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摘要: 入侵植物基因组学是一个新兴的研究领域, 它利用基因组学方法研究与植物入侵性相关的分子基础和表达

调控机制, 甄别入侵性基因型, 进而在基因组水平上揭示外来种入侵性产生和进化的分子机制。本文扼要综述了

可用于植物入侵生物学研究的主要基因组学方法, 包括比较基因组学、群体基因组学和表观基因组学等方法; 运
用基因组学技术研究入侵植物除草剂抗性和根状茎发育的分子基础已取得了重要进展。然而, 入侵植物基因组学

仍处于发展初期, 选择理想的入侵植物模式种, 建立入侵性研究的模式系统, 是当前亟待解决的问题。本文还提出

了入侵植物基因组学研究值得关注的几个发展方向, 包括基因组信息的完善、不同环境条件下入侵植物的分子响

应机制以及入侵性的系统生物学研究等。 
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Abstract: Invasive alien species threaten both native ecosystems and local economies and thus, considerable 
efforts have been expended to understand why certain alien species invade their non-native ecosystems so 
successfully and what consequences their successful invasions have for the invaded ecosystems. However, 
the mechanisms underlying the successful invasions by alien plants remain highly controversial as little is 
known about the determinants of plant invasiveness; this information is critical in understanding the mecha-
nisms of successful invasions. With the development of new techniques, a new area, ‘invasive plant genom-
ics’, emerged recently, in which genomic approaches are used for understanding plant invasiveness, and 
hence plant invasions at the genetic level. Here we review three genomic approaches that could be used in 
plant invasion biology, and discuss the selection of model invasive species and future research directions in 
invasive plant genomics. First, comparative genomics offers a way to analyze genome constitution and struc-
ture based on genome mapping and full sequencing. Second, functional genomics allows us to identify can-
didate genes that contribute to the invasive characteristics through natural selection experiments, and deter-
mine their functions using “forward ecology” methods. Third, epigenetic genomics complements to the above 
two approaches, and provides information on gene expression patterns, thereby helping us to understand in-
teractions between genes and the environment. With these genomic approaches, it is possible to dissect the 
invasiveness-related genes and their expression and regulation patterns, identify invasive genotypes and 
hence understand plant invasiveness. With this information it is theoretically possible to disassemble plant 
invasion mechanisms and define the evolutionary patterns during plant invasions. Through use of genomic 
tools, much progress has already been made in two aspects of plant invasions, namely the molecular basis of 
weed herbicide-resistance and rhizome development in invasive plants. However, invasive plant genomics is 
still at an early stage. We urgently need to identify ideal model invasive plants or model systems for use in 
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invasive plant genomics. Other important issues that need to be addressed in future research include genomic 
information accumulation, molecular responses to varying environmental conditions and systems biology of 
invasive plants.  
Key words: evolutionary biology, genomics, invasive plants, invasiveness, model species 

植物的入侵性是指外来植物通过与周围环境

的相互作用, 适应当地生境, 并在新分布区逐步稳

定扩展的特性, 通常以适合度大小作为入侵性强弱

的判断标准 (Renofalt et al., 2005; Richardson & 
Pysek, 2006; Vellend et al., 2010)。大量研究表明不

同外来植物的入侵性差异很大, 一些外来种由于非

自然因素进入一个新的地区后, 能够迅速繁殖和扩

张, 形成野化种群, 并对土著种和生态系统造成显

著影响; 而另一些外来植物尽管在很多地区长时

间、大规模引种栽培, 却未形成明显的入侵态势

(Sakai et al., 2001; Stohlgren et al., 2002)。植物的入

侵性由哪些因素决定?植物的入侵能力与其自身的

生物学特征有何关系?植物的发育调控系统如何与

环境相互作用从而影响外来植物的生态发育过程、

进而控制入侵性的表达及其式样?这些问题是目前

入侵生物学研究所关注的基本问题。 
早期入侵生物学研究侧重于对入侵物种的调

查、入侵通道和载体的分析、入侵种的表型特征、

所产生的生态效应和导致的经济损失以及控制管

理等, 取得了许多重要进展。业已发现, 入侵植物

通常具有如下一个或多个特征: 兼具无性繁殖和有

性繁殖, 生命周期短, 种子产量高且数量大, 可大

范围散布, 萌发早, 高生长速率, 高光合速率, 能
快速进化出对除草剂的抗性, 可分泌化感物质, 有
较强的抗逆性和耐受性等等(Basu et al., 2004)。例

如, 斑点矢车菊(Centaurea maculosa)可分泌化感物

质 , 从而在与本地植物爱达荷狐茅 (Festuca ida-
hoensis)的竞争中占据优势(Ridenour & Callaway, 
2001), 随后Bais等(2002)经实验研究发现，斑点矢

