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玉米抗烟嘧磺隆基因研究进展

王浩宇，刘庆志，张永中
(山东农业大学农学院，山东 泰安 271018)

摘 要：我国于20世纪90年代初期开始推广烟嘧磺隆，作为高效、广谱的磺酰脲类除草剂，大量应用于玉米苗

后杂草防治。多年生产实践发现，烟嘧磺隆会对部分玉米品种产生一定药害，从而造成玉米产量下降。挖掘并应用

玉米抗烟嘧磺隆基因，培育抗除草剂新品种，是解决药害问题的最有效方法。本文概述烟嘧磺隆的除草、选择及解

毒机制，不同玉米品种对烟嘧磺隆抗性差异，对玉米抗烟嘧磺隆基因的遗传机制、基因定位和克隆及不同单倍型等

进展进行系统阐述，加快抗性基因的应用进程，推进抗除草剂新品种培育，保障我国玉米生产安全。
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Research Advances of the Resistance Gene
to Nicosulfuron in Maize

WANG Hao-yu, LIU Qing-zhi, ZHANG Yong-zhong
(Agricultural College, Shandong Agricultural University, Tai’an 271018, China)

Abstract: Nicosulfuron has been widely applied in China since the early 1990s, which was used as an effi⁃
cient, broad-sulfonylurea maize herbicide at seedling stage. However, recent reports indicate that nicosulfuron is
genotype dependent, it causes serious injuries to some maize varieties, which can result in a reduction of maize grain
yield. The most effective way to solve the problem is to discover and apply the resistance gene of nicosulfuron in
maize, which could cultivate new varieties of herbicide resistance. In this review, we expound the development of
the weed control, selection, detoxification mechanism and the resistance differences of different maize varieties to
nicosulfuron. Meanwhile, we focus on systematic summary and explanation of the progress of genetic mechanism,
gene localization, cloning and different haplotypes of resistance to nicosulfuron in maize. That will help us acceler⁃
ate the process of the application of resistance genes and the herbicide resistance varieties breeding, which would
ensure the safety of maize production in China.
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玉米(Zea mays L.)是我国第一大粮食作物[1]，其

稳产和增产对保障国家粮食安全具有重要意义。杂

草是影响作物产量的重要因素之一，不但会与其争

夺光照、水分和营养物质，还会促进病虫害的传

播 [2]，目前杂草控制仍以化学除草为主。玉米田苗

后除草剂种类众多，有三氮苯类除草剂、植物激素类

除草剂和磺酰脲类除草剂等类型 [3]。其中，磺酰脲
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类除草剂烟嘧磺隆(Nicosulfuron)具有高效性、广谱

