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外来种-本地种亲缘关系对外来植物归化和入侵的

影响 

郑珊珊  陈旭波  许微楠  骆争荣*  夏更寿 
丽水学院生态学院, 浙江丽水 323000 

摘  要  达尔文归化难题描述了外来种-本地种亲缘关系促进(预适应假说)或阻止(达尔文归化假说)外来种成功入侵的悖论。

目前, 在中国仍缺少针对达尔文归化难题的研究。为系统研究外来种-本地种亲缘关系对中国外来植物入侵的影响, 该文利用

线性混合效应模型从省级、市级和群落3个空间尺度以及归化、扩散和入侵3个阶段探究了外来种-本地种谱系距离和外来植

物表现的关系。结果表明: 在省级和市级(区域)尺度上, 与本地种亲缘关系较近的外来植物更有可能在当地归化和扩散, 符合

预适应假说的预期; 而在群落(局域)尺度上, 外来种-本地种亲缘距离与外来种是否在群落中成功定居及其入侵程度无关。该

研究结果表明与本地区系亲缘较近的外来种和本地种的竞争并不强烈, 却能较好地适应本地气候环境而具有更强的归化和

入侵潜力。因此, 在今后的外来植物管理和治理中需要尤其重视与本地区系亲缘关系较近的外来植物。 
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Abstract 
Aims  Darwin’s naturalization conundrum describes the paradox that the relationship of exotic species to native 
residents could either promote or hinder invasion success through opposing mechanisms: niche pre-adaptation or 
competitive interactions. Previous Darwin’s naturalization studies have showed invasion success could vary at 
stages, sites, and spatial and phylogenetic scales. Our objective was to assess the effects of exotic-native species 
relationship on invasion process of exotic plant species in China, where related research is still lacking. 
Methods  Generalized linear mixed models were used to examine relationship between exotic-native species re-
lationship and performance of exotic species at different spatial scale (provincial, municipal and community) and 
invasion stages (naturalization, dispersal and invasion). At community scale, we measured environmental factors 
of communities we investigated to control the effect of habitat heterogeneity among them. 
Important findings  At the provincial and municipal scales, exotic species closely related to native flora were 
more likely to be naturalized and distributed, which is more consistent with the expectation of the pre-adaptation 
hypothesis. On the community scale, the exotic-native species relationship was not related to establishment and 
abundance of exotic species in the community. The results suggested that exotic species did not strongly compete 
with their close native relatives in communities, but were better adapted to areas where their close relatives had 
lived. Considering their high potential of naturalization and invasion, special attention should be paid to those ex-
otic species that closely related to the native flora in the management of invasive species. 
Key words  phylogenetic distance; scale; niche overlap; habitat filtering; stages of invasion 
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随着全球经济一体化进程的加快, 生物扩散的

