1991年试题与参考答案    
    —、名词解释

    剂量补偿作用(dosage compensation effect)：所谓剂量补偿作用是使具有两份或两份

  以上的基因量的个体与只具有一份基因量的个体的基因表现趋于一致的遗传效应。

    选择压力(selection pressure)：自然选择在若干世代中使群体内遗传组成发生改变的效能。

    转染(transfection)：用离体状态的病毒DNA或RNA感染感受态细菌，从而改变细菌

  基因型的作用。

    回文环(palindromic loop)：DNA或RNA分子中的回文顺序部分，由于同一单链的互

  补碱基对的配对而呈现的环状结构。

    反义核酸(antisense RNA)：同某种天然的信使RNA(mRNA)反向互补的RNA分子

  称为反义核酸(反义RNA)。它是由双链DNA中的无意义链转录产生，可以用来阻止被

  其转化的细胞中存在的、与之互补mRNA的翻译活性。

    组成型突变型(constitutive mutant)：酶的产生从必须诱导变为不需诱导的突变型。

  一般同一突变使代谢作用上直接有关的几种酶都由诱导型变为组成型。

    渐渗杂交(introgressivev hybridization)：—一个物种的基因引进到另一物种的基因库中

  的现象。

    F因子(F factor或F element)：F因子具有赋予中性细菌以性别的性质，是一种封闭

  的环状DNA分子，相对分子质量约为3.5×106 。   
    异源多倍体(allopolyploid或alloploid)：不同物种的基因组相结合而成的多倍体。例

  如普通小麦为异源六倍体。

    克隆(无性繁殖系)选择学说：一个无性繁殖系是指从一个祖先通过无性繁殖方式产

  生的后代，是具有相同遗传性状的群体。经过选择培养，可以获得无性系变异体，但其遗

  传性状不一定有差异，在适当的培养条件下可发生逆转。

    二、选择题    

    1．某人是一个常染色体基因的杂合子Bb，而他带有一个隐性的X连锁基因d。在他

  的精子中有多大比例带有bd基因?

    (a)0；    (b)1／2；    (c)1／8；    (d)1／16；    (e)1／4。

    答案：(e)
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    2．右图谱系中，涂黑者为带有性状W的个体，        

这种性状在群体中是罕有的。如下哪种情况是与系         

谱中W的传递情况一致的?                             
(a)常染色体隐性；
(b)常染色体显性；

(c)X连锁隐性；

(d)X连锁显性；

(e)Y连锁。

答案：(b)

3．在一个突变过程中，—一对额外的核苷酸插入DNA内，会有什么样的结果?

(a)完全没有蛋白产物；    ，

(b)产生的蛋白中有一个氨基酸发生变化；

(c)产生的蛋白中有三个氨基酸发生变化；

(d)产生的蛋白中有两个氨基酸发生变化；

(e)产生的蛋白中，插入部位以后的大部分氨基酸都发生变化

答案：(e)

    4．假设某种二倍体植物A的细胞质在遗传上不同于植物B。为了研究核—质关系，想

获得一种植株，这种植株具有A的细胞质，而细胞核主要是B的基因组，应该怎样做?

    (a)A×B的后代连续自交；    (b)B×A的后代连续自交；

    (c)A×B的后代连续与B回交；    (d)A×B的后代连续与A回交；

    (e)B×A的后代连续与B回交；    (f)B×A的后代连续与A回交。

    答案：(c)

    三、问答题

    1．某城市医院的94 075个新生儿中，有10个是软骨发育不全的侏儒(软骨发育不全

是一种完全表现的常染色体显性突变)，其中只有2个侏儒的父亲或母亲是侏儒。试问在

配子中软骨发育不全的突变频率是多少?

    答：因为软骨发育不全是一种充分表现的常染色体显性突变，所以在10个软骨发育

不全的侏儒中有8个为基因突变所形成，且每个新生儿被认定为软骨发育不全时，就表示

形成该儿童的两个配子中有一个配子发生了显性突变，所以，在配子中该基因的突变率为

(10-2)／[2×(94075-2)]=4.2*10-5 。

    2．某种介壳虫的二倍体数为10。在雄性细胞中，5个染色体总是呈异染色质状态，另

外5个染色体呈常染色质状态。而在雌细胞中，所有10个染色体都是常染色体。如用大

剂量X线照射雄虫或雌虫，得到如下结果：
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如何解释这种结果?

    答：X射线可使染色体发生泡状变化，尤其是当染色体处于解旋状态下更易受到影

响，所以，在第一种情况下，雌性个体经照射后，染色体发生变化，不能形成正常可育的配

子，无后代；在第二种情况下，雄性个体经照射后，活化染色体发生变异，但只含有异染色

质的配子与雌配子结合后，可以产生正常的雄性后代。

    3．从某种培养细胞中分离出5个突变体，它们的生长都需要G化合物。已知细胞内

几种化合物A、B、C、D、E的生物合成途径，并如下表测试了这几种化合物能否支持每种

突变体(1～5)生长：
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试问：(a)A、B、C、D、E、G六种化合物在生物合成途径中的先后次序是什么?

    (b)每种突变体在这一生物合成途径的哪一点发生阻断?

    答：(a)6种化合物在生物合成途径中的先后次序是E→A→C→B→D→G

    (b)每种突变体在这一生物合成途径中发生阻断的位置分别为：

 5  4   2  1   3
E→A→C→B→D→G
4．下图是两个操纵子相互关系的模式图。

[image: image3.jpg]RG] OI Gl

:I?l: T ITl 1

———— s

G:45MEN O:#8HUHHE E:M SJEY P9 RG:HMEHRE

S




如果两种底物都存在，但Sl过量时，这一系统将出现什么样的反应?

    答：当Sl过量时，P1的合成增加，与RC2所产生的阻抑物相互作用，关闭O2的作用，

从而抑制E2的产生，使得从S2→P2的代谢受阻，进而使得Ol操纵子的代谢顺利进行，产生充足的E1，促进S1→P1的代谢过程。

    5．简述基因概念的发展，并清举出两个基因编码一条肽链的例子。

    答：基因的最初概念来自于孟德尔的“遗传因子”，他认为生物性状的遗传是由遗传因

  子控制的，性状本身不能遗传。1909年，丹麦学者W．L．Johannsen提出了“基因”一词，代替了孟德尔的遗传因子。

    1910年，摩尔根利用果蝇杂交试验证明基因位于染色体上，呈直线型排列，并于1926年发表了《基因论》。

    1928年Griffith进行的肺炎球菌的转化实验及1944年Avery等人进行的工作证明了DNA就是遗传物质。

    20世纪40年代G．W．Beadle和E．L．Tatum提出了“—个基因一个酶”的假说；1953年Watson和Crick提出了DNA双螺旋结构模型㈠957年Crick提出了中心法则，并于1961年提出了三联遗传密码；1957年S．Benzer提出了“顺反子”概念。

    1961年，F．Jacob和J．Monod提出“操纵子模型”学说，由此进一步证明了基因的作用和遗传信息转移的中心法则。

    20世纪50年代初，B.McClintock在研究玉米的控制因子中提出了某些遗传因子的

  位置是可以转移的；60年代在大肠杆菌中发现插入序列，提出“跳跃基因”的概念；70年代发现基因的不连续性，提出“断裂基因”的概念；1978年，在噬菌体中发现了重叠基因。

    鉴于“两个基因编码一条肽链”目前尚存争议，故暂不提供标准答案。

    (李雅轩答)

1992年试题与参考答案

    1．用一野生型菌株提取的环状DNA，转化一个不能合成丙氨酸(Ala)、脯氨酸(Pro)

和精氨酸(Arg)的突变菌株，产生不同类型的菌落，其数目如下：

Ala+Pro+Arg+    8400

Ala+Pro-Arg+    2100

Ala+Pro-Arg-     840

Ala+Pro+Arg-     420

Ala-Pro+Arg+    1400

Ala-Pro-Arg+     840

Ala-Pro+Arg-     840
问：1)这些基因的图距为多少?

答：根据转化重组的定义，各基因之间的重组率可以推求如下：
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  也就是说：Ala-Pro、Pro-Arg、Ala-Arg间的图距分别为37、30、25。

    2)这些基因的顺序如何?(图示)

答：由于是环状DNA，因此推断这三个基因的相对位置如下：
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    2．水稻的正常孢子体组织染色体数是12对，问下列各组织的染色体数目是多少?为什么?

    答：水稻的正常孢子体组织的染色体数是12对，即其配子数，n=12，则下列各组织的

染色体数目分别为：

    (1)胚乳的染色体数目为36条，因为胚乳是由一个精子(n)与两个极核(n+n)受精

  结合成的胚乳核(3n)发育而成的，所以其染色体数为3×12=36条。

    (2)花粉管管核的染色体数目为12，但花粉管中含有2个精核(n+n)和一个营养核

  (n)，其染色体数目均为12条。

    (3)胚囊的染色体数目为96条，因为囊胚是由8个核(n)组成的，其中3个为反足细

  胞，2个为助细胞，2个为极核，组成一个细胞，另一个为卵细胞，这样由8个核所组成的胚

  囊的染色体数为96条。    

    (4)叶片的染色体数为24条，因为叶片为正常的孢子体组织。

    (5)种子胚的染色体数为24条，因为种子胚是由一个精核(n)与卵细胞(n)受精结合

  为合子(2n)发育成的，所以其染色体数目为24条。

    3．细胞质遗传的特点是什么?现在推广的杂交水稻与细胞质遗传有何关系?水稻三

系(不育系、保持系、恢复系)和杂交种的细胞质和细胞核的育性是何类型?

    答：细胞质遗传的特点有：①遗传方式是非孟德尔式的；②F1通常只表现母本的性

状；③杂交的后代一般不出现一定比例；④正交和反交的遗传表现不同，某性状只在表现

于母本时才能遗传给子代，故细胞质遗传又称为母性遗传，但是一般由核基因所决定的性

状，正交和反交的遗传表现是完全一致的(伴性遗传基因除外)，因为杂交形成的合子核的

遗传物质完全是由雌核和雄核共同提供的；⑤通过连续的回交能把母本的核基因全部置

换掉，但母本的细胞质基因及其控制的性状仍不消失；⑥由附加体或共生体决定的性状，

其表现往往类似病毒的转导或感染。

    现在推广的杂交水稻就是利用细胞质遗传的核质型雄性不育性，实现“三系”配套所

生产的杂交种。植物雄性不育是指不能产生有功能花粉粒的现象，其主要特征是雄蕊发

育不正常，不能产生正常功能的花粉；但是它的雌蕊发育正常，能够接受正常花粉而受精

结实。雄性不育性主要应用在杂种优势的利用上，杂交母本获得了雄性不育性，就可以免

去大面积繁殖制种时的去雄工作，并保证杂交种子的纯度。但是，应用时必须“三系”配

套，即必须具备雄性不育系、保持系和恢复系。核质型不育性是由不育的细胞质基因和相

对应的核基因所决定的。当胞质不育基因S存在时，核内必须有相对应的一对(或一对

以上)隐性基因rr，个体才能表现不育。杂交或回交时，只要父本核内没有R基因，则杂

交子一代一直保持雄性不育，表现了细胞质遗传的特征。如果细胞质基因是正常可育基

因N(即一般正常状态)，即使核基因仍然是rr，个体仍是正常可育的；如果核内存在显性

基因R，不论细胞质基因是S还是N，个体均表现育性正常。不育系的基因型为S(rr)，

保持系的基因型为N(rr)，恢复系的基因型为N(RR)或S(RR)。

    S(rr)×N(rr) →S(rr)，FI表现不育，说明N(rr)具有保持不育性在世代中稳定传

递的能力，因此称为保持系。S(rr)由于能够被N(rr)所保持，从而在后代中出现全部稳

定不育的个体，因此称为不育系。

    S(rr))×N(RR)→S(Rr)或S(rr)×S(RR) →S(Rr)，F1全部正常能育，说明

N(RR)或S(RR)具有恢复育性的能力，因此称为恢复系。

    三系配套的一般原理是首先把杂交母本转育成不育系。例如，希望优良杂交组合(甲

×乙)利用雄性不育性进行制种，则必须先把母本甲转育成甲不育系。常用的做法是利用

已有的雄性不育材料与甲杂交，然后连续回交若干次，就得到甲不育系。原来雄性正常的

甲即成为甲不育系的同型保持系，它除了具有雄性可育的性状以外，其他性状完全与甲不

育系相同，它能为不育系提供花粉，保证不育系的繁殖留种。父本乙必须是恢复系。如果

乙原来就带有恢复基因，经过测定，就可以直接利用配制杂交种，供大田生产用。否则，也

要利用带有恢复基因的材料，进行转育工作。转育的方法与转育不育系基本相同。

    4．何谓伴性遗传?一个父亲为色盲的正常女人与一个正常男人婚配，预期其子女的

类型及比率如何?

    答：位于性染色体上的基因，一般是指X染色体上或Y染色体上的基因。它们所控

制的性状总是与性染色体的动态相连在一起，这种与性别相伴随的遗传方式，称为伴性遗

传。

    父亲为色盲的正常女人的基因型为XCXc，正常男人的基因型为XcY，他们婚配，其

子女的情况如下：
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    即在他们的子女中，女儿都表现正常，但有一半是色盲基因的携带者，儿子有一半表

现正常，一半为色盲。

    5．何谓突变和突变体?突变有哪几种类型?

    答：突变是一种遗传状态，可以通过复制而遗传的DNA结构的任何永久性改变，都

叫突变。所有的突变都是DNA结构中碱基所发生的改变。携带突变的生物个体或群体

或株系，叫做突变体。

    按照突变生成的过程可以分为自发突变和诱发突变。引起突变的物理因素(如X射

线)和化学因素(如亚硝酸盐)，称为突变剂(mutagen)。由于突变剂的作用而产生突变称

为突变生成作用(mutagenesis)，中文有时亦简称突变。如果这一作用是在自然界中发生

的，不管是由于自然界中突变剂作用的结果还是由于偶然的复制错误被保留下来，都叫做

自发突变生成(spontaneous mutagenesis)。其结果是产生一种称为自发突变(spontaneous

mutation)的遗传状态，携带这种突变的个体或群体或株系就称为自发突变体(spontaneous

mutant)。自发突变的频率平均为每一核苷酸每一世代10-9～10-10。相反，如果这种作

用是由于人们使用突变剂处理生物体而产生的，就叫做诱发突变生成，简称诱变(induced

mutagenesis)。它产生的遗传状态叫做诱发突变(induced mutation)，携带这种遗传状态

的有机体就叫做诱发突变体(induced mutant)。诱发突变的频率较高，而且现在可以在离

体条件下进行定向诱变。

    从DNA碱基序列改变多少来分，可以分为单点突变(point mutation)，即只有一个碱变和插入突变通常指较长的碱基序列的缺少或增加。这样的突变，特别是缺失突变，其回

复突变率极低。有时，插入序列本身携带遗传信息，如转座成分。转座成分的插人可使插

入位的基因失活，同时又带进新的基因。插入序列可以通过切离而失去，准确的切离可使

突变基因又回复成野生型基因。

    从对可读框的影响来看，有移框突变(frameshift mutation)。插入、缺失一个或两个

碱基都能引起移框突变；扁平的碱性染料分子的嵌合也常引起移框突变。移框突变不但

改变了产物的氨基酸组成，而且会出现蛋白质合成的过早终止。如果移框突变发生在必

需基因上，常常是致死的。印果插入或缺失三个碱基，则可读框架不变，其产物常常有活

性或有部分活性。

    从对遗传信息的改变来看，点突变中的碱基替代突变可以进一步分为同义突变(svn-
onymous mutation)、错义突变(missense mutation)和无义突变(nonsense mutation)。同义

突变是指没有改变产物氨基酸序列的密码子变化，显然这是与密码子的简并性相关的。

错义突变是指碱基序列的改变引起了产物氨基酸序列的改变。有些错义突变严重影响到

蛋白质活性甚至完全无活性，从而影响了表现型。如果该基因是必需基因，则该突变为致

死突变(lethal mutation)。也有不少错义突变的产物仍然有部分活性，使表现型介于完全

的突变型和野生型之间的某种中间类型，这样的突变又称为渗漏突变(leakv mutation)。

有一些错义突变不影响或基本上不影响蛋白质活性，不表现出明显的性状变化，这种突变

常被称为中性突变(neutral mutation)。中性突变连同同义突变一起常被称为无声突变

(silent mutation)。无义突变是指某个碱基的改变使代表某种氨基酸的密码子变为蛋白

质合成的终止密码子，如赖氨酸的密码子AAG突变为终止密码子TAG(即UAG)。无义

突变使肽链过早终止，因而蛋白质产物一般是没有活性的。但是由点突变中的碱基替代

突变产生的无义突变，如果发生在靠近3，末端处，那么它所产生的多肽链常有一定的活

性，表现为渗漏型。这类多肽还有一个特点，它们多半已具有野生型多肽链的抗原特异

性。这样，用野生型基因产物的抗体作免疫学反应就可以鉴定这些不完全多肽链的存在。

这种方法在无表型性状可利用时显得更为重要。

    从突变表现型对外界环境的敏感性来区分，可分为非条件型突变(nonconditional mu－

tation)和条件型突变(conditional mutation)。最常见的条件型突变为温度敏感突变(tem－

perature-sensitive mutation)。

    如果从突变的效应背离或返回到野生型这两种方向上来讲，可以分为正向突变(for－

ward mutation)和回复突变(back mutation或reverse mutation)。正向突变是指改变了野

生型性状的突变。突变体所失去的野生型性状可以通过第二次突变得到恢复，这种第二

次突变就叫做回复突变。真正的原位回复突变(回复到野生型的DNA序列)很少，而大

多数是第二点突变，即原来的突变位点依然存在，而它的表现型效应被基因组第二位点的

突变所抑制，因而又称为抑制突变(suppressor mutation)。
    突变位点也可能存在于负责基因调控的DNA序列当中。比如存在于启动子区域。这类突变中，有的能增强启动子对于转录的发动作用，就称为启动子上升突变(promoter mutation)；有的突变则降低启动子的效能，称为启动子下降突变(promoter down muta－

  tion)。如果突变位点发生在操作子(operator)上，其位点不能为阻抑蛋白所识别，或者由

  于调节基因发生突变，不能产生有功能的阻抑蛋白。这两种情况或二者之一都使结构基

  因失去了负向控制，产生不依赖于需要、在细胞中有固定数量的蛋白质。基因的这种表达

  方式叫做组成型表达，产生这种表达方式的操作子突变或调节基因的突变就叫做组成型

  突变(comstitutive mutation)。

    突变后出现的表型改变是多种多样的。根据突变对表型的最明显效应，可以分为形

  态突变、生化突变、致死性突变和条件致死突变。形态突变(morphological mutations)是指

  突变主要影响生物的形态结构，导致形状、大小、色泽等的改变。例如普通绵羊的四肢有

  一定的长度，但安康羊(Ancon sheep)的四肢很短，因为这类突变可在外观上看到，所以又

  称可见突变(visible mutation)。生化突变(biochemical mutation)是指突变主要影响生物

  的代谢过程，导致一个特定的生化功能的改变或丧失。例如链孢霉的生长本来不需要在

  培养基中另添氨基酸，而在突变后，一定要在培养基中添加某种氨基酸才能生长，这就发

  生了生化突变。致死突变(lethal mutation)是指突变主要影响生活力，导致个体死亡。致

  死突变可分为显性致死和隐性致死。显性致死在杂合态即有致死效应，而隐性致死则要

  在纯合态时才有致死效应。一般以隐性致死突变较为常见，如镰形细胞贫血症的基因就

  是隐性致死突变。植物中常见的白化基因也是隐性致死的，因为不能形成叶绿素，最后导

  致植株死亡。当然，有时致死突变不一定伴有可见的表型改变。致死突变的致死作用可

  以发生在不同的发育阶段，在配子期、胚胎期、幼龄期或成年期都可发生。如女娄菜的细

  叶基因厶是配子致死，而小鼠的黄鼠基因AY在纯合时是合子致死。致死基因的作用也

  有变化。基因型上属于致死的个体，有全部死亡的，有一部分或大部分活下来的。从而根

 据基因的致死程度，可以分为全致死(使90％以上个体死亡)、半致死(semilethals，使50％

  ～90％个体死亡)和低活性(subvitals，使50％～10％个体死亡)等。条件致死突变(condi-

  tonal lethal mutation)是指在某些条件下能成活的，而在另一些条件下致死的突变。例如

  噬菌体T4的温度敏感突变型在25℃时能在正．coli宿主中正常生长，形成噬菌斑，但在

  42℃时就不能。

    6．如果有一个植株对4个显性基因是纯合的，另一植株对相应的4个隐性基因是纯

合的，两植株杂交，问P、2中基因型及表现型像亲代父母本的各有多少?

    答：假如4对显性基因为AABBCCDD，对应的4对隐性基因为aabbccdd，则F2中基

因型为AABBCCDD的比例也为(1／4)4=1／256，基因型为aabbccdd的比例也为(1／4)4=

1／256，表现型为A_B_C_D_的比例为(3／4)4=81／256，表现型为aabbccdd的比

例为(1／4)4=1／256。 
    7．玉米中有三个显性基因A、C和R决定种子颜色，基因型A_C_R_是有色

的，其他基因型皆五色。有色植株与3个测试植株杂交，获得如下结果：与aaccRR杂交，

产生50％的有色种子；与aaCCrr杂交，产生25％的有色种子；与AAccrr杂交，产生50％
的有色种子。问这个有色植株的基因型是什么?

    答：这个有色植株的基因型为AaCCRr，其测交的遗传分析如下：
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    8．假定有两对基因，每对各有两个等位基因Aa、Bb，以相加效应的方式决定植株的

高度，纯合子AABB高50cm，纯合子aabb高30cm，问：

    1)这两个纯合子之间杂交，F1高度是多少?

    2)在F1×Fl杂交后，F2中什么样的基因型表现为40cm高度?

    答：1)A、B的作用分别为50／4=12.5cm，a、b的作用分别为30／4=7.5cm，所以两

个纯合子杂交，F1的基因型为AaBb，其高度为12.5×2+7.5×2=40cm。

    2)F1×F1杂交后，F2中具有2个显性基因、2个隐性基因的植株表现为40cm高

度，即基因型为AaBb、AAbb、aaBB的植株表现为40cm。

    9．细菌和病毒的遗传物质的传递方式与真核生物有何不同?为什么说它们是遗传学

研究的好材料?

