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摘要
!

>?

玉米已在美洲广泛种植
"#

多年!成功控制了欧洲玉米螟
+,%&*$*#$-.*"#"*,

"草地贪夜蛾
/

0

'1'
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%(&#
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&-3
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(&1#

等玉米重大害虫为害#然而!近年来相继报道在波多黎各"巴西"阿根廷因草地贪夜蛾产生抗性而导致一

些
>?

玉米抗虫性丧失#尤其是在热带和亚热带地区!多数
>?

玉米品种商业化种植仅
=

年就丧失了对草地贪夜蛾

的抗性#本文分析了草地贪夜蛾的生物学和生态学"对
>?

杀虫蛋白抗性遗传特征和交互抗性特性"种群抗性基因

频率等内因对抗性演化的影响!以及
>?

玉米种植的生态环境"耕作栽培制度"

>?

玉米种类"抗性治理策略实施情况

等外部环境因素对抗性演化的影响#根据我国玉米种植的生态格局!提出了$整体布局!源头治理%的抗性治理对

策#即在草地贪夜蛾周年繁殖区要谨慎种植
>?

玉米!尤其是避免种植表达
'@

A

<(B

杀虫蛋白的
>?

玉米!以避免源

头产生抗性而危及温带玉米主产区#遵循差异化&不同杀虫作用机理'选择
>?

玉米品种原则!制定精准抗性监测计

划!以高剂量 庇护所为抗性治理基本策略!在
>?

玉米资源有限的情况下!落实好庇护所尤为重要#
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草地贪夜蛾
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年末入侵我国*

<

+

$

"#<%

年

随着季节变暖及玉米等作物播种由热带亚热带向温带

依次推进$寄主的可觅性由南向北也相应增加$草地贪

夜蛾入侵逐渐向长江流域,黄淮海及西北地区蔓延$到

<#

月份已迁移扩散至除黑,吉,辽,青,新外的
"C

个省

!市,区"

<&<D

县!区,市"$查见幼虫的省份
""

个$其中

玉米草地贪夜蛾发生面积达到
<#C:&

万
50

"

*

"

+

$对我国

玉米生产构成严重威胁-与此同时$科学工作者积

极应对$在入侵路径*

=

+

,迁飞扩散轨迹*

$

+

,化学防

控*

&C

+

,生物防治*

.

+

,玉米品种抗性利用等测报和防

控技术方面开展了广泛的研究-及时提出了'分区

治理,联防联控,综合治理(策略*

D

+

$有效地遏制了这

一危险性害虫可能造成的重大灾害发生-

由于草地贪夜蛾繁殖潜力大*

%

+

$飞行与扩散能力

极强*

<#

+

$易引起异地突发和暴发-因此$化学防控因其

速效,高效和易于实施是应急防控预案必不可少的手

段-在其原发地美洲大陆草地贪夜蛾的防治已有悠久

的历史-对全球
<%<#

年
K"#<%

年文献大数据分析表

明$美洲防控草地贪夜蛾以
>?

玉米商业化应用为标志$

可划分为化学防治和绿色综合防控两个时期-

"#

世纪

末之前是以化学杀虫剂为主的化学防治时期*

<<

+

-即使

在其近年侵入的国家如南非,印度以及我国$亦多首选

化学防治遏制其扩散为害-因而不可避免地会面临环

境污染和抗药性发展等问题-李永平等分析总结了草

地贪夜蛾抗药性的演化史$提出了化学防治策略*

<"

+

-

"#

世纪
%#

年代后期$国外草地贪夜蛾防控进

入了以
>?

玉米为主$兼有天敌释放,生物农药使用

等措施的绿色防控时期*

<<

+

-我国则经历了入侵风

险分析预警$侵入后的监测,应急阻击防控$到目前

以生态控制和农业防治为基础$生物防治和理化诱

控为重点的持续治理探索-在天敌资源鉴定与应

用*

.

$

<=

+

$白僵菌等微生物农药应用$物理防控技术等

方面取得进展$同时还明确了几个国产
>?

玉米对草

地贪夜蛾具有良好的杀虫效果*

<$

+

-

"#"#

年
<

月
"#

日$随着北京大北农生物技术有限公司和瑞丰公司的

两个国产转基因抗虫玉米获得生产应用安全证书$预

示在我国玉米生产中应用这一现代生物技术产品防

控草地贪夜蛾指日可待-然而值得注意的是$在美

洲,南非等大面积商业化种植
>?

玉米的国家$相继报

道了草地贪夜蛾对不同类型的
>?

玉米产生了抗性-

本文就美洲
>?

玉米的应用与草地贪夜蛾抗性演化,

抗性产生的内外因进行了分析$结合草地贪夜蛾在我

国的迁移扩散情况,玉米产区的生态环境,耕作栽培

制度和种植的季节性规律,已获生产应用安全证书的

国产
>?

玉米资源等$针对未来生产中应用
>?

玉米防

治草地贪夜蛾$初步提出了抗性治理策略-

/

!

,%

玉米应用与草地贪夜蛾抗性的演化

"#

世纪
%#

年代初$

LIF263

等*

<&

+首次报道了表达

'@

A

<(B

蛋白的
>?

玉米田间高效杀虫效果-

<%%C

年$

以欧洲玉米螟
+,%&*$*#$-.*"#"*,

和巨座玉米螟
5*3

#%&#(#

4

&#$1*',(""#

等为靶标害虫的
>?

玉米在北美商

业化种植$包括不同公司研发的.

<.C

%.

MNOD<#

%和

.

>?<<

%!表达
'@

A

<(B

杀虫蛋白"$.

+>P!$<D

%!表达

'@

A

<(8

杀虫蛋白"$.

'>Q!=&<

%!表达
'@

A

%'

杀虫蛋白"

等产品$且.

MNOD<#

%和.

>?<<

%持续种植或与后续新的

转化事件聚合使用至今-这些
>?

玉米对既定靶标害虫

的防治效果可达
%%R

以上*

<C"<

+

-虽然草地贪夜蛾和玉

米穗夜蛾!

'/-

"$即美洲棉铃虫
6("*)'7(&

0

#8(#

等鳞

翅目夜蛾科害虫没有被列为主要防治靶标对象$但在

田间对这两种害虫亦有显著的防治效果$心叶期被害

率降低
%#R

以上$穗期被害率降低
&#R

"

D#R

*

""".

