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  谈家桢先生是国际著名的遗传学

家,中国现代遗传学的奠基人, 他一生

最为重要的研究成果来自于亚洲瓢虫

为实验对象的经典遗传学及群体遗传

学的研究。从 20 世纪 30年代到 70 年

代,谈先生和他的学生们对亚洲瓢虫鞘

翅色斑遗传变异这一课题进行了深入

研究,提出了亚洲瓢虫色斑变异的镶嵌

显性 ( 也叫嵌镶显性, mo saic dom-i

nance)遗传理论。这一理论的提出对

图 1  异色瓢虫

经典遗传学理论的发展具有重要意义。

亚洲瓢虫又名异色瓢虫, 学名为

Harmonia axyrid , 属于昆虫纲鞘翅目

多食亚目瓢虫科突肩瓢虫族异色瓢虫

属,广泛分布于俄罗斯阿尔泰山脉以东

的广大地区及库页岛、中国、朝鲜、日本

等亚洲国家。瓢虫是许多农作物害虫

的主要天敌之一, 因此, 瓢虫遗传学研

究在病虫害生物防治方面具有重要意

义(图 1 )。瓢虫能够捕食蚜虫、叶螨、

粉虱等害虫, 保护棉花、花生、大豆、甘

蔗等农作物,此外还有食菌瓢虫能够以

白粉菌为食,起到防止苹果、番瓜、杨树

等白粉病菌的作用。受到 20 世纪 70

年代/ 有机农业0理念的影响,世界各国

都开始重视对农作物的过量化学品投

入而引起的生态、环境、食品安全问题。

1992年在里约热内卢召开的联合国环

境与发展大会也使人们开始关注农业

的可持续发展。在这样的历史背景下,

中国农业部于 1990 年正式宣布发展绿

色食品, 并制定了绿色食品的生产标

准。瓢虫在农作物害虫防治方面能发

挥重要作用, 在一定程度上替代农药使

用, 有助于我们生产无污染的安全、优

质、营养类食品。

谈先生早在东吴大学的求学期间

( 1926 ) 1930)就和异色瓢虫结下了不

解之缘。异色瓢虫的鞘翅和前胸板表

面呈现色彩丰富的斑点, 变化丰富, 是

一种典型的多类型物种,其色斑变异长

期为昆虫学家和进化遗传学家所关注。

在 20 世纪 30 年代, 昆虫学的分类学者

根据鞘翅色斑变异将异色瓢虫分为上

百个变种或变型。但是, 究竟是什么因

素决定了瓢虫鞘翅色斑的高度变异性?

这些形态多样的色斑又如何在世代间

进行传递? 这些问题吸引了谈先生的

思考。1930 年秋, 谈先生进入燕京大

学攻读硕士研究生, 师从李汝祺教授。

在李老师的指导下, 他选择了/ 异色瓢

虫鞘翅色斑的变异和遗传0作为硕士论

文课题, 开始了他的瓢虫遗传研究。但

是, 选择瓢虫作为研究对象并不容易,

因为瓢虫生活环境复杂, 活动范围广

泛, 它不像豌豆、水稻等经典遗传研究

模型那样有自花授粉因而能维持较纯

的品系, 而是多为杂种, 导致对其进行

性状研究势必会很复杂, 工作量浩大。

通过大量的观察谈先生发现,异色瓢虫

的色斑并不能在各个变种中稳定地遗

传,它们并不是真正意义上的/种0。为

了进一步思考是什么因素决定瓢虫鞘

翅色斑的差异以及这些形态多样的色

斑怎样在世代间进行传递, 谈先生依据

瓢虫色斑将瓢虫分为四种基本类型[ 1 ] :

