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水平基因转移(horizontal gene transfer, HGT)又
称基因水平转移或基因侧向转移, 是指不同物种
间通过水平传递方式进行遗传物质的传递。HGT
通过不断改造生物体的基因[1], 使生物体得以进化,
进而提升物种适应能力并使其更好地适应生境[2],
被认为是生物进化的重要驱动力之一, 对生物基
因组进化产生了深刻的影响。HGT在很多原核生
物中是一个普遍现象, 为原核生物贡献了 0.5%~
25%的基因[3],赋予了原核生物更多生存能力,如光

合能力、被囊形成能力、抗生素抗性等。随着生物

信息学的快速发展和越来越多高等生物全基因组

测序的完成, 多细胞真核生物的 HGT也引起了越
来越多的关注。

早期, HGT的研究主要集中于微生物, 且发
现微生物中发生 HGT的频率较高。例如,有关大肠
杆菌(Escherichia coli)基因组的研究发现, 在 4 288
个大肠杆菌基因中有 755个基因是通过 HGT方
式获得的[4]。随着研究的不断深入, 人们也发现微
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生物能从真核生物获取外源基因。Wilderman等[5]

对铜绿假单胞菌(Pseudomonas aeruginosa)中的磷
酸酯酶 D (phospholipases D, PLDs)进行遗传和生
化分析发现, 编码该酶的基因 pldA 是从真核生
物中通过 HGT获取的。近年来, 对 HGT的研究出
现了小规模的激增, 尤其是对植物基因 HGT的研
究[6~9], 而对动物 HGT的研究也开始转向高等动
物[2, 10]。此种研究趋势, 一方面表明人们逐步加深
了对 HGT的研究, 另一方面也表明 HGT现象还
有很多问题尚未解决。就动物类群方面而言, 动
物体内的寄生生物是否有基因转移到动物基因组

内？动物通过 HGT方式获得的外源基因有何特定
功能、对动物产生了何种影响？动物类群中 HGT
的研究是否会为人类疾病研究和治疗带来一些益

处？虽然对上述问题尚无完整答案, 但是通过对
多个动物类群中 HGT现象的实例分析, 仍可以洞
悉 HGT在动物进化中的重要意义。

因此, 本文就 HGT在动物类群方面的研究进
展做简单介绍, 重点从动物中 HGT的证据和当前
研究中存在的问题两个方面来进行概述, 并做简
单总结与展望, 以期为今后动物类群中 HGT的深
入研究提供参考。

1 动物水平基因转移的证据

1.1 无脊椎动物水平基因转移的证据

对 HGT早期的研究是基于低等原生动物进
行的, 领鞭毛虫(Monosiga brevicollis)就是其中一
个重要代表。研究表明海洋生活的领鞭毛虫基因

中约有 1 000个基因是通过 HGT获得的, 这些基
因来源于细菌、藻类和其他被捕食的物种[11]。1998
年 Smant等[12]对线虫基因序列进行研究时发现, 线
虫基因序列中有来源于细菌的蛋白质基因序列,
但并非是垂直传递下来的, 而是通过 HGT获取来
的。2011年 Dunning[13]首次详细阐述了细菌和动
物之间的 HGT, 对细菌来源的外源基因和无脊椎
动物宿主之间的关系进行了探讨。例如, 琢蛋白细
菌沃尔巴克氏菌(Wolbachia)通过内共生关系, 将
自身 11 kb的 DNA片段转移到宿主昆虫绿豆象
(Callosobruchus chinensis)的 X 染色体上 [14], 经转
录组数据验证转入的沃尔巴克氏菌的基因是完整

的, 但其功能仍不清楚。对于植物寄生性动物来
说, 水平获取一种编码植物细胞壁降解酶的基因
是它们寄生于植物的前提[15]。而对于植食性动物
来说, 获得外源基因可以帮助它们更好地消化植

