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摘要:格局和尺度是生态学的核心概念。 尺度的变化可能导致生态学格局的改变。 入侵物种性状的变异会对种群的建立和扩

散产生重要的影响。 为了研究入侵物种福寿螺(Pomacea canaliculata)表型性状的尺度变异并推测可能的作用机制,在广东省

开展了福寿螺的体质量、体高、体宽、壳口宽 4 个表型性状在城市、乡镇、生境、样方、个体 5 个空间尺度上变异的研究。 通过拟

合混合模型,进行方差分解,结果发现个体和样方差异解释了近 80%的性状变异,生境的差异解释了除体重外其他性状的剩余

变异;除体重外乡镇和城市尺度上性状的变异并不明显。 结果进一步表明,区域尺度的过程如气候特征等对福寿螺表型性状变

异不起主要作用;福寿螺种群特征的研究及防控的重点应考虑其遗传结构特征及局部尺度环境因素。 通过不同尺度下性状的

变异系数和频度分布曲线的分析,进一步验证了以上结果。
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Abstract: There is increasing recognition that spatial scale( s), in terms of ecological processes, are critical to construct
general ecological predictions. Ecological processes act at a variety of spatial and temporal scales and the variation of scale
may lead to changes in ecological patterns. To understand a particular ecosystem, it is important to study the system at the
appropriate scale(s), and to develop models that bridge the required scale( s) . The aquatic golden apple snail(Pomacea
canaliculata, Ampullariidae) was introduced from South America to mainland China around 1980s for commercial use. P.
canaliculata has been listed as one of the 100 most invasive species by the Invasive Species Specialist Group of the
International Union for Conservation of Nature. Given that the variation of traits in invasive species plays an important role in
the establishment and spread of a population, it is necessary to examine trait variation at the spatial scale of the invasive
species and to elucidate the possible underlying mechanisms. Using a nested sampling method, we collected individuals of
P. canaliculata at different spatial scales in the Guangdong Province, southern China. We measured the phenotypic traits
and conducted a variance component analysis. The variance in four phenotypic traits(body鄄mass, 鄄height, 鄄width and mouth
width) was partitioned across five different nested spatial scales( in decreasing order of size: city, town, habitat, plot and
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individual) . The results indicated that the four selected phenotypic traits had a similar variation pattern across spatial
scales, with most of the variation occurring below the habitat level. The most phenotypic variation occurred at the individual
and plot level, explaining nearly 80% of all the variation in phenotype. We found that the habitat level accounted for the
remaining variation, with the exception of body鄄mass. At the larger scale, such as the town and city, there was no
significant increase in trait variation. Consistent with the variance partitioning, the coefficient of trait variation decreased as
scale increased. The lowest trait variation value occurred at the city scale, declining sharply from the town level, while the
individual level showed the largest value. This result was confirmed when we analyzed the frequency distributions of
phenotypic traits among different towns within the city scale. Towns within a city have similar trait鄄value frequency
distributions, indicating that the overall trait distribution is conserved at the town鄄level, with no large variance occurring at
the town鄄scale. We can speculate on the likely processes of scale where P. canaliculata phenotype traits changed. Our
results suggest that processes acting at the regional scale e. g., the influence of climate played no significant role in trait
variation. To effectively manage and predict biological invasions, attention should be focused on the genetic characteristics
and the effect of local environmental factors. Finally, our study provided a general model for investigating trait variation
across different ecological scales where samples are collected across nested spatial structures and analyzed using variance
component analysis. In the future, incorporating the theory of eco鄄evolutionary dynamics to study trait variability in invasive
species will enhance our ability to predict and manage the incursion.
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格局和尺度是生态学的两个核心的概念。 经过近 20 年的发展,生态学家已经认识到为了得到普遍的规

律,尺度的问题至关重要[1]。 格局意味着可重复,可重复则表明某些现象可以被预测[1]。 然而,生态学的过

程发生在各种各样的时空尺度下,某一尺度下产生的格局在其他尺度上可能未必出现。 为了研究生态系统的

规律,在合适的尺度上开展研究非常重要,同时需要发展合适的跨尺度模型[2]。 随着数据的大量积累和计算

机技术的发展,生态学家已经可以建立多尺度模型,在不同尺度上分析生态学的过程[3鄄4]。
生物入侵是全球生态系统功能和多样性的重要威胁[5]。 入侵物种的性状(例如,生活史性状:体质量、性

