鄄based food

chain models[6]

5712摇 9 期 摇 摇 摇 陈云峰摇 等:基于土壤食物网的生态系统复杂性鄄稳定性关系研究进展 摇



http: / / www.ecologica.cn

摇 摇 生产者动态:

X i

·
= X i( ri - 移

n

j = 1
cijX j) (1)

式中, X i

·
=
dX i

dt
物种 i(生产者)增长率( g C·m-2·

a-1); X i 为物种 i 种群密度 ( g C·m-2); X j 为物种 j
(捕食者)种群密度(g C·m-2); ri 为物种 i 特定生长

率或称内禀生长率,即出生率减去死亡率 (a-1); cij
为物种 j(捕食者)对物种 i(生产者)消费系数,单位

为(g C·m-2) -1·a-1; riX i 为物种 i(生产者)自然增长

量(g C·m-2·a-1); 移
n

j = 1
cijX iX j 为物种 i(生产者)被物

种 j(消费者)取食的生物量(g C·m-2·a-1)。 若 i = j,
表明初级生产者 i 种群密度下降由种内竞争引起。

碎屑动态:

摇 摇 摇 X
·

d = Rd + 移
n

i = 1
移

n

j = 1
(1 - ai)cjiX jX i +

移
n

i = 1
diX i - 移

n

j = 1
cdjXdX j (2)

式中, Xd

·
=
dXd

dt
碎屑增长率(g C·m-2·a-1); Rd 为落叶

和根系分泌物进入土壤的速率(g C·m-2·a-1); ai 为

功能群 i 的同化效率(无量纲); cji 为功能群 i 对功

能群 j 的消费系数 (g C·m-2) -1·a-1; X i 、 X j 为功能群

i、功能群 j 的种群密度(g C / m2); di 为功能群 i 特定

死亡率(非捕食死亡率,包括内禀死亡率和种内竞争

死亡率)(a-1); cdj 为功能群 j 对碎屑的消费系数(g

C·m-2·a-1); 移
n

i = 1
移

n

j = 1
(1 - ai)cjiX jX i 为各功能群未被

同化的部分(g C·m-2·a-1); 移
n

i = 1
diX i :各功能群自然

死亡(非捕食)的有机残体(g C·m-2·a-1);移
n

j = 1
cdjXdX j

为被食碎屑者取食的生物量(g C·m-2·a-1)。
消费者动态:

X i

·
= X i( - di - 移

n

j = 1
cijX j + 移

n

j = 1
aipicjiX j) (3)

式中, X i 、 X j 为功能群 i、功能群 j 的种群密度(g C /
m2); di 为物种 i 特定死亡率(非捕食死亡率,包括内

禀死亡率和种内竞争死亡率)(a-1); cij 为物种 j(此
处为捕食者)对物种 i(被捕食者)的取食系数(g C·
m-2·a-1); ai 为物种 i 的同化效率(无量纲); pi 为物

种 i 生产效率(无量纲); cji 为物种 i(此处为捕食者)

对物种 j(被食者)的取食系数(g C·m-2·a-1); diX i 为

物种 i 特定死亡量(g C·m-2·a-1);移
n

j = 1
cijX iX j 为物种 i

(此处为被食者)被物种 j(捕食者)捕食的量(g C·

m-2·a-1;移
n

j = 1
aipicjiX jX i 为物种 i(此处为捕食者)取食

物种 j(被食者)后的增长量( g C·m-2·a-1); 方程

(1)—(3)中各系数均取正值。 方程(1)和(3)可以

用通用 L鄄V 模型统一起来,即 :

X
·

i = fi(X1,X2,...,Xn) = X i( ri + 移
n

j = 1
cijX j) (4)

这里 ri 可正可负,分别代表内禀增长率也可以

代表特定死亡率。 cij 也可正可负,可以代表捕食者对

被食者的影响、被食者对捕食者的影响及种内相互

作用。
1.1.2摇 土壤食物网面向过程模型

土壤食物网面向过程模型定量描述了捕食者取

食被食者后生物量的流转过程(图 3)。 捕食者 j 取
食被食者 i (取食率, F j )后,以一定比率(同化效

率, a j )将此生物量同化( a jF j ),同化的生物量又以

一定比率(生产效率, p j )转化为捕食者的生物量

( a jp jF j ),用于营养生长和生殖生长。 在这个转化

过程中,能量利用效率( ej )等于 a jp j 。 未同化的部

分( (1 - a j)F j )进入碎屑中,见方程(2);同化后,未
用于生长的部分以矿化的形式(以碳化碳 cminij 或矿

化氮 Nij 来表示)进入环境,即 cminij = (1 - p j)a jF j 或

Nij = a j(1 / CNi - p j / CN j)F ij ,式中 CNi 、 CN j 分别为

被食者和捕食者的碳氮比。
在上述能量转化过程中,最终要计算的为取食

率。 在面向过程模型中,假定各功能群处在平衡态,
即各功能群生物量保持恒定。 此时,功能群增长的

生物量等于死亡量,其中死亡量包括自然死亡部分

( d jB j , B j 为功能群 j 生物量)和被其他功能群捕食

的部分( M j ),即 F ja jp j = M j + d jB j ,式中, d j 、 a j 、 p j

为常量[17,29], B j 为田间实测数据。 M j 计算时需从顶

级功能群开始,因为顶级功能群只取食其他生物而

不被其他生物捕食,此时 M j = 0。 次级功能群 M j则

为顶级功能群的 F j。 若考虑杂食性,食率计算公式

修改为: F ij =
w ijB i

移
n

k = 1
wkjBk

F j ,式中 F j 代表捕食者 j 对其
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所有猎物的取食率, F ij 代表捕食者 j 对其某一猎物 i
的取食率, w ij 为捕食者 j 对猎物 i 的相对取食偏好,
Bk 为猎物 k 的生物量。

