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摘要：［目的］利用生物信息学方法探讨ＡＢＣ转运蛋白在焦枯病菌对桉树侵染过程中的解毒作用，为揭示桉树焦枯
病致病机制奠定基础。［方法］本文利用ＢＬＡＳＴ、ＨＭＭＥＲ、Ｐｆａｍ数据库、ＴＣＤＢ数据库在全基因组内对桉树焦枯病菌
的ＡＢＣ转运蛋白进行鉴定和分类，并通过ＰｒｏｔＣａｍｐ和ＩＢＳ分别进行亚细胞定位和结构域图绘制，依据同源性对其
功能进行推测分析。［结果］表明：桉树焦枯病菌共有７０个ＡＢＣ转运蛋白，它们分属于８个亚族。７１％的转运蛋白
位于细胞膜，１０％位于液泡，其余部分位于线粒体、过氧化物酶体、内质网等内膜系统上。桉树焦枯病菌 ＡＢＣ转运
蛋白包含全分子、四分之三分子、半分子及四分之一分子。根据同源性推测桉树焦枯病菌 ＡＢＣ转运蛋白与 ＭＤＲ、
ＰＤＲ、ＨＭＴ、ＭＰＥ、ＳＴＥ、ＰＦＡＴ等几种转运蛋白具有较高相似性，同时还与核糖体合成、翻译、过氧化物酶体合成的
ＡＢＣ转运蛋白具有较高相似性。［结论］桉树焦枯病菌ＡＢＣ转运蛋白除作为外排泵转运外源化学物质、疏水性化学
分子等物质。还参与细胞代谢、翻译、核糖体的合成、ｍＲＮＡ的输出、β氧化，并通过为辅酶 Ｑ的辅助因子增强呼吸
代谢等多项生命活动为焦枯病菌的侵染提供能量。
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　　ＡＢＣ转运蛋白（ＡＴＰｂｉｎｄｉｎｇｃａｓｓｅｔｔｅｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ｅｒｓ）组成了已知转运蛋白家族中最大的超家族，它
是由 含 ＮＢＤ（Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｂｉｎｄｉｎｇｄｏｍａｉｎ）、ＴＭＤ
（Ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅｄｏｍａｉｎ）、ＮＴＥ（Ｎｔｅｒｍｉｎａｌｅｘｔｅｎ
ｓｉｏｎ）等结构域的蛋白共同组成的［１－２］。ＡＢＣ转运
蛋白具有跨膜结构域，可作为转运肽、糖、脂、重金属

螯合物等有机物的膜整合蛋白来行使其功能［３］。根

据ＡＢＣ转运蛋白所含有结构域的类型和数量等因
素，将其分为ＡＢＣＡＡＢＣＩ等九个亚族［４］。不同亚族

的功能及所处的亚细胞位置等存在一定的差异。

ＡＢＣ转运蛋白广泛存在于动物、植物、真菌、细菌等
生物中，不同生物间ＡＢＣ转运蛋白数量存在较大的
差异［５］。ＡＢＣ转运蛋白在抗真菌毒素或转运细胞
毒素的过程中起着重要作用［６］。目前已知，ＡＢＣ转
运蛋白在保护人类血脑屏障不受外源化学物质或有

毒代谢产物影响等作用；在植物中参与病原微生物

应答、重金属调节、次生代谢产物运输以及植物生长

等过程；在真菌中具有分泌性信息素、合成铁硫蛋

白、保护病原真菌不受细胞抗真菌毒素的影响及核

糖体合成等功能［７－９］。病原真菌在侵入植物寄主的

过程中，需要这些转运蛋白帮助克服寄主产生的抗

真菌化合物或细胞毒素对自身的毒害作用［１０］。

桉树焦枯病（Ｃａｌｏｎｅｃｔｒｉａｌｅａｆｂｌｉｇｈｔ）是热带和亚
热带地区桉树种植区危害最为严重的病害之一，严

重威胁桉树产业的发展［１１］。桉树焦枯病菌是由丽

赤壳属（Ｃａｌｏｎｅｃｔｒｉａ）真菌引起的病害，其无性态为帚
梗柱孢属（Ｃｙｌｉｎｄｒｏｃｌａｄｉｕｍ）真菌［１２］。据统计 Ｃａ
ｌｏｎｅｃｔｒｉａ现有集群 １３个，共 ７１种，其中 Ｃ．ｐｓｅｕｄ
ｏｒｅｔｅａｕｄｉｉ是福建省内发现最早、分布最广、致病力最
强的病原菌株［１３－１５］。桉树富含次生代谢物质，包括

