
Extended 
Evolutionary 
Synthesis

演示者
演示文稿备注
P1. 大家好，今天我们要向大家概述扩展演化综论（Extended evolutionary synthesis），后面我就简称为EES。



Contents

Why is the EES contentious?

演示者
演示文稿备注
P2. 本次介绍主要分成以下四块内容，什么是EES；EES的核心思想；EES的焦点话题，EES与传统演化理论（SET）或现代演化综论（MS）之间的区别



What is EES?

演示者
演示文稿备注
P3.那么，什么是EES？



What is EES?

演示者
演示文稿备注
P4. 本质上，EES是关于生物演化现象的新思考和新理解。对于同一个演化生物学现象，EES的解释可能与主流的SET和MS不同。但是EES的出现并不是为了取代它们，大多数支持者们认为它们可以共存，从而刺激演化生物学研究领域的发展。EES的支持者们将EES概括为2个核心思想和4个焦点话题。



Key Concepts 

演示者
演示文稿备注
P5. EES的两个核心思想分别是建设性发育和互为因果。



Constructive 
development

Programmed Development

Constructive Development

Constructive development — Key Concept

演示者
演示文稿备注
P6. constructive development被直观地翻译为建设性发育。根据我的理解，constructive主要是相对于programmed。传统的演化理论一般认为发育过程被精心设计过，并且受到精确调控。如发育进行到什么阶段，由什么基因开始表达，出现什么样的结构都是被编程好的；这个过程虽然会受到环境影响，但是面对什么样的环境做出什么样的改变也是被预先设计好的。这种对于发育过程的理解就是programmed development。 �而EES支持者们所认为的发育过程是更加不确定的，更加积极的。它们认为生物的发育过程是一个探索性的过程。发育过程可能出现的改变远比目前人们已经认识到的多很多。发育过程的积极性和探索性对于生命演化来说是非常重要的，具有建设性意义。



Constructive 
development

Constructive development — Key Concept

For example, the 'shape' of the circulatory system is constructed according to the oxygen 
and nutrient needs of tissues, rather than being genetically predetermined. Likewise, the 
nervous system develops through axonal exploration.

演示者
演示文稿备注
P7 循环系统、神经系统的发育很好地体现了发育过程的探索性。循环系统的形状是根据组织的氧气和营养需求构建确定的，而不是遗传信息预先设计的。同样，神经系统通过轴突的伸长从而探索性地发育。一个突触伸长到一个新的组织区域时总是有很多其它靶细胞可以供它连接，而它连接到哪一个靶细胞是看它最先接触到哪一个。这个过程中充满了不确定性，是无法预先编程的。



Constructive Development — Key Concept

foraging

song

狼孩

演示者
演示文稿备注
P8典型的个体建设性发育的例子也有不少，我们发现蓝山雀和大山雀的鸣叫和觅食因交叉培养而改变。蓝山雀主要在较高的树上捕食，而大山雀则主要在地面或较低的树枝上捕食。经过秋季和早春期间的早期学习，蓝山雀的饮食习性逐渐偏向大山雀。并且猎物体积是根据猎物的长度和宽度相对于双亲的喙长来估计的，大山雀理应比蓝山雀捕杀更大的猎物，但通过交叉培养，这种差异消失了，大山雀饲养的蓝山雀会比正常蓝山雀带来更大的猎物。再加上饮食中类胡萝卜素水平变化引起的羽毛颜色、繁殖时间、生长速度和捕食风险致使觅食行为可能对生活史和健康特征（如繁殖成功和存活率）产生强烈影响。交叉培育的雄性大山雀还改变了鸣声大小和组成，鸣叫时间和频率，状态介于两物种正常鸣声之间。由蓝山雀培育的大山雀存在颤音鸣叫，然而颤音鸣叫被认为是蓝山雀独有的。另外狼孩的出现，也体现了交叉培养会造成生活习性、外观特征、语言上的改变。它们四肢行走；白天睡觉，晚上活动，怕火、光和水；因为经常与狼一起奔跑、寻找食物，所以移动的时候腿部呈半弯曲状；它们的牙齿、手指甲和脚趾甲长得非常像狼爪。四肢爬行使得她们的发音器官——主要是喉头和声带的运用受到阻碍，发不出音节分明的语言；也使得它们总是面部朝下，视野受限，从根本上阻滞了她们智力的发展。



