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生态稳定性概念的理论重构
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摘要：生态稳定性概念的科学界定具有重要理论价值与实践指导意义。 然而，受其内在复杂性的制约以及长期存在的术语混

用，学界迄今未能就该概念的内涵达成共识。 研究认为，生态稳定性概念可分为现象（恒常性）与机制（持久性）两个方面，前者

包括状态同一性、数值同一性、类型同一性等多个层面，后者则可解构为抵抗力、耐受力与恢复力等多个维度。 为合理、一致地

界定这些概念，需构建统一的系统性范畴框架。 现有框架基于动力系统理论，虽能有效界定恢复力和耐受力，但将环境简化为

黑箱的处理方式，使其难以有效表达抵抗力机制的本质特征。 生态单元在某种程度上是与其环境共演化的，这要求人们超出单

一的“动力系统”的视角，将系统的对外调控功能也纳入考虑。 基于这一理念，本研究通过区分间接环境和直接环境，将动力系

统框架扩展为双重耦合框架：第一重是生态单元自身内部的相互作用；第二重则是生态单元对环境中介过程的调控作用。 环境

扰动被解析为三类作用模态：通过中介过程起效的外部间接扰动、作用于系统参数的表面扰动，以及直接影响系统状态的穿透

式扰动。 相应的维稳机制分别为抵抗力（对外部中介过程的调控）、耐受力（对直接环境胁迫的容忍）和恢复力（对状态偏离的

修复）。 这一框架可深化对生态稳定性概念的理解，也为“复杂性⁃稳定性”论题提供了新的思路。 而要彻底揭示生态稳定性的

复杂内涵，仍有待于发展新的框架以进一步界定可塑性、适应性、再生⁃发育等其他机制。
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人类的生存和福祉依赖于清洁水源、气候调节、水土保持、疾病控制等生态系统服务，而支撑这些服务的

基础是生态系统本身结构和功能的完整性。 近年来，全球各尺度生态系统所受的冲击日益加剧［１—２］，这使得

生态系统的自我维系能力受到了学者与政策制定者的越来越高的重视［３—５］。 然而，生态稳定性概念的内涵却

一直含混不清，充满矛盾［６—８］。 早在 １９７０ 年代，Ｎｏｙ⁃Ｍｅｉｒ［９］ 就认为生态稳定性概念的定义中存在混淆，并对

其统一性提出了质疑。 到了 １９９０ 年代，Ｇｒｉｍｍ 和 Ｗｉｓｓｅｌ［１０］ 从文献中搜集到关于稳定性的 １６３ 个定义、７０ 个

不同的概念和 ４０ 多种度量方式，并将其称为“整个生态学中最模糊的术语之一”。 而直到最近，学界仍远未

能就其含义达成一致［５，１１—１２］。 这一现象根本上源于这一概念所固有的复杂性，而不同学者和学派各自独立

地提出相关术语，则加剧了矛盾和混乱［１１］。
多数学者认同稳定性是个多维度的概念，但是对于具体包含哪些维度却一直争论不断［３，１３—１４］。 例如，

Ｏｒｉａｎｓ［１５］认为稳定性包含恒常性、抗干扰性、干扰后返回稳定状态的速率、可恢复到稳定状态的区域大小、稳
定的极限环和轨迹稳定性。 Ｐｉｍｍ［１６］ 将其归为 ５ 个组成部分：渐近稳定性、可变性、持久性、抵抗力和弹性。
Ｇｒａｆｔｏｎ［１７］则认为至少包括三个主要特征：抵抗力、恢复性和稳健性。

本文拟对生态稳定性概念进行系统性梳理，努力澄清其中的含混之处，以推动这一领域的发展。 主要内

容如下：首先，对这一概念的内涵进行深入剖析，厘清不同现象与机制的区别，以及维稳机制之间的层次关系

等；其次，阐述如何基于动力系统框架一致地界定恢复力和耐受力机制；然后，指出该框架存在的不足使其能

处理的干扰类型受限，且难以界定抵抗力机制；接着，将动力系统框架扩展为双重耦合框架，为抵抗力机制的

界定提供一个合理方案；最后，就抵抗力机制与兼容机制的关系、其在“复杂性⁃稳定性”论题中的可能应用，以
及一些其他维稳机制进行了简要探讨。

１　 生态稳定性概念的剖析

１．１　 现象与机制的区分

区分现象与机制是深入理解生态稳定性概念的前提［１２，１８］， 然而很多文献混淆了这两个层面

（如：［１０，１５—１６］）。 稳定性首先意味着生态单元（例如种群、群落、生态系统等［１９］ ）某种意义上的恒常性或不变

性。 这种相对恒定的属性往往用“同一性”来表达［２０—２１］，表示其关键组成部分、交互和时空连续性得到维

持［２２—２３］。 对于给定生态单元，可区分出多种不同程度的同一性。 例如，Ｇｒｉｍｍ 和 Ｗｉｓｓｅｌ［１０］将其归纳为 ３ 种不

同类型：（ｉ）相对于某种参考状态或动态保持基本不变；（ ｉｉ）暂时干扰后返回参考状态；（ ｉｉｉ）系统作为可识别
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实体（而非针对某个特定参考状态），在考察的时间尺度范围内得以维持。 Ｄｅｌｅｔｔｒｅ［１８］则区分了 ４ 种不同程度

