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森林生物多样性及多功能性 
与生态系统稳定性关系研究进展

周彦君 1，2，宋沼鹏 1，李博文 2，宋    杰 3，苟密红 3，赵俪茗 3，刘勇波 1，2

（1. 中国环境科学研究院  生态环境部区域生态过程与功能评估重点实验室，北京  100012； 
2. 兰州大学  生态学院，甘肃  兰州  730000；3. 河北省大海陀国家级自然保护区管理处，河北  张家口  075500）

摘    要：在全球气候变化与生物多样性丧失的背景下，理解生物多样性与森林生态系统稳定性对维持生态平衡

和生态系统服务功能至关重要。传统研究多聚焦于单一功能或稳定性指标，难以揭示生态系统发生动态变化的

机制。生物多样性主要通过功能冗余和异步性响应环境波动等机制提升多功能性，进而增强生态系统对干扰的

抵抗力与恢复力，即生态系统稳定性。然而，生物多样性、多功能性与生态系统稳定性关系受到多种因素的交

互影响，其内在机理仍不清楚。本文系统梳理了森林生态系统稳定性作为关键纽带的“生物多样性 - 稳定性 - 多

功能性”协同框架；生物多样性与稳定性之间存在互补效应、选择效应、正反馈作用、负反馈作用等机制；多

功能系统通过功能冗余、功能多样性、功能协同与权衡以及空间异质性和时间动态性等方面来提升生态系统稳

定性；生物多样性和多功能性与生态系统稳定性之间的关系表现在地上 - 地下互作、多营养级网络等关键机制。

通过增加生物多样性和多功能性来提升生态系统稳定性，以应对气候变化等因素，对推动生态系统保护、恢复

与可持续发展具有重要的理论与实践价值。

关键词：森林生态系统；生态系统多功能性；互补效应；选择效应；互馈机制
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Research advances in relationships among biodiversity, multifunctionality 
and ecosystem stability in forests

ZHOU Yanjun1,2, SONG Zhaopeng1, LI Bowen2, SONG Jie3, GOU Mihong3, ZHAO Liming3, LIU Yongbo1,2

(1. MEE Key Laboratory of Regional Ecological Processes and Functions Assessment, Chinese Research Academy of  
Environmental Sciences, Beijing 100012, China; 2. College of Ecology, Lanzhou University, Lanzhou 730000, Gansu, China;  

3. Management Office of the Dahaituo National Nature Reserve in Hebei Province, Zhangjiakou 075500, Hebei, China)

Abstract: In the context of global climate change and biodiversity loss, understanding the relationship between biodiversity and the 
stability of forest ecosystems is crucial in maintaining ecological balance and ecosystem services and functions. Most studies have 
mainly focused on single function or stability indicators, making it difficult to comprehensively reveal the complex mechanisms of 
ecosystem dynamics. Biological diversity enhances multifunctionality mainly through mechanisms such as functional redundancy and 
asynchronous responding to environmental fluctuations, thereby increasing the resistance and resilience of ecosystems to disturbances. 
However, this relationship of biodiversity-stability is influenced by multiple interacting factors, and its underlying mechanisms remain 
controversial and unclear. This study systematically examines a “biodiversity-stability-multifunctionality” collaborative framework, 
with forest ecosystem stability as the critical nexus. The mechanisms between biodiversity and stability are complementary effects, 
selective pressures, positive feedback mechanisms, and negative feedback. Multifunctional systems enhance ecosystem stability through 
functional redundancy, diversity, synergy, trade-offs, spatial heterogeneity, and temporal dynamics. The relationships among biodiversity, 
multifunctionality, and ecosystem stability are manifested through key mechanisms such as aboveground-underground interactions and 
multi-trophic-level networks. Increasing biodiversity and multifunctionality to improve ecosystem stability holds significant theoretical 
and practical values for promoting ecosystem conservation, restoration, and sustainable development in response to climate change and 
other factors in the future.
Keywords: forest ecosystem; ecosystem multifunctionality; complementary effects; selection effects; feedback mechanism
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森林生态系统作为地球上最重要的陆地生态

