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  生态系统稳定性问题是生态学界长期研究和争

论的热点 从上世纪初历经百年 学术界在此领域取

得了长足发展 并出现了恒定性 !持久性

 !惯性 !弹性 !周期

稳定性   !轨迹稳定性 


≈ ∗ 等描述和表征生态系统稳定的概念 

然而 稳定性和复杂性关系这一根本问题仍然无法

达成共识 争议很大 度量稳定性的标准也因此千差

万别 有些甚至背道而驰 这就难以确立一组共认标

准 以资评价和比较不同生态系统或同一生态系统

不同阶段的稳定性  ×  ∏在 世纪 年代

创立了能值分析理论和方法
≈ 经过系统

的发展 逐渐被生态学界所认同 并广泛应用于理论

和实践 从这一角度思考生态系统稳定性问题 可以

为人们提供一个全新的视角和方法 

1  关于生态系统稳定性的讨论

系统稳定性指系统受到外界干扰后 系统的偏

差量状态偏离平衡位置的数值过渡过程的收敛

性 如果系统受到干扰后 偏差量变大 趋于发散 则

系统是不稳定的 反之如果偏差量变小 趋于收敛 

即存在负反馈机制使系统不断弱化初始偏差量直至

恢复到扰动前 则系统是稳定的 

世纪  年代以前 许多知名生态学家如

∞ !∏和 ∏≈ ∗ 等都认为多样性导

致稳定性  年代以后 和  
≈ 

利用数学模型研究生态系统稳定性后 相继提出生

态系统的复杂性即多样性会降低系统稳定性的结

论 

×等≈ ∗ 通过受控实验 对人工草地群

落进行了长达 年的观察研究后指出 物种多样性

高的样地有利于维持群落生产力的稳定 也有利于

群落经受干旱干扰后生产力的恢复 等人通

过人工设置不同物种数的微生物群落研究多样性和

稳定性的关系 发现随着物种数目的增加 群落的生

物量和密度趋于稳定≈ 

 等人在研究中发现群落中存在资源分隔

和生境分隔 随着物种多样性的增

加 隔间数目也在增加 这便弱化了物种间的相互作

用≈ ∏通过草地实验 认为物种在群落

中是以隔区形式存在 物种多样性增加弱化

了物种之间的作用强度≈ 

≤≈对稳定性2多样性的研究和讨论做

了经典综述和评价 认为稳定性和复杂性的争论并

没有本质上的矛盾 而是需要对生态系统作更深入

的研究 尤其是对食物网和营养层的研究是解决问

题的根本所在 他认为多样性可以弱化食物网中取

食者2被食者∏2∏之间的强作用从而

提高了生态系统的稳定性 认为 ≤的模

型具有创新性 考虑捕食者的有限能力 被捕食者的
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增加可以防止其中某个物种的灭绝 表明复杂使系

