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蚂蚁入侵适应性进化及其机制

倪美虹，杨欣怡，蒋明星∗

浙江大学昆虫科学研究所 ／ 农业农村部农业昆虫学重点实验室 ／ 浙江省作物病虫生物学重点实验室，杭州　 ３１００５８

摘要：入侵种被传至一个新的区域后，在面对当地某些生态因子的胁迫时如何发生适应性变化，是入侵生物学研究的一个重要

课题。 这方面信息对评价物种的入侵性、制订防控策略具有重要指导意义。 入侵性蚂蚁作为无脊椎陆生动物中入侵最成功、危

害最严重的一类，其生物学、生态学已得到大量研究，许多报道表明它们在定殖和扩张过程中会发生适应性变化。 基于 ３０ 多年

的文献资料，从蚁群社会结构、超级蚁群形成能力、个体大小、觅食行为、种间竞争、天敌防御、适应低温能力、生态位转变等多个

角度进行了全面总结，并针对这些方面适应性变化的机制，从表型可塑性、适应性进化、自身遗传学基础、与共生微生物的互利

关系等角度进行了剖析。 提出了今后有待重点研究的几个问题。 将有助于深化对蚂蚁成功入侵机制的认识，为推进我国红火

蚁（Ｓｏｌｅｎｏｐｓｉｓ ｉｎｖｉｃｔａ Ｂｕｒｅｎ）、小火蚁（Ｗａｓｍａｎｎｉａ ａｕｒｏｐｕｎｃｔａｔａ Ｒｏｇｅｒ）等入侵性蚂蚁的研究与治理提供参考。

关键词：入侵性蚂蚁；定殖；社会结构；性状可塑性；适应性进化
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外来种在定殖和扩张过程中，有可能受到传入地多种生态因素的胁迫，如天敌、竞争者、寄（宿）主或食物

缺乏、不适气候条件等［１］。 当其中有些胁迫因素有别于原产地或其他入侵地，甚至比原产地更为苛刻时［２］，
它们有可能在行为、生理、形态等方面发生适应性变化，从而实现对传入地环境的快速适应［３—７］。 揭示生态适

应性变化的具体表现并剖析相关机制，可为外来种入侵性（Ｉｎｖａｓｉｂｉｌｉｔｙ）分析、入侵风险评估、防控策略制订提

供科学依据，是入侵生物学研究的一项重要内容。
在已知的无脊椎陆生动物入侵种中，蚂蚁是入侵最成功、危害最严重的一类。 据统计，全球入侵性蚂蚁多

达 ２４０ 种左右［８］，其中许多种类能造成巨大的生态学灾难、经济损失和社会学危害，尤其能对生态系统的结构

与功能造成严重影响。 因此，多年来人们对入侵性蚂蚁的研究与防控一直相当重视［９］。 大量研究表明，入侵

性蚂蚁具有许多有助于其定殖和扩张的生物学、生态学特点，例如：具有攻击性；生态幅度较广，能在不同气候

区或多种生境中生存；能利用本地蚂蚁无法利用的筑巢资源［１０］；有的种类发现和利用食物的效率明显高于本

地蚂蚁，如阿根廷蚁（Ｌｉｎｅｐｉｔｈｅｍａ ｈｕｍｉｌｅ Ｍａｙｒ） ［１１］。 不仅如此，有别于非社会性的入侵昆虫，有的入侵性蚂蚁

还具有一些特有性状，如可形成超级蚁群（ Ｓｕｐｅｒｃｏｌｏｎｙ），即由多个相互间有联系的巢组成一个庞大的蚁

群［１２—１４］。 而且，许多性状还具有潜在可塑性，因此，入侵性蚂蚁的定殖很少受繁殖体数量的约束［１５］，一旦传

入，不仅能较快建立可自我维持的种群而成功定殖，并且短期内就能积累起较大的种群数量，实现对本地生物

群落的支配［１６］。 在此过程中，入侵性蚂蚁像其他许多入侵性昆虫一样，能在诸多方面发生适应性变化［１７—２０］。
本文基于过去 ３０ 多年的文献资料，从不同角度对入侵性蚂蚁在定殖与扩张过程中生态适应性的具体变

化及相关机制进行了全面总结与剖析，以期深化对此类物种入侵机制尤其自身入侵性的认识，并为推进我国

红火蚁（Ｓｏｌｅｎｏｐｓｉｓ ｉｎｖｉｃｔａ Ｂｕｒｅｎ）、小火蚁（Ｗａｓｍａｎｎｉａ ａｕｒｏｐｕｎｃｔａｔａ Ｒｏｇｅｒ）等外来蚂蚁的研究与治理提供参考。

１　 入侵性蚂蚁生态适应性变化的表现

１．１　 蚁群社会结构可因环境而异

蚁群社会结构（Ｓｏｃｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ）的许多性状，如品级（Ｃａｓｔｅ）构成、劳动分工、品级之间的互作关系、社会

