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1 引 言 

* 

【摘要】 已报道的松树萎蔫枯死类型有多种，它们之间存在内在的联系．其发生及严重与否涉及多种生态 

因子，是立地环境 、感病松树、媒介昆虫、病原线虫、病原微生物综合作用的结果．基于生态学的可持续有害 

生物管理应是防治松树萎蔫的有效途径． 
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There are several types of pine wilt diseases with inherent inter-relations．The diseases are closely related with the 

complex ecological system composed of local environment，pine trees，insect vectors，and pathogenic nematodeS 

and some other microorganisms．Sustainable pest man agement based on ecology is a potenti~ approach for pine 

wilt disease contro1． 
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松树萎蔫枯死的现象在国内外均有大量报道，造成的损 

失极其严 重．除 由松 材线 虫(Bursaphelenchus xflophitus)引 

起的松树萎蔫病 以外，有报道认为蓝变菌、拟松材线虫(B． 

mucronatus)、蛀干害虫 的直接危害甚至立地条件不宜也会 

导致松树枯死．目前一般是将这几种松树枯死的类型分别进 

行研究，很少有人将它们联 系起来探讨．但松树萎蔫枯死一 

般不是由某种 因子单独引起的，而是由几种因子复合作用的 

结果 ；不同的松树枯死类型可能存在相同的致病 机理 ．导致 

松树萎蔫的因子及其关系非常错纵复杂，弄清涉及松树萎蔫 

的各种生态因子，了解 它们之间的相互关系，将有助于对松 

树萎蔫的控制 ． 

2 生物 因子与松树萎蔫 

2．1 线 虫 

由松材线虫引起的松树萎蔫称为松材线虫病．从病树木 

质部中有时会 同时分离到小杆 目(Rhabidtida)、垫刃 目(Ty． 

／ozchga~)的多种线虫，它们在木质部 内呈混生状态，形成群 

体【ts]．其中只有松材线虫、拟松材线虫被证 明具有致病 性． 

松材线虫和拟松材线虫均属于垫刃 目滑刃科(Aphe~whoi． 

didae)．此类线虫既可寄生植物，又可寄生昆虫，也能 以真菌 

为食完成生 活史．其分泌物会导致植物发生一 系列病 理变 

化，并可传播其它病原物，刺激其侵染危害【l ．47】．松材线虫 

群体的致病力有明显分化，并有接种松材线虫的松苗带线虫 

而不表现症状的现象 ．这种潜伏侵染对于病害的传播是非常 

重要的【 31．Bergdahl【l̈报道，在美国佛蒙特地 区的欧洲赤松 

上，松材线虫存活了 8年，而不表现症状 ．当形成层未受破坏 

时，病树有恢复健康的现象． 

松材线虫侵入松树后，树脂道泌脂细胞最先受到线虫侵 

袭，很快造成轴向和射线薄壁细胞和上皮细胞的破坏 、死亡， 

病树呼吸率大增，而后树脂分泌急剧减少、停止，蒸腾作用减 

弱 、停止，同时叶子萎蔫、变黄，最后整株枯死【 · · 引．病木的 

pH值 明显下降【3引，丙 二醛 含量增 加，过 氧化物 酶活性 增 

加[27】． 

一 般认为，水分传导受阻是松树萎蔫的主要原因之一 ． 

其直接原因可能有 3种：1)松材线虫分泌纤维素酶【l ．1 J(强 

毒线虫分泌 的纤维素酶活性 比弱毒线虫分泌的强)、果胶酶、 

蛋 白酶、淀粉酶，以及 由挥发性萜类化合物造成病树 中管胞 

空穴化，导致 输水堵塞．2)形成 层坏死 ．感病 的黑松(1~nus 

thunbergii)苗茎 内可看到两个乙烯 形成高峰，而在抗病 的火 

炬松 (P．taeda)中只出现第一个高峰树 ．病树内的乙烯含量 

增加与形成层死亡相一致【2 ．因为微生物能合成乙烯，毒性 

株的合成能力高于无毒菌株【2引．3)致萎毒素是关键原因．对 

松树有致萎作用的病 树分离提纯物 中检测 出苯 甲酸、儿茶 

酚、二氢松柏醇 、8．羟基香芹鞣酮 、1O一羟基 马鞭草烯酮、苯乙 

酸、甲氧基肉桂酸等物质【4引．这些物质有待于使用化学方法 

合成的样品，进行生测来加以验证． 

拟松材线虫能否引起松树萎蔫枯死还有争议，但有实验 

表明它可导致松树枯 萎[12' ．Yasuharu等【 。 认 为，拟松材 
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线虫不是非病原性 的。只是 比松材线 虫更少致病．国内报道 

