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摘要: ABC转运蛋白(ATP-binding cassette transporters)是一类普遍存在于原核生物和真核生物中的跨膜转运蛋白, 该蛋白家

族庞大, 功能多样。拟南芥基因组编码约130种ABC转运蛋白, 它们广泛存在于细胞的质膜、质体、线粒体、液泡、内质

网、过氧化物酶体等位置, 在植物激素运输、脂质代谢、外源毒素的解毒、植物抗病等方面都起着关键作用。近年来, 越
来越多的ABC转运蛋白被鉴定, 但是大多数转运蛋白的功能仍待确定。本文综述了拟南芥ABC转运蛋白的结构特点、分

类以及最新研究进展。
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综　述  Reviews

ABC转运蛋白是目前发现的最大、最古老的

蛋白家族之一, 广泛存在于真核和原核生物中。

由于这类蛋白的结构中都含有腺苷三磷酸(ATP)的
结合盒, 并能借助水解ATP释放的能量转运物质, 
因此称之为腺苷三磷酸结合盒转运蛋白(ATP- 
binding cassette transporters)。迄今为止, 已在人类

(Homo sapiens)基因组中发现49个ABC转运蛋白, 
酵母(Saccharomyces cerevisiae)中大约有30个ABC
转运蛋白, 大肠杆菌中已发现79个ABC转运蛋白

成员(Hwang等2016)。与其他生物相比, 植物ABC
转运蛋白数目相对较多, 以水稻(Oryza sativa)和拟

南芥(Arabidopsis thaliana)为代表的ABC转运蛋白

家族成员多达130种以上, 这可能是植物在长期进

化过程中适应复杂环境的结果。

1992年国际上报道了第一个从模式植物拟南

芥中鉴定出的ABC转运蛋白AtABCB1 (又名AtM-
DR1/AtPGP1) (Dudler和Hertig 1992), 掀起了ABC
转运蛋白研究的热潮。近10年来, 随着拟南芥全

基因组测序的完成, 越来越多的ABC转运蛋白被

鉴定出来。它们广泛存在于各类细胞器, 大多数

的ABC转运蛋白能够借助水解ATP释放的能量实

现对各类物质的跨膜转运, 从而调节植物体内的一

系列生理活动(Theodoulou 2000; Wilkens 2015)。
一般而言, 生物体功能越复杂, 越需要更多

ABC转运蛋白的参与。植物体在进化过程中形成

了许多特殊的结构与功能, 是植物适应陆生环境

所必需的。研究表明, ABCB和ABCG这两大亚家

族的多个成员参与了许多关键生理过程, 如植物

表皮脂质的分泌、植物激素的运输、液泡对毒性

物质的富集、种子萌发的调控以及防御性分子物

质的运输等, 使植物适应多变的环境。目前, 还没

有关于其他转运蛋白家族可以转运如此之多物质

的报道。ABC转运蛋白家族不同的成员负责不同

底物的转运, 甚至有的蛋白可以介导多种物质的

转运, 如AtABCG36不仅可以螯合重金属镉, 起到

解毒作用, 同时还可以运输IBA, 调节细胞内生长

素的动态平衡。但是到目前为止, 绝大多数转运

蛋白的底物及其功能还不清楚, 还有许多未知基

因及其功能有待发掘。本文主要概括了拟南芥

ABC转运蛋白各个亚家族蛋白的相关转运功能研

究的最新进展。

1  ABC转运蛋白简介

1.1  植物ABC转运蛋白的结构特点

ABC转运蛋白结构域组织形式多样, 根据蛋白

的大小分为全分子转运蛋白、半分子转运蛋白和

可溶性转运蛋白三类。通常, 全分子转运蛋白包括2
个核苷酸结合区域(nucleotide binding domains, NBD)
和2个跨膜结构域(transmembrane domains, TMD), 
这四个结构域以正向方式TMD-NBD-TMD-NBD
或反向NBD-TMD-NBD-TMD的形式排列在一条

多肽分子上(Rea 2007); 半分子转运蛋白只包含一

个NBD结构域和一个膜结构域(membrane spanning 
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表1  植物ABC转运蛋白家族各亚家族的划分及结构示意图

Table 1  Putative domain organizations of plant ABC transporter subfamilies 

           类型                                                                  亚家族                                                                              结构示意图

   全分子转运蛋白 ABCA (AOH)                
                           (TMD-NBD)2 

 ABCB (MDR) 
  (TMD-NBD)2

 ABCC (MRP)                                                            

  TMD0-(TMD-NBD)2

 ABCG (PDR) 
  (NBD-TMD)2

半分子转运蛋白 ABCA (ATH) 

  TMD-NBD

 ABCB (ATM) 

