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摘要　除草剂的应用为农业生产带来便利，但长期、单一使用某一种或相同机制的除草剂也引发了杂草对除草剂的

抗性问题。抗性杂草种类逐渐增加，抗性形成机制复杂，导致农田杂草的治理难度增加。杂草对除草剂的抗性机制

主要分为两种，一种是除草剂靶标位点基因的突变或过量表达导致的靶标抗性，另一种是杂草对除草剂吸收、转运、

固存和代谢等一个或多个生理过程发生变化导致的非靶标抗性。本文综述了杂草对９类不同作用方式除草剂的非

靶标抗性机制的生理、生化和分子基础的研究进展，以期为抗性杂草综合治理提供参考。
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　　农田杂草的发生使我国每年粮食产量下降

１７５０万ｔ，严重威胁我国粮食安全
［１］。除草剂的引

入有效控制了农田杂草的发生和危害，提高了作物

的产量和质量［２］。然而，相同作用机理的除草剂连

续重复施用，导致杂草对除草剂的抗性问题日益严

重。目前，全球已有７２个国家的９６种作物田的２６７

种杂草对除草剂产生抗性，其中涉及５１３个抗除草

剂生物型［３］。杂草抗药性的形成主要与杂草的生物

学特性、除草剂的特性与选择压力、农艺措施等有

关［４］。了解除草剂的作用机制可以在很大程度上预

测杂草抗性的发展方向，减缓杂草抗药性形成的速

度，制定合理的杂草综合治理策略。以往的研究报

道中除草剂抗性多数集中在靶标抗性上，对非靶标

抗性方面的研究较少。但近年来，非靶标抗性方面
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的研究逐渐得到了重视。本文就杂草对几种常见不

同作用机制除草剂的非靶标抗性机制的研究进展进

行总结。

１　杂草对除草剂抗性机制研究概况

杂草对除草剂抗性指杂草在接触到对野生型杂

草具有致死效果的除草剂剂量后，能够生存和繁殖

的遗传能力［５］。杂草对除草剂的抗性大致可分为靶

标抗性和非靶标抗性［５］。靶标抗性主要是指除草剂

靶标位点基因的突变导致靶标蛋白对除草剂敏感性

下降或靶标蛋白过量表达［６］，靶标抗性主要由单基

因性状决定［７］。杂草对除草剂的非靶标抗性机制比

靶标抗性机制复杂得多［８］。非靶标抗性机制是到达

靶标位点的除草剂有效成分减少，包括杂草对除草

剂吸收／转运的减少、代谢解毒除草剂能力的增强以

及对除草剂的屏蔽作用等，从而降低除草剂对杂草

的伤害［５６］。杂草对除草剂非靶标抗性中最常见的

机制就是代谢解毒能力增强［９］，这种作用受到多种

酶的调控。多数情况下植物完成对除草剂的解毒作

用需要４个阶段，首先由细胞色素Ｐ４５０单加氧酶

（ＣＹＰ４５０ｓ）或其他氧化酶将除草剂氧化，随后谷胱

甘肽犛转移酶（ＧＳＴｓ）或糖基转移酶（ＧＴｓ）等与第

一步产物结合，通过ＡＢＣ转运蛋白等将结合物转运

至液泡或细胞外，最后将液泡中或细胞外的产物降

解完成对除草剂的解毒作用［５］。虽然也有研究报道

在一些杂草中发现了单基因遗传的非靶标抗性，但

涉及解毒酶的非靶标抗性通常是由多基因调控的，

并且不同杂草对不同作用机制除草剂或同一作用机

制的不同除草剂的解毒调控基因以及解毒方式也不

尽相同，可能导致同种杂草对作用机制完全不同的

其他种类除草剂产生抗性［７，１０］。因此关于除草剂非

靶标抗性的研究有利于挖掘杂草对不同作用机制除

草剂的抗性基因，从酶学、分子及代谢等不同方面研

究杂草对不同除草剂抗药性问题。

２　杂草对不同作用机制除草剂的非靶标抗

性机制的研究进展

２．１　杂草对乙酰乳酸合酶（犃犔犛）抑制剂的非靶标

抗性机制

　　ＡＬＳ抑制剂类除草剂自１９８２年投入使用后，

杂草对该类除草剂抗性即开始逐渐发展，１９９８年以

后对该类除草剂有抗性杂草的种类数量已超过其他

类型除草剂［１１］，在所有作用方式除草剂中位列第

一。目前，全球有１７０种杂草对ＡＬＳ抑制剂产生抗

性，其中我国报道的有１７种
［３］。ＡＬＳ抑制剂类除

草剂也被称为乙酰羟基酸合成酶（ＡＨＡＳ）抑制剂，

主要抑制支链氨基酸异亮氨酸、亮氨酸和缬氨酸的

生物合成［１２］。ＡＬＳ抑制剂作为高效、广谱的除草

剂，可以应用于玉米、大豆、水稻、小麦和油菜等多种

作物田。目前已经报道的抗ＡＬＳ抑制剂的杂草中，

多数是氨基酸突变引起的靶标抗性起到主要作用，

但也有文献报道杂草对除草剂代谢的增强提高了杂

草对ＡＬＳ抑制剂的抗性，说明抗ＡＬＳ抑制剂的杂

草中存在非靶标抗性机制［１１］。

大量研究证明，代谢抗性是杂草对ＡＬＳ抑制

剂产生非靶标抗性的主要途径，在这个过程中

ＣＹＰ４５０ｓ基因的过量表达起了重要作用。Ｚｈａｏ

等［１３］在对抗甲基二磺隆看麦娘犃犾狅狆犲犮狌狉狌狊犪犲狇狌犪犾

犻狊的抗性机制进行研究时发现 犆犢犘９４犃１和

犆犢犘７１犃４在抗性植株中过量表达。颜伯俊
［１４］发

现犆犢犘７１犆２基因介导硬稃稗犈犮犺犻狀狅犮犺犾狅犪犵犾犪犫狉犲狊

犮犲狀狊对五氟磺草胺的抗性，并能赋予拟南芥犃狉犪犫犻

犱狅狆狊犻狊狋犺犪犾犻犪狀犪抗五氟磺草胺。Ｓｈｅｎ等
［１５］在研究

抗苯 磺 隆 播 娘 蒿 犇犲狊犮狌狉犪犻狀犻犪狊狅狆犺犻犪 时 发 现

犆犢犘７７犅３４基因可以赋予拟南芥抗多种类型的除草

剂，包括ＡＬＳ抑制剂、原卟啉原氧化酶（ＰＰＯ）抑制

剂、超长链脂肪酸（ＶＬＣＦＡ）合成抑制剂、光系统Ⅱ

（ＰＳⅡ）抑制剂等。刘健等
［１６］使用ＣＹＰ４５０ｓ抑制

剂预处理抗五氟磺草胺稻稗犈犮犺犻狀狅犮犺犾狅犪狅狉狔狕狅犻犱犲狊

后，其对五氟磺草胺抗性显著降低，这说明ＣＹＰ４５０ｓ

在其对ＡＬＳ抑制剂的代谢抗性中起到很大作用。

这种现象也存在于作物当中，Ｓａｉｋａ等
［１７］发现，籼稻

中的犆犢犘７２犃３１使籼稻对双草醚的耐受能力高于

粳稻，过表达犆犢犘７２犃３１的拟南芥获得了对苄嘧磺

隆的耐药性，ＣＹＰ７２Ａ３１可以提高杂草对双草醚和

苄嘧磺隆的代谢。除ＣＹＰ４５０ｓ外，ＡＢＣ转运蛋白

也参与对 ＡＬＳ抑制剂的非靶标抗性
［１８２１］。Ｌｉｕ

等［１８］在抗苯磺隆的鹅肠菜犛狋犲犾犾犪狉犻犪犪狇狌犪狋犻犮犪中发

现了３个ＣＹＰ４５０ｓ基因和１个ＡＢＣ转运蛋白基因

在所有抗性植株中均过量表达，这说明杂草对ＡＬＳ

抑制剂非靶标抗性形成中存在着多种基因和酶系的

复合调控作用。

２．２　杂草对光系统Ⅱ（犘犛Ⅱ）抑制剂的非靶标抗性

机制

　　光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）抑制剂通过竞争结合叶绿体

·６１·
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光系统Ⅱ复合体中Ｄ１蛋白上的质体醌（ＱＢ）结合

