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摘要：外来植物的入侵能力与其性状之间的关系是入侵生态学中的基本问题之一。成功的入侵种常常能占据多样

化的生境，并以广幅的环境耐受性为特征。遗传分化（包括生态型分化）和表型可塑性是广布性物种适应变化、异

质性生境的两种不同但并不矛盾和排斥的策略。越来越多的实验证据表明，表型可塑性具有确定的遗传基础，本

身是一种可以独立进化的性状。许多入侵种遗传多样性比较低，但同时又占据了广阔的地理分布区和多样化的生

境，表型可塑性可能在这些物种的入侵成功和随后的扩散中起到了关键作用。本文首先介绍表型可塑性的含义，

简述表型可塑性和生物适应的关系，然后从理论分析和实验证据两个方面论述了表型可塑性与外来植物入侵能力

的相关性，最后针对进一步的研究工作进行了讨论。当然，并非所有入侵种的成功都能归因于表型可塑性，作者认

为对于那些遗传多样性比较低同时又占据多样化生境的入侵种，表型可塑性和入侵能力的正相关可能是一条普遍

法则，而非特例。
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34/(5.,(：9?D EF5 EGBAEH ?I A6JBHAJ5 KLB6EH M5E5GNA65 EF5AG A6JBHAJ565HH AH ?65 ?I EF5 NBO?G AHH25H A6 A6JB3
HA?6 PA?L?7QR =6JBHAJ5 KLB6EH 2H2BLLQ FBJ5 PG?BM 5S?L?7ASBL BNKLAE2M5H，B6M F56S5 SB6 5TKL?AE B 7G5BE MA3
J5GHAEQ ?I FBPAEBEHR .565EAS MAII5G56EABEA?6 B6M KF56?EQKAS KLBHEASAEQ BG5 ED? NBO?G HEGBE57A5H EFBE A6JBHAJ5
KLB6EH SB6 2H5 E? A6JBM5 PG?BM 75?7GBKFASBL BG5BH B6M MAJ5GH5 5S?HQHE5NHR 4F56?EQKAS KLBHEASAEQ AH B EGBAE
EFBE FBH B S5GEBA6 7565EAS PBHAH B6M SB6 5J?LJ5 A6M5K56M56ELQR ,LEF?27F H?N5 ?I EF5 A6JBHAJ5 KLB6EH FBJ5
L?D 7565EAS JBGABEA?6，EF5Q SB6 HEALL A6JBM5 MAJ5GH5 FBPAEBEHR 4F56?EQKAS KLBHEASAEQ NBQ KLBQ B SGAEASBL G?L5
A6 A6JBHA?6 ?I EF5H5 HK5SA5H A6E? 65D 56JAG?6N56EHR =6 EFAH G5JA5D，EF5 S?6S5KE ?I KF56?EQKAS KLBHEASAEQ
B6M AEH HA76AIASB6S5 I?G BMBKEBEA?6 D5G5 A6EG?M2S5MR UF5 G5LBEA?6HFAK P5ED556 KF56?EQKAS KLBHEASAEQ B6M EF5
A6JBHAJ565HH ?I BLA56 KLB6EH DBH MAHS2HH5M，H2KK?GE5M PQ EF5?G5EASBL B6BLQHAH B6M K2PLAHF5M 5TK5GAN56EBL
5JAM56S5R :5 BLH? H2775HE H?N5 AHH25H EFBE NA7FE P5 BMMG5HH5M A6 I2E2G5 HE2MA5H I?G P5EE5G 26M5GHEB6MA67
?I EF5 N5SFB6AHNH ?I H2SS5HHI2L A6JBHA?6 DAEF G5I5G56S5 E? KF56?EQKAS KLBHEASAEQR ,LEF?27F H2SS5HHI2L A63
JBHA?6 SB66?E P5 5TKLBA65M PQ KF56?EQKAS KLBHEASAEQ BL?65，EF5 K?HAEAJ5 S?GG5LBEA?6 P5ED556 A6JBHAJ565HH
B6M KF56?EQKAS KLBHEASAEQ H55NH E? P5 B G2L5 GBEF5G EFB6 B6 5TS5KEA?6 I?G EF?H5 A6JBHAJ5 HK5SA5H DAEF L?D
7565EAS MAJ5GHAEQ P2E B PG?BM 75?7GBKFAS MAHEGAP2EA?6R
6%) 7’50/：KF56?EQKAS KLBHEASAEQ，A6JBHAJ565HH，A6JBHAJ5 KLB6EH，7565EAS MAII5G56EABEA?6

