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摘要：入侵物种的气候生态位保守性对预测未来入侵风险具有重要意义。 鬼针草自入侵以来，给我国农业、生态、经济等方面带

来巨大损失。 然而，目前对鬼针草入侵过程中的生态位变化研究较少，在其入侵中国过程中，生态位是否发生漂移尚不明确。
结合鬼针草原产地和中国的分布数据与环境变量，利用最大熵模型（ＭａｘＥｎｔ）分析鬼针草在中国的潜在适生区及入侵阶段。 同

时利用主成分分析计算鬼针草生态位的重叠、稳定性、未填充和扩展，进行生态位等价性和相似性检验。 较高的生态位稳定性

表明鬼针草在入侵过程中保持了气候生态位的保守性。 原产地和中国生态位的差异主要是由生态位未填充导致的，同时在其

入侵过程中发生了极小的生态位扩展。 虽然鬼针草在中国的生态位发生了变化，但中国的生态位仍主要是原产地生态位的一

个子集。 模型结果表明，鬼针草在中国的中高度适生区主要分布在华东、华中、华南和西南的大部分地区。 中国南方大部分区

域属于鬼针草的稳定入侵区，而北部及南方的小部分地区存在其潜在拓殖区。 年均气温（Ｂｉｏ１）和年均降水量（Ｂｉｏ１２）在鬼针草

分布中起着关键作用。 研究结果说明，鬼针草在中国的入侵尚未达到入侵平衡，未来对中国的北部、东部沿海地区仍有较大的

入侵威胁。 在这些高入侵风险区域，应建立系统的监测预警机制，以动态掌握其扩展趋势，避免其给当地造成巨大的经济和生

态损失。
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ｓｔａｂｌｅ ｉｎｖａｓｉｏｎ ａｒｅａｓ ｆｏｒ Ｂ． ｐｉｌｏｓａ， ｗｈｉｌｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ａｒｅａｓ ｅｘｉｓｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈ ａｎｄ ｓｏｍｅ ｐａｒｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈ． Ａｍｏｎｇ
ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌｓ， ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （ Ｂｉｏ１） ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ （ Ｂｉｏ１２）
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｄ ｔｈｅ ｍｏｓｔ， ｐｌａｙｉｎｇ ａ ｋｅｙ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｂ． ｐｉｌｏｓａ． Ｎｏｔａｂｌｙ， ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｒｅｓｕｌｔｓ ｕｎｄｅｒｓｃｏｒｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ
ｉｎｖａｓｉｏｎ ｏｆ Ｂ． ｐｉｌｏｓａ ｉｎ Ｃｈｉｎａ ｈａｓ ｎｏｔ ｙｅｔ ｒｅａｃｈｅｄ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ， ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ａ ｓｕｂｓｔａｎｔｉａｌ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｔｈｒｅａｔ， ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙ ｉｎ ｔｈｅ
ｎｏｒｔｈｅｒｎ ａｎｄ ｅａｓｔｅｒｎ ｃｏａｓｔａｌ ｒｅｇｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ． Ｉｎ ｔｈｅｓｅ ｈｉｇｈ⁃ｒｉｓｋ ｉｎｖａｓｉｏｎ ａｒｅａｓ， ｉｔ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｔｏ ｅｓｔａｂｌｉｓｈ ａ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ
ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ａｎｄ ｅａｒｌｙ ｗａｒｎｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｔｏ ｔｒａｃｋ ｔｈｅ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｔｒｅｎｄｓ ｏｆ Ｂ． ｐｉｌｏｓａ ａｎｄ ｉｄｅｎｔｉｆｙ ｎｅｗ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｈｏｔｓｐｏｔｓ， ｕｓｉｎｇ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ ａｎｄ ｒｅｍｏｔｅ ｓｅｎｓｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ． Ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ａｒｅ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｆｏｒ
ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｉｃｈｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ， ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ ａ
ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ａｄｄｒｅｓｓｉｎｇ ｔｈｅ ｉｓｓｕｅ ｏｆ Ｂ． ｐｉｌｏｓａ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｎｉｃｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ； ｎｉｃｈｅ ｓｈｉｆｔ； ＭａｘＥｎｔ ｍｏｄｅｌ； ｉｎｖａｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ； Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ．

近年来，随着全球贸易和人口流动的增加，外来生物入侵问题愈发严重，这在全球引起了广泛关注。 外来

入侵生物对引入地生态环境、经济和人类健康构成了重大威胁［１］。 入侵物种在不同环境中有着很强的传播

能力，对生物多样性构成严重威胁，甚至会导致本地物种灭绝，引起生态系统机构和功能的改变［１—２］。 随着经

济社会的快速发展，我国面临着外来物种不断增加的挑战，已成为遭受外来生物入侵威胁最大的国家

之一［３］。
生态位模型（Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｎｉｃｈｅ Ｍｏｄｅｌｓ，ＥＮＭｓ）是一种基于物种存在或丰富度数据以及环境因子数据，通过

