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摘要 多倍化(polyploidization)是指细胞核中的染色体组发生加倍并以可遗传的方式传递至后代的现象. 虽然已

有研究揭示多倍化事件普遍出现于被子植物各类群的进化过程中, 但其对物种多样化与基因组进化的作用始终

都处于争论之中. 近年来随着基因组测序的革命性进步与多种组学和分子生物学技术的应用, 植物多倍化与多倍

体基因组进化领域的研究已取得多方面的重要进展. 本文首先系统地介绍了植物多倍化的研究历史、多倍体分

类系统以及该领域目前存在的主要学术争论. 在此基础上, 侧重从染色体数目与结构、DNA和组蛋白表观遗传

修饰以及RNA和蛋白质表达等多个层次, 对在多倍体小麦、油菜与棉花等模式作物中所取得的研究成果进行了

较详细的概括. 期望本文通过对最新研究成果的总结与未来研究展望, 进一步增进对多倍化在植物物种多样性形

成与基因组进化过程中重要作用的理解, 促进我国植物多倍化研究领域的发展.
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植物多倍体(polyploidy)研究具有悠久的历史, 其

最早可以追溯到19世纪末丹麦植物学家Hugo de Vries
对月见草属(Oenother)研究中的一次偶然发现. de
Vries通过观察发现, 在O. lamarckiana传代过程中有部

分个体产生了显著的表型变异, 由于这些新表型性状

的产生并未受到自然选择, 因此这些突变体(后被命名

为O. gigas)常被用来反驳达尔文渐进式物种进化假说.
在之后的研究中, Lutz[1]通过细胞学观察发现O. gigas
的染色体数为2n=4x=28, 是O. lamarckiana(2n=2x=14)
的两倍, 因此从细胞水平证实了多倍体的存在. 随着多

种多倍化途径和多倍体类型的发现, Kihara和Ono[2]采
用“autopolyploidy”和“allopolyploidy”两个专业术语来

区分未经历和经历杂交(hybridization)过程的多倍化现

象. 随后, Stebbins[3,4]综合当时研究进展将多倍体进一

步细分为四种, 即同源多倍体(autopolyploid)、区段异

源多倍体(segmental allopolyploid)、基因组异源多倍

体(genomic allopolyploid)和同源异源多倍体(autoallo-
polyploid)(图1). 在此基础上, Grant[5]又将同源多倍体

分为严格同源多倍体(strict autopolyploid)和种内不同

品系间同源多倍体(interracial autopolyploid). 在经历

多次修订后, 目前多倍体分类的主流观点是依据生物

学物种(biological species)的定义进行分类, 即同源多

倍体是指所有染色体组来源于一个个体的染色体组自

我复制或同一个物种内不同个体间的杂交与多倍化,
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而异源多倍体则是指染色体组来自于已经产生生殖隔

离(reproductive isolation)的不同物种间的杂交并加

倍
[6,7].
早期对植物多倍体的研究主要集中在形态表型及

其对生态环境适应性等方面. 例如, De Vries[8]通过形

态学观察发现同源多倍体物种O. biennis的花芽与花

序明显比其二倍体亲本要大. 随着20世纪30年代细胞

生物学的发展, 植物多倍化研究也从表型形态观察转

移至染色体组进化分析, 其中最具有代表性的成果就

是证实很多植物都是以多倍体的形式存在, 并且被子

植物经历了古多倍化事件(详见文献
[9]). 基于当时的研

究成果, Winkler[10]首次使用“polyploidy”这个专业术语

来描述所观察到的多倍体现象, 并正式将其定义为“在
细胞核中存在三套及以上染色体组的物种”. 近年来随

着对多倍体研究的深入, 其定义也进一步被修订为“细
胞核中的染色体组在传代过程中出现加倍, 并以可遗

传的方式传递至后代的现象”[11,12]. 近10年来, 随着

DNA测序等技术的进步, 植物多倍化研究进入了基因

组学时代, 植物多倍化研究也转移至基因组结构进化

及其对物种分化与表型性状形成的作用机制领域.