性和选择性强的特点，对玉米田中发生的多数 1年
生禾本科杂草、部分阔叶杂草及部分莎草科杂草具

有较好防治效果[4]。随着其使用年限和面积的不断

增加，玉米生产中频繁出现由烟嘧磺隆导致的药

害 [5]，其中，大部分爆裂玉米、鲜食玉米对烟嘧磺隆

表现敏感，一些普通玉米杂交种和自交系如登海9号、

泰13系和 3841等也对烟嘧磺隆敏感。目前我国玉

米品种存在烟嘧磺隆药害加重的趋势[6]。玉米一旦

产生药害，其心叶基部便会褪绿，不能正常抽出，叶

片皱缩扭曲，主茎不能正常伸长，雌穗小，严重影响

玉米产量[7]。因此，挖掘抗烟嘧磺隆基因，培育玉米

抗性品种是减轻或避免除草剂药害最经济有效的途

径。本文通过阐述烟嘧磺隆作用机理，分析目前玉



米对烟嘧磺隆抗性遗传研究进展，为选育抗烟嘧磺

隆玉米新品种和保障玉米安全生产提供参考。

1 烟嘧磺隆的作用机理

1.1 烟嘧磺隆的除草机制

烟嘧磺隆被植物吸收后，会通过杂草的木质部

导管和韧皮部筛管运输到各个部位。烟嘧磺隆是乙

酰乳酸合成酶(ALS)的抑制剂，ALS不仅能专一高效

地催化丙酮酸转化为α-乙酰乳酸，用于合成亮氨酸

(Leu)和缬氨酸(Val)，还可催化α-丁酮酸与丙酮酸合

成 α-乙酰-α-羟基丁酸，最终合成异亮氨酸(Ile)。
因此，烟嘧磺隆可通过对ALS的抑制作用，阻断支链

氨基酸的生物合成，阻碍细胞分裂等生理过程(图1)，
使杂草心叶变黄、叶梢变紫，最终整株变为赤褐色后

枯死[8，9]。

图1 烟嘧磺隆的除草机制

Fig.1 Herbicidal mechanism of nicosulfuron

1.2 烟嘧磺隆的选择机制

不同除草剂具有不同选择机制，其选择机制因

植物解毒能力、抗性基因及药剂吸收与转运机制的

差异而不同[10～14]。研究表明，烟嘧磺隆的选择机制

是由植物对其代谢能力的差异而决定[15]。单子叶植

物如小麦、玉米等作物对磺酰脲类除草剂的代谢解

毒能力强，此类除草剂分解产物很快与葡萄糖缀合

而形成无害代谢产物；双子叶植物如棉花、大豆等代

谢这类除草剂的能力很弱，导致烟嘧磺隆难以被分

解而易受毒害[16，17]。因此，棉花、大豆等双子叶植物

对烟嘧磺隆更敏感，在生产实践中很少利用烟嘧磺

隆作为这类作物的除草剂。

1.3 烟嘧磺隆的解毒机制

在烟嘧磺隆的解毒过程中，细胞色素P450单加

氧酶(CYP450)和谷胱甘肽-S-转移酶(GSTs)两种酶

系统起着重要作用 [18～20]。CYP450是一类广泛分布

于植物体内的代谢酶系，可通过催化除草剂化合物

芳基羟基化、N-脱烷基化和环甲基羟基化等反应，

使其极性增强，活性下降，降低其对植物的毒

害[21～23]。目前，多个与P450蛋白代谢型除草剂代谢

相关基因已经被分离、克隆并应用，在玉米中相关基

因研究甚少。前人研究发现，在大豆、水稻等作物中

导入抗性基因，能显著提高其对烟嘧磺隆等除草剂

的抗性，如在大豆中转入犬牙草P450-N-Z1基因，

植株会显著地提高对烟嘧磺隆、嘧啶磺隆和 2,4-二
氯苯氧乙酸的耐受性 [24]。过表达CYP81A10v7基因

的水稻对氯磺隆具有高度抗性，对氯甲苯隆和氟乐

灵也具有中等抗性[25]。与非转基因水稻相比，转入

CYP1A1、CYP2B6和CYP2C19基因的水稻对除草剂

莠去津、异丙甲草胺、氟草敏以及三者混合物的耐受

性显著增强[26]。GSTs是一类庞大多功能基因家族，

可催化谷胱甘肽(GSH)与烟嘧磺隆发生缀合，形成无

毒大分子缀合物，保护植物细胞免受氧化胁迫的伤

害。Shimabukuro等在1970年报道玉米GSTs可通过

催化阿特拉津与GSH共轭反应来保护玉米免受除

草剂危害 [27]。玉米GSTs基因在转基因小麦和水稻

中表达可以增强两者对除草剂的抗性[28，29]。

植物体内的一些抗氧化酶如超氧化物歧化酶、

过氧化氢酶、过氧化物酶等也参与了烟嘧磺隆的解

毒代谢[30]。玉米在苗期会通过上调体内抗氧化酶基
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因表达量和提高抗氧化酶活性来提高清除活性氧

