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摘要: 进化假说认为, 在入侵地外来种能发生遗传变化, 以适应新的环境, 最终成功定殖和扩散。种内或种间杂

交、遗传漂变、新环境带来的新的选择压力等是促使外来种发生进化的重要原因。在入侵地, 响应来自非生物和

生物因素的选择压力是外来种发生适应进化的主要原因。本文主要介绍外来植物如何通过进化适应入侵地的纬

度、海拔等非生物环境和天敌逃逸等生物环境。关于外来入侵植物对纬度和海拔等环境梯度的适应进化, 本文在

强调表型进化研究应与分子标记研究相结合的基础上, 介绍了一些同质种植园实验和交互移植实验。关于外来入

侵植物对天敌逃逸的适应进化, 本文主要介绍增强竞争能力的进化假说和修正的增强竞争能力的进化假说, 及其

在理论上和验证方法上存在的问题。最后, 本文介绍了氮分配的进化假说, 该假说认为天敌逃逸可使外来入侵植

物降低叶氮向防御的分配, 同时增加氮向光合的分配。 
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随着全球经济一体化进程的加快、人类交往的

增加以及对环境干扰的加剧, 外来生物入侵已成为

全球性的社会经济和环境问题, 全球变化的重要组

成部分。入侵种的扩散严重威胁着全球生物多样性
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安全、生态系统的结构和功能、农林牧渔业生产, 甚
至危害人类健康。但目前人们还不很清楚为什么入

侵种具有如此强的入侵能力。进化假说认为, 在入

侵地外来种能发生遗传变化, 以适应新的环境, 最
终成功定殖和扩散(Maron et al., 2004; Bossdorf et 
al., 2005; Hierro et al., 2005)。大量研究表明外来入

侵种在抵达新生境后, 其形态、行为和遗传特征等

都会发生明显的变化, 这种变化甚至在几代内就可

以观察到(Dlugosch & Parker, 2008a; Whitney & 
Gabler, 2008) 。 种 内 或 种 间 杂 交 (Ellstrand & 
Schierenbeck, 2000; Prentis et al., 2008)、遗传漂变

(Ellstrand & Schierenbeck, 2000; Dlugosch & Parker, 
2008a)、新环境带来的新的选择压力(Leger & Rice, 
2007; Maron et al., 2007)等是促使外来种发生进化

的重要原因。在入侵地, 响应来自非生物和生物环

境的新的选择压力是入侵种发生适应进化的主要

原因。非生物环境因素指温度、光周期和水分

(Weber & Schmid, 1998; Huey et al., 2000; Kollmann 
& Banuelos, 2004; Maron et al., 2004), 生物环境因

素是指新环境中新的竞争者、天敌(Filchak et al., 
2000)和原产地专性天敌的缺乏(天敌逃逸)。 

大量研究表明, 入侵植物能通过遗传分化适应

纬度和海拔等环境梯度变化, 即对不同环境作出局

域适应, 这可能是引入后适应进化的结果, 也可能

是预适应基因型引入的结果, 也可能与遗传漂变等

偶然过程有关(Colautti et al., 2008; Keller & Taylor, 
2008)。本文在介绍局域适应实验证据的基础上, 讨
论了如何确定入侵种引入后是否发生了响应环境

压力的适应进化。关于外来植物对入侵地天敌环境

的进化响应, 本文介绍了增强竞争能力的进化假说

(Evolution of Increased Competitive Ability, EICA)假
说)和修正的EICA假说, 重点分析了EICA假说在理

论上和验证方法上存在的问题。最后本文介绍了近

年提出的氮分配的进化假说, 并分析了其优缺点。 

1  对纬度和海拔等环境梯度的适应进化 

表型可塑性和遗传分化是植物适应异质环境

的两种不同策略, 但二者并不矛盾和排斥, 均有利

于外来植物适应入侵地的新环境(耿宇鹏等, 2004; 
Williams et al., 2008; Feng et al., 2009; Li & Feng, 
2009; 张常隆等, 2009)。表型可塑性能增加植物的

生态幅和耐受力, 从而使植物占据多样化的生境, 

不仅如此, 表型可塑性还能缓冲选择压力, 使种群

(尤其是建立初期的种群)保留更高的遗传多样性, 
这对入侵十分有利。当表型可塑性足以缓冲新环境

带来的选择压力时, 外来植物可不必(不等于不能)
通过遗传变异来适应各种新环境。Geng等(2007)研
究表明, 来自入侵地中国的不同种群喜旱莲子草

(Alternanthera philoxeroides)没有发生遗传分化, 而
是通过表型可塑性变化适应从陆地到水域的多种

生境。Maron等(2007)也发现, 可塑性较大的性状(如
比叶面积)在贯叶连翘(Hypericum perforatum)入侵

地和原产地多个种群间的差异不大。 
如果表型可塑性不能缓冲新环境带来的选择

压力, 那么在入侵的时滞阶段和后续的生境扩展阶

段, 外来植物还会通过遗传变异来适应新环境。许

多研究表明, 地理分布范围广的植物能对其生存地

的纬度或海拔等环境梯度作出适应, 从而在某些性

状上表现出地理尺度上的渐变群(cline)格局(Winn 
& Gross, 1993; Li et al., 1998; Jonas & Geber, 1999); 
而植物对新生境的降雨、温度、生长季长度等的适

应, 也会使某些性状表现出具有遗传基础的地理渐

变群格局 , 即表现出局域适应特征 (Weber & 
Schmid, 1998; Maron et al., 2007; Dlugosch & 
Parker, 2008a; Etterson et al., 2008; Montague et al., 
2008)。上述分析表明, 在入侵的早期, 表型可塑性

