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摘　要:综述草地群落入侵实验中物种多样性和群落可入侵性关系的研究进展.目前,物种多样性与群落可

入侵性主要出现了对立的关系模式,被普遍接受的解释机制为尺度依赖.但是,其它研究中出现了更为复杂

的关系,提出物种特性、植物更新、种间关系变化和群落构建机制等其它因素可能是导致物种多样性与群落可

入侵性出现复杂关系的原因.建议未来研究中应注意的几个问题,即物种多样性与群落可入侵性关系在不同

营养级适用性,与群落构建机制变化间的联系和时间尺度对物种多样性与群落可入侵性关系的影响.
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Abstract:ThispaperreviewedtheprogressintherelationshipbetweenspeciesdiversityandinvasibilityinthegrassＧ
landcommunities．Atpresent,themechanismofscaledependencewasmainlyusedtoexplaintheoppositeresultsof
therelationshipbetweenspeciesdiversityandinvasibility．Basingontheanalysisofothercomplexrelationships,we
speculatedthatspeciescharacter,plantregeneration,interspecificinteractionandthemechanismofcommunityasＧ
semblymaybethereasonthatledtothecomplexrelationships．Severalotherissuesshouldbeintegratedintothe
studytoexplainthecomplexrelationship,i．e．,theapplicationofspeciesdiversityＧinvasibilityrelationshipindifferent
trophics,thelinkofthechangeofcommunityassemblyandthespeciesdiversityＧinvasibilityrelationship,andthe
effectoftimescaleonthespeciesdiversityＧinvasibilityrelationship．
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　　从上世纪９０年代开始至今,群落的可入侵性研

究已成为生态学家关注的重要领域(Mataetal．
２０１３),已有研究结果表明定居群落的物种多样性和

物种组成可能是影响群落可入侵性的重要因素

(Crawleyetal．１９９９,LevineandD＇Antonio１９９９,

Mataetal．２０１３).在物种多样性与群落可入侵性

关系的研究中,很多学者以 Elton(１９５８)提出的物

种丰富度假说为理论基础,认为物种越丰富的群落
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越能够充分利用资源,因此,比物种贫乏的群落具有

更强的抗入侵能力.但是,大量的人工和自然草地

入侵研究得到了不同甚至对立的结果,本文对这些

结果进行归纳,并分析研究中可能影响物种多样性

与群落可入侵性关系的因素,对这一领域的研究进

行总结.

１　物种多样性与群落可入侵性的

关系

目前,关于物种多样性与群落可入侵性关系的

研究主要集中在草地群落,但是,这些研究并没有取

得一致的研究结果.多数小尺度的草地入侵实验表

明草地群落物种多样性与群落可入侵性之间呈现明

显的负相关关系(许凯扬等２００４,Dimitrakopoulos
etal．２００５,Mwangietal．２００７,Selmantsetal．
２０１２,Byunetal．２０１３),而多数大尺度的草地入侵

实验表明草地群落物种多样性与群落可入侵性之间

呈现明显的正相关关系(KnightandRiech２００５,

Ohlemülleretal．２００６,Knightetal．２００８,KellＧ
nerandHastings２００９,Souzaetal．２０１１).对于

两者间出现相反的关系模式,生态学家提出了一些

合理的解释,其中尺度依赖是最为普遍接受的解释

机制(Fridleyetal．２００７).在小尺度草地实验中,
种间作用是主要的影响因素,物种多样性高的草地

群落通过种间互补效应能够更充分地利用资源,导
致外来物种可利用资源减少,外来物种成功入侵的

几率也随之减少(Naeemetal．２０００,Kennedyet
al．２００２,Mwangietal．２００７),同时,物种多样性

高的群落,含有资源竞争能力强的优势物种的几率

可能越高,这些优势物种通过种间竞争作用排斥外

来物种入侵,也会导致外来物种成功入侵的几率减

少(Huston１９９７,LoreauandHector２００１,DimiＧ
trakopoulosetal．２００５).而在大尺度草地实验中,
影响群落物种多样性的环境因素则可能成为主要的

影响因素,这些研究中主要有两种解释:一种解释认

为环境异质性越高,可以为更多的乡土物种提供生

存空间,但同时也为外来物种提供了较多的生存空

间,因此,生长在越复杂的环境,自然草地群落物种

多样性越高,同时,越容易被外来物种入侵(McKinＧ
ney２００２,KellnerandHastings２００９).另一种解

释认为,可利用资源在时间和空间上的变化越不稳

定,可以有越多的乡土物种共存,同时,也越容易被

外来物种入侵(Clelandetal．２００４,Walkeretal．
２００５,Kreylinget al．２００８,Stohlgrenet al．
２００８).

