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摘!要!由于许多教科书中关于连锁平衡的介绍$多是引用结论或是推导不太严谨$使学生在学习群体遗传学时对

理解连锁平衡的原理感到困难%此文从遗传平衡的基本条件出发$通过较严谨的数学推导$介绍了两个基因座的

连锁平衡条件&平衡过程等原理$供教师和学生在群体遗传学教学中参考%
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!!两个基因座的遗传平衡又叫做连锁平衡$在群体遗传学

书籍中均有介绍%由于某些教科书中关于连锁平衡问题的

介绍$多是引用结论或是推导不太严谨$使学生在学习群体

遗传学时对理解连锁平衡问题的原理感到困难%目前国内

关于群体遗传学的介绍多是关于一对基因的遗传平衡(#)$而

关于两个基因座的连锁平衡介绍的较少(!)%作者根据自己

的理解和教学经验$并参考其他教科书((!")$从遗传平衡的

基本条件出发$通过较严谨的数学推导$介绍了两个基因座

连锁平衡的平衡条件&平衡过程的基本原理$供教师和学生

在群体遗传学教学中参考%

;!连锁平衡条件

对一给定群体$在雌雄性基因型比例相同的条件下$若

分别考虑常染色体上的每个基因座$随机交配一代后都可以

达到平衡$但是$我们若同时考虑两个或多个基因座时$则随

机交配一代后群体未必能达到平衡$因为上下代的基因型频

率在变化%不管两个或多个基因是否连锁$两个或多个基因

座间基因型频率的不平衡状态$似乎是由于基因座间的连锁

关系引起的$所以称这种基因型频率的不平衡状态为连锁不

平衡!.35I2E-N3H-J93.3KL391"%又由于在随机交配的情况

下$群体内的基因型频率是由配子型频率所决定$导致连锁

不平衡的原因是由于群体产生的配子没有达到预期的比例$

似乎存在连锁关系$所以这种不平衡也叫做配子相不平衡

!E21-;3GO72H-N3H-J93.3KL391"%

;<;!基本假定

基因频率和基因型频率在世代间保持不变$是判断群体

是否达到平衡状态的基本标准%根据 B2LN80U-5K-LE定

律$在群体雌雄性比例相同&大的&随机交配和没有其他因素

干扰的群体中$每个基因座上的基因频率将保持不变$所以

在此只要考察上下代间基因型频率是否变化%

现在考虑两对常染色体上的基因$第一基因座上的等位

基因是’#&’!$第二基因座上的等位基因是)#&)!$这两个



基因座可以连锁$也可以不连锁$其重组频率表示为4$相应

的基因频率分别表示为#

C# D4!’#"$C! D4!’!"$E# D4!)#"$E! D4!)!"$

基因型’+),
’F)1
仅表示’+), 是来自父方的配子$’F)1 是来自

母方的配子$并不一定是连锁关系%相应的配子基因型频率

表示为

G+, D4!’+),"$!+$,D#$!
由配子基因型频率可以求出某一基因座上的基因频率

C+ D4!’+)#"H4!’+)!"DG+#HG+! D"
!

,D#
G+, !#"

E+ D4!’#),"H4!’!),"DG#,HG!, D"
!

+D#
G+, !!"

即 C#VG##WG#!$C!VG!#WG!!

E#VG##WG!#$E!VG#!WG!!
设原初群体$其基因型频率在两性中相同$原初群体配子基

因型频率表示为G!&"+, $从原初群体开始随机交配!若基因型

频率在两性中不相同$随机交配一代后即成为相同$此时定

为原初群体"%

;<=!推论;
要判断第-个世代是否处于平衡状态$即基因型频率在

上下代之间保持不变$等价于判断第-个世代产生各种配子

基因型的频率是否等于第-)#个世代相应配子基因型的频

率$即

G!-"+, DG!-I#"+, $!+$,D#$! !("