  TMD-NBD

 ABCB (TAP)                                                        
  TMD-NBD

 ABCD (PMP)     
  TMD-NBD

 ABCG (WBC)  
  NBD-TMD

可溶性转运蛋白 ABCE (RLI) 
  NBD-NBD

 ABCF (GCN)  
  NBD-NBD/NBD

 ABCI (SMC) 
  NBD

 ABCI (NAP) 
  NBD

　　不同的结构域由不同色块代表, 红色: NBDs1和2; 深蓝色: TMD0; 浅蓝色: TMD1和2; 黑色: linker domain; 浅灰: amphipathic signal pep-
tide; 黄色: C-terminal extention。改编自Rea (2007)、Sánchez-Fernández等(2001)和Kang等(2011)的文献。

domains, MSD), 通过形成同二聚体、异二聚体或多

聚体来实现功能; 可溶性转运蛋白其NBD和TMD
存在于不同的多肽上(表1)。

在众多类型的ABC转运蛋白中, NBD的结构

和序列是高度保守的。每一个NBD结构域分为2
个子域, 分别为起催化作用的核心结构域和α-螺旋

结构域, 包括高度保守的Walker A和Walker B序列

以及较不保守的H环、Q环、ABC蛋白特异位点

(Davidson等2008)。相对于保守的NBD结构域, 
ABC转运蛋白的TMD的序列相似性却很低, 每个

TMD都含有4~6个跨膜的α螺旋, 形成了溶质跨膜

的通道。其中NBD结构域负责结合ATP, 当ATP水
解后其构象发生改变, 从而激活转运过程, 而TMD

结构域则形成通道使得底物通过脂质双分子层, 
二者的协调作用最终实现了物质的转运(Davidson
和Maloney 2007)。

由此可见, ABC转运蛋白主要是作为一种膜

整合蛋白来实现物质的转运, 尽管许多ABC转运

蛋白的序列相似, 但因其结构的差异, 转运的底物

类型也各不相同, 其转运底物包括氨基酸、糖、

脂质、生物碱、有机酸、无机离子和重金属螯合

物等多种类型。

1.2  拟南芥ABC转运蛋白的分类及命名

植物ABC转运蛋白家族成员种类繁多, 一直

以来转运蛋白的命名及归类并没有一个统一的标

准, 不同的研究团队都建立了自己的命名系统, 给
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研究者造成了一定程度的困扰。Verrier等(2008)借
鉴动物中广泛使用的人类基因组组织(human ge-
nome organization, HUGO)命名系统, 根据ABC转
运蛋白的序列相似度、系统发育关系及结构域的

组织形式, 将ABC转运蛋白划分为ABCA~ABCH 8
个亚家族。不过到现在为止, 在植物中还未发现

ABCH亚家族成员。Kang等(2011)将更为简单的

ABC转运蛋白, 如仅仅编码NBD或TMD的蛋白, 命
名为细菌类型的ABCI亚家族; 因此, 他们又将拟南

芥ABC转运蛋白划分为ABCA~ABCG、AGCI共8
个亚家族。另外, Sánchez-Fernández等(2001)将拟南

芥ABC家族成员主要分为全分子ABC转运蛋白、

半分子ABC转运蛋白和可溶性转运蛋白三类, 包括

AOH、MDR、MRP、PDR、PMP、WBC、ATH、

ATM、TAP、RLI、GCN、SMC、NAP等亚家族成

员。本文将结合这几种分类和命名方式, 对拟南

芥ABC转运蛋白的研究进展进行进一步的综述。

2  拟南芥ABC转运蛋白各亚家族成员及其功能

2.1  全分子ABC转运蛋白

2.1.1  ABCA (AOH)   
ABCA (AOH)是ABCA转运蛋白亚家族中的一

类全分子转运蛋白, 是人类ABC1的直系同源蛋白。

AtABCA1/AtAOH1的中心连接区域有一个很长的被

疏水片段中断的调控结构域, 从而使之成为拟南芥

中最大的ABC转运蛋白, 它也是拟南芥中唯一在酵

母中不存在同源蛋白的转运蛋白(Garcia等2004)。
2.1.2 ABCB (MDR)

ABCB (MDR) (multidrug resistance protein, 多
药耐药性蛋白, 又称PGP/P-糖蛋白), 是植物ABC转
运蛋白家族中第二大的亚家族(Geisler和Murphy 
2006; Rea 2007; 邵若玄等2013)。目前, 拟南芥中

