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摘要: 在入侵生态学60多年的发展历程中, 生态学家提出了多种多样的假说来解释生物入侵的机制。这些纷繁复

杂的假说在丰富我们对生物入侵认知的同时, 也给入侵生态学概念的整合带来了困难。其中, 外来种和土著种是

否存在生态学差异, 以及这种差异如何影响生物入侵, 是入侵生态学研究和争论的焦点问题。现代物种共存理论

通过将外来种和土著种的生态学差异划分为生态位差异和适合度差异, 为入侵生态学概念的整合提供了新的视

角。依据该理论, 外来种可以通过两种策略实现成功入侵: 一是扩大与土著种的生态位差异, 二是提高自身相较于

土著种的适合度优势。因此, 外来种-土著种的生态位差异和适合度差异共同决定了入侵的成败与危害程度。通过

对经典入侵假说进行梳理, 我们发现大部分假说都可以在该理论框架下进行解读, 不同假说的主要差别在于强调

不同生态学过程对生态位和适合度差异的影响。同时, 这一理论框架很好地解释了为什么外来种-土著种的亲缘关

系和性状差异会对生物入侵产生复杂的影响, 为达尔文归化谜团的和解以及外来种-土著种功能性状的比较研究

提供了新的思路。目前, 现代物种共存理论还处于快速发展的阶段, 依旧存在很多不足, 但将其运用到生物入侵的

实证研究中将是入侵生态学今后一个重要的发展方向。 
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Abstract: Many hypotheses have been proposed to explain the mechanisms behind biological invasion, 
however, these hypotheses have not been placed into a unified framework that could then be used to 
comparatively study them. In particular, whether exotics ecologically differ from natives, and how ecological 
differences between exotic and native species could determine invasion outcome, have been hotly debated. 
By categorizing exotic-native ecological differences into niche differences and fitness differences, modern 
coexistence theory provides a framework to place different invasion hypotheses and mechanisms into a 
common context. This framework emphasizes that invasion success depends on either a niche difference 
between exotics and natives, or that exotics’ have a fitness advantage over natives. We review the leading 
invasion hypotheses and find that most invasion hypotheses can be incorporated into this framework. This 
framework can well explain why exotic-native phylogenetic distance and trait difference have complex 
influences on invasion, and therefore may help to reconcile the long-standing Darwin’s naturalization 
conundrum and the debate regarding the value of native versus exotic trait comparisons. This framework 
provides a new opportunity to better understand the mechanisms of ecological invasion. 
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哪些外来种更容易入侵? 哪些生境更容易被

入侵? 我们如何应对和管理生物入侵? 这三个问题

一直是入侵生态学研究的核心问题。围绕这三个问

题, 入侵生态学经历了漫长而曲折的发展历程。早

在19世纪, 达尔文在《物种起源》就已经探讨了外

来种成功定居和归化的决定因素(Darwin, 1859)。但

直到100年后“动物生态学之父”Charles Elton《动植

物的入侵生态学》 (The Ecology of Invasion by 

Animals and Plants)一书的出版(Elton, 1958), 才标

志着入侵生态学真正的开端。但这一著作在当时并

未引起学术界的足够重视。直到20世纪80年代中期, 

随着环境问题科学委员会(the Scientific Committee 

on Problems of the Environment, SCOPE)这一国际

组织的建立和一系列关于生物入侵的专著的出版

(如Mooney & Drake 1986; Drake, 1989), 入侵生态

学才真正进入了快速发展时期。一方面, 入侵生态

学的学科体系和理论框架得到了进一步的确立 

(Williamson, 1996; Shigesada & Kawasaki, 1997; 郑

景明和马克平, 2010; 万方浩等, 2014); 另一方面, 

解释生物入侵机制的假说不断被提出和完善(徐承

远等, 2001; 徐汝梅和叶万辉, 2003; Lockwood et al, 

2007; 王明娜等, 2014, 吴昊和丁建清, 2014)。其中, 

我国的入侵生态学研究在近20年中蓬勃发展, 在生

物入侵的格局、机制和控制等领域取得了若干重要

进展, 为入侵生态学理论的发展做出了重要贡献

(鞠瑞亭等, 2012)。 

在入侵生态学快速发展的同时, 也伴随着一些

质疑和争论。一方面, 以Mark Davis为代表的生态

学家认为不应该以原产地来评判一个物种, 外来种

和土著种并没有实质的差别, 生物入侵可以整合入

群落生态学的研究体系之中, 入侵生物学作为一门

学科应该被终结(Davis, 2009; Davis et al, 2011; 

Thompson & David, 2011; Valéry  et al, 2013)。这一

观点引起了以Daniel Simberloff为代表的生态学家

的强力反驳, 他们指出外来种和土著种在进化历

史、与人类活动的相关性、对生物多样性的影响和

潜在危害等方面均具有显著差异性, 忽视这种差异

会带来重大的科学和政策风险(Pyšek & Hulme, 

2009; Simberloff  et al, 2011; Richardson & 

Ricciardi, 2013; Simberloff & Vitule, 2014; 

