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天敌瓢虫种群遗传学及其在生物防治中的应用
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摘要: 天敌瓢虫常在农业生产的生物防治中被广泛引进和使用。这种使用过程往往会导致天敌瓢虫在遗传水平的
改变，并最终影响到其生物防治的使用效果和本地生态多样性。对天敌瓢虫种群遗传学的研究，有助于我们认识
甚至预测这种遗传改变的规律和生态机制，从而为生物防治计划的优化提供理论基础。本文介绍了种群遗传学的
研究方法，分析在生物防治中促进天敌瓢虫遗传改变的因素，以及几种常见的天敌瓢虫种群演变情况，并讨论种

群遗传学在天敌瓢虫研究的未来方向。
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Population genetics of predatory ladybirds and its applications in biological
control
LI Hao-Sen，PANG Hong* ( State Key Laboratory of Biocontrol，School of Life Sciences，Sun Yat-sen
University，Guangzhou 510275，China)
Abstract: Predatory ladybirds are worldwide introduced for biological control uses. These processes can
cause genetic changes of ladybird populations，which finally bring side effects to biological control and
biodiversity. Study of population genetics of predatory ladybirds can help us to understand the patterns and
ecological mechanism of such genetic changes，and thus provide theoretical basis for an optimized biological
control program. In this review，we first provide an introduction of the methods used in population genetics.
We then study the possible factors promoting the genetic changes of predatory ladybirds in biological
control. Last，we conclude several common scenarios of population genetics in the studied ladybirds，and
discuss the future direction of population genetics in the study of predatory ladybirds.
Key words: Predatory ladybirds; population genetics; biological control; biological invasion; evolution

由于对环境相对友好和对人类健康无害，生

物防治被认为是在有害生物管理中最有前景的方

法之一。其中经典生物防治 ( classical biological
control) ，即利用外来天敌的定殖来长期控制某一
特定有害生物密度和强化生物防治 ( augmentative
biological control) ，即定期释放大量繁殖的天敌来
控制有害生物 ( Patrick et al. ，2011 ) ，是有害生
物综合防治和有机农业不可或缺的一部分

( Eilenberg et al. ，2001 ) 。天敌瓢虫是农业生态系
统中种类最多的捕食性天敌类群之一 ( Honek
et al. ，2012) 。在天敌瓢虫中，常被用作经典生物
防治的种类包括用于防治蚜虫的异色瓢虫

Harmonia axyridis ( Koch，2003) 、防治粉蚧的孟氏
隐唇瓢虫 Cryptolaemus montrouzieri ( Kairo et al. ，
2013) 和用于防治吹绵蚧的澳洲瓢虫 Ｒodolia
cardinalis ( Caltagirone and Doutt，1989 ) 等等，而
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常被用作强化生物防治的有用于防治蚜虫的集栖

长足瓢虫 Hippodamia convergens ( Michaud，2012 )
等等。
目前有关生物防治的研究主要集中在如何提

升其防治有害生物效果上，而很少关注其带来的

负面影响。生物防治是把双刃剑，它的使用会伴
随着多种已知或未知的风险 ( Patrick et al. ，
2011) ，其中之一就是引进天敌的入侵演变
( Simberloff et al. ，1996) 。由于经典生物防治是以
引进天敌种群定殖为目的，强化生物防治又使天

敌种群经历多次引入，所以这种与生物入侵的生

态过程相似的操作可能会导致引入天敌发生演化，

表现出食性改变、扩散能力增强等对本地生态造
成影响甚至破坏的特征 ( Ehler，1998; Fagan
et al. ， 2002; Ｒoderick and Navajas， 2003;
Guillemaud et al. ，2011; Ｒoderick et al. ，2012 ) 。
例如原产南美的仙人掌蛾 Cactoblastis cactorum和原
产东亚的异色瓢虫均在引入地出现上述入侵演变

