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摘要：目前人类活动导致的生境破碎化，对生物多样性有着极大威胁．生境破碎化后出现许多小种群，小种群很容
易受到阿利效应的影响而加速灭绝；外来物种在其入侵过程中也存在着阿利效应，阿利效应对生物入侵的影响已

引起国际生态学界的关注．介绍了阿利效应的定义、作用方式及影响因素．通过对相关案例的分析，得出外来物
种在入侵初期会因为繁殖困难、密度低或周围环境等原因存在阿利效应；阿利效应影响物种的入侵速度、入侵策

略和在入侵地区的生存．由于阿利效应的影响，濒危物种可能因为种群大小处于临界点以下而趋于灭绝．针对这
些情况总结了阿利效应对入侵物种防治和濒危物种保护中小种群管理的启示．
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０ 前言

随着人类活动强度的增加，在工业化和全球一

体化的同时，生态环境也在不经意间遭到破坏，对生

物的生存产生不利影响．其中生境丧失和破碎化成

为全球生物多样性丧失的首要原因［１］．生境破碎化
之所以会导致生物灭绝，是因为生境破碎化后种群

被分割成许多小种群，对小种群而言，环境随机性、

边缘效应等使得局域灭绝的概率增加，同时更容易

受到阿利效应（Ａｌｌｅｅ效应）影响［２］．
生物入侵对生物多样性的危害仅次于生境丧失
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和破碎化［１］．生物入侵机制的研究是入侵生物防治
的关键．入侵生物往往从一个或几个小种群开始建
群，然后入侵，因此入侵生物也容易受到阿利效应的

影响．阿利效应本身可以限制物种分布区的扩大，
影响生物入侵策略，而入侵生物必须能克服阿利效

应的影响才能得以入侵成功．尽管阿利效应最早在
１９４９年被提出，但直到上个世纪 ９０年代中期，才因
其在保护方面的作用而逐渐被关注［３］．过去对阿利
效应的研究多是针对濒危生物开展的［４～６］，对生物

入侵的影响只是近期才引起关注．研究阿利效应对
于生物入侵防治和生态保护有重要意义，应该受到

广泛关注，但目前国内相关报道很少．阿利效应常
被用于脊椎动物和昆虫的研究中，对植物的研究较

少．因此，本文主要从植物生态角度出发，在介绍阿
利效应的定义、内容、作用及其影响和被影响因素的

基础上，探讨了阿利效应及其对自然保护和生物入

侵的启示．

１ 关于阿利效应

１．１ 阿利效应的定义

Ａｌｌｅｅ［２］指出：群聚有利于种群的增长和存活，但
过分稀疏和过分拥挤都可阻止生长，并对生殖发生

负作用，每种生物都有自己的最适密度．这就是所
谓的阿利效应．对于一个具有阿利效应的种群来
说，当种群密度低于某一阈值时，物种将会灭绝．这
是因为种群密度过于稀疏时，种群个体将因难以找

到配偶或因近亲繁殖等因素导致出生率减小，死亡

率增加 ．因此许多种群，尤其那些濒危的密度稀疏
种群，更容易受到阿利效应的影响．
１．２ 阿利效应的影响因素及其作用

影响阿利效应的潜在因素很多．到目前为止，造
成阿利效应最重要的原因是在低密度种群中个体寻

找配偶困难［６～９］．其次如小种群产量小，结果少，对
食物的需求，群居功能紊乱，或低密度下同系繁

殖，也作为影响因素不容忽视．另外也有人提到了繁
衍后代、预防攻击、抵抗天敌的局限性等原因［１０～１４］．
另外对于一个集合种群来说，阿利效应会因散播扩

散其存在，尤其当适合的斑块周围镶有不适合居住

的斑块时．依靠动物繁殖的植物因定居困难也会存
在阿利效应［１５］．空间和随机现象与阿利效应的互相
影响也需要更进一步研究．Ｄｅｎｎｉｓ（２００２）［１６］指出人
口统计学和随机环境单独存在时并不引发阿利效

