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生物多样性与稳定性机制研究进展

张景慧，黄永梅∗

地表过程与资源生态国家重点实验室，北京师范大学资源学院，北京　 １００８７５

摘要： 随着全球生物多样性的迅速丧失，生物多样性与生态系统稳定性的关系已成为人类面临的重要科学问题。 许多研究表

明生物多样性与稳定性存在正相互关系，但其内在机制尚不能被很好地理解并且存在争议。 对生物多样性与稳定性的研究历

史做简短的回顾，然后根据时间稳定性的计算方法将时间稳定性分为平均值、方差之和以及协方差之和三个统计组成部分，在

此基础上对现在常见的生物多样性⁃稳定性机制进行分类和详细介绍。 并对现在生物多样性和稳定研究的争论进行总结。 建

议未来生物多样性稳定性关系的研究应该建立更加综合的理论，增加实验时间，应用整合分析（ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ）对已发表实验结

果进行综合分析，此外，应多关注非生物量 ／多度的属性，控制物种属性而不是仅仅控制物种的数量。
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随着人类活动和全球气候变化的加剧，全球性物种灭绝的速度正在加快。 尽管在 １９９２ 年巴西里约热内

卢召开的联合国环境与发展大会上，１５３ 个国家签署了《保护生物多样性公约》，然而，收集的数据显示，截止
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到 ２０１０ 年，全球尺度生物多样性丧失仍在继续，且速度有增加的趋势［１］。 在越来越趋于简化的生态系统中，
生物多样性如何影响生态系统功能成为生态学家最为关注的重大科学问题之一。 系统属性随着时间波动是

其自然特性之一，即使在环境因子不变的情况下，这种波动性依然存在［２］。 波动性加剧（稳定性下降）说明系

统受到的压力增大［３］，将会增加物种灭绝的风险［４⁃５］，使生态系统过程更加难以理解和预测［６］，甚至使生态系

统提供产品和调节气候等功能彻底丧失［７］，因此在诸多生态系统功能中生态系统稳定性备受关注。
生态系统稳定性的影响因子众多，非生物因子包括气候（温度，辐射，降水等），资源的可获得性（Ｎ、Ｐ 的

浓度等）以及干扰（施肥，火烧等）；生物因子包括生物多样性，物种相互作用的强度，以及食物网的拓扑结

构［２，８⁃９］，其中生态学家对生物多样性的关注更多［１０］。 这是因为全球性生物多样性正在锐减，除此以外，还因

为生物多样性具有以下特点： １） 生物多样性便于操控和测量［２］，例如 Ｃｅｅｄａｒ Ｃｒｅｅｋ 草地试验中用 ７ 种不同的

氮添加量来控制自然生态系统的物种丰富度［１１］，欧洲草地实验（ＢＩＯＤＥＰＴＨ）以人工播种的方式在 ８ 块草地

上控制物种丰富度［１２］；２） 生物多样性对生态系统功能的作用强度与其它影响因子相当， 最近通过对 １１ 个实

验的整理分析和 １９２ 篇相关文献的结果进行整合分析（ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ），生态学家发现生物多样性是驱动生态

系统过程的关键因子［９，１３］；３） 生物多样性对任何系统功能的影响都是非线性的饱和形式［１４］，这意味着，初期

的生物多样性丧失对生态系统功能的影响略小，在物种数目低于某一阈值后，任何物种的灭绝都会对生态系

统功能产生严重的影响，对于这一阈值的定量化研究具有重要的生态学意义。 此外一些研究表明如果考虑更

长的时间尺度、更大的空间尺度、多个系统功能以及复杂的环境事件，曲线将很难达到饱和［１５⁃１７］，说明在更大

的时空尺度下，系统中的任何物种可能在某一特定环境事件中，对一个或多个系统过程起关键作用，这些研究

对物种冗余的假说产生了质疑［１８］。 总之，由于生物多样性的重要意义和特殊性质，生物多样性相关研究一直

吸引着无数生态学家的研究热情，也使得近 ６０ 年来生物多样性与稳定性关系备受关注且争议不断。
本文首先对生物多样性稳定性研究的历史进行简单的回顾，然后根据时间稳定性的计算方法将生物多样

性稳定性机制划分为提高表现效应（ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ⁃ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ），方差之和效应（ｓｕｍｍｅｄ ｖａｒｉａｎｃｅ ｅｆｆｅｃｔ）和
协方差之和效应（ｓｕｍｍｅｄ ｃｏｖａｒｉａｎｃｅ ｅｆｆｅｃｔ）。 在此基础上对现在生物多样性与稳定性研究中最常见的机制进

行详细介绍，然后对生物多样性与稳定性研究中存在的主要争议进行总结并对未来生物多样性研究进行

展望。

１　 生物多样性与稳定性研究的回顾

许多生态学家追溯过生物多样性与稳定关系的研究起源，Ｔｉｌｍａｎ［８］ 认为 Ｃｌｅｍｅｎ［１９］ １９１６ 年和 Ｓｍｕｔｓ［２０］

１９２６ 年的著作对随后的生物多样性与稳定性研究有所启发，Ｊｉａｎｇ 与 Ｐｕ［１０］通过查阅资料认为“生物多样性可

能影响稳定性”的提法最早见于 Ｅｌｔｏｎ［２１］ １９２７ 年的著作。 随后，到 ２０ 世纪 ５０ 年代，Ｏｄｕｍ，ＭａｒＡｒｔｈｕｒ 以及

Ｅｌｔｏｎ 的工作真正拉开了生物多样性稳定性研究的序幕。 Ｏｄｕｍ［２２］（１９５３ 年）通过重复的观察认为种群密度在

简单陆地群落中比在复杂群落中更易发生剧烈波动。 ＭａｒＡｒｔｈｕｒ［２３］（１９５５ 年）解释了捕食者和被捕食者数量

丰富的群落在受到干扰后，种群的多度在变化后可以迅速恢复。 Ｅｌｔｏｎ［２４］（１９５８ 年）表明多样性高的群落抵抗

外来种入侵的能力更强。
２０ 世纪 ７０ 年代，Ｇａｒｄｎｅｒ 与 Ａｓｈｂｙ［２５］（１９７０ 年）和 Ｍａｙ［２６］（１９７３ 年）等开始用数学模型的方法严格的检验

