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摘要: 外来物种入侵严重威胁着乡土植物多样性并削弱了生态系统服务功能。本文基于滇西北怒江河谷植被调查

的样方数据, 从群落水平研究了乡土和入侵植物多样性的空间分布格局, 以及地形、气候、人类干扰等因子对两

种格局的影响。本研究共记录到外来入侵植物26种, 隶属于13科21属; 乡土植物1,145种, 分属于158科628属。沿

着怒江河谷, 入侵植物物种丰富度随纬度与海拔的增加而减少; 乡土物种丰富度则随纬度增加而增加, 并在海拔

梯度上呈单峰格局。运用广义线性模型分析公路边缘效应(反映生境干扰)、气候、地形和土壤等环境因素对物种

丰富度分布格局的影响。等级方差分离的结果显示, 公路两侧的生境干扰对入侵种和乡土种的丰富度格局均具有

首要影响。在自然环境因子中, 降水量是入侵植物丰富度的主要限制因子, 而乡土物种丰富度则主要受到地形因

子尤其是坡向的影响。结构方程模型的分析结果也表明, 乡土植物和入侵植物丰富度之间的负相关关系反映了二

者对环境响应的差异。本文结果支持物种入侵的资源可利用性限制假说, 并强调了人类活动对生物多样性的负面

影响; 乡土植物或已较好地适应了干旱河谷气候, 但并没有显示出对外来物种入侵的抵抗作用。 
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Abstract: Biological invasion has attracted widespread attention because invasive species threaten native 
biodiversity and weaken ecosystem services. Based on field investigation of vegetation in Nujiang River val-
ley, Northwest Yunnan, we analyzed the spatial patterns of native and invasive species richness, and the ef-
fects of topography, climate, and roadside habitat disturbance on the invasive versus native plant species 
richness. We recorded 26 exotic invasive plant species that belong to 13 families and 21 genera, and 1,145 
native plant species, belonging to 158 families and 628 genera. Along the Nujiang River valley, species rich-
ness of invasive plants decreased with increasing latitude and altitude, while species richness of native plants 
increased with increasing latitude, and showed a hump-shaped pattern with elevation. A generalized linear 
model was used to estimate the roles of roadside disturbance, climate, topography and soil nutrients on the 
distribution of both native and invasive species richness. Results of hierarchical variation partitioning re-
vealed that roadside habitat disturbance had primary impact on the distribution of two groups of species. Pre-
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cipitation was the climatic determinant of invasive species diversity, and small-scale topographic factors, es-
pecially aspect, mainly affected native species diversity. It is likely that native species became 
drought-resistant in the evolutionary process while invasive species failed to adapt themselves to the local 
arid environments due to the short colonization time. This research supports the hypothesis that resource 
availability is the main factor limiting plant invasion, and highlights the negative effects of human activity on 
biodiversity. In addition, results of structural equation modelling revealed that native communities aren’t re-
sistant to plant invasion. The negative relationship between invasive and native species richness reflects the 
different responses of the two group species to environmental factors.  
Key words: invasive species; native species; spatial patterns; climate; human activity 