的报道 ( Koch，2003; Zimmermann et al. ，2004;
Brown et al. ，2011) 。事实上，天敌瓢虫随着生物
防治的使用而正在不断的扩大其在地球生态上的

影响力 ( Evans et al. ，2011) 。
认识引入天敌的进化和种群遗传改变规律，

能帮助我们优化经典生物防治在各阶段的策略

( Grevstad， 1999; Ｒoderick and Navajas， 2003;
Memmott et al. ，2005; Guillemaud et al. ，2011;
Ｒoderick et al. ，2012) ，例如前期的天敌种类选择
( Goolsby et al. ，2006 ) 、定殖可能预测 ( Hopper
et al. ，1993 ) 和后期的生态风险评估 ( Kajita
et al. ，2012) 。一般而言，种群在引进新环境的最
初阶段往往会经历有效种群数量变小、遗传多样
性下降和近交繁殖等，致使种群适应力下降 ( Nei
and Maruyama， 1975; Allendorf and Lundquist，
2003) 。因此，遗传多样性低的引进天敌种群一般
缺乏适应新环境的能力而难以定殖 ( Messenger and
van den Bosch，1971; Messenger et al. ，1976) ，而
成功定殖的种群，其遗传变异机制则相对复杂

( Allendorf and Lundquist，2003) 。由于生物防治的
技术路线与生物入侵的生态过程相似性，生物入

侵的遗传机制往往能帮助我们认识引进天敌如何

进化和适应; 反之，认识引进天敌成功定殖的生

态与遗传因素有助我们防止其进一步入侵演变

( Guillemaud et al. ， 2011; Fauvergue et al. ，

2012) 。然而，天敌瓢虫种群遗传规律的研究却十
分少 ( Sloggett and Honek，2012 ) 。表 1 总结了近
年发表的有关天敌瓢虫种群遗传结构的研究。其
中对异色瓢虫的研究最为深入 ( Lombaert et al. ，
2010; 2011; 2014) ，很大程度是因为它在欧美已
带来严重的生态后果而使它受到广泛关注。另外，
在七星瓢虫 Coccinella septempunctata ( Kajita et al. ，
2012) 、孟氏隐唇瓢虫 ( Li et al. ，2015 ) 、集栖长
足瓢虫 ( Sethuraman et al. ，2015 ) 等应用较广泛
的天敌瓢虫上也有一定的研究成果。

1 天敌瓢虫种群遗传学研究方法

1. 1 遗传标记
目前在天敌瓢虫种群遗传学研究中常用的遗

传标记包括线粒体 DNA ( mitochondrial DNA，
mtDNA) 和微卫星 ( microsatellite ) 。线粒体 DNA
由于其母系遗传、高突变速率、近中性进化、有
相对稳定的分子钟和可用于单倍型分型等特点，

而常被用于揭示包括种群遗传变异等较近期的进

化历史 ( Avise et al. ，1987; Ballard and Whitlock，
2004; Bazin et al. ，2006; Zink and Barrowclough，
2008) 。线粒体 DNA 作为遗传标记的缺点是无杂
合度方面信息。并且近期的研究表明线粒体 DNA
的进化并不一定中性，即在特定的选择环境下偏

离分子钟 ( Dowling et al. ，2008; Galtier et al. ，
2009) ，所以将之视为中性标记会导致对种群遗传
规律认识的偏差。另外对线粒体假基因误扩增的
问题也使线粒体 DNA 标记的使用受到质疑 ( Song
et al. ，2008) 。
相比线粒体 DNA，微卫星标记因为数量多、

多态性高、进化中性和共显性等优点而往往能够
提供更丰富和可靠的种群遗传变异信息 ( Markert
et al. ，2001; Elmer et al. ，2009) 。但同时其开发
难度较大的缺点一直制约微卫星标记在种群遗传