可以帮助奠基者适应环境、建立种群, 维持遗传多

样性, 而在入侵的时滞阶段和后续的生境扩展阶

段, 表型可塑性和适应进化共同起作用, 甚至适应

进化的作用更大(Lambrinos, 2004)。 
Montague等(2008)调查了千屈菜(Lythrum sali-

caria)在入侵地不同纬度的25个种群, 发现始花时

间和开花时植株大小表现出明显的纬度渐变群格

局: 高纬度种群开花早、开花时植株更小。把采自

不同种群的千屈菜种子种植于同质种植园中, 这种

纬度渐变群格局仍然存在, 且与在野外表现出的渐

变群格局一致, 与在原产地检测到的纬度渐变群格

局也类似, 表明千屈菜对入侵地不同纬度环境作出

了局域适应。Kollmann和Banuelos(2004)将入侵欧洲

的具腺凤仙花(Impatiens glandulifera)的26个种群种

植于丹麦的两个同质种植园中, 发现不同纬度种群

的地上生物量、株高和始花时间表现出明显的渐变

群格局: 低纬度种群植株地上生物量是高纬度种群

的2倍, 但始花时间比高纬度种群晚10–15 d。具腺
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凤仙花在入侵地的这种纬度渐变群格局可能是由

于不同纬度生长季长度对不同基因型自然选择的

结果。Weber和Schmid(1998)将采自不同纬度的北美

一枝黄花 (Solidago altissima)和巨大一枝黄花 (S. 
gigantean)种植于同质种植园中, 发现两种入侵植

物各种群间在形态和生活史特征上均有很大的差

异, 且不同纬度种群也呈现渐变群式变化。Monty
和Mahy(2009)把入侵地比利时 (4–480 m)和法国

(2–1,695 m)不同海拔梯度的窄叶黄菀(Senecio in-
aequidens)种群种植于位于比利时的同质种植园中, 
发现来自法国不同海拔梯度种群的株高和地上生

物量表现出渐变群格局: 来自高海拔种群的株高和

地上生物量均低于低海拔种群, 这种格局在连续两

年的实验中相同且与野外种群表现一致。在实验的

第一年, 来自比利时不同海拔梯度种群的株高和地

上生物量也表现出相似的渐变群格局, 表明窄叶黄

菀对不同海拔梯度的环境作出了局域适应。 
Li和Feng(2009)的研究也表明, 在入侵地中国,

紫茎泽兰(Ageratina adenophora)种子的重量、宽度、

发芽率和发芽速率均表现出明显的海拔渐变群格

局, 采自高海拔种群的紫茎泽兰种子大、发芽率高

且发芽快。张常隆等(2009)把采自不同海拔的紫茎

泽兰种子播种在高、低海拔的两个种植园中, 发现

在高海拔种植园中, 分枝数与种源地海拔高度呈显

著正相关; 而在低海拔种植园中, 叶片高温半致死

温度与种源地海拔高度呈显著负相关, 表现出局域

适应特征。Alexander等(2009)最近的研究也表明, 
其他菊科入侵植物也能对不同海拔梯度作出局域

适应。此外, 外来入侵植物还能对入侵地的水分环

境梯度等作出局域适应(Rice & Mack, 1991; Leger 
& Rice, 2007)。 

交互移植实验 (reciprocal transplant experi-
ments)也为植物对生长环境作出的局域适应提供了

有力的证据。例如, Rice和Mack(1991)对分布在入侵

地7个不同水分环境下的旱雀麦(Bromus tectorum)
进行交互移植实验, 发现不同年份和不同的栽培条

件下, 来自干旱生境的旱雀麦总是比来自其他生境

的旱雀麦开花早, 提前开花可能是干旱生境下旱雀

麦对每年早春土壤湿度降低的一种适应。他们进行

的干旱盐碱和湿冷生境间的交互移植实验也表明, 
在干旱盐碱生境中, 来自干旱盐碱生境的旱雀麦总

是能在旱期来临前开花结实, 且净繁殖率较高; 在

湿冷生境中, 来自湿冷生境的旱雀麦具有更高的净

繁殖率。这种格局在实验的不同年份表现一致, 表
明旱雀麦对分布环境作出了局域适应。Sexton等
(2002)把分布在入侵地南界和北界的多枝柽柳

(Tamarix ramosissima)种植于不同温度(模拟南、北

部的温度)的两个生长室中, 比较了气体交换和生

长参数的差异, 发现在不同的温度处理下北部种群

株高始终低于南部种群, 在低温处理下北部种群根

生物量与总生物量比高于南部种群。结合多枝柽柳

不同家系间植株较高的遗传多样性, 作者认为北部

种群将更多的生物量投入到根中, 有利于降低由于

霜冻等造成的植株地上部生物量损失和在相对较

短的生长季中生存, 促进入侵成功。他们同时还发

现, 两地多枝柽柳气体交换和形态参数对温度的可

塑性响应也很高, 表明多枝柽柳可能也通过表型可

塑性来适应入侵地南界和北界的环境。 
由遗传分化产生的局域适应是植物种群进化

的一种形式, 但是并不能仅仅根据上述研究中观察

到的种群间的遗传分化而认为入侵植物发生了进

化。越来越多的研究表明, 一些入侵植物在被引入

到新环境的过程中, 存在着多次重复引入(Ellstrand 
& Schierenbeck, 2000; Bossdorf et al., 2005; 
Lavergne & Molofsky, 2007; Dlugosch & Parker, 
2008b)。如果入侵植物是一次性引入的, 在经历瓶

颈效应和奠基者效应后, 入侵种群遗传多样性低于

原产地种群 (Amsellem et al., 2000; Dlugosch & 
Parker, 2008a)。如果入侵植物被多次重复引入, 那
么入侵种群的遗传多样性并不一定比原产地种群

低, 因为多次引入带来了不同的基因型, 使得入侵

种群能保留有足够的遗传变异, 甚至在原产地生殖

隔离的种群可在入侵地相互接触发生种内杂交, 产
生新的基因型(Maron et al., 2004; Keller & Taylor, 
2008)。例如 , 由于不同地域虉草 (Phalaris arun-
dinacea)的多次引入, 在入侵地北美, 虉草的遗传

