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摘　 要　 欧美杨细菌性溃疡病菌（Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ）是引起杨树溃疡病的主要病原菌，它可引起树干形成层

的破坏和树皮的局部坏死。 为挖掘其致病基因，本研究利用二代和三代测序技术对欧美杨细菌性溃疡病菌

Ｎ⁃５⁃１ 进行了全基因组测序。 结果表明：该病菌菌株染色体和质粒大小分别为 ３ ８３２ ５６７ ｂｐ 和 １１ ２８９ ｂｐ，ＧＣ
含量分别为 ５５􀆰 ４２％和 ５６􀆰 ３２％ 。 通过对基因组的分析，共预测到 ３ ５５６ 个基因，在 ＧＯ、ＫＥＧＧ 和 ＣＯＧ 数据库

分别注释到 ２ ３４８ 个、２ ７８５ 个和 ２ ３７４ 个基因。 进一步利用 ＩＩＩ 型分泌系统数据库注释到 ５０１ 个编码分泌蛋

白的基因，在病原互作数据库中注释到了 ４２７ 个病原与宿主互作的基因，其中 １３ 个为效应子基因。 通过与

Ｌｏｎｓｄａｌｅａ 属的其他病原菌的基因组进一步比较发现，菌株 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 的基因组与 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ
ｉｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ ２６２６４ 和 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３ 的基因组存在良好的共线性关系，且与 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３ 的亲

缘关系更近。 本研究为解析欧美杨细菌性溃疡病菌的基因组结构、功能及亲缘关系提供了科学基础，并为

后续深入研究其致病基因及开展树木抗病分子育种提供了基因组信息和基因资源。
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　 　 欧美杨细菌性溃疡病菌（ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ）是导

致杨树树干形成层损伤和树皮局部坏死的主要病

原。 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｑｕｅｒｃｉｎａ 过去被称为 Ｂｒｅｎｎｅｒｉａ ｑｕｅｒｃｉｎａ
或 Ｅｒｗｉｎｉａ ｑｕｅｒｃｉｎａ， １９９７ 年 报 道 了 由 Ｂｒｅｎｎｅｒｉａ
ｑｕｅｒｃｉｎａ 引起的西班牙橡树树皮溃疡病，这是世界上

首次报道由这种细菌引起的树皮溃疡病（ Ｓｏｒｉａ ａｎｄ
Ｌｏｐｅｚ， １９９７）。 ２００６ 年，该病在河南省濮阳市 １０７ 杨

树人工林中发现。 在病害发生初期，树皮外部无明

显异常，直至发病旺期才出现溃疡病斑和粘液流出

等现象。 因此，发病的隐蔽性为该病害的防治带来

了较大的困难（贺伟等， ２００９）。 任飞娟（２０１１）通过

浸出液法和组织分离法从中林 ４６ 杨和欧美 １０７ 杨

中获得了 Ｂｒｅｎｎｅｒｉａ ｑｕｅｒｃｉｎａ 的分离物，通过形态特征

分析、１６ Ｓ ｒＲＮＡ 基因测序及同源比较，初步判定引

起欧美杨细菌性溃疡病的主要病原体为 Ｂ． ｑｕｅｒｃｉｎａ，
编号为 Ｎ⁃５⁃１。 李永（２０１３）采用组织分离法和科赫

氏法对该病原菌进行进一步鉴定，明确了此前初步

得到鉴定的 Ｂ． ｑｕｅｒｃｉｎａ 菌株即为欧美杨细菌性溃疡

病的病原细菌。 此后，基于核苷酸一致性、１６ Ｓ ｒＲＮＡ
基因序列的系统发育分析及多位点序列比对将欧美

杨细菌性溃疡病菌进一步定为新种 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ
ｓｐ． ｎｏｖ． （Ｌｉ ｅｔ ａｌ．， ２０１７）。

目前，对欧美杨细菌性溃疡病菌致病性的研究

已取得了一定进展。 Ｙａｎｇ 等（２０１４）对该病菌的致

病基因进行初步分析，证明了 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 的致病

力与Ⅱ型分泌系统 Ｔ２ＳＳ 存在直接关系。 李宾等

（２０１５）用同源重组的方法对编码 ＩＩＩ 型分泌系统的

结构基因 ｈｒｃＪ 进行了插入突变，发现这一突变导致

其致病能力下降。 与之类似，双组分信号转导系统

感受蛋白编码基因 ｌｑＨＫ１ 的突变同样会使其致病性

减弱（魏强等， ２０１７）。 随后的研究发现，ｋｄｐＥ（编码

反应调节蛋白 ＲＲ）缺失突变体和 ｋｄｐＤ（编码含有跨

膜结构的组氨酸激酶）过表达菌株均能导致病原菌

致病能力减弱（ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１８）。 近年来，研究人

员还发现，双组分信号转导系统的另一个调控蛋白

编码基因 ｌｑＲＲ２ 的缺失突变也会导致致病能力的下

降（李爱宁等， ２０１８）。
高通量测序技术为研究细菌的遗传和致病机理

提供了有价值的基因组信息，使不同菌株间的比较

分析变得更加容易。 随着新一代测序技术的发展，
测序的经济和时间成本降低 （ Ｗｉｃｈｍａｎｎ ｅｔ ａｌ．，
２０１３），越来越多的病原菌全基因组测序得以完成。
目前在 ＮＣＢＩ 数据库中存在 ３７ 株 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ 属的全

基因 组 信 息， 分 为 ４ 个 种 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ、
Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ、 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｑｕｅｒｃｉｎａ 和 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ
ｉｂｅｒｉｃａ，但其中大多数基因组的组装程度只停留在

ｃｏｎｔｉｇ 级别。 因此，对欧美杨细菌性溃疡病菌进行全

基因组测序和注释，将有助于更深入理解 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ
属的基因信息。

欧美杨细菌性溃疡病菌的致病性是通过毒力决

定因子介导的，这些因子有助于病原菌侵染寄主植

物并引起溃疡病的发生。 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ 与肠杆菌科的其

他细菌（如 Ｐｅｃｔｒｏｂａｃｔｅｒｉａ ｃａｒｏｔｏｖｏｒｕｍ 和 Ｐｅｃｔｒｏｂａｃｔｅｒｉａ
ａｍｙｌｏｖｏｒａ 等）有着较近的亲缘关系，这些细菌主要

通过细胞壁降解酶作为毒力决定因子引起寄主植物

的软腐病症状。 除了细胞壁降解酶类外，分泌系统

在病程的发展中也起着重要作用，其中 ＩＩＩ 型分泌系

统（ Ｔ３ＳＳ）尤为重要（ Ｗｉｃｈｍａｎｎ ｅｔ ａｌ．， ２０１３） 。 Ｔ３ＳＳ
是一种多蛋白质复合结构系统，许多革兰氏阴性病

原体用 Ｔ３ＳＳ 直接将致病效应蛋白传送到宿主细胞

（ Ｄｅｌｃｈｅｒ ｅｔ ａｌ．， ２００７） 。 一些效应蛋白可以抑制宿

主免疫系统的功能而加速其发病。 效应蛋白还可

以触发宿主防御机制的第二个分支，即效应子触发

的免疫（ ＥＴＩ） ，许多效应蛋白直接或间接地被宿主

抗性（ Ｒ）蛋白识别并迅速触发宿主免疫应答，包括

与防御相关的基因表达、活性氧爆发和蛋白激酶活

性 等 （ ＭｃＤｏｗｅｌｌ， ２０１９ ） 。 ＥＴＩ 与 超 敏 反 应

（ ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ， ＨＲ） 及细胞程序性死亡

（ ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ， ＰＣＤ）类似，在感染部位有

局部细胞死亡（ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１０） 。 然而，Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ
的发病机制迄今还不完全清楚，微生物基因组学和

