
植物学报 Chinese Bulletin of Botany  2016, 51 (4): 542–559, www.chinbullbotany.com 
doi: 10.11983/CBB15121 

—————————————————— 
收稿日期: 2015-07-02; 接受日期: 2015-12-14 
基金项目: 国家自然科学基金(No.31160066)和宁夏自然科学基金(No.NZ13115) 
* 通讯作者。E-mail: songyx666@163.com 

植物中的水平基因转移 
石磊1, 张明慧1, 2, 陈虞超1, 巩檑1, 甘晓燕1, 张丽1, 聂峰杰1, 宋玉霞1* 

1
宁夏农业生物技术重点实验室, 银川 750002; 2

宁夏大学生命科学学院, 银川 750002 

摘要  水平基因转移是不通过生殖而进行的遗传物质交流, 在原核生物和单细胞真核生物的进化中起着重要作用。然而, 
水平基因转移在多细胞真核生物之间的发生频率以及对多细胞真核生物进化的影响尚不明确。近期的一些研究显示, 水平

基因转移在高等植物之间以及高等植物和其它生物之间普遍存在。该文将对高等植物中已发现的一些水平基因转移现象进

行综述, 并尝试解析植物之间水平基因转移可能的机制及其重要意义。 
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水平基因转移(horizontal gene transfer, HGT), 
又称侧向基因转移(lateral gene transfer, LGT), 是相

对于亲代到子代的基因垂直传递 (vertical gene 
transfer, VGT)而言, 指不通过生殖而进行的、能跨越

种间隔离、在亲缘关系或远或近的生物有机体间进行

的遗传信息转移或遗传物质交流(王洽等, 2014)。广

义的水平基因转移指在不同生物个体(同种或不同种)
间或单个细胞内细胞器之间的遗传物质交流(欧剑虹

等, 2003); 狭义的水平基因转移则仅指存在生殖隔

离的物种间的遗传物质交流。水平基因转移通过无性

方式发生, 使得遗传物质能够打破生殖隔离在物种间

传递, 甚至实现遗传物质的跨界传播。 
水平基因转移最初发现于大肠杆菌与鼠伤寒沙

门氏菌之间, 随后发现这种现象在原核生物界广泛存

在。或许由于单细胞生物通过转移获得的基因更容易

直接遗传, 水平基因转移在原核生物界非常普遍且重

要。研究表明, 在许多原核生物中, 水平基因转移产

生了10%–20%的基因 (Koonin et al., 2001; Law- 
rence and Ochman, 2001; Nakamura et al., 2004)。
甚至有观点认为HGT是原核生物进化的主导力量 , 
影响了原核生物的大量基因(Doolittle et al., 2003)。 

近年来, 随着相关研究的逐渐深入, 真核生物间

的水平基因转移受到越来越多的关注。相对而言, 水
平基因转移在早期单细胞真核生物进化中可能更常

见。有假说认为, 真核细胞的核基因组是古细菌基因

组和真细菌基因组通过水平基因转移融合起源的

(Moreira and Lopez-Garcia, 1998; Rivera et al., 
1998; Rivera and Lake, 2004), 但这种解释仍存在

疑问(Kurland et al., 2006)。对真核生物水平基因转

移研究的结果显示, 单细胞真核生物发生水平基因转

移的情况最多(Keeling and Palmer, 2001; Anders-
son et al., 2003; Richards et al., 2003; Andersson, 
2005; Whitaker et al., 2009), 这或许是由于它们之

间不存在生殖隔离, 或是其消化猎物时释放的DNA
更靠近细胞核, 转移获得的基因更易于直接遗传造成

的(Doolittle,1998)。也有许多来源于真细菌的基因是

随着线粒体和叶绿体通过内共生起源逐渐转变为半

自 主 性 细 胞 器 , 而 后 经 由 细 胞 内 基 因 转 移

(intracellular gene transfer, IGT)从这些细胞器迁移

到细胞核内的(Lang et al.,1999; Adams and Palmer, 
2003; Timmis et al., 2004)。 

真核生物进化史上最早、影响最深远的大规模水

平基因转移可能应属线粒体和叶绿体的内共生

(Gray,1993; Gray et al.,1999)。现有研究表明, 所有

线粒体均为同一起源——来源于蛋白菌α-proteo- 
bacterium的内共生。与之类似, 所有的叶绿体(质体)
也可能是同一起源, 形成于一种异养真核生物和一种

古老蓝细菌的内共生。通过将捕获的蓝细菌转变为叶

·专题论坛· 
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绿体而形成进化史上最早的植物细胞后, 更多的内共

生随之发生, 即次级或三级内共生。例如, 2个藻类群, 
隐藻类(cryptomonads)和chlorarachniophytes (属于

丝足虫门)甚至保留了次级内共生的核基因组, 形成

“核形体”(nucleomorph) (Douglas et al., 2001; 
Gilson et al., 2006)。这些藻类的质体被4层膜包裹, 
核形体介于内、外双层膜之间。 

在原生生物和动物体内检测到的外源基因中, 几
乎所有都源自细菌 (Garcia-Vallve et al., 2000; 
Rosewich and Kistler, 2000; Screen and St Leger, 
2000; Intrieri and Buiatti, 2001; Veronico et al., 
2001; Watts et al., 2001; Wolf and Koonin, 2001; 
Kondo et al., 2002; Zardoya et al., 2002; Hall et al., 
2005)。单细胞真核生物中水平基因转移的范围从一

个到几十个基因, 只占基因组的不足1% (Hall et al., 
2005), 但这在真核生物界的发生频率已经很高。多

细胞真核生物与其它生物之间的核基因水平转移非

常少见, 可能是由于多细胞真核生物体细胞和生殖细

胞已发生分化且生殖细胞被体细胞所包被, 加之跨过

核膜运输的物质需要穿越众多屏障, 转移获得的新基

因到达生殖细胞的几率很低。一些植物如烟草

(Nicotiana tabacum)能够从其共生发根农杆菌中获

取基因 , 包括部分功能性基因(Furner et al.,1986; 
Aoki and Syono, 1999a, 1999b; Intrieri and Buiatti, 
2001; Suzuki et al., 2002)。在侵染过程中, 农杆菌会

通过水平基因转移向其寄主转移几个质体编码基因。

支持细菌到植物体核基因组水平基因转移(区别于细

胞器到细胞核间的IGT)发生的假说包括12亿年前从

真细菌获取水通道蛋白(Zardoya et al., 2002)以及从

一种α变形杆菌体内获取谷胱甘肽合成基因(Copley 
and Dhillon, 2002)等。 

进入21世纪以来, 关于植物水平基因转移的研

究报道出现了小规模的激增 (Won and Renner, 
2003; Bergthorsson et al., 2003, 2004; Davis and 
Wurdack, 2004; Mower et al., 2004; Nickrent et al., 
2004; Woloszynska et al., 2004; Schönenberger et 
al., 2005; Park et al., 2007; Xi et al., 2012; Li et al., 
2013; Rice et al., 2013; Xi et al., 2013; Moon et al., 
2015; Park et al., 2015)。大部分假定的HGT现象得

