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生态系统恢复力研究进展综述

闫海明，战金艳，张 韬
(北京师范大学环境学院水环境模拟国家重点实验室, 北京100875)

摘 要：气候变化和人类活动等致使全球生态系统发生了巨大变化，导致区域乃至全球生态系统恢复力不断下降，

成为胁迫生态系统可持续发展能力因素之一。如何维持生态系统的可持续发展能力，降低不确定性因素导致的

问题已引起学术界及社会各界的高度重视。生态系统恢复力理论为解决这些问题提供了思路，生态系统恢复力

提供了缓解生态系统状态转化的途径。虽然恢复力这一概念的管理价值已被接受和认可，但恢复力研究仍停留

在概念层面及案例分析的模式上。目前生态系统恢复力研究尚缺乏科学统一的定义，且多为理论性分析而定量

测度相对较少，生态系统恢复力的测定成为进一步探讨恢复力的重要步骤和切入点。本文通过回顾生态系统恢

复力概念发展进程，概述关于恢复力概念的观点和恢复力的内涵与属性，描述目前恢复力的主要理论基础，论述

目前研究者对恢复力测量的尝试；总结了相关研究中发现的影响生态系统恢复力的关键因素及其影响机制，进而

提出了目前生态系统恢复力研究方面亟待加大研究力度的方向。
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在多变的环境状况下，生态系统恢复力(简称

恢复力)对维持理想的生态系统状态极为重要，是

维持必要的生态系统服务所必须的，保持和提高生

态系统恢复力是区域可持续发展的基础[1]。受气候

变化和人类活动等影响，全球生态系统发生了巨大

变化，自然生态系统面积不断缩减、生物多样性急

剧减少、生态系统生产力显著下降[2]等导致了区域

乃至全球生态系统恢复力的不断下降，成为制约生

态系统可持续发展能力因素之一；人们逐渐意识到

传统的科学方法不再生效，甚至问题更加严重 [3]。

如何维持生态系统的稳定状态，最大限度地降低不

确定性因素所造成的影响和损失，已引起学术界及

社会各界的高度重视；尽管科技进步能够在一定程

度上改善生态系统服务功能，但不能替代遵循生态

系统恢复力变化规律，有序开发并调控人类活动对

生态系统的扰动所带来的功效[4]。生态系统恢复力

理论为解决这些问题提供了思路[5]，同时，也提供缓

解生态系统状态转化的措施，是制定管理措施时要

考虑的重要因素[6]。例如，Fischer等提出，为了高效

地实施生态系统保护政策，人类应整合“恢复力管

理”和“保护优化”两个思路，探索生态系统的适应

性管理方法[7]。Chapin等建议将生态系统管理扩展

到基于恢复力的生态系统管理和评价方法上[8]。

此外，基于恢复力的管理常被看作应对气候变

化对生态系统负面影响的重要途径[9]；比如，英国的

未来森林倡议(FFEI)的核心主题就是根据气候变化

而调整森林管理框架以维持或提供生态系统恢复

力[6]。恢复力的概念提供了理解生态系统如何响应

局地或区域干扰和大尺度气候变化扰动的理论框

架，已被应用于引导受人类活动影响而退化的生态

系统的恢复；维持和提高生态系统恢复力的管理日

益被看作一种实现生态、社会和经济可持续目标的

方式[6]。

恢复力在政策和管理等中的价值已广为接受

和认可，但其研究仍停留在概念研究层面上，鲜有

学者提供可操作的量化方法 [2]；经过 30 多年的争

论，生态学家对如何量化恢复力甚至如何定义这一

概念仍未达成共识。生态系统恢复力的概念起源

于生态学领域，之后不同领域的研究者根据应用需

要对其做出不同解释，甚至出现对恢复力这一概念

的滥用，使恢复力逐渐变成一个空洞时髦术语[10]。

虽然生态学家已经认识到理解生态系统恢复力的
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机制和生态过程对生态系统管理的重要性[6,11-14]，但