+

-

表达
'@

A

<J

杀虫蛋白的玉米.

P'<&#.

%于
"##<

年在美

国获得种植批准*

"D

+

$

"##=

年商业化种植$主要防治对

象包括欧洲玉米螟*

"%

+

$同时对晚播玉米上草地贪夜蛾

有更好的防治效果*

=#="

+

-

"#<=

年$美国玉米带种植

表达
<

种
>?

杀虫蛋白的
>?

玉米面积达到
.CR

*

==

+

$美

国玉米带的主要害虫欧洲玉米螟已得到有效控制*

=$

+

$

而草地贪夜蛾,美洲棉铃虫等害虫在美国南部各州偶

发严重为害*

"$

+

-为了扩大杀虫谱以及实施多基因抗

性治理策略$叠加多基因抗虫玉米.

MNOD%#=$

%!表达

'@

A

"(B1S'@

A

<(:<#&

$

"##%

年"和聚合多基因抗虫玉

米!如.

>?<<TMU,<C"

%$

"##%

年).

MNOD%#=$T

P'<&#.

%.

MNOD%#=$TP'<&#.TMNODD#<.T+()!

&%<""

%$

"#<#

年"在美国和加拿大种植$尤其是后者不仅

能防治多种鳞翅目害虫$还能防治鞘翅目玉米切根叶

甲
5*#.&'%*)#

*

=&=C

+

-目前$全球商业化的
>?

玉米多数都

是叠加&聚合多个基因*

=.

+

-

波多黎各岛具有独特的热带农业生态系统$玉米

周年连续种植$尤其是大面积错期月播青贮饲料玉

米-草地贪夜蛾是当地最重要的害虫$周年发生且世

代重叠$频繁造成严重为害损失-表达
'@

A

<J

杀虫蛋

白的
>?

玉米.

P'<&#.

%于
"##=

年开始大面积商业化

/

"

/



$C

卷第
=

期 何康来等#草地贪夜蛾对
>?

玉米的抗性与治理对策思考

种植$

"##&

年和
"##C

年种植面积占整个玉米种植面

积的
D#R

-然而$

"##C

年田间出现.

P'<&#.

%玉米受

草地贪夜蛾为害严重的情况$表明草地贪夜蛾已对

.

P'<&#.

%玉米产生了田间抗性$抗性倍数超过
<###

倍*

=D=%

+

-抗性丧失的主要原因归结为岛屿热带农业

生态环境,玉米周年持续播种,草地贪夜蛾周年繁殖

和世代重叠$其次还与
"##C

年草地贪夜蛾大暴发$以

及当年天气干旱导致其他寄主植物源减少有关-靶

标害虫田间产生抗性直接导致了.

P'<&#.

%玉米在当

地退市停用*

=%

+

-随后数年持续监测数据表明$这一地

区的草地贪夜蛾对.

P'<&#.

%持续呈高水平抗性$而同

期监测美国南部各州草地贪夜蛾种群对.

'@

A

<J

%杀虫

蛋白和.

P'<&#.

%玉米依然敏感*

=C

$

=D

$

$#$<

+

-直到
"#<=

年$美国东南部的佛罗里达州和北卡罗来纳州田间草

地贪夜蛾种群
'@

A

<J

抗性基因频率增高$田间出现非

预期的存活幼虫*

$"

+

$可能是由于波多黎各岛及巴西田

间抗性草地贪夜蛾迁飞到美国东南部所致*

$=$C

+

-

巴西玉米种植面积
<"#

万
"

<&#

万
50

"

*

$.$D

+

$从

南部的亚热带到中,北部的热带环境$年种植
"

"

=

季*

$%&#

+

$传统的第一季!夏"玉米面积占比由
C<:&R

!

"##%

年"下降到
=$:&R

!

"#<&

年"$而第二季!冬"玉

米面积占比已由
=D:&R

增加到
C&:&R

*

&<&"

+

$且冬玉

米播种时间由当年
<"

月持续到翌年
"

月-草地贪

夜蛾是当地最主要的害虫*

&=

+

$发生高峰通常在夏玉

米季节$减产可达
<.R

"

=DR

*

&$

+

-连续两季玉米$

为草地贪夜蛾搭起了发生多代,世代重叠的寄主'绿

色桥梁(

*

=D

$

&&&.

+

$且其发生种群密度高*

&D&%

+

-表达

'@

A

<(B

!.

>?<<

%和.

MNOD<#

%",

'@

A

<J

!.

P'<&#.

%",

'@

A

"(B1S'@

A

<(:<#&

!.

MNOD%#=$

%"杀虫蛋白
>?

玉米先后于
"##D

&

"##%

,

"##%

&

"#<#

,

"#<#

&

"#<<

生长

季在巴西商业化种植*

&"

$

C#C<

+

$能高效控制草地贪夜

蛾,美洲棉铃虫,小蔗螟
5*#%&#(#,#))9#&#"*,

等多

种鳞翅目害虫的为害*

$D

$

C"C=

+

-然而同样由于热带,

亚热带生态环境下连续种植多季玉米*

$%

+

$害虫连续多

世代重叠$且庇护所面积实施率低*

&#

+等$仅在商业化

种植
<

年后$发现田间草地贪夜蛾已对表达
'@

A

<J

的

>?

玉米产生了抗性*

&#

$

C$C&

+

$对表达
'@

A

<(B

的
>?

玉米

的抗性也逐年上升*

CC

+

-草地贪夜蛾在
>?

玉米和
>?

棉花田转移为害*

C.

+

$使选择压增加-

阿根廷玉米面积约
=##

万
50

"

-先后商业化种

植表达单基因
)&

:

<;.

!.

>?<<

%.

MNOD<#

%和.

<.C

%$

<%%D

年"$

)&

:

<<

!.

P'<&#.

%$

"##&

年"$

7*

0

=;#"#

!.

MU,<C"

%$

"#<<

年"玉米以及多基因.

MNOD%#=$

%

!

"#<#

年"$.

MNODD#<.

%!.

P'<&#.TMNOD<#

%$

"#<#

年"$.

MNOD%#=$TMNODD#<.

%!

"#<#

年"玉米,.

>?<<T

MU,<C"

%!

