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摘要　草甘膦是迄今为止最为重要、应用最广泛和最优秀的除草剂之一。然而，由于抗草甘膦转基因作物的广泛商

业化导致草甘膦使用量迅速增长，杂草抗药性发生，这不仅对草甘膦的药效发挥和未来可持续应用造成了严重影

响，而且对现代农业生产安全构成了威胁。本文通过对草甘膦的作用机理、草甘膦抗性杂草发展现状和抗性机制进

行系统的总结和分析，以期为我国草甘膦的抗性研究和科学使用提供参考。
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　　自从１９４６年开始使用２，４Ｄ，化学除草剂已

走过６０多年的历程，为全球粮食生产和农业现代

化做出了巨大贡献［１］。其中草甘膦（Ｎ（膦羧基甲

基）甘氨酸）是迄今为止最为重要、应用最为广泛

和最优秀的除草剂［２］。自１９７４年美国孟山都公司

开发草甘膦以来，由于其具有广谱、低毒、安全、无

土壤残留的特点，迅速占据了世界除草剂的主导

地位。尤其是１９９６年后，随着抗草甘膦转基因

作物（如大豆、玉米和油菜）的问世和大面积推广

应用，草甘膦的使用更是出现了迅猛增长［３］。目

前，已成为全球销售量最大和增长最快的农药

品种［４］。

１　草甘膦的作用机制

草甘膦是唯一一个以植物叶绿体中５烯醇式

丙酮酰莽草酸３磷酸合成酶（５ｅｎｏｌｙｐｙｒｕｖｙｌｓｈｉｋｉ

ｍａｔｅ３ｐｈｏｓｐｈａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ，ＥＰＳＰＳ，ＥＣ２．５．１．１９）

为靶标的除草剂［２］。ＥＰＳＰＳ广泛存在于植物和一

些真菌及细菌体内，是莽草酸代谢途径的第６个

酶。莽草酸途径在植物的生长点最为活跃，对植物

极其重要，它贡献了植物体干重生物量的３５％以

上［５］。在莽草酸途径中，ＥＰＳＰＳ负责催化磷酸烯

醇丙酮酸（ＰＥＰ）和磷酸莽草酸（Ｓ３Ｐ）生成５烯醇式

丙酮酰莽草酸３磷酸（ＥＰＳＰ）。这个步骤是植物细
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胞合成芳香族氨基酸（色氨酸、酪氨酸和苯丙氨

酸），并最终合成激素和许多次生代谢物如类黄

酮、木质素、泛醌、维生素Ｋ、植物保卫素和其他酚

类化合物的关键（图１）。草甘膦的作用机理是以

竞争ＰＥＰ和非竞争Ｓ３Ｐ的方式同植物体内ＥＰＳＰＳ

进行绑定，形成结构稳定的ＥＰＳＰＳ－Ｓ３Ｐ－草甘膦

复合物。从而引起ＥＰＳＰＳ活性的丧失，大量碳源

流向Ｓ３Ｐ，进而造成莽草酸在组织中快速积累。另

一方面，蛋白质生物合成所必需的芳香族氨基酸的

合成则严重受阻。最终导致植物生长受到抑制［６］。

图１　莽草酸途径和草甘膦作用位点

犉犻犵．１　犜犺犲狊犺犻犽犻犿犪狋犲狆犪狋犺狑犪狔犪狀犱狋犺犲犪犮狋犻狅狀狊犻狋犲狅犳犵犾狔狆犺狅狊犪狋犲

　　然而，草甘膦是如何通过抑制莽草酸途径杀死

植物的至今仍不十分清楚。许多研究认为蛋白质合

成所需芳香族氨基酸的缺乏是草甘膦作用的最初影

响，这符合草甘膦作用缓慢的特点。同时，大量碳源

流向莽草酸途径必然导致其他基本代谢所需碳源的

匮乏，引起植物体内代谢的紊乱。大量证据已经表

明草甘膦对其他许多生理生化过程都有明显的影

响，例如降低光合作用效率、导致叶绿素降解、抑制

叶绿素和胡萝卜素合成、减少光合作用和光呼吸蛋

白丰富度、抑制铁还原酶（ｆｅｒｒｉｃｒｅｄｕｃｔａｓｅ）活性、抑

·８１·
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制生长素传导和增加生长素氧化等［７９］。有研究显