特定的算法来预测物种的实际分布和潜在分布的数学模型［４—５］。 近年来，生态位模型在生态学和环境科学领

域得到了广泛应用，为物种的气候适宜性评价［６—７］、入侵生物风险预测［８］ 等方面提供了有力的工具。 特别是

最大熵模型（ＭａｘＥｎｔ），其预测性能稳定，评价精度高，具有较好的普适性，目前已成为评估外来物种入侵风险

的重要工具［９—１４］。
然而应用生态位模型的核心假设是物种的生态位在空间和时间上保持不变，即生态位保守性（Ｎｉｃｈｅ

７１６０１　 ２１ 期 　 　 　 王佳　 等：基于气候因子的鬼针草入侵中国过程的生态位保守性与入侵风险研究 　
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ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｓｍ） ［５， １０—１１］。 许多研究指出，生态位保守性在不同的空间和时间尺度上普遍存在［１５—１９］。 然而，越来

越多的研究表明，入侵物种的生态位在原生和入侵范围之间可能不完全相同。 当入侵物种的生态位由于非生

物条件、生物相互作用、扩散限制等因素发生变化，占据其在原产地没有占据的生态位时，就认为物种发生了

生态位漂移（Ｎｉｃｈｅ ｓｈｉｆｔ）。 这一现象涉及多个类群，包括植物［２０—２１］、昆虫［２２］、爬行动物［２３］、鱼类［２４］ 等。 而生

态位漂移不仅挑战了长期以来关于生态位保守性的传统看法，也降低了应用生态位模型预测外来物种入侵风

险的可信度。 目前对入侵种群是否在入侵范围保持生态位保守性的看法存在一定矛盾，尚未达成一致。 因

此，探究入侵物种在入侵范围内的生态位变化对预防外来物种入侵尤为重要。
鬼针草（Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ．）是菊科鬼针草属一年生草本植物，原产于美洲［２５］。 １８５７ 年首次在香港报道发

现，于 ２０１４ 年被列入第三批《中国外来入侵物种名单》，２０２２ 年被列入《国家重点管理外来入侵物种名录》。
鬼针草的瘦果上部有稀疏瘤状突起及刚毛，具倒刺毛，可粘附于人畜、货物进行扩散，具有强大的传播能力。
同时鬼针草具有强大的繁殖能力，可以在短期内占领环境空间，造成大范围的植被更替，严重破坏当地的生态

系统。 鬼针草还具有较强的化感作用，通常会与作物争夺光照和养分，导致作物减产［２６］。 鬼针草自入侵以

来，给我国农业、生态、经济等方面带来巨大损失。 然而，目前对鬼针草入侵过程中的生态位变化研究较少。
因此，有必要对该入侵物种的生态位变化及入侵风险进行更多的研究。

本研究基于鬼针草在原产地与中国的分布点及环境数据，通过生态位比较与 ＭａｘＥｎｔ 模型，聚焦以下科学

问题：（１）鬼针草在中国的入侵种群表现为生态位保守性还是生态位漂移？ （２）影响鬼针草分布的主要因素

是什么？ （３）鬼针草在中国的入侵处于哪个阶段，是否达到了入侵平衡？ 研究旨在揭示鬼针草入侵过程中的

生态位变化，评估其扩张风险，为外来物种的防控措施制定与风险评估提供科学依据。

１　 材料和方法

１．１　 物种分布数据

本研究中鬼针草的分布数据来源于野外调查、中国数字植物标本馆（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｖｈ．ａｃ．ｃｎ）以及全球生

物多样性数据库（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｇｂｉｆ．ｏｒｇ），共得到了来自全球的 ３３７５２ 条发生数据。 删除分布数据的重复点和

海上分布点后，为减少采样偏差对生态空间和生态位模型预测的影响，对分布数据进行随机稀释（每 ２．５ 弧分

保留 １ 个分布点）。 最终保留了 １１１５８ 个分布点用于建模。 入侵范围共有 ７９４５ 个分布点，其中中国有 １８５５
个。 此外还有 ３２１３ 个分布点来自鬼针草的原产地（图 １）。

图 １　 世界范围内原产地和入侵地鬼针草的发生记录

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｃｏｒｄｓ ｏｆ ｎａｔｉｖｅ ａｎｄ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅｓ ｏｆ Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ． ｗｏｒｌｄｗｉｄｅ