"#<<

年"

*

CD

+

$主要防治草地贪夜蛾,小蔗螟等

鳞翅目害虫*

C%.<

+

-由于在其北部大量种植晚季玉米$

且庇护所有限$以及草地贪夜蛾发生多代且世代重叠

等因素$增加了选择压和年选择世代数*

.".=

+

-

"#<=

年$

在阿根廷多地田间发现草地贪夜蛾抗表达
'@

A

<J

的
>?

玉米*

.$.&

+

$并对表达
'@

A

<(B

的玉米有交互抗性*

.C

+

-

0

!

抗性产生的内因

01/

!

草地贪夜蛾生物学#生态学及其对抗性演化的影响

害虫抗性演化与其生物学,生态学习性密切相

关$如寄主范围,繁殖期和繁殖力,性比,迁移扩散行

为等*

..

+

$尤其是年发生世代数*

.D

+

-草地贪夜蛾寄主

植物广泛$多种主要农作物如玉米,棉花,大豆,高粱

等都是其适宜寄主*

&C

$

C.

$

.%

+

$草地贪夜蛾在这些作物

上的生活史接近*

D#

+

$在表达某一杀虫蛋白的一种作

物!如
'@

A

<J

玉米"上产生的抗性个体$在表达相同

蛋白的其他作物!如
'@

A

<J

棉花"上不会产生适合度

劣势*

D<

+

-草地贪夜蛾在
"DV

时世代历期约
=#W

$在

热带和亚热带地区可年发生
<#

代*

D"

+

-美属波多黎

各岛$地理环境相对隔离$属热带生态系统$草地贪

夜蛾是当地玉米上的最主要害虫$适宜的其他寄主

植物少-玉米周年种植$因而对草地贪夜蛾形成了

多世代周年汰选-从商业化种植表达
'@

A

<J

的
>?

玉米到监测出抗性产生的
=

"

$

年间$田间汰选已有

=#

"

$#

代*

=D

+

-中南美洲的巴西,阿根廷与波多黎各

情况相似$草地贪夜蛾是当地最主要的玉米害虫$年

平均发生
D

代以上*

C$

$

D=

+

-加上草地贪夜蛾超强的繁

殖力*

%

$

D"

$

D$

+

$极易形成高密度种群-如若出现对
>?

玉

米产生抗性的个体$就会在短时间产生大量的后代$

且因其没有或很低的抗性适合度劣势*

D<

$

D&

+

$使群体的

抗性基因频率大量繁衍扩充$促使抗性快速产生-

害虫的迁移能力直接影响其在不同生态系统种

群间的基因交流$尤其是不同生产力管理水平下$如

用药水平与绿色防控水平等$无疑会导致种群内的

遗传结构如抗药性出现空间上的差异分化$如果害

虫迁移能力弱$生境相对隔离$这种分化的长期存在

就可能演化出特性差异显著的品系&生态型等-相

反$如果害虫迁移能力强$个体在不同生境间迁移$

使得不同管理水平生境下的抗性差异种群实现基因

/

=

/



"#"#

交流$其结果一方面迁移个体携带抗性基因在不同

生境间得以传播扩散$另一方面$迁入的非抗性个体

可以使迁入区域内的汰选富集基因得到稀释-可

见$迁移能力直接影响害虫抗性的时空演化*

..

+

-草

地贪夜蛾成虫具有超强的迁移能力$在不同区域,洲

际间入侵蔓延*

DCD%

+

$携带抗性基因传播扩散*

$"

$

$$

+

-

在美国本土$草地贪夜蛾冬季一般仅能在佛罗里

达和得克萨斯南端越冬$暖冬可在墨西哥湾沿岸地区

过冬$夏季世代发育历期
"D

"

=#W

$冬季可长达
=

个

月*

%#

+

-

$

月
K&

月佛罗里达种群!

JX

"北迁到佛罗里

达北部及佐治亚南部)得克萨斯种群!

PX

"向东北迁入

路易斯安那,密西西比,亚拉巴马*

$&$C

$

%<

+

)得克萨斯种

群沿密西西比河流域北上到美国北部的宾夕法尼亚

州等地$而佛罗里达种群则沿东海岸经南&北卡罗来

纳,弗吉尼亚,宾夕法尼亚州$一般在夏末或秋初扩散

至北部*

%"

+

-美国玉米主要分布在中北部玉米带$南部

尤其是佛罗里达州玉米种植面积很小*

%<

+

-由于冬春季

!

<

月
K&

月"在佛罗里达种植大面积!

#

<"

万
50

"

"的

马铃薯
/'"#$-=%-.(&',-= Y:

,甘蓝
>&#,,*)#'"(&#)(#

Y:Z1@:)#

0

*%#%#

等蔬菜$后续种植绿肥作物高粱苏丹草

!高粱和苏丹草的杂交种"

/'&

4

9-=.*)'"'&

!

Y:

"

*

%=

+

$因

此$在佛罗里达有大量的非玉米庇护所-南部极小面

积玉米上越冬种群北迁到佛罗里达北部非玉米绿肥寄

主时的死亡率高-由于草地贪夜蛾在美国温带玉米带

不能越冬$而在美国本土$尤其是玉米带$玉米为单季种

植$玉米生长期草地贪夜蛾仅能繁殖
<

"

"

代$仅在局地

零星重发生$不会出现周年多世代频繁汰选-即使出

现抗性个体$在冬季到来时不能完成下一世代$因而不

能在种群中遗传-

值得注意的是$在巴西报道了草地贪夜蛾抗性

问题后$很快在阿根廷,巴拉圭,乌拉圭,哥伦比亚等

也发现田间
>?

作物防治失效问题*

&=

+

-除当地热带

环境,庇护所不足的高压频繁汰选外$外来携带抗性

基因成虫迁入可能也是原因之一*

%$

+

-

害虫幼虫的转移扩散规律会显著影响其对
>?

玉米抗性演化$尤其是在采用'种子混合(庇护所法

的情景下-幼虫在
>?

与非
>?

植株间的转移为害将

有利于其抗性产生*

%&

+

-一方面幼虫由非
>?

玉米植

株转移至
>?

玉米植株$导致死亡率显著增加$从而

减少了庇护所种群密度*

%C%.

+

)另一方面$抗性杂合个

体或携带微小抗性基因的个体由
>?

植株转移到非

>?

植株$将导致其没有摄食足够的
>?

蛋白$不能满

足高剂量 庇护所抗性治理策略的'高剂量(先决条

件而存活*

%D%%

+

$从而富集种群中的抗性基因$加剧抗

性演化*

<##

+

-此外$

>?

