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抗药性昆虫相对适合度的研究进展* 
王争艳**  王文芳  苗世远  鲁玉杰 

（河南工业大学粮油食品学院，郑州 450001） 

摘  要  杀虫剂抗性基因的突变对昆虫生理生化的影响体现为种群适合度的变化。种群抗性等位基因频率

和生物学适合度可用来表征抗性昆虫相对适合度。抗性相关靶标和代谢酶的突变会改变昆虫正常的生理功

能，抗性基因过量表达会引起昆虫体内生理能量分配失衡，两者均会造成抗性代价。但是，抗性等位基因

置换和修饰基因可以抵消抗性代价。抗性昆虫相对适合度的表现型取决于抗药性形成的遗传背景和抗性水

平。此外，其表现型还受到各种生态因素的影响。抗性昆虫相对适合度的研究结果可为预测抗药性发展趋

势、开展抗药性治理提供科学依据。 
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Progress in research on the relative fitness of  
insecticide-resistant insects 
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Abstract  Fitness changes associated with insecticide resistance are a consequence of biochemical and physiological changes 

associated with resistant genotypes. Relative fitness of insecticide resistant insects can be defined either as selection pressure 

acting against the mutations conferring resistance in natural populations, or as resistance-associated change in physiology 

and/or in life history traits. Changes in target receptors or metabolic enzymes can disrupt normal molecular process, and 

over-expression of an enzyme or receptor might divert energy from fitness-enhancing functions. Both kinds of change lead to a 

tradeoff between resistance and other fitness-related traits. Nevertheless, allelic replacement and modifier genes can be 

selected to ameliorate the cost of resistance. Phenotypes of relative fitness are dependent on a population’s genetic background 

during the evolution of resistance and resistance levels and are also influenced by ecological factors. Knowledge of the relative 

fitness of resistant insects improves understanding of the evolutionary processes of insecticide resistance and resistance 

management. 
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昆虫适合度（Fitness）是昆虫以遗传物质为

基础的环境适应、生存和繁殖的相对能力（刘欢

和陆永跃，2016）。温湿度、农药、寄主、病原

微生物、天敌和种内竞争等生态因素通过影响昆

虫的适合度，为昆虫基因的变异提供选择压力。

如处于药剂选择压力下的昆虫抗性基因型的适

合度一般比敏感基因型的高，利于抗性突变的形

成，而在停止用药后，抗性基因型的适合度通常

表现为劣势（刘凤沂等，2008）。抗性昆虫相对

适合度是指与敏感昆虫相比，抗性昆虫适合度的

变化。其中，抗性基因型适合度的不利性一般被

称为适合度代价（Fitness cost）或抗性代价

（Resistance cost）。 

昆虫抗药性引起的抗性代价是普遍存在的。
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与敏感品系相比，棉蚜 Aphis gossypii 的抗吡虫

