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竞争和景观格局相互作用对外来入侵物种传播的影响
模拟研究
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摘要：本文通过中性景观模型和元胞自动机模型模拟了不同景观格局、不同竞争力和关键种群特征的外来入侵物种的传播动

态，模拟结果表明：（１）竞争力强的外来入侵物种，可利用生境面积越大，集聚度越高，越有利于其入侵和传播，而对竞争力弱的

外来入侵物种来说，可利用生境面积越小，越分散，越有利于其生存。 竞争力强可以有效利用整块的高集聚度的资源，而弱竞争

力的外来入侵物种为了逃避土著种的竞争往往趋向于分布在分散的小生境中；（２）可利用生境面积大于 ５０％ 时，景观格局集聚

度越小，竞争力弱的外来入侵物种适应环境的弛豫时间越长；（３）外来入侵物种的传播与种子产量呈正相关关系，与繁殖年龄

呈负相关关系，拟合关系因景观格局和竞争而异；（４）平均迁移距离对外来入侵物种传播的影响最大，在管理过程中应根据不

同的目标，不同的景观格局、竞争力和种群特征选择合适的管理措施。
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ａｎｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｓｃｅｎａｒｉｏｓ． Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ， ｗｅ ｏｎｌｙ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ ｔｈｅ ｓｐｒｅａｄ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ ｓｈｏｒｔ －
ｄｉｓｔａｎｃｅ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ． Ｆｕｒｔｈｅｒ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｏｎｇ⁃ｄｉｓｔａｎｃｅ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｏｎ ｔｈｅ ｉｎｖａｓｉｏｎ ａｎｄ ｓｐｒｅａｄ ｏｆ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｒｅ
ｒｅｑｕｉｒｅｄ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ； Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ； Ｓｐｒｅａｄ； Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ

传播是外来物种入侵过程中最关键的环节之一，它可以使外来入侵物种能够达到高密度和大尺度的空间

分布［１⁃３］。 目前，对外来入侵物种传播过程的研究在实践和理论上都做了很多工作［４⁃１２］，特别是理论模型研

究，最早可以追溯到 Ｆｉｓｈｅｒ［４］提出的反应⁃扩散模型。 理论模型可以将植物入侵过程中不同因子结合起来理

解、预测和控制入侵，相对其他传统方法更为经济有效［１３］。 总结模型的发展历程，主要侧重于生长和扩散两

个方面。 就生长而言，从最初的指数增长、逻辑斯蒂增长到包括生活史阶段等种群统计特征参数的研究。 另

一方面，从扩散来看，从简单的随机短距离扩散、长距离扩散到各种不同现象、机制扩散模型的发展，对外来物

种入侵传播的研究一步步深入。 但是，外来入侵物种的传播不仅与生长和扩散本身有关，还与景观格局和种

间相互作用联系密切［１４⁃１８］。 Ｗｉｔｈ［１９］从景观生态学的角度比较全面的分析了景观格局对外来入侵物种扩散的

影响，Ｋｉｎｅｚａｋｉ 等［２０］探讨了周期性的生境变化对外来入侵物种传播的影响。 Ａｎｄｒｅｗ 等［２１］ 应用 ＲＳ 和数学模

型分析方法探讨扩散时间异质性和景观格局对外来入侵物种传播的影响。 Ｍａｒｃｏ 等［２２］ 从模型和实例两方面

探讨了长短距离传播对外来物种入侵的影响。 Ｂｒｏｗｎ 等［１２］ 分析了斑块化对外来物种入侵传播的影响。
Ｃｏｕｔｔｓ 等［２３］综合了影响外来物种传播的各种驱动力从入侵管理的角度进行了分析。 然而在所有的影响因素

中，竞争是一个重要的驱动力［１５］，大多数研究者对其描述比较简单，表现为对空元胞的占据或对不同生境的

喜好程度。 实际上，除此之外，植物受竞争影响程度还取决于自身及相邻植物的大小、数量等方面［１７，２４］。
Ｃｏｎｎｉｅ 等［２５］对 ４４ 种邻体植物和 Ｌｙｔｈｒｕｍ ｓａｌｉｃａｒｉａ 目标种及 １０ 种邻体植物和 Ｐｅｎｔｈｏｒｕｍ ｓｅｄｏｉｄｅｓ 目标种进行

