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苏云金芽胞杆菌在马铃薯甲虫防治上的研究进展
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摘要：马铃薯甲虫是重要的入侵害虫，严重威胁着我国粮食作物马铃薯的生产。苏云金芽胞杆菌

是重要的农业害虫生防细菌，对马铃薯甲虫有良好的防治效果。本文围绕苏云金芽胞杆菌在马铃

薯甲虫防治上的研究进展与应用进行综述。主要从马铃薯甲虫的入侵与防治手段、苏云金芽胞杆

菌的晶体蛋白结构与杀虫机制、对马铃薯甲虫有活性的Bt毒蛋白研究进展、Bt毒蛋白对马铃薯甲

虫的作用机制以及马铃薯甲虫对Bt毒蛋白的抗性机制等方面进行了综述。最后，从Bt新基因的挖

掘和杀虫机理方面对苏云金芽胞杆菌在马铃薯甲虫防治上的研究进行了展望。
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Abstract: Colorado potato beetle Leptinotarsa decemlineata (Say) is an important invasive pest and

poses a threat to the production of potato in China. Bacillus thuringiensis is a kind of biocontrol bacte-

ria for the agricultural pests and effective in the control of the Colorado potato beetle. This article re-

viewed the progresses and applications of B. thuringiensis in the control of Colorado potato beetle, in-

cluding the invasion of Colorado potato beetle, the structure and insecticidal mechanism of the crystal

toxins of B. thuringiensis, the Bt toxins active to Colorado potato beetle, the toxic mechanism of Bt

crystal proteins on the Colorado potato beetle and the resistance mechanism of Colorado potato beetle

to Bt toxins. It was prospected that the Colorado potato beetle could be controlled through conducting

Bt researches in terms of new gene mining and insecticidal mechanisms.
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部编撰的《中国农业统计资料》显示，2013年我国马