车菊的根系可分泌一种外消旋混合物(±)–儿茶素，

其中(–)–儿茶素具有植物毒性, 有助于该植物在新

分布区环境中的入侵成功。假高粱(Sorghum hale-
pense)可进行营养繁殖, 同时能产生大量可休眠的

种子, 并可获得对多种除草剂的抗性(Gizmawy et 
al., 1985; Foley, 2002)。黄华(2003)①系统地分析了加

                                                        
① 黄华 (2003) 外来入侵植物加拿大一枝黄花生态适应性研究. 浙江
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拿大一枝黄花(Solidago canadensis)的繁殖生物学、

光合特性等, 发现其种子产量巨大、能长距离传播、

萌发率高, 且该植物可产生根状茎, 具有较高的光

合速率 (Mack, 1996)。全国明等 (2009)对飞机草

(Eupatorium odoratum)的生物学特性进行了较全

面、细致的探讨, 认为其兼具无性和有性繁殖、对

不同环境条件有较强的适应力以及存在化感作用

等特性有助于其成功入侵。此外, Sutherland(2004)
比较了在美国的19,960种植物的10个生活史特征, 
发现外来入侵杂草多为多年生、雌雄同体且自交不

亲和。然而, 这样的定性信息仍无法用于预测入侵

种或解释植物的入侵性。 
目前, 对外来种入侵的生态遗传学基础、种群

爆发和扩张的机制, 以及入侵种快速进化等核心问

题的系统研究十分匮乏(Weinig et al., 2007), 导致

虽投入大量人力、财力, 但在外来种入侵风险评估

和对入侵种进行有效管理与控制方面收效甚微。随

着基因组数据的积累和新一代高通量测序技术的

发展, 从基因组层面探讨植物入侵性相关的分子基

础、认识入侵性表达的分子调控机制、揭示外来种

成功入侵的机理和“后适应”进化机制已成为可能, 
并由此促进了“入侵植物基因组学”(invasive plant 
genomics)的发展, 对此, Stewart (2009)在其所主编

的专著《杂草性和入侵性植物的基因组学》(Weedy 
and Invasive Plant Genomics)中对该领域的一些基

本问题作了阐述, 并提供了大量研究案例; 本文的

顺利完成也大大得益于该专著。 
入侵植物基因组学关注的科学问题包括: (1)哪

些基因或基因型与植物的入侵性及对环境的适应

性密切相关?(2)这些基因或基因型通过怎样的表

达、调控途径增强植物的入侵性, 并响应环境变化, 
最终实现对不同环境的快速适应而形成入侵?(3)入
侵性(特征)如何实现进化? 

入侵植物基因组学研究不仅在理论上有助于

阐明植物入侵性表达的分子遗传学基础, 发现遗传

变异和表观遗传变异与植物入侵性之间的联系, 揭
示外来种入侵性产生和进化的分子机制, 而且在应
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用研究方面, 能通过对基因或基因型的检测实现对

杂草入侵性的预测, 并根据特殊位点的功能或作用

方式发现新的除草剂作用靶点, 开发出有针对性

的、环境友好的新型除草剂, 或针对不同外来入侵

种设计最佳预防与管理策略, 提高生态修复和管理

的水平和效率。 
从研究现状看, 植物入侵性研究的基因组学方

法可归为三种: 比较基因组学、功能基因组学和表

观基因组学。本文将先介绍这些方法, 然后讨论入

侵植物基因组学研究所面临的问题以及未来的研

究方向, 以期加强该领域的研究。 

1 比较基因组学(comparative genomics)及
其研究方法 

不同植物在基因组大小、结构和序列特点上差

异很大。通常认为, 基因组大小(核DNA C-值)能影

响细胞大小、减数分裂持续时间和最短世代时间等

独立于编码信息的表型特征(黄建辉等, 2003; 陈建

军和王瑛, 2009), 从而影响植物有机体的发育速率

和适应性。有证据显示, 大基因组的物种往往存在

更大的灭绝风险(Vinogradov, 2003); 而对入侵性植

物而言, 较低的核DNA含量和短的世代时间则有助

于其快速繁殖和扩张, 增加入侵成功的几率。目前

确实已发现部分外来入侵种(如紫茎泽兰(Eupato- 
rium adenophorum)、飞机草(E. odoratum)、假臭草

(E. catarium), 三叶鬼针草(Bidens pilosa), 以及刺

花莲子草(Alternanthera pungens))的核DNA C-值显

著低于同属本地种(如泽兰属的多须公(E. chinense), 
鬼针草属的金盏银盘(B. biternata)、婆婆针(B. bip-
innata), 莲子草属的莲子草(A. sessilis))(付改兰和冯

玉龙, 2007; 郭水良等, 2008)。Lavergne等(2010)的
研究结果也显示入侵北美的虉草(Phalaris arun-
dinacea)的基因组比其欧洲祖先的要小 , 表明核

