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摘　要：国家自然科学基金委重大项目“禾本科植物的适应性辐射及其进化机制”利用比较形态学、分子

系统学、进化发育生物学、古生物学等多方面证据，通过多学科交叉的方法探讨了禾本科植物中出现的适

应性辐射现象及其机制，在禾本科的系统发育关系以及适应性辐射的基本式样、生物和非生物环境因素在

物种适应和分化以及物种快速形成中的作用、基因组大小及其结构变异以及突变、重复和调控模式变化对

适应性辐射过程中关键性状 ( 功能 ) 的影响等方面取得了重要进展，在人才培养、国际合作和实验体系建

立等方面极具特点。该项目的顺利完成为更好地阐明植物多样性形成的原因与机理奠定了良好的基础。
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  Review of the major project “Adaptive Radiation of Poaceae 
and Its Evolutionary Consequences” supported by NSFC

GE Song1, LIU Bao2, WANG Yu-Fei1, GUO Zhen-Hua3, LENG Jing1, DU Sheng-Ming4, WEN Ming-Zhang4*
(1 Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093, China; 2 Northeast Normal University, 
Changchun 130024, China; 3 Kunming Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Kunming 650201, 
China; 4 Department of Life Science, National Natural Science Foundation of China, Beijing 100085, China)

Abstract: The project “Adaptive Radiation of Poaceae and Its Evolutionary Consequences” investigated the pattern 
and mechanism of the adaptive radiations in the family Poaceae using multiple approaches including comparative 
morphology, molecular phylogeny, Evo-Devo and paleobotany. The major findings include: (1) reconstruction of the 
phylogenetic relationships of some controversy lineages within the grass family with sufficient resolution and 
detection of major radiations happened in the evolutionary history of grasses; (2) elucidation of the roles of biotic 
and abiotic factors in species adaption and divergence as well as rapid speciation; (3) detection of the impact of 
genome size variation, gene structure variation, gene duplication, and regulatory changes on the modifications of 
key characters (functions) during adaptive radiation. Meanwhile, many students have been trained, the technical 
platforms and analytical facilities have been improved significantly, and the collaborations between Chinese 
scientists and their counterparts from foreign countries have been strengthened. The completion of this project 
provides an important basis for further studies on plant adaptive radiation and the plant biodiversity as a whole. 
Key words: Poaceae; adaptive radiation; evolutionary consequences; major project; completion

1　立项与实施

适应性辐射是生命进化过程中最常见的一种生

命“爆发”，其过程和机制是自达尔文以来科学家

们一直在探索的重要进化命题。2009 年，国家自然
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科学基金委员会针对该科学问题设立重大项目，集

