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杂草对除草剂非靶标抗性机理研究进展
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摘要　随着除草剂的大面积持续使用，近年来抗性杂草种类增多，危害面积不断增加，危害程度逐渐加重。杂草对

除草剂抗性问题业已成为威胁全球粮食安全的关键问题之一。杂草对除草剂的抗药机制主要分为靶标抗性和非靶

标抗性，非靶标抗性主要包括对除草剂解毒能力增强、屏蔽作用或与作用位点的隔离作用等机理。本文主要对除草

剂的非靶标抗性机制中的Ｐ４５０ｓ、ＧＳＴｓ、ＡＢＣ转运蛋白和谷胱甘肽转运体等进行综述，并对非靶标抗性机制研究前

景进行展望。
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　　农田杂草的发生威胁到农作物的产量，同时严

重降低了全球粮食作物的品质，造成了巨大的经济

损失［１２］。自２０世纪７０年代除草剂的大面积持续

推广应用以来，因其相较于人工除草方式更加高效、

省力等优点迅速成为防除农田草害的重要手段［３］。

除草剂的使用虽然极大地提高了农作物产量，但是

由于许多杂草抗药性的发展演变，使得除草剂的应

用效果正逐步受到影响［４］。除草剂抗性是指杂草在

除草剂正常的致死剂量下仍能生存和繁殖的能

力［５］。截至目前，已有７０个国家报道了２６２个杂草

品种涉及５１２个抗除草剂案例
［６］。杂草的抗药性机

制主要分为靶标抗性和非靶标抗性，杂草对除草剂

的靶标抗性机制主要是指靶标酶基因发生突变，改

变了其分子结构，使靶标酶对除草剂的敏感性降低

或者靶标酶过度表达［７８］。而在非靶标抗性机制下，

到达靶标位点的除草剂分子数量逐渐减少，这是由

于除草剂对非毒性代谢物的解毒能力增强、除草剂

在植物体内转运和吸收能力降低等作用。

１　概况

杂草对除草剂的非靶标抗性机制比靶标抗性机

制更为复杂，是植物胁迫反应的一部分，并且随着时
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间的推移不断演变［９］。当今科学家们关于杂草对除

