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摘要: 随着生物入侵所引起的生态及经济问题日益严重, 对有害入侵生物的防治问题也备受人们关注。生物防治因具有持续、

高效、安全等优点,已成为防治有害入侵生物的重要方法。传统生防是防治有害入侵杂草的一种重要方法。在简单介绍生物防

治的基础上, 重点阐述了传统生物防治的理论基础 ) ) ) 天敌逃逸假说, 生防因子对外来入侵种的影响及其对本地非目标种的直

接和间接效应, 并针对这些问题, 对我国开展生物防治工作提出几点建议。
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Abstract: B iological invas ion has becom e a serious eco logical and econom ic problem. Invasive pests occupy the niche in

nat ive species, reduce biodiversity in introduced range, affect the structure and function of ecosystem, and cause great

econom ic losses on agricu lture, forestry and stockbreeding. Feas iblemethods to control noxious invasive species are needed

urgently. B iocontrol is one of themost mi portantm ethods for controlling invasive pest. W ith thismethod invasive pest could

be controlled econom ically, effectively and persistently w ithout harm ful effects on environm ent. T rad itional biocontrol has

become one of themost mi portantm ethods for controlling nox ious alien invasive w eeds. In this paper, a brief in troduction to

b iocontrolwas given firstly. T hen the theoret ical bas is for trad itional biocontro,l .i e. enemy release hypothes is, and the

direct and ind irect effects o fb iocontrol agents on target alien invas ive species and on nontarget nat ive speciesw ere deta iled.

Enem y release hypothes is is one of the oldest andm ost influential hypotheses. It attributes the success to the fact that exotic

species, upon introduction, are liberated from their specialist herbivores and pathogens. Release from strong suppress ion by

enem ies in the ir native range enables exotic species to atta in h igher densit ies and w ider distribution in the ir introduced

range. T o test the hypothesis, many field surveys, common garden expermi ents and enemy exclus ion expermi ents have been

conducted on b iogeographical levels and commun ity levels. H owever, the hypothes is is not confirmed on som e species,



indicating that the success of these spec ies can not be attributed to enem y release in the ir introduced range. For th is k ind

species, biocontrolm ay not atta in expectative results. B iocontrol shou ld be used to control the spec ieswhose success is due

to enemy release in their introduced range. B iocontrol agents can influence exotic species fitness and competit ion, reduce

the ir abundance and d istribution in their introduced range. How ever, the potent ial risk of biocontro lm ust be kept in m ind

in practice;i b iocontro l agentsm ay induce direct effects through host shifting and indirect effects on nontarget native species

through ecolog ical replacem ent, com pensatory responses and food-w eb subs id ies. The potential risk can be reduced or even

elmi inated through us ing efficacy and host-specif ic biocontrol agents. Therefore, it is very mi portant in practice to test the

eff icacy and host-specific o f biocontro l agents. F ina lly som e suggest ions o f biocontrol in China were g iven.

K eyW ords: biocontro;l enemy release hypothesis; direct and indirect effect of b iocontrol agent; host specific; efficacy

外来生物入侵已经成为威胁生物多样性和生态环境的一个重要因素,其危害仅次于生境破坏
[ 1, 2]

