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摘要  水平基因转移现象的发现揭示出生物进化的另一条途径, 并引发研究人员对生物进化

描述方式进行更多的思考和讨论. 目前普遍认为, 水平基因转移在原核生物和单细胞真核生物

中发生较为频繁, 并且是二者进化的重要动力, 但在多细胞真核生物中, 其发生范围及进化意

义尚存争议. 本文列举原核生物、单细胞真核生物以及多细胞真核生物 3 个重要类群(动物、植

物、真菌)中已被报道的部分研究实例, 分析水平基因转移在这些类群进化过程中的作用及其产

生的影响. 此外, 还简要地介绍了目前水平基因转移常用的检测手段、可能的发生机制以及其

发生的倾向性, 并对未来多细胞真核生物水平基因转移事例的发现作出预测. 
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水平基因转移(horizontal gene transfer, HGT), 又

称横向基因转移(lateral gene transfer, LGT), 指不同

于常规的由亲代到子代的垂直基因传递(vertical gene 

transfer, VGT), 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[1]. 通过将新

基因导入现有的基因组 , 水平基因转移能帮助受体

生物绕过通过点突变和重组创造新基因的缓慢过程, 

从而加速基因组的革新和进化[2].  

达尔文在《物种起源》中基于突变和垂直遗传的

假设而推导并提出了“生命之树”(tree of life)的概念[3], 

自此之后, 用简洁分叉的树状图, 即生命之树, 来描

绘生物进化的历程一直是生物学家所追求的目标 . 

然而水平基因转移现象的发现启示我们 , 生物进化

的历程可能远比之前想象的更加错综复杂 . 一些研

究者认为, 水平基因转移是生物进化的重要动力, 进

化历程更应该用 “生命之网 ”(web/net of life)来描

述 [4~7]. 然而 , 也有对此持不同意见的研究人员 , 他

们同样承认水平基因转移现象的存在 , 但却坚持认

为树形结构才是主要的 , 横向的基因转移所产生的

影响并不足以对此产生动摇[8~10]. 例如, Ciccarelli 等

人[8]选择了来自生物 3 个域(古菌、细菌和真核生物)

的 191 个物种中普遍存在的 36 个基因, 在排除了 5

个有横向转移现象的基因后, 利用剩下的 31 个同源

基因构建了一棵巨大的“生命之树”, 并认为这能反

映生物进化真实的信息. 然而, 这项研究却受到了其

他研究者的反驳, Dagan 和 Martin[11]撰文指出, 从数

量上看, 31 个基因只能代表一个普通原核生物蛋白

编码基因总量的 1%, 对于一个较大的真核生物来说, 

甚至只有 0.1%, 因此, Ciccarelli 等人[8]的结果只能称

为“由 1%信息构成的树”, 并不是生物进化的真实反

映. Swithers[12]也指出, Ciccarelli 等人[8]的研究方法存

在明显的缺陷, 虽然他们声称所使用的 31 个基因缺

乏基因转移的证据 , 但这并不能证明这些基因从未

发生过水平基因转移.  
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争论还在继续, 维护“生命之树”的一方坚信, 即

使水平基因转移确实存在 , 但是一些核心的基因仍

然保留着树的信息 , 并且可以通过相应的技术手段

将其显示出来; 而提出“生命之网”的一方, 则认为随

着“生命之树”概念的动摇 , 生物进化的一些基本观

点和概念也都需要随之进行更正. 无论如何, 这场争

论的焦点就在于: (ⅰ) 水平基因转移现象发生的范

围到底有多大; (ⅱ) 水平转移的基因到底对生物进

化产生了多大影响. 在目前的研究水平下, 要准确而

完整地对此作出评述是几乎不可能的 , 但是通过分

析发生在不同生物类群中的案例 , 还是可以窥探出

水平基因转移对于生物进化影响的一些迹象 , 并从

中总结出有意义的规律.  

1  原核生物水平基因转移发生的范围及意义 

尽管发生在多细胞真核生物(如动物、植物、真

菌等类群)中的水平基因转移现象可能更受人们的关

注, 但要充分认识水平基因转移对生物进化的影响, 

还是有必要先了解一下原核生物类群(包括细菌和古

菌)中水平基因转移发生的情况. 因为从地球的生物

量来看, 占据大多数的是原核生物, 而且对于本文所

探讨的话题——水平基因转移, 其发生的主要对象也

是原核生物.  