很多的如浙江宁波、江西德兴、广东化州、湖南怀化等地。枯 

萎的松树中只发现拟松材线虫 ．在北美。松材线虫被分为 R 

类(圆尾)和 M类 (尖尾)两个类 型。R类被认为是松树萎蔫 

病的病原．Webster将松材线虫 R类和 M 类以及拟松材线虫 

看做一个松材线虫种 复合体(PWNSC)，它们 之间可以直接 

或通过中间类型互换遗传物 ． 

2．2 细菌 

松材线虫病树被破坏的组织 中常常充满细菌；受破坏的 

细胞壁被酶解类型与细菌引起的病害类似，在人工培养条件 

下，松材线虫不产生致萎毒素【6 J．赵博光发现。用无菌线虫或 

细菌分离物 B519接种的无菌苗不发病，而把二者混合后接 

种则使无菌苗发 生萎蔫【4引，并可 以用控制致病细菌的方法 

如使用抗生素来控制松材线虫病 J． 

研究表 明。松 材线虫伴 生细菌蜡 状芽孢杆 菌(Baci／／us 

cereus)、枯草 芽孢 杆 菌 (B．subtilis)和 巨大 芽孢 杆 菌 (B． 

megaterium)产生的苯乙酸，是该病真正的病原毒素。伴生细 

菌是该病的真 正病原u · 】．用这些细菌和无菌线虫分别单 

独接种 的赤松苗都不发病，但混和接种则可使赤松苗枯死． 

当用苯乙酸处理黑松苗时，与松材线虫病发生时一样，引起 

苯甲酸大量积累．这些细菌在动物性培养基内培养 比在植物 

性培养基内培养产生更多的苯 乙酸．此结论有待于进一步证 

实．这 3种产苯乙酸的芽孢杆菌通常被认 为是植物益生菌， 

由于它们有很强的蛋白酶、脂肪酶、淀粉酶活性，无疑 与线虫 

有相互促进作用．a一氧化脱羧是植物进行脂肪酸氧化 的重要 

途径之一，而苯乙酸可视为带苯基的脂肪酸而被 a一氧化脱羧 

酶识别，变成苯 甲 ．苯 甲酸通常被认为是植保素，多种 

树木在遭受病虫侵害时会合成和积累苯甲酸．苯乙酸也是植 

物本身就有 的一种 植物生长 ，至 少具 有抗真菌 作用． 

Yasuharu【3 9J用苯甲酸处理赤松(P．dozs／flora)枝后接种松材 

线虫，发现 0．8 mmo|·LI1苯甲酸液处理过的松枝，均发病枯 

死，松材线虫在松枝 内能大量增殖；2．5 mmo|·L 苯 甲酸液 

处理过的松枝，则能正常存活，线虫虽能也能在松枝 中存活， 

但己不能增殖． 

可以认为，某些细菌或其它微生物在松树萎蔫中不可或 

缺，由于无菌线虫接种普通松树 即能发病，这些病原微生物 

应是感病松树本身就有的，当然线虫也可携带 ．一些植物内 

生微生物是潜在的病原物，当无症状的健康植物组织中存在 

的内生休眠病原物遇到恶劣的环境或外界微生物干扰时．能 

被激活产生病 ”J．线虫 、蛀干昆虫 以及不 良环境都可能是 

激发因子．这类内生微生物可能只在松树上才能正常生长， 

在培养基上活性受到抑制因而难以分离鉴定． 

2．3 真菌 

一 些真菌可导致松树萎蔫病．Basham[ 】和来燕学 】 

报道，Ceratocystis属的许多种真菌．可在一年甚至几星期 内， 

导致湿地松(P．caribea)、弗吉尼亚松(P．virginiana)等多种 

松树的萎蔫死亡．Basham将 几种培 养在麦芽 肉汤培养液 中 

的真菌，分别加入用聚乙烯薄膜包裹在火炬松苗和幼树茎部 

的无菌松木屑中。其中接种 C．pilifera A号菌种的 2年生松 

苗在平均 15 d内全部死亡．接种幼树的死亡率最高达 60％． 

这些蓝变菌能侵入形成层和木质部。引起薄壁细 胞死亡，树 

液输导受阻。最后使树死亡 ．蛀干 甲虫能携带这 些真 菌直 接 

