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植物杂交后代中基因偏分离的产生原因及其进化意义 

王哲 
复旦大学生物多样性科学研究所，生物多样性与生态工程教育部重点实验室，上海 200438 

摘要: 在天然杂交–渐渗的过程中，来自双亲的等位基因在后代的不均等分布导致偏分离的产生。大量研究表

明，偏分离在自然界中广泛存在。但是目前的研究主要集中在遗传连锁图谱构建过程中发现的偏分离现象及导

致偏分离的原因，很少有研究关注偏分离带来的基因频率或基因型频率变化对进化产生的影响。本文介绍了导

致偏分离的主要因素，如基因相互作用、双亲间遗传分化、细胞质遗传和环境影响等，分析了偏分离的进化意

义，认为偏分离的产生对群体进化潜力、性别比例、遗传多样性及维持分化稳定性等方面具有重要的影响。在

未来的研究中，应关注转基因进入野生近缘种群体后通过偏分离对群体长期进化潜力的影响，以及偏分离现象

在群体世代间有何变化等内容。 

关键词: 偏分离；杂交渐渗；野生近缘种；进化潜力；选择；遗传连锁 

Distorted segregation in plant hybrids and its implication  
for evolution 
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Abstract: During natural hybridization and introgression, offspring may obtain alleles from both parents unevenly, re-
sulting in allelic segregation that significantly deviated from the Mendelian ratio, referred to as segregation distortion (SD). 
Segregation distortion is a common phenomenon and a number of factors can influence the ratio and pattern of segregation 
distortion in hybrid descendants. However, knowledge on the evolutionary implication of SD is still very limited. In this 
review, we summarize the current knowledge regarding mechanisms of SD such as genetic interaction, genetic diver-
gence, cytoplasmic background, and environmental effect, and analyze its implication for evolution. In short, SD affects 
evolutionary potential, sex ratio, genetic diversity and maintenance of stable genetic divergence. Therefore, the effect of 
transgene on the evolutionary potential of wild relative populations through SD and the changes of the pattern of SD 
in continuous generations should be paid attention to in future studies. 
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杂交–渐渗在自然界中频繁发生，对于进化和物
种形成起到巨大作用[1]。在杂交过程中，遗传重组的

发生导致后代产生不同于亲本的基因型与表型[2]，有利

于杂种后代对新环境的快速适应。渐渗强调的是来
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自一个亲本的基因在连续杂交之后由于自然选择或

遗传漂变进入另一个亲本 [3]。渐渗对于一个群体获

得等位基因并引入适应性变异是一个重要过程，在

此过程中杂交后代可能会清除来自一个亲本或双亲

的基因 [1]。杂交–渐渗的过程涉及到大量分化群体，
在特定条件下，一个亲本的基因或基因组可能相比

另一个亲本的基因或基因组更迅速的被清除[4]。 
在自然界中，植物有性繁殖的过程中来自双亲

的等位基因通常按照孟德尔定律传递给后代。但是

当群体受到选择、突变、遗传漂变基因流等进化因

素影响时，来自双亲的基因频率或基因型频率在后

代中会显著偏离孟德尔定律的现象，这种现象被称

为偏分离(Segregation distortion，SD；或者 Transmission 
ratio distortion，TRD)[5,6]。早在 1870年，孟德尔在
研究 Silene latifolia性别比例时就发现了其雌性与雄
性的比例接近于 3:1[7]。但是在孟德尔定律受到广泛

认同后，偏分离现象并未受到人们的关注。直到 1926
年，Mangelsdorf 和 Jones 在研究玉米配子体因子与
淀粉胚乳间的遗传连锁时最早报道了偏分离现象[8]。

