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摘  要  在全球变化背景下, 生态系统能否长期有效地维持功能并提供服务, 有赖于其稳定性。生态系统稳定性及其与生物

多样性的关系, 是生态学研究的核心问题, 生物多样性能否促进生态系统稳定性曾引起很多争论。该文在前期国内外综述和

研究的基础上, 重点从以下三个方面对近期进展做了总结。第一, 介绍了近期理论研究在生态系统稳定性的内涵及不同稳定

性指标间的内在关联方面取得的新认识。第二, 梳理了最近基于生物多样性实验开展的多项整合分析研究和理论探索, 以及

在多维度框架下开展的多样性-稳定性关系研究。第三, 详细介绍了最近发展起来的多尺度稳定性理论框架, 对稳定性的尺度

依赖、多样性-稳定性的多尺度关系等新议题做了探讨。最后, 提出了本领域有待进一步研究的关键问题和方向建议。 
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Abstract 
The stability of ecosystems determines whether they can sustainably provide key functions and services in the 
background of global changes. Ecosystem stability, particularly its relation with biodiversity, is one of the central 
issues in ecology. Whether biodiversity enhances or impairs ecosystem stability has historically aroused much 
debate. Based on early reviews and studies on different aspects of stability, here we summarized recent advances 
from three aspects. Firstly, several recent theoretical studies offered novel insights in understanding the multi- 
dimensionality of stability and the intrinsic link between different stability measures, and we provided an over-
view on these new insights. Secondly, we reviewed recent empirical and theoretical studies on biodiversity-   
stability relationships, including those in the context of multidimensional stability. Thirdly, we introduced the re-
cently developed multi-scale stability framework, which provides new opportunity to understand the scaling of 
stability and extend diversity-stability relations to a multi-scale context. We ended with a discussion on future re-
search questions and directions. 
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在全球环境变化、人类经济活动和栖息地改变

等因素驱动下, 全球物种灭绝不断加剧, 生态系统

功能受到严重威胁。这些全球变化因子既可直接影

响生态系统功能, 又可通过改变生物多样性而对生

态系统功能产生间接作用。在这一背景下, 生态系

统能否长期可持续地维持功能和服务, 有赖于生态

系统自身的稳定性。因此, 理解生态系统稳定性及

其维持机制, 对生态系统可持续管理与保护政策的

制定具有重要科学参考意义。 

早在20世纪50年代, 生态学家就开始关注生态

系统的稳定性问题, 提出了一些重要认识和假说。

Odum (1953)和Elton (1958)根据野外观测数据, 认
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为简单生态系统具有较低的时间稳定性和抵抗入侵

的能力。同期, MacArthur (1955)根据食物网理论, 

提出稳定性随着能量通路复杂性的增加而增强的观

点。这一多样性促进稳定性的观点, 在之后很长时

间内被人们广泛接受, 即认为物种多样性高的生态

系统中不同物种相互补充抵御自然环境中的扰动, 

从而增加生态系统的稳定性。然而, 1973年May发表

了一项研究结果, 基于随机矩阵理论从数学上推导

得出: 生态系统复杂性越高(即物种多样性越高, 种

间连接越多、越强), 则物种实现稳定共存的概率越

低。这一复杂性削弱稳定性的结论, 挑战了早期关

于稳定性的直观认识, 开启了生态学界近半个世纪

的“多样性-稳定性”之争(McCann, 2000)。 

关于稳定性议题, 国内学者已发表了多篇综述

(具体见下文), 本文在前期工作基础上, 重点阐述

近年来关于稳定性内涵的最新理论认识, 以及多样

性-稳定性关系的多维度和多尺度理论扩展。首先, 

稳定性是一个多维概念, 有多种不同定义方法, 对

此国内已有学者做过综述, 涉及稳定性的定义、机

制和测度方法, 以及对应的干扰类型(马风云, 2002; 

柳新伟等, 2004)。近期研究在稳定性内涵、不同指

标间内在关系方面取得了新的重要理论进展, 本文

将作具体介绍。此外, 关于多样性-稳定性关系及其

机制, 国内外开展了大量实验和理论研究, 在20世

纪90年代已经引起国内研究者的关注和讨论, 对问

题发展、有关概念的内涵和外延进行了比较全面的

回顾和辨析(黄建辉和韩兴国, 1995; 刘增文和李雅

素, 1997), 国内学者对相关理论假说、经典实验有

多篇综述文章(王国宏, 2002; 高东和何霞红, 2010; 

张景慧和黄永梅, 2016)。本文梳理了最近关于生物

多样性实验开展的多项整合分析研究, 及在多维度

框架下开展的多样性-稳定性关系研究。以往关于稳

定性的研究主要关注局域尺度, 而近期研究发展了

新的多尺度理论框架, 最后本文详细探讨了稳定性

的尺度依赖、多样性-稳定性的多尺度关系等新议

题。基于对这些最新进展的系统梳理, 本文提出了

几个有待进一步研究的问题和方向, 以期为后续相

关研究提供参考。 

1  生态系统稳定性的内涵与度量指标 

1.1  稳定性的内涵 

生态系统稳定性刻画的是生态系统受到干扰后

保持或恢复原有状态的能力(Pimm, 1984)。自然生

态系统中, 存在不同类型的干扰, 其对生态系统不

同组分的影响也不同, 因此衡量生态系统的恢复或

保持能力需要考虑具体的干扰方式, 以及不同层次

或尺度(如种群、群落等)的响应差异(Pimm, 1984; 