对恢复力的结构化理解的研究远未企及[15]。

另外，恢复力诊断提出了将社会系统与自然系

统耦合作为一个复杂的、不断适应的整体系统来理

解的思路[16-17]，只有通过对恢复力定量评估，才能遴

选出恢复力变化的主要驱动因子，开展生态系统恢

复力变化驱动机理研究从而为生态系统管理提供

科学依据，而如何界定以及量化生态系统恢复力已

成为相关研究领域的重要步骤和切入点[18]。本文

回顾了恢复力概念的发展，对其属性和内涵进行了

总结，并论述了恢复力研究的理论基础和目前的量

化方法；在此基础上，本文对目前研究中已经发现

的恢复力影响因素进行了总结，最后对恢复力研究

的可能研究方向进行了展望。

1 恢复力概念及分类

恢复力(Resilience)源自拉丁文Resilio，即跳回

的动作，20世纪 70年代后引申为承受压力的系统

恢复和回到初始状态的能力。Holling首次把“恢复

力”的概念引入到生态学领域，以帮助理解可观测

的生态系统中的非线性动态[19]。在其经典著作中

Holling将恢复力定义为系统吸收状态变量、驱动变

量和参数的变化并继续存在的能力[19]；在这一定义

中，恢复力是系统的属性，而系统继续存在或灭绝

是结果。到 80 年代，Pimm 提出不同的观点，将恢

复力定义为系统在遭受扰动后恢复到原有稳定态

的速度[20]。之后生态学界围绕生态系统恢复力展

开了激烈讨论，提出大量不同的观点和多个与生态

恢复力相关的概念，如生态系统的稳定性、持续性、

抵抗力和适应力等[21]。目前，恢复力这一概念已被

广泛应用于多学科中，其概念和内涵得到了不断地

丰富和完善。但生态学家经过了30多年的争论依

然没有对如何定义恢复力达成共识[22-24]。在生态学

文献中能够找到很多不同的恢复力定义，例如，恢

复力是指一个系统经历干扰并依然保持其原有状

态的功能和控制能力[25]；恢复力是系统吸收周期性

干扰(如飓风或洪水)的能力[26]。对恢复力的不同解

释容易导致对这一概念的混淆，所以界定清晰和可

测定的恢复力定义已成当务之急。

虽然不同学者提出的恢复力概念不同，但多数

基于适应性理论，基于生态系统受到干扰后将恢复

到原来稳定状态的假设[27]。一个有恢复活力的生

态系统能够承受冲击，能够自我重建。目前，国际

上比较认同的生态系统恢复力概念为：恢复力是生

态系统受到扰动后恢复到稳定状态的能力，包括维

持其重要特征，如生物组成、结构、生态系统功能和

过程速率的能力 [1, 19]。根据对稳定状态的不同界

定，目前恢复力的定义可归纳为工程恢复力(engi-

neering resilience) 和生态恢复力 (ecological resil-

ience)两种观点[19,28-34]。

工程恢复力基于单一稳定状态假设，假设系统

仅有一个“最优”的平衡稳态，当系统出现其他非稳

定状态时，就应采取措施使系统恢复到平衡稳定状

态。工程恢复力强调效率、恒定，强调预见性和功

能有效性的维护，是把安全保障的工程性要求作为

研究对象所有特性的核心。工程恢复力借鉴了演

绎模式的数理思维及工程学原理[20]，其研究对象一

般是简化、抽象的生态系统或传统的工程系统，如

野外样方或小围场内的生物试验[33]。工程恢复力

有两种界定方式，一种是指生态系统恢复到与受干

扰之前基本一致状态的能力[20, 28]，这一定义与Web-

ster，Lepš和 Pimm 的定义基本吻合 [19]。另外，也有

研究者把工程恢复力定义为一个系统经历扰动之

后恢复到平衡或稳定状态所需要的时间[23,29]。这一

观点较为传统，是目前恢复力研究的主流观点。

生态恢复力基于存在多个稳定状态的假设，生

态恢复力关注的不是恢复到单一稳定状态的时间

或能力，而是诸多稳定状态间的转换。生态恢复力

参考了归纳法的思想，注重系统的持久性及其功能

的延续性，关注系统状态变量发生相互关系转化的

临界点，其定义是指一个系统在达到状态转换阈值

之前吸收或抵抗干扰的能力[28]，即系统在保持自身

结构不变的前提下，通过调整系统的行为控制参数

及程序，能够吸纳或抵抗的扰动量[19, 30]。这一观点

与Grimm等以及Carpenter等人的定义的抵抗力或

恢复力的概念相近[31, 32]。之后研究者开始尝试描述

多种生态系统的多重稳定状态及其转换，越来越多

的文献记录了一系列生态系统的稳定状态之间的

转换，以系统稳定域的边界特性为主要研究内容的

生态恢复力开始得到更广泛的关注。

此外，工程恢复力和生态恢复力的差异源于其

看待系统稳定性的视角不同[10]，两类观点都有一定

程度的合理性与适用领域；生态恢复力基于多种稳

定状态，工程恢复力注重某个单一稳态，所以两者

是相关联的；过去 40 多年的研究已经解决了生态
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系统是否存在多种稳定状态，以及如果存在多种稳

