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摘要: 由于外来种入侵地一般都远离其自然分布区(原产地), 如果只在其入侵地或者原产地进行研究, 很难真正

发现其入侵性形成和成功入侵的根本原因。目前, 许多学者开始关注和倡导对入侵种在原产地和入侵地的表现同

时进行研究, 即入侵种的全境性研究(whole-range studies), 为入侵生物现有地理分布格局的形成原因和入侵机制

等提供解释。本文结合国内外关于入侵植物全境性研究的进展和成果, 分别针对研究的主要目的、内容、意义等

进行了全面的阐述, 探讨了存在的问题与不足, 并对未来相关研究进行了展望。目前已有的全境性研究主要是通

过野外直接观测和同质种植园实验来比较入侵种在入侵地和原产地的生长、繁殖和生理生态等表型性状的差异, 
以及应用分子标记方法比较入侵地种群和原产地种群遗传多样性的差异, 进行入侵植物的分子系统地理学研究, 
从而有效检验生物入侵机制的理论和假说, 深入阐明植物入侵的机制, 为制定入侵植物的防控策略提供指导。值

得注意的是, 由于外来植物入侵的全境性研究起步较晚, 现有研究的方法和内容还不够完善, 今后需要在加强国

际合作的基础上进一步改善。 
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Abstract: The regions invaded by alien species are normally disjunct from their native ranges, so it is diffi-
cult to understand the reasons for successful invasion through studies conducted only in native or invasive 
ranges. Many researchers have engaged in whole-range studies of invasive species, i.e. studying the exotics 
both in their introduced and native ranges, in order to explain the present geographical patterns and invasion 
mechanisms of alien plants. Here, we review progress in whole-range studies on invasive plants by summa-
rizing their main contents, achievements and significance. We also point out the problems and shortcomings 
of existing studies and provide prospects for further studies. There are two main approaches in whole-range 
studies: (1) comparison of phenotypic traits (e.g. growth, reproduction, and ecophysiology) between invasive 
and native populations through direct observation and common garden experiments; (2) genetic diversity 
analysis and phylogeographic research using molecular markers. Such studies have tested major hypotheses 
of plant invasion mechanisms, and provided advice for management and control of invasive plants. However, 
the methods and contents of existing whole-range studies are imperfect, and further improvements based on 
increased international cooperation are needed. 
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生物入侵是指某种生物从其自然分布区域扩

展到一个新的(通常也是遥远的)地区, 在新的区域

里, 其后代可以繁殖、扩散并维持下去, 给入侵地

带来了巨大的生态和经济损失(Elton, 1958; 徐汝梅

和叶万辉, 2003)。当前, 随着人类活动对自然界影

响的不断加剧, 以及世界范围内经济贸易交往的日

趋密切, 生物入侵的发生也日渐频繁, 外来种入侵

所带来的环境、经济、生物安全等问题比以往任何

时候都更加严峻, 已引起了公众、科学家、社会团

体和政府部门的高度重视(徐汝梅和叶万辉, 2003)。
有关外来生物入侵的研究工作也已成为当前全球

关注的热点, 目前研究主要集中在外来种的入侵潜

力与入侵性(invasiveness)、生境或生态系统的可入

侵性(invasibility)和生物入侵的危害与管理三个方

面(Pimentel et al.,1984; 徐汝梅和叶万辉, 2003)。 
明确生物入侵发生的原因和机制可以有效地

控制和减少其入侵危害, 目前已有许多相关研究

(Barrett & Richardson, 1986; Maron & Vila, 2001; 
Bais et al., 2003)。然而, 早期研究多是关注入侵生

物在入侵地的行为与危害及其防控等内容, 对其在

原产地的研究却相当缺乏。近年来一些学者开始关

注和倡导对入侵种在原产地和入侵地的表现同时

进行比较研究(郭勤峰, 2002; Bossdorf et al., 2005; 
Hierro et al., 2005; Callaway & Maron, 2006), 即全