系统之一，其稳定性对全球生态平衡和人类福祉

至关重要 [1]。森林生态系统的生物多样性与稳定

性关系是生态学研究的核心议题，随着气候变化

和人类活动干扰的加剧，相关研究逐步从单一机

制转向多维度、多尺度综合分析，多维生物多样

性（物种、系统发育、功能多样性）的综合作用

显著影响森林生态系统的稳定性。乔木层生物量

与功能多样性（如比叶面积）呈正相关关系，而

灌木的稳定性与种子大小的多样性或多性状综合

的功能多样性相关联 [2]；林分密度调控和水平结

构优化可提升水源涵养功能，缓解土壤水分亏缺，

增强生态系统的韧性 [3]；乔木可通过调节根际土

壤无机磷含量维持磷稳态，而草本依赖有机磷矿

化，导致乔木在酸化环境下更具恢复力 [4]；气候变

暖初期可促进种内互利与更新，但近十年暖干化

抑制更新速率，导致植被格局退化，威胁高寒生

态系统的稳定性 [5]；合理的森林经营可平衡生物

多样性与功能稳定性，选择性采伐虽短期内降低

α 多样性，但在适度采伐强度下可通过促进 β 多

样性维持区域稳定性 [6]；物种组成与功能群的合

理配置发挥着关键作用，特定树种或功能群对生

态系统稳定性具有显著影响。微生物群落中，真

菌关键种通过调控土壤有机碳和氮循环，直接驱

动土壤多功能性，阔叶林因其真菌网络复杂而表

现出更高的稳定性 [7]；在气候变化背景下，森林

生态系统的稳定性正面临多重压力，高海拔地区

物种组成时间变异性随温度升高而显著加剧，而

低海拔地区因管理强度差异呈现同质化或多样性 
损失 [8]。

森 林 生 态 系 统 多 功 能 性（Ecosystem 
multifunctionality，EMF）旨在解析生物多样性多

维度驱动机制、森林类型与管理策略优化、地上 -
地下生物互作与土壤健康、气候变化响应与适应

性管理如何协同调控生态系统同时提供多种功能

（如碳汇、水文调节、养分循环等）的能力。近年来，

研究从单一功能评估转向多维度、多营养级及跨

尺度综合分析，并结合气候变化与可持续发展需

求提出管理优化策略。研究森林生态系统多功能

性调节生物多样性与稳定性关系：首先，需要明

确多功能性在生物多样性与稳定性间的中介作用，

在退化森林恢复中，通过调控多功能性，可增强

生态系统应对干扰（如火灾、病虫害、气候变化）

的韧性；其次，森林多功能性可缓冲气候变化对

稳定性的负面影响，且微生物多样性或地下生态过

程对森林多功能性具有重要贡献，拓展了对森林

稳定性的认知边界；最后，物种 α 多样性与系统

发育 β 多样性共同促进区域尺度 EMF，环境异质

性通过调节多样性分布间接增强多功能性 [9]。在高

黎贡山亚热带森林中，外生菌根（Ectomycorrhiza，
ECM）优势度与 EMF 呈正相关，ECM 树种通过

高效养分吸收和碳分配提升生态系统服务功能 [10]。

对长白山阔叶红松林的研究发现，土壤微生物多

样性虽不直接影响 EMF 均值，却是维持高阈值功

能的关键；植物谱系多样性通过林分结构复杂性

间接调控温带森林多功能性 [11]。

1 生物多样性与生态系统稳定性关系

自 MacArthur[12] 和 Elton[13] 提出生态系统稳

定性与群落多样性之间的关系以来，学者们开展

了大量研究，例如在度量生态系统稳定性方面，

包括生态系统对外界干扰的抵抗力（Resistance）
和干扰去除后生态系统恢复到初始状态的能力

（Resilience）[14]。研究认为，多样性与稳定性之

间存在互补效应、选择效应、正反馈作用、负反

馈作用等 [15]（表 1），并且这种关系受到多种因

素的影响，例如林分结构、养分循环和气候变化等。

1.1 互补效应

互补效应是指不同物种具有不同的生态位和

功能特性，通过物种间的资源利用差异化和功能

互补，更充分地利用资源，提高生态系统生产力，

表 1    生物多样性与生态系统稳定性关系机制
Table 1    Mechanisms underlying the relationship between biodiversity and ecosystem stability

机制 Mechanism 核心观点 Core viewpoints 主要优点 Main advantages 局限性 Limitation
互补效应

Complementarity 
effect

物种通过生态位分化与资源利用差异，实现
功能互补，提升群落生产力与资源利用效率

提高资源捕获效率与生产力；缓解
种间竞争；提升系统对环境波动的

缓冲能力

依赖物种功能性状差异；在资源极
度受限或物种贫乏系统中效应减弱

选择效应
Selection effect

高功能性状物种（如速生、深根、耐旱）在
群落中占优势，主导生态系统功能与稳定性

快速提升特定生态系统功能（如碳
汇、抗旱性）；在环境胁迫下维持

系统适应性

可能导致群落结构单一化；长期依
赖单一优势种增加系统脆弱性（如

病虫害风险）

正反馈作用
Positive feedback

物种间协同互惠（如菌根共生、结构异质性）
强化资源交换与功能整合，提升系统稳定性

形成稳定的共生网络；增强系统对
干扰的恢复力；促进多营养级协同

依赖特定物种组合与共生关系；关
系一旦破坏，系统恢复难度大

负反馈作用
Negative feedback

密度制约、植物 - 土壤反馈等机制抑制优势
种过度扩张，维持物种共存与群落动态平衡

防止竞争排斥；维持物种多样性；
增强系统自我调节能力

在强烈人为干扰或环境剧变下可能
失效；反馈强度受空间尺度影响
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增强系统应对环境变化的能力。研究人员在中国

