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甲基化敏感扩增多态性技术(ＭＳＡＰ)在
生态学中的应用
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摘要: ＤＮＡ 甲基化是生物体内最为重要的表观遗传修饰形式之一ꎬ在生态学上的应用越来越广泛ꎮ 在收集、整理生态表观

遗传学相关文献的基础上ꎬ介绍了甲基化敏感扩增多态性技术(ＭＳＡＰ)的原理、优势与局限性及其在生态学上的应用和展

望ꎮ ＭＳＡＰ 因其应用广泛、操作简便等优点成为研究 ＤＮＡ 甲基化水平的有力工具ꎬ特别是在探究生物体如何快速适应生境

变化以及外来入侵生物如何突破遗传瓶颈等问题上ꎮ ＭＳＡＰ 技术能够很好地揭示生物种群内部或种群之间的表观遗传差

异ꎬ是对遗传多样性、遗传变异研究的有力补充ꎮ
关键词: 甲基化敏感扩增多态性技术ꎻ 生态学ꎻ 种群变异ꎻ 生态表观遗传学
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　 　 随着基因组时代的到来以及人们从基因水平

对生物响应外界环境的认识ꎬ基因型与表型间的相

互作用越来越被人们知晓ꎮ 虽然多个物种的基因

全序列信息已经被公布ꎬ但有关基因组如何行使其

功能并适应复杂环境的研究进展却不大(Ｍａｒｔｉｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｐｉｇｌｉｕｃｃｉꎬ ２０１０ꎻ Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９、
２０１２ａ)ꎮ 生态表观遗传学(ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃｓ)是
研究表观遗传差异和生态表型变异之间关系的学

科ꎮ 表观遗传机制的变化能够改变基因表达和生

物体功能ꎬ引起形态性状上的差异(Ｃｕｂａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９９ꎻ Ｋｕｃｈａｒｓｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８ꎻ Ｍａｎｎｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６ꎻ
Ｍｏｒｇａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９９ꎻ Ｒａｋｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)ꎬ但不改变

ＤＮＡ 序列(Ｒｉｃｈａｒｄｓꎬ２００６)ꎮ 另外ꎬ研究发现ꎬ一些

表观遗传标记可被稳定地遗传给下一代( Ｊａｂｌｏｎｋａ
＆ Ｒａｚꎬ ２００９ꎻ Ｊｏｈａｎｎｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｖｅｒｈｏｅｖｅｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１０)ꎬ而表观遗传标志在个体和种群中差异较

大(Ｈｅｒｒｅｒａ ＆ Ｂａｚａｇａꎬ ２０１０、 ２０１１ꎻ Ｈｅｒｒｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２ꎻ Ｍａｓｓｉｃｏｔｔｅ ＆ Ａｎｇｅｒｓꎬ２０１２ꎻ

生物安全学报 ２０１６ꎬ ２５(１): ７－１２
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Ｍａｓｓｉｃｏｔｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ｂꎻ
Ｓｃｈｒｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 因此ꎬ表观遗传学机制是生物

个体对其环境反应机制的重要组成部分(Ａｎｇｅｒｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１０ꎻ Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０ꎻ Ｖｅｒｈｏｅｖｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０)ꎮ 了解表观遗传差异将有助于解释生态和进

化等方面的科学问题(Ａｎｇｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０ꎻ Ｂｏｓｓｄｏｒｆ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８ꎻ Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８、２０１０)ꎮ

表观遗传机制(如 ＤＮＡ 甲基化、染色体重编

码、组蛋白去乙酰化、位置效应和小 ＲＮＡ 干扰)可

影响基因表达ꎬ其中 ＤＮＡ 甲基化 ( ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａ￣
ｔｉｏｎ)是研究较为充分的表观遗传机制ꎮ ＤＮＡ 甲基

化通常是指一个甲基化的基团被连接到胞嘧啶上ꎬ
而该胞嘧啶后紧跟一个 ＤＮＡ 序列中的鸟嘌呤

(Ｂｏｓｓｄｏｒｆ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎮ ＤＮＡ 甲基化对基因表达具

有多种影响ꎬ通常表现为降低基因活性(Ｂｏｓｓｄｏｒｆ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００８ꎻ Ｊａｂｌｏｎｋａ ＆ Ｌａｍｂꎬ２００６)ꎮ 目前已有多种