已鉴定出22个成员, 主要参与植物生长素、次生

代谢物质和异源物质的跨膜运输(表2)。 
Dudler等1992年成功克隆出了植物中的第一

个MDR型基因AtABCB1 (又名AtPGP1), 发现其参

与植物的生长发育过程(Dudler和Hertig 1992; Sidler
等1998)。AtABCB19/AtPGP19是AtABCB1最相似的

基因, 该基因突变后, 生长素从地上部分到地下部

分的极性运输减少, 植株矮化; AtABCB19促进了种

子萌发后下胚轴的快速伸长(Wu等2016)。Sukumar
等(2013)发现拟南芥根部切除会诱导AtABCB19大

量的表达, 从而提高了切割部位生长素水平, 导致

不定根的形成。在atabcb1 abcb19双突变体中, 拟
南芥植株出现了更严重的生长素运输缺陷及矮化

的表型, 由此可见AtABCB1和AtABCB19存在功能

冗余性(Geisler和Murphy 2006)。atabcb1 abcb19双
突变体的表型与突变体twd1相似, 研究表明AtAB-
CB1和AtABCB19的转运活性依赖于TWD1与二者

的相互作用, 同时TWD1是ABCB蛋白正确定位到

细胞质膜所必需的, 这对于生长素调控植物生长至

关重要(Geisler等2003; Wu等2010; Wang等2013)。
AtABCB4/AtPGP4与AtABCB1有60%的序列

相似性, 主要在主根和侧根中表达, 促进根毛的生

长, 调节根部的发育。当生长素浓度较低时, AtAB-
CB4将生长素输入细胞, 而当生长素浓度高时, 又将

生长素输出细胞; 因此, AtABCB4被认为是生长素

输入/输出蛋白, 调控细胞内的生长素水平(Kubeš等
2012; Santelia等2005)。同样, 与AtABCB4相似的

同源蛋白AtABCB21, 也具有类似的功能(Kamimoto
等2012)。最近又有研究表明, 更多的ABCB转运

蛋白, 如AtABCB11/MDR8、AtABCB14/MDR12
和AtABCB15/MDR13, 也可能与生长素的极性运

输相关(Kaneda等2011)。
ABCB家族成员除了与生长素运输相关外, 少

部分成员还被鉴定出其他功能。植物气孔的保卫

细胞能够对光强、CO2、水以及植物激素作出响

应, 从而调控气孔的开合影响植物的呼吸和蒸腾

作用。Lee等发现AtABCB14可能通过将苹果酸盐

从质外体运输到保卫细胞, 提高渗透压来调控气孔

对CO2的响应, 从而调控气孔的开合(Lee等2008)。 
2.1.3  ABCC (MRP)

随着第一个MDR亚家族基因的发现, 研究人

员在进一步探索的过程中, 又发现了一类新的转运

蛋白家族多药耐药相关蛋白(multidrug resistance- 
associated protein, MRP), 属于ABCC亚家族。其结

构中除了包含2个NBD结构域和2个TMD结构域之

外, 大部分的ABCC转运蛋白具有一个附加的N端

跨膜结构域(TMD0), 由3~5个跨膜螺旋组成。

ABCC (MRP)转运蛋白最初被鉴定为位于液泡上

的转运GS扼合物的离子泵, 并推测有可能参与其

他生理过程, 如细胞内的解毒作用、叶绿素代谢

物的运输以及离子通道的调节等(Wanke和Koluki-
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表2  拟南芥ABC转运蛋白家族中部分已鉴定的基因及其功能

Table 2  Functions of representative members of different ABC protein subfamilies in Arabidopsis thaliana 

                       亚家族    蛋白全称(蛋白数目)       基因名称                     功能       参考文献

全分子转运蛋白 ABCA (AOH) ABC1 homologue (1) AtAOH1 未知 Garcia等2004
 ABCB (MDR) multidrug resistance (22) AtABCB1/PGP1 生长素输出, 促进下胚轴   Sidler等1998
    和根的伸长

   AtABCB4/PGP4 生长素输入/输出, 调节根 Kubeš等2012
    部发育

                                                                 AtABCB14/MDR12 气孔开合 Lee等2008
   AtABCB19/PGP19 侧根形成 Sukumar等2013
   AtABCB21 生长素输入/输出, 调节 Kamimoto等2012
 ABCC (MRP) multidrug resistance- AtABCC1/MRP1 转运外源物质GS扼合物 Song等2010; 
  associat ed protein (15)  及内源物质除草剂、花青 Park等2012
    素以及ABA-GE 
   AtABCC2/MRP2 运输GS扼合物、ABA-GE Burla等2013
   AtABCC3 PC-Cd的运输 Brunetti等2015
   AtMRP4 转运叶酸 Klein等2006
   AtMRP5 保卫细胞中脱落酸和钙离 Nagy等2009
    子信号转导途径中离子通