    答：细菌缺乏明确的核膜和线粒体等细胞器，也不能进行典型的有丝分裂和减数分

裂，因此它的染色体传递和重组方式与真核生物不尽相同。病毒是比细菌更为简单的生

物，它们也是只有一条染色体，即单倍体。有些病毒的染色体是DNA，另外一些病毒的染

色体是RNA。所以病毒主要是由蛋白质外壳及其包被的核酸所组成的颗粒。由于病毒

缺乏代谢和分裂所必要的细胞质和细胞器，所以它们必须侵染细胞并接管宿主细胞的代

谢机器，以提供本身所需要的一切物质。它们必须生活在细胞内。真核生物的有性过程

特征在于形成配子时的减数分裂。遗传物质的交换、分离和独立分配的机制都是通过减

数分裂实现的。虽然细菌和病毒不具备真核生物配子进行融合的有性过程，但它们的遗

传物质也必须从一个细胞传递到另一个细胞，并且也能形成重组体。细菌获取外源遗传

物质有四种不同的方式：转化、接合、转导和性导。当一个细菌被一个以上的病毒粒子所

侵染时，噬菌体也能在细菌体内交换遗传物质。如果两个噬菌体属于不同品系，那么它们

之间可以发生遗传物质的部分交换(重组)。

    细菌和病毒之所以是遗传学研究的良好材料，是因为它们在遗传研究中具有以下优

越性：

    (1)繁殖世代所需时间短。每个世代以分钟或小时计算。如病毒每1小时可繁殖成百，大肠杆菌每20分钟可繁殖一代。

    (2)易于管理和进行化学分析。用一支试管可以储存数以百万计的细菌和病毒，操作

管理方便，可大量节省空间和培养工作所需的人力、物力和财力。在墓因作用的研究上常

需要对代谢产物或基因本身进行化学分析，而细菌代谢旺盛，繁殖又快，可在短期累积大

量产物，为化学分析提供了条件。

    (3)遗传物质比较简单。细菌和病毒的遗传物质包括一个位于细胞质内裸露的DNA

分子(病毒有时是RNA分子)，它与真核生物不同，没有组蛋白及其他蛋白质的结合。因

为缺乏适当的名词，现仍称之为染色体。这类染色体更适宜用作基因结构和功能的研究，

以及基因工程的操作。关于基因精细结构的研究，首先需要得到一个基因内部大量不同

位点(site)的突变型，然后通过重组决定它们的／顷序。由于这些突变可能以突变子(mu-

ton)为单位，它们之间距离很近，所以必须观察极大量的子代，才能看到少数的重组体。

只有用细菌和病毒作材料才能满足这个要求。

    (4)便于研究基因的突变。细菌和病毒属于单倍体，所有突变都能立即表现出来，不

像真核二倍体生物那样，有显性掩盖隐性的问题。此外，基因的突变频率很低，必须有大

量的个体才能看到一个突变型。如一个培养皿有几百个菌落，而突变率一般小于10-5，

因此，至少需要上百个培养皿才能看到一个突变型。如果观察的是抗四环素突变型，只要

在培养基上加入四环素，则敏感的野生型细菌不能形成菌落，只有发生抗性突变的细菌才

能长出菌落。因此，用此法不难从若干亿个体中选出个别突变。

    (5)便于研究基因的作用。细菌可以生活在基本培养基上，易于获得营养缺陷型，也

易于测知各种营养缺陷型所需要的物质，是研究基因作用的好材料。

    (6)可用作研究高等生物的简单模型。高等生物体内机制复杂，难于着手进行复杂的

遗传学研究，如基因表达的调控问题等。而细菌和病毒的结构简单，较易分析研究，可以

从微生物的研究中得到模型，以便从中获得启发，从而开展高等生物的遗传研究。

    10．判别题：正确(+)，错误(—)

    1)无籽西瓜是3倍体。(  )

    2)DNA双链的两条互补链带有不同的遗传信息。(  )

    3)秃顶是由常染色体的显性基因月控制，只在男性中表现，一个非秃顶的男人与一

个父亲非秃顶的女人婚配，他们的儿子中可能会出现秃顶。(  )

    4)生物体的数量性状的遗传力高于质量性状。(  )

    5)叶绿体基因组控制的性状在杂交后代中不分离。(  )

    答：1)(+)    2)(—)    3)(+)    4)(—)    5)(—)

    (王永飞  马三梅答)
1993年试题与参考答案

    一、名词解释

    1．基因频率(alleles frequency)：在一个二倍体的某特定基因座位上某一等位基因占

该座位上等位基因总数的比率定义为该基因的频率。

    基因型频率(genotype frequency)：群体中某特定的基因型个体的数目占个体总数

目的比率。

    2．自发突变(spontaneous mutation)：是在自然状况下产生的突变。

    诱发突变(induced mutation)：是有机体暴露在诱变剂中引起的遗传物质的改变。

    3．累加作用(cumulative effect)：每个有效基因的作用按一定数值与尽余值(无效基因

的基本值)相加或相减。

    倍加作用(product effect)：每个有效基因的作用按一定数值与尽余值相乘或相除。

    4．完全连锁(complete linkage)：在同一染色体上的连锁基因100％联系在一起传递到

下一代。例如雄果蝇、雌蚕。

    不完全连锁(incomplete linkage)：由于同源染色体之间的交换，使位于同一对染色

体上的连锁基因发生部分的重新组合，重组型远远小于亲本型，这种现象被称为不完全连

锁。

    5．转化(transformation)：一个细菌品系的细胞由于吸收了另一细菌品系分离得来的

DNA(称为转化因子)而发生的遗传性状改变的现象。

    转导(transductant)：以病毒作为载体把遗传信息从一个细菌细胞传到另一个细菌

细胞的过程。转导可分为普遍性转导和局限性转导。

    二、某小麦群体中，染病性植株(rr)有9％，抗病性植株(RR或Rr)为91％。抗病性

植株可正常生长、开花和结实。而染病性植株的幼苗致死。经三代随机交配后，该小麦群

体中染病性植株的百分比是多少?

    答：此题为选择对隐性纯合体不利的群体分析。

    在原始群体中，基因频率分别为：r为0.3，R为0.7。所以，在群体中各基因型的概

率分别为：RR＝0.72＝0.49；Rr＝2×0.7×0.3＝0.42；rr＝0.32＝0.09。由于选择对隐

性纯合体完全淘汰，所以此时S(选择系数)为1，亲本经淘汰后，基因只、厂的概率分别为：

    r=2×0．3×0．7／(1-l×0．32)=0．46，R=0．54

随机交配一代后，基因R、r的概率分别为：

    r=2×0．54×0．46／(1-1×0．462)=0．63；R=0．37

随机交配二代后，基因R、r的概率分别为：

    r=2×0．37×0．63／(1-1×0．632)=0．77；R=0．23

所以，随机交配三代后，基因型rr(染病性植株)的频率可达0．772=0．5929，即59．29％。

    三、为什么白花授粉的四倍体植物比白花授粉的二倍体植物子代隐性表型的频率低?

    答：在白花授粉植物中，Aa自交后，产生1：2：1的分离比，其中隐性纯合个体占1／4；

四倍体AAaa自交后，会产生35A_ _ _：1aaaa的分离比，其中隐性纯合个体占1／36；四

倍体AAAa自交后，会产生AA与Aa两种配子，自交后代无隐性个体；四倍体Aaaa自

交后，会产生Aa与do两种配子，且分离比为1：1，自交后隐性纯合个体占1／4。综合以

上三种情况，杂合四倍体自交后所产生的隐性纯合个体的比例小于杂合二倍体自交后所

产生的隐性纯合个体的比例。

    四、人们曾偶然发现过玳瑁色雄猫，此猫不育。试解释玳瑁色雄猫何以出现?

    答：玳瑁猫也叫三色猫，是由一对X连锁基因O与o制约的，在不是黄色和黑色的地

方表现出白色。白色是由常染色体上不完全显性基因S决定的。由于哺乳动物雌性个

体的两个X染色体中，有一个在个体发育早期异染色质化，在这个染色体上的基因随之

处于失活状态，而只有处于活化状态的染色体可以表达出该染色体上基因控制的性状，因

而表现出花斑状。在个别情况下，由于雌猫在形成配子过程中，X染色体不分离，产生了

XX型配子，且两条染色体分别带有O和o基因，这种配子与Y型配子结合后就形成了

XXY型个体，性别为雄性，可以表现出玳瑁猫的特征，但是由于性染色体的不均衡，导致

个体不育。

    五、何谓上位?它与显性有何区别?举例说明上位的机制。

    答：所谓上位是指某对等位基因的表现受到另一对等位基因的影响，随着后者的不同

而不同，这种现象叫做上位效应。上位可分为显性上位和隐性上位。而显性是指一对等

位基因中，当其处于杂合状态时，只表现一个基因所控制的性状，该基因为显性基因，这种

现象叫做显性。所以上位是指不同对等位基因间的作用，而显性是指一对等位基因内的

作用方式。例如家兔毛色的遗传是一种隐性上位的表现形式，灰兔与白兔杂交，子一代为

灰色，子二代出现9灰兔：3黑兔：4白兔的比例。这是由于基因G和g分别为灰色与黑

色的表现，但此时必须有基因C的存在，当墓因型为cc时，兔毛色白化，所以为隐性上

位。
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    六、用基因型．Aabb的玉米植株的花粉给基因型为aaBb的玉米植株授粉，根据胚乳

  的基因型将籽粒分类。预期将形成哪些类型的籽粒?它们的比例如何?

    答：基因型为Aabb的植株可以产生的花粉粒类型有Ab和ab，而基因型为aaBb的

  个体可以产生的卵细胞类型有aB和ab，一个胚囊中极核的组成为aBaB或abab，所以胚乳的类型有AaaBBb、aaaBBb、Aaabbb和acta666四种类型，比例为1：1：1：1。

    七、在番茄中；基因O、P、S位于第二染色体上。对这三个基因是杂合的Fl代用三

隐性个体进行测交，得到如下结果：

┌─────────┬─────────┐

│   F1配子基因型   │    测交后代个体数│

├─────────┼─────────┤

│    +    +    +  │    73            │

│    +    +    S  │    348           │

│    +    P    +  │    2             │

│    +    P    S  │    96            │

│    O    +    +  │    110           │

│    O    +    S  │    2             │

│    O    P    +  │    306           │

│    O    P    S  │    63            │

│                  │                  │

├─────────┼─────────┤

│                  │    1000          │

└─────────┴─────────┘

    1．这三个基因在第二染色体上的顺序如何?

    答：因为亲本型为OP+，++S，双交换型为+P+，O+S，所以三基因的顺序为

P—O—S或S—O—P。

    2．交换值各多少?

    答：交换值分别为：P—O之间=(110+96十4)/1000=21％

                      O—S之间＝(73+63+4)／1000＝14％

                      O—P之间＝(110+96+73+63+2×4)／1000＝35％。

    3．这些基因间的图距是多少?

    答：这些基因间的图距是：P……………21……………O…14…S

                            P……………………35……………S

    4．并发系数是多少?

    答：并发系数＝0．4％／(21％×14％)＝13．6％。

    八、为何红绿色盲的患者中男性比女性多，而在抗维生素D佝偻病(一种显性伴性遗

传病)的患者中女性比男性多?

    答：红绿色盲为隐性伴性遗传病。假设色盲基因在群体中的频率为q，且假设人群为

一个理想群体，则男性中患病率为q，基因型为XBY，女性中患病率为q2，基因型为

XbXb，因为q小于1，所以q2小于q，即女性患者少于男性患者。同理，由于抗维生素D

佝偻病为显性伴性遗传病，所以在男性中XDY为患者频率为1-q，在女性中，基因型

XDXD和XDXd均为患者，频率为1=q2，由于q2小于q，所以(1-q2)大于(1-q)，因此

女性患者多于男性患者。
    九、阐述自交繁殖的遗传效应及其在育种上的意义。

    答：自交是近亲繁殖中最极端的一种方式，自交使基因快速纯合，杂合体迅速减少，以

至趋于零，最后，纯合体的频率分别等于它们相应的基因频率。并且，自交降低群体基因

型值的平均值。自交对群体均值的影响程度与近交系数、显性程度以及基因频率三个因

素呈正比，自交还可以使群体发生分化。在育种过程中，自交加选择是提高杂种优势的重

要手段。通过人工选择，可以选择保留理想的纯合体，淘汰不理想的纯合体。自交可以较

快地加大群体间的基因频率差异，因而也成为提高杂种优势的有利手段。

    十、杂交稻是利用哪些遗传学理论和技术培育出来的?简述杂交水稻研究和利用的

现状。

    答：我国的杂交水稻主要是在袁隆平教授的主持下研究成功的。他提出了通过选育

水稻雄性不育系、雄性不育保持系和雄性不育恢复系的三系法途径，利用水稻的杂种优

势，打破了“水稻等白花受粉作物没有杂种优势”的传统观念，丰富了遗传育种理论和技

术，具有很高的学术价值。

    我国水稻育种经历了三次突破：20世纪50年代矮杆水稻的培育成功，将水稻单产由

每公顷6000 kg提高到7500 kg左右；70年代杂交水稻的研究成功，将单产水平提高到

9000 kg左右；现在正在进行的第三次突破，即“超级杂交稻”的研究，把株型育种和远源

杂种优势结合起来，可以使单产水平提高到12000 kg以上。我国目前杂交稻的种植量

占水稻种植的50％，杂交稻产量占水稻总产量的六成以上。

    (李雅轩答)

1994年试题与参考答案

    —、名词解释

    1．三体：在生物的群体中，会偶尔发现某些个体比该物种的正常合子染色体数(2n)

多一条染色体，也就是其染色体数为2n+1，因而称之为三体。

    2．三联体：贮存在DNA上的遗传信息通过mRNA传递给蛋白质，mRNA与蛋白质

之间的联系是通过遗传密码子来实现的。mRNA上每3个核苷酸翻译成蛋白质多肽链

上的一个氨基酸，这3个核苷酸就称为密码子，也叫三联体。

    3．三倍体：各种生物的染色体数目是恒定的，遗传学上把一个配子的染色体数称为染

色体组，凡是细胞核含有三个染色体组的个体称为三倍体。

    4．双单倍体：体细胞中既含有某一物种的配子染色体，又含有另一物种配子染色体的

个体称为双单倍体。    

    5．双价体：在减数分裂的偶线期，各同源染色体分别配对，出现联会现象，这样，原来

是2n条染色体，经配对后形成n组染色体，每一组含有两条同源染色体，这种配对的染

色体叫双价体。

    6．双受精：雄配子(精子)与雌配子(卵细胞)融合为一个合子，称为受精。植物在受精

前有一个授粉过程，就是指成熟的花粉粒落在雌蕊柱头上。授粉后，花粉粒在柱头上发

芽，形成花粉管，穿过花柱、子房和珠孔，进入胚囊。花粉管延伸时，营养核走在两个精核

的前端。花粉管进入胚囊—旦接触助细胞即破裂，助细胞也同时破坏。两个精核与花粉

管的内含物一同进入胚囊，这时一个精核与卵细胞受精结合为合子，将来发育成胚。同时

另一精核与两个极核受精结合为胚乳核，将来发育成胚乳。这一过程就称为双受精。

    7．基因组：一个物种的单倍体细胞中所含有的遗传物质的总和称为该物种的基因组。

    8．基因型：个体的基因组合称为基因型。基因型是性状表现必须具备的内在因素，是

生物体内的遗传基础，是肉眼看不到的，只能根据表现型用实验的方法来确定。

    9．遗传学图：根据基因在染色体上直线排列的定律，我们可以把每个连锁群画成一个

连锁图，称遗传学图。这种图是大量实验材料的简明总结，是以后实验工作和育种工作的

重要参考资料。

    10．细胞学图：把遗传分析和细胞学观察结合起来，就可把决定性状的基因定位在某

一染色体的某一区域，这样作成的图称为细胞学图。

    11．母性影响：通常正交雌AA×雄aa或反交雌aa×雄AA，子代的表型是一样的。

这是因为两亲在核基因的贡献上是相等的，子代的基因型都是Aa，所以在同一环境下．

表型是一样的。可是有时两种交配的结果并不相同，子代的表型受到母亲基因型的影响，

而和母亲的表型一样，这种现象叫做母性影响。母性影响有两种，一种是短暂的，仅影响

子代个体的幼龄期；一种是持久的，影响子代个体的终生。母性影响所表现的遗传现象与

细胞质遗传十分相似，但是它在本质上是不同的另一类遗传现象。这种遗传现象并不是

由于细胞质基因所决定的，而是由于核基因的产物积累在卵细胞中的物质所决定的。
    12．细胞质遗传：遗传研究发现，真核生物细胞质中的遗传物质主要存在于线粒体、质

体、中心体等细胞器中。但是原核生物和某些真核生物的细胞质中，除了细胞器之外，还

有另一类称为附加体和共生体的细胞质颗粒。它们是细胞的非固定成分，并且也能影响

细胞的代谢活动，但是它们并不是细胞生存不可缺少的组成部分。通常把上述所有细胞

器和细胞质颗粒中的遗传物质统称为细胞质基因组。把细胞质基因所决定的遗传现象和

遗传规律称为细胞质遗传。

    13．染色质：细胞核中大多数地方充满了核液，其中有一种很容易被碱性染料染上颜

色的物质，称为染色质，这是细胞核的主要成分之一。在细胞分裂时，染色质呈现为形状

清晰的染色体。染色质是染色体在细胞分裂的间期所表现的形态，是纤细的丝状结构，故

亦称为染色质线。它是DNA和蛋白质的复合体，其中DNA的含量约占染色质重量的

30％～40％，是最重要的遗传物质。组蛋白是与DNA结合的碱性蛋白，它与DNA的含

量比率大致相等，是很稳定的，在染色质结构上具有决定的作用。

    14．染色粒：在细胞有丝分裂的中期，染色体的结构是由两条染色单体组成的，每条染

色单体包括一条染色线以及位于线上许多染色很深、颗粒状的染色粒。染色粒的大小不

同，在染色线上存在一定的排列顺序，一般认为它们就是由于染色质线反复盘绕卷缩形成

的。

    15．条件致死突变：是指在某些条件下成活，而在另一些条件下致死的突变。

    16．平衡致死品系：致死基因不能以纯合状态保存，因为纯合个体是致死的，所以只有

以杂合状态保存。这种永远以杂合状态保存下来、不发生分离的品系叫做永久杂种，也叫

做平衡致死品系。

    17．遗传漂变：在一个小群体内，每代从基因库抽样形成下一代个体的配子时，就会产

生较大的误差，由这种误差引起群体基因频率的偶然变化，叫做随机遗传漂变或简称为遗

传漂变。

    18．遗传力：遗传力就是亲代性状值传递给后代的能力的大小，它用遗传方差在总方

差中所占的比值来表示，可以作为杂种后代进行选择的一个指标。

    19．基因转换：基因转换是指在碱基替换时，嘌呤由嘌呤代替，嘧啶由嘧啶代替。

    20．交换：在减数分裂前期I的偶线期各对同源染色体分别配对，出现联合现象。到

粗线期形成二价体，进入,双线期可在二价体之间的某些区段出现交叉，这些交叉现象标志

着各对同源染色体中非姐妹染色单体的对应区段间发生了交换。

    二、在下列表中，是某种植物五组不同交配的结果，写出在每一交配组合中亲本植株

最可能的基因型。
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    答：如用A和a分别表示控制紫茎和绿茎的一对基因，B和b分别表示控制缺刻叶

和卵形叶的一对基因，则每一交配组合中亲本植株中最可能的基因型如下：
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    三、孟德尔在豌豆杂交试验中提出哪些假设，才从性状传递的分析中推导出遗传因子