多样性和可遗传的表型变异均高于原产地欧洲

(Lavergne & Molofsky, 2007)。 
入侵种群的遗传多样性丰富, 不仅表明它具有

更大的进化潜力, 而且还表明它可能包含着对引入

地环境预适应的基因型, 恰好能适应入侵地的不同

环境梯度(Neuffer & Hurka, 1986)。这样入侵种群间

的遗传分化就不是由引入后的适应进化导致的, 而
是预适应基因型在入侵地不同环境下重新分布的
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结果 (Maron et al., 2004; Bossdorf et al., 2008; 
Dlugosch & Parker, 2008b)。Etterson等(2008)将采自

原产地和入侵地不同纬度多个种群的北美一枝黄

花种子种植于原产地的温室中, 发现两地种群的株

高、叶片数、叶片长度和宽度等都表现出明显的纬

度渐变群式变化, 且除叶片宽度外其他性状的纬度

渐变群格局在两地都相似, 表明入侵日本不同纬度

地区的北美一枝黄花的遗传分化可能是多次引入

的预适应基因型重新分布的结果。 
Dlugosch和Parker(2008a, b)把加那利金丝桃

（Hypericum canariense）的入侵种群与原产地种群

种植于入侵地的同质种植园中, 发现入侵种群的生

长速率、存活率和繁殖能力等都比原产地种群高, 
并且不同纬度的入侵种群在始花时间上表现出明

显的纬度渐变群格局。由于加那利金丝桃在原产地

的分布范围纬度跨度很小, 且在入侵过程中经历了

严重的瓶颈效应, 因此可以推断, 在入侵地其始花

时间表现出的纬度渐变群格局可能是引入后适应

进化的结果。van Kleunen和Fischer(2008)把Mimulus 
guttatus的原产地种群和入侵种群种植于入侵地的

同质种植园中, 发现两地种群的花数量(有性繁殖)
和匍匐茎长度(无性繁殖)都表现出相同的渐变群格

局: 高纬度种群植株比低纬度种群植株匍匐茎更长

而花的数量更少, 即高纬度种群无性繁殖所占的比

例更高。但中性标记实验结果表明, 入侵地与原产

地相同纬度种群间的亲缘关系并不比不同纬度种

群间的亲缘关系更近, 表明M. guttatus对入侵地不

同纬度环境的适应是引入后适应性进化的结果。 
Maron等(2004)把采自原产地和入侵地不同纬

度的贯叶连翘种群分别种植于原产地和入侵地的

同质种植园中, 发现原产地种群和入侵种群在植株

大小和繁殖能力上都表现出纬度渐变群式变化, 且
中性标记研究结果表明入侵地北美种群并不都是

来自原产地欧洲的相同纬度种群, 从而证明贯叶连

翘对入侵地环境梯度作出了适应性进化响应。

Maron等(2007)进一步研究发现, 在原产地西班牙

和入侵地华盛顿的两个同质种植园中, 贯叶连翘原

产地种群和入侵种群的叶氮含量都表现出明显的

纬度渐变群格局; 在华盛顿的种植园中, 两地种群

叶碳含量和原产种群δ13C含量表现出明显的纬度渐

变群格局; 在温室中, 两地种群根生物量和总叶面

积, 以及入侵种群地上生物量均表现出明显的纬度

渐变群格局。入侵种群和原产地种群在不同的种植

园中表现出相似且具有遗传基础的纬度渐变群格

局, 结合中性标记研究结果(Maron et al., 2004), 可
以认为两地种群独立适应了当地大尺度的纬度气候

变化, 不同纬度环境对植株形态和生理性状的选择

导致了植株大小和繁殖能力上渐变群格局的形成。 

2  对天敌逃逸的适应进化 

2.1  增强竞争能力的进化假说 
在入侵地外来植物对天敌缺乏的进化响应更

受关注, 相关研究也更多。一般认为防御天敌是有

成本的, 资源在防御和生长繁殖间的分配具有权衡

关系(Herms & Mattson, 1992; Stamp, 2003; Handley 
et al., 2008; Ridenour et al., 2008; Feng et al., 2009)。
EICA假说认为, 在入侵地天敌逃逸使外来入侵植

物失去对天敌的抗性, 并把原来用于维持抗性的资

源用于生长、繁殖等过程, 从而提高竞争能力、促

进入侵(Blossey & Nötzold, 1995)。很多研究支持该

假说, 如与原产地种群相比, 入侵种群加利福尼亚

罂粟(Eschscholzia californica)植株更大、繁殖能力

更强(Leger & Rice, 2003), 入侵种群Hypericum ca-
nariense的生长速率、存活率和繁殖力等更高

(Dlugosch & parker, 2008b) 。 Rogers 和 Siemann 
(2004)在入侵地美国的研究表明, 与原产地种群相

比, 乌桕(Sapium sebiferum)入侵种群生长更快、繁

殖能力更强, 但化学防御能力更低; Zou等(2008a)
在原产地中国的研究也表明, 乌桕入侵种群的竞争

能力和天敌耐性高于原产地种群, 而天敌抗性低于

原产地种群。Wolfe等(2004)发现, 与原产地欧洲种

群相比, 入侵美国的白玉草(Silene latifolia)种群繁

殖能力提高, 对真菌、食果动物和蚜虫等天敌的防

御力降低。Meyer等(2005)发现在原产地北美, 巨大

一枝黄花的入侵种群更易受天敌的危害, 但排除天

敌影响后, 入侵种群的繁殖能力强于原产地种群。 
然而 , 并不是所有的研究都支持EICA假说

(Bossdorf et al., 2005; Colautti et al., 2008)。Willis等
(2000)把4种植物的原产地种群和入侵种群同时种

植于原产地的同质种植园中, 并未发现入侵种群植

株比原产地种群更大。van Kleunen和Schmid (2003)
甚至发现 , 在同质种植园中加拿大一枝黄花

(Solidago canadensis)入侵种群株高小于原产地种

群, 开花数量和无性繁殖后代也更少, 两地种群对
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人工模拟取食的耐性的差异也不显著。Bossdorf等
(2004)发现 , 在没有竞争的情况下 , 葱芥(Alliaria 
petiolata)入侵种群和原产地种群表现差异不显著, 
但在有竞争的情况下, 原产地种群的株高和果实产

