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我国抗除草剂水稻种质创制研究进展
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摘要：水稻是我国最重要的粮食作物之一，稻田杂草是影响水稻产量和品质的主要因素。随着水稻直播稻等轻简化栽培

种植面积的日益扩大，各种除草剂的应用日益普遍，除草剂的用量也逐渐增大，稻田抗性杂草及土壤高残留问题也日益严重。

因此，加快各类除草剂抗性水稻种质创制与利用具有重要的意义。本文从除草剂的类型及其作用机理、我国抗除草剂水稻种

质创制及应用等方面进行了综述，指出了我国抗除草剂水稻种质创制及应用过程中存在的问题，并对今后抗除草剂水稻种质

创制及应用的可能发展方向进行了探讨。
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Abstract： Rice is one of the most important grain crops in China，and weeds in paddy fields are the main 
factors affecting the yield and quality of rice. With the increase of planting areas of direct-seeded rice and light 
and simplified cultivation，the application of various herbicides has become increasingly common，the application 
rates of the herbicides have gradually increased，and the problems of resistant weeds and high residues in paddy 
fields have become increasingly serious. Therefore，it is of great significance to accelerate the innovation and 
utilization of various herbicide-resistant rice germplasms. In this paper，the types and mechanisms of herbicides，

the research progress on herbicide-resistant rice germplasm innovation and application in China are reviewed，

with existing problems and possible development direction discussed.
Key words： rice；herbicide；resistant germplasm；innovation

水稻是我国乃至世界上最重要的粮食作物之

一。近年来，随着国民经济的迅速发展和产业结构

调整，农村劳动力不断往城市转移，我国水稻生产

也在向规模化、集约化、机械化发展，因此机插秧、

直播等轻简化栽培措施已成为发展趋势［1］。然而

随着直播栽培面积的不断扩大，稻田草害的问题也

越来越严重。我国稻田杂草有 400 余种，发生普遍

且最常见的有 40 多种，其中稗草、千金子、异型莎
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草、萤蔺、牛毛毡、水莎草、陌上菜、节节草、矮慈姑、