型［单蚁后型（Ｍｏｎｏｇｙｎｅ ｆｏｒｍ；每个蚁群由单个蚁后的后代组成）或多蚁后（Ｐｏｌｙｇｙｎｅ ｆｏｒｍ；蚁群由数个蚁后及

其后代组成）］、巢穴类型［单巢型（Ｍｏｎｏｄｏｍｙ）或多巢（Ｐｏｌｙｄｏｍｙ）］等，关系到蚁群数量增长、空间扩张的潜

力，因此，社会结构状况是评价一种蚂蚁入侵性和定殖能力的一个重要指标［２１—２２］。 显然，入侵性蚂蚁传入之

后若其中的某些性状能发生适应性变化，对定殖和扩张是相当有利的［２３］。
研究发现，入侵性蚂蚁蚁群的品级分化（形成工蚁、兵蚁、有翅生殖蚁、蚁后等不同类型个体）、工蚁品级

内的进一步分化（形成工蚁亚品级）以及年龄分工（Ａｇｅ ｐｏｌｙｅｔｈｉｓｍ）等方面性状，均具有因环境而异的特点，由
此形成因地而异、生动有趣且高效运作的社会结构［２４—２５］。 例如，小火蚁的不同工蚁执行与各自年龄相关的劳

动分工，即年轻工蚁负责在巢内照料蚁后、幼体以及防御敌害，年长工蚁则主要在巢外觅食，但是，当将蚁群中
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年轻工蚁减少时，原本由其负责的护理和防御任务转而由年长工蚁代为执行；有趣的是，这种分工的调整很可

能只是单向的，即年长工蚁的觅食任务不能由年轻者来执行［２６］。 而且，蚁后也可发生分工上的变化：同样是

小火蚁，当蚁群中工蚁的数量减少时，蚁后会出现照料幼体、出巢觅食等类似工蚁的行为［２７］。 这显示，当蚂蚁

入侵到新的环境中，或所处环境发生变化时，蚁群会在劳动分工上作出相应调整，以满足正常生活需要。
社会型可随环境发生变化，这是入侵性蚂蚁在社会结构上的又一适应性表现。 具体而言，有些蚂蚁在原

产地以单蚁后型为主，而在入侵地则变为多蚁后型，在新环境下表现出很强的定殖和种群快速增长能

力［１０，２８］。 例如，酸臭蚁（Ｔａｐｉｎｏｍａ ｓｅｓｓｉｌｅ Ｓａｙ）在自然生境（类似于原产地生境）中的蚁群为单蚁后型，以单巢

形式存在，工蚁群体小，但当入侵到城市生态系统中时则变成多蚁后型，以多巢形式存在，工蚁的群体数量要

大几个数量级，由此形成大型超级蚁群［２９—３０］。 又如，红火蚁入侵至美国德克萨斯州中西部地区后，逐渐调整

为以多蚁后型占优势，以保证其中有一部分蚁后可产下对当地季节性干旱具适应能力的后代，避免种群灭绝；
反之，若不作此调整而以单蚁后型占优势，则抗干旱能力显著下降，对定殖不利。 另一方面，纵观不同蚂蚁，可
发现社会型与是否具入侵性之间并无必然的联系。 有些入侵性蚂蚁如一种铺道蚁（Ｔｅｔｒａｍｏｒｉｕｍ ｉｍｍｉｇｒａｎｓ
Ｓａｎｔｓｃｈｉ） ［３１］、巴塔哥尼亚短蚁（Ｂｒａｃｈｙｍｙｒｍｅｘ ｐａｔａｇｏｎｉｃｕｓ Ｍａｙｒ） ［３２］ 等，不论在原产地还是入侵地始终都是单

蚁后型；有些蚂蚁不论是单蚁后型还是多蚁后型均具入侵性，均可适应入侵地不同类型的环境条件［３３］。
在不同品级间的互作方面，也表现出很强的适应性。 对阿根廷蚁研究发现，工蚁与蚁后两者不仅各司其

