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摘　 要　 福寿螺（Ｐｏｍａｃｅａ ｃａｎａｌｉｃｕｌａｔａ）作为一种世界性入侵生物，１９８１ 年引入我国大陆，
严重危害水生作物生产和生态系统功能。 福寿螺在入侵过程中，其表型可塑性可能在增强
其环境适应性和耐受性方面扮演着重要角色。 猎物对天敌诱导的防御响应是其表型可塑
性中的一种表现形式。 本文从福寿螺的行为（防御、生长、繁殖、后天性学习）、形态（壳形
状、壳强度）和生理生化（卵、抗氧化系统）等 ３ 个方面对福寿螺应对天敌胁迫的响应策略与
机制进行了总结和归纳，强调了福寿螺应对天敌胁迫的响应多样性和性别差异性，并讨论
了天敌诱导下福寿螺的能量分配与权衡机制。 在此基础上，对福寿螺与天敌互作机制、生
物防治技术开发和效果评估等方面进行了展望。
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　 　 外来生物入侵是导致全球生物多样性下降的关 键要素之一，极大地威胁着生态系统稳定性，已造成

巨大的生态损失与经济损失（陈宝明等，２０１６）。 对

许多外来入侵物种而言，表型可塑性在增强其入侵

成功率上扮演着重要角色（Ｄａｖｉｄｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２０１１；
Ｋｉｓｔｎｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。 由于奠基者效应，入侵种种群

通常具有较低的遗传多样性（Ｇｕｏ，２００６），且入侵种
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没有经历过新入侵生境带来的选择压力（ Ｐéｒｅｚ ｅｔ
ａｌ．，２００６）。 表型可塑性是生物适应环境变化的重

