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小麦(Triticum aestivum L.)是全球最重要的粮食作物之 

一, 为人类提供约20%的膳食能量和25%的蛋白质. 普通小麦 

是异源六倍体(AABBDD, 2n=6x=42), 由A、B和D三套亚基 

因组组成, 分别来源于三个不同的二倍体祖先物种. 小麦起 

源于西亚新月沃地一个狭小的区域, 在短短的一万年间, 驯 

化后迅速从一地区向全世界传播, 发展为全球种植面积最广 

的主粮作物, 其中最关键因素是普通小麦具有多倍体优势、 

更广的环境适应性与优良的加工品质. 多倍体小麦这一特性 

一直是进化生物学、基因组学、遗传学和作物遗传育种学 

领域关注的科学问题 [1~5]. 而在生产实践上, 随着全球气候变 

暖加剧, 土地盐碱化、沙漠化及其他自然灾害频发, 解析这 

一科学问题显得更加紧迫和重要. 近日, 河南大学宋纯鹏教 

授课题组发表的题为“Horizontally acquired CSP genes con
tribute to wheat adaptation and improvement”研究论文中 [6], 首 

次报道了主粮作物小麦中来源于细菌的水平基因转移(hori
zontal gene transfer, HGT)及其生物学功能, 为这一重要科学 

问题研究提供了全新的研究思路. 该研究发现, 一类来源于 

原核生物的冷激蛋白CSP(cold shock protein)基因, 通过水平 

基因转移到主粮作物小麦及小麦族之中并在长期的进化、 

驯化与品种改良过程中被保留下来. 该基因在小麦族中不仅 

具有良好的遗传稳定性, 同时显著提升了现代六倍体小麦的 

环境适应性. 同时, 超表达该基因可同样提高水稻的抗逆能 

力和产量, 进一步显示其在优化作物环境适应性方面的巨大 

潜力. 该研究不仅深化了学界对六倍体小麦广泛适应性遗传 

基础的认知, 更为未来利用现代转基因工程与合成生物学技 

术, 开展作物育种与改良, 提供全新的技术思路和遗传资源. 

1 小麦HGT的发现 
20世纪上半叶, 著名的肺炎双球菌转化实验不仅证明了 

DNA是遗传物质, 同时, 发现生物体可通过非生殖途径, 跨越 

物种界限, 将遗传物质传递给其他生物体的生物学过程. 这 

种被称为水平基因转移现象, 打破了传统生命树的线性演化 

观念, 可加速适应性的进化, 是生物进化的重要驱动力之一 [7]. 
HGT现象最早在原核生物(细菌和古菌)中发现, 被认为 

是原核生物进化的重要动力. 随着功能和进化基因组学的发 

展, 包括动植物等复杂的多细胞真核生物中, 也发现HGT现 

象 [8]. 这些HGT事件主要发生在植物进化的早期阶段, 尤其 

是在链形植物祖先和陆生植物祖先, 有两次大规模的水平基 
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因转移事件. 研究发现, 这些转移的基因参与植物生物发育, 
胁迫响应, 离子运输和次生代谢等过程, 对陆生植物的适应 

性演化有着重要作用 [9]. 但是, 种子植物中HGT事件的发生 

频率较低, 主粮作物小麦、玉米和水稻等关于HGT的鉴定及 

功能研究, 更是备受人们关注. Kyndt等人 [10]发现红薯中存在 

通过水平基因转移获得的农杆菌部分基因片段. Wang等 

人 [11]发现小麦的抗赤霉病基因Fhb7来自二倍体长穗偃麦草, 
该基因是通过水平转移, 由内生菌转移至长穗偃麦草中. 但 

目前为止, 主粮作物中直接的HGT尚未见报道. 
河南大学宋纯鹏团队长期从事小麦D亚基因组重建研 

究. 通过对D亚基因“祖先物种”粗山羊草(Aegilops tauschii)种 

质资源分类和进化分析, 完成了粗山羊草的高质量参考基因 

组组装和注释 [12]. 在最新的研究中 [6], 作者建立起一套基于 

公共数据的发现HGT技术路线, 发现了一类来源于原核生物 

的冷激蛋白基因CSP, 其编码的蛋白序列及结构与细菌中的 

CSP蛋白高度相似, 仅在N端含有一个CSD结构域, 命名为 

CSP-H. 进一步分析发现, CSP-H基因仅存在于小麦族中. 小 

麦中除具有CSP-H基因外, 还含有另一类垂直进化的CSP基 

因, 将其命名为CSP-V. 与来源于细菌的CSP-H相比, CSP-V 
蛋白不仅在其N端的CSD结构域存在差异, 并且C端还富含甘 

氨酸和锌指结构. 深入分析发现, CSP-V基因在低等植物到高 

等植物类群中普遍存在. CSP基因在小麦族中特有的系统发 

育模式(包括水平获得的CSP-Hs和垂直进化的CSP-Vs), 暗示 

了通过HGT获得的CSP-H基因可能赋予小麦族物种特殊的生 

理习性. 