物。例如, 人们在竹节虫(stick insects)的基因组中
发现了聚半乳糖醛酸酶(果胶酶)基因, 通过 HGT
方式获取的该外源基因, 其编码产物提高了昆虫
的消化能力, 从而使昆虫能更好地消化竹子中的
有效营养成分[16]。HGT在很多节肢动物基因组中
也有发现, 例如豌豆蚜(Acyrthosiphon pisum)、蚊科
(Culicidae)、甲虫 (Coleoptera)、果蝇 (Drosophila) [11]、
拟寄生的金小蜂(Nasonia)[17, 18]、对虾(Penaeus orien原
talis)[19]、家蚕(Bombyx mori L.)[20]及粉蚧(Pseudococ原
cus)[21]等。

水生无脊椎动物类群中也发现了 HGT现象,
其典型代表是刺细胞动物与海绵动物。例如: 刺
细胞动物 Nematostella的基因组中有 71 个基因
和细菌基因有密切关系 [22]; 海绵动物 Astrosclera
willeyana的祖先从细菌中获取了一个编码生物矿
化加工蛋白的基因[23],该基因产物对海绵动物的球
粒形成具有重要作用, 这间接揭示了海绵动物与
细菌之间的亲密关系。另外一个典型案例是软体

动物海蛞蝓(Elysia chlorotica), 它与一种光合藻类
滨海无隔藻(Vaucheria litorea)是共生关系, 研究发
现在海蛞蝓的基因组中存在一个编码光合系统域
锰结核蛋白(photosystem域halobolite protein, PsbO)
的光合系统基因[24], 而 PsbO基因在光合系统域光
水解复合物的过程中是必要组分; 此外, 在海蛞
蝓的基因组中还发现存在通过 HGT方式获得的
3个编码光捕获复合蛋白的基因[25], 使其将吞入的
藻类的叶绿体留在体内进行光合作用, 海蛞蝓身
体颜色本为棕红色, 获得叶绿体之后体色转变为
亮绿色。换而言之, 海蛞蝓利用藻类叶绿体通过
光合作用为自己产生碳水化合物和脂类, 而且这
个时间可长达 9个月。理论上讲, 若不能利用藻
类叶绿体, 海蛞蝓将无法保持长久的光合活性。
但后续研究发现海蛞蝓在获得藻类的叶绿体后,
在遮光条件下仍然可以存活[26], 因而海蛞蝓是否是
通过 HGT方式获得了光合作用能力还需要进一
步研究。

无性繁殖的无脊椎动物中的一个典型案例是

轮虫(Rotifera), 它们通过 HGT获取了大量外源基
因, 特别是在蛭形轮虫(bdelloid rotifers)的基因组
中, 人们发现大量的基因序列和细菌、真菌、植物
基因有很大的相似性[27]。有研究报道, Adineta ric原
ciae 的基因中有 8%~10%都可能是外源基因 [28],
而且获得的这些外源基因涉及了很多代谢途径,
对脱水应答有一定的作用[29]。这就很好地解释了
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为何很多轮虫对脱水状态都有极强的忍受力[30]。
轮虫在经历脱水和再水化的循环过程中, DNA会
发生断裂再修复[31~33], 同时脱水状态也会导致其细
胞膜产生破洞[34, 35], 这样就使其更容易得到其他物
种的基因。蛭形轮虫通过 HGT方式获取其他物种
的基因时, 选取有益的、排除有害的, 再变异整合
到自己的基因组中, 为己所用。对蛭形轮虫这类
无性生殖的动物来说, HGT帮助它们在长时间无
性生殖的条件下获得更新基因的机会[36]。有关轮虫
种间 HGT的研究报道, 亲缘关系较近且拥有相同
生态位的物种之间发生基因交换的概率更高[37]。
种间基因高频地改变会提高轮虫的适应性, 帮助
其更好地度过脱水时期[38]。除了轮虫以外, 另一个
无脊椎动物 HGT的典型例子是缓步动物(Tardi-
grada), 它是唯一一类可在极低温环境甚至真空环
境中生存的动物。Boothby等[39]研究发现, 缓步动
物有大约六分之一的基因是通过 HGT获取的, 而
且其对极端环境的适应性与通过 HGT获取来的
外源基因有关, 外源基因可以帮助其更好地在极
端环境中生活。

