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摘　 要： 植物在生长及适应环境的过程中会吸收很多有益或有害的物质，自身也会产生大量代谢物，植物

对这些物质的转运是植物生长发育及适应环境的重要环节，有多种转运蛋白家族参与其中。 多药和有毒化

合物排出转运蛋白（ＭＡＴＥｓ）是生物体中重要的转运蛋白家族之一，而植物中 ＭＡＴＥ 基因的丰富程度要远远

高于其他生物。 根据植物 ＭＡＴＥｓ 的蛋白结构，这些基因被分为 ４ 个主要的亚家族，即 ＭＡＴＥ Ｉ，ＭＡＴＥ Ⅱ，
ＭＡＴＥ Ⅲ和 ＭＡＴＥ ＩＶ。 同一亚家族或同一 ＭＡＴＥ 基因簇的基因还具有相同或相似的功能。 植物 ＭＡＴＥｓ 定

位于细胞的各种生物膜上，如细胞质膜、液泡膜、高尔基膜及囊泡膜等。 此外，一些 ＭＡＴＥｓ 的表达还具有组

织特异性，它们转运的底物也具有多样性和特异性，使得 ＭＡＴＥｓ 呈现出多种生物学功能。 它们在外源性物

质的排出、次生代谢产物的转运和累积、铁转运、铝脱毒和植物激素信号传递及植物的抗病性等方面都起着

重要作用。 该文对 ＭＡＴＥｓ 的发现、基因分类、亚细胞定位及生理功能等方面进行了概述，对深入研究该基

因家族提供了思路，对该基因家族的应用进行了展望。
关键词： 植物 ＭＡＴＥｓ，基因结构和分类，亚细胞定位，外源物质的排出，次生代谢产物的转运和累积，金属离

子的转运，植物激素信号传递
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　 　 植物在生长及适应环境的过程中会吸收有益

或有害的物质，自身也会产生代谢物。 这些物质

有些是生物生长发育所必需的，有些在其生长和

发育过程中不起作用，但在生殖和环境适应过程

中却有很重要的作用，还有些物质对植物体是有

毒害作用的。 植物在漫长的进化过程中，发展出

相应的机制对这些物质的吸收和转运进行调节，
如氧化降解、固定化、水解反应、转化作用及代谢

排出体外等。 其中，植物对各种外来物质或者代

谢产物的转运是非常重要的机制。
在植物中代谢产物的转运机制可分为三种类

型：转运蛋白依赖的捕获、转运蛋白介导的运输和

囊泡运输（Ｓｈｉｔａｎ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。 其中，转运蛋白介

导的运输在分子水平上得到了很好的研究，已鉴

定出多个转运蛋白家族，包括 ＡＴＰ 结合盒（ＡＢＣ）
转运蛋白、主要协助转运蛋白超家族（ＭＦＳ）及多

药和有毒化合物排出（ＭＡＴＥ）转运蛋白（ Ｓｈｏｊｉ ｅｔ
ａｌ， ２００９； Ｓｈｏｊｉ， ２０１４）。 人们对 ＭＡＴＥ 家族了解

较 晚， 直 到 １９９８ 年， Ｍｏｒｉｔａ ｅｔ ａｌ （ １９９８ ） 在

Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ 中鉴定到一个新的转运蛋白，因为

它们缺乏和其它转运蛋白同源的序列而被命名为

ＭＡＴＥ。 随后，这个新的转运蛋白家族在生物体中

被广 泛 地 发 现， 包 括 高 等 植 物 （ Ｏｍｏｔｅ ｅｔ ａｌ，
２００６）。 该蛋白家族基因在植物中得到了显著的

发展，每个植物种类中的 ＭＡＴＥ 基因数都远远高于

细菌和动物。 在拟南芥中发现了 ５６ 个 ＭＡＴＥ 基

因，水稻中则至少有 ５３ 个，而大豆中则达到了 １１７
个（ Ｙａｚａｋｉ， ２００５； Ｔｉｗａｒｉ ｅｔ ａｌ， ２０１４； Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ，
２０１６）。 此外，植物 ＭＡＴＥｓ 的转运底物也具多样

性，这可能和植物适应复杂的外界环境及其自身

代谢产物的种类多样性相关，这些发现也说明

ＭＡＴＥ 基因在植物王国中的重要性。 为进一步探

讨这些 ＭＡＴＥｓ 的生理功能及其与结构的相互关

系，利用它们转运底物的差异来充分发挥它们在

植物 中 的 不 同 作 用 提 供 理 论 依 据， 本 文 结 合

ＭＡＴＥｓ 的最新研究进展，对植物 ＭＡＴＥｓ 的发现、亚
细胞定位及生理功能等方面进行了概述。

１　 植物 ＭＡＴＥｓ 基因的结构和分类

Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ（２０１６）对水稻和拟南芥中的 ＭＡＴＥ
基因进行了预测，并根据蛋白序列的拓扑结构和

自引导值将 ＭＡＴＥ 基因家族分为 ４ 个主要的亚家

族：ＭＡＴＥ Ｉ，ＭＡＴＥ Ⅱ，ＭＡＴＥ Ⅲ和 ＭＡＴＥ ＩＶ。 这 ４
个亚家族在水稻和拟南芥中都有分布。 不同亚家

族基因之间内含子的数量差异很大，ＭＡＴＥ Ⅱ亚家

族大多数含有 ６ ～ ８ 个内含子，ＭＡＴＥ Ｉ 则多数含有

５ ～ ７ 个内含子，ＭＡＴＥ ＩＶ 缺乏内含子或者仅有一
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个内含子，而 ＭＡＴＥ Ⅲ则含有 １１ ～ １３ 个内含子。
在水稻和拟南芥中，同一亚家族的 ＭＡＴＥｓ 基因结