的分离定律和自由组合定律?请举出三个实例，说明在解释复杂遗传现象时这些假设的

局限性。

    答：孟德尔在豌豆杂交试验提出了以下假设，才从性状传递的分析中推导出遗传因子

的分离定律和自由组合定律：

    1)遗传性状由遗传因子决定。

    2)每个植株内有一对遗传因子控制花冠颜色，另一对控制种子形状……每个植株有

许多遗传因子，都是成对的。

    3)每一生殖细胞(花粉或卵细胞)只含有每对遗传因子中的一个。

    4)在每对遗传因子中，一个来自父本雄性生殖细胞，一个来自母本雌性生殖细胞。

    5)形成生殖细胞时，每对遗传因子相互分开(即分离)，分别进入生殖细胞中。形成

的生殖细胞只得到每对因子中的一个。

    6)生殖细胞的结合(形成一个新个体或合子)是随机的。

    7)控制性状的基因显性作用完全，并且不受别的基因影响而改变作用方式。例如红

花因子和白花因子是同一遗传因子的两种形式，其中红花因子对白花因子为显性，反过

来，白花因子对红花因子为隐性。这就是说，植株中一个因子是红花，一个因子是白花时，

这个植株表现为红花。两个因子都是红花当然表现为红花。只有两个因子都是白花时，

才表现为白花。

    8)在减数分裂过程中，杂种体内的同源染色体必须以均等的机会分离，形成两类配

子的数目相等或接近相等。并且两类配子都能良好地发育。受精时各雌雄配子都能以均

等的机会相互自由结合。

    9)受精以后不同基因型的合子及由合子发育的个体具有同样或大致同样的存活率。

    10)杂种后代都处于相对一致的条件下，而且试验分析的群体比较大。

    11)不同相对性状的遗传因子在遗传过程中，这一对因子与另一对因子的分离和组

合是互不干扰，各自独立分配到配子中去。

    在解释复杂遗传现象时这些假设具有一定的局限性，具体表现如下：

    1)有时控制性状的基因显性作用不完全。A对a为不完全显性时，也就是F1表现

的性状是双亲的中间型，例如茉莉(Mirabilis jalapa)花色的遗传，红花亲本(AA)和白花

亲本(aa)杂交，F1(Aa)的花色不是红色，而是粉红色，F2群体的基因型分离为1AA：

2Aa：1aa，即其中1／4的植株开红花，2／4的植株开粉红花，1／4的植株开白花。由此可知，当相对性状为不完全显性时，表现型和其基因型是一致的。

    2)有时受精以后不同基因型的合子及由合子发育的个体具有不相等的存活率。例

如致死基因的存在等。

    3)不同相对性状的遗传因子之间存在遗传连锁现象或存在基因互作现象，如互补作

用、累加作用、重叠作用、上位作用及抑制作用等。

    四、如何用遗传学方法(不是分子生物学方法)将基因定位到染色体上，请从人类和果

蝇中各举一例予以说明。

    答：对人类来说，把家系分析和细胞学观察结合起来，可以发现某一性状的遗传与某

一畸变染色体的传递有平行关系，由此把决定这一性状的基因定位在某一染色体的某—

区域，作成细胞学图(cytological map)。例如有一家系中，红细胞型酸性磷酸酯酶1(acid

phosphatase 1)活性的缺乏与2号染色体短臂的微小相关联，从而把酸性磷酸酯酶1基因

(ACP 1)定位在2号染色体短臂的远端。

    这几年来发展了一种新技术，可以绕过减数分裂过程，应用细胞培养方法，研究体细

胞融合、突变、分离以及连锁和交换等，也就是用体细胞遗传学(somatic cell genetics，或简

称cellgenetics)方法，把基因定位在染色体上，作成细胞学图。

    有一种病毒，如仙台病毒(Sendai virus)对细胞融合很有用处。病毒通常有一个特定

附着点(attachment point)，附着到宿主细胞上，并由此进入细胞。仙台病毒有几个附着

点，如果两个细胞靠近在一起，它就能同时附着到两个不同的细胞。一个病毒比起细胞来

要小得多，所以它所附着的两个细胞靠得很近，因而在某些情况下，两个细胞的膜可以融

合。近年来也有用化学药剂聚乙二醇(polyethylene glycol，PEG)取代仙台病毒的。这种

药剂可能使细胞膜部分降解，并在细胞间形成细胞质桥，从而提高细胞融合的效率。

    如果把人体细胞和营养缺陷型的小鼠细胞(或仓鼠细胞等)混合培养，再加上促融因

子——紫外线灭活的仙台病毒或PEG，那么两种细胞就有可能融合。融合细胞中有两个

核，是异核体(heterokaryon)。异核体的两个核融合，形成杂种细胞。如果所用的小鼠细

胞是营养缺陷型，那么要使这种细胞能够生长，非得在培养基上添加某种营养物不可。可

是我们可通过细胞融合技术，把小鼠细胞和人体细胞融合，形成杂种细胞。杂种细胞含有

小鼠染色体和人体染色体，小鼠的营养缺陷可由人体染色体上的有关基因的作用来弥补，

所以培养基上不添加某种营养物质，杂种细胞也可保持下去。这种细胞往往有整套的小

鼠染色体和丢失后保留下来的少许人体染色体，其中当然含有能补偿小鼠营养缺陷的那

个染色体。通过不同的选择技术，再加上机遇性的变化，可以形成各种杂种细胞系，含有

不同数目和不同号码的人体染色体。

    上述这些过程，可以在显微镜下追循。这是因为近年来，染色体的染色技术有很大的

发展，特别是应用了荧光染色法和其他特殊染色技术，已可使染色体纵长上呈现各种不同

的分带(band)。这些分带的位置、宽窄和浓淡等随染色体号码的不同而不同。但就某一

种分带技术来说，每一染色体的分带模式(banding pattern)是高度专一和恒定的。所以在

杂种细胞中，非但小鼠染色体很容易跟人的染色体区分开来，而且人染色体的丢失过程也

可追循，杂种细胞中留下来的人的染色体是哪条也比较容易认出。

    这样我们就可以把人的基因定位在某一染色体上了。假定某人体细胞有一个或几个

标记基因(gene marker)，这些基因可以是控制营养需要或抗药性，也可以是控制细胞表

面抗原或异常蛋白的形成等。我们实验的目的是要把其中一个或几个基因定位到特定的

染色体上。

    我们有不同的杂种细胞系，每个细胞系中除了小鼠染色体外，还有少数人的染色体。

我们检验这些细胞系，把某一标记基因的在或不在与每一细胞中人的某一染色体的在或

不在联系起来，从而推断某一基因是在某号染色体上。

    在不同的杂种细胞系中，例如基因1和3或一起出现，或共同不见，所以我们可以下

结论说，这两基因是连锁的。还有，基因1和3的在或不在直接跟第二染色体的在或不

在有关，所以我们可以认为这两基因是同线的，都在第二染色体上。

    用这种方法，已有相当数目的基因被定位于特定的染色体上。可是还不能像连锁群

那样，把基因的顺序和基因间的距离都推算出来。这还有待于其他技术，例如某一染色体

缺少了小小的一段，某个标记基因就不存在了，这样我们就知道这个基因就在缺失了的这

一段上。例如上面提过的酸性磷酸酯酶基因ACP l就是通过体细胞杂交技术和染色体

微小缺失方法而被进一步正确地定位于2号染色体短臂2带3区(2p23)的。

    利用伴性遗传可以将果蝇的基因定位到染色体上。例如果蝇的野生型眼色都是红

色，但是摩尔根在研究的早期发现一只雄蝇，复眼的颜色完全白色，这只白眼雄蝇与通常

的红眼雌蝇交配时，子一代不论雌雄都是红眼，但子二代中雌的全是红眼，雄的半数是红

眼，半数是白眼。如果雌雄不论，则子二代中3红眼：1白眼。这显然是个孟德尔比数，但

与一般孟德尔比数不同之点是，白眼全是雄蝇。

    另外，摩尔根也做了回交试验。最初出现的那只白眼雄蝇和它的红眼女儿交配，结果

产生1／4红眼雄蝇、1／4红眼雌蝇、1／4白眼雌蝇、1／4白眼雄蝇，这也完全是孟德尔比数。

    摩尔根根据实验结果，提出他的假设：控制白眼性状的基因W位于X染色体上，是

隐性的。因为Y染色体上不带有这个基因的显性等位基因，所以最初发现的那只雄蝇

(雄)的基因型是XWY，表现为白眼，跟这只雄蝇交配的红眼雌蝇(早)是显性基因的纯合

体，基因型是++。白眼基因W是突变基因，红眼基因+是野生型基因，因为这对等位

基因都在X染色体上，所以为明确起见，分别记作XW和X+，Y代表Y染色体(图1)。

    白眼雄蝇与纯种红眼雌蝇交配(图1)，白眼雄蝇的基因型是xWy，产生两种精子，一

种精子带有X，上面有W基因，一种精子带有Y，上面没有相应的基因。红眼雌蝇的基因

型是X+X+，产生的卵都带有X，上面都有一野生型基因。两种精子(XW和Y)与卵

(X+)结合，子代雌蝇的基因型是X+XW，因为+对W是显性，所以表型是红眼，子代雄蝇

的基因型是X+Y，所以表型也是红眼。
[image: image11.jpg]P LIHR $ PR 2
X¥xr X X"y

F,
T
B ’ X" Y
X* X*txW¥ X'y
LIHR AN

B 1 AR AR A b 21 HROME A 5T, AN IR M A, R £ AR
X oA B R (LR SR 1 X e
XW A AR (IR S 1 X R ik
Yo Y Bk, 0B A AR A 3




    子一代的红眼雌蝇与红眼雄蝇交配时，红眼雌蝇(X+XW)产生两种卵子：一种是X+，

—种是XW。红眼雄蝇也产生两种精子：一种是X+，一种是Y。卵子与精子相互结合，像

图2所示那样，形成4种合子，长大后，雌蝇都是红眼(X+X+和X+XW)，而雄蝇中一半是

红眼(X+Y)，一半是白眼(XWY)，表型比例是2：1：1。

[image: image12.jpg]Fy £IIR ¢ £IBR 3
XX% o ox X'y

F, v
L R
5 xXW Y
X* X+ X* Xty
AN IR 3
xW X+t x% XYy
AN MR 2

B2 F— UL IR MR 5 2T MR MR ST C , T — (M8 D9 2T AR, 088 o 0 BN 1 B2 o — 2




    在摩尔根所做的回交试验中，子一代红眼雌蝇与白眼雄蝇交配，子一代红眼雌蝇的基

因型是X+XW，产生两种卵子，一种是X+，一种是XW。白眼雄蝇的基因型是XWY，产生

两种精子，一种是XW，一种是Y。雌雄配子结合后，像图3所示那样，子一代有4种表

型：红眼雌蝇(X+XW)、白眼雌蝇(XWXW)、红眼雄蝇(X+Y)、白眼雄蝇(XWY)，比例是

1：1：1：l。

    摩尔根圆满地说明了他的实验结果，他为了验证他的假设，设计了三个新的实验：

    (1)根据假设，子二代雌蝇虽然都是红眼，但基因型有两种，半数是X+X+，半数是

X+XW(图2)，所以子二代雌蝇与白眼雄蝇做单对交配时，应当半数子二代雌蝇所产的后

裔全部是红眼，半数子二代雌蝇则与子一代雌蝇回交一样(图3)，所产的后裔是1／4红眼

雌蝇：1／4白眼雌蝇：1／4红眼雄蝇：1／4白眼雄蝇。
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    (2)根据假设，白眼雌蝇与红眼雄蝇交配时，子代中雌蝇都是红眼，雄蝇都是白眼(图4)。

    (3)根据假设，白眼雌蝇和白眼雄蝇交配时，子代雌雄都是白眼，而且以后也能真实传

代，成为稳定的品系。

    这三个实验中，以第二个实验最为关键，实验的结果跟预期完全符合，假设得到证实。

    这样摩尔根就把决定红眼和白眼的基因定位在X染色体上。
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    五、什么是杂种优势?请介绍杂种优势的遗传学理论，你认为这些理论完满吗?你的

看法如何?有人建议用无融合生殖来固定植物的杂种优势，你觉得可行吗?为什么?(提

示：无融合生殖是指植物不通过受精产生胚和种子的生殖方法)

    答：杂种优势(heterosis)是生物界的普遍现象。它是指两个遗传组成不同的亲本杂交

产生的杂种第一代，在生长势、生活力、繁殖力、抗逆性、产量和品质上比其双亲优越的现

象。杂种优势所涉及的性状大都为数量性状，故必须以具体的数值来衡量和表明其优势

的程度。但也有人认为F1的性状表现必须超过其双亲中最优的亲本，才算是真正具有杂

种优势。

    杂种优势的表现是多方面的，而且是很复杂的。按其性状表现的性质，大致可以分为

三种类型：一是杂种营养体发育较旺的营养型；二是杂种生殖器官发育较盛的生殖型；三

是杂种对外界不良环境适应能力较强的适应型。这三种类型的划分只是相对的，实际上

它们的表现总是综合的，这里不过是按其优势明显的性状作为一个划分的标志。

    关于杂种优势的遗传解释主要有显性假说和超显性假说：
    1)显性假说：1910年布鲁斯(A．B．Bruce)等人首先提出显性基因互补假说，1917年

琼斯(D．F.Jones)又进一步补充为显性连锁基因假说。这一假说简称为显性假说(domi-

nance hypothesis)。    ，

    显性假说认为杂种优势是由于双亲的显性基因全部聚集在杂种中所引起的互补作

用。基柏(F.Keeble)和皮洛(C．Pellow)于1910年最早提出这方面的试验论证，他们曾以

两个株高5～6英尺的豌豆品种进行杂交试验，一个品种的茎秆是节多而节间短，另一个

品种的茎秆是节少而节间长，其Fl聚集了双亲的节多和节间长的显性基因，因而株高达

到7-8英尺，表现出明显的杂种优势。

    根据显性假说，按独立分配规律，如所涉及的显隐性基因只是少数几对时，其F2的理

论次数应为(3／4+1／4)n的展开，表现为偏态分布。但是，事实上F2一般仍表现为正态

分布。F，以后虽然优势显著降低，但在理论上应该能从其后代选出像F1同样优势，并且

把全部纯合显性基因聚合起来的个体。而事实上很难选出这种完全纯合显性基因的后

代。为此，显性连锁基因假说作了补充的解释，认为一些显性基因与另一些隐性基因位于

各个同源染色体上，形成一定的连锁关系。而且控制某些有利性状的显性基因是非常多

的，即n很大时，则F2将不是偏态分布，而是正态分布了。同时，在这样非常大的分离群

体中，选出完全纯合显性基因的个体也几乎是不可能的。    

    为了说明显性假说，现以玉米的两个自交系为例。假定它们有5对基因互为显隐性

的关系，分别位于两对染色体上。同时假定各隐性纯合基因(如aa)对性状发育的作用为

1，而各显性纯合和杂合基因(如AA和Aa)的作用为2。这两个自交系杂交产生的杂种

优势可表示如下：
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    由此可见，由于显性基因的作用，Fl比双亲表现了显著的优势。显性假说得到许多

试验结果的验证。但是，这一假说也存在着缺点，它考虑到等位基因的显性作用，但没有

指出非等位基因的相互作用，即上位效应。

    2)超显性假说：超显性假说(overdominance hypothesis或superdominance hypothesis)，

也称等位基因异质结合假说。这个假说的概念最初是由肖尔(Shull)和伊斯特(East)于

1908年分别提出的，他们一致认为杂合性可引起某些生理刺激，因而产生杂种优势。伊

斯特于1936年对超显性假说作了进一步说明，指出杂种优势来源于双亲基因型的异质结

合所引起的基因间的互作。根据这一假说，等位基因间没有显脂性的关系。杂合等位基

因间的相互作用显然大于纯合等位基因间的作用。假定a1a1是一对纯合等位基因，能支

配一种代谢功能，生长量为10个单位；a2a2是另一对纯合基因，能支配另一种代谢功能，

生长量为4个单位。杂种为杂合等位基因a1a2时，将能同时支配a1和a2所支配的两种

代谢功能，于是可使生长量超过最优亲本而达到10个单位以上。这说明异质等位基因优于同质等位基因的作用，即a1a2>a1a1，a1a2>a2a2。由于这一假说可以解释杂种远大于

最优亲本的现象，所以称为超显性假说。

    两个亲本只有——对等位基因的差异，杂交能出现明显的杂种优势，这是对超显性假说

最直接的论证。某些植物的花色遗传是一对基因的差别，但它们的杂种植株的花色往往

比其任一纯合亲本的花色都要深。例如，粉红色x白色获得F1表现为红色；淡红色x蓝

色获得F1表现为紫色。而它们的F2不分离为简单的1：2：1的比例。

    根据生化遗传学的许多试验资料，对于一对异质等位基因表现优势已得到一些有力

的解释。例如，已知某些植物同一位点上两个等位基因能各自决定锈病的一个生理小种

的抗性，因此，杂合体能抵抗两个生理小种，而纯合体只能抵抗一个生理小种。斯瓦尔茨

(D．Schwartz)和洛夫纳(W．J．Laughner)于1969年曾研究酶活性的杂种优势，他们把一

个不稳定而活泼的酶与一个稳定而不活泼的酶的异质等位基因结合起来，获得的杂种酶

在活性上是既稳定而又活泼的。这些资料都表明一对异质等位基因的互作，常可导致来

源于双亲的新陈代谢功能的互补或生化反应能力的加强等。

    为了说明超显性假说，现同样假定玉米的两个自交系各有5对基因与生长势有关，各

等位基因均无显隐性的关系。同时，假定a1a1，b1b1等为同质等位基因时的生长量为1

个单位，而a1a2、b1b2等为异质基因时的生长量为2个单位。这两个自交系杂交产生的

杂种优势可表示如下：
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    由此可见，由于异质基因的互作，F1的杂种优势可以显著地超过双亲。如果非等位

基因间也存在互作，则杂种优势更能大幅度地提高。

    由于非等位基因的互作而影响到性状的表现，称为上位性。费雪(R．A．Fisher)和马

瑟(K．Mather)曾认为上位性在近亲繁殖和杂种优势的表现中，即使不是一个主要因素，

也是一个重要因素。只是因为大多数性状都是受多基因控制的，在性状表现上等位基因

的互作和非等位基因的互作一般是很难区分的。

    普通小麦(Triticum aestivum)的起源常可作为说明非等位基因互作的一个突出的例

证。普通小麦是由一粒小麦(Tr．monococcum)、拟斯卑尔脱山羊草(Ae．speltoides)和方

穗山羊草[Ae．squarrosa，或称为节节麦(Tr．tauschii)]先后天然杂交形成的。这三个物

种虽然都是没有生产价值的野生种，但是它们组成的普通小麦却在生产上具有极大的遗

传潜力。因此，根据它们的遗传组成的比较分析，可以推论普通小麦在形成过程中所表现

的杂种优势应该不是由于这三个野生种染色体内基因的互作，而是由于它们的染色体间

基因的互作，也就是说，是由于非等位基因间互作的结果。当然，形成异源多倍体的几个

原始物种，如果是来源于共同的祖先，那么它们的染色体之间的基因可能具有共同的位

点，因而它们的杂种优势也可以说是由于等位基因互作的结果。所以，这些都进一步说明等位基因的互作与非等位基因的互作是不容易区分的。

    越来越多的试验资料支持超显性假说。但是这一假说也存在着缺点，它完全排斥了

等位基因间显隐性的差别，排斥了显性基因在杂种优势表现中的作用。并且，许多事实证

明，杂种优势并不总是与等位基因的异质结合一致。例如，在白花授粉植物中，有一些杂

种并不一定比其纯合亲本表现较优。

    以亡两个假说的共同点在于：都立论于杂种优势来源于双亲基因型间的相互关系。

它们的不同点在于：前者认为杂种优势是由于双亲的显性基因间的互补；后者认为杂种优

势是由于双亲等位基因间的互作。综观生物界杂种优势的种种表现，这两种假说所解释

的情况都是存在的。所以，概括地说，杂种优势可能是由于上述的某一个或几个遗传因素

造成的，即可能是由于双亲显性基因互补、异质等位基因互作和非等位基因互作的单一作

用，也可能是由于这些因素的综合作用和累加作用。

    必须指出，不论显性或超显性假说都只考虑到双亲细胞核之间的异质作用，完全没有

涉及母本细胞质和父本细胞核之间的关系。事实上双亲杂交结合后，其F1的核质之间也

可能存在一定的相互作用，因而引起杂种优势的表现。60年代以来，许多学者报道I米、

高粱、小麦、棉花等作物在亲本间的线粒体活性上所出现的互补作用，与其杂交产生的杂

种优势表现具有密切的关联。因而有人提出利用两个杂交亲本间的线粒体活性互补作

用，作为预测杂种优势的方法。这些试验结果都表明细胞质内的遗传物质及其与细胞核

的相互作用，对于杂种优势的产生也是一个不可忽视的因素。

    关于杂种优势的遗传机理，迄今都没有比较完善的解释。因此，这方面的遗传机理还

需要通过生产实践和科学实验进一步的分析和研究。

    根据上述杂种优势的遗传理论，已知杂种优势的来源在于Fl的基因型的异质结合。

因此，只有最大限度地保持F1基因型的杂合性，才能固定或部分固定杂种优势。因此，目

前在固定杂种优势的研究上，一般认为比较有效的途径就是利用无性繁殖方法，使具有杂

种优势的F1分生繁殖。通常甘薯和马铃薯等无性繁殖作物的杂交育种，就是利用F1的

块根或块茎等繁殖固定其杂种优势的。现代生物科学中组织培养技术发展迅速，如果能

够利用F1的体细胞，经过简便培养即能形成基因型一致的大量幼苗，那将可能完全省略

年年大田制种。

    利用无融合生殖的方法也将是一个比较有效的途径，由胚囊或珠心细胞发生无孢子

生殖，形成二倍体胚和种子；或者由珠心组织在胚囊里形成二倍体的不定胚。．这些胚和种

子也将可以延续Fl的杂合性，从而固定其杂种优势。

    六、构建连锁图通常需要经过生物的有性过程，大肠杆菌是原核生物，其生活史和生

殖方式与动植物有很大差异，你能说明构建大肠杆菌连锁图的原理吗?有人申请自然科

学基金，要构建叶绿体的遗传连锁图，你觉得可行吗?为什么?

    答：细菌进行基因转移有三种途径：转化(transformation)、转导(transduction)和接合

(coniugation)。此三种方法均可用于基因定位。对大肠杆菌进行基因连锁分析，主要采

用细菌接合定位法。

    接合是指两个单细胞通过彼此间的暂时连接，使其中一方接受另一方的遗传物质的

现象。在细菌的接合中，供体细胞称雄性细胞，受体细胞称雌性细胞。这种“性别”差异是根据它们是否具有F因子而区分的。

    F因子亦称可育因子。它在细菌中以两种状态存在，一是独立于染色体外的游离状

态，此时的细胞称为F+细胞。F+细胞可通过接合将F因子转移到F-受体细胞。F因子

亦可整合在细菌的染色体上，即以整合状态存在，此时它能将细菌的染色体高频地转移到

F—受体细胞中，故称此细胞为高频重组(Hfr)细胞。

    在接合中，有三种不同的方法可用作细菌染色体的基因定位：转移梯度定位、时间单

位定位与计数重组体定位。

    (1)转移梯度定位
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    先将Hfr雄性细胞与F—雌性细胞在液体培养基中混合25分钟(所用Hfr及F-细胞

特性见表1)，然后将此混合液涂布于含有链霉素的合成培养基中。Hfr细胞因为有Strs，

故不能在含链霉素的培养基中生长；F—细胞由于不能合成亮氨酸和丝氨酸，故不能在缺

失亮氨酸和丝氨酸的合成培养基中生长。只有那些Thr+、Leu+(来自Hfr)与Strr(来自

F-)的重组体，才能在Strr、Leu-、Thr-的培养基上生长。将上述重组体放在含有叠氮化

钠、噬菌体T1侵染以及乳糖或半乳糖作为惟一糖源的合成培养基中生长，结果表明，在

所有的Thr+、Leu+、Str+的阳性克隆中，90％是azis，70％是T1s，40％是Lac+，25％是

Gal+。其百分比正好代表了连锁强度，据此可作出连锁图。
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    (2)时间单位定位

    遗传梯度定位及计数重组体定位，只能得出基因在染色体上的相对位置。为了得到

特定基因在染色体上排列的绝对位置，可用时间单位定位法。将上述的Hfr和F—细胞在

液体培养基中混合，每隔一定时间取样，并用搅拌器搅拌以中断接合，然后涂布于特殊的

选择培养基上，检测哪些基因已从供体整合到受体染色体中。表中的结果表明：供体染色

体是线性地进入受体细胞的，假定供体染色体的转移速率是定值，则表中的数据代表了基

因的确切位置，可用来作细菌染色体的细胞学图。实验表明，37摄氏度时，大肠杆菌整个染色

体的转移需要90分钟。已知大肠杆菌染色体为环状，故可以时间为单位作图。
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    (3)计数重组值基因定位

    通过计数重组值来推算基因的重组值，从而进行基因定位的方法称为计数重组值定

位。在细菌接合过程中，只有部分染色体呈暂时的二倍体状态，为了保证转移染色体部分

包含所需研究的基因，所选择的供体染色体必须包含一个已知位点的基因。

    例如将Thr+Leu+的Hfr细胞与Thr-Leu-的F-细胞融合，从时间图数据得知，Leu

基因在Thr。基因之后进入F-细胞，所以任何Leu+的重组体均有可能是Thr+。如果这

两个基因之间没有发生交换，则将出现Thr+Leu+的重组体。若两个基因发生重组，则重

绢体是Thr-Leu+。我们可以从计算重组体(Thr-Leu+)与非重组体加重组体的总数

(Thr+Leu+十Thr-Leu+)的比值来推测二基因间的重组频率。

    将重组单位与时间单位相比较，可以发现一个时间单位相当于20个重组单位。一般

来说，当基因间的距离少于3个时间单位时，用重组频率能得到很好的结果；若大于3个

时间单位，即大于60个重组单位时，两个连锁基因重组分析的结果会不连锁。所以，在这

样情况下不能用重组频率的分析方法来定位。

    在所有生物中都有分离和连锁现象。对各种生物进行连锁分析的基本前提是：

    首先，基因是在染色体上的，在细胞分裂过程中，每个染色体的两个染色单体，各自进

入一个细胞。染色体在间期复制时，上面所带的基因也复制一次。细胞分裂一次，形成的

两个子细胞中，染色体完全一样，所有的基因也完全一样，所以双亲的遗传特性可以通过

受精卵的连续有丝分裂而正确地传递下来。生殖细胞形成时，进行减数分裂。在减数分

裂时，不同对的染色体彼此独立分离，同时同源染色体间又可相互部分交换，这就造成多

种配子，因而造成多种合子。这是生物变异的重要原因之一，为生物进化和培育新品种提

供了丰富的素材。

    其次，有减数分裂，才有分离现象，没有减数分裂，就没有分离现象。只有进行有性生

殖的生物，才有减数分裂，才出现分离现象，这就能解释许多遗传现象。植物中的分根、插

枝、嫁接等是无性繁殖，不进行减数分裂，所以一点也没有分离，后代的基因型完全一样，

遗传特性就非常一致。

    最后，为什么基因主要位于染色体上，而不是坐落在细胞中其他部分呢?这是因为基

因位于染色体上时，每一基因座上的基因只要两份就可保证基因的正确分离和组合。在

有丝分裂时，随着染色体的等分，位于其上的基因也均等地分向两极，所以就每一基因座而言，每一细胞都均等地得到二份。而在减数分裂中，随着同源染色体的分离，位于其上

的基因也正确地分离，所以就每一基因座而言，每一性细胞都可正确地得到一份。而在雌

雄配子的结合过程中，又随着细胞中染色体数的回复而重新组合。如果基因是在细胞中

的其他部分，例如在细胞质中，那么每一基因一定要有相当多的份数，才能保证每个子细

胞都能分到一部分，可是还不能保证正确的分离。

    根据以上前提，不能对叶绿体基因组进行连锁分析，也就是不能构建叶绿体的遗传连

锁图，因为叶绿体基因组表现为母性遗传。

(王永飞  卜庆梅答)

