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摘要 植物如何适应环境变化从而生存繁衍, 即适应性进化, 是一个自达尔文时代起就备受关注的生物学核心科

学问题. 随着测序技术的快速发展, 植物中各个主要类群均有物种完成了全基因组测序, 并且每个物种里有许多

样品完成了重测序. 除了基因组外, 不同维度的组学数据也得到解析, 如转录组、甲基化组、小RNA组及蛋白质

组等. 海量的多维组学数据极大地促进了适应性进化的研究, 基于多维组学数据来研究植物适应性进化的过程及

机制已成为植物学研究的一个重要领域. 十字花科的拟南芥是植物遗传学及分子生物学研究的模式物种, 所有的

研究结果及各种资源和数据使拟南芥及其近缘种也成为研究进化生物学问题的模式体系. 因此, 本文综述了围绕

拟南芥及其近缘种近年来在植物适应性进化方面取得的重要进展, 并在此基础上探讨该领域仍亟待解决的核心

科学问题及未来的研究方向.
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植物适应性进化与植物能否生存繁衍密切相关.
由于育种实践很大程度上就是培育适应不同自然环

境的新品种, 从而最终实现稳产和高产, 因此植物适

应性进化的研究无论在理论还是实践上都非常重要.
在全球气候剧烈变化的大背景下, 无论从物种保护

还是作物新品种的培育和改良的角度来说, 植物适

应性进化的研究都显得更加重要和迫切
[1,2]. 近年来,

高通量的测序技术及表型分析技术取得了巨大进步,
同时在数据分析方法方面也有一系列新的进化理论

模型及计算方法得到应用, 如基于群体基因组数据

筛选受选择位点的方法及全基因组的表型和基因型

关联分析(genome wide association study, GWAS)等,

这些技术和方法极大地促进了植物适应性进化的研

究. 由于这方面已有一系列的综述
[3~5], 这里不再

赘述.
十字花科是被子植物中的一个重要类群, 除模式

植物拟南芥及其近缘种外, 还包括很多重要的蔬菜及

油料作物, 如白菜、萝卜和油菜等(图1)[6~9]. 十字花科

起源于3240万年前, 共有约325属3740个物种
[7]. 目前

该科已有几十个物种完成了全基因组测序, 而且多个

属的物种已成为研究植物适应性进化的模式系统, 如

拟南芥属(Arabidopsis)、荠属(Capsella)、碎米荠属

(Cardamine)、Boechera、山萮菜属(Eutrema)、南芥

属(Arabis)及芸苔属(Brassica)等[7,10].
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1 基因组成分的变异与植物适应性进化

基因组水平的各种变异与植物适应性进化密切相

关, 如基因组大小的变化、基因家族的扩增或缩减、

转座子插入或缺失、特定位点如自交不亲和位点等的

进化. 基因组大小的变化是植物基因组进化的一个重

要特征, 有研究认为基因组增大是有成本的, 与植物

适应性进化密切相关
[11]. 尽管这方面的研究已有许

多
[12~14], 但仍然有很多未解之谜, 如物种间基因组大

小的变化是否都是由转座子的多少引起的? 拟南芥与

其近缘种Arabidopsis lyrata的比较研究发现这两个物

种近一倍的基因组增大的变异主要是由大量长短不同

的序列片段在基因间隔区的插入或丢失导致的, 而非

以往大多数研究认为的转座子的丰富度能在绝大程度

上解释基因组大小的变异
[15].

基因家族成员数量的变化与植物的适应性进化密

切相关. 近期研究发现, 绿色植物中基因重复及丢失的

速率与动物及微生物基本相同, 平均每个基因的进化

速率为0.001359基因/百万年; 2745个基因家族为所有

绿色植物所共有; 在由水生到陆生的转变过程中涉及

许多基因家族的扩增事件, 这种扩增事件很可能与绿

色植物登陆后适应陆生环境相关
[16]. 有趣的是, 该研

究还发现拟南芥有许多基因是其物种特有基因(全新

基因), 在别的物种里没有同源基因, 表明它们是由非

编码序列进化而来. 进一步的研究表明表观遗传修饰

特别是DNA甲基化修饰与全新基因的起源密切相关,
并提出了全新基因起源的表观遗传作用假说

[17].
重复序列, 如转座子及微卫星序列, 是动植物基因

组的重要组成部分, 而且通常能调控相邻基因的表

达
[18~21], 已有研究证实转座子和小RNA能共同调控基

因表达
[22,23]. 越来越多的证据表明, 转座子在生物进化

中起到关键作用
[19,24]. 转座子是否受自然选择是检测

其功能重要与否的直接证据, 这方面的研究在果蝇中

已取得重要进展
[25,26], 但目前在其他物种中未见报道.