了种间竞争试验，通过多元线性分析表明，植物个体数量特征与其竞争能力显著相关。 因此，基于当前的研究

背景，本文拟利用元胞自动机模型，通过景观中性模型构建不同景观格局，探讨不同情景下外来物种的入侵特

征，分析在不同景观格局、不同竞争能力、不同种群统计特征的外来物种的入侵动态和入侵的关键驱动因子。

１　 模型构建

１．１　 景观格局构建

尽管真实景观异常复杂，但中性模型提供了一套参照系与真实景观相对照。 通过研究景

观中性模型所产生的景观格局，不仅可以了解景观格局和过程的相关因素，还可以通过控制这些因素来
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模拟景观格局和过程的变化情况，对于真实景观具有一定的预测和调控能力［２６⁃２７］。 本文选用 ＲＵＬＥ 中性景

观模型，构建具有不同程度的面积丧失和集聚度（干扰度）的空间结构来模拟真实的景观格局。 通过赋值 Ｄ
表示栖息地面积丧失的程度，Ｄ 在 ０—１ 之间变化，Ｄ 越接近 １，栖息地丧失的面积越大，Ｄ ＝ ０ 时，表示栖息地

未受破坏。 用 Ｈ 表示空间聚集度（干扰度），Ｈ 在 ０—１ 之间变化，越接近 １，表示景观结构在空间上越聚集（干
扰越小）；越接近 ０，表示破碎化程度越高，干扰越大。 同时变化 Ｄ 和 Ｈ，可以产生一系列复杂的具有不同破碎

化程度和面积比例的景观格局。 本文假设 ９ 种景观空间构型：３ 种不同程度的面积丧失 Ｄ＝ ０．２５、０．５ 和 ０．７５，
同时，每个面积丧失等级均设立了三种不同程度的空间聚集水平（干扰水平）Ｈ ＝ ０、０．５ 和 １，如图 １ 所示。 其

中，图幅大小为 ２７×２７。

图 １　 不同干扰与面积比例的景观格局

Ｆｉｇ．１　 Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｗｉｔｈ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ａｎｄ ｌｏｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒｅｅｓ
Ｄ：生境丧失比例 Ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｌｏｓｓ； Ｈ： 聚集度 Ｈａｂｉｔａｔ ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ

１．２　 元胞自动机模型

本文中，根据图 １ 产生的 ９ 种不同干扰和面积比例的景观格局构建 ２７×２７的元胞空间。 每个元胞都有 ３
种状态，即永久毁坏，空白可占据，以及被某一物种所占据。 如果元胞状态为 ０，则该元胞表示为永久毁坏，不
能被任何物种所占据；如果状态为 ｊ＝ １，２，３……ｎ（ｎ 为本地种的数目），则该元胞被土著种 ｊ 所占据；如果元胞

处于 ｎ＋１ 的状态，则表示被外来种所占据；如果元胞处于 ｎ＋２ 的状态，则表示该元胞为空白可占据。 本文中，
我们以外来种入侵两本地种组成的土著群落为例进行分析，根据外来种、土著种 １ 和土著种 ２ 的初始多度（表
１）随机的对元胞进行状态赋值，在引入外来种之前，根据两土著种的初始赋值（表 １），我们对其进行了 １５ 年

的共存模拟实验，保证了入侵前均衡的入侵环境。
在元胞自动机模型中，元胞是最小的单位，每个元胞最多只被一个成年植株占据，相邻元胞间的距离为

１。 模型中用到的参数包括： ｔｍａｘ，物种的平均寿命；ｑ，成年个体的存活概率；ｔｍ繁殖年龄；ｎ，种子平均产量；ｆｇ
种子平均萌发概率；Ｐｓ，幼苗存活概率；成年植株存活概率为 ｑ，即死亡率为 １－ｑ。

入侵种和当地种的相互作用可以分为两种情况，一种是直接竞争，即根据元胞周围的临域植株数而定；一
种是对空元胞的竞争。 对空元胞 ｉ 的占有概率依赖于在时刻 ｔ 到达元胞 ｉ 的种子的数目 Ｓｉ，只要有一个种子

萌发并长到幼苗的平均年龄则空元胞即被占据，占有概率为［８］：
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Ｐ ｉ ＝ １－（１－Ｐｓ ｆｇ） Ｓｉ （１）
其中，ｆｇ为种子的萌发概率，Ｐｓ幼苗的存活概率。 Ｓｉ表示空元胞 ｉ 接收的距离该元胞为 ｒ 的植株产生的种