Donohue et al., 2016; Kéfi et al., 2019)。 

从系统外部讲 , 扰动 (perturbation) 或干扰

(disturbance)是指影响生态系统结构和动态的生物

和非生物环境改变(Donohue et al., 2016)。不同扰动

方式可从强度、时序特征(频率和持续时间等)、空

间分布、作用方式、来源等方面来理解和区分。传

统上可以将扰动分为脉冲扰动(pulse perturbation)、

胁迫扰动 (press perturbation) 和环境随机扰动

(environmental stochasticity)或称噪音扰动(noise)。脉

冲扰动指持续时间短、一次性的剧烈环境变化, 如

病虫害爆发、台风、火烧等自然灾害; 胁迫指持续

时间长但相对缓和的环境变化, 如持续几十年的捕

捞压力等; 环境随机扰动指生物和非生物环境中的

随机因素导致的持续环境波动(Kéfi et al., 2019)。自

然界中发生的干扰往往是这3种典型干扰模式的组

合, 呈现出更加多样的特征, 例如全球气候变化造

成的干扰就同时包含脉冲(极端降水事件)、胁迫(气

温上升)与噪声(降水持续波动)。在不同干扰模式下

生态系统的响应模式也不同, 因此要理解某一稳定

性指标需要理解其背后的干扰模式。文献计量分析

表明, 多数关于稳定性的研究考虑脉冲扰动(22%)

和胁迫扰动(32%), 环境随机扰动占比只有约5%, 

其余为移除扰动对照的研究(Kéfi et al., 2019)(图1); 

大多数研究只考虑一种干扰因素, 大量的研究从单

一维度观点出发, 理论研究中占比约83%, 实证研

究中占比约80% (Donohue et al., 2016)。 

从系统内部讲, 生态系统对干扰的响应是一个

多层次、多尺度的过程, 度量生态系统稳定性在实

际操作中反映为量化特定层次和尺度的响应方式。

具体地, 度量生态系统稳定性的指标既可以是生态

系统总体的特征, 例如物种丰富度、生产力等群落

层面的指标, 也可以是更精细的系统结构和组成特

征, 例如均匀度、种群大小等物种层面的指标。对

于不同响应层次, 群落层面的研究最多, 占比约达

59%, 其余为物种层面的响应(Kéfi et al., 2019)(图

1)。最近理论研究揭示了物种多度组成对稳定性指

标的影响, 指出群落整体层面的变异性等指标主要 
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图1  评价生态系统稳定性需要确定扰动类型、生态系统、响应层次和响应度量。图上的百分比和不同颜色连接曲线的粗细

表示在所引文献数据库中研究的数量比例(修改自Donohue et al., 2016; Kéfi et al., 2019)。 
Fig. 1  Assessing stability in ecological systems requires identifying the perturbation type, ecosystem component, response level, 
and response metrics. The percentages and the width of the colored linking lines indicate the percentage of studies included in the 
references database (adapted from Donohue et al., 2016; Kéfi et al., 2019). 
  

由常见种决定, 而物种层面的恢复力主要由稀有种

决定(Haegeman et al., 2016; Arnoldi et al., 2019)。考

虑生态系统的空间属性, 稳定性指标可以分为区域

(regional)或集合群落水平的指标和局部(local)群落

水平的指标。研究生态系统稳定性问题的时候, 需

要分别明确扰动类型以及生态系统的响应层次, 并

且区分稳定性类型(图1)。 

1.2  稳定性的多维度量 

生态系统稳定性囊括了生态系统各个方面的动

力学特征, 是一个多角度、多维度的概念, 在实际研

究中具体化为多样化的定义和度量指标。根据Grimm

和Wissel (1997)统计, 生态学文献中使用过超过160

种关于稳定性的定义。Donohue等(2016)对稳定性相

关文献做了计量分析, 发现不同稳定性定义的使用

情况差异很大。大部分定义只在个别文献中提及, 

且并未给出明确的度量方法。大多数关于稳定性的

研究都集中于少量几个稳定性指标, 其中使用最多

的有4种: 抵抗力(resistance)、恢复力(resilience)、持

久性 (persistence)和变异性 (variability)(图 1, 图 2;  

表1)。抵抗力指生态系统抵抗外界干扰并使自身的

结构和功能保持原状的能力, 一般对应于脉冲或胁

迫扰动, 即既包括一次性施加的扰动也包括长期的

外部压力。恢复力指生态系统在遭到外界干扰因素

的破坏以后恢复到原状的能力, 一般对应于脉冲扰

动, 如病虫害爆发、人为活动、极端气候等非正常

外力的短期内一次性施加。持久性指生态系统在一

定边界范围内, 维持某一特定状态的持续时间, 一

般对应于环境随机或胁迫扰动。变异性是指生态系

统或种群的某一属性(如生物量)随时间波动的大小, 

变异性越小, 稳定性越高, 对应于环境随机扰动。生

态学研究中, 常用变异性的倒数表示稳定性, 称为

时间稳定性(temporal stability)或不变性(invariability) 