亚热带森林开展森林生物多样性与生态系统功能

（Biodiversity ecosystem functioning，BEF） 试 验

（BEF-China），8 年的试验周期结束后，高多样

性样地的地上生物量积累显著高于单一物种样地，

这种超产现象主要归因于互补效应，特别是物种

间功能性状的差异导致的生态位分化 [16]。互补效

应认为资源分配或积极的相互作用导致资源使用

总量的增加 [17]，或者不同物种通过占据不同的时

空生态位，减少竞争并提高资源利用效率。Feng
等 [18] 基于 255 个地点的数据研究表明，相较于单

一树种纯林种植，多树种混植能够提升植株径级

生长水平与地上生物量累积能力，物种间的互补

效应是其核心驱动机制。欧洲一项研究发现，结

构化混交林通过时空资源的合理分配（如深浅根

系搭配），维持长期生产力波动处于最低水平，

而生物多样性通过互补效应，显著提升森林生态

系统的稳定性 [19]。在贵州省马尾松人工林改造过

程中，引入阔叶树种后能有效提升马尾松纯林土

壤碳氮固持能力，这源于合理的林分郁闭度避免

了太阳长期照射对土壤微生物活力的抑制，不同

树种搭配在光能捕获与蒸腾调节方面形成功能互

补，增加了森林生态系统的物种多样性，进一步

证实了结构优化能够显著增强林分的稳定性与抗

逆能力 [20]。

土壤氮、磷等养分的可利用性直接影响植物

生长和微生物群落，进而调节森林物种组成和稳

定性。例如，森林生态系统的养分循环通过调节

资源分配影响物种共存，增强互补效应，在巴拿

马中部进行的为期 15 a 的施肥试验表明，氮添加

会显著促进速生树种生长，降低群落物种多样性，

而磷添加则可能缓解养分限制，改变竞争格局 [21]。

深根系树种可吸收深层土壤的氮、磷，而浅根系

树种依赖表层养分，这种互补性减少了种间竞争，

促进物种多样性维持。一项覆盖了中国温带、亚

热带和热带 3 个生物群落的调查发现，非根际土

壤养分循环越快的物种，其根际效应越弱，从而

将植物特性和土壤状况相结合，促进森林生态系

统碳循环和养分循环并增强群落多样性 [22]。亚热

带地区混交林种植园中，纯林转为混交林的经营

趋势是增加稳定性和可持续性 [23]。二氧化碳施肥

效应可能因土壤氮、磷限制而失效，导致碳汇能

力下降，而混交林通过菌根网络的作用增强养分

矿化能力，可缓解这一矛盾，维持碳吸收的稳定性。

Liu 等 [24] 研究发现，不同树种及其关联的菌根真

菌在养分觅食策略上存在互补性，混交林能容纳

更多样的菌根类型和功能，从而更高效地吸收土

壤中不同形态、不同空间的养分。

1.2 选择效应

在森林生态系统中，物种丰富的群落更可能

包含某些高功能性状的物种（如生长迅速或抗逆

性强、资源高效利用），这些优势物种在竞争中

占据主导地位，从而对群落生产力或稳定性产生

决定性影响 [25]，即具有特定特征的物种在群落中

占优势会影响生态系统进程 [17]。例如某些先锋树

种（如杨树、桉树）在演替早期快速生长，可显

著提升森林碳汇能力，但其主导地位可能导致群

落结构单一化，而长期单一化种植易引发土壤退

化、病虫害暴发等问题，降低系统抗干扰能力 [26]。

同时，优势物种占据特定生态位，通过排除低竞

争力物种，导致生态位分化，最终优化资源分配 [27]。

然而，在资源受限环境中，竞争筛选可能促进功

能更高效的物种留存，增强系统适应性，干旱胁

迫下深根树种通过高效利用水分主导群落，缓解

水分限制对其生产力的负面影响。通过根系观测

数据进行全球的 Meta 分析，结果证明，高生物量

和干旱压力会驱使根系向下扎深数米，深根系统

能有效缓冲干旱对初级生产力的负面影响 [28]。

干扰类型和强度直接影响选择效应的方向

与强度，从而影响森林生态系统的恢复力与抵抗

力。研究表明，温带阔叶红松林在中高强度择伐

（10% ～ 30% 强度）后，土壤有机碳密度、持

水力等指标超过原始林，同时物种和土壤微生物

多样性显著提升，表明适度的干扰可通过选择效

应促进保留木生长和地下生物多样性 [29]。但是，

多因子复合干扰（如热浪 + 污染）通过协同作用

放大选择效应，可能导致生态系统稳定性下降。

Kong 等 [30] 提出，土壤吸附与生物降解的协同作

用可增强对复合干扰的抵抗力，但若其中任一过

程失效，均会导致系统的稳定性显著降低。此外，

气候变暖加速耐寒植物退化，促进耐热或入侵物

种扩张，进而排除低竞争力物种，提高选择效应，

改变森林群落结构，降低本地物种多样性 [31]。同时，

连续极端气候事件可能导致生态系统恢复力突破

阈值，研究人员在美国明尼苏达州北方森林南部

展开为期 5 a 的试验表明，在经历增温或者降水量

的减少后，会增加 9 种共存的北美树种幼苗时期

的死亡率，导致群落抵抗力稳定性降低 [32]。

1.3 正反馈作用

正反馈作用是森林生态系统中物种间协同互

惠的重要形式，通过资源互补、抗逆性增强和功

能协同等机制，显著提升生物多样性与生态系统
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稳定性的耦合程度。最经典的范例就是菌根共生