技术(如 ＨＰＬＣ、ＨＰＣＥ、重亚硫酸盐测序法、甲基化

荧光法)能检测 ＤＮＡ 甲基化的差异ꎬ其中甲基化敏

感扩增多态性技术(ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ￣ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ａｍｐｌｉｆｉｅｄ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍꎬＭＳＡＰ)是最常用的方法(Ｒｅｙｎａ￣Ｌóｐｅｚ
ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９７)ꎮ 本文就 ＭＳＡＰ 技术的原理、优势和局

限性及其在生态学上的应用进行综述和展望ꎮ

１　 ＭＳＡＰ 原理
ＭＳＡＰ 是一种基于 ＡＦＬＰ 技术检测基因组甲基

化变异的 ＰＣＲ 技术(Ｒｅｙｎａ￣Ｌóｐｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９７)ꎮ 该

技术使用的限制性内切酶 ＭｓｐⅠ和 ＨｐａⅡ对其识别

序列 ＣＣＧＧ 上的甲基化胞嘧啶具有不同的敏感性

(Ｒｏｂｅｒｔｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ ＨｐａⅡ对 ２ 条链上的内外侧

胞嘧啶都甲基化及任一个胞嘧啶甲基化均不能酶

切ꎬ即不能酶切含 ｍＣＣＧＧ、ＣｍＣＧＧ 和 ｍＣｍＣＧＧ 的

位点ꎬ但可识别仅一条链上胞嘧啶被甲基化的位

点ꎻ而 ＭｓｐⅠ可识别单链或双链上内部胞嘧啶被甲

基化ꎬ但不识别外部胞嘧啶被甲基化ꎬ即不能酶切

含 ｍＣＣＧＧ 的位点(ＭｃＣｌｅｌｌａｎｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９４ꎻ Ｒｏｂｅｒｔｓ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ 基于此ꎬ可以将相同 ＤＮＡ 序列扩增

出不同的谱带ꎬ以此判断 ＤＮＡ ５′￣ＣＣＧＧ 位点胞嘧

啶的甲基化状态和程度(Ｖｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９５)ꎮ

２　 ＭＳＡＰ 的优势
ＭＳＡＰ 技术具有多方面的优势( Ｓｃｈｒｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２０１３):(１)可用于研究非模式生物ꎬ甚至包括那些

缺少基因组测序的物种ꎻ(２)技术上与 ＡＦＬＰ 技术

相似ꎬ如具有相同的试验方案、技能和试验设备ꎻ
(３)具有较好的成本效益ꎬ容易按比例增加ꎬ且相同

试剂能够用于不同的物种研究ꎻ(４)可在多个位点

对大量个体进行批量筛选ꎬ从而产生大量数据来检

测种群和处理中发生的突变与分化ꎻ(５)对环境诱

导的 ＤＮＡ 甲基化变异检测灵敏度高ꎮ 因此ꎬ尽管

ＭＳＡＰ 在结果推理上具有一定的局限性ꎬ但仍具有

非常大的潜力ꎮ

３　 ＭＳＡＰ 在生态学上的应用
文献检索得知ꎬ近 １２ 年来在生态学领域共发

表 ＭＳＡＰ 论文 ２００ 多篇(图 １)ꎬ该领域的论文数量

总体上呈逐年增加的趋势ꎬ在 ２０１４ 年达到峰值(３５
篇)ꎮ 值得注意的是ꎬ近年来除植物以外的以其他

物种作为研究对象的论文数量也在不断增加ꎬ如家

麻雀 Ｐａｓｓｅｒ ｄｏｍｅｓｔｉｃｕｓ (Ｌ.)(Ｓｃｈｒｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)、鲁
考弗美奇酵母菌 Ｍｅｔｓｃｈｎｉｋｏｗｉａ ｒｅｕｋａｕｆｉｉ (Ｐｉｔｔ ＆ Ｍ.
Ｗ. Ｍｉｌｌ) (Ｈｅｒｒｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)、叶鼻蝠 Ｈｉｐｐｏｓｉｄｅｒｏｓ
ａｒｍｉｇｅｒ (Ｈｏｄｇｓｏｎ) (Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)等ꎬ表明 ＭＳＡＰ
技术的应用领域正不断扩大ꎮ