Constructive Development — Key Concept

演示者
演示文稿备注
P9还有一个关于虎鲸的故事，虎鲸是群居动物，其社会主体是雌性虎鲸，虎鲸出生后会始终跟随母亲，整个族群由年长的雌性领导。但是当族群数量过于庞大时，虎鲸的母亲会带领子代迁徙，创建新的族群，由于它很强大，导致各个海域都有虎鲸存活。由于不同群体在不同地理位置饮食习惯和生活习性不同，从而会分化出不同的性状。比如东太平洋地区的虎鲸就被分为三个大类群，分别是居留鲸、过客鲸、远洋鲸。居留鲸的活动范围相对比较固定，喜爱捕食鲑鱼。过客鲸主要以海洋哺乳动物为食。相比居留鲸，过客鲸身上的灰斑没有分叉（整块）；背鳍直很多，顶端几乎为90度。群体成员之间很少用声音相互交流，在搜索猎物时甚至不使用回声定位，这是因为海洋哺乳动物对于虎鲸的声音非常敏感，声呐会影响捕食。远洋鲸主要以鲨鱼等为食，它们背鳍和灰斑的特点都介乎于居留鲸和过客鲸之间，拥有较小分叉的灰斑和较小弯曲度的背鳍。



Other biologist
Chemist
Physicist
Engineers

Proximate Causes

Reciprocal causation — Key Concept

Evolutionary 
biologist

VS

Ultimate Causes 

演示者
演示文稿备注
P10：EES的第二个核心思想是互为因果，这一块就有些形而上的味道了。1951年，恩斯特迈尔(ErnstMayr)提出了一个著名的议题。他认为生物学中有两种根本上不同的因果关系：终因（ultimate causes）和近因（proximate causes）。举一个比较简单的例子，对于“我饿了”这一事件，它的近因就是下丘脑在低血糖刺激下分泌“胃泌素”，终因则可能是“生命体需要一个反馈机制以提醒它们及时补充能量以避免死亡”。即近因可理解为“how”，终因可理解为“why”。在演化生物学中，生物演化的终因应该能为生物体特征的存在提供历史解释，解释生物存在的目的，并能够预测生物将如何演化。迈尔认为一切生物演化的终因都是“自然选择”而生物演化的近因则是各种各样的，每个微小的生命系统的存在都有若干独特的近因。根据迈尔的说法，演化生物学是一门研究终因的学科，而生物学的其余部分都专注于近因。这其实并不寻常，因为大多数学科对于现象的解释往往都停留在某一层近因上。例如化学、物理学、工程学等。我这里举一个具体的例子，比如物体被手推动这一现象，物理学家和工程师的解释都是手对物体有一个作用力或者解释为手对这个物体做功，机械能转化为动能。没人会把这个现象解释为手和物体表面原子的电子云在电磁力作用下互相排斥，更没人会把这个解释为物质之间需要一定的斥力以避免整个宇宙在引力的作用下坍缩到一起。但是演化生物学似乎一直在做类似的事情。



Constructive 
development

Reciprocal causation — Key Concept

Developing organisms are not solely products, but are also 
CAUSES of evolution

The causation in biological system is inherently reciprocal

演示者
演示文稿备注
P11: 从SET的角度看，进化的原因是突变和重组引入了遗传变异，其频率在自然选择和漂变的作用下发生变化。SET认为进化的因果关系是单向的。环境变化推动自然选择，造成生物体的响应和变化。而在EES中，环境对生物体的因果效应（如可塑性和表观遗传等）以及生物体对环境的因果效应（如生态位建设）都会引导演化过程，它们的地位是同等重要的，不应该被自然选择全部代表。



