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摘要: 群落内物种间相互作用的结构是高度组织化的。群落结构对多物种共存的影响机制是群落生态学的核心科

学问题之一。目前生态学界在这一问题上存在多种不同的观点。一个可能的原因是, 由于环境因子的复杂性, 大
部分研究忽略了环境因子对群落结构和物种共存的重要影响。在这一背景下, 近期发展起来的结构稳定性理论系

统地联系了群落结构、环境因子和物种共存, 并在此基础上建立了一个和经验数据紧密结合的理论框架。本文首

先简要回顾了当前关于群落结构研究的争鸣, 然后介绍了结构稳定性的理论框架和计算方法, 最后详细介绍了结

构稳定性理论在不同生态群落和不同生态学问题中的应用。在全球气候变化的背景下, 结构稳定性理论提供了一

种新的视角来理解群落层面的生物多样性维持机制。 
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Abstract: Ecological networks—how species interactions are organized within ecological communities—are 
highly structured, which has motivated generations of ecologists to elucidate how these structures affect 
species coexistence. Unfortunately, we still do not have a clear and consistent answer about the link between 
network structure and species coexistence. A possible explanation is that most of the studies do not take into 
account that the environment affects both network structure and species coexistence due to the 
multidimensional and changing nature of environmental factors. In this context, the structural stability 
approach provides a theoretical framework grounded on biological realism to quantitatively link network 
structure, species coexistence, and environmental factors. I begin by an overview of the heated debates in the 
study of ecological networks. Then I introduce the theoretical framework and computational tools of the 
structural stability approach in a nutshell. Then I show the empirical applications in different ecological 
questions across a broad range of ecological systems. Overall, the structural stability approach provides a 
new perspective to understand the maintenance of biodiversity in ecological communities. 
Key words: community structure; species coexistence; structural stability; environmental gradient; 
environmental stress 

没有一个物种是一个孤岛(Lawton, 1999)。地球
上几乎每一种生命的存活都在很大程度上依赖于

与其他物种的相互作用。群落内多物种共存的基本

原理是群落生态学的核心问题之一 (Hutchinson, 
1978; Levine et al, 2017)。生态学家提出了许多理论

框架来解释物种为什么可以共存(综述可见Vellend, 

•综述•  

© 生物多样性 Biodiversi
ty S

cien
ce



1346 生 物 多 样 性  Biodiversity Science 第 28 卷 

   

综
述

 

2016)。其中的代表性理论包括现代生态位理论

(Tilman, 1982; Chase & Leibold 2003; 李德志等, 
2006)、现代共存理论(Chesson, 2000; Adler et al, 
2007; 储诚进等, 2017)、中性理论(Hubbell, 1997; 
周淑荣和张大勇, 2006; Zhou & Zhang, 2008)和最大

熵理论等 (Harte, 2011; 邢丁亮和郝占庆 , 2011; 
Harte & Newman, 2014)。然而, 这些经典理论往往

难以直接应用于自然群落, 并解释其中的物种共存

(Levine et al, 2017)。困难的核心在于如何处理群落

尺度上环境因子的不确定性(Levin, 1992; Lawton, 
1999; Wang, 2018)。简单来说, 自然界中的群落往往

介于两个极端尺度之间: (1)一两个物种的小尺度, 
实验往往可以有效控制环境因子的不确定性, 继而

揭示出因果机制; (2)上百乃至上千个物种的大尺度, 
不确定的环境因子不影响统计规律的涌现

(emergence)。例如, 现代生态位理论和现代共存理

论更适用于小尺度(Letten et al, 2017; Barabás et al, 
2018; Song et al, 2019a), 而中性理论和最大熵理论

更适用于大尺度(Azaele et al, 2016; O’Dwyer et al, 
2017)。然而, 很多群落属于中间尺度(mesocale)。

很多群落生态学家认为在群落尺度上可能不存在

普适性的物种共存机制 (Lawton, 1999; Currie, 
2019)。 

面对群落尺度的复杂性, 群落生态学兴起的一

种新范式是研究群落结构(community structure)。群

落结构指的是群落内物种之间相互作用的网络结

构。具体而言, 将每一个物种视为节点, 物种间的

相互作用视为边, 那么一个群落就对应于一个网络

(May, 2006)。研究群落结构的核心目标是寻找不同

群落中的普适结构特征(universality), 从而揭示不

同群落中通用的物种共存机制(Garlaschelli et al, 
2003; Proulx et al, 2005; Bascompte, 2010)。普适结

构特征指的是不同的生态群落所共有的群落结构

特征。例如 , 很多群落生态学家认为 , 模块化

(modularity) 是食物网中的一种普适结构特征

(Thébault & Fontaine, 2010; Stouffer & Bascompte, 
2011; Sales-Pardo, 2017), 而嵌套性(nestedness)是互

利群落中的一种普适结构特征(Bascompte et al, 
2003; Mariani et al, 2019)。模块度和嵌套性的图示

参见图1。 
 

 
 

图1  两种经典的群落结构。这里的矩阵展示了群落结构: 每一列代表不同植物, 而每一行代表了不同的授粉种(图A)或者草

食动物(图B)。灰色的格子代表两个物种存在种间关系, 而白色的格子则代表不存在。图A展示了嵌套性结构。基于一个物种

的种间关系的相对数量, 可以把物种分为泛化种(generalist)和特化种(specialist)。嵌套性结构的特征是认为泛化种会和泛化

种以及特化种都相互作用, 而特化种几乎只和泛化种相互作用。嵌套性结构被认为是互利群落的一种普适结构。图B展示了

模块化结构。模块化结构的特征是群落分成几个模块, 物种几乎只和同一模块的物种相互作用, 而很少和别的模块的物种相

互作用。嵌套性结构被认为是食物网的一种普适结构。 
Fig. 1  Two ecological community structures. Here we present an illustration of two hypothetical network structures. The 
community structure is represented as a matrix. The columns correspond to different plant species while the rows correspond to 
different pollinators (in Panel A) or herbivores (in Panel B). A species interaction is represented as a gray grid. Panel (A) illustrates 
the nested structure. The defining feature of a nested structure is that highly connected species interact with both highly connected 
and poorly connected species, while poorly connected species interact almost exclusively with highly connected species. The nested 
structure is widely conceived as a universal structure in mutualistic communities. Panel (B) illustrates the modular structure. The 
defining feature of the modular structure is that in which groups of species have many interactions among them, but few interactions 
with the rest of the species in the network. The modular structure is widely conceived as a universal structure in food webs. 
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然而, 这一追寻群落结构普适性的范式在近十