蛋白在玉米组织的时空表达存

在差异*

<#<

+

$幼虫在植株上的不同部位间的转移$尤其

是对植株不同生长发育时期的器官组织有选择性时$

亦会影响其存活率*

<#"

+

$以及在非
>?

植株上的抗性杂

合体!尤其是不完全隐性遗传"或携带微小抗性基因

的大龄幼虫转移到
>?

植株!即使对初孵幼虫是'高剂

量("也能存活$提高抗性基因频率*

<#=

+

-由此可见$幼

虫的迁移扩散行为将直接影响庇护所设置策略-草

地贪夜蛾有显著的株间转移习性$但多数发生在同行

!

&#R

"及邻近!

<:<0

"植株间!

%<:$R

"

*

<#$

+

-

草地贪夜蛾对一些
>?

蛋白的抗性间不存在交

互抗性$如
'@

A

<J

,

'@

A

<(B

与
[2

7

=(1"#

$

'@

A

<J

与

'@

A

"(B

等$因此在多个不同
>?

玉米同时商业化种

植的景观生态下$其难以克服不同杀虫蛋白在时&空

叠加!轮换"-这可能是美国玉米带转基因玉米防治

草地贪夜蛾依然有效的原因之一*

=%

$

<#&<#C

+

-

010

!

抗性遗传特征

抗性遗传学特征直接关系到抗性演化速率$是抗

性治理的基础-在田间出现抗性之前$有关草地贪夜

蛾对
>?

玉米表达的主要杀虫蛋白
'@

A

<(B

,

'@

A

<(8

,

'@

A

<J

,

[2

7

=(1

,

'@

A

"(B

等的抗性遗传特征几乎没有报

道-自从
)?I@6@

等*

=%

+首次报道草地贪夜蛾在波多黎各

田间对
'@

A

<J

玉米产生抗性以来$已有多个分离自巴

西,阿根廷,美国本土东南部州及波多黎各岛等地的

'@

A

<J

抗性种群的遗传特征报道!表
<

"-总的来看$草

地贪夜蛾对
'@

A

<J

玉米的抗性为常染色体,隐性或不

完全隐性遗传$仅在美国北卡罗来纳州普利茅斯分离

的种群为显性或不完全显性-无母系效应-抗性由单

基因或
<

簇紧密连锁的基因控制-抗性产生较快$且田

间抗性产生后$即使消除选择压$抗性依然能稳定遗

传*

=%

$

D<

+

-多地
'@

A

<J

抗性草地贪夜蛾种群没有抗性相

关的适合度劣势-对
'@

A

<(B

,

'@

A

<(8

存在低水平交互

抗性$对
'@

A

<(1

,

[2

7

=(1

,

'@

A

"(B

,

'@

A

"(1

,

'@

A

<>1

没

有交互抗性*

<#.

+

-相比之下$对表达
'@

A

<(B

的
>?

玉米

的抗性报道较少$该抗性为常染色体
<

个以上基因控制

的隐性遗传$有抗性适合度劣势-对.

MNOD%#=$

%玉米

抗性为常染色体多基因控制的隐性遗传$存在抗性相

关的适合度劣势-对表达
[2

7

=(1"#

玉米的抗性为常

染色体单基因或
<

簇紧密连锁基因控制的隐性遗传$

显著的抗性相关适合度劣势-

/

$

/



$C

卷第
=

期 何康来等#草地贪夜蛾对
>?

玉米的抗性与治理对策思考

表
/

!

草地贪夜蛾对
,%

玉米"蛋白抗性遗传特征

2)34&/

!

!"5&+$%)"6&78!

"

#$#

"

%&'(

)

'*

+

,

"

&'$(+&9$9%)"6&%7,%:)$;&)"'

"

7+$"9&6%$6$')4

*

+7%&$"9

抗性种群

,

7

I

7

\31?2I;

>?

玉米&蛋白

>?012F6

&

X@I?62;

虫源采集地&室内汰选法

J(-8I3368?2I;92?6

&

Y1BI@1?I@

A

96368?2I;06?5IW

抗性遗传规律

U;56@2?1;86IH@6929?1;86

适合度劣势

J2?;6998I9?

交互抗性

'@I99@6929?1;86

文献

,6H6@6;86

)U P'<&#.

波多黎南部沿海地区$

"##.

年.

P'<&#.

%玉米植株
常染色体,高度隐性遗传

K

低水平#

'@

A

<(B

$

'@

A

<(8

*

=%

+

$&C P'<&#.

波多黎各
]\1;1+21F

区玉

米植株

K

无 低水平#

'@

A

<(B

$

'@

A

<(8

无#

6̂;P1@2 -_

和

+2

7

63/)>?

杀虫剂

*

D<

$

<#D

+

@@ '@

A

<J

波多黎各 常染色体,隐性遗传$单

基因$无母系效应

无 低水平#

'@

A

<(B

$

'@

A

<(8

无#

'@

A

<(1

$

'@

A

<>1

$

'@

A

"(1

$

[2

7

=(1

*

<#.

+

,,!X,

,,!J,

P'<&#.

&

'@

A

<J

波多黎各

美国佛罗里达

常染色体,隐性或不完全

隐性遗传

X,!

与
J,

共同的抗性基

因及另外微小基因

J,!

单基因或
<

簇紧密连

锁基因

非隐性

劣势

*

$#

$

<#% <<#

+

XII36WJ

=

P'<&#.

&

'@

A

<J

美国北卡罗来纳州灯诱

成虫

显性或不完全显性$主效

基因

K '@

A

<(:<#&

无#

'@

A

"(B

$

[2

7

=(1"#

*

<<<

+

U@01J

U@01+

P'<&#.

巴西米纳斯杰拉斯州马托

津霍斯和伊雷德米纳斯

室内幼虫期.

P'<&#.

%叶

片连续汰选

<

"

$

代$.

P'<&#.

%叶片

汰选
=

,

C

,

D

,

<#W

$第
&

代

幼虫期汰选

常染色体,不完全隐性遗

传$单基因$无母系效应

无 *

D&

$

<<"

+

M,Q P'<&#.

巴西
MI@@2;5I9

.

P'<&#.

%田 常染色体,隐性遗传$单

基因&或
<

簇紧密连锁基

因$无母系效应

不明显 *

D&

$

<<=

+

P'<&#.