类黄酮类和鞣质等酚类化合物以及蒎烯、萜烯醇等

挥发性化感物质，这些物质有利于桉树抵御虫害、病

害等有害生物的侵袭［１６］。课题组前期研究也表明

桉树叶片中多酚类物质含量、黄酮类化合物含量、多

酚氧化酶活性水平及其同工酶谱带均与桉树对焦枯

病抗性成正相关［１７］。有鉴于此，本文在课题组前期

已对桉树焦枯病菌（Ｃａ．ｐｓｅｕｄｏｒｅｔｅａｕｄｉｉ）的全基因组
进行测序的基础上，通过生物信息学方法对桉树焦

枯病菌ＡＢＣ转运蛋白进行鉴定及分类，并进一步进
行亚细胞定位预测和系统进化分析等，旨在明确

ＡＢＣ转运蛋白在焦枯病菌对桉树侵染过程中所起

的作用，为揭示桉树焦枯病菌致病机制提供理论

依据。

１　材料与方法
１．１　供试菌株及全基因组测序

供试菌株为Ｃａ．ｐｓｅｕｄｏｒｅｔｅａｕｄｉｉＹＡ５１，由福建农
林大学森林保护研究所于福建永安桉树焦枯病危害

区采集分离获得［１２］。该菌株全基因组测序和组装

委托给北京诺禾致源生物信息科技有限公司（Ｎｏｖｏ
ｇｅｎｅ） 完 成， ＧｅｎｅＢａｎｋ Ａｓｓｅｍｂｌｙ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ：
ＭＯＣＤ００００００００．１。
１．２　ＡＢＣ转运蛋白的鉴定分类

采用ＨＭＭＥＲ软件（ｈｔｔｐ：／／ｈｍｍｅｒ．ｏｒｇ／）所提供
的 ｈｍｍｓｅａｒｃｈ功能，将 Ｐｆａｍ３０．０数据库（ｈｔｔｐ：／／
ｐｆａｍ．ｘｆａｍ．ｏｒｇ）中下载蛋白结构域的隐马可夫
（ＨＭＭ，ＨｉｄｄｅｎＭａｒｋｏｖＭｏｄｅｌ）模型与导入的桉树焦
枯病菌蛋白蛋白序列进行比对，Ｅ值设定为１ｅ－５，
其余参数为默认参数。将筛选出的结果导入 Ｐｆａｍ
在线数据库进行比对，最终根据 ＨＵＧＯ系统分类法
进行分类。

１．３　ＡＢＣ转运蛋白保守结构域分析
采用ＩｎｔｅｒＰｒｏ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｅｂｉ．ａｃ．ｕｋ／ｉｎｔｅｒｐｒｏ／）

在线分析对桉树焦枯病 ＡＢＣ转运蛋白进行结构域
预测，用 ＩＢＳ（ＩｌｌｕｓｔｒａｔｏｒｆｏｒＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＳｅｑｕｅｎｃｅｓ，ｈｔ
ｔｐ：／／ｉｂｓ．ｂｉｏｃｕｃｋｏｏ．ｏｒｇ／）绘制其结构域。
１．４　ＡＢＣ转运蛋白功能分析

将桉树焦枯病 ＡＢＣ转运蛋白与 ＴＣＤＢ（Ｔｒａｎｓ
ｐｏｒｔｅｒＣｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ Ｄａｔａｂａｓｅ， ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｔｃｄｂ．
ｏｒｇ／）数据库进行Ｂｌａｓｔｐ比对，Ｅ值设定为１ｅ－５０。
１．５　ＡＢＣ转运蛋白亚细胞结构定位分析

采用ＰｒｏＣｏｍｐ９．０在线工具（ｈｔｔｐ：／／ｌｉｎｕｘ１．ｓｏｆｔ
ｂｅｒｒｙ．ｃｏｍ／ｂｅｒｒｙ．ｐｈｔｍｌ）进行亚细胞结构定位预测。
１．６　系统进化树构建

通过ＭＥＧＡ７．０软件对ＡＢＣ转运蛋白氨基酸序
列进行ＭＵＳＣＬＥ比对，进一步通过临近法（Ｎｅｉｇｈｂｏｒ
ｊｏｉｎｉｎｇｍｅｔｈｏｄ）构建系统发育树，Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ值设置为
１０００次，并采用Ｐｏｉｓｓｏｎ模型。

２　结果与分析
２．１　桉树焦枯病菌ＡＢＣ转运蛋白的鉴定与分类

通过Ｈｍｍｅｒ与Ｐｆａｍ比对获得具有ＡＢＣ转运蛋
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白结构域的原始数据，总共在桉树焦枯病菌中鉴定

出７０个 ＡＢＣ转运蛋白，约占总编码蛋白数量的
０．４９％（表１）。这些基因广泛分散于不同的桉树焦
枯病菌基因组支架（Ｓｃａｆｆｏｄ）上。稻瘟病菌（Ｍａｇｎａ
ｐｏｒｔｈｅｏｒｙｚａｅ）含有５０个ＡＢＣ转运蛋白，约占总编码
蛋白数量的０．３２％；酿酒酵母（Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓｃｅｒｅｖｉ
ｓｉａｅ）含有２９个 ＡＢＣ转运蛋白，约占总编码蛋白数
量的０．４６％；禾谷镰刀菌（Ｆｕｓａｒｉｕｍｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ）中
含有５８个ＡＢＣ转运蛋白，约占总编码蛋白数量的
４４％，其总量均低于桉树焦枯病菌（表１）［９，１８］。根

据ＨＵＧＯ（ＨｕｍａｎＧｅｎｏｍｅＯｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ）系统分类法，
将其划分为 ＡＢＣＡ（１，１．４％）、ＡＢＣＢ（２０，２９％）、
ＡＢＣＣ（１５，２１％）、ＡＢＣＤ（２，２．８％）、ＡＢＣＥ（１，
１．４％）ＡＢＣＦ（３，４．３％）、ＡＢＣＧ（２４，３４％）、ＡＢＣ１
（４，５．７％）８个亚族（表 ２），并进行系统命名。其
中，ＡＢＣＧ亚族为桉树焦枯病菌最大的 ＡＢＣ转运蛋
白亚族，其数量远高于酿酒酵母与稻瘟病菌，说明该

