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摘要: 水平基因转移(ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｇｅｎｅ ｔｒａｎｓｆｅｒꎬ ＨＧＴ)是生物体获得遗传信息的方式之一ꎬ对生物体进化起

重要作用ꎮ 近年来ꎬ越来越多昆虫中的水平基因转移现象被报道ꎬ如在鳞翅目(如家蚕、甜菜夜蛾、小菜

蛾、斜纹夜蛾)、半翅目(如柑橘粉蚧、烟粉虱)、鞘翅目(如咖啡果小蠹、米象、光肩星天牛)、膜翅目(如金

小蜂)、双翅目(如果蝇、白纹伊蚊)等昆虫中广泛存在水平转移基因ꎬ且不同的水平转移基因对昆虫的营

养合成与共生、吸收与消化、毒素产生与解毒、生长和发育、体色改变等方面有着重要作用ꎮ 本文结合国

内外专家学者的相关报道ꎬ就 ＨＧＴ 的研究步骤与技术方法、评判 ＨＧＴ 发生的方法、昆虫 ＨＧＴ 的供体与功

能几个方面进行了总结和讨论ꎬ以期更加深入地了解水平基因转移现象ꎬ为探究水平基因转移的作用机制、理解昆虫的进

化、遗传和行为、并将水平基因转移应用到农业生产中为农业害虫的绿色防治提供更多思路ꎮ
关键词: 水平基因转移ꎻ 昆虫ꎻ 水平转移基因ꎻ 基因功能
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因转移方式ꎬ水平基因转移可以从自然界中亲缘关

系较远的种系甚至其他物种来获得遗传信息ꎮ 水

平基因转移是在细菌、真菌、植物或动物基因组中

观察到的普遍现象ꎮ 通过水平转移基因的传递和

整合ꎬ转移的基因可以为宿主提供一些有益的特
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征ꎬ包括环境变化期间的原核适应、获得新的功能

