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基因转换是指同源序列之间非交互性的信息转

换! !"#$%&’和 (&$$)*+,首次提出基因转换能引起基因组
中重复基因的同质化! 基因转换的作用与不等交换相
似" 唯一的差别是后者可以引起基因数量的增加或减
少*-,! ./01)于 +234年开始研究利用计算机模拟基因转
换的理论问题" 随后的一些研究建立和发展了致同进
化的数学模型*56+5,! 基因转换现象已在原核生物和真核

生物中被广泛发现!基因转换在序列的转换#致同进化#
抗原的变异#抗抗生素的免疫#缺口的修复等方面起着
重要的作用!

( 基因转换的分子机制
目前有 7 种分子重组模型解释基因转换现象的机

制 *+7,$89$$/"&) 模型 *+:,#;#<#$<9’6=&""/’> 模型 *+4,#?@.=
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基因转换是指同源序列之间非交互性的信息转换# 基因转换现象已在原核生物及真核生物中被广泛发现# 基因转换的主要作
用是引起序列的转移$致同进化$抗原的变异$抗抗生素的免疫$缺口的修复等# 通过对引起基因转换现象的 0 种分子重组模型!12334!
567 模型$89:93:2);<6554)= 模型$+>?< 模型和 >+>- 模型"的介绍%探讨基因转换在 )*+,- 致同进化过程中的应用#
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图 = 引起基因转换现象的分子模型
?#+4 = @)*$":*AB ;)C$*D )E B$");F#%AG#)% G(AG $HI*A#% +$%$ ")%.$BD#)%

9CJ !K!L模型
9C> !K!L ;)C$*

9A> M)**#CA,模型
9A> M)**#CA, ;)C$*

9F> @$D$*D)% 模型
9F> @$D$*D)% ;)C$*

9"> K!N- 模型
O"> K!N- ;)C$*

!!"#$%&’()*+,! $*&+- *&.+/*"模型 0123和 4546!(7,)8&(/(9
!&.&,!&,) ()*+,! +,,&+%/,:"模型;1<3#图 1;1=3给出了引起基

因转换现象的分子模型#

=!= M)**#CA,模型
>"%%/!+7 模型是第一个用杂合双链!8&)&*"!#.%&?"

5@6 分子解释重组的模型$1AB= 年由 >"%%/!+7;1C3提出#
这一模型中的关键步骤有%! D 个同源染色体 5@6 排
列对齐$每个染色体含 D 条姐妹染色单体&" 每个同源
染色体中的 1 条单体都在相应的位置出现单链缺口$
接着 D 个断开的平行单链部分解离$ 相互插入对方的
螺旋中进行单链交换&# 缺口处再连接起来$通过分枝
移动!$*+,E8 F/:*+)/","产生异源双链 5@6$这个重组
中间产物的一个臂旋转 G<H!$形成 >"%%/!+7结构&$在特
异核酸酶作用下$对称的 >"%%/!+7结构中的单链部分被切
开$形成 D种产物$单链断头连接后$再经过对杂合双链部
分的错配碱基修复!F/(F+)E8 *&.+/*"$其中一种产物为交
换$另一种为基因转换# 1A2B年$ I"))&* 和 5*&((%&*;1A3 对
5@6重组的电镜观察结果为该模型的 >"%%/!+7结构提供
了直接证据#
=45 @$D$*D)%P-ACC#%+ 模型

J&(&%(",’K+!!/,: 模型由 J&(&%(", 和 K+!!/,: 于
1A2C 年 ;1B3提出$用来解释不对称杂合双链 5@6 的形
成# 这个模型的要点如下%! 同源 5@6 分子中只有 1
个分子发生单链断裂$然后以 LM 断头为引物进行 5@6
合成$这时 CM 断头被转换出来呈单链状态&" 单链入
侵另一 5@6 分子的同源区$造成链的置换$形成 5 环
和一小段杂合双链 5@6& # 5 环的单链部位被降解$
插入链进行原位连接$随着供体双链分子中 5@6 的合

成及核酸酶对受体双链分子中 5 环形成链的进一步降
解$这段有限的杂合双链 5@6 长度得到扩展&$ 在酶
促作用下$不再产生不对称的杂合双链 5@6$分枝迁移
或异构化作用使 N 个同源染色单体 5@6 分子中的单
链断头并列程控靠近$ 并连接起来$O<H!旋转后形成
>"%%/!+7 结构$分支发生类似 >"%%/!+7 模型中的解离后
产生 N 种构型$经过错配修复后其一为交换$另一为转
换#
=4< K!N- 模型

54PK模型由 4Q"()+-等;O23于 OA<L年提出# 在 54PK
模型中$一个 5@6 双螺旋可以做为遗传信息的供体$通
过链的交换和缺口的填充而直接取代受体中相应的序

列&作为交换过程的一部分$当一个双螺旋的 O 条 5@6
链与另一个双螺旋的互补区发生配对进$ 则产生异源
双链 5@6&当修复系统识别不匹配的碱基后$有可能对
O 条链的不配对碱基进行切除并代之以配对的碱基$而
使互补性得以恢复# 这种通过对异源双链区内不配对
碱基的修复而进行基因校正的过程就是基因转换#
=4Q !K!L 模型

