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摘要：群落结构如何响应环境变化是生态学研究长期关注的核心问题之一。 粒径谱由个体大小和多度构建而来，与营养级转换

速率相关、反映生态系统过程动态以及表征生态系统稳定性，可以将其视为一个综合的功能多样性指标用于预测和表征群落的

组成以及生态系统功能如何响应环境压力。 粒径谱研究最初始于水生生态系统，近年来被引入到土壤动物群落生态学的研究

中。 本文简要回顾粒径谱的概念由来及理论基础，分析比较了当前粒径谱研究中的四种易混淆类型，介绍了常用的两类土壤动

物粒径谱构建方法及其生态学意义，梳理了土壤动物粒径谱对环境梯度响应与生态化学计量学相结合的研究进展，并指出了应

用粒径谱研究土壤动物群落的难点及限制条件。 未来，在基础理论研究方面，土壤动物粒径谱应关注个体大小与营养级位置及

能量利用关系；在应用方面，土壤动物粒径谱可结合传统的分类方法广泛应用于指示环境污染、生态恢复、保育生物以及土地利

用变化等。
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　 　 群落结构如何响应环境变化是生态学研究长期关注的经典和前沿领域之一。 Ｓｕｔｈｅｒｌａｎｄ 等［１］ 提出生态

学仍需回答的 １００ 个根本问题中提到能否用一个综合指标的分布情况反映群落属性对于环境变化的响应，比
如个体大小？ 将群落生态位空间压缩到单一维度，个体大小是直接涵盖多重有意义生物学信息的重要指

标［２］。 个体大小与新陈代谢密切相关［３］，决定了一系列的物种特征，对食物网结构和动态产生深刻影响，是
生物体最为根本的一个属性［２，４］。 ２０１１ 年 Ｏｉｋｏｓ 上以“Ｂｏｄｙ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｄｙｎａｍｉｃｓ”专题论述个体大小对

于生态系统动态的影响［５］，个体大小在群落研究中的重要性受到越来越多研究者的注意。 种群多度变化除

表征与其他物种和无机环境之间的相互关系外，更代表着种群在群落中的存在或灭绝［６］。 个体大小的多度

分布研究最初始于水生生态系统中，将生物（颗粒）按照大小分成不同的粒径级别，计算不同的粒径级别中的

生物（颗粒）量，由此得出的生物（颗粒）量在不同径级上的分布曲线称之为粒径（生物量）谱。 粒径谱结构揭

示了群落的大小分布与营养级结构之间的相互作用［４］，是环境变化背景下的群落结构变化和功能响应的综

合性指标［７］，可以与近年来备受关注功能多样性［８， ９］ 以及基于特征［１０，１１］ 的研究框架有益结合。 粒径谱有多

种类型，包括丰度粒径谱、颗粒粒径谱、生物量谱［１２］。 粒径谱方法在水生生物中得到了成功应用［１３］，但陆域

生态系统中的相关研究滞后，尤其是土壤动物的粒径谱研究十分薄弱。
土壤动物是生态系统中重要的生物组分，与生态系统关键功能过程紧密相关［１４］，在生物地球化学循环中

起着重要作用［１５］。 不同大小的土壤动物发挥的生态系统功能与承载的生态系统服务价值不同［１６］。 作为分

解者，中小型土壤动物（蜱螨类，线虫等）显著提高凋落物分解过程［１７］，促进生态系统元素循环［１８］。 作为生态

系统工程师，大型土壤动物（蚯蚓，蚂蚁等）的自身活动改变土壤理化特征、调控其它生物的活动（如直接取食

植物以及捕食微生物等），在营养级联效应中扮演重要角色［１９］。 越来越多的研究者认同，土壤动物在驱动生

态系统对环境变化响应过程中具有重要作用［２０］。 但由于土壤动物的多样性极高，个体小且存在大量幼虫，分
类鉴定到种的难度极高，土壤动物的研究及应用发展缓慢［２１］。 近年来，研究者将水生生态系统中应用成熟的

粒径谱概念引入陆域生态系统中［２２，２３］，使得便捷地应用土壤动物指示环境变化成为可能。
本文试图在简要回顾粒径谱理论发展的基础上，梳理土壤动物粒径谱研究最新进展，并探讨整合粒径谱