以及真核生物的适应进化ꎬ对生物体进化起重要作

用ꎮ 由于早年分子生物学研究的局限性ꎬ微生物、
动植物之间的基因水平转移现象在近几年才被大

量发现ꎮ
水平基因转移在分子水平上普遍起作用ꎮ 塑

造原核生物的进化ꎬ是原核生物获得新性状的一个

重要机制ꎮ 原核生物中耐药性的传播和毒力的进

化与基因水平转移事件密切相关ꎮ １９２８ 年ꎬＧｒｉｆｉｔｈ
将无毒性的 Ｒ 型肺炎双球菌与已经加热杀死的有

毒性的 Ｓ 型肺炎双球菌同时注入小鼠体内ꎬ结果 Ｒ
型菌在小鼠体内转化成了 Ｓ 型菌ꎬ导致小鼠死亡ꎬ
因此认为在被加热杀死的 Ｓ 型菌中ꎬ含有某种转化

因子(Ｇｒｉｆｆｉｔｈꎬ１９２８)ꎮ 后续研究表明ꎬ这种现象的

原因在于 Ｓ 型菌被杀死后ꎬ其部分 ＤＮＡ 片段通过

水平基因转移的方式被整合到 Ｒ 型菌中并表达ꎮ
该现象是最早发生的水平基因转移事件ꎮ 随着技

术进步ꎬ近年来报道的真核生物中的水平基因转移

现象日益增多ꎮ 在真核生物中ꎬ由于体细胞和生殖

细胞的分化ꎬ只有纳入生殖系基因组的外源基因才

有可能传给后代ꎮ 另一方面ꎬ真核生物中大部分遗

传信息驻留在被核膜包围的细胞核中ꎬ与外源基因

的交流很少ꎬ外源基因整合较为困难ꎮ 因此ꎬ与原

核生物相比ꎬ发生在真核生物基因组中的水平基因

转移事件频率较低ꎬ而且多发生于进化的早期阶

段ꎮ 对真核生物中的水平基因转移事件进行鉴定

和分析ꎬ是阐明生物体内基因功能及基因组进化的

重要途径ꎬ对于研究基因功能、揭示基因在生物体

中的进化历史及了解基因组结构具有重要意义ꎮ
昆虫在所有生物种类中的比例超过 ５０％ꎬ仅人

类已知的就有 １００ 万余种ꎬ几乎遍布世界的各个角

落ꎮ 随着分子生物学的不断发展ꎬ昆虫及其他生物

基因组数据的不断积累ꎬ不同昆虫的水平基因转移

现象被不断报道ꎬ利用现代分子生物学技术研究不

同昆虫的水平基因转移成为热门ꎮ 传统的水平基

因转移多针对内共生菌与宿主昆虫ꎬ随着研究技术

的不断改进和对水平基因转移认识的不断深入ꎬ利
用全基因组水平基因转移技术研究昆虫取得了进

展ꎮ 在最近的研究中ꎬＬｉ ｅｔ ａｌ. (２０２２)系统研究了

２１８ 种不同昆虫(包括蜉蝣目、直翅目、蜚蠊目、缨
翅目、半翅目、膜翅目、鞘翅目、鳞翅目、蚤目、双翅

目)的高质量基因组中的 ＨＧＴꎬ发现它们通过 ７４１

个来自非后生动物供体的不同转移ꎬ获得了 １４１０
个显示不同功能的基因ꎬ包括许多以前未报道的水

平转移基因ꎮ 其中鳞翅目昆虫具有最高的 ＨＧＴ 获

得基因平均数ꎮ 本文从 ＨＧＴ 的研究步骤与技术方

法、评判 ＨＧＴ 发生的方法、昆虫 ＨＧＴ 的供体与昆虫

ＨＧＴ 的功能几个方面进行总结ꎬ阐述昆虫水平基因

转移研究进展ꎮ

１　 水平基因转移的研究步骤及主要技术方法
ＨＧＴ 研究主要包括三大环节:搜索候选水平转

移基因、验证是否为水平转移基因并排除污染片段

可能性、水平转移基因的功能探究ꎮ 搜索是将某种

生物的基因序列与基因组数据库进行分析比对ꎬ初
步筛选出候选水平转移基因ꎻ验证包含系统发育关

系验证和排除污染序列ꎻ功能探究则包括推测基因

功能、验证基因功能等试验方面的探究ꎮ
ＨＧＴ 研究的一般步骤:首先使用搜索工具

ＢＬＡＳＴ、ＭＵＭｍｅｒ 等用于候选水平转移基因的搜索ꎬ
然后进行系统发育分析确定水平转移基因的进化

历程和供体来源ꎬ最后进行内含子、侧翼序列、信号

肽、表达情况等排除污染序列ꎬ确定该基因为水平

转移基因ꎮ 其中ꎬ反向 ＰＣＲ 技术广泛应用于揭示

基因的整合位点ꎬ通常采用检测可移动元件如转座

子等 ＤＮＡ 序列整合到昆虫宿主基因组中的位置

(李竹红ꎬ１９９９)ꎮ 通过反向 ＰＣＲ 反应ꎬ在转座子两

侧扩增并克隆 ＤＮＡ 片段的内部ꎬ可以识别整合位

点上的 ＤＮＡ 序列ꎮ 通过这种方式ꎬ已知的转座子

或其他可移动元件可被作为标记物ꎬ以确定基因的

整合位置ꎮ 最后对水平转移基因的功能进行分析ꎬ
常用手技术方法主要有基因测序、普通 ＰＣＲ、实时

荧光定量 ＰＣＲ、ＲＮＡ 干扰、体外表达、酶活验证、基
因编辑、Ｗｅｓｔｅｒｎ Ｂｌｏｔ 等(黄羽豪等ꎬ２０２１)ꎮ

２　 评判水平基因转移发生的方法
目前ꎬ大多数评判水平基因转移的方法都基于

基因组序列分析ꎮ 这些方法可大致分为参数化方

法和系统发育方法(Ｒａｖｅｎｈａｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 参数

化方法搜索与基因组平均值显著不同的基因组部

分ꎬ系统发育方法检查相关基因的进化历史并识别

相互冲突的系统发育ꎮ
２.１　 参数化方法

推断 ＨＧＴ 的参数化方法使用特定于特定物种

或分支的基因组序列特征ꎬ也称为基因组特征ꎮ 如
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果基因组的片段强烈偏离基因组特征ꎬ则为潜在水

平转移的迹象ꎮ 常用的基因组特征包括核苷酸组

成(Ｄａｕｂｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)、寡核苷酸频率(Ｌａｗｒｅｎｃｅ ＆
Ｏｃｈｍａｎꎬ１９９８) 或基因组的结构特征 (Ｗｏｒｎｉｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０００)ꎮ 这些非典型特征反映了供体的成分倾