到了系统进化分析的有力支持。在几乎所有情况下, 
研究人员已经设法排除仅仅是由DNA污染或混杂等

实验误差导致的“错位”基因出现的可能性, 即结果

的获得都是经过了多重DNA提取及分析确定, 包括

在其它实验室进行验证等。 
对于植物中HGT现象发生的原因, 目前尚无全

面可信的解释。但有一个共识, HGT的发生需要基因

供体与受体的直接接触。因此, 附生、寄生以及嫁接

等植物个体、组织间存在密切接触的几种关系为HGT
的发生提供了可能。 

在寄生过程中, 通过植物体之间的直接接触促进

DNA的转移逐渐被认定为HGT的一种普遍机制。一些

关于HGT的报道中, 就有寄生植物作为供体(Mower 
et al., 2004; Davis et al., 2005)或受体(Davis and 
Wurdack, 2004; Nickrent et al., 2004; Yoshida et 
al., 2010; Xi et al., 2012, 2013; Li et al., 2013; 
Molina et al., 2014)的实例。然而, 由于许多供体和受

体植物之间不存在寄生关系, 这种机制并不能解释所

有的水平基因转移。尽管如此, 寄生植物仍然可以在

HGT中发挥作用, 作为一个“多面手”成为两个不相

关物种之间的载体。在这一点上, 选择机制还有待验

证。相关假说包括非常规授粉、草食动物、通过细菌

或病毒转移、从土壤中吸收DNA以及真菌病原体或共

生体等(Bergthorsson et al., 2003; Won and Renner, 
2003; Davis et al., 2005)。 

1  植物之间的水平基因转移 

1.1  植物之间核基因的水平转移 

植物之间大规模HGT现象最早是在藻类类群chlorar- 
achniophytes中的一种——Bigelowiella natans中发

现的(Archibald et al., 2003)。Chlorarachniophytes
类通过次级内共生的方式内吞绿藻获得质体(Gilson 
et al., 2006; Archibald, 2009)。因此, 其基因组应该

包含2类基因: 内共生形成之前, 其自身原有的基因; 
内共生关系形成后, 从内共生的绿藻核(核形体)中转

移获得的基因。在chlorarachniophytes类的核基因组

中, 2类基因都能够找到(Archibald et al., 2003)。然

而, 当对许多编码质体蛋白的核基因进行系统发生研

究后, 发现其中相当比例的部分既不属于假定的原始

核基因, 也不属于内共生基因。非但如此, 这些基因

与藻类类群红藻门(rhodophytes)或streptophytes的
同源基因相似性更高, 甚至有些与真核生物基因相
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近。例如, 2个编码Rubisco小亚基的核基因与strep- 
tophytes分支明显相近; 而编码磷酸激酶、果糖-1,6
二磷酸酶和香叶酰还原酶的基因似乎与红藻门藻类

相近; 编码卡尔文循环中核酮糖磷酸异构酶的基因则

与假单胞菌类群相似。一个基于80段cDNA序列的保

守估算显示, B. natans编码质体蛋白的核基因中, 至
少20%都是通过水平转移获得的(Archibald et al., 
2003)。如此多的水平基因转移现象超出了过去在其

它藻类中所估计的HGT的贡献 (Matsuzaki et al., 
2004; Merchant et al., 2007)。为何不同藻类种系中

HGT发生量有如此大的不同现在尚无定论, 但从B. 
natans的生活方式中可窥见一斑。与所有chlorar- 
achniophytes类群一样, B. natans是一种兼性自养生

物, 既能够通过光合作用自养, 也能通过吞噬作用异

养。藻类和细菌等似乎都是chlorarachniophytes类群

比较喜欢的食物。可以推断, 一些内吞获取的微生物

DNA片段可能未被降解, 并整合到了B. natans的核

基因组中(Archibald et al., 2003)。这种机制可以解释

为什么在异养微生物中HGT发生的频率要比在自养

微生物中高得多。 
水平基因转移在多细胞真核生物中发生频率低, 

很大程度上是由于物质跨过核膜运输需要穿越众多

屏障。然而也有少数发生在植物之间的转移已见报道

(Kidwell and Lisch, 2001; Feschotte and Wessler, 
2002; Diao et al., 2006)。与绝大多数多细胞动物相

比, 植物分生组织没有被其它组织完全包被, 更加缺

乏保护。但这是否会导致植物对HGT更加敏感, 还需

要进行更大规模、更深入的基因组学研究来确定。 
虽然动物界关于转座子水平转移的报道很多, 但

种子植物间首例转座子HGT却是最近才发现的(Diao 
et al., 2006)。狗尾草属(Setaria) (黍)的1个Mu同源因

子(MULE)与水稻(Oryza sativa)基因组中MULE序列

高度相似。同义与非同义替代率对比分析和非编码序

列保守性表明, 高度相似性不是自然选择的结果, 更
合理的解释是狗尾草属植物和水稻之间发生了基因

的水平转移(Diao et al., 2006)。由于黍、水稻和它们

的近缘物种不存在共生或寄生关系, 单子叶植物也不

会发生自然嫁接(因为维管束分散在整个茎秆中), 因
此MULE转座子的横向转移只能是由载体介导的

(Diao et al., 2006), 这个载体可能是能够同时感染狗

尾草属植物和水稻的病原体或昆虫。 

转座因子的水平转移可能被它们之间固有的迁

移率所促进。然而, 也有证据表明迁移率不是HGT的
前提条件, 一些“固定”的真核基因也能在种子植物

之间进行水平传递。草本植物高羊茅(Festuca elata)
的磷酸葡糖异构酶编码基因与早熟草属(Poa)植物的

该基因关系最密切(高羊茅与沼地早熟禾(P. palus-
tris)进化关系很近, 但存在生殖隔离(Vallenback et 
al., 2008))。基于同义替换的推测表明, 该基因从沼地

