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　　摘要：目前，外来植物入侵已经成为生态安全及生物多样性研究的热点。外来植物入侵过程及机制比较复杂，很
难用单一的入侵假说来解释植物的入侵机制。主要就外来植物入侵的相关概念进行了总结，并从外来植物本身的生

物学特性、入侵种与土著种间的相互作用、新栖息地环境的可侵入性３个方面的机制归纳了近１０年来外来植物入侵
机制的主要相关假说及相应研究进展。
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　　近几十年来，国内外许多学者对生物入侵（ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｉｎｖａｓｉｏｎ）开展了大量的研究工作。随着全球变化进程的不断
加快，植物入侵（ｐｌａｎｔｉｎｖａｓｉｏｎ）也由于其越来越严重的危害
而备受社会及相关学者们的关注。入侵植物往往分布广泛并

具有较强的适应性。它们能取代本地物种，破坏本地植物群

落的结构和功能，并且会进一步影响以该地植物群落为生境

的各种动物或微生物的生存条件，导致局部或区域生物多样

性降低，最终使得当地生态系统失衡并丧失原有功能［１－２］。

入侵植物的不断扩张，降低了本地植物区系的独特性，甚至导

致全球物种组成趋于均一化［３］。越来越严峻的植物入侵问

题，不仅给生态环境带来了巨大的挑战，也带来了巨大的经济

损失，如何应对这个问题已经成为各个国家的环保、农业、林

业等相关部门面临的新挑战。为了从根本上有效控制外来植

物的入侵趋势，对外来植物入侵机制的探讨也就成为了入侵

生态学研究的核心之一。本文对植物入侵的相关概念、近１０
年来主要的入侵机制（假说）及其相关研究进行综述。

１　植物入侵

１．１　植物入侵相关概念
本地种（ｎａｔｉｖｅｓｐｅｃｉｅｓ），也称土著种（ｉｎｄｉｇｅｎｏｕｓｓｐｅｃｉｅｓ）

或原生种（ｏｒｉｇｉｎａｌｓｐｅｃｉｅｓ），是指分布在原生地（ｎａｔｉｖｅｒａｎｇｅ）
的物种，即在其自然占领的或无需人类的直接或间接引种也

能占领的分布区内的物种、亚种或更低的物种分类单元［４］。

外来种（ｅｘｏｔｉｃ／ａｌｉｅｎｓｐｅｃｉｅｓ）是指一个地区或国家由于有意
或无意而引入的其历史上未曾有分布的物种，其中被有意识

引入的外来种称为引入种（ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄｓｐｅｃｉｅｓ）［５］，如常用于园
林绿化、经济栽培的园艺品种、经济作物等；外来入侵物种

（ｅｘｏｔｉｃ／ａｌｉｅｎｉｎｖａｓｉｖｅｓｐｅｃｉｅｓ，ＥＩＳ／ＡＩＳ），是指外来种进入一个
新的地区并能存活、繁殖，形成驯化种群，而且其种群进一步

扩散已经或即将造成明显的生态或经济后果甚至成为危害人

类健康的物种，这一现象被称为生物入侵［６］，其中由外来植

物引起的生物入侵即为植物入侵；非入侵种（ｎｏｎ－ｉｎｖａｓｉｖｅ
ｓｐｅｃｉｅｓ）是指在引入地其种群可以自我维持但不扩散，即外来
种居留成功，但只是停留在引入地，没有扩散到相邻的地区，

不会引起当地群落的显著改变，并且不会显著改变当地生态

系统原本相对稳定的功能［５，７］。

１．２　外来植物入侵过程
外来植物的入侵过程一般可分为４个基本阶段［８］：引入

或传入、定殖、种群建立以及扩散，具体见图１。
种群的引（传）入（ｔｒａｎｓｐｏｒｔ）是指某一种植物离开原生地

后经过长距离的运输到达新环境，有人为引入和偶然带入２
种方式，由这一部分被引入的带有亲代群体中部分等位基因

的少数个体重新建立的种群被称为奠基种群（ｆｏｕｎｄｅｒｐｏｐｕｌａ
ｔｉｏｎ）。种群的定殖（ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ）是指上述外来植物刚刚传入
新的地区，奠基种群中的某些个体经过传入地的非生物因子

