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摘          要 
 
 在《物种起源》里，达尔文提出了两个截然相反的外来物种归化假说。一方面，达尔文认为近缘种之间竞

争激烈，因此本土物种会抑制外来近缘种的归化，该假说被称为“达尔文归化假说”。另一方面，达尔文认为近

缘种占据相似的生境，因此本土物种占据的生境更适合外来近缘种的入侵，该假说被称为“预适应假说”。这两

个看似矛盾的假说综合在一起被称为“达尔文归化谜团”。随着生物入侵的日益加剧和系统发育群落生态学的迅

速发展，达尔文归化谜团已经成为群落生态学和入侵生物学研究的热点问题。本文尝试就该谜团的概念框架、

研究进展、存在的问题和发展方向进行简要的梳理。尽管目前的研究结果莫衷一是，我们认为对该谜团的深入

研究需要充分考虑空间尺度、测度指标、入侵阶段、功能属性和现代物种共存理论等诸多方面，而对该谜团内

在生态学过程的揭示将为生物入侵的预测、监控和治理提供重要的理论指导。 
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 The research of invasion of ecosystems worldwide has renewed two long-standing and seemingly contradictory 
hypotheses proposed by Darwin. On the one hand, Darwin proposed that exotic species more distantly related to native 
communities tended to be more successful, as they would compete less intensively with the native species, which was 
termed ‘Darwin's naturalization hypothesis'. On the other hand, Darwin also suggested that exotic species should be 
favored in communities containing their close relatives, because close relatives share similar traits and may share similar 
environments, which was termed ‘pre-adaptation hypothesis'. Together, these two opposing hypotheses constitute 
Darwin's naturalization conundrum. We review the studies that have evaluated this conundrum and summarize their 
largely inconsistent outcomes. We argue that the quest for resolving the conundrum will only be successful if appropriate 
scales, metrics, invasion stages, functional traits and modern coexistence theory are thoroughly considered. We believe 
the reconciliation of this conundrum will provide important guidelines for invasion risk assessment and management.



“It might have been expected that the plants which have succeeded in becoming naturalized in any land would 
generally have been closely allied to the indigenes; for these are commonly looked at as specially created and adapted 
for their own country. It might, also, perhaps have been expected that naturalized plants would have belonged to a few 
groups more especially adapted to certain stations in their own homes.” 

“As species of the same genus have usually, though by no means invariably, some similarity in habits and 
constitution, and always in structure, the struggle will be more severe between species of the same genus, when they 
come into contact with each other, than between species of distinct genera.” 

——达尔文《物种起源》 

 
前言 
 
 外来生物入侵已经在全球范围内带来了大量的生态、社会和经济问题，入侵生态学已然成为生态学家研究

的热点学科和重要议题。预测哪些外来生物会成为入侵种，哪些群落更容易被入侵，以及如何对生物入侵进行

有效的预防、管理和控制，已经成为入侵生物学研究的核心问题。目前，大量的研究尝试通过物种的功能属性

（functional traits）和形态特征来鉴定和推测潜在的外来入侵物种，尤其是通过比较与资源利用效率、生殖和

扩散能力相关的性状和特征来推测外来种的入侵性（Rejmanek & Richardson 1996，Simberloff 2009，van Kleunen 
et al. 2010）。然而，目前很难通过功能属性和形态特征来有效地预测入侵物种，尤其是在很多功能属性很难被

直接测量的情况下（Kolar & Lodge 2001，Moles et al. 2008）。近年来，随着系统发育生物学和计算方法的发

展，利用外来生物和本土物种的亲缘关系和进化历史来预测外来生物的入侵性以及本土群落的可入侵性已得

到了广泛的关注。而最近兴起的关于物种亲缘关系和生物入侵的研究，最早可以追溯到达尔文在《物种起源》

中对于外来物种归化（naturalization）的洞见（Darwin 1859）。 
 
一、达尔文归化谜团的基本概念 
 
 在《物种起源》里，达尔文一开始认为和本地物种亲缘关系更近的外来物种更容易归化成功，因为本地种

占据的环境和这些外来近缘种原产地的环境更为类似，在原产地，这些外来种对该环境已经有了一个预适应的

过程，从而更容易适应本地环境而归化。这个假说被称为预适应假说（pre-adaption hypothesis）（Darwin 1859）。
但是当达尔文查阅 De Candolle （1855）关于北美物种名录的研究时，却发现了相反的格局，北美超过一半以

