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摘  要：【背景】组蛋白乙酰转移酶 general control nonderepressible-5 (GCN5)作为一种重要的表观

遗传修饰因子，参与调控真核生物的多种生命活动。目前，关于灰葡萄孢(Botrytis cinerea)组蛋白

乙酰转移酶 GCN5 的功能与机制研究尚未见报道。【目的】明确灰葡萄孢组蛋白乙酰转移酶 GCN5
的编码基因 BcGCN5 在病菌生长发育和致病过程中的功能，为进一步阐明组蛋白乙酰化修饰在病

原菌生长发育及致病过程中的功能与调控机制奠定基础。【方法】利用基因敲除技术构建了灰葡萄

孢 BcGCN5 基因的敲除突变体 ΔBcGCN5；以野生型菌株 B05.10 为对照，对突变体 ΔBcGCN5 的表

型和致病力进行分析。【结果】灰葡萄孢 BcGCN5 基因的敲除突变体 ΔBcGCN5 的生长速率明显减

慢，菌核数量较少，分生孢子数量显著降低，对番茄果实和烟草叶片的致病力减弱，产酸能力降

低。【结论】灰葡萄孢组蛋白乙酰转移酶 BcGCN5 正调控病菌的生长、发育和致病过程。 
关键词：灰葡萄孢；组蛋白乙酰转移酶；生长发育；致病力 
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Abstract: [Background] The histone acetyltransferase general control nonderepressible-5 
(GCN5) is a key epigenetic modifier that plays a role in regulating biological processes in 
eukaryotes. At present, little is known about the function and mechanism of GCN5 in Botrytis 
cinerea. [Objective] To analyze the function of BcGCN5 and lay a foundation for elucidating 
the function and regulatory mechanism of histone acetylation in the growth, development, and 
pathogenicity of B. cinerea. [Methods] The mutant ΔBcGCN5 of B. cinerea was successfully 
constructed by gene knockout. The phenotype and pathogenicity of ΔBcGCN5 were analyzed 
with the wild-type strain B05.10 as the control. [Results] ΔBcGCN5 showed slow growth, 
reduced production of sclerotia and conidia, and diminished acid production, which ultimately 
led to weakened pathogenicity towards tomato fruits and tobacco leaves. [Conclusion] BcGCN5 
positively regulated the growth, development, and pathogenicity of B. cinerea. 
Keywords: Botrytis cinerea; histone acetyltransferase; growth and development; pathogenicity 
 

组 蛋 白 乙 酰 转 移 酶 general control 
nonderepressible-5 (GCN5)作为重要的表观遗传

修饰因子，能够催化组蛋白的乙酰化。GCN5
的 N 端和 C 端分别含有保守的 HAT 结构域和

bromodomain 结构域，其中 bromodomain 结构

域具有结合乙酰化赖氨酸残基的功能。从酵母

到四膜虫及人类的进化中，GCN5 蛋白结构高

度保守[1-3]。 
GCN5 在真菌生长发育和致病过程中发挥重

要作用。在白色念珠菌(Candida albicans)中，

GCN5 作为催化亚基调控菌丝生长、胁迫应答

和侵染寄主[4]。GCN5 参与真菌对外界环境的适

应，促进酵母中应激相关基因的诱导表达[5]；

构巢曲霉(Aspergillus nidulans)中诱导苔色酸产

生，并在适当条件下诱导其他次级代谢产物基

因簇的表达[6]。在粗糙脉孢菌(Neurospora crassa)
中，GCN5 同源基因 NGF-1 缺失后 H3K14 乙酰

化修饰和光诱导现象缺失，表明 GCN5 通过调

控组蛋白乙酰化修饰参与光信号传导[7]。在稻

瘟病菌(Magnaporthe grisea)中，GCN5 的同源

基因 MGG_03677 通过乙酰化自噬蛋白 ATG7
负调节光和氮饥饿诱导的自噬过程，促进稻瘟

病菌的无性繁殖，同时调节与分生孢子相关的

转录调节基因 TFB5 的表达[8]。在里氏木霉菌

(Trichoderma reesei)中，GCN5 对菌丝生长和表

型分化起重要的调节作用[9]。 
目前，对于灰葡萄孢(Botrytis cinerea)组蛋

白乙酰转移酶 GCN5 的功能与调控机制尚不明

确。本研究拟通过生物信息学技术分析鉴定灰

葡萄孢组蛋白乙酰转移酶 GCN5 的编码基因。

通过构建 BcGCN5 基因的敲除突变体，深入研

究该基因在病菌生长发育和致病过程中的功

能，为阐明组蛋白乙酰化修饰在病原菌生长发

育及致病过程中的作用与调控机制奠定基础。 
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1  材料与方法 
1.1  样品 