职，为蚁群存活与繁衍作出各自贡献，而且相互之间还存在一种受密度制约的正向反馈关系，即工蚁可正向作

用于蚁后的产生，蚁后也可正向作用于工蚁的产生，同时蚁后还可正向影响工蚁的存活［３４］。 因此，当入侵性

蚂蚁遇到新的环境条件时，工蚁与蚁后不论哪一方的分化比例升高，均有可能促使蚁群个体数量扩大。 这种

正向反馈关系对入侵十分有利，在定殖期间，它有助于减轻阿利效应（Ａｌｌｅｅ ｅｆｆｅｃｔ）的不利影响而提高成功定

殖概率，在定殖之后，则有利于蚁群体量增大而提高对不利环境的适应能力，从而促进种群扩张［３４］。
１．２　 具有形成超级蚁群的能力

大多数蚂蚁具有较强的同伴识别意识，工蚁积极捍卫巢穴领域，然而有些蚂蚁不同巢穴之间的攻击水平

较弱，以致于形成超级蚁群，即呈现一个由大型巢穴网络组成的超级群体；在超级群体内，巢穴之间不表现出

攻击性，但在超级群体之间存在高度的攻击性。 一些入侵性蚂蚁即具有形成超级蚁群的能力，其中最具代表

性的是阿根廷蚁［１４］。 但是，它们通常只在入侵地具有此能力，在原产地基本不出现超级蚁群；而且，即便在原

产地形成超级蚁群，其大小明显不及入侵地的。 例如，Ｐｅｄｅｒｓｅｎ 等［３５］ 发现，阿根廷蚁虽然在原产地也形成超

级蚁群，但其尺寸（直径 ２５—５００ ｍ）要比入侵地的（绵延数千千米［３６］ ）小几个数量级。 因此，对某些种类而

言，形成超级蚁群的能力可视为其传入后适应当地环境而成功入侵的一个重要因素。
超级蚁群的一个典型特征是蚁后在巢内即能交配，且能在工蚁的帮助下通过分巢在原有蚁群附近建立新

群体，而非必须通过飞行才能完成交配和达到扩散目的。 因此，交配方式或行为发生变化，即从原先的需通过

飞行才能交配进化成具有巢内交配的能力，可能是蚂蚁入侵性形成的重要原因。 据 Ｃｒｅｍｅｒ 等（２００８） ［１７］ 研

究，花园蚁（Ｌａｓｉｕｓ ｎｅｇｌｅｃｔｕｓ Ｖａｎ Ｌｏｏｎ， Ｂｏｏｍｓｍａ ＆ Ａｎｄｒáｓｆａｌｖｙ），一种只通过分巢进行扩散而且无飞行扩散能

力的入侵性蚂蚁）在入侵至外地之前，在原产地即已可能获得巢内交配这一性状，达到入侵发生前的一种预

适应（Ｐｒｅ⁃ａｄａｐｔａｔｉｏｎ），同时具翅胸节变得较小，翅也变短，不复具有毛蚁属 Ｌａｓｉｕｓ 种类翅胸节较大、翅较长等

适于交配和飞行扩散的外部形态特征。
需注意的是，能否形成超级蚁群可能不是入侵能否成功的决定性因素。 据 Ｈｅｌｌｅｒ［３７］在美国加利福尼亚西

北地区调查，阿根廷蚁虽入侵该地至少已有 １０ 年之久，但超级蚁群的许多性状与原产地（阿根廷）种群相比

并无显著差异，包括巢的密度、大小、蚂蚁密度、巢间最小距离（Ｎｅａｒｅｓｔ⁃ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｄｉｓｔａｎｃｅｓ）等。 据近年 Ｐｕｔｒｉ
等［３８］对日本三个不同岛屿上 （八丈岛 Ｈａｃｈｉｊｏｊｉｍａ、冲绳岛 Ｏｋｉｎａｗａ 和父岛 Ｃｈｉｃｈｉｊｉｍａ） 褐足扁琉璃蚁

（Ｔｅｃｈｎｏｍｙｒｍｅｘ ｂｒｕｎｎｅｕｓ Ｆｏｒｅｌ）的调查，其中仅有最迟被入侵的 １ 个岛屿上出现了超级蚁群。 这说明超级蚁巢

是否形成、是否呈现与原产地不同的一些特点及其对定殖的贡献大小，受到许多因素的影响，除了定殖后所经
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历的时间，还有当地的环境条件等。
１．３　 个体大小可发生适应性变化

个体大小作为物种生活史重要性状之一，可因环境条件发生可塑性变化，甚至快速进化［３９—４０］。 早在

２０ 多年前，就有研究者猜测非本地蚂蚁与本地蚂蚁之间存在个体大小上的差异，且个体大小与入侵能力之间

存在一定关系。 ＭｃＧｌｙｎｎ［４１］通过比较 ２６ 个属共 ７８ 种非本地蚁与同属本地蚁的个体大小，发现有 ２２ 个属的

非本地蚁要小于本地蚁；而且，在品级单一、竞争中采用攻击行为的所有属中，非本地蚁体形均要小于本地蚁；
同时，在擅长攻击的一些属中，非本地蚁成为小个体的概率要大于本地蚁。 其中具代表性的是小火蚁，它在入

侵地的个体要明显小于原产地个体［３９］，前者具有攻击力强于本地蚁（故在种间竞争中占有优势）、工蚁产生

速度快等特点，在入侵地表现出很强的定殖与扩张能力。 但是，与此相反的是，Ｌｅｓｔｅｒ［４２］ 对新西兰 ６６ 种外来

蚂蚁三类不同定殖情况（即成功定殖，无法定殖，可以观察到“定殖”但最终无法定殖）分析后认为，个体小反

而不利于定殖。
有些研究曾比较入侵性蚂蚁个体大小、形态随地理的变化情况，研究结果一定程度上说明了其与生态适

应性的关系。 例如，Ｗｉｌｌｓ 等［４３］对广大头蚁（Ｐｈｅｉｄｏｌｅ ｍｅｇａｃｅｐｈａｌａ Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ）五个不同地理种群（澳大利亚、美
国夏威夷与佛罗里达、毛里求斯、南非）的形态比较后发现，兵蚁、工蚁的体重均以本地蚁多样性高的地区（澳
大利亚）最大，但两者形态的地理变化特点明显不一样：兵蚁头部的长度和宽度以毛里求斯种群最大，而工蚁