位点，阻碍电子从ＰＳⅡ传递到ＰＳⅠ，从而抑制

ＮＡＤＰＨ和ＡＴＰ的产生，使植物不能正常进行光合

作用而死亡［２２］。目前，全球共有８７种，我国有３种

杂草对ＰＳⅡ抑制剂产生抗性
［３］。

大多数情况下，ＰＳⅡ抑制剂的抗性主要是通过

ＣＹＰ４５０ｓ和／或ＧＳＴｓ对除草剂的代谢进行单一或

复合调控。Ｎａｋｋａ等
［２３］的研究发现，抗莠去津长芒

苋犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狆犪犾犿犲狉犻体内的ＧＳＴｓ与莠去津结

合速度是敏感种群的２４倍。Ｅｖａｎｓ等
［２４］在糙果苋

犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狋狌犫犲狉犮狌犾犪狋狌狊中确认了１个Ｐｈｉ类ＧＳＴ

基因犃狋狌犌犛犜犉２与莠去津抗性有关，进一步发现，

将莠去津施于抗莠去津糙果苋后６ｈ，约有９２％的

莠去津被ＧＳＴｓ结合，而在敏感植株中，９２％的莠去

津仍作为母体化合物保留在植株内［２５］。Ｇｒａｙ等
［２６］

在苘麻犃犫狌狋犻犾狅狀狋犺犲狅狆犺狉犪狊狋犻中发现谷胱甘肽共轭

作用和犖脱烷基作用可以代谢莠去津。此外，用

ＣＹＰ４５０ｓ抑制剂１氨基苯并三氮唑进行预处理会

导致抗性硬直黑麦草犔狅犾犻狌犿狉犻犵犻犱狌犿 对西玛津的

敏感性增加［２７］。Ｓｖｙａｎｔｅｋ等
［２８］发现，在编码Ｄ１

蛋白的狆狊犫犃基因未突变的情况下，抗ＰＳⅡ抑制剂

的早熟禾犘狅犪犪狀狀狌犪对莠去津的吸收、转运减少，

ＣＹＰ４５０ｓ介导的早熟禾对除草剂的代谢增强，说明

除了增强代谢外，吸收和转运的减少也能促进杂草

对ＰＳⅡ抑制剂产生抗性。

２．３　杂草对５烯醇式丙酮酰莽草酸３磷酸合酶

（犈犘犛犘犛）抑制剂的非靶标抗性机制

　　草甘膦是一种非选择性的广谱除草剂，具有独

特的化学结构，其与磷酸烯醇式丙酮酸（ＰＥＰ）竞争

性结合ＥＰＳＰＳ
［２９］，使莽草酸途径无法正常进行。

ＥＰＳＰＳ作为莽草酸途径的关键酶，催化ＰＥＰ和莽草

酸３磷酸（Ｓ３Ｐ）合成氨基酸前体
［３０３１］。莽草酸途径

受阻致使植物不能产生芳香族氨基酸色氨酸、酪氨

酸和苯丙氨酸，导致植物的生长和发育受到抑制，进

而死亡。目前全球有５６种，我国有２种杂草对草甘

膦产生了抗性［３］。

抗草甘膦杂草的非靶标抗性机制主要与转运蛋

白有关。Ｐｅｎｇ等
［３２］通过ＧＳＦＬＸ４５４焦磷酸测序

发现，施用草甘膦后抗草甘膦小蓬草犈狉犻犵犲狉狅狀

犮犪狀犪犱犲狀狊犻狊的几个ＡＢＣ转运蛋白基因的表达量增

加。Ｇｅ等
［３３］的研究发现，抗草甘膦小蓬草植株内

超过８５％的草甘膦被封存在液泡中，而敏感植株中

只有１５％。而且这种现象在施用草甘膦后的几天

之内不可逆转［３３３５］。Ｐａｎ等
［３６］发现，抗草甘膦稗草

犈犮犺犻狀狅犮犺犾狅犪犮狉狌狊犵犪犾犾犻中定位于质膜的ＥｃＡＢＣＣ８

可以将草甘膦排出细胞，并且在犈犮犃犅犆犆８基因序

列一致的情况下，抗性植株中犈犮犃犅犆犆８表达量更

高，细胞中草甘膦含量更低。这些研究表明，转运蛋

白将草甘膦主动转运至液泡内封存或排出细胞都可

以增加杂草对草甘膦的抗性。

杂草对草甘膦产生抗性的另一个重要原因是代

谢增强。研究发现，在施用草甘膦１６８ｈ后，耐性两

耳草犇犻犵犻狋犪狉犻犪犻狀狊狌犾犪狉犻狊体内超过５６％的草甘膦被

代谢为氨甲基膦酸（ＡＭＰＡ）、乙醛酸、肌氨酸，而在

敏感植株中只有１０％草甘膦被代谢
［３７］。在抗性小

蓬草中草甘膦也被快速代谢，在施用草甘膦后９６ｈ，

几乎１００％的草甘膦被代谢为ＡＭＰＡ、乙醛酸和肌

氨酸［３８］。植物和微生物中醛酮还原酶（ＡＫＲ）基因

的沉默或突变都会增加它们对草甘膦的敏感性。

Ｖｅｍａｎｎａ等
［３９］的研究表明，在烟草犖犻犮狅狋犻犪狀犪狋犪犫犪

犮狌犿中过量表达假单胞菌犘狊犲狌犱狅犿狅狀犪狊的犘狊犃犓犚

基因或水稻的犗狊犃犓犚 基因可获得对草甘膦的抗

性，Ｐａｎ等
［４０］采用ＲＮＡｓｅｑ分析澳大利亚的光头稗

犈犮犺犻狀狅犮犺犾狅犪犮狅犾狅狀犪种群，发现了一种高活性的醛酮

还原酶重叠群对草甘膦表现出代谢抗性；并且在表

达犈犮犃犓犚４１的大肠杆菌犈狊犮犺犲狉犻犮犺犻犪犮狅犾犻中也发

现了ＡＭＰＡ和乙醛酸等草甘膦代谢物，这与抗性稗

草对草甘膦的代谢极为相似。

杂草对草甘膦吸收的减少也可以促使杂草对草

甘膦产生低水平抗性。植株气孔密度与大小，表皮

毛密度等表观性状的差异都会影响杂草对草甘膦的

吸收［４１］。转录组测序（ＲＮＡｓｅｑ）发现草甘膦处理

后抗性多花黑麦草犔狅犾犻狌犿犿狌犾狋犻犳犾狅狉狌犿 与敏感多

花黑麦草中差异基因大部分与质膜有关，表明抗性

杂草中可能存在阻止草甘膦进入细胞的屏障［４２］。

ＤｏｍｉｎｇｕｅｚＶａｌｅｎｚｕｅｌａ等
［４３］在抗草甘膦紫菀犃狊狋犲狉

狊狇狌犪犿犪狋狌狊种群中发现吸收减少、转运减少以及代

谢增加３种机制同时存在。Ｙａｎｎｉｃｃａｒｉ等
［４４］在抗草

甘膦扁穗雀麦犅狉狅犿狌狊犮犪狋犺犪狉狋犻犮狌狊中也发现，相比

于敏感型植株，草甘膦在抗性植株叶片上存留、吸收

和转运更少。

此外，研究者发现，草甘膦处理三裂叶豚草
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犃犿犫狉狅狊犻犪狋狉犻犳犻犱犪后其叶片会迅速枯萎，从植物上