早熟禾(或其近缘种)水平转移到高羊茅发生时间在近

600万年以内。鉴于无论是黍-水稻还是早熟禾-高羊

茅之间的转移都是发生在相同的科(禾本科)内, 通过

非正常授粉发生的“伪垂直”基因传递也是HGT的一

种可能机制。 
寄生体系被认为是HGT发生的一种理想体系。日

本RIKEN研究小组建立了寄生于禾本科作物独脚金

(Striga asiatica)的ESTs库, 从19 000条表达序列中

筛选得到了1条发生HGT的序列——Shcontig948 
(Yoshida et al., 2010)。为了验证寄生植物与其寄主

之间mRNA水平上HGT发生的规模, 科研人员在人

工构建五角菟丝子 (Cuscuta pentagona)与拟南芥

(Arabidopsis thaliana)、马铃薯(Solanum tuberosum)
的寄生体系后, 对五角菟丝子和寄主拟南芥、马铃薯

进行了转录组测序, 发现上千条基因序列发生了水平

转移, 拟南芥接近一半的转录本可以在寄生的五角菟

丝子体内检测到(Kim et al., 2014)。这说明寄生植物

与寄主间可能存在着大量的遗传物质交换, 在RNA
水平上进行着大量的信息交流。 

1.2  植物之间细胞器基因的横向转移 

植物之间的HGT不仅局限于核基因。近年来的一些研

究显示, 线粒体DNA的水平转移在亲缘关系较远的

维管束植物之间频繁发生(Bergthorsson et al., 2003, 
2004; Won and Renner, 2003; Davis and Wurdack, 
2004; Mower et al., 2004; Davis et al., 2005; 
Barkman et al., 2007; Xi et al., 2013; Park et al., 
2015)。植物线粒体的2个特点使它们特别容易接受

DNA的横向交流: 它们有一个活跃的同源重组系统, 
并且它们频繁地进行融合 (Arimura et al., 2004; 
Logan, 2006; Manchekara et al., 2006; Carlsson et 
al., 2007; Shedge et al., 2007)。虽然植物线粒体似

乎也能直接吸收裸露的DNA, 但HGT需要供体和受
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体细胞间的直接接触作为条件, 因此融合与重组似乎

为线粒体提供了更直接的HGT机制。许多已报道的线

粒体HGT现象中 , 供体和受体植物之间都是寄生

(Davis and Wurdack, 2004; Mower et al., 2004; 
Davis et al., 2005; Xi et al., 2013)或附生(Bergth- 
orsson et al., 2004)关系。在那些不存在明显的寄生、

共生或附生关系的情况中, 自然嫁接提供了远缘植物

之间细胞直接接触的另一种途径(Stegemann and 
Bock, 2009)。最近的研究发现, 大片段DNA甚至整个

细胞器都可以在相互接触的植物细胞之间传递

(Stegemann and Bock, 2009)。基于这种现象提出线

粒体HGT的一种机制, 即完整线粒体发生转移并与

受体线粒体融合, 继而两个线粒体基因组发生重组

(Carlsson et al., 2007)。植物细胞之间线粒体DNA转
移是否存在这一分子机制尚需要进行更深入的研究。

另外, 植物间线粒体HGT也可能通过病毒、细菌病 
原体、广谱内生菌以及无寄主专一性的寄生植物介  
导。 

目前已发现的大部分线粒体DNA之间的水平转

移是在近几百万年发生的, 一般都局限在一个属或同

一属内的少数几个物种(Won and Renner, 2003; 
Mower et al., 2004; Park et al., 2015)。在对17种老

鹳草属(Geranium)植物的线粒体基因组进行测序时, 
发现了很多基因存在着IGT和HGT现象。在G. brycei
线粒体基因组中 , 发现至少有4个独立的位点是由

HGT获取的, 还存在着2个具有不同内含子序列的

Cox1基因拷贝, 也可能是HGT的结果(Park et al.,  
2015)。但是, 由于HGT跨越了分类的界限, 也有些线

粒体DNA片段可以在远缘植物之间进行转移, 如从

被子植物转移到蕨类植物(Davis et al., 2005)或者从

苔藓植物转移到被子植物(Bergthorsson et al., 2004)
等。发生转移的基因可能产生以下4种不同的结果: 
(1) 取代原有拷贝(通过同源重组); (2) 成为额外的基

因拷贝; (3) 再引入一个之前发生过转移的基因; (4) 
与原有基因发生重组, 形成一个部分内源部分外源的

嵌合体基因(Bergthorsson et al., 2003; Barkman et 
al., 2007)。在已报道的线粒体HGT案例中, 没有明显

的基因转移适应性, 因此, 似乎是遗传漂变而不是自

然选择在修复大部分的HGT。而且, 不是所有转移的

基因都是完整和有功能的, 部分发生转移的序列成为

线粒体假基因(Bergthorsson et al., 2003, 2004)。究

竟是最初发生转移的基因片段造成了转移基因的不

完整, 还是外源基因退化的结果, 或者二者兼而有

之, 尚未可知。目前, 关于植物线粒体基因组之间

HGT报道最多的是基部被子植物无油樟(Amborella 
trichopoda) (Bergthorsson et al., 2004), 它是无油

樟科的唯一物种。无油樟是一种热带雨林灌木, 经常

被包括各种苔藓在内的附生植物所覆盖。该物种共有

31个线粒体基因, 使用PCR检测, 首先发现其从其它

植物获取至少20个线粒体蛋白编码基因, 其中7个基

因是从至少3种不同的苔藓植物中获得, 15个基因, 
至少有1个额外的拷贝是通过水平转移获得的; 还有

至少4个基因的2个额外拷贝是水平转移获得的; 1个
基因具有水平转移获得的3个拷贝(Bergthorsson et 
al., 2004; Richardson and Palmer, 2007)。有趣的是, 
大部分水平转移的基因似乎都是完整的并且至少在

RNA水平表达(Richardson and Palmer, 2007), 标志

着这是近期发生的功能性或进化性转移。除这20个外

源拷贝基因, 无油樟线粒体基因组中还包含1个被子

植物来源的基因, 呈垂直传播。在所有发生水平转移

的26个基因中, HGT导致了基因加倍的出现。有18个
通过水平转移获得的基因是完整的, 并具有潜在功

能, 而所有垂直遗传的31个基因都是完整的。无油樟

线粒体DNA中这26个外源基因是从很多供体植物中

获得的。7个来自苔藓植物, 19个来自被子植物。现在

仍不清楚是否有2个甚至更多基因同时转移的情况发

生。19个被子植物基因大多来自双子叶植物。现已发

现2个外源基因与特定被子植物类群有很强的隶属关

系 (nad1 与 榛 属 (Corylus), ccmFN1 与 胡 萝 卜 属

(Daucus))。但是有限的抽样(从175 000种双子叶植

物中取10种)无法准确地确定其余大部分基因的供体

类群。在无油樟线粒体DNA中发现的大量HGT与其叶

绿体DNA中没有发现HGT形成鲜明对比(Goremykin 
et al., 2003; Stefanovic et al., 2004; Rice and Pal- 
mer, 2006)。 

最新的研究对无油樟的线粒体基因组进行了全

序列测定, 结果表明, 无油樟的线粒体基因组中融合

了包括藻类、苔藓以及被子植物在内的共6种物种的

线粒体基因, 其中甚至包含了3种绿藻和1种苔藓的

完整线粒体基因组, 以及2种被子植物的线粒体基因

组序列(Rice et al., 2013)。 
无油樟所处的独特地理位置促使其发生大量
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HGT。无油樟是南太平洋新喀里多尼亚岛特有的单科