向ꎬ因此可以在受体基因组背景下识别为不同的信

号ꎮ 该方法定量描述基因之间的水平基因转移频

率和转移方向ꎬ估计转移前后基因的特点ꎬ可以更

深入地解释基因演化的过程ꎮ 允许在不进行多个

基因组比较的情况下推断外源基因ꎬ因此不受系统

发育方法的众多变化的影响ꎮ 然而ꎬ随着时间的推

移ꎬ外来来源的基因组片段与宿主基因组的其余部

分受到相同的突变过程的影响ꎬ因此两者之间的差

异往往会随着时间的推移而消失 ( Ｌａｗｒｅｎｃｅ ＆
Ｏｃｈｍａｎꎬ１９９７)ꎮ 因此ꎬ参数化方法受进化影响ꎬ对
远古水平转移基因预测受限ꎬ同时难以应对复杂的

转移事件ꎬ如多个基因同时转移的情况ꎮ 大多数外

来基因不能在宿主基因组中长期留存ꎬ最终会丢

失ꎮ 因此ꎬ在某个时间点ꎬ大多数寄居的外源基因

可能是最近获得的ꎮ 参数化方法经常被用于估计

最近 ＨＧＴｓ 的基因组尺度影响ꎮ
２.２　 系统发育方法

系统发育方法检查相关基因的进化历史并识

别相互冲突的系统发育ꎬ在 ＨＧＴ 检测中的应用因

许多新测序基因组的可用性而得到推进ꎮ 系统发

育方法以 ２ 种方式检测基因和物种进化历史中的

不一致:显式系统发育方法比较基因与物种树之间

的一致性ꎬ通过重建基因树并将其与参考物种树进

行比较ꎻ隐式系统发育方法比较进化距离或序列相

似性ꎬ通过检查与所讨论的基因的进化历史相关的

方面来进行比较ꎬ例如ꎬ跨物种的存在和不存在模

式ꎬ或意外的短或远的成对进化距离ꎮ
显式系统发育方法是将基因树与其相关物种

树进行比较ꎮ 由于推理的不确定性ꎬ基因树和物种

树之间弱支持差异ꎬ但统计学上的显著差异可能提

示 ＨＧＴ 事件ꎮ 例如ꎬ如果来自不同物种的 ２ 个基

因共享基因树中最近的祖先连接节点ꎬ但相应的物

种在物种树中间隔开ꎬ则可以调用 ＨＧＴ 事件ꎬ包括

拓扑 测 试 ( Ｓｈｉｍｏｄａｉｒａꎬ ２００２ )、 基 因 族 谱 方 法

(Ｚｈａｘｙｂａｙｅｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４ꎬ２００６)等ꎮ 由于可以潜在

确定所涉及的物种、时间和转移方向ꎬ显式系统发

育方法可产生比参数方法更详细的结果ꎮ 但该方

法依赖庞大的序列数据ꎬ进化树构建繁琐费时ꎮ
隐式系统发育方法比较进化距离或序列相似

性ꎬ包括最常用的基于序列同源性的 ＢＬＡＳＴ 搜索、
基因和物种距离、同源基因分析及多态位点聚类等

方法ꎮ 这种方法中ꎬ与平均值相比ꎬ与给定参考之

间的意外短距离或长距离可能暗示 ＨＧＴ 事件ꎮ 由

于直接基于进化树的分析方法ꎬ不需要进行序列比

对和进化树构建ꎬ因此隐式系统发育方法往往比显

式系统发育方法更简单、快捷ꎮ 在一项新的研究

中ꎬ Ｓｃｈａｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ. ( ２０２１ ) 遵 循 Ｎｏｖｉｃｈｋｏｖ ｅｔ ａｌ.
(２００４)所提出的观点ꎬ专注于一种特定类型的内隐

系统发育信息ꎬ其基本思想是同源基因之间的进化

距离大约与它们物种之间的距离成正比ꎮ 异种基

因对和重复基因因此作为异常值出现 ( Ｃｌａｒｋｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００２ꎻ Ｌａｗｒｅｎｃｅ ＆ Ｈａｒｔｌꎬ１９９２ꎻ Ｎｏｖｉｃｈｋｏｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４)ꎮ 更准确地说ꎬ考虑一组物种中的同源基因

家族ꎬ并将最相似同源基因对的系统发育距离作为

它们所处物种之间系统发育距离的函数绘制出来ꎮ
由于同源基因之间的距离可以预期约成正比于物

种之间的距离ꎬ同源基因对落在一条回归线上ꎬ这
条回归线为对应基因和物种对的最后一个共同祖

先定义了相等的分化时间ꎮ Ｓｃｈａｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ. (２０２１)
引入了后分化时间( ｌａｔｅｒ￣ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ￣ｔｉｍｅꎬ ＬＤＴ)图

作为模型ꎬ其顶点对应于按其物种着色的基因ꎮ 在

宽松情景的设置中研究这些图ꎬ即包含文献中所有

常用的复制－转移－损失情景变体的进化情景ꎮ 该

研究提供了一个多项式时间识别算法以及一个构

建解释给定 ＬＤＴ 的宽松情景的算法ꎬ同时提供了一

个简单的图编辑方案ꎬ可以有效检测隐含在 ＬＤＴ 图

中的 ＨＧＴ 事件ꎮ

３　 昆虫 ＨＧＴ 研究中的供体
水平基因转移也是生物体获得遗传物质的一

种方式ꎬ在水平基因转移的过程中ꎬ供体(ｄｏｎｏｒ)为
此过程提供遗传物质ꎬ接受遗传物质的一方则称为

受体(ｒｅｃｉｐｉｅｎｔ)ꎬ供体和受体可以是同一物种含有

不同遗传信息的差异个体ꎬ也可以是亲缘关系较远

甚至没有亲缘关系的个体(付杰ꎬ２０１４)ꎮ
昆虫作为遗传物质的接受者即受体ꎬ其水平基

因的供体主要有细菌、真菌、病毒、植物以及其他原

生动物ꎬ其中来自细菌的水平基因转移占昆虫全部

水平基因转移比例最大ꎮ 由图 １ 可知ꎬ通过取食ꎬ
植物中的 ＢｔＰＭａＴ１ 基因被整合到烟粉虱 Ｂｅｍｉｓｉａ
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ｔａｂａｃｉ (Ｇｅｎｎａｄｉｕｓ)体内(Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎻ从真菌

转移到豌豆蚜 Ａｃｙｒｔｈｏｓｉｐｈｏｎ ｐｉｓｕｍ (Ｈａｒｒｉｓ)的类胡

萝卜素生物合成基因有助于红绿多态性(Ｍｏｒａｎ ＆
Ｊａｒｖｉｋꎬ２０１０)ꎻ由寄生蜂介导ꎬ病毒颗粒中的 ＤＮＡ
随寄生蜂卵整合到鳞翅目宿主细胞 ＤＮＡ 中(Ｇａｓｍｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎻ利用内共生关系将沃尔巴克氏体 Ｗｏｌ￣
ｂａｃｈｉａ 的 ＤＮＡ 转移到绿豆象 Ｃａｌｌｏｓｏｂｒｕｃｈｕｓ ｃｇｉｎｅｎ￣
ｓｉｓ Ｌ. Ｘ 染色体内(Ｎｉｋｏｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎻ东亚飞蝗 Ｌｏ￣