生物多样性与稳定性的关系，他们发现与前人的研究结果相反，生物多样性使系统的稳定性下降。 Ｐｉｍｍ 与

Ｌａｗｔｏｎ［２７］和 Ｙｏｄｚｉｓ［２８］用类似的方法得出了相同的结论。 Ｇｏｏｄｍａｎ［２９］ 在 １９７５ 年对当时已发表的超过 ２００ 篇

相关文献进行综述，发现当时的证据并不能证明生物多样性稳定性假说。 在随后接近 ２０ 年的时间里，生态学

家并没有发现生物多样与稳定性间存在明显关系。
直到 ２０ 世纪 ９０ 年代中期，生态学家开展了一系列生物多样性试验，其中代表性的实验包括生态箱实验、

微宇宙实验、Ｃｅｄａｒ Ｃｒｅｅｋ 草地多样性实验和欧洲草地实验［３０］，这些实验的开展让我们看到一个生物多样性研

究的全新时代的到来。 其中 Ｔｉｌｍａｎ 与 Ｄｏｗｉｎｇ［１１］ １９９４ 年报道的 Ｃｅｄａｒ Ｃｒｅｅｋ 草地多样性试验结果以及 Ｎａｅｅｍ

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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与 Ｌｉ ［３１］ １９９７ 年报道的微宇宙实验的结果重新点燃了生态学家对生物多样性和稳定性的研究热情。
最近十几年有关生物多样性与稳定性关系的研究持续增长［３２］。 更多的生物多样性实验在淡水、海洋、陆

地等生态系统展开，据统计到 ２００９ 年有数百篇的相关文献报道了超过 ６００ 个生物多样性实验的研究结

果［１４］。 这些实验对已有的理论进行检测的同时为新理论的提出奠定了实验基础。 此外，许多学者用数学模

型研究生物多样性与稳定性的关系［３３⁃４０］，他们的工作为新理论的提出做出了突出的贡献。 部分生态学家在

前人的工作基础上对已有成果进行理论综述， 如 Ｔｉｌｍａｎ［８］， ＭｃＣａｎｎ ［４１］， Ｃｏｔｔｉｎｇｈａｍ 等［５］， Ｉｖｅｓ 与

Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ［２］ ， Ｊｉａｎｇ 与 Ｐｕ［１０］， Ｌｏｒｅａｕ 与 ｄｅ Ｍａｚａｎｃｏｕｒｔ［７］等人的研究， 这些工作使生物多样性稳定性的研究更

具系统性，同时对人们了解生物多样性稳定性关系研究进展和理解生物多样性与稳定性关系的内在机制有重

要帮助。

２　 稳定性计算

稳定性在生态学中有广泛的定义，Ｐｉｍｍ［４，４２］ 给出了 ４５ 个稳定性变量，其中常见的变量包括：抵抗力

（Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ），恢复力（Ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ），持久性（Ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅ）和变异性（Ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ）。 抵抗力和恢复力是从系统抵

抗变化的角度考虑，持久性和变异性则从系统内部动态的角度考虑［２，４１］。 由于不同的定义会导致不同的生物

多样性稳定性关系，因此在研究中声明所采用的稳定性定义非常必要［４３］。 在经验和理论研究中，生态学家多

采用变异性来衡量群落稳定性［４１］，因此本文以下主要关注变异性和与变异性密切相关的时间稳定性

（Ｔｅｍｐｏｒａｌ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ）。 传统上，人们通常用变异系数来测量变异性，因此时间变异性可以用一段时间内多度平

