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摘要$ 主要组织相容性复合体"LP6#是有颌脊椎动物中发现的编码免疫球蛋白受体的高度多态的基因

群! 因其在免疫系统中的重要作用而备受关注& 脊椎动物不同支系间 LP6的结构和演化差异较大&

尽管 LP6基因特征在哺乳类*鸟类*两栖类和鱼类中已被较好地描述! 但对爬行动物 LP6的了解仍较

少& 鉴于爬行动物对于理解 LP6基因的演化占据很重要的系统发育位置! 研究其 LP6具有重要意

义& 本文就近年来爬行动物 LP6的分子结构*多态性维持机制*功能和主要应用的研究现状进行了系

统地回顾和总结! 并展望了其研究前景&
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! ! 主 要 组 织 相 容 性 复 合 体 " :;15[
><BX525:Z;X<D<=<X‘25:Z=?a! LP6#是有颌脊椎动
物染色体特定区域的一组紧密连锁的基因家
族! 其编码的产物主要组织相容性抗原在免疫
系统中起着抗原呈递和调节机体免疫应答反应
的作用"h=?<@ ?X;=.$&&H#& 尽管在一些植物
和无脊椎动物的体内! 也发现有 LP6的直系

同源基因"6;BX[5?X;=."##%#! 但是无颌脊椎
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动物和无脊椎动物中均未发现 LP6基因座
"h\=BG<?X;=."##" #! 而有颌脊椎动物均有
LP6基因座& 因此! 通常认为 LP6基因是伴
随着有颌类的物种分化及适应性免疫系统的出
现而产生的 "c;<[F ?X;=."###! +;@2><@ ?X;=.
"##%#&

LP6是基因组上一个非常动态的区域!
其特征是多态性高! 发生频繁的基因重复和重
排& 这导致了脊椎动物不同支系间 LP6的结
构和演化可能差异很大& LP6基因特征在哺
乳类! 尤其是人 "B(?(&+2#%$&#和小鼠 "Q)&
?)&3),)&#! 以及鸟类*两栖类和鱼类中已被较
好地描述! 但在爬行动物中其结构特征知之甚
少& 鉴于爬行动物对于理解哺乳类和鸟类
LP6基因的演化占据很重要的系统发育位置!
研究其 LP6具有很重要的意义& K;[;A等
"$&&##发现! 与其他脊椎动物一样! 爬行动物
组织排异也依赖于 LP6& 爬行动物 LP6研究
起步较晚! 直到 $&&" 年! R[5BBD?[A?[等通过设
计简并引物! e6̂ 扩增获得了 " 种爬行动物的
LP6&类基因! 才首次报道了有关爬行动物
LP6的基因结构! 这一成果也揭开了爬行动
物 LP6基因后续研究的序幕&

近年来! 已有较多关于脊椎动物 LP6结
构*功能*演化及其在保护生物学中应用等评述
"如 OZ;@<\B?X;=.$&&H! 7?[@;X2>?3?X;=.
"##’! R;[[<A;@ ?X;=. "##’! T5::?["##(!
e<?[X@?‘?X;=."##*! �g1_{[<?X;=."#$$#& 国内
也有按类群介绍 LP6基因的研究进展! 如鱼
类"杜佳莹等 "##*! 李春梅等 "##&#*两栖类
"于晓云等 "#$$#& 但涉及爬行动物 LP6的报
道零星*分散! 本文对爬行动物 LP6基因结构
特征*功能及其应用等进行系统且全面的回顾!
并对其研究趋势进行展望&

AB爬行动物 LP6基因的特点

爬行动物 LP6分子与大多数脊椎动物的
类似! 主要也包括&类分子和%类分子& 其
中!LP6&类分子不具有特异性! 分布于几乎
所有有核细胞表面! 但不同组织细胞的表达水

平可能存在差异% 而 LP6%类分子分布比较
局限! 主要表达于一些抗原递呈细胞上% 0类
分子鲜有研究& 不同种属的动物其 LP6有不
同的命名! 如小鼠的 LP6称 P9" 复合体
"R5[?[?X;=.$&%/#! 绵羊"F>#&+*#%&#的 LP6
称 ,cO复合体 "7;==<@A;==?X;=."#$##! 人的
LP6称 PcO复合体! 两栖类 LP6基因座位
为 icO"于晓云等 "#$$#! 但爬行动物 LP6到
目前为止! 还没有一个确定的名字&
ACABPN1&类分子!爬行动物的 LP6&类
分子是由 ,链和 -微球蛋白非共价连接形成
的异二聚体! 分为经典的 LP6&"LP6&;#和
非经典的 LP6&"LP6&D#二类& LP6&;由
导肽*胞外结构域",$ ),’#*跨膜区和胞质区
组成& ,"*,’ 结构域中有保守的多肽结合区*
-" 微球蛋白结合位点和 6+/ 作用位点等! 这
类分子在爬行类的各个组织都有表达! 表现出
高度多态性&