单属次冠层灌木或小乔木, 生长在中海拔山地(300– 
900 m)陡峭斜坡上的热带雨林中(Feild et al., 2001)。
在这种潮湿而黑暗的环境中, 无油樟的树叶、树枝、

树干甚至果实往往被包括苔藓在内的不同附生植物

所覆盖。这能够促进植物之间发生直接的HGT, 尤其

是草食动物的取食可能使得无油樟损伤组织的创面

与附生植物及其渗出液直接接触。岛上3 400种维管

植物中 , 接近80%是新喀里多尼亚特有的 (Lowry, 
1998), 也是新喀里多尼亚苔藓的一大部分。因此, 对
这一适合在无油樟表面生长并相互联系的庞大的特

有植物群进行分子检测, 可以获得更多信息: (1) 阐
明如此大规模HGT发生的促进因素; (2) 发现更多

HGT现象; (3) 确定供体植物; (4) 估计转移时间; (5) 
估计转移数量。2005年底在新喀里多尼亚对无油樟及

相互联系的上百种物种进行了样品采集和DNA分析, 
发现无油樟线粒体DNA群体水平存在多态性以及两

个水平转移基因的存在/缺失多态性。无油樟中大量的

HGT可能为研究群体水平HGT的进化动力学提供了

一个极好机会。后续研究发现, 无油樟线粒体DNA中, 
许多外源线粒体基因在转录水平检测到稳定表达, 部
分还进行了RNA编辑。这说明这些基因中的一部分可

能具有功能, 虽然线粒体基因组中许多假基因同样进

行转录和RNA编辑(Aubert et al., 1992; Brandt et al., 
1993; Sandoval et al., 2004; Kim and Kim, 2006), 
另外还有2个能够表达的完整基因, 只是因为它们异

常的编辑模式而被认定为“神秘的”假基因(Mundel 
and Schuster, 1996; Handa, 2003)。 

另一个线粒体基因组HGT的例子是一个质体核

糖核蛋白编码基因rps2。寄生植物Phelipanche有2种
rps2拷贝。一个拷贝与其系统发生分析相符, 另一个

则是从列当(Orobanche coerulescens)中通过水平转

移获得的(Park et al., 2007)。Phelipanche与列当都

是专性寄生植物, 隶属列当科(Orobanchaceae)。通

过水平转移获得的基因拷贝在Phelipanche细胞内的

具体定位并不清楚, 可能插入到了质体基因组外的

DNA中(比如在线粒体或核基因组中)。由于供体和受

体都是寄生植物, 该HGT就有2种可能的方式: 可能

是以一个共同寄主作为遗传物质传递的载体或者通

过偶尔发生的复寄生(即一种寄生物种与另一种发生

寄生)使得供体和受体直接连接, 促成HGT的发生。然

而, 至今尚未得到质体基因组间HGT的确切证据。一

个可能的原因是 , 虽然植物线粒体经常发生融合

(Arimura et al., 2004; Logan, 2006; Carlsson et al., 
2007), 但高等植物不同种间质体的融合和重组却很

少见(Medgyesy et al., 1985)。不过, 最近的研究发现

植物嫁接部分细胞之间能够发生质体DNA的交流 , 
并且可能发生完整质体基因组的传递(Stegemann 
and Bock, 2009), 这使得找到物种间质体基因组的转

移成为可能。尽管在亲缘关系较近的物种间这是存在

理论可能的, 但在亲缘关系较远的物种间由于核-质不

相容使得整个质体的转移不太可能发生 (Schmitz- 
Linneweber et al., 2005)。 

有研究认为, 与其它真核基因组不同, 植物线粒

体基因组与其它真核细胞尤其是植物细胞进行着频

繁且促进进化的水平基因转移(Bergthorsson et al., 
2003; Won and Renner, 2003)。Won和Renner 
(2003)指出, 一个包含着线粒体nad1基因的内含子

从被子植物无油樟转移到了裸子植物买麻藤(Gne- 
tum montanum)中。他们是从买麻藤属的系统进化中

发现的。研究显示, 这一转移是近期(200万至500万
年前)发生的, 且只存在于买麻藤属的一个亚洲分支

中。在亚洲这一脉买麻藤属的祖先获取了该段序列后, 
一些新分化出来的物种随着进化又丢失了这一外源

片段, 却仍然保留着其它源自祖先的序列。Bergth- 
orsson等(2003)报道了5个发生在有花植物线粒体间

的HGT实例。这一研究是在对猕猴桃属(Actinidia)、
桦木属(Betula)及忍冬属(Lonicera)植物的线粒体与

细胞核之间IGT研究结果基础上展开的。上述物种的

线粒体基因组中都包含一个在200个亲缘关系较近的

物种中没有的线粒体基因(Adams et al., 2002)。例如, 
rps11在除忍冬(L. japonica)和黑桦(B. dahurica)以外

的182种双子叶植物中均未检测到。系统进化分析有

力地证明, 软枣猕猴桃(A. arguta)和忍冬的基因是从

远缘被子植物获得的, 但此基因在桦木属是垂直还是

水平传递的尚无定论。Bergthorsson等(2003)报道, 
相比其它物种, 由于在线粒体基因组(mtDNA)中的异

常出现, 所有关于桦木属植物该基因HGT的证据都

不十分充分。 
猕猴桃属、忍冬属和桦木属的HGT都属于再获取

型HGT, 即线粒体中的一个基因发生了向核内的功

能性转移而丢失, 横向转移来的基因占据了其原来的
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位置。Bergthorsson等 (2003)以及Won和Renner 
(2003)则报道了关于线粒体基因家族数量和结构的

HGT现象。在Amborella和买麻藤中发现的基因转移

都是加倍型HGT, 即外源基因和内源基因在一个基

因组中共存。而血根草(Sanguinaria canadensis)中
发生的嵌合型HGT导致一半内源一半外源的杂合基

因。后来报道的HGT都没有再发现嵌合型HGT。大部

分已知的转移导致完整基因与基因片段共存的“加

倍”状态。然而, 一个短片段可能是更长片段的转移, 
也可能是杂合片段, 已有研究发现了一个发生嵌合型

HGT的特定线粒体基因位点rpsl4 (Ong and Palmer, 
2006)。 

在迄今为止的数十例植物间HGT报道中, 绝大

多数都是线粒体基因转移(编码持家呼吸系统或核糖

体蛋白), 因此, 在已有植物细胞器HGT的报道中, 线
粒体间的转移占主导地位。其中也有几个例外, 比如

菜 豆 (Phaseolus vulgaris) 叶 绿 体 基 因 pvs-trnA 
(Ahlert et al., 2006)和肉苁蓉(Cistanche deserticola)
质体基因rpoC2 (Li et al., 2013)。菜豆的pvs-trnA序列

