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摘要 :自 20 世纪 70 年代前 ,人们相信多样性比较高的群落增加生态系统的稳定性 , 到倾向于物种多样性与

生态系统稳定性关系的探讨至近 20 年间 ,生物多样性与生态系统功能的关系及其内在机制成为生态和环

境科学的中心问题。多样性的变化始终与生态系统功能的重要表现形式 ———生产力密切相关 ,同时也与许

多其他影响生产力的因素相关。人们对于这一重大课题的认识不断有新的进展 ,同时争论的观点也不断延

伸。1)考虑空间类型来揭示由环境因子引起的多样性与生产力之间的相关性 ;2) 考虑时间尺度上物种多样

性 - 生态系统的功能 ;3)非生物因素 (放牧干扰、土壤养分)等环境因子、物种多样性动态和生态系统功能之

间的交互作用的实验研究不断开展 ;4)在注重提高资源利用率的同时 ,应注意引起资源的过度开采 ,导致生

物多样性的丧失 ,从而降低系统生产力。
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　　近年来 ,随着全球性物种灭绝速度的加快以

及对生物多样性、群落稳定性和生态系统功能的

认识逐渐加深 ,生态系统中物种减少会对生态系

统的稳定性、生态系统功能以及初级生产力产生

什么影响 ,它们之间究竟存在什么样的关系 ,不同

学者有不同的解释 ,这主要决定于他们研究的角

度和层次 ,因而不同研究者在理论或实验上提出

了多种不同的假说。

土地利用的变化、栖息地的破碎化、营养富集

化和环境的压力导致了自然生态系统中植物多样

性的降低[1 ,2 ] 。人类对生态系统的支配作用的增

加使得其变成贫瘠的系统[2 ,3 ] 。物种的丧失或增

加 (如外来物种的侵入)对生态系统的功能和稳定

性会造成什么影响 ,需要科技工作者做出客观的

评价和预测[ 4 ] 。从局部到全球范围人类对环境的

影响不仅导致生物多样性的降低 ,而且由于一系

列具有特殊特征的种被另外一些具有不同特征的

种所取代而引起生态系统功能的转变[5 ] 。

在近 20 年间 ,生物多样性与生态系统功能的

关系成为生态和环境科学的中心问题。较系统的

生物多样性的逐渐降低是否影响到系统能量流动

和营养物质循环的比较研究在一定程度上揭示了

功能替代对生态系统的影响 ,比如生产力、分解速

率、营养循环、抗干扰和恢复能力等[6 ] 。Tilmam[7 ] ,

Hector[8 ] , Kennedy[9 ]等认为 ,多样性导致更高的

群落生产力、生态系统稳定性和抗入侵能力。但

是 ,在解释生物多样性与生态系统功能之间的关

系和过程中 ,即二者之间的作用机制问题时 ,生态

学家却产生了不同的看法[6 ,10213 ] 。

从第 1 个研究实验性地利用几个营养水平来

控制多样性[14 ] ,后来的研究主要集中在陆地生态

系统中植物种多样性和植物功能群多样性对初级

生产力的影响[ 7 ,8 ,15 ,16 ] ;再到 Pacala 和 Tilman[17 ]

提出的“随着时间的推移 ,抽样效应向生态位互补

转型”的假说 , Fridley[18 ] 发现不同的资源供给率

会导致不同的多样性 - 生产力关系 ,以及 Frid2
ley[19 ]的研究表明 ,光照和土壤肥力会同时影响植
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物多样性与生产力的关系。因为植物即初级生产