应．但各种空间外在模型总是预测密度较低时有性
生殖种群会灭绝．因此我们仍要寻找其规则并考察

什么条件下随机现象和物种的空间运动引发了阿利

效应．
阿利效应，可能会进入到并深深影响当地种群

的整体性或整个群落的动态地位．具体表现为入侵
种的传播速度［１７～２１］，最佳扩散距离［２２］，因繁殖失败

导致的入侵中止［２３］，种间竞争的稳定性［２４］．阿利效
应对生物进化也起到作用，它在一持续资源轴上对

种类集群有重要性［２５］．一些人认为适者生存增强了
配对可能性促使两性物种进化的形成．Ｍｏｌｌｅｒ和
Ｌｅｇｅｎｄｒｅ（２００１）［２６］指出：有性选择是引发阿利效应
的重要原因．Ａｖｉｌｌｅｓ（１９９９）［２７］指出：动态不稳定性
可作为群系高度发达物种的进化推动力．以上这些
只是对阿利效应对各方面的影响的浓缩，是近期对

阿利效应的普遍性研究的一小部分．

２ 阿利效应的模型研究

由于阿利效应理论本身的不断发展，各个案例

的惟一性以及具体性，使得唯我们不能完全套用经

验公式来推导．因此，更普遍地是建立几个不同的
模型，用一些相关指数，即阿利效应指数来定量阿利

效应［２８］．
２．１ 研究阿利效应的一般模型及其评定标准

２．１．１ ３种基本模型的提出
由于对阿利效应的普遍研究，由许多特地制定

的模型而得出的不同结论接踵而至．各样的结论适
用于各种程度，不同模型也有不同的关系和优缺点．
一般来说，模型基本分为３类［１５］：

（１）某选定功能下由总生长率决定密度的一维
空间拟态模型．

（２）包括一杂交概率期并假定有一固定性别比
率的一维空间模型．

（３）经过分离性别，有一可变成熟性别比率的
两性模型．
２．１．２ 模型的评定标准

评定模型的基本标准应该有以下几点：

（１）模型本身应有防止灭绝的能力．
（２）应详细记录配对的困难性和模型与性别关

系，后者的特征与灭绝界限的形成有很大关系．
（３）模型的不同直接体现在存在界限的不同

上．设定界限有３种假设［１５］，由最初条件决定灭绝

（ＵＥ）和生存（ＥＳ）以及无条件成活（ＵＳ），一些模型
只适于其中的一两种．有关ＥＳ和ＵＳ假设的离散时
间模型仍会存在循环和混乱的行为．

（４）每个模型的适用性归应于出生期和死亡期
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的选择．虽然各个模型限定参数作用不同 ，ＵＳ，ＥＳ
和ＵＥ假设的状态一般随死亡率升高和出生率降低
而变．
２．１．３ 模型的相关总结

许多知名的模型都可以分类到 ３大基本模型
中．因为每个模型都有一与众不同的背景，所以也
没有明确对应的种类．建立模型最重要的一点是检
测消失边界的形态和位置，用于保存生物、防治害虫

和入侵研究．３种模型的分类基于３种不同的假设，
并且在用途上有着本质的不同．第１种启发式模型
是一个一维空间的，被划分成雄性和雌性来确定消

失界限．如果人工划分两性，当只把雌性和现存雄
性当做动力时，最小值与雌性密度成线性关系．启
发式模型提供了对阿利效应作用普遍的基本观测，

尤其是在生命历史学的详细资料和样地数据缺乏的

时候．但是它的预测性很低，对将来的情况不能提
供一个准确的预测，很少被用来对将来的情况做预

测．另外２种模型基于种群的机制，需要更多的资
料和更精密的数据，可以更好地预测出最小生存值，

而且在可以直接给出模型参数时结果会更好．如
Ｂｅｒｅｃｅｔａｌ（２００１）［２０］和 Ｓｔｅｐｈｅｎｓ等（２００２）［２９］收集特定
物种的相关种群生活史特征，将它转化成一个未受

阿利效应影响的模型，更有效地解释了阿利效应如

何作用于种群机制，并且更适用于许多真实种群．
很多非启发式模型的阿利效应将重点放在有性种群

的配偶缺乏上．
２．２ 阿利效应相关公式研究

２．２．１ 一般种群公式

不考虑迁移情况下，局域种群个体增长率

ｄＮ
ｄｔ
１
Ｎ＝ｂ－ｄ． （１）

其中 Ｎ为种群密度（局域种群的总个体数）；ｂ为个
体的平均出生率，可以用存活到成年的个体数来估

计；ｄ为成年个体的死亡率．假定种内竞争是对资源
的竞争，则 ｂ将随着Ｎ的增大而减小；进一步假定
成体死亡率是非密度依赖的，即 ｄ为常数，方程（１）
将变为

ｄＮ
ｄｔ
１
Ｎ＝ｂ（１－

Ｎ
Ｒ）－ｄ． （２）

其中 ｂ是局域种群中的个体在没有种群中其他个
体影响下的平均出生率，Ｒ指种群个体的实际平均
出生率为零时的种群密度．方程（２）等价于 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ
方程，这里的环境容纳量为 Ｋ＝（Ｒ（ｂ－ｄ））?ｂ．
２．２．２ 考虑到阿利效应后的种群公式