子数，可以通过 ｎｆ（ ｒ）计算。 ｎ 为植株产生的种子数，ｆ（ ｒ）是种子传播的扩散方式，本文根据陈玲玲等［２８］ 的扩

散方式，描述长、中、短扩散的扩散方式，即：

ｆ（ ｒ）＝ α２μ（２＋α） ／ α

２Γ（２ ／ α）
ｒαｅ－μｒα （２）

其中，ｒ 为理论传播距离，在此为元胞个数。 α 代表种子的根本性质，其生物学意义与种子散布机制相联

系，表示在自然状态下进行长短距离传播的能力，α＜１ 时，曲线呈“粗尾”分布，为典型的长距离传播类型；α＞１
时，曲线呈“细尾”分布，为典型的短距离传播类型；α＝ １ 时，为中距离传播。 μ 为距离系数，μ 越小，可达到的

距离越远，密度峰值越小。 α 和 μ 共同确定了种子的密度分布（具体见参考文献［２８］）。

表 １　 外来入侵物种和土著种初始参数值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｉｔｉａｌ ｖａｌｕｅｓ ｆｏｒ ｅｘｏｔｉｃ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

种群特征
Ｄｅｍｏｇｒａｐｈｉｃ ｔｒａｉｔｓ

外来种
Ｅｘｏｔｉｃ
ｓｐｅｃｉｅｓ

土著种 １
Ｎａｔｉｖｅ

ｓｐｅｃｉｅｓ １

土著种 ２
Ｎａｔｉｖｅ

ｓｐｅｃｉｅｓ ２

种子产量 ｎ（粒）
Ｓｅｅｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ （ｓｅｅｄｓ） １０００ １０００ １０００

平均寿命 ｔｍａｘ（年）
Ｍｅａｎ ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ （ｙｅａｒｓ）

６ ６ ６

成体存活率 ｑ
Ａｄｕｌｔ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ０．８ ０．８ ０．８

繁殖年龄 ｔｍ（年）
Ａｇｅ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｍａｔｕｒｉｔｙ （ｙｅａｒｓ）

