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杂草对激素类除草剂抗药性研究进展
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摘要　农田杂草严重影响作物的产量和品质，对除草剂的过度依赖和长期使用，使杂草对除草剂的抗性问题日益突

出。目前已有２６２种杂草（１５２种双子叶和１１０种单子叶）的５１２个生物型对２３类中的１６７个除草剂产生抗性。激

素类除草剂作为除草剂的重要成员，为禾谷类作物田的杂草防除提供了保障，然而在使用了几十年后，４４种杂草对

此类除草剂产生了抗药性。本文对激素类除草剂的分类应用、除草机理、抗性现状、抗性机理等进行了综述，以期为

激素类除草剂的应用和抗激素类除草剂杂草的防除提供参考。
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　　杂草是农田生态系统中非有意识栽培的植物。

全球有杂草８０００多种，对农业生产造成危害的有

２５００余种
［１］。我国幅员辽阔，气候多样，杂草种类

庞杂。迄今为止，我国已发现农田杂草１４００多种，

其中６４１种列入《中国主要农作物杂草名录》，分属

８９科３７４属；这些杂草中，对我国农业生产造成严

重危害的杂草有１３０余种，恶性杂草３７种
［２］。多数

杂草生长迅速、根系发达、繁殖能力突出，在农田生

态系统中具有较强的竞争能力，它们与作物竞争水

分、养分和光照，严重影响农作物的产量和品质［３］。

人类在栽培作物的过程中，与杂草进行了长期的斗

争，经历了从“徒手拔草”的人工除草时代到今天以

化学除草为主，生态、物理方法为辅的综合治理阶

段。我国使用化学除草剂始于２０世纪７０年代，此

后大量的化学除草剂从国外引进，国内化学除草剂

的品种日益丰富。在这些除草剂中，激素类除草剂

的作用不容忽视，此类除草剂的结构与生长素吲哚

３乙酸（ＩＡＡ）类似，低浓度时对植物有促生作用，高

浓度时杀死植物［４］。它的出现为禾谷类作物田阔叶

杂草的防除提供了有力的保障。

单一除草剂大量使用，抗性问题日益凸显，促使

化学除草剂从单剂向复配剂的转变。复配剂的出

现，一定程度上遏制了抗性杂草的蔓延，保证了粮食

生产安全，但交互抗性和多抗性杂草的出现，又缩短

了复配剂的使用寿命，增加了农业生产者的除草压

力，尤其是作用方式独特的激素类除草剂也相继出现
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抗性问题，给杂草的有效治理带来了前所未有的挑

战。全球学者在杂草生物学与生态学、杂草群落演替

规律、杂草化学与生物防治技术，以及综合防治技术

等方面进行了大量的研究工作［５］，取得了一系列可喜

的成绩，但也发现了一些亟待解决的问题。本文总结

了杂草对激素类除草剂的抗性现状，归纳了杂草对激

素类除草剂抗性机理方面的研究进展，展望了今后的

研究趋势，为激素类除草剂的研究和应用提供参考。

１　激素类除草剂的种类及其作用方式

自１９４２年发现２，４滴的除草活性以后，许多激

素类除草剂被相继开发利用。根据分子结构中的芳

基、杂环或羧酸位置的不同，激素类除草剂可分为苯

甲酸（ｂｅｎｚｏｉｃａｃｉｄｓ）、苯氧羧酸（ｐｈｅｎｏｘｙｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ

ａｃｉｄｓ）、吡啶羧酸（ｐｙｒｉｄｉｎｅｃａｒｂｏｘｙｌｉｃａｃｉｄｓ）、喹啉羧

酸（ｑｕｉｎｏｌｉｎｅｃａｒｂｏｘｙｌｉｃａｃｉｄｓ）、嘧啶羧酸（ｐｙｒｉｍｉ

ｄｉｎｅｃａｒｂｏｘｙｌｉｃａｃｉｄｓ）、芳基吡啶甲酸酯（ａｒｙｌｐｉｃｏｌｉ

ｎａｔｅ）和其他，共７类。如常见除草剂麦草畏属于苯

甲酸类（图１ａ）；２，４滴、２，４滴丁酯、２甲４氯等属于

苯氧羧酸类（图１ｂ）；氯氨吡啶酸、氨氯吡啶酸、三氯

吡氧乙酸、二氯吡啶酸、氯氟吡氧乙酸等属于吡啶羧

酸类（图１ｃ）；二氯喹啉酸属于喹啉羧酸类（图１ｄ）；

氯丙嘧啶酸属于嘧啶羧酸类（图１ｅ）；氯氟吡啶酯、

氟氯吡啶酯等属于芳基吡啶甲酸酯类（图１ｆ）；草除

灵不属于上述任何一类，归为其他类（图１ｇ）。

激素类除草剂可影响植物体内的激素平衡，对

植物生长和发育有广泛的影响。植物在激素类除草

剂的作用下“过度”生长，从而死亡［４］。Ｇｒｏｓｓｍａｎｎ

等将杂草对激素类除草剂的反应分为三个阶段：第

一阶段是刺激阶段，这一过程发生在除草剂作用后的

数小时内，１氨基环丙烷１羧酸合成酶（１ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏ

ｐｒｏｐａｎｅ１ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃａｃｉｄ（ＡＣＣ）ｓｙｎｔｈａｓｅ，ＡＣＳＥＣ

４．４．１．１４）被大量诱导合成，乙烯含量增加，植物畸

形生长（叶偏上性生长，组织膨大，茎卷曲），脱落酸

开始累积。第二阶段是抑制阶段，发生在２４ｈ之

内，此时根茎生长受阻，气孔关闭，蒸腾作用减弱，碳

同化和淀粉合成变少，活性氧ＲＯＳ增加。第三个阶

段是组织衰败阶段，叶绿体损伤，进而失绿，膜和维

管系统崩塌，最终植物萎蔫、坏死［４］。除对植物的生

理生化有影响以外，最新的研究发现，激素类除草剂

主要通过受体蛋白发挥效应。受体蛋白在感知除草

剂后，调控下游基因表达，对植物造成影响。受体蛋

白的差异是激素类除草剂在作物和杂草之间产生选

择性的主要原因［６７］。

图１　犐犃犃和激素类除草剂主要品种的结构式

犉犻犵．１　犛狋狉狌犮狋狌狉犪犾犳狅狉犿狌犾犪狅犳犐犃犃犪狀犱犪狌狓犻狀犺犲狉犫犻犮犻犱犲狊
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　　激素类除草剂在农业生产中具有重要的作用，

