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褐飞虱对杀虫剂抗性研究进展
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摘   要：褐飞虱是中国和其他一些亚洲国家水稻上的一种重要害虫，由于杀虫剂的大量、频繁

使用，褐飞虱已经对多种杀虫剂产生了不同程度的抗性。开展褐飞虱抗药性相关研究将为褐飞

虱的抗药性快速检测、抗性治理及其综合防治等提供重要理论依据。本文综述了褐飞虱对杀虫

剂的抗性水平动态、交互抗性、抗性适合度代价和抗性遗传方式等方面的研究进展，并从代谢

抗性和靶标抗性两个方面介绍了褐飞虱的主要抗性机制。最后探讨了该研究领域当前存在的主

要问题并展望了其未来发展方向。
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Research progress on insecticides resistance in brown planthopper, 
Nilaparvata lugens (Stål)
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Abstract: The brown planthopper, Nilaparvata lugens (Stål), is a major rice pest in China and some
other Asian countries. Due to the heavy and frequent application of insecticides, N. lugens has evolved
different levels of resistance to many insecticides. To carry out research on the insecticides resistance of
N. lugens will provide important theoretical basis for the rapid detection, and management of resistance,
and also integrated the control of N. lugens. This review summarized the resistance level dynamics,
cross resistance, fitness costs and inheritance of insecticide resistance in N. lugens. The metabolic and
target resistance mechanisms of N. lugens to insecticides have also been reviewed. Finally, the main
problems in this research area are discussed and the future development directions are forecasted.
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褐飞虱 Nilaparvata lugens (Stål) 属于半翅目飞

虱科 (Hemiptera: Delphacidae)，是亚洲地区水稻上

的一种重要害虫，食性专一，只有取食水稻和野

生稻才能正常生长发育和繁殖后代[1-3]。由于褐飞

虱自身繁殖和迁移能力强，在一定迁入虫口基数

的情况下，水稻种植结构、合适的气候条件、化
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学防治行动滞后或防治质量低下等均可为其提供

有利条件，极易造成褐飞虱暴发成灾[4]，对水稻安

全生产构成巨大威胁。

化学防治一直以来是防治褐飞虱最重要的手

段，但由于长期大量甚至不合理使用药剂导致褐

飞虱对多种杀虫剂产生了不同程度的抗性[5-11]。有

关褐飞虱抗药性的相关问题已被大量学者所研

究。笔者所在实验室自 2006 年开始，对中国水稻

主产区褐飞虱田间种群进行了系统的抗药性监

测，同时对褐飞虱的交互抗性、抗性适合度代

价、抗性遗传方式及抗性机制等开展了相关研

究。本文结合课题组近年来的研究工作和国内外

相关研究结果，全面综述了褐飞虱抗药性相关的

研究进展。

1    褐飞虱抗药性水平现状

根据节肢动物抗性数据库  (APRD) 最新数

据，目前褐飞虱已经对 31 种具有杀虫活性的有效

成分产生了抗药性，报道的抗药性事件达 410
次，褐飞虱在节肢动物抗药性排名前 20 名单中排

名第 10[12]。有文献报道，褐飞虱对有机氯类、有

机磷类、氨基甲酸酯类、拟除虫菊酯类、苯基吡

唑类、吡啶甲亚胺类、昆虫生长调节剂类和新

烟碱类的多种杀虫剂均产生了不同程度的抗性

(表 1)[3, 5-6, 8-11, 13-22]。

 

1.1    褐飞虱对有机氯类杀虫剂的抗性

有机氯类杀虫剂 (如六六六、DDT) 是最早用

于褐飞虱田间防治的有机合成杀虫剂，早期国内

外学者监测到褐飞虱田间种群对其产生了一定程

度的抗药性[24-25]。但由于此类杀虫剂存在不易降

解、对非靶标生物高毒以及生态环境污染严重等

问题，随后逐渐被有机磷和氨基甲酸酯类杀虫剂

所取代，褐飞虱对有机氯类杀虫剂的抗性也基本

恢复到敏感水平[26-27]。由于此类杀虫剂早已退出褐

飞虱防治的历史舞台，当前褐飞虱田间种群对其

抗性水平未见报道。

1.2    褐飞虱对有机磷和氨基甲酸酯类杀虫剂的

抗性

20 世纪 70 年代，有机磷和氨基甲酸酯类杀虫

剂成为防治褐飞虱的主要药剂。20 世纪 80 年代中

后期，噻嗪酮和吡虫啉开始大量使用，且由于大

多数有机磷和氨基甲酸酯类杀虫剂存在对非靶标

生物毒性高、持效期短等问题，这两类杀虫剂中

的多个品种 (如马拉硫磷、杀螟松、甲胺磷、二嗪

磷、甲萘威、叶蝉散、混灭威等) 先后被停止用于

褐飞虱的防治，这使得褐飞虱对这两类杀虫剂的

抗性发展得到控制[6, 14, 28]。

当前仍然在水稻上登记用于褐飞虱防治的有

机磷和氨基甲酸酯类杀虫剂分别为毒死蜱和异丙

威。华中农业大学 2011 至 2012 年监测数据表

明，湖北、江苏、广东、广西和浙江 5 省份 9 个

地区的褐飞虱田间种群对异丙威表现为中等水平

抗性 (21.7~38.1 倍)[6]；2012 至 2017 年中国 9 省份

表 1    褐飞虱田间种群对常用杀虫剂的抗性水平

Table 1    Resistance levels of field populations of N. lugens to frequently used insecticides