1995年试题与参考答案

    一、名词解释

    1．中心法则：生物界除了某些病毒是以RNA作为其遗传信息的载体外，绝大多数生

物是将其遗传信息贮存在DNA分子中，而其功能的实现则是通过蛋白质分子。1958年

Crick提出了遗传信息传递的中心法则，也就是遗传信息从DNA→mRNA→蛋白质的转

录和翻译的过程，以及遗传信息从DNA→DNA的复制过程。

    2．顺反效应：同一基因内部的不同突变遗传效果不同，顺式排列(a1a2／++)产生野

生型。反式排列(a1+／+a2)产生突变型。这种顺式与反式排列产生不同遗传效应的现

象叫做顺反效应。

    3．交换率：重组值或重组率是指双杂合体产生的重组型配子的比例，即重组率二重组

配子数／总配子数×100％。由于重组是交换的结果，所以重组率通常也称作交换值或交

换率。

    4．数量性状：生物界遗传性状的变异除质量性状外，还广泛地存在另一类性状差异，

这些性状的变异呈连续状态，不易分类，这类性状叫做数量性状。

    5．通读框：现称可读框。在一条DNA链上，从密码子ATG开始到终止密码子为止

的连续核苷酸密码序列称为可读框。但几乎所有的基因内部都含有不转录部分，也就是

说可读框是不连续的。

    6．营养缺陷型：如果除去碳源外，还必须加入其他有机化合物，细菌才能生长，则这种

细菌称为营养缺陷型。

    7．转导：转导是指以噬菌体为媒介，将细菌的小片段染色体或基因从一个细菌转移到

另一个细菌的过程。

    8．测交：基因型未知的显性个体与隐性纯合体交配，以确定显性个体基因型的方法，

叫做测交。

    9．原养型：如果一种细菌能在基本培养基上生长，也就是它能合成它所需要的各种有

机化合物，如氨基酸、维生素及脂类，这种细菌称为原养型。

    10．溶源性：λ噬菌体在大肠杆菌体内可以呈环形分子存在于细胞质中，也可通过整

合酶的作用而整合到寄主染色体上成为原噬菌体状态，并与寄主染色体一起复制。这种

状态能维持许多代，这种现象称为溶源性。

    11．互补：就是两个突变型噬菌体同时感染大肠杆菌时，可以互相弥补对方的缺陷，共

同在菌体内增殖，引起溶菌，释放原来的两个突变型。

    12．移码突变：移码突变是由于碱基数目的减少(缺失)或增加(插入)，而使以后一系

列三联体密码移码。例如原来的mRNA是GAA、GAA、GAA、GAA……按照密码子所合

成的肽链是一个谷氨酸多肽。如果开头增加一个G，那么mRNA就变成为GGA、AGA、

AGA、AGA…按照这些密码子合成的肽链是一个以甘氨酸开头的精氨酸多肽。移码突

变的结果将引起该段肽链的改变，肽链的改变将引起蛋白质性质的改变，最终引起性状的变异，严重时会造成个体死亡。

    13．基本培养基：基本培养基是指除去作为碳源的糖外，不含其他机化合物的培养

基。典型的基本培养基含有K+、Na+、Mg2+、Ca2+、NH4+、Cl-、HPO42-及SO42-和—种

碳源，如葡萄糖、甘油或乳酸盐等。

    14．上位效应：某种等位基因的表现，受到另一对非等位基因的影响，随着后者的不同

而不同，这种现象叫做上位效应。

    15．性导：性导是指接合时由F因子所携带的外源DNA整合到细菌染色休的过程。

    16．近交系数：近交系数是指一个个体从某一祖先得到一对纯合的、而且遗传上等同

的基因的概率。

    17．颠换：碱基替换时，嘌呤为嘧啶代替，嘧啶为嘌呤代替，叫做颠换。

    18．假基因：现称拟基因，是一种核苷酸序列同其相应的正常功能基因基本相同，却不

能合成出功能蛋白质的失活基因。

    19．隔裂基因：编码顺序由若干：非编码区域隔开，使可读框不连续的基因称为隔裂基因。

    20．群体：所谓群体，是指—群可以相互交配的个体。

    二、为什么孟德尔从他著名的豌豆杂交试验中能推导出遗传的分离定律和自由组合

定律?虽然从一般的动植物杂交试验中不一定能直接引出这二个定律，但是孟德尔定律

对动植物杂交的遗传现象在原则上是普遍适用的，这又是为什么?你能举出二个看似不

能用孟德尔定律解释，但实质上也服从孟德尔定律的遗传现象吗?

    答：孟德尔之所以从他著名的豌豆杂交试验中能够推导出遗传的分离定律和自由组

合定律，主要有以下原因：

    首先是孟德尔审慎地选取了合适的试验材料，盂德尔认为“任何试验的价值与用途决

定于材料是否适宜于它所用作的目的。”据研究，孟德尔在进行豌豆试验之前，也用别的动

植物做过杂交试验，但效果都不理想，最后他用豌豆作为杂交试验的材料。豌豆是—年生

植物，易于栽培，有许多可以区分的性状，并且是严格的白花授粉作物，便于进行人工去雄

和授粉，结实率高，种子萌发力强。此外豌豆豆荚成熟后籽粒都留在豆荚中，便于各种类

型籽粒的准确计数，等等。正是因为豌豆具有这些优点，孟德尔植物杂交试验取得了成

功。

    第二是孟德尔采用了非常正确的试验分析方法，他把数理分析及数理统计的方法引入到他的试验中。    

    第三是孟德尔独特的思维方式。以往的杂交学者，在进行两个物种或两个亲本的杂

交时，对子代所进行的观察都是笼统的，看它们是倾向于父本，还是倾向于母本，或是介于

两个亲本之间。他们观察的往往都是子代整个的性状特征或是许多的性状特征。孟德尔

则不然。他一次只观察一对性状的差异，并且对这—对性状的差异进行逐代追踪，结果得

出了遗传性状的显隐性和遗传因子的分离规律。在弄清了—对区别性状传递规律的基础

上，再观察两对区别性状、三对区别性状在—起的传递，从而发现了性状自由组合或独立

分配的规律。这种由简单到复杂、先易后难的思维和解决问题的方法，是孟德尔不同于其

他杂交学者的独特的思想特征。
  在孟德尔的思维方式中，另一引入注目的方面是他运用了“假设—推理”的方法。孟德

  尔从自己实验中观察到了性状传递时的显隐性、杂种的分离、不同性状的组合等现象，提

  出了遗传因子决定遗传性状的假设，同时假定遗传因子在体细胞里是成双成对的，而在生

  殖细胞中必定单独存在。F2性状的3：1分离比例是由于F1形成1：1两种配子随机受精

  结合的结果，在两对区别性状的场合，F2的9：3：3：1分离比例也是F1形成4种比例相等配子随机结合的结果。所有这些，都表明孟德尔在试验中充分地应用了“假设—推理”的科学方法。同样，为了检验自己假设的正确性，孟德尔所设计的许多回交测验法和自交测验法，也是他进行“假说—推理”的结果。孟德尔的这种探讨问题的方法，不同于早期的植物杂交学者如盖特纳的方法，他们基本上应用的是“归纳性探讨”，这种探讨的结果只是一些没有任何结论的结果堆积；也不同于像耐格里那样的研究者，他们往往只进行“泛泛的思辨”，而并不检验自己思辨的正确性或有效性，结果陷入主观臆断的境地。当然，孟德尔的假说演绎方法也不是他的首创或独创。18世纪以来，不少物理学家和生物学家都在应用，例如达尔文在研究物种起源和生物进化中都采用了假说演绎的方法，但毫无疑问，孟德尔是成功地应用这一方法的杰出典型。

    孟德尔试验成功的原因大体如上所述。当然还有一些主客观因素也是不容忽视的。在主观方面，孟德尔本身青少年时代的经历、他顽强的意志、对科学的热忱、特别是他自己提到的科学“勇气”，对于完成这样一项前无古人的浩大工程来说，不能不说是重要的。在客观方面，修道院里的科学和学术气氛、纳普院长对孟德尔试验的支持和提供方便的种植条件，对孟德尔也是具有很大鼓舞作用的。孟德尔之所以八年如一日成功地完成了这一科学试验，撰写出划时代的科学论文，不能不说与众多因素有关。

    虽然从一般的动植物杂交试验中不一定能直接引出这二个定律，但是孟德尔定律对

  动植物杂交的遗传现象在原则上是普遍适用的，这是因为孟德尔定律具有坚实的细胞学

  基础。我们知道所有的植物和动物，不论低等的或高等的，都是由细胞构成的。在细胞核

  中存在着染色体，而基因就在染色体上。每一种生物的染色体数是恒定的，多数动植物是

  二倍体，也就是说，每个体细胞中有两组同样的染色体，这样两组同源染色体在减数分裂

  和受精过程中是进行有规律的分离和组合的。而成对基因分别载荷在同源的两条染色体

  上，所以它们也必然随着同源染色体的行动而进行分离和组合，这就是孟德尔定律普遍应

  用的原因。

  看似不能用孟德尔定律解释，但实质上也服从孟德尔定律的遗传现象，最典型的为不

完全显性遗传和致死基因。

  1．紫茉莉的花，一些品种是红色的，另一些品种是白花，当这两个品种进行杂交时，Fl

的花既不是红色，也不是白色，而表现出了粉红色，是双亲的中间型，F2的比例是1红：2

  粉红：1白。表面上看，不符合孟德尔定律，但实质上是服从孟德尔定律的，这是由于红花和白花杂交后表现为不完全显性，其遗传行为分析如下：[image: image20.jpg]P LT (RR) X 4L (rr)
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    2．1907年Cuenot发现小鼠中黄鼠不能真实遗传，不论黄鼠与黄鼠杂交，还黄鼠与黑

鼠相交，子代都出现分离：

    黄鼠X黑鼠→黄鼠2378，黑鼠2398

    黄鼠X黄鼠→黄鼠2396，黑鼠1235

    从上面第一个交配看来，黄鼠很象是杂种，因为与黑鼠的交配结果，下代分离为1：1，

如果黄鼠是杂合体，则黄鼠与黄鼠交配，子代的分离比应该是3：1，可是从上面的第二个

交配结果看来，倒是与2：1很适合。所以表面上面不符合孟德尔比例，但实质上是服从孟

德尔定律的，这是由于纯合黄鼠在胚胎期死亡了。其遗传行为分析如下：
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    也就是说，黄鼠基因AY影响两个性状：毛皮颜色和生存能力。AY在体色上为一显

性效应，它对黑鼠基因a是显性，杂合体AYa表型是黄鼠，但黄鼠基因AY在致死作用方

面有隐性效应，当黄鼠基因为纯合体AYAY时，才引起合子的死亡。

    三、蜜蜂的性别决定是奇特的，蜂皇和职蜂都是雌蜂，由受精卵发育而成，染色体数为

2n=32，但蜂皇在幼时因饱食蜂皇浆，而长得丰满而可育；职蜂则因少食蜂皇浆发育迟缓

而不育；雄蜂由未受精的卵发育而成，为单倍体n=16。如要在蜂群中进行遗传分析，应

如何配制亲本组合，选用杂交后代进行分析?蜂皇、职蜂、雄蜂是否都可以作为分离群体

进行分析?请说明理由，并比较各自的遗传特征。

    答：如要在蜂群中进行遗传分析，应用蜂皇和雄蜂配制亲本组合。只有蜂皇和职蜂可

以作为分离群体进行遗传分析，这是因为蜜蜂的性别决定方式为雄性单倍体。

    雄性单倍体是指没有单独的性染色体存在，其性别决定于卵细胞是否受精。由孤雌

生殖产生的单倍体卵发育为雄体，二倍体的受精卵发育为雌体。

    蜜蜂2n雌体的减数分裂行为正常，产生1n卵子，但雄体减数分裂很特殊，第一次分

裂时，虽然染色体也排列在赤道板上，但并不分到两极，在细胞的一端只分出一块细胞质。

第二次分裂是正常均等式的，故减数分裂结果只产生两个具有"条染色体的精子。一个

雄体产生的全部精子，从遗传上讲是严格均等的。

    二倍体的雌蜂有两种类型，即蜂皇和职蜂，它们的遗传组成是相同的，但大小和形态

差别很大，职蜂完全没有．生育能力。之所以出现这种差别，主要取决于幼虫期食物的不

同。只供应2～3天蜂王浆的幼虫，将来发育为职蜂，而供应5天蜂王浆的幼虫就可以发

育成蜂皇。

    雄性单倍体生物群体中性别比例取决于受精卵与未受精卵的比例。如果群体中雄性

个体较多，雌性个体就很容易发现配偶而进行正常受精，它们所产的2n受精卵都将发育

为雌性。反之，如果群体中雄性个体过少，雌性可以不进行交配而孤雌生殖，它们所产生

的单倍体卵全都发育为雄性，从而平衡群体中雌雄性别比例，实现“自动”调节。但和异配子性别决定的生物相比，在雄性单倍体生物群体中，雌雄体的比例变化范围要大的多。

    四、在花园里栽着某种植物，有的开白花，有的开红花，取两株开白花的进行杂交，无

论正反交，在Fl代植株中总是约一半开白花，—半开红花。开白花的Fl植株的自交后代

(F2)全开白花；而开红花的F1植株的自交后代(F2)中则既有开红花，也有开白花的，在调

查的3213个植株中，1809株开红花，1404株开白花，试写出最初二个开白花亲本植株的

基因型，并用你假设的基因型来说明上述实验结果。

    答：这种现象可用基因互补作用来解释。互补作用是指两对独立遗传基因分别处于

纯合(AABB)或杂合(AaBb)状态时共同决定一种性状，当只有一对基因是显性(A_bb

或aaB_)或两对基因是隐性(aabb)时，则表现另一种性状。在本例中两株开白花的基因

型分别为Aabb和aaBb，开红花的基因型为AaBb，两株白花无论正反交，在Fl代植株中

总是约一半开白花，一半开红花，其遗传行为分析如下：
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    五、在一个牛群中，外貌正常的双亲产下一头矮生的雄犊，看起来与正常的牛犊显然

不同，你能列出各种可能的原因吗?请对每一种可能性提出进行科学分析或科学验证的

方法。

    答：在一个牛群中，外貌正常的双亲产下一头矮生的雄犊，看起来与正常的牛犊显然

不同，这可能是由于以下原因造成的。

    1．外貌正常的双亲都是矮生基因的携带者，两者产生的矮生基因的配子结合在一起，

成为纯合的矮生基因型，结果牛犊表现出矮生。假如矮生基因为。的话，其遗传行为可

简单地概括如下：
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    2．由显性突变造成，因为卵子和精子在减数分裂的末期对外界环境条件具有较大的

敏感性，当发生显性矮生突变后，这种突变可以通过受精过程直接传给后代，从而使后代

立即表现出矮生性状。

    3．由于营养不良等环境因素造成。在胚胎发育过程中，由于母牛营养不良，从而造成

牛犊出生后矮小。由营养不良等环境因素造成的变异是不可遗传的。

    六、基因是遗传学中最基本的概念，然而基因的概念不是一成不变的，请概括地叙述

对基因认识的演变过程，以及目前对基因本质的看法。

    答：1866年，Mendel在他的豌豆杂交试验论文中首次提出遗传性状是由遗传因子控

制的假设。1909年，丹麦学者Johannson第一次提出了“基因(gene)”这一术语，泛指那

些控制任何性状，又依孟德尔规律传递的遗传因子。1911年，Morgan通过对果蝇的研

究，证明基因在染色体上呈直线排列。经典遗传学把基因看作是一个不可分割的结构单

位和功能单位。1944年，O．T．Avery通过肺炎球菌的转化试验，证明基因的化学成分为

DNA，基因是DNA分子上的功能单位。1955年，S．Benzer根据侵染大肠杆菌的T4噬菌

体rⅡ区基因微细结构的分析，证明了基因的可分性，提出了突变子、重组子和顺反子的

概念。认为顺反子属于遗传的功能单位，相当于传统意义上的基因。它包括许许多多突

变子或交换子。而突变子和重组子经后来证明实际上是一个核苷酸对。顺反子学说彻底

否定了基因是决定遗传性状的功能单位和突变、重组的最小单位这样三位一体的概念。

顺反子学说认为，一个顺反子就是一个基因，这个基因或者编码蛋白质，或者编码RNA

分子(tRNA、rRNA)。

    1961年，F．Jacob和J．Monod提出了操纵子的概念，揭示了原核生物基因表达调控

的重要规律。在他们提出的乳糖操纵子模型中，将基因分为结构基因、调节基因和“操纵

基因”(operator gene)以及后来发现的“启动基因”(promoter gene)。显然，“操纵基因”和

“启动基因”的概念是与顺反子学说相悖的：这两个所谓的“基因”的突变拷贝是无法用反

式构型的野生拷贝进行互补的，因为它们不编码可在细胞内扩散的产物(蛋白质分子或

RNA分子)。由于重组DNA技术和DNA序列分析技术的巨大进展，人们发现所谓“操

纵基因”短得可怜，只有二十余碱基对。

    鉴于上述原因，遗传学家特别是分子遗传学家都陆续剥夺了“操纵基因”和“启动基

因”的基因资格，将它们称为operator(操作子)和promoter(启动子)或者operator site(操

纵子位点)和promoter region(启动区域)等。

    可见人们对基因的认识是不断发展和深化的。20世纪70年代发现了断裂基因、跳

跃基因、重叠基因、拟基因等。使得基因的概念并不完全等同于顺反子。

    根据目前人们的认识，基因应该是能够表达和产生基因产物(蛋白质或RNA)的

DNA序列。根据产物的类别可以分为蛋白质基因和RNA基因(rRNA基因和tRNA基

因)两大类；根据产物的功能可以分为结构基因(酶和不直接影响其他基因表达的蛋白质) 和调节基因(阻抑蛋白或转录激活因子)两大类。假如按照“有功能的DNA片断”或“实