网络，这种资源交换将会突破单个物种的资源限

制，共生关系能帮助宿主植物抵御生物和非生物

胁迫，并且不同物种通过共生形成功能整合体 [33]。

而正反馈关系往往形成复杂的生态网络，其稳定

性依赖于物种多样性（如多种共生真菌组合），

保护此类共生关系是维持森林健康的关键 [34]。

Simard 等 [35] 研究了外生菌根树种纸桦和花旗松之

间的碳传递关系，表明纸桦和花旗松之间的碳转

移主要通过直接菌丝途径进行。树木根系与菌根

真菌形成共生网络，真菌帮助树木吸收水分和养

分，树木则通过光合产物反哺真菌。未来研究需

量化不同森林类型中正反馈作用的临界值，以实

现生态恢复与气候适应的双重目标。

林分结构的复杂性将直接影响物种共存状

态，并增强种间正反馈作用。例如，通过提供多

样化的光照、湿度和资源条件，促进动植物、微

生物的共存，显著提升鸟类、昆虫及附生植物的

多样性水平。对德国温带森林进行研究发现，结

构异质性（林分内树木大小和排列的变异）对鸟

类、节肢动物和植物多样性等的正面影响，比单

纯的树种丰富度所产生的影响更为广泛 [36]。Omari 
等 [37] 研究了林分结构对幼林叶面积、林木生长和

生长效率的影响，发现间伐通过增加剩余树的叶

面积而不是通过提高其生长效率来增加单株蓄积

量。而复层林分（乔木层、灌木层、草本层）通过光、

水分和养分的垂直分层利用，提升资源捕获效率。

亚热带常绿阔叶林复层结构可提高光能利用率，

支持更多耐阴物种存活 [38]。同时，复层林分可通

过碳汇功能的时间互补性（速生树种短期固碳、

慢生树种长期固碳），显著提升森林碳储量的稳

定性 [31]。

养分在植物、土壤和微生物之间的动态分配

会触发自我强化的反馈环路，从而影响物种组成、

功能多样性及生态系统的恢复力。Bondaruk 等 [39]

基于 6 大洲 9 个国家 26 个草地及其主要植物功能

群开展研究，分析了生物量对干旱和养分添加的

响应规律，结果表明，温带草原中，高多样性群

落在养分添加时生产力提升更为显著，而干旱时

生产力下降幅度更大，因此多样性既增强养分利

用的正反馈，也增加群落对干扰的敏感性。此外，

在草原恢复过程中，高物种多样性群落可通过提

高养分利用效率，在干旱条件下提升生产力，进

而形成“多样性—养分利用—抗逆性”的正反馈。

这表明，人类活动既可破坏自然正反馈（如酸化），

也可通过恢复策略重建有益反馈。

气候变暖 [40]、极端天气事件和 CO₂ 浓度升高

等环境变化会触发一系列自我强化的生态过程，

从而加速或抑制生物多样性的变化，并影响生态

系统的稳定性 [41-42]。采用 18O 同位素示踪技术测定

微生物生长速率，探讨气候、土壤属性等对微生

物生长速率的影响，发现来自寒冷和潮湿地区且

资源丰富的酸性至中性土壤中，微生物群落具有

较高的潜在生长速率；长期变暖虽然改变了群落

组成，但可能通过增强微生物网络的复杂性和稳

定性来维持生态系统的正常功能 [43]。长期氮添加

导致土壤 pH 值下降，增加微生物多样性，进一步

加强碳固定，形成“磷输入—酸化—碳汇能力提升”

的正反馈 [44]。

1.4 负反馈作用

负反馈（Negative feedback）是生态系统自我

调节的核心机制，通过平衡种间竞争、资源分配

和种群动态，维持森林生物多样性与稳定性的动

态平衡。Margules 等 [45] 认为负反馈作用通过密度

制约效应抑制优势种的过度扩张，减缓竞争排斥，

为其他物种提供了生态位。生物多样性可以增强

生态系统的负反馈调节能力，使系统在受到干扰

后能够恢复到稳定状态。例如，Mangan 等 [46] 分

别在科罗拉多岛（Barro Colorado Island，BCI）和

Gigante 半岛，采用完全可逆的荫棚和田间试验相

结合的方法开展研究，结果表明，森林生态系统

中通过植物—土壤反馈调节物种共存，平衡群落

结构，防止单一物种垄断资源。植物可通过根系

分泌物改变土壤微生物群落，抑制自身生长或促

进其他物种生长；某些植物会释放化感物质，不

仅抑制自身幼苗生长，避免种内竞争，同时为其

他物种创造生存空间，从而促进物种多样性的提

升。对印第安纳州门罗县布卢明顿 Griffy Lake 自

然保护区的黑樱桃树展开调查，研究发现，天敌

会降低黑樱桃树下的后代密度，为异种（如鹅掌楸、

山茱萸）补充创造机会 [47]。负反馈调节是森林生

态系统维持稳定的关键机制，保护森林生物多样

性不仅是维持负反馈调节的基础，也是应对自然

和人为干扰的关键策略。 
林分结构（密度等）通过负反馈效应抑制竞

争失衡，缓冲干扰的负面影响，维持生态系统的

动态平衡。例如，Kannenberg 等 [48] 开发了一种新

的方法来衡量林分密度和当地气候如何驱动光合

产物（Gross primary productivity，GPP）向地上木

质生物量（Aboveground woody biomass carbon，
AGBC）的分配，结果表明，干旱期间 AGBC 的

分配比例下降约 30%，密度调控可通过调节碳分
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配路径缓解气候胁迫。另外，温带森林中，林分