上的归化种在北美并没有同属的本土物种分布。于是达尔文抛弃了他原先的设想，转而认为和本地物种亲缘关

系越近的外来物种越难归化成功。这是因为近缘的物种具有更为相似构造和特征，生态位重叠大，因此它们之

间对于资源的竞争也更为激烈。由于强烈的竞争作用，外来物种更难在已被本地近缘种占据的群落中归化。这

个假说被称为达尔文归化假说（Darwin’s naturalization hypothesis）。达尔文提出的这两个看似矛盾的假说综合

在一起被称为“达尔文归化谜团”（Darwin’s naturalization conundrum）。 
 
 达尔文归化谜团的两个假说有着一个共同的假设前提，即亲缘关系近的物种具有更为相似形态特征和功能

属性，因而更趋向于占据相似的生态位（生态位的谱系保守性，phylogenetic niche conservatism）。但是这两个

假说分别侧重环境过滤（environmental filtering）和竞争排除（competitive exclusion）在群落构建中的主导作用

（图 1）。预适应假说强调近缘的物种偏好相似的生境，由于和本土物种亲缘关系远的外来种不适应本土的环

境，环境的不适宜性阻碍其归化成功。与此相反，达尔文归化假说则侧重近缘种在占据相似生态位的同时会利

用相似的资源，因而存在强烈的种间竞争（interspecific competition），而和本地种之间强烈的种间竞争会抑制

外来近缘种的入侵，甚至将其从本地群落中排除出去。同时，外来近缘种与本土物种共享天敌的概率更高，其

天敌逃逸（enemy release）的可能性也就越低，从而也就越难入侵成功。因此，从本质上讲，达尔文的这两个

假说分别强调了非生物因素（如环境过滤）和生物因素（竞争排斥和天敌逃逸）在外来物种入侵过程中的关键

作用。 



 
图 1. 达尔文归化谜团的概念框架 

 
二、达尔文归化谜团的研究简史 
 

 尽管达尔文早在 1859 年就已经提出这两个彼此相悖的假说，但在此后的 100 多年间，物种间的亲缘关系

与外来物种归化和入侵的关系并没有得到广泛的关注，这可能是生态学和进化生物学长期分离所导致的。直到

上个世纪末，Rejmánek（1996）重新关注了相关的问题，并调查了加利福尼亚 112 种欧洲归化草本植物的科属

分布。该调查发现：加州 112 个外来归化物种当中，有 43 个外来归化种归属于 16 个加州的本地属，而其他 69

个外来归化种所归属的 39 个植物属并不存在于加州本土，并且影响和危害比较大的归化植物都没有同属的本

地种，进而将达尔文对于外来物种归化的推断引入生态学家的视野。随后，Daehler（2001）通过对夏威夷外来

物种的研究，正式将达尔文的这一推断命名为达尔文归化假说（Darwin’s naturalization hypothesis）。但是，外

来归化物种的科属分布并不能作为支持或反驳达尔文归化假说的直接证据，因为很多外来物种并没有被引入

到入侵地，而更合理的检测方法是直接比较归化成功与失败的外来种与本土物种的亲缘关系。比如，Duncan & 

Williams（2002）比较了新西兰历史上不同的外来种成功归化的概率，发现归属于本地属的外来种的归化成功

率高达 45%，而不属于本地属的外来种的归化概率只有 18%，进而证明了有同属本地种的外来物种更容易成

功归化，否定了达尔文归化假说。随后，相关研究不再局限于物种归化，也拓展到生物入侵的其他阶段，比如

入侵后对本土物种的影响和危害。Ricciardi & Atkinson（2004）对北美五大湖等 8 个水域的鱼类和藻类等的研

究表明，能产生较大影响和危害的外来种在入侵地通常没有同属的本地种分布，进而支持了达尔文归化假说。

而对劳伦斯湖等 11 个水域中物种归化的研究表明，物种的种属关系对引入的外来种的成功与否并没有显著的

影响。在这篇文献中，达尔文归化假说的对立面，即达尔文最原初的设想（和本土物种亲缘关系越近的外来物