３.１　 ＭＳＡＰ 与抗逆性研究

生物体在逆境条件下(如啃食、低温、盐、金属

离子等)ꎬ其 ＤＮＡ 甲基化的水平和模式均会发生改

变ꎮ Ｈｅｒｒｅｒａ ＆ Ｂａｚａｇａ (２０１１)以紫罗兰 Ｖｉｏｓａ ｃａｚｏｒ￣
ｌｅｎｓｉｓ ( Ｇａｎｄ.) 野生种群为对象ꎬ 利用 ＡＦＬＰ 和

ＭＳＡＰ 技术研究取食对自然种群的遗传和表观遗传

特征的影响ꎮ 发现个体中的 ＤＮＡ 甲基化存在显著

差异ꎬ并与啃食程度相关ꎻ有些甲基化位点上的差

异与特殊的 ＡＦＬＰ 标记相关ꎮ 该研究揭示了 ＭＳＡＰ
分析针对某一特定外界刺激的必要性ꎮ Ｘｉｎ ｅｔ ａｌ.
(２０１５)研究发现ꎬ低温处理 ４８ ｈ 后ꎬ马铃薯胞嘧啶

甲基化水平从 ３７.７１％增加到 ５６.５１％ꎬ其甲基化模

式的变化主要来自双链 ＤＮＡ 上 ＣＧ 的全甲基化ꎻ通
过 ７８ 个多态性 ＤＮＡ 片段测序及半定量 ＰＣＲ 检测ꎬ
发现与冷应激相关的基因可以通过甲基化或半甲

基化状态的变化进行调节ꎮ Ｚｅｎｇ ｅｔ ａｌ.(２０１５)对水

曲柳 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ Ｒｕｐｒ.、绒毛白蜡 Ｆｒａｘｉ￣
ｎｕｓ ｖｅｌｕｔｉｎａ Ｔｏｒｒ 及其杂交的 Ｆ１ 代间的甲基化水平

与模式进行了分析ꎮ 结果表明:杂交 Ｆ１ 代幼苗具

有较好的耐盐性和生长优势ꎬ但其 ＤＮＡ 甲基化模

式变为外部胞嘧啶甲基化(７.３４％)ꎮ 这提示了耐

盐性与 ＤＮＡ 甲基化改变相关ꎮ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.(２０１５)
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检测了拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ)幼
苗在不同 Ｃｕ 浓度处理下ꎬ甲基化敏感扩增多态性

的变化ꎮ 结果发现:在 ０.２５ 与 １.０ ｍｇ Ｌ－１ Ｃｕ 处

理下ꎬ幼苗的根生长率和鲜重没有发生显著变化ꎬ
但其 ＭＳＡＰ 率先增高ꎬ然后再随着 Ｃｕ 离子浓度的

增高而降低ꎮ ＭＳＡＰ 对低浓度 Ｃｕ 离子应激较为敏

感ꎬ可用作 Ｃｕ 污染的早期诊断和生态安全评估ꎮ
另外ꎬ鲁考弗美奇酵母处于外界不同环境时ꎬ其
ＤＮＡ 甲基化模式也发生相应变化(Ｈｅｒｒｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎮ 花蜜糖分的组成、浓度和它们之间的相互

作用能显著影响 ＭＳＡＰ 位点从非甲基化到甲基化

转变的概率ꎻ用甲基化抑制剂 ５－氮杂－２′－脱氧胞

苷(５￣ＡＺＡ)处理后ꎬ鲁考弗美奇酵母群落的生长被

显著抑制ꎻＤＮＡ 甲基化模式的变化与鲁考弗美奇酵

母从不同生境中获取资源的能力密切相关ꎬ且呈正

相关关系ꎮ
由此可见ꎬＭＳＡＰ 能够很好地检测到逆境条件

下生物体的 ＤＮＡ 甲基化水平和模式变化ꎬ从而为

研究其逆境相关基因的表观调控奠定较好的基础ꎮ

图 １　 ２００４—２０１６ 年生态学领域发表的关于 ＭＳＡＰ 的论文数量
Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐａｐｅｒｓ ｏｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＭＳＡＰ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｙ ｆｒｏｍ ２００４ ｔｏ ２０１６

