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禾谷镰刀菌 ｃＡＭＰ 受体类 ＧＰＣＲ 生物信息学分析
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摘　 要：禾谷镰刀菌（Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ）是引起小麦赤霉病的主要致病菌。 Ｇ 蛋白偶联受体（Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｕｐｌｅｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ，
ＧＰＣＲｓ）是一类重要的细胞表面受体，其介导的 ｃＡＭＰ 信号通路可能参与了禾谷镰刀菌的致病和毒素合成，因此分析 ｃＡＭＰ 受

体类型的 ＧＰＣＲｓ 蛋白的结构及其理化性质对了解 ＧＰＣＲｓ 的功能及其与赤霉病致病的关系具有重要意义。 本研究运用生物

信息学方法，对禾谷镰刀菌全基因组序列中 ｃＡＭＰ 类 ＧＰＣＲ 基因进行了生物信息学分析。 发现禾谷镰刀菌中存在 ５ 个典型的

ｃＡＭＰ 受体类型 ＧＰＣＲｓ：ＦｇｃＡＲ１、ＦｇｃＡＲ２、ＦｇｃＡＲ３、ＦｇｃＡＲ４ 和 ＦｇｃＡＲ５，均含有 ７ 个跨膜结构域，并定位于细胞膜上。 除 Ｆｇ⁃
ｃＡＲ１ 外，其余为疏水性蛋白。 蛋白质二级结构分析表明，均含有大量 α 螺旋，比例在 ６０％左右，ＦｇｃＡＲ４ 和 ＦｇｃＡＲ５ 没有 β 转

角，ＦｇｃＡＲ１、ＦｇｃＡＲ２ 和 ＦｇｃＡＲ３ 也只有较少比例的 β 转角。 这些 ＧＰＣＲｓ 中含有较多的 Ｓｅｒ 和 Ｔｈｒ 磷酸化位点。 遗传分析表

明，禾谷镰刀菌 ｃＡＭＰ 受体类型的 ＧＰＣＲ 蛋白与假禾谷镰刀菌及 Ｆ． ｌａｎｇｓｅｔｈｉａｅ 同源性最高，亲缘关系最近。 本研究明确了禾

谷镰刀菌中 ｃＡＭＰ 类 ＧＰＣＲ 蛋白的理化性质、定位、二级结构、磷酸化位点及进化关系，为了解小麦赤霉病发病机制及以

ＧＰＣＲｓ 为靶标的新型杀菌剂研发奠定了基础。
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　 　 由禾谷镰刀菌（Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ ）引起的

赤霉病是一种影响小麦产量和品质的世界性小麦

病害 ［１］ 。 小麦赤霉病在中国长江中下游冬麦区及

东北春麦区东部一直发生严重，近年来受气候变

暖的影响，小麦赤霉病流行区域不断扩大，已经向

黄淮麦区、北方麦区以及西南和西北麦区扩展［２］ 。
赤霉病一般流行年份可引起 ５％ ～ １０％的产量损

失，大流行年份可导致绝收。 ２０１２ 年的赤霉病大

流行中，江苏省苏中地区赤霉病重发区产量损失

就达 ３０１．５ ～ １８７７． ３ ｋｇ ／ ｈｍ２［３］ 。 相对于产量和品

质的损失，禾谷镰刀菌产生毒素对人畜健康的影

响更大，感病麦粒中主要包含两类毒素，一类为单

端孢霉烯化合物（ Ｔｒｉｃｈｏｔｈｅｃｅｎｅｓ），另一类为玉米

赤霉病烯酮（ Ｚｅａｒａｌｅｎｏｎｅ，ＺＥＮ） ［４］ 。 含有 ＤＯＮ 的

饲料影响动物肠道对营养的吸收［５］ ，并且损伤人

和动物的免疫系统［６］ ，引起急性和慢性中毒［７］ 。
另外，ＤＯＮ 毒素还与禾谷镰刀菌在寄主中的扩展

有关，ＤＯＮ 及其衍生物可以破坏寄主的防卫反应，
是病原菌在小麦穗中定殖和扩展的必需产物［８］ 。
ＺＥＮ 为雌性激素类似物，对人畜健康的危害更

大［９］ 。 中国、欧盟和美国、加拿大均要求面粉、面
包或 饼 干 等 食 品 中 ＤＯＮ 毒 素 的 限 量 标 准 为

１ ０００ μｇ ／ ｋｇ（ＧＢ ２７６１－２０１１）。 甄阳光等［１０］ 调查

了 ２００８ ～ ２００９ 年度中国 １１ 个省的１ ０１８个饲料样

品的毒素污染情况发现，ＤＯＮ 毒素的检出率达

９５．８％，超标率达１７．７％，其中西北地区的超标率

达３８．１％，华北和华中地区的超标率分别为２１．０％
和２０．１％。 随着小麦赤霉病发病区域不断扩大，赤
霉病菌产生的毒素污染问题不断加重，严重威胁

食品安全。
病原真菌生长、分化、繁殖、致病以及真菌毒素

合成是受一系列信号转导途径调控的，其中异三聚

体 Ｇ 蛋白介导的信号转导在病原菌侵染致病及真

菌毒素合成中扮演着重要角色［１１］。 Ｇ 蛋白偶联系

统由 Ｇ 蛋白偶联受体（Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｕｐｌｅｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ，
ＧＰＣＲｓ）接受胞外信号，并传递到胞内激活 Ｇ 蛋白，
从而引起下游信号分子的连续激活，导致细胞内部