者代表大部分生态系统的基本组成成分 ,所以人

们都把它们作为基础单元进行详细的研究 ,有几

个实验 ,尽管不是全部 ,利用任意组成的群落发现

初级生产力与植物种和功能群多样性之间存在明

确的关系 ,这些结果引起了生态学家们的极大兴

趣 ,因为它们既新颖 ,又好象与自然界中观察到的

类型相异 ,自然界中的大部分生产系统具有典型

的低多样性特征[20 ] 。

为此仅对过去和现在针对有关物种多样性、

群落稳定性和生态系统功能之间相互关系方面争

论的焦点问题作一简单概括和总结。

1 　过去的争论焦点
探求多样性和稳定性之间的关系让生态学家

们着迷。20 世纪 70 年代以前 ,生态学家们相信

多样性较高的群落其生态系统的稳定性亦强[ 21 ] 。

这个观点的有力支持者 Elton[22 ] ,认为“简单的群

落比物种丰富的群落更容易受到干扰 ;种群受到

破坏和更容易受到其他种的入侵。”Gardner 和

Ashby[ 23 ]认为 ,生态系统中各组分之间的依赖程

度越大 ,系统就越不稳定 ,而高的多样性总是与系

统的分室结构及其相互作用强度的减弱相关联。

生物多样性可以提高生态系统抗扰动的能

力[24 ,25 ] 。Briand[26 ]通过对 40 个食物网相关分析

表明 ,随着物种多样性的增加 ,种间的相互作用强

度降低 ,说明复杂的食物网能使种群保持稳定。

Hector 和 Hooper [27 ] 指出 ,物种多样性 - 生态系

统功能关系的研究可以追溯到达尔文时代 ,播种

若干不同属的草种比单播收获更多的干草 ,即植

物物种丰富度高的群落有较高的初级生产力。这

些早期的观点受到了 May[ 28 ,29 ] 的挑战。May 采

用数学的方法来描述多样性 - 稳定性之间的关

系 ,认为简单生态系统比复杂生态系统可能更趋

于稳定。Yodzis[ 30 ]将上述矛盾进一步激化 ,他利

用食物网关系模型证明复杂的食物网 (复杂的营

养关系)生态系统比具有简单食物网的生态系统

稳定。因此在以后的多样性研究中 ,生态学家们

更注重探讨物种多样性与生态系统稳定性关

系[21 ,22 ,29 ] 。直到第 1 个用野外控制实验来研究生

物多样性 - 生态系统功能的 Tilman 和 Down2

ing[25 ]的多样性实验 (Cedar Creek) 的出现。关于

就这些实验设计及其结果的解释 ,引发了生态学

家之间一场空前的争论[6 ,31 ] 。

2 　当前的争论焦点

21 1 多样性与生产力 　一般认为 ,生物多样性

包括遗传多样性、物种多样性和生态系统多样

性[32 ] 。有的学者提出还应该包括景观多样性[33 ]

和人文多样性[34 ] 。景观多样性是生物多样性的

高级体现形式 ,人文多样性自始至终依靠于生物

的生存和发展 ,是人类与生物相互的作用才构成

了世界的丰富多彩。Wilsey[35 ] 认为 ,多样性由两

部分内容组成 :物种丰富度或特定区域内物种的

数量 ;均匀度或物种的分布或群落中物种间生物

量的分布。

关于物种多样性与生态系统功能之间关系的

解释 ,生态学家提出了许多假说 ,试图揭示物种多

样性与生态系统功能关系的内在机理[36240 ] 。

多样性 - 生产力假说是建立在不同物种利用

不同资源的基础上 ,复杂多样的植物群落能利用

更多的有限资源从而获得更高的生产力[41 ] 。Til2
man[7 ]利用大量的重复野外控制实验 ,直接对物

种多样性进行调控 ,表明随着多样性的增加 ,生态

系统生产力显著地增加 ,而且物种多样性高的群

落能有效地利用主要限制资源 ,如土壤 N ,从而降

低土壤 N 从生态系统中流失。同样 ,在自然草地

生态系统中 ,植物生产力和对土壤 N 的利用随

着物种丰富度的增加而上升。物种的丧失威胁

着生态系统的功能和稳定性。Huston[ 12 ] 指出 ,

含有多个物种的混合系统 ,较之单作或物种丰富

度很低的混合系统 ,具有更大的包含高产物种的

可能性 ,即物种丰富度越高其生产力就越高。

Tilman[ 7 ]等认为 ,在均匀的生境中 ,不同的物种

竞争能力各不相同 ,竞争能力强的物种可以更有

效地利用资源而表现出更高的生产力 ,而这样的

物种在多样性高的生态系统中有更大的机会出

现 ,这样随物种多样性的上升 ,生态系统生产力

逐渐上升。

生态学家长期以来对多样性和生产力之间的

关系怀有浓厚的兴趣。目前在讨论物种多样性与

生态系统功能时 ,生产力被认为是受生物多样性
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影响的一个重要的生态系统功能特征 ,说明生产