R[5BBD?[A?[等 "$&&" #首次报道爬行动物
LP6&类基因特征& 他们以 e6̂ 方法得到北
水蛇 "1%*(=#+ &#2%=($ # 和绿丛林蜥 ":?%#>+
+?%#>+# LP6&类基因 2+4O& 通过与其他脊
椎动物比较! 解析了 LP6&类基因编码的导
肽区"=?;F?[Z?ZX<F?#*,$*,"*,’ 和跨膜区结构
域"X[;@B:?:D[;@?F5:;<@#以及胞质区结构域
"2‘X5Z=;B:<2F5:;<@#! 并揭示出爬行动物 LP6
&类序列有少数氨基酸残基在整个脊椎动物中
均很保守& 这些保守残基却不位于肽抗原结合
区"Z?ZX<F?D<@F<@A[?A<5@! e7̂ #*V细胞受体作
用区或 6+/ 结合位点& ;̂FXG?‘等"$&&*#首次
报道了壁虎类的 LP6&类基因序列特征&
U<XX3?==等 " $&&& # 通过 K̂ce分析发现水蟒
"8#+&#&-)&3)&#中有 $% )$H 个 LP6&类基因位
点! 比雉鸡"N"+&#+$)&3(,3"#3)&#和家鸡"R+,,)&
/+,,)&#中要多& L;FB?@ 等""####研究了捷蜥
蜴" 8+3%*4+ +/#,#&# * 个种群和极北蝰 "V#2%*+
9%*)&#( 个种群的 LP6&类基因! 发现 LP6&
类基因在这两个物种中均具有丰富的多态性&
L\[Z>‘等 " "##& # 首 次 报 道 了 石 龙 子
"N&%)=%?#+ BZZ.# LP6&类基因! 发现 LP6
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在非繁殖期*孕期和妊娠后期的卵生种和胎生
种子宫均表达& 并发现 % 种&;类基因和至少
" 种& D 类基因在南方草石龙子 "N&%)=%?#+
%$4*%3+&4%+)L###子宫里表达! 还发现石龙子中有
LP6 假 基 因& 夏 春 " $&&& # 对 中 华 鳖
"N%,(=#&3)&&#$%$&#&#的 LP6&类分子 ," 链基
因进行了克隆和序列分析! 识别了 e?B<97i$ 的
抗原多肽结合位点 "V9$%’*h9$%**U9$%H*W9
$(&#以及 -9" 微球蛋白结合位点 "N9$$(! O9
$$H! +9$$&! R9$"#! +9$""#& 刘至治等""##*#
同样以中华鳖作为对象! 对不同地域的 ( 个群
体LP6&类基因外显子 ’ 进行研究! 分离得到
"(# DZ 片段! 其中 $H% 个为变异位点! 多态位
点百分率达 *&I*J! 指出该外显子多态性很丰
富&

美洲鬣蜥亚科 "-A\;@<@;?#作为爬行动物
的重 要 组 成 部 分! 近 年 来 也 备 受 关 注&
R=;D?[:;@ 等""##/;#通过研究该亚科 ’ 个不
同物种! 即加拉帕戈斯海鬣蜥 ":?9,0*"0$3")&
3*#&4+4)&#* 加 拉 帕 戈 斯 地 鬣 蜥 " !($(,(2")&
&)93*#&4+4)&#和绿鬣蜥 "A/)+$+ #/)+$+#的 LP6
&类基因的 2+4O序列! 发现每个物种中均有
多个 LP6&类基因座位! 保守的 ,’ 结构域的
演化具有物种特异性& 相反! ,$ 和 ," 结构域
在物种间有共享多态性! 表明这两个结构域与
,’ 具有不同的演化历史& 他们认为这些数据
和 4?<等 " $&&H # 提出的 (生9灭进化模式 )
"D<[X> ;@F F?;X> :5F?=5Y?_5=\X<5@#相兼容& 同
年! R=;D?[:;@ 等""##/D#又通过 Ô68技术获
得了加拉帕戈斯海鬣蜥 LP6&类基因的 :?3*X
D:序列的全长! 这是迄今报道的有鳞目 LP6
&类基因第一条全序列& 他们发现 :?3*XD:的
主要特点是其缺少跨膜区和胞质区域! 而这二
个结构域对于将&类受体分子锚定到细胞膜必
不可少! 这表明 :?3*XD:基因的表达产物不参
与经典&类基因的抗原递呈功能& 基于 :?3*X
D:的这种截短和保守特征! 将其鉴定为非经
典 LP6&类基因& 通过系统发育分析发现
:?3*XD:相对于其他已发表的 LP6&类基因!
处于 基 部 的 位 置! 表 明 该 基 因 在 有 鳞 目