DNA C-值可能与植物入侵性有一定关系。Kubesova
等(2010)对捷克93个外来种的核DNA含量进行了定

量分析, 并与植物核DNA C-值数据库中其他物种

的相应值作比较, 结果显示, 入侵种的基因组显著

小于同科、属非入侵种的基因组, 而与归化非入侵

种的基因组无显著差异, 由此推测小的基因组有助

于外来种的归化过程。 
但也发现一些例外, 如草胡椒属外来入侵种草

胡椒(Peperomia pellucida)的核DNA C-值显著高于

同属本地种蒙自草胡椒(P. heyneana), 莲子草属另

一种外来入侵种喜旱莲子草(A. philoxeroides)的核

DNA C-值显著高于同属本地种莲子草(付改兰和冯

玉龙, 2007)。 
染色体倍性变异是影响细胞DNA含量和基因

组大小的重要因素, 也是早期入侵生物学研究关注

较多的基因组特征, 有资料显示很多入侵植物属于

多倍体。Pandit等(2006)研究了新加坡的众多入侵植

物 , 如假含羞草 (Neptunia plena), 大黍 (Panicum 
maximum), 巴拉草(Urochloa mutica)等, 发现它们

全部是多倍体, 且进一步分析发现, 多倍性和有效

的繁殖系统是该地众多物种成功入侵的关键。此外,
密花米草(Spartina densiflora)在其原产地和入侵地

均为七倍体(Fortune et al., 2008); 大米草(Spartina 
anglica)则是由互花米草(S. alterniflora)与欧洲米草

(S. maritima)杂交后经染色体加倍形成的异源多倍

体(Ainouche et al., 2004)。Schlaepfer等(2008)对菊科

的巨大一枝黄花(Solidago gigantean)在入侵地和原

产地的多倍性进行了研究, 发现该植物在入侵地仅

存在四倍体类型, 而在原产地具有多种倍性。董梅

等(2006)通过对加拿大一枝黄花(S. canadensis)的生

物系统学分析发现, 该植物拥有二倍体、四倍体、

六倍体等多种倍性。 
多倍体植物通常比其二倍体祖先具有更强的

生命力、更广泛的适应性和更大的异地定居潜力, 
因而它们常比其二倍体近缘种分布更广泛, 并能成

功入侵和占据环境异质性更大的生境(Hegarty & 
Hiscock, 2008)。例如, Treier等(2009)研究了原产地

和入侵地斑点矢车菊种群中2,000多个个体的多倍

性水平, 发现入侵地以四倍体为主, 而原产地则以

二倍体为主; 同时, 四倍体植株更适应入侵地较为

干旱的环境, 且种子生产期更长, 有利于其成功入

侵。其他相关研究也得出了相似的结论(Henery et 
al., 2010)。 

以基因组图谱和全基因组测序为基础的基因

组组成和结构分析是比较基因组研究的中心内容。

目前在公共数据库中已有包括拟南芥(Arabidopsis 
thaliana) 、 水 稻 (Oryza sativa) 、 杨 树 (Populus 
trichocarpa)、葡萄(Vitis vinifera)、番木瓜(Carica 
papaya)、百脉根(Lotus japonicus)等一系列模式植物

或重要栽培植物的全基因组序列, 为揭示植物基因

组的组成和结构特点、开展比较基因组研究奠定了
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基础。尽管目前还没有完整的入侵植物全基因组序

列, 但运用新一代高通量测序技术, 目前已能在缺

乏基因组信息的背景下进行非模式生物(包括入侵

植物 )的de novo转录组和全基因组表达谱分析

(Mardis, 2008), 进而依靠后期强大的生物信息学分

析工具, 对照一个参比基因组(reference genome), 
筛选和鉴定在不同环境下差异表达的、与入侵性相

关联的基因, 并进行功能注释, 从而在此基础上分

析影响和控制入侵性的遗传基础及其作用机制, 探
讨入侵性表达及进化的分子机理。例如, Vera等
(2008)利用454测序方法, 对具有重要生态学意义但

尚无基因组数据的庆网蛱蝶(Melitaea cinxia)进行了

de novo转录组分析 , 获得了 48,354个 contigs和
59,943个singletons, 从中鉴定了约9,000个基因, 并
发现大量单核苷酸多态性(single nucleotide poly-
morphism, SNP)位点, 为深入研究该物种的适应和

进化机制奠定了基础。 
因此, 运用基于新一代测序技术的RNA-Seq等

方法(Wang et al., 2009)对转录产物进行测序, 不仅可

直接进行基因差异表达式样的比较分析 (Wheat, 
2010), 有助于发现具有较高代表性的表达序列标签

(expressed sequence tags, ESTs)数据 (Weber et al., 
2007), 而且能在一定程度上摆脱对基因组信息的依

赖, 为研究非模式生物(包括外来入侵种)适应和进化

的分子机制提供了一条有效途径(Bellin et al., 2009)。 

2  群体基因组学(population genomics)及其

研究方法 

遗传多态性是外来种广泛适应不同生境并成

功入侵的重要基础(Ward et al., 2008)。外来种群在

扩张过程中常常受到不同局域性选择压力的影响, 
并在基因组中留下“印迹”, 因此基因组水平的遗

传多态性差异往往具有群体的特征。早期运用各种

分子标记技术, 如限制性片段长度多态性(restric- 
tion fragment length polymorphism, RFLP)、扩增片

段长度多态性(amplified restriction fragment poly-
morphism, AFLP)和简单重复序列(simple sequence 
repeats, SSR)等对入侵种不同种群的遗传多态性进