构相对保守，具有相似的内含子数量。 郭新磊

（２０１６）通过系统发育分析将从雷蒙德氏棉中鉴定

出的随机分布在 １３ 条染色体上的 ７０ 个 ＭＡＴＥ 基

因分为 ３ 个亚家族即 ＭＡＴＥ Ｉ，ＭＡＴＥ Ⅱ和 ＭＡＴＥ
Ⅲ。 与拟南芥相比，棉属中 ＭＡＴＥ Ｉ 组基因数目没

有明显变化，但 ＭＡＴＥ Ⅱ和 ＭＡＴＥ Ⅲ组基因数发生

了倍增，这两组基因可能在棉属植物适应环境的

进化上发挥了重要作用。 此外其他植物中也鉴定

到一些 ＭＡＴＥ 基因，通过系统发育树分析均可归类

到 ４ 大亚家族中，说明这四个亚家族在植物进化

史的较早期就已经形成。
同一亚家族的 ＭＡＴＥ 基因具有相同或相似的

功能，不同亚家族基因则具有完全不同的功能

（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１６）。 例如，ＭＡＴＥ Ⅲ亚家族基因

中，一些基因如 ＧＭＦＲＤａ、ＨｖＡＡＣＴ１、 ＳｂＭＡＴＥ、 Ｓｃ⁃
ＦＲＤＬ１ 等形成一个簇，其蛋白都具有转运柠檬酸

的功能，在铝脱毒和铁转运中起着重要作用，而在

ＭＡＴＥ Ⅱ亚家族基因中一些已知功能的蛋白则以

黄酮类物质为转运底物。 ＭＡＴＥ 基因家族的分类

对发现其功能具有指导意义，对大豆的 ＭＡＴＥ 基因

家族的分类及对铝脱毒相关基因（如 ＧｍＭＡＴＥ７５、
ＧｍＭＡＴＥ７９ 等） 的表达分析中也支持了该结论

（Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ， ２０１６）。 尽管如此，还是有很多 ＭＡＴＥ
基因未被分离鉴定到或者生理功能尚不明确，有
待进一步的研究来阐明它们的结构和功能。

２　 植物 ＭＡＴＥｓ 的亚细胞定位及

生理功能

大多数植物 ＭＡＴＥ 家族蛋白由 ４４０ ～ ５５０ 个氨

基酸组成，少数由 ４００ ～ ７００ 个氨基酸残基组成。
一般包含 １２ 个跨膜螺旋结构，少数含有 ８ ～ １３ 个

跨膜区（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１６）。 来源于所有生物的

ＭＡＴＥｓ 约具有 ４０％的序列相似性，根据其序列相

似性及亲缘关系的远近，已经鉴定到的约有 ９００
个 ＭＡＴＥ 家族蛋白被分为三个亚类，即 ＮｏｒＭ 亚

类、ＤｉｎＦ 亚类和真核亚类。 其中，ＮｏｒＭ、ＤｉｎＦ 亚类

为 Ｈ＋ ／ Ｎａ＋势驱动，真核亚类则全部为 Ｈ＋势驱动，
目前已知的植物 ＭＡＴＥ 家族成员大部分属于真核

亚类。 对 ＭＡＴＥ 基因亚家族蛋白的亚细胞定位预

测的研究中发现大多数 ＭＡＴＥ Ｉ 和 ＭＡＴＥ Ⅱ基因

亚家族的蛋白主要定位于细胞质膜上，ＭＡＴＥ Ⅲ
和 ＭＡＴＥ ＩＶ 亚家族基因蛋白则分别定位于叶绿体

膜和质膜上（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ，２０１６）。 此外研究发现少

部分 ＭＡＴＥ Ⅲ 和 ＭＡＴＥ ＩＶ 亚家族基因蛋白定位于

液泡膜或者细胞膜上。 这些植物 ＭＡＴＥｓ 定位广

泛，生理功能多样，后文将对它们的亚细胞定位及

生理功能进行详细介绍。
２．１ 植物 ＭＡＴＥｓ 的亚细胞定位

植物 ＭＡＴＥｓ 的亚细胞定位及其组织特异性表

达往往和它们的功能相关。 例如，烟草将生物碱

分泌到胞外和储存在液泡中，是其广泛而保守的

机制 （ Ｓｈｉｔａｎ ｅｔ ａｌ， ２０１４ ）， 参 与 该 过 程 的 烟 草

ＭＡＴＥ 蛋白往往定位在细胞质膜或者液泡膜上。
在高粱和大麦中分离到的参与铝脱毒的 ＭＡＴＥ 转

运蛋白 ＳｂＭＡＴＥ 和 ＨｖＡＡＣ Ｔ１ 都能排出柠檬酸，两
者都被发现定位于根尖的质膜上（ Ｆｕｒｕｋａｗａ ｅｔ ａｌ，
２００７； Ｍａｇａｌｈａｅｓ ｅｔ ａｌ， ２００７）。 研究发现葡萄中两

种与花色素转运相关的 ＭＡＴＥ 转运蛋白 ＶｖＡＭ１
和 ＶｖＡＭ３ 定位在小囊泡上，而花色素不仅累积在

液泡中，也累积在活跃于液泡膜周围的小囊泡中。
在葡萄中分离到的另两个原花色素 ＭＡＴＥ 转运蛋

白，Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ ＭＡＴＥ１ 和 ＭＡＴＥ２，它们虽然序列

相似（Ｐｅｒｅｚ⁃Ｄｉａｚ ｅｔ ａｌ， ２０１４），但 ＶｖＭＡＴＥ１ 定位在

液泡膜上，而 ＶｖＭＡＴＥ２ 定位在高尔基体上，说明

这些 ＭＡＴＥ 转运蛋白通过不同途径参与到原花色

素的累积上。 这些研究表明植物 ＭＡＴＥｓ 定位在细

胞的各种生物膜上，这和它们的功能多样性是一

致的。
植物 ＭＡＴＥｓ 不仅亚细胞定位不同，大多数还

显示出明确的组织特异性表达模式。 例如，Ｎｔ⁃
ＪＡＴ１ 在叶、茎和根中表达（Ｍｏｒｉｔａ ｅｔ ａｌ， ２００９），而
ＮｔＭＡＴＥ１ 和 ＮｔＭＡＴＥ２ 仅在根中表达（ Ｓｈｏｊｉ ｅｔ ａｌ，
２００９）。 拟南芥中和多种表型相关的两种转运蛋

