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摘 要?生物入侵是指某种生物从原来的分布区域扩展到一个新的9通常也是遥远的>地区2在新的区域里2
其后代可以繁殖6扩散并持续维持下去G生物入侵成功的原因2既与入侵者本身的生物学6生态学特征有

关2也与群落的脆弱性有关G入侵者可能较本地种的竞争能力强2更适应当地的环境G有的入侵者还可以改

变环境2使之对己有利2而不利于本地种G缺乏天敌制约6群落的稳定性低和异常的环境扰动往往导致生物

入侵G生物入侵的预测包括哪一种外来种会变成入侵种q哪些生态系统或区域会被入侵q影响程度如何q
入侵种的扩散态势如何等内容G对有关的理论和模型作了评介G
关键词?外来种=入侵种=生物入侵=竞争=环境扰动=群落的可侵入性=生态位=预测=模型
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P̂MPâ5/PbMPIb4\MPL/H54eM̂Pa4N̂/PN1
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生物入侵是指某种生物从原来的分布区域扩展到一个新的I通常也是遥远的K地区8在新的区域里8其

后代可以繁殖P扩散并持续维持下去QDRS生物入侵和栖息地丧失被视为导致全球生物多样性减少的第二个

主要原因QJRS过去 LEE%里8尤其近 JEE%来8全球入侵物种的数目增加了几个数量级QHR8如今全球几乎没有

几个区域没有受到外来种I尤其是入侵种K的影响QTRS生物入侵也改变了固有的生物区系并对某些物种的

地理起源提出了挑战QLUVRS
生物入侵造成的生态或进化后果是相当严重的S入侵种可以改变群落或生态系统基本的生态学特征8

如群落中的优势种P生态系统的物理特征P营养循环以及植物的生产力QW8GRB导致局部或区域性的生物多样

性减少QJ8DE8DDRB对农业生态系统的生产和自然生态系统的结构和功能构成威胁QDJUDWRB损害人体健康QDGRB等

等S这里列举几例S其一8在过去 DEEE%IGEEUDGEEK的欧洲殖民扩张史中8欧洲人不仅进行了移民8也带去

了旧世界的动物P植物和疾病8这些生物挤占了各地土生的动P植物的生存空间8许多物种甚至民族惨遭灭

绝QJERS其二8JE世纪 LE年代8捕食性的尼罗河河鲈IXYZ[\]̂_‘Ẑab\K引入到东非的维多利亚湖以后8导致当

地的脊椎动物发生最大的现代灭绝S短短几十年里8JEE多种当地的淡水鱼类已不复存在QJDRS其三8桉树P
松树P金合欢IcaYâYK和哈克IdYe[Y.&&3K入侵南非的f%&"省以后8其庞大的耗水量导致当地的水资源大

量丧失8许多河流完全断流或变成季节性的河流S这些变化反过来减少了当地的农业生产8威胁到当地许

多植物的生存QJJRS生物入侵造成的经济损失也是巨大的8据测算8仅在美国8入侵种每年造成的环境损害和

经济损失I包括防治费用K就达 DHVE亿美元QJHRS
目前8生物入侵问题不仅仅受到生态学家和环境学家的重视8它也越来越成为一个社会问题S美国在

DGGG年成立了国家入侵种委员会Ig%,(#*%0h*-%.(-"i&")(".f#/*)(0K8专门负责制定有关入侵种的教育P研

究和行动计划S
有关生物入侵的基本科学问题8大致可分为入侵过程P入侵机理P入侵预测和外来种的风险评价和控

制等主要内容S国内已有人对其中的某一方面作过介绍QJT8JLR8但鉴于上述几个问题具有一定的内在关联

性8并考虑到外来种入侵的预防和控制不仅仅是一个科学问题8也是涉及社会P经济P管理等多种因素的社

会问题S这里8主要对前 H个问题P特别是它们之间的内在联系作一评述8以期对国内生物入侵的研究有所

裨益S

j 生物入侵过程

jkj 有关外来种P入侵种的几个定义

以前的有关研究中8对外来种P入侵种等几个重要概念的定义比较模糊8甚至常常混淆S为了便于描述

生物入侵过程8这里有必要对几个主要名词的内涵加以说明S
本I当K地种Ih*2(!"*#/..&")(".8#$*%,(-".&")(".K 分布在原生地I*%,(-"$%*!"K的物种S
外来种或非本地种IO0("*.&")(".8#$g#*(*2(!"#/..&")(".K 因种种原因被引入到非原生地的物种S
入 侵种Ih*-%.(-".&")(".K 在引入地建立了庞大的种群8并向周围地区扩散8对新分布区生态系统的

结构和功能造成了明显的损害和影响的外来种S
非入侵种Ig#*(*-%.(-".&")(".K 在引入地可以自我维持但不扩散的外来种S
外来种的居留I4.,%C0(.’7"*,K 外来种在非原生地建立了可自我维持I."0+F./.,%(*(*!K的种群S

jkl 外来种的引入途径

随着人类社会交通和贸易的发展8越来越多的植物P动物和微生物呈全球性的蔓延趋 势QHR8人 类 的 各

ENL 生 态 学 报 JH卷

万方数据



种活动有意!无意间为外来种的扩散起了推动作用"