Focal Topics

演示者
演示文稿备注
接下来介绍一下EES的焦点话题，首先是发育偏好。



Developmental bias — Focal Topic

Mutation is random
Phenotypic variation is 

NOT random

1    Natural selection

II    Unequal odds
Possible cause:

演示者
演示文稿备注
P13. SET倾向于认为，因为基因突变是随机发生的， 因此受自然选择的性状变异不会有偏好性。但是有许多生物学家怀疑，即便突变是随机的，表型变异也很可能不是随机的。某些表型可能比其他表型更容易和更频繁地出现。除了环境适应性能决定表型的出现以外，其本身出现的难易程度也可以决定它的出现。



Developmental bias — Example I

Two independent lines of 
diversification showed parallel 

evolution 

 Some traits are more plastic
 Inherent characteristics of development 

channeled the parallel evolution

 Cichlids may be particularly good at 
producing novel variants

 Development bias can also constrain 
evolution

 Some phenotypes less able to be 
generatedare

演示者
演示文稿备注
P14. 非洲中部塔噶尼喀湖和马拉维湖中生活的慈鲷是一个很好的例子。两个湖泊的鱼类分别独立地经历了演化辐射，导致了表型多样性快速上升。然而两个湖泊内出现了一些形态非常相似的鱼，体现了平行演化地大规模发生。这导致具有相似表型的鱼在分别占据了两个湖泊内相似的生态位，比如都吃同一种猎物、生活在同一深度等等。在这一过程中，一些性状反复地出现。例如下位口，三叉的牙齿等等。但是还有一些性状从未出现过，比如变成肉食性的鱼，变成真正的夜行性鱼类等。



Developmental bias — Example II

Different responses to antagonistic selection of wing eye spots of Bicyclus butterflies
Selection for one LARGE and one SMALL eyespot introduces rapid responses, but it is far more difficult to select 

a GOLD and a BLACK eyespot. 

演示者
演示文稿备注
P15. 另一个典型的例子是双环蝴蝶翅膀上眼点的大小和颜色。对于一个大眼点和一个小眼点选择会快速起效。然而对于一个金眼点和一个黑眼点的选择非常困难。这告诉我们，某些性状在选择压力的作用下总是比其他性状更容易出现。



Developmental bias — Example III & IV

Non-random numbers of limbs, digits,  and segments 
across many groups

Mammalian teeth development shows significant bias 
in number, size and shape of teeth

演示者
演示文稿备注
还有例如许多动物类群的四肢、手指、躯干的节段数量总是非随机的。这也可能是发育偏好导致的。例如从昆虫到人类都是头胸腹三段式的结构。此外，哺乳动物的牙齿发育在牙齿数量、大小和形状上也显示出明显的偏好。



Focal Topics

演示者
演示文稿备注
EES关注的第二个焦点话题是发育可塑性



Developmental plasticity — Focal Topic

Developmental plasticity is ubiquitous across all levels of biological organization
It enables developmental robustness in the face of environmental fluctuations

Developmental 
plasticity

Speciation

Adaptive 
radiation

Adaptive peak 
shifts

演示者
演示文稿备注
P19. 发育可塑性在生物发育的各个层面都无处不在。发育可塑性体现为当环境发生变化时，形态和行为会做出补偿性调整，以维持发育的可持续性可稳健性。近年来，人们越来越多地认识到发育可塑性在进化过程中的作用。例如，促进物种产生、适应性辐射、并可以解释适应峰位移。