年受到了很多的挑战。其中最大的一个挑战是很多

观测到的群落结构并不符合所谓的普适结构

(Michalska-Smith & Allesina, 2019)。最初, 很多群落

生态学家将这些观测结果和普适结构之间的差异

视为噪声。然而, 伴随着越来越多的实证数据, 这 
些差异已经远远不是简单的噪声可以解释的。一个

新兴的研究思路是去找寻每一个群落所独有的特

异性结构特征(particularity)。特异性结构特征指的

是一个生态群落的群落结构与普适结构特征的区

别。如前所述, 群落受到环境因子的影响, 所以不

能简单地期望所有群落都有完全相似的结构特征。

恰恰相反, 特异性结构隐藏着群落所对应的环境因

子的重要线索。通过研究环境因子和特异性结构的

关系, 可以更好地理解普适性结构, 进而揭示普适

的物种共存机制。 
基于这一新的研究思路, 结构稳定性(structural 

stability)理论尝试将群落结构和环境因子系统地联

系在一起来解释物种共存。粗略而言, 结构稳定性

定量地刻画了在给定的群落结构下允许物种共存

的所有环境条件。具体而言, 当给定一个群落结构, 
如果物种只有在很特定的环境条件下才能共存, 那
么这个群落的结构稳定性很低; 反过来, 如果物种

在很普遍的环境条件下都可以共存, 那么这个群落

的结构稳定性很高。因此, 直观上结构稳定性可以

理解成物种共存的概率: 如果一个群落具有更高的

结构稳定性, 那么在环境变化下这个群落中的物种

有更大概率可以继续共存(Song et al, 2018b)。通过

结构稳定性这一工具, 研究者系统地构建了基于环

境因子和群落结构的物种共存的理论。 
结构稳定性最初是由研究动力系统的数学家

提出的数学概念(Bažant, 2000)。数学家René Thom 
的奠基性工作将结构稳定性引入了生物的形态发

生学(Morphogenesis)研究中(Thom, 1972)。在理论群

落生态学的发展初期, 理论生态学家就已经意识到

结构稳定性的重要性(Lewontin, 1969; May, 1975)。
遗憾的是, 结构稳定性并没有引起广泛的重视, 只
有少数理论生态学家在一些生态学模型中对其有

零星的讨论(Jansen & Sigmund, 1998; Meszéna et al, 
2006; Rossberg, 2013)。由Rudolf P. Rohr和Serguei 
Saavedra对其重新刻画之后(Rohr et al, 2014), 结构

稳定性才在群落生态学中得到较为广泛的关注。尽

管只有短短几年的发展, 结构稳定性理论在物种共

存的研究领域已成为一股重要的新生力量。 
本文首先简要回顾当前群落结构的研究争议, 

在此基础上解释引入结构稳定性的动机。然后将详

细介绍结构稳定性的基础数学框架及其拓展。再重

点介绍结构稳定性理论所构建的物种共存的理论

框架, 以及支撑这一理论框架的实证证据。最后对

结构稳定性未来的研究方向进行展望。 

 
1.1  理论争鸣: 以嵌套性结构为例 

互利(mutualism)是自然界中最为常见的种间关

系之一。自21世纪初发现嵌套性结构开始(Bas-
compte et al, 2003), 互利群落的嵌套性结构是过去

15年来群落生态学界的热点话题之一 , 仅仅在 
Nature和 Science上就有多篇研究论文(Bastolla et al, 
2005; Montoya et al, 2006; Thébault & Fontaine, 2010; 
Saavedra et al, 2011; Allesina & Tang, 2012; James et 
al, 2012; Suweis et al, 2013; Rohr et al, 2014; 
Guimarães et al, 2017), 在专业生态学期刊上的论文

数量更为可观(综述可见Mariani et al, 2019)。 
虽然开展了大量研究, 但生态学家并未在嵌套

性结构上达成共识。概括而言, 研究者分成了三个

派系。第一个派系认为嵌套性结构是支撑互利群落

的物种多样性的核心因素(Bastolla et al, 2009; Su-
weis et al, 2013; Rohr et al, 2014); 第二个派系认为

嵌套性结构和物种多样性之间没有因果关系(James 
et al, 2012, 2013; Barabás et al, 2016; Fort et al, 2016; 
Valverde et al, 2018); 第三个派系认为嵌套性结构

在自然界的互利群落中并不是普适性的结构特征

(Staniczenko et al, 2013; Michalska-Smith & Allesina, 
2019; Payrató-Borràs et al, 2019)。图2显示了不同派

系在嵌套性结构和物种共存之间的因果关系上所

秉持的观点差异。 
显然, 这三种派系的观点不可能同时正确。类

似的争议也同样存在于对其他类型的生态群落(例
如食物网)的研究中(May, 1972; Solow et al, 1999; 
Stouffer & Bascompte, 2011; Grilli et al, 2016; Cenci 
et al, 2018b)。这些派系间的争论涉及到群落结构的

本质, 所以怎样消解这些争论是当前群落结构研究

的一个核心问题。 

1  群落结构的争鸣和结构稳定性的动机 
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图2  群落结构研究的争鸣。互利群落中关于嵌套性和物种

多样性的研究中, 存在三种不同的派系。图A展示了第一种

派系, 认为嵌套性是决定互利群落的物种多样性的原因。图

B展示了第二种派系, 认为嵌套性并不是决定互利群落的物

种多样性的原因。图C展示了第三种派系, 认为嵌套性并不

是互利群落的普适结构, 因此嵌套性和物种多样性之间的

关系无从谈起。 
Fig. 2  The debates in the study of community structures. 
Three different schools of thought coexist in linking nestedness 
and species coexistence in mutualistic communities. The first 
school (Panel A) argues that nestedness is a key factor to 
support the biodiversity in mutualistic communities, the second 
school (Panel B) argues there is no causal relationship between 
the nested pattern and biodiversity, and the third school (Panel 
C) argues that nested patterns are not universal in observed 
mutualistic communities, thus makes the whole question a 
straw man. 

