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抗草甘膦杂草及其抗性机制研究进展
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摘 　要 :介绍了迄今为止全球发现的 13种抗草甘膦杂草的发生、发展 ,并从草甘膦的吸收、输导和

分布 , 52烯醇丙酮莽草酸 232磷酸合成酶 ( EPSPS )的活性以及抗药性遗传等方面对其抗性机制进行

了讨论 ,指出了中国在未来出现抗草甘膦杂草的潜在风险性 ,并提出了延缓杂草对草甘膦抗性发生

的策略。
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Abstract: The occurrence and deve lopm ent of 13 g lyphosa te2resistan t w eeds reported a ll over the w o rld

w ere described. The resistan t m echan ism s focused on the up take, transloca tion and d istribu tion of

g lyphosa te, the ta rge t enzym e of the herb ic ide—52eno lpyruvy lsh ik im a te232phosphate syn thase

( EPSPS ) , the inheritance of g lyphosa te2resistan t w eed w ere d iscussed. The po ten tia l risk of g lyphosa te

resis tan t w eeds in C hina w as brough t fo rw ard, and p o ten tia l stra tegy for de lay ing the occurrence of

g lyphosa te2resistan t w eeds w as posed.
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　　抗草甘膦转基因作物在全球的大面积种植 ,

为草甘膦的发展提供了广阔的应用市场和发展前

景 ,但是抗草甘膦杂草的出现 ,又给其应用带来了

前所未有的挑战。

草甘膦 [ N 2(膦羧甲基 )甘氨酸 ] ( g lyp hosa te) ,

是一种内吸传导型广谱灭生性除草剂 ,其作用机

理主要是竞争性抑制莽草酸合成途径中的 52烯醇

丙酮莽草酸 232磷酸合成酶 ( 52eno lp y ruvy lsh ik im a te2
32p hosp ha te syn thase, EPSPS, EC 2. 5. 1. 19 ) [ 1 ]的

活性。该合成酶是真菌、细菌、藻类、高等植物体

内芳香族氨基酸 (包括色氨酸、酪氨酸、苯丙氨酸 )

生物合成过程中一个关键酶 ,为植物和微生物所

共有 ,所以草甘膦对人和动物的毒性很低 [ 2 ] 。

草甘膦自 1971年由 M onsan to公司开发成功

以来 ,由于其独特的作用方式而成为全球销售最

好的除草剂品种 [ 3 ]
, 2006年的消费量接近 53万吨。

据预测 ,未来几年草甘膦的需求将保持 15%的增速 ,

全球 2010年草甘膦的需求量将达到 100万吨 [ 4 ]
,

这意味 着草甘膦市场还有很大的成长空间。

抗除草剂转基因作物的迅速发展 ,为化学除

草剂的应用开拓了广阔的前景。自 1996年美国开

始种植抗草甘膦转基因大豆以来 ,全球转基因作物

　收稿日期 : 2007209203;修回日期 : 2007211208.

　作者简介 :刘延 ( 19782) , 女 , 黑龙江人 , 博士研究生 , E2ma il: yan liu @ w ssc. o rg. cn; 3 通讯作者 ( A uthor for co rrespondence ) : 张朝贤
( 19552) ,男 ,河南人 ,研究员 ,主要从事杂草抗药性研究 . 联系电话 : 010262815937; E2ma il: cxzhang@w ssc. o rg. cn

　基金项目 :国家“十一五 ”科技支撑计划资助 ( 2006BAD 08A 09 ) .