的同一性：（ｉ）邻域状态同一性是最严格意义上的不变，即系统的状态随着时间保持基本不变；（ ｉｉ）全局状态

同一性表示系统关键变量的变化不超出阈值划定的区间；（ｉｉｉ）数值同一性是指实体在其生命周期中必然与自

身具有的等价关系；（ｉｖ）类型同一性是最广泛意义上的不变性，它甚至允许系统暂时性毁灭，只要重建后的新

系统的基本组分与原系统相同，即可将其视为原系统的延续。
其次，由于生态单元总是处于各式各类的环境扰动之中，其之所以能维持恒常，是因为背后维稳机制的作

用［１３，１８，２４］。 也就是说，恒常性是维稳机制的结果［２５—２６］。 一个生态单元的维稳机制统指其内部各要素之间及

其与周边环境相互作用所表现出的整体反馈模式，使得其能够有效地应对各种干扰，可称之为持久性。 而从

持久性中可区分出各种具体机制，包括抵抗力、恢复力［２７—２９］、耐受力［３０］、适应性［３１］、再生性［３２］等。

图 １　 生态稳定性概念的现象层面和机制层面

　 Ｆｉｇ．１　 Ｐｈｅｎｏｍｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｔｉｃ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ

ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｃｏｎｃｅｐｔ

于是，前述的稳定性概念的多维度性也可被解释

为：现象和机制都存在多个不同维度，且各类维稳机制

与同一性之间存在着对应关系（图 １）。
１．２　 各具体维稳机制间的区分

首先，不同的维稳机制是针对不同的同一性以及干

扰而言的，对于同一干扰不宜定义两种维稳机制，否则

易引起混淆。 例如，在很多文献中，抵抗力被定义为生

态单元在干扰过程中保持原状的能力，而恢复力定义为

在干扰过后生态单元恢复原状的能力［２７］。 该定义的问

题在于，恢复力机制在干扰过程中是否也发挥作用？ 如

果有，那么如何辨别这两种机制？ 为解决这一困境，要
么将抵抗力视作是一种瞬时的恢复力（如：［３３］），要么就

将干扰类型限定为脉冲式，从而认为恢复力来不及发挥

作用而可忽略不计（这是大多数实证研究中的做法）。
但本文认为，可通过对干扰加以合理区分和界定，来消

除这种含混性。
其次，将维稳机制区分为不同层次将使概念更易于理解。 例如，恢复力机制直接作用于系统向参考状态

的回归，而耐受力机制则通过保障恢复力机制而间接起作用。 一些研究中则未做出这样的区分，而是作为同

一种机制处理（如：［３４］）。
第三，在某些情形中，机制还可以继续细分为若干子机制。 例如恢复力可分为工程韧性和生态韧性［３５］，

分别描述生态单元在面对局部扰动和大范围扰动时的不同反应（图 １）。
１．３　 机制与指标的区分

机制本身是指系统中各要素间相互作用构成的一种总体行为模式，它往往表现为动力学方程的形式，或
者通过一些隐喻的手法加以形象化表达。 而指标则是对现象或机制的度量，往往表现为一个或一组变量，以
便于我们的把握，以及在不同系统之间进行比较。 例如，恒常性可通过系统维持特定参考条件的时间长度，或
者变异性的倒数等指标来度量［５，３６—３７］。 因此，机制是比指标更为本质的概念。 若机制较为简单，则无需进行

这种区分；但对于复杂和多维的机制，这种区分就十分必要。 因为同一机制可能对应多种度量方式，且往往需

要一套指标体系而不仅仅是单个指标。 例如，恢复力可量化为当前稳态所在的吸引域的各种几何性质，包括

吸引域的宽度、吸引子的深度、系统当前状态距离阈值的远近等［３１］（关于吸引域和吸引子的概念，详见 ２．１
节）。 然而，多数研究都未做此种区分，而只是将两者笼统地归为生态稳定性概念的多维度性（如：［１６，２７］ ），从
而造成潜在的混淆。
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２　 动力系统框架中恢复力和耐受力的界定

２．１　 动力系统的基本概念

　 　 为了清晰而一致地界定各类维稳机制，以及明确它们之间的关系，需要将其纳入一个统一的理论框架。
现有的框架是基于动力系统理论构建的。 其核心理念是通过合理抽象把世界分为系统（即所关注的研究对