种越容易归化成功），被正式命名为预适应假说（pre-adaption hypothesis）（Ricciardi & Mottiar 2006）。随后，

Diez 等（2008）通过对新西兰奥克兰地区的植物群落研究表明，外来种成功归化的概率和该种所在的属的本地

物种数量呈正相关关系，却和这些物种的丰度呈负相关关系；同时作者也发现这些规律也会随着入侵的过程、

研究的尺度和生境类型的不同而发生变化。因此作者认为达尔文最初的两个设想虽然彼此对立，却都能得到相

关证据的支持，因此将预适应假说和达尔文归化假说综合在一起，将这一悖论称为达尔文归化谜团（Darwin’s 

naturalization conundrum）。2010 年，Thuiller 等人在 Diversity and Distributions 杂志上发表了一篇关于达尔文



归化谜团的综述，详细地阐述了这一谜团的研究现状、发展方向以及和解的可能。至此，达尔文归化谜团的概

念框架完整的构建起来了。 

 

 早期经典的研究往往聚焦在物种的科属关系上，但是这种分类学水平上的划分无法很好的揭示物种的亲缘

关系，比如一些分类学上的大属往往包含一些亲缘关系非常远的物种。 随着分子生物学技术的不断进步以及

系统发育群落生态学的迅速发展（Webb et al. 2002，Cavender-Bares et al. 2009），生态学家开始利用系统发育

树和谱系距离来定量衡量物种之间的进化历史和亲缘关系。Strauss 等（2006）通过构建加州禾本科植物的超级

树的方式，揭示了危害性强的外来种往往和本地种亲缘距离更远，这一现象符合达尔文归化假说的预期。这是

生态学家第一次运用系统发育分析来研究达尔文归化谜团。系统发育群落生态学的引入大大促进了统计方法

的进步和亲缘关系测度的准确性，进而导致系统分类学水平上科属关系的研究方法被逐渐淘汰。随后， Schaefer

等（2011）利用分子标记序列构建的系统发育进化树对亚速尔群岛植物群落的研究表明，外来种往往在其近缘

本土种缺席的群落中具有更强的入侵性，支持了达尔文归化假说的论断。但 Park & Potter（2013）对加州蓟属

植物的研究却得出相反的结论，利用 DNA 分子标记序列构建的完整蓟属进化树，该研究表明，相比入侵性弱

的外来种，入侵性强的物种具有和本土物种更近的亲缘关系，进而支持了预适应假说的论断。通过构建非洲南

部 1400 种本土以及外来木本植物的系统发育树，Bezeng 等（2015）发现入侵性强的外来种往往是本土乔木和

灌木的远缘种，因此推测近缘种之间的竞争作用会阻碍外来种的成功入侵，进而支持达尔文归化假说的论断。

综上所述，尽管随着系统发育群落生态学的发展和统计方法的日益成熟，对达尔文归化假说的验证愈加普遍、

规范和科学，但不同的研究往往得出不一致甚至相反的结论，使得这一谜团的和解依旧任重道远。 

 
表 1 达尔文归化谜团的热点文献、结论及主要学术贡献 
 

文献 结论 主要学术贡献 
Rejmanek (1996) + 在沉寂 100 多年后，重新关注达尔文关于物种归化的

假说，并首次将其纳入到生物入侵的研究范畴。 

Daehler (2001) - 总结了达尔文关于种间竞争和物种归化的假说，并将

其正式命名为“达尔文归化假说（Darwin’s 
naturalization hypothesis）”。 

Duncan & Williams 
(2002) 

- 指出了研究外来种的科属分布的统计缺陷，并通过比

较新西兰历史上归化成功与失败的外来种，首次在真

正意义上验证了物种亲缘关系对归化成功率的影响。 

Ricciardi & Atkinson 
(2004) 

+ 扩展了达尔文归化假说的内涵，将这一假说从物种归

化扩展到入侵，首次比较了入侵性和非入侵性的外来

种和本地种的亲缘关系。 



Lambdon & Hulme 
(2006) 

0 第一次考虑了不同空间尺度下达尔文归化假说的可靠

性。 

Ricciardi & Mottiar 
(2006) 

