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封面图说: 冬天低空飞翔的丹顶鹤———丹顶鹤是鹤类中的一种,因头顶有“红肉冠冶而得名。 是东亚地区特有的鸟种,因体态优
雅、颜色分明,在这一地区的文化中具有吉祥、忠贞、长寿的象征,是传说中的仙鹤,国家一级保护动物。 丹顶鹤具备
鹤类的特征,即三长———嘴长、颈长、腿长。 成鸟除颈部和飞羽后端为黑色外,全身洁白,头顶皮肤裸露,呈鲜红色。
丹顶鹤每年要在繁殖地和越冬地之间进行迁徙,只有在日本北海道等地是留鸟,不进行迁徙,这可能与冬季当地人
有组织地投喂食物,食物来源充足有关。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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生态基因组学研究进展

施永彬1,李钧敏2,*,金则新2

(1. 上海师范大学生命与环境科学学院, 上海摇 200234; 2. 台州学院生态研究所, 临海摇 317000)

摘要:生态基因组学是一个整合生态学、分子遗传学和进化基因组学的新兴交叉学科。 生态基因组学将基因组学的研究手段和

方法引入生态学领域,通过将群体基因组学、转录组学、蛋白质组学等手段与方法将个体、种群及群落、生态系统不同层次的生

态学相互作用整合起来,确定在生态学响应及相互作用中具有重要意义的关键的基因和遗传途径,阐明这些基因及遗传途径变

异的程度及其生态和进化后果的特征,从基因水平探索有机体响应天然环境(包括生物与非生物的环境因子)的遗传学机制。
生态基因组学的研究对象可以分为模式生物与非模式生物两大类。 拟南芥、酿酒酵母等模式生物在生态基因组学领域发挥了

重要作用。 随着越来越多基因组学技术的开发与完善,越来越多的非模式生物生态基因组学的研究将为生态学的发展提供重

要的理论与实践依据。 生态基因组学最核心的方法包括寻找序列变异、研究基因差异表达和分析基因功能等方法。 生态基因

组学已广泛渗透到生态学的相关领域中,将会在生物对环境的响应、物种间的相互作用、进化生态学、全球变化生态学、入侵生

态学、群落生态学等研究领域发挥更大的作用。
关键词:生态基因组学;模式生物;环境响应;进化;入侵;相互作用
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Abstract: Natural environments impose a multitude of biotic and abiotic challenges to organisms, resulting in both short鄄
term ecological and long鄄term evolutionary responses. A new interdisciplinary subject, called ecological genomics,
integrates ecology, molecular genetics and evolutionary genomics to understand the genetic mechanisms underlying these
responses. Ecological genomics introduces the methodology of genomics, such as population genomic, transcriptomic and
proteomic techniques, into the study of ecology at individual鄄, population鄄, community鄄 and ecosystem鄄levels. The aim of
ecological genomics is to elucidate the genetic mechanisms underlying the responses of organisms to natural environments
( including biotic and abiotic environments) . This is done by determining which key genes or genetic pathways play
important roles in ecological responses and interactions and by exploring the degree of genetic variation in these genes,
pathways, and the ecological and evolutionary outcomes. The subjects of ecological genomics are divided into two
categories: model species and non鄄model species. The traditional model species, such as Arabidopsis thaliana,
Saccharomyces cerevisiae, Escherichia coli, Bacillus subtilis and Caenorhabditis elegans, have well鄄characterized genetic
backgrounds and abundant genetic resources and have played important roles in the development of the field. Non鄄model
systems can serve as important theoretical and practical bases for ecology; attempts to understand variation and molecular
mechanisms in natural systems have motivated a shift from laboratory model systems to non鄄model systems in diverse
environments. With the development of genomics methods, an increasing number of non鄄model species are being studied in
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ecological genomics. The core techniques used in ecological genomics include methods to detect sequence variation, to
measure differential expression of genes, and to link genes to their functions. Novel genomics methods are regularly
introduced and applied to the study of ecological genomics. Ecological genomics can be widely applied to ecological
questions. It can help to understand the molecular mechanistic basis for responses to abiotic and biotic environments; to
explore the genetic and evolutionary bases of species adaptation to abiotic and biotic factors, of phenotypic variation and of
ecological speciation; to elucidate the genetic mechanisms underlying how species distribute themselves in space and
through geological time, how organisms adapt to global environmental change, and how exotic species become invasive; and
to clarify how natural communities are shaped and maintained. Ecological genomics will facilitate the understanding of biotic
interactions, evolutionary ecology, global change ecology, invasion ecology, community ecology, and other ecological
subfields. Here, we review recent advances in the study of ecological genomics.

