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　　摘要：生物多样性危机在外来物种入侵下愈演愈烈，研究入侵生境中各生物因素间的互作关系有助于更好地了解
外来植物入侵下的生物多样性响应，确认该外来植物成功入侵的机制，以便探讨并采取综合长效的防控措施。在外来

植物入侵背景下，笔者对植物、动物及土壤微生物各物种群落的响应进行了总结，并基于此探讨了利用构建群落生物

多样性进行生态防控植物入侵的潜在手段与研究思路，以期为发展生物多样性和维护生态系统稳态奠定基础。
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　　生物生存的稳定性会随着气候变化和生物多样性的丧失
而下降，从气候变化方面预测生物演化速度，是调控物种生存

和维护生态系统功能必须考虑的因素［１］。然而，随着全球变

化进程的加快，众多因外来入侵种的有意或无意引进而造成

区域内物种丰富度降低的现象，也证明了生物入侵对于生物

多样性在全球变化过程中起着非常重要的负效应［２－３］。植

物、动物和微生物之间的相互作用可能会对物种个体融合、生

境群落多样性和生态系统功能产生重大影响［４］，尤为严重的

是由于外来植物入侵已经对当地生态系统产生潜在的影响或

造成了极端的威胁与破坏［５］。

植物之间相互的协同进化及资源竞争关系、“动物 －植
物”间捕食关系等均在一定程度上会对生态系统的生物多样

性造成直接或间接的影响。而土壤微生物作为自然生态系统

中的分解者、土壤结构组分和共生生物等角色，其在生态环境

的物质迁移、转化中发挥着中流砥柱的作用，其对植被群落的

生物多样性也具有极其重要的影响。近年来，随着对植物入

侵研究的深入开展，生态学者不断挖掘生物多样性变化下各

食物链中物种间的微妙作用关系，揭示受入侵植物驱动下生

境中固有动物、植物等的变化机制，同时深刻意识到微生物的

关键作用也是植物入侵研究中需考虑的极其重要的因素之

一［６－７］。存在于入侵植物根部异质微生境（根际、根表和根

内）中的土壤微生物可能影响着植株整体的功能性状乃至植

物所在群落的生物多样性［８］。因此，对外来植物入侵生境中

“动物－植物－土壤微生物”三者间的相互作用的探讨将是
未来研究对外来植物入侵机制进行深度揭示的关键环节，也

是对外来植物入侵进行长效、经济防控的科学指导的理论基

础。笔者将从入侵生态学中关于植物、动物及根际微生物多

样性对外来植物入侵的响应进行总结，并进一步讨论利用构

造相应生物多样性来防控外来植物入侵的可能性手段及

前景。

１　外来植物入侵的植物多样性响应及应用对策

　　Ｈｉｇｇｉｎｓ等基于生理学的物种分布模型很好地预测了草
本植物的入侵风险及其在全球范围内潜在的分布［９］。而在

区域尺度上的研究则表明外来植物的成功入侵减少了本地植

被中物种的丰富度和总盖度，如巴西南部草原的外来入侵植

物扁平画眉草（Ｅｒａｇｒｏｓｔｉｓｐｌａｎａ）［４］、入侵我国热带亚热带的
海南岛上的南美蟛蜞菊（Ｗｅｄｅｌｉａｔｒｉｌｏｂａｔａ）等［３］。然而，生态

系统内植物的覆盖度、生物量往往随着生境中原生种群和物

种丰富度的增加而增加［３，１０］，生物多样性相比于其他众所周

知的植物生产力的环境驱动因素（包括气候和可获得性营养

等）有着同等甚至更强的影响。“生物多样性阻抗”假说

（ｄｉｖｅｒｓｉｔｙｏｒｂｉｏｔｉｃｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）就强调各生态因素间
建立的相互作用关系可限制入侵种的丰度或抵抗外来种的入