啉品系和抗高效氯氰菊酯品系（孙磊和杨德松，

2012），桔小实蝇 Bactrocera dorsalis、西花蓟马

Frankliniella occidentalis 的抗多杀霉素品系（李

培 征等 ， 2014 ； Li et al. ， 2017 ）， 棉铃 虫

Helicoverpa armigera 、 烟 芽 夜 蛾 Heliothis 

virescens、小菜蛾 Plutella xyllostella 和马铃薯叶

甲 Leptinotarsa decemlineata 的抗 Bt 品系（郭芳

等，2009；张万娜，2016），赤拟谷盗 Tribolium 

castaneum、谷蠹 Rhyzopertha dominica 和锯谷盗

Oryzaephilus surinamensis 的 抗 磷 化 氢 品 系

（Pimentel et al.，2007）等均表现出抗性代价，

表现为生殖力下降、发育历期延长、成虫寿命和

生殖期缩短、耐低温能力降低等。抗性代价限制

了抗性基因型的普遍发生（姚洪渭等，2002；郭

芳等，2009）。但是，一些抗性种群，如抗阿维

菌素小菜蛾和抗多杀霉素草蛉 Chrysoperla 

carnea 等表现出适合度优势（吴青君等，2000；

Mansoor et al.，2013）。抗性代价小的抗性基因

更容易得以进化（Davies et al.，1996）。 

生态因素和遗传背景均会影响抗性昆虫相

对适合度，而相对适合度决定昆虫基因型的分化

方向。研究抗性昆虫相对适合度及其形成的机

制，可为预测抗药性发展趋势、开展抗药性治理

提供科学依据（郭芳等，2009；刘欢和陆永跃，

2016）。因此，本文在总结抗性昆虫相对适合度

的评价方法、形成机制和影响因素的基础上，提

出抗性昆虫相对适合度研究结果的应用意义。另

外，若未做特别强调，本文所描述的均为停止用

药期间的抗性昆虫相对适合度。 

1  抗性昆虫相对适合度的评价方法 

抗性昆虫相对适合度的表征方法有两种：一

是种群抗性基因突变频率的变化；二是抗性种群

和敏感种群生物学性状（为生理生化指标的体

现）的比值。两者相互关联，又不完全等同

（Coustau et al.，2000）。尽管抗性基因的分型是

生物学适合度变化的基础，但是受到遗传背景和

环境条件的影响，两者表征的相对适合度会出现

不一致的情况（郭芳等，2009；Labbe et al.，

2009）。 

1.1  抗性等位基因频率监测 

如果已明确抗性的分子机制，自然种群抗性

基因型分型情况就能反映抗性基因的相对适合

度。某种抗性基因型在自然种群中所占的比例越

高，说明该抗性基因引起的抗性代价越小。由于

在实验室内很难建立与自然种群遗传背景一致

的敏感品系，持续监测自然种群抗性等位基因的

频率就成为评价其相对适合度的主要手段。尖音

库蚊 Culex pipiens 对有机磷的抗性机制有两种，

Ester 基因突变引起的酯酶过量表达（代谢抗性）

和 ace-1R 基因突变引起乙酰胆碱酯酶结构变化

（靶标抗性）。在野外越冬后，Ester 和 ace-1 抗

性基因频率出现不同程度地下降，据此推测 2 种

抗性基因的抗性代价分别为 42%和 7%（Gazave 

et al.，2001）。但是自然种群基因分型情况会受

到抗性昆虫迁入、杀虫剂选择压力和环境因素的

影响，所以根据基因分型情况只能大体推测抗性

昆虫相对适合度。 

为消除昆虫迁入和杀虫剂等因素的影响，可

在实验室对田间采集的昆虫基因型进行持续多

代的监测，根据抗性等位基因频率衰减的速率来

判定抗性基因相对适合度。抗性基因衰减越快，

则抗性代价越大（Belinato and Martins，2016）。

如埃及伊蚊 Aedes aegypti 抗拟除虫菊酯 NavR2 

kdr 等位基因突变（电压门控钠离子通道的第

1016 位和 1534 位氨基酸发生变异）品系发育参

数变劣。田间种群经实验室饲养 15 世代后，kdr

基因频率从 75%下降至 0，说明存在抗性代价

（Brito et al.，2013）；抗磷化氢 rph2 基因突变

品系与敏感品系杂交并在实验室饲养 20 世代

后，谷蠹后代的 rph2 抗性等位基因频率不变，

说明 rph2 基因突变未引起抗性代价（Schlipalius 

et al.，2008）；而赤拟谷盗后代的 rph1 抗性等位

基因频率增加，rph2 抗性等位基因频率降低，说

明 rph1 基因突变引起适合度优势，而 rph2 基因

突变引起抗性代价（Jagadeesan et al.，2013）。 

大多数研究通常采取相反的做法，即在实验

室使用杀虫剂对田间采集的昆虫基因型进行持

续的筛选，根据抗性等位基因频率增加的速率来 
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判定抗性基因的相对适合度。抗性基因频率增加

