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除草剂对杂草微观进化及多样性的影响
!
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摘 ! 要 ! 本文归纳了除草剂作用下杂草种下分化的机理及影响这一过程的内外因素，指出除草剂作用

下农田杂草多样性的特点及杂草遗传和多样性变化研究的理论意义。
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自 S’ 年代发现竹节花（!"##$%&’( )&**+,(）对 7M %K2 产生抗药性后，报道的抗药性杂草种
类不断增加，其分布也日趋扩大。由此涉及到三氮苯类、磺酰脲类、苯氧羧酸类、取代脲类、咪

唑酮类、腈类、有机磷类、脲类、联吡啶类、苯氧基类、有机砷类、二硝基苯胺类、氨基甲酸酯类和

哒嗪啉酮类等 "% 类除草剂，抗性杂草已多达 ""& 种［"］。我国黄炳球等也报道稗草（-.&’"/.%"(
/0+,1(%%&）对丁草胺（0NG<;8H@B）和禾草丹（09=G8>@;<BC）产生了抗药性［7］；钱希发现牛筋草（-%$2
+,&’$ &’)&/(）对氟乐灵（ GB>AHNB<H>=）、猪殃殃（3(%&+# (4(0&’$ I<BM 5$’$0+# ）、麦家公（6&5.",4$0#+#
(07$’,$）对 7M %K2 产生了抗性［"］。抗药性杂草的产生，直接危害了农业生产，已引起植保工作

者的重视。另一方面，从进化生物学的角度分析，杂草在除草剂作用下抗药性生物型的产生，

实际上是杂草的种下分化现象，丰富了杂草在基因水平上的多样性。研究影响这种分化现象

的内在机理和影响这种过程的内外因素，将会完善对进化过程的了解，拓宽生物多样性研究的

领域，也为抗药性杂草的管理提供理论指导。

"! ! 除草剂作用下杂草种下分化的机理

关于除草剂作用下杂草种下分化的途径有两种观点。一种认为杂草在除草剂长期单一使

用这种选择压下，产生抗药性基因型，并将此遗传给子代，由具有抗药性的杂草个体形成抗性

种群。另一种观点认为，在田间杂草种群中，本来就存在着具有抗药性基因的杂草个体，但是

它们的竞争力不如敏感型个体，正常情况下，抗药性生物型在杂草种群中其个体所占的比例很

小。长期单一地使用某一种除草剂或某一类除草剂时，敏感性生物型个体数量剧减，结果抗药

性杂草个体缺乏同种敏感性生物型竞争，迅速繁衍，形成抗性杂草种群［&］。具体来讲，抗性生

物型个体的产生过程有 & 种类型。
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!" !# 除草剂作用位点发生变化 ! 对二硝基苯胺类、三氮苯类、咪唑酮类和磺酰脲类等除草剂
的抗性杂草研究表明，除草剂作用位点发生遗传修饰后，其植株对除草剂的敏感性下降。例

如，三氮苯类除草剂是光合作用抑制剂，抗这类除草剂的杂草种类很多，其作用点在光系统!
反应中心的一个由叶绿体基因 "#$% 编码的 &’"蛋白上，杂草对这类除草剂产生抗性，是由于
叶绿体基因 "#$% 发生变化，使它编码的 &’"蛋白在第 ()* 位上氨基酸发生变化，从而失去与
三氮苯类除草剂的结合力。不同植物，&’"蛋白的改变情况不同，例如在绿穗苋（ !"#$#%&’()
’*+$,-()），&’"蛋白在第 ()* 位上的丝氨酸被甘氨酸取代，而在烟草，该位上的氨基酸被苏氨
酸取代［*、+］。磺酰脲类和咪唑酮类除草剂的作用位点是乙酰乳酸合成酶（%,-），研究表明，对
这类除草剂的抗性杂草中，它们的 %,- 编码基因发生改变，结果使 %,- 酶蛋白中有几个不同
位点的氨基酸发生取代，而抗药性的程度则取决于 %,- 上氨基酸取代的位点及该位点上取代
氨基酸的种类［)］。

!" $# 杂草对除草剂的解毒力提高 ! 不少杂草通过降解除草剂或与除草剂共轭或清除除草剂
产生的有毒产物而产生抗性。茼麻（!+(&,./% &’0/1’$#)&,）对三氮苯类中的莠去津的抗性是通过
谷胱甘肽与该除草剂的共轭作用；繁缕（2&0..#$,# "0-,#）对二甲四氯丙酸的抗药性可能是由于
在抗药性的生物型中，有较多的二甲四氯丙酸经过轭合作用转化为轭合物，这种轭合物对杂草