Developmental plasticity — Focal Topic

Developmental process may act as capacitors for cryptic 
genetic variation that becomes expressed in novel or 

stressful conditions
Example:  cryptic genetic variation played a role in the 

evolution of eye loss in cavefish

Environmentally-induced phenotypes can be 
stabilized across generations by selection
Example: loss of color in water fleas when 

exposed to predators

演示者
演示文稿备注
P20. 有科学家将发育过程在进化过程中的作用比作隐性遗传变异（cryptic genetic variation）的电容器。隐性遗传变异指的是不会改变表型的变异。正常情况下生物的发育过程中会不断积累隐性变异，这也是积累发育可塑性的过程。当环境发生变化时，这些隐性变异就会表现出来，就像是电容释放电荷的过程。这样的机制被证明在洞穴鱼类的眼睛丢失过程中起到重要作用。上面这种环境诱导的新表型会在几个时代的时间内微调并稳定下来，例如暴露在高捕食者压力下的水蚤会发生颜色丢失，颜色丢失一开始是可塑的，然后会逐渐固定下来。这个过程称为genetic accommodation。Genetic accommodation时促进快速演化的重要机制。



Developmental plasticity — Focal Topic

Flexible stem hypothesis: an ancestral plastic 
species can be at the origin of sister lineages

An ancestral population with high 
developmental plasticity may be the cause of 

trait diversity in Galapagos finches 

Benthic and limnetic 
diets induced similar 
mouth morphs in 
different populations

演示者
演示文稿备注
P21. 后来科学家进一步认为祖先物种的发育可塑性可能是后代物种性状多样性的起源，这个理论被称为“柔性茎（flexible stem）”假说。加拉帕斯雀可能是支持这个假说的一个很好的例子。这种雀非常善于探索和占有新的生态位，也就是具有高创新性，high innovation。它们也具有很高的性状多样性。有些科学家认为它们的多样性和创新型来源于一个具有高发育可塑性的祖先种群。发育可塑性可能是近缘物种之间产生相似变异的原因。研究人员通过给四个不同的三刺鱼种群喂食浮性饲料和沉性饲料。四个种群里喂沉性饲料的鱼都出现了下位口，喂浮性饲料的鱼都出现了上位口。这被认为是发育可塑性的一个表现。



Developmental plasticity — Focal Topic

Studies in fishes proved that developmental plasticity influences biodiversity
Clades with developmental plasticity  have higher number of descendant species

演示者
演示文稿备注
在其他鱼类中的例子表明，发育可塑性较高的clade里具有更多的物种数量。说明发育过程本身的特性也会影响生物多样性而不仅仅是环境或者自然选择的结果。



Developmental plasticity — Focal Topic

New environmental 
conditions

Development 
plastic responses Novel phenotypes Adaptation

New environmental 
conditions Random mutations Natural selection Adaptation

演示者
演示文稿备注
P23. Mary Jane 在2003年提出了一个著名的论断，她说“基因可能经常是表型演化的追随者而不是领导者”。这句话引起了很大争议。不过她解释说这句话并不是说在演化过程中表型先于基因型出现。表型的适应先于基因型的适应。也就下面这个过程：新环境引起发育可塑性响应，出现新的表型，然后才出现基因层面的适应过程，表现为新表型的逐渐稳定。



Focal Topics

演示者
演示文稿备注
P24. 第三个焦点话题是包容性遗传，inclusive inheritance



Inclusive inheritance — Focal Topic

Transmitted factors across generations which are:
beyond genes      extended to developmental process      beyond germ line cells
can also contribute to heredity

演示者
演示文稿备注
P25. inclusive inheritance指的是除了传统意义上的遗传物质也就是基因或者DNA以外，还有其他的生物因子也是可以跨世代传递的，这些因子的传递可能是持续在整个发育过程中的，不仅仅只有通过生殖细胞传递这一种方式。



Inclusive inheritance — Focal Topic

Contents of fertilized egg, such as organelles, enzymes, 
hormones, antibodies, and transcription factors are 
sometimes passed on to the developing embryo

Attached chemicals on genes sometimes can be passed on 
to the next generation. 
Epigenetic marks attached to a single gene has led to one 
wild population flowering later