脱落［４５４６］。这种死亡脱落的快速响应机制一定程度

上限制了草甘膦在植物体内的移动，即减少了除草

剂的转运，含有草甘膦的组织脱落后，植株可以继续

生长。应用外源苯丙氨酸和酪氨酸可以很大程度上

逆转这种快速响应，并且抗性植株中叶片脱落部位

活性氧增加，说明这种逆转机制可能与莽草酸途径

失调和活性氧的积累有关。

２．４　杂草对乙酰辅酶犃羧化酶（犃犆犆犪狊犲）抑制剂的

非靶标抗性机制

　　乙酰辅酶Ａ羧化酶（ＡＣＣａｓｅ）是合成脂肪酸的

关键酶，对植物的生存至关重要［４７］。ＡＣＣａｓｅ抑制

剂使杂草不能正常进行脂肪酸合成最终死亡［４８］。

作为重要的选择性除草剂，ＡＣＣａｓｅ抑制剂被大量

应用后，杂草抗性发展迅速，迄今为止全球已有５０

种，我国有１０种杂草对该类除草剂产生了抗性
［３］。

杂草 对 ＡＣＣａｓｅ抑 制 剂 的 抗 性 多 数 是

ＣＹＰ４５０ｓ参与的代谢抗性。研究发现硬直黑麦草

抗性种群可以快速降解禾草灵［４９５０］，其代谢物与

小麦中通过环羟基化和糖结合形成的代谢物很相

似［５１］，表明杂草对ＡＣＣａｓｅ抑制剂的抗性与小麦抗

除草剂类似，存在ＣＹＰ４５０ｓ参与的代谢增强作

用［５１５２］。胡椒基丁醚（ＰＢＯ）或马拉硫磷等预处理

可以降低日本看麦娘犃犾狅狆犲犮狌狉狌狊犼犪狆狅狀犻犮狌狊和棒头

草 犘狅犾狔狆狅犵狅狀犳狌犵犪狓 对 ＡＣＣａｓｅ抑 制 剂 的 抗

性［５３５４］。而ＣＹＰ４５０诱导剂２，４滴预处理可提高

禾草灵敏感型硬直黑麦草种群对禾草灵的代谢速

率从而提高其抗性［５５］，证实了ＣＹＰ４５０ｓ在增强杂

草代谢抗性中发挥作用。

除ＣＹＰ４５０ｓ的调控作用外，ＧＳＴｓ和ＧＴｓ也参

与对ＡＣＣａｓｅ抑制剂代谢的调控。Ｇａｉｎｅｓ等
［５０］对

抗禾草灵的硬直黑麦草进行ＲＮＡｓｅｑ，发现２个

ＣＹＰ４５０ｓ、１个ＧＴ和１个氮酸酯单加氧酶（ＮＭＯ）

基因在禾草灵代谢抗性中发挥作用。彭谦［５６］通过

ＲＮＡｓｅｑ也明确了稗草对唑酰草胺的抗性与

犈犮犌犛犜犉１基因有关。Ｐａｎ等
［５７］在?草犅犲犮犽犿犪狀狀犻犪

狊狔狕犻犵犪犮犺狀犲对精唑禾草灵的非靶标抗性中发现

ＣＹＰ４５０ｓ、ＧＳＴｓ、ＵＤＰ以及酯酶在内的１５个基因

上调表达或突变，证实了多种酶在杂草对ＡＣＣａｓｅ

抑制剂非靶标抗性中起到调控作用。

２．５　杂草对合成生长素类除草剂的非靶标抗性

机制

　　合成生长素类除草剂（ＳＡＨ）是模拟天然植物

激素吲哚３乙酸（ＩＡＡ）的一类除草剂
［５８］。此类除

草剂主要用于防除单子叶作物田中的阔叶杂草［５９］。

自１９４５年２，４滴引入并商用以来，ＳＡＨ的应用已

有７０余年，杂草对ＳＡＨ的抗性进化较为缓慢，到目

前为止全球有４１种，我国有５种杂草对合成生长素

类除草剂产生抗性［３］。

杂草对ＳＡＨ除草剂非靶标抗性机制之一是对

ＳＡＨ吸收减少，通常是由于叶片角质层或其他结构

屏障阻碍除草剂吸收到植物体内［６０］。对代谢水平

一致的，抗、感２，４滴的野莴苣犔犪犮狋狌犮犪狊犲狉狉犻狅犾犪植

株同时施用２，４滴９６ｈ后，抗性植株叶片比敏感植

株中２，４滴含量更少
［６０６１］。证明了植株表型差异会

影响除草剂吸收从而赋予杂草抗性。

ＳＡＨ向作用部位传导减少也是主要的非靶标

抗性机制之一。东方大蒜芥犛犻狊狔犿犫狉犻狌犿狅狉犻犲狀狋犪犾犲

经２，４滴处理后７２ｈ，抗性植物的叶片中大约残

留有７７％的２，４滴，而在敏感植物中只有３２％的

２，４滴还保留在叶片中
［６２］。抗麦草畏地肤犅犪狊

狊犻犪狊犮狅狆犪狉犻犪的ＲＮＡｓｅｑ分析表明，与麦草畏敏感

地肤相比，抗性地肤体内影响生长素运输的基因

下调表达，这可能是导致地肤对麦草畏产生抗性

的原因［６３］。

另一个主要的抗性机制是ＳＡＨ的快速代谢，在

这个过程中ＣＹＰ４５０ｓ参与的环羟基化作用促进了

除草剂的解毒代谢。在抗性糙果苋中，２，４滴的代

谢速度比敏感植株快得多［６４］。Ｔｏｒｒａ等
［６５］发现抗

２，４滴虞美人犘犪狆犪狏犲狉狉犺狅犲犪狊的根和地上部可以检

测到在敏感植株中检测不到的两种羟基代谢物，证

实了抗性植株中存在ＣＹＰ４５０ｓ参与的羟基化作用，

使植株对除草剂的代谢增强。此外，当用ＣＹＰ４５０ｓ

抑制剂马拉硫磷预处理后，抗ＳＡＨ的糙果苋、虞美

人、长芒苋对ＳＡＨ的敏感性增加也说明了ＣＹＰ４５０ｓ

参与杂草抗性的产生［６４６７］。

２．６　杂草对光系统Ⅰ（犘犛Ⅰ）抑制剂的非靶标抗性

机制

　　百草枯是一种非选择性的快速除草剂，它通过

转移ＰＳⅠ的电子使光合作用受到抑制。百草枯接

受单个电子生成还原性的阳离子自由基，其与氧进
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一步反应时生成超氧离子［６８］。在有光的条件下，百

