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生态系统稳态转换检测研究进展
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摘要:在气候变化、人类活动等影响下ꎬ生态系统结构和功能可能发生大规模的突变ꎬ导致生态系统从一个相对稳定的状态进入

另一个稳定状态ꎬ这种现象称为稳态转换ꎮ 由于生态系统的复杂性ꎬ准确刻画生态系统多稳态并界定其临界点尚存在挑战ꎬ提
升对生态系统稳态转换的检测和预测能力依旧是生态学领域研究的热点和难题ꎮ 基于多稳态理论和稳态转换经典概念框架ꎬ
阐释了稳态转换检测的理论基础ꎻ归纳总结出四种稳态转换检测方法的原理和优劣势ꎻ鉴于稳态转换的尺度依赖性ꎬ梳理了单

一生态系统、区域综合生态系统和全球生态系统不同尺度下的稳态转换检测方法、研究思路和应用案例ꎮ 基于研究进展和问题

现状ꎬ提出在未来研究中ꎬ亟待发展适应复杂系统的综合检测方法ꎻ创新稳态转换多尺度分析的技术方法体系ꎻ深化生态系统稳

态转换驱动机制研究ꎬ构建多元耦合机理模型ꎻ进而深化稳态转换检测结果链接生态系统管理的实践研究ꎻ解析生态系统服务

和可持续发展机制ꎮ
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面对复杂的环境变化ꎬ生态系统通常以缓慢而渐进的方式做出响应[１]ꎮ 然而ꎬ当环境变化接近某一临界
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水平时ꎬ生态系统会在短时间内发生系统性的突变ꎬ即在外部条件驱动下发生稳态转换ꎬ转换后的系统因具有

较高的稳定性而难以逆转[１—４]ꎮ 深入了解生态系统稳态转换的机理并进行早期预警是全球环境变化研究的

一个紧急优先事项[５]ꎮ
进入人类世以来ꎬ气候变化和人类活动的频繁干扰使得生态系统复杂性加剧[６]ꎮ 生态系统稳态转换的

模拟与预测必须基于对系统动态过程的深入理解ꎬ并且需要利用大量详尽的数据对系统稳态变化过程进行定

量化表达[７]ꎬ生态系统稳态转换的检测与预测存在困难ꎮ 此外ꎬ生态系统行为机制研究需要综合分析不同时

空尺度的系统过程ꎬ但是由于不同尺度间或不同类型系统间组分的非线性关系以及系统内部复杂的反馈机制

使得多尺度研究成为稳态转换检测的难点[８—９]ꎮ 因此ꎬ深入理解生态系统稳态转换机制ꎬ提高预测和检测生

态系统稳态转换的能力ꎬ探寻稳态转换的多尺度分析路径ꎬ是生态学领域研究的重点和难点ꎬ也是生态系统机

理研究和生态系统的适应性管理的关键命题ꎮ
本研究基于概念模型对稳态转换的理论基础进行系统整理ꎬ综合分析识别与预测稳态转换的方法路径ꎬ

梳理不同尺度生态系统稳态转换检测的研究思路和应用案例ꎬ探讨稳态转换的尺度效应ꎬ并对未来研究的重

点领域和方向进行了探讨ꎬ以期服务于生态系统稳态转换研究和生态系统管理决策ꎮ

１　 生态系统稳态转换检测理论基础

１.１　 生态系统多稳态理论

稳态转换(Ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔ)在生态学领域是指生态系统结构和功能发生大规模的、持续和突然的变化ꎬ生态

系统从一个相对稳定的状态快速重组为另一个稳定状态[１ꎬ ５ꎬ１０]ꎮ 多稳态的存在是这种突变现象发生的前提

条件[１１]ꎮ 多稳态在生态学意义上是指生态系统的多种可替代状态ꎬ是生态系统在相同的外部条件下由于系

统功能和结构变化导致的生态系统特征截然不同的稳定状态[１２]ꎮ 在多稳态理论中ꎬ生态系统稳态受负反馈

过程控制ꎬ而稳态转换是由正反馈所驱动的ꎬ正反馈使得系统远离平衡态进而加速系统动态变化ꎬ外部环境条

件朝特定方向的持续变化导致稳态转换的发生(图 １) [１３]ꎮ 在这个过程中ꎬ系统发生反馈转换ꎬ即由负反馈主

导转换为正反馈主导ꎮ 在现实生态系统中ꎬ当一个巨大的干扰(如飓风)破坏了系统的主导反馈环路或改变

了反馈环路的方向时ꎬ这种转换就会发生ꎮ 更常见的情况是ꎬ渐进的变化过程ꎬ如栖息地的丧失ꎬ可能缓慢侵

蚀主导反馈的作用强度直至达到临界点ꎬ进而触发反馈转换ꎬ导致系统重组为一个新的稳态(图 １) [５]ꎮ
１.２　 生态系统稳态转换概念模型

Ｓｃｈｅｆｆｅｒ 等[１]提出折叠分岔概念模型ꎬ描述了外部环境条件渐变下的生态系统多稳态以及稳态转换现象

(图 ２)ꎮ 随着环境条件的变化(气候变化、放牧强度变化等)ꎬ生态系统状态以平稳且持续的变化特征做出响

应ꎬ呈现双稳态(图 ２ 的实线)ꎮ 而稳态之间存在不稳定的非平衡态(图 ２ 的虚线)ꎬ标志着上下双稳态的边

界ꎮ 当外部环境条件沿特定方向(图 ２ 箭头方向)接近临界水平时ꎬ系统通过非平衡点(即 Ｆ１或 Ｆ２)由原稳态

突变为另一种稳态ꎬ这种非线性变化过程即为稳态转换ꎮ 发生突变的非平衡点称为分岔点或临界点[２]ꎮ 正

向稳态转换(ａ 点到 ｂ 点)和逆向稳态转换(ｂ 点到 ａ 点)具有不同的路径ꎮ 由于分岔点 Ｆ１和 Ｆ２具有显著的环

境梯度差异ꎬ生态系统逆向稳态转换往往伴随滞后特征(Ｈｙｓｔｅｒｅｓｉｓ) [６ꎬ１０]ꎮ 这意味着稳态转换发生后缺乏可

逆性ꎬ系统在当前稳态的分岔点附近无法进行恢复ꎬ除非系统达到历史稳态的分岔点才能触发恢复过程ꎮ 滞

后效应阐释了生态系统退化与恢复路径的不同ꎬ即使将环境条件改善至突变前的水平也难以实现生态系统恢

复[１３—１４]ꎮ 滞后水平取决于多稳态系统的环境参数范围(图 ２) [１５]ꎮ 如果多稳态的特征环境变量范围较大ꎬ那
么滞后效应较强ꎬ难以将系统推向历史稳态ꎻ如果多稳态只存在于一个较小的变量范围内ꎬ那么滞后效应较

