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基因转移因子———一类在海洋中广泛存在的介导水平
基因转移的新型生物因子
蔡海元
中国科学院南京地理与湖泊研究所，南京 210008

摘要:基因转移因子(Gene Transfer Agent，GTA)是一种由细菌释放的、形态和有尾病毒类似的生物颗粒。
GTA 颗粒携带的遗传物质是宿主基因组的随机小片段而不包含编码 GTA 自身的基因或病毒基因组。根据
4 个模式菌株释放的 GTA 的研究，GTA 具有高效的，种间介导基因水平转移的功能。近年来大规模细菌基
因组测序，发现编码 GTA 的基因簇广泛存在于海洋细菌基因组上，GTA 是在海洋环境中发生水平基因转移
的重要模式。本文在总结 4 个模式菌株释放的 GTA 的认识的基础上，着重描述海洋主要类群的细菌释放的
GTA 的特征，讨论在海洋生态系统中，GTA 对水平基因转移的贡献，并对未来的研究进行了展望。
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水平基因转移(Horizontal Gene Transfer，HGT)
指的是生物体从其它的生物体上获取外源基因，整
合在自身基因组上并表达出特定功能的一种现象。
HGT 使物种的基因组更加多样化，例如，转移可以
传递抗光合基因［1］，碳固定基因［2］，硫还原基因［3］

等。HGT 也使细胞获得了更好的环境适应的能力。
例如，HGT 增强了细菌对重金属污染［4］和有毒有机
物污染［5］的环境的适应能力。

一般认为有 3 种机制介导了细菌之间的 HGT，
但是其中有些 HGT 的机制却难以用来解释发生在
海洋浮游细菌间的 HGT。例如，“转化”是指细菌从
环境中吸收游离的 DNA［6］，但游离的 DNA 在大洋
海域中的浓度很低(0. 6 － 88 μg /L)［7，25］，而过低的
游离 DNA 浓度不能发生高频率的“转化”;“结合”
是指通常以质粒的形式，通过直接的细胞间的接触

而发生的细胞间基因转移的机制［8 － 9］，但在大洋中
占数量优势的原核生物原绿球藻 (Prochlorococcus)
和 Pelagibacter，它们都没有质粒［10 － 11，25］，所以不可
能发生“接合”;“转导”是指噬菌体通过侵染宿主细
胞，将误包的外源基因片段带入宿主细胞，整合到宿
主细胞遗传物质上并得以表达的基因转移机
制”［12］。“转导”有可能是海洋普遍发生的 HGT 的
机制［13］，因为海洋中有数量众多的浮游病毒［14］，而
且在大量海洋细菌的基因组中也发现有前噬菌体
(prophage)基因的存在［13，15 － 17］。

30 年前，人们在光合紫色非硫细菌 Rhodobacter
capsulatus 中发现了一类新的 HGT 机制，该机制类
似于病毒介导的普遍性转导，但不是由典型的噬菌
体 所 介 导 的［18］。 后 来 陆 续 发 现 在 古 细 菌
Methanococcus voltae PS，以及多类真细菌有这类基
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因转移物质和机制［19 － 21］。人们将这种介导 HGT 的
物质称 为基 因转移因子 ( Gene Transfer Agent，
GTA)。对已测序的 113 个海洋细菌的基因组分析
发现，其中有 64 个细菌的基因组含有原病毒的基
因，而 64 个细菌的前噬菌体基因中有 21 个是编码
GTA 的基因［22］。因此至少 1 /3 的前噬菌体基因是
编码 GTA 的基因，所以 GTA 有可能是海洋生态环
境中发生 HGT 的主要机制。本文总结归纳了迄今
与 GTA 相关的研究报道，着重论述海洋浮游细菌
的 GTA 生物学特征，生态功能等，并结合作者自己
的工作展望了今后研究的发展趋势。