最近, 利用拟南芥群体基因组学数据, 综合多种基于群

体遗传学的选择分析方法, 研究发现拟南芥里有一些

转座子受到自然选择, 说明这些转座子与拟南芥的适

应性进化直接相关
[27].

阐明与适应性进化密切相关基因的进化机制是理

解植物适应性进化的关键, 如自交不亲和位点
[28,29]. 自

交不亲和位点决定自交不亲和性(self-incompatibility).
植物通过排斥自己或与自己具有类似自交不亲和位点

基因型的花粉从而保持异交. 这种位点处于平衡选择

作用下, 多种等位基因能够在群体里以中等频率共存.
自交不亲和位点的变异能使植物从异交变为自交, 进

而导致植物物种或群体间的生殖隔离. 关于自交不亲

和位点的进化机制有诸多假设, 但长期以来有关问题

仍未解决. 通过多重比较, 包括自交种与异交种间、

异交种不同生态型间、自交种不同生态型间, 研究揭

示了自交不亲和位点的进化受三种进化机制的影响:
正选择、基因转换及基因重复

[28]. 进一步基于拟南芥

与二倍体荠菜的群体基因组比较研究, 发现除自交不

亲和位点外, 植物基因组里有许多位点受到平衡选择

作用, 而且平衡选择对于适应性进化非常关键
[30].

图 1 适应性进化研究比较深入的十字花科代表性类群及
其系统发育关系. 系统发育关系依据已发表的相关文献总
结

[6~9]. 红色虚线表示异源四倍体荠菜的祖先来源及其系统
位置. A. thaliana, A. lyrata, C. orientalis, C. bursa-pastoris
及C. rubella的照片为本研究组拍摄, 其他物种图片均引自
phytozome (https://phytozome.jgi.doe.gov)或uniprot(www.uni-
prot.org)
Figure 1 Representative species of Brassicaceae used for adaptive
evolution study and their phylogenetic relationship. The phylogenetic
relationship was inferred from published studies[6–9]. Red dashed line
indicates the origin of allotetraploid species Capsella bursa-pastoris.
Photos of A. thaliana, A. lyrata, C. orientalis, C. bursa-pastoris, and C.
rubella, were produced in our lab, and others were downloaded from
phytozome (https://phytozome.jgi.doe.gov) or uniprot (www.uniprot.
org)
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2 基于群体基因组学的研究

随着测序技术的迅猛发展, 群体遗传学的研究获

得了长足的进步. 在十字花科中, 群体遗传学的研究

已涵盖了众多类群, 而且涉及多层次的组学数据. 以

模式植物拟南芥为例, 目前已完成多维组学的群体基

因组学研究, 包括超过1000个样品的全基因组重测

序
[31~37]

、转录组测序及甲基化测序
[38~42]. 目前拟南芥

已测序的样品基本覆盖其整个自然分布区, 最北到欧

洲的挪威北部, 最南到大洋洲的新西兰和非洲的好望

角. 随着各种数据的积累, 拟南芥已成为研究植物适

应性进化的模式物种
[43].

群体水平的选择分析是揭示植物适应性进化的一

种有效方法
[44]. 在拟南芥群体水平的一系列分析中人

们已发现了很多受选择的位点
[31,32,35,45,46]. 最近, 对长

江流域拟南芥群体的研究发现开花基因SVP的一个导

致氨基酸变异的新突变受到正选择作用并在该群体中

固定下来, 该突变导致早花, 从而使拟南芥能够在长江

流域这个新生境中生存繁衍
[34]. 在拟南芥近缘种A.

lyrata中, 群体间的选择分析揭示了该物种适应蛇纹岩

土壤生境与一系列重金属响应的基因的变异密切相

关
[47]. 在另一近缘种Arabidopsis arenosa中, 研究发现

其适应蛇纹岩土壤生境是通过渐渗从别的物种获得新

的等位基因实现的
[48].