弱ꎬ系统可以相对容易地恢复到历史稳态[１５]ꎮ
然而外部环境条件的变化并不总是平稳缓慢的ꎬ随机干扰事件也会对生态系统产生强烈而迅速的影响ꎬ

改变生态系统的扰动机制ꎬ引发系统状态突变[１]ꎮ 经典“球￣杯”概念模型可以直观的阐释此类稳态转换过

程[１—２](图 １)ꎮ “球￣杯”模型构造了系统稳定性景观[１６]ꎮ 球所在位置对应于系统当前状态ꎬ山谷部分表征多
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图 １　 经典“球￣杯”模型解释多稳态理论以及稳态转换过程中的反馈控制

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｃｌａｓｓｉｃ ｂａｌｌ ａｎｄ ｃｕｐ ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ ｏｆ ａｌｔｅｒａｔｉｖｅ ｓｔａｂｌｅ ｓｔａｔｅｓ ａｎｄ ｆｅｅｄｂａｃｋｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔｓ

图 ２　 折叠分岔概念模型

Ｆｉｇ.２　 Ｆｏｌｄ ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

稳态生态系统的吸引域ꎮ 吸引域的形状和大小衡量生态系统弹性ꎬ即生态系统在保持其基本结构、功能的同

时抵抗干扰的能力[１７]ꎮ 小球位于谷底时生态系统处于稳态ꎻ干扰驱动系统偏离稳态ꎬ小球沿山坡方向移动ꎬ
但此时系统具有弹性ꎬ小球可重新回到谷底ꎻ然而若发生剧烈干扰可推动小球到达山顶进入另一山谷ꎬ系统转

向另一种稳态[１]ꎮ 此时ꎬ山顶代表稳态转换的临界点ꎮ 综合以上两种模型构建相位空间图[１] 进一步阐释稳

态转换理论(图 ３)ꎮ 稳态转换过程主要存在两种路径[１４ꎬ １８]ꎮ 第一种情况是在环境条件自然变化下ꎬ生态系

统状态变量改变ꎬ使得稳定性景观中的吸引域收缩ꎬ生态系统弹性减小至临界值ꎬ触发稳态转换过程ꎮ 第二种
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情况是强烈的干扰事件迅速而显著的改变外部条件变量ꎬ诱使系统直接跨越临界点ꎬ稳定性景观中的吸引域

不变ꎬ但小球急速跨越山顶进入另一山谷ꎬ导致稳态转换的发生ꎮ

图 ３　 基于多稳态相位空间解释稳态转换的两种路径

Ｆｉｇ.３　 Ｐｈａｓｅ ｓｐａｃｅ ｏｆ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｓｔａｂｌｅ ｓｔａｔｅｓ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｗｏ ｗａｙｓ ｏｆ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔｓ

２　 生态系统稳态转换检测方法

目前稳态转换检测研究主要基于四种分析路径:(１)基于概念模型界定稳态转换临界点ꎻ(２)识别系统状

态变量的时间序列突变点ꎻ(３)检测系统解释变量或驱动因素的阈值ꎻ(４)检测稳态转换早期预警信号ꎮ 四种

分析路径存在关联性:基于概念模型的方法和检测系统解释变量阈值的方法ꎬ均可以通过构建系统状态变量

和环境变量之间的关系ꎬ量化环境梯度下系统稳态转换的阈值ꎻ而识别系统状态变量的时间序列突变点和检

测稳态转换早期预警信号两种方法ꎬ均是在时间尺度上捕捉稳态转换临界点ꎬ对数据的时间序列长度和分辨

率要求较高ꎮ 四种方法的适用性和局限性见表 １ꎮ
２.１　 基于概念模型的稳态转换临界点识别

在稳态转换的概念模型中ꎬ系统由状态变量和环境条件变量构成ꎮ 因此稳态转换的检测首先需要确定系

统状态变量和条件变量ꎬ穷举系统可能的状态ꎬ或者基于反馈循环机制构造系统动力模型ꎬ在此基础上得到系

统状态变量随条件变量变化的折叠分岔模型ꎬ通过模型可以确定该生态系统的多稳态范围以及稳态转换发生

的临界点[１１]ꎮ 另外ꎬ也可以利用势能分析量化稳定性景观中的地形起伏ꎬ进一步构造该系统的“球￣杯”模型ꎬ
势能极小值对应于山谷谷底ꎬ势能极大值对应于山谷顶峰(即稳态转换临界点)ꎬ通过模型可以判断该生态系

统在不同条件变量下的稳态特征以及稳态转换临界值[１６ꎬ １９]ꎮ
２.２　 系统状态变量时间序列突变点识别

生态系统状态变量在一定时间范围内发生急剧变化是多稳态存在的重要证据之一ꎬ也是稳态转换发生的

关键特征[１８]ꎮ 因此最常用的分析思路是确定系统特征变量以表征系统状态ꎬ检测一系列系统状态变量的时

间序列突变点ꎬ以该突变点确定系统发生稳态转换的临界点ꎬ突变点前后即为不同的稳态ꎮ 时间序列突变点
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的检测即检测一系列随机变量平均值的阶跃变化[４]ꎮ 识别时间序列突变点的方法有很多ꎬ如序贯 Ｆ 检验、序
贯 Ｔ 检验、序贯 ＳＴＡＲＳ 算法、回归分析方法[４]ꎮ 尽管大多数生态系统的稳态转换都是从随着时间的推移而产

生的突然变化中推断出来的ꎬ但不同的生态系统和外部条件之间存在交互关系ꎬ时间本身并不是真正的驱动

因素[７]ꎬ因此通过系统状态变量时间变化判断系统行为存在局限性ꎮ

表 １　 稳态转换检测方法对比

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔｓ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄｓ

方法
Ｍｅｔｈｏｄｓ

适用性
Ａｐｐｌｉｃａｂｉｌｉｔｙ

局限性
Ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ

基于概念模型界定稳态转换临界点
Ｄｅｆｉｎｉｎｇ ｔｈｅ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｐｏｉｎｔ ｏｆ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ
ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｍｏｄｅｌ

建立环境条件、系统状态和系统稳定程
度的三维关系ꎬ分析稳态数目和边界ꎬ
识别多稳态共现区ꎮ

模拟空间表征的多稳态范围是静态的ꎬ无
法刻画多重干扰下的稳态转换现象ꎮ

识别系统状态变量的时间序列突变点
Ｉｄｅｎｔｉｆｙｉｎｇ ｔｈｅ ｔｉｍｅ ｓｅｒｉｅｓ ｔｉｐｐｉｎｇ ｐｏｉｎｔｓ ｏｆ ｓｙｓｔｅｍ
ｓｔａｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

检测系统状态变量在一定时间范围内
的突变点ꎬ识别稳态转换发生时间ꎮ

缺乏考虑外界环境条件影响及系统对其
响应机制ꎬ易产生假性突变信息ꎻ难以获
取系统阈值信息ꎮ

检测系统解释变量或驱动因素的阈值
Ｄｅｔｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ｏｆ ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｒ ｄｒｉｖｉｎｇ
ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｙｓｔｅｍ

分析系统解释变量在环境梯度上的阈
值或响应关系的变化综合界定稳态
阈值ꎮ

缺少稳态转换时间信息和早期预警信息ꎮ

检测稳态转换早期预警信号
Ｄｅｔｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｗａｒｎｉｎｇ ｓｉｇｎａｌｓ ｏｆ ｒｅｇｉｍｅｓ ｓｈｉｆｔ

利用系统在临近突变前呈现的特征作
为早期信号ꎬ通过监测系统是否接近稳
态转换阈值进行预警ꎮ

并非所有系统都会释放同种早期信号ꎬ易
产生假性预警信息ꎻ需要长时间序列和高
分辨率数据ꎮ

２.３　 系统解释变量或驱动因素的阈值分析

生态系统稳态转换导致系统结构和功能发生剧变的同时ꎬ稳态转换驱动因素也具有相应的变化规律ꎮ 因

此ꎬ系统解释变量或驱动因素的阈值点的存在也是检测稳态转换发生的重要证据ꎮ 通过分析一系列与稳态转

换直接相关的解释变量或驱动因素的变化ꎬ捕捉生态系统变化特征ꎬ界定其阈值点来综合反映系统的稳态变

化趋势ꎮ 研究常用时间序列聚类、功率谱密度、Ｌａｎｚａｎｔｅ ｍｅｔｈｏｄ 方法等来界定阈值[４]ꎮ 由于解释变量和驱动

因素的复杂性ꎬ研究常借助主成分分析、非线性降维方法等方法将大量数据进行压缩使阈值现象更加显著ꎬ然
后进行统计检验以减少对阈值的主观干扰[７]ꎮ 如果几种独立的方法之间有普遍的一致性ꎬ或具有对稳态转

换原因假设的检验ꎬ阈值检测结果也可以得到强化[７]ꎮ 然而系统解释变量和驱动因素的预设具有主观性ꎬ应
对相应的反馈循环过程具有一定的先验知识ꎬ全面捕捉生态系统结构和功能变化特征ꎮ
２.４　 早期预警信号检测

生态系统的动态变化在突变点附近具有一些共有特征ꎬ这些特征可以用一系列“通用指标”来刻画ꎮ 这

些共有特征即“早期预警信号”ꎬ它们通过监测生态系统是否接近稳态转换阈值进行预警ꎮ 预警信号指标包

括时间维度指标和空间维度指标ꎮ
(１)时间维度预警指标

基于临界减速理论ꎬ稳态转换早期预警指标主要有恢复速率变慢、自相关和方差增加、条件异方差增加、
光谱红化[１３]ꎮ 以球￣杯模型表征临界减速现象(图 ４)ꎮ 当系统接近稳态转换的临界点时ꎬ系统弹性下降ꎬ系
统内部恢复速率逐渐降低ꎬ直至在临界点降低为零ꎬ同时系统恢复时间不断增加[２０]ꎮ 系统在接近临界点时ꎬ
其波动模式也会发生变化ꎬ生态系统特征变量的自相关系数和方差增加ꎮ 在此基础上ꎬ发展出条件异方差增

加、光谱密度比降低等临界减速的间接指标[２１]ꎮ
基于概念模型构造的稳定性景观特征ꎬ探索出一系列预警指标ꎬ包括方差和时序偏斜度增加、双峰性的存

在、概率密度分布的不连续性以及偏度增加(图 ５)ꎮ 生态系统在靠近稳态转换临界点时可能呈现的另一重要
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图 ４　 临界减速理论图示

Ｆｉｇ.４　 Ｔｈｅ ｇｒａｐｈｉｃ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｓｌｏｗｉｎｇ ｄｏｗｎ

在外界扰动下ꎬ低弹性系统的恢复速率比高弹性系统的恢复速率慢ꎻ这种减速效应也可能会引起系统状态的随机波动ꎬ导致系统状态变量

的方差和自相关性的增加(引自 Ｓｃｈｅｆｆｅｒ 等[２２] )

特征是状态“闪烁”(Ｆｌｉｃｋｅｒｉｎｇ)ꎬ即当系统进入非平衡区域(图 ５ 的虚线部分)ꎬ强烈的干扰使得系统在两个稳

态的吸引域之间频繁波动[２２]ꎮ 在统计上ꎬ闪烁表现为生态系统状态变量方差增加、时序偏斜度增加、双峰性

的存在、概率密度分布的不连续性等[２０]ꎮ 此外ꎬ在临近稳态转换临界点时ꎬ稳定性景观不对称性增强ꎬ系统状

态变量的概率分布呈现不对称性[２１]ꎮ 偏度可以衡量系统与临界点的距离ꎬ偏度值越大系统越逼近稳态转换

临界点ꎬ当系统远离临界点时ꎬ偏度为零[２３]ꎮ
(２)空间维度预警指标

相比时间序列中的单个数据点ꎬ空间数据包含更多信息ꎬ因此空间性预警指标通常比时间性预警指标更

可靠[２２ꎬ ２４]ꎮ 空间维度的早期预警信号主要分为空间统计信号和空间模式信号两类ꎮ
空间相关性增强、空间方差和空间偏度增加、空间异方差性等空间统计信号可以作为稳态转换预警指

