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群落维持的基本机制: 基本进化动力

群体遗传多样性维持 Vs. 群落物种多样性维持

漂变(𝑁𝑒)
迁移(m, 𝜎2)
突变(𝜇)
选择(s)

交配系统(α)
重组(r)

群落漂变(J)
扩散( 𝜎2)
物种形成(𝑣)
选择(s)

问题：

(1)是群落物种多样性维持决定种群体遗传多样性，还
是反过来？
(2)物种多样性与单物种遗传多样性的关系(species-
gene diversity correlation, SGDC)可以用DNA序列
数据验证吗？



群落维持的基本机制: 中性理论

From Hu et al (2006; Oikos)



群落维持的基本机制: 自然选择

群体遗传多样性维持 Vs. 群落物种多样性维持

Frequency-dependent selection

(positive, negative)

Stochastic selection

生态位优先占领模型

对数正态分布

正/负密度制约模型

随机生态位模型

…

问题：

谱系分选(lineage sorting)与
生态位关系？怎样影响物种共存
呢（相似相容或竞争）？



谱系分选与物种共存: 群落物种组成

From Evolution 2007 Cold Spring Harbor Laboratory Press (Figure 2.43)

从Darwin视角看群落：

以群体为单位进化，分裂成不同物种，有的消失，有的在自燃选择下适
应生存下来(分支树)，在相同或不同的生态位等分布，时间上往回看，
最后溯祖到共同祖先：一个群落就是一个系统进化分支树



谱系分选过程：三阶段

From Mol Ecol (Freeland et al. 2011)

中性基因与适应性基因分选进程不一致， 形态分类与DNA序列分类有可能不一致



谱系分选过程：概率变化

From F. Tajima 1983, Genetics 105: 437-460

随着时间推移，单系发生的
概率趋于1



Ka/Ks(dN/dS) 比率: 物种间(分化种群）

𝐾𝑎
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2𝑁𝑠

1 − 𝑒−2𝑁𝑠

𝐾𝑎

𝐾𝑠
>1 when s>0(正选择， 或Darwin 选择);

=1 when s=0(中性); 

<1 when s<0(负选择，或纯化选择)
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>0(正选择)， 种群越大，种间出现正选择的比率越多

<0(负选择)，种群越小，种间出现负选择的比率越多

From S. Kryazhimskiy et al. PloS Genet 2008



式中:𝐷 𝛾, 𝜃 = 0׬
1
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Ka/Ks(dN/dS) 比率: 单个种群
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From S. Kryazhimskiy et al. PloS Genet 2008

𝜕 Τ𝐾𝑎 𝐾𝑠

𝜕𝑁

在一定的选择范围内有类
似的变化趋势



有害突变等位基因固定

0

0.05

0.1

0.15

0.2

0.25

0.3

0 50 100 150

Positive selection(s=0.02)

Negative selection (s=-0.02)

Population size N
F

ix
a

tio
n

 p
ro

b
a

b
ility

From M Kimura  Genetics 1962

𝑢 =
1 − 𝑒−2𝑠

1 − 𝑒−4𝑁𝑠

突变等位基因固定概率：

小群体有利于有害突变
等位基因的固定，降低
自然选择功效，改变群
落种间 Τ𝐾𝑎 𝐾𝑠正/负选择
的比率

相同的基因在大小群落中种间 Τ𝐾𝑎 𝐾𝑠正/负选择的比率不同，反
映群落间自然选择压不同



群落物种共存关系设计： 单一物种

1. 单一种群内：某物种在大群落与小群落的Ka/Ks 比率比较

测验：单一物种在大小群落下的选择压变化

单一物种在大群落
Ka/Ks

单一物种在小群落
Ka/Ks

Vs.

mainland

island



群落物种共存关系设计： 成对物种

Lotka-Volterra竞争模型的分子机制

𝑑𝑁1

𝑑𝑡
= 𝑟1𝑁1 1 −

𝑁1

𝐾1
− 𝛼

𝑁2

𝐾2
𝑑𝑁2

𝑑𝑡
= 𝑟2𝑁2 1 − 𝛽

𝑁1

𝐾1
−

𝑁2

𝐾2

问题: (1)怎样筛选成对共存物种？(e.g., LD=P(AB)-P(A)P(B))
(2)同一群落内或不同群落间的种内竞争Ka/Ks 与 种间竞争

Ka/Ks？

Species1

Species 2



群落物种共存关系设计： 部分物种谱系

假如群落主要有下列物种，我们关注前面三物种，可设为前景支，其余物种位背
景支，采用分支-位点模型(branch-site model)检测比对Ka/Ks以及选择压