"T]\;:;X;# 动物分化的早期就开始发生了
分歧&

爬行动物中! LP6结构特征研究得较深
入的还有喙头蜥" @2"%$(=($ 2)$34+4)&#& L<==?[
等""##* #分离出了喙头蜥两种不同的&类
2+4O序列! 二者有 &’J的序列相似性! 但与
其他脊椎动物 LP6基因分歧很大& T5\X>?[@
印迹杂交及 e6̂ 扩增了 H 只喙头蜥的 LP6&
类基因表明! 这些序列代表至少有 " )’ 个位
点& 这些基因座具有高度多态性! 通过最大似
然法分析! 发现爬行类目级分类阶元内发生了
基因重复& 然而! 爬行动物不同目之间的进化
关系尚未得到解决! 反映了爬行动物主要支系
的分化之古老& L<==?[等""##H#鉴别出喙头蜥
LP6&类基因至少 " 个多态性高的位点 "D:
类型#和一个多态性低的位点"D.类型#& D.
位点具有核苷酸多样性低和弱的平衡选择特
征! 推测是非经典的&类基因或假基因% 相
反! D:位点具有核苷酸多样性高! 且 e7̂ 受
到平衡选择& "* 只喙头蜥个体中识别出 "$ 个
不同的 D:类型基因型! 表明新西兰斯蒂芬斯
岛种群 LP6&类基因变异水平较高& D:类型
的等位基因多样性是由点突变和基因转换
"A?@?25@_?[B<5@#引起& 他们的研究结果表明!
在非哺乳动物中! LP6演化的分子机制决定
了在一些物种中要扩增位点特异的 LP6基因
片段不大可能&

S;[;X=?[FB<[<等 ""#$" #也研究了澳大利亚
北部九 大水 系 的 %" 只 盐 水 鳄 "!*(3(=0,)&
2(*(&)&#的 LP6&类基因第三外显子! 获得了
%’ 种 LP6基因型! 并分析指出该物种中至少
有 % 个 LP6&类基因位点& 最近! TX<?D?@B等
""#$’ # 获 得 角 群 岛 的 濒 危 蠵 龟 " !+*%44+
3+*%44+#种群的 LP6&类基因的变异特征! 发
现带有中等 LP6&类等位基因数的个体比带
有高或低等位基因数的个体要多& 这些都表明
爬行动物 LP6&类基因的高度多态性&
ACGBPN1%类分子BLP6%类分子主要参与
外源途径! 它将外源多肽结合*传递给辅助性
V细胞"6+% t#! 并将其激活! 然后通过细胞
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的内吞作用将结合在抗原结合槽中的外源多肽
降解& 此外! 它还有促进 7细胞增殖分化以及
细胞因子分泌的作用& LP6%类分子在爬行
动物中研究相对较少! 8FE;[FB等"$&&(#首次
获得了密西西比鳄 ":,,#/+4(*?#&&#&&#22#%$&#&#
LP6%类基因序列! 与哺乳类 LP6基因类似!
爬行类也易受到相似的选择压力& L<==?[等
""##(#以喙头蜥为对象! 描述了爬行动物的第
一条 LP6%72+4O序列& 通过反转录 e6̂
" V̂9e6̂ #反应! 从喙头蜥 2+4O文库中分离
出 ’ 条%7序列和 % 条相关的序列片段& 推测
其中 * 条序列可能属于同一基因家族! 他们命
名为 @22)S:<! 余 下 的 那 条 序 列 命 名 为
@22)S<<! 与 @22)S:<仅有 %’I&[氨基酸相似
性! 推测 @22)S<<可能属于非经典位点& 随
后! R=;D?[:;@ 等""##&#从加拉帕戈斯海鬣蜥
中分离出 / 条 LP6%72+4O序列! 并将其分
为 ( 个位点! 即 :?3*XS:<$ ):?3*XS:<(& 系
统发育分析指出所有海鬣蜥序列与与其他脊椎
动物的%类基因聚在一起! 形成单系群! 表明
它们起源于有鳞目与其他爬行动物分离后所形
成的一个共同祖先座位& L;[5B<等 ""#$$#报
道了从棋斑水游蛇 "1+4*#L4%&&%,,+4+# 和草蛇
"1+4*#L$+4*#L#分离的 LP6%7基因外显子 "
片段& 由于片段太短 "仅 $$’ DZ#不能用于种
群结构和亲缘地理分析! 但它们可以用于设计
特异性引物! 作为识别这些蛇种的整个 LP6
%类基因的基石&

