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摘要  ABC转运蛋白超家族结构和功能复杂多样, 包含ABCA–ABCH八个亚家族。ABCB是ABC转运蛋白的一个亚家族, 

多数定位于质膜, 少数定位于线粒体膜或叶绿体膜。ABCB与其它生长素转运蛋白(AUX1/LAX、PIN)共同参与调控植物生

长素的极性运输, 在植物生长发育的各个阶段发挥作用。此外, ABCB转运蛋白还调控植物的向性运动和重金属抗性等过

程。近年来, 随着越来越多植物全基因组测序的完成, ABCB亚家族在禾谷类单子叶植物水稻(Oryza sativa)、玉米(Zea 

mays)和高粱(Sorghum bicolor)中的生物学功能开始有少量报道, 然而多数ABCB转运蛋白的功能尚未得到阐释。该文对拟

南芥(Arabidopsis thaliana)和禾谷类作物ABCB转运蛋白的研究进展进行综述, 以期为全面揭示ABCB亚家族生物学功能提

供线索。 
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ABC (ATP-binding cassette)蛋白超家族是现阶

段已知最大的蛋白质家族之一, 包括ABCA、ABCB

和ABCC等8个亚家族。早期ABC转运蛋白在动物的

耐药性研究中取得较大进展(Theodoulou and Kerr, 

2015)。因此, 植物中ABC转运蛋白的初步研究也主

要集中于外源物质及次生代谢物的转运在解毒和病

原体防御中的作用方面(Hwang et al., 2016)。随着研

究的不断深入, 研究者发现植物ABC转运蛋白在生

长素和重金属转运以及植物抗病性等方面同样发挥

重要作用(Theodoulou and Kerr, 2015), 其亚家族

ABCB转运蛋白在植物生长发育特别是生长素转运中

的作用更显著。 

自1992年从拟南芥(Arabidopsis thaliana)中克

隆到第1个ABCB亚家族的基因——AtPGP1 (AtA-

BCB1)以来, 植物中的ABCB亚家族研究备受关注

(Dudler and Hertig, 1992)。近30年的研究发现, 

ABCB作为转运蛋白与AUX1/LAX (AUXIN1/LIKE 

AUXIN)和PIN (PIN-FORMED)协同调控植物生长素

的极性运输。例如, AtABCB1、AtABCB19、AtABCB4、

AtABCB14和AtABCB21 (Sidler et al.,1998; Noh et 

al., 2001; Geisler et al., 2005; Santelia et al., 2005; 

Kaneda et al., 2011; Kamimoto et al., 2012)等相继

被报道与生长素的运输相关。此外, 也有研究表明, 

ABCB转运蛋白参与植物对重金属和铝毒的抗性等过

程。例如, Kim等(2016)报道了ABCB半分子转运蛋白

ATM3 (AtABCB24)可提高拟南芥对镉和铅的抗性。

而ALS1/TAP2 (AtABCB27)被报道参与拟南芥的铝

转运, 进而提高其铝毒抗性(Larsen et al., 2007)。单

子叶植物玉米(Zea mays)、高粱(Sorghum bicolor)

和水稻(Oryza sativa)中的ABCB蛋白也具有生长素

转运功能。玉米ZmABCB1 (Brachytic2, BR2)和高粱

SbABCB1 (Dwarf1, DW3)参与生长素的向基运输

(Multani et al., 2003); 水稻OsABCB14则参与生长

素的向顶运输(Xu et al., 2014)。单子叶植物的转录组

数据分析显示, ABCB亚家族蛋白可能与植物的非生

物胁迫响应密切相关(Shen et al., 2010; Pang et al., 

2013; Chai and Subudhi, 2016)。可见, ABCB转运蛋

白的功能在植物中具有一定的保守性。植物ABCB转

运蛋白的数量较多, 然而目前的研究主要集中在双子

叶模式植物拟南芥中, 单子叶植物中的研究尚少, 大 

·特邀综述· 
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部分ABCB转运蛋白的功能有待进一步探索。本文主