1 GTA 简介

GTA 比已知的任何病毒的重量要轻(基于密度
梯度离心实验结果)，在形态上，比已知的大多数的
病毒要小，不能形成噬菌斑［18，23］。最为重要的是，
GTA 头部包含的是被随机切割的宿主小片段 DNA
而不是编码 GTA 自身的基因［23］，这表明 GTA 首要
的功能是将基因转移给受体细胞［24 － 25］。而且 GTA
功能只限于介导水平基因转移，对受体细胞没有任
何副作用。对 Rhodobacter capsulatus 基因组分析表
明，产生 GTA 需要 15 个基因，分别命名为 orfg1-
15［26］，包括类似于病毒结构基因(衣壳，尾部)，但是
没有类似于病毒 DNA 复制酶基因，以及宿主裂解基
因。

细菌基因组测序项目在近年来有了飞速的发
展，例如在 NCBI 原核生物基因组测序网站上

( http: / /www． ncbi． nlm． nih． gov / genomes / lproks．
cgi)，显示有 1747 个细菌基因组已经全部测序，
5230 个细菌基因组正在测序中。随着越来越多的
细菌基因组测序的完成，GTA 基因的同源结构基因
在许多细菌基因组中被发现［21］。一般认为具有以
下特征就表明该细菌含有 GTA 基因: (1)拥有和
Rhodobacter capsulatus GTA 基因簇同源的 15 个 GTA
基因中的至少 8 个; ( 2 ) 在基因组结构上，和
Rhodobacter capsulatus GTA 基因簇的排列顺序一
致［25］。依据这个标准识别的 GTA 基因广泛存在于
α-Proteobacteria 的基因组中，包括有 Rhodobacterales
( 包 括 Roseobacter 和 Rhodobacterales )，
Caulobacterales， Parvularculales， Rhodospirillales，
Rhizobiales 和 Sphingomonadales。而在海洋重要的类
群 Roseobacter 中，除 了 一 株 HTCC2255， 其 他
Roseobacter 都包含保守 GTA 基因簇结构［21 － 22，25］。
但是在其他主要的海洋细菌类群中如原绿球藻
( Prochlorococcus )， 聚 球 藻 ( Synechococcus ) 和
Pelagibacter，目前还没有发现 GTA 基因。

2 模式菌株 GTA 研究进展

虽然 GTA 基因广泛存在于海洋细菌的基因组
中，但目前对 GTA 的特征和功能的认识来源于对紫
色非硫细菌 Rhodobacter capsulatus，严格厌氧菌
Methanococcus voltae， Desulfovibrio desulfuricans 和
Brachyspira hyodysenteriae 释放的 GTA 的研究 (表
1) ［18，23 － 24，26 － 33］。

表 1 GTA 的特征
Table 1 Characteristics of gene transfer agents (GTA)

GTA
Size( nm)

Head diameter Tail length
Size of packaged

DNA( kb)
Size of GTA

gene cluster( kb)
Induced by
Mitomycin

Host Ref．

RcGTA 30 50 4. 5 14. 1 No Rhodobacter capsulatus ［24，26，27，30］
VSH-1 45 64 7. 5 16. 3 Yes Brachyspira hyodysenteriae ［34 － 36］
VT A 40 61 4. 4 － － Methanococcus voltae ［20，37］
Dd-1 43 7 13. 6 － No Desulfovbrio desulfuricans ［3］

－，Unknown
2. 1 RcGTA，Rhodobacter capsulatus 产生的 GTA

Rhodobacter capsulatus 属 于 红 螺 菌 科
(Rhodospirillaceae)，是一种紫色非硫光合细菌。代
谢方式多样，可以通过不产氧光合作用、发酵、好氧
或厌氧呼吸获得能量。R． capsulatus 细胞进入生长
稳 定 期 时 ( stationary phase )，开 始 自 发 释 放