草枯催化产生超氧离子，最终形成羟基自由基并导

致脂质过氧化［６８６９］。目前全球共有３２种，我国有５

种杂草对光系统Ⅰ抑制剂产生抗性
［３］。

已报道的对光系统Ⅰ抑制剂的非靶标抗性机制

主要是通过液泡隔离减少除草剂转运。研究发现，

施用百草枯后抗性硬直黑麦草原生质体中百草枯含

量比敏感植株高出２～３倍，表明除草剂可能被封存

在液泡中［７０］。在意大利黑麦草犔狅犾犻狌犿狆犲狉犲狀狀犲中

也有类似抗百草枯机制的报道［７１］。但这种抗性机

制的分子基础还有待证实。

２．７　杂草对原卟啉原氧化酶（犘犘犗）抑制剂的非靶

标抗性机制

　　在亚铁血红素和叶绿素合成过程中，原卟啉原

氧化酶（ＰＰＯ）的作用是将原卟啉原Ⅸ转化为原卟啉

Ⅸ
［７２］。ＰＰＯ被抑制导致中间产物在细胞膜上积累，

这些中间产物被光氧化，最终导致活性氧（ＲＯＳ）的

产生。ＲＯＳ破坏细胞膜中的脂肪和蛋白质，使其发

生脂质过氧化，破坏细胞膜结构，使细胞质外泄，最

后造成植物死亡［７３７４］。目前全球已发现１４种，我国

发现３种杂草对ＰＰＯ抑制剂产生抗性
［３］。

关于 ＰＰＯ 抑制剂抗性的报道多为靶标抗

性［７５７７］。非靶标抗性的报道主要集中在长芒苋和

糙果苋中，主要由ＣＹＰ４５０ｓ和ＧＳＴｓ调控。用马

拉硫磷预处理未发生基因突变的抗唑草酮糙果苋

后发现其对唑草酮的敏感性增加，证明ＣＹＰ４５０ｓ

参与了糙果苋对唑草酮的抗性［７８］。同样，对未发

生基因突变的抗氟磺胺草醚的长芒苋进行马拉硫磷

或ＮＢＤｃｌ预处理后其对氟磺胺草醚也更加敏感，也

说明ＣＹＰ４５０ｓ和ＧＳＴｓ介导了其对氟磺胺草醚的

抗性［７９８０］。

２．８　杂草对超长链脂肪酸（犞犔犆犉犃）合成抑制剂的

非靶标抗性机制

　　超长链脂肪酸（ＶＬＣＦＡ）合成抑制剂影响超长

链脂肪酸碳链延长［８１］。超长链脂肪酸是合成甘油

三酯、蜡质、磷脂和复杂的鞘脂的必要条件，对植物

各种功能的发挥至关重要［８２］。细胞分裂过程以及

维持膜运输途径都需要磷脂和鞘脂［８２８４］。目前全球

已经发现１３种，我国发现２种杂草对超长链脂肪酸

合成抑制剂产生抗性［３］。

杂草对超长链脂肪酸合成抑制剂的非靶标抗性

机制主要为ＧＳＴｓ和ＣＹＰ４５０ｓ介导的代谢抗性。

Ｂｕｓｉ等
［８５］在硬直黑麦草种群中发现了对砜吡草唑

的代谢抗性，在施药后２４ｈ内大约８８％的砜吡草唑

被代谢，代谢产物可以与谷胱甘肽结合，并发现２个

犌犛犜基因在抗性植株内２～６倍过表达。此外，

Ｂｒａｂｈａｍ等
［８６］在长芒苋中发现了对精异丙甲草胺

的抗性，将ＧＳＴｓ抑制剂ＮＢＤｃｌ加到琼脂溶液中进

行长芒苋的萌发试验，观察到了抗性长芒苋根系生

长减少，表明ＧＳＴｓ参与了长芒苋的非靶标抗性。

Ｓｔｒｏｍ等
［８７］发现ＧＳＴｓ抑制剂４氯７硝基苯呋喃

唑和ＣＹＰ４５０ｓ抑制剂马拉硫磷可降低抗性长芒苋

代谢精异丙甲草胺的量。进一步试验发现，长芒苋

对精异丙甲草胺的代谢由第一阶段犗脱甲基化和

第二阶段与谷胱甘肽结合协同发挥作用，其中

ＣＹＰ４５０ｓ介导的犗脱甲基化反应赋予长芒苋对精

异丙甲草胺的抗性［８８］。Ｒａｎｇａｎｉ等
［８９］发现犃狆犌犛

犜犝１９、犃狆犌犛犜犉８、犃狆犌犛犜犉２以及 犃狆犌犛犜犉２犾犻犽犲

基因的过量表达使长芒苋根系中ＧＳＴｓ活性升高，

与长芒苋对精异丙甲草胺的抗性密切相关。

２．９　杂草对对羟基苯丙酮酸双加氧酶（犎犘犘犇）抑制

剂的非靶标抗性机制

　　ＨＰＰＤ抑制剂能抑制对羟基苯丙酮酸双加氧酶

的活性，阻碍对羟基苯基丙酮酸（ＨＰＰＡ）向尿黑酸

（ＨＧＡ）的转化，使质体醌和生育酚不能正常合

成［９０］。质体醌对电子从ＰＳⅡ向ＰＳⅠ转移至关重

要，也是类胡萝卜素形成所需的八氢番茄红素去饱

和酶（ＰＤＳ）的辅助因子
［９１］。ＨＰＰＤ抑制剂类除草

剂大多抑制类胡萝卜素的形成，导致叶绿素分子的

光氧化和细胞膜的脂质过氧化，最终导致植物

死亡［９２］。

关于 ＨＰＰＤ抑制剂的杂草抗性报道相对较

少。截至目前，已经发现的抗 ＨＰＰＤ抑制剂的杂

草非靶标抗性主要是由ＣＹＴ４５０ｓ调控的除草剂代

谢。抗硝磺草酮长芒苋体内的硝磺草酮在施用硝

磺草酮２４ｈ后被代谢９０％以上
［９１］。并且抗硝磺

草酮糙果苋可以通过二酮环的４羟基化促进对硝

磺草酮的代谢［９３］。此外，研究发现与环磺酮敏感

型长芒苋相比，抗环磺酮植株中环磺酮被快速地

４羟基化，糖基化，并伴随着ＣＹＰ４５０ｓ的表达量增

加［９４］。Ｇｕｏ等
［９５］研究发现，犆犢犘８１犃亚家族可以

提高稻稗犈．狅狉狔狕狅犻犱犲狊对异草酮的代谢抗性，进

·９１·
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而发现转犆犢犘８１犃１２、犆犢犘８１犃２１、犆犢犘８１犃１５和