前景支

背景支

From Z. Yang  Computational Mol Evol 2006



群落物种共存关系设计： 主要群落物种

主要群落物种Ka/Ks 在不同群落选择压比较

以上分析的前提是应用筛选到种间同源性的功能表达基因
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Species 3
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群落物种共存关系： 分析步骤

多物种RNA-seq 分析

分析的关键是选用合适的种
间同源性的功能表达基因

Unigenes & annotations

同源性基因筛选Blast/Mega 

并拼接ProSeq3

建立最佳系统进化树MrBayes

依据研究对象，选择适当模型，
估计并测验基因及其氨基酸位
点的Ka/Ks；用PAML软件等

若已知选用哪些基因的话，可
以直接PCR扩展和测序



群落物种共存关系： 用PAML测验 Ka/Ks

分支模型：应用LRT检验两种模型差异是否显著

位点模型：

M2a/M1a

M3/M0

M8/M7

From Z. Yang  Computational Mol Evol 2006



群落物种共存关系： 用PAML测验 Ka/Ks

From Z. Yang  Computational Mol Evol 2006



群落物种共存关系： 用PAML测验 Ka/Ks

From Z. Yang  Computational Mol Evol 2006

分支-位点模型



示例： 石竹科Schiedea 属27个岛屿物种 Vs. 大陆物种

Mol Biol Evol, Volume 30, Issue 5, May 2013, Pages 1051–1059, 

https://doi.org/10.1093/molbev/mst013

Unrooted tree of 27 Schiedea

species representing 

perennial herbs, vines, and 

shrubs occurring in a range 

of contrasting environments. 

The phylogeny was 

estimated using a 

concatenated alignment of 36 

nuclear genes using 

MrBayes (Ronquist and 

Huelsenbeck 2003)

https://doi.org/10.1093/molbev/mst013


案例： Schiedea 属27个岛屿物种 Vs. 大陆物种

比对的大陆(mainland)物种：

Asteraceae(菊科):  22 species

Fabaceae(豆科):    21 species

Poaceae(禾本科):  28 species

Tribe Cichorieae(菊苣族), Helianthus(向日葵), Solanum(龙葵): 6-8 species

Citrus(柑橘), Populus(杨树):  6-8 species

Number of genes: 11-21 genes

5 datasets of 6-8 近缘种进行了比较 （ tribe Cichorieae, Helianthus, Solanum, 

genera Citrus, Populus ）



案例： Schiedea 属27个岛屿物种 Vs. 大陆物种

左边前三列分别与Poaceae, 
Asteraceae 及Fabaceae比较（20 
species）；

其余5个与Helianthus, Populus, 
Cichorieae, Citrus, 及
Solanum(6-8 species）比对

结果：
1.岛屿物种的Ka/Ks要高于大陆
物种的Ka/Ks;
2.岛屿物种纯化选择压降低了；
正选择要比大陆物种更加普遍，
这个可能与该岛屿物种快速形
成许多新物种有关，有利于适
应不同环境。



群落物种共存关系分子机制预测： 迁移的影响

上述案例：

群落J变小
→ 物种 Ne 变小，与 选择 s 交互作用
→ 小群落减弱负选择 Ka/Ks 上升 ↑

迁移影响：

m与选择s交互作用
→ 减弱正选择功效，维持负选择
→降低群落正选择Ka/Ks的比率↓

mainland
island

migration



群落物种共存关系分子机制预测： 交配系统影响

优势基因扩散速度 ：

Fisher(1937):
𝜕𝑝
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= 𝑘

𝜕2𝑝

𝜕𝑥2
+𝑚𝑝𝑞,  speed 𝑐 = 2 𝑘𝑚 1/2

Zhang et al. (2020; Heredity):
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群落物种共存关系分子机制预测： 交配系统影响

Baker’s law （1955）

通过长距离迁移而在岛屿上建立起来的物种， 多数具有
自交亲和性，因为自交亲和性物种在占领新生境有优势，
不受有限的异源花粉源限制

物理上隔离的“岛屿”群落常常包含许多自交或近交物种

→ 减小有效群体大小 Ne

→ 增强有害基因的固定概率，降低自然选择压

→ 提高群落共存物种的负选择Ka/Ks的比率
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