杀虫剂类别
Insecticide classification

杀虫剂
Insecticide

抗性水平1

Resistance level
参考文献
Reference

新烟碱类 Neonicotinoids 吡虫啉 imidacloprid 高水平 High level [8, 11, 20-22]

噻虫嗪 thiamethoxam 中等至高水平 Moderate to high level [8, 11, 20-22]

噻虫胺 clothianidin 低至高水平 Low to high level [8, 20-21]

呋虫胺 dinotefuran 低至高水平 Low to high level [8, 18, 20-22]

烯啶虫胺 nitenpyram 敏感至中等水平 Susceptible to moderate level [10, 11, 20-22]

砜亚胺类 Sulfoximines 氟啶虫胺腈 sulfoxaflor 敏感至中等水平 Susceptible to moderate level [11, 20-21]

有机磷类 Organophosphates 毒死蜱 chlorpyrifos 低至高水平 Low to high level [8, 11, 20-22]

氨基甲酸酯类 Carbamates 异丙威 isoprocarb 中等至高水平 Moderate to high level [6, 8, 20-21]

菊酯类 Pyrethroids 醚菊酯 etofenprox 敏感至中等水平 Susceptible to moderate level [8, 20-21]

昆虫生长调节剂类 Insect growth regulator 噻嗪酮 buprofezin 高水平 High level [8, 11, 20-22]

吡啶甲亚胺类 Pyridine azomethine 吡蚜酮 pymetrozine 高水平 High level [11, 19, 22]
注：1 抗性倍数 (Resistance ratio, RR) ≤ 5.0 为敏感；5.0 < RR ≤ 10.0 为低水平抗性；10.0 < RR ≤ 100.0 为中等水平抗性；RR > 100.0 为高水平抗性[23]。

Note：1 Resistance  ratio  (RR) ≤ 5.0-fold  is  classified  as  susceptible,  5.0  <  RR ≤ 10.0-fold  as  low  resistance,  10.0  <  RR ≤ 100.0-fold  as  medium
resistance and RR > 100.0-fold as high resistance[23].
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褐飞虱田间种群对异丙威产生了中等至高水平抗