密度增加可降低草本优势度指数（Herb dominance 
index，HDI），间接提升草本植物多样性，而树

高变化则与草本多样性呈负相关，表明林分结构

通过负反馈作用调控光照和资源可用性，进而影

响林下群落的组成与结构 [49]。

2 多功能性与生态系统稳定性关系

Hector 和 Bagchi 于 2007 年首次通过试验验

证了生物多样性对生态系统多功能性的影响，发

现不同生态系统功能可能由不同的物种维持，从

此生态系统多功能性研究才成为生态学研究的热 
点 [50]。关于多功能性与生态系统稳定性的关系，

理论上认为多功能系统可能通过功能冗余、功能

多样性、功能协同与权衡以及空间异质性和时间

动态性等方面来提升稳定性 [51]（表 2）。

2.1 功能冗余

功能冗余（Functional redundancy）是指生态

系统中不同物种在功能上存在重叠或互补的现象。

Naeem 等 [52] 通过受控试验，首次明确证实了物种

多样性（通过功能冗余机制）可以提高生态系统

过程（如生产力）的可靠性（即降低时间波动性），

为功能冗余的“保险假说”提供了早期关键证据。

功能冗余通过分散风险，降低单一物种失效对系

统的冲击。研究表明，物种多样性高的森林在面

对干旱或火灾等干扰时，因多物种协同作用表现

出更强的抵抗力，且在干扰发生后，功能冗余物

种可加速生态系统的恢复。在不同的土壤条件下，

决定生态系统多功能性的关键物种是不同的，应

根据不同土壤条件选择合适的植物组合 [53]。不过，

功能冗余水平往往决定生态系统崩溃的临界点，

研究者在中国亚热带万年青阔叶林的 5 个典型区

域，设置了 250 个森林样地进行调查，发现当冗

余物种损失超过阈值时，森林固碳功能与水文调

节功能显著下降；而在高冗余系统中，功能稳定

性可维持至大部分物种丧失 [54]。

功能冗余的有效性依赖于栖息地面积和连通

性阈值，功能冗余可以缓冲物种丧失的负面影响，

维持生态系统功能与过程的稳定性。研究表明，

当栖息地总量损失较低时，生境破碎化可通过抑

制竞争优势物种，促进功能冗余物种的共存；但

若栖息地损失超过临界值，会显著削弱功能冗余，

导致优势物种灭绝和生态系统功能崩溃 [55]。栖息

地破碎化可通过改变物种组成和增加边缘效应，抑

制功能冗余，进而影响森林的多功能性和稳定性，

一项长达 22 a 的亚马逊森林碎片化生境研究发现，

其物种组成通过边缘效应过滤了具有关键功能性状

的树种，降低了功能冗余，从而导致植物群落在时

间上的功能稳定性下降 [56]。随着栖息地的持续退

化和破碎，局部和景观尺度上的生物多样性会丧失，

因此需要恢复栖息地和增加连通性，以维持生态系

统的稳定性 [57]。

地形因素（如海拔、坡度、坡向、生境异质

性等）通过垂直差异、水文调控和环境异质性，

成为森林多功能性与稳定性的重要调节因子。

Wiegand 等 [58] 发现，温带高海拔森林中大多数树

种依赖外生菌根（ECM）真菌，该菌根具有较强

的病害防护作用，可增强树木抗逆性（如抗寒、

抗病），而热带低海拔森林以丛枝菌根（Arbuscular 
mycorrhizal，AM）为主，幼树分布更依赖动物传

播的种子扩散。全球联网极端干旱试验（Extreme 
drought in grasslands experiment，EDGE） 表 明，

欧亚草原比北美草原对干旱更敏感，微地形（如

洼地）通过调节土壤水分再分配，保障非优势种

在干旱中存活，进而增强群落稳定性 [59]。

2.2 功能多样性

功能多样性（Functional diversity）是森林

生态系统稳定性的关键驱动因素，通过调节资源

表 2    多功能性与生态系统稳定性关系机制
Table 2    Mechanisms underlying the relationship between multifunctionality and ecosystem stability

机制 Mechanism 核心观点 Core viewpoints 主要优点 Main advantages 局限性 Limitations

功能冗余
Functional redundancy

多个物种承担相似生态功能，在干
扰发生时相互替代，维持生态系统

稳定性

增强生态系统对物种丧失的缓冲能
力；提升生态系统稳定性；延缓系

统崩溃阈值

冗余度过高可能掩盖功能衰退信
号；依赖栖息地面积与生境连通性

功能多样性
Functional diversity

物种功能性状差异越大，资源利用
方式越多样，系统对波动的响应越

稳健

提高资源利用效率；增强系统对 
气候波动的适应能力；促进物种异

步性

功能性状选择与量化标准不统一；
不同性状间可能存在权衡

功能协同与权衡
Functional synergy and 

trade-off

不同功能之间相互促进或制约，构
成复杂网络，共同影响系统多功能

性与稳定性

优化资源分配；提升系统应对复合
干扰的能力；揭示多功能性内在 

机制

协同与权衡关系复杂，难以量化；
受环境背景与尺度影响显著

空间异质性 - 时间动态性
Spatial heterogeneity - 

temporal dynamics

功能在空间上分布不均、时间上动
态变化，增强系统对环境和干扰的

适应能力

提高系统的恢复力与抵抗力；促进
物种的共存；增强生态韧性

需要高分辨率数据支持；异质性本
身可能带来管理复杂性
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利用效率、功能互补性及系统抗干扰能力，直接

