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生态系统多稳态研究进展

赵东升１，∗，张雪梅１，２

１ 中国科学院地理科学与资源研究所，中国科学院陆地表层格局与模拟重点实验室， 北京　 １００１０１

２ 中国科学院大学， 北京　 １００１４９

摘要：在多稳态的生态系统中，外力可能导致生态系统状态突然之间发生不可逆转的转变，从而达到一个新的平衡状态。 但目

前对多稳态理论的系统研究很少，如何使用预警信号来预测生态系统的状态转变依旧是个难题。 通过多稳态理论的梳理提出

了一个更加综合的多稳态定义，并以放牧模型为例，系统总结了多稳态理论的相关概念，将多稳态理论应用在生态系统演替和

扰沌理论的解释中；通过对生态系统稳态转换预警信号的原理、优缺点和应用条件的分析，对不同尺度下多稳态的研究方法进

行了归纳；最后提出了目前多稳态领域的研究问题和未来的研究重点。 结果表明：（１）将时间和空间预警信号结合在一起，并
量化正确预警信号的概率，对错误预警信号的比例进行加权，可能会提供更准确的稳态转换的预报。 （２）定量观测试验适用于

小尺度的研究，而较大尺度的研究则采用简化的模型来模拟研究，选择正确的尺度极有可能改变预警信号的可靠性。 （３）结合

多稳态理论研究生态系统临界转换和反馈控制机制，并将基于性状的特征指标和进化动力学纳入其中，是生态系统修复实践的

重要研究方向。 （４）将多稳态相关理论和生态保护管理政策的实践相结合，是多稳态理论未来应用的前景。 本研究为多稳态

理论和实践的深入研究提供科学支撑。
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由于人类对化石燃料的大规模应用，导致空气中 ＣＯ２的浓度迅速升高，使得地球温度持续上升。 ＩＰＣＣ 第

五次评估报告指出，在 １８８０ 年至 ２０１２ 年期间，地球平均温度上升了 ０．８５℃ ［１］，气温升高也导致了极端气候事

件频率和强度显著增加。 随着人类对资源的过度开发利用，导致环境破环，湖泊和河流中富营养化、有毒化学

物质浓度升高，平原地区地下水位下降，海洋捕捞率上升，森林景观破碎化、草原过牧和生物多样性减少等。
过去的研究大都认为气候变化和人类活动对生态系统的影响是渐进的、可预测的和可逆的［２］。 但研究发现，
生态系统也经常会出现系统性的突变，即在外力的驱动下发生稳态转换，如珊瑚礁的突然崩溃［３］，绿洲突然

转变为沙漠［４］，湖泊中突然爆发的水华［５］，以及害虫（蝗虫）的突然爆发等［６］。 渐进影响与突然稳态转换的相

互作用，增加了生态系统响应外界胁迫预测的难度。 人类以高效率最佳状态的驱动力去响应其变化，往往会

使得整个生态系统更容易遭受到意外事件的伤害［７］。
目前在微观水平上对生命的了解正在不断加深，但是对生态系统响应外界胁迫的稳定性和弹性机理知之

甚少。 对生态系统突变的研究，国内外学者进行了一些理论探索，但实践研究还相对较少。 生态系统的灾难

性突变对生态系统结构和功能的稳定性、生态系统服务的持续性和人类生存环境维持起着重要的作用。 生态

系统一旦发生突变将很难恢复，因此如何利用多稳态理论对生态系统突变进行早期预警，并对退化生态系统

恢复提供科学的依据，是国际上生态学研究的热点［８］。 其中弹性的研究受到各国学者们的较多的关注［７］，但
是对于复杂生态系统突变预警信号的研究仍显滞后。 考虑到目前全球生物多样性的不断丧失和生态系统结

构和功能退化的情况下，多稳态理论可以为退化的生态系统是否可能在人类干预下进行恢复提供一个关键的

诊断工具，对生态系统的管理有着重要的意义［９］。
本文通过对多稳态概念的整理得出了一个更加综合的多稳态定义，并以放牧模型为例，解释了多稳态理

论的相关概念，对生态系统稳态转换的各个预警信号的数学原理、优缺点和应用条件进行了分析，并对不同尺

度下生态系统多稳态的研究方法进行了总结。 最后展望了多稳态理论未来研究的问题和重点，为多稳态理论

和实践的深入研究提供科学支撑。

１　 生态系统多稳态理论

１．１　 多稳态的概念

多稳态（ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｓｔａｂｌｅ ｓｔａｔｅｓ）的概念是 １９６９ 年由 Ｌｅｗｏｎｔｉｎ ［１０］研究“在一个给定的生境中是否会有二

个或二个以上的稳定生物群落结构存在？”时提出的。 Ｓｃｈｅｆｆｅｒ ［２］和 Ｄａｋｏｓ ［３］对多稳态的理解是系统在相同
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条件下可能收敛到不同的状态。 Ｃｌｅｍｅｎｔｓ 和 Ｏｚｇｕｌ ［１１］则认为多稳态是生态系统的另一种形态，其特征是通过

负反馈调节维持其功能和组成的变化。 总而言之，多稳态是指在相同的外力驱动或干扰的情况下，其生态系

统内生物群落的结构、物质和能量都会发生变化，并且可能表现为由负反馈调节维持的两种及以上不同的稳

定状态。 稳态在生态学领域是指生态系统现有的结构和功能在一定的时间和空间尺度上保持不变。
多稳态理论中的稳态是由负反馈调节所维持的，需要引入一定量的负熵流，才能保持稳定的状态，而系统

突变是由正反馈所驱动的，需要外界条件朝一定的方向持续的变化才会发生稳态转换［１２］。 生态系统的演替

也可以理解为稳态转换的过程，生态学家们需要了解生态系统可能存在的不同的状态和状态变化是否容易逆

转，以及可能在哪发生转换，以预测突然变化可能发生的时间和原因。 所以，多稳态理论在生态学上有着重要

意义，有助于对生态系统状态变化的预测，并影响对生态系统的管理与决策［８］。
１．２　 多稳态理论的阐释

１．２．１　 放牧模型

为了深入理解生态系统多稳态系统的动态，需要用数学模型建立一个理论框架来理解其动力学机制。
Ｎｏｙ⁃Ｍｅｉｒ 在 １９７５ 开发的牧场放牧模型可以很好的解释其动力学机制，在这个模型中植被的生长取决于资源