进入形成层和木质部。造成严重危害． 

在我国，由于纵坑切小蠢(Tomicus piniperda)及其伴生 

真菌 Leptographium sp．对云南松(P．yunnanens／s)的严重危 

害，过去 l0年里，数十万公顷云南松林失水枯萎或受到严重 

感染【l引．云南松揍人 纵坑 切梢 小蠢伴生真菌后 ，体 内过 氧 

化物酶活性和丙二醛含量显著提高[91。这与松材线虫病中相 

同．唐明等认为，华 山松大小蠢(／~／drtx-tonus口僦 ， )共生 

真菌 Ophiostoma sp．和 Leptographium sp．是克服寄主树木 

抗性系统 的先导和致死寄主树木的主要原因 ．华 山松大小蠢 

共生真菌通过对寄主树木木质部树脂道泌脂细胞 的分解和 

菌丝在寄主树 木树脂 道 内的大量繁殖，堵塞 寄主树 木树脂 

道 使寄主华山松泌脂系统失去活性和抗性功能．同时。随共 

生真菌在寄主树木木质部内的发育，菌丝分解寄主木质部薄 

壁细胞 。使寄主树木木质部物质代谢 紊乱。导致寄主华 山松 

迅 速死 亡 J． 

一 些真菌可为线虫提供食料，协助线虫种群在病树 内快 

速增长，或协助线虫渡过暂时没有松树寄生的不利时期【3引， 

其中很多是松树病原 菌如曲霉 菌(Aspergillus sp．)、长喙壳 

菌 (Ceratocystis sp．)、毛 壳 菌 (CAaetomium sp．)、镰 刀 菌 

(FusaHum sp．)、灰葡萄孢菌(BotrAc／s cinerea)、盘多毛孢菌 

(P~talotm sp．)、Rhiztx~ zia sp．、松梢 枯病 菌 (Sphaerops／s 

srpii~a)【llz4 J．但长时期在真菌培养基上培养后，松材线虫对 

松树的致病性明显减弱【3引．一些真菌往往与线虫共同危害， 

加速树木的衰弱、死亡．在松树萎 蔫病病死木的木质部往往 

呈现蓝灰色，就是 Ceratocystis sp．等引起的I引．有人认为松 

材线虫病中的致萎毒素 也可由真 菌产生．如赤松拟茎 点霉 

(Phomopsisdensi， )产生的一种称 为松树萎蔫 素的代谢 

产物可杀死赤松细胞u ．松针褐斑病 菌 (Leca，zosticta acico一 

)能产生致萎毒素．诱使寄主细胞产生大量超氧 阴离子 自 

由基，引发膜脂过氧化反应造成膜脂伤 ． 

2．4 昆虫 

松树萎蔫与鞘翅 目的一些蛀干害虫密切相关 ．它们除了 

直接损害树木外，还携带、传播病原线虫，一些松树病原菌和 

线虫的食料菌类也 由蛀干害虫传给松树[5,33】．这些菌类还可 

在害虫蛀屑、虫粪上生长I引． 

许多 种 昆 虫 可 携 带 松 材 线 虫，但 是 除 松 墨 天 牛 

(Monochamusaltemmtus)外，携带、传播线虫 的能力都很弱． 
一 只松墨天牛可携带多达 280 000条松材线虫，平 均比卡墨 

天牛(M．carolinozsis)携带量多 10倍以上1 ．线虫可为天 

牛繁衍创造适宜的条件，两者相互依存，联合危害．线虫受天 

牛蛹产生的不饱和脂肪酸和 cch吸引．通过天牛的 气门进 

入气管。随羽化天牛离开寄主植物．当天牛成虫补充营养时。 

又从天牛啃食的松枝伤口侵入新寄主【2 J．促使松材线虫离开 

媒介昆虫的机制还不清楚．线虫在随天牛传播途 中消耗脂 
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肪，由对碳氢化合物(与天牛相关，如 甲苯)有趋性的高脂线 