示草甘膦处理甜菜犅犲狋犪狏狌犾犵犪狉犻狊Ｌ．叶片后，叶片中

１，５二磷酸核酮糖（ＲｕＢＰ）含量急剧下降、气孔导度

迅速减小、碳同化完全停止、光合作用效率显著降

低，但是对蔗糖的合成和转运没有影响［１０１１］。Ｏｌｅｓ

ｅｎ等也发现在喷洒草甘膦１ｄ后，大麦犎狅狉犱犲狌犿

狏狌犾犵犪狉犲叶片的ＣＯ２同化完全停止了
［１２］。来自非草

甘膦抗性玉米的结果表明，随着草甘膦使用浓度的

增加，叶绿素含量、株高和干生物量逐渐降低［１３］。

草甘膦能够和一些金属离子（如Ｍｇ２＋）发生螯合，引

起一些酶结构和功能发生改变，可能是叶绿素合成

受阻的重要原因［４］。而Ｚｏｂｉｏｌｅ等发现，草甘膦抑制

转基因大豆（抗草甘膦）光合作用并导致生物量和谷

物产量减少的原因在于它显著降低了大豆的叶面积

及根茎对营养的吸收和积累［１４］。此外，草甘膦也被

证明能够抑制核酸的生物合成［１５］。正是由于这样

的作用特点使草甘膦成为研究植物学的优秀工具

之一。

２　草甘膦抗性杂草的现状

草甘膦能够抑制几乎所有高等植物的ＥＰＳＰＳ

活性，这种非选择性特点使它在很长一段时间内不

能够直接在作物田中使用。随着抗草甘膦转基因作

物的发展，使得草甘膦既能杀死所有杂草又不伤害

作物的目标得以实现［２］。草甘膦的大量使用减少了

其他除草剂的用量，降低了生产投入和管理成本，同

时也减少了对水体和土壤的污染。然而，过度依赖

和长期大量使用单一除草剂，导致了杂草抗药性的

产生和发展，直接威胁到除草剂的继续使用和农业

生产安全［１６］。据最新统计，全世界已有２４９种（１４４

种双子叶，１０５种单子叶）杂草的４６７个生物型对２２

类作用位点的１６０种化学除草剂产生了抗药性
［１７］。

对于草甘膦而言，由于在投入市场的最初２０年间一

直没有发现抗性植物的存在，加上科学家对植物代

谢草甘膦分子机制认识的缺乏，以及草甘膦抗性作

物必须转入外源细菌基因才能获得的事实，人们曾

一度认为在田间不可能出现抗草甘膦植物［１８］。这

个神话在１９９６年被彻底打破，Ｐｒａｔｌｅｙ等首次报道

在澳大利亚发现了抗草甘膦的硬直黑麦草犔狅犾犻狌犿

狉犻犵犻犱狌犿
［１９２０］。１９９９年，Ｔｒａｎ等发现，在马来西亚

连续１０年使用草甘膦后，牛筋草犈犾犲狌狊犻狀犲犻狀犱犻犮犪对

草甘膦的抗性提高了８～１２倍
［２１］。同年末，在连续

使用草甘膦８～１０年的智利果园发现其对多花黑麦

草犔狅犾犻狌犿犿狌犾狋犻犳犾狅狉狌犿 的防治效果很差
［２２］。２０００

年，在美国东部特拉华州连续３年种植抗草甘膦大

豆的农田中发现小飞蓬犆狅狀狔狕犪犮犪狀犪犱犲狀狊犻狊对草甘

膦的抗性提高了８～１３倍
［２３］。２００１年，在南非及美

国的加州也发现了抗草甘膦的硬直黑麦草生物

型［２４２５］。２００３年，在南非发现了抗草甘膦的长叶车

前犘犾犪狀狋犪犵狅犾犪狀犮犲狅犾犪狋犪和香丝草犆狅狀狔狕犪犫狅狀犪狉犻犲狀

狊犻狊
［２６］。２００４年，在美国发现豚草犃犿犫狉狅狊犻犪犪狉狋犲

犿犻狊犻犻犳狅犾犻犪对草甘膦产生了抗药性
［１７］。２００５年，

Ｃｕｌｐｅｐｐｅｒ等对美国佐治亚州传统棉花、花生和大豆

田怀疑具有草甘膦抗性的长芒苋 犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊

狆犪犾犿犲狉犻进行了抗性鉴定，结果显示其抗性生物型

半致死浓度是敏感生物型的１２倍，在大田有效防除

抗性长芒苋的用药量也是推荐剂量的１２倍，证明长

芒苋已经对草甘膦产生了抗性［２７］。此后，在美国还