(Tilman et al., 2006; Wang et al., 2017)。 

鉴于稳定性指标的多维性, 近期研究试图揭示

不同稳定性指标间的关系, 并取得了一系列重要进

展。Donohue等(2013)基于对海岸带生态系统的野外

控制实验研究, 发展了多维度稳定性的概念框架。

通过模拟移除捕食者和初级消费者, 探究了持久力

(灭绝或入侵物种数)、抵抗力、时间变异性、空间

变异性等多种稳定性的测度指标, 并利用相关性和

主成分分析揭示不同指标间的关系。该研究发现, 

虽然稳定性具有多维定义和指标, 但不同指标间具

有一定的相关性, 因此该生态系统的稳定性本质上

并不具有很高的维度。换句话说, 由于稳定性指标

间具有强相关性, 因此当我们理解了一个稳定性指

标, 也就理解了其他指标。但这项研究同时发现, 在

外界环境干扰下, 不同稳定性指标之间的相关性大

大减弱, 意味着稳定性的维度增加, 然而关于相关

性丧失的原因, 文章作者并未给出具体解释, 有待

进一步探究。这项研究开创性地提出了多维稳定性

框架, 开启了关于生态系统稳定性的新研究方向。

为了阐明不同维度的稳定性指标之间的关系, 以及

干扰方式如何影响这些相关性, Radchuk等(2019)利

用多种生态系统模型研究了不同干扰强度和类型对

种群和群落水平稳定性维度的影响。结果表明, 干

扰类型而非干扰强度对稳定性的维度有重要影响,  
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图2  稳定性的多维聚类度量及其与扰动类型的对应关系(修改自Domínguez-García et al., 2019)。 
Fig. 2  Multidimensional clustering of stability and their correspondence with perturbation types (adapted from Domínguez-García 
et al., 2019). 
 
表1  稳定性主要的测度指标及其定义、对应扰动形式、响应层次和维度分类(图1, 图2)(修改自Domínguez-García et al., 2019) 
Table 1  Major metrics of stability: definition, perturbation type, response level, and dimensionality (Fig. 1 and Fig. 2)(adapted from Domínguez-García et al., 
2019). 

稳定性指标 
Stability metrics 

定义 
Definition 

对应扰动形式
Perturbation 
type 

响应层次 
Response level 

维度分类 
Dimensionality 

抵抗力  
Resistance 

系统抵抗扰动并使自身的结构和功能保持原状的能力。 
The ability of the system to resist perturbations and keep its structure and 
function intact. 

胁迫扰动  
Press  

物种、群落 
Species, community 

对胁迫扰动的敏感性 
Sensitivities to press 

恢复力  
Resilience 

系统在遭到扰动因素的破坏以后恢复到原状的能力。 
The ability of the system to return to its original state after being 
destroyed by perturbations. 

脉冲扰动  
Pulse  

物种、群落 
Species, community 

与阈值的距离 
Distance to threshold 

持久性  
Persistence 

在一定边界范围内, 系统保持恒定或维持某一特定状态的持续时间。
The duration of the system remains constant or maintains a certain 
state for the duration within a certain boundary. 

环境随机扰动
Environmental 
stochasticity 

群落 
Community 

对胁迫扰动的敏感性 
Sensitivities to press 

变异性  
Variability 

系统随时间受扰动作用下产生的变化幅度。 
The amplitude of change caused by perturbation in the system over time. 

环境随机扰动
Environmental 
stochasticity 

物种、群落 
Species, community 

与阈值的距离 
Distance to threshold 

反应力  
Reactivity 

系统受外部扰动状态放大时的最大瞬时速率。 
Maximum instantaneous rate at which perturbations can be amplified. 

脉冲扰动 
Pulse  

群落 
Community 

对脉冲扰动的早期响应
Early response to pulse

最大放大能力 
Maximum  
amplification 

系统受脉冲扰动后状态放大到最大幅度的能力。 
The ability by which the perturbation that grows the largest is ampli-
fied after a pulse perturbation. 

脉冲扰动 
Pulse  

群落 
Community 

对脉冲扰动的早期响应
Early response to pulse

达到最大放大的时间 
Time to maximum  
amplification 

系统受脉冲扰动后状态达到最大放幅度的时间。 
Time to achieve the maximum amplification after a pulse perturbation. 

脉冲扰动 
Pulse  

群落 
Community 

对脉冲扰动的早期响应

Early response to pulse

敏感度  
Sensitivity 

系统受胁迫扰动下物种生物量的平均变化范围。 
Average change in the biomass of species after a press perturbation. 

胁迫扰动  
Press  

物种、群落 
Species, community 

与阈值的距离 
Distance to threshold 

耐受性  
Tolerance 

系统所有物种收到胁迫扰动下导致出现至少一个物种灭绝的全局

或局部的最小致死增长量。 
Minimum global increase in mortality that leads to at least one extinc-
tion under press perturbation. 

胁迫扰动  
Press  

物种  
Species  

与阈值的距离 
Distance to threshold 

稳健性  
Robustness 

将存活物种数量减少到原始数量的一半以下所需的主动灭绝的数量。
Number of actively performed extinctions required to reduce the 
number of surviving species to 50% of the original number. 

胁迫扰动  
Press  

物种 
Species 

与阈值的距离 
Distance to threshold 

级联灭绝 
Cascading extinctions 

首次灭绝后次生灭绝发生的平均数量。 
Average number of secondary extinctions following first extinction.  