均值 μ 和标准差 σ 来表示［３３］即：ＣＶ＝ １００σ ／ μ。 在此基础上 Ｔｉｌｍａｎ［８］ 将时间稳定性定义为 Ｓ ＝μ ／ σ。 从群落

组成的角度，群落变异性可以表述为［５，４４］：

Ｖａｒ（Ｘｃ） ＝ Ｖａｒ（∑
ｉ
Ｘ ｉ） ＝ ∑

ｉ
Ｖａｒ（Ｘ ｉ） ＋ ２∑

ｉ≠ｋ
Ｃｏｖ（ｘｉ，ｘｋ） （１）

其中 Ｘｃ是群落的属性（例如生物量或多度），是群落中所有物种属性值之和，Ｘ ｉ是物种 ｉ 的属性，Ｖａｒ（ｘｉ）群落

中物种 ｉ 属性的方差即变异值，Ｃｏｖ（ｘｉ，ｘｋ）是物种 ｉ 和物种 ｋ 的属性的协方差。 该公式的生态学意义为群落

多度的方差为所有组成物种的方差之和与成对物种间协方差之和的累加，由于标准差为方差的平方根，因此

时间稳定性还可以表述为［４３］：

Ｓ ＝ μ
σ

＝
∑

ｉ
ｘｉ

∑
ｉ
Ｖａｒ（ｘｉ） ＋ ２∑

ｉ≠ｋ
Ｃｏｖ（ｘｉ，ｘｋ）

（２）

图 １　 生物多样性稳定性机制的分类图

Ｆｉｇ．１　 Ａ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

３　 生物多样性对稳定性的作用机制

随着生物多样性与稳定性研究数量的迅速增加，一系列生物多样性与稳定性关系的内在机制被提出。 这

些机制往往从不同角度考虑，通过不同的方法提出，且
机制间并不相互独立，因此使初步接触该领域的人们感

到困惑。 通过公式（２）可以将时间稳定性划分为平均

值、方差之和以及协方差之和三个统计组成部分。 生物

多样性可以通过提高表现效应（ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ⁃ｅｎｈａｎｃｉｎｇ
ｅｆｆｅｃｔ），方差之和效应（ ｓｕｍｍｅｄ ｖａｒｉａｎｃｅ ｅｆｆｅｃｔ）和协方

差之和效应（ｓｕｍｍｅｄ ｃｏｖａｒｉａｎｃｅ ｅｆｆｅｃｔ）改变群落的时间

稳定性［１０，４５⁃４６］。 下面，我们按图 １ 对如今生物多样性与

稳定性研究中最常见的机制进行分类并对各机制展开

详细说明。
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３．１　 提高表现效应⁃超产（ｏｖｅｒｙｉｅｌｄｉｎｇ）
超产是指多个物种混播的群落比其任何组成物种

单播的生产力高［４７］。 如果生物多样性的提高只引起平均值的增加，对其他变量不产生影响，那么更高的生产

力将会导致更高的时间稳定性［８］。 超产因此被认为是生物多样性与稳定性关系内在机制之一。 许多生物多

样性实验发现超产现象的存在，更多的实验发现随着生物多样性的提高群落的生产力在增加［１４⁃１５，４８⁃５０］。 超产

是一个有趣的现象，其发生机制引起了生态学家的浓厚兴趣。 其中选择效应（ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ）和互补效应

（ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ）与超产的产生密切相关［４６］。 选择效应认为具有特殊性质的物种在群落占优势会影响

生态系统过程。 互补效应认为不同的物种具有特定的生态位，生物多样性的增加有助于物种之间的功能互

补，使群落捕获更多的资源进而引起超产［５１］。 Ｃａｒｄｉｎａｌｅ 等［５０］对 ４４ 个生物多样性实验进行整合分析表明，选
择效应解释了三分之一的生物多样性效应，而互补效应解释了三分之二。

许多研究表明超产是解释生物多样性与稳定性关系的重要机制。 Ｌｏｒｅａｕ 与 ｄｅ Ｍａｚａｎｃｏｕｒｔ［７］ 通过 Ｌｏｔｋａ⁃
Ｖｏｌｔｅｒｒａ 竞争模型将环境的波动性和种群动态的随机性相结合，证明超产在样地水平或种群较小时将会起到

比较重要的作用，而现在的生物多样性实验大多为这种情况。 Ｊｉａｎｇ 与 Ｐｕ［１０］对 ２９ 个研究进行整合分析，结果

表明超产比方差之和效应和协方差之和效应更能解释生物多样性与稳定性间的正相互作用。 Ｈｅｃｔｏｒ 等［４６］ 对

欧洲草地实验（ＢＩＯＤＥＰＴＨ）的分析结果显示随着生物多样性水平的增加，平均值的增加程度比标准差的增加

程度大，因此超产是该实验中重要的稳定性机制。 ｄｅ Ｍａｚａｎｃｏｕｒｔ 等［４０］的理论模型重点关注植物内在性质，通
过该模型对包括 Ｃｅｄａｒ Ｃｒｅｅｋ 实验在内的四个长期草地生物多样性实验进行检验，发现四个实验中，超产在维

持群落稳定性方面均发挥了一定的作用。

图 ２　 群落时间稳定性随丰富度增加的变化趋势

　 Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ

ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｖｅｎｎｅｓｓ

图中数据由公式（３）计算得出，这里假设 Ｓｓ ＝ １

３．２　 方差之和效应（ｓｕｍｍｅｄ ｖａｒｉａｎｃｅ ｅｆｆｅｃｔ）
自然群落由不同的物种组成，这些物种彼此间相互作用，同时它们的多度也在随时间而发生随机波动。

如果假设物种彼此相互独立，则物种协方差之和为零，因此引起方差之和变化的一些机制必然在生物多样性

与稳定性关系中发挥作用。
３．２．１　 投资组合效应（ｐｏｒｔｆｏｌｉｏ ｅｆｆｅｃｔ）

投资组合效应是一个经济学概念，是指多样化的投资组合更加稳定。 纯粹的从统计学角度出发，假设物

种之间彼此相互独立，则物种的协方差之和为零。 那么公式（１）可以表述为 Ｖａｒ（ｘ１ ＋ ｘ２ ＋ ｘ３ ＋ … ＋ ｘｎ） ＝

Ｖａｒ（ｘ１） ＋ Ｖａｒ（ｘ２） ＋ Ｖａｒ（ｘ３） ＋…Ｖａｒ（ｘｎ）） 。 用标准差的形式可表述为 σ２（ｘ１ ＋ ｘ２ ＋ ｘ３ ＋… ＋ ｘｎ）＝ σ２（ｘ１） ＋
σ２（ｘ２） ＋ σ２（ｘ３） ＋ …σ２（ｘｎ） 。 假设群落的总多度 μ 不