影响生态系统的综合服务能力和长期稳定性。

Villéger 等 [60] 在 2008 年提出了功能丰富度、功能

均匀度和功能离散度指数，奠定了现代功能多样

性多维度量化的基础，功能多样性可以通过这些

指数进行有效量化。功能多样性高的森林中，不

同物种在资源利用、耐旱性、生长策略等方面存

在差异，形成异步性响应机制。例如：在江西德

兴新岗山森林生物多样性试验中发现，耐旱性特

征（如水分传导率、气孔控制）的多样性显著缓

冲了干旱对群落生产力的影响，高多样性群落在

气候波动下生产力年际变化更小，进而提高其稳

定性 [61]。在一项亚热带森林生物多样性试验中，

研究者评估了来自 40 种被子植物的 315 个混合样

地物种（功能群）嵌套度和周转率对林分生产力

的影响，认为选择适宜的物种组成，与增加物种

多样性对提高森林生产力同等重要，并且树种的

选择应该基于其功能，因为功能多样性对生产力

的长期作用强度高于物种组成 [62]。在乌兰布和沙

漠沙冬青群落中，固定沙地与半固定沙的沙冬青，

资源分配倾向于叶片较大且薄、生长速率较高的

“快速资源获取”策略；在盐碱滩地生境里，植

物则更偏向叶片较小较厚、防御能力较强、生长

速率低的“保守资源利用”策略，通过优化资源

分配，充分利用有限资源，进而增强在异质性生

境中的生存能力 [63]。

土壤通过生物互作、化学平衡及物理结构等

多维度影响森林生态系统的稳定性和多功能性，

土壤生物通过分解有机质和调控养分循环，直接

增强生态系统的多功能性，提升功能多样性。在

云南省新平彝族傣族自治县磨盘山国家级森林公

园亚热带原始森林区，研究发现不同林分类型之

间会因为细菌群落不同而引起功能带代谢通路变

化，较高细菌多样性使得常绿阔叶林土壤生境恢

复力和抵抗力较强，稳定性较高 [64]。

2.3 功能协同与权衡

功能性状（Functional traits）作为连接物种

与生态系统功能的桥梁，在调节多功能性与稳定

性关系中扮演着核心角色。这些性状不仅决定了

物种对环境变化的响应策略，还通过物种间的相

互作用塑造了生态系统功能的表现形式。基于世

界植被数据库，Bruelheide 等 [65] 揭示了植物功能

性状与环境梯度之间的宏观格局，将性状研究推

向了全球尺度。值得注意的是，功能性状之间并

非独立存在，而是形成了复杂的协同与权衡网络

（Synergy and trade-off networks）[66]。例如，高木

材密度通常与慢生长速率相关（生长 - 存活权衡），

而深根系可能与耐旱性增强协同变化，这些性状

间的协同与权衡关系从根本上决定了森林生态系

统多功能性的内涵及其稳定性，而生态系统服务

之间的权衡与协同关系则是森林多功能性最直接

的体现。二者通过调整生态过程的效率与冗余性，

共同维持森林多功能性（如碳汇、水文调节、生

物多样性保持）与生态系统稳定性的动态平衡。

栖息地破碎化增加森林斑块边缘比例，边缘

区域因光照、温度和湿度变化形成异于核心区的

微环境，破碎化初期可能因边缘效应暂时增加局

部物种多样性，但长期会导致特化物种丧失。已

有试验表明，全球森林生境破碎化初期，林缘会

形成生物多样性过滤器，短期内促进部分类群增

殖，但在破碎化发生 30 ～ 50 a 后，区域生物多样

性将下降 13% ～ 75%，同时生态系统功能随之削

弱 [67]。另有研究 [68] 表明，在 21 世纪前 20 年，全

球 75.1% 的森林景观破碎化程度有所下降，但高

多样性群落因破碎化导致生态位狭窄化，稳定性

反而低于原生林。多样化的森林群落通过功能协

同效应可显著提升抗旱能力，而破碎化导致的单

一化使这一机制失效 [69]。研究人员提出，边缘化

导致耐旱草本植物入侵，改变原有森林群落结构，

降低水文调节和土壤保持能力 [70]。在入侵初期，

群落的物种丰富度与功能多样性对外来种的入侵

会产生显著的抑制作用；但随着入侵进程的推进，

这种抵抗效应的强度和方向可能发生转变，这种

动态性意味着功能协同与权衡关系同样会随入侵

阶段而变化，而非静态不变 [71]。此外，本地树木

多样性越高，外来物种的入侵严重程度往往越低，

因为多样化的森林中大多数生态位已被本地树种

占据，使非本地树种难以获得立足之地。这一抑

制效应在自然生态系统中尤为显著，但当人类活

动干扰强烈时，本地多样性对外来入侵的缓冲作

用可能被掩盖 [72]。

2.4 空间异质性和时间动态性

多功能性生态系统通常具有较高的空间异质

性和时间动态性，即生态系统功能在空间和时间

上存在差异和变化，这种异质性和动态性可以增

强生态系统的适应力和恢复力，使其能够应对环

境变化和干扰。研究发现，在低纬度热带森林中，

树种的聚集度与多度没有明显关系，稀有树种个

体分布相对分散；而在高纬度温带森林中，两者

呈现显著负相关，稀有树种个体高度聚集，常见

树种则较为分散 [58]。阳坡干旱条件更有利于某些
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耐旱型 ECM 真菌的分布，而阴坡则可能支持不同