侵［１１－１２］。外来种入侵可大幅度加快物种灭绝速率，是造成生

物多样性稳定性和生态系统功能失衡的重要原因［１３］，而丰富

的生物多样性则可缓解生态系统对极端气候事件的影响、降

低外来植物入侵的风险［１４］。Ｂｅｎｎｅｔｔ等研究表明，植物种群
库对本地种和入侵种实生苗和二者移栽苗的生物抵抗力呈现

正效应，并且群落互补性能更好地提高对入侵种的移栽苗生

长和实生苗的生物抵抗力［１５］。此外，土壤生物群落差异性表

现出的化感作用、优先效应也会导致不同的植物群落形态，这

将很可能影响外来植物在本土生境中的成功入侵。入侵种对

新生境生物因素和不同的生物互作影响可作出适应性响

应［１６－１７］，在引入外来种后，本土原生群落短期内可能会起到

对外来种形成生态屏障的作用，长期上则表现为选择进化反

应，即为“增强竞争力进化”假说（ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｉｎｃｒｅａｓｅｄ
ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅａｂｉｌｉｔｙ）。这主要是因为外来种刚进入新本土生境
时将面临生存繁殖压力，而该繁殖压力的程度又取决于本地

物种群落的组成，本地群落增长率越大，则后引入的外来种的

繁殖压力越大。但随着入侵时间的延长，入侵种群落之间以
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及同一群落内的繁殖压力会不断改变，这将决定本地群落的

生物抵抗力与外来物种入侵成功之间的关系［１８］。入侵种受

本地群落的生态影响将随时间的推移变得不显著，而对本地

物种而言，群落改变的影响则变得愈发严重［１９］。另外，外来

植物入侵对群落的影响可能高度依赖于入侵种本身的特异

性［２０］。生态学者认为，外来物种的入侵性与生理生态位在空

间地理中的分布呈正相关关系，这说明能够耐受更广泛的环

境条件的物种更容易成为入侵种，且入侵种能以不同的耐受

机制来适应变化的生境条件［２１］。“空余生态位”假说（ｅｍｐｔｙ
ｎｉｃｈｅｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）也提出了入侵植物在环境因素的时间和空
间上的变化导致出现了“生态位空缺机会”从而为促进其入

侵创造了有利条件［２２］。

植物密度依赖性的定植扩繁行为受“植物 －植物”相互
间竞争或促进作用的影响。邻接植物可改善非生物条件，从

而提高邻接植物群落的正效应。人工移除入侵种后虽可改变

原入侵地入侵种和本地种的群落结构，但并不能恢复到被入

侵前的群落形态，说明恢复和重建原生群落结构可能需要更

多时间或需要特殊的建构策略［４］。因而，在有效评估外来植

物成功入侵的过程中，需谨慎考虑被入侵地的植物群落结构、

物种多样性驱动的入侵状态和格局，从而通过调控入侵生境

的植物多样性平衡分布来抑制入侵种的定植及个体生长与种

群繁育，或许将是一种有效的生态防控方法，值得将来进一步

加强研究。

２　外来植物入侵水平影响动物丰富度格局及其应用对策

　　动物多样性深受外来植物入侵的影响。在被外来植物入
侵的生境中，本地草食性昆虫和节肢动物群落丰度普遍变低，

且外来脊椎动物也表现出明显差异的多样性分布特点［２３］。

一项研究了受外来植物入侵生境和非入侵生境中物种丰富度

的Ｍｅｔａ分析表明，入侵生境中的节肢动物分类丰富度与非入
侵栖息地相比明显降低了，而且木本入侵植物的负效应比草

本入侵植物更强［２４］。如当外来植物柔枝莠竹（Ｍｉｃｒｏｓｔｅｇｉｕｍ
ｖｉｍｉｎｅｕｍ）被引入后，节肢动物丰度下降了３９％，而肉食动物
的丰度比草食动物减少的幅度更大［２５］。动物丰富度的降低

