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多倍化是杂草起源与演化的驱动力

李君，强胜
*

( 南京农业大学杂草研究室，江苏 南京 210095)

摘要:杂草及外来植物入侵给全球经济发展及生态环境都带来了严重危害，研究其起源与演化将有助于它们的管理与控

制。多倍化是植物进化的主要驱动力量，然而多倍化在杂草起源与演化中的作用还停留在种类统计以及零碎的研究案例

证据上。本文综述了植物多倍体基因组结构及基因表达的研究进展以及染色体加倍后的生态学效应。多倍化促进了基因

组水平与表型水平的进化，影响物种或群体生存竞争能力和繁殖扩展能力，提高物种或群体生态适应性。这一遗传过程可

能促使外来种在新的生境中的成功入侵进而转变为杂草，并提出重视开展对杂草及外来入侵植物的多倍化研究的设想。
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Polyploidization，one of the driving forces for weed origin and evolution
LI Jun，QIANG Sheng*

( Weed Research Laboratory，Nanjing Agricultural University，Nanjing 210095，China)

Abstract: Weeds and alien invasive plants have caused tremendously ecological and socio-economic damages and loses worldwide，

therefore，it is important to study origin and evolution of weeds for their effective management． Polyploidy is believed to be the main
driving force of plant evolution，however，its playing the role in weeds origin and evolution is poorly understood． In this paper we re-
view the progresses on the polyploid genome structure and gene expression and the ecological consequences of chromosome doubling．
The polyploidy promotes the evolution of genomic and phenotype，affects the species survival competition，reproduction and expansion
capability，and improves the ecological adaptability． Polyploidization can drive the successful invasion of invasive alien species and
consequently evolution into a weed in new habitats． In addition，it is proposed that the research works on invasive alien plants may fo-
cus on polyploidization function in weed evolution and alien plant invasion．
Key words: polyploidization; weed; invasiveness; evolution

杂草是一类能够在农田等人工生境中不断延续其种群的植物
［1］。它伴随着人类农业文明的整个过

程，没有人类的农业活动就没有杂草的产生和演化。人类从开始种植作物、进行农业生产以来，就一直与

杂草进行长期的斗争，随着近代科学技术的发展，杂草防治技术得到长足的发展和提高，也彻底地改变了

人类“面朝黄土背朝天”的劳作方式。但是，到目前为止，人类仍不能彻底摆脱杂草危害，目前全世界每年

农田除草用工 1 500 ～ 3 000 亿劳动日，但草害仍造成 9． 7% 减产，其中谷类作物减产超过 2 亿 t［1］。我国

有杂草 1 400 余种，其中严重危害的有 130 余种。在每年投入 235 亿元杂草防治费用的情况下，杂草仍然

导致粮食减产 5 000 万 t，直接经济损失近千亿元
［2］。随着全球化进程加快，外来杂草入侵在全世界范围

内对各种各样的农业生态系统造成的危害日益严重。据估计，全世界因外来杂草入侵造成的农业损失每

年可达 2 480 亿美元
［3］。因此，研究杂草起源与演化、预警杂草的危害、建立可持续的杂草治理技术对保

障农业生产安全和国家生态安全具有重要意义。
研究杂草起源、演化及其入侵扩散的机制等生物学基础理论是制定有效的防控与管理技术体系的前

提。什么样的植物更容易侵染农业及自然生态系统是杂草学及入侵生物学的核心科学问题之一。
Baker［4］

早在 1970s 针对杂草性( weedy) 植物物种，总结了理想杂草应具备 12 个方面生物学特征。其中包

括: 种子萌发条件要求低; 种子寿命长且具有间断发芽的能力; 生长迅速，营养生长期短; 具有单亲本的繁

殖系统，如自交、无融合生殖; 非特化的传粉机制，包括自花传粉、风媒传粉和非特异性的传粉者; 较高的表

型可塑性和环境耐受性; 具有短距离扩散和长距离扩散的适应机制等。Baker 认为符合这些特征越多的
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物种也更易成为入侵种。这些特征已经成为农产品公司作为评估其产品是否会成为“杂草”的常规标准。
Barrett 等

［5－6］
总结了成功的杂草具有 8 类特征，提出多倍性可能是杂草的一个共同的遗传特性，推测多倍

体植物类群更容易成为杂草或入侵种。但是，Barrett 的假设迄今仍没有直接证据支持。多倍化在动物、真
菌、尤其是植物进化过程中扮演着广泛的突出作用，大量研究表明，染色体组的整体加倍是植物进化的主