成熟年龄等;行为性状:交配策略等)会对其在入侵地的建立和扩散产生重要的影响[6鄄7]。 因而,研究入侵物

种的性状对于预测和管理生物入侵具有积极的意义。 考虑到不同的空间尺度可能对物种性状产生影响,掌握

物种在不同尺度的性状变异有助于分析其变异的驱动因素,为针对性地开展控制和管理措施提供科学依据。
近年来,植物功能性状的研究成为热点,而动物性状特别是入侵物种性状的研究相对滞后。

原产于南美洲亚马逊河流域的福寿螺(Pomacea canaliculata, Ampullariidae),20 世纪 80 年代引入我国后

对我国的粮食安全、社会公共卫生安全和生态安全均造成了严重危害[8鄄10]。 2000 年, IUCN( International
Union for Conservation of Nature)入侵物种专家委员会将福寿螺列为世界 100 种恶性入侵物种之一[11]。 2003
年,我国国家环保局也将福寿螺列为首批入侵中国的 16 种外来物种的“黑名单冶。 福寿螺作为一个恶性入侵

物种,目前在我国主要存在 3 种不同壳色(黑色、黄色和灰色)的群体[12],了解福寿螺表型特征的尺度变异及

其可能的驱动因素对于摸清其入侵机制、预测其种群动态特征及控制种群扩散具有积极的意义。 福寿螺的表

型性状特征的变异可能是适应性进化后个体遗传的结果,也可能是外界因素导致的表型可塑性。 一些学者已

经通过野外观察和控制实验对福寿螺的存活、繁殖、生长、取食等性状以及其对入侵地生态系统的影响开展了

卓有成效的研究[13鄄18]。 分析其性状的尺度变异将拓宽人们研究的视角,同时对于其入侵的机制将给以更多

的启示。
本研究在福寿螺危害严重的广东省采用统一的取样调查方法,应用方差分解的技术研究了福寿螺的体

重、体高、体宽及壳口宽四个表型性状在城市、乡镇、生境、样方和个体 5 个空间尺度上的变异。 本文旨在揭示

福寿螺性表型状变异发生的主要尺度,推测可能产生这种变异的原因,为预测该入侵物种的种群动态和科学
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管理提供依据。 同时,本研究采用的巢式取样方法以及拟合混合模型,方差分解的统计方法可以为研究其他

物种的尺度效应提供一般的模式。

1摇 研究方法

1.1摇 研究地自然概况

本研究所有调查与取样工作在广东省内开展。 广东省位于北纬 20毅13忆—25毅31忆和东经 109毅39忆—117毅19忆
之间。 全省年平均温度约为 19—24 益。 全省平均日照数为 1745.8 h,年平均气温 22.3 益。
1.2摇 取样及调查方法

2012 年上半年,选取广东省的 8 个城市:云浮、肇庆、珠海、韶关、河源、江门、茂名、阳江、梅州,开展调查

研究。 每个城市调查 2—3 个乡镇,每个乡镇选取水田、沟渠、池塘等 3 种不同生境,每种生境类型选择 3—5
个调查采样点。 每个采样点为 1 m 伊 1 m,统计样方中福寿螺的个体数并取样带回实验室测量其性状特征。
这种取样方法构成了跨 5 个尺度(城市、乡镇、生境、样方和个体)的巢式取样,因而可以采用方差分解的方法

来评估福寿螺的性状在不同尺度上的变异。
将样方中取回的福寿螺带回实验室,用游标卡尺测量福寿螺的表型特征(体高、体宽、口宽,精确到 0.01

cm),用电子天平测量体质量(精确到 0.01 g)。 表型性状的测量采用以下标准:体高为螺壳轴线的最大长度;
体宽为壳体的最大直径;口宽为壳口最大直径。
1.3摇 数据分析

本研究首先采用 R[19] 软件“ nlme冶包的“ lme冶函数,应用受限最大似然(REML:the restricted maximum
likelihood)方法,对 5 个相互嵌套的空间尺度(城市、乡镇、生境、样方和个体)的性状变异拟合一个线性混合

效应模型,即随机效应巢式方差分析。 巢式方差分析的方差是围绕平均值的变异。 对于某一尺度(如样方),
首先计算每个样方的平均值,然后计算这些样方平均值围绕更大尺度(生境)上平均值的变异。 由于是巢式