可能通过供体线粒体基因组进行间接转移, 而肉苁蓉

的rpoC2基因拷贝则可能是在寄生过程中偶然获取

的。 
值得注意的是, 虽然有2个报道从线粒体RNA编

辑、Southern印迹杂交强度、置换率等方面提出了外

源基因线粒体来源的间接证据(Bergthorsson et al., 
2003, 2004), 但由于没有具体资料, 对这种现象的

一种保守解释是, 这些基因来自外源线粒体, 通过水

平转移进入线粒体或核基因组(叶绿体基因组差异太

大, 因而被排除)。 
大多数已报道的植物HGT现象都是从一种被子

植物转移到另一种被子植物。例外情况包括上述从被

子植物转移到裸子植物(Won and Renner, 2003)、从

被子植物转移到蕨类植物(Davis et al., 2005)以及由

苔藓植物转移到被子植物等 (Bergthorsson et al., 
2003)。这种明显的偏向性可能只是因为大多数已测

序植物线粒体基因都是被子植物。许多转移在进化上

是近期才发生的, 受体仅为一个属的植物, 甚至只是

一个属内的几种植物 (Bergthorsson et al., 2003; 
Won and Renner, 2003; Mower et al., 2004; Davis 
et al., 2005; Schönenberger et al., 2005)。 

显然, 植物线粒体DNA的HGT异常活跃。大量陆

生植物叶绿体DNA和动物线粒体DNA数据中都没有

发现HGT。虽然植物线粒体DNA经常包含大量核起源

或叶绿体起源的序列(Unseld et al., 1997; Kubo et 
al., 2000; Notsu et al., 2002; Handa, 2003; Clifton et 
al., 2004; Knoop, 2004; Sugiyama et al., 2005), 但
现在仍未发现植物叶绿体中包含其它细胞器来源的

DNA (Rice and Palmer, 2006)。植物线粒体具有一个

积极的DNA吸收系统(Koulintchenko et al., 2003), 
但在叶绿体中未发现该系统。表明这个吸收系统可能

对外源和内源DNA的结合很重要。 
植物线粒体与质体的一个主要区别是线粒体存

在融合现象, 这至少为它们发生HGT频率不同提供

了一种合理的解释。在原生质体融合产生的杂种植株

内, 植物线粒体有规律地发生融合(Arimura et al., 
2004; Sheahan et al., 2005), 促进父母本线粒体基因

组的重组, 而相同条件下叶绿体中则几乎不发生融合

(Kanno et al., 1997; Mohapatra et al., 1998)。然而, 
质体基因组也可能成为HGT的受体。一些关于HGT的
报道涉及质体基因或其片段 (Woloszynska et al., 
2004; Park et al., 2007)。研究发现, 大王花(Raffle- 
sia lagascae)很可能已经失去了完整的质体基因组, 
但在大王花质体基因组残余序列测序过程中, 发现其

中约33%的基因是从其寄主崖爬藤属(Tetrastigma)
植物中转移获取的(Molina et al., 2014)。一些菜豆属

物种的线粒体基因组接收了质体tRNA基因内含子衍

生的杂乱的叶绿体DNA片段。有趣的是, 这些进入线

粒体基因组的杂乱DNA导致了菜豆属植物的细胞质

雄性不育(cytoplasmic male sterility, CMS) (Wolosz- 
ynska et al., 2004)。虽然质体基因通过细胞内基因转

移整合到线粒体基因组是一种普遍现象 (Bock, 
2006), 但系统进化分析显示, 此tRNA内含子不是起

源于豆类质体基因组的。相反, 分析结果显示, 这些

序列的供体可能是一种非双子叶植物(Woloszynska 
et al., 2004)。现有的证据并不能直接证明是一个非双

子叶植物质体基因组与菜豆线粒体基因组发生了水

平转移, 还是供体植物体内的质体基因通过细胞内基

因转移进入到线粒体基因组, 随后二者又通过线粒体

基因组HGT发生了转移。Li等(2013)在分析列当科寄

生植物肉苁蓉的质体基因组过程中, 从中发现一个基

因由其寄主藜科(Chenopodiaceae)植物梭梭(Halo- 
xylon ammodendron)叶绿体基因组中转移获得。 
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虽然一些发生转移的基因是显而易见的假基因, 
但也有许多是完整而有潜在功能的。对这些外源基因

表达的分析报道中有1篇非常引人注目, 因为血根草

的rps11基因(只在其线粒体基因中存在单拷贝)发生

转移后能够转录, 进行RNA编辑并嵌合: 其5'端是双

子叶的, 垂直起源; 而其3'端则是单子叶的, 水平起

源(Bergthorsson et al., 2003)。该基因与其它完整的、

转录以及编辑的外源基因是否编码功能蛋白仍有待

进一步研究。之前也有报道显示植物线粒体假基因被

转录和编辑(Aubert et al., 1992; Brandt et al., 1993; 
Sandoval et al., 2004; Kim and Kim, 2006)、转录而

不编辑(Quinones et al., 1996)或根本不转录(Dong 
et al., 1998)。 

不同的基因或不同的植物种系间发生HGT的几

率是否存在差异? 对IGT的研究显示, 从生物能学角

度来看, 线粒体核糖核蛋白基因更像是发生了向核内

的功能转移(Adams et al., 2002)。在发生HGT方面, 
不存在对基因的偏爱, 可能因为大部分转移是无功能

性的无义事件。HGT在有花植物线粒体间发生的几率

是存在差异的。在拟南芥、油菜(Brassica napus)、
水稻、玉米(Zea mays)或甜菜(Beta vulgaris)等线粒

体基因组已完成测序的物种中, 没有蛋白编码基因发

生HGT的证据 (Unseld et al., 1997; Kubo et al., 
2000; Notsu et al., 2002; Handa, 2003; Bergthors-
son et al., 2004; Clifton et al., 2004)。尽管大部分已

报道的HGT都是关于来自一个供体的单个基因, 在
其它研究中也发现了一些额外基因, 因此更广泛的

HGT也需加以考虑。如前文所述, 无油樟线粒体基因

组中外源DNA异常丰富, 实际上, 其包含的外源基因

比内源基因还要多。 

1.3  嫁接组织之间的水平基因转移 

为了验证嫁接植物组织间是否存在水平基因转移 , 
Stegemann和Bock (2009)设计了一个巧妙的实验, 
他们培育了2组携带有不同选择标记和报告基因的转