要综述了ABCB亚家族蛋白在双子叶植物拟南芥以及

单子叶植物玉米、高粱、小麦(Triticum aestivum)和

水稻中的研究进展, 旨在为ABCB基因功能的揭示提

供新线索。 

1  ABCB转运蛋白的结构及命名 

ABC蛋白由于结构中包含有核酸结合域(nucleotide 

binding domain, NBD), 故又被称作ATP结合盒式蛋

白。NBD含有(ABC特征基序, Walker A和B序列, H环

和Q环)几个高度保守的基序(Sánchez-Fernández et 

al., 2001; Higgins and Linton, 2004)。除了NBD外, 

ABC转运蛋白的结构中还包含有跨膜结构域(trans 

membrane domain, TMD), 每个跨膜结构域均由几

个疏水性α-螺旋组成。当ABCB转运蛋白转运底物时, 

NBD负责结合并水解ATP, 为底物的运输提供动力; 

TMD则负责底物的识别及参与底物的跨膜转运。根据

蛋白的结构, ABC转运蛋白可以分为3类, 即全分子 

转运蛋白、半分子转运蛋白以及可溶性转运蛋白

(Sánchez-Fernández et al., 2001; Verrier et al., 

2008)。其中, ABCB亚家族蛋白只存在前两种结构(全

分子和半分子转运蛋白)。全分子转运蛋白包含2个

NBD和2个TMD; 半分子转运蛋白则只包括1个NBD和

TMD (图1)。 

早期, HUGO命名系统中, ABC转运蛋白被分为

ABCA–ABCH八个亚家族(Dean et al., 2001)。而拟

南芥的ABC转运蛋白, 根据分子大小、方向、结构域

组成以及同源性不同分成13个亚家族, 分别为ATH 

(ABC2 homolog)、ATM (ABC transporter of the 

mitochondria)、MRP (multidrug resistance associa- 

ted protein)、PDR (pleiotropic drug resistance)、TAP 

(transporter associated with antigen processing)、

AOH (ABC1 homolog)、NAP (non-intrinsic ABC  
 

 
 

图1  ABCB转运蛋白结构模型(改自王华丙等, 2007) 

(A) ABCB全分子转运蛋白结构模型; (B) ABCB半分子转运蛋白结构模型 
 

Figure 1  Structural model of ABCB transporter (modified from Wang et al., 2007, in Chinese) 
(A) Structural model of ABCB full-molecular transporter; (B) Structural model of ABCB half-molecular transporter 
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protein)、PMP (peroxisomal membrane protein)、

WBC (white-brown complex homolog)、RLI (RNase 

L inhibitor)、GCN (general control non-repressible)、

MDR (multidrug resistance)和SMC (structural main-

tenance of chromosomes) (Sánchez-Fernández et 

al., 2001)。随着科学技术的不断进步, 越来越多的蛋

白基因被克隆。而不同的命名方式造成了基因名称的

混乱, Verrier等(2008)整理并统一了植物中ABC转运

蛋白的命名方式。其中, ABCB亚家族分为全分子和半

分子转运蛋白两类。全分子转运蛋白仅包括MDR型转

运蛋白, 而半分子转运蛋白包括HMT/ATM、TAP和

LLP (prokaryotic lipid A-like exporters, putative)型3

种(表1)。 
 

表1  拟南芥和水稻ABCB转运蛋白的分类及命名(Verrier et 
al., 2008; 王晓珠等, 2017) 

Table 1  Classification and nomenclature of ABCB transpor-
ters in Arabidopsis thaliana and Oryza sativa (Verrier et al., 
2008; Wang et al., 2017, in Chinese) 

 类型 拟南芥 水稻 

全分子转

运蛋白 
MDR 

(multidrug resis-
tance) 

22 个 
(AtABCB1 
AtABCB22) 

22 个 
(OsABCB1 
OsABCB22)

半分子转

运蛋白 
ATM 

(ABC transporter of 
the mitochondria) 

3 个 
(AtABCB23, 

AtABCB24 和
AtABCB25) 

1 个 
(OsABCB23)

 
TAP 

(transporter associ-
ated with antigen 

processing) 

3 个 
(AtA-

BCB26AtAB
CB28) 

3 个 
(OsABCB24
OsABCB26)

 
LLP 

(prokaryotic lipid A- 
like exporters,  

putative) 

1 个 
(AtABCB29) 

1 个 
(OsABCB27)

 

