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论DNA C一值与植物入侵性的关系
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(1.浙江师范大学化学与生命科学学院，浙江 金华 321004;2.上海师范大学生命与环境科学学院，上海 200234)

摘要:外来植物的人侵已引起世界普遍关注，强调并迅速提高对外来植物的预警能力是目前首当其冲的任务，由此，如何预测植

物的人侵能力，也就成为入侵生态学的一个核心问题。20世纪90年代以来，关于植物人侵争论的焦点集中于人侵植物本身的

生物学特点或人侵生境特点，然而，争议多于结论，至今未能找出有效预测外来植物入侵性的答案。着重从DNAC一值与植物人

侵性关系这一角度进行论述。自20世纪30年代以来，染色体数目、大小、倍性在细胞水平的变化被认为可能与植物人侵性相

关，因为染色体数目、大小变化是物种在细胞水平上的一种表型变异形式，而细胞水平累积的效应有可能决定着植物整体水平

上对环境的适应能力，从而决定植物的分布范围，最终与人侵性相关。但是，这些领域的研究也没有得到一致的结论。近年来，人

们将注意力转移至被子植物DNAC一值变化在植物环境适应中的生物学意义。现有资料表明，DNAC一值与细胞大小、体积、重

量、发育速率等细胞水平上的表型特征存在正相关关系，这些与核型相关的DNAC一值的影响效应，可扩展到多细胞植物有机体

的发育速率，在植物生活史的各个阶段起作用，其中就影响到两个受时间因子限制同时又与植物分布相关联的特征— 最短世

代时间及生活周期类型，而许多人侵成功植物即表现为世代时间短等特点，对于人侵性植物，其不可避免会受生长时间及分布

环境的限制，如能保证其在这两方面占有优势便能入侵成功。已有研究结果表明，某些外来人侵种比同属其它种类具有较低的

核DNA含量，由此，提出通过研究植物DNAC值，就有可能预测植物人侵能力的强弱，低DNAC一值的植物具有更强的适应环

境的能力，即与人侵性大小呈负相关，这为发现新的植物人侵性预测指标提供了思路。
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Review on relationship betweeninvasivenessof plants and their DNA C-value
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Abstract:More and more attention has been paid to invasive plants and their impact on native species，communities，and

ecosystems. Prediction of the invasive potentials of alien species is an important subject in invasion ecology. Since the 1990s，

most literature on predicting weediness or invasiveness of plants has focused on the characteristics of the plant，or on the

invaded environment. Unfortunately, there has been no satisfactory answer about what attributes make some species more

invasive.  At the cellular level，the large variation in chromosome number and ploidy level may be an important form of

phenotypic variation contributing to invasiveness. It has been questioned since the 1930s whether such variation is of adaptive

significance and whether it is related to environmental factors;however，no direct or causal links have yet been found. Because

of the failure to demonstrate direct and causal relationships between chromosome number，ploidy level，and environmental

factors，interest in gross genomic form has focused instead on the amount of DNA，especially after it was shown that the 1C
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amount is very variable among cohesive groups of species with similar organizational complexity. Variation in DNA C-value has

far-reaching biological consequences and can be of considerable adaptive and hence ecological significance，especially in

angiosperms. Considerable evidence has shown that striking positive relationships exist between DNA C-value and various

phenotypic characters at the cellular level (i. e. cell size and mass，rate of cell development，etc.).DNA can affect the

phenotype in two ways，firstly through expression of genetic information, and secondly, through the biophysical effects of its

mass and volume，the latter defined as nucleotypic effects. Nucleotypic variation in DNA C-value sets absolute limits on both

the minimum size and mass of the basic unit of plant anatomy (i. e. the cell) and the minimum time needed to produce a similar

cell with newly synthesized organic molecules. Moreover，such effects are additive in complex multi-cellular vascular plants，

and the potential effects of genome size (DNA C-value) can apply to every cell and tissue and act on many aspects of the life

history of the plant，including growth rate，seed weight，minimum generation time and type of life cycle. Therefore，it

profoundly affects where，when，and how plants grow.