水稻、小麦、玉米、油菜等大宗作物田，均有激素类

除草剂的使用（表１）。大多数激素类除草剂用来

防除阔叶杂草，对禾本科杂草无效，但是也有个别

除草剂可以用来防除禾本科杂草，如二氯喹啉酸、

氯氟吡啶酯等。二氯喹啉酸是巴斯夫公司于１９８４

年开发的除草剂，其经济、高效、安全，对“臭名昭

著”的稻田杂草稗草犈犮犺犻狀狅犮犺犾狅犪ｓｐｐ．有特效。氯

氟吡啶酯（灵斯科）是陶氏益农新开发的激素类除

草剂，登记作物为水稻，可用来防除稗草、千金子

犔犲狆狋狅犮犺犾狅犪犮犺犻狀犲狀狊犻狊等禾本科杂草，野慈姑犛犪犵犻狋

狋犪狉犻犪狋狉犻犳狅犾犻犪、雨久花犕狅狀狅犮犺狅狉犻犪犽狅狉狊犪犽狅狑犻犻等阔

叶类杂草，异型莎草犆狔狆犲狉狌狊犱犻犳犳狅狉犿犻狊、碎米莎草

犆．犻狉犻犪等莎草，杀草谱广，应用前景广阔。二氯吡

啶酸、草除灵分别为陶氏益农和拜耳股份公司开发

的除草剂，可用作油菜田阔叶杂草的防除。激素类

除草剂除了在作物田中大显身手外，在非耕地如草

原、牧场、森林等领域也起到了重要的作用，这些

除草剂包括氯氨吡啶酸、氨氯吡啶酸、氯丙嘧啶酸

等（表１）。

表１　激素类除草剂的主要品种及其用途

犜犪犫犾犲１　犕犪犼狅狉狏犪狉犻犲狋犻犲狊犪狀犱犪狆狆犾犻犮犪狋犻狅狀狊狅犳犪狌狓犻狀犺犲狉犫犻犮犻犱犲狊

分类

Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

除草剂

Ｈｅｒｂｉｃｉｄｅ

作物／场所

Ｃｒｏｐ／Ｓｉｔｅ

防治杂草

Ｔａｒｇｅｔｅｄｗｅｅｄ

开发公司

Ｃｏｍｐａｎｙ

主要剂型

Ｍａｊｏｒｆｏｒｍｕｌａｔｉｏｎ

苯甲酸类

ｂｅｎｚｏｉｃａｃｉｄｓ
麦草畏 小麦、玉米 猪殃殃、荠菜、藜、蓼等阔叶杂草

巴斯夫欧洲公

司等
４８０ｇ／Ｌ水剂

苯氧羧酸类

ｐｈｅｎｏｘｙｃａｒｂｏｘｙｌｉｃａｃｉｄｓ
２，４滴

小麦、水稻、玉

米、甘蔗等

藜、苋等阔叶杂草及萌芽期禾本科杂

草等

美国陶氏益农公

司等
９８％原药

２，４滴丁酯
小麦、水稻、玉

米、谷子等

播娘蒿、反枝苋、铁苋菜、荠菜、苘麻、藜、

蓼、马齿苋、鸭跖草、猪殃殃等双子叶杂草
拜耳股份公司 ５７％乳油

２甲４氯
小麦、水稻、玉

米等

播娘蒿、荠菜、猪殃殃、鸭舌草、泽泻、野

慈姑等阔叶杂草

澳大利亚纽发姆

有限公司
７５０ｇ／Ｌ水剂

吡啶羧酸类

ｐｙｒｉｄｉｎｅｃａｒｂｏｘｙｌｉｃａｃｉｄｓ
氯氨吡啶酸

草原、牧场（禾

本科）
橐吾、乌头、棘豆属及蓟属等阔叶杂草

美国陶氏益农

公司
２１％水剂

氨氯吡啶酸 非耕地 紫茎泽兰、薇甘菊等阔叶杂草
美国陶氏益农

公司
２４％水剂

三氯吡氧乙酸 森林 灌木和阔叶杂草
美国陶氏益农

公司
４８０ｇ／Ｌ乳油

二氯吡啶酸
油菜、玉米、

甜菜

刺儿菜、苣荬菜、鬼针草、稻槎菜、大巢

菜等

美国陶氏益农

公司
７５％可溶粒剂

氯氟吡氧乙酸 小麦、玉米等
猪殃殃、泽漆、繁缕、马齿苋、藜、蓼等阔

叶杂草

美国陶氏益农

公司
２００ｇ／Ｌ乳油

喹啉羧酸类

ｑｕｉｎｏｌｉｎｅｃａｒｂｏｘｙｌｉｃａｃｉｄｓ
二氯喹啉酸 水稻 稗草等

巴斯夫欧洲公

司等
５０％可湿性粉剂

嘧啶羧酸类

ｐｙｒｉｍｉｄｉｎｅｃａｒｂｏｘｙｌｉｃａｃｉｄｓ
氯丙嘧啶酸 非耕地 阔叶杂草 美国杜邦公司 ５０％可溶粒剂

芳基吡啶甲酸酯类

ａｒｙｌｐｉｃｏｌｉｎａｔｅ
氯氟吡啶酯 水稻

稗草、千金子等禾本科杂草，野慈姑、雨

久花、泽泻、鸭舌草等阔叶类杂草，异型

莎草、碎米莎草等莎草类杂草

美国陶氏益农

公司

３％乳油

氟氯吡啶酯 小麦、大麦 播娘蒿、荠菜、猪殃殃等阔叶杂草
美国陶氏益农

公司
９３％原药