考虑到阿利效应后，种群增长率为

ｄＮ
ｄｔ＝ｂ（１－

Ｎ
Ｒ）（

Ｎ
Ｎ＋ａ）－ｄ． （３）

这里 Ｎ?（Ｎ＋ａ）表示阿利效应，ａ可称为阿利效应
常数．

令

Ｎｕ＝ Ｒ（ｂ－ｄ）－ （Ｒｄ－Ｒｂ）２－４( )ｂＲｄａ( )１?２ ?２ｂ，
Ｎｓ＝ Ｒ（ｂ－ｄ）＋ （Ｒｄ－Ｒｂ）２－４( )ｂＲｄａ( )１?２ ?２ｂ，
则 Ｎｕ为不平衡的稳定点，即种群密度的临界值．当
Ｎ＜Ｎｕ时，种群将灭绝；而 Ｎｓ是一稳定平衡点，相
当于Ｌｏｇｉｓｔｉｃ方程中的环境容纳量．

３ 案例研究

３．１ 阿利效应减少植物入侵速度

Ｄａｖｉｓ等（２００４）［３０］研究了 １００年前传入美国华
盛顿的威拉海湾的互花米草（Ｓｐａｒｔｉｎａａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ）近
期的入侵状况，得出结论：在入侵初期只产生少量能

成活的种子．这种远系繁殖、生地下茎的植物最初
在低密度下进入新领域并渐渐形成一片连续的草

地．在威拉海湾泥潭调查的 ５个点中，隔离的植株
有１?１０的结实率，种子长成植株的比例仅１?３．低结
实率与密度的统计动力学和环境影响也有一定关

系．植物在新侵入的低密度地区产生少量能成活的
种子，直到达到一定密度．由上可知阿利效应能充
分的减少植物入侵速度．

在植物入侵过程中，一般要经历 ３个阶段：抵
达、定居和扩散［３１，３２］．植物入侵的阿利效应可能由
人口统计学的、遗传的或环境的机制引起［１５，３３］．在植
物入侵中，处在入侵前沿的，即边缘带的孤立存在植

物，结实率和萌芽率都比高密度地区的植物低很

多［３０］．一些环境因素的不同，或多或少地影响结实
率和萌芽率，但植物分布大于某个距离时，阿利效

应的作用确定存在．授粉条件限制也是潜在影响原
因．首先，靠近已形成草地地区的孤立植物，其结实
率比其他地区孤立植物的结实率大；其次，产种率

随与花粉来源的距离增大而减少；再次，特别孤立

的植物几乎没有产种能力；最后，风速、植物周围的

空间排列、海拔等也影响着传粉结种．另外同系繁
殖也减少了孤立植物的繁衍率．由于附近没有配偶，
孤立的植物只能自花受精，这样阿利效应在各方面

减缓或暂停了入侵植物初期的发展，形成一个时滞

效应，在突破一个临界点前，维持自己的生存，到达

合适条件以后大规模爆发．反之很多不成功的植物
入侵也因阿利效应灭绝．
３．２ 阿利效应引起物种短暂的混乱和灭绝
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模型研究显示：在简单模型中，阿利效应可以导

致种群系统短暂的无序混沌而灭绝［３４］．在混乱期寻
找配偶的困难可以造成入侵种的灭绝．混乱期的长
短与初始条件有很大关系．种群的灭绝对初期的条
件十分敏感，初期条件的微小的变化都会在后期产

生很大的影响．即使生态系统与周围环境和种群动
力学无关，在这样一个流动系统中，开始的微小不确

定使得我们不能准确预测一个物种什么时候灭绝．
经过证实，灭绝时间大概呈一指数分布，由指数图像

可知，长期和短期的灭绝时间很少，一般都分布在一

个给定区域内［３５］．
３．３ 阿利效应影响生物的最佳入侵策略

一种物种可以改变非生物环境，使自己的生长

成活和繁殖更有利．许多外来物种可以更改环境，
而且当达到一定的密度时会导致本地种的灭绝［３６］．
如Ｆｅｒｓｏｎ和Ｂｕｒｇｍａｎ（１９９０）［３７］指出在低密度下芹叶
钩吻（Ｔｓｕｇａｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ）酸化土壤和隔绝上层土壤
众多水分的能力就较小．在入侵过程中发生的竞争
和互利共生等，潜在地体现了阿利效应的作用．如
果ａ与ｂ竞争，ａ占据优势，ｂ对 ａ的竞争影响减弱，
这是在密度方面的一个间接的影响形式［３８，３９］．但当
中间过程的交互作用引起阿利效应时，在被研究的