象）与环境（其余部分）。 其中，系统被区分出各种可辨识的状态，并由一组相互作用的关键变量表示（例如生

物量、物种密度或群落结构等）。 所有可能的状态构成了状态空间，系统的行为受到演化方程支配，表现为状

态随时间的转移。 环境部分则被极度简化，既无状态的区分，也不考虑系统对其的作用，而仅视为演化方程的

参量。 演化过程中的不确定性则体现为系统状态和参量所受到的摄动［３０］。 演化方程往往表现为微分方程形

式，也可以是元胞自动机或随机过程模型。 以微分方程为例，可描述为：
ｄｘ
ｄｔ

＝Ｆ α；ｘ( ) （１）

其中 ｘ 为系统的状态变量；ｔ 为时间；Ｆ 表征系统内部的相互作用，α 为方程的参量。 为简单计，（１）式中

的状态和参量都为一维形式，而在实际情形中，生态单元的状态和参量往往是多维的，需表示为状态向量和参

向量。
系统状态转移的轨迹是由演化方程所完全确定的，即下一状态完全取决于上一状态。 在转移过程中，系

统往往会进入某个只包含少数状态的封闭状态集中，若无外部作用驱动将不会离开。 该状态集表现出对其周

围状态“吸引性”，因此被称为吸引子，而那些被其吸引的周边状态，则构成了其吸引域，就像水库对应的集水

区。 系统的状态空间中可能包含多个吸引子，于是整个状态空间也就被分割为若干个吸引域［３８—４０］。 吸引子

和吸引域某种意义上表达了系统的目的性，因此可被视为对维持机制的一种界定，在本文中具体是指恢复力

（详见 ２．２）。 在生态稳定性研究的历史上，因为对吸引子以及状态空间的不同设想，出现过从单稳态到多稳

态的范式变迁，而恢复力的内涵也随之发生了变化［１２，２８］。

图 ２　 具有两个吸引力盆地的三维稳定性景观［３１］

　 Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｒｅｅ⁃ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｗｉｔｈ ｔｗｏ ｂａｓｉｎｓ ｏｆ

ａｔｔｒａｃｔｉｏｎ［３１］

２．２　 恢复力机制的界定

早期的生态学理论假设生态系统是一个平衡的、静态的系统，当受到扰动后，系统内部的负反馈机制使其

总是会恢复到原先的参考状态［２８，４１］。 对维稳能力的度量则考察其响应扰动而偏离平衡态后的恢复过程的量

化，恢复平衡的速率越快，其维稳能力就越强。 例如，Ｂｏｅｓｃｈ［２７］将其表示为“扰动后生态系统恢复到平衡状态

的速度”，Ｐｉｍｍ［１６］将其表示为“系统变量在受到干扰后恢复到平衡值所需的时间”。 在度量方法上则依赖于

线性稳定性分析，通过检查其附近状态中势函数的主导曲率（以 Ｌｙａｐｕｎｏｖ 指数表示）来评估，曲率的符号用于

判定状态是否稳定，其绝对值则衡量小扰动后收敛或发散的速度。

然而，状态空间中可能包含多个吸引子，即存在替

代稳态，每个吸引子都有其吸引域范围［３５，４１—４３］（图 ２）。
当干扰使系统小幅度偏离参考状态（或动态）时，系统

内部反馈过程会将其拉回初态。 然而如果外部干扰过

于强大，使系统状态超出了吸引域边界，则原有的反馈

机制将失效，导致系统无法恢复到以前的稳态，而是进

入到新的稳态［４３—４６］。 已有大量研究表明许多生态系统

（如：湖泊、珊瑚礁、海洋、森林、干旱区等）会表现出多

种稳定状态之间的切换［４７］，有的研究还认为在全球尺

度上也存在类似的关键阈值或临界点［４８—４９］。 多稳态范

式超越并包含了单稳态范式，单稳态范式下的维稳机制

对应的是局部稳定性（系统对于平衡状态附近小扰动
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的响应），而多稳态范式下，则需要考虑全局稳定性（系统对大范围扰动的响应，包括评估从一个吸引子转移

到另一个吸引子的总体风险）。 Ｈｏｌｌｉｎｇ［３５］将这两者分别定义为工程韧性和生态韧性。
此外，动力系统理论中，稳态未必总是意味着系统的状态收敛到一个固定的点（即不动点型吸引子），还

可以是某个状态集，包括周期吸引子（对应系统的周期性行为）、奇异吸引子（对应系统的混沌行为）等。 人们

早就在模型和实验中发现，物种相互作用可能会产生振荡和混沌等现象［５０—５１］，并在真实生态系统中得到了一

定程度的印证［５２］。 而当吸引子的维度越高时，其动态性也往往越明显［５３—５５］。 为了强调吸引子这种动态性，
Ｓｃｈｅｆｆｅｒ 和 Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ［５６］建议使用“生态动态行为模式”一词取代“稳定状态” ［５６—５８］。

总之，在动力系统框架中，恢复力机制可通过状态稳定性概念加以合理界定。 根据吸引域景观的几何性

质（例如吸引域的大小和形状，以及吸引子在其中的相对位置），可构建不同的量化指标［３１，５９—６２］。

图 ３　 系统稳态格局随参量变化的演示［６７］

　 Ｆｉｇ．３　 Ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｙｓｔｅｍ′ ｓ ｓｔｅａｄｙ⁃ｓｔａｔｅ ｐａｔｔｅｒｎ ａｓ

ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｃｈａｎｇｅ

显示生态系统在五种不同条件（例如营养负荷）下的稳态格局（例

如浊度）。 谷底对应于稳定的平衡点，顶部对应于不稳定平衡点，

Ｆ１和 Ｆ２为分叉点［６７］

２．３　 耐受力机制的界定

耐受力在直观上反映的是生态单元对环境胁迫的承受能力。 在有机体层面，谢尔福德耐受力法则指出，
有机体对各类环境因子都存在一个最适值和耐受区间，偏离最适值将导致其生理功能下降，而超出耐受范围