    By reviewing current studies，we found that variation in DNA C-value has adaptive significance and is correlated with the

environment and the geographical distribution of species. The success of different weed species was related many different

traits，including the ability to:(1) establish quickly and display a short juvenile phase;(2) develop rapidly throughout the life

cycle and have a short minimum generation time;and (3) rapidly produce many small seeds. All of these characters are known

to correlate with low DNA C-value，especially in rapidly-changing environments. Thus，taking these various nucleotypic

relationships together，it seems reasonable to predict that，as a class，successful weeds may tend to have smaller DNA C-

values and a lower range of genome sizes than other species. In addition, plants of lower DNA C-value have more potential to

acclimate to unstable environments，and become successful invaders，as evidenced by the negative relationship between nuclear

DNA C-value and plant invasiveness. This review may provide a scientific basis for a predictive theory on plant invasiveness.

Key words: biological invasion;nuclear DNA C value;nucleotype;invasiveness;life history

    外来生物人侵已成为世界性的生态和经济问题[[i]。随着我国对外交流的增加，外来植物引种和传人的机会在增加，我国的

外来植物人侵问题日益严重[z. al。因此，建立我国的外来人侵植物预防体系极为重要川，这就需要评估新出现的外来植物或拟引

进植物的人侵能力。但是，如何评估外来种的人侵性，是人侵生态学研究中急待解决的重大理论和实践问题〔5-81

1 植物入侵种生物学特征的研究

    长期以来，生态学家一直在寻找为什么有些物种丰富而另一些物种稀有这一基本生态学问题的答案。成功的"A,侵物种是否
                                                                                                                      令

会具有使其在新分布区适合度和繁殖能力显著增强的性状?

    探讨人侵种的生活史或生物学特征，始终是外来种人侵研究必不可少的基础部分，在理论上和应用中都有很大的意义，它

增加了人们对生物人侵过程和机制的认识，而且，对这一问题的认识也是一个从定性研究到定量研究的过程。

    关于人侵植物生物学特征的定性研究可追溯至著名的“Baker目录”。Baker早在1974年就指出[s.to7，与非杂草性相比，典

型的杂草具有一系列共同的生活史特征:兼具无性及有性繁殖能力，从种子发育到性成熟的时间短，对环境异质性有很强的耐

受力，尤其是通过表型的可塑性变化表现出对环境胁迫的高度适应性，这些也被称为“Baker特征”。李博「“〕也曾列举了一些典

型杂草的特征，这些特征常常被用来作为判断植物是否属于杂草或用作评价外来植物杂草化风险的指标。虽然有些人侵种确实

具有一些共同的特征，然而，Mack等[[1z」认为，Baker等所建立的类似目录的特征一般仅适用于部分物种，而且例外甚多。事实

上，世界上很多最严重的人侵者都仅仅属于相对较少的几个科属[131，大多数的生物人侵者的近亲却很少同样地具有入侵性。从

另一方面讲，按照特征的吻合状况来看，世界上很多最严重的人侵者具有很多这些特征，但没有一个种具有全部特征，甚至仅有

少数几个特征;而很多非人侵种却具有很多此类特征[s7 o Williamson[“二就发现，在49种分布于英国的一年生外来植物中，其人

侵能力与Baker所提供的杂草特征之间的关系并不十分显著;而Holm等US〕所描述的一些世界性的恶性杂草中有些并不具有

"Baker特征”，相反，有些具有Baker特征的植物却不是杂草。Williamson[16二认为“用Baker特征进行风险分析是没有依据的”。

目前还很难提出一份所有人侵杂草所共有的性状目录[”〕。Ludsin邑Wolfe也提出利用以往经验预测物种的人侵性，进行生态

风险评估并不现实孙二。然而近年来，对大尺度的植物区系所作的分析显示，一些植物的生长形式和生境特征可以用来预测入侵

的成功与否。Pysek对自1492年起引人捷克的外来种分析表明，人侵的成功与否与植物的高度、生活形式和竞争力有关119]。在

外来植物区系中的菊科植物，总是比当地植物区系的更占优势。Rejmanek发现草本植物的人侵性可以用它在原产地的纬度范

围来预测「2o7

    正因为如此，许多生态学家便试图找出其他更可行的用于预测引人物种人侵性的生物学性状指标。也有的研究采用定量的
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方法来分析人侵种的特征，例如，Kolar &. Lodge对人侵成功的植物与人侵没有成功的植物的有关特征进行了比较，这些特征包