随物种数发生改变，且群落中物种的多度和方差相

同［３３］，那么 σ２（ｘ１） ＝ σ２（ｘ２） ＝ σ２（ｘ３） ＝ σ２ （ｘｎ） ＝

σ２（μ ／ ｎ） 。 单 物 种 群 落 的 时 间 稳 定 性 为： Ｓｓ ＝
μ ／ σ（μ） ，多 物 种 群 落 的 时 间 稳 定 性 为 Ｓｍ ＝ μ ／

ｎσ２（μ ／ ｎ） ，因为 σ２（μ ／ ｎ） ＝ σ２（μ） ／ ｎ２，所以

Ｓｍ ＝ ｎ１ ／ ２μ ／ σ（μ） ＝ ｎ１ ／ ２Ｓｓ （３）

可见群落的时间稳定性随物种数的增加而增加（图 ２）。
由于 σ２（μ ／ ｎ） ＝ σ２（μ） ／ ｎ２ 的存在，Ｄｏａｋ 等［３３］ 认为投

资组合效应的存在是不可避免的。 这种用数学运算来

解释生物多样性与稳定性之间的关系与经济学中货币

存量的增减与资产结构间的关系相似，由生态学家引入

称为投资组合效应［５２］。
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３．２．２　 均匀度（ｅｖｅｎｎｅｓｓ）和优势种的稳定性（ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ）
均匀度往往被认为通过丰富度直接或间接影响群落的稳定性［５３］。 在投资组合效应的基础上，假设物种

之间彼此相互独立。 多物种群落的时间稳定性 Ｓｍ ＝ （ｍ１ ＋ ｍ２ ＋ ……ｍｎ ） ／ （σ２（ｘ１） ＋ σ２（ｘ２） ＋ σ２（ｘ３） ＋

…σ２（ｘｎ）） １ ／ ２ ， 其中 ｍ 为物种的多度或生物量，假设任何组成物种的变异系数与单物种群落的变异系数相

同［３３］，即 ＣＶｉ ＝ＣＶｓ ． １００σ（ｘｉ ） ／ ｍｉ ＝ １００σ（μ） ／ μ ， σ（ｘｉ） ２ ＝ （σ（μ） ／ μ） ２ｍｉ
２ ＝ （１ ／ Ｓｓ）ｍｉ

２， 因此，多物种群落的

时间稳定性可以表述为：
Ｓｍ ＝ Ｓｓ （ｍ１ ＋ ｍ２ ＋ ……ｍｎ） ／ （ｍ１

２ ＋ ｍ２
２ ＋ …ｍｎ

２） １ ／ ２ （４）
对群落中所有物种按多度的大小排序，多度递减程度由变量 ａ 决定。 ａ 越大说明群落的均匀度越小。 假

定 ｍｉ ＝ ｍ１ｅｘｐ［ － ａ（ ｉ － １）］ ［３３］，则公式（３）可以写为：

Ｓｍ ＝ Ｓｓ ［
（１ ＋ ｅ －ａ）（１ － ｅ －ａｎ）
（１ － ｅ －ａ）（１ ＋ ｅ －ａｎ）

］
１ ／ ２

（５）

通过公式（５）我们可以发现，群落的时间稳定性随物种数 ｎ 的增加而增加，同时受到均匀度的影响如图 ３
所示。

均匀度越高，则群落中每个物种的作用就越大，由于投资组合效应减少群落波动性的程度就越大［３３］。 随

着均匀度降低（优势度增加）群落时间稳定性与物种数之间的正相互作用会受到破坏，最终，由于物种对群落

的贡献非常的不均匀以致增加群落物种的数目将不会影响群落的时间稳定性［５］（如图 ４ 所示）。 此外降低均

匀度会引起群落物种数的减少［５４］，因此会影响群落的生产力［４５］，进而间接地影响群落的时间稳定性。 均匀

度通常对人类活动和环境变化比丰富度更加敏感，也许在物种灭绝之前已经对系统过程产生影响［５５⁃５６］，在生

物多样性与生态系统稳定性的研究中，生态学家应该重视既影响群落稳定性又影响生物多样性的过程［５３］。
此外，Ｈｉｌｌｅｂｒａｎｄ 等［５６］ 综述了均匀度对稳定性的影响，发现均匀度的提高会提高恢复力，因为在受到破坏后，
均匀度高的群落中最适宜的物种增加多度恢复生态系统功能所需的时间更短。

图 ３　 不同均匀度的群落时间稳定性随丰富度增加的变化趋势

Ｆｉｇ．３ 　 Ｔｈｅ ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ

ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｖｅｎｎｅｓｓ

图中数据由公式（５）计算得出，这里假设 Ｓｓ ＝ １；群落时间稳定性随

着丰富度的增加而增大，且这种变化趋势受到参数 ａ 的影响；ａ 值越

小，说明群落的物种组成越均匀

图 ４　 时间稳定性随丰富度增加的变化趋势

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

假设群落中所有物种相互独立，且群落总多度为一定值，用随机生

成的数据模拟时间稳定性随丰富度的变化趋势表明：物种之间通过

统计平均会使得群落的属性比物种的属性更稳定，均匀度越高，群

落的时间稳定性随丰富度增加的趋势越明显。 １：所有物种具相同

多度的群落，２：物种 Ａ 占 ８０％的多度，其他物种多度相同的群落，３：

群落中物种 Ａ 的稳定性随丰富度的变化趋势

组成物种的稳定性高会使群落更加稳定［５７］。 物种的波动性小，则群落的方差之和会减少，进而减少群落

的时间波动性。 在自然系统中，系统的功能属性在短期内主要由优势种的性质决定，一些研究尤其是野外试
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验发现优势物种会限制生物多样性与稳定性的关系［５８⁃５９］。 一些研究表明优势种比其他物种的稳定性更