则将导致死亡。 例如，Ｄｅｕｔｓｃｈ 等人［６３］将有机体的热耐受性定义为它能承受的最低和最高临界温度之间的范

围；农业科学中将作物对非生物因素（如干旱、霜冻、盐分）的耐受力作为一个重要研究方向［６４］。 在种群层

面，耐受力可以是其（异质的）成员个体的统计加和，但也可能因为种内合作关系而有显著不同。 例如，在南

极冬季极端寒冷的环境中，帝企鹅群体通过协作行为实现保暖，可耐受 －４０℃ 至 －６０℃的气温，以及超过 １００
ｋｍ ／ ｈ 的风速［６５］。 在群落层面，基础物种的耐受力往往在很大程度上决定了整个群落对环境胁迫的响应方

式。 例如，２０２４ 年厄尔尼诺现象再度来袭，使海水温度

骤升，引发了珊瑚礁大规模白化事件，全球约 ７５％的珊

瑚礁受到影响［６６］。
本文认为，在动力系统框架下，耐受力机制可通过

结构稳定性概念来界定。 系统不持久除了是因为其状

态受到的扰动过大外，也可能是因参量受到干扰而导致

吸引域格局改变，使得当前状态所在的吸引域范围缩小

乃至消失，而邻近的替代吸引域扩大［４４，６７—６９］ （图 ３）。
此时只考察状态空间就不够了，还需要考察参量空

间［５８，６７，７０］。 结构稳定性描述当系统的参向量的改变没

有超出某个相应的范围时，系统将能保持当前吸引域整

体格局，从而表现出类似的动力学特征。 Ｏｒｉａｎｓ［１５］称其

为系统的惯性，即在受到干扰的情况下保持不变的能

力。 Ｊｕｓｔｕｓ［３０］认为其是与变化的程度和扰动后的恢复

速度无关（即不同于恢复力）的一种稳定性机制。
耐受力和恢复力之间的关系是：在某个参数取值

（参考值）下系统取得相应的最佳恢复力；而当参数偏

离参考值，但只要仍在耐受范围内时，系统都会具有一

定的恢复力；而当参数超出了阈值范围，则意味着系统

丧失其恢复力。 可以针对不同的参量分别定义相应维

度的耐受力，但由于环境因子之间的相互作用可能产生

整体影响，耐受力本质上应是对整个参向量的扰动来定

义的。 此处需要提及的是，由于这里耐受力的界定是与

恢复力紧密绑定的，因此也可采取一种广义恢复力的视
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角，即将耐受力视为恢复力的组成部分。

３　 动力系统框架的不足与抵抗力机制的困境

３．１　 对环境扰动表达能力的局限性

如前所述，动力系统框架将生态稳定性机制分为针对状态的扰动（即状态稳定性）和针对结构的扰动（即
结构稳定性）两大类。 前者对应恢复力，是在稳定景观特性不变的前提下的维稳机制，包括了工程韧性和生

态韧性；而后者对应耐受力，是在系统参数空间中定义的，表示系统在不导致稳定景观特性发生定性改变前提

下所能容忍的参数变化范围［６９］。 然而，由于方程（１）中缺乏对环境的表达，干扰只能被处理为系统状态或参

量的重置。 这就使得其能处理的环境扰动类型受到很大限制。 例如，对于持续时间短的剧烈环境变化，如洪

水、台风、火烧等自然灾害（即脉冲型扰动［１１］），可处理为状态变量的重置。 对于一旦发生后在时间上持续存

在的胁迫，例如栖息地丧失，持续的捕捞压力等（阶跃型扰动［１１］ ），则可处理为参数值的重置。 然而，现实中

干扰是持续存在的［６，７１—７２］，而生态单元的相应维稳机制也应是持续发挥作用的，但这就超出 了上述框架的处

理范围。
上述局限可通过将环境扰动以某种形式引入系统的演化方程来解决（如：［３４］ ）。 此时，可认为系统的参

量（以及状态）在演化过程中受到环境的扰动而发生变化，从而使其可处理的扰动类型不受限制。 但即便如

此，模型仍在很大程度上将环境视作一个黑箱，理论与实证研究之间仍存在脱节的可能。 这是因为，环境干扰

仅体现为相应事件对系统造成的结果；而在实证研究中，干扰则指影响生态系统结构和动态的生物和非生物

环境的改变，是具体的事件［１１］。 在现有研究中，干扰很大程度上是基于人类观察者的视角得出的，与研究对

象所感受到的未必一致［７３］。 因为我们所关注的环境扰动可能并不直接作用于目标生态单元，而是经由某些

中介过程的传导。 被我们视为干扰的事件实际上未必完全是随机的，而是在强度、发生概率、持续时间等方面

存在一定的规律性。 生态单元通过在某种程度上与其周边环境的共演化，能在一定程度上利用这些规律，主
动营造和维护其周边环境。 例如，一些被我们视为扰动的事件（例如气候波动），对某些生态系统或生物群落

来说，反而可能是其得以维持的原因［４１，７４］。
３．２　 抵抗力机制的困境

恢复力和耐受力仅是持久性的两个维度而已，其他维度在上述动力系统框架中缺乏表达，而其中首要的

是抵抗力。 在直观上，抵抗力表现为生态单元通过缓冲、过滤、转化来自外部的干扰，减轻其对自身不利影响

的机制。 在个体和种群层面容易观察到此类机制，例如：（ｉ）利用生境的时空异质性，通过迁移改变自己的位

置，趋利避害，例如动物迁徙；（ｉｉ）营造或调节周边的具体环境，使利于自身，例如动物挖洞、筑巢、占有领地；
（ｉｉｉ）在自身与环境之间插入一个缓冲层，例如树皮、毛发、脂肪层等；（ｉｖ）动物在消化道中，以及高等植物在其