取样,所以每一尺度上的变异除了该尺度的方差成分还包含了更小尺度上的部分变异。 参照 Logan[20] 的方

法,计算每一尺度的方差成分。 具体采用“ape冶包的“varcomp冶函数对上述拟合的模型开展不同尺度上性状

的方差成分分析。 所有数据在方差成分分析时进行自然对数(ln)转换以满足方差齐性和正态分布。 最后应

用 bootstrap 方法计算方差成分的置信区间。 数据分析和作图均在 R(2.15.3 版本)中完成。

2摇 结果与分析

2.1摇 表型性状在城市间的变异

福寿螺体质量在各城市之间存在显著的变异(x2 = 120.85, df = 7, P < 0.0001),其中云浮、茂名两个城

市福寿螺的平均体质量明显高于其他城市,其平均值接近 20 g,而其他六个城市的均值在 5 g 左右(图 1)。 同

时,城市内部福寿螺体质量的数据存在大量的极端值,说明在城市内部不同生境、不同样方等采集的样本可能

存在较大的变异。 通过非参检验,发现福寿螺体高(x2 = 169.64, df = 7, P < 0.0001)、体宽(x2 = 35.43, df =
7, P < 0.0001)以及壳口宽(x2 = 132.02, df = 7, P < 0.0001)在城市之间都存在明显的差异,且性状的箱式

图中箱体及箱须较长且存在较多的极端值,说明在城市内部可能存在较大的变异(图 1)。 这些结果表明在城

市之间性状存在显著的变异,但是城市内部性状也存在较大变异,不同城市之间观测到的性状变异可能是城

市内部更小尺度上的变异所导致。 对不同尺度上性状的变异开展方差分解可以确定变异发生的具体尺度。
2.2摇 福寿螺性状的方差分解

方差分解的结果表明,4 个表型性状的变异在空间尺度上具有相似的分布规律,小尺度上的个体及样方

差异解释了绝大部分的性状变异。 对于体高、体宽和壳口宽,生境差异解释了剩余变异,而更大尺度上城镇及

城市的差异对福寿螺表型性状的变异没有显著的影响;对于体重,乡镇差异解释了其 16.2%的变异,而生境的

差异对其没有影响(表 1)。 除了壳口宽,样方以下尺度的差异可以解释 80%以上的性状变异。 生境之间的差
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图 1摇 不同城市间福寿螺表型性状的变异

Fig.1摇 The variation of phenotypic traits of P. canaliculata among different cities

异解释了体高变异的 16%,壳口宽变异的 11%以及壳口宽变异的 36%。 样方的差异解释了最高比例的体重、
体高、体宽 3 个性状的变异,其次是个体之间的变异;而对于壳口宽,个体变异较样方之间的差异解释了更多

的变异(表 1)。 综上,可以得出福寿螺表型性状的变异主要发生在生境以下的尺度,个体遗传和局部环境的

差异可能是导致这些性状变异的主要原因。

表 1摇 5 个空间尺度上福寿螺表型性状拟合混合模型后的方差分解

Table 1摇 Variance partitioning of the mixed models on phenotypic traits of P. canaliculata across five nested spatial scales

空间尺度
Spatial scales

各尺度性状的方差成分 / %[95%置信区间]
% Variance of traits [95% Confidence interval]

体重
Weight of body

体高
Height of body

体宽
Width of body

口宽
Width of mouth

个体及误差 Individual and error 32.90 [30.24—40.52] 40.62[37.49—47.69] 38.83[32.66—51.48] 34.79[30.62—45.09]

样方 Plot 50.90[42.40—54.95] 43.33[34.96—47.06] 49.95[36.80—57.52] 28.82[20.56—33.72]

生境 Habitat 0[-5.61—4.56] 16.05[10.79—22.01] 11.21[5.85—16.76] 36.39[18.90—71.69]

乡镇 Town 16.20[8.32—24.95] 0[0-0] 0[-2.71—2.16] 0[-42.14—21.57]

城市 City 0[-2.29—1.97] 0[0-0] 0[-1.83—1.29] 0[0—0]

摇 摇 所有数据分析之前 log 转换; 共分析福寿螺 991 个; 采用 bootstrap 方法(991 个随机取样数据点运行 500 步)计算置信区间,标记在中括号中

2.3摇 不同尺度下福寿螺性状的变异系数

变异系数(方差 /平均值伊100%)可以衡量观测资料中各观测值的变异程度。 通过计算各尺度下表性性

状的变异可以印证方法分解的结果。 从整体上看,福寿螺表型性状的变异系数随着衡量尺度的增加而降低。
在个体尺度上,福寿螺的体高、体宽和口宽 3 个性状的变异系数超过 0.40;这些性状的变异系数在样方、生境

