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摘要: 环境污染是驱动生物适应性进化的重要因素之一。 近年来,随着分子生物学的迅猛发展和进化生物学理论的逐步更

新,进化毒理学(evolutionary toxicology)这一交叉学科快速发展。 进化毒理学研究是运用分子生物学和种群遗传学的方法,以
进化生物学和保护遗传学的理论和概念为基础,试图描述生物体适应环境的机制、原则以及环境污染对生物体适应过程的影

响与作用。 本文回顾了进化毒理学的理论发展,归纳总结了进化毒理学的研究范畴和主要研究内容,并对进化毒理学在未来

生态风险评估中的应用、进化毒理学的研究方向以及相关理论进行了展望。 本文旨在对进化毒理学这一新兴交叉学科进行

梳理和简介,为丰富生态毒理学研究提供理论支持,同时也为解决日益加剧的环境污染问题提供新的研究思路与途径。
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Abstract: Environmental pollution has become one of the significant driving factors behind the evolution of di-
verse organisms. With the advance in molecular biology and the theory of evolutionary biology, a new interdiscipli-
ne called evolutionary toxicology is growing. Based on the theory of evolutionary biology and conservation genet-
ics, evolutionary toxicology aims to investigate how the polluted environment affects organisms and how the organ-
isms adapt to the polluted environment. Research in evolutionary toxicology uses experimental design familiar to
the ecotoxicologist with matched reference and contaminated sites and selection of sentinel species. Here, we re-
viewed the theorical development of evolutionary toxicology and summarized the scope and field of evolutionary
toxicology research. Additionally, the prospects of evolutionary toxicology are presented, which include the applica-
tion of evolutionary toxicology in ecological risk assessment, the research of evolutionary toxicology under the
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omics era, and evo-evolutionary dynamics in toxicology. It is anticipated that the review and introduction of this e-
merging interdisciplinary subject could provide theoretical support and insights into the study of ecotoxicology and
management of serious environmental problems.
Keywords: evolutionary toxicology; phenotypic plasticity; environmental contamination; population genetics

　 　 随着工业时代的到来,环境污染问题日益严峻,
人类活动正以不可阻挡的趋势加速全球环境变

化[1]。 为适应环境变化,生物体被迫发生改变,如从

物候学特征的进化,到芳香烃的脱敏,从污染环境下

DNA 突变率的增加,到表观遗传效应等。 随着分子

生物学的发展,越来越多的证据表明环境污染会对

种群的遗传变异产生直接或间接的影响[2]。 通常,
有毒物质可以通过 2 种方式对生物体产生遗传影

响,体细胞效应(somatic effect)和遗传效应(heritable
effect)。 前者是指暴露于污染环境中导致的体细胞

突变,这些突变会在组织或器官中表达,但不会传递

给下一代;而后者则是有毒物质造成的可遗传的胚

胎细胞的突变[3-4]。 组学技术的发展与整合,也为揭

示生物对环境压力的适应机制与过程提供了有力工

具[5-8],指出环境污染是驱动生物适应性进化的重要

因素之一。 近年来,基于环境污染条件下的生物快

速进化和同步进化的研究案例[9-13]不断被报道,如
采矿废水、核污染和海洋溢油等环境污染条件下的

生物体进化响应相继被野外与实验室研究所证实,
进化毒理学这一全新的研究视角不断走入生态毒理

学研究的各个方面,其理论与研究范畴也不断被丰

富与深化。
随着气候变化和环境污染问题的日益加剧、分

子生物学技术的迅猛发展、进化生物学理论的不断

更新,进化毒理学这一交叉学科越来越受到关注。
故此,本文梳理了有关进化毒理学相关研究的理论

发展,归纳总结了进化毒理学的研究范畴和主要研

究内容,并对这一新兴交叉学科的研究提出了几点

展望,旨在为丰富生态毒理学研究提供理论支持,也
为解决日益加剧的环境污染问题提供新的研究思路

与途径。

1　 进化毒理学的定义和理论发展(Definition and
theoretical development of evolutionary toxicology)