（如气候、土壤、水分等）及生物因子（如本地植物、病原物、取

食动物等）的筛选后，开始适应传入地的环境而存活下来，并

能依靠有性或无性繁殖形成新的种群，但是尚未建立起足够

定殖的种群。种群的建立（ｅｓｔａｂｌｉｓｈｍｅｎｔ）是指个别个体在适
应了传入地的生物及非生物环境后，种群数量有了一定的扩

增积累，并开始归化为当地种的阶段。因而可以看出，被引入

的奠基种群一般有２种结局：（１）奠基种群因为数量太小而
缺乏足够的遗传变异或阿利效应（Ａｌｌｅｅｅｆｆｅｃｔｓ）等［９］，导致其

不能很好地适应引入地的环境，使得该奠基种群不能自我维

持而最终消退灭绝；（２）奠基种群在引入地居留成功，并建立
了可自我维持的群种。可以看出，不是所有的外来种都会成
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为入侵种而造成生态灾难，其中在引入地居留成功的极少数

外来植物，随即往往进入一段潜伏期（ｌａｇｐｈａｓｅ）积累种群数
量而不是立即暴发；建立可自我维持的种群后，居留成功的外

来植物种群数量急剧增加，种群进入了进一步向外扩散

（ｓｐｒｅａｄ）的阶段；居留成功的外来植物向外不断蔓延扩张，将
会对引入地生态系统的结构和功能造成显著的破坏，这时的

外来植物就成了入侵植物。一般而言，每个阶段的完成，均只

有大约１０％的成功率，即生物入侵的“十数定律”［１０］。

２　外来植物的主要入侵机制及假说

在外来植物入侵过程中，来自原产地种群中的少数个体

可越过地理上的屏障传播到新栖息地成为外来种，并利用自

身的生物特征发挥内在潜力，逐渐适应新环境以至在新栖息

地建立起一定规模的种群。近年来，不少研究从上述过程中

的各个环节及相关因素出发，初步阐明了一些外来植物入侵

的机制或假说［１１－１３］，这些假说主要涉及：（１）外来植物本身
的生物特性或内在优势，如“内禀优势假说”（ｉｎｈｅｒｅｎｔｓｕｐｅｒｉ
ｏｒｉｔｙｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）［１４］；（２）入侵种与土著种间相互作用，如“天
敌逃逸假说”（ｅｎｅｍｙｒｅｌｅａｓｅｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）［１５］、“增强竞争力进
化假说”（ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｉｎｃｒｅａｓｅｄｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅａｂｉｌｉｔｙｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ，
ＥＩＣＡ）［１６］、“新武器假说”（ｎｅｗｗｅａｐｏｎｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）［１７］等；（３）
新栖息地环境的可侵入性，如“多样性阻抗假说”（ｂｉｏｔｉｃｒｅ
ｓｉｓｔａｎｃｅｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）［１８］、“空生态位假说”（ｅｍｐｔｙｎｉｃｈｅｈｙｐｏｔｈ
ｅｓｉｓ）［１１］、“干扰假说”（ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）［１１，１９］。这些理
论假说分别能解释部分入侵案例，但大多数入侵过程可能需

要多种理论假说共同解释，详见图２。

２．１　外来植物的本身生物特性
一般情况下，外来入侵植物会对各种环境因子具有较宽

的生态幅，在不同环境压力下有较强的适应性和忍耐性，如耐

阴、耐贫瘠［２０］及低叶片建造成本、较高的资源利用效率和光

合速率［２１］等。某些入侵植物还具有较强的有性繁殖能力，能

产生大量的后代［２２］。这些特性使外来物种相对于土著种在

一定的环境中获得相对的竞争优势，或者更易于占据某些土

著种不能利用的生态位。也就是说，外来植物能够成功入侵，

本身可能具有独特的生物特性或独特的内禀优势（如形态、

生态、生理、行为和遗传等）。相对于土著种，具有内禀优势

的外来种在进化中可能进行了更多的遗传变异，形成具有更

适应环境条件及利用更多资源的生态型，或具有更强的抵抗

外界环境胁迫的能力或性状，从而最终在竞争中获得优势，进

而成功入侵，即“内禀优势假说”［１３－１４］。更早之前，１９６２年
Ｂａｋｅｒ提出的“理想杂草特征”假说（ｉｄｅａｌｗｅｅｄｓｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ
ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）也有类似的描述［２３］。Ｓｕｔｈｅｒｌａｎｄ对美国１９９６０种
植物的１０种生活史特征进行了研究比较，结果发现与本地种
相比，外来入侵种更趋向于多年生、自交不亲和、雌雄同株的