1 多倍化在物种形成与基因组进化过程中
的作用

1.1 早期研究中关于多倍化进化意义的争论

早期阶段对植物多倍化的研究发现, 多倍体物种

因具有较高的染色体倍性而与其二倍体或低倍性多倍

体亲本产生即刻的生殖隔离, 同时多倍体后代往往又

具有其亲本中没有的优势表型性状, 因此Winge[13]提
出了多倍化促进物种形成与适应性进化的假说. 该假

说随后得到众多学者的支持, 并成为当时植物多倍化

研究的主流观点
[14~16]. 之后的研究发现, 多倍体物种

的分布范围与经纬度和生境有较强的相关性
[17~19]. 例

如, 由于多倍体物种对生态环境有较强的适应性, 因

此其在高纬度和高海拔等生境条件相对苛刻的区域出

现的概率要明显高于低纬度和低海拔地区
[20,21]. 然而,

在20世纪50~70年代, 以Stebbins和Wagner为代表的学

者对植物多倍化的进化意义进行了反驳. 例如, Steb-
bins[4,22]认为新产生的遗传变异由于受到遗传缓冲效

应(genetic buffering)的影响而很难发挥作用,进而难以

在多倍体群体中被固定下来. 同时, 由于多倍化过程中

的瓶颈效应使得多倍体物种的遗传多样性与适应性进

化潜力进一步丢失. 多倍化只是在物种形成的初期阶

段(shallow evolutionary time)起到了作用, 而大多数关

键表型性状的形成都发生于二倍体阶段. 因此, Steb-
bins认为多倍化只是物种进化过程中的“进化噪音

(evolutionary noise)”. Wagner[23]对该观点表示了支持,
并同样认为多倍化使得物种在进化的过程中“被带向

歧路和盲巷并最终走向死胡同(carried away with side
branches and blind alleys that go nowhere)”. 此后, 多倍

化无用论在很长的时间内一直都影响着多倍体领域的

研究. 但在同时期以Grant[5]和Levin[24]为代表的学者对

图 1 不同多倍体类型的分类体系
Figure 1 Classification system of different types of polyploid
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该观点也发起过挑战. 例如, Levin[24]辩论道“随着对同

源多倍体研究的积累, 以往关于染色体加倍阻止渐进

式进化的观念也被改变(the idea that chromosome dou-
bling per se hinders progressive evolution becomes less
tenable as information on autopolyploid increases)”, 即
多倍化是“走向进化成功的道路(a road towards evolu-
tionary success)” [25]. 随着之后分子遗传数据的积累,
越来越多的证据更倾向于支持Levin的观点, 多倍化对

物种进化与生物多样性形成的意义逐渐被众多学者所

认同.

1.2 近期研究对多倍化进化意义的阐释

近年来的研究证实, 多倍化普遍发生于各生物类

群的进化过程中, 从酵母等简单的真核生物到高等的

维管植物和脊椎动物都经历了多倍化历程
[26,27]. 以被

子植物为例, 所有现存物种都经历了ζ和ε两次古老多

倍化事件, 随后单子叶和双子叶植物在分化后又分别

经历了τ和γ古多倍化事件
[28~31]. 这些多倍化事件不仅

改变了基因组的结构与内容, 还通过快速物种形成方

式提高了物种的多样性. 例如, 通过对多倍化与物种

多样性形成的相关性进行分析发现, 多倍化可以通过

增加染色体倍性而与其亲本形成生殖隔离, 因此多倍

化(包括同源和异源多倍化物种形成)也被认为是目前

唯一已知的可以通过单一遗传事件引起新物种快速产

生的物种形成模式
[32~34]. 在现存维管植物中, 约有35%

的物种是以多倍体的形式存在, 并且超过15%的被子

植物和31%的蕨类植物的物种形成事件伴随着染色体

倍性的改变
[35]. 这些研究从多个方面暗示多倍化与基

因组进化和物种多样性的形成存在密切的关联. 为了

验证该假说, Fawcett等人
[36]

