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ABC转运蛋白调控植物根系分泌物外排的研究进展

付小彤，李楠楠，张一涵，李 坤
（沈阳农业大学 园艺学院，沈阳 110161）

摘 要：根际微生态环境影响着植物的生长发育，良好的根际微生态环境有利于植株的生长。根系分泌物作为根际微

生态环境的重要组成成分，是植物与根际环境交流的重要载体，植物可以通过调节根系分泌物的种类及含量，促进或

抑制某些根际微生物的生长与繁殖，改变根际土壤微生物群落结构与功能,调控根际微生态环境，进而影响植株的生

长发育。传统上根系分泌物被认为是通过被动途径运输到根际土壤中，随着研究的深入，现已证实根系能够依靠跨膜

转运蛋白参与的主动运输途径，调控根系分泌物的种类及含量。ABC（ATP-binding cassette transporter）转运蛋白作为

生物界最大的膜蛋白家族之一，能够通过利用水解ATP释放的能量，参与多种化合物的运输，如脂类、酚酸、激素等物

质，在介导根系分泌物的跨膜运输、影响根际微生物的种类及丰度、调控根际微生态环境中发挥着重要作用。为了更

深入明确根系分泌物的分泌机制及其对根际微生态的作用效应，总结根系分泌物的种类，描述根系分泌的基本过程，

概述ABC转运蛋白的结构及种类，对近年来关于ABC转运蛋白调控根系分泌物外排进而影响根际微生态的研究成果

进行详细综述，并对今后关于ABC转运蛋白基因在根系分泌物外排中的研究方向提出展望，以期为相关领域的研究提

供参考与启示。
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Research Progress of ABC Transporter in Regulating Plant Root

Exudation Efflux

FU Xiaotong, LI Nannan, ZHANG Yihan, LI Kun
（College of Horticulture, Shenyang Agricultural University, Shenyang 110161, China）

Abstract：Rhizosphere microecological environment affects the growth and development of plants, and a good rhizosphere
microecological environment is beneficial to plant growth. As an important component of rhizosphere microecological
environment, root exudate was an important carrier for the communication between plants and rhizosphere environment.
Plants can promote or inhibit the growth and reproduction of certain rhizosphere microorganisms by regulating the types and
contents of root exudate, and change the structure and function of rhizosphere soil microbial community, further regulates
rhizosphere microecological environment and influences plant growth and development. Traditionally, root exudates were
considered to be transported to rhizosphere soil through passive pathways. With the deepening of research, it has been
confirmed that roots can regulate the type and content of root exudates by active transport pathways involving
transmembrane transporters. As the largest transporter family in the biological world, ABC (ATP-binding cassette
transporter) transporters can participate in the transport of various compounds, such as lipids, phenolic acids, hormones and
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other substances, by utilizing the energy released by hydrolysis of ATP. ABC transporter plays an important role in
mediating transmembrane transport of root exudates, influencing the species and abundance of rhizosphere microorganisms,
and regulating rhizosphere microecological environment. In this paper, the types of root exudates were summarized, the
basic process of root exudates was described, the structures and types of ABC transporters were outlined and the recent
research findings on the efflux of root exudate regulated by ABC transporters and their influence on rhizosphere
microecology were reviewed in detail. The future research direction of ABC transporter gene in root exudates was also
proposed, aiming to offer insights and references for related research field.
Key words：ABC transporter; root exudate; secretory process; rhizosphere microecology

植物在生长过程中，根系在生长介质中摄取养分和水分的同时也不断向生长介质中分泌质子、无

机离子以及大量的有机物质，这些物质和根组织脱落物统称为根系分泌物（root exudate）[1]。目前许多

研究表明植物在面对环境胁迫时，如低温[2]、重金属镉胁迫[3]、高浓度二氧化碳[4]及病原菌胁迫[5]时，根

系分泌物的成分和数量会发生变化，以适应不良的生长环境。YUAN等[6]发现，拟南芥受到丁香假单

胞菌（Pseudomonas syringaee pv tomato）侵染时，其根系分泌物成分会发生变化来帮助植物募集有益根

际微生物群落，进而提高对病原菌的抵抗能力。GU等[7]研究发现番茄在受到青枯雷尔氏菌（Ralstonia.
solanacearum）侵染后，根系分泌物中的咖啡酸含量升高且抑制病原菌的生长。然而并非所有根系分