行检测, 其主要目的是了解外来种在入侵过程中的

遗传分化式样, 比较入侵种群与原产地祖先种群的

遗传差异, 推测入侵种群的来源、迁移路线以及是

否经历了多次入侵的过程(Nissen et al., 1995; Rowe 

et al., 1997; Pester et al., 2003)。Pester等(2003)利用

RAPD和AFLP分子标记对入侵地美国和原产地欧

亚大陆的山羊草(Aegilops cylindrica)种群进行了遗

传多态性检测, 结果均显示出较低的遗传多样性, 
因此较难获得它在北美的引入源地。但这一结果提

示我们, 可能较容易对它实施控制。利用RAPD分子

标记, Ren等(2005)发现中国的凤眼莲(Eichhornia 
crassipes)种群具有较低的遗传变异, 且存在优势基

因型; 与北方各种群相比, 南方一些种群间显示出

相似但更为复杂的相互关系, 因此推测在中国南部

的某些地区, 该物种经历了多次引入的过程。同样

运用RAPD标记 , Krebs等 (2010)对入侵地虎杖

(Fallopia japonica var. japonica)、大虎杖 (F. sa-
chalinensis)及其杂交体(F.×bohemica) 3种植物种群

的遗传多态性进行了研究, 并结合地理分布信息, 
推测入侵地的杂交体个体可能来源于两个物种的

杂交, 并涉及杂交体的多次引种以及杂交体之间的

有性繁殖。 
随着后基因组时代对基因功能和作用机制的

深入研究, 目前不仅能够对不同入侵种群的遗传分

化式样和基因组多态性组成特点进行定性的描述, 
而且能利用群体基因组学策略扫描不同种群特异

的自然选择信号, 克隆和鉴定与入侵性表达以及适

应性进化直接相关的遗传调控因子, 开展基因组多

态性与功能的综合研究。群体基因组学作为一种新

的分析策略, 目前已广泛应用于自然选择研究。例

如, 通过构建遗传图谱, Gu等(2004)对杂草稻(Oryza 
sativa)种子休眠的遗传结构进行了研究, 发现有6
个数量性状的基因位点 (quantitative trait locus, 
QTL)与之相关。Lai等(2008)运用DNA芯片, 检测了

向日葵(Helianthus annuus)野生种群和杂草种群基

因表达的差异, 获得了165个基因(约占芯片基因总

数的5%), 它们在两类种群间表现出显著差异。 
对于缺乏完整基因组信息的非模式生物, 可以

首先运用AFLP或SSR分析技术进行全基因组扫描

(Schlotterer, 2002), 筛选种群特异的变异位点, 再
根据不同变异位点在种群间的频率差异, 结合离群

检测(outlier detection), 鉴别“离群值”(outliers), 确
定“候选基因”位点, 进而通过实验方法克隆相关

基因(Stinchcombe & Hoekstra, 2008)。例如, Kane和 
Rieseberg(2008)利用微卫星序列分析方法, 对向日

葵(Helianthus annuus)的6个野生种群和4个杂草种
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群中的48个个体进行了研究, 经统计检验发现杂草

种群中1–6%的基因是显著的“离群值”。 
群体基因组策略的重点是在全基因组范围内

构建一个群体遗传指标的经验分布, 以反映特殊环

境条件或特殊历史事件对种群基因组的整体影响; 
基于群体基因组策略的outlier方案则能有效地揭示

种群动态变化过程中自然选择的作用位点, 有助于

从基因组水平认识自然选择对种群分化的影响及

其功能背景。一旦确定了“候选基因”位点并克隆

得到相关的基因序列, 就可以通过“正向生态学

(forward ecology)”途径进一步深入研究受选择基因

的功能及其与入侵性的关联 (Friesen & von 
Wettberg, 2010)。通过序列比对和基因诠释(gene 
ontogeny, GO)分析(Botton et al., 2008; Bradford et 
al., 2010), 可以初步了解“候选基因”的潜在功能, 
推测其可能参与的生物学过程或代谢途径, 结合对