３.２　 ＭＳＡＰ 与遗传多样性研究

ＭＳＡＰ 是以 ＡＦＬＰ 技术为基础发展而来的ꎮ
ＡＦＬＰ 作为一种常用的分子标记方法ꎬ已大量应用

于种质资源多样性、遗传图谱构建及基因定位等研

究ꎮ 因此ꎬＭＳＡＰ 也可应用于遗传多样性方面的研

究ꎮ Ｍａｓｓｉｃｏｔｔｅ ｅｔ ａｌ.(２０１１)利用 ＭＳＡＰ 技术研究全

雌性克隆鱼 Ｃｈｒｏｓｏｍｕｓ ｅｏｓ￣ｎｅｏｇａｅｕｓ 的种群表观遗

传变异ꎮ 该研究分离出了 １５ 个 ＭＳＡＰ 候选位点ꎬ
并对其进行了亚硫酸氢钠测序ꎬ以鉴定 ＤＮＡ 甲基

化差异的确切位点ꎮ 其中 ４ 个候选位点不能被识

别ꎬ至少有 １１ 个位点被推测与斑马鱼 Ｂｒａｃｈｙｄａｎｉｏ
ｒｅｒｉｏ 基因组存在一定的相似性ꎮ 此外ꎬ测序表明ꎬ
在相邻位置有额外的 ＤＮＡ 甲基化变异ꎬ有些位点

则总是被甲基化或总是非甲基化ꎮ Ｒｏｙ ｅｔ ａｌ.
(２０１５)对 ３ 种玉米品种进行了遗传多样性分析ꎬ揭
示出品种分化不仅与遗传变异有关ꎬ而且与表观遗

传变异相关 ꎮ Ｇｕａｒｉｎｏ ｅｔ ａｌ.(２０１５)对撒丁岛上的

杨树进行了遗传多样性分析ꎬ发现杨树的遗传多样

性水平十分有限ꎬ然而其表观遗传变异水平较高ꎬ
环境条件显著影响了链内胞嘧啶的半甲基化ꎮ 不

同地理分布的相同克隆分株ꎬ其甲基化不一样ꎮ 该

研究表明ꎬ植物的多样性不应局限于遗传方面ꎬ而
应考虑表观遗传差异性(特别是在无性繁殖情况

下)ꎮ 洪柳和邓秀新(２００５)对 ２４ 个脐橙品种的胞

嘧啶甲基化模式和程度进行了评估ꎮ 结果表明:脐
橙基因组的 ＣＣＧＧ 序列中检测到 ４.７％ ~ １５.０％的

ＤＮＡ 发生甲基化ꎻ１８ 对扩增引物中有 １０ 对显示具

有多态性ꎬ总共得到 ６３９ 条带ꎬ其中 ４３ 条带为甲基

化多态性带ꎬ平均甲基化多态性(Ｐ)比率达 ６.７％ꎮ
ＤＮＡ 甲基化在脐橙中发生频繁且品种之间的甲基

化模式存在较大差异ꎬ脐橙 ＣＣＧＧ 序列中胞嘧啶甲

基化外部(１５.０％)多于内部(４.７％)ꎮ
以上研究均在不同程度上证明了 ＤＮＡ 甲基化

是自然种群随机变异的重要来源之一ꎬ而 ＭＳＡＰ 技

术则是 ＤＮＡ 甲基化多态性的重要定量方法ꎮ
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３.３　 ＭＳＡＰ 在入侵生物上的应用

入侵植物日本虎杖 Ｆａｌｌｏｐｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ (Ｈｏｕｔｔ.)
是研究物种对新环境适应的表观遗传的重要研究

材料ꎮ 日本虎杖能够入侵到不同的生境ꎬ并且其大

多数性状在种群内和种群间具有显著差异ꎬ但其遗

传多样性非常低ꎮ 利用 ＡＦＬＰ 和 ＭＳＡＰ 分子标记ꎬ
Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ. (２０１２ｂ)研究了日本虎杖对新生境

(沙滩、盐沼、路边)响应的差异及与其表观遗传差

异性之间的相关性ꎮ 结果显示:在 ２００ 个 ＡＦＬＰ 位

点中ꎬ只检测到 ４ 个位点具有多态性ꎬ同时检测到 ８
个单倍型ꎬ但样本之间存在较大的表观遗传差异ꎮ
１８０ 个 ＭＳＡＰ 位点中ꎬ１９ 个多态性位点产生了 １２８
个表观基因型ꎬ并且有些表观遗传位点因生境条件

而产 生 变 异ꎮ 水 花 生 Ａｔｌｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ
(Ｍａｒｔ.) Ｇｒｉｓｅｂ.是一种能够水陆两生的外来入侵植

物ꎬ不同生境的水花生表现出不同的表型ꎬ然而其

遗传变异却非常低ꎮ Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.(２０１０)通过 ＭＳＡＰ
分析不同来源地的水花生的遗传变异和表观遗传