越快，则抗性代价越小（Belinato and Martins，

2016）。如埃及伊蚊的多个自然种群在实验室经

氯菊酯连续筛选 5 世代后，后代抗性水平显著增

加，kdr Val1016Ile 突变（电压门控钠离子通道

的第 1016 位氨基酸 Val 突变为 Ile）频率增加，

而各谱系后代的多种解毒代谢基因转录水平不

同。在 kdr 突变频率最高的谱系中，转录水平发

生变化的解毒代谢基因的种类最少。这说明在各

种遗传背景下，代谢抗性基因的抗性代价较大，

而 kdr 突变的抗性代价较小（Saavedra-Rodriguez 

et al.，2012）。 

在尚未明确抗性基因的情况下，可以根据抗

性品系和敏感品系杂交后代的毒力测定结果来

评价抗性昆虫相对适合度。在不发生基因突变和

迁移的条件下，如果抗性昆虫的适合度不变，依

据 Hardy-Weinberg 法则，F2 代及以后的杂交后

代的基因型组成不会发生变化。即经多个世代

后，杂交后代对农药的敏感性没有显著变化，则

认为不存在抗性代价。据此推测米象 Sitophilus 

oryzae 和赤拟谷盗的磷化氢弱抗品系不存在抗

性代价（Daglish et al.，2014，2015）。但是如果

单基因突变抗性基因在田间的发生频率很低，很

可能导致野外采集的种群个体不含该突变基因。

而实验室的选择压力可能会诱导多基因抗性，即

后代会进化出多个抗性意义较小的抗性基因。在

同一个遗传背景下，新形成的多基因抗性会提高

杂交后代的抗药性（Ffrench-Constant et al.，

2004）。这会对毒力测定结果产生复杂的影响，

如赤拟谷盗的磷化氢高抗品系与敏感品系杂交

后代的致死剂量 LC10、LC50 和 LC90 出现规律不

一致的波动，进而影响对抗性昆虫相对适合度的

判定（Jagadeesan et al.，2012）。 

1.2  生物学适合度测定 

抗性基因能够直接影响昆虫正常的生理过

程，间接表现为生物学性状的变化。通过比较敏

感种群和抗性种群的生命表参数可获取生理和

生殖的变化信息。在测定自然抗性种群的适合度

时，首先要求取样具有代表性，能够真实反映自

然种群的抗性状况。其次，为消除环境因素的影

响，敏感品系和抗性品系实验室后代的饲养条件

应保持一致（Belinato and Martins，2016）。最后，

由于一个基因突变产生的多重效应取决于整个

基因组，种群的遗传背景会影响抗性昆虫相对适

合度（Abbas et al.，2014）。因此，在适合度测

定时选取的抗性品系和敏感品系的遗传背景要

尽量一致，或对抗性品系和敏感品系进行多代回

交得到近等基因系（Near isogenic lines，NIL），

以减弱遗传背景差异的干扰来显现抗性基因突

变的影响（Ffrench-Constant and Bass，2017；Li 

et al.，2017）。多代回交较为费时，利用基因编

辑技术可以快速获得等基因系（Ffrench-Constant 

and Bass，2017）。如果在实验室已建立与自然种

群遗传背景一致的敏感种群，则建议在实验室扩

大培养自然种群后，以 F1 代为测定对象测定适

合度（Belinato and Martins，2016），以避免抗性

基因衰退的干扰。 

需要指出的是，适合度参数的选择会影响相

对适合度的判定。要结合昆虫的生物学特性，初

步选定与抗性基因密切相关的生长发育参数。通

常选择的适合度参数有幼虫的发育历期、成虫寿

命、躲避天敌的能力、生殖力、繁殖力、交配竞

争力、生殖潜力。对于吸血昆虫，还会测定刺探

行为、血餐接受能力和血餐摄入量。此外，由于

种群发育参数的测定需要严格控制实验条件，并

且耗时耗力，每次能测定的参数量受到限制，有

必要进一步筛选典型的特征参数（Belinato and 

Martins，2016）。 

多数研究采用净生殖率（Net reproductive 

rate，R0）作为抗性昆虫相对适合度的评价指标

（陈亮等，2006；符海波等，2011；Li et al.，2017）。

实际上，在计算生殖潜力时，发育历期（T）的

重要性大于生殖力（F，单雌产卵量）（Roush and 

Plapp，1982）。通过分析国内外多个相关实例发

现，抗性品系与敏感品系内禀增长率（Innate rate 

of increase，rm=lnR0/T）的比值大于 R0 的比值，

R0/T 的比值与 R0 的比值相差不大。但当昆虫抗

性品系存在适合度优势时，R0/T 的比值大于 R0

的比值（陈亮等，2006；刘欢和陆永跃，2016）。

这说明综合考虑种群增殖能力和发育历期的参

数能更科学、更全面地反映抗性昆虫相对适合度 
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（付步礼等，2017）。因此，建议使用 rm 或生物