该基因在不同环境下的表达式样的分析, 可以综合

判断该基因表达式样改变对植物发育式样、适应性

以及入侵性的影响, 并阐明其与自然生境条件以及

其他生物因子之间的关联。尽管很多基因尚未获得

功能注释, Jang等(2006)对植物根状茎中一些高量

表达基因的研究乃是一次很好的尝试, 发现了一些

基因可能在次级代谢、非生物刺激响应和发育过程

中发挥作用。在研究思路上, 正向生态学与反向遗

传学(reverse genetics)有相通之处, 只是前者更强调

与环境因素的关联, 强调基因差异所表达的种群效

应, 而不仅仅是对个体发育过程的影响。 
新一代测序技术给群体基因组学研究带来了

新的机遇(Varshney et al., 2009)。由于存在高通量、

低价格等优势(Shendure & Ji, 2008), 这些技术正逐

步得到广泛应用, 并用于帮助对目标基因的定位。

如Bundock等 (2009)运用 454测序技术 , 对甘蔗

(Saccharum officinarum)以及甘蔗与甜根子草 (S. 
spontaneum)杂交个体的307个PCR扩增产物进行测

序, 分别获得了1,632和1,013个SNPs, 在最终候选

的225个SNP位点中, 93%被证实具有多态性, 可进

一步用于获取目标基因。 
近 年 来 , 将 限 制 性 酶 切 位 点 特 异 相 关

DNA(restriction site associated DNA, RAD)标签序列

分析技术与高通量测序技术相结合, 也为从基因组

层面探讨非模式生物(包括入侵植物)自然居群的遗

传多态性、挖掘与适应性发展相关的基因提供了一

个有效手段(Miller et al., 2007; Baird et al., 2008; 
Emerson et al., 2010; Hohenlohe et al., 2010)。因此, 
运用新一代测序技术在群体水平上进行大规模基

因组分析, 了解遗传变异在群体内以及群体间的分

布模式, 了解影响基因组多态性分布式样的各种因

素, 不仅有助于阐明遗传变异在群体和基因组水平

的动态变化机制, 而且通过在种群水平上检测和寻

找特定环境下基因组中潜在的自然选择靶点, 可以

建立遗传变异与环境、植物入侵性状及入侵性之间

的关联, 进而解释入侵现象发生的分子机制。值得

注意的是, 植物入侵性及入侵性状的表现并不总是

与基因变异有关, 也可能是由基因转录水平或表达

模式的改变所导致, 因此还需要通过研究控制基因

表达的表观遗传机制, 以全面认识表型差异的分子

基础(Salmon et al., 2005; Li et al., 2008)。 

3  表观基因组学 (epigenomics)及其研究  
方法 

植物的入侵性通常与其种群较高的适合度密

切相关, 而特定环境下高适合度的产生有两种来

源, 即基因和表型。前者是指物种具有较高的遗传

多样性, 在特定环境条件下通过快速进化实现对局

域生境的适应(Prentis et al., 2008; Ward et al., 2008); 
后者指物种本身遗传多样性水平可能较低, 但可通

过极强的表型可塑性产生对局域环境的适应 
(Pigliucci & Hayden, 2001)。以往研究生物与环境的

相互作用以及物种的适应性进化都特别强调遗传

变异的作用(Cheverud et al., 1994), 但事实上植物

也能通过基因型相同的个体在不同环境中基因表

达式样的改变, 进而产生不同的表型来维持其适合

度(Ghalambor et al., 2007)。 
有大量实验证据显示表型可塑性的变异在入

侵植物中普遍存在, 并在很大程度上与其入侵性相

关(如Thompson, 1991; Williams et al., 1995; Holling- 
sworth & Bailey, 2000; Li et al., 2001; Geng et al., 
2006)。例如, 喜旱莲子草的种内遗传多样性极低, 
不同居群或个体间没有明显的遗传分化, 但其形

态、结构和生理特征具有明显的可塑性, 能随生长

条件的改变及时调整以适应环境的变化, 并能通过

克隆生长进行快速繁殖, 因而已发展成为一种恶性

入侵植物(Geng et al., 2006)。虎杖虽然也只具有很

低的遗传多样性, 却能产生高度可塑的耐盐表型特
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征, 有助于它在盐沼生境中广泛分布(Richards et 
al., 2008)。从目前的研究结果看, 多数表型可塑性

变异的发生与个体发育过程中由不同环境因素诱

导的基因选择性表达密切相关, 表观遗传调控体系

在基因选择性表达和可塑性变异的发生过程中发

挥了重要作用(Grant-Downton & Dickinson, 2006; 
Lira-Medeiros et al., 2010)。 

从本质上讲, 任何表型都受相关基因的控制。

基因包含两方面的信息: 遗传编码信息和表观遗传

信息, 以DNA序列组成为基础的遗传编码信息提供

了合成蛋白质所需要的模板, 而基于DNA修饰状态

的表观遗传信息则提供了何时、何地以及如何利用

遗传学信息的指令。然而, 表观遗传变异与遗传变

异之间并不存在明显的联系。Bossdorf等(2010)以一

系列不同基因型的拟南芥为实验对象, 在去甲基化

处理后检测它们的表型可塑性, 结果发现表观遗传

变异并不依赖于遗传变异, 但它会显著影响植物重

要的表型及其可塑性, 进而影响植物的适合度以及

物种之间的相互作用。 
运用现代转录组和表达谱分析技术对由环境

变异信号诱导的基因差异表达式样进行高通量分

析(Urano et al., 2010), 便能确定主要的环境应答基

因; 运用表观遗传学方法检测这些基因在不同环境

下表观遗传修饰状态的动态变化式样(Choi & Sano, 
2007; Lu et al., 2007), 结合同质园实验(common 
garden experiments) (Sultan, 1995), 研究基因与环境