尽管在拟南芥及其近缘种的群体遗传学方面的研

究已取得一系列的重要进展, 但近期的研究发现拟南

芥属除拟南芥本身能和其他物种分开外, 其他物种之

间存在普遍的基因流, 难以分开, 揭示了这些物种间

存在频繁的杂交渐渗
[8]. 因此, 对拟南芥具体的近缘物

种的群体遗传学研究必须充分考虑这种复杂的进化历

史背景.

3 基于基因型与环境数据的关联分析

生态环境数据对进化生物学研究非常重要, 植物

的适应性进化其实就反映了植物的内在遗传变异与各

种复杂环境因子间的相互关系是否匹配. 一个重要方

法是比较不同遗传背景的物种或群体在生境上有无显

著分化. 基于环境数据的分析, 植物适应性进化方面已

取得了重要进展. 利用全球分布的拟南芥生态型, 基于

其基因型、表型及原生境的生态因子, 最近的研究发

现基因组里一些基因位点的变异与植物适应特定生态

因子的变异显著相关
[49~51]. 进一步地对相关候选基因

进行深入分析, 就可以揭示哪些基因的遗传变异与植

物适应环境变化密切相关.
相对于二倍体物种来说, 多倍体的适应性进化长

期以来困扰着进化生物学家
[52]. 多倍体基因组整体加

倍, 其基因组变大导致生存成本高, 因而一般认为多

倍化是个“死胡同”, 并且多倍体起源以后能够存活下

来的很少
[53]. 荠属的荠菜(Capsella bursa-pastoris)是

一个典型异源四倍体物种, 在全球广泛分布, 是地球

上最成功的物种之一. 该物种是探讨四倍体适应性进

化问题的一个天然的理想体系. 综合系统发育分析、

溯祖分析及基于环境数据的生态位重建等多方面的研

究证据, 近期的研究发现从其二倍体近缘种到四倍体

荠菜有频繁的渐渗, 并且渐渗增强了四倍体荠菜的适

应性
[9]. 以上这些例子都充分说明把环境与数据结合

起来的综合分析在植物适应性进化研究中非常重要.

4 适应性相关性状的研究

植物生活史中许多性状与植物适应性进化密切相

关, 如开花时间、生物或非生物胁迫及种子的休眠等,
研究这些性状的变异及其进化遗传机制是理解植物适

应性进化的一个重要途径. 开花是植物从营养生长到

生殖生长阶段转变的关键环节, 与植物的适应性进化

密切相关. 截至目前, 在拟南芥中已发现100多个与开

花时间相关的基因, 包括著名的开花时间决定基因

FLC(FLOWERING LOCUS C)和FRI(FRIGIDA)[54,55].
在拟南芥自然群体中, 70%以上的开花时间变异都是

由FRI的自然变异引起的
[54,56,57]. 除模式植物拟南芥之

外, 十字花科很多物种的开花时间的自然变异研究也

越来越受到广泛关注, 如拟南芥的近缘种A. lyrata[58],
Capsella rubella[56], Cardamine flexuosa[59], Boechera
stricta[60], Brassica rapa[61]以及Arabis alpina[62~64]. 对近

缘类群的研究不仅能够促进人们对开花时间自然变异

本身的理解, 更重要的是还可以揭示不同物种在开花

时间变异及适应性进化机制方面有何差别.
在这些近缘物种中, 荠属的二倍体物种C. rubella

是一个新近起源的物种. 由于该物种在起源过程中经

历了极端的瓶颈效应, 所以其遗传多样性非常低
[65,66].