基因的表达发生变化［１２］。 ＧＰＣＲ 介导多种生物学

功能，因而可作为药物靶标。 目前大约 ３０％药物是

以 ＧＰＣＲ 为靶标的［１３］。
禾谷镰刀菌分子互作及基因表达的系统生物学

网络解析表明，Ｇ 蛋白偶联受体是禾谷镰刀菌致病

的重要的信号传导系统之一［１４］，Ｙｕ 等［１５］ 发现敲除

禾谷镰刀菌中的 Ｇα 亚基或 Ｇβ 亚基，能促进 ＤＯＮ
和 ＺＥＡ 毒素的产生。 在 Ｇ 蛋白偶联受体介导信号

传导中，ｃＡＭＰ 信号通路参与调控了多种真菌致病

过程［１１］。 禾谷镰刀菌同属的藤仓赤霉 （Ｆｕｓａｒｉｕｍ
ｆｕｊｉｋｕｒｏｉ）中的 Ｇ 蛋白偶联 ｃＡＭＰ 途径参与了镰红菌

素的合成［１６］，尖孢镰刀菌（Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｏｘｙｓｐｏｒｕｍ）的

Ｆｇａ１ 和 Ｆｇａ３ 的 Ｇα 亚基已经被鉴定，与 ｃＡＭＰ⁃ＰＫＡ
途径相关联［１７］。 这些结果表明，Ｇ 蛋白偶联受体介

导的 ｃＡＭＰ 信号通路可能参与了赤霉病病原菌的致

病和毒素合成。
综上所述，ｃＡＭＰ 的蛋白激酶途径可能是禾谷

镰刀菌调控小麦赤霉病致病及毒素产生过程的重要

信号通路之一，但其上游的 Ｇ 蛋白偶联受体尚缺乏

研究。 本文拟基于生物信息学方法，对该菌的

ｃＡＭＰ 受体类型的 Ｇ 蛋白偶联受体（ＧＰＣＲｓ）基因结

构及其理化性质等进行分析，为深入了解禾谷镰刀

菌侵染导致小麦赤霉病的作用机制及以 ＧＰＣＲｓ 为

靶标的新型杀菌剂研发提供参考依据。

１　 材料与方法

１．１　 蛋白序列的获得

　 　 根据禾谷镰刀菌 Ｆ． ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ 基因组数据库

（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｎｃｂｉ． ｎｌｍ． ｎｉｈ． ｇｏｖ ／ ｇｅｎｏｍｅ ／ ？ ｔｅｒｍ ＝
Ｆｕｓａｒｉｕｍ＋ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ）中获得相应的 ＧＰＣＲｓ 蛋白

序列及相关信息。
１．２　 蛋白跨膜结构分析

　 　 利用 ＴＭＨＭＭ Ｓｅｒｖｅｒｖ．２．０（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｂｓ．ｄｔｕ．
ｄｋ ／ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ／ ＴＭＨＭＭ⁃２． ０ ／ ） 在线对 Ｆ． ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ
中所含 ｃＡＭＰ 类型 ＧＰＣＲｓ 的跨膜结构进行分析，并
根据每个跨膜结构的相对位置绘制出各蛋白的结构

示意图。
１．３　 亚细胞定位分析

　 　 对 Ｆ． ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ 中所含 ｃＡＭＰ 类型 ＧＰＣＲｓ
进行亚细胞定位分析，利用 ＰｒｏｔＣｏｍｐ ｖ９．０ （ｈｔｔｐ： ／ ／
ｌｉｎｕｘ１． ｓｏｆｔｂｅｒｒｙ． ｃｏｍ ／ ｂｅｒｒｙ． ｐｈｔｍｌ？ ｔｏｐｉｃ ＝
ｐｒｏｔｃｏｍｐａｎ＆ｇｒｏｕｐ ＝ ｐｒｏｇｒａｍｓ＆ｓｕｂｇｒｏｕｐ ＝ ｐｒｏｌｏｃ ） 实

现，以期获得蛋白质的定位情况。
１．４　 蛋白质理化性质分析

　 　 用 ＰｒｏｔＰａｒａｍ 软件推测 Ｆ． ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ 中所含

的 ｃＡＭＰ 类型 ＧＰＣＲｓ 的理化性质，并利用 Ｐｒｏｔｓｃａｌｅ
程 序 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｅｂ． ｅｘｐａｓｙ． ｏｒｇ ／ ｐｒｏｔｓｃａｌｅ ） 对 Ｆ．
ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ 中所有 ｃＡＲ 蛋白进行疏水性测定。
１．５　 蛋白质二级结构分析

　 　 采用 ＰＨＤ 在线分析对 Ｆ． ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ 中所含

的 ｃＡＭＰ 类型 ＧＰＣＲｓ 蛋白进行蛋白质二级结构预

测（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｓｂｇ． ｂｉｏ． ｉｃ． ａｃ． ｕｋ ／ ｐｈｙｒｅ２ ／ ｈｔｍｌ ／ ｐａｇｅ．
ｃｇｉ？ｉｄ ＝ ｉｎｄｅｘ）。
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１．６　 磷酸化位点分析

　 　 以 ＮｅｔＰｈｏｓ２． ０ Ｓｅｒｖｅｒ 程序 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｃｂｓ．
ｄｔｕ． ｄｋ ／ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ／ ＮｅｔＰｈｏｓ ／ ） 对 Ｆ． ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ 中所

有 ｃＡＲ （ ｃＡＭＰ ｒｅｃｅｐｔｏｒ） 蛋白磷酸化位点进行

分析。
１．７　 系统进化树构建

　 　 在 ＮＣＢＩ 中，进行 ＢＬＡＳＴｐ 同源搜索，获得来自

于不同物种的同源蛋白质序列。 对所获得的同源序

列，利用 ＣｌｕｓｔａｌＸ 进行多重比对分析，随后利用

ＭＥＧＡ５． ２． ２ 软件构建系统进化树：采用邻近法

（ｎｅｉｇｈｂｏｒ⁃ｊｏｉｎｉｎｇ）构建系统发育树，各分支之间的

距离计算采用 ｐ⁃Ｄｉｓｔａｎｃｅ 模型，系统可信度检测采

用自举法重复１ ０００次进行。

２　 结果与分析

２．１　 ｃＡＭＰ类ＧＰＣＲ蛋白序列的获得及其跨膜结构

　 　 基因组测序和基因注释结果表明，禾谷镰刀菌

中有 ５ 个 ｃＡＭＰ 受体类型的 ＧＰＣＲ 基因，ＮＣＢＩ 中登

录号分别为： ＦＧ０１８６１． １、 ＦＧ０７７１６． １、 ＦＧ０３０２３． １、
ＦＧ０９６９３．１ 和 ＦＧ５２３９．１。 按基因登录号搜索禾谷镰

刀菌数据库获得它们的蛋白序列，将其分别命名为

ＦｇｃＡＲ１、ＦｇｃＡＲ２、 ＦｇｃＡＲ３、 ＦｇｃＡＲ４、 ＦｇｃＡＲ５。 利用

ＴＭＨＭＭ 在线软件对它们进行跨膜结构的分析，结
果表明这 ５ 个蛋白都具有 ７ 个跨膜结构域，如图 １
所示。
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图 １　 禾谷镰刀菌 ｃＡＲ 蛋白结构