的头部长度、后足胫节长度均以南非种群明显较大，说明兵蚁、工蚁这些形态上的地理变化可能是对当地环境

条件快速适应的结果。 综上所述，我们认为有些蚂蚁确实可以通过改变个体大小或形态来适应入侵地环境，
但这是否为普遍现象还有待研究。
１．４　 觅食与竞争行为可发生适应性调整

通常认为，与非入侵种相比，入侵种具更强的食物资源发现能力、空间扩散能力，因而觅食成功的概率相

对较大［４４］。 入侵性蚂蚁除了此特点，还能在发现资源之后，利用工蚁个体数量多、相互间紧密协作的优势，采
取有效的攻击行为对资源进行支配，从而竞争性排挤其他蚂蚁［１５， ４５］。 因此，觅食能力、竞争能力强被视作是

蚂蚁成功入侵的一个重要机制［４６］。 同样，这些似乎是入侵性蚂蚁“与生俱来”的能力，能在定殖与扩张过程

中发生适应性变化。
多年之前人们即发现，入侵性蚂蚁能够通过觅食策略的调整来支配本地群落，使食物网结构朝着有利于

自己的方向变化［１１，４７—５０］。 以小火蚁为例：它在原产地（墨西哥）呈分散的斑块状分布，并与其他物种镶嵌，迫
于本地蚂蚁的竞争压力，它寻找资源的速度十分迅速；但在入侵地（波多黎各），它在种群丰度上占绝对优势，
对资源的支配能力也很强，在此情况下，其觅食策略作出了相应调整，突出表现为发现食物的速度缩短为原产

地种群的一半左右［５１］。 近年还发现，觅食行为还可随蚁群发展出现较大变化，例如，随着群体规模增加，红火

蚁发现食物所需时间缩短，对觅食者的招募速度加快，最大觅食量也显著增加［５２］。 这说明，入侵性蚂蚁可通

过觅食策略的调整节省用于此过程的能量支出，或将其转到其他生命过程，由此促进定殖和扩张。
攻击性作为反映竞争水平的一个重要指标，除了存在于蚂蚁种类之间，还存在于同种蚂蚁的不同个体之

间。 许多研究表明，入侵性蚂蚁种内不同个体之间的攻击行为往往较弱［５３—５８］；而且，有的蚂蚁如黄褐尼氏蚁

（Ｎｙｌａｎｄｅｒｉａ ｆｕｌｖａ Ｍａｙｒ） ［２２］，当传入到其他地方后，原本存在的种内攻击行为有可能消失。 显然，这种种内攻

击行为的消失是一种重要的适应性现象，它十分有利于来自不同蚁群的个体共存和超级蚁群形成，使其在生

态系统中数量上占据明显优势［５７］。
１．５　 天敌防御相关的资源投入策略可发生调整

天敌解脱假说（Ｅｎｅｍｙ ｒｅｌｅａｓｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）认为，外来种在入侵地种群数量增大的原因之一是当地缺乏有

效天敌［５９—６０］。 在入侵性蚂蚁中，天敌解脱的现象已有报道，甚至被认为是某些种类入侵的重要助推因素［６１］。
其中一个较有说服力的例子来自红火蚁：在原产地南美洲，红火蚁至少有 ３０ 种天敌［６２］，受其控制，在当地不

能成灾，而在入侵地美国等地方，天敌种类极少，极易造成严重危害［６２—６３］；而且，针对病原菌的调查也显示，入
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侵地红火蚁种群被其感染的水平要低于原产地种群［６１，６４］。 在其他入侵性蚂蚁如花园蚁（Ｌａｓｉｕｓ ｎｅｇｌｅｃｔｕｓ Ｖａｎ
Ｌｏｏｎ， Ｂｏｏｍｓｍａ ＆ Ａｎｄｒáｓｆａｌｖｙ） ［１７］、阿根廷蚁［６５］中，也可能存在天敌解脱现象。

在理论上，天敌解脱有利于原本用于防御天敌的资源流向生长、发育、繁殖等其他生活史过程，从而增强

竞争力。 这种情况在入侵性蚂蚁中的发生程度尚不十分清楚，但它确实存在。 对花园蚁研究发现，刚入侵不

久的种群因遭受的寄生物胁迫较轻，其向组成型免疫防御（Ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ ｉｍｍｕｎｅ ｄｅｆｅｎｃｅｓ）的资源投入较低，具
体表现为角质层黑化和硬化的程度（反映用于免疫防御的投入程度）下降，表明该蚂蚁在入侵后一段时间内