然而, 已有的研究已表明其物种内表型多态性非常丰
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富
[67]. 这就产生了一个非常有意思的问题, 遗传多态

性如此低的物种, 其表型多态性是由什么遗传变异产

生的呢? 是有限的已有变异, 已有变异的新组合, 还是

新的突变
[56]? 最近, 我们基于F2群体, 图位克隆了影响

开花时间自然变异的决定基因, 发现C. rubella中一些

群体的早花是FLC基因决定的. 并且开花时间变异都

是由新的突变引起的, 包括了最后一个内含子区的单

碱基变异导致该基因选择性剪切从而使其变成假基

因
[56], 5′端上游非编码区部分序列缺失使其表达量降

低
[68], 从而导致早开花. 特别值得强调的是, 后一个研

究发现二倍体荠菜不同群体中导致早花的两种不同突

变都位于该基因的同一区域, 而且这两种突变是独立

起源的. 说明进化在一定程度具有可预测性, 基因的

特定区域可能属于变异热点, 更易于发生突变来影响

表型
[69].
除开花时间之外, 其他一些与适应性进化相关性

状的研究也取得了重要进展. 最近的研究发现, ACD6
(ACCELERATED CELL DEATH 6)基因在植物抗病性

与正常生长之间起到一个关键的平衡作用, 该基因高

表达则植物抗病性增强但其正常生长受到抑制, 反之

亦然
[70]. 该研究揭示了植物在其防御与生长之间有一

种折中. 此外, 耐冷性方面也取得重要进展, 研究发现

CBF2(C-repeat-binding factor 2)基因在拟南芥耐冷适

应性方面起到重要作用
[71]. 有研究利用拟南芥107个

性状变异的群体数据, 通过GWAS分析鉴定了与这些

性状变异相关的候选基因, 这些研究成果对植物适应

性进化的研究将起到巨大的促进作用
[72].

5 展望

随着技术和方法的进步, 特别是基因组测序技术

的发展, 适应性进化的研究已取得长足的进步, 但与

此同时该领域也面临一系列新的问题及挑战. (ⅰ) 海

量数据的产生与现有计算能力不足间的不平衡始终是

一个亟待解决的问题. 计算能力包括了数据储存和数

据计算平台等软硬件设备, 同时也包括对大通量数据

的分析, 这对许多研究者来说仍具有挑战性. (ⅱ) 理

论模型及算法不足. 现有基于有限的分子标记或小片

段序列的模型和算法无法直接应用到大通量的全基因

组数据分析中. (ⅲ) 多维组学数据的综合分析方法不

足. 例如, 转录组、甲基化组、组蛋白组等各种数据间

综合分析的模型及算法不够成熟. 因此, 无论是在基本

理论的研究还是数据处理方面都需要进一步深入研究

及提高. (ⅳ) 对群体遗传学的重视亟待加强. 具体的进

化事件发生在群体水平, 累计到一定程度才会在物种

水平体现出来. 因此, 在进化生物学特别是适应性进

化研究中, 一定要把群体遗传的思想和方法贯穿到研

究课题的设计及后期的研究进程中去. (ⅴ) 对适应性

进化的度量仍然是一个最具挑战性的问题. 如何能够

较为准确地推定某个性状或序列变异与适应性进化有

关, 研究者需要做大量工作, 包括进化生物学、分子遗

传及生物化学等各方面的综合分析. 适应性进化的研

究不仅具有重大的理论价值, 而且对于粮食安全、人

类健康及生物多样性保护等这些与国计民生息息相关

的重要实际问题都具有重要意义
[1,2].
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Adaptive evolution of Arabidopsis and its relatives

GUO Ya-Long
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Adaptive evolution, that is, how organisms adapt to diverse habitats and reproduce efficiently, is a fundamental biological question
since Darwin. With the development of genome sequencing technique, many species of diverse lineages as well as many accessions
within each species have been sequenced. Besides genome sequence, more omics data sets are available now, such as transcriptome,
methylome, siRNA, and proteome. High throughput genome sequencing speeds up the studies of plant adaptive evolution.
Arabidopsis thaliana, the model plant from the family Brassicaceae, has many available resources or data sets, which makes A.
thaliana and its closely related species become a model system to study plant adaptive evolution. Therefore, this review focuses on
Arabidopsis and its relatives, to summarize the progress of plant adaptive evolution, and at the same time, to highlight the challenges
to understand the mysteries of adaptive evolution.
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