 
生物入侵是全球变化的重要组成部分(Mooney 

& Hobbs, 2000), 已在从局域到全球各个尺度上造

成严重的生态后果(Christian, 2001; Ehrenfeld, 2003)
和经济损失(Pimentel et al, 2000)。生物入侵威胁入

侵地的生物多样性, 削弱生态系统结构和功能。例

如, 生物入侵通过改变可燃物组成和性状, 影响到

生态系统的火烧频率和强度(Brooks et al, 2004), 改
变生态系统的养分循环、水分动态以及土壤生化环

境 , 进而改变乡土物种丰富度和种群多度

(Ehrenfeld, 2010; Hulme, 2013)。由于入侵种一般生

长速度快(Grotkopp et al, 2002; van Kleunen et al, 
2010), 光合速率(郑丽和冯玉龙, 2005)和种子产量

高(鲁萍等, 2005; Kissling et al, 2006), 许多具有克

隆繁殖能力(Baker, 1974; Liu et al, 2006), 因此入侵

后易于成为群落优势种。 
物种丰富度的空间格局一直是生态学和生物

地理学的研究热点。物种丰富度变化和周转速率在

纬度和海拔梯度上往往较为显著, 因此备受关注

(Lomolino, 2001)。乡土物种丰富度一般随纬度和海

拔单调递减或者呈单峰格局, 尤其是当低海拔人类

干扰严重时(Stevens, 1992; Rahbek, 1995); 而入侵

物种丰富度一般随海拔升高呈现单调递减的格局, 
其纬度格局则与研究区域的位置和尺度有关。尽管

对物种分布空间格局的研究已有很长的历史, 但对

外来种随纬度和海拔梯度的入侵格局的研究仍有

待深入。开展这方面研究显然有助于增加对物种丰

富度决定机制的理解(Lembrechts et al, 2014)。 
植物群落中生物入侵程度的影响因子一般可

分为生物与非生物因素。生物因素主要包括扩散限

制、物种间的竞争或互利关系、天敌是否存在等

(Halpern & Underwood, 2006; Vilà et al, 2011); 非生

物因素包括气温、降水、养分及光资源的可利用性

等, 以及干扰带来的生态位空缺(Funk & Zachary, 
2010; Matzek, 2011; Toledo et al, 2011)。种间竞争较

弱、环境压力较小而可利用资源丰富, 或干扰体系

发生改变的群落容易被入侵。然而, 生物及非生物

因子之间存在复杂的相互作用, 不同机制对生物入

侵影响的相对重要性尚无定论(Kueffer et al, 2013)。 
滇西北三江并流地区是具有全球重要性的生

物多样性热点地区(云南省三江并流管理局, 2010)。
包括紫茎泽兰(Eupatorium adenophorum)在内的外

来植物已经入侵这一区域, 在一定程度上对当地生

态环境和国民经济造成了严重影响(卢志军和马克

平, 2004; Lu & Ma, 2005; 胡发广等, 2007)。目前, 
关于这一区域生物入侵的研究或是基于单个物种

(刘晔等, 2013), 或是以人工生态系统为本底进行调

查(王大能, 2012), 缺少入侵物种和乡土物种丰富度

的对比, 并且不能确定自然和人类干扰因素对生物

入侵影响的贡献。本文基于对怒江河谷公路沿线植

物入侵的详尽群落学调查, 试图研究以下3方面的

问题: (1)怒江河谷地区入侵植物和乡土植物丰富度

的空间格局; (2)入侵和乡土物种多样性之间的关

系; (3)人为干扰、怒江河谷的自然环境以及植物群

落结构等因子对入侵物种和乡土物种丰富度影响

的相对大小。希望通过此研究, 能够定量评价在生

物多样性丰富的区域, 决定入侵植物多样性的不同

机制及其相互之间的关系, 为外来入侵植物的预

防、控制和管理提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 
怒江是中国西南地区的大河之一, 发源于青藏

高原的唐古拉山南麓, 在云南省内流经怒江州的贡

山、福贡、泸水和保山地区的保山、施甸、龙陵、
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昌宁等7县市, 出国境后称为萨尔温江。云南省内的