RcGTA［24］。RcGTA 基因的表达受控于细胞二元信
号调控系统，包括组氨酸-天冬氨酸信号基因和群体
感应基因(Quorum sensing gene)。CckA 和 CtrA 基
因编码的组氨酸-天冬氨酸信号蛋白，控制 RcGTA
基因的转录和表达。同时通过调控鞭毛基因转录，
CckA 和 CtrA 基因也参与了对细胞的游动性的调
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控［27］。长链酰基高丝氨酸内酯 ( long-chain acyl-
homoserine lactone)作为群体感应物质促进 RcGTA
的产生和释放［30］，但丝裂霉素 C(mitomycin C)或
紫外线等常规用于诱导溶源性细菌细胞释放成熟病
毒粒子的理化因子，不能促进 RcGTA 的产生和释
放。RcGTA 头部包含的遗传物质是 4. 5 kb 长，线性
双链 DNA 片断。从一个细菌细胞释放的 RcGTA 的
DNA 只可以被其他的 R． capsulatus 细胞所吸收并
发生 HGT，所以这种 HGT 具有物种特异性，基因转
移的频率为 3 × 10 － 4到 4 × 10 － 4每个受体细胞［24］。
编码 RcGTA 的结构基因簇共有 15 个基因，其中多
个基因与编码病毒头部和尾部蛋白的基因同源
［26 － 27］，但没有发现其中有编码裂解细胞功能的基
因，所以现在还不清楚 RcGTA 如何从 R． capsulatus
细胞释放的 ［27］。
2. 2 VSH-1，Brachyspira hyodysenteriae 产生的
GTA

短螺旋体属(Brachyspira)是一类严格厌氧螺旋
菌，它们一般寄生在人和动物的肠道里。猪痢疾短
螺旋体 ( Brachyspira hyodysenteriae)可引发猪痢疾，
导致 猪 复 发 性 腹 泻［34］。丝 裂 霉 素 可 诱 导 B．
hyodysenteriae 产生 VSH-1。纯化的 VSH-1 粒子不具
备侵染性，衣壳内包含的是被随机切割的 7. 5 kb
长，宿主基因组的片断［34 － 36］。自发释放的 VSH-1
粒子通过一般性转导方式，介导 B． hyodysenteriae 细
胞之间的基因转移，基因转移的频率为 1. 5 × 10 － 6

每个 GTA 粒子［34］。编码 VSH-1 的结构基因有
16. 3 kb长，是包裹在 VSH-1 头部的宿主 DNA 片断
长度的 2 倍。VSH-1 结构基因组织形式类似于病毒
的基因组，在转录方向上，依次是编码头部蛋白 (7
个基因)，尾部蛋白(7 个基因)和裂解蛋白(4 个基
因)的基因簇［35］。与编码 RcGTA 的结构基因不同，
在 VSH-1 的结构基因中发现有编码降解细菌肽聚
糖的基因，用于 VSH-1 从细胞体内释放［35］。
2. 3 VTA 和 Dd-1，Methanococcus voltae 和
Desulfovibrio desulfuricans 分别产生的 GTA

Methanococcus voltae 是一株严格厌氧，生活在海
洋或淡水环境中古细菌，可将 H2 和 CO2 转化为
CH4。Desulfovibrio desulfuricans 则是一株严格厌氧，
生活在土壤和水环境中的细菌，借助氧化有机物质
(或者 H2)还原硫化物为 H2S。

M． voltae 释放的 GTA(VTA)，包含 4. 4 kb 长宿

主基因组 DNA 随机片断。VTA 对 DNA 酶有抗性，
可以由细胞自发产生，对一般的离心和 CsCl 梯度离
心敏感，丧失其水平基因转移的活力［20，37］。VTA 可
以介导这类细菌细胞之间的 HGT，而且转移的最大
频率是 10-3每个供体细胞。

Desulfovibrio desulfuricans 释放的 GTA ( Dd-1 )，
在细胞处于指数生长的中期到晚期，开始自发产生
并释放，不可被丝裂霉素诱导［3］。Dd-1 衣壳中包含
的 DNA 片断长度是 13. 6 kb。Dd-1 介导的 HGT 的
频率为 10 － 5到 10 － 6每个受体细胞［3］。遗憾的是，目
前还没有有关 VTA 和 Dd-1 更详细报道。