泌物均能对根际微生态环境产生有益影响，刘一鸣等[8]证实蚕豆根系分泌物中一定浓度的对羟基苯甲

酸含量可以增加土壤中尖孢镰刀菌（Fusarium oxysporum）的数量导致枯萎病加剧。LIU等[9]研究发现

花生根系分泌物中苯甲酸可以促进花生根腐病病原菌（Fusarium sp.）菌丝生长、孢子萌发进而诱导土

传病害。传统上根系分泌物被认为是通过被动途径运输到根际土壤中[10]，随着研究的深入，人们发现

植物能够通过调节根系细胞膜上的转运蛋白活性，主动调控根系分泌物质的外排过程，即根系能够依

靠跨膜转运蛋白参与的主动运输途径，调控根系分泌物的种类及含量，进而影响根际微生态环境，在

这个过程中ABC转运蛋白发挥着重要作用。为了更深入明确根系分泌物的分泌机制及其作用效应，

本研究首先概述根系分泌物的种类和根系分泌物的分泌过程，然后重点阐述ABC转运蛋白在调控根

系分泌物外排进而影响根际微生态环境中的作用，并对ABC转运蛋白今后的研究方向提出了展望，以

期为ABC转运蛋白调控植物根系分泌相关研究提供理论指导。

1 根系分泌物

1.1 根系分泌物的组成

1979年，WAREMBOURG和BILLES[11]及ROVIRA等[12]将根系分泌物进行了分类，具体可划分为：

分泌物、渗出物、裂解物质以及粘胶质。为便于研究，结合根系分泌物本身的属性，人们多将其划分为

低分子有机化合物（糖类、氨基酸、脂肪酸等）、高分子黏性物质（多糖醛酸、生物酶等）和无机离子

（Mg2＋、NO3-等），具体见表1。
根据根系分泌物的物种专一性，又可将其分为两大类，非专一性与专一性。非专一性根系分泌物

是众多植物都会分泌的，包括但不限于单糖、寡糖、蛋白质、氨基酸和脂肪酸等。而专一性根系分泌物

是某种植物特有的或者特殊的环境下[13]诱导分泌的化合物。例如，高粱可以释放一种高粱酮的分泌

物，能够抑制其他植物的生长，高粱幼苗在水溶性苘麻根提取物中生长时会产生更多的高粱酮[14-15]。
此外，有研究发现，缺锌处理下小麦耐缺锌基因型会比敏感基因型分泌更多的 2’-脱氧麦根酸[16]。在

铝胁迫环境下，小麦近等位基因系耐铝基因型分泌的苹果酸是铝敏感基因型的5~10倍[17]。
1.2 根系分泌的基本过程

植物根系合成的代谢物质至少需要穿过一层膜才能从根系细胞的细胞质进入根际，这个跨膜运

输的过程涉及 3种方式，包括被动运输、囊泡运输以及主动运输（图 1）。传统的观点认为根系分泌是

被动过程，如扩散和离子通道。扩散可以释放低分子量有机化合物[34]，例如糖和氨基酸。当面临特定

胁迫如营养胁迫或重金属铝胁迫时，植物会分泌特定羧酸盐（如柠檬酸盐、苹果酸盐和草酸盐），但它

们不能通过根膜扩散，此时位于细胞膜上的离子通道开始发挥作用[35-36]。囊泡运输，主要参与高分子
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量物质的运输。除以上分泌途径外，研究发现定位在根系质膜上具有跨膜转运功能的膜转运蛋白可

主动运输根系分泌物，在调控根系分泌物外排中发挥重要作用，其中ABC转运蛋白（ATP-binding cas⁃
sette transporter）作为生物界最大的转运蛋白家族之一，其可以利用水解ATP释放的能量[37-38]，对多种

