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摘要: 随着国际贸易的发展和人们交往的增加以及全球环境的变化,生物种类在全球扩散的机会也大大增加, 从而为生物入侵

创造了机会。生物入侵不仅给农林牧生产造成损失, 而且具有长期的生态学效应。外来种的成功入侵不是其自身某一个特性决

定的, 而是其特性与新的生境综合作用的结果。外来入侵种生理生态特性的研究对其预测和防治具有重要的意义。目前对入侵

种生理生态特性的研究较少。已有的研究表明, 与本地种相比入侵种可能通过提高光合能力、资源利用率、表型可塑性、化感作

用, 以及降低繁殖成本等增加植株碳积累,促进其入侵。但并不是所有的入侵种都同时具有这些特性。生境不同限制性资源不

同, 入侵机制就不同。成功的入侵种应该能够高效地利用生境中的限制性资源, 并且能够较快地调节自身的生理特性以适应波

动的资源环境。
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The effects of ecophysiological traits on carbon gain in invasive plants

ZHENG Li1, 2 , FENG Yu-Long 1*　( 1.K unming Div i sion, X ishuangbanna T rop ical Botanical Gard en, Chinese A cademy of S cience s,

K unming 650223, China; 2. Gr aduate S chool , Chinese A cad emy of Sc iences, B eij ing 100049, China) . Acta Ecologica Sinica, 2005, 25( 6) : 1430～

1438.

Abstract: The spr ead o f bio log ical species is occurr ing at unprecedented rates as a r esult of human activit ies, international tr ade

and g lobal changes, w hich prov ides oppo rtunity for biolog ical invasion. Biolo gical inva sion badly affects productiv ity of

ag riculture, for estry and animal husbandry, and has long term ecolog ical impacts on eco sy stem. Research in invasion biolog y

has tended to focus on the t echnolog y of invading o rg anism cont ro l, r ather than on at tempting to under stand w hy invasions

succeed o r fail, with the po tential pay-o ff in the pr evention o f future invasion. Successful invasion of alien plant species depends

not only on plant traits, but also on the comprehensive inter actions bet ween plant t raits and new habitat being invaded. Studies

on the ecophy sio lo gical tr aits of alien inva sive species ar e more meaningful fo r pr ediction and prevention o f plant invasion.

A lt hough ther e is now ag reement on some mo rpholog ical, demog raphic and life histor y att ributes of inv ader s, ecophysio lo gical

tr aits ar e only beg inning to be explo red, despite the g r ow ing ev idence t hat inter specific differences in gr ow th r ate have a

combined ecophy siolog ical and morphogenetic basis. The ecophy sio lo gical tr aits affecting carbon gain of inv asiv e plants are

rev iew ed in this repor t. The few st udies on this aspect showed that, compared w it h native plants, inv asive plants have a suite

of tr aits, such as gr eater phot osynthetic capacity, higher r esour ce-use efficiency , lar g er phenot ypic plasticity , and low er

repr oductive cost, and so on, which could improve their carbon gain. Furt hermo re, inv asive plants can inhibit native plant

gr owth thr ough allelopathy . But not ev ery invasiv e plant species has all of tho se t raits. The mechanism of invasive plants

invading different community w it h differ ent limited r esources might be different. Successful inv asive plant s must have the

ability to use limited r esources effect ively , and t o adjust their phy siolog ical tr aits to fluctuant resour ces.
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carbon gain