随着 RFLP、RAPD、AFLP、SSR等分子标记技术的
发展以及在遗传分化、遗传多样性、分子作图等领

域的应用，偏分离现象已经在多种动植物中被发现，

如水稻(Oryza sativa L.)[9]、玉米 (Zea mays L.)[10]、大麦

(Hordeum vulgare L.)[11]、小麦(Triticum aestivum L.)[12]、

番茄(Lycopersicon sp.)[13]、绿豆(Vigna radiata L.)[14]、

苜蓿(Medicago)[15]、鹰嘴豆(Cicer arietinum L.)[16]和

果蝇(Drosophila melanogaster)[5]等。 
偏分离的类型可以分为基因频率的偏分离和基

因型频率的偏分离。基因频率偏分离主要表现为来

自双亲的等位基因频率显著偏离于 1:1 的孟德尔定
律。在这种情况下，偏分离的方向表现为偏向父本

或偏向母本。而基因型频率的偏分离主要指在杂交

后代中基因型比例显著偏离孟德尔定律的情况。这

种情况下偏分离的方向除了分别偏向双亲以外，还

包括杂合子数量显著增加的杂合子过量，和杂合子

数量显著减少的杂合子缺失两种情况。也有按照连

锁群的分布情况将偏分离分为两类[17]，一是少量而

分散的偏分离位点分布在染色体不同位置，其方向

有偏向亲本和杂合子，总体没有一定趋势；二是偏

分离位点在连锁群上大量成簇分布，偏离的方向相同。 

1  导致偏分离的原因 

目前研究认为，从配子产生到结合成合子，再

到合子后阶段的很多因素都可以导致偏分离的产生

(表 1)。在果蝇和小鼠(Mus musculus)中，减数驱动
会导致减数分裂过程中同源染色体的分离具有选择

偏好性，从而使某些特定的等位基因在配子中大量

出现，导致后代出现偏分离现象[18]，例如，在雄果

蝇中具有 SD 基因的染色体会以更高的比例传递给
后代 [5]。在配子阶段与合子阶段的配子体基因和不

育基因也是导致偏分离的一个重要原因，如在玉米

和水稻中定位到的 S 基因与 ga 基因[9,10]。此外，细

胞质遗传、非同源重组、转座子、生殖隔离、环境

因素，以及一些实验过程中产生的因素，如群体大

小、不同的群体构建方式、不同类型分子标记的使

用等均对偏分离现象产生影响[19,20]。 
 
表 1  导致偏分离的主要原因 
Table 1  Main causes of segregation distortion 

原因 内容 参考文献 

基因互作 1. 功能获得型基因相互作用，如雌配子不育基因 S5。 [22] 

2. 功能丧失型相互作用，如隐性雄配子致死基因 DPL1/DPL2和 S27/S28。 [23, 24] 

3. 配子体竞争基因 ga上等位基因相互作用。 [26, 27] 

遗传分化 1. 分化双亲杂交，维持基因组完整性能力有差异，导致一方基因组等位基因频率增加。 [35] 

2. 分化双亲杂交后染色体重排影响染色体区段遗传分离。 [36] 

3. 物种形成过程中分化的基因位点上，在特定环境下，增加有利等位基因，淘汰不利等位基因。 [21] 

细胞质 1. 不同基因型雄配子受选择，生活力差异。 [42, 43] 

2. 不同细胞质背景产生的合子生活力有差异。 [44, 45] 

3. 核质互作导致的细胞质雄性不育。 [46, 47] 

环境因素 低温，高温选择。 [13, 48] 
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1.1  基因相互作用导致偏分离 

在进化过程中，物种的形成是以基因的变异和

分化为基础的[21]。来自祖先群体的基因由于突变产

生不同的等位基因，在杂交过程中，基因间的相互

作用会导致偏分离的出现[22~24]。范智权等[25]将功能

基因相互作用导致的偏分离依据其作用机制主要分

为两类，即功能获得型与功能缺失型。功能获得型

主要指在杂种后代中基因的相互作用导致新功能的

出现。例如，在水稻中 S5导致雌配子不育进而引起
杂种偏分离是基因相互作用过程中研究得比较清楚

的一个偏分离系统。Yang等[22]研究表明，S5位点的
不育系统由紧密连锁的 3 个基因组成，分别为杀手
基因 ORF5、帮凶基因 ORF4和保护基因 ORF3的相
互作用决定了雌配子是否存活。在缺乏 ORF3+的情
况下，ORF5+和 ORF4+的共同作用会增加内质网的
折叠负担并导致持续的内质网胁迫，造成程序性细