尽管尺度依赖合理的解释了物种多样性与群落

可入侵性间对立的关系模式.但是,小尺度的草地

入侵实验中,物种多样性与群落可入侵性间也存在

着无相关或正相关关系(Pfistereretal．２００４,ZeitＧ
erandStampfli２０１２).Fridley等(２００７)对这些小

尺度草地实验进行归纳,发现小尺度草地实验中物

种多样性与群落可入侵性的关系将会随着草地群落

类型和地域不同产生明显的差异.在已有大尺度草

地入侵实验中,物种多样性与群落可入侵性之间也

存在着无相关或负相关关系(Eduardoetal．２００２,

Herbenetal．２００５,RichardsonandPyšek２００６).
因此,我们认为除了普遍接受的尺度依赖解释机制,
物种多样性与群落可入侵性的关系可能还受到其它

因素的影响,导致两者间出现了复杂的关系模式.

２　影响物种多样性与群落可入侵

性关系的其它因素

２．１物种特性

物种多样性抵抗入侵主要通过两种机制:互补

效应和选择效应(Naeemetal．２０００,Loreauand
Hector２００１).互补效应机制认为物种间主要通过

生态位互补和互利关系,使群落使群落能够更充分

的利用资源(Loreau１９９８,Tilman１９９９),而选择效

应机制主要指物种多样性越高的群落含有竞争能力

强物种的几率越高,对外来物种的竞争排除作用也

越强(EngelhardtandRitchie２００１,Roscheretal．
２００５).在均匀度较高时,群落中每个物种均发挥一

定作用,物种间互补效应将会得到充分体现(Losure
etal．２００７).而在许多人工和自然草地群落中,物
种均匀度经常较低,群落功能主要由一个或几个优

势物种决定,其它物种在群落中发挥相对较小的作

用,因此选择效应在抵抗外来物种入侵中起到了重

要的作用,因此群落抵抗外来物种入侵主要由优势

物种的特性决定(Liancourtetal．２００９).一些研究

发现物种多样性高的群落常常被竞争能力弱的物种

统治,导致群落具有较低的抵抗入侵能力,并称为负

选择效应(Polleyetal．２００３,Fargioneetal．２００７,
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Isbelletal．２００９).因此,优势物种抵抗入侵能力

的强或弱,将决定物种多样性与群落可入侵性的关

系.
互补效应机制主要是物种多样性通过种间资源

互补利用达到充分利用资源的目的,进而减少外来

物种利用资源的可能性(Tilmanetal１９９７).因此,
只有物种间功能特性存在差异才能减少生态位重

叠,使得物种越丰富的群落资源互补利用越充分

(PetcheyandGaston２００２,２００６).但是,当物种具

有相似的功能特性时,物种多样性的增加并不一定

导致功能多样性的增加(Hooperetal．２００５,BalvＧ
aneraetal．２００６).因此,物种多样性与群落可入

侵性的复杂关系可能是由于物种间特性差异不同,
导致物种多样性抵抗入侵能力发生变化造成的.