潜能（Biotic potential，BP=lnF/Tr，Tr=TR/TS）分

析抗性昆虫相对适合度（Roush and Plapp，1982；

Haubruge and Arnaud，2001；何林等，2008；Abbas 

et al.，2014）。 

一些研究利用波动性不对称评价抗性昆虫

相 对 适 合 度 。 波 动 性 不 对 称 （ Fluctuating 

asymmetry，FA）是指具有对称结构的生物体在

生长发育过程中受到各种外因和内因的影响，导

致两侧对称结构出现了随机偏离。它的特点是细

微、随机、没有明显的方向性（郭蕊，2019）。

FA 水平可以反映生物个体应对环境胁迫的能力

和生物种群对环境胁迫的适应状态。通过测定刚

毛数量、翅脉和胫节等的特征参数，FA 水平可

以反映抗性昆虫适合度的变化，通常抗性昆虫的

FA 水平较高（McKenzie and Clarke，1988；Ribeiro 

et al.，2007）。 

2  抗性昆虫相对适合度的形成机制 

抗性昆虫适合度的变化是抗性昆虫携带的

抗性基因引起的生理生化变化的综合表现

（Berticat et al.，2002；姚洪渭等，2002）。抗性

相关靶标和代谢酶的突变会改变昆虫正常的生

理功能，抗性基因过量表达会引起昆虫体内生理

能量分配失衡，两者均会造成抗性代价（Coustau 

et al.，2000）。如果选择压力长期存在，更多基

因的突变有助于减弱、甚至消除抗性形成之初带

来的抗性代价（Ffrench-Constant and Bass，

2017）。 

2.1  抗性代价的形成机制 

昆虫对杀虫剂的抗性机制主要有代谢抗性

（解毒酶和 ATP 结合盒转运体）、杀虫剂靶标突

变、行为变化和杀虫剂穿透能力降低（Belinato 

and Martins，2016）。任何基因突变都可能会对

昆虫的形态和行为产生多重影响，从而影响抗性

个体的生活力和繁殖力。如果一个基因的组成型

表达（Constitutive expression）下调/上调或靶标

突变与昆虫的生活力相关，或导致其正常功能的

丧失，势必会造成抗性代价（Kliot and Ghanim，

2012；Ffrench-Constant and Bass，2017）。如抗

Bt 昆虫中肠受体钙粘蛋白的突变增加了中肠细

胞膜的渗透性，利于各类有毒物质和病原物侵入

昆虫体内，从而产生了抗性代价（Aimanova 

et al.，2006；Gassmann et al.，2009）。 

资源限制假说（Resource limitation）和干扰

代谢假说（Disruption of metabolic equilibria）

（Chevillon et al.，1999）阐释了抗性基因引起

的昆虫体内生理代谢失衡与抗性代价间的因果

联系。 

2.1.1  资源限制假说  如果抗性机制为代谢抗

性，无论解毒代谢基因的过量表达起因于扩增基

因（Amplified genes）的转录，或起因于一个基

因 突 变 造 成 的 组 成 型 过 转 录 （ Constitutive 

overtranscription），或是两者共同作用的结果，

从能量分配的角度来看，解毒代谢能力的增强，

意味着正常的生长繁殖将被削弱（Coustau et al.，

2000；Guedes et al.，2006；Kliot and Ghanim，

2012）。抗性个体体内解毒酶的表达量上调，如

抗性桃蚜 Myxus persicae 的酯酶 E4 含量可高达

总蛋白含量的 3%（Devonshire and Moores，

1982），抗有机磷家蝇 Musca domestica 体内谷胱

甘肽 -S-转移酶基因表达量上调（Roush and 

Plapp，1982），抗性果蝇 Drosophila melanogaster

的 AChE 表达量上调（Shi et al.，2004），将会竞

争性地消耗虫体正常生长发育所需的营养物质

和能量，如抗有机磷尖音库蚊酯酶过量表达使虫

体的能量储备下降 30%（Rivero et al.，2011）。

反之，如果抗性昆虫体内能够储存足够的能量物

质，就能抵消抗性代价。如抗拟除虫菊酯玉米象

Sitophilus zeamais 脂肪体储存能量物质的能力和

呼吸速率升高，应对杀虫剂的能量储备和产生解

毒酶的能力增强，故未表现出抗性代价（Guedes 

et al.，2006）。 

2.1.2  干扰代谢假说  通常靶标或解毒酶抗性

基因突变会降低其与正常配体的结合，从而干扰

昆虫正常的生理代谢。抗敌百虫桔小实蝇 ace 抗

性位点突变后，该酶与杀虫剂的结合能力和催化

活性均降低（Jiang et al.，2014）。同样，果蝇的

ace 抗性位点突变后，该酶的稳定性和催化效率 
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降低。ace 抗性突变对神经冲动的影响，很可能