Key Words: ecological genomics; model organism; environment responses; evolution; invasion; interaction

在自然环境中,面对复杂的生物与非生物因子,生物体存在短期的生态响应和长期的进化响应。 生物如

何生存和适应复杂的自然环境一直是生物学家们致力研究的核心与重点。 随着研究方法日益更新,学科交叉

日趋加强,研究范围逐渐扩大,生态学与功能基因组学相互渗透,形成了一门新兴交叉学科———生态基因组

学[1]。 目前,国内外关于生态基因组学的研究较少,尤其是国内,刚处于起步阶段。 本文对生态基因组学的

概念、研究对象、研究方法及在生态学领域的应用做一综述。
1摇 生态基因组学的概念

生态基因组学是一门应用功能基因组学原理与方法来研究生命系统与环境系统相互作用的生态机理及

其分子机制的学科。 生态基因组学的研究可以了解有机体响应自然环境的遗传机制,了解基因组在更高水平

的组织中的相互作用规律,从而通过这些遗传机制和组织间的相互作用以明确有机体适应生态环境的进化机

制[2]。 生态基因组学的研究大量采用分子生物学的新方法、新技术,突破了传统的生态学以个体水平为主、
以描述现象为目的的研究模式,逐渐深入到个体、细胞、亚细胞、甚至生物大分子等各研究层次,以阐述机理为

目的,利用分子遗传学和基因组学的分析结果,结合生态学相关野外或实验室研究成果,使对生物进化和适应

的研究从传统的研究表观生理适应现象等研究层面发展到现代的研究生理适应的内在机制及生物生存、进
化、适应意义等研究层面上来[2]。 生态基因组学的特点是强调生态研究中宏观与微观的紧密结合,在适应、
进化等生态现象的研究中不仅注意了解外界的作用因素,而且注意分析内部的作用机制,从分子水平上阐明

生物对环境的适应与进化的机制[2]。
2摇 生态基因组学的研究对象

生态基因组学的研究对象可以分为模式生物与非模式生物两大类。 拟南芥等模式生物具有很多功能基

因组学相关资源,可以从根本上阐明遗传学与进化的相关机制[3],在生态基因组学研究中发挥了举足轻重的

作用。 但是它们在人类干扰的环境中的生态学背景知识是缺少的[4鄄5], 尤其是线虫 ( Caenorhabditis
elegans) [6],从而阻碍了对于适应性的遗传学基础的进一步深入研究。 越来越多的研究证实自然环境和人为

环境之间的表型性状及其潜在遗传基础可能不同,特殊的生态环境会对生物反应和进程产生不可预见的后

果。 另外,模式生物常具有世代时间短,地理分布广,对环境条件的响应广等特征,如果仅对模式生物进行研

究,将不能全面了解地方性物种、珍稀濒危物种、寄生物种、共生物种、复杂生活史的物种等对环境的适应与进

化特征[3]。 因此,并不能全部采用模式生物来阐明生态学与进化生物学的关键问题[3, 7]。 开展自然环境下非

模式物种的生态基因组学研究对于了解生物对可变环境条件的响应的分子机制具有重要意义[8]。
2. 1摇 模式生物

早期的生态基因组学研究较多地集中在模式种的研究上,如拟南芥(Arabidopsis thaliana) [9]、酿酒酵母

(Saccharomyces cerevisiae) [10]、大肠杆菌(Escherichia coli) [11]、枯草芽孢杆菌(Bacillus subtilis) [12]、秀丽隐杆线

7485摇 18 期 摇 摇 摇 施永彬摇 等:生态基因组学研究进展 摇
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虫(Caenorhabditis elegans) [13]等,并取得了较好进展。
拟南芥为十字花科(Brassicaceae)鼠耳芥属(Arabidopsis)草本植物。 拟南芥长期以来作为生态和进化遗

传学的一个模式种,具有其它植物无法代替的特点,如生长周期短、基因组小(仅有 5 条染色体,1. 3 亿个碱基

对)、易获得大量的突变体和基因组资源、种子多、形态特征简单、生命力强、容易培养等,在分子遗传学、基因

组学等领域发挥了重要作用。 拟南芥在 2000 年成为第一个基因组被完整测序的植物,可以通过互联网获得

拟南芥的相关基因组信息(http: / / www. arabidopsis. org)。 拟南芥可对各种非生物环境因子,包括光、养分和

水分等,产生生理和发育水平的响应[14],还会对细菌、真菌、昆虫等生物因子产生抗性响应[15鄄16],在生态基因

组学研究中发挥了重要作用。 目前发现的拟南芥共有 750 多个生态型,这些生态型的拟南芥在形态发育、生
理反应方面有着相当大的差异,合适的生态型可较好用于生态基因组学的分析。 作为生态基因组学研究的模

式生物,拟南芥的研究将促进生态学、分子遗传学和进化基因组学的整合[16]。
酿酒酵母为酵母科(Saccharomycetaceae)酵母属(Saccharomyces)的一种单细胞生物,能够在基本培养基

上生长,生命周期较短;易于进行遗传学操作。 1997 年,酿酒酵母作为第一个真核基因组完成全基因组测序,
可从互联网获得相关基因组信息(http: / / www. yeastgenome. org)。 酿酒酵母遗传背景清晰,一直作为遗传学

与分子生物学的模式生物[17]。 近年来,由于酿酒酵母天然种群的遗传变异在进化及功能上具有重要意义,因
此开始作为生态基因组学研究的模式生物[18]。 酵母承受较大的生态压力,是一种研究生物响应环境胁迫的

良好的模式生物[19],在阐明物种形成、表型多样性、环境胁迫响应等方面研究中起到了重要作用[10]。
秀丽隐杆线虫为小杆科(Rhabditidae)隐杆线虫属(Caenorhabditis)的一种可以独立生存的线虫。 1998