灰葡萄孢野生型菌株 B05.10、供试同源重

组载体 pBS-Bar、供试番茄、烟草，均由河北农

业大学真菌毒素与植物分子病理学实验室保存。 

1.2  培养基、主要试剂和仪器 
PDA 培养基(g/L)：土豆 200，葡萄糖 20，琼

脂 15。 
总 DNA 提取试剂盒，Omega 公司。PCR 仪，

Thermo 公司；光学显微镜，Olympus 公司；移

液器，Eppendorf 公司；电泳仪和电泳槽，北京

君意东方电泳设备有限公司。 

1.3  灰葡萄孢 GCN5 的生物信息学鉴定 
利用真菌基因组数据库(fungi.ensembl.org/i)

获得灰葡萄孢 (Botrytis cinerea) 、禾谷镰孢

(Fusarium graminearum)、水稻恶苗病菌(Fusarium 
fujikuroi)、稻瘟病菌(Magnaporthe oryzae)、粗

糙 脉 孢 菌 (Neurospora crassa) 和 酿 酒 酵 母

(Saccharomyces cerevisiae)的 GCN5 序列；通过

Clustal X 软件对 6 种真菌物种 GCN5 的氨基酸

序列进行比对分析；通过 MEGA 7 软件中的邻

接法构建真菌物种 GCN5 的系统发育树，设置

bootstrap 为 1 000。利用 Pfam 软件(http://pfam. 
xfam.org./) 和 SMART 软 件 (http://smart.embl- 
heidelberg.de/)分析 GCN5 的结构域，并使用 IBS
软件对结构域进行绘制。 

1.4  灰葡萄孢 BcGCN5 基因敲除载体的构建 
依据同源重组技术构建 BcGCN5 基因的敲

除突变体。利用 BcGCN5 基因特异性引物(表 1)，
PCR 扩增 BcGCN5 基因的同源臂 I 和 II。PCR
反应体系：PCR Mix 6 μL，灰葡萄孢 B05.10 基

因组 DNA (1 000 ng/μL) 2 μL，引物 I-F/I-R、

Ⅱ-F/Ⅱ-R 各 0.5 μL (终浓度 5 U/mol)，ddH2O 1 μL。
PCR 反应条件严格参照 TaKaRa 公司 PCR 试剂

盒说明书，退火温度为 58 ℃。克隆测序后将其

分别与 pBS-Bar 载体连接，阳性克隆进行 PCR
鉴定和酶切鉴定，获得目的基因的敲除载体

pBS-Bar+I+II。 

1.5  灰葡萄孢 BcGCN5 基因敲除突变体的

筛选与鉴定  
利 用 原 生 质 体 转 化 的 方 法 ， 将 载 体

pBS-Bar+I+II 转化灰葡萄孢野生型菌株 B05.10，草

铵膦抗性筛选获得转化子后，进行PCR和RT-qPCR
鉴定。PCR 反应体系：cDNA 2 μL (400 ng/μL)，
mix 10 μL，primer-F 0.4 μL，primer-R 0.4 μL，

ddH2O 7.2 μL。以转化子的 DNA 为模板，利用

pBS-Bar 载体和 BcGCN5 基因同源臂的特异引

物 P1、P2、P3、P4、P5、P6、P7 和 P8 进行转

化子的检测。反应程序：95 ℃ 5 min；94 ℃ 30 s，
58 ℃ 30 s，72 ℃ 30 s，34 个循环。提取转化子的

cDNA 作为模板，通过 TRIzol 法提取菌株总 RNA，

使用 Hifair III 1st Strand cDNA Synthesis cDNA 
Synthesis SuperMix for qPCR 对 RNA 进行逆转

录。首先，利用 DNA digester Mix 进行残留基

因组的去除，然后加入 Hifair III SuperMix plus
进行逆转录反应。利用 BcGCN5 基因的特异引

物进行 RT-qPCR 检测，Tubulin 基因作为内参基

因用于分析表达水平。每个处理 3 个生物学重复。

RT-F/RT-R 进行 RT-qPCR 检测，反应体系：2×PCR 
mix 10 µL，F+R Primer 2 µL，DNA 2 µL，ROX 
0.4 µL，ddH2O 补足 20 µL。反应程序：95 ℃   
3 min；95 ℃ 5 s，60 ℃ 30 s，40 个循环，确定