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｃＡＲ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｆ． ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ

２．２　 ｃＡＭＰ 类 ＧＰＣＲ 蛋白亚细胞定位

　 　 运用 ＴＭＨＭＭ 分析对禾谷镰刀菌 ５ 个 ｃＡＲ
（ｃＡＭＰ ｒｅｃｅｐｔｏｒ）蛋白进行亚细胞定位（见表 １），结

果表明 ＦｇｃＡＲ１、ＦｇｃＡＲ２、ＦｇｃＡＲ３、ＦｇｃＡＲ４ 和 ＦｇｃＡＲ５
蛋白定位在细胞膜上的可能性分别为 ７４．９％、
７０．７％、６３．５％、６９．４％、５８．８％，而定位于核、细胞质、
线粒体、内质网等细胞器或胞外的可能性较小。

表 １　 禾谷镰刀菌 ｃＡＲ 亚细胞定位

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｃＡＲｓ ｉｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ

ｃＡＭＰ
受体

核 质膜 胞外 细胞质 线粒体 内质网
过氧化

物酶体
溶酶体 高尔基体 液泡

ＦｇｃＡＲ１ ０．１５ ７．４９ ０．１１ ０．０８ ０．８９ ０ ０ ０．２１ １．０６ ０

ＦｇｃＡＲ２ ０ ７．０７ ０．５２ ０．０８ ０．９１ ０．３１ ０ ０．０１ ０．７４ ０．３７

ＦｇｃＡＲ３ ０．２４ ６．３５ ０．３９ ０．２７ ０．７２ ０．８６ ０ ０．１０ ０．５６ ０．５１

ＦｇｃＡＲ４ ０ ６．９４ ０．６８ ０．２２ ０．７２ ０．４６ ０ ０ ０．９８ ０

ＦｇｃＡＲ５ ０ ５．８８ ０．７３ ０．３２ ０．５９ ０．５７ ０ ０ １．９１ ０

　 注：表中数值指亚细胞定位的可能性分值。

２．３　 ｃＡＭＰ 类 ＧＰＣＲ 蛋白质理化特性

　 　 用 ＰｒｏｔＰａｒａｍ 软件推测禾谷镰刀菌中所有 ｃＡＲ
蛋白的理化性质（见表 ２），结果表明 ５ 个 ｃＡＲ 蛋白

在氨基酸数目、分子量和理论等电点上存在差异，其

中 ＦｇｃＡＲ１ 为亲水性蛋白，而其余 ４ 个为疏水性蛋

白，不稳定性指数分析表明这些蛋白属于不稳定

蛋白。
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表 ２　 禾谷镰刀菌 ｃＡＲ 蛋白的性质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｏｆ ｃＡＲ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ

ｃＡＭＰ 受体 氨基酸数目 分子量（Ｄａ） 等电点（ｐＩ） 平均疏水性值 不稳定指数 ／ ％

ＦｇｃＡＲ１ ４３７ ４９ ６４６．７ ９．０１ －０．１７７ ５０．７４

ＦｇｃＡＲ２ ４００ ４４ ９２６．３ ９．３７ ０．１７４ ４６．５４

ＦｇｃＡＲ３ ４１８ ４６ ４４１．３ ９．０５ ０．０８１ ４７．２０

ＦｇｃＡＲ４ ４８７ ５４ ６４４．６ ８．０４ ０．０２１ ３６．３７

ＦｇｃＡＲ５ ４６６ ５２ ４３７．９ ８．１２ ０．０１８ ４７．４６

　 　 进一步以 Ｐｒｏｔｓｃａｌｅ 程序，根据疏水性值对禾谷

镰刀菌的 ５ 个 ｃＡＲ 蛋白进行疏水性和亲水性分析

（见表 ３），结果显示，ＦｇｃＡＲ１中位于 ２８６ 位的苏氨酸

（Ｔ）亲水性最强，而位于 ２２ 位的缬氨酸（Ｖ）亲水性

最弱；ＦｇｃＡＲ２ 中位于 ３８６ 位的天冬氨酸（Ｄ）亲水性

最强，而位于 ２２ 位的缬氨酸 （ Ｖ） 亲水性最弱；
ＦｇｃＡＲ３ 中位于 ２７９ 位的谷氨酸（Ｅ）亲水性最强，而
位于 １７９ 位的苯丙氨酸（Ｆ）亲水性最弱；ＦｇｃＡＲ５中

位于 ４２２ 位的蛋氨酸（Ｍ）亲水性最强，而位于 １４１
位的脯氨酸（Ｐ）亲水性最弱。 对上述 ５ 个 ｃＡＲ 的疏

水性值进行统计，ＦｇｃＡＲ１、ＦｇｃＡＲ２、ＦｇｃＡＲ３、ＦｇｃＡＲ４
和 ＦｇｃＡＲ５ 的 亲 水 性 氨 基 酸 残 基 总 和 分 别 为

－１９３．０９７、－１２１．５７６、－１６４．４７８、－１７０．５８７、－１７０．９６４，
而疏水性氨基酸残基总和分别为１４２．７７５、２００．１５９、
２１６．７６、２０１．２９６、１９８．１６５。 上述数据进一步表明，除
ＦｇｃＡＲ１ 为亲水性蛋白，而其余 ４ 个为疏水性蛋白。

