
HEREDITAS (Beijing)  2007年 5月, 29(5): 643―648    
ISSN 0253-9772    www.chinagene.cn  遗传学教学 

                           

收稿日期: 2006−09−06; 修回日期: 2006−11−23  
基金项目: 黑龙江农科院博士后基金, 山东省科技攻关项目(编号: J05K06)和莱阳农学院博士科研启动基金[Supported by the Fund for Postdoc-

toral Scientific Research of Heilongjiang Academy of Agriculture Science, Key Programs for Science and Technology Development of 
Shandong Province and the Funds for Doctoral Scientific Research Startup of Laiyang Agricultural College (No.630615 and 630515)] 

作者简介: 潘庆杰(1962—), 男, 山东莱阳人, 博士, 教授, 博士生导师, 研究方向: 动物遗传育种与繁殖 
通讯作者: 沈伟(1975—), 男, 山东滕州人, 博士, 副教授, 硕士生导师, 研究方向: 遗传与发育生物学。E-mail: shenwei427@163.com 

DOI: 10.1360/yc-007-0643 
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摘要: 群体基因库的遗传共适应特性是在系统演化过程中逐渐形成的, 和各基因位点的基因频率一样, 是基因

库属性的一个方面。利用群体遗传不平衡状态下的中性基因位点组合的遗传共适应特性, 能揭示群体的起源进

化和系统地位; 通过对遗传共适应的认识, 可提高经济性状标记的准确性。文章对遗传共适应的概念、产生的

基础和过程, 以及研究现状进行了探讨和分析。 
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Abstract: Genetic co-adaptability of colony gene bank is formed in the process of system evolvement, and it is a part of 
the attribute of gene bank, just as the gene frequency of every locus. With the genetic co-adaptability of loci combination 
under the condition of genetic disequilibrium, the genesis evolution and the system status of colony could be analyzed; 
through the study of genetic co-adaptability, the veracity of the economy character mark could be improved. We summa-
rized about the concept, the basic and the actuality of genetic co-adaptability. 

Keywords: genetic disequilibrium; genetic co-adaptability; gene; catenation  

群体遗传不平衡是生物体在长期自然进化过程

中形成的群体特征, 是遗传资源评价、经济性状标
记等研究中的重要内容。在生态系统中, 基因的流
动遵循Hardy-Weinberg定律, 但由于基因突变、选择
和遗传漂变等多种因素的作用, Hardy-Weinberg平衡

往往被打破, 造成基因频率和基因型频率的非随机
分布(即遗传不平衡), 其中选择在这一过程中发挥
主要作用[1]。而现在认为中性基因在流动过程中不

受选择的影响, 造成中性基因遗传不平衡的主要原
因是遗传共适应差异和连锁不平衡的独立或协同作
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用[2, 3]。同一个同源染色体上的基因构成一个连锁群, 
他们在遗传过程中不可能独立分离, 而是随着这条
染色体作为一个整体遗传到子代中去, 这叫做完全
连锁。当连锁基因在形成配子过程中发生了互换 , 
形成重组型, 就造成了连锁不平衡。遗传共适应是
指同一位点上的等位基因间或不同染色体上的非等

位基因间的相互协调和适应的特性。遗传共适应作

用分为两个方面: 一个是关于某种基因型能否存活
的问题, 另一个是基因型对生产性状的影响作用。
第二个方面又包括等位基因间的共适应作用和非等

位基因间的共适应作用, 非等位基因间的共适应作
用又叫非等位基因间的互作。利用不平衡状态下的

中性基因位点组合的遗传不平衡系数, 能揭示群体
的起源进化和系统地位; 通过对群体遗传不平衡的
认识, 可提高经济性状标记的准确性。目前的研究
表明, 遗传共适应是造成群体遗传不平衡的重要方
面, 此概念的提出及进一步的研究将对群体遗传理
论做出巨大的贡献, 具有深远的理论和现实 意义。 