¹ 黄底型( var . succinea Hope) , 鞘翅

底色为黄橙色, 没有或者有不同数目的

黑色斑点; º 二窗薄黑缘型( va r. auli-

ca ) , 每瓣鞘翅边缘为黑色, 中央有一个

较大的橙色斑点; » 四窗厚黑缘型

( var . spect abilis) , 每瓣鞘翅边缘为黑

色,且黑边较粗, 中央留有两个橙色斑

点, 上大下小; ¼二窗厚黑缘型 ( va r.

conspicua ) ,每瓣鞘翅边缘为黑色, 且

黑边较粗, 中央有一个较小的橙色斑点

(图 2)。

图 2  异色瓢虫色斑变异的分类。A, 黄

底型,上面没有或有数目不等的黑

色斑点。B, 二窗薄黑缘型。C, 四

窗厚黑缘型。D,二窗厚黑缘型

这种化繁为简的分析方法是谈

先生第一个重要的遗传实验设计思

路,跟孟德尔的豌豆杂交首先选择

简单易区分的质量性状来揭示分离

定律的道理是一样的。随后,谈先

生分别通过杂交实验验证黄底型与

其他黑缘型之间,以及不同黑缘型

之间的遗传关系。实验从利用野外

搜集的异色瓢虫培养自交系开始,

结果发现野生的黄底型瓢虫的后代

均是黄底型,没有分离和变异,斑点

数目在自交系中也不发生改变, 说

明野生黄底型是纯合个体; 而黑缘
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型的自交 F1代出现两种情况, 一种

没有变异,全是黑缘型,另一种则出

现了 1/ 4的黄底型瓢虫。三种黑缘

型的自交结果一致,说明野生的黑

缘瓢虫有纯合也有杂合, 且三种黑

缘型相对黄底型都是显性。随后,

进一步利用三种黑缘型两两杂交的

方法分析不同黑缘型之间的遗传关

系,发现不同黑缘型瓢虫杂交子代

并不符合孟德尔遗传比例( 比如杂

合子二窗厚黑缘型和杂合子四窗厚

黑缘型的杂交子代出现二窗厚黑缘

型、四窗厚黑缘型以及黄底型三种

类型,且比例为 2 B 1B 1) ,三种黑缘

型似乎是由三对独立的等位基因决

定的,这些基因之间存在上下位效

应,共同调控鞘翅色斑的形成。谈

先生这一阶段的研究成果第一次从

遗传学角度重新认识了瓢虫色斑变

异, 结束了主观命名的分类方法。

李汝祺教授将论文寄给了他的老师

摩尔根,摩尔根及他的助手杜布赞

斯基(群体进化遗传学家)高度肯定

了谈先生的研究工作, 论文被二者

推荐发表在美国的遗传杂志[ 2]。但

是,在这个阶段,谈先生和他的老师

们都没有注意到瓢虫色斑的变异类

型在表现型上会有遮盖作用,而是

将表型比例偏离孟德尔比例归咎于

不同对等位基因之间的基因互作,镶

嵌显性的遗传规律还没有被发现。

随后,谈先生留学美国,进入了

摩尔根实验室攻读博士学位, 以摩

尔根实验室最常用的果蝇为实验对

象进行遗传学研究,发表了一系列

代表性论文。1937 年,谈先生放弃

了在美国继续深造的机会回国, 出

任浙江大学生物系教授, 在贵州唐

家祠堂继续自己的瓢虫研究。贵州

的生物资源丰富, 这给谈先生的研

究带来了极大的便利。在进行并分

析了数百组的瓢虫杂交实验后, 谈

先生完成了他对瓢虫色斑遗传规律

的研究,于 1946 年在美访问期间发

表了题为/ 异色瓢虫色斑遗传中的

镶嵌显性0的论文[ 3] , 系统性地总结

了异色瓢虫鞘翅色斑的遗传特点,

提出了/ 镶嵌显性0遗传理论, 在遗

传学界轰动一时。彼时的中国政局

动荡,战乱频繁,谈先生和他的学生

们在弥漫的硝烟中坚持科学研究、

在昏暗的煤油灯下纪录下了如此重

大的发现,实为我们所惊叹。

谈先生在原有的工作基础上将

四种基本型色斑细分为 11 种黄底

型(鞘翅以黄色为底色,上面分别带

有 0~ 19个黑色斑点)和 12 种黑底

型( 鞘翅以黑色为底色, 上面有大

小、位置、数目不同的橙色色斑)。

然后,在相同类型和不同类型的瓢

虫之间进行杂交实验,记录杂交结

果,分析发现黄底型都是纯合个体;