表明植物入侵可形成自然食物链连锁反应，也说明入侵植物

可间接影响消费者从而介导本土植物群落丰富度的减少。相

反，入侵植物也可能会提高天敌的捕食者的数量从而间接促

进入侵植物生长。如入侵植物葱芥（Ａｌｌｉａｒｉａｐｅｔｉｏｌａｔａ）受益
于自身提高了植食昆虫的天敌节肢动物（蜘蛛）的密度，生境

中入侵植物的直接天敌植食昆虫受到捕食从而降低了该天敌

的密度，甚至这些植食昆虫更多转向取食其他本地植物，这也

可能会改变系统中营养物质的流动，最终改变植物群落和生

态系统的动态［２６－２７］。Ｇｒｕｔｔｅｒｓ等研究表明，重筒水螟
（Ｐａｒａｐｏｙｎｘｓｔｒａｔｉｏｔａｔａ）可摄食试验所用包括本地植物和入侵
植物在内的１１种植物中的７种，但其幼虫对本地或外来植物
没有特别的摄食偏好，这与测量的植物性状无关，却很可能是

由次生代谢产物驱动的［２８］。而入侵生态学中研究较多的以

化感作用为研究对象的 “新武器”假说 （ｎｅｗｗｅａｐｏｎ
ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）［２９］中入侵植物通过化感作用对付本土植物［３０］和

动物取食［３１］的生态现象也是如此。因此，对外来植物成功入

侵机制的研究，需全面考虑入侵地动物群落结构及多样性水

平；反之，通过增加本地植物到草食类昆虫、节肢动物和肉食

类动物的食物网组分间的捕食效应［３２］，很可能也可以成为生

物防控入侵植物的有效手段。

３　入侵植物调控的微生物多样性响应及其应用对策

　　微生物群落研究揭示了土壤生物多样性２个方面的生态
功能：（１）可以指示生态环境的系统状态；（２）可以作为生态
系统中可调节组分用以提高系统恢复能力［７，３３］。而根际是植

物根表和土壤之间的界面，此空间内数量和丰富度庞大的微

生物和植物间相互作用对植物的生长、化学物质循环以及植

物对生物和非生物胁迫的响应都有着重大的影响［８，３４－３５］。研

究表明，生活在地下的微生物多样性有助于形成地上生物多

样性和维持陆地生态系统的功能，且土壤生物多样性在决定

陆地生态系统对当前和未来环境变化的生态进化响应方面亦

起着关键作用［３６］。

３．１　植物入侵改变微生物群落状态
随着气候、土壤氮素和外来植物入侵过程的变化，土壤中

微生物群落的全球分布也受到极大的限制和改变［３７－３８］。在

入侵植物黄矢车菊（Ｃｅｎｔａｕｒｅａｓｏｌｓｔｉｔｉａｌｉｓ）和钩刺山羊草
（Ａｅｇｉｌｏｐｓｔｒｉｕｎｃｉａｌｉｓ）根际土壤微生物的研究中，这２种植物均
会显著改变入侵地土壤微生物群落，且新入侵地的植物根际

微生物群落与原始本土土壤群落相比，更相似于植物入侵多

年地区的微生物群落［３９］。如此快速地改变根际微生物群落

结构很可能受植物谱系的影响要强于入侵生境中环境因素的

影响［４０］。无芒雀麦（ＢｒｏｍｕｓｉｎｅｒｍｉｓＬｅｙｓｓ）的入侵，增加了其
入侵地土壤中的细菌多样性，但真菌多样性却较低。而入侵

地中本土植物的改变可能是由于外来植物入侵过程中真菌群

落发生改变而驱动的。另外，真菌群落的变化受细菌、古菌丰

度的影响，因此，细菌群落很可能关联了无芒雀麦生态效应，

其入侵过程也是真菌群落变化的重要途径［４１］。基于高通量

测序技术的研究发 现，入侵植 物互 花米草 （Ｓｐａｒｔｉｎａ
ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ）根部微生物多样性高于本地植物，且入侵种根内
生菌对入侵的反应比根际细菌更敏感，其中主要的根际菌和