 
1.2  引入结构稳定性的动机 

这三个派系都忽略了环境因子的重要性。环境

因子不仅会影响物种共存(Scheffers et al, 2016;  
Song et al, 2020b), 而且会影响群落结构(Song et al, 
2017; Tylianakis & Morris, 2017; Pellissier et al, 
2018)。图3展示了物种共存、群落结构和环境因子

之间的因果关系。用因果推断的术语来说, 环境因

子这类同时影响原因(群落结构)和结果(物种共存)
的因素被称为混杂因子(confounder) (Pearl, 2009)。
因果推断的理论表明, 如果不控制混杂因子, 很容

易会得到错误的因果关系(Pearl, 2009)。所以, 派系

间争鸣的起源很可能是对环境因子的忽视。 
结构稳定性正是把环境因子和群落结构结合在

一起来研究物种共存。物种生存所处的环境一直在

变化, 所以一个可持续的群落中的物种必须要在不

同的环境下共存。结构稳定性研究的是给定的群落

结构下物种共存所可以容忍的全部环境条件。结构

稳定性理论的核心观点是把环境因子的不确定性转

化为群落动力学中参数的不确定性: 如果环境因子

的不确定性更大, 那么物种必须能够在更大的参数

空间(parameter space)下共存(Song et al, 2018b)。因

此, 通过结构稳定性这一工具, 群落结构和物种共 

 
 

图3  结构稳定性理论的基础数学框架。和经典的群落结构–
物种共存理论相比, 结构稳定性理论引入了环境因子。环境

因子同时会影响群落结构和物种共存。结构稳定性(SS)的计

算需要两部分的信息: 共存域(CD)和环境域(ED)。共存域指

的是可以使得物种共存的全部参数的空间, 图中用蓝色区

域(图A)指代。共存域是由群落结构通过群落动力学而决定

的。环境域指的是这一环境条件下所有可能的参数的空间, 
图中用绿色区域(图B)指代。环境域是在给定环境的限制下

所有可能的参数的空间。环境域是环境因子决定的。结构稳

定性是共存域相对于环境域的大小。结构稳定性越大, 物种

在这一环境条件下就有更大可能可以共存。 
Fig. 3  The mathematical framework of the structural stability 
approach. To compute the structural stability (SS) of an 
ecological community, we need two pieces of information: the 
coexistence domain (CD) and the environment domain (ED). 
The coexistence domain (denoted in blue; region A) is the full 
range of parameters that are compatible with species 
coexistence. The coexistence domain is determined by the 
community structure via the ecological dynamics. The 
environment domain (denoted in green; region B) is the full 
range of parameters constrained by the given environmentally 
conditions. The environment domain is determined by the 
environmental factors. Structural stability is defined as the 
relative size of the coexistence domain comparing to the 
environment domain. The larger the structural stability is, the 
more likely species can coexist under the given environmental 
conditions. 

 
存的研究可以有效地考虑环境因子的作用。 

 
2.1  多物种的种群动力学模型和可行性 

对于一个包含S个物种的群落, 描述这个群落

内多物种相互作用的最基本的动力学模型是

Lotka-Volterra模型: 

2  结构稳定性的数学框架 
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1 S
i

i ij j
i j

dN r a N
N dt =

= +∑  (1) 

其中Ni是物种i的多度, ri是物种i的内禀增长率, aij是

物种j对物种i的作用强度。需要注意的是, 这里种内

和种间的相互作用{aij}指代的就是群落结构。 

在群落的平衡态 *
iN , 物种多度不发生变化

0idN
dt

 = 
 
 

。代入动力学模型(公式1), 我们得到 

*

1

0
S

i ij j
j

r a N
=

+ =∑  (2) 

可行性(feasibility)指的是在群落的平衡态 *
iN  

时物种的多度都是正值(Roberts, 1974)。换言之,   
* 0,iN i> ∀ 。可行性是物种共存的必要条件, 即使群 

落处于非平衡态时也需要满足可行性(Hofbauer & 
Sigmund, 1998)。对于所有衡量物种共存的条件, 例
如动态稳定性 (dynamical stability) 、可入侵性

(invasibility)和持续性(permanence)等, 都必须同时

满足可行性(Song & Saavedra, 2018b)。 
2.2  结构稳定性的定义和定量计算 

如前所述, 结构稳定性研究的是一个群落结构

所决定的物种共存可以容忍的全部环境条件。这里

我们讨论如何在数学上来定义这一概念。 
我们在此做出两个假设(这两个假设是可以放

松的, 详述见后)。第一个假设认为内禀增长率反映

了环境条件, 因为内禀增长率很大程度上决定于环

境条件(Levins, 1968; Roughgarden, 1975; Meszéna 
et al, 2006; Coulson et al, 2017)。第二个假设将可行

性视为物种共存的定义。基于这两个假设, 我们可

以定义共存域和环境域: 共存域指的是在一个给定

的群落结构下({aij})所有满足可行性的内禀增长率

的集合; 而环境域指的是在给定的环境因子下所有

可能的内禀增长率的集合。共存域取决于群落结构

特征, 而环境域则取决于环境因子。那么, 结构稳

定性的定义就是在环境域内落在共存域的条件概

率。换言之, 就是落在共存域和环境域的交集的可

能性相对于落在环境域的可能性。 
=结构稳定性 ( ) =共存域|环境域  

( )
( )
共存域环境域

环境域




 
(3)

 

结构稳定性的这一数学定义在生态学上可以

理解为物种在给定的群落结构和可能的环境范围

下共存的概率。图3展示了这个定义。 
如果进一步假设所有的环境条件都具有相同

的可能性(存在概率), 则结构稳定性的解析解为

(Ribando, 2006; Saavedra et al, 2016b):  

*

/2

* * *
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(2 ) | ( ) |
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即 使 对 于 物 种 丰 富 度 很 高 的 群 落 , 拟

