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　　生物入侵 (Biological invasion)是指一种生物在人类活动

的影响下 ,从原产地进入到一个新的栖息地 ,并通过定居

(Colonizing)、建群 ( Establishing)和扩散 (Diffusing)而逐渐占领

该栖息地 ,从而对当地土著生物和生态系统造成负面影响的

一种生态现象。入侵种 ( Invasive species)既可以通过竞争、捕

食等种间关系排斥原有的土著种 ,导致土著种的濒危或灭

绝 ;也可以通过对食物链的影响改变原生态系统的结构和功

能 ,并对人类社会造成经济损失 ,甚至对人类健康构成威胁。

生物入侵已经导致了全球生物多样性的丧失和全球生

态系统的破坏 ,它和动植物栖息地丧失、全球变化一起被看

作全球环境的三大问题 ,其严重性仅次于栖息地丧失而位居

第二 ,并可能将要上升到第一位 [1 ]。生物入侵对全球生态系

统的破坏已经给人类社会带来了巨大的损失。据统计 ,美国

每年因外来种入侵造成的经济损失超过了 1500亿美元 ,印

度每年的损失为 1300亿美元 ,南非是 800亿美元 ,而我国也

达 500多亿人民币[2 ]。

生物入侵造成了全球生物多样性丧失已经成为不争的

事实 ,但生物入侵也引发了新的物种进化。早在 1996 年 ,

Vermeij就强调了生物入侵所引起的进化后果可能是巨大的 :

“⋯⋯如果外来种由于地理或大气的剧烈变化而来自于很遥

远的地方 ,那么该选择区域中环境的变化是巨大的 ,因而这

种变化所引起的物种进化反应也将是巨大的”[3 ]。在有关生

物入侵的研究中 ,生物入侵中的进化生物学问题一直没有得

到很好的研究 ,近几年已有所改观 ,但这些研究多是针对外

来种来进行的 ,而鲜有土著种对外来种入侵的进化响应方面

的研究[4 ]。

生物入侵通常具有时滞效应。但相对而言 ,生物入侵的

过程是迅速的 ,而生物入侵所引起的进化是缓慢的 ;不过许

多研究表明了入侵种在抵达—个新环境后 ,其形态、行为和

遗传特征都发生了快速的变化 ,甚至在入侵几代后便出现了

飞跃式的变化[5 ]。显然 ,这种进化时间上的差异视不同的物

种而异 ,但有一点是肯定的 ,即对各个具体的生物入侵事件

而言 ,其进化过程要比入侵过程慢得多。

1　外来种的进化

一个外来种在到达新栖息地后所面对的自然环境可能

是全新的 ,或者新环境中的某些生态因子与原环境存在一定

的差异 ,因而这一外来种在新环境下就需要面对新的自然选

择 ,从而表现出新的进化趋势 ;外来种的进入也导致了原群

落中形成新的种间作用关系 ,无论是竞争、捕食或者寄生等

都对外来种的进化产生了明显的影响 ;同时 ,遗传漂变也在

一定程度上导致了外来种在新栖息地中的进化。外来种通

常是由小种群发展起来的 ,相对于源种群而言 ,它们所携带

的种群遗传多样性是有限的 ,因此外来种在遗传特征上常表

现出遗传多样性下降的现象 ,而遗传多样性的丧失也导致了

外来种在种群特征发生一定的变化 ,这种现象被称为“奠基

者效应 (Founder effect)”。一般说来 ,由环境和种间作用关系

促成的进化反应属于适应性进化 ,而遗传漂变和“奠基者效
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应”促成的进化反应属于非适应性进化。