#$%$# 有 意 引 入 某 些 部 门 或 个 人&为 提 高 经 济 效 益!观 赏 和 生 物 防 治 等&从 国 外 或 外 地 引 入 了 大 量 物

种"由于管理不善或事前缺乏相应的风险评估&有的物种变成了入侵种"例如&’()*年一位美国工程师误将

舞 毒蛾当作可产蚕丝的中国桑茧从欧洲引入到美国&现在舞毒蛾是北美主要的森林害虫"海狸鼠+獭狸,

+-./0123/40/.562,于 ’*78年引入到我国东北&后在各地大量养殖"9:世纪 *:年代中期&由于经济原因&獭

狸 逃 生 或 放 生&在 野 外 自 生 自 繁&成 为 南 方 农 田!果 园 新 的 有 害 动 物"原 产 于 亚 马 逊 流 域 的 福 寿 螺

+;<56==14>>1?>?12,’*(’年 引 入 到 广 东 后&广 为 繁 殖&后 被 释 放 到 野 外&在 广 东!福 建 等 地 造 成 很 大 的 损

失@9)A"水葫芦+B>0CC/4D>104122>5E2,!水花生+;=3E4D1D3CE415C>=/FE4/>GE2,分别在 9:世纪 8:!H:年代引入

我国&本来是作为猪饲料&后逸为野生&成为南方农田!湖泊的主要害草&严重破坏了当地的自然生态环境"
在有害生物或入侵种的生物控制过程中&若引种不当&可能导致非目标种被攻击以至灭绝@9I&9(A"比如&

欧洲的锥形宽喙象甲+JC>D/0.==620/D>062,被引进到北美控制入侵的飞廉属植物 K14G662D631D2&现在却威

胁到当地的非有害飞廉属植物&这些植物包括当地的濒危物种和分布区非常狭小的当地种@9*A"’*)9L’*()
年从欧洲引入到美国控制舞毒蛾为害的康刺腹寄蝇+K/<52>=6410/D0>DD131,&可以直接取食 ’(:多种昆虫&
造成了某些当地种的种群数量大幅下降乃至局部灭绝@8:A"尽管引进天敌进行生物控制也有不少成功的先

例&但缺乏风险评价的天敌引进&有可能带来新的生物或环境灾害"

#$%$% 偶然带入 人员流动和物资交流可以充当外来种的引入媒介&无意间将外来种从原生地带到遥远

的别的地区"相当一部分入侵种是由这种方式带入的&比如&条形贝+M4E>22ED15/=.</45C1,之类的大量入

侵 种就是混杂在远洋船的压舱水中被带入世界各地的@8’A&侵入我国的蔗扁蛾+N5/?/D12100C14>,!褐家鼠

+J13362D/4OE?>062,!豚草+;<P4/2>1,!紫茎泽兰+B6513/4>6<1GED/5C/46<,!美国白蛾+Q.5C1D34>106DE1,
等都是随人员或商品贸易带入的"货物的木质包装物也常常是外来种传入的重要载体&从日本入侵到我国

及欧美的光肩星天牛+;D/5=/5C/41?=1P4>5EDD>2,就是由这种方式传入的"有些入侵植物是混杂在作物种子

或 其他货物中偶然引入的+如R143CED>6<C.23E4/5C/462&J/33P/E==>10/0C>D0C>DED2>2,@89A"有些害虫是随作物

的引入而入侵的&如墨西哥棉铃虫及棉红铃虫"中国的红铃虫也可能是随着棉种由印度到越南或缅甸而传

到我国@88A"近来有研究表明&人类抛弃到海洋中的塑料垃圾为有些入侵者提供了S交通工具T@8HA"

#$U 从外来种到入侵种的转化过程

从外来种转化为入侵种的过程可概括地用图 ’表示@87A"在引入地&外来种的命运有两种&一种是外来

种不能适应当地的环境&或受到本地种的排斥&种群不能自我维持"另一种情况则相反&外来种在当地建立

了可自我维持的种群&称之为居留成功"居留成功的外来种如果只是停留在引入地&没有扩散到相邻的地

区&当地的群落外貌通常不会有显著改观&生态系统的功能也保持相对的稳定&这时的外来种称为非入侵

种"通常人们引种的目的也在于希望能够利用引入种的直接!间接经济效益或生态环境效益&使之维持在

非入侵种的地位上&而非变成入侵种"反之&如果居留成功的外来种种群数量急剧增加&并不断向四周地区

蔓延扩张&将会对当地的生态系统的结构和功能造成明显的损害&这时的外来种就变成了入侵种"
在外来种演变为入侵种的过程中&有几类重要特征"其一&转化过程的每一步都只有一小部分进入到

