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【摘要】　物种多样性是生态系统的重要特征并维持系统的功能运行 ,生物种和不同种类构成的群落为人类提
供诸如营养物质循环、生物生产力、营养功能等形式的重要生态服务.物种多样性与生态系统抵御逆境和干扰
的能力紧密相关 ,多样性的提高会增加系统的稳定性.与单个种和种类的数量相比 ,功能群和功能多样性对生
态系统功能的影响效应要大得多 ,且易于被用来测度稳定性和预测群落变化.本文提出并探讨了种对生态系统
功能作用的几种形式.理解物种多样性与生态系统的功能关系能指导退化生态系统恢复和维持其功能的实践
活动 ,尤其为恢复的初始阶段进行群落的“种类组装”提供生态理论基础.
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Species diversity is an important character of an ecosystem ,and keeps it to function. Species diversity and their commu2
nities provide human with essential ecosystem services ,including nutrient cycling ,biological productivity ,trophic func2
tion ,etc. Species diversity is tightly related with the ecosystem’s ability to withstand stress and disturbance. Increasing

biodiversity could enhance system stability. Compared to individual species and species number ,functional group and

functional diversity impose larger impact on system functioning ,and are good approaches used to measure stability and

to predict community change. Several forms with which the species act on ecosystem functioning were proposed and

discussed in this paper. Understanding the relationship between species diversity and ecosystem function could guide the

practice of restoring degraded ecosystem and maintaining its functions. Particularly ,it provides basic ecological theories

for“species assemblage”at initial stage of restoration.
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1　引　　言

生态功能是指系统内的各个生态过程和速率 (如初级生产

力、凋落物分解、营养物质循环、水分平衡等) ,涵盖了许多方面

和层次 .比较恰当的定义是指生态系统维持自身的能量流动和

营养成份在各营养级之间循环的正常运行 ,以保持生态系统的

完整性[ 3 ,4 ,34 ] .运行良好的生态系统能在环境产生波动的情况

下正常“工作”.退化生态系统以其生境波动频繁、波动幅度大

及功能衰退为特征 ,生态恢复的目的就是恢复生态系统的结构

和功能 ,为人类提供生态服务.生态恢复的实践中 ,构建初始生

态系统是恢复演替的第一步 ,也是关键的一步.以何种类、多少

种类 (即群落的种类组成)去组建先锋群落 ,决定了生态恢复计

划的首战能否成功 ,并会影响退化生态系统恢复的方向和速

度.如何确定最低限度的种类数量或类型 ,以保证群落功能的

恢复与维持 ,对恢复生态学工作者来说尤其重要.因此 ,种类组

成与退化生态系统功能的恢复是生态恢复的核心问题 ,必然要

牵涉到生物多样性与生态系统功能的关系这一问题.

生物多样性与生态功能是当今生态学研究领域的焦点问

题之一 ,并随着人类对地球改造的不断加剧而变得越来越关

键.大规模的土地利用致使许多种类消亡 ,物种的分布与多度

也因此发生深刻的变化 ,同时 ,全球性发达的交通网络的扩展 ,

使某些种类被迅速地广泛传播[ 35 ] .目前的全球变化 ,包括气候

变化、营养循环的改变和生物圈的化学污染均会伴随着这样的

生物重组.对生态系统进行以市场取向为目的经营、管理 ,将生

态生产力引向功能不断减少的单元化过程 ,进一步降低了系统

对干扰的应变弹性 ,致使系统变得越来越脆弱 ,越来越容易受

生物、物理、经济及其它社会事件的影响.要恢复和维持生态系

统对人类的服务功能 ,有必要认识和理解种类的变化与生态功

能的关系.
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2　物种对生态功能效应的形式

生物种类具有多样化的生态功能 .一些种类可以调节生物

地球化学循环 ,或改变干扰的强度和方式 ,或改变物理环境 ;有

些种类通过营养级的相互作用 ,如捕食、寄生等关系间接地调

节生态过程 ;有些种类还可以通过传粉、种子传播等方式影响

生态系统的功能过程[ 6 ,23 ,24 ,28 ] .但是 ,某一个种是不可能同时

履行多种功能的 ,因此 ,生态学家提出 ,增加物种的丰富度会提

高生态功能的多样性 ,从而导致生态系统稳定性的提高[ 31 ] .