１．２　 环境数据

环境数据是从 ＷｏｒｌｄＣｌｉｍ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ．ｏｒｇ ／ ） ［２７］获得，包括 １９ 个生物气候因子和海拔，分辨率为

２．５ａｒｃｍｉｎ（约 ５ｋｍ２）。 为避免环境变量之间的高度共线性和模型过度拟合，利用 ＥＮＭＴｏｏｌｓ 计算所有变量之间

８１６０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性（图 ２） ［２８］。 在预建模阶段，评估 ２０ 个环境变量的贡献度百分比（表 １），剔除与与其他变量

高度相关（Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数大于 ０．８）或贡献度较低的环境变量［２９］。 最终选取了年平均气温（Ｂｉｏ１）、年平均

降水量（Ｂｉｏ１２）、最干月份降水量（Ｂｉｏ１４）和降水量季节性（Ｂｉｏ１５）来构建模型（表 ２）。

表 １　 ２０ 个环境变量在 １０ 次重复运行中对鬼针草模型的平均贡献度百分比和置换重要性

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｖｅｒａｇｅ ｐｅｒｃｅｎｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ２０ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｔｏ Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ． ｍｏｄｅｌｓ ａｃｒｏｓｓ １０

ｒｅｐｌｉｃａｔｅ ｒｕｎｓ

环境变量
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｖａｒｉａｂｌｅ

变量描述
Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

贡献率
百分比 ／ ％
Ｐｅｒｃｅｎｔ

ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

置换
重要性 ／ ％
Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ

环境变量
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｖａｒｉａｂｌｅ

变量描述
Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

贡献率
百分比 ／ ％
Ｐｅｒｃｅｎｔ

ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

置换
重要性 ／ ％
Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ

Ｂｉｏ１ 年平均气温 ３１．４ ４３．７ Ｂｉｏ１１ 最冷季度平均气温 ２３．６ ６．４

Ｂｉｏ２ 平均气温日较差 ０．１ ０ Ｂｉｏ１２ 年平均降水量 ２６．７ ２７．９

Ｂｉｏ３ 等温性 ０．３ ３．３ Ｂｉｏ１３ 最湿月份降水量 ０ ０

Ｂｉｏ４ 温度季节性 １．６ ３．３ Ｂｉｏ１４ 最干月份降水量 １１．９ １０．１

Ｂｉｏ５ 最暖月份最高温度 １ １．１ Ｂｉｏ１５ 降水量季节性 ０．３ ０．９

Ｂｉｏ６ 最冷月份最低温度 ０．３ ０．２ Ｂｉｏ１６ 最湿季度降水量 １ １．６

Ｂｉｏ７ 气温年较差 ０．１ ０．２ Ｂｉｏ１７ 最干季度降水量 ０ ０

Ｂｉｏ８ 最湿季度平均温度 １ ０．２ Ｂｉｏ１８ 最暖季度降水量 ０．４ ０．６

Ｂｉｏ９ 最干季度平均温度 ０ ０ Ｂｉｏ１９ 最冷季度降水量 ０．１ ０．１

Ｂｉｏ１０ 最暖季度平均温度 ｒ ０．１ ０．１ Ａｌｔ 海拔 ０．１ ０．３

表 ２　 鬼针草模型筛选后的环境变量在 １０ 次重复运行中的平均相对贡献值和置换重要性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｖｅｒａｇｅ ｐｅｒｃｅｎｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｔｏ Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ． ｍｏｄｅｌｓ ａｃｒｏｓｓ １０

ｒｅｐｌｉｃａｔｅ ｒｕｎｓ

环境变量
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｖａｒｉａｂｌｅ

变量描述
Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

贡献度
百分比 ／ ％
Ｐｅｒｃｅｎｔ

ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

置换
重要性 ／ ％
Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ

环境变量
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｖａｒｉａｂｌｅ

变量描述
Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

贡献度
百分比 ／ ％
Ｐｅｒｃｅｎｔ

ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

置换
重要性 ／ ％
Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ

Ｂｉｏ１ 年平均气温 ５５．２ ６７．７ Ｂｉｏ１４ 最干月份降水量 １１．３ １２

Ｂｉｏ１２ 年平均降水量 ３３．２ １８．７ Ｂｉｏ１５ 降水量季节性 ０．３ １．６

１．３　 生态位模型构建

利用鬼针草原产地和中国的分布数据，结合筛选出的环境变量，本研究分别构建了原产地和中国的生态

位模型。 模型构建采用 ＭａｘＥｎｔ ３．４．１［９］软件。 许多研究表明，ＭａｘＥｎｔ 具有较好的稳定性和预测性能［１３—１４， ３０］。
在模型运行过程中，随机选取 ２５％的分布点为测试集，剩余 ７５％为训练集，最大迭代次数设置为 ５０００ 次，收敛