进化毒理学是研究污染物对自然种群遗传学特

征影响的一门学科[14]。 进化毒理学研究运用分子生

物学和种群遗传学的方法,以进化生物学和保护遗

传学的理论和概念为基础,试图描述生物体如何适

应污染环境,探究生物体适应环境的基本机制和原

则,确定影响生物体进化过程的环境污染物并量化

其影响程度[3, 14]。
20 世纪 50 年代,2 个进化生物学的经典案例被

报道:家蝇(Musca domestica)对有机氯类杀虫剂滴滴

涕(dichlorodiphenyltrichloroethane, DDT)的耐药性[15]

和桦尺蠖(Biston betularia)的工业黑化现象[16],即发

� 现家蝇对杀虫剂逐渐产生耐药性并证明这一耐药性

是可遗传的,以及桦尺蠖为更好地拟态于工业革命

造成的变黑的桦树表皮,发生浅色个体种群数量急

剧下降并被深色个体种群所替代的种群动态变化和

生态适应。 20 世纪 60 年代,工业黑化事件发生后,
研究人员开始关注重金属污染对各生物类群的毒性

影响及其产生的耐受性问题,但当时无法确定重金

属耐受性是由于生理反应还是遗传适应亦或是二者

共同决定的[17]。 随着对环境污染认识的深入,生态

毒理学研究发现,有毒物质能作为环境选择压力驱

动生物进化[18-20],由人类活动造成的环境污染也是

一种选择力量,可导致自然种群发生微进化(micro-
evolution)[8]。 微进化是指生物对持续或反复出现的

压力或胁迫产生了一定的耐受性,个体间的抗压机

制发生了遗传变异,拥有变异基因的个体能有效地

应对和缓解环境压力,降低胁迫的不利影响或具有

快速修复损伤的能力,从而利于子代的存活与繁衍,
且随环境压力的增加,这些有利于生存与繁衍的基

因变异会相应增加[8]。
种群中的“敏感个体”为应对污染所产生的不

利影响,会在生存策略、繁殖或行为上发生改变,这
些改变可在不同世代间传递,这便是生物体进化的

一种表现。 Bickham 和 Smolen[14]通过长期对多环芳

烃对鱼类的暴露实验研究,发现长期暴露可引起种

群跨世代的基因变异,首次提出了进化毒理学这一

概念。 Bickham[3]将污染物驱动的进化结果归纳为:
遗传多样性改变、生存相关位点上等位基因或基因

型频率改变、扩散方式或基因流改变和 DNA 突变

率提高等 4 个方面。
此后,越来越多的分子研究逐步阐明了生物体

对某些有毒物质耐受性的分子机制。 例如,家蝇对

DDT 的耐受性是由于在 Cyp6g1 基因的启动子中插
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� 入了一个可移动的原件,该基因的过表达可能使生