铃薯种植面积为561.46万hm2，总产量为1 918.8万 t，

马铃薯种植面积和总产量跃居世界第一。到 2020

年我国马铃薯播种面积将达到796.7万hm2，总产量

达到12 030.7万 t（张千友和罗雪妹，2016）。马铃薯

是贫困地区农民生活和增收的重要基础，马铃薯产

业在我国具有良好的发展前景（谢从华，2012）。

马铃薯甲虫 Leptinotarsa decemlineata（Say）又

称蔬菜花斑虫、科罗拉多甲虫（Colorado potato bee-

tle），属鞘翅目叶甲科，是世界有名的毁灭性检疫害

虫，主要为害茄子、马铃薯和西红柿等茄科蔬菜，可

造成 30%~50%的产量损失，严重者减产可达 90%，

甚至绝收，在世界范围内每年因马铃薯甲虫造成的

马铃薯产量损失达50亿美元（郭文超等，2014）。

苏云金芽胞杆菌Bacillus thuringiensis（Bt）是一

种分布非常广泛的革兰氏阳性菌，属于芽胞杆菌科

的芽胞杆菌属。在芽孢形成过程中可产生伴胞晶体

蛋白，又称为 δ-内毒素、杀虫晶体蛋白或毒蛋白，而

将编码这种蛋白的基因统称为Bt基因。苏云金芽

胞杆菌杀虫晶体蛋白对鳞翅目、鞘翅目、双翅目和膜

翅目等主要农业害虫都有良好的胃毒效果，对脊椎

动物无毒，对生态环境安全（Faust et al.，1983）。

本文从马铃薯甲虫的入侵与防治、Bt杀虫晶体

蛋白的种类与作用机制、Bt在马铃薯甲虫防治上的

研究进展和马铃薯甲虫的抗性机制等几个方面进行

综述，并从Bt新基因的挖掘和杀虫机理方面对苏云

金芽胞杆菌在马铃薯甲虫防治上的研究进行展望，

旨在推动马铃薯甲虫与Bt杀虫晶体蛋白的相关研

究，为利用Bt持续治理马铃薯甲虫提供参考。

1 马铃薯甲虫的入侵与防治

1.1 马铃薯甲虫的生物入侵

马铃薯甲虫原产于美国落基山脉东坡，1993年

由欧洲自西向东侵入我国新疆维吾尔自治区天山以

北大部分区域，2013年由俄罗斯侵入我国吉林省部

分地区。由于马铃薯甲虫具有极强的生理生态适应

能力，受温度、水分、地形、寄主植物和水流气流的影

响，马铃薯甲虫在我国由东北各省及内蒙古自治区

向华北和西南马铃薯产区扩散蔓延和定殖的风险很

大，如果不加强监测和防控，将对华北和西南等马铃

薯产区的安全生产造成巨大威胁（李超，2013；郭文

超等，2014）

1.2 马铃薯甲虫的防治

马铃薯甲虫的防治方法有物理、化学和生物防

治方法。物理防治方法主要指传统的农艺措施，缺

点是人力成本高，且不能完全根除，一旦外界条件合

适马铃薯甲虫仍会大暴发。化学防治方法最大的优

点是高效，但容易使马铃薯甲虫产生抗性（王志田

等，2010）。2008年以来，我国的科技工作者对马铃

薯甲虫实施了监测和综合防控措施，有效控制了马

铃薯甲虫的传播扩散（郭文超等，2013）。其中，生物

防治是害虫综合防控的重要手段，体现在“以虫治

虫”或“以菌治虫”，具有安全、无污染、防效持久和成

本低廉等特点。生物防治方法主要包括：马铃薯甲

虫天敌的选育、生物杀虫剂的开发、转基因抗虫马铃

薯的培育和 RNA 干涉（RNA interference，RNAi）技

术的应用，其中生物工程菌制剂和转基因抗虫基因

主要来源之一是苏云金芽胞杆菌。

2 苏云金芽胞杆菌杀虫晶体蛋白

2.1 晶体蛋白分类

杀虫晶体蛋白可分为胞内晶体蛋白基因家族

（crystal protein gene，Cry）和胞外溶解性晶体蛋白基

因家族（cytolytic protein gene，Cyt）；而按其同源性

已被分为 Cry1~Cry74、Cyt1、Cyt2、Cyt3 共 77 类，每

一类以下的家族则以大写字母 A、B 等表示，例如

Cry1 具有 Cry1A~Cry1N 共 14 个家族，每个家族的

成员则以小写字母表示，如 Cry1Aa、Cry1Ab 和

Cry1Ac等（Crickmore et al.，2016）。研究发现，Cry3

类杀虫晶体蛋白对鞘翅目有一定的毒杀效果（Pal-

ma et al.，2014）。

2.2 晶体蛋白结构

晶体蛋白结构的电镜观察和SDS-PAGE分析表

明，不同Bt菌株中含有的杀虫晶体蛋白在数量、种

类和结构上具有很大差异，从而表现出Bt晶体蛋白

的多样性（Cancino-Rodezno et al.，2010；Dammak et

al.，2012）。Bt 晶体蛋白有菱形、方形、圆形和不规

则形，其分子质量大致有3个范围：129~138 kD、65~

78 kD和 25~28 kD。对Cry3Aa、Cry1Aa和Cyt2A三

种杀虫蛋白的 X 射线衍射晶体图谱分析表明，

Cry3Aa 和 Cry1Aa 的氨基酸同源性为 36%，二者均

包含3个不同的结构域：结构域 Ⅰ 由第1~290个氨基

酸组成，含有 7个 α螺旋，其中 6个两性的 α螺旋包

裹着1个疏水的α-5螺旋；结构域 Ⅱ 由第291~500个

氨基酸组成，是3个β-折叠片层构成的β-棱柱结构，

每个β-折叠片层是由4个反向平行的β-折叠构成的

“Greek Key”结构；结构域Ⅲ由第504~644个氨基酸

残基构成，是 2个弯曲的反向平行的 β-折叠构成的
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“β-三明治”结构（Bravo et al.，2013）。研究 Bt 菌株