! ! 外来物种（BLA56 HK5SA5H）是指出现在其过去或
现在的自然分布范围及扩散潜力以外的物种、亚种

或以下的分类单元（ =V@0 & UF5 :?GLM @?6H5GJBEA?6
V6A?6，"###）。当外来物种进入一个过去不曾分布

的地区，能够存活、繁殖，形成野化种群（ I5GBL K?K23
LBEA?6），并且其种群的进一步扩散已经或即将造成
明显的环境和经济后果时，这一过程被称为生物入

侵（PA?L?7ASBL A6JBHA?6）；导致生物入侵的物种称为外
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来入侵种（ &’()*&(+ ),&+’ *-+.&+*）（李博等，%//$）。
从全球范围来看，生物入侵已经造成巨大的经济和

生态学后果（012+’ 3 45&+6+7，$889；:&;;&’* &) ./<，
$888；=&>+’7+, &) ./<，%///），并作为全球变化的重
要组成部分（?&7@1*+2 &) ./<，$889），成为人类所面
临的巨大挑战。生物入侵的生态学因此也成为当代

生态学的一个新的分支和研究热点（李博和陈家

宽，%//%）。
著名的“十数定律”（ 7+’* 61,+）表明，到达某一

地区的外来种大约只有千分之一能够成为危害性的

入侵种（A&,,&)>*@’，$88B）。物种能否入侵成功依
赖于多方面的因素，包括物种本身的入侵性（ &’()C
*&(+’+**）、被入侵生境的可入侵性（ &’()*&(&D&,&7E）或
敏感性（ *1*.+-7&D&,&7E），以及两者的相互作用
（0@F;+，$88G）。另外，外来物种“引入”的具体过程
和方式，如繁殖体压力（-6@-);1,+ -6+**16+）、引入频
率等，可能对入侵成功有直接的影响（A&,,&)>*@’，
$88B）。在本文中，“入侵能力”是指物种固有的入
侵能力（ &’76&’*&. )D&,&7E @H *-+.&+* 7@ &’()F+）或物种
本身的入侵潜力（ &’()F&’; -@7+’7&),）。
物种的入侵能力与其生物性状的关系是入侵生

态学中的基本问题之一（I,-+67 &) ./<，%///）。具有
哪些性状的物种最可能成为成功的入侵种？哪些性

状的差异使得有些物种可以成功入侵，而其近缘种

却会被淘汰（J56,&.5，$8"8）？这些问题不但有重大
的理论意义，而且是对外来种进行风险评估和对入

侵种进行有效管理与控制的基础。

表型可塑性是生物界中普遍存在的现象。尽管

存在争议，但越来越多的证据表明，表型可塑性具有

独立的遗传基础，并且可以承受选择而独立地进化

（K.5+&’+6，$88G；=&;,&1..&，%//$）。同时，在不同的
物种之间，包括近缘种之间，表型可塑性的式样和程

度可能有相当大的变异。因此，与其他性状一样，表

型可塑性可能会对物种的入侵能力产生影响；如果

表型可塑性和物种的入侵能力存在一定的正相关，

那么就可以把表型可塑性作为一个指标列入外来种

风险评估体系。

本文首先介绍表型可塑性的定义，然后讨论表

型可塑性和适应性的关系，并比较生物适应异质生

境的两种策略：遗传分化和表型可塑性。然后讨论

表型可塑性与外来植物入侵能力的关系，并对目前

的研究现状进行了归纳和总结。最后我们对今后的

研究工作提出了一些看法。

!" 表型可塑性的含义

表型可塑性（ -5+’@7E-&. -,)*7&.&7E）是指同一个
基因型对不同环境应答而产生不同表型的特性

（L6)F*5)M，$8BN；=&;,&1..&，%//$）。这里所说的“表
型”是和“基因型”相对的遗传学概念，包括除基因

内容本身之外的所有性状，涉及形态解剖、生理生化

以及生活史等各个方面。表型可塑性在生物界中是

普遍存在的现象。迄今为止，在许多生物类群中都

有报道，如陆生植物、藻类、地衣、海洋无脊椎动物、

昆虫、鱼类、两栖类、爬行类和小型哺乳类等（K1,C
7)’，$88N；=&;,&1..&，%//$）。事实上，可塑性是表型
进化的一个基本特点（ K.5,&.57&’; 3 =&;,&1..&，
$88"）。
特定性状的“可塑性”本身是否有独立的遗传