　　国际贸易的发展和人们交往的增加以及全球环境的变化使外来种的入侵以空前的速度增加, 主要表现在外来种的引进和

扩散的增加[ 1, 2]。入侵种的扩散严重威胁着当地的生物多样性、生态系统的结构和功能、农业和林业的生产[ 3～6]。据统计,美国每

年因外来物种入侵造成的经济损失高达 1 500亿美元, 印度每年的损失为 1 300 亿美元,南非为 800 亿美元。我国因外来物种入

侵造成的损失也相当惊人, 每年仅几种主要外来入侵物种造成的经济损失就达 574亿元人民币。尽管入侵种的危害相当严重,

但是目前有关入侵的理论和假说还不足以解释清楚它们为什么具有如此强大的入侵能力[ 7, 8]。因此, 外来种入侵已经成为一个

主要的环境问题, 也是生态学研究的焦点。生态学方面的研究主要关注 3 个问题:入侵性、可入侵性以及入侵的影响。入侵性主

要研究的是哪些特性使外来种能够成功入侵一个新的生境,了解入侵性之后就可以对入侵种进行早期预测、防治, 并限制其传

播。可入侵性主要研究的是群落或生境的什么因素决定外来种入侵的可能性, 对群落可入侵性的研究可以使对群落的管理更有

针对性, 降低入侵种的扩散速度。对入侵影响的研究主要集中在一个生境或生态系统中加入一个新种会产生什么样的影响[9]。

植物入侵受繁殖体的传播和繁殖体进入群落中数量的限制[ 10] , 在群落繁殖体数量得到满足的情况下, 外来植物的入侵性

及群落的可入侵性是其能否成功入侵的决定性因素[10, 11]。入侵种与非入侵种生理生态特性的比较是研究植物入侵性的重要方

法, 非入侵种通常是指与入侵种分布区重叠、生活史相近或同属的本地种或外来非入侵种[8, 12]。人们对入侵种的形态、种群统计

和生活史特性的研究已形成了很多一致的看法,但有关入侵种的生理生态特性研究才刚刚开始[13～16] , 越来越多的证据表明,种

间生长速率的差异是由生理生态和形态特性共同决定的[17]。从生理生态学角度探讨群落的可入侵性的研究更少[ 16]。本文结合

作者的工作对近年来有关生理生态特性影响入侵植物碳积累的研究结果进行总结。

1　植物入侵性的比较研究方法

比较研究是生态学上的一种重要的研究方法[18]。植物的系统发生关系可能会限制物种形态学和生理学上的变化,因此忽

略系统发生关系的种间比较意义不大, 在生态学上比较研究系统发生关系较近的物种更有意义。与亲缘关系较远的物种相比,

亲缘关系较近的物种有更多的相同特性和资源需求[19] ,对它们的比较更容易分辨出究竟是哪些特性使其能够在生境中成功存

活。有些特性对物种在特定的生境中获得成功比较重要,对近缘种的比较也应针对这些特性进行[20]。比较亲缘关系较近(如同

属的)的入侵种和本地种是研究植物入侵性的重要方法。

比较生态学上(生长型和生活史)相近、分布区重叠的入侵种和本地种是研究植物入侵性的另一种有效的方法[8]。生态学上

这种类型的比较是有意义的[ 14] , 因为入侵种和本地种共同存在于同一生境中, 它们可能要利用相同的资源。目前有关植物入侵

性的研究主要集中在入侵种的遗传学特性[ 21]、生活史和种群统计学特性上[ 22] , 对生理生态学特性的研究相对较少[ 23]。入侵种

和本地种生理生态特性的比较研究是植物入侵性研究的重要方法,它可以更深入地揭示外来种的入侵机制[13]。

大部分的上述比较研究只注意外来入侵种,它们能快速传播, 取代本地种,支配植物群落。然而许多外来物种能定居、存留,

但不能竞争排斥本地种。事实上,大部分( 90% )成功的外来物种属于非入侵种[ 24～26]。比较研究共存的外来入侵种和外来非入侵

种也是植物入侵性研究的重要方法[ 8, 27, 28] , 这类研究不仅能揭示影响成功入侵的植物学特性, 而且还能揭示导致外来种迅速传

播和支配群落的植物学特性。

本文重点介绍利用比较研究方法得到有关入侵植物生理生态特性对其碳积累影响的最新研究进展。有关植物入侵性的理

论 很多, 如天敌逃逸假说 ( Enemy release hypo thesis) [ 29]、生物抵制假说 ( Biot ic resistance hypo thesis) [30]、“新颖武器”假说

(“Novel weapons”hypothesis) [31]等等,利用比较研究方法, 近年来这些理论都有很大的发展。本文不涉及这些理论的最新进

展、为其做出贡献的具体的研究方法、以及其他有关外来植物的研究方法。

2　光合作用

比较入侵种和本地种光合速率的研究还不多, 已有的研究表明入侵种的光合速率比本地种高[ 13, 32～34] , 增强光合作用是入

侵植物成功入侵的机制之一[14, 15]。高的光合速率使入侵种能积累更多的碳并分配到生长和繁殖中去,为排挤本地种奠定了物

质基础。相对生长速率常被看成是光合能力和叶面积比(总叶面积与植株总生物量之比)的函数[35～38] , 入侵种的生长速率高,或

是由于其具有高的叶面积比或是具有高的光合速率。如荫处入侵种的叶面积比比本地种高 20% [13] , 温室中生长的入侵种

Panicum virgatum 的净同化速率明显高于本地种[ 39]。入侵种( Rubus discolor 和 Rubus laciniatus )的最大羧化速率和电子传递速