高［５８，６０］，增加稳定物种的相对多度会增加群落的稳定性［６０］。
３．２．３　 平均值⁃方差关系（ｍｅａｎ⁃ｖａｒｉａｎｃｅ ｓｃａｌｉｎｇ）

Ｔａｙｌｏｒ［６１］发现在生物群落中，方差（σ２）和多度的平均值（μ）之间存在指数关系，即 Ｔａｙｌｏｒ 指数方程

（Ｔａｙｌｏｒ ｐｏｗｅｒ ｌａｗ）：
σ２ ＝ ｃμｚ （６）

其中，ｃ 为常数，ｚ 为标定系数。
Ｔｉｌｍａｎ［８］在此基础上提出：
单物种群落的标准差为 σｓ ＝ ｃ１ ／ ２μｚ ／ ２，单物种群落的时间稳定性为：Ｓｓ ＝μ ／ σｓ ＝ ｃ

－１ ／ ２μ１－ｚ ／ ２

假设（１）ｎ 个物种的群落总多度同样为 μ，也就是物种总多度不随物种数改变

假设（２）群落中所有物种的多度相等，则每一个物种的多度为（μ ／ ｎ）
假设（３）物种之间不存在相互作用

假设（４）ｎ 个物种的群落 ｚ 值与常数 ｃ 均与单物种群落相同

则 ｎ 个物种的群落中每个物种多度的方差为 σ２ ＝ ｃ（μ ／ ｎ） ｚ， 群落所有物种的方差之和为 σｎ
２ ＝ ｎｃ（μ ／ ｎ） ｚ，

σｎ ＝ ｃ１ ／ ２μｚ ／ ２ｎ（ １－ｚ ） ／ ２，则 ｎ 个物种群落的时间稳定性为：Ｓｎ ＝μ ／ σｎ ＝ ｃ
－１ ／ ２μ１－ｚ ／ ２ｎ（ ｚ－１） ／ ２

所以 ｎ 个物种群落的时间稳定性与单物种群落的时间稳定性的比值为：
Ｓｎ

Ｓｓ

＝ ｎ（ ｚ－１） ／ ２

当 ｚ＞１ 时，这一比值会随着多样性的增加而增加，也就是投资组合效应会对群落属性起稳定作用［５２］。 ｚ
值的范围会决定群落的稳定性和多样性之间的关系，在 ｚ＞１ 后，ｚ 值越大，稳定性受物种多样性的影响就越

大。 将群落中所有物种的多度 μ 和方差 σ２做对数转换，ｌｏｇ（σ２）和 ｌｏｇ（μ）呈线性关系，其斜率便为标定系数

ｚ［５８］。 在给定多度下，ｚ 值越大，说明方差 σ２随多度的变化越剧烈，因此在自然群落中，ｚ 值更直接的意义代表

着群落组成物种的波动程度［６０］。
３．３　 协方差之和效应（ｓｕｍｍｅｄ ｃｏｖａｒｉａｎｃｅ ｅｆｆｅｃｔ）

从公式（２）中可以推断，物种协方差之和发生变化会引起群落时间稳定性的改变。 直接的，一些研究用

物种的协方差之和来判断群落是否存在补偿动态（Ｃｏｍｐｅｎｓａｔｏｒｙ ｄｙｎａｍｉｃｓ） ［６２］，它是指在群落中，一个物种多

度的增加伴随着其他物种多度的减少。 这种负的相互作用会降低群落多度的协方差之和，因此被认为是维持

群落稳定性机制之一。 如果协方差之和为负值，则补偿动态在维持稳定性方面起重要作用［６２］。 协方差之和

往往受竞争（Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ）和物种响应的异步性（Ａｓｙｎｃｈｒｏｎｙ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ）的影响。 在自然界中二者很

难区分，例如在 Ｔｉｌｍａｎ［４８］的试验中，四种植物对干旱的响应与其他物种不同，但很难判断这种反应是因为种

间竞争还是单纯对干旱的响应不同引起。 生物多样性高的群落会有更大机率包含对环境响应不一致的物种，
同时会使物种间的作用更加复杂，因此一些研究认为多样性高的群落，补偿动态应该更强［６０］。
３．３．１　 竞争（Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ）

群落中物种竞争有限的资源会使部分物种多度增加而另一些物种多度降低，因此竞争会使协方差之和变

小，也就是使公式（２）中 ∑
ｉ≠ｋ

Ｃｏｖ（ｘｉ，ｘｋ） 的值降低，一些研究认为竞争可能会增强群落的时间稳定性［８，５２］。 然

而 Ｉｖｅｓ 等［３４］发现，竞争会增加种群波动的振幅，使物种波动更剧烈，所引起的减少协方差效应会通过增加方

差效应所抵消，因此种间竞争对群落稳定性的影响不明显。 在竞争对稳定性作用的研究中，部分生态学家曾

用负的协方差之和来定量化物种间的竞争作用［６３⁃６４］，事实上，如果两个物种负相关，第三个物种不可能与前

两个物种之间均为负相关关系［４６］， 在不存在较强的物种相互作用的情况下，一些物种相对多度的增加会被

其他物种多度的减少所补偿，物种相对多度变化是一个总和相加为零的游戏［６５］，在自然群落中，由于物种经

过生境条件的筛选往往对环境波动的响应比较相似，因此在许多群落中协方差之和更趋向于为正值［６６］。 因
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此竞争减少协方差之和的作用不会随着群落中物种数目的增加而增加［８］，仅仅依靠负的协方差之和来判定

