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内 容 提 要

限制性片段长度多态性∗& ∋ ( )− 指用限制性内切酶切割特定基因后产生的一类多本性
,

不仅

可广泛地应用于产前诊断
,

且对于人类学研究和民族迁移的探讨也有重要意义
。

本文以 刀珠蛋

白
、

)0 1 和 2 3 2 基因连锁序列的 & ∋ ( ) 频率为依据
,

分析三大人种间和人种内的分化演

变
。

研究结果表明
,

本文以 & ∋ ( ) 频率为依据构建的系统树在拓扑上与 % 45 等以基因座位频率

为依据构建的树是一致的
,

但尼格罗人种和其他人种间的遗传距离却 比 % 45 等以基因座位频率

数据为据报道的大一倍左右
,

看来这是一个有待进一步探讨的问题
。

研究结果还指出
,

高加索

人种内的分化演变约发生在距今 6+ ++ 年前
,

从而在分子水平上可靠地印证了人群地理迁移及

历史语言学论断
。

本文还初步分析了遗传距离与遗传病发病率的关系
,

经双对数变换处理后
,

两者似呈现负相关
,

或许提示 2 % 0 水平上的多态性维持机制可用中性突变学说来解释
。

限制性片段长度多态性∗74 8975 495! : ;7 < = > 4 : 9 ∀4 : = 9? ≅ ! ∀Α> ! 7≅ ? 58>
,

& ∋( )−不

仅可用于疾病基因的产前诊断
,

而且还可用于人类学研究
。

% 45∗ 6 Β Χ− 曾以线粒体

2 % 0 的 & ∋( ) 频率为据
,

探讨了人类三大种族间和种族内的演变
,

但迄今至少在

国内尚未查见以核基因 2 % 0 的 & ∋ ( ) 频率为据对人类三大种族间和种族内的分

化演变的研究报道
,

本文 以 刀珠蛋白基因簇
、

)0 1 ∗苯丙氨酸经化酶 −基因以及

2 3 2 ∗2 ΔΕ ?4 7>
4 肌营养不 良症 −基因相连锁的 2 % 0 序列的诸 & ∋( ) 频率数据为

收稿 日期 Φ 66 一 +卜 .
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材料
,

应用 % 45 的标准遗传距离∗简称遗传距离−公式
,

并以 Γ )Η 3 0 ∗不加权成对

比较法 −计算机程序构建系统树∗吕宝忠等
,

6 Β6−
,

分析人类三大种族间和种族内

不同群体的分化演变
,

从而为人类学研究提供可靠依据
。

同时又从遗传距离期望值

同其相应基因的遗传病发病率间的关系初步探讨 2 % 0 水平上的多态性维持机制
。

材 料 与 方 法

对正常的 刀珠蛋白基因簇∗酶切 图谱见图 ∀− 来说
,

本文汇集了三大种族共有的

& ∋ ( )频率数据
,

资料来自曾溢滔等∗ 6 8Χ <
、

6 88Ι −∗见表 −
。

表 刀珠蛋白基因簇
、

)0 1 基因和 2 3 2 连锁序列的 & ∋ ( ) 频率在人种间和人种内的分布

ϑ恤 & ∋( ) ;7 4妙
4
:Ε 548 !; 刀 曲5Δ = 4 :4 4 ∀Δ 894 7 ,

)0 1 = # : 4 < : Κ

2 3 2 一
: Λ 4Κ 84 Μ Δ 4 : 4 4 < > !: = < : Κ Ν 5面 : ?Δ # < : 7 < 4 4 8

基基 因因 & ∋ ( ))) 尼格罗人种种 高加索人种种 蒙古人种种

ΗΗΗ 4 : 44444 % 4= 7 ! 5ΚΚΚ Ο < Δ Ο < Π+ 5ΚΚΚ 3 ! : = ! ∀! 5ΚΚΚ

刀刀珠蛋白基因簇簇 1 5: 4 一 Θ 乞乞 ∗美国黑人−−− ∗意大利人−−− ∗印度人−−− ∗中国人−−−
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#
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#
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#
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#
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#
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#
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#
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#
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#
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#
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#