率比本地种(R ubus ursinus 和 Rubus leucodermis)高,导致最大光合速率比本地种高,而且一年中不同季节入侵种的光合速率均

高于本地种, 春季和夏季其光合速率比本地种的同龄叶片高出 46% , 秋季和冬季高出 22%～25% [40]。不仅如此,入侵种保持叶

片功能的时间也明显比本地种长, 7 月初本地种就开始衰老, 光合速率降低, 9 月、10 月份入侵种才开始衰老。在茎衰老之后较

高的碳积累可以储存在根系中或分配到繁殖中[ 40]。光是最重要的生态因子, 植物对光能的捕获和利用效率高低是其能否适应

环境并很好的生存下去的决定性因素[ 14, 15]。与本地种相比入侵种具有较高的光饱和点, 较低的光补偿点[13]。较低的光补偿点可
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以使生活在林下的植物固定更多碳[ 41]。

入侵种的热耗散能力比本地种强, 强光下可以防止光抑制或光破坏的发生[ 15]。强光下本地种较容易受到光抑制的影响,而

当其他胁迫如干旱、营养缺乏和强光同时存在时, 本地种就会发生更严重的光抑制,甚至光破坏, 从而影响生长。因为无论是暂

时的光抑制还是长期的光抑制损害都会降低碳积累[15]。例如 Durand 和 Goldstein 发现本地的树蕨呈现耐荫特性, 热耗散能力

较低, 不能快速并有效的适应高光环境,所以在林窗或被干扰的生境中入侵种生长的更好[15]。

但也有不同的结论, 紫茎泽兰 ( A geratina adenophorum)是臭名昭著入侵物种, 在热带和南亚热带飞机草( Chromolaena

odorata)也是著名的入侵种, 在西双版纳地区兰花菊三七(Gynura sp. )属于外来非入侵种, 但兰花菊三七的最大净光合速率和

光保护能力均高于紫茎泽兰和飞机草[ 42, 43]。叶片水平上的光合速率高,植株水平上的生长不一定快,因为资源的分配方式对生

长的影响很大[ 44, 45]。叶片光合速率可以与植物生长和产量正相关、负相关,也可以无相关性[ 46]。比较相同的生境中生长习性相

同的物种时发现, 只有当叶片光合速率高,并且有较多的碳分配到叶片上时植物才会有较高的生长速率[ 38]。虽然兰花菊三七叶

片光合能力强, 但其叶生物量比和叶面积比较低, 生长速率并不高[47]。Schier enbeck 等[ 12]、Ew e等[ 48]也发现外来入侵植物的光

合速率并不比同属的本地种高。

3　资源利用效率

资源利用效率对植物的生存、生长和繁殖能力有重要的影响, 尤其是在时空变化的环境条件下[ 49]。提高资源捕获速率和降

低资源捕获成本可能是入侵种获得成功的另一策略[13]。在所有其他特性,如繁殖潜力、对草食动物取食压力敏感性等都相同的

条件下, 与本地种相比成功的入侵种要么可以更有效地捕获有限的资源, 要么能在本地种不能利用时继续利用有限的资

源[ 50, 51]。衡量植物资源利用效率的指标包括叶片建成成本、比叶面积、叶生物量分配、光合能力、光合速率与呼吸速率之比、氮

利用效率、水分利用效率等[13, 40] ,入侵种的这些指标均优于本地种[ 52]。

降低与光合相关的碳成本 ,就可以有更多的碳用于植株生长和繁殖[ 40]。叶片建成成本( CC, Construction co st )是指植物产

生单位面积叶片所需要的能量或碳量, CC 与比叶重( LMA , 单位面积叶干重)呈正相关, 与比叶面积( SLA , 单位干重叶面积)呈

负相关[ 14]。CC 较高的叶片, SLA 较低, 叶片同化组织对输导组织和结构组织的相对比例较低[49] , 导致单位碳投入建成的光合

面积较小, 单位重量碳光合能力较低[ 53] ,碳的利用效率较低;相反, CC 较低的叶片碳的利用效率较高[54, 49, 55]。低的CC 常与高的