物种［２４］。对华南地区入侵植物薇甘菊（Ｍｉｋａｎｉａｍｉｃｒａｎｔｈａ）和
南美蟛蜞菊（Ｗｅｄｅｌｉａｔｒｉｌｏｂａｔａ）的研究表明，相对于伴生植物
本地种厚藤（Ｉｐｏｍｏｅａｐｅｓｃａｐｒａｅ）和近缘种蟛蜞菊（Ｗ．ｃｈｉｎｅｎ
ｓｉｓ），入侵种有较高的光合速率、资源利用效率和较低的叶片
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建造成本［２１］。还有研究表明，许多入侵植物既可进行无性繁

殖，又可进行有性繁殖，例如互花米草（Ｓｐａｒｔｉｎａａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ）
在我国沿海的入侵进程中，首先主要通过种子人为引入建立

种群，之后主要通过无性繁殖快速形成高密度的种群［２５］。而

我国西南地区的恶性入侵杂草紫茎泽兰（Ａｇｅｒａｔｉｎａａｄｅｎｏｐｈｏ
ｒａ）种群建立与扩张则是通过无性生殖与有性生殖相互补充
的繁殖方式进行的［２６］。以上研究均充分证明了外来入侵植

物本身的生物特性或内禀优势对其成功入侵的贡献。

２．２　入侵种与土著种间的相互作用
２．２．１　天敌控制　近年来，一种较流行的观点认为，外来物
种能够成功入侵到新的栖息地，是由于其脱离原产地协同进

化的自然天敌（如竞争者、捕食者和病原微生物）的控制作

用，而本地竞争种的专一性天敌几乎未发生寄主转移，或本地

广食性天敌对入侵种的影响远小于对本地种的影响，逐渐形

成竞争释放，从而导致外来种分布范围的逐渐扩大，即“天敌

逃逸假说”［１３，２７］。该假说最早由 Ｄａｒｗｉｎ提出，用于解释一些
物种为什么在其原产地较稀少，而在入侵地却有数量上的增

长和空间分布上的扩大现象［２８］。近年来该假说逐渐发展成

为一个相对完备的理论，比如对大叶醉鱼草（Ｂｕｄｄｌｅｊａｄａｖｉ
ｄｉｉ）的研究很好地论证了天敌逃逸假说，通过比较原产地中
国和入侵地德国的大叶醉鱼草（Ｂ．ｄａｖｉｄｉｉ）种群的生长状况、
与捕食者的关系及繁殖力，Ｅｂｅｌｉｎｇ等发现在入侵地德国，大
叶醉鱼草的捕食者明显减少，极大提升了该入侵种群的植株

活力，并形成入侵［２９］。再比如，互花米草（Ｓ．ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ）也
是“天敌释放假说”的很好例证，在原产地北美，有一种病原

微生物麦角菌（Ｃｌａｖｉｃｅｐｓｐｕｒｐｒｅａ）能够在种子内形成菌核并感
染互花米草的花部，降低种子的产量［３０］，互花米草在被引入

新栖息地时，原产地的天敌未能被一起传入，是其成功入侵的

一个重要机制［３１］。

２．２．２　适应性进化　“增强竞争力进化假说”［１６］、“氮分配
进化假说（ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｎｉｔｒｏｇｅｎａｌｌｏｃａｔｉｏｎｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）”［３２］理论
是对天敌逃避假说的扩展［１７］。前者认为由于在引进地缺乏

天敌的控制，外来种本来用于防御的资源投资就可以转移到

自身的生长发育上，使其在新生境中更具竞争力。该假说是

关于“生长或防御”权衡的重新分配，在天敌逃避假说基础上

进行了更深度的探讨，比如对千屈菜（Ｌｙｔｈｒｕｍｓａｌｉｃａｒｉａ）和叉
枝蝇子草（Ｓｉｌｅｎｅｌａｔｉｆｏｌｉａ）的研究发现，入侵地种群基于遗传
改变的繁殖和生长优势与其对天敌的抵御力下降有关［３３］。