变异ꎬ研究发现:７８.２％的甲基化变化与不同水源相

关ꎬ说明表观遗传调节系统具有敏感的环境性和灵

活性ꎬ从而从分子水平上描述了水花生入侵不同生

境的机理ꎮ 因此ꎬＭＳＡＰ 在解释外来入侵生物在短

时间内入侵新生境的分子机制上具有重要作用ꎮ

４　 ＭＳＡＰ 的局限性
ＭＳＡＰ 技术有 ２ 个局限( Ｓｃｈｒｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３):

(１)当用 ＭｓｐⅠ和 ＨｐａⅡ酶不能切割(Ｓａｌｍｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)时ꎬ试验所观察到的条带模式均可由遗传原

因(限制性位点的突变、邻近限制性位点发生变化)
和表观遗传原因(超甲基化、限制位点所有胞嘧啶

甲基化)产生ꎬ致使一些甲基化状态被遗漏ꎻ(２)
ＡＦＬＰ 型条带模式的记分方法有待进一步商榷ꎬ由
于 ＰＣＲ 的差异导致实验室之间很难达成统一标

准ꎬ且每个样本都必须进行 ２ 个反应之间的比较ꎬ
因此在某些情况下ꎬＭｓｐⅠ和 ＨｐａⅡ酶切反应间的

不同可能是由限制性酶切不一致或 ＰＣＲ 反应的差

异造成ꎬ而并不是因为甲基化差异性所致ꎮ
另外ꎬＭＳＡＰ 只能通过产生的不同片段长度来

推断基因组范围内的表观遗传变异ꎬ每个位点的相

邻序列未知ꎮ 因此只能借助提取和片段序列测序ꎬ
在数据库中确定其同源序列(Ｍａｓｓｉｃｏｔｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１ꎻ

Ｓａｌｍｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ 此外ꎬＭＳＡＰ 不能区分杂合体

之间的表观遗传差异性ꎮ

５　 ＭＳＡＰ 的未来发展
由于 ＭＳＡＰ 技术存在的局限性ꎬ在未来的研究

中应注意以下问题ꎮ 第一ꎬ同时收集遗传多样性和

ＤＮＡ 甲基化多态性数据ꎮ 这些数据对于了解生物

体对环境应答反应过程中所表观的遗传因素与基

因遗传因素之间的相互作用非常重要(Ｈｅｒｒｅｒａ ＆
Ｂａｚａｇａꎬ２０１１ꎻ Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２ｂ)ꎮ 第二ꎬ同时

使用 ＭＳＡＰ 以外的技术来确定甲基化靶标ꎬ可显著

增加试验结果的可靠性ꎮ 抽提 ＭＳＡＰ 条带进行测

序和亚硫酸氢盐测序(Ｍａｓｓｉｃｏｔｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)都将

是解决 ＭＳＡＰ 技术局限性的第一步ꎮ 随着新一代

测序技术的发展ꎬ下一代测序技术已经应用到表观

生态学上(Ｐｌａｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５ꎻ Ｒｏｂｅｒｔｓｏｎ ＆ Ｒｉｃｈａｒｄｓꎬ
２０１５)ꎮ 第三ꎬ如果必要ꎬ可使用如 ５－氮胞苷等药

物进行试验性甲基化抑制ꎬ以更好地获得 ＤＮＡ 甲

基化对表型影响的研究结果(Ｂｏｓｓｄｏｒｆꎬ２０１０ꎻ Ｈｅｒ￣
ｒｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 第四ꎬ把同质园试验加入到自然

变异研究中(Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２ｂ)ꎬ同时实验室内

应统一处理样本(Ｈｅｒｒｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)、调查外来入

侵物种(Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２ｂ)、明晰环境刺激因子

(Ｈｅｒｒｅｒａ ＆ Ｂａｚａｇａꎬ２０１１)和区分生境条件(Ｈｅｒｒｅｒａ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２ꎻ Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２ｂ)等ꎮ

此外ꎬ许多研究表明:表观遗传学机制是种群

入侵 新 生 境 在 生 境 范 围 内 扩 增 的 重 要 机 理

(Ｃｈｗｅｄｏｒｚｅｗｓｋａ ＆ Ｂｅｄｎａｒｅｋꎬ２０１２ꎻ Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２ｂꎻ Ｓｃｈｒｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ ＤＮＡ 甲基化将在生物