生物信息学的应用将有助于揭示其致病基因的特

性及调控途径。
近年来，随着杨树人工林种植面积的日益扩

大，环境胁迫等不良因素频发，加上品种相对单一，
导致杨树人工林遭大面积破坏，病原菌造成的杨树

病害是影响最为重要的因素之一，其中欧美杨细菌

性溃疡病菌对杨树有致死作用。 Ｌ． ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ 和 Ｌ．
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ｉｂｅｒｉｃａ 均从受到感染的橡树组织中被分离出来，二
者都与英国的橡树急性衰退和西班牙的栎属树皮

溃疡病有关（ Ｌｉ ｅｔ ａｌ．， ２０１７） ，而其是否可以感染杨

树目前尚未发现相关报道。 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ 可以侵染杨树

和柳树的茎干，导致宿主表现出典型的溃疡病症

状。 由于该种病菌侵入部位在树皮中，化学防治基

本无效。 因此，对欧美杨细菌性溃疡病菌进行基因

组测序并了解其致病机理，将为林木抗逆育种提供

基因信息。
本研究对 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 进行了全基因组测序

和分析，利用 ＣＯＧ、ＧＯ 和 ＫＥＧＧ 等数据库进行了基

因功能注释和富集分析。 随后将 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ 与 Ｌ．
ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ、Ｌ． ｑｕｅｒｃｉｎａ 和 Ｌ． ｉｂｅｒｉｃａ 等 ４ 种病原菌进行

了共线性分析和系统发育分析，进而确定其亲缘关

系，并在 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 中鉴定得到与致病性相关的

基因，研究结果可为该病原菌致病性相关分子机制

的深入解析提供科学依据。

１ 结果与分析

１􀆰 １ 欧美杨细菌性溃疡病菌基因组序列组装及基本

信息

　 　 二代测序共获得 ７２１ Ｍｂ 的原始数据，经过质

控分析， 共获得 ６９４ Ｍｂ 的数据， 总 Ｒｅａｄｓ 数为

４ ８０７ ６８０，其中过滤掉的 Ｒｅａｄｓ 占 ３􀆰 ６５％ ，低质

量的 Ｒｅａｄｓ 占 ３􀆰 ０１％ 。 三代测序获得总碱基读数

为 ６ ００５ ３７４ ８１７ ｂｐ， Ｒｅａｄｓ Ｎ５０ 为 ２５ ９２５ ｂｐ；
Ｒｅａｄｓ Ｎ９０ 为 ７ ５４８ ｂｐ。 基于 ＢＧＩＳＥＱ 平台的二

代测序和 Ｎａｎｏｐｏｒｅ 平台的三代测序有效数据对样

品的 Ｃｌｅａｎ Ｄａｔａ 进行了组装，最终得到的基因组

大小为３ ８４３ ８５６ ｂｐ，ＧＣ 占比为 ５５􀆰 ４２％ ，包含 １
条长３ ８３２ ５６７ ｂｐ的染色体和大小为 １１ ２８９ ｂｐ 的

质粒，ＧＣ 占比分别为 ５５􀆰 ４２％ 和 ５６􀆰 ３２％ （ ＮＣＢＩ
ＢｉｏＰｒｏｊｅｃｔ ｎｕｍｂｅｒ： ＰＲＪＮＡ７１９３０４） （图 １； 表 １） 。

图 １ 欧美杨细菌性溃疡病菌 Ｎ⁃５⁃１ 基因组

Ｆｉｇｕｒｅ １ Ｃｉｒｃｕｌａｒ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ｇｅｎｏｍｅ

　 　 本研究预测到欧美杨细菌性溃疡病菌 Ｎ⁃５⁃１ 的

蛋 白 编 码 基 因 共 ３ ５５６ 个， 基 因 总 长 度 为

３ ２４８ ５６８ ｂｐ，基因平均长度为 ９１３􀆰 ５５ ｂｐ，ＧＣ 占比

５６􀆰 ８１％ 。 重复序列占比 ０􀆰 ２９５ ７％ ，其中串联重复序
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列数量为 ５１，小卫星 ＤＮＡ 数量为 ２０，微卫星 ＤＮＡ 数

量为 １５。 非编码 ＲＮＡ 占比 １􀆰 ０４７ ３％ ，其中 ｔＲＮＡ 拷

贝数为 ７４， ｒＲＮＡ 拷贝数为 ２２， ｓＲＮＡ 拷贝数为 １９
（表 １）。

表 １ 欧美杨细菌性溃疡病菌 Ｎ⁃５⁃１ 基因组的基本信息

Ｔａｂｌｅ １ Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ｇｅｎｏｍｅ

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 基本信息类型

Ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１
数值

Ｖａｌｕｅ
基因组大小（ｂｐ）
Ｇｅｎｏｍｅ ｓｉｚｅ（ｂｐ）

３ ８４３ ８５６　 　 　

基因组 ＧＣ 占比（％ ）
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｇｅｎｏｍｅ（％ ）

５５􀆰 ４２

染色体大小（ｂｐ）
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｓｉｚｅ（ｂｐ）

３ ８３２ ５６７

染色体 ＧＣ 占比（％ ）
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ（％ ）

５５􀆰 ４２

质粒大小（ｂｐ）
Ｐｌａｓｍｉｄ ｓｉｚｅ（ｂｐ）

１１ ２８９

质粒 ＧＣ 占比（％ ）
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｐｌａｓｍｉｄ（％ ）

５６􀆰 ３２

基因总长度（ｂｐ）
Ｔｏｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｇｅｎｅｓ（ｂｐ）

３ ２４８ ５６８

基因平均长度（ｂｐ）
Ａｖｅｒａｇｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｇｅｎｅｓ（ｂｐ）

９１３􀆰 ５５

基因 ＧＣ 含量（％ ）
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｇｅｎｅ ｒｅｇｉｏｎ（％ ）

