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摘 要：生物入侵已成为世界性的生态、经济问题，是人类当前面临的巨大挑战。作为入侵生物中一个重

要组分的外来入侵植物，其入侵不仅改变了入侵地地上植物群落的多样性，而且对入侵地的地下生态系

统也产生了深刻影响。国内外的生态学家对于外来植物的入侵虽已提出多个机制假说，但真正机理还

未明确。近年来兴起的外来入侵植物与入侵地土壤生态过程相互影响的研究为外来植物入侵机理的揭

示提供了新思路。从两个方面综述了近年来对外来入侵植物与入侵地地下生态系统相互作用的研究结

果：（1）入侵植物与入侵地土壤微生物的相互影响：外来入侵植物可通过破坏土著植物与土壤微生物间

的共生关系、分泌化感物质影响入侵地微生物群落结构和功能、逃避原产地土传天敌、改变入侵地的微

生物群落结构进而间接改变土壤养分循环等途径实现入侵；（2）入侵植物与入侵地土壤养分的相互影

响：主要是入侵植物与入侵地土壤氮、磷、钾等几种大量元素及其他元素之间的相互作用。在综述国内

外研究的基础上，探讨了外来入侵植物入侵机理研究中存在的问题及未来的研究方向，以期为外来植物

入侵的预防、控制与生境恢复提供依据。
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Abstract: The invasion of non-indigenous plants threatens the integrity of natural ecosystem and annually
causes serious economic losses worldwide. Though several hypotheses have been proposed to explain the plant
invasion, the mechanistic bases of the invasiveness of alien plants and invisibility of invaded communities are
not well understood. For decades, the interactions of exotic plants with components of native ecosystem have
focused on aboveground flora and fauna and neglected the interactions with belowground soil microbes and
nutrient availability. With the development of biological invasion research, people have found soil
microorganisms and nutrient cycling are closely connected with aboveground plant community and feedback
exists among them. In this paper, we review some of recent research and ideas about the interaction between
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0 引言