括生活史、生物地理和人侵史等多种信息。结果是:成功的定居与物种来源有关，入侵史较长、无性繁殖和种子生产变异程度低

(variability in seed crop)等特征与成功的人侵呈正相关，人侵者有一些共同的特点，包括r-选择的生活史对策(利用先锋生境、

世代时间短、生育力高、增长率高)等，其他特征很难得到一致的结论[[211。他们也提出利用判别分析方法找出关键的属性，然后

建立分类与回归树(categorical and regression tree)，人们就可以利用它，像查检索表一样，判断该物种被引人后会成为人侵种

与否[[221。然而，缺陷是，这类模型只适用于特定生态系统中的特定类群，不能直接上升为理论。Rejmanek[23'2"〕通过对24种松属

(Pinus)物种的10种生物学特征进行筛选，提炼出种子重(M)、幼年生长周期((J)和产生大量种子之间的时间间隔(S)3个指

标，提出了一个简单的分析辨别公式:Z一19. 77一0. 51 一3.14 /丁一1.21S以进行人侵性评估，当计算某松属植物得

Z>0则说明该植物具有人侵可能性，反之则无。当然，这种模式应用范围狭隘。另外，Janet C等通过比较实验，得出外来人侵

种比起本地种，其叶面积明显得要大得多[251

    总之，目前关于生物人侵的研究，往往是定性的描述多于定量的数据，看来提出具有实际可操作性的新观点是大势所趋。

2 入侵种遗传特征的研究

    随着研究的深人，人们开始关注植物入侵的遗传学基础，试图通过采用包括分子生物学在内的理论与方法深人研究，以期

发现影响植物人侵性的深层次原因，发现新的可行的评估指标。因为在细胞水平累积的有些效应有可能决定着植物整体水平上

对环境的适应能力。关注的重点从染色体倍性、大小与植物的生态适应关系[26,27〕逐渐到了核DNA C一值[[28̂30〕与植物人侵能力、

杂草性间的关系。

2.1 作为表型适应性表征的遗传物质形式

    植物对环境的适应能力决定了其分布范围，而染色体数目、大小变化是物种的一种在细胞水平上的表型变化形式[[2s]。于

是，人们就有理由提出这样的问题:这种变化是否是与植物对环境的适应能力有关，从而直接或间接地影响植物的分布?如果答

案肯定的话，那就有可能简单得通过植物总染色体形态解剖知识来预测该植物的分布。这个主意简单，很诱人，同时似乎又容易

进行试验。

    于是，从20世纪30年代以来，生物学家们就开始探索染色体数目、形态变化跟植物外形、分布及环境因子之间的关系。主

要用两种方法:一是在特定物种、属或者科中，探寻不同染色体大小或数量、倍性水平的物种与其地理和生境分布间的关系;二

是更广泛地在本地植被或植物种群中，或者是不同类群间(例如单子叶植物与双子叶植物)，或者不同生活型间(特别是一年生，

多年生，草本型与木本型之间)，或者不同的地理分布群间(例如温带类群与热带类群)比较具有不同染色体大小或数量，倍性水

平和DNA含量的植物出现的频率[2s;

2.2染色体大小、数目、倍性水平与植物分布 。
    在许多特定的例子中，染色体变化跟植物分布或环境相关。不同细胞型往往占据着具有不同湿度、光照、温度或者特殊栽培

条件的小生境。资料表明，在欧洲的常春藤叶婆婆纳(Veronica hederifolia 1.. )，存在着3个倍性不同的的半隐种，在它们外形上

仅在被毛和叶形上存在不明显的差异，但在其分布特性上有明显的差异，六倍体和二倍体个体在分布上表现出明显的杂草

性「31.321蕾香蓟(Agerlatum coryzoides) (2、一40)和小果蕾香蓟(A. microcorpus) (2、一10)，前者染色体是后者加倍而成，在生

态特性上，前者具有杂草性，而后者是非杂草[33[。在草甸碎米莽(Cardamine pratensis)中，染色体数目少的植物偏好干一点的

生境[3a7。相似的，二倍体无花果毛莫(Ranunculus方caria )在向阳和背阳地都广布，而比较少见的四倍体物种则只主要分布在局

部的背阳地['35-。比起四倍体类型(2n=52)的岩高兰(Empetrum nigrum )，二倍体(2n=26)的岩高兰就分布在海拔低一点的温带

地区[361

    早期的研究似乎表明遗传物质的变化可能具有生态重要性，在染色体数目和形态与植物体的形态，与植物的生境及地理分

布之间有明显的相关性趋势。Levin乙Funderberg[37〕比较了分布于不同科属的892种被子植物后，发现温带植物的基因组大小

大体上要比热带植物大;Hagerup[38〕和Tischler[3s〕指出，在欧洲，被子植物中多倍体植被出现的几率随着纬度的提高而增加。

    然而，Lewis-36二在他的著作中表明有些多倍体植物比二倍体类型生长在更低纬度或海拔，说明之前的结论是不确切的。

Bennett也指出二倍体可能就分布在高纬度，而多倍体的则生长在低纬度，或者相反，这取决于物种[2s;