５６􀆰 ８１

编码基因数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ
３ ５５６

重复序列数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔａｎｄｅｍ ｒｅｐｅａｔ
５１

小卫星 ＤＮＡ 数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｍｉｎｉｓａｔｅｌｌｉｔｅ ＤＮＡ
２０

微卫星 ＤＮＡ 数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅ ＤＮＡ
１５

ｔＲＮＡ 数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔＲＮＡ
７４

５Ｓ ｒＲＮＡ 数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ５Ｓ ｒＲＮＡ
８

１６ｓ ｒＲＮＡ 数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ １６Ｓ ｒＲＮＡ
７

２３Ｓ ｒＲＮＡ 数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ２３Ｓ ｒＲＮＡ
７

ｓＲＮＡ 数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓＲＮＡ
１９

１􀆰 ２ 基因功能注释分析

　 　 为进一步解析欧美杨细菌性溃疡病菌基因组的

功能， 将其基因组序列在 ＣＡＺＹ、 ＰＨＩ、 ＣＯＧ、 ＧＯ、
ＫＥＧＧ、 ＮＲ 和 Ｔ３ＳＳ 共 ７ 个 数 据 库 中 进 行 注 释

（表 ２）。其中，在 ＣＡＺＹ 数据库中注释到 １０４ 个基因，
ＰＨＩ 数据库中注释到 ４２７ 个基因，ＣＯＧ 数据库中注

释到 ２ ７８４ 个基因，ＧＯ 数据库中注释到 ２ ３４８ 个基

因，ＫＥＧＧ 数据库中注释到 ２ ４７２ 个基因，ＮＲ 数据库

中注释到 ３ ３０２ 个基因，Ｔ３ＳＳ 数据库中注释到５０１ 个

基因。

表 ２ 欧美杨细菌性溃疡病菌 Ｎ⁃５⁃１ 基因组注释结果统计

Ｔａｂｌｅ ２ Ｇｅｎｅｓ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１
名称

Ｎａｍｅ
数据库

Ｄａｔａｂａｓｅ
注释基因数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ

欧美杨细菌性溃疡病菌

Ｎ⁃５⁃１
Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１

ＣＡＺＹ １０４　 　 　 　 　 　 　
ＰＨＩ ４２７
ＣＯＧ ２ ７８４
ＧＯ ２ ３４８
ＫＥＧＧ ２ ４７２
ＮＲ ３ ３０２
Ｔ３ＳＳ ５０１

１􀆰 ２􀆰 １ ＧＯ 分析

　 　 Ｌ． Ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 中共有 ２ ３４８ 个基因在 ＧＯ 数据

库中得以注释（图 ２），其中 １ ９８６ 个基因（８４􀆰 ５％ ）与

分子功能有关，８１６ 个基因（３４􀆰 ７％）与细胞组分有关，
１ ８８９ 个基因（８０􀆰 ４％）与生物学过程有关。 在生物学

过程方面主要的 ５ 个过程是代谢过程 （ Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
ｐｒｏｃｅｓｓ 基因数 １ ３２４）、细胞过程（Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓ 基因

数 １２２６）、定位（ Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ 基因数 ４６３）、生物调节

（Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ 基因数 ２８８）以及生物过程调节

（Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ 基因数 ２７３）。 细胞组

分中被注释最多的是膜（Ｍｅｍｂｒａｎｅ 基因数 ５６０）、细胞

（Ｃｅｌｌ 基因数 ４１０）、细胞部件（Ｃｅｌｌ ｐａｒｔ 基因数 ４１０）以
及膜部件（Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐａｒｔ 基因数 ３２２）。 分子功能方

面被注释最多的是催化活性（Ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ 基因数

１ ３２８）、 结 合 （ Ｂｉｎｄｉｎｇ 基 因 数 ９７１） 和 转 运 活 性

（Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ 基因数 ２６１） （图 ２）。

１􀆰 ２􀆰 ２ ＣＯＧ 分析

　 　 在 ＣＯＧ 数据库中，２ ７８５ 个基因被注释为 ２４ 个

功能类别。 在这些类别中， 氨基酸转运与代谢

（Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ） 功能富集了

３６４ 个基因，是富集到的基因数量最多的功能类别；
其次 是 “ 翻 译， 核 糖 体 结 构 与 生 物 发 生 ”
（Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ， ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ）功能

类别，富集到了 ２３６ 个基因；转运（ Ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ） 和

一般功能预测（Ｇｅｎｅｒａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃａｔｉｏｎ ｏｎｌｙ）功能

类别，分别富集到了的 ２２３ 个和 ２２５ 个基因，但是，
仍有 １５２ 个特性和功能未知的基因（图 ３）。
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图 ２ 欧美杨细菌性溃疡病菌 Ｎ⁃５⁃１ 基因组 ＧＯ 注释统计
注： １： 生物黏附； ２： 生物调节； ３： 碳水化合物利用； ４： 碳利用； ５： 细胞成分组织或生物合成； ６： 细胞过程； ７： 去毒化；
８： 发育过程； ９： 定位； １０： 运输； １１： 代谢过程； １２： 多种生物过程； １３： 生物过程的负调节； １４： 氮利用； １５： 生物过程的
正调控； １６： 生物过程调控； １７： 增殖； １８： 生殖过程； １９： 刺激反应； ２０： 信号； ２１： 细胞； ２２： 细胞部分； ２３： 细胞外区域；
２４： 膜； ２５： 膜部件； ２６： 类核； ２７： 细胞器； ２８： 细胞器部分； ２９： 蛋白复合物； ３０： 抗氧化活性； ３１： 结合 ３２： 催化活性；
３３： 分子载体活性； ３４： 分子功能调节； ３５： 分子传感器活性； ３６： 小分子传感器活性； ３７： 结构分子活性； ３８： 转录调节活
性； ３９： 翻译调节活性； ４０： 转运活性
Ｆｉｇｕｒｅ ２ ＧＯ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ｇｅｎｏｍｅ
Ｎｏｔｅ： １： Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄｈｅｓｉｏｎ； ２： Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ； ３： Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ； ４： Ｃａｒｂｏｎ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ； ５： Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ
ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｒ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ； ６： Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓ； ７： Ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ； ８： Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ； ９： Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ； １０： Ｌｏｃｏｍｏｔｉｏｎ；
１１： Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ； １２： Ｍｕｌｔｉ⁃ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓ； １３： Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ； １４： Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ； １５： Ｐｏｓｉｔｉｖｅ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ； １６： Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ； １７： Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ； １８： Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐｒｏｃｅｓｓ； １９： Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｓｔｉｍｕｌｕｓ； ２０： Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ； ２１： Ｃｅｌｌ； ２２： Ｃｅｌｌ ｐａｒｔ； ２３： Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｇｉｏｎ； ２４： Ｍｅｍｂｒａｎｅ； ２５： Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐａｒｔ； ２６： Ｎｕｃｌｅｏｉｄ；
２７： Ｏｒｇａｎｅｌｌｅ； ２８： Ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ｐａｒｔ； ２９： Ｐｒｏｔｅｉｎ⁃ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ； ３０： Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｙ； ３１： Ｂｉｎｄｉｎｇ； ３２： Ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ；
３３： Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃａｒｒｉｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ； ３４： Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ； ３５： Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｔｒａｎｓｄｕｃｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ； ３６： Ｓｍａｌｌ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ｓｅｎｓｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ；
３７： Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ； ３８： Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ； ３９： Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ； ４０： Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ

图 ３ 欧美杨细菌性溃疡病菌 Ｎ⁃５⁃１ 基因组 ＣＯＧ 的功能分类
注： １： 细胞周期控制、细胞分裂和染色体分区； ２： 细胞运动； ３： 细胞壁 ／ 膜 ／ 包膜生物发生； ４： 防御机制； ５： 细胞外结构； ６：
细胞内运输、分泌和囊泡运输； ７： 翻译后修饰、蛋白质更新和伴侣； ８： 信号转导机制； ９： 染色质结构与动力学； １０： 复制、重
组和修复； １１： ＲＮＡ 加工和修饰； １２： 转录； １３： 翻译、核糖体结构和生物发生； １４： 氨基酸转运和代谢； １５： 碳水化合物的运
输和代谢； １６： 辅酶的运输和代谢； １７： 能量生产与转化； １８： 无机离子的运输与代谢； １９： 脂质运输和代谢； ２０： 转座子和
噬菌体； ２１： 核苷酸转运和代谢； ２２： 次生代谢产物的生物合成、转运和分解代谢； ２３： 功能未知； ２４： 通用功能预测
Ｆｉｇｕｒｅ ３ ＣＯＧ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ｇｅｎｏｍｅ
Ｎｏｔｅ： １： Ｃｅｌｌ ｃｙｃｌｅ ｃｏｎｔｒｏｌ， ｃｅｌｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎ ａｎｄ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ； ２： Ｃｅｌｌ ｍｏｔｉｌｉｔｙ； ３： Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ／ ｍｅｍｂｒａｎｅ ／ ｅｎｖｅｌｏｐｅ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ；
４： Ｄｅｆｅｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ； ５： Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ； ６： Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｔｒａｆｆｉｃｋｉｎｇ， ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ， ａｎｄ ｖｅｓｉｃｕｌａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ； ７： Ｐｏｓｔｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ⁃
ａｌ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ， ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｕｒｎｏｖｅｒ ａｎｄ ｃｈａｐｅｒｏｎｅｓ； ８： Ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ； ９： Ｃｈｒｏｍａｔｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｙｎａｍｉｃｓ； １０： Ｒｅｐ⁃
ｌｉｃａｔｉｏｎ， ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｐａｉｒ； １１： ＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ａｎｄ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ； １２： Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ； １３： Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ， ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ
ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ； １４： Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ； １５： Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ； １６： Ｃｏｅｎｚｙｍｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅ⁃
ｔａｂｏｌｉｓｍ； １７： Ｅｎｅｒｇｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ； １８： Ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ； １９： Ｌｉｐｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；
２０： Ｐｒｏｐｈａｇｅｓ ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ； ２１： Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ； ２２： Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ， ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｃａ⁃
ｔａｂｏｌｉｓｍ； ２３： Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｕｎｋｎｏｗｎ； ２４： Ｇｅｎｅｒａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｎｌｙ



３３６　　 　 基因组学与应用生物学

１􀆰 ２􀆰 ３ ＫＥＧＧ 分析

　 　 利用 ＫＥＧＧ 数据库共注释了 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 基

因组 ２ ３７４ 个基因， 分别属于细胞过程 （ Ｃｅｌｌｕｌａｒ
ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ）、环境信息加工（ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ）、遗传信息加工（ Ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏ⁃
ｃｅｓｓｉｎｇ）、代谢（ Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）及代谢和生物机体系统

（Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ ｓｙｓｔｅｍｓ）（图 ４）。 在这些

类别中，代谢（ Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）为富集最多的类别（基因

数占比 ７６％ ），主要包括氨基酸代谢（Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｍｅ⁃
ｔａｂｏｌｉｓｍ ）、 碳 水 化 合 物 代 谢 （ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）、能量代谢（Ｅｎｅｒｇｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）等。 五大

类中 富 集 最 少 的 是 生 物 机 体 系 统 （ Ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ
ｓｙｓｔｅｍ），仅占全部富集基因数的 １􀆰 ４％ 。

１􀆰 ３ Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１的致病基因分析

　 　 Ⅲ型分泌系统（Ｔｙｐｅ Ⅲ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ， Ｔ３ＳＳ）
效应蛋白与革兰氏阴性致病菌的致病机理有关

（ Ｙｕａｎ ｅｔ ａｌ．， ２０２０）。 本研究中，将 ３ ５５６ 个蛋白编码

基因在 Ｔ３ＳＳ 数据库中注释到了 ５０１ 个编码Ⅲ型分

泌系统效应蛋白的基因；在 ＰＨＩ 数据库中注释到了

４２７ 个与宿主互作的基因，ＰＨＩ 数据库中注释到的属

于Ⅲ型分泌系统效应蛋白的基因有 ５３ 个。 在 ＰＨＩ
注释到的 ４２７ 个基因中，３０２ 个基因在突变后会导致

病原菌致病性降低，３９ 个基因在突变后会使病原菌

丧失致病性。 此外，有 ３６ 个基因在突变后会使得病

原菌的致病性增强。
在侵染植物的过程中，病原菌分泌一系列效应

子，在植物与病原菌的相互作用中起着重要作用。
效应子能否有效控制宿主是病原菌成功定殖的关

键（ Ｊｏｎｅｓ ａｎｄ Ｄａｎｇｌ， ２００６ ） 。 本研究在 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ
Ｎ⁃５⁃１基因组中注释到了 １３ 个编码效应子的基因

（表 ３） ，〛其中 ４ 个基因（ Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００２５８２、
Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００２６３２、Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００３４０１
和 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００３４５１） 属于 Ｈｏｐａ１ 类基因。
研究表明，在 Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｃｉｃｈｏｒｉｉ 中将 Ｈｏｐａ１ 突变

不仅可以使其侵染番茄叶片的能力下降，还会使其

生物膜形成和群集运动能力减弱 （ Ｈｕｎｇ ｅｔ ａｌ．，
２０１４） 。

图 ４ 欧美杨细菌性溃疡病菌 Ｎ⁃５⁃１ 基因组的 ＫＥＧＧ 通路分类

注： １： 细胞生长与死亡； ２： 细胞运动； ３： 细胞群落⁃原核生物； ４： 运输和分解代谢； ５： 膜运输； ６： 信号转导； ７： 折叠、分类

和降解； ８： 复制和修复； ９： 转录； １０： 翻译； １１： 氨基酸代谢； １２： 次生代谢产物的生物合成； １３： 碳水化合物代谢； １４： 能

量代谢； １５： 全局和总览图； １６： 聚糖生物合成与代谢； １７： 脂质代谢； １８： 辅助因子和维生素的代谢； １９： 其他氨基酸代谢；
２０： 萜类化合物和聚酮类化合物的代谢； ２１： 核苷酸代谢； ２２： 外源生物降解与代谢； ２３： 衰老； ２４： 消化系统； ２５： 内分泌系

