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多倍体植物混合倍性种群的建立机制研究进展 
刘勇波 * 
中国环境科学研究院, 国家环境保护区域生态过程与功能评估重点实验室, 北京 100012 

摘要: 基因组多倍化是物种形成和进化的重要驱动力, 几乎所有植物都经历过至少一次基因组加倍。然而, 由于多倍体植株

比二倍体表现出更高的死亡率, 多倍化机制被认为是植物进化的“死胡同”。一些植物物种具有自然混合倍性种群, 即同一物

种具有不同倍性, 这为揭示多倍体的进化机制提供了最佳途径。本文从基因组加倍形成多倍体植物开始, 综述了混合倍性种

群的形成、建立与维持的研究进展, 探讨了多倍体适应自然环境的种群分化而形成多倍体物种的机制。研究自然混合倍性种

群的倍性组成、重复基因的功能分化以及多倍体的生态位分化, 有利于明确混合倍性自然种群的生态适应与维持机理, 以及

多倍体植物的进化机制。 
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The mechanism of constructing mixed-ploidy populations in polyploid species 
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ABSTRACT 
Background & Aims: Polyploidization, the duplication of entire genomes, is a key driver in the processes of speciation 
and evolution, and almost all plants experience at least one whole-genome duplication (WGD). Because polyploid 
species have higher mortality ratio than diploid ones, the mechanism of polyploidization is considered a “dead-end”. 
However, some plant species exist in nature as mixed ploidy populations. These populations contain species that exist at 
different polyploidy levels and therefore provide the best opportunities to study the mechanisms of polyploidy 
evolution.  
Progresses: Beginning with the origination of polyploid plants from WGD, I reviewed the progress on the formation, 
establishment and maintenance of mixed-ploidy populations in polyploid plants. I also discussed the mechanisms of 
polyploid speciation through the population divergence of polyploid plants adaption in a natural environment. 
Prospects: Detection of the ploidy components, divergence of multi-copy genes, and niche differentiation of polyploids 
facilitate the understanding of ecological adaptation and maintenance of mixed ploidy populations and the evolutionary 
mechanisms of polyploid plants. 
Key words: polyploid plants; mixed ploidy; populations; whole-genome duplication; minority cytotype exclusion 

基因组加倍(whole-genome duplication, WGD)
形成多倍体是植物进化的主要机制之一(Soltis et al, 
2009; Eric Schranz et al, 2012)。几乎所有植物都经

历了至少一次基因组加倍(Jiao et al, 2011), 大约

35%的维管植物是多倍体(Wood et al, 2009), 很多

基因组研究都发现了古老的基因组加倍事件(The 
Brassica rapa Genome Sequencing Project Consor- 
tium, 2011; Ren et al, 2018)。多倍 化还是物种形成的
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重要驱动力, 例如十字花科植物中有大约一半是新

多倍体(neopolyploids) (Hohmann et al, 2015)。然而, 
Mayrose等(2011)发现多倍体具有比二倍体更高的

灭绝率和更低的分化速率, 大多数新形成的多倍体

不能存活下来(Arrigo & Barker 2012; Soltis et al, 
2014), 因此认为多倍体是植物进化的“死胡同”。持

这种观点的理由包括: 多倍体基因组不稳定、有丝

分裂和减数分裂不正常、少数细胞型排斥(minority 
cytotype exclusion, MCE)以及重复基因的有害效应

等(Levin, 1975; Morgan et al, 2020), 这些因素不利

于多倍体的生存。另一种观点则认为, 虽然早期的

多倍体比二倍体有更高的灭绝速率, 但是建立了稳

定种群的多倍体则有利于植物的进化(Soltis et al, 
2014)。 

多倍化事件的发生原因可能是随机的, 也有可

能是受到特定环境变化事件或逆境等诱导发生的。

例如, 研究发现基因组加倍和古多倍体的形成时间

与一些历史灭绝事件(如白垩纪–古近纪)高度吻合, 
推测古多倍体可能是由这些事件导致的(Van de 
Peer et al, 2017; Ren et al, 2018)。其原因有三: 一是