发现了抗草甘膦的具瘤苋犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狉狌犱犻狊和三

裂叶豚草犃犿犫狉狅狊犻犪狋狉犻犳犻犱犪、在巴西和阿根廷分别

发现了抗草甘膦的猩猩草犈狌狆犺狅狉犫犻犪犺犲狋犲狉狅狆犺狔犾犾犪

和假高粱犛狅狉犵犺狌犿犺犪犾犲狆犲狀狊犲、在中国发现了抗草甘

膦的野芥菜和小飞蓬犆．犮犪狀犪犱犲狀狊犻狊以及田旋花

犆狅狀狏狅犾狏狌犾狌狊犪狉狏犲狀狊犻狊、在澳大利亚发现了抗草甘膦

的光头稗犈犮犺犻狀狅犮犺犾狅犪犮狅犾狅狀狌犿、在巴西和巴拉圭发

现了抗草甘膦的马唐属杂草Ｓｏｕｒｇｒａｓｓ犇犻犵犻狋犪狉犻犪

犻狀狊狌犾犪狉犻狊
［２８３４］。迄今为止，在全球不同国家和地区

不同栽培方式下共发现了３４种抗草甘膦杂草
［１７］。

草甘膦抗性植物的出现，将草甘膦这个百年一遇的

优秀除草剂置于危险的境地，更是给全球作物和粮

食生产安全带来了巨大威胁［３５］。

３　植物对草甘膦的抗性机制

植物对除草剂的抗性至少有三类不同机制：作

用靶点抗性、非靶点抗性和代谢解毒。前２种机制

在草甘膦抗性植物中已得到广泛确认［１８，３６３７］。

３．１　靶点抗性机制

草甘膦的靶点抗性包括２种类型：靶点犈犘犛犘犛

基因突变和靶点犈犘犛犘犛基因扩增。根据对草甘膦

敏感性的不同，来自生物体的ＥＰＳＰＳ可以被分成两

类：Ⅰ型和Ⅱ型。几乎所有植物和许多革兰氏阴性

细菌（如大肠杆菌犈狊犮犺犲狉犻犮犺犻犪犮狅犾犻和沙门氏菌犛犪犾

犿狅狀犲犾犾犪狋狔狆犺犻犿狌狉犻狌犿）的ＥＰＳＰＳ对草甘膦非常敏

感，属于Ｉ型。从天然草甘膦抗性微生物（如农杆菌
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犃犵狉狅犫犪犮狋犲狉犻狌犿ｓｐ．ＣＰ４、无色杆菌犃犮犺狉狅犿狅犫犪犮狋犲狉

ｓｐ．ＬＢＡＡ、假单胞菌犘狊犲狌犱狅犿狅狀犪狊ｓｐ．ＰＧ２９８２）和

一些革兰氏阳性细菌（如金黄色葡萄球菌犛狋犪狆犺狔

犾狅犮狅犮犮狌狊犪狌狉犲狌狊）中分离的ＥＰＳＰＳ则属于Ⅱ型，对草

甘膦的抗性非常强。根据最新的ＥＰＳＰＳ三维晶体

结构解析草甘膦与Ⅰ型ＥＰＳＰＳ（ＰＤＢ：１ｇ６ｓ）和Ⅱ型

（ＰＤＢ：２ｇｇａ）ＥＰＳＰＳ相互作用的分子模型发现，ＥＰ

ＳＰＳ的活性位点高度保守，２种ＥＰＳＰＳ仅有几个氨

基酸位点存在差异［３８３９］。Ⅰ型ＥＰＳＰＳ多肽序列的

９６、９７、１０１和１０６位氨基酸的突变会对草甘膦产生

较高抗性，受单核编码基因控制［１８］。Ｓｔａｌｋｅｒ等发现

草甘膦抗性沙门氏菌的ＥＰＳＰＳ发生了点突变，１０１

位脯氨酸被丝氨酸取代（Ｐｒｏ１０１Ｓｅｒ）。而大肠杆菌

ＥＰＳＰＳ的９７位甘氨酸被丙氨酸取代（Ｇｌｙ９７Ａｌａ）可

对草甘膦产生５００倍抗性
［１８］。抗草甘膦的硬直黑

麦草不同种群的ＥＰＳＰＳ的１０６位脯氨酸有２种不

同突变，被苏氨酸或丙氨酸取代 （Ｐｒｏ１０６Ｔｈｒ／

Ａｌａ）
［４１４２］。牛筋草犈．犻狀犱犻犮犪之所以对草甘膦的抗

性提高了８～１２倍，在于其ＥＰＳＰＳ的编码基因发生

了变化，使第１０６位脯氨酸变成了丝氨酸或苏氨酸

（Ｐｒｏ１０６Ｓｅｒ／Ｔｈｒ）
［４３４４］。来自智利果园的多花黑麦

草犔．犿狌犾狋犻犳犾狅狉狌犿由于ＥＰＳＰＳ的１０６位脯氨酸被

丝氨酸取代（Ｐｒｏ１０６Ｓｅｒ），对草甘膦敏感性变差
［４５］。

研究发现，与脯氨酸不同的是，丝氨酸、苏氨酸含有

极性基团－羟基，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，植物因此形成对草甘膦的抗性［３７，４６］。