统； ２６： 环境适应； ２７： 排泄系统； ２８： 免疫系统； ２９： 神经系统

Ｆｉｇｕｒｅ ４ ＫＥＧＧ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ｇｅｎｏｍｅ
Ｎｏｔｅ： １： Ｃｅｌｌ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅａｔｈ； ２： Ｃｅｌｌ ｍｏｔｉｌｉｔｙ； ３： Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｐｒｏｋａｒｙｏｔｅｓ； ４： Ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍ； ５： Ｍｅｍｂｒａｎｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ； ６： Ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ； ７： Ｆｏｌｄｉｎｇ， ｓｏｒｔｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ； ８： Ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｐａｉｒ； ９： Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ； １０： Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ；
１１： Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ； １２： Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ； １３： Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ； １４： Ｅｎｅｒｇｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；
１５： Ｇｌｏｂａｌ ａｎｄ ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｍａｐｓ； １６： Ｇｌｙｃａｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ； １７： Ｌｉｐｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ； １８： Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ｃｏｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｖｉｔａ⁃
ｍｉｎｓ； １９： Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ； ２０： Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ ａｎｄ ｐｏｌｙｋｅｔｉｄｅｓ； ２１： Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ； ２２： Ｘｅｎｏｂｉｏｔ⁃
ｉｃｓ ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ； ２３： Ａｇｉｎｇ； ２４： Ｄｉｇｅｓｔｉｖｅ ｓｙｓｔｅｍ； ２５： Ｅｎｄｏｃｒｉｎｅ ｓｙｓｔｅｍ； ２６： Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ； ２７： Ｅｘ⁃
ｃｒｅｔｏｒｙ ｓｙｓｔｅｍ； ２８： Ｉｍｍｕｎｅ ｓｙｓｔｅｍ； ２９： Ｎｅｒｖｏｕｓ ｓｙｓｔｅｍ



欧美杨细菌性溃疡病菌基因组测序与分析　 ３３７　　

表 ３ ＰＨＩ 数据库中注释到的效应子基因

Ｔａｂｌｅ ３ Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｏｒ ｉｎ ＰＨＩ ｄａｔａｂａｓｅ
基因编号 Ｅ 值 基因名称 突变表型 参考文献

Ｇｅｎｅ ＩＤ Ｅ ｖａｌｕｅ Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ Ｍｕｔａｎｔ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ
Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ０００９３９ ２􀆰 ３０Ｅ－１６７ Ｌｐｄａ 致病效应基因

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ
（Ｍａｔｔｉｎｅｎ ｅｔ ａｌ．， ２００７）

Ｌ ．ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００１３９１ ８􀆰 ３０Ｅ－４０ Ｘｃ＿３７０３ 致病效应基因， 弱致病性

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ， ｗｅａｋｌｙ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ
（Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１６）

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００２０５９ １􀆰 ５０Ｅ－１０１ Ｓｓｓｂ 致病效应基因

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ
（Ｓｏｎｔａｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１６）

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００２５８２ ９􀆰 ７０Ｅ－７６ Ｈｏｐａ１ 致病效应基因， 弱致病性

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ， ｗｅａｋｌｙ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ
（Ｈｕｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１４）

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００２６３２ ２􀆰 ６０Ｅ－７５ Ｈｏｐａ１ 致病效应基因， 弱致病性

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ， ｗｅａｋｌｙ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ
（Ｈｕｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１４）

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００２６４５ ２􀆰 ４０Ｅ－６５ Ｖａｓｈ 致病效应基因

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ
（Ｋｉｔａｏｋａ ｅｔ ａｌ．， ２０１１）

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００２８９５ １􀆰 ４０Ｅ－７３ Ｓｓｅｂ 致病效应基因

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ
（Ｓｏｎｔａｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１６）

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００３４０１ ８􀆰 ６０Ｅ－４５ Ｈｏｐａ１ 致病效应基因， 弱致病性

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ， ｗｅａｋｌｙ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ
（Ｈｕｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１４）

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００３４５１ ８􀆰 ６０Ｅ－４５ Ｈｏｐａ１ 致病效应基因， 弱致病性

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ， ｗｅａｋｌｙ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ
（Ｈｕｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１４）

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００３５２３ ０􀆰 ００Ｅ＋００ Ｖａｓｋ 致病效应基因

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ
（Ｒｙｕ， ２０１５）

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００３５２６ ７􀆰 ８０Ｅ－２０１ Ｖａｓｈ 致病效应基因

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ
（Ｋｉｔａｏｋａ ｅｔ ａｌ．， ２０１１）

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００３５２７ ３􀆰 ２０Ｅ－２９５ Ｔ６ｓｓ２ 致病效应基因

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ
（Ｃｈｏｉ ｅｔ ａｌ．， ２０２０）

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００３５４２ ８􀆰 ６０Ｅ－１３０ Ｖｇｒｇ 致病效应基因

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ
（单长林， ２０１４）

１􀆰 ４ 比较基因组学分析

１􀆰 ４􀆰 １ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ 属的基本信息

　 　 比较 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ 属中 ３ 个亲缘关系较近的菌种的

基因组特征，发现 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ 属基因组大小相似，但
也略有不同：Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１（３ ８４３ ８５６ ｂｐ）略大于 Ｌ．

ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３（３ ６５１ ５０４ ｂｐ）和 Ｌ． ｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ ２６２６４（３

７８１ ８２３ ｂｐ ）， 略 小 于 Ｌ． ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７

（４ ０１５ ５６９ ｂｐ）。在这 ４ 个物种的全基因组信息中，

Ｌ． ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７ 可预测到的编码基因和 ＲＮＡ 数量

最多（表 ４）。

表 ４ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ 属 ３ 个种及本研究测序的 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 的基因组信息

Ｔａｂｌｅ ４ Ｇｅｎｏｍｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｔｒａｉｎｓ ｂｅｌｏｎｇｉｎｇ ｔｏ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｇｅｎｕｓ ａｎｄ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ｗｉｔｈ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｄ ｉｎ
ｔｈｉｓ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ

项目 Ｉｔｅｍ Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ Ｌ． ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７ Ｌ． ｉｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ ２６２６４ Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３
基因组大小（ｂｐ）
Ｇｅｎｏｍｅ ｓｉｚｅ （ｂｐ）

３ ８４３ ８５６　 　 ４ ０１５ ５６９　 　 ３ ７８１ ８２３　 　 ３ ６５１ ５０４　 　

编码基因数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅ
３ ５５６ ３ ５０１ ３ ２８４ ３ ０８８

ｒＲＮＡ 数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒＲＮＡ
２２ ２２ ５ １２

ｔＲＮＡ 数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔＲＮＡ
７４ ８３ ４８ ６８
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图 ５ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 与 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７、
Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｉｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ ２６２６４ 及 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３ 的基