植物相对生长速率联系在一起[49, 56] , 入侵种与本地种 CC 的很小差异都能导致生长速率的很大差异[56]。入侵种 CC 低于本地

种[ 57, 58, 14, 15] ,建成单位面积叶片入侵种投入的能量少于本地种,从而提高了其碳资源利用效率。外来种入侵的成功部分归因于

其薄的叶片和低的单位光合面积碳投入[59]。入侵种的SLA 高于同属的本地种[14] , 对不同地区相同生活型的大量植物的比较研

究发现, 生长较快的物种一般具有较高的 SLA [49, 60]。但也有资料显示入侵种叶片的 SLA 低于本地种[ 40] ,不同光环境下生长的

兰花菊三七的 SLA 与紫茎泽兰没有差异[ 43] , 略高于飞机草。Mcdow ell [40]认为低的 SLA 有助于提高入侵种叶片水分利用效率,

因为较厚的叶片增加了水分在叶片中的扩散距离,使得水分在叶片中的保留时间较长[61] ,同时厚叶可以提高单位面积叶片光

合能力[ 53]。因此,厚叶可以提高入侵种在以水作为主要限制性因子的生境中的竞争力。叶片碳投入和水分利用效率之间可能存

在着权衡( t rade-o ff)关系, 成功的入侵种的这种权衡取决于特定的生境。

光合作用受水和氮含量的限制。成功的入侵种总是能够有效地利用这些有限的资源,并且能够有效地利用不断增长的氮含

量[ 62, 63]。提高光合水分和氮利用效率可能是外来种入侵成功的另一个机制[ 40] ,入侵种能够在水、氮投入较低的情况下进行碳同

化。叶片的水分利用效率( WUE)是光合速率和蒸腾速率的比值,入侵种的光合系统具有较高的水分利用效率[13, 15, 34, 40] ,高的水

分利用效率是入侵植物提高资源捕获效率的机制。光合氮利用效率( PNUE)是光合速率和叶片氮含量的比值,反应单位氮投入

的资源捕获能力[35, 64]。研究表明, 具有高的 PNU E 的植物常常具有高的生长速率[ 49, 65～68] , 入侵种的 PNUE 高于本地

种[ 13, 15, 34, 48] ,使其在与本地种的竞争中处于优势地位。Niinemet s 等[63]认为入侵种 PNUE 高主要是因为其光合速率高,部分是

因为其叶片氮含量低。植物叶片氮磷含量低其养分利用效率高[69] ,一般情况下氮利用效率与叶氮含量呈负相关[ 70]。入侵种低的

叶氮含量不仅有助于提高其 PNU E,而且可以降低叶片 CC, 因为等量的叶氮可以形成更大的叶面积。然而,入侵种的叶氮含量

并不总是低的, 有些入侵种单位干重叶片的氮含量高于本地种[ 14, 15]。Baruch 和 Go ldstein [ 15]发现入侵种的光合速率、氮含量和

PNUE 均高于本地种。尽管养分含量低的叶片趋向于有高的养分利用效率, 但是高的叶片养分含量,尤其是高的氮含量能通过

提高瞬时光合速率而提高光能利用效率 ,促进植株生长[ 64]。物种间 PNUE 的差异除了与叶片光合能力和总的叶氮的含量有关

外,可能还直接与总的叶氮投入到光合机构中比例有关,投入到光合机构中的叶氮比例高则 PNUE 高, 反之, PNU E 则低。虽然

叶片中的大部分氮分配到光合机构中,但仍有一部分氮与光合作用无直接的关系, 如叶片中用于防病、防虫、防紫外线等的

氮[ 71] , 这部分氮的比例高, PNUE 必然低。不同种植物叶片中的氮分配到光合机构中的比例的确有很大差异[ 35, 71～73]。分配到光

合机构中的叶氮比例高可能是入侵种的重要特性[ 63] , 新的生境中成功的入侵种很少有天敌, 可以减少用于化学防护的叶氮的

比例, 保证其有更多的叶氮投入到光合机构中去。通过延长叶片寿命,入侵种不仅可以在本地种不能利用光能时继续利用光能,
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也可以提高植株或叶片总体氮利用效率 ,因为在吸收利用相同量的氮的情况下, 叶片寿命越长,一生中制造的光合产物就越多,