图 3摇 面向过程土壤食物网模型[30]

Fig.3摇 Process鄄oriented soil food web[30]

比较土壤食物网 L鄄V 模型和面向过程模型可以

看出,L鄄V 模型描述了群落中每个功能群密度变化,
面向过程模型则描述了某个功能群的能量收支状

况。 两者虽然侧重点不一样,但又有一定的关系。
以方程(3)为例,功能群 i 被功能群 j 取食的量,在
L鄄V模型中以 cijX iX j 表示,在能量模型中以 F ij 表示,
显然 F ij = cijX iX j ,此外功能群 i(此处为捕食者)取食

物种 j(被食者)后的增长量 aipicjiX jX i = aipiF ij 。 由

于功能群相互作用系数不能直接测出,而 F ij 能从面

向过程模型中得出, X i 、 X j 能田间测出,因此两模型

的连接,可以计算 cij 或 cji [27]。
1.2摇 生态系统复杂性概念和计算

1.2.1摇 复杂性与多样性

复杂性是一个难以精确定义的概念,不能用一

个统一的数学公式来描述,许多文献里也称为多样

性,但这两者还是有一定差别的[31鄄33]。 Naeem[31] 将

复杂性细分成群落复杂性、进化复杂性和功能复杂

性。 群落复杂性主要描述了群落的结构和各物种间

的相互作用;进化复杂性描述了各物种之间进化距

离的长短,即基因差异的大小;功能复杂性描述了生

态系统的物流和能流情况。 在土壤食物网中,复杂

性一般指群落复杂性和功能复杂性。 群落复杂性用

物种个数(n)、连通度( c)、相互作用强度(琢)来表

示[3],Montoya 等[34]进一步将格局、杂食性、功能群、
物种之间的距离(即两个物种之间链接长度)等特征

也归为复杂性。 功能多样性用功能群数目及能流组

织形式(生物量分布及各能流途径的能流大小) [30]

来表示。 多样性用来描述群落的丰富度和均匀度,
而不涉及相互作用强度,尽管两者类似且正相关,但
多样性高的群落若相互作用强度很低,其复杂性不

一定高,反之亦然[31鄄32]。 因此,多样性仅仅指描述了

复杂性的一个方面,即群落复杂性的部分内容[31]。
但在应用研究中,多样性比复杂性研究的更多,一方

面因为测量多样性容易,一方面因为多样性与当前

生物多样性的丧失这个研究热点比较契合[2]。
1.2.2摇 相互作用强度

食物网模型 3 个参数(物种数、连通度和作用强

度)中,物种数和连通度一般容易测量,相互作用强

度不仅测量难,而且在定义上也比较复杂。 理论生

态学家和实验生态学家所描述的相互作用强度不一

样,甚至在理论生态学家内部或实验生态学家内部

所用的相互作用强度概念也不一样[35鄄36]。 Berlow
等[36]综述了目前相互作用强度的概念和度量,将其

归为两大类,一类为一物种对另一物种动态的影响,
一类为去除某一物种后对整个食物网的影响,前者

是对个体的影响,后者是对整体的影响。 在土壤食

物网中,采取的是第一类相互作用强度。 功能群 j 对

功能群 i 的作用强度( 琢ij )为平衡态( X i

·
= 0)时,功

能群 j 密度轻微变化后,功能群 i 密度的瞬时变化

率[27,36鄄38]。 这个定义在数学上可用偏导数描述,即

琢ij = (
鄣 X i

·

鄣X j
)

*

,式中 鄣X i

·
代表功能群 i 密度的瞬时变

化率,即 鄣
dX i

dt
,*代表平衡态。

土壤食物网相互作用强度计算步骤为:(1)采用

基于碎屑的 L鄄V 模型描述功能群动态,构建群落矩

阵;(2)根据土壤食物网面向过程模型与 L鄄V 模型之

间的关系,将田间观测数据代入群落矩阵中,计算出

相互作用强度。 许多学者从各个侧面描述过具体计

算过程[3, 6, 24鄄25, 27, 30, 36,39鄄41],为了更有代表性,此处

先介绍通用 L鄄V 模型相互作用强度的过程,然后将

描述土壤食物网的方程代入,计算土壤食物网功能

群相互作用强度。
通用 L鄄V 模型见方程(4),平衡态时物种 i 种群

密度记作 X*
i 。 在平衡点处,方程(4)的泰勒展开

式为:
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g(X i

·
) = fi(X*

1 ,X*
2 ,...,X*

n ) + (X1 - X*
1 )