, 严重

地干扰和危害了特定生态系统的结构和功能, 造成入侵地区生物多样性不可弥补的减少以及本地物种的灭

绝,甚至危害到人类健康, 影响农、林、牧、渔业的产量和质量, 造成惨重的经济损失, 需要昂贵的防治费

用
[ 2~ 6]
。长期以来,人们采取了多种方法来防治有害入侵植物,如机械除草、替代控制、化学防治等,但这些方

法只能实现外来植物的短期控制,且需要大量的劳动力,一般费用较高,有时甚至还会危害周围环境及人类健

康。而生物防治,具有目标专一、持续、高效、安全等优点
[ 7]
, 可以取得利用生物多样性保护生物多样性的

结果
[ 8]
。

全世界已有 70多个国家开展了杂草生防工作, 其中美国、澳大利亚、加拿大、南非和新西兰是杂草生防最

活跃的国家
[ 7]
。我国这方面工作起步较晚,主要针对紫茎泽兰、空心莲子草、豚草和水葫芦等外来有害杂草

开展了传统生防工作
[ 9]
。我国共有外来杂草 188种, 隶属 38科, 已成为我国杂草区系的重要组成部分

[ 10 ]
。

在 2003年国家环保总局和中国科学院制定发布的《中国第一批外来入侵物种名单》的 16种入侵物种中,有 9

种杂草,分别为: 紫茎泽兰、薇甘菊、空心莲子草、豚草、毒麦、互花米草、飞机草、凤眼莲、假高粱。为更好地开

展外来入侵植物的生物防治工作,本文在简单介绍生物防治的基础上,重点阐述了生物防治在理论和应用中

出现的一些问题,主要是传统生防的理论基础、生防因子对本地非目标种的直接和间接效应,并针对我国生物

防治研究工作提出几点建议。

1 生物防治的概念、分类及其应用

生物防治的概念自提出以来,一直都在不断的发展和完善。DeBach
[ 7]
从应用生态学观点出发,将生物防

治定义为 /寄生性、捕食性天敌或病原菌使另一种生物的种群密度保持在比缺乏天敌时的平均密度更低的水

平上的应用 0,该定义表现出生物防治的 3个基本特征: ①利用自然界中不同生物种间的对抗作用 ) ) ) 自然

控制; ②天敌对有害生物种群的控制以密度方式起作用 ) ) ) 自然平衡; ③天敌的控制作用是连续且自行持续

的 ) ) ) 自然调节 [ 11]
。

生物防治最初用于防治昆虫、螨类和杂草,随着时间推移,生物防治涉及的目标有害物 ( target pest)范围

扩大到其它无脊椎动物、植物病原菌及一些脊椎动物等。用于防治目标有害物的自然天敌 ) ) ) 生防因子

( agent) ,包括昆虫拟寄生物、节肢动物及其它无脊椎、脊椎动物的捕食者、病原体微生物 (细菌、真菌、病毒 )

等
[ 12]
。根据使用生防因子的不同策略,可以把生物防治分类如下

[ 13 ]
: ( 1) 传统生防 ( classical biocon tro l) ,针

对外来有害入侵生物,从其原产地引进一种或多种自然天敌作为生防因子,建立持久种群而实现对外来入侵

生物的防治。 ( 2) 非传统生防 ( Non-classical b iocontro l) ,包括补充引进 ( introduction)、维持天敌 ( conservation)