因组共线性分析

注： Ａ： Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 和 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ４７７ 共

线性分析； Ｂ： Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 和 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｉｂｅｒｉｃａ
ＬＭＧ ２６２６４ 共线性分析； Ｃ： Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 和 Ｌｏｎｓ⁃
ｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３ 共线性分析

Ｆｉｇｕｒｅ ５ Ｇｌｏｂａｌ ｇｅｎｏｍｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１
ｗｉｔｈ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ４７７， Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｉｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ ２６２６４
ａｎｄ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３
Ｎｏｔｅ： Ａ： Ｇｌｏｂａｌ ｇｅｎｏｍｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１
ａｎｄ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７； Ｂ： Ｇｌｏｂａｌ ｇｅｎｏｍｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ
Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ａｎｄ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｉｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ ２６２６４； Ｃ：
Ｇｌｏｂａｌ ｇｅｎｏｍｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ａｎｄ Ｌｏｎｓ⁃
ｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３

１􀆰 ４􀆰 ２ 基因组共线性分析

　 　 使用 ＭＵＭｍｅｒ 软件对目标基因组（Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃
１）和参考基因组（ Ｌ． ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７、 Ｌ． ｉｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ
２６２６４ 和 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３）进行比对，确认基因组序列

之间的共线性关系及结构变异情况 （ 图 ５ ）。 Ｌ．

ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 与 Ｌ． ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７ 之间共有 ４１９ 个比

对块， 覆盖 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 基因组的 ８２􀆰 ６２％ （ 图

５Ａ）；Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 与 Ｌ． ｉｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ ２６２６４ 之间共

有 ４４１ 个比对块， 覆盖 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 基因组的

７９􀆰 ６２％ （图 ５Ｂ）；Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 与 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３ 之

间共有 ３５８ 个比对块，覆盖 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 基因组的

９３􀆰 ００％ （图 ５Ｃ）。 根据比对结果可知，Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃
１ 与 Ｌ． ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７ 的共线性明显低于 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃
５⁃１ 与其他两个菌种基因组的共线性，Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１
与 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３ 及 Ｌ． ｉｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ ２６２６４ 存在良好的

共线性关系，但是存在少量的倒位和易位等基因组

重排事件。

１􀆰 ４􀆰 ３ 系统发育分析

　 　 根据测序物种与参考物种的 １６ Ｓ ｒＲＮＡ 序列构

建的进化树拓扑结构显示，４ 个参考物种（ Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ
Ｌ２⁃３、 Ｌ． ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７、 Ｌ． ｉｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ ２６２６４ 和 Ｌ．
ｑｕｅｒｃｉｎａ ＡＴＣＣ ２９２８１）和 １ 个测序物种（Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃
１）可明显被聚类为 ３ 类，其中，Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 与同种

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３ 亲缘关系最近，为 Ｉ 类，Ｌ． ｉｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ
２６２６４ 与 Ｌ． ｑｕｅｒｃｉｎａ ＡＴＣＣ ２９２８１ 亲缘关系最近，为 ＩＩ
类，Ｌ ．ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７ 单独划分为 ＩＩＩ 类（图 ６）。

图 ６ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３、Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７、Ｌｏｎｓｄａｌｅａ
ｉｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ ２６２６４、 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｑｕｅｒｃｉｎａ ＡＴＣＣ ２９２８１ 和

Ｌｏｎｓｄａｌｅａ Ｐｏｐｕｌｉ．Ｎ⁃５⁃１ 的进化树

Ｆｉｇｕｒｅ ６ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３，
Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７， Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｉｂｅｒｉｃａ ＬＭＧ ２６２６４， Ｌｏｎｓ⁃
ｄａｌｅａ ｑｕｅｒｃｉｎａ ＡＴＣＣ ２９２８１ ａｎｄ Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１

２ 讨论

　 　 本研究结合二代和三代测序技术，对欧美杨细

菌性溃疡病菌进了全基因组精细测序，并对该基因

组的基本特征（序列长度、ＧＣ 含量、基因数量和功能

注释等）进行了分析。 虽然 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ 属已经有３７ 种

基因组被公布（Ｉｂａｒｒａ ｅｔ ａｌ．， ２０１４），但由于相同物种

的不同菌株在基因和蛋白结构上存在一定差异。 本

研究将 Ｌ．ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 基因组序列同 Ｎｔ 数据库比对

发现，所有蛋白序列匹配的同源蛋白序列来源于 ２
个物种，即 Ｌ． ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ（９９􀆰 ７１％）和胡萝卜软腐果胶
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杆菌（Ｐｅｃｔｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｃａｒｏｔｏｖｏｒｕｍ） （０􀆰 ２９％）。 Ｐ． ｃａｒｏ⁃
ｔｏｖｏｒｕｍ 最初被划分为欧文氏菌属（Ｅｒｗｉｎｉａ），定名为

胡萝卜软腐欧文氏菌（ Ｅ． ｃａｒｏｔｏｖｏｒｕｍ） （ Ｗｉｎｓｌｏｗ ｅｔ
ａｌ．， １９１７），直到 １９４５ 年，分类学家才把欧文氏菌属

中的一些种划分为一个新属，即果胶杆菌属（ Ｐｅｃｔｏ⁃
ｂａｃｔｅｒｉｕｍ）。 胡萝卜软腐果胶杆菌和欧美杨细菌性

溃疡病菌最初被鉴定的分类一样，也是划分到欧文

氏菌一类，即（ Ｅ． ｑｕｅｒｃｉｎａ）。 迄今为止，具有完整的

基因组或染色体的 １２ 株果胶杆菌属（Ｐｅｃｔｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ
ｓｐｐ．）的菌株中已经测序的包括 ５ 株胡萝卜软腐果胶

杆菌（Ｐ． ｃａｒｏｔｏｖｏｒｕｍ） （ Ｙｕ ｅｔ ａｌ．， ２０１９），虽然在 Ｎｔ
数据库的比对结果中胡萝卜软腐果胶杆菌只占同源

蛋白序列的 ０􀆰 ２９％ ，但其完整的基因组序列的组装

和注释有助于全面认识病菌与寄主互作过程中的致

病性变异。
与其他植物病原菌一样，Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 在侵染

寄主过程中需要经历侵入期、潜育期和发病期三个

不同侵染过程（ Ｙｕ ｅｔ ａｌ．， ２０１９）。 在接触过程中，病
原菌会分泌一些细胞壁降解酶类，包括胶质酶、果胶

酶、半纤维素酶、纤维素酶和蛋白酶等。 本研究发现

在 ＣＡＺｙ（碳水化合物相关酶）数据库中，Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃
５⁃１ 的 １０９ 个基因分别注释为 ５４ 个相关酶类，其中