物体快速代谢 DDT[8],从而产生耐受性。 进入 21 世

纪,特别是近 10 年,组学技术得到迅猛发展,进化毒

理学的研究内容不断被丰富,污染胁迫与生物体基

因型的改变及其潜在机制不断被揭示,基于转录组、
蛋白质组和代谢组等多组学分析推动进化毒理学研

究进入了一个新的时代(表 1)。

2　 研究范畴与内容(Scope and content)
污染物一般分为两大类: 一类直接作用于

DNA,改变生物体 DNA 的完整性并产生后续不良

影响的环境污染物,被称为基因毒物 (genotoxica-
nts);另一类则是不直接与 DNA 相互作用,被称为

非基因毒物(non-genotoxicants),此类污染物一般会

降低繁殖成功率、提高遗传漂变,并驱动基因组水平

的遗传多样性的变化。 进化毒理学的研究主要包括

以下内容:暴露环境中污染物的赋存水平,暴露生物

体内的污染物的含量、富集及代谢程度,特异性生物

标志物的选取,种群遗传效应与结构。 Bickham[3]回

顾了进化毒理学的研究内容后提出了进化毒理学的

四大核心内容(图 1):基因组水平遗传多样性的改

变;污染物驱动下与生存相关的等位基因或基因型

频率的改变;扩散方式或基因流的改变以及影响种

群间遗传结构;突变率增加,导致等位基因或基因型

频率的改变。 本文对近年来发表的相关研究文献资

料进行整理,目前进化毒理学的主要研究内容包括

污染物的耐受性与相关基因表达的研究,污染环境

中种群水平的遗传变异或遗传多样性的改变,基于

表 1　 进化毒理学研究的理论发展过程

Table 1　 Development of evolutionary toxicology
发展阶段

Period

时间

Time

主要研究内容和研究对象

Content and materials

参考文献

References

早期研究

Early research

20 世纪 50 年代

1950s

种群特征对环境的适应性变化(例如桦尺蠖的工业黑化现象)

Adaptation of a population to the change of its environment (e.g., industrial melanism

of the peppered moth)
Kettlewell, 1955 [16]

20 世纪

60 年代晚期

Late 1960s

重金属污染下,许多水生种群(细菌、真菌、藻类、贝类、甲壳动物、环节动物、昆
虫和脊椎动物等)的耐受性研究被大量报道,但未能阐明耐受性是由生理反应

还是遗传适应造成的

The resistance of a wide variety of aquatic populations (bacteria, fungi, algae, mol-
luscs, crustaceans, annelids, insects and vertebrates) to the toxic effects of heavy met-
al pollution has been well studied; however, it was not possible to determine if the

resistance was due to physiological acclimation or genetic adaptation

Klerks and

Weis, 1987 [17]

理论的诞生

Establishment

of the theory

20 世纪 90 年代

1990s

随着分子生物学和进化生物学理论的快速发展,Bickham 和 Smolen 首次提出

“进化毒理学”的概念

It was only after the development of molecular and evolutionary methodologies that

the term “evolutionary toxicology” first came into use by Bickham and Smolen

Bickham and

Smolen, 1994 [14]

21 世纪初

2000s

进化毒理学研究开始将有毒物质的影响作为一种环境选择压力

Studies of evolutionary toxicology began to focus on the outcomes of toxicants as a

selective pressure in contaminated environments

Meyer, 2002 [21];

Noyes et al., 2009 [22]

快速发展

Rapid development

of the theory

21 世纪初 2000s

这一交叉学科被大量应用于许多物种的环境污染效应研究

Since then, this interdisciplinary approach has been used to study the effects of envi-
ronmental contamination on a variety of organisms

Sarret et al., 1998 [23];

Bickham et al., 2000 [24]

2010 年至今

From 2010s to

the present

组学时代的到来和多种新型污染物的报道,进化毒理学展示出重要的实践作

用,广泛应用于生物体对环境变化的适应性进化研究以及环境污染对生物体影

响的综合评价之中

With the advent of omics world and the reports of a variety of emerging contami-
nants, evolutionary toxicology has been widely used in the study of adaptive evolu-
tion to the environmental changes and in the comprehensive evaluation of the impact

of environmental pollution on organisms

Oziolor et al., 2017 [6]



第 1 期 张智等:进化毒理学:生态毒理学研究的新视角 85　　　

图 1　 进化毒理学研究的四大核心内容[3]

Fig. 1　 The four cornerstones of evolutionary toxicology[3]