鸭舌草、鲤肠、水苋菜和丁香蓼等对水稻危害较严 
重［2］。杂草不仅与水稻争夺阳光、养料、水分和生

存空间，同时还作为病虫中间寄主，促进水稻病虫害

的发生，严重影响水稻的产量和品质［3］。

当前，田间除草的主要方法是利用除草剂进行

化学防治，具有高效、经济、省力等优点［4］。然而，

大多使用效果好的除草剂为杀生性类型，施用不当

常常会对水稻造成不同程度的药害，影响其生长发

育以及产量。因此，培育具有除草剂抗性的水稻品

种是防治稻田杂草危害最为经济、有效的措施［5］。

本文从除草剂类型及其作用机理，我国抗除草剂水

稻种质创制及应用等方面进行综述，指出其存在的

问题，并对未来发展方向进行了探讨。

1　水稻除草剂的类型及其作用机理

除草剂被杂草根、芽和叶片等吸收后，通过破坏

或干扰杂草的一个或多个重要的生理代谢过程（如

光合作用、氨基酸或蛋白质合成、脂肪合成、色素合

成等）来杀死杂草［6］。这些代谢过程均由不同的

酶系统来催化，因此除草剂开发的主要靶标就是杂

草体内多种生物合成的酶，通过对靶标酶的抑制，

最终干扰杂草的代谢途径从而达到杀灭杂草的目 
的［7］。 随 着 人 们 环 保 意 识 的 日 益 增 强，高 效 低

毒、除草广谱、对环境污染小的除草剂研发逐渐

成 为 主 流。 目 前 水 稻 除 草 剂 的 靶 标 主 要 有 5-
烯 醇 丙 酮 酸 莽 草 酸 -3- 磷 酸 酯 合 成 酶（EPSPS，

5-enolpyruvylshikimate-3-phosphate synthase）、乙酰辅

酶 A 羧化酶（ACCase，acetyl-coA carboxylase）、乙酰

乳酸合成酶（ALS，acetolactate synthase）及对羟苯基

丙酮酸双氧化酶（HPPD，4-hydroxyphenylpyruvate 
dioxygenase）等，下面主要介绍以这 4 类靶标开发

的抑制剂类除草剂以及它们的作用机理（表 1）。

1.1　EPSPS 抑制剂类除草剂

EPSPS 抑制剂类除草剂主要为草甘膦，为有机

磷类除草剂。该类除草剂主要作用机理是磷酸烯醇

表 1　水稻除草剂主要靶标、作用机理及主要类型
Table 1　Main targets，mechanisms and types of herbicides for rice weeds

作用靶标

Target
作用机理

Mechanism
除草剂主要类型

Type of herbicides
主要代表

Representative herbicides
应用范围

Application

5- 烯醇式丙酮酸莽

草 酸 -3- 磷 酸 酯 合

成酶 EPSPS

抑制氨基酸合成 有机磷类 草甘膦 水稻、玉米、大豆、小麦、棉花等地的一年

生与多年生的禾本科、双子叶杂草以及

藻类、灌木等

乙酰辅酶 A 羧化酶

ACCase
抑制类脂合成 芳氧苯氧基

丙酸酯类 
禾草灵、噁唑酰草胺等 水稻田苗后茎叶防除一年生禾本科杂

草，特别对千金子具有较好的防治效果

环己烯酮类 禾草灭 水稻、油菜、大豆、棉花、玉米等地的禾本

科杂草、阔叶杂草

乙酰乳酸合成酶

ALS
抑制氨基酸合成 磺酰脲类 甲嘧磺隆，烟嘧磺隆等 水稻、玉米、大豆、油菜、甜菜、甘蔗等地

的禾本科杂草以及阔叶杂草

咪唑啉酮类 咪唑乙烟酸，

咪唑烟酸等

水稻、小麦、大豆、花生等地的一年与多

年生禾本科杂草及阔叶杂草

三唑并嘧啶类 唑嘧磺酰胺，

双氯磺草胺等

水稻、麦田、草坪等地的禾本科杂草以及

阔叶杂草

水杨酸嘧啶类 嘧啶肟草醚，双草醚等 水稻、棉花、小麦等地的一年生、多年生

禾本科杂草、阔叶杂草、莎草等

对羟苯基丙酮酸双

氧化酶

HPPD

抑制色素合成 吡唑类 苄草唑，氯吡嘧磺隆等 水稻、麦田、玉米等地的阔叶杂草、禾本

科杂草、莎草等

三酮类 磺草酮，硝磺草酮等 水稻、大豆、棉花、玉米等地的禾本科杂

草、阔叶杂草

异噁唑类 异噁唑草酮，

异噁氯草酮等

水稻、玉米、甘蔗等地的阔叶杂草、禾本

科杂草等

EPSPS： 5-enolpyruvylshikimate-3-phosphate synthase，ACCase：acetyl-coA carboxylase，ALS： acetolactate synthase，HPPD： 4-hydroxyphenylpyruvate 
dioxygenase
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式丙酮酸竞争性地与莽草酸途径的关键酶 EPSPS
结合，进而抑制该酶的活性，阻断芳香族氨基酸的合