性 (17.1~113.9 倍)，抗性水平有一定程度上升；另

外，2012 至 2017 年上述种群对毒死蜱的抗性处于

低至中等水平 (7.4~57.4 倍)，且有一定程度的上升

趋势[8, 20-21]。Wu 等监测结果表明，2012 年在中国

采集的褐飞虱田间种群对毒死蜱基本处于敏感水

平，然而 2015 年所有监测种群对毒死蜱产生了中

等水平抗性 (13.5~64.3 倍)，个别种群甚至达到了

高水平抗性，表明褐飞虱对毒死蜱的抗性水平上

升迅速[11]。导致中国褐飞虱田间种群对有机磷和

氨基甲酸酯类杀虫剂抗性水平上升的原因可能是

近年来褐飞虱对吡虫啉、噻虫嗪、噻嗪酮和吡蚜

酮的抗性水平不断升高，农民采用这两类杀虫剂

作为替代药剂使用频率增加。另外，解毒酶活性

增强产生的交互抗性也可能是导致该抗性上升的

原因之一[8, 11, 18]。

1.3    褐飞虱对拟除虫菊酯类杀虫剂的抗性

由于拟除虫菊酯类杀虫剂对水生生物毒性

高，同时易导致褐飞虱再猖獗，该类杀虫剂在稻

飞虱的防治中受到限制，当前中国水稻上登记用

于防治褐飞虱的拟除虫菊酯类杀虫剂只有醚菊

酯。2012 至 2014 年采自中国 8 省份的 21 个褐飞

虱田间种群对醚菊酯均处于敏感水平  (1.1~4.9
倍)[8]；2013 至 2017 年采自中国 9 省份的 14 个地

区的褐飞虱田间种群，除 2016 年安徽合肥种群产

生了 11.2 倍的中等水平抗性外，其他种群对醚菊

酯均处于敏感至低水平抗性阶段 (1.0~7.8 倍)[20-21]。

由此可见，中国褐飞虱田间种群对醚菊酯的抗性

水平基本维持在较低水平，这可能与实际生产中

该药剂的使用频率较低有关。

1.4    褐飞虱对噻嗪酮的抗性

噻嗪酮为昆虫生长调节剂，主要通过抑制几

丁质合成导致昆虫无法正常蜕皮而死亡，对人和

环境安全[29-30]。中国于 1985 年后开始引进噻嗪酮

防治稻飞虱。2005 年江苏、浙江、安徽和江西等

地监测数据表明，褐飞虱田间种群对噻嗪酮产生

了低至中等水平抗性[14]。张小磊等 2012 至 2014
年监测发现，中国 8 省份 21 个地区的褐飞虱田间

种群对噻嗪酮均产生了高水平抗性 [ 8 ]。笔者从

2013 至 2017 年连续 5 年监测了中国褐飞虱田间种

群对噻嗪酮的抗性，抗性倍数在 326.5~9 547.9 倍

之间，表明褐飞虱田间种群已对噻嗪酮产生了非

常严重的抗性[20-21]。2018 年全国农业技术推广服

务中心对江西、福建、湖北、湖南、广东、广西

和云南省多地区的褐飞虱田间种群开展了抗性监

测，所有监测种群对噻嗪酮均表现为高水平抗性

(>300.0 倍)，继续建议各稻区停止使用噻嗪酮防治

褐飞虱[22]。

1.5    褐飞虱对吡蚜酮的抗性

吡啶甲亚胺类杀虫剂吡蚜酮属于昆虫牵张感

受器调节剂，可以使受药害虫立即产生口针阻塞

效应，从而停止取食并最终饥饿致死[17, 31]。在中国

停止使用吡虫啉防治褐飞虱后，吡蚜酮逐渐成为

主打药剂，虽然其作用机制新颖独特，多年使用

后褐飞虱依然对其产生了严重抗性。Wu 等于 2012
至 2016 年对中国褐飞虱田间种群进行了全面系统

的监测。结果表明，2012 年褐飞虱田间种群对吡

蚜酮抗性水平差异较大 (抗性倍数在 4.0~1 168.0
之间)，2013 年所有监测种群中 68.8% 的种群处于

高水平抗性，其余种群均处于中等水平抗性，

2016 年几乎所有监测种群对吡蚜酮均产生了高水

平抗性[11]。全国农业技术推广服务中心监测数据

表明，2017 年绝大多数监测地区的褐飞虱田间种

群对吡蚜酮表现出高水平抗性，与 2016 年相比抗

性倍数有所增加；2018 年监测结果与 2017 年相比

抗性水平整体变化不大[19, 22]。多地植保部门反映，

吡蚜酮对褐飞虱防效虽有下降但仍可以有效控制

褐飞虱为害，推测与吡蚜酮的作用机理以及近几

年各地褐飞虱虫口密度相对较低有关[19]。为了延

缓该抗性的发展，建议严格控制吡蚜酮用于褐飞

虱防治的使用次数，每季水稻最好使用 1 次[19, 22]。

1.6    褐飞虱对新烟碱类杀虫剂的抗性

吡虫啉是用于防治褐飞虱的第 1 个商品化新

烟碱类药剂，然而由于其连续、大量等不合理使

用，褐飞虱很快对其产生了严重的抗性[3, 5, 15]。尽

管 2005 年后中国停止使用吡虫啉防治褐飞虱，但

最新的监测数据表明，褐飞虱田间种群依然对吡

虫啉处于高水平抗性且有进一步上升趋势[8, 11, 19, 32]。

其原因之一可能是吡虫啉仍然在中国用于白背飞

虱的防治，这给褐飞虱提供了继续接触该药剂的

机会[11, 33-34]。另外，吡虫啉在东南亚的一些国家仍

被大量使用，而这些地区的褐飞虱是迁入中国的

褐飞虱的初始虫源[35]。吡虫啉与其他新烟碱类杀

虫剂之间的交互抗性也可能是导致这一现象的原因。

华中农业大学的监测结果表明，中国水稻主

产区褐飞虱对吡虫啉产生了高水平抗性 (481.4~
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6 899.0 倍)；对噻虫嗪产生了中等至高水平抗性