胁迫扰动  
Press  

物种 
Species 

与阈值的距离 
Distance to threshold 
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且这种影响主要发生在种群水平。该研究表明, 对

稳定性的研究仍需要在多维框架下开展。 

由于大多数稳定性指标都是从群落组成数据的

时间序列计算得来的, 本质上是由生态系统内在的

动力学模式决定的, 所以不同指标之间必然存在某

种程度上的关联。例如Arnoldi等(2016)从数学上分

析了理论研究中常用的几个稳定性指标, 揭示了其

内在关联。特别地, 对单种群的简单生态系统来说, 

脉冲干扰下的恢复力稳定性和环境噪声下的变异性

呈正相关关系。Domínguez-García等(2019)利用计算

机模拟研究了32种稳定性指标, 并基于相关性分析

和聚类分析尝试将不同指标进行归类, 使得类内紧

密相关, 类间相互独立。其研究聚类归纳得到, 不同

稳定性指标对应的3个维度(图2; 表1): 对脉冲扰动

的早期响应, 即脉冲扰动后群落在短期内与系统初

始状态的差异; 与阈值的距离, 即系统越过参照阈

值达到新的状态的可能性, 或表述为发生系统稳态

转换的难易程度; 对胁迫扰动的敏感性, 即量化扰

动后和扰动前群落之间总生物量和单个物种生物量

变化。 

2  多样性-稳定性关系研究进展 

2.1  基于生物多样性实验的最新整合分析 

20世纪90年代以来, 全球各地开展了一系列生

物多样性控制实验和观测研究, 包括陆地生态系

统、水生生态系统、微宇宙实验(microcosm)、中宇

宙实验(mesocosm), 以及宏观的多地点联网的野外

观测和控制实验。总体上, 这些研究表明生物多样

性可以促进生态系统功能的稳定性, 但其对种群或

功能群层面的稳定性可能有不同作用(Tilman et al., 

2014)。其中, 稳定性往往被定义为较小的时间变异

性, 对应的扰动方式为环境随机性。比如, Bai等

(2004)对内蒙古自然草地生态系统生物量时间波动

的长期观测研究表明, 物种和功能群在面对降水波

动时呈现出非同步的互补动态, 使得生产力的稳定

性从物种到功能群, 再到整个群落水平逐渐增加。

基于Cedar Creek草地多样性实验, Tilman (1999)和

Tilman等(2006)证实了物种多样性可增加草地群落

层面生产力的时间稳定性, 但同时会降低群落内种

群层面生产力的稳定性。基于欧洲多国联网多样性

实验(BIODEPTH)的结果也表明, 物种多样性可增

加群落层面生产力的稳定性, 但降低种群水平的稳

定性; 而对于介于种群和群落之间的功能群水平, 

物种多样性对其稳定性无显著作用(Hector et al., 

2010)。然而, 基于野外观测数据的整合分析表明, 

物种多样性对种群和群落水平的稳定性都有较弱的

促进作用(Houlahan et al., 2018)。 

此外, 有学者探讨了极端气候事件下的物种多

样性与稳定性的关系。这里, 稳定性主要通过抵抗

力和恢复力度量, 对应的干扰是极端气候事件带来

的脉冲扰动。Isbell等(2015)基于46个草地植物多样

性控制实验数据开展了整合分析, 考察生物多样性

是否影响生态系统对极端干旱的抵抗力和恢复力。

结果表明, 物种多样性可以增强生态系统对极端干

旱发生时的抵抗力, 但对干旱后的恢复力没有影

响。因此, 人为活动带来环境变化造成的生物多样

性丧失可能会削减生态系统的稳定性, 而这种作用

主要通过改变生态系统对极端环境事件的抵抗力实

现。然而, 另一针对极端降水和干旱事件对地上生

物量影响的整合分析却发现, 虽然物种丰富度可以

增加群落生产力, 但并未增强群落生产力对极端事

件的抵抗力和恢复力(de Boeck et al., 2018)。对此, 

作者研究认为在极端气候变化下调节或紊乱多样性-

稳定性关系的可能是生物和非生物因素的综合作用, 

如群落聚合、多样性对群落性状的影响, 气候事件

的重复周期等。 

总而言之, 过去30年来关于多样性-稳定性的

研究给出了一个重要预测, 即物种多样性丧失可能

削弱生态系统的稳定性。这一结论在全球变化背景

下具有重要意义。全球变化因子(比如温度和降水变

化、氮沉降、CO2浓度、火干扰等)对生态系统结构

和过程可产生重要影响, 进而改变了生态系统功能

与稳定性。其中, 群落结构和物种组成的变化可能

是导致生态系统功能和稳定性变化的关键因素

(Hooper et al., 2012; Tilman et al., 2012)。近期研究

基于12个多年控制实验数据, 就多个重要的环境变

化因子如何影响生态系统生产力的时间稳定性做了

整合分析(Hautier et al., 2015)。研究发现, 氮添加、

水、CO2浓度、食草动物和火等环境变化因子引起

的生物多样性变化与生产力稳定性的变化高度相关, 

因此环境变化改变生态系统稳定性可能主要是通过

改变物种多样性实现的。此外, 环境变化可能改变

生物多样性的稳定化作用。基于全球草地营养添加

实验网络(NutNet)的研究发现, 物种多样性可通过
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增加种群波动的异步性增强生态系统稳定性, 但这