阈值设置为 ０．００００１，并重复运行 １０ 次［３１］。 利用 Ｒ ３．６．３ 和 ｋｕｅｎｍ［３２］程序包对正则化乘数和要素类型进行优

化，选择在统计学上显著、遗漏率低于阈值（０．０５）且 ｄｅｌｔａ ＡＩＣｃ 值不高于 ２ 的模型。 最终正则化乘数选择３．９，
要素类型选择 ＨＬＰＱ，分别为片段化（Ｈｉｎｇｅ）、线性（Ｌｉｎｅａｒ）、乘积型（Ｐｒｏｄｕｃｔ）和二次型（Ｑｕａｄｒａｔｉｃ）。 模型精

度通过受试者工作特征曲线（Ｒｅｃｅｉｖｅｒ Ｏｐｅｒａｔｉｎｇ Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ，ＲＯＣ 曲线）评估，曲线下的面积即 ＡＵＣ（Ａｒｅａ
Ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ Ｒｅｃｅｉｖｅｒ Ｏｐｅｒａｔｉｎｇ Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ Ｃｕｒｖｅ）值，用于衡量模型的预测准确性，ＡＵＣ 值的取值范围一般为

０—１，数值越接近 １，说明模型预测越准确［１３—１４， ３３］。 模型结果利用 ＡｒｃＧＩＳ １０．２ 进行可视化。
１．４　 气候生态位比较

研究利用 Ｂｒｏｅｎｎｉｍａｎｎ 等［３４］的统计框架，采用了主成分分析（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ，ＰＣＡ）排序技

术量化物种原产地和中国种群之间的生态位重叠。 将原产地与中国范围内的所有环境变量进行 ＰＣＡ，并利

用 ＰＣＡ 的第一轴与第二轴定义二维平面，这两个主成分轴解释了数据中的大部分方差。 将每个物种的分布

数据投影到以 ＰＣＡ 二维平面最小值和最大值为界划分成的 １００×１００ 个单元格上［３４］。 然后使用核密度函数
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图 ２　 ２０ 个环境变量的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性热图

Ｆｉｇ．２　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ ２０ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

Ｂｉｏ１：年平均气温 Ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；Ｂｉｏ２：平均气温日较差 Ｍｅａｎ ｄｉｕｒｎａｌ ｒａｎｇｅ；Ｂｉｏ３：等温性 Ｉｓｏｔｈｅｒｍａｌｉｔｙ；Ｂｉｏ４：温度季节性 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ；Ｂｉｏ５：最暖月份最高温度 Ｍａｘ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｗａｒｍｅｓｔ ｍｏｎｔｈ；Ｂｉｏ６：最冷月份最低温度 Ｍｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｃｏｌｄｅｓｔ ｍｏｎｔｈ；Ｂｉｏ７：气温年

较差 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｎｕａｌ ｒａｎｇｅ；Ｂｉｏ８：最湿季度平均温度 Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｗｅｔｔｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ；Ｂｉｏ９：最干季度平均温度 Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｄｒｉｅｓｔ

ｑｕａｒｔｅｒ；Ｂｉｏ１０：最暖季度平均温度 Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｗａｒｍｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ；Ｂｉｏ１１：最冷季度平均气温 Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｃｏｌｄｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ；Ｂｉｏ１２：年

平均降水量 Ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ；Ｂｉｏ１３：最湿月份降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｗｅｔｔｅｓｔ ｍｏｎｔｈ；Ｂｉｏ１４：最干月份降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｉｅｓｔ ｍｏｎｔｈ；

Ｂｉｏ１５：降水量季节性 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ；Ｂｉｏ１６：最湿季度降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｗｅｔｔｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ；Ｂｉｏ１７：最干季度降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ

ｄｒｉｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ；Ｂｉｏ１８：最暖季度降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｗａｒｍｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ；Ｂｉｏ１９：最冷季度降水量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｌｄｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ；Ａｌｔ：海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

估计网格空间中每个物种的平滑发生密度，避免因采样偏差而导致的误差［３４］。 研究使用了 Ｓｃｈｏｅｎｅｒ′ｓ Ｄ 度

量来估计原产地和中国之间的生态位重叠程度，取值范围为 ０（无重叠）到 １（完全重叠） ［５，３５］。 其计算公

式为：

Ｄ ＝ １ － １
２
（∑ ｉｊ

｜ ｚ１ｉｊ － ｚ２ｉｊ ｜ ）

其中，ｚ１ｉｊ是物种在原产地 ／入侵地范围对环境空间的占用率，ｚ２ｉｊ是物种在入侵地 ／原产地范围对环境空间

的占用率。
为了更好地描述生态位在原产地和中国之间的变化，研究采用了 Ｐｅｔｉｔｐｉｅｒｒｅ 等［１５］ 提出的“ＣＯＵＥ”框架来

描述原产地和中国生态位之间的变化。 “ＣＯＵＥ”即是质心转移（Ｃｅｎｔｒｏｉｄ ｓｈｉｆｔ）、生态位重叠（Ｏｖｅｒｌａｐ）、未填充
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（Ｕｎｆｉｌｌｉｎｇ）、扩展（Ｅｘｐａｎｓｉｏｎ）的缩写。 利用上述网格化环境变量数据与物种平滑发生密度计算生态位未填