转化子中 BcGCN5 基因的表达水平。 
1.6  灰葡萄孢 BcGCN5 基因敲除突变体的

表型分析 
将灰葡萄孢野生型菌株 B05.10 和 BcGCN5

基因的敲除突变体 ΔBcGCN5 分别接种于 PDA
培养基上，25 ℃黑暗条件下培养 4 d，并每天

观察各菌株的生长速度、菌落颜色、菌落形态、

菌核有无和菌丝形态等特征，并统计细胞长度

和宽度。根据十字交叉法，分别用直尺横着和



 
张强 等 | 灰葡萄孢组蛋白乙酰转移酶 BcGCN5 的功能 5081 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

竖着测量 2 次菌落的直径，取平均值记录各菌

株的生长大小。同时，制备同一生长时期(PDA
培养基上培养 3 d)的野生型和突变体的分生孢

子悬浮液，利用血球计数板在光学显微镜下进行

分生孢子产量的统计，每个菌株设置 3 个重复。 
1.7  灰葡萄孢 BcGCN5 基因敲除突变体的

致病力分析 
取同一生长时期的野生型和突变体的不同

菌株，定量(Φ=5 mm)接种到番茄果实和烟草叶

片的表面，黑暗、保湿处理，观察各菌株接种

部位的发病情况，发病烟草叶片用台盼蓝染色

处理后进行病斑直径统计和拍照记录。每个菌

株设置 3 个重复。 

1.8  灰葡萄孢 BcGCN5 基因敲除突变体的

产酸能力分析 
将生长状态为同一时期的野生型和突变体

分别接种到含有 0.05%的溴百里酚蓝(弱酸和弱

碱的 pH 指示剂)的 PDA 培养基上，并在 22 ℃
完全黑暗孵育 7 d。菌株分泌酸 pH 值下降，会

导致培养基颜色变为黄色。 

2  结果与分析 
2.1  灰葡萄孢 GCN5 的生物信息学鉴定结果 

利用生物信息学方法获得了 6 个真菌物种

的 GCN5 序列，分别为灰葡萄孢 BcGCN5 
(Bcin13g01660)、稻瘟病菌(M. oryzae) MGG_03677、
酿酒酵母(S. cerevisiae) YGR252W、水稻恶苗

病 菌 (F. fujikuroi) FFUJ_00382 、 禾 谷 镰 孢      
(F. graminearum) FGSG_00280 和粗糙脉孢菌  
(N. crassa) NCU10847。多序列比对分析发现，

BcGCN5 与稻瘟病菌 MGG_03677 的序列一致性

达 45.05%，与粗糙脉孢菌 NCU10847 的序列一致

性达 45.88% (图 1A)。系统发育分析发现，BcGCN5
与其他真菌物种的GCN5序列相似性较高(图1B)。
结构域分析发现，BcGCN5 含有 BROMO 结构域，

与其他真菌物种的 GCN5 结构域一致(图 1C)。表

明灰葡萄孢 GCN5 的编码基因为 BcGCN5。 

2.2  灰葡萄孢 BcGCN5 基因敲除载体的构建

结果 
依据同源重组原理构建 BcGCN5 基因的敲 

 
表 1  引物信息 
Table 1  Primer information 
基因名称 
Gene name 

引物名称 
Primer name 

引物序列 
Primer sequence (5′→3′) 

BcGCN5 I-F CTCGAGGATCGAATAGTTGTATGTTGT 
I-R GAATTCTTAAGAGCCAATGCATAAATCC 

BcGCN5 Ⅱ-F GCGGCCGCTGACTGCAAATTTGGTGTT 
Ⅱ-R GAGCTCTTTTAGAAAGCAAAGAGAAC 

BcGCN5 RT-F AGTGATGCTGTTGTGGCTGA 
RT-R CCACTGATCTTCCTCTGCGA 

Tubulin Tubulin-F TCTGGCGAGCACGGTCTTGACGGTT 
Tubulin-R TGGCTCCAAATCGACGAGGACGGCA 

BcGCN5, Basta P1 AAGCAGTCATATTGTAAG 
P2 CTAAATGAACCATCTTGT 

BcGCN5, Basta P3 CATTTGGCAATAAAGTTT 
P4 ACTTACCCTTGTCAACAA 

Basta P5 ATGAGCCCAGAACGACGC 
P6 TCAGATCTCGGTGACGGGCA 

BcGCN5 P7 AACACCTTCCACGTCTCCAAAAA 
P8 CACAACAGCATCCTGCAAAAGTGT 
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图 1  灰葡萄孢 GCN5 的生物信息学分析   A：氨基酸序列比对. B：系统发育树分析. 括号中的序号