怒江段位于98º07'–100º02' E, 24º07'–28º23' N, 长度

650 km, 流域面积3.35万km2, 占云南省面积的

8.7%。云南怒江流域受西南季风影响强烈, 年均气

温5.2–16.6℃, 年均降水量961.7–1,639.6 mm。研究

区段河谷海拔从南到北递增, 气温相应降低, 而降

水量呈递增趋势, 具有亚热带半干旱至半湿润气

候; 河谷低地植被稀疏, 以云南松(Pinus yunnanen-
sis)为优势种的针叶林或混交林和灌草丛间断分布

(李晖等, 2009)。 
研究区内的公路主要是沿江呈南北分布的省

道S228, 沿线有县、乡(镇)和村级居民点分布。公

路两旁植被长期受到不同程度的人为干扰, 生物入

侵现象十分普遍。 
1.2  野外植物群落与生境调查 

为了探究怒江地区外来植物的入侵现状及影

响因素, 我们在公路沿线进行了系统的植物群落和

生境调查及土壤采样。采取分层系统设计, 沿怒江

河谷延伸的省道S228两侧布设调查样点, 参考各生

境因子调整采样强度, 包括: (1)公路等级: 包括省

道(138个样方)、县道(112个样方)和乡村道(24个样

方); (2)道路上、下坡: 沿样线在公路两侧等距离布

设样方各1–3个; (3)与道路距离: 样方到公路边距

离依次为10 m、30 m、60 m, 以反映公路相关的生

境干扰衰减的梯度; (4)土地覆盖类型: 避开建筑用

地和生产用地。考虑到怒江河谷植被以灌草丛为主, 
样方统一为10 m × 10 m, 以保证足够的取样面积。 

群落调查线路上至滇藏交界的云南怒江州贡

山县丙中洛, 下至保山市潞江县境内, 全长500余
km, 共调查273个样方(图1)。用GPS测定每个样方

的地理坐标和海拔。记录样方内所有维管束植物(包
括外来物种); 测量所有胸径≥ 2 cm的乔木高度、

胸径和个体数。利用罗盘仪测定样方的坡向、坡度, 
记录坡位。生境干扰因子由3个变量表示, 即地表裸

露比例、公路等级、样方到公路的距离。 
1.3  样方气候数据 

由于缺乏每个样方所在地气候状况的实际观

测数据,  本研究采用Worldclim全球气候数据集

(http://www.worldclim.org/)提供的月均气温和降水

数据。该数据是全球气象台站50年(1950–2000年) 
观测数据平均值经空间插值得到的栅格数据, 空间

分辨率为1 km。利用样方地点的地理坐标, 从美国 

 
 
图1  怒江地区公路沿线植物调查样方分布图 
Fig. 1  Distribution map of plant investigation plots alongside 
road in Nujiang River region 
 
航空航天局 (NASA)发布的全球数字高程模型

(Global Digital Elevation Model, GDEM, 100 m分辨

率)中提取研究区内的数字地形数据, 并采用刘晔

(2015)提供的方法, 结合三江并流地区气象台站过

去54年观测记录数据的平均值, 采用Co-Kriging插
值修正, 得到每一样方点的12个月平均气温和降水

数据。 
进一步参考相关文献计算多个生物气候指标

(Fang et al, 2002; Hawkins et al, 2003), 分为能量、水

分和气候变异性3组。能量因子指标包括年均温

(MAT)、最冷季均温(MTCQ)、最暖季均温(MTWQ)
和年潜在蒸散量 (PET) (Thornthwaite & Hare, 
1955)。其中, 年潜在蒸散量表示在理想状态下, 一
年内地表(植被、土壤和水体表面)向大气蒸腾水分

的最大可能值, 反映了一个地区的环境能量, 其计

算公式如下:  

 
其中ki为第i个月的标准月换算因子, 可以通过换算

因子表查得。ei为第i个月的标准月份最大蒸散量, ei 
= 16 × (10MMTi/I)

a/(S/360), MMTi为月均温, I为12个
月总和的热量指标(oC), 计算公式为I = ∑(MMTi 
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/5)1.514, a = 6.75 × 10−7I3 – 7.71 × 10−5I2 + 1.79 × 10−2I 
+ 0.4923, S是月实际日照时数。上述公式仅适用于

月均温在0–26.5ºC之间。当MMTi ≤ 0℃时, PET设
定为0, 当MMTi ≥ 26.5℃时, 由月均温直接查得e
并计算PET。 

水分因子包括年降水量(MAP)、最干季降水量

(PDQ)、最湿季降水量(PWQ)、年实际蒸散量(AET) 
(Brutsaert, 1982)和水分亏缺 (water deficit, WD) 
(Stephenson, 1990)。其中, 最干(或湿)季降水量是一

年内降水最少(或最多)的3个月内的降水总量, 即一

个地区冬季(或夏季)的降水量; 年实际蒸散量是一

年内地表向大气蒸腾水分的实际值, 受水分和能量

双重影响; 水分亏缺反映一个地方的干燥程度。其

计算公式如下:  
AET = MAP/[0.9 + (MAP/L)2]1/2               (2) 
WD = AET – PET                      (3) 

其中, L为平均蒸发量, L = 300 + 25MAT + 0.05MAT3。 
气候变异性因子包括温度季节性(temperature 

seasonality, TSN)和降水季节性(precipitation season-
ality, PSN) (Fang & Lechowicz, 2006)。温度和降水

季节性反映一个地区温度和降水的季节变化程度, 
其计算公式如下:  