亚族存在明显的扩张。桉树焦枯病菌 ＡＢＣ转运蛋
白的分类与稻瘟病菌的大致相同，都具有 ＡＢＣ１亚
族，酿酒酵母和禾谷镰刀菌中并没有ＡＢＣ１亚族。

表１　桉树焦枯病菌、稻瘟病菌、酿酒酵母和禾谷镰刀菌ＡＢＣ转运蛋白的比较分析
Ｔａｂｌｅ１　ＣｏｍｐａｒａｔｉｖｅｌｙａｎａｌｙｓｉｓｏｆＡＢＣｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｉｎＣ．ｐｓｅｕｄｏｒｅｔｅａｕｄｉｉ、Ｍ．ｇｒｉｓｅａ、Ｓ．ＣｅｒｅｖｉｓｉａｅａｎｄＦ．ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ

菌种

Ｆｕｎｇａｌｓｐｅｃｉｅｓ
ＡＢＣＡ ＡＢＣＢ ＡＢＣＣ ＡＢＣＤ ＡＢＣＥ ＡＢＣＦ ＡＢＣＧ ＡＢＣ１

ＡＢＣ转运蛋白占比
ＰｅｒｃｅｎｔｏｆＡＢＣｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ

ＡＢＣ总数
ＴｏｔａｌＡＢＣｓ

基因总数

Ｔｏｔａｌｇｅｎｅｓ
占比

Ｐｅｒｃｅｎｔ／％
桉树焦枯病菌Ｃ．ｐｓｅｕｄｏｒｅｔｅａｕｄｉｉ １ ２０ １５ ２ １ ３ ２４ ４ ７０ １４３５５ ０．４９
稻瘟病菌Ｍ．ｇｒｉｓｅａ ２ １９ １０ ２ １ ５ ８ １ ５０ １５４８８ ０．３２
酿酒酵母Ｓ．Ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ ０ ４ ６ ３ １ ５ １０ １ ２９ ６２７５ ０．４６
禾谷镰刀菌Ｆ．ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ １ １４ １６ ２ １ ５ １９ ０ ５８ １３３１３ ０．４４

２．２　桉树焦枯病菌ＡＢＣ转运蛋白结构特点
桉树焦枯病菌 ＡＢＣ转运蛋白结构域如图１所

示，其分别由全分子、四分之三分子、半分子及四分

之一分子组成。其中，四分之一分子仅存在于ＡＢＣ１
亚族，其结构域为 ＵｂｉＢ；ＡＢＣＡ亚族为全分子，其结
构域为（ＴＭＤＮＢＤ）２，其跨膜结构域与其他亚族不
同的是在前两个螺旋之间额外多一个大环；ＡＢＣＢ
亚族存在全分子及半分子，其结构域分别为（ＴＭＤ
ＮＢＤ）２和ＴＭＤＮＢＤ。ＡＢＣＣ亚族通常为全分子，但
是在桉树焦枯病菌中预测出较为特殊的半分子及四

分之三分子；ＡＢＣＥ及ＡＢＣＦ亚族的结构域均有两个
ＮＢＤ结构域，前者具有 ＲＬＩ结构域，后者在两个
ＮＢＤ中间存在一个延伸结构域（Ｅｘｔｅｎｓｉｏｎｄｏｍａｉｎ）；
此外，ＡＢＣＧ亚族的结构域为与除ＡＢＣ１亚族外的其
余亚族反向拓扑，其结构域为（ＮＢＤＴＭＤ）２，还存在
部分半分子。其中，最为特殊的半分子为 ＣｐＡＢ
ＣＧ２０，其结构域为 ＴＭＤＮＢＤ，与 ＡＢＣＢ等亚族的结
构域较为相似，但其却与裂殖酵母（Ｓｃｈｉｚｏｓａｃｃｈａｒｏ
ｍｙｃｅｓｐｏｍｂｅ）的 ＡＢＣＧ转运蛋白相似高达 ７３．５％，
我们推测其可能为假基因或与测序拼接错误导致编