种植面积逐年增加 , 2006年达到 1亿 200万 hm
2
,

其中抗草甘膦转基因作物占抗除草剂转基因作物

种植面积的近 80% ,处于绝对主导地位 [ 5 ] 。抗草

甘膦转基因作物的种植使农民对杂草的防治更加

简单易行 ,减少了除草剂使用的种类和次数 ,解决

了长期以来的长残留药害问题。但是长期进行单

一模式的生产和使用同一作用机理的除草剂必然

加快抗药性杂草出现的频率。草甘膦抗性杂草生

物型出现的频率逐渐加快 ,已给其应用带来了前

所未有的挑战 ,引起了国外专家的极大关注 [ 6 ] 。

我国是草甘膦的生产和应用大国。自 1973年

开始进行草甘膦药效试验以来 ,全国草甘膦应用

范围和使用量不断扩大 , 2007 年原药需求量在

1万吨 以上 [ 7 ] 。随着少耕、免耕技术的发展和定

向保护用药技术水平的提高 ,国内草甘膦用量也

将持续增加 ,抗草甘膦杂草的风险必然会不断增

加。

我国对杂草抗药性的研究才刚刚起步 ,相关

研究报道较少。笔者介绍了迄今为止全球发现的

13种 抗草甘膦杂草的发生、发展 ,并从草甘膦的

吸收、输导和分布 , 52烯醇丙酮莽草酸 232磷酸合成

酶 ( EPSPS )活性 , 以及抗药性遗传等方面对其抗

性机制进行了讨论 ,以期为我国监测和控制抗草

甘膦杂草提供借鉴和理论依据。

1　抗草甘膦杂草的发生与发展

杂草抗药性是指一个杂草种群能够在通常足

以使该种群的大多数个体致死的除草剂剂量下存

活 ,并具有遗传能力 [ 8 ] 。杂草对除草剂的抗药性

是由于在某一区域长期使用一种或多种作用机制

相同或代谢降解途径相同的除草剂 ,致使高选择

压长期存在的结果 [ 9 ] 。自 20世纪 50年代在欧洲

甘蔗田发现抗 2, 42D 的铺散鸭跖草 C omm e lina

d iffusa和野胡萝卜 D aucus ca ro ta 以来 ,全球抗药

性杂草发展一直呈上升趋势 ,杂草抗药性行动委

员会 ( H e rb ic ide R es is tance A c tion C omm ittee)的调

查结果显示 ,目前在 52个国家或地区已经有 183种

杂草 (其中单子叶杂草 73种 ,双子叶杂草 110种 )