年,秀丽隐杆线虫作为是第一个多细胞生物完成基因组的测序,可从互联网获得相关的遗传信息(http: / /
www. wormbase. org / )。 秀丽隐杆线虫因其遗传背景清晰,生活周期短,个体小,结构简单,雌雄同体,容易繁

殖,后代多,因此被大量应用于现代发育生物学、遗传学和基因组学的研究[13]。 线虫(nematode)是土壤中最

丰富的无脊椎动物之一,在土壤的食物链中起了重要作用,其与微生物分解者的相互作用可以影响营养循环

等生态系统过程。 线虫对环境因子变化十分灵敏,广泛应用于生态基因组学研究。 虽然秀丽隐杆线虫的生态

学背景知识较少,但作为模式生物在生态基因组学研究中被广泛应用于开发具有生态重要特性的基因

功能[13]。
2. 2摇 非模式生物

近年来,随着分子生物学技术的开发与完善,越来越多的非模式生物应用于生态基因组学的研究,为生态

学的发展提供重要的理论与实践依据[8]。 非模式种分为两种[20],一种是与模式生物的亲缘关系较近,可采用

跨物种 DNA 杂交技术(cross鄄species DNA hybridization)鉴定分析相关基因组学信息的非模式生物[8]。 如线虫

属(Nematoda)与秀丽隐杆线虫(Caenorhabditis elegans)具有较近的亲缘关系,可利用秀丽隐杆线虫相关的芯

片来分析线虫属对草原环境的适应;另一种是拥有较多的基因组学信息,同时具有较高的多样性和较大的表

型可塑性的物种,如猴面花(Mimulus luteus)、太阳花(Helianthus annuus)、野生蕃茄(Solanum lycopersico)、水蚤

(Daphnia pulex)正逐渐成为生态基因组学研究的新的模式种[6, 21]。
如水蚤,为蚤科(Daphniidae)蚤属(Daphnia)的淡水甲壳类动物,通体透明,容易采集,世代时间较短,易

于培养。 水蚤的基因组学较小并已经完成基因组测序,约 200Mb,基因数量达 30907 个[22]。 水蚤具有清晰的

生态学背景,在水生生态系统中是一种对环境变化较为灵敏的物种,容易对它们的环境变化作出反应。 如水

蚤在对掠食者释放的化学物质做出反应时,会长出诸如保护性的尾刺、盔甲和颈齿等。 水蚤还可适应范围很

广的酸度、毒素、氧气浓度、食物质量和温度。 因此,水蚤是一个很好的研究水生生物对环境响应的生态基因

组学的模式系统[23]。
3摇 生态基因组学的研究方法

生态基因组学将功能基因组学的研究手段和方法引入生态学领域,通过将群体基因组学、转录组学、蛋白

质组学等手段与方法将个体、种群及群落、生态系统不同层次的生态学相互作用整合起来,确定在生态学响应
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及相互作用中具有重要意义的关键的基因和遗传途径,阐明这些基因及遗传途径变异的程度及其生态和进化

后果的特征,从基因水平探索有机体响应天然环境(包括生物与非生物的环境因子)的遗传学机制[2, 5, 24鄄25]。
归纳起来,生态基因组学的研究方法有三大类:一是采用遗传标记或测序的方法来研究序列变异;二是采

用转录谱的方法研究基因表达;三是采用遗传作图的方法将基因与表型相关联[2鄄3]。 当前生态基因组学最核

心的方法就是基因组功能的搜索及物种相互作用的基因功能的研究[20]。 随着生态基因组学的发展,越来越

多的基因组学方法应用于生态学研究[26]。
3. 1摇 寻找序列变异的相关方法

在生态基因组学研究中,寻找序列变异的方法主要是 DNA 测序与遗传标记方法。 DNA 测序是最常规的

方法,可用于物种鉴定、系统学、系统地理学的研究[2]。 而在众多的遗传标记方法中,单核苷酸多态性(single
nucleotide polymorphisms, SNPs)是一种较好地可用于寻找序列变异的方法[2鄄3]。 SNP 是指基因组水平单个核

苷酸变异引起的 DNA 水平的多态性,包括单碱基的转换、颠换、插入与缺失等形式[27]。 大部分的分子标记技

术都是选择中性的,而 SNP 是一种与功能基因紧密关联的分子标记技术,可以反映天然选择对物种的基因形

成的效果[2]。
下一代测序技术(next generation sequencing, NGS)技术可以使 DNA 测序数据产出能力呈指数增长,并且

使测序成本极大地下降,从而加快了未知遗传背景的生物的 DNA 测序及基因组学研究。 NGS 可以应用于转

录组学分析、候选基因的寻找、靶序列的测序、大范围的分子标记的开发、核苷酸的变异图谱构建等,从而加快

了非模式生物生态基因组学的研究[28鄄29]。
3. 2摇 研究基因表达差异的方法

生态基因组学研究最核心的方法是检测生物响应环境变化、与其它物种相互作用、不同发育阶段和不同

发育时间的基因表达的差异的方法。 若已知基因序列,则可以采用基因组或是 cDNA 测序的方法来获得相关

信息;或是采用微阵列的方法来评估基因表达的差异。 若是不知基因序列,则可采用基于 PCR 的 cDNA鄄扩增

片段长度多态性(amplified fragment length polymorphism, AFLP)的方法对基因表达进行定量分析。
3. 2. 1摇 微阵列方法