    综上，植物染色体领域前50多年的研究结果表明，染色体性状的变化跟植物形态和分布之间存在相关性，确实，也跟环境

因子相关。然而尚无得出一致的结论，以至染色体数目、大小或倍性水平跟环境因子间的简单规则以及普遍的因果关系的正确

性就受到质疑。Ehrendorfer[40〕甚至总结说:‘⋯⋯很显然，在多倍性跟被子植物生态、生境或分布间无直接普遍联系’。

    由于无法证明染色体数目、倍体水平与环境特征之间存在直接因果关系，人们便将注意力转到了DNA数量上。由于DNA

在决定表型变异中的重要作用，那么DNA就有可能与植物的生态适应间存在某种关系[261
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3 核DNA C一值

3.1 概念

    核DNA C一值，即为基因组大小。基因组是指细胞或生物所携带的一整套遗传信息，简单的说，一个物种的单倍体的染色体

的数目称为该物种的基因组(genome户‘〕。基因组大小(genome size)即指该倍染色体组的DNA含量，基因组大小又称DNA C-

值[‘2〕。

    真核生物的基因组大小(C值)与生物的复杂性及基因组所含的基因数量之间看来没有什么联系，例如，变形虫显然比哺乳

动物低级，基因数也应该比后者要少，可具有最大C值的生物不是哺乳动物而是两种变形虫。此外，有一些复杂性看来相似的

生物，如洋葱与百合，果蝇与蝗虫等，都有着极大的C值差异。这种C值与基因组中所含的遗传信息的认定数量间缺乏对应的

现象，即C一值悖论，或称C一值佯谬(C-value paradox户3],C一值悖论并非是一种偶然现象，在许多姐妹种(即一些相互在形态上极

为相似，以至表型上不可区分的种)中也是很明显的。在原生生物，真骨鱼，两栖类和显花植物中，已发现许多C值相差极大的

姐妹种[42,431

    已有资料显示，1C值在具有相似组织结构复杂性的被子植物近缘种之间有很大的变异性[[301。核DNA C一值是一个与植物

基本生物学、植物地理学特性有关的重要指标[E26,301

3.2    DNA C一值与细胞水平特征间的关系

    自从20世纪60年代以来，大量的证据显示DNA含量的变化跟很大范围的表型特征相关，被子植物在这些工作中起着显

著的作用[E44-471。特别是，DNA含量在种间的变化表明其与细胞大小、质量特征以及细胞发育速率都呈显著正相关。

3.2.1      DNA C一值和细胞大小 大量的研究表明，DNA C值跟有丝分裂中期及无丝分裂期间染色体总长度/总体积呈正相

关[4s-501，跟核物质总体积及间期核总体积呈正相关[51,527，跟细胞面积、体积呈正相关[531，甚至跟每个保卫细胞中的叶绿体数目

呈正相关「547。图1显示的是每个根尖细胞中期染色体总体积(total mitotic metaphase volume)跟DNA含量(1C amount)间的关

系[[49]，图2比较了DNA含量跟被子植物顶端分生组织细胞核体积((nuclear volume)之间的关系[E511。虽然细胞的形状和大小不

仅仅由DNA C值决定，在DNA含量恒定的有机体内和有机体间，细胞的形状和大小也会有很大地变化，但是，具有高DNA含

量的物种明显的细胞普遍要大。关于这个现象普遍性的更多的证据见下面图3，图中显示DNA C值跟英国37种普通草本被子

植物叶表皮细胞线性尺寸之间的关联。
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图1  14种植物平均每个细胞有丝分裂中期染色体总体积与1C值

间的关系C491

Fig. 1        Relationship between 1C amount per cell and total mitotic

metaphase volume per cell in 14 species["';

图2  3。种草本被子植物平均单细胞核体积与DNA含量关系，‘〕

2  Relationship between mean DNA amount per cell and

lear volume per cell in apical meristems in 30 herbaceous

angiosperm species["'