鄣fi
鄣X1

+

(X2 - X*
2 )

鄣fi
鄣X2

+... + (Xn - X*
n )

鄣fi
鄣Xn

(5)
根据平衡态的定义, fi(X*

1 ,X*
2 ,...,X*

n ) = 0,令

xi = X i - X*
i ,则 x

·

i = X*
i

·
,方程(5)可以用写成矩阵形

式,即:

x
·

1

x
·

2

左

x
·

é

ë

ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê

ù

û

ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú

n

=

鄣f1
鄣X1

鄣f1
鄣X2

…
鄣f1
鄣Xn

鄣f2
鄣X1

鄣f2
鄣X2

…
鄣f2
鄣Xn

左 左 埙 左
鄣fn
鄣X1

鄣fn
鄣X2

…
鄣fn
鄣X

é

ë

ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
êê

ù

û

ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
úú

n

x1

x2

左
x

é

ë

ê
ê
ê
ê
êê

ù

û

ú
ú
ú
ú
úú

n

(6)

其中,各偏导数组成的矩阵即为雅各比矩阵,也

即群落矩阵,将
鄣fi
鄣X j

展开,则:

A =

( r1 + 移
j

i = 1
c1iX*

i ) + c11X*
1 C12X*

2 ... C1nX*
n

C21X*
1 ( r2 + 移

j

i = 1
c2iX*

i ) + c22X*
2 … C2nX*

n

左 左 埙 左

Cn1X*
1 Cn2X*

2 … ( rn + 移
j

i = n
cniX*

i ) + cnnX*

é

ë

ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê

ù

û

ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
ún

(7)

摇 摇 该矩阵以 ( ri + 移
j

i = 1
cijX*

i ) + ciiX*
i 为对角线,将

矩阵分为上三角和下三角两部分。 上三角元素

C ijX*
i 代表了物种 j(捕食者)对物种 i(被食者)的相

互作用强度,即物种 i 被物种 j 取食的死亡率,为负

值;下三角元素 C jiX*
j 代表了物种 i 物种 j 的相互作

用强度,即物种 j 取食物种 i 后的增长率,为正值。
对角线元素代表了种间相互作用强度,为负值。 因

平衡态时, ( ri + 移
j

i = 1
cijX*

i )X*
i = 0,所以对角线元素

又可以写成 ciiX*
i 。

将方程(2)和(3)带入方程(6)中,土壤食物网

的群落矩阵( As )可以写成:
As =

- 移
n

j = 1
a jcDjX*

j - 琢D2 - 琢D3 ... - 琢Dn

a2p2c12X*
2 - c22X*

2 - c23X*
2 … - C2nX*

2

a3p3c13X*
3 a3p3c23X*

3 - c33X*
3 … - C3nX*

3

左 左 左 埙 左
anpnc1nX*

n anpnc2nX*
n … … - cnnX*

é

ë

ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê

ù

û

ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú
ú

n

(8)

其中, aDj = dk +移
n

j = 1
(1 - a j)ckjX*

j +移
n

j = 1
(1 - ak)cjkX*

j

- CDkX*
D ,式中及矩阵 As 各系数为正值,表示了食碎

屑者对碎屑的作用强度,若 CDkX*
D = 0,则表示为非

食碎屑者对碎屑的作用强度。
矩阵 As 中元素可以分成 5 类:(1)下三角元素,

表示被食者对捕食者的影响,;(2)上三角第一排元

素,表示捕食者对碎屑的相互作用强度;(3)上三角

除去第一排的元素,表示捕食者对被捕食者(除去碎

屑)的相互作用强度;(4)对角线第一个元素,表示

碎屑种内相互作用强度;(5)除去第一个元素的其他

对角线元素,表示除碎屑外其他功能群的种内相互

作用强度。 上三角元素(除去第一排)中, X*
i 及其

系数均为未知数。 在现实中,功能群的生物量往往

多年多次取样,其平均值( B i )可以近似代替平衡态

时的生物量,即 X*
i = B i 。 此外,由于 F ij = cijX iX j ,

aipicjiX jX i = aipiF ij ,因此,
捕食者 j 对被捕食者 i 的相互作用强度为:

琢ij = cijX*
i = -

F ij

B*
j

(9)

被食者 i 对被捕食者 j 的相互作用强度为:

琢 ji = a jp jcjiX*
j =

琢 jp jF ij

B*
i

(10)

类似的,各功能群对碎屑的作用强度为:
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aDi = di + 移
n

i = 1
(1 - ai)F ij + 移

n

j = 1
(1 - a j)F ij

B j

B i

- FDi

(11)
碎屑种内相互作用强度为:

aDD = - 移
n

j = 1
a jFDj

B j

Bd
(12)

除碎屑外,其他功能群种内相互作用强度,从现

有田间试验数据和理论上都难以估算。 实际上,在
定义特定死亡率 d j时(“特定冶意为功能群死亡率随

其生物量的变化而变化),即包含内禀死亡率和因种

内相互作用而造成的死亡率,因此,种内相互作用强

度为特定死亡率 d j的一部分,即:
琢ii = - sidi(0 臆 si 臆 1) (13)