 
其中, MMPi为一年内第i个月的月均降水。 
1.4  数据分析 

在分析乡土物种或入侵物种丰富度与纬度、海

拔的关系时, 在模型中加入纬度和海拔的一次和二

次项, 如果二次项结果显著(P < 0.05), 则认为二者

的关系非线性。 
由于物种丰富度通常符合Poisson分布, 采用广

义线性模型(generalized linear model, GLM)拟合入

侵物种与乡土物种丰富度与环境因子的关系。当出

现残差过度分散, 即残差/剩余自由度> 1.2时, 采用

quasi-Poisson分布。由于部分气候因子之间存在严

重的共线性, 因此先计算自变量之间的相关系数, 
在气温、降水、气候变异性3组变量中各选1个组内

相关性高而与组间变量相关性低的变量, 加入物种

丰富度的多元广义线性模型, 根据赤池信息准则

(Akaike Information Criterion, AIC)选出最优模型。

基于GLM最优模型 , 进一步采用等级方差分离

(hierarchical variation partitioning, HVP)算法来定量

评价不同自变量对丰富度变异性的独立贡献(Nally, 
2002)。该方法通过穷尽比较包含1个到考虑的全部

自变量的所有变量组合构建的模型, 分离出每个自

变量的独立效应和联合效应, 并用Z-scores值检验

自变量的独立效应是否统计显著。 
为了获取环境因子约束下入侵物种和乡土物

种丰富度的关系 , 采用结构方程模型 (structural 
equation model, SEM)进行分析, SEM能够同时分析

影响入侵和乡土物种丰富度的因素之间的相互作

用。数据采用Z-scores进行标准化处理, 使得不同变

量间的过程系数可以比较。首先利用主成分分析

(PCA)对所有地形、气候环境和人类干扰等因子做

降维处理, 将这些存在高度相关性的变量转化为少

数线性不相关的综合变量。我们根据PCA的特征值

提取了贡献较大的前4个主成分。然后将获取的主

成分与入侵物种和乡土物种丰富度一起纳入结构

方程模型进行分析。 
样方气候指标推算通过地理信息系统软件

Arcgis 9.3完成。统计分析全部在统计软件R 3.2.0 
(http://www.r-project.org/)中完成。 

2  结果 

2.1  入侵植物和乡土植物的组成和分布 
本次调查的273个样方中共出现26种外来植物, 

属于13科21属(附录1), 其中菊科植物最多, 占外来

植物种的38.5%, 其次是茄科和大戟科。不同种的频

度差异很大, 如番石榴(Psidium guajava)、曼陀罗

(Datura stramonium)、婆婆纳(Veronica didyma)等均

仅见于1个样方, 而紫茎泽兰出现在106个样方中。

样方入侵物种丰富度介于0–7, 密度为2.03 ± 1.45种
/100 m2。入侵植物原产地主要为美洲, 占76.9%, 其
次来自欧洲、非洲热带和亚洲热带。26种外来入侵

植物中草本17种, 占65.4%。入侵程度最严重的是鬼

针草(Bidens spilosa), 出现的样方数和平均重要值

分别为143和5.94, 其次是小白酒草(Conyza cana-
densis)、紫茎泽兰、苏门白酒草(C. sumatrensis)和藿

香蓟(Ageratum conyzoides)。紫茎泽兰的平均重要值

最高(21.44), 构成比较普遍的优势群落。 
样方中共记录1,145种乡土植物, 分属于158科
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628属, 其中禾本科、豆科和菊科植物最为丰富。样

方中乡土植物丰富度介于6–91种, 平均密度为35.8 
± 16.3种/100 m2。 

在怒江流域 , 入侵植物分布的纬度范围为

25.068°–28.069° N, 最北出现的种类包括鬼针草、

小白酒草、苏门白酒草和蓖麻(Risinus communi)。
入侵种丰富度呈现随纬度增加而减少的趋势(P = 
0.009)。入侵植物的海拔分布范围为726–3,135 m, 
分布海拔最高的物种为苦苣菜(Sonchus oleraceus)。
入侵物种丰富度随海拔升高而线性减少的趋势非