胞死亡提前，最终导致胚囊败育，同时产生偏分离。

此外，还有一种情况是在杂交的亲本中，双亲各自

的等位基因具有正常功能，而在杂交后代中由于来

自双亲的等位基因相互作用导致部分后代失去原有

功能而致死的现象[25]。例如，水稻重复隐性雄配子

致死基因 DPL1/DPL2和 S27/S28会导致杂种后代中
的偏分离现象[23,24]。这主要是由于两个或多个功能

缺失型突变基因由于分离重组在部分后代中组合在

一起，使其丧失原有功能，从而使杂种后代产生部

分致死，出现偏分离的现象。 
除此之外，大量研究发现配子不育基因以及杂

种不育基因在基因组上产生大规模偏分离的现象。

例如在水稻和玉米中定位了导致配子体竞争的 ga
基因以及杂种不育的 S基因[10, 26, 27]。在遗传连锁作

图中发现，由于这些基因的出现在雌雄配子育性、

杂合子育性下降的同时，也导致了大量成簇分布偏

分离位点，这些偏分离位点会影响连锁率的估计，

从而对遗传作图产生一定的影响。 

1.2  双亲间遗传分化程度影响偏分离 

生殖隔离被认为是分化群体间遗传分化积累的

副产物，与遗传分化的关系是进化生物学上一个重

要的领域[6]。通过利用生殖隔离与遗传分化的关系，

人们可以了解动植物物种形成过程中生殖隔离的进

化[28,29]。除了多倍体的出现能够快速导致生殖隔离

之外，生殖隔离(杂种不育或杂种不活)的程度与遗传
距离显著相关，也就是说，分化时间越久，分化群

体间积累的生殖隔离程度越高[30]。在一些分化亲本

杂交后代的遗传研究中发现，分化双亲的杂交不兼

容现象可以导致偏分离的发生。例如，在水稻中，偏

分离可以受多种杂种不兼容模式影响。其中一种是

同种花粉优先(Conspecific pollen precedence, CPP)
现象，即同种花粉在受精过程中比非同种花粉更有

优势 [6]；还有一类比较常见的杂种不兼容模式可以

引起花粉不育[31]、雌性不育[32]或两者均不育[33, 34]。

杂种不兼容在分化亲本杂交后代中非常常见，分化

亲本杂交后代中来自双亲的基因组之间会出现不利

的相互作用，引起特定重组基因型的无活力或不育，

随后这些基因型会通过自然选择被清除或随着抑制

基因的出现而被固定。这种对特定基因型的非随机

清除会在群体中导致偏分离的出现。Zamir 等[35]在

番茄属种内杂交后代 F2群体中发现 13%位点发生偏
分离，而在种间杂交后代 F2群体中有 54%位点发生
显著的偏分离。他们认为这主要是由于在种内杂交

后代的群体中，大多数控制位点上是纯合等位基因，

而在种间杂交后代中，这些位点大多由于双亲分化

而变为杂合位点，当其中一个亲本的基因组相较于

另一个更容易维持其完整性时，出现了某些等位基

因在后代中频率显著增加的现象。Kianian等[36]认为

杂交双亲的分化程度会由于配子选择以及染色体重

排而影响杂种后代偏分离，并且双亲的分化程度与

基因组上偏分离的程度有关。例如，在甘蓝(Brassica 
oleracea)种内杂交种间 F2群体中 59%的标记表现严
重偏分离，而 3 个种内 F2群体平均只有 7%标记产
生偏分离。随后在苜蓿 (Leguminosae)[15]和猴面花

(Mimulus guttatus)[37]等研究中也发现了类似现象，

但是都没有阐明其进化机制。 
Wu 等[21]认为，物种的形成过程是以基因的变

异和分化为基础的，其中一些基因座位上的分化速

度很快，并且在这些座位上产生分化后，基因流再

次融合是十分困难的。基因的分化、生殖隔离的形

成以及最终物种的形成是一个逐步发展积累的过程，

这个过程的最终结果是形成了两个群体之间的完全

的生殖隔离，进而形成不同物种[21]。假设杂交的双
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亲在基因组上具有一个单位的分化，那么在双亲杂