要推动力量，在被子植物中，约 70%的种类在进化史中曾发生过一次或多次多倍化的过程
［7－9］。近 10 年

来，越来越多的物种被全基因组测序，基于这类数据的比较基因组学分析表明，很多植物的二倍体物种实

际上是多倍体形成后经历了二倍化( diploidization) 的基因组重整过程，称之为古多倍体。多倍化被认为是

生物最剧烈的遗传变异
［10］。来自模式植物异源多倍体的研究表明: 多倍体形成后基因组结构及基因表达

发生一系列变化，因此多倍体常表现出不同于其二倍体祖先的新表型
［11－14］，这些新表型可能有利于多倍

体进入新的生态位
［15－17］。Fawcett 等

［18］
的研究表明，在白垩纪至第三纪的物种大灭绝中，多倍化对一些植

物类群的存活和随后的扩散起到了至关重要的作用。
近年来一些研究发现多倍体常常与植物入侵相联系。Chen 等

［19］
对 3 676 种被子植物的统计分析表

明，杂草中多倍体 /二倍体的比值( 0． 65) 较非杂草( 0． 28) 明显高。在一些特定的案例中，那些在原产地包

含多个染色体倍性的复合种，在入侵地仅仅发现高倍性的分类群，例如，虎杖( Fallopia japonica) 在原产地

亚洲就是一种高倍性的杂草，有四倍体、六倍体和八倍体 3 种细胞型，入侵美洲与欧洲的虎杖主要是八倍

体
［20］。千屈菜( Lythrum salicaria) 在原产地存在二倍体、四倍体和六倍体 3 种细胞型，而在入侵地北美洲

仅发现四倍体
［21］。类似的结果也发生在入侵欧洲的巨大一枝黄花( Solidago gigantea) ［22］。在植物进化的

历史上，多倍化是否影响了外来种并加速了它们成为杂草或入侵种的进程，这是非常有意义而亟待回答的

科学问题。本文将通过介绍多倍化的进化意义及生态学后果，从理论上分析植物的多倍化如何影响其适

应性、生存竞争能力与繁殖扩展能力，以及这一遗传过程对植物杂草化及入侵过程的影响。

1 多倍化在杂草中普遍存在

植物中多倍体化现象普遍存在，大量的统计分析结果表明，在显花植物中多倍体物种所占的比例显然

与该类植物在进化中的地位或演变状态有密切的关系。裸子植物中约 38% 的种类为多倍体，在被子植物

中，Grant［23］
估计 47%的开花植物具多倍体起源，单子叶植物中 47% 是多倍体，双子叶植物中 43% 是多倍

体。而 Masterson［7］
认为大约有 70%的种类在其进化过程中经历过一次或多次多倍化，而现在的数据表明

在开花植物辐射前可能就已发生了多倍化事件，从而 100%的被子植物是古老多倍体
［10，24］。

图 1 加利福尼亚州的禾本科植物和菊科植物不同倍性杂草种类比较
［25］

Fig． 1 Comparison of Gramineae(Poaceae)and Compositae(Asteraceae)plant families weedy

species of these families in California［25］

很早就有研究者注意到多倍体在杂草中异乎寻常的高比例，Heiser 等
［25］

调查了美国加利福尼亚洲的

禾本科与菊科植物中的杂草，发现杂草中多倍体比例明显高于非杂草植物中多倍体的比例( 图 1) 。Holm
等

［26］
提出世界危害最严重的杂草有 18 种，除了 2 种倍性资料不够详实外，其他 16 种均为多倍体( 表 1) 。

繁缕( Stellaria media) 是一种常见的旱田杂草，在中欧与北美自然生境中生长的主要是二倍体，而生长于

农田的则主要是四倍体。稗草原产于亚洲，目前广泛分布在世界水稻种植区的稗草均为多倍体: 四倍体的

水稗( Echinochloa crus-galli var． phyllopogon) 和六倍体水田稗( Echinochloa crus-galli var． oryzoides) ［27］。虽然
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表 1 世界危害最严重的 18 种杂草的染色体组倍性
［26］

Table 1 Genome ploidy of the 18 worst weed species in the world［26］

种名
Species

中文名
Common name

属染色体基数
Genus chromosome basic number

染色体数目
Number of chromosomes

染色体组倍性
Genome ploidy

Amaranthus hybridus L． 绿穗苋 x=8 2n=32 多倍体 Polyploids
Amaranthus spinosus L． 刺苋 x=8 2n=34 多倍体 Polyploids

Avena fatua L． 野燕麦 x=7 2n=42 多倍体 Polyploids
Chenopodium album L． 藜 x=6 /9 2n=54 多倍体 Polyploids
Convolvulus arvensis L． 田旋花 x=7 ～ 15 2n=50 多倍体 Polyploids

Cynodon dactlon( L． ) Pers． 狗牙根 x=9 /10 2n=36 /40 多倍体 Polyploids
Cyperus esculentus L． 油莎草 x=5 ～ 60 2n=108 多倍体 Polyploids
Cyperus rotundus L． 香附子 x=5 ～ 60 2n=108 多倍体 Polyploids

Digitaria sanginalis( L． ) Scop． 马唐 x=9 2n=28 /36 /54 多倍体 Polyploids
Echinochloa colonum( L． ) Link． 光头稗 x=9 2n=36 /54 多倍体 Polyploids

Echinochloa crus-galli( L． ) Beauv． 稗 x=9 2n=36 /54 多倍体 Polyploids
Eichhornia crassipes( Mart． ) Solms 凤眼莲 x=8 2n=32 /64 多倍体 Polyploids

Eleusine indica( L． ) Beauv． 牛筋草 x=9 2n=18 /36 ?

Imperata cylindrica( L． ) Beauv． 白茅 x=5 /10 2n=20 ?