系统发育分析的进化毒理学研究,以及环境污染驱

动下的适应性进化与快速进化等。 接下来对以上内

容展开介绍。
2. 1　 污染物的耐受性与基因表达

正如前文 DDT 的耐药性案例,实验毒理学早期

阶段科学家便开展了对重金属毒性和耐性的研

究[15]。 但当时科学家仅关注到生物体的表型变化或

对污染物产生耐受性的现象,并未明确指出其机制。
随着分子生物学的发展,人们逐步意识到某些基因

的改变,能够使生物体适应环境的变化,从而产生对

不利环境的抵抗力。 例如,具有较高光解酶活性的

青蛙往往更能耐受紫外线辐射造成的影响[25],而来

自高紫外线环境的青蛙种群对紫外线的 DNA 损伤

也具有更高的抵抗力[26]。 这提示我们可以利用进化

的观点来解释生物体对环境污染的耐受性。 目前,
越来越多基因的功能在不同类群生物中得到注释和

研究,这为进化毒理学研究中对有毒物质的耐受性

的解释提供了重要参考。
与有毒物质耐受性相关基因在以下几种污染物

中有较为深入的研究。 首先,杀虫剂耐受性实验证

实了某些基因存在适应性进化使得虫体对杀虫剂的

抵抗力逐步提高。 Poynton 等[27]对一种端足类模式

动物钩虾(Hyalella azteca)进行测序、组装和注释,通
� 过对杀虫剂和其他新型污染物的暴露实验,标注了

涉及解毒、氧化应激和毒物应激反应的主要基因家

族。 此外,相似的实验发现只有在相当高浓度的杀

虫剂环境中,耐药组产生的氧化应激反应才能持续

起到作用从而抵抗杀虫剂[28-29]。 在黑凤蝶 (Papilio
polyxenes)种群中,发现细胞色素 P450 基因亚家族

� 的扩增与杀虫剂中的呋喃香豆素(furancoumarin)耐
受性密切相关[30]。 第二类研究报道较多的污染物是

重金属。 金属硫蛋白是一个功能多样的大型蛋白家

族,具有不同的金属结合及氧化还原能力,这些与金

属结合以及运输基质的改变可能使生物体进化出对

金属的耐受性,金属硫蛋白基因拷贝数的变异与重

金属耐受能力相关[31]。 例如,自然界许多昆虫种群

金属硫蛋白的拷贝数变异极大,已被证明与重金属

毒性的耐受能力相关[32];Maron 等[33]发现调节柠檬

酸外流的基因拷贝数的增加有助于玉米增强对铝离

子的耐受能力;拟南芥通过调控金属转运蛋白和拷

贝数的变异来适应不同的重金属污染环境[34-35]。 最

后,近年来频发的海洋漏油事件以及其他新型污染
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物的不断揭露,也让研究者转向更多与污染物耐受

性相关的基因调控机制研究中来。 例如 Wirgin
等[20]在暴露于多氯联苯 (polychlorinated biphenyls,
PCBs)中的大西洋小鳕(Microgadus tomcod)的芳香