国内关于爬行动物 LP6%类分子研究较
晚! 且研究主要集中于 <*SZ*ZJ和 ZN基因
的第 二 外 显 子& 通 过 对 扬 子 鳄 " :,,#/+4(*
&#$%$&#&# "史燕 等 "##% # 和乌龟 "Q+)*%?0&
*%%>%&#*中国石龙子"N,%&4#(=($ 3"#$%$&#&# LP6
%7基因第二外显子进行克隆及序列分析"李
恩等 "##(! "##*#! 均发现 LP6%类序列的多
态性较高& 此外! 也有学者对扬子鳄不同种群
的 LP6%7基因第三外显子部分序列片段进
行了克隆分析! 发现其也存在多个基因座位
"c<\ ?X;=."##H#&
ACHBPN1&类分子B关于 LP60类分子! 目

前的研究主要集中于哺乳动物和少数鱼类*两
栖类*鸟类! 爬行动物少有报道&

GB爬行动物 LP6多态性及其维持机制

LP6是迄今为止在脊椎动物发现的多态
性最高的基因家族! 其多态性表现为个体内及
群体内存在大量的*具有一定频率的等位基因
以及等位基因间高度的序列变异! 这一点在很
多爬行动物物种中都存在& 它还有一种多态性
现象! 表现为近缘物种间共享相同的等位基因
谱 系! 称 为 跨 种 多 态 性 " X[;@B9BZ?2<?B
Z5=‘:5[Z><B:! VTe#或跨种进化 "X[;@B9BZ?2<?B
?_5=\X<5@#& LP6位点等位基因谱系的跨种多
态性! 在哺乳类已有较多的记录& 但对于脊椎
动物的其他种类而言! 跨种多态性资料零星而
缺乏! 且多数集中于一些鱼类和个别鸟类
"h=?<@ ?X;=. $&&/! K[??:;@9R;==;@X?X;=.
"##"#& 但是这些物种由于起源较晚! 因此不
能提供有关等位基因谱系长期存在的信息
"R[;B?[?X;=.$&&*#& 李恩等""##(#研究比较
了乌龟*中国石龙子以及扬子鳄的 LP6%7基
因! 通过构建系统发育树! 认为存在 VTe&
TX<?D?@B等""#$’#采用 %(% 深度测序发现 LP6
&类基因在角群岛的濒危蠵龟种群里存在
VTe& 此外! 我们也发现爬行动物麻蜥属
"M*%?#+&BZZ.#不同种间 LP6也有 VTe"原秀
云等! 未发表资料#&

LP6多态性产生的原因! 一般认为是通
过基因突变*基因重组*基因转换等机制获得多
态性"h=?<@ ?X;=.$&&/#! 这是可以理解的! 与
其他基因没有本质区别& 但是在获得多态性
后! 如何长时间保持基因的多态性! 即维持
LP6多态性的机制却一直存在争议& LP6多
态性水平远远高于其他基因的多态性! 脊椎动
物能够长时间保持如此高的多态性必然存在一
定的维持机制& 在爬行动物中! LP6&类*%
类分子都存在较高的多态性! 关于其机制! 也
是近年来研究的一个热点& 目前! 有几个假设
来解析爬行动物 LP6多态性的维持机制&
GCAB超显性选择 $ /*%$&/E’"+".2%,%=.’/"%B
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也称为杂合优势" >?X?[53‘A5B<X‘;F_;@X;A?#! 指
等位基因异质结合体优于同质结合体& 这个假
设认为! 一个群体处在有各种各样病原的环境
中! LP6座位杂合的个体能够识别及呈递更
多的病原! 因而更能抵抗病原! 从而得以保存
下来"OZ;@<\B?X;=.$&&H#& 由于超显性选择
既可加强替换率和杂合度! 又能促使多态位点
保持下来! 因此它在 e7̂ 的多态保持机制中
有重要意义 "8GD=5: ?X;=."#$# #& 壁虎类
LP6&类基因 ," 结构域的序列分析表明点突
变是导致氨基酸置换的主要原因! 同时! 高度
杂合性也是维持爬行动物单性生殖类群的抗原
呈递多样性的重要机制" ;̂FXG?‘?X;=.$&&*#&
GCGB平衡选择$#+,+"=’"( 2%,%=.’/"%B指选择
压力作用下氨基酸替换的趋同以及杂合分子之
间特定位点的替换的平衡 "7?[@;X2>?3?X;=.
"##’#& 平衡选择能够在种群中维持遗传学多
样性! 而不是仅选择一个最有利的基因型&
8FE;[FB等 "$&&(#最早对鳄类进行 LP6%类
基因研究时就指出! 与哺乳类 LP6基因一样!
爬行类也易受到相似的选择压力& 而后续的爬
行动物 LP6的多数研究表明! 爬行动物 LP6
多态性也是受到平衡选择影响的& 乌龟 LP6
%类基因存在着高度的多态性! 并且序列之间
不存在明显的个体差异和性别差异& 这些序列
中没有发现任何插入*缺失和异常的终止密码
子! 推测它们应该具有一定的生物学功能! 而
不是假基因拷贝"李恩等 "##(#& 扬子鳄*乌龟
和中国石龙子 LP6%7基因第二外显子的研
究表明! 非同义替换明显高于同义替换! 提示
平衡选择可能发挥着重要作用"史燕等 "##%!
李恩等 "##(! "##*#& S;[;X=?[FB<[<等""#$"#研
究发现澳大利亚北部九大水系的盐水鳄 LP6
&类基因受到平衡选择& 而加拉帕戈斯海鬣蜥
的 LP6%类基因序列分析表明! 有鳞目 LP6
%7基因是受到独特的进化驱动力而形成! 选
择压力与其他脊椎动物有不同程度的差异
"R=;D?[:;@ ?X;=."##&#&
GCHB选型交配$ +22/$.+.’*%E+.’"(%B选型交
配是一种非随机的交配模式! 指物种更趋向于