力水平的高低是生态系统功能的重要表现形式之

一。因此 ,了解和认识群落植物多样性对生态系

统功能的作用 ,群落植物多样性和初级生产力之

间关系的研究显得尤为重要。对于物种多样性与

生态系统功能之间关系的认识 , Tilman 和 Naeem

等认为物种多样性与生产力之间呈正相关 ,特别

是地上生物量[7 ,15 ,41 ,42 ] 。生态系统功能随着物种

多样性增加而呈现出饱和型上升趋势[ 43 ] 。而

Kassen 等[44 ] 、杨利民等[45 ] 、王长庭等[46 ] 认为群落

的生产力水平为中等水平时其多样性最大。也就

是说 ,生产力与多样性之间的关系有 2 种假说。

一种假说认为 ,生产力与多样性之间的关系是线

性关系 ,即在生产力增加时多样性也增加。对于

这种正效应的解释 ,主要有 2 种机制 :生态位互补

(niche complementarity) 和抽样效应 ( sampling

effect) 。另一种假说认为 ,生产力和多样性呈一

种钟型曲线关系 ,即多样性在低水平时随生产力

的增加而增加 ,但最终在达到足够高的生产力时

反而下降[36 ] 。

在研究多样性 - 生产力关系时应考虑尺度的

重要性[47 ] 。Hector 等[8 ]认为 ,在多样性 - 生产力

关系中 ,生态位互补和种间的正效应起着重要的

作用 ,由于种在其生态特征上的不同 ,局部群落物

种多样性的丧失也许决定着人类最终依赖的生态

系统的物质和服务功能。然而 ,由于目的和方法

的不同 ,多样性的实验控制被限制在局部范围内 ,

局限了生态学家预测和想象的能力。同时他认为

降低物种的数量会降低生产力 ,因为功能多样性

的降低和由此而产生的生态位空间数量被生产力

低的群落占有。大部分实验研究表明 (短期实验

结果) ,随着物种多样性的上升 ,群落生产力呈现

上升趋势。这种生产力 - 多样性之间的正相关主

要是由抽样效应产生的[ 6 ,11 ,12 ,48 ] 。过去的有关物

种多样性与生态系统功能关系的研究大多是在均

匀的小尺度上进行的[7 ,16 ,49 ] 。Bond 和 Chase[50 ]

借助数学模型 ,在理论上做出预测 :局域尺度上

(小尺度上)生态系统功能与物种多样性呈现单峰

曲线关系 ,区域尺度上 (大尺度上) 呈现单调上升

关系。Tliman 等[42 ] 通过多年来对草地 Cedar

Creek 数据的综合分析发现 :生产力随着多样性

的上升而升高 ;多样性的这种正效应逐年增强 ;且

混合群落发生超产的比例及超产的强度逐年提

高 ,这表明生态位互补的作用随时间推移而强化。

Pacala 和 Tilman[17 ]提出“抽样效应向生态位互补

效应转型”的假说 :群落建立初期 ,多样性作用机

制主要是抽样效应 ,但是生态位互补的作用会随

时间推移而加强 ,并逐步成为主要的多样性作用

机制。张全国和张大勇 [ 51 ] 通过水生微宇宙实验

研究发现 :物种多样性对群落生产力有正效应 ;

这种正效应随时间推移而加强 ;高产物种对群落

生产力的影响随时间推移而减弱 ,表明抽样效应

减弱。

21 2 多样性与稳定性 　对于稳定性的概念 ,不

同的学者在实际研究中根据所研究的对象 (群落

和生态系统) 的差异而有不同[52 ,53 ] , Sennhaus2
er [54 ]认为稳定性的概念可分为 3 个基本类型 :

1)群落或生态系统受到干扰后回到原来状态的能

力 ,称之为恢复力稳定性 ;2)群落或生态系统在受

到干扰后维持其原来结构和功能状态、抵抗干扰

的能力 ,称为抵抗力稳定性 ;3) 群落或生态系统在

达到演替顶级后出现的能够进行自我更新和维持

并使群落的结构、功能长期保持在一个较高的水

平的现象 ,其中结构是指群落的物种组成 ,特别是

优势种的种群稳定对群落稳定有决定作用 ,功能

是指物质和养分循环、生物量和生产力等。

生态系统中保护生物多样性对维持稳定的生

产力是至关重要的 ,物种多样性高的植物群落其

初级生产力对干旱干扰有更强的抵抗力 ,群落中

每个物种的丧失都会对干旱的抵抗力产生比较大

的影响[25 ] 。生态系统对干扰的抵抗和恢复速度 ,

即抵抗力和恢复力是生态系统稳定性的 2 个重要

的保障因素[55 ] 。由于物种灭绝速率的加快 ,人们

在物种多样性对群落稳定性影响方面的兴趣越来

越大。一方面 ,多样性 - 稳定性假说认为 ,物种本

身特征的不同和多样化的生态系统是最有可能包

括一些在环境受到干扰期间增加多样性的物种 ,

而且因干扰而弱化的竞争者会得到补偿[55 ] ,这种

观点可以预测 ,生物多样性将提高对干扰的抵

抗力。
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20 世纪 70 年代以前 ,生态学家们相信多样