Ｚｏｕ等通过同质种植园试验发现，入侵地乌桕（Ｓａｐｉｕｍｓｅｂｉｆｅ
ｒｕｍ）的种群比原产地种群具有偏大体型和更高产量的种子；
同时对两地的种群进行的种内竞争试验发现，入侵地乌桕

（Ｓ．ｓｅｂｉｆｅｒｕｍ）种群尽管受到食草动物的危害较大，但是它们
仍然具有显著的竞争优势［３４－３５］。Ｆｅｎｇ等通过对紫茎泽兰
（Ａ．ａｄｅｎｏｐｈｏｒａ）入侵种群（中国和印度）与原产地种群（墨西
哥）的研究发现，紫茎泽兰（Ａ．ａｄｅｎｏｐｈｏｒａ）入侵种是通过增
加氮向光合系统的分配，提高了入侵种群的光合能力和光合

氮利用效率［３２］。因此在“增强竞争力进化假说”的基础上，

进一步提出了“氮分配进化假说”，他们认为，天敌逃逸不仅

使外来入侵植物降低体内氮元素向防御作用的分配，而且增

加了氮向光合作用方向的转移［３２］。这种独特的快速偿还型

能量方式能够提高叶片的光合氮利用效率、光合能量利用效

率及光合能力。此外，之后对飞机草（Ｅｕｐａｔｏｒｉｕｍｏｄｏｒａｔｕｍ）
的研究同样验证了这种快速偿还型能量方式对提高其生长能

力的作用［３６］。

２．２．３　化感作用　外来入侵植物具有化感作用的现象也早
已被广泛研究［３７］，外来入侵植物与土著种之间往往存在着相

互抑制的作用，这类影响也是导致入侵成功的重要因素之一。

这类影响往往是由于入侵植物根系分泌物可以抑制其他植物

的种子萌发和植株生长，即化感作用，由此学者们提出了“新

武器假说”［１７］。从薇甘菊（Ｍ．ｍｉｃｒａｎｔｈａ）的乙酸乙酯提取物
中分离得到的倍半萜类化合物对薇甘菊伴生树种大叶桉

（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓｒｏｂｕｓｔａ）和马占相思（Ａｃａｃｉａｍａｎｇｉｕｍ）有较强的
化感作用［３８］。飞机草（Ｅ．ｏｄｏｒａｔｕｍ）的雨水淋溶液对一些植
物的发芽有抑制作用［３９］，并且其挥发油对某些蔬菜、真菌及

昆虫的生长有抑制作用［４０］。外来入侵植物的化感作用不仅

可以排挤本地植物，还可以通过延迟发育、拒食和毒性等作用

减少植食性昆虫、大型动物及其他天敌对它们的取食，从而占

据竞争优势，成功入侵。针对这种现象，研究者们又提出“新

防卫假说”（ｎｏｖｅｌｄｅｆｅｎｃｅｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）［１７，４１］。实际上，以上 ２
种假说都是从种间化学关系的角度来解释外来植物的入侵，

都是入侵植物通过化感作用与本土植物进行竞争或抵抗天敌

来达到种群的建立及扩张的目的。

２．３　新栖息地环境的可侵入性
２．３．１　群落生物多样性的抵抗　Ｅｌｔｏｎ在１９５８年提出了经
典的“多样性阻抗假说”（ｄｉｖｅｒｓｉｔｙｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ），他认
为群落的生物多样性对抵抗外来种的入侵起着关键性的作

用。物种组成丰富的群落对生物入侵的抵抗能力较强，而物

种多样性小、结构简单的生态系统更容易受到外来物种的入

侵。近年来的研究也证实，农田以及一些小岛屿等结构较单

一的人工生态系统更容易遭到入侵［４２－４３］。其他相类似假说

还包括“空生态位假说”（ｅｍｐｔｙｎｉｃｈｅｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）和“资源机
遇假说”（ｒｅｓｏｕｒｃｅｏｐｐｏｒｔｕｎｉｔｙｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）［４３］。前者认为，岛屿
生态系统容易遭受生物入侵的重要原因之一是由于岛屿生态