中探讨与人类关系非常密切的禾本科植物中典型类

群的适应性辐射过程、方式和进化的内在机制。项

目利用比较形态学、分子系统学、进化发育生物学、

比较和功能基因组学以及古生物学等方面的证据，

开展了以下研究：(1) 探讨禾本科适应性辐射的历

史过程及其与环境和气候事件之间的关系；(2) 研
究与禾本科适应性辐射相关的基因家族的起源和适

应性进化；(3) 揭示适应性辐射过程中物种的基因

组动态及其适应机制；(4) 阐明中国横断山地区温

带木本竹子的适应性起源及其与环境变迁的关系。

该项目由中国科学院植物研究所主持，东北师范大

学和中国科学院昆明植物研究所参加。

项目利用多学科交叉的手段，分析了各种生物

和非生物环境因素在物种适应和分化以及快速物种

形成中的作用，探讨了基因组大小及其结构变异以

及突变、重复和调控模式变化对适应性辐射过程中

关键性状 ( 功能 ) 的影响，为进一步从形态、基因

和基因组水平揭示植物适应性辐射的规律和机制提

供了重要的基础和有益的资料。

2　研究进展和成果

项目在寻找和发掘新生代以来地层中保存的禾

本科化石证据、关键时间段上古气候和古环境变化

对禾本科适应性辐射的影响、若干与适应逆境相关

基因家族的起源、功能分化以及禾本科花器官特化

和多样化的进化机制和适应意义等方面开展了大量

卓有成效的工作，尤其是在禾本科以及科内典型的

适应性辐射类群 ( 竹亚科和稻亚科等 ) 研究方面取

得了一系列重要成果。

2.1　完善了禾本科的系统发育关系，揭示了禾本科

内适应性辐射的基本式样

尽管禾本科因包含大量重要农作物物种 ( 如水

稻、小麦、玉米、高梁、竹子等 ) 而成为植物界研

究的最多的类群之一，但该科的起源和进化历史仍

存在许多待解的难题，包括科内主要谱系的起源时

间和一些亚科的进化关系等。本项目利用二代测序

技术，在获取大量分子信息的基础上，结合化石证

据，对禾本科主要谱系的系统发育关系以及起源和

分化时间进行了深入探讨，解决或完善了一些长期

存在争议的类群的系统发育关系。研究发现，类群

辐射现象广泛存在，贯穿于禾本科进化的各个不同

阶段。初步估计在禾本科不同进化历史阶段，出现

了至少 50 次的类群辐射进化现象，早到四千多万

年前的 BEP 分化，近到几十万年内稻属以及温带

木本竹子的快速物种分化，说明物种辐射分化现象

远比想象的要更普遍和广泛，这也是导致迄今许多

类群系统发育关系难以确定的重要原因。

2.2　发掘出一批不同时代地层中保存的重要禾本科

化石，结合地质气候背景的分析揭示了类群辐射的

外部因素

中国是禾本科化石发掘极为薄弱的地区，项目

组寻找和发掘出一批不同地质时期的禾本科化石证

据 ( 大化石、孢粉、植硅体等 )，对化石进行了精

确鉴定并开展了系统定位研究，丰富了中国的化石

研究材料。例如，在黑龙江嘉荫古新世乌云组采集

到有角质层结构保存的平行脉叶片、具芒尖的种子、

穗等疑似禾本科植物化石；在浙江嵊州发现了早上

新世 (4.03 Ma BP) 确凿无疑的竹亚科竹叶化石，并

准确定位到刚竹属 (Phyllostachys)，为竹亚科的起

源和系统发育研究提供了确凿的化石证据。与此同

时，通过与现存类群材料的对比研究，首次建立了

判定禾本科类群的植硅体、孢粉和叶表皮综合鉴定

体系，使禾本科化石类群的鉴定精度大大提高，为

后续研究提供了重要的技术保证。项目探讨了古气

候和古环境转换对禾本科 / 禾草草原发生、发展的

影响。根据分子系统发育研究，结合古气候和古地

质证据对其中几个关键辐射事件 ( 如温带竹子、稻

属两次快速辐射等 ) 发生的时间和地质气候背景进

行了深入研究，发现稻属两次明显的物种辐射分化

均与当时的大气温度变化以及气候干旱相关；而温

带木本竹子的快速扩张则与喜马拉雅山的隆升有

关。这些研究证明，辐射性分化与环境和气候的变

化是密不可分的。 
2.3　在基因组和基因家族层面上探讨了适应性辐射

发生的可能内在机制

以禾本科中发生快速物种分化的代表性类

群——稻属为实验体系，结合相应的人工合成材料，

利用多学科理论和方法，在基因组结构和功能层面

上研究了植物适应性辐射的分子机制，重点探讨贯

穿植物进化历程的重要事件 ( 杂交、多倍化、转座

子活性、表观遗传变异 ) 与适应性辐射必需的适应

性变异、关键性状创新和生殖隔离之间的相关或因

果关系。研究表明，适应性辐射过程中往往伴随着

多倍化现象，杂交和多倍化对人工合成杂种等位基

因表达的分化产生了重要影响。研究发现，物种间

基因的渐渗会引起基因组稳定性的变化 ( 序列变异、

转座子活跃 ) 和基因表达的变化，从而加速物种变
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异和性状创新，提高物种对新环境的适应性并促进

了新物种的快速形成；同时，环境胁迫能够诱导水

稻产生可遗传的表观遗传变异，为物种迅速适应新

环境并快速形成新的物种提供分子基础。此外，项

目揭示了一些关键基因家族 ( 如 Gst、GA 和 ASR 等 )
在基因数目和功能上的变化及其可能的适应意义，

证明基因突变、重复和调控模式变化等对物种分化

和适应发挥了关键作用；同时，外显子 / 内含子结

构变异在重复基因进化中十分重要，说明基因调控

在物种适应和分化中具有重要作用。值得一提的是，

项目发现在决定水稻开花的 DTH2 基因位点上存在

一个特有等位基因受到人工选择，其在长日照条件

下抽穗早的特点使栽培稻能更好地适应亚洲北部的

长日照条件，从而使得水稻品种的栽培地区向北大

幅度扩展。这一发现证明，微效数量性状基因位点

上的一个等位变异就能改变物种的适应性，促进物

种的适应性辐射，具有重要的进化意义。

项目组迄今在 SCI 收录刊物上发表论文 54 篇，

其中多篇论文发表在 Nature Biotechnology (2 篇 )、
PNAS (2 篇 )、Nature Communication (2 篇 )、Plant Cell、 
Molecular Biology and Evolution、Global Change 
Biology、Molecular Ecology 和 Evolution 等国际权威