1  遗传共适应问题的由来及概念的提出 

在遗传共适应概念被提出以前, 一般将群体不
同位点的非等位基因间的非随机组合效应, 归因于
基因连锁, 即使涉及不同染色体上的基因位点时亦
如此[3]。如果位点间连锁, 非等位基因的非随机组合
会造成连锁不平衡, 即非等位基因间各种可能组合
不能以均等的概率形成成活合子 [4], 形成的配子的
概率会出现偏离Hardy-Weinberg平衡的现象。随机交
配群体中 , 通常不会发生强烈的连锁不平衡 [5], 在
自然群体中 , 中性位点仅出现较小的连锁不平  衡
[6]。当群体遭遇选择、遗传漂变、基因交流, 或存在
突变、近交、混群等因素时, 这些因素同样会造成
连锁不平衡[7]。1973年, Nei首先将生物进化过程中
结构基因位点表现出非等位基因间的一定程度的联

合作用称为基因间的互适应[8]。Thomson和Robinson
等 [9]指出 , 除了以上导致不平衡的原因外 , 还应潜
在地包括群体内特殊基因或整个群体进化历程的重

要信息, 暗示连锁不平衡只是造成遗传不平衡的一
个方面。现在看来, 遗传共适应就是上文提到的重
要信息之一, 当前的许多研究也正为此论点提供可
靠的证据。 

1995 年, 我国著名的动物遗传资源学家常洪教
授首次明确提出“遗传共适应”的概念, 指出群体不
同结构基因位点上的非等位基因间在进化过程中形

成了高度协调和相互适应的能力, 从而表现出某些
特定的非等位基因间的组合比其他非等位基因组合

在群体中有更多表现机会, 这种非等位基因间的协
调适应特性, 就称为遗传共适应[2]。它在群体中可能

是单独存在, 也可能是与其他因素协同作用。 
综上所述, 遗传共适应是指位于不同染色体上

的非等位基因之间的相互协调和适应的特性, 它作
用的结果是造成非等位基因之间的组合偏离

Hardy-Weinberg平衡。比如, 位于不同染色体上的A、
B两个基因座, A基因座上有等位基因A和a, B基因座
上有等位基因B和b。在随机交配的自然群体中, 两
对等位基因随机分离, 自由组合产生 9 种组合基因
型, 即AABB、AABb、AAbb、AaBB、AaBb、Aabb、
aaBB、aaBb、aabb。对这些合子的组合基因型分布
进行χ2检验, 差异显著的为两基因座处于遗传不平
衡状态。虽处于遗传不平衡状态的基因作组合进行

χ2独立分割检验, 寻找造成遗传不平衡的主要组合
基因型。然后, 基因座组合经χ2独立性分离检验, 差
异显著的则被认为二者存在连锁关系, 否则, 当连
锁不平衡被排除以后, 造成中性基因座组合遗传不
平衡的主要原因就是遗传共适应[10]。 

2  遗传共适应数学模型的建立与发展 

在随机交配的大群体中, 若没有其他因素的影
响, 基因频率将一代一代下去, 始终保持不变。这就
是 Hardy-Weinberg 定律的要点。在随机交配的大群
体中, 对于中性基因而言, 选择、突变对遗传平衡的
影响, 微小到可以忽略不计。这样以来, 可以认为中
性基因的遗传不平衡就主要是由遗传漂变、连锁不

平衡、遗传共适应等因素造成的。对自然群体进行

随机抽样, 以样本检测推断总体的遗传结构, 往往
会出现基因型频率偏离随机分布的情况。在忽略抽

样导致的遗传漂变的前提下, 这种偏离是由基因之
间的连锁不平衡、遗传共适应两种机制, 独立或协
同作用的结果。偏离程度以遗传不平衡系数表示。 
目前为止, 进行遗传共适应分析所用的数学模型大
体可分为两种：第一种是适合性检验, 适用于单个
位点上的等位基因数量较少, 而且观察的个体数量
较大的情况; 第二种是蒙特卡罗模拟法, 也叫计算
机随机模拟法, 适用于微卫星DNA和组织相容性复
合位点, 这种单个位点上的等位基因数量很大而观
察的个体数较少的情况。两种数学模型具体如下: 
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2.1  适合性检验的数学模型 