白 ＯｓＭＡＴＥ１ 和 ＯｓＭＡＴＥ２ 均定位于茎尖和生殖器

官的质膜上（ Ｔｉｗａｒｉ ｅｔ ａｌ， ２０１４）。 两种参与了铁

６３５１ 广　 西　 植　 物 ３８ 卷



转运的水稻 ＭＡＴＥ 转运蛋白 ＯｓＰＥＺ１ 和 ＯｓＰＥＺ２
被发现在中柱中特异性表达，可能控制着原儿茶

酸和咖啡酸的排出，ＯｓＰＥＺ２ 还被发现在根伸长区

有表达（Ｂａｓｈｉｒ ｅｔ ａｌ， ２０１１； Ｉｓｈｉｍａｒｕ ｅｔ ａｌ， ２０１１）。
拟南芥 ＡｔＦＲＤ３ 蛋白定位于拟南芥中柱鞘和维管

组织的细胞膜上，在 ｆｒｄ３ 突变体中检测到铁异常，
意味着 ＡｔＦＲＤ３ 在将柠檬酸运输至根木质部的铁

转运上起作用（Ｇｒｅｅｎ ＆ Ｒｏｇｅｒｓ， ２００４）。 拟南芥

ＡｔＦＦＴ（花黄酮转运蛋白）几乎在所有组织都有表

达，包括花和种子（Ｔｈｏｍｐｓｏｎ ｅｔ ａｌ， ２０１０）。
２．２ 植物 ＭＡＴＥｓ 的生理功能

已有的研究发现植物 ＭＡＴＥｓ 可以转运不同的

底物，底物特异性也是 ＭＡＴＥ 最重要的特性之一。
尽管目前还没有发现与其底物特异性相关的化学

结构，但是从其组织特异性表达和亚细胞定位及

其底物的多样性来看，它们行使的功能是多种多

样的。
２．２．１ 外源性物质的排出 　 从植物中最先分离到

的 ＭＡＴＥ 转运蛋白是参与外来化合物的解毒。 用

Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ 进 行 功 能 筛 选 时 发 现， 拟 南 芥

ＡｔＤＴＸ１ 基因具有抗诺氟沙星的作用 （ Ｌｉ ｅｔ ａｌ，
２００２）。 用 ＡｔＤＴＸ１ 转化的大肠杆菌进行细胞功能

分析，发现该转运体能使有毒物质如抗生素和镉

以及两种植物生物碱（小檗碱和非洲防己碱）外

排。 拟南芥中缺乏这些生物碱，ＡｔＤＴＸ１ 可能将这

些分 子 作 为 外 源 性 物 质 从 植 物 细 胞 中 排 出

（Ｋｕｒｏｄａ ＆ Ｔｓｕｃｈｉｙａ， ２００９）。 拟南芥中鉴定到的

另一个 ＭＡＴＥ 转运蛋白 ＡｔＡＬＦ５ 的基因突变能导

致侧根形成的缺陷，增加根系对多种化合物的敏

感性。 在生理上，ＡｔＡＬＦ５ 和 ＡｔＤＴＸ１ 一样，被认为

能使外源性物质排出，但是 ＡｔＡＬＦ５ 的转运底物还

没有得到很好的鉴定（Ｄｉｅｎｅｒ ｅｔ ａｌ， ２００１）。
２．２．２ 次生代谢产物的排出和累积 　 植物生长过

程中产生了大量的次级代谢产物，如生物碱、萜类

化合物和酚类化合物等，植物则根据需要对这些

产物的外排、运输及体内累积进行精细的调控。
生物碱是次级代谢产物的一个主要种类，不

同生物碱的化学结构各不相同，它们具有很强的

生物学活性，可能对植物细胞产生毒性。 因此，植
物细胞也发展出了多种生物碱脱毒机制（ Ｓｉｒｉｋａｎｔ⁃

ａｒａｍａｓ ｅｔ ａｌ， ２００８）。 其中，将生物碱分泌到胞外

和转运到液泡中是非常广泛而保守的机制，这对

生物碱脱毒非常重要（ Ｓｈｉｔａｎ ｅｔ ａｌ， ２００３）。 此外，
能积累内源性生物碱的三种 ＭＡＴＥ 转运蛋白 Ｎｔ⁃
ＪＡＴ１（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ ｊａｓｍｏｎａｔｅ⁃ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ａｌｋａｌｏｉｄ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ １ ）、 ＮｔＭＡＴＥ１ 和 ＮｔＭＡＴＥ２ （ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ
ｔａｂａｃｕｍ ＭＡＴＥ１ 和 ＭＡＴＥ２）的编码基因从烟草中

分离出来（Ｍｏｒｉｔａ ｅｔ ａｌ， ２００９； Ｓｈｏｊｉ ｅｔ ａｌ， ２００９）。
研究发现 Ｎｔ⁃ＪＡＴ１ 具有转运尼古丁和其它生物碱

的活性，如新烟碱和东莨菪碱，但不转运黄酮。 而

两种 ＮｔＭＡＴＥｓ 则具有将根中尼古丁转运到液泡中

的脱毒功能。 烟草叶片中另一个 ＭＡＴＥ 转运蛋白

Ｎｔ⁃ＪＡＴ２ 也 作 为 尼 古 丁 转 运 蛋 白 被 分 离 出 来

（Ｓｈｉｔａｎ ｅｔ ａｌ， ２０１４），表明烟草中多种 ＭＡＴＥ 转运

蛋白参与了尼古丁转运，它们可能在植物对不同

条件的应答中起作用，也可能通过相互协作来对

尼古丁进行转运。 对这些尼古丁转运蛋白的结构

进行分析，可能有助于找到一个识别尼古丁的保

守结构域。
植物 ＭＡＴＥ 转运蛋白参与黄连素的转运。 黄

连中黄连素通过一种 Ｈ＋ ／黄连素反向转运蛋白运

输通道进入液泡膜（Ｏｔａｎｉ ｅｔ ａｌ， ２００５）。 同样，长
春花中两种单萜吲哚生物碱（ＭＩＡｓ），文多灵和长

春花碱，在叶肉细胞液泡中也是通过 Ｈ＋ ／ ＭＩＡｓ 反

向转运蛋白系统转运（ Ｃａｒｑｕｅｉｊｅｉｒｏ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。
最近 Ｔａｋａｎａｓｈｉ ｅｔ ａｌ（２０１７）在 Ｃｏｐｔｉｓ ｊａｐｏｎｉｃａ 中分