的可获得性，而食草动物的密度是由人类管理者控制的。 植被（Ｖ）随时间（ ｔ）的动态变化可写为［１３］：
ｄＶ
ｄｔ

＝ Ｇ Ｖ( ) － ｃ Ｖ( ) （１）

式中，Ｇ（Ｖ）为植被生长的函数；ｃ（Ｖ）为食草动物（Ｈ）消耗植被的函数。 当植被（Ｖ）随时间（ ｔ）的动态变化率

为 ０ 时出现平衡，即 ｄＶ ／ ｄｔ ＝ ０，此时 Ｇ（Ｖ）＝ ｃ（Ｖ）Ｈ。 在图形上把植被生长函数和消耗植被函数绘制在一起

时，交点即为平衡点（图 １） ［１４］。

图 １　 放牧模型（图片引用于 Ｂｅｉｓｎｅｒ［１４］ ）

Ｆｉｇ．１　 Ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｔｈｅ Ｇｒａｚｉｎｇ Ａｎｉｍａｌｓ ｏｎ Ｐａｓｔｕｒｅ Ｌａｎｄ

图 １ 左用 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程作为植被生物量函数，其中 Ｋ 代表环境承载力；图 １ 中是食草动物对植被生物量的

消耗作为植被生物量的函数，三条线分别代表高强度、中强度和低强度放牧情况下植被的总消耗量。 图 １ 右

为植物生长和植被消耗的结合，其中黑色的实心点表示稳定的平衡点。 在中度放牧的情况下，以 Ｐ 点为例，
当 Ｖ 向右移动时（Ｃ 线＞Ｇ 线），也就是植被的消耗量大于植被的生产量；当 Ｖ 向左移动时（Ｇ 线＞Ｃ 线），也就

是植被的生产量大于消耗量，因此系统总是会返回到原来的平衡点。 而空心点 Ｎ 则表示不稳定的平衡点或

临界点。 Ｖ 的轻微增加会使得植被的增长大于消耗（Ｇ 线＞Ｃ 线），并随着植被的生长继续向右移动，直到它们

达到平衡点 Ｐ；Ｖ 的轻微下降会导致植被的消耗量大于生产量（Ｃ 线＞Ｇ 线），因此 Ｖ 会进一步向左移动，到达

较低的平衡点 Ｑ ［１３⁃１４］。
１．２．２　 相位空间图

为了更好的理解多稳态理论，可以使用相位空间在 Ｖ 与 Ｈ 的关系图中绘制所有的可能平衡点（图 ２） ［１５］。
图 ２ 中的小球表示生态系统的状态，更倾向于落在稳定平衡的山谷中。 山顶表示不稳定平衡的蓝色虚线，并
标志着不同吸引盆地之间的边界。 外部条件的变化影响着稳定的格局。 当外部条件发生不利的变化时，吸引

盆地可能会缩小，当它最终消失时（Ｆ２），就会突变到另一个吸引盆地。
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　 图 ２　 多稳态相位空间（图片改编于 Ｓｃｈｅｆｆｅｒ 和 Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ［１５］ ）

Ｆｉｇ．２　 Ｐｈａｓｅ Ｓｐａｃｅ ｏｆ Ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ Ｓｔａｂｌｅ Ｓｔａｔｅｓ

图 ２ 中的状态 Ａ 是放牧模型中的低强度模式，ＡＢ
段的绿线为低强度放牧下的稳态，为草原生态系统。
ＢＤ 段的蓝色实线为中等放牧模式下的稳态，此时草原

生态系统草的数量和质量大大减少。 当放牧强度达到

高强度时（图 ２ 中的状态 Ｄ），轻微的扰动，便会使得草

原生态系统转变为荒漠。 ＤＥ 段的红线为稳定的荒漠生

态系统。 其中图 ２ 的 Ｆ１ 和 Ｆ２ 点为临界点、阈值或分歧

点（Ｔｉｐｐｉｎｇ ｐｏｉｎｔ ／ Ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ／ Ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ Ｐｏｉｎｔ），是指在

系统非常不稳定的时候，即使是很小的扰动也会导致状

态发生巨大的变化。 从数学上讲，当占主导地位的特征

值达到零时，系统从一个稳定状态的吸引盆地通过一个

不稳定的区域快速转移到第二个吸引盆地［１１］。 指示临

界点到来的一些特征或统计信号被称为预警信号

（Ｅａｒｌｙ Ｗａｒｎｉｎｇ Ｓｉｇｎａｌ）。 从草原生态系统到荒漠生态

系统 的 转 变 称 为 稳 态 转 换 （ Ｒｅｇｉｍｅ Ｓｈｉｆｔ ／ Ｃｒｉｔｉｃａｌ
Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ），是指生态系统由一种稳定状态向另一种稳

定状态的转变，由系统的外部强迫引起［１１］。
ＡＢ 段的绿线为低强度放牧下的稳态；ＢＤ 段的蓝

色实线为中等放牧模式下的稳态；ＤＥ 红线为高强度放

牧下的稳态；Ｆ１ 和 Ｆ２ 点为临界点在多稳态的生态系统

当中，初始状态的扰动将决定系统可能达到的稳定状

态。 这也称为“路径依赖”，足够严重的扰动可以诱导

向另一种稳定状态的转变。 如果当前状态周围的吸引

盆地较小，则系统更容易转化到另外一种状态［１５］。 其中吸引盆地的大小也称为弹性（Ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ），通常是指