Monte-Carlo方法也可以用于有效地计算结构稳定

性的数值解(Genz & Bretz, 2002; Grilli et al, 2017; 
Song et al, 2018b)。 
2.3  结构稳定性和其他物种共存概念的差别 

结构稳定性和其他描述物种共存的概念有本

质区别。概括而言, 其他描述物种共存的概念可以

分为两类。 
第一类概念描述的是固定全部参数后群落的

动力学性质。这一类概念有可行性、动态稳定性、

可入侵性和持续性等。这一类的动力学性质研究的

都是在给定的参数下是否成立。例如, 可行性指的

是在所有的参数(内禀增长率和群落结构)都固定的

情况下 , 群落的平衡态的物种多度是否是正的

(Case, 2000)。然而, 结构稳定性研究的是这一类动

力学性质在哪些参数范围下成立, 所以在概念的层

次上是不同的。例如, 我们之前讨论的是可行性的

结构稳定性, 但我们也同样可以考虑动态稳定性的

结构稳定性或者持续性的结构稳定性等等(Song et 
al, 2020b)。 

第二类概念是敏感度分析(sensitivity analysis)。
敏感度分析描述的是对参数的微小扰动下某些生

态学变量(例如多度)的变化(Rossberg, 2013; Bara-
bás et al, 2014a, b)。敏感度分析和结构稳定性的本

质区别是敏感度分析只能考虑参数的微小扰动, 而
结构稳定性则考虑全部的参数范围。 

需要注意的是, 以上的辨析只是为了避免概念

上的混淆, 而绝非说结构稳定性比其他描述物种共

存的概念更好。以上每一个概念都只是对物种共存

这一宏大现象的盲人摸象, 因而都有着其适用范围。 
2.4  拓展的理论框架 

以上介绍的只是结构稳定性最基本的数学框 
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架。不难看出, 这一基本的数学框架中存在多种假

设。后续的理论工作在不同程度上放松了这些假设, 
使得结构稳定性可以运用于更真实的群落模型。本

文简要描述以下三方面的主要进展:  
(1)拓展到更广泛的种群动力学模型。我们之前

使用了Lotka-Volterra模型(公式1)来描述群落动力

学。Lotka-Volterra模型对种间相互作用有两个核心

的假设。第一个假设是种间相互作用都是线性的功

能响应(functional response), 但线性的功能响应往

往是不现实的(Bascompte et al, 2006; Holland et al, 
2006)。多项理论工作修正了这一假设, 将基本的结

构稳定性理论推广到了许多具有非线性功能响应

的种群动力学模型(Pascual-García & Bastolla, 2017; 
Butler & O’Dwyer, 2018; Cenci & Saavedra, 2018; 
Dougoud et al, 2018)。第二个假设是种间相互作用

都是两两间的(pairwise interaction), 而没有考虑高

阶相互作用(higher-order interaction) (Levine et al, 
2017)。新的理论工作放松了这一假设, 讨论了引入

高阶物种相互作用对结构稳定性的影响(AlAdwani 
& Saavedra, 2019; Letten & Stouffer, 2019)。 

(2)引入环境条件的概率分布。我们之前假设环

境条件的概率为均匀分布(所有环境条件具有相同

的概率)。这显然是一个过于简化的假设。后续研究

对这一假设做了两部分的修正。第一种修正是引入

营养级约束(trophical constraints)。具体地, 假定处

于第一营养级的物种的内禀增长率是正的, 而处于

更高营养级的物种的内禀增长率则是负的。通过引

入营养级约束, 我们可以缩小可能的环境条件, 从
而得到更精确的结构稳定性的估计 (Song et al, 
2018b)。第二种修正是通过贝叶斯分析得到环境条

件更为准确的概率分布。很多实证工作可以提供环

境条件的后验概率分布(Uricchio et al, 2019)。通过

在公式(3)中加入不同环境条件的权重, 就可以更准

确地估计结构稳定性。 
(3)拓展结构稳定性的定义。我们之前只考虑了

环境因子对内禀增长率的影响, 但环境因子显然会

影响群落的多个方面。后续研究对这一假设做了两

部分的修正。第一个修正是定义了关于群落结构的

结构稳定性。环境因子会改变群落结构, 包括种间

的相互作用关系(Callaway et al, 2002)以及作用的强

度(Ushio et al, 2018)。之前我们通过固定群落结构 

来定义了关于内禀增长率的结构稳定性, 类似地, 
可以固定内禀增长率来定义关于群落结构的结构

稳定性(Chesson, 2018; Song et al, 2020a)。第二个修

正是估计群落的局部结构稳定性。群落的局部结构

稳定性指的是动力学系统中的局部的雅各布矩阵

(Jacobian matrix)的迹(即矩阵对角线元素的总和) 
(Strogatz, 2014)。群落的局部结构稳定性的重要性

质是: 如果群落局部的结构稳定性越大, 那么相对

于同样的环境扰动, 群落局部的多度变化也会越小, 
反之亦然。和之前定义的全局结构稳定性不同, 局
部结构稳定性会随着时间而变化。通过使用非参数

统计学方法 (Sugihara, 1994; Deyle et al, 2016b; 
Cenci et al, 2019; Song & Saavedra, 2020a), 可以从

种群多度的时间序列中直接估计群落在任一时刻

的局部结构稳定性(Cenci & Saavedra, 2019)。 

 
结构稳定性试图建立一套系统的群落层面的

物种共存理论。图4展示了生态群落的核心要素(物
种库、群落结构、环境因子和物种共存)以及它们之

间的影响关系。下面将具体阐述如何建立和量化这

些变量的关系及其实证证据。 
3.1  群落结构如何影响物种共存 

群落动力学在群落结构和物种共存之间建立

了联系(May, 2006; Levine et al, 2017)。结构稳定性

试图从群落的各个层面(包括群落结构、群落子结构

(sub-community)和单种群等)来厘清这个关系。 
第一, 研究群落结构和物种共存的关系。多个

研究阐明了不同的种间关系(随机、互利和竞争)的
群落结构对物种共存的影响。对于随机的群落结构, 
研究给出了结构稳定性的解析解(Grilli et al, 2017)。
这一随机群落结构的解析解可以用来衡量非随机