2  拟南芥ABCB亚家族的研究进展 

拟南芥共有29个ABCB成员, 其中22个药物抗性相关

蛋白(multidrug resistance, MDR)为全分子转运蛋白, 

其余则为半分子转运蛋白, 即线粒体ABC转运蛋白

(ABC transporter of the mitochondria, ATM) 3个、抗

原加工相关转运蛋白 (transporter associated with 

antigen processing, TAP) 3个和脂质A输出蛋白

(prokaryotic lipid A-like exporters, LLP) 1个(Verrier 

et al., 2008)。目前, 近一半成员得到鉴定, 部分成员

的功能得到了初步研究。 但由于ABCB转运蛋白功能

复杂, 故仍需进一步探索。现有的研究表明, ABCB转

运蛋白在拟南芥生长素的极性运输、向光性、向地性、

器官发育和重金属转运等生理过程中均发挥作用。 

2.1  ABCB亚家族蛋白参与生长素的极性运输 

20世纪初, Dudler和Hertig (1992)在拟南芥中克隆到

第1个植物ABCB家族的基因AtABCB1/AtPGP1, 并

揭示了植物中的ABCB蛋白与哺乳动物PGP蛋白具

有广泛的序列同源性及结构域上的相似性, 且发现该

基因在花序轴中表达量丰富。之后, Sidler等(1998)

研究发现, 在光下AtPGP1超表达株系的胚轴较长, 

与经过低浓度生长素处理的野生型表型一致; RNAi

株系则相反, 与生长素转运抑制剂NPA处理的野生

型表型一致, 故推测ABCB可能与生长素运输相关。 

Noh等 (2001)克隆了AtPGP1的同源基因AtPGP19 

(AtABCB19/AtMDR1), 经研究发现该基因突变可导

致拟南芥花序轴及其下胚轴中生长素极性运输显著

减少, 且在abcb1/abcb19双突变体中表现更为明显, 

进一步证明ABCB亚家族参与植物生长素的转运。另

外, Geisler等(2005)证明AtPGP1可促进生长素的细

胞外排。此后, 科学家围绕ABCB家族蛋白生长素转

运功能展开了深入研究。 

Lewis等(2007)发现mdr1 (abcb19)根中生长素

向顶运输减少80%, 但是向基运输不受影响; mdr4 

(abcb4)向基运输减少50%, 而向顶运输不受影响 , 

说明不同ABCB蛋白在生长素转运中可能起着截然不

同的作用。此外, AtPGP4最早被报道参与生长素介导

的侧根及根毛发育, 酵母中异源表达AtPGP4可导致

其对NPA的敏感性升高; 且atpgp4对生长素及NPA

的敏感性下降, 该突变体中游离生长素水平升高而生

长素运输水平下降, 表明AtPGP4直接参与调控生长

素的转运, 进而影响侧根及根毛的发育(Santelia et 

al., 2005)。同年, Terasaka等(2005)证实, AtPGP4主

要参与调控根表皮层细胞生长素的输入过程(Tera-

saka et al., 2005); 而Cho等(2007)研究发现, AtP-

GP4在拟南芥根毛细胞以及烟草 (Nicotiana taba- 

cum)细胞中都表现出生长素输出的作用(Cho et al., 

2007)。Kubeš等(2012)对AtPGP4蛋白进行了研究, 

发现其是一种双向生长素转运蛋白, 当细胞中生长素

水平较低时促进生长素输入, 较高时则促进生长素输

出。AtABCB4的同源蛋白AtABCB21与AtPGP4类似, 

也是双向生长素转运蛋白(Kamimoto et al., 2012)。
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最新研究显示, AtABCB21能够调控拟南芥子叶、根