111　外来种的适应性进化　

外来种的适应性进化可以体现在形态、生活史、生态位

和行为特征上。

1. 1. 1　形态进化　在新栖息地中由于所面临的自然环境和

种间作用关系的改变 ,外来种往往表现出形态上的适应性进

化。

个体大小的变化是外来种最常见的一种适应性进化。

由于在新栖息地缺少天敌的制约 ,外来种可以将更多的能量

投入到个体增长上 ;因此 ,与原产地相比 ,外来种在新栖息地

中有个体增大的现象。Blossey和 Notzold发现外来植物在新

栖息地种的个体通常比在原产地的个体要大一些 [6 ] ,其他学

者也发现了类似的现象 [7 ]。但Willis等的研究结果并不支持

这一观点[8 ]。新栖息地中天敌的缺乏同样能造成外来种出

现种群增大的现象。原产于红海的点带棘鳞鱼 ( Sargocentron

rubrun)和黑绿单鳍鱼 ( Pmpheris vanicolensis)属于夜间觅食性

鱼类 ,它们在入侵到地中海以后种群发生了扩增现象 [9 ]。这

可能是因为地中海的土著鱼类中极少有夜间觅食的 ,因此这

两种鱼类的觅食特性使它们在地中海中具有充足的资源保

障 ,从而导致了种群增大。

外来种形态上的适应性进化还表现为一些特征器官上

的改变 ,如鸟类的喙、昆虫的翅等。夏威夷管舌鸟科中的一

种蜜鸟 (Honeycreepers ,Drepanididae)源自欧洲 ,其祖先来到北

美后由于在生态位上出现分化而产生了适应性辐射。在形

态上表现为喙的分歧 ,主要有三种情况 :以植物种子为食的 ,

喙加厚 ;以花蜜为食的 ,喙延长 ,并且尖端下弯 ;以花蜜和昆

虫为食的 ,则喙变细并延长[10 ,11 ]。夏威夷还有一种果蝇

(Drosophilid)在入侵到新的栖息地后在翅的大小和颜色也出

现了变化 ,但这种形态上的分歧主要存在于雄性个体上 ,而

雌性个体的翅并未出现类似的变化。因此 , Kaneshiro认为这

种进化可能是由于雄性个体在求偶交配时的需要而引起的。

这种进化是由于性选择的需要而在形态上产生分歧 [12 ]。

在外来种的适应性进化实例中有一个很有趣的进化现

象 ,即一些外来有害物种在面对人类的干预和清除等努力时

所表现出来的进化趋势。De Wet 和 Harlan曾对人类活动干

预下杂草的进化响应进行了研究 ,发现杂草逐渐形成和相关

农作物相似的特征 ,这些相似性不仅表现在个体形态特征

上 ,还表现在种子的形态特征上。如一种外来稗草

( Echinochloa crusgalli)在个体形态上都与一种土著稻子 ( Oryza

sativa)相似 ,一种外来蚕豆 ( Vicia sativa)的种子在形状和颜色

上也与一种土著小扁豆 ( Lens culinaris)的相似[13 ]。人类对外

来种不同的清除方式所造成的外来种进化的机制也存在差

异 ,就这种外米稗草的进化而言 ,它是通过强烈的选择作用

而产生的 ,因为它的这种进化仅仅出现在有人工清除杂草的

地带 ,而在机械和化学清除的地带却没有这一现象 [13 ]。

1. 1. 2　生活史进化 　由于自然选择的不同 ,外来种在新栖

息地中也表现出生活史特征上的变化 ,包括种群的年龄组

成、性比、个体的最小性成熟年龄、繁殖时间和繁殖力等。

原产于阿根廷的福寿螺 ( Pomacea canaliculata)是一种淡

水螺类 ,现已广泛分部于东南亚和夏威夷地区 ,并对当地农

作物构成严重危害。Lach等的实验研究揭示了它在新栖息

地达到性成熟的时间要比原产地快得多。在原产地中达到

性成熟的时间是两年 ,但在夏威夷只需要 10个月略多一点

的时间 ,而在东南亚它达到性成熟的时间还要更早 [14 ]。

美洲西鲱 ( Alosa sapidissima)从亚特兰大进入到北美太平

洋河流后 ,在不到一百年的时间内就出现了生活史对策上的

地理进化。在原产地 ,美洲西鲱的生活史特征为 : 20 %—

40 %的性成熟个体进行多次产卵 ,雄性个体的性成熟年龄平

均为 4龄 ,雌性个体为 4. 6龄 ,在一个生命周期内雌性个体

的平均繁殖力为 300 000到 350 000粒 ;但在新栖息地 ,这些

数字分别变成了 32 %—77 % ,3. 3—3. 8 龄 ,4. 0—4. 5 龄和

321 000—500 000粒[15 ]。

新环境中缺乏天敌不仅造成外来种在个体大小上的进

化 ,也导致了外来种繁殖力的提高。千屈菜 ( Lythrum salicaria)