群落结构对结构稳定性的贡献。对于互利的非随机

群落结构, 研究发现嵌套性可以增加群落的结构稳

定性(Rohr et al, 2014; Pascual-García & Bastolla, 
2017)。对于竞争的非随机群落结构, 研究发现, 群
落的结构稳定性会随着种内竞争的增强而升高, 而
且结构稳定性的最大值和群落结构无关(Barabás et 
al, 2016)。这一理论工作将现代共存理论的核心结

论推广到了多物种群落(Chesson, 2000; Barabás et al, 
2018; Song et al, 2019a)。另外, 对于竞争的非随 

3  基于结构稳定性的物种共存理论和实证证据 
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图4  结构稳定性理论的物种共存框架。群落中有4个核心因素: 物种库、群落结构、环境因子和物种共存。这些核心因素之

间都有着具体的生态过程(蓝色): 群落聚合、结构变化、群落动力学、环境梯度和环境胁迫。结构稳定性理论试图将这些生

态过程整合在一个统一的框架下。对于图中的每一个生态过程, 结构稳定性理论都提出了新的假说和验证方法, 并在实验以

及观测数据中得到了验证。 
Fig. 4  The structural stability approach for understanding multispecies coexistence. The nodes denote the key elements in 
ecological dynamics: species pool, community structure, environmental factors, and species coexistence. The links represent the 
ecological processes (denoted in blue) that connect these elements: community assembly, structural change, ecological dynamics, 
environmental gradient, and environmental stress. The structural stability approach aims to integrate these ecological processes under 
a unified framework. For each process, the structural stability approach provides new theoretical predictions, which are validated by 
experimental and/or observational data. 

 
机群落结构, 研究发现群落的结构稳定性在大多数

情况下随着种内差异(intraspecific variation)的增加

而减少(Barabás & D’Andrea, 2016)。这一理论工作

和其他关于种内差异的理论工作的定性结果是相

同的(Hart et al, 2016; Des Roches et al, 2018)。 
第二, 多物种群落和少物种群落的共存条件的

区别。由于多物种导致的间接作用 (indirect 
interaction), 少物种群落和多物种群落的共存条件

(即结构稳定性的共存域 )不一定相同 (Wootton, 
1994)。少物种群落和多物种群落的物种共存条件可

分为3类(Saavedra et al, 2017b): (1)少物种群落的共

存条件全都是多物种群落的共存条件(即少物种群

落的共存域是多物种群落的共存域的子集); (2)少
物种群落的共存条件只有一部分是多物种群落的

共存条件(即少物种群落的共存域和多物种群落的

共存域有一部分重叠); (3)少物种群落的共存条件

全都不是多物种群落的共存条件(即少物种群落的

共存域和多物种群落的共存域没有重叠)。这一分类

在很多经典的物种共存理论中是很难做到的

(Levine et al, 2017)。基于一年生植物的竞争实验研

究发现, 80%的一年生植物群落都是第二类, 也就

是少物种群落的共存域和多物种群落的共存域只

有一部分交叉(Saavedra et al, 2017b)。后续更深入的

研究发现, 这一现象的产生可能是因为动物作用

(如蚂蚁)对一年生植物的影响(Petry et al, 2018)。 
第三, 如何衡量特定物种对物种共存的重要

性。一个群落内不同的物种对群落共存的贡献是不

同的。粗略而言, 对于贡献小的物种, 群落在失去

这一物种后剩余的物种可以继续共存; 而对于贡献

大的物种, 群落在失去这一物种后剩余的物种则难

以共存。特别地, 那些对群落延续至关重要的物种

被称为关键种(keystone species)。然而 , 如何去定量

刻画某个特定物种的贡献并不容易(Power et al, 
1996)。在结构稳定性理论中, 特定物种对共存的贡

献定义为群落中存在这一物种的结构稳定性和群

落中没有这一物种的结构稳定性之间的差别(Cagua 
et al, 2019; Simmons et al, 2019)。这一简单的定义可

以帮助我们定量地研究关键种和群落的其他性质

的关系。基于这一定义, 近期研究发现互利群落的

关键种同时也是复杂网络中的(根据结构可控性理

论)驱动节点(Cagua et al, 2019), 因而关键种对群落

的可控性有着至关重要的影响(Liu et al, 2011)。同

样基于这一定义, 另一研究则发现互利群落的关键 
种同时也是最容易灭绝的(Simmons et al, 2019), 因
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而关键种可能是十分脆弱的(Saavedra et al, 2011)。
重要的是, 这一定义的应用不仅仅局限于对关键种

的量化。比如, 我们可以通过类似的办法来量化单

一入侵物种对物种共存的影响(Godoy, 2019)。 
3.2  环境变化如何影响群落结构 

环境梯度(environmental gradient)在环境因子

和群落结构之间扮演了联结性的角色。结构稳定性

理论试图理解群落结构和种间关系会如何随着环

境梯度而变化。 
第一, 嵌套性结构的强弱如何随着环境梯度而

变化。理论工作证明了互利群落结构的嵌套性越强, 
其结构稳定性越高(Rohr et al, 2014)。但是, 这并不

意味着真实的互利群落都应该有很强的嵌套性。互

利群落分布在各种地区, 而不同地区的环境变化程

度各有高低。所以, 只有在环境波动强烈地区的互

利群落才需要更高的结构稳定性。反过来, 可以预

测, 处于环境剧烈变化的地区的互利群落具有嵌套

性更强的群落结构。实证数据很好地支持了这一假

设(Song et al, 2017, 2019b)。后续的研究发现这一定

性结果在其他实证数据中也成立(Fontenla et al, 
2019; Classen et al, 2020)。这一结果解释了为什么观

测到的互利群落的嵌套性通常并不太强的现象

(Staniczenko et al, 2013; Payrató-Borràs et al, 2019)。 
第二, 互利群落和食物网的结构区别。如前文

所提到的, 不少生态学家认为嵌套性和模块化是区

别互利群落和食物网的结构特征(Bascompte, 2010; 
Thébault & Fontaine, 2010; Delmas et al, 2019)。然而 , 
利用全面的实证数据和严格的统计方法, 最近有研