具有解毒作用［.］。

!" %# 对除草剂的隔离作用 ! 对除草剂及其代谢毒物的隔离作用和区隔化作用可以提高杂草
对除草剂的抗性。所谓隔离作用是指隔离除草剂使其在作用点以外的区域。百草枯（ /0’
102304）属于联吡啶类除草剂，它的作用部位在叶绿体，而在百草枯抗药性生物型中，百草枯被
粘合在其他组织中，使其不能与作用点相结合。瑞士黑麦草的澳大利亚生物型对禾草灵（&5’
67898/’:;4<=7）产生抗性，是由于禾草灵酸被截留在液泡中，形成一个禾草灵库，降低了其他部
位的毒性浓度和乙酰’辅酸 % 羧化酶的含量［>］。

(! ! 影响杂草产生抗药性的内外因素

选择压是指影响和改变植物种群遗传组成的外界压力。对杂草来讲，影响杂草种群的遗

传结构的外界选择因素多种多样，有气候条件、轮作制度、耕作方式和各种除草措施等，其中长

期单一地使用除草剂是当前杂草产生种下分化的最重要的选择压。不同种类的除草剂对同一

种杂草或同一种除草剂对不同种类的杂草的选择压是不同的，一般来讲，作物播后苗前使用能

够控制整个生育期杂草发生的除草剂，其防效高，能使某种杂草基本不结实，这种除草剂对该

类杂草具有较高的选择压。例如，磺酰类除草剂绿磺隆（?<781#379318@）对看麦娘（ !./103($()
#04(#.,)）、日本看麦娘（!./103($() 5#1/%,3()）和罔草（6037"#%%,# )*8,9#3’%0）便具有较高的选择
压。而残效期短的苗后除草剂，施药以后出苗的杂草均能结实，选择压就小，例如百草枯，(A
*’& 等。其次，除草剂的药效、残效期长短、喷施频率、施用时间和剂量等，都会影响到除草剂
对杂草的选择压和抗药性发展的速度。再次，杂草的种子库也影响到抗性杂草种群出现的速

度。在土壤中，杂草种子寿命越长，则先期残存的敏感性杂草种子的缓冲作用越大，因而能够

降低抗性杂草种群的发展速度。在免耕条件下，许多杂草种子留于土表，种子平均寿命仅为 .
年，没有种子库，抗性杂草种群发展速度快，例如欧洲千里光（20%03,/ :(.9#$,)）在果园中容易对
除草剂产生抗性，而在玉米田中，该杂草种子经耕作混入土壤种子库中，不容易产生抗性［.］。

就内因来讲，杂草种群中抗性基因型的最初频率因杂草种类和抗性类型而不同，它影响到抗药

性种群的发展速度。对三氮苯类抗药性生物型的最初频率约为 .B C .B D .B C (B，而对抗磺酰脲
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类杂草的基因型的最初频率为 !" # $ % !" # &，因此，抗三氮苯类除草剂杂草种群出现需要持续

施药 !" 年以上，而抗磺酰脲类除草剂种群的出现仅需要 ’ % ( 年时间。分析目前能够产生抗
性的杂草种类，发现具有一些共同的特性：!）生物型多为一年生。从进化的角度来分析，生活
史短而繁殖迅速的植物能够获得一定程度的灵活性，杂草受到除草剂的作用，其基因型的组合

发生变化是以一个世代为时间来计算的，因此，一年生植物的突变率和基因重组率比多年生植

物的要高；)）传粉以自花授粉方式为主，在除草剂选择压下，大部分敏感性个体被除掉，存下
少量的抗性个体，可以通过自花授粉产生大量种子，使抗性个体迅速形成抗性种群。另外，在

除草剂作用下，即使抗性植株生存下来，它们的营养生长常会受到削弱。但由于自花授粉比异

花授粉消耗的能量少，故此时以自花授粉也会表现出选择上的优势；’）个体具有较大的可塑
性。研究表明，这些杂草在除草剂作用下易产生抗药性生物型。例如繁缕是一种基因型复杂

的广布杂草，其花瓣数目、大小和发育的柱头变异极大。龙葵（ !"#$%&’ %()*&’）和荠（+$,-.##$
/&*$0,$-1"*(-）等也是有较大的可塑性种类，它们在遗传上的多样性还可从分子水平上表现出
来。藜（+2.%","3(&’ $#/&’）的同工酶变化多样，这类杂草多数容易对多种除草剂产生抗药
性；(）生长发育上，常表现为出苗期长，繁殖力强，结籽多，生活史短和移后容易存活繁衍等。