为基因号即菌株在 GenBank 中的登录号；分支点上的数字为自展支持值. C：保守结构域分析. 
Figure 1  Bioinformatics analysis of GCN5 in Botrytis cinerea. A: Amino acid sequences alignment. B: 
Phylogenetic tree analysis. The serial number in the brackets is the gene number, that is, the accession 
number of the strain in GenBank, and the number on the branch point is the bootstrap support value. C: 
Conserved domain analysis. 
 
除载体(图 2A)。利用 BcGCN5 基因的特异性引

物，对 BcGCN5 基因的同源臂 I 和 II 进行 PCR
扩增，均获得 800 bp 的目的条带(图 2B)。对同

源臂片段进行克隆，阳性克隆的菌落 PCR 均获

得了目的条带(图 2C)。对菌落 PCR 阳性的克隆

进行测序鉴定后，酶切获得目的基因的同源臂

I 和 II，分别将其与 pBS-Bar 连接，PCR 鉴定均

获得了目的条带(图 2D、2E)，表明 BcGCN5 基

因的敲除载体 pBS-Bar+I+II 构建成功。 

2.3  灰葡萄孢 BcGCN5 基因敲除突变体的

筛选与鉴定结果 
利用原生质体转化技术将 BcGCN5 基因的

敲除载体 pBS-Bar+I+II 转化至灰葡萄孢菌株

B05.10 中，使用 200 μg/mL 草铵膦进行抗性筛

选，并经过单胞分离后获得抗性稳定的转化子

(图 3A)。其中，野生型菌株 B05.10 在抗性培养

基上的生长受到明显抑制，培养 5 d 时菌落直

径为 3.35 cm；而 5 株转化子生长速率明显快于

野生型，生长 5 d 的菌落直径分别达到 5.40、
4.50、5.00、4.00 和 5.00 cm (图 3B)。 

依据引物设计策略图(图 4A)，使用引物对

P1/P2、P3/P4、P5/P6 (Basta 基因的特异性引物)、
P1/P7 和 P8/P4 对转化子进行 PCR 检测，其中，

P1/P2、P3/P4 和 P5/P6 均获得了约 500 bp 的目

的条带，而 P1/P7 和 P8/P4 均未获得约 500 bp 的

条带(图 4B)；在野生型对照(B05.10)中，P1/P2、
P3/P4 和 P5/P6 均无条带被扩增出，而 P1/P7 和

P8/P4 扩增出了约 500 bp 的条带，表明转化子中

BcGCN5 基因被成功敲除。利用 RT-qPCR 技术，

对野生型和转化子菌株中 BcGCN5 基因的转录

水平进行检测。结果发现，转化子中 BcGCN5
基因的表达量均显著低于野生型菌株(图 4C)。
表明试验所获得的转化子均为目的基因的敲除

突变体，分别命名为 ΔBcGCN5-1–ΔBcGCN5-5。 
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图 2  BcGCN5 基因敲除载体的构建   A：BcGCN5 基因的敲除载体图谱. B：BcGCN5 基因同源臂 I 和 II
的 PCR 扩增. C：pMD19-I 和 pMD19-II 的菌落 PCR 鉴定. D：pBS-Bar+I 和 pBS-Bar+II 的菌落 PCR 鉴

定. E：pBS-Bar+I+II 的菌落 PCR 鉴定. M：DNA marker 
Figure 2  Construction of the BcGCN5 knockout vector. A: Knockout vector of BcGCN5 gene. B: PCR 
amplification of homologous fragments I and II of BcGCN5 gene. C: Colony PCR identification of pMD19-I 
and pMD19-II. D: Colony PCR identification of pBS-Bar+I and pBS-Bar+II. E: Colony PCR identification of 
pBS-Bar+I+II. M: DNA marker. 
 