ΧΧΧ +
#

+ ΧΧΧ

11111 = 5 Τ Σ一 Θ节节 +
#

Χ ΥΥΥ +
,

ΒΒΒ +
#

ΧΧΧ +
#

ΘΘΘ

00000 Ω < 一 吞吞 +
#

Χ +++ + 6 ΘΘΘ
#

++++ +
#

6

11111 ≅ < ∃一 ,笋笋 +
#

6 ΥΥΥ + Β ΥΥΥ +
#

Β +
#

. ΧΧΧ

ΡΡΡΡΡ<> 1 ΣΞΞ ,尹尹 +
#

6 ΥΥΥ + Β ΥΥΥ +
#
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#
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+++++++
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#
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#
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#
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#
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#

Β +
#

Υ
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+
#
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#
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#

ΘΥΥΥ +
#

. +
#
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总总人数数 1 5: Κ +
,

Υ +++ +
#

Υ +
#
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#
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#

Β
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#

. ΧΧΧ + Θ ,,, +
#

Χ ΧΧΧ

∗∗∗∗∗∗∗∗∗Υ Β −−− ∗Υ Υ −−− ∗Β +−−−

222 3 2 连锁序列列 Ζ > : ∀∗)Ψ & ϑ Β Χ
#

∀−−−−− ∗美国白人−−− ∗英国人−−− ∗中国人−−−

222 3 2 一 ∀5: Λ 4ΚΚΚ Ζ > : ∀∗)Ψ & ϑ Β Χ
#

Θ −−−−− ∗0 > 4 754< : −−− ∗Ρ 75958? −−− ∗Ο ? 5: 4 84−−−

ΠΠΠ 4 Μ Γ 4 : Ο 444 ϑ < Μ ∀∗) Ψ & ϑ ΒΧ
#

Θ−−−−− +
#

,... +
#

, + Θ ΥΥΥ

总总人数数 ϑ < Μ ∀∗≅ Ψ & ϑ Β Χ
#

Β−−−−− +
#

Υ ΒΒΒ +
#

Υ ΒΒΒ + . ΒΒΒ

ϑϑϑ ! 9< ∀∀∀∀∀∀∀ +
#

Υ ΧΧΧ + Υ ΧΧΧ +
#

Χ ΘΘΘ

+++++++++
#

ΘΒΒΒ + Χ... +
#

,

∗∗∗∗∗∗∗∗∗ Θ−−− ∗Χ 6−−− ∗Χ+ −
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图 7 刀珠蛋白基因簇≅上 Α
、

3 Β 基因包括 Χ 和 Δ 非翻译区 ≅中Α

和 Ε ? Ε 连锁序列 ≅下 Α的 = Φ0 位点分布图

> Γ ; ∃ Η %:<Η 6  :Η+ , Ι ϑ + Κ = Φ 0 % Η:; % Κ+ <
卜Λ 7+ 6 Η, Λ ; , ; ; 7 % : ; <≅ ; < Α

, 3 Β Λ ; , ; Η, ; 7 ∃ Η , Λ

Η: % % 产ϑ , ∃ Δ 产 , :<ϑ , %7ϑ : ; ∃ < ; Λ Η+ , % ≅Ι Η∃ ∃ 7; Αϑ , ∃ Ε ? Ε 一7Η , Μ ; ∃ %; Ν  ; , ; ; ≅7+ Ο ; <Α