码蛋白序列的预测出错有关。

２．３　功能预测
Ｂｌａｓｔｐ比对结果如表 ３所示，桉树焦枯病菌

ＡＢＣ转运蛋白各亚族功能具有多样性，参与焦枯病
菌定殖过程中的各项生理活动。其中，ＡＢＣＡ转运

蛋白与稻瘟病菌（Ｍ．ｏｒｙｚａｅ）Ａｂｃ４相似性达到了
５５％，我们推测其可能参与抗真菌药物及 Ｎａ＋的转
运；桉树焦枯病菌共有２０个ＡＢＣＢ转运蛋白，分为４
类，分别含有１３个多药耐药性转运蛋白（ＭＤＲ，Ｍｕｌ
ｔｉｄｒｕｇＲｅｓｉｓｔａｎｃｅＴｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ）、５个重金属转运蛋白
（ＨＭＴ，ＨｅａｖｙＭｅｔａｌＴｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ）、１个线粒体肽转运
蛋白（ＭＰＥ，ＭｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌＰｅｐｔｉｄｅＥｘｐｏｒｔｅｒ）及１个性
信息素转运蛋白（ＳＴＥ，ＴｈｅａＦａｃｔｏｒＳｅｘＰｈｅｒｏｍｏｎｅ
Ｅｘｐｏｒｔｅｒ）；桉树焦枯病菌 ＡＢＣＣ转运蛋白的预测功
能主要为药物耦合转运蛋白（ＤＣＴ，ＤｒｕｇＣｏｎｊｕｇａｔｅ
Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ）；桉树焦枯病菌 ＡＢＣＤ与酿酒酵母 ＡＢ
ＣＤ转运蛋白Ｐｘａ１ｐ和Ｐｘａ２ｐ相似性为３０％ ４０％，
其可能作为异源二聚体合成完整的过氧化物酶体，

并参与脂肪酸的β氧化。桉树焦枯病菌ＡＢＣＥ转运
蛋白与酿酒酵母ＡＢＣＥ（Ｒｌｉ１ｐ）相似性高达７３％，其
可能主要参与核糖体的合成和翻译的起始；桉树焦

枯病菌ＣｐＡＢＣＦ３与酿酒酵母中 ＡＢＣＦ（Ａｒｂ１ｐ）转运
蛋白的相似度高达７３％，其余两个相似度仅在３０％
左右。因此，ＣｐＡＢＣＦ３可能与４０Ｓ和６０Ｓ核糖体的
合成有关；ＡＢＣＧ转运蛋白主要为多效耐药性有关
（ＰＤＲ，ＰｌｅｉｏｔｒｏｐｉｃＤｒｕｇＲｅｓｉｓｔａｎｃｅ），除参与药物转运
外，还参与多种脂质分子的易位。桉树焦枯病菌

ＡＢＣ转运蛋白除 ＣｐＡＢＣＧ８外，与禾谷镰刀菌（Ｆｕ
ｓａｒｉｕｍｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ）ＡＢＣＧ转运蛋白（ＦｇＡＢＣ１）的相
似度均达到３０％，其中，ＣｐＡＢＣＧ９与其相似度达到
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图１　桉树焦枯病菌ＡＢＣ转运蛋白结构域

Ｆｉｇ．１　ＤｏｍａｉｎｏｆＡＢＣｔｒａｎｓｐｏｒｔｉｎＣ．ｐｓｅｕｄｏｒｅｔｅａｕｄｉｉ

７３％。此外，还含有部分半分子 ＡＢＣＧ转运蛋白又
被称为ＷＢＣ（Ｗｈｉｔｅｂｒｏｗｎｃｏｍｐｌｅｘ），其在真菌中的
功能仍然未知；桉树焦枯病菌 ＡＢＣ１转运蛋白
ＣｐＡＢＣ１＿１蛋白与酵母 ＡＢＣ１蛋白（Ｐ２７６９７）的相似
度为５４％，ＣｐＡＢＣ１＿２蛋白没有相似度，其余两个的
相似度在３０％左右，说明 ＣｐＡＢＣ１＿１蛋白可能为辅
酶Ｑ的重要辅助因子。
２．４　亚细胞结构定位分析

亚细胞结构定位预测如表２所示，桉树焦枯病
菌ＡＢＣ转运蛋白的亚细胞结构具有多样性，广泛分
布于细胞膜、线粒体、内质网、等膜系统上。其中，

ＡＢＣＡ亚族位于线粒体膜；ＡＢＣＢ亚族分别位于内质
网（１，５％）、线粒体（４，２０％）、液泡（１，５％）、细胞膜
（１４，７０％）；ＡＢＣＣ亚族分别位于液泡膜（３，２０％），
细胞膜（１１，７３％），内质网膜（１，７％）；ＡＢＣＤ亚族位
于过氧化物酶体上；ＡＢＣＥ亚族位于细胞膜上，
ＡＢＣＦ亚族位于核膜及细胞质基质中；ＡＢＣＧ亚族分
别位于细胞膜（２３，９６％），内质网膜（１，４％）；ＡＢＣ１
亚族均位于线粒体上。桉树焦枯病菌 ＡＢＣ转运蛋
白７１％的转运蛋白位于细胞膜、１０％位于液泡，其
余部分位于线粒体、过氧化物酶体、内质网等内膜系

统上。与已知ＡＢＣ转运蛋白的亚细胞结构相符，各
亚族间的亚细胞结构具有共性，这表明桉树焦枯病

菌ＡＢＣ转运蛋白在功能上具有一定的保守性。
２．５　系统进化分析

采用ＭＥＧＡ软件构建的 ｎｅｉｇｈｂｏｒｊｏｉｎ系统进化
树（图２）显示，桉树焦枯病菌 ＡＢＣ转运蛋白分为６
个亚群。其中，ＡＢＣＥ与 ＡＢＣＤ处于同一个亚群，说
明其进化关系较为接近。同理，ＡＢＣＦ亚族与 ＡＢＣＡ
亚族的进化关系较为接近。ＡＢＣＡ亚族、ＡＢＣＦ亚族
与ＡＢＣＧ亚族的结构域各不相同，却处在同一分支
上，说明这３个亚族的进化关系却较为接近。其余５
个亚族的进化关系相当。