理论与营养级理论及能量均值法则的可能性，尝试提出未来土壤动物粒径谱研究需要着重回答的问题与应用

的方向。

１　 粒径谱研究的概念由来、理论基础与类型

１．１　 粒径谱的概念由来

粒径谱的概念提出最早可以追溯到 Ｅｌｔｏｎ 所著的 Ａｎｉｍａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ 一书［２４］，其理论模型研究主要经历了最

初的 Ｋｅｒｒ 营养级理论模型［２５］ ⁃Ｓｈｅｌｄｏｎ 捕食者 ／食物大小关系模型［２６］（Ｋ⁃Ｓ），改进的 Ｐｌａｔｔ⁃Ｄｅｎｍａｎ 标准化生物

量模型（Ｐ⁃Ｄ） ［２７，２８］以及完全符合异速生长形式的 Ｔｈｉｅｂａｕｘ⁃Ｄｉｃｋｉｅ（Ｔ⁃Ｄ）穹顶模型［２９，３０］ 三个阶段［１２］。 粒径谱

研究最初始于水生生态系统中，如浮游动植物［３１］、底栖动物［３２］、鱼类［３３］等，通过关注粒径谱（对数化）斜率及

截距的变化，监测生态系统状态［７，２８］以及预测海洋资源产量［３４］。 集中在水域生态系统的粒径谱研究经过半

个多世纪的发展已经相对成熟，但在陆地生态系统中，尤其是土壤动物群落中，粒径谱研究却处于刚刚起步的

阶段。
１．２　 粒径谱的理论基础

捕食者与被捕食者之间的大小关系是粒径谱研究的重要理论基础之一［２６］。 个体大小与营养级之间的正

相关关系，即个体越大的生物其营养级位置往往也越高，在多种生态系统（尤其是水生生态系统）中得到广泛

证实［３５⁃３７］，但由于陆域土壤生境的复杂性，土壤动物群落存在高度杂食性［３８］，其个体大小与营养级关系仍需

进一步研究。
基于个体大小推绎的异速生长关系构成了粒径谱研究的又一重要理论基础［２９，３０］。 个体大小影响细胞质

水平上的新陈代谢速率，对于生物个体、种群、群落乃至整个生态系统具有重要意义［３］。 Ｈｕｘｌｅｙ（１９３２） ［３９］ 最

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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早提出了基于个体大小的异速生长幂次方程，其表达式如下： Ｙ ＝ Ｙ０ Ｍｂ 。 Ｙ 可以是新陈代谢速率，发育时间，
种群生长速率或是分子进化速率； Ｍ 指的是个体大小，通常以个体质量作为表征； Ｙ０ 是正态化常量，而 ｂ 则是

异速生长的幂次数。 同年，Ｋｌｅｉｂｅｒ［４０］提出了有机体新陈代谢速率的尺度推绎方程， Ｉ ＝ Ｉ０ Ｍ３ ／ ４ ， Ｉ０ 是与个体大

小无关的正态化常量，可以是基础 ／野外 ／最大呼吸速率。 个体大小与多种系统特征也存在异速生长推绎关

系，如家域范围（ ｂ ＝ １） ［４１］，消化速率与次级生产（ ｂ ＝ ３ ／ ４） ［３，４２］，营养循环速率（ ｂ ＝ － １ ／ ４） ［３，４３，４４］。
生物异速生长推绎（Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｓｃａｌｉｎｇ）幂次数曾存在基于欧式几何推绎的 ２ ／ ３［４５⁃４９］ 与基于分形理论推绎

的 ３ ／ ４［３，５０⁃５３］之间的长期争论，至今仍无定论［５４］。 也有学者认为在存在资源限制的真实局地群落中，幂次数

并不是一个固定值，而是涵盖了众多生物与环境条件的综合值，因此建议将其看做是兼具生物和生态学功能

的有用通量［７，５５⁃５７］。
１．３　 粒径谱类型

当前粒径谱研究中存在易混淆的 ４ 类不同构建方法［４］，全球大小⁃密度关系 （ Ｇｌｏｂａｌ ｓｉｚｅ⁃ｄｅｎｓｉｔｙ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ， ＧＳＤＲ），局地大小⁃密度关系（Ｌｏｃａｌ ｓｉｚｅ⁃ｄｅｎｓｉｔｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ， ＬＳＤＲ），个体大小分布（Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｉｚｅ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ， ＩＳＤ），跨群落推绎关系（Ｃｒｏｓｓ⁃ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｃａｌｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ， ＣＣＳＲ）。 ＧＳＤＲ 是最为广泛研究的一