定状态什么因素影响不同稳定状态之间的转化的

问题[28, 35]，但如何将适用于单一稳定状态的工程恢

复力和强调多种稳定状态的生态恢复力结合起来，

进一步加强对恢复力的整体认识与科学量测仍依

然有待深入。

2 恢复力属性与特征

20 世纪 70 年代以来，相关领域学者在探讨生

态系统恢复力概念的同时，也有部分学者开始关注

恢复力的属性和特征。Klein等以沿海大城市中与

气候相关的气象灾害为例探索了沿海大城市针对

自然灾害的恢复力特征，将海岸带的复杂系统恢复

力分为自然恢复力、生态恢复力和社会经济恢复力

3个部分[36]。Brand等研究了自然资本与生态系统

恢复力的关系，建议在估计具体生态系统面临的威

胁程度时补充其他指标 [23]。Carpenter 等认为评价

生态系统恢复力时必须具体说明系统配置和感兴

趣的干扰[32]；而Drever等指出弄清楚这一问题的重

要性：“Resilience of what and resilience to what?”，

其中“of what”就是生态系统的特定特征，而“to

what”则是指环境变化和人为引起的干扰[37]。Ber-

kes等以Gunderson和Holling关于恢复力的定义为

基础，提出了恢复力研究的4个层面[38]：①适应与变

化和不确定性共存；②为更新培育多样性；③整合

不同类别的知识；④为自组织创造机会。而其他很

多生态学家对恢复力的内涵理解为以下3方面[6, 39]：

①系统在原稳定域内能承受的扰动量，即系统在维

持自身功能和结构不变的前提下，能抵御的外部干

扰总量；②系统在受到干扰后的自组织的能力(与

系统无组织或受外界驱动的组织能力相对)；③系

统学习与适应能力，适应能力是恢复力的重要组成

部分，反映系统承受干扰时的学习与调节能力[40]。

类似地，“恢复力联盟”分别从 3 个方面理解恢复

力：系统保持同样状态前提下能吸收的扰动总量；

系统自组织的能力；系统能够建立并增加适应外界

干扰的能力[32]。另外，在生态文献中，恢复力常与

“生态系统适应能力”互换使用[41]，Campbell等[6]对

两者进行了区别，认为恢复力是生态系统属性，而

适应能力是个体、种群和物种的特征，是某一物种

通过基因或表现型的响应而适应环境条件的某一

范围[42]。

3 恢复力的理论基础

恢复力是生态系统从各种环境胁迫和干扰中

恢复的绝对能力的一个功能，但恢复力是有限度

的，不是所有的生态系统受到干扰之后都能恢复到

原有的状态。从物质系统演化的角度来看，在严格

意义上生态系统状态转化是不可逆的，恢复力很强

的生态系统在受到外界干扰后也会发生改变，无法

完全恢复到受干扰前的状态[39]。在受到干扰后，生

态系统具有自组织的能力，通过自组织恢复到原来

的状态或进入其他状态。受到干扰的生态系统在

很多情况下可能表现出工程恢复力或动态稳定[43]，

但是如果外来干扰超过某一阈值，任何生态系统的

相对稳定状态都会遭到破坏而进入另一不同的状

态；另外，生态系统原有状态下恢复力的丧失导致

生态系统状态的转化，常转入不理想和不可逆的状

态。生态系统转入其他状态后其恢复力可能增强

也可能减弱，但往往不能提供其原有水平的生态系

统产品和服务，所以生态系统恢复力并不一定是越

高越好[1, 39]；而研究恢复力的目标就是希望使生态

系统朝着对人类有利的方向运行[39]，所以在研究中

必须注意恢复力估计是基于综合的恢复力分析之

上，包括对具体的干扰域的识别和对需要的生态系

统服务的社会选择[23]，即恢复力应该是生态系统在

某一状态下的恢复力。

3.1“杯球”模型

生态系统状态变化的“杯球”模型经常被用于

描述恢复力概念和强调不同类型恢复力区别 [28]。

该模型描述生态系统怎样转入不同的状态或“引力

域”，其中“杯”代表生态系统“引力域”，“球”代表生

态系统状态，“球”在“杯”中的一系列可能位置分别

代表生态系统结构的变异性程度(比如森林生态系

统林分年龄结构变化，森林斑块大小大小)，单向箭

头表示外界对系统的扰动(图1)。较小的干扰会让

“球”被迫离开“杯”底移动到“杯”内某一位置，但最

终“球”会回到杯底。根据“杯球”模型理论，工程恢

复力可以认为是“杯”的形状特征，即杯子边缘的坡

度。工程恢复力被定义为“球”回到“杯”底的速度，

也被称为生态系统弹性或恢复时间，其测量指标是

系统再次回复到平衡稳态(“杯”底)所需的时间[44]。

生态恢复力假设存在多个引力域，在引力域形状发

生变化的情况下，或外来干扰导致系统变化超过某

一阈值的情况下，系统将发生引力域改变，从而进
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入新的生态系统状态；比如，重复出现的火灾、干旱