历史灭绝事件使得多倍体占据了二倍体的生态位

(Van de Peer et al, 2017); 二是古多倍体是植物在长

期适应过程中无性繁殖的产物, 地下或水下的无性

繁殖体躲过了流星撞击地球导致的极端气候条件

(Freeling, 2017); 三是与减数分裂有关的基因大量

突变富集产生未分裂的配子从而形成多倍体(Zhang 
et al, 2013; Freeling, 2017)。此外, 一些生物和非生

物胁迫引起的自然选择也是导致多倍体形成的原

因之一(Doyle & Coate, 2019; Van de Peer et al, 
2021)。实际上, 有很多物种如猕猴桃、烟草、小麦、

蕨类等存在多倍性自然种群(曾华等, 2009; Soltis et 
al, 2014; 梁思琪等, 2019), 而且大约有16%的植物

物种具有混合倍性(同一物种不同倍性) (Rice et al, 
2015)。例如 , 在湖南雪峰山和贵州发现的野生中华

猕猴桃(Actinidia chinensis)存在二倍体和四倍体, 
美味猕猴桃(A. chinensis var. deliciosa)存在四倍体、

五倍体和六倍体, 而且高倍性多分布于高海拔地区

(曾华等, 2009; Li et al, 2010)。中华猕猴桃不同倍性

杂交后发生倍性分离, 用六倍体母本与二倍体父本

杂交得到的子代群体中存在从3倍体到8倍体的多

倍体(饶静云等, 2012)。 
多倍体进化的机制是否为植物进化的驱动力? 

即多倍体及其引起的物种形成是随机发生的巧合

还是某些特定环境变化或灭绝事件的产物(Van de 
Peer et al, 2017; Wu et al, 2020)? 研究混合倍性物种

的形成与维持机制为回答这些科学问题提供了重

要思路 (Kolář et al, 2017)。1938年 , Babcock和
Stebbins提出“多倍体复合体” (polyploid complex)的
概念(Babcock & Stebbins, 1938)。Stebbins (1950)在
Variation and Evolution in Plants一书中对多倍性复

合体进行了详细讨论, 并在Chromosomal Evolution 
in Higher Plants (Stebbins, 1971)中提出多倍体复合

体可以作为进化单元的观点, 认为其可以为多倍体

的进化研究提供准确可信的科学依据。 

 
自然界为什么存在混合倍性种群? 其中一个

重要原因是新多倍体形成的速率高于灭绝速率

(Kolář et al, 2017)。被子植物中有15%的物种形成事

件起源于多倍体, 而蕨类植物中这一比例达到31% 
(Wood et al, 2009)。新多倍体的形成机制主要包括

未减数分裂的配子、体细胞加倍和杂交等(图1) 
(Zhang et al, 2019)。由于种群中新产生的多倍体频

率较低, 在随机交配体系中处于劣势, 无法找到适 

 

 
 
图1 多倍体形成途径的简单示意图。二倍体物种产生正常的

单倍体配子和未减数分裂的配子, 未减数分裂配子可以和

单体配子产生三倍体, 也可以融合产生同源四倍体; 同时也

可以通过体细胞加倍产生同源四倍体; 异源四倍体通过物

种之间未减数分裂配子的融合或者通过物种间的杂交再加

倍产生。 
Fig. 1  Formation paths to polyploid species. Diploid species 
produce normal haploid gametes and unreduced gametes. 
Unreduced gametes combine with haploid gametes to give rise 
to triploids or fuse to be autotetraploid species. Diploids can 
yield somatically polyploids. Allotetraploids are yielded 
through the fusion of unreduced gametes or the hybridization of 
haploid gametes from different species. 

1  混合倍性种群的形成 
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配对象, 使其被排除在外而不能固定下来, 这就是