交并产生后代的过程中，在该位点上的等位基因相

互作用淘汰掉在该环境下竞争不利的等位基因，从

而使另一个等位基因在后代中保持较高的频率，在

该位点及其连锁位点上出现偏分离。当分化程度加

大时，相互作用的分化位点增加，也就增加了后代

群体中偏分离的出现，直至形成完全的生殖隔离。

我们认为这一过程可能解释了前人研究中种间杂交

后代中偏分离更严重的可能原因。 

1.3  细胞质对偏分离的影响 

细胞质包括一些携带有自身 DNA的细胞器，如
叶绿体、线粒体等。细胞质提供了核基因表达的环

境，在细胞代谢、细胞死亡等方面有重要作用[38]。此

外，细胞核与细胞质的相互作用在宏观进化与微观

进化方面都具有重要意义，在驱动物种形成过程中，

也作为一种重要的进化动力[39, 40]。在进化的过程中，

细胞质基因与核基因相互适应共同进化，共同进化

的结果导致了核基因的适合度可能依靠相应的细胞

质背景才能有较好的适合度。Willett 等[41]研究发现

不同的虎斑猛水蚤(Tigriopus californicus)正反交组
合中细胞色素 C 的基因型比例不同，该研究认为，
细胞质中 mtDNA在进化与物种形成过程中，对雌雄
配子的活力有很大影响。因而，在产生后代过程中，

雌雄配子生活能力不同，可能使竞争能力强的配子

有更多机会产生后代，从而产生偏分离。尽管在动

植物中发现大量偏分离现象，但是主要集中在核基

因的影响上，细胞质基因对偏分离影响的研究报道

较少，而且现有研究中对于细胞质影响偏分离的具

体作用机制还没有全面的了解。 
Stephens等[42]发现 G. hirsulum L.×G. barbadense 

L.的杂种 F1作为父本或母本分别与杂交双亲进行回

交时，来自父本的等位基因会受到选择性清除，而

导致来自双亲的等位基因频率出现显著偏离。Faris
等[43]利用粗山羊草的两个变种正反交产生两个 F1群

体，再将 F1群体分别与其母本回交产生后代分离群

体，通过对后代群体的研究发现，F1 做母本与亲本

测交产生的 2 个群体中检测的所有分子标记均符合
孟德尔分离比例，而用 F1做父本时检测相同标记则

分别有 11个和 5个标记显著偏离孟德尔分离比例。这
些研究推测导致偏分离的主要原因是雄配子选择，也

就是说不同的雄配子受到选择后，有些被淘汰，有

些则产生后代，导致了偏分离的产生。王石华等[44]