选择和基因型差别较大的个体进行交配& 早在
$&H* 年就发现小鼠倾向于选择不同 LP6基因
型配偶"W;:;3;G<?X;=.$&H*#! 爬行动物择偶
可能也有类似机制& 对瑞典的捷蜥蜴关于
LP6基因的配偶选择实验支持了这一假说
",=BB5@ ?X;=."##’! "##%! "##( #& L<==?[等
""##&#通过研究野生喙头蜥种群的交配! 也为
LP6异型交配提供了证据&

近年来! 多数学者认为! 这些假说可以统
一为平衡选择 " T5::?["##( #& 但也有例外!
如对扬子鳄种群 LP6%7基因第三外显子的
研究发现! 非同义替换率显著小于同义替换
率! 暗示该多态性不是由平衡选择保持的"c<\
?X;=."##H#! 可能还有其他机制维持该多态
性& 爬行动物一些近缘种或亚种之间的基因
流! 也会对 LP6多态性的产生和维持产生影
响& 从短时间来看! 选择会导致一些获得性遗
传多样性的丢失! 但长期而言选择对维系多样
性还是积极有效的"81B:5@F ?X;=."#$$#& 遗
传漂变对于 LP6多态性的产生和维持也发挥
了重要作用! 对于一些小种群或瓶颈种群! 平
衡选择可以缓和遗传漂变的作用结果! 但遗传
漂变还是形成 LP6基因变异的主要作用力
"O=2;<F?"#$##! 选择的力量并非一定总是比
遗传漂变对适应性变异的影响大& 而事实上!
这些假说之间并不是相互矛盾的! 可能对于不
同的种群! 在某个物种或者某个位点! 几种机
制共同作用! 才产生了 LP6如此丰富的多
态性&

HB爬行动物LP6基因的主要功能及应用

HCAB主要功能B和哺乳动物 LP6类似! 爬行
动物 LP6编码的分子递呈抗原给宿主的免疫
系统! 并构成机体识别(自我)和(非我)的一
个关键组成部分& 同时还参与对抗原处理! 外
源性抗原与 LP6%类分子结合成稳定的复合
物! 从而保证了多肽不被进一步降解为氨
基酸&

对哺乳动物而言! 在胚胎组织下调LP6&
类基因的表达量是胚胎可以 (躲避)母体免疫
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系统的机制之一"L5YY?XX?X;=."##*#& 爬行动
物 LP6的免疫 相关方面 的 报 道 还 很 少&
L\[Z>‘等""##&#发现石龙子 LP6&类基因在
非繁殖期*孕期和妊娠后期的卵生种和胎生种
子宫里均表达! 他们发现 % 种&;类基因和至
少 " 种&D 类基因在南方草石龙子的子宫里表
达& 这表明在此物种中编码和表达了 LP6&
类基因! 可能使得胚胎能 (躲避)母体免疫系
统& 7[;@F=?‘等 " "#$" # 通过对眼点石龙子
"!"+,3#=%&(3%,,+4)&#的转录组测序! 对比妊娠
和非妊娠的子宫中 LP6基因的表达量! 发现
该物种的 LP6&类和 LP6%类基因表达量均
下调! 暗示该物种可能也和哺乳动物类似! 通
过下调 LP6&类分子的表达量来避免在妊娠
过程中发生的胎儿和母体之间的免疫排斥! 且
这种机制并不是某个单独的基因发挥着作用!
而是一系列基因联合作用的结果& 子宫下调
LP6&类基因表达也发生在牛"<(&4+*)*&#*猪
" @)& &3*(-+ #* 绵 羊 的 上 皮 绒 膜 胎 盘
"?Z<X>?=<52>5[<;=Z=;2?@X;?#! 但在这种情况下!
滋养层细胞与子宫上皮合并形成双核合胞体
"+;_<?B?X;=."###! 6>5<?X;=."##’! S5‘2??X
;=."##/#& 在哺乳动物! LP6&类基因表达下
调可能是使得母体免疫系统会忽略这些异体移
植细胞的机制之一& 尽管在妊娠晚期三趾石龙
子"!"+,3#=%&3"+,3#=%&# "7=;2GD\[@ ?X;=.$&&/#
和一些 Q+9)0+ 属的石龙子蜥蜴会形成合胞体
"d<?<[;?X;=."##H! 7=;2GD\[@ ?X;=."#$$#! 然
而没有证据表明眼点石龙子在妊娠期有合胞体
形成! 因此! 在眼点石龙子中! 子宫 LP6基因
表达下调的作用或功能尚不清楚! 有待进一步
研究和探讨&
HCGBPN1基因对爬行动物学研究的意义
HCGCA!爬行动物免疫学!爬行动物 LP6主要
编码和抗原呈递相关的多肽! 将抗原呈递给免
疫细胞! 这一点和哺乳动物类似"K;[;A$&&##!
因此也有学者指出爬行动物 LP6对于研究胎
生与母体免疫系统的协同进化具有重要的意
义& 7[;@F=‘等""#$"#通过研究眼石龙子指出!
该物种的 LP6基因对胚胎避免母体免疫排斥