Ｋａｕｎｄｕｎ等指出，除了Ｐｒｏ１０６Ｓｅｒ／Ｔｈｒ／Ａｌａ／Ｌｅｕ突

变外，ＥＰＳＰＳ的１０６位脯氨酸的其他突变也会产生

草甘膦抗性［４７］。最近，Ｍａｏ等发现３种百合科植物

麦冬犗狆犺犻狅狆狅犵狅狀犼犪狆狅狀犻犮狌狊、山麦冬犔犻狉犻狅狆犲狊狆犻犮犪

狋犪和阔叶山麦冬犔．狆犾犪狋狔狆犺狔犾犾犪对草甘膦有较强

的抗性，它们的犈犘犛犘犛基因和氨基酸序列同已知

Ⅰ型ＥＰＳＰＳ存在明显差异，而且其突变位点不在已

有专利的保护范围里，属新型抗性基因［４８］。

基于靶点抗性的第二种机制是犈犘犛犘犛基因的

扩增。早期，当科学家们企图利用组织培养方法筛

选抗草甘膦植物时发现，矮牵牛、烟草、胡萝卜、大豆

和紫花苜蓿抗性细胞系的犈犘犛犘犛基因拷贝数至少

增加了２０倍。但是，其抗性在后代的遗传具有非常

高的不确定性。因此，科学家不得不放弃用这种策

略来培育抗草甘膦植物，并认为这种抗性机制不可

能在田间发生［１８，４９５０］。然而，Ｇａｉｎｅｓ等在研究草甘

膦抗性长芒苋犃．狆犪犾犿犲狉犻时发现，抗性和敏感型植

株的ＥＰＳＰＳ对草甘膦都非常敏感，没有明显差异。

但抗性植株的犈犘犛犘犛基因拷贝数增加了１００倍，

导致犈犘犛犘犛表达量增加了４０倍。犈犘犛犘犛基因的

表达量、蛋白的增加水平与基因组中犈犘犛犘犛基因

的拷贝数呈正相关。来自荧光原位杂交（ＦＩＳＨ）证

据进一步显示，每条染色体上均存在犈犘犛犘犛基因。

可见，犈犘犛犘犛基因的扩增不可能是由染色体的不均

等交换引起的。长芒苋的这种扩增特性在后代是可

以遗传的，并符合拟Ｆ２ 群体的抗性
［３５，５０５３］。而且，

这种抗性机制可以部分传递给近缘种刺苋犃．狊狆犻

狀狅狊狌狊
［５４］。最近，犈犘犛犘犛基因扩增引起草甘膦抗性

的产生在意大利黑麦草犔．狆犲狉犲狀狀犲ｓｓｐ．犿狌犾狋犻犳犾狅

狉狌犿
［５５］、糙果苋犃．狋狌犫犲狉犮狌犾犪狋狌狊

［５６５７］、地肤犓狅犮犺犻犪

狊犮狅狆犪狉犻犪
［５８５９］和牛筋草犈．犻狀犱犻犮犪

［６０］中也相继被确

认。今天，靶基因犈犘犛犘犛扩增已成为一类普遍的

草甘膦抗性机制［３７］。

３．２　非靶点抗性机制

草甘膦的非靶点抗性机制主要包括吸收障碍、

传导受阻、屏蔽作用或隔离作用、氧化代谢和其他解

毒代谢作用。

①吸收障碍。草甘膦主要通过植物叶片表皮组

织被快速吸收而进入体内，这可能和植物细胞内存

在特殊的草甘膦载体有关［６１］。与敏感性相比，除草

剂抗性生物型植物可能具有不同的叶表面超微结构

和组织解剖结构特征，如叶面积减小、蜡质层增厚、

表皮气孔数减少等，因而造成对除草剂吸收的减少。

最近有研究表明叶片吸收量减少是假高粱犛．犺犪犾犲狆犲狀狊犲

和硬直黑麦草对草甘膦产生抗性的原因之一，且这

种抗性机制容易受温度的影响［６２６３］。

②传导受阻。草甘膦通过植物叶片吸收后，伴

随光合产物蔗糖的运输通过韧皮部运到分生组织，

这对草甘膦发挥毒性至关重要［１］。然而，草甘膦传

导到韧皮部的生化和分子机制仍不清楚。推测可能

是先通过扩散或渗透作用进入叶肉细胞，然后通过

胞间连丝运动到木质部或韧皮部。一旦进入筛管，

草甘膦独特的化学结构和特性使它能顺利传导到分

生组织［１８］。因此，降低草甘膦向分生组织的传导能

够增加植物的抗性。ＬｏｒｒａｉｎｅＣｏｌｗｉｌｌ等发现一个抗

草甘膦生物型硬直黑麦草ＥＰＳＰＳ序列与敏感生物型
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的完全相同，叶片对草甘膦的吸收也没有明显不