生物入侵是指一种生物能在其近代进化史上未曾

分布的区域内存活、繁殖，并对入侵地造成明显的生态

和经济后果[1]。其中外来植物入侵是生物入侵中的一

个重要组成部分。全球化的发展趋势促进了外来植物

的引进，也加速了外来植物的入侵，据统计在引进物种

中约有 1%成为入侵种[2]。究竟是什么原因导致这些

外来植物变为入侵植物，生态学家就这个问题开展了

大量的研究工作，以期探寻外来植物成功入侵的策略

或机制。在早期的研究中，由于研究方法、技术条件的

限制，对于入侵植物与入侵地生态系统各组分间相互

作用关系的研究多集中在地上部分，而忽视了对土壤

生态过程影响的研究[3]。但随着入侵生态学的发展，

人们将这种相互作用关系的研究延伸至地下，并认识

到外来植物入侵会改变入侵地土壤的生物（微生物群

落）和非生物（养分循环）特性，反过来这种改变会影响

外来植物的入侵进程[4-5]。因此，外来入侵植物对入侵

地土壤生态过程的影响不仅是一个入侵效应问题，而

更是一个入侵机制问题[6]。笔者就目前对外来入侵植物

与入侵地土壤生态过程相互影响的研究进行了综述。

1 外来植物入侵的地下微生物学机制

土壤中的微生物群落在调节生态系统水平上的各

过程时发挥着重要作用，其组成、功能与地上植物群落

的组成、功能存在密切联系[7]，表现为动态反馈关系。

在外来植物入侵过程中，这种反馈关系表现为：外来植

物的入侵引起入侵地土壤微生物群落的改变，反过来

这种变化通过影响外来植物与当地植物间的竞争来重

新布局地上植物群落 [8]。其中反馈的形式包括正反

馈、负反馈和中性反馈，反馈的方向主要取决于入侵地

聚集的土传病原体产生的负效应与聚集的菌根真菌、

固氮菌及其他有益土壤微生物产生的正效应的相对强

弱[9]。在自然生态系统中，植物与土壤微生物间普遍

存在负反馈关系，这有助于保持物种多样性[10]。而外

来植物入侵往往会使入侵生态系统的生物多样性降

低，因此外来植物的入侵可能与入侵地土壤微生物间

的反馈作用有关。目前许多生态学家开展了这方面的

研究，并提出了一系列可能的入侵机制。

1.1 入侵植物破坏土著植物与土壤微生物间的共生关系。

Vogelsang等人通过对美国加州南部草地植物群

落的研究提出了这一入侵方式，他们在研究中发现非

菌 根 植 物 的 入 侵 降 低 了 入 侵 地 丛 枝 菌 根 菌

（Arbuscular mycorrhiza，AM）的丰富度，从而使那些强

烈依赖AM的当地植物种在与入侵的非菌根植物竞争

过程中受到排挤，最终实现外来种的入侵[11]。这一入

侵方式主要说明了由于外来种的入侵使当地种与其地

下微生物间的共生关系逐渐崩溃，进而实现外来种的

入侵，该方式又被称为渐崩共生假说 (Degraded

Mutualisms Hypothesis)。Hawkes 等人在研究美国加

州和犹他州草地时指出，入侵该地的外来植物明显改

变了当地种根部菌根群落组成，使其根部的微生物群

落由菌根菌Glomus spp.变为非菌根菌，使当地种的竞

争力下降，从而实现外来植物的入侵[12]。入侵北美的

外来植物葱芥（Alliaria petiolata）的入侵机制也为这一

入侵方式提供了证据：Stinson等人在研究北美森林生

态系统中的外来植物葱芥时得出，其入侵明显减少了

入侵地的AM，强烈削弱了依赖AM的当地林冠树种

的生长[13]；Wolfe等人对同一生态系统中葱芥的研究表

明，其入侵大大降低了上层树种成熟根系中的外生菌

根菌（ectomycorrhizal fungi，EMF）的数量，继而破坏了

外生菌根菌与当地树种间存在的共生关系，从而有利

于自身入侵[14]。同时，上述两个有关葱芥入侵的研究

都表明，葱芥向土壤中分泌的化感物质可能是引起菌

根菌减少的原因，这也说明外来植物的入侵往往是多

种机制综合作用的结果。

1.2 入侵地的土著微生物促进外来植物入侵

对于某些外来入侵植物，促进其定植、扩散的动力

来源于入侵地的土壤微生物。Marler等对入侵美国西

北部草地的斑点矢车菊（Centaurea maculosa）的研究证

invasive plant species and underground ecological processes, concerning two aspects: (1) the interaction
between invasive plants and soil microorganisms, approaches employed by exotic plants to invade successfully:
degrading mutualism between native plants and soil microbe, affecting the structure and function of microbial
community through allelopathy, escaping native soil-borne enemy, indirectly changing nutrient cycling with
altered microbial community and the invasion facilitated by indigenous microbe. (2) The interaction between
exotic plants and soil nutrient such as nitrogen (N), phosphate (P), potassium (K) and other nutrient elements.
We propose that information gathered from previous research would have important implications for the
restoration of native ecosystem.
Key words: invasive plants, soil microbial community, nutrient cycling, mechanisms
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明，入侵地的土著AM提升了斑点矢车菊对当地植物