境性研究(whole-range studies), 这样才能从根本上

了解入侵后物种的变化, 揭示生物入侵的内在规律

和特点。有关生物入侵机制的主要假说(如天敌释放

假说、增强竞争能力的进化假说、新武器假说等), 
都需要在全境性研究基础上进行比较生物地理学

验证(Hierro et al., 2005)。全境性研究的重要性近年

来在入侵生物学研究领域已得到广泛认可, 并且已

成为今后入侵生物学研究的重要趋势。 
入侵植物在其原产地经过长期与生物和非生

物之间的相互作用, 已经形成相对稳定的种群密度

和形态特征。但是, 当植物入侵到新的生境后, 周
围的物种以及其赖以生存的非生物环境等都发生

了改变, 自然选择作用可能会导致该植物原有的一

些表型性状或遗传特征发生改变, 进而更加有利于

在新环境下的定居和扩散 (Maron et al., 2004; 
Bossdorf et al., 2005)。因此, 比较入侵地种群和原

产地种群的生长、繁殖和生理生态等表型性状(如植

株大小、种子重量、开花时间、种子萌发率等)、遗

传多样性和遗传结构、以及其他物种(天敌或竞争

者)或环境因素等各个方面的差异, 可以明确植物

进入新环境后哪些特征发生了改变, 以及改变程度

有多大, 进而推测入侵植物新的地理分布格局形成

的原因和导致入侵过程发生的关键因素, 为生物入

侵的管理和防治提供指导和帮助。 
近几年来, 针对外来植物入侵机制的全境性比

较研究逐渐增多(如Reinhart et al., 2003; Vila et al., 
2005; Lavergne & Molofsky, 2007; Alexander et al., 
2009; Seifert et al., 2009)。本文结合国内外关于入侵

植物全境性研究的研究成果, 阐述现有的研究进展

状况, 以期为进一步加强国内入侵植物的研究提供

参考。 

1 植物入侵全境性研究的主要内容 

植物入侵的全境性研究是比较入侵地种群和

原产地种群的差异, 主要包括生长、繁殖和生理生

态等表型性状的差异和遗传多样性、基因型特征等

遗传基础的差异。 
1.1  表型性状的比较研究 

目前主要通过野外直接观测和同质种植园实

验这两种方法来比较研究入侵物种在入侵地和原

产地各种表型性状的差异, 从表型特征方面解释入

侵性形成的原因和机制。 
1.1.1  野外观测方法 

应用野外观测的方法比较物种在入侵地和原

产地的各种表型性状的差别, 能直观地发现入侵地

种群的优势, 有助于了解其引种和定居的过程, 还
可以揭示入侵物种对环境梯度的响应是否影响其

自身的扩散(Bossdorf et al., 2005; Hierro et al., 2005; 
Alexander et al., 2009)。很多研究已经发现, 外来入

侵植物在入侵地比原产地拥有更大的植株, 较强的

繁殖力和较高的种群密度。例如 , 大叶醉鱼草

(Buddleja davidii)入侵地种群与原产地种群相比, 
植株显著增高, 茎较粗, 花较大, 种子较重(Ebeling 
et al., 2008); 黑樱桃(Prunus serotina)入侵地种群密

度相比原产地种群显著增大, 在原产地的成熟个体

之间以及幼树个体之间的最小距离分别是其在入

侵地的6.18和8.73倍(Reinhart et al., 2003)。 
但是, 这一规律并不适用于所有入侵植物。

Thebaud和Simberloff (2001)分别统计了欧洲和加利

福尼亚植物的株高状况, 并未发现相同的趋势, 当
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然这可能是因为选择样地时没有考虑区域特异效

应(region-specific effect), 如气候、海拔和土地利用

等因素。Alexander等(2009)的研究也发现, 4种原产

于欧洲的植物在北美的入侵地Wallowas的生长活力

都较其在原产地低, 他们认为Wallowas的气候相对

干旱, 影响了大部分植物的生长。 
因此, 我们应该综合考虑区域特异效应, 使用

更为全面的方法来研究植物表型性状改变的情况

及原因。例如可以在入侵地和原产地都尽量选择多

个区域来进行比较研究, 增强研究结果的正确性; 
如果条件有限, 则比较气候和地理环境相似的入侵

地和原产地区域的植物特征, 尽可能排除区域特异

效应的影响。另外, 一个较为准确的方法是首先通

过分子标记确定入侵地种群在原产地的源种群, 然
后对两者开展有针对性的比较研究。 

此外, 由于不同物种本身的能量分配和应对伤

害的策略不同, 入侵地种群并不一定会拥有所有的

生长和繁殖优势。比如, Lewis等(2006)发现葱芥

(Alliaria petiolata)虽然在入侵后受食草动物的影响

显著减少, 但并没有把多余的能量投入到生长方

面, 而是转移到提高繁殖力上, 表现为美国入侵地

种群的种子显著大于欧洲原产地种群。Vila等(2005)
也发现, 从欧洲入侵到美国的贯叶连翘(Hypericum 
perforatum)在入侵地遭受食草动物的采食比原产地