0 总结了达尔文归化假说的对立面，即环境过滤导致近

缘种更易成功，并将这一假说命名为“预适应假说

（pre-adaption hypothesis）”。 

Strauss et al. (2006) + 不再局限于物种科属关系的比较，第一次将系统发育

树引入到达尔文归化假说的研究中来，从而量化了物

种间的亲缘关系。 

Diez et al. (2008) - 综合考虑了不同入侵阶段、空间尺度对验证达尔文归

化假说的影响，第一次将达尔文关于物种归化的这两

个相悖的假说总结为“达尔文归化谜团（Darwin’s 
naturalization conundrum）”。 

Proches et al. 
（2008） 

综述 第一次系统分析了空间尺度对验证达尔文归化假说的

影响，并明确指出环境过滤在大尺度上起主导作用，

而种间竞争在小尺度上起主导作用。 

Diez et al. (2009) - 比较了澳大利亚和新西兰两个国家归化成功和归化失

败的外来种与本地种的亲缘关系，证实了预适应假说

的推测。 

Jiang et al. (2010) + 第一个关于达尔文归化谜团的控制性实验验证，发现

近缘种的存在会抑制外来种的入侵，从而证实了达尔

文归化假说的预测。 

Thuiller et al. (2010) 综述 迄今为止关于达尔文归化谜团最全面系统的一篇综述

性文章，深入探讨了空间尺度、亲缘关系衡量指标、

零模型、功能属性的谱系保守性等因素对验证这一谜

团的影响。 

Schaefer et al. (2011) + 用基于序列的分子进化树定量衡量了非入侵性和入侵

性的外来种与本土物种的进化距离，并发现物种的功

能属性，如生活型和种子大小，可以在一定程度上预

测物种的入侵性。 

Jones et al. (2013) 模型 基于进化理论提出了物种进化历史与物种间相互作用

的数学模型，强调了物种表型分化的内在机制对于揭

示这一谜团的重要性。 

Park & Potter (2013) - 利用标记序列和分子手段构建了完整蓟属进化树，利

用这一单起源的物种类群（其他研究均包含多起源的

物种类群），证实了预适应假说的推测。 

Bezeng et al. (2015) + 迄今为止关于达尔文谜团最大规模的野外观测验证，

通过构建非洲南部 1400 个物种的系统发育进化树，支

持了达尔文归化假说的预测。 

Li et al. (2015a) -/+ 用控制性实验的手段证明了物种亲缘关系对不同入侵

阶段有不同的影响，表明外来近缘种更容易定居成功



但却具有更差的生长表现，强调了考虑入侵阶段的重

要性。 

Li et al. (2015b) - 首次将本地种的局部灭绝纳入到达尔文谜团的研究范

畴中，发现近缘的外来种更容易入侵，但入侵后会对

其近缘的本地种产生更大的危害，推翻了“远缘种的共

存是支持达尔文归化假说的直接证据”这一经典观点。 

Marx et al. (2015) + 同时利用物种亲缘关系和功能属性验证这一谜团，发

现二者呈现不一致的结果：入侵种和本地种亲缘关系

很接近，但是二者功能属性上却具有较大差别。 

Tan et al. (2015) + 利用控制性实验的手段，首次证明了本土群落与外来

种之间的亲缘关系，而非群落的谱系多样性，能够更

好的预测群落的可入侵性。 

备注：+，支持达尔文归化假说的预测；-， 支持预适应假说的预测； 0，未发现显著的格局。 
 
三、达尔文归化谜团的研究前沿及和解的可能 
 
 伴随着分子生物学和系统发育群落生态学的迅速发展，生态学家在达尔文归化谜团这一科学问题上取得

了一系列重要的成果。但就目前的研究现状而言，不同的研究聚焦于不同的生态系统、时空尺度和生物类

群，结果往往莫衷一是，这使得从物种亲缘关系的角度去揭示入侵机制变得十分困难。但是错综复杂的研究

现状也为今后的发展方向提供了众多可能。本文主要总结关于达尔文归化谜团的六个前沿领域，抛砖引玉，

以期对未来的研究提供一些参考和借鉴。 
 
1. 空间尺度 
 和其他生态学过程一样，决定生物入侵的内在生态学机制往往是尺度依赖的。Proches 等（2008）的综述

文章指出空间尺度的变化会显著影响入侵的谱系格局。比如在小尺度下，物种之间可以近距离的产生直接作用，

这时生物因素，比如外来种和本地种之间的种间竞争和天敌的取食，在决定生物入侵中起到主导性的作用。因