犆犢犘８１犃２４基因的拟南芥对异草酮的抗性增加，

表明ＣＹＰ４５０ｓ参与了异草酮的代谢
［９５］。此外，

Ｈｉｄｅｏ
［９６］在水稻中发现犎犐犛１基因编码的Ｆｅ（Ⅱ）／

２氧戊二酸依赖性加氧酶对β三酮类除草剂具有解

毒作用，可以赋予水稻、拟南芥对β三酮类除草剂的

抗性。但在杂草中是否存在与水稻相似的对ＨＰＰＤ

类除草剂的代谢机制尚未得到证实，值得进一步深

入研究。

３　展望

自除草剂普及后，抗性杂草的种类和数量逐年

增多，抗性水平不断提高，抗性杂草的治理难度也随

之增大。截至目前，我国已经有７４个抗性个体共

４４个生物型抗性杂草在玉米、大豆、水稻、小麦等主

要作物田及果园中发生较为严重［３，９７］，如不加以研

究和治理，将会严重影响产量，对我国粮食安全造成

严重威胁。了解杂草抗性生物型对除草剂的抗性水

平和抗性机制有助于定制有效的杂草管理策略。相

比于靶标抗性，非靶标抗性对杂草综合治理带来的

威胁更大。非靶标抗性可能使杂草对不同作用机制

的除草剂产生抗性，甚至对尚未上市的除草剂也会

产生抗性。因此，了解非靶标抗性的进化机制，特别

是ＣＹＰ４５０ｓ、ＧＳＴｓ、ＡＢＣ转运蛋白等多种酶调控的

作用机制尤为重要。随着转录组学、代谢组学、基因

编辑等技术被应用到除草剂抗性机制的研究中，人

们将更直观地了解到杂草的非靶标抗性机理，将对

杂草抗药性基因的挖掘、抗除草剂作物的培育、全新

生物除草剂的开发以及杂草抗药性的治理提供更多

的参考依据。
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ｐｌａｎｔｓ１００９１９７０．

［４４］ＹＡＮＮＩＣＣＡＲＩＭ，ＶＡＺＱＵＥＺＧＡＲＣＩＡＪＧ，ＧＯＭＥＺＬＯ

ＢＡＴＯＭＥ，ｅｔａｌ．Ｆｉｒｓｔｃａｓｅｏｆｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎ犅狉狅

犿狌狊犮犪狋犺犪狉狋犻犮狌狊 Ｖａｈｌ．：ｅｘａｍｉｎａｔｉｏｎｏｆｅｎｄｏｗｉｎｇｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ［Ｊ／ＯＬ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０２１，１２：

６１７９４５．ＤＯＩ：１０．３３８９／ｆｐｌｓ．２０２１．６１７９４５．

［４５］ＶＡＮＨＯＲＮＣＲ，ＭＯＲＥＴＴＩＭＬ，ＲＯＢＥＲＴＳＯＮＲＲ，ｅｔ

·１２·



２０２４

ａｌ．Ｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎ犃犿犫狉狅狊犻犪狋狉犻犳犻犱犪：Ｐａｒｔ１．Ｎｏｖｅｌ

ｒａｐｉｄｃｅｌｌｄｅａｔｈｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｇｌｙｐｈｏｓａｔｅ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１８，７４（５）：１０７１ １０７８．

［４６］ＭＯＲＥＴＴＩＭＬ，ＶＡＮＨＯＲＮＣＲ，ＲＯＢＥＲＴＳＯＮＲ，ｅｔａｌ．

Ｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎ犃犿犫狉狅狊犻犪狋狉犻犳犻犱犪：Ｐａｒｔ２．Ｒａｐｉｄｒｅ

ｓｐｏｎｓｅｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄｎｏｎｔａｒｇｅｔｓｉｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ［Ｊ］．Ｐｅｓｔ

ＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１８，７４（５）：１０７９ １０８８．

［４７］ＮＩＫＯＬＳＫＡＹＡＴ，ＺＡＧＮＩＴＫＯＯ，ＴＥＶＺＡＤＺＥＧ，ｅｔａｌ．

ＨｅｒｂｉｃｉｄｅｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔｏｆｗｈｅａｔｐｌａｓｔｉｄａｃｅｔｙｌＣｏＡ

ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅｉｓｌｏｃａｔｅｄｉｎａ４００ａｍｉｎｏａｃｉｄｆｒａｇｍｅｎｔｏｆｔｈｅｃａｒ

ｂｏｘｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｄｏｍａｉｎ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡ

ｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，１９９９，９６

（２５）：１４６４７ １４６５１．

［４８］李永丰，张自常，杨霞，等．稻田稗属杂草对芳氧苯氧丙酸酯

类除草剂的差异敏感性及其机理［Ｊ］．江苏农业学报，２０１５，

３１（３）：５４３ ５５１．

［４９］ＢＵＳＩＲ，ＶＩＬＡＡＩＵＢＭＭ，ＰＯＷＬＥＳＳＢ．Ｇｅｎｅｔｉｃｃｏｎｔｒｏｌｏｆ

ａｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｂａｓｅｄ ｈｅｒｂｉｃｉｄｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ｍｅｃｈａｎｉｓｍｉｎ犔狅犾犻狌犿狉犻犵犻犱狌犿 ［Ｊ］．Ｈｅｒｅｄｉｔｙ，２０１１，１０６（５）：

８１７ ８２４．

［５０］ＧＡＩＮＥＳＴＡ，ＬＯＲＥＮＴＺＬ，ＦＩＧＧＥＡ，ｅｔａｌ．ＲＮＡＳｅｑ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｔｏｉｄｅｎｔｉｆｙｇｅｎｅｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

ｂａｓｅｄｄｉｃｌｏｆｏｐｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎ犔狅犾犻狌犿狉犻犵犻犱狌犿 ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＪｏｕｒ

ｎａｌ，２０１４，７８（５）：８６５ ８７６．

［５１］ＹＵＱｉｎ，ＨＡＮＨｅｐｉｎ，ＣＡＷＴＨＲＡＹＧＲ，ｅｔａｌ．Ｅｎｈａｎｃｅｄ

ｒａｔｅｓｏｆｈｅｒｂｉｃｉｄｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｌｏｗｈｅｒｂｉｃｉｄｅｄｏｓｅｓｅｌｅｃｔｅｄｒｅ

ｓｉｓｔａｎｔ犔狅犾犻狌犿狉犻犵犻犱狌犿 ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌａｎｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，

２０１３，３６（４）：８１８ ８２７．

［５２］ＡＨＭＡＤＨＡＭＤＡＮＩＭＳ，ＹＵＱｉｎ，ＨＡＮＨｅｐｉｎｇ，ｅｔａｌ．

Ｈｅｒｂｉｃｉｄｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｅｎｄｏｗｅｄｂｙｅｎｈａｎｃｅｄｒａｔｅｓｏｆｈｅｒｂｉｃｉｄｅ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｗｉｌｄｏａｔ（犃狏犲狀犪ｓｐｐ．）［Ｊ］．ＷｅｅｄＳｃｉｅｎｃｅ，

２０１３，６１（１）：５５ ６２．

［５３］ＦＥＮＧＹｕｊｕａｎ，ＧＡＯＹｕａｎ，ＺＨＡＮＧＹｏｎｇ，ｅｔａｌ．Ｍｅｃｈａ

ｎｉｓｍｓｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｐｙｒｏｘｓｕｌａｍａｎｄＡＣＣａｓｅｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓｉｎ

Ｊａｐａｎｅｓｅｆｏｘｔａｉｌ（犃犾狅狆犲犮狌狉狌狊犼犪狆狅狀犻犮狌狊）［Ｊ］．ＷｅｅｄＳｃｉｅｎｃｅ，

２０１６，６４（４）：６９５ ７０４．

［５４］ＺＨＡＯＮｉｎｇ，ＧＥＬｕ’ａｎ，ＹＡＮＹａｎｙａｎ，ｅｔａｌ．Ｔｒｐ１９９９Ｓｅｒ

ｍｕｔａｔｉｏｎｏｆａｃｅｔｙｌＣｏＡｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅａｎｄｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅＰ４５０ｓ

ｉｎｖｏｌｖｅｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｃｏｎｆｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｆｅｎｏｘａｐｒｏｐ犘ｅｔｈｙｌｉｎ