量分别比入侵种群高22%和48%, 并据此提出降低

竞争能力的进化假说。野外葱芥在入侵地很少被天

敌取食, 其生长和繁殖能力也高于原产地, 但其防

御能力并未降低(Lewis et al., 2006); 类似地, 入侵

地野外自然状态下生长的豚草(Ambrosia artemisi-
ifolia)的天敌少于原产地, 但在同质种植园中入侵

种群的天敌防御能力并不低, 且植株小于原产地种

群(Genton et al., 2005)。Franks等(2008)发现, 白千

层(Melaleuca quinquenervia)入侵种群和原产地种群

的天敌耐性和竞争能力差异不显著。Cripps等(2009)
发现群心菜(Lepidium draba)入侵种群和原产地种

群对专性天敌Psylliodes wrasei的防御能力差异不

显著。 Joshi和Vrieling(2005)发现 , 新疆千里光

(Senecio jacobaea)入侵种群的生长和繁殖能力高于

原产地种群, 但其对广谱天敌的防御能力也强于原

产地种群。Ridenour等(2008)的研究表明斑点矢车菊

(Centaurea maculosa)的入侵种群具有高的竞争力, 
但同时其对广谱天敌的抗性显著强于原产地种群, 
对专性天敌的抗性也稍有增强。Caño等(2009)也发

现 窄 叶 黄 菀 (Senecio inaequidens) 和 非 洲 雏 菊

(Senecio pterophorus)入侵种群对广谱天敌散大蜗牛

(Helix aspersa)的抗性要强于原产地种群。 
可见, 尽管验证EICA假说的研究很多, 但无论

是在入侵种群和原产地种群竞争能力, 还是在天敌

防御能力的差异方面都没取得一致的结论, 而同时

从这两个角度验证 EICA 假说的研究还很少

(Bossdorf et al., 2005; Feng et al., 2009)。一方面, 这
与不同外来植物可能有不同的入侵机制有关。外来

植物入侵是一个复杂的过程, 入侵成功与否取决于

外来植物和被入侵群落的相互作用, 并不一定所有

的入侵都需要外来植物发生增强竞争能力的进化。

有研究表明, 入侵植物的竞争能力并不一定比本地

植物强(Vilà & Weiner, 2004)。天敌逃逸也未必一定

导致入侵种群降低防御能力, 当入侵地资源比原产

地匮乏时, 即使从天敌取食压力中释放出来, 入侵

种群防御能力还是向着增强的方向进化(Zhang & 
Jiang, 2006)。另一方面, 这也可能与研究方法有关, 
方法不同, 得到的结果可能也不同。下面我们详细

讨论验证EICA假说时应注意的问题。 
2.1.1  种内竞争实验 

绝大多数同质种植园实验都是在没有竞争的

单种条件下进行的, 这种情况下测定的生长指标等

不足以说明外来植物入侵种群和原产地种群竞争

力的强弱 (Bossdorf et al., 2005; Ridenour et al., 
2008), 研究结果也不能对外来植物的入侵潜力作

出合理的预测(Bossdorf et al., 2004, 2005)。即使少

数研究采用了竞争实验方法, 也多采用种间竞争实

验(两地种群分别与其他物种竞争), 而很少采用种

内竞争实验(不同种群间的竞争)方法。外来植物在

入侵地和原产地所遇到的竞争对象是不同的, 入侵

种群和原产地种群可能更适应各自分布地的竞争

者(Callaway & Aschehoug, 2000; Hierro et al., 2005), 
与入侵地和原产地的本地种竞争时可能会出现不

同的结果。而种内不同种群间的竞争实验则可克服

种间竞争实验的不足(Bossdorf et al., 2004)。Rogers
和Siemann(2004)把乌桕的入侵种群和原产地种群

分别同多花黑麦草(Lolium multiflorum)进行竞争, 
两地种群的生物量都没有因为竞争而受影响; Zou
等(2008a)在乌桕原产地进行的种内竞争实验表明, 
入侵种群竞争能力强于原产地种群。但到目前为止, 
采用种内竞争实验方法验证EICA假说的研究还很

少(Bossdorf et al., 2004; Zou et al., 2008a)。 
2.1.2  入侵地和原产地多地点的长期研究 

绝大多数相关研究只在一个同质种植园、一个

生长季内比较入侵种群和原产地种群的差异, 难以

全面揭示两地种群间的异同, 甚至会得出错误的结

论。不同的种植园和不同的年份间土壤、气温、降

雨等环境条件不同, 而环境条件是影响植物生长、

竞争等的重要因素(van Dijk et al., 1997; Sexton et 
al., 2002), 一种植物或种群的表现难以在任何条件

下都优于另一种植物或种群。如果外来植物入侵种

群和原产地种群的表型可塑性相差较大, 那么在不

同条件下两类种群的表现优劣可能截然相反。基因

型和环境的交互作用已被大量研究所证实(Colautti 
et al., 2008)。 

实验时间的效应与研究对象所处的生长发育

时期有关: 一种植物可能在生活史的某一阶段表现

优于另一种植物, 但在生活史的另一阶段表现可能

不如另一种植物。如植物所含的次生代谢产物及营

养成分的质和量直接影响天敌的取食行为, 而这些
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成分也常常随着植物的发育阶段而变化。 
此外, 只在一个同质种植园开展研究, 也难以

排除奠基者效应或者预适应基因型的引入对实验

结果的可能影响。假如入侵植物源于原产地的部分

种群, 且这部分种群在原产地的生境与种植园的环

境相似; 而原产地种群来自相对多样的生境, 且部

分种群的生境与种植园的环境不同, 那么在种植园

内, 整体上入侵种群的表现就可能要好于原产地种

群(Williams et al., 2008)。而且, 入侵种群和原产地

种群可能更适应各自分布地的生物和非生物环境, 
开展研究的地点不同, 得到的结论可能也不同。因

此, 有必要在入侵地和原产地同时开展研究 (van 
Kleunen & Schmid, 2003; Hierro et al., 2005)。 
2.1.3  入侵种群和原产地种群的可比性 