显著减少, 种群密度增大, 但其植株大小反而变

小。他们还发现, 在北美入侵地内遭受草食昆虫伤

害的植株大于不受伤害的植株, 这说明该物种采用

增大体型的策略来应对食草动物的伤害, 导致其受

到的危害越大, 体型就越大。 
1.1.2  同质种植园实验方法 

早期研究认为, 物种入侵到新环境后繁殖力和

种群密度增加的原因是表型可塑性的作用, 表型可

塑性甚至被认为是外来种成功入侵的最关键因素

(Williams et al., 1995; Sultan, 2000)。但最近一些研

究发现, 物种入侵到一个新的环境下可以发生快速

的适应性进化, 证明表型变化是进化适应的结果

(Lee, 2002; Leger & Rice, 2007)。因此, 野外直接观

测虽然能比较出入侵种在原产地和入侵地的生长

和生理生态特征的差异, 但是难以推测入侵地种群

的优势是基于表型可塑性还是遗传物质改变, 而可

以解决这个问题的最直接方法就是同质种植园实

验(Wolfe et al., 2004; Ebeling et al., 2008)。 

在同质种植园相同的环境下种植来自入侵地

和原产地的植株, 如果两者表型性状没有表现出差

异, 说明观测到的入侵地种群的优势不是基于遗传

改变; 相反, 如果两者的表型差异仍显著, 则被认

为是遗传改变的结果(Wolfe et al., 2004)。如千屈菜

(Lythrum salicaria)和叉枝蝇子草(Silene latifolia)种
植于同质种植园后, 入侵个体仍然比原产个体拥有

较大形态和较强的繁殖力, 说明其入侵优势是基于

遗传改变的结果(Blossey & Nötzold, 1995; Blair & 
Wolfe, 2004)。但是Willis等(2000)在一个同质种植园

中种植4种植物, 并没有发现入侵个体比原产个体

具有优势, 因此认为它们的表型差异可能只是来源

于表型可塑性。Lavergne和Molofsky(2007)也发现虉

草(Phalaris arundinacea)入侵后经历了多次遗传重

组, 发生遗传改变, 形成了新的基因型, 然后在不

同湿度梯度的同质种植园实验中又发现入侵地的

新基因型的表型可塑性显著大于原产地, 证明其向

着增加可塑性的方向进化。可见, 不同入侵种为了

适应新环境, 可能通过表型可塑性, 也可能是通过

遗传改变, 而且这两个方面并不冲突, 甚至可以共

同促进物种定居于新环境。 
同质种植园实验比野外观测容易操作, 通过合

理安排控制实验, 可以检测生物或非生物因素对表

型的影响。促进外来入侵物种适应性进化的因素包

括生物和非生物两个方面(Maron et al., 2004; 冯玉

龙等, 2009)。其中一个非常重要的生物因素是天敌, 
脱离协同进化的天敌能促进入侵植物的能量向增

加生长和繁殖力的方向快速进化, 这就是增强竞争

能力的进化假说(Evolution of Increased Competitive 
Ability, EICA) (Blossey & Nötzold, 1995)。许多同质

种植园研究也都是为了检验这个假说, 在检测入侵

地种群是否是基于遗传基础上表型改变的同时, 设
计了入侵种对天敌的响应实验, 平行比较了原产地

种群和入侵地种群与其天敌之间的关系。比如, 千
屈菜和叉枝蝇子草的入侵地种群基于遗传改变的

生长和繁殖优势与其对天敌的抵御力下降有关

(Blossey & Nötzold, 1995; Blair & Wolfe, 2004)。 
除了天敌这个生物因素外, 入侵物种周围竞争

者的改变也能影响其表型性状发生改变, 促进它向

不同的方向适应进化。比如土壤微生物可以直接作

用于植物本身, 也可以间接地促进化感物质在植物

间传递, 是研究植物间相互作用的一个关键因素
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(Sanon et al., 2009)。Reinhart等(2003)利用控制实验