2.1.1  基因频率估计的可靠性分析  

根据各群体的样本结果与规模进行估计, 分别
按下式计算估计不偏离实有值 0.5 倍的可靠性(β)以
及可靠性达到 0.9545时的相对偏差(η)[2]: 
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式中: P、V(p)分别为基因频率及其方差; λ为估计值
的标准偏差 , 适应于式 (1)的标准偏差 λ =0.5/ 
[V(p)1/2]。

2.1.2  单个基因位点位遗传平衡检验  

单个基因位点位遗传平衡检验可以采用适合性

检验: 
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式中: 分别为第i类基因型的观察数及其理论
期望值。若χ

EiO、
2 < χ2

df, 0.05, 则认为该群体处于遗传平衡
状态, 否则处于遗传不平衡状态[1]。 

2.1.3  2 个基因位点遗传平衡检验  

2个基因位点遗传平衡检验仍按式(3)进行。 
遗传不平衡系数(GUC)为: 
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式中: Oi为组合基因型实际频率; Ei为组合基因型期

望频率; Ci为组合基因型实际遗传组合数
[11]。 

连锁不平衡系数(D)为: 
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式中 : Xij为A、B两位点组合基因型 i i j jA A B B 配子

i jA B 的 频 率 ; i jX X、 分 别 为 基 因 的 频

率; 分别为A、B两位点各自的等位基因数。 
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连锁不平衡系数(D)的检测: 

 χ2
D
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2 /( )
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式中: n为样本数; D为连锁不平衡系数;
i jA BX X、 分

别为A、B两座位各自的等位基因的频率。若χ2 <  
χ2

df, 0.05, 则认为该群体处于连锁平衡状态, 否则存
在连锁不平衡[12]。 

遗传共适应系数(Gca):根据中性基因遗传不平
衡原理, 遗传共适应系数为遗传不平衡系数与连锁

不平衡系数之差[13]: 
 .caG GUC D= −  (7) 

遗传共适应系数的大小反映了遗传共适应作用

的大小, 遗传共适应系数越大, 遗传共适应的作用
越大。 

2.2  蒙特卡罗模拟法的数学模型[14] 

2.2.1  蒙特卡罗模拟法检测单个位点遗传不平
衡  

设一群体中某一多态位点有m个等位基因：A1, 
A2 ,⋯‚ Am; 样本规模为n个 , 此样本n个个体表示
为： 

 
A1 f11    

A2 f21 f22   

… … … …  

Am fm1 fm2 … fmm

 A1 A2 … Am

 
即f = (f11, f21, f22,⋯,fmm), 其中fij (1≤j≤i≤m)是AiAj

的观察值。如果j >i, fij = fji, fi是该样本中Ai的个数(i = 
1, 2,⋯, m)。在Hardy-Weinberg平衡群体中, 获得样
本f的可能性用下面公式表示: 
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Hardy-Weinberg平衡检验用下式表示: 
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g
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体步骤如下:  
(i) 计算Pr (f), 设置初始k值等于零; 
(ii) 构建指数向量 S: = =⋯=1S 2S

1fS =1,
1 1fS + =  
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(iii) 指定一个模拟样本, 抽样规模为 N, 然后
按下列步骤计算 P值: 每次对 S重新赋值; 在 n个合
子中抽取样本 g, 使得 g =  

计算 ; 如果  则 k＝k+1; 
2 1 2

{ , 1, 2, , };n

( )rP g ( )rP g ( ),rP f≤

(iv) 最后计算蒙特卡罗值: P = K/N。 

2.2.2 两位点遗传不平衡和遗传共适应系数检测  

遗传不平衡系数(G)为: 
ijij

i jkl
K l

G P P∑∑ .i il
j kj i j

k l
G P P P⋅
⋅ = −∑∑,  

其中, 为 A, B两位点组合基因型所产生的配

子

ij
klP

i jA B 的频率; 为 A, B两位点组合基因型所产生il
kjP
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的配子 i lA B 和 k jA B 的频率 ; 分别为基因,i jP P ,i jA B