犘狅犾狔狆狅犵狅狀犳狌犵犪狓 ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１９，７５

（１２）：３１７５ ３１８３．

［５５］ＨＡＮＨｅｐｉｎｇ，ＹＵＱｉｎ，ＣＡＷＴＨＲＡＹＧＲ，ｅｔａｌ．Ｅｎｈａｎｃｅｄ

ｈｅｒｂｉｃｉｄｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｄｕｃｅｄｂｙ２，４Ｄｉｎｈｅｒｂｉｃｉｄｅｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ

犔狅犾犻狌犿狉犻犵犻犱狌犿 ｐｒｏｖｉｄｅｓｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎａｇａｉｎｓｔｄｉｃｌｏｆｏｐｍｅｔｈｙｌ

［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１３，６９（９）：９９６ １０００．

［５６］彭谦．稗草谷胱甘肽犛转移酶在抗唑酰草胺代谢抗性中的

作用［Ｄ］．武汉：华中农业大学，２０２０．

［５７］ＰＡＮＬａｎｇ，ＬＩＪｕｎ，ＺＨＡＮＧＴｅｎｇ，ｅｔａｌ．Ｃｒｏｓｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ｐａｔｔｅｒｎｓｔｏａｃｅｔｙｌｃｏｅｎｚｙｍｅＡｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ（ＡＣＣａｓｅ）ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓ

ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔＡＣＣａｓｅｍｕｔａｔｉｏｎｓｉｎ犅犲犮犽犿犪狀狀犻犪

狊狔狕犻犵犪犮犺狀犲［Ｊ］．ＷｅｅｄＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１５，５５（６）：６０９ ６２０．

［５８］ＢＵＳＩＲ，ＧＯＧＧＩＮＤＥ，ＨＥＡＰＩＭ，ｅｔａｌ．Ｗｅｅｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏ

ｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｕｘｉｎｈｅｒｂｉｃｉｄｅｓ ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，

２０１８，７４（１０）：２２６５ ２２７６．

［５９］ＧＲＯＳＳＭＡＮＮＫ．Ａｕｘｉｎｈｅｒｂｉｃｉｄｅｓ：ｃｕｒｒｅｎｔｓｔａｔｕｓｏｆｍｅｃｈａ

ｎｉｓｍａｎｄｍｏｄｅｏｆａｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１０，

６６（２）：１１３ １２０．

［６０］ＫＯＨＬＥＲＥＡ，ＴＨＲＯＳＳＥＬＬＣＳ，ＲＥＩＣＨＥＲＺＪ．２，４Ｄｒａｔｅ

ｒｅｓｐｏｎｓｅ，ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ，ａｎｄｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎｏｆｔｗｏｇｒｏｕｎｄｉｖｙ

（犌犾犲犮犺狅犿犪犺犲犱犲狉犪犮犲犪）ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＷｅｅｄＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，

２００４，１８（４）：９１７ ９２３．

［６１］ＲＩＡＲＤＳ，ＢＵＲＫＥＩＣ，ＹＥＮＩＳＨＪＰ，ｅｔａｌ．Ｉｎｈｅｒｉｔａｎｃｅａｎｄ

ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｂａｓｉｓｆｏｒ２，４Ｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｐｒｉｃｋｌｙｌｅｔｔｕｃｅ（犔犪犮

狋狌犮犪狊犲狉狉犻狅犾犪Ｌ．）［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌａｎｄＦｏｏｄＣｈｅｍ

ｉｓｔｒｙ，２０１１，５９（１７）：９４１７ ９４２３．

［６２］ＤＡＮＧＨ，ＭＡＬＯＮＥＪＭ，ＢＯＵＴＳＡＬＩＳＰ，ｅｔａｌ．Ｒｅｄｕｃｅｄ

ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎｉｎ２，４Ｄｒｅｓｉｓｔａｎｔｏｒｉｅｎｔａｌｍｕｓｔａｒｄｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

（犛犻狊狔犿犫狉犻狌犿狅狉犻犲狀狋犪犾犲Ｌ．）ｆｒｏｍＡｕｓｔｒａｌｉａ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅ

ｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１８，７４（６）：１５２４ １５３２．

［６３］叶萱．杂草对合成生长素类除草剂的抗性［Ｊ］．世界农药，

２０１８，４０（６）：１ ８．

［６４］ＦＩＧＵＥＩＲＥＤＯＭＲＡ，ＬＥＩＢＨＡＲＴＬＪ，ＲＥＩＣＨＥＲＺＪ，ｅｔ

ａｌ．Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｏｆ２，４ｄｉｃｈｌｏｒｏｐｈｅｎｏｘｙａｃｅｔｉｃａｃｉｄｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ

ｔｏｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎａｃｏｍｍｏｎｗａｔｅｒｈｅｍｐ（犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狋狌犫犲狉犮狌犾犪

狋狌狊）ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１８，７４（１０）：

２３５６ ２３６２．

［６５］ＴＯＲＲＡＪ，ＲＯＪＡＮＯＤＥＬＧＡＤＯＡ Ｍ，ＲＥＹＣＡＢＡＬＬＥＲＯ

Ｊ，ｅｔａｌ．Ｅｎｈａｎｃｅｄ２，４Ｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｔｗｏｒｅｓｉｓｔａｎｔ犘犪狆犪狏犲狉

狉犺狅犲犪狊ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓｆｒｏｍＳｐａｉｎ［Ｊ／ＯＬ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉ

ｅｎｃｅ，２０１７，８：１５８４．ＤＯＩ：１０．３３８９／ｆｐｌｓ．２０１７．０１５８４．

［６６］ＳＨＥＲＧＩＬＬＬＳ，ＢＩＳＨＭＤ，ＪＵＧＵＬＡＭＭ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ａｎｄｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｓｉｘｗａｙｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎａｎ

犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狋狌犫犲狉犮狌犾犪狋狌狊ｖａｒ．狉狌犱犻狊ｂｉｏｔｙｐｅｆｒｏｍ Ｍｉｓｓｏｕｒｉ

［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１８，７４（１２）：２６８８ ２６９８．

［６７］ＳＨＹＡＭＣ，ＰＥＴＥＲＳＯＮＤＥ，ＪＵＧＵＬＡＭ Ｍ．Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏ

２，４ＤｉｎＰａｌｍｅｒａｍａｒａｎｔｈ（犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狆犪犾犿犲狉犻）ｆｒｏｍＫａｎｓａｓ

ｉｓｍｅｄｉａｔｅｄｂｙｅｎｈａｎｃｅｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ［Ｊ］．ＷｅｅｄＳｃｉｅｎｃｅ，２０２２，

７０（４）：３９０ ４００．

［６８］ＨＡＷＫＥＳＴＲ．Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｐａｒａｑｕａｔｉｎｐｌａｎｔｓ

［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１４，７０（９）：１３１６ １３２３．

［６９］ＧＵＴＴＥＲＩＤＧＥＪＭ．Ｌｉｐｉｄｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎｉｎｉｔｉａｔｅｄｂｙｓｕｐｅｒｏｘ

ｉｄｅｄｅｐｅｎｄｅｎｔｈｙｄｒｏｘｙｌｒａｄｉｃａｌｓｕｓｉｎｇｃｏｍｐｌｅｘｅｄｉｒｏｎａｎｄｈｙ

ｄｒｏｇｅｎｐｅｒｏｘｉｄｅ［Ｊ］．ＦＥＢＳｌｅｔｔｅｒｓ，１９８４，１７２（２）：２４５ ２４９．

［７０］ＹＵＱｉｎ，ＨＵＡＮＧＳｈａｏｂａｉ，ＰＯＷＬＥＳＳ．Ｄｉｒｅｃｔｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ

ｏｆｐａｒａｑｕａｔｉｎｌｅａｆｐｒｏｔｏｐｌａｓｔｓｉｎｄｉｃａｔｅｓｖａｃｕｏｌａｒｐａｒａｑｕａｔｓｅ

ｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎａｓａｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｍｅｃｈａｎｉｓｍｉｎ犔狅犾犻狌犿狉犻犵犻犱狌犿 ［Ｊ］．

ＰｅｓｔｉｃｉｄｅＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙａｎｄＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１０，９８（１）：１０４ １０９．

［７１］ＢＲＵＮＨＡＲＯＣ，ＨＡＮＳＯＮＢＤ．Ｖａｃｕｏｌａｒｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎｏｆ

ｐａｒａｑｕａｔｉｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｔｈｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｍｅｃｈａｎｉｓｍｉｎ犔狅犾犻狌犿狆犲

狉犲狀狀犲Ｌ．ｓｐｐ．犿狌犾狋犻犳犾狅狉狌犿 ［Ｊ／ＯＬ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉ

·２２·



５０卷第１期 马红等：杂草对９类常用不同作用机制除草剂的非靶标抗性机制研究进展

ｅｎｃｅ，２０１７，８：１４８５．ＤＯＩ：１０．３３８９／ｆｐｌｓ．２０１７．０１４８５．

［７２］张玉池，王晓蕾，徐文蓉，等．国内外抗除草剂基因专利的分

析［Ｊ］．杂草学报，２０１７，３５（２）：１ ２２．

［７３］ＳＨＥＲＭＡＮＴＤ，ＢＥＣＥＲＲＩＬＪＭ，ＭＡＴＳＵＭＯＴＯＨ，ｅｔａｌ．

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｂａｓｉｓｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆｐｌａｎｔｓｐｅｃｉｅｓ

ｔｏｐｒｏｔｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎｏｘｉｄａｓｅｉｎｈｉｂｉｔｉｎｇｈｅｒｂｉｃｉｄｅｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９９１，９７（１）：２８０ ２８７．

［７４］石小清，沈晓霞，王阿国，等．原卟啉原氧化酶抑制剂研究与

开发进展［Ｊ］．浙江化工，２０００（３）：３５ ３７．

［７５］ＨＵＡＮＧＺｈａｏｆｅｎｇ，ＣＵＩＨａｉｌａｎ，ＷＡＮＧＣｈｕｎｙｕ，ｅｔａｌ．Ｉｎ

ｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｍｅｃｈａｎｉｓｍｔｏｆｏｍｅｓａｆｅｎｉｎ犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊

狉犲狋狉狅犳犾犲狓狌狊Ｌ ［Ｊ／ＯＬ］．ＰｅｓｔｉｃｉｄｅＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙａｎｄＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

２０２０，１６５：１０４５６０．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｐｅｓｔｂｐ．２０２０．１０４５６０．

［７６］滕春红，王星茗，崔书芳，等．黑龙江省大豆田反枝苋对氟磺

胺草醚的抗药性机制研究［Ｊ］．植物保护，２０１９，４５（５）：１９７

２０１．

［７７］ＤＵＬｏｎｇ，ＬＩＸｉａｏ，ＪＩＡＮＧＸｉａｏｊｉｎｇ，ｅｔａｌ．Ｔａｒｇｅｔｓｉｔｅｂａｓｉｓ

ｆｏｒｆｏｍｅｓａｆｅｎｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｒｅｄｒｏｏｔｐｉｇｗｅｅｄ（犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狉犲狋

狉狅犳犾犲狓狌狊）ｆｒｏｍＣｈｉｎａ［Ｊ］．ＷｅｅｄＳｃｉｅｎｃｅ，２０２１，６９（３）：２９０

２９９．

［７８］ＯＢＥＮＬＡＮＤＯ，ＭＡＲ，Ｏ’ＢＲＩＥＮＳ，ｅｔａｌ．Ｃａｒｆｅｎｔｒａｚｏｎｅ

ｅｔｈｙｌｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎａｎ犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狋狌犫犲狉犮狌犾犪狋狌狊ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｉｓ

ｎｏｔｍｅｄｉａｔｅｄｂｙａｍｉｎｏａｃｉｄａｌｔｅｒａｔｉｏｎｓｉｎｔｈｅＰＰＯ２ｐｒｏｔｅｉｎ［Ｊ／

ＯＬ］．ＰＬｏＳＯＮＥ，２０１９，１４：ｅ０２１５４３１．ＤＯＩ：１０．１３７１／ｊｏｕｒ

ｎａｌ．ｐｏｎｅ．０２１５４３１．

［７９］ＶＡＲＡＮＡＳＩＶ Ｋ，ＢＲＡＢＨＡＭ Ｃ，ＮＯＲＳＷＯＲＴＨＹＪＫ．

Ｃｏｎｆｉｒｍａｔｉｏｎａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｎｏｎｔａｒｇｅｔｓｉｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ｔｏｆｏｍｅｓａｆｅｎｉｎＰａｌｍｅｒａｍａｒａｎｔｈ（犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狆犪犾犿犲狉犻）［Ｊ］．

ＷｅｅｄＳｃｉｅｎｃｅ，２０１８，６６（６）：７０２ ７０９．

［８０］ＶＡＲＡＮＡＳＩＶＫ，ＢＲＡＢＨＡＭＣ，ＫＯＲＲＥＳＮＥ，ｅｔａｌ．Ｎｏｎ

ｔａｒｇｅｔｓｉｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎＰａｌｍｅｒａｍａｒａｎｔｈ犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狆犪犾犿犲狉犻

（Ｓ．）Ｗａｔｓ．ｃｏｎｆｅｒｓｃｒｏｓｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｐｒｏｔｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎｏｘ

ｉｄａｓｅｉｎｈｉｂｉｔｉｎｇｈｅｒｂｉｃｉｄｅｓ［Ｊ］．ＷｅｅｄＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１９，３３

（２）：３４９ ３５４．

［８１］ＴＡＮＥＴＡＮＩＹ，ＫＡＫＵＫ，ＫＡＷＡＩＫ，ｅｔａｌ．Ａｃｔｉｏｎｍｅｃｈａ

ｎｉｓｍｏｆａｎｏｖｅｌｈｅｒｂｉｃｉｄｅ，ｐｙｒｏｘａｓｕｌｆｏｎｅ［Ｊ］．ＰｅｓｔｉｃｉｄｅＢｉｏ

ｃｈｅｍｉｓｔｒｙａｎｄＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００９，９５（１）：４７ ５５．

［８２］ＢＵＳＩＲ．Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｈｅｒｂｉｃｉｄｅｓｉｎｈｉｂｉｔｉｎｇｔｈｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆ

ｖｅｒｙｌｏｎｇｃｈａｉｎｆａｔｔｙａｃｉｄｓ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，

２０１４，７０（９）：１３７８ １３８４．

［８３］ＬＥＣＨＥＬＴＫＵＮＺＥＣ，ＭＥＩＳＳＮＥＲＲＣ，ＤＲＥＷＥＳＭ，ｅｔａｌ．

Ｆｌｕｆｅｎａｃｅｔｈｅｒｂｉｃｉｄｅｔｒｅａｔｍｅｎｔｐｈｅｎｏｃｏｐｉｅｓｔｈｅｆｉｄｄｌｅｈｅａｄｍｕ

ｔａｎｔｉｎ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊狋犺犪犾犻犪狀犪 ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，