是一种两年生植物 ,它的个体和繁殖力在入侵地都发生了变

化 ,并进一步表现出更大的生物量和更强的竞争能力 ,但防

卫能力却有所减弱[4 ]。

1. 1. 3　生态位进化　新的种间作用关系和新栖息地生态位

的特点都促成了外来种在新栖息地中出现生态位上的改变 ,

包括营养生态位和空间生态位。外来种生态位的变化可能

是由下面 3个原因所引起的 :根据达尔文的物种进化论 ,任

何区域物种的进化都具有不完善性和地理局域性 ,因此新栖

息地中的生态位甚至可能较原产地更适合于外来种 ;土著种

通过竞争排斥导致外来种生态位的改变 ;新栖息地中不具备

外来种的原生态位。

福寿螺在入侵到夏威夷和东南亚以后 ,不仅在繁殖特征

上发生变化 ,而且在食性的选择上也有变化。它在原产地是

一种以大型水生植物为食的杂食性螺类 ,但在新栖息地 ,它

对食物却有一定的选择性 [14 ]。

斑马贝 ( Zebra mussel)和斑驴贝 ( Quagga mussel)在原产

地属于硬底质生活型贝类 ,但在入侵到伊利湖 (Lake Erie)西

部后的 4年时间后 ,它们的栖息场所发生了改变 ,即由硬底

质转移到柔软性沉积型底质的环境中 [16 ]。

1. 1. 4　行为进化　除了形态、生活史和生态位特征外 ,外来

种在行为上也可能发生变化。Holway和 Suarez发现两种入

侵到北美的阿根廷蚂蚁 ( Solenopsis invicta 和 Linepithema hu2
mile)表现出不同于原产地的行为特征 ,即两种阿根廷蚂蚁在

北美不同巢穴间的种内竞争明显减少 ,但种间竞争的能力却

得到进一步的加强[17 ]。

外来种行为上的进化通常不是独立完成的 ,而是与其他

特征的变化密切关联。一种食粪金龟 ( Onthophagus taurus)的

雄性个体在新栖息地中的求偶行为与原产地存在明显的不

同 :在新栖息地 ,这种食粪金龟是通过进攻性行为来获得交

配机会的 ,但在原产地它却是通过非进攻性的偷盗行为来获

得。这种行为上的变化与其个体形态上的变化是分不开的。

新栖息地中的个体体积大 ,而且头部具有一对强有力的触
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角 ,具有很强的进攻能力 ;但在原产地的个体的体积小 ,头部