的 317个抗性生物型对 19类化学除草剂产生了抗

药性 [ 10 ] 。

因草甘膦具有独特的作用方式及代谢机制 ,

在土壤中残留量极低 ,使人们一度认为在田间不

可能出现抗草甘膦杂草 [ 6 ] 。然而 ,严酷的事实是 ,

近 10年来已经在数个国家和地区不同栽培方式

下发现了 13种抗草甘膦杂草。

1996年 , P ra tley等首先在澳大利亚发现了抗

草甘膦的瑞士黑麦草 L o lium rig idum ,其对草甘膦

的抗性提高了 7～11倍 [ 11 ] 。1999 年 , T ran等发

现 ,在马来西亚连续 10年使用草甘膦后 ,牛筋草

E leus ine ind ica 对 草 甘 膦 的 抗 性 提 高 了 8 ～

12倍 [ 12 ] 。同年末 ,在智利果园连续使用草甘膦 8

～10年后发现其对多花黑麦草 L o lium m u ltiflo rum

的防治效果很差 [ 13 ] 。2000年在美国东部的特拉

华州连续 3年种植抗草甘膦转基因大豆的农田中

发现小蓬草 C onyza canadens is对草甘膦的抗性提

高了 8～13倍 [ 14 ] 。2001年 ,在南非 [ 15 ]及美国的加

州 [ 16 ]也发现了抗草甘膦的瑞士黑麦草生物型。

2003 年在南非发现了抗草甘膦的长叶车前草

P lan tago lanceo la ta 和野塘蒿 C onyza bona riens is。

2004年在美国发现豚草 Am b ros ia a rtem isiifo lia对

草甘膦产生了抗药性 [ 10 ] 。2005年 C u lp epp er等对

美国乔治亚州传统的棉花、花生和大豆田怀疑对

草甘膦具有抗性的长芒苋 Am a ran thus p a lm eri进

行了抗性鉴定 ,结果显示其抗性生物型的 I50值是

敏感生物型 I50值的 12倍 ,在大田试验中同样需要

推荐剂量的 12倍才可以将抗性生物型的长芒苋

控制在经济阈值以下 ,证明长芒苋已对草甘膦产

生了抗性 [ 17 ] 。同年 ,在美国还发现了抗草甘膦的

具瘤苋 Am a ran thus rud is和三裂叶豚草 Am b rosia

tr ifida,在巴西和阿根廷分别发现了抗草甘膦的猩

猩草 Eup ho rb ia he te rop hylla 和假高梁 So rghum

ha lep ense, 2007年在澳大利亚又发现了抗草甘膦

的光头稗 Ech inoch loa co lona
[ 10 ] 。

2　抗草甘膦杂草的抗药性机制

除少数品种外 ,大多数除草剂对敏感性杂草

具有活性是由于其可抑制植物生长发育中的关键

酶 ,植物体内这些受除草剂抑制的酶被定义为除

草剂的作用靶标。因此 ,广义地讲 ,植物对除草剂

的抗药性可以分为基于靶标位点的抗药性和非靶

标位点的抗药性。基于靶标位点的抗药性是指靶

标酶基因发生突变 ,导致除草剂不再能有效地抑

制靶标酶的正常功能。基因突变通常是指靶标酶

关键编码区域的特定核苷酸被取代 ,重新编码成

一个或几个不同的氨基酸 ,致使靶标酶丧失对除

草剂的敏感性。非靶标位点抗药性包括代谢抗性
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和隔离抗性 ,代谢抗性是指杂草通过代谢使除草