对已有的基因组数据进行

分析发现, 被子植物古多倍化发生时间与白垩纪-第三

纪生物灭绝事件(Cretaceous-Paleogene extinction)存在

显著的关联. 换言之, 被子植物的兴盛是在特殊的地质

历史事件背景下基因组古多倍化促进的. 该假说在随

后的研究中再次被验证, 即古老多倍化事件集中发生

于白垩纪-第三纪生物灭绝时期并非随机现象, 而是与

当时地球上的气候和生境条件密切相关
[25]. 虽然越来

越多的研究倾向于支持多倍化促进基因组进化与生物

多样化, 近年来也有部分学者的研究对多倍化的进化

意义持有相反的观点. 例如, Mayrose等人
[37]

通过对近

期形成的多倍体及其二倍体近缘物种的物种多样化速

率(diversification rate)进行对比分析发现, 多倍体物种

偏向于出现在进化分枝的末端, 并且多倍体物种的物

种形成速率比二倍体近缘物种要慢, 但其灭绝速率却

相对二倍体物种要快, 这种趋势下最终导致物种在经

历多倍化后走向进化的死胡同(dead end). 但该观点随

后遭到了以Soltis等人为代表的学者的反驳. Soltis等
人

[38]
认为该研究中所使用采样策略和统计方法存在

较多漏洞, 因此导致其所得到的结论偏离了真实情况.
在对部分数据进行重新分析后, Soltis等人

[38]
认为新形

成的多倍体在进化的初期阶段可能在各种因素的综合

作用下更容易灭绝, 但从更大的进化时间尺度而言多

倍化对物种进化的促进作用是没有疑问的. 为了进一

步阐述该观点, Landis等人
[39]

对1000个物种的转录组

数据进行了多倍化与系统发育分析, 并将已知的106
次多倍化事件定位到由31749个陆地植物类群所构建

的系统发育树上. 结果发现, 其中的70次多倍化事件促

进了物种的丰富度, 并且该现象在最近发生多倍化的

类群中更为明显. 综上所述, 虽然多倍化的进化意义

仍处于争论中, 但目前的主流观点是多倍化促进了基

因组进化与物种多样化.

2 多倍化对基因组进化与新表型性状产生
的影响和作用

如上所述, 多倍化对物种多样性的形成与基因组

进化的贡献一直都处于争论中. 由于表型变异是自然

选择的唯一基材(substrates), 因此, 多倍化导致表型创

新的能力是关于多倍化是否促进物种多样化争论的焦

点所在. 虽然在早期的研究中就已发现多倍化可以促

进新表型的产生, 并且近期的基因组数据分析也证实

古多倍化事件普遍发生于现存类群中
[26,27], 但反驳者

却根据多倍体基因组的特性及其在物种谱系发育的位

置认为多倍化只是物种进化过程中的插曲, 因而不会

在长期进化历程中起到实质性的作用
[4,22,37]. 近年来,

DNA测序技术等多种分子生物学技术的革新为从多

个层次探讨自然与人工合成多倍体中优势表型性状形

成的分子机制提供了良好的契机. 鉴于此, 本文分别从

染色体与DNA分子水平等多个层面对近年来植物多

倍化研究领域的进展进行了概括, 以解析多倍化促进

物种多样化与基因组进化的分子机理.
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2.1 多倍化导致染色体数目与基因组结构变异

在经历多倍化后, 新形成的多倍体物种中不同的

染色体组间需要重新进行功能分配, 这常常导致其在

进化初期阶段的育性(fertility)迅速降低. 特别是在二

倍体亲本中已进化完美的减数分裂机器(meiosis ma-
chinery)的稳定性被扰乱后

[40], 在新形成的多倍体中经

常会出现非整倍体(aneuploidy)、染色体重排(chromo-
somal rearrangement)与其他类型基因组结构变

异
[41~43]. 近年来, 随着染色体荧光原位杂交(fluores-

cence in situ hybridization, FISH)和基因组原位杂交

(genomic in situ hybridization, GISH)等分子细胞遗传

学技术的日臻成熟, 为多倍体染色体数目与结构变异

研究提供了高效、可靠的分析平台. 以多倍体小麦为

例, 小麦属(Triticum)的二倍体物种T. urartu(AA,
2n=2x=14)与山羊草属(Aegilops)中Sitopsis类群(sec-
tion)中的Ae. speltoides(SS, 2n=2x=14)或与其近缘的其