系统内物种贫乏，可为外来种提供空生态位（ｖａｃａｎｔｎｉｃｈｅ），
因而比大陆生态系统更容易被入侵；而“资源机遇假说”则认

为，在大尺度的空间范围内，可利用的环境资源是决定生态系

统可入侵性的关键因素。在新栖息地的群落一旦具有入侵种

所必需的生态资源（包括营养、光照、水分、土壤营养等），且

这些生态资源也大多没有被土著种有效利用，便为外来物种

的入侵提供了可能的空间，事实上也就是新生境中存在空余

的生态位，这与“空生态位假说”的理论也是相通的。

２．３．２　环境变化　环境变化对外来植物的入侵也有一定的
影响，环境的干扰能在群落中形成空的生态位，降低这些区域

中土著种对入侵种的抵抗力，使外来种易于进入定居，相关假

说有“干扰假说（ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）”“环境发生化学变化
假说（ｃｈｅｍｉｃａｌｃｈａｎｇｅｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）”［４４］等。互花米草（Ｓ．ａｌｔｅｒ
ｎｉｆｌｏｒａ）的成功入侵，除了自身存在内在优势，很大一部分是
因为我国海岸带盐沼生态系统中土著种组成单一，而高强度

围垦等人类活动干扰和相对比较频繁的环境变化等有利条件

促进了其生长和繁殖［４５］。水葫芦（Ｅｉｃｈｈｏｒｎｉａｃｒａｓｓｉｐｅｓ）的种
子萌发和个体生长也容易受水体中氮、磷含量的影响。因此

可见，人类干扰后富营养化严重的水体更容易遭受水葫芦的
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入侵［４６］。

全球环境的变化也影响入侵的进程。研究表明，温室效

应引起的气候变化、大气成分的变化、不断增加的氮沉积、以

及土地利用导致的生境片段化都会改变生物系统的干扰体

制，从而改变物种的分布以及陆地和水生资源动态，对生物入

侵产生重要影响［４４］。例如，ＣＯ２浓度的升高可能减缓某些植
物群落的演替恢复，从而加快外来植物的入侵过程［４７］；氮沉

降的加剧会使外来种入侵到一些原本土壤较贫瘠的地区，而

生长缓慢的土著种会在竞争中处于不利地位［４８］。全球环境

变化的确促进了植物入侵，但反过来植物入侵也极其可能会

在全球范围内影响生物群落的结构与功能，继而反馈性地影

响全球环境。全球变化与生物入侵彼此产生的影响是长远

的，所以要具体阐明全球变化如何对生物入侵产生影响，也需

要长期、全面的研究工作积累。

３　结论与讨论

综上所述，生物入侵本身是个复杂的过程，因而影响外来

植物成功入侵的因素往往也是多种多样的。某些假说在一定

程度上确实解释了外来种的入侵规律，但每一种理论假说都

有其应用的局限性。很难判断一个生态系统受到外来种的入

侵具体是由哪一个因子或哪几个因子起主导作用，也难以单

独用某一种假说来解释所有的生物入侵现象，这往往需要联

合多种相互关联的假说才能较好地解释入侵机理［４９］。

生物入侵已成为全球广泛关注的重大问题，然而目前对

于外来植物入侵机制的研究仍处于探索阶段。一方面，大多

数研究是从物种的生物学和生态学规律出发，或者经过一定

的逻辑推理而形成一些假设和模型，只在部分入侵杂草类群

中得到验证，不少假说也存在一定的重叠问题，有待业内学者

们进一步的统一规范；另一方面，对于植物入侵机理了解的还

不够系统全面，尚存在许多悬而未决的问题，因此有必要从不

同方面对植物入侵机制进行详细研究。例如可以对植物的遗

传学、基因组学（如一些特殊功能基因）进行全面的研究［５０］；

也可以从入侵植物内生菌的作用（如入侵种内在性的机理对

入侵的贡献方面）进行探索［５１］等。总之，入侵机制是入侵生

态学研究的核心问题，掌握外来种成功入侵的原因对入侵生

物学的研究是极为重要的。同时，深入研究生物入侵机制，预

测生物入侵并采取适当的防御措施，对防治或降低入侵物种

所造成的危害均具有重要的意义。
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