３　讨论
基于桉树焦枯病菌 Ｃａ．ｐｓｅｕｄｏｒｅｔｅａｕｄｉｉ的基因

组测序数据，本文对桉树焦枯病菌 ＡＢＣ转运蛋白进
行全基因组水平鉴定与分类，共获得７０个 ＡＢＣ转
运蛋白，约占总编码蛋白数量的０．４９％。根据 ＡＢＣ
转运蛋白的结构域及保守序列的相似性将这些转运

蛋白分为８个亚族。此外，稻瘟病菌、禾谷镰刀菌、
桉树焦枯病菌 ＡＢＣ转运蛋白的总数均大于酿酒酵
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表２　桉树焦枯病菌ＡＢＣ转运蛋白分类及亚细胞定位分析
Ｔａｂｌｅ２　ＣｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎｏｆＡＢＣｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｉｎＣ．ｐｓｅｕｄｏｒｅｔｅａｕｄｉｉ

亚家族

Ｓｕｂｆａｍｉｌｙ
基因号

ＧｅｎｅＩＤ
命名

Ｎａｍｅ
长度

Ｌｅｎｇｔｈ／ａａ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

亚家族

Ｓｕｂｆａｍｉｌｙ
基因号

ＧｅｎｅＩＤ
命名

Ｎａｍｅ
长度

Ｌｅｎｇｔｈ／ａａ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

ＡＢＣＡ Ｃｐ＿Ｃａｐ０８５９３ ＣｐＡＢＣＡ１ １６２１ ＰＭ ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ１４３４４ ＣｐＡＢＣＣ１５ １４２９ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ００３６５ ＣｐＡＢＣＢ１ ７９８ ＥＭ ＡＢＣＤ Ｃｐ＿Ｃａｐ０６５７９ ＣｐＡＢＣＤ１ ７２２ Ｐ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ０１８１０ ＣｐＡＢＣＢ２ １３９０ ＰＭ ＡＢＣＤ Ｃｐ＿Ｃａｐ０４９６５ ＣｐＡＢＣＤ２ ６５６ Ｐ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ０２６２８ ＣｐＡＢＣＢ３ １２７７ ＰＭ ＡＢＣＥ Ｃｐ＿Ｃａｐ１１６６５ ＣｐＡＢＣＥ１ ６０９ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ０２８１５ ＣｐＡＢＣＢ４ １２１１ ＰＭ ＡＢＣＦ Ｃｐ＿Ｃａｐ０１２８０ ＣｐＡＢＣＦ１ ７４３ Ｎ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ０３１０２ ＣｐＡＢＣＢ５ １１２７ ＰＭ ＡＢＣＦ Ｃｐ＿Ｃａｐ１１２５５ ＣｐＡＢＣＦ２ ７５２ ＣＹ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ０７３２２ ＣｐＡＢＣＢ６ １１９０ ＰＭ ＡＢＣＦ Ｃｐ＿Ｃａｐ１２８８０ ＣｐＡＢＣＦ３ ６２１ ＣＹ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ０７９１２ ＣｐＡＢＣＢ７ １２０７ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ００５３６ ＣｐＡＢＣＧ１ １４５７ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ０８６００ ＣｐＡＢＣＢ８ １２８５ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ００５７１ ＣｐＡＢＣＧ２ ６３５ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ１１４８４ ＣｐＡＢＣＢ９ １３２７ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０１８２１ ＣｐＡＢＣＧ３ １４３９ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ１２０６７ ＣｐＡＢＣＢ１０ １１５２ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０１７７５ ＣｐＡＢＣＧ４ ７０１ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ１２５２１ ＣｐＡＢＣＢ１１ １３０４ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０２６１２ ＣｐＡＢＣＧ５ １４６８ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ１２５２９ ＣｐＡＢＣＢ１２ １２５４ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０２８８１ ＣｐＡＢＣＧ６ １４３３ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ１３２４３ ＣｐＡＢＣＢ１３ ４９２ Ｍ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０３２１８ ＣｐＡＢＣＧ７ １４９１ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ００８２０ ＣｐＡＢＣＢ１４ １０４８ Ｖ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０３４６８ ＣｐＡＢＣＧ８ １３４８ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ０３９９６ ＣｐＡＢＣＢ１５ ７１４ Ｍ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０３８２３ ＣｐＡＢＣＧ９ １４９２ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ０４７１６ ＣｐＡＢＣＢ１６ ８３８ Ｍ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０４５３１ ＣｐＡＢＣＧ１０ ７５５ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ０７１２７ ＣｐＡＢＣＢ１７ ８３０ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０４５４３ ＣｐＡＢＣＧ１１ １３６９ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ０７５７７ ＣｐＡＢＣＢ１８ ９１０ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０４５６８ ＣｐＡＢＣＧ１２ ６１１ ＰＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ１２７４６ ＣｐＡＢＣＢ１９ ７８８ Ｍ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０４８９０ ＣｐＡＢＣＧ１３ １０８０ ＥＭ
ＡＢＣＢ Ｃｐ＿Ｃａｐ１２３１０ ＣｐＡＢＣＢ２０ １４２７ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０５９０４ ＣｐＡＢＣＧ１４ ６３６ ＰＭ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ００４１８ ＣｐＡＢＣＣ１ ５５４ Ｖ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０６７５０ ＣｐＡＢＣＧ１５ １５０７ ＰＭ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ００７２２ ＣｐＡＢＣＣ２ １５４９ Ｖ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０７７３０ ＣｐＡＢＣＧ１６ １４７６ ＰＭ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ０１３０９ ＣｐＡＢＣＣ３ １３８２ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０８５１０ ＣｐＡＢＣＧ１７ １５４４ ＰＭ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ０１３１７ ＣｐＡＢＣＣ４ １５５６ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０８６１６ ＣｐＡＢＣＧ１８ １５０４ ＰＭ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ０２３５９ ＣｐＡＢＣＣ５ １３４０ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０８５９５ ＣｐＡＢＣＧ１９ １２２１ ＰＭ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ０２６７４ ＣｐＡＢＣＣ６ １７０９ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０８７６５ ＣｐＡＢＣＧ２０ ５４３ ＰＭ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ０３０３４ ＣｐＡＢＣＣ７ １４８６ Ｖ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０８９８２ ＣｐＡＢＣＧ２１ １３９９ ＰＭ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ０４０８０ ＣｐＡＢＣＣ８ ５０５ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ０９４００ ＣｐＡＢＣＧ２２ １４７２ ＰＭ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ０５３９２ ＣｐＡＢＣＣ９ １３１３ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ１０６１８ ＣｐＡＢＣＧ２３ １４２０ ＰＭ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ０８３４０ ＣｐＡＢＣＣ１０ １４６０ ＰＭ ＡＢＣＧ Ｃｐ＿Ｃａｐ１４０５９ ＣｐＡＢＣＧ２４ １３０１ ＰＭ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ０９４７１ ＣｐＡＢＣＣ１１ １４９３ ＰＭ ＡＢＣ１ Ｃｐ＿Ｃａｐ０８１１８ ＣｐＡＢＣ１＿１ ３８３ Ｍ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ１１４２８ ＣｐＡＢＣＣ１２ １５５０ ＰＭ ＡＢＣ１ Ｃｐ＿Ｃａｐ０８６７１ ＣｐＡＢＣ１＿２ ６９４ Ｍ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ１１４７４ ＣｐＡＢＣＣ１３ １４６３ ＰＭ ＡＢＣ１ Ｃｐ＿Ｃａｐ０９０２９ ＣｐＡＢＣ１＿３ ４９７ Ｍ
ＡＢＣＣ Ｃｐ＿Ｃａｐ１４３３９ ＣｐＡＢＣＣ１４ １４６４ ＥＭ ＡＢＣ１ Ｃｐ＿Ｃａｐ１０４０７ ＣｐＡＢＣ１＿４ ４４０ Ｍ