3 海洋细菌 GTA 及其生态学研究
进展

3. 1 海洋细菌 GTA 生物学研究进展
近年大规模海洋细菌基因组测序，发现在大量

a-Proteobacteria 特别是 Roseobacter 类群( ＞ 40 株)的
细菌基因组上有保守的 GTA 基因［21，25］。而以上对
模式菌株释放的 GTA 的研究总结为研究海洋细菌
释放的 GTA 提供了技术方法和结论对照，以此去评
估 GTA 颗粒是否广泛存在于海洋环境中，GTA 是否
是海洋环境中介导 HGT 的重要机制。但目前对海
洋细菌的 GTA 研究才刚刚起步。

Roseobacter 是一类属于 α-Proteobacteria 的异养
细菌，普遍存在于海洋环境中，而且占总细菌数量的
25%左右，尤其在近岸海水中，所占总细菌的比重更
高［38 － 39］。Roseobacter 对全球碳循环，硫循环以及全
球气候都有十分重要的作用，因为它们拥有以下十
分重要的特征:好氧不产氧的光合作用、氧化温室气
体 CO、通过降解浮游植物产生的渗透压调节物质而
产生与气候相关的二甲基硫等［40 － 41］。

Biers 等［25］采用 Roseobacter 类群的一株代表细
菌 Silicibacter pomeroyi DSS-3 作为研究对象，研究
GTA 的表达和对 HGT 的贡献。DSS-3 含有 GTA 基
因簇 15 个基因的 13 个，而且在其基因组上没有发
现前噬菌体基因。在指数生长期，GTA 的数量一般
低于 Silicibacter pomeroyi 细胞数量的 2 个数量级，但
和细胞的数量正相关。这与 R． capsulatus 产生 GTA
的情况不一样，RcGTA 一般在平衡期数量达到最大
值，而 DSS-3 在整个培养期间均表达 GTA 的 g3 基
因，最高值在指数生长早期，最低值为指数生长晚
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期。
Bires 等［25］也验证了 DSS-3 可以借助 GTA 发生

HGT。方法是:将具有不同抗生素抗性的 DSS-3 两
个突变株混合，这两类突变株互为 GTA 的供体和受
体，如果在同时含有这两类抗生素的培养基上生长
出克隆，就表明发生了抗抗生素基因的水平基因转
移。在含有两种抗生素培养基的平板上生长的细菌
数 量 为 12000 CFU /mL，自 发 突 变 的 频 率 仅 为
10 CFU /mL。类似的，通过过滤方法将 GTA 过滤下
来，然后将 GTA 和受体细胞混合，再将混合后的细
胞铺在有抗生素的培养基的平板上，也发现了抗抗
生素基因的水平转移，这表明通过 GTA 的 HGT 并
不需要细胞之间的接触。遗憾的是，没有测量 DSS-
3 释放的 GTA 介导的 HGT 的频率，以便和 RcGTA
或 VSH-1 比较。需要指出的是，通过过滤方法获得
含有 GTA 的过滤液需要用 DNA 酶处理，以降解没
有被 GTA 保护的游离 DNA，以防止其他的 HGT 的
机制的发生。

Chen 等［15］在海洋 Roseobacter 类群的另一株代
表细菌 Silicibacter sp． TM1040 基因组发现有 5 个前
噬菌体类似基因簇，其中有 3 个前噬菌体类似基因
簇的表达可由丝裂霉素诱导，并被证明是前噬菌体
基因。第 5 个前噬菌体类似基因簇( prophage 5)与
RcGTA 的编码基因同源，但在用丝裂霉素诱导出来
的病毒粒子里没有检测到其编码基因。Silicibacter
sp． TM1040 所释放的 GTA 有可能和 RcGTA 一样，
也是非丝裂霉素诱导型的，或者和 VTA 一样，在用
CsCl 梯度离心纯化 GTA 粒子时，GTA 粒子不稳定，
从而最终没有被检测出来。如果 prophage 5 的确编
码了 GTA，即使 GTA 可以被丝裂霉素诱导，那么释
放出的 GTA 头部包含的也是宿主基因组的随即片
段，利用 prophage 5 的特异引物也是不能被检测出
的。
3. 2 海洋细菌 GTA 分子生态学研究进展