常显著(海拔, P < 0.001; 海拔的二次项, P = 0.189)。
乡土植物丰富度则表现出明显不同的格局, 丰富度

随纬度增加显著上升(P < 0.001), 随海拔上升表现

出先增加后减少的单峰型格局(海拔, P < 0.001; 海
拔的二次项, P < 0.001), 在中等海拔(2,000 m)处丰

富度达到最高值(图2)。 
2.2  入侵植物和乡土植物丰富度与环境因子的  
关系 

关于入侵物种丰富度的GLM最优模型包括4个

因子: 公路等级、年均温、最湿季降水量和最干季

降水量, 共解释了入侵物种丰富度变异的9.8%。其

中公路等级、最干季降水量和年降水量分别贡献了

全部解释量的54.1%、22.0%和16.71% (图3)。 
乡土物种丰富度的GLM最优模型包括5个因

子: 有无乔木(0/1)、坡向、坡度、裸地比例和最干

季降水量, 共解释乡土物种丰富度的32.1%。其中, 
裸地比例贡献最大(58.0%), 坡向(21.5%)和有无乔

木(17.3%)是另外两个影响显著的因子。坡度和气候

因子影响微弱(图3)。 

2.3  入侵与乡土植物物种丰富度的关系 
本研究表明, 在群落尺度上外来植物与乡土植

物的多样性之间存在显著负相关关系(P < 0.001) 
(图4), 即乡土物种的丰富度越高, 入侵物种的丰富

度越低, 反映了群落复杂性对入侵植物的抵抗性。

将样方分为有、无乔木层两类后, 在有乔木层的样

方中, 入侵物种与乡土物种丰富度之间的负相关关

系更为显著(P < 0.001), 而无乔木层的样方中二者

无明显关系(P = 0.832), 表明在不同生境中驱动乡 
 

 
 
 
图2  怒江河谷入侵(A)与乡土植物(B)丰富度随纬度和海拔的分布 
Fig. 2  Distribution of invasive (A) and native (B) species richness along latitude and altitude in Nujiang River valley 
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图3  基于等级方差分离的怒江河谷入侵(a)和乡土植物(b)
物种丰富度格局的环境因子独立和联合解释能力。*表示在

0.05水平显著。  
Fig. 3  Independent and joint contributions of environmental 
variables accounting for the spatial pattern of invasive and 
native species richness in Nujiang River valley, based on hier-
archical variation partitioning model. * indicates that influence 
is significant at the 0.05 level. RG, Road grade; MAP, Mean 
annual precipitation; PDQ, Precipitation of driest quarter; 
PWQ, Precipitation of wettest quarter. 
 

 

 
 
 

图4  入侵与乡土植物物种丰富度的关系 
Fig. 4  Relationship between richness of invasive and native 
species 
 
 
 
土物种和外来物种丰富度格局的机制可能不同。有

乔木层存在的情况下, 入侵物种丰富度显著低于只

有灌草的样方(F = 4.581, P = 0.033), 而乡土物种丰

富度显著高于只有灌草的样方(F = 20.736, P = 
0.000)。二者在干扰程度不同的生境中复杂的相互

作用可能是不同的生物和非生物因子共同作用的

结果。无乔木层的样方中没有相关性, 说明由于优

势乡土竞争种的缺乏, 导致可利用资源较多, 在这

些生境中可能没有强烈的种间相互作用。 
根据各主成分的特征值, 我们选取了前4个主

成分代表人类干扰、地形和水热因子变量(表1)。前

4个主成分累计代表了80.5%的因子信息量, 第一主

成分贡献率为48.6%, 且大部分因子在这一主成分

上的载荷为负值。第二主成分贡献率为15.6%, 与成

分载荷较大的因子呈正相关关系。其中, 第一主成

分主要表征热量因子, 第二主成分则表征了水分因

子, 第三主成分主要代表降水季节性的信息, 而第

四主成分则代表了人为干扰和地形因子。 
结构方程模型结果显示(图5), 外来入侵物种丰

富度只与第一主成分表现出极显著的负相关关系, 
与第二主成分负相关但并不显著, 与第三和第四主

成分正相关但并不显著。乡土物种丰富度与第一主

成分为极显著正相关关系, 与第二主成分之间为显

著的正相关关系, 与第三主成分正相关但并不显

著, 而与第四主成分为显著负相关关系。在控制了

丰富度与环境因子的关系后, 入侵种丰富度和乡土

种丰富度之间没有表现出显著的相关性。 

3  讨论 

3.1  入侵和乡土物种丰富度的空间格局 
研究区内入侵物种与乡土物种丰富度沿海拔

梯度存在显著不同的空间分布格局, 这个差异可能

反映了入侵植物不同于乡土植物的生活史性状与

环境需求(van Kleunen et al, 2010)。外来入侵物种丰

富度随海拔上升而下降的格局与其他研究相似, 但
这种格局的成因目前还有很大争议, 可能是由于逐

渐严酷的非生物环境因子限制了外来种进一步扩

散, 或是人为影响减少导致繁殖体扩散能力降低, 
也可能仅仅是由于入侵时间较短, 还没有随海拔上

升完全占据可利用的生境(Daehler, 2005; Giorgis et 
al, 2011; Marini et al, 2012)。 
3.2  环境因素对入侵和乡土物种丰富度格局的  
影响 