因为在随机交配情况下$第-个世代基因型频率是由亲本配

子基因型频率决定的$如果亲本配子基因型频率不发生变

化$子代基因型频率也不发生变化%

;<>!世代间配子频率的变化

为分析第-代群体的遗传组成情况$将第-)#代配子

基因型及频率和第-代群体的遗传组成列于表#%

表;!第!?;代配子基因型及频率

和第!代群体的遗传组成

270’(;!+71(,(67$:#,6*"(./($%#(6#$@($("7,#)$6!?;

7$:@($),9&(6#$@($("7,#)$6!
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!!由表#可见$只有反对角线上的’种基因型通过重组才

有可能产生不同的重组型配子$从而引起配子频率发生变

化$它们分别是相引杂合子 ’#)#
’!)!
和’!)!
’#)! "# $相斥杂合子

’#)!
’!)#
和
’!)#
’#)! "! $其中$相引杂合子在群体中的频率是

!G!-)#"## G!-)#"!! $相斥杂合子在群体中的频率是!G!-)#"#! G!-)#"!# $

这样$相引型杂合子因发生重组而使相引型配子减少!同时

也是相斥型配子增多"的频率是

!G!-I#"## G!-I#"!! *4’

相斥型杂合子因发生重组而使相引型配子增多!同时也是相

斥型配子减少"的频率是

!G!-I#"#! G!-I#"!# *4
由于是对等交换$两种相引型配子’#)#$’!)! 的增加和减

少量相等’两种相斥型配子’#)!$’!)# 的增加和减少量相

等%所以$两个世代间配子频率的变化量可表示为#

G!-"+, IG!-I#"+, D
!G!-I#"#! G!-I#"!# IG!-I#"## G!-I#"!! "*4$+D,
!G!-I#"## G!-I#"!! IG!-I#"#! G!-I#"!# "*4$+#+ ,

!’"

;<A!推论=
不论+是否等于,$要使世代间配子频率不发生变化$即

!("式成立$只需!’"式右边等于&$即

!G!-I#"#! G!-I#"!# IG!-I#"## G!-I#"!! "*4D& !$"

或写成

G!-I#"
#! G!-I#"!# *4DG!-I#"## G!-I#"!! *4 !""

也就是说$第-代群体连锁平衡的条件是#在第-)#代群体

中$由于重组而使-)#代配子基因型’+), 减少的频率等于

由于重组而使’+), 增加的频率%显然这是一种动态平衡%

;<B!推论>
!#"当4V&时$!""式成立$即完全连锁的两个基因$原

初群体只要随机交配一代后$群体就达到平衡%

!!"当4#&时$!""式可简化为

G!-I#"#! G!-I#"!# DG!-I#"## G!-I#"!! !*"

即$当不完全连锁时$若群体中相引型杂合子频率等于相斥

型杂合子频率$群体达到平衡%

=!离衡差

=<;!定义

$!-"DG!-I#"## G!-I#"!! IG!-I#"#! G!-I#"
!# !%"

为第-代的离衡差!N3PP-L-5G-PLM1-J93.3KL391"$用以表示

连锁不平衡程度的大小%它是第-代群体中相引型杂合子

与相斥型杂合子频率差的一半%

=<=!推论A
当$V&时$群体达到平衡%

=<>!离衡差的基因频率表达方式

由!#"&!!"式可得#

G#! DC#IG##
G!# DE#IG##

"#! 遗!传 !"#"$%&’(!)*+,+-."!&&’!!!!!!!!!!!!!!!!!"卷!



G!! D#IC#IE#HG##
于是#

G##G!!DG##!#IC#IE#HG##"DG##IC#G##IE#G##HG!##
G#!G!#D!C#IG##"!E#IG##"DC#E#IC#G##IE#G##HG!##
代入!%"式得!!$!-"VG!-)#"## )C#E#

同理可得

$!-"VG!-)#"!! )C!E!

$!-"V)!G!-)#"#! )C#E!"