竞争的作用并不合适［６７⁃６８］。 最近，Ｌｏｒｅａｕ 与 ｄｅ Ｍａｚａｎｃｏｕｒｔ［７］ 用理论模型发现，与以前的研究结果不同，物种

的竞争会使系统属性更加不稳定，因此增加系统稳定性需要减弱种间竞争的强度。
３．３．２　 物种响应的异步性（Ａｓｙｎｃｈｒｏｎｙ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ）

在自然界中，由于不同的物种具有不同的属性，因此对环境波动的响应不可能完全相同［６７］。 这种异步性

（Ａｓｙｎｃｈｒｏｎｙ）一方面体现在对环境波动反应的方向相反。 例如，一些物种在特定环境波动下多度增加，而另

一些物种的多度减少，这种对环境波动的相反反应会造成群落总多度的波动减弱，进而增加群落的时间稳定

性。 另一方面体现在环境波动发生后的反应速度不同［７］。 例如，一些物种在发生干扰后的 ｔ 时间发生改变，
而另一物种则在 ｔ＋１ 时间内反应，因此可以产生时间生态位分化（ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｎｉｃｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ），从而使群落

总多度的波动趋于平缓。 理论模型研究认为该机制在维持群落稳定性方面的作用非常关键［７，３４，４０］。 例如

Ｉｖｅｓ 等［３４］强调了物种对环境波动的敏感性。 最近的两个模型［７，４０］ 认为该机制可能是影响稳定性的主要机

制。 Ｈｅｃｔｏｒ 等［４６］在欧洲草地实验中对仅含两个物种的群落进行分析，发现两个物种生物量负的时间相关关

系越强，群落的稳定性越高，证明物种反应的不同时性是影响群落时间稳定性的机制之一。 但是关于这个机

制的实验研究数量非常稀少，可能因为现有生物多样性实验开展的时间有限，限制了对该机制的实验验证。
４　 生物多样性与稳定性研究中的争议

在近半个世纪的生物多样性与稳定性研究中，无数的学者投入了无限的研究热情。 然而研究数量的增加

没有使生物多样性与稳定性研究的争论风暴平息，反而引出了更多悬而未决的议题，这也表明了该领域的复

杂性。 生物多样性与稳定性均具有十分广泛的定义，其中对稳定性的定义和对生物多样性的定义已有详细介

绍［３３，４２］，不同的定义会得出不同的生物多样性稳定性关系［４１⁃４２］。 任何事物的关系可以由方向和强度两方面

概括，生物多样性与稳定性关系的方向仍存在争议，例如 Ｉｖｅｓ 与 Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ［２］ 对 ５２ 个研究进行分析，发现有

６９％的研究报道了生物多样性与稳定性正相互关系，１４％的研究发现生物多样性与稳定性存在负相互关系，
１７％的研究未发现二者之间存在明显作用。 在强度方面，影响稳定性的影响因子众多，而其他因子如非生物

因子在影响稳定性的同时也会对生物多样性产生影响，从而使生物多样性对稳定性的影响更加难以预测。 除

此以外，生物多样性与稳定性研究的具体争议还包括以下几点。
４．１　 不同机制对稳定性作用的争议

（１） 诸多稳定性机制相互之间并不独立，一个机制的变化往往会引起其它机制的改变。 例如，生态位互

补会引起种间正相互作用，从而使群落的生产力增加，产生超产现象［５１］，影响物种对环境波动响应的异步性，
同时还会减弱物种对资源的竞争强度，从而使其对生态系统稳定性的作用更加难以评定。 均匀度本身会影响

系统的稳定性，而随着均匀度的改变投资组合效应在维持系统稳定性方面的作用强度会受到影响［５］，当均匀

度低至某一下限后，群落稳定性仅仅会受到优势种稳定性的影响而不会受到生物多样性的影响。
（２） 一些机制在引起稳定性增加的同时，还具有使稳定性降低的作用，因此同一机制有可能引起不同的

生物多样性稳定性关系［２］。 竞争对稳定性的影响一直备受争议［７，３３⁃３４］，在前文已经有所介绍这里不做赘述。
生态位互补效应会引起超产［５１］，因此对稳定性的提高具有促进作用，但另一方面，由其引起的种间正相互作

用会使协方差之和增加，从而会使群落多度的时间波动性加剧。 该机制是否对稳定性起促进作用有赖于其引

起的超产效应和增加协方差之和效应的作用强度。
（３） 不同的机制在不同的研究中作用强度不统一。 一项整合研究发现超产比方差之和与协方差之和的

作用明显［１０］。 波动环境中随机群落动态模型的研究则强调物种对环境波动响应的异步性［７，３４，６７］。 而在自然

群落中，很多研究发现优势种的稳定性对群落的稳定性影响很大［５８⁃５９］。 不同的实验研究在不同区域开展，巨
大的地理环境差异造成不同实验的群落组成相差甚远，然而稳定性机制如投资组合效应、均匀度、优势种的稳

定性、竞争、对环境波动响应的异步性等均受到群落结构的影响，这使得在生物多样性与稳定性研究中各机制

的作用强度存在很大争议。
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（４） 统计学机制和生物学机制间的争议。 在投资组合效应提出以前，生态学家往往忽视了统计学机制的