对正常的 3 Β 基因来说
,

本文汇集了两大种族内三个国家人群共有的 = Φ 0

频率 ≅酶切图谱见图 7Α
,

资料来 自曾溢韬等 ≅ / Π%%ϑ ; Α
、

= ; Θ 等≅ /Π Χ Χ Α和 0 Η∃ %Μ Θ 等

≅ /ΠΡ ΧΑ≅ 见表 7Α
。

对 Ε ? Ε 基因连锁序列来说
,

本文汇集了两大种族三个国家共有

的 = Φ0 频率数据 ≅酶切 图谱见图 7Α
,

资料来 自曾溢滔等 ≅ / Π Ρ Σ6Α
、

2 ; <: ;7 %+ , 等

≅ / ΠΡ Τ Α和 Υ +
<Ι

ϑ , 等 ≅ /Π Ρ Π Α≅见表 7Α
。

Υ ;Η 的遗传距离观察值 ∃
、

方差 ς ≅∃Α 以及遗传距离标准误 −
#

)
#

的公式分别为 Ω

∃ 二一/// /



卷

∗其中艺表示 5从第 至第/ : 个的

∀一 Σ

Σ∀∀

& ∋ ( ) 频

 ∗Κ −

∗上述公式中
,

∃ / 和 Α 5分别表示相 比较的一对 ∃ 和 Α 群体中某基因中第 5个

& ∋( ) 的频率
,

: 为该基因的不同 & ∋( ) 的种类数−
。

当得到诸遗传距离观察值

后
,

即将其排成矩阵输人 Γ )Η 3 0 程序以构建系统树
。

通过高加索人种内不同人群间的遗传距离同人群地理迁移和历史语言学的资料

进行比较
,

则可以可靠地估计该种族内不同人群间分化起源的大致时间
。

二
、

结 果

#

刀珠蛋白基因簇的 & ∋( ) 构建的系统树

表 从 刀珠蛋白基因簇的 & ∋ ( ) 比较了三大种族间和高加索人种 内不同人群

间的遗传距离观察值 / 然后以矩阵形式输人 Γ )Η 3 0 程序
,

以获得遗传距离期望

值数据 / 再根据聚类指标∗由程序运算后得知−构建成图 的系统树
。

表 人种间和人种内的乡珠蛋白基因簇的多态性遗传距离期望值和观察值

Ψ ∃ ≅ 4 4 94 Κ < : Κ ! Ι 84 7Ω 4 Κ = 4 : 4 95 4 Κ 58扭: 4 4 8 < > ! : = < : Κ Ν 5面 : 9? 4 加> < : 7< 4 4 8

;!7 刀 曲5: = 4 : 4 4 ∀Δ 8 94 7 ≅ ! ∀Α> ! 7 ≅址8口

, .

#

中国人 Ο ?5: 484 +
#

+ , + +
#

+ ,+ +
#

#

意大利人 Σ9< ∀5< : +
#

+ , . ∗+
#

+ Θ− +
#

++ +
#

+

,
#

印度人 Σ : Κ 5< : +
#

+ Θ ∗+
#

+ Υ − +
#

+ + ∗+
#

∗Ζ− Θ − !刀

.
#

美国黑人 Δ
#

Π
#

Ρ ∀< 4Λ ! 一Χ 6 ∗+
#

+ . . − + + Β6 ∗+
#

+ ,一− +
#

+ 6 Υ ∗+
#

+ , −

注 Φ 右上方的数值为遗传距离的期望值
,

左下方的数值为遗传距离的观察值
。

左下方括号内的数值为观察值的

标准误
。

Ψ ∃ )44 94Κ < : Κ ! Ι 84 7Ω 4Κ = 4: 4 954 Κ 589< : 4 48 < 7 4 8? !Ν 4 Κ 5: 9?4 Δ ) )47 ;5 = ? 9 ? <∀; < : Κ 5: 9?4 ∀! Ν 47 ∀4 ;9 ? < ∀;
,

7 48) 44 95Ω 4∀ Α
#

Π 9< : Κ < 7 Κ 47 7 ! 7 8 ! ; ! Ι 8 47 Ω 4Κ = 4: 4 954 Κ 589< : 4 4 8 5: )< 7 4 : 9?4 858
#
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# 9 < ∀5< :

意大利人

;: Κ 5< :

印度人

Ο ? 5: 4 8 4

中国人

Γ
α

Θ
#

Ρ # < Ο Λ

美国黑人

遗传距离
ς

。

+ Θ + ς
。

+ +

图 关于人类三大种族间和种族内 口珠蛋白基因簇多态性数据的系统树

) ? Α∀! = 4 : 4 954 974 4 ;! 7
卜= ∀! Ι 5: = 4 : 4 4 ∀Δ 894 7 ≅ ! ∀Α> ! 7 )? 58> < > ! : =

