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从上海外来杂草区系剖析植物入侵的一般特征

李! 博! 徐炳声! 陈家宽#
（生物多样性与生态工程教育部重点实验室、复旦大学生物多样性科学研究所，! 上海 ! "##%**）

摘要：全球化不仅改变了世界的政治和经济格局，而且也改变了生物分布的格局，导致生物种群的重新分布，由此

而产生的生物入侵已成了各国政府、国际社会和学术界所共同关心的问题。本文从上海市杂草植物区系的构成入

手，揭示了该区植物入侵的特点、产生的原因以及将来的发展趋势，同时还从一般意义上探讨了入侵杂草和入侵生

境的特征、植物入侵的环境和经济后果以及入侵生态学领域中重要的研究方向。
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9: 引言
土著种（7@D6E; FO;I6;F）是指出现在其自然分布

区及其自然传播范围内（即在其自然占领的或无需

人类的直接或间接引种也能占领的分布区内）的物

种、亚种或更低的分类单元；而外来种（ @C6;7 FO;9
I6;F）则是指由于人类的活动或与人类有关的活动
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致使其重新分布而出现在本来不存在的地区或生态

系统内的分类单元（包括种子、卵、孢子或其他形式

的能使种族繁衍的生物材料），其英文名称可以是

$%&’() *+$)($*、(,’-&./)$. *+$)($*、,&,0,1’(2$ *+$)($*
或 ,&,0(,.(3$,&/* *+$)($* 等。生态系统中外来种的
存在与人类活动和干扰密切相关，是人类有意和无

意引种的结果（图 4）。当外来种进入一个新的地区
并能存活、繁殖，形成野化种群（ 5$-16 +&+/61’(&,），其
种群的进一步扩散已经或即将造成明显的生态和经

济后果，这一事件称为生物入侵（ 7(&6&3()16 (,210
*(&,），造成生物入侵的外来物种称之为外来入侵种
（ 16($, (,21*(2$ *+$)($*）。据经验的估计，到达某一

地区的外来种仅有约 489（实际上为 :9 ; <89，取
:9和 <89的几何平均，即 489）的物种可以发展成
为偶见种群（ )1*/16 +&+/61’(&,），偶见种群能发展成
为建成种群（ $*’176(*=$. +&+/61’(&,）的概率亦约
489，建成种群能最终成为入侵种（ (,21*(2$ *+$)($*）
的概率也只有 489（参见图 4）。可见，一个地区所
有外来植物能最终成为有害杂草（ +$*’ >$$.*）的只
有约 4 ? 4888（8@ 4A）。这一经验规律被称为“十数定

律”（ ’$,* -/6$）（B(66(1C*&, D E-&>, 4FGH；B(66(1C0
*&, 4FFA；B(66(1C*&, D I(’’$- 4FFH）。
随着全球一体化趋势的发展，由外来种所导致

的生物入侵已成为一个世界性的生态和经济问题

# # # # # # # 图 !" 植物入侵是人类活动的结果，生境干扰加剧了入侵过程
# # # # # # # I(3@ 4# J61,’ (,21*(&,* 1* ’=$ )&,*$K/$,)$* &5 =/C1, 1)’(2(’($* 1,. =17(’1’ .(*’/-71,)$
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（%&’’()*+ &, -./，0111）。生物入侵与大气组成的变
化、温室气体所导致的气候变化、氮沉积的增加、土

地利用方式的改变所导致的生境破碎化与干扰方式

的改变构成了当今的全球变化（ *.23-. 45-)*&）（6(7
,28+&9 &, -./，:$$;；<89&+ = >22)&?，:$$$），生物入
侵甚至被认为是新千年的 @ 个最棘手的环境问题之
一（其他的 0 个问题为全球变化和生境丧失）（>-49
&, -./，0111；%(A&),&. &, -./，0111；B8C+() = D2.E&，
011:）。据统计，美国的生物区系中有至少 F1 111
种为外来种（ %(A&),&. &, -./，0111），而我国的现状
还没有得到详细调查。但据零星的资料统计，在我

国的生物区系中外来种的比例也可能较高。

许多外来种对人类是有益的，例如许多农作物

如玉米、小麦、大麦、马铃薯、辣椒、番茄、棉花等都是

我国重要的农作物。另一方面，不少外来种已成功

地入侵当地的生态系统，成为其中的有害生物———

外来入侵种，进而导致其土著生物多样性的降低，最

终的结果可能是少数几个入侵能力强的物种取代大

多数其他的物种，致使区域和全球规模的生物圈物

种组成简化，并在分类群和生态种组中呈现非随机

分布，即导致所谓的生物均匀化（3(2,(4 52A2*&)(+-,(7
2)）和生态系统及其功能的退化（>4G())&? = B2497
H22C，:$$$）。例如，广东省内伶仃岛正在被来自中
南美洲的菊科植物薇甘菊（."/0-"0 1",’0-)20）所吞
噬，但它大约在 01 世纪 "1 年代末 $1 年代初才入侵
我国（蓝崇钰，王勇军，011:）。同样，来自南美的凤
眼莲（3",22#’-"0 ,’0(("4&(）已使云南滇池的水生生态
系统进一步退化。从欧美等地引进的大米草（ +40’5
)"-0 +II/），原本是为了保护沿海滩涂，近年来却在
沿海地区疯狂扩散，已经到了难以控制的地步。它

与沿海滩涂乡土植物竞争生长空间，致使大片红树

林消失!。同时，对外来入侵种的管理费用也十分

昂贵，如单是美国每年直接或间接用于主要入侵种

管理（控制和预防）的费用就高达 :@JJ 亿美元 K年
（%(A&),&. &, -./，0111）。也有统计资料表明，我国
几种主要外来入侵物种所造成的经济损失每年也高

达 F;! 亿元人民币。例如，仅用于打捞凤眼莲的费
用就超过 : 亿元。
上海是我国最大的贸易和港口城市，海运和航

运事业极其发达。频繁的国际交往和发达的海、陆、

空交通网络为外来种的到达提供了便利的通道，因

而上海的外来植物区系十分丰富。本文通过对上海

外来植物尤其是杂草区系的分析，探讨植物入侵的

基本特征和生态与经济后果等重要的入侵生态学问

题。

!" 上海市的自然条件

上海市位于 @1L!0M N @:L!"MO，:01LF1M N :00L
:JMP。北界长江，东濒东海，南临杭州湾，西接江苏、
浙江两省。自新生代第四纪以后，在江流和海潮的

共同作用下，长江带来的泥沙不断堆积，形成典型的

河口三角洲冲积平原。这里水网密布，长江由此入

海，交通便利，腹地宽阔，地理位置优越。境内辖有

中国第三大岛崇明岛以及长兴、横沙等岛屿，黄浦江

及其支流苏州河流经市区。全市东西宽约 :11 9A，
南北长约 :01 9A，土地面积为 J@!1/ F 9A0。

上海属北亚热带季风气候区，温和湿润、光照充

足、降水丰沛、四季分明。据上海 :";@ N :$$! 年气
象资料统计，全年平均气温 :F/ FQ，以 : 月最冷，平
均气温 @/ !L，较同纬度内陆暖和；; 月最热，平均气
温 0;/ "Q，不如同纬度内陆炎热。日照条件较为充
足，年日照时间 0111 小时左右。常年 ! 月 : 日终
霜，:: 月 :J 日初霜，平均无霜期 00" 天。日平均气
温 :1Q以上的喜温农作物生长期共计 001 天。:1L
以上活 动 积 温 !$@!L K日。全 年 降 雨 量 平 均 为
::!$/ " AA，降水日数 :@: 天。降雨的季节分配较
均匀，夏季约占 !1/ :R，冬季占 :@/ 1 R，约有 ;1R
的降雨量集中在 ! N $ 月。降雨强度多以中小雨为
主，对植物生长较为有利。但是上海的大部分地区

