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特集雑草の除草剤抵抗性

雑草のグリホサート抵抗性の進化とその機構

富永

〔キーワード):グリホサート，アミノ酸変異，移

行阻害，遺伝子増複，グリホサー

ト耐性作物

グリホサートの特徴

グリホサートは， 1974年に商品化された浸透移行

性の非選択性除草剤である.その一次作用点は，シ

キミ酸経路の鍵酵素である EPSPS(5・enolypyruvyl

shikimate-3-phosphate synthase， EC 2.5.1.19)である.

グリホサートは植物体内で分解しにくく，師部経由

で生長点，若い葉や根，貯蔵器官へ移行し， EPSPS 

の機能を阻害する.最終的に，芳香族アミノ酸の

フェニルアラニン，チロシン，トリプトファンが欠

乏し，植物体が枯死する (Dukeand Powles 2008，図

1). 

グリホサートによる殺草効果の出現は緩慢であ

るが，移行性であるため地下に形成された栄養繁殖

器官にも作用し，多年生雑草にも有効である.また，

発がん性や慢性毒性など動物に対する毒性が低い，
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図l グリホサートによるEPSPSの機能阻害.概念図，
Duke and Powles (2008)を改変.
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土壌中で速やかに分解されるか土壌に吸着される

ため地下水汚染の危険性が低い，揮発性が低いなど

の特徴を有している.

グリホサートは土壌残効性が極めて低いため，農

耕地では播種前あるいは収穫後に処理され，処理時

点で出芽している雑草を枯死させる.また，パラ

コート同様，不耕起栽培でも広く利用されている.

1996年には，アメリカでグリホサート耐性遺伝子組

換えダイズ (Glycinemax (L.) M町.)の栽培が開始さ

れ，セイヨウナタネ (Brassicanapus L.)，ワタ

(Gossypium hirsutum L.， Gossypium barbadense L.)， 

トウモロコシ (Zeamays L.)などが続いた.これら

が栽培されている畑では生育後期の雑草防除にも

利用されている.2000年には特許が切れ，より安価

になり，世界で最も広く使用されている.

雑草のグリホサート抵抗性生物型の顕在化

グリホサートが 1974年に利用され始めて以降，

雑草のグリホサート抵抗性生物型の出現は 1996年

まで認められなかった (Powleset al. 1998).アセト

乳酸合成酵素阻害剤の一種であるスルホニルウレ

ア系除草剤 (SU剤)の抵抗性が， SU剤使用開始後

5年で出現したこと (Mallory品 nithet al. 1990)と対

照的である.グリホサートは EPSPSを標的とする

唯一の除草剤であり， EPSPSの基質のひとつである

phosphoenolpyruvateとグリホサートの EPSPSへの

結合部位が重複しているか，極めて近接しているた

め，グリホサート抵抗性を付与する EPSPSの立体

構造の変化が植物の生存に有害な効果をもたらす

こと，植物には代謝機能が欠損あるいは乏しいこと，

土壌残効性がなし、か極めて低いなどの理由で抵抗

性が出現しにくいと考えられていた(Bradshawet al. 

1997). しかし，マレーシアのグアパ闘では，グリ

ホサート使用開始後3年でオヒシパ(Eleusineindica 

(L.) Gaertn.)において感受性生物型(野生型)と比

較して 8~12 倍の抵抗性を示す生物型が出現した

(Lee and Ngim 2000). ここでは，グリホサートの

0369-5247/15/￥500/1論文/JCOPY



冨永:雑草のグリホサート抵抗性の進化とその機構 127 

価格が下落したことから，グリホサートが 1年に

6~7 回，推奨使用濃度の約 2.7 倍の濃度で散布され

ていた.また，オヒシパは条件が良ければ個体あた

り14万個もの種子を生産し，かつ， 1年に4回世代

交代するという.この事実は，従来グリホサートに

対する抵抗性は出現しにくいと考えられていたが，

グリホサートの使用頻度と濃度，雑草の生活史特性

の組合せによっては抵抗性が容易に獲得されるこ

とを示している.

これまでのグリホサートの利用に加え，グリホ

サート耐性遺伝子組換え作物の栽培が 1996年に開

始されると，グリホサートに対して抵抗性を獲得す

る雑草が増加し(図2)，2014年 10月31日現在で，

24か国の 31草種で抵抗性の出現が報告されている

(Heap 2014). 