离到了一种 ＭＡＴＥ 转运蛋白，也具有黄连素转运

活性，在液泡黄连素的累积上起作用。
这些 ＭＡＴＥｓ 并非独立在生物碱的转运和累积

上起作用，除了不同 ＭＡＴＥｓ 之间的协调配合外，还
有其他转运蛋白家族和这些 ＭＡＴＥｓ 相互协作来完

成这一系列的生理活动。 比如 ＡＢＣ 转运蛋白

（ＣｊＡＢＣＢ１ 和 ＣｊＡＢＣＢ２）能调节黄连细胞膜上的黄

连素进入，以及 Ｃａｔｈａｒａｎｔｈｕｓ ｒｏｓｅｕｓ 细胞膜上的长

春花碱外排 （ Ｓｈｉｔａｎ ｅｔ ａｌ， ２００３； Ｙｕ ＆ ＤｅＬｕｃａ，
２０１３）。 另一种类型的转运蛋白，烟草 ＮＵＰ１（ｎｉｃｏ⁃
ｔｉｎｅ ｕｐｔａｋｅ ｐｅｒｍｅａｓｅ １），作为烟草根细胞膜上的质

子共运输体摄取尼古丁（Ｈｉｌｄｒｅｔｈ ｅｔ ａｌ， ２０１１）。 这

些发现表明在植物细胞或植物体中，有不同的转

运蛋白家族相互协调转运某一种生物碱。 其它新
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的转运蛋白的分离和鉴定将进一步阐明植物中生

物碱转运的机制。
植物的另一种重要次生代谢产物是黄酮类化

合物，许多植物以一种种族特异性的模式合成和

累积黄酮（Ｆｅｒｒｅｙｒａ ｅｔ ａｌ， ２０１２）。 到目前为止，人
们主要提出了 ４ 种黄酮转运途径：液泡介导的、谷
胱甘肽 Ｓ⁃转移酶（ＧＳＴ）介导的、ＡＢＣ 转运蛋白介

导的和 ＭＡＴＥ 转运蛋白介导的运输。 这些途径在

同一个细胞内共存，有多个研究结果提出他们的

功能是相互合作、相互协调的。 例如，ＡＢＣ 转运蛋

白可能运输 ＧＳＴ⁃黄酮结合体，而 ＭＡＴＥ 转运蛋白

可能调节细胞内黄酮转运到小囊泡的过程（ Ｚｈａｏ
＆ Ｄｉｘｏｎ， ２０１０）。 系统进化分析法显示参与黄酮

累积的 ＭＡＴＥ 转运蛋白形成了两个独特分支，这
可以从它们的转运底物原花青素前体和酰基化的

花色苷的差异上反映出来。
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＴＴ１２，是第一个被发现的运输黄酮

的 ＭＡＴＥ 转运蛋白，从种皮颜色变化的突变体中

筛选到（Ｄｅｂｅａｕｊｏｎ ｅｔ ａｌ， ２００１）。 它可以转运两种

黄酮、花青素⁃３⁃Ｏ⁃葡糖苷（ ｃｙａｎｉｄｉｎ⁃３⁃Ｏ⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄｅ，
Ｃｙ３Ｇ）和表儿茶酸⁃３′⁃Ｏ⁃葡糖苷（ ｅｐｉｃａｔｅｃｈｉｎ⁃３′⁃Ｏ⁃
ｇｌｕｃｏｓｉｄｅ， Ｅ３′Ｇ），Ｅ３′Ｇ 相对 Ｃｙ３Ｇ 以更高亲和性

和速度通过 ＡｔＴＴ１２ 外排，因此 Ｅ３′ Ｇ 被认为是

ＡｔＴＴ１２ 的天然转运底物（Ｍａｒｉｎｏｖａ ｅｔ ａｌ， ２００７）。
ＡｔＴＴ１２ 的 同 源 蛋 白 ＭｔＭＡＴＥ１ 从 蒺 藜 苜 蓿

（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ）的豆荚中分离到。 与 ＡｔＴＴ１２
相似的是，ＭｔＭＡＴＥ１ 定位于液泡膜上，也转运 Ｅ３′
Ｇ 和 Ｃｙ３Ｇ，该转运蛋白对 Ｅ３′Ｇ 具有更强的选择

性。 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｔ１２ 突变体的 ｔｔ 表现型能被 Ｍｔ⁃
ＭＡＴＥ１ 恢复，在 Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ 中的 ＭｔＭＡＴＥ１
敲除突变体也显示 ｔｔ 表现型，说明 ＭｔＭＡＴＥ１ 与

ＡｔＴＴ１２ 功能同源（Ｚｈａｏ ＆ Ｄｉｘｏｎ， ２０１０）。
Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ（２０１６）从柿子的一种 ＰＣＮＡ 突变型

中分离出了一种 Ｄｋｍａｔｅ１ 基因，其表达模式和柿子

发育过程中原花色素的累积呈正相关，拟南芥 ｔｔ１２
突变体中表达 Ｄｋｍａｔｅ１ 可以补偿其转运 Ｅ３′Ｇ 的

生物学功能。 根据与 ＡｔＴＴ１２ 的序列相似性还分

离到了两个苹果 ＭＡＴＥｓ（Ｍａｌｕｓ × ｄｏｍｅｓｔｉｃ ＭＡＴＥ１
和 ２（Ｆｒａｎｋ ｅｔ ａｌ， ２０１１），能恢复 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｔ１２ 突