1.3摇 生态系统局域稳定性

与相互作用强度相比,稳定性的定义及度量更

复杂[1,2,42]。 稳定性概念可分为内涵和外延两个部

分,内涵包括抵抗力、恢复力、持久性、变异性等,外
延包括局域稳定性和全局稳定性等[11]。 在利用土

壤食物网研究复杂性鄄稳定性关系中,稳定性采用的

是局域稳定性,也叫邻近稳定性[4]、动态稳定性[26],
即系统经受小的干扰后回到平衡态的能力,若系统

经受大的干扰后依然能返回平衡态,此时的系统具

有全局稳定性。
通用 L鄄V 模型(方程(4))用可以用矩阵的方式

表示(方程(6)),由于矩阵代表了一种线性变化,矩

阵特征值的正负代表了线性变换的方向,因此若矩

阵 A 所有的特征值(实数或复数实部)均小于 0,则
表明 L鄄V 模型中所有物种数量都朝着平衡态方向的

发展,即系统趋于稳定。 可见,分析群落矩阵的特征

值即可以判断群落的稳定性。 对于一个具体的矩

阵,也可以不用计算特征值,只需根据矩阵结构,采
用 Routh鄄hurwitz 判别法[6]即可来判断所有特征值是

否都小于 0 或有负实部(虚数实部小于 0),进而定

性判断群落稳定性。 但 Routh鄄hurwitz 判别法是建立

在各相互作用强度都能测定出来的基础之上。 对于

某些相互作用强度不能完全测定的食物网,如土壤

食物网中种内相互作用强度群落不能测定,还可以

采用 McKenzie 定理来判断:若群落矩阵中每一行的

非对角元的模之和都小于这一行的对角元的模,即

aii > 移
j屹i

aij ,则该群落稳定[6],满足这种结构的

矩阵称为对角线优势矩阵。 由于 琢ii = - sidi(0 臆
si 臆1) ,因此,在比较多个群落的稳定性,若群落 A
满足 Mckenzie 定理所需的 si要小于群落 B 所需要的

si,则认为群落 A 比群落 B 稳定[25]。
理论上,复杂性鄄稳定性关系最终转变成对群落

矩阵特征值性质的讨论,为了使读者对群落矩阵、复
杂性、稳定性之间关系有个清晰的认识,将其对应关

系归纳在表 2。

表 2摇 群落矩阵与复杂性、稳定性之间的对应关系[6]

Table 2摇 Corresponding relationships among community matrix, complexity and stability

复杂性和稳定性 Complexity and stability 群落矩阵 Community matrix

物种数或功能群数目
The numbers of species or functional groups

维度
Dimensionality

联通度 connectedness 非零元素占总元素的比例
Proportion of elements that were non鄄zero

相互作用强度 Interaction strength

种间相互作用强度大小和类型
Extraspecific interaction strength

以对角线为对称轴的成对元素的正负符号和绝对值大小
Sign and absolute value of paired off鄄diagonal elements

种内相互作用强度大小和类型
Interspecific interaction strength

对角线元素正负符号及绝对值大小
Sign and absolute value of diagonal elements

格局 Pattern 元素的排列形式 Arrangement of elements

计算过程 Process of calculation 求解 L鄄V 模型的雅各比矩阵
Solute the Jacobian matrix of L鄄V mode

局域稳定性 Local stability 所有特征值或虚数实部小于 0
All eigenvalues or the real parts of the eigenvalues are negative

稳定性的判断 Criterion of stability
Routh鄄hurwitz 判别法 Routh鄄hurwitz criteria
McKenzie 定理 McKenzie忆s theorem
最大环重 Maximum loop weight
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2摇 利用土壤食物网研究复杂性鄄稳定性关系研究