日本では，静岡県内の水田畦畔でグリホサートに

抵抗性を示すネズミムギ (Loliummultiflorum Lam.) 

の集団が 2013年に初めて報告された (Niinomiet a1. 

20日，表 1).ここでは少なくとも 20年以上前から

年に2回グリホサートが散布されてきた.
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雑草のグリホサー卜抵抗性獲得機構

雑草のグリホサートに対する抵抗性は，グリホ

サートの標的酵素である EPSPSのアミノ酸変異(ア

ミノ酸置換)，グリホサートの移行阻害， EPSPS遺

伝子の増幅による EPSPSの過剰発現などによって

獲得される.

1. EPSPSのアミノ酸変異

ALS阻害剤やACCase阻害剤などに対する抵抗性

の獲得と同様に，グリホサートに対する抵抗性にお

いても標的酵素におけるアミノ酸変異による抵抗

性が報告されている.

雑草のグリホサート抵抗性が EPSPSのアミノ酸

変異によって生じると初めて報告されたのは，マ

レーシアの果樹園で出現したグリホサート抵抗性

オヒシパにおいてである.このグリホサート抵抗性

個体では， EPSPSの 106番目のプロリンがセリン

(CCA→TCA， Prol06Ser)に変異していた (Baerson

巴ta1. 2002). この抵抗性個体は感受性個体と比較し

て 2~4 倍の抵抗性を有し，抵抗性個体の EPSPS 活

性は感受性個体と比較してより高濃度のグリホ

1970 1975 1980 1985 1990 1995 2000 2005 2010 2015 

グリホサート耐性作物
栽培開始(1996年)

夕、リホサート耐性作物畑で最初の
抵抗性雑草出現(2000年)

図2 グリホサート抵抗性雑草出現数の推移.Heap (2014)をもとに作図.
グリホサート耐性作物栽培開始後に出現したグリホサート抵抗性雑草のすべてが，グリ
ホサート耐性作物栽培畑で出現したわけではなく，慣行栽培のもとでも抵抗性雑草が出
現している.
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表 l ネズミムギ栽培品種および自生系統
のグリホサートに対する抵抗性.
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サート処理下においても低下しなかった(図3左)

さらに， トレオニン (CCA→ACA，Prolo6Thr)に変

異したグリホサート抵抗性オヒ シバも報告された

(Ng et al. 2003).これらのアミノ酸変異によっても

EPSPS自体の機能は損なわれず，適応度も過度に低

下しないことが明らかになっている また，遺伝様

式は，核 l遺伝子支配で，不完全優性で、あった.そ

の後，オーストラリアのブドウ園に出現したグリホ

サート抵抗性ボウムギ (L.r甲山m Gaud.) では

Prolo6Thr (CCA→ACA)が(Wakelinand Preston 2006) ， 

チリのアーモンド園のグリホサート抵抗性ネズミ

ムギでは ProlO6Ser(CCA→TCG)が (Perez-Joneset 

al. 2007)，アメリカ ・カリフオルニア州北部のコム

ギ畑，ワタ園およびアーモンド園のグリホサート抵

抗性ネズミムギでは ProlO6Ala(CCA→GCG)が，ま

た，ブドウ圃ではProlo6Ser(CCA→TCGおよびTCA)

が(Jasieniuket al. 2008) ，それぞれ報告されている

グリホサート耐性遺伝子組換え作物畑においても

アミノ酸変異によるグリホサート抵抗性雑草が同

様に出現し，例えば，アメリカのグリホサート耐性

組換えトウモロコシ畑で出現したグリホサート抵

抗性コヒ メビエ (Echinochloacolona (L.) Link)では

Pro 1 06Ser (CCA→TCA) の変異が報告されている

(Alarcon-Reverte et al. 2013). 