1.2 脊椎动物水平基因转移的证据

人们对于 HGT现象的认识主要限于微生物
中。由于没有相关实验和分析技术手段的支持,
部分研究者对真核生物中存在 HGT现象仍持怀
疑态度。虽然有关多细胞真核动物中存在 HGT事
件的研究较少, 但目前仍有几个案例研究表明脊
椎动物中也存在 HGT事件。Sun等[40]首次对硬骨
鱼(Osteichthyes)中的 HGT提出了证据, 发现硬骨
鱼获取的外源基因与海洋细菌具有相同的保守区

域及三级结构, 且对该外源基因进行了功能验证,
证明该外源基因对硬骨鱼类的进化有显著贡献。

此外, 有些鱼类物种通过 HGT方式获取了远缘关
系物种特有的抗冻蛋白基因[41], 从而在面对冰川时
期的气候变化时, 能够在冰冷的海水中存活下来
度过严寒期[42, 43]。在灵长类动物方面, Crisp等[10]对
14种灵长类包括人类的基因组进行比较研究时
发现, 灵长类动物基因组中有超过上百个的外源
基因, 人类基因组中有 113个外源基因[44], 其中很
多外源基因都来源于细菌和原生生物 , 例如
HAS1-3基因、FTO基因及 ABO血型基因。这些
外源基因的功能可大致分为五大类, 即天然免疫
应答、脂质代谢、高分子修饰、抗氧化活性及氨基

酸代谢。但 Crisp等[10]也指出这些外源基因是否来
源于 HGT具有不确定性, 尚不能完全排除基因遗

失的可能性。

1.3 其他动物类群上水平基因转移的证据

除脊椎动物和无脊椎动物中存在 HGT之外,
人们在尾索动物中也发现了 HGT现象的存在。研
究发现尾索动物玻璃海鞘(Ciona intestinalis)从蓝
藻中获取了纤维素合成酶基因[45], 从而获得了合成
该酶的能力, 可以产生纤维素, 这使尾索动物成
为唯一一种能产生纤维素的动物。该报道指出,
尾索动物从 50亿年前通过水平转移获得了该基
因, 使其体表能形成具有分泌作用的特殊保护被
囊。被囊在大海中为尾索动物提供了保护, 能使
其更好地在复杂的大海生境中生存。

2 动物类群上水平基因转移中存在的问题

2.1 证据可靠性分析

研究至今, 已有很多 HGT存在于微生物、植
物及动物的证据。对于微生物和植物中存在 HGT
现象的这一说法已得到相关研究人员的认可, 但
对有关动物类群中存在 HGT的证据仍有待商榷。
如 Koutsovoulos团队[46]和 Arakawa[47]就对缓步动物
中的 HGT提出了质疑, 认为 HGT来源的基因应
该是测序过程中受污染所致。因为缓步动物有一

个特性即隐生现象[48, 49], 遇到不良环境时会将身体
含水量从正常的 85%降至 3%, 停止运动并将身
体萎缩, 能以萎缩状态抵御恶劣的环境数年之久,
当环境好转时身体再度复苏。此遗传特性的获得

是否与 HGT获得的外源基因有关, 还需要新的证
据来证明。对目前已报道的动物类群中存在 HGT
的证据, 还需要通过各种验证方法来进行确认。

在脊椎动物类群中, 前述证据表明在硬骨鱼
类、灵长类甚至人类基因组中都存在通过 HGT方
式从细菌和病毒等生物中转入的外源基因。但高

等动物如灵长类和人类的基因组较其他动物类群

来说相对稳定, 发生 HGT的频率应该较低, 对外
源基因进入有更多的调节机制甚至存在抵御机

制, 是否存在假阳性也值得探讨。目前, 在各种研
究方法中对于判断某一基因是否为通过 HGT方
式获得的基因尚缺乏统一标准, 对判定的同源性
阈值高低还存在一定的争议。有待人们提出新的