少数细胞型排斥假说(Levin, 1975)。该假说的另一

种解释是不同倍性之间产生的新倍性后代(如三倍

体 )的适合度较低导致其不容易稳定建立种群

(Kolář et al, 2017)。混合倍性种群的出现说明这些新

倍性个体克服了这种少数细胞型排斥劣势, 而且确

实有研究发现稀有倍性个体并没有表现出适合度

劣势(Kao, 2007)。 
然而, 目前仍不清楚这一少数细胞型排斥假说

在形成自然混合倍性种群中有多大的作用。要克服

少数细胞型排斥来形成新的多倍体种群主要有3种
途径: 一是不断形成新的多倍体并随机分布来提高

新多倍体的频率; 二是提高同一倍性内的交配频率

而降低倍性间的交配频率; 三是提高多倍体的竞争

能力和繁殖能力从而弥补依赖频率的少数细胞型

排斥劣势。从目前研究结果来看, 繁殖力和可育性

不能克服少数细胞型排斥, 而且在稳定环境中多倍

体的竞争能力也并不高于低倍体(Kolář et al, 2017)。
但是有些研究结果发现多倍体在微环境、表型、授

粉媒介和病菌侵染等的生态位分化有利于其克服

少数细胞型排斥的影响(Ramsey & Ramsey, 2014; 
Kolář et al, 2017)。此外, 由于种群间的不断迁入迁

出以及人类干扰造成了空间异质性的微环境, 有利

于混合倍性种群的形成(Mráz et al, 2012; Kolář et al, 
2017)。例如, 混合倍性植物有65.0%的物种包含有

奇数倍性的细胞型个体, 这些混合倍性种群中大约

有11.6%的个体是奇数倍性的细胞型(Kolář et al, 
2017)。除了特定事件导致未减数分裂的配子和体细

胞加倍, 奇数倍性也可能是通过杂交形成的(Sabara 
et al, 2013)。稀有倍性个体的出现说明当地种群能

频繁形成多倍体(Mandák et al, 2016)。这些奇数倍性

和稀有倍性的出现说明自然种群中多倍体的形成

经常以较高的速率出现 (Ramsey & Schemske, 
1998)。 

 
多倍体形成之后能否稳定建群? 首先, 取决于

其能否适应环境并成功生存下来。这个过程涉及重

复基因的进化, 而基因功能的分化是物种辐射的重

要机制。多倍体更高的遗传变异和遗传多样性能有

效缓冲重复基因的有害效应 ,  通过亚功能化 

(sub-functionalization)和新功能化 (neo-functionali- 
zation)分化出更多的功能特性(De Smet et al, 2013; 
Zhang et al, 2019), 使得多倍体比二倍体在环境适

应性方面更具优势, 能更适应极端环境(Fawcett et 
al, 2009; Rice et al, 2019; Van de Peer et al, 2021)。有

些重复基因通过甲基化沉默其表达使其避免冗余

基因造成的有害效应(De Smet et al, 2013)。多倍体

也 会 增 加 物 种 的 表 型 多 样 性 (Nuismer & 
Cunningham, 2005)。然而, 有研究发现多倍体比二

倍体形成新种更慢且灭绝更快, 使其多样化速率

(即物种形成和灭绝的平衡 )更低 (Mayrose et al, 
2011)。这可能是由于多倍体的多样化速率有滞后现

象。实际上, 基因组加倍常常导致更高的多样化速

率(Suda et al, 2007; Van de Peer et al, 2017)。现存的

有花植物大约25%–30%是新多倍体, 即目前是多倍

体但还没有经过重二倍化(re-diploidization, 指多倍

体亲本染色体经过重组与重排再形成二倍体的过

程)形成新的物种(Suda et al, 2007; Van de Peer et al, 
2017)。 

其次, 取决于其与二倍体亲本种之间的生态位

分化。多倍体形成之后的生态位与二倍体亲本相比, 
有的更窄, 有的更宽, 更多的是占据二倍体亲本的

生态位并与之重叠(Blaine Marchant et al, 2016)。这

可能是由于多倍体植物比二倍体近缘种有更快的

生态位分化速率(Baniaga et al, 2020)。多倍体和二倍

体之间的生态位分化表现为生态位扩展或收缩, 占
据父母本的中间生态位以及开拓新的生态位等

(Blaine Marchant et al, 2016; Castro et al, 2020)。而且

在胁迫环境中, 多倍体比二倍体更有优势, 更能抵

抗干旱、低温(Folk et al, 2020; Gunn et al, 2020; Wu 
et al, 2020)和病虫害(Hias et al, 2018; Wang et al, 
2018)等胁迫。多倍体在胁迫环境中表现的这些抗性

优势使其在与二倍体亲本的竞争中占据优势

(Baduel et al, 2018; Van de Peer et al, 2021), 并在胁

迫环境中表现出更高的适合度和生存优势(Stevens 
et al, 2020)。而且, 混合倍性种群能调节自然选择压

力, 增加分化选择压力, 提高不同倍性个体之间的

生态位分化。同域分布的多倍体之间的分化强于异

域分布的多倍体 (Nuismer & Cunningham, 2005; 
Sonnleitner et al, 2016), 但是同域分布和异域分布

的环境有明显差异。 

2  混合倍性种群的建立与维持 
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为什么要选择混合倍性物种研究多倍体进化