ALS阻害剤やACCase限害剤などに対する抵抗性

では，それぞれが標的とする酵素のいくつかの部位

におけるアミノ酸変異が報告されている しかし，

グリホサートに対する抵抗性では， EPSPSの 106番

目のプロ リン部位におけるセリン，アラニン， トレ

オニンあるいはロイシンへの変異だけが報告され

ている(表 2).これらに加え， 2013年 2月にオー

ストラリアで開催された除草剤抵抗性に関する国

際会議で， Prol06Serに加えThrlO2IIeを同時にもつ二

重変異体のグリホサート抵抗性オヒシパの出現が

図3 アミノ酸変異(左)および移行阻害(右)によりグリホサート抵抗性を獲得した個体の EPSPSに対するグリホ
サー トの影響 Baerson巴tal. (2002)およびLorraine-Co1willet al. (2003)から作図.
前者では，植物体レベルで 2~4 倍の，後者では約 10 倍の抵抗性を示す
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表2 アミノ酸変具によりグリホサー卜に対する抵抗性を獲得した雑草

ブpロリンからの変異 出現種 出典

セリン オヒシバ Baerson et al. (2002) 

ボウムギ Simarmata and Penner (2008) 

ネズミムギ Jasieniuk et al. (2008) 

コヒメビエ Alarcon-Reverte et al. (2013) 

ヒユモドキ Nandula et al. (20日)

トレオニン オヒシバ Ng et al. (2003) 

ボウムギ Wakelin and Preston (2006) 

Digitaria insularis de Carvalho et al. (2012) 

アラニン ボウムギ Yu et al. (2007) 

ネズミムギ Jasieniuk et al. (2008) 

Sammons and Gaines (2014)から抜粋.

報告され，今後， 106番目のプロリン部位以外での

変異による抵抗性の報告が増加するかもしれない.

EPSPSのアミノ酸変異によるグリホサート抵抗

性個体は， 感受性個体と比較してほぼ 2~7 倍の抵

抗性を示すアミノ酸変異を有し，より高いレベル

の抵抗性を示す個体は，アミノ酸変異に加え，次節

で述べるグリホサートの移行阻害による抵抗性機

構も同時に有することが報告されている.例えば，

オーストラリアのブドウ園で出現したグリホサー

ト抵抗性ボウムギでは，感受性個体の 6~1 1 倍の抵

抗性が認められた.これらは， Prol06Serあるいは

Prol06Thrの変異を有し， かつ，グリホサートの移行

阻害も示した (Bostamamet a1. 2012). 

2. グリホサートの移行阻害による抵抗性

オーストラリアで報告されたグリホサート抵抗

性ボワムギは，感受性個体と比較して約 10倍の抵

抗性を示し，抵抗性の程度がアミノ酸置換による抵

抗性より大であった.しかし，グリホサート処理下

における抵抗性個体の EPSPS活性は，感受性個体

と同様に低下した(図 3右).また，感受性個体と

同様に抵抗性個体からもグリホサートの代謝産物

であるアミノメチルホスホン酸 (AMPA

aminomethylphosphonic acid) は検出されなかった.

抵抗性個体の葉にグリホサートを処理すると，処理

されたグリホサートが処理葉の先端に集積し，茎や

根ではほとんど検出されなかったことから，この抵

抗性はグリホサートの移行阻害であることが明ら

かになった (Lorraine-Colwillet a1. 2003) 同様の結

果は，アメリカのグリホサート抵抗性ヒメムカシヨ

モギ (Conyzacanadensis (L.) Cronq.) でも報告され

(Feng et a1. 2004)，処理されたグリホサートが処理

葉に集積し，根に移行しなかった.両種とも，抵抗

性の遺伝様式は核 l遺伝子支配で，不完全優性で

あった また，前者の抵抗性ボウムギ集団では適応

度が低下していた

ヒメムカシヨモギの抵抗性個体と感受性個体の

間で，グリホサートの液胞への隔離程度を比較する

と，抵抗性個体で、その程度が有意に高かった (Geet 

a1. 2010). グリホサート抵抗性ヒメムカシヨモギに

おけるグリホサートの液胞への隔離程度を 12
0Cと

20
0Cで比較すると， 120Cで隔離程度がより低く，ま

た，昼間 10
0C・夜間 80Cに曝したグリホサート抵抗

性ヒメムカシヨモギにグリホサートを処理すると

枯死したことからも，この抵抗性がグリホサートの

液胞への隔離によることが支持された (Geet a1. 

2011) .また， イタリアおよびオーストラリア産の

グリホサート抵抗性ボウムギ，ブラジルおよびチリ

産のグリホサー ト抵抗性ネズミムギを用いた研究

で，抵抗性の程度とグリホサートの隔離の程度の聞

に相聞があることが明らかにされ，移行阻害による

抵抗性はグリホサートの液胞への隔離によって獲

得されたことが示された (Geet a1. 2012).これには，

生体膜を通した物質の輸送を行う ABC トランス

ポーターおよび液胞膜内在タンパク質が関与して

いる可能性が示唆されている (Yuan巴ta1. 2010， Nol 

et a1. 2012). 