的交互作用、发育过程对环境因子变化的敏感性和

响应机制、基因差异表达与发育式样及适应性变化

的关联, 可以为认识表型可塑性变异发生的分子基

础、揭示入侵性表达的分子机制提供很多直接证据。 
我们曾通过同质园实验和表观遗传学分析, 证

实了喜旱莲子草基因组DNA甲基化修饰式样与地

理分布区域及不同的生境条件显著相关, 并与形态

特征一样在同质园实验中表现出明显的与不同处

理条件相关的可塑性变异(Gao et al., 2010)。 通过

de novo转录组分析, 目前已鉴定出近2,000个功能

明确并在不同水、陆环境下差异表达的基因; 结合

种群遗传多样性分析的结果, 确认了喜旱莲子草并

非通过个体的遗传分化适应不同环境条件, 由甲基

化介导的基因表达式样的改变才是喜旱莲子草“喜

旱又耐淹”两栖特性的重要分子基础。以表观遗传

调控为基础的基因差异表达不仅与喜旱莲子草形

态和结构的“可塑性”变异以及对不同水、陆生境

的广泛适应性相关, 而且与喜旱莲子草的入侵机制

密切相关。以基因差异表达为基础的对不同生境的

快速适应能力在很大程度上增强了喜旱莲子草的

竞争能力, 加之其能通过克隆生长进行快速繁殖, 
因而能够迅速蔓延扩散至不同区域, 从而影响土著

生态系统的生物多样性和功能。 
目前, 新一代测序技术正在不断发展与改进

中, 虽然就现有情况而言, 它们在非模式物种研究

中的应用还远非完美(Johansson, 2009), 但利用这

些测序技术, 结合亚硫酸氢盐处理, 我们可以快

速、大规模地检测生物基因组中的DNA甲基化位点

(Hetzl et al., 2007; Gruntman et al., 2008), 进而理解

甲基化式样相关的调控途径, 以及它所产生的表观

遗传效应(Lister et al., 2009), 这将有助于我们对植

物入侵性的深入认识。 

4  研究范例 

尽管基因组学方法在入侵植物研究中的应用

刚刚起步, 但是从为数不多的案例研究所取得的进

展来看, 该方法在植物入侵生物学研究中有巨大的

应用潜力。这里, 我们扼要介绍入侵植物抗除草剂

性状的获得和克隆植物根状茎发育机制方面的研

究进展。 
入侵植物尤其是农田和环境杂草对除草剂的

抗性主要来源于两种途径: (1)通过基因流从转基因

作物中获得(Gealy et al., 2003; Chen et al., 2004; 
Hanson et al., 2005); (2)在大量使用除草剂所形成的

强大选择压力下, 杂草通过快速进化适应, 形成抗

性种群(Warwick, 1991; Preston & Powles, 2002)。由

于目前多数除草剂的靶标基因已知, 因此比较容易

克隆得到杂草中的相应基因序列, 并研究抗性产生

的分子机制。 
Michel等(2004)通过对除草剂靶标酶PDS(八氢

番茄红素脱氢酶)的编码基因pds进行克隆和序列比

对证实, 黑藻(Hydrilla verticillata)抗性植株的pds基
因中编码精氨酸的第304个密码子存在点突变, 虽
然产生的PDS蛋白与敏感植株中的蛋白活性差别很

小, 但它对除草剂极不敏感, 从而有助于其成功入

侵美国南部的多个淡水水域。Patzoldt等(2006)通过

cDNA测序、Southern杂交、分子标记及基因功能分

析方法, 研究了高水麻(Amaranthus tuberculatus)对
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PPO(原卟啉原氧化酶)抑制型除草剂抗性的分子机