杀虫晶体蛋白的多样性、蛋白结构特点和体外进化

过程，对阐明Bt的杀虫机理和发掘新型毒蛋白具有

重要意义（Bravo et al.，2013）。

2.3 晶体蛋白作用机理

经典的Cry蛋白作用模型主要分为 2类。当杀

虫晶体蛋白被昆虫取食后，进入昆虫中肠道，晶体溶

解，杀虫蛋白分子从晶体点阵结构中释放出来，被蛋

白酶水解成 65~70 kD的活性毒素分子。活性毒素

分子与中肠肠道上皮刷状缘膜囊泡（brush border

membrane vesicle，BBMV）上的一系列受体位点结

合，形成离子通道，使细胞的离子平衡和渗透压平衡

遭到破坏，引发昆虫败血症，导致昆虫停止取食并最

终死亡，即“孔洞”模型。另一种是“信号传导”模型，

Cry蛋白与特异的受体结合，先后激活G蛋白、腺苷

酸环化酶和蛋白激酶A等，导致细胞骨架稳定性下

降，形成离子通道，细胞死亡（Zhang et al.，2006）。

虽然 2个模型描述Cry 蛋白致死的原因不同，但起

始步骤类似，即Cry毒素经昆虫肠道消化后，先与中

肠 BBMV 上的受体结合再发挥相应的功能（彭琦

等，2015）。因为脊椎动物体内尚未发现Bt蛋白受

体 ，所 以 ，杀 虫 晶 体 蛋 白 对 脊 椎 动 物 无 毒 性

（Hernández-Rodríguez et al.，2009）。

3 对马铃薯甲虫有活性的Bt晶体蛋白

Hough-Goldstein et al.（1991）首先发现了圣地

亚哥亚种Bacillus thuringiensis subsp. san diego和拟

步虫甲变种 Bacillus thuringiensis subsp. tenebrions

均可产生对马铃薯甲虫具有致死作用的毒素。tene-

brions 亚种产生的 β-外毒素（苏云金素）使幼虫畸

变，san diego亚种产生的 δ-内毒素，即Bt Cry蛋白，

造成靶标害虫肠道瘫痪和停止取食，在马铃薯甲虫

防治中具有选择性的优势（Hare，1990）。

Herrnstadt et al.（1987）从 san diego亚种中克隆

得到 cry3A基因，并证明其表达产物对马铃薯甲虫

和其它几种鞘翅目害虫具有毒杀作用。随后科研人

员先后克隆得到 cry3Ba（Arpaia et al.，2000；Rausell

et al.，2004）、cry3Ca（Haffani et al.，2001）、cry1Ba和

cry1Ia（Naimov et al.，2001）等对马铃薯甲虫有活性

的Bt基因。

Adang et al.（1993）和 Perlak et al.（1993）把

cry3A基因中的A、T序列富集区去除，缩短为1.8 kb，

遗传转化得到转基因马铃薯植株，试验结果表明获

得的绝大多数转基因植株对马铃薯甲虫具有高毒杀

效果。同年，美国Monsanto公司的Fischhoff小组还

利用完全改造的 cry3A基因获得了抗鞘翅目害虫的

马铃薯（Perlak et al.，1993），目前在美国转Bt基因的

马铃薯已经实现商品化（杨欣等，2010）。

Arpaia et al.（2000）研究发现，雌性马铃薯甲虫

取食转 cry3B基因的马铃薯后，生殖能力严重受损，