要生态对策，通常是指一个有机体（遗传学个体）受
不同环境的影响改变自身行为、形态和生理而产生

不同表现型的现象（施建敏等，２０１４）。 表型可塑性

能够帮助入侵种增强其环境耐受性，并扩大入侵种

对新生境的生态适应性和入侵性（ Ｔａｍｂｕｒｉ ｅｔ ａｌ．，
２０１１；Ｏｕｅｌｌｅｔｔｅ⁃Ｐｌａｎｔｅ ｅｔ ａｌ．，２０１７）。

福寿螺（Ｐｏｍａｃｅａ ｃａｎａｌｉｃｕｌａｔａ）原产于南美洲亚

马逊河流域，被世界自然保护联盟列入世界范围内

１００ 种危害最为严重的入侵物种之一（Ｌｏｗｅ ｅｔ ａｌ．，
２０００）。 自 １９７９ 年进入我国台湾以来，福寿螺通过

水产贸易和观赏水族动物贸易途径成功入侵东亚和

东南亚 １０ 多个国家（Ｈａｙｅｓ ｅｔ ａｌ．，２００８），严重危害

水生作物生产和水生生态系统。 福寿螺表型可塑性

强，来自不同洲的种群间表现出生长和繁殖差异

（Ｌａｃｈ ｅｔ ａｌ．，２０００）。 由于福寿螺的低移动性，不同

种群容易表现出表型差异（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１９ｂ），同一

生境条件下不同取样点之间福寿螺表型性状存在很

大变异（徐猛等，２０１５），甚至种群内部福寿螺亦会

表现出较大幅度的表型变异，这种变异无法仅靠地

理因素解释（Ｔｏｒｒｅｓ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 福寿螺可能利用

其表型可塑性优势，在不同生境迅速定殖并扩散

（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１９ｂ）。
天敌诱导防御是表型可塑性中的一种常见表现

形式，猎物通常表现出包括行为、形态和生理防御特

征在内的多样化表现型以应对捕食危机（Ｂｕｃｃｉａｒｅｌｌｉ
ｅｔ ａｌ．，２０１７）。 研究入侵生物在天敌胁迫下的表型

可塑性对于治理入侵生物，以及准确评估和预测天

敌的控制效果具有重要的价值。 福寿螺具有个体较

小、行动缓慢、形态性状简单且易于分析等特点，是
用于探究入侵动物表型可塑性的最佳材料之一。 福

寿螺主要入侵亚洲东南部，这是全球生物多样性最

为丰富的地区之一。 研究发现。 能够有效控制福寿

螺的天敌资源至少有数十种（郭靖等，２０１５），但阻

止不了福寿螺泛滥成灾。 表型可塑性强的福寿螺会

采取一定的策略来缓解天敌胁迫对其种群发展的抑

制作用。 当前亟待对天敌胁迫下的福寿螺表型可塑

性响应开展深入研究。 本文综合国内外已有研究，
从福寿螺的行为、形态和生理生化等 ３ 个方面对福

寿螺应对天敌胁迫的响应策略与机制进行了总结和

归纳，并指出未来在福寿螺与天敌互作机制、生物防

治技术开发和效果评估等方面应着重研究的方向。

１　 行为特征及响应

１􀆰 １　 防御行为

在长期的生存适应和进化过程中，福寿螺会表

现出相应的防御天敌的行为策略，其能够感知到捕

食者的出现并做出防御反应（表 １）。 福寿螺在遭遇

天敌直接袭击时，往往会采取原位避敌策略（紧闭

厣甲）来摆脱天敌。 研究发现，绿河鲀（Ｔｅｔｒａｏｄｏｎ ｎｉ⁃
ｇｒｏｖｉｒｉｄｉｓ）会利用自身锋利的牙齿和快速的攻击能

力直接袭击活动状态的福寿螺，而福寿螺在遭受捕

食时，会迅速紧闭厣甲，并在原位保持不动，以躲避

绿河鲀的捕杀，但福寿螺的厣甲和壳开口端的边缘

留下了多处遭天敌咬食而出现的壳破损 （ Ｇｕｏ ｅｔ
ａｌ．，２０１６）。 室内模拟实验发现，在与绿河鲀共存的

２４ ｈ 内，超过 ９５％的福寿螺一直处于紧闭厣甲的状

态（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１６）。 类似地，福寿螺随着与红耳

龟（Ｔｒａｃｈｅｍｙｓ ｓｃｒｉｐｔａ ｅｌｅｇａｎｓ）共存的时间延长，壳受

损的情况逐渐加重，多为其厣甲边缘遭啃食（郭靖

等，２０１６；Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１９ｂ）；宽体金线蛭（Ｗｈｉｔｍａｎｉａ
ｐｉｇｒａ）在捕食福寿螺时，会将头部深入螺壳内，直接

吸食福寿螺的软体组织（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１７ｂ），福寿螺

同样会紧闭厣甲，试图将水蛭挤出体外。
被捕食者在遭受天敌捕杀时，会释放捕食风险

信号并逐渐扩散，一定范围内的同种个体感知后，会
迅速表现出逃逸行为（Ｄａｌｅｏ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。 室内模

拟实验及野外调查研究均发现，福寿螺对遭受捕食

或人工破碎的同种个体释放的化学信号有明显的警

戒响应，会采取多样化的逃逸避敌策略远离危险区

（表 １）。 幼螺（壳高≤１０ ｍｍ）往往会爬出水面躲避

天敌的捕杀 （ Ｉｃｈｉｎｏｓｅ ｅｔ ａｌ．， ２００３； Ｃａｒｌｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，
２００４），成年福寿螺个体（壳高≥２５ ｍｍ）则会沉入水

底（Ｃａｒｌｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００４），或自埋于泥沙中进行防御

（Ｙｏｓｈｉｅ ｅｔ ａｌ．，２００８； Ａｉｚａｋｉ ｅｔ ａｌ．，２００９；Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，
２０１７ａ），或快速爬离危险区（Ｘｕ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 另

外，Ｉｃｈｉｎｏｓｅ（２００２）研究发现，将不同日龄的福寿螺

置于 ３ 日龄福寿螺的水浸提液中，１５ 日龄以下的福

寿螺行为响应强度明显高于 ３０ 和 ６０ 日龄螺。
除了个体大小和年龄差异以外，福寿螺应对天

敌的行为响应还受多个因素的影响。 其一是性别，
Ｘｕ 等（２０１４）研究发现，雌螺在感应到同种个体遭

草龟（Ｃｈｉｎｅｍｙｓ ｒｅｅｖｅｓｉｉ）捕食时释放的警戒信号后，
会表现出明显高于雄螺的警戒响应强度，雌螺逃逸

得更为迅速。室内模拟条件下，将雌雄福寿螺与草

７７７２郭　 靖等：福寿螺应对天敌的响应策略与机制研究进展



表 １　 福寿螺的行为特征与对天敌的诱导响应
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂｅｈａｖｉｏｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐｏｍａｃｅａ ｃａｎａｌｉｃｕｌａｔａ ａｎｄ ｉｔｓ ｐｒｅｄａｔｏｒ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
类别
Ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ
ｓｎａｉｌｓ

行为
Ｂｅｈａｖｉｏｒ ｏｆ ｓｎａｉｌｓ

可能原因 ／ 意义
Ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｍｏｔｉｖａｔｉｏｎ ／

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

特点
Ｓｎａｉｌｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

防御
Ｄｅｆｅｎｓｅ

紧闭厣甲
Ｃｌｏｓｅ ｏｐｅｒｃｕｌａ

躲避天敌从壳口攻击
Ａｖｏｉｄ ａｔｔａｃｋｓ ｆｒｏｍ ａｐｅｒｔｕｒｅ ｂｙ
ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

快速
Ｒａｐｉｄｌｙ

Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１６，
２０１７ｂ

爬出水面
Ｃｒａｗｌ ｏｕｔ ｏｆ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ

躲避天敌攻击
Ａｖｏｉｄ ａｔｔａｃｋｓ ｆｒｏｍ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

多见于幼螺（壳高≤１０ ｍｍ）
Ｃｏｍｍｏｎｌｙ ｆｏｕｎｄ ａｍｏｎｇ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｓｎａｉｌｓ
（≤１０ ｍｍ ｓｈｅｌｌ ｈｅｉｇｈｔ）

Ｉｃｈｉｎｏｓｅ ｅｔ ａｌ．，
２００３； Ｃａｒｌｓｓｏｎ ｅｔ
ａｌ．， ２００４

沉入水底
Ｓｉｎｋ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ

躲避天敌攻击
Ａｖｏｉｄ ａｔｔａｃｋｓ ｆｒｏｍ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

多见于成螺（壳高≥２５ ｍｍ）
Ｃｏｍｍｏｎｌｙ ｆｏｕｎｄ ａｍｏｎｇ ａｄｕｌｔ ｓｎａｉｌｓ
（≥２５ ｍｍ ｓｈｅｌｌ ｈｅｉｇｈｔ）

Ｃａｒｌｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，
２００４

自埋
Ｓｅｌｆ⁃ｂｕｒｉａｌ

躲避天敌攻击
Ａｖｏｉｄ ａｔｔａｃｋｓ ｆｒｏｍ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

多见于成螺（壳高≥２５ ｍｍ），且雌性
反应强于雄性 Ｃｏｍｍｏｎｌｙ ｆｏｕｎｄ ａｍｏｎｇ
ａｄｕｌｔ ｓｎａｉｌｓ （≥２５ ｍｍ ｓｈｅｌｌ ｈｅｉｇｈｔ），
ｆｅｍａｌｅｓ ｒｅｓｐｏｎｄ ｔｏ ｐｒｅｄａｔｉｏｎ ｒｉｓｋ ｍｏｒｅ
ｓｔｒｏｎｇｌｙ ｔｈａｎ ｍａｌｅｓ