(ROS)能力[31]，减少烟嘧磺隆胁迫下玉米幼苗中超氧

阴离子和过氧化氢积累量[32]，缓解烟嘧磺隆对脂质

和蛋白质的破坏，减轻烟嘧磺隆药害。此外，小麦体

内抗氧化酶活性的增加也在一定程度上缓解了喷施

除草剂后产生的ROS对细胞的损伤[33]。

研究表明，C4光合酶活性大小及其关键基因表

达差异也与玉米对烟嘧磺隆抗性密切相关[34，35]。烟

嘧磺隆抗性玉米自交系NT在喷施烟嘧磺隆后，其磷

酸烯醇式丙酮酸羧化酶(PEPC)和NADP-苹果酸脱

氢酶(NADP-MDH)等光合酶活性显著高于敏感性玉

米自交系NS，且烟嘧磺隆显著促进了NT中NADP-

MDH基因的转录水平，但在NS中NADP-MDH基因

的表达量与对照相比增加不明显。因此，植物的代

谢解毒能力是多种解毒酶协同作用的结果，烟嘧磺

隆能否对作物产生毒害与植物代谢解毒能力的强弱

密切相关。

2 不同玉米品种对烟嘧磺隆的抗性差
异研究

生产中不同玉米地块出现的烟嘧磺隆药害程度

不同，这种差异是由品种遗传背景、喷药时期、环境

条件及施用方法等因素的综合作用结果，其中遗传

背景是最为重要的影响因素。由于不同类型玉米遗

传背景不同，导致其对烟嘧磺隆的抗性差异较

大[36]。不同类型玉米对烟嘧磺隆的抗性由强到弱的

顺序依次为马齿型>硬粒型>一般型>普甜型>爆裂

型 [37，38]。因此，马齿型玉米杂交种大多对烟嘧磺隆

抗性较强[39]，甜玉米对烟嘧磺隆的抗性较弱[40，41]，且

随着甜度提高，抗性也随之减弱[42，43]。另外，生育时

期的不同也影响着玉米对烟嘧磺隆的抗性。玉米在

2叶期前和6叶期后对烟嘧磺隆较为敏感，施药容易

产生药害，但在 3～5叶期时，玉米对烟嘧磺隆抗性

较强，这个阶段是最佳喷药时期[44]。作物对烟嘧磺

隆的抗性除了与其遗传背景和生育时期显著相关

外，还与温度、湿度和光照条件等环境因素有关[45]。

不同玉米品种在温度适宜条件下药害减轻，而在温

度较低或较高时药害加重。此外，较高的空气湿度

也有助于玉米药害的产生。

3 玉米抗烟嘧磺隆的遗传研究

3.1 玉米抗烟嘧磺隆的遗传机制

不同玉米品种的抗除草剂差异主要由相关抗性

基因决定，因此对抗性基因的挖掘及作用机理的研

究有利于深入了解玉米对烟嘧磺隆的抗性机制。从

20世纪90年代烟嘧磺隆推广应用以来，在玉米抗烟

嘧磺隆遗传机制方面就有许多报道。Kang用烟嘧

磺隆敏感性自交系Mp313E和抗性自交系 SC212M
杂交，F1表现为全抗，F2抗性与敏感性比例为3∶1，卡
方检验极显著，并用敏感性自交系L668和Mo17验