Simberloff, 2015)。Daniel Simberloff的观点得到了绝

大部分生态学家的支持, 而外来种和土著种生态学

差异性的比较逐渐成为入侵生态学研究的核心科

学问题(van Kleunen et al, 2010)。 

另一方面, 随着入侵生态学的快速发展, 生态

学家提出了众多的假说来解释外来种成功入侵的

机制。我们可以列出一个长长的生物入侵假说清单, 

比如Catford等(2009)曾列举和归纳了29个生物入侵

假说。这些假说相互独立又彼此关联, 但是没有一

个假说是完美的。每种假说只能解释特定外来种和

入侵地的生物入侵, 却对其他外来种和入侵地的情

形无能为力。我们很难用一个统一的框架将这些假

说尽可能简单地组织起来, 这给初学者进入这一研

究领域带来很大困难。正如Lawton (1999)感叹群落

生态学是一团糟一样, 如何整合入侵生态学数量繁

多而又相互混杂的假说是我们面临的严峻挑战。为

实现这一整合, 生态学家从各个角度进行了尝试。

例如Richardson和Pysek (2006)从外来种入侵性和土

著群落可入侵性的角度对已有的假说进行了梳理

和整合, Catford等(2009)将不同入侵假说按照繁殖

体压力、非生物因素、生物因素以及人类活动对这

些因素的影响进行了划分, 而Blackburn等(2011)从

入侵阶段和每个阶段的屏障出发, 尝试建立了一个

统一的生物入侵概念框架。这些尝试有力地促进了

入侵理论的整合, 但也存在一些不足。其中一方面

就是这些框架侧重于假说和入侵阶段的划分, 较少

梳理众多假说之间内在的逻辑联系。近20年来, 现

代物种共存理论引起了生态学家越来越多的关注, 

并逐渐被引入到入侵生态学的研究之中。由于该理

论可以综合考虑了外来种的入侵性和土著群落的

可入侵性, 并聚焦外来种和土著种的生态学差异这

一核心问题, 为整合不同入侵假说提供了一个新的

思路。 

1  基于现代物种共存理论的入侵生态学概

念框架 

1.1  经典物种共存理论与生物入侵 

生物入侵在一定程度上可以看成外来种和土

著种共存的问题。长期以来, 以生态位分化为核心

的经典物种共存理论在生物入侵的研究中一直占

据主导地位(Levine & D’Antonio, 1999)。这一理论

强调外来种和土著种生态位的差异是入侵成功与

否的关键。例如外来种可以通过占据未被土著种占

据的生态位而实现成功入侵 (空余生态位假说 , 
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empty niche hypothesis, Elton, 1958); 生物多样性低

的群落更容易被入侵, 因为其留给外来种的空余生

态位和资源更多(生物抵抗假说, biotic resistance 

hypothesis, Elton, 1958)。但是基于生态位理论的概

念框架也存在一些不足: 一是很难解释和土著种占

据相似生态位的外来物种为何可以成功入侵; 二是

在解释外来种的成功入侵和危害程度上存在一定

矛盾。如果外来种通过和土著种的生态位分化实现

成功入侵, 那么它们和土著种的竞争作用应该很弱, 

这无法解释为什么一些成功入侵的外来种会对土

著物种产生严重危害。现代物种共存理论为调和这

一矛盾提供了一个可行的思路。 

1.2  现代物种共存理论 

现代物种共存理论由Peter Chesson提出, 是对

经典物种共存理论的一次重要拓展和革新 

(Chesson, 2000)。储诚进等(2017)对该理论的定义、

内涵、实证和应用等进行了系统地介绍。简单而言, 

现代物种共存理论将物种间的差异分为两类: 生态

位差异和适合度差异。其中生态位差异的定义与经

典物种共存理论近似, 强调的是物种在资源、空间、

时间和天敌等维度上的分化。例如深根系和浅根系

的植物、生活在湖泊表层和底层的鱼类、利用不同

碳源的微生物, 具有较高的生态位差异。物种之间

的生态位差异越大, 种间竞争的强度越小, 因此越

容易共存。适合度差异强调的是物种在资源利用效

率、对抗天敌取食和生长繁殖能力上的差异, 可以

通俗地理解为物种竞争能力的差异。适合度差异越

大的物种越难以共存, 因为适合度高的物种总是倾

向于将适合度低的物种竞争排除出去。 

基于此, 在一个群落中物种可以通过两种机制

实现共存。一是提高彼此间的生态位差异, 避免生

态位的重叠, 进而实现稳定共存。这一机制被称为

稳定化机制(stabilizing mechanisms)。二是降低彼此

间的适合度差异, 当两个物种的竞争能力旗鼓相当

时, 也就越难将对方竞争排除出去。该机制被称为

均等化机制(equalizing mechanisms)。因此, 在一个

现实的群落中, 物种能否稳定共存取决于生态位差

异和适合度差异的相对大小。其中 , 中性理论

(neutral theory)假定物种既没有生态位差异也没有

适合度差异, 因此可以看作是现代物种共存理论的

一个特例(Adler et al, 2007)。由于现代物种共存理论

可以很好地调和生态位理论和中性理论之间的矛

盾, 并逐渐将Janzen-Connell效应、植物-土壤反馈

(plant-soil feedback)、天敌逃逸(enemy release)、种

间正相互作用 (facilitation)、优先级效应 (priority 

effects)等生态学重要概念整合其中(Chesson et al, 

2018; Ellner et al, 2018; Grainger et al, 2019; Ke & 

Wan, 2019; Song et al, 2020), 目前该理论已经成为

生态学最受关注的理论热点之一。 

1.3  基于现代物种共存理论的入侵生态学概念框

架 

基于现代物种共存理论, MacDougall等(2009)

提出了一个入侵生态学的概念框架。该框架从外来

种-土著种生态位差异和适合度差异的角度阐述了

生物入侵成功和危害的决定机制(图1)。首先, 外来

种和土著种的生态位差异有助于外来种的成功入

侵, 但会降低外来种对土著种的危害程度。这是由

于生态位差异降低了外来种和土著种的种间竞争, 

促进了双方的共存。因此, 和土著物种生态位差异

大的外来种往往容易入侵成功, 但其危害程度相对

较小。其次, 外来种和土著种的适合度差异是具有

等级和方向性的(hierarchical)。当外来种的适合度高

于土著种时, 二者的适合度差异越大, 外来种越容

易入侵成功, 并对土著种造成更大的危害; 而当外

来种的适合度低于土著种时, 二者的适合度差异越

大, 外来种越难入侵成功, 其危害程度也就越低。

简单而言, 相比土著种, 外来种的适合度优势越大, 

即其竞争能力越强时, 越容易入侵成功并造成更大

危害。 

基于该框架, 外来物种可以采用两种“策略”实

现成功入侵。一是尽可能地提高与土著种的生态位

差异, 实现生态位分化, 降低竞争强度, 从而实现

和土著种的共存, 执行这一“策略”的外来种通常具

有较低的危害性。二是尽可能提高自身的适合度, 

在和土著种的竞争中占据优势, 进而“战胜”土著物

种, 执行这一“策略”的外来种通常具有较高的危害

性。因此, 在群落中危害程度高的外来种往往和土

著物种生态位差异小, 但适合度优势高的物种。总

体而言, 对于任何一个现实的群落, 外来种和土著

种的生态位差异和适合度差异的大小共同决定了

入侵的成败及其对土著群落的危害程度。 

2  入侵生态学若干重要假说的理论整合 

外来种-土著种的生态位差异和适合度差异同 
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图1  基于现代物种共存理论的入侵生态学概念框架。该框架认为入侵的成功和危害取决于外来种-土著种的生态位差异和适

合度差异。其中外来种-土著种的生态位差异促进生物入侵但会降低入侵危害, 而外来种相对于土著种的适合度优势会同时

促进生物入侵和加剧危害程度。修改自MacDougall等(2009)、Cadotte (2018)和Li等(2019)。 
Fig. 1  A conceptual diagram using modern coexistence theory as a framework for invasive ecology. According to the framework, 
the invasion outcome depends on both exotic-native niche and fitness differences. On one hand, increasing exotics-native niche 
difference promotes the success of the exotics but hinders their impacts on natives. On the other hand, fitness difference, here 
measured as the fitness advantage of invaders over the natives, could enhance both invasion success and their impacts on native 
species. Adopted from MacDougall et al. (2009), Cadotte et al. (2018) and Li et al. (2019). 