是冲积而成的，所以本地的土著植物区系不甚丰富。

上海在中国的经济中具有极其重要的地位。目

前上海已形成由铁路、水路、公路、航空、管道等 F 种
运输方式组成的、具有相当规模的综合交通运输网

络。:$$$ 年上海浦东国际机场的建成和开航，使上
海成为我国第一个“一城两场”的城市。上海港也

是中国大陆最大的国际通航港口，是我国唯一兼有

海、江、内河航运的港口，港区总面积 @J01 9A0，共

有生产用泊位 @:$ 个，其中万吨级泊位 $" 个，码头
线长度约 @" 万公里。0111 年上海港货物年吞吐量
已达到 0/ 1! 亿吨，位居世界第三大港，其中集装箱
吞吐量再创新高，达到F J : / 0万 SPT（国际标准

!王翰林，0111/ 警惕：生态入侵———关于尽快建立生物防治体系
的呼吁 / 科技日报，0111 年 $ 月 :0 日第五版 /
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箱），已居世界十大集装箱港口第六位。如今上海

港与世界 $%& 多个国家和地区，国内外 ’&& 多个港
口和近千家中外航运公司建立了航运和贸易往来，

每月有近 (&& 个航班通往海内外。
可见，上海优越的自然条件为外来物种的生长

和繁衍提供了良好的环境条件；其发达的海、陆、空

交通网络和广泛的国际人员交流和贸易活动为外来

植物的入侵提供了良好的通道；最近几十年来快速

的城市化过程和高强度的人类干扰加速了外来植物

入侵的生态学过程。

!" 上海市外来植物入侵的基本特征

由于上海特殊的自然、社会和经济条件，植物入

侵表现出如下的基本特征：

一、外来植物在上海市植物区系中占有很高比

例。据我们的统计（表 $）（徐炳声，$""(），上海市
共有被子植物 ("& 种，其中广义的外来植物 ’$$ 种，
占上海植物区系的大部分，高达 ’)* !+。据 ,-.
/01234 3/ 56*（$"")）所提供的统计资料表明，外来区
系一般来说不会超过 !&+，这种高比例的外来区系
在整个世界的大、小大陆板块中是没有的，这可能属

于城市尤其是近海国际化大都市的区系特征。当

然，这种情况在岛屿，特别是面积较小、物种数目少

的岛屿上比较常见（表 7）。另一方面，外来种的相
对密度（表 7 中的外来种 8面积的对数）并不算太
高，与加拿大的安大略及澳大利亚的帕斯相当。

表 #" 外来植物在上海植物区系中的比重
95:63 $# ;0632 0< 56-3= >65=/2 -= ?@5=A@5-B2 <60C5

外来种的类型

9D>32 0< 56-3= >65=/2
种数

E1F:3C 0< ?>3G-32

占上海植物区系

的百分比

+ 56-3=

杂草 H33I2 7&! 77* "
半杂草 ?3F-.J33I2 $K7 $!* (
偶见外来种 L52156 $’7 $)* $
逃逸种 M2G5>332 7K 7* %
合计 90/56 ’$$ ’)* !

我们主要根据物种的丰度将上海市的外来植物

初步地划分为 ! 种类型：
$）真杂草。这些物种在上海分布广泛，种群密

度高，已成为农田或其他人工环境下的具有危害性

的杂草，如繁缕（!"#$$%&’% (#)’%）、龙葵（!*$%+,( +’-.
&,(）、蓟（/’&0’,( 1%2*+’3,(）、剪刀股（ 45#&’0 1%2*+’.

3%）、早熟禾（6*% %++,%）等。应该注意的是，上海有
许多是从欧洲进入我国的古代杂草，如酸模叶蓼

（6*$7-*+,( $%2%"8’9*$’,(）、鹅肠菜（:7*0*"*+ %;,%"’.
3,(）、弯曲碎米荠（ /%&)%(’+# 9$#5,*0%）、酢浆草
（<5%$’0 3*&+’3,$%"%）、水虱草（ =’(>&’0"7$’0 (’$’%3#%）
等，也有个别的种类其确切的原产地尚不十分明确。

7）半杂草。在上海分布也比较广，但不如真杂
草丰富，也具有一定程度的杂草性（ J33I-=322），但
对人类的经济和非经济活动不产生严重的危害。例

如水车前（<""#$’% %$’0(*’)#0）、雀麦（ ?&*(,0 1%2*+’.
3,0）、刺芒野古草（@&,+)’+#$$% 0#"*0%）、粟米草（:*$$.
,-* 2#+"%287$$%）、田菁（!#0>%+’% 3%++%>’+%）等。

K）偶见种。主要以各种交通工具为媒介或由
人类直接传播其繁殖体，目前主要分布在铁路、公

路、码头、机场、植物园和种植场等生境，其丰度有可

能增加。例如，黄果茄（ !*$%+,( A’&-’+’%+,(）、薄蒴
草（B#27&*)’3$’0 8*$*0"#*’)#0）、矮藜（/8#+*2*)’,( (’+.
’(,(）、欧洲千里光（!#+#3’* A,$-%&’0）、野甘草（ !3*2.
%&’% ),$3’0）等。

!）逃逸种。主要指那些从栽培植物和种植园
中逃逸出来，后逸生成自生杂草（ N061=/33C J33I）的
种类。如 荞 麦（ =%-*27+,( #03,$#+",(）、南 苜 蓿
（:#)’3%-* 2*$7(*&28%）、圆 叶 牵 牛（ 42*(*#% 2,&.
2,&#%）、多花黑麦草（ B*$’,( (,$"’9$*&,(）、海州常山
（/$#&*)#+)&*+ "&’38*"*(,(）等是典型的例子。
二、入侵杂草（以一、二年生物种为主）。在 7&(

种真杂草中，其中 %"* $+为一、二年生植物，而仅有
K&* "+为多年生植物。这一特征可能与外来入侵种
的生态学特性有关。外来种到达一个新地点是人类

活动的直接或间接结果，其所入侵的生境也是人类

干扰比较强的地方。由于外来种的奠基种群

（ <01=I3C >0>165/-0=）常常很小，小种群要能在高强
度、频度干扰的生境中存活，并实现种群的增长、扩

散，必须具有能应付环境、种群统计学和遗传不确定

性的能力，在这种生境中短命植物中的 C. 对策种具
有明显的优越性。上海外来植物中仅约 $ 8 K 为多年
生植物，但这些能成为入侵杂草的物种往往都是具

有很强的无性繁殖能力的克隆植物，其营养体的片

段也能进行营养繁殖，土壤的扰动不会影响物种的

续存（ 2>3G-32 >3C2-2/3=G3），相反还有助于其繁殖体
的传播，如喜旱莲子草、加拿大一枝黄花和凤眼莲等

均属于这种类型。
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表 !" 外来植物在世界部分国家和地区区系中的重要性比较（改自 &’()*+,- ,( ./0，1%%2）
3.4/, 5$ 36, 7)8(9’4*(’)8 ): ./’,8 ;/.8( +;,7’,+ () :/)9.+ ): <’::,9,8( 9,=’)8+ ): (6, >)9/<（?)<’:’,< :9)@ &’()*+,- ,( ./0，1%%2）