虫成为对松树挥发性物质 (如 香叶烯)和脂肪酸有趋性的 

低脂线虫 ．线虫对外来化学信息的反应可能被体内的脂肪贮 

存量所调节。在这种相互作用的合适时候线虫进入或离开天 

牛【32]．少量线虫也可从天牛产卵所形成的伤口侵入寄主．只 

有产卵传播可以保证线虫在一切情况中能成功地生存，而取 

食传播，则不常导致线虫成功地 生存，这被认 为是松 材线虫 

发展中的机会主义 ．但取食传播更具威胁性．松墨天牛喜欢 

在衰弱树上产卵(健康树由于能大量泌脂而对天牛产卵起着 

一 个防御作用。但又喜欢在生长 良好的健康松树上取食(天 

牛成虫趋光性强、健康松树的嫩枝皮层营养丰富)．线虫若恃 

其强致病性。从天牛取食伤 口侵染健 康松树成功。则可降低 

松树的抗性。为天牛产卵创造适宜条件。并导致线虫病在整 

片健康松林 中流行 ．若线虫致病性弱，取食传播不成功，线虫 

病只能靠产卵传播在衰弱树 中发生．国内报道。许多 松树先 

出现部分枝条枯死，而后才整株死亡 ；大量生长高大、长势 良 

好的优势木先期感病死亡【2引． 

许多小蠹虫也是松树上重要钻蛀性害虫，常与天牛一起 

危 害，也 可 携 带 线 虫．它 们 的 一 些 寄 生 菌 如 头 孢 菌 

(Cephalosporium sp．)可寄生线 虫，有的如曲霉菌则 为线 虫 

的食料 ． 

也有 人 认 为，蛀 干 昆虫 是 导 致 松 树 萎 蔫 的 主 要 原 
8,21j

． 国内外都有蛀干害虫造成松树大批枯死的报道．近 

年来强大小蠹虫在 山西等地爆发成灾，造成全省 74个林 场 

30％的松林枯死．松褐天牛在湖南长沙、浏阳、南岳 等 20个 

县(市、区)造成大量松树枯死。涉及面积近 2万公 顷．来燕学 

等根据木质部 内线虫种类和媒介昆虫种类。把松树枯萎的原 

因分为 4个类型：松墨天牛 ×松材线虫，松墨天牛 ×拟松材 

线虫，松墨天牛 ×其他线虫和松墨天牛 ×无线虫，并认为引 

起松树枯萎的主要因子是松墨天牛．不过此试验没有考虑到 

病树中线虫有时会急剧减少而分离不到，也没有考虑到其中 

病原微生物的作用 ．单靠蛀干害虫危害。而造成大批松树迅 

速枯死，值得怀疑【5j．蛀干昆虫可能仅是病原的媒介和激发 

因子 ． 

3 非生物因子与松树萎蔫 

气温是限制松材线虫病的重要因子1 4-圳 ．松材线虫在 

年平均气温 l4℃以上的地区很容易导致 松树萎蔫病。在年 

平均气温 l0～l2℃区域可 以生存．松墨天牛 以亚热带林 气 

候带为发生中心地带．夏季高温缩短媒介天牛的世代时 间。 

低温则延缓其发育．松材线虫分布较 这些范围小，要求分布 

区更温暖。海拔更低．气温高。病树当年枯死；气温低。病树越 

年枯死甚至多年后才枯死．气温高于 30℃ 、低于 20℃时松 

林线虫都不适应生存．气温过高过低都会降低线虫产卵量 ． 

天牛成虫期碰上多雨就不利 于其生存 和扩散。气候干 

燥、少雨容易大发生．干旱还可导致其它松林病虫的大发生． 

干旱胁迫加速了松树 内过氧化氢酶、乙醇酸氧化酶等保护酶 

的破坏。导致体内过氧化氢 的积累。树 木抗性和耐害能力 降 

低，在松材线虫病发生区加速了感病松树的死亡【3引。在非松 

材线虫病发生区也会造成大片松林萎蔫枯死 j．这说明各 

种松树萎蔫现象可能有共同的致病机理，松材线虫只是 一种 

强激发因子 ． 

风 向决 定松材线 虫病的主要扩散方 向．风助长天 牛传 

播．在深圳。春夏为东南风，秋冬为东北风。病害主要向西北、 

西南方 向发展【4引． 

松材线虫一般不进入土壤。在土壤 中转移传播的可能性 