物种的丰富度带来生态稳定性的思想形成较早 ,一个生态

系统种数的增加会使现行生态系统的生态功能的项数增加 ,进

而提高该系统的稳定性[ 9 ] ,人们对这个规律的认识则有一个从

否定到肯定的过程. May[ 12 ]以建立数学模型的方式 ,提出数学

证据 ,认为多样化的系统比简单化的系统更不稳定 ,一个生态

系统的种越多样 ,种之间的相互作用的网络越复杂 ,受干扰影

响的机会增大.如干旱造成一个复杂生态系统的关键植物灭亡

必将广泛影响以该种植物为食的动物.一年以后 ,May提出更

正 ,认为尽管多样化会使得个别种更脆弱 ,但整个生态系统的

总生物量保持稳定 ,种类的多样增加了抗性更强、生长更繁荣

的种在功能上补偿受害种类的机会.干旱或许会伤害某一特定

的种 ,但多样性的生态系统生产力的总体未受损害.因为一些

根系深或贮水力强的种会取代抗性较差的种[ 9 ,13 ,20 ] . May的理

论深刻地影响着该领域的研究与发展.

虽然 ,物种多样性导致生态稳定性是一个较早提出的观

点 ,但直到现在 ,才得到令人信服的实验证据的支持.最近 ,有

不少学者通过生态实验证实 ,在一个较小的生态系统和相对较

短的生态周期内 ,物种丰富度的增加会提高生态系统功能的效

率和稳定性 ,但也会降低种群的稳定性[ 18 ,25 ,32 ,35 ] ,我国学者通

过长期的定位研究 ,在退化生态系统植被恢复方面也得出类似

的结论[ 39 ,40 ] .

更有学者通过重复性实验 ,证明不同的物种丰富度水平的

人工生态系统 CO2 吸收量、营养生长和生产力会随种的丰富度

增加而增加 ,这种增幅在 9～15 个种的梯度之间比在 15～23

个种的梯度之间更加明显 ,但水分和营养的截留量未发生明显

变化 ,因而提出了生态系统内种类的进一步增加 ,系统会产生

生态过剩[ 18 ]的现象 . Schindler也曾观察到 ,只有当功能群中幸

存的唯一一个种被消灭 ,由此引发的生态系统的功能过程和食

物网组织的变化才达到最大[ 25 ] .以上结果表明 ,许多生态的功

能过程 (但不是全部)的稳定性随物种的丰富度提高 ,同时 ,功

能群的多样性比种类多样性产生生态稳定性的效应更明显.

目前 ,越来越多的学者把注意力转向功能群 ,即将一个生

态系统的种类划分为不同类型的功能群 ,以此来阐述生态系统

的稳定性与功能群多样性的关系.功能群系指生态系统内具有

相同功能所有种类的集合 ,从某种意义来说是可替换的 ,常常

被看作一个单位整体[ 5 ,26 ,27 ] .功能群的多样性比物种的多样性

对生态系统的影响更大 ,从功能群的角度来考虑群落 ,比从种

类组成来研究群落更稳定 ,更易于预测[ 7 ,8 ,33 ] .在一个生态系统

中 ,所有种类的作用是不平等的 ,具有某种功能特征的种类的

消失或加入 ,对某一特定的生态系统功能过程的影响有可能大

于其它种类.但不同的功能过程倾向于受不同种类和功能群的

影响.众多的生态因子里 ,每一个因子都会对生态系统的许多

功能过程产生效应 ,但功能组成和功能的多样性是解释植物生

产力、植物的 N动态以及群落光透射比率的主要因子.因此 ,引

起功能组成和功能多样性变化的环境变动和管理行为最有可

能对生态系统功能过程产生较大的影响[ 33 ] .

在一个生态系统里 ,物种具有不同的相互作用关系 ,有些

种的影响和显示度比其它种大 ,相同环境要求的种 ,其干扰效

应也会有差别.用单一个种描述系统的特征或功能特点自然会

有其局限性 ,存在不少困难.例如 ,所选的种真正指示的是什么

样的特点 ,是描述或指示除自身的需求以外的所有东西抑或只

是仅仅描述一下所在的生境 ;此外 ,没有一个种拥有研究者所

期望的所有特征 .因此 ,研究种与生态系统的功能关系 ,自然要

多层次 ,考虑多种功能群的作用 .在此 ,根据不同学者的研究 ,

总结出种在生态系统的作用方式及表现形式.