剂失活从而产生的抗药性 ,隔离抗性是指杂草通

过对除草剂的屏蔽作用或使其与作用位点隔离而

使除草剂不能到达作用位点或在作用位点积累不

足 ,从而不能发挥除草作用 [ 18 ] 。

2. 1　杂草对草甘膦抗性的分子机制

尽管 Samm ons等认为由靶标位点突变导致杂

草对草甘膦产生抗药性的可能性较小 [ 19 ]
,但也有

研究认为马来西亚的牛筋草、澳大利亚的瑞士黑

麦草和智利的多花黑麦草对草甘膦的抗药性即是

草甘膦靶标酶 EPSPS基因 106位氨基酸由脯氨酸

突变为丝氨酸或苏氨酸所致 [ 18 ] 。

研究表明 ,抗草甘膦牛筋草 EPSPS的编码基

因发生了变化 , 其敏感生物型 EPSPS 基因的第

319个 核苷酸碱基为胞嘧啶 C,而抗性生物型中突

变成了胸腺嘧啶 T,使第 106位脯氨酸变为了丝氨

酸 [ 20 ] 。N g等最新发现抗性生物型中同时存在胞

嘧啶 C突变成了鸟嘌呤 A ,导致其第 106位脯氨

酸变为苏氨酸 [ 21 ] 。与脯氨酸不同的是 ,丝氨酸和

苏氨酸具有极性羟基基团 ,因此具有亲水性。随

着氨基酸种类的改变 , EPSPS 的结构和功能发生

变化 ,从而使其与底物的亲和力增加 ,导致草甘膦

无法再占据 PEP结合位点 ,杂草因此形成对草甘

膦的抗性 [ 22 ] 。另外还有多个位点的甘氨酸被门冬

氨酸、苏氨酸被丙氨酸、脯氨酸被亮氨酸取代的例

子 ,说明 EPSPS存在多个与 PEP结合的活性位点。

通过这些有效位点的基因突变 ,降低了 EPSPS 对

草甘膦的亲和性 ,从而增强了杂草对草甘膦的抗

性。

2. 2　杂草对草甘膦的抗性与 EPSPS的关系

通常情况下 ,植物可以通过提高靶标酶的水

平来增强对除草剂的抗性 ,过量的靶标酶解除了

除草剂对靶酶的限制性并有足够的酶活性以满足

代谢的需要 ,维持植物正常的生理活动。

作为草甘膦的靶标酶 , EPSPS 存在于植物细

胞的细胞核中。施用草甘膦后 ,植物体内催化芳

香族氨基酸生物合成过程的重要中间产物 ———莽

草酸大量积累。对 9个对草甘膦耐药性水平不同

的百脉根 L o tus co rn icu la tus无性系植株的研究表

明 , EPSPS的活性与无性系植株对草甘膦的耐药

性呈正相关 [ 23 ] 。Yuan等 [ 24 ]对台湾天然抗草甘膦

的一年生狗肝草 D ic lip te ra ch inens is的 EPSPS 活

性进行分析时发现 ,草甘膦处理之前狗肝草就比

与其生长条件和习性基本一致的熊耳草 Agera tum

houston ianum的 EPSPS 活性水平高 , 用草甘膦处

理 8 h后 ,其 EPSPS活性更高。

2. 3　杂草对草甘膦的抗性与草甘膦在植物体内

的吸收、输导和分布的关系

非靶标位点抗草甘膦的小蓬草和瑞士黑麦草

生物型以减少向分生组织输导草甘膦为主要形式

表现其抗药性。

用 14
C草甘膦处理小蓬草和瑞士黑麦草的试

验证实 ,几乎所有的草甘膦抗性生物型和敏感生

物型杂草对草甘膦的吸收过程并无明显不同 ,对

草甘膦的保持和吸收能力也基本相同或差异不显

著 [ 25～27 ] 。但草甘膦在抗性生物型和敏感生物型

杂草体内的输导存在显著差异。在抗草甘膦瑞士

黑麦草叶尖部位积累的草甘膦比敏感生物型多 ,

而敏感生物型运输到根内的草甘膦明显多于抗性

生物型 [ 26 ] 。W ake lin等以 14
C 草甘膦直接滴在瑞

士黑麦草第一片叶的中央 ,同样得到抗性生物型

在叶尖部位积累多于敏感生物型的结果 ,但敏感

生物型在茎的分生组织内的积累是抗性生物型的

两倍 [ 27 ] 。 Feng等采用与大田操作相同的喷雾方

式对小蓬草进行喷雾试验 ,亦得到相似的结果 [ 28 ]
,

证明了草甘膦在抗性生物型和敏感生物型中的输

导方式是不同的。L o rra ine2C o lw il等认为 ,在抗草

甘膦杂草体内可能存在一个“泵 ”,可以将草甘膦

泵到非原质体空间或者是直接泵到木质部而不是

韧皮部 ,从而避免了对分生组织和叶基这些关键

组织的伤害 ,使植物在高浓度草甘膦下仍能幸存 ,

并且在分生组织区域草甘膦积累数量的减少是植

物抗性提高的决定性因素。

Feng等认为 ,草甘膦在植株体内是随蔗糖梯

度从源到库进行运输的 ,在植物组织内的分布并

不均等。分生组织和根是草甘膦分布最多的组

织 ,而这些组织的敏感性最强 ,低剂量的草甘膦即

可对其造成伤害。茎基是草甘膦中等分布的组

织 ,其对草甘膦具有极高的耐药性 ,是最难杀死的

组织。只要茎基不被完全杀死 ,第一节的侧芽就

能重新生长 ,在适合的环境条件下 ,幸存的组织就

可以重生 ,使植株恢复生长 [ 28 ] 。C u lp epp e r等在长

芒苋的抗草甘膦生物型上也发现了同样的现象 ,

用高于 3倍推荐剂量的草甘膦处理 , 75%的抗性

植株可以继续生长 ,高于推荐剂量 6～8倍时 ,仍

然存活的抗性生物型植株经常是从叶腋处的生长

点继续生长 [ 17 ] 。
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2. 4　杂草对草甘膦抗性的遗传