演示者
演示文稿备注
P26. 首先能通过受精卵传递的不仅仅有DNA，细胞器、酶、激素、抗体和转录因子都可以通过受精卵实现跨代传递。这种现象在鸟类中的研究很多。不过李心提醒我哺乳动物也可以通过胎盘传递这些物质。另外一些表观修饰化学物质也可以附着在DNA或者染色体上进行跨代传递，例如DNA和组蛋白的甲基化乙酰化等等。比如有些植物的开花时间就是由表观遗传所决定的。



Inclusive inheritance — Focal Topic

Maternal microbiota are passed on to 
offspring actively or passively and 
influence offspring development, 
morphology and resistance to 
pathogens

Cultural inheritance occurs in many 
animals from crickets to humans. 
Cultural inheritance refers to the 
storage and transmission of learned 
information by communication, 
imitation, teaching and learning.

Ecological inheritance is also a kind of 
inclusive inheritance. Parental 
generations modified and pass on 
environmental conditions to offspring

演示者
演示文稿备注
P27. 母体微生物可以主动或者被动地传递为后代，影响后代的发育、形态和抵抗力。例如：蜣螂育雏球内的母体微生物组对于幼虫的正常发育非常重要，特别是外界环境比较恶劣的情况下。包容性遗传还包含文化传承。文化传承指的是通过交流、模仿、教学和学习来存储和传递非物质信息。它发生在从蚂蚁到人类的许多动物内。生态遗传也被认为是包容性遗传的一种。有些物种的亲代会改造生活环境并将其传递给后代。例如寄居蟹的居住的贝壳大多数情况下都是从亲代那里继承来的经过改造的贝壳。



Focal Topics

演示者
演示文稿备注
P28. 最后一个焦点话题是生态位建设



Niche construction — Focal Topic

All organisms actively determine the characteristics of their niche by selecting and modifying habitat and environmental 
resources. These activities are known as niche construction

Beaver dams                Self-irrigating plants Corals   Cyanobacteria

演示者
演示文稿备注
P29. 几乎所有生物都会积极地对生态位进行一定程度的改造。比较著名的例子包括，海狸会在河里筑起水坝、沙漠中的自灌溉植物可以创造一个迷你绿洲、珊瑚礁为各种各样的海洋生物提供栖息地，还有蓝藻这样用数百万年改造了整个地球生态环境的极端例子。



Niche construction — Focal Topic

Niche construction bring about environmental changes which lead to changes in selective pressures exerted on organisms.
There is a feedback relationship between niche construction and natural selection —— Adaptation is a BIDIRECTIONAL 
process.

演示者
演示文稿备注
P30. 生物的生态建设反过来对生物造成选择压力的改变。因此生态位建设和自然选择之间存在反馈关系。因此EES认为生物的适应是一个双向过程。



Niche construction — Focal Topic

Compared to SET, EES has a broader view of evolutionary causation. Niche construction systematically modifying 
selection and biases the direction of evolution.

SET EES

演示者
演示文稿备注
P31. SET认为表型的演化是在突变、选择、漂变和基因流的驱动和影响下进行的。而EES认为发育偏好性和生态位建设先于突变、选择、漂变发挥作用。并影响它们的作用。因而可以引导演化的方向。



How the EES 
differs from 
MS/SET?

演示者
演示文稿备注
P32. 接下来我们总结一下EES和SET或者MS对于演化过程理解上的区别。



How the EES differs from MS/SET?