探讨入侵和乡土植物的分布格局及形成机制

是保护生物学研究的重要组成部分。关于环境因子

对外来物种分布及其多样性格局的影响存在不同

假说。Elton (1958)认为乡土物种丰富度高的地方对 



第 4 期 许玥等: 怒江河谷入侵植物与乡土植物丰富度的分布格局与影响因子 395 

表1  环境因子的主成分分析结果。表中的值为各因子在主成分中的载荷、各主成分的特征值及解释百分比。粗体为4个主成

分中载荷较大的变量。 
Table 1  Principal component analysis (PCA) of environmental factors. Entries are factor loadings, eigenvalues and percentage of 
variation explained for the four principal components. Large component loadings among four principal components were bolded.  

环境因子 Environmental factors 第一主成分 PCA1 第二主成分 PCA2 第三主成分 PCA3 第四主成分 PCA4

公路等级 Road grade 0.108 –0.028 –0.056 0.021
与公路距离 Distance to roads –0.029 0.129 –0.153 –0.487
样方内是否存在乔木 
Presence or absence of trees 0.029 –0.006 –0.046 –0.113

坡形 Shape –0.019 0.011 –0.007 0.024
坡位 Position 0.099 –0.151 0.086 –0.461
坡度 Slope 0.039 –0.062 0.050 –0.581
裸地比例 Bare land percentage –0.148 –0.087 0.077 0.420
年均温 Mean annual temperature –0.351 –0.082 –0.033 –0.048
最冷季均温 Mean temperature of coldest 
quarter –0.349 –0.112 –0.032 –0.042

最湿季均温 Mean temperature of wettest 
quarter –0.353 –0.022 –0.029 –0.054

年潜在蒸散 Potential evapotranspiration –0.351 –0.082 –0.032 –0.048
年降水 Mean annual precipitation –0.179 0.507 –0.162 0.002
最干季降水 Precipitation of driest quarter –0.185 0.415 0.376 –0.008
最湿季降水 Precipitation of wettest quarter –0.116 0.323 –0.611 0.019
年实际蒸散 Actural evapotranspiration –0.351 0.059 –0.049 –0.045
水分亏缺 Water deficit 0.311 0.275 0.003 0.047
温度季节性 Temperature seasonality 0.103 0.507 0.038 –0.052
降水季节性 Precipitation seasonality 0.164 –0.211 –0.637 0.055
特征值 Eigenvalue 8.288 2.662 1.578 1.203
解释百分比 Percentage explained (%) 48.600 15.600 9.300 7.100

 
 

 
 

图5  环境因子主成分(PCA1, PCA2, PCA3, PCA4)和乡土

种丰富度(nat_ric)对入侵种丰富度(inv_ric)影响的结构方程

模型。箭头方向表示因果关系, 数字表示路径相关系数, 方
框旁的数字表示模型对变量变异的解释系数, 星号表示相

关的显著性水平: *P < 0.05, **P < 0.01, ***P < 0.001。 
Fig. 5  A structural equation model showing the multivariate 
effects on invasive plant richness (inv_ric) by native plant 
richness (nat_ric) and four principal components (PCA1, 
PCA2, PCA3, PCA4) of environmental factors. The direction 
of arrows shows the causal relationships, numbers are stan-
dardized path coefficients, accompanied by positive (+) or 
negative (–) illustrations. The proportion of variation explained 
by the model is indicated by the number near each textbox. 
Asterisks imply the level of significance: *P < 0.05, **P < 
0.01, ***P < 0.001.  