借助分子生物学手段，对含有 GTA 的纯培养细
菌和不同的海洋环境 GTA 介导的 HGT 研究发现，
GTA 介导的 HGT 的频率远远高于其他的 HGT 途
径。GTA 介导的 HGT 的频率为 6. 7 × 10 － 3至 4. 7 ×
10 － 1，是“转化”导致的基因转移频率的 1. 9 × 103 至
4. 59 × 108倍，是“转导”基因转移频率的 6. 5 × 105

至 3. 1 × 107 倍［42］。
由于 GTA 头部包含的是宿主基因组的随机片

断，我们不可能用固定的探针去研究释放在水体中
的 GTA 的遗传多样性。但是编码 GTA 的部分结构
基因却是保守的，可以设计特异的引物去探索在基
因组上含有 GTA 基因的细菌的多样性，以此来推测
GTA 可能在海洋环境中的重要作用。

Lang 和 Beatty［21］首次将 GTA 结构基因———衣
壳蛋白基因(major capsid protein，g5)作为分子标记
基因来研究含 GTA 基因的细菌的多样性，结果发现
海洋细菌的 g5 基因单独聚类在一起。本文作者采
用 GTA 其 他 的 结 构 基 因，例 如 终 端 酶 基 因
( terminase，g2)，门户蛋白基因( portal protein，g3)，
尾蛋白基因( tail protein，g12)等构建的进化树，也有
和 g5 类似的现象。Zhao 等［43］以 g5 基因作为分子
标记 基 因 研 究 含 GTA 基 因 的 细 菌 在 美 国
Chesapeake Bay 表层海水的多样性。利用特异引物
对 22 株 Roseobacter 和 Rhodobacter 的菌株的 g5 基因
进行扩增。Rhodobacter 类群一般在淡水环境或河
口环境中广泛存在［44 － 45］，而且可以在一定的海洋环
境下高丰度的出现［46］。同 Roseobacter 类群相似，
Rhodobacter 基因组中也有 GTA 基因簇，为了适应复
杂的海洋环境而展现出较为复杂的基因组［47 － 48］。
实验结果显示所有的测试的菌株都包含 g5 基因。
g5 基因序列的进化分析表明在 Chespeake Bay 中总
共有 12 个含 g5 基因的 Roseobacter 和 Rhodobacter 的
亚群，其中 11 个亚群属于 Roseobacter，另外一个亚
群属于 Rhodobacter。在这 12 个亚群中，只有两个
亚群中包含可培养细菌。其他的亚群都和已知菌株
的 g5 序列有较大的差异 ( ＜ 90%氨基酸同源性)，
说 明 Chesapeake Bay 中 存 在 一 些 特 有 的
Roseobacter。

虽然 g5 基因已经成功地用于探索自然环境中
含有 GTA 基因细菌的多样性，但不容忽视的是，不
论终 端 酶 基 因 ( terminase，g2 )，门 户 蛋 白 基 因
(portal，g3 )，衣壳蛋白基因 (major capsid protein，
g5)还是尾蛋白基因( tail protein，g12)，它们与细菌
基因组上的原病毒的结构基因同源，容易误将基因
组上含有前噬菌体基因的细菌认为是含有 GTA 基
因的细菌。而前噬菌体的基因广泛存在海洋细菌的
基因组上，例如，Paul［22］对已测序的 113 个海洋细
菌的基因组分析发现，其中有 64 个细菌的基因组含
有前噬菌体基因。因此，较其他与病毒同源的基因，
作者认为采用 GTA 特有的基因作为探针，更能直接

51



Haiyuan Cai et al． / Acta Microbiologica Sinica(2012)52(1)

证明这类细菌含有 GTA 基因。对比不同细菌的
GTA 基因簇，一个保守的现象是，所有的 GTA 基因
簇都含有一个片段较长，功能未知的基因———g15
基因(例如 Rhodobacter capsulatus 的 g15 基因长度为
3912 bp)，而在前噬菌体的基因组中没有发现该基
因。作者将目前 NCBI 数据库中已有 g15 基因构建
进化树，如图 1 所示。有意思的是，与 Lang 和 Beatty
(2006)利用 g5 基因构建的进化树相比，g15 基因构
建的进化树显示含有 GTA 结构基因的细菌类群只
有 4 个，分 别 是 Rhodobacterales，Rhizobiales，
Caulobacterles 和 Parvarculales， 而 没 有
Sphingomonadales，Rhodospirillales，Rickettsiales 类群。
而 Sphingomonadales，Rhodospirillales，Rickettsiales 类
群的基因组上，无一例外只有部分的 GTA 结构基
因。