２．２植物更新

群落的植物更新主要指由于群落自然演替、人
类活动或者环境因素等造成的植物破坏后的再生

(李小双等２００７).上述不同尺度的草地入侵实验

中物种多样性均是群落建成或群落调查时间点上的

群落特征,而不论人工控制或自然草地群落,植物更

新则是群落一直存在的动态特征.D’Antonio等

(２００１)在对美国阿巴拉契亚山麓的栎树森林群落进

行研究发现,五种不同的干扰后,森林群落在植物更

新过 程 中,外 来 物 种 数 量 均 明 显 增 加.Belote
(２００８)预测群落的植物更新可能为外来物种提供定

居“窗口”,从而增加群落受到外来物种入侵的可能

性.这些研究结果表明植物更新可能会减弱群落抵

抗入侵的能力.因此,我们推测物种多样性和可入

侵性之间的复杂关系,可能是草地群落植物更新对

入侵的影响造成的.
与本地物种更新再生过程相似,外来物种进入

被入侵群落也是从种子萌发、幼苗建成到成功定居

的过程(Kruseetal．２００４).已有研究表明群落自

然更新过程中,外来物种和本地物种间发芽和形成

幼苗的相对速度,是决定外来物种能否成功定居的

关键 (BottollierＧCurtetetal．２０１３,Walcketal
２０１１),同时,外来物种幼苗定居后,幼苗对资源的竞

争能力可能也是外来物种在植物更新过程中能否成

功定居的关键因素(AddoＧFordjouretal．２００９,BeＧ
loteetal．２０１２).物种多样性越高的群落,由于选

择效应(LoreauandHector２００１),含有快速发芽和

形成幼苗的本地物种的几率应该越高,同时,由于互

补和选择效应(FargioneandTilman２００５),对资源

的竞争利用应该越强,所以在自然更新过程中受到

外来物种入侵的几率应该越小.但是,物种多样性

丰富的区域往往具有高的物种迁入迁出频率和适合

更新定居的环境条件(Souzaetal．２０１１),那么,通
过植物更新引入外来物种几率可能会增加.因此,
植物更新的影响可能导致物种多样性与可入侵性之

间呈现复杂的关系模式.

２．３种间关系变化

已有的草地入侵研究普遍认为种间竞争是决定

群落组成和结构的主要因素,定居物种与外来入侵

物种间主要存在生态位竞争(Bullerietal．２００８).
但是,群落的组成和结构应该同时受到种间竞争和

互利作用的影响(Brunoetal．２００３,Bullerietal．
２００８).而且,已有研究发现定居物种和外来入侵物

种间同样存在着互利作用,从而促进了外来物种入

侵(Altierietal．２０１０,Von Holle２０１３).Von
Holle(２０１３)在对英国东北部的沿海荒地的研究发

现,在环境胁迫低和高的两个区域,定居物种间分别

主要存在竞争和互利关系,而且,更重要的发现是定

居物种与外来入侵物种间同样分别主要存在竞争和

互利关系.因此,种间关系不同将对定居群落抵抗

外来物种入侵产生不同的影响,而且,定居物种种间

关系和定居物种与外来入侵物种种间关系对环境变

化很可能存在相似的反应,这可能是环境等因素对

物种多样性与群落可入侵性关系影响的一个重要的

潜在机制.
关于竞争和互利种间关系转化的研究,目前主

要集中在环境胁迫梯度假说上,该学说认为随着环

境胁迫程度的增加,种间关系将由竞争转向互利

(Maestreetal．２００９;Zarnetskeetal．２０１３).BulＧ
leri(２００８)认为种间互利作用可能会改变以前以资

源竞争为基础的入侵预测理论,使目前已有的物种

多样性与入侵关系的解释机制更完全和丰富.已有

大量的研究表明,在极端环境下,定居物种与外来物

种间主要存在互利作用而不是竞争作用,导致物种

多样性Ｇ入侵之间呈现正相关关系(Bertnessand
Callaway１９９４,Thrush１９９２),而一些研究还发现

植物、动物和微生物间的互利作用,也使得物种丰富

地区受到较多外来物种的入侵(SimberloffandVon
Holle１９９９,Richardson２０００).

除了对定居群落抗入侵能力产生影响,种间关

系变化对定居群落物种多样性同样可产生重要的影

响(Gross２００８,Palmeretal．２０１３).以资源竞争
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为主要种间关系的群落,其物种共存主要建立在生

态位分化等机制上,定居群落的物种多样性受到资

源的限制(Brunoetal．２００３).但是,随着种间互利

作用的增多,在有限的资源条件下,定居群落可以容

纳更多的物种,这可能是物种丰富的自然群落的一

个重要形成机制(Brunoetal．２００３,Gross２００８).
因此,种间关系变化对定居群落物种多样性的影响

也可能对物种多样性与群落可入侵性的关系产生影

响.