种群响应和快速适应全球气候变化引发的环境变

化过程中发挥越来越重要的作用ꎮ 其对环境响应、
全球变化及人类健康等一系列生物学问题均有较

好的启示作用ꎮ 通过分析多个种群在一系列环境

下的差异ꎬＭＳＡＰ 技术能够辨别出对环境变化具有

最大调节能力的特异种群(或物种)ꎮ 这将告诉我

们哪个种群因缺少必要的多样性而处于下降危险

中ꎮ 而这些问题最终都归结为基因型如何转换为

表型的解密ꎮ ＭＳＡＰ 技术能够用于目标特异性技术

之间的联合ꎬ从而解析 ＤＮＡ 甲基化在个体应对环

境变化中的作用ꎮ
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ｃｕｒｓ ａｆｔｅｒ ｍａｔｅｒｎａｌ ａｎｄ ｐａｔｅｒｎａｌ ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ
ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａ￣
ｍｅｒｉｃａꎬ １００(５): ２５３８－２５４３.

Ｒｅｙｎａ￣Ｌóｐｅｚ Ｅ Ｇꎬ Ｓｉｍｐｓｏｎ Ｊ ａｎｄ Ｒｕｉｚ￣Ｈｅｒｒｅｒａ Ｊꎬ １９９７. Ｄｉｆｆｅｒ￣
ｅｎｃｅｓ ｉｎ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｒｅ ｄｅｔｅｃｔａｂｌｅ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ
ｄｉｍｏｒｐｈｉｃ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｇｉ ｂｙ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ａｎｄ Ｇｅｎｅｒａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２５３ ( ６):
７０３－７１０.

Ｒｉｃｈａｒｄｓ Ｃ Ｌꎬ Ｂｏｓｓｄｏｒｆ Ｏ ａｎｄ Ｖｅｒｈｏｅｖｅｎ Ｋ Ｊ Ｆꎬ ２０１０. Ｕｎｄｅｒ￣
ｓｔａｎｄｉｎｇ ｎａｔｕｒａｌ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ １８７
(３): ５６２－５６４.

Ｒｉｃｈａｒｄｓ Ｃ Ｌꎬ Ｈａｎｚａｗａ Ｙꎬ Ｋａｔａｒｉ Ｍ Ｓꎬ Ｅｈｒｅｎｒｅｉｃｈ Ｉ Ｍꎬ Ｅｎ￣
ｇｅｌｍａｎｎ Ｋ Ｅ ａｎｄ Ｐｕｒｕｇｇａｎａｎ Ｍ Ｄꎬ ２００９. Ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ ｏｎ
ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｓｙｓｔｅｍｓ ｂｉｏｌｏｇｙ∥Ｃｏｒｕｚｚｉ Ｇ Ｍ
ａｎｄ Ｇｕｔｉéｒｒｅｚ Ｒ Ａ. Ａｎｎｕａｌ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｖｏｌｕｍｅ ３５: Ｐｌａｎｔ
Ｓｙｓｔｅｍｓ Ｂｉｏｌｏｇｙ. Ｏｘｆｏｒｄꎬ ＵＫ: Ｗｉｌｅｙ￣Ｂｌａｃｋｗｅｌｌ: ３３１－３４９.

Ｒｉｃｈａｒｄｓ Ｃ Ｌꎬ Ｒｏｓａｓ Ｕꎬ Ｂａｎｔａ Ｊꎬ Ｂｈａｍｂｈｒａ Ｎ ａｎｄ Ｐｕｒｕｇｇａｎａｎ
Ｍ Ｄꎬ ２０１２ａ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｅｎｅ ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｎａｔｕｒｅ. ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ８(４): ｅ１００２６６２.

Ｒｉｃｈａｒｄｓ Ｃ Ｌꎬ Ｓｃｈｒｅｙ Ａ Ｗ ａｎｄ Ｐｉｇｌｉｕｃｃｉ Ｍꎬ ２０１２ｂ. Ｉｎｖａｓｉｏｎ ｏｆ
ｄｉｖｅｒｓｅ ｈａｂｉｔａｔｓ ｂｙ ｆｅｗ Ｊａｐａｎｅｓｅ ｋｎｏｔｗｅｅｄ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｉｓ ｃｏｒｒｅ￣
ｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ １５(９):
１０１６－１０２５.