’* * 杂草抗性生物型的一些共同特征

一般来讲，在外形上难以区分同种杂草的抗性生物型和敏感生物型，但是也有一些类型在

形态上发生变化，例如：荠的抗性生物型，在叶片和短角果的外形上与敏感性生物型明显不同；

龙葵的抗性生物型，叶片的形态，短柔毛的数量、花冠的大小，花萼裂片的形态和大小，浆果的

颜色和大小也不同。其它例子还有藜、小苋（ 4’$*$%12&- 25/*(3&-）、平俯滨藜（ +2.%","3(&’
,$1&#$）、狼把草（6(3.%- 1*(,$*1(1$），田菊（+(*-(&’ $*7.%-.）、欧洲千里光、母菊属中 8$1*(9$*($ ,.*0
:"*$1$ 和蓼属（;"#5)"%&’）中的一些种。甚至在蓼属、苋属和藜属中的一些抗性生物型，由于
它们与同种的敏感生物型在外形上发生很大的变化，分类学工作者已考虑对它们进行分类研

究工作［&］。

当人工选择某一性状时，选择出的个体和种群的生态适合度常不如其野生种，几乎所有的

栽培作物都是如此。杂草在除草剂选择压下产生的抗性生物型，情况也不例外。与敏感生物

型相比，抗性生物型的生态适合度较低，故在没有除草剂作用下，同一种杂草的抗性生物型的

竞争力弱于敏感生物型。+,-./0 和 1.0,234567 按不同比例种植欧洲千里光和苋的抗性生物型
与敏感生物型植株，计测其生物量，以此来找出两种生物型的生态适合度。发现在非竞争状态

下，欧洲千里光和苋的抗药性生物型每株的干物质重量比敏感性生物型分别少 )8 9:和 (":；
两种生物型在田间竞争的胜负，取决于两种生物型各自的最终繁殖量。试验表明，在任何竞争

水平条件下，敏感生物型的生态适合度总是高于抗性生物型。;,<= 对三氮苯类除草剂具有抗
性的欧洲千里光的生长发育和营养分配情况进行了研究，发现该种的敏感性生物型在植株高

度、干物质量和繁殖器官的生物量等方面都超过抗性生物型植株。研究还表明，欧洲千里光的

抗性生物型比敏感生物型的光合作用速率低［>］。人们预测，在不使用除草剂的条件下，具有

>&:抗性生物型的欧洲千里光种群转化成具有 >&:敏感性生物型的种群，需要 > % !" 代。又
例如绿穗苋的两种生物型，在高光强度条件下，敏感性生物型植株干物质的积累要比抗性生物

型的高出 (":。在光饱和条件下，敏感性生物型和抗性生物型相比，相对生长率提高 ’8 9:，
完全叶的 +?) 固定率高 )":，植株同化率高 !>:［!"］。杂草抗药性生物型和敏感性生物型对

温度的反应也不同。例如，低温条件下，苋的敏感性生物型的活力比抗性生物型的活力强，当
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温度达到 !" # $"%范围内，敏感性生物型的植株生长速率最高，干物质积累最多，叶绿素 & ’ (
的比例下降，这表明高温条件下，敏感性生物型的生长仍具有优势［))］。

*+ + 除草剂对杂草遗传多样性的影响及其研究的理论意义

!" #$ 进化生物学研究的窗口 + 目前，人们对进化的认识，主要是从现有的不同空间和不同生
物类群间发现和认识生命系统的演化过程。这种从空间的异性认识时间上的变异性，终究是

一种间接认识生命发展过程进化的方法，而对杂草在除草剂作用下遗传的研究，可以直接地在

短时间内认识它在环境选择压下的种下分化机理，了解影响这种过程的内外因素，预测杂草的

进化趋势。杂草学家和生物进化学家 ,-.((/01 早就指出，未来的优势植物，必定是能够定居于
人造环境中的植物，研究这些植物，将使我们洞察植物界进化的未来途径［)!］。

研究除草剂作用下杂草抗性种群的产生过程，是居群遗传学的极好研究内容。英国数学

家 2&345 和德国遗传学家 6./0(.37 分别在 )89: 年和 )898 年提出，在一个含无限、随机交配的
居群中，如果没有突变、迁移和选择等因素的影响，则不论初始基因或基因型频率是什么，经过

传一代之后，居群就能获得一个平衡的基因和基因型频率，并一代代保持恒定［8］。哈代;温伯
格平衡反映了自然居群的遗传保守性，是一种理想状态。从居群的定义来看，可以将某一农田