供比较的入侵种群和原产地种群选择不当也

会影响实验结果, 当种群表现与地理位置或环境直

接相关时更是如此。而入侵种群和原产地种群表型

性状的纬度或海拔等渐变群格局非常普遍, 如一些

菊科植物的繁殖能力在原产地和入侵地表现出相

似的海拔渐变群格局 (负相关 )(Alexander et al., 
2009)。此时, 当用于比较的入侵种群和原产地种群

来自相近的海拔高度时, 两地种群繁殖能力相似; 
当入侵种群来自相对低的海拔高度时, 其繁殖能力

高于原产地种群; 而当入侵种群来自相对高的海拔

高度时, 其繁殖能力低于原产地种群。Colautti等
(2008)通过对28种植物、32个同质园实验结果的深

入分析发现, 如不考虑纬度的影响, 入侵种群植株

大于原产地种群, 繁殖能力相似; 如考虑纬度的影

响(分析时以纬度、纬度和产地的交互作用作为因

子), 入侵种群植株小于原产地种群但差异不显著, 
繁殖能力高于原产地种群。因此, 验证EICA假说时, 
应考虑入侵地和原产地种群地理位置或环境等的

影响, 相比较的种群数量也要适当; 而且还要考虑

外来种在原产地的进化历史和奠基者效应等对入

侵种群和原产地种群表型性状的可能影响, 利用 
适当的方法验证引入后入侵种群是否发生了适    
应进化, 对此Keller和Taylor (2008)已作了深入分         
析。 
2.1.4  入侵种群和原产地种群的天敌环境 

天敌环境是影响外来植物进化的重要因素, 它
与外来植物引入的时间长短、专性天敌的引进与否

以及本地天敌是否攻击外来植物等密切相关。例如, 

引入到入侵地后互花米草(Spartina alterniflora)对
专性天敌光蝉(Prokelisia marginata)的防御能力降

低, 引入时间越长、脱离专性天敌控制越久, 防御

能力越低(Daehler & Strong, 1997)。在引入的早期, 
外来植物不仅能逃脱原产地专性天敌的控制, 入侵

地的广谱天敌也可能由于对其不了解等原因而不

取食或很少取食外来植物, 此时外来植物可能防御

能力降低而竞争力增强。但随着入侵时间的延长, 
入侵地广谱天敌可能逐渐开始取食入侵植物, 其专

性天敌也可能因有意或无意引入而逐渐增多, 此时

入侵植物可能又通过进化增强防御能力。 
例如, 欧洲防风(Pastinaca sativa)于1609年被

引入到北美, 1869年在北美首次发现其专一性天敌

欧洲防风草结网毛虫(Depressaria pastinacella)(无
意引入 )。Zangerl和Berenbaum(2005)研究发现 , 
1850–1889年采自美国的欧洲防风标本均未遭受欧

洲防风草结网毛虫攻击, 种子中化学防御物质呋喃

氧杂萘邻酮含量显著低于同时期的原产地标本种

子; 1890–2001年采自美国的欧洲防风标本受到了

欧洲防风草结网毛虫不同程度的攻击, 此时其标本

种子中呋喃氧杂萘邻酮的含量显著升高, 甚至超过

了1889年前采自原产地欧洲的防风种子。虽然以标

本为材料影响了研究结果的说服力, 但Zangerl和
Berenbaum(2005)的工作无疑为后人提供了很好的

借鉴。Zangerl等(2008)的进一步研究表明, 结网毛

虫被引入到新西兰两年后, 欧洲防风种子中的化防

物质含量就显著升高。然而, Handley等(2008)把与

天敌白车轴草单孢锈菌(Puccinia lagenophorae)互
作时间长短不同的欧洲千里光(Senecio vulgaris)的
澳大利亚种群(互作时间长)、瑞士种群(时间中等, 
约50年)和美国种群(无互作)种植于温室中, 发现不

同种群的天敌防御能力差异不显著, 表明与天敌的

互作时间长短对欧洲千里光的防御能力影响不大。

在同质种植园中进一步开展类似研究不仅有助于

揭示外来植物的入侵机制, 而且对外来入侵植物生

物防治等也有重要指导意义。 
2.1.5  专性天敌和广谱天敌的不同影响 

没有区分专性天敌和广谱天敌的作用也是导

致研究结果不一致的重要原因。在入侵地外来植物

摆脱的只是专性天敌(Joshi & Vrieling, 2005), 但仍

有可能受到入侵地的广谱天敌的攻击 (Maron & 
Vilà, 2001), 因此, 它们对广谱天敌的抗性未必降
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低。植物防御专性天敌和广谱性天敌的机制不同

(Müller-Schärer et al., 2004; Joshi & Vrieling, 2005; 
Ridenour et al., 2008; Caño et al., 2009)。量的防御

(quantitative defense)主要通过高含量的纤维素、半

纤维素、木质素、单宁和酚类等原生和次生代谢产

物降低叶片等植物材料的可消化性(digestibility), 
用于防御专性天敌和适应了植物毒素的广谱天敌

(Müller-Schärer et al., 2004)。质的防御(qualitative 
defense)主要是通过低含量高毒性的生物碱、生氰糖

苷和芥子油苷等次生代谢产物来防御广谱天敌, 但
适应了其毒性的专性天敌可利用它们作为化学信

号识别寄主植物或作为自己的防御物质。例如, 飞
机草(Chromolaena odorata)中的吡咯生物碱能防御

植食性昆虫和微生物, 而西非臭腹腺蝗(Zonocerus 
variegates)可利用吡咯生物碱作为自身的防御物质

(Boppré, 1991; Thoden et al., 2007); 芥子油苷对不

取食十字花科植物的昆虫如黑凤蝶(Papilio polyx-
enes)等幼虫有毒性, 但对取食此类植物的大菜粉蝶

和小菜蛾等反而有引诱幼虫取食和成虫产卵的作

用 , 对菜蚜 (Brevicoryne brasiscae)也有诱食作用

(Erickson & Feeny, 1974)。 
量的防御物质含量高, 合成成本高, 对适合度

影响较大; 而质的防御物质含量低, 合成成本低, 
对适合度影响相对较小。因此, 在入侵地外来植物

可以通过进化把原来防御专性天敌的物质和能量

用于生长和(或)防御广谱天敌, 竞争能力提高, 而
量的防御能力并不降低, 甚至可能增强(Genton et 
al., 2005; Ridenour et al., 2008; Caño et al., 2009)。  
2.2  修正的增强竞争能力的进化假说 