性比较高的群落增加生态系统的稳定性[21 ] 。这

个观点的有力支持者是 Elton[22 ] ,他认为“简单的

群落比物种丰富的群落更容易受到干扰 ;种群受

到破坏 ,更容易受到其他种的入侵。”事实上 ,

Elton在重复观测的基础上得出同样的结论 ,即在

种群密度低且简单的陆地群落比多样性较高的的

陆地群落具有更容易受到侵犯的特征。比如 ,生

物入侵经常发生在耕作的土地上 ,人类的影响导

致简单化的生态群落 ,植物的昆虫疾病的爆发发

生在北方森林但没有听到发生在多样性高的热带

森林。这些观测使得 Elton 相信许多捕食者和寄

生虫组成的复杂的群落阻止种群经历爆发性的增

长 ,他的观点与 MacArt hur 的观点非常相似。这

些早期的观点受到了 May[ 29 ] 结果的挑战。May

用数学的方法来揭示多样性 - 稳定性之间的关

系 ,他的观点是简单生态系统比复杂生态系统更

可能趋于稳定。这个结果与 Elton 和 MacArthur

的观点相抵触。Yodzis[30 ] 将上述矛盾进一步激

化 , Yodzis 利用编辑的食物网关系模型证明复杂

的食物网 (复杂的营养关系)生态系统比具有简单

食物网的生态系统稳定。Tilman[42 ] 总结了近年

来多样性与稳定性方面的实验以及理论结果 ,指

出较高的多样性可以增加植物群落的生产力、生

态系统营养的保持力和生态系统的稳定性。

McCann[4 ]认为 ,种群处于动态之中 ,群落的稳定

性在一定程度上依靠种群数量 ,即种群密度接近

平衡密度时 ,群落的稳定性就越高。多样性导致

稳定性 ,但形成这种关系的驱动力不是多样性本

身 ,而是群落包含物种或功能群的能力。

使用稳定性的概念时 ,应明确所研究的对象

是种群、群落还是生态系统的稳定性。Tilman

等[7 ] 经过多年的草地实验与理论模型研究发现 ,

物种丰富度的上升会增加群落的时间稳定性 ,但

对群落内各个物种而言作用是相反的 ,减低了种

群的时间稳定性[ 56 ] 。Tilman 在 Cedar Creek

Natural History Area 草地植物群落中进行了长

期的研究 ,收集大量的有关物种丰富度、群落生物

量和种群生物量等信息 ,并从实验性的角度描述

多样性和稳定性之间的关系 ,这个结果和另外的

一些扩展性的研究集中揭示了一个生态系统内多

样性 与 植 物 群 落 稳 定 性 趋 向 于 正 相 关 关

系[7 ,25 ,57 ] 。同时发现 ,多样性好象对种群的变化

有所影响[ 57 ] ,但另外一些实验发现多样性和稳定

性间的正相关不仅仅是物种 (多样性) ,生态系统

功能和稳定性很大程度上与功能多样性有

关[12 ,15 ,16 ] (如 :禾草 ,固氮豆科和其它杂草) 。上述

实验结果证明在一个生态系统中 ,多样性与生态

系统稳定性有正相关趋势。但这种相关关系在种

群水平上的稳定性不一定适应。许多实验一直想

证明多样性 - 稳定性正效应的驱动力 ;也许群落

水平上的稳定性是依赖于种或功能群对变化条件

的不同反应 ,就象有重要稳定作用的种的功能用

途一样。这表明在研究多样性和稳定性之间的关

系时 ,应将种群、群落和生态系统区分开来。

在一定条件下 ,对生态系统功能来说至少一

些最少数量的物种是基本的 ,在变化的环境条件

下 ,对维持生态系统稳定性来说较多数量的物种

可能是基本的 ,但决定哪一个物种对哪一个生态

系统的哪一个过程有显著的影响 ,可能是生态学

家们今后要继续探讨和争论的问题。

3 　结语
大尺度上的观测方法与小尺度上的实验方法

之间的差异同样产生争议[15 ] 。已有的实验研究

大多是在小尺度的均一生境中开展的短期受控实

验 ,而将这些结果扩展到长的时间尺度和大的空

间尺度上是一个很大的挑战[40 ,58 ] 。同样 ,将非生

物因素、物种多样性动态和生态系统功能之间的

交互关系整合到一个框架中已成为当前所面临的

主要挑战[ 40 ] 。

营养物质从生态系统中丧失将会损害植物多

样性的功能 ,因为在多样性比较高大的生态系统

中营养物质的获取或固定同样也比较高[59 ] 。多

样性 - 稳定性决定土壤营养物质循环的稳定性 ,

因此土壤的肥力依靠生物多样性[ 7 ] 。

近年来 ,环境扰动 (放牧干扰) 、资源 (土壤养

分)环境因子等非生物因素对物种多样性和生态

系统初级生产力的相互影响越来越受到许多生态

学家的关注和重视 ,并且已开展实施相关试验研

究。草本植物种的丰富度根据放牧强度和生物量
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的大小会增加或减少 ,即草本植物的丰富度在群

落生产力中等时最为合适 ,而且种的丰富度将随

围栏年限的增加而减小[60 ] 。生物多样性本身不

是一个独立变量 , 其维持受到多种因素的影

响[61 ] 。因此 ,在今后的研究工作中 ,生态系统功

能除受物种多样性、物种组成及种本身的生物学

特征等作用外[62 ] ,应考虑资源供给水平和干扰强

度等非生物因素对物种多样性 - 生态系统功能关