等外来干扰会引起森林生态系统转变为草原生态

系统[45]。生态恢复力被定义为引力域的宽度，即系

统在进入另一个引力域的临界状态前所能承受的

扰动总量。这两种恢复力概念，假设恢复力是体系

的静态属性，即一旦定义，杯子的形状在时间上是

固定不变的。但近期也有研究表明引力域是动态

和多变的[28]。

3.2 适应性循环模型

生态系统动态适应性循环模型是另一个描述

生态系统恢复力的概念模型[27]。以Holling为首的

“恢复力联盟”主张运用适应性循环理论解释和分

析社会生态领域的恢复力[19,46]。适应性循环理论认

为生态系统按照如下4个特征阶段演替：崩溃或释

放阶段(Ω)、更新与重组阶段(α)、快速生长及开发阶

段(r)、保护阶段(K)(图2)。崩溃或释放阶段(Ω)是系

统快速崩溃的动态时期，受巨大且不可预料的干扰

的影响，某些重要的生态系统属性如组成、结构、功

能在这一阶段发生改变甚至丧失，并且资源变得较

易获得。资源的突然出现帮助系统进入了重组阶

段(α)，也为大量新生事物的出现创造了条件，这些

新的种群和物种的出现是高度不确定的，如果它们

能侵入并适应干扰之后的环境，就能最终定居下来

并成为重组系统的组成部分。释放阶段和重组阶

段的持续时间较短，但是系统的重大变化往往发生

于这两个阶段，之后其组成、结构等趋于相对稳定，

进入另一引力域的新轨道，从而转入生长阶段(r)，

进入另一轮适应性循环。经过长时间的资源累积

和转变，系统由生长阶段进入保护阶段(K)，生态系

统沿着相对缓慢和可预测的路径演替[6]，该阶段出

现新生事物的概率急剧下降，但是系统变得更为复

杂和稳定。在整个适应性循环中恢复力变化始终

贯穿其中，恢复力随着各阶段的替换表现出不同的

水平[27,39]。新的适应性循环代表了生态系统恢复力

的丧失和生态系统向另一引力域的移动，即生态系

统状态的转化。初始状态的细微差别可能导致生

态系统发展方向的巨大差异，导致多种从快速生长

及开发阶段(r)到保护阶段(K)的演替路径[47]，导致生

态系统发展的不同步进而产生一系列的生态系统

结构的时空差异性。而结构上的多样性对恢复力

亦有重要影响，影响到生态系统应对后期干扰的的

恢复或重组能力[6, 8]。

目前这两种模型已被广泛应用于恢复力的解

释，但两者仍然存在一些不足。根据“杯球”模型，

可以看出生态恢复力实际上就是生态系统发生状

态转化的阈值条件，而生态系统状态转化存在很多

阈值条件，对其逐一研究显然是不可能的。适

应性循环理论在一定程度上阐明了恢复力的

形成机制，但借助这一理论对恢复力进行定量

测量依然非常困难。在这一模型中生态系统

状态由一系列稳定域的界限分开，与“球杯”模

型中的生态恢复力类似，但确定这些稳定域边

界阈值是非常困难的；此外，根据适应性循环

理论，测量恢复力需要测定系统目前状态与阈

值(或界限)的距离，前者相对容易一些，而后者

目前还几乎不可能完成。

4 恢复力的测量

由于生态系统的多稳态机制，任何外部干

扰都可能导致系统状态发生突变而进入管理

者不希望的状态，只有通过定量评估才能提取

出恢复力的主要影响因子从而为生态系统管

理提供依据[49]，所以目前急需对恢复力进行定

量研究。国内外的生态学家、经济学家和灾害

学家都在尝试将恢复力进行量化研究，目前国

引力域A 引力域B 引力域C

时间

图1“杯球”模型

Fig.1“Cup and ball”model

重组 保护

生长 释放

图2 适应性循环

Fig.2 Adaptive cycle
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内外学者已经使用的生态系统恢复力研究方法主