对原核生物而言 , 外源基因的获得被认为是基

因组取得新基因的主要途径 . 通过基因转移从其他

生物处取得可用基因 , 受体生物能被快速地赋予有

利的表现型 , 从而获得开拓新资源和生态位的能

力[2,13~15]. 最具代表性的原核生物水平基因转移事件

是细菌耐药性的产生和传播 . 抗生素作为一种重要

的医疗手段 , 在其推广应用的过程中一直受到细菌

耐药性问题的困扰 [16]. 研究人员发现 , 细菌不仅能

快速产生耐药性 , 而且能在菌落间相互传播这种能

力 , 这使得细菌能在短时间内获得多种抗生素的抗

性. 垂直遗传已经不足以解释这一现象, 水平基因转

移的研究由此得到重视. 研究表明[15,17,18], 细菌的耐

药性基因能够通过各种方式在菌株或菌种间广泛传

播, 受体细菌因而可以迅速、广泛地运用染色体外的

元件来获得对抗抗生素的性状, 从而适应新环境. 类

似于细菌耐药性, 一些原核生物致病机理、代谢特性

的传播也通常归因于相关基因的水平转移[15,18].  

水平基因转移作为原核生物进化的一个重要机

制, 其重要性已经得到广泛认可, 但是在量化其对基

因组进化的贡献问题上还存在争议 . 近几年的研究

表明 , 水平基因转移对原核生物的影响可能是极其

广泛的. Dagan 等人[19]检测了分布在 181 个原核生物

基因组中的近 54 万个基因, 发现平均每个基因组中

都有至少(81±15)%的基因在其进化历程中的某段时

间与水平基因转移相关联. 而 Treangen 和 Rocha[20]

则对来自原核生物 8 个不同进化枝的 110 个基因组进

行了分析, 结果表明, 88%~98%的蛋白家族扩增与水

平基因转移有关 , 并且相对于另一蛋白进化的推动

力—基因重复 , 通过水平转移的基因能更长久地

存在于原核生物中. Zhaxybayeva 等人[21]以 11 个完整

测序的蓝藻(Cyanobacteria)基因组为对象, 对其包含

的 1128 个蛋白编码基因家族进行分析, 并比对 168

个已测序的其他原核生物基因组, 结果发现, 蓝藻基

因组有复杂的进化历史, 部分基因(甚至大多数基因)

在不同物种中的关系不能简单地用分叉树状结构表

示, 研究同时发现, 有水平转移倾向的基因涵盖了几

乎所有的功能类型.  

2  单细胞真核生物与两种类型的基因转移 

2.1  单细胞真核生物与水平基因转移 

相比于多细胞真核生物 , 单细胞真核生物由于

没有单独的生殖细胞系 , 转移的基因不需要另外嵌

入生殖细胞也能够遗传下去, 因而, 水平基因转移可

能对其进化有更为重大的影响 . 单细胞真核生物的

众多类群中都有基因水平转移的报道. Huang 等人[22]

的研究表明 , 侵染人和其他动物的一种单细胞寄生

虫——小隐孢子虫(Cryptosporidium parvum)通过成功

地整合并表达大量水平转移而来的基因 , 改变了与

自身寄生性相关的代谢系统; Andersson 等人[23]对厌

氧寄生虫旋核鞭毛虫属 (Spironucleus)和贾第虫属

(Giardia)的研究表明 , 两者的共同祖先很可能是好

氧的 , 而通过水平转移从原核生物处获取的基因在

一定程度上帮助这个类群逐渐适应了缺氧环境 ; 

Whitaker 等人[24]对 10 个单细胞真核生物类群进行了

一次较为全面地筛查, 结果发现, 所有类群中编码代

谢酶的基因都有或多或少的一部分是通过水平基因

转移获得的.  

2.2  单细胞真核生物与胞内基因转移 

早期真核生物是以单细胞形式存在的 , 在这一
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阶段 , 单细胞真核生物发生的另一种形式的基因转

移对整个真核生物类群的进化产生了深远的影响 . 