微乎其微．但树 木根部受伤时，松材线虫可以从 土壤 中侵入 

根部，引起松树萎蔫．立地条件差、土壤干旱或酸化等可导致 

松树生长不良，抗性、耐性减弱，容易感病枯死 ．在松材线虫 

病发生 区。森林火灾可加剧松树萎蔫的发生．治理 松材线虫 

发生区的火烧 松林，能有效地控制松材线虫病 的发生与传 

播【l 91． 

4 松树萎蔫的控制 

在北美。墨天牛属的多数种类在 自然界常年受到许多天 

敌的侵袭。对控制其种群数量起 了重要作用．其天敌主要有 

A／au$myops和 A．oculatus等 捕 食 性 叩头 虫、Eutheresia 

monochami和 Theres~ monobammi等寄 生蝇 、Dolichamitus 

imperator和D．mesocentrws等 寄生蜂、Camponotus， ． 

COI$~ 等捕 食性 蚁、Thyreophagus oaomophagus和 - 

laeUaps spp．等螨类 以及 Isar／a fa ，脚 和Beau~Ha bass~na 

等菌类【 引． 

在东亚，松墨天牛各虫态都有许多天敌【 4-34·删．捕食性 

天敌有 蓝矶 鸫(Monticola solitaHus)，海 岸肥 螋 (Ani~gabis 

maHlima)、白须 蠼 螋 (Carcinophora marginal~)、硕 谷 盗 

(Temnochila japonica)、姥丁叩头虫(Alatg$berus)、花绒坚甲 

(Dastarcuslongulus)、赤背齿爪步 甲(Dolichus haUous~)、朽 

木坚 甲(Allecula f~igi )、小步 甲(Carabidae sp．)、拟蚁 

郭公虫(Thamsinus l~Asi)、长阎魔虫 (Cvlister linMcol~)以 

及各种啄木鸟(D~ldro)、多种蚂蚁、蛇蛉(1nocell~japmlica) 

和蜘蛛等．寄生性天敌有姬蜂如兜姬蜂(Dolicomitus sp．)、马 

尾姬蜂 (Megarhyssa sp．)、茅茧蜂 (／~ tTtus sp．)、黑翅赤茧 

蜂(Iph~nlax impostor)、管氏肿腿蜂(Scleroderma guani)、 

日本肿腿 蜂(S．ippmff~ts)、跗瘿 蜂(Ibal~ leucospoides)、金 

黾子小蜂及 Alanycolus initiator等 ．还有白僵菌如卵孢 白僵 

菌(Beauver&tendla)、球孢 白僵菌(B．bass~,m)、金黾子绿 

僵菌(Metarhizium anisophae)、黄僵菌 ( fa ，删 )、黄 

曲霉(Pergillusfla,~ )、轮枝霉菌(Vertwillium sp．)、枝顶孢 

霉(Acremorium sp．)、棒 束孢霉 (Isaria sp．)、拟 青霉 (Pae- 

dlomyces sp．)、细 菌 如 粘 质 沙 门 氏 杆 菌 (Serratia 

marce~ou)、线虫如 Steinernema feltiae等都寄生松褐天牛。 

条件适宜时常有很高的寄生率．这些天敌在 自然界抑制松褐 

天牛虫口起了一定作用．在虫 口密度较大时，特别容易发生 

松褐天牛幼虫相互残杀． 

松材线虫也有一些天敌 ．松墨天牛的蛹和成虫。就携带 

两种捕食 松材线 虫的 中气门螨 ：双革螨 科的 Doutroladaps 
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k／koae和 D．unispinatus、Arthobotrys sp．和 C~wtytar／a sp．可 