 
时影响着外来种的入侵能力和土著群落的可入侵

性, 并贯穿整个入侵阶段。不同生态学过程均可通

过作用于这两种差异来影响生物入侵。因此, 现代

物种共存理论为整合生物入侵的各种假说提供了

一个思路。通过对经典入侵假说进行梳理, 我们发

现大部分生物入侵假说可以从这个统一的框架下

展开进一步的解读和阐述(表 1)。其中部分假说侧重

生态位差异, 部分假说侧重适合度差异, 较少有假

说同时考虑了外来种和土著种这两方面的差异。 

2.1  外来种-土著种生态位差异相关假说 

与外来种-土著种生态位差异相关的入侵假说

可以分为两类, 一类强调外来种和土著种本身的生

态位差异, 另一类则强调外部环境和物种自身的变

化对生态位差异的改变(表1)。第一类假说, 如空余

生态位假说、生物抵抗假说、资源机遇假说(resource 

opportunity hypothesis) 、 环 境 异 质 性 假 说

(environmental heterogeneity hypothesis)等, 均强调

外来种通过占据未被土著种占据的生态位来实现

成功入侵。第二类假说 , 如干扰假说(disturbance 

hypothesis)、波动资源假说 (fluctuating resources 

hypothesis)以及和全球变化相关的假说, 大多强调

的是由于人类活动或自然原因导致的环境变化为

外来种提供了适合的生态位, 进而促进了其成功入

侵。同时, 外来种也可以通过表型可塑性和适应性

进化, 扩大自身与土著物种的生态位差异, 提高成

功入侵的可能性 (Pettitt-Wade, 2015)。综合起来, 尽

管不同假说强调了外来种-土著种生态位差异形成

的不同机制, 但无论从外来种的入侵性还是土著群

落的可入侵性而言, 这些假说均与“外来种-土著种

生态位差异促进生物入侵”这一现代物种共存理论

的预测一致。由于这类假说聚焦生态位差异, 通常

忽略适合度差异, 可以很好地解释和土著种差异大

的外来种的入侵机制, 但在解释和土著种差异小的

外来种(如姐妹种, sister species)的入侵机制及其危

害时, 则比较困难。 

2.2  外来种-土著种适合度差异相关假说 

同聚焦于生态位差异的假说一致, 和外来种-

土著种适合度差异相关的入侵假说也可以分为两

类: 一类强调相较于土著种, 外来种本身具有更高

的适合度; 另一类则强调外部环境和物种自身的变

化导致入侵过程中外来种适合度的提高(表1)。第一

类假说 ,  如内禀优势假说(inherent superiority 

hypo thes i s )、理想杂草特征假说 ( idea l  weed 

characteristics hypothesis)和繁殖体压力假说

(propagule pressure hypothesis)等强调外来种本身在

形态、生理、生态、遗传和行为等方面具备先天优 
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表1  主要生物入侵假说及其在现代物种共存理论框架下的解读 
Table 1  Leading invasion hypotheses and their relationship to modern coexistence theory 

假说 
Hypothesis 

定义 
Definition 

强调的差异
Ecological 
difference 

在现代物种共存理论框架下的解读 
Interpretation under the framework of  
modern coexistence theory 

参考文献
References

空余生态位假说 
(Empty niche 
hypothesis) 

外来种通过占领入侵地未被土著种占据的 
空余生态位, 进而实现成功入侵  
(Exotics successfully invade when occupying  
niche space unused by the native communities) 

生态位差异
(niche 
difference) 

外来种和土著种的生态位差异导致空 
余生态位的存在, 促进入侵  
(Exotic-native niche differences create  
empty niches and promote invasion) 

Elton 
(1958) 

生物抵抗假说 
(Biotic resistance 
hypothesis) 

多样性高的群落能够更有效地利用资源, 空余的 
生态位更少, 因此更难以被入侵 
(More diverse communities have less available  
resources and vacant niches, preventing invasion) 

生态位差异
(niche 
difference) 

多样性高的群落土著种和外来种 
生态位重叠的概率更高, 抑制入侵  
(Higher probability of exotic-native niche 
overlap in more diverse communities  
inhibits invasion) 

Elton 
(1958) 

资源机遇假说 
(Resource 
opportunity 
hypothesis) 

入侵地具备外来种必需的生物和非生物资源, 且这 
些资源大多未被土著种有效利用, 促进外来种入侵 
(The resident communities are more susceptible to 
invasions when they contain high availability of 
resources on which a potential invader depends) 

生态位差异
(niche 
difference) 

外来种和土著种的生态位差异导致入侵地 
中外来种的必需资源未被利用, 促进入侵 
(Exotic-native niche differences making the 
essential resources of exotics available, 
promoting invasion) 

Shea & 
Chesson 
(2002) 

环境异质性假说 
(Environmental 
heterogeneity 
hypothesis) 

异质性高的生境中具有更多的生态位, 外来种 
可以占据其中可用的生态位实现成功入侵  
(Heterogeneous environment contain a diverse  
array of niches, and invaders would be successful  
by filling the available niches) 

生态位差异
(niche 
difference) 

在异质性高的环境中, 外来种和土著种 
的生态位差异大, 促进入侵  
(Exotic-native niche differences would be  
larger in heterogeneous environment,  
promoting invasion) 

Melbourne 
et al. 
(2007) 

干扰假说 
(Disturbance 
hypothesis) 

干扰在群落中形成空余生态位, 降低土著群落 
的抵抗力, 促进外来种成功定居  
(Disturbance events increase vacant niches and  
decrease the resistance of native communities,  
promoting invasion) 

生态位差异
(niche 
difference) 

干扰导致空余生态位的存在, 促进了和 
土著种生态位差异大的外来种的入侵  
(Empty niches created by disturbance  
events benefit the invasion of exotics with  
large niche differences to natives) 

Lozon & 
MacIsaac 
(1997) 

波动资源假说 
(Fluctuating 
resources 
hypothesis) 

资源在时间上的波动打破了资源供给和获取的 
平衡, 导致外来种可利用资源的增加, 提高了 
群落的可入侵性  
(Fluctuations in resource availability change resource 
input and uptake rates, and promote invasion) 