由隐性等位基因 s 控制;而 12 种黑

底型由相同基因座的另外 12 个复

等位基因控制。这些等位基因所控

制的色斑形状在世代传递过程中遵

循一种特殊的共显性:镶嵌显性,包

括/包括式 ( inclusive)0与/ 重叠式

( overlapping) 0两种类型。包括式

即一种等位基因的表型性状(色斑)

完全被另一种等位基因的性状 (相

同位置不同大小的色斑) /包括0了,

比如二窗薄黑缘型 (后来定义为黑

缘型, S
A
S

A
)与二窗厚黑缘型 (后来

定义为二窗型, S
C
S

C
) 杂交, 得到 F1

代都是 S
A
S

C
, 表现型是二窗型, 因

为这种类型的黑底区域包括了另一

种类型的黑底区域,而 F1代自交得

到的 F2 代会出现二窗型 ( S CS C ,

S AS C )和黑缘型( S AS A ) 两种类型,

比例为 3 B 1(图 3)。重叠式即杂交

个体的性状(色斑)表现为两种等位

基因所控制的色斑的重叠结果,如

黑缘型 ( S AS A ) 和均色型 ( S ES E ) 瓢

虫的鞘翅的黑底部分分别集中在鞘

翅的前端和后端,杂交 F1代的表型

是在鞘翅的前后端都是黑底的新类

型,表现为两种亲本性状的嵌合体,

而 F1 代自交得到的 F2 代发生分

离,出现黑缘型、新类型和均色型,

比例为 1B 2 B 1(图 4)。

图 3  异色瓢虫色斑的镶嵌遗传) ) )

包括式遗传(黑缘型( S
A
S

A
)与二

窗型( S
C
S

C
) 杂交, 得到 F1 代都

是 S
C
S

A
,表现型是二窗型, 而 F1

代自交得到的 F2代会出现二窗

型 ( SCSC , SCSA ) 和 黑缘 型

( SASA ) 两种类型,比例为 3B 1 )

图 4  异色瓢虫色斑的镶嵌遗传) ) ) 重

叠式遗传(黑缘型( S
A
S

A
) 和均色

型( S
E
S

E
) 杂交 F1 代的表型是在

鞘翅的前后端都是黑底的新类型

( SESA ) , 表现为两种亲本性状的

嵌合体, 而 F1 代自交得到的 F2

代发生分离,出现黑缘型( SASA ) 、

新类型( SESA )和均色型( SESE ) ,

比例为 1 B 2B 1)
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谈先生在 1946 年的报道中发表了