< : Κ Ν 59?5: 9? 4 9? 7 4 4 > < 5: 7 < 4 4 8 ! ;1 !脚+ 8<) 54 :8

由表 和图 可见
,

尼格罗人种与其他人种间的遗传距离最远
,

其次为蒙古人

种与高加索人种间
,

最近 的理所 当然的为人种内不同人群的距离
。

此结果与 % 45

和 & ! ΑΕ? ! Δ Κ ?Δ7 Α∗ 6Χ .− 所获得的基本一致
,

但尼格罗人种与其他人种间的遗传距

离本文报道的比 % 45 和 & ! Α Ε ? ! Δ Κ ? Δ 7 Α∗ 6Χ .−的要大一倍左右
。

#

) 0 1 基因的 & ∋( ) 构建的系统树

表 , 从 )0 1 基因的 & ∋ ( ) 比较了两大种族间和高加索人种内不同人群间的遗

传距离
。

根据同上处理
,

获得遗传距离期望值数据和构建成图 , 的系统树
。

该树再

一次指出
,

人种间的遗传距离比人种内不同人群间的要大
。

表 , 人种间和人种内的) 0 1 基因多态性的遗传距离期望值和观察值

Ψ ∃ ≅ 44 94 Κ < : Κ 曲84 7Ω 4 Κ = 4 : 4 Κ Ε Κ 58 9< :Ε 4 8 Ι 4 9Ν 4 4 : < : Κ Ν 5面
: 9? 4

?Δ > < : 7< 4 4 8 ;! 7 )0 1 = 4:4 ≅ !∀ Α # !7 )?5 8 >

,

#

中国人 Ο ? 5: 4 84 +
#

Β +
#

Β

#

丹麦人 2 < : <
、

+
#

6 Υ∗!乃Θ + − ’ +
#

+ ,

,
#

法国人 ∋ 74 : 4 ? +
#

Υ Θ∗+
#

+ Υ + − +
#

+ , ∗+
#

+ Υ −

注
Φ
见表 ∗84 4 9< Ι一4 β−

#
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Ο ?‘: # 6 #

中国人

遗传距离
+

#

+ + +
#

+ +

图 , 关于两大人种间和人种内 )0 1 基因多态性数据的系统树

) ? Α∀! = 4 : 4 954 9 74 4 ;! 7 ) 0 1 = 4 : 4 ) ! ∀Α> ! 印? 58> Ι 4 9Ν 4 4 : < : Κ Ν 59 ?5: 9Ν ! 7< 4 4 8 ! ;1溯
+ 8<) 54 :8

,
#

2 3 2 基因连锁序列的 & ∋( ) 构建的系统树

表 . 从 2 3 2 基因连锁序列的 & ∋ ( ) 比较了两大种族间和高加索人种内不同

人群间的遗传距离
。

根据同上处理
,

获得遗传距离期望值数据和构建成图 . 的系统

树
。

该树再次指出
,

人种间的遗传距离比人种内不同人群间的遗传距离要大
。

表 . 人种间和人种内的 2 3 2 连锁序列多态性的遗传距离期望值和观察值

Ψ ∃ ≅4Ε 94 Κ < : Κ ! Ι84 7Ω 4 Κ = 4 : 4 95 4 Κ 589< : 4 4 8 Ι 4加44 : < : Κ Ν 5面:

比4 ?Δ口< : 7 < 4 4 8 ;!7 2 32 一∀5: Λ4 Κ 84 Μ Δ 4 : 4 4 ≅ ! ∀Α口!7 ≅ ?5 8 >

,

#

中国人 Ο? 5: 4 84 +
#

+ Β Υ +
#

+ Β Υ

#

英国人 Ρ 75 958? +
#

+. ∗+
#

+ Β . − +
#

∗Ζ− Χ

,
#

美国人 Τ > 4 75 4< : +
#

+ Υ Χ∗+
#

+ Υ Υ − +
#

++ Χ ∗+
#

+ −

注 Φ
见表 ∗84 4 9< Ι ∀4 χ −

。

Ρ 7 59 58?

英国人

0 > # 7 5Ο < :

美国白人

Ο ? 5: # 公#

中国人

遗传距离
+

一

+ Θ + +
#

+ +

图 . 关于两大人种间和人种内 2 3 2 连锁序列多态性数据的系统树

)? Α∀! = 4 : 4 954 9 74 4 ;! 7 2 3 2 一∀5: Λ 4 Κ 84 Μ Δ 4 : 4 4 )! ∀Α> ! 7)? 58> Ι 4 9Ν 4 4 :

< : Κ Ν 59? 5: 9Ν ! 7 < 4 4 8 ! ;1 !次 + Θ即 54 :8
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#