物种密度和个体适应性的改变方面还有一个时滞效

应．
３．４ 阿利效应影响小生境中的物种进化

Ｓｌａｔｋｉｎ（２００２）［３４］认为：由于小种群极易受遗传
漂变而造成基因的随机丧失和固定，种群间的基因

流可以阻止完全的基因固定和遗传分化．小种群间
的基因流，是比遗传漂变作用强而又比选择作用弱

的进化力量，并且基因流也可作为进化中的创造性

力量．但在大多情况下，物种不是由基因流联结在
一起的进化单位，基因流比通常所认为的更有限；有

些长期隔离的种群显示很少的遗传分化；有些存在

基因交流但处于不同选择方式下的种群有明显的遗

传分化，在某些情况下基因流可能是保持种群相对

不分化的重要因素．在大多情况下，选择才是进化
中联结和中断的主要力量．Ｗｒｉｇｈｔ（１９９７）［４０］认为：种
群间分化和种群内变异的水平不同主要是遗传漂变

和基因流的作用，或者是取决于种群单位间的扩散

规模．种群间遗传分化的规模可能是地理隔离的作
用，较近种群间的遗传相似性较高是由于基因流的

作用，地理隔离与遗传距离间的显著相关说明种群

间的遗传分化主要是地理上接近所造成的．由于生
境破碎化，有些种群数量急剧下降，比较小种群和大

种群的遗传多样性有助于检测种群密度对遗传多样

性丧失率的影响．小种群的遗传多样性较低，扩散能
力不同，生境的面积效应也就不同．种群数量小意
味着随机性可能发挥作用．当种群很小时，授粉等
就变得很难，繁殖力就会下降，物种会寻求杂交等

途径来克服随机性．
在小生境中，阿里效应作用下的植物入侵促进

了小生境中的物种进化：阿利效应使得适中的入侵

速度可以促进在不适宜地区的适应性，产生更适宜

当地环境的变种，存活率也相对提高［４１］．因为入侵
速度低会产生少量有利的遗传变异（遗传效应），入

侵速度高则产生一个数量高、适应性低的种群（生态

效应）．
具有稳定交配的物种不易适应入侵地区，因为

它不易与当地的种类杂交，在低密度下由交配困难

而引起了阿利效应．同样，有性繁殖的植物更容易
适应新环境［４２］．分布概率和性别比率不同也使阿利
效应的作用复杂化，并妨碍了当地的进化．另外，入
侵种在一定程度上也减少了阿利效应影响下小生境

的授粉困难，缓和了同系繁殖的压力，使小生境系统

多样化．

４ 阿利效应的应用

４．１ 阿利效应与有害生物管理

针对生物入侵的抵达、定居和扩散３阶段，我们
可以从隔离检疫、根除和控制 ３方面制定相应对
策［４３］．这３步形成一个全面的防治策略，现在我们
大都将重点放在根除方面．一种观念认为，根除只
有在清除入侵种数目的１００％才有效［４４～４６］．但是对
于低密度种群，阿利效应起到了不可忽视的作用．
在物种入侵初期注意阿利效应的作用，可以有效防

治有害物种的入侵．
根据影响阿利效应的各方面因素，我们可以根

据具体情况，通过隔离，有规律地清除或利用当地的

条件，高效地清除有害物种．
（１）根据阿利效应的公式找出最大影响因素．

其中存在一个偏微分方程可证明对阿利效应的最优

控制可行性［４７］．
（２）减少植物繁殖机会．如防止杂交，在授粉

期采取相应措施减少或阻止授粉结果．为适应环
境，入侵种会通过杂交产生变异，形成大量种子等方

式尽快繁殖自保．应使得入侵种在繁殖方面的选择
性减小，在一段时间内根除入侵植物．

（３）用释放单性天敌控制入侵种．这样既可以
消灭入侵种，又可以利用阿利效应防止投放物种影
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响当地环境．
４．２ 阿利效应与自然保护