    道的调控

   AtMRP6 重金属镉的解毒作用 Gaillard等2008
 ABCG (PDR) pleiotropic drug  AtABCG29/PDR1  木质素合成 Alejandro等2012
  resistance (15)
   AtABCG40/PDR12 铅解毒作用; 气孔开合 Lee等2005; 
     Kang等2010
   AtABCG36/PDR8 镉解毒作用; 调节生长素 Kim等2007;   
    动态平衡 Strader和
     Bartel 2009
   AtABCG31 ABA输出, 种子的萌发 Kang等2015
   AtABCG30 ABA输入, 种子的萌发 Kang等2015
   AtABCG37/PDR9 运输铁复合物 Fourcroy等2014
   AtPDR11 运输百草枯 Xi等2012
   AtABCG32/PEC1/PDR4 花器官的发育 Bessire等2011; 
     Fabre等2016
半分子转运蛋白 ABCA (ATH) ABC2 homologue (16)       AtATH14、AtATH15 盐胁迫下表达下调 Maathuis等2003
   AtABCA9/AtATH15 油脂合成 Kim等2013
 ABCB (ATM) ABC transporter of the  AtATM1 未知 Kim等2006
  mitochondria (3) AtATM2 毒性作用 Chen等2007
   AtABCB25/AtATM3 重金属解毒; 铁离子平衡;  Schaedler等2014; 
    钼辅因子的合成 Teschner等2010
 ABCB (TAP) transporter associated  ABCB26/TAP1 定位于叶绿体, 功能不明 Ferro等2010
  with antigen processing (2)
   ABCB27/TAP2 提高铝抗性 Paul等2006; 
     Jaquinod等2007
 ABCD (PMP) peroxisomal membrane  AtPMP1 未知 Paul等2008
  protein (2) AtPMP2 脂酰CoAs的运输; 苯甲酸 Steven等2002; 
    的合成 Bussell等2014
 ABCG (WBC) white-brown complex AtABCG25 ABA输出, 调节气孔开关 Kuromori等2010
  homologue (28) AtABCG11/WBC11 角质层脂质输出 Panikashvili等2007  
   AtABCG13/WBC13 花的角质层脂质的运输 Panikashvili等2011
   ABCG26/WBC27 花粉外壁的形成 Choi等2011
   ABCG19/WBC19 内源标记基因 Kang等2010
   AtABCG14 细胞分裂素的运输 Ko等2014
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saoglu 2010)。Song等在研究植物对于重金属砷的