根际范围维持一个与其共生的微生物群落，以利于其养分吸收。 在群落和生态系统层面，这一机制仍广泛存

在，并具有重要的维稳价值，但未受应有的重视。 例如，植物群落通过积累有机物质和氮（通过共生固氮作

用），塑造土壤的性质［７５—７６］，令其能为植被提供水源涵养以及养分贮存等功能；森林的树冠能显著改变下方

的微气候条件，为林下植物提供更有利的气候条件，使其在面对气候极端事件时更具韧性［７５，７７］；珊瑚虫的造

礁活动，增加了生境的空间异质性，为其他物种提供各类庇护所，增加珊瑚礁群落的物种多样性［７８］。 在地球

生物圈尺度，在海洋生态系统和地球气候之间的负反馈可稳定大气温度（Ｃｌａｗ 假说） ［７９—８０］。 这些情形都可视

为生态单元通过对其周边环境系统的某种调节，使得其所直接感受的环境因子显著不同于外部环境，从而减

少自身所受的不利影响。
一些学者倾向于认为只需要恢复力就足以表示生态稳定性［８１］，而抵抗力则被以某种形式纳入动力系统

框架。 例如，Ｗａｌｋｅｒ 等［３１］将抵抗力对应到景观中吸引子的深度，但这仍然只是状态稳定性的一种度量，等于

将抵抗力视为恢复力的一部分。 而在实验研究中，人们通常以干扰期间研究对象的改变程度表示抵抗力，以
干扰之后的恢复速度和程度表示恢复力［１２，８２］。 这可视为是仅将抵抗力视为一种瞬时的恢复力［３３］（其所用术
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语是 ｒｏｂｕｓｔｎｅｓｓ），否定其为一种独立的机制。 然而，正如 Ｈｏｄｇｓｏｎ 等［１３］ 指出，仅仅因为系统能够快速从干扰

中恢复，并不意味着具有抗干扰能力。 为此，有必要对两种不同的过程作出区分：（ ｉ）对干扰本身加以限制的

过程（即抵抗力），（ｉｉ）从干扰中调整与恢复的过程（即恢复力） ［６８，８３］。
本文认为，受制于动力系统框架无法描述系统与环境相互作用过程的局限，干扰本身与其对目标生态单

元造成的结果之间往往存在失配，而抵抗力机制正是潜藏在受到忽视的中介过程之中。 为有效界定这一机

制，必须超出现有的动力系统理论框架，将生态单元的环境动态纳入考察，区分其中的规律性部分与干扰

部分。

４　 双重耦合框架

４．１　 基本原理

追根溯源，可发现传统的动力学框架主要适用于物理学系统，即简单系统［８４］。 这些系统的运动方程往往

具有某种绝对的意义，是自然界普遍规律的体现，其参数往往也是自然常数而很少受干扰影响。 然而，真实的

生态单元往往体现为有组织复杂性，系统在某种程度上是与其环境共演化的，一个系统在其中演化的“背景”
也是共演化动力学的一部分。 也就是说，生态单元应被视为一个整体子［８５］，这要求我们从两种不同的视角来

看待生态单元。 首先它作为一个整体，体现其内部各组成要素的相互作用，可描述为遵循演化规律的状态转

移过程。 其次，作为部分，意味着它还因与外部事物相互作用而具备各种相应功能。 某种意义上说，这两种视

角就像是一枚硬币的两面，共同构成对生态单元的描述。 例如，对于有机体而言，状态描述体现为各种性状

（如动物的体型大小、植物的叶面积等）及其变化规律，而另一方面这些性状还对应于一些功能（例如捕食和

逃避被捕食、阳光的收集和气体交换等）。 对于生态系统，其状态描述可包括各营养级物种种群的数量特征、
土壤中各类养分含量等的变化，而其功能则包含了对人类提供各种如淡水供应、气候调节等服务。

生态单元的功能可包含多个维度，当其与环境因子的相互作用以某些方式反馈到系统自身的组成和结构

时，它对于自身的维系就具有重要价值，从而应加以重点考查。 而那些为其塑造一个更有利的直接环境的对

外功能，就构成了其抵抗力机制。 生态单元状态变量的取值将直接影响其相应功能，这就使得状态与功能是

相辅相成的关系。
４．２　 框架描述

为了更充分、合理地界定生态单元的维稳机制，需要扩展现有的动力系统框架。 为此，先作出两个基本假

设。 首先，将目标生态单元的环境区分为两个不同层面：（ｉ）间接环境，体现为各种物理、化学、生物过程，包括

气象过程、水文过程、岩石风化、矿物溶解等；（ ｉｉ）直接环境，即对生态单元起直接作用的各种生态因子，可视

为间接环境经由一些中介过程的筛选、过滤、缓冲、转化等而得。 其次，生态单元塑造乃至主导了这些中介过

程，从而营造适合自身的相对环境，这体现为更适宜的参量值。 为描述生态单元的这种主动塑造作用，需在原

有的系统状态演化描述之外，引入功能描述，体现其调控其直接环境的功能。
基于上述理念，可构建一个双重耦合框架。 第一重是生态单元自身各要素之间基于生态规律相互作用构