基础？可塑性是自然选择的直接承受者，还是相应

性状进化的副产物？这是表型可塑性研究领域最有

争议的问题（=&;,&1..&，%//$）。目前，越来越多的证
据表明，特定性状的可塑性本身是可遗传的，可以独

立接受选择发生进化（ K.5+&’+6，$88G；=&;,&1..&，
%//$）。另一方面，不管是自然选择的直接承受者，
还是性状进化的副产品，不同物种之间（包括近缘

物种之间）甚至同一物种的不同种群之间，表型可

塑性存在差异却是不争的事实（ =&;,&1..&，%//$）。
表型可塑性和其他性状一样，可能是决定外来物种

入侵能力的重要因素。如果表型可塑性和入侵能力

存在一定的相关性，那么物种之间（尤其在其他性

状都很相似的近缘物种之间）表型可塑性的差异可

能就是其入侵能力差异的原因或者至少是部分原

因。

#" 表型可塑性和适应

表型可塑性在生物对异质环境的适应过程中发

挥了重要作用，这一点在植物中表现得尤其明显。

其原因可能是植物固着生长，缺少真正意义上的行

为，而且在整个生活周期中都可以进行形态建成

（L6)F*5)M，$8BN）。然而，必须指出的是，并非所有
的可塑性反应都是适应性的。比如，在各种环境胁

迫下，植物的生长和繁殖往往受到明显的限制，如个

体变小、种子数量减少等。这种变化其实代表了逆

境胁迫下植物遭受的不可避免的伤害，而很难说是
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一种适应性反应。另外，有一些可塑性反应可能是

中性的，同样不具有适应性意义。适应性可塑性（$%
&$’()*+ ’,$-().)(/）是指那些在特定环境中能够增强
生物的机能，进而可以增加适合度的可塑性反应

（01,($2，3""4）。文献中所提到的表型可塑性，如果
没有特别指明，大多是指适应性表型可塑性，本文也

遵循了这种惯例。

表型可塑性的适应意义至少表现为以下两点。

首先，表型可塑性是生物适应变化的环境的重要方

式。这一点将在下面详细论述。其次，表型可塑性

对于生物的分布有重要的意义。表型可塑性使得物

种具有更宽的生态幅和更好的耐受性，可以占据更

加广阔的地理范围和更加多样化的生境，即成为生

态位理论中的广幅种（01,($2，3""4）。
表型可塑性的适应意义是通过影响适合度（ 5)(%

2+--）来实现的。表型可塑性至少可以通过两种方
式来影响适合度，赋予生物适应上的灵活性。一种

方式是“表现最大化”（6$7)6)8)29 ’+:5;:6$2.+），即
在资源充足的情况下尽可能增加总体适合度，这种

调整可能表现在时间上（ <),=:;19> ? @$,&A+,,，
3""B），也可能表现在空间上（C)D+-)29>+ ? E1(.>%
)29-，3""B）。另一种方式是“表现维持”（ -1-($)2)29
’+:5;:6$2.+），即在资源受限、存在胁迫的条件下仍
然维持必要的生理功能，确保一定的适合度（01,($2
? <$88$8，3""F）。
适合度可以理解为生物个体的存活力和繁殖成

功率的度量。这是一个很抽象的概念，很难直接进

行测定。个体的适合度是其经历的全部生命活动的

“总产出”，几乎所有影响发育和生理过程的性状都

直接或间接对适合度有所贡献。因此，理论上适合

度的变异可以还原为一系列功能性状的变异，而且

这些性状可以根据与适合度的相关程度组织成等级

结构，将适合度分解为相对容易测定的“适合度成

分”（5)(2+-- .;6’;2+2(-）；这样一来，可以有选择地
测定某些适合度成分来获得适合度的估计值（G$,%
.;2+: ? H$.I$/，3""J）。需要指出的是，表型可塑
性对适合度与单个适合度成分的作用有本质区别

（K$/,;: ? L$:--+2，3"MM；N;:()+ ? L$:--+2，3""J）。
理论上，自然选择将使适合度的平均值最大化，变异

幅度最小化；而对适合度成分的作用则要复杂得多。

一般说来，与适合度相关性很强的性状（比如种子

数量等）的可塑性应该比较低，而其他间接影响适

合度的性状（比如叶片数量等）则可能有较高的可

塑性。同时，由于各种性状之间存在着整合（ )2(+%
9:$();2）和权衡（ (:$&+%;55），因此选择作用可能使得
各种适合度成分具有不同式样和程度的可塑性。事