微阵列技术是一种将大量的寡核苷酸(探针)固定在支持物上,并与混合的标记的样品分子进行杂交,通
过检测每个探针分子的杂交信号强度而获取样品分子的数量与序列信息[30]。 一个典型的微阵列实验包括

mRNA 提取、逆转录成 cDNA、荧光标记、与芯片杂交、获取信息等过程[31]。 微阵列方法是目前生态基因组学

研究中用来确定重要基因的主要方法[30]。 常用的微阵列方法有 cDNA 微阵列(cDNA microarray)和寡核苷酸

微阵列(Oligonucleotide microarray)。 目前,已有一些相关报道,如采用微阵列技术分析生物与冷适应[32]、耐
盐性[33]、昆虫抗性[34]、抗病性[35]等相关性状的基因转录谱。 近年来,近缘物种微阵列技术的发展,使用异质

的微阵列平台来比较分析一系列物种的基因表达调控,给生态基因组学的研究提供了良好的机会[36鄄38]。
3. 2. 2摇 cDNA鄄AFLP

cDNA鄄AFLP 是一种基于 PCR 的方法,其基本原理是以纯化的 mRNA 为模板,反转录合成 cDNA;用识别

序列分别为 6鄄bp 和 4鄄bp 的两种限制性内切酶酶切双链 cDNA,酶切片段与人工接头连接后,利用与接头序列

互补的引物进行预扩增和选择性扩增,扩增产物通过聚丙烯酰胺凝胶电泳显示[2]。 采用 cDNA鄄AFLP 的方法

定量分析条带的强度,再将目标条带切割下来,结合 DNA 测序方法来确定基因表达情况[39]。
3. 2. 3摇 抑制消减杂交 PCR(suppression subtractive hybridization PCR, SSH PCR)

SSH PCR 是将消减杂交方法与抑制 PCR 相结合,可用于筛选特异条件下不同表达基因的扩增片

段[40鄄41]。 SSH PCR 有许多优点:(1)真阳性率高;SSH PCR 方法通过两次特异性杂交和两次 PCR 特异性扩增

使得假阳性率大大降低,真阳性率高达 94% ;(2)灵敏度高;SSH PCR 方法通过均等化作用,使目标序列富集

1000—5000 倍,保证了低丰度 mRNA 也可被检测;(3 基因克隆的效率高;SSH PCR 方法采用四碱基内切酶使

得基因(组)的复杂程度降低,大大提高了信息量,可同时分离出上百个差别表达的基因;(4)操作简便易行。
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但 SSH PCR 方法对起始材料相对要求较多(需数微克),不适于来源困难的样品。
3. 2. 4摇 定量逆转录鄄PCR(quantitative Real鄄Time Reverse Transcription PCR, qRT鄄PCR)

qRT鄄PCR 是一种基于 PCR 技术及荧光检测系统使 PCR 扩增产物可定量分析的一种技术[42]。 qRT鄄PCR
方法快速、简便,所需原材料用量少,灵敏度高,与微阵列的结果具有高度的相关性,可以较好地反映基因的表

达强度,广泛地应用于微阵列结果的验证[43]。 虽然单位时间内分析的基因数量有限[1],但 qRT鄄PCR 适用于

珍稀或独特的组织材料的分析[43]。
3. 2. 5摇 基因表达序列分析(serial analysis of gene expression,SAGE)技术

SAGE 是一项不依赖于基因组学数据的技术。 典型的 SAGE 技术包括 mRNA 提取,逆转录成 cDNA,从每

个 cDNA 中剪掉一个 15bp 的标签序列,通过对短的标签序列的测序及该物种的表达序列标签( expressed
sequence taqs,ESTs)数据库的筛选,可以获得基因表达谱[44]。 但若不存在物种相关的 EST 数据库的话,则很

难用常规的方法,要采用 SuperSAGE 方法。 SuperSAGE 方法直接使用固化了超过过 25 个碱基的标位的阵列

的基因表达分析。 这种标签足够大,所以可以采用 PCR 的方法来扩增所得到的 cDNA,然后再进行测序,以获

得相关的基因表达谱[44]。 SuperSAGE 方法的应用促进了非模式生物的基因表达芯片的直接开发,促进了生

态基因组学的发展[44]。
3. 3摇 将基因与表型关联的相关方法

3. 3. 1摇 数量性状位点(quantitative trait loci, QTLs)定位方法

分子标记技术的发展使 QTL 位点与产量、质量、疾病或病原的抗性等性状相偶联[26, 45]。 多种分子标记

技术,如扩增片段长度多态性( amplified fragment length of polymorphisms, AFLP)、SNPs、微卫星等均可用于

QTL 定位[46鄄48]。 QTL 定位方法可以提供生理性状表达的数量与位点,同时也可以检测生理特性之间的相互

关系[49]。 QTLs 定位能为一般位置的、与生态和进化有关的基因研究提供一个有效的方法。 如 Herv侉 等[50]定

位了太阳花中与光合速率相关的 QTL;Weinig 等[51] 定位了拟南芥中与草食昆虫抗性及耐受性相关的 QTL。
但对于一些拥有大型的染色体区域的基因或者是基因数量较多的位点,则需进一步采用精细的 QTL 作图。
QTL 作图不仅可用于鉴定位点间的表观相互作及生物体用[52],而且可用于检测 QTL 与环境之间的相互