内生菌包括可能影响碳、氮和硫循环的甲基球菌属

（Ｍｅｔｈｙｌｏｃｏｃｃａｌｅｓ）和脱硫弧菌属（Ｄｅｓｕｌｆｏｖｉｂｒｉｏ）等微生物［４２］。

此研究更好地为入侵植物根部微生物群落变化和分离功能菌

株提供了理论基础。另外，根际土壤中积累的微生物发生变

化后可能直接导致生境中化学物质对入侵植物的生长扩散产

生影响。比如，入侵植物紫茎泽兰（Ａｇｅｒａｔｉｎａａｄｅｎｏｐｈｏｒａ）根
际微生物在其生物入侵过程中可降解某些化感物质，减少对

入侵种的化感作用，提高其丰度，也同样有利于减小化感物质

对共生本地植物的抑制作用［４３］。因此，可考虑施用化感物质

降解微生物来缓减入侵植物产生的对于本地植物的化感抑

制，以促进入侵地或新生地的生态恢复。

３．２　植物入侵下的功能微生物响应
在外来植物成功入侵的整个过程中，土壤微生物群落分

布可能在外来入侵种的影响下发生快速进化，导致植物益生

菌集中或富集以促进植物生长；同时适应入侵种的天然病原

微生物和腐生微生物也得以演化和加强，使其对本地植物致

病效应得以增强的同时，也使入侵植物可获得性营养得到

补偿。

—４１— 江苏农业科学　２０１９年第４７卷第１２期



大量研究表明，许多微生物均具有促进植物生长［４４－４６］、

增强植物对生物和非生物胁迫的耐受和防御等功能［４７－５０］。

“共生促进”假说（ｅｎｈａｎｃｅｄｍｕｔｕａｌｉｓｍｓｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）认为，外来
植物在入侵地接触到对其定植有强促进作用的土壤微生物，

可与之形成良好的共生关系，从而促进外来植物更好地入

侵［５１］。共生微生物种群可以在极大程度上影响植物功能性

状更多体现在营养元素循环利用方面，菌根（ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ）是其
中贡献卓著的一类微生物。丛枝菌根真菌（Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｆｕｎｇｕｓ，简称ＡＭＦ）在低营养条件下可从植物根部
获得植物的光合产物碳营养，而植物可从 ＡＭＦ处获得氮、磷
营养［５２］，以抵抗病原体的入侵和干旱胁迫，从而获得共生互

补优势。ＡＭＦ与其他微生物很可能共同对植物的生长产生
巨大影响。Ｈｅｉｊｄｅｎ等报道了多种豆科植物幼苗同时与 ＡＭＦ
和固氮菌形成共生关系，提高了１５倍的植物生产力［５３］。相

关研究表明，ＡＭＦ可增强斑点矢车菊（Ｃｅｎｔａｕｒｅａｍａｃｕｌｏｓａ）侵
入美国西部原生草原的能力［５４］。而通过促进土壤生物多样

性和针对性管理土壤微生物群落组成，是一种提高农业可持

续发展的新型生态强化的绿色方法［５５］。因此，以构建植物促

生菌和共生微生物种群，定向改变微生物群落和功能多样性

来发展植物入侵防控手段，也是微生物生态学未来研究可供

参考的新领域和新思路。

外来植物在入侵地和原生地的“土壤微生物 －植物”反
馈作用可能有严格的功能差异。入侵生态学中“天敌逃逸／
释放”假说（ｅｎｅｍｙｒｅｌｅａｓｅｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ，简称ＥＲＨ）是较合理的、
解释外来植物成功入侵的一个重要理论。入侵植物天敌主要