成途径，造成植物体内芳香族氨基酸如苯丙氨酸、酪

氨酸和色氨酸的缺乏，植物最终因失绿而死亡［8］。

但由于草甘膦对水稻同样具有毒害作用，导致其仅

局限于稻田苗前处理使用。因此急需开发抗草甘膦

水稻，拓宽稻田除草剂使用种类，促进轻简化水稻栽

培技术的发展。

1.2　ACCase 抑制剂类除草剂

ACCase 是调节植物脂肪酸生物合成的一种关

键酶。以 ACCase 作为靶标的除草剂主要有芳氧

苯 氧 丙 酸 类（APP，aryloxyphenoxypropionates）和

环 己 二 酮 类（CHD，cyclohexanediones）2 种 类 型。

ACCase 除草剂通过抑制乙酰辅酶 A 的羧化反应，

使植物的脂肪酸合成受到抑制，导致其细胞膜的完

整性受到破坏，造成相关代谢产物渗漏，最终导致植

物死亡［9］。ACCase 抑制剂类除草剂具有高效低毒、

施用期长、对后茬作物安全等优点，但是研究发现

ACCase 的靶标位点相对单一，随着该类除草剂的

单一和广泛使用，目前已在稻田中出现了多种对该

类除草剂产生不同程度抗性的杂草，严重影响了对

稻田杂草的治理［10-11］。

1.3　ALS 抑制剂类除草剂

ALS 是植物支链氨基酸如缬氨酸、亮氨酸和异

亮氨酸生物合成过程中的关键酶。ALS 抑制剂类

除草剂以乙酰乳酸合成酶为作用靶标，通过与植物

体内的乙酰乳酸合成酶形成复合物阻断底物进入酶

活性位点通路，使支链氨基酸合成受阻，导致蛋白质

的合成受到抑制，最终致使植物生长和发育停止、直

至死亡［12］。ALS 酶只存在于植物和微生物体内，因

此 ALS 抑制剂类除草剂对哺乳动物具有高安全性；

相对草甘膦和乙酰辅酶 A 羧化酶抑制剂类除草剂

等使用量低；同时还具有选择性强、除草广谱等优

点［13］，现已开发包括磺酰脲类（SU，sulfonylureas）、

咪唑啉酮类（IMI，imidazolinones）、三唑并嘧啶类

（TP，triazolopyrimidines）和 水 杨 酸 嘧 啶 类（PTB，

pyrimidyloxybenzoates）为主要代表的多种除草剂［14］。

1.4　HPPD 抑制剂类除草剂

HPPD 是 生 物 体 内 酪 氨 酸 代 谢 过 程 中 的 关

键 酶。20 世 纪 90 年 代，HPPD 首 次 被 确 定 为 除

草剂作用靶标，该类除草剂的作用机理是竞争性

地与 HPPD 结合，阻断植物体内对羟基苯丙酮酸

（HPPA，4-hydroxyphenylpyruvic acid）向尿黑酸（HGA，

homogentisic acid）的转变过程，间接抑制类胡萝卜素

的生物合成，从而导致植物的叶绿素光氧化能力减

弱，进而影响植物的光合作用，促使植物产生白化症

状而死亡［15］。HPPD 抑制剂类除草剂具有高效低毒、

除草广谱、作物安全性高、不易产生抗性、环境相容

性好以及对后茬作物安全等一系列优点［16］，从而使

其成为化学除草剂研发一个新的热点，目前已开发

出吡唑类、三酮类和异噁唑类等多种类型除草剂，其

中有多个除草剂在稻田进行测试和应用［17］。

2　抗除草剂水稻种质创制研究进展

近年来，随着不同类型除草剂在直播稻田的大

量应用，抗除草剂水稻种质创制也取得了一定进展，

利用转基因、化学诱变及 CRISPR/Cas9 基因编辑等

技术创制出了系列针对各类除草剂抗性的水稻种质

（表 2）。

2.1　抗草甘膦水稻种质创制

通常情况下水稻对草甘膦比较敏感，而 EPSPS
作为草甘膦的靶标位点，改良后可导致 EPSPS 与草

甘膦的结合力降低，从而达到增强水稻抗性的目的。

目前利用 EPSPS 基因开展抗草甘膦水稻创制主要有

以下 3 种途径：（1）通过转基因方式在水稻中导入外 
源 EPSPS 基因。Zhao 等［18］将 Pseudomonas putida 来 
源 的 G6 EPSPS 转 入 粳 稻 品 种 秀 水 110 中，创 制

