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摘要    水平基因转移被认为是原核生物进化的主要动力, 同时也广泛存在于真核生物各主要类群之中. 通过引

进新的遗传变异, 水平基因转移可以减少由点突变积累产生的破坏作用, 同时也加速进化过程中产生的成功性状

在不同物种个体之间的扩散. 在原核生物中, 水平基因转移的主要发生机制包括转化、接合和转导. 在真核生物

中, 不同物种个体之间的物理接触常可以促进水平基因转移的发生, 但具体机制仍不完全清楚. 
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1  水平基因转移是基因共享的过程 

水平基因转移 (lateral gene transfer或horizontal 

gene transfer)指不同物种个体之间或任何跨越生殖隔

离障碍的基因交流, 但有时也不限于基因, 泛指其他

任何遗传物质交流 . 水平基因转移从本质上代表了

不同物种个体之间共享基因或遗传物质的过程 . 这

个过程为受体生物增加了新的遗传变异 , 避免了由

点突变逐渐积累产生的破坏作用. 另一方面, 生命进

化过程中的成功性状(或基因)得以在不同物种个体

之间迅速扩散, 获得这些成功性状(或基因)的个体也

可以快速适应新的环境或者获得新的资源[1]. 水平基

因转移最早在原核生物(细菌和古菌)中被认知, 但随

后在病毒和真核生物中也被大量发现[2]. 原核生物个

体微小、容易扩散、对环境的适应性要求极高. 由于

大多数点突变对个体无益或有害 , 而且原核生物缺

乏由性生殖所产生的可遗传变异 , 通过水平基因转

移获得新的遗传物质也就显得尤其重要 . 除了专性

的内共生细菌外 , 大多数细菌通过从环境中的其他

物种获得基因而快速适应新的环境 , 而这一过程也

常伴随着其他基因的丢失 [1,3]. 不同细菌个体依照所

处环境的不同 , 可以从一个广大的全球性基因库选

取所需要基因 , 而不是维持固定的基因组 [3]. 属于 

同一物种的细菌个体由于环境不同 , 其所含基因也

不同.  

2  水平基因转移是原核生物进化的主要 

动力 

虽然研究者对水平基因转移的认识在20世纪中

期随着细菌中抗生素耐药性的逐渐扩散早已开始 , 

但对其在细菌中的发生频率却长期存在争议 . 直到

20世纪末和21世纪初 , 水平基因转移还偶尔被讥讽

为哗众取宠的噱头[4]. 随着基因组测序和分析工作的

不断开展, 研究者逐渐认识到水平基因转移是原核生

物进化的最重要动力 ,  影响到原核生物的各个方

面[1,3]. 例如, 细菌中存在大量的致病冢(pathogenicity 

islands)、耐药性冢(resistance islands)以及其他的基因

冢(genomic islands). 这些基因冢形成相对独特和完

整的功能单位, 主要来源于质粒、噬菌体、结合转座

子等和基因转移密切相关的元素 , 并进一步通过水 

平基因转移扩散到其他物种[5]. 细菌中大量与代谢途
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径相关的操纵子(operons)常被认为是由水平基因转

移驱动形成 [6]. 21世纪初兴起的泛基因组 (pan-ge-     

nome)概念在很大程度上也是建立在水平基因转移的

基础上 [7]. 泛基因组包括核心基因组 (core genome, 

即所有个体共享的基因)和非核心基因组(dispensable 

genome, 即只在部分个体出现的基因). 非核心基因

组包括了大量通过基因转移获得的基因 , 如人们通

常关心的耐药性基因和致病基因 . 由于基因获得和

丢失的大量存在 , 非核心基因组往往远大于核心基

因组. 例如, 研究者通过对60个测序的大肠杆菌进行

分析后发现, 核心基因组只占种内基因总数的6%左

右, 而同一个体内, 大约80%的基因都是非必需的[8], 

这些结果也表明 , 水平基因转移极为频繁 . 实际上, 

几乎所有的原核生物基因在其进化历史中都或多或

少受到水平基因转移的影响[9,10], 而原核生物的基因

组则由来源不同、进化历史各异的基因所组成. 原核

生物中广泛的水平基因转移不仅可以模糊其载体物

种的系统进化位置 [11,12], 也潜在促进新的大类群起

源[13]. 由于水平基因转移频繁发生, 整个生命界的演

化形式也可以被认为是网状的(即生命之网)[14], 而非

传统意义上的生命之树. 树状的物种演化模式只是在

较短的时空内形成, 成为生命之网的一部分[15].  