究发现互利群落和食物网的嵌套性或者模块化的

程度并没有显著差异(Michalska-Smith & Allesina, 
2019), 而且在其他常见的网络结构的度量上也没

有显著差异。这一研究的直接推论是群落结构和物

种共存之间没有直接关联, 挑战了生态网络的研究

基石。然而, 这一研究并没有控制不同区域的环境

变化程度。新的研究发现互利群落和食物网对群落

稳定性的度量(包括结构稳定性)在环境梯度上有着

显著的相反趋势(Song & Saavedra, 2020b)。和上文

提及的嵌套性结构的强弱一样, 这一结果同样突显

了环境因子在群落结构的研究中的重要性。 
第三, 种间关系强弱如何随环境因素而变化。

环境因素会对物种之间的相互关系造成影响, 甚至

转变种间关系的类别(例如从互利到竞争)。这一问

题被称为种间关系的情境依赖(context-dependency 
of species interactions) (Chamberlain et al, 2014)。对

于这一问题, 最经典的生态学理论是胁迫梯度假说

(stress gradient hypothesis): 在低胁迫环境中植物间

主要是竞争关系, 而在高胁迫环境中则主要是促进

关系(Callaway et al, 2002; 张炜平等, 2013; Hoek et 
al, 2016)。然而, 这些经典理论大多都是定性的而非

定量的。结构稳定性理论则可以为此提供定量研究

框架(Song et al, 2020b)。这一新的理论框架可以通

过群落结构和环境条件来计算种间关系转变的概

率。例如, 在固定的环境条件下(例如实验室实验), 
转变概率等于转变前和转变后的群落的共存域的

交集相对于转变前的共存域的相对大小, 而在变化

较大的环境条件下(例如野外观测)转变概率等于转

变后的群落的结构稳定性。这一理论解释了一个互

利研究中的重要悖论: 为什么互利关系在自然界中

广泛存在(Frederickson, 2017), 但在实验中却最容

易转变为其他类型的种间关系(Chamberlain et al, 
2014)。 
3.3  环境胁迫如何影响物种共存 

环境胁迫在环境因子和物种共存关系中扮演

了联结性的角色。环境胁迫在这里特指环境变化对

物种共存的影响。结构稳定性理论试图阐释环境胁

迫如何影响物种共存。 
第一, 环境胁迫影响了物种共存的哪些相关过

程。具体而言, 环境胁迫更容易通过影响群落中物

种的内禀增长率还是通过影响群落结构来影响物

种共存? 如前所述, 我们可以定义内禀增长率的结

构稳定性(Song et al, 2018b)和群落结构的结构稳定

性(Chesson, 2018)。重要的是, 内禀增长率的结构稳

定性和群落结构的结构稳定性具有权衡关系

(trade-off) (Song et al, 2020a)。也就是说, 增加内禀

增长率的结构稳定性会减少群落结构的结构稳定

性, 反之亦然。通过群落的实际观察得到的参数, 
我们就可以发现群落更趋向于提高内禀增长率的

结构稳定性还是群落结构的结构稳定性, 然后就可

以推测出这个群落所受到的环境胁迫是在内禀增

长率上还是在群落结构上。利用加利福利亚州的 
18种一年生植物的竞争实验数据(Godoy et al, 2014), 
Song等(2020a)发现一年生植物群落倾向于最大化

内禀增长率的结构稳定性而不是群落结构的结构© 生物多样性 Biodiversi
ty S
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稳定性。这意味着一年生植物群落受到的环境胁迫

更可能作用在内禀增长率上。 
第二, 哪些环境胁迫因子影响了物种共存。如

前文提及的, 我们可以从种群多度的时间序列中直

接估计群落在任一时刻的局部结构稳定性(Cenci & 
Saavedra, 2019)。局部结构稳定性是较为抽象的统

计学概念, 并没有全局结构稳定性的可解释性(即
物种共存的概率)。但是 , 局部结构稳定性可以更好

地利用统计学方法来研究环境因子对群落的影响

(Cenci & Saavedra, 2019; Cenci et al, 2020; Song & 
Saavedra, 2020a)。比如, 通过比较局部结构稳定性

的时间序列和环境因子的时间序列(比如温度和湿

度等等), 我们就可以推测出到底是哪些环境因子

驱动着群落的变化(Sugihara et al, 2012; Deyle et al, 
2016a; Nova et al, 2019)。基于该方法, 研究发现温