总体氮利用效率就越高。McDowell [40]发现 Rubus 属入侵种的叶片寿命明显大于同属本地种; 入侵种紫茎泽兰和飞机草的叶片

寿命明显大于外来非入侵种兰花菊三七。

然而,一般情况下在PNUE 和WUE 之间存在权衡关系[ 61] , 植物不能同时具有高的 PNUE 和WUE。通过关闭气孔降低蒸

腾速率植物获得高的WUE, 此时胞间 CO2 浓度降低,为了保持较高的光合速率, 植物必须把相对较多的叶氮分配到光合酶中,

导致 PNUE 降低。但是, 如果高的WUE 不是通过关闭气孔得到的,那么WUE 和 PNUE 之间就不存在权衡关系[74, 61]。例如,与

本地种相比干旱季节 Rubus 属的入侵种气孔导度仍然较高, 说明入侵种高的WUE 不是通过降低气孔导度、而是通过提高光合

速率获得的[ 40]。很多入侵种确实同时具有高的 PNU E 和WU E [13, 15, 34, 48]。养分状况能影响植物WU E,随着养分的增多植物蒸

腾速率降低, WUE 升高。去除地面植被的竞争增加养分的有效性时, 栎属植物幼苗的WU E 升高[ 75]。随氮水平的增加 Punus

radiate WU E 的升高[ 76]是因为植物干物质生产的增多 ,而不是因为蒸腾速率的降低。也有资料表明氮肥水平对生物量生产与

植物水分利用之比没有影响[ 77]。

4　表型可塑性

入侵种的出现常与人类活动联系起来, 当群落受到干扰或环境发生变化时,与本地种相比入侵种对环境变化的适应性更

强[ 78] ,其表型可塑性更高。表型可塑性是环境对基因型表达的一种修饰,换句话说,表型可塑性是同一基因型由于环境条件的

改变在表型上做出相应变化的能力, 是生物适应环境的一种方式[79]。很大程度上表型可塑性决定着生物的分布模式和物种丰

度。表型上的饰变能保护生物个体免受不利环境的影响,对不利环境的选择有一种缓冲作用[ 79]。表型可塑性的增加有助于提高

资源利用效率。强光环境下植物叶片氮含量和 LM A 升高,使得单位面积的光合组分增加, 很好的解释了不同光强下叶片光合

能力的变化[ 80]。弱光环境下植物 LMA 降低,单位干重叶面积增大, 捕获光能增多, 提高了与光合有关的碳利用效率[ 40, 42, 53, 71]。

低光强下更多的氮投入到光合机构的捕光组分,高光强下更多的氮投入到羧化组分和生物力能学组分,从而提高了光合氮利用

效率[ 35, 53, 71]。树冠中不同叶片所处的光环境是不同的, 一生中多年生叶片所处的光环境不断发生变化,幼时可能处于强光环境

下, 衰老时处于弱光环境下,随着光环境的变化, 叶片 LMA、氮含量及其在光合机构中的分配和光合能力均发生可塑性变化, 从

而提高植株水平上光、氮和碳利用效率[73, 81]。研究发现[63]与本地种相比弱光环境下入侵种能把更多的氮投入到光合机构捕光

组分中, 有更高的叶面积增长速率。通过对夏威夷本地种和入侵种的研究发现入侵种具有较高的光饱和点,而且在不同的光环

境中光合速率和暗呼吸速率变动范围较大[ 13]。紫茎泽兰和飞机草是在我国西南危害较大的入侵种,不同的光环境下它们都能

很好调节光合能力、光保护能力、呼吸速率、色素含量等,这种能力与它们的入侵性密切相关[42]。表型可塑性是影响入侵种能否