Marc Kirschner (2005)

演示者
演示文稿备注
1 SET认为在适应性演化过程中，遗传变化是表型变化的原因，而EES认为表型的accommodation是遗传变化的原因。2 SET认为突变是随机的，由它导致的表型变化也是随机的。对于生物体来说一般是中性或者弱有害的。EES认为新表型变异经常是有方向也有功能的。3 SET认为孤立的突变产生新表型发生于单个生物个体。EES认为新表型变异通常是发生于多个个体内。这种发生是由环境因素诱导的。4 SET认为适应性演化通常是对微效突变进行选择，然后才出现的。EES认为明显的新表型可能是由于一个组织特异的主要调控基因的变异导致的，也可能是由于被促进变异（facilitated variation）导致的， facilitated variation是一个比较新的理论，2005年有马克基什纳提出。这一理论认为生物的发育是有一组高度保守的模块化过程构建的。例如基因复制转录翻译、细胞骨架形成、细胞黏附过程、细胞信号通路等等。生物体可以通过充分利用这些模块化的过程，使其可以通过数量有限的遗传变异产生看似复杂的生物系统。5 SET认为相同演化事件在独立群体的重复出现是由趋同具体例子跳过：格哈特和基尔施纳[2]举了鸟类或蝙蝠翅膀从四足动物前肢进化而来的例子。他们解释了如果骨骼由于基因突变而经历长度和厚度的调节变化，肌肉，神经和脉管系统将如何适应这些变化，而本身不需要独立的调节变化。对肢体发育的研究表明，肌肉、神经和血管创始细胞起源于胚胎躯干，并迁移到发育中的肢体芽中，该芽最初仅包含骨骼和真皮前体。肌肉前体适应性强;它们从发育中的真皮和骨骼接收信号，并采取相对于它们的位置，无论它们在哪里。然后，如前所述，大量轴突从神经索延伸到芽中;一些偶然接触肌肉目标并稳定下来，其余的则向后收缩。最后，血管祖细胞进入。只要肢体细胞缺氧，它们就会分泌触发附近血管生长到附近地区的信号。由于探索过程赋予的适应性，不需要骨骼，肌肉，神经和血管的共同进化。选择不必协调多个独立变化的零件。这不仅意味着可以在几乎没有遗传变化的情况下轻松产生可行的表型，而且基因突变不太可能致命，大的表型变化可以通过选择来促进，并且表型变异是功能性和适应性的（即“促进”）。演化导致的。EES认为发育偏好性也会导致这样的现象6 SET认为适应性变异的扩散是通过选择实现的。EES认为适应性变异也可以通过同样的环境引导、非基因遗传、学习行为和文化代际传递实现
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演示者
演示文稿备注
7 SET认为快速表型演化需要强烈的选择和大量遗传变异。EES认为快速表型演化是对功能性变异的诱导和选择同时发生的结果8 第八条讨论的是分类多样性，taxonomic diversity, 指的是一个分类单元比如一个属或者一个科内物种的数量。 SET认为分类多样性取决于选择性环境的多样性。这里需要可能解释一下选择性环境指的是能够诱导发育改变的环境因子。EES认为发育系统本身的特性（可演化性、是否受到约束等）对于分类多样性的作用更强9 SET认为可遗传的变异不是有偏好的。EES认为可遗传变异对于具有适应性和高度整合已有表型的变异来说，具有系统性的偏好性。10 SET认为生物对环境的改变与非生物因素的环境变化本质上没有区别。EES认为生态位建设对一些环境变化有系统性地偏好，例如非常适合建设者或者其后代表型的环境变化，以及可以增强建设者或者其后代适应性的环境变化。11 SET认为平行演化是趋同环境条件的结果。EES认为平行演化可能是由于生态位建设的结果。12 SET认为生态系统的稳定性、生产力和动态可以被竞争和营养关系解释。EES认为这些很大程度上取决于生态位建设和生态位继承。
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演示者
演示文稿备注
P35. EES作为对于生物演化的新理论和新思考，它跟传统演化理论具有不同的核心思想研究焦点。大多数EES的支持者并不寻求取代传统演化理论。他们提出这个理论框架的目的是：1 对激烈争论中演化过程（例如生态位构建，非基因遗传）的重要性提供明确的评估2. 阐明个体对环境的反应（可塑性）在演化中的重要性3. 为复杂的基因型与表型关系设计新的理论方法4. 确定发育过程能在多大程度上解释演化的长期趋势、平行演化、生物多样性和可演化性。
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