其他类

Ｏｔｈｅｒｓ
草除灵 油菜

繁缕、牛繁缕、雀舌草、苋、猪殃殃等一年

生阔叶杂草
拜耳股份公司 ５００ｇ／Ｌ悬浮剂

２　杂草对激素类除草剂的抗药性现状

从２０世纪５０年代发现鸭跖草犆狅犿犿犲犾犻狀犪

犮狅犿犿狌狀犻狊和野胡萝卜犇犪狌犮狌狊犮犪狉狅狋犪对２，４滴的抗

药性开始，激素类除草剂的抗性问题引起了人们的

广泛关注。２０世纪７０－８０年代，发现抗激素类除

草剂杂草生物型仅有８例；２１世纪初（２０００年－

２０１９年），发现抗性杂草生物型已达４７例（图２）。

对激素类除草剂产生抗药性的杂草主要为阔叶类杂

草，禾本科杂草仅有止血马唐犇犻犵犻狋犪狉犻犪犻狊犮犺犪犲犿狌犿

和一些稗属杂草。目前，已经有１７科４４种杂草对

激素类除草剂产生了抗药性［８］（表２）。阔叶杂草中

·７１·
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２０２１

菊科、十字花科、苋科占比最大，它们对２，４滴、麦草

畏、氨氯吡啶酸、二氯吡啶酸、２甲４氯、三氯吡氧乙

酸等除草剂产生了抗药性。禾本科杂草中止血马

唐、普通稗犈犮犺犻狀狅犮犺犾狅犪犮狉狌狊犵犪犾犾犻ｖａｒ．犮狉狌狊犵犪犾犾犻、

孔雀稗犈．犮狉狌狊狆犪狏狅狀犻狊、西来稗犈．犮狉狌狊犵犪犾犾犻ｖａｒ．

狕犲犾犪狔犲狀狊犻狊、光头稗犈．犮狅犾狅狀犪、无芒稗犈．犮狉狌狊犵犪犾犾犻

ｖａｒ．犿犻狋犻狊、长芒稗犈．犮狉狌狊犵犪犾犾犻ｖａｒ．犮犪狌犱犪狋犲和水稗

犈．狆犺狔犾犾狅狆狅犵狅狀对二氯喹啉酸产生了抗性（表２）。

图２　抗激素类除草剂杂草的发生趋势
［８］

犉犻犵．２　犜狉犲狀犱狊犻狀狋犺犲狅犮犮狌狉狉犲狀犮犲狅犳犪狌狓犻狀犺犲狉犫犻犮犻犱犲狉犲狊犻狊狋犪狀狋

狑犲犲犱狊犻狀狋犺犲狑狅狉犾犱
［８］

　
激素类除草剂中，２，４滴已经使用了７０多年，

抗性杂草出现最早，相关报道最多。目前对２，４滴

产生抗药性的杂草主要有长叶车前犘犾犪狀狋犪犵狅犾犪狀

犮犲狅犾犪狋犪
［９］、黄花蔺 犔犻犿狀狅犮犺犪狉犻狊犳犾犪狏犪

［８］、丝路蓟

犆犻狉狊犻狌犿犪狉狏犲狀狊犲
［８］、飞廉犆犪狉犱狌狌狊狀狌狋犪狀狊

［８］、意大利

蓟犆犪狉犱狌狌狊狆狔犮狀狅犮犲狆犺犪犾狌狊
［８］、野莴苣犔犪犮狋狌犮犪狊犲狉狉犻狅

犾犪
［１０］、赛金盏犃狉犮狋狅狋犺犲犮犪犮犪犾犲狀犱狌犾犪

［８］、苦苣菜犛狅狀犮犺狌狊

狅犾犲狉犪犮犲狌狊
［８］、苏门白酒草犆狅狀狔狕犪狊狌犿犪狋狉犲狀狊犻狊

［８］（种名

已订正为犈狉犻犵犲狉狅狀狊狌犿犪狋狉犲狀狊犻狊）、节毛飞廉犆犪狉犱狌狌狊犪

犮犪狀狋犺狅犻犱犲狊
［８］、尖瓣花犛狆犺犲狀狅犮犾犲犪狕犲狔犾犪狀犻犮犪

［８］、猪殃殃

犌犪犾犻狌犿犪狆犪狉犻狀犲
［８］、野胡萝卜［１１］、水虱草犉犻犿犫狉犻狊狋狔犾犻狊

犿犻犾犻犪犮犲犪
［８］、野芥犛犻狀犪狆犻狊犪狉狏犲狀狊犻狊

［８，１２１３］、野萝卜犚犪

狆犺犪狀狌狊狉犪狆犺犪狀犻狊狋狉狌犿
［１４１６］、东方大蒜芥犛犻狊狔犿犫狉犻狌犿

狅狉犻犲狀狋犪犾犲
［８，１７１８］、芜菁犅狉犪狊狊犻犮犪狉犪狆犪

［８］、短果芥犎犻狉

狊犮犺犳犲犾犱犻犪犻狀犮犪狀犪
［８］、直立石龙尾犔犻犿狀狅狆犺犻犾犪犲狉犲犮

狋犪
［８］、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

［１９２１］、长芒苋

犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狆犪犾犿犲狉犻
［８］、绿穗苋犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊犺狔犫狉犻