要包括阈值方法，替代指标法和实验方法。其中，

阈值方法在相关文献中应用最为广泛，一般是用系

统面临压力时维持结构和功能的能力来测量恢复

力 [32,50]。阈值方法一般要求助于计算机模型的帮

助，如 CENTURY 模型和 GAP 模型[51]，通过这些模

型可以估算出生态系统某些关键指标从胁迫状态

恢复到稳定状态的时间，即恢复时间(Tr)，以及生态

系统能够承受的最大胁迫(MS)，即生态系统从一种

状态到另一状态的临界值，恢复力可表示为MS，Tr

或MS/Tr[52]。其中，工程恢复力测量指标是系统远

离稳定状态的距离或恢复的速率[53]，按照工程恢复

力的定义，生态系统的恢复力越大，其在干扰之后

恢复到稳定状态的时间越短，所以工程恢复力可用

1/Tr测量[54]。生态恢复力则是用生态系统在发生状

态转化之前能吸收的最大干扰的强度MS测量[28]。

Bennett等对这种早期的阈值途径进行了进一步发

展，把时间以及生态阈值是动态或固定的这一考量

引入了阈值量测[13]。

阈值方法必须满足 2个假设条件，即生态系统

必须表现出替代性稳定状态和能识别关键的控制

变量，但这两个假设本身都有缺陷。①假设是生态

系统能在被生态阈值分开的不同稳定状态之间非

线性地转化，这对多数类型生态系统是成立的[40,46]，

但并不是所有生态系统都如此[55]，阈值方法仅适用

于被不利环境控制的生态系统，不考虑系统内部或

外部的竞争导致的生态系统变化；②假设可以通过

分析少数关键变量来理解生态系统动态。并根据

关键变量在时间和空间上的周转速率，划分为快变

量和慢变量[17]。但这一方法因为依赖模型中的变

量和参数的假设而受限制[56]，这里的一个重要而矛

盾的假设就是慢变量被认为控制着整个系统，决定

着系统在稳定域中的位置[46]，慢变量值被认为是与

恢复力最相关的因子[57]。另外，该方法忽略了有机

体的个体变异性[31]。

由于生态系统恢复力受诸多因素的影响，需要

测定生态系统每个稳定状态的阈值，对其进行直接

测量是比较困难的，但可以间接推断[32]。推断方法

之一是在系统中找出与恢复力相关并且可以测定

的属性，从中选取恢复力的替代因子作为替代物

(surrogate)[17,23]。恢复力替代物的甄选涉及到恢复

力机理的概念[23]，例如生态冗余、响应多样性或生

态存储[58]。选取替代物应首先建立模型，然后参照

模型和具体系统属性逐一筛选。Bennett等[13]展示

了一种利用简单系统模型在案例研究中识别恢复

力替代物的方法，通过发展系统模型，建立了识别

恢复力替代物的 4个步骤：问题界定、反馈过程辨

识、系统模型设计、恢复力替代物识别；该研究为恢

复力的定量测度提供了经验。此外，高江波等在明

确生态系统恢复力基本定义及其影响因子性质的

基础上，选择物种多样性、群落覆盖度以及群落生

物量对青藏铁路穿越区生态系统恢复力进行定量

评估[5]。

实验方法主要通过人为控制生态系统的外界

干扰条件，分析生态系统的恢复过程从而研究恢复

力。例如，Whiford等在新墨西哥西南半干旱草原

地区进行了野外实验以验证受胁迫的生态系统的

恢复力较低这一假说。他们在一口深井附近，通过

控制放牧和牲畜践踏等干扰，设计了不同压力梯

度，分析了几次干旱情景下，草原恢复状况与距井

距离之间呈正相关关系，距井远的草原受干扰小，

恢复速度快[59]。Slocum等在一个盐沼中尝试利用

实验性干扰来评估恢复力[60]。他们通过控制已知

胁迫的沉淀物沉积的梯度，施加不同强度的干扰，

发现植被的恢复力与沉淀物沉积呈强正相关影

响。在毁灭性干扰之后，没有沉积物沉淀的样地的

植被不能恢复过来；而在有中等或大量沉积物沉淀

的样地，其植被得到迅速恢复；在非毁灭性干扰之

后，所有样地的植被都能够恢复原状，其植被恢复

速率和沉积物沉淀程度之间亦呈相关关系。他们

的研究表明生态系统恢复能力可以作为描述生态

系统状态的生物指标，帮助进一步加深对生态系统

结构和功能的理解。

综上所述，目前的不同恢复力测量方法均存在

着诸多限制。阈值方法受限于其前提假设以及对

计算机模型的依赖，适用范围有限，使该方法没有

得到进一步发展。替代指标法提出时间不长，目前

还处于探索阶段，其可行性和替代指标甄选的合理

性都依然有待探讨，但这一方法确实为定量测量恢

复力提供了新思路。实验方法受实际条件限制很

难推广，而且生态系统组成与过程复杂多样，其可

重复性不高。

5 恢复力影响因素

20世纪末以来，大量学者探究了生态系统恢复
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力的影响因素，并积累了较多的区域案例。但整体