糖苷水解酶（Ｇｌｙｃｏｓｉｄｅ Ｈｙｄｒｏｌａｓｅｓ， ＧＨ）注释得最多，
有 ４７ 个基因，占全部碳水化合物相关酶的 ４３％ ，而
辅助功能（Ａｕｘｉｌｉａｒｙ Ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ，ＡＡｓ）则没有注释到相

关基因。 研究表明，糖苷水解酶通过水解糖苷键释

放糖类产物，用于生物体代谢途径。 糖基转移酶

（Ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＧＴ）参与细胞内多种生命活动，
将体内活性物质的单糖部分转移到蛋白质、脂质、糖
和核酸中形成糖基化。 这些酶在生物体的次级代谢

活动中起着不可替代的作用（郭溆等， ２０１２）。 在注

释到的糖苷水解酶中，４ 个为纤维素酶基因，分别是

Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ０００２６９、Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ０００３３６、
Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ０００９４９ 和 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１
ＧＬ００２６７３，此外，Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ０００９４９ 和 Ｌ．ｐｏｐｕｌｉ
Ｎ⁃５⁃１ ＧＬ００２６７３ 基因在 Ｌ． ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７ 中也同样注

释为纤维素酶基因，表明这两种溃疡病菌在侵染各

自宿主时可能释放同样的纤维素酶降解植物细胞

壁。 本研究在 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 基因组中共注释到果

胶酶基因 １１ 个， 纤维素酶基因 ４ 个。 而在 Ｐｃｂ
ＢＺＡ１２ 菌株基因组中果胶酶相关基因就多达 ２４ 个。
已知 Ｐｃｂ ＢＺＡ１２ 可以引发胡萝卜软腐病，而果胶酶

基因是该病原菌引发致病性的关键因子（ Ｙｕ ｅｔ ａｌ．，
２０１９）。 而将 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 中 ３ 个编码果胶酶的 ｐｅｌ

基因进行插入突变后，发现果胶酶基因的突变体并

没有表现出明显的致病性变化（杨莉， ２０１３）。 由此

推测，不同病原菌的致病因子并不完全相同，病原菌

侵染宿主可能还涉及多种致病因子的协同作用。
在 ＰＨＩ 数据库中共有 ２５ 个基因被注释为 Ｔ６ＳＳ

相关基因，其中 ２ 个基因为蛋白质分解伴侣蛋白基

因，７ 个假定蛋白基因，７ 个 Ｔ６ＳＳ 蛋白基因，其余基

因为 ＶｇｒＧ 和 ｈｃｐ。 研究表明，ＶｇｒＧ 和 ｈｃｐ 是Ⅵ型分

泌系统 Ｔ６ＳＳ 中的效应子， 水稻细菌性褐条病菌

（Ａｖｅｎａｅ ａｖｅｎａｅ ｓｕｂｓｐ．Ａｖｅｎａ）中的 ｖｇｒＧｌ ／ ｖｇｒＧ２ 基因突

变可导致病原菌的致病性丧失（单长林， ２０１４）。 最

新研究表明，Ｔ６ＳＳ 能够将效应蛋白转移到受体革兰

氏阴性菌的细胞周质中，在细菌间的对抗中取得竞

争优势（Ｃｏｕｌｔｈｕｒｓｔ， ２０１３）。 Ｔ６ＳＳ 的效应子主要有 ３
类，包括破坏细胞壁的效应子、破坏细胞膜的效应子

及增加种间竞争优势和破坏核酸的效应子。 在本研

究中，注释到了与破坏细胞壁有关的 ＶｇｒＧ 效应子基

因，由此推测当该病原菌侵入宿主植物的形成层中

时，病原菌的 Ｔ６ＳＳ 可能会与形成层中的土著微生物

形成种间竞争，病原菌通过释放破坏细胞壁的效应

子在种间竞争中形成优势，从而使侵染范围进一步

扩大，但这有待实验进一步证实。
在 ＰＨＩ 数据库中注释到的 ３６ 个基因在突变后

会使得病原菌的致病性增强（ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１８），其
中 Ｋｄｐｅ（Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ．Ｎ⁃５⁃１ＧＬ００１５５２）和 Ｑｓｅｂ（Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ．
Ｎ⁃５⁃１ＧＬ０００３３３）属于双组分信号转导系统，该系统

通过感应细胞内外的信号刺激从而特异性调节基因

表达和细胞的生理生化功能（Ｇａｌｐｅｒｉｎ， ２００６）。 在欧

美杨细菌性溃疡病菌中，对 ＫｄｐＤ⁃ＫｄｐＥ 突变会使病

原菌 毒 力 下 降 （ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１８ ）， 相 反， 在

Ｓａｌｍｏｎｅｌｌａ ｅｎｔｅｒｉｃａ 中对其突变会使毒力增强。 通过

进一步挖掘 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 基因组中的重要功能基

因，将有可能解析 Ｌ ．ｐｏｐｕｌｉ Ｎ⁃５⁃１ 菌株的致病性分子

机制。
本研究通过二代和三代测序技术对欧美杨细菌

性溃疡病菌进行全基因组测序，经过拼接后得到细菌

基因组完成图，大小为 ３ ８４３ ８５６ｂｐ，预测到 ３ ５５６ 个基

因， ＧＣ 占 比 ５６􀆰 ８１％ 。 重 复 序 列 ８６ 个， 占 比

０􀆰 ２９５ ７％ ，非编码 ＲＮＡ １１５ 个，占比 １􀆰 ０４７ ３％。 通过

数据库对组装基因进行 ＣＯＧ、ＧＯ 和 ＫＥＧＧ 富集及分

析，找到并注释了相关调控通路基因，其中在 ＣＯＧ 数

据库注释到 ２ ７８４ 个基因，ＧＯ 数据库注释到 ２ ３４８ 个

基因，ＫＥＧＧ 数据库注释到 ２ ３７４ 个基因。 在 ＰＨＩ 数

据库中注释到了 ４２７ 个基因，其中 １３ 个效应子基
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因。 在 Ｔ３ＳＳ 数据库中注释到 ５０１ 个Ⅲ型编码分泌

蛋白的基因，这些基因的注释有助于人们全面认识

欧美杨细菌性溃疡病菌致病相关基因及其在与寄主

互作过程中的致病性。

３ 材料与方法

３􀆰 １ 细菌菌株、培养基及培养条件

　 　 欧美杨细菌性溃疡病菌 Ｎ⁃５⁃１（Ｌｏｎｓｄａｌｅａ ｐｏｐｕｌｉ）
由北京林业大学森林保护学教育部重点实验室贺伟

教授提供。 使用 ＬＢ 液体培养基，在 ２８ ℃条件下 １８０
ｒ ／ ｍｉｎ 振荡培养 ３６ ｈ 后进行基因组 ＤＮＡ 提取。

３􀆰 ２ 细菌基因组 ＤＮＡ 的提取

　 　 使用 ＳｔｅａｄｙＰｕｒｅ 细菌基因组 ＤＮＡ 提取试剂盒

（艾科瑞公司，湖南），开展欧美杨细菌性溃疡病菌基

因组 ＤＮＡ 的提取。

３􀆰 ３ 细菌基因组测序和组装

　 　 将经过 Ｑｕｂｉｔ 和琼脂糖凝胶电泳检测合格的基

因组 ＤＮＡ 随机打断，并加上接头进行 ｃｌｕｓｔｅｒ 制备。
随后，进行文库制备。 通过 ＢＧＩＳＥＱ 平台进行上机测

序。 在获得合格的高质量 ＤＮＡ 后，采用 Ｏｘｆｏｒｄ Ｎａｎ⁃
ｏｐｏｒｅ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ 公司的建库试剂盒进行测序文库