犱狌狊
［２２］、竹节菜［８］、虞美人犘犪狆犪狏犲狉狉犺狅犲犪狊

［８，２３２５］、地

肤犓狅犮犺犻犪狊犮狅狆犪狉犻犪
［２６２８］等（表２）。１９５７年，在美国夏

威夷发现了抗２，４滴的鸭跖草。同年，在加拿大安大

略首次发现了抗２，４滴的野胡萝卜
［８］。２００７年，

Ｂｕｒｋｅ等在美国华盛顿州发现的野莴苣生物型对２，

４滴、２甲４氯和麦草畏均产生了抗药性，其中对２，

４滴抗性达到了２５倍
［１０］。２００９年，Ｂｅｒｎａｒｄｓ等在

美国内布拉斯加州发现了抗２，４滴的糙果苋，其相

对抗性指数为９．１２
［１９］。１９９９年到２０１３年间，在澳

大利亚发现了多个抗２，４滴的野萝卜生物型，其中

２０１０年发现的抗性生物型对激素类（Ｏ／４）、ＡＬＳ抑

制剂类（Ｂ／２）、类胡萝卜素合成抑制剂类（Ｆ１／１２）三

种作用方式不同的除草剂产生了抗药性［１４１６］。２０１６

年，Ｄｅｌｌａｆｅｒｒｅｒａ等在阿根廷发现了对２，４滴、麦草

畏、草甘膦产生了抗药性的绿穗苋［２２］。同年，Ｐａｔｔｏｎ

等首次发现了抗２，４滴的长叶车前种群，该种群对

２，４滴抗性指数达到了６．２倍以上
［９］。２０１７年，

Ｃｈｒｉｓｔｏｆｆｏｌｅｔｉ等发现了对Ｏ／４、光系统Ⅱ抑制剂类

（Ｃ２／７）、光系统Ⅰ抑制剂类（Ｄ／２２）、ＰＰＯ抑制剂类

（Ｅ／１４）、ＥＰＳＰ合酶抑制剂类（Ｇ／９）等５种作用方式

不同的除草剂均产生抗药性的苏门白酒草［８］。

麦草畏作为激素类除草剂中的重要一员，属于

苯甲酸类激素类除草剂，被广泛应用于小麦、玉米田

的杂草防除。对其产生抗性的杂草主要有鼬瓣花

犌犪犾犲狅狆狊犻狊狋犲狋狉犪犺犻狋
［２９］、野莴苣［１０］、蓝花矢车菊犆犲狀

狋犪狌狉犲犪犮狔犪狀狌狊
［８］、地肤［２６２８，３０３９］、藜 犆犺犲狀狅狆狅犱犻狌犿

犪犾犫狌犿
［４０４２］、野芥［８，４３］、绿穗苋［２２］、虞美人［２３］等。其

中地肤、藜等为农田常见杂草，在我国各地均有分

布，部分田块发生量大，危害严重。早在１９９４年，

Ｃｒａｎｓｔｏｎ等和Ｇｏｓｓ等就发现了对麦草畏和氯氟吡

氧乙酸产生抗药性的地肤［３０，３２］，此后大量的抗性地

肤生物型被发现［２６２８，３１，３３３９］。如２００９年，Ｃｒｅｓｐｏ等

在美国内布拉斯加州采集了６７个地肤种群，对其

抗性指数进行测定，结果最不敏感种群和最敏感种

群的相对抗性指数达到了１１．３
［３１］。２０１５年，Ｇｈａ

ｎｉｚａｄｅｈ等发现了两个抗麦草畏的藜种群（种群Ｌ

和Ｍ），抗性指数分别为７和１９
［４０］；２０１７年发现这

两个抗性种群对氯氨吡啶酸、氨氯吡啶酸、二氯吡啶

酸有交互抗性［４１］。

二氯喹啉酸是在二氯吡啶酸结构基础上开发的

激素类除草剂，作为主要除稗剂，已经使用了近３０

年。目前稗属杂草中的普通稗［４４６０］、西来稗［６１６４］、

孔雀稗［８］、光头稗［６５６６］、无芒稗［６７］、长芒稗［６８］和水

稗［６９］对其产生了抗药性。１９９２年，ＬｏｐｅｚＭａｒｔｉｎｅｚ

等在西班牙南部单季稻区发现了两种抗二氯喹啉酸

的稗草生物型Ｉ、Ｒ，抗性指数分别达到６和２６，发现

的另一个生物型Ｘ对二氯喹啉酸和莠去津均产生了

·０２·
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抗药性［４４］。２０００年，我国湖南省安乡县发现了抗二