标[２５—２６]ꎮ 生态系统由许多空间单元组成[２１]ꎮ 当系统靠近稳态转换临界点时ꎬ临界减速和单元间的扩散交换

过程为主导过程ꎬ单元之间存在高度空间相关性[２６]ꎮ 在趋向于临界点时ꎬ生态系统会围绕势能极小值而不断

波动ꎬ空间方差增加[２２]ꎮ 空间异方差性与空间变异性的聚集程度有关ꎮ 如在荒漠化过程中ꎬ随着植被和裸地

之间的边界收缩ꎬ由边界引起的局部变异性在空间上逐渐呈现高度聚集性ꎬ空间异方差性相应增加[２２]ꎮ
在具有空间自组织格局特征的生态系统中ꎬ斑块大小分布规律和组织结构的变化等空间模式信号可以指

示生态系统稳态转换[１９ꎬ ２７]ꎮ 在干旱半干旱区ꎬ植被斑块和裸地斑块的大小分布通常符合幂律分布格局[２８]ꎮ
研究表明ꎬ如果斑块大小分布格局偏离幂律分布函数ꎬ旱区生态系统趋向于稳态转换临界点[１９ꎬ ２７]ꎮ 另外ꎬ规
则斑块的形状变化也可以指示稳态转换的发生ꎮ 例如ꎬ在到达稳态转换临界点前ꎬ植被斑块由迷宫状变为斑

点状[２９]ꎮ

３　 生态系统稳态转换检测的尺度特征与尺度效应分析

３.１　 单一生态系统

单一生态系统是研究稳态转换机理的基本尺度ꎮ 在单一生态系统尺度上ꎬ常用实地监测、小型控制实验、
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图 ５　 在高度随机系统中多稳态之间的闪烁现象

Ｆｉｇ.５　 Ｆｌｉｃｋｅｒｉｎｇ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｓｔａｔｅｓ ｉｎ ｈｉｇｈｌｙ ｓｔｏｃｈａｓｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍｓ

系统状态的概率密度分布的形状可以近似表示多稳态的吸引域(引自 Ｓｃｈｅｆｆｅｒ 等[２２] )

简单模拟系统等方法进行稳态转换的实证研究ꎮ
在稳态转换的早期研究中ꎬ湖泊生态系统是代表性的生态系统[１１ꎬ ２９]ꎮ 研究通常通过开展小型干扰实验ꎬ

调整外部环境条件以捕捉稳态转换临界特征ꎮ Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ 等[３０] 设置多年实地控制实验ꎬ在实验湖泊中逐渐增

加顶级捕食者以破坏食物网的稳定ꎬ设置邻近湖泊作为参考生态系统对其进行同步监测ꎮ 研究发现在发生稳

态转换的前一年ꎬ实验湖泊释放了明显的预警信号ꎬ证实了稳态转换预警信号理论ꎮ
森林生态系统中广泛存在着导致稳态转换发生的正反馈机制ꎮ 如干旱可以引发树木死亡ꎬ迫使物种更替

加速ꎬ此时系统弹性降低ꎬ对气候的调节能力受限ꎬ局地气候进一步恶化ꎬ反过来加剧干旱和高温等极端事件

的发生ꎬ导致森林生态系统退化[３１—３２]ꎮ Ｃａｍａｒｅｒｏ 等[３３]基于实地测量数据和树木年轮资料评估森林死亡率和

森林生长量ꎬ比较衰退和非衰退树种的生长趋势及其对干旱的响应ꎬ检测到森林死亡的预警信号ꎮ
草地生态系统的稳态转换通常表现为草地荒漠化、草地灌丛化等ꎮ 放牧形成的正反馈循环是稳态转换关

键过程之一[２５]ꎮ 过度放牧使植被覆盖度降低ꎬ风和径流对土壤的侵蚀作用增强ꎬ形成不利于植被生长的土壤

条件ꎬ进而抑制草本的恢复ꎬ加速草地退化[３４—３５]ꎮ Ｇｕｔｔａｌ 等[２５]利用简单放牧模型模拟放牧压力下的双稳态系

统ꎬ监测不同干扰下的植被系统崩溃ꎬ确定空间方差增加和空间偏度峰值可作为草地退化预警信号ꎮ
３.２　 区域综合生态系统

区域尺度是获取生态系统状态与环境梯度关系信息的最佳尺度ꎬ也是分析生态系统格局与稳态转换过程

的相互关系的最佳尺度ꎮ 在区域尺度上ꎬ通常应用卫星遥感动态监测、空间－时间代换法等方法检测生态系
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统的稳态转换ꎮ
干旱生态系统是研究稳态转换空间模式预警信号的典型生态系统[３]ꎮ 研究常通过卫星数据监测景观格

局变化ꎬ以分析系统稳态转换特征[１９ꎬ ３５]ꎮ 研究发现ꎬ干旱区从植被斑块状态向全裸地状态转换时ꎬ斑块构型

呈现从均匀的植被覆盖到空隙状、迷宫状或条纹状、最终到斑点状的一系列变化特征[３６]ꎮ 全球旱区研究表

明ꎬ随着系统接近临界值ꎬ植被格局由高连通度、低数量的大斑块转为低连通度、高数量的小斑块ꎬ斑块大小和

数量的关系偏离幂律分布[１９]ꎮ
陆地植被生态系统也具有多稳态特征ꎮ 研究通常采用空间代替时间的方法识别稳态转换的发生ꎮ 在热

带地区ꎬ树木盖度的频率分布呈多峰分布格局ꎬ指示热带森林、热带草原和无树草地三种稳态[１６]ꎮ 在温带和

寒带地区也观测到植被不连续的多峰分布特征[３７—３８]ꎮ 在中国内蒙古地区的一项研究将地上净初级生产力

(ＡＮＰＰ)的动态指标与干旱荒漠草原、半干旱典型草原到半湿润草甸草原的过渡建立联系ꎬ研究显示 ＡＮＰＰ
动态指标呈现出植被类型间的峰值转换ꎬＡＮＰＰ 动态格局可以预警稳态转换的发生[３９]ꎮ

　 图 ６　 基于“球￣杯”模型描述地球系统自全新世到人类世的转换

(引自 Ｓｔｅｆｆｅｎ 等[４５] )