211　物种多样性的形式

原初的思想是 ,一定区域或一定面积被越多的种类所占

据 ,其生态稳定性比较少种类占据的区域或面积稳定.它把生

态的功能描述为类似于生态位的多维空间 ,假定种类的生态功

能不随种类而变化 ,并认为该生态系统的功能空间足够大 ,种

类增加 ,不断填充这些空间 ,稳定性提高[ 11 ] (图 1a) .尽管许多

研究显示物种的数目增加会提高生态系统功能的稳定性 ,但至

今还没有确实的实验证明 ,种类的进一步增加 ,稳定性也恒定

地提高[ 10 ] ,说明这种关系过于简单化 .也许 ,这种原理只适用

于小系统、时间较短的尺度范围.具体的实践中 ,常常会遇到类

似的例子.退化生态系统恢复演替的早期 ,当用过多的种类进

行组建先锋群落时 ,群落的结构与功能显然是不稳定的 ,此时

环境还不具备容纳太多的种类定居的条件.

图 1　种的丰富度与生态功能稳定性关系的几种形式
Fig. 1 Proposed forms of relationship between species richness and stability
of ecological function.

212　物种的特质性形式

认为种对生态系统的贡献不是均匀的 ,功能分配有大有

小 ,特别强调种与种的相互作用 ,即生态系统的功能特点取决

于不同的种之间的相互作用强度 ;群落的稳定性程度 ,特别地

依赖于究竟是哪些种的存在 (图 1b) .某一个种对某一特定生态
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系统的影响很大 ,但在另一个生态系统或地区 ,它的作用却完

全不同 ,甚至会起到另一种意想不到的作用[ 22 ] .这就意味着生

态系统的功能可能是由该地区的生态历史和相互作用种类的

演化历史决定 ,但是生态系统生态学的理论证明 ,生态系统不

仅仅是历史的偶然产物 ,许多生态系统往往在组织构造上是相

似的 ,即不同的种类组成所构成的生态系统常常具有明显的生

态相似性 ,同样地不同的种类组合和种群密度可以保持相似的

生态功能[ 25 ] .

由于每一个种对生态功能的贡献受种之间相互作用的影

响 ,因此 ,将一个种引入或排除出生态系统所带来的效应是微

乎其微 ,还是非常明显 ,完全由该种的性质及与其发生相互作

用的种的性质来决定[ 21 ] .

213　铆钉种的形式

许多研究表明 ,向某一生态系统加入或从其中取消种类 ,

产生的效应各异 ,有些种与种之间起到相互补偿的作用 ,有人

把这些种比作将飞机机翼与机身相连接的铆钉 ,即使部分铆钉

脱落 ,飞机仍然照常飞行 ,因为没脱落的铆钉还是能把机翼牢

牢地固定着.这样比喻的理论基础是不同种的生态功能是重叠

的 ,且生态功能非常均匀地分配在系统内的各个种里[ 21 ] (图

1c) .

正是不同种的组合引起生态功能的重叠 ,使得生态系统的

功能在丧失一些种时能持续下去 ,因为具类似功能的种发挥了

补偿作用.然而 ,通过新种类的增加而获得的稳定性 ,其提高程

度会在进一步增加种类的情况下有所下降 ,因为种丰富度继续

上升 ,功能空间变得越来越拥挤.这样 ,“补偿”常常会掩盖了生

态系统的退化 ,因为丧失部分种类的退化生态系统还能维持着

与原来完整系统一样的功能 ,同时也使得系统的抗干扰和抵御

种类继续减少的能力下降.

214　驱动种和乘客种的形式

Walker[ 36 ,37 ]首先提出驱动种和乘客种的概念 ,把驱动种定

义为具有强大生态功能的种类 ,生态系统的基本结构主要是由

这些种搭建 ,乘客种则是那些功能效应微弱的种类.生态系统

的生态功能是不均匀地分配着种类 ,驱动种的变化对生态系统

的影响比起发生同等程度变化的乘客种要深刻得多 ,驱动种的

增加会导致生态系统稳定性上升 ,而乘客种的作用甚微 ,甚至

不起作用 (图 1d) .