氯喹啉酸的普通稗草，其相对抗性指数为２８．７
［４５］。

２００７年，吴声敢等发现采自浙江陶堰和塘下的稗草种

群对二氯喹啉酸的相对抗性指数非常高，达６９５．８和

７１８．５
［４６］。２０１０年，Ｘｕ等从我国江苏、安徽和上海

等多个稻区采集西来稗种群，其中部分种群对二氯

喹啉酸产生了抗性，抗性指数处于３．３～６６．９之

间［６１］。除了稗属杂草以外，马唐属的止血马唐［７０］和

拉拉藤属锯锯藤犌犪犾犻狌犿狊狆狌狉犻狌犿
［７１７３］也对二氯喹

啉酸产生了抗性，关于二氯喹啉酸抗性报道已屡见

不鲜［８，４４７３］，其抗性问题非常普遍，抗性水平呈上升

态势。

杂草除了对以上几种激素类除草剂产生抗性以

外，对其他激素类除草剂诸如氯氨吡啶酸、氨氯吡啶

酸、二氯吡啶酸、氯氟吡氧乙酸等也产生了抗性。其

中对氯氨吡啶酸产生抗性的杂草主要有糙果苋［２０］、虞

美人［２３］、藜［４１］，对氨氯吡啶酸产生抗性的杂草主要有

翅果假吐金菊犛狅犾犻狏犪狊犲狊狊犻犾犻狊
［８］、糙果苋［２０］、藜［４１］、黄

星蓟犆犲狀狋犪狌狉犲犪狊狅犾狊狋犻狋犻犪犾犻狊
［８，７４７６］、斑点矢车菊犆犲狀狋犪狌

狉犲犪狊狋狅犲犫犲ｓｓｐ．犿犻犮狉犪狀狋犺狅狊
［７７］、野芥［８，７８］，对二氯吡啶酸

产生抗性的杂草主要有翅果假吐金菊［８］、藜［４１］、斑

点矢车菊［７７］、黄星蓟［７４，７６，７９］，对氯氟吡氧乙酸产生

抗性的杂草主要有繁缕犛狋犲犾犾犪狉犻犪犿犲犱犻犪
［８］、鼬瓣

花［２９］、地肤［２６２７，３２，３６３７，３９］。２０１７年，Ｃｒｅｓｐｏ等对前

期采集的糙果苋材料进行抗性水平分析，发现糙果

苋种群ＦＳ对２，４滴、氯氨吡啶酸、氨氯吡啶酸三种

激素类除草剂产生了交互抗性，抗性指数分别为

５２、３．９、３．６
［２０］。２０１６年，Ｍａｎｇｉｎ等首次报道了斑

点矢车菊对二氯吡啶酸和氨氯吡啶酸的抗药性，其

中对氨氯吡啶酸的抗性指数高达２５６００
［７７］。激素类

除草剂的抗性问题已不容忽视，解决杂草对激素类

除草剂的抗性问题已刻不容缓。

３　杂草对激素类除草剂的抗性机理

虽然已经发现４４种杂草对激素类除草剂产生

了抗药性，但是由于激素类除草剂的作用机理复杂，

对其抗性机制的研究一直是难点。梳理目前已获得

的研究结果，激素类除草剂的抗性机理可以分为两

类：即由于抗性相关基因位点突变而产生抗药性和

非位点突变产生抗药性。

３．１　抗性相关基因位点突变

激素类除草剂抗性机理研究比较多的是关于二

氯喹啉酸的抗性研究。现有证据表明，对二氯喹啉

酸的抗药性与植物体内乙烯生物合成有关（图

３）
［４，６０６３，６９，７３，８１８４］。植物接触二氯喹啉酸后，激发ＡＣＳ

和ＡＣＣ氧化酶（ＡＣＣｏｘｉｄａｓｅ，ＡＣＯＥＣ１．１４．１７．４）的活

性，体内乙烯含量增加，副产物—氰化物（ｃｙａｎｉｄｅ）大量

增加，植物受到氰化物的毒害，生长受到抑制进而死

亡［８２］。ＡＣＳ和ＡＣＯ是乙烯生物合成途径中的关键

酶，β氰丙氨酸合成酶（βｃｙａｎｏａｌａｎｉｎｅｓｙｎｔｈａｓｅ，

βＣＡＳＥＣ４．４．１．９）是植物体内降解氰化物的关键

酶，这３个酶被认为与二氯喹啉酸的抗药性紧密相

关（图３）。如２０１５年，董明超等从二氯喹啉酸抗性

和敏感生物型稗草材料中克隆犃犆犗基因（犈犮犃

犆犗），并通过异源表达对其功能进行验证，结果发现

抗性和敏感生物型材料犈犮犃犆犗之间存在５个差异

位点，其中３个位点处于保守区域内，敏感材料的

ＥｃＡＣＯ催化乙烯生成速率是抗性材料的２．１５倍，

预示着ＡＣＯ位点突变引起的酶活性变化可能是该