Ｆｉｇ.６　 Ａｂａｌｌ￣ａｎｄ￣ｃｕｐ ｄｅｐｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔ ｏｆ ｅａｒｔｈ ｓｙｓｔｅｍ

ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｈｏｌｏｃｅｎｅ ｔｏ ｔｈｅ Ａｎｔｈｒｏｐｏｃｅｎｅ ( Ｃｉｔｅｄ ｆｒｏｍ Ｓｔｅｆｆｅｎ ｅｔ

ａｌ.[４５] )

３.３　 全球生态系统

全球尺度是理解全球变化生态效应的重要尺度ꎮ
全球尺度的多稳态研究通常利用大气环流模型、地球系

统模型、综合评估模型等模型模拟系统时间演变特征ꎬ
然后进行稳态转换的识别和验证ꎮ 目前已有许多研究

综合地质记录和地球系统建模结果ꎬ提出目前的地球系

统处于一种与全新世的古环境的“非相似状态” [４０]ꎮ 地

球系统科学界提出ꎬ地球已经进入了一个新的地质时

代———人类世[４０—４１]ꎮ 研究从多个视角为地球系统的转

变提供证据ꎮ Ｃｌａｒｋ 等[４２]基于耦合的中等复杂性气候－
碳循环模型的气候情景模拟结果研究人为气候变化的

影响ꎬ结果表明在末次盛冰期向当前间冰期转换的过程

中ꎬ人为变暖增幅约 ５０％—２００％ꎮ Ｂａｒｎｏｓｋｙ 等[４３] 基于

化石记录和模型模拟数据提出当前的物种灭绝率高于

历史时期“五大”物种大灭绝事件的灭绝率ꎮ 地球系统

由全新世到人类世的这一稳态转换现象可以用“球￣杯
模型”来描述(图 ６)ꎮ 在没有大规模人类扰动的情况下ꎬ地球系统处于全新世的吸引域内ꎮ 人类早期行为

(如早期农业活动和工业革命)使地球系统接近自然变化的极限ꎬ导致吸引域变小ꎬ系统弹性下降ꎬ但地球系

统仍处于全新世的稳态内ꎬ负反馈仍占主导地位[４４]ꎮ ２０ 世纪中期ꎬ随着人类活动对地球系统的压力的性质、
强度和速率的急剧变化ꎬ人类压力形成的正反馈占主导ꎬ地球系统跨越阈值ꎬ由全新世的吸引域进入人类世的

吸引域[４５]ꎮ
３.４　 生态系统稳态转换的尺度效应

稳态转换是一个多尺度的过程ꎬ同一尺度或不同尺度过程之间的相互作用都会对系统稳态产生重要作

用ꎮ 一方面ꎬ尽管在局部地区可能会发生稳态转换ꎬ但在更大的空间尺度上ꎬ尺度间的交互作用会使系统过程

趋于平稳ꎬ增加大尺度系统的弹性ꎬ消解由区域到全球的潜在的系统突变点[８ꎬ ４６]ꎮ 另一方面ꎬ局部生态系统

的崩溃也可以通过不同尺度间生态过程的交互作用引发更大范围的系统退化现象[４７]ꎮ 生态系统之间的连通

性特征会加剧尺度间的交互作用ꎬ增强局部稳态转换向更大尺度扩散的可能性[２３ꎬ ４７—４８]ꎮ 气候系统和生物圈

是两个相关性很强的系统ꎬ二者之间存在高度的连通性[４８]ꎮ 气候模型预测ꎬ热带地区持续的森林砍伐可能通

过陆地－大气反馈对全球气候产生影响ꎬ例如ꎬ导致欧洲风暴活动增加、欧亚大陆的变暖趋势增强[４９]ꎮ 这些相

互连接的生态系统类似于两个相互依赖的网络ꎬ一个网络中的节点或集群的故障可以通过另一个网络级联ꎬ
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导致两个网络的全系统崩溃[４８]ꎮ 由于人类活动的影响ꎬ生态系统的局地和远程连通性增加ꎬ区域和全球可能

面临更大的稳态转换风险[５０—５１]ꎮ 稳态转换的尺度效应研究仍处于初步探索阶段ꎬ尤其缺乏相关的实证研究ꎮ
Ｒｏｃｈａ 等人[９]提出一种网络分析方法识别不同尺度间稳态转换潜在的级联效应ꎬ但由于该方法利用静态网络

表征稳态转换ꎬ无法预测级联效应的时空动态特征ꎬ对尺度效应的解读仍不明确ꎮ

４　 研究展望

多稳态存在性的检验和临界点的定量化仍处于探索初期ꎬ目前生态系统稳态转换的检测方法和技术体系

仍不足以全面刻画生态系统动态过程ꎮ 因此ꎬ建议未来研究应着重从以下四个方面推动:
１)发展多元耦合机理模型ꎬ综合解析生态系统稳态转换驱动机制ꎮ 目前认为正反馈机制为稳态转换的

主要产生机制ꎬ然而正反馈是稳态转换发生的必要但非充分条件ꎬ驱动因子的突变也可能引起系统的突然变

化ꎬ是否还存在其他的驱动机制需要深入探讨[５ꎬ１３]ꎮ 目前研究常结合概念模型与观测数据检测稳态转换[１８]ꎮ
然而简单的概念模型在应用于复杂现实生态系统方面有待深入研究ꎮ 因此ꎬ未来应整合多要素、多过程信息ꎬ
识别关键驱动要素与生态系统响应变量的动态关联ꎬ综合评判稳态转换驱动机制[２]ꎻ集成控制实验、模型模