一作用在氮、磷、钾添加处理下大大减弱甚至消失

(Hautier et al., 2014)。 

2.2  多样性-稳定性关系机制: 理论模型 

利用群落和生态系统模型, 理论生态学家对多

样性-稳定性关系做了深入探讨, 针对多样性的稳

定化机制提出了多种假说。为了解释经验分析结果, 

这些理论研究大多针对时间稳定性。早期研究基于

唯象模型(phenomenological model, 即不考虑种群

动态过程), 发现不同物种间种群波动的非同步性

可产生缓冲作用, 从而增强群落或生态系统水平的

稳定性。也即, 生物多样性通过引入多样化的种群

动态(作为对环境波动的响应), 可增强群落或生态

系统面对环境波动的稳定性。借鉴于金融学中的名

词, 这一作用机制被称为“保险效应” (insurance ef-

fect)(Yachi & Loreau, 1999)或 “投资组合效应 ” 

(portfolio effect)(Tilman, 1999)。此外, 生物多样性可

增强生态系统功能(如群落总生物量和生产力), 从

而降低统计随机性对整体群落的影响, 对生态系统

产生稳定化作用。这一作用被称为“超产效应” 

(overyielding effect)(Tilman, 1999)。对这些机制的  

详细解读和数学原理, 可见张景慧和黄永梅(2016)

一文。 

基于类似的唯象模型, 近期Thibaut和Connolly 

(2013)发展了一个新的理论框架, 将生态系统稳定

性分解为物种稳定性和物种间异步性的乘积。这一

理论阐明, 生态系统稳定性取决于两个因素: 单个

物种对环境波动的响应大小以及不同物种对环境响

应的时间异步性(即保险效应)。这些唯象模型为理

解生物多样性实验中多样性与稳定性之间的正相关

性提供了理论基础。然而, 这类模型大多基于现象

学上的假定, 因此可能存在一个重要问题, 即不同

假定可能不是独立的, 导致模型无法对应到自然生

态系统(Loreau, 2010)。 

为此, 生态学家进一步利用群落动态模型研究

多样性-稳定性关系, 特别是种群动态和种间关系

的作用(Ives & Hughes, 2002; Loreau & de Mazancourt, 

2013)。比如在竞争群落中, 种间竞争可导致单个物

种的种群波动增加, 但同时竞争使得不同物种间的

时间波动有更大的异步性, 因此在群落水平上, 竞

争对稳定性的作用由以上两种因素的相对重要性决

定。Ives等(1999)基于一个种间对称的竞争模型(即

不同物种具有相同的种群增长速率和种间竞争强度)

发现, 竞争对种群稳定性的负作用与其对种间异步

性的正作用相互抵消, 从而群落稳定性不受竞争强

度的影响。Loreau和de Mazancourt (2013)利用一个

多物种竞争模型, 发现在以下3种情况下生物多样

性可通过增强保险效应和超产效应促进稳定性: (1)

物种对环境波动的内在响应存在异步性; (2)物种对

扰动响应速度存在种间差异; (3)种间竞争强度降

低。这些动态模型为理解多样性的稳定化机制提供

了动力学上的解释, 并为生物多样性实验研究提供

了一种新方法, 用以量化多样性的不同稳定化机制

的作用大小 , 及其在不同生态系统间的差异 (de 

Mazancourt et al., 2013)。此外, 不少学者利用复杂

食物网模型研究多样性与稳定性关系, 徐光华等

(2019)对此做了详细综述和分类归纳, 指出未来的

模型将更能反映自然群落的复杂作用, 对稳定性多

维度的刻画也会进一步拓展。 

总体而言, 相比于唯象模型, 群落动态模型揭

示了类似机制, 即生态系统稳定性取决于物种水平

的稳定性、种间异步性引起的保险效应、多样性的

超产效应引起的统计随机性下降等。虽然群落动态

模型并未提出新的多样性作用机制, 但这类模型为

理解多样性-稳定性关系提供了更深层次的解释, 

避免了现象学模型中假设不相容的问题, 并为定  

量预测不同生态学过程的稳定化作用提供了理论  

框架。 

2.3  多样性-稳定性关系的多维度 

生物多样性和稳定性都具有多维定义和度量指

标, 这是导致二者复杂关系的主要因素。近几十年

来生物多样性的概念被扩展至多维度的测量指标, 

主要包括: 分类学多样性、功能多样性和系统发育

多样性。其中, 分类学多样性是最基本和最传统的

多样性测度指标, 通过物种的分类信息和计数直接

量化群落组成, 目前大多数多样性-稳定性研究中

采用的都是分类学多样性。功能多样性刻画群落中

物种功能性状的差异分化情况, 即影响物种功能的

形态、生理或物候等性状的组成与变化(Dı́az & 

Cabido, 2001; Mason et al., 2005)。有研究者认为, 功

能多样性对稳定性的影响比分类学多样性更直接。

功能多样性或冗余表征了种间功能性状的相异性和

相似性, 可分别通过生态位互补和保险效应影响生

态系统稳定性。近年来, 关于功能多样性内涵及其
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与生态系统稳定性关系的研究日益增多, 深入揭示