２．４群落构建机制

理论生态学研究表明群落构建机制不同将会导

致物种 多 样 性Ｇ入 侵 关 系 的 变 化 (Fridleyetal．
２００７).关于群落构建目前主要有生态位理论和中

性理 论 两 种 截 然 不 同 的 解 释 机 制 (牛 克 昌 等,

２００９).生态位理论认为,种间生态位分化等确定性

因素在群落构建中占主导地位,物种多样性高的群

落,占有生态位越多,受到入侵的可能性越小(Daleo
etal．２００９),而中性理论认为,扩散和随机作用等

非确定性因素是群落构建的主要决定因素,物种入

侵决定于群落中繁殖体的迁入迁出速率.基于中性

理论的模型预测群落物种多样性与群落可入侵性将

呈现正相关关系(Fridleyetal．２００４,Starketal．
２００６).目前,生态学家开始预测生态位理论和中性

理论在群落构建中可能同时发挥作用(牛克昌等,

２００９).已有研究发现在干扰较少,物种组成较稳定

的群落环境中,生态位分化等确定性因素在群落构

建中可能起主导作用,而在干扰频繁,物种更新变化

较快的群落环境中,扩散和随机作用等非确定性因

素在群落构建中可能起主导作用 (Graveletal．
２００６,Daleoetal．２００９).因此,在不同的群落环境

中,由于构建机制的不同,也可能导致物种多样性与

群落可入侵性关系发生变化.

３　未来仍需解决的问题

目前,我们认为关于物种多样性Ｇ入侵关系研究

有如下需要解决的问题:
(１)物种多样性Ｇ入侵关系的研究结果,在其它

营养级(动物或微生物)上是否适用,还需进一步检

验.Wilsey和 Polley(２００２)研究表明高的草地物

种多样性可以减少寄生昆虫(“沫蝉”)对植物的侵

染.其它研究发现本地鸟类和动物可以帮助外来物

种进行种子扩散,从而促进外来物种的入侵(SimＧ

berloffandVonHolle１９９９),一些土壤真菌也被发

现可以促进外来物种的入侵(Richardson２０００).
这些研究表明物种多样性对入侵的影响可能发生在

营养级之间,但是,在动物群落或微生物群落内,关
于物种多样性Ｇ入侵关系的研究却鲜有报道.

(２)虽然,基于中性理论预测,在扩散和迁移为

主要构建机制的草地群落,物种多样性与群落可入

侵性关系应该呈现正相关关系(BrownandPeet
２００３),而基于生态位理论预测,在竞争为主要构建

机制的草地群落,物种多样性与群落可入侵关系应

该呈现负相关关系(Tilman２００４),但是,只有少数

大尺度的草地实验发现入侵的实验数据与中性理论

预测相吻合(Davis,２００３,Herbenetal．２００４),而
且,对于中性理论是否适用于入侵生态学研究目前

仍存在争论(Daleo,２００９).因此,验证中性理论在

外来物种入侵过程中是否存在,以及中性理论和生

态位理论的相对重要性对物种多样性Ｇ入侵关系的

影响将是入侵生态学未来需要解决重要理论问题.
(３)时间尺度也是未来物种多样性与群落可入

侵性关系研究中需要进一步探讨的问题.Clark和

Johnston(２０１１)研究发现干扰对物种多样性Ｇ入侵

关系的影响具有时间效应,干扰在入侵初期导致两

者间产生了负相关关系,随着入侵时间延续,干扰则

导致两者间产生了正相关关系.而且,随着入侵物

种从幼苗到成株,从定居到扩散的不同阶段,入侵物

种的特性将会发生发化(HooperandDukes２０１０),
这也会导致物种多样性与群落可入侵性关系在时间

尺度上发生变化.但是,关于时间效应对物种多样

性Ｇ入侵关系影响的研究仍然缺乏,对该领域深入研

究将对了解物种多样性在抵抗入侵作用的动态变化

具有重要的意义.
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