结合入侵植物引入后天敌环境的变化情况, 以
及植物防御专性天敌和广谱天敌的不同机制 , 
Müller-Schärer等(2004)提出了修正的EICA假说。该

假说认为, 在原产地, 天敌和竞争者都会给植物带

来选择压力, 广谱天敌使植物提高质的防御能力, 
专性天敌在使植物提高量的防御能力的同时降低

质的防御能力(因引诱专性天敌), 竞争者使植物降

低量的防御能力(因量的防御成本高), 最终权衡的

结果是使植物质的防御能力和量的防御能力都维

持在中等水平。在入侵地, 外来植物缺少专性天敌, 
但仍然有广谱天敌和竞争者, 在广谱天敌的选择压

力下, 外来植物将提高质的防御能力, 在竞争者的

选择压力下, 外来植物将降低量的防御能力。因此, 

在入侵地观察到的一些植物活力的提高可能是资

源从高成本的量的防御向生长重新分配的结果, 低
成本的质的防御可能会提高。 

很多研究证实入侵种群的确降低了对专性天

敌的防御能力(Müller-Schärer et al., 2004; Wolfe et 
al., 2004; Joshi & Vrieling, 2005; Müller & Martens, 
2005; Stastny et al., 2005)。例如, Daehler和Strong 
(1997)比较了专性天敌光蝉对互花米草华盛顿

Willapa海湾种群(入侵1个世纪)、加利福尼亚旧金山

种群(入侵仅20年)和原产地马里兰种群的取食情况, 
发现光蝉更喜欢取食入侵时间长的华盛顿种群, 表
明入侵种群对专性天敌的抗性降低。 Joshi和
Vrieling(2005)研究发现 , 专性天敌朱砂蛾 (Tyria 
jacobaeae)和Platyptilia isodactylus喜欢取食新疆千

里光的入侵种群, 且取食入侵种群的朱砂蛾存活率

高, 幼虫和蛹更大。Stastny等(2005)也发现专性天敌

甲虫Longitarsus jacobaeae更喜欢取食新疆千里光

的入侵种群。Zou等(2008b)在原产地中国的同质种

植园中观察到, 专性天敌Bikasha collaris更喜欢取

食乌桕入侵种群。Siemann和Rogers(2001)在美国的

同质种植园实验表明, 乌桕入侵种群单宁含量低于

原产地种群。类似地, Willis等(1999)发现, 千屈菜

(Lythrum salicaria)入侵种群叶片中的酚类化合物含

量也低于原产地种群。但也有研究表明, 外来植物

入侵种群对专性天敌的防御能力并不比原产地种

群低(Ridenour et al., 2008; Cripps et al., 2009)。 
与修正的EICA假说一致, 很多研究表明在入

侵地外来植物对广谱天敌的抗性提高。Leger和
Forister(2005)用加利福尼亚罂粟的原产地种群和入

侵种群饲养鳞翅目的两种广谱天敌粉纹夜蛾

(Trichoplusia ni)和西部栎柳毒蛾(Orgyia vetusta), 
发现用原产地种群饲养的粉纹夜蛾的蛹较大, 西部

栎柳毒蛾生长也较好。Wikström等 (2006)研究表明, 
在入侵地很少有广谱天敌取食Fucus evanescens, 
且入侵种群苯三酚鞣质含量也高。Bossdorf等(2008)
发现, 与原产地种群相比窄叶黄菀入侵种群能更有

效地防御广谱天敌茄无网蚜(Aulacorthum solani)。
Caño等(2009)也发现, 窄叶黄菀和非洲雏菊入侵种

群吡咯生物碱含量、对广谱天敌散大蜗牛的防御能

力均比原产地种群高, 并且窄叶黄菀的入侵种群比

原产地种群生长好。Joshi和Vrieling(2005)发现, 与
原产地种群相比, 新疆千里光入侵种群能更好地防
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御广谱天敌, 吡咯生物碱类含量也更高。Müller和
Martens(2005)发现, 群心菜(Lepidium draba)入侵种

群芥子油苷化合物种类多, 且芥子油苷的主要成分

白芥子硫苷含量和黑芥子酶的活性均比原产地种

群高。 
上述研究表明, 在入侵地外来植物可以通过提

高防御能力来防止广谱天敌取食, 促进入侵, 这与

新防卫假说(Novel Defense Hypothesis)一致(Lankau 
et al., 2004)。 

行为限制假说(Behavioural Constrain Hypothe-
sis)认为, 外来植物的防御能力并不一定比本地植

物强, 因为即使外来植物味美且营养丰富, 入侵地

广谱天敌也可能因长期形成的取食习惯而不取食

它(Lankau et al., 2004)。那么, 依据最佳防御理论, 
可以推测在入侵地外来植物对广谱天敌的防御能

力降低。这与修正的EICA假说不一致, 但已被一些

研究所证实。如Siemann和Rogers (2003a, b)发现, 
在控制实验条件下, 广谱天敌蚱蜢Melanoplus an-
gustipennis更喜欢取食乌桕入侵种群叶片, 且取食