和城镇尺度上没有发生明显的变化,稳定在 0.34—0.38 之间(图 2)。 城市尺度上表型性状的变异系数最小,
且较乡镇尺度其有明显的下降。 变异系数的结果表明,小尺度上性状有更大的变异,大的空间尺度上性状变

4332 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 35 卷摇
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图 2摇 5 个空间尺度上福寿螺表型性状的变异系数

摇 Fig. 2 摇 Coefficient of variation on phenotypic traits of P.
canaliculata at five spatial scales

异较小。
2.4摇 城市尺度下各乡镇福寿螺性状分布

为了进一步验证大尺度上福寿螺形状没有发生大

的变异,以验证方差分解的结果,以韶关市为例,对市内

不同乡镇的性状分布进行了分析(图 3)。 结果显示,同
一城市(实线)内各性状在不同乡镇(虚线)的频度分布

非常相似,不同乡镇的分布曲线与城市尺度的分布接

近。 这表明这些性状在城镇尺度上没有发生较大的

变异。

3摇 讨论

阐明自然界的变异并解释其原因是生态和进化学

科发展的核心推动力。 个体、物种、种群之间的遗传变

异是现代进化学研究的核心。 生活史性状的变异与否

是群落生态学中生态位理论和中性理论争论的焦

点[4]。 近年,生态学家对植物功能性状的变异进行了大量的研究[21鄄22]。 而动物性状的研究主要集中在生活

史性状的进化及其对种群特征的影响[23鄄26],典型入侵物种生活史性状的多尺度变异特征仍缺乏研究。

图 3摇 城市尺度(韶关)下不同乡镇福寿螺表型性状频度分布曲线

Fig.3摇 Frequency distributions of phenotypic traits of P. canaliculata in different towns of Shaoguan city
实线和虚线分别为城市以及城市下不同乡镇尺度上福寿螺表型性状的频度分布

方差分解是研究变异来源的一种重要方法。 通过将响应变量的方差分解成各种组分,可以解释各水平上

的变异。 例如 Leamy 等[27]通过方差分解的方法研究了性别和年龄对于实验繁殖的家鼠(Random鄄bred house
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mice)表型性状的影响; 同时,他们的研究比较了方差成分分析方法与计算平方和(SSQ: the sum of squares)
方法的差别,发现方差成分分析优于 SSQ,因前者不受样本量大小的影响。 然而,这些关于方差分解的研究主

要集中在实验动物,并且鲜见多个尺度的研究。 最近在植物群落功能性状的研究中,Messier 等[4]采用巢式取

样方法,通过方差分解研究了不同生态学尺度上植物叶性状的变异。 他们的结果表明种内叶性状的变异接近

于种间的变异,强调了生态学研究应该向基于性状的思路转变。 我们的研究采用类似的方法,将不同的空间

尺度设置为相互嵌套的随机因素,分离出各个尺度的方差来研究不同空间尺度上性状的变异。 然而,本研究

在取样上强调了空间尺度的变化,通过分解出各个空间尺度的方差,找到性状变化的主要空间尺度。 同时,
Messier 等的研究更多地强调了性状沿着生态学时空规律变化的一般规律及对群落中物种共存机制的影响。
而我们的研究重点探讨了入侵物种福寿螺在种群内和种群间的跨尺度性状变异,并以此推断该物种性状变异

的可能原因。
方差分解的结果表明福寿螺的体高、体宽、口宽 3 个性状在空间上的变异一致。 个体和样方的差异解释

了这些性状变异的接近 80%,生境的差异解释了的剩余变异,生境以上尺度福寿螺的性状变异并不明显。 体

重的空间变异与其他性状稍有不同,其生境尺度上没有明显的变异,而乡镇之间的差异却解释了其整体变异

的 16.2%。 造成这种体重和其他表型性状变异不同步的原因,可能与螺龄有一定的关系。 福寿螺成熟后体高

等表型性状可能变化很小,而体重可能仍然随某些生态环境因素(如地区小气候条件、食物资源等)的改变而

发生变化。 除此之外,从图 1 中可以发现福寿螺的体重数据较其他性状存在更大的变异,较多极端值的出现

可能对方差分解的结果产生一定影响。 总体上看,福寿螺性状的变异发生在生境以下的尺度上,更大尺度上

性状发生很少变异。 样方(实际为“小生境冶)之间的差异解释了福寿螺性状变异(除口宽外)的最大部分,这
表明即使是同一生境条件下不同取样点之间福寿螺表型性状仍然存在很大变异。 造成这一现象的原因可能