度(而非海浪高度)是岩礁潮间带群落的局部结构稳

定性的主导因子 (Benincà et al, 2015; Cenci & 
Saavedra, 2019)。更具体而言, 温度引起了群落结构

的改变, 而结构变化引起了结构稳定性的变化。 
3.4  群落结构变化的规律 

群落结构并不是固定不变的, 而是会随物种能

否共存而发生变化。结构稳定性理论试图理解和预

测群落结构的变化。 
第一, 理解结构变化和强季节性的环境变化的

关系。生态学假说认为处于强季节性的环境中的群

落会尽可能维持稳态(homeostasis) (Odum, 1969; 
Morgan Ernest & Brown, 2001)。然而, 在不同季节

中群落的物种组成会有很大变化, 群落维持稳态的

机制是什么呢? 一个可能的假设是群落结构在不

同季节会发生重组(reorganization)。利用在比亚沃韦

扎原始森林的夏季和秋季的猎物–捕食者群落 , 
Saavedra等(2016a)发现群落结构的重组并不是随机

的, 而是尽可能使在不同季节里群落的结构稳定性

变化较小。这一结果支持了群落重组是维持群落稳

态的一个机制。 
第二, 预测结构变化和物候现象的关系。一个

群落的物种组成并不是固定的, 其中物种出现和消

失的时间是物候现象的组成部分。物候现象一般被

认为是由环境因素(例如温度和降水)决定的(陆佩

玲等, 2006; Forrest & Thomson, 2011)。然而, 物候

现象也会受到群落结构的影响: 群落的结构稳定性 

越小, 物种就更有可能消失, 反之亦然。利用在格

陵兰岛上的一个植物–传粉者群落的时序数据(每天

的物候现象、群落结构和环境因素 ), Song和 
Saavedra (2018a)发现结构稳定性可以比环境因素

更好地预测物候现象。 
3.5  群落聚合的规律 

群落聚合(community assembly)在物种库和群

落结构关系中扮演了联结性的角色。每个群落都有

着其独特的聚合历史。结构稳定性理论试图破译群

落的聚合规则, 以及理解群落聚合和群落演替的

关系。 
第一, 破解群落的聚合规则(assembly rule)。优

先效应(priority effects)指的是物种出现的先后顺序

会影响群落的结构乃至物种共存(Fukami, 2015)。很
多研究试图理解在短时间尺度中物种出现的顺序

是如何影响群落的 (Chase, 2003; Fukami, 2015; 
Sprockett et al, 2018)。在短时间尺度上, 研究发现生

态位优先占领 (niche preemption)和生态位改造

(niche modification)是两种重要的产生优先效应的

生态学机理(Fukami, 2015)。然而, 哪个生态学机理

在长时间尺度上更加重要呢? 鉴于在长时间尺度

上开展实验非常困难, 结构稳定性可以作为一个辅

助工具来研究优先效应。利用中欧一个地区长达 
2000年的入侵植物的先后顺序, Song等(2018a)发现

这一植物–草食动物群落的结构稳定性伴随着演替

有明显的增强。更进一步地, 研究发现生态位优先

占领, 而不是生态位改造, 导致了这一植物–草食

动物群落的结构稳定性的增强。换言之, 这一植物–
草食动物的聚合规则是同一科(而不是不同科)的植

物先来后到的顺序。 
第二, 破解群落演替和群落聚合的关系。一般

而言, 群落随着演替愈发成熟, 物种库的新物种会

更难定居到这一群落(Margalef, 1968; Odum, 1969)。
这一生态学现象是如何产生的呢? 利用热带季节

干旱林多年的次生演替数据, Saavedra等(2017a)研
究发现演替的一个重要标志是群落结构的变化。具

体而言 , 通过群落结构的变化 , 居留种 (resident 
species)在群落的演替中不断提高着群落的结构稳

定性 , 并且在演替的后期阻碍迁徙种 (colonizing 
species)的定殖。 
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利用结构稳定性这一工具, 我们可以系统地整

合物种库、群落结构、环境因子等因素来研究物种

共存。当然, 结构稳定性理论在群落生态学中只有

短短几年的发展, 因而在理论层面和实证层面都有

着很多问题值得进一步探索。下面从4个方面探讨

未来的一些发展可能性。 
4.1  群落结构的特异性研究 

最早的群落结构思想可以追溯到达尔文所提

出的 “entangled bank” 的这一绝妙概念 (Darwin, 
1859)。在Robert May于20世纪70年代奠基性的工作

之后(May, 1972, 1975), 现代群落生态学就开始系

统地研究群落结构和物种共存的关系(May, 2006)。
例如, May (1972)中提出的模块化结构就成为食物

网研究中经久不衰的话题(Pimm, 1982; Solow et al, 
1999; Stouffer & Bascompte, 2011; Grilli et al, 2016; 
Cenci et al, 2018b; Nordbotten et al, 2018)。伴随着更

多群落结构的数据和复杂性科学的兴起(Pascual & 
Dunne, 2006; Newman, 2010), 理论生态学家更是系

统地研究了普适结构。遗憾的是, 相较于对普适结

构的关注, 理论生态学家对群落结构的特异性的关

注少了很多。然而, 实证数据清楚地表明群落结构

在时间尺度 (CaraDonna et al, 2017)和空间尺度

(Song et al, 2017)上都有着不可忽略的变化。 
当然, 这一现象并不仅仅存在于群落生态学的

研究中, 类似的现象同样存在于复杂性科学中。例

如 , 最近不少复杂网络科学家争论无尺度网络

(scale-free network)究竟是不是现实网络的一个普

适结构(Voitalov et al, 2018; Broido & Clauset, 2019; 
Gerlach & Altmann, 2019; Holme, 2019)。这一现象

的深层原因可能是理论生态学的研究者往往有着

深厚的数学或者物理学背景(Egler, 1986)。但正如复

杂网络科学开始重视时序网络(temporal network)  
(Li et al, 2017), 新的群落结构的研究范式中需要研

究群落结构的普适性和特异性之间的张力(Alberch, 
1989)。 

结构稳定性理论的核心出发点是将环境因子

融入到群落结构特异性的研究中。然而, 环境因子

只是群落结构特异性的决定因素之一。例如, 生活

史(Woodward et al, 2005; Ings et al, 2009)和人类活

动(Yeakel et al, 2014)都是不可忽视的决定因素。未

来可能的一个重要方向是应用结构稳定性或者建

立新的理论工具来将这些决定因素整合到群落结

构的研究中。 
4.2  物种共存的概念拓展 

类似于其他的许多物种共存的概念, 结构稳定

性这一概念关注的是全部物种都可以共存。然而, 
实际研究中很多时候关心的问题是多少物种能共

存, 而不拘泥于一个都不能少。那么, 结构稳定性

理论是否还适用呢? 现有的结构稳定性理论可以

作为一个近似的衡量群落中结构变化的度量: 当群

落的结构稳定性越小以及环境变化程度越大, 物种

就更有可能离开或者群落结构更容易发生变化, 反
之亦然。如前文所述, 这一理论预测有着许多实证

数据支撑(Saavedra et al, 2016a; Song & Saavedra, 
2018a)。但这一理论预测较为粗糙, 我们需要进一

步地拓展现有的结构稳定性概念。一个可能的拓展

是定量计算m个物种的物种库中n个物种共存的结

构稳定性(现有的结构稳定性考虑的是m = n的情

况)。另一个可能的拓展是定量计算m个物种的物种

库中每一个物种存活的概率(现有的结构稳定性考

虑的是每一个物种共存的概率相同, 类似于平均场

近似)。具体而言, 考虑物种库中存在3个物种甲、

乙和丙, 那么甲物种存活的概率等于甲单独存活、

甲和乙共存、甲和丙共存、以及甲、乙和丙都共存

这4种情况的概率之和。 
4.3  建立和其他理论的联系 

结构稳定性理论只是完整的物种共存的宏大

理论的一小块拼图。不同的生态学理论彼此和而不

同(牛克昌等, 2009), 因此我们需要更好地将结构稳

定性和其他理论工作结合在一起。 
第一, 建立结构稳定性和其他共存理论的联

系。过去的一些研究将结构稳定性和一些经典的共

存理论建立了联系, 包括生态位理论(Godoy et al, 
2018)、随机矩阵理论(Grilli et al, 2017)、消费者–资
源理论(Butler & O’Dwyer, 2018)和现代共存理论