比较了黑樱桃与其所在地的土壤微生物的关系, 发
现原产地美国的土壤微生物群落抑制了黑樱桃个

体的定植, 降低了幼苗的成活率; 相反, 入侵地的

土壤微生物群落却促进了幼苗的成活。Seifert等
(2009)也发现贯叶连翘的入侵地种群减少了对共生

的真菌的依赖, 向增加繁殖分配的方向进化。 
另外, 气候、地理梯度等非生物因素也会促进

入侵物种在新环境下快速地适应性进化。Leger和
Rice(2007)采集加利福尼亚不同环境梯度下的入侵

植物花菱草(Eschscholzia californica), 种植于一个

同质种植园内, 发现海岸的花菱草比内陆的矮小, 
种子和花朵也比较小, 种子萌发和开花较晚, 说明

入侵后植物对新环境作出了局部的适应性进化。 
可见, 入侵植物在新环境中生物因素和非生物

因素的共同作用下, 其生长、繁殖和生理生态性状

确实会发生一定的适应性进化, 以采取较为合适的

生存策略, 达到成功定居和生长的目的。 
但是值得注意的是, 只在原产地或入侵地进行

的同质种植园实验可能会忽视遗传和环境因素对

植物表型的影响潜力, 从而导致两地的同质种植园

的结果差异很大(Williams et al., 2008)。Williams等
(2008)同时在红花琉璃草(Cynoglossum officinale)的
原产地和入侵地建立同质种植园, 发现不同地点的