$!-"V)!G!-)#"!# )C!E#
$
%

& "
以上’个式子可合并成

$!-"D
G!-I#"+, IC+E,$ +D,

I!G!-I#"+, IC+E,"!+#+ ,
!+"

=<A!世代间配子频率变化的其他表达方式
!Y’Y#!离衡差表达方式
将!%"式代入!’"式$可得两个世代间配子频率变化量的

离衡差表现形式

G!-"+, IG!-I#"+, D
I$!-"4$!+D,
$!-"4 +#+ ,

!#&"

!Y’Y!!基因频率表达方式
将!+"式代入!#&"式$可得两个世代间配子频率变化量

的统一表达式

G!-"+, IG!-I#"+, D !C+E,IG!-I#"+, "*4 !##"

=<B!推论B
由推论’和!+"式$可推知第-代群体达到平衡的条件

又可表示为

G!-I#"+, DC+E,$!+$,D#$! !#!"
也就是说$当第-)#代配子’+), 的频率就等于相应基因频
率4!’+"和4!),"的乘积时$在随机交配的情况下$第-代
群体达到平衡%

4!’+),"V4!’+"4!),"$意味着’+ 基因和), 基因在
组合成配子时$是相互独立的$好像不连锁一样$故称连锁平
衡!.35I2E--J93.3KL391"%

>!平衡过程

><;!配子频率的递推公式
由!##"式$可得到第-代群体产生’+), 配子的频率

G!-"+, D !#I4"G!-I#"+, H4C+E,

D !#I4"G!-I#"+, H4C+E,HC+E,IC+E,

D !#I4"G!-I#"+, IC+E,!#I4"HC+E,

D !#I4"!G!-I#"+, IC+E,"HC+E,

!#("

可写成

G!-"+, IC+E, D !#I4"!G!-I#"+, IC+E," !#’"
于是有

G!#"+, IC+E, D !#I4"!G!&"+, IC+E,"

G!!"+, IC+E, D !#I4"!G!#"+, IC+E,"D !#I4"!!G!&"+, IC+E,"

!!!!!,!!!!!!!!!,

G!-"+, IC+E, D !#I4"-!G!&"+, IC+E,"

!#$"

由这种递推关系可得到相对于原初群体配子频率的表达式

G!-"
+, D !#I4"-!G!&"+, IC+E,"HC+E, !#""

所以$在已知原初群体的基因频率和配子基因型频率的情况

下$其随机交配后代群体的配子频率可由!#""计算$进一步

可求得下一世代!-W#代"群体的基因型频率%

><=!离衡差的递推公式

对照!+"式$!#’"和!#$"可写成离衡差的递推关系式

$!-H#"D !#I4"$!-"

$!-H#"D !#I4"!-"$!#"或$!-"D !#I4"!-I#"$!#"
!#*"

!!式中$!#"是原初群体随机交配一代后群体的离衡差%

因为原初群体不一定是由随机交配而来$故原初群体的离衡

差$!&"无意义%

因为有4#&时$4’&Y$$所以!#)4"’#$当-(Z时$

!#)4"-(&$$-(&$所以群体一定能达到平衡%

A!应用举例

假定基因型为’#’#)#)# 和’!’!)#)! 的品系以等数

量&等性别混合$这个混合世代为&世代$如果这两个基因座

是#!#"不连锁’!!"连锁$且重组值为&Y!$那么在随机交配

第(代的基因型’#’#)!)! 在这两种情况下的频率分别为

多少-

(解)在第&代$’#’#)#)# 和’!’!)#)! 以等数量&等性别混

合$所以’#$’!$)#$)! 等位基因频率都是&Y$$即C#VC!V

E#VE!V&Y$$G!&"#! V&
若求随机交配(代的基因型’#’#)#)# 频率$只要知道

第!代配子’#)# 的频率G!#!即可$根据!#""有

G!!"#! D !#I4"!!G!&"#! IC#E!"HC#E!
!#"不连锁情况$4V&Y$

G!!"#! D !#I&Y$"!!&I&Y$J&Y$"H&Y$J&Y$D&Y#%*$

!!所以$随机交配第(代的基因型’#’#)!)! 的频率

4!("!’#’#)!)!"DG!!"#! JG!!"#! D&Y#%*$J&Y#%*$D&Y&($!
!!"连锁$且4V&Y!