下一阶段&最后变成入侵种的只占外来种的非常小的一部分"外来种到达引入地后&可能会在当地自然环

境 和生物因子的协同作用下很快消亡@8)A"据一 项 调 查&外 来 种 到 达 新 的 领 域 后&其 局 域 灭 绝 的 几 率 非 常

高@8’A"即使有的外来种偶尔可以存活下来&其后代维持几个世代后也会种群消亡&得以归化+VWXYZW[\]̂_,的

外来种只是很小一部分"经历了上述各种严酷的S筛选T过程的归化种&也只有一小部分变成入侵种"
其 二&由 外 来 种 演 变 成 入 侵 种 可 能 是 一 个 相 当 长 的 过 程"尽 管 有 的 物 种&如 美 洲 的 非 洲 化 蜜 蜂

+;G1D2/D>>=134E>==E,!大湖地区的条形贝+M4E>22ED15/=.</45C1,&从外来种到入侵种的时滞相当短甚至没

有@8IA&但相当多的外来种在种群数量骤增和扩散之前要持续数十年&而不会引人关注"这方面最有名的例

子或许是引入到美国控制舞毒蛾+‘.<1D34>1G>1514,的舞毒蛾噬虫霉+BD3/</5C1?1<1><1>?1,"在引入后

的 I*1间&舞毒蛾噬虫霉几乎S销声匿迹T&直至 ’*(*年重新出现"现在在美国东北部舞毒蛾噬虫霉是舞毒

蛾致死的重要因子@8(A"
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图 ! 从外来种到入侵种的演变过程
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其 三4人 类 的 耕 作 和 生 产 管 理 通 常 促 进 了 外 来 种

的居留5这种生产管理是指保护脆弱的小种群4使其免

受诸如干旱6灌溉6严寒6寄生6被取食和竞争者作用等

各种环境不利因素的影响7!895人类活动增加了外来种

入 侵 的 机 会 和 频 率4使 外 来 种 在 引 入 地 可 以 战 胜 种 种

环境灾害7:;95

< 外来种的入侵原因和机理

为什么有的外来种变成了入侵种4有的则不能=入

侵 种 与 非 入 侵 种 相 比4有 特 殊 的 生 物 学6生 态 学 特 征

吗=不同的群落或生态系统对外来种入侵的抵抗能力

如 何=阐 明 这 些 问 题4有 助 于 对 外 来 种 入 侵 机 理 的 认

识4也是外来种入侵预测和控制的基础5

<>? 入侵种的生活史@或生物学A特征

长 期 以 来4生 态 学 家 一 直 在 探 索 为 什 么 只 有 很 少

的归化种变成了入侵种=入侵种是否具有能在新的环

境中显著增加其繁殖机会的特征7BC4B!9=有相当多的研

究 试 图 通 过 分 析 入 侵 种 的 各 种 生 活 史 变 量4来 确 定 导

致入侵成功的主要生活史或生物学特征7:C4:!DE!95一些个案研究也确实得到了实证4这里列举几例5
对近缘的菊科千里光属植物 FGHGIJKLMNMOMPIMQJGHPJP和 FGHGIJKRMSTSP@前者为入侵种4后者为非入侵

种A的比较生态学研究发现4在野外种群中4F%LMNMOMPIMQJGHPJP繁育更多的幼苗6开花 期 较 长6结 实 的 种

子 也 多U无 论 在 光 照 还 是 暗 环 境 下4F%LMNMOMPIMQJGHPJP都 比 F%RMSTSP的 出 芽 率 高U在 各 种 生 境 下4F%

LMNMOMPIMQJGHPJP都比 F%RMSTSP的存活率高7E!95
对新西兰 B;V次引种试验@共涉及 8;种物种A的分析表明4能够显著影响引入鸟居留成功的唯一生活

史特征是其是否存在迁徙特性5在相似的引种条件下4在原分布区@0)W0.#2’()$0A迁徙的物种较不迁徙的

物种更不易居留7XY95古北区西部及爱尔兰的入侵鸟类也有相似的特征7BV95
应用现代的系统发育比较方法4分析英国众多小岛上的本地种和外来种的植物区系4结果表明Z产生

大量的种子6较高的树高6种子冬眠期长等生活史特征是导致外来种入侵成功的主要因子7BE95
外来的滩栖螺 [MTJRRMQJMMTTQMLGHTMQJMXC世纪初引进到北美的西海岸后4取代了当 地 沼 泽 中 的 拟 蟹

守 螺\GJT]JNGMIMRĴKQHJIM5研究发现4[%MTTQMLGHTMQJM的死亡率低是其入侵成功的主要原因4而非寄生6资

源利用性竞争等其它因子7EX95
尽管科学家一直试图寻求入侵种的共同特征7E:94一些入侵种也确实具有相似的生物学或生活史特征4

但目前的研究结果还只能应用在很少的类群上4还只能是一种假设4例外的情况还很多4要建立理想的关

于入侵种共同特征的列表@/#*+A还未时尚早7V95这一点在下文中还将述及5但不管怎样4研究入侵种的生活

史或生物学特征4却始终是外来种入侵研究必不可少的基础部分5

<>< 入侵种的生态学特征

竞争是生态作用的基本方式之一4也许难以在一个自然群落中找到竞争排斥的实例4来验证理论的正

确与否5但入侵种的问题4却给人们提供了这样的机会5研究发现4入侵种通常会与本地种竞争资源5由于

觅食更有效4来 自 北 美 的 灰 松 鼠@FIJSQSPIMQKRJHGHPJPA正 在 取 代 英 国 当 地 的 松 鼠 F%_SROMQJP7EB95新 西 兰