成的动力系统，并具备一定的状态稳定性和结构稳定性；第二重则是生态单元对中介过程的塑造，从而为自身

构建一个更适宜、稳定的相对环境（图 ４）。
以微分方程形式为例，可用如下方式对该框架加以数学描述。 首先，需要对前述描述生态单元状态演化

的方程（１）加以修改，增加环境动态的驱动效应：
ｄｘ
ｄｔ

＝Ｆ α０＋Δα（ ｔ）；ｘ( ) ＋φ（ ｔ） （２）

其中，ｘ、ｔ、Ｆ、α 的含义与（１）式相同；α０是 α 参考值，表示系统处于最佳恢复力时的参数值；Δα（ ｔ）表示参数受

到的扰动，即相对于参考值的偏离；φ（ ｔ）则为系统所受到的其他扰动。 同样应注意的是，这里为简单计只展

示了状态和参量为一维的情形。
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图 ４　 双重耦合框架概念图

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｎｃｅｐｔ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｄｕａｌ⁃ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ

其次，生态单元调控直接环境的功能，可被视为通过改造中介过程，令其自身的参数值处于更适宜的

范围：
ｄ（ａ′，ｘ′）

ｄｔ
＝Ｇ α′，ｘ′( ) ＋σ（ ｔ） （３）

其中，Ｇ 表示经生态单元调节或改造后的中介过程；α′和 ｘ′在这里作为状态变量；σ（ ｔ）表示来自间接环境的影

响。 这里的 α′和 ｘ′分别可视为与（２）式中的系统参量 α，以及状态变量 ｘ 存在某种对应关系，（３）式也可视为

抵抗过程是以自身组分一定程度的代价，换取直接环境的适宜和稳定。 在真实情形中 α 和 α′都应是多维的，
并非所有的维度都会受到调节，且各维度受到调节的方式和程度也不尽相同，因此往往需要分别建立相应

方程。
４．３　 对恢复力、耐受力与抵抗力的界定

在这一框架中，环境黑箱被一定程度上打开，扰动被区分为 ３ 个不同层面，分别对应 ３ 类维稳机制（表
１）。 第一层可称为间接扰动（对应（３）式中的 σ（ ｔ）），它并不直接作用于系统，而通过生态单元所主导的中介

过程间接影响系统的参量和状态变量，对应的维稳机制是抵抗力，具体体现为生态单元对环境因子的筛选、缓
冲等过程，减轻参量所受影响。 第二层可称为表面扰动（对应（２）式中的 Δα（ ｔ）），是系统直接感受到的环境

变化，表现为参量的相对于其最适值的偏离，对应的维稳机制是耐受力。 耐受力由演化方程的形式和参数取

值范围所决定，即结构稳定性。 第三层可称为穿透式扰动（对应（２）式中的 φ（ ｔ）），是系统识别和防御的不确

定部分，可直接造成系统状态变量的偏离，对应的维稳机制是恢复力，可使状态变量恢复到参考值。 恢复力由

演化方程以及具体参量值决定，体现为系统的相应吸引域，即状态稳定性。

表 １　 三类维稳机制分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ

环境扰动的层次
Ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｓ

扰动的表现
Ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｓ

维稳机制
Ｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ

机制描述
Ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎｓ

间接扰动
Ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｓ 通过中介过程间接影响系统参量 抵抗力

通过筛选、缓冲等过程减少参量所受
不利影响

表面扰动
Ｓｕｒｆａｃｅ ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎｓ 改变系统参量，进而影响到状态变量 耐受力

结构稳定性，即参量可在一定范围内
变化而仍维持吸引域景观格局

穿透式扰动
Ｐｅｎｅｔｒａｔｉｖｅ ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎｓ 直接改变系统状态变量 恢复力

状态稳定性，即受到扰动后的状态能
够恢复到参考状态

当发生外部环境干扰事件时，首先起作用的是抵抗力，它使得生态单元参数值不至于因此发生过大的偏

离，从而直接有助于保持恢复力。 然而一个生态单元的抵抗力是有限的，并且随着抵抗过程的持续，相应的结

构受到的损失将导致其调节效能的下降。 对于超出抵抗力范围的扰动，将对生态单元的参量和状态造成直接

影响。 此时足够强的耐受力有助于生态单元在直接环境胁迫下仍保有相当程度的恢复力，从而使其状态得以
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维持在参考值附近。 此外，由于抵抗力依赖于相应的功能组织，因此生态单元的及时恢复对其发挥其抵抗力

也至关重要。

５　 讨论

５．１　 抵抗力机制与兼容机制

等级理论认为，生态系统无法由单一的时空尺度囊括，而应被视为是一个嵌套的层级结构，其中较高层次

包含了较低层次。 所谓兼容，是指低层次生态过程被高层次系统整合，使局部非平衡转化为整体动态平衡的

机制［２８］。 因此，兼容机制是属于高层级的维稳机制。 在该过程中，发生不稳定现象的低层级单元则有两种可

能，要么也受益于该兼容过程而更持久，要么以自身的崩溃来成就高层的稳定。 前一种模式的一个例子是适

应性捕食机制， 不同的猎物物种由于生活史对策不同（如 Ｋ 对策和 ｒ 对策）或位于不同的生境从而受到不同

环境因子的影响，往往具有异步的动态。 捕食者的适应性捕食策略则使其总是倾向于更多地捕食密度相对较

高的物种，从而降低了各猎物的波动程度，同时也分散了捕食者自身的风险［２６，８６］。 后一模式的一个例子是火

生态学，当将观察范围限制在一个森林中的小型单个林分上时，火是来自系统外部的干扰，并且似乎是随机和

不可控的，系统将会被火灾摧毁。 而将观察的空间范围扩展到整个景观区域，则周期性的小规模火灾不仅无

害，反而有助于系统的养分循环，因此它已不再是干扰，而是系统内部动态的一部分［７３］。
由此可见，本文所述的抵抗力机制与上述兼容机制的前一模式有类似之处，但也存在重要区别。 兼容机