无触角 ,进攻能力差。正是这种形态上的变化导致了这种食

粪金龟表现出行为上的不同 [18 ]。

112　外来种的非适应性进化　

非适应性进化与自然选择无直接关系 ,它是由遗传漂变

或外来种奠基者的“瓶颈效应”所造成的。如引种到马德拉

群岛 (Madeira)的一种小鼠 ( Mus musculus domesticus) ,遗传漂变

导致了它在染色体位点上出现进化 [26 ] ;遗传漂变也导致了

引种到澳大利亚的一种蟾蜍 ( Bufo marinus)在地理遗传方式

上的进化[27 ]。

外来种在抵达新栖息地时的种群大小有限 ,它所携带的

全部基因可能仅仅是源种群中的一部分 ,这就对种群在新栖

息地中的发展构成了一个奠基者效应 ,从而导致新的种群表

现出与源种群进化轨迹不一致的进化方向。在对家蝇的实

验研究中 ,Bryant和Meffert发现奠基者效应导致了外来种群

出现新的进化趋势 [28 ]。Stone和 Sunnucks曾对四百年前沿欧

洲西行的一种瘿蜂 ( Cynipid gallwasps)进行了研究 ,发现其平

均异合子随着与原产地距离的增加而逐渐减少 ,等位基因多

样性也逐渐下降[29 ] ,反映了这种瘿蜂在逐渐西行的过程中

发生了遗传多样性上的丧失。前述入侵到北美的一种阿根

廷蚂蚁 (Linepithema humile)也出现了遗传多样性丢失的现象。

在原产地的阿根廷蚂蚁种群具有 63个等位基因 ,但在入侵

地只有 29个 ;其中 27个等位基因同样存在于原产地种群中 ,

仅有 2个是新出现的位点 [30 ] ;同时表现出与原产地明显不同

的种群特征。在北美这些蚂蚁巢穴中存在着多个蚁后共存

的现象 ,但在原产地每个巢穴中仅有一个蚁后 ,因此北美的

巢穴中蚂蚁数量和密度都有很大的提高 ,且它们种内竞争明

显较原产地削减 [31 ]。这些特点都可能导致了它们在竞争中

获得了对土著种的明显优势。Tsusti等研究发现阿根廷蚂蚁

北美种群种内攻击性的减弱正是种群遗传多样性降低的结

果[32 ]。

2　土著种的进化

外来种的到来打破了当地生态系统中原有的生态平衡。

通过新的种间作用关系 (包括竞争、捕食和寄生等)对土著种

构成了直接的影响 ,也通过对资源的干扰和破坏对土著种构

成了间接的影响 ;作为对外来种到来的响应 ,土著种也会形

成新的适应性进化特征。

外来种在抵达新栖息地后需要占用一定的生态位 ,如果

它们所占用的生态位在入侵事件发生前不是空缺的 ,那么在

外来种和土著种之间就存在生态位利用上的竞争作用。一

般情况下 ,外来种 ,尤其是入侵成功的外来种 ,通常具有较为

优越的生物学特性 ,使之在与相应的土著种进行资源竞争时

占据一定的优势 ,从而造成了土著种可利用资源的减少 ,进

而导致了土著种种群数量的下降和遗传多样性的丧失 ,也可

能使土著种的生活习性出现一些变化。1869年红海和地中

海之间河道的修建导致了大量的红海物种入侵到地中海 ,这

些入侵种通过竞争排斥而占用了地中海中类似土著种原来

的生态空间 ,从而导致了土著种生态位的改变 ,使土著种种

群数量减少。地中海中土著的光 ( Meda fulgida)在面对外

来卢伦真小鲤 ( Cyprinella lutrensis)的入侵时就发生了明显的

生态位转移现象[9 ]。来自美国亚特兰大的一种田螺 ( Ilyanas2
sa obsolete)对加利福尼亚的入侵也造成了当地的一种土著拟

蟹守螺 ( Cerithidea californica)在生态位上的转变。土著种原

来所生活于开阔的潮汐地带 (Open tidal fiats) ,现在已经被外

来种所占领 ,而土著种现在所生活的空间仅局限于上层的潮

间地带 (Upper intertidal area) ;同时 ,土著种原来的生态功能和

作用也被外来种所代替 [33 ]。

就外来种和土著种之间的捕食作用而言 ,如果外来种和

土著种是捕食者和猎物的关系 ,那么外来种更多的是造成了

土著种的濒危和灭绝 ;如果外来种和土著种是猎物和捕食者

的关系 ,那么土著种在面对外来种的到来时常常表现出摄食

选择性的变化 ,以及与摄食有关的一些特征器官的变化 [34 ]。

北美的一种土著昆虫 ( Jadera hematoloma) ,在面对一些可食外

来植物的入侵时 ,它作出了吸管长度和摄食选择上的适应性

进化。在美国中南部 ,外来植物种子比土著植物种子的体积

大 ,这种昆虫的吸管出现延长的进化 ;但在佛罗里达 ( Flori2
da) ,外来植物种子的体积小 ,则出现了完全相反的情况 ,即

其吸管缩短。外来植物的到来不仅使这种昆虫在形态上产

生适应性进化 ,而且还导致了它在可食种子的选择上出现明

显变化 ,即它更倾向于选择那些外来植物的种子为食 [10 ]。

Zimmerman研究发现 ,自从夏威夷在一千年前左右引入

香蕉以来 ,至少有五种寄生于香蕉的寄生性蛾类 ( Hedylepta)