种粒径谱，由全球范围内物种的平均质量与平均密度构建而成，方程拟合程度最高（Ｒ２ ＞８０％），但较难解

释［４］。 ＧＳＤＲ 拟合幂次数接近－０．７５，即 Ｄａｍｕｔｈ 法则［５８］， Ｎｃｏｍｐ ∝ Ｍ －０．７５
ｓｐ ，这正与新陈代谢速率推绎幂次 ０．７５

相反，二者相乘的结果即为能量均值（Ｅｎｅｒｇｅｔｉｃ ｅｑｕｉｖａｌｅｎｃｅ ｒｕｌｅ， ＥＥＲ）法则：即全球尺度下物种的生理学和生

态学过程导致能量权衡，生态系统的能量分配在各物种间是均衡的，不受物种大小的影响［５９］。 ＧＳＤＲ 的一个

主要缺陷是文献记载中的物种并不在真实的生态学群落中存在，且生态学家在文献中报道的群落往往是一个

地方的优势类群，这可能导致文献记录中的各种群密度偏向最大化［６０，６１］。 ＬＳＤＲ 是根据局地尺度真实共存群

落物种的大小分布构建而来，平均而言，幂次数为－０．２５，远高于 ＧＳＤＲ 的－０．７５［６２］。 ＬＳＤＲ 拟合的整体解释程

度远低于 ＧＳＤＲ，通常为 １５％［６２］，但其生态学意义较为明确。 与 ＧＳＤＲ 相比，ＬＳＤＲ 涵盖的个体大小范围相对

较窄，这可能是导致 ＬＳＤＲ 的幂次较高与解释程度较低的主要原因［６３，６４］。 ＬＳＤＲ 对于能量均值的偏离表明局

地群落中的资源获取存在不同大小生物间的资源竞争不平衡［６５］，其可能原因是不同大小的生物具有不同的

资源获取能力［６６］。 ＧＳＤＲ 和 ＬＳＤＲ 关注的是生物某一物种或类群的平均个体大小，而 ＩＳＤ 是忽略物种类别，
只考虑个体大小的分布情况构建而来的粒径谱，关注的对象是个体［５７］。 ＩＳＤ 主要聚焦于回答资源如何在不

同大小的个体间分配这一问题［４］。 由于水生生物的捕食者 ／猎物大小比例与营养级传递效率以及异速生长

关系被证实紧密相关［３７］，ＩＳＤ 在水生生态系统中研究与应用相对成熟［６７］，但陆域系统中的 ＩＳＤ 分布研究较

少，且结果不一致，如昆虫为单调下降［６８］或单峰格局［６９］，而鸟类［７０］ 和哺乳动物［６６］ 的为多峰格局。 陆域生态

系统的 ＩＳＤ 研究需要整合借鉴水生系统中建立的模型，重点研究基于个体大小的资源可获得性与捕食者 ／猎
物关系，同时考虑竞争和生境结构的影响［４］。 ＣＣＳＲ 是以群落为研究单位，其构建基于群落个体平均大小与

群落平均多度，追踪同一群落随时间的变化或比较不同群落的空间分布。 ＣＣＳＲ 在研究植物群落自疏［７１］和潮

间带群落［７２］时应用较多，也有研究发现不同生物类群（细菌，藻类以及原生动物）具有相同的 ＣＣＳＲ 的异速生

长推绎幂次数［７３］。 不同类型的粒径谱反映的生态学过程不同，ＬＳＤＲ 反映的是影响物种之间的资源配置过

程，ＩＳＤ 反映的是影响个体大小分布的过程，ＣＣＳＲ 反映的是资源限制对于群落整体的影响，而 ＧＳＤＲ 则是大

时空尺度上产生作用的生态学和进化学过程。 由于 ＬＳＤＲ 构建时囊括群落组成信息，具有更为明确的生态学

意义［５７］，与简单易用的 ＩＳＤ 粒径谱相结合，适合描述土壤动物群落的大小分布结构。

２　 土壤动物粒径谱的构建方法与生态学意义

不同大小土壤动物发挥的生态系统功能［７４］和承载的生态系统服务［１６］ 不同，如表 １ 中土壤动物各大小类

群在营养循环和土壤团聚体形成的作用各异。 ２００５ 年 Ｍｕｌｄｅｒ［２２］首次运用粒径谱方法在土壤动物群落，引起

了土壤学者的普遍关注，成为近年来土壤动物群落研究的一个新的研究方法。 在介绍构建方法前，需要明确
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个体大小的定义。 尽管个体长度［７５］和生物体积［６７，６９］都可以表征个体大小，但多数研究者认为个体质量是更