证该结果[46]。Dowler用Ab18(敏感性)×ZC2451#(P)C3，
并回交Ab18构建的群体性状分离为1∶1，证明玉米

对烟嘧磺隆的抗性是显性单基因遗传[47]。Pataky等
对玉米自交系Cr1×Cr2的F3∶4家系喷药后观察其抗

性差异，发现抗∶分离∶敏感的分离比率为3∶2∶3，符
合孟德尔单基因分离理论，验证自交系Cr1对烟嘧

磺隆的抗性受显性基因Nsf1控制[48]。综上所述，目

前发现玉米的烟嘧磺隆抗性由核内显性单基因所

控制。

3.2 玉米抗烟嘧磺隆的基因定位和克隆进展

近年来，随着遗传连锁分析、组学技术和生物信

息学等研究方法的应用，玉米对烟嘧磺隆抗性基因

的定位和克隆研究也逐步深入。2008年，Nordby等
利用 80对均匀覆盖全基因组的 SSR标记对玉米自

交系Cr1×Cr2的F3∶4家系进行多态分析，获得 1个位

于 5S(bin 5.01)染色体上与抗性有关的 SSR 标记

bnlg1382[49]。史振声等利用 1对糯玉米近等基因系

及其F2群体，对烟嘧磺隆抗性基因进行了初步定位，

最终将 Nsf1定位到玉米第 5号染色体 IDP7704和

umc2036两个标记之间(20.3 cM)，且该区域内包含

玉米抗烟嘧磺隆基因 ben1[50]。洪翠萍等对玉米自交

系Wny-1、yn-6和(Wny-1/yn-6//yn-6) BC1群体进行

遗传分析，发现 yn-6对烟嘧磺隆的敏感性由 1对隐

性核基因 nsfy控制，并通过 SSR分子标记分析将该

基因定位到第5号染色体短臂5.01位置[51]。胡海军

利用烟嘧磺隆抗性沈糯 509 和烟嘧磺隆敏感性

沈糯 509组配的F2代群体，将抗性基因初步定位于

5号染色体短臂(bin 5.01)S129和 IDP6476标记之间，

两个标记之间的遗传距离为2.0 cM[52]。刘小民等利

用BSA结合RNA-seq技术，使用两套不同的F2群体

将玉米对烟嘧磺隆抗性基因定位在5号染色体短臂

(chr 5：1.1-15.3 Mb和 chr 5：0.5- 18.2 Mb)上；进一步

对定位区间内的18个基因进行差异表达分析，最终

锁定CYP81A9基因为玉米抗烟嘧磺隆候选基因[53，54]。

研究表明，控制玉米对烟嘧磺隆抗性的基因

Nsf1位于第5号染色体短臂5.01位置[55，56]，该基因含

有细胞色素 P450基因家族特征序列 [57]。刘明宏通

过克隆中华结缕草的细胞色素P450基因KC 3-1，获

得了抗烟嘧磺隆和硝磺草酮两种除草剂的转基因水

稻。刘程毅将从玉米B73基因组中筛选的与烟嘧磺



隆代谢有关的细胞色素 P450基因 253导入水稻体

内，获得了抗烟嘧磺隆的转基因水稻，说明Nsf1和

细胞色素P450基因与烟嘧磺隆抗性高度相关[58，59]。

3.3 玉米抗烟嘧磺隆基因的不同单倍型研究

Nsf1基因的突变造成了玉米对烟嘧磺隆抗性的

降低或者缺失，不同来源的玉米材料在该位点上产

生多个突变类型。烟嘧磺隆抗性自交系B73中存在

1对位于第 5号染色体短臂上的显性等位基因位点

Nsf1，通过同源序列比对发现，该基因与 1个水稻

P450基因序列高度相似。与B73不同的是，敏感性

自交系GA209和B90的DNA序列插入长度为392 bp
的DNA片段，可能造成玉米自交系细胞色素 P450
等位基因功能性失活，失去对烟嘧磺隆的抗性。刘

小民等对不同烟嘧磺隆敏感性自交系的序列比对分

析发现，与抗性材料相比，敏感性自交系HB39和

HB41中识别出细胞色素P450单加氧酶血红素结合

基序“FxxGxxxCxG”，但序列中的 3个缺失、1个插入

和几个点突变最终降低其对烟嘧磺隆的抗性。

玉米对烟嘧磺隆的抗性还与细胞色素P450基

因(CYP)的突变有关，其中，纯合敏感基因型(cyp/cyp)
的玉米受药害最严重，杂合基因型(CYP/cyp)的玉米

受药害程度中等，纯合抗性基因型(CYP/CYP)玉米不

受药害影响，且会降低麦草畏和其他细胞色素代谢

型除草剂的伤害 [60～62]。特异性细胞色素 P450基因

CYP81A9 的突变会导致玉米对烟嘧磺隆及其他

P450代谢除草剂的抗性降低。与抗性材料相比，烟

嘧磺隆敏感性玉米中发现了该基因的多个突变类型。

4 结论与展望

为了利用烟嘧磺隆抗性基因，解决玉米生产药

害问题，前人对玉米喷施烟嘧磺隆后的生理生化特

性和烟嘧磺隆的除草、选择及解毒机制进行系统研

究，阐述玉米对烟嘧磺隆抗性的形成规律。CYP450、
GSTs以及许多种类的抗氧化酶协同参与烟嘧磺隆

代谢网络的构建，提高玉米对烟嘧磺隆的代谢解毒

能力，消除烟嘧磺隆的毒性，使玉米体内的ALS无法

被抑制，从而保障玉米植株正常生长。

玉米抗烟嘧磺隆的遗传研究表明，玉米对烟嘧

磺隆的抗性是由显性单基因Nsf1所控制，并通过基

因定位技术将其定位在 5号染色体短臂 5.01位置，

最终确定CYP81A9基因为玉米抗烟嘧磺隆的目的

基因。此外，细胞色素P450基因突变与抗烟嘧磺隆

基因Nsf1不同单倍型变化，都可导致玉米对其抗性

的降低或缺失。

前人通过挖掘玉米和中华结缕草中烟嘧磺隆抗

性基因，并在水稻中进行功能验证，但在玉米中对烟

嘧磺隆抗性基因进行克隆和功能解析少有报道。有

研究表明，C4光合酶活性及其关键基因表达与玉米

对烟嘧磺隆抗性有关，C4光合酶基因与烟嘧磺隆抗

性基因Nsf1的互作目前仍不明确。因此在玉米中

对烟嘧磺隆抗性基因研究尚有不足。

针对目前玉米抗烟嘧磺隆基因功能研究较少、

分子机制尚不明确的问题，可大量收集玉米抗烟嘧

磺隆的种质资源，采用分子生物学、细胞生物学、遗

传学、生物信息学等现代生物学研究手段，验证烟嘧

磺隆抗性基因的功能和诠释网络调控途径，进一步

揭示玉米对烟嘧磺隆的抗性分子机制，为解决生产

实践中玉米受烟嘧磺隆药害问题，为培育满足农业

生产需求的抗烟嘧磺隆玉米品种奠定良好基础。
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