的韧皮部以及叶片中的生长素水平, 在拟南芥地上部

生长素向顶运输以及植株的向光性运动中发挥作用

(Jenness et al., 2019)。 

近年, ABCB亚家族蛋白的其它成员也相继被报

道。Kaneda等(2011)发现atabcb14和atabcb15突变

体花序轴中生长素转运减少 , 表明AtABCB14以及

AtABCB15也参与生长素的极性运输。此外, Zhang

等(2018)研究发现atabcb6和atabcb20单突变体未有

明显的表型变化, 而双突变体表现出矮化、叶片小而

卷曲且生长素运输减少, 表明AtABCB6和AtABCB20

参与地上部生长素的转运, 且响应过程表现出较强的

冗余作用。功能冗余在ABCB亚家族中较为常见, 最

早报道的AtABCB1和AtABCB19两个同源性较高的

基因功能上也存在一定程度的冗余, 这种冗余为研究

单个ABCB基因功能增加了难度。 

2.2  ABCB亚家族蛋白参与向性运动  

20世纪20年代提出的Cholodny-Went理论认为, 植

物向光性运动的产生是由于单侧光照射下生长素逐

渐向背光一侧移动, 进而使生长素在植物茎中分布不

均引起。后来该假说也被用于解释植物的向性生长。

光敏色素(Phy)和隐花色素(Cry)是植物体内的光受

体, 影响植物的向光性甚至光形态建成。许多研究表

明, 光敏色素和隐花色素调节下胚轴顶端到根部的生

长素向基运输(Jensen et al., 1998; Canamero et al., 

2006; Salisbury et al., 2007)。ABCB依赖光受体

(PhyA、Phot和PhyB)调控光下生长素的极性运输, 

进而调节下胚轴生长(Wu et al., 2010; Christie et al., 

2011; 刘广超和丁兆军, 2018)。Lin和Wang (2005)

研究表明, atabcb1和atabcb19突变体对远红光、红光

及蓝光较为敏感, 表现出下胚轴生长受抑制的表型, 

说明AtABCB1和AtABCB19通过调控生长素的极性

运输来影响拟南芥的光形态建成。此外, Wu等(2010)

研究发现, 过表达AtABCB19可显著增加下胚轴中生

长素的含量, 且红光和蓝光均可减弱其对下胚轴伸长

的抑制作用。AtABCB19突变则增强了光敏色素和隐

花色素诱导的拟南芥下胚轴弯曲, 说明光敏色素和隐

花色素可能通过抑制AtABCB19的表达, 进而抑制下

胚轴中生长素的极性运输(Nagashima et al., 2008)。

研究者认为上述调控模型中首先是红光通过PhyA抑

制下胚轴伸长, 而后PhyB作用于AtABCB19影响幼

苗中生长素的极性转运(Parks and Spalding, 1999; 

Wu et al., 2010)。 

另外 , 光受体激酶AGC4/Phot1可直接磷酸化

AtABCB19, 使AtABCB19的生长素输出活性受抑制, 

下胚轴顶部生长素水平升高。PIN3 (PIN-FORMED3)

将生长素转运至伸长区并参与横向运输, 影响植物的

向光性(Christie et al., 2011)。早期已有PIN与ABCB

之间存在互作的报道, 但是关于生长素横向浓度梯度

产生的机制至今仍不清楚(Bandyopadhyay et al., 

2007)。Blakeslee等(2007)发现AtABCB19可与PIN1

蛋白互作, 影响PIN在质膜微区的稳定性, 进而提高

转运蛋白的底物特异性。转运蛋白通常并不单独发挥

作用, 而是与其它蛋白协同调控植物的生长, 多个不

同的生长素转运蛋白协作可能是导致生长素横向分

布不均的一个重要因素(Christie et al., 2011)。 

2.3  ABCB亚家族蛋白在植物生长发育中的其它

功能 

ABCB亚家族成员在植物生长发育的各个方面发挥不

同作用(表2)。植物根切除导致吲哚-3-乙酸(IAA)转运

快速增加, 并在切除点以上的下胚轴中积累, 进而诱

导不定根的形成。Sukumar等(2013)研究发现, 相对

于野生型株系atabcb19突变体的不定根数量显著减

少, 过表达株系则出现较多的不定根, 且AtABCB19

的转录及蛋白表达水平与局部IAA积累的时空变化模

式密切相关, 因此认为AtABCB19的局部诱导可促进

拟南芥不定根的形成。此外, 有研究表明, AtABCB19

还参与调控拟南芥胚后器官的分离 (Zhao et al., 

2013)及花序轴的细胞质流(Okamoto et al., 2016)。

AtABCB1在花药发育过程中起主要作用, AtABCB19

则起协同作用(Cecchetti et al., 2015)。Kaneda等

(2011)发现, atabcb14花序轴中维管发育不正常, 说

明AtABCB14可能参与拟南芥花序轴的木质化过程。

而之前有报道显示, AtABCB14可将苹果酸盐从质外

体转运至保卫细胞, 调节渗透压, 从而调控细胞对二

氧化碳的响应, 影响气孔开闭(Lee et al., 2008)。总

之, ABCB蛋白功能复杂多样, 仍有待进一步研究。 

半分子转运蛋白AtABCB23 (AtATM1)、AtAB- 

CB24 (AtATM2)以及AtABCB25 (AtATM3)与酵母线

粒体膜蛋白ATM1 (ScATM1)同源。其中, AtATM3 
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表2  拟南芥ABCB基因的生物学功能(王晓珠等, 2017) 
Table 2  Biofunctions of ABCB genes in Arabidopsis thaliana (Wang et al., 2017, in Chinese) 