(25.9~1 025.6 倍)；对噻虫胺 (6.1~138.8 倍) 和呋虫

胺 (6.4~187.0 倍) 产生了低至高水平抗性；对烯啶

虫胺为敏感至中等水平抗性 (3.6~42.8 倍)；连续监

测数据表明，褐飞虱对烯啶虫胺、噻虫胺、呋虫

胺、噻虫嗪和吡虫啉的抗性水平呈明显的逐年上

升趋势，且于 2017 年对噻虫胺、呋虫胺、噻虫嗪

和吡虫啉的平均抗性倍数 (所有监测种群抗性倍数

的平均值) 超过了 100 倍 (高水平抗性)[20-21]。南京

农业大学 2012 至 2016 年对中国褐飞虱田间种群

抗药性监测结果同样表明，褐飞虱对吡虫啉产生

了极高水平抗药性 (132.0~8 478.0 倍)，对噻虫嗪

产生了中等至高水平抗性 (10.0~774.0 倍)[11]。Zhang
等研究表明，2012 至 2014 年中国褐飞虱田间种群

对噻虫啉处于敏感至低水平抗性 (2.9~8.2 倍)，对

啶虫脒为敏感至中等水平抗性 (2.7~26.2 倍)[8]。自

从吡虫啉被禁止用于防治褐飞虱以后，噻虫嗪、

烯啶虫胺、噻虫胺和呋虫胺的使用量大大增加，

这可能是中国褐飞虱田间种群对上述药剂抗性水

平快速上升的重要原因。因此，迫切需要寻找无

交互抗性的药剂品种与上述传统新烟碱类药剂之

间轮换使用，从而控制褐飞虱对该类药剂抗性的

发展。

1.7    褐飞虱对其他烟碱型乙酰胆碱受体竞争性

调节剂的抗性

氟啶虫胺腈是美国陶氏益农公司开发的首个

商品化砜亚胺类杀虫剂，对包括褐飞虱在内的多

种刺吸式口器害虫表现出优异的防治效果[36-37]。该

药剂作用于昆虫烟碱型乙酰胆碱受体 (nAChRs) 内
独特的结合位点，被杀虫剂抗性行动委员会 (IRAC)
认定为惟一的 Group 4C 类全新有效成分[37-39]。氟