Ｙｏｓｈｉｅ ｅｔ ａｌ．，
２００８； Ａｉｚａｋｉ ｅｔ
ａｌ．， ２００９； Ｘｕ ｅｔ
ａｌ．， ２０１４； Ｇｕｏ ｅｔ
ａｌ．， ２０１７ａ

远离危险区
Ｅｓｃａｐｅ ｆａｒ ａｗａｙ ｆｒｏｍ ｔｈｅ
ｄａｎｇｅｒ ｚｏｎｅ

躲避天敌攻击
Ａｖｏｉｄ ａｔｔａｃｋｓ ｆｒｏｍ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

雌性逃离速度快于雄性
Ｆｅｍａｌｅｓ ｅｓｃａｐｅ ｍｏｒｅ ｒａｐｉｄｌｙ ｔｈａｎ ｍａｌｅｓ

Ｘｕ ｅｔ ａｌ．， ２０１４

生长
Ｇｒｏｗｔｈ

摄食减少
Ｒｅｄｕｃｅ ｆｅｅｄｉｎｇ

躲避天敌攻击
Ａｖｏｉｄ ａｔｔａｃｋｓ ｆｒｏｍ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

雌性生长慢于雄性
Ｆｅｍａｌｅｓ ｇｒｏｗ ｍｏｒｅ ｓｌｏｗｌｙ ｔｈａｎ ｍａｌｅｓ

Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１７ａ

繁殖
Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

脱离水体产卵
Ｌａｙ ｅｇｇｓ ｏｕｔ ｏｆ ｗａｔｅｒ

避免水中天敌的侵害
Ａｖｏｉｄ ｈａｚａｒｄｓ ｆｒｏｍ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ ｉｎ
ｗａｔｅｒ

－ 郭靖等， ２０１４ｂ

夜间产卵
Ｌａｙ ｅｇｇｓ ａｔ ｎｉｇｈｔ

天敌多为昼行性动物
Ｍｉｓｓ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｅ ｔｉｍｅ ｏｆ ｍｏｓｔｌｙ ｄｉｕｒ⁃
ｎａｌ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

－ 刘巧等， ２０１６

雌性个体储精
Ｓｔｏｒｅ ｓｐｅｒｍｓ ｉｎ ｆｅｍａｌｅｓ

减少天敌对交配行为的干扰
Ｒｅｄｕｃｅ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ
ｏｎ ｓｎａｉｌｓ ｍａｔｉｎｇ

一次交配可能使整个生命周期分泌
的卵细胞受 精 Ｏｎｅ ｔｉｍｅ ｃｏｐｕｌａｔｉｏｎ
ｍｉｇｈｔ ｅｎｓｕｒｅ ｔｈｅ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｏｖａ ｐｒｏ⁃
ｄｕｃｅｄ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｎｔｉｒｅ ｌｉｆｅｔｉｍｅ ｏｆ ｆｅ⁃
ｍａｌｅｓ

Ｂｕｒｅｌａ ｅｔ ａｌ．，
２０１１

产卵优先
Ｌａｙ ｅｇｇｓ ｉｎ ｐｒｉｏｒｉｔｙ

延续种群发展
Ｃｏｎｔｉｎｕｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

－ Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１７ａ

雄性个体主动寻求交配
Ｓｅｅｋ ｃｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｃｔｉｖｅｌｙ ｉｎ
ｍａｌｅｓ

降低雌性个体被天敌发现的可
能性 Ｒｅｄｕｃｅ ｔｈｅ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ｏｆ ｂｅ⁃
ｉｎｇ ｃａｕｇｈｔ ｏｆ ｆｅｍａｌｅｓ ｂｙ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

－ 徐武兵等， ２０１１

学习
Ｌｅａｒｎｉｎｇ

天敌识别
Ｌｅａｒｎ ｔｏ ｒａｐｉｄｌｙ ｒｅｃｏｇｎｉｚｅ
ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

有利于再次遭遇时尽早躲避
Ｃｏｎｄｕｃｉｖｅ ｔｏ ｅｓｃａｐｅ ｅａｒｌｉｅｒ ｉｎ ｔｈｅ
ｃａｓｅ ｏｆ ｐｒｅｄａｔｏｒ ｅｘｐｏｓｕｒｅ

－ Ａｉｚａｋｉ ｅｔ ａｌ．， ２０１０

龟共养 １ 周后，更多的雌螺逃至安全区，使得其存活

率明显高于雄螺（Ｘｕ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 其二是天敌种

类，福寿螺能够感知到攀鲈（Ａｎａｂａｓ ｔｅｓｔｕｄｉｎｅｕｓ）和欧

洲丁鱥（Ｔｉｎｃａ ｔｉｎｃａ）取食螺时释放的化学信息素，
并表现出明显的逃逸行为，却对湿地蟹（Ｅｓａｎｔｈｅｌ⁃
ｐｈｕｓａ ｎｉｍｏａfi）释放的化学信息素无明显行为响应

（Ｃａｒｌｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 此外，幼螺在感知到草龟制

造的捕食风险后，偏向自埋于泥沙中，而在感知到鲤

鱼（Ｃｙｐｒｉｎｕｓ ｃａｒｐｉｏ）取食螺时释放的化学信息素时，
则偏向于爬出水面（Ｕｅｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 值得注