　　代表预测的蛋白双定位情况，Ｍ代表线粒体膜ＥＭ代表内质网，Ｖ代表液泡，ＰＭ代表细胞膜，Ｐ代表过氧化物酶体，Ｓ代表分泌蛋白，Ｎ
代表细胞核，ＣＹ代表细胞质。

表３　桉树焦枯病菌ＡＢＣ转运蛋白各亚族功能预测
Ｔａｂｌｅ３　ＰｒｅｄｉｃｔｅｄｏｆｓｕｂｆａｍｉｌｙｆｕｎｃｔｉｏｎｏｆＡＢＣｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｉｎＣ．ｐｓｅｕｄｏｒｅｔｅａｕｄｉｉ

亚家族Ｓｕｂｆａｍｉｌｙ 功能Ｆｕｎｃｔｉｏｎ 数量Ａｍｏｕｎｔｓ

ＡＢＣＡ 转运植物毒素及药物（Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｐｈｙｔｏｔｏｘｉｎａｎｄｄｒｕｇ） １

ＡＢＣＢ

多药耐药性转运蛋白（ＭｕｌｔｉｄｒｕｇＲｅｓｉｓｔａｎｃｅＥｘｐｏｒｔｅｒ，ＭＤＲ） １３
重金属转运蛋白（ＨｅａｖｙＭｅｔａｌＴｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，ＨＭＴ） ５

线粒体肽转运蛋白（ＭｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌＰｅｐｔｉｄｅＥｘｐｏｒｔｅｒ，ＭＰＥ） １
性信息素转运蛋白（ＴｈｅａＦａｃｔｏｒＳｅｘＰｈｅｒｏｍｏｎｅＥｘｐｏｒｔｅｒ，ＳＴＥ） １

ＡＢＣＣ 药物耦合转运蛋白（ＤｒｕｇＣｏｎｊｕｇａｔｅＴｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，ＤＣＴ） １５
ＡＢＣＤ 过氧化物酶体脂肪酰基辅酶Ａ转运蛋白（ＰｅｒｏｘｉｓｏｍａｌＦａｔｔｙＡｃｙｌＣｏＡｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，ＰＦＡＴ） ２
ＡＢＣＥ 核糖体合成及翻译（Ｓｙｔｈｅｓｉｓａｎｄｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎｏｆｒｉｂｏｓｏｍｅ） １
ＡＢＣＦ ４０ｓ和６０ｓ核糖体合成（Ｓｙｔｈｅｓｉｓｏｆ４０ｓａｎｄ６０ｓｒｉｂｏｓｏｍｅ） ３
ＡＢＣＧ 多效耐药性转运蛋白（ＰｌｅｉｏｔｒｏｐｉｃＤｒｕｇＲｅｓｉｓｔａｎｃｅ，ＰＤＲ） ２４
ＡＢＣ１ 辅酶Ｑ辅助因子（ＣｏｆａｃｔｏｒｏｆＣｏＱ） ４
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图２　桉树焦枯病菌ＡＢＣ转运蛋白系统发育树