类型 基因名称 功能 参考文献 

MDR (multidrug  
resistance) 

AtABCB1/PGP1 参与地上部(花序轴、下胚轴)生长素

输出, 促进下胚轴伸长 
Sidler et al.,1998; Geisler et al., 2005

 AtABCB4/PGP4 在拟南芥根中表现为生长素兼性转

运载体, 介导侧根及根毛发育 
Santelia et al., 2005; Terasaka et al., 
2005; Cho et al., 2007; Lewis et al., 
2007; Kubeš et al., 2012 

 AtABCB6 与AtABCB20在功能上冗余, 参与

花序轴中生长素的向基转运 
Zhang et al., 2018 

 AtABCB14/MDR12 参与花序轴中生长素运输, 与花序

轴维管发育和气孔开闭有关 
Lee et al., 2008; Kaneda et al., 2011

 AtABCB15 参与花序轴中生长素运输 Kaneda et al., 2011 

 AtABCB19/PGP19 参与地上部生长素向基运输以及根

的向顶运输, 调控不定根发育及胚

后器官分离 

Noh et al., 2001; Lewis et al., 2007; 
Sukumar et al., 2013; Zhao et al., 
2013 

 AtABCB20 与AtABCB6在功能上冗余, 参与花

序轴中生长素向基转运 
Zhang et al., 2018 

 AtABCB21 地上部生长素兼性运输载体, 参与

生长素向顶转运, 调控生长素水平

Kamimoto et al., 2012; Jenness et 
al., 2019 

AtABCB23/ATM1 参与铁硫簇输出 Chen et al., 2007 ATM (ABC transporter of 
mitochondria) AtABCB24/ATM2 未知 Chen et al., 2007 

 AtABCB25/ATM3 参与铁硫簇输出, 重金属抗性, 并
参与调控钼辅因子合成 

Kim et al., 2006; Chen et al., 2007; 
Bernard et al., 2009; Teschner et al., 
2010 

TAP (transporter associated 
with antigen processing) 

AtABCB26/TAP1 
AtABCB27/TAP2/ALS1

未知 
调控铝毒环境中根的发育 

Ferro et al., 2010 
Larsen et al., 2007; Zhu et al., 2013

 