表 ３　 禾谷镰刀菌 ｃＡＲ 蛋白亲水性与疏水性氨基酸残基位置

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｈｙｄｒｏｐｈｏｂｉｃ ａｎｄ ｈｙｄｒｏｐｈｉｌｉｃ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｒｅｓｉｄｕｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃＡＲｓ ｉｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ

ｃＡＭＰ
受体

亲水性最强氨基酸残基 疏水性最强氨基酸残基

氨基酸残基 位置 疏水性值 氨基酸残基 位置 疏水性值

亲水性氨基酸

残基疏水性值

总和

疏水性氨基酸

残基疏水性值

总和

ＦｇｃＡＲ１ Ｔ ２８６ －２．４２９ Ｖ ２２ １．９９３ －１９３．０９７ １４２．７７５

ＦｇｃＡＲ２ Ｄ ３８６ －２．８８１ Ｖ ２２ ２．４７６ －１２１．５７６ ２００．１５９

ＦｇｃＡＲ３ Ｅ ２７９ －２．４３３ Ｆ １７９ ２．１３８ －１６４．４７８ ２１６．７６０

ＦｇｃＡＲ４ Ｒ ４７０ －１．７２４ Ｆ １３９ ２．１５２ －１７０．５８７ ２０１．２９６

ＦｇｃＡＲ５ Ｍ ４２２ －２．４１０ Ｐ １４１ ２．４１４ －１７０．９６４ １９８．１６５

２．４　 ｃＡＭＰ 类 ＧＰＣＲ 蛋白二级结构预测

　 　 以 ＰＨＤ 预测禾谷镰刀菌 ５ 个 ｃＡＲ 蛋白的二级

结构，禾谷镰刀菌的 ５ 个 ｃＡＲ 蛋白均含有大量 α 螺

旋，约占 ６０％左右，而 ＦｇｃＡＲ４ 和 ＦｇｃＡＲ５ 没有 β 转

角，而 ＦｇｃＡＲ１、ＦｇｃＡＲ２ 和 ＦｇｃＡＲ３ 蛋白二级结构中

的 β 转角比例也较低，所占比例在 ３％以下。

　 　 　 图 ２　 禾谷镰刀菌 ｃＡＲ 蛋白二级结构特征

Ｆｉｇ．２ 　 Ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｏｆ ｃＡＲ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｆ． ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ

２．５　 ｃＡＭＰ 类 ＧＰＣＲ 蛋白磷酸化位点预测

　 　 根据磷酸化位点分析， ＦｇｃＡＲ１ 含 ２８ 个 Ｓｅｒ、

１３ 个 Ｔｈｒ、３ 个 Ｔｙｒ；ＦｇｃＡＲ２ 含 １５ 个 Ｓｅｒ、１１ 个 Ｔｈｒ、２
个 Ｔｙｒ； ＦｇｃＡＲ３ 含 ２９ 个 Ｓｅｒ、 １５ 个 Ｔｈｒ、 ７ 个 Ｔｙｒ；
ＦｇｃＡＲ４ 含 ３７ 个 Ｓｅｒ、２２ 个 Ｔｈｒ、４ 个 Ｔｙｒ；ＦｇｃＡＲ５ 含

４９ 个 Ｓｅｒ、１３ 个 Ｔｈｒ、３ 个 Ｔｙｒ。 这些可能为蛋白激酶

磷酸化位点。

表 ４　 禾谷镰刀菌 ｃＡＲ 蛋白的磷酸化位点

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｌｏｃｕｓ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃＡＲ ｐｒｏｔｅｉｎ

ｉｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ

ｃＡＭＰ 受体 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ Ｓｅｒ Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ Ｔｈｒ Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ Ｔｙｒ

ＦｇｃＡＲ１ ２８ １３ ３

ＦｇｃＡＲ２ １５ １１ ２

ＦｇｃＡＲ３ ２９ １５ ７

ＦｇｃＡＲ４ ３７ ２２ ４

ＦｇｃＡＲ５ ４９ １３ ３

２．６　 禾谷镰刀菌 ｃＡＲ 蛋白与其他物种同源序列的

遗传关系

　 　 利用 ＮＣＢＩ 中的 ＢＬＡＳＴ 对 Ｆ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ ５ 个

ｃＡＲ 蛋白序列进行 ＢＬＡＳＴｐ 搜索，获得与 ＦｇｃＡＲ１、
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ＦｇｃＡＲ２、ＦｇｃＡＲ３、ＦｇｃＡＲ４ 和 ＦｇｃＡＲ５ 同源的 ６４ 个蛋

白的氨基酸序列，对这些序列进行聚类分析。 如图 ３
结果显示，在 Ｆ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ ５ 个 ｃＡＲ 间，ＦｇｃＡＲ１ 和

ＦｇｃＡＲ２ 亲缘关系较近， 最先聚为一类， 然后与

ＦｇｃＡＲ４ 聚为一类，再与 ＦｇｃＡＲ３ 聚在一起，它们与

ＦｇｃＡＲ５ 亲缘关系最远。 但来源于不同种的同源序

列 之 间， ＦｇｃＡＲ１ 与 假 禾 谷 镰 刀 菌

（Ｆ． ｐｓｅｕｄｏｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ） 中的 ＸＰ ＿００９２２５２４３３． １ 及

Ｆ． ｌａｎｇｓｅｔｈｉａｅ中 的 ＫＰＡ４２５８８． １ 亲 缘 关 系 最 近，
ＦｇｃＡＲ２ 与假禾谷镰刀菌中的 ＸＰ＿００９２６１９４６．１ 亲缘

关系 最 近， ＦｇｃＡＲ３ 与 假 禾 谷 镰 刀 菌 中 的 ＸＰ ＿
００９５３６０５．１ 亲缘关系最近，ＦｇｃＡＲ４ 与假禾谷镰刀菌

中 的 ＸＰ ＿ ００９２５５６９０． １ 及 Ｆ． ｌａｎｇｓｅｔｈｉａｅ 中 的

ＫＰＡ４０４４８．１ 亲缘关系最近，ＦｇｃＡＲ５ 与Ｆ． ｌａｎｇｓｅｔｈｉａｅ
中的 ＫＰＡ４３９９７．１ 亲缘关系最近。

图 ３　 禾谷镰刀菌 ｃＡＲ 蛋白与其他物种同源序列的遗传关系

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｃＡＲ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｆ． ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｆｒｏｍ ｏｔｈｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ

３　 讨　 论

　 　 禾谷镰刀菌（Ｆ． ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ）为害小麦穗部引

起的小麦赤霉病，不仅造成产量损失和品质下降，而
且病原菌侵染后产生的毒素严重威胁着人畜健康，
因此研究病原菌致病的遗传因素和分子机制对于防

控小麦赤霉病具有重要意义。 ｃＡＭＰ 反应通路介导

的 Ｇ 蛋白信号在许多病原菌的发育与致病中起重

要作用［１１］。 在禾谷镰刀菌中，腺苷酸环化酶和环腺

苷酸依赖蛋白激酶信号途径在调节 Ｇ 蛋白信号传

导中的功能已经得到证实，依据转录组和表型数据

已经初步建立了禾谷镰刀菌 ｃＡＭＰ 信号传导通

路［１４，１８－１９］，利用缺失或抑制表达突变体研究已经明

确了与该通路相关的部分基因功能，但有关上游的

受体研究尚未见报道［２０－２１］。 本文对禾谷镰刀菌基
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因组中 ｃＡＭＰ 受体类型的 ＧＰＣＲ 蛋白的 ５ 个成员进

行了跨膜结构和亚细胞定位，结果表明，５ 个 ｃＡＲ 蛋

白都具有 ７ 个的跨膜结构域，并且极大可能定位于

细胞膜上，具有典型的 ＧＰＣＲ 结构特征。
磷酸化和去磷酸化是细胞内信号传导的重要方

式［２２］。 ＧＰＣＲｓ 被外部信号刺激后与相应配体结合，
在激发 Ｇ 蛋白下游信号转导通路的同时，ＧＰＣＲｓ 本

身在 ｃＡＭＰ 依赖的蛋白激酶 ＰＫＡ 或蛋白激酶 Ｃ
（ＰＫＣ）等可作用于受体 Ｓｅｒ ／ Ｔｈｒ 位点的蛋白激酶的

作用下发生快速磷酸化，从而促使受体与 Ｇ 蛋白解

偶联［２３］。 磷酸化位点分析发现，引起小麦赤霉病的

禾谷镰刀菌 ５ 个 ｃＡＭＰ 受体类型的 ＧＰＣＲ 蛋白都具

有 Ｓｅｒ、Ｔｈｒ 和 Ｔｙｒ 这 ３ 种磷酸化位点，而 Ｓｅｒ 和 Ｔｈｒ
位点比 Ｔｙｒ 位点数目多，因此推测 Ｓｅｒ ／ Ｔｈｒ 蛋白激酶

和 Ｔｙｒ 蛋白激酶均有可能参与 ５ 个蛋白的磷酸化，
而其中 Ｓｅｒ ／ Ｔｈｒ 蛋白激酶参与磷酸化的可能性较

Ｔｙｒ 蛋白激酶高。
同源序列的进化关系表明，禾谷镰刀菌的 ５ 个

ｃＡＲ 蛋白分布在不同类群中，可以与镰刀菌属的其

他种 ｃＡＲ 蛋白聚为一类。 禾谷镰刀菌 ｃＡＲ 蛋白与

假禾谷镰刀菌及 Ｆ． ｌａｎｇｓｅｔｈｉａｅ 亲缘关系最近，但在

基于交配型位点及 ７ 个核基因序列比对研究表明，
假禾谷镰刀菌与禾谷镰刀菌间的亲缘较远［２４］，而 Ｆ．
ｌａｎｇｓｅｔｈｉａｅ 是欧洲 ２００４ 年报道的一个镰刀菌新种，
具有梨孢镰刀菌（Ｆ． ｐｏａｅ）形态和拟枝孢镰刀菌（Ｆ．
ｓｐｏｒｏｔｒｉｃｈｉｏｉｄｅｓ）产毒特性［２５］，这两个菌种与禾谷镰

刀菌一样同样产生单端孢霉烯类毒素。 本研究中，
不同物种来源的 ｃＡＭＰ 受体类 ＧＰＣＲ 基因间未分化

出种属特异性，推测这些真菌的 ｃＡＲ 蛋白之间的分

化，可能早于它们种类的分化。

４　 结　 论

　 　 禾谷镰刀菌全基因组序列中存在 ５ 个典型的

ｃＡＭＰ 受体类型，每个受体均含有 ７ 个跨膜结构域

定位于细胞膜上。 除 ＦｇｃＡＲ１ 外，其余为疏水性蛋

白。 蛋白质二级结构分析表明，均含有大量 α 螺旋

比例在 ６０％左右，ＦｇｃＡＲ４ 和 ＦｇｃＡＲ５ 没有 β 转角。
这些 ＧＰＣＲｓ 中含有较多的 ｓｅｒ 和 Ｔｈｒ 磷酸化位点。
禾谷镰刀菌 ｃＡＭＰ 受体类型的 ＧＰＣＲ 蛋白与假禾谷

镰刀菌及 Ｆ．ｌａｎｇｓｅｔｈｉａｅ 同源性最高，亲缘关系最近。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）

［１］ ＢＡＩ Ｇｕｉｈｕａ， ＳＨＡＮＥＲ Ｇ． Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ
ｗｈｅａｔ ａｎｄ ｂａｒｌｅｙ ｔｏ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｈｅａｄ ｂｌｉｇｈｔ［ Ｊ］． Ａｎｎｕａｌ Ｒｅ⁃
ｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｙ， ２００４， ４２， １３５ － １６１． ＤＯＩ： １０．