自然屏障被打破, 地区间物种交换的比例和空间范

围大大增加(Campbell & Mandrak, 2017)。部分外来

物种到达新的分布区域后在生态、经济和社会等方

面给当地造成了严重的后果(Mack et al., 2000; Pe-

jchar & Mooney, 2009)。面对生物入侵的严峻挑战, 

预测外来种的潜在入侵性和生态影响已经成为生态

学家需要解决的重要研究议题(Mack et al., 2000)。

早期的研究从归纳入侵种的功能特征(特别是资源

利用、生殖潜力和扩散能力有关的特征)入手, 总结

入侵物种的共性特征 (Baker, 1965; Rejmanek & 

Richardson, 1996)。然而, 这些方法仍不能得出一致

的结论, 与高入侵性有关的生活史特征在不同类群

和生境中存在很大差异(Bezeng et al., 2015; Li et al., 

2015)。而且一些重要的功能性状很难鉴别和测量, 

需要投入大量的人力和物力(Bezeng et al., 2015)。 

早在1859年, 达尔文就注意到了外来物种和本

地物种亲缘关系对外来种成功归化的影响(Darwin, 

1859)。这为入侵种特性的研究提供了简单的方法学

框架; 只需对外来种-本地种亲缘和外来种入侵关

系进行研究, 就可以方便地预测哪些物种容易在哪

些生态系统中入侵(Strauss et al., 2006; Marx et al., 

2016), 因此一直受到入侵生态学家的重视。达尔文

归化假说认为由于同属的物种间存在强烈竞争, 在

含有同属本地种的地方, 被引入的外来植物建立自

我维持的野生种群的可能性将减少(Daehler, 2001)。

尽管如此, 达尔文同时也认识到外来种在含有同属

本地种的生境成功归化也是有可能的, 因为它们和

本地种具有相似的特征, 使其对当地环境有更好的

适应性而有利于成功归化, 即预适应假说(Daehler, 

2001; Diez et al., 2008)。随着谱系生态学的发展, 这

两个假说也逐渐扩展为描述外来种-本地群落谱系

距离与外来物种成功归化(或入侵)的关系(Strauss et 

al., 2006; Thuiller et al., 2010)。近20年来, 学者们对

这两个对立的假说进行了很多实证研究, 但得到了

很不一致的结果(Thuiller et al., 2010; Jones et al., 

2013; Ma et al., 2016)。达尔文归化假说和预适应假说

也因此被合称为达尔文归化难题(Diez et al., 2008)。 

前人针对达尔文归化难题的研究得到的矛盾结

果常被归因于这些研究在研究区域、类群以及在概

念框架和研究方法(如不同的空间和谱系尺度、入侵

阶段、量度的参数和生境条件)上存在巨大差异

(Thuiller et al., 2010; Richardson & Pysek, 2012; Li et 

al., 2015)。空间尺度和入侵阶段被认为对入侵过程

的生态学机制具有重要的影响(Ma et al., 2016)。学

者们普遍认为达尔文归化假说主要在较小空间尺度

和入侵危害(或扩散)阶段起作用, 而预适应假说可

能在大尺度和归化阶段起主导作用(Diez et al., 2008; 

Thuiller et al., 2010; Bezeng et al., 2015; Li et al., 

2015), 但同时也存在很多不同意见(Jones et al., 

2013; Ma et al., 2016; Campbell & Mandrak, 2017)。

由于外来种和本地种间稳定共存的潜力并不是随谱

系距离线性(而是S形曲线)增加的, 因此研究对象间

的谱系距离取值范围(即谱系尺度)对外来种和本地

种互作的结果也具有重要影响 (Thuiller et al., 

2010)。另外, 外来种的入侵过程常受多种因素影响, 

其中生境条件起着基础性作用。生境条件不仅影响

外来种的入侵过程, 而且同样影响本地物种的组成

(Chesson & Huntly, 1997; Shea & Chesson, 2002; 

Richardson & Pysek, 2012), 从而影响外来种-本地

种亲缘与外来种归化、扩散和危害的关系。虽然目

前有不少学者已经在同一研究中考虑了空间尺度和

入侵阶段的影响, 但在调查性实证研究中仍很少考

虑谱系尺度和生境条件差异。 

此外, 达尔文归化难题具有较高的情景依赖性

(Jones et al., 2013; Campbell & Mandrak, 2017)。目前

大部分针对达尔文归化难题的研究来自北美洲、大

洋洲和西欧, 少数来自非洲和南美洲(附录I)。欧亚

大陆作为面积最大, 人类文明发展起步较早的大陆, 

开展的针对达尔文归化难题的研究十分稀少。已有

的研究表明, 在亚洲归化的外来种数量和造成入侵

的归化种比例明显低于世界其他地方(尤其是岛屿

区域)(Richardson & Pysek, 2012)。Rejmanek等(2013)

指出原住类群在历史上和史前对其他生物群的暴露

程度很可能对外来物种入侵具有重要影响。自然历

史上的区域间物种(或基因)交流可以影响现阶段本

地植物的类群(或基因型)组成, 从而对外来种-本地

种亲缘和外来种入侵产生影响。中国植物区系与世

界其他植物区系存在广泛联系(吴征镒等, 2010)的

特点可能会影响中国的外来种-本地种亲缘关系以

及外来种在我国的归化和入侵, 从而产生有别于世

界其他地方得到的研究结果。因此, 有必要在中国

开展针对达尔文归化难题的研究。 

本研究从省级、市级和群落3个空间尺度以及归
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化、扩散和危害3个阶段探究了外来种-本地种谱系

距离和植物入侵过程的关系(由于数据的限制, 扩

散只在市级尺度进行了研究, 危害只在群落尺度进

行了研究)。同时, 在省级尺度上我们分析了改变谱

系尺度对同属本地种数量与外来种归化关系的影响; 

在群落尺度上我们通过调查不同群落的外在生境因

素, 充分控制了生境条件对外来种-本地种谱系距

离和植物入侵关系的影响。本文将通过多尺度多阶

段的综合分析, 探讨外来种-本地种亲缘关系对我

国外来植物入侵的影响, 为我国入侵植物防治工作

提供科学依据。 

1  材料和方法 

1.1  省级尺度分析的数据来源 

外来植物种类名录采用闫小玲等(2014a)和马

金双(2013)的报道数据。他们基于文献报道、野外

调查、标本记录和必要的分类学考证, 整理出我国

外来植物515种, 并进一步根据外来种的生物学与

生态学特性、自然地理分布、分布范围以及所产生

的危害, 将其划分为恶性入侵、严重入侵、局部入

侵、一般入侵和有待观察等5类。在马金双(2013)主

编的《中国入侵植物名录》中详细列出了这些外来

种的入侵等级和分布省份。由于第5类外来植物(有

待观察类)出现时间较短, 还没有足够充分的时间

在全国范围传播以及与本地植物互作, 本研究将该

类别的物种排除在外(247种)。 

针对含有第1–4类外来植物的152个属, 我们统

计了每个属的外来种数量, 以及分布在每个省、自

治区或直辖市的该属的外来种数和本地种数。本地

种数量统计根据《Flora of China》(Editorial Com-

mittee of Flora of China, 2013)的记载。 

1.2  市级尺度分析的数据来源 

关于市级尺度的分析, 我们采用《温州野生维

管束植物名录》(丁炳扬, 2016), 研究所有外来植物

在温州地区 (1.1784 × 104 km2, 年降水量1 113–

2 494 mm, 年平均气温18 ℃)的归化情况。为检验

分布于浙江省的外来植物是否随机归化到温州地区, 

我们根据《浙江省外来入侵植物研究》(闫小玲等, 

2014b)以及《温州野生维管束植物名录》(丁炳扬, 

2016)整理了在浙江省有归化的外来植物名录, 作

为可在温州归化的潜在外来物种库。 

高末等(2011)与胡仁勇等(2011) 2005–2006年对

温州地区11个县(市)、区的174个乡镇进行全面调查, 

共布置285个调查点, 详细记录了每个调查点外来

植物的种类和多度。在这些原始调查资料的基础上, 

我们统计了每种外来植物的出现次数(分布的调查

点数), 作为这些归化种(64种)在温州地区扩散程度

的指标。 

1.3  群落尺度调查和数据收集 

2014–2016年(每年的5–12月), 我们在浙江省丽

水市莲都区(1 502.1 km2, 年降水量1 395.5 mm, 年

平均气温18.5 ℃)的乡村路边、弃耕地、溪边、林

缘等处调查了109个1 m × 1 m的植物群落样方。我

们在野外收割每个样方的所有地上部分植物材料, 

带回实验室后对他们进行归类、称鲜质量、计数并

鉴定。物种定名根据《Flora of China》(Editorial 

Committee of Flora of China, 2013)。  

同时, 我们现场调查了每个样方的部分环境数

据, 包括土壤干湿度(5级, 标准参照高末等, 2011), 

坡度(坡度坡向仪)、坡向(坡度坡向仪)、海拔(手持

GPS仪)和受光率; 记录调查日期。受光率为样方正

上方的光照强度(用照度计在4个角和中心各测1次, 

取平均值)和附近无任何遮阴处的光照强度(同一地

点测3次取平均值, 每次间隔约30 s)的比值。在样方

的4个顶点和中心处取10 cm深的土壤, 剔除石块和

较大的植物残体后合并为该样方的土样。在实验室

分析土壤的pH值(pH计法)、全氮含量(凯氏蒸馏法)、

水解氮含量(碱解扩散法)、有效磷含量(Bray法)、有

效钾含量(乙酸铵浸提-火焰光度法)和有机质含量

(重铬酸钾氧化法)。上述土壤理化性质的具体分析

步骤按照《土壤分析技术规范》(全国农业技术推广

服务中心, 2006)进行。 

1.4  系统进化树的构建和谱系距离的测度 

在构建进化树之前, 我们先将所有种下分类单

位合并到种。我们对莲都区群落调查数据进行整理

得到一个包含279种维管束植物(蕨类4种, 被子植

物275种)的物种名录(其中外来植物34种); 将温州

地区种子植物名录和入侵浙江的外来种名录合并得

到一个市级尺度的物种名录。由于《Flora of China》

认定的植物学名和世界被子植物系统发育树的物种

学 名 存 在 一 定 差 异 , 我 们 用 R 语 言 软 件 包

“Taxonstand” (Cayuela, 2012)对物种名录进行了检

查核对。利用Qian和Jin (2015)建立的PhytoPhylo大

型系统发育树作为骨架, 我们构建了上述279个物
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种的进化树和温州地区市级尺度的进化树(2 457种, 

含全省的归化种)。PhytoPhylo大型进化树是在Zanne

等(2014)建立的进化树上提出的。该进化树是使用

了7个基因的序列数据和化石数据构建的目前最大

且最新的具时间标定的物种水平的种子植物进化树

(Zanne et al., 2014)。 

我们使用了Qian和Jin (2015)编译的R语言函数

S.PhyloMaker和R软件包 “phytools” (Revell, 2012)来

产生上述两个进化树。当大型进化树缺少本名录部

分物种时, 我们使用了S.PhyloMaker函数提供的第3

种情景: 用BLADJ算法将这些物种(或属)插入到他

们所在的属(或科)中。温州地区的进化树和莲都区

群落的进化树中分别有1 135个(占总数的46.2%)和

89个(占总数的31.9%)物种用该方法插入。 

由于没有构建全国性和各省的种子植物进化树, 

在省级尺度分析中, 我们以外来种所在属的本地植

物种数作为衡量外来种与本地种亲缘距离 (Diez et 

al., 2008)。在市级尺度和群落尺度的分析中, 我们

采用外来种与群落(或区系)中亲缘最近的本地种的

谱系距离(DNNS)和外来种与其在群落(或区系)中所

有本地种的平均谱系距离(MDNS)作为衡量外来种

与本地种亲缘距离的测度(Thuiller et al., 2010)。

Thuiller等(2010)认为可以直接用DNNS、MDNS等谱

系相似性指标或者分类等级来衡量谱系尺度, 即谱

系相似性越低或者物种间共同归属的分类等级越高

则谱系尺度越大。 

1.5  入侵阶段的标准 

入侵过程可以分为一系列阶段。本研究主要关

注归化、扩散和危害3个阶段。归化(为了符合表达

习惯, 在群落尺度上我们用“侵入”代替)是指外来种

引入后在本地建立能自我维持的种群(Diez et al., 

2008)。本研究涉及的外来种都符合在相应地区建立

自我维持的种群的标准, 因此我们以某外来种是否

在某地出现来衡量该种是否在该地成功归化。扩散

是指外来种在某地区归化后, 以最初落脚点为中心

向外扩展, 占据更多的生境。本研究以某外来种在

某地区出现的频次(占据的生境数量)表征其在该地

区的扩散程度。而危害是指外来种在群落中逐渐占

据优势, 并产生危害的阶段。本研究以外来种在群

落中的多度来衡量其对群落的危害程度。归化和扩

散的定义与空间尺度有关, 如较大区域内的扩散, 

也可以被看成是外来种在更多新的小区域中实现

归化。 

1.6  统计模型和零假设 

统计模型和零假设的选择对于正确研究外来种-

本地种谱系关系对外来种入侵过程的作用具有重要

的影响(Thuiller et al., 2010)。我们统一采用广义线

性混合效应模型对各尺度下的数据进行分析:  
T T

i i i ix z u      

ηi为经关联函数转化的响因变量, xi
T为已知解

释变量矩阵(T表示矩阵), β是固定效应的回归系数

向量, zi
T为已知的相关方差-协方差矩阵, u是随机效

应的回归系数向量, εi是随机误差, u和εi相互独立。

关联函数ηi = g(μi)可将因变量yi的条件期望值μi与ηi

联结起来, 并根据y的不同分布采用不同的形式。 

在省级尺度上, 我们以各属在各省(自治区或

直辖市)成功归化的外来种数作为因变量, 以各属

在各省分布的本地种数量作为解释变量, 研究外来

种-本地种亲缘对归化的影响。由于各类群在进化上

并不相互独立, 各省份在空间上也存在自相关且面

积也存在较大差异, 我们以科名和省份(自治区或

直辖市)作为影响回归截距的协方差变量, 计算随

机效应。由于因变量符合Poisson分布, 这里的关联

函数 ( ) log( )i ig   。该分析的潜在零假设是全国的

1–4类外来种(种库)进入到具体某个省份与该省的

本地种数量无关。在本研究尺度上, 一些外来种与

某些省份的本地植物区系间可能存在较大的谱系距

离(谱系尺度较大), 会因适应不良而导致无法定植

(Thuiller et al., 2010)。为了检验这种假设, 我们首先

将所有含有外来种的属纳入分析, 然后排除各省既

无本地种也无外来种的属(即排除解释变量和因变

量都是0的数据)后再做一次模型分析, 比较两者固

定效应系数的差异(Diez et al., 2008)。 

在市级尺度上, 首先我们以DNNS或MDNS作

为解释变量, 以浙江有分布的1–4类外来种是(1)否

(0)在温州归化作为因变量, 以科名作为影响回归截

距的协方差变量建立混合效应模型(Diez et al., 

2008)。因变量数据为二项分布, 关联函数 ( )ig     

log
1

i

i




 
 

 
, 即logit转换。该分析的潜在零假设是 

浙江的外来种(种库)可以自由扩散进入温州。然后, 

我们以高末等(2011)在温州调查到的64个外来种的

出现频度作为因变量, 研究外来种-本地种亲缘对

这些外来种在温州扩散的影响。因为外来植物扩散
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的广度或频度与归化的时间有关(Diez et al., 2008), 

除了DNNS或MDNS外, 我们将64个物种在中国归

化的年代一并作为解释变量。我们将归化时间分成5

个时期: 1) 1840年以前; 2) 1840–1910; 3) 1911–1949; 

4) 1950–1979; 5) 1980年及以后。该分析的因变量数

据为Poisson分布, 关联函数用对数转换, 同样以科

名作为影响回归截距的协方差变量。 

在群落尺度上, 我们首先以每个在莲都区群落

调查到的外来种(共34个)是否出现在样方中作为因

变量 , 以外来种和每个群落本地种的谱系距离

(DNNS和MDNS)、归化年代和环境变量作为混合效

应模型的解释变量, 建立Logistic回归模型。然后, 

我们以外来种在其出现的样方中的鲜质量作为因变

量, 与外来种-本地种的谱系距离(DNNS和MDNS)

以及环境变量建立线性混合效应模型, 研究外来种-

本地种亲缘关系和环境对外来种在这些群落中的危

害程度的影响。在这两个模型中, 科名同样作为影

响回归截距的随机效应。为了减少环境变量的参数

数量和多重共线性, 在环境参数放入回归模型之前, 

我们先对12个环境因子进行了主分量分析(PCA), 

并选取前5轴(包含了12个环境因子75.53%的变异)

整合到该尺度的上述回归模型中(张金屯, 2012)。 

2  结果和分析 

省级尺度上的分析结果显示, 在我国有外来种

的属在各省实现归化的外来种数量与该属在该省分

布的本地种数量呈显著正相关关系(图1A), 即在当

地有较多近亲本地种的外来种更容易在该省实现归

化。但是, 当我们把在省内既无外来种也无本地种

的属(双“0”数据)排除后, 一般线性混合效应模型的

分析结果表明, 各属在各省归化的外来种数量与该

属在该省的本地种数量无关(图1B)。该尺度的分析

结果还表明, 不管是否排除各省既无本地种也无外

来种的属, 各属在各省的外来种数量与该属在全国

尺度上的外来种数量显著正相关(图1A、1B)。 

在市级尺度上, 一般线性混合效应模型分析结

果显示在浙江的外来种是否在温州归化以及它们在

温州的扩散程度与DNNS和外来种的归化年代呈负

相关, 而与MDNS无关(图1C、1D)。这说明在温州

存在与外来种亲缘关系较近的本地种时, 外来种更

容易在温州归化并广泛扩散。由于我们用1–5分别代

表归化的5个时期, 数值越大归化时间越短, 因此我

们的分析结果表明归化年代越久的物种越容易在温

州归化, 分布也越广。 

在群落尺度上, 一般线性混合效应模型分析表

明 , 外来种和群落本地种的谱系距离 (DNNS和

MDNS)与其是否侵入该群落无关; 归化年代与外来

种是否成功侵入群落呈负相关关系(图1E)。这表明, 

归化年代越久的物种越容易侵入本地植物群落。偏

差分析显示, 环境因子在该模型中解释的偏差为

14.48 (df = 6, χ2检验p = 0.02), 作用显著。我们的分

析结果还显示, 外来种和群落本地种的谱系距离

(DNNS和MDNS)与外来种在群落中的鲜质量, 即危

害程度无显著关系(图1F)。环境因子在该模型中解

释的偏差仅为5.85 (df = 6, χ2检验p = 0.44), 作用也

不显著。 

3  讨论 

外来种-本地种谱系关系或分类关系对生物入

侵和归化的影响是近20年来入侵生态学中争论最多

的问题之一(Thuiller et al., 2010; Ma et al., 2016)。前

人的许多研究表明在较大尺度(如区域)上, 与本地

种亲缘关系较近的外来种更易归化或入侵; 而在较

小尺度(如局域或者同一生境水平)上, 成功归化或

入侵的外来种与本地种的亲缘关系较远(Diez et al., 

2008; Carboni et al., 2013; Campbell & Mandrak, 

2017)。我们多尺度多入侵阶段的研究表明, 在省级

和市级(区域)尺度上, 与本地种亲缘关系较近的外

来植物更有可能在当地归化和扩散, 符合预适应假

说的预期; 而在群落(局域)尺度上, 外来种-本地种

亲缘距离与外来种是否在群落中成功定居及其危害

程度无关。 

由于在大尺度上存在更高的生境异质性, 生境

过滤作用也主要发生在较大的空间尺度上, 大多数

生态学家认为预适应假说应主要表现在大尺度上

(Diez et al., 2008; Nathan et al., 2008; Thuiller et al., 

2010)。本研究的结果表明在省级和市级尺度上, 与

本地种亲缘关系较近有利于外来植物在当地归化和

扩散, 有力地支持了上述观点。我国本地植物区系

较为古老且与世界其他植物区系存在广泛联系(吴

征镒等, 2010), 从而有利于与当地植物亲缘相近的

外来种归化到相应地区。例如, 东亚和北美地区存

在紧密的生物地理学联系, 原产北美的植物非常适

应我国的生存环境, 造成在我国的大量入侵(闫小 
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图1  同属本地植物种数、外来种-本地群落最近谱系距离(DNNS)和外来种-本地群落平均谱系距离(MDNS)在不同尺度上对外

来植物归化、扩散和危害的影响。A, 对各省同属归化种数量的影响。B, 对各省同属归化种数量的影响(除双0数据)。C, 对
外来种在温州归化成功率的影响。D, 对入侵种在温州出现频度的影响。E, 对外来种成功入侵群落的影响。F, 对群落内入侵

种多度的影响。实线段表示各参数的95%置信区间。虚线为0线。虚线与实线段相交表示相应的回归系数不显著。物种水平

的归化年代为1–5级, 数值越大归化年代越近, 因此回归参数为负值时表示归化时间越短的外来种在相应阶段的表现越差。 
Fig. 1  The effects of the number of congeneric natives, phylogenetic distance to the nearest native species (DNNS) and mean phy-
logenetic distance (MDNS) to all native species in the same community (or flora) on naturalization, dispersal and invasion at different 
scales. A, Effects on the number of exotics naturalized in a province. B, Effects on the number of exotics naturalized in a province 
without double-zero records. C, Effects on probability of exotics successfully naturalized in Wenzhou. D, Effects on frequency of 
exotics naruralized in Wenzhou. E, Effects on exotics successfully invade in communities we examined. F, Effects on invasive spe-
cies abundance in communities we examined. Solid line segments are 95% credible intervals of parameter distribution. Dash lines are 
zero lines. If a solid line intersects with a dash line, it means the corresponding coefficient was not significant. Period of naturaliza-
tion, evaluated at the species level, ranges from 1 to 5, with 5 being more recent naturalization, so a negative coefficient indicates that 
species introduced more recently perform inferior. 

 
玲等, 2014a)。 

Wu等(2010)对中国入侵植物的格局研究表明

年内温差显著影响省级尺度上的入侵指数。冯建孟

等(2009)对中国外来植物区系组成的省级尺度格局

分析表明温带区系的属所占比重从南到北呈递增趋

势, 而热带区系的属所占比重呈递减趋势。年平均

气温是该格局的主要影响因素。这说明外来植物传

播到新的栖息地以后, 仍无法突破其所在属的地理

分布区系限制; 外来种和本地种相似的气候适应性

是造成与本地种具有较近的亲缘有利于外来植物
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归化的重要原因。 

除了空间尺度以外, 谱系尺度也是影响入侵生

态过程及其所形成的格局的关键因素, 在研究中需

要同时考虑。在谱系尺度较大(如传入地不存在外来

种同属甚至同科的本地种)的情况下外来植物会出

现适应不良, 因生境过滤效应而大大提高灭绝的可

能(Thuiller et al., 2010)。为了排除外来种因气候不

适应导致的无法定植, 我们排除了各省既无本地种

也无外来种的分布属后(即缩小谱系尺度)重新分析, 

结果表明省级尺度上同属外来种数量与该属的本地

种数量无关。这说明在这一尺度下, 气候的过滤效

应对外来种归化起着决定性作用。 

高末等(2011)的研究结果表明温州地区外来植

物分布格局主要受交通频度、聚居程度和地形的影

响, 而与土壤条件无关。我们的研究结果显示与本

地种亲缘关系较近有利于外来植物在温州的归化和

扩散。这凸显除了交通、人口和地形等自然社会因

素外, 外来种对入侵地生境的预适应机制对外来种

在温州的入侵过程具有重要的作用。Diez等(2008)