ｃｕｓｔａ ｍｉｇｒａｔｏｒｉａ ｍａｎｉｌｅｎｓｉｓ (Ｍｅｙｅｎ)中的 ＭＰＫＬ 基因

由原生生物中的双特异性激酶基因整合而来并在

光周期滞育中发挥作用(Ｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ 来自细

菌的水平基因转移中ꎬ以 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 为供体的 ＨＧＴ
报道较为常见ꎬＷｏｌｂａｃｈｉａ 属内共生菌ꎬ是世界上分

布最广的共生菌ꎮ 研究表明ꎬ世界上约有 ２０％的昆

虫可被 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 感染ꎬ其生理状态也受到不同程

度的影响ꎮ

图 １　 昆虫水平转移基因五类供体和案例
Ｆｉｇ.１　 Ｆｉｖｅ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｄｏｎｏｒｓ ａｎｄ ｃａｓｅｓ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｇｅｎｅｓ

　 　 内共生菌与昆虫细胞共生ꎬ遗传物质发生水平

基因转移的可能性较高ꎬ为了对昆虫内生菌的水平

基因转移进行更深入的研究ꎬＨｏｔｏｐｐ ｅｔ ａｌ. (２００７)
对果蝇、线虫和黄蜂等多种昆虫进行基因组比较ꎬ
发现多数不具有转录活性的外源 ＤＮＡ 序列转移到

昆虫体内ꎬ成为宿主基因组中的假基因ꎬ对宿主基

因功能的提供和基因组进化并无显著贡献ꎮ Ｋｏｎｄｏ
ｅｔ ａｌ. (２００２)发现ꎬ内生于鞘翅目昆虫绿豆象体内

被称为 ｗＢｒｕＡｕｓ 的内共生菌ꎬ实际上是通过基因水

平转移的方式来源于 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 属细菌并整合到绿

豆象 Ｘ 染色体的一个序列ꎮ 内共生的 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 属

细菌基因组中近 ３０％的序列被转移到绿豆象中ꎬ但
这些转移到宿主昆虫染色体的 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 基因倾向

于在结构上被破坏、侵蚀和丢失ꎬ不受功能约束ꎬ并
且转录无活性ꎬ很可能已经假基因化(Ｎｉｋｏｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ Ｎｉｋｏｈ ｅｔ ａｌ. (２０１０)发现ꎬ豌豆蚜基因组序

列存在来源于 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 属内共生细菌的假基因化

的羧肽酶基因(ψＬｄｃＡ)ꎮ

昆虫中的水平基因转移事件不仅发生于内共

生菌中ꎬ也发生于非内共生菌间ꎬ这些来源于内共

生菌的遗传物质影响昆虫的生长发育和生理功能ꎮ
以家蚕 Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ Ｌ.为例ꎬ家蚕通过水平基因转

移获得的多种细菌如沙雷氏菌属 Ｓａｒｒａｔｉａ、假单孢

杆菌属 Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ 的基因ꎬ对家蚕的生理代谢起

重要作用(Ｍｉｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)ꎮ
昆虫水平转移基因也可以来自于植物ꎮ 如烟

粉虱中存在植物源的水平转移基因 ＢｔＰＭａＴ１ꎬ该基

因使粉虱能够中和酚类葡萄糖苷ꎬ使其具有广泛寄

主适应性(Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 任君(２０２０)分析了烟

粉虱的转录组和基因组ꎬ发现并证明烟粉虱基因组

内存在通过水平基因转移途径的植物来源的果胶

甲酯酶(ＰＭＥ)基因(命名为 ＢｔＰＭＥ)ꎬ该基因以催

化、水解果胶生成果胶酸和甲醇ꎬ进而加速植物细

胞壁的降解ꎮ

４　 昆虫水平转移基因的功能
不同的水平转移基因为不同昆虫提供了多种
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多样的功能(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２２)ꎬ包括但不限于营养

合成与共生、吸收与消化、毒素产生与解毒、生长和

发育、改变体色ꎮ 黄羽豪等(２０２１)已经进行了较全

面的综述ꎬ主要包括以下几方面ꎮ
４.１　 营养合成与共生

水平转移基因在蚜虫、粉蚧、木虱等昆虫的营

养合成与共生方面起不可忽视的作用ꎮ 粉蚧与细

菌共生体保持着密不可分的关系ꎬ细菌共生体为其

昆虫宿主提供必需的营养物质ꎮ 大多数假球虫粉

蚧具有独特的共生体设置ꎬ具有扩大的 β￣变形菌共

生体(Ｃａｎｄｉｄａｔｕｓ Ｔｒｅｍｂｌａｙａ ｐｒｉｎｃｅｐｓ)ꎬ其本身含有

γ￣变形杆菌共生体ꎮ 在对甘露粉蚧 Ｔｒａｂｕｔｉｎａ ｍａｎ￣
ｎｉｐａｒａ (Ｈｅｍｐｒｉｃｈ ＆ Ｅｈｒｅｎｂｅｒｇ)的研究中发现ꎬ尽管

菌内共生体的进化起源不同ꎬ但在 ２ 个系统中ꎬ必
需氨基酸和维生素的合成以及翻译相关功能以高

度相似的方式在共生伙伴之间进行分配( Ｓｚａｂó ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ Ｂｕｂｌｉｔｚ ｅｔ ａｌ. (２０１９)认为ꎬ粉蚧基因组