实上，一个特定性状（比如适合度直接相关性状）在

不同环境下的稳定性可能正是由于其他性状（比如

间接影响适合度的性状）具有可塑性的结果，O)9,)%
1..)（PQQ3）将这种现象称之为“<:$&->$A%01,($2”效
应。

关于表型可塑性适应意义的实验研究很多，此

处仅以 01,($2 等对北美蓼属（!"#$%"&’(）! 种植物
的研究为例加以说明。这 ! 种一年生草本植物拥有
相同的生活史特征和繁育系统，却占据了明显不同

的生态位宽度。01,($2等（3""M，PQQ3）通过“水分 R
养分 R光照”多因子梯度栽培实验发现，广幅种桃
叶蓼（!"#$%"&’( )*+,-./+-/）和旱田蓼（!0 #/)/12-3"#-4
’(）在光照充足的条件下，无论水分和养分如何变
动，都能保持较高的光合作用水平；在资源充分时，

种子产量达到“表现最大化”，资源受限时仍可维持

一定水平。而狭幅种水蓼（!0 2$5+")-)*+）只有在条
件适宜时才能达到较高的光合作用水平，资源充足

时种子产量仅有较小程度的改善。另一个狭幅种

!0 .*,)-1",’( 光合作用绝对水平较低，但在不同条
件下变化不大，而且种子产量也能维持一定水平；尽

管种间竞争能力较弱、花期较晚等不利因素使得 !0
.*,)-1",’(现在只局限于遮荫、湿润的环境，光合生
理和种子产量的“表现维持”却使得这种狭幅种已

表现出地理分布扩大的趋势。这样，01,($2 等从生
理反应和适合度成分两个层次揭示了表型可塑性影

响植物地理分布的机制。

!" 生物适应异质生境的两种策略：表型可塑
性 #$ 遗传分化

通常认为，表型可塑性和遗传分化（包括生态

型分化，下同）是生物适应异质生境的两种主要方

式（01,($2，3""4；0.>,).>()29 ? O)9,)1..)，3""M）。在
经典的“新达尔文”模型中，基因型和表型是一种简

单的对应关系。在这个概念模型中，种群对局部生

境产生的自然选择表现出应答，通过改变群体的基

因型频率形成分化的局域种群（ ,;.$, ’;’1,$();2）来
适应异质的环境（01,($2，3""4）。这种适应是通过
自然选择在群体水平实现的。遗传分化常常影响植
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物在其分布范围内的异质生境中的分布和多度。因

此，遗传分化在广布的物种中是常见的现象（’()*+
,-).，%/0!），是生物适应多变生境的重要机制
（12,-3 &) ./4，&##%）。
另一种适应则通过表型可塑性在个体水平实