3.2.2  DNA C一值和细胞重 DNA C一值跟间期染色体、核RNA、蛋白质总干重呈正相关，跟核仁、间期细胞核的总干重55.56,

细胞重二57二呈正相关。例如，图4示10种单细胞藻类每个细胞碳总重(total inorganic carbon per cell)跟每个细胞DNA含量间的

关系Cs8C。由图4可见，随着DNA含量的增加，其细胞碳总重呈正相关性增长。由于碳是组成细胞各种物质(糖、蛋白质、核酸)

的基本骨架，所以碳总重的增加在细胞水平上，也就反映整个细胞的质量改变，这与Bennett的“核型”概念相吻合，即细胞水平

上各种参数的变化可以看作是细胞中DNA量化的表型表现Css7

3.2.3  DNA C一值和细胞发育速率或者发育持续时间 DNA C一值跟细胞有丝分裂周期持续时间[[6o ,611、减数分裂持续时
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间[59.621以及花粉发育持续时间呈正相关。例如，图5示根尖细胞最短有丝分裂周期时间(minimum duration of the mitotic

cycle)跟DNA含量间的关系[“〕，图6比较T被子植物20C时减数分裂持续时间(duration of the meiosis)跟DNA含量间的关

系[[621。显然，DNA含量与图中两个特征间都存在密切的正相关性，这又一次证明了基因组大小即DNA C一值是具有重要意义的

一个变量。
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图3 草本植物成熟叶表皮细胞平均长X宽与DNA含量间的关系[261

Fig. 3  Relationship between DNA amount and the mean length X

breadth of epidermal cells in mature leaves of a range of herbaceous

species[2s7

图4  10种单细胞藻类每个细胞碳总重跟每个细胞DNA含量间的

关系[581

Fig. 4  Relationship between mean DNA amount per cell and total

inorganic carbon per cell in 10 species of unicellular algae[5a1
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  图5  23C下生长的6种被子植物根尖细胞最短有丝分裂周期时间 图6  20C下生长的18种二倍体被子植物减数分裂持续时间跟

  跟DNA含量间的关系[441                                                  DNA 1C值间的关系[[621

  Fig. 5  Relationship between DNA amount per cell and minimum                     Fig. 6  Relationship between 1C DNA amount per cell and duration

  duration of the mitotic cycle in root-tip cells of six angiosperms               of the meiosis in the 18 diploid angiosperms growen at 20 C [621

  growen at 23 C [1a7

3.3 细胞水平这种相关性的本质

    显然，DNA含量与细胞水平许多重要的表型特征间关系紧密(图1一图6)。由于DNA包含在染色体中，其占染色体重量、

体积的极大部分，种间大规模的DNA C一值变化也就会跟染色体水平上的一些生物物理特征存在因果关系，而染色体包含于细

胞核中，细胞核包含在一定大小的细胞中，所以很容易理解，DNA C一值跟细胞核及细胞表型水平的其他一些生物物理特征包括

细胞最小体积和重量之间存在因果关系。

3.4 “核型”概念

    物种进化的过程是基因数量增加的过程，但基因数量增加与DNA含量的增加(即C值的增加)并不是一回事，基因数的增

加必然导致DNA含量的增加，反之未必。基因长度与基因组大小间无相关性。基因组大小上的变异主要不是由基因DNA部

分，而是由非基因DNA部分所造成的，这就是出现C一值悖论的原因[42.46.47[。另一方面这也正好说明核DNA可以通过两种途径
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影响表型:第1种是通过核DNA遗传物质的表达;第2种是通过核DNA本身的重量及体积的物理作用影响)三。Bennet价9.63_

将核DNA不依赖其编码信息来影响表型的状况定义“核型"(nucleotypic )，显然，细胞大小、体积、重量及发育速率跟DNA

C一值变化间的许多关系大部分或者说部分是由核型引起的，达到那样的程度，说明他们在本质上存在因果关系。

    相当多的证据表明，细胞水平上的核型效应是可加成的，且可扩展到对多细胞组织结构的大小、重量、发育速率的影响。例

如，Lawrence [53〕报道的DNA含量跟辐射对称植物头状花序直径以及两性小花的长度呈正相关的关系，同时在千里光属

(Senecio)植物中，植株的高度跟4C DNA数量之间也存在这种关系。在葱属(Allium),野碗豆属(Vicia )，还阳参属 (Crepis )

中[63.64]，  24种英国豆科植物，以及32种英国产的草本植物中[[651，其DNA含量跟种子重之间也有极大的正相关，尽管在千里光

属(Senecio)中没有发现这种关系「53]