同［６４］。两者之间最大的差异是草甘膦在体内的传导

速度不同，敏感型体内的草甘膦汇聚在植物的根部，

而抗性生物型体内的草甘膦则汇聚在叶尖［６５］。随后，

同样的抗性机制在几个草甘膦抗性假高粱生物型中

也得到证实［１，６２］。

③屏蔽作用或隔离作用。指的是在除草剂到达

作用靶点前被固定在植物组织或细胞内某个特殊区

域，从而“失去”毒性。Ｇｅ等利用３１Ｐ核磁共振

（ＮＭＲ）技术研究草甘膦在细胞内的分布时发现，草

甘膦快速在液泡中隔离是小蓬草犆狅狀狔狕犪犮犪狀犪犱犲狀

狊犻狊和澳大利亚黑麦草犔狅犾犻狌犿ｓｐｐ．产生抗性的主要

原因［６６６９］。分子证据表明，液泡膜相关蛋白如ＡＴＰ

结合盒（ＡＢＣ）转运蛋白和液泡膜内在蛋白（ＴＩＰ）可

能参入了这种抗性机制的形成［３７，６９］。

④氧化代谢。在植物体内除草剂的氧化作用是

非常普遍的，常是导致除草剂解毒或活化的主要代

谢反应。在草甘膦氧化酶（ＧＯＸ）的作用下，草甘膦

氧化产生磷酸和肌氨酸，或者形成氨甲基磷酸（ＡＭ

ＰＡ）和乙醛酸，从而失去除草活性
［７０］。在转基因油

菜中就成功应用了 ＧＯＸ来增加对草甘膦的抗

性［６，７１］。最近，一个来自黄素蛋白家族的氨基乙酸

氧化酶（ＧＯ）也被证实能够将草甘膦氧化成ＡＭＰＡ

和乙醛酸，但是代谢途径和ＧＯＸ有所不同
［３７，３９，７２］。

⑤其他解毒代谢作用。２００４年，Ｃａｓｔｌｅ和他的合

作者从土壤微生物地衣芽胞杆菌犅犪犮犻犾犾狌狊犾犻犮犺犲狀犻犳狅狉

犿犻狊体内分离到一种草甘膦犖乙酰转移酶（ＧＡＴ），该

酶能有效地将草甘膦乙酰化生成无细胞毒性的犖乙

酰草甘膦。转入犵犪狋基因的大肠杆菌、拟南芥、烟草

和玉米对草甘膦有明显的抗性。这个发现为转基因

抗草甘膦植物的开发提供了一个全新的思路［３９，７３７５］。

此外，细胞色素Ｐ４５０ｓ能通过羟基化或脱烷基化来代

谢乙酰辅酶Ａ羧化酶（ＡＣＣａｓｅ）、乙酰乳酸合成酶

（ＡＬＳ）和光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）抑制剂类除草剂，达到解除细

胞毒性的目的［７６］。谷胱甘肽转移酶（ＧＳＴｓ）也被证明

参入了除草剂的解毒代谢过程［７７７８］。目前，对细胞色

素Ｐ４５０ｓ和ＧＳＴｓ解除除草剂毒性的分子机制仍然知

之甚少，在草甘膦抗性植物中还没有关于此类抗性机

制的报道。不过，越来越多的研究表明在自然界中任

何抗性机制都是可能发生的［３５］。

事实上，非靶点抗性机制比靶点抗性机制更为

普遍，容易产生更高的抗性水平，而且不同植物间

抗性机制存在差异，有些植物还具有多抗性机制。

非靶点抗性机制已成为当前除草剂抗性研究的前

沿问题［１］。

４　草甘膦抗性基因的研究现状及展望

将草甘膦抗性基因通过生物技术手段转入作物

中培养的抗草甘膦转基因作物，已经成为目前全球

播种面积最大的转基因作物。但抗草甘膦基因（５

烯醇式丙酮酰莽草酸３磷酸合成酶ＥＰＳＰＳ）的核心

技术和产业化应用的绝大部分专利由孟山都、拜耳、

先锋、先正达、巴斯夫等跨国公司拥有［７９］。更严峻

的事实是，这些跨国公司一直通过对基因序列进行

小范围改动和修饰的手段对其核心专利进行延长保

护，使其变为“新”专利，从而有效规避所谓的“２０年

专利使用期”，试图达到独占这些功能基因和转化技

术的目的。根据中国农业部的统计，犈犘犛犘犛基因已

在５０多个国家和地区被授予１４０多件专利（截止到

２０１３年），而且，近几年申请数量仍在迅速增加。其

中，中国已获得１４件犈犘犛犘犛基因专利授权，位于

美国、法国之后。但是，我们的专利总量仍然较少，

保护范围也太窄。并且我们多数专利都是建立在国

外核心专利的基础之上，如果想要使转基因产业化，

国外掌握的“专利使用权”是一道绕不过去的坎。因

此，加强除草剂作用机理和植物抗性机制的研究、发

掘新的具有完全自主知识产权的除草剂抗性基因资

源，对于推动我国杂草科学进步和保障农业生产安

全具有十分重要的意义。我国是草甘膦生产和应用

大国，从２０世纪８０年代开始，草甘膦在我国的茶

园、桑园、果园得到了广泛使用。目前，我国正处在

农业现代化和实现社会可持续发展的重要时期，经

济、高效、环保型除草剂的推广和应用是其中的关键

技术环节。如果转基因抗草甘膦作物在我国被批准

商业化，草甘膦在我国将有着良好的发展前景和巨

大的产业潜力。

２０年来，由于转基因抗草甘膦作物的成功商业

化应用而使草甘膦一跃成为全球最主要的除草剂品

种。同时，关于草甘膦抗性的研究也已成为国际上

植物科学和杂草科学研究的热点之一。我国对草甘

膦抗性的研究才刚起步。因此，在生产实践中发掘

新的抗草甘膦材料，全面、系统地阐明其对草甘膦产

生抗性的机制具有重要的理论和现实意义。一方

面，草甘膦抗性机制的阐明有助于我们对基础植物
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生化过程和植物对有毒化学物质防卫机制的理解；

另一方面，为将来克服杂草抗性的发生和杂草的科