地区 A国家
B,=’)8 A 7)*8(9C

面积（平方千米）

D9,.（ -@5）

物种数（E*@4,9 ): +;,7’,+）
土著种 E.(’F,+ 外来种 D/’,8+

外来种 A面积的对数
D/’,8 A /)=（ .9,.）

外来种百分比（G）
H,97,8(.=, ): ./’,8+（G）

北冰洋（俄罗斯）D97(’7（B*++’.8） I "## ### 1 !#I 1#! 1"0 % J0 %
欧洲 K*9);, 1# IL5 ### 11 L5# 251 1#50 L "0 2
美国（大陆）M8’(,< N(.(,+ 2 L!! !## 12 I## 5 1## I#!0 J 1#0 L
非洲南部 N)*(6,98 D:9’7. 5 J%I IL% 5# "2I L5! 15L0 1 I0 %
澳大利亚 D*+(9./’. 2 JLJ L!L 1" JIL 1 %"5 5LI0 " 110 1
安大略 O8(.9’) 1 #JL "L2 5 #"J L#" 1II0 " 5L0 1
纽约州 E,> P)9- +(.(, 1I2 2%" 1 %!# 1 #LI 51#0 2 I"0 L
帕斯 H,9(6 9,=’)8，D*+(9./’. 1# "## 1 "1# "!2 1IJ0 1 5J0 J
英国 Q9’(’+6 R+/,+ 5!! L25 1 5"" %!" 12"0 ! !50 %
加拉帕戈斯群岛 S./T;.=)+ R+/.8<+ 2 L2# J#! 5J# JJ0 2 I#0 1
加那利群岛 U.8.9C R+/.8<+ 2 5"5 1 5"! JL# 12J0 5 I"0 5
夏威夷 V.>.’’ R+/.8<+ 1J 2J! 1 1!I L%1 51#0 % !I0 L
新西兰 E,> W,./.8< 5JL "2" 5 !!% 1 J5I 5%L0 % I%0 %
马里恩岛 ?.9’)8 R+/.8< II# 51 1# !0 1 I50 I
百慕大 Q,9@*<. R+/.8<+ "! 1J" I#I 12!0 % J!0 2
阿森松 D+7,8+’)8 R+/.8< %! 5" 15# #0 L L50 L
罗德里格斯岛 B)<9’=*,+ R+/.8< !# 1I5 I#" 1%#0 ! J%0 L
奥克兰 D*7-/.8< !"# 1L2 !1 1"0 " 120 %
上海 N6.8=6.’ J I!1 I2% "11 1I!0 " "20 !

表 #" 上海外来植物区系的优势科
3.4/, I$ ?.X)9 :.@’/’,+ ): ./’,8 >,,< :/)9. ’8 N6.8=6.’

科名

Y.@’/C 8.@,
全世界的总种数

3)(./ 8*@4,9 ): +;,7’,+ ’8 (6, >)9/<$
上海的外来种种数

$ E*@4,9 ): ./’,8 +;,7’,+ ’8 N6.8=6.’
占世界总种数的百分数

（G () >)9<Z+ ()(./）

禾本科 H).7,., 1# ### JL #0 JL
菊科 D+(,9.7,., I# ### J2 #0 55
豆科 [,=*@’8)+., 12 J## I" #0 5#
蓼科 H)/C=)8.7,., L## II !0 1I
十字花科 Q9.++’7.7,., I 5## 55 #0 J%
莎草科 UC;,9.7,., ! ### 51 #0 !#
玄参科 N79);6*/.9’.7,., I ### 12 #0 "2
藜科 U6,8);)<’.7,., 1 !## 1" 10 #2
石竹科 U.9C);6C//.7,., 1 2"# 1! #0 L#
旋花科 U)8F)/F*/.7,., 1 L## 15 #0 J2
唇形科 [.4’.(., I "## 15 #0 I!
总计 A平均（ \标准差）3)(./ A ?,.8（ \ N]） 22#"# I1% #0 L% \ 10 11

$ $ 三、外来植物以少数几个科为主。统计结果表
明，上海市的外来植物分属 J" 科，其中 11 个科的每
科物种数在 15 种以上，且来自这些科的外来植物共
计 I1% 种，占上海外来植物区系的 J5G（见表 I）。
同时，来自两个世界性大科———菊科和禾本科的外

来植物占 5J0 !G，但禾本科植物成为外来种的比例
明显比菊科高。这一结果不一定表明前者比后者有

更强的入侵能力，但至少可以说明人类在物种重新

分布中的作用。世界主要粮食作物如水稻、小麦、大

麦和高粱等均是禾本科植物，而在世界的农业发展

历史上种子的交换、引种，近代的粮食和牧草的进出

口等活动均促进了外来种的传播。另外，极高比例

的蓼科和藜科植物成为上海的外来种也具有与禾本

科类似的原因。可见，人类及其经济和非经济活动

是外来种入侵的主要动因（ ?.7- ^ [)8+<./,，
5##1），而最近的 "## 年可能是物种重新分布的主要
历史时期（U.9/()8，1%%%）。
四、单子叶植物比双子叶植物、水生植物比陆生

植物更易成为外来种。本文分析了每一科世界总种

数与上海市该科外来种的种数之间的定量关系，发
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现一个有趣的现象：总种数和外来种数之间存在着

显著的线性关系（图 %）。如将单子叶植物科和双子
叶植物科分别分析，则其线性关系的斜率显著不同

（协方差分析：! & ’( ’’’#，参见图 %)）。由图 %) 可
知，从每一科世界总种数来看，每 #’’’ 种单子叶植
物平均有 *( ## 种已成为上海市的外来种，而同样
#’’’ 种双子叶植物中仅 %( ’+ 种入侵上海市，即前
者的入侵率是后者的约 + 倍。值得注意的是，在上
海的外来单子叶植物主要是以水生植物占优势的

科，所以将以水生植物或陆生植物（包括湿生植物）

为主的科分别进行分析时，其线形关系的斜率也不

同（图 %）。由图 %, 可知，每 #’’’ 种水生植物平均
有 !( " 种已成为上海市的外来种，而每 #’’’ 种陆生
植物仅 %( + 种成为上海市的外来种，即前者的入侵
率是后者的约 % 倍。这一结果表明：水生植物无论
是通过陆上、航空还是通过水上交通工具到达新的

地点，只要最终能进入潮湿或水生环境，均有可能存

活；而陆生植物只有进入陆生环境的部分才可能存

活。造成这一现象的另一原因是，来自水生和湿生

环境的植物传播体有较强的附着能力，其被带至新

地点的几率较大。可见，水生植物具有较高的入侵

率是不难理解的。同时，为了防止外来种入侵，全球

环境基金（-./）、联合国开发计划署（0123）和国
际海事组织（ 456）等许多国际机构或组织对船舶压
载水（,)77)89 :)9;<）的管理极为重视也不是偶然的。