４．２．１ 阿利效应和自然选择的关系

种群所在生境的自然选择作用，使整个种群数

量持续性增加，并使种群数量达到稳定的必要时间

减少，减缓了阿利效应下种群的灭绝阈限．自然选
择的作用在那些被预测阿利作用强，物种即将灭绝

的地方尤其显著［４８］．自然选择对阿利效应的具体影
响程度还不确定，但总体来说，不同环境下各种物种

对环境的及时反应减少了自身灭绝的风险．
选择扩散和随机扩散的物种有很大不同，不能

自由选择自身生境的有机体更容易受阿利效应的制

约．如与动物相比，受花粉限制的植物不能自由迁
移，受传授花粉的限制，在相同的情况下更容易灭

绝；再如其种群小、被隔离的物种更容易灭绝．但
很多入侵植物具有克隆繁殖的能力，可以自交或者

克隆繁殖，这类植物受影响比动物小．当阿利效应
和环境选择同时存在时，在阿利效应下，个体倾向

于选择已被侵占的小块地，因此在阿利效应下的自

然选择也造成了大块丛生种群．即使各个小块地的
性质一样［４８］，一旦物种定居下来，它们会利用自然

选择的有利条件使自己维持在一定数量，所以阿利

效应下的种群数量一般比想象中的更稳定．扩散个
体选择在适当密度的斑块地中定居并产生更多的后

代，但这样的块地不适于外来入侵种，他们选择低

密度的地方定居．当地种选择较高密度地方定居，
加快了低密度地区该种的灭绝．由于样地的多样
性，有很多小斑块存在时，由阿利效应形成的灭绝极

限被极大地减小．
先前的一些观点认为：物种扩散会减缓灭

绝［４９，５０］，物种源会通过散播后带来减缓灭绝几

率［５１，５２］．在多个小斑块地存在时，大于灭绝密度的
斑块地会补充低于灭绝密度的地方［５３，５４］．与上面几
种观点不同，ＣｏｒｒｅｉｇｈＭ，Ｇｒｅｅｎｅ（２００３）［５５］指出，既然
分散种和低密度种倾向于一个确定的数量值，那么

分散斑块地的互相援补作用应该忽略．因此，会存
在很多低密度或空白斑块地，而不是像预测的那样

多个分布地，援补作用也很有限．
４．２．２ 如何设立自然保护区

生境的破碎化一般被认为不利于自然种群的长

期存活．在自然保护区的设置上，有人倾向于建立一
个或少数几个大的自然保护区而不是具有相同总面

积的更多较小的保护区［５６］：建立一个既包含动态的

局域种群，又包含有侵占率的集合种群的模型．
假定总的生境面积是固定的，改变适宜生境的

大小意味着改变了斑块的密度，也就是说针对的是

生境的破碎对单个种群的影响问题．周淑荣和王刚
（２００２）［５７］指出：模拟运算结果表明，生境的适度破
碎有利于物种的生存和保护，集合种群的存活时间

随着斑块数的增加而先增加，然后减小，即存在位于

中间的最优值，并且这个最优值受阿利效应大小的

影响．Ｇｕｒｎｅｙ和Ｎｉｓｂｅｔ（１９７８）［５８］认为要使集合种群
长期续存，至少需要 ｌ０个以上的斑块．一个成功的
由小生境片断组成的网络应当至少有 ｌ０～１５个连
接良好的斑块［５９］．

虽然在一个大的或由少数几个比较大斑块组成

的区域中，局域种群很少受到阿利效应的影响，而且

具有较小的灭绝风险，但是一旦因为灾变而灭绝后，

将很难再被侵占．相反地，在高度破碎化的环境中，
太小的生境斑块由于受统计随机性以及环境随机性

的影响具有较高的灭绝风险，并且如果斑块中的个

体数少，由于阿利效应的影响，种群可能处于灭绝临

界点以下而趋于灭绝．而在一个由中等数目的斑块
组成的网络中，种群可能在局域灭绝和再侵占之间

维持动态平衡，从而使种群在集合种群的水平上长

期续存下去．这在自然保护中将有重要的意义．如
果保护区的规划者面临的是建立一个一定面积的自

然保护区以保护某种生物，那么最佳决策不是建立

一个大的保护区，而是建立多个相对较小的保护区，

并在各保护区之间建立或保留廊道，使得各保护区

之间能够有迁移发生．如果被保护的生物受阿利效
应的影响较大，则保护区的最佳个数更为严格［２９］．
可见，应根据环境的随机性建立一个最优斑块数保

护区，使种群即使在阿利效应影响下也能继续生存．
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