入侵种群叶片的蚱蜢生长也要好于取食原产地种

群叶片的蚱蜢; 但在入侵地的田间实验条件下, 蚱
蜢却很少取食无论是哪类种群的乌桕叶片。

Hull-Sanders等 (2007)发现 , 广谱天敌甜菜夜蛾

(Spodoptera exigua)取食巨大一枝黄花入侵种群时

生长速度比取食原产地种群快。Johnson等(2007)发
现, 巨大一枝黄花入侵种群用于防御广谱天敌的双

萜含量低于原产地种群。Cipollini等(2005)发现, 葱
芥入侵种群芥子油苷含量低于原产地种群。 
2.3  氮分配的进化假说 

虽然EICA假说影响很大, 但目前还没得到很

好的验证。除前面提到的问题外, 该假说还存在如

下问题。首先, 尽管它强调优化“资源分配”的重要

性, 但“资源”是什么并不明确, 而是笼统地指生物

量(包括碳和能量)。毫无疑问, 优化生物量分配对任

何植物都很重要(王俊峰和冯玉龙, 2004; 王俊峰等, 
2004; 王满莲和冯玉龙 , 2005; 王满莲等 , 2006; 
Feng et al., 2007b; Feng, 2008a, b), 但优化氮的分配

对植物同样很重要(张亚杰和冯玉龙, 2004; Feng et 
al., 2007a, c; Feng, 2008a, b; Feng et al., 2008, 2009), 
自然条件下氮常常是植物生长发育的限制因子, 植
物吸收的氮在植株和叶片内分配的较小变化都可

能导致生物量积累的很大变化。研究表明, 氮分配

特性与不同物种或同一物种不同环境下的资源捕

获能力和利用效率密切相关, 但到目前为止, 有关

外来入侵植物氮分配特性的研究还很少。 
其次, EICA假说没有明确资源的分配部位, 而

是笼统地说资源由“防御”向“生长”的再分配导致外

来植物竞争能力提高。尽管目前化学防御物质的分

配去向相对较明确(质和量的防御物质), 但作为资

源的分配部位, “生长”还是很含糊的。  
第三, EICA假说没有深入分析资源再分配导致

入侵植物竞争能力提高的内在机制。验证EICA假说

的文献多数只比较了外来种原产地种群和入侵种

群在植株大小、生殖、天敌防御能力等方面的差异, 
更关心入侵种群是否降低了天敌防御能力和提高

了竞争能力, 而忽略了防御能力降低如何能够促使

入侵种群竞争能力提高。文献对此的解释停留在防

御(尤其是量的防御)是有成本的(Müller-Schärer et 
al., 2004; Handley et al., 2008), 因此推测降低防御

的投入能导致竞争能力的提高。目前只有很少文献

比较研究了外来种原产地种群和入侵种群叶片形

态、生物量分配和生理特性等的差异(DeWalt et al., 
2004; Güsewell et al., 2006; Maron, 2007; Zou et al., 
2007; Feng et al., 2009)。因此, 外来种的功能性状

(如光合能力、氮利用效率、比叶面积等)是否能发

生进化、如何进化以及进化如何影响入侵植物的竞

争能力等还不清楚。 
最后, EICA假说没有区分专性天敌和广谱天敌

对外来植物进化的可能影响。在入侵地外来植物缺

少的可能只是专性天敌, 并不意味着不受广谱天敌

的危害。修正的EICA假说对植物对专性天敌和广谱

天敌的不同防御方式作了充分的论述, 但没有考虑

到长期形成的取食习惯限制了入侵地本土昆虫取

食外来植物这一因素。 
针对上述问题, 一个新的理论“氮分配的进化

假说”(Hypothesis of the Evolution of Nitrogen Al-
location)被提出了(Feng et al., 2007a, c, 2008, 2009; 
Feng, 2008a, b; Feng & Fu, 2008)。该假说的主要内

容是氮在入侵植物的光合机构和天敌防御系统中

的分配具有权衡关系, 这种权衡关系可以对入侵地

的专性(广谱)天敌的缺乏作出进化响应, 即减少氮

向防御系统的分配比例, 增加氮向光合机构的分配

比例, 提高光合能力和氮利用效率等与资源捕获和

利用相关的性状, 使入侵植物生长加快, 入侵成
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功。这一假说明确了“资源”(即氮, 而不是笼统地指

生物量)及“资源”的分配部位(光合机构叶绿体、细

胞壁中的蛋白质和含氮化学防御物质如生物碱、生

氰糖苷和芥子油苷等, 而不是笼统地说“生长”和
“防御”), 首次阐明了“资源”重新分配导致外来植物

成功入侵的理论基础, 即提高资源捕获能力和利用

效率, 而不是简单地认为降低“防御”就能提高“生
长”, 明确指出了专性天敌和广谱天敌对假说的不

同作用。该假说与EICA假说和修正的EICA假说的

主要异同点见表1。 
在原产地, 叶氮不可避免地要分配到细胞壁和

含氮化学防御物质中用于防御专性和广谱天敌, 从
而影响了氮向光合机构的分配。而在入侵地, 外来

植物逃离了原产地的专性天敌, 且入侵地的本土近

缘天敌尚未发生寄主转移, 此时进化可能使外来植

物降低对专性天敌量的防御能力, 即降低木质素、

纤维素、半纤维素、单宁和酚类等含量, 致使细胞

壁和其中的蛋白质含量降低, 细胞壁占细胞总重比

例降低, 细胞壁中氮占细胞总氮比例降低, 把更多

的氮分配到光合机构。 
关于入侵地的广谱天敌, 有两种情况: (1)广谱

天敌不危害外来植物, 进化使外来植物降低对广谱

天敌质的防御能力, 含氮化防物质含量可能降低, 
更多的氮可被分配到光合机构; (2)广谱天敌能危害

外来植物, 进化可能使入侵植物提高质的防御能

力, 含氮化防物质含量可能升高, 影响氮向光合机

构的分配。但质的防御物质含量较低(与“质的防御”
成本低一致), 况且有些植物质的防御物质还不含

氮, 对氮分配的影响可能较小。因此, 无论广谱天

敌的影响如何, 氮分配的进化假说都可能成立。 
为验证氮分配的进化假说, Feng等(2009)利用

同质种植园实验比较研究了我国恶性入侵杂草紫

茎泽兰10个入侵种群(中国和印度)和5个原产地种

群(墨西哥), 发现: (1)入侵种群通过进化提高了氮

向光合机构的分配比例, 降低了氮向细胞壁的分配

比例, 二者具有权衡关系; (2)氮分配的权衡关系是 
 
 