!" 上海外来植物入侵的趋势

我们预测，上海市外来植物入侵的形势不容乐

观。如果不采取适当的防治措施，植物入侵的态势

将越来越严重。这一预测是基于下面的事实：

#）我国已于 %’’# 年 ## 月正式加入 =>6，这无
疑将大大加强我国与其他国家的贸易往来，并促进

我国的经济发展。然而，生物活体贸易常常是外来

种进入的主要途径（ .?;<;99，%’’’）；同时贸易越频

图 #" 被子植物每科的（世界）总种数与上海该科外来种种数之间的定量关系
/@A( %$ >B; <;7)9@CD8B@E ,;9:;;D 9B; :C<7FG8 8E;H@;8 DIJ,;< CK ;)HB K)J@7L )DF 9B; DIJ,;< CK )7@;D 8E;H@;8 CK 9B)9 K)J@7L @D MB)DAB)@
)）单子叶植物（$）?8( 双子叶植物（%），,）水生（湿生）植物（$）?8( 陆生植物（%）。图中直线回归方程为：
)）单子叶植物：" # * $ #% N #’ % + & % ’ $ "%，’ # ’ $ O+，( # #+，! ) ’ $ ’’’#；双子叶植物：" # % $ ’+ N #’ % + & * % $ "O，’ # ’ $ P"，(
# "%，! ) ’ $ ’’’#；
,）水生植物：" # ! $ " N #’ % + & * % $ O+，，’ # ’ $ O"，( # #’，! ) ’ $ ’’’#；陆生植物：" # % $ +% N #’ % + & * % $ !+，’ # ’ $ QO，( #
""，! ) ’ $ ’’’#
)）5CDCHC9L78 ?8( F@CHC9L78；,）RSI)9@H K)J@7@;8 ?8( 9;<<;89<@)7 K)J@7@;8
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繁，外来种的比例越高（ &’()* +%%,）。尽管环境保
护常常被写入国际贸易条约，但条约主要强调如何

克服贸易障碍，而对如何防止因贸易所带来的外国

生物物种交流的限制不够。所以，经济和贸易的全

球化所导致的生物入侵是我们生态学家在新千年里

所面临的挑战。

#）近 #- 年来，上海的城市化速率是空前的，人
类干扰强度、频度均都在增大。加之流动人口仍在

逐年增加，在市区内已无法找到可以进一步拓展的

空间，这势必导致城市化向郊区蔓延，其对生物入侵

的影响是不言而喻的。

.）+%%% 年上海浦东国际机场的建成和开航，
旅客流量和货物流量比过去大大增加，这也为外来

物种的进入提供了另一通道。

!）“十·五”期间，上海市政府将大规模开发和
建设崇明岛。规划中连接上海市区和崇明岛的过江

隧道将成为外来种扩散的廊道。更重要的是，还将

在崇明岛修建深水港码头。尽管许多媒介能在不同

地理位置的水体间转移物种，但通过船舶压载水转

移外来种是最主要的途径。本来上海就是我国港口

最多的城市，崇明深水港的建设无疑又为外来种的

进入提供了新通道。

"）为了增加上海的绿地面积以改善市区的生
态环境质量，有关政府部门正在加大园林绿化的力

度，并计划近期内从国外引进一大批植物进行环境

绿化。然而，我们引进“有益”的外来物种常常比较

盲目，极少考虑其可能的生态风险。据记载（徐炳

声，+%%/），加拿大一枝黄花（ +#."$/0# ,/-/$&-("(）最
初是作为庭院栽培植物引进的，现已成为上海市的

恶性外来种；喜旱莲子草（ 1.)&’-/-)2&’/ 32".#4&5
’#"$&(）和凤眼莲（6",22#’-"/ ,’/(("3&(）都是以栽培植
物的身份被引入我国的，但它们均已成为臭名昭著

的外来入侵种。另据最近的一份研究报道（0123 4
&56781*)，#--+），人类对外来种植物的传布按时间
顺序可划分为 . 个历史时期———附属时期（ 12298)6:
;1* <=17)）、利用时期（ >;9*9?1;956 <=17)）和美学时期
（ 1)7;=);92 <=17)）。该文作者认为，因植物的美学价
值而引入的物种是我们目前预测外来种杂草化所面

临的最大的、独一无二的挑战。上海的这一举措尽

管可能对目前恶劣的城市生态环境的改善产生重要

的影响，但从长远来看，我们也可能得有承受不期生

态入侵后果的准备，因为生物入侵有时是一个滞后、

缓慢的过程。

!" 入侵杂草的生物学特征

长期以来，生态学家一直在寻找为什么有些物

种丰富而另一些物种稀有这一基本生态学问题的答

案。有趣的是，有些物种如喜旱莲子草、凤眼莲、马

缨丹（7/-)/-/）、野燕麦（1%&-/ 8/)9/）已从原产地入
侵到了地球上相隔遥远的不同地区，就好像一个人

重复中高额奖金的彩票（0123 ); 1*@，#---）。这里
的问题是：是不是成功的入侵物种均具有使其在新

分布区适合度和繁殖能力显著增强的性状？A13)B
（+%C"，+%,#）和李博（#--+）曾列举了一系列典型
杂草所共有的特征，这些特征常常被简单地用来作

为判断植物是否属于杂草或用作评价杂草化风险的

指标。诚然，有些入侵杂草具有其中的某些特征，然

而在一项研究中，D9**91E756（+%%.）发现，!% 种分
布于英国的一年生外来植物中，其杂草性（入侵性）

与 A13)B（+%,#）所提供的杂草特征之间的关系并不
十分显著，所以其预测价值极为有限。同时，F5*E
); 1*@（+%,,）所描述的一些世界性的恶性杂草中有
些并不具有 A13)B（+%,#）所描述的杂草特征，而有
些植物具有 A13)B 所指的杂草特征但却不是杂草。
可见，在对引入物种进行生态风险评估（ )25*5G921*
B973 177)77E)6;）时应遵循个案（ 217):HI:217)）分析的
原则，以往的经验不能作为其是否能成为入侵杂草

的标准，这也是 &>8796 4 D5*J)（#--+）最近所讨论
的生物入侵理论的 +- 条规律之一。
入侵杂草的近缘种，尤其是同属的物种常被怀

疑为潜在的入侵物种，但许多世界性的恶性入侵种

大都属于少数的几个科和属，如菊科、豆科、禾本科、

莎草科等，金合欢属（1,/,"/）、含羞草属（:";#(/）和
莎草属（<*3&’9(）等。但是大多数恶性入侵种一般
不会有很多入侵能力都强的近缘种，如凤眼莲是凤

眼莲属唯一的恶性入侵种。

要提供一份所有入侵杂草所共有性状的清单是

不现实的（KB1L*)I，+%/CH），否则我们就可以很容易
预测极其复杂的植物入侵过程。尽管如此，这里仍

列举一些入侵杂草常具有的一些特征以作为外来种

杂草化风险评估时的参考。需要注意的是，并不是

所有入侵杂草都具有下面所有的特征，有时仅具有

其中的一至数个性状。这些性状包括：+）生长发育
快、成熟早，如欧洲千里光；#）种子产量高；.）种子
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寿命长，在土壤中埋藏多年后仍能萌发；!）分布区
广；"）种子具有休眠特性，因而能周期性地萌发而
避免同时萌发所带来的灭绝风险；%）常具有适应长
距离传布的机制；&）能产生生物毒素以抑制其他植
物的生长；’）有些物种具有在其他植株上寄生的习
性；(）种子大小、形状、颜色与作物种子相似，有助
于随作物传布；)*）营养繁殖体常贮藏大量养分；
))）能在条件恶劣的环境中存活和繁殖；)+）光合作
用速率高等等。

!" 入侵生境的特征

外来种入侵生态学中的另一个基本问题是：哪

些生境易受外来种的入侵或什么生境的免疫力较

弱？尽管许多学者试图通过实验研究和文献调查来

回答这一问题，但结果发现要完全解决这一问题是

十分困难的（,-./012，)(’%.；34567.01，)(((；8.9:
1; .0<，+***）。不过 ,-./012（)(’%=）曾根据《英国植
物区系》（>04-. 4? ;@1 A-B;B6@ C6016，,0.D@.E，FG;B5 H
I.-=G-J，)(%+）分析了英国外来植物入侵与生境的
关系（表 !），他得出如下 + 个结论：)）平均盖度低的
植物群落易受外来植物入侵；+）干扰频度高的植物
群落对外来植物入侵的免疫力低。前者表明，低盖