进展

在建立起利用土壤食物网研究复杂性鄄稳定性

关系的基本方法后,Moore、de Ruiter、Neutel 等对复

杂性鄄稳定性关系进行了一系列的探索,取得了大量

的成果,主要表现在 3 个方面,即相互作用强度格

局、分室与生态系统稳定性之间的关系,及生产力与

稳定性共同对食物链长度的调节。
2.1摇 相互作用强度格局对生态系统稳定性的影响

格局为食物网的结构特征之一[43],土壤食物网

中的最主要的格局为相互作用强度格局和分室[30]。
其中相互作用强度格局呈现出两个特征:(1)成对出

现的相互作用强度是不对称的。 捕食者 j 对被食者 i
的相互作用强度(aij,负值)绝对值高于被食者对捕

食者的相互作用强度(a ji,正值)1 至 2 个数量级,表
现在群落矩阵中,即上三角元素绝对值远高于下三

角的对应元素;(2) aij绝对值在低营养位时较高,随
着营养位的升高而显著降低;ai j则在低营养位时较

低,随着营养位的升高而显著升高[24,40,44]。
de Ruiter 等[24,40,44]进一步以随机构建的食物网

为参照物,利用群落矩阵探讨了相互作用强度格局

对稳定性的影响。 这种影响可以从某对相互作用强

度和所有相互作用强度的排列两个方面进行描述。
由于群落矩阵中以对角线为轴的成对元素,即 aij和

a ji代表了相互作用的两个方面,因此,随机改变某对

aij和 a ji的值,观察群落矩阵的稳定性,即可判断出某

对相互作用对稳定性的影响。 具体做法为:将群落

矩阵中其他元素固定,在[2aij,0]或 [0,2a ji]内随机

取样 100 次后,其中稳定矩阵所占的比例,即代表了

某对相互作用强度对稳定性的影响。 结果表明,相
互作用强度大小对稳定性影响无关。 所有相互作用

强度的排列对稳定性的影响主要通过比较“真实矩

阵冶和“随机矩阵冶来判断。 真实矩阵也叫逼真矩

阵,矩阵中各元素位置不变,但大小随机变动。 随机

矩阵中,矩阵的联通度不变、多样性不变、平均相互

作用强度不变,但各成对元素与其他成对元素进行

随机对换,并确保每对元素都与其他成对元素至少

对换一遍,这种对换实际上破坏了相互作用强度的

排列方式。 因此,该矩阵也称为干扰矩阵。 此外,为
了与前人[45]研究结果相比较,构建了理论矩阵和检

测矩阵。 理论矩阵中捕食者对被食者的作用强度在

[-10,0],被食者对捕食者的作用强度在[0,0.1]范
围内,检测矩阵中用来计算相互作用强度的参数,如
同化效率等不是田间试验结果而来,而是随机取的。
各矩阵均采用 Monte Carol 方法,以随机改变矩阵中

元素 1000 次时,稳定群落矩阵的百分率来代表各矩

阵的稳定性。 结果表明,逼真矩阵稳定性远高于其

他几个矩阵,这表明相互作用强度以一定格局存在

提高了系统的稳定性。
Neutel 等[24]引进了“环冶的概念,进而证明了为

什么相互作用强度的这种分布模式能提高系统的稳

定性。 环一般包括数个强相互作用(捕食者对被食

者的相互作用强度)和弱相互作用(被食者对捕食者

的相互作用强度),环中物种的个数称为环长,各相

互作用强度的几何平均值称为环的权重,简称环重。
Neutel 等[25]证明了最大环重为满足群落稳定的最小

si值的近似,因此,最大环重指示了土壤食物网的稳

定性。 真实食物网中,相互作用强度分布模式为较

长的环中弱相互作用强度较多,这种分布模式决定

了最大环重较小,更接近 si值,从而使群落更稳定。
由于生物量金字塔的形状(即金字塔斜面,从低到高

各营养级生物量递减规律)决定了食物网的环长和

环重,因此本质上是食物网的能量特征决定了食物

网的稳定性[37,46]。 在研究荷兰两个沙丘 4 个演替阶

段的 8 个土壤食物网,Neutel 等[27,37] 进一步证明了

环长为 3 或 3 以上的环能指示稳定性,且细菌食物

链中的金字塔斜面越低(各营养级生物量差异越

大),食物网越稳定,它们是决定稳定性的关键环和

关键金字塔。
2.2摇 分室与食物网稳定性关系

Moore 及其同事采用多元统计的方法分析了美

国科罗拉多州中部矮草草原土壤食物网等 7 个食物

网,从数学上证实了分室的存在[20鄄21,47],并从功能群

的生理特征、生境、生活史特征等方面描述了分室的

生态学意义和边界[19,48],利用 Post 等[49]创造的方法

分析了分室对生态系统稳定性的影响[22鄄23],Rooney
等[50]进一步证明除土壤食物网外,分室在许多群落

中均存在。 土壤食物网分室由能流和营养关系决

定,因此又可称为能量通道。 根据能量来源途径,可
以将土壤食物网分成 3 个分室,即 3 个能量通道,分
别为细菌通道、真菌通道和根系通道。 细菌通道中

的土壤生物主要包括细菌、原生动物、食细菌线虫
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等,它们生活在充满水的孔隙和水膜中,与真菌通道

的生物相比,世代更替、物质和能量流动均较快,因
此通常又称为“快冶通道;真菌通道中的土壤生物主

要包括真菌、食真菌线虫和微节肢动物,它们的生境

为土壤中充满空气的孔隙和水膜中,世代更替、物质

和能量流动均较慢,因此又称为“慢冶通道;根系通道

主要由根系和植物寄生线虫组成。 实际上,分室是

某些占据相同生态位的生物的集合,其适应性特征

(生境、生活史、生理参数)决定分室的边界。 如取食

同一真菌的各种微节肢动物,其生境相同,取食时间

类似,活动空间也类似,它们之间相互作用的机会较

多,因此,真菌、微节肢动物及微节肢动物的捕食者

将形成一个分室[47]。 而分别取食细菌和真菌的微

节肢动物,其取食时间、活动空间不一致,生境也不

同,因此,它们不在一个分室。 本质上,分室是环境

异质性造成的,且在低营养级更容易形成分室[51]。
分室对稳定性的影响即判断细菌通道和真菌通

道相对大小对稳定性的影响。 所采用的分室模型见

图 4,具体步骤为[22鄄23]:(1)采用霍林域型 L鄄V 模型

描述分室模型中细菌、食细菌生物、真菌、食真菌生

物和捕食者的动态;(2)将碎屑的量(N)固定,变换

易利用碎屑占总碎屑量的比例(p),求取群落矩阵;
(3)求取群落矩阵特征值,若所有特征值小于 0 或有

负实部,则群落稳定。 结果表明,在 0.2 < p < 0.6 时

群落最稳定,这表明分室有助于提高群落的稳定性。

图 4摇 土壤食物分室模型[23]