充、生态位扩展、生态位稳定性等生态位动态指数［１５， ３６］。 生态位稳定性（Ｎｉｃｈｅ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ）是指在原产地和中国

范围同时存在的生态位空间所占的比例；生态位扩展（Ｎｉｃｈｅ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ）是指在中国范围内存在而在原产地范

围内不存在的生态位空间所占的比例；生态位未填充（Ｎｉｃｈｅ ｕｎｆｉｌｌｉｎｇ）是指在原产地范围内存在而在中国范

围内不存在的生态位空间所占的比例［５，１５， ３６］。
此外，研究还利用了 Ｗａｒｒｅｎ 等［３７］的方法，对生态位等价性和生态位相似性进行了测试。 生态位等价性

测试是通过在两个范围内随机分配物种分布，来确定原产地和中国种群的生态位是否具有等价性，拒绝生态

位等价性的零假设意味着原产地和中国种群的生态位在统计上并不相等［５， ３７］。 生态位相似性测试通过在其

中一个范围内随机分配物种分布，来确定原产地与中国种群之间的生态位重叠是否比随机预期的大，拒绝生

态位相似性的零假设意味着原产地与中国种群生态位之间的相似性大于随机预期［５， ３７］。 生态位等价性和生

态位相似性测试的显著性水平都为 ０．０５。 生态位重叠、生态位动态指数以及生态位等价性和相似性测试均使

用 Ｒ ４．１．３ 及 ａｄｅ４［３８］和 ｅｃｏｓｐａｔ［３９］程序包进行计算。
１．５　 中国入侵阶段分析

根据 Ｇａｌｌｉｅｎ 等［４０］提出的理论框架，研究分别利用除中国外全球区域的分布数据构建全球模型，以及利

用中国的分布数据构建区域模型。 采用最大训练灵敏度加特异性逻辑阈值（Ｍａｘｉｍｕｍ ｔｒａｉｎｉｎｇ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｐｌｕｓ
ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ，ＭＴＳＳ），将全球模型与区域模型的预测结果转换为二元结果。 区域模型的 ＭＴＳＳ
阈值为 ０．２６０３，而全球模型的 ＭＴＳＳ 阈值为 ０．３１９４。 将两个二元图层相减后，得到鬼针草在中国的入侵阶段

分布图。 分别有四种情况：（１）稳定入侵区，物种存在于区域生态位和全球生态位内；（２）局域适应区，物种存

在于区域生态位内，而在全球生态位之外；（３）潜在拓殖区，物种存在于区域生态位之外，而在全球生态位内；
（４）非适生区，物种存在于区域生态位和全球生态位之外［４０］。 分析结果利用 ＤＩＶＡ－ＧＩＳ 和 ＡｒｃＧＩＳ １０．２ 进行

可视化。

２　 结果

２．１　 生态位变化

主成分分析结果表明，ＰＣ１ 轴与年平均气温（Ｂｉｏ１）、年平均降水量（Ｂｉｏ１２）、最干月份降水量（Ｂｉｏ１４）和降

水量季节性（Ｂｉｏ１５）密切相关，解释了鬼针草生态位的 ６６．６８％。 ＰＣ２ 轴与年平均气温（Ｂｉｏ１）和降水量季节性

（Ｂｉｏ１５）密切相关，解释了鬼针草生态位的 １８．８１％。 生态位等价性检验结果表明鬼针草在原产地和中国生态

位是等价的。 生态位相似性检验结果表明鬼针草在原产地和中国的生态位相似性高于预期（图 ３）。
鬼针草的原产地生态位和中国生态位具有轻微重叠（Ｓｃｈｏｅｎｅｒ′ｓ Ｄ ＝ ０．１６６）。 生态位动态分析结果表明，

鬼针草的生态位处于高度稳定状态（稳定指数为 ０．９８９）。 原产地和中国生态位之间发生了质心转移，并伴随着

环境空间的转移。 相对于原产地的生态位，鬼针草在中国的生态位出现了生态位未填充（未填充指数为 ０．２４），
并发生了微小的生态位扩展（扩展指数为 ０．０１１）。 鬼针草在中国的生态位几乎是原产地生态位的子集（图 ４）。
２．２　 在中国的潜在适生区分布