& ∋( ) 的遗传距离期望值与该基因发病率的关系

虽然遗传病发病率的研究尚处于数据积累阶段
,

但较大样本或较长时间积累的

数据应该说是较可信的
,

据此本文分别采用中国人的 刀地中海贫血症和苯酮尿症
的发病率

‘
Θ 和 Υ + ++

,

以及欧洲人 : 3 : 的发病率 Χ + + +∗因欧洲白人

男性发病率约为 , Θ+ +
,

而女性发病率显然要低得多
,

故人群总发病可考虑为

δ Χ + + +− 作为参数
#

如以该参数的对数值同其相应的种族间∗高加索人种与蒙古人

种间−和种族内∗高加索人种的不同人群间−的 & ∋ ( ) 遗传距离期望值的对数值分别

作相关分析
,

则可获得两大人种间的 & ∋( ) 遗传距离期望值与其相应遗传病发病

率的相关系数为一 +
#

6.,
,

以及高加索人种内不同人群的 & ∋ () 遗传距离期望值与

其相应遗传病发病率的相 关数为一+
#

6,Θ
。

如 以 9 值检验法作显著性测验
,

则可用

∋5 8? 47 的小样本 7 检验公式
,

从而获得 9种族间 二
#

Β 以及 9种族内澎 # Υ
。

查 9 值单侧界

限表当自由度为 时
,

)二 +
#

+
。

两个相关系数均接近可能显著程度
,

似表明可能

存在负相关趋势
。

三
、

讨 论

现代人∗1 ! > ! 8< )5 4: 8− 根据肤色
、

面型以及毛发质地等形态特征
,

可以明显地

分为三大人种 Φ蒙古人种
、

高加索人种和尼格罗人种
。

尽管在这三大人种间已经而

且还在继续发生着基因混杂
,

但它们间如此明显的形态差异表明
,

它们间已经历了

漫长时间的隔离和分化
。

关于现代人的起源问题
,

主要可划分为两种不同的理论 Φ

多 区域模型∗认为不同人种种族特征是在当今发现它们的那些区域中经过漫长的期

间进化而成
,

只有在相对较近的时间中出现过人群迁移的情况
,

如亚洲的蒙古人种

越过白令海峡陆桥进人美洲演化成印第安人才属于例外−和
“

源于非洲
”

的单源模型∗

认为现代人起源于非洲
,

后经人群迁移演化成不同人种−∗见 89 7 5:= 47
,

6 6+−
。

目前

两种理论仍在学术界进行争辩
。

与现代人起源密切有关的一个问题是种族特征即人

种分化的起源问题
。

古人类学发掘的化石资料
,

经热释光法和电子自旋共振法新技

术断定年代
,

支持非洲人种首先作为现代人分化而来
。

但这个推论能否获得分子群

体遗传学或分子人类学的数据支持呢ε% 45 和 & !Α Ε? ! Δ Κ ? Δ 7Α ∗ 6Χ. −根据三大人种共

有的 ,Θ 个组位基因频率数据估计的遗传距离表明 Φ高加索人种和蒙古人种间约在

ΘΘ + + + 年前分化
,

而尼格罗人种则分别在 Θ ++ + 年前和 + + ++ 年前同高加索人

种和蒙古人种间发生分化
。

% 45∗ 6ΒΧ −于后来又 以线粒体 2 % 0 的 & ∋ () 频率数据

分析该问题
,

鉴于线粒体 2 % 0 的突变率远远高于核基因 2 % 0
,

因而在种族内多

态性与种族间多态性之间看不出存在显著差异
,

难以回答上述问题
#

本文以 刀珠

蛋 白基 因 簇 等 的 & ∋ ( ) 频 率 数 据 所 绘 制 的 系 统 树 在 拓 扑 上 与 % 45 和
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& ς ΑΕ ? ! Δ Κ ? Δ 7Α ∗ 6 Χ.− 的结果大体一致
,

但本文 中尼格罗人种比其他两个人种间的

遗传距离约大 . 倍
,

显著不同于 % 4 5和 & ! Α4? ! Δ Κ ? Δ 7 Α∗ 6 Χ. −的结果
,

而于  5= 5
Ξ

∀< :9 等∗ 66 −的结果更类似
。

由于本文采用的 & ∋ ( ) 数据中多态性的产生绝大多数

来 自中性突变∗见后述 −
,

似更符合
“

分子钟
”