表1  EICA假说、修正的EICA假说和氮分配的进化假说的比较 
Table 1  Comparisons among EICA Hypothesis, the Refinement of EICA Hypothesis, and the Hypothesis of the Evolution of  Ni-
trogen Allocation 
特性 
Characteristics 

EICA假说 
EICA Hypothesis 

修正的EICA假说 
The Refinement of EICA 
Hypothesis 

氮分配的进化假说 
The Hypothesis of the Evolution of 
Nitrogen Allocation 

是否区分专性天敌和广谱天敌的作用 Whether 
differentiate the roles of specialist and generalist 
enemies 

不区分 
Not differentiate 

区分 
Differentiate 

区分 
Differentiate 

逃逸的天敌类型 Types of enemies escaped by 
invasive plants 

专性天敌和广谱天敌
Specialists and general-
ists 

专性天敌 Specialists 专性天敌和广谱天敌(不总是)  
Specialists and generalists (not always) 
 

专性天敌抗性(量的防御物质含量)的变化 
Changes in resistance to specialists (contents of 
chemicals related to quantitative defense) 

降低 Decrease 降低 Decrease 降低 Decrease 

广谱天敌抗性(质的防御物质含量)的变化 
Changes in resistance to generalists (contents of 
chemicals related to qualitative defense) 

降低 Decrease 升高 Increase 降低(当天敌不危害入侵种时)或升高

(当天敌危害入侵种时) Decrease (when
enemies do not attack invaders) or in-
crease (when enemies attack invaders) 

竞争能力的变化 Changes in competitive ability 升高 Increase 升高 Increase 升高 Increase 

再分配的资源 Resources reallocated 生物量(碳和能量) Bio-
mass (carbon and energy)

生物量(碳和能量) Bio-
mass (carbon and energy)

氮 Nitrogen 

分配的部位 Where allocated “生长”和“防御” 
“Growth” and “De-
fenses” 

“生长”和“防御” 
“Growth” and “Defenses”

叶绿体、细胞壁中的蛋白质、含氮化学

防御物质 Chloroplast, proteins in cell 
walls, and nitrogen-based defensive 
chemicals 

是否阐明竞争能力提高的机制 
Whether elucidate the mechanisms underlying 
increased competitive ability 

未阐明 Not elucidate 未阐明 Not elucidate 阐明了，即通过提高资源捕获能力和利

用效率 Elucidate, i.e. via increasing 
resource capture ability and use effi-
ciency 

验证各假说时都应注意采用适当的研究方法, 包括分子生物学方法。 Suitable approaches including molecular approaches should be adopted 
when testing these hypotheses.         
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由比叶面积调控的, 比叶面积与氮向光合机构的分

配比例呈正相关, 与氮向细胞壁的分配比例呈负相

关; (3)入侵种群高的比叶面积和低的细胞壁蛋白含

量表明其天敌防御能力降低, 这与其低密度的大叶

相一致; (4)氮向光合机构分配的增加提高了入侵种

群的光合能力和光合氮利用效率等; (5)种植园内入

侵种群的株高和地茎均大于原产地种群, 这与两地

自然条件下生长的植株的差异一致。研究结果支持

氮分配的进化假说。Zou等(2007)发现乌桕入侵种群

的比叶面积高于原产地种群, Cipollini等(2005)发现

葱芥入侵种群芥子油苷含量低于原产地种群, 间接

支持氮分配的假说。 

3  小结   

外来植物可以通过遗传分化对入侵地的非生

物环境作出局域适应, 这可能是预适应基因型引入

的结果, 也可能是引入后进化的结果。要确定入侵

植物是否发生了引入后的适应进化, 不仅要研究入

侵种群间是否存在由遗传决定的表型分化, 并且和

原产地种群相比较, 还要通过分子标记研究确定入

侵地和原产地多个种群间的谱系关系、引入历史和

途径等。有关入侵植物进化机制的研究还很少

(Novak, 2007), 研究遗传变异如何影响适应性, 有
助于了解植物是如何适应新的或变化着的环境

(Barrett & Schluter, 2008)。探讨入侵植物成功入侵

的遗传基础, 即适应进化的变异来源, 鉴定与入侵

性相关的功能基因很可能成为今后入侵生态学研

究的热点之一(Prentis et al., 2008)。 
为更好地了解外来植物如何对入侵地的天敌

环境作出进化响应, 需要考虑专性天敌和广谱天敌

对外来植物进化影响的差异以及植物对专性天敌

和广谱天敌防御机制的差异, 在入侵地和原产地多

个同质园中, 采用种内竞争实验方法验证假说。以

往研究多比较入侵种群和原产地种群受天敌危害

程度或取食后天敌的表现, 进而推测不同种群对天

敌抗性的差异, 只有少数研究直接测定了两地种群

化防物质的差异, 但很少作防御物质的活性分析, 
而只有活性成分的变化才能反映天敌环境变化引

起的化防能力进化。因此, 必须对入侵种群和原产

地种群的化防物质进行直接的测定分析。 
针对 EICA假说存在的问题 , Feng等 (2007, 

2009)提出并较好地证实了氮分配的进化假说, Zou
等(2007)和Cipollini等(2005)的研究结果也间接支持

该假说。尽管如此, 氮分配的进化假说仍存在问题, 
需继续加以验证。入侵地和原产地非生物环境的差

异也会影响外来植物防御能力的进化(Zhang & Ji-
ang, 2006), 进而影响氮分配的进化。与修正的EICA
假说类似, 氮分配的进化假说也依赖于最佳防御理

论 , 而该理论还存在争议 (Müller-Schärer et al., 
2004); 不同种群受专性天敌和广谱天敌的危害时

间和程度及其介导的选择压力等对不同种群质和

量的防御物质的选择等都会影响外来植物氮分配

的进化。 
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