度的群落可以为外来种提供空生态位（ K.9.5;
5B9@1），这亦可以解释为什么土著种数目少的岛屿
群落对外来种的抵抗力低。上海高比例的外来植物

实际上也是空生态位假说的佐证。由于现在上海的

大部分地区由泥沙冲积而成，这里的许多先锋物种

也可能就是外来种。至于干扰与入侵的关系是很容

易理解的，因为除了自然的干扰，其他形式的干扰是

与人类的活动分不开的，所以植物入侵实际上是人

类干扰使物种克服地理屏障而实现重新分布的过

程。

从全球范围来看，植物入侵的格局虽呈现一定

的规律，但规律不存在普适性，这从另一个侧面说明

生物入侵的复杂性，所以有必要开展进一步的研究。

下面是文献中的一些例子。

)）由于分布于东半球的物种比西半球的物种
有较高的入侵能力，因而西半球易受外来种入侵（ 7B
,.6;-B，)(’(），但也可能是物种向西半球的迁入率比
向东 半 球 高 所 造 成（ 34567.01，)(((）。 34567.01
（)(((）还认为这种差异并不存在。

+）物种丰富的群落比较稳定且空生态位较少，
所以不易被入侵（ L0;45，)("’；>4M H >4M，)(’%；
N407J.;1，)(’%）。另一种观点认为，物种丰富的群
落意味着较高的生境多样性（@.=B;.; 7BK1-6B;2），因而
更容易被外来种入侵（34567.01，)(((）。

#）由于温带生态系统的结构比热带生态系统
简单，所以前者易被入侵（N407J.;1，)(’%）。关于这
一点的解释是多种多样的（ 34567.01，)(((）。例如，
温带的土著种对入侵的抗性较低或容易受干扰的影

响；种子向温带的迁入率较高等等。

!）由于岛屿生态系统内物种贫乏，没有被占领
的空生态位较多，因而比大陆更容易被外来种入侵

（L0;45，)("’）。然而，这一格局的形成也可能是其
他机制所造成（34567.01，)(((）。例如，.）岛屿生态
系统对外来种入侵的抗性较小；=）岛屿上的土著种
对外来种入侵的抗性较低或容易受干扰的影响；9）
岛屿常受干扰的影响等等。

"）由于游客常常给某一地区带来植物的繁殖
体，因此外来种及其繁殖体数量与游客人数成正比

（8.9O45.07 1; .0<，)(’(）。入侵的成功常常又与繁
殖体压力（ D-4D.JG01 D-166G-1）即其数量呈正相关
（IB00B.E645，)((%；3G76B5 H I40?1，+**)），同时游客
的增加也带来生境的干扰（34567.01，)(((），所以都
市、旅游胜地和公园等地方的生物入侵较为严重。

上海作为国际大都市，其植物区系中包含有高比例

的外来种，就是这一格局的一个极好的例证。

#" 植物入侵的环境和经济后果

植物外来种入侵的环境和经济后果是多方面

的，其中最严重的危害是对入侵地生物多样性和生

态系统功能的影响（ PFQ，)((#；,-45: H >G001-，
)(("）。RB094K1 1; .0<（)((’）的研究认为，美国 !%S
的珍稀濒危物种受到入侵种的威胁。而据美国入侵

物种委员会的最新研究，!+S 的乡土生物多样性
（珍稀和濒危物种）的丧失是外来种的入侵所致，仅

次于生境破坏（TBE15;10 1; .0<，+***）。另有估计表
明，世界其他地区 ’*S的濒危物种也由于入侵物种
的存在而受到威胁（ Q-E6;-45J，)(("）。也有人预
测，当今世界上人类活动导致的大规模的生物入侵

（E.66BK1 B5K.6B456）将可能创造一个“超大陆”（ 6GU
D1-945;B515;），生物将越过地理屏障（如山脉、海洋、
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表 !" 以英国为例不同生境植物区系中外来种所占的比例比较（引自 %&’()*+，,$-./）
0’/)* !# 1*&2*34’5* 67 48* 464’) 7)6&’ 67 9:77*&*34 ;&:4:<8 8’/:4’4< =’9* >? /+ :34&69>2*9 ?)’34 <?*2:*<（ 7&6= %&’()*+，,$-./）

生境类型

%)’<<
生境

@’/:4’4
外来种的比例（A）

A ’):*3<
植被盖度

%6B*&’5*
干扰程度

C:<4>&/’32*

人工环境 D’3E=’9* 垃圾场 F’<4* G- 低 H6( 高 @:58
墙壁 F’))< !. 低 H6( 低 H6(
农田 I:*)9< JG 不定 K’&+:35 高 @:58
篱笆 @*95*&6( LL 高 @:58 高 @:58

林地 F669)’39 针叶林 %63:7*&< ". 高 @:58 高 @:58
温带疏林 1’&M)’39 ,$ 高 @:58 不定 K’&+:35
落叶林 C*2:9>6>< " 高 @:58 低 H6(
松林 1:3* N 高 @:58 低 H6(

流水旁 ;+ &>33:35 (’4*& 河流砾石滩 O:B*& <8:35)* J$ 低 H6( 高 @:58
多荫河岸 P8’9+ /’3M< JN 高 @:58 中 D:99)*
开阔河岸 Q?*3 /’3M< L! 高 @:58 中 D:99)*

湿地 F*4)’39 沟渠 C:428*< ,J 中 D:99)* 中 D:99)*
泥沼 ;65 " 中 D:99)* 低 H6(
泥炭地 1*4 " 低 H6( 不定 K’&+:35
沼泽 D’&<8 ! 高 @:58 低 H6(
泥泞地 I*3 L 高 @:58 低 H6(

低地 H6()’39 湿性草地 C’=? 5&’<< ,J 高 @:58 低 H6(
沙丘 C>3*< ,J 不定 K’&+:35 不定 K’&+:35
干性草地 C&+ 5&’<< " 高 @:58 低 H6(
石楠酸沼泽 @*’48 ’39 =66& L 高 @:58 不定 K’&+:35

高地 R?)’39 急流 I’<4 <4&*’=< ,L 低 H6( 高 @:58
喷泉 P?&:35< ! 高 @:58 中 D:99)*
草地 S&’<<)’39 L 高 @:58 低 H6(
山顶 P>==:4< N 低 H6( 高 @:58
岩棚 O62M )*95*< N 低 H6( 中 D:99)*

岩石 O62M< 悬崖 P*’ 2):77< ,- 中 D:99)* 中 D:99)*
石灰石路面 H:=*<463* ?’B*=*34 ! 低 H6( 中 D:99)*
隐蔽处岩石 P8’9+ &62M< ! 低 H6( 低 H6(
岩屑堆 R?)’39 <2&**< N 低 H6( 高 @:58

海边 P*’<:9* 砾石滩 P8:35)* " 低 H6( 高 @:58
盐沼 P’)4 =’&<8 ! 不定 K’&+:35 不定 K’&+:35
含盐水域 ;&’2M:<8 N
海水 P*’ (’4*& N

淡水 I&*<8(’4*& 寡营养水域周边 Q):564&6?8:2 =’&5:3< ,L
富营养水域 T>4&6?8:2 $
富营养水域周边 T>4&6?8:2 =’&5:3< "
寡营养水域 Q):564&6?8:2 N