为本质或更为准确的一个指标，因为个体质量在个体水平和种群水平与功能过程更为相关［３］。 因此，建议构

建土壤动物粒径谱时，应尽量选择个体质量（干重优于鲜重）作为个体大小的具体表征。 粒径谱研究中通常

考虑丰度（多度）粒径谱和生物量谱两种类型，二者可以相互转化［７６］，如下：
ｌｏｇ（Ｎ） ＝ ｂ × ｌｏｇ（Ｍ） ＋ ａ （１）

而 ｌｏｇ（Ｂ） ＝ ｌｏｇ（ＭＮ） ＝ ｌｏｇ（Ｍ） ＋ ｌｏｇ （Ｎ） （２）
由（１）和（２）可得：

ｌｏｇ（Ｂ） ＝ ｌｏｇ（Ｍ） ＋ ｌｏｇ（Ｎ） ＝ ｌｏｇ（Ｍ） ＋ ｂ × ｌｏｇ（Ｍ） ＋ ａ ＝ （１ ＋ ｂ） × ｌｏｇ（Ｍ） ＋ ａ （３）
式中 Ｂ 为生物量， Ｍ 为个体大小， Ｎ 为丰度（多度）。

下面主要以丰度粒径谱构建为例，介绍当前主要运用的 ２ 类土壤动物粒径谱的构建方法。
２．１　 土壤动物 ＬＳＤＲ 粒径谱构建方法

ＬＳＤＲ 粒径谱的构建的第一步是获取不同类群土壤动物的质量，大型土壤动物可以通过直接称重法获取

个体质量，而对于中小型土壤动物可以通过测量体长，根据体长－质量方程转换为个体质量。 常见土壤动物

类群的质量⁃体长转变方程见表 ２，干重－鲜重转换方程见表 ３。

表 １　 不同大小土壤动物在营养循环和土壤结构与团聚体形成中的作用［１６，２３，７７，７８］

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂｏｄｙ ｓｉｚｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆａｕｎａ ｈａｖｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｙｃｌｉｎｇ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ａｇｇｒｅｇａｔｅｓ
土壤动物功能类群 作用尺度 营养循环 土壤结构与团聚体

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐ Ｄｉｓｃｒｅｔｅ ｓｃａｌｅｓ Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｙｃｌｉｎｇ Ｓｏｉｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ａｇｇｒｅｇａｔｅｓ

小型土壤动物 Ｍｉｃｒｏｆａｕｎａ 极微生物膜尺度
Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｆｉｌｍｓ

调节微生物种群（原生动物，食
细菌以及菌丝的土壤线虫）

直接或通过微生物间接影响土壤
微团聚体结构

食根以及传输新鲜有机质（食菌
丝线虫以及植食性线虫） 混合有机质微粒

改变根围营养周转（所有线虫） 营养物质再分布

中型土壤动物 Ｍｅｓｏｆａｕｎａ 微食物网尺度
Ｍｉｃｒｏ⁃ｆｏｏｄｗｅｂｓ

调节微生物种群（食微节肢动
物） 以及线虫种群 （食线虫螨
类）

影响土壤中型团聚体结构，产生粪
球等排泄物

破碎凋落物、食根，传输新鲜有
机质（食微节肢动物与线蚓）

混合有机质微粒，促进腐殖质
形成

改变根围营养周转（所有中型土
壤动物） 产生生物孔隙，影响营养再分布

大型土壤动物 Ｍａｃｒｏｆａｕｎａ
生态系统工程师功能域尺度
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｏｍａｉｎｓ ｏｆ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｅｎｇｉｎｅｅｒｓ

破碎凋落物，传输新鲜有机质与
有机质养分（正蚓类）

混合土壤有机以及矿物微粒，促进
腐殖质形成

增加微生物活动（所有大型土壤
动物的非级联效应）

通过动物肠道促进微生物再
分布

碳固定（正蚓类） 影响土壤团聚体结构，产生粪球
等排泄物

生物扰动（甲虫与蜘蛛的营养级
联与非级联效应） 产生生物孔隙，影响营养再分布

需要特别指出的是极微型土壤动物，如原生动物等，因其个体过小，未检索到其对应的质量－体长转换方

程。 另一点是土壤微生物作为土壤动物重要的食物来源，将其与土壤动物一并整合到土壤生物粒径谱研究

中，对于整体上理解土壤食物网的结构具有重要意义。 然而由于微生物个体变异大，如少数真菌个体可以占

据 ９６５ｈｍ２ 的面积［９４］，相关研究极少。 Ｍｕｌｄｅｒ 等人［７６］通过荧光染色与自动成像技术观测微生物的细胞体积，
进而通过细胞体积与碳容量的转换比（３．２×１０－１３ ｇ Ｃ μｍ－３）以及 ０．５ 的干鲜重比得到了微生物的个体质量。
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表 ３　 干重⁃鲜重转换方程

Ｔａｂｌｅ ３　 ｄｒｙ ｍａｓｓ（ｄｍ） ⁃ｆｒｅｓｈ ｍａｓｓ（ ｆｍ） ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ（ ｉｆ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ）

动物类群 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｇｒｏｕｐ 单位
Ｍａｓｓ ｕｎｉｔ

转换方程
Ｔｙｐｅ ｏｆ ｅｑｕａｔｉｏｎ ａ ｂ 文献出处

Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｓｔｕｄｙ

昆虫 Ｉｎｓｅｃｔｓ （ａｌｌ ｓｐｐ．） ｇ ｌｏｇ（ｄｍ） ＝ ａ ＋ ｂ × ｌｏｇ（ ｆｍ） －０．６９３ ０．９４１１ ［８３］

蜱螨类 Ｍｙｒｏ ｓｐｐ． ｇ ｌｏｇ（ｄｍ） ＝ ａ ＋ ｂ × ｌｏｇ（ ｆｍ） －０．７２１９ ０．９２１５ ［８３］

双尾目 Ｄｉｐｕｒａ μｇ ｄｍ ＝ ａ × ｆｍｂ ０．３０５ １ ［９１］

啮目 Ｐｓｏｃｏｐｔｅｒａ μｇ ｄｍ ＝ ａ × ｆｍｂ ０．２５ １ ［９１］

线虫 Ｎｅｍａｔｏｄａ μｇ ｄｍ ＝ ａ × ｆｍｂ ０．２５ １ ［９２］

蜘蛛类 Ｓｐｉｄｅｒｓ ｖａｒｉｏｕｓ ｍｇ ｄｍ ＝ ａ × ｆｍｂ ０．４２９ ０．８６ ［９３］

获取了各类群土壤动物质量后，分类群计算土壤动物的平均质量，而后以各类群的平均质量与多度（或
多度＋１）的对数值作图，即构建出土壤动物的 ＬＳＤＲ 粒径谱。
２．２　 土壤动物 ＩＳＤ 粒径谱构建方法

在获取各类群的个体质量后（步骤同 ＬＳＤＲ），略去分类学信息，完全按照各类群的个体质量大小排序，分
成不同径级。 划分径级方法主要包括两种，第一种是按照倍增数列划分［９５］，如 １—２μｇ，２—４μｇ，４—８μｇ……
等，第二种是按照具体研究群落的个体大小范围进行等分［７６］，等分数由研究者自行确定，将各个径级的个体

数加和作为 Ｙ 值，取各个径级的中间值作为 Ｘ 值，进行双对数回归，即为 ＩＳＤ 粒径谱。
２．３　 土壤动物粒径谱的生态学意义

两种构建方法得到的粒径谱均具有 ２ 个重要的参数，粒径谱的斜率（Ｓｌｏｐｅ， ｂ ）与截距（Ｙ⁃ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ， ａ ）。
土壤动物粒径谱斜率可以反映群落中不同大小的土壤动物的分布情况［９６］，而截距则代表着在固有资源供应