实验结果完全不同, 只在原产地的同质种植园中发

现入侵地种群拥有较大植株和较高繁殖力, 而入侵

地的种植园未出现此种结果。因此, 同质种植园实

验研究需要在入侵地和原产地多地点同时开展, 甚
至还需要将植物在两地的同质种植园内交互移植, 
来明确检测入侵植物的变化是否缘于对不同环境

产生的适应性响应(Sultan et al., 1998)。当然, 同野

外直接观测一样, 同质种植园实验也最好针对入侵

地种群和其源种群开展比较研究, 以明确植物入侵

后产生的适应性变化。 
1.2 遗传基础的比较研究 

随着分子生物学技术的发展和广泛应用, 利用

分子标记手段对入侵生物遗传基础的深入研究逐

渐增多。相关研究主要是从遗传多样性和分子系统

地理学两个方面, 对入侵种的原产地种群和入侵地

种群开展全境性的遗传变异比较研究。 
遗传多样性的比较研究常借助于随机扩增多

态性DNA(RAPD)、扩增片段长度多态性(AFLP)、

微卫星(SSR)等核DNA的分子标记, 通过分析种群

间和种群内的遗传多样性, 比较入侵后的遗传多样

性或遗传结构是否发生改变, 来推断奠基者效应的

影响、是否发生多次引种事件、种群间基因流, 以
及入侵发生的时间和空间格局等信息(Sakai et al., 
2001), 进而推测成功入侵的原因和机制。 

目前, 通过入侵地和原产地的遗传多样性的比

较, 研究者主要提出了两个不同的机理来解释物种

成功入侵的原因。其一, 有些植物入侵地种群的遗

传多样性显著低于原产地种群, 说明其经历了显著

的奠基者效应。在这些植物中, 有很多是通过克隆

繁殖或近交亲和的有性繁殖快速地定居和扩散。例

如, 自交亲和的三芒山羊草(Aegilops triuncialis)和
主营克隆繁殖的蒲苇(Cortaderia jubata)的入侵地种

群的遗传多样性显著低于原产地种群(Meimberg et 
al., 2006; Okada et al., 2009 )。此类植物在原产地的

长期进化过程中, 自交亲和产生的有害基因已经被

清除, 降低了自交衰退的风险, 因此可在缺乏授粉

者的新环境内成功繁殖, 即便只有少数个体也能定

居生长(Baker, 1965, 1974; Husband & Schemske, 
1996)。此外, 由于遗传基础薄弱, 这类植物可能主

要是通过强大的表型可塑性而不是遗传变异来适

应新的环境(Ward et al., 2008)。 
其二, 有些物种表现出在入侵地的遗传多样性

高于或等于原产地。这些物种很可能经历过多次引

种, 发生了种群间杂交或者与土著近缘种的种间杂

交现象, 从而产生了丰富的遗传多样性, 减弱了奠

基者效应, 为在入侵地的适应提供了更多的机会

(Lavergne & Molofsky, 2007)。例如, Genton等(2005)
发现多次引种导致豚草(Ambrosia artemisiifolia)入
侵地种群的遗传多样性并不低于原产地种群 ; 
Lavergne和Molofsky(2007)也发现由于多次入侵 , 
虉草在入侵地的遗传多样性显著高于原产地。然而, 
也有研究发现多次引种和杂交虽然能提高入侵地

种群的遗传多样性, 但不一定能超过原产地种群。

例如, Henry等(2009)发现大米草(Spartina anglica)
经过与本地同属物种杂交, 染色体加倍后成为具有

较强竞争能力的入侵者, 但其入侵地种群的遗传多

样性还是显著低于原产地种群。这可能是因为入侵

地种群往往都要经历奠基者效应, 而且种群建立的

时间较短, 杂交虽能降低奠基者效应, 但较难消除

其作用。 
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在入侵物种的核DNA分子标记研究中, 还可以

根据基因型频率来推测与入侵地种群亲缘关系最

近的源种群。例如, Okada等(2009)使用微卫星标记

分析蒲苇的基因型频率, 推测出入侵到美国和新西

兰的蒲苇的最可能来源地是厄瓜多尔南部地区。但

是DNA多态性分析无法检测到DNA序列的具体变

化, 如是否发生碱基突变、缺失或插入了什么碱基、

具体在哪个位置发生缺失或插入等, 难以为了解入

侵物种的遗传变异提供更为准确的数据。随着测序

技术的不断完善和测序成本的不断降低, 越来越多

的学者借鉴了分子系统地理学的基础理论和方法

(Avise, 2000), 以溯祖理论(Coalescence Theory)为
基础, 利用统计学方法对测得的单倍型序列数据

(如叶绿体DNA)分析, 追溯现有DNA序列的起源以

及它们之间的进化关系, 然后和种群的地理信息结

合起来, 最终推断出入侵物种的引种历史对现有地

理分布格局的影响, 重建入侵历史。 
由于核DNA和叶绿体DNA的遗传方式不同 , 

所代表的遗传信息也不同, 所以将两者结合起来研

究, 可以更加准确地揭示植物不同种群间复杂的基

因流和探讨入侵物种扩散的进化历史。Williams等
(2005)利用核DNA和叶绿体DNA两种分子标记揭

示了入侵植物巴西胡椒木(Schinus terebinthifolius)
具有两个不同的来源, 是通过两次独立引种进入佛

罗里达的; Meimberg等(2006)也通过两种分子标记

发现三芒山羊草是通过两次独立引种进入加利福

尼亚的; Niu等(未发表数据)利用两种分子标记也推

测出入侵到美国的朱砂根(Ardisia crenata)的两个最

可能的来源地分别是中国台湾的南投和浙江的  
西湖。 

全面地分析入侵种的原产地和入侵地种群间

的遗传变异和亲缘关系, 推断出最可能的引种来

源, 可为生物防治选择天敌时提高准确度(Goolsby 
et al., 2006; Okada et al., 2009), 因而对入侵种的管

理和防治具有重要的意义, 同时也对表型性状的比

较研究具有指导作用(如 Zou et al., 2007, 2008), 进
而能准确有效地揭示外来种入侵后的适应性进化

状况。因此, 采样的全面性非常重要, 如果涵盖不

全, 就有可能找不到源种群, 甚至无法确定其原因

是入侵植物在入侵地发生了遗传变异还是未采集

到源种群的样品。 

2 植物入侵全境性研究的意义 

2.1 可有效检验生物入侵机制的理论假说 
到目前为止, 对生物入侵机制的研究已经开展

了大量工作, 并提出众多假说, 但是还没有哪个假

说适用所有入侵物种。针对入侵种在原产地和入侵

地开展全境性比较研究对于验证入侵机制的假说

提供了证据(Hierro et al., 2005)。目前开展的全境性

研究主要是针对天敌逃逸假说、增加竞争能力的进

化假说(EICA假说)、新武器假说等进行验证。 
天敌逃逸假说 (Natural Enemies Hypothesis) 