草剂非靶标抗性机制的研究主要是从比较生理学和

生理生态学方面进行［１０］。

杂草对除草剂的非靶标抗性机制是指所有降低

到达植物体内靶标位点的除草剂有效致死剂量的机

制［１１］。这些机制主要包括解毒代谢作用、吸收传导

受到阻碍、氧化代谢、屏蔽作用或者隔离作用，其中

除草剂的解毒代谢作用被认为是目前最常见的非靶

标抗性机制［１２］。除草剂的解毒过程遵循４个阶段

模式［１３１４］。解毒过程的第一阶段会激活某些功能基

团，从而使这些功能基团暴露在第二阶段的酶中。

氧化是一种典型的第一阶段解毒反应，主要通过细

胞色素 Ｐ４５０ 单加氧酶或者多功能氧化酶完

成［１５１７］。解毒过程的第二阶段一般是利用硫醇类物

质或者糖类将大量亲水分子与活化的异物结合，从

而使第三阶段的ＡＢＣ转运蛋白能够识别第二阶段

解毒的最终产物，此阶段主要通过谷胱甘肽犛转移

酶和糖基转移酶完成［１８２１］。解毒过程的第三阶段是

通过主动运输将结合分子运入液泡或细胞外空间，

ＡＢＣ转运蛋白是参与第三阶段解毒最常见的转运

体［１４，２１］。解毒过程的第四阶段则涉及液泡或细胞外

空间中共轭分子的进一步降解，另外许多与植物代

谢相关的酶可能参与除草剂的非靶标抗性。

２　细胞色素犘４５０单加氧酶与杂草非靶标抗性

细胞色素Ｐ４５０ｓ（ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅＰ４５０ｓ，ＣＹＰ４５０ｓ）是

参与生物代谢的最庞大蛋白酶超家族［２２］。同时细

胞色素Ｐ４５０单加氧酶在杂草对除草剂解毒过程的

第一阶段中起着非常重要的作用，常见的催化反应

主要有犗脱烷基化、芳基羟基化、环甲基羟基化、犖

脱烷基化、犛氧化反应等作用
［２３２４］，可以为后面的除

草剂解毒反应奠定基础［２５］。而Ｐ４５０ｓ参与植物对

除草剂解毒过程最早是由Ｆｒｅａｒ等在棉花的微粒体

代谢灭草隆（ｍｏｎｕｒｏｎ）试验中发现
［２６］。

Ｈｆｅｒ等
［２７］研究发现，拟南芥 犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊

狋犺犪犾犻犪狀犪ＣＹＰ７６ｓ家族成员ＣＹＰ７６Ｃ１、ＣＹＰ７６Ｃ２和

ＣＹＰ７６Ｃ４参与苯脲类除草剂的代谢，对苯脲类除草

剂起 到 解 毒 的 作 用。Ｘｉａｎｇ 等
［２８］发 现 Ｐ４５０ｓ

（ＣＹＰ７１Ｃ６Ｖ１）在小麦代谢磺酰脲类除草剂氯磺隆

（ｃｈｌｏｒｓｕｌｆｕｒｏｎ）和醚苯磺隆（ｔｒｉａｓｕｌｆｕｒｏｎ）中起作用；研

究人员发现了在水稻和拟南芥中参与除草剂苄嘧磺

隆（ｂｅｎｓｕｌｆｕｒｏｎｍｅｔｈｙｌ）解毒过程的ＣＹＰ７２Ａ３１和

ＣＹＰ８１Ａ６
［２９３１］；Ｉｗａｋａｍｉ等

［３２］发现了在水田稗犈犮犺犻

狀狅犮犺犾狅犪狅狉狔狕狅犻犱犲狊（异名：犈．狆犺狔犾犾狅狆狅犵狅狀）中参与除草

剂苄嘧磺隆和五氟磺草胺（ｐｅｎｏｘｓｕｌａｍ）解毒过程的

ＣＹＰ８１Ａ１２和ＣＹＰ８１Ａ２１。而在Ｐ４５０ｓ抑制剂处理向

日葵后对咪唑啉酮类除草剂的敏感性增加，表明

Ｐ４５０ｓ对除草剂的解毒是引起抗咪唑啉酮类除草剂抗

性的机制之一，并有不同的Ｐ４５０ｓ同工酶参与了对咪

唑啉酮类除草剂抗性的产生［３３］。

另外，还可以通过Ｐ４５０ｓ酶活性与杂草抗除草

剂能力的相关性，确定Ｐ４５０ｓ在非靶标除草剂抗性

中的作用。Ｃｏｃｋｅｒ等
［３４］和Ｌｅｔｏｕｚé等

［３５］研究表明

Ｐ４５０ｓ酶与ＧＳＴｓ和糖基转移酶等参与除草剂解毒

过程的解毒酶之间存在协同作用。Ａｌｄａｈｉｒ等
［３６］研

究发现Ｐ４５０ｓ参与了早熟禾犘狅犪犪狀狀狌犪对除草剂嗪

草酮（ｍｅｔｒｉｂｕｚｉｎ）的解毒过程。

安全剂在除草剂中的添加使用，可以更安全地

诱导植物体内某些Ｐ４５０ｓ基因的表达。目前为止，

已经有试验证明安全剂能够诱导并增强植物体内由

Ｐ４５０ｓ介导的芳氧苯氧丙酸酯类、咪唑啉酮类、氯乙

酰胺类、磺酰脲类、磺酰胺类除草剂的代谢［３７］。

刘惠君等［３８］研究发现，在加入安全剂ＮＡ和解

草啶处理后，玉米植株体内Ｐ４５０ｓ的含量分别比对

照相应地提高了５．６３倍和３．３０倍。Ｄｅｎｇ等
［３９］发

现ＮＡ也能够使水稻体内苄嘧磺隆的犗脱甲基作

用增强４．５倍。据Ｆｏｒｔｈｏｆｆｅｒ报道
［４０］ＮＡ也同样能

诱导小麦植株内犆犢犘７１犆１、犆犢犘７１犆３、犆犢犘７２犃５、

犆犢犘７３犃７和犆犢犘９２犃１基因的表达。既可以从酶

学角度证明安全剂的使用能够更安全地诱导并增强

植物体内某些Ｐ４５０ｓ基因的表达，同时也从基因转

录水平加以证明。但目前关于安全剂对Ｐ４５０ｓ基因

诱导转录的上、下游分子机制所知甚少，主要是技术

的束缚阻碍了对编码基因Ｐ４５０ｓ的鉴定
［４１］。

３　谷胱甘肽犛转移酶（犌犛犜狊）与杂草非靶标

抗性

　　谷胱甘肽犛转移酶（ＧＳＴｓ）是存在于动植物体

内的一个庞大酶族。在植物体中，ＧＳＴｓ对不同的

生物和非生物胁迫发生的反应，具有鲜明的酶特异

性以及表达模式［４２４３］。ＧＳＴｓ可以催化还原型谷胱

甘肽与各种亲电子外源化合物的结合反应，获得无

毒或者毒性低于母体化合物的衍生物，使植物获得

除草剂抗性和选择性，可以减少农作物受到的危

·２·
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害［４４４５］。Ｌａｍｏｕｒｅｕｘ等
［４６］发现的玉米植株体内