他物种在约0.5个百万年前经过异源四倍化形成野生

四倍体小麦T. turgidum ssp. dicoccoides(BBAA,
2n=4x=28)[44,45].随后,被驯化的四倍体小麦T. turgidum
ssp. durum(或其他栽培品系)在8000~10000年前与Ae.
tauschii(DD, 2n=2x=14)异源六倍化形成六倍体栽培

小麦, 即普通小麦T. aestivum(BBAADD, 2n=6x=
42)[46]. 多倍体小麦染色体结构变异的经典例证是4A/
5A/7B易位(translocation), 该易位事件首先发生在二

倍体物种T. urartu的4A和5A之间, 然后在四倍体小麦

中7B与交换到4A位置的5A染色体区段再次进行易

位
[47]. 随着4A/5A易位断点(breakpoint)被成功鉴定, 近

期的研究通过DNA测序分析进一步揭示, 不仅两个二

倍体物种T. urartu(AA)和T. monococcum(AmAm)都携带

该易位, 并且所有含A亚基因组的四倍体和六倍体小

麦也含有该易位
[48,49]. 此外, 在多倍体小麦的4A染色

体的相同断点还发生了4A长臂和短臂之间臂间倒位

(pericentric inversion)以及4A长臂内的臂内倒位(para-
centric inversion)等染色体结构变异

[50]. 多倍化导致染

色体数目与结构变异的另一个重要例证来自于人工合

成四倍体小麦. Zhang等人
[51]

将二倍体小麦T. urartu
(AA), T. monococcum(AmAm), Ae. tauschii(DD), Ae.
longissima(SlSl), Ae. bicornis(SbSb)和Ae. sharonensis
(SshSsh)进行杂交与多倍化得到了基因型为SshSshAmAm,
SlSlAA, SbSbDD和AADD的四倍体小麦.通过对这些人

工合成四倍体小麦与其二倍体亲本进行对比分析发

现, 在新合成的含有不同基因组组合的四倍体小麦中

出现明显的表型分化. 以基因组为SlSlAA的合成四倍

体小麦为例, 相对于两个二倍体亲本而言, 基因组加

倍事件导致了其在穗型、种子形态与植株表型性状方

面都产生较大的变化
[52,53]. 在染色体组水平, SbSbDD

和AADD两种异源四倍体小麦在染色体数目和结构上

都发生了很大的变化, 而在SshSshAmAm
和SlSlAA两种

四倍体小麦中却只检测到了部分重复DNA序列和同

源基因的拷贝数变化
[51]. 类似的情况也发现于六倍体

小麦中 , 例如人工合成六倍体小麦的早期世代中

(S1~S20)染色体数目发生大量的变异, 并且非整倍体出

现的频率随着外界环境的胁迫逐渐降低
[54,55]. 而在减

数分裂稳定的六倍体栽培小麦中, 中国春(Chinese
spring)和瑞士春小麦(CH Campala Lr22a)等主要的栽

培品系间也存在较大的结构变异和基因数量差异
[56].

由以上分析可知, 多倍化的确可以导致新表型性状与

大量染色体水平变异的产生, 并且部分变异因对多倍

体物种适应环境有贡献而被选择固定.
多倍化导致染色体数目与结构变异的现象还发现

于其他大多数的栽培和野生多倍体物种中. 在人工合

成异源四倍体油菜Brassica napus(AACC, 2n=4x=38)
中, 其早期世代中不仅非整倍体的染色体数变化范围

较大(36~42条), 同时还伴随着较高频率的染色体重排

与同源染色体替换现象
[57]. 与此类似, 在近期形成(~80

年)的天然异源四倍体物种Tragopogon miscellus中, 所
有的自然群体中都出现了不同程度的染色体数目与结

构变异, 其中非整倍体和不同染色体组间易位出现的

概率可以分别高达69%和76%[58]. 虽然以上研究揭示

了染色体水平的变异普遍出现于多倍体物种中, 但在

多倍体拟南芥和棉花等物种中却发现了相反的情况.
例如, 四倍体Arabidopsis suecica是由其二倍体亲本A.
thaliana和A. arenosa通过一次异源四倍体形成, 而A.
kamchatica则是由A. halleri和A. lyrata通过多次异源