学管理提供坚实的理论依据；同时，具有完全自主知

识产权抗性新基因的发掘，将为开发抗草甘膦转基

因植物提供新的研究思路和方法。
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ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１４，７０（１２）：１９０２ １９０９．

［５５］ＳａｌａｓＲＡ，ＤａｙａｎＦＥ，ＰａｎＺｈｉｑｉａｎｇ，ｅｔａｌ．犈犘犛犘犛ｇｅｎｅａｍ

ｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎｉｎｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｔＩｔａｌｉａｎｒｙｅｇｒａｓｓ（犔狅犾犻狌犿狆犲

狉犲狀狀犲ｓｓｐ．犿狌犾狋犻犳犾狅狉狌犿）ｆｒｏｍＡｒｋａｎｓａｓ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅ

ｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１２，６８（９）：１２２３ １２３０．

［５６］ＬｏｒｅｎｔｚＬ，ＧａｉｎｅｓＴＡ，ＮｉｓｓｅｎＳＪ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆ

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

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌａｎｄＦｏｏｄＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１４，６２

（３２）：８１３４ ８１４２．

［５７］ＣｈａｔｈａｍＬＡ，ＢｒａｄｌｅｙＫＷ，ＫｒｕｇｅｒＧＲ，ｅｔａｌ．Ａｍｕｌｔｉｓｔａｔｅ

ｓｔｕｄｙｏｆｔｈｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅａｎｄ犈犘

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

狋狌狊）［Ｊ］．ＷｅｅｄＳｃｉｅｎｃｅ，２０１５，６３（３）：５６９ ５７７．

·３２·



２０１７

［５８］ＪｕｇｕｌａｍＭ，ＮｉｅｈｕｅｓＫ，ＧｏｄａｒＡＳ，ｅｔａｌ．Ｔａｎｄｅｍａｍｐｌｉｆｉｃａ

ｔｉｏｎｏｆａｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌｓｅｇｍｅｎｔｈａｒｂｏｒｉｎｇ５ｅｎｏｌｐｙｒｕｖｙｌｓｈｉｋｉ

ｍａｔｅ３ｐｈｏｓｐｈａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅｌｏｃｕｓｃｏｎｆｅｒｓｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ｉｎ犓狅犮犺犻犪狊犮狅狆犪狉犻犪 ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１４，１６６（３）：

１２００ １２０７．

［５９］ＷｉｅｒｓｍａＡＴ，ＧａｉｎｅｓＴＡ，ＰｒｅｓｔｏｎＣ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆ

５ｅｎｏｌｐｙｒｕｖｙｌｓｈｉｋｉｍａｔｅ３ｐｈｏｓｐｈａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅｉｎｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔ

ａｎｔ犓狅犮犺犻犪狊犮狅狆犪狉犻犪［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２０１５，２４１（２）：４６３ ４７４．

［６０］ＣｈｅｎＪｉｎｇｃｈａｏ，ＨｕａｎｇＨｏｎｇｊｕａｎ，ＺｈａｎｇＣｈａｏｘｉａｎ，ｅｔａｌ．Ｍｕ

ｔａｔｉｏｎｓａｎｄａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆ犈犘犛犘犛ｇｅｎｅｃｏｎｆｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏ

ｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｉｎｇｏｏｓｅｇｒａｓｓ（犈犾犲狌狊犻狀犲犻狀犱犻犮犪）［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２０１５，

２４２（４）：８５９ ８６８．

［６１］ＰｒｅｓｔｏｎＣ，ＷａｋｅｌｉｎＡＭ．Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｆｒｏｍａｌ

ｔｅｒｅｄｈｅｒｂｉｃｉｄｅｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎｐａｔｔｅｒｎｓ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００８，６４（４）：３７２ ３７６．

［６２］ＶｉｌａＡｉｕｂＭＭ，ＢａｌｂｉＭＣ，ＤｉｓｔéｆａｎｏＡＪ，ｅｔａｌ．Ｇｌｙｐｈｏｓａｔｅ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｐｅｒｅｎｎｉａｌ犛狅狉犵犺狌犿犺犪犾犲狆犲狀狊犲 （Ｊｏｈｎｓｏｎｇｒａｓｓ），

ｅｎｄｏｗｅｄｂｙｒｅｄｕｃｅｄｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎａｎｄｌｅａｆｕｐｔａｋｅ

［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１２，６８（３）：４３０ ４３６．

［６３］ＶｉｌａＡｉｕｂＭ Ｍ，ＧｕｎｄｅｌＰＥ，ＹｕＱｉｎ，ｅｔａｌ．Ｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅ

ｓｉｓｔａｎｃｅｉｎ犛狅狉犵犺狌犿犺犪犾犲狆犲狀狊犲ａｎｄ犔狅犾犻狌犿狉犻犵犻犱狌犿ｉｓｒｅｄｕｃｅｄ

ａｔｓｕｂｏｐｔｉｍａｌｇｒｏｗｉｎｇｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１３，６９（２）：２２８ ２３２．

［６４］ＬｏｒｒａｉｎｅＣｏｌｗｉｌｌＤＦ，ＰｏｗｌｅｓＳＢ，ＨａｗｋｅｓＴＲ，ｅｔａｌ．Ｉｎｖｅｓ

ｔｉｇａｔｉｏｎｓｉｎｔｏｔｈｅｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎ犔狅犾犻狌犿

狉犻犵犻犱狌犿［Ｊ］．ＰｅｓｔｉｃｉｄｅＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙａｎｄＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００３，７４

（２）：６２ ７２．

［６５］ＹｕＱｉｎ，ＡｂｄａｌｌａｈＩ，ＨａｎＨＰ，ｅｔａｌ．Ｄｉｓｔｉｎｃｔｎｏｎｔａｒｇｅｔｓｉｔｅ

ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｅｎｄｏｗｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｇｌｙｐｈｏｓａｔｅ，ＡＣＣａｓｅａｎｄ

ＡＬＳｉｎｈｉｂｉｔｉｎｇｈｅｒｂｉｃｉｄｅｓｉｎｍｕｌｔｉｐｌｅｈｅｒｂｉｃｉｄｅｒｅｓｉｓｔａｎｔ犔狅犾犻

狌犿狉犻犵犻犱狌犿 ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２００９，２３０（４）：７１３ ７２３．

［６６］ＧｅＸｉａ，ｄ’ＡｖｉｇｎｏｎＤＡ，ＡｃｋｅｒｍａｎＪＪＨ，ｅｔａｌ．Ｒａｐｉｄｖａｃｕｏ

ｌａｒｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ：ｔｈｅｈｏｒｓｅｗｅｅｄｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｍｅｃｈａ

ｎｉｓｍ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１０，６６（４）：３４５ ３４８．

［６７］ＧｅＸｉａ，ｄ’ＡｖｉｇｎｏｎＤＡ，ＡｃｋｅｒｍａｎＪＪＨ，ｅｔａｌ．Ｇｌｙｐｈｏｓａｔｅ

ｒｅｓｉｓｔａｎｔｈｏｒｓｅｗｅｅｄｍａｄｅｓｅｎｓｉｔｉｖｅｔｏｇｌｙｐｈｏｓａｔｅ：ｌｏｗｔｅｍｐｅｒ

ａｔｕｒｅｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｖａｃｕｏｌａｒｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎｒｅｖｅａｌｅｄ

ｂｙ３１ＰＮＭＲ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１１，６７（１０）：

１２１５ １２２１．

［６８］ＧｅＸｉａ，ｄ’ＡｖｉｇｎｏｎＤＡ，ＡｃｋｅｒｍａｎＪＪＨ，ｅｔａｌ．Ｖａｃｕｏｌａｒ

ｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎｃｏｒｒｅｌａｔｅｓｗｉｔｈｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ｉｎｒｙｅｇｒａｓｓ（犔狅犾犻狌犿ｓｐｐ．）ｆｒｏｍＡｕｓｔｒａｌｉａ，ＳｏｕｔｈＡｍｅｒｉｃａ，

ａｎｄＥｕｒｏｐｅ：ａ３１ＰＮＭＲｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｉｃｕｌ

ｔｕｒａｌａｎｄＦｏｏｄＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１２，６０（５）：１２４３ １２５０．