Paspalum conjugatum Berg． 两耳草 x=10 2n=60 /80 多倍体 Polyploids
Portulaca olerxaea L． 马齿苋 x=9 2n=54 多倍体 Polyploids
Rottboellia exaltata L． 筒轴茅 x=9 /10 2n=36 /40 多倍体 Polyploids

Sorghum halepense( L． ) Per． 假高粱 x=10 2n=40 多倍体 Polyploids

很早就有研究者注意到杂草中染色体倍性变异，但是由于缺乏相应的大尺度范围内的数据统计分析，鲜有

研究者将染色体倍性这一基因组特征纳入杂草性及入侵性多重生物学特征分析。近年来人们发现多倍体

在入侵植物中所占比例明显较高。Pandit 等
［28］

调查了新加坡的入侵植物，发现它们全部是多倍体。Pan-
dit［29］

进一步调查了南亚次大陆 1 000 多种植物，发现 72% 入侵种均为多倍体，而在稀有植物中的二倍体

比例明显较高。Treier 等
［30］

研究了原产地和入侵地斑点矢车菊( Centaurea maculosa) 种群中 2 000 多个体

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。te Beest 等
［31］

在分析了世界性广泛

分布的 128 种入侵植物染色体倍性，发现入侵种具有高频率的种内染色体变异，多倍体与二倍体的比例分

别为 55%和 45%。一项对全球性分布的杂草调查研究表明，染色体倍性可能是影响外来杂草在新生境成

功入侵的因素之一
［32］。

2 多倍化驱动杂草起源

在自然界，植物的天然杂交和染色体加倍是导致多倍体物种产生的主要途径。多倍体包括同源多倍

体( autopolyploid) 和异源多倍体( allopolyploid) 。同源多倍体是指包含 2 个或 2 个以上具有相同来源基因

组的多倍体，通常是由同一物种的未减数配子产生融合，或正常减数配子之间的杂交和染色体加倍而产

生。异源多倍体则是指包含 2 个或 2 个以上具有不同来源基因组的多倍体，往往是由不同物种之间的个

体经天然杂交和染色体加倍而产生的。在多倍体的形成过程中，通常因为异源多倍体的杂种发生了染色

体加倍的现象而导致减数分裂时趋于正常，由此克服遗传上的生殖障碍
［33－34］。例如普通小麦( Triticum

aestivum，AABBDD 基因组) 就是由一粒小麦( T． monococcum，AA) 、拟斯卑尔脱山羊草( Aegilops speltoides，
BB) 和节节麦 ( A． tauschii，DD ) 这 3 个二倍体祖先种经天然杂交和染色体加倍而形成的。北美红杉

( Sequoia sempervirens) 是现存唯一的倍性最高的自然六倍体针叶树( AAAABB，2n=6x=66) ，也是世界上生

长最快的树种之一。其祖先经过一轮多倍化形成异源四倍体植物( AABB) ，四倍体( AABB) 与二倍体亲本

( AA) 经过杂交形成 AAB 型植物，其后再次多倍化产生了现有的六倍体红杉
［35］。当代发生的天然杂交和

染色体加倍导致新物种形成的最经典的案例是大米草( Spartina anglica) 。入侵英格兰海岸的盐沼植物互

花米草( Spartina alterniflora，2n=62) 和土著种海岸米草( Spartina maritima，2n = 60 ) 经杂交形成不育的杂

种唐氏米草( Spartina townsendii) ，后染色体加倍形成可育的大米草( S． anglica，2n = 122) ［36］。大米草比其

双亲具有更强的竞争能力和入侵性，在很多区域取代了土著米草，目前已经被列为世界危害最大的 100 种

入侵物种之一。菊科婆罗门参属( Tragopogon) 植物是另一个异源多倍体形成的著名案例。在华盛顿东

部，该属成员草地婆罗门参( T． pratensis) 、长喙婆罗门参( T． dubius) 和蒜叶婆罗门参( T． porrifolius) 两两组
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合均能发生杂交
［37］。草地婆罗门参和长喙婆罗门参的杂种经染色体加倍后形成一个可育物种莫斯科婆