作用[26]。
3. 3. 2摇 蛋白质组学方法

蛋白质组学方法整合了蛋白质生物化学、基因组学及生物信息学知识来确定细胞、组织中蛋白质的时空

表达。 蛋白质组学分析可以直接检测基因表达情况,通过与生物表型相关联,可直接用于确定具有特殊生态

相互作用的蛋白质[53]。 蛋白质组学技术主要采用双向凝胶电泳从环境样本中分离蛋白质,然后通过质谱及

生物信息学分析来确定蛋白质的种类及性质。 蛋白质组学的方法逐步开始应用于功能生态学及进化生物学

的研究,如,Walters 等[54]结合 EST 和蛋白质组学的方法分析了精液蛋白(seminal fluid proteins, SFP)在瓦氏

袖蝶(Heliconius erato)和诗神袖蝶(Heliconius melpomene)中的快速进化。 虽然目前,蛋白质组学的研究还集中

在拟南芥、果蝇、线虫等模式生物上,但在不久的将来,蛋白质组学将在非模式生物的生态基因组学中发挥其

重要作用[53]。
3. 3. 3摇 基因敲除与基因过量表达的方法

利用基因敲除方法进行功能丧失分析或是通过转基因技术诱导基因过量表达进行功能获得分析均可以

将目的基因与表型性状联系起来。 Zhen 等[55]利用转基因技术和基因敲除技术使冷驯化相关的 CBF(C鄄repeat
binding transcription factor)基因在拟南芥中过表达及不表达,发现在未受到冷冻胁迫的冷驯化并不会使拟南

芥付出代价,也不会改变天然选择。 Wei 等[56] 利用茉莉酸过表达的转基因蕃茄研究发现蕃茄中茉莉酸的过

表达可以导致南美斑潜蝇(Liriomyza huidobrensis)对其寄生物离潜蝇茧蜂(Opius dissitus)具有更大的直接和间

接的防卫能力,但寄生的成功率却下降,表明南美斑潜蝇在防卫与适应度之间存在一定的权衡。
3. 3. 4摇 RNA 干扰(RNA interference, RNAi)方法

RNAi 是指细胞内的双链 RNA 分子驱动具有同源结构域序列的基因发生转录后的基因沉默[57]。 外源的
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RNAi 导入生物有机体后可引起体内形成双链 RNA,从而发生基因功能的丢失。 这种将基因沉默与表型特征

相关联的方法可以将特异的基因与功能联系起来。 目前尚未见 RNAi 在生态基因组学的研究报道,但是在植

物与线虫中还发现 RNAi 具有传递性,即存在系统性 RNAi,因此 RNAi 将会在植物与线虫、线虫群落之间的相

互作用研究中发挥重要作用[57],而其在生态基因组学研究中的应用也将会进一步拓展。
4摇 生态基因组学在生态学研究领域的应用

生态基因组学可以解决生态与进化生物学中的一些基础性问题:如种群变异维持的进化驱动力是什么?
适应的遗传基础是什么? 因此,生态基因组学广泛渗透到生态学的相关领域中,并发挥了重要作用。
4. 1摇 阐明生物响应环境变化的分子机制

环境的选择压力可以精细调控基因的表达以使生物具有更强的适合度。 生态基因组学的最重要的一个

应用就是找到生物响应环境变化的遗传学机制[1]。
4. 1. 1摇 生物对非生物环境肋迫的响应机制

非生物的环境胁迫是生态系统中常见的天然选择因子,对生物的生态幅大小具有重要的影响[58]。 环境

中最突出的非生物胁迫因子是极端温度(高温、低温)、干旱、高盐及重金属毒性[58]。 有关生物对非生物因子

胁迫的响应的生态基因组学研究大多集中在拟南芥等模式生物上。 如 Sharma 等[59]利用拟南芥的 70鄄寡核苷

酸的转录组阵列鉴定十字花科植物 Thlaspi arvense 在低温胁迫下的基因表达变化;Seki 等[60]利用拟南芥的基

因芯片分析植物在干旱或高盐胁迫条件下的基因表达谱,发现干旱胁迫可使 277 个基因上调 5 倍,而 194 基

因在高盐胁迫条件下被诱导表达,并且干旱与高盐胁迫条件下大部分基因是重叠的;St俟rzenbaum 等[61] 应用

基因组学技术分析了钙离子胁迫对蚯蚓( Lumbricus rubellus)的毒害作用,共获得了 11000ESTs( expressed
sequence tags);Roelofs 等[62]应用 SSH 技术筛选得到了昆虫 Orchesella cincta 的 19 条镉响应基因,并采用 qRT鄄
PCR 技术分析了 Orchesella cincta 对不同镉处理的不同响应。