生态位差异
(niche 
difference) 

资源的波动提供了空余生态位, 促进了和 
土著种生态位差异大的外来种的入侵 
(Fluctuating resources offer empty niches, 
which benefit the invasion of exotics with  
large niche differences to natives) 

Davis et al. 
(2000) 

达尔文归化假说 
(Darwin’s 
naturalization 
hypothesis) 

达尔文认为和本土物种亲缘关系远的外来种更 
容易归化, 因为它们和本土物种差异大, 生态位 
重叠小, 种间竞争弱  
(Exotics distantly related to natives are more likely  
to naturalize, as they occupy distinct niches and  
complete less stronger with natives) 

生态位差异
(niche 
difference) 

远缘物种生态位差异大, 因此与土著物种 
亲缘关系远的外来种更容易入侵  
(Distantly related species have large niche 
differences, which promote the invasion of 
exotics that distantly related to natives) 

Daehler 
(2001) 

内禀优势假说 
(Inherent  
superiority 
hypothesis) 

成功入侵的外来种在形态、生理、生态、 
遗传和行为等特征上具备独特的内禀优势  
(Successfully invaded exotics have intrinsic 
characteristics superior to native species) 

适合度差异
(fitness 
difference) 

相比土著种, 成功入侵的外来种 
本身具有更高适合度  
(Successfully invaded exotics are at a fitness 
advantage relative to the resident communities)

Lowry et 
al. (2013)

理想杂草特征假

说 
(Ideal weed 
characteristics 
hypothesis) 

入侵种具备类似理想杂草的生物特性, 这些特征 
使其很好地适应环境, 并在竞争中占据优势  
(Invasive species share similar characteristics to ideal 
weeds, making them well adapt to the environment  
and exhibit competitive advantages) 

适合度差异
(fitness 
difference) 

相比土著种, 成功入侵的外来种具有的 
杂草特征使其具有更高的适合度  
(Exotic species with ideal weed characteristics 
show higher fitness than the native species  
in the resident communities) 

Baker 
(1974) 

繁殖体压力假说 
(Propagule 
pressure 
hypothesis) 

繁殖体引入的数量、频率和质量在入侵初期起 
决定性作用, 繁殖体压力越大, 成功入侵概率越高 
(High quality, quantity, and frequency of propagule 
introductions increase chance of successful invasion) 

适合度差异
(fitness 
difference) 

繁殖体压力越大, 外来种适合度越高,  
越容易入侵成功  
(Exotic species with high propagule pressure 
show high fitness advantage, and are more 
likely to invade) 

Lockwood 
et al. 
(2005) 

竞争能力增强 
进化假说 
(Evolution of 
increased 
competitive 
ability) 

外来入侵植物到达入侵地后, 会把原来 
用于防御天敌的物质和能量转移到生长系统,  
增强自身竞争能力, 实现成功入侵 
(After releasing from native specialist predators, exotic 
species evolve with less investment in anti-herbivore 
defenses and allocate more resources to vegetative and 
reproductive growth. This strategy promotes invasion) 

适合度差异
(fitness 
difference) 

竞争能力的增强使外来种具有更高 
的适合度, 进而在和土著种竞争时 
占据优势, 成功入侵  
(The increased competitive ability makes  
the exotics show higher fitness advantage  
than the natives, promoting invasion) 

Blossey & 
Notzold 
(1995) 

氮分配进化假说 
(Hypothesis of 
the evolution of 
nitrogen 
allocation) 

相比原产地, 外来种在入侵地降低体内氮元素 
向防御作用的分配, 增加了氮向光合机构的 
转移, 提高了自身光合能力  
(Comparing to native ranges, exotics evolve to decrease 
nitrogen allocation to defenses and increase nitrogen 
allocation to photosynthesis in introduced ranges.) 

适合度差异
(fitness 
difference) 

氮分配的改变提高了外来种在 
入侵地的适合度  
(The evolution of nitrogen allocation  
increases the fitness of exotics in the 
introduced habitats) 

Feng et al. 
(2009) 
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表 1 (续) Table 1 (continued) 

假说 
Hypothesis 

定义 
Definition 

强调的差异 
Ecological 
difference 

在现代物种共存理论框架下的解读 
Interpretation under the framework of  
modern coexistence theory 

参考文献
References

新武器假说 
(New weapon 
hypothesis) 

入侵植物能够分泌特异的化感物质抑制土著物种。

土著种对这些化感物质缺乏适应性, 导致外来种 
在竞争中占据上风 
(Exotics release allopatric chemicals that inhibit and 
repress the native competitors in new range, enhancing 
the exotics’ competitive ability and success.) 

适合度差异 
(fitness 
difference) 

化感物质提高了外来种的适合度,  
降低了土著种的适合度, 促进入侵  
(Allopatric chemicals increase the fitness  
of exotics and decrease the fitness of natives, 
promoting invasion) 

Callaway 
& 
Aschehou
g (2000) 

天敌逃逸假说 
(Enemy release 
hypothesis) 

当外来种被引入入侵地后, 脱离了原产地天敌 
的控制, 进而可以快速生长繁殖扩散  
(After introduction into new areas, exotics  
escape from their old enemies, benefiting their  
growth and spread) 

适合度差异 
(fitness 
difference) 

脱离天敌控制后, 外来种适合度增加, 提高了 
相对于土著种的适合度优势, 有利于成功入侵 
(After escaping from the natural enemies, exotics 
increase their fitness, promoting invasion) 

Keane & 
Crawley 
(2002) 

预适应假说 
(Preadaptation 
hypothesis) 

达尔文认为近缘种偏好相似的生境, 因此土著 
种占据的生境更适合与其近缘的外来种定居  
(Close relatives favor similar environments, the 
habitats occupied by native species were more suitable 
for the establishment of their closely related exotics) 

适合度差异 
(fitness 
difference) 

在被土著种占据的生境中, 与土著种亲缘关系

近的外来种具有更高适合度, 因此更容易入侵
(In the habitats occupied by native species, the 
exotics that closely related to these natives would 
have high fitness and are more likely to invade) 

Ricciardi 
& Mottiar 
(2006) 

新生态位假说 
(Novel niche 
hypothesis) 

环境变化和人类活动形成了新的生态位,  
这些新生态位更适合外来种生存  
(Anthropogenic changes create novel niches,  
and these niches are better exploited by  
exotic species) 

生态位差异和

适合度差异 
(niche and 
fitness 
difference) 