ＧＳＴｓ与莠去津（ａｔｒａｚｉｎｅ）产生共轭作用，生成无毒的

轭合物，是ＧＳＴｓ早期参与除草剂解毒的研究之一，

并且在当时已有试验结果阐明了ＧＳＴｓ生成的轭合

物在几种杂草对莠去津的抗性中起到解毒作用［４７］。

更多的研究表明，ＧＳＴｓ的活性提高使ＧＳＴｓ在

除草剂非靶标抗性机制中扮演相关角色。ＧＳＴｓ活

性通常是用１氯２，４二硝基苯（ＣＤＮＢ）等模型底物

来研究的，即用光吸收法检测ＧＳＴｓ与人工底物的

结合。唐子慧等［４８］通过测定ＧＳＴｓ的活性，得出看

麦娘犃犾狅狆犲犮狌狉狌狊犪犲狇狌犪犾犻狊对精喹禾灵（ｑｕｉｚａｌｏｆｏｐ

犘ｅｔｈｙｌ）产生抗性的原因可能是ＧＳＴｓ增强了药剂

的代谢作用。

ＧＳＴｓ介导的除草剂抗性也可能针对多种除草

剂，有时甚至比Ｐ４５０ｓ介导的抗药性更多样化
［４９］。

关于诱导引起ＧＳＴｓ活性增加可能由两种机制导

致：一是诱导引起植物体内一种或几种ＧＳＴｓ同工酶

过量表达；二是诱导所引起的新同工酶合成［５０］。

Ｃｈｒｏｎｏｐｏｕｌｏｕ等
［５１］在菜豆犘犺犪狊犲狅犾狌狊狏狌犾犵犪狉犻狊

苗的叶片上喷施精吡氟禾草灵（ｆｌｕａｚｉｆｏｐ犘ｂｕｔｙｌ）

测定ＧＳＴｓ的活性，其结果显示处理组ＧＳＴｓ的活

性为野生型的２．７～２．９倍，表明ＧＳＴｓ在植物对精

吡氟禾草灵的解毒机制中起到重要作用。Ｇａｉｎｅｓ

等［５２］通过转录组测序发现，ＧＳＴｓ影响细胞色素

Ｐ４５０ｓ基因的代谢增强，ＧＳＴｓ既可以和除草剂结合

起到直接作用，也可以间接促进植物的应激反应，进

化植物对除草剂的抗性。Ｇｒｏｎｗａｌｄ等
［５３］研究发现

苘麻犃犫狌狋犻犾狅狀狋犺犲狅狆犺狉犪狊狋犻中的ＧＳＴｓ与除草剂发

生轭合作用增加轭合物的生成，从而使苘麻对莠去

津产生抗性。Ｂｒｉｇｈｔ研究表明ＧＳＴＦ１介导的代谢

作用，导致黄酮的积累，以及次生物、抗氧化物等发

生变化，且过表达犌犛犜犉１的植株获得了抗药性
［５４］。

Ｚｈａｏ等
［５５］研究发现犌犛犜犉１和犌犜７５犱１基因表达

可能与甲基二磺隆（ｍｅｓｏｓｕｌｆｕｒｏｎｍｅｔｈｙｌ）的抗性有

关，但犌犛犜犜３和犌犜８３犃１在抗除草剂中的作用尚

不清楚。

４　三磷酸腺苷结合盒转运蛋白（犃犅犆）和谷

胱甘肽转运体与杂草非靶标抗性

　　在植物对除草剂解毒过程的第二阶段中，硫醇

或糖将大量亲水分子与活化的异物结合生成解毒产

物。但随着解毒产物在细胞内的大量积累，最终会

导致参与本阶段的相关解毒酶活性降低，如Ｉｓｈｉｋａ

ｗａ
［５６］研究发现部分谷胱甘肽轭合物表现出同时抑制

ＧＳＴｓ和谷胱甘肽还原酶（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＧＲ）

活性的能力。所以这些解毒物需要被除草剂解毒第

三阶段的转运体做进一步处理，最常见的转运体就是

ＡＢＣ转运蛋白（ＡＴＰｂｉｎｄｉｎｇｃａｓｓｅｔｔｅｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ）。