意的是，不管福寿螺应对何种天敌产生的捕食风险，
引起其行为响应的警戒信号可能主要是来自于同种

个体被天敌取食或人为破碎时释放的，而非天敌本

身释放的信息素（Ｕｅｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 其三，福寿

螺的行为响应强度会受人为破碎的同种个体的大小

的影响，当福寿螺与被破碎的同种个体的大小相仿

时，会表现出更激烈的逃逸行为响应 （ Ｉｃｈｉｎｏｓｅ，
２００２）。 其四，福寿螺的行为响应会受暴露时间的

影响，３ 日龄幼螺在感知到同日龄的同种个体遭破

碎时释放的警戒信号后，６０％ ～９０％的个体会在 １ ｈ
内爬出水面，当时间延长至 ２４ ｈ 时，爬出水面的个

体下降至 ４０％（Ｉｃｈｉｎｏｓｅ ｅｔ ａｌ．，２００３）。
１􀆰 ２　 生长繁殖行为

福寿螺的快速生长和高繁殖能力对于其成功入

侵淡水生态系统并建立自然种群至关重要（Ｓｏｎｇ ｅｔ
ａｌ．，２０１４；Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１７ａ）。 福寿螺通常营水生生
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活，但会脱离水体进行产卵，这样可避免螺卵在孵化

期遭受水中天敌的侵害（郭靖等，２０１４ｂ）。 另有研

究发现，福寿螺的天敌资源多为昼行性动物（郭靖

等，２０１５），而雌螺会选择夜间或黎明产卵（刘巧等，
２０１６），这样可降低天敌对雌性成螺的捕食几率及

降低对其产卵行为的干扰。 另外，福寿螺交配时长

多为数小时，甚至长达 ２０ ｈ，其中精子转移占据了交

配过程中 ８０％以上的时间，且雌螺具备储精能力，
这使得一次交配可能满足雌螺整个生命周期分泌的

数千个卵细胞的受精（Ｂｕｒｅｌａ ｅｔ ａｌ．，２０１１），因而可

减少雌雄福寿螺交配而被直接捕杀的风险，以及天

敌对福寿螺繁衍后代的干扰（表 １）。
福寿螺在摄食生长方面存在着性别差异，雌螺

的生长速度快于雄螺，这得益于雌螺具有更高的摄

食率和食物转化效率（Ｔａｍｂｕｒｉ ｅｔ ａｌ．，２００９；徐武兵

等，２０１１），但在天敌胁迫下，雌螺生长速度反而慢

于雄螺（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１７ａ），原因可能但不限于以下

两个方面：一是雌螺应对捕食风险的行为响应更为

强烈，自埋于泥沙中的雌螺数量多于雄螺 （Ｘｕ ｅｔ
ａｌ．，２０１４），或自埋时间长于雄螺，进而使得雌螺摄

食时间和总量少于雄螺，从而导致雌螺生长速度更

为受限；二是雌螺在感知到捕食风险后，会加大繁殖

投入，进而使其自身生长受到抑制，而雄螺繁殖投入

相对较小，体重增长未受到明显影响（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，
２０１７ａ）。 值得一提的是，Ｇｕｏ 等（２０１７ａ）研究发现，
将雌螺置于红耳龟制造的捕食风险下，尽管最终生

长速率和产卵总量均受到抑制，但前期雌螺的产卵

块数明显增多，这可能表明了雌螺在察觉到自身生

命遭受威胁时，会优先进行产卵，以延续种群发展

（表 １）。 由此可见，福寿螺在捕食风险下生长的性

别差异和优先产卵行为均体现了福寿螺应对天敌胁

迫的生长⁃繁殖权衡机制。
在捕食风险下，福寿螺产卵的位置高度没有受

到天敌存在的影响，这可能是由于福寿螺爬出水面

时即已脱离捕食危机（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１７ａ）。 但是，福
寿螺在捕食风险下所产的卵块孵化历期会延长，换
言之，幼螺在更为安全的离水环境下生存的时间增

多，这降低了螺卵成为水中捕食者的猎物的可能性

（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１７ａ）。 此外，当雌、雄成螺相遇时，往
往是雄螺主动寻找雌螺交配，既相对地保存了雌螺

的能量（徐武兵等，２０１１），亦可能降低被天敌发现

的可能性（表 １）。 在福寿螺自然种群中，雌雄比往

往远大于 １，这有助于提高种群的繁殖能力和数量

规模（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１９ａ），并能更好地应对天敌胁迫

对种群发展的负面影响。
１􀆰 ３　 学习行为

研究发现（表 １），将幼螺置于人工破碎的同种

个体和单一天敌（鲤鱼或草龟）存在的环境中（幼螺

和天敌之间用带网孔的篮子隔开，以模拟捕食风

险），之后再将幼螺暴露在鲤鱼或草龟单独存在的

生境中。 相对于前后两个阶段天敌不一致的情况，
幼螺一直暴露在鲤鱼（或草龟）存在的条件下，会表

现出更强的行为警戒响应，表明福寿螺能通过联想

学习对天敌进行识别（Ａｉｚａｋｉ ｅｔ ａｌ．，２０１０）。

２　 形态特征及响应

２􀆰 １　 壳形状

同种生物不同性别个体所表现出来的体型大

小、外部形状及其他表型方面的差异称为性别二态

性。 研究发现，福寿螺在壳形状方面表现出性别差

异（郭靖等，２０１４ａ），形状上的差异导致雌雄福寿螺

在天敌胁迫下表现出形态响应差异 （ Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，
２０１９ｂ）。 如表 ２ 所示，在没有天敌存在的情况下，
雄螺螺壳的高宽比高于雌螺，这种差异与福寿螺个