１ １ １

萌发率 ｆｇ
Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ

０．７ ０．５ ０．７

幼苗存活率 ｐｓ
Ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ

０．８ ０．８ ０．６

种子传播方式 α
Ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ２ ２ ２

种子传播距离系数 μ
Ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０．５ ０．５ ０．７

初始植株数（株）
Ｉｎｉｔｉａｌ ｖａｌｕｅｓ （ｐｌａｎｔｓ） ２０ ２００ ２００

多物种相互作用的元胞自动机模型在模拟过程中

遵循以下转换原则：
（１）模型是基于个体的，每个元胞单位时间仅仅被

一个成年个体所占据；
（２）对空元胞的竞争，根据方程 １ 计算不同物种的

占有概率，与独立的随机数比较大小。 由于考虑到物种

占有概率大的不一定占有该元胞，本文累积各物种的概

率和并分别比较各物种所占的比例，然后与随机数比较

决定哪个物种占据该元胞。
（３）外来入侵物种和土著物种之间的直接竞争依

据不同的竞争能力决定。 若以八邻为例，外来入侵物种

的竞争能力可以分为八级，同样的道理土著种的竞争能

力也相应地分为八级。 因此，根据不同的临域植株数量

的多少反映外来入侵物种和土著种之间的竞争关系。
比如，外来入侵物种周围存在两个土著种时外来种死

亡，我们即认为土著种的竞争力强于外来入侵物种。 据

此，可以划分为外来入侵物种竞争力强、外来入侵物种

和土著种竞争力相当和外来入侵物种竞争力弱三种情

况。 考虑到各种竞争情况的复杂和篇幅所限，在本文

中，我们只考虑土著种周围存在 ２ 个外来入侵物种时，
土著种即死亡（外来入侵物种竞争力强）和外来入侵物

种周围存在 ２ 个土著种时，外来入侵物种即死亡（外来入侵物种竞争力弱）两种情景。
本文所有模拟都在 ｍａｔｌａｂ ２００８ａ 中进行。

２　 模拟与分析

２．１　 景观格局对外来物种入侵的影响

景观格局与生态过程相互作用，驱动着景观的整体动态，在图 ２ 中不同的景观集聚度和面积丧失对不同

竞争能力的外来种入侵的影响不同。 从图 ２ａ 中可以看出：（１）根据可利用生境比例（１⁃Ｄ）从 ７５％、５０％ 到

２５％ 变化过程中，外来入侵物种多度呈现对应的三个层次；（２）同一可利用生境比例下，聚集度越小（斑块越

离散），外来入侵物种多度越少，越聚集越有利于外来物种的入侵；（３）聚集度从 １、０．５ 到 ０，可利用生境比例

从 ７５％、５０％ 到　 ２５％ 的变化过程中，外来入侵物种多度间的差距逐渐增大。 随着可利用生境的变化，集聚
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度（干扰度）扮演的角色越显著，可利用生境越少，聚集度对外来物种入侵的影响越大。
而对于竞争力弱的外来物种入侵来说，景观格局对其影响程度要复杂得多，主要表现为：（１）生境占有率

７５％ 时，外来入侵物种多度随集聚度的变化不明显；（２）生境占有率 ５０％ 时，外来入侵物种多度变化表现为：
聚集度 １ ＜聚集度 ０．５ ＜聚集度 ０；（３）生境占有率 ２５％ 时，外来入侵物种多度变化同样表现为：聚集度 １ ＜聚
集度 ０．５ ＜聚集度 ０；（４）生境越聚集越不利于外来物种的入侵，尤其是可利用生境比例较低的情况尤为突出。
Ｈ＝ ０，Ｄ＝ ０．７５ 时，外来入侵物种在 ９ 种景观格局下多度最大，空间扩展力表现最强。 在外来入侵物种竞争力

弱的情况下，可利用生境越少越分散，竞争的作用越小，随机性对外来物种的入侵影响越大。

图 ２　 外来物种入侵 ９ 种不同景观格局的动态曲线，（ａ）外来入侵物种竞争力强；（ｂ）外来入侵物种竞争力弱

Ｆｉｇ．２　 ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｉｎｖａｓｉｖｅ ａｌｉｅｎ⁃ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ９ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ （ａ） Ｓｔｒｏｎｇ ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ； （ｂ） ｐｏｏｒ ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ

２．２　 外来物种种子产量对其入侵的影响

图 ３ 给出了不同景观格局下，种子产量（繁殖力）从 １０００ 到 ４０００ 的变化对外来入侵物种多度的影响曲

线，从图中可以看出，当外来种竞争力较强时，干扰度从 １ 到 ０ 的变化过程中，外来入侵物种多度都表现为基

本相似的曲线形态，生境破碎度为 ２５％和 ５０％时，弧形曲线逐渐降低，当破碎度为 ７５％时，似直线性曲线分段

下降。 可利用资源越少、越随机，种子繁殖力对外来物种入侵的影响越小。 短距离的扩散过程中，生境面积越

少越分散，种子落入破坏生境的概率越大。 图 ３ｂ 描述了弱竞争力的外来物种的入侵动态，相比而言要复杂很

多。 从生境破碎度的角度来看，当生境破碎度 Ｄ＝ ０．２５（图 ３ｂ 中蓝色曲线）时，外来入侵物种的多度随干扰度

和繁殖力的变化而变化。 Ｈ＝ １ 时，外来入侵物种的多度随繁殖能力增强而增多，但当种子数达到 ４０００ 时，外
来入侵物种的多度反而下降。 Ｈ ＝ ０．５ 时，外来入侵物种的多度在繁殖力为 ３０００ 时突然下降，繁殖力在 ４０００
时外来入侵物种多度增多。 Ｈ＝ ０ 时，外来入侵物种的多度相比其他两种干扰度下整体下降，但随着种子数变

化呈上升趋势。 当生境破碎度增大为 ５０％时（图 ３ｂ 中红色曲线），随着干扰度增加，外来入侵物种多度基本

呈上升趋势。 当生境破碎度继续增大到 ７５％（图 ３ｂ 中黑色曲线）时，随着干扰度增强，外来入侵物种多度显

著上升。 生境破碎和干扰程度增强有利于弱竞争力的外来物种入侵。 从干扰程度来看，当 Ｈ ＝ １（图 ３ｂ 中红

色、蓝色、黑色点线）时，繁殖力对外来物种的入侵影响不大，物种间的竞争作用占优势。 土著种凭借优势的
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竞争力和初始生境占有率在高集聚度的生境中快速抢占大量空间，弱竞争力的外来种很难利用繁殖力进行抗