系统在保持功能的同时可以吸收的干扰量。 当系统受到压力时，系统的弹性会发生变化，因为系统的外力会

改变吸引盆地的形状，从而改变系统的弹性［１０］。 外部条件的变化可能会降低弹性，却不会对平衡状态产生较

大影响。 虽然此时的生态系统看起来没有改变，但是已经变得很脆弱，很小的扰动都会导致其向另一种状态

转变［１５］。
１．２．３　 生态系统恢复和演替

从荒漠生态系统恢复到最初的草原生态系统，仅仅恢复崩塌前的条件是远远不够的。 如图 ２ 所示需要恢

复的程度要远远超出分歧点 Ｆ２，需要多恢复 ＤＢ 距离，直到分歧点 Ｆ１，在那里系统才会自动突变到之前的状

态。 而多恢复的距离 ＤＢ 称之为滞后（Ｈｙｓｔｅｒｅｓｉｓ），是指在灾难性突变之后缺乏可逆性，系统保持在一个状态，
除非它达到另外一个分歧点才能恢复［１１］。 但是系统很难恢复到之前的状态，而是变成了另外一种自组织的

状态，有可能重复上一循环，也有可能进入新的不同的循环 （生长、积累、重组和更新），称为扰沌

（Ｐａｎａｒｃｈｙ） ［１６］。 如图 ３ 所示当系统由状态 ｂ 恢复到 Ｆ１ 点的时候，他可能突变到 ａ，从而恢复到之前的状态，
也有可能突变到 ｅ 从而达到另外一种状态，之后又开始一轮新循环。

用多稳态理论解释生态系统演替的过程：如图 ３ 所示，状态 ｉ 为稳定的生态系统状态，随着外界环境条件

的变化和内部的竞争到 Ｆ８时，会突变到状态 ｈ 系统； 若环境条件继续变换，则状态 ｈ 会通过稳定的状态 ａ 系

统，变化到 Ｆ２时，之后突变到状态 ｂ 系统；若环境条件依旧继续变化，状态 ｂ 将保持稳定通过状态 ｃ 直到 Ｆ３

时，然后突变到 ｄ 达到另外一种稳定的状态。 从 ｉ—ｈ（ａ）—ｂ（ｃ）—ｄ 的过程，是生态系统稳态转换的过程也

是生态系统演替的过程。 由内蒙古草原向西北荒漠的演替为例：状态 ｉ 为稳定的半湿润草甸草原，随着降水
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图 ３　 多稳态与生态系统演替、恢复和扰沌的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ Ｂｅｔｗｅｅｎ Ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ Ｓｔａｂｌｅ Ｓｔａｔｅｓ ａｎｄ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ， Ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｐａｎａｒｃｈｙ

ａ， ｂ， ｃ， ｄ， ｅ， ｆ， ｇ， ｈ， ｉ， ｊ， ｋ， ｌ 为不同的生态系统状态，Ｆ１—Ｆ１０为不同生态系统稳态转换的临界点

量的减少，草甸草原的质量和数量都会大量减少，系统的弹性会降低，直到 Ｆ８时，系统会由草甸草原突然转变

到半干旱典型草原 ｈ（ａ）；随着降水量继续减少，典型草原的弹性会下降，典型草原 ｈ 会通过 ａ 渐渐到达 Ｆ２，之
后会突变到干旱荒漠草原 ｂ（ｃ）；若降水依旧减少，则荒漠草原将会由 ｂ 通过 ｃ，直到 Ｆ３时，荒漠草原会突变到

干旱荒漠状态 ｄ。 从半湿润草甸草原—半干旱典型草原—干旱荒漠草原—干旱荒漠的过程，是生物群落的稳

态转换过程，也是群落演替过程。

２　 稳态转换的预警信号

２．１　 临界减速指标

临界减速是指在临界点附近，系统的稳定性下降，导致系统恢复到以前状态的速度变慢的现象。 因为当

靠近分歧点时，雅可比矩阵特征值的最大实部趋于零：动力系统从小扰动中恢复的速度越来越慢［１７］。 其中临

界减速主要的指标有恢复率变慢、自相关、方差和条件异方差的增加［１８］。 Ｄｒａｋｅ 和 Ｇｒｉｆｆｅｎ 为了验证临界减速

（ＣＳＤ）发出的预警信号，采取了大型蚤的复制种群进行了实验，表明由环境条件控制下降引起的稳态转换的

种群，在环境恶化开始之后和临界转换之前，表现出 ＣＳＤ 的统计特征［１９］。
２．１．１　 恢复率变慢

在发生临界转换的分歧点处，占主导地位的实特征值变为零。 随着系统越来越接近分歧点，之前稳定的

吸引盆地的斜坡变得不那么陡峭，因此，当系统在向这样一个临界阈值移动时，从轻微扰动中的恢复将逐渐变

得越来越慢，其速率逐渐变为零。 当系统处于稳定的状态时，即系统的弹性很强，则从扰动中恢复所需要的时
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间很短；当系统处于临界转换的时候，即系统的弹性较弱时，则从扰动中恢复所需要的时间较长。 这种现象最

直接的含义是，原则上可以通过研究小实验扰动下的恢复率来探测系统与阈值的距离，这是一种在不破坏系

统的情况下探测系统脆弱性的方法［２］。
Ｖｅｒａａｒｔ 等通过在恒化器中培养蓝藻，使其暴露在不断增加的光的胁迫下，并定期进行轻微扰动，测量其

藻类的恢复速率，最后表明测量扰动的恢复率是监测临界减速的稳健方法［２０］。 Ｎｅｓ 和 Ｓｃｈｅｆｆｅｒ 也通过生态模

型的计算，发现局部扰动实验的恢复时间可能是过渡前临界减速的最通用和最可靠的指标［２１］。
２．１．２　 自相关和方差增加（Ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ Ａｕｔｏｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｖａｒｉａｎｃｅ）

在生态系统快要接近分歧点时，自相关和方差都会增加。 一个简单自回归模型就可以了解到其数学原

理［２２］。 假设每个周期Dｔ 之后存在状态变量的重复扰动（即增加噪声）。 在干扰之前的恢复速度大约是指数

型，且具有一定的恢复速率 λ ：（公式改编于 Ｓｃｈｅｆｆｅｒ 等人 ［２２］）
ｘｎ＋１ － ｘ ＝ ｅ －λΔｔ ｘｎ － ｘ( ) ＋ σεｎ （２）

ｙｎ＋１ ＝ ｅ －λΔｔ ｙｎ ＋ σεｎ （３）
这里的 ｙｎ 是状态变量 ｘ 偏离平衡点的偏差， εｎ 是来自标准正态分布的随机数， σ 为标准差。 若l和Dｔ 都