生物分子进行跨膜运输，如脂质、酚类物质、激素和化学药物等[39]。MATE转运蛋白，被认为次级活性

转运体，需要依赖电化学梯度进行物质跨膜运输[40]。

2 ABC转运蛋白

2.1 ABC转运蛋白的结构及种类

ABC蛋白存在于各类细胞器中，其中多数定位于质膜和液泡膜，部分定位于线粒体、叶绿体、内质

网等细胞器内[41]。依据结构域数量和排序方法的差异，ABC转运蛋白可分成 2类，一类为全分子转运

类别
Category

低分子有机
化合物

Low molecular
weight organic
compounds

高分子粘性物质
High molecular
weight viscous
substances

无机离子
Inorganic ions

氨基酸类
Amino acids

糖类
Carbohydrates

酚酸类
Phenolic acids

脂肪酸类
Fatty acids
其他有机酸

Other organic ac⁃
ids

类固醇
Steroids
核苷酸类
Nucleotides
类黄酮
Flavonoids
维生素
Vitamins
植物激素

Plant hormones
其他
Others

多糖醛酸
Polysaccharide
uronic acids
生物酶类
Enzymes

阳离子Cations
阴离子Anions

根系分泌物成分
Composition of the root exudates

甘氨酸，丙氨酸，缬氨酸，亮氨酸，异亮氨酸，甲硫氨酸，脯氨酸，色氨酸，酪氨酸，半胱氨酸，苯
丙氨酸，天冬酰胺，谷氨酰胺，苏氨酸，天门冬氨酸，精氨酸，组氨酸，鸟氨酸，胱氨酸，赖氨酸、
谷氨酸，γ-氨基丁酸，脱氧麦根酸，阿凡酸，麦根酸
Glycine, Alanine, Valine, Leucine, Isoleucine, Methionine, Proline, Tryptopha, Serine, Tyrosine, Cys⁃
teine, Phenylalanine, Asparagine, Glutamine, Threonine, Aspartic acid, Arginine, Histidine, Orni⁃
thine, Cystine, Lysine, Glutamic acid, Gamma-Aminobutyric acid,
Deoxymugineic acid, Aminobutyric acid, Mugineic acid
核糖，阿拉伯糖，葡萄糖，半乳糖，果糖，甘露糖，鼠李糖，麦芽糖，蔗糖，棉子糖，乙酰葡萄糖胺，
乙酰半乳糖胺
Ribose, Arabinose, Glucose, Galactose, Fructose, Mannose, Rhamnose, Maltose, Sucrose, Raffinose,
N-Acetylglucosamine, N-Acetylgalactosamine
香豆酸，对香豆酸，阿魏酸，儿茶酸，原儿茶酸，咖啡酸，水杨酸，丁香酸，香草酸，异香兰酸，藜
芦酸，龙胆酸，番石榴酸，东莨菪素，二羟基苯，对羟基苯甲酸，对羟基苯乙酸
Coumaric acid, ρ-Coumaric acid, Ferulic acid, Catechinic acid, Aminobutyric acid, Caffeic acid, Sal⁃
icylic acid, Syringic acid, Vanillic acid, Isovanillic acid, Veratric acid, Gentisic acid, Psidiolic acid,
Scopoletin, Dioxybenzene, ρ-Hydroxybenzoic acid, ρ-Hydroxyphenylacetic acid
亚油酸，亚麻酸，十八烯酸，软脂酸，硬脂酸，豆蔻酸
Linoleic acid, Linolenic acid, Oleic acid, Palmitic acid, Stearic acid, Myristic acid
柠檬酸，苹果酸，琥珀酸，肉桂酸，酒石酸，乌头酸，马来酸，草酸，乳酸，甲酸，乙酸，丙酸，戊酸，
丙二酸，乙醇酸，苯甲酸，苯乙酸
Citric acid, Malic acid, Succinic acid, Cinnamic acid, Tartaric acid, Aconitic acid,
Maleic acid, Oxalic acid, Lactic acid, Formic acid, Acetic acid, Propionic acid, Valeric acid, Malonic
acid, Glycolic acid, Benzoic acid, Phenylacetic acid
豆固醇，菜油固醇，谷固醇
Stigmasterol, Campesterol, Sitosterol
腺嘌呤，鸟嘌呤，尿嘧啶，次黄嘌呤核苷
Adenine, Guanine, Uracil, Inosine
柚皮素，儿茶素，花青素，山奈酚，甘草素
Naringenin, Catechin, Anthocyanin, Kaempferol, Glycyrrhizin
维生素B1，B3，B5，B6，维生素H
Thiamine, Niacin, Pantothenic acid, Pyridoxine, Biotin
生长素，赤霉素，细胞分裂素
Auxin, Gibberellin, Cytokinin
胆碱，肌醇，高粱醌，蜂花醇，稻壳酮B，香兰素，尿囊素
Choline, Inositol, Sorgoleone, Myricyl alcohol, Momilactone B, Vanillin, Allantoin
多聚半乳糖醛酸
Polygalacturonic acid

脲酶，磷酸酶，硫酸酶，蛋白酶，淀粉酶，蔗糖酶，转化酶，
磷酸酯酶，木聚糖酶，硝酸还原酶，吲哚乙酸氧化酶，多聚半乳糖醛酸酶
Urease, Phosphatase, Sulfatase, Protease, Amylase, Sucrase, Invertase,
Phosphatase, Xylanase, Nitrate reductase, Indole-3-acetic acid oxidase, Polygalacturonase
H＋, K＋, Ca2＋, Na＋, Mg2＋, NH₄+
SO42-, Cl-, NO₃-,HPO42- , CN-