基因烟草: Nuc-kan:yfp和Pt-spec:gfp。Nuc-kan:yfp
基因组内整合了一个卡那霉素抗性基因(nptII)和黄色

荧光蛋白基因(yfp); Pt-spec:gfp在质体(叶绿体)基因

组内转入了奇霉素抗性基因(aadA)和绿色荧光蛋白

基因(gfp)。之后, 将这2组烟草相互进行了嫁接实验, 
并测试其中荧光报告基因的表达情况。最终, 实验结

果证实了植物嫁接部分之间有遗传物质的交换, 但基

因的传递仅局限在砧木和穗木的结合部, 即只有嫁接

位点产生的侧枝才能保留可遗传的改变。 

2  植物与细菌、真菌之间的跨界水平基

因转移 

2.1  植物与细菌间 

农杆菌侵染植物细胞是植物作为跨界HGT受体的一

个经典案例。在侵染过程中, 农杆菌Ti质粒的一段序

列(称为转移DNA或T-DNA)插入植物细胞的核基因

组中(Gelvin, 2000)。随着工作原理逐渐被阐明, 将Ti
质粒修饰为导入外源基因的工具开发了农杆菌介导

的转化法。分子分析解释了早期T-DNA整合入植物基

因组的遗迹且这些序列被称作细胞组成型T-DNA 
(cT-DNA)。 

例如, 几种烟草核基因组中发现了cT-DNA, 可
能是百万年前被农杆菌侵染并获得的(Suzuki et al., 
2002)。T-DNA包含的基因改变了植物体的结构(如通

过干扰植物激素平衡等 )。由此推测水平获得的

cT-DNA促成了植物新性状的进化。通过改变植物的

生长状态, 这些细菌基因能够赋予植物特定环境下的

选择优势(Suzuki et al., 2002)。并且, 基于此丰富了

遗传多样性甚至通过适应辐射促进新物种的形成。长

久以来, 农杆菌(以发根农杆菌和根癌农杆菌为代表)
被认为仅仅是一种可以将基因规律性传递入植物基

因组的细菌。然而, 当使用合适的质粒用于DNA转化, 
许多其它属的菌(Rhizobium、Sinorhizobium和Meso- 
rhizobium) 也 被 证 明 有 转 化 植 物 细 胞 的 能 力

(Broothaerts et al., 2005)。这些菌类似乎不是本来就

能够吸收Ti质粒的。但它们似乎能够通过HGT从农杆

菌获取Ti质粒, 比如通过细菌接合或直接的DNA吸收

(Amabile-Cuevas and Chicurel, 1992; Trevors, 
1996; Babic et al., 2008)。这一现象究竟是自然发  
生的还是仅为偶然, 以及除农杆菌外的其它菌类是   
否能将其自身的遗传信息导入植物基因组尚有待研   
究。 

从农杆菌到植物的遗传信息转化被认为仅限于

Ti质粒中的基因。然而, 也有农杆菌基因组DNA偶然

转移到宿主的核基因组的情况(Ulker et al., 2008), 
而且表明HGT在细菌转化及植物进化过程中的意义。
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大约每250株转基因植物中就有1株能够检测到农杆

菌的染色体片段, 这种现象被认为是T-DNA介导的

转移过程中, 农杆菌染色体DNA偶然进入了T-DNA 
(Ulker et al., 2008)。然而, 确切的转移机制尚不明

确。这种从农杆菌染色体到植物核基因组的DNA转移

仅在转化实验中被发现, 不过鉴于其发生频率之高, 
这种转移自然发生的实例也可能存在。无论如何, 农
杆菌并不局限于转化质粒中的基因, 也能够将染色体

基因导入植物体内, 表明细菌-植物HGT实质上跨越

物种界限扩充了基因库, 并可能因此加速了植物的进

化。一些细菌基因也常在真核藻类中发现。例如, 硅
藻类三角褐指藻(Phaeodactylum tricornutum)核基

因组中吸纳了 500多个细菌基因 (Bowler et al., 
2008); 中心褐藻(Thalassiosira pseudonana)中也被

发现有超过一半的转移基因(Armbrust et al., 2004), 
表明该转移发生在2个藻类群分离之前。细菌基因也

能进入叶绿体基因组。如藻类类群haptophyte和
cryptophyte 的质体 rpl36 基因 (Rice and Palmer, 
2006)。转移来的rpl36基因可能通过同源重组替换掉

了原有基因。 
尽管在许多实例中, 对通过转移获得的细菌基因

的适应性尚不明确, 但也有因HGT突然形成一个新

物种甚至一个更高的分类阶元的现象。一个有趣的事

例 是 花 样 羽 状 硅 藻 类 群 的 拟 菱 形 藻 (Pseudo- 
nitzschia)和拟脆杆藻(Fragilariopsis)通过HGT对细

菌中的离子富集蛋白——铁蛋白编码基因的获得

(Marchetti et al., 2009)。对微量元素铁的吸收能力限

制了藻类在全球广大海洋中的分布, 也限制了海洋中

的初级生产力。因此, 获取和储存铁的能力成为一个

重要的选择压力。有趣的是, 拟菱形藻和拟脆杆藻都

是缺铁海域进行铁肥补充实验时藻类大爆发的优势

种, 表明通过HGT获取的基因所编码的铁蛋白赋予

了藻类高度的铁储存能力, 使得这些藻类能够在铁水

平降低后富集周围的铁, 以保证其正常生长和细胞分

裂(Marchetti et al., 2009)。细菌和藻类间HGT的具体

机理尚属未知。由于单细胞真核藻类(如硅藻)并不会

吸收外界裸露的DNA, 藻类细胞和共生菌或致病菌

之间可能直接发生转移或者通过病毒介导转移。 
在DNA发生转移后, 水平转移获取的基因必须

获得适合的表达信号以适应其在植物细胞核(真核)的
新环境从而实现其功能。这似乎需要基因组中额外的

安排(如启动子获取(Stegemann and Bock, 2006)), 
这也可能限制了HGT形成功能基因。 

2.2  植物与病毒间 

对于动物或者细菌间的HGT来说, 病毒常作为主要

的转移工具。病毒能够将其自身的遗传信息(或部分)
转移到宿主基因组, 或将前一个宿主的部分遗传信息

转移到新宿主体内(Mann et al., 2003; Lindell et al., 
2004)。植物病毒则不同, 大部分植物病毒是RNA病
毒, 它们一般不会整合到宿主基因组。即便是DNA植
物病毒(如双生病毒科(Geminiviridae)、圆环病毒科

(Circoviridae)和花椰菜花叶病毒科(Caulimoviridae)
等)以及那些生活周期中有DNA阶段并在复制过程中

呈现游离DNA状态的病毒, 也很少会将自身插入宿

主细胞基因组(Timmermans et al., 1994)。尽管如此, 
病毒基因仍有可能偶然插入植物基因组, 至少在进化

过程中曾发生过(Harper et al., 2002)。例如, 在一些

烟草品种中发现双子病毒DNA, 表明曾经发生过一

次早期的病毒DNA插入 (Bejarano et al., 1996; 
Ashby et al., 1997)。植物基因组吸纳病毒序列的分

子机制尚不清楚, 但可以推测病毒基因组和植物染色

体DNA的偶然重组也是可能性之一(Harper et al., 
2002)。这些情况可能是由双链DNA损伤修复(Davis 
and Wurdack, 2004; Bergthorsson et al., 2004)或部