在自然环境中很多非生物的环境胁迫因子常同时存在,如在半干旱或沙漠环境中,干旱、高盐和热这些胁

迫因子常组合在一起作用于生物[58]。 因此,研究生物对多种环境因子共同胁迫下的生态基因组学具有非常

重要的意义。 Rizhsky 等[63]采用基因组学技术分析了拟南芥对干旱胁迫与热胁迫的响应,发现植物部分组合

多基因的防卫通路,增加了 454 个基因表达,但只有 29 个基因存在重叠,这些基因表达的变化与呼吸作用增

强、光合作用抑制、可溶性糖类物质的积累等具有一定的相关性。 生态基因组学的研究还发现干旱与热的组

合胁迫与干旱单独胁迫对植物来说是不同的胁迫[58]。
4. 2摇 阐明生物间的相互作用的分子机制

物种间的相互作是一个非常重要的生态学过程,决定了生态系统的结构与功能。 生态基因组学通过整合

遗传学、物理学、生态学与进化生物学来寻找更彻底地了解物种间相互作用的一门学科[20]。
4. 2. 1摇 捕食者与被捕食者相互作用的分子机制

捕食是影响群落结构的主要选择压力,可以引起被捕食者的防御性进化。 当持久的防御在恒定的捕食压

力下发生进化的时候,可以诱导发生防御能力的进化。 同一基因型的生物在不同环境条件下可以激活不同的

基因表达,从而诱导不同的防御。 可诱导防御可在细菌与脊椎动物中存在,而水生生物更具有独特的可诱导

防御能力,如阻止捕获的突出的形态变化,相比于捕食者猎物的大小从而改变自身尺寸的适应性变化等[64]。
Schwarzenberger 等[65]采用候选基因的方法分析了水蚤响应捕食者鱼的利它素时的基因表达的差异,发现与

蛋白质合成有关的 18S 和 28S rRNA 基因分别被上调 2. 2 与 1. 8 倍,与蛋白质代谢相关的泛素结合酶的表达

被上调 2. 1 倍,而与蛋白质折叠相关的 Cyclophylin 的表达被上调 2. 9 倍。 Miyakawa 等[66] 利用全基因组扫描

技术和差异显示技术等分析了诱导与未诱导的水蚤的转录水平的差异,发现了 22 个不同的候选基因。 水蚤

可诱导防御的生态基因组学的研究有助于进一步了解决水生生物的表型可塑性与可诱导防御产生的遗传学

基础[64]。
4. 2. 2摇 植物与昆虫相互作用的分子机制

对植物与昆虫相互作用进行生态基因组学研究有助于了解生物相互作用的表型可塑性的机制,可将特殊
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的基因表达与群落中物种之间的相互作用动力学相联系。 有关植物与昆虫相互作用的生态基因组学研究在

十字花科植物(如拟南芥和甘蓝) [67]、烟草[68]、龙葵[69]中取得了一定的进展。 在响应昆虫草食动物的攻击过

程中,植物经历了广泛的基因的重排及转录,数百甚至数千的基因被上调或者下调[70]。 同一植物响应不同昆

虫攻击的基因表达是不同的[71],而不同基因型响应同一昆虫攻击的基因表达也是不同的[70]。 同时,在自然

界中植物很少只被单一的一种草食物种攻击,它们往往受到来自不同草食动物和病原体同时或不同时的

挑战[72]。
植物的次级代谢产物在抵抗昆虫取食的过程中发挥着主要作用,生态基因组学的研究将有助于进一步了

解植物在昆虫取食刺激下的代谢状态变化的分子机制,将植物基因转录水平上的变化与植物代谢产物和抗性

能力联系起来将会给生态相互作用和生态基因组学的研究提供新的方向[73]。 Kliebenstein 等[74] 人通过对拟

南芥数量性状的研究发现了一个主要的位点———编码甲硫烷基化苹果酸合成酶 (methylthioalkylmalate,
MAM)的串联基因家族,这种酶决定植物中的硫代葡萄糖苷的脂肪侧链长度,而高的硫苷化水平对广谱性虫

害有抗性,但是对专性害虫却没有抗性。
4. 2. 3摇 植物与寄生或共生生物相互作用的分子机制

植物与寄生物或共生物之间的相互作用,可以引起彼此的协同进化。 Liu 等[75]过在高磷和低磷的条件下

在木薯的根上接种菌根真菌 Glomus versiforme,发现与防御和应激反应有关的信号通路相关基因会随着共生

关系的发展先下调后上调,由此可知,植物的最初反应是抵御方式的,但是随着与真菌的分子交流植物开始降

低它的防御性进而逐渐允许真菌在根内增殖。 Dita 等[76]通过微阵列方法研究了木薯(Medicago truncatula)根
部应对列当(Orobanche crenata)寄生的基因表达谱,揭示了木薯在应对列当的感染时会出现数百个基因表达