作用而多关注种间相互作用。 Ｄｏａｋ 等［３３］认为统计平均效应在维持生物多样性稳定性关系中必然会发挥作

用，即使在前人已经报道的竞争群落中，统计平均在短期内发挥的作用有可能强于竞争的作用。 Ｔｉｌｍａｎ 等［５２］

表明投资组合效应影响生物多样性稳定性关系与否还取决于标定系数 ｚ 的取值，也就是投资组合效应会受到

群落自身性质的影响。 统计学机制不可避免的会受到生物学机制的影响，在自然群落中统计学机制的作用强

度一直深深困扰着生态学家。 也许将统计学机制作为零和假设会为生态学家研究物种相互作用的影响提供

帮助。
４．２　 生物多样性与稳定性研究方法的争议

在生物多样性与稳定性关系研究中，众多研究方法主要可分为理论模型研究和实验研究两类。 ｄｅ
Ｍａｚａｎｃｏｕｒｔ 等［４０］将主要的模型方法分为四类：（１） 统计方法，如 Ｄｏａｋ 等［３３］对投资组合效应的推演方法；（２）
随机动态方法，描述种群多度对环境波动的响应，但不考虑种间相互作用；（３） 一般的种群动态方法，既考虑

种群动态对环境波动的响应，又考虑种间相互作用；（４）关于种间竞争的特定模型，其中反馈机制决定着物种

的共存。 实验方法同样多种多样，大体可分为实验室试验和野外实验。 野外实验包括大尺度的自然实验和设

计精细的样地水平的实验［６９⁃７０］，同样还可分为控制实验和观测实验。 即使是控制实验仍然可以分为对生物

多样性（丰富度）进行直接控制的实验和非直接控制的实验［１１⁃１２］。 各种不同的研究方法不可避免的会造成理

论研究与实验研究的矛盾，理论研究间结论的不一致，实验结果间的不同［２］。
理论和实验结果间存在矛盾［７１］。 首先，在进行理论研究中往往需要提出理想假设，而这些模型在自然界

中很难满足。 如前面提出的四个假设，假设 １ 为几个物种的总多度或总的生产力不随物种改变。 但是生物多

样性与生产力间存在正关系［４５］，以及不存在关系的情况在自然界中都广泛存在［６０］。 假设 ２ 为群落中所有物

种的总多度相等。 但往往不同的群落具有不同的群落结构，因此该假设在自然界中很难实现，在野外实验中，
许多研究表明比例假说（ｍａｓｓ－ｒａｔｉｏ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）往往是比较重要的假说［５８⁃５９，７２］。 假设 ３ 为物种间不存在相互

作用。 在自然界中互利共生和竞争广泛存在，且种间的正相互作用和竞争还会随着环境梯度的改变发生转

换［７３］。 假设 ４ 为 ｎ 个物种的群落 ｚ 值与常数 ｃ 均与单物种群落相同。 但是 ｚ 值往往通过拟合得来，与物种组

成和物种的波动密切相关，因此变化更加复杂。 其次，许多理论研究和实验类研究应用的稳定性概念不同，这
也许是造成 ２０ 世纪 ７０ 年代对生物多样性与稳定性关系研究与实验类研究结果不同的主要原因之一［５］。 例

如 Ｍａｙ［７４］曾定义稳定性为在受到干扰后返回多物种平衡状态的能力，而大多数的实验研究则主要关注群落

多度的变异性。
２０ 世纪 ９０ 年代的一些生物多样性实验的兴起，开创了生物多样性与稳定性研究的一个新时代。 然而对

这些实验的解释引起了广泛的争议，其中对生态箱实验、Ｃｅｄａｒ Ｃｒｅｅｋ 草地多样性试验、微宇宙实验以及欧洲

草地实验的有关争议已有详细的综述［３０］。 随后人们开始将争议的矛头指向了实验设计方法的本身［１４］。 控

制生物多样性的实验大多发现了生物多样性与稳定性的正相互关系［１１］，而在自然群落的观察研究发现了生

物多样性与稳定性之间存在其他形式的关系［６９］。 观察研究认为控制实验被限制在有限的区域内，其结果与

非实验系统的结果存在差异，这些限制了生态学家对这些结果进行归纳总结并提出可靠地预测［１２］。 一些生

态学家试图解释控制实验和观测实验结果的不同，认为在自然群落空间的异质性限制了生物多样性与稳定性

关系的体现，同时实验系统的群落与自然群落存在本质上的差异也是重要的原因之一［１０，７５］。
４．３　 生物多样性与物种水平和群落水平的稳定性关系不一致

Ｍａｙ 在 １９７３ 年提出群落的属性比种群的属性更加稳定［２６］，这一观点在当时一直被忽略。 随后的一些实

验研究和理论研究表明生物多样性可能会增加群落水平的稳定性而降低种群的稳定性［８，４３，４５⁃４６，４８］。 但最近的

一些研究表明，在一些特殊情况下生物多样性有可能既提高群落的稳定性又提高种群的稳定性［１０，７６⁃７７］。
Ｃａｍｐｂｅｌｌ 等［３２］对已发表的 ３５ 个研究进行整合分析，结果表明生物多样性对群落稳定性有增加效应，但在 ３６
个生物多样性与种群稳定性的关系中，１９ 个具有负相关关系，１７ 个正相关关系，使得生物多样性对种群稳定
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性的影响更具争议。 生物多样性与物种水平和群落水平的稳定性关系不一致与研究所选取的系统有关：生物