类型真菌的生长。这种菌根真菌通过与不同树种

的特定共生关系，形成多样化的资源获取途径，

从而提升其稳定性 [10]。升温可能促进速生树种的

固碳过程，抑制慢生树种的生长。而高生物多样

性森林可通过物种响应异步性（如光合速率与水

分利用效率的季节错峰）维持功能稳定性。例如，

一些树种在春季较早展叶进行光合作用，而另一

些则在夏季雨季高效利用水分；在缺水年份，深

根系树种能维持生态系统多功能性，而浅根系树

种可能出现生长衰退。这种时间上的错位形成了

植物水力性状的多样性，在增强森林生态系统应

对干旱的恢复力方面发挥关键作用，使得生态系

统的整体生产力和水分利用效率在波动环境中保

持更高的稳定性 [73]。

空间异质性和时间动态性共同调控森林多

功能性与稳定性的关系。Liu 等 [74] 基于 2000 至

2020 年归一化植被指数（Normalized difference 
vegetation index，NDVI）时间自相关（Temporal 
autocorrelation，TAC）结果构建恢复力指标，定

量评估了北方森林对覆盖变化的响应。结果表明，

北方森林恢复力对覆盖度减少比覆盖度增加更敏

感，尤其是原生林。地形通过影响养分循环和干

扰扩散路径，加剧或缓解这种不对称性，说明提

高森林覆盖可增强生态恢复力，而覆盖度降低则

削弱生态系统功能。此外，物种丰富度主要通过

促进物种异步性来增加生物量稳定性，而结构多

样性直接影响碳储量分配格局，空间异质性通过

创造多样化的微生境，增强群落对环境波动的抵

抗能力 [75]。

3 森林生物多样性及多功能性与生态系
统稳定性关系

森林生态系统具有高度的多功能性，例如碳

固定、水土保持、生物多样性维持等，这些功能

之间相互关联、相互影响，共同维持着森林生物

多样性与生态系统的稳定性，它们之间的关系主

要包括以下几个方面：物种扩散与共生策略的协

同演化、多营养级多样性与网络复杂性、功能性

状与生态位互补以及地上 - 地下互作的协同效应。

但当前仍存在许多挑战，例如，如何在不同空间

和时间尺度上整合多功能性、生物多样性和稳定

性之间的关系，如何预测和调控森林生态系统的

多功能性和稳定性等（图 1）。

3.1 物种扩散与共生策略的协同演化

扩散能力强的物种可快速适应环境变化，而

共生策略则通过优化资源利用效率，提升系统稳

定性和生产力，两者相辅相成，共同构成了森林

应对气候变化的适应性响应 [76]。研究发现，热带

榕树依赖特定小蜂传粉，小蜂幼虫依赖榕果子房

发育，两者缺一不可，这种榕树与传粉榕小蜂的

图 1    研究框架图
Fig. 1    Research framework diagram
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专一的互惠关系，以及在雌雄异株榕树中的空间