MPQ

巴西巴拉那州$马托格罗

索$戈亚斯州$巴西利亚
$

地混合种群$非
>?

玉米田

不明显 *

D&

$

<<=

+

,!'@

A

<J P'<&#.

&

'@

A

<J

巴西巴伊亚巴雷拉斯 常染色体遗传 无 *

&#

$

<<$ <<&

+

>("&, P'<&#.

&

'@

A

<J

巴西巴伊亚巴雷拉斯 不完全隐性遗传
K

*

<<C

+

, '@

A

<J

&

P'<&#.

阿根廷$.

P'<&#.

%玉米田

室内再汰选

常染色体,不完全隐性遗

传$与巴西相似

*

.&

+

K MNOD<#

巴西 有 *

CC

+

玉米型

'I@;

9?@12;

水稻型

,2869?@12;

'@

A

<(B

$

'@

A

<(8

哥伦比亚$玉米田 常染色体,隐性遗传$既

非加性效应$亦非加性上

位效应$推测为
#

<

个基

因控制

K

*

<<.

+

,, MNOD%#=$

巴西巴伊亚$.

P'<&#.

%玉

米田$

J

"

分离的近等基因

系!

MNOD%#=$

汰选"

常染色体,隐性遗传$非

性别连锁$无母系效应

一定的

劣势
'@

A

<J

$

'@

A

<(̀<#&

$

'@

A

<(B

$低水平或不

显著#

'@

A

"(B"

*

<<D

+

[P!, MNOD%#=$

巴西$

J

"

汰选法 常染色体,隐性遗传$多

基因控制

一定的

劣势
'@

A

<J

$

'@

A

<(:<#&

$

'@

A

<(B

低水平#

'@

A

"(B"

*

<<$

$

<<D

+

X-!, MNOD%#=$T

P'<&#.T

OLC#=

巴西$

J

"

汰选法 常染色体,隐性遗传$多

基因控制

一定的

劣势

*

<<$

$

<<D <<%

+

[2

7

!, MU,<C"

MU,<C"T>?<<

巴西巴伊亚

室内表达
[2

7

=(1"#

蛋白

玉米叶
J

"

汰选法

常染色体,隐性遗传$单

基因控制

显著 *

<<$

$

<"# <"<

+

/

&

/



"#"#

续表
/

!

2)34&/

$

<7"%$"=&'

%

抗性种群

,9?@12;

>?

玉米&蛋白

>?012F6

&

X@I?62;

虫源采集地&室内汰选法

J(-8I3368?2I;92?6

&

Y1BI@1?I@

A

96368?2I;06?5IW

抗性遗传规律

U;56@2?1;86IH@6929?1;86

适合度劣势

J2?;6998I9?

交互抗性

'@I99@6929?1;86

文献

,6H6@6;86

,, MU,<C"

美国路易斯安那州高粱田

和
>I33

a

1@WUU

棉田-用

.

MU,<C"

%$

J

"

汰选法-

常染色体,隐性遗传$单

基因或
<

簇紧密连锁

基因

K

无#

'@

A

<J

$

'@

A

"(B1

$

'@

A

"(6

*

<""

+

,, '@

A

"(B

玉米 美国佐治亚
"#<=

常染色体,隐性&不完全

隐性遗传$单基因控制
无 *

D$

+

,,="

$

,,C.

'@

A

<(̀<#&

玉

米&蛋白

"#<<

年美国佛罗里达州

种群与
))

!德州种群"回

交$

J

"

汰选法-

常染色体,单基因$不完

全隐性 不完全显性

无 *

<"=

+

01>

!

抗性基因频率

在草地贪夜蛾对.

P'<&#.

%玉米田间产生抗性被

报道之前$自然种群的抗性基因频率并没有相关监测

数据报道-自报道田间出现抗性之后$在巴西,美国

多地对抗性基因频率进行了检测-虽然商业化种植

前$草地贪夜蛾田间种群对
'@

A

<J

抗性的基因频率未

知$但从后来各国多年监测数据可以看出$草地贪夜

蛾对
'@

A

<J

抗性基因频率上升有明显的地理差异$在

热带亚热带生态系统的波多黎各,巴西,阿根廷抗性

基因频率上升非常快$其次是美国南部的佛罗里达等$

而在美国北卡罗来纳则相对慢!表
"

"-这与年发生世

代数相关-虽然草地贪夜蛾对
[2

7

=(1"#

的抗性基

因频率监测数据较少$但可以看出其上升相对较慢-

说明不同杀虫蛋白之间抗性基因频率有一定差异-

表
0

!

田间草地贪夜蛾种群对
,%

玉米"蛋白抗性基因频率

2)34&0

!

?+&

@

=&"6$&978,%:)$;&

"

*

+7%&$"+&9$9%)"6&)44&4&9$"8$&4'

*

7

*

=4)%$7"978!

"

#$#

"

%&'(

)

'*

+

,

"

&'$(

种群采集地

XI

7

\31?2I;3I81?2I;

采集时间

'I3368?2I;?206

>?

玉米&蛋白

>?012F6

&

X@I?62;

抗性等位基因频率!

%&R

置信区间"

J@6

b

\6;8

A

IH@6929?1;861336369

!

%&R'U

"

文献

,6H6@6;86

波多黎各胡安娜迪亚兹

]\1;1+21F

$

X\6@?I,28I

"#<<

年
K"#<=

年
'@

A

<J #:D&

"

#:%"&

*

D<

$

<#.

+

美国佛罗里达州

得克萨斯州

J3I@2W1

$

P6c19

$

d)(

"#<<

年
K"#<"

年
'@

A

<J #:<=""

!

#:#.%%

"

#:<."%

"

#:#"##

!

#:##&&

"

#:#$"C

"

*

<#.

+

美国路易斯安那州

佛罗里达州

YI\2921;1

$

J3I@2W1

$

d)(

"#<<

年
'@

A

<J #:<#=

!

#:#.#

"

#:<$<

"

#:"%=

!

#:"$"

"

#:=$.

"

*

$"

+

美国北卡罗来纳州

OI@?5'1@I32;1

$

d)(

"#<$

年
'@

A

<J

'@

A

<(:<#&S'@

A

"(B

'@

A

<JS'@

A

<(:<#&S'@

A

"(B

'@

A

<JS'@

A

<(BS[2

7

=(1"#

#:##%=&

!

#:##$#&

"

#:#<C.%

"

#:##<<.