假说
,

且与  5 =5 ∀<: 9 等∗ 6 6 −应用线粒

体 2 % 0 测序比较结果相类似 / 但 % 4 5和 & !Α Ε? ! Δ Κ ?Δ7 Α∗ 6Χ .− 的优点是使用的座

位数目较多
。

看来这仍是有待进一步研究的一个课题
。

本文中高加索人种内不同群体间的遗传距离约为蒙古人种同高加索人种间的遗

传距离 Υ一 δ Θ 之间
。

如果采纳 % 4 5 和 & ! Α4 ? ! Δ Κ ? Δ 7Α∗ 6Χ .−蒙古人种同高加

索人种间的分化发生在 ΘΘ + ++ 年前的观点
,

则高加索人种不同群体间的分化起源

应发生在 ΘΘ + + +δ Υ 即 6 ΥΧ 年前
。

这个推论与历史和历史语言学的证据能否相符

吗 ε人类的早期农业似起源于小麦
、

大麦的栽培以及羊群的放牧
,

发生在距今 6

++ + 年前
。

已经查明
,

欧洲并非早期农业的发源地之一
。

它是从近东 0 :< 9!∀5 < 中

部平原 ∗今土耳其境内−传进来的
。

当然
,

早期农业的出现并不局限于上述近东地

区
,

事实上还有一些区域
,

但欧洲的早期农业无疑是上述近东地区的早期农民及其

后裔迁移形成的∗& 4: ;7 4 Ν
,

6 Β6 / 吕宝忠
,

6 Β, −
。

与农业传入欧洲密切相关的是

历史语言学的证据
,

已表明 Φ高加索人种内的不同人群包括亚洲的印度人直至几乎

所有欧洲人在约 Χ + + + 年前都使用 同一种原始的印欧语∗2 <Ω 54 8
,

6 Χ6−
。

历史语言

学的研究还提示 Φ在 + ++ + 年前的近东地 区
,

当地人群使用着一种更原始语言
,

该

原始语言是印欧语系
、

亚非语系和 2 7<Ω 5Κ5 <: 语言未分化前的祖先语言∗& 4: ;7 4Ν
,

6 Β6 −
。

近东早期农民迁移到欧洲
,

不仅传人了早期农业
,

也带来了原始的印欧

语
。

我们的分子群体遗传学有关高加索人种不同群体的分化时间推论基本上与上述

历史与历史语言学提供的资料是相吻簇的
。

由于 2 <Ω 548 ∗ 6Χ 6− 的论断自认为是比较

粗略的估计
,

因而综合各方面资料包括本文的估计似可把高加索人种内现有人群的

分化起源推定在 6 + ++ 年前
。

对有 . + ++ 多年文字可考证的由 ΘΥ 个民族组成的中华

民族
,

起源与何时这一 间题
,

本文未予讨论
,

但相信只要获得充足的各民族的

& ∋( ) 数据
,

完全可望予以满意解答
。

本文结果的第 . 部分指出
,

& ∋ ( ) 频率数据推论的遗传距离期望值与其相应基

因突 变后 的遗传病发病率 的相 关系数
,

在种族间 和种族 内分别 为一 +
#

6., 和

刃
#

6 ,Θ
。

尽管 9 测验仅表明两个相关系数均接近可能显著程度
,

但已可看到似存在

负相关的趋势
。

如再检阅图
,

则可清楚地看到
,

三个基因的 & ∋( ) 酶切位点大多

数位于有编码功能的外显子外∗仅 刀珠蛋白基因簇中 0 Ω< 1 酶切位点在具有编码功

能的 刀珠蛋白外显子中−
,

因此由酶切位点估计的遗传距离期望值绝大多数都是由

中性突变造成的
。

对中性突变来说
,

φ 5> Δ7 <∗ 6 Β ,− 指出
,

基因的突变率受到其功

能的制约
。

据此
,

遗传病发病率的大小应与该基因替换率大小呈现反比关系
,

因为

发病率愈大的基因
,

其中性突变比例愈小
,

而发病率愈小的基因
,

其中性突变比例



期 吕宝忠等 Φ & ∋( ) 与三大人种间和人种内分化演变的关系
,

. Χ
#

则愈大
。

本文估计的遗传距离期望值是基因替换率大小的测度
,

其与该基因发病率

呈现负相关关系∗经双对数变换 −
,

似表明 & ∋ ( ) 多态性维持机制由中性突变所维

持
,

即可用 中性突变学说来解释
。
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