现存真核生物的基因组具有明显的镶嵌性(即含有来

自不同生物谱系的基因成分), 对于这种现象 , 较被

认可的解释是, 两种可能是共生关系的生物(一种古

菌和一种变形菌)通过未知机制融合后演化成了真核

生物的最近共同祖先(last eukaryotic common ancestor, 

LECA), 之后再经历一系列的吞噬, 将其他生物的基

因整合到其基因组中 , 才形成了现在具镶嵌性基因

组的真核生物[25,26]. 而在一系列的吞噬过程中, 被真

核细胞吞噬的一种细菌(很可能是-变形菌)和蓝藻

分别形成线粒体和叶绿体 , 这是内共生起源学说的

观点[27,28], 尽管有所争议, 但这个学说还是得到学者

广泛的赞同[29,30]. 随后的一系列研究表明, 细胞器的

基因组非常小 , 只能编码行使自身功能所需蛋白的

一小部分, 大部分细胞器蛋白是由其核基因编码的, 

因而推测 , 在这个过程中细胞器发生了大量的基因

丢 失 和 胞 内 基 因 转 移 (intracellular gene transfer, 

IGT)[1,31,32], 或称内共生基因转移(endosymbiotic gene 

transfer, EGT)[33]. 细胞器通过将其基因转移到核基

因组内 , 规避在其起源早期发生的穆勒棘轮效应

(Muller’s ratchet effect)带来的风险[34]; 另一方面, 由

于细胞器内进行的氧化还原反应会产生大量自由基, 

通过转移能够避免基因被自由基诱发产生有害突变

的负担[35]. 由此, 细胞核与细胞器可以各司其职, 形

成一个对双方都有利的高效运作系统. 可以说, 在真

核生物发生早期 , 胞内基因转移作为一套强有力的

自然变异机制 , 对其形成有着独特的贡献 [36]. 当然 , 

胞内基因转移并非仅发生在真核生物的早期阶段 , 

它也发生在多细胞真核生物阶段 , 是一个动态发生

的过程.  

3  多细胞真核生物水平基因转移例证及其

意义 

在水平基因转移研究初期 , 单细胞生物领域的

研究更为热门 , 科学家们对其发生情况已有相当深

入且广泛的研究 , 但在多细胞真核生物领域内却并

非如此 . 真核生物水平基因转移的证据早先大多来

源于原生生物 , 那时大多数生物学家仍认为多细胞

真核生物独立的生殖细胞系是水平基因转移传播过

程中难以克服的障碍 , 再加上对于人类基因组水平

基因转移错误的报道降低了人们对这一领域的研究

热情等原因[1], 使得多细胞真核生物领域的研究相对

较少. 随着 20 世纪后期基因组测序工作的开展, 情

况发生了改变 . 研究人员对基因组序列进行大量分

析后发现 , 一些多细胞真核生物基因组含有不少来

自细菌、古菌以及其他真核生物的基因, 这表明水平

基因转移现象确实发生在多细胞真核生物进化过程

中. 虽然尚难评述其影响有多大, 但许多研究案例表

明 , 水平基因转移对多细胞受体生物的生化系统进

化有显著贡献[33,37].  

现今 , 水平基因转移的证据在多细胞真核生物

的各大分支中陆续被发现 . 本文仅对其中最受关注

的 3 个类群(后生动物、植物、真菌)进行举例和分析.  

3.1  水平基因转移对后生动物的影响 

(ⅰ) 水平基因转移与后生动物生殖方式.  对于

后生动物(metazoans, 即原生动物以外的所有多细胞

动物门类的总称)而言, 有性繁殖的缺失就意味着走

进了进化上的死胡同 . 根据穆勒棘轮假说 [38], 有性

生殖所扮演的首要角色就在于维持一个使得生物体

能规避有害变异逐步累积的保护机制 , 通过减数分

裂的重组来确保每一代的部分后代都能净化掉累积

的致死突变 . 所以绝大部分后生动物都保有或部分

保有有性生殖方式 , 而仅依靠无性生殖方式进行繁

衍的类群绝大多数是近期起源的(晚于 6 百万年前)[5]. 

但是蛭形轮虫(bdelloid rotifers)的存在挑战了这种观

点[39,40], 这一类群大约在 4 千万年前就已经进化出

现[41,42], 并且随后分化出了至少 460 个物种[43]. 那么, 

没有进行有性生殖的蛭形轮虫如何在长期的进化过

程中规避有害突变累积的风险并形成多样的类群呢? 