解毒机制时, 鉴定出AtABCC1/AtMRP1和AtAB-
CC2/AtMRP2是一类十分重要的定位于液泡膜上

的PCs (金属螯合物)转运蛋白, 过量表达该基因可

提高植物对砷的耐受性; 同时, 它们也介导了细胞

对镉和汞的耐受性(Song等2010; Park等2012)。之

前有研究者证明了VvABCC1能介导葡萄花色素苷

在液泡膜上的运输(Francisco等2013), 随后Burla等
(2013)证明了在酵母中AtABCC1和AtABCC2能够

介导ABA-GE运输到液泡中, 调节细胞内ABA含量

的动态平衡 ,  此类蛋白在植物中是否参与运输

ABA或者ABA-GE的具体机制还有待验证。

在植物体中, 重金属镉的解毒机制依赖于植

物螯合态, 并且需要将PC-Cd复合体运输到液泡

中。Brunetti等(2015)的最新研究表明AtABCC3能
够介导PC-Cd复合体的运输, 同时其活性受镉的调

控, 并与AtABCC1和AtABCC2的活性协调一致。

AtABCC3是否参与植物对砷或其他重金属的耐受

还有待研究。

此外, 有研究表明AtABCC4/AtMRP4定位在细

胞质膜, 参与转运叶酸(Klein等2006)。AtABCC5/
AtMRP5也是细胞质膜上的转运蛋白, 是保卫细胞

中脱落酸和钙离子信号转导途径中离子通道的中

心调控者(Suh等2007)。气孔的调节和种子中肌醇

六磷酸的存储这两个看起来没有相关性的功能均

由AtABCC5调控(Nagy等2009)。Gaillard等(2008)
发现AtMRP6在拟南芥幼苗发育的早期表达, 在重

金属镉胁迫下表达上调, 意味着AtABCC6/AtMRP6
参与重金属的解毒作用。

2.1.4  ABCG (PDR)
多向耐药性蛋白(pleiotropic drug resistance, 

PDR)归属于ABC转运蛋白中ABCG亚家族, 包括

15个成员, 结构为NBD-TMD-NBD-TMD。ABCG 
(PDR)蛋白可以转运次生代谢物如萜类物质、植物

生长调节物和金属离子, 在植物应答外界生物和非

生物胁迫引起的防御反应中发挥着重要作用。

木质素是木材的重要组成成分, 木质素单体

在细胞质基质中合成, 然后被运到细胞壁中形成

木质素的聚合物。Alejandro等(2012)发现位于维

管组织和内皮层细胞膜上的AtABCG29/PDR1, 在
木质素单体转运过程中起着非常重要的作用。

植物体内对重金属的解毒过程主要有金属硫

蛋白、植物螯合肽、半胱氨酸丰富的膜蛋白以及

重金属转运蛋白等的参与。Lee等 (2005)发现

AtABCG40/AtPDR12在Pb胁迫下表达上调,  AtAB-
CG40能将铅或铅的衍生物运出细胞质, 从而增强

了拟南芥对铅的耐受; 之后, Kim等(2007)发现

AtABCG36/AtPDR8/PEN3在根部表皮细胞质膜中

表达, 通过将Cd2+或Cd的轭合物泵出细胞质膜来降

低细胞内重金属含量, 进而起到解毒作用。

ABA在植物响应干旱、高盐、病原体入侵等

生物或非生物的胁迫过程中起着重要作用。Kang
等(2010)发现AtABCG40/AtPDR12参与调节ABA
跨膜运入保卫细胞的过程 ,  从而影响气孔的开

关。另外, ABA是种子萌发的一个重要抑制子, 拟
南芥胚乳层能够合成ABA并持续地向胚中释放

ABA, 而ABA从胚乳输送到胚的运输机制还不清

楚。Kang等(2015)发现ABCG家族PDR类转运蛋

   AtABCG22/WBC23 ABA信号传导 Kuromori等2011
   AtABCG12/WBC12 角质层脂质运输 Pighin等2004
可溶性转运蛋白 ABCE (RLI) RNase L inhibitor (2) AtRLI2 内源抑制因子 Sarmiento等2006
 ABCF (GCN) general control non- AtGCN1 未知 Sánchez-Fernández
  repressible (5) AtGCN3  等2001 
   AtGCN4  
   AtGCN5  
 ABCI (SMC) structural maintenance of  AtSMC1 未知 Sánchez-Fernández
  chromosomes homolog (4) AtSMC2  等2001 
   AtSMC3  
   AtSMC4  
 ABCI (NAP) non-intrinsic ABC proteins (15) AtNAP1/LAF6 光调控 Møller等2001

                       亚家族      蛋白全称(蛋白数目)        基因名称          功能       参考文献

 

表1 (续)
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白中有三类转运蛋白参与此过程, 其中AtABCG31
介导ABA从胚乳的输出, 而AtABCG30和AtAB-
CG40介导ABA向胚中的输入, 通过这三类转运蛋

白的协调作用共同来调控种子的萌发。

植物激素有很多非活性的储存形式, 其中IBA
就是IAA的一种存储形式, 在过氧化物酶体中通过

β氧化反应后可转化为IAA。Strader和Bartel (2009)
研究发现ABCG36/PDR8介导的IBA的输出调控了

其在细胞内的积累, 从而有助于细胞内生长素动

态平衡的调节。

Ito和Gray (2006)研究发现ABCG37/AtPDR9
在不影响内源生长素正常转运的情况下, 能够将

2,4-D运出细胞, 因此赋予了拟南芥对生长素类除

草剂的抗性; ABCG37/AtPDR9同时还能促进IBA
的输出(Strader等2008)。此外, ABCG37/AtPDR9还
是香豆素化合物分泌必须的, 而香豆素可以和铁

形成复合物 ,  当植物处在缺铁环境中时 ,  通过

AtABCG37的转运功能可以及时补给含铁的复合

物供植物正常生长(Fourcroy等2014)。
Xi等(2012)发现定位于细胞质膜上的ABCG39/ 

AtPDR11能运输百草枯除草剂; 拟南芥pdr11突变

体中百草枯的积累量只是野生型植株的33%~50%, 
可能是由于突变体中运入的百草枯量减少造成的。

此外, Bessire等发现AtABCG32/PEC1/PDR4
不仅参与拟南芥细胞壁角质层的形成, 同时还能

将蜡质前体运出花瓣表皮细胞层, 影响拟南芥花

器官的发育(Bessire等2011; Fabre等2016)。另外, 
研究发现, AtABCG31与拟南芥花粉外壁的形成相

关, 主要调节花粉表面甾醇类物质的分布(Choi等
2014)。
2.2  半分子ABC转运蛋白

2.2.1 ABCA (ATH)
目前, ABCA (ATH)转运蛋白亚家族仅在植物

和原核生物中被鉴定出来, 拟南芥中有16个成员, 
其结构中没有类似AtABCA1/AtAOH1中的大片段

连接部件。有研究报道 ,  当拟南芥幼苗在含有

NaCl的培养液中水培时, AtATH14和AtATH15表达

下调, 具体机制还不清楚(Maathuis等2003)。2013
年Kim等(2013)发现, AtABCA9/AtATH11是一类位

于内质网上的蛋白, 负责将质体中合成的脂肪酸

运入内质网, 用于种子成熟过程中三酰甘油的合

成, 从而影响种子中油脂的含量。AtABCA9是

ATH亚家族中少数研究的比较清楚的基因, 更多的

基因及功能还有待发掘。

2.2.2  ABCB (ATM)
线粒体ABC转运蛋白家族(ABC transporter of 

the mitochondria, ATM)编码一种线粒体蛋白, 是
ABC转运蛋白家族中成员最少的亚家族之一, 只
包含1个TMD和1个NBD, 属于ABCB亚家族半分