3  水平基因转移在真核生物主要类群中频

繁发生 

相对于原核生物 , 水平基因转移研究在真核生

物中起步较晚 , 其发生频率和进化作用仍存在巨大

争议. 在一定程度上, 这些争议和真核生物本身的特

性有关 . 首先 , 真核生物绝大多数存在有性生殖方

式 , 减数分裂过程中同源重组产生的变异常被认为

取代了水平基因转移的重要性 [16]. 其次 , 水平基因

转移在真核生物中缺乏明确且被广泛接受的发生机

制. 与此相反, 多细胞真核生物中生殖细胞和体细胞

的分化常被认为是水平基因转移的障碍 [17], 因为外

源基因必需通过生殖细胞才能被遗传到下一代 , 并

在种群中固定下来. 此外, 由于线粒体和叶绿体的存

在, 真核生物中的水平转移基因更加难以确定. 线粒

体和叶绿体分别由早期真核生物细胞内的蛋白菌和

蓝细菌共生体演化而来 , 其很大一部分基因转移到

了细胞核内 . 由于真核生物中所鉴定的水平转移基

因多起源于细菌 , 其很难与线粒体和叶绿体来源的

基因区分开来[18].  

真核生物水平基因转移研究的早期阶段 , 研究

对象集中在单细胞真核生物 . 例如 , 双滴虫类

(diplomonads) 、 顶 复 虫 类 (apicomplexans) 和 水 藻

(Bigelowiella nutans)等. 因此, 水平基因转移在单细

胞真核生物中数据更多, 争议相对较小. 但从目前证

据来看 , 水平基因转移在真核生物各大类群中都有

存在 , 且对受体物种的适应和进化产生了重要影

响[2,19]. 例如, 水平基因转移目前在动物、植物及真

菌中都有大量报道 [20~22], 但这些数据往往有不同的

解释[18].  

值得一提的是 , 水平基因转移在生物多样性起

源和维护中的作用 . 水平基因转移可能导致新功能

和新性状的产生 , 从而促进新类群起源和分化 . 例

如, 有证据表明, 水平基因转移在光合真核生物主要

类群起源和分化中发挥了至关重要的作用 [14]. 各种

光合真核生物的出现为其他物种提供了丰富的食物

来源和新生态位. 大量的细菌、真菌、动物和其他物

种依靠植物细胞壁和其他碳水化合物为生 , 而其降

解植物细胞壁的基因往往通过水平基因转移获

得[23,24]. 反过来, 这些其他类群又直接或间接地影响

了光合真核生物的进一步分化 , 其结果形成了一个

相互作用、协同进化的生命之网[14]. 因此, 水平基因

转移在生命之网的形成和维护方面功不可没.  

4  水平基因转移的发生机制 

原核生物中水平基因转移主要是通过转化

(transformation)、接合(conjugation)和转导(transduction) 

3种机制来实现的[25]. 转化是指原核生物从环境中摄

取裸露DNA片段的过程 , 不需要受体和供体细胞的

物理接触 . 这些DNA片段通过有机体死亡分解和细

胞分泌被大量释放在环境中, 长度各异. 其中较长的

DNA片段通常很快被进一步降解 , 但降解后较短的

DNA片段可以在特定环境下保留很长时间 , 达数十

万年 [26]. 这些环境中的DNA有一部分最终被细菌摄

取, 并整合在其基因组中. 细菌的接合作用通常与接

合 性 质 粒 (conjugative plasmids) 和 接 合 性 转 座 子

(conjugative transposons)相关, 这些遗传元素常含有

接合桥形成、DNA复制、转移等相关信息. 供体细胞

通过接合桥的搭建与受体细胞形成物理接触 , 从而

使供体DNA转移到受体细胞 . 从这一点来说 , 接合

作用可以被认为细菌的性过程 , 虽然这个类比并不

严谨. 细菌转导是通过噬菌体来完成的. 这些噬菌体
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可以裂解细菌细胞, 或以前噬菌体(prophages)的形式

整合到细菌染色体上并长期潜伏 . 前噬菌体在特定

情况下从染色体被剪切下来进入裂解周期 . 由于前

噬菌体的剪切和噬菌体在细菌裂解过程中的重新组

装并非完全精确 , 细菌DNA就可能被组装到噬菌体

基因组中, 并通过感染不同细菌转移到其他个体. 另

外, 由于噬菌体数量巨大, 含有大量的新基因, 且感

染频率高, 噬菌体本身的基因也常被转移到细菌中, 

进一步促进细菌的演化[27,28]. 例如, 霍乱弧菌(Vibrio 

cholerae)中的霍乱毒素就是从噬菌体获得的 [29]. 除

上述3种机制外, 原核生物部分类群中存在的基因转

移因子(gene transfer agents, GTAs)也常导致细胞间

的遗传物质交换[30]. 这些GTAs在结构上和噬菌体相

似 , 但主要携带来源于宿主细胞的随机DNA片段 , 

且这些宿主DNA远不足于编码GTAs形成过程中所需

的各种蛋白质.  