刊物上。

3　项目特色

为了保证项目的顺利完成，项目组在加强各课

题组之间的合作与交流的同时，也积极支持和鼓励

与国际上高水平实验室的交流，着力培养年轻人才，

并在实验材料和实验体系的建立方面取得了很大进

展。

3.1　重视国际合作，加强学术交流

禾本科类群不仅是理论研究的模式类群，而且

还具有重要的经济价值，因此一直是国际上研究的

热点。为了加强国际学术交流，加深与其他国家在

禾本科类群研究上的合作，项目组分别与佛罗里达

大学 Soltis 教授、美国康乃尔大学 Doyle 教授、奥

地利维也纳大学 Ferguson 教授、乌克兰科学院地质

研究所 Syabryaj 教授、印度萨尼古植物研究所

Sahni 教授等国际同行专家开展了深入的合作与交

流，并在国际重要期刊上共同发表研究论文 10 篇，

为项目的顺利完成提供了保障。此外，项目执行期

间还组织了三次大型学术会议。项目组成员有 30
多人次应邀在国际会议上作报告。

项目组还邀请了多位当今国际分子进化、进化

发育生物学和进化生物学研究领域的顶尖科学家来

访交流，包括美国宾州州立大学 Masatoshi Nei 教授、

亚利桑那大学 Rod Wing 教授、德国马普学会发育

生物学研究所 Weigel 教授等。他们分别作了精彩的

学术报告，并针对项目相关的科学问题与项目组成

员进行了广泛的讨论和交流，极大地推动了研究的

开展。

3.2　重视年轻人才的培养

在项目实施过程中，一批年轻学者得到了锻炼

和成长。项目承担人中科院植物研究所孔宏智研究

员和曾庆银研究员在禾本科基因家族的分子进化和

逆境适应性机制方面取得了突出成绩，分别于 2011
年和 2014 年获得国家杰出青年科学基金。

此外，项目组还十分重视研究生的培养，积极

创造自由而开放的学术交流环境，支持研究生参加

各类学术会议，并选派优秀研究生到国外实验室交

流合作。项目执行期间，共培养了 42 位博士和 20
位硕士，有的研究生表现非常突出。例如，中科院

植物所徐桂霞博士在读期间和毕业留所后均是本项

目的主要承担人员，其博士论文获得中科院优秀博

士论文奖，相关工作发表在 PNAS 上，并于 2014
年获得国家基金委优秀青年基金资助。还有 10 多

位研究生获得中科院院长优秀奖等各类奖励，一批

研究生通过参加本项目得到系统而扎实的专业训

练，毕业后进入欧美著名院校从事博士后研究或就

职于国内优秀的研究所或大学，成为该领域教学和

科研的生力军。

3.3　重视实验材料的创制和实验体系的建立

项目实施过程中，开展了大量实验材料的收集、

培育和体系创制，获得一批来自中国不同地区、不

同地层的禾本科化石材料，并初步建成了禾本科化

石鉴定的实验体系；采集了来自 8 个国家的 3 000
多份野生稻天然群体材料，并对其中的核心种质进

行了大田表型鉴定；从温带竹子的主要分布国家收

集了大量实验材料，完成了各主要谱系代表性物种

的鉴定；通过水稻籼粳亚种多代自交繁殖，已获得

含正反交方向 S5 代染色体数目基本稳定且具有不

同表型和 / 或适应性的四倍体、六倍体野生稻材料

5 000 余份；完善了开展比较和功能基因组学研究

的技术平台，建立了适合于特殊实验对象 ( 野生类

群 ) 的操作模式和一系列实验技术体系，包括文库

构建、转基因、酵母双杂交系统和大规模蛋白质功

能鉴定等实验分析体系。

以上工作为从形态、基因和基因组水平揭示植



葛　颂，等：“禾本科植物的适应性辐射及其进化机制”结题综述第12期 1435

物适应性辐射的规律和机制奠定了实验材料和技术

平台基础，将会有力地促进后续植物适应性辐射及

其机制的深入研究。

4　展望

生命进化的最重要特征之一就是适应性辐射，

本项目以禾本科这一在表型上高度多样、生态适应

性广、研究背景好，且有充分遗传和基因组资源的

类群为研究体系，取得了重要的结果和进展。由于

适应性辐射现象贯穿于整个植物进化过程，要更全

面准确地阐释适应性辐射的机制，仍需要把握基因

组时代所带来的机遇，在更多的类群中开展基因组、

功能、形态和生态等诸多层面上的深入研究，最终

阐明植物多样性形成的原因及其与生态环境相互适

应的内在机理。相信，该领域的深入研究不仅有助

于更全面认识生物进化的过程和机制，也将为植物

资源的保护和合理开发奠定理论基础，并使人们探

索植物遗传改良和育种的新途径成为可能。
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