的 转 基 因 水 稻 株 系 在 喷 施 47.32 mmol/L 草 甘 膦

的 情 况 下 可 以 存 活。2014 年，王 云 鹏 等［19］建 立

了草甘膦污染土壤的宏基因组文库并成功克隆

了 1 个 新 的 抗 草 甘 膦 的 EPSPS 基 因 soil EPSPS，

并通过农杆菌介导法将 soil EPSPS 在粳稻吉农大

878 中异源表达，获得的转基因水稻株系能够耐

受 高 达 500 mmol/L 的 草 甘 膦。Tian 等［20］将 Vitis 
vinifera 来源突变的 VvEPSPSmutant 基因转入水稻，转

基因水稻株系可以耐受 1000 mmol/L 草甘膦。Cui
等［21］ 从 Isoptericola variabilis 中 克 隆 到 抗 草 甘 膦

基因 I. variabilis-EPSPS 并将其转入籼稻恢复系品

种明恢 86 中，培育的株系可以耐受 10 倍商业推荐

使用剂量的草甘膦处理，且主要农艺性状未发生 
改变。Dong 等［22］将 Pseudomonas fluorescens 来源

的 G2-EPSPS 转入水稻中花 11 中，转基因株系较

未转化对照耐受草甘膦的能力提高了 100 倍以上。 
（2）通过化学诱变方式创制 OsEPSPS 水稻突变体。

戴燚等［23］利用 EMS 诱变贵州地方稻种黎平杂边

禾，筛选获得了抗草甘膦的水稻突变体 osgr-1，测序

分析发现其 OsEPSPS 基因不同位点碱基突变导致

了草甘膦抗性的产生。（3）通过 CRISPR/Cas9 基因
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编辑技术对水稻内源 OsEPSPS 基因进行定点编辑。

2016 年，Li 等［24］利用该技术对水稻内源 OsEPSPS
基因的核苷酸进行定点替换，降低了对草甘膦的亲

和性，从而获得草甘膦抗性的水稻种质。

2.2　抗 ACCase 抑制剂类除草剂型水稻种质创制

农作物对 ACCase 抗性种质材料创制大多集中

在燕麦和大麦上［41-42］。近年来，江苏省农科院张保

龙团队利用 EMS 诱变镇糯 19，筛选获得了 ACCase
抗性突变体材料。进一步分析发现 ACCase 基因不

同外显子单碱基的变异导致了相应氨基酸的变化，

从而使水稻具有抗 2 倍推荐使用浓度的喹禾灵的特

性［25］。此外他们同时通过 EMS 诱变嘉花 1 号，也

创制出了一批具有生产应用潜力的抗性突变体种 
质［26-27］。

2.3　抗 ALS 抑制剂类除草剂型水稻种质创制

水稻 OsALS 基因编码区序列全长为 1935 bp，

仅有一个外显子，编码 644 个氨基酸［43］。目前水稻

中已报道能产生除草剂抗性的突变位点主要为第

95、96、122、171、197、376、548、627 和 628 位 氨 基

酸，这些位点主要分布在 ALS 蛋白的 5 个高度保

表 2　创制成功的除草剂抗性种质部分实例
Table 2　Successful examples of herbicide-resistant rice germplasm innovation