!

#:####=

"

#:##$=#

"

#:##<<.

!

#:####=

"

#:##$=#

"

#:##<<.

!

#:####=

"

#:##$=#

"

*

<<<

+

美国路易斯安那州

佛罗里达州

YI\2921;1

$

J3I@2W1

$

d)(

"#<<

年
'@

A

<(:<#& #:#<&D

!

#:##&"

"

#:#="=

"

#:#&&%

!

#:#=<%

"

#:#DCD

"

*

<"$

+

巴西
.

个主要玉米种植州

D

个地理种群

/2

a

5?

7

I

7

\31?2I;9H@I0.01

E

I@

9?1?69IH>@1F2321;012F6

7

@IW\8?2I;

"#<<

年
K"#<"

年
'@

A

<J #:#.

!

#:#"

"

#:<=

"

"

#:C

平均#

#:"$

!

#:<.

"

#:"&

"

*

<"&

+

巴西
&

个主要玉米种植州

<"

个地理种群

PG63Z6

7

I

7

\31?2I;9H@I0&01

E

I@

9?1?69IH>@1F2321;012F6

7

@IW\8?2I;

"#<"

年
'@

A

<J #:##%

!

#:###

"

#:#".

"

"

#:"..

!

#:"""

"

#:=".

"

平均#

#:#DD

!

#:#..

"

#:<##

"

*

C&

+

巴西
C

个主要玉米种植州

<<

个地理种群

/36Z6;

7

I

7

\31?2I;9H@I0C01

E

I@

9?1?69IH>@1F2321;012F6

7

@IW\8?2I;

"#<=

年
K"#<$

年

"#<=

年
K"#<&

年

[2

7

=(1"#

诊断剂量#

=C##;

a

&

80

"

平均#

#:###%

!

#

"

#:##"<

"

其中
=

个种群幼虫存活率

#:D.R

"

#:%.R

#:##<"

!

#

"

#:##==

"

#:##<<

!

#

"

#:##=<

"

*

<"<

+

/

C

/



$C

卷第
=

期 何康来等#草地贪夜蛾对
>?

玉米的抗性与治理对策思考

续表
0

!

2)34&0

$

<7"%$"=&'

%

种群采集地

XI

7

\31?2I;3I81?2I;

采集时间

'I3368?2I;?206

>?

玉米&蛋白

>?012F6

&

X@I?62;

抗性等位基因频率!

%&R

置信区间"

J@6

b

\6;8

A

IH@6929?1;861336369

!

%&R'U

"

文献

,6H6@6;86

巴西

>@1F23

"#<#

年
K"#<<

年$第二季

"#<<

年
K"#<"

年$第一季

第二季

"#<"

年
K"#<=

年$第一季

第二季

'@

A

<J

诊断剂量#

"###;

a

&

80

"

#:####

!

#:####

"

#:##=.

"

"

#:##C%

!

#:##="

"

#:#<$<

"

#:##<#

!

#:###<

"

#:##C#

"

"

#:#D.C

!

#:#.<$

"

#:<#C$

"

#:##<#

!

#:###<

"

#:##C#

"

"

#:D<==

!

#:.D.%

"

#:D=CD

"

#:####

!

#:####

"

#:##=.

"

"

#:.D#D

!

#:.&$$

"

#:D#&$

"

#:""$$

!

#:<%D"

"

#:"&"&

"

"

#:%.<C

!

%&:%&

"

#:%D#&

"

*

&#

+

巴西中南部
C

个州
.

个地理种群

)6Z6;

7

I

7

\31?2I;9H@I0C9?1?692;

M2W!)I\?5>@1F23

"#<"

年
'@

A

<J

诊断剂量#

"###;

a

&

80

"

<

*

C$

+

阿根廷

(@

a

6;?2;1

"##%

年
K"#<"

年

"#<"

年
K"#<=

年

"#<=

年
K"#<$

年

"#<$

年
K"#<&

年

'@

A

<J

诊断剂量#

<#

#

a

&

0Y

或

"###;

a

&

80

"

#:##

"

#:#"

#

#:#"

!

<&

个种群中的
D

个"

#:#&"

"

#:%<&

!

<.

个种群$平均
#:$<&

"

#:<CC

"

#:%.%

!

"&

个种群$平均
#:C"%

"

*

.&

+

阿根廷图库曼省

P\8\0e;

$

(@

a

6;?2;1

"#<.

年
'@

A

<J

玉米
#:$.%

*

.C

+

>

!

抗性产生的外因

>1/

!

热带亚热带农田生态系统有利于抗性产生

热带亚热带地区$一般降水丰富$温度适宜作物

周年生长$复种指数高$常出现'反季(作物种植$如我

国玉米等南繁育&制种,冬季种植鲜食甜糯玉米就是

利用热带周年可种植的生态条件$在温带地区不能应

季生产时的反季种植-由于制&育种,鲜食,饲用等不

同目的需要$同一地区存在多个播期&生育期田块的

景观格局$为草地贪夜蛾的周年连续繁殖提供了丰富

的易觅寄主*

<"C

+

-在巴西$不同作物组成嵌合周年生

长农田景观$包括大豆,玉米,小麦,棉花等$其中玉

米,棉花和大豆都是
>?

作物*

&D

+

-尤其在同一地区不

同播期连续种植同一转基因玉米或转相同或相似
>?

基因作物$如表达
'@

A

<(B

玉米,

'@

A

<(8

棉花,

'@

A

<(8

大豆,

'@

A

<J

玉米,

'@

A

<(8S'@

A

<J

棉花,

[2

7

=(1"#

玉

米以及
[2

7

=(1<%

棉花等*

&D

$

C$

$

C.

$

.%

+

$必然出现连续多

代汰选$提高抗性演化风险-

>10

!

表达蛋白种类及表达量

高剂量 庇护所是目前应用最广,最有效的抗性

治理策略-庇护所起作用的关键前提之一是产品表

达的
>?

蛋白达到'高剂量($即表达的剂量能够杀死

隐性敏感纯合!

,,

"个体和杂合!

,&

"个体$仅有抗性纯

合个体可能存活*

<##

+

-这一措施有效延缓了多种害虫

抗性产生$如烟芽夜蛾
6("*'%9*,7*&(,)($,

,棉红铃虫

!()%*$'

0

9'&#

4

',,

:0

*(""#

*

<".<"D

+

,欧洲玉米螟等*

=$

+

-

'@

A

<(B

蛋白对草地贪夜蛾等夜蛾科害虫毒力相对较

低*

<"%<=#

+

$虽然表达
'@

A

<(B

玉米!.