的研究表明在新西兰奥克兰地区外来种-本地种亲

缘关系较近仅提高外来植物归化概率, 但不影响外

来种的扩散。然而, 本研究显示与本地种亲缘关系

较近不仅有利于外来植物在温州地区的归化而且有

利于其扩散。这说明即使在扩散阶段, 外来种与其

本地种近亲对生态因子的相似反应仍对外来种在温

州入侵过程具有重要影响。 

由于达尔文归化假说以近缘种间具有较大的生

态位重叠以及随之而来的竞争为理论基础, 生态学

家一般认为该假说主要在小尺度上表现(Diez et al., 

2008; Thuiller et al., 2010; Li et al., 2015; Ma et al., 

2016)。然而, 我们的研究结果表明, 在群落尺度上

控制生境差异后, 外来种-本地种亲缘距离与外来

种在群落中侵入成功与否及其危害程度无关。这种

差异可能与本研究的谱系尺度有关(Castro et al., 

2014)。Thuiller等(2010)认为如果谱系尺度适中(如

与本地种间的谱系距离接近), 外来种和本地种会

因生态位分化而实现共存, 且不受空间尺度影响。

我们比较了34种外来植物对各群落的DNNS值和每

个本地种与其所在群落内其他本地种之间的最近谱

系距离(NTD), 并发现在这一尺度上DNNS值的变异

范围略小于NTD值的变异范围(附录II)。这说明本研

究调查的群落中, 外来种-本地种谱系尺度接近本

地植物间真实的谱系距离。莲都区的外来植物在生

态位分化上已经和本地种类似; 外来种和本地种之

间保持了合理的生态位分化, 从而保证了这些外来

植物和本地植物能够长期共存。 

总体上看, 本研究的结果表明, 在同一尺度下

外来种-本地种亲缘关系对整个入侵过程的影响没

有因入侵阶段不同而不同。在温州, 外来种-本地种

亲缘关系较近不仅有利于外来种归化也有利于其扩

散; 而在莲都区的群落中, 外来种-本地种亲缘关系

对外来种的侵入和危害程度都无影响。这和来自世

界其他地方的研究结果不太一致(Diez et al., 2008; 

Bezeng et al., 2015; Li et al., 2015), 说明中国地区的

外来种-本地种亲缘关系对入侵过程的影响可能具

有自身特点。 

和前人的研究结果类似, 本研究的结果显示无

论在区域还是局域尺度上, 无论是归化、扩散还是

危害程度, MDNS与外来种入侵过程都没有显著关

系(Carboni et al., 2013; Skóra et al., 2015)。理论上来

说, 在群落中(尤其是多样性较高的群落)很少会存

在极其相似或差异极大的物种, 大部分物种仅存在

中等程度的功能差异(Skóra et al., 2015)。Skóra等

(2015)指出在不同情况下, 外来种可能仅和少量本

地种近似也可能与许多本地种近似, 从而使MDNS

的变异非常大; 当多样性增加时, MDNS会变得更加

不确定。另一方面, 达尔文提出的归化假说和预适

应假说表述的都是外来种归化与近缘物种(同属物

种)存在与否的关系(Darwin, 1859), 而MDNS衡量的

是外来种与整个本地群落(或区系)所有物种的平均

谱系距离。因此, MDNS可能是一个弱指标, 在达尔

文归化难题研究中, 应该与其他谱系距离的测度指

标结合使用, 以确保准确反映外来种-本地种亲缘

关系对外来植物入侵过程的影响。 

黄乔乔(2009)针对中国的外来植物的研究表明

外来种(尤其是对高入侵性的入侵植物)所占据的省

份和其引入时间的长短正相关。这是因为引入时间

越长的外来种在引入地扩散的时间也越长(Diez et 

al., 2008)。然而, 本研究的结果显示, 即使在市级尺

度和群落尺度, 在中国归化的年代越近, 外来植物

在温州归化的可能性越低, 扩散的范围越小, 同时

在莲都区不同群落中定植成功的可能性越小。这样

的结果可能不只是扩散时间导致的。那些较早在中

国归化的植物, 有更多时间通过表型可塑性和适应
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性进化来适应中国多样的生存环境, 从而使它们在

各种环境中具有更高的适合度(宫伟娜等, 2011)。因

此, 归化较早的物种在各个尺度和各个入侵阶段都

具有更好的表现。 

4  结论 

本研究从不同空间和谱系尺度、不同入侵阶段, 

探究了外来种-本地种亲缘关系对我国外来植物入

侵过程的影响, 发现区域(省级和市级)尺度上, 在

本地具有近亲的外来种更容易在当地实现归化和扩

散, 但没有在局域(群落)尺度上检测到外来种-本地

种亲缘关系对外来种归化和危害程度的影响。该研

究结果明确提示我们与本地区系亲缘较近的外来种

可能具有更强的潜在入侵风险。因此, 在今后的外

来植物管理和治理中需要尤其重视那些在本地具有

近亲的外来植物。考虑到达尔文归化难题具有较高

的情景依赖性(Jones et al., 2013; Campbell & Man-

drak, 2017), 有必要在省级以下不同尺度和不同生

态系统中对我国生物入侵的谱系格局进行更系统的

研究。 
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附录I  来自不同地区的关于达尔文归化难题的观测研究 

Supplement I  Observational studies of Darwin’s naturalization conundrum at different regions 
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Supplement II  Comparisons of nearest phylogenetic distance between native-native and exotic-native species 
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