现一定遗传效应的核苷酸序列”来定义基因的话，则染色体上处处是“基因”，而且这些“基

因”还常常相互重叠，则“重叠基因”和“基因内基因”会多得不可胜数。例如在许多基因内

部已发现了阻抑蛋白结合位点，以便形成阻抑状态的loop结构。在经典的乳糖操纵子的

lacZ基因内就有这样的位点。再说，要在染色体上确切地区分“有功能”的序列和“无功

能”的序列是很难办到的，这种做法本身或许就是不科学的。这样，即使是一个核苷酸序

列已知的染色体，人们还是无法知道这个染色体上到底有多少基因。

(王永飞  卜庆梅答)
1996年试题与参考答案

    一、名词解释

    1．标记基因：标记基因是指与目标性状紧密连锁、同该性状共同分离且易于识别的可

遗传的等位基因变异。

    2．遗传多态现象：同一群体中存在着两种以上变异的现象，称为遗传多态现象。通常

不同变异型间易于区别，不存在中间类型，而且遗传方式清楚。例如人的ABO血型就是

遗传多态，这个血型系统由同一基因座上的3个复等位基因决定，各型间区分明确，在同

一地区有一定的频率分布。

    3．异配性别：能产生两种不同配子的性别称为异配性别。对于XY型性别决定来说，

雄性是异配性别，可产生两种配子：一种带X染色体，一种带Y染色体；对XO型性别决

定来说，雄性个体只具有一条X染色体，它可以产生两种配子：一种带有X染色体，另一

种没有X染色体；对ZW型性别决定来说，雌性是异配性别，雌体产生两类配子：一类带Z

染色体，一类带W染色体。

    4．连锁相：连锁相是指两个显性(或隐性)基因在同源染色体上所处的位置。如果两

个显(隐)性基因位于同一染色体上，则称为相偶相；如果两个显(隐)性基因分别位于一对

同源染色体上；则称为相斥相。

    5．隔离屏障：同地生存的两个不同的种，它们之间没有或者只有很有限的基因交流，

也就是说它们之间有着某种隔离屏障或隔离机制。

    6．双线期：双线期是指减数分裂第一次分裂前期的一个时期，在这一时期各同源染色

体分别配对，出现联会现象。2n个染色体经过联会而成为"对染色体，各对染色体的对

应部位相互紧密并列，逐渐沿着纵向联结在一起。根据电子显微镜的观察，同源染色体经

过配对在偶线期已经形成为联会复合体。它是同源染色体联结在一起的一种特殊的固定

结构，其主要成分是自我集合的碱性蛋白及酸性蛋白，由中央成分的两侧伸出横丝，因而

使同源染色体得以固定在一起。

    7．新生儿溶血症：在人类中，Rh血型是跟ABO血型和MN血型独立的另一血型系

统。Rh血型是由一对等位基因只和r决定的。RR和Rr个体的红细胞表面有一种特殊

的黏多糖，叫做Rh抗原，所以这种人是Rh阳性。rr个体没有这种黏多糖，所以是阴性。

Rh阴性个体在正常情况下并不含有对Rh阳性细胞的抗体。Rh阴性母亲怀了Rh阳性

的胎儿，在分娩时，阳性胎儿的红细胞有可能通过胎盘进入母体血循环中，使母亲产生对

Rh阳性细胞的抗体。但这并不影响母亲，因为母亲的血细胞并不含有Rh抗原。这对第

一胎也没有影响，因为抗体是在胎儿出生后形成的。在怀第二胎时，如果胎儿仍为Rh阳

性，则母亲血液中的抗体通过胎盘进入胎儿血液循环时，就可使胎儿的红细胞破坏，造成

胎儿死亡，这种现象就称为新生儿溶血症。但在有些情况下，胎儿可以活着产下来，可是

新生儿全身浮肿，有重症黄疸和贫血，他们的肝、脾中有活动旺盛的造血巢，血液中存很多

有核红细胞。
    8．显性假说：显性假说是关于杂种优势的遗传解释，布鲁斯(A．U．Bruce)等人于

1910年首先提出显性基因互补假说；1917年，琼斯，(D．F．Jones)又进一步补充为显性连

锁基因假说。该假说简称为显性学，它认为杂种优势是由于双亲的显性基因全部聚集在

杂种中所引起的互补作用引起的。

    9．移码突变：移码突变是由于碱基数目的减少(缺失)或增加(插入)，而使以后一系列

三联体密码移码。例如原来的mRNA是GAA、GAA、GAA、GAA……按照密码子所合成

的肽链是一个谷氨酸多肽。如果开头增加一个G，那么mRNA就变成为GGA、AGA、

AGA、AGA…按照这些密码子合成的肽链是一个以甘氨酸开头的精氨酸多肽。移码突

变的结果将引起该段肽链的改变，肽链的改变将引起蛋白质性质的改变，最终引起性状的

变异，严重时会造成个体死亡。

    10．干涉：一个单交换发生后，在它邻近再发生第二个单交换的机会就会受到影响，这

种现象就称为干涉。

    二、孟德尔的“植物杂交试验”的论文于1866年正式发表后，沉睡了34年未受重视。

直到1900年才被重新发现，请简述这段重新发现的史实，分析孟德尔的论文被埋没和重

新发现的原因，并对孟德尔的科学贡献作一简明而全面的评价。

    答：奥地利科学家、经典遗传学创始人孟德尔(Gregor Mendel)发现并提出遗传学定

律的故事像是不朽的神话，在生物学界被广泛传诵。

    1865年2月2日和3月8日，孟德尔将自己的《植物杂交试验》论文分两次在布隆的

自然科学协会年会上宣读，会后发表在《布隆自然科学研究学会会报》1866年第4卷上。

但令人遗憾的是，孟德尔的这些科学发现和见解，在当时并没有引起生物学界同行的注

意，湮没了34年之后，即1900年才被荷兰的H．De Vries、德国的C．Correns和奥地利的

E．Tschermak等植物学家重新发现。当时正是植物科学发展史上一个辉煌的时代，积累

的科学文献已经相当丰富。有趣的是，这三位异国同行虽然互不相识，却不约而同地对以

往植物学论文进行了全面检查。结果惊人地发现，自己只是在完全不知道孟德尔以往工

作的情况下，各自独立地做了一些与孟德尔相似的实验，得出了与孟德尔相似的结论。因

此，他们三人都认为有必要把孟德尔的名字列在自己论文的第一作者位置上，以便让世人

知晓孟德尔的首创性科学贡献。

    孟德尔的豌豆杂交工作和科学论文如此长时间地被埋没，有着多方面的原因，不少学

者对此进行过探讨，大致有以下几个方面：

    一是孟德尔在当时并不是一位有名的学者，更不是一位多产的学者。在科学界，他当

时只是一位小人物，人们更多地知道他是一位善良的修道院神父而不是一位科学家。学

术界的权威轻视并贬低孟德尔的工作，把他看成是科学界的局外人，看不起这位小人物所

做的试验，尤其是与孟德尔有着特殊关系的植物学大权威耐格里对孟德尔的轻蔑态度充

分地说明了这一点。

    二是当时的大环境对孟德尔不利。当时在科学界，达尔文的《物种起源》一书刚出版

不久，达尔文的进化论思想在思想界、学术界和社会各阶层引起了轩然大波，不管是赞成

达尔文思想的也罢、反对的也罢、持怀疑态度的也罢，都把目光紧紧地盯在生物和人类的

进化问题上。而孟德尔的豌豆杂交试验，只不过是生物学大潮流中的一个琐碎的微不足道的题目。而且，在孟德尔的论文中，强调的是遗传因子和遗传性状的稳定传递，这与当

时由拉马克和达尔文进化论所强调的生物广泛存在变异的思想也不相吻合。在当时，人

们的思想观念中“变”的思想总的来说还是占上风的。

    三是孟德尔科学思想的超前性。这—点也许从根本上说是最重要的原因。他在植物

杂交中所用的数理统计学方法、他对试验结果的反复验证、他严密的逻辑思维和推理、他

在科学上的预见性，这些都是超越他那个时代的。例如，在当时还没有命名“染色体”(染

色体是1888年由瓦尔德耶命名的)，还没有搞清楚细胞的减数分裂，但孟德尔已预见到成

对遗传因子在形成生殖细胞时要发生分离；还没有完全搞清受精过程的本质，但孟德尔已

经认识到雌雄性细胞结合的随机过程。

    孟德尔通过豌豆等植物所做的杂交试验，确定了遗传的两大基本定律：遗传因子的分

离定律和自由组合定律。孟德尔定律的再发现者曾总结为三大定律：显性定律、分离定律

和自由组合定律。显然，在孟德尔之前的许多学者，都提出过显性、隐性、正反交的一致

性、杂种一代的一致和杂种二代的变异或分离，个别学者甚至还描述过性状的自由组合等

事实。就连孟德尔关于遗传因子(或粒子)控制遗传性状的观点也并非新见，因为从古代

的留基伯、德谟克利特等原子论者到近代的达尔文、斯宾塞、耐格里、德弗里斯和魏斯曼等

泛生论者和粒子论者，都提出过粒子控制性状的遗传理论。但是，所有这些学者都没有能

像孟德尔那样以充分的实验根据建立真正的颗粒遗传理论。孟德尔的最大贡献在于他以

他的颗粒遗传理论最大限度地根除了对融合遗传的相信。因为在孟德尔以前，融合遗传

的理论在欧洲是相当流行的。人们普遍认为，性状遗传中起作用的是父母的血液(从亚里

士多德的血液说开始)，子女的性状是由父母性状的混合或融合而成的，子代的特征是父

母的中间状态或中间类型。孟德尔的试验则表明，遗传是由粒子性的遗传因子所决定的，

双亲的区别性状的决定者在子代中是彼此独立的、不受干扰的。成对的因子既可以通过

杂交结合在一起，又可以在杂种形成生殖细胞时分离开来，不同对的因子还可以进行自由

组合。正是由于遗传因子的这种颗粒性，才使它们具有分离和自由组合的性质，才使得生

物体具有稳定遗传和发生种种变异的特征。所以孟德尔提出的颗粒性遗传观念，不仅对

19世纪广为流行的融合遗传观念进行了有力的冲击，而且对后来的遗传学家们的思想也

进行了新的武装。

    孟德尔的颗粒遗传理论与以往的泛生论者和颗粒论者有着很大的不同。科学史家迈

尔进一步指出：当我们将孟德尔的遗传理论和达尔文、高尔顿、魏思曼和德弗里斯的理论

做一番认真比较时，我们发现有两个关键性的区别。首先，所有这些早期的学者都推测，

就每一性状而言，在每个细胞里，都存在众多相同的决定子，并推测，一个决定子的许多复

制晶也可以同时被传递给种质细胞。如果真是这样，杂交中就不会出现恒定的比例。这

种假设不可能发展成一种明晰的遗传理论。3：1比例的普遍性否定了多粒子的推测，它

和单粒子的推测相吻合。这是孟德尔最重要的贡献。孟德尔的其他有意义的贡献是他发

现这些颗粒存在于我们今天称作的基因及其等位基因中。用这种假设，可以去解释分离

和组合。他推测，每个性状仅由受精卵中的两个粒子代表，其中一个来自父本，一个来自

母本，这是一个全新的观点，它使遗传学有了革命性的发展。迈尔把这些称为“孟德尔所

做的杰出贡献”。

    迈尔还同时指出：从科尔罗伊特、奈特和塞格莱特起，许多前孟德尔主义者早已发现过F2代表现型的分离。然而，在任何人的研究中，谁也不曾像孟德尔那样，把F2代的分

离看成关键，也从未把此推广到遗传物质本身(“因子”)。强调分离是抵制任何依赖于相

信融合遗传倾向的有效方法之一，不过单是分离本身还不是孟德尔主义的本质。如果人

们相信一个性状具有多决定子，正像1900年以前，除了孟德尔人人都相信的那样，那么就

不可能得出3：1的比例。孟德尔学说的关键在于他坚持认为，当亲本在一个性状上有区

别时，这些性状的因子或原基(anlagen)在杂合体里保持独立，并在杂合体形成种质细胞

时再度分离。这个清晰的见解是孟德尔决定性的贡献之一，另一个贡献是他的一个推论，

即每个性状是由种质细胞里的一个要素(仅仅是一个)所代表，这个推论，对于解释3：1

是必要的。

    三、通常遗传学中的连锁分析难以区分同一染色体上相距很远的基因和非同源染色

体上独立分配的基因，特别是在两个基因间交换值大于40％、接近于50％时。

    1．请你设计一个遗传学实验来判断果蝇中的两个形态标记基因究竟是在同一染色

体上相距很远的位置还是位于非同源染色体上。

    2．请你设计一个体细胞遗传学的实验来判断人类中一个抗药性标记基因和一个控

制营养的标记基因是在同一染色体上相距很远的位置还是位于非同源染色体上。

    (注意在这两个实验中均不能采取原位分子杂交的方法)

    答：1．利用雄果蝇的连锁基因完全连锁、不发生重组的性质，可判断两个形态标记基

因是在同一染色体上相距很远的位置还是位于非同源染色体上。

    例如果蝇的灰体(A)对黑体(a)是显性，红眼(B)对紫眼(b)是显性。如把黑体红眼

(aaBB)与灰体紫眼(AAbb)杂交，子一代是灰体红眼(AaBb)。

    1)假如A和B是在同一染色体上，则把子—代雄蝇(AaBb)与双隐性雌蝇(aabb)交

配，因为雄蝇连锁基因不交换，所以只产生2种精子，即aB和Ab，而双隐性雌蝇只产生

一种卵，即(ab，所以测交后代只有灰体紫眼和黑体红眼两种，比例为1：1，遗传分析如下：
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    2)假如A和B不在同一染色体上，则A和B独立分配，所以无论正反向都会出现四

种表型，并且其比例为1：1：1：1，其遗传分析如下：
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2．利用人体细胞和小鼠体细胞杂交实验，可以判断两个基因究竟是在同一染色体上相距很远的位置还是位于非同源染色体上。如果把人体细胞和营养缺陷型的小鼠细胞

(或仓鼠细胞等)混合培养，再加上促融因子——紫外线灭活的仙台病毒或PEG，那么两

种细胞就有可能融合。融合细胞中有两个核，是异核体(heterokaryon)。异核体的两个核

融合，形成杂种细胞。如果所用的小鼠细胞是营养缺陷型，那么要使这种细胞能够生长，

非得在培养基上添加某种营养物不可。可是我们可通过细胞融合技术，把小鼠细胞和人

体细胞融合，形成杂种细胞。杂种细胞含有小鼠染色体和人体染色体，小鼠的营养缺陷可

由人体染色体上的有关基因的作用来弥补，所以培养基上不添加某种营养物质，杂种细胞

也可保持下去。这种细胞往往有整套的小鼠染色体和丢失后保留下来的少许人体染色

体，其中当然含有能补偿小鼠营养缺陷的那个染色体。通过不同的选择技术，再加上机遇

性的变化，可以形成各种杂种细胞系，含有不同数目和不同号码的人体染色体。

    这样我们就可以把人的基因定位在某一染色体了。假定某人体细胞有一个或几个基

因标记(gene marker)，这些基因可以是控制营养需要或抗药性，也可以是控制细胞表面

抗原或异常蛋白的形成等。我们实验的目的是要把其中一个或几个基因定位到特定的染

色体上。

    我们有不同的杂种细胞系，每个细胞系中除了小鼠染色体外，还有少数人的染色体。

我们检验这些细胞系，把某一基因标记的在或不在与每一细胞中人的某一染色体的在或

不在联系起来，从而推断某一基因是在某号染色体上。

    在不同的杂种细胞系中，例如基因1和3或一起出现，或共同不见，所以我们可以下

结论说，这两基因是连锁的。还有，基因1和3的在或不在直接跟第二染色体的在或不

在有关，所以我们可以认为这两基因是同线的，都在第二染色体上。否则我们就可推断这

两个基因位于非同源染色体上。

    四、用噬菌体P1进行普遍性转导，供体菌的标记是pur+nad-pdx+，受体菌的标记

是pur- nad+ pdx-。转导后选择具有pur+的转导子，然后在1000个pur+转导子中，

检定其它供体菌的标记是否同时转导过来。具体结果如下：
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请问：1．pur和nad的共转导频率是多少?

    2．pur和pdx的共转导频率是多少?

    3．nad和pax在pur的同一边，还是在它的两侧?

    4．你能作出这三个标记基因的遗传连锁图吗?请在此基础上解释上述的实验

    结果。

答：1．pur和nad的共转导频率是：
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3．依传统重组作图原理，三个基因位点的交换重组中，位于中间的基因重组子个数最

少，在这里有12个pur+ nad+ pdx+，与供体pur+ nad- pdx+类型相比较，基因nad+发

生了改变，所以nad位于中间，也就是nad和pdx在pur的同一边。

    4．根据上面的计算和推论可知，这三个标记基因的遗传连锁图为：  pur nad pdx

pur+ nad- pdx+为亲本型类型，所以其数目最多。因为pur+ nad- pdx+和pur+ nad+ pdx-
为单交换类型，所以数目次之。pur+ nad+ pdx+是亲本pur- nad+ pdx-双交换的

结果，所以其数目最少。    ．

五、什么叫近交和近交系数?如何计算近交系数?
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    上图为一个双表亲结婚所生孩子S的家系，请计算S的近交系数。

    答：近交是指有亲缘关系的个体相互交配，繁殖后代。因为有亲缘关系的个体在遗传

上更相似些，所以近交的结果会增加纯合体的比例。近交的遗传效应可用近交系数来表

示。近交系数常记作F，这是指一个个体从某一祖先得到一对纯合的、而且遗传上等同的

基因的概率。同一基因座的两个基因如果分别来自无亲缘关系的两个祖先，尽管这两个

基因的结构相同，但不是遗传上等同的。只有同一祖先的特定基因的两个拷贝，才可称为

遗传上等同的。

    近交系数的计算可以动物育种中常用的兄妹交配为例加以说明。图1是兄妹交配所

生仔畜的家系图。在图中，Pl和P2是两个无血缘关系的亲本，它们各供应一个配子给同

胞兄妹B1和B2，而仔畜S(雌或雄)从B1和B2各得一个配子。因为P1和P2无血缘关系，

所以它们在某一基因座上的一对基因不是遗传上等同的。P1的两个基因用a1a2，表示

P2的两基因用a3a4表示。(这儿用不同下标1、2、3、4表明这些基因不是遗传上等同的，

当然这并不意味着这些基因在结构上不是相同的。)这样双亲的基因型是a1a2和a3a4，而

它们的仔畜应该是1／4a1a3、1／4a1a4、1／4a2a3、1／4a2a4。我们想知道的是，这对同胞兄妹所生的仔畜S对它们的亲畜P1和P2的任何一个等位基因是纯合体a1a1、a2a2，、a3a3、a4a4的概率是多少?
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    从表1来看，有1／4×1／4的仔畜具有共同祖先Pl的一个等位基因a1的两份拷贝。

这就是说，这1／16的仔畜具有的一对等位基因不仅是纯合的，而且是遗传上等同的。我

们把这些纯合的仔畜频率加起来，就得出兄妹交配所生仔畜的F值，即F=4×(1／4)2=1／4。

    了解了近交系数的意义和算法后，我们可以用另一种简便的方法来算。仍用图1，仍

设同胞兄妹的父畜PI的某一座位上的一对等位基因是a1a2，而它们的母畜的相应等位基

因是a3a4。先计算同胞兄妹Bl和B2所生仔畜S是a1a1的机会是多少?P1把a1基因传

给B1的机会是1／2，而B1得到这基因后又把它传给S的机会也是1/2，P1也把a1传给

B2，机会是1／2，如B2得到这基因后，又把这基因传给S，机会又是1/2。所以如S的基因型为a1a1，P1的等位基因a1一共要传递4步，每方亲体各2步。因为每传递一步的概率

是1／2，所以通过所有4步的传递概率是(1／2)4。运用同样方法，我们可以计算S是a2a2、a3a3和a4a4的概率，自然也都是(1／2) 4。从而同胞兄妹生仔畜的纯合体总概

率——F=4×(1／2) 4=1／4。这数值与上面得出的结果(表1)完全一样。

    我们可以把这方法推广到人类社会中最常见的表兄妹结婚(图2)，计算他们所生子

女的近交系数。仍设共同祖先P1和P2的基因型是，a1a2和a3a4，那么后裔S对这座位上

的纯合基因且在遗传上等同的概率是多少?为了使这个近交后裔S的基因型成为a1a1，

共同祖先P1的等位基因a1必须传递6步，由Pl经B1传给S计3步，由P1经B2传给S

也计3步，所以总共传递6步。因为每一步的传递概率是1／2，所以通过所有6步的传递

概率是(1／2) 6。这个概率同样地也适用于a2a2、a3a3和a4a4，所以表亲结婚所生子女的

近交系数是4×(1／2) 6=1／16。

    近交系数的高低既可表示群体中某一基因座位上纯合体频率的增减，也可表示某一

个体中全部基因座位上纯合座位比例的升降。所以双表近亲结婚所生子女的近交系数计

算方法如下：设共同祖先P1、P2、P3、P4的基因型分别为a1a2、a3a4、a5a6、a7a8，为了使这个双表近亲结婚所生孩子S的基因型成为a1a1，共同祖先P1的等位基因a1必须传递6

步，即由P1经B1、C1传给S计3步，由Pl经B2、C2，传给S计3步。因为每一步的传递概率是1／2，所以通过6步的传递概率是(1／2) 6。这相概率同样也适用于a2a2、a3a3、a4a4、

a5a5、a6a6、a7a7和a8a8。由于某一个体得到这对等同基因或那对等同基因是一种交互事

件，所以求个体的近交系数时，可以把通过所有共同祖先的一切途径而得到一对遗传上等

同基因的概率都加起来。因此就可以得到一个双表亲结婚所生孩子S的近交系数F，即

F=8×(1／2) 6=1／8。
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    六、从突变的分子基础看，能否实现定向变异?为什么?通常从一个野生型基因变成

突变型的频率总是显著地高于回复突变率，如何解释?

    答：从突变的分子基础看，能实现定向变异。因为从细胞水平上理解，基因相当于染

色体上的一点，称为基因座(locus)。从分子水平上看，一个位点还可以分成许多基本单

位，称为位点(site)。一个位点一般指的是一个核苷酸对，有时其中一个碱基发生改变，就

可能产生一个突变。因此，突变就是基因内不同位点的改变。这种由突变子的改变而引

起的突变称为真正的点突变。这比细胞水平上所指的点突变更为深入。一个基因内不同位点的改变可以形成许多等位基因，这些等位基因总称为复等位基因。所以说，复等位基

因是基因内部不同碱基改变的结果。突变的方式主要有两种：一是分子结构的改变，如碱

基替换和倒位；二是移码，如碱基的缺失和插入等。当然，碱基的缺失和插入也属于分子

结构的改变，但影响更大的是由于碱基数目的减少(缺失)或增加(插入)，而使以后一系列

三联体密码移码。移码的结果将引起该段肽链的改变，肽链的改变将引起蛋白质性质的

改变，最终引起性状的变异，严重时会造成个体死亡。所以从突变的分子基础看，能实现

定向变异。

    如果从突变的效应背离或返回野生型这两种方向上来讲，可以分为正向突变和回复

突变，正向突变是指改变了野生型性状的突变。突变体所失去的野生型性状可以通过第

二次突变得到恢复，这种第二次突变就叫做回复突变。正向突变和回复突变发生的频率

一般是不一样的，在多数情况下，正向突变率总是高于回复突变率。这是因为一个正常野

生型的基因内部许多位点上的分子结构，都可能发生改变而导致基因突变；但是一个突变

基因内部却只有那个被改变了的结构恢复原状，才能回复为正常野生型。

    (王永飞  马三梅答)
1997年试题与参考答案

    一、孟德尔用植物做杂交试验发现了分离定律和自由组合定律，后来这些定律在很多

生物中得到了证明。试问在孟德尔的时代里用哺乳动物作研究材料能发现孟德尔定律

吗?为什么?

    答：在孟德尔的时代里用哺乳动物作研究材料是不可能发现孟德尔定律的，这是因为

用哺乳动物作研究材料具有以下不利之处：

    1．哺乳动物为有性生殖的生物，其生活周期较长，不易饲养；

    2．哺乳动物的性成熟较晚，其杂交和交配不易控制，并且还存在发情期和排卵期的问

题；

    3．哺乳动物的繁殖力较低，雌性动物的每胎产仔数较少，后代的数量较少，统计时容

易发生偏差；

    4．哺乳动物的基因型大多为杂合型的，要得到纯合的基因型进行测交或自交比较困

难。

    二、在Aa×aa的交配中，如A对a为完全显性，子代Aa与aa的预期分离比应为

1：1。在具体的场合会出现两者的比例偏离1：1的情况。请分析各种可能的原因，并设计

试验予以证明。

    答：在Aa×aa的交配中，如A对a为完全显性，也就是Fl和亲本之一(Aa)完全一

样，而不是双亲性状的中间型，或同时表现双亲的性状，F1Aa与aa的预期分离比应为

1：1。但在以下场合下会出现两者的比例偏离1：1的情况：

    1．A对a为不完全显性时，也就是F1表现的性状是双亲的中间型，例如茉莉

(Mirabilis jalapa)花色的遗传，红花亲本(AA)和白花亲本(aa)杂交，F1(Aa)的花色不

是红色，而是粉红色，F2群体的基因型分离为1AA：2Aa：1aa，即其中1／4的植株开红花，

2／4的植株开粉红花，1／4的植株开白花。由此可知，当相对性状为不完全显性时，表现型

和其基因型是一致的。

    2．如果双亲的性状同时在F1个体上出现，而不表现单一的中间型，这称为共显性。

例如，正常人红细胞呈碟形，某种贫血症患者的红细胞呈镰刀形，故称镰状红细胞贫血。

镰状红细胞贫血患者和正常人结婚所生的子女，他们的红细胞，既有碟形，又有镰刀形。

这种人平时并不表现严重的病症，在缺氧条件下才发病。这是表现共显性的一个实例。

    3．此外显性性状的表现也受到生物体内、外环境条件的影响。例如，以金鱼草(An-

tirrhinurn majus)的红花品种与象牙色花品种杂交，其Fl如果培育在低温、强光照的条件

下，花为红色；如果在高温、遮光的条件下，花为象牙色。又如兔子脂肪的颜色表现为白色

或黄色，与食物条件具有密切的关系。倘若aa基因型的兔子出生后不吃含叶绿素的食

物，细胞内从来没有黄色素，即使它不能合成黄色素分解酶，脂肪表现型照样是白色，与基

因型为AA和Aa的兔子吃了含叶绿素食物的表现型完全一样。这里基因型为aa的兔子，其食物条件对它所表现的脂肪的颜色具有重要作用。有些性状的发育也受个体内部

生理条件的制约。例如，有角羊与无角羊杂交，F1雄性有角，雌性就没有角。显性基因的

作用在不同的遗传背景下也会有所不同。因此，显性作用是相对的，因内外条件的不同而

可能有所改变。

    三、请比较多基因决定的性状与数量性状的异同，并举例说明。如何分析这两种性状

的基因?