此在小尺度下，达尔文归化假说的预测可能更为合理（Jiang et al. 2010）。而在较大的空间尺度下，物种之间

很难直接产生相互作用，这时非生物因素作为主导因子决定了入侵的成败。环境过滤会将不适应本土生境的外

来物种排除出去，因此预适应假说的预测在大尺度下更具有合理性。Proches 等（2008）认为不同的研究得出

不同的结论，可能是聚焦的空间尺度不同所造成的。因此达尔文归化谜团的两个假说可能在不同尺度下分别成

立，而并非彼此矛盾的关系（图 2）。 
 
 随后，关于达尔文归化谜团的研究开始重点关注空间尺度的影响。比如通过比较同一系统下多个空间尺度

的入侵种的谱系格局，进而对这一问题展开验证（如 Lambdon & Hulme 2006，Cadotte et al. 2009，Schaefer et 
al. 2011，Carboni et al. 2013）。这些研究部分证实了 Proches 等（2008）的观点，即不同尺度下外来种和本地

种具有不同的谱系格局。但是空间尺度如何影响外来种和本地种的亲缘关系，以及其内在机制是什么，这些研

究并没有给出一致的结论。同时，虽然空间尺度是连续的，但目前的研究尚聚焦在少数几个空间尺度的比较上，

尚缺乏关于物种的谱系格局如何随着连续的尺度变化而变化的动态研究，而该类研究对于阐明尺度的影响以

及该谜团的内在机制将发挥重要的作用。 
 



 
图 2. 空间尺度与达尔文归化谜团 

 
2. 亲缘关系的测度 
 
 早期的研究通常利用物种的分类学关系来测度物种的亲缘关系，该方法默认属内的物种有着相同的亲缘

关系，且属与属之间的亲缘关系是均等的。因此，这种传统的方法有着明显的弊端和缺陷。随着分子生物学

方法和计算分析手段的发展，物种进化历史重建变得简单易行，因此基于进化树枝长的物种亲缘关系测度方

法逐渐发展成为研究达尔文归化谜团的主流方法（Thuiller et al. 2010）。 
 
 尽管系统发育重建能够比分类学更好地测度物种间的亲缘关系，但是在测度指数的选择上依旧比较混乱且

存在争议。常用的测度指标有：（1）外来种与群落中所有本土物种的平均距离（Mean distance between each 
native species and the invader，MPD），该测度指标将所有本土物种均等看待；（2）外来种与群落中所有本土

物种距离的加权平均（Mean distance between each native species and the invader, weighted by the abundances of 
native species，MPDab），该测度指标将所有本土物种的个体均等看待；（3）外来种与群落中最优势的本土物

种的亲缘距离（Distance between the invader and the most abundant native species），该测度指标强调本土优势种

与入侵种的相互作用；（4）外来种与群落中最近缘的本地种的距离（Distance between the invader and the closest 
native species， NPD）（Thuiller et al. 2010），该测度指标强调入侵种与其本土近缘种的相互作用。这些指标

适用于测度一个入侵种和多个本地种的亲缘关系。当存在多个入侵种时，测度指标会变得更加复杂，如用所有

外来种与本土群落 MPD 或 NPD 的均值来表征某一入侵类群整体与本土群落的亲缘关系。如上所述，这些测

度指标各有侧重，很难说具体那个指标更佳，需要具体情况具体考虑。指标的不统一也是目前的研究结果存在

广泛争议的一个重要原因。在今后的研究中，充分考虑不同指标的综合运用，以及发展更具普适性的测度指标，

将是该领域一个重要的发展方向。 
 
3. 生物入侵阶段 
 
 生态学家很早就注意到生物入侵不是一蹴而就的，而是可以划分成不同的阶段，外来物种必须跨越每一阶

段的阻碍从而取得成功。生物入侵通常被划分成引入（introduction）、定居/归化（establishment/naturalization）、
和随后的扩散/影响（outcome/spread/impact）等阶段（Richardson et al. 2000，Kolar & Lodge 2001，Levine et al. 
2004，Pysek et al. 2004，Theoharides & Dukes 2007，Seastedt & Pysek 2011）。而不同入侵阶段的影响因素及其