制本质上是基于等级系统理论的，即存在明显的层级划分。 然而，在抵抗力机制中，生态单元虽然与周边环境

发生一定程度的耦合作用，但这种耦合是以目标生态单元为中心的，可被视为其对周边环境的一种同化，效果

是维持与其直接相关的那些因子（表现为方程参数）的取值范围，而其余因子则允许存在较大程度的波动。
也就是说，生态单元是主动调控者，环境因素是被动受调控的，并不需要借用高层级的单元来描述这一机制。
具体而言，各类生态单元的调控手段包括：（ ｉ）缓冲，例如林冠对外层气象因子（如气温、风速等）的衰减作

用［８７］；（ｉｉ）筛选，例如群落对外来物种的筛选；（ ｉｉｉ）转移，例如复合种群通过在各生境间的移动，改变自身的

直接环境；（ｉｖ）转换，例如植物的蒸腾作用将地下的水分散发到大气中，降低周边空气温度［８８］。 显然，个体和

种群层面的生态单元的调节能力要大于生态群落和生态系统层面的生态单元。
５．２　 抵抗力稳定性与“复杂性⁃稳定性”论题

在 ２０ 世纪 ７０ 年代，Ｒｏｂｅｒｔ Ｍａｙ 将随机网络模型方法［８９］应用于群落动态的模拟，得出了随着模型群落变

得越复杂，能维持稳定共存的可能性越低的结论［５０，９０—９１］。 这一理论结果打破了当时学界关于生态群落的复

杂性与稳定性之间存在正相关的共识，引发了持续至今的“复杂性⁃稳定性”论辩［５４，９２—９４］。 Ｍａｙ 本人的解释

是，虽然随机群落取得稳定的可能性随复杂度的增长而降低，但真实群落中可能存在一些“迂回策略”，使得

复杂和稳定可以共存［９１，９５—９６］。
然而，Ｍａｙ 所采用的稳定性定义是基于局部稳定性的，即使后来很多学者改进了这一方法，也仍限于动力

学稳定性范畴。 正如我们前面指出的，稳定性的本质是持久性，即生物群落（及其他类型的生态单元）在复杂

严苛环境条件下维持自身同一性的能力［２６，３０，９７—９９］。 显然，悖论的根源在于对复杂性和稳定性含义的不同理

解。 当我们仅考虑微小的环境扰动，同时却要求目标生态单元必须精确回归参考状态时，更高的多样性确实

不仅不必要，甚至会成为负担。 但这种情况仅对应现实世界中少数极端案例，并不具有普遍意义。 基于本研

究提出的双重耦合框架，可以有效定义抵抗力，从而将 Ｍａｙ 所说的“迂回策略”拓展为“双重迂回策略”。 由于

环境系统的高度可约性，相较于内部的“迂回策略”，生态单元可能更倾向于通过“对外迂回”实现与环境的协

调，以达到持久的目标。 若复杂性能够增强生态单元的抵抗力，则“复杂性⁃稳定性”论题得到了合理诠释。 虽

然简单群落可能更容易实现动力学稳定性，但它们往往无法适应复杂多变的环境，因为其中存在超出其适应

限度的扰动。 只有当生态学系统具备一定程度的多样性时，才可能通过更有效的内部协作来应对挑战和开发

资源，从而实现更高的持久性。 Ａｓｈｂｙ 提出的必要变异度定律指出，一个系统若要在外部扰动下保持持续存
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在，必须保持足够的多样性来匹配这些扰动［１００］。 因此，复杂性虽然提高了生态学单元恢复力的下限（门槛更

高，难以通过随机尝试而达到），但同时也提高了抵抗力的上限（潜力更大，可望通过努力挖掘而实现），使得

其有可能应付简单系统所不能应付的复杂环境。 真实的生态单元，由于经历过生态和进化过程的锤炼，很大

程度上实现了这种潜力，所以表现出复杂性与持久性的正相关性。
５．３　 其他维稳机制

前述的抵抗力、耐受力以及恢复力机制正常运作的一个前提是，目标生态单元的核心结构和相应功能并

未受到干扰的破坏。 它们所对应的是 Ｄｅｌｅｔｔｒｅ［１８］所提到的状态同一性范畴（包括邻域状态同一性和全局状态

同一性，见 １．１ 节），而数值同一性和类型同一性所对应的维稳机制则仍有待发掘。
首先，当生态单元的核心组成和结构也受损时，其恢复力机制会受到削弱乃至完全丧失，并因而失去其状

态同一性。 此时生态单元往往仍具备某种程度的结构可塑性，使得其数值同一性得以维持。 即当其组成和结

构本身因受环境干扰而改变时（例如：有机体失去部分身体组织；群落遭受外来物种入侵或原有物种丧失；生
态系统因人类的土地利用活动而生境破碎化等），仍能保持自身不解体（即仍具有一定恢复力），以及不丧失