与 ｙｎ 无关，该模型可以写成一阶自回归模型：
ｙｎ＋１ ＝ α ｙｎ ＋ σεｎ （４）

自相关系数 α ≡ ｅ －λΔｔ ，当 α ＝ ０ 时为白噪声，当 α ＝ １ 时为红噪声。 一阶自回归模型

ｙｎ＋１ ＝ ｃ ＋ αｙｎ ＋ σεｎ 的数学期望为：

Ｅ ｙｎ＋１( ) ＝ Ｅ ｃ( ) ＋ αＥ ｙｎ( ) ＋ Ｅ σεｎ( ) ⇒μ ＝ ｃ ＋ αμ ＋ ０ ＝ ｃ
１ － α

（５）

当 ｃ＝ ０ 时，均值为 ０，方差为：

Ｖａｒ ｙｎ＋１( ) ＝ α２Ｖａｒ ｙｎ( ) ＋ σ２ ＝ σ２

１ － α２ （６）

当接近平衡时，回归平衡的速度降低，恢复速率 λ 趋近于 ０＋，自相关系数 α≡ｅ －λΔｔ 趋向于 １－，此时方差趋

向于无穷大［２２］。 这就是临界减速使得方差和自相关系数增加的原因。
方差是一个重要的指标，而且它是一个简单的特征，理论上可以很容易地衡量。 其中 Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ 等［２３］ 研

究在湖泊转变为富营养化条件之前，湖泊水中磷的变化越来越明显。 并且模拟显示，不断上升的标准差可能

提前大约十年发出早期预警信号。 即使并不知道湖泊生态系统动力学的具体情况，通过研究和计算简单时间

序列模型的标准差，也可以预测临界转换的到来。 然而在某些特定的条件下，在稳态转换之前，方差可能会下

降而不是上升。 当环境因素随机波动，生态系统在临界值附近对这些因素变得不那么敏感时，或者当严重的

减速降低了生态系统跟随环境高频波动的能力时，就会发生这种情况。 此外，当可用数据有限时，由于接近稳

态转换的低频普遍存在，方差可能被系统性地低估［１８］。 Ｖｅｒａａｒｔ 等［２０］在指标验证实验中指出方差的检验效果

不是很好，甚至呈略微的下降趋势而非升高。 Ｄａｋｏｓ 等［２４］也认为并不是所有独立的潜在的系统转变都会表现

出方差的增长。
相比方差，自相关在稳态转换时总是增加的。 Ｌｉｕ 等［２５］利用 ＤＬＭ 和相关气候数据，对美国加利福尼亚州

林区的归一化差异植被指数（ＮＤＶＩ）进行了时变自相关估计，表明异常高的滞后一个时间步长的自相关性可

作为森林死亡的早期预警信号。 Ｃａｉｌｌｅｒｅｔ 等［２６］也发现方差的增加可能是裸子植物死亡风险的有力预测因子。
诸多的实验和模型模拟也都证明自相关是一个强有力的工具，但是自相关需要长时间且等距的时间序列，并
且需要足够的分辨率来捕获系统内部动态的特征时间尺度［２７］。 数据的去趋势化是至关重要的，因为未经过

滤的趋势可能会导致自组织模式，而这些模式可能会影响扰动系统动态响应的检测［１７］。 Ｄａｋｏｓ 等曾使用模型

来描述沙漠化过程，在其中一个模型中，放缓未能转化为方差和相关性的增加。 这是由该模型产生规律性的

自组织植被模式造成的［２８］。 这一发现表明了作为临界转换指标的方差和自相关的局限性。 虽然临界减速在

９１３６　 １６ 期 　 　 　 赵东升　 等：生态系统多稳态研究进展 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

稳态转换时可能是一种普遍现象，但在特定系统中通过间接指示器检测它可能有一定的条件限制。
２．１．３　 条件异方差

条件异方差是指一个时间步长的方差与一个或多个先前时间步长的方差呈正相关关系。 这表明高变化

期将倾向于紧随高变化期，而低变化期将倾向于紧随低变化期。 因为临近转变的时间序列的部分将呈现为高

变异性的集群，而远离该转变的时间序列的部分将呈现为低变异性的集群，所以条件异方差可以作为稳态转

换的预警信号。 条件异方差基于拉格朗日乘数检验，该检验首先将拟合模型的残差提取到时间序列来计算，
然后对残差进行平方，最后将残差本身回归滞后一个时间步长，滞后残差的线性回归的正斜率表明条件异方

差［２９］，其一般用于模型模拟研究。
２．２　 空间性指标

２．２．１　 空间相关性

对于具有多稳态的生态系统模型的空间单元，如果假设每个单元的条件不同，那么单元之间的扩散交换

将不断地趋向于减小单元之间的这种差异。 准确地说，由反应部分（Ｆ）和扩散部分（Ｄ）控制的两个相邻单元

（ｘ１ 和 ｘ２）之间的运动，其方程［１８］为：
ｄｘ１

ｄｔ
＝ ｆ ｘ１，ｐ１，ｃ( ) ＋ Ｄ（ｘ２ － ｘ１） （７）

ｄｘ２

ｄｔ
＝ ｆ ｘ２，ｐ２，ｃ( ) ＋ Ｄ（ｘ１ － ｘ２） （８）

式中，ｐｉ为两个单元之间的异质性的参数，而 ｃ 是驱动系统到临界点的控制参数，计算其雅可比矩阵的特征

值。 当系统远离临界点时，单元由“反应”和“扩散”过程支配。 当系统靠近临界点时，因为临界减速现象，“反
应”单元会变得很小，而“扩散”单元与稳态转换的距离无关，仅取决于两个单元之间的梯度。 此时“扩散”将
占主导地位，从而使两个单元之间的差异相等。 导致一个单元中的状态将强烈依赖于其邻居的状态，所以在