分同源介导的非常规重组造成的(Stegemann and 
Bock, 2006; Chan et al., 2007)。 

转移获得的病毒基因或基因片段, 在进化选择中

是可能存在影响的。转移序列的表达可以通过表达后

沉默(PTGS)为受新病毒侵染的植物提供保护(Wa- 
terhouse et al., 1999; Wang and Metzlaff, 2005), 也
可能通过预表达病毒基因产物(如基因沉默的抑制元

件)促进随后的病毒感染(Kasschau and Carrington, 
1998; Qu and Morris, 2005)。甚至有可能转移获得的

病毒基因在很长时期内有利和不利选择作用并存。在

这种情况下, 迅速降解最初进入的序列可以保证细胞

内没有具功能的蛋白产物生成, 并且随着这一程序的

完成, RNA水平表达的维持和进化选择通过表达后沉

默形成了有效的感染压力。然而直到现在, 所有上述

机制和病毒序列整合到植物基因组过程中形成、发展

和稳定的选择压力仍然未知。 
有趣的是, 病毒序列似乎并不仅限于整合入植物



550  植物学报  51(4)  2016   

 

核基因组中。葡萄(Vitis vinifera)全基因组测序结果发

现了2个病毒基因片段的存在 (Goremykin et al., 
2009), 似乎来自与卷叶病毒病有关的黄化病毒组。

黄化病毒是RNA病毒, 其整合到DNA基因组中似乎

是依靠病毒RNA基因组反转录的cDNA。值得注意的

是 , 植物线粒体有反转录活性(Fassbender et al., 
1994; Moenne et al., 1996), 至少其中部分转录本是

由线粒体基因组编码的。线粒体剪切因子整合了一个

反转录酶的保守域(Mohr et al., 1993; Ahlert et al., 
2006), 虽然还不确定是由线粒体基因中的内含子开

放阅读框编码还是由核基因编码后转运。因此, 可以

猜测黄化病毒序列在线粒体内转变为cDNA片段并整

合入基因组。 
尽管病毒颗粒一般不会出现在线粒体内, 但偶有

发现线粒体将其吞入的现象。而且, 植物线粒体也能

够吸收外源RNA和DNA (Koulintchenko et al., 2003; 
Duchêne et al., 2009)。这表明裸露的病毒核酸也可

能进入线粒体内。还有一种可能, 就是病毒序列首先

整合到葡萄的核基因组内, 然后通过细胞内基因转移

进入线粒体基因组。总体来说, 植物线粒体基因组中

频繁出现各种外源遗传物质, 包括混杂着核基因组、

叶绿体DNA、叶绿体功能tRNA基因以及通过HGT获
取的外源DNA (Marienfeld et al., 1999; Bock, 2006; 
Richardson and Palmer, 2007)。这说明可能线粒体

更易于接受外源DNA。第1个外源病毒基因组的转移

很可能发生在所有植物的共同祖先中。线粒体和叶绿

体内转录组件的关键组分和DNA复制元件都是病毒

起源的 , 且T-噬菌体类很可能是这些基因的来源

(Filée and Forterre, 2005; Shutt and Gray, 2006)。
例如, 核编码的线粒体、叶绿体RNA聚合酶与T-7噬
菌体的RNA聚合酶相似(Hedtke et al., 1997), 表明

可能是真核生物进化早期通过HGT获得的。一种可能

是这个基因的供体是能够感染α-proteobacterial的噬

菌体, 而被感染的α-proteobacterial后来形成了今天

的线粒体(Gray et al., 1999)。由于噬菌体感染能够导

致噬菌体基因组稳定整合入原核宿主的基因组中(即
前噬菌体时期), α-proteobacterial菌内共生体在被前

真核细胞吞入前可能就已经纳入了一些噬菌体基因

(Filée and Forterre, 2005)。随后向核内的基因转移

(Nakamura et al., 2004)以及植物品系的基因加倍可

能产生RNA复制酶的异形体, 并随后导入到线粒体

和叶绿体中(Hedtke et al., 2002)。 

2.3  植物与其它真核生物间 

光合藻类Vaucheria litorea与一种海蛞蝓 (Elysia 
chlorotica)存在共生关系, 二者之间发生了一个有趣

的跨界HGT。海蛞蝓能够将藻类叶绿体转化为细胞内

共生从而获得光合系统(Mujer et al., 1996; Pierce et 
al., 1996; Rumpho et al., 2000)。海蛞蝓的叶绿体称

为“kleptoplasts”(派生于希腊语kleptein, 意思是偷)。
因为它们是海蛞蝓从藻类食物资源获取或从不完全

消化的藻类细胞中“偷”来的。Kleptoplasts不是垂

直遗传的(通过有性生殖), 而是由每一代从新的藻类

细胞重新获取。Kleptoplasts在藻类细胞的胞质中能

保持数月的活性, 它们产生氧气、固定CO2并活化表

达质体基因组基因, 通过大量的核基因给予叶绿体功

能支持以及光合器官众多组分的高周转率 (Bock, 
2007)。在没有藻类基因组的情况下, 保持光合活性

数月之久是令人不解的。最近在海蛞蝓的核基因组中

发现了一个光合系统基因(Rumpho et al., 2008), 该
基因编码光合系统II锰结核蛋白(Ps60), 这是光合系

统II中光水解复合物的必要组分, 为这一现象提出一

种可能的解释。该基因不仅转移到海蛞蝓基因组中, 
而且有表达活性。另外, 还有报道称编码3个定位于

质体的光捕获复合蛋白的核基因也从Vaucheria 
litorea转移到了海蛞蝓(Pierce et al., 2007)。从藻类

核基因组到海蛞蝓核基因组的HGT规模尚不确定 , 
但最极端的可能是, Vaucheria litorea光合电子传递

和碳固定所需的全套核基因均转移到了海蛞蝓的核

基因组中, 或者HGT仅限于光合器官中一些频繁转

运的蛋白组分编码基因(如PsbO, PsbO易受活性氧

破坏 , 且可能在光合系统 II转运调节中起作用 ) 
(Henmi et al., 2004; Lundin et al., 2007)。后续研究

认为, 虽然海蛞蝓确实通过HGT获取了藻类的叶绿

体, 但没有能力进行光合作用, 其在黑暗条件下一样

可以保持存活(Christa et al., 2014)。 
迄今为止, 已发现的植物向动物基因组最广泛的

HGT是一种淡水蛭形轮虫Adineta vaga, 属于无性繁

殖类玄武湖轮虫(Bdelloidea)。除了植物基因, Adineta 
vaga基因组中还有许多来自细菌和真菌的基因

(Gladyshev et al., 2008), 表明其整合外源DNA序列

相对没有特异性。有趣的是, 这些基因都在端粒附近
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(与转座子相邻)。因此说明这些片段是在染色体末端