衡。 当 Ｈ＝ ０．５（图 ３ｂ 中红色、蓝色、黑色实线）时，繁殖力变化对外来物种的入侵影响比较复杂。 当 Ｈ ＝ ０（图
３ｂ 中红色、蓝色、黑色虚线）时，繁殖力增大则外来物种入侵增强，此时物种在离散随机的生境中很难相遇，竞
争作用退居次要作用。

图 ３　 种子产量对外来物种入侵的影响，（ａ）竞争力强；（ｂ）竞争力弱

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｅｅｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｎ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｖａｓｉｏｎｓ （ａ） Ｓｔｒｏｎｇ ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ； （ｂ） ｐｏｏｒ ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ

Ｍａｒｃｏ 等［８，２９］通过对外来入侵物种 Ｇｌｅｄｉｔｓｉａ ｔｒｉａｃａｎｔｈｏｓ 在阿根廷中部山地森林群落的入侵模拟发现，外来

入侵物种的传播速度随着种子产量的变化呈对数曲线变化。 下图给出了强竞争力下外来入侵物种在不同景

观格局下与繁殖力（种子产量）之间的关系并进行了曲线拟合（图 ４），拟合的相关系数均达到 ９０％以上。 从

图中可以看到大部分情况下外来入侵物种的多度与种子产量之间是对数拟合关系，但在 Ｈ ＝ １，Ｄ ＝ ０．７５；Ｈ ＝
０．５，Ｄ＝ ０．５；Ｈ＝ ０．５，Ｄ＝ ０．２５ 和 Ｈ＝ ０，Ｄ＝ ０．２５ 情况下对数拟合关系相关系数较低，二次多项式能更好的反映

拟合关系。
２．３　 外来物种平均扩散距离对其入侵的影响

平均扩散距离变化对外来物种入侵的影响比较有规律性，对强竞争力的外来入侵物种来说，当生境毁坏

相同时（图 ５ａ，蓝色曲线系列，红色曲线系列和黑色曲线系列），随着干扰程度变强，平均扩散距离变大对外来

物种入侵的影响越强烈，可利用资源越多，平均扩散距离对外来物种入侵的影响越显著。 当干扰度相同时

（图 ５ａ，点线系列，实线系列和虚线系列），可利用资源越丰富，对平均扩散距离的响应越显著。 对弱竞争力的

外来入侵物种来说，平均扩散距离的影响较强竞争力的外来入侵物种更剧烈。 强竞争力的外来入侵物种随着

平均扩散距离的增大呈曲线凸形缓慢上升，而弱竞争力的外来入侵物种则表现为曲线凹形快速升高。 平均扩

散距离对弱竞争力的外来物种来说更有利于其入侵，特别是对生境破坏严重且分散的景观格局来说（Ｈ ＝ ０，
Ｄ＝ ０．７５），更有利于外来物种的入侵传播（图 ５ｂ）。
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图 ４　 种子产量与外来物种入侵的拟合关系

Ｆｉｇ．４　 Ｆｉｔｔｉｎｇ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｓｅｅｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｖａｓｉｏｎｓ

本文主要研究短距离扩散，即 α＝ ２ 的情况，主要表现为平均扩散距离 ｒ 等于 １—４ 个元胞空间的距离，在
聚集度高的景观格局中，即使 ４ 个元胞的扩散距离在可利用生境面积大的情况下在很大程度上也会落在适宜

的生境中，而对于可利用生境面积较小的景观中，落入毁坏元胞中的概率大很多。 对弱竞争力的外来入侵物

种来说，平均扩散距离越大越有利于其逃脱土著种的强竞争力。
２．４　 外来物种繁殖年龄对其入侵的影响

随着繁殖年龄的增大，外来入侵物种多度基本上都表现为迅速降低的状态。 强竞争力的外来物种入侵表

现的规律性较强（图 ６ａ），随着繁殖年龄的增加和可利用生境的减少迅速降低。 对于弱竞争力的外来入侵物

种（图 ６ｂ），当繁殖年龄增大到 ４ 龄时，外来入侵物种根本无法定殖成功，因此在图中本文只选取了繁殖年龄

从 １ 龄到 ３ 龄的变化。 外来入侵物种竞争力弱更加剧了繁殖年龄增大带来的繁殖体压力，外来入侵物种的多

度随着繁殖年龄变化的更加尖锐。

３　 讨论

可利用生境面积大小对外来入侵物种的传播动态影响很大，能够调节景观格局对传播的影响。 很多研究

者发现［１９，３０⁃３２］，当可利用生境低于某一临界阈值，外来入侵物种的传播能力会显著降低。 我们在模拟中发现，
对于强竞争力的外来入侵物种来说，在各种集聚度水平上随着可利用生境面积的减少，外来入侵物种多度下