引起抗性代价（Raymond et al.，2001；Shi et al.，

2004）。库蚊 ace-1R 编码的 G119S 突变体 AChE

对有机磷产生抗性。与野生品系相比，抗性基因

ace-1R 编码的 AChE 水解乙酰胆碱的活性下降了

60%，导致库蚊神经突触中乙酰胆碱的数量动态

平衡被打破，引起抗性代价（Berticat et al.，2002，

2004）。类似地，抗谷硫磷马铃薯叶甲的 AChE

对底物的亲和性和水解活力降低，适合度下降

（Zhu and Clark，1995；Zhu et al.，1996）。抗

Bt 昆虫中肠蛋白酶的变化使蛋白酶对其他外来

蛋白的消化或降解的活性下降，导致昆虫取食受

到抑制而产生抗性代价（Oppert et al.，2000；

Gassmann et al.，2009）。 

2.2  抗性代价的补偿机制 

2.2.1  抗性等位基因置换  抗性等位基因置换

（Allelic replacement）指的是抗性代价小的抗性

等位基因取代抗性代价大的抗性等位基因

（Coustau et al.，2000；Guedes et al.，2006）。

Labbe 等（2009）等追踪研究了法国南部蒙彼利

埃 10 年内尖音库蚊渐变群（Clines）的抗性基因

演变。Ester1 基因突变导致酯酶的过量表达使库

蚊对有机磷产生抗性。但是，后来发现该基因被

抗性代价较小的抗性等位基因 Ester4 取代。此

后，由于受到杀虫剂选择压力的影响，Ester2 基

因逐步取代 Ester4。Ester2 使酯酶与杀虫剂结合

的部位发生变化，对杀虫剂的抗性增加，但是引

起更高的抗性代价。这说明该地区所使用的杀虫

剂种类会影响 Ester 基因的进化。如果杀虫剂选

择压力降低，抗性代价小的 Ester4 出现的频率应

该高于 Ester2。类似地，尖音库蚊的抗性基因

ace-1R 很快被 ace-1RS 取代，后者对杀虫剂的抗

性不变，但抗性代价降低（Raymond et al.，2001）。 

2.2.2  修饰基因的进化  在抗性形成的过程中，

进化的修饰基因（Modifier genes）通过优化解毒

酶的结构或调控解毒酶的表达量，抵消和补偿抗

药性引起的致死效应，提高昆虫对杀虫剂的适应

能力（Shi et al.，2004；Labbe et al.，2009；

Ffrench-Constant and Bass，2017）。抗性桃蚜酯 

酶 E4 突变基因的过量表达会带来抗性代价。去

除杀虫剂的选择压力，高抗桃蚜通过降低 E4 基