 
 
图 3  转化子在草铵膦抗性培养基上的生长情况   A：转化子的菌落形态. B：转化子的菌落直径. 不同小

写字母表示差异显著 
Figure 3  Growth of transformants on glufosinate-resistant medium. A: Colony morphology of transformants. 
B: Colony diameter of transformants. Different lowercase letters indicate significant differences. 
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图 4  转化子的分子鉴定   A：敲除策略与引物设计示意图. B：采用引物对 P5/P6、P1/P2、P3/P4、P1/P7
和 P8/P4 对转化子和 B05.10 的 PCR 鉴定. C：转化子的 RT-qPCR 鉴定. M：DNA marker. 不同小写字母

表示差异显著 
Figure 4  Molecular identification of transformants. A: Knockout strategy and sketch map of primers design. 
B: PCR identification of transformants 1–5 and B05.10 by using primer pairs P5/P6, P1/P2, P3/P4, P1/P7 and 
P8/P4. C: RT-qPCR identification of transformants. M: DNA marker. Different lowercase letters indicate 
significant differences. 
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2.4  灰葡萄孢 BcGCN5 基因敲除突变体的

表型分析结果 
对突变体的表型进行分析发现，突变体的菌

落颜色较浅，菌核产生量明显低于野生型(图 5A)；
突变体的菌丝明显细于野生型菌株(图 5B)，突变

体的生长速率明显低于野生型(图 5C)；突变体的

分生孢子产量显著低于野生型(图 5D)，5 株突变

体的产孢量分别为 0.2×108、0.8×108、0.0、0.2×108

和 0.0 个，而野生型 B05.10 的分生孢子产量为

6.6×108 个。结果表明，灰葡萄孢 BcGCN5 基因

正调控病菌的生长发育。 

2.5  灰葡萄孢 BcGCN5 基因敲除突变体的

致病力测定结果 
取同一生长时期(PDA 培养基上培养 3 d)的

野生型和突变体的不同菌株分别定量(Φ=5 mm)
接种于番茄果实和烟草叶片的表面，测定其对 

 

 
 
图 5  突变体的表型分析   A：突变体的菌落形态. B：突变体的菌丝形态. C：突变体的生长速率. D：

突变体的分生孢子产量. 不同小写字母表示差异显著  
Figure 5  Phenotype of ΔBcGCN5. A: Colony morphology of ΔBcGCN5. B: Mycelium morphology of 
ΔBcGCN5. C: Growth rate of ΔBcGCN5. D: Conidiation of ΔBcGCN5. Different lowercase letters indicate 
significant differences. 
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番茄果实和烟草叶片的致病力。接种 3 d 后观