驱动种呈现不同的形式 ,有些被称为“生态工程师”[ 1 ,9 ,19 ] ,

强调对环境的塑造 ,为其它种类创造适宜的生存条件 ,系统的

生境特点由它们来决定.有些被称为关键种 ,在群落中的作用

有别于优势种 ,不易由其在系统内的多度来进行测度和预测 ,

常被定义为对群落或系统的作用非常大 ,但与其在群落内的多

度不成比例的种类[ 2 ,15 ,23 ,30 ] .关键种的种群动态界定了植被演

替的镶嵌格局 ,它的生命活动主导了能量的流动和物质循环.

关键种存在于地球上所有主要的生态系统中 ,且不仅仅出现于

较高的营养层 ,同时还可以处于较低的营养层. 如在北美荒漠

地区土壤中的蓝细菌和石内地衣 ,具有固 N的能力 ,是该地区

蜗牛的食物来源 .蜗牛取食这些细菌和地衣的同时 ,分解岩石

表面而创造土壤 .它们在群落中的影响显然与其微不足道的生

物量形成极大的反差[ 28 ,29 ] .

关键种不仅可以通过消费机理 ,即食物网来对群落或系统

施加影响 ,也可以透过诸如竞争、互惠、种子传播、传粉等等相

互作用的功能过程对系统产生作用 ;有些关键种还能改造生境

或改变非生物因子 ,因而又被称为关键改造者[ 15 ] .它们对群落

结构和功能的影响是间接的.

我国学者在恢复生态学研究中发现 ,恢复的速率明显受系

统的起始阶段驱动种的影响 ,我国南方退化生态系统的植被恢

复工作常以豆科植物作为先锋树种 ,其高的净光合速率和根瘤

固 N作用的生物学特性能加快能量和物质 (主要是离子 N)向

系统内输入 ,使得群落演替的初级阶段处于一个较高的起点 ,

在较短的时间内明显改善系统的微环境 ,为后继种类的入侵创

造条件 ,加快了群落的演替进程 ,突显豆科固 N植物的迅速驱

动作用[ 40 ,41 ] .

此外 ,关键种对生态系统的脆弱性具明显的指示作用 ,寻

找和鉴别出关键种对指导生态恢复非常重要 ,因此 ,在生态恢

复的实践中 ,尤其要仔细考虑关键种的需要.因为关键种一旦

建立 (形成) ,将会决定群落恢复的结果、生物多样性的维持及

要恢复的生态功能.但要鉴别关键种 ,在技术上比较困难 ,因为

关键种在生态系统内往往是低多度的 ,生态行为甚至不明显 ,

必须依靠对种类的研究和野外试验来确定关键种.

3　退化生态系统功能的恢复 :种的作用

许多退化生态系统恢复的研究计划 ,事实上是依照自然植

被的演替规律 ,按生态系统发生功能的方式 ,引入不同数量的

种类或不同类型的种 ,构建新的生态系统 ,验证种的丰富度的

效应和种丰富度在群落恢复及功能上的作用 ,确定群落正常功

能的情况下最低限度种的数量和类型的数量[ 20 ,38 ] .与此同时 ,

在恢复与重建的研究中检验以往的生态学理论 ,经总结、修正 ,

提出新的理论观点.

以上的论述表明 ,系统生物多样性的增加确实使系统更加

稳定 ,但具体某一个种或许未必也是稳定的 .每一个生态恢复

的研究计划就应有一个明确的目标 :如果恢复的目的是有关濒

危种的保护和管理 ,当考虑多样性时 ,不必考虑种的最大数量 ,

而仅仅是研究和理解多样性对被关注的种的定居和持久性的

影响[ 14 ] .如果恢复的目的是群落功能状态 ,我们考虑的不仅停

留在个别种的水平上 ,更多的注意力应转向群落功能群的恢复

或一群物种的恢复[ 20 ] .

考虑功能的恢复 ,我们所要关心的不应局限于个别的种 ,

事实上 ,在一群先锋种类中是会存在功能过剩的[ 6 ,18 ,36 ] ,尤其

是当每一个种都具有多样的生态功能时 ,就会造成功能重叠 ,

从而引起功能过剩的现象较为突出.此种情况下 ,物种的多样

性与生态系统的功能 (稳定性)的关系并不显著[ 34 ] ,这就意味

着 ,设定最低限度的被恢复种类的丰富度可以保证系统功能的

恢复与维持 ,即在初始阶段构建先锋群落时 ,设法确定最低种

类数量的组成究竟是多少就能支持系统的结构和功能.