含有 GTA 基因的 Rhodobacterales 和其他的 a-
Proteobacteria 类群的浮游细菌在海洋生态群落中占
有较高的比例［40，49］。因此 GTA 介导的 HGT 可能
是海洋发生 HGT 的主要机制之一。作者以 GTA-
G15 的蛋白序列作为索引序列，采用 BLASTX 程序，
在 表 层 海 水 的 环 境 基 因 组 学 ( Global Ocean
Sampling，GOS)蛋白数据库 ( http: / / camera． calit2．
net /)搜索，共发现 294 条与 G15 同源序列。采用相
同的方法，Paul［22］以终端酶蛋白序列作为索引序
列，在数据库中搜索到 249 条同源序列。有意思的
是大部分同源序列来自 GS033 站位，我们不清楚是
不是 GS033 站位和其他站位的采样方法不同造成
的。Howard 等人［50］根据细菌基因组上的单拷贝基
因 recA 在 GOS 数据库中的数量来估计细菌数量，结
合 GOS 蛋白数据库中 GTA 同源基因的数量，最终
得出 2. 9%的海洋细菌的基因组上含有 GTA 基因的
结论。然而这个结论和 Rhodobacterales 类群细菌在
海洋环境中高丰度性不一致，有可能低估了含有
GTA 基因的细菌的数量。在 GOS 采样过程中可能
遗漏了这类细菌(过滤孔径是 0. 1 到 0. 8 μm［51］)，
因为含有 GTA 的细菌，特别是 Roseobacter，容易和浮
游植物共生，GOS 采样过程中将较大的颗粒去掉，
而遗漏了这类细菌。例如，Silicibacter sp． TM1040
分离自甲藻 Pfiesteria piscicida 细胞周围独特的藻际
(phycosphere)微环境［52］，Pfiesteria piscicida /TM1040
是目前唯一的甲藻和可培养细菌间的“严格的”共
生关系。

4 展望

虽然 GTA 早在 1974 就被发现［24］，但在基因水
平上 阐 明 GTA 的 结 构 和 功 能 却 是 在 本 世 纪
初［19 － 22］。但真正开始引起研究者重视，是近几年大
规模海洋细菌基因组测序出现之后，发现 GTA 基因
广泛存在于海洋细菌的基因组上［21］，这引起了广大
学者，特别是海洋生态学家的广泛重视。但 GTA 的
研究，特别是海洋细菌的 GTA 的研究现在才刚刚起
步。作者结合自己的工作，认为 GTA 的研究迫切需
要回答以下问题。
4. 1 完全注释 GTA 结构基因的功能

虽然基因组测序发现 GTA 结构基因广泛存在
于海洋细菌的基因组中，但 GTA 每一个结构基因的
功能并没有完全了解。已经注释的功能基因主要是
类似病毒的结构基因，例如编码终端酶，门户蛋白，
尾蛋白等基因，还有其他基因仍没有注释 (例如
g15)，因为这些基因在 NCBI 的数据库中找不到相
似度较高的同源基因。有可能这些基因功能的注释
可以解开 GTA 是如何随机切割宿主 DNA，GTA 如
何从宿主细胞释放的等谜团。
4. 2 前噬菌体和 GTA 对水平基因转移的贡献的
比较