啶虫胺腈作为全新的杀虫剂于 2013 年在中国登记

用于防治褐飞虱。Wu 等监测发现，2015 至 2016
年中国褐飞虱田间种群对氟啶虫胺腈产生了低至

中等水平抗性 (7.8~25.9 倍)[11]。笔者从 2013 至

2017 年系统监测了中国 9 个省份的褐飞虱田间种

群对氟啶虫胺腈的抗性水平动态，发现基本为敏

感或低水平抗性 (0.8-8.0 倍)，但抗性水平呈现明

显的逐年递增趋势，且于 2017 年所有监测种群的

抗性倍数平均值达到 5 倍以上，表明褐飞虱田间

种群对氟啶虫胺腈存在较大的抗性风险[20-21]。使用

过程中应密切关注褐飞虱田间种群对氟啶虫胺腈

抗性的发展，科学合理使用从而延长该药剂的使

用寿命。

全新的介离子类杀虫剂三氟苯嘧啶由美国杜

邦公司研发，属于烟碱型乙酰胆碱受体拮抗剂，

对包括褐飞虱在内的多种害虫表现出极高的杀虫

活性[40-41]。田间试验表明，10% 三氟苯嘧啶悬浮

剂 75、150 和 225 mL/hm2 剂量处理，药后 14 d 对

褐飞虱的平均防治效果分别为 90.29%、96.07%
和 93.81%，且对稻田主要天敌蜘蛛的安全性高于

吡蚜酮和噻虫嗪[42]。目前还没有褐飞虱田间种群

对三氟苯嘧啶产生抗药性的报道，该药剂或将成

为当前及今后一定时期内防治褐飞虱或用于褐飞

虱抗性治理的重要品种。

2    褐飞虱交互抗性研究

交互抗性是指昆虫对选择药剂以外的其他从

未使用过的一种或一类药剂也产生抗药性的现

象，形成的原因可能是昆虫具有相同的抗性机

制、药剂相似作用机理或类似化学结构等[43]。昆

虫体内药剂作用靶标敏感性降低以及解毒酶活性

增强是造成杀虫剂之间交互抗性的主要机制，明

确杀虫剂之间交互抗性关系对于杀虫剂的合理使

用、昆虫抗性治理方案制定以及抗性机理分析等

具有重要意义[15-16, 44-48]。

关于褐飞虱对杀虫剂交互抗性方面的研究已

有大量报道，例如抗甲胺磷的褐飞虱品系对马拉

硫磷、二嗪磷、异丙威、仲丁威及醚菊酯产生了

一定程度的交互抗性，而对吡虫啉和氰戊菊酯无

交互抗性[44]。抗吡虫啉褐飞虱品系对氯噻啉、噻

虫啉、啶虫脒、呋虫胺和噻虫嗪等新烟碱类杀虫

剂产生了一定程度交互抗性，而对烯啶虫胺、噻

嗪酮、氟虫腈、乙酰甲胺磷和丁硫克百威等的交

互抗性不明显[15, 45]。Zhao 等使用氟虫腈对褐飞虱

进行 10 代选育，发现褐飞虱对丁烯氟虫腈和乙虫

腈的抗性水平随着氟虫腈抗性水平上升而升高，

表明氟虫腈与丁烯氟虫腈和乙虫腈之间存在交互

抗性[49]。抗噻嗪酮的褐飞虱品系对乙虫腈、丁烯

氟虫腈、毒死蜱和吡虫啉均无交互抗性，对噻虫

嗪可能存在一定程度的负交互抗性[16]。Yang 等通

过监测褐飞虱田间种群对吡虫啉和吡蚜酮的抗性

变化动态，以及增效剂、RNA 干扰、药剂体外代

谢等试验证明了吡虫啉和吡蚜酮在褐飞虱中不存

在交互抗性[50]。Zhang 等连续多年监测了中国褐飞

虱田间种群对多种杀虫剂的抗性水平，通过相关
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性分析发现，褐飞虱对吡虫啉的抗性与噻虫嗪、

呋虫胺、噻嗪酮和醚菊酯之间存在显著相关性，

对噻虫胺的抗性与乙虫腈、啶虫脒、噻虫嗪、呋

虫胺和噻虫啉之间存在显著相关性，表明上述药

剂之间存在交互抗性风险[8]。室内选育的抗烯啶虫

胺褐飞虱品系对吡虫啉、噻虫嗪、噻虫胺、呋虫

胺、氟啶虫胺腈、环氧虫啶、啶虫脒、醚菊酯和

异丙威均表现出一定程度的交互抗性，对毒死

蜱、乙虫腈、噻嗪酮和三氟苯嘧啶未表现出交互

抗性[32, 51]。抗噻虫胺褐飞虱品系对多种新烟碱类杀

虫剂 (吡虫啉、噻虫嗪、烯啶虫胺和呋虫胺) 表现

出很强的交互抗性，而对毒死蜱、噻嗪酮和三氟

苯嘧啶无明显交互抗性[52]。

笔者连续多年监测了中国褐飞虱田间种群对

多种常用药剂的抗药性动态，发现褐飞虱对氟啶

虫胺腈的抗性与所监测的新烟碱类杀虫剂 (吡虫

啉、烯啶虫胺、呋虫胺、噻虫嗪和噻虫胺) 之间均

显著正相关，表明氟啶虫胺腈与新烟碱类杀虫剂

之间存在交互抗性风险[20]。进一步通过室内抗性

选育获得了对氟啶虫胺腈表现出 147.7 倍的抗性品

系，交互抗性测定结果表明，该品系对呋虫胺 (交
互抗性 = 161.1 倍)、烯啶虫胺 (交互抗性 = 150.1
倍)、噻虫嗪 (交互抗性 = 110.6 倍)、噻虫胺 (交互