NHHO 年$6%%&*( 和 R/E8)&,;O<3对 54PK 模型进行了修
改$ 提出 4546 模型 !47,)8&(/(95&.&,!&,) 4)*+,! 6,"
,&+%/,: F"!&%"#在这个模型中$O条双螺旋被切开$双链
裂口被降解产生游离的 LM 端$然后一个 LM 端入侵另一
个双螺旋 5@6 分子的同源区$并以它为模板进行 5@6
合成&被置换的链形成 59环$新合成的链从入侵的双链
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中移走! 基因转换可通过 !"#合成或错配修复两个途
径产生"而这两个途径与交换#$%&’’&()%$无关%

! 核 ()*+的致同进化
*+),-./ 和 0.,,1 于 2345 年发现& 在同一个物种

内重复序列家族的成员具高度相似性’相反"来自近缘
种的该家族成员有变异% 他们把观察到的这种现象称
为!"# 序列协同进化#$&)(&,678&/ &9 !"# ’):6)/$)’$%
;%&</ 等#2=4>$在研究爪蟾属#!"#$%&’$时也发现这一
现象"即来自同一物种非洲爪蟾#!"#$%&’ ()"*+’$的核
糖体 !"# 基因间区#?0@$呈现高度一致性"与来自另
一物种 ,- .$/"0(+’的相比差别很大%他们认为这种高度
的种内一致性不可能通过净化选择#A6%8918/B ’),)$78&/$
方式被保留下来" 有可能通过某种机制使一个重复单
元积累的突变能(水平)地扩散到同一基因家族中的其
他成员" 并把这种现象称为 *水平进化 +,C&%8D&/7.,
)(&,678&/$-后来"E&&+等,F=4G$在研究抗体基因家族时
把此现象称为重合进化H$&8/$8+)/7., )(&,678&/I’ J8--)%
等,F3KL$在研究血红蛋白 ! 链编码区的基因重复及缺
失时 " 又将此现象的术语改为致同进化 ,$&/$)%7)+
)(&,678&/$"并得到广泛认可% 综上所述"致同进化就是
指由于不等交换或基因转换等机制" 同一生物种内或
同一基因簇内的基因复制发生序列均质化的进化过

程M>N >5OP>Q%
致同进化是一个非常普遍的生物学现象% 从细菌

到植物"再到高等哺乳动物"大多数重复基因家族都会
经历致同进化过程M>RQ% 例如"大肠杆菌,1’23"/+23+0 2$(+$
SOFP 株的 4 个 FT@ %U"# 基因序列差异仅有 LVF=GW"
乙型流感嗜血杆菌 ,4)"5$%3+(&’ 6#7(&"#8)"$ U! 株 的
T 个 FT@ %U"# 基因完全相同" 然而大肠杆菌 SOF> 和
乙型流感嗜血杆菌 U! 之间的 FT@ %U"# 基因序列差
异却有 GV=LWM>RO>XQ%
对 %U"#基因的多项研究表明"它的多复制不是独

立进化的"而是以致同的方式进化的M>GORLQ% 也就是说"同
一个体或同一物种内 %U"# 基因簇,.%%.1$的每一个复
制与其他复制间是非常相似的% 当然"也有很小的差别
存在于同一个体内的不同 %U"# 基因簇间"这种差别主
要来自 "Y@内的长度变异%

& 基因转换在 ,()*+致同进化中的应用
引起致同进化的分子机制主要有主 O仆假说

,-.’7)%O’.,() C1A&7C)’8’$ MRFQ. 跳跃复制假说 ,’.,67.7&%1
%)A,8$.78&/ C1A&7C)’8’$ MRFOR>Q. 染色体不等交换 ,6/):6.,
$%&’’8/BO&()%$MRRQ.基因转换,B)/) $&/()%’8&/$M>>N RXN RGQ.复制性

转位 ,+6A,8$.78() 7%./’A&’878&/$M=N>FQ. 复制滑脱,%)A,8$.78&/
’,8AA.B)$或滑链错配,’,8AA)+O’7%./+ -8’A.8%8/B$ MRTNR4Q% 目前
得到普遍认可的是染色体不等交换和基因转换%
&-. 原核生物 ,()*+致同进化中的基因转换现象
基因转换机制导致 %U"#基因致同进化现象已在多

种原核生物中发现"例如大肠杆菌,1’23"/+23+) 2$(+$MRGQ.
副溶血弧菌 ,9+./+$ %0/030"5$(:;+2&’$ MRTQ. 肠球菌属
,1#;"/$2$22&’$MR4Q% 下面以大肠杆菌和副溶血弧菌为例
说明%
大肠杆菌中有 4 个操纵子,//#$"分别称为 #";"Z"