表1 根系分泌物成分[18-33]

Table 1 Composition of root exudates
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蛋白，即一条独立肽链含有 2个“NBD（nucleotide
domain）- TMD（transmembrane domain）”，排布为

“TMD-NBD-TMD-NBD”，这种顺序定义为正向，反

之“NBD-TMD-NBD-TMD”为反向；另一类为半分

子转运蛋白，仅以 1个“NBD-TMD”形式存在于独

立肽链，排列成“TMD-NBD”或“NBD-TMD”[42]。
NBD能够结合和水解 ATP以驱动转运，TMD将其

识别的底物进行跨膜转运。全分子ABC蛋白可以

单独起作用，而半分子ABC蛋白必须形成同源或

异源二聚体才能执行转运的功能[43]。ABC转运蛋

白的结构如图2[44]。
植物 ABC蛋白家族体系庞大，成员众多。按

照国际命名系统将植物ABC转运蛋白细分为 8个
亚族，分别为 ABCA、ABCB、ABCC、ABCD、ABCE、
ABCF、ABCG 和 ABCI[45]，目前对 ABCB、ABCC 和

ABCG亚家族研究较多，依据 Sánchez-Fernández的
命名法 ABCG可分为半分子转运蛋白WBCs（White brown complex homolog）和全分子转运蛋白 PDR
（Pleiotropic drug resistance）。ABCB可分为全分子转运蛋白MDR（Multidrug resistance）及半分子转运

蛋白 ATM（ABC transporter of the mitochondria）和 TAP（Transporter associated with antigen processing），

ABCC主要是全分子转运蛋白MRP（Multidrug resistance associated protein）[45-46]。截至当前，ABCH亚族

成员尚未在植物中发现。

2.2 ABC转运蛋白在调控根系分泌物外排中的作用

在植物中，ABC转运蛋白参与多种化合物的运输[47]，例如脂质转运，类固醇及植物激素的运输

等[43,47-49]。根据现有的研究成果初步表明ABCA与脂质代谢有关[50-51]；同时也有报道 SlABCA1和 SlAB⁃
CA2两个基因在番茄根中优先表达，推测它们可能参与根系代谢物的分泌[52]。ABCB成员主要参与生

长素及重金属的转运[53-57]。ABCC具有转运代谢产物花青素、植酸、叶酸等物质，缓解重金属毒害功

能[58-62]。ABCD参与植物生长发育及β氧化反应[63]。ABCG功能广泛，具有转运代谢物质（4-香豆酸、

甘草素、香紫苏醇和萜类物质等）[64-68]、运输激素物质（ABA、CTK等）[69-72]、参与器官形成[73-75]、逆境胁迫

响应[76-78]等功能。ABCE亚族可能在核糖体生物合成、翻译控制和基因沉默调节的过程中发挥作用[79]。
有文献报道ABCF可能参与根系生长发育，但具体功能有待验证[80]。有研究发现ABCI在果实发育期

表达，表明在果实发育过程中可能扮演着特定的功能角色[81]。
除了上述功能，ABC转运蛋白在参与植株根系分泌物外排中具有重要作用。已有研究发现ABC

转运蛋白是拟南芥、豆类等植物根系分泌的化学物质跨膜运输到根际的重要转运蛋白[82-84]。李佳琪[85]

研究发现葱与葡萄间作后，葡萄根系分泌物可以显著抑制腐皮镰刀菌（Fusarium solani）的生长，进一

步通过转录组学分析后发现葡萄 ABCC10基因表达水平上调，推测ABC转运蛋白参与葡萄根系分泌

A.被动运输（a.扩散，b.离子通道）；B.囊泡运输；C.主动运输（ABC、MATE）
A.Passive transport (a. Diffusion, b. Ion channel); B.Vesicular transport; C.Active transport (ABC, MATE)

图1 根系分泌机制

Figure 1 Mechanism of root secretion

图2 ABC转运蛋白结构[44]

Figure 2 Architecture of ABC transporter

A B C
a b

根系Root

根际Rhizosphere 2ATP 2ADP+2Pi

质膜PM
TMDTMD

NBD NBD

输出Export

细胞膜Mcmbranc
耦联螺旋Coupling helices

细胞质Cytoplasm

输入Import

NBDNBD

TMD TMD
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物成分外排。尿囊素是一种富含氮的根系分泌物成分，水稻中尿囊素的分泌可被典型的ABC转运蛋