与取样的方法及生境类型的划分和生境尺度范围的界定有关。 在某一的生境类型下(如稻田)包含了很多田

块,不同田块中可能在药物的使用、田间水肥管理与生产模式上存在一定的差异。 随机设置的样方可能位于

不同的田块,因而造成样方之间性状存在大的差异。 这一结果表明性状变化受到更局部环境因素的强烈

影响。
同时,通过分解不同尺度的变异,本文的研究对于区分种群内和种群间的性状变异提供了重要的启示。

传统理论更多地强调了种间变异的作用,种内变异的重要性在生态学特别是群落生态学的研究中,长期以来

被忽略[28]。 最近的研究表明生活史性状的变异是哺乳动物灭绝的缓冲器[29],强调了性状变异在物种保护中

的作用。 然而,他们没有确定变异的具体来源,没有区分种群内的变异或种群间的变异。 本研究通过考察不

同空间尺度上性状的变异可以有效地区分个体之间的变异以及种群间的变异。 本研究结果表明,个体的差异

解释了 35%左右的表型性状变异,小尺度(样方及生境尺度)上种群间的变异解释了绝大部分的其他变异;而
更大尺度上,除体重外福寿螺种群间的表型性状并无明显变异。 如能将性状缓冲物种灭绝的原理应用到入侵

生态学中,并区分变异来源,将有利于人们对入侵物种实施控制。
分析不同尺度的格局可以推测相关的生态学过程。 本研究的结果显示福寿螺表型性状的变异主要发生

在个体和样方尺度上,这表明作用于这两个尺度上的过程很大程度上决定了性状的变异。 物种性状特征的变

异可能来自于个体的遗传变异也可能是环境因素导致的表型可塑性。 样方内个体之间有非常相似的环境特

征,因而分离出的个体尺度的变异应主要来自于其遗传变异和误差。 结果表明个体之间的遗传变异以及误差

解释了福寿螺表型性状变异的 32.9%—42.62%。 相同的生境尺度下,不同的样方之间性状的变异占总变异的

40%左右。 这表明即使在相似的生境条件下,调查样方之间的局部环境的差异仍然会使福寿螺性状发生很大

变异。 相同乡镇内生境的差异依然解释了部分的性状变异,这表明在这个尺度上环境的特征依然影响了福寿

螺性状的变异。 然而,除体重外更大尺度如乡镇和城市之间的差异对性状没有影响。 这表明在这些尺度上起

主要作用的过程,如气候特征等对性状的变异没有产生明显的影响。 考虑到性状变异对于种群动态的可能影

响[30鄄32],本研究表明遗传特征及局部尺度上环境特征的变化是福寿螺研究及防控的重点。 但需要说明的是,
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本研究采样主要集中在广东一个省的范围内,其城市间的气候特征变化不是很明显或不足够大,故在所研究

的城市和乡镇尺度上的性状差异可能未体现出来。 如果采样扩展到多个省等更大的空间尺度上,福寿螺的表

型性状也可能会因大尺度上的主要生态环境因子(如气候等)的变化而出现大的变异,该方面的规律还有待

开展进一步的研究。

4摇 结论

采用方差分解的方法将福寿螺的 4 个性状在广东省境内的 5 个空间尺度上的变异进行了分析,并以此推

断这些变异的可能机制。 结果表明,个体和样方差异解释了近 80%的性状变异,生境的差异解释了除体重外

其他性状的剩余变异;除体重外乡镇和城市尺度上性状的变异并不明显。 个体之间的遗传变异和局部环境

(小生境)的差异可能是福寿螺表型性状变异的主要原因,而区域尺度的过程对性状变异不起主要作用。 福

寿螺防控的重点应放在遗传特征的分析及局部环境因素的控制。
关于种内性状差异的研究,更多的工作可能需要在以下方面开展:(1)将时间尺度纳入多物种性状变异

的研究中;(2)区分物种性状变异的生态和进化过程;(3)应用生态鄄进化动力学理论[25],分析生态过程如何

影响物种性状的进化以及这种进化可能对种群和生态系统所产生的影响。 通过发展多尺度的模型同时应用

统一有效的取样方法,生态学家可以将种内性状的变异纳入到种群和群落生态学的研究中,进而更有效地预

测种群的动态,探寻群落中物种共存的机制。
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