其核心功能（尤其是抵抗力）。 具体来说，系统组成和结构的变化意味着表示恢复力的系统演化方程本身形

式的改变，即状态向量、参量，以及相互作用形式都可发生变化。 如果此时系统通过某种局部的重组而继续保

持稳定，且幸存部分的数量和比例没有发生很大改变（即原状态向量的多数维度保持了一定的恒常性），则可

认为其具有某种类型和程度的可塑性。
其次，适应性机制通过某种“以变应变”的方式，维持系统的数值同一性。 即其微观层面的结构所受到的

局部扰动，与其宏观功能所需应对的外部环境趋势性变化之间，发生相互抵消的效应。 具体来说，生态单元中

局部性结构变异（如种群的基因突变和重组、群落的外来入侵物种等），将令其容纳更多的多样性（前提是具

有一定程度的可塑性），并因此具备了多种潜在的新功能。 而如果其中某一功能正好用于应对外部环境中正

在发生的某种趋势性变化，则将有利于其适应新的环境，也就是相当于在新环境下实现了耐受力和抵抗力的

重建。 这就是环境的选择作用，令系统潜在的功能得以变现，同时也伴随着相应的自上而下的结构调整。 在

个体层面上，适应性机制的具体表现为驯化［１０１］；种群层面上则是广为人知的自然选择理论；群落和生态系统

层面上，ＩＴＮＴＳ（Ｉｔ′ｓ Ｔｈｅ Ｓｉｎｇｅｒ， Ｎｏｔ Ｔｈｅ Ｓｏｎｇ）理论提供了一个框架［１０２—１０３］。
最后，变异与选择的相互匹配不可能是常态。 随着系统的演变，其可塑性将逐渐耗尽，耐受力将降低，抵

抗力也将受到削弱，此时系统将面临崩溃和瓦解，但这却未必意味着同一性的彻底丧失。 若它能在其毁灭之

前创造出其自身的克隆体，并在经历一段时间的发育过程后延续前者，则维持了类型同一性。 例如，有机体通

过繁殖后代而获得再生；种群通过扩散建立子种群而实现再生；生态系统则通过土壤中的繁殖体库、庇护所

等，在大灾之后通过次生演替而重建［２１］。 生态单元创造其自身克隆体的行为，也可被认为是其（除了抵抗力

之外的）另一功能。 而在另外一些情况下，系统的重建是由等级系统中相邻的层级（包括更高层级和更低层

级）来实现的，因此是一种跨尺度机制［３１］。
总体而言，一个生态单元的持久性越强，则其所能应对越复杂的环境（即干扰越大），而自身变化的程度

越小［３３］。 变化的程度体现为不同的同一性，并与各类维稳机制相对应（图 １）。 从控制论的视角看，抵抗力可

被视为生态单元包含了其周边环境的信息，并对其实现了某种同化；恢复力可视为生态单元的某个局部结构

中包含了其整体的信息；适应性机制可视为底层结构变异与基于整体功能的选择之间的相互匹配；再生⁃发育

机制可视为生态单元包含了对自身的信息；跨尺度机制则是生态单元的信息由其所在的更大的整体所包含。
不过，对可塑性、适应性、再生性等维稳机制的进一步探讨已不是本文所能覆盖的，这里不再深入。

６　 结论与展望

稳定性作为生态学中的核心概念之一，其内涵的界定却长期未能在学术界达成一致。 这除了归因于术语

使用的混杂外，更主要的原因是这一概念本身蕴含的复杂性。 动力系统框架虽然消除了生态稳定性的概念中
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的模糊性，但也导致了对这一概念的过度裁剪，因而存在很大不足，尤其是抵抗力机制得不到明确的界定［８３］。
如前所述，实证研究中人们的做法仍是基于以干扰期间研究对象的改变程度表示抵抗力，以干扰之后的恢复

速度和程度表示恢复力［１２，８２］。 但这一方法并未从机制层面有效区分这两者，且仅适用于脉冲型干扰的情形。
本文提出超越传统的动力系统范畴，构建一个双重耦合框架，以清晰界定抵抗力、耐受力和恢复力机制。 当用

于相关实证研究时，首先应合理地确定目标生态单元，以及其直接和间接环境；其次是识别抵抗和恢复过程；
最后则是建立相应的指标以量化描述机制。

对生态稳定性概念的复杂内涵的进一步揭示，还需要界定其他维稳机制，而这意味着进一步构建新的框

架。 本文虽在讨论部分提出了一些相应思路，但还不足以构成明确的界定。 近几十年来，复杂性科学领域出

现了大量的探索性研究，如等级系统理论［１０４—１０５］、超稳定系统理论［１０６］、复杂适应系统理论［１０７］，以及适应循环

和泛层级论［２１，１０８—１１０］等。 这些理论分别从各自角度深刻揭示了包括生态系统在内的各类复杂系统的自组织

规律，为有效处理生态复杂性提供了重要线索。 通过整合这些理论成果并构建一个更为综合的理论框架，将
有可能清晰而一致地呈现出各类维稳机制，深化我们对生态稳定性概念的理解，从而为相应的生态保护和修

复政策提供科学的指导。
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