3. EPSPS遺伝子の増幅による抵抗性

遺伝子増幅による雑草の除草剤抵抗性の獲得は，

グリホサート抵抗性だけで報告されているアメリ

カ・ジョージア州で報告されたグリホサー卜抵抗性



130 農業および園芸第90巻第 l号 (2015年)

オオホナガアオゲイトウ (Amaranthuspalmeri S. 

Watson)の EPSPS活性やグリホサートに対する

EPSPSの感受性は，感受性個体と同等で、あった し

かし，抵抗性個体は感受性個体と比較して平均で77

倍，最大で 160倍以上の EPSPS遺伝子を有し， m貯~A

の発現量は 35倍で， 20倍の EPSPSを産生していた

(Gaines et al. 2010) その結果，抵抗性個体は，散

布されたグリホサー卜に対しはるかに大量の

EPSPSを有するため，グリホサートの阻害効果が及

ばず，抵抗性を発現する.また，この遺伝子場幅は

ゲノム全体で生じていた(図 4).EPSPSコピー数

とグリホサートに対する抵抗性の程度は比例し， 30 

コピー以上で抵抗性を示すことが明らかになった.

オオホナガアオゲイトウはふたつの EPSPS遺伝子

座を有するが，グリホサート抵抗性オオホナガアオ

ゲイトウではl遺伝子座だけが増幅されているよう

である.また，これには， トランスポゾンの一種で

ある MITEs (miniatur巴 inverted-repeattransposable 

elements)が関与している可能性が示唆されている

(Gaines et al. 2013).オオホナガアオゲイトウの

EPSPS遺伝子の増幅によるグリホサート抵抗性の

出現は，その後，ノースカロライナ州 (Chandiet al. 

2012) ，ニューメキシコ州 (MohsenトMoghadamet al. 

2013)およびミシシッピー州 (Ribeiroet al. 2014) 

感受性生物型(野生型) 抵抗性生物型
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図4 EPSPS遺伝子増幅によるグリホサート抵抗性
概念図， Powles (2010)を改変.
抵抗性生物型では，処理されたグリホサートに
対し，はるかに大量のEPSPSを有し，グリホサー
トの阻害効果が及ばない.

でも報告された.オオホナガアオゲイトウはアポミ

クシスによっても種子生産し，これもグリホサート

抵抗性遺伝子の拡散に寄与している.また，オオホ

ナガアオゲイトウでは抵抗性個体の適応度の低下

は認められていない (Giacominiet al. 2014). 

オオホナガアオゲイトウの他に，ヒユモドキ (A.

tuberculatus (Moq.) Sauer， Tranel et al. 2011)，ネズミ

ムギ (Salaset al. 2012)およびハリビユ (A.spinosus 

L.， Nandula et al. 2014)においても遺伝子増幅によ

るグリホサート抵抗性が報告されている.このうち，

ハリビユのグリホサート抵抗性は，オオホナガアオ

ゲイトウとの種間交雑によって獲得された可能性

があることが指摘されている.

前述の Gaineset al. (2010)の報告では，ゲノム全

体に EPSPS遺伝子が増幅されていたのに対し，ホ

ウキギ (Kochiascoparia Schrad.)では，不等交差に

より特定の染色体上に直列に繰返し重複していた

(Jugulam et al. 2014).この抵抗性は，優性の l遺

伝子支配であった.また， 2007年， 2010年および

2012年に採集された抵抗性個体の EPSPS遺伝子の

コピー数をそれぞれ調査すると，2007年に採集され

た個体は平均 9コピーを， 2010年および2012年に

採集された個体ではそれぞれ 12および 16コピーを

有し，抵抗性の程度もコピー数に比例して上昇して

いた

複合抵抗性生物型の存在

異なる作用機構をもっ複数の除草剤に対して l個

体が同時に抵抗性をもつことを複合(多剤)抵抗性

とよぶ.雑草が複合抵抗性を獲得すると，有効な除

草剤が限られてくるため，対象とする雑草の防除計

画の策定が困難になる場合がある.グリホサートを

含む複数の除草剤に対する抵抗性をもっ例は，9か

国 13草種で報告され，オース トラリ アではグリホ

サートを含む5種の除草剤に対して抵抗性を有する

ボウムギが認められている (Heap2014).また，マ

レーシアでは，代表的な非選択性除草剤であるグリ

ホサート，グノレホシネート，パラコートに加え，

ACCase阻害剤に対しでも抵抗性を有するオヒシパ

が認められている (Jalaludinet al. 2014). 