现。在表型可塑性的模型中，基因型和表现型的关

系不再是简单的对应，表型不单由基因型决定，还受

到环境因素和发育过程的影响（536738993，&##%）。
在这个新的概念模型中，单个基因型可以通过对发

育和生理过程的调节，在一系列不同的环境条件下

通过产生不同的表型来保持正常的生理功能，进而

维持其适合度。这样，除了自然选择介导的种群分

化外，个体还可以通过表型可塑性来适应异质环境

（:87;)<，%//"）。
需要指出的是，两种策略虽然机理不同，但并不

互相矛盾和排斥（:87;)<，%//"）。首先，表型可塑性
具有独立的遗传基础，因此作为独立进化的性状，表

型可塑性本身能够发生遗传分化。其次，表型可塑

性和遗传分化能够发生复杂的相互作用。一方面，

表型可塑性对选择作用具有缓冲效果，有利于遗传

变异的保存，从而为进一步遗传分化积累素材；另一

方面，可塑性的遗传变异又为其本身的进化提供了

可能。第三，表型可塑性和遗传分化并不是互相排

斥的。理论上，同时具有丰富的遗传变异和高度的

表型可塑性的生物能够最有效地适应复杂多变的环

境。而现实中不管是遗传分化还是表型可塑性，都

存在一定的代价和限制，因此在长期进化过程中，两

者存在着取舍和权衡。实际上，这两种策略可能只

是一个连续谱的两个端点，更多的物种处于中间状

态。

!" 表型可塑性与入侵能力关系的理论分析

!# $" 表型可塑性增强物种入侵能力的可能机理
由于表型可塑性和适应性的密切联系，人们很

早就提出表型可塑性可能是某些入侵物种的重要特

征（’)=>(，%/?!）。@>AB)<>=（%//C）在构建种子植
物入侵能力的一般模型时，也把表型可塑性包括在

内，认为表型可塑性可以直接或间接（通过影响分

布范围）增强物种的入侵能力。

表型可塑性和入侵能力的相关性可以从入侵种

和被入侵生境两个方面来分析。一方面，成功的入

侵性物种（包括一些杂草）常常占据多样化的生境，

广幅的环境耐受性是其显著特点（’)=>(，%/?!）；一
些广布性的物种，如农作物、理想杂草以及某些入侵

性植物都能在很广的地理范围和多样化的环境中很

好地生存。遗传分化或表型可塑性或者两者的结合

可能是这些物种能够占据广阔分布区和多样化生境

的原因。另一方面，尽管所有的群落在一定程度上

都是可入侵的（D3773)B,2<，%//C），但是生境的干扰
可视为入侵过程的“催化剂”，是影响群落可入侵性

的一个重要因素（E2FF,，%/0/），干扰下的生境往往
具有不可预测、快速变化以及异质性等特点，在这种

条件下，表型可塑性将是一个非常有利的性状（’)+
GG)G，%//C）。
那么，表型可塑性是通过怎样的过程来增强物

种入侵能力的？首先，表型可塑性能够拓宽外来种

的生态幅，因而也扩展了其可利用的潜在资源（:87+
;)< H ’)GG)G，%//I）。尤其在变化的环境中，表型可
塑性有利于生物获得更多的营养和占据更加多样化

的生境，因而使外来入侵种与土著种相比获得选择

上的优势。:9-.>3;G>( 及其同事对两种忍冬的研究
为此提供了很好的例证，下文将进一步介绍。其次，

对于新近引入的外来种或者处于扩张中的入侵种来

说，表型可塑性可以缓冲甚至在一定程度上屏蔽新

生境造成的选择压力，使得种群不至于因大量个体

被淘汰而导致种群数量急剧下降。一方面，从生态

角度来看可以避免成为脆弱的小种群，降低种群灭

绝的风险；另一方面，从遗传角度来看可以避免形成

瓶颈，保存有限的遗传变异，这在一定程度上可以弥

补外来种因为取样误差造成的遗传变异的匮乏。而

这些遗传变异能够在以后的入侵和扩散过程中提供

遗传分化的材料，使得入侵种能够更好地适应不同

的生境。在这个过程中，表型可塑性和遗传分化将

发生复杂的相互作用。

!# %" 两种策略的权衡：表型可塑性对入侵性物种的
特殊意义

遗传分化和表型可塑性是生物适应异质环境的

两种常用策略，那么它们各自在什么条件下发展和

起作用呢？两者又是如何协调的呢？哪些情况下，

表型可塑性会起主导作用？遗传分化对于外来物种

占据多样性生境，增强入侵力的意义是显而易见的。

然而，有一些因素可能限制了自然选择的作用（J<+
;2<2K39,，%/?C），使得在特定的环境中无法产生适应
的生态型。比如，选择压力过小或者选择方向不稳
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定，强大基因流的缓冲效应（%&’()*+, -..-/0）以及适
合度各个成分之间在遗传上负相关等（ 1’+2-，
#345；6/78’&，#349；:’*+ ; <8’2%=’&，#3>>）。遗传
分化遇到的最大的障碍可能就是遗传变异的匮乏

（<8’2%=’&，#34!）。
对一些入侵性物种来说，可能至少有两方面的

因素限制了生态型分化的产生。首先是外来种群自

身的不足，即缺乏足够的遗传变异。许多外来物种

在入侵和随后的扩散过程中常常会经历奠基者和

（或）瓶颈效应，另外还有小种群的遗传漂变等影

响。因此造成外来物种种群之间分化，同时种群内

的变异很低（<’00-00 ; ?*/=’82%@+，#34>）。种群内
部遗传变异的缺乏限制了自然选择的作用，使得有

利的生态型无法产生。这种缺乏同样限制了表型可

塑性的进化，但是已有的表型可塑性却不受影响。

其次是干扰下的生境造成的不利。干扰下的生境往

往具有“不可预测、快速变化以及异质性”等特点。

在快速变化条件下，种群对自然选择往往来不及应

答，具有选择优势的个体没有足够的时间来固定；同

时环境变化的不可预测使得选择压力在方向和强度

上都不稳定，降低了自然选择的效率。

事实上，许多广布性入侵物种都可以进行无性

繁殖或者自交（<’A-8，#39!），种群内遗传变异很
低。尽管如此，入侵性植物常常在广阔的地理范围

内分布，占据了多样的生境（6’/A ; BCA-，#34D；
78@E-%，#34>）。在入侵和扩散过程中，如果入侵种
具有强大的表型可塑性，则可以弥补遗传多样性低