罗门参( T． miscellus) 。草地婆罗门参和蒜叶婆罗门参的杂种经相似的途径形成第二个新物种显山羊胡子

草( T． mirus) 。目前这些物种在来源地以外有着广泛的传播
［37］。在英国泛滥的千里光属植物威尔士千里

光( Senecio cambrensis) 也是经历杂交、杂种染色体组加倍后形成的一个新物种。异源多倍化是植物新种形

成的常见机制，但同源多倍化同样会导致入侵新地区的植物种群形成新种。长久以来生物学家认为同源

多倍体在减数分裂过程中可能存在染色体配对困难，因此自然居群中的同源多倍体非常罕见。然而随着

研究方法的进步，人们发现同源多倍体在自然界中也是普遍存在的，有许多种内具有多种倍性水平的植

物，很可能都是同源多倍体。例如四倍体千母草( Tolmiea menziesii) 是典型的同源多倍体的起源
［38］。四倍

体醋栗叶矾根( Heuchera grossulariifolia) 源于二倍体醋栗叶矾根染色体组加倍形成，而且系多元起源的同

源四倍体，这个种的不同细胞型占据不同地理分布区
［39］。Ling 等

［40］
利用 nrDNAITS、RPB2 内含子序列、

cpDNA 序列分析了倍性变异丰富的绞股蓝( Gynostemma pentaphyllum) ，单独和组合的核基因序列系统发

育分析均表明多倍体绞股蓝的产生是同源多倍化的结果。菊科蓍草属( Achillea) 植物存在强烈的杂交多

倍化现象，而欧蓍草( Achillea borealis) 却是仅分布于美国太平洋沿岸的同源多倍体复合体，该种四倍体植

物能够产生未能进行减数分裂的四倍体配子( 2n=4x) 与正常减数分裂的二倍体配子( n = 2x) ，2 种不同倍

性的配子的融合导致新同源六倍体的植物的形成。尽管在四倍体种群中新多倍体形成的频率较低，仅为

1 /233，但这一频率远高于基因突变率几个数量级
［41］。

3 多倍体基因组进化对杂草进化的影响

Stebbins［42］
认为多倍体基因组中重复基因的存在会对通过突变或重组而产生的新的遗传组合的表现

产生抑制或缓冲作用，因此多倍体种缺乏必要的进化潜力，被看成是进化路线的终点或盲端。Comai［43］
也

指出了多倍化的不利: 细胞核以及细胞增大从而导致细胞内物质和信息交流混乱，导致减数分裂畸形以及

基因调控混乱，因此多倍化常与致死性或不育性相关联。然而，多倍体的优势显而易见，其为物种进化和

分化以及随后的自然选择提供了丰富的材料
［18，43］。

3． 1 固定杂种优势

在植物异源多倍体中，杂合子在遗传上的永久性被固定会伴随着表现出潜在的杂种优势效应
［43］。杂

种优势是指杂种后代因其较高的杂合性而比亲本具有更高的生长和生殖优势的现象。多倍化可以屏蔽亲

本种群中积累的一些固定的隐性有害的等位基因。由于细胞内重复基因的增加，就某一杂合基因位点而

言，后代个体中杂合体会明显增加，纯合体比例会相应减少，因而隐性基因的效应和特殊基因组合在群体

内显现的概率会明显变小。在多倍体水平，杂种后代的分离比例会发生明显改变，群体内杂合体所占比例

会明显增加，实现杂种优势的多代利用。杂种优势在一定程度上保持和提高群体的适合度优势，因此杂种

后代常常比其亲本更适应极端的环境条件
［44］。同源多倍体同样被认为具有比它们的二倍体亲本更高的

杂合性，而这可以归功于多体遗传( polysomic inheritance) 。一些研究证实多倍体具有更高的杂合度。Arft
等

［45］
利用蛋白质电泳的方法分析了披发绶草( Spiranthes diluvialis) 5 个多肽酶遗传多样性，发现异源多倍

体披发绶草比二倍体亲本有着更高的多态性位点和杂合度。千母草( Tolmiea menziesii) 是生长在北美太平

洋沿岸的一种植物，Soltis 等
［38］

利用几种不同的遗传分化分析方法对野生同源四倍体种群与二倍体种群

进行了比较分析，结果证实同源四倍体种群体的杂合性( 0． 237) 要远高于二倍体种( 0． 070) 。群体遗传学

认为外来种在最初进入新的生境时群体较小，面临着由遗传瓶颈所导致的沉重的遗传负荷
［46］，因此比较

容易面临灭绝的风险; 而杂种优势在一定程度上能缓解这种效应，有助于多倍体在更严峻的环境中表现出

更高的生存适合度。例如，我们在前面提到菊科婆罗门属的 2 个新形成的异源四倍体显山羊胡子草与莫

斯科婆罗门参分别有 33%和 34%的位点与亲本不同
［43］，较高杂合度可能更好地适应环境条件的变化，有

利于这 2 个多倍体在新环境中的定居，目前这 2 个多倍体种在北美广泛入侵。
3． 2 基因表达变化

多倍化具有一个普遍的效应，即等位基因的剂量效应( allele-dosage effects) ［47］，如果基因表达具有加

性效应，与在纯合基因型中低表达的等位基因或高表达的等位基因相比，在杂合基因型中观察到的具有剂

量效应的等位基因的表达水平界于两者之间。因此，对于有等位基因剂量效应的基因，多倍化增加了它们

表达水平的变化。这一现象可能不会超出等位基因的表型范围，但它会增加在这个表型范围之内的中间
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型，有些中间型表型可能具有选择优势
［47］。近几年多倍体基因表达研究相当活跃并取得了较大成就，但