的上调,这些上调的基因与木薯抵抗列当感染时抗性的产生有关。
4. 3摇 阐明生物地理分布形成的分子机制

生物在时间与空间上的分布特点及形成、演变规律的研究即为生物地理学的主要研究内容。 早期的生物

地理学研究以生物类群为主要研究对象;随着分子生物学技术的渗透,生物地理学研究逐渐关注物种遗传变

异的地理分布,旨在揭示物种沿环境梯度及迁移路线的适应性进化[77];而随着生态基因组学的渗透,越来越

多的生物地理学研究开始关注生物特殊基因的时空分布,关注不同地理范围的基因表达的差异,意图揭示物

种特性的地理适应的分子机制及本质[78]。 Cheviron 等[79] 利用转录组学的方法分析了不同海拔的红领带鹀

(Zonotrichia capensis)的基因表达差异,从而阐述了不同海拔的红领带鹀由于长期适应而出现的生理可塑性

的本质。 Arbeli 和 Fuentes[80]利用 rep鄄PCR 基因组指纹图谱的方法分析了 13 种农田土壤中 83 种阿特拉津

(Atrazine)降解细菌的与阿特拉津降解相关基因 trzN 的分布,结合降解基因的进化生态学揭示了阿特拉津降

解细菌的地理分布规律。
4. 4摇 阐明物种进化的遗传学机制

利用生态基因组学可以分析与物种形态、行为进化相关的关键基因,可以阐明物种进化的遗传学机制。
4. 4. 1摇 生物适应性进化的遗传学机制

进化生物学的一个主要研究目标就是鉴定物种适应特性的基因组学基础[81]。
气候变化,包括温度、降雨、干旱等,都是生物适应性特性进化的一个主要趋动力[82]。 采用生态基因组学

的方法来研究不同环境梯度下物种单个或多个基因型的变异可以给环境因子对物种的天然选择提供一个证

据[83]。 Eckert 等[83]利用 SNP 技术分析了覆盖整个物种分布范围 54 个种群 683 个火炬松(Pinus taeda L. )的
1730 个位点,找出了与 5 个气候多元变化相关的等位基因。

工业污染给生物生存环境带来了前所未有的压力, 如约有一百万种的不同多氯联苯化合物

(polychlorinated biphenyls, PCBs)投放环境中[84]。 这些环境污染物引起了生物的快速突变与进化,产生耐受

性种群。 采用生态基因组学技术分析生物响应污染物的基因组序列与基因表达谱的差异,可以阐明生物突变

与快速进化的分子机制。 Whitehead 等[85]比较了耐受 PCB 的鱼的胚胎的表达谱,发现其基因比敏感种群的
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鱼的胚胎的基因对 PCB 的响应降低了 37 倍。
生物之间的相互作用,包括植物与疾病、植物与草食动物的相互作用,均可驱动植物的进化[86]。 生态基

因组学的一个重要的目标就是要鉴定介导天然生态相互作用的相关基因[2]。 如植物的抗病基因的进化是有

植物及其致病菌的协同进化推动的[87]。 Grant 等[88] 定位了拟南芥抗细菌性病原体 Pseudomonas syringae pv
maculicola (RPM1)的相关基因。
4. 4. 2摇 表型进化的遗传学机制

采用生态基因组学的方法可以研究天然选择或是人工选择对表型变异的影响[89]。 北美的 Coregonus
clupeaformis 提供了一个很好的研究生态如何驱动表型进化的例子[90]。 Rogers 和 Bernatchez[90]利用 QTL 定位

及谱系作图的方法分析了该鱼的野生型与矮小生态型之间的形态与行为特性,发现这种基因组范围的适应性

改变是非中性分布的。 Derome 等[37]采用微阵列方法,找到了决定这些变化的能量代谢的关键基因:ATP 合

成酶 C 在矮小生态型的肌肉中高表达,与其游动能力的增强有关。
4. 4. 3摇 生态性物种形成的遗传学机制

生态性物种形成是指种群适应异质性环境而形成的繁殖隔离的进化[91鄄92]。 但生态变异如何导致生态性

物种形成? 适应如何产生繁殖隔离? 到底是天然选择起作用,还是一个中性的过程? 这些均是未知。 采用生

态基因组学的方法可将基因组信息与生态性物种形成的表型整合起来,从而可以阐明其可能机制。 Funk
等[92]采用比较研究发现繁殖隔离与生态变异之间存在强烈的正相关,表明生态适应可以促进繁殖隔离。 采

用生态基因组学的方法可以进一步阐明不同的繁殖隔离的适应的相对重要性及在物种形成的时间过程中的

作用、不同的遗传通路对繁殖隔离的建立的适应作用、生态变异如何引起遗传不亲和等问题[38]。
4. 5摇 生物对全球环境变化的响应机制

联合国千年生态系统评估(Millennium Ecosystem Assessment, MEA) [93] 指出“世界及其生态系统正在经

受快速变化冶。 人类活动驱动的全球环境变化(global environment change, GEC),包括大气 CO2 浓度增高、气

候变化、氮沉降等对生态系统产生了显著的影响[94]。 全球变化已成为全球科研工作者、政府机关及国际社会

非常关注的领域。 全球变化生态学关注全球环境变化下生物的响应与变化,已成为目前生态学领域研究的一

个热点。 生态基因组学可用于探索全球变化下生物的响应机制,但这部分研究刚处于起步阶段。 Thayer
等[95]利用微阵列的方法发现双子叶植物裂叶老鹳草(Geranium dissectum)在氮浓度增加的情况下发生光合作