模型评估结果表明，１０ 次重复运行的平均 ＡＵＣ 分别为原产地 ０．８４１±０．００３、中国 ０．９１８±０．００３ 和全球（不
含中国）０．７４４±０．００５，模型均具有较高的预测性能，预测结果可靠。

模型结果显示，在基于原产地和全球（不含中国）分布点构建的模型中，年平均气温（Ｂｉｏ１）是贡献度最高

的环境变量，分别为 ６２．７％和 ６５．２％，这表明气温是驱动鬼针草分布的主要因素。 相比之下，基于中国分布点

构建的模型年平均降水量（Ｂｉｏ１２）的贡献度最高（４５％），年平均气温（Ｂｉｏ１）的贡献度有所下降（３０．２％），且降

水量季节性（Ｂｉｏ１５）的影响也显著增加，降水量相关因子对鬼针草分布的影响在该模型中更为突出（表 ３）。
基于鬼针草在中国和原产地的分布点构建的模型结果表示，两个模型预测的鬼针草在中国的潜在适生区

相似。 中高度适生区都主要分布在中国的华东、华中、华南地区，以及西南地区的四川、重庆、贵州和西藏自治
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图 ３　 鬼针草的主成分分析及生态位检验结果

Ｆｉｇ．３　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｎｉｃｈｅ ｔｅｓｔ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ．

图 ４　 鬼针草的原产地生态位和中国生态位比较

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｉｃｈｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｎａｔｉｖｅ ｒａｎｇｅ ａｎｄ Ｃｈｉｎａ ｏｆ Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ．

区的部分地区。 低度适生区则主要分布在东北、华北、西北地区以及西藏自治区的大部分地区。 然而，两个模

型预测的潜在适生区也有差异。 与基于原产地分布点的模型相比，基于中国分布点的模型预测的鬼针草中高
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度适生区面积更小，且向南偏移（图 ５）。

表 ３　 环境变量对不同鬼针草模型 １０ 次重复运行的平均贡献百分比和置换重要性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｖｅｒａｇｅ ｐｅｒｃｅｎｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ． ｍｏｄｅｌｓ ａｃｒｏｓｓ １０

ｒｅｐｌｉｃａｔｅ ｒｕｎｓ

环境变量
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｖａｒｉａｂｌｅ

变量描述
Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

原产地
Ｎａｔｉｖｅ

中国
Ｃｈｉｎａ

全球（不含中国）
Ｇｌｏｂａｌ （ｅｘｃｌｕｄｉｎｇ Ｃｈｉｎａ）

贡献率
百分比 ／ ％
Ｐｅｒｃｅｎｔ

ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

置换
重要性 ／ ％
Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ

贡献率
百分比 ／ ％
Ｐｅｒｃｅｎｔ

ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

置换
重要性 ／ ％
Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ

贡献率
百分比 ／ ％
Ｐｅｒｃｅｎｔ

ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

置换
重要性 ／ ％
Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ

Ｂｉｏ１ 年平均气温
Ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ６２．７ ６２．９ ３０．２ ４８．６ ６５．２ ７１．７

Ｂｉｏ１２ 年平均降水量
Ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ １９．４ １０．４ ４５ １５．６ ３２．６ ２３．３

Ｂｉｏ１４ 最干月份降水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｉｅｓｔ ｍｏｎｔｈ １６．１ １９．６ ９．６ １５．８ １．９ ３．９

Ｂｉｏ１５ 降水量季节性
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ １．７ ７．１ １５．２ ２０ ０．３ １．１

图 ５　 基于原产地和中国分布点预测得到的鬼针草在中国的潜在适生区

Ｆｉｇ．５　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ． ｉｎ Ｃｈｉｎａ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅｓ ｆｒｏｍ ｎａｔｉｖｅ ｒａｎｇｅ ａｎｄ Ｃｈｉｎａ

２．３　 入侵阶段

鬼针草入侵阶段分析表明，鬼针草在中国的稳定入侵区主要集中在华中、华东、华南地区，以及西南地区

的重庆、贵州、四川和西藏自治区的一些地区。 潜在拓殖区主要分布在北京、天津、上海、海南、山东北部、河北

南部、河南北部、陕西南部、湖南中部、浙江北部等地区。 局域适应区分布极少，发生在辽宁、陕西、河南、湖北、
四川、云南、西藏和台湾的极少部分地区。 结果表明，鬼针草在中国区域环境中尚未达到入侵平衡（图 ６）。