(1) 由于外来种和土著种的生态位差异,  
新生态位只能被外来种占据 
(The novel niches could only be occupied by 
exotics due to the large exotic-native niche 
differences) 
(2) 外来种比土著种在新生态位中具有 
更高的适合度  
(Exotics exhibit higher fitness than natives in) 
exploiting the new niches) 

Shea & 
Chesson 
(2002) 

 
势, 或者通过拥有较多繁殖体数量等方式, 导致外

来种具有更高的适合度, 进而实现成功入侵。第二

类假说 , 如竞争能力增强进化假说 (evolution of 

increased competitive ability)、氮分配进化假说

(hypothesis of the evolution of nitrogen allocation)和

新武器假说(new weapon hypothesis)等强调外来种

通过表型可塑性和适应性进化等方式, 使得自身在

入侵地比原产地具有更高的适合度, 进而在同土著

种的竞争中占据更大优势。同时, 外部条件的变化

也可以改变外来种的适合度。例如, 在模拟氮沉降

的情形下, 外来种适合度提高的程度是要高于土著

物种的 , 这可能是导致成功入侵的关键因素

(Vallano et al, 2012)。由于这类假说聚焦适合度差异, 

可以很好地解释为何竞争能力强的外来种可以入

侵成功并造成危害, 但在解释为何竞争能力弱和危

害程度小的外来种也可以大量定居和归化上, 则相

对困难。 

2.3  综合考虑生态位和适合度差异的相关假说 

尽管很少有入侵假说同时考虑外来种和土著

种的生态位和适合度差异, 但是一些经典假说依然

可以在这个框架下进行解读。例如, 新生态位假说

(novel niche hypothesis)认为外来种可以更好地占据

由于环境变化和人类活动所形成的新生态位, 进而

实现入侵(Shea & Chesson, 2002)。一方面, 我们可

以认为外来种和土著种存在较大生态位差异, 因此

新生态位只适合外来种生存。另一方面, 我们也可

以解读为在新生态位中, 外来种相比土著种具有更

高的适合度, 因此在竞争中占据优势。同样的, 我

们可以将天敌逃逸假说(enemy release hypothesis)解

读为, 因为天敌的丧失, 外来种在入侵地比原产地

具有更高的繁殖成功率, 因此具备更高的适合度。

因此, 天敌逃逸假说本身强调了适合度差异在入侵

中的重要作用。同时, 天敌逃逸假说也强调了外来

种和土著种的天敌具有专一性, 专一性的天敌导致

种内竞争大于种间竞争, 通过负密度制约和稀有种

优势来维持外来种和土著种的共存(Janzen-Connell

假说, Petermann et al, 2008)。这一稳定化机制对应

的是外来种和土著种的生态位差异。因此, 我们可

以从现代物种共存理论出发考虑天敌的影响, 无论

是天敌逃逸导致的外来种适合度的提高, 还是外来

种-土著种天敌的专一性导致的生态位分化, 均能

促进外来种的成功入侵。 

通过同时考虑生态位差异和适合度差异, 我们

可以对经典入侵假说进行适当拓展和延伸, 发展和
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丰富这些假说的内涵。例如新武器假说强调外来种

通过释放化感物质等方式来抑制土著物种, 进而提

高外来种相对于土著种的适合度优势实现入侵。如

果从生态位差异的角度出发, 外来物种能否通过

“新武器”扩大自身和土著种的生态位差异, 进而实

现成功入侵呢? 对于干扰假说和波动资源假说而

言, 干扰和资源的波动究竟是通过扩大外来种-土

著种的生态位差异还是提高外来种相对于土著种

的适合度优势来促进入侵的, 或者二者兼而有之? 

生物多样性对生物入侵的抵抗作用, 究竟是因为土

著物种的生态位互补导致空余生态位的减少(互补

效应, complementarity effect)导致的, 还是因为多样

性高的群落有更高概率包含适合度高的土著种(取

样效应, sampling effect)造成的(Fargione & Tilman, 

2005)? 全球变化因子和人类活动对生物入侵的促

进作用, 究竟是通过为外来种创造合适的生态位, 

还是提高其适合度来实现的? 这些都是非常值得

探讨的理论问题。同样的, 这一理论框架也强调了

当我们验证竞争能力增强进化假说时, 不仅要比较

外来种在原产地和入侵地的竞争能力, 也应该比较

入侵地外来种和土著种的竞争能力(适合度), 只有

外来种竞争能力的提高程度可以抵消外来种-土著

种的生态位重合实现共存(图1中C区域至B区域的

转变), 或者战胜土著种时(图1中C区域至A区域的

转变), 这一假说才能有效地解释外来种成功入侵

的机制。因此, 通过综合考虑环境变化、人类活动

和天敌等因素对外来种-土著种生态位差异和适合

度差异的影响, 现代物种共存理论为整合经典入侵

假说和发展新的入侵假说提供了一个可操作的概

念框架。 

3  外来种-土著种不同维度生态学差异的整

合 

自Mark Davis和Daniel Simberloff的论战以来, 

外来种和土著种是否存在生态学差异这一问题得

到了广泛关注。由于生态学差异较为抽象且难以量

化, 生态学家通常从外来种和土著种的亲缘关系和

性状差异的角度研究这一问题, 强调外来种在进化

历史和功能性状上的独特性, 以及外来种-土著种

的谱系距离和功能性状差异对入侵成功和危害的

影响(Leffler et al, 2014; Gallien & Carboni, 2017)。这

些研究在深化我们对生物入侵机制理解的同时, 却

也常常得出不一致的结论(Thompson & Davis, 2011; 

Hulme & Bernard-Verdier, 2018)。现代物种共存理论

可以通过综合考虑外来种-土著种的谱系距离、功能

性状差异、生态位差异和适合度差异这四者的相互

关系, 为解释目前不一致的研究结果提供一种新的

思路(图2)。 

3.1  外来种-土著种的谱系距离 

关于进化历史和谱系距离如何影响外来种的

归化和入侵, 达尔文在《物种起源》中提出了截然

相反的两个假说(Darwin, 1859)。一方面, 达尔文认

为近缘物种之间存在着强烈的种间竞争, 土著种会

抑制其近缘外来种的归化和入侵, 因此和土著种谱

系距离远的外来种更容易入侵成功, 该假说被称为

“达尔文归化假说” ( D a r w i n ’s  n a t u r a l i z a t i o n 

hypothesis; Daehler, 2011)。另一方面, 达尔文认为

近缘物种偏好相似的生境, 因此土著种占据的生境

更适合与其近缘的外来种生存, 导致其更容易成功

定居, 该假说被称为“预适应假说”(preadaptation 

hypothesis; Ricciardi & Mottiar, 2006)。本质上, 这两

个对立的假说可以描述为“外来种-土著种的谱系距

离会抑制还是促进生物入侵”这一科学问题, 现在

综合在一起被称为“达尔文归化谜团”(Darwin’s 

naturalization conundrum, Diez et al, 2008)。近20 年

来, 生态学家针对这一问题开展了大量的研究工作, 

但是不同的研究往往得出矛盾的结论: 部分研究支

持预适应假说的预测, 部分研究支持达尔文归化假

说的预测, 也有部分研究没有得出明确的结论(Ma 

et al, 2016; Cadotte et al, 2018)。这也是这一科学问

题被称为“谜团”的主要原因。尽管生态学家尝试从 

 