四倍化形成
[59,60]. 通过对人工合成和自然形成拟南芥

多倍体进行分析发现, 由于这些多倍体物种的基因组

相对稳定而使其在经历减数分裂后并没有出现染色体

数目和大的结构变异
[61~63]. 综上所述, 近年来的研究

证实多倍化在诱导染色体数目与结构异变异产生的同

时还促使了新表型性状的出现, 这不仅增加了多倍体

物种的适应性进化潜力(evolvability), 还对作物遗传育

李霖锋等: 植物多倍化与多倍体基因组进化研究进展

330



种与品种改良种具有重要的实践应用价值.

2.2 多倍化诱导DNA分子水平遗传变异的快速
产生

早在20世纪晚期, McClintock[64]就预测不同基因

组间的杂交所引起的基因组冲击(genomic shock)效应

可以导致全基因组水平遗传变异的产生. 早期的研究

通过运用DNA限制性酶切片段长度多态性(restriction
fragment length polymorphism, RFLP)和DNA扩增片段

长度多态性(amplified fragment length polymorphism,
AFLP)等第一代分子标记技术对小麦、油菜和棉花等

多倍体物种进行分析证实多倍化对遗传变异的产生起

到了重要的促进作用
[65~70]. 随着近年来基因组测序与

分析方法的日益完善, 植物多倍化研究也取得了突飞

猛进的进展, 越来越多的研究证实多倍体物种中的优

势表型性状在古多倍化与近期多倍化事件中产生, 并

在随后长期的进化过程中通过自然选择被保留下

来
[42,71]. 以四倍体棉花Gossypium hirsutum(AADD,

2n=4x=52)为例, 在经历了多轮的全基因组加倍事件

后, 其基因组比被子植物祖先复制了30~36倍, 这导致

了该物种中特有Myb转录因子基因家族增加, 并最终

促使棉花纤维细胞的形成
[72]. 特别是在经历最近的异

源四倍化后, 虽然由于染色体组在减数分裂过程中相

对稳定以及进化时间较短, 使得四倍体物种中约有

60%的位点维持了其二倍体亲本间的遗传差异, 但A
和D亚基因组间却出现了明显的不对称进化(asym-
metric evolution), 特别是亚基因组间非交互DNA交换

(nonreciprocal DNA exchanges)机制使得四倍体中从A
转变为D亚基因组等位基因的比例(25.0%~ 34.2%)比
从D变为A亚基因组等位基因的比例(8.0%~ 10.6%)要
高出2~3倍[72,73]. 需要指出的是, 在最近群体基因组学