子转运蛋白。目前已知拟南芥基因组中只有3个
ATM成员, 且与酵母ATM1存在一定的同源性, 其
中AtABCB23/AtATM1和AtABCB24/AtATM2位于

拟南芥第IV染色体相邻位置, AtABCB25/AtATM3
则位于拟南芥第V条染色体上。AtABCB25与酵母

ATM1最相似, 参与线粒体基质对硫铁簇的外排; 
当AtABCB25过量表达后可增强植株对重金属镉

和铅的耐受性(Kim等2006)。钼辅因子(Moco)是许

多酶必需的一类辅基, 其在真核细胞中的合成需

要四步, 后三步发生在细胞质基质中; Teschner等
发现AtABCB25能够将Moco合成的前体物质之一

cPMP从线粒体运输到细胞质基质中, 从而调控

Moco的生物合成(Teschner等2010)。
此外还有研究发现, AtABCB25参与细胞质基

质中金属辅因子的装配以及参与调节拟南芥细胞内

铁离子的动态平衡, AtABCB23/AtATM1一定程度上

也参与这个过程, 而AtABCB24/AtATM2在拟南芥和

酵母系统中均产生了毒性作用, 具体形成机制还不

清楚(Chen等2007; 邵若玄等2013; Schaedler等
2014)。
2.2.3  ABCB (TAP)

抗原肽相关运载蛋白体(transporter associated 
with antigen proccssing, TAP)是一种与抗原加工有

关的转运蛋白, 属于ABCB亚家族, 关于此类蛋白

的研究很少。目前的研究发现, 拟南芥中ABCB26/ 
TAP1蛋白定位于叶绿体(Ferro等2010); 而ABCB27/ 
TAP2蛋白定位于液泡膜, 可能调节根尖细胞对重

金属铝的抗性(Paul等2006; Jaquinod等2007)。根据

对哺乳动物中TAP1和TAP2功能的研究, 推测AtAB-
CB26和AtABCB27可能也参与催化多肽的跨膜移

动, 影响种子的发芽过程中储存蛋白的活化, 以及运

输病原体诱导产生的多肽到病原体中(Rea 2007)。
2.2.4  ABCD (PMP)

过氧化物酶体是植物新陈代谢过程中一类重

要的细胞器, 其中包含了脂肪酸β氧化所需要的所
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有酶(Theodoulou等2006)。其中的ABC转运蛋白

属于ABCD亚家族, 主要包括含有TMD-NBD结构

的半分子转运蛋白, 这类蛋白通过形成同源或异源

的二聚体来参与过氧化物酶体中脂肪酸的输入。

拟南芥AtABCD2, 又名AtPMP1, 编码一个半分子

转运蛋白, 具体功能还不清楚(Paul等2008)。另外

一个亚家族成员AtABCD1/AtPMP2研究的较为清

楚, 不同的团队还将其命名为CTS (COMATOSE)、
PED3、PXA1、ACN2等(Russell等2000; Hooks等
2007; Footitt等2002)。Steven等(2002)发现AtAB-
CD1在拟南芥休眠期与发芽期转化的发育阶段起

关键作用, 同时作为转运蛋白能够介导脂酰COAs
运入过氧化物酶体。Zolman等(2001)发现AtABCD1
在拟南芥植株的整个发育过程中十分重要, 主要

参与运输脂酰辅酶A和IBA进入过氧化物酶体进行

β氧化反应。Hayashi等(2002)发现AtABCD1基因突

变后, 脂肪酸β氧化反应一定程度受到了抑制。值

得注意的是, AtABCD1编码的可能不是典型的半

分子PMP类蛋白, 更可能是一类全分子转运蛋白

(Sánchez-Fernández等2001)。Bussell等(2014)发现过

氧化物酶体的β氧化过程影响植物中苯甲酸的合

成, 其中AtABCD1是拟南芥种子中苯甲酰化代谢

物积累所必需的一类蛋白, 此类代谢物在植物与

病原菌、有害的动植物以及共生体间的相互作用

中起到了关键作用。

2.2.5  ABCG (WBC)
ABCG (white-brown complex, WBC)转运蛋白

是植物ABC转运蛋白家族中最大的亚家族, 其结

构为NBD-TMD, 参与生物体内多种重要的生理代

谢过程。ABCG (WBC)运输的底物类型十分广泛, 
包括植物激素、抗生素以及脂质前体等。我们根

据拟南芥ABCG (WBC)亚家族成员的蛋白序列构

建了进化树, 发现它们存在数个分支, 暗示了它们

功能可能不同(图1)。
陆生植物地上部分器官表面覆盖的角质层, 

主要由长链脂肪酸及其衍生物构成。角质层的形

成需要将脂质从表皮细胞运到植物表面, 由CER5
基因编码的AtABCG12/AtWBC12是最早发现的一

类参与角质层脂质运输的ABC转运蛋白。与拟南

芥野生型相比, cer5突变体的蜡状物积累量显著降

低, 意味着AtABCG12是蜡质前体物质运输所必需

的(Pighin等2004)。研究发现, AtABCG11/WBC11
也是参与了角质层脂质前体的输出, 2个AtABCG11
能够形成同源二聚体, AtABCG11也能与AtABCG12
形成异源二聚体来实现底物的运输(Panikashvili等
2007; Luo等2007; Bird等2007)。Panikashvili等
(2011)发现了AtABCG13/WBC13也与角质层脂质