Fig.4摇 Compartment model of soil food web[23]

2.3摇 生产力和稳定性共同影响食物网链长度

自然界中食物链长度到底受什么因子限制,是
生态学中一个基本的问题,由此问题可以引出食物

网内部的调控机制问题, 如营养级联概念的提

出[52]。 目前的研究认为限制食物链长度的因子有

很多,如能量(生产力)、动态稳定性、干扰、生态系统

大小、群落组织、捕食相互作用强度大小等[53], 但主

流观点仍然是初级生产力和动态稳定性共同限制了

食物链的长度。 Moore 等[6,26,28,41,52,54] 利用土壤食物

网数据、基于初级生产者或碎屑的食物链 L鄄V 模型,
将 Hutchinson[55]能量沿着食物链递减从而限制了食

物链长度及 Pimm 和 Lawton[56]稳定性限制了食物链

长度的观点结合起来,证明了能量和动态稳定性两

者共同影响了食物链的长度,而不是某一方面单独

作用。
Moore 等采用图 2 中的 6 条食物链来探索能量、

稳定性和食物链长度的关系。 基于初级生产者的食

物链,生产力为基位种通过生长和繁殖的生物量增

长率,即 b1X*
1 , X*

1 为基位种平衡态时的生物量,通
过改变 b1 的大小可以模拟生产力的变化。 基于碎屑

的食物链,其生产力为增加的碎屑生物量,可通过改

变 Rd的大小来模拟生产力的大小。 该模型需满足生

物学上的现实性,即各物种生物量均大于 0,若延伸

到某一级食物链上该物种生物量小于或等于 0(在
数学上可以存在),该食物链断裂,不再延长。 这种

性质,在数学上用食物链可行性来判断,即在生产

力、死亡率、同化效率、增长效率、消费系数等参数范

围内随机取样,构建一定数量的一定链长的食物链,
其中可行性食物链(所有物种大于 0)的比例即为可

行性。 以链长为 3 的食物链为例,在某一特定的生

产力条件下,所有参数(生产力,死亡率、同化效率、
增长效率、消费系数)在(0,1)内均匀分布,随机取样

10000 次,计算出的 3 个物种均大于 0 的次数占

10000 的比例,即为链长为 3 的食物链的可行性。 可

行性食物链的稳定性采用恢复力来(Resilience)表

示,恢复力用返回时间(Return time, RT)来度量,RT
= -1 / Real (姿max),姿max 为最大特征值,Real 代表实

部,即群落矩阵最大特征值负实部的倒数。 返回时

间越小,表明食物链能更快的返回到平衡态,稳定性

更高。
在构建完食物链模型、建立起度量生产力对食

物链长度和稳定性的影响公式后,可以通过改变生

产力、方程(1)—(3)参数(死亡率、同化效率、增长

效率、消费系数)的大小和分布来模拟能量和稳定性
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是如何限制食物链长度。 Moore 等从 3 个方面证明