而言，目前对生态系统恢复力影响因素的理解依然

有限，缺少一致的观点和表征生态系统恢复力的指

标体系[61]，而已有文献中的恢复力指标没得到充分

利用[32]。目前文献中已有的生态恢复力的影响因

素及其影响恢复力的机制可归纳如下。

5.1 生物多样性

恢复力是基因多样性、物种多样性、群落或生

态系统多样性在不同尺度赋予生态系统自然属性，

而生物多样性则是生态系统存在和发展基础 [28]。

生态系统停留在稳定范围之内的能力与使系统转

入另一状态的缓慢变化有关，Folke等研究表明生

物多样性是导致这些缓慢变化的变量之一，主要通

过具有主导优势的生物起作用[40]。目前的共识是

生物多样性能够扩散风险并使生态系统在受到干

扰后重组成为可能，在生态系统恢复稳定状态的过

程中起到至关重要的作用[62]。但生物多样性在生

态系统恢复过程中的作用方向依然存在大量的持

续争议[6]。随着生物多样性的增加，一些研究表明

恢复力增长呈正相关关系[63]，其他研究表明随着生

物多样性的提高，恢复力的增长逐渐趋缓，其增长

曲线逐渐逼近某条渐进线[64], 而也有研究表明随着

生物多样性的增加，恢复力并没有增长[65]。

尽管如此，目前多数学者已经认可了生物多样

性对生态系统恢复力的影响，并认为生物多样性通

过生物的功能冗余和响应多样性来影响生态系统

的恢复能力[66, 67]。但生物的功能冗余或响应多样性

不能独立地影响生态系统恢复力，进行恢复力评价

时必须分析两者的综合影响。

生态系统内部存在多种物种组合，具有类似功

能(比如授粉，生产或分解)的物种的组合即为一个

功能群，功能群能够为生态系统提供一定水平的冗

余，亦即生物的功能冗余[68-69]。生态系统对干扰的

反应依赖于干扰的特征以及生态系统本身的功能

冗余，多组份的复杂生态系统中，不同组份对于同

一类干扰的反应是不同的，同一组份对于不同干扰

的反应也是不同的[20]。生态系统在面临环境变化

时保持恢复力的能力与物种内个体应对挑战的能

力和同一功能群内其他物种在变化的条件下增加

其功能的可能性有关。功能群的存在对生态系统

功能和恢复力至关重要，这些物种的丧失对生态系

统恢复力有明显的消极影响[67]。生态系统内存在

多种形式的功能冗余[68]，功能冗余的作用有以下 3

个特点：①在面临物种丧失时，功能冗余通过维持

生产力的方式提供恢复力；②功能冗余能赋予系统

对疾病和害虫影响的恢复力或抵抗力[70]；③功能冗

余能赋予系统对物种丧失，疾病和害虫反应的恢复

力，但这并不能弥补其他生态系统服务和产品损

失。在没有功能冗余存在的情况下，功能群物种丧

失对生态系统的消极影响能达到使生态系统崩溃

的程度[71]。

功能群的多样性有助于维持生态系统结构和

功能的恢复力[72]，但是仅靠功能性冗余无法保证生

态系统恢复力。并不是所有物种的作用都是同样

重要的，其响应具有多样性。Walker构建了一个驱

动者和路过者模型, 将物种的功能群分成驱动者

(drivers)和路过者(passengers)[72]；驱动者是控制生

态系统发展变化的关键物种，去除驱动者会导致生

态系统发生变动；路过者生活在该生态系统中但不

会显著地改变该生态系统，去除路过者对生态系统

的整体影响很小。在发生内生性的或外生性变化

的情况下，物种的功能会发生转变，路过者可能成

为驱动者，生态系统恢复力依赖于驱动者的多样性

和作为潜在驱动者的路过者的数量。这些功能群

的成员对环境变化有不同的响应，并通过基因、种

群和物种表达的响应多样性促进生态系统恢复

力。生态系统对干扰的反应形式的多样性是产生

生态系统恢复力分析过程中复杂性的根源[20,73]。

5.2 生态存储

生物多样性意味着可持续的生态系统包含着

多种功能群，每个功能群都有许多可替代的同功能

物种，功能组内物种、物种间及其与环境之间的动

态作用、受到干扰后可能进行重组的结构组合被称

为系统的“生态存储”(ecological memory)[28]。生态

存储是生态恢复力的关键成分，其存在意味着生态

系统的历史遗产将影响其现在和未来状态[6]；生态

系统应对环境变化的恢复力是由其生物和生态资

源决定的[1]，不论是自然生态系统还是人工生态系

统，保持生态存储是至关重要的。生态存储可分为

内部存储和外部存储两部分，随着干扰强度和生态

系统结构的不同，两者的相对重要性也不同[74]，但

生态系统进行重组既需要出现在目标区内的内部

存储也需要出现在干扰区外的外部存储[28]。

内部存储由可以作为更新中心并允许各物种

定居的各种生物学结构(如过火迹地和枯立木)组

成，其中的一个重要组成部分就是“生态遗产”，即
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在干扰事件中幸存的有机体和有机结构[75]；外部存