分泌相关, 该蛋白主要介导拟南芥花的角质前体

的运输, 同时还影响着花瓣表皮细胞的特征。

花粉外壁结构错综复杂, 其主要成分孢粉素是

脂肪酸和酚醛树脂混合物的一种聚合物。孢粉素

前体在绒毡层细胞中合成, 随后转运到花粉表面, 

图1  拟南芥ABCG (WBC)亚家族转运蛋白系统进化分析

Fig.1  Phylogenetic analysis of ABCG (WBC)  
transporters in Arabidopsis

黑色方框代表已经鉴定的蛋白。
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其中的转运机制还不太清楚。研究发现ABCG26/
WBC27介导孢粉素前体从绒粘层向子囊腔内转运, 
对于花粉外壁的形成和花粉的发育的起到了关键作

用(Choi等2011; Quilichini等2010, 2014)。
Kang等(2010)研究发现了在杂种山杨中超表

达AtABCG19/AtWBC19后, 与超表达nptII的植株

抗性相似, 均对卡那霉素等多种氨基糖苷类抗生素

具有抗性, 推测可能是由于AtABCG19/AtWBC19蛋
白与其他半分子转运蛋白形成二聚体实现的转运

功能。这为植物基因工程中替代细菌抗生素抗性

基因提供了可能, 使植物转基因更为安全。

一般认为, 细胞分裂素主要在根尖合成, 通过

木质部运输到地上部分调节植物的生长, 已有研

究表明, 细胞分裂素生物合成相关基因AtIPT1和
AtIPT7主要在根部伸长区维管柱细胞和根部韧皮

部伴细胞中表达, 然而具体的转运机制还不太清

楚(Takei等2004)。Ko等发现AtABCG14参与了将细

胞分裂素运输到根部的木质部, 有利于细胞分裂素

向茎中的运输(Ko等2014; Zhang等2014b)。Hir等
(2013)发现AtABCG9、AtABCG11和AtABCG14这
三个转运蛋白之间通过形成异源二聚体实现转运

功能, 影响着拟南芥维管组织的发育。Kuromori等
(2010)研究发现了AtABCG25主要在维管组织中表

达, 能够将ABA运出细胞外, 与全分子转运蛋白

AtABCG40一起协同转运ABA来调节气孔的开关; 
AtABCG25过量表达后, 气孔关闭, 蒸腾作用减少, 
不能及时散热, 从而导致植株叶片温度升高。近

来研究发现, 与AtABCG25紧密相关的半分子转运

蛋AtABCG22/AtWBC23, 定位于保卫细胞的细胞

膜上。尽管AtABCG22在保卫细胞上的运输底物还

未鉴定清楚, 据推测该蛋白可能在ABA的信号传导

过程及ABA生物合成过程中起作用(Daszkowska- 
Golec和Szarejko 2013; Merilo等2015; Kuromori等
2011; Van Ha等2014)。

迄今为止, ABCG (WBC)亚家族的28个成员中

仅有三分之一的功能被鉴定出来(图1, 黑色方框)。
进化树一个分支中的AtABCG11、AtABCG12以及

AtABCG13同源性较高, 研究发现这三个蛋白与脂

质前体的运输相关; ABCG3和ABCG15与其相似

度最高, 可能也会具有类似脂质前体运输的功能。

ABCG (WBC)亚家族成员是半分子转运蛋白, 一般

需要形成同源或异源二聚体来行使功能。虽然有

些蛋白直接的功能已鉴定, 但具体的作用机制还

有待进一步研究。

2.3  可溶性ABC转运蛋白

2.3.1  ABCE (RLI)
拟南芥核糖核酸酶L抑制因子家族(RLI)是

ABC转运蛋白家族中的一类可溶性蛋白, 只包含2
个NBD结构域, 没有跨膜结构域。在其分子结构

的N末端具有铁氧化还原蛋白基序, 该结构域常在

一些具有多重功能如异构化、脱水作用的蛋白发

生氧化还原反应时起到运输电子的作用; 在与核

酸相互作用时, Fe-S簇起到类似于锌指结构域的作

用(Braz等2004)。
研究发现, AtRLI2在RNA沉默过程中可作为

一种内源抑制因子, 这种调控作用可发生于局部

和系统水平(Sarmiento等2006)。RLI是迄今为止发

现的最保守的内源抑制因子, 拥有古老的起源。

2.3.2  ABCF (GCN)
GCN亚家族与RLI亚家族在序列上差异性较

大, 但它们具有相同的中心结构域: 2个NBDs, 没有

跨膜结构域。拟南芥GCN是可溶性ABC蛋白家族

的典型代表, 目前AtGCN1、AtGCN3、AtGCN4和
AtGCN5这四个基因的表达序列标签(ESTs)已经确

定, 但其具体功能有待进一步研究(Sánchez-Fern- 
ández等2001; Rea 2007)。
2.3.3  ABCI (SMC)