用相关的基因表达上调。 Scheible 等[96] 发现氮添加可以增加烟草谷氨酸合成酶 1 和 2 基因的表达的增加。
但在氮饥饿的拟南芥中,硝酸盐的添加并不可引起谷氨酸合成酶相关基因的表达[97]。
4. 6摇 阐明生物入侵的机理及遗传学后果

生物入侵给全球经济、农业和生物多样性带来了很大的影响[98],是全球变化的一个重要组成因子,是目

前生态学领域的研究热点之一。 目前该领域的研究集中于生物入侵的生态学研究[99鄄101],有关生物入侵的遗

传学研究主要局限于对入侵种群与原产地种群的遗传多样性或染色体倍性的比较[102鄄103]、入侵物种与同属或

同科的本地物种的基因组大小(核 DNA C 值)的比较[104鄄105] 等,而有关生态基因组学在入侵生态学研究中的

应用尚刚起步。 如,Prentis 等[106]构建了入侵植物 Senencio madagascariensis 原产地种群与入侵种群的表达序

列标签(EST),可用于植物入侵相关的候选基因的筛选。 解释生物入侵成功的机理已有一些假说,如天敌释

放假说(enemy release hypothesis, ERH)、进化增强竞争力假说( the evolution of increased competitive ability,
EICA),也有一些实验生态学及比较生态学方面的实验支撑这些假说,但是目前尚无相关研究阐述这些机制

的分子机理[106]。 生态基因组学在入侵生态学中的应用可以在探索生物入侵的快速进化[107]、对环境的适应

性进化[102]及入侵性形成的分子遗传学机制[108] 等方面具有重要的作用及意义。 随着分子生物学技术的发

展,新的测序技术的应用,入侵生态基因组学的研究将在入侵机制的阐明中发挥重要作用,极大地丰富入侵生

态学的研究。
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4. 7摇 阐明群落形成与维持的遗传学机制

理解生物个体的特性如何影响生物与其它物种的相互作用及生态系统群落动力学是生态学家面临的重

要挑战[89]。 生态基因组学在群落生态学中的应用可以使生态学家获得具有明确的表型可塑性及相关机理的

基因型,从而可以将分子机理与功能整合在一起,研究个体与群落中其它物种相互作用时的基因型表达与表

型行为的相关性[89]。 但由于缺少具有明确生物学特性的基因型,因此有关生态基因组学在群落中的研究刚

处于起步阶段。 月见草(Oenothera biennis)和北美一枝黄花(Solidago altissima)种内基因型多样性的增加可以

显著增加节肢动物的丰富度和多样性,并且拥有更大的净生产力,表明基因型多样性可以级联改变群落与生

态系统水平的结构与功能[109鄄110]。 Gobler 等[111] 采 用 宏 蛋 白 质 组 学 的 方 法 对 藻 华 物 种 Aureococcus
anophagefferens 的基因组,及与其它 6 个竞争性浮游微藻物种的基因进行了比较,发现 A. anophagefferens 具有

更大的基因组,并且含有更多的与光捕获、有机碳利用、有机氮利用、编码耐硒等重金属的酶等相关基因,从而

表明人类活动导致的有机质的增加,重金属的增加,将会给海岸生态系统中的 A. anophagefferens 提供一个特

殊的生态位,有利于该有害藻类的入侵。
5摇 生态基因组学的发展前景

生态基因组学的发展将会促进基因组学研究方法的快速发展。 早期的生态基因组学研究集中于模式物

种的研究,随着生态基因组学的发展,越来越多的天然环境中非模式物种被应用于相关研究中。 非模式物种

不具备详细的基因组学相关信息,这就要求大量的新技术的出现以降低研究成本,并使非模式生物的研究成

为可能。 非模式生物生态基因组学的研究促进大规模的平行测序、下一代测序方法、SuperSAGE 方法、RNAi
基因沉默的方法来研究功能基因组学等新技术的进一步发展与完善[8, 38]。

生态基因组学广泛应用于生态学研究的各个领域,发挥了其它技术及学科所不可替换的重要作用,并还

将在物种间的相互作用、进化生态学、全球变化生态学、入侵生态学、群落生态学等研究领域发挥更大的作用。
而采用生态基因组学方法阐明生态及进化的分子机制,如阐明时间及空间上的环境变异引起的天然选择及其

生态学后果及机制[18]等成为研究的热点,其取得的成果也将极大地丰富生态学和进化生物学的学科理论发

展。 基因组学的方法将不会取代传统的生态学的方法,但是会进一步增强生态学实验中获得的信息的类型。
生态基因组学提供了一个新的工具研究这些特性的分子基础,可以提供新的、独特的视野以了解生态学现象。
生态基因组学的发展要求多学科的综合,如综合分子生物学、生态学的生理学的学科知识探索生物有机体在

环境选择压力的驯化过程中如何通过可塑性的变化来适应环境的变异[6]。 在后基因组时代的进化基因组学

和生态基因组学的研究不仅有助于在理论上破解生命奥秘,阐明基因组结构和功能产生的过程,理解代谢途

径、遗传和发育过程中的机制,而且对诸如形态等表现型变异分子基础的研究将直接导致技术上的突破,对人

类经济生活带来前所未有的影响。
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