构建，最后在 Ｎａｎｏｐｏｒｅ 平台进行上机测序。
通过对 ＢＧＩＳＥＱ 原始测序数据去除质量值连续

≤２０ 的碱基数达到 ４０％的 ｒｅａｄｓ；去除含 Ｎ 的碱基数

目总和达到 １０％的 ｒｅａｄｓ；去除 ａｄａｐｔｅｒ 污染；去除 ｄｕ⁃
ｐｌｉｃａｔｉｏｎ 污染的序列，得到 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ。 通过对 ｎａｎ⁃
ｏｐｏｒｅ 原始数据的长度筛选（阈值为 ２ ０００ ｂｐ）得到

ｎａｎｏｐｏｒｅ 的可靠数据。
使用 Ｕｎｉｃｙｃｌｅｒ（Ｄｅｌｃｈｅｒ ｅｔ ａｌ．， ２００７）软件来组装

ＢＧＩＳＥＱ 和 ｎａｎｏｐｏｒｅ 的 ｒｅａｄｓ，通过 Ｇｌｉｍｍｅｒ（ Ｓａｌｚｂｅｒｇ
ｅｔ ａｌ．， １９９８；Ｄｅｌｃｈｅｒ ｅｔ ａｌ．， １９９９）软件对组装结果进

行基因模型预测。

３􀆰 ４ 基因功能注释

　 　 使 用 ＲＮＡｍｍｅｒ （ Ｌａｇｅｓｅｎ ｅｔ ａｌ．， ２００７ ）、
ｔＲＮＡｓｃａｎ⁃ＳＥ（Ｌｏｗｅ ａｎｄ Ｅｄｄｙ， １９９７）、Ｒｆａｍ（ Ｇａｒｄｎｅｒ
ｅｔ ａｌ．， ２００９）和 ＴＲＦ（Ｂｅｎｓｏｎ， １９９９）分别对完整的细

菌基因组测序序列进行 ｒＲＮＡ、ｔＲＮＡ、ｓＲＮＡ 及重复

序列的预测。 预测到的编码序列利用 Ｇｅｎｅ Ｏｎｔｏｌｏｇｙ
（ ＧＯ ）、 Ｋｙｏｔｏ Ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ Ｇｅｎｅｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｅｓ
（ ＫＥＧＧ ）、 Ｃｌｕｓｔｅｒ ｏｆ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ Ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ Ｐｒｏｔｅｉｎｓ
（ ＣＯＧ ）、 ＮＲ、 Ａｎｔｉｂｉｏｔｉｃ Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ Ｇｅｎｅｓ Ｄａｔａｂａｓｅ

（ＡＲＤＢ）、Ｐａｔｈｏｇｅｎ Ｈｏｓｔ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ （ ＰＨＩ）、Ｃａｒｂｏｈｙ⁃
ｄｒａｔｅ⁃Ａｃｔｉｖｅ Ｅｎｚｙｍｅｓ Ｄａｔａｂａｓｅ （ ＣＡＺｙ ）、 Ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ
Ｆａｃｔｏｒ Ｄａｔａｂａｓｅ （ ＶＦＤＢ）、 Ｔｙｐｅ ＩＩＩ Ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ Ｓｙｓｔｅｍ
Ｅｆｆｅｃｔｏｒ Ｐｒｏｔｅｉｎ （ Ｔ３ＳＳ ）、 ＴｒａｎｓｐｏｒｔＤＢ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．
ｍｅｍｂｒａｎｅｔｒａｎｓｐｏｒｔ． ｏｒｇ ／ ｔｒａｎｓｐｏｒｔＤＢ２ ／ ｉｎｄｅｘ． ｈｔｍｌ ） 和

Ａｎｔｉｂｉｏｔｉｃ Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ Ｇｅｎｅ⁃ＡＮＮＯＴａｔｉｏｎ （ ＡＲＧ⁃
ＡＮＮＯＴ）数据库进行比对，注释功能基因。

３􀆰 ５ 比较基因组学分析

３􀆰 ５􀆰 １ 共线性分析

　 　 根据参考菌的基因组序列将目标菌的基因组序

列进行基于 ＭＵＭｍｅｒ（Ｋｕｒｔｚ ｅｔ ａｌ．， ２００４）比对结果的

排序，根据两个基因组的总长度将序列按比例缩小，
然后分别构建二维共线性图中的 ＸＹ 坐标轴和线性

共线性图中的上下坐标轴。 之后分别将目标菌蛋白

集 Ｐ１ 与参考菌蛋白集 Ｐ２ 进行 Ｐ１ 对 Ｐ２、Ｐ２ 对 Ｐ１
的 ＢＬＡＳＴｐ 比对，对于库中的每个蛋白选取最佳的比

对结果，得到蛋白对（ Ｂｅｓｔｈｉｔ）。 最后保留两次比对

一致的蛋白对，该蛋白对的一致值为两次比对一致

值的均值。 根据得到的蛋白对的位置信息，等比例

缩小后标于图中。

３􀆰 ５􀆰 ２ 系统发育分析

　 　 选取 ＮＣＢＩ 数据库中的 ４ 个具有全基因组序列

的 Ｌｏｎｓｄａｌｅａ 属菌株进行系统发育树分析。 在 ＮＣＢＩ
中下载 Ｌ． ｐｏｐｕｌｉ Ｌ２⁃３、 Ｌ． ｂｒｉｔａｎｎｉｃａ ４７７、 Ｌ． ｉｂｅｒｉｃａ
ＬＭＧ ２６２６４ 和 Ｌ． ｑｕｅｒｃｉｎａ ＡＴＣＣ ２９２８１ 家族基因的

１６ Ｓ ｒＲＮＡ 基因 ｆａｓｔａ 格式序列，将序列文件导入

ＭＥＧＡ７􀆰 ０ 软件，采用近邻相接法 （ Ｎｅｉｇｈｂｏｒ⁃ｊｏｉｎｉｎｇ
ｍｅｔｈｏｄ， ＮＪ ） 和 １ ０００ 次 重 复 （ Ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ） 的

Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值构建进化树。
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