具有十分重要的意义& 但由于缺乏可比较的参
照! 爬行动物 LP6更多的研究是集中于基础
分子结构方面! 对于功能研究还较少! 今后应
该加强这方面的研究&
HCGCG!爬行动物的种群结构和适应性进化!
由于 LP6基因的高度多态性! 常被作为一种
遗传标记应用于多方面研究& LP6作为分子
标记与微卫星等其他标记方法相比! 在阐明种
群间的变异和适应机制方面更有优越性& 微卫
星位点因其主要受非选择性机制的影响而不适
于阐述种群间的不同适应性! 而大多数受选择
作用影响的分子标记则因缺少变异性而无法阐
述种群间的差异和适应性! LP6基因则是例
外"h<:?X;=.$&&&#& 因此! LP6可以作为分
子标记来阐明不同种群的适应性&

L;FB?@ 等""####研究了不同种群大小和
不同隔离程度的 * 个捷蜥蜴种群和 ( 个极北蝰
种群! 分别使用了小卫星 +4O标记*微卫星
+4O标记和 LP6&类基因方法来研究其种群
变异性与种群生存力之间的关系! 并且检验种
群大小对基因组中不同部分的遗传变异的影响
机制& 结果发现! 相对种群大小"基于隔离程
度和动物个体数#与小卫星 +4O变异性或微
卫星位点的杂合度都没有相关性! 而 LP6&
类基因的多样性都显示了相对种群大小和
LP6多态性之间存在显著相关性& 这意味着
基于 LP6基因的遗传多样性评估得到的结果
与种群遗传理论相符 "L;FB?@ ?X;=."### #&
L<==?[等""#$##调查了不同岛屿间的喙头蜥种
群 LP6&类基因多样性& 通过比较 LP6与所
观察到的中性微卫星标记变异水平! 以确定平
衡选择*歧化选择和遗传漂变对形成孤立的种
群之 LP6变异模式的相对贡献& 他们发现喙
头蜥种群 LP6变异水平与微卫星变异一致%
而 LP6基因高度分化! 尤其是北部和库克海
峡地区之间! 且种群间有歧化选择的趋势& 然
而! 种群瓶颈和隔离比选择作用对喙头蜥种群
LP6变异模式的影响更大&
HCGCH!爬行动物系统进化!在长期的自然选
择下! LP6基因的分子进化方式可分为核苷
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酸"氨基酸#水平多态性*等位基因水平多态
性*单倍型水平多态性和跨物种多态性& LP6
基因具有共显性*连锁不平衡等遗传特征&
LP6分子大约在 % )( 亿年前就在脊椎动物中
出现! 并且在那个时候就已经开始分化& 因
此! LP6分子可以作为一个良好的系统进化
标记"h<:?X;=.$&&&! 于晓云等 "#$$#& 通过
对爬行类 LP6的研究可以使我们更好地理解
这些基因的进化*功能以及较高等脊椎动物中
复杂免疫系统的进化关系&