寄生松材线虫．许多真菌能捕食、寄生或分泌毒素杀死线虫． 

以松材线虫弱致病株接种松树，诱 导松树抗性，可明显降低 

松树再接种强致病株后的死亡率 引．用吲哚乙酸、乙烯、钙、 

水杨酸和铵可诱导松树对松材线虫的抗性 J．目前，防治松 

材线虫病一般从松树、天牛、线虫上着手，主要方法有检疫、 

卫生伐、局部范围内彻底清除、设立隔离带、选 择抗病树种、 

释放肿腿蜂 、白僵菌、天牛引诱剂、药剂防 治等．这些措施还 

只能延缓松树萎蔫病的传播速度，减轻其危害程度．人为活 

动是远距离传播松材线虫的主要途径．严 格检疫是延缓、阻 

止松材线虫病传播 的有力手段． 

来燕学等 0_认为。“控制、压缩、扑灭”的防治方针，需要 

开隔离带和 皆伐松林，会激发松墨天牛飞行潜力，导致 松材 

线虫病进一步扩散 ；而采取“留住、压缩 、无害”的指导思想， 

用健康松树留住松墨天牛，同时清理死松树，压缩松墨天牛 

种群基数，在实践中获得 了较好的防治效果． 

Kinuura等u’ 利用小蠢虫 Cryl~ lus 伽 携带球孢 白 

僵菌，释放于林间来防治松墨天牛，有一定效果．Amano 用 

Aspergillus melleus的菌丝接种于松树 根际，两年后松树 成 

活率达 98％，而对照区有 10％松树枯死． 

5 问题与展望 

松树萎蔫是适宜发病的立地环境 、易感松树、媒介昆虫、 

病原线虫、病原微生物综合 作用的结果 ．各类松树枯萎少不 

了病原微生物的作用；媒介昆虫、线虫的参与，进一步增强 了 

它的致病能力(也不排除线虫本身具有强致病性)．在东亚地 

区，条件适宜时，即使没有松材线虫(拟松材线虫可能参与作 

用)，一些病原微生物在蛀干害虫的参与下，也可导致松树萎 

蔫病，并造成严重危害．松材线 虫的传人造成如此巨大 的危 

害．可能是东亚地区的松树还没有建立抗性，或没有形成制 

约它的生物因子，也有可能是它与本地的媒介 昆虫(松墨天 

牛携带、传播松材线虫的能力强 )和病原微生物形成 了强致 

病性的组合．通常认为，线虫与病毒是初始病原物，真菌与细 

菌是继入病原物Hl1． 

柯赫法则只是以“一病原 ，一病害”为根据 ，容易忽视病 

原间的协同作用 。因此对于复合病害难 以用柯赫法则来 鉴 

定H ．这可能是松树萎蔫病研究中的难点之一．目前在松材 

线虫病致萎毒素的研究 中，一般采用从病树 中分离提纯再分 

析物质结构的方法，用于 生测的样品也是从病木 中分离提 

纯，这种方法在很多情况下不可靠 ．松树萎蔫病研究 中的指 

导理论和实验技术都有待于进一步提高． 

对一些关键因子的了解，将有助于对松树萎蔫的控制． 

如果病原微生物在松树萎蔫中的地位得以确认，可以用拮抗 

细菌或有益内生细菌来防治这种病害 ． 

鉴于松树分布广、病虫 害多，在研 究和 防治松树萎蔫病 

时，有必要从整个松林生态系统出发。将各种因子统一考 虑， 

根据可持续有害生物管理的原则，立足于长远，促进松林生 

态关系的协调发展，提高松林 的自控能力以及对病虫害的抗 

性和耐性，兼顾防治多种病 虫害．由于它最 能发挥 森林 生态 

系统的 自我调控作用，无疑是解决松树萎蔫病等森林病虫害 

问题的最好途径 ． 
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