Ｒｉｃｈａｒｄｓ Ｃ Ｌꎬ Ｗａｌｌｓ Ｒ Ｌꎬ Ｂａｉｌｅｙ Ｊ Ｐꎬ Ｐａｒａｍｅｓｗａｒａｎ Ｒꎬ
Ｇｅｏｒｇｅ Ｔ ａｎｄ Ｐｉｇｌｉｕｃｃｉ Ｍꎬ ２００８. Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
ｔｒａｉｔｓ ａｌｌｏｗｓ ｆｏｒ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｏｆ ｎｏｖｅｌ ｈａｂｉｔａｔ ｂｙ Ｊａｐａｎｅｓｅ ｋｎｏｔ￣
ｗｅｅｄ ｓ. ｌ. (Ｆａｌｌｏｐｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ ａｎｄ Ｆ. ×ｂｏｈｅｍｉｃａꎬ Ｐｏｌｙｇｏｎａｃｅ￣
ａｅ). Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ ９５(８): ９３１－９４２.

Ｒｉｃｈａｒｄｓ Ｅ Ｊꎬ ２００６. Ｉｎｈｅｒｉｔｅｄ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ — ｒｅｖｉｓｉｔｉｎｇ
ｓｏｆｔ ｉｎｈｅｒｉｔａｎｃｅ. Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ７(５): ３９５－４０１.

Ｒｏｂｅｒｔｓ Ｒ Ｊꎬ Ｖｉｎｃｚｅ Ｔꎬ Ｐｏｓｆａｉ Ｊ ａｎｄ Ｍａｃｅｌｉｓ Ｄꎬ ２００７. ＲＥ￣
ＢＡＳＥ — ｅｎｚｙｍｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ＤＮＡ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｄｉｆｉ￣
ｃａｔｉｏｎ. Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ３５: Ｄ２６９－Ｄ２７０.

Ｒｏｂｅｒｔｓｏｎ Ｍ ａｎｄ Ｒｉｃｈａｒｄｓ Ｃꎬ ２０１５. Ｏｐｐｏｒｔｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｃｈａｌｌｅｎ￣

ｇｅｓ ｏｆ ｎｅｘｔ￣ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃｓ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２４(１５): ３７９９－３８０１.

Ｒｏｙ Ｎꎬ Ｃｈｏｉ Ｊ Ｙꎬ Ｌｉｍ Ｍ Ｊꎬ Ｌｅｅ Ｓ Ｉꎬ Ｃｈｏｉ Ｈ Ｊ ａｎｄ Ｋｉｍ Ｎ Ｓꎬ
２０１５. Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｍｏｎｇ ｄｅｎｔꎬ ｗａｘｙꎬ
ａｎｄ ｓｗｅｅｔ ｃｏｒｎｓ. Ｇｅｎｅｓ ＆ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ３７(１０): ８６５－８７４.

Ｓａｌｍｏｎ Ａꎬ Ａｉｎｏｕｃｈｅ Ｍ Ｌ ａｎｄ Ｗｅｎｄｅｌ Ｊ Ｆꎬ ２００５. Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ
ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｒｅｃｅｎｔ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ
ｉｎ Ｓｐａｒｔｉｎａ ( Ｐｏａｃｅａｅ). Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １４(４): １１６３ －

１１７５.
Ｓａｌｍｏｎ Ａꎬ Ｃｌｏｔａｕｌｔ Ｊꎬ Ｊｅｎｃｚｅｗｓｋｉ Ｅꎬ Ｃｈａｂｌｅ Ｖ ａｎｄ Ｍａｎｚａ￣

ｎａｒｅｓ￣Ｄａｕｌｅｕｘ Ｍ Ｊꎬ ２００８. Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ ｄｉｓｐｌａｙｓ ａ ｈｉｇｈ
ｌｅｖｅｌ ｏｆ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ. Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １７４
(１): ６１－７０.

Ｓｃｈｒｅｙ Ａ Ｗꎬ Ａｌｖａｒｅｚ Ｍꎬ Ｆｏｕｓｔ Ｃ Ｍꎬ Ｋｉｌｖｉｔｉｓ Ｈ Ｊꎬ Ｌｅｅ Ｊ Ｄꎬ
Ｌｉｅｂｌ Ａ Ｌꎬ Ｍａｒｔｉｎ Ｌ Ｂꎬ Ｒｉｃｈａｒｄｓ Ｃ Ｌ ａｎｄ Ｒｏｂｅｒｔｓｏｎ Ｍꎬ
２０１３. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃｓ: ｂｅｙｏｎｄ ＭＳ￣ＡＦＬＰ. Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ
ａｎｄ Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ５３(２): ３４０－３５０.