决定机制是有差别的，比如入侵的前期可能主要是人为因素和环境因子决定的，而在入侵的后期物种间的相互

作用可能起到更为关键的作用。考虑到入侵后期的扩散和影响比归化本身的重要性更高，Schaefer 等（2011）
建议关注入侵过程的后期，将达尔文归化假说改名为达尔文入侵假说（Darwin’s invasion hypothesis）。但是，

只有充分考虑入侵的各个阶段（包括前期的引入、归化，以及后期的扩散和影响），才能完整揭示物种亲缘关

系在生物入侵中扮演的重要角色。然而，目前大多数研究都是集中在某一个入侵阶段上展开（如归化、扩散或

者影响）（Li et al. 2015b），而对不同研究阶段的比较研究才刚刚起步。 
 
 Diez 等（2008）的研究首先观察到入侵种的归化成功率和同属本地种的物种数呈正相关关系，但入侵种的

丰富度却和本地同属物种的丰富度呈负相关关系，进而提出了近缘入侵种更易归化却更难扩散的观点。尽管丰

富度并不能在真正意义上表征扩散，但这是生态学家第一次关注到不同入侵阶段的格局可能是不同的。随后，

Pellock 等（2013）发现达尔文归化假说适用于物种定居的阶段而不适用于物种归化和入侵的阶段，明确指出



达尔文归化假说的解释力是入侵阶段依赖性的（invasion stage dependent）。利用豚草（Ambrosia artemisiifolia）
作为入侵模式生物，Li 等（2015a）通过控制性草地实验的手段，发现豚草在近缘的本地群落中密度更高却个

体更小，表明本地近缘种会促进豚草的定居但却会抑制其生长，进而证实了物种亲缘关系对入侵种不同生活史

阶段的影响是不同的（图 3）。利用美国新泽西州 Buell-Small Succession Study 连续 50 多年的监测数据，Li 等
（2015b）研究发现，和本土物种亲缘关系近的外来种更容易入侵、归化并成为优势物种，表明这三个入侵阶

段均支持预适应假说的推测。但该研究同时也发现，这些外来种归化之后，会对其近缘的本土物种产生更大的

危害，进而造成其局部灭绝，表明了综合考虑入侵种的成功和危害的重要性。目前这些研究结果是否具备普适

性还没有定论，因此研究不同生态系统中，不同入侵种在不同入侵阶段与本地群落的相互作用，将是今后研究

的一个重要方向。分阶段的研究将对于指导生物入侵的预防、控制和治理具有重要的指导意义。 

 

图 3. 不同入侵阶段下物种亲缘关系对入侵种的影响。（a）由于本地近缘种占据的群落和入侵种原产地的环

境更为相似，因而更有利于入侵种的定居；（b）但入侵种定居以后，由于和本地近缘种利用相似的资源，彼

此存在强烈的竞争，这时近缘种的存在可能会抑制入侵种的生长(修改自 Li et al. 2015a)。 
 
4. 野外观测与控制性实验 
 
 目前绝大部分关于达尔文归化谜团的研究都是利用野外观测手段开展的，即通过观察自然群落中外来种和

本地种的亲缘关系来检测这一谜团。但是，同其他野外观测研究一样，这种通过观测格局揭示生态学过程的研

究存在着明显的弊端。比如远缘的外来种与本土物种共存在一起，既可能如达尔文归化假说预测的那样，是由

于远缘的外来种更多地规避种间竞争而导致的，但也可能仅仅是因为远缘的外来种被更频繁地引入到本地群

落中来。因此，只有通过严格控制引入的频率和密度等其他外在条件，采用控制性实验的方法，才能真正能够

揭示生物入侵过程的内在机制。Jiang 等（2010）利用细菌构建了微宇宙（microcosm）试验系统，发现入侵种

的密度随着其与本土群落的亲缘距离的增大而升高，从而证实了达尔文归化假说的推测。这也是第一个关于达

尔文归化谜团的控制性实验验证。Li 等（2015a）利用研究生物多样性与生态系统功能（biodiversity and ecosystem 
function，BEF）的控制性草地实验系统，证明了本土近缘种会促进外来种的定居但却抑制其生长。Tan 等（2015）
同样利用细菌微宇宙试验系统发现本地群落与入侵种的亲缘距离，而非本地群落的系统发育多样性，能够更好