统趋向稳定 从而消除了多年来理论生态学家和经

验生态学家间的隔阂≈ 

• ≈等人也赞同 ≤的观点 并采

用初始物种为 种 之后逐次递增的生态系统动态

模型来证明多样性和稳定性的关系 并进一步深化

了 ≤的观点 即食物网中物种多样性低往往

导致相互作用强度大 而多样性高的生态系统中 相

互作用较弱 系统波动较小 

°≈等人指出生态系统多样性和稳定性之

间并不存在简单的相关关系 不同的多样性 !稳定性

概念导致不同的结果 如多样性包括物种丰富度 !相

互作用强度以及均匀度等 稳定性则用弹性 !抗性及

差异性来衡量 这些概念和层次上的复杂性 都是导

致无法正确了解多样性与稳定性之间真实关系的原

因 国内学者也认为复杂性2稳定性问题的争论来源

于对稳定性的界定不清 应该针对不同性质的稳定

性进行专门研究≈  ∗  马世骏先生还认为试图建

立复杂性和稳定性之间的因果关系是非常困难

的≈ 同时国内学者≈    和 ≤的观点

相似 也认为研究食物网和营养级的结构是稳定性

研究的一个突破口 

从发展趋势来看 食物网中物种之间的作用强

度逐渐成为关注和研究的热点 而这种从生态系统

内物种间作用强度角度考察的稳定性和从生态系统

作为整体抵抗外界扰动的角度所考察的稳定性之间

的差异十分显著 

笔者认为也许这一差异正是解决生态系统稳定

性和复杂性的重要出路 即稳定性很有可能是 种

生态功能的表现 一种为系统受外界干扰的反应 一

种为系统对内部扰动的反应 因此从干扰和胁迫的

特征入手分析稳定性是一个新思路 也是梳理和解

决关于稳定性问题争端和矛盾的一个有效途径 

系统的稳定性针对不同的扰动和胁迫所作出的

反应是不同的 可以把干扰分为对系统整体的干扰

和对系统结构性的干扰 前者指不破坏系统基本结

构而对系统造成的胁迫或压力 相应系统的反应称

为第一类稳定性 后者在于破坏了系统原有的基本

结构 相应系统的反应称为系统的第二类稳定性 而

第一类稳定性由于是系统对外部扰动的反应 因而

往往比较容易从实践观察中获得 而从理论模型往

往容易揭示第二类稳定性 这就可以解释 持复杂性

导致稳定性观点的学者大多得之于经验观察或者人

工实验 ∞≈用于支持他观点的 条证据中有 

条来自经验观察 ∏观点建立的基础也是观察

事实≈ ×等则是≈ ∗ 通过受控实验来证明

其观点的 而从理论模型出发 如 和  


≈ 等人往往得出相反的结论 即理论模型研究

的往往是系统对系统自身所产生振荡进行的负反馈

调节 而生物生态学家研究的问题是生态系统作为

整体对外界的抗干扰能力 

对于第一类稳定性 复杂系统更具有抵抗优势 

因为进化形成的复杂系统的自我调节能力和负反馈

能力要高于简单系统 然而对于第二类稳定性 简单

系统则显示出优势 因为越是简单的系统 系统内部

的分工就越低 相似性就越高 因而破坏某一部分不

能对系统造成致命损伤 而复杂系统内部高度精细

化和分工化 对结构的损伤往往造成整个系统无法

正常运转 正如人和蚯蚓分别是复杂系统和简单系

统 对于拦腰砍断 人必然毙命 而蚯蚓却可以继续

存活 而对于外界环境因素的扰动如气候变异 蚯

蚓却可能大批死亡 而人体各种调节功能却能确保

人安然无恙 这种稳定性的分类和马世骏先生总结

了国内外理论研究和实验结果所作出的综述和评价

一致 即一般来说 生态系统的持久性 !抵抗性随复

杂性增加而增加 恢复性随复杂性增加而降低≈ 

自然界任何事物的发展都有代价 永远不可能

有面面具增而毫无减损的情况 生态系统的稳定性

也不例外 当生态系统的结构越来越高级复杂时 它

抵御外界干扰的能力 !系统自调节和自组织能力自

然提高了 但精细的分工和高强度的能量流却使得

一旦系统的结构受到破坏 则整个系统就很难运转

以发挥各种功能 生态系统这 种稳定性某种程度

上存在着此消彼长的关系 即复杂性增加是以第二

类稳定性的降低为代价的 

2  稳定性的测度与评价

∏提出了稳定生态系统在群落能量 !群落

结构 !营养物质循环和生活史等 个方面 项指标

的特征≈ ∏首先提出用 ≥2 • √

指数描述的营养水平多样性作为稳定性的度量≈ 

后被大家广泛采用 之后生态学界又逐渐出现了许

多关于生态系统稳定性的概念和指标 国内学者结

合我国生态建设的需要 也提出了一些测度方法和

指标 如生物多样性 !自然灾害类型 !自然保护区所

占比重等≈  但总得来讲 这类评价标准都是针

对第一类稳定性的 

对于第二类稳定性 主要是度量系统内部各组
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分之间的作用强度和依赖关系的 如 和