    由此可见，与DNA C一值相关联的核型变化绝对地限制着植物解剖基本单位(比如细胞)的大小和重量，还会限制由新合成

的有机物分子形成相似细胞所需要的最短时间。更有甚者，在维管束植物中，这种效应具有累加效应[261，因此，DNA C一值可影

响许多特征，包括生长率，种子重，最短世代时间和生活周期类型。所以，核型深刻地影响着植物生境、生活周期和生长方式。

3.5             DNA C一值与最短世代时间的关系

    核型效应解释了细胞大小、体积、重量及发育速率跟DNA C一值变化间的关系:即DNA C一值越大，则细胞越大，细胞最短增

值时间也就越长，相应的细胞生长速率便越慢，反之亦然;同时，DNA C一值的这种效应可以影响到每个细胞和组织，可以在植物

生活史的各个阶段起作用。于是，Bennett[63」就提出了:是否DNA C一值的变化最终决定整株植物的最大发育速率，从而决定其

最短世代时间(最短世代时间是指从发芽到产生第一代成熟种子所持续的时间)。

    Bennett[63]比较了短命植物(ephemeral species)(仅具几周生活周期),1年生植物(annuals)(生活周期短于52周)、兼性多

年生或半多年生植物(facultative perennials) (52周左右产生种子)和专性多年生植物(obligate perennials) (52周以上才能产生

种子)这4组草本被子植物DNA C值含量与生活史的关系。结果发现:(1)短命植物的最大DNA含量要比1年生植物少得多;

(2)1年生植物的最大DNA含量要比专性多年生植物少得多;(3)兼性多年生植物(最短世代时间不超过52周，跟1年生植物

一样)的最大DNA含量跟1年生植物差不多，而比起专性多年生植物又会少得多;(4)随着DNA含量的增加，生活周期类型的

变化范围会缩小。4C DNA含量低于10. lpg的植物类群，其最短世代时间范围从1个月到几年不等，但是高于10. lpg时，就不

会出现小于7周的短命生活周期植物类型，当此值高于82. 8pg时，就不会出现有1年生植物。这些实验结果通过图7，直观得反

映了DNA C一值与单位DNA含量的植物最短世代时间之间简单的正相关关系}sz

    至今，已有不少例子也支持上述结论，例如，在千里光属

(Senecio)中，短命植物的最大4C DNA含量(14. 9pg)低于1年

生的‘42. 9pg’和兼性多年生的‘37. 5pg)-s3,。同样曾,Grime &
Mowforth分析了162种英国物种的数据显示，最短世代时间小

于7周的短命植物的最大DNA C一值小于lopg,l年生的和兼性

多年生的4C DNA含量相近，但都要高于短命植物，例如，在雀

麦属的Bromus ercttc、中，此值分别是59. 6pg和45. 2pg，专性多

年生植物的最大DNA C一值则更高，如贝母属(Fritillaria)的一

些植物可达254. 8pgE28-1 o

    图8为依据DNA含量与10种草本被子植物的世代时间

(从31 d的Arabidopsis thaliana到至少8个月的Lilium long子

lorum Thunb.)所作的图_6s7。显然，最短世代时间随着DNA C-

值的增加而延长，图中也暗示了在相同DN A含量水平上，多倍

体的最短世代时间要比二倍体稍微短些。

    所有这些结果支持Bennett̀s8}的结论，“在草本高等植物中，

DNA含量跟最短世代时间之间存在相关性。显然对于在一定时

间内完成发育的物种，其核DNA的量存在一个最大临界点”，而

我们现在则可以作出大胆地推测:DNA C一值与植物最短世代时

间之间存在正相关关系。
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        图7  DNA C值与最短世代时间的简单示意图L62;

Fig. 7  Relationship between DNA C-value and minimum generation

time in a temperate environmentLs2-

    与给定的DNA含量相对应的最短世代时间位于线AD上及其

右侧;最短世代时间不大于7周的物种就在三角形ABG中，可见其

具有小的DNA C值;物种具有超过E所对应的DNA C一值，则其最

短世代时间就会不小于52周，且为专性多年生
3.6  DNA C一值与生活周期类型的关系

    以上在分析DNA C一值与最短时代时间关系的同时，也揭示了DNA C一值跟生活周期类型范围间的关系，即随着DNA C-

值的增加，植物生活周期类型的范围会减小(图7), DNA含量低的物种包括短命植物和生活周期长的多年生植物，而DNA含
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量高的就是专性多年生植物了。因此，核DNA含量可以限制一