河流和大气等）来到新的地方甚至新的大陆，其不

可避免的结果将是生物多样性的灾难性丧失

（HUB*)，,$$G）。更有人悲观地预言，如果生物入侵
仍以目前的速率进行，而且控制和管理同目前的水

平相当，那么 ,NN 年以后，整个世界的生物多样性将
会均质化（86=65*3:<’4:63），即生物多样性将没有明
显的地区差异，大多数生物群落将由少数几种入侵

能力强的物种占优势！

据我们在上海的观察，土著种种群的丧失特别

严重。昔日在上海广袤的冲积平原上，例如在自然

生态环境保存较好的村落、田野甚至庭园中还残留

着一定数量（约 JG$ 种）的土著种（@<>，,$$L）。"N
年前在上海东北郊的城乡结合部江湾地区还能见到

的扯根菜（.&-)/#’01 ,/"-&-(&）、刻叶紫堇（2#’*$34"(
"-,"(3）、心叶碎米荠（23’$31"-& 4"15’",/)"3-3）、心叶
堇菜（6"#43 ,#-,#’$"7#4"3）、女菀（80’,93-"-#%"3 73()":";
3)3）、奇蒿（ <’)&1"("3 3-#1343）、野灯心草（ =0-,0(
(&),/0&-("(）、剪股颖（<:’#()"( 3$(,&-("#-"(）、台湾剪股
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颖（ !" #$%$&’() $%&’ *+#,+-).)）、三毛草（ /#$-01’,
2$*$&’,）、华东早熟禾（ 3+) *)20#$$）、莩草（ 401)#$)
56+.&#)56.0）、云雾苔草（7)#08 .’2$%0.)）、芒尖苔草
（7" &+.$).)）等土著种均已在上海绝迹。当然，随
着城市化进程的加速和佘山等周边地区的开发建

设，人类对自然生境的破坏和干扰是导致大量土著

种灭绝的主要原因。另一方面，外来种的入侵也应

该是其灭绝的主要原因之一，尤其是亲缘关系相近

的外来种对同属的土著种的影响可能更为显著。因

为同属物种之间形态、生理和行为等相似性，其间的

竞争比异属之间更为强烈。例如，土著种一枝黄花

（4+($&)%+ &05’##0.-）原先分布于佘山等丘陵地带，目
前该种已局部灭绝。尽管它灭绝的主要原因可能是

生境的干扰和破碎化，但外来种加拿大一枝黄花的

入侵也可能加剧了它的灭绝过程。

外来入侵种对环境的另一个重要影响是导致土

著生态系统功能的退化甚至丧失。例如，在距深圳

蛇口工业区 () 海里的海面上有一座 *+++ 多亩的海
岛———内伶仃岛。自 (,,- 年以来，这里出现了一种
具有超强繁殖能力、喜欢攀缘的外来藤本植物———

薇甘菊，从此便产生了灾难性的厄变。薇甘菊能攀

缘树木，并迅速在乔木上层形成藤本层而覆盖整个

植株，其下的植物因缺光而造成光饥饿后死亡。目

前薇甘菊分布于内伶仃岛的大部分区域，危害面积

达 !+++ 多亩（蓝崇钰，王勇军，.++(）；其入侵致使
大片森林死亡，使野生动物赖以生存的环境破坏，昔

日自由生活的猕猴现在得靠人工饲养。原产南美的

凤眼莲大约在 .+ 世纪 )+ 年代作为畜禽饲料引入我
国大陆，并曾作为观赏和净化水质植物推广种植，后

逸为野生。近些年，由于水体富营养化而导致了凤

眼莲通过克隆繁殖（ /012%0 3&1456）迅速增长，结果造
成了土著的水生植物灭绝，以此为生的水生动物相

继消失，整个原生态系统的平衡被打破，滇池现已沦

为生态系统功能退化和生态服务功能削弱的“凤眼

莲湖”。据报道，(,,, 年入冬后凤眼莲大量涌入上
海的黄浦江和苏州河，连接成片，长达 )+ 余公里，不
仅淤塞河道，影响通航，还因水草群夹带着塑料袋、

包装纸等飘浮垃圾顺流而下，严重影响市容观瞻。

外来入侵种所造成的经济后果至少有 ) 个方
面。第一、它常常充当恶性的杂草，与其他物种竞争

养分、水分和空间，降低生境质量、致使生态系统退

化，因而严重干扰和影响农、林、牧、渔业产量的生

产，并造成产量损失。例如外来种中的日本看麦娘

（!(+905’#’- :)9+.$5’-）、藜（ 760.+9+&$’, )(2’,）、马
齿苋（3+#1’()5) +(0#)50)）、野燕麦（ !;0.) *)1’)）等均
是重要的农田杂草。第二、有些外来植物危害人类

健康，如豚草（ !,2#+-$) )#10,$-$$*+($)）可导致哮喘
病，其可能造成的经济损失也是显而易见的。第三、

为了减小外来种的危害，需要采取各种耗资不菲的

防除措施，例如各种形式的检疫、控制和根除等。

值得注意的是，由于生物入侵的经济后果，近年

来国际上出现了一个新兴的领域———生物入侵的经

济学，且 (,,, 年在南非的 7%89 :142 召开过一次有
关生物入侵的经济学的学术讨论会，会后出版了专

著《生物入侵的经济学》（/60 <5+.+,$5- +* =$+(+%$5)(
>.;)-$+.-）（;9&&<23= 95 %0’，.++(）。美国 71&2900 大学
的 ;<>92590 95 %0’（.+++）从经济学的角度对外来入
侵种给美国造成的经济损失进行过估算，其结果十

分惊人：每年的损失达 ()-- 亿美元。有人曾对入侵
外来种对全球农业生产的损失进行过推算，约在 ""
? .!@+ 亿美元之间。我国在此领域的详细研究尚
缺乏，但为了将来外来种管理政策的制定，类似的研

究是必要的。

以上只是入侵种对生态环境和经济影响的一些

较突出的方面，事实上还有许多其他的影响，列举如

下：(）与珍稀濒危物种竞争资源和空间，侵蚀珍稀
濒危物种的生境；.）有些有毒植物造成当地牲畜死
亡或生存力下降；)）通过与土著种竞争种子散布者
而破坏昆虫 A植物之间的联系，从而影响土著种的
种子传布及其自然更新能力；!）通过与土著种竞争
传粉者而破坏土著植物 A 传粉者之间的自然关系，
影响传粉过程，进而降低土著种的繁殖能力（76<55B%
C D/6E&B92=，.++(）；"）减少甚至排斥土著昆虫和其
他野生生物的宿主植物；-）与土著种植物杂交，从
而改变其遗传结构；*）充当植物病菌和其他可以感
染和危害有益土著和观赏植物生物的宿主种群；@）
绞杀树木和灌木；,）增加植物病菌和林地胁迫的发
生频度；(+）通过荫蔽减小成熟植株的生活力；((）
增加河岸、海岸和路旁的土壤侵蚀；(.）改变土壤的
物理结构和化学组成；()）降低娱乐场所的质量、美
学价值和生态旅游区的环境质量；(!）阻塞河道、水
路，破坏道路等。
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!" 外来种生态学的优先研究领域

外来种入侵的生态学已发展成为生态学中的一

个新的分支（ &’()*，+%%,；&-(./0 1 2’34*，566+），
也是生态学和生物学的一个极其复杂的学科领域

（2/33/78.’0，+%%#；970’ 1 :7;.-’，+%%%；<=>?，
566+），象在其他的学科领域中一样，对入侵外来种
的有效和成功的管理需要有科学研究作为支撑。美