［６９］ＧｅＸｉａ，ｄ’ＡｖｉｇｎｏｎＤＡ，ＡｃｋｅｒｍａｎＪＪＨ，ｅｔａｌ．Ｉｎｖｉｖｏ３１Ｐ

ｎｕｃｌｅａｒｍａｇｎｅｔｉｃｒｅｓｏｎａｎｃｅｓｔｕｄｉｅｓｏｆｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｕｐｔａｋｅ，ｖａｃｕ

ｏｌａｒｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ，ａｎｄｔｏｎｏｐｌａｓｔｐｕｍｐａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｇｌｙｐｈｏｓａｔｅ

ｒｅｓｉｓｔａｎｔｈｏｒｓｅｗｅｅｄ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１４，１６６（３）：

１２５５ １２６８．

［７０］ＤｕｋｅＳＯ．Ｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎｉｎｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｔａｎｄ

ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅｃｒｏｐｓａｎｄｗｅｅｄｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌａｎｄ

ＦｏｏｄＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１１，５９（１１）：５８３５ ５８４１．

［７１］ＢａｒｒｙＧＦ，ＫｉｓｈｏｒｅＧＡ．Ｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｔｏｌｅｒａｎｔｐｌａｎｔｓ．ＵＳ，

ＮＯ．５４６３１７５［Ｐ］．１９９５．

［７２］ＪｏｂＶ，ＭａｒｃｏｎｅＧＬ，ＰｉｌｏｎｅＭＳ，ｅｔａｌ．Ｇｌｙｃｉｎｅｏｘｉｄａｓｅｆｒｏｍ犅犪

犮犻犾犾狌狊狊狌犫狋犻犾犻狊ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆａｎｅｗｆｌａｖｏｐｒｏｔｅｉｎ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒ

ｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００２，２７７（９）：６９８５ ６９９３．

［７３］ＣａｓｔｌｅＬＡ，ＳｉｅｈｌＤＬ，ＧｏｒｔｏｎＲ，ｅｔａｌ．Ｄｉｓｃｏｖｅｒｙａｎｄｄｉｒｅｃｔｅｄ

ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆａｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｔｏｌｅｒａｎｃｅｇｅｎｅ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００４，

３０４（５６７４）：１１５１ １１５４．

［７４］ＳｔｏｋｓｔａｄＥ．Ａｎｅｗｔａｃｋｏｎｈｅｒｂｉｃｉｄｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，

２００４，３０４（５６７４）：１０８９．

［７５］ＳｉｅｈｌＤＬ，ＣａｓｔｌｅＬＡ，ＧｏｒｔｏｎＲ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｍｏｌｅｃｕｌａｒｂａｓｉｓｏｆ

ｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｂｙａｎｏｐｔｉｍｉｚｅｄｍｉｃｒｏｂｉａｌａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓ

ｆｅｒａｓｅ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００７，２８２

（１５）：１１４４６ １１４５５．

［７６］ＫｒｅｕｚＫ，ＴｏｍｍａｓｉｎｉＲ，ＭａｒｔｉｎｏｉａＥ．Ｏｌｄｅｎｚｙｍｅｓｆｏｒａｎｅｗ

ｊｏｂ．Ｈｅｒｂｉｃｉｄｅｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

１９９６，１１１（２）：３４９ ３５３．

［７７］ＲｉｅｃｈｅｒｓＤＥ，ＫｒｅｕｚＫ，ＺｈａｎｇＱｉｎ．Ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎｗｉｔｈｏｕｔｉｎ

ｔｏｘｉｃａｔｉｏｎ：ｈｅｒｂｉｃｉｄｅｓａｆｅｎｅｒｓａｃｔｉｖａｔｅｐｌａｎｔｄｅｆｅｎｓｅｇｅｎｅｅｘ

ｐｒｅｓｓｉｏｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１０，１５３（１）：３ １３．

［７８］ＧａｏＹｕｅ，ＴａｏＢｏ，ＱｉｕＬｉｊｕａｎ，ｅｔａｌ．Ｒｏｌｅｏｆｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ

ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓａｎｄ犈犘犛犘犛ｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎｇｌｙｐｈｏｓａｔｅｒｅｓｉｓｔ

ａｎｃｅｉｎｗｉｌｄｓｏｙｂｅａｎｓ（犌犾狔犮犻狀犲狊狅犼犪）［Ｊ］．ＰｅｓｔｉｃｉｄｅＢｉｏｃｈｅｍｉｓ

ｔｒｙａｎｄＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１４，１０９（２）：６ １１．

［７９］宋敏，刘丽军，苏颖异，等．抗草甘膦ＥＰＳＰＳ基因的专利保护

分析［Ｊ］．中国生物工程杂志，２０１０，３０（２）：１４７ １５２．
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