机制? 因为在混合倍性物种中能区分基因组加倍

对物种表型、生态适应和基因组分化等方面的直接

影响和间接影响。一般情况下, 现存的二倍体和多

倍体之间的差异被认为是基因组加倍的直接影响, 
但是基因组加倍后的选择压力也是二倍体和多倍

体之间差异的重要原因。对近期自然形成的多倍体

进行表型和基因组分析能评估基因组加倍的直接

影响, 但来源于杂交的异源多倍体不能区分基因组

加倍的最初影响, 而同源多倍体则没有基因组加倍

的最初影响。而且混合倍性物种作为进化的中间环

节, 可以反映多倍体的进化过程(Stebbins, 1971)。因
为植物由低倍性到高倍性的进化趋势是基本共识, 
因此可以利用多倍体复合体研究多倍体进化历史, 
也可以通过杂交、物理或化学等实验手段进行人工

诱导形成多倍体, 重演多倍体物种的形成过程。 
基因组加倍后, 自然选择压力怎样影响多倍体

植物的繁殖和适合度? 虽然多倍体植物借助更快

的生态位分化来适应自然选择压力(Baniaga et al, 
2020), 但是自然选择压力仍然可以通过影响基因

连锁、亚基因组的重组以及基因功能分化、转座子

(transposon elements)甲基化等影响多倍体植物的生

存(De Smet et al, 2013; Bottani et al, 2018; Zhang et 
al, 2019; Wu et al, 2020)。这种影响受增加的染色体

数量和基因数量影响, 而且同源多倍体和异源多倍

体的影响机制不同。同源多倍体的基因连锁分析和

异源多倍体的亚基因组重组分析能解析出自然选

择影响多倍体植物的信号, 分析自然选择的影响途

径(Yant et al, 2013; Zhang et al, 2013)。同源多倍体

的染色体来自同一亲本基因组, 而异源多倍体来自

不同的亲本基因组。所以分析在原生区形成的同源

多倍体有利于明确基因组加倍的直接影响, 因为同

源多倍体及其后代经历了相同的系统发育历史。 
混合倍性物种有利于研究多倍体进化的机制

和各个阶段, 包括多倍体的起源和形成、共存与分

化等过程。因为混合倍性物种拥有独特的基因组和

表型变化特征, 这些特征影响着物种的生态适应能

力和种群之间的遗传分化(Kolář et al, 2017), 并可

能导致新物种的形成 , 特别是同域物种的形成

(Wood et al, 2009), 因为不同倍性之间容易导致生

殖隔离(Rieseberg & Willis, 2007)。然而, 多倍体之

间的生殖隔离程度弱于二倍体与多倍体之间的生

殖隔离程度(Hülber et al, 2015), 这可能是由于多倍

体形成合子之后的生殖隔离程度弱于二倍体

(Sutherland & Galloway, 2017)。这种不完全的生殖

隔离导致不同倍性之间发生基因交流, 减缓了多倍

体的物种分化, 从而形成混合倍性种群。 

 
为揭示混合倍性物种的形成、建立与维持机制, 

可研究野生混合倍性种群的组成及其多样性、未减

数分裂配子和无性繁殖等对混合倍性种群形成的

贡献、重复基因的功能分化、多倍体的生态适应能

力及其生态位分化机理。明确混合倍性野生种群的

起源、生态适应与维持机理, 有助于探讨多倍体植

物的进化机制。 
未来建议从以下几方面开展研究: (1)明确种群

内部倍性多样性的分布格局, 对比分析不同地区野

生种群的奇数倍性、优势倍性和稀有倍性的比例, 
分析导致这种格局的成因, 验证少数细胞型排斥假

说在混合倍性种群形成中的作用。(2)检测不同倍性

群体的配子和无性繁殖个体, 明确未减数分裂的配

子和无性繁殖对混合倍性形成的贡献; 区分新形成

的多倍体和已经建立的多倍体, 以及是从二倍体不

断产生新的多倍体, 还是多倍体形成后分化产生新

的多倍体, 明确种群内的混合倍性形成机理。(3)野
生混合倍性种群的维持机制研究, 从重复基因功能

分化、性别变异、生态位分化分析混合倍性种群的

维持机制, 以及分析温度、降水和土壤条件对混合

倍性种群的影响, 分析气候和土壤等非生物因子的

生态位分化对混合倍性种群维持的贡献。 
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