上水平转移基因与保留在 Ｍｏｒａｎｅｌｌａ 基因组上的基

因一起工作ꎬ仅在 Ｍｏｒａｎｅｌｌａ 细胞外围产生肽聚糖

层ꎮ ＭｕｒＦ 基因免疫组织化学定位数据显示ꎬ昆虫

基因组上 ＨＧＴｓ 的蛋白质产物可以特异性靶向 Ｍｏ￣
ｒａｎｅｌｌａ 菌细胞质ꎮ 这种与细菌共生的现象在蚜虫

中也同样存在ꎬ蚜虫有一种细菌细胞ꎬ这种细胞被

特别分化为包涵 Ｂｕｃｈｎｅｒａ 属的共生细菌ꎬ这种细菌

已经失去了许多对常见细菌功能至关重要的基因ꎬ
但在与宿主维持共生关系中发挥着重要作用ꎮ 许

多基因在细菌细胞中特异性高表达ꎬ包括氨基酸代

谢基因、转运相关基因以及降解细菌细胞壁的假定

溶酶菌基因ꎮ 其中ꎬ氨基酸代谢基因的显著上调表

明细菌细胞参与了蚜虫与 Ｂｕｃｈｎｅｒａ 之间的氨基酸

交换ꎬ这是共生系统中的关键代谢过程(Ｎａｋａｂａｃｈｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ 此外ꎬ真菌来源的水平转移基因在蚜

虫的类胡萝卜素生物合成中也发挥着作用(Ｍｏｒａｎ
＆ Ｊａｒｖｉｋꎬ２０１０)ꎮ 杨梅叶柄瘿木虱 Ｐａｃｈｙｐｓｙｌｌａ ｖｅ￣
ｎｕｓｔａ (Ｏｓｔｅｎ￣Ｓａｋｅｎ)中也存在与共生菌互补的 ＨＧＴ
基因ꎬ其在含有 Ｃａｒｓｏｎｅｌｌａ 菌的木虱细胞中上调的

宿主 ａｒｇＨ 基因弥补了内共生基因的损失ꎬ补全了

精氨酸合成通路 ( Ｓｌｏａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.
(２０２０)研究发现ꎬ烟粉虱隐种 ＭＥＡＭ１ 的基因组携

带的细菌源水平转移基因 ｂｉｏＡ、ｂｉｏＤ、ｂｉｏＢ 可以促进

烟粉虱生物素的合成ꎻ水平转移基因 ｐａｎＢＣ 和共生

菌 Ｐｏｒｔｉｅｒａ 协同促进烟粉虱泛酸合成ꎬ相关基因沉

默后ꎬ烟粉虱的死亡率提高并且产卵减少ꎮ 这些结

果表明ꎬ水平基因转移是驱动昆虫及其细菌内共生

体之间共同进化的重要和反复出现的机制ꎮ
在一些鳞翅目的昆虫中ꎬ水平转移基因维持其

营养合成过程ꎮ 如家蚕以及其他鳞翅目昆虫中的

２２ 个 ＨＧＴ 基因主要来自昆虫病原细菌ꎬ这些基因

涉及糖基水解、氧化还原和氨基酸代谢等功能ꎬ对
维持正常生命活动起重要作用(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ
来源于细菌的 ＢｍＫｙｎｕ 基因在家蚕色氨酸代谢过

程中催化 ３￣羟基犬尿氨酸(３￣Ｈｙｄｒｏｘｙ￣ｋｙｎｕｒｅｎｉｎｅꎬ
３￣ＨＫ)生成 ３￣羟基邻氨基苯甲酸ꎬ而 ３￣ＨＫ 的异常

累积会引起家蚕红血突变体(Ｍｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９ｂ)ꎮ
４.２　 消化与吸收

昆虫在取食过程中离不开植物细胞壁消化酶ꎬ
随着近年来研究的不断深入ꎬ越来越多的昆虫通过

ＨＧＴ 获得的内源性植物细胞壁降解酶和营养吸收

基因被发现ꎮ Ｗｈｅｅｌｅｒ ｅｔ ａｌ. (２０１３)研究了一个来

自肠球菌的糖基水解酶家族 ３１ 基因(ＧＨ３１)的古

代鳞翅目 ＨＧＴꎮ ＨＧＴ 与侧翼昆虫基因之间的 ＰＣＲ
扩增证实ꎬＧＨ３１ 已整合到家蚕基因组中ꎮ ＤｐＧＨ３１
序列中的蛋白质结构域在自然界中较为常见ꎬ涉及

多种机制ꎬ包括初级代谢、糖基化和免疫ꎮ 通过水

平基因转移从细菌和真菌中获得的植物细胞壁降

解酶(ＰＣＷＤＥｓ)可能是中生代食草甲虫多样化的

关键ꎬ这些酶可以降解植物细胞壁中的主要多糖网

络、解毒植物化感化学物质ꎬ并以其他方式促进对

木本植物的取食ꎮ 与植物专食相关的基因的扩增

和功能分化ꎬ包括最初通过真菌和细菌的水平基因

转移获得的基因ꎬ促进了光肩星天牛 Ａｎｏｐｌｏｐｈｏｒａ
ｇｌａｂｒｉｐｅｎｎｉｓ (Ｍｏｔｓｃｈｕｌｓｋｙ)、某些其他植食性甲虫以

及在较小程度上其他植食性昆虫代谢库的增加、扩
展和增强(Ｍｃｋｅｎｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ 果胶是植物生长