MNOD<#

%和.

>?<<

%"

能有效控制草地贪夜蛾的为害$抑制幼虫生长$尤其是

在虫口密度高的情况下能显著减少产量损失$但最终

幼虫死亡率与对照差异不显著*

""

$

<=<<==

+

$即没有达到高

剂量$甚或没有将草地贪夜蛾列为转
)&

:

<;.

基因
>?

玉

米的靶标害虫*

<=$

+

-巴西
"#<#

年
K"#<&

年多地监测数

据表明$尽管不同地区草地贪夜蛾种群对
'@

A

<(B

的敏

感性存在显著性差异$但平均敏感性逐年下降*

CC

+

-

'@

A

<J

蛋白对草地贪夜蛾有较高的毒力和更好的防治

效果*

=#="

+

$然而其在田间的表现也没有达到高剂量的

要求*

<<C

+

-聚合
"

个或多个具有不同杀虫谱且作用机

理不同基因的
>?

玉米$如.

MNOD%#=$

%.

P'<&#.T

MNOD%#=$

%以及.

P'<&#.TMNOD<#

%等被认为既能

扩大杀虫谱$又能延缓抗性产生*

=&

$

<=&<=C

+

$然而有研究

结果表明单基因
'@

A

<J

和
'@

A

<(B

玉米与聚合多基因

玉米对草地贪夜蛾等的防效并没有显著差异*

=C

$

<#C

+

-

值得注意的是$有研究报道
'@

A

<J

抗性草地贪夜蛾对

.

MNOD%#=$

%产生了抗性*

<=.

+

$且
'@

A

<J

与
'@

A

<(:<#&

间存在交互抗性$将影响聚合多基因的抗性治理作用

效果*

<<D

+

-

.

MU,<C"

%玉米表达
[2

7

=(1"#

杀虫蛋白$其与

'@

A

类蛋白作用机理不同*

<=D

+

$且对鳞翅目夜蛾科多种

害虫如草地贪夜蛾,美洲棉铃虫有很高的毒力*

<=%<$<

+

$

尤其是对
'@

A

<J

,

'@

A

<(B

,

'@

A

<(8

,

'@

A

"(B

抗性草

地贪夜蛾有很高的毒力$即没有交互抗性*

<$"<$$

+

-

/

.

/



"#"#

值得关注的是$目前为止$表达单一
[2

7

=(1"#

或与

'@

A

类聚合的玉米产品是唯一没有出现田间草地贪

夜蛾产生抗性而防控失效的产品*

&D

+

-

>1>

!

有效的抗性治理措施缺失

自从
M8_1\

a

56

A

首次报道印度谷螟
!"'1*#*$%(&3

0

-$)%(""#

!

QfB;6@

"对
>?

制剂产生抗性*

<$&

+

$尤其是发

现小菜蛾
!"-%(""#?

:

"',%(""#

在田间对
>?

制剂产生

抗性后*

<$&

+

$害虫对
>?

作物的抗性问题在商业化应用

伊始就备受重视-有学者曾预测$如若缺乏相应的抗

性治理对策$

>?

作物种植
"

"

$

年靶标害虫将产生抗

性*

<##

$

<$C

+

-因此$美国在转基因抗虫作物商业化种植

的同时$提出实施'高剂量 庇护所(的抗性治理策

略*

"D

$

<##

+

-转基因抗虫作物商业化种植初期$抗性治

理策略的落实是自愿的$但很快成为美国环保署

!

d)(!/X(

"颁布的强制性要求$即在种植
>?

作物的

同时$要求种植
&R

"

"#R

的非转基因作物作为庇护

所-这一策略在北美的实施$有效地避免或延缓了靶

标害虫产生抗性*

<$.

+

$被各国科学家普遍认同是转基

因抗虫作物靶标害虫抗性治理的根本策略*

<$D<&<

+

-

目前抗性治理策略主要包括高剂量 庇护所策

略,聚合多基因策略,

UXM

策略等-其中聚合多基

因策略依赖于可用的
>?

基因产品-而高剂量 庇护

所策略和
UXM

策略则需要种植者根据生产实际加

以落实-高剂量 庇护所策略有效性的前提条件是

种植必要面积的庇护所-纵观转
)&

:

<<

和
)&

:

<;.

玉米在波多黎各,巴西,阿根廷等中南美洲国家因草

地贪夜蛾产生抗性而防治失效$其原因之一就是没

有种植足够的庇护所$使得高剂量 庇护所这一抗性

治理基本策略得不到落实-虽然巴西生物技术行业

协会制定并推广了科学的
U,M

策略*

<&"

+

$但庇护所

在巴西种植业者中难以落实*

&D

$

C$

+

-据巴西种业协会

估计$庇护所落实率不到
"#R

*

&D

+

-

A

!

我国
,%

玉米利用与草地贪夜蛾抗性治理

策略的思考

!!

种植
>?

玉米可为农民带来巨大的直接经济效

益*

=$

+

-

"#"#

年初
"

个国产转基因抗虫玉米产品

.

+>O%%=C

%!表达
'@

A

<(B

杀虫蛋白"和.瑞丰
<"&

%

!表达
'@

A

<(B

&

'@

A

"(

E

杀虫蛋白"获得在北方春玉

米区的生产应用安全证书*

<&=

+

$将我国转基因玉米的

研发应用向前推进了一大步$为亚洲玉米螟
+,%&*$*#

2

-&$#)#"*,

,黏虫
@

:

%9*=$#,(

0

#&#%#

,草地贪夜蛾等我

国玉米主要鳞翅目害虫提供了可供选择的防治新途

径-基于全球种植
>?

玉米的历史与害虫抗性演化与

治理经验$尽早依据我国生产力水平,种植制度,农田

景观生态类型以及虫害发生为害规律等$制定适宜的

害虫抗性治理策略$是确保这一技术能长期持续有效

应用的前提-笔者认为$应用
>?

玉米防治草地贪夜

蛾及其抗性治理策略应重点考虑以下几点-

A1/

!