靶标基因

Target gene
受体材料

Receptor

类型

Type of 
rice

创制方式

Method
抗性获得位点及来源

Resistance loci and source

除草剂抗性

Herbicide 
resistance

参考文献

Reference

EPSPS 秀水 110 粳型 转基因 G6 EPSPS 草甘膦 ［18］ 

EPSPS 吉农大 878 粳稻 转基因 soil EPSPS 草甘膦 ［19］ 

EPSPS — 粳稻 转基因 VvEPSPSmutant 草甘膦 ［20］ 

EPSPS 明恢 86 籼型 转基因 I. variabilis-EPSPS 草甘膦 ［21］ 

EPSPS 中花 11 粳稻 转基因 G2-EPSPS 草甘膦 ［22］ 

EPSPS 黎平杂边禾 粳型 EMS 诱变 76 （Pro → Ala），101 （Ala → Ser），

104 （Glu → Ala）

草甘膦 ［23］ 

EPSPS 日本晴 粳型 CRISPR/Cas9 173 （Thr → Ile），177 （Pro → Ser） 草甘膦 ［24］ 

ACCase 镇糯 19 粳型 EMS 诱变 1796 （Ile → Leu），2015 （Ala → Val），

2038 （Trp → Cys），2052 （Ile → Asp），

2089 （Asp → Gly）

喹禾灵 ［25］ 

ACCase 嘉花 1 号 粳型 EMS 诱变 1796 （Ala → Gly） 喹禾灵 ［26］ 

ACCase 嘉花 1 号 粳型 EMS 诱变 1731 （Arg → Cys），2276 （Tyr → Asp） 盖草能 ［27］ 

ALS 黄华占 籼型 EMS 诱变 548 （Try → Met） 灭草烟 ［28］ 

ALS 华航 31 籼型 EMS 诱变 179 （Ala → Val），627 （Ser → Asn），

628 （Gly → Glu），643 （Val → Met）
咪唑乙烟酸 ［29］ 

ALS 镇稻 18 粳型 EMS 诱变 136 （Gly → Thr），179 （Ala → Val） 百垄通 ［30-31］ 

ALS 扬州恢复系 籼型 EMS 诱变 627 （Ser → Asn），628 （Gly → Glu） 百垄通 ［32］ 

ALS 合肥不育系 籼型 EMS 诱变 171 （Pro → His），351 （Asp → Glu） 百垄通 ［33］ 

ALS 金粳 818 粳型 自然变异 627 （Ser → Asn） 咪唑乙烟酸 ［34］ 

ALS — 籼稻 自然变异 627 （Ser → Asn） 咪唑乙烟酸 ［35］ 

ALS 日本晴 粳型 CRISPR/Cas9 548 （Try → Met），627（Ser → Asn） 双草醚 ［36］ 

ALS 南粳 9108 粳型 CRISPR/Cas9 628 （Gly → Try） 咪唑乙烟酸 ［37］ 

HPPD — — 转基因 Pa-HPPD 异 唑草酮 ［38］ 

HPPD — — 转基因 Pp-HPPD 异 唑草酮 ［39］ 

HPPD — — 转基因 Ct2-HPPD 异 唑草酮 ［40］ 

-：未知

-： unknown
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守结构域中［44-45］。利用 OsALS 基因开展抗 ALS 抑