和助增释放 ( augmentation)等几种技术手段。补充引进,是生防的一个新概念, 指针对本土有害生物, 引进外

来天敌作为生防因子,该法操作风险较大。维持天敌和助增释放, 都是针对已经存在且有效的本土或外来天

敌,采取一定的方法促使其能够维持或充分发挥控制有害物的潜在作用,前者在排除人类活动的干扰后, 天敌

便能有效的发挥作用,而后者需要在适当季节和地点,人工大量饲养并释放天敌,增加其田间种群密度, 才能

803 2期 张黎华  等: 外来入侵杂草的生物防治及生防因子对本地非目标种的影响  



达到控制目的。

传统生防是防治有害入侵杂草的一种重要方法
[ 7]
,杂草生防也成为了目前生物防治工作的热点

[ 14 ]
。所

谓杂草的生物防治,就是利用寄主范围较为专一的植食性动物或病原微生物,通过直接取食、形成虫瘿、穴居

植物组织或造成植物病害等方式,将影响人类活动的杂草控制在经济、生态或环境美化可容许水平以下的防

治方法
[ 15]
。杂草生防的目的是通过直接降低目标种在其危害地区的密度和盖度,减少其分布范围,从而间接

地提高本地种的多度和生物多样性, 恢复生态系统功能
[ 14 ]
。其具体工作程序如下

[ 12]
: ⑴在原产地考察、采集

天敌, 确定生防因子; ⑵引种并检疫; ⑶进行生防因子的风险评价; ⑷研究生防因子的生物生态学特性,建立实

验室群体培养方法,扩大繁殖; ⑸野外定点释放,定期监测生防因子的定殖建群情况及其对目标杂草的防治

效果。

传统的杂草生防已经有 100多年的历史,最早可以追溯到 1863年,印度从其北部引种胭脂虫 (Dacty lop ius

cey lon icus)到南部防治有害杂草霸王仙人掌 (Opuntia vulgaris)
[ 12]
。在杂草生防史上,最杰出的例子是 20世纪

20~ 30年代,澳大利亚从阿根廷引进鳞翅目昆虫穿孔螟 ( Cactoblastis cactorum )成功地防治了 2400万 hm
2
土

地上的仙人掌 (Opuntia spp. ), 也由此激发了澳大利亚开展生防工作, 到 2000年, 已对 60多种杂草开展了生

防研究,其中的 40%获得了一定的成功
[ 16]
。但是,穿孔螟被引种到其它受该仙人掌危害的地区, 包括加勒比

海岸, 又自然扩散到美国东南部的佛罗里达洲, 发现其能够取食 5种当地的仙人掌, 包括稀有种

O. sp inosissima,加快了该稀有种的灭绝速度
[ 17]

, 亦成为生防因子扩大取食范围, 对本地非目标种产生负效应

的实例。

2 传统生防的理论基础

传统生防是依据有害生物 ) ) ) 天敌的生态平衡理论,通过引入原产地天敌因子,在有害生物传入地重新

建立有害生物 ) ) ) 天敌之间相互调节、相互制约机制, 从而恢复和保持生态平衡
[ 18]
。具体到有害植物, 尤其

是杂草的生防来说,首先需要了解动植物关系中,天敌对植物的影响,从而更好地理解传统生防的理论基础及

其实践的意义。

2. 1 天敌对植物的影响

在植物与植食性昆虫的关系中, 二者在进化和种群动态上都存在着复杂的相互作用, 协同进化通常用于

解释植物和昆虫的适应分布范围,昆虫的取食专一性,以及许多植物在形态和化学方面的多变性
[ 19]
。

自然天敌 (如昆虫、病原体微生物等 )可以通过取食、寄生或侵染作用, 导致植株的光合速率发生变

化
[ 20]

,抑制相应植物的生长、存活和繁殖, 从而限制个体植物的适合度和竞争能力
[ 21]
。在植物种群水平上,

天敌是影响植物分布和多度的一个主要因素
[ 19]
。许多研究表明,昆虫取食对植物产生强烈的负作用,如人为

排除天敌,可以增加植株生物量
[ 22]

,减少植株死亡率, 增强植株竞争能力, 提高幼苗密度等
[ 21]

, 甚至会改变生

态演替的速度和方向
[ 23, 24]

。

对动植物间相互关系的研究,有利于生防研究及实践工作的开展。然而,长期以来,动植物关系研究主要

集中于植物防御系统的进化、取食者种群动态变化及其所引起的群落效应方面
[ 19 ]

,而对生防较为重要的工

作,包括动植物在生理生态方面相互作用的研究
[ 16]
还不够,如在怎样的环境条件下取食会对植物多度、分布

及种群动态产生影响
[ 25 ]
。此外, 生物防治系统, 是通过食物链在新的环境中建立一个相对简单的动植物关

系,可以作为研究动植物动态关系的一个模式系统,用于研究昆虫等对植物种群和群落动态的影响、植物防御

系统的进化、昆虫取食专一性的演化及对寄主选择行为等
[ 19]
。

2. 2 传统生防的理论基础 ) ) ) 天敌逃逸假说

基于自然天敌对植物种群和群落动态方面的控制作用而提出的 /天敌逃逸假说 0 ( the enemy re lease

hypothesis, ERH ),最早由 D arw in用于解释为什么一些物种在其原产地较稀少,而在新的入侵地却过多分布

的现象
[ 25]

,后来逐渐发展成为一个完备的理论。其主要内容是: 外来物种能够成功入侵到新的生境, 是由于

脱离了原产地协同进化的自然天敌 (如竞争者、捕食者和病原微生物 )的控制作用, 而本地竞争种的专一性天
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敌几乎没有发生寄主转移,且本地广食性天敌对本地种的影响大于对入侵种的影响, 形成了竞争释放,从而导

致外来种分布范围的扩大和多度的增加
[ 26 ]
。从外来入侵种的原产地引进自然天敌到其入侵地区, 重新建立

这种由上至下 ( top-down)的直接控制关系, 可以有效地防治外来入侵种
[ 12]
。天敌逃逸假说是传统生防的理

论基础,而成功的传统生防实例,又成为支持该假说作为外来生物入侵机制的有力证据,并由此推测天敌逃逸

是造成外来生物入侵的一个重要因素
[ 26]
。

2. 3 对天敌逃逸假说的检验

天敌逃逸假说能否成立,一直以来,都存在着较大的争议
[ 26, 27 ]