中的某个种的所有杂草看成是一个居群，这些杂草常常是一年生、自花授粉（或以自花授粉为

主），并且存在着少量的抗性个体，完全没有随机交配的条件，除草剂的长期单一使用在敏感

性个体与抗性个体间又是一种极强的选择。很明显，在这样环境中的杂草居群，远偏移了哈代

;温伯格平衡，具有极高的进化趋势。
选择的结果使不同的基因型对后代在供量上有差别，它是引起居群基因频率发生定向改

变的最重要的因素。在农田杂草防除实践中，除草剂的长期单一使用、控制杂草的方式、残效

期的长短、施药频率和剂量等都是在同一种杂草的敏感生物型与抗性生物型间进行选择的因

素。而杂草的敏感性生物型种子产量、寿命、它们在土壤种子库中的数量则是影响居群遗传结

构改变的缓冲力量。抗性基因型的最初频率是一个影响抗性种群的重要因素，它直接影响着

抗性生物型群体出现的速度。目前，人们已经能够分析出不同的杂草的最初抗性基因型频率，

并根据抗性生物型与敏感生物型的生态适合度、选择压等因素来预测农田环境中杂草抗性生

物型的发展速度（即杂草种下分化的速度）。例如 <3.11.= 在 )889 年提出了以下模型来预测除
草剂施用后抗性杂草的发生率。

!"
# $ !9

#（) % &"’
"
）"

式中：!"
9是指没有用除草剂时杂草种群中抗药性植株的比例；!"

#：经过几年除草剂使用后，抗

性植株的比例；&：竞争性繁殖适合度，是抗性生物型与敏感性生物型在种子萌发、出苗率、传
粉、种子产量、生存力的相对测度，通过田间试验，在无除草剂作用下进行测定；’：选择压，指除
草剂对杂草的抗性生物型与敏感性生物型的选择性指数；"：表示年份［:］。

早在 >9 年代，科学家从昆虫对杀虫剂的抗药性分析，预示除草剂的长期单一使用，也会导
致抗性杂草的产生，不久便报道了抗药性杂草的事例。与杀虫剂作用下抗性昆虫产生过程相

比，由于杂草的生活周期比昆虫的长，因此抗性杂草的产生速度也慢。影响杂草种下分化的因

素也不止除草剂这一种，重金属污染对杂草种群遗传结构的影响，与除草剂对杂草的影响有类

似之处，但相比较，由于土壤重金属这种选择因子具有持续性的特点，故重金属污染下杂草种

下分化的速度要比除草剂作用下的种下分化速度普遍来得快。这表明，生物在强大的人工选
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择因素下，产生种下分化是一种普遍性的现象，分化的速度则与种群结构、选择压的大小有

关［!"］。

!" #$ 进一步拓宽人们关于生物多样性研究的范围 # $%&’( 曾准确地给杂草下过定义：杂草是
一类其种群主要分布于人为干扰了的环境中的植物（不包括栽培的植物）。人们普遍认为，杂

草抗逆性极强，难以根除。仅此不够，还应该认识到，杂草的顽强生命力是基于对被人为干扰

了的农田环境的适应。当轮作制度和耕作方式发生改变、选种技术提高、除草剂大规模使用，

农田杂草群落会随之发生变化，有一些杂草因为不能适应变化了的农田生境而被逐出农田。

这样的杂草也会面临濒危的境地。)*+*, 曾报道，在原西德的马格德堡和哈勒，有 -. 种杂草被
看作为是濒危植物，分析 /%0123 地区的濒危植物种类，发现杂草中的 .45面临濒危；在巴伐利
亚州，有 ! 6 " 的乡土杂草（7,(’89%: ;’’<）被列为濒危植物，约占该州濒危植物总数的 !.5。国
外已经有保护农田濒危杂草的工作。在 =>28*2,’2 附近的 $’>9’2:%3 农田保护区，人们用 " 熟
制方式，种植象荞麦、斯卑尔脱小麦（/?’:9）、亚麻和饲料谷物一类的作物，结果在农田中，杂草
种类丰富起来，一些在中欧已经稀少的钙土杂草（例如 !"#$%&’( (%)$*"+"，,+-.%( %(/+(*"，,&#0
’$&%&1 %.2&*/+-.’+&1，3(245%&" *+"".’+(，3$6.&"+( "#$7&’&10)$*$%+(，8%’(5(5( 6%(*/+-.’%( 和 97(*/+:
#$72$*0)$*$%+"）在这里生长。在荷兰、瑞士、奥地利等国，均有保护濒危杂草的农田保护区。由
于除草剂使用等原因，一些竞争力弱的阳生性杂草（也包括一些喜酸性或喜钙性杂草）在农田