成功入侵的另一个重要因素[ 13, 23, 82]。入侵种应该能够根据资源供给的时空变化调整其生理活性[15]。与本地种相比,不同光环境

下入侵种能更好地调整其生物量分配和光合能力[13, 63] ;但不同光环境下飞机草生物量分配可塑性明显低于兰花菊三七。在外

来物种成功定植新的生境时, 高的表型可塑性起着重要作用[ 15, 82～84]。

5　化感作用

化感作用是植物通过向环境中释放化学物质, 而对周围植物 (包括动物和微生物)产生直接或间接的有害或有利的作

用[ 85]。很多植物的叶片含有大量的酚类物质, 它们可以抑制蛋白质合成、改变脂类和有机酸的代谢,从而影响其他植物的正常

生长。在以 Vaccinium ang ustif olium 为优势种的群落中, 腐殖质中含有酚类物质, 这种含有化感物质的腐殖质不但抑制真菌共

生体和菌根, 而且抑制本地种植物种子的萌发和幼苗的生长[ 86]。当来自欧亚大陆的入侵种 Centaur ea diff usa 与北美本地种混

种时, 与加活性炭排除化感物质影响处理相比,化感作用使本地种的生物量减少了 85. 7% [ 87]。紫茎泽兰的化感物质可以抑制模

式植物豌豆[ 88]和很多入侵早期与之共存的野生草本植物种子萌发和幼苗的生长。

很多入侵种含有避免草食性动物取食的化感物质,如马醉木毒素、杜鹃素等。化感物质还可以降低枯落物的分解速率,因为

这些化感物质中含有抗菌成分[ 86]。枯落物分解速度降低影响了土壤养分的归还,经过一段时间,大量的氮等会固定在土壤未分

解的有机物中, 进而影响了群落中植物对养分的吸收, 从而限制群落中上层植物的光合作用,使群落郁闭度降低,导致生物入侵

进一步加剧[ 63]。紫茎泽兰也有抑菌[ 89]和抗虫[ 90]的化感物质, 其抑菌成分对土壤中的细菌类抑制作用最大, 真菌次之,而对放线

菌几乎无影响。有些耐火烧的外来种能够产生易燃成分,使生境的火灾频率增加 ,从而排挤掉其他非耐火的本地种[ 86]。火烧后

外来种的再生策略为其侵入该群落提供了前提条件,之后通过对营养元素、光、水等资源的竞争形成单优群落。

Ba is 等[ 91]认为化感作用在生物入侵过程中起着非常重要的作用。在长期的协同进化过程中, 入侵种和原生境中其他物种

已经习惯了相互之间的化感物质, 而当入侵种进入一个新的生境时, 该生境中的物种就会受到其化感物质的影响。而且有研究

发现在其入侵的群落中入侵种化感物质的积累比在原群落中多[92]。从基因水平到生态学水平化感物质都能影响本地种[ 91]。

很多外来植物如紫茎泽兰、飞机草、胜红蓟( A geratum cony z oid es ) , 马缨丹( L antana camara)和鬼针草(Bidens bip innata)等

都具有化感物质, 在试验室内化感物质能够抑制一些植物种子萌发、胚根胚芽生长。但在自然条件下外来植物的化感作用如何
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及其在入侵中的作用还知之甚少。野外环境复杂多变, 植物化感物质的合成、释放均受环境的影响,同时化感物质也会随雨水流