 
 

图2  外来种和土著种不同维度的生态学差异对生物入侵的

影响。外来种和土著种的谱系距离会影响性状差异, 二者共

同影响外来种和土著种的生态位差异和适合度差异, 进而

决定生物入侵的成功和危害。 
Fig. 2  The effects of the ecological differences between 
exotics and natives on invasion outcome. Exotic-native 
phylogenetic distances influence their trait differences, which 
translate into exotic-native niche and/or fitness differences that 
combine to determine invasion success and impact. 
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空间尺度、入侵阶段和土著种灭绝等角度来解释不

同研究之间的分歧, 但该谜团的和解依旧存在很大

困难(Li et al, 2015a, 2015b; Park et al, 2020)。 

现代物种共存理论为该谜团的和解提供了一

个思路, 即达尔文的预测是否成立取决于外来种-

土著种谱系距离如何影响二者的生态位差异和适

合度差异(图2)。当谱系距离主要表征生态位差异时, 

即近缘物种占据相似的生态位时, 和土著种亲缘关

系远的外来种更容易入侵, 符合达尔文归化假说的

预测。当谱系距离主要表征适合度差异时, 入侵的

结局取决于外来种和土著种适合度的相对大小。一

方面, 当外来种的适合度低于土著种时, 和土著种

谱系距离近的外来种和土著种适合度差异小, 更容

易入侵成功, 符合预适应假说的预测; 另一方面, 

当外来种的适合度高于土著种时, 和土著种谱系距

离远的外来种适合度优势更大, 更容易入侵成功, 

符合达尔文归化假说的预测。由于多个物种的谱系

距离与生态位和适合度差异可能存在复杂的关系, 

谱系距离对生物入侵的影响可以是多变的。例如Li

等(2019)利用细菌微宇宙实验表明, 相比谱系距离, 

外来种-土著种的生态位差异和适合度差异可以更

好地预测外来种的入侵和危害程度。只有当谱系距

离可以很好地表征生态位差异时, 这时达尔文归化

假说的预测方能成立。尽管该研究结论的普遍性有

待更多的实验验证, 这一研究清晰地表明了综合考

虑谱系距离、生态位差异和适合度差异的影响是破

解达尔文谜团的重要途径。 

3.2  外来种-土著种功能性状的差异 

在过去20多年里, 外来种和土著种功能性状的

比较一直是入侵生态学研究的热点话题 (van 

Kleunen et al, 2010; Leffler et al, 2014)。生态学家也

一直在尝试从功能性状的角度预测潜在的入侵种

及其危害程度。该领域的研究通常遵循两种范式: 

一是直接比较外来种及其亚类(如归化种、入侵种、

非入侵种、不同危害程度的外来种等)之间及其与土

著种在功能性状上的差别 (Ordonez et al, 2010; van 

Kleunen et al, 2010); 二是采用和达尔文归化谜团

类似的研究思路, 探讨外来种-土著种功能性状的

差异对生物入侵成功和危害的影响 (Gallien & 

Carboni, 2017; Divíšek et al, 2018)。除了聚焦物种的

形态、生理、繁殖、遗传和行为等常规性状之外, 物

种的资源利用效率、表型可塑性、遗传变异能力、

基因组大小和竞争能力等抽象性状也常被纳入比

较的范畴(Davidson et al, 2011; Suda et al, 2015; 

Zhang & van Kleunen, 2019)。部分研究结果表明外

来种, 尤其是入侵性强的外来种, 相比土著种通常

具有更快的生长速率、更高的叶片养分含量、更短

的时代周期、更小的基因组、将养分更多地分配给

生长生殖而非防御等性状特征(Ordonez et al, 2010; 

van Kleunen et al, 2010; Suda et al, 2015)。但是也有

研究表明, 外来种和土著种在碳获取策略、生长速

率、竞争能力和繁殖力等性状上并没有显著不同

(Daehler, 2003; Leishman et al, 2010; Lemoine et al, 

2016)。同样地, 关于功能性状差异如何影响生物入

侵的研究也呈现多元化的结果: 部分研究表明和土

著种功能性状相似的外来种更容易入侵, 部分研究

得出相反的结论, 也有研究发现外来种-土著种功

能性状的差异对生物入侵的影响在不同入侵阶段

是不同的(Escoriza & Ruhí, 2016; El-Barougy et al, 

2020; Divíšek et al, 2018)。总体上, 外来种和土著种

的功能性状差异如何影响生物入侵, 依旧是一个充

满争议和不确定性的问题。 

现代物种共存理论为外来种-土著种性状的比

较研究提供了一个新的思路, 即综合考虑性状差异

对生态位和适合度差异的影响。当物种的功能性状

主要表征生态位差异时, 和土著种功能性状差异大

的外来种和土著种生态位重叠小, 因此更容易入

侵。当物种的功能性状主要表征适合度时, 则需要

区分外来种和土著种的相对适合度大小。一方面, 

当外来种的适合度低于土著种时, 具备和土著种相

似性状的外来种更容易入侵成功, 因为它们和土著

种的适合度差异更小。另一方面, 当外来种的适合

度高于土著种时, 和土著种性状差异大的外来种更

容易入侵和造成危害, 因为它们具有更高的适合度

优势。因此, 笼统地讨论成功入侵的外来种是否具

有和土著种相似的性状, 以及和土著种具有相似性

状的外来种是否更难入侵等问题, 可能无法得出有

效的结论。在实际的群落中, 由于功能性状与生态

位和适合度差异存在复杂的相关关系, 需要针对不

同性状具体分析(Kraft et al, 2015)。例如, Godoy和

Levine (2014)以植物生长季高峰这一物候性状作为

研究对象, 发现外来种-土著种物候的差异同时影

响着生态位差异和适合度差异。一方面, 物候期差

异大的外来种-土著种组合具有更大的生态位差异, 
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促进了外来种在土著群落的定居; 另一方面, 物候