变体的种子表型。 Ｇａｏ ｅｔ ａｌ （ ２０１６） 从棕色棉花

（Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ）纤维中分离到了一个 ＴＴ１２ 同

源 ｃＤＮＡ 全长序列，并将之命名为 ＧｈＴＴ１２，其在棕

色棉中的表达量是白色棉中的 １ ～ ５ 倍，可能在将

原花色素从细胞质转运到液泡中起作用。
苜蓿属的 ＭＡＴＥ 转运蛋白 ＭｔＭＡＴＥ２，也作为

ＡｔＴＴ１２ 的 同 源 物 被 分 离 出 来， 但 它 与 番 茄

（ Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ） ＭＡＴＥ 转运蛋白 ＳｌＭＴＰ７７
具有更高的序列同源性，其对黄酮甙类具有一个

较为 广 泛 的 底 物 特 异 性 （ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ， ２０１１ ）。
ＶｖＡＭ１ 和 ＶｖＡＭ３（葡萄 Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ ａｎｔｈｏＭＡＴＥ１
和 ３） 也是作为 ＳｌＭＴＰ７７ 的同源物被分离出来

（Ｇｏｍｅｚ ｅｔ ａｌ， ２００９）。 这些 ＭＡＴＥｓ 在浆果果皮细

胞中的表达也具有特异性，其对乙酰化花青素混

合物具有转运活性，但对非酰基化花色素无转运

活性，如 Ｃｙ３Ｇ。 葡萄 ＧＳＴ 也是一个花色素转运的

候选蛋白（Ｃｏｎｎ ｅｔ ａｌ， ２００８），并且它是 ＶｖＭＹＢＡ１
在毛状根中过表达时上调最多的基因（ Ｃｕｔａｎｄａ⁃
Ｐｅｒｅｚ ｅｔ ａｌ， ２００９），但研究发现 ＭＡＴＥ 转运蛋白和

ＧＳＴ 在调节葡萄中花色素的累积上是不相关的

（Ｇｏｍｅｚ ｅｔ ａｌ， ２０１１）。 ＳｌＭＴＰ７７ 的另一个同源物，
拟南芥 ＦＦＴ （花黄酮转运蛋白） 也被鉴定出来

（Ｔｈｏｍｐｓｏｎ ｅｔ ａｌ， ２０１０），研究表明 ＡｔＦＦＴ 在种子

发育中的作用可能和它对黄酮水平的调控相关。
蓝莓果实中也鉴定到了 ３３ 种 ＭＡＴＥｓ，系统发育分

析表明其中有 ６ 种可能参与了黄酮的转运，还有 ２
种可能参与了次级代谢产物的运输（ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ，
２０１５）。

从高 粱 （ Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ） 中 分 离 到 的 一 个

ＭＡＴＥ 转运蛋白，ＳｂＭＡＴＥ２，被证明能转运蜀黍苷

及非内源性的氰苷，但是不能转运花青素 Ｃｙ３Ｇ 或

吲哚⁃３⁃甲基硫代葡萄糖甙 （ ｉｎｄｏｌ⁃３⁃ｙｌ⁃ｍｅｔｈｙｌ ｇｌｕ⁃
ｃｏｓｉｎｏｌａｔｅ）（Ｄａｒｂａｎｉ ｅｔ ａｌ， ２０１６）。 一个 Ｈ＋ －反向

运输体可能也参与了囊泡介导的酚葡萄糖苷转运

至质外体的过程（ Ｔｓｕｙａｍａ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。 利用杂

交杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｓｉｅｂｏｌｄｉｉ×Ｐｏｐｕｌｕｓ ｇｒａｎｄｉｄｅｎｔａｔａ）微

粒体囊泡运输法发现，松柏苷（木质素的主要组

分）是以一种质子依赖的方式运输，也有研究发现

ＡＢＣ 转运蛋白也参与木质素单体运输到质外体的

过程（Ｋａｎｅｄａ ｅｔ ａｌ， ２００８； Ｍｉａｏ ＆ Ｌｉｕ，２０１０； Ａｌｅ⁃
ｊａｎｄｒｏ ｅｔ ａｌ， ２０１２），说明木质素单体运输到质外体
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也是存在 ＭＡＴＥ 转运蛋白和 ＡＢＣ 转运蛋白的协调

运输机制。
２．２．３ 金属离子的转运 　 除了对外源性物质的排

出和一些次生代谢产物的转运之外，还发现植物

ＭＡＴＥｓ 在金属离子的转运上也起作用，研究比较

多的是其在铁离子的转运和铝脱毒中的作用。
因为铁是植物生长必需的矿物元素，植物已

经发展出高度复杂的系统来摄取和转运铁。 一些

ＭＡＴＥ 转运蛋白也参与了铁转运，通过排出柠檬酸

或原儿茶酸鳌合铁来增加它的可溶性。 外排柠檬

酸的 ＭＡＴＥ 转运蛋白之间比较相似，和其它 ＭＡＴＥ
转运蛋白差异很大，因此在系统发育分析中形成

了一个独特的分化枝。 除了拟南芥 ＭＡＴＥ 转运蛋

白 ＡｔＦＲＤ３（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｆｅｒｒｉｃ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｄｅ⁃
ｆｅｃｔｉｖｅ ３）显示出柠檬酸外排活性对铁转运起作用

外，在水稻中 ＡｔＦＲＤ３ 的同源物 ＯｓＦＲＤＬ１ （Ｏｒｙｚａ
ｓａｔｉｖａ ｆｒｄ⁃ｌｉｋｅ １）也具有一个相似的作用机制，表明

该机 制 在 被 子 植 物 是 广 泛 存 在 的 保 守 机 制

（Ｙｏｋｏｓｈｏ ｅｔ ａｌ， ２０１１）。 从土壤中摄取铁的机制则

被发现是不同的，禾本科植物利用麦根酸螯合铁，
其它植物则利用铁还原酶还原三价铁离子来增加

铁的溶解度（Ｋｏｂａｙａｓｈｉ ＆ Ｎｉｓｈｉｚａｗａ， ２０１２）。
研究还发现 ＡｔＦＲＤ３ 对铁在花粉粒和胚胎中

运输的调控对花粉发育和发芽是必需的（Ｒｏｓｃｈｚｔ⁃
ｔａｒｄｔｚ ｅｔ ａｌ， ２０１１）。 类 似 地，一 种 豆 科 植 物 的

ＭＡＴＥ 转 运 蛋 白， ＬｊＭＡＴＥ１ （ Ｌｏｔｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ
ＭＡＴＥ１），也参与了将铁从根转运至根瘤的过程