的频率; k, l分别为 A, B两位点各自的等位基因。 
遗传不平衡系数(G)的检测： 
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其中, N为样本数; 为配子ijG⋅⋅ i jA B 之间产生的

遗传不平衡系数; 为配子i
jG ⋅
⋅ i lA B 和 k jA B 之间产生的

遗传不平衡系数; 分别为A, B两位点等位基因

A

,i jP P

i, Bj的频率。若χ2
G<χ2

df, 0.05则认为处于遗传平衡状态; 
否则, 存在遗传不平衡。

根据中性基因遗传不平衡原理, 遗传共适应性
系数是遗传不平衡系数与连锁不平衡系数之差 , 

。 caG G D= −

2.2.3  相关软件  

TFPGA(version 1.3)[15], MEGA(version1.1)[16]和

POPGENE32[8]。 

3  动物群体遗传共适应的研究进展 

遗传共适应一经提出, 便受到了诸多关注。秦
国庆等[17]利用人工选择程度非常低的藏山羊群体验

证了遗传共适应现象的存在, 认为由于中性基因位
点上某些非等位基因的共适应程度不同, 使非等位
基因间各种可能组合的随机性受到干扰, 导致基因
型频率的非随机分布。耿社民等[11]研究发现遗传共

适应区别于连锁不平衡, 两者对遗传不平衡的作用
为独立或协同。刘小林等[13]进一步确证了遗传共适

应现象, 并以共适应系数构建了中国地方山羊群体
的系统聚类图。姜勋平等[18]以绵羊的中性结构基因

为对象进行遗传共适应研究, 发现遗传共适应差异
是造成非等位基因间遗传不平衡的原因之一, 配子
间遗传共适应概率可以作为动物遗传资源检测、遗

传结构评价和遗传标志选择的理论参考。孙伟等[19]

为探讨多位点基因型非随机分布的形成机制, 利用
绵羊血钾与其他 13 种蛋白基因座位进行了遗传共
适应和连锁不平衡检测。  

然而, 遗传共适应的概念和模型从数学意义上
还没有严密的逻辑证明, 虽然从遗传学的角度上可
将它与连锁不平衡相区别。并且, 以往的研究一直
忽略了等位基因间的共适应差异。沈伟[20]的研究通

过对遗传共适应成因的进一步剖析发现, 当排除了
非等位基因间的共适应差异后, 有的基因座上还存
在等位基因间的共适应差异。沈伟在利用多标记基

因间的互作效应预测不同种群杂交产生的杂种优势

效应时发现经济性状与遗传共适应差异的相关, 并
在亲缘群体间具有遗传传递性。 

此后, 常国斌等[10]以微山湖野生日本鸣鹑群体

的中性结构基因为对象进行遗传共适应研究, 结果
证明遗传共适应是影响群体遗传不平衡的重要原因

之一, 反映了群体进化历程中的重要信息, 适用于
种群系统分化、遗传结构评价和亲缘关系的研究。

鲁生霞等[18]以小尾寒羊Alp、Lap、Hb、ME、Cat等
6 个多态结构基因位点上的频率分布为研究对象 , 
进行了遗传共适应分析。徐亚欧等[22]对若尔盖县草

地藏系绵羊选育基础群的中性结构基因Tf、HP进行
了遗传共适应的研究, 并对草地藏系绵羊遗传平衡
性进行了研究。  

常国斌等[14]采用蒙特卡罗模拟法检验群体遗传

不平衡, 运用微卫星DNA标记对两种野生鹌鹑和家
鹑群体的遗传共适应特性进行分析, 在 3 个鹌鹑群
体中证实了遗传共适应特性的存在; 同时构建中性
位点遗传共适应的统计模型, 分析了遗传共适应特
性在分子水平上的效应。针对群体中存在较小频率

甚至为零的等位基因情况, 传统的检验遗传平衡的
方法会导致较大的误差, 甚至错误的结论。为此, 研
究认为, 这种情况下, 真实性检验是唯一适合的方
法。其通过TFPGA软件, 进行 100组, 每组 1,000次, 
共 100,000 次模拟随机抽样, 使得得出的概率之精
确度显著的提高 , 更能反映群体真实的遗传状况 , 
特别是存在稀有基因的情况下。 