大部分研究都集中于农作物与模式植物。例如，在人工创制的异源四倍体拟南芥中有近 90% 的基因是加

性表达
［48］。然而在同源多倍体中由基因组剂量效应引起基因表达变化的位点远少于异源多倍体，基因的

剂量效应似乎并不明显
［49－51］，例如，在白菜的单倍体、二倍体和同源四倍体系列中，蛋白质的双向电泳图

谱在不同倍性材料间差异不明显
［50］。Stupar 等

［51］
研究了马铃薯的单倍体、同源二倍体与四倍体基因表达

中的倍性效应，在 9 000 个检测位点中，大约有 10%左右的位点在倍性系列中表达发生了变化，但大部分

集中于单倍体，且差异水平大都低于二倍体，二倍体与四倍体间表达变化位点不多。Parisod 等
［52］

认为同

源多倍体的基因冗余可能有助于适应性变异的产生，并推测冗余拷贝因选择压力的松弛而逐渐分化，各自

通过积累后产生出新的表型变异。
基因沉默是指基因组中的基因由于受遗传或表观遗传因素的影响表达降低或完全不表达的现象。

1990 年 Napoli 等
［53］

在研究转查尔酮合成酶( chalconesynthase，CHS) 基因 chs 的矮牵牛植株中首次报道基

因沉默现象。多倍体中普遍存在基因沉默现象，在人工合成和天然形成的异源多倍体中如异源多倍体棉

花
［51，54］、小麦

［55］
和拟南芥

［56－57］
中，均能观察到部分同源基因不等表达和单个拷贝沉默。目前普遍认为多

倍体基因组中所表现的基因沉默现象主要不是源自遗传突变，而是源自一些表观遗传调控的作用。从分

子机制上看，沉默可以发生在转录和转录后 2 个层次，越来越多的证据表明无论是转录失活还是转录后沉

默都与 DNA 甲基化有关。甲基化对基因表达的倍性调控证据最初来自于拟南芥。在新形成的拟南芥多

倍体中 DNA 胞嘧啶超甲基化参与了多倍体中同源基因的沉默
［58］。Madlung 等

［59］
观察到拟南芥人工异源

四倍体的形态发生了改变，并证实 DNA 去甲基化导致该多倍体在转录水平的变化。转座子可以通过插入

突变使基因失活，植物在正常的发育过程中，转座因子及其他重复序列因甲基化而处于不活跃状态
［60］。

但当基因组遭受“冲击”( genomic shock) 时，这些转座因子就可能从抑制状态中释放出来，启动它们移动

的过程。多倍化就代表了基因组“冲击”的一种形式，其结果是削弱了基因组抑制系统的作用，增强了转

座因子的活性，而转座子的活动不仅会改变基因组中某些基因的结构和表达式样，同时有可能改变基因组

中 DNA 甲基化的水平和表观遗传修饰式样，改变多倍体基因组中不同基因组成分间的相互关系，从而对

整个基因组中基因的表达以及多倍体的表型产生影响
［61］。逆转座子的激活也可以引起基因沉默，其作用

方式是通过 RNA 干涉而沉默相应基因
［62］。植物多倍体化过程中的另一个突出的表观遗传现象就是核仁

显性。种间杂种和( 或) 新合成的异源多倍体中，源于一个亲本的核仁组织区( NOR) 形成核仁而另一亲本

的 NOR 无活性，这一现象称为核仁显性( nucleolar dominance) ［63］。然而，核仁显性现象并不属于广义上

的基因组沉默现象，核仁显性现象是可逆的，在发育过程中被调节并受染色质修饰控制，其中染色体修饰

包括 DNA 甲基化和组蛋白乙酰化
［64－65］。

以往一直认为，在多倍体基因组中存在大量重复基因，这些重复基因中有一部分拷贝保留了它们原有

的功能，并正常表达，另一些冗余拷贝则因选择压力的松弛而逐渐分化，各自积累不同的变异，进而发展成

为执行不同功能的新基因
［66］。然而，目前有证据表明基因的功能分化明显与蛋白质序列中氨基酸加速的

替代过程相伴随，这种加速的、过量的替代现象只能是正选择促进的结果
［67］。由此说明在多倍体基因组

中重复基因的功能分化并不完全像我们以前所认为的是由于选择压力的松弛而发生随机突变的结果，多

倍体基因组中新的功能基因或新的位点的出现很可能是由选择压力所驱动的。多倍体中经常出现的不同

基因间交互沉默现象可能是亚功能化的前奏
［68－70］。由于重复基因的功能分化通常并不是随着多倍化的

过程而迅速发生的，常常需要一定的演化时间，因此目前还缺乏典型的例证来说明某一新的功能基因的出

现就是多倍化后不同重复基因功能分化的结果。多倍体基因组中重复基因的功能分化不仅仅发生在结构

基因中，也发生在调控基因中
［71］。Wendel 等

［61］
认为，由多倍化所导致的重复基因进化的影响最主要的不

是体现在蛋白质结构和功能上，而是体现在基因表达调控式样上。多倍体基因组的进化、多倍体基因组特

点的形成在很大程度上是与调控基因的“革命”联系在一起的，它们从根本上控制着多倍体生物的发育方

式和适应性
［61］。

上述基因表达水平的变化将直接影响生物表型变化从而产生一些新的性状，因此，多倍体后代可能呈

现出更多表现型，以应对环境的变化。目前大部分多倍体基因表达研究都集中于农作物与模式植物。自

然多倍体的研究很少，主要集中于起源较晚的几个多倍体物种如大米草
［72］、婆罗门参

［73］
和千里光

［74］。
这些研究案例充分证明了多倍化对植物的杂草性与入侵性的进化具有重要影响。
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3． 3 基因组结构的变化

基因组结构上的进化主要体现在: 染色体重排( chromosomal reagrrangement) 、染色体二倍化( chormo-
somal diploidization) 及序列消除( sequence elimination) 。染色体重排是存在于多倍体基因组进化过程中的