‘,’+a,-($b*森林中的介壳虫 cKTQMIKGRKPTKLMMPPJLJRG所产的蜜汁被当地的食蜜昆虫和鸟类取食4但德国

黄胡蜂@dGPeSRMOGQLMHJIMA入侵该地区后4蜜汁被入侵种大量取食掉7EE95据测算4秋季胡蜂密度达到高峰

时4胡 蜂 消 耗 掉 的 蜜 汁 超 过 ;Ef4导 致 该 季 节 当 地 的 濒 危 物 种gg 土 生 的 橄 榄 色 鹦 鹉@hGPTKQ

LGQJNJKHMRJPA几 乎 绝 迹7EV95入 侵 种 与 本 地 种 的 干 涉 性 竞 争 更 常 见4比 如4几 种 引 入 的 蚂 蚁@红 火 蚁

@FKRGHKePJPJH_JITMA6阿根廷蚁@iJHGeJT]GLM]SLJRGA和褐大头蚁@j]JGNKRGLGOMIGe]MRMAA4通过攻击极大地
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破坏了侵入地的蚂蚁群落!"#$%
除了竞争取胜外&有些入侵种较本地种更能适应当地的自然环境%’()(*+岛的杨梅 ,-./0121-1入侵

到夏威夷国家火山公园后&改变了该公园的基本生态系统%因为该树种可以固氮&在营养贫瘠的火山岩土

壤中&其氮的获得量比当地植物大 34倍%很多本地种只能往土壤营养稍好的地区退却&这更导致了 ,-./01

21-1的进一步入侵!"5&"3$%,-./0121-1还可以吸引外来种暗绿绣眼鸟6789:;.8<9=1<8>/01?&该鸟可以为杨

梅扩散种子!"#$%暗绿绣眼鸟也被认为是几种当地鸟类的竞争者!"5&@4$%另一个典型的例子是&在美国威斯康

星 州 的 北 部 湖 区&现 在 的 螯 虾 入 侵 种 A.08>;0:;9.B9:/0B9正 在 取 代 当 地 种 ACD/./E/9和 以 前 的 入 侵 种 AC

<.8</>FBB9%比较三者分别在种间竞争G大嘴鲈6,/0.8<:;.B991EH8/I;9?捕食及上面两因子联合作用下的适

宜度指数6死亡率J生长率?&结果证明 AC.B9:/0B9的适宜度最高!"4$%
此外&许多入侵种可以破坏当地的生态系统&使当地群落的关键种不能适应新的环境%招致更频繁或

更强烈的火灾就是方法之一%世界大多数入侵的草本植物都属于此类!KL$%入侵的草本植物通常产生大量的

易燃死物质&它们很快干枯&火灾后又很快发芽%
不同的入侵种其生态学特征可能不同&相应地其入侵机理也有差异%随着以后对更多的入侵物种G不

同生态系统的入侵过程的研究增多&可以更充分地认识入侵种的生态学特征在其入侵过程中所起的作用%

MNO 群落的脆弱性6’PQQR)ST+URV)W*(XSVST+?
不同结构G功能的群落&其稳定性不同%对外来种的入侵&其抵抗能力也有差异%外来种入侵成功在群

落层面上的原因&主要包括Y引入地缺乏有效的天敌制约&群落的抵抗力较低以及环境扰动等%

MNONZ 生物控制机制的丧失6[\](̂W_*PQXSPTS]]P)\T*(S)T\? 许多外来种以种子G孢子G卵或别的休眠形

式 到达新的地点后&其原产地竞争者G捕食者G草食者和寄生者等并没有随之到达!K$&这种‘生物控制 的 逃

脱a为外来种带来了极大的益处%例如&原产于南非的菊科植物 bc.-91>:c;H8/I;9H8>/E/2;.1和原产于澳大

利 亚的长叶相思树6d010/1E8>e/28E/1?分别引入到对方国家后&在新的分布区&这两种植物的开花时间G种

子 生产量G寿命和适宜度等都有很大的延长和提高!@K$%K"4多年前从澳大利亚入侵到新西兰的帚尾袋 貂

6f./0c89B.B9DBE<;0BE1?&在新西兰当地只有很少的食物和庇护所竞争者&没有寄生微生物&大型寄生物也

只 有 Kg种6与 之 对 照&澳 大 利 亚 有 #@种?!@L$%帚 尾 袋 貂 在 新 西 兰 森 林 中 的 种 群 密 度 比 在 澳 大 利 亚 大 K4
倍!K#$%