了生产力和稳定性是如何限制食物链长度的:
(1)从纯理论的角度证明生产力和稳定性共同

影响食物链长度

纯理论上,所有参数(生产力,死亡率、同化效

率、增长效率、消费系数)在(0,1)内均匀分布。 模拟

结果表明,食物链可行性随着食物链的延长而降低,
但在同等食物链长度下,基于碎屑的食物链可行性

较高。 食物链的返回时间随着食物链的延长而增

加,这表明较长的食物链稳定性较差。
(2)模拟自然界中生产力,证明生产力和稳定性

共同影响食物链长度

根据土壤食物网中死亡率、同化效率、增长效

率、消费系数的范围和自然界中各类型生态系统的

生产力,可将生产力调至 10-2—105 7 个数量级,其中

1 = 36 或 4 g C m-2a-1。 计算可行性发现,D2 食物

链(图 2)在整个生产力梯度内可行性为 100%,其余

5 条食物链可行性随着生产力提高而提高,在某一生

产力水平下,随着食物网链长度的增高可行性下降。
计算返回时间发现,随着生产力提高食物链稳定性

提高,在低生产力水平下(臆 10),较长的食物链稳

定性低;在高生产力水平下(> 10),链长为 4 的食物

链比链长为 3 的食物链稳定,但又不如链长为 2 的

食物链稳定。
(3)从能量效率角度证明生产力和稳定性共同

影响食物链长度

自然界中各生物的能量效率差异很大,如变温

动物和恒温动物。 可行性和返回时间均对能量效率

很敏感,但在上述分析中,能量效率在(0,1)均匀分

布,这与现实世界差异较大。 通过将能量效率分布

调整至 Beta 分布,可以模拟生产力和稳定性对具有

不同能量效率的食物链长度的影响。 以 Beta(9, 2)
代表高能量效率生物,Beta(2, 9)代表低能量效率生

物,生产力范围 10-2—105,死亡率、消费系数(0, 1)
内均匀分布,分别计算可行性和返回时间,结果表

明:在整个生产力范围内,两种能量效率下的 D2 食

物链可行性为 100%,其余 5 条食物链中,在低生产

力范围内(臆 10),高能量效率的食物链可行性更

高,当生产力大于 10 时,高能量效率的食物链可行

性均达到 100%;链长为 3、4 时,高能量效率的食物

链稳定性更高,链长为 2 时,在低生产力范围内,高

能量效率的食物链稳定性更高。
以上利用简单食物链模型模拟的结果可以进一

步推广到复杂的模型中[6]。 这些结果说明生产力必

须达到一定程度才能维持食物链的延长,同时,食物

链的长度又必须确保食物链能抵抗外界的干扰,从
而维持一种动态的平衡。

3摇 静态食物网和动态土壤食物网

尽管 Moore、de Ruiter、Neutel 等以土壤食物网为

工具研究复杂性鄄稳定性关系取得了很多的成果,但
连他们自己也承认其研究存在不足之处,即采用静

态食物网的分析方法对待动态土壤食物网[6,28,37]。
面向过程模型中,输入数据为各功能群年际平均生

物量,由此而决定了利用土壤食物网研究复杂性鄄稳
定性关系时,系统时间尺度为 1a,年内的各功能群时

空动态被忽略[57]。 在这个时间尺度内,土壤食物网

的连通性(功能群个数、相互作用强度类型)固定、形
状(食物网链长度、分室等)固定、参数(特定死亡

率、同化效率、生长效率等)固定[6]。 除忽略了土壤

食物网的动态外,静态食物网分析方法本身也存在

一些缺陷,如:(1)平衡态假设中,利用各功能群多年

生物量平均值作为平衡态时功能群的生物量,但到

底多少次采样的平均值才能代表平衡态,并没有一

个准确的数字[27,58鄄59]。 从逻辑上讲当然采用次数越

多,越接近平均值,但底线是多少,并没有一个标准,
而这在指导实验生态学家上有重要意义,即如何利

用最少的工作量取得最多的信息;(2)土壤食物网中

的营养关系很多也是模糊的,与同位素方法研究的

营养关系差距较大[60];(3)L鄄V 模型中,以霍林玉型

功能来反应功能群间的相互作用过于简单,在现实

世界中,霍林玉型功能很少存在[28,37];(4)忽略了功

能群内的各生物取食偏好、对环境压力的响应不

同[57];(5)在面向过程模型中,仅考虑捕食作用,忽
略了一些其他作用,如种内竞争等(L鄄V 模型包含此

种相互作用)、互利等[56]。 可见,利用土壤食物网研

究复杂性鄄稳定性关系中,忽略了很多特征,但这也

为新一代土壤食物网模型的发展留下了空间。
尽管忽略食物网动态在研究复杂性鄄稳定性关

系中存在着不足,但 Moore、de Ruiter、Neutel 等也证

实了土壤食物网中,静态分析可以作为动态分析的

一个近似。 这是因为:(1)平衡态假设是可行的。 首
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先,土壤食物网中功能群的年际动态是相似的,其差

异远低于年内之间的变化率[59];其次,以平衡态假

设为基础的面向过程模型,其模拟的碳氮矿化与实

测结果相似[61];再次,逼真矩阵和随机矩阵(干扰矩

阵、理论矩阵、检测矩阵)的相互作用强度、稳定性的

计算都基于平衡态假设,但逼真矩阵稳定性远高于

随机矩阵,这证明稳定性取决于现实观测的数据而

不是取决于平衡态假设[6,24];(2)忽略时空动态是可

行的。 在最初提出取食率公式 F j =
d jB j + M j + 驻B j

a jp j

时,已经考虑到了动态,因此增加了 驻B j 一项,但
Neutel 等[27]在研究土壤食物网的演替过程中发现

驻B j 与 (d jB j + M j) 相比量很低,可以忽略。
下一代土壤食物网模型的发展方向无疑是动态

土壤食物网[6,57]。 目前,动态食物网的发展主要停

留在理论上,相关的模型、概念和理论较多(表 3),
甚至将其扩展到生态网络、社会网络和信息网络

等[62]。 但在现实世界中,仍然难找到一个描述的很

好的动态食物网,土壤食物网也不例外。 Dekker
等[57]描述了动态土壤食物网应该包括的 3 个内容:
间接作用(如对枯枝落叶的粉碎、搬运、混合等)、时
间动态和空间动态,但其在指明动态土壤食物网这

个发展方向的同时,并没有明确指出如何构建动态

土壤食物网。

表 3摇 动态食物网和静态食物网的区别

Table 3摇 The differences between static and dynamic food web

静态食物网
Static food web

动态食物网
Dynamic food web

平衡态假设
Equilibrium assumption 有 无

个体特征
Individual properties 个体大小、生长和行为不变[6]

个体大小、生长和行为发生变化,如在各个生命阶段
的生理机能(出生率、死亡率、扩散率、捕食能力等)差
别比较显著[6,63]