研究中却发现, 虽然两个四倍体棉花物种间发生了基

因渐渗现象, 但A和D亚基因组间并未出现之前所报道

的DNA交换情况
[74]. 此外, Zhang等人

[75]
从全基因水平

对四倍体棉花G. hirsutum的A和D亚基因组进行比对

分析发现, 多倍化对A亚基因组的基因结构、丢失和

重排的影响明显大于D亚基因组, 并且在驯化过程中A
亚基因组受到选择的基因主要与纤维合成相关, 而D
亚基因组受到选择的基因主要与环境胁迫相关. 近期

的研究进一步揭示四倍体棉花中的A亚基因组在多倍

化后发生了多次不同染色体间和染色体内的结构变

异, 并且部分变异结构同时出现在两个四倍体棉花物

种中
[76]. 在基因组同样相对稳定的多倍体拟南芥中,

通过比对同源四倍体、异源四倍体及其二倍体亲本发

现, 减数分裂过程中四倍体物种的重组率明显高于二

倍体亲本, 并且重组率升高可能与新形成四倍体物种

的基因组稳定性以及环境适应性密切相关
[77]. 在多倍

体油菜等基因组不稳定的类群中, 多倍化在诱导染色

体水平变异的同时也导致DNA分子水平遗传变异的

产生. 例如, 在人工合成和天然形成四倍体油菜B. na-
pus中, 全基因组加倍导致了基因的拷贝数增加, 而且

这些多拷贝基因中有26%~30%发生了可变剪切(alter-
native splicing)[78]. 此外, 通过对二倍体油菜B. oleracea
(CC, 2n=2x=18)和B. rapa(AA, 2n=2x=20)基因组中的

三个由古多倍化形成的基因组区段(least-fractionated,
medium-fractionated和most-fractionated)进行分析发现,
基因丢失、转座子扩增和可变剪切等变异在古二倍化

(ancient diploidization)过程中也出现了非对称性进

化
[79]. 与此类似, 通过比对四倍体油菜B. napus(AACC,

2n=4x=38)和B. juncea(AACC, 2n=4x=36)与其共有二

倍体亲本B. rapa的A基因组发现, 两个四倍体物种的A
亚基因组分别起源于不同的B. rapa亚种, 在经历了独

立的多倍化与人工选择后其基因组结构与功能方面异

产生了明显的分化, 并可能与物种间表型的分化存在

关联
[80]. 最近, Zou等人

[81]
将二倍体B. rapa和四倍体B.

carinata(BBCC, 2n=4x=34)进行杂交后获得了基因组

和与B. napus(AACC, 2n=4x=38)类似的合成四倍体.
该新合成的四倍体在经历短期高强度的人工定向选择

后, 不仅基因组稳定性与可育性可以被快速地选择下

来, 部分重要的农艺性状及其相关基因也被高效地固

定在群体中
[81]. 因此可知, 无论是基因组快速变化的

油菜等物种, 还是基因组相对稳定的棉花等物种, 多

倍化可以诱导全基因组水平DNA分子变异的产生. 特

别是部分在多倍化过程中产生的遗传变异促进了新优

势表型性状的形成, 并对多倍体物种进化潜力起到了

重要的提升作用.

2.3 多倍化对染色质表观遗传修饰和基因表达的
影响

Waddington于1942年提出了表观遗传学(epige-
netics)的概念, 并将其定义为“各基因之间以及与其产

物之间的相互作用共同促进表型的产生(the causal in-
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teractions between genes and their products which bring
the phenotype into being)”[82]. 随着技术的不断革新与

研究内容的拓展, Waddington所定义的“the causal in-
teractions”目前包括核仁显性(nucleolar dominance)、
组蛋白修饰(histone modification)、小分子RNA、

DNA甲基化(DNA methylation)以及调控元件的顺式

(cis)和反式(trans)作用等方面的表观遗传修饰
[83~87].