� 烃受体(aryl hydrocarbon receptor, AHR)基因上发现

� 一处碱基缺失,这一现象在其他种群都未见到,这被

推测是其产生 PCBs 耐受性的基础。 这一研究也提

供了受污染种群能够产生快速进化的直接证据。
2. 2　 遗传变异和遗传多样性的改变

遗传多样性是保护生物学研究的核心之一,生
物多样性保护的关键就是保护物种的遗传多样性或

进化潜能,遗传多样性的丧失一般与物种灭绝的概

率成正比[36]。 遗传变异是维持群落结构和生态系统

功能多样性的重要来源。 当一个种群最初暴露于污

染环境之中时,种群数量通常会出现急剧下滑,这个

过程也会导致遗传漂变以及遗传变异的丧失。 例如

阿塞拜疆污染工业区的沼泽蛙(Rana ridibunda)种群

� 的单倍型多样性和核苷酸多样性相比未遭污染种群

显著下降[37]。
随着分子生物学的发展,基于不同分子标记,如

微卫星(SSR)、DNA 指纹图谱、单核苷酸多态性位点

(SNP)、简化基因组测序(RAD-seq)和全基因组测序

等[4],检测污染物对种群遗传学影响的研究逐渐增

多,这为评估种群遗传变异和种群动态提供了技术

上的支持。 Laporte 等[38]通过建立 RAD-seq 文库对

生活在不同污染环境中的欧洲鳗鲡(Anguilla anguil-
la)和美洲鳗鲡(A. rostrata)进行筛选,观察到由环境

� 选择引起的多处基因位点等位基因频率的改变,表
明将多基因位点选择信号、遗传变异与环境选择因

子结合起来,能够共同分析基因组水平应对环境变

化的选择动态。 对切尔诺贝利地区 50 个世代的田

鼠(Myodes glareolus)进行了线粒体全基因组测序,
� 发现长期低剂量的辐射暴露可能会加速该物种的突

变。 环境改变造成的选择压力也可以导致单一位点

发生快速进化,从而导致遗传多样性的改变[39-40]。
当然也并非所有受污染种群的遗传多样性都是

下降的,具体问题还需具体分析,如种群的迁移、扩
散等都会导致多样性增加[41]。 另外,对于世代周期

短、有效种群数量大的物种,其遗传多样性高,短期

种群数量下降的遗传后果会相对减弱。 例如 Piňeira
等[42]对石油泄漏污染区域内的萨克斯滨螺(Littorina
saxatilis)进行了跟踪研究,发现污染事故发生一年半

� 后,该螺的整体遗传多样性较未受污染地区无显著

下降,推测该物种对短期污染造成的遗传多样性的

丧失具有快速恢复能力。 前文 PCBs 暴露实验中,
检测大西洋小鳕基于线粒体 DNA 控制区序列,发
现受污染种群的单倍型数量和单倍型多样性均高于

其他未受污染种群,且分析种群历史动态可知种群

规模与近期更新世冰期相一致,因此作者推断由于

污染物而发生的大规模死亡事件不一定会导致瓶颈

效应。 受污染种群与对照组相比,共享单倍型也表

明基因流并未受到影响[20]。 以上研究也提供了新的

进化毒理学研究思路:基于中性分子标记进行遗传

多样性、种群结构、系统发育分析以及种群历史动态

分析,有助于我们更好地理解种群遗传方面对环境

污染的响应及其潜在的进化事件。
2. 3　 系统发生及其相关研究

系统发生(phylogeny),亦可称系统发育,是指生

物形成或进化的历史。 系统发生学研究物种之间的

进化关系,其基本思想是比较物种的特征,认为遗传

信息相似的物种在分类学上更接近。 系统发育分析

和比较基因组学都是识别和确认生物体分子层面响

应不利环境的有效工具。 受试物种之间对化学物质

的敏感性的不一致直接反映在它们进化(系统发育)
上的差异之中[43]。 系统发育分析应用于生态毒理学

研究最经典的例子就是 Hahn 对 AHR 基因家族长

达 20 年的研究。 Hahn[44]从脊椎动物和无脊椎动物

的分子研究出发,综述了目前对动物物种间 AHR
多样性的认识和 AHR 信号通路的演化过程。 脊椎

动物和无脊椎动物的 AHR 基因可能有共同的祖

先;而经过多拷贝和多样化,脊椎动物的 AHR 基因

又表现出不同的适应性,多个 AHR 家族基因的存在

可能促进了某些类群特定 AHR类型的功能划分[45]。
此外,Guénard 等[46]利用系统发育树来估计物

种在不同系统发育水平的耐受性,发现高达 83%的

物种间对污染物的耐受性符合一定的系统发育结

构,这证明了近缘种在应对相似的有毒物质时具有

相似的耐受性。 Carew 等[47]通过摇蚊类和蜉蝣类的

系统发育比较研究,发现污染反应具有较强的系统

发育节点,即系统发育节点在物种间对环境污染物

的耐受度或敏感度的区分普遍存在。 以上研究也为

未来污染物耐受性的风险评估提供了新思路,即通

过系统发育模型来估算物种耐受性。
2. 4　 适应性进化与快速进化

环境的快速变化极大地改变了栖息地特征,并
引入了新的压力源。 这些新的环境选择压力迫使生
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物体做出形态上、生理上或是基因上的适应保证生