出现了新的进化 ;目前 ,当地政府正通过引入寄生性黄蜂和

苍蝇来对这些有害蛾类进行生物防治 [35 ]。

作为对外来种入侵的响应 ,土著种的适应性进化不仅可

以表现在形态、生活习性方面 ,还可以表现在行为上。新西

兰在 19世纪中期曾引入棕鳟 ( Salmo trutta) ,它的到来导致了

一些土著鱼类地方性种群的灭绝 ,同时也造成了一些土著的

蜉蝣和小龙虾在行为上发生变化 [36 ]。

3　杂交和基因渗透

上述有关外来种的适应性进化和非适应性进化 ,以及土

著的进化都属于生物入侵进化生物学中的直接进化 ;同时 ,

外来种和土著种之间的杂交和基因渗透还将导致物种在遗

传结构上的改变 ,由此出现间接的进化现象 [37 ]。

外来种和土著种之间的杂交能使土著物种多样性的下

降 ,甚至导致土著物种的灭绝。美国的 24 濒危物种中有 3

种是因为与外来种的杂交而引起的。大量的研究都证明入

侵种大种群通过杂交排挤了的土著小种群 ,但也有一些情况

表明入侵小种群也同样能对土著大种群构成威胁。岛屿上

的物种小种群由于遗传多样性较低 ,杂交屏障微弱 ,尤其容

易受到外来种的杂交影响。Levin等人描述过大量的有关岛

屿物种由于杂交而灭绝的实例 ,尤其是岛屿上的稀有物种更

容易受到生物入侵的影响。

外来种和土著种之间的杂交在导致物种多样性下降的
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同时 ,也为新的物种进化提供了机会。杂交可以减缓外来种