爱达荷狐茅（Festuca idahoensis）的抑制作用，从而使爱

达荷狐茅在竞争中受到排挤[15]。入侵美国加州中部的

马耳他矢车菊（Cetaurea melitensis）与土著植物种

Nassella pulchra 共同生长时，本土的土壤真菌把

Nassella pulchra 固定的光合产物运输给马耳他矢车

菊，从而形成的由土壤真菌调节的寄生关系可能是促

进这种矢车菊成功入侵的原因之一[16]。菌根菌与植物

之间普遍存在共生关系，因此外来植物若能与入侵地

的菌根菌形成共生体，将大大提升其入侵潜力。目前，

就有一个与之相关的假说被称为促进共生假说

（enhanced mutualisms hypothesis），其内容为：与原产

地相比，外来种在入侵地遇到了对其定植有更强促进

作用的土壤微生物，其中外来种与微生物间表现为共

生关系 [5]。Nijjer等在研究土壤微生物与施肥对乌桕

（Sapium sebiferum）成功入侵的影响时发现，与土著植

物相比，其根系丰富的AM可能是提高乌桕生长率、促

进其入侵湿地温带林系统的原因[17]。这一研究结果为

促进共生假说提供了证据，然而，与其他入侵机制相

比，支持该假说的研究还相对较少。

1.3 入侵植物对入侵地土壤微生物具有化感作用

化感作用是许多外来植物成功入侵的主要机制之

一。外来植物通过分泌化感物质影响入侵地土壤微生

物群落进而实现自身入侵已成为目前化感领域研究的

热点之一。这一入侵方式在矢车菊属多个种的入侵过

程中都有体现：侵入北美的斑点矢车菊（Centaurea
maculosa）由其根部分泌的具防御根际病原体危害的

化感物质儿茶酚（catechin）促进了它的入侵[18]；铺散矢

车菊（Centaurea diffusa）通过根系分泌的一种具抗菌作

用的化感物质8-羟基喹啉（8-hydroxyquinoline）通过改

变入侵地土壤微生物群落而实现成功入侵[19]。同时，

儿茶酚和8-羟基喹啉都是螯合剂，对土壤中磷等养分

元素具有很强的螯合能力[20]，这一点对矢车菊属植物

的入侵可能也起到了促进作用。该方式在其他属外来

植物入侵过程中也发挥着作用，沈荔花等通过研究加

拿大一枝黄花（Solidago canadensis L.）的化感作用对

土壤微生物区系的影响，得出其分泌的化感物质对入

侵地微生物群落的多样性具有明显的作用，在它入侵

过程中扮演了重要的角色[21]。

1.4 逃避土传天敌

入侵植物通过逃避原产地土传天敌而实现入侵的

方式是天敌逃避假说内容的一部分，目前的研究证实

许多外来植物的成功入侵都可用该理论来解释。如入

侵欧洲西北部的北美黑樱桃（Prunus serotina）其成功

入侵是因为逃逸了原产地的土传病原体[22]。Reinhart

等研究发现，北美黑樱桃在其原产地美国之所以仅仅

是一个普通植物种是由于受到当地一种卵菌纲土传病

原体腐霉（Pythium spp.）的抑制[23]，但入侵欧洲的北美

黑樱桃是否是因为逃脱了这种腐霉的危害还需进一步

验证。通过对两种槭属（Acer）植物粉叶复叶槭（Acer
negundo）和鹰爪挪威槭（Acer platanoides）在原产地及

入侵地的密度模式（density pattern）比较研究得出，这

两种植物在入侵地形成更高的密度是由于逃避了原产

地的土传天敌[24]。Van der Putten等人在研究入侵博茨

瓦纳稀树干草原的外来植物Cenchrus biflorus时指出，

逃避土传天敌也许是其成功入侵的原因[25]。天敌逃避

假说虽然是基于坚实的生态学理论基础提出的，并已

成为生物控制的理论支撑，但该假说也不是十全十美

的，具有自身的局限性。Beckstead等对入侵美国加州

的欧洲海滨草（Ammophila arenaria）的研究表明，入侵

地与原产地的土壤微生物对欧洲海滨草的生长均表现

为负反馈作用[26]。Eppinga等对入侵同一地区的欧洲

海滨草的研究验证了Beckstead等人的结论，并通过建

立数学模型得出，欧洲海滨草成功入侵的原因可能是

它在入侵地可以聚集对土著植物种具有排挤作用的当

地的土传病原体[27]，这一入侵机制的发现是对天敌逃

避假说内容的扩充。

1.5 改变的土壤微生物群落影响土壤养分循环

外来入侵植物往往会改变入侵地土壤微生物群

落，而变化了的微生物群落，特别是某些功能群落对土

壤养分循环和转化过程具有重要的调节作用。细茎野

燕麦（Avena babata）和大麦状雀麦（Bromus hordeaceus）
在入侵美国加州草地过程中，改变了入侵地土壤中氨

氧化菌群落的组成并使其丰富度增加，使土壤中硝化

作用的速度增加一倍，可利用氮含量显著上升，从而促

进了他们的入侵[28]。Ashton等在研究落叶混交林中入

侵植物对养分循环的影响时指出，外来入侵种改变了入

侵生境地下腐生微生物群落，从而使入侵种枯落物分解

及释放氮的速度显著快于土著种[29]。对入侵地和原产

地不同生态型乌桕（Sapium sebiferum）的研究表明，其

入侵改变了入侵地土壤细菌的丰富度和群落组成，继

而促进了土壤N素的硝化及反硝化作用，因此获得更

多竞争氮的优势也许是它成功入侵的原因之一[30]。

2 外来植物入侵与土壤养分之间的相互影响

土壤是生态系统赖以存在的最重要的载体之一，

其养分循环的改变可能对整个生态系统的结构和功能

都将产生深远的影响。研究表明，外来植物入侵新生

境会引起土壤中碳循环、氮循环、水循环及生态系统中
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其他循环途径的改变，其中入侵植物对养分循环的影