３　 讨论

入侵物种的气候生态位保守性对预测未来入侵风险具有重要意义［４１—４２］。 尽管鬼针草生态位只存在轻微

的重叠，但生态位等价性和相似性测试表明，两者的生态位是等价的，并且鬼针草在原产地和中国的生态位相

似度高于预期（图 ３）。 生态位动态指数进一步揭示，鬼针草在入侵过程中保持了高度稳定的生态位，突出了
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图 ６　 鬼针草在中国的入侵阶段

Ｆｉｇ．６　 Ｉｎｖａｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ ｏｆ Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ． ｉｎ Ｃｈｉｎａ

其气候生态位的保守性 （图 ４）。 这一结果与 Ｓｏｎｇ
等［２９］关于豚草（Ａｍｂｒｏｓｉａ ａｒｔｅｍｉｓｉｉｆｏｌｉａ Ｌ．）原产地与入

侵范围间气候生态位变化的研究结果一致，强调了生态

位保守性在生物入侵过程中的重要作用。 有两种机制

可能解释入侵物种气候生态位的保守性。 首先，对受体

生态系统的预适应是成功入侵的重要前提［４３］。 引入与

其原生范围相似的气候的物种更有可能建立自我维持

的种群，从而减少入侵物种发生态位漂移的可能性［１８］。
Ｇｕｏ 等［４４］通过对芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ （Ｃａｖ．） Ｔｒｉｎ．
ｅｘ Ｓｔｅｕｄ．）在欧洲原产地和北美洲入侵地的生理特征比

较发现，芦苇在引入北美洲前发生了预适应，促进了芦

苇自我维持的种群的建立。 其次，入侵种的来源可能包

含原产地范围中具有特定谱系的种群［４５］，这种具有特

定基因型的物种的引入可能阻碍引入种群的基因混合，
从而阻止入侵物种在新范围中扩展其生态位［１８， ４６］。

结果表明，尽管原产地和中国的鬼针草生态位之间

存在相似之处，但也发生了一定的生态位变化（图 ４）。
这种生态位差异主要由生态位未填充导致的，这与

Ｓｔｒｕｂｂｅ 等［１９］对欧洲外来鸟类生态位变化的研究结果相似。 造成生态位未填充的可能原因包括扩散限制（如
地理屏障和栖息地破碎化）和入侵时滞（Ｔｉｍｅ ｌａｇ）效应［１８， ４３］。 特别是，入侵时滞效应可能导致物种在经历初

始引入阶段之后，需要一段时间才能扩散或显著影响生态系统，这限制了物种在所有潜在栖息地的扩散［４３］。
因此，它们在新环境中的实际生态位可能并未完全表现其潜在的适应性。 另一种合理的假设是建立者效应

（Ｆｏｕｎｄｅｒ ｅｆｆｅｃｔ）。 建立者效应导致入侵范围的种群并不能很好地代表原产地种群的遗传多样性，预计将产生

比原产地种群更窄的生态位，造成生态位未填充［４７—４８］。 例如，在牧豆树（Ｐｒｏｓｏｐｉｓ ｊｕｌｉｆｌｏｒａ （Ｓｗ．） ＤＣ．）和苍白

牧豆树（Ｐ． ｐａｌｌｉｄａ （Ｈｕｍｂ． ＆ Ｂｏｎｐｌ． ｅｘ Ｗｉｌｌｄ．） Ｋｕｎｔｈ）入侵巴西的过程中，建立者效应的作用导致了这两种物

种在新环境中存在较大的生态位未填充［４７］。 生态位未填充的大量存在意味着鬼针草在中国只占据它们可用

环境空间的一部分，中国种群的生态位只是原产地种群生态位的一个子集，大量生态位未填充区域仍面临较

高的入侵风险［３６］。 鬼针草入侵过程中还发生了微小的生态位扩展，这可能是由于原生和入侵范围内生物相

互作用和扩散机制的差异导致的［４９］。
基于鬼针草在中国和原产地的分布点构建的模型结果表示，两个模型预测的鬼针草在中国的潜在适生区

相似，中高度适生区都主要分布在华东、华中、华南和西南的大部分地区，面积广泛。 而与基于原产地分布点

的模型相比，基于中国分布点的模型预测的鬼针草中高度适生区面积更小，且向南偏移，表明了鬼针草在中国

转向温度更高，降水更多的地区（图 ５）。 这与鬼针草在中国的生态位质心转移方向一致（图 ４）。 这进一步表

明，鬼针草在中国相较于原产地种群，对寒冷干旱环境的适应性较差，且尚未扩展至中国北方的寒冷干旱区

域，未来可能进一步逐渐向这些区域扩展，适应更广泛的气候条件。
本研究中选取了 ４ 个气候因子，即年平均气温（Ｂｉｏ１）、年平均降水量（Ｂｉｏ１２）、最干月降水量（Ｂｉｏ１４）和降