制剂类除草剂水稻创制同样有以下 3 种途径：（1）

利用化学诱变创制 OsALS 水稻突变体。2012 年，

深圳兴旺生物种业有限公司利用 EMS 诱变处理优

质籼稻品种黄华占，通过苗期大规模咪唑啉酮类除

草剂的筛选，获得一批抗性突变体材料，测序发现

其中一个突变体的 OsALS 基因第 1642~1643 位碱

基 TG 突变为 AT，导致其第 548 位的色氨酸突变

为甲硫氨酸，这是我国首次在水稻中创制具有自主

知识产权的抗 ALS 抑制剂类除草剂种质材料［28］。

2017 年，湖南杂交水稻研究中心利用 EMS 诱变籼

稻品种华航 31，创制出 OsALS-179（丙氨酸突变为

缬 氨 酸）、OsALS-627（丝 氨 酸 突 变 为 天 冬 酰 胺）、

OsALS-628（甘氨酸突变为谷氨酸）、OsALS-643（缬

氨酸突变为甲硫氨酸）等突变体材料，这些材料对

咪唑乙烟酸具有良好的抗性［29］。与此同时，张保

龙等［30-33］利用 EMS 诱变镇稻 18、扬州恢复系及

合肥不育系等材料，创制出 OsALS-136（甘氨酸突

变为苏氨酸）、OsALS-171（脯氨酸突变为组氨酸）、

OsALS-179（丙氨酸突变为缬氨酸）、OsALS-351（天

冬氨酸突变为谷氨酸）、OsALS-627（丝氨酸突变为

天冬酰胺）、OsALS-628（甘氨酸突变为谷氨酸）等

突变体材料，这些突变体材料对咪唑啉酮类除草剂

具有良好的抗性。（2）筛选发掘自然 OsALS 等位

变异抗性材料。2018 年，王芳权等［34］从 7000 多份

水稻品种资源材料中筛选获得一个抗咪唑乙烟酸

除草剂材料金粳 818，对金粳 818 中 OsALS 基因的

测序分析发现，其 OsALS 基因第 1880 位碱基 G 突

变为 A，导致其第 627 位氨基酸由丝氨酸突变为天

冬酰胺。同样地，2020 年，上海市农业生物基因中

心罗利军研究团队通过喷施咪唑乙烟酸除草剂，从

30570 份水稻种质资源中获得了 1 份抗咪唑啉酮类

除草剂的水稻新种质，测序发现该材料的第 1880 位

碱基 G 突变为 A，导致其第 627 位氨基酸由丝氨酸

突变为天冬酰胺［35］。（3）通过 CRISPR/Cas9 基因

编辑技术对水稻 OsALS 基因的核苷酸进行定点编

辑。2015 年，中国农业科学院作物科学研究所的

夏兰琴研究团队利用该技术在日本晴品种中定点

突变 OsALS 基因，使 OsALS 的第 548 位色氨酸突

变为亮氨酸及第 627 位丝氨酸突变为异亮氨酸，突

变株系对水杨酸嘧啶类除草剂双草醚表现良好抗 
性［36］。2020 年，Wang 等［37］同样利用 CRISPR/Cas9
基因编辑技术在南粳 9108 中定点突变 OsALS 基