限制情况下的生态系统容量［９７］。 Ｍｕｌｄｅｒ［２３］将异速生长视角引入土壤无脊椎动物对于生态系统功能响应的研

究中，指出粒径谱可以作为衡量人类活动对于景观结构以及食物网结构的综合测度指标，可以作为土地利用

对恢复生态学和保护生物学影响模型构建的替代参数，量化土壤群落组成及与其相关的生态系统服务，评估

生态系统风险。

３　 土壤动物粒径谱对于环境梯度的响应

土壤动物异速生长推绎关系并不是一个固定不变的值，而是局地群落的一个功能属性，可以将其作为一

种囊括丰富信息的新的多样性测度指标［５５，５６］。 粒径谱能够响应环境梯度变化（气候因素，生产力以及扰动），
反映生态系统功能［７］。
３．１　 土壤动物粒径谱对于环境梯度的响应

气候变化（温度升高，降雨增加等）和环境扰动（土地利用变化，森林管理，农田施肥等）可能会通过影响

土壤动物生物量的分布，进而影响土壤生物提供的生态系统功能［９８，９９］。 由于在众多生物学过程中的重要作

用，温度对于群落中生物量的分布以及食物网的作用受到众多研究者的关注，２０１２ 年英国皇家科学院

Ｐｈｉｌｏｓｏｐｈｉｃａｌ Ｔｒａｎｓａｃｔｉｏｎｓ Ｂ 组织了“Ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｓｉｚｅ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ”专刊，专题论述具有大小结构

的生态系统如何响应气候变化［１００］。 作为变温动物，土壤无脊椎动物受环境温度变化的影响可能更甚［１０１］。
研究表明，暖温带森林生态系统凋落物层土壤动物的粒径谱关系无论在生长季还是休眠季均可以响应海拔变

化，温度是驱动粒径谱斜率在海拔上变化的主要因素［１０２］。 温度也可通过影响资源的可获得性对于土壤动物

的生物量分布产生影响；在生长季粒径谱的斜率主要受凋落物层质量影响，而休眠季主要受凋落物数量影响。
也有研究［１０３］发现土壤微节肢动物的粒径谱的斜率在不同温湿度环境下并未产生显著差异，但粒径谱的截距

在不同湿度下有差异：更湿润的环境，截距更高，说明湿度可提高生态系统最大容纳的个体多度。 该研究中温

度的作用不明确可能和其关注的土壤动物类群大小范围变化较窄以及温度跨度较小有关。
由于地上⁃地下生态系统之间紧密链接［１５］，植物生产力的变化会对土壤动物群落大小结构产生影响。 土
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壤动物粒径谱可以很好地反映其大小分布情况如何响应植物生产力变化。 凋落物作为土壤动物的基础食源，
以凋落物质量表征植物生产力，Ｃｏｍｏｒ［９６］等发现植物生产力对土壤动物的粒径谱斜率有影响，但这种影响并

不均等，相对小的土壤动物从更高的生产力中获利更多。
土壤动物对于扰动环境的响应主要集中在土壤线虫的研究。 Ｇｅｏｒｇｅ［１０４］等人将传统的成熟度指数与粒径

谱结合起来应用于土壤线虫群落研究中，发现在添加木灰的处理中相对小的个体受损比其他处理（皆伐与未

受扰动）更多。 施肥导致群落水平上大个体土壤线虫增加的比小个体土壤线虫的幅度大。 但也有研究证实

施肥并未改变粒径谱斜率但显著增加其截距［１０５］，施肥使得土壤线虫大个体与小个体获利情况相对均等。 群

落水平上土壤线虫大小与土壤有机碳，总氮，可利用性 Ｐ 和 Ｋ 正相关［１０６］。 土壤线虫群落粒径谱也可用于指

示土地利用变化，牧场和农田生态系统的粒径谱斜率比草地和次生林的更为陡峭［１０７］，这与干扰状态下相对

大的土壤动物受损更多的假设相符。 Ｚｈａｏ［１０７］指出基于个体大小构建的粒径谱（ＩＳＤ）比基于分类信息构建的

土壤线虫粒径谱（ＬＳＤＲ）有更高的解释率，可能更为实用。
３．２　 土壤动物粒径谱与生态化学计量

生态化学计量学主要研究能量与多种元素（以 Ｃ、Ｎ、Ｐ 为主）在生物体与环境中的平衡关系，其动态平衡

决定了细胞质过程、个体消费者⁃资源互作、种群密度以及群落和生态系统格局［１０８⁃１１１］。 生态化学计量学的一

个重要理论基础是生长速率假说，即生物体必须通过调节自身的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 比值适应不同的生长速率，认为 Ｐ 对