Ｓｃｈｒｅｙ Ａ Ｗꎬ Ｃｏｏｎ Ｃ Ａ Ｃꎬ Ｇｒｉｓｐｏ Ｍ Ｔꎬ Ａｗａｄ Ｍꎬ Ｉｍｂｏｍａ Ｔꎬ
ＭｃＣｏｙ Ｅ Ｄꎬ Ｍｕｓｈｉｎｓｋｙ Ｈ Ｒꎬ Ｒｉｃｈａｒｄｓ Ｃ Ｌ ａｎｄ Ｍａｒｔｉｎ Ｌ Ｂꎬ
２０１２. Ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｍａｙ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｅ ｆｏｒ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｇｅ￣
ｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎｓ: ａ ｃａｓｅ ｓｔｕｄｙ ｕｓｉｎｇ ｈｏｕｓｅ
ｓｐａｒｒｏｗｓ (Ｐａｓｓｅｒ ｄｏｍｅｓｔｉｃｕｓ) ｏｎ ｔｗｏ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔｓ. Ｇｅｎｅｔｉｃｓ Ｒｅ￣
ｓｅａｒｃｈ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌꎬ ＩＤ ９７９７５１.

Ｖｅｒｈｏｅｖｅｎ Ｋ Ｊ Ｆꎬ Ｊａｎｓｅｎ Ｊ Ｊꎬ ｖａｎ Ｄｉｊｋ Ｐ Ｊ ａｎｄ Ｂｉｅｒｅ Ａꎬ ２０１０.
Ｓｔｒｅｓｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｈｅｒｉｔａｂｉｌｉ￣
ｔｙ ｉｎ ａｓｅｘｕａｌ ｄａｎｄｅｌｉｏｎｓ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ １８５(４): １１０８－

１１１８.
Ｖｏｓ Ｐꎬ Ｈｏｇｅｒｓ Ｒꎬ Ｂｌｅｅｋｅｒ Ｍꎬ Ｒｅｉｊａｎｓ Ｍꎬ ｖａｎ ｄｅ Ｌｅｅ Ｔꎬ

Ｈｏｒｎｅｓ Ｍꎬ Ｆｒｉｊｔｅｒｓ Ａꎬ Ｐｏｔ Ｊꎬ Ｐｅｌｅｍａｎ Ｊꎬ Ｋｕｉｐｅｒ Ｍ ａｎｄ
Ｚａｂｅａｕ Ｍꎬ １９９５. ＡＦＬＰ: ａ ｎｅｗ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ ｆｏｒ ＤＮＡ ｆｉｎｇｅｒ￣
ｐｒｉｎｔｉｎｇ. Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２３(２１): ４４０７－４４１４.

Ｘｉｎ Ｃ Ｈꎬ Ｈｏｕ Ｒ Ｋꎬ Ｗｕ Ｆꎬ Ｚｈａｏ Ｙ Ｂꎬ Ｘｉａｏ Ｈ Ｈꎬ Ｓｉ Ｗ Ｔꎬ Ａｌｉ
Ｍ Ｅꎬ Ｃａｉ Ｌ ａｎｄ Ｇｕｏ Ｊ Ｂꎬ ２０１５. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｙｔｏｓｉｎｅ ｍｅｔｈｙｌ￣
ａｔｉｏｎ ｓｔａｔｕｓ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ ｂｙ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ￣ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｐｏｌｙ￣
ｍｏｒｐｈｉｓｍｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉ￣
ｏｌｏｇｙꎬ ５８(６): ３８３－３９０.

Ｚｅｎｇ Ｆ Ｓꎬ Ｌｉ Ｌ Ｌꎬ Ｌｉａｎｇ Ｎ Ｓꎬ Ｗａｎｇ Ｘꎬ Ｌｉ Ｘ ａｎｄ Ｚｈａｎ Ｙ Ｇꎬ
２０１５. Ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ａｌｔｅｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｃｙｔｏｓｉｎｅ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｉｎ
ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｙｂｒｉｄｓ ｏｆ Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｖｅｌｕｔｉｎａ ａｎｄ Ｆｒａｘｉｎｕｓ
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ. Ｅｕｐｈｙｔｉｃａꎬ ２０５(３): ７２１－７３７.
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