不能产生后代。Nault（2001）试验证明，马铃薯甲虫

取食转 cry3A基因马铃薯后，存活率大幅下降，仅有

不足0.5%的成虫存活下来越冬，而对照成虫的存活

率达到57%。可见，转Bt cry3A和cry3B基因的马铃

薯植株对马铃薯甲虫表现出较好的控制作用（Rau-

sell et al.，2004）。

Haffani et al.（2001）成功在大肠杆菌Escherich-

ia coli中获得Bt cry3Ca1和 cry3Aa3的表达产物，生

测结果发现，Cry3Ca1（LD50=320.1 ng/mg）的杀虫毒

力是 Cry3Aa3（LD50=672.9 ng/mg）的2倍多。Naimov

et al.（2001）研究发现，Cry1Ba（LC50=142 µg/mL）和

Cry1Ia（LC50=33.7 µg/mL）对马铃薯甲虫的毒力较之

Cry3Aa（LC50=1.84 µg/mL）低，用Cry1Ia的结构域 Ⅱ替

换Cry1Ba的结构域Ⅱ，嵌合蛋白的LC50为7.94 µg/mL，

用Cry1Ba的结构域 Ⅲ 替换Cry1Ia的结构域 Ⅲ，嵌

合蛋白的LC50为 22.4 µg/mL，用Cry1Ia的结构域 Ⅲ

替换Cry1Ba的结构域 Ⅲ，嵌合蛋白完全丧失活性。

这说明结构域 Ⅱ 和 Ⅲ 可以改变毒蛋白与受体的结

合能力，从而改变毒蛋白的杀虫特异性。Wu et al.

（2000）对 cry3A 进行定点突变，突变体 A1（R345A-

Y350F-Y351F）和 A2（R345A-DeltaY350-DeltaY351）对马铃

薯甲虫的毒力升高，究其原因是突变蛋白A1和A2

与BBMV的结合能力提高了2.5倍。

蒋红玲（2001）构建了 cry1Ba植物表达载体，转

入马铃薯品种Desiree中，抗虫试验发现，马铃薯甲

虫幼虫食用转基因马铃薯叶片 4 d 后死亡率达到

100%。中国农业科学院植物保护研究所构建了

cry1Ba3和 cry3Aa7双价基因植物表达载体，并获得

转基因马铃薯株系，在伊犁哈萨克自治州进行抗虫

试验，结果显示转基因马铃薯抗虫性显著增强（张杰

等，2002；郭文超等，2011）。郭文超等（2007）构建了

携带 cry1Ba3和 cry3A+vhb（透明颤菌血红蛋白）的

单价和双价植物表达载体，并通过农杆菌Agrobac-

terium tumefaciens转化获得了转基因抗虫马铃薯株

系，室内生物测定结果显示，转基因马铃薯具有很好

的杀虫活性，且田间释放均表现出良好的抗虫性（周

壮志等，2004；郭文超等，2007）。罗晓丽等（2010）用

4个转 cry3A基因马铃薯株系叶片喂养马铃薯甲虫
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6 d 后，致死率分别为 30.0%、46.7%、50.0%和

100.0%，幸存的马铃薯甲虫发育滞后1.4~4.2 d。

在Bt杀虫剂开发利用方面，我国科研工作者利

用分子生物学技术对Bt cry基因进行修饰，研制出

对马铃薯甲虫高效的工程菌制剂（张杰等，2002），田

间喷施量为 80 g/hm2 时，施用 10 d 后防治效果达

99.30%（张杰，2000；郭文超等，2011）。Wang et al.