体尺寸关系不大，主要是雌雄螺自身性状决定的

（郭靖等，２０１４ａ；Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１９ｂ）。 而在天敌胁迫

下，福寿螺表现出形态响应性别差异，雄螺螺壳的高

宽比变化不明显，雌螺螺壳的高宽比明显增加（Ｇｕｏ
ｅｔ ａｌ．，２０１９ｂ）。 换言之，雌螺在天敌胁迫下整个壳

外部形态变得更狭长。 相对狭窄的壳也使得雌螺更

容易进入避难所（如生境中各种狭缝），从而更有利

于躲避天敌的捕杀（Ｍｏｒｅｎｏ⁃Ｒｕｅｄａ，２００９）。
此外，福寿螺会通过紧闭厣甲来躲避天敌的袭

击。 研究发现，不管天敌胁迫是否存在，雌螺的厣甲

面积均小于雄螺，且福寿螺在红耳龟制造的捕食风

险下生存一个月时间内，雌雄螺的厣甲面积均明显

变小（以壳高为参照，Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１９ｂ）。 厣甲面积

变小也有利于螺抵抗通过壳口端来取食螺的天敌

（Ｒｏｃｈｅｔｔｅ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 从应对天敌胁迫的角度来

看，雌螺在高宽比和厣甲面积上均表现出优于雄螺

的形态响应，这能在一定程度上减少天敌通过壳口

对其捕杀的概率，有利于福寿螺（尤其是雌螺）对其

种群增长和延续的贡献。
２􀆰 ２　 壳强度

不同天敌捕杀福寿螺的策略可能不一样，除了

通过壳口袭击福寿螺外，多数天敌会采取破壳的方

９７７２郭　 靖等：福寿螺应对天敌的响应策略与机制研究进展



式直接吞食福寿螺。 壳强度（抗压能力）越高，福寿

螺更有机会抵抗天敌的捕杀。 研究发现，在红耳龟

制造的捕食风险下 ３０ ｄ 后，福寿螺的壳强度明显增

加（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１９ｂ）。 一方面是由于福寿螺壳重

量占比（壳重 ／体重）的增加，壳重量占比越高，意味

着螺壳越重而软体部分更轻，越重的壳可能需要天

敌用更大的力量去压碎（Ｊｏｒｄａｅｎｓ ｅｔ ａｌ．，２００６），另一

方面是福寿螺壳厚度和无机质含量均有增加的趋

势，碳酸钙是组成壳最主要的无机成分，而钙在壳强

度方面扮演关键角色（ Ｊｏｒｄａｅｎｓ ｅｔ ａｌ．，２００６）。 但考

虑到福寿螺的摄食和生长在捕食风险下会受到抑制

（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１７ａ），且更厚更重的壳会使得福寿螺

个体在日常活动中消耗更多的能量（Ｂｒｏｏｋｅｓ ｅｔ ａｌ．，
２００７），故多方面的能量需求阻碍了福寿螺对壳防

御的投入。 由此可见，福寿螺在捕食风险下面临复

杂的能量投入权衡（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１９ｂ）。
不管天敌是否存在，雄螺的壳强度高于雌螺

（表 ２），原因是多方面的。 其一，雄螺的壳厚于雌螺

（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１９ｂ），壳厚度是决定抗压能力的关键

因素 （ Ｊｏｒｄａｅｎｓ ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｌａｋｏｗｉｔｚ ｅｔ ａｌ．，２００８）。
其二，雄螺壳的钙化率高于雌螺，这可能是由于雌螺

需要投入大量碳酸钙制造卵壳，并为胚胎的壳的形

成提供钙质储备（Ｔａｍｂｕｒｉ ｅｔ ａｌ．，２０１２），这可能导致

雌螺出现相对于雄螺更低的钙含量和更薄的壳。 其

三，雌螺的壳重量占比低于雄螺，低的壳重量占比意

味着更多的内部空间可用，这有利于软体部分生长

和繁殖产出（Ｔｒｕｓｓｅｌｌ ｅｔ ａｌ．，２０００）。 福寿螺在壳强

度的性别差异可能反映出福寿螺在壳形态防御和繁

殖上的权衡（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１９ｂ）。
虽然雄螺的壳强度优于雌螺，但雌螺在遭受捕食

危机时反应更为敏捷，逃逸速度亦更快（Ｘｕ ｅｔ ａｌ．，
２０１４），这可能意味着福寿螺在应对捕食风险时会面

临行为防御和形态防御间的权衡，已在数种软体动物

中发现行为逃逸和形态防御呈负相关关系（Ｃｏｔｔｏｎ ｅｔ
ａｌ．，２００４）。 此外，壳厚的雄螺可能需要比雌螺爬行更

远的距离寻求交配机会（徐武兵等，２０１１），这可能促

使福寿螺种群朝雄性特异性壳形态防御方向进化

（Ｍｅｕｔｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１８），壳薄的雌螺则可能投入更多

的能量用于繁殖（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１９ｂ）。

３　 生理生化特征及响应

３􀆰 １　 卵

福寿螺卵块因卵红蛋白的存在，呈现鲜明的粉

红色，可能对陆生捕食者形成一种警示作用，以避免

表 ２　 福寿螺的形态特征与天敌诱导响应
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐｏｍａｃｅａ ｃａｎａｌｉｃｕｌａｔａ ａｎｄ ｉｔｓ ｐｒｅｄａｔｏｒ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
类别
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒ

性状
Ｃｈａｒａｃｔｅｒ ／

ｉｎｄｅｘ

无天敌胁迫
Ｗｉｔｈｏｕｔ ｐｒｅｄａｔｏｒ

ｓｔｒｅｓｓ

天敌胁迫
Ｕｎｄｅｒ ｐｒｅｄａｔｏｒ ｓｔｒｅｓｓ

可能原因 ／意义
Ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｉｎｔｅｎｔｉｏｎ ／ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ
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壳高宽比大有利于进入狭缝生境躲避
Ｅａｓｙ ｆｏｒ ｓｎａｉｌｓ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ ａｓｐｅｃｔ ｒａｔｉｏ ｔｏ ｅｎｔｅｒ
ｎａｒｒｏｗ ｈａｂｉｔａｔｓ ｔｏ ａｖｏｉｄ ｐｒｅｄａｔｏｒ

Ｍｏｒｅｎｏ⁃Ｒｕｅｄａ， ２００９；
Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１９ｂ

厣甲面积
Ｏｐｅｒｃｕｌａｒ ａｒｅａ

雄性＞雌性
Ｌａｒｇｅｒ ｉｎ ｍａｌｅｓ

雌雄均减小；雄性＞雌性
Ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｂｏｔｈ ｍａｌｅｓ ａｎｄ ｆｅｍａｌｅｓ，
ｂｕｔ ｓｔｉｌｌ ｌａｒｇｅｒ ｉｎ ｍａｌｅｓ

厣甲面积小有利于抵御天敌从壳口攻击
Ｃｏｎｄｕｃｉｖｅ ｆｏｒ ｓｎａｉｌｓ ｗｉｔｈ ｓｍａｌｌ ｏｐｅｒｃｕｌｕｍ ｔｏ
ａｖｏｉｄ ａｔｔａｃｋｓ ｆｒｏｍ ａｐｅｒｔｕｒｅ ｂｙ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

Ｒｏｃｈｅｔｔｅ ｅｔ ａｌ．， ２００７；
Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１９ｂ

壳强度
Ｓｈｅｌｌ
ｓｔｒｅｎｇｔｈ

抗压能力
Ａｎｔｉ⁃ｐｒｅｓｓｕｒｅ
ｃａｐａｃｉｔｙ

雄性＞雌性
Ｈｉｇｈｅｒ ｉｎ ｍａｌｅｓ

雄性增加，雌性无明显变化；雄性
＞雌性 Ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ａｎｄ ｈｉｇｈｅｒ ｉｎ
ｍａｌｅｓ， ｂｕｔ ｎｏ ｏｂｖｉｏｕｓ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｆｅ⁃
ｍａｌｅｓ

壳强度高使壳不易被天敌咬碎
Ｈｉｇｈｅｒ ｓｈｅｌｌ ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｏｆ ｓｎａｉｌｓ， ｍｏｒｅ ｄｉｆｆｉｃｕｌｔ
ｔｏ ｂｅ ｃｒｕｓｈｅｄ ｂｙ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ

Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１９ｂ

壳厚度
Ｓｈｅｌｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

雄性＞雌性
Ｔｈｉｃｋｅｒ ｉｎ
ｍａｌｅｓ

无明显变化；雄性＞雌性
Ｎｏ ｏｂｖｉｏｕｓ ｃｈａｎｇｅ， ｂｕｔ ｓｔｉｌｌ ｔｈｉｃｋｅｒ
ｉｎ ｍａｌｅｓ

壳厚度增加可提升壳抗压能力
Ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｈｅｌｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｍａｙ ｉｍｐｒｏｖｅ ｓｈｅｌｌ
ａｎｔｉ⁃ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｃａｐａｃｉｔｙ

Ｊｏｒｄａｅｎｓ ｅｔ ａｌ．， ２００６；
Ｌａｋｏｗｉｔｚ ｅｔ ａｌ．， ２００８；
Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１９ｂ

钙化率
Ｃａｌｃｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｒａｔｅ

雄性＞雌性
Ｈｉｇｈｅｒ ｉｎ ｍａｌｅｓ

无明显变化
Ｎｏ ｏｂｖｉｏｕｓ ｃｈａｎｇｅ ｆｏｒ ｍａｌｅｓ ａｎｄ ｆｅ⁃
ｍａｌｅｓ

雌性需要投入更多的碳酸钙用于制造卵壳
及胚胎壳的形成；钙化率增加可提升壳抗压
能力 Ｆｅｍａｌｅｓ ｎｅｅｄ ｍｏｒｅ ＣａＣＯ３ ｉｎｐｕｔｓ ｆｏｒ
ｅｇｇｓｈｅｌｌｓ ａｎｄ ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ ｓｈｅｌｌ ｇｒｏｗｔｈ． Ｉｎ⁃
ｃｒｅａｓｅｄ ｃａｌｃｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｍａｙ ｉｍｐｒｏｖｅ ｓｈｅｌｌ
ａｎｔｉ⁃ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｃａｐａｃｉｔｙ

Ｊｏｒｄａｅｎｓ ｅｔ ａｌ．， ２００６；
Ｔａｍｂｕｒｉ ｅｔ ａｌ．， ２０１２；
Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１９ｂ

壳重 ／体重
Ｓｈｅｌｌ ｍａｓｓ ／
ｂｏｄｙ ｍａｓｓ

雄性＞雌性
Ｈｉｇｈｅｒ ｉｎ
ｍａｌｅｓ

雌雄均增加；雄性＞雌性
Ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｍａｌｅｓ ａｎｄ ｆｅｍａｌｅｓ，
ｂｕｔ ｓｔｉｌｌ ｈｉｇｈｅｒ ｉｎ ｍａｌｅｓ