储为受干扰斑块提供物种来源和支持，包括先锋物

种在内的有机体能够从很远的距离传播到受干扰

地区并定居下来[75]。生态系统在受到干扰之后，多

数都有有机体幸存，虽然并不是所有的幸存者都能

够持续存在，但很多确实继续存在。

要评价生态系统恢复能力，首先需要了解其内

部存储与外部存储的种类、数量、分布以及它们可

能起到的作用。生态系统面积对生态系统恢复力

有很大影响。比如，森林生态系统恢复力受到森林

生态系统的空间大小和周边景观的状况和特征等

影响，一般而言，森林生态系统越大，破碎度越小，

其恢复力越大[1]。Pickett等认为自然保护区设计应

基于“最小动态面积”，即具有应对干扰，能够自我

恢复，维持其内部重新趋于稳定功能最小面积[76]。

随着空间面积的逐渐缩小，快速重组的内部存储会

变得滞后与不足，它们会逐渐依赖于周围景观的斑

块，即外部存储。在破碎化程度高和集约经营的景

观中，外部存储更少，使重组的时间变得更长，说明

恢复力下降，生态系统发生突变的可能性增加。在

斑块内，主要生态过程可被看作是“集结规则”[77]，

如促进更新，竞争和营养相互作用，它们决定了哪

些物种在干扰过后快速繁衍。

内部存储和外部存储所关注的分别是斑块内

和斑块间不同的动态生态过程[74]。在斑块内，主要

生态过程可以被看作是“集结规则”[77]，如促进更

新，竞争和营养相互作用，它们决定了哪些物种在

干扰过后快速繁衍。斑块间，主要生态过程是定居

物种在景观斑块间的散播；Loreau等注意到地区物

种丰度的重要性，外来物种迁入能提高生态系统对

变化的适应性[78]，导致生态系统发生基型和表现型

的反应，适应性的累积使系统的恢复力提高成为可

能。在后一种情况下那些影响物种迁入的因素，如

到种源的距离、物种的生活史策略等对于一个斑块

的重组方式是至关重要[74]。例如，早期演替阶段与

晚期演替阶段的物种有截然不同的扩散方法；而且

有研究表明部分植物的种子是受限散播的[79]，系统

连接度(内部物种直接的连接)的提高能增加系统的

抵抗力，但会降低系统的恢复力[80]。

5.3 生境条件

生态演替受当地生境条件和景观背景的强烈

影响[81]。例如，受干扰区具有空间异质性，在很多

存活有机体聚集或微观生境特别好(比如水热条件

适宜的地区)的地方恢复最快[75]。另外，局地水平上

的恢复力依靠整个区域维持水分存储和养分循环

的能力，所有这些属性受到土壤流失和生态系统结

构变化的威胁，所以对变化有物理抵抗力的土壤对

提高恢复力具有重要作用[82]。此外，恢复力的丧失

可能是由功能群的丧失和环境变化引起的，一般认

为受胁迫生态系统比不受胁迫生态系统恢复力更

小。干扰能改变局地的物种组成和丰富度[83]，而多

重干扰的复合效应更加需要加以关注[6]。如果生态

系统不能在干扰发生之间得到恢复，恢复力将会因

为生态存储(如种子库)的丧失而削弱[50]。干扰对生

态系统恢复力的影响主要受干扰频率和干扰范围

两方面影响[20]。如果干扰频度小于恢复时间，并且

干扰发生在小范围内，则生态系统容易恢复；如果

干扰频度大于恢复时间，而且干扰范围较大，则生

态系统不容易恢复[84]。

5.4 气候

气候主要是通过中长期的温度、辐射和湿度影

响光合作用和呼吸作用速率以及其它植物生理过

程[85]。在热量和辐射状况足够支持植物生长的条

件下，光合作用速率与水分可获得性成比例。而保

持湿度恒定，呼吸分解速率和温度成比例，一般地

温度每上升一摄氏度，生物化学过程速率将增加一

倍。气候和天气状态也直接影响着生态系统的短

期过程，比物种迁徙[27]。

另外水分还是生态系统类型的主要决定因素

之一。多数证据表明热带森林生态系统对气候变

化没有很强的恢复活力，尤其是应对降水减少和干

旱增加的恢复能力相对较弱[86]。而全球气候变化

导致气温升高，改变太阳辐射和降水条件，当气候

条件变化超出生物所能够承受的范围时，将导致生

态系统发生剧烈变化[87]。

5.5 人类活动

人类是生态系统的自然组成部分这一说法一

直存在争议[88]，但是人类活动确实改变了生态系统

恢复力，人类干扰的累积效应对生态系统结构和动

态具有深远影响。人类活动引起的生态系统急剧

变化的例子包括半干旱牧草地的木本植物入侵[89]，

湖泊富营养化[31]等。Strickland等借鉴由恢复力联

盟提出的恢复力评价方法调查研究了保护区旅游

对当地群落的影响[90]。人类活动对森林生态系统

的主要影响包括森林面积的减少、生境破碎化、土

壤退化、生物量和相关的碳汇耗竭、物种丧失、物种
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引入及其级联效应，比如火灾风险增加等[91]。一般