拟和长期监测以建立理论与实证研究的联结ꎬ发展多元耦合机理模型ꎮ
２)发展适应复杂系统的综合检测方法ꎮ 目前研究者们发展了不同检测方法ꎬ但缺乏捕捉驱动路径、适应

复杂系统与定量识别稳态转换的综合方法[１０]ꎮ 早期预警信号由于普适性成为稳态转换实证研究的主要方

法ꎮ 然而ꎬ预警信号可能会出现两种错误[２]:Ｉ 类错误指假阳性信号ꎬ即预警信号错误地指示系统将要发生稳

态转换ꎻＩＩ 类错误指假阴性信号ꎬ即系统发生稳态转换前未检测到预警信号ꎮ 此外ꎬ稳态转换检测的关键是获

取高质量和高分辨率的长时间序列数据ꎬ克服数据质量差以及消除外部噪声的干扰是稳态转换检测面临的主

要困难ꎮ 有待整合多种建模技术、检测方法和理论模型ꎬ研发能够显示表示反馈环路、追踪系统级联效应、定
量表达稳态转换检测结果的适应复杂系统的综合方法ꎮ

３)创新稳态转换多尺度分析和尺度效应分析的技术体系ꎮ 空间尺度的选择与空间预警信号的可靠性紧

密相关ꎬ时间尺度的选择又与生态系统的演化进程相关ꎬ因此时空尺度的确定是稳态转换检测的重要环

节[２]ꎮ 另一方面ꎬ目前稳态转换研究侧重于单尺度系统的分析ꎬ研究方法和实验标准不同ꎬ难以将研究结果

进行比对校验和综合集成[９]ꎮ 未来需要探究实验设计的通用标准ꎬ提高不同尺度研究结果的可比性ꎬ发展多

尺度稳态转换数据库ꎻ利用 ｍｅｔａ 分析或网络分析方法ꎬ识别尺度间的级联效应、时空关联ꎬ探析多尺度稳态转

换耦合效应[９]ꎻ探索将小尺度研究方法上推到大尺度的路径、在大尺度上校正模型参数的方法以及多尺度稳

态转换耦合的预警信号的构建ꎬ以建立多尺度综合分析和尺度效应分析技术体系ꎮ
４)整合稳态转换检测结果与生态系统管理的实践研究ꎮ 生态系统的治理和恢复面临着效益不稳定和难

以可持续发展等挑战[５]ꎮ 以往生态系统恢复措施主要是通过改善生态系统结构和重建非生物条件以恢复至

退化前的环境条件ꎬ然而由于稳态转换的滞后特征ꎬ重建系统至恢复前的水平是远远不够的ꎬ需要做更多的努

力才能实现生态系统的逆向稳态转换[６]ꎮ 将稳态转换临界点识别与反馈控制纳入生态恢复实践是至关重要

的ꎮ 相对于生态退化恢复ꎬ更有效的措施是预防稳态转换的发生ꎬ在生态系统状态临近阈值之前ꎬ及时采取管

理手段干预退化过程ꎮ 因此ꎬ将早期预警信号、系统临界点纳入适应性管理及其决策框架是未来生态系统管

理研究的关键路径[１０]ꎮ
５)解析生态系统服务和可持续发展机制ꎮ 生态系统服务是生态系统的功能性体现ꎬ是链接社会￣自然系

统研究的关键一环[５２]ꎮ 目前生态系统服务研究聚焦于不同类型服务关系及其变化的识别ꎬ对其驱动机制缺

乏深度解析ꎮ 将稳态转换识别纳入生态系统服务研究ꎬ基于生态系统状态与外界环境关系的动态变化ꎬ识别

生态系统功能临界值ꎬ为生态系统服务的影响机理和变化机制提供科学支撑[５２]ꎮ 另一方面ꎬ可持续发展作为

生态系统管理的重要目标ꎬ其路径探索是未来研究热点ꎮ 稳态转换的阈值可为可持续发展路径提供关键节

点ꎬ刻画路径边界[４８]ꎮ 未来应基于稳态转换分析ꎬ结合生态系统服务变化ꎬ深度解析可持续发展多元路径ꎮ
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５　 结论

全球变化背景下ꎬ生态系统多稳态和稳态转换研究受到越来越多的关注ꎮ 本文在理论基础、检测方法和

不同尺度的案例研究方面对生态系统稳态转换检测的重要前沿进展进行综述ꎮ
生态系统多稳态理论是稳态转换研究的理论基础ꎬ基于此ꎬ生态学家提出折叠分岔模型、“球￣杯”模型和

多稳态相位空间等概念模型进行理论阐释ꎮ 在生态系统稳态转换检测中ꎬ逐渐形成了四种方法路径:(１)基
于概念模型捕捉稳态转换临界点ꎻ(２)识别系统互馈变量的时间序列突变点ꎻ(３)检测系统解释变量或驱动因

素的阈值ꎻ(４)检测稳态转换早期预警信号ꎮ 然而在现实生态系统中ꎬ不同尺度的生态系统稳态转换过程和

作用机制不同ꎬ各类稳态转换检测方法的适用性也存在差异ꎮ 目前在单一生态系统尺度上ꎬ常用实地监测、小
型控制实验、简单模拟系统等方法进行实证研究ꎻ在区域尺度上ꎬ通常应用遥感动态监测、空间－时间代换法

等方法ꎻ全球尺度的研究通常利用大气环流模型、地球系统模型、综合评估模型等模拟系统时间演变特征ꎮ 稳

态转换的尺度效应研究仍处于初步探索阶段ꎬ尤其缺乏相关的实证研究ꎮ
未来亟待深化研究稳态转换驱动机制ꎬ发展多元耦合机理模型ꎻ研发能够显示反馈环路、追踪系统级联效

应的适应复杂系统的综合检测方法ꎻ发展多尺度稳态转换数据库ꎬ构建稳态转换多尺度综合分析和尺度效应

分析技术体系ꎻ将早期预警信号、系统临界点纳入生态系统管理体系ꎻ基于稳态转换分析ꎬ深度解析生态系统

服务驱动机制和可持续发展多元路径ꎮ
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(５６９２): １９２６￣１９２９.

[ ４ ] 　 Ｆｉｌａｔｏｖａ Ｔꎬ Ｐｏｌｈｉｌｌ Ｊ Ｇꎬ ｖａｎ Ｅｗｉｊｋ Ｓ. Ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｃｏｕｐｌｅｄ ｓｏｃｉｏ￣ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｙｓｔｅｍｓ: Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ａｎｄ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ.

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ ＆ Ｓｏｆｔｗａｒｅꎬ ２０１６ꎬ ７５: ３３３￣３４７.

[ ５ ] 　 Ｂｉｇｇｓ Ｒꎬ Ｐｅｔｅｒｓｏｎ Ｇ Ｄꎬ Ｒｏｃｈａ Ｊ Ｃ. Ｔｈｅ Ｒｅｇｉｍｅ Ｓｈｉｆｔｓ Ｄａｔａｂａｓｅ: ａ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｆｏｒ ａｎａｌｙｚｉｎｇ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｓｏｃｉａｌ￣ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｙｓｔｅｍｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｓｏｃｉｅｔｙꎬ ２０１８ꎬ ２３(３): ９.