具备调整防御投入的能力［６１］。 类似现象也已发现于阿根廷蚁中：与原产地种群相比，多数入侵种群所感染的

病毒多样性相对较低，表现出典型的天敌解脱现象；而且，与此相对应，入侵种群中与病毒防御相关的一些免

疫通路基因出现下调，具有将部分防御投入转至其他生活史过程的可能［６６］。
１．６　 对不适温度的适应能力增强

环境温度是决定入侵种能否定殖的最重要因素之一。 有些入侵性蚂蚁对温度反应具较强的可塑性，由此

增强对不适环境温度的适应能力［６７］。 表现之一是，它们被引入到寒冷的气候区后，抗寒力会增强，从而在一

些原先不能存活的区域定殖下来，这种情况已发现于酸臭蚁（Ｔａｐｉｎｏｍａ ｍａｇｎｕｍ Ｍａｙｒ） ［６８］、小火蚁［６９］等种类。
另一种表现是能忍受高温，例如，红火蚁对高温具较强的抵抗力，即使在夏日高温下也能在 ３ ／ ４ 的时间段内觅

食，由此在跟本地蚂蚁的竞争中占有优势［７０］。
１．７　 生态位可发生适应性转变

生态位是指一个种群在生态系统中在时间与空间上所占据的位置，及其与相关种群之间的功能关系与作

用。 据报道，入侵性蚂蚁可在营养生态位（Ｔｒｏｐｈｉｃ ｎｉｃｈｅ）上表现出可塑性。 例如，对阿根廷蚁、红火蚁［７１—７２］、
褐蚁（Ｆｏｒｍｉｃａ ｐａｒａｌｕｇｕｂｒｉｓ Ｓｅｉｆｅｒｔ）等研究发现，与原产地种群相比，它们在入侵地所处的营养层要低一些，且
更具多样性，存在从专门以蜜露为食（低营养层）至主要以捕食为生（高营养层）等情况［７３］。 显然，这种营养

生态位上的可塑性变化，不仅有利于入侵性蚂蚁克服定殖期间资源数量不足等方面的束缚，而且可减少与本

地蚁对同一营养生态位的竞争，不仅有利于定殖，也有利于与本地蚁共存［７４］。
入侵性蚂蚁的时间生态位同样备受关注。 如果它的时间生态位与主要本地蚁存在差异，理论上有利于避

免产生激烈种间竞争，对其定殖或不同蚂蚁共存有利。 迄今已有许多关于这方面的报道。 例如，在美国加州

北部，一种名为冬蚁（Ｐｒｅｎｏｌｅｐｉｓ ｉｍｐａｉｒｓ Ｓａｙ）的本地蚁在 ０—２．５℃的条件下仍可活动自如，能在冬天数月与粉

蚧维持稳定的互利关系；相比之下，低温下入侵当地的阿根廷蚁步行速度明显较慢，主要在相对比较温暖的

５—１１ 月活动及与粉蚧发生互利关系［７５］，两者具有不同的时间生态位，由此得以共存。 又如，在某些红火蚁

的入侵地，本地蚁对高温的可塑性甚至要强于红火蚁，可在红火蚁不能活动的温度下觅食和活动［８，７０，７６—７７］，这
有利于高温时段内避免与红火蚁相遇，降低两者竞争发生机率。 与此类似，在有些广大头蚁（Ｐ． ｍｅｇａｃｅｐｈａｌａ）
的入侵地，一些常见本地蚂蚁（如 Ｉｒｉｄｏｍｙｒｍｅｘ 属的种类）对高温的耐受能力强于广大头蚁，即使在 ５０℃以上

的高温下也能存活和活动，而广大头蚁只在温度为 １８—２８℃ 的时段活跃觅食，两者的时间生态位明显

不同［７８］。
但是，在上述蚂蚁研究系统中，其中一方或者双方是否曾经发生时间生态位上的适应性调整？ 对此鲜有

报道。 但对入侵种而言，这种调整是完全可能存在的，理由是：如上所述，酸臭蚁（Ｔ． ｍａｇｎｕｍ） ［６８］、小火蚁［６９］

等种类在面对入侵地的不适温度时，能作出适应性响应，即理论上具有通过可塑性或其他机制对时间生态位

作出调整的能力。
在未来气候变化条件下，入侵生物如何在生态位层面作出调整或变化，是令人感兴趣的科学问题。 出乎

意料的是，入侵性蚂蚁在新气候条件下的定殖能力与其入侵发生程度之间并不存在对应关系。 Ｂａｔｅｓ 等［７９］对

８２ 种蚂蚁比较后发现，入侵性种类在新气候条件下作出生态位变化的程度还不及非入侵性外来种类；而有些

入侵性种类虽然在原产地占据的生态位很小，发生范围窄，但在入侵地却表现出很强的对所处新生态位作出

改变的能力。
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２　 生态适应性变化的机制

多年来，人们试图从不同角度去解释蚂蚁成功入侵背后的机制或生物学基础，包括物种内在优势、性状可

塑性、快速进化、遗传学基础、天敌解脱、生态系统受到干扰等，这些方面不同程度地关系到生态适应性变化过

程，并有可能相互间协同发挥作用。
２．１　 表型可塑性

表型可塑性是指物种同一基因型在不同环境中出现不同表型的现象［８０］。 研究表明，与非入侵种相比，入
侵种在新环境中具有更高的可塑性［８１］，故可塑性不仅是驱动生物入侵的重要内在机制，也是评价物种入侵性