 
≈ 采用矩阵模拟反馈机制 利用 ∏2

准则判断系数矩阵的特征方程的所有根均具有

负实部 来确定稳定性 但该方法被批评为随机模型

和真实生态系统相差太远 关键种理论从生态系统

中物种之间的相互作用的不同强度方向研究生态系

统稳定性≈ 但对其它物种及物种生物量对稳定性

的贡献评价过低 同时因为缺乏有效的量化标准 所

以其影响不大 利用熵理论研究稳定性≈  以超

熵 ∆Π的值来定量研究系统受到外界扰动后的发散

和收敛特性 其分析的扰动性质过于单一 因此也未

得到广泛认可 和 ∏
≈ 等人的

隔室 !隔区思想都难以量化和标准化 所以无法作为

度量标准 

毫无疑问 度量第二类稳定性必然要从生态系

统内部种间作用强度入手 即食物网2营养级是分析

问题的关键 笔者认为 ≤ ! • 等人进一

步提出的作为重点研究的食物网中的相互作用 ) ) )

能量流∏¬正是解决第二类稳定性问题的关键 

因为物种在食物网里的相互作用反映了物种间作用

的强度 这种强度的大小体现了物种间的相互依赖

性 而物种的相互依赖性正是生态系统第二类稳定

性的决定因素 生态系统中物种之间 以及物种和环

境之间的能量流越剧烈 活动强度越大 则生态系统

的第二类稳定性越低 因而对这种能量流强度的度

量就成为评价和比较生态系统第二类稳定性的关

键 因此如何测度和评价这种能量作用强度 就成为

评价生态系统第二类稳定性的决定因素 而∏的

能值理论却正是衡量能流强度和效率的成功方法 

3  能值理论和方法在生态系统稳定性研究中的应

用

  能值分析理论和方法是美国著名生态学家 !系

统能量分析先驱  × ∏于 世纪 年代创

立的 随着理论的不断深化和实践的广泛应用 能值

方法逐渐成熟 并成为生态学重要的研究方法之一 

能值的定义是一流动或储存的能量所包含另一种类

别能量的数量 通常以太阳能值衡量

某一能量的能值 即任何流动或储存的能量所包含

太阳能之量 即为该能量的太阳能值≈ 

太阳能值是形成产品或生物个体过程中直接和

间接应用的太阳能量 它是产品形成过程中做功所

需要的能量 即一个物种个体所具有的能值反应了

经过食物链各个环节直到形成该生物个体所需要的

太阳能 即这个能值的大小是生态系统中各种能量

之间转化强度一种反应 

生态系统中的能量形式多样 各种能量之间不

能直接进行比较 用 ∏的话说 就是这些能量的

能质 ∏不同 正如比较不同营养级生

物的生物量的现实意义并不大一样 因为不同营养

级的生物物质结构和营养成分有很大差异 因此研

究生态系统食物网中物种间的能流强度不能直接用

能量流进行计算 因为这些能量的差别很大 无法反

应物种间作用的强度 而将这些不同能质的能量转

换为同一种能量 ) ) ) 太阳能 就能较为科学的量化

食物网中物种间的能流强度 

同时 ∏又从生态系统食物链和热力学原理

引出能流转化率 用以表示能量等级

系统中不同类别能量的能质 能值转化率就是单位

某种类别的能量或物质所含能值之量 在任何一个

能量转化过程中 低质量的能量通过相互作用和做

功 转化为高质量的能量 形成 高质量 !高等级的

能量 需要许多焦耳低质量 !低等级的能量 能值和

能值转化率可以将经济生态系统内流动和储存的各

种不同类别的能量和物质转化为同一标准的能值 

进行定量分析研究≈ 

随着能值理论的发展 其应用也逐步涉入生态

系统稳定性的研究 等人利用 ∞

∞¬ 用来表征系统自组织和保持稳定性的效

率≈ ∏本人也认为能值理论会在生态系统能