分离，是核心稳定机制 [77]。多杰加布等 [78] 以 3 个

物种为例，构建了空间群落动态数学模型，研究

物种的不同扩散模式对其共存结果的影响，结果

表明，物种扩散模式在很大程度上决定了物种的

生存，且不同扩散模式的物种对生境丧失和生境

破碎的容忍度不同。而捕食者通过调控植食性动

物数量间接保护植物群落，共生微生物通过改善

植物健康状况，提升生态系统恢复力，形成多层

次稳定机制。鸟类传播种子时，种子附着的菌根

孢子可加速幼苗定植；幼苗的菌根网络进一步吸

引传粉昆虫，形成正反馈循环。这种循环在热带

雨林中表现尤为显著，复杂共生网络支持了全球

一半以上的陆地生物多样性 [79]。研究表明，在油

梨根际土壤中，微生物群落构建了复杂的共生网

络以响应外界胁迫。当油梨受根腐病侵染时，其

根际微生物共生网络的拓扑结构会发生显著变化，

病原菌的侵染会破坏原有稳定的共生关系，导致

网络复杂度降低，但同时也富集了具有拮抗功能

的有益微生物类群，这揭示了植物在逆境下通过

重塑根际共生网络来抵御病害的适应性机制。这

种微观层面的共生网络动态调整，与宏观尺度的

物种扩散策略相互补充，共同构成了生态系统应

对环境变化的稳定性基础 [80]。

3.2 多营养级多样性与网络复杂性

多营养级多样性（植物、动物、微生物等）

通过资源利用互补和功能冗余，显著增强生态系

统多功能性。植物多样性作为基础营养级，通过

提供栖息地和资源供给，为高营养级生物的生存

与功能多样性提供支撑。相关研究表明，森林中

植物多样性增加后，地上节肢动物多样性相应提

升，土壤微生物多样性也会提高，最终显著增强

病虫害抵抗能力和土壤碳封存功能 [81]。生态网络

的复杂性通过功能冗余和动态平衡缓冲环境干扰，

土壤中细菌、真菌和原生动物的多营养级互作网

络可通过代谢途径的多样性维持养分循环稳定 
性 [82]。例如，闫文德 [83] 系统阐述了土壤微食物网 
（包含线虫、螨类、原生动物等）通过营养级联

效应调控森林土壤有机碳分解与储存的机制，强

调微食物网的复杂性和稳定性直接决定土壤固碳

能力，为理解地下多营养级网络与生态系统碳封

存功能的关系提供了新视角。在亚热带森林中，

多营养级网络复杂性与生态系统多功能性呈显著

正相关，中国东南部一项研究发现，乔木多样性

可提升多营养级节肢动物网络的复杂性，进而显

著增强生态系统生产力 [84]。网络越复杂，其在环

境扰动中的抵抗力越强，因此多营养级与复杂网

络的协同作用使生态系统多功能性显著高于单一

营养级主导的系统 [85]。

3.3 功能性状与生态位互补

功能性状差异决定了物种在生态系统中的生态

位分化，有效弱化种间竞争，提升环境资源利用效

率，最终实现群落整体生产力与稳定性的协同提升。

高比叶面积的先锋树种快速占领林冠上层，高效获

取光照，而低比叶面积的耐阴树种充分利用林下弱

光，这种垂直结构上的资源利用分化正是驱动生物

多样性 -生产力正关系的关键 [86]。在人工林经营中，

利用树种功能性状差异构建混交模式，已被证实是

提升林地生产力和空间稳定性的有效途径。徐芷妍

等 [87] 在对油茶与罗田垂枝杉混交模式的研究中发

现，利用垂枝杉树冠窄小的特性，其与油茶混交后

显著提高了林分郁闭度，却未形成较大的冠层重叠

度和较强的种间竞争关系，相较于油茶纯林，该混

交模式下油茶的平均树高、地径和冠幅均有所提高，

表明具有互补功能性状的树种配置，可通过生态位

分化实现资源高效利用，进而提升群落生产力。生

态位互补通过多物种协同作用缓冲环境扰动，提升

生态系统的抵抗力与恢复力。在温带森林中，不同

分解速率的凋落物通过微生物协同作用，维持土壤

碳氮平衡，避免单一分解路径中断的风险，高功能

分散指数（Functional dispersion index）的群落对极

端降水的抵抗力更强 [88]。功能冗余表现为多物种

可承担相似生态功能（如多个固氮树种共存），有

效增强系统抗干扰能力，当某一固氮树种受病虫害

侵袭时，其他固氮物种可维持氮循环稳定，功能冗

余度一旦增加，森林抗干旱能力也会显著提升 [89]。

3.4 地上 - 地下互作的协同效应

森林生态系统的多功能性和稳定性依赖于地上

植物与地下生物的协同互作，这种互作将通过资源

交换与能量流动、功能互补以及网络复杂性等途径

实现。土壤微生物通过资源交换直接影响植物多样

性、生产力和生态系统稳定性，这是其养分供应与

能量流动的具体体现 [90]。森林植物多样性通过凋

落物输入与根系分泌物调控，增强土壤微生物活性，

促进养分循环与固碳。土壤线虫与细菌的协同作用

可提升有机质分解效率，进而增强生态系统稳定性，

这一机制在温带森林中尤为显著 [91]。与此相关的

是，AM 真菌通过菌丝网络连接不同植物个体，促

进磷吸收和碳氮循环；ECM 真菌则通过增强宿主
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抗病性，缓解同种竞争压力。在温带森林中，AM
和 ECM 共存的群落表现出更高的碳储存效率和抗

病能力。对青藏高原东部云杉和冷杉等典型森林生

态系统的研究表明，土壤碳、氮、磷化学计量特征

及其与土壤酶活性的耦合关系，直接调控着凋落物

分解与养分循环过程，这一机制体现了地下微生物

功能群落对地上植被物质输入的协同响应 [92]。在

江西省吉安市永丰官山杉木人工林中，林分密度影

响土壤微生物群落，变化后的土壤微生物群落又会

影响地上植被，最终土壤群落与地上植被协同响应

密度变化，该结果为地上 - 地下协同作用与生态网

络构建的相关研究提供了新思路 [93]。

4 展    望

森林生物多样性、多功能性与生态系统稳定

性之间相互作用，具有复杂的关系网络：生态系

统多功能性（如碳固存、养分循环、生产力等）

通过整合不同维度的生物多样性（物种 α 多样性、

物种 β 多样性、功能性状多样性、系统发育多样

性）和环境异质性等，直接或间接调节生态系统

稳定性的关系；生物多样性也通过种间异步性（不

同物种对环境波动的异步响应）和功能多样性（如

耐旱性、资源利用策略的差异）等增强生态系统

的稳定性。

受研究对象局限，当前有关生物多样性、多

功能性与生态系统稳定性之间的关系研究多聚焦

于单一森林层次，对森林垂直结构和多营养级的

整合不足；对多维生物多样性与稳定性关系的驱

动机制仍存在争议。现有研究多基于短期试验或

静态数据，缺乏长期演替过程及极端气候对多样

性 - 多功能性 - 稳定性关系的动态影响分析。

因此，未来的研究建议：1）加强多维度与跨

尺度整合分析，除了物种多样性和功能多样性，还

应该结合系统发育多样性等探讨调节森林生态系统

稳定性的机制；2）在不同空间尺度和时间尺度研

究生物多样性、多功能性与生态系统稳定性之间的

交互效应，特别是在多营养级网络中，关注植物 -
分解者 - 土壤微生物的互作网络，解析其如何通过

能量流动和物质循环影响生态系统稳定性；3）关

注森林生态系统对未来气候变化的适应，开发基于

生物多样性、多功能性和稳定性的森林经营策略，

以增强生态系统对极端气候的抵抗力；4）未来的

森林生态系统管理应注重技术手段创新，利用机器

学习等先进模型搭建各地区森林生态系统联网实验

平台，量化多因子对“生物多样性 - 多功能性 - 稳
定性”之间关系的影响，高效管理森林生态系统，

提高森林生态系统的生产力（图 2）。

图 2    未来研究展望概念图
Fig. 2    Conceptual diagram of future research prospects
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