接近过渡的时候，单元之间将会有更强的相关性［１８］。
空间相关性的指标包括空间方差和空间自相关，Ｄｏｎａｎｇｅｌｏ 等［３０］ 用空间湖泊模型来研究湖泊富营养化，

并且表明空间方差的增加可以作为湖泊从贫营养状态转变为富营养状态的预警信号，其单变量或多变量可观

测的空间方差在作为稳态转换的预警信号要优于时间方差。 Ｋéｆｉ 等［３１］利用元胞自动机模型研究了干旱生态

系统的荒漠化过程，表明放牧压力下植被斑块大小分布的变化可能是荒漠化开始的预警信号。 在由许多耦合

单元组成的系统中，增强的空间相关性可以作为更强大的预警信号。 如果系统中有足够的空间异质性和连通

性，这种空间相关性的增加代表了比时间序列的指标更好的早期预警信号。 空间相关性通常要优于时间序列

的预警信号指标，这证实了空间指标可能比时间指标更可靠的说法［３２］。 空间方差和空间自相关的空间模拟

在这些类型的空间扩展系统中表现更好［３０， ３２⁃３３］。
但是这些空间预警信号有 ３ 个主要缺点。 首先，它们在很大程度上依赖于状态变量与其空间均值的偏

差。 因此，当系统接近稳态转换时，这些指标受到不同位置的状态变量的时间均值的变化的影响，这很可能发

生在不同的异质系统中。 其次，这些方法一次只查看一幅影像，因此限制了它们的信息收集能力。 例如，仅使

用单幅影像很难识别与稳态转换相关联的时间模式［３４］。 而且空间相关性也可能触发假警报，如果环境中的

异质性随着时间的变化或小规模干扰增加景观的不均匀性，这可能导致空间相关性的增加，从而产生对即将

发生的变化的假警报［３２］。
２．２．２　 空间异方差

空间异方差检验首先对数据进行过滤，然后再使用回归来检验过滤值平方之间的自相关，自相关采用

Ｍｏｒａｎ′ｓ Ｉ 指数计算。 空间异方差检验可以促进使用空间显性数据，因为它对边缘的响应很强，特别是在干旱

系统的荒漠化方面，因为在干旱环境中，空间相互作用在构建生态系统格局和过程中至关重要［３５］。 而且空间

异方差与临界减速之间没有直接的关系，而是对空间变异的聚集性做出响应［３６］。 此外，空间异方差只需要少

０２３６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

量的时间序列数据，并且这些时间的间隔不必有相等的间隔，所以非常适合时间尺度较长的陆地植被系

统［２５，３３］，尤其是有观测误差和环境特征梯度的实测数据，这一指标很有效。 空间异方差也会受到限制，因为

这种分析通常不能确定观测数据中观察到的模式是由于稳态转换的生态系统状态，而不是其他机制。 除此之

外，它还可能会降低具有高环境噪声（观测误差）的生态系统参数的有效性［３５］。
２．３　 非临界减速指标

２．３．１　 偏度

偏度是多稳态理论中的不对称指标，受外部大波动和景观非对称性对生态系统动力学的影响。 偏度信号

利用了生态系统的两个普遍特征：非线性和大的外部波动。 无论是弹性降低（动力学参数发生变化）还是外

部波动增加（外部噪声部分的宽度增加），都可能发生稳态转换。 偏度（无量纲）可用t来表示，其公式［３７］ 如

下： Ｐ（ｘ） 为概率密度函数， μ 为均值， σ 为标准差：

τ ＝
∫ ｘ － μ( ) ３Ｐ（ｘ）ｄｘ

σ３ （９）

式中， Ｐ（ｘ） 为概率密度函数， μ 为均值， σ 为标准差。 当系统远离稳态转换时，偏度为零，偏度越大则越靠近

稳态转换。 根据所考虑的生态系统的不同，变化可以由零偏斜到正值或负值，或者从一种偏斜情况到另一个

偏斜情况。 Ｇｕｔｔａｌ 和 Ｊａｙａｐｒａｋａｓｈ 利用模拟模型和对撒哈拉气候突变的实测数据进行分析，发现偏度作为稳态

转换的指标是可行的［３７］。
２．３．２　 闪烁

闪烁是指当系统进入导致分歧的双稳态区域时，如果随机作用足够强，开始在两个可选择的吸引盆地之

间来回摆动［３８］。 这也是一种早期预警信号，因为如果潜在的条件变化持续存在，则系统很可能永久地转移到

另一种稳态当中。 闪烁的一种特殊情况称为随机共振，如果随机扰动与缓慢的周期变化相结合，就会在最终

转变到另一种稳定状态之前发生一系列周期性转变［２］。 统计上，可以观察到状态的频率分布中的闪烁，表现

为方差和偏度的增加以及双峰（反映了两种可选的状态） ［３９］。
Ｗａｎｇ 等［４０］结合了来自湖泊流域系统的经验数据和数学模型，表明可以从稀疏的数据中检测到闪烁，并