    答：多基因决定的性状有质量性状和数量性状：表现不连续变异的性状，称为质量性

状；表现连续变异的性状，称为数量性状。质量性状在杂种后代的分离群体中，对于各个

体所具相对性状的差异，可以明确的分组并求出不同组间的比例，来研究它们的遗传动

态。但是在生物界更广泛存在的是数量性状。在一个自然群体或杂交后代群体内，不同

个体的性状都表现为连续的变异，很难进行明确的分组，更难求出不同组之间的比例，所

以不能用分析质量性状的方法分析数量性状，而要用统计学方法对这些性状进行测量，才

能研究它的遗传动态。

    数量性状和多基因决定的质量性状主要有以下不同之处：

    1)数量性状的变异表现为连续的，杂交后的分离世代不能明确分组，而质量性状的变

异表现为不连续，杂交后的分离世代可以明确分组。

    2)数量性状一般容易受环境条件的影响而发生变异。这种变异一般是不遗传的，它

往往和那些能够遗传的数量性状相混，使问题更加复杂化。而质量性状是相对稳定的，受

环境条件的影响较小。

    3)数量性状受许多彼此独立的基因共同作用，每个基因对性状表现作用微小，各基因

的效应相等，等位基因间通常无显隐性关系，各基因的作用是累加的，呈现剂量效应。而

质量性状虽也是受许多基因控制，但各基因的效应一般不相等，等位基因间通常有显隐性

关系，各基因的作用方式表现多样。

    尽管数量性状和多基因决定的质量性状有以上一些不同之处，但两者之间的区别并

不是绝对的，两种性状的表现都是由基因控制的，控制数量性状的微效基因与控制质量性

状的基因都存在于染色体上，它们的遗传方式都符合孟德尔遗传规律。二者间差别主要

在于各基因效应的大小及有关座位数的多少，从而造成数量性状与质量性状既有区别又

有关联的关系。其表现形式如下：

    1)某些性状既有数量性状特点，又有质量性状特点，因区分的着眼点不同而异。小麦

粒色就其中一例，红粒对白粒为3：1或15：1，对红粒仔细研究则可发现颜色深浅之间是

量的差别，而且色调与基因数量间呈现剂量效应。

    2)同一性状因杂交亲本类型不同，可能表现为数量或质量性状。例如，一般情况下豌

豆株高为数量性状，呈现连续变异。但在矮生型与高杆型杂交的情况下，F2却出现差别

明显的高：矮为3：1的比例，表现出质量性状的特点。

    3)某些基因可能同时影响质量性状与数量性状，或者对某一性状起主基因作用而对

另一性状起微效基因作用。例如白三叶草中，两对独立的显性基因互作产生叶斑，这与正

常绿叶有质的区别，但是两种显性基因的不同剂量又影响叶片数的不同，叶片数显然是数

量性状。
场合是互相渗透、互有联系的。

    四、什么是遗传学图上的图距，如何计算?有两个实验室分别用豌豆的两个不同的杂

交组合测得的同一染色体上的两个基因之间的图距很不一致。你觉得会出现这种情况

吗?造成这种矛盾的原因何在?有可能克服这种矛盾吗?

    答：由于交换值具有相对的稳定性，所以通常以交换值表示两个基因在同一染色体上

的相对距离，或称为遗传学图上的图距。在一定条件下，交换值可以用重组值表示，所以

求交换值的公式为：

    交换值=重组型的配子数／总配子数×100％

    应用这个公式计算交换值，首先要知道重组型的配子数，测定重组型配子数的简易方

法有测交法和自交法两种。    

    有两个实验室分别用豌豆两个不同的杂交组合测得同一染色体上的两个基因之间的

图距很不一致，完全有这种可能，这主要是因为交换值会因某种外界和内在条件的影响而

发生变化。例如，测定的方法、所使用的材料、性别、年龄、温度等条件对某些生物的连锁

基因间的交换值都会有所影响。染色体的部位不同、染色体发生畸变等也会影响交换值。

因此在测定交换值时总是以正常条件下生长的生物为研究对象，并从大量资料中求得比

较准确的结果。

    五、在育种中如何利用染色体结构的改变和染色体数目的改变?请举例说明。

    答：1．染色体结构改变在育种上的应用。染色体结构改变已被用到生产上，例如养蚕

业中，希望利用雄蚕进行生产，因为雄蚕的桑叶利用率高，单用雄蚕的茧缫丝，可以提高生

丝质量。所以如果有一个办法可以选出雄蚕来饲养，这是蚕丝界所欢迎的。

    在家蚕中，第2白卵基因(W2)位于第10染色体的3．5基因座上。纯合体的卵在越

冬时呈杏黄色，蚕蛾眼色纯白。第3白卵基因(W3)位于同一染色体的6．9基因座上，纯合

体的卵在越冬时呈淡黄褐色，卵色深浅变化较大，蚕蛾眼色黑色。各型杂合体

W2+w3／+w2W3+w2W3／+w2+w3和W2+w3／+w2+w3的卵都呈正常的紫黑色，蚕蛾

眼色全为黑色。

    家蚕育种工作者用辐射诱变方法，反复处理杂合体(其基因型经推定为W2+w3／+w2W3)，

通过严格选择，先使第10染色体产生缺失，缺失的片段或者包括W2基因座，或者包括

W，基因座，并使这有缺失的第10染色体易位到W染色体上，再经过系统选育，使生活

力逐渐提高，以适应饲养的要求，培育成了A、B两个系统：
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    如将A系统雌蛾与B系统雄蛾交配，所产的蚕卵中，黑色的全为雄性，淡黄褐色的全

为雌性。然后通过电子光学自动选别机选取出黑卵，进行孵育和饲养。

    2．染色体数目的改变在育种上的应用。染色体数目改变也被广泛地应用到育种上，最典型的为植物多倍体的应用，例如四倍体番茄所含的维生素C比二倍数体大约多了一

倍。四倍体萝卜的主根粗大，产量比最好的二倍体品种还要高。三倍体甜菜比较耐寒，含

糖量和产量都较高，成熟也较早。三倍体的杜鹃花，因为不育，所以开花时间特别长。还

有三倍体西瓜，因为很少能产生有功能的性细胞，所以没有种子。

    1)无籽西瓜

    一般将食用二倍体西瓜(Citrullus vulgaris，2n=22)在幼苗期用秋水仙素处理，可

以得到四倍体，四倍体植株的气孔大，花粉粒和种子也较大。把四倍体作为母本，二倍体

作为父本，在四倍体的植株上就结出三倍体的种子(3n=33)。三倍体种子种下去后长出

三倍体植株来。三倍体植株上的花一定要用二倍体植株的花粉来刺激，这样才能引起无

子果实的发育。因此必须把三倍体与二倍体相间种植，以保证有足够的二倍数体植株的

花粉传到三倍体植株的雌花上去。    。

    2)小黑麦

    异源多倍体的合成是作物育种中常用的方法，目的是要把两个亲本种的优良特性汇

集在一起。现已用于生产的是普通小麦与黑麦(Secale cereale)杂交，并经染色体加倍后

育成的小黑麦(Triticale)。

    小麦能否与黑麦杂交，是由小麦的可杂交基因决定的，与黑麦品种无关。这些含有司

杂交基因的小麦品种就称为“桥梁品种”。桥梁品种间的杂交一代和它们的后代都很容易

与黑麦杂交。非桥梁品种也可先与桥梁品种杂交，使可杂交基因传递给杂种后代，这样就

可广泛利用小麦资源来与黑麦杂交，有效地解决了属间杂交不易成功的困难。

    利用小麦品种杂种第一代或第二代做母本，与黑麦进行杂交。普通小麦有21对染色

体，它的雌配子有21个染色体，包括三个染色体组(A、B、C)；黑麦有7对染色体，它的雄

配子有7个染色体，是一个染色体组(R)。小麦的雌配子与黑麦的雄配子结合，所产生的

子一代有28个染色体，包括四个染色体组(ABDR)。因为这四个染色体组来自不同属的

种，染色体的结构和功能已有很大的分化，它们之间的同源性已经很少，所以在减数分裂

时不能形成二价体，子一代不育。当染色体加倍后，杂种的28个染色体成为28对，育性

大大提高，能够结实繁殖后代了。因为小麦和黑麦的染色体基数都是7，加倍后小黑麦的

28对染色体是7的8倍，它们又来自不同的种，所以叫它为异源八倍体小黑麦。
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    染色体加倍后的八倍体小黑麦是纯种，它们的后代不出现分离现象，但是都表现不同

程度的结实率低和种子饱满度不高等共同缺点。但经过几年的连续选择，已成功地培育

成小黑麦新品种。

  小黑麦产量高，抗逆性和抗病性强，耐瘠耐寒，面粉白，蛋白质含量高，发酵性能好，茎秆可作青饲料，适于高寒山区种植，比当地小麦增产30％～40％，比黑麦增产20％左右。

    六、有科学家声称地球上的人类均起源于一个共同的“祖先母亲”，你能设想出他是如

何研究这一问题的吗?有没有可能研究人类共同的“祖先父亲”呢?如何研究?

    答：主要从性染色体的分化来研究的。研究思路：分析X染色体和Y染色体在基因

结构、基因表达的相似性和差异性。用分子标记技术，如RFLP和RAPD等。

    (王永飞  杨立红答)
1998年试题与参考答案

    一、孟德尔在豌豆杂交试验中研究了7对性状，并因此发现了普遍适用的分离定律和

自由组合定律，尽管后来的许多杂交试验常发现—些与预期分离比偏离的结果。在回顾

孟德尔的试验时，我们不得不承认：在他的试验中隐含着许多导致成功的“巧合”的因素。

例如孟德尔分析的7对性状在后代的分离惊人地符合3：l，因此有人指责他可能有意舍

弃了一些不符合的数据；又如后来有人发现这7对性状的遗传因子并不分布在7条不同

的染色体上，而是坐落在4条染色体上，这就意味着决定这些性状的遗传因子在F，代中

不一定完全自由地组合，但是孟德尔却获得了自由组合的结果。请你就上述两个例子发

表你的观点，并尽可能多地举出孟德尔的试验中存在的各种“巧合”的因素。

    答：研究遗传学问题也像研究其他自然科学问题一样，大都是从众多类似现象中抽出

若干现象加以观察，归纳出一般规律，然后从这规律出发，演绎地说明其他类似现象。孟

德尔就是用这种方法研究了豌豆的7种单因子杂种的分离方式，在这基础上进而研究了

二因子杂种和三因子杂种的分离方式。结果他得出结论说，一对因子的分离与另一对因

子的分离是独立的，两者是自由组合的。这样的结论在相当一段时期内就被认为是孟德

尔研究过7对基因分别位于7个不同染色体上的证据。但鉴于豌豆的单倍染色体数也恰

好是7个，理所当然的会产生这样的问题：事情真有这样的巧合吗?

    在1968年，Lamprecht发表了豌豆的遗传图，图中也包括了孟德尔研究的7对基因。

这些基因不是分散在7个染色体上，而是坐落在4个染色体上，其中第1染色体上有2个

基因，第4染色体上有3个基因。前述孟德尔的二因子杂种是豆粒满皱(R／r，这儿沿用

Lamprecht的基因符号以便查考，下同)和子叶黄绿(I／i)这两对基因的分离，而三因子杂

种是研究豆粒满皱、子叶黄绿和花冠红白(A／d)这三对基因的分离。结果发现，子二代

分离数据都符合自由组合的原则。这看来和遗传图上某些基因相互连锁的事实有矛盾，

但实际并非如此。R／r单独在第7染色体上，自然与其他染色体上的基因可以自由组

合，而A／a与I／i这两对基因虽同位于第1染色体上，但这两对基因间的图距单位却高

达204，应用作图函数推算，重组率竟高达49％，早已属于自由组合的范围了。

    那么孟德尔是否做过植株高矮和豆荚形状的两因子杂交试验呢?因为支配植株高矮

和豆荚形状这两对性状的基因(Le／le和V／v)都位于第4染色体上，图距单位为12，有

较强的连锁，如用这两对相对性状做两因子杂交试验，推测所得数据将与自由组合的理论

比数有明显差异。那时孟德尔会不会碰到了不符合自由组合的比数，而又不可能想到连

锁，从而把难以解释的资料弃置一旁呢?这是一个疑案。但鉴于他的论点上有这样一句

话：“用豆粒性状进行试验，可以最简单和最正确地达到试验目的。”所以他可能没有做过

植株高矮和豆荚形状这种较复杂的二因子杂种分离试验。他可能单是根据已做过的一些

二因子杂种和三因子杂种的分离试验，对所得的结果加以归纳，推而广之，演绎地认为所

有7对基因间都是自由组合的。不过不论怎样，孟德尔从二因子和三因子杂交试验归纳

出来的自由组合定律在一定范围内是正确的，是经得起考验的。

    二、重组率和交换率的定义是什么?请说明二者之间的关系。

    答：重组值或重组率是指双杂合体产生的重组型配子的比例，即

    重组率=重组配子数／总配子数(亲组合+重组合)×100％

    由于重组是交换的结果，所以重组率(recombination fraction)通常也称作交换值或交

换率(crossing over percentage)。可是仔细推敲起来，这两个数值是不尽相同的。

    如果我们假定，沿染色体纵长的各点上交换的发生大体上是随机的，那么可以这样认

为，如果两个基因座(gene locus)相距很近，交换发生的次数较少，重组率就低；如果两基因座

离开很远，交换发生的次数较多，重组率就高。所以可以根据重组率的大小作为有关基因间

的相对距离，把基因顺序地排列在染色体上，绘制出基因图。遗传学家就是这样做的。

    可是如果有关的两个基因座在染色体上分开较远，举例说重组率在12％～15％以

上，那么进行杂交试验时，其间可能发生双交换或四交换等更高数目的偶数交换，可是形

成的配子却仍然是非重组型的。这时如简单地把重组率看作是交换率，那么交换率就要

低估了。因为基因图是以1％交换率作为图距单位(map unit)的，所以如交换率低估了，

图距自然也随之缩小了。这就需要校正。校正的公式较多，也可根据自己得出的连锁与

交换试验的结果，提出单是适用于某一生物的校正公式。不过一般地说，一个合适的校正

公式应该满足下列两个条件：①最大的重组率不能超过0．5％或50％，因为这数值已是两

个基因的自由组合了；②对较小的重组率应该大致上是加性的。现在常用的较简单的公

式是Haldane推导的作图函数(mapping function)：
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式中R代表重组率，×代表交换率，e是自然对数的底。这公式表示重组率与图距的关

系，而图距的单位是1％交换率。

    Haldane曲线具有以下几点性质：①曲线的起始一小段基本上是直线，斜率接近于1，

重组率可以直接看作是图距，所以重组率是加性的。②在曲线的曲度较大的区域，重组率

就不是加性的了；当图距比较大，两端二基因的重组率就要小于相邻两个重组率之和，即

Rab+Rbc>Rac，例如a、b、c是三个连锁基因，两两间的重组率R如下：
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R值是非加性的，0．23十0．32>0．40。现在把Haldane公式加以改写：

式中ln意为取自然对数，把上面R值代人公式，查自然对数或借助于计算器，我们可以

求得工值如下：

现在0．31十0．51，稍大于0．81，×值大致上成为加性的了。③标记基因间的图距很大时，

重组率与图距无关，接近或等于1／2。

    所以重组率大致代表交换率，但当重组率逐渐增大时，重组率往往小于交换率，而需

要加以校正。但在实际应用时，要看研究的生物而定。像黑腹果蝇那样，如各染色体上定

位的基因已经很多，标记的区域已划分得很细，就无需用作图函数来校正了。但对一种新

的生物开始进行连锁研究，可供利用的标记基因很少，这时最好用作图函数来加以校正，

以期得到更近于实际的图距。

    三、有一种生物具有12对染色体，但在用遗传分析构建连锁群时，获得的连锁群少于

12个，这是否可能?为什么?另有一种生物具有10对染色体，但在用遗传分析构建连锁

群时，获得的连锁群多于10个，这是否可能?为什么?

    答：有一种生物具有12对染色体，但在用遗传分析构建连锁群时，获得的连锁群少于

12个，这是完全可能的。这是因为现有资料积累的不多，还不足以把全部连锁群绘制出

来。另有一种生物具有10对染色体，但在用遗传分析构建连锁群时，获得的连锁群多于

10个，这也是可能的。这是因为当可标记的基因较少时，其连锁群可能比染色体数目多。

随着可标记基因数目的增加，一些可标记基因会与几个群上的标记连锁，而把它们连成一

群。例如A基因与月基因连锁，B基因与C基因连锁，那么A基因也与C基因连锁，A、

B、C基因就应合并为一个连锁群。当可标记基因足够多时，标记连锁群的数目与染色体

数目日趋接近，直至相等。

    四、什么是非整倍体?如何应用非整倍体材料进行基因定位?请举例说明。

    答：染色体数目不是整倍数的个体称为非整倍体。二倍体缺少一条染色体为单体

(2n-1)。二倍体增加一条染色体为三体(2n+1)。非整倍体本身虽然没有任何直接的

实用价值，但可利用它们进行基因定位。例如普通烟草曾经出现一种黄绿型的突变，是由

隐性基因yg2决定的。用单体测验法进行测验，确定Yg2(绿)为yg2(黄绿)这对基因是

在S染色体上。测定的方法是用yg2yg2纯合的黄绿型双体植株(2n)与24个绿叶单

体——[2n-IA]×黄绿型、[2n—IB]×黄绿型……[2n—Iw]×黄绿型、[2n—Iz]×
黄绿型分别杂交，分别得到24个不同组合的F1，然后检查各个组合的Fl群体内绿株和

黄绿株的染色体数，发现惟独[2n—Is]×黄绿型的F1群体内，单体都是黄绿型的，双体

(2n)都是绿叶的，而在其他23个杂交组合的F1群体内，单体和双体都是绿叶的。这就证明Yg2yg2这对基因是在S染色体上。下面是对这一测验过程的机制的分析。

    (甲)当隐性基因(a)在某染色体上时，则aa基因型的双体(2n)与A表现型的该染

色体的单体(2n—IA)杂交后，F1群体的表现为：
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    (乙)当隐性基因((2)不在某染色体上时，则aa基因型的双体(2n)与A表现型的该

染色体的单体(2n—IA)杂交后，F1群体的表现为：

    倘若某基因是显性(A)的，同样可以用单体测验法进行测验。同上述的测验过程一

样，先使A表现型的AA纯合双体植株(2n)与各个a表现型单体——(2n—I1）a×
(2n)A、(2n—I2)a×(2n)A……(2n—In)a×(2n)A分别杂交，分别得到n个不同的

F1，但由于各个F1群体内的双体和单体植株一律是A表现型，无法鉴定A基因是在哪个

单体的单体染色体上，所以必须使F1单体植株进行自交，根据F2的表现来鉴定。如果A

基因在某单体亲本的单体染色体上，则其F1单体所自交的F2群体内除缺体植株(2n—

Ⅱ)外，双体和单体植株一律是A表现型。如果A基因不在某单体亲本的单体染色体上，

则其F1单体所自交的F2群体内，双体、单体和缺体植株都会有少数是a表现型的。对于

异源多倍体植物来说，利用单体测定某基因的所在染色体，是确定连锁基因群的一个重要

的方法。因为，就像前面多次指出的那样，异源多倍体的不同染色体组之间常存在部分同

源的关系，有许多异位同效基因(polymeric gene)。这些异位同效基因，是不能应用常规

的两点或三点定位法，根据重组率(交换值)确定它们属于哪个基因连锁群的。利用单体

测验法已经鉴定了普通烟草和普通小麦的许多异位同效基因所在染色体，使育种工作能

够有目标地替换染色体。

    五、数量性状与质量性状在遗传表现上有明显的不同，而且在决定数量性状与质量性状基因的数目-亡也有明显的差异。请问决定数量性状和质量性状的基因在性质上会有明

显的差异吗?当然迄今为止克隆的基因都是质量性状的基因，请你以自己的遗传学知识

为基础，谈谈你对数量性状基因本质的看法。

    答：尽管数量性状和质量性状在遗传表现上有明显的不同，而且在决定数量性状和质

量性状基因的数目上也有明显的差异，但决定数量性状和质量性状的基因在性质上不会

有明显的差异。

    数量性状也是由基因控制的，涉及的基因数越多，F2出现的类型也越多。F2出现类

型的多少与控制该性状的基因数目有直接关系，但各基因的遗传仍符合遗传基本规律，只

是基因数目越多，分离越为复杂而已。

    根据小麦粒色的遗传，尼尔逊·埃尔提出了著名的多因子假说(multiple-factor hypoth-

esis)，后来进一步发展成为数量性状遗传的基本理论——多基因假说，又称微效多基因

(polygenes)学说。多基因假说认为，数量性状受许多彼此独立的基因共同作用，每个基因

对性状表现作用微小，但其遗传方式仍符合孟德尔的遗传规律。多基因假说不但认为控

制数量性状的基因数目很多，而且还假定：①各基因的效应相等；②等位基因间通常无显

隐性关系；③各基因的作用是累加的，呈现剂量效应(dose effect)。由于表现型的表现与

基因剂量呈比例，所以变异是数量性质的，而且几乎是连续的，非遗传因素的作用使其呈

现完全连续。

    由于控制数量性状的基因数量多，每个基因对表现型的影响小，所以不能把它们个别

的作用区别开来，通常称这类基因为微效多基因或微效基因(minor gene)，以便与控制质

量性状的主基因(major gene)相区别。

    也有一些性状受一对或少数几对主基因控制的同时，还有效果微小的基因增强或削

弱主基因其表现型的作用，这类微效基因称为修饰基因(modifying gene)。如牛的毛色花

斑是由一对隐性主基因控制的，但花斑的大小则是修饰基因影响主基因的结果。

    事实上，自然界数量性状的遗传方式要比上述例子复杂得多。环境条件常对数量性

状发生影响，使遗传的变异和不遗传的变异混在一起，不易区别开来。各基因对数量性状

的作用常是不完全一样的，又有互作及连锁关系。因此，必须用生物统计学(biometrics)