[ ６ ] 　 Ｄａｋｏｓ Ｖꎬ Ｍａｔｔｈｅｗｓ Ｂꎬ Ｈｅｎｄｒｙ Ａ Ｐꎬ Ｌｅｖｉｎｅ Ｊꎬ Ｌｏｅｕｉｌｌｅ Ｎꎬ Ｎｏｒｂｅｒｇ Ｊꎬ Ｎｏｓｉｌ Ｐꎬ Ｓｃｈｅｆｆｅｒ Ｍꎬ Ｄｅ Ｍｅｅｓｔｅｒ Ｌ. Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｔｉｐｐｉｎｇ ｐｏｉｎｔｓ ｉｎ ａｎ ｅｖｏｌｖｉｎｇ

ｗｏｒｌｄ. Ｎａｔｕｒｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１９ꎬ ３(３): ３５５￣３６２.

[ ７ ] 　 Ａｎｄｅｒｓｅｎ Ｔꎬ Ｃａｒｓｔｅｎｓｅｎ Ｊꎬ Ｈｅｒｎáｎｄｅｚ￣Ｇａｒｃíａ Ｅꎬ Ｄｕａｒｔｅ Ｃ Ｍ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ａｎｄ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔｓ: ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ ｔｏ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ

Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２００９ꎬ ２４(１): ４９￣５７.

[ ８ ] 　 Ｒｅｙｅｒ Ｃ Ｐ Ｏꎬ Ｂｒｏｕｗｅｒｓ Ｎꎬ Ｒａｍｍｉｇ Ａꎬ Ｂｒｏｏｋ Ｂ Ｗꎬ Ｅｐｉｌａ Ｊꎬ Ｇｒａｎｔ Ｒ Ｆꎬ Ｈｏｌｍｇｒｅｎ Ｍꎬ Ｌａｎｇｅｒｗｉｓｃｈ Ｆꎬ Ｌｅｕｚｉｎｇｅｒ Ｓꎬ Ｌｕｃｈｔ Ｗꎬ Ｍｅｄｌｙｎ Ｂꎬ Ｐｆｅｉｆｅｒ

Ｍꎬ Ｓｔｅｉｎｋａｍｐ Ｊꎬ Ｖａｎｄｅｒｗｅｌ Ｍ Ｃꎬ Ｖｅｒｂｅｅｃｋ Ｈꎬ Ｖｉｌｌｅｌａ Ｄ Ｍ. Ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ａｎｄ ｔｉｐｐｉｎｇ ｐｏｉｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐａｔｉｏ￣ｔｅｍｐｏｒａｌ ｓｃａｌｅｓ: ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ

ａｎｄ ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ １０３(１): ５￣１５.

[ ９ ] 　 Ｒｏｃｈａ Ｊ Ｃꎬ Ｐｅｔｅｒｓｏｎ Ｇꎬ Ｂｏｄｉｎ Öꎬ Ｌｅｖｉｎ Ｓ. Ｃａｓｃａｄｉｎｇ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔｓ ｗｉｔｈｉｎ ａｎｄ ａｃｒｏｓｓ ｓｃａｌｅｓ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１８ꎬ ３６２(６４２１): １３７９￣１３８３.

[１０] 　 Ｃｈａｐａｒｒｏ￣Ｐｅｄｒａｚａ Ｐ Ｃꎬ ｄｅ Ｒｏｏｓ Ａ Ｍ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｗｉｔｈ ｍｉｎｏｒ ｅｆｆｅｃｔ ｉｎｉｔｉａｔｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｔｏ ｄｅｌａｙｅｄ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔｓ. Ｎａｔｕｒｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ

２０２０ꎬ ４(３): ４１２￣４１８.

[１１] 　 Ｓｃｈｅｆｆｅｒ Ｍꎬ Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ Ｓ Ｒ. Ｃａｔａｓｔｒｏｐｈｉｃ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ: ｌｉｎｋｉｎｇ ｔｈｅｏｒｙ ｔｏ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２００３ꎬ １８(１２):

６４８￣６５６.

[１２] 　 Ｐｉｍｍ Ｓ Ｌ. Ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ａｎｄ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ. Ｎａｔｕｒｅꎬ １９８４ꎬ ３０７(５９４９): ３２１￣３２６.

[１３] 　 Ｓｃｈｅｆｆｅｒ Ｍꎬ Ｂａｓｃｏｍｐｔｅ Ｊꎬ Ｂｒｏｃｋ Ｗ Ａꎬ Ｂｒｏｖｋｉｎ Ｖꎬ Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ Ｓ Ｒꎬ Ｄａｋｏｓ Ｖꎬ Ｈｅｌｄ Ｈꎬ ｖａｎ Ｎｅｓ Ｅ Ｈꎬ Ｒｉｅｔｋｅｒｋ Ｍꎬ Ｓｕｇｉｈａｒａ Ｇ. Ｅａｒｌｙ￣ｗａｒｎｉｎｇ

ｓｉｇｎａｌｓ ｆｏｒ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎｓ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００９ꎬ ４６１(７２６０): ５３￣５９.

[１４] 　 Ｂｅｉｓｎｅｒ Ｂ Ｅꎬ Ｈａｙｄｏｎ Ｄ Ｔꎬ Ｃｕｄｄｉｎｇｔｏｎ Ｋ. Ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｓｔａｂｌｅ ｓｔａｔｅｓ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｙ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｔｈｅ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２００３ꎬ １(７): ３７６￣３８２.

[１５] 　 Ｄｕｄｇｅｏｎ Ｓ Ｒꎬ Ａｒｏｎｓｏｎ Ｒ Ｂꎬ Ｂｒｕｎｏ Ｊ Ｆꎬ Ｐｒｅｃｈｔ Ｗ Ｆ. Ｐｈａｓｅ ｓｈｉｆｔｓ ａｎｄ ｓｔａｂｌｅ ｓｔａｔｅｓ ｏｎ ｃｏｒａｌ ｒｅｅｆｓ. Ｍａｒｉｎｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ Ｓｅｒｉｅｓꎬ ２０１０ꎬ ４１３:

２０１￣２１６.