且如果系统受到足够大的外部影响，闪烁将成为更强的系统转变的早期预警信号。 Ｄａｋｏｓ 等通过湖水富营养

化模型，比较了基于临界减速指标和闪烁的区别，发现闪烁系统在许多方面与稳态转换的经典图像不同，但其

动态变化可能会携带即将发生稳态转换有价值的信息［４１］。
２．４　 生态功能指标

交互网络可以成为植被变迁的预警信号［４２］；生产力动态的变化可以成为生物群落尺度上的生态系统状

态转换的预警信号［４３］；干旱化的加剧可以成为多种生态系统属性发生突变的预警信号［４４］。 植物特性的变化

可以使得临界点更早的到来，也会改变恢复的路径［３］。 基于生物量数据的统计矩阵和体型动态的预警信号

可以预测复杂系统的恢复，将这些信号组合成一个单一的度量可以产生最可靠的恢复信号［９］。 与协方差矩

阵的最大特征值相关的特征向量有助于识别最易受临界转变影响的区域，因为它只考虑了系统平衡的波动，
从而消除了平衡值的任何变化的影响［３４］。

３　 不同尺度下生态系统多稳态检测

在不同的尺度下可以发生不同稳态的转换。 在种群尺度上，恒化器中培养蓝藻，蓝藻会随环境的变化迅

速转移到不同的稳态，而且可以采用实验来测量各个指标［２０］。 而在群落尺度上，可以从物种和群落水平上测

量生物量的时间序列，特有种可能是检测群落发生稳态转换的最佳指示物种，将临界点理论和网络结构模式

相结合可以得出的临界减速指标［４５］。 在生态系统尺度上，不同类型的生态系统在不同时间尺度上的稳态转

换也是不同的。 在湖泊生态系统中，在日尺度上，浮游生物群落可能会迅速转移和循环；而在多年尺度上，整
个生态系统可能由稳定状态突然转化为持续的浑浊状态。 此时湖泊稳态的转化也可以通过检测食物网的重
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组过程来预测［４６］。 在海洋生态系统中则不能通过相关尺度的实验来探索。 在地球系统中，像厄尔尼诺、ＰＤＯ
等气候事件几年就会发生一次；而在更长时间尺度上沙哈拉沙漠的诞生都是突然的稳态转换［４７］。 在对大尺

度系统的研究时，要通过模型模拟来完成，也必须依赖对自然实验效果的解释，对其进行参数的调整。 所以尺

度越大、系统越复杂，我们对稳态转换背后的机理的了解就越匮乏，预测也就越困难如图 ４ 所示［２］。

图 ４　 尺度对模型和稳态转换影响（图片改编于 Ｓｃｈｅｆｆｅｒ［２］ ）

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ Ｓｃａｌｅ ｏｎ Ｕｎｃｅｒｔａｉｎｔｙ ｏｆ ｔｈｅ Ｍｏｄｅｌ ａｎｄ Ｃｒｉｔｉｃａｌ Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ

３．１　 种群和群落尺度

（１）小型模拟实验

在种群尺度上，可以通过设置小型的模拟实验，通过改变外部的环境状况使系统发生稳态转换，采用观测

值进行各个预警指标的计算，从而预测或验证多稳态理论。 Ｖｅｒａａｒｔ 等通过在恒化器中培养蓝藻，使其暴露在

不断增加的光胁迫下，并定期进行轻微扰动，通过测量光衰减率来衡量蓝藻生物量，并间接测量蓝藻的恢复速

率。 这个模型显示了多稳态和临界点，蓝藻为自己的生长提供了所需的荫蔽创造了正反馈，但太高的光强对

初级生产力是有害的，这构成了双稳态背后的机制。 最后的实验结果表明，即测量扰动的恢复率是监测临界

减速的稳健方法［２０］。
（２）网络结构模式

在群落尺度上，可以从物种和群落水平上测量生物量的时间序列，特有种可能是检测群落发生稳态转换

的最佳指示物种，将临界点理论和网络结构模式相结合可以得出的临界减速指标。 Ｄａｋｏｓ 和 Ｂａｓｃｏｍｐｔｅ［４５］ 使

用 ７９ 个互利共生网络的结构来模拟一个环境逐渐变化的场景，该场景第一次导致一个物种的突然灭绝事件，
然后是一系列物种的灭绝，直到群落完全崩溃。 其结果表明，首次灭绝的物种拥有最强的变异系数，互利共生

网络的嵌套结构会增加稳态转换的概率。
３．２　 生态系统尺度

（１）大型模拟实验

在湖泊生态系统尺度上，在日尺度上，浮游生物群落可能会迅速转移和循环；而在多年尺度上，整个生态

系统可能由稳定状态突然转化为持续的浑浊状态。 此时湖泊稳态的转化也可以通过检测食物网的重组过程

来预测。 Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ 等在 ３ 年多的时间里通过逐渐增加了顶级捕食者来破坏湖泊的食物网，与另一个相邻的湖

泊作为参考生态系统被同时监测。 在食物网完成稳态转换前一年多的食物网重组期间，在实验组的湖泊中，
稳态转换的预警信号是明显的［４６］。

（２）脆弱性结构分析

在生态系统尺度上可以采用脆弱性的结构进行分析，虽然生态系统的复杂性阻碍了精确的机械建模，但
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某些特征是脆弱性的通用标志，这些标志通常出现在一些稳态转换之前。 这类系统的总体响应有两个主要特

征：组件的异质性和它们的连接性，这些特性如何影响稳定性取决于网络中交互作用的性质。 单个节点的响

应异质性和低连接度可能会导致整个网络响应环境变化是渐变的而不是突变的。 这是因为相对阻力较小，所
以不同的节点将会逐个转移到另一种状态。 相比之下，同质性的节点和高连接度的网络可能会使得稳态转换

出现阻力，直到临界点时，其所有的节点都同步移动到另一个状态［３８］。
３．３　 区域尺度

（１） 空间代替时间

在有一定梯度的区域可以采用空间替代时间的方法，而且要想用空间代替时间的方法找到稳态转化的点

需要比较苛刻的条件：首先需要一个环境梯度，例如我国的内蒙古地区的草地生态系统的演变是由降水梯度

所控制的，并且纬度基本一致，就可以建立一个天然的实验场。 基于这个梯度就可以假设如果将来的降水增

多，那么荒漠草原就可能会转化成典型草原，典型草原就可能转化成草甸草原；如果将来的降水减少，那么典

型草原可能会转化成荒漠草原，草甸草原可能会转化成典型草原。 Ｈｕ 等人基于中国内蒙古地区由东到西降

水梯度递减的事实，通过变异系数、不对称性和对降水敏感性这 ３ 个指标，量化了地上净初级生产力（ＡＮＰＰ）
的动态空间格局，并把干旱荒漠草原、半干旱典型草原到半湿润草甸草原的过渡联系起来。 其表明这 ３ 个