非常普遍的现象。Reinisch 等
［75］

运用 RFLP 作图的方法对四倍体棉花的基因组进行研究，发现 7 对部分

同源的染色体发生过倒位或易位。Zwierzykowski 等
［76］

用多花黑麦草 ( Lollium multiflorum) 和草甸羊茅

( Festuca pratensis) 为材料，合成了一个异源四倍体( 2n = 4x = 28) ，然后运用染色体原位杂交的方法对其基

因组进行分析，发现在每个细胞中，至少有 20 条染色体发生相互易位。不同基因组染色体之间广泛的相

互易位和重排使多倍体基因组在结构上不再具有多倍体的特点，而成为染色体( 行为) 二倍体化的多倍体

( chromosomally diploidized polyploid) 。染色体重排是不同基因表达相互协调，相互稳定的结果
［61］，但是关

于这种相互协调的机制目前仍不清楚。
在异源多倍体形成过程中，由于基因组间的不兼容，新基因组中大量的序列会被消除掉，从而促进新

基因组的协调性。在几个小麦异源多倍体化过程中，由倍性差异所引发的序列排除现象在不同倍性小麦

中都普遍存在，而且，伴随着一种非随机、可重复的模式，常常是来自一个亲本的序列被消除，并在异源多

倍体形成的早期完成
［77－80］，一个世代甚至能够影响 15% 的多态性位点

［81］。究其生物学意义，Feldman
等

［79］
认为通过 DNA 排除过程，可以把某些部分同源染色体( homoeologous) 所共有的序列转化成某些染色

体所特有的序列，增加部分同源染色体之间的差异水平，减少它们在减数分裂过程中配对的机会，保证严

格的同源染色体( homologous) 之间的配对，从而为多倍化以后在多倍体基因组中尽快恢复二倍化的染色

体配对方式奠定基础。
由于多倍化造成细胞内染色体配对紊乱，因此新生的多倍体育性一般较二倍体低。人工合成的多倍

体孕性显著降低，表现在结实率低和种子发育不良，以及花粉生活力下降等方面。克服部分有性不育的一

个方法是无性繁殖，多倍体的发展可能伴随着交配系统的转变，即常向自交、无融合生殖或营养繁殖方向

的遗传转变。许多杂草具有无融合生殖特性。例如: 二倍体鸭茅状磨擦禾( Tripsacum dactyloides) 只能进

行有性生殖，而加倍后的同源四倍体植株则表现出兼性无融合生殖特性
［82］; 二倍体大黍( Panicum maxi-

mum) 一般不表现无融合生殖特性，而同源四倍化的大黍具有兼性无融合生殖特性，随着基因组倍性的不

断提高，多倍体大黍只表现出无融合生殖特征
［83］。多倍体银背委陵菜( Potentilla argentea) 也具有类似的

现象
［84］。据此推测，交配系统转变的自然选择意义即在不利环境中增强繁殖，至少在最初，当异交的机会

还十分有限时是如此。交配系统的转变在开始阶段对多倍体的生存与散布可能具有重要意义。无融合生

殖能稳定被选择的基因型，并在先锋生境中常常能迅速拓殖。此外，多倍化导致植物个体高大从而利于营

养繁殖器官如根状茎等更为有效地繁殖。

4 多倍化的生态学效应及对杂草进化的影响

4． 1 生长和形态性状

多倍化最普遍的效应是细胞体积增大，与多倍性对细胞大小的主要效应联系在一起的是植物形态的

改变。与二倍体相比，多倍体植株一般具有器官的巨型性，如多倍体茎秆粗壮，叶片变大，种子花、果实等

体积增大
［85－86］。植物的生长和形态性状是作为植物资源有效利用的重要指标，通常作为指示植物竞争能

力的工具，体现在那些与捕获光能、生物量的制造以及资源利用有关的功能性状，例如株高、比叶面积

( SLA) 、叶干物质含量( LDMC) 、根冠比等
［87］。竞争成功与否主要是资源捕获潜力的反映，具有最大营养

组织生长率的物种将是竞争优胜者
［88］。高生长速率可加快物种适宜条件下的建群速度，能在很短的时间

内占据更大的资源空间，从而在一些环境中获得对土著种的竞争优势，或能占据土著种不能利用的生态位

从而成功入侵。植物竞争能力直接影响植物的入侵性，例如，入侵地四倍体巨大一枝黄花比原产地二倍体

更加高大，但与原产地四倍体之间相比并无优势
［89］。

种子大小一直是植物生活史中的重要选择焦点，种子大小会影响种子的扩散能力和萌发能力，幼苗的

存活、建植将决定植物生活史早期的生长乃至群落的分布格局
［90］。有研究表明入侵植物的种子比本地植

物的种子更大更多，这能增强其远距离传播和入侵的能力
［91－92］。Retagnolle 等

［85］
发现多倍体具有更大的

种子。虽然大种子从需要消耗更多的光合产物方面看不是一种进化特征，但是有利于种子的快速萌发，赋

予幼苗更高的活力，从而增强其生态适应能力; 因此，这一性状对于植物在建群阶段克服小种群的奠基者
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效应具有重要影响。有研究表明多倍体一般产生比二倍体较大的花朵，花的形态、传粉方式及开花物候也