ボウムギで認められているように，他殖性の雑草

では，ある除草剤に対して抵抗性を獲得した個体と

それとは別の除草剤に対して抵抗性を獲得した個
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{本が交雑し，複合抵抗性をもっ個体が出現する可能

性が高い.また，マレーシアで認められた前述のグ

リホサートを含む4種の除草剤に対して抵抗性を有

するオヒシパの事例で、は，除草剤に過度に依存した

雑草防除が複合抵抗性の進化を促進したことが推

察されている.雑草における複合抵抗性の進化を避

けるためには，除草剤の使い分けや除草剤と他の除

草方法をうまく組み合わせることが必要である

グリホサート耐性遺伝子組換え作物の栽渚と

グリホサート抵抗性雑草の出現

遺伝子組換え技術によって作出された除草剤耐

性作物の商業栽培が 1996年に開始され， 2013年に

は南北アメ リカを中心に世界の約 9，940万ヘクター

/レの畑で、除草剤抵抗性のタ守イズ， トウモロコシ，ナ

タネ，ワタ，テンサイ，アルフアルファなどが栽宿

されている(除草剤に抵抗性をもっ遺伝子組換え作

物を表記する場合，一般に「除草剤抵抗性作物Jで

はなく r除草剤耐性作物」を使用する) また，除
草剤抵抗性と害虫抵抗性を併せもつスタック系統

の栽培面積は， 4，710万ヘクタールに達した.これ

らスタック系統を含む除草剤耐性作物のうち，最も

広く栽培されているのはグリホサー ト耐性作物で

ある.ダイズとトウモロコシあるいはこれらに加え，

ワタの輪作が行われているアメリカでは，いずれの

作物でもグリホサート耐性品種が栽培されること

が多い.

これらの栽培畑ではグリホサー トだけを連用す

るため， 2000年にはグリホサートに抵抗性をもっヒ

メムカシヨモギが出現した (VanGessel 2001) .雑草

のグリホサート抵抗性個体の出現は，グリホサート

耐性遺伝子組換え作物から雑草へ抵抗性遺伝子が

拡散したことによるのではなく，自然突然変異で生

じた雑草のグリホサート抵抗性個体の頻度がグリ

ホサー卜の連用によって高くなり ，顕在化するので

ある.したがって，グリホサート耐性作物とはその

抵抗性の機構が異なっている.しかし，除草剤耐性

作物を栽培している畑周辺にその祖先野生種や近

縁野生種が生育している場合，当該作物からその祖

先野生種や近縁野生種への除草剤抵抗性遺伝子の

流動に留意すべきである.また，除草剤耐性作物の

逸出にも留意すべきである.

一般に，作物が非栽培条件下で長年にわたり集団

を維持することは困難である.また，作物とその近

縁野生種との聞に雑種が形成されたとしても，その

雑種は作物の特性をある程度もつので，非栽培条件

下では適応度が低く，そのため，自然環境中に抵抗

性遺伝子が拡散される可能性は低いと推定される.

例えば，日本にはダイズの祖先野生種であるツルマ

メ (Gm似 subsp.soja (Sieb. et Zucc.) Ohashi)がダイ

ズ畑の周辺にも普通に生育している ダイズとツノレ

マメの問には雑種が形成されることがあるが，その

雑種が形成する種子数は少なく，その種子の越冬率

は極めて低いなど，雑種の適応度は自然状態では低

いことが示されている(加賀 2008).他方，ナタネ

に関しては，グリホサート耐性品種の逸出や野生種

との交雑がカナダで報告され (Beckieet al. 2003， 

Warwick et al. 2003)，輸入国である日本においても

輸入港周辺での逸出が報告されている (Kawataet al 

2009) 

グリホサート耐性作物の逸出や除草剤耐性遺伝

子組換え作物からその近縁野生種への抵抗性遺伝

子の拡散に関しては，未解明の課題が残っているの

で，今後も継続的な研究が必要である.
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