因，测序发现其 OsALS 基因的第 1882 位碱基 G 突

变为 T，致使其第 628 位甘氨酸突变为色氨酸。该

突变材料不仅抗咪唑啉酮类除草剂，同时其他农艺

性状基本与野生型南粳 9108 一致，具有较强的生产

应用潜力。

2.4　抗 HPPD 抑制剂类除草剂型水稻种质创制

迄今为止，已经鉴定和克隆了多个 HPPD 基

因，例如来自黄连的 CjHPPD（对苯并双环素有抗

性）、荧光假单胞杆菌的 HPPD（G336W）（对异噁唑

草酮有抗性）、燕麦的 AvHPPD-03（对甲基磺草酮

有抗性）和来自土壤宏基因组分析获得的 mHPPD
（耐磺脲三酮）等［46-47］。含有这些 HPPD 基因的转

基因植物对相应的 HPPD 抑制剂除草剂也显示出

较强的除草剂抗性［47］。在水稻 HPPD 除草剂抗性

种质创制方面，北京未名凯拓作物设计中心有限公

司分别将铜绿假单胞菌（Pseudomonas asruginosa）

的 Pa-HPPD 基 因、恶 臭 假 单 胞 菌（Pseudomonas 
putida）的 Pp-HPPD 基 因 及 睾 丸 酮 丛 毛 单 胞 菌

（Comamonas testosteroni）的 Ct2-HPPD 基因导入水

稻中，这些转基因水稻株系都可以耐受 5 mmol/L 的

异噁唑草酮而存活［38-40］。此外，近期日本科学家通

过正向遗传学方法在粳稻品种中克隆了一个具有

双环磺草酮除草剂抗性的基因 HIS1，该基因编码

351 个氨基酸的 Fe（II）/2- 酮戊二酸依赖型加氧酶

蛋白，序列分析发现双环磺草酮敏感型品种的第Ⅳ

外显子缺失 28 bp，造成无义突变，且研究表明 his1
（28 bp 缺失）来源于籼稻品种 Peta，且主要存在于

现代籼稻品种中，而大多数的粳稻品种携有 HIS1
基因，表明大多数粳稻品种对双环磺草酮等三酮类

HPPD 除草剂具有一定的基础抗性［48］。

3　存在的主要问题

3.1　抗性杂草问题

随着直播稻等轻简化栽培种植面积的日益扩

大，各种除草剂的应用日益普遍，除草剂的用量也逐

渐增大，但同时也带来一些问题，即在除草剂选择压

力作用下，杂草对除草剂的抗性也得到了增强。杂

草抗性一般有 2 种表现形式：一种是交互抗性，一

种是复合抗性。交互抗性指杂草对某一种除草剂

产生抗性后，它对具有同样除草剂抗性机理或相同

作用位点的其他类除草剂也产生了抗性。例如直

播稻田牛筋草对 唑酰草胺（一种 ACCase 抑制

剂）具有抗性，同时对其他种类的 ACCase 抑制剂

类除草剂也有抗性［49］。复合抗性指杂草对具有不

同作用机理的除草剂同时具有抗性，如研究发现美
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国加利福尼亚稗草可同时对 ACCase 抑制剂类除草