部分壁中丰富的多糖ꎮ Ｋｉｒｓｃｈ ｅｔ ａｌ. (２０２２)研究了

叶甲虫 Ｐｈａｅｄｏｎ ｃｏｃｈｌｅａｒｉａｅ (Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ)水平获得的

果胶消化多半乳糖尿酶(Ｐｅｃｔｉｎ ｄｉｇｅｓｔｅｒｓ ｍｏｓｔｌｙ ｌａｃ￣
ｔｏｓｅ ｕｒａｓｅꎬ ＰＧｓ)ꎬ发现果胶消化仅与真菌中水平获

得的 ＰＧ 相关ꎬ通过基因复制固定在宿主基因组中ꎬ
导致功能冗余ꎬ更容易获得营养细胞内容物ꎬ促进

甲虫的发育和存活ꎮ 分析强调了 ＰＧｓ 为食草昆虫

提供的选择性优势ꎬ并证明了 ＨＧＴ 对叶食甲虫进

化成功的影响ꎮ
除对细胞壁的消化功能外ꎬ昆虫还通过 ＨＧＴ
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促进营养吸收ꎮ 例如ꎬ追踪竹节虫中多聚半乳糖醛

酸酶(果胶酶)基因的进化历史ꎬ了解到来自 γ￣变
形杆菌中的聚半乳糖醛酸酶 ＧＨ２８ 基因能产生无共

生体的果胶酶ꎬ从而提高昆虫的消化效率ꎬ减少对

微生物的依赖(Ｓｈｅｌｏｍｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ 而黑森瘿蚊

Ｍａｙｅｔｉｏｌａ ｄｅｓｔｒｕｃｔｏｒ (Ｓａｙ)获得的水平转移基因糖苷

水解酶 ＭｄｅｓＧＨ３２ 基因具有很强的菊粉酶和转化酶

活性ꎬ有助于将植物细胞壁菊粉聚合物分解为单

体ꎬ并将蔗糖(植物中的主要运输糖)转化为葡萄糖

和果糖ꎬ便于吸收ꎬ形成营养丰富的组织 ( Ｓｕｂｒａ￣
ｍａｎｙａｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ
４.３　 毒素产生与解毒

昆虫可以通过水平基因转移获得一些毒素基

因来提高抵御天敌的生存适应能力ꎮ 果蝇寄生蜂

Ｌｅｐｔｏｐｉｌｉｎａ ｈｅｔｅｒｏｔｏｍａ (Ｌｈ)和 Ｌ. ｂｏｕｌａｒｄｉ (Ｌｂ)是 ２
种倾向于感染 ２ 龄黑腹果蝇幼虫的内寄生虫ꎬＬｈ 可

以成功寄生在果蝇属的多个物种上ꎬ该虫破坏层状

细胞、抑制寄主包裹ꎬ从而使寄主成功寄生ꎮ 在 Ｌｈ
中发现了可能来自微生物或原生动物的淋巴腺凋

亡相关蛋白 Ｌａｒ 基因ꎬ该蛋白通过溶解果蝇的淋巴

腺主动抑制果蝇的免疫反应ꎬ从而广泛寄生ꎻ与此

同时ꎬ另一种来自共生菌的新型蛋白质(Ｗａｒｍ)有

助于一种被动策略ꎬ它将卵附着在宿主的肠道和其

他器官上ꎬ导致不完全包裹ꎬ帮助专性寄生蜂逃脱

宿主的免疫反应(Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 糖苷水解酶

家族 １９ (ＧＨ１９)几丁质酶从单细胞微孢子虫 / Ｒｏｚ￣
ｅｌｌａ 分支水平转移到蝇蛹金小蜂中ꎬ其作为一种毒

液蛋白可提高寄生率(Ｍａｒｔｉｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ Ｌｉ ｅｔ
ａｌ. (２０２１)研究发现ꎬ存在于大多数细菌 ＣＷＨ 酶中