期晚的物种具有明显的适合度优势, 在入侵过程中, 

物候期晚的外来种可以战胜物候期早的土著种, 物

候期晚的土著种同样可以战胜物候期早的外来种。

总体上, 外来种和土著种物候期的时间差, 以及物

候期晚的竞争优势, 二者共同决定了入侵的成败。

因此在开展基于功能性状比较的生物入侵研究时, 

必须全面考虑生态位差异和适合度差异的影响。 

4  概念框架的局限性和研究展望 

现代物种共存理论在整合错综复杂的入侵假

说和诠释生态学差异如何影响生物入侵上展现了

强大的能力。但是和其他入侵生态学概念框架一样, 

这一框架本身也存在一些缺陷和不足。如何弥补这

些不足, 并将这一框架更好地运用到不同生物入侵

的研究之中, 将是今后研究的重要方向。 

4.1  生态位差异和适合度差异的抽象性 

生态位差异和适合度差异是非常抽象的概念, 

均不涉及具体的入侵机制, 而是对外来种和土著种

生态学差异的高度抽象和概括(储诚进等, 2017)。因

此在揭示某个具体的生物入侵事件时, 生态位差异

和适合度差异的比较能够提供的有效信息非常之

少。在群落生态学的概念框架中, Vellend (2016)将

选择、漂变、成种和扩散这四个抽象过程视为高层

次框架, 而将具体的群落构建假说(如中度干扰假

说、竞争排斥法则、种库假说、岛屿生物地理学理

论等)视为低层次过程 (朱璧如和张大勇, 2011)。类

似地, 我们可以将外来种-土著种的生态位差异和

适合度差异视为入侵生态学的高层次框架, 而将具

体的入侵假说(如天敌逃逸假说、空余生态位假说和

竞争能力增强进化假说等)视为低层次机制。高层次

框架的目标在于简化和整合, 以确保研究不同假说

的研究人员能够相互理解, 并尝试发展入侵生态学

的普适性理论。而低层次机制可以让我们深入理解

特定外来种在特定入侵地的明确入侵机制。从这个

角度而言, 基于现代物种共存理论的入侵生态学框

架的主要贡献在于为各种入侵假说的整合提供了

一个思路, 使得假说之间的关系更加清晰, 并有助

于完善其内在逻辑。但是当我们想揭示特定生物入

侵事件的运作方式和内在机制时, 关注某个具体的

假说是合适且必要的。在实证研究中, 如何将现代

物种共存理论与具体的入侵假说有机地结合在一

起, 例如探讨不同情形下外来种-土著种生态位和

适合度差异是由哪些机制决定的, 将是发展这一研

究领域的重要途径。 

由于生态位差异和适合度差异的抽象性, 如何

进行测度和量化一直是该领域的研究难点。Godwin

等(2020)综述了6种测度生态位差异和适合度差异

的方法, 但是这些方法需要拟合竞争系数、内禀增

长率和入侵增长率等复杂的种群动态参数, 在自然

群落中难以展开。同时, 由于生态位差异和适合度

差异并不独立, 物种间生态位差异的变化会引起适

合度差异的改变, 反之亦然 (Song et al, 2020)。因此, 

比较二者在生物入侵中的相对贡献十分困难。目前, 

基于现代物种共存理论的入侵生态学研究十分匮

乏, 仅有的实验研究也是在细菌微宇宙和控制性草

地等简化的模式系统中展开的(如Godoy & Levine, 

2014; Li et al, 2019)。发展更加简洁有效的生态位和

适合度差异测度的替代方法, 并将其运用到自然群

落生物入侵的研究中, 将为该领域的发展提供重要

帮助。其中一个有益的尝试是用外来种和土著种的

性状距离的绝对值(trait difference)来代表生态位差

异 , 用外来种和土著种的性状的等级距离 (trait 

hierarchy)来代表适合度差异(如Carboni et al, 2015; 

Lai et al, 2015; Sheppard, 2019)。这些研究表明外来

种可以通过扩大和土著种的性状距离的绝对值(拥

有和土著种差别大的性状)和提高自身的性状等级

(拥有比土著种优势的性状)两种策略实现成功入侵, 

进而证实了现代物种共存理论的主要预测。值得注

意的是, 由于不同性状对生态位和适合度差异的贡

献是复杂多变的(Kraft et al, 2015), 这种方法只是

对生态位差异和适合度差异的近似度量, 发展更简

单合理的度量方法依旧是该领域的迫切需求。 

4.2  生态位差异和适合度差异的可变性 

物种的生态位和适合度不仅是物种本身的属

性, 也同时受到外部环境和其他物种的影响, 因此

外来种-土著种的生态位差异和适合度差异是高度

可变的。即使是相同的外来种-土著种组合, 在不同

的空间和时间中生态位差异和适合度差异也是不

同的。例如在空间异质性高的环境中, 外来种和土

著种可以占据不同的生境, 实现生态位分化, 具有

更高的生态位差异。同样的, 当环境具有高的时间

异质性时 , 外来种和土著种可以通过储藏效应

(storage effect)提高彼此的生态位差异, 进而实现共
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存。因此, 外部环境的变化会对外来种-土著种的生