(Williams, 1954; Elton, 1958)认为物种能成功进入

且定居于新环境, 主要是因为脱离了与其协同进化

的专一性天敌。EICA假说(Blossey & Nötzold, 1995)
是在总结天敌逃逸假说的基础上提出的, 它推测入

侵植物由于脱离原有天敌, 能量分配发生改变, 用
于抵御天敌的能量转移到生长和繁殖方面, 向着增

加竞争能力的方向快速进化。验证EICA假说需要比

较原产地和入侵地植物的表型性状以及天敌的影

响, 这也同时检验了天敌逃逸假说。 
已有许多研究者探讨和验证了EICA假说。

Ebeling等(2008)通过比较玄参科的大叶醉鱼草在原

产地中国和入侵地德国的10个居群的生长状况、繁

殖力及其与捕食者的关系, 发现入侵地食草动物的

明显减少提升了入侵种群的植株活力, 很好地论证

了天敌逃逸假说和EICA假说。另外, 较全面的同质

种植园实验已经验证了EICA假说也适用于乌桕

(Sapium sebiferum) (Siemann & Rogers, 2001, 2003a, 
b; Rogers & Siemann, 2004; Zou et al., 2007, 2008)。
研究发现, 在原产地和入侵地的同质种植园内, 乌
桕入侵地种群比原产地种群的体型大小和种子产

量都要大, 但对食草动物防御力降低。同时, 在两

地的种内竞争实验中发现, 虽然入侵地种群受到食

草动物的危害较大, 但是仍然具有显著竞争优势。 
然而, 目前也有一些研究结果不支持该假说。

如Franks等(2008)和Cripps等(2009)发现同质种植园

内 白 千 层 (Melaleuca quinquenervia) 和 群 心 菜

(Lepidium draba)的入侵地种群对天敌的防御能力

及竞争能力与原产地种群间没有显著差异; Stastny
等(2005)在原产地的同质种植园实验也发现EICA
假说并不能完全解释新疆千里光(Senecio jacobaea)
的入侵原因。这可能是因为研究方法的差异(如不同
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模拟天敌的方法、竞争实验中天敌的选择等)导致结

果有误差, 或者是不同的外来植物有着不同的入侵

机制所致。  
最近, 一个新的理论——氮分配的进化假说

(Hypothesis of the Evolution of Nitrogen Allocation) 
被提出(Feng et al., 2007a, c, 2008, 2009; Feng, 
2008a, b; Feng & Fu, 2008)。该假说是对EICA假说

的深化, 明确指出了EICA假说中重新分配的能量

及其位置, 认为植物入侵后, 氮(能量)的分配部位

发生改变, 倾向于从细胞壁(防御部位)转到叶绿体

(生长部位), 从而使生物入侵机制的研究达到一个

新的水平。Feng等(2009)通过在同质种植园对紫茎

泽兰(Ageratina adenophora)入侵地种群和原产地种

群的比较研究, 为这个理论的形成提供了坚实的基

础。但是由于该假说提出的时间较短, 目前还没有

来自其他入侵植物的入侵地种群和原产地种群的

研究证据。因此, 未来还可以在同质种植园实验中, 
比较氮在其他入侵植物的原产地个体和入侵地个

体细胞器内的分配, 验证该假说。 
新武器假说(Novel Weapon Hypothesis) (Calla- 

way & Ridenour, 2004)认为入侵植物可以产生某些

化感物质, 通过土壤微生物直接或者间接地抑制入

侵地的土著物种, 而原产地周围的物种对这类化感

物质已产生了适应性, 受其影响不大。所以在验证

该假说时, 不仅需要通过室内实验检测外来入侵种

是否能产生具有抑制作用的化感物质, 而且需要在

野外比较入侵植物在入侵地和原产地的化感物质

浓度差异及其与周围物种之间的关系。比如, 矢车

菊属的铺散矢车菊(Centaurea diffusa)和斑点矢车菊

(C. maculosa)产生的儿茶酸(±)-catechin能明显抑制

入侵地内本土物种的生长, 而对原产地形态或生态

位相似的物种却没有作用, 野外比较实验也证明了

入侵地土壤中该物质的浓度显著大于原产地

(Callaway & Aschehoug, 2000; Bais et al., 2003; 
Vivanco et al., 2004; Thorpe et al., 2009)。Jarchow和