的谷氨酸催化结构域也存在于瓢虫中ꎬ表明细菌细

胞壁水解酶活性的保留和作为细菌毒素的能力ꎮ
除了产生毒素ꎬ一些解毒基因也可通过 ＨＧＴ

获得ꎮ Ｄａｉｍｏｎ ｅｔ ａｌ. (２００８)在家蚕中发现来源于细

菌的 β￣呋喃果糖苷酶( β￣ｆｒｕｃｔｏｆｕｒａｎｏｓｉｄａｓｅｓ) 基因

ＢｍＳｕｃ１ꎬ研究表明ꎬ功能性 β￣呋喃果糖苷酶基因实

际上编码在家蚕基因组中ꎬ其产物在家蚕中起消化

酶的作用ꎬ使家蚕可能避免了桑椹乳中极高浓度的

生物碱类糖苷酶抑制物的毒性作用ꎬ从而使家蚕能

够在桑叶上进食并生长良好ꎮ 烟粉虱从植物中获

得了水平转移基因 ＢｔＰＭａＴ１ꎬ烟粉虱利用该基因代

谢对其有害的酚糖类植物次生代谢产物ꎬ提高了寄

主适应性(Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ

４.４　 生长发育与繁殖

昆虫获得的水平转移基因ꎬ在昆虫生长发育的

调控中发挥作用ꎮ 家蚕中存在通过水平基因转移

来源于沙雷氏菌属 Ｓａｒｒａｔｉａ 和假单孢杆菌属 Ｐｓｅｕｄ￣
ｏｍｏｎａｓ 的细菌型几丁质酶基因 Ｂｍｃｈｉ￣ｈ 和甘油磷

酰二酯磷酸二酯酶基因(Ｍｉｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)ꎮ 该细菌

型几丁质酶基因 Ｂｍｃｈｉ￣ｈ 与家蚕内源性的几丁质

酶基因 ＢｍＣｈｉｔｉｎａｓｅ 的 ｍＲＮＡ 时空表达模式相同ꎬ
并且对家蚕蜕皮期几丁质的降解起重要作用(Ｄａｉ￣
ｍｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)ꎮ 某些昆虫的 ＨＧＴ 基因可以帮助

昆虫取食ꎮ 如烟粉虱体内存在植物源的果胶甲酯

酶(ＢｔＰＭＥ)基因可以帮助烟粉虱加速降解植物细

胞壁ꎮ 对 ＢｔＰＭＥ 基因功能的初步研究证明ꎬ其能

够通过诱导水杨酸(ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄꎬ ＳＡ)途径来应对

植物的防御系统ꎬ进而促进烟粉虱的取食与生长发

育(任君ꎬ２０２０)ꎮ 果蝇中的 ｏｓｋａｒ 基因则在生殖细

胞形成中发挥关键作用(Ｂｌｏｎｄｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)ꎮ 在

东亚飞蝗中发现的类黏菌蛋白激酶 ＭＰＫＬ 促进光

周期滞育诱导ꎮ 此外ꎬＭＰＫＬ 显著抑制卵巢中 Ａｋｔ
和 ＦＯＸＯ 的磷酸化水平ꎬ并增强活性氧、超氧化物

歧化酶和过氧化氢酶活性ꎬ而过氧化物酶活性在 ２
种光周期机制下均降低(Ｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ 烟粉虱

隐种 ＭＥＡＭ１ 中存在细菌源水平转移基因 ｄａｐＢ、
ｄａｐＦ、ｌｙｓＡꎬ这些基因可促使烟粉虱合成赖氨酸ꎬ沉
默这些基因后可降低烟粉虱体内的赖氨酸含量ꎬ抑
制烟粉虱的生长发育并减少产卵量 ( Ｂａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎮ 另外ꎬ个别昆虫体内存在影响昆虫雄性求

偶的水平转移基因ꎮ Ｌｉ ｅｔ ａｌ. (２０２２)发现ꎬ敲除了

水平转移基因 ＬＯＣ１０５３８３１３９ (ＭＴ￣１３９)的雄性小

菜蛾向雌蛾求爱的次数明显减少ꎬ交配水平降低ꎮ
进一步的研究表明ꎬＬＯＣ１０５３８３１３９ 基因的功能之

一是增强雄性的求偶行为ꎬ而该基因是由蛾和蝴蝶

的最后共同祖先通过 ＨＧＴ 获得的ꎮ 这是首次报道

水平转移基因与昆虫的求偶行为相关联ꎮ
４.５　 身体色彩

研究发现ꎬ昆虫通过水平基因转移能获得一些

改变体色的基因ꎮ 例如ꎬ 家蚕的突变株 ｌｅｍｏｎ
(ｌｅｍ)中的 ＳＰＲ 基因(ＢｍＳｐｒ)的突变是导致 ｌｅｍ 和

ｌｅｍｌ 体色不规则的原因(Ｍｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９ａ)ꎮ 真菌

转移到豌豆长管蚜的类胡萝卜素生物合成基因有

助于该蚜虫的红绿颜色多态性ꎬ影响了它们对天敌

的敏感性(Ｍｏｒａｎ ＆ Ｊａｒｖｉｋꎬ２０１０)ꎮ
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５　 结果与展望
根据国内外相关的昆虫 ＨＧＴ 报道可知ꎬ水平