研究表明 [40], 蛭形轮虫通过基因转换 (gene conver-

sion)和水平基因转移 2 种途径对基因组进行维护. 蛭

形轮虫的基因组中发现了大量起源于细菌、真菌和植

物的基因[44,45](可能占其基因数目的 8%以上[40]). 这

一事例说明 , 水平基因转移足以替代有性生殖为基

因的更新提供充足的机会[5].  

(ⅱ) 水平基因转移与后生动物寄生性.  一般来

说 , 以植物为食物源的病原体都必须突破一个难对

付的障碍—植物细胞壁 [46]. 寄生于植物的真菌和

细菌病原体就有一系列可以分解植物细胞壁的酶[47], 

而寄生动物之前一直被认为是缺乏这种能力的 , 它

们只能通过招募共生微生物来达到这一目的 [46]. 但
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在 1998 年, 研究人员首次从 2 种不同属的植物寄生

性线虫中找到了一种编码细胞壁降解酶的基因 , 这

种基因与细菌基因相似 , 并且不存在于其他线虫类

群中 , 表明它们可能是通过水平基因转移从细菌处

获得的 [48]. 随后一系列涉及到植物防御系统调节的

转移基因在线虫中被发现 [49~51]. 目前普遍认为 , 寄

生于植物的根结线虫是由普通线虫进化而来的 , 其

寄生于植物的能力至少经历了 3 次独立的起源[52,53], 

来自于细菌和真菌的转移基因在线虫生态适应过程

中起了重要作用[46,48,49,54~56], 甚至可能是线虫成功寄

生于植物的前提[46].  

(ⅲ) 水平基因转移与后生动物形态变化.  许多

海洋生物存在着幼虫和成年两种截然不同的生活形

态 , 以被囊动物的代表——玻璃海鞘 (Ciona intesti-

nalis)为例 , 在形态分类上 , 根据幼年阶段的特征能

清晰地将之归到脊索动物门中, 但是, 其与脊索动物

截然不同的独特成年形态却让研究者陷入两难 . 

Syvanen 和 Ducore[57]比较了包含玻璃海鞘在内的 6

个物种的基因组, 结果发现, 与形态差异变化相对应, 

玻璃海鞘的基因也可以分开成 2 组, 分别讲述着不同

的进化故事. 他们认为最可能的解释是, 玻璃海鞘是

一个嵌合体, 是广泛水平基因转移发生的结果. 近期

的研究发现 [58], 玻璃海鞘中与细胞通讯相关的众多

功能基因可能是从多种藻类处水平转移而来 , 这些

基因普遍存在于不同动物的基因组中 , 说明最有可

能在动物的共同祖先阶段获得 , 并且可能对随后整

个动物界的进化产生重要影响 . 又因为基因来源于

多种不同藻类 , 最可能的解释是动物祖先以多种藻

类为食所致[58], 这也佐证了 Doolittle[59]的观点: 物如

其食(“you are what you eat”).  

(ⅳ ) 水平基因转移在后生动物中的其他例证 .  

部分基因水平转移到动物基因组内的例子还包括 : 

沃尔巴克氏体(Wolbachia)的基因组被整合到昆虫基

因组内 [60]; 在不同科的鱼之间近期发生的抗冻基因

转移 [61]; 与类胡萝卜素生物合成有关的基因从真菌

转移到豌豆蚜(pea aphids)中 [62]; 甚至有文章报道在

人类基因组中发现了来自寄生锥虫 (Trypanosoma 

cruzi)的转移基因[63]等.  

3.2  水平基因转移对植物的影响 

(ⅰ ) 水平基因转移与植物寄生 .  大花草科

(Rafflesiaceae)现被置于金虎尾目(Malpighiales)中[64], 

2004 年, Davis 和 Wurdack[65]对金虎尾目进行多基因

系统发育分析的结果显示, 线粒体基因(matR)和核基

因(18S rDNA 与 phytochrome C)支持这个归类, 但是, 

另一线粒体基因 (nad1B-C)却将其归置于葡萄科

(Vitaceae)内, 靠近其专性寄主崖爬藤属(Tetrastigma). 