真核生物中, 虽然水平基因转移也有大量报道, 

但其发生机制总体仍不甚明确. 单细胞真核生物中, 

一般认为外源基因通过细菌内共生、侵染、吞噬或其

他物理接触进入受体 , 随后发生同源重组整合到染

色体上. 这个假说由Doolittle[31]在1998年提出, 通常

被称为“You are what you eat”或者基因转移棘轮机制

(gene transfer ratchet). 在轮虫(rotifers)中, 干燥引起

的DNA断裂和修复被认为是水平基因转移可能的发

生途径 [32]. 植物中普遍存在的线粒体基因水平转移

通常则认为是通过线粒体融合来完成的 [33,34]. 在绝

大多数多细胞真核生物中(如动物和植物), 由于外源

基因必须通过生殖细胞才能转移到子代 , 研究者过

去认为水平基因转移在多细胞真核生物中极少或不

可能发生 [17]. 人们对多细胞真核生物中水平基因转

移认识的重要转变发生在2007年, Dunning Hotopp等

人 [35]的研究显示 , 以前测序中大量被作为细菌污染

去除的DNA实际上是昆虫核基因组的一部分 , 从而

证实了内共生细菌到昆虫细胞核基因转移的广泛存

在. 本文作者认为, 虽然生殖细胞和体细胞的分化在

一定程度上对水平基因转移构成了阻碍 , 但这种阻

碍并非不可逾越[2]. 如果动植物个体发育早期或单细

胞时期暴露于充满外源微生物的环境中 , 外源基因

就有可能由此进入并整合到其体内 , 并随着细胞有

丝分裂和分化扩散到整个受体中包括生殖细胞在内

的其他细胞 . 这些个体发育早期或单细胞时期就成

了受体生活史的薄弱环节, 导致外源基因的进入. 这

个假说被称为薄弱环节模型(weak-link model)[2], 在

一定程度上解释了水平转移基因在苔藓、果蝇

(Drosophila melanogaster)和线虫中被大量发现的  

现象.  

5  结论 

水平基因转移的研究历史充满了争议 . 虽然水

平基因转移的发生机制和进化作用在原核生物中已

被广泛接受 , 其在真核生物中存在和分布仍不甚清

晰. 现有证据表明, 水平基因转移在真核生物各主要

类群中广泛存在 , 并在生命之网的形成和维护过程

中起重要作用. 
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Why does lateral transfer occur in so many species and how? 
HUANG JinLing1,2 
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Lateral gene transfer (LGT) or horizontal gene transfer (HGT) refers to the process of genetic movement between 
distantly related organisms. By introducing novel genetic information, LGT may spread the evolutionary success 
across distantly related organisms, allowing the recipient to access new niches or resources. Once a highly debated 
topic among scientists, LGT is now considered to be the driving force in prokaryotic evolution. Examples of LGT in 
prokaryotes include the spread of pathogenicity islands and antibiotic resistance. It has been estimated that almost 
all prokaryotic genes have been transferred at least once in their histories of evolution. Frequent LGT events may 
not only obliterate the evolutionary relationships among prokaryotic lineages, but also lead to the origin of major 
groups. Furthermore, pervasive LGT events among prokaryotes were also largely responsible for the concepts of net 
of life and pan-genomes.  

Investigations of horizontally acquired genes in eukaryotes can be complicated by multiple scenarios such as 
differential gene losses, independent gene acquisitions, and intracellular gene transfer from mitochondria and plas-
tids. In particular, because of the prokaryotic origin of mitochondria and plastids, genes transferred from these in-
tracellular organelles can be difficult to distinguish from those independently acquired from other bacteria. This 
issue can be more serious in view of the widespread occurrence and various levels of endosymbioses in eukaryotes. 
Nevertheless, it is generally agreed that LGT does occur frequently in unicellular eukaryotes. In complex multicel-
lular eukaryotes (e.g., animals and plants), although it has been suggested that the differentiation of somatic and 
reproductive cells may constitute barriers to LGT, reports of horizontally acquired genes are increasingly common 
in these groups, suggesting that no barriers to LGT are insurmountable. It also becomes increasingly clear that LGT 
plays an important role in the formation and maintenance of global biodiversity. 

Mechanisms of LGT are better understood in prokaryotes than in eukaryotes. Transformation, transduction and 
conjugation are commonly responsible for gene transfer in prokaryotes. Other mechanisms, such as gene transfer agents 
(GTAs) and cell fusion, can also lead to the transfer of genetic material between prokaryotic cells. GTAs are structurally 
similar to bacteriophages, but carry mostly random DNA fragments from host bacteria. Mechanisms of LGT in 
eukaryotes remain largely elusive. Nevertheless, it is generally accepted that physical association or contact between 
donor and recipient organisms (e.g., endosymbiosis, feeding, parasitism) may facilitate the occurrence of gene transfer. 
Several mechanisms proposed for LGT in eukaryotes, such as gene ratchet and week-link model, are discussed in this 
review. 

horizontal gene transfer, gene sharing, biological evolution, net of life, mechanism of gene transfer 
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