地原生森林比次生森林相比更富有恢复力，比如

Sakai 等研究表明过火和森林管理通过生境破碎

化、退化和水分情况变化等降低了森林抵抗入侵的

能力和恢复力[92]。

5.6 生产力

生产力对恢复力影响目前依然存在争论 [64]。

一些研究者试图用数学分析的方法定义恢复力和

初级生产力之间的关系[33]。Moore等的模型分析发

现生态系统恢复力与生产力呈正相关关系，这一结

论被称为“恢复力-生产力假说”，假说表明在一定

的干扰下，高生产力的系统比低生产力的系统恢复

的好，即生产力越高的生态系统，越富有恢复活力，

在扰动中恢复的更快[93]。而Stone等的研究结果表

明恢复力与生产力的关系并不是简单的线性关系，

很大程度上依赖于生态系统的内在非线性和非稳

定状态特征[64]。此外，其他文献中已经报道的数值

模型[33]都没显示出任何稳定性(恢复力)与生产力之

间的一般性关系，未发现任何“恢复力-生产力假

说”的证据。

总之，目前对影响恢复力的因素的理解非常有

限而且充满争议。对哪些因素影响恢复力以及这

些因素如何影响恢复力目前都没有公认的结论，虽

然生物多样性的重要性得到了认同，但其对恢复力

的影响也充满争议。冗余理论为解释生物多样性

对恢复力的影响提供了可能，不同生物在生态系统

中的功能作用和重要性等是不同的，而传统的生物

多样性指数的研究方法在这些方面已不适用。生

态存储为解释恢复力的产生机制提供了可能，但生

态存储的具体组成部分以及如何对其定量计算依

然有待深入研究；对生态存储与生物多样性的关

系、两者作用的尺度等研究也相对较少。对于生境

条件、气候和人类活动等的作用，目前依然很少对

其进行定量研究；而对生产力与恢复力的关系，“恢

复力-生产力假说”并未得到广泛认为，实际上生产

力和恢复力都是生态系统的属性，两者都受到某些

相同的生态系统属性(如生物多样性)的影响，两者

之间应该存在比线性关系更为复杂的联系。

6 讨论与展望

恢复力这一概念在经济政策和环境管理方面

的价值已为大家所接受和认可，但恢复力研究仍滞

留于概念的争议及案例分析的层面，生态系统恢复

力研究尚缺乏科学统一和可操作的定义，且多为理

论性分析，定量测度相对较少，有很多问题依然待

深入研究，比如尺度问题，生态系统状态界定问题

以及恢复力评价的定量问题等。

6.1 尺度问题

尺度是复杂系统科学和恢复力理论的重要贡

献之一，跨尺度的生态过程交互作用对生态系统恢

复力的维持非常重要。目前恢复力定量测量中对

尺度的考虑依然不足，极少体现出生态过程的尺度

性。不同生态过程发生在不同尺度上，比如微观尺

度，林分尺度，流域尺度和景观尺度；此外，生态系

统所遭受的干扰也具有明显的尺度性，作为生态系

统对干扰的一种响应能力，恢复力也具有尺度性。

恢复力研究中必须选择合适的时空尺度，以便于数

据收集和结果分析；在未来的恢复力研究中可以选

择林分尺度等属性比较一致的单元作为大范围内

恢复力研究的基本单元，但针对不同类型的生态系

统如何选择合适的研究尺度依然有待探讨。

6.2 状态界定

恢复力研究应该基于综合分析之上，包括对人

类社会需要的生态系统服务的选择和生态系统在

某一状态下所受干扰的分析。生态系统恢复力研

究必须考虑生态系统所受到的干扰，因为生态系统

如果遭遇毁灭性打击而完全崩溃，在理论上就没有

恢复的可能性；对这种毁灭性打击的定量化是探讨

恢复力的前提条件，但目前缺乏相关研究。此外，

多数生态系统存在不同的潜在状态，不同状态下生

态系统提供服务的能力不同，其恢复力也相应不

同；而研究恢复力的最终目标是为生态系统管理提

供参考信息，以期使生态系统朝着能够提供人类所

需生态系统服务的方向发展，所以未来的恢复力研

究需要考虑生态系统状态以及不同状态下提供的

生态系统服务，以便更好地为生态系统管理服务。

6.3 测量方法

目前恢复力的定量研究依然非常薄弱，很少有

学者提出合理和通用的综合评估模型与评估指

数。已有研究还不能准确地确定什么因素影响恢

复力大小以及这些因素多大程度上影响恢复力大

小。利用恢复力替代物的方法为恢复力定量化研

究提供了思路，但针对影响恢复力变化的因素、其

驱动机理等研究还相对甚少。Brand等总结了3种

可能的恢复力测量方法[23]：①经验性地估算远离阈
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值的控制变量的恢复时间，对其外推插值；②检测

处在阈值附近的快变量的标准差；③重复对一个具

体生态系统的不确定性的统计测量。但这些方法

在生态系统恢复力研究中还没有得到广泛验证，依

然有待深入探讨。与这些方法相比，传统的综合评

价法能够通过将多个评价指标的原始数据用某种

统计方法构造成一个综合性指标，从而对生态系统

恢复力得出一个全面的整体性的评价。目前文献

中已经记录了很多恢复力的影响因素，可以利用恢

复力的影响因素建立指标体系，而利用遥感数据和

地面观测资料相结合为获取大范围内恢复力的影

响因素数据提供了可能的途径，所以在未来恢复力

研究中综合评价法更有前景。但大多数生态系统

的恢复力都是由很多影响因素共同决定的，如何选

取变量以及确定变量的权重等一系列问题依然需

要继续研究。
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Review of Ecosystem Resilience Research Progress

YAN Haiming, ZHAN Jinyan, ZHANG Tao
(State Key Laboratory of Water Environment Simulation, School of Environment,

Beijing Normal University, Beijing 100875, China)

Abstract: Due to the climate change and human activities, the global ecosystem has changed significantly,

which leads to the decline of ecosystem resilience at the regional and even global scale and constrains the sus-

tainable development of ecosystems. The question about how to maintain the sustainable development of ecosys-

tems and reduce the influence of uncertainties has aroused great concern from the academic community and peo-

ple from all walks of life. A theory based on ecosystem resilience has provided a framework for solving these

problems for the ecosystem resilience provides measures to alleviate the ecosystem deterioration. Although the

significance of the concept of ecosystem resilience in management has been widely accepted, the research on

ecosystem resilience still remain stagnant in the mode of the conceptual analysis and case studies and there is

still no consensus on the concept of ecosystem resilience. Previous researches are generally theoretical analyses

and even fewer researchers have quantitatively measured ecosystem resilience. The quantitative measurement of

ecosystem resilience has become the key step and breakthrough point for further exploration of the ecosystem re-

silience. This paper reviewed the development process of the concept of ecosystem resilience and illustrated cur-

rent viewpoints on the concept, meaning and properties of ecosystem resilience. The current theories of ecosys-

tem resilience were stated and some attempts of quantitative measurement of ecosystem resilience were dis-

cussed. This paper also summarized the influencing factors of ecosystem resilience that have been found in rele-

vant researches, and their influencing mechanism was also analyzed. Finally the future research were perspected.

Key words: ecosystem resilience; stability; engineering resilience; ecological resilience; adaptive cycle; resil-

ience alliance
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