显著不同于二倍体
［86，93－94］。自花传粉与开花物候的变化可能会大大影响成功入侵。自花传粉的方式能

产生大量种子，确保入侵植物在缺乏传粉者的情况下实现成功繁殖。改变或延长其花期，可以避免与土著

种竞争传粉昆虫
［94］。一项对全球农业杂草数据的分析发现杂草更倾向于由非生物媒介进行传粉和传

播
［95］，虫媒植物在到达新分布区后往往由于缺乏合适的传播媒介而影响其入侵能力。

4． 2 生理特性

大量的研究表明，植物多倍体不仅在形态特征上与相应的二倍体植物明显不同，而且在生理特征上的

差异也非常明显。植物的生长、繁殖和竞争等均与其生理性状密切相关，因此，植物的生理性状对其适应

能力和入侵性具有重要影响。来自经济作物与模式植物上的研究发现，多倍体在许多方面与二倍体存在

差异，多倍体一般生长缓慢从而延迟开花结果
［86］。有研究发现生长发育缓慢可能与细胞分裂缓慢有关，

生长素含量少可能是重要影响因素
［96］。染色体加倍通常会增加多倍体细胞内的次生代谢产物和起防御

作用的化学物质含量，植物体内化学成分的变化可能会导致外来植物种与其他生物群落成员如植食性昆

虫、传粉者或土壤生物间相互作用的改变，进而影响外来种在新生境生存竞争中的成功。Hull-Sanders
等

［97］
研究了原产地与入侵地不同倍性巨大一枝黄花的次生代谢物质，发现四倍体的倍半萜的含量高于二

倍体和六倍体。但与原产地相同倍性的类群相比，入侵地不同倍性的次生代谢物质含量均显著降低。有

研究表明多倍体降低了蒸腾速率，提高了水分利用效率
［98－99］，然而多倍体与光合活性的关系比较复杂，与

以不同倍性植物为研究材料所获得的有关同化作用强度方面的结果并不一致，与二倍体亲本相比，多倍体

的光合速率表现下降，上升或一致
［100－102］。Hull-Sanders 等

［97］
研究发现入侵的六倍体巨大一枝黄花具有

最高的光合速率，然而适合度却最低。光合作用是植物最重要的生理现象之一，它是否直接影响植物入侵

性可能还需要更多试验来验证。Tomkins 等
［103］

在研究了各种杂草对不同除莠剂的反应时发现，在全部性

状中，例如，组织构造、生活型和各种生理学及细胞学的因素，只有倍性水平与除草剂抗性有显著的关系，

多倍体植物较二倍体植物具有更强的除草剂抗性。长期以来人们一直认为，多倍化可能增加抗逆性，从而

有助于其在新生境生存竞争中的成功。近年来，一些研究表明多倍体的耐贫瘠、耐寒、耐旱、耐盐能力增

强
［89，104－105］，然而多倍体植物在胁迫环境中的响应可能具有种属特异性

［103，106］。
4． 3 生态耐受性与生态位分化

由于多倍体具有更高的杂合度和多样性，因此通常认为多倍化种比二倍体种具有更为广泛的生态幅。
这一假设得到一些研究的支持。Lowry 等

［107］
研究了 Clarkia 属植物的地理分布认为，该属的多倍体比二

倍体有更广泛的分布。类似的结果也发生在北车前( Plantago media) ［105，108］
与泽兰属( Eupatorium spp． ) 植

物
［109］

上。然而，Martin 等
［110］

比较了来自北美洲的 144 属的二倍体与多倍体的地理分布和生态幅，认为二

者之间并无差异。多倍体植物通常比二倍体祖先或其近缘种可能具有对极端环境更强的耐受能力
［111］。

这一假设也得到一些研究的支持。Brochmann 等
［112］

发现北极圈是世界上植物多倍化比例最高的地区，其

严酷的环境选择明显偏好多倍体，并且多倍体植物常迅速占领由冰川融化而形成的新生境。Coyer 等
［113］

利用 SSR 和 mtDNA RFLP 分子标记技术验证在爱尔兰盐沼生境中生存的墨角藻属( Fucus) 的植物均为多

倍体。Treier 等
［30］

发现四倍体斑点矢车菊比二倍体更加适应干旱环境，这可能是四倍体斑点矢车菊在北

美广泛入侵的原因之一。上述案例研究说明多倍体比二倍体祖先具有较强的生态耐逆性，然而这些研究

并不能区分增强的抗逆性是由于多倍化的直接影响还是因为多倍体基因组复制后长期适应环境积累差异

基因的结果。为了验证染色体组加倍本身是否增加生态抗逆性，Ramsey［114］
研究了栖息在加利福利亚海

岸的四倍体与六倍体野生欧蓍草。四倍体欧蓍草占据该海岸北部潮湿的生境，而六倍体欧蓍草生长在该

海岸南部的干燥的沙质栖息地。Ramsey 将野生四倍体、六倍体及源自四倍体突变新产生的同源六倍体蓍

草共同种植在干燥的沙质生境中。面临逆境，野生的四倍体、六倍体及新近产生的同源六倍体蓍草存活率

分别为 20. 4%、70． 4%、34． 7%。新生六倍体欧蓍草与四倍体欧蓍草在逆境中的存活率差异表明正是基

因组加倍增强了植物生态耐性，而不是染色体上 DNA 序列的变化的结果。这个研究提供了多倍化增强植

物生态耐性的直接证据
［114］。

尽管多倍体是否增强生态抗逆性的假设还需要更多试验证据支持，但前人的研究表明，多倍体与其二

倍体在自然分布中常常占据不同生态位，具有明显的空间隔离现象。例如四倍体千母草出现在从阿拉斯

加南部至俄勒冈州中部被威斯康星冰川覆盖的地区，二倍体千母草仅出现在从俄勒冈州中部至加利福利

07
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亚州北部未被冰川覆盖的地区
［38］。类似的现象出现在巨大一枝黄花

［22］。生态位分化是多倍体细胞型的

成功定居的结果，然而一些研究表明多倍体与其二倍体祖先生态位分化不明显
［73，37，115］。不同倍性之间的

生态位分化可能是不同倍性种对局域环境适应进化的结果
［116］。一个物种向新环境的入侵是进化上的一

个试验，如果具有丰富的遗传变异，入侵物种通常可以进行快速进化调整。这些进化的调整可能包括改进

防御手段，提高竞争力及改变生活史特征。来自入侵植物的研究表明，许多外来种在入侵地会出现生活史

特征的进化变化。例如，怪柳( Tamarix ramosissima) 、贯叶连翘( Hyperium perforatum) 、宾州苍耳( Xanthium
strumarium) 均在入侵地表现出生态型适应性。农田杂草因人工选择也已演化出一些特殊的生物型即作