因拷贝 CCGG 位点的甲基化水平关闭 E4 基因的

过量表达，从而消除抗性代价（Hick et al.，1996；

Ffrench-Constant and Bass，2017）。染色体Ⅳ上

编码羧酸酯酶 E3 的 Rop-1 基因突变引起铜绿蝇

Lucilia cuprina 对二嗪农的抗性。没有杀虫剂时，

抗性品系表现出抗性代价。持续使用杀虫剂处理

抗性种群后，染色体Ⅲ上进化的修饰基因 Scl 提

高了种群适合度，波动性不对称消失（McKenzie 

and Clarke，1988）。该修饰基因在卵子发生、精

子发生、胚胎中胚层形成和复眼发育的过程中起

着重要的作用。据此推测，抗性基因表达的羧酸

酯酶 E3 引起细胞粘着，使刚毛和翅的发育受阻，

而修饰基因可以抵消这些效应（Davies et al.，

1996）。玉米象抗拟除虫菊酯和 DDT 品系未表现

出抗性代价，且成虫体重、呼吸速率和能量储存

与抗性水平正相关，这可能是修饰基因对代谢的

调控提高了抗性昆虫相对适合度（Guedes et al.，

2006；Oliveira et al.，2007；Ribeiro et al.，2007）。 

2.2.3  基因重复（Gene duplication）  基因拷

贝数目变异，如基因缺失和重复在自然种群中普

遍存在。基因拷贝数目变异在昆虫适应环境变化

过程中起着重要的作用（Assogba et al.，2016）。

在尖音库蚊中，ace-1R 等位基因表达的 G119S 突

变，引起 AChE 的活性降低，表现出抗性代价。

但是，ace-1 位点的基因重复使抗性 ace-1R 基因

和敏感的 ace-1S 基因共存，不仅实现了对有机磷

杀虫剂的抗性，同时有助于保持 AChE 的活性，

减小抗性引起的致死效应（Labbe et al.，2007）。

同样，在冈比亚按蚊 Anopheles gambiae 中，ace-1

位点的基因重复使敏感的 ace-1S 基因与抗性

ace-1R 基因串联共存（Assogba et al.，2016）。这

种抗性基因和敏感基因串联共存的基因型被称

为“永久杂合”（Permanent heterozygosis），其抗

药性和抗性代价均下降（Ffrench-Constant and 

Bass，2017）。 

3  抗性昆虫相对适合度的影响因素 

抗性昆虫相对适合度是抗性昆虫携带的抗
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性基因引起的生理生化变化的综合表现，其表现