抗性 = 64.8 倍)、吡虫啉 (交互抗性 = 23.2 倍) 和环

氧虫啶 (交互抗性 = 10.9 倍) 均存在较强的交互抗

性，这与田间监测结果较为一致；而与异丙威、

醚菊酯、毒死蜱、三氟苯嘧啶和噻嗪酮之间不存

在或存在较低水平的交互抗性[21]。

3    褐飞虱抗性遗传方式研究

当前有关褐飞虱对杀虫剂抗性遗传方式的报

道并不多，Wang 等通过对褐飞虱田间种群连续多

代室内选育，获得了对吡虫啉具有高水平抗性

(964.0 倍) 的品系，将抗性品系与室内敏感品系进

行正交、反交、自交和回交试验，表明褐飞虱对

吡虫啉的抗性为常染色体控制的不完全显性遗

传，且该抗性由多基因控制[53]；张小磊研究发现，

褐飞虱对烯啶虫胺的抗性同样为多基因控制的常

染色体不完全显性遗传[32]；笔者以室内选育的抗

氟啶虫胺腈褐飞虱品系 (123.6 倍) 与抗性初筛品系

为试验材料，研究发现褐飞虱对氟啶虫胺腈的抗

性为常染色体上多基因控制的不完全隐性遗传[54]。

抗性遗传方式对抗性基因的表达分布、抗性

发展速率及化学防治效果等存在显著影响[55-57]。杀

虫剂种类、遗传背景、环境条件、选择压、筛选

世代等因素的改变均可引起抗性遗传方式的差

异[58-60]。有研究表明，抗性由隐性基因控制其抗性

发展速度往往会更加缓慢，同时更有利于化学防

控[55, 61]。抗性基因数量是影响抗性发展的另一重要

因素，多基因遗传抗性相比单基因遗传抗性的发

展速度更慢，但是抗性形成后治理难度往往更

大[57, 62-63]。

4    褐飞虱抗性适合度代价研究

昆虫产生抗药性后往往表现出自身能量消耗

增加或者代谢平衡被干扰，从而表现出一定的适

合度劣势 (即适合度代价)，抗性种群常表现出发

育速率减慢、存活率和繁殖力降低等现象[64-65]。大

量研究表明，抗性褐飞虱在没有药剂选择压的情

况下表现出明显的抗性适合度代价，例如：Liu 等

通过室内 37 代抗性选育，获得了对吡虫啉产生

250.0 倍高水平抗性的褐飞虱品系，利用生命表研

究发现，抗性品系与敏感品系相比，若虫存活

率、羽化率、交配率、产卵量和卵孵化率均显著

降低，抗吡虫啉褐飞虱品系 (T35) 的相对适合度仅

为 0.104[66]。室内选育的抗氟虫腈褐飞虱品系 (抗
性倍数 = 30.0 倍) 与敏感品系相比，3 龄至 5 龄若

虫的存活率、羽化率、交配率和产卵量等生命参

数降低，相对适合度为 0.577 (G5) 和 0.750 (G8)[67]。

室内选育的抗烯啶虫胺褐飞虱品系 (抗性倍数 =
144.7 倍) 与敏感品系相比，卵发育历期、成虫产

卵前期、总产卵前期和平均世代周期显著延长，

卵的成活率、产卵量、内禀增长率 (r) 和净增值率

(R0) 显著降低，相对适合度为 0.55[68]。与敏感品

系相比，抗毒死蜱褐飞虱品系 (抗性倍数 = 253.1
倍) 的若虫存活率、羽化率、交配率、单雌产卵量

及卵孵化率均显著降低，相对适合度为 0.21，同

时发现高温环境中该抗性适合度代价增加，然而

低温环境可以降低褐飞虱对毒死蜱的抗性适合度

代价[69]。笔者同样使用两性生命表研究了褐飞虱

对氟啶虫胺腈的抗性适合度代价，抗性品系 (抗性

倍数 = 123.6 倍) 相对于敏感品系，1 龄和 5 龄若

虫发育历期、成虫前期及总产卵前期均显著延

长，雌成虫寿命和产卵期均显著缩短，产卵量和

卵孵化率显著降低，抗性品系的相对适合度为

0.75[54]。
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抗性昆虫的适合度降低所表现出的生长发育