的方法进行分析，才能看出数量性状的遗传规律。

    (王永飞  赵建萍答)
1999年试题与参考答案

    一、在普通遗传学中基因是一种概念还是一种实体?请阐述你的见解，并用实例予以

论证。

    答：在普通遗传学里基因是一种实体，基因是位于染色体上的，并以直线方式排列的。

Sutton在1903年提出遗传的染色体假说时，他的证据还只是基因的行为一般地与染色体

的行为平行。虽有许多人认为这个假设极为合理，但没有人能认为这是一个已经证实的

假设，因为还没有人能把某一特定基因与某一特定染色体联系起来。摩尔根1910年在果

蝇中发现他白眼性状的遗传方式，第一次把一个特定基因(W)与一特定染色体(X染色

体)联系起来，再加上其他伴性遗传的发现，尤其是ZW型性别决定方式和它的伴性遗传

的发现，使一些对遗传的染色体学说怀疑的人接受了这个学说。伴性遗传基因的行为和

性染色体的行为完全平行，而且XY型生物和ZW型生物在细胞学上情况相反，而在遗传

学上情况也完全平行，这对当时极大多数生物学家来讲是足够可靠的证明了。但是仍有

少数科学家持怀疑态度，认为两者的平行只是偶然的巧合而已。摩尔根的学生Bridges

1916年用果蝇X染色体不分开现象才无可辩驳地证明了遗传的染色体学说(chromosome

theory of inheritance)。所以在普通遗传学中基因是一种实体。

    二、对噬菌体、大肠杆菌、链孢霉、玉米和人都能进行基因的连锁分析，但分析的方法

有所不同，请结合材料的特征说明这些不同的分析方法，并总结出对各种生物进行连锁分

析的基本前提，再根据这一前提来判断能否对植物的叶绿体基因组和动物的线粒体基因

组进行连锁分析。

    答：1．对噬菌体进行基因连锁分析，主要采用重组分析法。噬菌体遗传性状分为两

类：一类是形成的噬菌斑形态；另一类是宿主范围(host range)。前者指噬菌斑的大小、边

缘清楚或模糊；后者指噬菌体能感染和裂解的菌株不同。

    最广泛研究的噬菌斑突变体是T噬菌体r突变体(r代表rapid lysis，速溶性)。一个

正常的T噬菌体产生的噬菌斑，称为r+，小而边缘模糊；而r突变体则产生约大两倍的边

缘的噬菌斑。

    有些噬菌体的突变体能克服抗噬菌体菌株的抗性，称为宿主范围突变体。如大肠杆

菌B株是T2．的宿主，有时它对T2产生抗性，这个菌株称为大肠杆菌B／2株。一种发生

在T2上的h突变体，能利用B株及B／2株；h+则是未突变的噬菌体，只能利用B株。

    由于h人和h+均能感染B株，用T2的两个亲本hr+和h+r同时感染B株，称为双重

感染(double infection)，在其子代中可以得到hr和h+r+的重组体。为了测定在这个杂

交中所得子代噬菌体的基因型，把释放出来的子代噬菌体接种在同时长有B及B／2株的

培养基上，记录噬菌斑的形态。未重组的亲本类型是h+r(半透明、大)和hr+(透明、

小)。重组类型是hr(透明、大)和h+r+(半透明、小)。重组值可用下式计算：

    重组值=重组噬菌斑数／总噬菌斑数× 100％
    =(h+r++hr)/(h+r+hr++h+r++hr)×100％

    这个重组值去掉％，就可以作为图距。

    不同速溶菌的突变型在表现型上不同，可分别写成ra、rb、rc等，用rxh+×r+h获得
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    由于有三个不同的r基因的基因座，故可根据上表的重组值列出以下4种可能的基

因排列连锁图。

    为了确定基因排列顺序，可先只考虑rb、rc及h来确定是rc-h-rb还是h-rc-rb。为此

需作杂交rcrb+×r+crb，将重组值与rh-h间的距离比较，据之可知h应位于rb及rc之

间，所以排列顺序应是rc—h—rb。

    至于ra在h的哪一边?是靠近rb还是靠近rc?因为T2噬菌体的连锁图是环状的，

所以两种答案都是正确的。

    2．对大肠杆菌进行基因连锁分析，主要采用细菌接合定位法。细菌进行基因转移有

三种途径：转化(transformation)、转导(transduction)和接合(conjugation)。此三种方法均

可用于基因定位。

    接合是指两个单细胞通过彼此间的暂时连接，使其中一方接受另一方的遗传物质的

现象。在细菌的接合中，供体细胞称雄性细胞，受体细胞称雌性细胞。这种“性别”差异是

根据它们是否具有F因子而区分的。

    F因子亦称可育因子。它在细菌中以两种状态存在，一是独立于染色体外的游离态，此时的细胞称为F+细胞。F+细胞可通过接合将F因子转移到F-受体细胞。F因子

亦可整合在细菌的染色体上，即以整合状态存在，此时它能将细菌的染色体高频地转移到

F-受体细胞中，故称此细胞为高频重组(Hfr)细胞。

    在接合中，有三种不同的方法可用作细菌染色体的基因定位：转移梯度定位、时间单

位定位与计数重组体定位。

    现以转移梯度定位为例加以说明：

[image: image37.jpg]£2 Hir 5 BRI
[T Hir 41 ¥
HAMAIR The™ rhe
SRR Leu'* L
AL HUBHE ol
TR T1 B ™" T
AL i Lse
LI B Gal* Gl
05 R MR s s





    先将Hfr雄性细胞与F-雌性细胞在液体培养基中混合25分钟(所用Hfr及F-细胞

特性见表2)，然后将此混合液涂布于含有链霉素的合成培养基中。Hfr细胞因为有Strs，

故不能在含链霉素的培养基中生长；F-细胞由于不能合成亮氨酸和丝氨酸，故不能在缺

失亮氨酸和丝氨酸的合成培养基中生长。只有那些Thr+、Leu+(来自Hfr)与Strr(来自

F-)的重组体，才能在Strr、Leu-、Thr-的培养基上生长。将上述重组体放在含有叠氮化

钠、噬菌体T1侵染以及乳糖或半乳糖作为惟一糖源的合成培养基中生长，结果表明，在

所有的Thr+、Leu+、Strr的阳性克隆中，90％是azis，70％是T1s，40％是Lac+，25％是

Gal+。其百分比正好代表了连锁强度，据此可作出连锁图。
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    3．对链孢霉进行连锁分析的主要方法是四分体分析法。所谓四分体分析，就是分析

单一减数分裂后所形成的四个单倍体产物。链孢霉能产生四分体，由于四分体是单倍体，

不存在显隐性的问题，基因型可直接从表现型得知，因此非常适用于基因定位的工作。通

过对四分体分析，我们不仅可以确定基因之间的距离，还可以得知基因与着丝点之间的距

离。

    (1)二连锁基因的定位。此法与二点测交的原理一样，但不需要测交实验，而只需分

析四分体，即可推知重组值。重组值=重组子代数/总子代数×100％，根据同样的原理，

可进行三基因的连锁分析。

    (2)着丝粒作图。四分体分析的一个特殊用途便是测定基因与着丝粒的相对距离。

一般情况下，同源染色体的着丝粒分离总是发生在第一次减数分裂时期。如果基因b离

着丝粒非常近，则b将在第一次分裂时与其等位基因相分离，产生的四分体均是++bb

的四分体。然而，如果基因b离着丝粒较远，由于基因b与着丝粒间会发生交换，第二次分裂的结果将产生+b+b的分离四分体。由于每次交换时，在配对的双价染色体中只有

四条中的二条参加了交换，所以基因与着丝粒间的重组频率是分离四分体出现频率的

l／2。

    4．对玉米进行基因连锁分析的方法主要是两点测验和三点测验。两点测验就是首

先通过一次杂交和一次用隐性亲本测交来确定两对基因是否连锁，然后再根据其交换值

来确定它们在同一染色体上的位置。例如为了确定Aa、Bb和Cc三对基因在染色体上的

相对位置，采用两点测验的具体方法是：通过一次杂交和一次测交求出Aa和Bb两对基因

的重组率(交换值)，根据重组率来确定它们是否连锁遗传；再通过一次杂交和一次测交，求

出Bb和Cc两对基因的重组率，根据重组率来确定它们是否是连锁的；又通过同样方法和

步骤来确定Aa和Cc两对基因是否连锁遗传的，倘若通过这3次试验，确认Aa和Bb是连

锁遗传的，Bb和Cc也是连锁遗传的，就说明这3对基因都是连锁遗传的。于是可以根据3

个重组率(交换值)的大小，进—步确定这3对基因在染色体上的位置。

    三点测验是通过一次杂交和—次用隐性亲本测交，同时确定3对基因在染色体上的

位置。采用三点测验可以达到两个目的：一是纠正两点测验的缺点，使估计的交换值更加

准确；二是通过一次试验同时确定三对连锁基因的位置。利用三点测验来确定连锁的3

个基因在染色体上的顺序时，首先要在F2中找出双交换类型(即个体数最少的)，然后以

亲本类型(即个体数量多的)为对照，在双交换中居中的基因就是3个连锁基因中的中间

基因，它们的排列顺序就被确定下来。

    5．虽然一般生物的连锁分析方法也可移用到人类，但人类的家庭人员少，世代长，又不能

按汁划进行婚配，所以人类基因定位难度较大。尽管是这样，但有时可得到合适的家系，利用

家系分析法计算重组率。

    例如一方亲体是双杂合体，而且连锁相(linkage phase)知道，或者是AB／ab(相偶，

coupling，两显性基因在同一染色体上)，或者是Ab／aB(相斥，repulsion，两显性基因分别

位于一对同源染色体上)，另一方亲体为双隐性，这样的婚配就相当于动植物的测交试验，

所以也有可能确定连锁关系，并得出重组率。

    有时把家系分析和细胞学观察结合起来，还可发现某一性状的遗传与某一畸变染色

体的传递有平行关系，由此把决定这一性状的基因定位在某一染色体的某一区域，作成细

胞学图(cytological map)。例如有一家系中，红细胞型酸性磷酸酯酶1(acid phosphatase 1)

活性的缺乏与2号染色体短臂的微小相关联，从而把酸性磷酸酯酶1基因(ACP J)定位

在2号染色体短臂的远端。

    在所有生物中，从噬菌体到人，都有分离和连锁现象。对各种生物进行连锁分析的基

本前提是：首先，基因是在染色体上的，在细胞分裂过程中，每个染色体的两个染色单体，

各自进入一个细胞。染色体在间期复制时，上面所带的基因也复制一次。细胞分裂一次，

形成的两个子细胞中，染色体完全一样，所有的基因也完全一样，所以双亲的遗传特性可

以通过受精卵的连续有丝分裂而正确地传递下来。

    生殖细胞形成时，进行减数分裂。在减数分裂时，不同对的染色体彼此独立分离，同

时同源染色体间又可相互部分交换，这就造成多种配子，因而造成多种合子。这是生物变

异的重要原因之一，为生物进化和培育新品种提供了丰富的素材。其次，有减数分裂才有

分离现象，没有减数分裂，就没有分离现象。只有进行有性生殖的生物，才有减数分裂，才出现分离现象，这就能解释许多遗传现象。植物中的分根、插枝、嫁接等是无性繁殖，不进

行减数分裂，所以一点也没有分离，后代的基因型完全一样，遗传特性就非常一致。

    最后，为什么基因主要位于染色体上，而不是坐落在细胞中的其他部分呢?这是因为

基因位于染色体上时，每一基因座上的基因只要两份就可保证基因的正确分离和组合。

在有丝分裂时，随着染色体的等分，位于其上的基因也均等地分向两极，所以就每一基因

座而言，每一细胞都均等地得到二份。而在减数分裂中，随着同源染色体的分离，位于其

上的基因也正确地分离，所以就每一基因座而言，每一性细胞都可正确地得到一份。而在

雌雄配子的结合过程中，又随着细胞中染色体数的回复而重新组合。如果基因是在细胞

中的其他部分，例如在细胞质中，那么每一基因一定要有相当多的份数，才能保证每个子

细胞都能分到一部分，可是还不能保证正确的分离。

    根据以上前提，之所以不能对植物的叶绿体基因组和动物的线粒体基因组进行连锁

分析，是因为这些基因组都表现为母性遗传。

    三、据调查在某个偏僻的山区，有不少家庭出现连续数代的智力低下的成员，请你提

出各种可能的原因，并设计一个调查研究的提纲，以便派出研究人员对该地区的这种不正

常的智力低下的现象进行研究，以判断在这个人群中智力低下高频发生的原因是遗传的

还是非遗传的，或者是遗传和环境相互作用的结果。

    答：在这个人群中智力低下高频发生的原因可能是由遗传的作用，也可能是由于环境

的作用，还可能是遗传和环境相互作用的结果，可通过以下调查和分析方法进行判断：

    1．家系调查与系谱的绘制分析。系谱分析是将某一家族成员所得有关某一病理或生

理性状发生情况的资料，按一定格式，绘制成系谱图，再对它进行研究分析，以确定所研究

的特定性状在这个家庭中是否有遗传因素，及其可能的遗传方式。

    2．双生子法。双生子有同卵双生与异卵双生之分。通过同卵双生子可以研究不同环

境因素对表现型的影响，通过异卵双生子在相似环境中的生长、发育，可以研究不同基因

型的表现型效应。通过比较同卵双生与异卵双生子某一性状发生的一致性，可以看出遗

传因素和环境因素在性状发生中的比重。如在某一性状中，同卵双生与异卵双生的性状

一致性无明显差异，说明此性状与遗传无关，如在某一性状中，同卵双生性状的一致性显

然比异卵双生高，说明这些性状与遗传因素有关。

    3．普查法(群体调查法)。如某一性状在特定的家属中发现率显著高于一般群体的发

现率，说明该性状与遗传有关。

    四、中国人的姓氏除少数外都是随父亲的，有人提出在中国人的群体遗传分析中将姓

，氏作为Y染色体的遗传标记进行研究，你觉得是可行的吗?为什么?请你比较姓氏的传

递与Y染色体上基因传递的异同。

    答：在中国人的群体遗传分析中将姓氏作为Y染色体的遗传标记进行研究是可行。

因为中国人一般都习惯继承父亲的姓，可以认为姓氏是性染色体——Y染色体上的一个

特殊遗传基因座，我们可以称之为“姓氏”基因座。每一种姓氏相当于这个“姓氏”基因座

上的一种等位基因。中国人一般都习惯继承父亲的姓，以父系方式把姓氏遗传给下一代。

女子在一生内仅仅保留其父亲的姓氏，不传递给下一代。因此，绝大多数的姓氏属于一种无性别之分、以父系方式传递的基因，相当于性染色体遗传的特殊基因。可以这样假设，

不管是X精子还是Y精子，均携有姓氏基因，均在第一代显示其姓氏的功能，惟有Y精子

具有连续传递姓氏特征的功能，而X精子仅仅在第一代显示姓氏的功能。当然，我们也

注意到在中国人中一直普遍存在着改姓的现象，这包括入赘婚姻、随母姓氏、避难改姓、少

数民族用汉族姓等，但是在整个中国人中改姓的人数是很少的，比例很低。而且不管是在

什么情况下改的姓，从第二代起仍以父系方式传递。这种改姓现象称为姓氏的突变，突变

后的姓氏仍具有正常父系遗传的功能。中国人姓氏的悠久历史和相对稳定的传递，以及

具有中国社会进化特色的改姓现象，不但增加了中国人姓氏的多样性，为追踪各个姓氏的

始祖和年代提供了丰富的资料，更重要的是在中国广大的农村一直存在着同姓聚居的习

俗，加上婚姻半径较小的特点，同姓人群可以认为是某种程度隔离的Y染色体群体，这为

近代生命科学在探讨人类Y染色体DNA多样性和进化等研究提供有价值的研究模型和

线索。

    五、果蝇作为一种遗传学材料，对遗传学的发展作出过哪些贡献?果蝇具有哪些优点

是其他遗传学材料难以取代的?

    答：果蝇作为一种遗传学材料，对遗传学的发展作出的贡献主要有：

    1．1910年，摩尔根在对黑腹果蝇的遗传研究中，发现了白眼突变的性连锁现象，首次

  证明了基因位于染色体上，并提出了连锁遗传规律。

    2．后来摩尔根和他的助手Bridges等人，以果蝇为试验材料，根据大量的事实，提出并

  验证了基因在染色体上直线排列的著名理论，并运用三点测验法进行基因定位，绘制出果

  蝇染色体的连锁图，使遗传的染色体学说得以确立，极大地推动了遗传学的发展。

    果蝇处于其他遗传学材料难以取代的地位，主要是因为它具有以下优点：果蝇生活周

  期短、容易培养、染色体较大、染色体数目少、有个别性形态特征、繁殖子代多，并且还积累

  了丰富多彩的遗传资料。

    (王淑芳  马三梅答)
2000年试题与参考答案

    一、遗传学的发展是与模式生物的应用分不开的，如孟德尔的豌豆试验、摩尔根的果

蝇试验。试举出另外二种模式生物，说明它们在推动遗传学发展中的作用。遗传学的创

新与试验材料的创新有什么关系?

    答：细菌和病毒也是遗传学中的模式生物，它们在遗传研究中的优越性及在推动遗传

学发展中的作用可以归纳为：

    (1)繁殖世代所需时间短。每个世代以分钟或小时计算。如病毒每1小时可繁殖成

百，大肠杆菌每20分钟可繁殖一代。

    (2)易于管理和进行化学分析。用一支试管可以储存数以百万计的细菌和病毒，操作

管理方便，可大量节省空间和培养工作所需的人力、物力、财力。在基因作用的研究上常

需要对代谢产物或基因本身进行化学分析，而细菌代谢旺盛，繁殖又快，可在短期累积大

量产物，为化学分析提供了条件。

    (3)遗传物质比较简单。细菌和病毒的遗传物质包括一个位于细胞质内裸露的DNA

分子(病毒有时是RNA分子)，它与真核生物不同，没有组蛋白及其他蛋白质的结合。因

为缺乏适当的名词，现仍称之为染色体。这类染色体更适宜用作基因结构和功能的研究

以及基因工程的操作。关于基因精细结构的研究，首先需要得到一个基因内部大量不同

位点(site)的突变型，然后通过重组决定它们的顺序。由于这些突变可能以突变子(mu—

ton)为单位，它们之间距离很近，所以必须观察极大量的子代，才能看到少数的重组体。

只有用细菌和病毒作材料才能满足这个要求。

    (4)便于研究基因的突变。细菌和病毒属于单倍体，所有突变都能立即表现出来，不

像真核二倍体生物那样，有显性掩盖隐性的问题。此外，基因的突变频率很低，必须有大

量的个体才能看到一个突变型。如一个培养皿有几百个菌落，而突变率一般小于10-5，

因此，至少需要上百个培养皿才能看到一个突变型。如果观察的是抗四环素突变型，只要

在培养基上加入四环素，则敏感的野生型细菌不能形成菌落，只有发生抗性突变的细菌才

能长出菌落。因此，用此法不难从若干亿个个体中选出个别突变。

    (5)便于研究基因的作用。细菌可以生活在基本培养基上，易于获得营养缺陷型，也

易于测知各种营养缺陷型所需要的物质，是研究基因作用的好材料。

    (6)可用作研究高等生物的简单模型。高等生物体内机制复杂，难于着手进行复杂的

遗传学研究，如基因表达的调控问题等。而细菌和病毒的结构简单，较易分析研究，可以

从微生物的研究中得到模型，以便从中获得启发，从而开展高等生物的遗传研究。

    正因为细菌和病毒具有以上优越性，1944年Avery等人用肺炎链球菌证实了遗传物

质是DNA。1952年Hershey等用噬菌体侵染细菌的实验进一步证实了基因就是DNA，

极大地推动了分子遗传学的发展。1965年法国科学家Jacob和Monod用大肠杆菌为试

验材料研究乳糖代谢的调控，提出并证实了操纵子作用调节细菌代谢的分子机制，他们的

这一学说对分子遗传学的发展起了极其重要的指导作用。可见试验材料创新促进了遗传学的发展。

    二、在最近利用RFLP标记建立的不同物种的连锁图中发现，近缘物种的RFLP标记

排列次序往往是一致的，这种现象称之为共线性。但这种共线性会被倒位打断，如6个

RFLP标记在番茄的一条染色体上的排列次序为  ABCDEFG  ，而在同为茄科的马铃薯上的排列次序为  ABFEDCG  。这说明在这二个物种进化分歧时出现了CDFF的倒位。请回答以下二个问题：

    1．为什么用RFLP标记可以研究近缘物种连锁图的共线性关系?

    2．你觉得倒位与物种进化有关吗?为什么?