察发现，在番茄果实上，接种突变体的病斑明

显小于野生型(图 6A)，病斑直径统计发现突变

体的病斑面积显著小于野生型(图 6B)。在烟草

叶片上，接种突变体的部位症状明显轻于野生

型，台盼蓝染色显示接种突变体的部位坏死细

胞面积明显小于野生型(图 6C)；病斑直径统计显

示，突变体的病斑显著小于野生型(图 6D)。结

果表明，BcGCN5 基因正调控病菌对番茄果实

和烟草叶片的致病力。 

2.6  灰葡萄孢 BcGCN5 基因敲除突变体的

产酸能力测定结果 
产酸能力是灰葡萄孢重要的致病因素，为

了确定 BcGCN5 基因影响病菌致病力的机制，

本研究将同一生长时期的野生型和敲除突变体

的产酸能力进行分析，结果发现，突变体的培

养基颜色明显深于野生型，表明突变体的产酸

能力弱于野生型(图 7A)。通过 pH 测定发现，

突变体的 pH 值显著高于野生型(图 7B)，由此

可以说明 BcGCN5 基因与产酸能力呈正相关。 

3  讨论 
研究表明，组蛋白乙酰转移酶 GCN5 在真

菌的生长发育和致病过程中具有重要的调控功

能[10]。在里氏木霉菌(T. reesei)中，TrGCN5 的

敲除突变导致生长速率降低、菌丝细胞畸形和

孢子分化消失[11]。在禾谷镰孢(F. graminearum)中，

FgGCN5 基因缺失严重影响有性生殖、无性繁殖、

毒素合成和致病力[12]。在稻瘟病菌(M. grisea)中，

GCN5 作为光诱导基因，在黑暗条件下乙酰化

修饰自噬相关基因 MoATG8，抑制自噬；在光照

条件下，GCN5 解除对 MoATG8 的转录抑制，促

进稻瘟病菌的无性繁殖和自噬[13-14]。在球孢白

僵菌(Beauveria bassiana)中，GCN5 的缺失突变

体在菌落生长和孢子耐热性上存在严重缺陷[15]。

在构巢曲霉(A. nidulans)中，GCN5 通过诱导苔

色酸的产生，在病菌侵染寄主的过程中发挥重

要调控作用[16]。在白色念珠菌(C. albicans)中，

GCN5 基因敲除菌株对细胞壁完整性检测试剂

更加敏感，对寄主组织的侵染能力显著降低[17]。

目前，关于灰葡萄孢中组蛋白乙酰转移酶 GCN5
的功能研究尚未见报道。 

为了明确灰葡萄孢 GCN5 在病菌生长发育

和致病过程中的功能，本研究通过生物信息学分

析确定了灰葡萄孢 GCN5 的编码基因 BcGCN5。

通过同源重组技术我们构建了该基因的敲除突

变体 ΔBcGCN5。对突变体的表型和致病力进行

分析，发现 ΔBcGCN5 突变体的菌丝纤细，生长

速度减慢，菌核和分生孢子的数量显著减少，

致病力显著低于野生型。这表明，BcGCN5 基

因正调控灰葡萄孢的菌丝生长、分生孢子和菌

核的发育及致病力。 
研究显示，GCN5 不仅通过乙酰化激活基

因表达，还与其他组蛋白修饰相互作用，共同

调控基因转录。在稻瘟病菌 (M. oryzae)中，

GCN5 调控的 H3K27ac 参与基因转录激活，而

KMT6 调控的 H3K27me3 则抑制基因转录[8]。

在 ΔMokmt6 突变体中，有 29.5%的 H3K27me3
标记基因在 Mokmt6 和 Mogcn5 双缺失突变体

中下调，表明 ΔMokmt6 突变体中部分基因的

激活需要 GCN5 乙酰化；当 H3K27me3 不存在

时，H3K27ac 的重新分布仅发生在原先三甲基

化的特定位点上，而非全基因组范围内普遍增

加[18-19]。另外，GCN5 在 SET1启动子处对 H3K14
进行乙酰化修饰，从而促进 SET1 转录，维持

正常的 H3K4me3 水平，这一机制可能与其他

染色质因子间接调控基因转录具有更广泛的相

关性[11,20-21]。 
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图 6  突变体的致病力测定   A：突变体对番茄的毒力测定. B：突变体在番茄上的病斑直径统计. C：

突变体对烟草叶片的毒力测定. 红色虚线圆圈部分为台盼蓝染色后细胞坏死部分. D：突变体在烟草上

的病斑直径统计. 不同小写字母表示差异显著 
Figure 6  Pathogenicity of ΔBcGCN5. A: Toxicity determination of mutants to tomato. B: Statistics of lesion 
diameter of mutants on tomato. C: Statistics of lesion diameter of mutants on tobacco. The red dotted circle 
part is the cell necrosis part after trypan blue staining. D: Statistics of lesion diameter of mutants on tobacco. 
Different lowercase letters indicate significant differences. 
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图 7  突变体的产酸能力测定   A：突变体的菌落颜色变化. B：菌落培养基 pH 值统计. 不同小写字

母表示差异显著 
Figure 7  Determination of acid production ability of mutants. A: The color change of the mutant colony. B: 
Statistics of pH value of colony culture medium. Different lowercase letters indicate significant differences. 
 

4  结论 
本研究通过构建灰葡萄孢 BcGCN5 基因的

敲除突变体，确定了 BcGCN5 在病菌的生长发

育和致病过程具有重要功能。然而，BcGCN5
调控病菌生长发育和致病力的具体机制尚未明

确。后续研究可以利用组蛋白特异性的乙酰化

抗体对 BcGCN5 基因的突变体进行分析，明确

BcGCN5 对组蛋白乙酰化水平的调控作用。同

时，可以利用 RNA-Seq 技术对突变体进行转录

组测序分析，明确 BcGCN5 转录调控的下游靶

基因。此外，可以检测 BcGCN5 是否与其他组

蛋白修饰存在相互作用，最终阐明灰葡萄孢

BcGCN5 调控病菌生长发育和致病力的机制。 

REFERENCES 

[1] GRANT PA, DUGGAN L, CÔTÉ J, ROBERTS SM, 
BROWNELL JE, CANDAU R, OHBA R, 
OWEN-HUGHES T, ALLIS CD, WINSTON F, 

BERGER SL, WORKMAN JL. Yeast Gcn5 functions in 
two multisubunit complexes to acetylate nucleosomal 
histones: characterization of an Ada complex and the 
SAGA (Spt/Ada) complex[J]. Genes & Development, 
1997, 11(13): 1640-1650. 

[2] HELMLINGER D, TORA L. Sharing the SAGA[J]. 
Trends in Biochemical Sciences, 2017, 42(11): 850-861. 