判定方法及多种方法的联合使用来减少假阳性。

2.2 验证方法分析

目前验证 HGT的方法很多, 国内外采用较多
的是以下几种方法: 系统发育树分析法、比较基因
组学法、同源基因分类法、概率学方法等。其中,
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系统发育树分析法是运用最多、最普遍的方法。

系统发育树分析法既构建了同源基因的家族

历史即基因树, 又推断了物种间的系统发育关系
即物种树[1]。有关 HGT现象或事件的大量研究都
采用了系统发育分析的方法来进行验证[50~52]。通
常是先通过 BLAST 搜索直系同源基因 , BLAST
相似性分析的结果能为疑似 HGT的发现提供第
一个可能性[53], 之后再通过构树找出捐赠基因的物
种 , 根据基因树与物种树的比较来判断是否为
HGT基因。但此种方法存在一定的缺陷: 1)远古
时期 HGT无法推断[1]; 2)不同构树方法的结果可
能会不一致[54]。由于该方法中某些步骤的误差可
能会造成 HGT的假阳性或假阴性结果, 还需通过
多种方法的使用来进行验证。

比较基因组学法也是一种检验 HGT的方法,
基于直系同源的种族[55], 对其 HGT模式进行基因
组比较分析, 现已被广泛应用于验证微生物中的
HGT[56]。此方法也存在一定的局限性, 有可能出现
很多相似的模式, 且局限于种族内, 对远古、跨种
族间的 HGT可能无法准确验证[57]。同源基因分类
法是将基因数据提交后进行分类分析的方法 [2],
根据研究目的不同提交系统有所不同。例如, 在
Crisp等[10]的研究中, 作者采用计算 h指数的分类
方法, 当 h小于 30时被认为是天然基因。同源基
因分类法的缺陷是设置了阈值, 而阈值的设立没
有统一标准 , 可能小于阈值时 , 还有 HGT 的存
在。概率学方法是将似然值最大化来验证 HGT,
以大量的基因序列为基础并结合多种独立的概率

学方法来验证[55]。现今, 越来越多节肢动物中HGT
事件就是通过概率学方法来验证的[58~60]。但该方
法的缺陷是需要大量数据, 易受到基因序列数据
的限制。

尽管验证 HGT的方法很多, 但或多或少存在
一定的局限性。为了更准确地验证 HGT, 有时需
要研究人员同时使用多种验证方法, 并对不同验
证方法所得结果开展深入分析, 才能够避免潜在
的假阳性或假阴性结果。

3 结语与展望

总而言之, 从上述的各种案例和相关证据来
看, 动物类群中发生的 HGT事件存在一定的规律
性: 1)大部分的 HGT事件在远古时期就有发生, 说
明通常生命早期更容易发生 HGT; 2)亲缘关系较
近、亲密接触(如寄生、共生关系)或捕食关系的两

个物种间更易发生 HGT; 3)动物发生 HGT与其所
在生境具有极大的关系, 在生境中面对选择压力
时, 通过发生 HGT获取外源基因提高自身适应性
来度过恶劣环境; 4)通过 HGT方式获得的外源基
因不一定对动物有明显的功能作用。这些规律都

说明动物类群中的 HGT发生具有一定的基础条
件 , 不是凭空发生的 , 这为以后搜寻可能发生
HGT的动物类群提供了方向和线索。但需要指出
的是 , 上述规律是依据目前动物类群中报道的
HGT案例总结和归纳出来的, 可能具有一定的局
限性。

就动物类群方面而言, HGT的影响作用在于
帮助动物物种获得了外源基因, 使其在极端环境
下得以幸存, 因而 HGT在动物物种进化中具有重
要意义。随着动物基因组大数据时代的到来, 动
物类群中的 HGT事件将会越来越多地被挖掘出
来, 这必将更新人们对动物类群中的 HGT现象的
认识, 同时也可能会对未来的人类基因疾病研究
和治疗带来一定的启发。
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