拟南芥SMC亚家族是ABC转运蛋白家族最少

见的家族之一, 成员包括AtSMC1、AtSMC2、At-
SMC3、AtSMC4。在它们的N端结构域包含一个

Walker A盒, C端结构域不仅包含一个Walker B盒, 
还有ABC信号标签, 该家族基因的功能还不清楚

(Sánchez-Fernández等 2001; Rea 2007)。
2.3.4  ABCI (NAP)

可溶性拟南芥转运蛋白中, 有部分蛋白结构

中只包含有一个NBD结构域, 不能按照统一的分

类标准进行归类, 因此划分为一类异构蛋白, 即
NAP。这些蛋白很小, 包含约290个氨基酸(Sánchez- 
Fernández等2001)。研究发现, AtNAP1/LAF6突变

体表现出对连续远红光的响应显著削弱, 由此推测

调控远红光相关基因的表达削弱及原卟啉的超积

累均与AtNAP1相关(Møller等2001; Rea 2007)。
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3  展望

ABC转运蛋白是生物体中最大的蛋白家族之

一, 其中陆生植物拥有众多ABC转运蛋白, 数量是

其他生物体的2~4倍, 这可能是植物在进化过程中

适应复杂环境的结果(Hwang等2016)。ABC转运

蛋白能借助水解ATP释放的能量跨膜运输各类物

质, 使植物进行正常的新陈代谢。植物ABC转运

蛋白最初被鉴定为解毒蛋白, 能够螯合外源毒性

物质并将其从细胞质基质运入液泡, 减少植物的

伤害。近10年来, 越来越多的植物ABC转运蛋白

的功能被鉴定。它们有的定位于细胞质膜, 有的

定位在液泡、质体、过氧化物酶体、线粒体以及

内质网等细胞器膜上, 参与了重金属、激素、脂

类、萜类化合物和有机酸等底物的运输, 具有广

泛的生物学功能。

拟南芥中约有130种ABC转运蛋白, 其最大的

两类亚家族ABCB和ABCG中的部分成员, 参与了

细胞间生长素、脱落酸和细胞分裂素等激素的运

输, 调控着植物的生长发育。ABCG36和ABCG37
是ABCG (PDR)亚家族中在根部高度表达的两个

蛋白, 参与了IBA运输, 调控了细胞内生长素动态

平衡; 是否有更多的ABC亚家族成员参与这一过

程, 需要进一步研究。此外, ABCC亚家族成员的

功能主要集中在对重金属的解毒, 有趣的是AtAB-
CC1和AtABCC2也能介导ABA-GE的运输, 参与细

胞内ABA的动态平衡, 该研究为ABC转运蛋白多

重作用的研究提供了思路。

在过去的研究中, 关于ABC转运蛋白的研究

难题主要集中在其特异底物的鉴定。由于植物

ABC转运蛋白家族成员众多, 基因间有功能冗余, 
成员间存在同源或异源互作, 从而导致很多转运

蛋白的功能难以确定。在以后的研究中, 我们需

要结合生物信息学、蛋白质组学、结构生物学、

细胞生物学和分子生物学等领域的研究方法, 进
一步探究植物ABC转运蛋白的具体功能。
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Research progress of ABC transporters in Arabidopsis thaliana
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Key Laboratory of Eco-Environments in Three Gorges Reservoir Region (Ministry of Education), College of Life Sciences, South-
west University, Chongqing 400715, China

Abstract: ATP-binding cassette (ABC) transporters are members of one protein family active in the transport 
of substances across membranes wildely existing in prokaryotes and eukaryotes. They constitute one of the 
largest protein families with diverse funtions. Arabidopsis thaliana have about 130 kinds of ABC transporters, 
which are localized in most cellular membranes such as the plasma membrane, plastids, mitochondria, vacu-
oles, endoplasmic reticulum, peroxisomes, and play a key role in plant hormone transport, lipid metabolism, 
detoxification processes, disease resistance, etc. In recent years, more and more ABC transporters have been 
identified, but there are still more transporters need to be determined. In this review, we summarized the struc-
ture features, classification and recent research progress of ABC transporters in Arabidopsis thaliana.
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