4  遗传共适应研究目前存在的问题 

近 30年来, 与应用各种遗传标记计算各单个座
位基因频率分布为根据来解释群体分化和生态遗传

特性的状况相比, 遗传共适应特性研究还是一个冷
清的领域; 目前还没有创造出多位点基因型频率非
随机分布现象的两个原因——连锁不平衡和遗传共
适应——成熟的数理统计模型, 至今大多数文献仍
将混为一谈, 不能真正意识到遗传共适应在群体遗
传结构中所起到的作用。到目前为止, 关于遗传共
适应分析的数学模型, 只有一个和两个位点的检验
方法, 对于多个位点之间的遗传共适应分析, 一直
没有创造出合适的检验方法。 
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共适应模型用于自然群体和人工群体的当代 , 
并忽略遗传漂变的影响。其中的理论和方法远未成

熟, 需要逐步加以完善。遗传共适应的概念和模型
是从遗传学意义上与连锁不平衡相区别的, 以两者
单独或协同作用造成非等位基因间基因型频率的非

随机分布入手, 从数学意义上还没有严密的逻辑证
明。 

遗传共适应系数与连锁不平衡系数相似, 随畜
群交配世代的更替, 其估计值也会发生变化。需要
多个世代的遗传检测资料来拟合计量模型。遗传漂

变是以基因频率标志的群体遗传结构变化的重要因

素, 同样会干扰基因型频率的随机分布, 其导致的
不平衡程度应予以充分的估计。样本规模是限制遗

传共适应系数估计精确度和可靠性的主要因素, 其
间存在着某种计量关系, 应从多个群体, 多个样本, 
多个座位综合考察, 提出共适应水平估计值的误差
范围。适应性检验用于判断基因型频率的非随机分

布显得粗疏。虽然不平衡是连锁和共适应两种机制

独立或协同作用的结果, 但在何种计量水平上能明
确区分哪一种或两种机制的作用 , 还需要深入研 
究[23]。 

从 1995年至今, 常洪教授领导的课题组一直进
行遗传共适应的研究, 但由于群体遗传共适应研究
刚刚起步, 很多理论需要发展和完善, 尤其需要在
分子水平上进一步探讨遗传共适应的成因以及作用

机理。随着动物基因组研究的逐步开展, 很多中性
基因位点将被阐明, 利用位于不同染色体上的结构
基因进行遗传共适应研究将是该领域研究的一大趋

势。 

5  结束语 

一般认为中性基因在群体中流动不受选择的影

响, 造成中性基因遗传不平衡的主要原因是连锁不
平衡和遗传共适应, 在不同的染色体上, 位点间的
连锁无从谈起, 所以表现在不同染色体上的非等位
基因组合比另外的非等位基因组合在群体中有更多

的表现机会, 这种特性就是遗传共适应。它与群体
的整个进化历程有关 , 携带着群体的重要遗传信
息。在家畜的遗传资源保护方面, 着眼于畜种——基
因库里不应该仅仅有基因, 而且要有体现于品种或
生态类型的基因组合体系; 基因型和遗传共适应特
性, 甚至任何有利基因的鉴别都不能抛开其遗传共

适应的背景[14]。 
遗传共适应研究是遗传资源评价的重要内容之

一, 与基因种类、基因频率一样, 都属于群体基因库
的重要一翼, 也是更全面揭示起源系统和确定资源
开发战略的方法论基础。但遗传共适应涉及许多概

念, 其内涵和外延尚未确定, 其特性和成因未被完
全揭示 , 应着眼于重要因素 , 忽略次要因素 , 使研
究工作相对简化, 研究结果更加清晰明了。作为一
个正在建立和完善的理论体系, 有着广泛的研究内
容。毫无疑问, 遗传共适应理论的建立和完善对于
资源评价、系统研究、标记选择等具有重要的理论

价值[24]。 
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