决定黄底型鞘翅色斑的 s 等位基因, 以

及决定黑底型鞘翅色斑的 12 个等位基

因 ( S X , SC 1 , SC 2, S T 3, S T 1, S E , S S1 ,

SS2 , S I , SA 2 , SA 1 , SR ) , 在后来的研究

中,谈先生和他的学生们又发现了两个

新的等位基因类型,它们同样遵循镶嵌

显性的遗传规律[4 ]。此外, 1940 年日

本遗传学家 Hoshino 报道的日本地区

特有的瓢虫色斑的遗传现象同样符合

镶嵌显性的遗传理论[5 ]。更为重要的

是,谈先生利用瓢虫鞘翅色斑提出的镶

嵌显性遗传规律对孟德尔遗

传内容作了重要的补充:镶嵌显性

不仅在异色瓢虫中具有重要的意义,而

且存在于其他物种的某些性状遗传中。

比较有代表性的是果蝇刚毛性状。果

蝇的 scute 和 achaete 突变体表现为部

分刚毛缺陷,但是不同突变亚型的果蝇

的刚毛缺陷各不相同。 1933 年, Dub-i

nin 等人用阶段等位性( step allelom or-

phism)来解释这一现象, 认为这两个基

因内部可以分割成更小的遗传单位,负

责不同的刚毛性状 [6 ]。但是, 这个基

于基因可分的理论存在许多漏洞,并没

有得到普遍认可。直至谈先生提出了

镶嵌显性的理论概念,遗传学家们才意

识到不同刚毛缺陷的果蝇实际上是不

同形式的等位基因镶嵌显性遗传的结

果。尽管果蝇的遗传分析的发展远远

超前于异色瓢虫,但是谈先生在没有任

何分子遗传学数据的帮助下超前提出

了镶嵌显性的理论,大大推动了遗传学

的发展。镶嵌显性的论文一经发表,立

即引起了国际遗传学界的轰动, / 玉米

夫人0 麦克林托克高度评价这项发现

说: / 镶嵌理论的提出开阔了她研究转

座子的研究思路。0

1961 年, 谈先生创建了复旦大学

遗传学研究所并担任所长,在新中国率

先开展生物学的基础理论研究, 这期

间,瓢虫的遗传研究仍然在继续, 同时

还设立了以猕猴为实验材料进行辐射

细胞遗传学的研究工作。后来的十多

年里,谈先生不幸经历了精神( /十年浩

劫0 )和身体(恶性肿瘤)的双重折磨,但

他硬是凭借他从事科学研究的坚强意

志战胜了这一切, 在 20 世纪 70 年代末

重返科研和教育的第一线主持工作,数

十年的遗传研究让这位 70 岁的老人敏

锐地感觉到国际遗传学日新月异的发

展。在他的努力下, 复旦大学遗传学研

究所成为了遗传工程国家重点实验室

依托单位, 紧跟国际研究的步伐, 大力

发展分子遗传学的研究,推动国内遗传

学科的全面和快速发展。

谈先生将自己毕生的研究精力都

倾注在了色彩斑斓的异色瓢虫上并不

是一个偶然的原因, 综观谈先生研究瓢

虫的一生, 我们看到先生以瓢虫为遗传

模式生物在多个领域都取得了重大

发现。

首先是镶嵌显性的遗传规律,这一

遗传规律对孟德尔遗传理论做出了重

大补充; 为了让学生能够重温瓢虫镶

嵌共显性遗传规律, 体会到群体遗传学

不同等位基因传递规律,我们设置了瓢

虫色斑遗传分析实验 ,瓢虫是遗传学实

验的理想材料, 有助于学生的逻辑

思维。

其次, 上百种的瓢虫鞘翅色斑是一

个天然的多态标记, 提示了基因的多态

性或变异性远比遗传学家设想得高。

利用瓢虫的多态性可以很好地研究群

体遗传学和进化遗传学,比如瓢虫鞘翅

色斑的出现频率在不同地区和不同季

节表现出显著性差异。中国北方的黄

底型瓢虫的比例较高, 但随着纬度降

低, 黑底型比例逐渐增加。冬末春初黄

底型较多, 而夏季黑底型比例上升。同

时各个地区各个时期的瓢虫可以自由

交配, 符合孟德尔群体的标准。谈先生

以瓢虫为材料也发表了一定数目的群