学研究中的应用，尤其在研究对象是遗传背景不

明确的非模式生物的情况下。微卫星作为遗传标
记的缺点还有无效等位基因干扰，以及进化模型

复杂而难以转化为种群分化的时间尺度 ( Selkoe
and Toonen，2006) 。另外，尽管微卫星通常被认
为属于中性的标记，但也有研究认为部分微卫星

有重要的生物学作用，因此其进化也不一定纯粹

中性 ( Meeus et al. ，2004) 。
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表 1 近年关于天敌瓢虫种群遗传学的研究记录
Table 1 The studies of predatory ladybirds using population genetics in recent years

天敌瓢虫

Predatory ladybirds
数据源

Data sources
研究内容

Ｒesearch fields
文献

Ｒeferences

异色瓢虫

Harmonia axyridis
18 个微卫星位点和历史记录
18 SSＲs and historical records

重建起源和全球入侵途径

Ｒeconstruction of source and
invasive routes

Lombaert et al.，
2010

18 个微卫星位点和历史记录
18 SSＲs and historical records

重建起源和全球入侵途径

Ｒeconstruction of source and
invasive routes

Lombaert et al.，
2011

18 个微卫星位点和历史记录
18 SSＲs and historical records

重建起源和全球入侵途径

Ｒeconstruction of source and
invasive routes

Lombaert et al.，
2014

七星瓢虫

Coccinella septempunctata

线粒体 DNA: COI和历史记录
Mitochondrial DNA: COI and
historical records

人为干扰强度对种群遗传规律的影响

Propagule effect on population
genetic changes

Kajita et al.，2012

孟氏隐唇瓢虫

Cryptolaemus montrouzieri

线粒体 DNA: COI和 16S
Mitochondrial DNA: COI
and 16S

原产地与引入地种群的遗传多样性和

遗传分化 Genetic diversity and
differentiation between native and
introduced populations

Li et al.，2015

集栖长足瓢虫

Hippodamia convergens
7 个微卫星位点
7 SSＲs

原产地与引入地种群的遗传多样性和

遗传分化 Genetic diversity and
differentiation between native and
introduced populations

Sethuraman et al.，
2015

线粒体 DNA和微卫星标记目前依然是种群遗
传学研究的主流方法，但是其信息量的局限和遗

传规律的偏向是明显的。基于全基因组的单核苷
酸多态性 ( single nucleotide polymorphism，SNP )
分析则可以提供更为全面的信息量去揭示种群遗

传变异规律。目前基于酶切的简化基因组测序方
法 ( 如 restriction-site associated DNA， ＲAD 和
genotyping by sequencing，GBS 等) 已能够用较低
的测序成本获得大量的单核苷酸多态性位点，并

被广泛用于非模式生物的研究当中。尽管目前仍
没有报道使用这些方法研究天敌瓢虫的种群遗传

规律，但随着二代测序的技术发展和广泛应用，

该方法将会惠及天敌瓢虫的研究。
遗传标记的方法基本能满足经典的种群遗传

学分析，包括遗传多样性、遗传分化和基因流、
种群大小动态历史等分析。另外，天敌瓢虫在生
物防治中的使用往往有较完整的历史记录，这些

记录结合分子标记数据能够得出更可靠的种群遗

传变异规律。例如通过计算释放行为与种群遗传

多样性的相关性来分析人为干预对种群遗传变异

的影响 ( Kajita et al. ，2012) ，又如通过使用近似
贝叶斯计算 ( approximate Bayesian computation，
ABC) 来推算种群的扩散路径 ( Lombaert et al. ，
2010) 等。

2 促使天敌瓢虫遗传改变的因素

2. 1 自然选择
生物的微进化一般可以分解成突变、选择、

漂变和迁移四种过程 ( Lynch，2007 ) 。在不考虑
直接人为干预的情况下，天敌瓢虫种群仍会因自

然环境的变化而面临新的选择压力，部分个体或

基因型可能因此而消失 ( 负选择) ，存活下来的个

体可能往适应新环境的方向进化 ( 正选择) 。对天
敌瓢虫本身生命周期、繁殖速率、生存气候和食
性范围等等生物学特性的认识，将有助于我们认

识天敌瓢虫在自然环境下的遗传变异。
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2. 2 人为干预
一般而言，自然环境下瓢虫天敌的演化是缓