Ｆｉｇ．２　ＰｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃａｎａｌｙｓｉｓｏｆＡＢＣｔｒａｎｓｐｏｒｔｉｎＣ．ｐｓｅｕｄｏｒｅｔｅａｕｄｉｉ

母，这可能与这三种病原菌在侵染寄主过程中需要

适应更为复杂的环境有关，包括寄主分泌的抗真菌

次生代谢产物等。这种扩张现在在焦枯病菌上尤为

明显，这与桉树富含次生代谢产物的特性密切相关。

转运蛋白在病原菌侵染过程中起着重要的作

用，其通过细胞膜、细胞器膜运输病原菌在侵染过程

中所需的营养物质、信号分子和寄主植物分泌的抗

真菌毒素等，ＡＢＣ转运蛋白在其中扮演尤为重要的
角色。真菌中，ＡＢＣＡ转运蛋白的数量极少，酿酒酵
母中不含有 ＡＢＣＡ转运蛋白（表 １），在稻瘟病菌
（Ｍ．ｏｒｙｚａｅ）及Ｂｏｔｒｙｏｔｉｎｉａｆｕｃｋｅｌｉａｎａ中分别发现两个
ＡＢＣＡ转运蛋白［９］。稻瘟病菌的 ＡＢＣＡ（Ａｂｃ４）转运
蛋白被验证为与其致病性和附着孢的生成有关［１９］。

桉树焦枯病菌中含有１个 ＡＢＣＡ转运蛋白（表３），
与Ａｂｃ４相似性达到５５％，我们推测其可能与焦枯
病菌的致病性存在密切联系；桉树焦枯病菌中共含

有１３个ＭＤＲ转运蛋（表３），其主要与病原菌对药
物的抗性机制有关。研究表明，赤霉菌（Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌａ
ｐｕｌｉｃａｒｉｓ）ＭＤＲ转运蛋白（ＡＢＣＢ亚族）Ｇｐａｂｃ１参与
转运马铃薯产生的抗真菌毒素，使其能够抵御马铃

薯块茎产生的抗真菌毒素日奇素等的毒害作用［２０］。

除此之外，灰霉菌（Ｂｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ）ＢｃａｔｒＢ转运蛋白、
构巢曲霉（Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓｎｉｄｕｌａｎｓ）ＡｔｒＢ转运蛋白均与病
原菌的致病性有关［２１－２２］。桉树焦枯病菌共含有 ５
个ＨＭＴ转运蛋白（表３），其主要与重金属物质的转
运有关。例如，Ｂｏｔｒｙｏｔｉｎｉａｆｕｃｋｅｌｉａｎａ的 ＨＭＴ蛋白
（ＡｂｃＢ蛋白）参与转运铁载体肽分解产物［２３］。

桉树焦枯病菌ＡＢＣＣ转运蛋白的预测功能主要
为药物耦合转运蛋白（ＤＣＴ，Ｄｒｕｇｃｏｎｊｕｇａｔｅｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ｅｒ），与细胞内毒性化合物的转运有着密切联系，它
能将毒性化合物转运至液泡中储存或转运至细胞

外［９］。暗示着桉树焦枯病菌ＡＢＣＣ转运蛋白可能参
与焦枯病菌到解毒作用的过程中。稻瘟病菌（Ｍ．
Ｏｒｙｚａｅ）ＤＣＴ转运蛋白（ＡＢＣＣ亚族）ＭｏＡＢＣ５参与转
运水稻叶片产生的植物毒素，说明其与病原菌对抗

真菌毒素的应答存在联系［２４］。

桉树焦枯病菌中共含有 ２４个 ＰＤＲ转运蛋白
（表３），ＰＤＲ转运蛋白除参与药物转运外，还参与多
种脂质分子的易位。研究表明，指状青霉菌（Ｐｅｎｉｃｉｌ
ｌｉｕｍｄｉｇｉｔａｔｕｍ）中共有５个ＡＢＣＧ转运蛋白，其在抑
霉唑的作用下发生上调表达［２５］。禾谷镰刀菌（Ｆ．
ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ）的 ＰＤＲ转运蛋白 （ＡＢＣＧ亚族）

０９６



第４期 刘宏毅，等：桉树焦枯病菌ＡＢＣ转运蛋白的鉴定与分析

ＦｇＡＢＣ１与抗真菌化合物苯霜灵的转运密切相关，将
其编码基因敲除后，导致病原菌对苯霜灵的敏感性

增加［２６］。除此之外，酿酒酵母ＡＢＣＧ（Ｓｎｑ２ｐ，Ｐｄｒ５ｐ，
Ｐｄｒ１０ｐ，Ｐｄｒ１１ｐ，Ｐｄｒ１５ｐ）通过输出多种疏水性分子
来实现其多效耐药性［２７］。酿酒酵母ＡＢＣＧ（Ｐｄｒ１１ｐ，
Ａｕｓ１ｐ）转运蛋白还与固醇类物质的摄入及厌氧生
活有关［２８］。桉树焦枯病菌 ＡＢＣＧ转运蛋白与已知
ＡＢＣＧ转运蛋白的功能具有较高的相似度，我们推
测其与转运抗真菌化合物、脂类、固醇类等疏水分子