１１４６ ／ ａｎｎｕｒｅｖ．ｐｈｙｔｏ．４２．０４０８０３．１４０３４０．
［２］马鸿翔，陆维忠． 小麦赤霉病抗性改良研究进展［ Ｊ］． 江

苏农业学报，２０１０， ２６（１）： １９７ － ２０３． ＤＯＩ： １０． ３９６９ ／
ｊ．ｉｓｓｎ．１０００－４４４０．２０１０．０１．０３７．

　 ＭＡ Ｈｏｎｇｘｉａｎｇ， ＬＵ Ｗｅｉｚｈｏｎｇ． Ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｍｐｒｏｖｅ⁃
ｍｅｎｔ ｆｏｒ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｈｅａｄ ｂｌｉｇｈｔ ｉｎ ｗｈｅａｔ ［ Ｊ］．
Ｊｉａｎｇｓｕ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１０， ２６ （ １）：
１９７－２０３． ＤＯＩ： １０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１０００－４４４０．２０１０．０１．０３７．

［３］程顺和，张勇，别同德，等． 中国小麦赤霉病的危害及抗

性遗传改良［Ｊ］． 江苏农业学报，２０１２， ２８（５）： ９３８－９４２．
　 ＣＨＥＮＧ Ｓｈｕｎｈｅ， ＺＨＡＮＧ Ｙｏｎｇ， ＢＩＥ Ｔｏｎｇｄｅ， ｅｔ ａｌ． Ｄａｍａｇｅ

ｏｆ ｗｈｅａｔ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｈｅａｄ ｂｌｉｇｈｔ ｅｐｉｄｅｍｉｃｓ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｍ⁃
ｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｗｈｅａｔ ｆｏｒ ｓｃａｂ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ｃｈｉｎａ［Ｊ］． Ｊｉａｎｇｓｕ
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１２， ２８（５）： ９３８－９４２．

［４］ ＧＬＥＮＮ Ａ Ｅ． Ｍｙｃｏｔｙｏｘｉｇｅｎｉｃ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ａｎｉｍａｌ
ｆｅｅｄ［Ｊ］． Ａｎｉｍａｌ Ｆｅｅｄ ａｎｄ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２００７，
１３７（３）： ２１３ － ２４０． ＤＯＩ： １０． １０１６ ／ ｊ． ａｎｉｆｅｅｄｓｃｉ． ２００７． ０６．
００３．

［５］ＰＩＮＴＯＮ Ｐ， ＢＲＡＩＣＵ Ｃ， ＮＯＵＧＡＹＲＥＤＥ Ｊ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ｄｅ⁃
ｏｘｙｎｉｖａｌｅｎｏｌ ｉｍｐａｉｒｓ ｐｏｒｃｉｎｅ ｉｎｔｅｓｔｉｎａｌ ｂａｒｒｉｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ
ｄｅｃｒｅａｓｅｓ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｃｌａｕｄｉｎ⁃４ ｔｈｒｏｕｇｈ ａ ｍｉ⁃
ｔｏｇｅｎ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ［ Ｊ］．
Ｔｈｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ，２０１０，１４０（１１）：１９５６－１９６２． ＤＯＩ：
１０．３９１５ ／ ｊｎ．１１０．１２３９１９．

［６］ＤＵＡＮ Ｊｉｅｌｉｎ， ＹＩＮ Ｊｉｅ， ＷＵ Ｍｉａｏｍｉａｏ， ｅｔ ａｌ． Ｄｉｅｔａｒｙ ｇｌｕｔａ⁃
ｍａｔｅ ｓｕｐｐｌｅｍｅｎｔａｔｉｏｎ ａｍｅｌｉｏｒａｔｅｓ ｍｙｃｏｔｏｘｉｎ ｉｎｄｕｃｅｄ ａｂｎｏｒ⁃
ｍａｌｉｔｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｉｎｔｅｓｔｉｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｉｎ ｙｏｕｎｇ ｐｉｇｓ ［ Ｊ ］． ＰＬｏＳ Ｏｎｅ， ２０１４，
９（１１）： ｅ１１２３５７． ＤＯＩ： １０．１０３７ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．０１１２３５７．

［７］尹杰， 伍力， 彭智兴， 等． 脱氧雪腐镰刀菌烯醇的毒性

作用及其机理［Ｊ］． 动物营养学报， ２０１２， ２４（１）：４８－５４．
ＤＯＩ： １０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１００６－２６７ｘ．２０１２．０１．００８．

　 ＹＩＮ Ｊｉｅ， ＷＵ Ｌｉ， ＰＥＮＧ Ｚｈｉｘｉｎｇ，ｅｔ ａｌ． Ｄｅｏｘｙｎｉｃａｌｅｎａｌ： ｔｏ⁃
ｘｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ａｃｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｎ⁃
ｉｍａｌ Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ， ２０１２， ２４（１）：４８－５４． ＤＯＩ： １０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．
１００６－２６７ｘ．２０１２．０１．００８

［８］ＡＬＥＸＡＮＤＥＲ Ｎ Ｊ， ＭＣＣＯＲＭＩＣＫ Ｓ Ｐ， ＷＡＡＬＷＩＪＫ Ｃ， ｅｔ
ａｌ． Ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ３⁃ＡＤＯＮ ａｎｄ １５⁃ＡＤＯＮ ｔｒｉｃｈｏｔｈｅ⁃
ｃｅｎｅ ｃｈｅｍｏｔｙｐｅｓ ｉｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ［Ｊ］． Ｆｕｎｇａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ Ｂｉｏｌｏｇｙ，
２０１１， ４８（５）： ４８５－４９５． ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｆｇｂ．２０１１．０１．００３．

［９］ＪＯ Ｈ， ＫＯＮＧ Ｃ， ＳＯＮＧ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｅｔａｒｙ ｄｅｏｘｙｎｉ⁃
ｖａｌｅｎｏｌ ａｎｄ ｚｅａｒａｌｅｎｏｎｅ ｏｎ ａｐｐａｒｅｎｔ ｉｌｅａｌ ｄｉｇｅｓｔｉｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ａ⁃
ｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ ｉｎ ｇｒｏｗｉｎｇ ｐｉｇｓ［ Ｊ］． Ａｎｉｍａｌ Ｆｅｅｄ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ
Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２０１６， ２１９： ７７－８２． ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ａｎｉｆｅｅｄｓ⁃
ｃｉ．２０１６．０６．００６．