型稗草产生抗性的原因［８５］。

用孟德尔规律对杂草的抗性特征进行遗传分

析，发现对二氯喹啉酸产生抗性的猪殃殃［７２］和对二

氯吡啶酸产生抗性的黄星蓟［７６］的抗性性状属单基

因隐性遗传。类似研究发现，抗２，４滴和氨氯吡啶

酸地肤的抗性性状受显性基因控制，回交试验表明

抗２，４滴、氨氯吡啶酸和麦草畏的基因可能位于相

邻的连锁区域［８６］。２００９年，Ｐｒｅｓｔｏｎ等也发现抗麦

草畏地肤生物型的抗性性状受单基因显性控制［２６］。

上述这些研究表明激素类除草剂的抗药性可能与靶

标位点突变相关。目前，在拟南芥中已经发现了

ＴＩＲ１、ＡＦＢ１、ＡＦＢ２、ＡＦＢ３、ＡＦＢ４、ＡＦＢ５等６个激

素受体，这些受体发生突变或缺失后，拟南芥表现为

对激素不敏感或者发育缺陷［８７９０］，进一步研究发现

蛋白ＡＵＸ／ＩＡＡ与ＡＲＦ（生长素响应因子）参与了

这一过程（图３）
［６，９１］。当激素或者激素类除草剂不

施加作用时，ＡＵＸ／ＩＡＡ与ＡＲＦ结合，阻遏了下游

基因的表达；当激素或激素类除草剂施加作用时，

ＳＣＦｓ复合物中的激素受体ＴＩＲ／ＡＦＢ识别ＡＵＸ／

ＩＡＡ，并将其泛素化，最后泛素化的ＡＵＸ／ＩＡＡ被

２６Ｓ蛋白酶体降解，原来被阻遏的基因在ＡＲＦ的作

用下转录表达。激素或者激素类除草剂在 ＴＩＲ／

ＡＦＢ识别ＡＵＸ／ＩＡＡ的过程中起到了一个“分子

胶”的作用［４］（图３）。不同的ＴＩＲ／ＡＦＢ蛋白负责识

别不同激素或激素类除草剂，ＴＩＲ／ＡＦＢ和ＡＵＸ／

·１２·
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ＩＡＡ的突变可能导致杂草对某种激素类除草剂产

生抗药性［８７］。如Ｌｅｃｌｅｒｅ等对敏感地肤生物型和兼

抗２，４滴、氯氟吡氧乙酸、麦草畏的地肤生物型进行

转录组测序，提取抗性相关基因进行比对，发现抗性

和敏感生物型的犐犃犃１６存在位点差异，基因犐犃犃１６

的突变导致抗药性产生［２７］。

图３　激素类除草剂可能的信号转导途径
［４，８１］

犉犻犵．３　犘狉狅狆狅狊犲犱犿犲犮犺犪狀犻狊犿犪狀犱犿狅犱犲狅犳犪犮狋犻狅狀狅犳犪狌狓犻狀犺犲狉犫犻犮犻犱犲狊
［４，８１］

　
３．２　激素类除草剂非位点突变抗性

利用１４Ｃ标记技术研究杂草在激素类除草剂吸

收、转运和代谢方面的差异。发现抗性和敏感性野

莴苣对２，４滴的代谢没有差异，但抗性野莴苣对２，

４滴的吸收比敏感性野莴苣弱，说明抗性产生与除

草剂吸收、转运有关［９２］。野萝卜对２，４滴的抗药性

与膜上ＡＢＣＢ转运蛋白活性有关
［９３］。黄星蓟对二

氯吡啶酸的抗药性与吸收、转运无关，但与二氯吡啶

酸代谢有关，抗性生物型代谢速度更快［７９］。鼬瓣花

对２甲４氯的抗性与除草剂在抗性生物型中的低传

导和根组织中高代谢有关［２９］，虞美人对２，４滴的抗

性机制与之相似［２４］。而在研究地肤对麦草畏的抗

性时，发现抗药性的产生与麦草畏吸收、转运和代谢

均无相关性［３０］，这与稗草对二氯喹啉酸抗性与吸

收、转运和代谢无关一致［８２，９４］。除吸收、转运和代谢

引起的抗性外，抗性相关酶活性变化和基因差异表

达也是抗药性产生原因之一。如Ｘｕ等发现西来稗

对二氯喹啉酸抗性水平与ＡＣＳ和ＡＣＯ酶的活性呈

负相关，即植物体内ＡＣＳ和ＡＣＯ的活性越低，其抗

药性越强［６１］。Ａｂｄａｌｌａｈ等发现止血马唐经ＫＣＮ处

理后，抗性止血马唐茎中的氰化物的含量比敏感生

物型低，同时抗性止血马唐βＣＡＳ的活性更高，约

是敏感生物型的４倍
［７０］。Ｙａｓｕｏｒ等也发现抗二氯