响程度取决于外来植物与入侵地现存植物群落特征的

差异[31]。外来植物入侵引起土壤养分循环途径的改变

可能会导致入侵地物种多样性降低，创造利于其他外

来植物入侵的生境。同时，这些后果可能会反过来影

响外来植物的入侵潜力及生态系统的可入侵性[32]。不

同的入侵植物会导致不同土壤特性的改变，即使是同

一种外来植物由于其入侵生境等因素的差异，对土壤

特性的影响也会有区别[33]。

2.1 与土壤中主要养分元素之间的相互影响

2.1.1 外来入侵的固氮植物与土壤氮素之间的相互影

响 目前，在外来植物对入侵地土壤养分影响的研究

中，大部分是有关土壤氮素的研究，但对其影响的研究

结论并不一致，基本表现为增加、减少、不变三种格

局。Howard等对纽约东南部 44个样点的调查表明，

土壤氮素矿化、硝化的速度与入侵地被入侵的程度存

在密切关系[34]。陈慧丽等综述了外来入侵植物对土壤

的总氮、无机氮、矿化作用、反硝化作用等氮循环各环

节的影响[35]。由于固氮植物对土壤中氮素循环具有重

要的调节作用，因此笔者只对外来入侵的固氮植物对

入侵地土壤氮素的影响进行概述。通常，具固氮作用

外来植物的入侵可以补充入侵地土壤的氮库、加快氮

循环及提高氮的可利用性[36]。入侵美国夏威夷火山土

壤的火树（Myrica fava）使该生态系统中总氮的输入提

高了约4倍、有效氮含量增加，从而加速了氮素循环[37]；

外来植物洋槐（Robinia pseudoacacia）在入侵养分贫瘠

的松树-栎树混交林时，使土壤氮库得到补充，促进了

土壤净硝化速率及总的净氮矿化速率[38]。在外来固氮

植物入侵地恢复过程中，由其引起的入侵地土壤氮库

补充可能会阻碍当地植物群落的重建及生态系统功能

的恢复。但并不是在所有的生态系统中入侵的固氮植

物都可以增加氮库及加速氮循环的各环节。入侵美国

落基山国家公园草地的两种豆科植物黄花草木犀

（Melilotus officinalis）和白花草木犀（Melilotus alba）降
低了入侵地的速效氮及氮的矿化作用，提高了C/N[39]。

外来固氮植物对入侵地氮素循环影响的不同格局的出

现，说明他们之间的相互作用关系还有待进一步研究。

2.1.2 入侵植物与磷之间的相互影响 磷是植物生长

不可缺少的大量营养元素之一，具有重要的生理功

能。土壤中磷含量的高低会干扰生态系统的正常循环

过程，进而影响生态系统安全[40-41]。外来植物在入侵过

程中与入侵地土壤磷素循环间存在相互作用。Suding

等 指 出 ，入 侵 地 P 含 量 的 下 降 使 铺 散 矢 车 菊

（Centaurea diffusa）丧失竞争优势 [42]，这一研究为铺散

矢车菊入侵地的恢复提供了思路。Wolf等研究草木

犀属（Melilotus）两种入侵植物时发现入侵地的P含量

显著低于未入侵地[39]，由于速效磷常常会限制氮的固

定[43]，因此未入侵地较高的速效磷含量也许是阻止草

木犀属植物入侵的原因，这或许为该类型入侵生境的

恢复提供了一条值得尝试的途径。Brewer 和Cralle报

道，侵入美国东南部长叶松热带草原生态系统的白茅

（Imperata cylindrica），与入侵地土著种相比，对磷具有

更强的竞争能力，施肥实验表明，在入侵地大量添加磷

素可以减缓白茅无性繁殖扩张的速度，而对当地植物

不会产生负面影响[44]，这为白茅入侵地的恢复提供了

理论依据。

2.1.3 入侵植物与钾之间的相互影响 钾通常是土壤

中含量丰富的主要营养元素，也是容易受外来入侵植

物影响的元素之一。Barger等在研究入侵委内瑞拉稀

树草原的外来植物糖蜜草（Melinis minutiflora）时得出，

施用钾肥会大大提高和增加移栽幼苗的存活率和生

物量，而在自然条件下，糖蜜草的萌发率和建植率都

极低 [45]，即土壤中钾的增加也许会提高糖蜜草的入侵

能力。Collins对入侵美国的白茅(Imperata cylindrica)