Cook(2009)将水烛(Typha angustifolia)与入侵地土

著物种Bolboschoenus fluviatilis一起种植时, 发现

水烛对其产生了强烈的化感抑制, 还发现该化感

物质是一种酚类物质, 但是和入侵地土著同属种

宽叶香蒲(T. latifolia)产生的类型不同。这一研究在

一定程度上支持了新武器假说, 但是还需要对入

侵地和原产地比较研究, 进而更加准确地验证该

假说。 
因此, 植物入侵的全境性研究对于了解入侵机

制, 验证甚至提出新的假说有着重要的意义。但是, 
关于各种入侵假说的研究起步较晚, 实验方法还不

完善, 而且所有假说都既有支持者也有质疑者, 从
根本上研究外来植物的入侵机制还存在较多的局

限。所以我们需要对多种入侵植物进行系统的研究, 
不断调整出最合适的实验方法和完善假说内容。然

而, 现有的入侵假说并不冲突, 某些物种可能通过

多种机制综合作用才成功入侵, 例如He等(2009)已
证明斑点矢车菊同时符合新武器假说和EICA假说。

所以我们还应将各种已经论证的假说相互联系, 在
全境性研究的实验设计中要考虑多个假说, 综合分

析植物本身特征和周围生物及环境等多个方面。 
2.2 为制定入侵植物的防控策略提供指导 

一些入侵植物成功入侵后, 由于脱离了原有天

敌, 从而对这类天敌的防御能力显著降低, 这就为

入侵植物的生物防治提供了条件。一个有效的方法

就是引入合适的专一性天敌, 抑制其进一步扩散

(van Driesche & Bellows, 1996)。目前虽然已有一些

成功的例子, 但是仍有许多天敌并不能有效控制入

侵植物的扩散, 只有约三分之一的生物防治是成功

的(Hulme, 2006)。此外, 选择不当的天敌还可能成

为新的入侵物种, 造成更大的生态危害。因此, 在
选择天敌时一定需要先做预实验, 了解入侵植物的

来源地, 在其来源地寻找专一性天敌, 然后通过模

拟实验确定该天敌对入侵植物种群的控制力, 同时

确认对入侵地其他本地种不会产生影响时才可以

引种(Halpern & Underwood, 2006)。 
遗传多样性的比较研究发现, 基因型不同的入

侵种群之间或入侵种与本地同属物种之间发生基

因交流后, 遗传多样性增高, 适应新环境的能力增

强, 促进其进一步扩散。因此, 一个重要的管理策

略是限制来自不同区域的基因型之间的交流, 而相

应的措施就是通过提高广大公众的认识来减少植

物以观赏为目的的广泛传播 (Mack & Erneberg, 
2002; Henry et al., 2009)。但是, 如果某入侵种的扩

散不依赖于基因交流的遗传变异, 会使得这种保持

遗传瓶颈的管理策略无法达到预期效果(Meimberg 
et al., 2006), 尤其对于那些营无性繁殖或自交亲和

的物种, 它们受奠基者效应的影响不大, 可以在遗

传多样性较低的情况下顺利繁殖扩散。因此, 当需
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要有意地引入外来植物(如经济植物、观赏植物等)
时, 应尽量选择繁殖压力较大的物种, 尽量排除具