Davis 和 Wurdack[65]认为, 这一结果有力地说明大花

草科的部分线粒体基因组是通过水平基因转移的形

式从其宿主处获得. 对大花草科植物 Rafflesia cant-

leyi进一步的转录组分析表明, 其 2.1%的基因转录产

物与水平基因转移相关 [66]; 通过线粒体基因组分析

显示, 包括 Rafflesia cantleyi 及其寄主、近缘种在内

的 6 个物种所共有的 38 个功能基因中, 有 24%~41%

的基因序列证明水平基因转移在大花草科中发    

生过[67].  

基因从寄主至寄生植物水平转移的报道也见于

列当科(Orobanchaceae)全寄生植物肉苁蓉(Cistanche 

deserticola)中, 肉苁蓉不仅叶绿体基因组大量丢失基

因 , 还通过水平基因转移从其寄主梭梭 (Haloxylon 

ammodendron)处获得 rpoC2 基因[68]. 近期, Zhang 等

人 [69]也发现一个起源于十字花科的异胡豆苷合成酶

(strictosidine synthase-like, SSL)类似基因, 分别水平

转移到根寄生植物分枝列当(Orobanche aegyptiaca)

和茎寄生植物南方菟丝子(Cuscuta australis)中, 进一

步研究的结果表明 , 该基因在新的受体物种中可能

仍然执行重要的功能. 而在 2004 年, Nature 上报道

了 相 反 方 向 的 转 移 , Mower 等 人 [70] 对 车 前 属

(Plantago)atp1 基因的分析表明, 部分车前属植物通

过水平基因转移从菟丝子属 (Cuscuta)、疗齿草属

(Bartsia)寄生植物处获得 atp1 假基因, 这一结果得到

生物地理学等其他方面证据的支持.  

(ⅱ) 水平基因转移与植物登陆.  化石资料和分

子证据表明, 大约在 5 亿年前, 陆生植物开始出现, 

这是现代陆地生态系统形成的关键一步 , 也是植物

进化历程中一个重大的事件 [71~73]. 在登陆的过程中, 

陆生植物的祖先面临着新环境带来的诸多挑战 , 如

干燥、变化的气温、增强的紫外辐射等[71,72,74], 这些

因素驱使其发生一系列的适应性变化. 2009 年发表

的 2 篇文章表明[75,76], 水平基因转移现象可能帮助陆

生植物适应了陆地环境. 近期, Yue 等人[77]对一个早期

陆生植物的代表——小立碗藓(Physcomitrella patens)

进行了基因组分析 , 发现这个物种的核基因组中有

多达 57 个基因家族共 128 个基因是从原核生物、真
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菌及病毒处转移而来 , 并且转移发生在植物进化的

不同时期, 表明这是一个频繁发生的动态过程; 进一

步的基因功能注释分析发现 , 这些基因参与到一些

关键的或者是植物特异性的功能活动中 , 如木质部

形成、植物防御、氮循环以及淀粉、多胺、植物激素

等物质的生物合成. 这一结果说明, 在植物由水生向

陆生发展的过程中 , 水平基因转移扮演了相当重要

的角色, 深刻地影响了植物的进化历程.  

(ⅲ) 水平基因转移与植物 C4 光合作用.  C4 光

合作用是一个复杂的性状 , 能在温暖干旱的环境下

为植物提供更高的生产力[78~80]. 来自形态学、生理学

和分子生物学等方面的研究表明 [81~85], C3 植物首先

出现在地球上, C4植物从 C3祖先进化而来, 但并不是

直接形成, 而是经历了一个特殊的 C3-C4中间型阶段. 

在前人研究的基础上, Christin 等人[86]选取了毛颖草

属(Alloteropsis)为研究对象(这个特别的属既含有 C3

植物, 又有 C4 植物), 对在 C4 途径中起重要作用的磷

酸烯醇丙酮酸羧化酶(ppc)基因和磷酸烯醇丙酮酸羧

激酶(pck)基因进行分析, 结果表明, 在过去的 1 千万

年间, 毛颖草属中进行 C4 光合作用的类群在进化的

不同阶段, 至少有 4 次通过水平基因转移从同亚科的

其他属处获取 ppc 基因和 pck 基因. 这说明, 在 C3 光

合作用向 C4 途径转变的进化过程中, 基因转移可能

扮演了一个重要的角色 , 至少在毛颖草属中如此 . 