壳重量占比高可提升壳抗压能力；壳重量占
比低利于软体部生长、繁殖产出、逃离危险
Ｈｉｇｈ ｓｈｅｌｌ ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ｍａｙ ｉｍｐｒｏｖｅ ｓｈｅｌｌ ａｎｔｉ⁃
ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｃａｐａｃｉｔｙ， ｗｈｉｌｅ ｌｏｗ ｓｈｅｌｌ ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ｉｓ
ｃｏｎｄｕｃｉｖｅ ｆｏｒ ｓｎａｉｌｓ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｉｓｓｕｅ ｇｒｏｗｔｈ
ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ａｎｄ ｆｌｅｅ ｆｒｏｍ ｄａｎｇｅｒｓ

Ｔｒｕｓｓｅｌｌ ｅｔ ａｌ．， ２０００；
Ｊｏｒｄａｅｎｓ ｅｔ ａｌ．， ２００６；
Ｘｕ ｅｔ ａｌ．， ２０１４； Ｇｕｏ
ｅｔ ａｌ．， ２０１９ｂ

０８７２ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 生态学杂志　 第 ３９ 卷　 第 ８ 期　



卵块遭受破坏（Ｆｒａｓｓａ ｅｔ ａｌ．，２０１０；刘巧等，２０１６）。
同时，福寿螺卵中含有抗营养、抗消化和神经毒素物

质（ Ｄｒｅｏｎ ｅｔ ａｌ．， ２０１３； 刘巧等， ２０１６）。 Ｄｒｅｏｎ 等

（２０１４）发现，将福寿螺卵周液掺入大鼠食料中投喂

４ ｄ 后，大鼠肠道形态和生长率均受到明显影响，进
而使捕食者营养吸收能力受到限制；而福寿螺卵中

的卵红蛋白能抑制大鼠胃肠道中蛋白质的水解

（Ｄｒｅｏｎ ｅｔ ａｌ．，２０１０），同时卵中的低聚物糖脂蛋白

ＰｃＰＶ２ 能导致小鼠钙失衡，使得相关的神经细胞坏

死，进而使得小鼠中枢神经系统无法正常运行（Ｈｅ⁃
ｒａｓ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 由此可见，福寿螺卵的警戒色及

其中的多种化学毒素使其具有自我保护作用，目前

仅发现同型巴蜗牛（Ｂｒａｄｙｂａｅｎａ ｓｉｍｉｌａｒｉｓ）、发光陆螺

（Ｑｕａｎｔｕｌａ ｓｔｒｉａｔａ）、热带火蚁（Ｓｏｌｅｎｏｐｓｉｓ ｇｅｍｉｎａｔａ）、
螽斯（Ｃｏｎｏｃｅｐｈａｌｏｕｓ ｌｏｎｇｉｐｅｎｎｉｓ）等 ４ 种天敌能取食

福寿螺卵（郭靖等，２０１５）。
３􀆰 ２　 抗氧化系统

在天敌胁迫下，福寿螺个体生长受到抑制。 捕

食风险会造成被捕食者新陈代谢的增加，使得细胞

活性氧含量升高，而抗氧化酶作为防止氧化应激破

坏细胞结构的第一道防线，尽可能使机体维持在正

常水平（Ｋｏｒｓｌｏｏｔ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 成年福寿螺在捕食

风险下的一个月后，ＳＯＤ 活力维持在正常水平，雄
螺 ＣＡＴ 活力降低，雌螺 ＣＡＴ 活力略微下降。 这可

能是由于被捕食者需要将更多的能量投入到自身生

长，以便更好地应对捕食风险（Ｓｌｏｓ ｅｔ ａｌ．，２００８），或
投入到繁殖中，以便产生更多的后代，这也体现了福

寿螺应对天敌胁迫时的有限能量投入的权衡策略。
ＳＯＤ 催化 Ｏ２

－·歧化为 Ｈ２Ｏ２，随后被 ＣＡＴ 催化成 Ｈ２

Ｏ 和 Ｏ２，从而达到解毒的目的（Ｆｅｌｔｏｎ ｅｔ ａｌ．，１９９５），
而 Ｏ２

－·比 Ｈ２Ｏ２对机体的损伤会更大（Ｋｏｒｓｌｏｏｔ ｅｔ ａｌ．，
２００４），被捕食者可能更倾向于优先避免 ＳＯＤ 减少

（Ｓｌｏｓ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 不光是 ＳＯＤ、ＣＡＴ，雌螺肝组织

内 ＧＳＨ、ＰＣＯ 含量亦未出现明显变化，表明雌螺的

抗氧化系统并未在捕食风险下激活。 而雄螺的

ＧＳＨ 和 ＰＣＯ 含量均升高，ＧＳＨ 具有抗氧化作用和

广谱解毒功能，捕食风险下 ＧＳＨ 含量的升高有利于

清除细胞内活性氧，能够在一定程度上缓解捕食风

险对雄螺的氧化损伤；ＰＣＯ 是蛋白质氧化损伤的敏

感指标（Ｍｏｎａｇｈａｎ ｅｔ ａｌ．，２００９），其升高表明 ＧＳＨ 的

升高并不能阻止雄螺抗氧化损伤的发生。 总的来

说，抗氧化系统能够在一定程度上减轻但不能完全

抑制活性氧的氧化作用（Ｐａｍｐｌｏｎａ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。

雌雄福寿螺在捕食风险下的抗氧化差异可能跟

两者的寿命和健康状况有关，而健康状况又跟寿命

有很强的关联性（Ｓｌｏｓ ｅｔ ａｌ．，２００９）。 刘军等（２０１２）
研究发现，雌螺与雄螺的平均寿命分别为 ２．４０ 和

１．９８年，而抗氧化酶在抗衰老中可能起到关键的作

用（Ｍａｒｔｉｎ ｅｔ ａｌ．，２００６）。 雌螺的抗氧化能力强于雄

螺可能跟其蛋白腺等有关，雌螺合成的卵周液中的

卵红蛋白是一种含类胡萝卜素的蛋白，卵粒中类胡

萝卜素（虾青素等）具有强的抗氧化损伤能力（Ｄｒｅ⁃
ｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００４，２００６）。