强弱的重要依据。 与非社会性入侵种类相比，社会性入侵昆虫的“社会性”这一种群内在属性决定了其可塑

性可能具有更多的形式，在适应新环境的过程中所起作用可能更加广泛［３０］。
迄今为止，入侵性蚂蚁性状的可塑性已发现于蚁群多个性状及与其他物种的互作关系中，涉及品级分化、

社会型、觅食行为、对不适温度的响应、与本地蚂蚁的竞争关系等，其中，以社会型、品级分化（发育成有生殖

能力的蚁后还是无生殖能力的工蚁）最为典型［８２］。 已有研究表明，入侵性蚂蚁许多重要表型的可塑性变化无

明显空间规律可循，也不存在区域间差异。 例如，在入侵过程中，阿根廷蚁工蚁觅食活力、种间攻击行为可塑

性变化并不呈现出某种特定的方向性，与种群所处的地理区域（是原产地还是入侵地）也无关系［１９，８３］。 而且，
可塑性与生境条件也无明显关系，如：酸臭蚁（Ｔ． ｓｅｓｓｉｌｅ）不论在城市生态系统中还是自然生态系统中，其蚁群

社会结构均具有可塑性［３０］。 表明作为蚂蚁适应生态环境的一个重要机制，可塑性的发生可能是相当普遍的。
２．２　 适应性进化

同非社会性入侵昆虫一样，入侵性蚂蚁可在环境选择压（不适温度、人类干扰等）的作用下发生适应性进

化，但是，它们的进化还涉及到蚁群的一些社会学性状，如品级分化、劳动分工等；而且，此类性状在新环境下

所面临的正向选择压力可能要强于非社会学性状［８４］，故它们发生适应性进化的速度可能会更快。
适应性进化可发生于蚂蚁对环境胁迫的响应、生殖方式、社会结构等生物学过程或性状中，它有以下两个

重要特点：
一是，适应性进化的发生时间与地点具有多样性，既可以作为一种对新环境选择压力的响应而发生在入

侵地，于近期发生，也可作为一种对环境长期适应的结果而发生在原产地［８５］。 显然，若蚂蚁在原产地就已经

发生适应性进化，则被引入到存在明显环境胁迫的外地后，有可能快速达到适应。 该情况已发现于花园

蚁［１７］、小火蚁［８６］等种类中。 具体以小火蚁为例：小火蚁原来分布在阿根廷北部至墨西哥的新热带地区，在入

侵至以色列之前，就已经在原产地的南部分布极限区发生适应性进化而获得较强耐寒力，故入侵至以色列之

后就能较好适应当地的低温环境［８６］。
二是，人类干扰可显著促进入侵性蚂蚁的进化。 同样以小火蚁为例：据 Ｆｏｕｃａｕｄ 等［８７］报道，在原产地，由

于土地利用导致小蚂蚁生境温度条件发生改变，该蚂蚁对高温的耐受能力随之增强，它高于自然生境（未被

人类干扰过的生境）中的种群，但与入侵地的种群接近，表明小火蚁被传至外地之前，就已经在原产地通过进

化达到对高温的适应。 人类干扰引起社会结构的进化也不乏其例。 例如酸臭蚁（Ｔ． ｓｅｓｓｉｌｅ），在原发生地，人
类活动引起的生境退化、城市化会限制基因流动，并会施加强烈选择压，由此导致蚁群的社会型、空间结构以

及生活史性状发生剧烈变化与分化，最终进化形成多蚁后型、多巢、超级蚁群等入侵相关性状［２９—３０］。
人类干扰甚至会引起入侵性蚂蚁生殖方式发生适应性进化。 这种现象已发现于小火蚁中。 小火蚁的生

殖方式较为特殊：其中一些种群像其他多数蚂蚁一样采用单倍二倍体繁殖系统，即雌性生殖蚁、工蚁通过有性

生殖由受精卵发育而成，雄蚁通过孤雌生殖由未受精卵发育而成，但是，另外一些种群则不论雌性生殖蚁还是

雄蚁均通过无性生殖产生；有趣的是，其中的有性生殖种群多数出现于自然环境中（很少或未受到人类干扰

的生境中），而无性生殖种群则更多出现于受到过人类干扰的生境中，表明是在人类活动影响下，生境改变

（选择压）已促使小火蚁生殖方式发生进化，其结果是当它进入干扰程度较多的生态环境中后，易出现大量雄
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蚁和雌蚁无性生殖系，从而实现快速定殖与扩张［８８—９０］。
２．３　 遗传多样性下降的不利影响削弱