也有的入 侵 者 取 代 了 当 地 的 土 著 种&却 并 不 被 当 地 的‘天 敌a所 捕 食%针 对 螯 虾 入 侵 种 A.08>;0:;9

.B9:/0B9G当地种 ACD/./E/9和以前的入侵种 AC<.8</>FBB9的捕食实验表明&在有捕食者大嘴鲈6,/0.8<:;.9

91EH8/I;9?存在时&ACD/.//B9的增长量下降幅度很大&AC.B9:/0B9的增长量有轻微 下 降&AC<.8</>FB>9的

增长量几乎不受影响%同时&h种螯虾的死亡率均有增加&其中ACD/./E/9最大&AC.B9:/0B9最小!"4$%这说明&
大 嘴 鲈 6,/0.8<:;.991EH8/I;9?的 捕 食 对 象 是 当 地 种 而 不 是 外 来 种%类 似 的 例 子 还 有&阿 根 廷 蚁

6i/>;</:c;H1cBH/E;?入侵加州南部海岸后&导致包括收获蚁6主要是 j8e8>8H-.H;k和 ,;998.两个属?在

内的许多土著蚂蚁的大量减少以至灭绝!@h$%对海岸上角蜥6jc.->898H108.8>1:BH?的猎物选择分析表明&
阿根廷蚁并不能取代收获蚁等土著种&成为角蜥的合适食物!@g$%

生物控制机制的丧失&导致外来种的种群数量大幅增加&最终暴发成灾l另一方面&种群数量的骤增&
又加速了入侵种的入侵速度%

MNONM 群落的组成结构与可侵入性6m)n(\SXSVST+?的关系 [VTP)!K$认为&群落对入侵的抗性与群落中的物

种多样性成正比%这通常被理解为&多样性程度高的群落比低的群落更能抵御外来种的入侵%近来的许多

理论研究成果支持这一假设!@"o@#$%但实验研究的结果比较复杂&微生态系统或可控制物种丰度的群落的

实验研究结果支持 [VTP)假说!@5o#L$l但对没有人为控制条件下的自然群落的研究以及往自然生态系统中

添 加‘入侵者a的实验研究则表明&多样性程度高的群落比多样性程度低的群落更易被入侵!#ho##$%有关生

态 群 落 形 成 的 实 验 则 发 现&当 物 种 聚 集6\̂W]SW\(]]RQRV(TW?超 过 一 定 的 时 间 后&群 落 的 可 侵 入 性

6m)n(\SXSVST+&指外来种在群落中居留的难易程度?降低&但多样性的作用还不确定!#5$%pWnS)W!#3$近来针对

加州北部 qPRTrsP*t[WV河河滩上的植物群落的研究&或许可以释然对群落物种多样性与可侵入性关系的

h@"h期 高增祥等Y外来种入侵的过程G机理和预测
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困惑!"#$%&#的研究发现’在局域尺度上()*+,,)-+,#’./,.-+,)-+,#0’物种多样性减少’对入侵的抗性降低1
但在群落水平上 (-.**2&%3456%7#)-+,#0’其它生态因子(如繁殖体或种子的供应0的强烈作用减弱了多样

性对抗性的贡献’使得多样性程度高的群落更易被入侵!也有研究者认为’在任何尺度上’生物多样性都对

入侵的抗性不起作用89:;!所以’前述有关多样性与可侵入性的实验结果’可能更多地反映了环境因子与自

然群落中物种多样性的空间协同变化关系’而非物种多样性体系本身的作用89<;’人们并无必要寻求多样性

与可侵入性之间的确定关系!这样做的理由还在于’影响不同入侵者入侵不同群落的主要因子可能不同!
比如’植物群落对植物入侵的抗性(/#)%)3#&-#0主要与其结构有关’而不是其中的物种丰度!许多植物群落

只要林冠是郁闭的’就可以维持对植物入侵的抗性89=;!
仅仅研究群落物种多样性与可侵入性的关系并不能揭示入侵的本质’有关群落组成>物种共存和维持

的理论研究或许可以为研究入侵机理提供新的思路’这方面已有尝试!在对高等植物种间竞争的研究中’

?%,*+&89@;指 出’竞 争 种 的 稳 定 共 存 需 要 种 间 存 在 一 组 耦 合 的 交 换 集(+,%&A#7)#3.B3/+7#5.BB)C#36##&