体遗传和进化遗传的论文[ 7-8 ]。

再次, 瓢虫鞘翅色斑的形成涉及到

基因和环境的相互作用。在谈先生的

研究中他清楚地记录并强调了瓢虫鞘

翅色斑形成的环境因素。比如色斑变

化受到鞘翅黑化过程的影响,在温度较

低的情况下,蛹孵化时间较长, 形成较

大较多的色斑, 但是在温度较高的情况

下, 蛹孵化时间短, 色斑少且小。在一

些学术报告中, 谈先生明确强调瓢虫色

斑的镶嵌显性需要从发育、生化和遗传

的角度同时进行深入研究, 注重表达和

发育过程中基因与环境的相互作用关

系[ 9]。近年来表观遗传学的研究成为

了一个热点领域, 其实经典的遗传学已

经包含了表观遗传学的内容, 只是没有

寻找到其分子机制, 瓢虫色斑的形成是

遗传学与表观遗传学共同作用的结果,

因此, 瓢虫色斑也是表观遗传学研究较

好的材料。

今天, 我们对瓢虫的研究仍在继

续。瓢虫作为重要的遗传学研究材料,

其色斑变异、生存进化、捕食机制仍存

在诸多值得研究的地方, 例如色斑多态

与环境因素的相互作用、瓢虫捕食时视

觉与嗅觉的运作以及瓢虫聚集过冬的

分子机制等。这些机制的阐明有助于

我们进一步优化和提高瓢虫在生物防

治中的重要作用。

尽管瓢虫色斑和捕食研究非常重

要, 但是 ,至今我们仍然不能明确其分

子机制, 不知道究竟是什么基因决定

了瓢虫的色斑形成和分布, 哪些基因

决定了瓢虫的捕食习性。瓢虫基因组

测序将为解决上述问题提供最为重

要、不可缺少的参考数据。最近, 我们

建议上海市科委资助瓢虫的基因组测

序计划研究 , 从基因组层面上加深对

瓢虫的研究 ,并从基因、蛋白质水平加

以阐释, 将有利于我们进一步了解瓢

虫在环境适应方面的特性, 进而更好

地为农业生物防治、生态环境保护服

务, 造福人类。

谨以此文和瓢虫基因组计划献给

尊敬的谈家桢先生。

( 2011年 6月 7收到)
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1 . 2 亿年。这一发现由英国伦敦大学

学院和北京中国科学院的科学家得

出,研究论文刊登在5自然科学6期刊

上[11]。在此之前, 科学家只发现怀孕

海生蜥蜴的化石。这块怀孕蜥蜴化石

的发现证明, 白垩纪早期的一些蜥蜴

和蛇类也通过分娩的方式繁殖下一

代, 而不是产卵, 远远早于此前的

预计。

此次发现的蜥蜴是小矢部龙家族

成员,这是一种大型原始蜥蜴, 与现代

壁虎类似。从产卵到分娩的转变往往

与寒冷而危险的环境有关 , 在这种环

境下,卵不可能幸存下来。科学家在

利用显微镜对化石进行观察时, 发现

了至少 15 个几乎已完全发育成熟的

胚胎遗迹。该化石是在蜥蜴分娩前几

天死亡, 而后被埋入泥浆中变成的化

石。一般认为只有哺乳动物才会采取

分娩方式来繁殖下一代,实际上, 大约

有 20%的蜥蜴和蛇类也采取分娩的方

式繁殖。在此之前科学家们认为蜥蜴

在哺乳动物出现后采取这种方式, 现

在看来, 可能与哺乳动物出现的时间

大致相同。这是目前发现的最古老的

怀孕蜥蜴化石, 通过对化石的研究分

析,说明为胚胎提供充足的供血、很薄

的壳或者完全没有壳等生理适应特征

很早便已经进化出来了。

采取分娩方式付出的代价是, 蜥

蜴母亲怀孕期间体重增加, 限制了它

们的移动和自我保护能力。研究人员

认为这只蜥蜴生活在水边, 它可能在

水中活动, 虽然最初生活在陆地上。

对于怀孕的蜥蜴来说, 这能提高自身

的保护能力, 如果附近出现恐龙, 它可

以逃进水里。

( 2011年 7月 26日收到)
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