了生物群落性状分布与生态系统稳定性之间的内在

联系(Zhao et al., 2016; Hallett et al., 2017; Yuan et al., 

2019)。系统发育多样性刻画了群落中物种在系统发

育树上的亲缘关系。在生态位保守性的假定下, 亲

缘关系越近的种具有越相似的环境适应性。因此, 

系统发育多样性越高(即种间亲缘关系越远), 群落

中不同物种对环境波动的响应差异越大, 且由于相

互竞争弱而对环境波动产生相对独立的响应, 从而

可在一定程度上抵消种间波动, 增强群落整体的稳

定性(Cadotte et al., 2012)。基于微宇宙实验的研究

也表明, 食细菌性纤毛原生生物群落的遗传多样性

可促进群落生物量的稳定性(Pu et al., 2014)。近期研

究利用野外样地群落观测数据积累, 综合考察了3

类多样性指标对草地生态系统稳定性的影响, 发现

物种多样性和谱系多样性可增强种间异步性和群落

的时间稳定性, 而功能多样性对稳定性作用较弱

(Craven et al., 2018)。在大尺度上, Mazzochini等

(2019)利用物种分布模型模拟南美洲巴西旱热落叶

矮灌木林(Caatinga)木本植物的分布和多样性组成, 

结合气温、降水、云量等气候变量, 发现区域尺度

的植物群落遗传多样性与植被生产力稳定性呈正相

关关系, 因此将遗传多样性加入现有区域和全球气

候模式将有助于提高对未来生态系统功能预测的准

确性。 

以往多样性-稳定性关系研究大多关注某一稳

定性指标, 近期研究则试图在多维度框架下探讨多

样性-稳定性关系, 即基于同一生态系统考察不同

稳定性指标与不同多样性之间的关系有何差异。这

些研究既包括理论分析, 也包括实验研究。Ives和

Carpenter (2007)利用种群动态模型研究了多种稳定

性指标与物种多样性的关系。该研究模拟了脉冲扰

动和胁迫扰动两种干扰方式, 考察了变异性、抵抗

力、恢复力、多稳态系统的稳态数目、稳态类型(如

点平衡、振荡或混沌)、物种维持等, 分析了这些稳

定性指标与物种多样性的关系。该研究发现, 在不

同稳定性定义下, 多样性-稳定性关系可呈现不同

形式。比如, 多样性越高, 脉冲扰动后种群的渐进恢

复速率越低, 但重复脉冲扰动下群落总生物量的不

变性增强。虽然由于模型的简化性, 其结论在真实

生态系统中不一定适用, 但该研究阐明了不同的稳

定性指标可能得出不同结论的事实。近期两项实验

研究都发现了类似结果, 即不同多样性指标与多样

性的关系不同。Isbell等(2015)基于全球草地生物多

样性实验数据, 考察了极端气候事件下生物多样性

对生态系统生产力的时间稳定性、抵抗力和恢复力

的影响。研究发现, 物种数为1–2种的低多样性群落

中生产力在极端气候事件期间改变了约50%, 而物

种数为16–32的高多样性群落仅变化约25%。因此, 

生物多样性增加了生态系统的抵抗力, 但对恢复力

无显著作用。由于多样性更高的生态系统具有较高

的抵抗力, 因此最终体现出更高的时间稳定性。

Pennekamp等(2018)以水生纤毛虫群落为研究对象

进行了一项大型的双因子(温度×物种丰富度)控制

实验, 发现物种多样性提高了生态系统功能的时间

稳定性(即降低了时间变异性), 但降低了其对增温

的抵抗力。这一控制实验研究揭示了生物多样性对

生态系统稳定性不同指标存在相反的作用, 但是否

可以推广到其他生态系统类型, 仍有待进一步的 

验证。 

2.4  多营养级生态系统的多样性-稳定性关系研究 

在自然界中, 生态系统过程及其稳定性并不是

由某个单一营养级的多样性决定的, 而是由不同营

养级之间通过物质和能量传输的相互作用决定的

(Brose, 2008)。根据May (1973)的预测, 物种之间的

能量传递路径越复杂、传递效率越高, 生态系统的

持久力和恢复力越弱。由于May的结论是基于随机

网络结构给出的, 因此很多生态学家试图利用经验

食物网数据探索自然生态系统稳定性的维持机制。

这些研究发现自然界食物网中多样、非随机化的网

络结构都对维持稳定性有重要作用, 包括模块化的

网络结构(Thébault & Fontaine, 2010), 弱种间交互

作用(McCann et al., 1998), 两两物种间作用的相关

性(Jacquet et al., 2016), 物种个体大小分布(Brose 

et al., 2006)等。 

实验研究方面, 早先多样性-稳定性研究多关

注仅含初级生产者的生态系统, 但随着理论认识和

实践手段的增强, 多营养级的多样性-稳定性实验

和观测研究积累日渐丰富。其中, 由于水生原生动

物和微生物群落种群动态周期短、易观测, 开展了

许多有关的控制试验研究, 其结果为理论验证和发

展提供了很多证据, 比如捕食过程如何改变多样性-

稳定性关系(Jiang et al., 2009), 以及集合群落动态

和稀有种对系统稳定性的作用等(Downing et al., 
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2014)。Jiang和Pu (2009)通过基于29项包含陆地和水