所带来的不足，减小对生态型分化的依赖，从而适应

多变异质的生境。因此，可以推测，表型可塑性在这

些遗传多样性很低的外来物种（尤其是那些克隆植

物）的入侵和扩张过程中可能起到了关键的作用。

而对于那些遗传变异丰富的外来物种，遗传分化则

更应该引起重视。

!" 表型可塑性与入侵能力关系的实验证据

!# $" 归纳统计
通过归纳统计来分析入侵性物种的共同特性，

进而考察是否表型可塑性和入侵能力之间有稳定的

正相关关系。

<’A-8（#3>"）比较分析过泽兰属（ !"#$%&’()
"*）、蓟属（+,-’$%"*）和酢浆草属（./$0(1）的草本
和非草本种的特征后指出，有些草本物种可能具有

某些“普适性”的基因型（,-+-8’F )G8)@%- ,-+@0C)-%，
有“普遍用途”，即能够适应多种环境的基因型），以

致于它们对环境有非常宽的耐受域，可以忍耐多种

逆境胁迫，并且对异质性环境有高度的适应能力。

这对于外来种刚进入新环境时的定居是至关重要

的，也是入侵性物种的特点之一。“普适性”的基因

型与环境综合作用的结果就是高度的表型可塑性。

H8’&F-C（#349）比较了 554 种外来植物在其原
产地（欧洲）和入侵地（美国加利福尼亚州）的个体

差异，发现大约 !DI !JK的物种在入侵地要比原产
地的同种植物个体更大，相反情况的只占 54I 3K，
两者达到显著差异。他认为这是由于在入侵地的环

境比原产地更为优越（比如缺乏天敌、气候适宜

等），资源分配的“表现最大化”效应使得这些物种

能够将更多的资源用于生长，因此具有更高的活力。

在这个假说中，先存的表型可塑性是外来植物入侵

力增强的直接原因。而另一种假说同样认为这是资

源分配调整的结果，但是强调进化在其中的主导作

用，即在条件优越的入侵地，资源分配能力存在遗传

变异的种群发生了进化（<F@%%-C ; L@0M@F2，#33"）。
最近有学者提出，这种式样可能是由于取样误差

（%’()F*+, N*’%）造成的（O*(@+%，5JJD）。事实上，式
样的形成可能有多种机制在起作用，而在具体的个

案中，表型可塑性增强外来植物的入侵能力则完全

可能。

!# %" 生态遗传学实验
!# %# $" 单物种实验
包括同质种植园（/@((@+ ,’82-+）和交互移植

（ 8-/*)8@/’F )F’+0）实验。有些入侵物种占据了广阔
的分布区和多样的生境，并且常常表现出明显的表

型变异。通过同质种植园实验可以检验这些表型变

异是遗传分化的结果还是表型可塑性的贡献，而交

互移植实验可用来考察这种变异是否是对环境的适

应性反应（OGF0’+，#33"）。B*,F*G//*（5JJ#）强调，同
质种植园实验和交互移植实验应该结合起来进行，

因为同质种植园实验可以很好地排除非关键因素的

干扰，而交互移植实验则代表了生物的真实自然环

境，“没有另一方的支持，两种方法中任何一个都无

法单独说明问题”。

这方面的研究很多。一个著名的例子是在英国

海岸泛滥成灾的大米草（2#$’%(3$ $3,0(4$）。该物种
是由北美外来种互花米草（25 $0%-’3(60&’$）和英国本
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地的土著种 +. /0’")"/0杂交后染色体加倍形成的，
这种特殊的成种方式导致其在等位酶水平上的遗传

多样性很低（&’()*+(,，%--%）。然而野外观察发
现，在处于不同演替阶段的群落中，大米草的植株个

体大小和种子产量差别很大（./01+ 2 &03+4(55，
%-6"）。&’()*+(,等通过同质种植园和交互移植实
验证实，这种表型变异不是遗传分化的结果，而来源