 
入侵的抵抗性强, 但支持这一观点的证据模棱两可

(Kennedy et al, 2002; Fargione et al, 2003)。干扰被认

为是入侵的先导, 但很多未被干扰的群落也存在外

来物种入侵(Lozon & MacIsaac, 1997; Davis et al, 
2000)。乡土物种在长期历史过程中已经适应的环境

压力可能限制了外来物种的存活和定殖, 但资源可

利用性低的栖息地依然受到入侵物种的影响

(Harrison, 1999)。 
怒江河谷地区以干热气候为主。能量对入侵和

乡土物种丰富度的影响均不显著; 而水分条件, 尤
其是最干季降水量的影响非常显著, 显示了干旱对

植物分布的限制作用, 且入侵物种对干旱的耐性比

乡土物种更低。Baruch和Fernandez (1993)发现一种

乡土C4草本植物对于干旱的耐受性高于另一种入

侵C4草本植物; Hamilton等(1999)也发现, 美国加州

南部草地的干旱环境有利于多年生乡土草本物种

的萌芽而不利于一年生入侵草本。怒江河谷的乡土

植物在长期适应干旱环境的进化过程中变得更加

耐旱, 而入侵种由于进化时间较短, 对干旱生境的
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适应性较差。对于乡土物种, 裸地比例即路侧生境

干扰具有最强的胁迫; 而样方到公路的距离与入侵

物种丰富度显著负相关, 这充分显示, 在怒江河谷, 
公路沿线的生境干扰对乡土植物群落的退化和外

来物种的迁移入侵具有关键作用。 
3.3  群落物种多样性与可入侵性 

物种多样性和群落可入侵性之间的关系对被

入侵植物群落的恢复与管理十分重要, 而关于外来

入侵物种与乡土物种丰富度之间的关系仍存在争

议(Gerhardt & Collinge, 2007; Souza et al, 2011)。支

持乡土物种与入侵物种多样性负相关的观点认为, 
群落生态位空间有限, 竞争在群落构建中起主导作

用, 因此物种丰富的群落利用了大部分资源, 为新

物种留下的资源较少, 从而减少了外来物种入侵的

可能性(Palmer & Maurer, 1997; Zeiter & Stampfli, 
2012)。且物种丰富的群落含有与外来种性状相似的

乡土物种的可能性更高, 因而可入侵性更低(Levine 
& D’Antonio, 1999; Pokorny et al, 2005)。相反的观

点认为, 群落中存在种间促进(facilitate)效应, 如遮

阴、菌根供养(Rudgers et al, 2005; Bulleri et al, 2008; 
Spence et al, 2011), 导致物种越丰富的群落能够共

存的物种也越多, 因而促进外来种入侵。也有观点

认为乡土和入侵物种丰富度的关系取决于空间尺

度: 即当外在干扰程度较轻或中等时, 局域尺度的

乡土物种丰富度通过种间相互作用, 增加了群落对

物种入侵的抵抗(Elton, 1958); 而在更大的空间尺

度上则呈现正相关关系(Levine, 2000; Deutschewitz 
et al, 2003), 这可能与二者在不同尺度上对环境因

子的响应有差异相关。 
本研究表明, 在群落尺度上外来入侵植物与乡

土植物的多样性之间存在显著负相关关系 (P < 
0.001), 特别是乔木层存在的情况下, 入侵物种丰

富度显著低于只有灌草的样方。这表明局域尺度群

落结构完整性可能对生物入侵具有抵抗作用。乔木

层是否存在对入侵的影响可能与光资源有关。乔木

层下的生境光照强度低, 可能抑制了外来植物的竞

争力 (Watkins et al, 2003, Hansen & Clevenger, 
2005); 而光照较强的生境如草地、开放林地以及森

林边缘等, 常伴随高温、裸露土壤等条件, 容易被

外来植物入侵, 并促使外来植物定居后向更远的距

离 扩 散 (Parendes & Jones, 2000; Hansen & 
Clevenger, 2005)。 

但是, 当我们进一步使用结构方程模型分析入

侵和乡土植物对环境因子的响应发现, 入侵和乡土

植物的丰富度格局对温度、降水、人类干扰和地形

等环境因子的响应完全相反, 并且在控制了外部环

境因子的影响后, 二者的关系并不显著。这表明二

者丰富度的负相关关系更多是各自对环境约束的

响应差异, 而非直接竞争排斥的结果。 
本文从群落水平对怒江河谷乡土和入侵植物

多样性进行研究, 发现二者的空间格局显著不同, 
对环境因子的响应也基本相反。结果支持物种入侵

的资源可利用性限制假说, 同时强调了人为干扰对

生物多样性的负面影响; 乡土植物或已较好地适应

了干旱河谷气候, 但并没有显示出对外来物种入侵

的抵抗作用。 
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