（Ｔａｋａｎａｓｈｉ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。 大豆根木质部中柠檬酸

和 ＭＡＴＥ 转运蛋白介导的铁转运系统 ＧｍＦＲＤ３ａ
和 ＧｍＦＲＤ３ｂ（ Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ ＦＲＤ３ａ 和 ３ｂ） 及黑麦

ＳｃＦＲＤＬ１ （Ｓｅｃａｌｅ ｃｅｒｅａｌ ＦＲＤＬ１）中也行使着同样的

功能 （ Ｒｏｇｅｒｓ ｅｔ ａｌ， ２００９； Ｙｏｋｏｓｈｏ ｅｔ ａｌ， ２０１０）。
在研究 Ａｌ３＋ 脱毒机制中还发现大麦 ＨｖＡＡＣ Ｔ１
（ Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ ａｌｕｍｉｎｕｍ⁃ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｃｉｔｒａｔｅ ｔｒａｎｓ⁃
ｐｏｒｔｅｒ１ ） 和 小 麦 ＴａＭＡＴＥ１ｂ （ Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ
ＭＡＴＥ１ｂ）也起着同样的作用 （ Ｆｕｊｉｉ ｅｔ ａｌ， ２０１２；
Ｔｏｖｋａｃｈ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。

在拟南芥中分离到的一个突变体 ｅｌｓ１⁃Ｄ（ ｅａｒｌｙ
ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ １⁃Ｄｏｍｉｎａｉｎｔ），由一个异常的 ＭＡＴＥ
转运蛋白基因 ＥＬＳ１ 突变引起，该基因和先前报道

的 ＡＤＰ１，ＢＣＤ１ 和 ＤＴＸ５０ 同源性高，其过表达能

降低 ｅｌｓ１⁃Ｄ 中的铁含量，ｅｌｓ１⁃Ｄ 叶片的加速衰老能

通过补充外源性铁恢复，该基因和拟南芥中的铁

内稳态相关（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１６）。 从参与镉累积的

基因 中 分 离 到 的 两 种 水 稻 ＭＡＴＥ 转 运 蛋 白

ＯｓＰＥＺ１ 和 ＯｓＰＥＺ２（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ ｐｈｅｎｏｌｉｘ ｅｆｆｌｕｘ ｚｅｒｏ
１ 和 ２）则被发现通过外排一种酚类化合物原儿茶

酸参与了铁转运，这些酸能螯合质外体中的铁从

而增加它在中柱中的溶解度（Ｂａｓｈｉｒ ｅｔ ａｌ， ２０１１）。
增强子诱捕突变法还筛选到一个拟南芥 ＭＡＴＥ 转

运蛋白 ＺＲＺ（Ｂｕｒｋｏ ｅｔ ａｌ， ２０１１），通过另一个过表

达突变筛选也鉴定到 ＺＲＺ 基因，但作为 ＢＣＤ１
（ ｂｕｓｈａｎｄ ｃｈｏｒｏｔｉｃ⁃ｄｗａｒｆ １ ） 筛 选 到 （ Ｓｅｏ ｅｔ ａｌ，
２０１２）。 除了在 Ａｔｚｒｚ 过表达突变体中观察到的表

型外，ｂｃｄ１ 突变体还展现出灰绿色叶片，伴随着叶

绿素和铁含量的减少。 这种表型能通过施加铁得

到改善，过量的铁会诱导 ＡｔＢＣＤ１ 的表达，意味着

ＡｔＢＣＤ１ 通过分泌过量的铁来维持细胞内铁平衡。
研究发现铝耐受植物根尖能排出大量有机

酸，通过螯合铝阻碍铝的吸收从而对根产生保护

作用（Ｍａ ｅｔ ａｌ， ２００１）。 苹果酸和柠檬酸是根尖铝

脱毒的主要贡献者，它们的释放主要由 ＭＡＴＥ 和

ＡＬＭＴ 来调节（Ｒｙａｎ ｅｔ ａｌ， ２０１０）。 在铁转运中起

作用的大麦 ＨｖＡＡＣ Ｔ１ 也通过排出柠檬酸参与了

铝 脱 毒， 高 粱 ＳｂＭＡＴＥ 也 具 有 相 似 的 作 用

（Ｓｉｖａｇｕｒｕ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。 从玉米中分离到的铝脱毒

基因 ＺｍＭＡＴＥ１ 和 ＺｍＭＡＴＥ２ 都 定 位 在 质 膜 上

（Ｍａｒｏｎ ｅｔ ａｌ， ２０１０），仅 ＺｍＭＡＴＥ１ 显示出柠檬酸

外排活性。 ＺｍＭＡＴＥ２ 则与 ＯｓＰＥＺ１ 和 ＯｓＰＥＺ２ 具

有高度序列同源性，表明 ＺｍＭＡＴＥ２ 可能在铝毒性

中外排酚类化合物，说明铁和铝的转运可能存在

相同的机制。 通过反向遗传学手段从其它植物中

还分离到一些同源基因包括拟南芥 ＡｔＭＡＴＥ、水稻

ＯｓＦＲＤＬ４、黑麦 ＳｃＦＲＤＬ２、赤小豆 ＶｕＭＡＴＥ１、小麦

ＴａＭＡＴＥ１ｂ、卷心菜 ＢｏＭＡＴＥ、桉树 ＥｃＭＡＴＥ１ 和 Ｅｃ⁃
ＭＡＴＥ３ 等，绣球花中也有多种 ＭＡＴＥｓ 参与抗铝

毒。 这些发现表明，类似于铁转运系统，ＭＡＴＥ 介

导的 Ａｌ３＋解毒系统在被子植物中也是广泛保守存

在的（Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ， ２００９； Ｙｏｋｏｓｈｏ ｅｔ ａｌ， ２０１０，２０１１；
Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１１； Ｓａｗａｋｉ ｅｔ ａｌ， ２０１３； Ｗｕ ｅｔ ａｌ，
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２０１４）。
ＭＡＴＥｓ 除了和金属离子的转运相关外，还与