降明显。 而且，集聚度越小，干扰度越大，下降幅度越大（图 ７ａ）。 生境越聚集，可利用生境面积越大，对竞争

力强的外来入侵物种越有利。 换言之，在短距离扩散条件下，竞争力强可以更方便、更有效的利用整块的高集

聚度的资源。 但弱竞争力的外来入侵物种在不同的景观格局下随着可利用生境的变化却表现出不同的特征。
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图 ５　 平均扩散距离对外来物种入侵的影响，（ａ）竞争力强；（ｂ）竞争力弱

Ｆｉｇ．５　 Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｍｅａｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｏｎ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｖａｓｉｏｎ （ａ） Ｓｔｒｏｎｇ ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ； （ｂ） ｐｏｏｒ ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ

当聚集度相对较大时（Ｈ＝ １，０．５），随着可利用生境的减少，外来入侵物种的多度稍微上扬后快速减少；在随机

分布的景观格局中（Ｈ＝ ０，聚集度减小，干扰度增强），可利用生境越小，扩散相对来说会有所增强（图 ７ｂ）。
竞争力弱的外来入侵物种为了逃避土著种的竞争往往会趋向于分布在分散的小生境中。 随机分布的、可利用

生境面积小的景观格局在一定程度上削弱了土著种的强竞争力，增加了外来入侵物种的生存空间。
集聚度是影响外来物种入侵的另一个重要因子。 当外来入侵物种竞争力强，可利用生境面积固定时（图

２ａ），外来入侵物种的多度随时间变化逐渐增加，集聚度越大，外来入侵物种的多度越大，传播越迅速。 当外

来入侵物种竞争力较弱时，外来入侵物种随着集聚度的变化表现较复杂。 从图 ２ｂ 中可以看出，随时间变化，
外来入侵物种的多度基本上表现出较有规律的变化，在前两年的时间内快速增加，之后经过大致 ２—３ 年的弛

豫时间，平行发展，然后快速下降。 当可利用生境面积为 ７５％时，在前两年的时间外来种快速上升，经过 ２—３
年的弛豫时间外来入侵物种的多度表现为基本平行（Ｈ＝ １）或上扬（Ｈ＝ ０）或下降（Ｈ ＝ ０．５）的状态，之后快速

下降。 当可利用面积为 ５０％时，同样在前两年的时间外来入侵物种的多度快速上升。 集聚度 Ｈ＝ １ 时，经过大

约 １ 年的弛豫时间，外来入侵物种的多度即快速降低。 当集聚度 Ｈ＝ ０．５ 时，外来入侵物种没有发生任何迟滞

时间即快速下降。 当集聚度 Ｈ ＝ ０ 时，外来入侵物种经过两年多的弛豫时间后快速下降。 当可利用面积为

２５％时，外来入侵物种在最初两年的稍微增长后几乎没有经过任何弛豫时间即缓慢下降（Ｈ ＝ １，０．５）；当 Ｈ ＝ ０
时，外来入侵物种经过 １ 年的弛豫时间后缓慢上升然后缓慢下降。 整体来看，在前两年的时间内由于可利用

生境足够多，外来入侵物种能够自由扩散。 之后 Ｈ＝ ０ 时，外来入侵物种的多度缓慢壮大但最终难以抵抗土著

物种的强竞争力迅速下降；当 Ｈ＝ １ 和 ０．５ 时，外来入侵物种的多度在与土著物种交锋过程中缓慢下降后再突

然减小。 可利用生境面积大于 ５０％的情形下，集聚度越小，弛豫转换时间越长。
高繁殖力是影响外来物种入侵的关键因素，Ｍａｒｃｏ 等［８，２９］认为外来入侵物种的传播速度与种子产量呈对
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图 ６　 繁殖年龄变化对外来种入侵的影响，（ａ）强竞争力；（ｂ）弱竞争力

Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａｖｅｒａｇｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｇｅ ｏｎ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｖａｓｉｏｎｓ （ａ） Ｓｔｒｏｎｇ ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ； （ｂ） ｐｏｏｒ ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ

图 ７　 外来入侵物种对集聚度的响应

Ｆｉｇ．７　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｃｌｕｍｐｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｌａｎｄｓｃａｐｅ

数曲线变化。 本文分析了强、弱竞争能力的外来入侵物种在不同景观格局下与繁殖力（种子产量）之间的关

系并进行了曲线拟合（图 ４），外来入侵物种竞争力强时，大部分情况下外来入侵物种的多度与种子产量之间

是对数拟合关系，但在 Ｈ＝ １，Ｄ＝ ０．７５；Ｈ＝ ０．５，Ｄ＝ ０．５；Ｈ＝ ０．５，Ｄ＝ ０．２５ 和 Ｈ ＝ ０，Ｄ ＝ ０．２５ 情况下对数拟合关系

相关系数较低，二次多项式能更好的反映拟合关系。 外来入侵物种竞争力弱时（由于篇幅所限，不再给出图

形），两者的关系更为复杂（可参见图 ３ｂ）。 高繁殖力是外来物种能够成功入侵的一个重要特征，Ｍａｒｃｏ 等人

的研究主要限于特定的物种和生境特征，并不具有普适性。 繁殖力对外来物种入侵的影响还要受到景观格

局、竞争力等的影响，它们之间的关系只能说存在非线性关系。 繁殖年龄是影响外来物种入侵的另一个重要
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参数，从我们的研究中可以看出，繁殖年龄与传播能力之间呈现负相关关系，而且随着繁殖年龄的增大，外来

入侵物种的多度变化更为剧烈。 在对外来入侵物种风险控制的实际操作中，很少考虑增大繁殖年龄的方式控

制外来物种入侵，这主要基于投资和回报的考虑。 从物种本身的能量平衡来讲，繁殖年龄增大会削弱其对后

代的投资，增强其自身竞争能力，即从 ｒ⁃对策者转变为 Ｋ⁃对策者，但这还与繁殖体压力等关系密切。

图 ８　 种子产量和平均扩散距离对不同景观格局的响应

　 Ｆｉｇ．８　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｅａｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ
ｔｏ ｖａｒｉｏｕｓ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ

控制外来入侵物种传播的方式一般采取两种方式，
通过减弱其生长力（ ｒ）或者通过改变生境结构如建立

廊道等减弱其在空间上的扩散潜力。 但是，我们需要注

意的是，对于弱竞争力的外来入侵物种来说，增加廊道，
增加景观格局破碎度并不一定是一个好的管理方法。
我们比较了种子产量和平均扩散距离变化对不同景观

格局变化的响应（图 ８），当种子数 ｎ＝ ３０００，平均扩散距

离 ｒ＝ ３ 时，在景观破碎度为 ７５％的景观格局中变为种

子数为 ｎ＝ ２０００，１０００，平均扩散距离 ｒ ＝ ２，景观破碎度

不变，但景观干扰度变为 ０．５ 和 ０ 时，外来入侵物种的

多度反而增加，即减弱生长力和增加破碎度并不能抑制

扩散反而加快了外来入侵物种的传播。 Ｍａｒｖｉｅｒ 等［１３］

认为保护栖息地对抵御外来物种入侵十分有效。 根据

我们的模拟结果，保护栖息地还需要具体情况具体处

理，不同的景观格局、竞争力、种群特征和保护目标，需要不同的考虑。 与此同时，通过对不同种子产量、繁殖

年龄及平均迁移距离的组合模拟，我们发现迁移能力对外来入侵物种的传播影响最大，在管理过程中要特别

注意。
本文研究了外来入侵物种和土著物种在不同竞争能力对比下的入侵动态，并且分析了景观格局和种群特

征等对外来入侵物种传播的影响，对外来入侵物种传播控制与管理提供了一定的理论指导。 当然，本文对种

子的扩散方式只考虑了短距离扩散对外来入侵物种种群动态的影响，在以后的工作中还要继续深入研究外来

入侵物种在长距离扩散条件下的种群动态变化。
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