有克隆繁殖能力的物种。 

3  结语与展望  

全境性研究完善了入侵生物学的研究方法, 可
以为入侵生物学研究提供更为准确、可靠的结果, 
有助于入侵植物的防控实践。但是, 这项研究还存

在一些不足之处, 需要进一步的优化, 我们提出以

下建议:  
首先, 合理的实验设计需要特别注意实验材料

或研究对象的可比性。无论比较哪个方面的参数(表
型性状或遗传特征), 如果种群选择不当, 考虑的因

素不全, 就有可能得到有偏颇甚至错误的结论。例

如, 在比较原产地种群和入侵地种群的遗传多样性

时, 原产地或入侵地种群的取样范围不同, 遗传多

样性就可能不同, 比较的结果就会有误, 而且可能

无法寻找到源种群。此外, 入侵种表型的变化与进

入新环境的时间和地理分布相关, 将原产地种群和

不同地点、不同引种时间的入侵地种群相比, 结果

可能完全不同(Hawkes, 2007)。例如, 考虑纬度或不

考虑纬度因素的两种情况下, 同质种植园内原产地

种群和入侵地种群的植株大小和繁殖力的比较结

果是不一致的(Colautti et al., 2008)。因此, 比较入侵

种在入侵地和原产地的差别时, 一定要明确这两地

的范围大小、气候条件、地理环境等, 在较一致的

情况下比较, 并根据不同的目的综合考虑, 合理安

排实验。 
其次, 全境性研究需要综合分析与入侵植物相

关的多种参数。现有研究主要是用某一方法针对入

侵物种的表型性状或者遗传变异做单方面研究, 很
少能将这几项内容综合研究。对入侵种在原产地和

入侵地的野外调查, 能直观地反映出这些物种是否

在表型上发生变化及程度如何, 然后结合同质种植

园的控制实验, 可以研究入侵后表型的改变是否基

于遗传变异, 其适应机制是否发生改变。另外, 对
原产地种群和入侵地种群的遗传结构和遗传多样

性进行分析, 能够了解各个种群的遗传背景, 明确

入侵植物的来源地, 指导同质种植园实验的开展。

例如, 如果将同质种植园建立在入侵地种群的来源

地, 那么比较就更具有意义, 可以充分地研究遗传

背景一致的个体在经历了入侵后是否发生表型或

遗传改变。反过来, 同质种植园实验又能为某些遗

传推论提供证据。众多的种群遗传学家推测杂交能

通过增加遗传多样性来提高物种的入侵性, Ridley
和Ellstrand (2009)就在同质种植园中比较了杂交和

非杂交种的竞争能力, 确认了杂交增加了加利福尼

亚野生萝卜(Raphanus sativus)的竞争能力。此外, 
遗传分析和同质种植园实验的结合还能明确入侵

后的环境渐变群格局是在引入后发生了适应性进

化还是适应性基因型的重新分布(冯玉龙等, 2009)。
另外, 如果在遗传分析或同质种植园实验中发现新

的影响生物入侵的因素, 就需要在野外环境中观察

此因素的作用。因此, 将多种参数的比较综合起来, 
才能深入地揭示生物入侵的机制。 

第三, 全境性研究需要运用先进的分子生物学

手段。目前对于入侵种的遗传比较研究主要集中于

用全基因组的分子标记法研究群体间的遗传分化

和基因流。虽然能了解一定的种群遗传背景, 但是

不足以探讨出遗传改变如何影响适应性以及具体

是什么基因的改变促进了入侵。既然入侵植物在入

侵地发生改变主要是关于防御、生长以及繁殖的能

量分配, 我们可以利用已精细定位的与能量分配、

繁殖力、防御力等相关的特定基因位点做分子标记

来分析遗传距离, 这对于入侵机制研究可能更有价

值。因此, 一些特定的功能基因研究将是以后的一

个重要方向(Prentis et al., 2008)。另外, 基因芯片技

术能高效率高通量地对生物学信息进行平行分析, 
是后基因组时代的重要技术之一 (Kurian et al., 
1999), 利用基因表达谱系芯片可以检测mRNA的

种类和丰度, 还可以同时分析上万个基因的表达变

化, 所以能从mRNA水平揭示入侵后一些基因的表

达变化, 为入侵机制研究提供了新的方向。 
外来入侵植物的全境性研究支持或质疑已有

的入侵假说, 甚至可提出新的假说, 为生物入侵的

机制研究和管理提供了重要的理论基础。而且, 由
于入侵植物定居到一个新环境的时间不长, 往往不

足200年, 为生物的快速适应进化研究提供了很好

的天然模式(Thompson, 1998)。因此, 入侵植物的全

境性研究将会引起更多的关注, 成为入侵生物学研

究的重要方向之一。 
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