8FE;[FB等 "$&&(#对密西西比鳄 LP6%
类基因进行多态性研究! 并指出相应的进化关
系& L\[Z>‘等""##&#通过对石龙子 LP6&类
基因的分析并与其他物种相比! 指出 ," 结构
域在脊椎动物中都较保守! 且石龙子该序列与
人类或者哺乳类有约 ’*I%J )%HI’J的相似
性! 同时也指出 LP6基因能够反应近缘物种
的亲缘关系& L<==?[等 ""##( #以喙头蜥为对
象! 通过得到的 LP6%7类序列与其他爬行动
物进行系统发育比较! 发现喙头蜥 LP6序列
与其他爬行类的序列没有聚成一个分支! 反映
了喙头蜥遗传支系的古老性! 缺少可比较的近
缘序列& R=;D?[:;@ 等 ""##/;#通过研究美洲
鬣蜥亚科 ’ 个物种即加拉帕戈斯海鬣蜥*加拉
帕戈斯地鬣蜥和绿鬣蜥的 LP6&类基因 2+4O
序列! 发现 ,$ 和 ," 结构域在物种间有共享多
态性! 暗示这两个结构域与 ,’ 具有不同的演
化历史! 而加拉帕戈斯海鬣蜥不同个体间
LP6&类基因 ,’ 结构域之间具有很大的相似
性! 表明致同进化"25@2?[X?F ?_5=\X<5@#对物种
内&类基因位点均质化起了作用& 而海鬣蜥的
:?3*XD:通过和其他已发表种的 LP6&类基
因进行系统发育分析! 发现其处于基部的位
置! 这表明该基因在有鳞目分化的早期就开始
发生了分歧"R=;D?[:;@ ?X;=."##&#& 同年! 通
过分离得到海鬣蜥的 LP6%类基因序列并与
其他脊椎动物的%类基因进行比对! 发现它们
聚为一支! 形成单系群! 表明该物种起源于有
鳞目与其他爬行动物分离后的所形成的一个共
同 祖 先 座 位 " =52\B#& 基 于 这 些 结 果!

R=;D?[:;@ 等""##&#初步认为有鳞目 LP6%7
基因是受到独特的进化驱动力而形成&
HCGCI!爬行动物的保护生物学!LP6基因作
为适应性分子标记研究爬行动物的种群结构*
系统发育关系等! 这些也都为其管理和保护提
供科学依据& 在大多数物种中! LP6基因所
编码的产物都表现出高度的抗原多态性&
LP6变异水平反映了物种应对内外复杂环境
及识别外来病原微生物的适应能力或生存潜
力! 也反映了物种潜在的病原抵抗力"W\>G<?X
;=.$&&##& 在一定程度上! LP6变异水平也
可反映整个物种基因组的变异水平! 通常小种
群和濒危物种 LP6的多样性都比较低&

因为 LP6与动物的免疫功能和适应性进
化潜力密切相关! 所以近年来它已被认为是濒
危动物保护生物学和进化生物学研究的最佳候
选标记之一& 与中性标记相比! LP6可反映
物种进化及物种对环境的适应性进化过程& 因
此! LP6的遗传变异分析对于探索物种的遗
传多样性*种群遗传结构和种群动态*近缘种之
间的进化关系与进化历史 "h=?<@ ?X;=.$&&H!
P?F[<2G ?X;=.$&&/#! 以及濒危物种遗传管理
及保护策略的制定等! 都具有极其重要的意
义& 在匈牙利! 由于人类活动"如农业#干扰!
草原毒蛇栖息地被严重片段化& �g1_{[<等
""##"#通过研究 / 条匈牙利草原蝰 LP6&类
基因的遗传变异性! 并与 " 个较大的乌克兰种
群比较! 发现匈牙利种群的遗传多样性要低得
多& L<==?[等""#$##也调查了新西兰不同岛屿
间的喙头蜥种群 LP6&类基因多样性! 也为
该物种的保护提供了指导意义&

LP6在交配选择 ":;X?2>5<2?#中的作用
已越来越受到重视! 对人和小鼠的研究表明了
基于 LP6基因型所进行的交配选择决定! 而
且提示其他脊推动物中可能都有基于 LP6的
交配选择决定! LP6在交配选择中的独特作
用! 提示在进行濒危动物饲养繁殖种群的管理
时! 建立基于 LP6的*合理的交配和选育机制
是十分重要和必要的 "L<==<@BG<?X;=."##*#&
对瑞典的捷蜥蜴 LP6基因的研究是当今首次
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展示了野生爬行类种群的择偶与 LP6基因型
相似性之间相关性的报导! 室内和室外实验都
表明雌蜥更愿意选择 LP6&类基因相似性低
"差异大 # 的雄蜥气味 ",=BB5@ ?X;=."##’!
"##%#& 随后! ,=BB5@ 等 ""##(#又通过分析成
年雄性捷蜥蜴的潜在好基因效应! 指出有特定
限制性片段长度多态性的 LP6基因型 ",9型
雄性#! 与缺少这一遗传元件 "4,9型雄性#相
比! 在增加的生理胁迫下! 感染的寄生虫更
少& 而且 ,9型雄性择偶更易成功! 保护它们的
配偶更长久! 这也增加了基于 LP6的择偶证
据",=BB5@ ?X;=."##(#& 通过研究野生喙头蜥
种群! 发现有证据支持 LP6异型交配! LP6
相关的偏好似乎在交配选择中发挥了作用
"L<==?[?X;=."##&#&