虽然 ,不少学者并不赞成保证功能恢复的物种多样性的最

低阈值观点[ 6 ,7 ] ,但生态恢复的工作必须考虑实际需要以及恢
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复全部所有种类的可能性 ,更要顾及成本/收益的比例关系.按

照自然生态系统的演替规律 ,群落内的种类组成随着演替从低

级到高级逐渐增加 ,尤其是起始阶段 ,此时的环境条件往往无

法容纳太多的种类 ,种类过多只会造成竞争激烈 ,相当多的种

类会因此灭亡或退出群落 ,因此最低阈值的理论还是有明显的

指导意义的.实践上可优先考虑驱动种的选择 ,先让群落的基

本结构和功能恢复 ,进而让新的种类成员不断地进入 ,逐步地

增加种的多样性 .

明确被恢复的地区的退化生态系统的功能类型 ,是指导构

建群落种类组成所用方法的重要原则 ,若是恢复植被的防风效

应 (如海岸防风林) ,考虑的种类就应该是那些生长快但机械纤

维丰富 ,抗物理压力强的种类以及适当的下层灌木 ;若要恢复

水土保持的功能 ,则首先考虑选用耐瘠、护沙固土强的草本植

物组建先锋群落 ;若要恢复具净化环境功能的人工植被 ,具有

抗污染生理生态特征的种类应是优先被考虑的对象 ;若要恢复

生产力高的人工植被 (薪碳林、造纸林等) ,速生快长和更新能

力强的阳生性树种常常被优先选用 ;若要以恢复自然景观为主

要目的 ,种类的选择和群落构建的方法会复杂些 ,常常选用不

同生长型的乡土树种进行株行混交以及块状混交.不同生态功

能类型决定了种类的选择和群落构建的方式.

退化生态系统由于其不稳定的环境条件容易被外来种入

侵 ,生态恢复还要考虑外来种对群落的效应 ,外来种有时会改

变被恢复地区的物种多样性 ,或阻止当地种的加入和定居[ 20 ] ,

而人类的干扰常常会增大外来种入侵的可能性[ 16 ] ,它们的定

居一旦成功 ,要排除它们是异常困难的 ,因为与当地种相比 ,它

们面临竞争或被捕食的压力要小得多.夏威夷群岛的许多原生

植物群落生态恢复计划常常花费巨大努力 ,以对付外来种入侵

所带来难以解决的难题.由于当地自然入侵的种类占高等植物

的 47 % ,严重阻碍了顶极植物群落功能的恢复[ 17 ] .但是 ,正是

由于外来种面临的竞争或被捕食的压力小的原因 ,它们在恢复

的早期阶段能迅速覆盖裸地、提高群落的生物量和改善小气

候.因此 ,设计某一生态恢复计划时 ,最好要考虑该计划的实施

不需排除已成功定居的外来种的各种选择和情况 ,如果这些外

来种妨碍了恢复的进展 ,则要适当采取降低其对系统效应的措

施.

退化生态系统恢复的实质是群落演替 ,每一个阶段系统功

能的恢复都会有利于引入构成下一个阶段种类组成中的新种

类 ,如阳生性树种组成的乔木层形成以后 ,对下层空间起到盖

幕作用 ,适宜中生和阴生植物种类的入侵和定居 ,同时增加土

壤表面的生物和其它动物种类的数量.退化生态系统恢复的演

替过程中 ,经常出现不可预测的干扰 ,种类的入侵和定居也呈

现随机性 ,以功能群为核心的群落组建理论指导生态恢复显得

非常重要 ,生态恢复研究者必须关心环境和生物相互作用对具

有特殊功能特征的种类的效应.一旦理解构成某个演替阶段的

种类的功能作用 ,就可以通过人为介入 ,按顺序地向群落加入

不同的种或功能群 ,能加速系统沿着自然演替路线发展.如果

这些种、功能群的优先效应和相互作用不干扰恢复的序列 ,还

可以操纵绕过某些阶段 ,促使群落向所期望的最终阶段演替.

总之 ,弄清哪些种对系统的功能至关重要 ,既能理解自然

生态系统的结构与功能的内在关系 ,又能有助于我们有目的地

选择特别的种或功能群 ,将系统恢复到能自我维持功能的水

平 ,从而实现生态恢复的目的.
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