于生物生长和繁殖密切相关，异养生物高生长速率需要对应低 Ｃ：Ｐ 比与 Ｎ：Ｐ 比［１１０，１１２］。 异速生长与生态化

学计量学之间的联系在水生生态系统中得到广泛证实，直到 ２００９ 年，Ｍｕｌｄｅｒ［７６］ 将粒径谱（生物量谱）与生态

化学计量联系起来，在涵盖了广泛类群（真菌、细菌以及土壤动物）的欧洲草原土壤食物网中证实了生长速率

假说，即由于 Ｐ 对于核糖体 ＲＮＡ 以及蛋白质产量的重要影响，Ｐ 的可获得性越高，土壤生物的相对生长速率

越快，其粒径谱斜率也越陡峭。 这项研究首次揭示了 Ｐ 的可获得性和土壤食物网异速生长的耦合关系。
此后，Ｏｔｔ 等［１１３］在森林生态系统的凋落物层无脊椎动物类群中验证了生态系统 Ｎａ 短缺假说（凋落物中

的 Ｎａ 含量低，而其消费者依赖 Ｎａ 保持膜透性，对 Ｎａ 要求高，即分解者系统中存在 Ｎａ 短缺），发现 Ｎａ 元素与

土壤无脊椎动物的粒径谱斜率高度相关。 结构物质假说认为 Ｎ 元素对于核酸产生与结构物质（蛋白质，微纤

丝，几丁质）具有普遍重要性，这一假说在草甸与森林生态系统中都得到了证实［９６，１１３］。 最新的研究发现凋落

物层的 Ｓ 元素与粒径谱斜率负相关，Ｓ 元素对于土壤动物的生长可能具有潜在抑制作用［１０２］。 Ｓ 元素对于土

壤无脊椎群落大小分布的影响的机理需进一步研究。 未来生态化学计量与粒径谱的整合研究中应纳入更多

的化学元素并将动物自身的化学元素计量特征考虑在内，比较生物体与环境之间的元素计量关系，找出限制

土壤动物生长的化学计量元素，更直接探索生物生长自身与环境资源供给的动态平衡关系。
３．３　 土壤动物粒径谱与其他功能多样性指标的结合研究

土壤动物粒径谱的应用还可以与传统的多样性指标、功能多样性以及基于特征的研究方法广泛结合。 如

与丰富度、多度以及群落组成指标相结合，从不同侧面揭示全球变化致使土壤微节肢动物群落缩小

（Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｏｗｎｓｉｚｉｎｇ）的可能机制［１１４］或与营养级研究相结合，揭示环境压力下的碎屑食物网营养级紧实

（Ｔｒｏｐｈｉｃ ｃｏｎｔｒａｃｔｉｏｎ）以及土壤动物群落拆解（Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｉｓａｓｓｅｍｂｌｅ）机制［１０３］。 有研究将土壤动物分为不同

功能群进行粒径谱构建，进而更为详尽地回答土地利用变化如何影响土壤动物群落的功能变化［１０７］。 另外，
基于取食功能团权重计算的个体大小可以有效补充基于分类信息与在评估土壤食物网状态时的不足［１１５］。
在土壤线虫研究中，可与基于谱系、取食以及个体大小特征集合而成熟度指数相结合，共同反应土壤线虫群落

状态，有效指示土壤质量。 也有研究指出，土壤线虫个体大小的群落加权均值（Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ）是
指示土壤生态系统对于干扰响应的有效指标［１０６］。

４　 土壤动物粒径谱研究的应用难点以及限制条件

土壤动物分类精度越高对于专业知识的要求及时间投入也就越多。 尽管已有研究表明适度降低分类精
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度（如在属［７６］、形态种［５７］或科［１０２］一级水平上构建土壤动物 ＬＳＤＲ 粒径谱），土壤动物的粒径谱斜率依然可以

指示环境变化，但也有研究指出不同的分类精度会影响土壤食物网中的异速生长推绎关系［１１６］。 因此，土壤

动物分类精度对于粒径谱的影响还需进一步探讨，未来有必要针对不同研究关注的具体科学问题和主要土壤

动物类群，进行预实验比较不同分类精度下粒径谱响应环境的敏感度与有效性。
土壤动物的个体发育阶段也会对粒径谱的应用产生重要影响，土壤动物某些类群（如线虫、弹尾类、鞘翅