以及AtATM1参与线粒体合成时铁硫簇的输出(Chen 

et al., 2007); 且AtATM3还与拟南芥的重金属抗性有

关 , 过表达AtATM3可提高拟南芥对镉和铅的抗性

(Kim et al., 2006)。TAP型转运蛋白成员AtABCB27 

(ALS1/TAP2)定位于液泡膜, 在铝毒环境下根系的发 

育方面发挥重要作用(Larsen et al., 2007; Zhu et al., 

2013); AtABCB26 (TAP1)则定位于叶绿体膜, 具体

功能未知(Ferro et al., 2010)。 

2.4  ABCB亚家族蛋白的活性调控 

免疫亲和素可与ABCB蛋白互作, 间接影响生长素的

运输 (Geisler et al., 2004, 2016; Granzin et al., 

2006)。而分子伴侣TWD1最初是在酵母双杂交中被

发现的与ABCB1互作的蛋白(Geisler et al., 2003)。后

来 , 通过免疫共沉淀(Co-immunoprecipitation, Co- 

IP)以及生物发光能量共振转移(BRET)技术进一步证

明TWD1和ABCB1在酵母及植物表达系统中存在互

作(Wang et al., 2013)。TWD1作为分子伴侣可通过

促进AtABCB1重折叠改变其构型, 增强其ATP及底

物结合能力(Geisler et al., 2004)。此外, twd1突变体

中被错误定位到内质网膜上的AtABCB1、AtABCB4

和AtABCB19最终会被降解 , 表明TWD1主要在

ABCB蛋白从内质网膜到质膜的转运过程中发挥分子

伴侣作用(Wu et al., 2010; Wang et al., 2013) (图2)。

近年, 有研究表明NPA和BUM等生长素非竞争性抑

制剂可通过结合TWD1, 导致其与ABCB的结合受抑

制, 从而使生长素运输减少(Kim et al., 2010; Zhu et 

al., 2016)。Zhu等(2016)研究发现, 肌动蛋白ACTIN7

与TWD1之间存在物理互作, 二者可能在不同层次控

制蛋白的转运(Zhu et al., 2016)。 

AGC蛋白激酶可调节ABCB转运蛋白的活性。在

HeLa细胞表达系统中, 蛋白激酶AGC4/Phot1能与

AtABCB19蛋白的NBD区结合使其磷酸化, 进而降低

其活性(Christie et al., 2011) (图2)。Co-IP和BRET实

验证明, AGC3/PID与TWD1存在互作, PID通过与

TWD1互作直接磷酸化AtABCB1, 从而使其生长素

转运活性受抑制(Henrichs et al., 2012)。然而, PID磷

酸化ABCB是否必须TWD1介导目前尚不清楚。现有

的研究表明AGC激酶可磷酸化ABCB, 降低其与

TWD1间的互作, 从而改变ABCB蛋白跨膜转运过程 
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图2  拟南芥ABCB转运蛋白活性调控 

(A) TWD1在ABCB从内质网膜到质膜的运输过程中发挥分子

伴侣作用; (B) AGC激酶通过磷酸化ABCB蛋白, 使其转运活性

下降; (C) PIN与ABCB蛋白互作。 
 

Figure 2  Regulation of ABCB transporter activity in Arabi-
dopsis thaliana 
(A) TWD1 acts as a molecular chaperone during the transport 
of ABCB from the endoplasmic reticulum membrane to the 
plasma membrane; (B) AGC kinase phosphorylates ABCB 
protein to reduce its transport activity; (C) PIN interacts with 
ABCB. 

 

中TWD1的分子伴侣作用, 影响其活性。 

PIN与ABCB蛋白存在互作。植物生长素极性运

输主要依赖ABCB、PIN以及AUX1/LAX转运蛋白家

族。目前, 对PIN蛋白家族的研究最为深入。PIN的一

个重要特征是亚细胞极性定位。Blakeslee等(2007)

研究表明, PIN在极性胚胎发育和器官形成等需要定

向生长素极性运输的过程中起决定作用, ABCB则在

顶端组织生长素转运及长距离运输中起重要作用, 二

者在调控生长素的转运上具有一定的独立性。另有研

究发现 , ABCB1和ABCB19在拟南芥的茎尖中与

PIN1共定位, 在根中与PIN1和PIN2共定位(Bandyo-

padhyay et al., 2007)。酵母双杂交和免疫共沉淀实

验均表明, ABCB1、ABCB19与PIN1、PIN2间存在物

理互作(Blakeslee et al., 2007; Kim et al., 2010; 

Geisler et al., 2017); 且共表达PIN1-ABCB1和

PIN1-ABCB19的植株均表现出生长素输出率及底物

特异性提高(Blakeslee et al., 2007) (图2)。尽管

Geisler等(2017)提出PIN与ABCB互作的3种假设: (1) 