于表型可塑性。强大的表型可塑性使得遗传多样性

很低的大米草能够在不同演替阶段的群落中立足，

占据不同发育阶段的滩涂（&’()*+(, &) 017，%--%/，
%--%8，%--%4）。
相似的例子还有羽绒狼尾草（2&--"(&)3/ (&)0,&4

3/）。这种原产于非洲的 9! 植物在夏威夷占据了

比其他草本植物都要广阔的海拔分布。:;<<;/)+ 等
利用交互移植实验表明，尽管在不同的生境中（海

滨草地、山区灌丛和亚高山的树林），羽绒狼尾草的

生理、生长和繁殖性状都表现出很大的变异，但这种

变异不是生态型分化的结果，事实上这些种群间的

遗传变异可能很小；而单个性状的可塑性和“生理

与形态性状的整合”的可塑性在羽绒狼尾草占领夏

威夷多样生境的过程中发挥了重要的作用（:;<=
<;/)+ &) 017，%--"）。
正如前面提到的，表型可塑性和遗传分化是互

补而非矛盾的两种策略。入侵物种的研究同样也表

明了这一点。作为当地生态系统中的优势种，

5&)’#("$&’#( 6#1*/#’670在夏威夷占据了广布而多样
的生境，并且表现出明显的形态和生理变异。9(0>=
?<<等（%--6）发现，包括生态生理和解剖学性状在内
的表型变异均是表型可塑性的结果，而叶片形态等

特征则可能有确定的遗传基础，并且表现出对特定

环境的适应。因此，5. 6#1*/#’670 的成功是表型可
塑性和遗传分化共同作用的结果。

!" #" # 成对物种的对比实验
对比实验可以直接地将入侵能力和表型可塑性

联系起来。通常是把外来入侵种和土著种或者一般

外来种作对比研究，也可以选择入侵能力不同的种

群来进行验证，考察是否入侵能力的差异和表型可

塑性的差异存在相关性。这种比较暗含了一个前

提，即入侵种的入侵能力比土著种以及一般外来种

都要强。如果入侵能力不同的两个物种之间存在多

种差异，那么每种差异都可能对入侵力的差异有所

贡献。因此，为了获得可靠的结论，应该尽量选择分

类地位相近的物种来比较（比如同属物种），以排除

复杂的进化历史的干扰（./0+’/<< &) 017，%-6@；&0/=
A;+，%--!）。从逻辑上讲，除了所关注的性状之外，
其他相同或相似的性状越多，结论就越有说服力。

同时，表型可塑性是性状、环境、种群等高度特异的，

因此应尽可能选取那些有适应意义、与适合度相关

的性状。对具体案例而言，不但要检验表型可塑性

和入侵能力之间的相关性，而且要阐明这种相关性

的机制。

实验证明，与土著种相比，许多入侵种对干扰

（ &’()*+(,， %--%）、啃 食（ B4’;?0?,8?41 &) 017，
%--!）、营养（C</41 &) 017，%--!）、水分（C/034’ 2
D?0,/>?E，%--F）以及光照（C/034’ &) 017，%-6"）等
条件的反应确实表现出更强的可塑性。这方面研究

很多，下面仅以日本忍冬为例加以说明。

B4’G?;5E?0等利用同质种植园实验比较了两种
同属藤本植物———入侵北美的日本忍冬（ 8#-",&’0
906#-",0）和北美一种非入侵性土著种 8. (&/6&’%"4
’&-(的形态可塑性。对于藤本植物来说，有没有支
撑物可能是生境条件的一个重要参数。研究者通过

模拟支撑物的有、无来创造两种不同的生境条件，比

较它们在形态上对不同生境条件的应答。结果表

明，外来入侵种日本忍冬表现出更大的形态可塑性。

例如，日本忍冬在有支撑物的条件下，节间长度缩短

了 %"7 FH，节间数目增加了一倍，枝条的生物量增
加了 !FH。相比之下，支撑物对土著种的节间长度
和生物量都没有显著影响，只是节间数目增加了

#"H。藤本植物的这种形态可塑性使得植株可以主
动选择更适宜的小生境安置其构件，并最终影响适

合度（B4’G?;5E?0 2 I/0+(,，%---）。因此，形态可塑
性有助于日本忍冬占据更广泛的生境类型，从而增

加其入侵能力。

表型可塑性造成两种忍冬在入侵能力上的差异

还体现在对啃食的补偿反应和生物量分配方面。

B4’;?0?,8?41 及其同事研究了在“无取食”、“昆虫取
食”、“昆虫和哺乳动物共同取食”F 种处理下两种忍
冬生长速率和生物量的各项参数后发现，在无取食

的条件下，土著种 8. (&/6&’%"’&-(比入侵种日本忍冬
表现出更高的生长速率并积累更多的生物量；然而

在有取食的条件下，尤其在昆虫和哺乳动物共同取

食的条件下，土著种遭受更严重的伤害，而入侵种在

受到取食后发生补偿反应，将更多的资源分配给叶
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片。这样，当两种忍冬同域生长时，外来种一方面在