及 Tang 等[45]分别在玉米和水稻中用正反交构建的

后代群体偏分离情况有差异，并认为这是由于在不

同细胞质背景中配子与合子的生活力不同所导致的。

此外，Luo 等[46]克隆出水稻三系杂交中野败型细胞

质雄性不育基因 WA352，阐明了植物通过线粒体不
育基因和核基因的相互作用控制雄性不育系统的分

子机理，表明细胞质雄性不育的发生是核质基因互

作的结果。当后代携带不育基因而产生雄性不育时，

该基因则不能以正常的机会传递到后代中，从而在

该位点上导致偏分离的出现。王昌江等[47]发现在水

稻核恢复基因 Rf-1上出现偏分离并偏向具有核恢复
基因 Rf-1的亲本，也说明了核质互作与偏分离的产
生相关。 

1.4  环境因素对偏分离的影响 

除了遗传因素导致的偏分离之外，环境的变化

也会造成偏分离现象。在进化过程中，植物通过遗

传变异分化出多样的等位基因类型，以保证基因库

多样性，应对变化的环境。在不利的环境条件下，

例如高温、干旱、盐碱等，环境压力对植物生殖过

程中的雌雄配子、受精后的合子、甚至对长成的植

株本身造成选择。具有适应特定环境等位基因的配

子，合子被保存下来，在后代中具有较高的频率，

而不适应的被淘汰，从而在这些位点上出现偏分离

现象。同时与这些位点具有遗传连锁或物理连锁的

位点上也会相应的表现出偏分离的现象。在环境选

择下出现的偏分离现象有利于后代得到更多适应特

定环境的基因或基因型，使后代具有更好的环境适

应性，从而对群体的长期进化起到重要影响。前人

的研究发现，温度变化对偏分离具有一定的影响。

Mange 等[48]、Zamir 等[13]和姚焱等[49]分别在果蝇、

番茄与水稻中发现温度的变化可以导致遗传偏分离

的发生，并认为其原因是不同类型的雄配子受温度

条件选择所导致的。王石华等[45]发现不同海拔高度

对偏分离位点数目及偏向的方向产生影响，并认为

这一现象是雄配子受到环境选择所导致的。  

2  偏分离产生的影响及进化意义 

杂交后代中偏分离现象的发生使来自双亲的等



 

第 9期 王哲: 植物杂交后代中基因偏分离的产生原因及其进化意义 805 

 

    

位基因频率在后代群体中发生变化，这种等位基因

频率的变化对当代以及后代的影响主要体现在两个

方面：偏分离发生后对群体的长期进化意义和在育

种工作中的影响。对于群体来说，偏分离的出现会

影响群体中的等位基因频率，这对群体的进化有着

重要的影响。同时，受选择等因素导致等位基因频

率变化的这些位点，在位点间遗传连锁距离估计等

方面造成的影响也是育种实践中要考虑的重要问题。 

2.1  偏分离的进化意义 

Liberman等[50]认为，在自然界中等位基因的分

离按照孟德尔定律进行，为后代提供了更多遗传重

组的机会，为后代面对变化环境时提供更多不同的

基因型；而偏分离倾向于固定某一类具有选择优势

的等位基因，两者在进化上具有不同的意义。大量

研究提到偏分离的产生对进化过程具有重要意义，但

是这些研究中关注的大多是分子标记在遗传作图中

产生的程度、范围等实际状况，没有分析讨论偏分

离的产生对于群体具有怎样的进化意义。本文对前

人的研究结果进行分析，认为偏分离带来的进化影

响主要有以下几点： 

第一：偏分离改变后代群体中来自双亲等位基

因的频率，而变化的等位基因频率表明群体的进化[51]，

因此，从这一角度来说偏分离影响了群体潜在的进

化方向，具有重要的进化意义[7]。例如，Villalta 等[52]