由于表观遗传修饰易受到外界环境的影响, 且没有严

格遵守遗传信息传递的中心法则, 因此其对物种多倍

化与适应性进化的贡献曾受到众多学者的质疑. 虽然

有部分学者采用甲基化敏感扩增多态性(methylation
sensitive amplified polymorphism, MSAP)等第一代分

子标记对多倍化与表观遗传修饰变异的相关性进行了

初步探讨, 但由于获得的有效表观遗传修饰信息位点

较少而使得整体的研究进展相对缓慢. 随着甲基化组

测序、染色质免疫共沉淀-测序技术(Chip-seq)和蛋白

组等分子技术的完善, 越来越多的研究证实多倍化在

导致全基因组水平遗传变异产生的同时也诱导了表观

遗传修饰的改变. 以栽培水稻(Oryza sativa)为例, Xu等
人

[88]
对两个亚种japonica和indica及其F1杂交种与四

倍体后代进行表型性状与基因表达分析发现, 约有

42%和50%的同源基因在杂交种和多倍体中出现明显

的基因表达差异(homeolog expression bias), 并导致不

同杂交与多倍体后代个体间产生了明显的表型性状分

化. 在进一步群体水平的基因表达分析中再次证实, 杂
交与多倍化对部分同源基因表达模式改变的作用方向

相反, 即杂交后代中大部分同源基因的表达模式倾向

于趋同, 但多倍化却驱使部分同源基因在不同个体中

的表达差异增大
[89]. 与此类似, Zhang等人

[90]
通过对比

分析indica及其同源四倍体后代DNA甲基化与siRNA
表达发现, 多倍化可以导致转座子甲基化水平发生改

变以进一步调节其附近基因的表达模式. 此外, Wang
等人

[91]
从水稻基因组中鉴定出在古多倍化过程中复

制并保留下的基因, 然后对5个组织(胚、胚乳、叶

片、茎和根)的甲基化与基因表达进行分析, 证实基因

区DNA甲基化水平与基因组多倍化历史存在相关性.
比如, 基因区上甲基化水平的差异与两个基因间的物

理距离和同义突变速率相关, 并且基因组甲基化水平

越高则基因表达量越低. 而水稻基因组中DNA甲基化

与源自古老多倍化事件重复基因进化的关系在DNA
甲基转移酶(MET1)突变体上也得到证实

[92]. 由上可

知, 通过栽培水稻及其人工合成多倍体进行研究揭示

古老与近期基因组加倍事件的确可以诱导全基因组水

平表观遗传修饰的改变.
在蛋白表达水平, Hu等人

[93]
对两个四倍体棉花G.

hirsutum和G. barbadense及其二倍体亲本G. arboreum
(AA, 2n=2x=26)和G. raimondii(DD, 2n=2x=26)进行对

比分析发现, 超过80%的蛋白在多倍体棉花中表现出

加性表达(additive expression). 而在纤维细胞中, 四倍

体棉花G. hirsutum的蛋白表达模式与其A亚基因组亲

本G. arboreum更相似, 但在另外一个四倍体棉花G.
barbadense中的表达模式却更接近于其D亚基因组亲

本G. raimondii. 在人工合成六倍体油菜中, 通过对比

亲本B. carinata(BBCC)和B. rapa(AA)的叶片蛋白质组

发现, 约有22%的蛋白在合成六倍体中出现了差异表

达, 并且非加性表达蛋白主要富集于抗逆和免疫系统

相关的途径中
[94]. 除了棉花和油菜外, 蛋白质组差异

表达在多倍体小麦、拟南芥和木薯(Manihot esculen-
ta)等物种中也被普遍发现

[95]. 换言之, 多倍化对表观

遗传修饰的作用不仅表现在功能基因和小RNA的表

达水平, 同时还在DNA甲基化和蛋白质组表达层次也

发挥了重要作用, 而这些表观遗传修饰的变化往往与

多倍体物种优势表型性状的形成存在一定的关联.

3 总结与展望

近年来由于基因芯片与DNA测序等分子技术的

进步, 植物多倍化与多倍体基因组进化领域的研究已

取得了很大进展. 在染色体水平, 多倍化导致非整倍

体与染色体结构变异的产生普遍发现于人工合成与天

然多倍体物种中; 在DNA和染色质水平, 多倍化可以

在较短时间内诱导全基因组水平的遗传与表观遗传修

饰改变; 在RNA和蛋白质水平发现多倍化诱导全基因

组范围内基因表达和基因产物丰度的改变. 这些研究

从多个层次系统地证实多倍化可以促进物种多样化与

基因组进化. 由于测序技术的提升与Hi-C等多种新分

子技术的出现, 植物多倍化与基因组进化研究仍需要

在以下层面进一步拓展. (ⅰ) 目前的研究很少将染色

体数目和结构变异与DNA分子水平的遗传与表观遗

传变异相关联. 以染色体结构变异为例, 多倍化过程中

出现的染色体交互易位与倒位并不改变DNA分子水

平的遗传物质组成. 因此, 多倍体与二倍体亲本在基因
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的组成方面基本一致, 但这些结构变异会改变染色体