)D#-%#)0’一个集必须反映资源供应率的 3/+7#5.BB’另一个集必须反映相应的资源消费的 3/+7#5.BB1即对一

种资源竞争能力强者常常是对另一种资源的竞争能力弱者!?%,*+&89E’9F;还认为’竞争种存在不同的极限相

似性(,%*%3%&G)%*%,%3+/40’在不同的环境压 力 下’其 竞 争 能 力>繁 殖 能 力>存 活 寿 命 等 因 子 间 存 在 两 者 或 两

者以上间的 3/+7#5.BB)’这是群落生物多样性产生和多物种稳定共存的根本原因!H,7#/89I;的研究表明’如

果入侵者来自 3/+7#5.BB)曲线高的功能群(G2%,70’那么它就可以打破本地种间的 3/+7#5.BB)’导致本地种的

灭绝!
入侵种与群落的作用关系决定入侵的成功与否89J;’对一个群落来说’在不同的演替阶段’其物种组成>

多度以及抗环境扰动能力诸方面都有所不同’并不能将入侵种与群落的研究分割开来!从群落组成的角度

出发’探讨当地群落的物种组成与生态系统功能的关系’多样性>稳定性与可侵入性的关系’物种的生物学

特征与群落特性在决定哪个物种会变为入侵种和可能的入侵区域等方面的互动关系’以及处于不同演替

阶段的群落对入侵抵抗能力的差异问题’可能有助于揭示外来种入侵的机理’也是以后群落生态学研究的

重要内容!

KLMLM 外来种到来前后的环境扰动 人为或自然原因导致的环境扰动可能加速外来种入侵899;!这些扰动

通 常 指 陆 地 的 大 火>洪 水>农 业 开 垦>牲 畜 放 牧>湿 地 的 水 被 排 干>河 流 及 湖 泊 的 盐 度 或 营 养 水 平 的 改 变

等8<J;!历史上’大火对澳大利亚>美洲温带草原上的植物入侵起了非常重要的作用8<=’99;!
城市活动也是重要的干扰源!严重的外来扰动’如建筑>重型汽车行驶>垃圾处理>土地的挖掘和翻耕’

导致美国加州南部的本地灌木群落退化为外来的一年生草本植物群落’本地种的丰度也随之下降!在某些

扰动发生过的的地方’J<+后当地种的盖度仍然很低!在典型的演替时间内(N=F+0’非本地的一年生草本

植物群落没有恢复到扰动前的状态!这也说明’群落扰动一旦超出了其恢复的阈值’就不可能再回到原来

的状态89O;!
环境扰动是影响群落演替进程的重要因子之一’虽然上面述及了环境扰动与生态入侵关系的有关研

究’但总体来说’这方面的内容还不多!关注脆弱生态系统中环境扰动的特殊作用’是今后生态系统管理中

预防外来种入侵的重要内容!

M 生物入侵的预测

哪一种外来种会变成入侵种P它可能入侵哪些生态系统或区域P影响程度如何P入侵种的扩散态势怎

样P这不仅是生态学家感兴趣的问题’也是行政管理部门关心的问题!这些问题构成了有关生物入侵预测

的主要问题!

MLQ 入侵物种的预测

哪些物种会成为入侵种P或者说’某些物种是否存在一些特征使得它们更容易成为入侵者P这是生态

学家一直关心的问题8=@’@:’E=REE’F:’O:RO@;!<OOI年前的有关研究结果认为’可以对入侵种作出某些普适性的

结论!但由于在不同的生境下’物种会表现出不同的特征8OE’OF;!不同的入侵过程’不同物种特征的重要性也

可能有所不同!所以把入侵过程的每一步过渡(3/+&)%3%.&0放在一起考虑’不可能预测出入侵种的特征!近
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来 的研究普遍采用定量方法来分析入侵种特征!表现在"#$%采用了严格定量的方法#含统计检验%&#’%具

体 实验而非理论模型&#(%野外实验#而不是室内的实验%&#)%检验其物种特征!而不仅仅是分类层面的鉴

别*+,-./01,2345(67对有关定量研究中成功居留的鸟类与没有居留成功的鸟类8入侵成功的植物与入侵

没有成功的植物的有关特征进行了比较!这些特征包括生活史8生物地理8栖息地环境和入侵史等多种信

息!共有 9:类!其中 ’(类特征在两个或两个以上的研究中采用了*尽管这些特征都被研究者事先假定为!
在 成功的外来种#包括居留和扩散%和不成功的外来种之间存在差别!如孤雌生殖8无性繁殖8广适性及多

食性8性成熟较早以及身体较小等!但分析表明!没有显著统计相关关系的为 (;类!具有正或负相关关系

的为 66类*众多研究中唯一较一致的结果是!成功的居留与物种的起源#,/<3<=%呈正相关性*对植物而言!
入侵史较长8无性繁殖和种子生产变异程度#>./<.?<-<@A<=B442C/,D%低等特征与成功的入侵呈正相关*其