的预测群落的可入侵性。该研究表明本地近缘种的存在会显著降低入侵种的密度，进而支持达尔文归化假说的

预测。 
 
 相比野外观测，达尔文归化谜团的控制性实验研究尚处于起步阶段。目前的研究对象仅仅是少数人工实验

系统，比如微宇宙和人工实验草地。将控制性实验扩展到其他生态系统，比如农田、水体、森林及动物群落等，

将是今后研究的一个重要方向。同时，目前的实验研究往往聚焦在一个外来入侵物种上，研究得到的结论能不

能推广到其他物种尚属未知。在自然界，不仅外来种与本地种存在相互作用，外来种与外来种之间可能也存在

竞争或者互助的关系。因此，除了将单一的入侵种作为研究对象，今后的控制性实验应该更多的关注多个入侵

种同时入侵一个群落的情况，进而考虑本土群落对不同入侵种的抵御能力以及入侵种之间的相互作用，才能更

好模拟自然界的真实情况。只有大力推广和发展控制性实验研究，才能在机理上解开达尔文归化谜团。 



 
5. 亲缘关系与功能属性 
 
 达尔文归化谜团的两个假说拥有一个共同前提假设，即物种之间的亲缘距离和进化历史能够表征物种之间

的生态学差异，近缘物种占据相似的生态位（图 1）。尽管物种生态位的谱系保守性得到了越来越多的证据支

持（Burns & Strauss 2011），但是其普遍性却得到了很大的质疑（Losos 2008，Wiens et al. 2010）。由于适应

性辐射（adaptive radiation）的存在，近缘物种可以具有不同的性状并占据不同的生态位。而由于趋同进化

（convergent evolution）和水平基因转移（horizontal gene transfer）的发生，亲缘关系很远的物种也可以具有相

似的功能属性并占据相似的生态位。同时，生态位的谱系保守性与物种的形成机制有关，如果生态物种形成主

导物种形成过程，生态位的保守性往往无法成立。因此，物种生态位的谱系保守性是否成立需要进行严格的验

证。不经检验地假设近缘种具有相似生态位往往会得到片面甚至错误的结论。 
 
 随着功能生态学（functional ecology）的发展，部分学者建议用功能的相似性取代亲缘距离来验证达尔文

归化谜团（Thuiller et al. 2010）。但是功能属性的研究同样存在着弊端。首先，限于目前的研究手段，通常只

能测定少数容易观测的功能属性，而这些功能属性能不能表征物种的生态位特征尚属未知。其次，即使克服研

究手段的障碍，能够全面测定物种的功能属性，也很难确定哪些功能属性和入侵紧密相关。过多的功能属性反

而会产生信息冗余，干扰对内在机制的揭示。比如 Violle 等（2011）的研究表明，物种间的亲缘关系比功能属

性更好地预测物种之间的竞争强度，这表明亲缘关系可以表征了一些未测定（或者无法测定）但具有谱系保守

性和重要生态学意义的功能属性。因此在彻底弄清不同功能属性的生态学意义之前，功能属性研究尚无法取代

进化历史在验证达尔文归化谜团中的作用。比如 Marx 等(2015)发现入侵种和本地种亲缘关系很接近，但是二

者功能属性上却具有较大差别。今后的一个重要发展方向是将亲缘关系和功能属性有机的结合起来（Swenson 
2013），比如发展同时基于功能属性和进化历史的物种相似性的测度指数（Cadotte et al. 2013），将对于达尔

文归化谜团的和解提供重要的帮助。 
 
6. 现代物种共存理论 
 
 达尔文归化谜团本质上是入侵种与本土物种共存的问题。达尔文归化假说和经典的生态位理论基于一个共

同的前提假设，即由于强烈的种间竞争作用，生态位越相似的物种越难以共存（Mayfield & Levine 2010, Levine 
& D'Antonio 1999）。但是 Chesson（2000）发展的现代物种共存理论（modern coexistence theory）对这一经典

观点提出了质疑。现代物种共存理论认为，物种的共存不仅取决于物种生态位的差异（niche difference），同

时也取决于物种竞争能力的差异（competitive ability difference，or fitness difference）（HilleRisLambers et al. 
2012）。因此，两个物种共存在一起，既可能是由于二者生态位差异大竞争强度弱导致的，也可能是二者生态