阴离子的转运相关，如 Ｃｌ－（Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１４）。 两

个液泡 ＭＡＴＥｓ 转运蛋白，ＤＴＸ３３ 和 ＤＴＸ３５，在拟

南芥中作为氯离子转运的重要通道调节膨压。 烟

草叶肉细胞中异位表达 ＤＴＸ３３ 和 ＤＴＸ３５ 引起液

泡膜上电压依赖性内向氯离子电流，其高表达在

毛状根快速伸长和气孔运动中引起根毛和保卫细

胞膨压的变化。 这两个基因的突变则会导致根毛

变短和气孔变小。 此外，ｄｔｘ３５ 单突变体还会导致

花粉管的生长缺陷，从而表现出较低的生育率。
独立的液泡膜片钳结果表明，在双突变体中内向

的氯离子通道活性受损。 由于 ＭＡＴＥ 转运蛋白是

众所周知的有机化合物转运蛋白，发现该蛋白家

族成员作为氯离子通道，扩大了这一大转运蛋白

家族的功能定义。
２．２．４ 植物激素合成及信号传递 　 研究还显示

ＭＡＴＥ 转运蛋白参与了植物激素的信号传递过程。
拟南芥突变体 ａｄｐ１⁃Ｄ（ ａｌｔｅｒｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｐｒｏｇｒａｍ
１⁃Ｄｏｍｉｎａｎｔ），过表达了一个 ＭＡＴＥ 转运蛋白 Ａｔ⁃
ＡＤＰ１，表现出多种性状，包括莲座叶的加速生长，
早花和侧根数量的增加（ Ｌｉ ｅｔ ａｌ， ２０１４）。 这个表

型是由于分生组织中植物激素生物合成基因的抑

制导致 ＩＡＡ 水平的下降引起的，而在这个区域 Ａｔ⁃
ＡＤＰ１ 存在过表达。

一个被命名为 ＡｔＡＤＳ１ （ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｄｉｓｅａｓｅ ｓｕｓ⁃
ｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ１⁃ Ｄｏｍｉｎａｎｔ）的 ＭＡＴＥ 转运蛋白在 ａｄｓ１⁃Ｄ
突变体中被发现和植物疾病抗性相关（ Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ，
２０１１）。 过表达该基因能使植株的水杨酸水平下

降。 相反，ａｄｓ１ ／ ａｄｐ１ 的缺失则导致植株的抗病能

力增加。 拟南芥促进疾病易感性 ５（ ｅｄｓ５）突变体

也显示出水杨酸累积受损，降低了拟南芥的抗病

能力 （ Ｎａｗｒａｔｈ ｅｔ ａｌ， ２００２ ）。 相 反， 拟 南 芥 中

ＡｔＥＤＳ５ 的过表达促进水杨酸的累积及对病毒的抗

性（ Ｉｓｈｉｈａｒａ ｅｔ ａｌ， ２００８）。 遗传学和生物化学分析

显示该 ＭＡＴＥ 转运蛋白在表皮细胞中有将水杨酸

从叶绿体的生物合成位点转运至细胞质中的功能

（Ｓｅｒｒａｎｏ ｅｔ ａｌ， ２０１３； Ｙａｍａｓａｋｉ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。
对拟南芥 ＭＡＴＥｓ 成员的一个综合突变分析发

现 ＡｔＤＴＸ５０ 作为脱落酸外排转运蛋白起作用

（Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１４）。 在 ａｔｄｔｘ５０ 突变体中可以观

察到叶片中 ＡＢＡ 大量累积，具有更高的干旱耐受

性，伴随较低的气孔导度。 一个 ＡＢＡ 的结合物，脱
落酸葡萄糖酯，在拟南芥的液泡中累积，其中有质

子反向运输蛋白的参与，可能是 ＭＡＴＥ 转运蛋白

（Ｂｕｒｌａ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。
２．２．５ 其它生理功能 　 植物 ＭＡＴＥ 转运蛋白还在

其它的一些生理过程中起作用，包括植物发育和

磷摄取及分泌抗菌化合物等。 ＭＡＴＥ 基因突变或

者 ＭＡＴＥ 转运蛋白的过表达导致的形态学变化在

转基因拟南芥中也观察到。 ＯｓＭＡＴＥ１ 和 ＯｓＭＡＴＥ２
是砷处理后上调的两个基因（Ｔｉｗａｒｉ ｅｔ ａｌ， ２０１４）。
拟南芥中 ＯｓＭＡＴＥ１ 或 ＯｓＭＡＴＥ２ 的过表达会导致

多效表型，如叶长、早花，以及对 ＰｓｔＤＣ３０００ 的易

感性增强，参与发育、生物钟和防御反应的各种拟

南芥基因也被调节等。 在玉米中还分离到一个

ＭＡＴＥ 基因的突变体 Ｂｉｇ ｅｍｂｒｙｏ １（Ｂｉｇｅ１），其表型

和 ｃｙｐ７８ａ 突变表型相似，在 Ｂｉｇｅ１ 突变的胚中，
ＣＹＰ７８Ａ 基因的表达上调。 ＢＩＧＥ１ 定位于高尔基

体，意味着它可能在分泌信号分子上起作用，从而

调节侧生器官的发生时间（ Ｓｕｚｕｋｉ ｅｔ ａｌ， ２０１５）。
此外，还有研究发现拟南芥中 ＡＢＳ３ 和相关 ＭＡＴＥ
家族转运蛋白负调节胚轴细胞的伸长（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ，
２０１５）。 拟 南 芥 的 一 种 ＭＡＴＥ 转 运 蛋 白 ＲＨＣ１
（ＲＥＳＩＳＴＡＮＴ ＴＯ ＨＩＧＨ ＣＯ２），还能和其它蛋白一