２００３，５９（８）：８４７ ８５６．

［８４］ＭＡＲＫＨＡＭＪＥ，ＭＯＬＩＮＯＤ，ＧＩＳＳＯＴＬ，ｅｔａｌ．Ｓｐｈｉｎｇｏｌｉｐ

ｉｄｓｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｖｅｒｙｌｏｎｇｃｈａｉｎｆａｔｔｙａｃｉｄｓｄｅｆｉｎｅａｓｅｃｒｅｔｏｒｙ

ｐａｔｈｗａｙｆｏｒｓｐｅｃｉｆｉｃｐｏｌａｒｐｌａｓｍａｍｅｍｂｒａｎｅｐｒｏｔｅｉｎｔａｒｇｅｔｉｎｇ

ｉｎ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０１１，２３（６）：２３６２ ２３７８．

［８５］ＢＵＳＩＲ，ＰＯＲＲＩＡ，ＧＡＩＮＥＳＴＡ，ｅｔａｌ．Ｐｙｒｏｘａｓｕｌｆｏｎｅｒｅ

ｓｉｓｔａｎｃｅｉｎ犔狅犾犻狌犿狉犻犵犻犱狌犿ｉｓｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｂａｓｅｄ［Ｊ］．Ｐｅｓｔｉｃｉｄｅ

ＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙａｎｄＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１８，１４８：７４ ８０．

［８６］ＢＲＡＢＨＡＭＣ，ＮＯＲＳＷＯＲＴＨＹＪＫ，ＨＯＵＳＴＯＮＭ Ｍ，ｅｔ

ａｌ．Ｃｏｎｆｉｒｍａｔｉｏｎｏｆ犛ｍｅｔｏｌａｃｈｌｏｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎＰａｌｍｅｒａｍａ

ｒａｎｔｈ（犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狆犪犾犿犲狉犻）［Ｊ］．ＷｅｅｄＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１９，

３３（５）：７２０ ７２６．

［８７］ＳＴＲＯＭＳＡ，ＨＡＧＥＲＡＧ，ＳＥＩＴＥＲＮＪ，ｅｔａｌ．Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏ犛ｍｅｔｏｌａｃｈｌｏｒｉｎｔｗｏｗａｔｅｒｈｅｍｐ（犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狋狌

犫犲狉犮狌犾犪狋狌狊）ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓｆｒｏｍＩｌｌｉｎｏｉｓ，ＵＳＡ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅ

ｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０２０，７６（９）：３１３９ ３１４８．

［８８］ＳＴＲＯＭＳＡ，ＨＡＧＥＲＡＧ，ＣＯＮＣＥＰＣＩＯＮＪＣＴ，ｅｔａｌ．

Ｍｅｔａｂｏｌｉｃｐａｔｈｗａｙｓｆｏｒ犛ｍｅｔｏｌａｃｈｌｏｒｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎｄｉｆｆｅｒｂｅ

ｔｗｅｅｎｔｏｌｅｒａｎｔｃｏｒｎａｎｄｍｕｌｔｉｐｌｅｒｅｓｉｓｔａｎｔｗａｔｅｒｈｅｍｐ ［Ｊ］．

ＰｌａｎｔａｎｄＣｅｌｌＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０２１，６２（１１）：１７７０ １７８５．

［８９］ＲＡＮＧＡＮＩＧ，ＮＯＧＵＥＲＡ Ｍ，ＳＡＬＡＳＰＥＲＥＺＲ，ｅｔａｌ．

Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏ犛ｍｅｔｏｌａｃｈｌｏｒｉｎＰａｌｍｅｒａｍａｒａｎｔｈ

［Ｊ／ＯＬ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０２１，１２：６５２５８１．ＤＯＩ：

１０．３３８９／ｆｐｌｓ．２０２１．６５２５８１．

［９０］柏亚罗．ＨＰＰＤ抑制剂类除草剂的产品研发及市场概况［Ｊ］．

世界农药，２０２１，４３（５）：１ １３．

［９１］ＮＡＫＫＡＳ，ＧＯＤＡＲＡＳ，ＷＡＮＩＰＳ，ｅｔａｌ．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌａｎｄ

ｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｈｙｄｒｏｘｙｐｈｅｎｙｌｐｙｒｕｖａｔｅｄｉｏｘｙｇｅｎ

ａｓｅ（ＨＰＰＤ）ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎＰａｌｍｅｒａｍａｒａｎｔｈ（犃犿犪

狉犪狀狋犺狌狊狆犪犾犿犲狉犻Ｓ．Ｗａｔｓ．）［Ｊ／ＯＬ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉ

ｅｎｃｅ，２０１７，８：５５５．ＤＯＩ：１０．３３８９／ｆｐｌｓ．２０１７．００５５５．

［９２］姜丽丽．新型二酮腈类ＨＰＰＤ抑制剂的设计、合成及除草活性

［Ｄ］．武汉：华中师范大学，２０１５．

［９３］ＫＡＵＮＤＵＮＳＳ，ＨＵＴＣＨＩＮＧＳＳＪ，ＤＡＬＥＲＰ，ｅｔａｌ．Ｍｅｃｈａ

ｎｉｓｍｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｍｅｓｏｔｒｉｏｎｅｉｎａｎ犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狋狌犫犲狉犮狌犾犪狋狌狊

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｆｒｏｍＮｅｂｒａｓｋａ，ＵＳＡ［Ｊ／ＯＬ］．ＰＬｏＳＯＮＥ，２０１７，１２

（６）：ｅ０１８００９５．ＤＯＩ：１０．１３７１／ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．０１８００９５．

［９４］ＫＵＰＰＥＲＡ，ＰＥＴＥＲＦ，ＺＯＬＬＮＥＲＰ，ｅｔａｌ．Ｔｅｍｂｏｔｒｉｏｎｅｄｅ

ｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎｉｎ４ｈｙｄｒｏｘｙｐｈｅｎｙｌｐｙｒｕｖａｔｅｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅ（ＨＰＰＤ）

ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｒｅｓｉｓｔａｎｔＰａｌｍｅｒａｍａｒａｎｔｈ（犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狆犪犾犿犲狉犻Ｓ．

Ｗａｔｓ．）［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１８，７４（１０）：２３２５

２３３４．

［９５］ＧＵＯＦｅｎｇ，ＩＷＡＫＡＭＩＳ，ＹＡＭＡＧＵＣＨＩＴ，ｅｔａｌ．Ｒｏｌｅｏｆ

ＣＹＰ８１ＡｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅＰ４５０ｓｉｎｃｌｏｍａｚｏｎｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎ犈犮犺犻

狀狅犮犺犾狅犪狆犺狔犾犾狅狆狅犵狅狀 ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１９，２８３：３２１

３２８．

［９６］ＨＩＤＥＯＭ．Ａｒｉｃｅｇｅｎｅｔｈａｔｃｏｎｆｅｒｓｂｒｏａｄｓｐｅｃｔｒｕｍｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ｔｏβｔｒｉｋｅｔｏｎｅｈｅｒｂｉｃｉｄｅｓ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１９，３６５（６４５１）：３９３

３９６．

［９７］张翔鹤，满芮，王晓丽，等．２０１３－２０１８年中国主要作物田杂

草发生危害数据集［Ｊ］．中国科学数据（中英文网络版），２０２１，

６（４）：１９６ ２０５．

（责任编辑：杨明丽）

·３２·