Christin 等人[86]在文章中强调, 毛颖草属中 C4基因水

平转移的发现是建立在一定研究基础之上的 , 虽然

这个进化途径目前尚未有来自其他植物类群的确实

证据, 但是随着基因组数据的增加, 有理由相信更多

的例子会被发现.  

(ⅳ) 水平基因转移在植物中的其他例证.  部分

基因水平转移到植物基因组内的报道还包括 : 线粒

体基因从被子植物处(菊分支)向裸子植物(买麻藤属)

转移[87]; 寄生植物黄独脚金(Striga hermonthica)从其

寄主处获得一个功能未知的基因 [88]; 大量线粒体基

因, 甚至是整个线粒体基因组, 从陆生植物的不同类

群向最原始的被子植物——无油樟 (Amborella tri-

chopoda)处转移[89,90]等. 此外, 还有文章报道了基因

可移动元件在植物间的水平转移. Diao 等人[91]报道

了一个转座子(transposon)在狗尾草属(Setaria)和水稻

(Oryza sativa)之间发生了水平转移; Vaughn 等人[92]在

被子植物基部类群胡椒科 (Piperaceae)的荷叶椒草

(Peperomia polybotrya)中发现了从真菌处获得的内

含子(intron).  

3.3  水平基因转移对真菌的影响 

(ⅰ) 真菌间基因簇的水平转移.  在真菌中, 与

中间代谢和次生代谢相关的基因常常聚集成簇 [93]. 

2011 年, Slot 和 Rokas[94]发表文章称, 他们发现柄孢

壳菌属(Podospora)中控制柄曲霉素(sterigmatocystin)

整个生成途径的一个基因簇是从曲霉属(Aspergillus)

处水平转移而来的. 这个发现的意义在于, 之前发现

的真菌水平基因转移现象在单次事件中往往只包含了

一个或数个基因, 而此次发现的水平转移基因簇约有

54 kb, 包含了 23个基因, 这不仅证明水平基因转移可

能对真菌代谢途径有显著贡献, 也在真菌单次水平转

移事件中可能包含的基因数量上更新了人们的认知.  

(ⅱ) 真菌间毒力基因的水平转移.  如上文所述, 

在原核生物病原体中 , 水平转移的基因可以作为致

病因子的一个来源, 研究人员也预测, 真菌病原体中

也可以发生物种间致病因子的转移 [95]. 但这个假说

一直缺乏直接证据的支持, 直到 2006 年, Friesen 等

人 [96]发现一个编码关键致病因子的基因从小麦颖枯

病菌(Stagonospora nodorum)转移到小麦黄斑叶枯病

菌(Pyrenophora tritici-repentis)中 , 并导致了新一轮

小麦破坏性疾病的发生. Sun 等人[97]也发现 2 个毒力

效应器基因家族分别从卵菌病原体和细菌处水平转

移到蛙壶菌(Batrachochytrium dendrobatidis)中, 并可

能在蛙壶菌的适应过程中扮演了重要的角色.  

(ⅲ) 水平基因转移在真菌中的其他例证.  类似

于在后生动物和植物中的情况 , 水平基因转移在真

菌中的例证也逐渐增多. 近期, Cheeseman 等人[98]报

道了一个在食物环境下青霉属(Penicillium)内的基因

水平转移事件, 该水平转移涉及的基因组岛(genomic 

island)超过 575 kb、约含 250 个基因. Ma 等人[99]甚至

报道过镰孢霉属(Fusarium)内多条染色体的水平转移. 

可以预计 , 对真菌基因水平转移的规模和包含基因

数量的报道还会持续更新. 此外, 基因水平转移到真

菌基因组内的例子还涉及对种群结构的影响[100,101]、

小分子的吸收和合成[102,103]等.  

4  总结及展望  

4.1  水平基因转移检测方法及其发生机制 

虽然 Babić 等人[104]已经利用荧光蛋白标记技术
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使大肠杆菌(Escherichia coli)的水平基因转移现象可

视化地展现, 但是目前大多数情况下(尤其是在多细

胞真核生物中), 所能使用的最可靠检测方法是系统

发育分析法[1]. 关于如何有效避开系统发育分析法检

测的误区, Huang 和 Yue[33]总结了 10 个在实际操作中

需要考虑到的问题, 值得参考. 此外, 基因的 GC 含

量、密码子使用偏好在分析过程中常作为判断依据, 

而诸如生物地理学、形态解剖学等其他方面的研究也

能提供辅助证据.  