[3] ZHANG YD, SU YL, LIU ZW, YU JL, JIN M. A 
comparative study of the hopanoid hydrocarbons in 
sediments of two lakes (Fuxian and Changdang) with 
contrasting environments[J]. Limnologica, 2019, 76: 
1-10. 

[4] MORRIS SA, RAO B, GARCIA BA, HAKE SB, DIAZ 
RL, SHABANOWITZ J, HUNT DF, ALLIS CD, LIEB 
JD, STRAHL BD. Identification of histone H3 lysine 
36 acetylation as a highly conserved histone 
modification[J]. Journal of Biological Chemistry, 2007, 
282(10): 7632-7640. 

[5] 常鹏. 含 LisH 结构域蛋白和组蛋白乙酰转移酶 Gcn5
在白念珠菌菌丝发育中的功能研究[D]. 北京: 中国

科学院大学博士学位论文, 2015. 
CHANG P. Study on the function of Gcn5 containing 
LisH domain protein and histone acetyltransferase in 
the mycelium development of Candida albicans[D]. 



 
张强 等 | 灰葡萄孢组蛋白乙酰转移酶 BcGCN5 的功能 5089 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

Beijing: Doctoral Dissertation of University of Chinese 
Academy of Sciences, 2015 (in Chinese). 

[6] VLACHONASIOS KE, KALDIS A, NIKOLOUDI A, 
TSEMENTZI D. The role of transcriptional coactivator 
ADA2b in Arabidopsis abiotic stress responses[J]. 
Plant Signaling & Behavior, 2011, 6(10): 1475-1478. 

[7] KIM S, PIQUEREZ SJM, RAMIREZ-PRADO JS, 
MASTORAKIS E, VELUCHAMY A, LATRASSE D, 
MANZA-MIANZA D, BRIK-CHAOUCHE R, HUANG 
Y, RODRIGUEZ-GRANADOS NY, CONCIA L, 
BLEIN T, CITERNE S, BENDAHMANE A, 
BERGOUNIOUX C, CRESPI M, MAHFOUZ MM, 
RAYNAUD C, HIRT H, NTOUKAKIS V, et al. GCN5 
modulates salicylic acid homeostasis by regulating 
H3K14ac levels at the 5′ and 3′ ends of its target 
genes[J]. Nucleic Acids Research, 2020, 48(11): 
5953-5966. 

[8] XUE-FRANZÉN Y, HENRIKSSON J, BÜRGLIN TR, 
WRIGHT APH. Distinct roles of the Gcn5 histone 
acetyltransferase revealed during transient 
stress-induced reprogramming of the genome[J]. BMC 
Genomics, 2013, 14: 479. 

[9] NÜTZMANN HW, REYES-DOMINGUEZ Y, 
SCHERLACH K, SCHROECKH V, HORN F, GACEK 
A, SCHÜMANN J, HERTWECK C, STRAUSS J, 
BRAKHAGE AA. Bacteria-induced natural product 
formation in the fungus Aspergillus nidulans requires 
Saga/Ada-mediated histone acetylation[J]. Proceedings 
of the National Academy of Sciences of the United 
States of America, 2011, 108(34): 14282-14287. 

[10] KROGAN NJ, BAETZ K, KEOGH MC, DATTA N, 
SAWA CK, KWOK TCY, THOMPSON NJ, DAVEY 
MG, POOTOOLAL J, HUGHES TR, EMILI A, 
BURATOWSKI S, HIETER P, GREENBLATT JF. 
Regulation of chromosome stability by the histone H2A 
variant Htz1, the Swr1 chromatin remodeling complex, 
and the histone acetyltransferase NuA4[J]. Proceedings 
of the National Academy of Sciences of the United 
States of America, 2004, 101(37): 13513-13518. 

[11] XIN Q, GONG YJ, LV XX, CHEN GJ, LIU WF. 
Trichoderma reesei histone acetyltransferase Gcn5 
regulates fungal growth, conidiation, and cellulase gene 
expression[J]. Current Microbiology, 2013, 67(5): 
580-589. 

[12] ZHOU SY, YANG QQ, YIN CF, LIU L, LIANG WX. 
Systematic analysis of the lysine acetylome in 
Fusarium graminearum[J]. BMC Genomics, 2016, 

17(1): 1019. 
[13] DENG YZ, QU ZW, NAQVI NI. Twilight, a novel 

circadian-regulated gene, integrates phototropism with 
nutrient and redox homeostasis during fungal 
development[J]. PLoS Pathogens, 2015, 11(6): 
e1004972. 