多样性与稳定性研究在草地等陆地生态系统开展最多，还有一些研究在水生生态系统展开，此外还有一些研

究关注微生物群落的稳定性［２］。 其中陆地生态系统通常仅包含一个营养级，而水生生态系统往往会选择多

个营养级。 Ｊｉａｎｇ 与 Ｐｕ［１０］表明在单营养级群落中，生物多样性会增加群落稳定性降低种群水平稳定性，而在

多营养级群落，生物多样性对群落稳定性和种群稳定性均有提高的效应。

５　 结语

近年来，随着野外实验开展时间的增加，许多实验有条件对稳定性进行研究，因此关于稳定性的研究数量

一直持续增加。 国外著名的实验仍在持续对生物多样性和稳定性关系及其内在机制进行探索。 例如

Ｔｉｌｍａｎ［４５］等在 Ｃｅｄａｒ ｃｒｅｅｋ 草地实验中发现生物多样性与稳定性的正相互作用，而在作用机制方面该研究强

调了投机组合效应和超产。 Ｈｅｃｔｏｒ［４６］等发现在欧洲草地试验中生物多样性提高了群落稳定而抑制了种群水

平的稳定性，超产和种群波动的异步性是该实验中的重要稳定性机制。 国内的相关研究也取得了一定的进

展，如 Ｂａｉ 等［７８］通过对内蒙古典型草原的长期观测数据的分析同样发现了生物多样性对群落稳定的促进作

用和对种群稳定性的抑制作用，同时该研究对补偿动态进行了探讨。 Ｙａｎｇ 等［７９］对 ７ 年的野外数据进行分析

表明割草增加了群落水平和种群水平的稳定性，而施肥的效果恰好相反。 在理论研究方面，生态学家正在试

图建立更加综合的理论，并继续对以前的机制进行推演［７，７１］。 新的理论更加关注物种的内在性质，同时将理

论结果与实验结果相结合对诸多的稳定性机制进行检验［４０］。
从最近的研究中我们可以总结一些未来实验研究的可能趋势。 （１） 更注重长期野外实验的研究。 如

Ｒｅｉｃｈ 等［１７］对两个超过 １３ 年的生物多样性实验分析发现，生物多样性的作用强度会随着试验时间的增加而

增加。 （２）对多个野外实验进行综合分析加深认识。 如 Ｉｓｂｅｌｌ 等［１６］ 综合分析了 １７ 个生物多样性实验的结

果，Ｔｉｌｍａｎ 等［９］对 １１ 个实验进行整合分析，而 Ｈｏｏｐｅｒ 等［１３］的研究中综合了 １６ 个实验的结果。 （３） 整合分析

方法的运用，由于条件的限制，许多生态学家往往只能获得有限实验的原始数据，对已发表的研究进行整合分

析提供了新的思路。 Ｃａｒｄｉｎａｌｅ 等［５０］人的整合分析对选择效应和互补效应对生物多样性实验的解释效果进行

了比较，Ｊｉａｎｇ 与 Ｐｕ［１０］则通过整合分析的方法比较了几个稳定性机制的作用强度。 因此，增加实验研究的时

间尺度和空间尺度，结合整合分析的方法有可能为我们理清诸多稳定性机制之间的关系和相对强度提供途

径，对作用强度最大的机制加强研究将会有助于提高理论认识。 理论的发展将会加深我们对生物多样性稳定

性的关系认识，预测生物多样性丧失对群落稳定性的影响，以及用来指导未来生物多样性的实验研究［７，３８］。
同样，将来的研究应多关注非多度 ／生物量的属性［１０］，控制实验应该控制具有不同属性物种的多度而不

要只单纯的控制物种数目。 现在关于时间稳定性概念的应用多是关注多度或生物量，用其他变量的变异性定

义稳定性后，现有的稳定性机制是否仍会发挥作用或者作用强度是否会发生改变需要生态学家进行探索。 这

方面的工作已经开展，如最近一项在内蒙古典型草原的稳定性研究应用丰富度和盖度的变异性作为稳定性的

定义［７９］。 未来的研究可以关注均匀度的时间变异性，因为它比丰富度的变化更加敏感，同时对丰富度和稳定

性均有影响［５６］。 此外，现在关于如何标准的测量植物属性投入大量的努力并且取得了一定的发展［８０⁃８１］，这些

努力使得全球很多区域的植物属性得以测量［８２⁃８４］。 这些属性包括对环境波动的响应速度，以及物种的稳定

性，通过控制具有特定属性物种的多度，可以使我们进一步理解和预测生物多样性对稳定性的影响［７］。
呼吁加强对生物多样性的保护意识，采取对生物多样性的保护措施。 生态学家通过设计实验为政策和管

理提供启示［３２］。 在实验中得出的新理论可以对生物多样性丧失后的可能结果进行预测。 然而从实验的设计

到得到可信的实验结果，再到理论的提出，往往会花费很长的时间。 由于政策和科学间的鸿沟，根据理论制定

合理的管理措施可能比较困难，而从管理措施的实施到这些管理措施发挥作用又需要很长的时间［１４］。 然而

生物多样性在全球尺度的丧失速度从未减缓，据报道在未来的 ２４０ 年间，全球物种有可能会经历第六次大灭

绝［８５］。 此外，很多物种在提供特定的生态系统功能和服务方面具有重要作用，尚有很多物种的潜在作用还不
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能被人们很好的理解。 因此，为了不至发生“无米之炊”的悲剧，提高人们对生物多样性保护的意识和采取对

生物多样性的有效保护措施迫在眉睫。
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