态位差异和适合度差异产生重要影响。类似地, 外

来种自身的表型可塑性和适应性进化会导致其在

原产地和入侵地之间, 以及不同入侵地之间, 具有

不同的生态位和适合度。实际上, 增强竞争能力的

进化假说、氮分配的进化假说和新武器假说等假说

本身均强调了外来种在原产地和入侵地适合度的

差别。因此, 我们无法通过一个外来种在原产地的

生态位和适合度来预测其在入侵地的表现。这种变

异性给复杂的自然系统中外来种-土著种生态位和

适合度差异的度量带来了困难, 但也提供了很好的

研究机遇。其中一个值得探讨的科学问题是, 全球

变化和人类活动因子如何影响外来种-土著种的生

态位差异和适合度差异, 进而影响入侵的结局。例

如在温度升高、氮添加、生境片断化和人类干扰之

后, 外来种和土著种究竟会提高生态位差异降低适

合度差异促进共存, 还是会降低生态位差异提高适

合度差异加剧竞争排除? 对这些问题开展控制性

实验验证将极大地丰富我们对全球变化和人类活

动背景下生物入侵机制的理解。 

同样的, 外来种-土著种谱系距离和功能性状

对生态位差异和适合度差异的影响也并非一成不

变的(Hulme & Bernard-Verdier, 2018)。例如, 即使谱

系距离可以很好地预测原产地的外来种和入侵地

的土著种的生态位差异和适合度差异, 外来种在入

侵地的适应性进化可以轻易地打破这种关系。功能

性状对物种生态位和适合度差异的影响在不同条

件下也会有显著的不同。例如, 在光资源充足的情

况下, 树高这一性状可能更多地表征了植物间的生

态位差异, 植物间树高的差异可以促进共存; 而在

光资源匮乏的情况下, 树高可能主要表征植物间的

适合度差异, 高的植物在竞争中占据优势, 树高的

差异会导致竞争排除。因此, 环境变化和人类活动

不仅会改变物种的性状、生态位和适合度本身, 也

会改变这三者之间的相关关系。探讨在何种情形下

外来种-土著种谱系距离和功能性状可以很好地表

征其生态位差异和适合度差异, 以及哪些性状或性

状组合可以分别表征生态位差异和适合度差异, 将

是该领域的一个重要发展方向(Kraft et al, 2015; Li 

et al, 2019)。 

4.3  现代物种共存理论自身的发展 

自Chesson (2000)系统地提出现代物种共存理

论以来, 该理论自身也经历了一个不断发展和完善

的过程。早期的物种共存研究主要聚焦于成对物种

对资源的竞争, 较少考虑多个物种之间复杂的相互

作用(如种间正相互作用和跨营养级的相互作用

等)。但是在生物入侵过程中, 种间正相互作用和跨

营养级的相互作用是非常普遍的。比如在一个外来

种成功入侵之后, 可能会促进其他外来种后续的入

侵, 进而放大入侵的危害(入侵崩溃假说, invasional 

meltdown hypothesis, Simberloff & Von Holle, 

1999)。同时, 一个外来种成功入侵之后, 也可能通

过优先级效应 (priority effects, Fukami, 2015)抑制

其他外来种的入侵。跨营养级的相互作用, 如食物

网(王少鹏, 2020)和传粉网络(Valdovinos et al, 2018)

的结构和功能, 也会对入侵产生复杂的影响。因此, 

在自然群落中, 多个外来种和多个土著种可以产生

复杂的相互作用。尽管我们可以通过度量外来种和

土著种的平均生态位差异和平均适合度来开展研

究(例如将入侵地的土著种群落当成一个物种来对

待), 但是这种简化处理方式无法应对复杂的种间

相互关系。例如三个物种的竞争可能存在石头-剪刀

-布的关系(rock–paper–scissors competitive loop), 亦

或第三个物种可以通过影响两个物种的相互作用

进 而 影 响 共 存 ( 高 阶 相 互 作 用 , higher-order 

interaction) (Levine et al, 2017; 李远智等, 2020)。可

喜的是, 现代物种共存理论在近些年取得了突飞猛

进的发展, 不同生态学家通过不同的方法陆续把种

间正相互作用、天敌逃逸、优先级效应以及多个物

种多个营养级的相互作用纳入到现代物种共存理

论的概念范畴之中(Chesson et al, 2018; Ellner et al, 

2019; Grainger et al, 2019; Ke & Wan, 2020)。例如, 

Godoy (2019)建议以现代物种共存理论为基础, 通

过考虑多物种和多营养级网络的结构稳定性(宋础

良, 2020) 的方式, 发展生物入侵的研究框架。尽管

目前这些整合还存在着广泛的争论, 远没有达到统

一和完善的地步, 这些新思想和新方法的建立无疑

将深化我们对物种共存的理解(Barabás et al, 2018; 

Casey et al, 2020), 其在入侵生态学中的推广和应

用也将进一步发展生物入侵机制的相关理论。 

同时, 关于生物入侵的研究一直在现代物种共

存理论的发展中占据重要地位。一方面, 相互入侵

准则(mutual invasion criterion)一直是判断物种能否

稳定共存的重要标准(Grainger et al, 2019)。该准则
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认为, 当物种以低密度入侵由其竞争者构成的稳定

群落时, 如果每个物种均能实现正的种群增长率, 

则物种间可以稳定共存。依据这一准则, 我们可以

通过物种间的相互入侵实验, 量化物种间的生态位

差异和适合度差异, 进而比较二者在物种共存中的

相对贡献(Carroll et al,  2011, Godoy & Levine, 

2014)。由于相互入侵准则不局限于成对物种, 这一

实验思路可以综合考虑优先级效应、种间正相互作

用、高阶相互作用和跨营养级的作用, 促进了现代

物种共存理论在性状替换(character displacement)、

物种分布区、气候变化等多个领域的应用和发展

(Grainger et al, 2019)。另一方面, 在全球生物入侵日

益严峻的新形势下, 具有不同进化历史和长期地理

隔离的外来种和土著种发生了新的种间相互作用, 

组成了新型生态系统(novel ecosystems), 为我们研

究物种共存理论提供了天然的实验室。利用自然生

物入侵过程作为模式系统来研究现代物种共存理

论, 很可能将是发展和完善该理论的重要途径。 

5  结语 

外来种和土著种是否具有生态学差异, 以及这

种差异如何影响外来种入侵, 一直是入侵生态学研

究和争论的核心问题。现代物种共存理论从生态位

和适合度差异的角度出发, 有望将那些看似数不

清、难以理解的入侵假说联系起来, 使其变得易于

理解且逻辑连贯。这一理论可以将外来种-土著种的

谱系距离、功能性状、生态位差异和适合度差异综

合考虑, 进而建立一个统一的外来种-土著种比较

框架。该概念框架与基于群落构建理论的框架

(Kiinunen et al, 2016; Pearson et al, 2018)、基于入侵

阶段划分的框架(Blackburn et al, 2011)、基于进化和

生态综合的框架(Facon et al, 2006)等一道, 在体现

入侵生态学的复杂性、多元性和整体性的同时, 共

同为发展和完善入侵生态学的学科体系指明了方

向。最近十年, 现代物种共存理论处于快速发展的

时期 , 新理论和新方法不断涌现 (Barabás et al, 

2018)。但是这一理论在入侵生态学中的运用和实证

尚处于起步阶段, 研究思路和方法均未成熟。这对

于我们而言, 既是挑战也是机遇。希望通过本文的

粗浅介绍, 抛砖引玉, 吸引我国的生态学家更多地

关注这一理论问题, 将现代物种共存理论更多地运

用到生物入侵的研究之中。 
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