在两个番茄属(Lycopersicon pimpinellifolium ×L. chee-

smanii)杂交后代群体中发现，F6 中的偏分离位点数

目(30%，51%)显著高于 F2中偏分离位点数目(13%，

20%)。说明偏分离在世代间具有积累，而不是在某

一世代中随机产生，这种世代间积累的偏分离位点

影响了后代群体中的等位基因的频率，从而对群体

进化产生长期的影响。 

第二：很多研究中发现偏分离可以增加群体中

杂合等位基因的频率，表现出杂合子过量的情况[26,52]。

杂合子可以在后代中通过遗传重组产生不同的基因

型，使群体在面临变化的环境时可以更好的适应不

同环境。 
第三：Taylor 等 [7]指出白花蝇子草(Silene lati-

folia)是植物中性别比例偏分离的经典案例，早在
1870年孟德尔就发现白花蝇子草群体中雄性与雌性

的比例为 3:1。对于植物而言，尤其是异花授粉的植
物，性别比例的变化对于能否产生后代具有巨大影

响，从而影响群体长期的进化命运。 
第四：有研究认为偏分离实际出现的情况远远

大于观测到的情况，而导致这一现象的原因在于偏

分离位点可以快速固定以至于没有被研究者发现，或

是这种非孟德尔的分离可能是有害的，从而由于“遗

传冲突”(Genetic conflict)的作用被消除[7]。如果优

势物种的等位基因会在后代中被快速固定的观点成

立，那么偏分离现象可能会导致来自双亲的等位基

因中具有选择劣势的物种在群体中被选择性清除，

从而影响群体基因库的多样性[53]。此外，偏分离可

以阻止分化群体间的杂交渐渗，从而维持分化群体

间的遗传分化稳定性，直至群体间出现完全的生殖

隔离，形成不同的物种 [9]。一个祖先种在基因组不

同区域出现突变，逐渐分化成不同群体的过程中，群

体之间还没有形成完全的生殖隔离，不同群体仍然

可能进行杂交[21]。但是由于杂交不兼容的影响，分

化程度越大的群体其杂交后代的育性越低[54]，偏分

离发生情况越高。在杂种后代群体中，偏分离的发

生显著增加了分化位点上某一亲本的等位基因频率，

而阻止了来自另一个亲本的等位基因在后代群体中

留存，从而维持分化群体的稳定。 

2.2  偏分离对遗传分析的影响 

偏分离对遗传分析也具有很大的影响。首先，偏

分离导致的基因频率或基因型频率的变化会影响基

因调控模型的分析。例如，Lambrides等[14]发现绿豆

杂交后代 F2~F7中控制果皮颜色的基因型比例符合

双基因调控模型，但是实际上其果皮颜色由单一位

点控制，他们认为这种分析错误是由于偏分离造成

的基因型比例偏差所导致的。因此在分析基因调控

模型时应当考虑偏分离对基因频率变化带来的影响。

其次，偏分离会影响遗传连锁图谱中重组距离的估

计及连锁群上标记的顺序[26,55]。Lashermes等[56]对咖

啡进行遗传连锁作图时认为，偏分离会导致对有利

于重组基因型或者不利于重组基因型的选择，造成

对标记间重组率的估计偏高，标记间的遗传距离拉

大。而 Cloutier等[57]对油菜的研究认为，即使是少

量的偏分离位点，在显著出现偏分离现象的情况下

也会造成对重组率估值偏低，造成估计连锁距离时
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出现错误。第三，Castro等[16]认为偏分离会影响特