。比较研究是生态学上的一种重要的研究

方法
[ 28]

, 为验证天敌逃逸假说, 通常采取野外调查 ( fie ld surveys)、样地天敌排除实验 ( enemy exc lusion

experiment)、同质种植园栽培实验 ( common garden experiment)等方法进行比较研究,根据其研究的地域范围,

又可将这些方法归纳为以下两大类
[ 27 ]

:

( 1) 生物地理学研究 ( b iogeog raphical stud ies)  在入侵地和原产地, 比较天敌多样性、多度及其对个体植

株的作用强度,植株生长状况等,通常可以直接检验外来种是否发生天敌逃逸。该类研究所得出的结论一般

都认为在物种入侵过程中, 天敌逃逸起到了重要作用。例如, 在毛叶野牡丹 (C lidem ia hirta )的原产地波多黎

各和入侵地夏威夷同时开展天敌排除试验, 结果表明天敌逃逸是造成其在入侵地生境范围扩大的原因
[ 29 ]
。

贯叶金丝桃 (H yp ericum p erforatum )原产于欧洲,在入侵地北美其受昆虫取食破坏较少, 种群密度较高, 死亡率

较低, 支持天敌逃逸假说
[ 30]
。对长叶瞿麦 (S ilene latifolia )天敌种类及受天敌影响的调查

[ 31]
、对 473种入侵植

物受病原微生物感染情况的分析
[ 32]
和对斑纹矢车菊 (C entaurea m aculo sa )土壤天敌排除实验

[ 33]
等研究结果,

都支持天敌逃逸假说。

( 2) 群落学研究 ( commun ity stud ies)  在入侵地,比较出现于同一群落中的入侵种与其本地近缘种的生

长状况、受天敌影响情况等,分析天敌对本地种和外来种的相对作用,可以间接地检验天敌逃逸假说。该类研

究所得的结果并不一致,有支持天敌逃逸假说的,也有与该假说相悖的。例如,在同一地区对多种入侵种和本

地种的比较表明,入侵种受天敌取食强度明显低于本地种,且植物入侵性越强,受天敌影响程度越低
[ 34]

; 对入

侵植物忍冬 ( Lonicera japonica )和本地同属植物贯月忍冬 (L. sempervirens)的天敌排除实验结果表明, 本地种

具有较大的生物量和较高的生长速率,而受昆虫和哺乳动物天敌取食后,入侵种却会发生补偿反应, 生物量增

加且更多地分配到茎和叶的生长上, 较本地种更具有优势
[ 35]

,这些研究都支持了天敌逃逸假说。但也有研究

表明, 在相同栽培条件下外来种受到的取食影响与同属本地种相当甚至更大
[ 36]

, 不符合天敌逃逸假说的

推论。

可见,天敌逃逸假说并不适用于所有外来入侵植物,不具有普遍性,该假说可能更适用于对天敌取食危害

不具有补偿能力或补偿能力较弱的植物
[ 25 ]

,特定外来物种的入侵机制还需在原产地和具体的入侵生境中进

行深入的实验研究。对某一具体的外来入侵种而言,只有证实天敌逃逸是其成功入侵的机制,采取相应的生

物防治措施,才能发挥应有的作用
[ 37]
。

3 生防因子对本地非目标种的影响

3. 1 生防因子对非目标种的直接影响

生防因子通过寄主转移 ( host shift ing) ,会对非目标种产生直接影响,即生防因子扩大其取食或寄生范围,

威胁到本地非目标种,这是公认的杂草生防存在的最大风险
[ 38, 39]

。在杂草生防的实践中,一般认为, 只要生

防因子没有直接取食 (或寄生 )非目标种, 就是安全的, 故在原产地筛选生防因子时,生防工作的重点是生防

因子的寄主专一性测试 ( hos-t spec ific test ing ), 这也是评估生防因子是否会对非目标种造成影响的主要标

准
[ 7, 40]