[14] YAO ZY, DELORME-AXFORD E, BACKUES SK, 
KLIONSKY DJ. Atg41/Icy2 regulates autophagosome 
formation[J]. Autophagy, 2015, 11(12): 2288-2299. 

[15] CAI Q, WANG JJ, FU B, YING SH, FENG MG. 
Gcn5-dependent histone H3 acetylation and gene 
activity is required for the asexual development and 
virulence of Beauveria bassiana[J]. Environmental 
Microbiology, 2018, 20(4): 1484-1497. 

[16] DOEHLEMANN G, MOLITOR F, HAHN M. 
Molecular and functional characterization of a fructose 
specific transporter from the gray mold fungus Botrytis 
cinerea[J]. Fungal Genetics and Biology, 2005, 42(7): 
601-610. 

[17] 蒋伶活, 李西川, 智慧. 白念珠菌菌丝发育的遗传调

控[J]. 细胞生物学杂志, 2006, 28(3): 387-391. 
JIANG LH, LI XC, ZHI H. Genetic regulation of 
hyphal development in Candida albicans[J]. Chinese 
Journal of Cell Biology, 2006, 28(3): 387-391 (in 
Chinese). 

[18] GRIMALDI B, COIRO P, FILETICI P, BERGE E, 
DOBOSY JR, FREITAG M, SELKER EU, BALLARIO 
P. The Neurospora crassa White Collar-1 dependent 
blue light response requires acetylation of histone H3 
lysine 14 by NGF-1[J]. Molecular Biology of the Cell, 
2006, 17(10): 4576-4583. 

[19] ZHANG SL, LIANG ML, NAQVI NI, LIN CX, QIAN 
WQ, ZHANG LH, DENG YZ. Phototrophy and 
starvation-based induction of autophagy upon removal 
of Gcn5-catalyzed acetylation of Atg7 in Magnaporthe 
oryzae[J]. Autophagy, 2017, 13(8): 1318-1330. 

[20] LIANG ML, ZHANG SL, DONG LH, KOU YJ, LIN 
CX, DAI WJ, ZHANG LH, DENG YZ. Label-free 
quantitative proteomics of lysine acetylome identifies 
substrates of Gcn5 in Magnaporthe oryzae autophagy 
and epigenetic regulation[J]. mSystems, 2018, 3(6): 
e00270-18. 

[21] RÖSLER SM, KRAMER K, FINKEMEIER I, HUMPF 
HU, TUDZYNSKI B. The SAGA complex in the rice 
pathogen Fusarium fujikuroi: structure and functional 
characterization[J]. Molecular Microbiology, 2016, 
102(6): 951-974. 

 



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (Japan Color 2001 Coated)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.5
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo false
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Remove
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 150
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 600
  /ColorImageDepth 8
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.76
    /HSamples [2 1 1 2] /VSamples [2 1 1 2]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.76
    /HSamples [2 1 1 2] /VSamples [2 1 1 2]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 15
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 15
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 150
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 600
  /GrayImageDepth 8
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.76
    /HSamples [2 1 1 2] /VSamples [2 1 1 2]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.76
    /HSamples [2 1 1 2] /VSamples [2 1 1 2]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 15
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 15
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (Japan Color 2001 Coated)
  /PDFXOutputConditionIdentifier (JC200103)
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName (http://www.color.org)
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<


    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e55464e1a65876863768467e5770b548c62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200036002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc666e901a554652d965874ef6768467e5770b548c52175370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200036002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents suitable for reliable viewing and printing of business documents.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 6.0 and later.)
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>



    /HUN <>
    /ITA (Utilizzare queste impostazioni per creare documenti Adobe PDF adatti per visualizzare e stampare documenti aziendali in modo affidabile. I documenti PDF creati possono essere aperti con Acrobat e Adobe Reader 6.0 e versioni successive.)
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020be44c988b2c8c2a40020bb38c11cb97c0020c548c815c801c73cb85c0020bcf4ace00020c778c1c4d558b2940020b3700020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200036002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken waarmee zakelijke documenten betrouwbaar kunnen worden weergegeven en afgedrukt. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 6.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>


    /SKY <>

    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName (Japan Color 2001 Coated)
      /DestinationProfileSelector /UseName
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements true
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MarksOffset 0
      /MarksWeight 0.283460
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /UseName
      /PageMarksFile /JapaneseWithCircle
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [600 600]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice


