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基于功能性状的外来植物入侵预测模型框架构建
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摘　 要: 预测外来植物的潜在入侵性已成为生物多样性保护研究的重要内容ꎬ外来植物与乡土物种间的亲

缘关系是预测外来植物能否成功入侵的一个重要途径ꎮ 然而ꎬ达尔文归化难题却预测了两种截然不同的结

果(即达尔文归化假说和预适应假说)ꎮ 该研究解析了达尔文归化难题的内涵ꎬ提出了基于功能性状的外来

植物与乡土群落间的相似性关系应该是进行外来植物入侵预测的重要切入点ꎬ而功能性状的种间分化与种

内变异可能是外来植物成功入侵的两种不同生态策略ꎮ 在此基础上ꎬ该研究还通过物种功能性状的多维超

体积构建了外来植物与乡土群落间的相似性ꎬ提出了基于这种相似性的外来植物入侵预测的研究框架和基

本流程ꎮ 该模型框架的建立有助于理解外来植物的入侵机制ꎬ对外来植物的潜在入侵性预测提供了理论依

据ꎮ 当然ꎬ要实现外来植物能否成功入侵的准确预测ꎬ不仅依赖于功能性状的选择ꎬ还要考虑入侵的生境依

赖性、空间尺度的重要性以及乡土群落的可入侵性等ꎬ未来的研究重点是通过控制实验对该模型进行验证

和进一步完善ꎮ
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　 　 全球生态系统正经历着前所未有的生物多样

性变化ꎬ外来物种的入侵是重要的驱动力之一

(Ｈｕｌｍｅꎬ ２０１２ꎻ Ｓｉｍｂｅｒｌｏｆｆ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ 杨继和李

博ꎬ２０１７ꎻ Ｍｕｎｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 预测外来植物的潜

在入侵性已成为生物多样性保护的重要研究内容

(Ｍａｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ 郑珊珊等ꎬ２０１８)ꎮ 生物拮抗

(ｂｉｏｔｉｃ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ)是决定外来植物能否成功入侵的

重要机制ꎬ即乡土物种对外来物种表现的竞争效应

(Ｃｏｎｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ是广泛存在的对潜在入侵者的

一个重要自然屏障ꎮ 外来物种必须突破生物拮抗ꎬ
才有可能成功入侵(Ｎｅｒｅｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 在所有其

他条件相同的情况下ꎬ较大的生物拮抗将意味着较

低的入侵成功率ꎮ 达尔文就曾注意到外来植物与

乡土物种间的亲缘关系对外来植物成功入侵的重

要作 用ꎬ 并 提 出 了 达 尔 文 归 化 假 说 ( Ｄａｒｗｉｎ􀆳ｓ
ｎａｔｕｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓꎬ ＤＮＨ ) 和 预 适 应 假 说

(Ｄａｒｗｉｎ’ｓ ｐｒｅａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓꎬ ＤＰＨ) (Ｄａｒｗｉｎꎬ
１８５９)ꎮ 随着谱系生态学的发展ꎬ这两个假说逐渐

成为描述外来植物和乡土物种间的亲缘关系与外

来植物能否成功入侵的重要理论依据( Ｓｔｒａｕｓｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ 王坤等ꎬ２００９ꎻ Ｃａｓｔｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ这为

外来植物的入侵预测提供了研究思路ꎮ

１　 达尔文归化难题

达尔文归化假说(ＤＮＨ)认为ꎬ在含有同属乡

土物种较多的地方ꎬ外来植物不太容易建立自我

维持的可持续种群(Ｄａｅｈｌｅｒꎬ ２００１)ꎮ 这是因为较

近的 亲 缘 关 系 将 表 现 为 较 大 的 物 种 相 似 性

(Ｂｕｒｎｓ ＆ Ｓｔｒａｕｓｓꎬ ２０１１)ꎬ意味着存在剧烈的种间

竞争、共同的天敌以及相似的病原菌ꎮ 种间竞争

与物种相似性紧密相关ꎬ物种间的相似性越高ꎬ生
态位越相似ꎬ竞争排斥越强烈ꎬ物种共存的难度越

大ꎮ 限制相似性假说( ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ)
认为ꎬ共存物种间存在限制相似性以避免激烈的

种间竞争(Ｍａｃａｒｔｈｕｒ ＆ Ｌｅｖｉｎｓꎬ １９６７)ꎮ 换句话说ꎬ
共存于同一个生态系统的植物性状应该趋异( ｔｒａｉｔ
ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ)ꎬ拥有与乡土群落不同性状的外来植物

将具有较大的入侵潜力ꎬ即生态位分化假说( ｎｉｃｈｅ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ) ( Ｌａｍｂｄｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ
同时ꎬ达尔文意识到ꎬ外来植物在含有较多同属乡

土物种的生境中成功入侵也是可能的ꎮ 特定生境

中的关键环境因素决定着哪些物种可以生长、繁
殖、扩散ꎬ即什么样的生境适合什么样的外来植物

入侵ꎬ这被称之为生境过滤假说 ( ｈａｂｉｔａｔ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ
ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ)(Ｋｒａｆｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 相近的亲缘关系

意味着相似的生态需求ꎬ使外来植物对当地环境

反而 因 有 更 好 的 适 应 性 而 有 利 于 成 功 入 侵

(Ｐｒｏｃｈｅş ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ即预适应假说(ＤＰＨ)ꎮ 例

如ꎬ我国和北美、热带美洲的经纬度、温度等气候

因子都比较类似ꎬ因此我国北方已分布的入侵植

物起源于北美的物种也占比较大ꎬ而长江以南地

区已分布的入侵植物起源于热带美洲的物种占比

较大ꎮ 近 ２０ 年来ꎬ学者们对这两个对立的假说进

行了很多实证研究ꎬ但得到了很不一致的结果

( Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｑｉａｎ ＆
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Ｓａｎｄｅｌꎬ ２０１７)ꎮ 因此ꎬ达尔文归化假说和预适应

假说 被 合 称 为 达 尔 文 归 化 难 题 ( Ｄａｒｗｉｎ ’ ｓ
ｎａｔｕｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｃｏｎｕｎｄｒｕｍ) ( Ｄｉｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｐａｒｋ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 由于达尔文的观点是基于物种的

系统发育相关性与决定物种共存的功能性状相似

性有关这样一个假设ꎬ因此亲缘关系可以作为性

状相似性的代理ꎬ潜在地提供尚未量化的性状信

息ꎮ 然而ꎬ也有研究发现ꎬ亲缘关系密切相关的物

种在影响物种入侵性的关键性状上存在显著差异

(Ｆｕｎｋ ＆ Ｖｉｔｏｕｓｅｋꎬ ２００７)ꎬ从功能性状的角度理解

生物抗性可能是一个更有前景的方法(Ｙａｎｎｅｌｌｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ

２　 功能性状的重要性

功能性状决定了物种个体的存活、生长和繁

殖(Ａｄｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ以及物种间相互作用的强

度和标志(Ｋｕｎｓｔｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 越来越多的证

据表明ꎬ解决物种与物种以及物种与环境间相互

作用的方法是利用物种的功能性状ꎬ而不是依赖

于它们的分类学特性(Ｖｉｏｌｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｌｅｖｉｎｅꎬ
２０１６ꎻ Ｐéｒｅｚ￣Ｒａｍｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ )ꎮ Ｙａｎｎｅｌｌｉ 等

(２０１７)研究表明ꎬ亲缘关系较近物种的优势性状

在抵御外来物种的入侵中发挥了最重要的作用ꎮ
然而ꎬ功能性状如何影响物种共存以及决定外来

植物入侵ꎬ目前知之甚少ꎮ 建立功能性状与外来

植物间的关系可预测外来植物的入侵ꎬ为外来植

物的入侵防治提供理论依据ꎮ
物种的功能性状一方面保持了进化上的保守

性ꎬ另一方面表现为可塑性ꎮ 功能性状的种间分

化 ( ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ) 和 种 内 变 异

( ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ)是物种实现对群落环境适

应以及对种间竞争响应的重要生态策略ꎮ
２.１ 功能性状的种间分化

外来植物对乡土群落的入侵过程就是乡土群

落被外来植物入侵干扰后的群落构建过程ꎬ外来

植物的入侵必然伴随着有限资源的争夺ꎮ 因此ꎬ
物种间的生态位分化是外来植物实现成功入侵的

一般前提ꎮ 植物的种间性状分化在一定程度上能

够反映其生态位分化ꎬ导致植物在群落内的适合

度差异ꎬ进而促进外来植物的成功入侵ꎮ 物种间

的生态分化可体现为与其资源获取和利用策略相

关的功能性状分化(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 同时ꎬ

与资源策略相关的功能性状之间应存在协调性ꎬ
以优化植物的资源获取和利用效率(Ｒｅｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００３ꎻ Ａｕｂｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
２.２ 功能性状的种内变异

性状的种内变异是群落构建的重要贡献者

(唐青青等ꎬ２０１６ꎻ Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 同一物种的

不同个体间存在明显的功能性状变异ꎬ即性状可

塑性( ｔｒａｉｔ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ)ꎬ这种变异可以有效避免或者

缓冲种内竞争ꎬ是物种生存策略的权衡ꎬ具有十分

重要的进化和生态学意义(Ｍａｃｋａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ
此外ꎬ性状可塑性使植物能够应对环境异质性ꎬ并
可能在更广泛的环境下生存(Ｐａｌｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ
性状可塑性也可能使外来植物和乡土物种的生态

位重叠最小化ꎬ从而提高外来植物成功入侵的概

率(Ｂｅｎｎｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 将性状的种内变异引入

外来植物入侵中ꎬ不仅可以极大提高物种入侵机

制检测的灵敏度( Ｊｕｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｐａｉｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１)ꎬ而且可以有效揭示物种入侵机制(Ａｌｂｅｒｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｃｌａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 有研究表明ꎬ在资

源有限的环境中ꎬ性状可塑性能够提高外来植物

对资源的获取能力及利用效率ꎬ加速外来植物的

生长和繁殖ꎬ从而增强其种群竞争能力 ( Ｌｅｉｃｈｔ￣
Ｙｏｕｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｆｕｎｋꎬ ２００８)ꎮ 与乡土植物相

比ꎬ入 侵 植 物 常 常 具 有 较 大 的 性 状 可 塑 性

(Ｄａｅｈｌｅｒꎬ ２００３ꎻ Ｍｏｚｄｚｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ 潘玉梅等ꎬ
２０１７)ꎬ约有 ５０％入侵植物的入侵能力与其性状可

塑性相关(Ｒｅｎ ＆ Ｚｈａｎｇꎬ ２００９ꎻ 刘建等ꎬ２０１０ꎻ郑
欣颖和薛立ꎬ２０１８)ꎮ 然而ꎬ群落生态学家似乎更

重视性状的种间分化ꎬ却忽视了种内变异的重要

性ꎬ而性状的种间分化与种内变异是外来植物适

应异质生境和实现成功入侵的两种不同生态策略

(Ｈｅｌｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 因此ꎬ在入侵生态学中ꎬ真
正值得关注的不仅仅是性状的种间分化或者种内

变异的绝对大小ꎬ而是二者的相对重要性及其权

衡关系ꎮ

３　 外来植物入侵预测的理论基础

达尔文归化难题通过功能性状的引入就可以

描述为如下两个不同的假说ꎮ 其一ꎬ亲缘关系相

近的一些物种集合ꎬ它们占据相同或相似生态位、
资源利用方式相同或相近ꎬ物种间存在着强烈竞

争ꎬ在含有相似功能性状的群落中ꎬ被引入的外来
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植物建立自我维持的野生种群的可能性将减少

(Ｄａｅｈｌｅｒꎬ ２００１)ꎬ即达尔文归化假说ꎮ 其二ꎬ外来

植物和乡土物种具有相似的功能性状特征ꎬ对资

源需求基本一致(Ｈｏｏｐｅｒ ＆ Ｖｉｔｏｕｓｅｋꎬ １９９７ꎻ Ｎａｅｅｍ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ Ｓｙｍｓｔａｄꎬ ２０００ꎻ Ｄｕｋｅｓꎬ ２００１ꎻ Ｙｏｕｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ使其对当地环境有着更好的适应性

而有 利 于 成 功 归 化 或 者 入 侵ꎬ 即 预 适 应 假 说

(Ｄａｅｈｌｅｒꎬ ２００１ꎻ Ｄｉｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 达尔文归化

假说强调的是物种间的相互作用ꎬ而预适应假说

强调的是物种对生境的共同需求 ( Ｓｋóｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎬ外来植物能否成功入侵依赖于生境需求与

种间互作的权衡ꎬ而这种权衡关系又依赖于外来

植物与乡土群落间的相似性ꎮ
近年来ꎬ基于物种间关系的入侵研究取得了一

些重要的成果ꎬ但这些研究主要集中在外来植物与

乡土物种二者间的亲缘关系方面(Ｃａｒｍｏｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９ꎻ ｖａｎ Ｋｌｉｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ并
且基于控制实验的研究结果是否与自然条件下的

结论一致仍是一个悬而未决的问题ꎮ 自然界中的

物种关系并不是简单的两两间的物种关系ꎬ而是外

来植物与乡土群落所有物种间的一对多的关系ꎮ
同时ꎬ一对多的种间关系并不等于两两间物种关系

的平均ꎮ 不同的乡土群落意味着不同的物种多样

性、不同的功能群组成、不同的物种多度格局等ꎬ这
些不同决定了外来植物的入侵预测必须从群落水

平上整体考虑ꎮ 因此ꎬ研究外来植物和乡土物种亲

缘相似性与入侵结果间的关系ꎬ应该从外来植物与

乡土物种二者间的亲缘关系转变为外来植物与乡

土群落间的相似性关系(Ｓｋóｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 通过

构建外来植物与乡土群落间的相似性关系来进行

外来植物入侵预测ꎬ该法从整体上考虑外来植物与

乡土群落间的关系ꎬ排除了特定种间关系(如乡土

群落中的优势物种)对入侵的主导性ꎬ这使得预测

结果更加准确和全面ꎮ
为了评价外来植物与乡土群落间的相似性ꎬ

应该 引 入 基 于 功 能 性 状 的 功 能 相 似 性 指 数

( ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｉｎｄｅｘꎬ ＦＳＩ)ꎮ 根据外来植物

与乡土群落间的相似性ꎬ理论上有两种理想的关

系模式(Ｓｋóｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ即指数模式和对数模

式(图 １)ꎮ 指数模式表示的外来植物与乡土群落

间的相似性较大ꎬ即外来植物与绝大多数乡土物

种功能性状相似ꎬ在该模式下ꎬ如果外来植物成功

入侵ꎬ其可能是因为达尔文预适应假说(ＤＰＨ)ꎬ而

入侵失败则可能是由于达尔文归化假说(ＤＮＨ)ꎻ
对数模式表示的外来植物与乡土群落间的相似性

较小ꎬ即外来植物与绝大多数乡土物种功能性状

不相似ꎬ在该模式下ꎬ如果外来植物成功入侵可能

是因为达尔文归化假说(ＤＮＨ)ꎬ而入侵失败则可

能是由于预适应假说(ＤＰＨ)ꎮ
建立基于功能性状的入侵植物与乡土群落间

的相似性ꎬ不仅可以有效预测外来植物能否成功

入侵ꎬ而且可以通过群落功能性状的变化揭示外

来植物入侵机制ꎮ 对数模式下的成功入侵ꎬ种间

互作是主要作用ꎬ反映在物种性状上可能表现为

种间分化的主导性ꎬ生态位空缺或者生态位分化

是外来植物成功入侵的可能机制(Ｌａｍｂｄｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８ꎻ Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎻ指数模式下的成功入

侵ꎬ反映了物种间的共同生境需求ꎬ在该模式下要

实现成功入侵ꎬ性状的种内变异应该是主要贡献

者ꎮ 在性状趋同的前提下ꎬ性状的种内变异能够

提高外来植物对资源的获取能力及利用效率ꎬ加
速外来植物的生长和繁殖ꎬ从而增强其种群竞争

能力ꎬ内禀优势应该是外来植物成功入侵的可能

机制 ( Ｓａｘ ＆ Ｂｒｏｗｎꎬ ２０００ꎻ Ｌｅｉｃｈｔ￣Ｙｏｕｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７ꎻ Ｆｕｎｋꎬ ２００８)ꎮ

４　 外来植物入侵预测的流程

具体来说ꎬ建立基于功能性状的外来植物入

侵预测ꎬ大体上需要以下 ３ 个基本过程(图 ２):一
是功能性状的测定与筛选ꎻ二是基于功能性状计

算外来植物与乡土群落间的相似性ꎻ三是基于功

能性状种间分化和种内变异的分解探究外来植物

的可能入侵机制ꎮ
４.１ 功能性状的测定与筛选

有研究表明ꎬ并不是所有的性状都适合用来

预测特定的生态功能ꎬ性状的选择必须基于其作

用于特定生态功能下的潜在机制ꎮ “合理的性状

选择—考虑性状种间分化和种内变异—功能多样

性指数的选择—功能性状与生态功能的尺度匹

配”是提高物种功能性状对生态功能预测的有效

手段(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 某些性状的大量测量和

广泛的研究并不意味着它们在外来植物入侵中发

挥重要作用ꎬ可能仅仅是因为它们更易测量ꎮ 外

来植物具有不同的入侵方式ꎬ并依赖于不同的性

状组合ꎮ 例如ꎬ 一些性状 (如种子质量)对入侵的
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ＤＮＨ 表示达尔文归化假说ꎻ ＤＰＨ 表示达尔文预适应假说ꎮ 下同ꎮ 引自参考文献(Ｓｋóｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ有修改ꎮ
ＤＮＨ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｄａｒｗｉｎ’ｓ ｎａｔｕｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓꎻ ＤＰＨ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｄａｒｗｉｎ’ｓ ｐｒｅａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ. Ｆｉｇｕｒｅ ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ
ｔｈｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ (Ｓｋóｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５).

图 １　 基于功能性状的外来植物与乡土群落间相似性及其入侵结果
Ｆｉｇ. １　 Ｃｈａｒｔ ｏｆ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｉｅｎ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｒｅｓｕｌｔｓ

图 ２　 基于功能性状的外来植物入侵预测流程示意图
Ｆｉｇ. ２　 Ｆｌｏｗ ｃｈａｒｔ ｏｆ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｌｉｅｎ ｐｌａｎｔｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

不同阶段表现了促进、阻碍或没有显著影响的复

杂作用(Ｐａｌｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 因此ꎬ功能性状的选

择和筛选成为了外来植物预测的重要基础ꎮ 今

后ꎬ物候特征、植物发育阶段、共存植物生长的异

步性以及一些难以测量的“硬”性状都应引起生态

学家的足够重视(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ
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４.２ 外来植物与乡土群落间的相似性分析

目前ꎬ外来植物与乡土群落间的功能相似性

构建主要有两种思路:一种是基于外来植物与乡

土群落中每一物种的相似性而形成的相似性等级

谱ꎻ另一种是基于超体积生态位的 ｎ 维性状空间

及其超体积质心之间的距离大小ꎮ 由于基于性状

的生态位差异是多维的ꎬ外来植物和乡土群落间

的相似性或者差异性应该同时跨越多个性状进行

探索( Ｇｅａｎｇｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｂｌｏｎｄｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ
Ｂｉｔｔｅｂｉｅｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 因此ꎬ本研究推荐使用第

二种方法进行外来植物与乡土群落间的相似性

评价ꎮ
Ｈｕｔｃｈｉｎｓｏｎ 的 ｎ 维超体积概念将生态位解释

为几何形状ꎬ为跨生态学和进化学的不同领域的

研究提供了基础(Ｈｕｔｃｈｉｎｓｏｎꎬ １９５７)ꎮ 这些形状

可以被解释为生态位、生态或进化策略空间或群

落结构的代表ꎮ 该方法通过评估表征一组物种所

占据的功能性状的超体积来量化生态位空间ꎬ同
时ꎬ性状超体积算法可以度量共享相同功能空间

的超体积比例以及每个物种的特异性体积分数ꎮ
因此ꎬｎ 维性状超体积能够预测物种间沿着环境梯

度生态位转移的群落内产生的功能冗余(重叠)ꎬ
并且能推断相关生态过程ꎬ如竞争排斥和生态位

分化(ｄｅ ｌａ Ｒｉｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 目前ꎬ性状超体积

概念的应用范围不断扩大ꎬ有越来越多的统计方

法可用来进行运算ꎮ 例如ꎬ基于多元核密度估计

的方法(Ｍｏｕｉｌｌｏｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｍａｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ
Ｂｌｏｎｄｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)构建性状超体积结构来评估

外来植物入侵过程中的多维生态位重叠ꎬ并表现

出了很好的效果和优势ꎮ
功能性状超体积构建后ꎬ可以通过计算多维

性状空间中超体积质心之间的欧氏距离、每个超

体积的唯一体积分数以及超体积结构之间的

Ｊａｃｃａｒｄ 相似性来评估每个数据集的超体积结构之

间的功能相似性( ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ)和生态位重

叠情况ꎮ 其中ꎬＪａｃｃａｒｄ 相似性定义为两个超体积

结构交集的体积除以两个超体积结构并集的

体积ꎮ
４.３ 功能性状的种间分化与种内变异分解

为了评估性状的种间分化和种内变异对功能

性状空间的相对贡献可以通过性状变异分解的方

式来实现(Ｌｅｐš ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ目前已有诸如“ｃａｔｉ”
等多个 Ｒ 语言的软件包可以轻松实现(Ｔａｕｄｉｅｒｅ ＆

Ｖｉｏｌｌｅꎬ ２０１６)ꎮ 其基本过程如下:首先ꎬ计算包含

样方间种内变异和物种周转的性状总变异 Ｔ１ꎮ Ｔ１

既包括不同样方(或环境)中的物种周转ꎬ也包括

不同样方(或环境)中同一物种的性状值的种内变

异ꎮ 然后ꎬ固定所有样方中同一物种的性状值ꎬ计
算一次性状变异 Ｔ２ꎮ 因为去除了同一物种的种内

变异ꎬ所以 Ｔ２只包括由样方间物种周转所引起的

性状变异ꎮ 最后ꎬ通过计算 Ｔ１和 Ｔ２之差可以估计

种内性状变异 Ｔ３的相对大小ꎮ 计算公式如下:

Ｔ１ ＝ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
ｐ ｉ × ｘ ｉ＿ｈａｂｉｔａｔ ꎻ

Ｔ２ ＝ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
ｐ ｉ × ｘ ｉ ꎻ

Ｔ３ ＝ Ｔ１ － Ｔ２ ꎮ
式中: ｐ ｉ为第 ｉ 个物种的比例ꎻｘ ｉ为固定了所

有样方中第 ｉ 个物种的性状平均值ꎻｘ ｉ＿ｈａｂｉｔａｔ为第 ｉ
个物种在不同生境中的特定性状值ꎻＳ 为群落中的

物种总数ꎮ

５　 研究展望

功能性状超体积的引入为建立外来植物与乡

土群落间的相似性奠定了重要基础ꎬ同时ꎬ性状的

种间分化和种内变异的分解也为揭示外来植物入

侵机制提供可能途径ꎮ 尽管这些均是进行外来植

物入侵预测的重要基础ꎬ但是ꎬ这些美好的前景也

面临着一些挑战ꎮ
５.１ 入侵的生境依赖性

尽管功能性状在物种入侵中扮演了十分重要

的作用ꎬ但是外来植物要能成功入侵ꎬ首先要突破

区域环境的限制ꎮ 生境条件不仅影响外来植物的

入侵过程ꎬ而且影响乡土物种的组成(Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ ＆
Ｐｙšｅｋꎬ ２０１２ꎻ Ｐｅａｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 环境过滤将

导致性状和功能相似的物种被筛选进入相近的生

态位ꎬ使群落内各物种的性状趋同(Ｂａｚｚａｚꎬ １９９１ꎻ
Ｌａｖｏｒｅｌ ＆ Ｇａｒｎｉｅｒꎬ ２００２)ꎮ 相反ꎬ竞争排斥会使得

生态位相似的物种无法共存于同一环境ꎬ而群落

内物种的亲缘关系则较远ꎬ表现为各物种的性状

趋异发散(Ｗｅｂｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ Ａｃｋｅｒｌｙ ＆ Ｃｏｒｎｗｅｌｌꎬ
２００７)ꎮ 环境过滤和生物拮抗共同作用决定了入

侵植物性状特征的分布格局ꎮ 一般来说ꎬ环境中

主要资源(如光照、水分等)梯度决定了物种功能

性状的分布范围( Ｆａｒｇｉｏｎｅ ＆ Ｔｉｌｍａｎꎬ ２００５ꎻ Ｋｒａｆｔ
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ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ而生物拮抗决定了物种性状变异的

方向和程度ꎮ 外来植物的入侵过程就是环境过

滤、种间竞争和种内性状变异耦合作用的结果ꎮ
例如ꎬ对北非干旱带的研究表明ꎬ在资源极端限制

的环境中ꎬ外来植物和乡土物种在性状上相似ꎬ这
支持了达尔文预适应假说(ＤＰＨ)ꎮ 然而ꎬ在资源

相对丰富的环境中ꎬ外来植物和乡土植物在性状

上不相似ꎬ外来植物表现出更具入侵性的性状(更
高的比叶面积、地上生物量和高度)ꎬ这为达尔文

归化假说 ( ＤＮＨ) 提供了支持 ( Ｅｌ￣Ｂａｒｏｕｇｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ 在对中欧温带地区的 ６ 种不同生境类型

中的入侵研究表明ꎬ外来物种在植物群落中成功

建立的主要决定因素是环境过滤ꎮ 然而ꎬ已建立

的外来植物如果想要成为入侵物种ꎬ就必须有足

够的差异性来占据新的生态位空间ꎬ即性状空间

的边缘(Ｄｉｖíšｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 因此ꎬ进一步了解

环境条件如何决定植物群落的功能结构和生态位

超体积以及检验不同环境梯度上的外来植物入侵

过程是十分必要的ꎮ 综上认为ꎬ基于功能性状的

预测模型应该充分考虑生境条件的重要性ꎮ
５.２ 空间尺度的重要性

越来越多的研究表明ꎬ达尔文的两个对立的

假说并不一定是相互排斥的(Ｃａｒｂｏｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ
Ｐａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 相反ꎬ在不同环境或空间尺度

下ꎬ每种假说都可以正确地预测生物入侵的结果ꎮ
例如ꎬＭｅｔａ 分析发现ꎬ引进的外来物种在局域尺度

上与乡土物种的亲缘关系更密切ꎬ但在更大的区

域尺度上与乡土物种的亲缘关系则不那么密切

(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 在小空间尺度(如地块或生境

尺度)上ꎬ近缘物种的相互排斥格局可能更加严重

(Ｓｗｅｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 在更大的空间尺度上ꎬ由
于广泛的共同环境偏好和较少的种间竞争ꎬ近缘

物种更有可能共存( Ｐｒｏｃｈｅş ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 美国

植物区系的研究表明ꎬ随着空间尺度的增大ꎬ环境

过滤特性超过竞争特征的概率增大ꎬ达尔文的两

个对立假说在不同的空间尺度上得到了合理解释

(Ｐａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
５.３ 乡土群落的可入侵性

外来植物能否最后成功入侵ꎬ不仅取决于其

与乡土群落的相似性或差异性ꎬ同时还依赖于乡

土群落的可入侵性ꎮ 从功能性状的角度看ꎬ物种

丰富的群落表现出不同的功能性状和获取资源的

策略ꎬ这往往会导致较高的功能多样性ꎮ 相应地ꎬ

物种较少的群落可能意味着生态位的空余ꎬ一些

建立早、生长快的外来植物可能通过快速抢占资

源产生优先效应ꎬ从而抑制生长缓慢的乡土物种

在群落中的聚集ꎮ 同时ꎬ物种多样性对生物拮抗

的影响可以进一步划分为选择效应和互补效应

(Ｌｏｒｅａｕꎬ １９９８ꎻ Ｌｏｒｅａｕ ＆ Ｈｅｃｔｏｒꎬ ２００１)ꎮ 选择效

应是指具有特定性状的物种优势将决定多样性效

应的情况ꎬ而互补效应描述的是物种之间的资源

分配或物种间的积极相互作用对多样性效应贡献

最大的情况( Ｌｏｒｅａｕ ＆ Ｈｅｃｔｏｒꎬ ２００１)ꎮ 有研究表

明ꎬ空生态位抢占(优先效应)和生态位分化(多样

性效应)均是芦苇(Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ)成功入侵

的潜在机制(Ｂｙｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 因此ꎬ结合外来

植物的功能性状以及乡土群落的可入侵性可能在

外来植物入侵预测方面提供新的见解ꎮ
本研究解析了达尔文归化难题的内涵ꎬ从物

种功能性状的保守性、种间分化及其种内变异进

行了分析ꎬ提出功能性状的种间分化与种内变异

是外来植物实现成功入侵的两种不同生态策略ꎮ
在此基础上ꎬ本研究通过物种功能性状的多维超

体积构建了外来植物和乡土群落间的相似性ꎬ提
出了基于这种相似性的外来植物入侵预测的研究

框架和基本流程ꎮ 该模型框架对理解外来植物的

入侵机制提供了理论依据ꎬ对外来植物的入侵预

测提供了实践指导ꎮ 当然ꎬ要实现外来植物成功

入侵的准确预测ꎬ不仅依赖于功能性状的选择和

测定ꎬ还要重点考虑入侵的生境依赖性、空间尺度

的重要性以及乡土群落的可入侵性等ꎬ未来的研

究重点是通过控制实验对该机制模型进行验证和

进一步完善ꎮ
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