定基因传递到后代的频率，导致得到目标基因所需

要的实验群体大小与理论不同。 

2.3  偏分离与育性 

偏分离产生的阶段可以分为受精前的配子阶段

与受精后的合子阶段，在研究偏分离的过程中，经

常涉及到雌配子、雄配子不育以及杂种不育的因素

导致的偏分离现象。杂种不育是一种合子后生殖隔

离，指杂交后形成的 F1杂种不能正常产生后代的现

象。杂种不育与偏分离现象往往同时发生[58,59]。从

本质上讲，杂种不育和杂种偏分离现象是同一个问

题的不同表现[25]。具有遗传分化的双亲杂交产生后

代的过程中，当携带不同类型等位基因的配子生存

能力有差异时，生存能力低的配子出现配子败育，使

杂种后代获得更多来自生存能力较强配子的等位基

因，从而伴随着配子败育出现偏分离现象。例如，在

水稻亚种间杂交组合中偏分离现象十分普遍，同时

通常伴随着杂种不育、育性下降的现象[54,59]。Yang

等[22]在籼粳稻杂交后代中发现，由于杂种不育基因

S5 的影响，在雌配子中 S5 位点上携带籼型等位基

因才可以成功产生后代，从而同时表现出部分不育

和偏分离的现象。Lin 等[59]认为频繁出现的偏分离

与花粉粒较低的萌发率是由于籼–粳稻杂交后代中

产生了较多无功能的花粉粒所导致的。但是并非所

有杂种不育现象都会导致偏分离，当具有不同基因

型的配子在产生后代过程中死亡程度相同时，虽然

会出现杂种不育，但是不会出现偏分离的现象。例

如，减数分裂异常导致染色体结构或数目异常的现

象会造成雌、雄配子死亡，降低杂种后代的育性，

但由于没有一定的选择差异，不会导致偏分离的产

生。也有研究报道了在杂种后代中发现偏分离，但

是没有发现育性与偏分离具有显著关联。例如，Castro

等[16]在鹰嘴豆杂交 F2群体中发现偏分离位点的出现

与育性无显著关联，他们认为这可能是因为花粉育

性在鉴定过程中受到一定外界因素的干扰，同时偏

分离的产生是由于多因素共同作用造成的。综上所

述，杂种不育与偏分离常常相伴发生，杂种不育影

响了当代群体产生后代的数量，而偏分离通过影响

群体等位基因频率对长期进化造成一定影响。 

3  展  望 

3.1  转基因对偏分离的影响 

随着转基因研究的发展，越来越多的研究表明

转基因会通过天然杂交–渐渗进入野生群体，为群体

带来一定的适合度优势或劣势。那么当这些转基因

进入到野生群体之后，是否会影响杂种后代中来自

双亲等位基因的传递？是否对野生群体产生长期进

化影响从而带来潜在的环境生物安全问题？这些问

题应该引起关注。许锴等 [60]发现含有转抗虫基因

Bt/CpTI 的栽培稻与野生稻杂交后代群体中偏分离
的位点数目(7个)，稍多于非转基因对照群体(5个)，

并且非转基因组合所有位点都偏向栽培稻，而转基

因组合中大多位点偏向野生稻。Yang等[61]发现，抗

虫转基因 Bt/CpTI进入到杂草稻群体之后，引起了栽
培稻–杂草稻后代 F3、F4群体中来自双亲等位基因频

率的变化，主要表现为转基因阴性群体中更多位点

偏向杂草稻，而转基因阳性组合中更多位点偏向转

基因栽培稻。这两项研究认为，在自然环境中转基

因可能对后代群体产生适合度效应，如提高对靶标

害虫的抗性(优势)或因表达抗虫蛋白而消耗更多能

量(劣势)。这种适合度效应会影响与转基因连锁的位

点上等位基因向后代的传递，造成偏分离，改变群

体的等位基因频率，从而可能对野生群体的长期进

化产生潜在影响。 

上述研究中发现转基因通过天然杂交–渐渗进
入野生近缘种后，会对基因组上其他位点的遗传分

离产生影响，但是目前的研究没有证明上述变化到

底影响了野生群体的长期进化，还是仅仅在某些世

代中随机发生。转基因进入野生近缘种之后，如果

具有一定的选择优势，会对后代群体带来哪些影响？

或者转基因没有提供选择优势，反而由于补偿效应

可能对杂种后代带来一定的适合度劣势(例如抗虫
转基因在没有虫压的环境中可能没有为群体带来优

势)的情况下，转基因进入野生近缘种群体之后会为
群体带来哪些影响？这些不同情况下转基因对全基

因组位点造成遗传分离影响的机制是什么？多世代

以后转基因对其他位点上等位基因的影响变化趋势

如何？这种等位基因频率的变化是否造成适合度的

变化？这些问题还未阐明。如果转基因通过天然杂
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交–渐渗的过程进入群体后给群体带来的等位基因
频率变化，并在不同世代间具有一定规律，将会影

响群体长期的进化，同时可能影响栽培稻–野生稻的
遗传渐渗，对群体遗传多样性、群体同质化等潜在

生态效应产生影响，那么在转基因安全评价中也应

将这一因素考虑在内，引起充分重视。 

3.2  偏分离在多世代间的变化 

偏分离对群体的进化影响中，一个很重要的方

面就是影响杂种后代中双亲的等位基因频率。如果

这种频率的变化只在某一世代中随机出现，而在后

代中没有保持甚至积累，那么这种变化的群体的影

响将会十分有限。所以研究偏分离通过改变来自双

亲等位基因频率，从而影响群体长期进化的过程中，

评价偏分离模式在不同世代之间的变化情况是很重

要的。Liberman 等[50]认为偏分离倾向于固定具有选

择优势的等位基因。Tayor等[7]认为现在发现的偏分

离位点远远小于实际发生的偏分离情况，这主要是

由于偏分离位点可以被快速固定。Huang 等[53]从理

论模型上模拟了不同杂交世代中偏分离发生及固定

的情况，某一位点上等位基因分离比例达到 A:B= 
0.9:0.1时，固定该位点上等位基因 A需要 10代；而
A:B=0.6：0.4 时，固定该位点上等位基因 A 需要 80
代。然而在前人的实验中，由低世代(如 F2)到高世
代(如 F6)中偏分离的变化主要体现在位点数目逐渐
增多。例如，Villalta等[52]和梁永书等[62]在籼稻、粳稻