系的影响。另外 ,在注重讲究提高资源利用率的

同时 ,不能一味追求资源的过度开采 ,因为这会导

致生物多样性的丧失 ,从而影响到生态系统的过

程 ,降低系统的生产力。
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Species diversity ,community stabil ity and ecosystem f unction
———extension of t he continuous views

WAN G Chang2ting1 , LON G Rui2J un1 ,2 , DIN G L u2ming1 , L A I De2zhen3 , L I You2f u3

(11Northwest Plateau Institute of Biology ,CAS , Xining 810008 , China ;21 Grassland Science College ,
Gansu Agricult ural U niversity , Lanzhou 730070 ,China ;

31 Grassland Station of Guoluo Prefect ure , Guoluo 875000 , China)

Abstract :Before 1970s , ecologist s believed that more diverse communities enhanced eco system stabili2
ty , p referring to discuss t he relationship between species diversity and ecosystem stability , and in re2
cent twenty years t he relationship between biodiversity and ecosystem f unctioning has become t he core
of ecological and environmental science1 Productivity not only have been influenced by diversity , but
also affected by others which influenced productivity1 Several key advances have improved for this
question and contentious views were extended increasingly1 1) Different spatial scale perspectives on
t he relationship between biodiversity and ecosystem f unctioning have been highlighted1 2) Different
temporal scale perspectives on t he relationship between biodiversity and ecosystem f unctioning have
been considered1 3) The studies were developed about t he interrelation among non2biological factors
(grazing pert urbation and soil nut rient s) , species diversity dynamic and ecosystem f unctioning1 4) It
is important to know if t he resources were overexploited would lead to biodiversity losing and decrea2
sing productivity of ecosystem1
Key words :species diversity ; p roductivity ; stability ; ecosystem f unctioning

北京市启动屋顶绿化景观工程

按照北京市环境建设总体规划的要求 ,北京将陆续推出 2008 屋顶绿化 100 个景观工程。中

华环保基金会屋顶绿化工程组委会秘书长王仙民表示 ,第一景观工程主要是指对天安门到建国

门两侧建筑的屋顶、墙体、阳台及地面绿化相结合的立体绿化工程 ,通过测算 ,这一范围可绿化秃

屋顶超过 200 万 m2 。在北京市内地面绿化接近饱和的今天 ,北京几千万平方米的秃屋顶就是宝

贵的再生资源 ,可为老百姓改善空气质量、缓解城市热岛 ,效果是实实在在的。

据介绍 ,2008 屋顶绿化景观工程是中华环保基金会屋顶绿化工程组委会联同国内外 30 多

家园林企业在北京市园林局、北京市园林科学研究所的技术指导下共同打造的 ,计划在 2008 年

北京奥运会时全部完成这 100 个景观工程。据了解 ,北京市有 6 900 多万 m2 可绿化的屋顶 ,这

些寸草不生的秃屋顶 ,也是加重城市热岛效应和风沙飘浮不能降解的重要原因。 (张淼淼)