（2008）构建了cry3A和cry1B的双效Bt工程菌，田间

试验发现对马铃薯甲虫的LC50达到 0.19 mg/mL，且

不会对非靶标生物造成不良影响。Yan et al.（2009）

构建了 cry3A和 cry8C的双效工程菌，对马铃薯甲虫

的LC50达到1.74 mg/mL。由此可见，构建多效Bt工

程菌，扩大Bt农药的杀虫谱和延缓马铃薯甲虫的田

间抗性，是Bt杀虫剂研究的主要内容，在生产实践

中具有重大意义。

4 Bt对马铃薯甲虫的作用机制

4.1 昆虫体内Bt毒蛋白水解/蛋白酶类

大量研究表明，昆虫体内的水解/蛋白酶类包

括：细胞色素P450氧化物酶、谷胱甘肽-S-转移酶、超

氧化物歧化酶、过氧化氢酶、谷胱甘肽过氧化物酶、

酯酶、抗坏血酸盐过氧化物酶、碱性磷酸酶（alkaline

phosphatase，ALP）、解聚素金属蛋白酶（a disintegrin

and metalloprotease，ADAM）和胰凝乳蛋白酶。其

中，蛋白酶对Cry毒蛋白的激活起着关键作用，过程

包括促进毒蛋白的溶解与活化、催化毒蛋白与昆虫

中肠受体结合和调整毒蛋白的特异性与敏感性

（Ochoa-Campuzano et al.，2007）。

4.1.1 碱性磷酸酶

ALP 是昆虫体内的重要水解酶。Yi & Adams

（2001）发现，马铃薯甲虫中肠膜结合碱性磷酸酶

（m-ALP）和可溶性碱性磷酸酶（s-ALP）的催化活性

与其取食活动及滞育有关。ALP 表达量的降低能

够减少其对Bt的阻滞，从而增强Bt制剂对目标害虫

的杀伤作用。除此之外，马铃薯甲虫体内 ALP 与

Cry3A的作用方式仍然需要深入研究。

4.1.2 解聚素金属蛋白酶

马铃薯甲虫BBMV内的ADAM参与Bt毒蛋白

Cry3Aa 的裂解过程，是 Cry3Aa 在马铃薯甲虫体内

的特异性靶标（Ochoa-Campuzano et al.，2007；Rau-

sell et al.，2007）。Cry3Aa毒蛋白的第 344、346、351

和 353 位氨基酸位点能够与马铃薯甲虫的 ADAM

结合并被后者所活化，将这些位点突变后发现，

Cry3Aa对马铃薯甲虫的活性降低，也就是说，毒蛋

白的关键氨基酸位点突变后，ADAM不能充分结合

并活化 Bt 毒蛋白，致使 Bt 毒蛋白失活（García-Ro-

bles et al.，2012）。

4.2 Bt毒蛋白与马铃薯甲虫中肠受体的互作

虽然Cry3A毒素对马铃薯甲虫具有较好的毒杀

作用，但是目前对Cry3A毒蛋白在马铃薯甲虫中的

靶标受体和二者的互作方式还知之甚少，与其杀虫

机理有关的靶标受体可能有以下几种。

4.2.1 钙粘蛋白

钙粘蛋白（cadherins，CADHs）是Bt Cry毒蛋白

的初级受体，Bt Cry毒蛋白与钙粘蛋白结合并形成

寡聚体后，介导毒杀害虫的过程。因此，钙粘蛋白与

Bt Cry 毒蛋白的协同作用是昆虫毒理学研究的热

点。黄粉虫 Tenebrio molitor Linnaeus 的钙粘蛋白

TmCad1片段TmCad1p可特异性地与Bt Cry3Aa结

合并促使 Cry3Aa 形成寡聚体，将 dsRNA 注射到黄

粉虫幼虫而使对应基因 TmCad1沉默表达以后，钙

粘蛋白 TmCad1 含量显著下降，处理的幼虫对 Bt

Cry3Aa 的抗性明显增强（Fabrick et al.，2009）。有

研究表明，棉铃虫Helicoverpa armigera（Hübner）对

Cry1Ac产生抗性与钙粘蛋白的点突变有关（Zhang

et al.，2012a）。由此推断，如若马铃薯甲虫对Cry3A

产生抗性，那与钙粘蛋白受体的突变可能具有直接

关系（Zhang et al.，2012b）。玉米根萤叶甲 Diabrotica

virgifera LeConte 中肠钙粘蛋白与 Cry3A 或 Cry3B

混合，提高了后者对马铃薯甲虫的毒力，分别为混合

前的 3.7倍和 6.4倍，混合后Cry3A和Cry3B毒杀玉

米根萤叶甲的增效倍数分别是混合前的 2.9 倍和

8.4 倍（Park et al.，2009）。刘京国等（2011）研究发

现，黄粉虫类钙粘蛋白对Cry3A毒蛋白的杀虫活性

也有类似的增效作用，黄粉虫从食物中摄取的类钙

粘蛋白首先与Bt Cry毒蛋白结合，促进后者寡聚化，

然后寡聚体再与中肠BBMV的次级受体结合，具有

毒杀害虫的功能。对马铃薯甲虫转录组的分析发

现，马铃薯甲虫的钙粘蛋白与赤拟谷盗 Tribolium

castaneum（Herbst）的钙粘蛋白TcCad1相似性较高

（Kumar et al.，2014），在今后的研究工作中需要进一

步确认钙粘蛋白与Cry3A在马铃薯甲虫中肠内的相

互作用关系。

4.2.2 钙调蛋白、抑制素和氨肽酶N

钙调蛋白（calmodulins，CaMs）能够与 Cry3Aa

结构域 I的N256~V271结合，因此与Bt毒蛋白的杀

虫有关（Ochoa-Campuzano et al.，2012）。另外，马铃

薯甲虫中肠细胞膜上存在的抑制素 Prohibitin也能
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够影响到Bt毒蛋白发挥功能（Ochoa-Campuzano et