国是外来种入侵最严重的国家之一，所以对入侵外

来种的研究和控制特别重视。美国国家科学技术委

员会（ <>@?）下 属 的 环 境 和 自 然 资 源 委 员 会
（?A<B）认识到：尽管美国有满足入侵生物学研究
的科学潜力，但相关的核心研究项目严重不足，为此

该委员会将入侵物种的研究确认为目前生态系统研

究领域中的优先核心研究领域（ CD/’D/;E 4’F-. 7D*7），
并得到该国自然科学基金的资助。事实上，我国的

生物入侵也已到了刻不容缓的地步（王翰林，

5666），应该像发达国家一样，提高对外来有害生物
潜在危害及重要性的认识，将解决有害生物生态入

侵问题尽快列入政府的议事日程。与此同时，加强

对外来入侵种的分类、生物学、生态学、分布、危害现

状、综合治理等方面的基础和应用研究。

就我国的具体情况和研究状况来看，在外来种

生态学研究中要同时开展基础和应用研究，应该强

调的基础和应用领域至少包括下列几个方面：

+）外来种入侵的本底调查。据我们所知，我国
不曾对外来种入侵的现状进行过详细的调查，甚至

地区性的调查工作也十分缺乏，已有的一些零星工

作只是针对个别的危害物种。国家的 %G, 计划是否
能设立一个有关外来入侵种的专门项目对我国的入

侵现状进行研究，以为其管理提供依据。

5）入侵的通道。认识外来种的入侵通道是有
效控制的最廉价方法。有些外来种能在一个新的国

家或地区很快入侵成功，除了这些物种有较强的拓

殖能力（ F’3’0/./0) 7H/3/;E）外，另一个重要的原因是
其繁殖体从同一个通道多次进入这个国家的不同地

区。如果我们能在其初次进入时就能摸清其入侵通

道，并能在以后的检疫中严格执行有关规定，及时清

除它们的繁殖体，将来被这类外来种侵扰的风险就

会降低。从应用上来讲，如何建立和开发有效管理

入侵通道的方法和技术也是目前的重要课题。

,）入侵过程和影响这些过程的因素。通过对

入侵过程的研究有助于认识入侵物种是如何入侵

的、为什么入侵，有助于确定特定物种对环境的影

响。影响入侵的因素包括同营养级和不同营养级生

物之间的相互作用（如他感、竞争、捕食、互生、寄

生）（ ?D7I3*E，+%J#7；B/FK7D(.’0，L33.’CC 1 MNL0O
;’0/’，5666）、人类干扰、全球变化等等。同时外来种
入侵的过程是一个种群存活、建成和扩散的过程，所

以在适当的时空尺度上评估和监测外来种种群参数

将有助于有效地管理外来种。

!）对外来种杂草化进行评估。过去在外来种
引种时常常不会对其进行杂草化风险的评估，结果

导致许多外来种入侵的生态和环境问题，凤眼莲和

大米草等等均是我们所熟知的例子。面对目前严峻

的生物入侵形势，应根据我国的具体情况设计出符

合国情的评估体系。

"）生物入侵对生态环境、经济、社会系统的影
响。如上所述，生物入侵对生态环境、社会、经济有

多方面的负面影响，然而要对其进行精确评价是困

难的（P/3F’Q* *; 73R，+%%J；S/8*0;*3 *; 73R，5666），也
许是不现实的。然而，如果没有这方面的工作和相

应的评估结果提供给有关的决策部门，要制定合理

的管理政策是不可能的。

#）提出有效的控制方法，建立土著生态系统的
修复途径。当外来种扩散成入侵物种时，对其控制

是不可避免的。尽管化学控制可能最有效，然而过

分地使用除草剂会造成其他的环境问题，所以从控

制效率、环境负荷综合来看，应研究和建立适应于具

体物种的、环境友好的综合防治方法和体系，其中生

物控制方法应该作为综合防治方法的重要成分来考

虑。一旦入侵种得到控制或根除，最终应研究如何

恢复受损的生态系统，尤其是恢复的途径，以防外来

种的重新入侵。

参考文献

李博 T 566+R 植物竞争 R 北京 U 高等教育出版社、施普林格出
版社

蓝崇钰 T 王勇军 T 566+R 广东内伶仃岛自然资源与生态研
究 R 北京 U中国林业出版社

徐炳声 T +%%JR 上海植物志 R 上海 U 上海科学技术文献出版
社

LD8.;D’0) >T +%%"R B7D* C370;. CD’;*F; ?7C*V. I7;*D .-CC3/*.R
.&/ +,"&-)"()T W*HD-7DE ++T J

X7Y*D Z [T +%#"R ?K7D7F;*D/.;/F. 70( 8’(*. ’4 ’D/)/0 ’4 I**(.R
=0U X7Y*D Z [T >;*HH/0. [ = \ *(.R ] T 01& 2&-&)",( #3 4#5#6
-"7"-8 +9&,"&(: <*I 9’DYU LF7(*8/F SD*..T +!G ^ +G5



! 期 李博等：从上海外来杂草区系剖析植物入侵的一般特征 !"#$$

%&’() * +, -.#!/ 01( (23456738 39 :((;</ !""#$% &’()’* +, -.
/+%+01 $"2 3145’6$5)/47 ! = - > ?!

@&)4638 A 0, -.../ B C35)8&4 39 D7343E7F&4 782&<738</ 8)+%+0)/$%
9"($4)+"47 " = - > -

@1766’& G &8; HF1I)’(8< H, ?JJ-/ H5FF(<<954 782&<738 39 & 943)&4
K&)’(6= &8 (L367F B<7&8 M4&86 1&< K32(; 78 38 N5)3M(O< )7P
2()D&8’< DQ D)7D78E M34478&63)</ :$5#;’7 #"" = R"S > R"S

@4&M1&K B T, 05678 0 + &8; U&)D5)E N V, -.R?/ V43)& 39 61(
%)767<1 W<4(< X ?8; (;8Y / @&KD)7;E(= @&KD)7;E( Z872()<76Q
[)(<</

@)&:4(Q \ A, -.]R&/ 01( M3M54&6738 D7343EQ 39 782&;()</ <=)%+.
4+>=)/$% ?;$"4$/5)+"4 +, 5=’ &+1$% 3+/)’51 @+"2+" 3’;)’4 87
$"# = #-- > #S-

@)&:4(Q \ A, -.]RD/ U1&6 K&’(< & F3KK5876Q 782&<7D4(^ W8=
+)&Q B A, @)&:4(Q \ A, N;:&);< [ A/ X (;</ Y , A+%+")B$.
5)+"7 3#//’44)+" $"2 35$C)%)51/ _L93);= %4&F’:(44 HF7(86797F
[5D47F&6738<, !?. > !"S

@)38’ ‘ @ %, V544() A G, -.."/ [4&86 W82&;()<= 01( 01)(&6 63
a&65)&4 NF3<Q<6(K</ a(: b3)’= @1&MK&8 &8; *&44

;7 @&<6)7 V, -.]./ *7<63)Q 39 D7343E7F&4 782&<738< :761 <M(F7(<
(KM1&<7< 38 61( 34; :3)4;/ W8= c)&’( A B, \338(Q * B,
;7 @&<6)7 V, +)32(< T *, d)5E() V A, T(CK&8(’ \, U74P
47&K<38 \/ X (;</ Y , 8)+%+0)/$% 9"($4)+"4D ! E%+C$% <’;.
4>’/5)(’F @17F1(<6()= A318 U744(Q, - > SJ

c5’(< A H &8; \338(Q * B, -.../ c3(< E43D&4 F1&8E( 78F)(&<(
61( <5FF(<< 39 D7343E7F&4 782&;()<^ ?;’"24 )" -/+%+01 $"2
-(+%#5)+"7 "# = -S" > -S.