。理想的生防因子应在减少有害目标种数量的同时, 通过密度反馈作用相应的降低其自身种群数量,

这样危害到非目标种的风险最小
[ 41, 42]

,用于防治在北美等地危害严重的入侵种贯叶金丝桃的生防因子双金

叶甲 (Chry solina quadrigem ina)就具有这样的特征
[ 2]
。

然而,要确定生防因子的取食范围并不容易,因为通过在实验室条件下,测试生防因子生理上的寄主范围
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( physio log ical host range) ,并不能够准确地推测出其在野外自然环境中生态上的寄主范围 ( ecolog ical host

range)
[ 17, 39, 43 ]

,也不能预测出其在群落水平上的影响
[ 44 ]
。也就是说,由基因所决定的取食者在生理上的基本

取食范围,与由行为或环境等因素限制的取食者在特定条件下可以实现的取食范围, 是有区别的
[ 45]

, 即生物

及地理等限制因子会影响到昆虫的寄主选择特性。对 44种已经在加拿大释放并建群的生防因子的寄主范围

进行调查,发现其中只有 15%的生防因子野外的寄主范围与室内测试的寄主范围相同,其余 85%的生防因

子在野外实现的寄主范围都小于或大于室内测试的寄主范围,且一般室内测试出扩大的寄主范围都是与寄主

近缘的植物种,但仅有 4%的生防因子在野外真正扩大了寄主范围
[ 46]
。用于防治在北美危害严重的加拿大

蓟 ( C irsium arvense )的生防因子欧亚象鼻虫 (Larinus planus)的寄主专一性测试结果表明,其不会对北美本地

蓟造成危害,即幼虫取食本地蓟后不能顺利完成其生活史,然而野外释放后却发现,该虫会取食本地某稀有蓟

种 ( C. undulatum var. tracy i) ,使其种子产量大量减少,导致该生防因子对本地种的危害程度,远远大于对有

害目标种加拿大蓟的防治作用
[ 43, 47]

。

3. 2 生防因子对非目标种的间接影响

最近的一些研究又发现,即使是具有高度专一性的生防因子,仍然会通过间接效应 ( indirect effects)对本

地非目标种产生重要的影响
[ 48, 49]

。对于产生间接效应的途径,一般归纳为以下 3种
[ 37, 42]

:

( 1) 生态置换 ( eco log ica l rep lacem ent)  指外来入侵种在物理或功能上取代本地种而融入到本地群落

中,引进生防因子来防治这样的入侵种,会影响到已经对入侵种形成依赖的本地种。如在美国西南部危害严

重的入侵植物柽柳 (Tam arix spp. )已经取代包括柳树 ( Salix spp. )在内的许多河岸地区的本地乔木及灌木,导

致柳木鹟稀有亚种 (Emp idonax tra illii ex tim us [ Phillips] )将栖息生境由本地柳树转移到入侵植物柽柳上
[ 42 ]
。

在北太平洋的一些岛屿,一些外来入侵植物取代了许多本地植物而改变了群落格局,当地的一些特有蜗牛种

已经依赖于这些入侵植物提供的微生境而生存,若是对这些入侵植物进行防治, 则有可能引起这些本地特有

蜗牛种的灭绝
[ 50]
。

( 2) 补偿反应 ( compensato ry responses)  生防因子取食入侵种, 会引起目标植物有所反应
[ 51]

, 如产生更

多的化感化合物、加快相对生长速率或提高竞争能力等,因而增加其对本地非目标种的影响。如最近有研究

发现, 在北美危害严重的入侵植物斑纹矢车菊 ( C en taurea m aculosa ), 被天敌粉纹夜蛾 (Trichop lusia ni )、

Agap eta zoegana或 Cyphocleonu s achates取食及丝核菌 (R hizoctonia so lani)寄生后,会分泌出更多的植物毒素儿

茶酚, 对本地植物产生更明显的负作用,如与其竞争生长的本地植物 F estuca idahoensis的繁殖能力会明显降

低,且根系也减小
[ 52, 53]