al.，2013）。氨肽酶N（aminopeptidase N，APN）也是

Bt毒蛋白的受体蛋白，APN上毒素结合位点数目的

改变导致昆虫对Bt产生抗性。马铃薯甲虫中肠上是

否存在Cry3A特异性的APN受体，尚需试验证实。

目前，Bt Cry3杀虫晶体蛋白对赤拟谷盗和黄粉

虫的致死机理研究较多（Oppert et al.，2011），基于马

铃薯甲虫的食性和解毒代谢途径比前二者复杂的缘

故，若想对Cry3A与马铃薯甲虫的相互关系做出系

统完整的研究尚需时日。在马铃薯甲虫转录组等大

数据的支持下（Kumar et al.，2014），希望通过生物信

息学和RNAi等技术可以在马铃薯甲虫体内发现新

型Bt毒蛋白靶标受体和水解/蛋白酶代谢途径，早日

揭示Bt晶体蛋白对马铃薯甲虫的毒杀机制。

5 马铃薯甲虫的抗性机制研究

Whalon et al.（1993）首次发现马铃薯甲虫对Bt

Cry3A毒素产生抗性的现象，并通过室内选育12代，

获得了对Bt产生59倍抗性的马铃薯甲虫抗性品系，

此品系与敏感品系相比，产卵率下降。另有研究发

现，马铃薯甲虫对Bt田间抗性的产生比较缓慢。如

德国的2个马铃薯甲虫种群，一个种群自从1993年

就开始使用 Bt 防治，而另一个种群从未利用 Bt 防

治，但这 2个种群对Bt的敏感性水平却没有明显差

异（Gegenwart & Langenbruch，2001）。转Bt基因植

物的应用具有很高的经济价值，在其商业释放的同

时，抗性的产生不可避免（Krattiger，1997）。因此今

后工作重点是研究害虫对Bt的抗性机制，提出针对

性的对策，以延缓害虫对Bt的抗性进化。马铃薯甲

虫对Bt产生抗性是行为、生理和代谢等多种因素综

合作用的结果，而上述因素受遗传因素控制（Heck-

el，1994）。

5.1 生理生化和代谢研究

Bt 毒蛋白作用靶标的突变是抗性产生的主要

形式，是抗性遗传机制最直接的证据（Heckel，

1994）。其中蛋白酶活性发生变化，导致Bt Cry毒素

对蛋白酶的靶标特异性、敏感性和溶解性受到影响

（Ochoa-Campuzano et al.，2007）。Loseva et al.（2002）

利用室内选育的对 Cry3Aa 产生 300 倍抗性的马铃

薯甲虫品系进行酶谱分析，发现抗、感品系中肠消化

液中的蛋白酶活性谱明显不同，抗性品系中不仅蛋

白酶的活性明显升高，而且具有敏感品系没有的酶

条带，结合试验结果显示，抗性品系的 BBMV 对

Cry3Aa的结合量比敏感品系减少 60%。这表明马

铃薯甲虫对Cry3Aa的抗性与中肠蛋白酶活性的改

变及毒素结合力的下降有关。

另外，抗性的产生与昆虫对杀虫剂代谢功能的

提高有关，即昆虫体内的解毒酶能将杀虫剂代谢分

解。代谢抗性机制中的解毒酶包括：多功能氧化酶

（如细胞色素P450等）、酯酶和谷胱甘肽-S-转移酶等

（Heckel，1994）。本课题组用苏云金芽胞杆菌杀虫