种群特征
Population properties

种群数 量 在 平 衡 点 上 下 波 动, 生 活 史 策 略

不变[6,51] 数量、生活史策略参数发生变化[51]

群落特征
Community properties

群落物种无迁进、迁出、时空变化等,群落组成、
相互作用类型和强度不变。 体现在雅各比矩阵

上即矩阵维度、各元素符号、大小不变[4,6]

群落存在迁进、迁出、时空变化等,群落组成、相互作
用类型和强度发生变化。 体现在雅各比矩阵上即矩
阵维度、各元素符号、大小均可以变。 相互作用强度

非线性,即霍林域或芋型功能反应[4,6]

群落结构比喻
Metaphor of community structure

石头拱桥。 石头代表物种,石头的粘结代表相互
作用强度,关键种在稳定拱桥结构中起着最关键

作用的石头[6]
抽积木游戏[6,51]

拓补结构
Topology structure

采用静态模型描述基位种、中间种及顶位种的比

例、连通度、链接密度等[64]

采用随机模型描述食物网动态结构,包括级联模型
(cascade model)、生态位模型(Niche model)、嵌套等级

模型(nested鄄hierarchy model) [65]

食物网动态模拟
Modeling Dynamic of food web

霍林玉型功能反应 L鄄V 模型
霍林域或芋型功能反应 L鄄V 模型;
生物能量动态模型( Bioenergetic dynamics model);异
速 生 物 能 量 动 态 模 型 ( Allmetric bioenergetic
dynamics) [66]

相互作用类型
Interaction types 捕食关系[57] 除捕食外,还包括互利、寄生等类型[67] ,或这些相互

作用混合在一起[68]

稳定性 Stability 局域稳定性 持久性(Permanence) [69]

时间尺度 Time scales 渐进行为(Asymptotic behavior) [6,68] 瞬时动态(Transient dynamics) [6,70]

4摇 小结与展望

复杂性鄄稳定性关系是生态学中永恒的主题之

一,随着人们对群落、生态系统认识的不断深入而深

入。 Moore、de Ruiter、Neutel 等人以土壤食物网为模

式食物网,对复杂性鄄稳定性关系中的一些问题进行

了探讨,大大推进了复杂性鄄稳定性关系研究。 此

外,以土壤食物网研究复杂性鄄稳定性的不足之处,
实际上也为下一代土壤食物网模型指明了研究方

向,驱动了利用土壤食物网研究复杂性鄄稳定性关系
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的理论发展。
展望未来,从土壤食物网稳定性理论和应用两

个方向加以概括,具体包括:
(1)结合长期定位试验,加强土壤生物基础研

究,为构建动态土壤食物网提供数据支持

从利用土壤食物网研究复杂性鄄稳定性的发展

史来看,土壤生物生理、生态以及分类的发展奠定了

土壤食物网模型的基础,为理论分析提供了素材。
土壤食物网面向过程模型中的输入为真实的观测数

据,但 L鄄V 模型中并没有融入观测数据,仅仅只是借

用模型来推导相互作用强度及建立稳定性判别方

法。 以目前的观测数据,尚不能建立起土壤食物网

L鄄V 模型。 但随着土壤生物检测技术的提高和参数

(死亡率、同化效率、生长效率)的进一步精确,利用

观测数据建立起土壤食物网 L鄄V 模型是可能的,即
使不能实时观测整个食物网数据的话,也可以观测

部分土壤食物网如微食物网等[71]。 目前,世界和中

国已建有大量有影响力的长期土壤观测试验站[72],
如果能利用这些试验站长期观测各功能群的动态,
从而明确土壤食物网的时空动态,将能抛弃平衡态

假设,建立起真正的动态土壤食物网。
(2)利用食物网稳定性理论指导农田土壤食物

网管理

稳定性之所以引起生态学家的重视,正是因为

自然界中各类干扰太多,进而对人类生存环境造成

伤害。 对于农田土壤食物网来说,各种农业管理措

施(如耕作、施肥、灌溉、病虫害防治)和气象灾害均

是一种干扰,这些干扰通过改变食物网能量组织形

式来改变土壤食物网稳定性[30]。 此外,这种干扰可

以看成是一种较小的干扰,因为无论是农业管理措

施还是极端气候都很少使农田土壤食物网崩溃,因
此,农田土壤食物网稳定性可以看成是一种局域稳

定性。 维护农田土壤食物网的稳定性,即可维持土

壤生态系统的功能。 目前农业管理措施对农田土壤

食物网稳定性的影响研究较少,de Ruiter 等[40] 通过

比较土壤食物网的逼真矩阵,发现各农业管理措施

下土壤食物网稳定性为:常规耕作>免耕、不施氮肥>
施氮肥、集成管理>常规管理。 食物网分室理论证明

0.2 < p < 0.6(p 为易利用的碎屑占总碎屑比例)时,
土壤食物网更稳定[22],这暗示了可以通过调节土壤

食物网的基质来调节食物网的稳定性,这与实际土

壤食物网管理措施不谋而合[73]。 今后,应加大这方

面的研究,加大土壤食物网理论对实践的指导作用。
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