位相近而竞争能力相仿导致的，从而均无法将对方从群落中竞争排除出去（图 4）。在达尔文归化假说的理论

框架中，只考虑了物种生态位的差异而没有考虑物种竞争能力的差异，因此在理论上是不完备的。比如，即使

如达尔文归化假说预言的那样，入侵种和近缘种之间存在着强烈的竞争作用，如果本地种在竞争能力上的优势

不足以将入侵种排除出去的话，入侵种依旧有可能在本地近缘种占据的群落中入侵成功（MacDougall et al. 
2009）。 
 



 
图 4. 现代物种共存理论（modern coexistence theory，Chesson 2000）。该理论认为，物种的共存不仅取决于

物种生态位的差异，同时也取决于物种竞争能力的差异，而最终能否共存由二者的相对强度决定。当两个物

种的生态位差异大到足以抵消二者竞争能力的差别时，两个物种可以共存。反之，竞争能力强的物种会将竞

争能力弱的物种从群落中排除出去（修改自 Adler et al. 2007）。 
 
 达尔文归化假说的一个重要前提假设是外来种与本地近缘种之间强烈的竞争作用会抑制入侵种的成功定

居和归化。然而，外来物种，尤其是入侵性强的外来种，往往比本土物种具有更强的竞争能力。因此，外来种

与本地近缘种之间强烈的竞争作用未必能够抑制外来种的定居，入侵种反过来会对本地近缘种产生危害。只有

将本地种在入侵过程中的动态变化也纳入达尔文归化谜团的研究之中，才能全面认识物种间的亲缘关系对生

物入侵的影响。利用美国新泽西州 Buell-Small Succession Study 连续 50 多年的监测数据，Li 等（2015b）发现

和本土物种亲缘关系近的外来种更容易入侵、归化并成为优势物种，从而支持了预适应假说的推测。相反的，

外来种归化之后，会对其近缘的本土物种产生更大的危害，进而造成其局部灭绝。该研究从另一个侧面解释了

为什么外来种和远缘的本土物种共存在一起，进而推翻了“远缘种的共存是支持达尔文归化假说的直接证据”这
一经典观点，并将本地种的局部灭绝纳入到达尔文归化谜团的研究范畴（图 5）。 

 
图 5. 本地种的局部灭绝对验证达尔文归化假说的影响。野外观测研究通常无法监测入侵过程中本地种的群落

动态，因此外来种和本地远缘种的共存通常被认为是支持达尔文归化假说的直接证据。但是将本地种的非随

机灭绝纳入到了考虑范畴之中的话，外来种和本地远缘种的共存也可能是外来种入侵之后本地近缘种灭绝所

导致的。因此，只有考虑本地种的群落动态，该谜团才能真正被揭示（修改自 Li et al. 2015b）。 
 



 需要指出的是，Li 等（2015b）的研究并没有直接测定本地种和外来种之间生态位和竞争能力的差异。今

后研究的一个重要方向是定量衡量现代物种共存理论的两个侧面，即生态位和竞争能力的差异，及其对生物入

侵的影响。对这一问题的深入认识依赖于我们能否准确揭示物种进化历史与物种功能属性的关系，能否弄清进

化历史及功能属性与物种生态位与竞争能力差异的相关关系，以及外来种和本地种生态位和竞争能力的差异

如何决定生物入侵的成败。只有厘清亲缘关系、功能属性、生态位以及物种竞争能力的相互关系，该谜团才能

从根本上得到解决。 
 
四、结语 
 
 预测外来物种的入侵性和本地群落的可入侵性一直是入侵生态学的核心和难点问题。达尔文归化谜团很好

地将这两个方面综合在一起，对该谜团的研究不仅对于群落生态学和进化生物学研究具有重要的理论意义，同

时对于生物入侵的防治管理工作也具有重要的指导价值。尽管在过去十几年里，随着系统发育群落生态学的兴

起，达尔文归化谜团的研究无论从理论、方法和深度上，都取得了长足的进展。然而，当前研究的结论依旧扑

朔迷离，对其内在生态学过程的揭示依旧方兴未艾、任重道远。错综复杂的研究现状对于我们而言，既是挑战，

也是机遇。通过这篇综述，我们希望对达尔文归化谜团的概念框架、研究进展以及前沿领域做相对系统的介绍，

借此抛砖引玉，吸引中国的生态学家关注这一问题，促进该研究在中国的兴起和发展。 
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