喹啉酸水稗中的βＣＡＳ的活性更高
［６９］。Ｃｈａｙａｐａｋ

ｄｅｅ等最近通过在拟南芥中转β犆犃犛１基因和敲除

水稻中β犆犃犛等方法，发现βＣＡＳ的活性高低与二

氯喹啉酸的抗性没有相关性，二氯喹啉酸的抗药性

可能与βＣＡＳ的作用无关
［９５］。Ｇａｏ等对西来稗中

的多个犃犆犛和犃犆犗基因表达量进行分析，结果表

明这几个基因的表达量在抗敏性材料中存在差异。

敏感生物型（ＪＮＮＸＳ）受二氯喹啉酸的刺激后，基因

犈犮犃犆犛犾犻犽犲、犈犮犃犆犛７和犈犮犃犆犗１表达量显著提高；

而在两个抗性生物型（Ｒ１和Ｒ２）中，这几个基因的

表达量基本没有变化（１２～２４ｈ）
［６３］。Ｐｅｎｇ等也发

现普通稗受二氯喹啉酸处理后，敏感生物型中

犃犆犗１基因的表达量显著上调，而抗性生物型中该

基因的表达量没有显著变化，预示着抗药性产生与

犃犆犗１基因表达量有关
［６０］。乙烯通路相关基因与激

素类除草剂抗性密切相关，但其他基因诸如ＩＡＡ酰胺

合成酶基因犌犎３
［９６］、光合作用相关基因［６４］、激酶基

因［６６］、谷胱甘肽犛转移酶基因
［６６］、Ｆｂｏｘ蛋白

［６６］相关

基因等的差异表达也与激素类除草剂抗药性有关。

·２２·
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总之，激素类除草剂除草机理复杂，其抗性机理

研究进展缓慢。尤其是稗草对二氯喹啉酸的抗药性

问题极为普遍，稗草对二氯喹啉酸的广泛抗性，预示

着该机理是一个普遍性的规律，可能与受体突变有

关，此方面研究需要投入更大的精力。

４　问题与展望

激素类除草剂大量使用，其引起的杂草抗性问

题已不容忽视。全球学者在激素类除草剂的应用和

杂草抗性机理方面做了大量的工作，我国学者在这

方面也取得了优异的成绩，但仍存在一些问题。在

除草剂应用方面，激素类除草剂易产生药害，需特别

注意施药时期、使用剂量等问题。有些药剂挥发性

大、残效期长，要注意防范飘移药害和下茬药害。熟

悉药剂特性，严格按照说明用药，尤为关键。在基础

研究方面，抗药性研究中的敏感性材料来源不同，敏

感性材料这一“基线”本身就存在差异，以至于同一

个抗性生物型，不同实验室得出的抗性水平差距明

显，难以比较分析。另外，杂草遗传背景解析较少，

杂草学研究深入不够。激素类除草剂的作用靶点尚

未明确，此类除草剂会影响植物的生长、发育等诸多

过程，形成了一个复杂的调控网络，与其他除草剂相

比较，杂草不易对其产生抗药性［９７］，对其抗性机理

研究也不能笼统套用固有模式。激素类除草剂虽同

为一类除草剂，但在植物体内的受体不止一个［９８］，

这就增加了抗性机理研究的难度。与其他作用靶标

明确除草剂的抗性研究显著不同，研究杂草对激素

类除草剂的抗性，需要对杂草的遗传背景更加了解，

随着测序技术的发展应用，大量杂草遗传信息将被

公布，杂草这一“黑匣子”将被打开。通过遗传信息

比对，有望发现更多激素类除草剂的作用受体，从而

解析除草剂与受体蛋白、受体蛋白与其他蛋白相互

作用，为开发新型除草剂、培育抗激素类除草剂的作

物提供助力。最后，杂草遗传操作体系研究有待加

强。一旦杂草遗传操作有所突破，杂草中许多基因

的功能将得以验证，杂草学科发展必将更上一层楼。

未来，随着杂草生态适合度以及杂草和作物相互作

用方面研究取得显著进展，新型化学除草剂、抗除草

剂作物加上合理的生态防控，杂草抗性问题必将得

到有效解决。
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