2 CSP-H分子功能验证 
CSP是一类具有核酸结合能力的蛋白, 该类蛋白在原核 

生物中含量丰富 ,  并且受到低温等非生物胁迫的诱导表 

达 [13]. 虽然Csp基因通常参与冷胁迫响应, 但它们也可能在其 

他非生物胁迫响应中发挥作用. 研究表明, 超表达细菌的Csp 
可增强水稻、小麦和玉米等作物对干旱、高温、高盐等非 

生物胁迫的抗性 [14,15]. 作者证实, 小麦CSP-H蛋白与细菌的 

CSP具有类似的核酸解链活性, 可直接结合一系列下游靶基 

因. 除了含有大量的非生物胁迫响应靶基因外, 还有众多与 

光合作用相关的靶基因. CSP-H可通过调控这些下游靶基因 

的转录本丰度, 提高小麦的光合效率以及非生物胁迫抗性. 
为进一步探究CSP-H基因在小麦多倍化和传播中的作用, 作 

者构建了人工合成六倍体小麦遗传材料, 发现其光合效率显 

著高于二倍体和四倍体亲本. 并且CSP-H基因的表达水平也 

伴随着小麦多倍化的进程逐渐升高. 在六倍体小麦向世界各 

地传播的过程中, 该基因的表达量也呈现递增的趋势. 这些 

结果表明, 通过HGT获得的CSP-H基因, 对六倍体小麦的广 

泛适应性具有重要贡献(图1). 这项研究对于揭示经过多倍化 

图 1 水平转移基因CSP-H提高小麦适应性并促进其传播 
Figure 1 Horizontally transferred CSP-H genes improve wheat adaptation and promote its spread  
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形成的六倍体小麦的广适性以及从起源地向全球各地传播 

的发挥了重要作用. 

3 CSP-H基因资源育种利用途径的建立 

近年来, 作者通过粗山羊草优异种质筛选, 建立了粗山 

羊草-小麦快速渐渗(Aegilops tauschii-wheat introgression, A- 
WI)平台 [16], 将粗山羊草群体资源大规模转移到现代小麦品 

种中, 创制了一系列重要且可用于现代小麦遗传改良的新种 

质. 作者从已有的粗山羊草自然群体重测序数据中, 鉴定到 

两种CSP-H基因的单倍型AetHap1和AetHap2, 其中AetHap2 
具有更强的核酸结合能力和非生物胁迫抗性. 通过渐渗的方 

法将含有该单倍型的粗山羊草染色体片段导入到现代小麦 

品种周麦18(Zhoumai18)中, 可显著提高Zhoumai18的光合效 

率和单株粒重. 更令人兴奋的是, 由于CSP-H基因仅存在于 

小麦族物种中, 研究人员将该基因导入水稻, 发现可同样提 

高干旱条件下水稻的产量, 体现了其优良的育种价值和应用 

前景, 表明该基因具有广阔的应用前景. 

4 意义和未来设想 
CSP-H是首个在主粮作物(如小麦, 水稻, 玉米, 大豆等) 

发现并进行功能解析的水平转移基因, 有其重要的理论意义 

和应用价值. 
首先, 该项研究建立了一条基因组时代高效发现HGT的 

技术路线. 在基因组时代, 各个物种都积累了大量的基因组 

数据, 建立了数据库. 通过跨物种的基因序列比对, 能够高效 

地发现HGT, 进而开展深入研究. 该研究证明这是一条进行 

HGT研究的高效技术路线. 
其次, 该研究不仅深刻揭示了HGT在作物适应和驯化过 

程中的关键作用, 同时也发现, 通过HGT获得的外源基因, 经 

过了长期的选择, 在作物中具有更好的遗传稳定性和环境适 

应性, 为未来作物的育种与改良提供了宝贵的基因资源和全 

新的技术思路. 针对田间复合逆境胁迫, HGT来源的基因很 

可能赋予作物抵御干旱及其他综合逆境胁迫的抗性. 该研究 

同时也为现代转基因工程和合成生物学技术合理利用外源 

基因提供了确凿依据.   
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