的研究表明，外来植物在入侵过程中大大降低了入侵

地的K+[46]，因此向土壤中添加钾素也许会促进当地植

物 的 恢 复 。 牛 红 榜 在 研究紫茎泽兰（Ageratina
adenophor）入侵对土壤理化性状影响时指出，其入侵显

著提高了土壤中的速效钾含量，但总钾含量却降低[6]。

2.2 入侵植物与土壤中其他养分元素之间的相互作用

外来入侵植物不仅可以影响入侵地土壤中的N、

P、K等元素，而且还可以影响其他元素。Duda等人指

出入侵美国的外来植物盐生草（Halogeton glomeratus）
提高了入侵地的钠含量，使土壤的理化性状发生明显

变化，创造了有利于其进一步入侵的环境[47]。一年生

外来禾草水母头滨麦（Taeniatherum caput-medusae）成
功入侵美国西部牧场的部分原因是其自身对Mn、Fe

高的吸收利用能力，交互移栽实验表明，该植物在入侵

地产生的种子（与原产地种子相比）长出的幼苗吸收

Mn的能力更强[48]。目前，有关外来入侵植物与土壤养

分元素之间相互影响的研究多集中在N、P、K、C等几

种大量元素，而对其他养分元素的研究则较少。然而，

对于植物来讲，每一种养分元素都具有各自的生理作

用，任何一个养分元素循环途径的改变都将影响植物

的正常生长发育，因此对于外来入侵植物与其他养分

元素之间相互影响的研究也应给予重视。

3 结语与展望

对外来入侵植物与土壤生态过程之间相互影响的
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研究将有助于全面理解外来植物的入侵潜力及生态系

统的可入侵性等入侵生态学中的关键问题[3]。目前，

尽管对外来植物入侵提出了很多机制或假说，但每一

假说都有一定的局限性，仅适用于某几种植物或某几

类生态系统，至今还没有一个普遍的理论可以解释外

来植物入侵的真正原因[49]。大多数生态学家认为外来

植物入侵是多种机制综合作用的结果，而从地下生态

学角度探寻外来植物入侵的原因将有利于揭示外来植

物入侵的真正面纱。同时，了解外来入侵植物与土壤

生态过程的相互影响对于有效预防和控制外来植物

种、修复入侵生境都有重要的指导意义。由于有关外

来入侵植物与土壤生态过程相互影响的研究刚刚兴起

不久，因此还有大量的工作要做。

3.1 扩大外来入侵植物的研究范围

当前，有关入侵植物与入侵地土壤生物和非生物

特性相互作用的研究仅局限在某个地区或某几种群

落、生态系统类型[9]。由于研究范围的有限性，其预测

外来植物入侵、恢复入侵生境的措施也仅在一定的地

域内适用。因此未来的研究应扩大入侵植物的研究地

域范围、增加研究对象（包括入侵植物和入侵生境）的

种类，以探寻对同一入侵植物或相似的被入侵的群落

类型是否可以采取相同或相近的防控措施。

3.2 全面评估外来入侵植物与土壤微生物群落间的相

互影响

目前，许多研究多集中在外来入侵植物与某一类

微生物的相互作用上，而忽视了各种微生物间存在相

互作用关系[50]，从而不能真实反应入侵植物与微生物

群落间存在的反馈关系。因此，以后的研究应将各种

土壤微生物间的相互作用纳入到入侵植物与微生物相

互影响的过程研究中。

3.3 探索外来植物入侵与入侵地土壤养分循环之间的

相互作用

目前，由于入侵植物种类不同、入侵生境各异，外

来植物的入侵与入侵地土壤养分循环的关系呈现出不

同的格局，没有一定的规律可循，这给外来种入侵机制

的揭示增加了难度。因此，今后要扩大外来植物种的

研究范围，探索不同物种入侵与土壤养分之间的关系，

为入侵机理的揭示提供更多的证据。

3.4 探明外来入侵植物与入侵地土壤生态过程相互影

响的关键阶段

外来植物入侵新生境时要经历引入、定居、扩散、

建群及暴发等阶段[51]。虽然很多研究表明入侵植物与

入侵地土壤生态过程之间存在相互作用，但关于他们

之间相互作用的关键时期的研究却很少，而有关这一

问题的研究对于入侵植物的控制及入侵地的生境恢复

具有重要意义。
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