ＡＮＰＰ 动态指标均表现出明显的空间分布特征，并呈现出草地类型间的峰值信号转换。 因此，监测 ＡＮＰＰ 动

态变化有可能预测未来生态系统状态的变化。 但是，使用空间代替时间的方法来预测生态系统稳态转换对气

候变化的响应是具有局限性的。 例如在土壤属性上，气候变化、植被动态和响应之间存在时空不一致性［４３］。
（２） 卫星遥感监测

在区域尺度上可以使用卫星遥感监测的方法来验证或预测稳态的转换。 具体有两种方法：第一类是遥感

影像目视解译与计算机自动分类相结合的方法；第二类是基于遥感或其所衍生的指标，利用数理统计进行时

间序列对比分析［８］。 例如 Ｈｉｒｏｔａ 等利用 ＭＯＤＩＳ（Ｍｏｄｅｒａｔｅ Ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎ Ｉｍａｇｉｎｇ Ｓｐｅｃｔｒｏｒａｄｉｏｍｅｔｅｒ）的植被覆盖度

产品数据揭示了非洲、澳洲和南美洲的热带和亚热带地区存在着三种稳态，即森林态、稀树草原态和无树

态［４８］；Ｍｉｌｌｅｒ 分析了美国科罗拉多高原半干旱区草原的地面样方数据，发现该区存在生物结皮⁃多年生草地

态、裸地⁃多年生草地态以及裸地⁃单年生草地态［４９］。 Ｂｅｒｄｕｇｏ 等结合地面样点数据和来自 Ｇｏｏｇｌｅ Ｅａｒｔｈ 的高

分辨率卫星数据，发现旱区在全球尺度上存在着高功能区和低功能区两种状态［５０］。
３．４　 全球尺度

全球尺度的研究大部分采用模型模拟或者全球实地调研和遥感观测相结合的方法。 在古气候变化和物

种大灭绝的研究中，最好的方法就是利用模型模拟古气候事件发生的时间序列，再进行稳态转换的验证。 古

气候突变事件包括：大约 ５０００ 年前，撒哈拉突然从一个有湖泊的植被繁茂的区域变成了沙漠［４７］；大约 １．３ 万

年前，由于流入大西洋淡水的减少，导致温盐环流的骤停，使得格陵兰岛的气温骤降超过 １０℃，将该地区推回

到几个世纪以来的冰河时代［５１］；以及历史上五次著名的物种大灭绝。 Ｄａｋｏｓ 等从地质记录中重建了 ８ 个古代

气候突变的时间序列，采用了简单的气候模型来模拟地球从温室到冰球的转变；温盐环流模型，模拟冰河时

代；北非沙漠化气候模型，模拟了撒哈拉沙漠的诞生。 通过模拟的数据分析了它们的自相关变化，表明在气候

变化之前就已经有了波动开始减缓的特征，用数学方法证明了自相关增加是临界点的标志［１７］。 全球实地调

研和遥感观测相结合做的很好的研究有 Ｂｅｒｄｕｇｏ 等调查了 ２０ 个生态系统结构和功能属性对全球干旱的响

应，表明干旱化导致多种生态系统属性发生系统性的突变。 这些变化依次发生在干旱值为 ０．５４、０．７ 和 ０．８
时，表现为植物生产力、土壤肥力、植被盖度和丰富度的急剧下降［４４］。

总而言之，定量预测仅限于较小尺度的系统，这种系统可以观察到多稳态并从实验上探索临界点。 比如

我们可以知道，在一个淡水湖中当磷负荷在什么时候可能会变成浑浊的状态。 在较大尺度的预测则比较困

难，比如我们很难知道亚马逊热带雨林被烧掉多少之后会不可逆转的转化为稀树草原状态［２］，所以在较大尺

度上多采用模型模拟的方法来找到临界点。 而且生态系统每增加一个单位面积，该系统崩溃所需的时间单位
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就会越来越小，这意味着大系统往往比小系统移动得更慢，但速度却不成比例［５２］。

４　 问题与展望

４．１　 主要问题

４．１．１　 多稳态的机理研究不足

目前仍无法探测一个系统究竟存在哪些稳态，在什么条件下会转变成另一种稳态。 现有的多稳态模型是

否可以起到通过树木看到森林的作用，还需要通过模型和实验相结合的方法来进行验证。 多稳态的突变推动

机制一般为正反馈机制，是否还存在其他的推动机制值得深入探讨。 性状动态的变化表明稳定性的丧失，还
是对新的当地条件的适应也是值得思考的，因为性状分布的变化可以表明群体处于压力之下［５３］。 表型转变

之后可能会出现突然的种群或群落范围的崩溃［５４］，或可以使种群应对不断变化的环境条件，而不会出现丰度

的显著下降。 虽然群落水平的稳定性的丧失仍可能通过改变个体大小的种间相互作用的强度来传播。 但是

在某些条件下，例如当现有的遗传变异耗尽时，性状反应可能不会领先于即将到来的群落崩溃［１１］。 因此，量
化基于特征的早期预警信号，从而减少预测的不确定性，是值得深入研究的。
４．１．２　 数据收集和处理问题