型取决于抗药性形成的遗传背景和抗性水平。此

外，其表现型还受到各种生态因素的影响（刘凤

沂等，2008；郭芳等，2009）。 

3.1  遗传背景的影响 

由于遗传背景的复杂性，尽管抗性机制相

同，抗性昆虫相对适合度的表现型仍因昆虫种类

而异。环双烯类杀虫剂（Cyclodienes）已禁用多

年，但γ-氨基丁酸受体 A302S rdl 基因突变在果

蝇、德国小蠊 Blattella germanica 和冈比亚按蚊

的自然种群中发生的频率仍很高，说明其抗性代

价较小。而在没有杀虫剂处理的情况下，角蝇

Hametobia irritans 和铜绿蝇的 rdl 抗性基因频率

降低（Belinato and Martins，2016）。磷化氢 rph2

抗 性 基 因 突 变 引 起 赤 拟 谷 盗 的 抗 性 代 价

（Jagadeesan et al.，2013），而谷蠹未表现出抗

性代价（Schlipalius et al.，2008）。此外，杀虫

剂选择压力存在的时间和强度不同，也会导致抗

性昆虫相对适合度的差异，如抗拟除虫菊酯和有

机磷玉米象的相对适合度因地理种群而异

（Fragoso et al.，2005；Oliveira et al.，2007）。 

在同种昆虫中，抗性昆虫相对适合度的表现

型因抗性机制而异（Berticat et al.，2002）。尖音

库蚊 Ester 抗有机磷基因分型的适合度差异是很

好的例证（见 2.2.1）。Agnew 等（2004）通过抗

性品系和敏感品系的回交实验，再次证实 ace-1R

和 Ester1 抗性基因能引起抗性代价，而 Ester4 抗

性基因引起的抗性代价很小。抗马拉硫磷褐飞虱

Nilaparvata lugen 对甲胺磷未产生交互抗性，说

明对两种杀虫剂的抗性机制不同。两个抗性品系

均表现出抗性代价，但抗马拉硫磷品系比抗甲胺

磷品系的若虫期更长，抗性代价更显著（刘泽文

等，2001）。 

尽管多数抗性昆虫的适合度降低，但仍有一

些抗性昆虫的适合度升高，如与敏感品系相比，

抗阿维菌素小菜蛾的交配率、有效产卵指数和孵

化率显著增加（吴青君等，2000）；草蛉抗甲氨

基阿维菌素苯甲酸盐品系和抗多杀霉素品系表

现明显的适合度优势（Mansoor et al.，2013；

Abbas et al.，2014）；对马拉硫磷产生专性抗性

的赤拟谷盗品系的生物潜能增加了 8%-23%

（Haubruge and Arnaud，2001）；抗敌百虫桔小

实蝇内禀增长率、周限增长率和种群增长潜力均

增大，世代历期也显著缩短（陈朗杰等，2015）；

抗多杀霉素草蛉的生物适合度提高（Abbas 

et al.，2014）。 

3.2  抗性水平的影响 

一般是抗性水平越高，适合度变化越大。棉

铃虫和烟芽夜蛾的抗 Bt 品系的抗性代价随着其

对 Bt 抗性倍数的增加而增大（郭芳等，2009；

张万娜，2016）。随着吡虫啉抗性水平的增强，

褐飞虱低龄若虫存活率、成虫羽化率、交配率、

产卵量和孵化率下降，雌虫寿命缩短，适合度下

降（刘泽文等，2003）。赤拟谷盗的磷化氢高抗

品系的飞行和爬行行为表现出劣势（Malekpour 

et al.，2018）。然而，在敌百虫的选择压力下，

桔小实蝇高抗品系的净增殖率和相对适合度均

高于中抗品系（陈朗杰等，2015），这可能是因

为实验选用的适合度表征参数不具有代表性，也

可能与抗性代价的补偿机制有关。 

3.3  生态因素的影响 

能影响昆虫适合度的生态因素，如温湿度、

农药、寄主、天敌和种内竞争等都能影响抗性昆

虫相对适合度（刘凤沂等，2008；郭芳等，2009），

有些抗性代价只有在不适宜昆虫生长的条件下

才能表现出来（Fragoso et al.，2005）。在 15 ℃，

朱砂叶螨Tetranychus cinnabarinus抗阿维菌素品

系和抗甲氰菊酯品系的内禀增长率低于敏感品

系，存在抗性代价；在 20-31 ℃，抗性代价不明

显；≥34 ℃时，抗甲氰菊酯品系抗性代价明显，

而抗阿维菌素品系表现出适合度优势（何林等，

2008）。龙葵碱和卡茄碱均是 AChE 的抑制剂。