像其他入侵动物一样，入侵性蚂蚁在引入和定殖的过程中会遭遇瓶颈效应（Ｂｏｔｔｌｅｎｅｃｋ ｅｆｆｅｃｔ），导致群体

遗传多样性下降［１０，９１］，不利于适应新环境。 但另一方面，有研究表明遗传多样性下降反而有利于定殖，其原

因是：遗传多样性下降后，不同蚁群的个体之间相互攻击的可能性会随之减弱，甚至种内原本存在的攻击行为

可能不复存在，这十分有利于蚁群繁衍，甚至会促使超级蚁群形成，在种群数量上为成功定殖和扩张创造重要

条件［１０，９２］。
某些入侵性蚂蚁基因组中存在丰富的转座子（Ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔ），这种遗传结构有利于提高遗传多样

性，规避遗传多样性下降对入侵的潜在影响。 Ｓｃｈｒａｄｅｒ 等［９２］ 对灰黑心结蚁（Ｃａｒｄｉｏｃｏｎｄｙｌａ ｏｂｓｃｕｒｉｏｒ Ｗｈｅｅｌｅｒ）
研究发现，其基因组中存在一个含有高密度转座子的“岛屿”，该蚂蚁原产地种群和入侵地种群之间差异明显

的那些遗传区域很大一部分即位于该“岛屿”上。 这一定程度上解释了该蚂蚁为何在近亲繁殖而遭受极端遗

传瓶颈的不利情况下，仍然能在新环境中建立庞大的健康种群。
２．４　 与共生微生物的互利关系

入侵性蚂蚁可与许多微生物建立共生关系［９３］。 其中颇受关注的是 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 类细菌。 此类细菌已发现

于多种入侵性蚂蚁中，包括红火蚁［９４］、阿根廷蚁［９５］、细足捷蚁（Ａｎｏｐｌｏｌｅｐｉｓ ｇｒａｃｉｌｉｐｅｓ Ｓｍｉｔｈ） ［９６］、长角立毛蚁

（Ｐａｒａｔｒｅｃｈｉｎａ ｌｏｎｇｉｃｏｒｎｉｓ Ｌａｔｒｅｉｌｌｅ） ［９７］等。 但是，Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 感染是否会有利于宿主蚂蚁生殖，尚不得而知。 对

小黄家蚁（Ｍｏｎｏｍｏｒｉｕｍ ｐｈａｒａｏｎｉｃ Ｌｉｎｎａｅｕｓ）研究发现，与未感染 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的蚁群相比，感染者会增加对生殖

的能量投资（表现为产生更多的蚁后），蚁群生长速度较快，生殖蚁的生成时间提前，蚁群的整个生活史时间

也缩短［９８］。 故感染某些共生菌后，蚁群有可能发生某些正向变化，从而在适应新环境的过程中受益。

３　 展望

作为社会性昆虫，红火蚁、阿根廷蚁、小火蚁等入侵性蚂蚁的蚁群社会结构、觅食与竞争等行为特征以及

对人类干扰、环境胁迫的响应规律长期以来备受关注，这些方面所具有的适应性变化水平一定程度决定了这

些蚂蚁在传入地的定殖与扩张潜力。 尤其是社会结构，由于直接关系到蚁群数量发展潜力和蚁巢空间分布格

局，是生态适应性研究的核心内容之一。 在适应机制研究方面，最近十多年来人们从可塑性和进化着眼，试图

揭示入侵性蚂蚁规避阿利效应、遗传瓶颈效应等不利因素的机制，取得较大进展。 同时，人们开始充分挖掘组

学数据，以深层次揭示生态适应的内在机制。 今后，笔者认为以下几方面的研究还有待于加强：
一是蚁群社会结构及其与入侵性、生态适应性的关系。 据 Ｋａｙ 等［９９］ 估计，全球蚂蚁中，具有蚁后多型性

（单蚁后或多蚁后型）的种类约占 ２％，据此推算，目前被认为有入侵性的约 ２４０ 种蚂蚁中［８］，存在蚁后多型性

的种类接近 ５０ 种，但迄今为止，只有 ５ 种入侵性蚂蚁被研究过单蚁后或多蚁后的情况。 故今后有关蚁群社会

结构及其与入侵性、生态适应性关系的研究有待拓宽到更多种类，以揭示这些方面的普遍规律。 另外，除了蚁

群本身，入侵地群落中的其他生物因子，尤其是竞争者、天敌等胁迫因子，是否也与入侵性蚂蚁的生态适应性

变化存在某种关联，或者说适应性变化是否还出现于与其他物种的互作关系中，也有待于研究。
二是可塑性发生情况及其对入侵的贡献。 这方面已有一些研究，但显然不够。 首先，在研究对象上，过去