对于水平基因转移发生机制的解释, 目前来说, 

在原核生物中主要是转化(细胞从周围环境中吸收游

离 DNA)、接合(供受体细胞通过特定结构接触, 建立

转移通道 )和转导 (以病毒等载体为媒介进行转移 ); 

而在真核生物中较为广泛提及的有 [1,59,105]载体中介

(如病毒、细菌、昆虫等介导)、密切接触(如共生关系、

寄生关系、植物嫁接等)、错位授粉(一个物种的花粉

授到另一个物种的柱头里)和食源吞噬(即上文提到

的“物如其食”理论)等. 对于真核生物水平基因转移

的发生机制 , Huang[106]还提出了一个“薄弱环节理

论”(the weak-link model), 详细讨论了外源基因进入

受体细胞、基因组, 直至传递给后代的可能性.  

4.2  水平基因转移发生的倾向性 

从已知的例子看 , 水平基因转移事件的发生具

有以下几个倾向性. (ⅰ) 单细胞生物发生(这里指能

够遗传至后代的转移事件)的频率可能比多细胞真核

生物更为频繁[1], 这可能是因为单细胞生物能将获得

的基因立即遗传下去而无须受限于隔离的生殖细胞

系[105](同理, 水平基因转移在进行无性生殖的多细胞

真核生物中更有可能成功[106]). 但并不是说水平基因

转移事件不会在多细胞真核生物中大量发生 , 多细

胞真核生物在单细胞阶段或者发育的早期为水平基

因转移的发生提供了机会[106], Yue 等人[77]对于植物

登陆过程中水平基因转移现象的研究就证明了这一

点; (ⅱ) 生物体间有密切接触(比如寄生、共生关系)

的 2 个物种更有机会发生水平基因转移. 在寄生关系

中, 基因大部分是从寄主向寄生植物转移, 这与营养

物质的传输方向一致; (ⅲ) 涉及复杂调控机制或蛋

白互作的基因在水平转移之后相对而言更难被自然

选择所青睐从而传递下去 , 但这并不是说受体的复

杂调控网络或者蛋白互作不会有来自水平基因转移

的贡献 , 通过水平转移获得的基因可能会逐步地被

纳入到受体的体系中, 从而构成新体系的一部分, 尽

管这些基因一开始并不涉及复杂调控或者蛋白间的

相互作用[17,107].  

这些倾向性说明水平基因转移的发生有一定的

条件基础, 这为搜寻这一现象提供了方向, 但需要注

意的是 , 这些倾向性仅是从目前已有的研究例子总

结出来的, 真实的情况是否与此有所偏差, 在对水平

基因转移有一个全面深入的了解之前是无法断言的.  

4.3  多细胞真核生物中水平基因转移发生范围的

预测 

通过上文的分析, 我们认为, 水平基因转移在多

细胞真核生物中并非是无足轻重的“噪点”, 尽管相

对于原核生物和单细胞真核生物而言 , 其发生频率

可能相对较低 , 但在多细胞真核生物进化早期及个

别类群的特异性分化过程中 , 水平基因转移仍然扮

演了相当关键的角色. 如上所述, 受检查手段和认知

所限 , 目前很难全面评价水平基因转移在多细胞真

核生物中的发生范围及其进化影响, 但依趋势而言, 

随着基因组测序时代的到来 , 水平基因转移现象会

在多细胞真核生物中越来越多地被发现 , 并不断更

新人们对于这一研究领域的认知.  
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The discovery of horizontal gene transfer (HGT) has challenged the Darwinian “tree of life” concept and, at the same time, has 
provided new insights into biological evolution. HGT is not only frequent in prokaryotes and unicellular eukaryotes, but also occurs in 
multicellular eukaryotes. In this article, we review the occurrence and evolutionary significance of HGT in the three major groups of 
multicellular eukaryotes (animals, plants, and fungi). We also briefly discuss HGT detection methods and possible transfer 
mechanisms, and offer some predictions about the overall trend of HGT occurrence in multicellular eukaryotes. 
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