!"*"0 和 E"位于染色体的不同位点% 各种基因在 //#
中的排列没有一定的规律" 种类. 数量和位置都不相
同% R 种 %U"#的相对位置具有一定规律"即 [T@ %!"#
!7!"#!>R@ %!"#!G@ %!"#!7!"#" 但在某些 //#
操纵子中"G@ %!"# 后没有 7!"#序列% #--&/’等MRGQ在

研究大肠杆菌 G@ %!"# 的敲除对存活度的影响时"发
现操纵子 ; 上敲除了 G@ %!"# 的菌株可以通过基因转
换从菌株,;$!E*,;操纵子上含有 G@ %!"#$中重新获
得 G@ %!"#%
副溶血弧菌 ,9+./+$ %)/)3)"5$(:;+2&’$ 有 [[ 个

%!"#操纵子,//#$N 其中有 [L 个定位在 [ 号染色体上"
[个定位在 >号染色体上%该 \AS]菌株的基因组分析
表明 "[[ 个 %!"# 操纵子中的 [T@ %!"#,//’$几乎相
同 MR Q̂% 但 0&/D.,)DO*’$.,&/. 等 MRTQ发现同种的 \A! 菌株
却含有两种类型的 //’N 其中 4 个为一种类型"X 个为另
一种类型"认为这是基因转换的结果% 同时"他们认为
不同菌株间的 //’ 的差别是由于先发生了基因侧向转
移,,.7)%., 7%./’9)%$"随后出现基因转换%
&-! 动物 ,()*+ 致同进化中的基因转换现象
在疟原虫,<(0’5$=+&5$MR=Q.杜氏利什曼原虫,>"+’3!

50#+0 =$#$*0#+$MXLQ. 蜥蜴 ,4";"/$#$;+0 .+#$"+$MPPQ. 蚂蝗
,?0("=+0 ?0%;+*0$ MXFQ.鲟鱼,’;&/@"$#$ MXPQ.果蝇,A/$’$%3+(0
5"(0#$@0’;"/$MXRQ.人类 MXXQ等动物的 /%!"# 致同进化中发
现基因转换现象%

*/). 和 Z&%%)+&% MR=Q 比较恶性疟原虫 ,<(0’5$=+&5
70(2+%0/&5$.伯氏疟原虫,<(0’5$=+&5 ."/@3"+$的小亚基
%!"#时" 发现这 P 个种的小亚基 %!"# 不是独立进化
的"而是以致同进化的方式"引起致同进化的主要机制
是基因转换%
在孤雌生殖的异源三倍体蜥蜴中的研究中N 致同

进化已使整个核仁组织区的 %!"# 簇纯合"而且序列总
是偏向 P 个亲本中的 F 个% 这些三倍体蜥蜴的历史只
有几千年"只进行无性繁殖"即很少或缺乏遗传重组"
而且 %!"# 的基因座数没有减少" 但其中一个亲本的
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!"#$ 类型已经消失!说明基因转换可以在一个短得惊
人的进化时间尺度内完成%&&’"
<!< 植物 %?@7A致同进化中的基因转换现象
在植物中!除了烟草 %()’外!目前发现明显的基因转

换例子还很少"黄花烟草#!"#$%"&’& ()*%"+,$#&*+(,+(-$
是一个异源四倍体! 母本是圆锥烟草 #!- .,’"+)/,%,$
#.*+.,+.(!/0基因组的供体$! 父本是带纹玛瑙烟草
#!- )’0)/,%,$ #&* +&, +&1!2 0 基 因 组 的 供 体 $%
34564789 等发现&! 母本 !- .,’"+)/,%, 有 : 个 ); 和 .
个 :-;0)<-0.=; !">$ 位点! 父本 !- )’0)/,%, 多一个
:-;0)<-0.=; !?>$ 位点!而 !"+$%",’, ()*%"+, 的位点数
等于父母本的总和’ " !"+$%",’, ()*%"+, 20基因组上
:-;0)<-0.=; !">$ 的复制数在扩张! 与此相对应的是
/0基因组上在减少’ # !"+$%",’, ()*%"+,的 @A;序列有
-BC是父本类型!.BC是母本类型% 这些数据表明!在黄
花烟草的异源多倍化进程中! 由于父本的定向基因转
换导致了 !?#$的 DA;区之间的致同进化%这也说明在
高等植物异源多倍化进程中! 基因转换可能对多复制
基因家族的致同进化起一定的作用%

B 结论
真核生物基因组中的很大一部分是由一系列紧密

相关的非等位 ?#$ 序列构成的!其中包括有编码功能
的多基因家族 #E8*8 F4GHI6$ 和没有编码功能的重复
?>$ 序列家族% 在基因家族中!研究最多的是 !J>$基
因家族% !J>$占细胞总 J>$的 -BC左右%作为核糖体
主要成分的 !J>$编码基因!主要分布在细胞核内的染
色体上!极少数分布于 & 种细胞器中!即叶绿体和线粒
体中%
通过研究基因转换的分子机制及其在 *!?>$ 致同

进化中的应用! 对深入探讨致同进化的机理有着非常
重要的理论和实践意义%
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