失、被土壤吸附、被土壤生物以及其他植物分解等 ,这都直接或间接地影响化感作用。因此, 有关化感作用在植物入侵过程中的

重要性还有待于进一步研究, 也期待出现新的研究技术[ 87]。

6　繁殖投入

繁殖投入最初由 F isher[ 93]提出,是指与繁殖器官有关的所有投入[94～96] , 包括直接投入到繁殖器官的资源(直接投入 )和与

繁殖有关的叶片光合能力的变化(生理投入)。生活史理论的基本假说是繁殖生长和营养生长竞争有限的资源,因此二者之间存

在着权衡关系[ 96]。因为, 繁殖器官不仅直接消耗资源,而且在繁殖过程中叶片中的氮和水有向繁殖器官转移的趋势, 导致光合

系统中氮和水的缺失, 降低了叶片的光合能力,影响了营养生长。例如, 很多植物在种子数量相对较多的年份, 叶片数量减少、茎

高生长降低[ 97～102]。一般情况下入侵种的种子数量很多, 如每株紫茎泽兰的种子数量可达几万甚至几十万[ 103] ,繁殖的直接投入

较多。尽管如此,入侵种的繁殖投入还是比本地种低,因为入侵种繁殖的生理投入比本地种要小得多,进入繁殖生长之后入侵种

仍能保持相对较高的光合能力, 制造较多的光合产物, 补偿或超越补偿了较多的繁殖器官的直接投入。低的繁殖投入使得入侵

种有更多的资源用于营养生长, 缓解了营养生长和繁殖生长之间的矛盾, 出现营养生长和繁殖生长都较高的情况[ 7, 104]。

McDowell等[105]对 Rubus属植物的研究发现入侵种分配到繁殖器官的碳相对较多, 但其生理投入较少,综合比较之后得出入侵

种繁殖投入比本地种低的结论。在有性繁殖和无性繁殖之间也存在着权衡关系。有性繁殖可以大大削减本地种的无性系分枝,

而入侵种却不存在这种现象。入侵种的有性繁殖利于其进一步扩大入侵范围, 而无性繁殖利于其在已侵入的群落中逐步竞争成

为优势种。但有性和无性繁殖之间的权衡及其与入侵性的关系还有待进一步研究。

除了减少繁殖的生理投入外, 入侵种还可以通过以下 3 种机制实现营养生长和繁殖生长都较高的情况[ 7, 104]。一种理论认

为, 与本地种相比成功的入侵种分配到防御草食动物的资源较少, 因此有更多的资源用于繁殖和生长, 从而避免了这种权

衡[ 106, 107]。有些植物的繁殖器官可以进行光合作用,通过自身的光合作用合成繁殖所需碳的 50% ,从而降低了繁殖投入[ 108～110] ,

使叶片光合作用固定的碳更多的分配到生长中去。另外,营养生长和生殖生长的分离也可以减少二者对有限资源的竞争,有助

于降低繁殖期间的生理投入[ 105]。兰花菊三七的营养生长和繁殖生长是重叠的,而紫茎泽兰和飞机草的则是分开的,这可能是二

者具有强入侵性的部分原因。

7　小结

入侵生物学的研究趋向于聚焦在入侵生物的控制技术上, 而对外来物种入侵成功或失败的原因的研究较少[111] , 而这类研

究对防治未来的入侵具有现实的意义。有关入侵性的研究多聚焦在外来物种遗传、生活史和种群统计学等特性上,而有关外来

物种生理生态特性的研究较少[ 23]。已有的研究表明,与本地种相比入侵种可以通过提高光合能力、资源利用率、表型可塑性、化

感作用, 及降低繁殖成本等增加植株碳积累,提高生长速率,促进其入侵。但并不是所有的入侵种都同时具有这些特性,矛盾的

实验证据也很多, 目前还不能得出有关入侵物种生理生态特性的普遍结论。不同的研究人员得出不同的甚至是相反的结论是很

正常的, 其原因是多方面的。外来物种的成功入侵不是由某一特性决定的,而是某些特性与其入侵的生境相互作用的结果。生境

不同限制性资源不同, 入侵机制就不同, 成功的入侵种应该具有一套能够高效地利用生境中限制性资源的机制, 如在干旱、贫

瘠、低光的环境下成功的入侵种应该分别具备高效的水分、养分和光能利用机制。此外,除了与碳的获得和生长相关的植物特性

外, 很多其他特性也是影响外来植物能否成功入侵并最终取代本地植物的重要因素[ 52]。

不同属的入侵种和非入侵种的比较研究并不一定能得出有关特定入侵种成功入侵机制的一般化结论[ 40]。入侵种与分布区

重叠、生活史相近或同属的本地种或外来非入侵种的比较研究是揭示植物的入侵机制的有效手段[ 112]。但是为了预测外来种的

哪些特性与其在群落中存留和迅速传播能力有关,在不同的环境条件下独立地对外来种进行研究也是必要的[ 52]。与高水平的

稳态资源相比, 资源有效性的波动与植物群落对入侵的敏感性关系更密切[ 11] , 与此相似, Yamashita等[ 78]认为在恒定的光环境

下观察到的植物特性不一定能揭示一个物种应付波动的光环境的全部能力。随着时间和空间的变化, 群落中的光、水等环境也

在变化, 有必要在资源波动的条件下研究或比较研究外来物种的特性。

本文比较了外来入侵种、外来非入侵种和本地种的生理生态特性的差异, 以及这些差异对外来入侵种碳积累的影响,强调

了比较研究方法在植物入侵性研究中的作用。目前国际上比较重视外来植物种群、群落水平上的生物地理学研究,并与适应进

化联系起来, 通过比较原产地、入侵地的不同种群的各种特性,与其他生物(植物、动物、微生物)的相互关系等, 探讨入侵植物成

功入侵的各种机制。这些研究也都是以比较研究方法为基础进行的。国内这方面的研究很少,目前作者正在美国进行入侵植物

的生物地理学研究, 近期将赴德国进行类似研究, 希望能促进国内这方面的研究。
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