剂及 ALS 类除草剂产生抗性［50］。抗性杂草的发生

在全球呈逐年上升趋势，目前广泛使用的主流化学

除草剂如草甘膦［51］、ACCase 抑制剂类除草剂［11］及

ALS 抑制剂类除草剂［52］皆有抗性杂草发生。特别

是 ACCase 抑制剂类除草剂，由于其靶标位点单一，

抗性杂草问题尤为严重。从杂草对禾草灵产生抗

性以来，至 2014 年已产生抗性的杂草有接近 50 种

之多，广泛分布于世界各地［53］。根据 Gressel 对除

草剂抗性风险的分类中，ACCase 抑制剂类除草剂

中的 APP 类和 CHD 类除草剂已属于中到高风险级 
别［54］。而在我国水稻直播田中，已有多种稻田杂

草如稗草［10］、牛筋草［49］、千金子［55］等对该类除草

剂产生抗性。此外，ALS 类除草剂抗性杂草问题

也不容忽视，自 ALS 抑制剂类除草剂水稻推广种

植以来，各国都有抗性杂草稻发生的报道［54，56］。迄

今 已 在 159 种 杂 草 中 都 发 现 过 ALS 类 除 草 剂 抗

性，如常见稻田杂草的稗草、鸭舌草、千金子、萤蔺 
等［57-58］。

3.2　农药残留问题

不同除草剂在土壤的半衰期不一致，部分除草

剂半衰期长，易对后茬敏感作物造成严重药害，其中

最为严重的是咪唑啉酮类除草剂，它们在土壤中

主要通过水解和微生物降解失去活性，在碱性土

壤中降解速度较快，但在长期偏干旱的土壤中降

解速度较慢，在土壤中半衰期和残留期长，残留期

甚至可达 2~3 年。过量或连年使用，易对后茬小

麦、油菜、番茄、马铃薯、高粱等轮作作物造成药害，

导致产量降低甚至绝产［59］。如甲咪唑烟酸在土壤

中残留会导致后茬小麦干物质积累减少、根冠比下

降、光合速率降低［60］，给长江下游稻麦轮作区安全

生产带来了极大的风险。我国农业用地紧张，复种

指数高，轮作作物多样，如何克服或者规避咪唑啉酮

类除草剂的土壤高残留问题，是抗咪唑啉酮类水稻

能否在我国大面积推广应用的关键。

4　我国抗除草剂水稻创制发展方向

目前，解决杂草抗性及土壤高残留的重要措施

是除草剂轮换使用及种植相应除草剂抗性水稻品

种。但长期、大面积采用靶标相同或近似的除草剂

轮换，则会使杂草抗性及土壤高残留问题日益突出。

因此，寻找新的作用靶标及开发相应除草剂抗性水

稻品种及多抗性水稻品种才是预防和解决这些问题

的关键。

4.1　加强抗 HPPD 除草剂水稻种质创制

HPPD 抑制剂作为一种新型除草剂可有效防除

多种阔叶杂草和禾本科恶性杂草。相对 ALS 抑制

剂类除草剂来说，其在土壤中能够被微生物迅速降

解，在正常农作条件下半衰期只有几天到几十天，

吡唑类除草剂苄草唑的半衰期甚至只有 8~10 d，一

般不会对后茬作物造成不良影响［61］。此外，由于

HPPD 抑制剂类除草剂在我国稻区几乎没有使用的

历史，因此与其他类除草剂不存在交互和复合抗性

问题。所以 HPPD 抑制剂类除草剂有望成为解决

抗性杂草最有潜力的产品。如果在水稻种植时将

HPPD 除草剂与相应抗性水稻配套使用，可有效杀

灭稻田杂草，同时解决农药残留对后茬作物的影响

以及抗性杂草的问题。但是普通水稻对 HPPD 抑

制剂类除草剂极为敏感，一旦喷施，水稻苗就会因

发生白化而死亡。目前尚没有抗 HPPD 抑制剂类

除草剂的自然水稻种质，相关抗性基因发掘研究也

较少，一般认为对 HPPD 抑制剂类除草剂产生抗性

的是 HPPD 基因［43-44］，但对水稻 OsHPPD 基因的

研究并不多见，鲜有因基因位点突变而产生抗性的

报道。但相关研究分析表明，HPPD 蛋白 C 端活性

门控区域 H11 氨基酸位点对底物的亲和力至关重

要，这些位点的突变可能导致水稻产生抗性［62］。利

用 CRISPR-Cas9 基因编辑技术，对水稻基因组中的

OsHPPD 基因进行高效、精准地基因敲除、插入或

单碱基替换等，可能会创制出抗 HPPD 除草剂水稻 
种质。

4.2　加强多抗及复合抗性水稻种质创制

植物对除草剂的抗性并非总是由靶标抗性机制

所致，越来越多的研究发现，很多植物对除草剂抗

性含有非靶标抗性机制［63-64］。非靶标抗性机制是

指植物通过降低除草剂的吸收和转运，限制其到达

作用部位以及提高与除草剂代谢相关酶类如细胞

色素 P450 单加氧酶、过氧化物歧化酶、谷胱甘肽还

原酶等含量和活性，使植物对除草剂进行脱毒代谢

的能力增强［57］。其中最为重要的是细胞色素 P450
（CYP，cytochrome P450 superfamily）家族蛋白，它

们不仅参与激素、脂类及次生物质等的内源代谢，在

除草剂的代谢和解毒过程中也发挥重要作用，能够

将除草剂在到达作用位点之前即被脱毒代谢变成低

毒、无毒物质，从而提高植物对多种除草剂的交互和

复合抗性［65］。Kawahigashi 等［66］将人的 P450 基因

CYPA1 导入水稻中，转基因水稻对秀去津、氯磺酮、

达草灭等除草剂表现出交互抗性。Inui 等［67］同样
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将人的细胞色素 P450 基因 CYP2C19 在水稻中过

表达，转基因株系对苯噻酰草胺、异丙甲草胺、哒草

伏以及稗草畏具有交互抗性。刘明宏［68］在中华结

缕草（Zoysia sinica）中克隆了一个细胞色素 P450
基因 KC3-1，将其在水稻品种秀水 134 中过表达，转

基因植株表现对除草剂烟嘧磺隆和硝磺草酮的复合

抗性。同样地，郑挺等［69］从甘蔗中克隆到了 1 个细

胞色素 P450 基因，转基因植株同样表现为对除草

剂烟嘧磺隆和硝磺草酮的复合抗性。以上这些水稻

抗性种质都是基于转基因技术获得的，由于我国转

基因政策法规的限制，还不能直接进行推广应用，而

水稻中有多达 450 多个细胞色素 P450 基因［70］，必

须加强发掘水稻自身抗性基因，创制可为育种利用

的多抗及复合抗性水稻种质。如研究发现籼稻对除

草剂双草醚具有抗性，而粳稻品种则对此敏感，图位

克隆与互补试验发现籼稻对双草醚的抗性是由 1 个

新的细胞色素 P450 基因 CYP72A31 控制［71］，而且

CYP72A31 转基因水稻能够同时提高对双草醚和苄

嘧磺隆的复合抗性，表明 CYP72A31 基因是多抗性

除草剂水稻种质创制的一个潜在遗传基因资源，为

水稻田间杂草防治研究提供了新的方向。
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