及繁殖上的不利影响是限制抗性发展的一个重要

因素，因此，研究抗性适合度代价将为抗性治理

措施的制定提供一定的理论支撑[59-60, 70]。上述研究

表明，褐飞虱对吡虫啉、氟虫腈、烯啶虫胺、毒

死蜱和氟啶虫胺腈均有产生抗药性的风险，但由

于抗性种群存在明显的抗性适合度代价，当失去

药剂选择压力后褐飞虱对药剂的敏感性可以快速

恢复[54, 66-69]。因此，田间防治褐飞虱时应严格控制

上述药剂的使用次数，避免长期单一使用，并选

择无交互抗性的其他类别杀虫剂轮换使用，从而

有效延缓褐飞虱对上述药剂抗性的发展。

5    褐飞虱抗性机制研究

害虫对杀虫剂产生抗药性的机制主要为体内

大量合成可分解药剂分子的酶或者解毒酶活性增

强；药剂作用的靶标蛋白突变或缺失导致药剂与

作用靶标的敏感性降低；增加表皮厚度或改变表

皮结构，减少药剂进入虫体；对杀虫药剂产生识

别和逃避的能力，减少与药剂的接触[71]。由于褐

飞虱对水稻危害严重且抗药性问题严峻，褐飞虱

对杀虫剂的抗性机理一直被广泛关注。根据现有

报道，褐飞虱对杀虫剂抗性机理主要为解毒酶 (酯
酶、谷胱甘肽 S-转移酶和细胞色素 P450 多功能氧

化酶) 活性增强 (代谢抗性) 和作用靶标对药剂敏感

性降低 (靶标抗性)。
5.1    代谢抗性

研究发现，褐飞虱对有机磷类杀虫剂甲胺磷、

马拉硫磷和杀螟硫磷的抗性与酯酶活性上升有

关[44, 72]。褐飞虱对马拉硫磷抗性发展早期主要是由

于体内羧酸酯酶活性上升所导致，而乙酰胆碱酯

酶敏感性降低在抗性发展的后期起到更为重要的

作用[73]。Lu 等研究发现，毒死蜱抗性褐飞虱品系

的羧酸酯酶活性及羧酸酯酶基因 NlCarE 的表达量

明显高于敏感品系，且当 NlCarE 表达被干扰后抗

性褐飞虱对毒死蜱的敏感性增强[74]。褐飞虱对氨

基甲酸酯类杀虫剂残杀威、克百威和仲丁威的抗

性与褐飞虱体内乙酰胆碱酯酶敏感性降低有关[72, 75]。

甯佐苹研究发现，抗噻嗪酮褐飞虱品系的羧酸酯

酶活性是原始品系的 4.2 倍，且酯酶抑制剂磷酸三

苯酯 (TPP) 在抗性品系中增效作用明显，表明褐

飞虱对噻嗪酮的抗性可能与羧酸酯酶有关[16]。另

外，褐飞虱对拟除虫菊酯类杀虫剂氯氰菊酯和高

效氯氟氰菊酯的主要抗性机制为谷胱甘肽 S-转移

酶活性增强[76]。

细胞色素 P450 多功能氧化酶是昆虫体内一种

重要的初级代谢酶，它不仅可以催化甾醇、脂肪

酸和信息激素等内源性物质的合成与降解，还可

以催化杀虫剂、植物次生物等外源性物质的代

谢[71]。目前，害虫对有机氯类、有机磷类、氨基

甲酸酯类、苯基吡唑类、拟除虫菊酯类、新烟碱

类及昆虫生长调节剂类的多种杀虫剂的抗性被证

实是由细胞色素 P450 所介导[77-83]。

大量研究表明，无论是田间种群还是室内选

育的抗吡虫啉褐飞虱种群，细胞色素 P450 多功能

氧化酶活性相对于敏感种群均显著上升，P450 基

因 CYP6AY1、CYP6ER1、CYP4CE1 和 CYP6CW1
上调表达是褐飞虱对吡虫啉抗性的主要机制[5, 84-88]。

Bao 等通过大肠杆菌表达系统获得 P450 CYP6AY1
和 CYP6ER1 的重组蛋白，发现二者对吡虫啉均表

现出直接代谢活性[87]。另外，Pang 等通过 RNAi
干扰 CYP6ER1 的表达后褐飞虱对吡虫啉的敏感性

得到恢复，同时成功构建了 CYP6ER1 转基因果

蝇，发现 CYP6ER1 转基因果蝇与对照品系相比对

吡虫啉的敏感性显著降低[89]。Sun 等通过室内连

续 16 代抗性筛选获得抗醚菊酯褐飞虱品系，与初

筛品系相比共发现 11 条 P450 基因显著上调表

达，其中 4 条 (CYP6AY1、CYP6FU1、CYP408A1
和 CYP425A1) 上调达 4 倍以上；RNAi 研究表

明，CYP6FU1 是褐飞虱对醚菊酯产生抗性的关键

基因[90]。Zhang 等研究发现，中国褐飞虱田间种

群对烯啶虫胺产生了中等水平抗性，细胞色素

P450 多功能氧化酶抑制剂胡椒基丁醚 (PBO) 对烯

啶虫胺表现出明显增效作用，且田间种群对烯啶

虫胺的抗性水平与 P450 活性之间存在显著正相

关，表明褐飞虱田间种群对烯啶虫胺抗性与细胞

色素 P450 多功能氧化酶活性上升有关[10]。Mao 等

通过室内抗性选育获得了对烯啶虫胺高抗的褐飞

虱品系，增效剂及酶活测定同样发现 P450 活性升

高是褐飞虱对烯啶虫胺产生高水平抗性的主要机

制，其中抗性品系中 CYP6ER1 表达水平是敏感品

系的 203.2 倍[51]。Jin 等通过室内筛选获得抗噻虫

胺褐飞虱品系，研究发现该品系对吡虫啉、噻虫

嗪及烯啶虫胺等新烟碱类杀虫剂表现出很强的交

互抗性，P450 基因 CYP6AY1 和 CYP6ER1 上调表

达导致 P450 活性升高是褐飞虱对噻虫胺产生抗性
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以及对其他新烟碱类杀虫剂产生交互抗性的主要

原因，其中 CYP6ER1 可能发挥着更重要的作用[52]。

笔者通过研究同样发现，褐飞虱对氟啶虫胺腈的

抗性产生主要是由于部分 P450 基因 (CYP15G1、
CYP6CS1、CYP6CW1、CYP6ER1、CYP4C62、
CYP4DE1、CYP417A1 和 CYP419A1) 上调表达从