在濒危物种的饲养繁殖中! 需要对个体的
遗传背景有详细地了解! 以鉴定种群中稀有的
等位基因! 特别是 LP6上的稀有等位基因!
在制定饲养繁殖方案时注意加以选择! 并已通
过对转铁蛋白基因的选育研究证明了这一点
"P?F[<2G ?X;=.$&&%#& 扬子鳄 LP6%7基因
第二外显子较高的多态性! 将有利于扬子鳄饲
养种群的遗传保护! 尤其是在野生扬子鳄种群
日益减少*饲养种群的遗传多样性减少的情况
下"史燕等 "##%#&

IB展B望

在过去的几十年里! LP6已成为理解自
然选择对种群遗传多样性的影响和调查宿主抵
抗病原体的遗传基础的一种模型& 然而! 除人
和小鼠外! 许多脊椎动物 LP6研究还很不足!
这在一定程度上阻碍了 LP6在这些类群的疾
病*进化和保护遗传学研究中的应用& 有鳞目
尤为如此! 作为爬行动物中分化程度最高的类
群! 有关其 LP6研究还相当不足&

目前! 国内关于爬行动物 LP6基因的研
究也相对较少& 通常采用的研究方法主要是通
过从467-数据库中搜索到LP6基因序列! 应
用比对软件"如 6=\BX;=i#进行分析! 进而设计
出特定引物! 再通过 e6̂ 扩增出特定的基因

片段! 克隆*测序! 然后分析 LP6基因的多态
性& 但 LP6基因变异程度很高! 对每一个体
"特别是杂合子#! 一般需要测定 ( )H 个克隆
的序列! 才能保证来自双亲的两个等位基因的
序列都被测出& 如果对于发生基因重复的座
位! 则需要挑选*测定更多的克隆& 显然! 对
大样本的种群分析来说! 工作量将是异常惊人
的& 因此! 在对 e6̂ 扩增产物的序列进行测
定之前往往先通过单链构象多态 性检测
" B<@A=?9BX[;@F 25@Y5[:;X<5@ Z5=‘:5[Z><B:!
TT6e#技术进行初步分析! 确定扩增产物的不
同 TT6e型& 对每一个 TT6e型! 只需选择其中
的一个或少数几个个体进行序列测定! 即可在
不减少信息量的情况下大大减少 工作 量
"T\@@\2GB"####&

但是! 目前对爬行动物 LP6基因还有许
多问题有待解决& 首先! 爬行动物 LP6基因
还没有被定位! 研究者往往不能确定所研究基
因的座位! 这在以后的研究中可以通过序列特
异 性 寡 核 苷 酸 探 针 " B?]\?@2?9BZ?2<Y<2
5=<A5@\2=?5X<F? Z[5D?! TT,e# 分 析 方 法
"7\A;E;@ ?X;=.$&&$ # 或序列特异性引物
" B?]\?@2?9BZ?2<Y<2 Z[<:?[B! TTe# 方 法
"L\==<A>;@ ?X;=.$&&H#来确定 LP6基因座位&
其次! 当前研究爬行动物 LP6基因获得的片
段相对较短! 一般在 $## )’## DZ& 不能总是
依赖通过从 R?@7;@G 中搜索到的序列设计引
物来获得目的片段! 可以通过构建基因组文库
的方法来获得较大片段的 LP6基因! 或者通
过 Ô68技术得到 LP6基因的全长! 这一方
法目前也得到广泛应用& 第三! 对于通过
LP6基因来评价种群遗传多样性的研究! 样
本量通常都比较小! 应该扩大样本量! 这可以
通过 e6̂ 9̂Kce来进行分析&

不管是进化生物学还是种群生态学! 都需
要对 LP6进行准确分型后才能开展下一步研
究! 而目前这依然是一个挑战& 近年来! 随着
分子标记技术*电泳技术和荧光技术的不断提
升! 非模式脊椎动物的 LP6基因分型方法也
日趋多元化! 包括 TT6e检测*变性梯度凝胶电



’%*#!!’ 动物学杂志 !"#$%&%’()*$+,(-.((,(/0 %& 卷

泳 " F?@;X\[?F A[;F<?@X A?= ?=?2X[5Z>5[?B<B!
+RR8#*参比链介导的构象分析 "[?Y?[?@2?
BX[;@F :?F<;X?F 25@Y5[:;X<5@ ;@;=‘B<B! T̂6O#以
及 e6̂ 产物的克隆分型等! 这些方法也都各
有利弊"7;D<G "#$##! 事实上! 没有一种技术
可以说是毫无瑕疵的 "h@;ZZ "##( #& 研究
LP6基因依然是一个长期的*艰难的过程! 随
着新一代测序技术的发展和完善! 将越来越广
泛运用于多位点 LP6基因分型& 同时! 我们
也应该更多地关注 LP6功能的研究! 以期将
这些更好地应用于实践&
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