存,而无法适应的物种则从这些环境中灭绝。 近年

来进化生物学家也拓宽了进化的概念和研究领域,
将关注的进化时间尺度拉短,从过去往往预设进化

是缓慢发生的,到如今实验室验证进化可能在几个

世代内就能发生并对不同环境做出快速适应,进化

可以在很短的时间尺度内迅速发生并能够反馈于生

态特征[48]。 这一观点为生态毒理学研究引入进化的

观点提供了重要的理论支撑,越来越多的研究开始

记录自然种群对环境变化做出的快速反应,这些适

应性反应通过可塑性或自然选择作用表现出来[49]。
在生态进化毒理学研究中也有越来越多的适应性进

化报道。 例如,Lee 等[50]发现墨西哥湾漏油事件后

受污染区域的真宽水蚤(Eurytemora affinis)对原油快

速进化出耐受性。 同样地,实验室内将耐油实验组

培养约 8 个世代,实验组种群对原油的耐受性远高

于自然种群,这表明实验组已进化出对原油的耐受

性并实现了稳定的遗传。
青鳉(Oryzias latipes)作为一种重要的实验动物,

对其抵抗不同化学污染物以及耐受性的产生和遗传

都有着较为系统的研究。 青鳉对于类二噁英化合物

(dioxin-like compounds,DLCs)的毒性作用十分敏

感。 早期研究证明受污染种群较对照组对于 DLCs
的耐受性高 3 个数量级[51],这种耐受性被证明是可

遗传的且在污染环境不同生物种群中存在着快速进

化现象。 Reid 等[13]对采自 4 个城市河口重度污染

区的共 384 尾大西洋鳉鱼 (Fundulus heteroclitus)进
� 行了全基因组测序和比较转录组分析,结果显示在

污染水域生活的鳉鱼某些特定基因均发生了突变,
这些突变能够阻断如二噁英、多氯联苯和重金属等

有毒化学物质引起细胞死亡的信号通路。 另一个实

验则专注于多环芳烃 (polycyclic aromatic hydrocar-
bons, PAHs)污染下的快速进化:长期暴露于 PAHs
会导致生物体进化出对 PAHs 的耐受性,同时降低