量等级和稳定性方面有广泛的应用≈ 但这些研究

主要是针对系统对能量的利用效率 而对生态系统

内部种间相互作用少有涉及 笔者采用系统内能值

转化率的数学平均值来表征系统的第二类稳定性 

即平均能值转化率越高 生态系统第二类稳定性越

低 反之亦然 

以 ≤在他文章中所提到的用以说明取食

者2被食者作用强度假说的一个小模型为例 见图

 图 为 ≤设计的原图 ≤ 为消费者   ! 

分别为资源 且 ≤ 对  依赖性强 对  依赖性弱 

≤认为由于有了  的存在 所以缓冲了 ≤ 和

 的作用强度和依赖性 因此由于多了   物种多

样性增加使这个系统的稳定性提高 再进一步分析

这个问题 假如系统中又多了一个   如图 或

者多了以 ≤ 为食的取食者 ≤原 ≤ 变为 ≤ 如图

那么这 种情况 哪种稳定性更高呢 根据 2

≤及 • 的观点 在图 中 由于 ≤

的取食种类增加了 因而弱化了对各类被捕食者的
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捕食强度 防止了      其中的任一种趋于灭

绝 因此稳定性增加了 而图 中恰恰相反 ≤和

≤的作用增强 因而稳定性趋于降低 显然 这图

和图 种情况都是多样性增加了 但却不一定

都导致稳定性增加 

用能值转化率来分析这一问题 在生态系统中 

营养级越高的物种能值转化率也就越高 假设   !

  ! 都是草本植物 ≤为食草动物 ≤为食肉动

物 在 ∏等人给出的草本植物能值转化率一般

在 这一量级上 食草动物能值转化率一般

在 量级上 食肉动物的能值转化率差异较

大 但一般至少会比食草动物高出 个量级 因此容

易得出图 !所示系统的物种平均能值转化率要

低于图 所示系统 即图 !所示系统的稳定性

要高于图 所示系统 同理 系统的稳定性要高于

系统 

图 1  食物网中多样性与稳定性的关系

ƒ  × √2 2

这个例子其实也说明了为什么有时候物种多样

性提高的同时 生态系统稳定性却降低的现象 

这一结论和 ≤在另一篇文章中利用微分

方程构建的数理模型所得出的基本结论也一致≈ 

他认为食物网中有一定杂食性物种的存在有利于增

加稳定性 同时食物结构的网状要比链状稳定性更

高 这同样可以利用能值转化率量化解释和比较 因

为杂食性物种和网状食物结构对比同样物种多样性

的其它类型食物结构 其物种间的能值转化率的跨

度要低 因此平均值也较低 所以稳定性也就较高 

4  结论

综上所述 能值理论和方法可以将生态系统第

二类稳定性量化以便进行比较和评价 具有非常独

特的功效和深入研究的意义 同时能值方法又有很

强的实践操作性 从而使对生态系统稳定性的度量

逐步有了较为一致和明确的标准 同时当前能值理

论在城市生态系统中也广泛应用 因此结合第一类

和第二类稳定性 更有利于评价和比较城市生态系

统的稳定特征 在我国生态城市建设上有着深远的

意义和广阔的应用前景 

此外把能值大小和能值转化率结合起来综合评

价生态系统第二类稳定性 其结论的科学性 !系统性

和可信度无疑会更强 同时把生态系统第二类稳定

性和测度生态系统第一类稳定性的诸如物种多样

性 !群落多样性 !自然灾害的类型及强度等指标结合

起来 才是真正客观 !准确度量生态系统稳定性多元

归一的最终方向 这尚需要进一步的理论研究和野

外实验 
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