４　 研究展望

福寿螺采取多样化的防御行为摆脱天敌的捕杀

或威胁，势必会导致摄食时间减少、摄食不足等问

题。 那么，福寿螺是如何分配利用有限的能量来应

对天敌胁迫的？ 目前发现，福寿螺在天敌胁迫下存

在雄性生长快于雌性、雌性优先产卵的生长⁃繁殖权

衡，以及壳形态防御与繁殖、行为防御之间的权衡，
然而，这些均只是从福寿螺的某一角度或两个方面

来进行分析，实质上能量分配必然是全方位、一体化

的。 因此，有关福寿螺在天敌胁迫下的生长、繁殖、
行为防御、壳形态防御、生理防御等方面的能量投入

优化分配与权衡策略，以及天敌胁迫下福寿螺种群

的快速进化潜力与机制需要进一步探究，这将为更

好地理解福寿螺的表型可塑性、入侵性及其应对天

敌胁迫的防御响应机制提供科学依据。
在以往研究中，福寿螺感知到的天敌胁迫往往

来自于受损的同种个体（人工破碎或天敌咬食），但
不能排除天敌的气味、分泌物或排泄物可能对福寿

螺造成影响。 而且，现有研究表明，福寿螺应对天敌

的行为响应跟天敌种类、遭捕食的同种个体大小等

诸多因素有关。 事实上，不同天敌对福寿螺的捕食

方式、控制效果不一，产生的胁迫作用亦会不同，甚
至天敌对不同大小的福寿螺可能采取差异化的捕食

策略。 因此，不同天敌对福寿螺产生胁迫和捕食的

具体生境条件、防控效应及过程调控的关键参数尚

需要今后开展系统深入的研究，从而为探寻福寿螺

的生物与生态防治技术提供理论依据。 此外，以往

研究多局限于室内模拟实验，在生物与生物之间、生
物与环境之间相互关系错综复杂的野外条件下，天
敌胁迫对福寿螺的影响作用效果以及福寿螺的响应

策略与机制需进一步研究和评估。
目前关于天敌对福寿螺的控制效果往往局限于
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直接捕食作用。 事实上，天敌制造的捕食风险仍可

能会通过抑制福寿螺生长、繁殖和幼螺生存等来间

接减少福寿螺种群增长和扩散（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１７ａ），
尽管福寿螺应对天敌的多重响应策略与机制会降低

其被天敌捕食的概率。 Ｐｒｅｉｓｓｅｒ 等（２００５）通过统计

相关论文发现，捕食风险对被捕食者种群的间接抑

制效果至少占直接捕食效应的 ５０％以上，且捕食风

险对维持捕食者和被捕食者种群的相对稳定有重要

意义，其影响力会随着被捕食者数量的增多而增加

（Ｙｄｅｎｂｅｒｇ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 因此，对于泛滥成灾的福

寿螺而言，天敌对其控制效果与机制更需将间接的

“威慑”驱避效应和捕食风险考虑在内，今后应加大

该方面的深入研究。
性别二态性可能会导致捕食风险的性别特异性

（Ｃｏｓｔａｎｔｉｎｉ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｏｗｅｎ⁃Ｓｍｉｔｈ，２００８），同时，雌
雄个体在种群生存和繁衍中的功能差异，使得生物

在应对天敌胁迫时亦可能展现可塑性响应的性别差

异（Ｍｅｕｔｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１８）。 已有研究表明，福寿螺存

在性别二态性，且在天敌胁迫下表现出行为、形态和

生理生化等方面的性别差异性响应。 这种差异可能

会导致捕食和防御的性别偏差（Ｘｕ ｅｔ ａｌ．，２０１４），进
一步引起猎物种群性比发生变化 （ Ｈｉｒｓｔ ｅｔ ａｌ．，
２０１０）。 性比是决定入侵生物繁殖产出和危害程度

的关键因素之一（Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１９ａ），福寿螺出生时

性比无明显偏差，而在自然成年种群中往往雌雄比

大于 １（Ｘｕ ｅｔ ａｌ．，２０１４），结合福寿螺的繁殖习性考

虑，这使得福寿螺种群更容易繁殖和暴发。 因此，今
后在探究福寿螺乃至其他入侵生物与天敌的互作机

制时，应将其性别差异纳入其中。
同时，在福寿螺的生物防控关键技术与生产实

践应用方面，今后需加大以下几方面的研究：（１）适
宜于不同土地利用生境（如稻田、池塘、沟渠等）下

高效防控福寿螺的专一性 ／非专一性天敌物种的优

化筛选应用，包括天敌种类、投放比例、原位管护方

式、防控效果等；（２）天敌释放的信息素、分泌物、干
扰素等化学物质的提取、收集、释放或人工合成关键

技术的研发与生产应用；（３）直接捕食、攻击杀灭、
行为和信号威慑驱避或寄生福寿螺卵的天敌生物资

源的筛选、培育与释放应用；（４）多种天敌在福寿螺

防控中的组合应用，以及天敌防控与其他环境友好

型技术（物理防控、农艺防控等）的组合应用研究。
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