基因转移在昆虫群体中广泛存在ꎬ并且这些水平转

移基因对昆虫的生长、发育、繁殖有着重要的作用ꎮ
但昆虫与供体生物之间在何等情况下发生水平基

因转移、其详细机制、水平基因转移何时进行等仍

未知ꎮ 目前ꎬ主要存在 ２ 种意见:第一种观点认为

在远古时候早期生命中已经发生水平基因转移ꎬ也
就是一个共同的细胞祖先创造出全部现代生物ꎻ另
一种看法是ꎬ除了早期生命ꎬ现在已形成明确谱系

后的物种也可以轻松地交换基因ꎮ 目前ꎬ通过基因

编辑技术人为干预基因转移事件仍然存在一些未

知的安全隐患ꎮ 若第二种观点得到证明ꎬ则意味着

人为改造基因与自然界自然发生的基因转移相差

无二ꎬ转基因作物不再引起人们的担忧ꎬ人们也可

以利用基因敲除某些致病基因来对抗疾病ꎬ更放心

地将基因编辑技术应用于人类的生产和生活中ꎮ
不仅如此ꎬ昆虫中的水平基因转移是导致抗性产生

的因素之一ꎬ研究不同昆虫间基因转移情况可以揭

示不同昆虫产生抗性的机制和方式ꎬ有助于农业防

治中的抗虫害策略的制定和实施ꎮ 昆虫中基因转

移的研究也可以为生物防治提供理论基础ꎬ通过基

因改造等手段提高生物防治的效果ꎮ 例如ꎬ通过基

因转移改造生物控制剂ꎬ提高其对害虫的杀伤力和

生存能力ꎮ 因此ꎬ挖掘昆虫间的水平基因转移现

象ꎬ探究其传递机制ꎬ对于理解昆虫的进化、遗传和

行为等方面都具有重要意义ꎮ 昆虫 ＨＧＴ 现象研究

作为近年昆虫研究的热点ꎬ揭开了昆虫适应环境和

进化机制的一角ꎮ 随着生物基因组数据库的逐渐

扩大ꎬ分子生物学的发展和技术的进步ꎬ人们能更

清楚地了解昆虫与供体生物之间水平基因转移的

机制ꎬ并将水平基因转移应用到农业生产中ꎬ为农

业害虫的绿色防治提供更多思路ꎮ
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ＳＥＴ Ｋꎬ ＪＡＫＵＢＯＷＳＫＡ Ａ Ｋꎬ ＡＵＲＹ Ｊ Ｍꎬ ＶＯＬＫＯＦＦ Ａ Ｎꎬ
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ＷＨＥＥＬＥＲ Ｄꎬ ＲＥＤＤＩＮＧ Ａ Ｊꎬ ＷＥＲＲＥＮ Ｊ Ｈꎬ ２０１３. Ｃｈａｒａｃ￣
ｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ ａｎｃｉｅｎｔ ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａｎ ｌａｔｅｒａｌ ｇｅｎｅ ｔｒａｎｓｆｅｒ.
ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ ８(３): ｅ５９２６２.

ＷＯＲＮＩＮＧ Ｐꎬ ＪＥＮＳＥＮ Ｌ Ｊꎬ ＮＥＬＳＯＮ Ｋ Ｅꎬ ＢＲＵＮＡＫ Ｓꎬ
ＵＳＳＥＲＹ Ｄ Ｗꎬ ２０００. Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ:
ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ｌａｔｅｒａｌ ｇｅｎｅ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｉｎ Ｔｈｅｒｍｏｔｏｇａ ｍａｒｉｔｉｍａ.
Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２８(３): ７０６－７０９.

ＸＩＡ Ｊꎬ ＧＵＯ Ｚꎬ ＹＡＮＧ Ｚꎬ ＨＡＮ Ｈꎬ ＷＡＮＧ Ｓꎬ ＸＵ Ｈꎬ ＹＡＮＧ
Ｘꎬ ＹＡＮＧ Ｆꎬ ＷＵ Ｑꎬ ＸＩＥ Ｗꎬ ＺＨＯＵ Ｘꎬ ＤＥＲＭＡＵＷ Ｗꎬ
ＴＵＲＬＩＮＧＳ Ｔ Ｃ Ｊꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙꎬ ２０２１. Ｗｈｉｔｅｆｌｙ ｈｉｊａｃｋｓ ａ
ｐｌａｎｔ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｇｅｎｅ ｔｈａｔ ｎｅｕｔｒａｌｉｚｅｓ ｐｌａｎｔ ｔｏｘｉｎｓ. Ｃｅｌｌꎬ
１８４(７): １６９３－１７０５.

ＺＨＡＸＹＢＡＹＥＶＡ Ｏꎬ ＧＯＧＡＲＴＥＮ Ｊ Ｐꎬ ＣＨＡＲＬＥＢＯＩＳ Ｒ Ｌꎬ
ＤＯＯＬＩＴＴＬＥ Ｗ Ｆꎬ ＰＡＰＫＥ Ｒ Ｔꎬ ２００６. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙ￣
ｓｅｓ ｏｆ ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌ ｇｅｎｏｍｅｓ: ｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ
ｇｅｎｅ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｅｖｅｎｔｓ. Ｇｅｎｏｍｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ １６(９): １０９９－１１０８.

ＺＨＡＸＹＢＡＹＥＶＡ Ｏꎬ ＨＡＭＥＬ Ｌꎬ ＲＡＹＭＯＮＤ Ｊꎬ ＧＯＧＡＲＴＥＮ
Ｊ Ｐꎬ ２００４. Ｖｉｓｕａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｆｉｖｅ
ｇｅｎｏｍｅｓ ｕｓｉｎｇ ｄｅｋａｐｅｎｔａｇｏｎａｌ ｍａｐｓ. Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ５
(３): ２０.
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