制, 发现PPO编码基因之一PPX2L中一个密码子整

体缺失, 且该基因编码的PPO亚型既可在质体又可

在线粒体中发挥作用, 因此这一基因的突变可同时

引起在2个除草剂靶点的抗性, 这一抗性机制十分

罕见。Laplante等(2009)通过对不同狗尾草(Setaria 
viridis)种群乙酰羟酸合成酶编码基因(AHAS)的测

序分析发现, 其抗AHAS抑制型除草剂种群中存在

基因的单碱基突变, 可导致氨基酸替换, 而基因表

达的结果与实际的植物抗性相一致, 表明靶点修饰

导致了植物抗性的产生。Gaines等(2010)对长芒苋

(Amaranthus palmeri)草甘膦抗性和敏感种群进行了

比较研究, 运用定量PCR、定量RT-PCR以及免疫印

迹等方法证实了抗性种群中除草剂靶点基因

EPSPS(编码5-烯醇丙酮莽草酸-3-磷酸合酶)的拷贝

数是敏感种群的5–160倍, 与之相关, 该基因的转

录和表达量也十分丰富。 
然而, 并非所有抗性都源于靶点机制。例如, Yu

等(2009)以黑麦草(Lolium rigidum)为研究对象, 探
讨了其对草甘膦、乙酰辅酶A羧化酶(ACCase)及乙

酰乳酸合成酶(ALS)抑制型除草剂的抗性机制。研

究者分别运用14C标记、ACCase基因测序、ALS体
外抑制以及细胞色素P450抑制等方法, 证实了植物

对3种除草剂的抗性源于非靶点机制, 其中对草甘

膦的抗性与其移动速率的降低有关, 而对另外两种

除草剂的抗性则可能与细胞色素P450介导的代谢

过程相关。另一项有关杂草稻对ALS抑制型除草剂

抗性的研究发现, 不同居群间ALS基因多态性较高, 
有6个碱基在居群间显示出差异, 其中3个碱基的改

变可导致氨基酸替换; 然而, 基因多态性与对除草

剂的耐受水平之间并未表现出明显的关系, 从侧面

证实了该抗性的产生源于非靶点机制(Shivrain et 
al., 2010)。 

根状茎是植物地下茎的变态, 也是多年生植物

的重要繁殖器官。入侵植物可通过根状茎进行无性

繁殖, 有助于实现对新生境的快速侵占及领地的迅

速扩张(Paterson et al., 1995)。利用基因组学方法, 
可以对植物根状茎形成、发育等相关的基因进行定

位、克隆及其表达调控的研究。Paterson等(1995)
通过RFLP作图方法, 检测了高粱栽培种(Sorghum 
bicolor)和野生种拟高粱(S. propinquum)杂交后代的

杂草性特征, 发现了与植物根状茎形成、数目及萌

芽有关的多个QTL。Hu等(2003)以栽培稻与野生稻

(O. longistaminata)杂交产生的F2代个体为研究对

象, 通过基于简单序列重复图谱的分子作图研究, 
获得了控制根状茎性状的2个主要基因——Rhz2和
Rhz3, 并发现它们与拟高粱中控制根状茎的主要

QTL高度一致。此外, 还在野生稻中发现了许多影

响根状茎多度的QTL, 其中多数与拟高粱中根状茎

相关的QTL一致。Jang等(2006)构建了假高粱和拟

高粱根状茎尖端组织的cDNA文库, 并通过宏阵列

杂交得到其中高表达的基因, 进一步功能分析和同

源片段比对发现, 这些基因上游含有丰富的顺式元

件, 且根状茎中的多数特异性基因可能受到赤霉素

的调控。针对根状茎中高量表达的基因, Jang等
(2009)对高粱与拟高粱(前者无根状茎, 后者有根状

茎)中的相应编码基因和调控序列进行了比较研究, 
发现在所研究的24个基因中仅3个基因在高粱与拟

高粱间存在拷贝数的差异; 而在调控元件方面, 两
种植物在启动子核心序列丰富度上存在较大差异。

这一研究暗示根状茎的功能发挥可能更多源于基

因的调控。Wang等(2010)利用种间杂交、功能注释

等分析方法获得了雷竹(Phyllostachys praecox)根状

茎中芽发育的相关基因, 并对其进行了克隆、测序。

目前, 有关入侵植物根状茎发育分子机制的研究还

为数不多, 但我们可从其他克隆植物的相关研究中

获得启示。 

5  面临的重要问题: 入侵植物模式种的选择 

尽管入侵植物基因组学的研究已取得了一些

初步成果, 但与其他模式植物基因组学的研究状况

相比还相差甚远(Vij et al., 2006; Feng et al., 2008; 
Lister et al., 2008), 尚处于起步阶段。究其原因, 一
方面, 植物入侵与基因组学分属于不同的研究领

域, 相关的研究人员较少合作, 很少从入侵植物的

基因组学角度开展研究; 另一方面, 与模式生物拟

南芥或重要经济作物如水稻、玉米等的研究不同, 
对入侵植物的研究往往存在对象分散的问题, 导致

研究力量、信息资源不集中, 使单个物种的基因组

学研究很难在短期内取得突破性进展。因此, 入侵

植物模式系统的建立, 是一个亟待解决的问题。 
在选择入侵植物模式物种时, 我们首先要考虑

的问题是该物种是否具有一些适于基因组学研究

的特征, 包括基因组小、二倍体、易遗传转化、繁
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殖迅速、自花授粉、株型小等(Meyerowitz, 1987); 其
次, 需要考虑它是否表现明显的入侵性特征, 并对