慢的。但是在人类活动主导的迁移下，它们则可
能发生剧烈的遗传变异。人类活动对近期发生的
生物入侵负有很大程度的责任 ( Lockwood et al. ，
2005) ，包括目前已知的异色瓢虫的入侵演变。这
种影响是通过以下两种主要途径: 第一是人类活

动将天敌瓢虫从原产地带到了新的、地理上不连
续的环境，或者是将瓢虫从新定殖的环境带到更

广的范围，从而促成了天敌瓢虫面临新的选择压

力而发生遗传改变 ( Cox，2004 ) ; 第二是人类通
过频繁改造自然环境，让定殖的天敌瓢虫生存受

到挑战。另外，农业技术的全球化使得世界范围
内的农业技术都趋于相似，降低了不同农业区域

间的生态差异，让引进的天敌瓢虫更容易适应新

环境等 ( Lake and Leishman，2004 ) 。随着人类活
动范围的扩大和农业技术的发展，这种干预将变

得越为强烈。

3 常见的天敌瓢虫定殖和入侵历史

3. 1 多次引入和遗传混合
天敌瓢虫从引入到成功定殖，往往经历一系

列的遗传变异。首先天敌瓢虫引进至新环境后一
般需要较高的遗传多样性才能成功存活，但是在

遗传多样性低的种群当中，如果出现合适的遗传

混合，也能使种群适应新环境 ( Facon et al. ，
2006) 。不少研究显示引进物种的成功定殖与多次
引入 ( 例如从一个和多个原产地引入至一个和多

个新环境) 有关，例如古巴蜥蜴 ( Kolbe et al. ，
2004 ) 、致倦库蚊 Culex quiquefasciatus ( Fonseca
et al. ，2000 ) 和引进天敌异色瓢虫 ( Lombaert
et al. ，2010) 等。而天敌瓢虫在经典和加强生物
防治使用中常经历多次引入过程，从而增加这种

遗传混合的可能。
使用遗传标记和天敌使用历史记录结合的分

析方法，可以推测出这些成功定殖的种群往往是

来自于不同原产地的种群混合 ( Lombaert et al. ，
2010) ，例如通过基于 18 个微卫星标记和引入历
史记录的近似贝叶斯计算，得出在北美成功定殖

的异色瓢虫是来源于来自亚洲原产地的两个引入

种群的混合 ( Lombaert et al. ，2011 ) 。又如通过
7 个微卫星标记的分析表明的集栖瓢虫在美国东部
与西部两个亚种群发生混合，而这种混合可能是

强化生物防治中多次引入的结果 ( Sethuraman
et al. ，2015) 。
3. 2 种群瓶颈和奠基者效应
种群被引入至一个新环境，往往只有少数个

体经得起选择而存活，致使种群遗传多样性下降，

即种群瓶颈效应 ( population bottleneck ) ; 而由存
活的少数个体组成的新种群仅包含原种群的小部分

基因型，即奠基者效应 ( founder effect) ( Nei and
Maruyama，1975; Allendorf and Lundquist，2003 ) 。
新种群受这种强烈的漂变作用而最终与原种群产

生遗传分化。但强的人为干预也可以使奠基者效
应变缓，例如物种的大量和多次引入能降低定殖

种群与原种群间的漂变 ( Simberloff，2009) 。
在人为干预下，并非所有天敌瓢虫种群在引

进后都呈现遗传多样性下降，例如引进至北美的

七星瓢虫种群 ( Kajita et al. ，2012 ) 和引进至东
亚的孟氏隐唇瓢虫种群 ( Li et al. ，2015 ) 。通过
对在美国定殖的七星瓢虫种群的线粒体 DNA 遗传
多样性分析，结果显示靠近释放地的定殖种群仍