杂交后代分别发现 F6(51%、20%、57%)出现的偏分
离位点数目高于 F2(30%、13%、23%)，但是两代间的
差别主要表现出偏分离位点数目的不同，而对每个

位点的分析发现发生两代偏分离的位点不同(有些
位点在 F2代出现偏分离而 F6代正常分离)，也没有
表现出同一位点偏分离程度加大甚至固定某一等位

基因的情况。这可能是不同世代受到了不同选择因

素的影响，如因环境变化所导致，也有可能是该位

点并未受到强烈的选择，只是中性位点随机出现的

偏分离现象。因此，可以在多个世代间研究偏分离

是否受到某些具有选择优势或者选择劣势的功能基

因影响，稳定的逐渐积累，直至某一等位基因被固

定；或者在特定选择作用下，等位基因频率只能达

到一定程度后保持稳定；还是偏分离只是在不同世

代中随机出现，没有对后代群体产生稳定影响呢？

为何在前人研究中高世代的偏分离位点数目普遍多

于低世代中偏分离位点数目？如果这种世代之间偏

分离位点数目增加的状况是真实存在的，那么在更

高的世代中将出现怎么样的状况？偏分离在后代群

体中的变化情况对讨论其进化意义有着重要的作用，

因此应当对实际群体中杂交后代的偏分离情况在世

代间变化进行研究。此外，虽然有研究表明在大量

出现偏分离位点的连锁区域内有相关的功能基因存

在，但是偏分离的产生除了对基因频率产生影响外，

还应关注在分子水平上的偏分离是否能对应到一些

宏观性状上，并对一些宏观性状造成影响。如果研

究世代之前偏分离导致的基因频率变化，结合一些

宏观性状的变化，可能为偏分离造成的进化影响提

供更加强有力和直观的证据。 

3.3  偏分离在育种上的应用 

偏分离在分子作图中对于估计遗传连锁率、预

测育种群体的大小有着一定影响。偏分离的出现在

很大程度上取决于功能基因在特定情况下受到选择，

具有选择优势的等位基因在后代中更多的保留下来，

与具有选择优势基因相连锁的位点也被更多的保留

下来，表现出在后代群体中偏分离的产生。从野生近

缘种驯化到栽培作物的长期进化过程中，通常会出

现所谓的“驯化综合征”，加强作物对人类有利性状

(如种子产量)的同时丢失落粒性、快速萌发以及抵抗
野外不利环境等特性，从而使栽培作物与野生近缘

种之间出现分化[63]。Cai 等[63]在栽培稻与野生稻杂

交后代群体中发现偏分离位点具有更多的来自作物

的等位基因，并且这些偏分离位点处于作物相关性

状的 QTL区域内，他们推测这些位点与驯化过程中
人类有意或无意的选择所导致的作物与野生近缘种

分化有关。Kopisch-Obuch 等 [64]在大豆异皮线虫 
(Heterodera glycines ichinohe) 抗性基因周围的连锁
区域内发现成簇分布的偏分离位点。Yin 等[65]发现

在一个偏分离集中分布连锁区域内有抗杨叶锈病菌

(Melampsora larici-populina) 基因，而另一个偏分离
集中分布连锁区域内有抗叶锈病菌  (Leaf rust pa-
thogen) 基因。那么，利用作物与野生近缘种或不同
品种的作物进行杂交，在作物与野生近缘种杂交后

代群体中，在特定的环境条件下，通过寻找染色体

上成簇分布的偏分离位点，可能有助于找到在作物–
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野生近缘种之间产生分化的基因，以及在该环境中

具有抗性的功能基因。 
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