于DNA修复过程中整合入基因组的。其中有些水平转

移基因成为假基因, 也有些是完整并可以表达的。大

部分完整的外源基因为简单功能酶编码基因(如植物

UDP-葡萄糖基转移酶), 而不是多蛋白复合体或与轮

虫代谢无关的多组分途径。这种基因能够在转移到远

缘物种后立即表现功能的现象可能意义重大(Gla- 
dyshev et al., 2008)。虽然蛭形轮虫对这种大规模

HGT的适应性有待研究, 但可以预见, 至少部分转移

的基因赋予了选择优势。例如, 一个植物源基因, 编
码β-半乳糖苷酶且在细胞壁多糖降解中起作用

(Gladyshev et al., 2008)。由于轮虫从水中过滤藻类、

细菌和其它小的有机颗粒为食, 具备β-半乳糖苷酶活

性有助于消化难消化的食物。 
蛭形轮虫HGT的多发令人困惑, 也提出了吸收

外源DNA机制的问题。一个可能的线索在于蛭形轮虫

非正统的生活方式。许多蛭形轮虫能够在严苛的环境

中生存, 包括完全干燥和高度电离辐射等, 这些极端

逆境条件会造成膜损伤和DNA损伤。一方面, 受损的

膜使得DNA分子更易通过, 无论是未完全消化的食

物或环境中的裸DNA都可能进入; 另一方面, 胁迫引

起的DNA损伤会造成轮虫基因组双链受损, 同时促

进供体DNA的破碎。鉴于外源DNA整合入真核基因组

中与双链损伤修复相关, DNA损伤和膜损伤的综合作

用对蛭形轮虫大规模的HGT提供了一种貌似合理的

解释(Gladyshev et al., 2008)。从轮虫中HGT的高频

发生, 似乎可以开发一种选择系统来在实验室观察

HGT。用转化了抗生素抗性基因的藻类或细菌来喂养

轮虫, 并检测这些基因在轮虫基因组的表达, 然后, 
在多种胁迫环境中筛选抗生素抗性轮虫进行HGT筛
选系统和促进HGT的环境条件及分子机制的分析。包

括前面所述嫁接实验在内, 对植物中HGT进行研究

的实验系统也已初步建立(Huang et al., 2003; Ste- 
gemann et al., 2003; Bock and Timmis, 2008; Ste- 
gemann and Bock, 2009)。 

有证据表明, 非植物真核生物也能传递遗传物质

到植物体内。被子植物线粒体基因的I族内含子cox 1
是研究非植物真核生物基因向植物水平转移很好的

材料。关于该内含子从一种真核供体经HGT向植物中

转移的情况最早见于一种胡椒科植物Peperomia 
polybotrya (Vaughn et al., 1995)。Peperomia poly- 

botrya的cox 1内含子与真菌线粒体内含子的相似度

高于其它高等植物及藻类。有趣的是, 部分真菌体内

与Peperomia polybotrya内含子高度相似的内含子序

列在线粒体cox 1基因的相同位置。对这些与被子植

物cox 1基因相似的侧翼外显子序列进行检测, 发现

HGT仅限于内含子序列。自剪接I族内含子是移动遗

传元件, 并可以通过一个称为“内含子归巢”的过程

侵染无内含子等位基因(如在真菌有性杂交中) (Bel-
fort and Perlman, 1995)。另外, cox 1内含子包含1个
编码限制性内切酶的ORF, 这个酶被认为在内含子

移位过程中起作用。因此有可能是类似“内含子归巢”

的过程将真菌内含子导入植物cox 1位点, 可能是在

Peperomia polybotrya植物体被真菌病原体或菌根发

生体侵染过程中发生的。事实上, 正是内含子插入位

点侧翼外显子序列特征(sequence signatures)标记

的改变为水平内含子转移的归巢类似机制提供了一

个相关证据(Vaughn et al., 1995)。最初认为, 这只是

进化过程中偶发的新HGT事件。对不同种被子植物内

含子分布的研究揭示了许多水平获得内含子的个例

(Cho et al., 1998; Sanchez-Puerta et al., 2008)。在

已研究的640种被子植物(涉及212科)中, 内含子的获

取有70个单独的水平转移案例(Sanchez-Puerta et 
al., 2008)。相对于假设这些真菌到植物的转移都是

独立发生的, 更可能的是内含子最早由真菌经一次

转移进入被子植物体内, 随后再由一种被子植物传

递到另一种。这可能是经由异常的种间授粉或经植物

间其它的HGT机制发生。经过植物间的HGT传播看

起来更具可能性, 因为在植物线粒体基因组中没有

发现其它有“归巢”现象的内含子, 这同时表明真菌

到植物线粒体的内含子转移不常发生。对cox 1内含

子在被子植物中不规则分布的另一种解释是, 内含

子在传递过程中多次丢失而没有在植物间持续传播。

要确定在进化过程中究竟是哪种情况, 还有待于大

规模的密集采样和大范围测序分析工作的开展。 

3  结语 

早期的研究认为, HGT主要存在于原核生物界, 很少

在真核生物中发生。然而, 新近的研究结果使这一观

点受到了挑战, 真核生物中的HGT现象可能被严重

低估了。随着越来越多的物种基因组测序的完成, 还
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会不断发现植物中HGT的案例。从目前的研究结果来

看, 植物细胞内的3个基因组——核基因组、线粒体

基因组和质体基因组均有可能发生HGT, 尤其是植

物线粒体基因组具有活跃的同源重组系统以及频繁

进行融合的特性, 使它们更有可能成为外来基因的受

体。而与植物产生HGT的物种范围则涵盖了病毒、原

核生物和真核生物等各种类群。HGT发生的形式可能

是DNA、RNA甚至是整个细胞器基因组, 虽然其具体

机制尚不明确。目前普遍认为HGT转移的基因序列是

随机的。这就有可能出现片段化的基因组DNA, 完整

的或部分的mRNA序列发生水平转移并在随机位置

整合到受体基因组中或发生同源重组, 成为受体基因

组的一部分, 并随着进化过程发生序列变化。通过基

因序列在转移后发生变化的程度可以反推HGT发生

的时间。然而由于高等生物的生殖细胞与体细胞是分

离的, 且生殖细胞被非生殖细胞包被, 因此, 许多发

生在不同物种体细胞之间的HGT现象难以通过亲代

传递被保留下来, 进而会大大低估基于物种基因组测

序进行的HGT规模。在目前仅有少数植物基因组完成

测序的情况下, 尚难以估计植物进化中HGT的真正

规模。不过, 相信随着大规模测序研究的开展以及对

真核生物HGT研究的逐渐重视, 植物中HGT的真实

面貌终将被揭开。 
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