具有较高的遗传多样性，而离释放地较远的定殖

种群而遗传多样性较低 ( 图 1，Kajita et al. ，
2012) 。另外，定殖种群的遗传多样性与该释放地
人为干预力度 ( 释放数量和释放次数) 成正比

( 图 1，Kajita et al. ，2012) 。该结果表明七星瓢虫
种群在自然扩散和定殖中存在奠基者效应，但在

人为干预下受到该效应的影响较小。
3. 3 桥头堡效应
成功定殖的引入种群往往是来自最初的一个

成功定殖种群 ( Kolbe et al. ，2004; Lombaert
et al. ，2010) 。桥头堡效应 ( bridgehead effect) 指
这个首先成功定殖的种群充当着桥头堡的角色，

故称为桥头堡种群。以异色瓢虫为例，通过上述
的近似贝叶斯计算，可以推测出在欧洲、南美和
非洲成功定殖和入侵演变的异色瓢虫种群，均来

自于最初在北美东部因遗传混合而成功定殖的种

群 ( 图 2，Lombaert et al. ，2010) ，因此这个北美
东部的种群被认为是桥头堡种群。桥头堡种群对
认识引入种群如何在新环境成功定殖有重要的作

用。通过结合异色瓢虫原产地的种群与入侵地种
群，可以推测该桥头堡种群是源于原产地东部与

西部的两个分化的种群，即两个原产地不相交流

的种群在引入地发生混合而发生遗传变异，从而

导致入侵演变 ( 图 2，Lombaert et al. ，2011;
2014) 。因此可以判断导致异色瓢虫成为入侵害虫
的原因，是生物防治使用而促成的种群混合。
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图 1 七星瓢虫单倍体多样性与 ( a) 释放个体数量、( b) 释放次数和 ( c) 与最近释放地距离的 Beta回归
Fig. 1 Beta regressions between haplotype diversity and ( a) propagule size，( b) propagule number and ( c) nearest distance

from the sampling site to the nearest introduction site of Coccinella septempunctata ( Kajita et al.，2012)

图 2 异色瓢虫在全世界范围内的入侵途径推算
Fig. 2 Worldwide invasion scenario of Harmonia axyridis ( Lombaert et al.，2014)

注: 异色瓢虫原产区域由深绿和浅绿标注，入侵区域由分布区域由红色标注。箭头不同颜色表示分化的种群，混合颜色
则表示种群混合，方向表示可能引入的途径。年份是该区域首次发现异色瓢虫定殖的时间。地点简称分别代表北美东部
( ENA) 、北美西部 ( WNA) 、南美 ( SA) 、欧洲 ( EU) 和非洲 ( AF) 。Note: The heavy and light green region indicates their
origin regions，and the red region indicates their invasive regions. The different color of arrows indicates the divergence of
populations，and the bicolor indicates population admixture，and the direction indicates the most likely invasion pathway. The years
indicate the first observation of established population in each region. The abbreviations of localities indicate Eastern North America
( ENA) ，Western North America ( WNA) ，South America ( SA) ，Europe ( EU) and Africa ( AF) ．

4 结语

生物防治的手段无疑对本地和外来有害生物

的防治起重要的作用，但在经历过最初的热度后，

如今变得富有争议，尤其因为引入天敌的入侵演

变潜力。异色瓢虫从 “益虫”到 “害虫”的例子
给我们敲响了警钟，同时也给我们提供了生物进

化理论和生物防治副作用的研究材料。事实证明，

种群遗传学是防控入侵演变的天敌瓢虫和预防其

它天敌瓢虫在生物防治使用中入侵演变的有力工

具。尽管种群遗传学理论和方法的不断发展，但
相关的天敌瓢虫和生物防治的研究相对滞后。我
们展望天敌瓢虫的种群遗传学研究在可持续农业

发展中发挥更多的作用。
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