G!!"#! D !#I&Y!"!!&I&Y$J&Y$"H&Y$J&Y$D&Y&+

!!所以$随机交配第(代的基因型’#’#)!)! 的频率

4!("!’#’#)!)!"DG!!"#! JG!!"#! D&Y&+J&Y&+D&Y&&%#
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上海交通大学F3M0[生命科学研究中心
招聘交叉学科研究生和研究人员启事

!!自从进入!#世纪后$生命科学已明显地跃到了前沿科学的位置$其重要性得到世人的共识%然而$未来生命科学的关键
性突破将越来越依赖于生物学与物理学&化学&数学&电子学&信息学&医学&药学&农学&工程学等的交融与交叉%为顺应这种
趋势和.创新是一个民族的灵魂$是国家兴旺发达的不竭动力/的精神$上海交通大学经过研究和论证于!&&&年成立了世界上
第二个F3M0[生命科学研究中心!以下简称.中心/"$为百年老校翻开新的一页%从此标志了我校在国内率先正式启动了生命
学科与其他多学科间进行交叉研究的研究基地的建设%目前$.中心/已从国内外引进了一批优秀人才$共建有数个不同学科
的核心课题组和多个.卫星/课题组$在徐汇校区拥有’$&&&平方米建地面积用作.中心/的实验基地%.中心/的建设已列为上
海交通大学.!##和+%$工程/重点项目之一$并得到了国家+*(&%"(&国家自然科学基金&教育部基金&上海科委基金以及国外
企业界的资助%.中心/正积极参加国际竞争$扎扎实实地为人类做几项贡献0诺贝尔奖获得者朱棣文教授于!&&!年"月正
式接受作为.中心/的名誉主任’.中心/的现主任是贺林教授%

.中心/目前围绕着.大生物学/的主题思想$通过多学科交叉的优势$已完成了中国第一台.‘>=计算机/雏形的研究%根
据课题发展的需要$为加大对‘>=计算机的研究力度$.中心/为多学科交叉专门提供了%&&平方米的实验室$并为‘>=计
算研究提供了#&&平方米专门研究场所$目前希望招聘若干研究生和研究人员加入以下课题的研究%

!子课题##‘>=数学理论和计算理论

!子课题!#‘>=分子作为信息储存介质的特征研究

!子课题(#单分子和单磁珠‘>=计算单元的研制

!子课题’#高通量并行计算的6>4计算模型样机

!子课题$#超高速‘>=碱基变换技术的前期研究

!子课题"#新型‘>=计算硬件的研究开发

!子课题*#‘>=计算相关的微纳米排布技术

!子课题%#‘>=计算的基本单位的定性定量研究

!子课题+#‘>=计算芯片与电子设备之间的通讯和接口模块的研究

!子课题#&#‘>=计算芯片作为双向协处理器与电子计算机_4@的整合

!子课题###微缩‘>=计算反应器
所招人员的背景不限$但要求对以生命科学为主题的交叉学科研究有兴趣$尤其是对生物大分子相关技术$生物信息学$

以及1或信息学科!包括计算机科学"的理论和技术有一定的基础%研究生导师将实行多位导师共同负责制%
研究室设在上海交大的徐汇校区%研究生待遇将按国家有关规定执行$同时根据.中心/的有关规定提供一些额外的研

究津贴%新招工作人员除享有国家有关规定的固定工资待遇外$根据面试的结果$通过面议决定额外津贴数额’工作方式为合
同制$但根据贡献情况$被录用者将有机会成为上海交大的正式职工%
有意加入者$请寄个人简历至以下联系人和地址#

曹冬梅$华山路#+$’号上海交通大学F3M0[生命科学研究中心!浩然大楼$&#信箱"$!&&&(&
/0123.#H7-3.2K2GI"G3;3R’R725ERR"Hd;9:-N9:G5

%#! 遗!传 !"#"$%&’(!)*+,+-."!&&’!!!!!!!!!!!!!!!!!"卷!