与敏感品系相比，取食高龙葵碱含量番茄的马

铃薯叶甲的 ace Val238 位突变抗谷硫磷品系的

内禀增长率降低，但取食高卡茄碱含量番茄的

抗性叶甲的内禀增长率升高。这可能是因为突

变后的 AChE 对龙葵碱抑制作用的敏感性增加，

而对卡茄碱抑制作用的敏感性降低（Zhu et al.，

1996）。 
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3.4  共生微生物的影响 

某些抗性昆虫特有的共生菌分化有助于提

高抗性昆虫的适合度。与敏感品系相比，抗丙硫

磷小菜蛾肠道菌中具有抗真菌和杀虫剂降解活

性的 Pseudomonas 和 Stenotrophomonas 属菌，以

及产几丁质合成酶的 Serratia marcescens 菌群分

化和丰度明显上升，提高了宿主的生长发育速率

（Indiragandhi et al.，2007）。抗性褐飞虱和抗性

二化螟 Chilo suppressalis 肠道内能产生胞外多

糖、细菌素、解毒酶、木质纤维素酶等的有益共

生菌的丰度上升（张珏锋等，2013；Malathi et al.，

2018）。病原微生物对抗性昆虫相对适合度的影

响具有共生体系特异性。感染昆虫病原线虫

Steinernema riobrave的抗 Bt 红铃虫 Pectinophora 

gossypiella 的抗性代价加剧，而感染异小杆线虫

Heterorhabditis bacteriophora 的抗性红铃虫的抗

性代价不变（Gassmann et al.，2008）。感染小孢

虫 Vavraia culicis 会降低尖音库蚊的适合度。但

是感染小孢虫后，尖音库蚊 ace-1R 抗有机磷品系

的抗性代价消失，Ester4 抗有机磷品系的抗性代

价水平不变，而 Ester1 抗有机磷品系的抗性代价

加剧（Agnew et al.，2004）。这表明某些抗性机

制会影响昆虫的免疫响应，进而改变抗性昆虫相

对适合度。 

4  抗性昆虫相对适合度研究的实践

意义 

研究抗性昆虫相对适合度可为预测抗药性

发展趋势，开展抗药性治理提供科学依据。高剂

量的杀虫剂产生很强的选择压力，即使抗性昆虫

适合度下降显著，还是会有一些抗性等位基因能

在种群内扩散传播，而抗性代价小的抗性机制更

容易得以进化。对于表现出抗性代价的抗性种

群，降低杀虫剂的选择压力，可使种群抗性等位

基因频率下降，恢复种群对农药的敏感性，这是

通过药剂轮用或停用来延缓或治理抗性的理论

基础（Ffrench-Constant and Bass，2017）。在病

媒害虫治理中，为降低杀虫剂的选择压力，选择

合理的施药时机尤为重要。在雌成虫产出体内大

部分的卵，而病原菌尚未在雌成虫体内完成增

殖、雌成虫尚未有传病能力时，使用杀虫剂处理

杀死雌成虫，不仅可以减少后代接触杀虫剂的机

率，还可以抑制病原菌传播（Belinato and Martins，

2016）。而对于表现出适合度优势的抗性种群，

采用药剂轮用或停用来治理可能不如采用药剂

混用或多种措施联用更为有效（何林等，2008）。 

修饰基因会消除抗性代价，因此干扰修饰基

因是抗性治理的一个思路。此外，还应充分考虑

寄主植物、温度、共生微生物等因素对抗性昆虫

适合度的影响。在杀虫剂轮换期间采用植物抗虫

性、低温或病原微生物等防治手段，在延缓抗性

的同时，可减少其他杀虫剂的使用。如去除肠道

共生菌的舞毒蛾 Lymantria dispar 幼虫对 Bt 的抗

性增加，回接大肠杆菌后，可以恢复幼虫对 Bt

的敏感性（Broderick et al.，2006）；相反地，可

以采用抗生素去除能提高昆虫适合度的共生菌，

实现杀虫剂和抗生素的协同增效，如伊维菌素和

抗 生 素 联 用 防 治 体 虱 Pediculus humanus 

humanus（Sangare et al.，2016）；种植龙葵碱含

量高的番茄品系可以降低马铃薯叶甲抗谷硫磷

基因突变的频率（Zhu et al.，1996）。 
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