中消失，但偶尔出现在田边，/@A>B%@A’( 进行了连续几年的试验，禁止在田边使用除草剂，结果
在试验区域的田边，象 3$6.&"+( 45;%+/( 和 92(745" (**&( 一类的稀少杂草又重新大量出现。人
们还设想在某些地区的农田中，禁止精耕细作或者除草剂仅限喷于农田而不能对农田周围的

杂草喷施，目的是保护濒危的杂草种类［!C］。作者对金衢盆地稻田杂草调查时注意到，!D-- 年
在金华地区的一些水稻田中尚有水车前杂草的分布，由于几年来除草剂的连续使用，现在在该

地区已经很难找到水车前的植株了。目前，生物多样性研究工作者比较重视对濒危植物的保

护，但忽视对杂草在生物多样性研究中应有地位的认识。在我国，是否存在着需要保护的原先

被认为是杂草的种类，特别是区域性杂草，有待于进一步调查研究［!.］。

除草剂的大规模使用，深刻地影响着农田杂草物种的多样性。一个明显的趋势是农田中

杂草种类在减少，特别是象麦仙翁（ !6%."2$11( 6+24(6.）一类的史前期杂草已难在农田里发
现，而少数适应变化了的农田环境的杂草，常是一些喜氮耐阴的杂草，它们的个体数特别

多［!C］。由于除草剂的长期单一使用，杂草群落结构变化迅速，这增加了杂草防除的难度。杂

草综合治理的目的是总体上控制杂草的发生总量，维持农田杂草的多样性，利用杂草种群间相

互制约，不使某一种恶性杂草占有绝对优势。

在生物多样性日益丧失的今天，人们考虑较多的是现今生物受到的威胁，而对生物将来的

进化及其命运考虑得不多。除草剂长期单一的使用，一方面对敏感性杂草的生存构成了威胁，

另一方面也导致杂草抗性生物型的产生，在基因水平上丰富了杂草的多样性。

任何事物都是一分为二的，抗性杂草令人讨厌，但其体内的抗性基因却是极为宝贵的遗传

资源，通过常规育种和生物工程技术，将抗除草剂基因导入作物，培育抗除草剂的作物品种，这

将使除草剂使用范围扩大。通过杂交，人们已经将抗性杂草中的抗除草剂特性转移到了油菜

上，培育出了抗三氮苯类的油菜品种，应用基因工程技术，已成功地培育出抗磺酰脲类除草剂

的烟草、番茄、甜菜、油菜、紫花苜蓿、莴苣、瓜类品种；抗三氮苯类的大豆品种；抗溴苯腈的烟草

品种；抗草丁膦的烟草、番茄、马铃薯和油菜品种［-］。在科研上，抗性杂草是极难得的植物分

子生物学和遗传学实验材料。
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但是，杂草抗性生物型在生态适合度和竞争能力上大多数弱于同种的敏感性生物型，故它

们容易在自然条件下被淘汰。如何保护已经产生的抗性生物型，使它们的抗性基因为农业生

产服务，也是生物多样性保护工作者的一项重要研究内容。

不少杂草与作物的亲缘关系很近，例如小米（ !"#$%&$ &#$’&($）和狗尾草（ !) *&%&+&,）等，杂交
常在这些种类间发生。因此，杂草作为作物种质资源的一个贮藏库［!"］，人们利用杂草的一些

优良遗传基因，已培养出不少优良的作物品种。应用除草剂降低农田杂草多样性，是否还有其

他负作用？也有待于思考。

杂草是植物界进化程度最高的类群，受到自然和人工双重选择因素的作用，它们的生存是

基于人们对环境的不断干预。由于人类对环境干预强度的增加，在其它植物多样性下降的同

时，杂草这类“新生事物”的进化速度在加快，总体上的多样化程度在提高［!#、!$］。生物多样性

研究不能轻视对杂草多样性的研究。

!" #$ 为抗性杂草种群管理提供理论指导 % 研究除草剂长期、单一的使用，杂草种群抗性产生
的机理和影响这种过程的内外因素，能为人们合理地使用除草剂，延缓抗性生物型的产生提供

理论指导。具体地讲，根据除草剂作用位点，除草剂在杂草中的降解方式和抗性基因的最初频

率，了解某种杂草或某类杂草在除草剂作用下是否容易产生抗性；根据杂草防除的经济阈值进

行防除，最大限度的降低杂草的选择压，延缓抗性杂草的产生［!］。
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