生不同生态系统类型实验研究的整合分析发现, 单

营养级和多营养级群落中的多样性-稳定性关系存

在差异, 在多营养级群落中多样性具有更强的稳定

化作用(即降低时间变异性)。最近基于多营养级浮

游生物的实验还表明, 营养级内的水平多样性可促

进生态系统的恢复力和抵抗力稳定性, 但营养级间

的垂直多样性却有相反的作用(Zhao et al., 2019)。近

期在脊椎动物的群落稳定性方面的研究也取得了新

进展。Catano等(2020)在大陆尺度上对北美鸟类多样

性观测数据的研究表明, 空间群落异质性与空间异

步性和区域群落稳定性成正相关关系, 证实了鸟类

在群落内部和群落之间的多样性直接影响鸟类群落

稳定性。Yeager等(2020)利用沿海养殖池塘的水生生

物和鱼类观测数据, 发现无脊椎动物群落和鱼类群

落的稳定性均与池塘面积大小呈正相关关系, 但与

近海距离呈负相关关系。其结果还表明, 池塘面积

大小及与外部海域环境距离表征了水生物种扩散限

制条件, 二者对多营养级水生生物群落稳定性的作

用要强于物种丰度对群落稳定性的作用。 

3  多样性-稳定性关系的多尺度拓展 

多样性-稳定性研究为理解和预测生物多样性

丧失的生态效应提供了重要科学基础。然而, 这些

研究主要关注局域尺度, 空间范围量级为1–100 m2, 

时间量级为1–10代种群世代(Gonzalez et al., 2020)。

而自然界中的物种丧失发生在不同空间尺度上, 除

了局域尺度的物种丰富度下降, 还包括区域尺度的

物种灭绝和生境同质化(habitat homogenization)。为

了应对栖息地破坏和气候变化等环境因素改变导致

的区域生物多样性变化, 一个重要问题是如何将以

往局域尺度的研究结论推广至大尺度, 这对理解大

尺度物种丧失的生态效应、制定生态保护和管理策

略具有重要意义。为此, 我们需要发展多尺度的稳

定性研究框架, 并在此基础上探讨多样性的稳定化

作用。 

3.1  多尺度稳定性理论框架 

基于生态等级理论框架 , Jørgensen和Nielsen 

(2013)从一般意义上探讨了不同等级的生物和生态

系统的稳定性之间的联系。该框架广泛地涉及了细

胞、器官、个体、种群、群落、景观、生物圈等不

同等级, 但由于假定同一等级内的不同组分是完全

独立的, 因此在实际应用中具有一定的局限性。

Wang和Loreau (2014, 2016)基于集合群落理论, 发

展了一个时间稳定性的空间分解框架。类似于生物

多样性的空间分解, 该框架提出了α、β和γ稳定性的

概念。数学上, 区域或集合群落的γ稳定性可分解为

局部α稳定性和β稳定性。具体地, α和γ稳定性分别指

代了局域和区域尺度生态系统的时间稳定性, β稳

定性指示了不同局域生态系统的时间波动的非同步

性。从局部尺度到区域尺度, 生态系统稳定性逐渐

增加, 从而产生正的稳定性-面积关系(Wang et al., 

2017)。进一步地, 可类似地将局域生态系统稳定性

分解为物种稳定性和种间异步性(Thibaut & Con-

nolly, 2013)。因此, 最终区域生态系统稳定性可分

解为物种稳定性、种间异步性和空间异步性的乘积

(Wang et al., 2019)。这一分解框架表明, 通过研究不

同生态因素对区域生态系统稳定性的3个分量的影

响, 可以阐明区域尺度生态系统稳定性的决定机制

(图3)。 

基于这一框架, Wang和Loreau (2016)使用竞争

性集合群落模型研究了不同尺度的物种多样性与生

态系统变异之间的关系。该模型表明, α多样性可增

强局域生态系统的稳定性, 而β多样性可增强不同

生态系统之间的空间异步性, 即β稳定性。因此, α

和β多样性分别通过局域和区域尺度的保险效应为

区域生态系统提供稳定化作用。该研究首次预测多

样性-稳定性关系可发生在α、β和γ等不同尺度, 因

此生物多样性和栖息地的丧失会破坏区域范围内的

生态系统稳定性。该研究有助于理解全球环境变化

(如环境同质化)和生物多样性丧失对生态系统稳定

性的交互影响, 并对开展景观生态系统管理与保护

具有实际意义。 

3.2  经验研究 

基于以上框架, 生态学家研究了自然和实验植

物群落中不同尺度稳定性及其与多样性的关系。

Wilcox等(2017)通过收集来自全球五大洲62个植物

群落的数据, 定量评估了物种和局部群落间的异步

性对集合群落功能稳定性的作用。该研究指出, 局

域群落之间的异步性与β多样性无显著关系, 而是

与物种在不同斑块间的异步波动有关, 这可能源于

斑块之间的环境差异。Wang等(2019)利用美国新墨

西哥州沙漠植物群落数据, 考察了从物种到群落、

再到集合群落尺度的生产力稳定性的变化 ,  以 
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图3  不同尺度稳定性之间的内在关联。区域生态系统稳定性可以分解为局域稳定性和空间异步性的乘积, 局域稳定性可进

一步分解为物种稳定性和种间异步性的乘积。不同生态学过程通过影响物种稳定性、种间异步性和空间异步性, 最终决定区

域生态系统的稳定性(修改自Wang & Loreau, 2014)。 
Fig. 3  Intrinsic links between stability at different scales. Regional ecosystem stability can be partitioned into the product of local 
ecosystem stability and spatial asynchrony, and local ecosystem stability can be further decomposed into the product of species stabil-
ity and species asynchrony. Different ecological processes can influence the stability of regional ecosystems by affecting species sta-
bility, inter-species asynchrony, and spatial asynchrony (adapted from Wang & Loreau, 2014). 