个物种在基因控制下显现的生活史的类型[63.677， DNA含量中等

的物种就不可能是短命植物，而DNA含量高的也不可能是短命

植物或1年生植物。

    植物的DNA C一值与生活史类型间的关系，在实践上具有很

大的预测价值。例如，如果在某种植物必须在7周甚至更少的时

间内完成生活周期以获得生存的环境中，所有在那里生长的植

物必定具有极低的DNA C一值。这种限时的小生境在自然界中是

普遍的，例如，在流水暂时退去的河床上漏出的肥沃的淤泥地。

值得注意的是，短世代时间在 4̂-6周的物种(如阿拉伯芥(Ara-

bidopsis thaliana)和野油菜(Brassica campestris))的DNA含量

都很低[681。同样的，任何具有高的DNA C一值(4C> 150pg)的物

种肯定不会表现一年生的生活史类型，当其生长在寒冷的环境

中时也不会在单个生长季节内产生种子。
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图8  3种多倍体(0)和7种二倍体(.)被子植物最短世代时间与

4C DNA含量17的关系[661

    图9说明，决定一种时间限制的环境(time-limited environ- Fig. 8   Relationship between 4C DNA amount and the minimum

ment)的任何环境因子(例如温度或可用水)与DNA含量间的两generation time known for three polyploidy(0) and seven diploid

步因果关系[263。第一步因果关系是建立在DNA C一值变化与其(.)angiosperms["7
造成的时间性表型效应上 (temporal phenotypic consequences)，如图所示，受到环境因子限制的低DNA C一值植物，相关的时间

性表型效应即为其具有短的最短世代时间((short minimum generation time)。第二步因果关系是，产生的这种时间性表型结果

可以决定一个物种在特定的有限时间的环境中生存和繁殖的能力，如此循环，最短世代时间就具有重要的生态适应重要性，同

时也成为自然选择作用(selection)中的一个表型特征，从而使与其相连的DNA含量与生态适应重要性相联系。

    如上所述，选择一特定的遗传物质形式(genomic form)例

如，低 DNA含量的)可以对整个生活周期施加时间效应

(temporal consequences). Goin等[68〕对21种青蛙研究后得出:

蟒鲜期的最短持续时间跟DNA C一值间存在正相关性，变化范围

有的种是14d，其他种就大约是a。这些种在幼体阶段适应不同

的环境，有些是占据临时性的水坑而其他的是选得永久的水塘。
在临时性水坑进行蟒抖发育的种，它们的蛾鲜期短，因为具有低

含量的DNA, Goin等暗示高DNA含量和慢的发育速率限制那

些青蛙只能生活在永久池塘附近，而低DNA含量和快的发育速

率就允许这类青蛙占据恶劣的环境。相似的例子大概在植物中

也存在[z6[。随着极地纬度的增加，具有高DNA含量的物种从被

子植物区系中逐渐被排除，这可能是由于选择作用在它们生活

周期的早期定居阶段作用造成的。Bennett等[69〕提出，对这些物

种的选择作用，是由对它们定居及生存极重要的最短发育持续

时间决定的，而高DNA C一值就决定着该植物的最短发育持续时

间会超出即使是在条件最优越年份的生长季时间，故而其不能

生存。

低DNA C-值
  Low DN人

    C-value

  因果相关

Causally
correlated with
一 刁卜

最短世代时间短
Srdmini

genetationmumtime

    适应
Adaptation to 时fnl限制的环境

  Time-limited

选择作用
Selection

图9 决定一种时间限制的环境的任何环境因子与基因组大小间的

两步因果关系[[26,

Fig. 9  A diagrammatic illustration of a causal two-step relationship

linking genome size and any environmental factor which determine a

time-limited environment[z6[

图中的选择作用，是选择具有较短的最短世代时间的这一表型特

征，其结果是同时选择出了与最短世代时间相关的低DNA C值这

一遗传型特征 Selection, acting on the phenotype for a short

generation time, results in co-selection for the genotypic character of

low DNA C-value, with which it is causally correlated[Z6_1

4 对DNA C一值与植物入侵性之间关系的总结思考

    具有人侵性的植物一般具有分布广，生长发育快、成熟早(如欧洲千里光)，种子产量多，能在条件恶劣的环境中存活和繁殖

等特征70，上述这些人侵性特征均与植物的最短世代时间、生活周期类型相关，这两者不可避免会受植物生长时间及分布环境

的限制，而这些限制，正如图9所示，其实反映的均是DNA含量对整个生活周期所施加的时间效应。亦即反过来说，DNA C一值

与细胞水平众多特征诸如细胞大小、质量特征以及细胞发育速率等都呈显著正相关，而这些与核型相关的DNA C一值的影响效

应，可扩展到多细胞植物有机体的发育速率，在植物生活史的各个阶段起作用，其中就影响到两个受时间因子限制同时又与植

物分布相关联的特征— 最短世代时间及生活周期类型。于是，有理由提出这样的推断，对于入侵性植物，其不可避免会受生长

时间及分布环境的限制，而通过研究其DNA C一值与这两者间的关系，就有可能揭示其人侵能力的强弱。
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    Bennett等[301等对已有的数据统计发现，156种重要的世界

性杂草比其它植物具有更低的核 DNA C一值，恶性杂草的核

DNA C一值比一般性杂草的要低;在澳大利亚的千里光属

(Senecia )和印度的金合欢属(Acacia)植物中，外来人侵种比同

属其它种类均具有较低的核DNA含量[13.71] o RejmdnekE24〕对松
属(Pinus)研究表明，与非人侵性种相比，具有人侵性的物种具有

低的核DNA C一值，从而使其种子变小，世代缩短，这些均增强了

其人侵能力。

    低DNA含量的植物，由于DNA C一值小，其生长发育速率

快，所要求的世代时间变短，能适应条件恶劣的环境，所以其分

布范围自然就广。Grime也认为，生长快速的植物具有小的DNA

C一值，Grime &. Mowforth's[28〕通过对英国被子植物的调查，指出

69种南方物种的DNA 2C值的平均为13.31 pg，而80个北方种

的平均值为7.96 pg，平均来讲，南方植物的基因组明显地大于

北方植物。这其实很容易理解，相对于南方而言，北方适合植物

生长的生长季相对较短，而DNA C一值小的植物能以比较快的生

长发育速率完成生活史，从而能适应条件相对比较恶劣的北方
_，‘ _，。、‘ ，_~，.，二 、__。、二二‘ 。。、，。**，1.,.- FF, Fig. 10
环境。已报道的葱属(Allium) 25种植物的4C DNA值变化范围 “扩 -

                                                                            C-value
从 30.4到 152. Opg，其中分布范围延伸至北极圈内的

  植物入侵能力强
Higher invasiveness

一 适应性强，分布广 -
Good adaptability & wide
_ distribution 一

    世代时间短
Short generation time

一细胞小，发育快
Small cell & r叩id

低DNA C一值
  Low DNA

    C-value _

图10  DNA C一值与植物人侵性间关系

Relationship between invasiveness of plant and their DNA

A. sibiricum I,.，其 4C DNA值是最低的。于是，从具有地理属性的种名就有可能来预测DNA C一值，例如学名中带有

anrarctica, sibirica或alpina等词的植物，跟总体上的被子植物范围比，将不大可能具有高的DNA含量C21。已有数据表明DNA

含量低的物种分布广泛，具有高的DNA C一值的物种在中纬度以上逐渐恶劣的环境里会越来越少Czs]

    在被子植物不同种类中，基因数量上的差异远没有核DNA C一值差异来得悬殊，与DNA C一值高的被子植物相比，DNA C-

值低的种类的核基因组中含有较少的非编码序列和重复序列，其有丝分裂周期短，从而与细胞快速增长、世代缩短、幼苗快速生

长等有关，最终决定了其能在有限的时间内顺利完成生活周期，从而得以成功适应新的环境，由此，DNA C一值是可以认为与植

物的人侵性和杂草性相联系[030.93]

    虽然人们发现核DNA C一值与人侵种生物生态学特性间有联系，但是这一前景诱人的领域仍需要深人系统的工作。例如在
                                                                                                  t

温带地区，Bennett发现，早春寒冷条件下，某些高DNA C一值的物种比低值的种类生长速率明显快，随着温度变暖，这种差异逐

渐缩小，核DNA C一值对表型的影响又受到地理区域和环境条件的影响074]，存在种内变化的情况饰〕。Rejmknek]24'对松属

(Pines)的人侵性木本植物种研究显示出核DNA C一值与生活史、种子大小、幼苗生长时间长短有关。但是，这种关系在其它分

类群，在草本植物中如何，是否存在统计学意义的关联?通过何种或何类关键性状影响其杂草性或人侵能力的?因此，关于核

DNA C一值与人侵性的关系，有待深人研究。
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