群在建群过程中出现加性遗传变异的丢失 ,并产生新的基因

型[21 ]。多数研究都证明了杂交对外来种入侵成功的积极影

响 ,如生长速度的加快、个体体积的增大、进攻性的增强等 ,

其原因可能是由于遗传多样性的提高、新基因的作用、有害

隐性等位基因的掩饰或卸载 ,以及有益基因的转录所引起

的[20 ,21 ]。但并不是所有的杂交都能提高物种的适合度或促

进物种的适应性进化 ,只有小部分的杂交能促进物种的适应

性进化。事实上 ,基因重组导致物种基因库的增大 ,尽管杂

交也产生了一些不适应特定环境的基因型 ,但其中有少量的

基因要比其亲代更适合于特定的环境。

Ellstrand和 Schierenbeck总结了杂交促进物种进化的四

个途径 ,即 :1)产生新的进化品系。杂交新品系能通过竞争

来排斥亲代 ,或者占用亲代所不能占用的生态位。杂交新品

系优越特征的来源包括了种间特征的固定、亲代特征的重组

和超亲现象 ;2)遗传变异。杂交导致遗传变异的增多 ,进而

促进物种进化 ;3)杂交优势 ;4)清除遗传负荷。隔离的小种

群在进化过程中可能逐渐积累了大量的有害突变 ,导致物种

平均适合度的下降 ,而杂交能够为这些物种摆脱遗传突变负

荷提供机会[21 ]。

来自美国东部海岸线一带的一种网茅属植物 ( Spartina

alterniflora)在 19世纪早期随航运船只的压舱水被带到南安

普敦 (Southampton)后 ,与当地的另一种网茅属植物 ( S . mariti2
na)进行了杂交 ,产生了不育的杂交品系 ,该品系通过染色体

的加倍而形成了一种可育的新茅网 ( S . anglica) ,这个新种具

有很强的进攻性 ,它占据了大不列颠岛屿的大部分海岸线地

带 ,而原外来种和土著种则被局限在有限的生活空间中。外

来杂草和当地农作物之间的杂交也能形成新的物种 ,如一种

外来的向日葵 ( Helianthus annuus)与当地的一种土著向日葵

( H. debilia)之间的杂交导致了一个新亚种 ( H. annuus tex2
anus)的形成。就外来杂草的进化而言 ,除了前面所介绍的在

形态上出现适应性进化外 ,还能通过与当地农作物之间的基

因渗透来完成遗传结构上的改变 ,这一情况尤其经常出现在

人为利用化学药品来清除杂草的地区 ,这些杂草正是通过这

种基因渗透来提高自身对除草剂的免疫力 [13 ]。

分化隔离种群的种内杂交也在一定程度上促进了外来

种的进化。澳大利亚一种外来蓝蓟 ( Echium plantagineum)的

种群遗传多样性比原产地欧洲的还要高 ,这可能是由于多次

多点引入活动所引起的 ,即不同时间来自不同地点的外来种

能通过种内杂交提高物种的遗传变异。

4　生物入侵进化的遗传基础

与外来种种群建立的时间相比 ,外来种在新栖息地发生

进化的时间是漫长的 ,但相对于自然界中普遍存在的物种进

化来说又是很短暂的。外来种能在如此短的时间迅速地作

出适应性的进化反应 ,这与其自身的遗传结构分不开。对外

来种遗传学进行研究 ,不仅有助于进一步了解外来种的入侵

机制 ,也有助于认识外来种适应性进化的基础。但目前有关

这一方面的研究还很少 ,人们对外来种进化的遗传学了解得

还很缺乏。

《入侵物种的遗传学》是一份经典的有关入侵进化方面

的会议记录 ,它强调了入侵进化机制的重要意义 ;其中 ,

Waddington讨论了遗传结构对外来种进化是如何产生影响

的[19 ]。大量的研究都证明了外来种在面对新的环境时所作

出的响应与足够的加性遗传变异 (AGV ,additive genetic vari2
ance)是分不开的[20 ] ,如夏威夷管舌鸟科的那种蜜鸟所表现

出来的喙的差异就是受 AGV控制的[10 ,11 ]。生物入侵过程中

还存在着时滞现象 ,即外来种在抵达新栖息地后到其种群的

建立和扩散之间存在着一个时间差。有关这一现象的解释

有很多[1 ] ,但近来的研究表明 ,外来种在这段时间内是一个

获得足够的 AGV 积累的过程 ,而不是获得足够的种群大

小[21 ]。由此可见 ,足够的 AGV在外来种对新环境作出迅速

反应上有着重要的作用。

尽管 AGV为外来种的快速适应性进化提供了主要的平

台 ,但目前的研究表明了上位遗传变异 ( EGV ,epistatic genetic

variance)在外来种的适应性进化中也起着很重要的作用。这

种 EGV可能起因于遗传漂变 ,或自然选择 ,也可能是两者的

共同作用[22 ]。目前已有的理论研究和实验研究都证明了是

种群的优势度和 EGV为遗传漂变提供了基础 ,并能转化为

AGV[23 ,24 ]。

此外 ,在一些外来种中出现的适应性进化是由于某些特

殊基因作用的结果 ,如上述入侵到北美的那种阿根廷蚂蚁

( Solenopsis invicta)在新栖息地中所表现出来的新的种群特征

就是由于 Gp29基因上的差异而形成的 [25 ]。

5　结论与展望

外来种是一把双刃剑。生物入侵已经造成了全方位的

负面效应 ,包括全球生物多样性的丧失、全球生态系统的破

坏和人类社会经济的损失 ,甚至直接威胁人类的健康 ;生物

入侵同时也为新的物种进化和物种形成提供了新的源泉。

在生物入侵过程中出现的进化可能是某些形态或习性上的

细微调整 ,也可能是生物学上的巨大改变 ,甚至是新的物种

形成。

伴随着生物的入侵过程 ,外来种和土著种出现的进化主

要是由自然选择所引起的 ,部分是由遗传漂变或“奠基者效

应”所引起的。外来种的到来打破了入侵地原有的生态平

衡 ,导致了入侵地中与之相关的土著种在进化方向上发生改

变 ;外来种本身也因为在入侵地中新的自然选择、遗传漂变

作用和奠基者效应的影响下作出新的进化反应。因此 ,伴随

着生物入侵的发生 ,特定生物类群的未来进化方向必然发生

改变。

自然界中物种进化的时间是漫长的 ,相对而言 ,生物入

侵中的物种进化是短暂的 ,因此 ,生物入侵为人们提供了一

个对微进化 (Microevolution)进行研究的绝好机会。在生物入

侵的进化生物学研究中 ,除了对物种进化过程要进行跟踪研

究外 ,加强生态学和生物进化理论和方法的进一步整合无疑
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是至关重要的 ,如在外来种扩散进化的研究中应结合异质种

群理论 ,外来种和土著群落之间协同进化的研究必须考虑选

择性镶嵌和变异的学说 ,有关外来种在新环境中生长和防卫

之间如何权衡的问题还可以运用基因组途径加以研究。
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