 
及多样性如何塑造不同尺度的同步性和稳定性。结

果显示, 植被生产力稳定性主要来自种间波动的异

步性, 而群落之间的空间异步性作用相对较小。在

局域和区域尺度, α和β多样性分别是维持种间和群

落间异步性的关键因素。此外, 该研究还揭示了异

步性的尺度推移规律, 即物种异步性从局部到区域

尺度增大、空间异步性从物种到群落水平也增大。

Zhang等(2019)在温带草原开展实验研究了氮添加

对不同尺度的植物物种丰富度和群落生物量稳定的

影响。研究发现, 局域尺度上, 氮添加会减少物种丰

富度和种间异步性, 从而降低群落稳定性。但在区

域尺度上, 氮添加没有改变局部群落之间的空间异

步性, 表明局部群落间的动态差异可提供空间保险

效应而维持区域水平的生态系统稳定性。 

近期研究还将多尺度稳定性理论应用于全球粮

食生产和海洋生态系统研究。Mehrabi和Ramankutty 

(2019)分析了全球粮食生产的稳定性, 将4种主要粮

食作物(即水稻(Oryza sativa)、小麦(Triticum aesti-

vum)、大豆(Glycine max)、玉米(Zea mays)), 在全球

尺度的时间稳定性分解为局域稳定性(α稳定性)和

不同地区之间的异步性(β稳定性)。研究发现, 近几

十年来全球粮食作物产量的空间同步性下降, 从而

增强了全球尺度作物产量的稳定性。该研究评估了

不同情景下的全球粮食产量的稳定性, 指出在气候

变化、人口增长和消费趋势变化下, 保持区域之间

粮食生产的异步性是维持全球粮食安全的关键。

Lamy等(2019)对在美国加利福尼亚南部深海海藻森

林环境中的鱼类群落稳定性做了研究, 量化了不同

系统组织层面(种群和群落)和空间尺度(局域和区域)

的鱼类生物量稳定性和同步性。研究发现, 物种间

的异步性或空间保险效应较强, 而不同群落之间的

异步性或空间保险效应较弱, 这些效应可能与洋流

和太平洋年际振荡有关系。不同物种对暖化水温和

低营养条件的耐受性差异及其互补性可能是物种发

挥物种空间保险效应的基础, 而由于洋流混合过程

而引起的空间同步性导致了较低的空间保险效应。 

4  结论和展望 

自20世纪50年代以来, 多样性-稳定性关系一

直是生态学研究的一个核心议题。Ives和Carpenter 

(2007)在其综述中指出, 多样性-稳定性之争持续了

半个世纪却仍无定论, 表明该问题本身有很大的
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“稳定性”。近年来的多维度多尺度多样化的研究极

大增进了对稳定性的内涵、其多维度和多尺度定义,

以及多样性-稳定性关系的认识, 取得了一系列重

要进展。特别地, 近期研究阐明了不同稳定性指标

之间的内在关联, 揭示了不同稳定性指标与多样性

的关系存在差异, 建立了多尺度的稳定性理论框

架。这些结果为化解多样性-稳定性之争提供了新认

识, 并对今后稳定性研究的开展有指导意义。 

基于当前研究中的不足, 我们提出以下可能的

研究方向和建议。第一, 目前关于稳定性的文献往

往对其内涵缺乏明确界定, 笼统地用稳定性指代生

态系统对某一特定扰动的特定响应, 这不利于阐明

其作用机制以及不同研究之间的比较和整合, 因此

建议后续研究对稳定性概念给出明确定义, 进一步

探究多样性对不同维度的稳定性指标的作用机制

(Kéfi et al., 2019)。第二, 理论研究需进一步整合稳

定性与群落生态学过程, 建议加强物种共存机制如

何影响多样性-稳定性关系(Tredennick et al., 2017; 

Gonzalez et al., 2020)、生物多样性影响生态系统功

能与稳定性的关联机制(Cardinale et al., 2013)等方

面的研究, 阐明食物网中跨营养级的垂直多样性如

何与营养级内部的水平多样性交互作用并影响稳定

性(Zhao et al., 2019), 发展新的基于功能性状的理

论模型、整合物种共存、生态网络、生态系统功能、

稳定性等研究领域(Zhang et al., 2013; Krause et al., 

2014)。第三, 目前关于多样性-稳定性关系的研究主

要在自然环境下开展, 而理解环境因子(如温度、降

水、营养资源、火烧等)的变化对多样性-稳定性关

系的影响, 对预测生态系统对全球变化的响应有重

要意义(de Laender et al., 2016)。因此, 建议加强环

境因子与生物多样性的交互实验研究, 阐明环境变

化对多样性-稳定性关系的影响。第四, 如何将生态

学实验和理论研究应用于生态系统管理与保护是一

个关键问题(Manning et al., 2019)。近期发展的多尺

度稳定性理论构建了不同尺度稳定性之间的关联, 

为联系小尺度生态学研究与大尺度生态管理提供了

一个可能框架, 但景观尺度的经验研究仍缺乏。随

着生态系统监测手段的扩展和长时间数据的系统积

累, 建议加强大尺度的多样性-稳定性关系的经验

研究, 这将为揭示和量化自然生态系统中生物多样

性的生态功能及其服务价值提供依据(Yu et al., 

2010; He et al., 2019)。 
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