用草甘膦处理以抗性生物型为父本、敏感生

物型为母本的瑞士黑麦草的杂交 F1 代 ,其抗药性

表现与父本相似 ,表明瑞士黑麦草对草甘膦的抗

性是由一个显性或半显性基因控制的。 F1 代与敏

感种群回交的分离比 ( 1∶1 )证实其抗药性是由一

个单核基因控制的 [ 29 ] 。L o rra ine2C o lw ill等 [ 30 ]认

为 ,这种显性或半显性抗性 ,使得抗性频率具有迅

速增加的潜能 , W ake lin等 [ 31 ]的研究进一步证实了

这一观点。由于同种草甘膦抗性生物型和敏感生

物型、或同属不同种植物之间都可能通过花粉进

行雌雄同株或雌雄异株的杂交 ,从而加快了抗草

甘膦杂草的发展速度。

3　小结

综上所述 ,抗草甘膦杂草已经在越来越多的

地区被发现 ,新的抗草甘膦杂草出现的间隔时间

正逐渐缩短 ,抗草甘膦杂草的发展形势日趋严峻 ,

已经成为全球关注的严重问题。尽管目前人们只

知道抗草甘膦杂草的两种抗性机制 ,即基于靶标

位点的抗药性和非靶标位点抗药性 ,但不少研究

者仍坚持认为抗草甘膦杂草的 EPSPS活性增高是

产生抗性的原因。但 EPSPS 的 m RNA 水平和蛋

白水平的提高并不是由于基因数量的增加所致 ,

是否是由于翻译的速度和蛋白质转录的降低尚未

形成定论。另一方面 , L o rra ine2C o lw ill等认为瑞士

黑麦草抗性生物型和敏感生物型 EPSPS的活性以

及 EPSPS基因杂交都没有差异 ,而主要是由于植

物体内的吸收输导差异而产生了对草甘膦的抗

性。相信随着研究的深入 ,人们将会很快揭示出

合理的抗草甘膦杂草的其他抗性机制。

近期 ,宋小玲等 [ 32 ]已在我国浙江宁波发现抗

草甘膦的小蓬草 ,果农普遍反映草甘膦对果园许

多杂草的防治效果明显下降 , 而且如刺儿菜

C ep ha lanop los sege tum、问荆 Equ ise tum a rvense、苣

荬菜 Sonchus b rachyo tus等多年生难防治杂草对草

甘膦也均不敏感 [ 33 ] 。经多年的观察和监测 ,笔者

发现打碗花 Ca lystegia hederacea、田旋花 Convo2
lvu lus a rvens is已在全国大面积蔓延 ,在华北已成

为麦田中的优势杂草 ,并有逐年增加的态势 ,这些

杂草对草甘膦也不敏感。尤其是田旋花 ,自然界

中即存在着对草甘膦耐药的种群 [ 34 ] 。我国幅员辽

阔 ,作物生长区域性强 ,全国各地的果园、旱作田

有大量的田旋花分布 ,其中是否存在耐药性种群 ?

我国使用草甘膦的历史已有 40余年 ,长期使用草

甘膦 ,其选择压是否会促使更多的草甘膦耐药种

群发生演变 ,甚至出现抗性种群 ? 这些都是杂草

科学工作者需密切关注并及早解答的问题。

未来可用于生产酒精和生物柴油的转基因能

源作物种植面积将会有更显著的提高 ,这都将大

幅拉动对草甘膦的需求。国际上预测未来的抗草

甘膦杂草主要会出现在大量种植抗草甘膦转基因

作物的国家和地区。虽然我国目前还未种植抗草

甘膦转基因作物 ,但随着相关研究的发展 ,种植抗

草甘膦转基因作物的机率会逐渐增加 ,相关抗药

性杂草快速发展的风险也在增加。这无疑将导致

更多种类的杂草对草甘膦产生抗药性。目前我国

在南北方果园和非耕地长期大量使用草甘膦 ,抗

草甘膦杂草的风险已然出现 ,因此 ,针对我国广大

农村除草技术相对比较落后 ,尤其是广谱灭生性

除草剂使用较为粗放的现状 ,有关的科研工作者

应以长期保持草甘膦药剂的高效性为目标 ,在杂

草治理中引入多样性理念 ———重视耕作方式和作

物品种的多样性 ,充分发挥农艺措施、生态调控等

手段对杂草的控制作用 ; 重视除草剂使用的多样

性 ,倡导不同作用方式除草剂的轮用和交替使用 ,

以延缓抗药性杂草的发生。同时应加强对抗草甘

膦杂草的监测 ,建立高效、系统的抗性杂草治理策

略。
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