［１０］甄阳光，柏凡，张克英，等．我国主要饲料原料及产品中

呕吐毒素污染分布规律研究［ Ｊ］．中国畜牧杂志，２００９，
４５（８）： ２１－２４．

　 　 ＺＨＥＮ Ｙａｎｇｇｕａｎｇ， ＢＯ Ｆａｎ， ＺＨＡＮＧ Ｋｅｙｉｎｇ， ｅｔ ａｌ． Ｓｔｕ⁃
ｄｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｖｏｍｉｔｉｎｇ ｔｏｘｉｎ ｉｎ ｍａｉｎ
ｆｅｅｄ ｉｎｇｒｅｄｉｅｎｔｓ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ［ Ｊ］． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒ⁃

３０１第 ２ 期 马聿迪：禾谷镰刀菌 ｃＡＭＰ 受体类 ＧＰＣＲ 生物信息学分析



ｎａｌ ｏｆ Ａｎｉｍａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００９，４５（８）： ２１－２４．
［１１］韩长志． 植物病原丝状真菌 Ｇ 蛋白偶联受体的研究进

展［Ｊ］． 微生物学通报，２０１５， ４２（２）： ３７４－３８３． ＤＯＩ：１０．
１３３４４ ／ ｊ．ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ．ｃｈｉｎａ．１４０４７３．

　 　 Ｈａｎ Ｃｈａｎｇｚｈｉ． Ａｄｖａｎｃｅ ｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｆ Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ⁃
ｃｏｕｐｌｅｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ ｉｎ ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｆｉｌａｍｅｎｔｏｕｓ ｆｕｎｇｉ［Ｊ］．
Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ Ｃｈｉｎａ， ２０１５， ４２（２）： ３７４ － ３８３． ＤＯＩ：１０．
１３３４４ ／ ｊ．ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ．ｃｈｉｎａ．１４０４７３．

［１２］赵勇，王云川，蒋德伟，等． 真菌 Ｇ 蛋白信号调控蛋白的

功能研究进展［Ｊ］． 微生物学通报，２０１４， ４１（４）： ７１２－
７１８． ＤＯＩ：１０．１３３４４ ／ ｊ．ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ．ｃｈｉｎａ．１３０３１７．

　 　 ＺＨＡＯ Ｙｏｎｇ， ＷＡＮＧ Ｙｕｎｃｈｕａｎ， ＪＩＡＮＧ Ｄｅｗｅｉ， ｅｔ ａｌ． Ａｄ⁃
ｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｆ ＲＧＳ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｆｕｎｇｉ［ Ｊ］．
Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ Ｃｈｉｎａ， ２０１４， ４１（４）： ７１２ － ７１８． ＤＯＩ：１０．
１３３４４ ／ ｊ．ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ．ｃｈｉｎａ．１３０３１７．

［１３］许伟明，王晓峰，林娟，等． Ｇ 蛋白偶联受体计算研究的

进展和前瞻［ Ｊ］． 生物信息学，２０１６， １４（１）： ３１－ ３８．
ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１６７２－５５６５．２０１６．０１．０６．

　 　 ＸＵ Ｗｅｉｍｉｎｇ， ＷＡＮＧ Ｘｉａｏｆｅｎｇ， ＬＩＮ Ｊｕａｎ，ｅｔ ａｌ． Ｐｒｏｇｒｅｓ⁃
ｓｅｓ ａｎｄ ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ｃｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｌ ｓｔｕｄｙ ｏｎ Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ⁃ｃｏｕ⁃
ｐｌｅｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ ［ Ｊ ］． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ，
２０１６， １４（１）： ３１－ ３８． ＤＯＩ：１０． ３９６９ ／ ｊ． ｉｓｓｎ． １６７２－ ５５６５．
２０１６．０１．０６．

［１４］ＬＩＵ Ｘｉａｏｐｉｎｇ， ＴＡＮＧ Ｗｅｉｈｕａ， ＺＨＡＯ Ｘｉｎｇｍｉｎｇ， ｅｔ ａｌ． Ａ
ｎｅｔｗｏｒｋ ａｐｐｒｏａｃｈ ｔｏ ｐｒｅｄｉｃｔ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ Ｆｕｓａｒｉｕｍ
ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ［Ｊ］． ＰＬｏＳ ｏｎｅ， ２０１０，５（１０）：ｅ１３０２１． ＤＯＩ：
１０．１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．００１３０２１．

［１５］ＹＵ Ｈ Ｙ， ＳＥＯ Ｊ Ａ， ＫＩＭ Ｊ Ｅ， ｅｔ ａｌ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ
ｈｅｔｅｒｏｔｒｉｍｅｒｉｃ Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｇα ａｎｄ Ｇβ ｓｕｂｕｎｉｔｓ ｉｎ Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌａ
ｚｅａｅ［Ｊ］． Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ２００８， １５４（２）：３９２ － ４０１． ＤＯＩ：
１０．１０９９ ／ ｍｉｃ．０．２００７ ／ ０１２２６０－０．

［１６］ＳＴＵＤＴ Ｌ， ＨＵＭＰＦ Ｈ Ｕ， ＴＵＤＺＹＮＳＫＩ Ｂ． Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｇｏｖｅｒｎｅｄ ｂｙ ｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ ｃａｍｐ ｉｓ ｃｒｕｃｉａｌ ｆｏｒ ｇｒｏｗｔｈ，
ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｓｅｘｕａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ
ｆｕｊｉｋｕｒｏｉ［Ｊ］． Ｐｌｏｓ Ｏｎｅ， ２０１３，８（２）： ｅ５８１８５． ＤＯＩ： １０．
１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．００５８１８５．

［１７］ＧＵＯ Ｌｉｊｉａ， ＹＡＮＧ Ｙｕｈｕａ， ＹＡＮＧ Ｌａｙｉｎｇ， ｅｔ ａｌ．
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｇ⁃ｐｒｏｔｅｉｎ α ｓｕｂｕｎｉｔｓ ＦＧＡ１ ａｎｄ
ＦＧＡ３ ｉｎ ｔｈｅ ｂａｎａｎａ ｐａｔｈｏｇｅｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｏｘｙｓｐｏｒｕｍ ｆ． ｓｐ．
Ｃｕｂｅｎｓｅ［Ｊ］． Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙ，

２０１６， ９４：７５－８２． ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｐｍｐｐ．２０１６．０４．００３．
［１８］ＰＡＲＫ Ａ Ｒ， ＣＨＯ Ａ Ｒ， ＳＥＯ Ｊ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙ⁃

ｓｅｓ ｏｆ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｏｆ Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌａ ｚｅａｅ
［Ｊ］． Ｆｕｎｇａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１２，４９（７）：５１１－５２０．
ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｆｇｂ．２０１２．０５．００６．

［１９］ＧＵ Ｑｉｎ， ＣＨＥＮ Ｙｕｎ， ＬＩＵ Ｙｅ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ
ｐｒｏｔｅｉｎ ＦｇＳｈｏ１ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｆｕｎｇａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅ⁃
ｎｉｃｉｔｙ ｖｉａ ｔｈｅ ＭＡＰＫ ｍｏｄｕｌｅ Ｓｔｅ５０⁃Ｓｔｅ１１⁃Ｓｔｅ７ ｉｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ
ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ［ Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｙ， ２０１５， ２０６：３１５－ ３２８．
ＤＯＩ： １０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１３１５８．

［２０］ＨＯＵ Ｒｕｉ， ＪＩＡＮＧ Ｃｏｎｇ， ＺＨＥＮＧ Ｑｉａｎ． ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ＡｒｅＡ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｏｘｙｎｉ⁃
ｖａｌｅｎｏｌ （ＤＯＮ） ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｂｙ ａｍｍｏｎｉｕｍ ａｎｄ ｃｙｃｌｉｃ ａｄｅｎｏ⁃
ｓｉｎｅ ｍｏｎｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ （ ｃＡＭＰ） ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｉｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａ⁃
ｍｉｎｅａｒｕｍ［Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙ， ２０１５， １６（９）：
９８７－９９９． ＤＯＩ： １０．１１１１ ／ ｍｐｐ．１２２５４．

［２１］ＷＵ Ｊｉｎｊｉｎ， ＬＩＵ Ｙｕｔｉｎｇ， ＬＶ Ｗｕｙｕｎ， ｅｔ ａｌ． ＦｇＲＩＣ８ ｉｓ ｉｎ⁃
ｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ， ｃｏｎｉｄｉａｔｉｏｎ， ｄｅ⁃
ｏｘｙｎｉｖａｌｅｎｏｌ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｉｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａ⁃
ｍｉｎｅａｒｕｍ［ Ｊ］． Ｆｕｎｇａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１５， ８３：
９２－１０２． ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｆｇｂ．２０１５．０８．０１２．

［２２］ＫＯＢＩＲ Ａ， ＳＨＩ Ｌｅｉ， ＢＯＳＫＯＶＩＣ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓ⁃
ｐｈｏｒｙｌａｔｏｉｎ ｉｎ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｂｉｏｃｈｉｍｉｃａ
ｅｔ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａ Ａｃｔａ⁃Ｇｅｎｅｒａｌ Ｓｕｂｊｅｃｔｓ， ２０１１， １８１０（１０）：
９８９－９９４． ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｂｂａｇｅｎ．２０１１．０１．００６．

［２３］ ＨＡＵＳＤＯＲＦＦ Ｗ Ｐ， ＣＡＲＯＮ Ｍ Ｇ， ＬＥＦＫＮＯＷＩＴＺ Ｒ Ｊ．
Ｔｕｒｎｉｎｇ ｏｆｆ ｔｈｅ ｓｉｇｎａｌ： ｄｅｓｅｎｓｉｔｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｔａ⁃ａｄｒｅｎｅｒｇｉｃ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｔｈｅ ＦＡＳＥＢ Ｊｏｕｒｎａｌ，１９９０， ４（１１）：
２８８１－２８８９．

［２４］ＯＤＯＮＮＥＬＬ Ｋ， ＷＡＲＤ Ｔ Ｊ， ＧＥＩＳＥＲ Ｄ Ｍ． ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｅａ⁃
ｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｃｏｒｄａｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍａｔｉｎｇ ｔｙｐｅ ｌｏｃｕｓ ａｎｄ ｓｅｖ⁃
ｅｎ ｏｔｈｅｒ ｎｕｃｌｅａｒ ｇｅｎｅｓ ｓｕｐｐｏｒｔｓ ｆｏｒｍａｌ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｎｅ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙ ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ Ｆｕｓａｒｉｕｍ
ｇｒｍｉｎｅａｒｕｍ ｃｌａｄｅ ［ Ｊ ］． Ｆｕｎｇａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｂｉｏｌｏｇｙ，
２００４， ４１ （６）：６００ － ６２３． ＤＯＩ： １０． １０１６ ／ ｊ． ｆｇｂ． ２００４． ０３．
００３．

［２５］ＴＯＲＰ Ｍ， ＮＩＲＥＷＢＥＲＧ Ｈ Ｉ． Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｌａｎｇａｅｔｈｉａｅ ｓｐ．
ｎｏｖ． ｏｎ ｃｅｒｅａｌｓ ｉｎ Ｅｕｒｏｐｅ［Ｊ］． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｏｏｄ
Ｍｉｃｒｏｌｏｇｙ， ２００４， ９５（３）：２４７－ ２５６． ＤＯＩ： １０． １０１６ ／ ｊ． ｉｊ⁃
ｆｏｏｄｍｉｃｒｏ．２００３．１２．０１４．

４０１ 生　 物　 信　 息　 学　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 第 １５ 卷