北美天敌较少，受到的取食压力小，另一方面即使在

受到取食后又能产生显著的补偿效应，确保适合度

不受太大的影响。两种因素结合起来使得外来入侵

种和土著种相比获得了实质性的竞争优势（%&’()*+
),-)&. !" #$/，011!）。这个案例也表明，可塑性对
入侵能力的影响可能同时通过多个途径来实现。这

些途径最终都要和适合度联系起来，给出功能和生

理生态的解释。

!" 结论和展望

“遗传分化”和“表型可塑性”是广布性物种适

应异质环境的两种机理不同但并不矛盾的策略。对

于那些遗传变异水平比较低，同时又占据广阔的分

布范围和多样化生境的入侵种来说，表型可塑性可

能在其入侵成功和随后的扩散中起到了关键作用。

本文主要以植物为例来论述表型可塑性和外来物种

入侵能力的关系。事实上，表型可塑性和入侵能力

的正相关并不局限于植物。例如，近来有研究表明，

行为上的灵活性（可塑性）是入侵性鸟类的重要特

征（%23 4 5)6)-7*)，8999）。
应用归纳统计和生态遗传学实验的方法，目前

已经初步揭示出表型可塑性与外来种入侵能力的正

相关趋势。但是生物入侵的过程非常复杂，就影响

入侵能力的生物性状而言，可能不同的性状影响不

同的入侵阶段（如引入 :定居 :扩散 :危害等），在
不同的生境、不同的类群中有不同的重要性。显而

易见，并非所有的入侵种的成功都可以归因于性状

的表型可塑性。我们认为，对于遗传多样性比较低

的克隆植物而言，表型可塑性和入侵能力的正相关

可能是一个普遍规律。

尽管许多实验已经表明表型可塑性能够增强物

种的入侵能力，为了探讨这种正相关的普遍性，并最

终用于指导入侵种的防范和治理，还有大量的工作

需要开展。我们提出以下几点，供同行参考：

0）表型可塑性和入侵能力之间正相关的普遍
性

从总体上看，目前只对少数入侵种的表型可塑

性进行了研究。为了得到普遍性的结论，需要检验

更多的类群。我们认为首先应该把注意力集中到那

些入侵干扰生境、遗传多样性很低的入侵物种上，例

如一些水生的克隆植物。

8）表型可塑性增强入侵能力的具体机制
表型可塑性的表现多种多样，不同性状的表型

可塑性可能以不同的机制影响入侵过程的不同阶

段。了解其中的机理有助于我们更好的对外来物种

的入侵风险进行评估和防范。

#）表型可塑性和遗传分化的权衡
遗传分化和表型可塑性是两种互补而非对立的

策略。在具体的入侵过程中，两者可能会发生复杂

的相互作用，这方面虽然有不少理论推测，但实际的

例证还很少。今后应该引起足够的重视。

!）表型可塑性在入侵及随后扩散过程中的进
化

目前，我们讨论的主要是外来物种先存的表型

可塑性，实际上，作为可以独立进化的性状，表型可

塑性可能在外来物种的入侵及随后的扩散过程中发

生快速进化。目前对此了解还很少。对外来物种入

侵风险的评估，不仅要包括现存的表型可塑性程度

和式样，而且还应该包括表型可塑性在种群内及种

群间的变异程度，进而估计其进化潜力。

"）表型可塑性指标和其他性状或指标的关系
在外来种入侵风险评估体系中，“在原产地的

广泛分布”、“快速扩散”、“曾经发生入侵事件”

（;(33(<=>2,，011?；@)(&’<*A 4 B<=(3C2,，011D）等
可能是最有普遍性和指导意义的指标。表型可塑性

和这些指标有着紧密而复杂的联系。例如，在原产

地广泛分布的物种可能通过遗传分化，也可能通过

表型可塑性来占据多样化的生境，也可能两者均有。

为了进一步确证，同质种植园和交互移植实验是必

不可少的。

致谢：感谢徐承远博士很有意义的建议，卢宝荣教
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