生态环境造成较大的危害和影响。此外, 模式物种

最好具有一定的研究基础, 以在此基础上开展深入

研究, 并容易进行遗传操作, 有助于实现杂草管理

和控制的目标(Basu et al., 2004; Chao et al., 2005)。 
    在选择模式入侵种时, 菊科植物是一个值得重

点考虑的对象, 其中研究较多的入侵种包括向日葵

和斑点矢车菊。在菊科基因组计划的基础上 , 
Church等(2007)以向日葵EST序列为基础, 检测正

选择位点, 发现56个基因表现有选择迹象; Lai等
(2006)利用3,743个向日葵EST(代表约2,897个单一

基因)制作了DNA芯片, 系统分析了不同种群的遗

传差异(Lai et al., 2008)。另一个可作为入侵植物模

式种的是大戟科的乳浆大戟(Euphorbia esula)。目前

对这些模式入侵种的基因组学研究多集中于cDNA
文库的构建及 EST 数据库的建立 (Anderson & 
Horvath, 2001; Horvath & Anderson, 2002; Anderson 
& Davis, 2004; Anderson et al., 2007), 但对相关基

因的细致研究也已逐步展开(Horvath et al., 2008, 
2010)。除了上面所提到的潜在模式物种之外, 还有

一些入侵植物也可能成为入侵植物基因组学研究

的候选模式物种(表1), 但理想模式物种的确定仍需

有大量针对性的研究数据的积累。 

6  将来的研究方向 

外来植物入侵已成为全球广泛关注的重大问

题(李博等, 2001), 然而, 我们对植物入侵性的认识

还很有限。现有的基因组学方法为我们深入理解入

侵性的遗传学基础提供了重要工具, 也将为我们了

解植物入侵性发生的机制提供新的思路, 进而推动

入侵生物学的发展。可以预见, 随着基因组信息的

不断积累, 基因组学与入侵生态学的结合将会进一

步促进入侵基因组学这一全新领域的发展。针对目

前的研究现状, 今后应加强以下几方面的研究:  
(1)入侵植物基因组信息和基因功能信息的完

善。由于各方面条件的限制, 不可能对所有入侵种

都进行全基因组测序(Chao et al., 2005)。对于单个

物种而言, 随着新一代测序技术和生物信息学工具

的快速发展, 基因组序列数据以及功能信息的获得

必将更加全面且便捷。同时, 我们可参照同科属模

式植物的基因组信息, 经同源序列比对等方法, 综

合分析获得入侵植物中相应基因的功能及可能的

表达调控途径。一些杂草DNA芯片的获得(Lee & 
Tranel, 2008), 将为其他入侵植物(尤其是其近缘种)
基因组信息的获取提供帮助。特定功能基因以及较

多基因表达信息的获得, 将有利于深化对入侵性相

关基因的认识。 
(2)植物入侵分子机制模式生物系统的建立。由

于没有任何一个入侵物种拥有所有的入侵性特征, 
而且入侵种本身存在较高的变异性(Stewart et al., 
2009), 因此, 仅仅对一个入侵物种开展研究, 很可

能只能获得片断性的结果。较理想的方法是, 选取

多种入侵植物建立起一个较为全面的模式系统

(Osterlund & Paterson, 2002; Stewart et al., 2009), 以
实现对入侵分子机制的全面探索。 

(3)不同环境条件下入侵植物的响应与反馈机

制。杂草性植物之所以能够成功入侵到新的生境, 
通常都对不同环境条件具有较强的适应能力(Gu et 
al., 2005; Kane & Rieseberg, 2008; Leger et al., 
2009)。这种适应能力以入侵植物与环境的相互作用

(响应与反馈)为基础: 一方面响应环境条件的变化, 
通过自身的遗传或表观遗传改变, 产生适应性表

型; 另一方面对环境形成反馈, 通过影响生物因子

和非生物因子, 进一步增强其适合度, 从而实现成

功入侵。现有的基因组学手段, 将有助于深入研究

入侵植物响应和反馈的分子基础, 并进一步加深我

们对植物入侵机制的认识。 
(4)系统生物学研究。在获得大量数据的基础上, 

有必要对入侵植物进行系统生物学研究, 将不同尺

度、不同方面的信息进行有效整合, 构建系统网络, 
以动态描述生物体内的不同过程及其相互关系。该

类研究将有助于全面认识入侵性相关基因的功能、

作用途径及其在不同组织水平产生的影响, 分析植

物系统响应外界压力并作出反馈的过程, 评估入侵

植物本身的适合度, 预测入侵植物可能带来的生态

后果。对于多基因性状的研究, 系统生物学知识必

不可少(Yuan et al., 2008)。 
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