水量季节性（Ｂｉｏ１５），可有效代表温度与降水两个关键环境因素，对鬼针草的分布具有重要影响（表 ２）。 已有

研究表明，温度与降水均会显著影响鬼针草的种子萌发和建立过程［２５，５０］。 在基于原产地和全球（不含中国）
分布点构建的模型中，年平均气温（Ｂｉｏ１）是贡献度最高的环境变量，表明温度是限制其分布的重要因素；而基

于中国分布点构建的模型中，年平均降水量（Ｂｉｏ１２）与降水季节性（Ｂｉｏ１５）贡献提高，突出了降水相关因子在

其入侵中国过程中的主导作用（表 ３）。 目前鬼针草尚未扩展至中国北方干旱地区，可能主要受到降水不足的
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限制。 随着气候变化可能引发的降水格局变化，其向干旱区域扩张的潜在风险亦不容忽视。 而未被纳入的其

余 １５ 个生物气候因子和海拔，尽管在筛选过程中，研究已全部考虑，但因其与所选变量存在高度共线性，模型

贡献度较低，故未纳入最终模型。 然而，这并不意味这些变量（如最冷月最低温度）对鬼针草无影响，特别是

在中国北方或高海拔等边缘分布区，极端低温可能限制其定殖或越冬能力，值得进一步结合区域特征加以

探讨［５１］。
除了温度和降水之外，可能还有其他未被生态位模型考虑的因素会影响鬼针草的分布［１３］。 人类活动会

直接或间接影响生物入侵过程［５２］。 人类的贸易或旅游活动可以打破物种传播过程中的地理障碍，导致生物

地理分布的变化［５３］。 有研究证明养分可用性和养分供应波动显著地影响了鬼针草的入侵［５４］。 丛枝菌根真

菌等微生物也会影响鬼针草的入侵范围，在外来植物的成功入侵中发挥重要作用［５５］。 本实验只利用了

ＭａｘＥｎｔ 模型，尽管鬼针草在入侵中国时保持了其生态位的保守性，这使得生态位模型的结果相对准确，但
ＭａｘＥｎｔ 模型本身的局限性，样本量、不完整的物种发生数据、非生物变量的选择等因素都会对模型的精度产

生影响，影响鬼针草在中国的预测结果，因此模型的结果应谨慎解释［３１］。
入侵阶段结果表明，鬼针草在中国仍存在尚未填充的区域，说明其入侵种群尚未达到区域平衡，部分地区

仍面临较高的入侵风险（图 ６）。 中国南方大部分区域属于鬼针草的稳定入侵区，而北部及南方的小部分地区

存在其潜在拓殖区。 这些潜在拓殖区具体分布在北京、天津、上海、海南、山东北部、河北南部、河南北部、陕西

南部、湖南中部、浙江北部等地区，尤其是北部及东部沿海地区在未来可能面临更为严重的入侵风险。 目前，
亟需建立系统的监测预警机制，以动态掌握其扩展趋势，及时识别新入侵热点区域。 一方面，应加强对高风险

区域的常态化监测和数据更新，结合遥感技术与物种分布模型，开展大尺度预警与风险评估；另一方面，对于

已入侵区域，仍需落实切实可行的防控措施，以减缓扩张速度并降低其对生态系统和经济的潜在危害［５６］。

４　 结论

研究结果表明，鬼针草在入侵中国过程中总体保留了原产地的气候生态位特征，表现出较强的生态位保

守性，进一步支持了生态位保守性假说。 中国种群的生态位主要是原产地生态位的一个子集，这表明仅依据

入侵区域的分布无法充分评估该物种的潜在入侵风险。 因此，研究建议，在评估外来物种的入侵潜力时，应综

合考虑其在原产地与入侵地的气候生态位特征。 而鬼针草原产地和中国的生态位差异主要是由生态位未填

充导致的，可能与扩散限制、入侵时滞等因素密切相关，同时发生了极小的生态位扩展。 生态位模型结果表

明，鬼针草的中高度适生区主要分布在中国的华东、华中、华南和西南的大部分地区，年平均气温（Ｂｉｏ１）和年

平均降水量（Ｂｉｏ１２）是影响其分布的关键因子。 入侵阶段结果表明，鬼针草在中国仍存在尚未填充的区域，入
侵种群尚未达到平衡，部分地区仍面临较高的入侵风险。 因此，亟需建立系统的监测预警机制，以动态掌握其

扩展趋势，及时识别新入侵热点区域。 研究结果不仅为鬼针草的科学防控和资源优化配置提供了理论依据，
也为其他外来入侵植物的风险评估与管理策略制定提供了方法参考。
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