而导致 P450 代谢活性增强所致，其中 CYP6ER1
为抗性关键基因[91]。相似的研究发现，褐飞虱田

间种群对吡虫啉、噻虫嗪和噻嗪酮的多抗性也与

CYP6ER1 上调表达密切相关[11]。上述研究表明，

P450 基因过表达介导了褐飞虱对多种杀虫剂的代

谢抗性，且 CYP6ER1 可能在这种代谢抗性中扮演

着重要角色。

细胞色素 P450 还原酶 (CPR) 在 P450 行使催

化代谢功能中发挥着重要作用，这已在多种昆虫

中被证实[92-97]，其中 Liu 等干扰褐飞虱 NlCPR 基

因的表达后发现，褐飞虱对高效氯氰菊酯和吡虫

啉的敏感性显著上升[97]。这些结果为 P450 酶系参

与褐飞虱对杀虫剂的代谢抗性提供了重要佐证。

5.2    靶标抗性

褐飞虱靶标抗性的报道主要包括靶标基因突

变导致受体敏感性降低以及靶标基因表达量下降

导致受体蛋白合成减少两个方面。Liu 等通过室内

抗性选育获得抗吡虫啉的褐飞虱品系，对抗性和

敏感试虫烟碱型乙酰胆碱受体亚基基因克隆及序

列比对发现 Nlα1 和 Nlα3 存在氨基酸突变 (Y151S)，
进一步研究发现 Y151S 突变频率与褐飞虱对吡虫

啉的抗性水平显著正相关，且放射性配体结合试

验发现 [3H] 吡虫啉与突变型受体的结合能力远远

低于与野生型受体的结合能力，表明褐飞虱烟碱

型乙酰胆碱受体上的 Y151S 突变是褐飞虱对吡虫

啉产生高水平抗性的主要机制 [ 9 8 ]。需要指出的

是，Y151S 突变仅在室内选育的抗吡虫啉褐飞虱

品系中被发现，虽然当前褐飞虱田间种群依然对

吡虫啉表现出高水平抗性，但截止目前并没有在

田间种群中检测到该突变[5, 86, 99-100]。Zhang 等研究

发现，褐飞虱对毒死蜱的抗性与乙酰胆碱酯酶

(AChE) 基因 NlAChE1 上 G119S、F331C 和 I332L
突变导致 AChE 对药剂敏感性降低有关 [101]。另

外，有研究发现，在使用吡虫啉对褐飞虱田间种

群进行室内筛选的过程中，随着褐飞虱对吡虫啉

抗性水平升高，烟碱型乙酰胆碱受体  (nAChR)
Nlα8 亚基的 mRNA 和蛋白表达水平均显著降低，

进一步通过 RNAi、放射性配体结合等试验证明

了 Nlα8 表达水平下降也是褐飞虱对吡虫啉产生抗

性的重要机制[102]。

6    问题与展望

2005 年由于褐飞虱对吡虫啉的抗性问题，全

国褐飞虱特大发生，给水稻生产带来了巨大的经

济损失，褐飞虱的抗药性研究从此受到更多的关

注[4-5]。根据抗药性监测的结果，褐飞虱田间种群

对多种常用杀虫剂均产生了严重的抗性，且近年

来对新烟碱类的烯啶虫胺、噻虫胺、呋虫胺、噻

虫嗪等主要防治药剂的抗性水平上升迅猛[8, 10-11, 20]。

因此，必须尽快制定针对当前抗性现状的褐飞虱

抗性治理策略，例如，严格限制抗性水平快速上

升药剂的使用次数，选择无交互抗性的杀虫剂轮

换使用，筛选与不同作用机制杀虫剂混配的增效

组合等，从而延缓褐飞虱抗药性发展，延长药剂

使用寿命。

当前研究表明，解毒酶活性上升引起的代谢

抗性是褐飞虱抗药性产生的主要机制。昆虫体内

解毒酶活性的上升主要为单个或多个代谢酶基因

的上调表达所引起[79, 87, 103-105]。目前，褐飞虱对吡

虫啉、烯啶虫胺、呋虫胺、噻虫胺、噻虫嗪、氟

啶虫胺腈、醚菊酯和噻嗪酮的抗性均被证实与

P450 活性增强有关，且抗性品系中 P450 基因显

著上调表达[5, 11, 51-52, 85-87, 90]。然而，目前关于褐飞虱

P450 基因上调表达的转录调控机制尚未见报道。

启动子区域是影响基因表达的重要部分，顺式作

用元件和反式作用因子 (如转录因子) 均可以通过

与启动子区域结合从而调控基因的表达[106-108]。已

有大量研究表明，转录因子通过与基因 5′端非编

码区结合调控细胞色素 P450 基因的上调表达从而

介导昆虫的抗药性[109-112]。因此，可通过转录组测

序等方法筛选出响应杀虫剂的转录调控因子，进

一步深入探究褐飞虱抗性基因的转录调控机制。

转录因子参与基因的转录前调控，而 Micro RNA
(miRNA) 和长链非编码 RNA (lncRNA) 等参与的

转录后调控同样是褐飞虱抗性基因转录调控机制

的重要研究方向。另外，褐飞虱交互抗性和多抗

性的分子机制及新抗性基因的鉴定仍有待进一步

加强。

在当前及今后很长一段时期内，化学防治仍

将是防控褐飞虱的最重要手段，褐飞虱抗药性问
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题无法回避。因此，我们需要继续开展系统、科

学的褐飞虱抗药性监测，并结合物种进化、生态

学和生物信息学等多学科理论和研究手段，探明

褐飞虱抗药性的发展规律和形成机制等，制定科

学合理的田间高效防控及抗性治理配套措施，最

终实现水稻生产的可持续、健康发展。
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