其环境适应能力,这可能与其对外界环境应激源敏

感性的增加有关。 野生捕获的抗 PAHs 子一代幼鱼

与无抗组相比,代谢需求发生了变化。 这表明青鳉

种群已经适应或进化到能够承受 PAHs 的毒性,因此

改变了能量代谢或需求,这种后果可能导致耐 PAHs
的青鳉对其他环境和应激源的脆弱性增强[52]。

3　 研究展望(Research perspective)
尽管进化毒理学这一概念自首次提出至今还不

足 30 年的时间,但实际上以进化的角度解决生态毒

理学的诸多问题已经有较长时间的实践。 特别是几

种“明星”污染物的耐受性研究,早已从野外调查,
到实验室内机制研究,再将作用机理进一步应用于

后续环境监测和风险评估中。 以进化生物学的视角

和方法解决生态毒理学的诸多问题,必定为日益加

剧的环境问题提供新的思路。 进化毒理学在生态风

险评估等科学评价管理,微进化与适应成本等进化

生物学重要问题,组学方法加速生态毒理学与种群

遗传学的融合,以及生态进化动态理论下的毒理学

与生态、进化的相互作用关系等方面具有广阔前景。
3. 1　 生态风险评估

进化毒理学对环境科学和管理有重要的影响,
包括保护生物学、适合度成本的阐明、环境风险评估

和补救等。 例如,越来越多的国家标准被制定,通过

受污染生物体的生理、生化特征评估环境污染的影

响,这便是一些生物作为环境指示种发挥的重要作

用。 然而,如果没有考虑进化生物学中的适合度降

低、遗传多样性下降或其他未知后果,这些生物种群

或群落的污染风险很可能会被低估[53]。 因此,在未

来环境影响评价和生态风险评估的具体实践中,同
样应从种群遗传学和进化生物学的角度考虑环境变

化对遗传多样性和适合度的影响。
此外,不同世代间的遗传影响同样需要加入评

估的范畴。 进化毒理学将提高传统生态毒理学忽视

的对体细胞效应和遗传效应的关注,填补传统生物

个体生态毒理实验与化学物质对群落结构和功能多

样性的影响评价之间的空白。 进化毒理学关注到多

个世代的长期进化及其对环境的适应,可以作出更

为长久的生态风险评估[3]。 例如,利用种群生态学

的方法,进化毒理学可用于评估亚致死浓度条件下

的跨世代(transgenerational)影响,以及评估暴露于污

染物中的种群遗传变异情况[54-55]。
3. 2　 微进化与适应成本

过去几十年,越来越多的证据指出微进化在种

群水平对化学应激源的长期反应中起到至关重要的

作用[9]。 能够耐受环境胁迫基因型的自然选择可能

导致生物体种群水平产生可遗传的适应性进化和抵

抗力的增强,从而使生物体即使在相对较高浓度的

污染物环境下也能存活(又被称为微进化优势)。 例

如,Zhang 等[56]发现一种全新的跨代遗传现象,在受

到环境压力胁迫时,生物体神经元的线粒体应激通

过神经到生殖腺的信号交流,诱导后代个体携带更

高拷贝的线粒体 DNA,进而导致机体激活线粒体未
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折叠蛋白反应,使得后代具有更强的抗压能力和更