对 Roseobacter 的基因组的测序发现，Roseobacter
含有多种 HGT 的工具，例如前噬菌体，GTA 等。有
些细菌，比如 Silicibacter pomeroyi DSS-3，在其基因组
上只发现有 GTA 基因［25］，而另外一些细菌，例如
Silicibacter sp． TM1040，基因组上同时存在前噬菌体
和 GTA 基因［15］。通过丝裂霉素，紫外线或其他的
理化因子诱导细胞，细胞大量裂解，前噬菌体最终成
为成熟的病毒粒子释放出来。前噬菌体在成为成熟
的病毒粒子过程中，头部包裹的病毒基因有可能随
机携带少量的宿主基因，再次侵染其他宿主时，发生
HGT。而 GTA 头部包含的遗传物质全部是宿主
DNA 片断，其全部的功能是将基因转移给受体细
胞，并且释放 GTA 的同时并不伴随着宿主细胞的裂
解。基因组上同时存在 GTA 和前噬菌体的细菌，发
生 HGT 频率是否高于基因组上只有 GTA 的细菌?
前噬菌体对 GTA 的表达，HGT 的频率是否有影响，
如何影响?
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图 1 GTA-g15 基因编码的蛋白序列构建的进化树。
Fig． 1 Phylogenetic tree of amino acid sequences encoded by GTA-g15 genes． Amino acid sequence encoded by Rhodobacter capsulatus GTA-g15

gene was used to Blastp against NCBI database ( http: / / www． ncbi． nlm． nih． gov /) ． To obtain all amino acid sequences encoded by GTA-g15 genes

in the database，the max target sequences of the program blastp，was changed from 100 to 250． All the obtained amino acid sequences were

phylogenetic analyzed by MEGA 4. 0 ( http: / / www． megasoftware． net /) ．
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4. 3 用功能基因作为基因标记物研究 GTA 对
HGT 的贡献

历史上，都是用抗抗生素基因作为标记基因来
研究 GTA 对 HGT 的频率。如果抗抗生素突变株释
放的 GTA 与野生菌株混合后，野生株获得抗抗生素
特性，就被认为借助 GTA，发生了 HGT。但事实上，
借助 HGT，细菌不仅可以获得光合基因［1］，还可以
获得碳固定基因［2］，硫还原基因［3］等。是否可以利
用功能基因作为基因标记物研究 GTA 对水平基因
转移的贡献? 例如通过突变，将某一个功能基因，例
如光合基因，使它失去功能，然后利用野生菌释放的
GTA 与突变株混合，研究突变株是否恢复了这个光
合基因的功能。
4. 4 野外实验证明 GTA 对 HGT 的贡献

尽管室内实验证明 GTA 是十分有效的水平基
因转移的工具，在 Chesapeake Bay 也发现含有 GTA
基因的细菌多样性很高。但是目前还没有任何野外
实验证据表明，GTA 也是有效的水平基因转移的工
具。这将是海洋生态学家面临的一个难题。
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marine bacterioplankton，implying GTA may be an important mechanism for horizontal gene transfer in ocean． On basis of
characterization of the 4 best studied GTAs， this review described GTAs released by numerically dominant marine
bacteria，discussed their properties that were important for horizontal gene transfer in ocean，and gave future perspectives
to advance GTA research．
Keywords: Horizontal gene transfer，Gene Transfer Agent，marine bacterioplankton
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28 September 2011

《微生物学报》综述文章投稿最新要求
2011 年 12 月，第 3 次修订

为了避免篇幅庞大、罗列文献、内容空泛、缺乏观点，力求内容更加新颖、并更具可读性，自 2003 年本刊对综述类投稿提出

了具体的要求，先后又作了两次修订。

1. 篇幅:主要刊登微型综述(mini review)，来稿字数最好控制在 5000 字以内(不包括参考文献)。

2. 新意:选题要有新意，对读者及同行确有一定的启发作用和参考价值。

3. 述和评:结合文献扼要评述国内外学者在本领域的研究进展，不要泛泛罗列文献，只述不评。

4. 结合工作:结合自己的研究工作，就该研究领域存在的问题和解决的途径提出自己的观点。

5. 参考文献:控制在 40 篇以内，近 3 年发表的文献不少于 10 篇。

6. 作者:(1)数量不多于 3 人;(2)提供一份背景材料，内容包括:第一作者科研简介、责任作者(即通讯作者)科研简介、

本课题组对相关工作情况的介绍(附已发文章)。

欢迎投送“能够反映国际研究热点、对学科发展有指导意义”的述评类文章。
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