的二级与三级结构, 从而最终导致多倍体中基因时空

表达模式的改变. 近期已有部分研究借助Hi-C等新技

术将染色体层次变异与DNA分子水平遗传与表观遗

传修饰的相关联
[96,97]. 但在将来的研究中需要进一步

对该研究进行拓展, 以揭示这两个层次的变异对物种

基因组进化与新表型形成的影响; (ⅱ) 以往的多倍化

研究更多集中在近期形成的多倍体物种中, 虽然在棉

花和水稻中有较少的研究涉及古多倍化对物种进化

的意义
[68,85,86], 在将来的研究中需要区分古多倍化与

近多倍化事件诱导不同基因组区段遗传与表观遗传

修饰的机制; (ⅲ) 已有研究通过对比不同多倍体体系

发现他们之间存在一些共同现象. 例如, 多倍化可以

诱导染色体与全基因组水平的遗传与表观遗传修饰

改变. 虽然不同物种间存在遗传分化, 但相同表型性

状的形成在不同物种间可能存在相似的分子机制. 通

过开展多物种横向对比研究, 特别是对由古多倍化与

近多倍化所诱导产生并通过平行选择(parallel selec-
tion)所固定的相同或相似共有新表型性状进行研究,
不仅能更直接地解释多倍化对物种进化的意义, 同时

也将丰富对多倍化生物学理论的认识; (ⅳ) 近年来有

很多重要的多倍体物种及其二倍体亲本已完成高质

量参考基因组测序, 如小麦、棉花和油菜等重要经济

作物. 通过对比分析多倍体物种及其二倍体亲本发现

一些共性现象. 例如, 大多数多倍体物种在基因组加

倍后会出现染色体组重排与基因丢失以及遗传与表

观遗传水平的亚基因组不对称进化与基因组优势

(genome dominance)等[42,71]. 通过从科属或更高的分

类单元对被子植物进行比较基因组学分析揭示, 多次

的古多倍化事件不仅对现存物种基因组结构与内容

产生了较大的影响, 还快速促进了新的表型性状的产

生
[98~101]. 在将来的研究中, 需要将进化时间尺度缩小

到属或更小的分类单元对特定的类群进行更精细的

多倍化与基因组结构进化的研究; (ⅴ) 目前在植物多

倍化领域所取得的成果主要来自于实验室中的研究

体系, 而证实多倍化促进物种进化更多地需要对自然

形成的多倍体物种进行群体水平的探讨. 例如, Han等
人

[102]
通过对四倍体荠菜Capsella bursa-pastoris的自

然群体进行分析揭示, 四倍体物种不仅可以在多倍化

过程中产生新的优势表型性状, 还能在适应性进化的

过程中通过基因渐渗从二倍体近缘物种中获得优势

基因. 在将来的研究中需要对更多的多倍体自然群体

进行类似的工作, 以全面地解析多倍化对物种多样化

与基因组进化的影响.
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Recent advances of plant polyploidy and polyploid genome evolution
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Polyploidization refers to the evolutionary phenomenon that chromosome sets of a species are doubled and which can pass to
offspring during the reproductive process. While polyploidy is a ubiquitous feature of all angiosperm plants, its roles in genome
evolution and species diversification have been and are still debated. With the advances of DNA sequencing, molecular biology and
genomic technologies, significant progress in studies of plant polyploidy and genome evolution has been made during the last decade.
In this review, we will follow the research history of plant polyploidy to introduce the classification systems of plant polyploidy as
well as the academic debates that are still going on. Then, we summarize recent achievements primarily in major polyploid crops
including wheat, rapeseed and cotton, with a special emphasis on the progress of chromosome number and structural variations,
genetic and epigenetic modifications as well as gene expression at the mRNA and protein levels. We hope that the summaries and
perspectives raised in this review will improve our understanding of the importance of plant polyploidy to species diversification and
genome evolution and motivate further studies in this field.

genomic structural variation, epigenetic modification, polyploidization, polyploid, genome evolution, species
diversification
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