N4638 @ H, -."]/ 01( NF343EQ 39 W82&<738< DQ B87K&4< &8;
[4&86</ G38;38= \(615(8

N2()(66 T B, ?JJJ/ [&66()8< &8; M&61:&Q< 39 D7343E7F&4 782&P
<738</ ?;’"24 )" -/+%+01 $"2 -(+%#5)+"7 "! = -## > -#]

V3L \ c &8; V3L % A, -.]R/ 01( <5<F(M67D7476Q 39 8&65)&4 F3KP
K58767(< 63 782&<738/ W8= +)32(< T *, %5);38 A A X (;</ Y ,
-/+%+01 +, 8)+%+0)/$% 9"($4)+"4/ @&KD)7;E(= @&KD)7;E( ZP
872()<76Q [)(<<, "# > RR

*34;E&6( \ U, -.]R/ H5KK&)Q &8; F38F45<738<= F1&)&F6()7<67F<
&8; F38<(e5(8F(< 39 D7343E7F&4 782&<738</ <=)%+4+>=)/$%
?;$"4$/5)+"4 +, 5=’ &+1$% 3+/)’51 +, @+"2+" 3’;)’4 87 $"# =
#SS > #!?

*34K G +, [45F’8(66 c G, [&8F13 A f &8; *()D()E() A [,
-.##/ 01( U3)4; O< U3)<6 U((;<= 01(7) c7<6)7D56738 &8;
%7343EQ, *&:&77= Z872()<76Q [)(<<

*<5 [ H, -..?/ 01( F1&)&F6()7<67F< 39 61( 943)& 39 H1&8E1&7/
&=’’2’$7 % = "? > "!

G3;E( c \, -..S/ %7343E7F&4 782&<738<= 4(<<38< 93) (F343EQ/
?;’"24 )" -/+%+01 $"2 -(+%#5)+"7 & = -SS > -S#

G38<&;4( U \, -.../ +43D&4 M&66()8< 39 M4&86 782&<738< &8; 61(
F38F(M6 39 7827<7D7476Q/ -/+%+017 &’ = -""? > -"SR

Gg2(4 +, -..#/ +43D&4 F1&8E( 61)35E1 782&<738/ :$5#;’7 $&& =
R?# > R?]

G5;<78 H B &8; U349( B c, ?JJ-/ %7343E7F&4 782&<738 61(3)Q=
c&):78O< F386)7D56738< 9)3K 61( 3)7E78 39 <M(F7(</ 8)+3/).

’"/’7 !" = #]J > #].
\&Fc38&4; W B U, G33M( G G, Z<1() \ % &8; *&K&88 _,

-.]./ U74;479( F38<()2&6738 &8; 61( 782&<738 39 8&65)&4 )(P
<()2(< DQ 786)3;5F(; <M(F7(<= & E43D&4 M()<M(F672(/ W8=
c)&’( A B, \338(Q * B, ;7 @&<6)7 V, +)32(< T *, d)5E()
V A, T(CK&8(’ \, U7447&K<38 \/ X (;</ Y , 8)+%+0)/$% 9".
($4)+"4D ! E%+C$% <’;4>’/5)(’/ @17F1(<6()= A318 U744(Q,
?-" > ?""

\&F’ T a, H7KD()4399 c, G38<;&4( U \, N2&8< *, @4356 \
&8; %&hh&h V B, ?JJJ/ %7367F 782&<738<= F&5<(<, (M7;(K7P
343EQ, E43D&4 F38<(e5(8F(< &8; F386)34/ 944#’4 )" -/+%+017
! = - > ?!

\&F’ T a &8; G38<;&4( U \, ?JJ-/ *5K&8< &< E43D&4 M4&86
;7<M()<()<= E(6678E K3)( 61&8 :( D&)E&78(; 93)/ 8)+3/)’"/’7
!" = ." > -J?

\Fd788(Q \ G &8; G3F’:33; A G, -.../ %7367F 13K3E(87<&67P
38= & 9(: :788()< )(M4&F78E K&8Q 43<()< 78 61( 8(L6 K&<<
(L678F6738/ ?;’"24 )" -/+%+01 $"2 -(+%#5)+"7 "# = !"- > !"S

aWH@ X a&6738&4 W82&<72( HM(F7(< @358F74Y , ?JJ-/ \&8&E(K(86
[4&8= \((678E 61( W82&<72( HM(F7(< @1&44(8E(/ ZHB= a&P
6738&4 W82&<72( HM(F7(< @358F74/

_0B X ZH @38E)(<< _997F( 39 0(F18343EQ B<<(<<K(86 Y , -..S/
*&)K954 a38P78;7E(835< HM(F7(< 78 61( Z876(; H6&6(<, _0B
> VP"R", U&<178E638, c@= ZH +32()8K(86 [)78678E _9P
97F(/

[())78E< @, U7447&K<38 \ &8; @1(46(81&K H c, ?JJJ/ 01( NP
F383K7F< 39 %7343E7F&4 W82&<738</ Zd= N;:&); N4E&)

[7K(86(4 c, G&F1 G, i587E& T &8; \3))7<38 c, ?JJJ/ N827)38P
K(86&4 &8; (F383K7F F3<6< 39 838P78;7E(835< <M(F7(< 78 61(
Z876(; H6&6(</ 8)+3/)’"/’7 !’ = "S > R"

T7F1&);<38 c \, B44<3MM a &8; c OB863873 @ \, ?JJJ/ [4&86
782&<738<— 61( )34( 39 K565&47<K</ 8)+%+0)/$% &’()’*4 +, 5=’
A$6C;)20’ <=)%+4+>=)/$% 3+/)’517 (! = R" > .S

f74F32( c H, T361<6(78 c, c5%3: A, [17447M< B &8; G3<3< N,
-..]/ ‘5&8679Q78E 61)(&6< 63 61( 7KM()744(; <M(F7(< 78 61(
Z876(; H6&6(</ 8)+3/)’"/’7 #& = RJ# > R-"

f7635<(’ [ \, cB863873 @ \, G33M( G G, T(CK&8(’ \ &8;
U(<6D)33’< T, -..#/ W86)3;5F(; <M(F7(<= & <7E8797F&86
F3KM38(86 39 15K&8PF&5<(; E43D&4 F1&8E(/ :’* G’$%$"2
H+#;"$% +, -/+%+017 %" = - > -R

U7447&K<38 \, -..S/ W82&;()<, :((;< &8; 61( )7<’ 9)3K E(8(67P
F&44Q K3;797(; 3)E&87<K</ -I>’;)’"5)$7 #) = ?-. > ??!

U7447&K<38 \, -..R/ %7343E7F&4 W82&<738</ G38;38= @1&MK&8
&8; *&44

U7447&K<38 \, %)3:8 d @, -.]R/ 01( &8&4Q<7< &8; K3;(4478E
39 %)767<1 782&<738</ <=)%+4+>=)/$% ?;$"4$/5)+"4 +, 5=’ &+1$%
3+/)’51 3’;)’4 87 $"# = "J" > "??

U7447&K<38 \ &8; V766() B, -..R/ 01( 2&)Q78E <5FF(<< 39 782&;P
()</ -/+%+017 (( = -RR- > -RRR

b&83 N &8; \&6<53 d X (;</ Y , -.../ %7343E7F&4 W82&<738< 39 NP
F3<Q<6(K< DQ [(<6< &8; %(8(97F7&4 _)E&87<K</ 0<5’5D&=
aWBNH/