    答：1．用RFLP标记之所以可以研究近缘物种连锁图的共线性点，是因为在分子水平

上，同一位点的不同等位基因有着不同的DNA序列，这种差异能以限制性内切核酸酶酶

切片段长度的多态性(RFLP)表现出来。这种DNA的多态性也可能具有表型效应，但许

多DNA的多态性并没有任何典型的形态学表现。用DNA印迹法，很容易鉴定出这种

DNA序列差异而导致的多态性，从而得出大量的多态性标记位点。

    一般情况下，RFLP与同功酶标记位点一样，是按孟德尔式共显性标记遗传的。在用

RFLP标记定位时，并不需要知道有关性状的任何生化性质，也不必分离特定的基因，只

要有单一顺序的标记即可。由于能够得到大量的这种DNA顺序标记，所以对不同物种

c1)NA来说，利用其他位点与RFLP位点的连锁分析，最终可以得出整个基因组的基因连

锁图谱。

    2．染色体倒位是生物染色体结构改变的重要方式，也是推动物种形成的因素之一。

在自然界的昆虫群体中，特别是在果蝇属及尖眼蕈蚊属的自然群体中，曾发现大量的倒位

存在，主要是臂内倒位。在鸭跖草属植物中，几乎很少个体没有倒位的。

    常常有多个倒位出现在同一种群的果蝇中，形成遗传多态现象(polymorphism)。但

这些倒位的分布次数随生态环境的不同而不断发生变化。例如，曾在果蝇(D．pseudoobs-

curia)的同一个自然群体中发现8个倒位，但它们的相对频率随地区和季节的不同而不

同。在美国内华达山区的低海拔区，未倒位的标准型(ST)频率较高，一种称作矢头倒位

(AR)的类型频率较低。但到高海拔区，则情况恰恰相反。另一种倒位称作CH的，出现

频率不受海拔高度的影响。ST类型不管在任何海拔高度下，其频率变化都与温度相关。

在温暖环境下频率较高，在冷凉环境下频率较低，而CH型则相反。这种情形可以在实验

室中得到验证。从一个D．pseudoobsuna群体中取一个样本，具有11％的ST和89％的

CH。在25℃下培养，5个月时检查，ST型增加了3倍。到9个月时，群体达到平衡，ST

型增加到70％，而CH型下降到30％。同样的试验在16C温度下进行，9个月时检查，ST

和CH频率与原始群体未发生明显变化。

    杂合倒位体与纯合体相比，具有较强的适应能力和选择上的优越性。例如，根据幼虫

的生活力、发育速度、产卵量、寿命长短等指标来计算各种染色体组合在25℃温度下的适

合度(fitness)，假定ST／GH为1．0，那么ST／ST为0．89，而CH／CH仅为0．41。

    果蝇属除D．pseudoobsuna之外，由倒位引起的遗传多态现象在其他种如D．persim-

ilis、D．mebulosa和D．busckii中也普遍存在。在D．willistoni群体中，曾经发现了50个

倒位，分布在从美国的佛罗里达至阿根廷的广大区域。在其中心区——巴西中部，平均每只果蝇具有9个倒位。

    自然界物种的形成需要一定的自然隔离作用。由于染色体倒位段的存在，可以抑制

交换的发生。倒位段的单交换组合常因缺失、重复而不能传递下去，这样就能使倒位段上

的基因得到完整的保留，起到自然隔离的作用。一般而言，自然选择常对一段基因组团发

生作用而不是对个别基因表现显著影响。倒位段内的基因组团经过后来逐渐发生而累积

的随机突变，将与原来段内的基因组有很大的差异。倒位段的长度也十分重要，如果太

长，有可能因双交换作用而产生基因重组，打破自然隔离。而如果太短，又没有足够的空

间来积累自发突变，因而难于对自然选择起明显反应。所以自然选择往往只保留那些长

短适中的倒位。

    当种族间的遗传差异逐渐增加以后，不同种族间可能发生的杂交往往会产生杂种优

势，这对自然选择和物种保存都是有利的。

    尽管臂间倒位在自群体中比臂内倒位要少得多，但小型的臂间倒位在某些动物如黑

鼠(R．attus rattus)、褐鼠(R．norvegicus)以及蚱蜢中还是存在的。它们也构成了这些生

物的遗传多态现象。在真菌中的红色链孢霉，也曾经发现3个臂间倒位存在。

    三、请比较人类和玉米的遗传分析方法的异同?你觉得林木的遗传学特征是接近于

玉米还是人类?请具体说明。

    答：对玉米进行基因连锁分析的方法主要是两点测验和三点测验。两点测验就是首

先通过一次杂交和一次用隐性亲本测交来确定两对基因是否连锁，然后再根据其交换值

来确定它们在同一染色体上的位置。例如为了确定Aa、Bb和Cc三对基因在染色体上的

相对位置，采用两点测验的具体方法是：通过一次杂交和一次测交求出Aa和Bb两对基

因的重组率(交换值)，根据重组率来确定它们是否连锁遗传；再通过一次杂交和一次测

交，求出Bb和Cc两对基因的重组率，根据重组率来确定它们是否是连锁的；又通过同样

方法和步骤来确定Aa和Cc两对基因是否连锁遗传，倘若通过这三次试验，确认Aa和

Bb是连锁遗传的，Bb和Cc也是连锁遗传的，就说明这三对基因都是连锁遗传的，于是可

以根据三个重组率(交换值)的大小，进一步确定这三对基因在染色体上的位置。

    三点测验是通过一次杂交和一次用隐性亲本测交，同时确定三对基因在染色体上的

位置。采用三点测验可以达到两个目的：一是纠正两点测验的缺点，使估计的交换值更加

准确；二是通过一次试验同时确定三对连锁基因的位置。利用三点测验来确定连锁的三

个基因在染色体的顺序时，首先要在F2中找出双交换类型(即个体数最少的)，然后以亲

本类型(即个体数量多的)为对照，在双交换中居中的基因就是三个连锁基因中的中间基

因，它们的排列顺序就被确定下来。

    虽然一般生物的连锁分析方法也可移用到人类，但人类的家庭人员少、世代长、又不

能按实验设计进行婚配，所以人类基因定位难度较大，尽管是这样，但有时可得到合适的

家系，利用家系分析法计算重组率。

    例如一方亲体是双杂合体，而且连锁相(linkage phase)知道，或者是AB／ab(相偶，

coupling，两显性基因在同一染色体上)，或者是Ab／aB(相斥，repulsion，两显性基因分别

位于一对同源染色体上)，另一方亲体为双隐性，这样的婚配就相当于动植物的测交试验，

所以也有可能确定连锁关系，并得出重组率。
  有时把家系分析和细胞学观察结合起来，还可发现某一性状的遗传与某一畸变染色

体的传递有平行关系，由此把决定这一性状的基因定位在某一染色体的某一区域，作成细

胞学图(cytological map)。例如有一家系中，红细胞型酸性磷酸酯酶1(acid phosphatase 1)

活性的缺乏与2号染色体短臂的微小相关联，从而把酸性磷酸酯酶1基因(ACPJ)定位

在2号染色体短臂的远端。

    这几年来发展了一种新技术，可以绕过减数分裂过程，应用细胞培养方法，研究体细

胞融合、突变、分离以及连锁和交换等，也就是用体细胞遗传学(somatic cell genetics，或简

称cell genetics)方法，把墓因定位在染色体上，作成细胞学图。

    如果把人体细胞和营养缺陷型的小鼠细胞(或仓鼠细胞等)混合培养，再加上促融因

子——紫外线灭活的仙台病毒或PEG，那么两种细胞就有可能融合。融合细胞中有两个

核，是异核体(heterokaryon)。异核体的两个核融合，形成杂种细胞。如果所用的小鼠细

胞是营养缺陷型，那么要使这种细胞能够生长，非得在培养基上添加某种营养物不可。可

是我们可通过细胞融合技术，把小鼠细胞和人体细胞融合，形成杂种细胞。杂种细胞含有

小鼠染色体和人体染色体，小鼠的营养缺陷可由人体染色体上的有关基因的作用来补偿，

所以培养基上不添加某种营养物质，杂种细胞也可保持下去。这种细胞往往有整套的小

鼠染色体和丢失后保留下来的少许人体染色体，其中当然含有能补偿小鼠营养缺陷的那

个染色体。通过不同的选择技术，再加上机遇性的变化，可以形成各种杂种细胞系，含有

不同数目和不同号码的人体染色体。

    我们有不同的杂种细胞系，每个细胞系中除了小鼠染色体外，还有少数人的染色体。

我们检验这些细胞系，把某—一标记基因的在或不在与每一细胞中人的某一染色体的在或

不在联系起来，从而推断某一基因是在某号染色体上。

    在不同的杂种细胞系中，例如基因J和3或一起出现，或共同不见，所以我们可以下

结论说，这两基因是连锁的。还有，基因1和3的在或不在直接跟第2染色体的在或不

在有关，所以我们可以认为这两基因是同线的，都在第2染色体上。

    用这种方法，已有相当数目的基因被定位于特定的染色体上。可是还不能像连锁群

那样，把基因的顺序和基因间的距离都推算出来。这还有待于其他技术，例如某一染色体

缺少了小小的一段，某个标记基因就不存在了，这样我们就知道这个基因就在缺失了的这

一段上。例如上面提过的酸性磷酸酯酶基因ACPl就是通过体细胞杂交技术和染色体

微小缺失方法而被进一步正确地定位于2号染色体短臂2带3区(2p23)的。

    从这个意义上说，林木的遗传学特征是接近于玉米的，因为虽然林木的生长周期较

长，但林木的有性生殖过程及其他特征如繁殖子代较多、杂交容易控制等更接近于玉米，

所以作者认为林木的遗传特征应更接近于玉米。

    四、在自然群体中存在着丰富的遗传变异，如何量化和表征自然群体中的遗传变异?

如何分析和测定自然群体中的遗传变异?在人类的群体中哪些因素会影响基因频率的变

异?请衡量涉及人类的基因工程技术(如基因治疗)和体细胞克隆技术对人类社会的利

弊。

    答：1．自然界的遗传变异是用基因频率和基因型频率来量化和奉征的。在孟德尔的

杂交试验之后，遗传学中提出了基因型和表现型的概念。基因型是基因的一种组合，而表现型则是基因型与环境影响共同作用的结果。因此，任何一个群体都是由它所包含的各

种基因型所组成的。在一个群体内不同基因型所占的比例，就是基因型频率(genotyplc

frequency)。

    基因型是每代在受精过程中由父母所具有的基因组成的，它的频率是从杂交后F2所

占表现型比例推测而来，是一个理论概念。在一群体内不同基因所占比例，即为基因频率

(gone frequency)。它是由基因型频率推算而来的，所以，它也是一个理论值。基因频率

是决定—个群体性质的基本因素。当环境条件或遗传结构不变时，基因频率也就不会改

变。

    例如，一对等位基因A、a是从亲代AA及aa个体传递而来，在杂交中二者相结合构

成F1，它的基因型就是Aa。杂种个体在减数分裂时，基因A和a分离，构成F2的不同个

体(AA、Aa或aa)。从亲代到F1、F2，各个个体的基因型发生了改变，但基因A和a在每

代中，只是复制自己，一代一代地传递下去，并没有改变(除非发生了突变)，这就是孟德尔

群体的基本特征。

    今设一对同源染色体某一位点上有—对基因A及a，A的频率为p，a的频率为q，

则p+q=1。由这一对基因构成三种不同的基因型AA、Aa及aa，其个体数分别为D’、

H’及R’。设由这三种基因型个体构成的群体共有总个数N，则

    D’+H’+R’=N

N个体共有2N个基因，其中A有2D’+H’，a有H’+2R’，因此，基因A及a的频率

分别为：

[image: image39.jpg]B (2D'+H’)/2N=(D’+%H’)/N

q:(H'+2R')/2N=(%H'+R')/N

(1)




    如果用基因型频率来计算时，即设D=D’／N，H=H’／N，R=R’／N，则基因频

率p和q可改写为

[image: image40.jpg]p=D+—-H
(2)
gq=~H+R




    例如假设由一对基因A、a构成的群体，它们的三种基因型可从表现型区别出来，它

们的个体数是：

[image: image41.jpg]AA(D") Aa(H") aa(R") BH(N)
2 12 26 40




按(1)式可以求出，

基因A的频率：p=(2+0.5×12)／40=(2+6)／40=o.20
    基因a的频率：q=(0.5×12+26)／40=(6+26)／40=0．80

    同理，按(2)式可以求出

    p=0．05+0.5×(0．30)=0．20

    q=0．65+0.5×(0．30)=0．80

    2．人类的A、B、O血型决定于三个复等位基因：IA、IB和i。有人曾调查我国地区血

型的组成，IA的基因频率是0．24，IB的基因频率0．21，i的基因频率是0．55，三者的总

和0．24+0．21+0．55=1。

    基因频率是一个相对值，是以百分率或小数表示的，没有负值，其变动范围都在0～1

之间。  
    3．在人类的群体中，以下因素会影响基因频率的变异：

    (1)基因突变。基因突变对群体遗传组成的改变，有两个重要的作用：首先突变本身

就改变了基因频率。当基因A突变成为d时，群体中的A的频率就减少了，而。的频率

则相应增加；其次突变又为选择提供了材料，如果突变与选择的方向一致，基因频率改变

的速度就更快了。基因的自然突变率往往是很低的。在人类中，突变率是根据家系中显

性性状和X连锁性状的出现来估计的，在这些家系中，祖先各代是没有这些性状的。

    (2)选择。选择对基因频率的改变有很重要的作用。在自然界中一个具有生活力很

低基因的个体比正常个体产生的后代就要少些，它的频率自然也会逐渐减少。在人类中，

选择的作用从受精卵开始，直到性成熟、生育等过程中都在进行，结果形成一定的适合度。

所谓适合度是指某种基因型的个体，与其他基因型比较，对环境的相对适应适度，一般用

生育率来衡量。生育率高，繁殖的后代多，这样的个体适合度高，反之，适合度低。从选择

的角度来看，一种基因作用于胚胎发育，造成流产，或作用于胚后发育以致不育，都叫做致

死基因。这种基因突变最为有害，选择对它们的作用是完全的。

    (3)遗传漂变。Hardy-Weinbers定律的成立有一个最基本的前提，这就是“在一个随

机婚配的大群体中”。所谓大群体在理论上其成员数应该是无限大的，但实际上任何群体

都是有限大的，特别是人类，在一定的地区聚居成一些小的群体，他们不与外地区人通婚，

或者说他们的婚配并不是随机的。这类实际上是相对近亲婚配的小群体，由于基因的交

流受到限制，经常会出现基因频率的增减现象，也就是说与理论概率不能完全一致，这种

基因频率的变化叫做遗传漂变。例如在一个群体中，某一个基因的频率为2％，那么在一

个百万人口的群体中，有这一基因的为20000个人，假如在只有50人的小群体中，则只

有一人具有这一基因，他可能由于未婚或偶然机会死去，使这一基因在这一群体中完全消

失，当然基因频率也就发生了改变。

    (4)迁移。个体迁移同样也是影响群体基因频率的一个因素。

    人类自诞生之日起就一直受到疾病的困扰，尤其是对那些遗传疾病更是束手无策。

现在基因治疗为这一难题提供了一把钥匙。基因工程技术对人类健康、延长人类寿命、提

高生命质量都具有不可估量的作用，为人类开拓了一个美好的前景。但同时也带来了一

系列道德、法律及伦理问题。体细胞克隆技术(如动物克隆技术)因为将对人类及社会伦

理产生不可估量的影响而成为最具争议的现代技术。复制人类自身的研究被禁止进行，但处于医学研究目的的动物复制在小范围内被允许进行。而实际上，目前的技术还远未

达到像复制人类这样的水平，对人类的研究还仅限于对基因结构及组成的研究。但是为

了制止危险的发生，任何克隆技术的研究都应谨慎进行。

    总之，遗传工程为我们展现了一个光明的前景，但也同时存在一些弊端，对道德、法律

及伦理造成一些冲击。如何保证使它走向正轨并服务于人类才是公众及政府关注的重点。

    五、酵母基因组全序列的测定业已完成，结果发现根据序列确定的相邻基因间的物理

距离(千碱基对，kb)与连锁图上的相应基因间的遗传图距(厘摩，cM)不成比例，如A、B、

C、D四个基因的物理距离为[image: image42.jpg]1.5

(kb)



                                  而遗传图距为[image: image43.jpg](cM)



。请问这种现象是正常的，还是不正常的?可否设计更精确的遗传分析实验解决这一矛盾?如何解决?并说明理由。

    答：1．这种现象是正常的，它是由于经典遗传学和分子遗传学关于基因概念的不同

理解而引起的。按照经典遗传学对基因的概念，基因具有下列共性：

    (1)基因具有染色体的主要特性：自我复制与相对稳定性，在有丝分裂和减数分裂中

有规律的进行分配。  
    (2)基因在染色体上占有一定位置(基因座)，并且是交换的最小单位，即在重组时不

能再分隔的单位。

    (3)基因是以一个整体进行突变的，故它又是一个突变单位。

    (4)基因是一个功能单位，它控制着正在发育着的有机体的某一个或某些性状，如红

花、白花等。

    可以把重组单位和突变单位统称为结构单位。这样，基因既是一个结构单位，又是一

个功能单位。    、

    2．分子遗传学的发展一方面揭示了遗传密码的秘密，使基因的概念落实到具体的物

质上，获得了具体的内容。另一方面，在精密的微生物遗传分析中查明，基因并不是不可

分割的最小遗传单位，而是远为复杂得多的遗传和变异单位。例如，在一个基因的区域

内，仍然可以划分出若干个起作用的小单位。按照现代遗传学的概念，重组、突变、功能这

三个单位应该分别是：

    (1)突变子(muton)：它是性状突变时，产生突变的最小单位。一个突变子可以小到

只是一个核苷酸对。

    (2)重组子(recon)：在发生性状的重组时，可交换的最小单位称为重组子。据微生

物重组的精细研究证明，一个交换子只包含一对核苷酸。

    (3)顺反子(cistron)：这一术语表示一个起作用的单位，基本上符合通常指的基因或

略小的单位。一个顺反子所包括的一段DNA与一个多肽链的合成相对应。平均大小为

500～1500个核苷酸。

    由此可知，过去作为结构单位的基因，实际上包含大量的突变子或重组子。以往认为

基因是最小的结构单位，现已不能成立了。然而关于基因是一个功能单位的概念仍然是正确的。

    3．物理距离为分子遗传学关于基因概念的范畴。基因内部可能含有内含子，而遗传

图距是经典遗传学关于基因概念的范畴，所以两者不一致是正常的。为了解决这一矛盾，

可设计以下更精细的遗传分析实验。

    (1)互补作用。假定有两个独立起源的隐性突变，它们具有类似的表型。如何判断

它们是属于同一个基因的突变，还是分别属于两个基因的突变?即如何测知它们是等位

基因?为此，需要建立一个双突变杂合二倍体，然后测定这两个突变间有无互补作用

(complementation)。如有互补作用，个体应表现为野生型；如无互补作用，则个体表现为

突变型。这是因为如果这两个突变型来自一个基因，则两条同源染色体都只能产生突变

的mRNA，其个体表现型应是野生型。

    这种根据功能确定等位基因的测验称为互补测验或顺反测验。原来，杂合的双突变

体有两种不同的排列形式：顺式排列和反式排列。顺式排列是指两个突变基因座在同一

条染色体上，反式排列是两个突变基因座在不同的染色体上。顺反测验就是根据顺式表

现型和反式表现型来确定两个突变体是否属于一个基因或顺反子。实际上，顺式排列只

是作为对照，一般并不进行测试，因为它的表现型永远是野生型。测验实质上是反式测

验。如反式排列表现为野生型，说明这两个突变分别属于两个基因基因座，即非等位基

因；如表现为突变型，则说明两个突变属于同一个基因的不同基因座，即等位基因。

    (2)基因的微细结构。20世纪50年代的生化技术还无法进行DNA的序列测定，因

此本泽尔利用经典的噬菌体突变和重组技术，对T4噬菌体rⅡ区基因的微细结构进行了

详细分析，为研究基因的微细结构提供了范例。在噬菌体染色体的三个不同部位上有三

个不同的r突变型：rI、rⅡ和rⅢ。研究最清楚的是rⅡ突变型。野生型T4噬菌体侵染

大肠杆菌B株和K12(λ)株(带有整合到大肠杆菌染色体上的λ噬菌体)，经6～10小时形

成小而边缘模糊的噬菌斑；而rⅡ突变型T4噬菌体，在侵染大肠杆菌20分钟后，即形成

大而边缘清楚的噬菌斑。但是rⅡ突变型只能在B株上生长，不能在K12(λ)上生长。就

是利用这个特点，让不同的两个rⅡ突变型杂交，然后在K12(λ)株上用选择方法把重组体

r+筛选出来，从而计算出这两个r+突变基因座间的重组频率。具体作法如下：

    用大量的rⅡ突变体对大肠杆菌B株成对进行双重感染(double infection)，这里强调

要同时，不能一先一后，否则出现排斥现象。超数感染的噬菌体迅速被宿主的DNA酶所

破坏，不能参加重组。形成噬菌斑后，收集溶菌液(内含子代噬菌体)，把它接种到B株

上，计算溶菌液中的总噬菌体数，因为两种rⅡ突变体(rx、ry)、重组体(r+r+)和(rxry)

都可以在B株生长。同时把溶菌液也接种到K12(λ)株上，计算野生型重组体r+r+数目，

因为只有r+r+可以生长，而其余三种基因型不能生长(包括重组体rxry)，所以在计算重

组体数目时，总要乘以2，就是因为rxry虽然是预期的，但不能检出。

    重组值的计算方法：

    重组值=[2×(r+r+噬菌体数)／总噬菌体数]×100％  。

    =[2×(在K12(λ)株上生长的噬菌斑数)／在B株上生长的噬菌斑数]×100％

    用本法可以检出小到0．001％，即十万分之一的重组值。根据大量的二点杂交法所

得的重组值，去掉％，即为两个突变座位间的距离。利用大量rⅡ区内二点杂交的结果，

可绘制出，Ⅱ区基因座间微细的遗传学图。这同二倍体通过一系列二点杂交法绘制出的连锁图是相同的。

    必须指出，本泽尔所用的rⅡ突变型可分成A组和B组两类，只有当一个A组和一个

B组的突变体混合感染K12(λ)时，才发生溶菌现象，即互补现象。而用两个A组突变体

或两个B组突变体则没有溶菌现象，即不发生互补作用。

    六、请说明λ噬菌体的遗传特征，为什么可将λ噬菌体改造成为基因工程的载体?如

何改造?

    答：1．λ噬菌体为线状双链DNA分子，长度约为48 502bp(简写为49kb)。在λDNA

分子的两端各有12个碱基的单链互补黏性末端，当λ噬菌体进入细菌细胞后，其DNA可

迅速通过黏性末端配对而成双链环状的DNA分子。这种由黏性末端结合形成的双链区

域称为COS位点(cohesive end site)。

    λ噬菌体是一个温和噬菌体，其生活周期有二种不同的类型，即裂解周期和溶源性周

期。在裂解周期中，λ噬菌体的DNA分子一旦注入寄主细胞，便可借助于寄主的复制和

转录系统的功能，使自身DNA大量复制，同时合成大量的外壳蛋白，并组装成大量(约

100个)完整的噬菌体颗粒，最后，使宿主裂解并从细胞中释放出来。

    λDNA的复制早期是双向型的，即从单一的复制起点开始，同时向两个相反的方向

进行，形成“8”形的中间体，故又称为“8”型复制。随着复制进入晚期，复制从“8”型转变成

滚环复制，结果产生成串的线状入DNA分子的多聚体。在包装过程中，由λ噬菌体A基

因产物在DNA多聚体的cosR和cosL位点切割，形成单位长度的带黏端的线状DNA，最

后被包装入成熟的λ噬菌体颗粒中。

    在溶源周期中，λ噬菌体的DNA分子进入宿主后并不马上复制，而是在特定的位点

整合到宿主染色体DNA中，与宿主染色体形成一体，并随宿主染色体的复制而复制，随

宿主的分裂繁殖传给其子代细胞。

    2．λDNA至少包括61个基因，除少数例外，大多数编码基因均是按功能的相似性成

簇排列。值得注意的是，在XDNA分子中从了基因到N基因之间，大约占λDNA总长度

三分之一的区段对于λ噬菌体的裂解周期而言是非必需的。这一区段的缺失或在此段插

入外源DNA片段，将不影响λ噬菌体的增殖。这就是λ噬菌体可作为基因工程载体的一

个重要的依据。

    3．野生型的λ噬菌体不适于直接用作基因克隆的载体。主要原因有二：①λDNA基

因组大而且复杂，特别是其中具有许多基因克隆常用的限制酶识别位点(如5个BamHI

位点、6个BgI Ⅱ位点和5个EcoRI位点等)；②λ噬菌体外壳只能接纳一定长度(即相

当于λ基因组大小的75％～105％)的DNA分子。λDNA只能作为小片段外源DNA分

子(即2．5kb左右)的克隆载体。这一克隆容量显然不能满足大多数基因克隆工作的要

求，必须对野生型XDNA进行改造，扩充λDNA载体的克隆容量。因此，改造工作包括：

①除去裂解周期所必需的基因区域中的限制酶识别位点，在非必需区引入合适的限性酶

位点；②引入适当的选择性标记以方便重组子的筛选；③通过在某些必需基因中引入无义

突变使之成为安全载体，以利于生物学防护等。

    (王淑芳  王永飞答)