存在密切联系。

桉树焦枯病菌中含有大量与抗真菌毒素转运有

关的蛋白，包括１３个 ＭＤＲ转运蛋白、１５个 ＤＣＴ转
运蛋白、２４个ＰＤＲ转运蛋白（表３），约占桉树焦枯
病菌ＡＢＣ转运蛋白的６７％，这说明尽管桉树可通过
增加多酚类化合物及黄酮类物质等抗真菌毒素提高

抗焦枯病的能力，但焦枯病菌则通过 ＡＢＣ转运蛋白
和ＭＦＳ（Ｍａｊｏｒｆａｃｉｌｉｔａｔｏｒｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ）等其他转运蛋
白家族的协同作用，将细胞毒素转运到特定的细胞

器中储存或分泌到细胞外，减少抗真菌次生代谢产

物对病原菌的毒害作用。此外ＡＢＣＤ、ＡＢＣＥ、ＡＢＣＦ、
ＡＢＣ１转运蛋白还参与多项生命活动，包括细胞代
谢、翻译、核糖体的合成、ｍＲＮＡ的输出和β氧化等。
这些功能在功能在酿酒酵母等真菌中已获得广泛

验证［２９－３２］。

４　结论
ＡＢＣ转运蛋白在焦枯病菌侵染桉树的过程中

可能发挥着多重作用。ＭＤＲ、ＰＤＲ、ＤＣＴ转运蛋白可
作为外排泵将焦枯菌中的桉树抗真菌次生代谢物质

排到胞外、转运外源化学物质、疏水性化学分子等。

还可通过ＨＭＴ转运蛋白转运重金属化学物质。此
外ＡＢＣＤ、ＡＢＣＥ、ＡＢＣＦ、ＡＢＣ１转运蛋白还参与多项
生命活动，包括细胞代谢、翻译、核糖体的合成、ｍＲ
ＮＡ的输出、β氧化和通过为辅酶Ｑ的辅助因子增强
呼吸代谢来为焦枯病菌的侵染提供能量等。桉树焦

枯病菌ＡＢＣ转运蛋白的分类、鉴定、功能预测、结构
域分析和亚细胞定位预测可为后期 ＡＢＣ转运蛋的
功能验证提供参考，为弄清ＡＢＣ转运蛋白在焦枯病
菌致病机制中所起作用奠定基础。
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［２９］ＨｅｔｔｅｍａＥＨ，ＶａｎＲｏｅｒｍｕｎｄＣＷ，ＤｉｓｔｅｌＢ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＡＢＣ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｐｒｏｔｅｉｎｓＰａｔ１ａｎｄＰａｔ２ａｒｅｒｅｑｕｉｒｅｄｆｏｒｉｍｐｏｒｔｏｆｌｏｎｇ

ｃｈａｉｎｆａｔｔｙａｃｉｄｓｉｎｔｏｐｅｒｏｘｉｓｏｍｅｓｏｆＳａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ．［Ｊ］．

ＥＭＢＯＪ．１９９６，１５（１５）：３８１３－３８２２．

［３０］ＤｏｎｇＪ，ＬａｉＲ，ＮｉｅｌｓｅｎＫ，ｅｔａｌ．ＴｈｅｅｓｓｅｎｔｉａｌＡＴＰｂｉｎｄｉｎｇｃａｓ

ｓｅｔｔｅｐｒｏｔｅｉｎＲＬＩ１ｆｕｎｃｔｉｏｎｓｉｎｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎｂｙｐｒｏｍｏｔｉｎｇｐｒｅｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ

ｃｏｍｐｌｅｘａｓｓｅｍｂｌｙ．［Ｊ］．ＪＢｉｏｌＣｈｅｍ．２００４，２７９（４０）：４２１５７

－４２１６８．

［３１］ＤｏｎｇＪ，ＬａｉＲ，ＪｅｎｎｉｎｇｓＪＬ，ｅｔａｌ．ＴｈｅｎｏｖｅｌＡＴＰｂｉｎｄｉｎｇｃａｓ

ｓｅｔｔｅｐｒｏｔｅｉｎＡＲＢ１ｉｓａｓｈｕｔｔｌｉｎｇｆａｃｔｏｒｔｈａｔｓｔｉｍｕｌａｔｅｓ４０Ｓａｎｄ６０Ｓ

ｒｉｂｏｓｏｍｅｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ．［Ｊ］．ＭｏｌＣｅｌｌＢｉｏｌ．２００５，２５（２２）：９８５９

－９８７３．

［３２］ＤｏＴＱ，ＨｓｕＡＹ，ＪｏｎａｓｓｅｎＴ，ｅｔａｌ．ＡｄｅｆｅｃｔｉｎｃｏｅｎｚｙｍｅＱｂｉｏ

ｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｓｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅｆｏｒｔｈｅｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙｉｎＳａｃｃｈａｒｏ

ｍｙｃｅｓｃｅｒｅｖｉｓｉａｅａｂｃ１ｍｕｔａｎｔｓ．［Ｊ］．ＪＢｉｏｌＣｈｅｍ．２００１，２７６

（２１）：１８１６１－１８１６８．
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