它特征则很难得出一致的结论*
根据物种特征来确定入侵种和非入侵种的定量研究!目前在动物方面仅局限于鸟类!还没有将鱼类8

昆虫等作为研究对象*事实上!后者更容易成为入侵种!其入侵过程的有关生态数据更容易获得*其次!以

往研究中与入侵性呈不相关的物种特征在随后的其它研究中却呈相关性*所以!随着以后对入侵物种种类

研究的增加!有可能会在确定物种特征与入侵力#<=>.B<>4=4BB%关系方面建立起一致的模式!确定真实的统

计关系!排除偶然的相关关系*
需指出的是!尽管确定与入侵力有关的物种特征很重要!但弄清与入侵力无关的物种特征也很重要*

因为到目前为止!还没有发现哪些物种特征始终与动8植物的入侵力无关*此外!由于从外来种演变成入侵

种可能存在相 当 长 的 时 滞!以 及 外 来 种 与 栖 息 地 环 境 复 杂 的 相 互 作 用!这 都 无 疑 增 加 了 入 侵 种 预 测 的 难

度*所以也不应过分依赖靠假设分析得出的潜在入侵种的结论!一些根本就没有相关性的物种特征有可能

是成功入侵的关键*

EFG 入侵区域和影响程度的预测

一 种入侵种在某一局部地区集群#C,-,=<H.@<,=%并产生危害!意味着它在其它地区也可能产生相似 的

负作用*因此!人们特别关心以下问题"它还会入侵到哪些地区I对当地的生物多样性和生态系统的功能影

响如何I
最 早的外来种入侵预测模型是生态气候模型#JC,C-<K.@<CK,24-<=3%5;97!应用该模型预测南非的德国

黄胡蜂#LMNOPQRSMTURVWXR%入侵就是一成功的范例5;Y7*但该模型主要是针对变温动物的!对其它类群的生

物或许并不合适*并且该模型首先假设气候是影响物种地理分布和种群密度的最重要因子!缺乏必要的生

态学基础*
近 年 来!Z<33<=等5;:7和 [.-?.等5;;7相 继 提 出 了 新 的 外 来 种 预 测 方 法!在 此 基 础 上!\4@4/B,=0

]<43-.<B5$̂ 7̂提出了基于生物多样性信息学的预测外来种入侵的生态位模型#JC,-,3<C.-_<C‘4a,24-<=3%*
该模型采用了生态位 的 最 初 定 义!即 b/<==4-对 生 态 位 的 定 义cc生 态 位 是 指 物 种 分 布 的 最 小 地 理 单 元

#dB4@,e@,-4/.=C4.=2-<K<@B<=Kf-@<2<K4=B<,=.-BD.C4@‘.@24e<=4g‘4/4.BD4C<4B<BD,@4=@<.--A.?-4@,

K.<=@.<=D,Df-.@<,=B%*入侵种生态位的确定步骤是!首先根据生物多样性信息学的有关知识!收集入侵种

其原生地和已入侵地的自然环境数据!如降水量8湿度8植被类型8高度8坡度8土壤类型等指标!然后采用

遗传算法计算入侵种的生态位!其结果通常包含 6h6̂ 个不同的环境因子*生态位模型经检验其强健性

#/,?fB@=4BB%和 准 确 性#.CCf/.CA%后!可 投 影 到 所 研 究 的 区 域 上!以 此 预 测 可 能 入 侵 的 地 区 或 生 态 系 统*

\4@4/B,=.=2]<43-.<B用 该 模 型 回 检 两 个 已 入 侵 的 外 来 种#牛 背 鹭#iPjPQXPNWjWN%和 美 洲 家 朱 雀

#kRTOlmRXPNUMnWXRVPN%%!预 测 结 果 和 实 际 分 布 数 据 拟 合 度 较 好*并 预 测 了 正 在 入 侵 的 光 肩 星 天 牛

#oVlOQlOplTRSQRjTWOMVVWN%和潜在的入侵者白斑星天牛#oVlOQlOplTRURQRNWRVR%的可能入侵趋势*
生态位模型的缺陷在于!一是它假定了生态位具有保守性!即一个物种的生态位在进化时间尺度上是

稳 定的*但已有研究表明!一个物种引入到新的地区后!往往会产生进化适应*比如!杉叶蕨藻#kRPQMTOR

qRnWrlQWR%5$̂$78寄 生 性 的 姬 蜂 iRqpsOQMXqMNXPTXPQWlVWN5$̂’7以 及 麦 双 尾 蚜#tWPTROpWNVlnWR%8稻 水 象 甲

#uWNNlTplOqTPNlTsvlOpWQPN%等就是最好的例证*二是由这种方法确定的是基础生态位!而非实际生态位*事
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实!外来种在一个新的生境中能否居留"能否扩散"不仅取决于其对当地环境因子的耐受能力!也取决于它

与其它生物的竞争#捕食#寄生等关系$环境因子和生物因子的联合作用!往往使外来种的入侵性具不确定

性%&’!’()*$所以采用生态位模型预测某些变异能力强的外来种入侵性!可能会有误差$再者!也不能用生态

位模型预测入侵种对入侵地生态系统结构和功能+包括生物多样性,的影响$
入侵种的影响如何评价"这是入侵生态学的核心问题之一$尽管 -./01等%’(2*提出采用群落组成模型