整体布局&源头治理

我国玉米主产区分布北起东北!黑龙江",穿越

华北,南至西南!云贵高原南端"地带$由南到北面积

递增$播期从春到冬$耕作栽培制度由多季到单季-

由此构成了草地贪夜蛾以玉米为寄主的可觅性时空

分布路线图-结合
"#<%

年我国草地贪夜蛾监测数

据表明$其发生区可划分为周年繁殖区000北迁过

渡区000重点防范区!黄淮海夏玉米区"000潜在为

害区!北方玉米区"

*

"

$

$

+

-以发生时序划分为越冬区

!南方冬玉米区"000春末迁入区!江淮"000夏季迁

入区!黄淮海夏玉米区"000秋季迁入区!北方玉米

区"-这与草地贪夜蛾在美国玉米带发生,迁移扩散

为害规律相似*

%<%"

+

-因此$应按照整体布局$源头治

理的原则$做好周年繁殖虫源区抗性治理$以达到整

体解决草地贪夜蛾对
>?

玉米的抗性问题-

南方冬玉米面积约
<#

万
50

"

*

"

+

$主要种植鲜食

玉米$是草地贪夜蛾的周年繁殖区$世代重叠$年发

生
C

"

D

代-如果在此区域种植
>?

玉米$草地贪夜

蛾将会面临连续世代高频汰选抗性$导致抗性演化

风险增加-加之境外虫源地越南和菲律宾是
>?

玉

米!.

>?<<

%.

MNOD<#

%.

MNOD%#=$

%.

P'<&#.

%"种

植国以及缅甸是
>?

棉!表达
'@

A

<(8

杀虫蛋白"种植

国*

"

$

=

$

=.

$

&<

+

$草地贪夜蛾在这些国家可周年繁殖$多

代的汰选压容易导致当地草地贪夜蛾对
>?

玉米产

生抗性$携带抗性基因的个体随季风迁入我国南方

玉米区$使得春夏季迁移扩散虫源携带抗性基因北

上$势必对其他玉米种植区尤其是夏玉米区
>?

玉米

的利用构成严重威胁-因此$在草地贪夜蛾周年繁

殖区应谨慎种植
>?

玉米!尤其是应避免种植表达

'@

A

<(B

的
>?

玉米"$以避免源头产生抗性而危及黄

淮海夏玉米区乃至北方春玉米主产区-在种植
>?

玉米的情况下$尽管春,夏,秋迁入区草地贪夜蛾也

会面临抗性汰选$但其后代不能越冬$因而抗性基因

不能在种群中累积遗传$目前尚未见草地贪夜蛾在

秋季回迁到周年繁殖区的文献报道-

/

D

/



$C

卷第
=

期 何康来等#草地贪夜蛾对
>?

玉米的抗性与治理对策思考

如果要在南方冬玉米区应用
>?

玉米防治草地

贪夜蛾等害虫$在
>?

玉米种类选择上应采取'差异

化(原则$即选择与其他种植区没有交互抗性!杀虫

作用机理不同"的
>?

玉米品种!应避免选择表达

'@

A

<(B

及其类似的
'@

A

<

类杀虫蛋白的
>?

玉米"$

以使周年繁殖区北迁携带抗性基因的个体$在迁入

区的不同
>?

玉米上成为敏感个体-这与草地贪夜

蛾抗药性治理要在不同省份尽量做到'药剂品种,施

用时间和空间不同(

*

<"

+类似-

A10

!

长期精准的抗性监测计划

技术上应针对生产上即将推广应用的
>?

玉米

种类$尽早摸清草地贪夜蛾自然种群的敏感基线,抗

性基因频率!包括基因型检测*

<&$<&C

+和表型检测"$

明确其对不同
>?

玉米产品表达
>?

蛋白的抗性和交

互抗性问题$建立抗性监测计划-同时应密切关注

境外迁入虫源地
>?

玉米种植情况$包括
>?

玉米种

类$种植制度$草地贪夜蛾的汰选史$当地监测抗性

情况$外来虫源的敏感性测定等-精准的抗性监测

将为抗性演化预测,抗性治理措施有效性评价提供

及时可靠的科学依据-

A1>

!

切实落实好庇护所策略

美国
"#

多年的成功实践经验证明$高剂量 庇

护所是靶标害虫抗性治理的根本性策略*

<$.

$

<&.

+

-理

论上高剂量是指
>?

作物植株表达的
>?

杀虫蛋白量

能杀死靶标害虫种群中
<##R

的
,,

个体和
%&R

的
,&

个体*

<##

+

-在抗性产生前$这一量化指标实际是无法

准确得到的-因此$提出以表达量
$

"&TY'

%%:%

剂量

作为可操作高剂量指标*

<$D

$

<&D<C#

+

-评价一个产品是

否高剂量$与评价方法有关-

>\@4;699

等报道了田

间.

MU,<C"

%及.

MU,<C"T>?<<

%甜玉米上多年多点

试验结果$草地贪夜蛾无存活幼虫$转基因玉米杀虫

效果达到高剂量水平*

<$<

+

-

O2\

等报道了
"

个草地

贪夜蛾
'@

A

<(:<#&

抗性品系在
'@

A

<(:<#&

玉米离

体叶片上表现为隐性或不完全隐性遗传$然而在整

株玉米上表现为中等或不完全显性遗传*

<C<

+

$甚至在

.

MNOD%#=$

%植株上也一样*

<C"

+

$说明了田间评价的

重要性-目前$国产转基因玉米多以亚洲玉米螟,黏

虫为靶标$而草地贪夜蛾作为新入侵害虫没有被列为

靶标-张丹丹等报道了.

'##=#̀=̀&

%!表达
'@

A

<(B

蛋

白"玉米离体叶片对草地贪夜蛾
<

龄幼虫的致死率
%

CCR

$.

+>O=C#<

%和.

+>O&C#D

%!表达
'@

A

<(BS

[2

7

=(1

蛋白"对
<

"

"

龄幼虫的致死率达到
<##R

$

=

龄幼虫的死亡率
D$R

"

%&R

*

<$

+

-是否达到高剂

量$有待进一步田间试验评价-

由于有限的可利用
>?

玉米资源$这一措施的实

施重点在于庇护所的落实-我们知道$.

P'<&#.

%

.

MNOD<#

%.

>?<<

%等对于草地贪夜蛾都没有达到高

剂量水平-但在美国本土应用已有
"#

多年$现在依

然有效$其中一个重要的原因是庇护所得到较好的

落实*
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+
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