目、双翅目、鳞翅目等）的个体大小在发育阶段会有几个数量级的变化，这种变化往往伴随着食性的改

变［１１７⁃１１８］。 ＬＳＤＲ 粒径谱构建过程中，缺失发育阶段信息，会增大粒径谱响应环境变化的噪音，对于重点关注

土壤中大量幼虫或是发育阶段有多个龄期在土壤中度过的类群时，需谨慎应用或解释。
对于关注土壤动物群落变化，但缺少系统地土壤动物分类知识专业训练的研究者而言，ＩＳＤ 的相对简单

构建方法以及图像扫描软件的发展，使土壤动物粒径谱研究变得简单易行［５７］。 取样充分与具有代表性是应

用 ＩＳＤ 粒径谱方法研究土壤动物群落的先决条件，径级划分的宽度与边界直接影响群落的粒径谱结构［１１９］。
由于完全忽略了分类学信息，应用 ＩＳＤ 方法构建土壤动物粒径谱时，土壤动物的标准化获取以及统计分析时

如何划分径级是两大难点。 未来的研究中，将 ＩＳＤ 与 ＬＳＤＲ 两种粒径谱构建方法结合起来，对于综合反应土

壤动物群落如何响应环境变化具有重要意义。

５　 未来方向

营养级理论是粒径谱推绎关系（斜率，截距等）变化链接生态系统功能重要理论基础。 粒径谱与营养级

的相关关系主要在水生生态系统中的 ＩＳＤ 粒径谱得到证实，而适合描述土壤动物群落的 ＬＳＤＲ 和 ＩＳＤ 粒径谱

与营养级的关系仍需进一步研究。 水生态系统中，粒径谱斜率越为平缓，则代表该群落的营养级转化速率越

高，越陡峭其营养级转化速率越小。 土壤生境比水体生境更为复杂，影响土壤生物生长与活动的无机环境因

素很多，另外土壤动物高度的杂食性可能会导致土壤动物粒径谱与营养级关系变得复杂。 Ｍｕｌｄｅｒ［９９］ 利用酶

活性信息定义土壤动物取食功能群间接证实了土壤食物网与 ＩＳＤ 粒径谱之间存在关系，但这并没有直接回答

土壤动物个体大小与营养级之间或是土壤动物粒径谱斜率与营养级转化效率之间的关系。 近年来，随着稳定

性同位素技术在土壤中的应用发展，使得直接测量不同种类的大中型土壤动物的营养级位置成为可能，但对

于土壤中小型动物营养级位置的研究仍然较为困难。 对于具有明确食物关系的土壤生物，研究捕食者与食物

二者之间个体大小比有助于解释粒径谱与营养级的关系。 另外，个体大小与营养级的关系在不同尺度上的研

究结果可能不一致，如水生生物的个体大小与营养级的关系薄弱，但在群落水平上呈现出了显著正相关［１２０］，
因此有必要从不同尺度上（如种类，功能群，群落等）验证个体大小与营养级的关系。

能量均等法则（ＥＥＲ）认为生物的能量利用不受生物个体大小影响，即不同大小的生物类群其能量利用

均等。 粒径谱理论结合新陈代谢理论可以推绎出群落中各类群生物的能量利用情况［１２１， １２２］。 关于土壤动物

的能量利用研究十分薄弱，且已有的少数研究结果并不一致。 能量均等法则在森林土壤节肢动物的某些类群

中得到证实［１２２， １２３］，但最近 Ｅｎｔｈｅｓ［１２４］利用涵盖多营养级的土壤动物类群更为翔实的数据证明森林中的土壤

动物群落并不存在能量均等法则。 生物群落的能量分布情况对于理解群落结构及其对于环境变化的响应至

关重要，未来的基础理论研究应着重关注土壤动物个体大小与营养级位置及能量利用关系。
土壤生物的高度多样性以及分类局限性使得大范围应用传统方法评估土壤质量十分困难，而土壤动物粒

径谱具有以下 ３ 个优点：（１）构建方法简单，便于应用；（２）与土壤功能与环境响应高度相关；（３）对于分类知

识要求不高。 因此土壤动物粒径谱可以与传统的分类学知识以及食物网理论互相补益，成为预测土壤质量的

标准化评估工具［５７］。 未来可以将土壤动物的 ＩＳＤ 粒径谱与 ＬＳＤＲ 粒径谱相结合广泛应用于指示环境污染，
生态恢复，保育生物以及土地利用变化中。
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