PIN发挥运输作用, ABCB发挥调节作用; (2) ABCB发 

挥运输作用, PIN发挥调节作用; (3) PIN和ABCB不单

独发挥转运作用, 而是形成复合体行使转运功能, 但

具体机制仍不清楚, 尚需进一步探索。 

3  禾谷类作物中ABCB亚家族研究进展 

禾谷类作物隶属禾本科, 单子叶植物, 是一类重要的

粮食作物, 对人类生存至关重要。阐明生长素转运蛋

白在单子叶植物中的作用可为禾谷类作物分子设计

育种奠定基础。ABCB亚家族转运蛋白的功能在双子

叶模式植物拟南芥中得到了广泛研究, 而部分单子叶

植物的ABCB蛋白与拟南芥ABCB转运蛋白具有高度

相似的结构, 且同样发挥生长素调节作用(Balzan et 

al., 2014) (表3)。人们通过生物信息学和组学方法, 

对单子叶植物的ABCB转运蛋白有了较为宏观的认

识, 但尚缺乏对单个ABCB基因的探究。 

3.1  高粱和玉米中ABCB亚家族基因的研究进展 

玉米ABCB亚家族蛋白共有31个成员, 包括18个全分

子转运蛋白、12个半分子转运蛋白及1个仅编码不完

全NBD的成员(ZmABCB19) (Pang et al., 2013)。玉

米ZmABCB1 (Brachytic2, BR2)和高粱SbABCB1 

(Dwarf3, DW3)与拟南芥AtABCB1基因同源, 其突变

可导致生长素向基运输减少, 植株矮化, 该表型与拟

南芥突变体atabcb1类似 , 表明在单子叶植物中

ABCB蛋白可能同样发挥调控生长素运输的作用

(Multani et al., 2003)。此外, 玉米基因组分析显示, 

与AtMDR11同源的基因ZmABCB10及与其分布位置

重叠的基因ZmABCB16和ZmABCB26在生长旺盛的

组织中表达, 说明这些基因也可能与生长素的运输相

关(Pang et al., 2013)。此外, ZmABCB7和ZmABCB8

受干旱胁迫的显著诱导, ZmABCB18则受到盐胁迫的

显著抑制(Pang et al., 2013)。 

高粱ABC蛋白有24个ABCB亚家族成员, 亚细胞

定位预测分析显示 , 除了SbPGP5、SbPGP11和

SbPGP13外的ABCB蛋白可能定位于细胞质膜上

(Wang et al., 2011)。此外, 有研究表明, IAA处理可

上调SbPGP1、SbPGP13、SbPGP15、SbPGP18

和SbPGP23在根中表达, 下调SbPGP5、SbPGP11、

SbPGP12、SbPGP17、SbPGP19和SbPGP24表达; 

而非生物胁迫条件下, 多个高粱ABCB基因表达出现
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了显著变化, 说明ABCB家族可能在生长素响应与非