主要集中在阿根廷蚁、红火蚁等少数蚂蚁，且主要针对已长期定居的种群，对其他蚂蚁涉及甚少。 其次，对组

合性状的可塑性及其生态学意义研究不够。 众所周知，不同性状之间往往存在关联。 例如，热耐受性的可塑

性除了关系到物种分布范围，还会影响觅食行为的持续时间、对食物资源的支配能力等，故热耐受性可塑性与

营养生态位之间实际上存在某种重要联系［６９，７９］。 又如，阿根廷蚁的资源利用与攻击行为两者可形成“行为症

候群”（Ｂｅｈａｖｉｏｕｒａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅｓ），其相关行为性状存在关联或协同：有的种群既表现出较强利用新环境的趋势，
同时又表现较强的攻击性，能更快检测到食物资源，且占据更多空间［１９］。 因此，成功入侵其实是相互关系的

多个行为因素（性状）共同作用的结果。 基于此，在考察各种（类）性状的可塑性及其生态学意义时，不能独立
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开展，而应将其视作一类“组合”性状的可塑性，深入分析可塑性性状之间的联系。
另外，可塑性的研究方法有待规范化。 需注意的是，许多性状在不同环境中确实有不同的表现，但不能仅

基于此即认为物种具“可塑性”，甚至就此认为可塑性是定殖和扩张过程中适应环境的一个机制。 为了明确

可塑性是否在入侵中起作用，需将目标性状严格地在入侵地种群与原产地种群两者之间进行比较，或者视情

况进行不同入侵地种群之间的比较、不同入侵阶段的种群之间的比较等［３８，４４］。 对不同种群进行比较时，还要

考虑相关性状比较的生物学前提，保证被比较的种群在年龄（引入后所经历的时间）、遗传多样性等方面接

近，否则难以得到可信的结论［２１］。 但是近几十年来，采取此研究思路的报道较为有限。
如上所述，可塑性和适应性进化作为生物成功入侵的两大机制，同样在蚂蚁入侵中起重要作用。 但是，两

者所起作用的相对大小因种而异，对此极少在研究蚂蚁中有过系统的比较与分析，这方面研究有待加强。
三是天敌解脱与竞争力增强的关系。 此方面报道仍较少，其重要原因是一些入侵性蚂蚁难以“有效”发

生天敌解脱的情况。 在入侵初期，天敌丰度确实会暂时性减少，但是随着时间推移，病原物或其他天敌的数量

会逐渐增多，或者天敌通过进化达到对入侵种的适应，或获得对入侵种的攻击能力［１００］。 因此，在研究入侵性

蚂蚁天敌解脱问题时，需把它放在一个较长的时期内进行考察，以科学判断是否真正发生了天敌解脱。 另外，
对两者关系可考虑从更多角度去研究，如天敌解脱是否会引起防御用的毒液滴度下降从而改变生产和照料子

代的策略，由此直接或间接增强竞争力等［１０１］。
若要揭示天敌解脱与竞争力增强之间的确切关系，研究方法与思路上有明确要求。 即：需要同时采用入

侵地和原产地种群，设置不同的天敌处理条件，然后对相关生物学特性进行系统比较；其中，需重点考察天敌

解脱之后，是否有些性状表现出有利于入侵和扩张的变化，是否会促成蚂蚁在入侵地利用一些新的生境条件

等。 诚然，研究过程中许多方面会不同程度地遇到困难，包括不同地理种群的采集、相关指标（如巢内蚁群的

发育进度、产后代数）的考量等，对此需加以克服。
四是在组学水平上揭示适应性变化的遗传学基础。 利用组学数据，不仅可提高对单个物种的研究水平，

同时有助于开展不同物种之间更为精确的量化比较。 相信随着组学技术的进一步发展，有可能揭示蚂蚁成功

入侵背后鲜为人知的某些重要机制。
五是从防控角度，将生态适应性相关研究成果用于蚂蚁入侵风险评估等防控体系。 例如，由于蚁群许多

性状尤其是社会结构与入侵的关系十分密切，若发现社会结构发生改变，则可预测成功定殖和扩张的概率存

在上升趋势，对此需在入侵风险评估时加以关注。 又如，有些蚂蚁的城市种群与自然种群之间已出现明显遗

传分化，表明城市化可限制基因流动，并对蚂蚁施加强烈选择压，为此，在分析入侵物种的进化过程时，城市化

的潜在影响需予以重视［３０］。
六是国际协作有待增强。 包括生态适应性在内的入侵相关研究，许多情况下需开展不同地理种群的比

较，如在研究可塑性时，以及比较可塑性与适应性两者作用的相对大小时，需揭示某个性状的适应性变化是发

生在向外扩张之前还是之后时，就要采集入侵种在原产地、不同入侵地的种群，并开展不同地区的种群生态

学、数量动态特征等比较与分析，这需要不同国家和地区的研究人员通力协作。
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