白抑制剂正钒酸钠抑制，表明尿囊素的分泌可能依赖于一种ABC转运蛋白[86]。SUGIYAMA等[87]研究

发现，ABC转运蛋白抑制剂处理能够抑制大豆根系分泌物中的类黄酮转运，表明ABC转运蛋白很可能

参与了大豆根部中类黄酮物质的分泌过程。刘倩文[88]证实在ABC转运蛋白抑制剂正钒酸钠处理下葡

萄根系分泌物中很多代谢物的分泌随之受到抑制，说明ABC转运蛋白参与根系代谢物的分泌过程。

BADRI等[89]研究发现拟南芥中7个ABC突变体的根系分泌特性存在差异。

ABC转运蛋白能够调控根系分泌物成分进而对根际微生态环境产生影响[89-90]。番茄中ABCC6和
ABCG33转运蛋白基因的敲低会改变根系分泌物中的组成，其中十六烷酸（软脂酸）和十五烷发生显著

变化，并对马铃薯白线虫（Globodera pallida）的孵化产生抑制作用[91]。拟南芥中有 25个ABC转运蛋白

基因在根中高度表达[82]，其突变体AtABCG30会导致根系分泌物中酚酸类物质含量上升，而糖类物质

则相应减少，进一步影响了土壤微生物的菌群结构[89]，且拟南芥中ABCG37缺陷型植株会导致根系分

泌的香豆素明显降低[92]。CROUZET[93]发现烟草ABCG转运蛋白基因NtPDR1在侧根高度表达，能够将

细胞内萜类物质香紫苏醇转运到细胞外，表明该基因可能参与了代谢物的分泌，并发现茉莉酸甲酯处

理烟草之后NtPDR1上调表达，认为ABC转运蛋白有可能参与植物防御。矮牵牛（Petunia axillaris）根

系中PaPDR1参与独脚金内酯（SLs）的分泌[94]，苜蓿中与生物矮牵牛PaPDR1同源的基因MtABCG59也
参与根系独脚金内酯的分泌，并影响丛枝菌根的定殖[95]。BANASIAK等[96]发现沉默MtABCG10基因，

导致苜蓿对尖孢镰刀菌（Fusarium oxysporum）的抗性降低，表明该基因可能参与了抗性响应过程中与

植物抗毒素合成相关的类黄酮水平的调节，揭示了转运蛋白基因在根系分泌物调控中的重要作用，以

上研究结果为ABC转运蛋白影响根系分泌物成分进而影响根际微生物提供了有力证据。

图3 ABC转运蛋白在调控根系分泌物外排中的作用

Figure 3 The role of ABC transporters in regulating root exudates efflux
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3 展望

土壤是农作物根系生长载体[97]，其中根际土壤是植物生长的重要区域，受根系分泌物的影响。目

前已证实ABC转运蛋白可以调控根系分泌物的种类和含量，进而影响植物与根际微生物的相互作用，

但具体哪种物质受到何种ABC转运蛋白的调控研究尚显匮乏，其在植物根系分泌物外排中的调控机

制研究尚不明晰。针对ABC转运蛋白转运功能的研究，常用的手段是借助酵母异源表达系统在体外

MtABCG10和 soybean ABC基因可能参与此物质的转运

MtABCG10 and soybean ABC genes may be involved in the substance transfer
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来判定其转运能力。然而，随着技术的不断进步，利用发根农杆菌介导的转化技术已逐渐崭露头角，

成为研究转基因植株的高效途径之一。目前，该方法已在多种植物中成功应用，如柑橘[98]、甘薯[99]、山
桐子[100]、猕猴桃[101]等。这为ABC转运蛋白在调控根系分泌物方面的研究开辟了新的途径，为植物生

物学研究提供了有力的工具和方法。

综上可见，未来关于ABC转运蛋白基因在根系分泌物外排中的研究可以从 3方面深入开展：（1）
鉴定与根系分泌物外排相关的ABC转运蛋白；（2）深入研究ABC转运蛋白在根系分泌物外排中的功

能和分子机制，揭示其在植物生长发育和环境适应中的作用；（3）研究如何通过ABC转运蛋白来增强

植物对特定根系分泌物的外排，提升对逆境环境的适应能力。通过这些研究方向的深入探索，不仅可

以更好地理解ABC转运蛋白在植物根系分泌物外排中的功能，还能为调控土壤微生物群落提供新的

思路和方法。
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