包括病原微生物、植食性昆虫和其他食草动物。在生物胁迫

下，一些微生物能够诱发与植物体内与防御有关的物理、化学

及生化变化。Ｃａｌｌａｗａｙ等研究表明，欧洲原生长地土壤可能
存在可抑制斑点矢车菊生长的微生物，而北美入侵地土壤微

生物抑制斑点矢车菊的作用则大幅减轻［５６］。这种在入侵地

与原产地反馈机制的差异很可能有助于斑点矢车菊在北美的

成功入侵。关于病原微生物的另一项研究中，致病菌可侵染

从欧洲引种到美国的４７３种植物，但相较于欧洲原生植物的
真菌、病毒侵染程度则平均分别减少８４％和２４％［５７］。该研

究较完整地验证了假说中天敌（病原微生物）释放和积累的

生态功能可影响外来植物入侵。然而“天敌释放”假说传统

观点可能会忽略外来种并非对入侵地消费者有适应性防御这

一问题，因为外来种与土著天敌没有共同的进化历史，因此外

来种对土著天敌很可能不会产生一定的固有防御行为［５８］。

因此，利用土著天敌消除外来种的切入点也可作为防控外来

植物入侵的有效手段。在高资源生境中生长的植物往往营养

丰富但防御性不佳，受天敌影响较强。Ｂｌｕｍｅｎｔｈａｌ认为，高资
源利用率的入侵种可能更容易受生物控制，而资源可利用性

的增加将有利于外来植物入侵［５９］。即“天敌逃逸 ＆资源机
会利用”假说（ＥＲＨ＆ｒｅｓｏｕｒｃｅｏｐｐｏｒｔｕｎｉｔｙｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）［６０］说明
只有存在天敌时，增加资源可用性才能增加外来植物入侵的

丰度。

近年来，关于植物叶际微生物群落多样性表现出促生和

防御功能的研究也被迅速开展［６１－６２］，而对入侵植物叶际微生

物功能却鲜有报道。笔者认为，通过干扰调控入侵植物生长

防御相关核心功能菌群的变化从而影响入侵植物的表型性状

和改变其生长防御状态，也不失为一项新型绿色控制入侵植

物的方法。

４　结论与展望

传统的入侵生态学研究大多基于物种间的直接或间接影

响来解释外来种成功入侵的策略。而现实生态环境中，正如

生态博弈理论［６３］中提到的：资源分配模型预测植物萌芽和根

系的资源分配往往预示着非竞争下植物各器官的投资将是最

优分配方式。天敌防御的博弈理论模型表明，防御投资减少

自身组织损害不仅是一种防御手段，也是一种反向于天敌竞

争的手段。互利共生的博弈论模型表明，最优的互利共生可

能反映植物间互惠互利的竞争关系。因此，进行人工构造植

物、动物群落来抵抗外来植物入侵，或定向构造改变微生物群

落多样性来调控外来入侵植物，极有可能将会成为简单高效

的防控外来植物入侵的良方。国内外已有众多报道表明，利

用除机械和化学防治之外的生物防控手段解决外来种入侵问

题是切实可行且卓有成效的［６４－６５］。如在利用叶甲科

（Ｃｈｒｙｓｏｍｅｌｉｄａｅ）和象甲科（Ｃｕｒｃｕｌｉｏｎｉｄａｅ）等常效生物对入侵
植物的防治过程中发现，它们可显著增加非靶标植物多样

性［６６］，在入侵生态系统重建本土植物多样性中起到了积极影

响。另外，利用不同的本地植物恢复和提高区域内物种丰富

度也可能会在一定意义上限制外来种黄顶菊（Ｆｌａｖｅｒｉａ
ｂｉｄｅｎｔｉｓ）的生长［６７］或减少冰草（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎｃｒｉｓｔａｔｕｍ）的入侵程
度［６８］。同样地，准确评估和把握操纵微生物群落对于生态恢

复方面的利用前景也十分广阔［７］。

基于对过往研究观点的总结，未来的入侵生态学发展应

将目标物种放在更完整的食物网中，以反映自然生物结构固

有的复杂性，进而扩大对外来物种入侵的全面深刻认识。如

结合多种直接效应的“植物 －植物”相互作用（竞争作用、化
感作用），“植物－微生物”相互作用（促生作用、共生作用、抗
病作用、诱导免疫）和“植物 －植食动物”相互作用（天敌逃
逸、防御反应）中体现的多种机制综合影响植物入侵。同时，

还应将入侵植物置身于现实生态环境中，了解入侵植物在各

非生物背景下和生境中生物因素相互作用下获取的生存资

源。深入探讨导致食物网结构发生改变、对生物多样性造成

改变，甚至生境环境引起变化的不同入侵后果的原因，反其道

采取措施干扰或降低生物入侵对生态系统的破坏，有效的且

有目的地改造入侵生境中物种丰富度和进化选择方向，必将

可以在很大程度上降低外来种入侵造成的生态经济危害和损

失，可持续性地长效维护生物多样性和生态系统多样性发展。
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