晶体蛋白Cry8E饲喂马铃薯甲虫，中肠酶系活性测

定结果发现，在不同的亚致死剂量和不同龄期幼虫

处理条件下，以过氧化氢酶为代表的保护酶和以羧

酸酯酶、乙酰胆碱酯酶和谷胱甘肽-S-转移酶为代表

的解毒酶活性呈现规律性变化（任羽等，2016）。

5.2 抗性行为研究

马铃薯甲虫在取食Bt Cry3A毒素后，飞行能力

增强，表现出逃离这种毒素环境的行为。抗Bt的马

铃薯甲虫的相对适合度明显下降，例如雌虫交配次

数、产卵量及后代幼虫数量都比敏感品系明显减少，

而越冬滞育数却是敏感品系的2倍（Alyokhin & Fer-

ro，1999）。

Gould（1988）提出一个问题，棉铃虫的寄主是棉

花和大豆，如果突然面对大面积的能够导致 80%死

亡率的抗性棉花（比如Bt棉），棉铃虫是在生理上产

生适应而使抗性棉（Bt棉）失去价值，还是在行为上

适应转而去以大豆为食？这个问题很难回答。实际

上生理生化抗性机制和行为抗性机制可能同时存

在，害虫产生哪种机制是依照具体情况而定的。如

在转Bt玉米中，CryIA（a）的表达需要光激活磷酸烯

醇式丙酮酸（PEP）羧化酶启动子，一方面，害虫能够

通过生理代谢忍受低量表达的Bt毒蛋白，另一方面，

由于心叶见光少，所以害虫一般都在心叶中生活（Ber-

gvinson et al.，1997）。

从不同抗性品系间的比较、经典遗传学研究及

遗传标记连锁的研究来看，抗性产生的遗传基础非

常复杂，导致昆虫对Bt的抗性种类多样。研究马铃

薯甲虫对Bt产生抗性的生化和遗传基础将有助于

制定合理的抗性治理措施，为Bt生物农药及转Bt马

铃薯的持续利用提供保障（魏伟等，1999；常菊花等，

2007）。

6 展望

马铃薯甲虫在我国西北边疆已经得到控制，但

从东北和内蒙古自治区传入内地的风险依然很大

（张正坤，2012）。利用Bt对马铃薯甲虫进行防治的

前景广阔。一方面，我国拥有丰富的Bt资源，利用
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高通量基因测序技术，发掘新的对马铃薯甲虫高效

的Bt基因仍然是今后研究的主要方向。另一方面，

随着Cry蛋白与受体互作方式的逐渐明确，科研工

作者能够对已有基因进行改造，提高Cry蛋白的毒

力和拓宽其杀虫谱，为开发工程菌制剂和构建转基

因植株奠定基础（Mi et al.，2015）；马铃薯甲虫对Cry

蛋白产生抗性是由于受体基因突变或表达量下调所

引起的，因此，Cry蛋白与受体的互作是杀虫机理研

究的热点（Wu & Tian，2013）。最后，阐明马铃薯甲

虫对Bt的抗性机制，能够为Bt杀虫蛋白的推广应用

奠定理论基础，同时也为Bt 蛋白的定向改造提供方

向。总之，利用 Bt 防治马铃薯甲虫是一项系统工

程，需要全面深入地开展研究工作，为马铃薯甲虫的

有效控制提供理论基础和技术手段。
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