起调节 ＣＯ２ 诱 导 的 气 孔 关 闭 过 程 （ Ｔｉａｎ ｅｔ ａｌ，
２０１５）。 在 Ｐ 缺乏的条件下，白羽扇豆（ Ｌｕｐｉｎｕｓ ａｌ⁃
ｂｕｓ）能长出簇状根，其中 ＬａＭＡＴＥ 高表达（ Ｕｈｄｅ⁃
Ｓｔｏｎｅ ｅｔ ａｌ， ２００５）。 研究显示，Ｐ 胁迫下 Ｌｕｐｉｎｕｓ 根
释放大量的苹果酸和柠檬酸（Ｃｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１１），
而 ＬａＭＡＴＥ 显示出与柠檬酸转运 ＭＡＴＥｓ 高度相似

的序列同源性，表明 ＬａＭＡＴＥ 在簇状根中可能作

为一个柠檬酸外排的载体存在。 然而，ＬａＭＡＴＥ 不

能补充一个具有天然 ＬａＭＡＴＥ 启动子的 ａｔｆｒｄ３ 突

变体的功能，因此其功能还有待进一步研究。

３　 展望

以上大量研究证明了 ＭＡＴＥｓ 转运底物和生物

功能的多样性。 一方面，这些研究成果可以为相

０４５１ 广　 西　 植　 物 ３８ 卷



关应用提供重要的理论指导。 目前通过基因工程

手段在多种植物中表达一些耐铝基因，获得了一

些相关转基因耐铝植物 （Ｍａｇａｌｈａｅｓ ｅｔ ａｌ， ２００７；
Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ， ２０１４； Ｗｕ ｅｔ ａｌ， ２０１４），有望在铝污染

的酸性土壤中进行植被修复。 如果在植物中过表

达具有外排外源性物质作用的 ＭＡＴＥ 基因，能增强

植物对一些有毒物质的外排能力的话，将减少这

些物质对植物的损伤，对有相应污染土壤上的植

被修复也会具有重要意义。 此外，还可以考虑通

过过表达能累积植物体内某些生物活性物质的

ＭＡＴＥ 基因，使得在植物中增加其累积量成为可

能，为更容易得到植物源的生物活性物质提供帮

助。 另一方面，从这些研究中发现，根据蛋白结构

分类的同一亚家族的 ＭＡＴＥｓ 可能具有相同或相似

的作用，说明它们的结构和功能具有相关性。 目

前很多植物 ＭＡＴＥｓ 蛋白的转运特性还没有阐明，
也还没有研究发现与植物 ＭＡＴＥｓ 底物特异性相关

的化学结构，这可能是因为其结构与功能相关性

研究比较少的缘故。 不过基于细菌 ＮｏｒＭ 结构的

一些研究已经表明了其结构和转运底物的关系

（Ｔａｍａｎｎａ ＆ Ｒａｍａｎａ， ２０１５； Ｌｕ ｅｔ ａｌ， ２０１６； Ｒａｄ⁃
ｃｈｅｎｋｏ ｅｔ ａｌ， ２０１５）。 相信随着对植物 ＭＡＴＥｓ 研

究的深入，通过计算机模拟对其结构不断地进行

解析，将加快预测植物中的 ＭＡＴＥ 基因，解析其蛋

白结构和推测其可能的底物，找到其结构与功能

的相关性，甚至可以通过基因突变来对蛋白结构

进行改造，进一步通过遗传育种的手段改良植物

性状，配合对环境条件的调节来更好的运用植物

ＭＡＴＥｓ 资源。
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ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ａｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｏｆ ｌｉｇｎｉｎ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒｓ
ａｃｒｏｓｓ ｐｌａｓｍａ ａｎｄ ｖａｃｕｏｌａｒｍｅｍｂｒａｎｅｓ ［ Ｊ］． Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ
Ｓｃｉ ＵＳＡ， １０７（５２）： ２２７２８－２２７３３．

ＭＯＲＩＴＡ Ｍ， ＳＨＩＴＡＮ Ｎ， ＳＡＷＡＤＡ Ｋ， ｅｔ ａｌ， ２００９． Ｖａｃｕｏｌａｒ
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２００２． ＥＤＳ５， ａｎ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ⁃ｄｅ⁃
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ＳＥＯ ＰＪ， ＰＡＲＫ Ｊ， ＰＡＲＫ ＭＪ， ｅｔ ａｌ， ２０１２． Ａ Ｇｏｌｇｉ⁃ｌｏｃａｌｉｚｅｄ
ＭＡＴＥ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｉｒｏｎ ｈｏｍｏｅｏｓｔａｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｏｓｍｏｔｉｃ
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１６２（４）： １８１５－１８２１．

ＳＨＩＴＡＮ Ｎ， ＢＡＺＩＮ Ｉ， ＤＡＮ Ｋ， ｅｔ ａｌ， ２００３． Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ
ＣｊＭＤＲ１， ａ ｐｌａｎｔ ｍｕｌｔｉｄｒｕｇ⁃ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ⁃ｔｙｐｅ ＡＴＰ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ
ｃａｓｓｅｔｔｅ ｐｒｏｔｅｉｎ， ｉｎ ａｌｋａｌｏｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ Ｃｏｐｔｉｓ ｊａｐｏｎｉｃａ
［Ｊ］． Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡ， １００（２）： ７５１－７５６．

ＳＨＩＴＡＮ Ｎ， ＤＡＬＭＡＳ Ｆ， ＤＡＮ Ｋ， ｅｔ ａｌ， ２０１３． Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ｏｆ Ｃｏｐｔｉｓ ｊａｐｏｎｉｃａ ＣｊＡＢＣＢ２， ａｎ ＡＴＰ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓｓｅｔｔｅ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｌｋａｌｏｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ［ Ｊ］． Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，
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ＳＨＩＴＡＮ Ｎ， ＫＡＴＯ Ｋ， ＳＨＯＪＩ Ｔ， ２０１４． Ａｌｋａｌｏｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ
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