生物胁迫之间的信号交互中发挥作用(Shen et al., 

2010)。  

3.2  小麦和水稻中ABCB亚家族基因的研究进展 

Sasaki等(2002)从小麦根部分离出1个MDR型ABCB

转运蛋白 , 并将其命名为TaMDR1。研究发现Ta-

MDR1基因受铝毒害诱导。小麦其它ABCB亚家族基

因功能的研究尚未见报道。 

水稻ABCB基因的研究也一直处于缓慢发展状

态。水稻OsABCB14与拟南芥AtABCB19同源性较高, 

且OsABCB14在水稻根尖、叶鞘、中柱、叶片、节、

节间、根茎结合部和花等器官中均有表达, 其中在维

管组织中的表达量最高(Xu et al., 2014)。osabcb14

突变体生长素的向顶运输速率降低, 且离子含量分析

显示其铁离子浓度明显高于野生型, 表明OsABC-

B14不仅参与生长素的转运, 还与水稻铁离子的平衡

密切相关(Xu et al., 2014)。水稻全基因组表达分析显

示, OsABCB10在花药和花粉中表达水平较高, 暗示

其在花药和花粉的发育过程中发挥重要作用(Nguyen 

et al., 2014)。非生物胁迫下的表达分析表明大部分

ABCB基因的表达量发生变化。例如, OsABCB11、

OsABCB8、OsABCB13、OsABCB23和OsABCB24

受干旱胁迫诱导 , 而OsABCB6、OsABCB9以及

OsABCB8受盐胁迫诱导, 但ABCB亚家族基因在水

稻非生物胁迫响应中的作用还有待进一步验证(徐杏

等, 2012; Saha et al., 2015)。此外, 定位于液泡膜上

的TAP型转运蛋白OsABCB27 (OsALS1)参与水稻的

铝胁迫响应(Huang et al., 2009), 而定位于线粒体的

ATM型转运蛋白OsABCB23 (ATM3)在铁硫聚簇装配 

 
表3  禾谷类作物ABCB亚家族基因的生物学功能 

Table 3  Biofunctions of ABCB genes in cereal crops 

物种 基因名称 功能 参考文献 

玉米 ZmABCB1 参与地上部生长素

运输 
Multani et al., 2003

高粱 SbABCB1 参与地上部生长素

运输 
Multani et al., 2003

小麦 TaMDR1 抗铝毒害 Sasaki et al., 2002

水稻 OsABCB14 参与根中生长素向

顶运输, 铁离子平衡 
Xu et al., 2014 

 OsABCB23 铁硫聚簇装配 Zuo et al., 2017 

 OsABCB27 铝胁迫响应 Huang et al., 2009

中起重要作用, 表明线粒体ATM3转运蛋白对水稻铁

离子的稳态至关重要(Zuo et al., 2017)。 

4  展望 

ABCB转运蛋白是ABC转运蛋白超家族中的一个亚家

族, 动物中ABCB亚家族基因功能在耐药性研究上取

得较大进展, 而植物中ABCB转运蛋白的研究较少。

目前的研究表明, ABCB转运蛋白在植物生命活动的

多个方面(尤其是生长素极性运输)发挥重要作用。植

物生长素极性运输主要依赖ABCB、PIN和AUX1/LAX

三大转运蛋白家族, 其中对PIN蛋白家族研究最为深

入。除PIN5、PIN6和PIN8定位于内质网外, 其它PIN

蛋白成员均定位于细胞膜, 与ABCB蛋白共同负责调

控生长素的转运(许智宏和薛红卫, 2012)。但相对于

ABCB转运蛋白, PIN大多具有极性定位的特点, 通过

极性定位确定生长素的转运方向及分布梯度, ABCB

蛋白则是非极性定位蛋白。目前的研究表明, ABCB

蛋白一方面能够独立或者与PIN协同(或拮抗)调节生

长素的极性运输, 另一方面可能在生长素的长距离运

输中行使功能(Blakeslee et al., 2007)。 

自从拟南芥中克隆到第1个ABCB转运蛋白基因

至今已有近30年, 现已有近半数ABCB转运蛋白得到

初步研究。鉴于ABCB蛋白功能强大, 单个基因通常

在多个方面发挥作用, 转运底物也具有多样性, 深入

探究已克隆的拟南芥ABCB基因的其它功能不可或

缺。此外, 与之相比, 单子叶植物中仅有个别ABCB

基因的功能被阐明。单子叶植物ABCB蛋白较大, 调

控网络复杂, 且成员之间存在功能冗余, 研究单个

ABCB蛋白的生物学功能非常困难。近期, Zhang等

(2018)利用人工小RNA (amiRNAs)技术构建了一个

表达1 777种amiRNA且包含3 000个株系的样品库, 

该库中独特的多靶点下调株系为揭示其它冗余的转

运蛋白提供了很好的遗传材料。近年来, 随着测序技

术的不断改进, 全基因组学、转录组学、蛋白质组学

和代谢组学等的综合运用不仅可为解析单子叶植物

ABCB基因分子调控网络提供新思路, 也可为ABCB

单基因功能探究提供线索。目前, CRISPR-Cas9定向

敲除基因技术在水稻中已得到较好的应用, 研究人员

利用CRISPR-Cas9技术同时靶向多个基因进行定向

敲除, 简单方便, 且可更好地解决ABCB基因功能冗
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余问题, 为加快解析ABCB基因功能奠定了基础。 
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Advances in Biofunctions of the ABCB Subfamily in Plants 
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Abstract  The superfamily of ABC (ATP-binding cassette) transporters, which contains eight subfamilies from ABCA to 

ABCH, has diverse structures and complex functions. ABCB transporters, are mostly located in the plasma membrane, 

while others are located in the mitochondrial membrane or chloroplast membrane. ABCB transporters, together with 

AUX1/LAX (AUXIN1/LIKE AUXIN) and PIN (PIN-FORMED), coordinate and participate in the polar transport of auxin, and 

play an important role in regulating plant growth and development. ABCB transporters also function in plant tropism and 

resistance to heavy metals. In recent years, with the completion of whole-genome sequencing in different plants, research 

on ABCB genes is no longer confined to the model plant Arabidopsis thaliana, rather, preliminary studies have been car-

ried out to explore the functions of ABCB genes in cereal including rice, maize, and sorghum. However, the functions for 

most of the plant ABCB transporters remain elusive. Here we reviewed the research progress and future development of 

ABCB subfamily transporters in Arabidopsis and cereal, in the hope of providing clues for fully revealing biofunctions of 

the ABCB subfamily. 
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