长的寿命。 但是,这种进化优势通常也伴随着遗传

多样性降低并可能造成长期的负面后果,如应对环

境再次变化的能力下降。 当压力源被消除时,生物

体适应性也可能降低,甚至增加灭绝风险,即微进化

成本[9]。 上述神经元线粒体应激调控的例子,尽管

后代继承了较高水平的线粒体 DNA 以及随之产生

的线粒体未折叠蛋白反应使其具有更强的抗逆能力

(包括耐热、抗病原菌感染和抗急性线粒体损伤等),
但研究也发现作为代价,这些后代发育迟缓且生殖

力降低[57]。 即使一个种群能够在短时间内适应应激

源,产生基因型的变异,但是在长期看来,不良影响

也可能发生,这被称为耐受成本或适应成本[58-60]。
此外,传统生态学和微进化反应之间也还缺乏定量

比较的方法。 因此在进化毒理学未来的研究中仍有

以下问题亟待解决:何种浓度污染物造成的微进化

效应可以被检测到? 这些浓度与生态毒理学上的阈

值浓度相比有无一致性?
当然,进化也并非都是有利的,适应新的环境压

力发生进化势必要付出一定的成本损耗[19]。 因此,
进化毒理学另外一个关注点在于评估快速适应新环

境或恶劣环境条件的短期进化(contemporary)所付

出的适应成本(fitness costs)。 Dutilleul 等[61]以秀丽

线虫(Caenorhabditis elegans)为模式动物,分别对其

� 进行铀暴露、高盐暴露或交替处理超过 22 个世代,
结合同质园实验(common garden experiment)和交互

移植实验 (reciprocal-transplant experiments),评估不

同环境条件下秀丽线虫种群的进化适应成本。 结果

显示,秀丽线虫一旦接触到一种压力源,适应性进化

就会导致其适应成本升高,相应地也获得了最基本

的收益,即存活率的提高。 在未来的研究中,特别是

多种污染源同时作用的情况下,生物体对污染物的

适应策略也值得我们进一步关注。
上述研究内容已经提示我们可以通过系统发育

分析来追溯生物体对不同污染物的耐受性的进化。
进化生物学理论能够帮助我们区分细微反应中的关

键物种间差异,进而揭示高毒性环境下的生存问

题[20, 62-63]。 此外,对进化历史的关注,也可以为探究

生命体对有害物质快速适应的本质提供帮助。 因

此,未来可尝试利用进化的观点识别对污染物特别

敏感、抵抗或响应的遗传或生理机制。
3. 3　 组学时代下的进化毒理学研究

过去 30 年间,进化毒理学领域取得了巨大的进

展,同时期分子生物学更是经历了跨越式发展,进化

毒理学也乘分子生物学技术发展的东风,利用分子

生物学方法和越来越多可获取的基因组数据资源解

决生态毒理学问题。 最初,传统毒理学与分子生物

学的结合,大多是关注污染物驱动选择的特定情况

下的适应性多态性表现与一些经典的“解毒基因”,
如细胞色素 P450 [64]、金属硫蛋白[65]等。 随着组学数

据的不断完善,无需基于先前认知而偏向目标基因

选择的研究方法,可以实现对污染适应的更加全面

的认识[62]。 基因组帮助我们更好地理解适应的机制

以及种群水平的基因变异情况;转录组、蛋白质组和

代谢组学则让我们更好地了解了表型与基因型的联

系,并能更好地预测潜在的种群影响。
在未来,进化毒理学研究应该更好地利用各类

组学方法共同探究生态毒理学中的作用机制问题,
并将其应用于实际的生态风险评估中。 除了一些经

典的基因,与生活史相关或调控一些关键性状的基

因同样应该受到关注,利用基因组数据将有助于与

进化毒理学有关的靶位点的筛选并促进实验方法的

多样化。 转录组对于筛选污染物生物活性及揭示特

定的毒性作用机制也是至关重要的。 例如,转录组

反映的差异特征使其成为高特异性暴露指纹,能够

对诊断环境问题起到指示作用。 在生理时间尺度上

搜寻响应的分子途径可能是长期暴露于污染物中自

然选择的目标途径,这些途径中的序列变异等可能

与物种内和物种间应对环境污染的敏感性的变化有

关。 此外,随着二代测序的兴起,环境 DNA(envi-
ronmental DNA, eDNA)逐渐成为热门的生物多样性

监测方法。 利用 eDNA 扩大潜在的生物研究范围,
有助于分析整个生物群落中丰度较低、濒危或难以

获取标本的生物的影响[66-68]。 总之,进化毒理学是

一个多学科交叉、多方法汇聚和多应用的领域,它将

继续发展,利用新技术来提高我们对生物种群应对

污染物而产生跨代际影响的理解,增强我们对环境

和生态毒理学科学的预测能力。
3. 4　 生态进化动态与毒理学研究

生态进化动态(eco-evolutionary dynamics)是近

年来进化生物学领域逐步提出的新观点,认为进化

可以短时间内完成并与生态适应相互作用[48]。 进化

毒理学研究也需要将生态进化动态的观点纳入普遍

研究中。 据报道,杀虫剂的广泛使用使得全球生态

系统都已遭到杀虫剂的污染,因此有必要了解自然

种群是如何应对杀虫剂以及适应性进化对生态特征
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的相互作用。 从进化的角度看,农药的耐药性可以

通过 2 种机制来实现:多世代的选择系耐药;表型可

塑性在单一世代内诱导耐药性的产生[60, 69-71]。 相比

之下,后者更可能对远离农业、不经常接触杀虫剂的

生物种群造成影响。 虽然耐药性的产生可以提高生

物接触农药的存活率,但这 2 种机制都可以改变生

物体与其他群落内成员的相互作用关系(如竞争者、
捕食者与被捕食者、寄生虫和宿主等)[69, 72-73]。 因

此,未来推进生态毒理学的发展,不仅要考虑生物体

对污染物的进化反应如何影响某些污染物或化学品

的效用,同样也需要考虑这些进化反应又是如何改

变群落结构和生态系统功能等方面,即进化对生态

的反馈。
全球环境污染问题的加剧,成为不同生物类群

进化的重要驱动因素之一,由污染引发的生态后果

日益引起人们的重视。 进化毒理学主要关注生物体

适应环境的基本机制和原则以及污染环境对生物体

适应过程起到的重要作用,为后续环境风险评估和

污染环境的修复提供了新的视角和解决方案。 将进

化生物学的观点同生态毒理学研究紧密结合起来,
不仅是生态毒理学领域发展的必然趋势,也是全球

环境变化下生物多样性保护与环境管理的必然要

求,更是生态恢复即环境重建的重要保障,是直接关

系到人类社会未来可持续发展的重大科学问题[74]。
以进化生物学的视角和方法解决生态毒理学的诸多

问题,必定为日益加剧的环境问题提供新的思路。
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