。

( 3) 食物网作用 ( food-w eb interactions)  生防因子作为本地关键种的补充食物源,可能改变群落内部的

种间关系。如, Urophora spp.是为防治北美危害严重的入侵植物斑纹矢车菊而引进的生防因子,已经成功建

群且达到了较高的种群密度 ( 3000头幼虫 /m
2
) ,对斑纹矢车菊保持着寄主专一性,但却没有起到防治作用,却

成为本地群落中的关键种鹿鼠 (P erom yscus m aniculatus)冬季的一种主要食物, 导致其种群数量增长了 2~ 3

倍,并且改变了鹿鼠对食物和生境的选择,也由此而破坏了本地群落食物网关系,加剧了对入侵地区本地种的

影响
[ 37, 54, 55]

。

一般认为,这些间接效应的产生,源于生防因子与目标种间相互作用的自然性和紧密性,即生防因子对目

标种的作用强度
[ 42 ]
。最近有理论研究表明, 那些容易建群、利用目标种, 但不能有效地减少目标种种群密度

而自身种群密度却保持较高水平的生防因子, 最易对非目标种造成威胁
[ 56]
。因此, 为使生物防治做到真正的

安全、有效, 有必要在群落水平上全面地评估生防因子对目标种和非目标种的直接或间接作用, 重点在于测试

生防因子的寄主专一性和有效性
[ 39, 57, 58 ]

。

在检验生防因子的寄主专一性之前, 对生防因子进行有效性检验 ( efficacy testing) ,是决定生防效果的关

键,这有助于了解和预测生防因子可能对非目标种产生的间接效应
[ 39, 59 ]

。这种建立在生防因子有效性基础

上,选择生防因子的方法, 可以减少释放无效、甚至会产生间接效应的生防因子的几率
[ 16]
。而测试寄主专一
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性,应该做到严格全面,在一定程度上,可以通过在室内测定生防因子最基本的寄主范围, 从而估测野外释放

其扩大取食范围的可能性,因为生防因子的寄主转移,只是在其基本取食范围内对寄主选择喜好程度的改变,

而不是迅速演化引起基因变化的结果
[ 60]
。为防止生防因子对本地非目标种所带来的间接效应,在引种释放

生防因子前,必须深入研究目标种在入侵群落中与本地种间的相互关系
[ 42]

, 了解在怎样的条件下,生防因子

可能会通过间接效应而影响本地食物网
[ 55 ]
。

4 小结

随着生物入侵所引起的生态及经济问题日益严重, 对有害入侵生物的防治也备受人们关注。生物防治虽

然也有一些缺点,如需要较长时间才能发挥作用, 对生态系统可能会产生不可预期的影响
[ 61]

,尤其是生防因

子对本地非目标种具有潜在的直接或间接效应
[ 37, 42]

,但是,与其他方法相比, 生物防治仍然是防治入侵生物

的一种最为有效、经济的方法, 在理论上和应用上都具有较大的发展空间。现代生物防治的研究与发展可归

结为, 以 /防 0为主的应用基础研究及以 /治 0为主的应用研究 [ 11]
, 因此,探讨生物入侵的防范和管理措施,系

统地开展入侵生物学和入侵生态学研究,已成为我国生态环境保护及农业经济可持续发展的一个重要课

题
[ 6]
。结合目前杂草生防的现状,建议我国在开展生防工作时,应加强以下几方面的研究:

( 1)生物防治的基础理论研究,包括外来种的入侵机制研究、生防因子有效性研究、动植物关系研究等。

在证实天敌逃逸假说是某一具体的外来种成功入侵的机制后, 选择有效性、专一性高的生防因子对其进行生

物防治才能取得较好的效果。在特定环境条件下, 了解目标种的种群动态和其竞争者的特性,这有助于决定

生防在杂草管理中的应用;研究在入侵种的生活史中, 哪一个特定阶段或时期是其种群动态变化的关键
[ 62 ]

,

哪种取食方式使其受损最严重
[ 63 ]

,从而可以针对这些特定时期、特定取食方式来选择最有效的生防因子。

( 2)建立生物防治的风险评价体系,这不仅包括对生防因子的风险评价
[ 64 ]

,还应从生态、经济、社会等角

度对生物防治工作进行全面评估,包括入侵种减少后对群落组成或生态过程所产生的影响
[ 16]
。

( 3)实施综合的杂草管理策略,包括限制干扰和恢复本地植被生长
[ 14]

,因为杂草生防脱离了本地种的替

代生长,不可能产生持久的效果。
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