ＡＢＣ转运蛋白是普遍存在于原核生物和真核

生物中的跨膜转运蛋白，是目前发现的生物体内最

大的，功能最广泛的蛋白家族之一［５７］。据水稻和拟

南芥的全基因组测序结果显示，水稻有１２８个ＡＢＣ

转运蛋白基因，拟南芥有１２９个，是目前已完成基因

组测序植物中ＡＢＣ转运蛋白最多的
［５８］。这类蛋白

能通过利用ＡＴＰ水解所释放的能量直接转运物质，

包括谷胱甘肽结合物在内的多种化合物。例如此类

蛋白中的多耐药相关蛋白（ｍｕｌｔｉｄｒｕｇｒｅｓｉｓｔａｎｃｅａｓ

ｓｏｃｉａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎ，ＭＲＰ）便是通过主动运输将葡萄

糖轭合物和谷胱甘肽轭合物转运到液泡中，并在其

中扮演重要角色。

作为植物体内的ＡＢＣ转运体参与植物对除草

剂解毒过程的第一份证据，是 Ｍａｒｔｉｎｏｉａ等
［５９］在大

麦对异丙甲草胺（ｍｅｔｏｌａｃｈｌｏｒ）试验中，发现异丙甲

草胺与ＧＳＨ作用生成的轭合物可以借助ＡＴＰ结

合盒ＡＢＣ转运体通过主动运输转移至液泡内。其

他相关试验表明，除草剂衍生物的葡萄糖苷结合物

也可通过ＡＢＣ转运蛋白在大麦叶肉细胞液泡中固

定［６０］。Ｈａｒｔ等
［６１］提出植物抵抗百草枯（ｐａｒａｑｕａｔ）

毒害的机理可能是ＡＢＣ转运体将百草枯转移至植

物细胞液泡中，或通过提高抗氧化酶的活性来实现。

Ｙａｎｇ等
［６２］研究发现播娘蒿犇犲狊犮狌狉犪犻狀犻犪狊狅狆犺犻犪对

苯磺隆（ｔｒｉｂｅｎｕｒｏｎｍｅｔｈｙｌ）的非靶标抗性可能是由

Ｐ４５０ｓ介导的代谢抗性和ＡＢＣ转运体介导的代谢

产物固存所致。

另外Ｐａｎｇ等
［６３］发现位于植物细胞膜上的谷胱

甘肽转运体（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ）具有介导谷胱

甘肽轭合物和ＧＳＨ运输的功能，从而表明谷胱甘肽

转运体参与了植物对外源化合物的解毒过程，并发

挥重要作用。Ｐａｎｇ等
［６４］在２０１０年发现玉米中编码

谷胱甘肽转运蛋白的基因犣犿犌犜１在莠去津的诱导

下，表达量提高了约４～５倍，表明谷胱甘肽转运蛋

白在玉米解毒外源有害物质的过程中可能发挥着

作用。

·３·



２０２０

５　屏蔽作用或隔离作用与杂草非靶标抗性

杂草的屏蔽作用或隔离作用是指除草剂到达靶

标位点之前被固定在某些植物组织或细胞内，从而

产生抗性［６５］。Ｄｉｎｅｌｌｉ等
［６６］通过研究两种黑麦草

犔狅犾犻狌犿ｓｐｐ．对禾草灵（ｄｉｃｌｏｆｏｐｍｅｔｈｙｌ）的抗性机

制，主要是杂草对除草剂的屏蔽作用或对作用位点

的隔离作用使得禾草灵不能到达作用位点。Ｊóｒｉ

等［６７］研究百草枯在植物细胞内的分布情况，发现杂

草可以通过将除草剂隔离运输至液泡等细胞代谢不

活跃区来减轻除草剂对杂草的毒害。

６　展望

随着化学除草剂的广泛使用，杂草防除越来越

难，甚至对农业生产造成严重威胁，因而引发的经济

和农业安全问题备受关注。其中杂草对除草剂的非

靶标抗性机制被视为是杂草综合可持续治理发展中

的主要障碍，特别是非靶标抗性机制中的Ｐ４５０ｓ、

ＧＳＴｓ、ＡＢＣ转运体和谷胱甘肽转运体形成的抗性

以及交互抗性。国内外科学家将新一代高通量

ＤＮＡ测序技术应用到杂草抗性机理的研究中
［６８］，

ＲＮＡ测序（ＲＮＡｓｅｑ）也对研究杂草的非靶标抗性

机理做出了重要贡献。这些先进技术的出现可以更

深入地对非靶标抗性机制中所涉及的基因、表达产

物以及运输途径进行研究，并对该机制中的各要素

之间的相互影响和作用机制进行揭示，以期为杂草

抗性问题提供综合治理方案。
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