物生态型( agroecotypes) ，即能模拟农作物的生长和繁殖模式，从而避免在人为除草过程中被淘汰。杂草

种子因为拟态而与农作物种子一起散布和种植。这种适应导致许多作物生态型杂草种子被夹杂在作物种

子中引入到新的大陆
［27］。然而有研究并不支持适应进化假设

［117］。一般认为多倍体具有丰富的遗传变

异，可能具有更高的进化潜力，然而在同质园试验条件下还没有确切的证据证明这一假设。Schlaepfer
等

［89］
比较了巨大一枝黄花不同细胞型在同质园试验条件下的生活史特性，认为四倍体巨大一枝黄花在入

侵地成功是四倍体在原产地预适应的结果而非在入侵地产生适应性进化的结果。

图 2 染色体组多倍化对杂草生活史的影响(引自参考文献［31］，并做部分修改)

Fig． 2 The effect of polyploidization on weed life history(Reference［31］with modification)

虚线箭头表示负面影响。Dotted arrow shows the negative effect．

5 结论与展望

综上所述，多倍化发生后，基因组结构与功能发生改变，各种表观遗传现象和机制间相互影响、彼此制

约、共同作用，最终影响性状的表达，因此多倍体常表现出不同表型性状，如耐逆性增强、抗病虫能力提高、
具有无融合生殖能力、开花物候变化、器官大小变化等。尽管对多倍化引起表型进化的具体机制仍不清

楚，但这些进化的改变将在个体和群体的生活史的各个环节产生重要作用，影响物种或群体生存竞争能力

和繁殖扩展能力，从而改变物种或群体生态适应性( 图 2) 。多倍体在自然界分布的优势说明多倍体比二

倍体对新环境具有更高的适应能力，因此染色体组本身的倍增将赋予多倍体植物杂草性和入侵性进化的

潜力。
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20 世纪 80 年代 Barret 就提出多倍性可能是杂草的遗传特征，然而至今这个假设依然没有强有力的

证据证实。相对于数以千计的杂草及外来入侵物种，目前关于多倍化与植物杂草性及入侵性的研究，涉及

到的种类还非常有限。尽管统计学上显示多倍化与植物入侵性相关联，但多倍化增强杂草性及入侵性假

设仍缺乏试验证据。到目前为止，大部分对多倍体的研究都集中在少数栽培作物上，如玉米、小麦、棉花、
芸苔属以及模式植物拟南芥属，因此要想得到更全面的研究数据，需要全面地调查研究现有农田及外来入

侵杂草的细胞地理学资料。由于多倍化的生物学效应很有可能受到特定地理区域和环境条件的影响，这

需要在更多的有代表性的野生分类群中开展工作，包括遗传上纯合和杂合的物种，以明确多倍化与植物的

杂草性及入侵性是否具有直接的关联性。
近年来越来越多的研究发现外来植物通过对入侵地生物和非生物环境的适应性进化调整从而实现成

功入侵，因此探讨外来植物成功入侵的遗传基础，即适应进化的变异来源，成为杂草学及入侵生物学的重

要内容之一。外来物种通过自然传入或人为引种进入新的生境之后，只有克服遗传瓶颈，才能在新的生境

中定居和扩张，进而成为入侵种。在这一过程中，染色体组的加倍可能是最重要的遗传机制之一，对入侵

种在新生境中的适应性进化起到了关键的作用。尽管多倍体植物具有明显的进化优势，但多倍化加速外

来种在新生境中适应性进化的实例十分匮乏，也许多倍体基因组表达的整体的变化是很微弱的，观察它需

要严密的试验设计和分析。尽管多倍体是普遍的，但并不是均匀分布的。哪些因素影响多倍体的形成，自

然界中多倍体的成功又与哪些因素有关，多倍体是如何获得与新生境相关的适应性状从而成为入侵性杂

草，对这些问题的回答将有助于深入理解杂草性及入侵性植物的进化机制。明确杂草及入侵植物的遗传

基础对引种、预防和治理入侵具有现实指导意义。对于具备高遗传变异的杂草应加强监管和生物防治。
杂草及外来植物入侵已成为全球广泛关注的重大问题，然而对植物杂草性及入侵性的认识还很有限。

现有的基因组学方法为深入理解杂草的遗传学基础提供了重要工具。过去几十年的研究使我们对多倍体

形成后所发生的基因和基因组上的变化有了新的认识并取得了较大成就，但有关杂草性植物多倍体基因

组学研究很少，究其原因，可能目前还缺乏理想的杂草及入侵植物模式物种
［118］。选取多种杂草及入侵植

物建立起一个较为全面的模式系统，以实现对杂草化及入侵分子机制的全面探索，是一个亟待解决的问

题。流式细胞仪的普遍应用将提供快速有效的倍性检测工具，这将推动细胞地理学、区系生物学、进化生

物学研究的发展。另外，随着新一代测序技术和生物信息学的快速发展，基因组序列数据以及功能信息的

获得更加全面且便捷。研究者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鉴定与杂草

化及入侵性状紧密相关的基因位点，重点分析多倍化与杂草化及入侵性状紧密相关的基因的功能及可能

的表达调控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，探索影

响多倍化与植物入侵性表达的环境及生物因素。该类研究将有助于了解杂草发生、快速进化的分子机制，

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，有助于实现管理和控制杂草的目标。
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