+34556789:.;;05<=:54>0=,作为实际研究和监测的基础!?8@@87;等%AB*采用零模型+76==54>0=,和多元回

归方法 比 较 了 外 来 种 入 侵 对 生 物 多 样 性 损 失 的 影 响$C3D4714@@0.7>E1.F=0:%’(&*将 定 量 联 结 网 络

+G6.7989.98H0=87/.@0F0<;,作为评价外来种入侵影响的方法!?8@@87;等%’(I*#J:01;.7>K4=>F.;;01%&L*则采

用了个体依赖的模型+87>8H8>6.=M<.;0>54>0=,$但总的来说!外来种影响评价的研究还相当薄弱!对外来种

影响的定义#评价方法以及比较还没有一个统一的认识%’(2*$生态学家急需在这方面达到共识!以便使有关

外来种入侵影响及其风险评价的结果!建立在一个同一标准的基础上$

NON 入侵种的扩散速度预测

生物入侵的一个基本特征是其种群地理分布区扩张的速度!即入侵速度!它是由种群增长和扩散多种

因子决定的$入侵速度概括了简化条件下的入侵种潜在动态!为探讨复杂条件下的入侵过程提供支持$同

时!它也为入侵种的管理提供了依据$
最早的入侵速度模型采用了反应P扩散方程形式%’(Q!’(B*!这是一种将种群统计参数和扩散过程作了最

大简化的模型!其形式如下R

ST
SUV W+T,TX Y

SLT
SZL +’,

式中!T+Z!U,是种群密度!W+T,是密度依赖的单位种群增长率$如果 [==00效应不存在!由+’,可得出入侵种

的扩散 速 度 为 一 常 数 \+L W+(,Y,%’(A]’’’*$该 模 型 已 应 用 到 麝 香 树%’’L*#海 獭%’’)*#黑 角 负 泥 虫 +̂ _‘abc

ba‘cTde_f,%’’(*等生物的扩散问题上$近来!反应M扩散方程模型还扩展为包括空间异质性#[==00效应#种间

竞争等作用的形式%’’2*$
另一类模型则是积分差分方程模型+g790@14M>8hh010730iG6.9847j4>0=,%’’&]’’A*$与反应P扩散方程不

同的是!该模型采用概率密度函数描述扩散项!该函数称为k扩散核l+>8;m01;.=/0170=,$该模型可以包含不

同的扩散机制而不仅仅是k反应l$n49等%’’Q*特别强调了扩散核形状在决定入侵速度方面的重要性$
近来!o06<019pE.;60==%’L(*还将微分差分方程模型与矩阵模型相结合$这不仅是因为种群不同的个体

组成或个体的不同生活史阶段具有不同的扩散特征!而且还在于该模型可以为入侵种的控制策略提供支

持%’L’*$这两类模型结合!不仅可以计算出入侵速度!还可以作扰动分析!回答对入侵种种群增长敏感的特

定生活史阶段是哪个"停止扩散的最大的种群存活率是多少"等问题$
与大多数生态模型一样!入侵速度模型可能将入侵过程作了过于简化的假设!或者是在对入侵机理#

过程缺乏认识条件下的理论推测$这都削弱了入侵速度模型的应用性$未来的入侵速度模型可能更多地考

虑真实入侵过程中的复杂性和变异性!诸如生活史特征#密度依赖或独立#复杂环境中的扩散行为#种群统

计参数的随机性等在模型中的体现!都可能提高模型的实用性$再者!将入侵速度模型与入侵区域预测模

型相结合!也是以后入侵预测模型发展的一个重要方向$
当然外来种入侵预测的难度也是明显的$如前所述!外来种从居留到入侵可能存在相当长的时滞!在

此期间!很难将入侵种与非入侵种区别开%’LL*$而为什么大多数入侵会存在时滞"目前还只是推测!没有合

理的解释%’L)*$所以!外来种入侵的成功预测依赖对其入侵过程#入侵机理的认识$随着研究的深入!预测的

准确性会相应得到提高$

q 结束语

对于生物入侵研究的几个主要方面来说!其核心是对入侵机理的认识$没有它!预测就会变成无根据

的猜测!预防和控制则缺乏理论基础$研究生物入侵的合理尺度应建立在群落的层次上!以群落生态学为

基本的理论框架%’L2*$反过来!对生物入侵问题的研究!也可以丰富人们对生物竞争#群落结构和多物种组
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成以及生态过程的理论认识!
复杂多变的自然特征使得许多外来种在我国很容易找到其适宜的栖息地!中国社会的进一步开放"也

促使了外来物种的大量引入"有些入侵种已造成了相当严重的经济和环境损害#$%&’!随着我国加入 ()*"
西部开发中的退耕还林+还草"以及城市环境绿化"我们面临着新一轮的外来种引入高潮"充分认识到外来

入侵种的潜在危害"未雨绸缪"对于保障我国的生态环境安全具有十分重要的意义!但目前我国对生物入

侵的研究相当薄弱"与国际水平相比"差距相当之大!为数不多的还主要是对入侵种的调查和描述"或对其

生理生态的研究!有关的研究者应及时调整方向"用合理的方法去研究问题!

,-.-/-01-23
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"MMH,‘fbpdLH##O"Mp9
!Pc$ +);T|}9~/(.3@?)/(=/<?A.V3&;.@@.@&>C..(=/U)@=&/@LA.=/>0’./;.&>./U=3&/W./?)0@?&;A)@?=;=?g9!/L
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