在实践中，要想检测到时间序列的预警信号，实时检测可能来得太迟而无法采取行动，因为高质量和高分

辨率的时间序列的数据很难快速获得［２２，５５］。 如何克服数据质量差的影响也是一大难点，例如，抽样中人为因

素的作用。 以及如何消除噪音，目前在多稳态模型计算中的一个重要假设是模型系统的随机动力学是生态数

据的完整表示。 而真实的生态数据容易产生多种误差源，包括外部误差和观测误差，以及识别和模拟动态过

程所涉及的不确定性［３８］。 一些观察到的时间序列中的不对称性变化不一定意味着接近临界转换，因为它可

能不是由于内在动力学而是由于外部噪声中的不对称性。 现在普遍的做法是使用高斯白噪声或零模型来模

拟自然的误差，但是这些方法过于简单并不能很好的消除相关趋势。 所以，用适合的噪声来消除嘈杂的外部

变量，将真实的系统变化与其他的噪声源分离是需要深入研究的。
４．１．３　 多稳态的尺度推绎问题

在多稳态的研究中，不同尺度系统有着不同的研究方法。 例如，定量观测实验适用于小尺度的研究，而在

较大尺度的研究则一般采用简化的模型来模拟研究。 在空间上，选择正确的尺度有可能极大地改变空间信号

的可靠性［５６］，而在时间序列中，时间尺度对于系统进程速率有重要的影响［５３］，了解尺度对这些信号可靠性的

影响，从而选择正确的尺度来应用这些方法是至关重要的。 一些预警信号往往涉及的特定机制而不能推广到

其他系统［５７］。 如何将小尺度的方法和结论推演到更大的尺度上，如何在较大尺度上设计实验来校正模型的

参数，以及不同尺度的预警信号是否可以通用，仍需进一步的研究。
４．１．４　 预警信号问题

在稳态转换的预警中，经常会出现两种错误。 第一类错误是如果系统灾难性转换正在到来，但是预警信

号却没有显示，所以我们没有做出预警。 此时我们就要承担稳态转换之后的后果，例如湖泊变浑浊后的治理

和草原变成荒漠的治理。 这可能因为在系统突然转变之前，没有渐进地接近临界点。 例如，信号可能保持在

与临界点一定的距离，但被罕见的极端事件驱动到另一个稳定状态［２２］。 如果外部扰动机制随着时间的推移

而改变，就会出现统计困难，这可能会扭曲或抵消预警信号。
第二类错误是如果系统的灾难性转换还没有到来，但是预警信号却显示临界点即将到来，于是我们做出

了预警。 此时我们就需要承担过度反应所承担的损失，例如过度抑制放牧来阻止荒漠化的过程，这虽然使得

草原适当生长，但是减少了食草动物的数量，损害了放牧者的利益，使得整体的生态系统服务价值没有达到最

大。 第二类错误可能是由于预警信号的统计困难造成的。 例如，增加的自相关的检测可能需要长时间序

列［５８］。 如果假想的预警信号不是接近稳态转换的结果，就会出现误报。 这可能是偶然发生的，也可能是由于

系统内部的混乱趋势或外部扰动造成的［２２］。
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在到达临界点之前，扰动通常会触发一个转变。 因此，尽管稳态转换指标的趋势可能起到警示作用，但转

化的实际时刻仍然很难预测。 当在实际应用时，一个关键问题是信号是否能够足够早地被检测到，以便采取

行动为防止系统发生稳态转换。 当涉及到即将到来的稳态转换中做出决策时，我们面临着巨大的不确定性。
这种不确定性源于多种因素，包括预测不准确、数据不足和隐藏的非线性，以及对风险的感知和容忍度的特殊

性，所以如何提高预测的准确性，量化正确的预警信号的概率，并对错误预警信号的比例进行加权是避免犯这

两类错误的关键。

４．２　 未来发展方向

４．２．１　 基于生态系统恢复实践不断完善多稳态理论

系统在发生转化之后，其结构和功能与之前的系统往往有很大的差别，内部的机制也发生了很大的变化。
如果要想恢复到原来的状态，仅仅重建系统到崩溃之前是远远不够的，就像放牧模型一样，因为过度放牧使得

草原生态系统转化为荒漠生态系统，通过减少放牧的数量并不能使荒漠生态系统恢复到草原生态系统，而需

要做更多的努力，例如改善土壤的有机质含量、人工灌溉等等，才有可能恢复到之前的状态。 加强生态系统修

复实践的结果和数据的收集，将其应用在多稳态理论研究系统的临界点以及反馈控制机制的完善上，是重点

的研究方向［１２］。
基于生物量和特征的指标具有广泛的普适性，因为它们几乎没有对系统的基本结构和功能做出假设，因

此可以为退化系统的恢复提供一个关键工具［９］。 此外，现有的生态系统复原理论只考虑了超过临界点的外

部条件变化引起的稳态转换，因此缺乏进化观。 而外部条件的变化对生态影响很小，也不会将系统推到临界

点之外。 因此，这种变化不会立即引起稳态转换，而是会触发一个进化过程，使表型性状超过临界点，从而导

致（在经历了相当长的延迟之后）由选择引起的稳态转换，所以将进化动力学纳入生态系统多稳态检测是未

来研究的方向之一［５９］。

４．２．２　 多尺度下的生态保护管理和政策实践

将多稳态的理论运用在生态保护管理实践中，是多稳态理论运用的重要部分。 可以通过分析不同尺度临

界点的计算和研究方法，并根据现有数据了解这些方法的局限性和优势，不断完善多尺度分析方法，更好地服

务于设计目标。 这其中的一个关键部分是将这些预警信号与决策框架［６０］，资源有限保护的现实［６１］，利益相

关者和管理者之间的冲突［６２］和适应性管理战略［６３］适当地联系起来［１１］。 建立和保持预期生态系统状态的弹

性可能是生态系统管理最实际和有效的途径。 鉴于生态系统和环境变化的复杂性，如何将早期预警信号整合

到最优决策理论中，是生态保护研究的重要内容［６３］。 此外，如何更好的将多稳态的理论和生态保护管理和政

策相结合，是未来研究的重点［６４］。

４．２．３　 时间和空间预警信号的综合运用

将来自统一数据的多个信号组合在一起，可能会提供更可靠的稳态转换的信号，例如把空间和时间预警

信号以及性状动力学等相结合［１９，６５］。 因为一般的预警信号，如时间序列增加的自相关性和方差，检测这些领

先指标的滞后时间通常很长，而空间模式可能提供更强大的领先指标，因为它们比时间序列中的单个数据点

包含更多的信息［３０］，但是空间指标很难识别与稳态转换相关联的时间模式，而且对于具有自组织图案形成的

系统，存在特定的信号，所以将多个指标相结合可能成为更准确的稳态转换的指标。 然而，目前在这一领域已

经使用了非常有限的相对简单的方法，例如多个统计信号的归一化和求和［１９，５４］。 更复杂的统计工具，如时间

序列的多变量分析或机器学习算法，提供了简单模型选择框架的扩展，以及各种信号之间的互相关系［６６］。 所

以将多元的预警信号整合到一起从而提供更准确的预测，是未来研究的方向。

致谢：张雪莲女士绘制本文图形，特此致谢。
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