(Song et al, 2020a)。然而, 近几年理论群落生态学的

迅猛发展, 产生了很多新的理论。例如, 随机群落

的聚合理论(Bunin, 2017; Serván et al, 2018; Wang, 
2018)、敏感度分析理论(Barabás et al, 2014a, b)和性

状聚类理论(D’Andrea et al, 2018, 2019)等等。将这

些新的理论工具和结构稳定性联系起来可以帮助

我们更全面地理解物种共存研究的当前图景。 

4  研究展望 
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第二, 建立结构稳定性和其他群落生态学问题

的联系。尽管物种共存是群落生态学的核心问题之

一, 群落生态学还有着很多其他的核心问题。比如, 
另一个核心问题是生物多样性和生态系统功能之

间的关系(Loreau et al, 2001; Wang & Brose, 2018)。
结构稳定性理论初步地将群落结构更系统地整合

进生物多样性和生态系统功能的研究中(Rohr et al, 
2016)。但是 , 结构稳定性理论并没有和生物多样性

和生态系统功能的相关研究很好地嵌合(例如互补

效应及抽样效应, Loreau & Hector, 2001)。再比如, 
还有一个核心问题是群落和集合群落 (metacom-
munity)的关系(Leibold & Chase, 2017; Guzman et al, 
2019; Wang et al, 2019)。目前只有初步的理论工作

将结构稳定性推广到集合群落(Arumugam et al, 
2019)。更为系统地将群落层面上的结构稳定性理论

推广到集合群落层面上可以更好地整合群落生态

学中不同的基本过程 (朱璧如和张大勇 , 2011; 
Vellend, 2016)。 

第三, 建立结构稳定性和其他领域的理论的联

系。理论生态学需要吸收别的领域的知识。特别是

复杂网络科学, 是一个有很大借鉴价值的领域。在

复杂网络科学刚刚兴起的时候, 理论生态学家就借

鉴了非标度网络的概念来研究群落结构(Dunne et 
al, 2002)。一个值得借鉴的理论是复杂网络科学的

结构可控性理论(structural controllability), 研究的

是网络结构如何决定复杂网络的可控性(Liu et al, 
2011; Liu & Barabási, 2016)。尽管已有研究将结构

可控性理论和结构稳定性建立了初步联系(Arnoldi 
& Haegeman, 2016; Cagua et al, 2019), 但还是落后

于可控性理论的最新进展(Li et al, 2017; Angulo et 
al, 2019)。另一个值得借鉴的理论是复杂网络科学

的多层网络(multi-layer network), 研究的是处于不

同层级但相互关联的网络。越来越多的实证证据指

出生态学群落的结构也是多层网络(Pilosof et al, 
2017; Hutchinson et al, 2019)。然而, 目前还没有工

作将结构稳定性运用于多层的群落结构。 
4.4  更稳健的实证支撑 

生态学本质上是实证科学, 没有实证数据支撑

的理论就像一盘散沙。目前, 尽管结构稳定性理论

有着一定的经验证据的支撑, 但是这些经验证据来

自于不同类型的生态群落。 
比如, 植物–传粉者群落(Song et al, 2017)、植

物–蚂蚁群落(Petry et al, 2018)、植物 –草食动物群落

(Song et al, 2018a)、岩礁相潮间带群落(Cenci & 
Saavedra, 2019)、一年生植物群落(Song et al, 2020a) 
和真菌–宿主群落(Gomes et al, 2017)等。即使是在

同类型的生态群落中, 实证数据的类型也有不少细

微的差别(Saavedra et al, 2016b; Song et al, 2017; 
Cenci et al, 2018a)。因此, 结构稳定性理论还需要更

为系统和全面的实证证据的支撑(或者证伪)。一方

面, 结构稳定性理论提供了许多新的理论假说, 因
而可以指导新的实验。比如, 结构稳定性理论可以

帮助设计诸如如何比较种间关系的情境依赖性

(Song et al, 2020b)、如何量化群落中的关键种

(Cagua et al, 2019), 以及如何在实验中验证高阶物

种作用的存在(AlAdwani & Saavedra, 2019)等生态

学问题。 
另一方面, 结构稳定性理论提供了一套完整的

检验方法, 因而也可以直接运用于许多已经采集到

的实证数据。例如, 加利福尼亚州一年生植物的竞

争实验最初是基于现代研究理论分析的(Godoy et 
al, 2014; Kraft et al, 2015)。将结构稳定性理论运用

在这个一年生植物群落的实验数据中, 研究揭示了

其新的生态学性质(Saavedra et al, 2017b; Song et al, 
2020a)。类似地, 我们不难把结构稳定性理论运用

于别的实证数据(比如检验现代共存理论的许多实

验数据)。研究表明, 从单一的群落实验中很难确定

物种共存的机理, 而是需要综合不同的群落实验

(Clark et al, 2019)。因而 , 这一个方向的工作可以更

稳健地验证物种共存的普适原理。 

 
结构稳定性理论是一个试图在群落层面上理

解和预测物种共存的理论框架。这一理论可以定量

地根据群落结构和环境因子计算出物种共存的概

率。在此基础上, 这一理论系统地建立了物种库、

群落结构、环境因子和物种共存之间的关系, 并对

这些关系一一提出了新的理论预测以及提供了对

应的实证证据。结构稳定性理论弥合了当前理论和

实践之间的部分鸿沟, 有利于更好地理解物种共存

的基本原理。广泛而言, 这一理论相对灵活, 可以

因地制宜地对所研究的群落建模。因此, 结构稳定

性理论有望成为比较和综合不同生态学群落的“通
用货币”。现有的结构稳定性理论远未成熟, 在理论

5  结语 
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层面以及实证层面都还有着许多的研究空间和机

会, 希望本文有助于国内生态学工作者了解和应用

这一理论。 
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