８６１２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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[１６]　 Ｈｉｒｏｔａ Ｍꎬ Ｈｏｌｍｇｒｅｎ Ｍꎬ ｖａｎ Ｎｅｓ Ｅ Ｈꎬ Ｓｃｈｅｆｆｅｒ Ｍ. Ｇｌｏｂａｌ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ ａｎｄ ｓａｖａｎｎａ ｔｏ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎｓ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１１ꎬ ３３４

(６０５３): ２３２￣２３５.

[１７] 　 Ｈｏｌｌｉｎｇ Ｃ Ｓ. Ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ａｎｄ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｙｓｔｅｍｓ. Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓꎬ １９７３ꎬ ４: １￣２３.

[１８] 　 徐驰ꎬ 王海军ꎬ 刘权兴ꎬ 王博. 生态系统的多稳态与突变. 生物多样性ꎬ ２０２０ꎬ ２８(１１): １４１７￣１４３０.

[１９] 　 Ｂｅｒｄｕｇｏ Ｍꎬ Ｋéｆｉ Ｓꎬ Ｓｏｌｉｖｅｒｅｓ Ｓꎬ Ｍａｅｓｔｒｅ Ｆ Ｔ. Ｐｌａｎｔ ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｄｅｎｔｉｆｙ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ ｓｔａｔｅｓ ｉｎ ｇｌｏｂａｌ ｄｒｙｌａｎｄｓ.

Ｎａｔｕｒｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１７ꎬ １(２): ０００３.

[２０] 　 Ｄａｋｏｓ Ｖꎬ Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ Ｓ Ｒꎬ Ｂｒｏｃｋ Ｗ Ａꎬ Ｅｌｌｉｓｏｎ Ａ Ｍꎬ Ｇｕｔｔａｌ Ｖꎬ Ｉｖｅｓ Ａ Ｒꎬ Ｋéｆｉ Ｓꎬ Ｌｉｖｉｎａ Ｖꎬ Ｓｅｅｋｅｌｌ Ｄ Ａꎬ ｖａｎ Ｎｅｓ Ｅ Ｈꎬ Ｓｃｈｅｆｆｅｒ Ｍ. Ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ

ｄｅｔｅｃｔｉｎｇ ｅａｒｌｙ ｗａｒｎｉｎｇｓ ｏｆ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｉｍｅ ｓｅｒｉｅｓ ｉｌｌｕｓｔｒａｔｅｄ ｕｓｉｎｇ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｄａｔａ. ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１２ꎬ ７(７): ｅ４１０１０.

[２１] 　 孙云ꎬ 于德永ꎬ 刘宇鹏ꎬ 郝蕊芳. 生态系统重大突变检测研究进展. 植物生态学报ꎬ ２０１３ꎬ ３７(１１): １０５９￣１０７０.

[２２] 　 Ｓｅｅｋｅｌｌ Ｄ Ａꎬ Ｄａｋｏｓ Ｖ. Ｈｅｔｅｒｏｓｋｅｄａｓｔｉｃｉｔｙ ａｓ ａ ｌｅａｄｉｎｇ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｐａｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｌｉｃｉｔ ｄａｔａ. Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１５ꎬ ５(１１):

２１８５￣２１９２.

[２３] 　 Ｓｃｈｅｆｆｅｒ Ｍꎬ Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ Ｓ Ｒꎬ Ｌｅｎｔｏｎ Ｔ Ｍꎬ Ｂａｓｃｏｍｐｔｅ Ｊꎬ Ｂｒｏｃｋ Ｗꎬ Ｄａｋｏｓ Ｖꎬ ｖａｎ ｄｅ Ｋｏｐｐｅｌ Ｊꎬ ｖａｎ ｄｅ Ｌｅｅｍｐｕｔ Ｉ Ａꎬ Ｌｅｖｉｎ Ｓ Ａꎬ ｖａｎ Ｎｅｓ Ｅ Ｈꎬ

Ｐａｓｃｕａｌ Ｍꎬ Ｖａｎｄｅｒｍｅｅｒ Ｊ. Ａｎｔｉｃｉｐａｔｉｎｇ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎｓ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１２ꎬ ３３８(６１０５): ３４４￣３４８.

[２４] 　 Ｇｕｔｔａｌ Ｖꎬ Ｊａｙａｐｒａｋａｓｈ Ｃ. Ｃｈａｎｇｉｎｇ ｓｋｅｗｎｅｓｓ: ａｎ ｅａｒｌｙ ｗａｒｎｉｎｇ ｓｉｇｎａｌ ｏｆ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２００８ꎬ １１(５): ４５０￣４６０.

[２５] 　 Ｇｕｔｔａｌ Ｖꎬ Ｊａｙａｐｒａｋａｓｈ Ｃ. Ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｓｋｅｗｎｅｓｓ: ｌｅａｄｉｎｇ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｏｆ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｓｐａｔｉａｌ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｙｓｔｅｍｓ. Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ

Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ２(１): ３￣１２.

[２６] 　 Ｄａｋｏｓ Ｖꎬ ｖａｎ Ｎｅｓ Ｅ Ｈꎬ Ｄｏｎａｎｇｅｌｏ Ｒꎬ Ｆｏｒｔ Ｈꎬ Ｓｃｈｅｆｆｅｒ Ｍ. Ｓｐａｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｓ ｌｅａｄｉｎｇ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｏｆ ｃａｔａｓｔｒｏｐｈｉｃ ｓｈｉｆｔｓ. Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ

２０１０ꎬ ３(３): １６３￣１７４.

[２７] 　 Ｋéｆｉ Ｓꎬ Ｒｉｅｔｋｅｒｋ Ｍꎬ Ｒｏｙ Ｍꎬ Ｆｒａｎｃ Ａꎬ ｄｅ Ｒｕｉｔｅｒ Ｐ Ｃꎬ Ｐａｓｃｕａｌ Ｍ. Ｒｏｂｕｓｔ ｓｃａｌｉｎｇ ｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｅｌｔｄｏｗｎ ｏｆ ｐａｔｃｈ ｓｉｚｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｂｅｆｏｒｅ

ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１１ꎬ １４(１): ２９￣３５.

[２８] 　 Ｌｉｎ Ｙꎬ Ｈａｎ Ｇ Ｄꎬ Ｚｈａｏ Ｍ Ｊꎬ Ｃｈａｎｇ Ｓ Ｘ. Ｓｐａｔｉａｌ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｓ ｅａｒｌｙ ｓｉｇｎｓ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ: ａ ｃａｓｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ａ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ ｉｎ Ｉｎｎｅｒ
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