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研究报告 

引起芭蕉芋细菌性软腐病的玉米迪基氏菌(Dickeya zeae) 

CE1 的全基因组序列及比较基因组学分析 

张景欣  沈会芳  蒲小明  孙大元  杨祁云*  林壁润* 
广东省农业科学院植物保护研究所 广东省植物保护新技术重点实验室  广东 广州  510640 

摘  要：【背景】玉米迪基氏菌(Dickeya zeae)可引起香蕉、水稻等重要作物的细菌性软腐病，并造成

巨大的损失。芭蕉芋抗性较好且与病虫害相关的报道很少，本研究团队首次报道了由 D. zeae CE1

引起的芭蕉芋细菌性软腐病。【目的】揭示 CE1 菌株的全基因组序列，并与同样来源于广东香蕉和

水稻的 D. zeae 菌株作比较基因组学分析，初步探讨 D. zeae 种内不同病原细菌在与寄主互作过程中

可能存在的遗传分化机制。【方法】采用三代测序结合二代测序对 CE1 菌株进行完整基因组测序，

利用比较基因组学方法分析该菌株与香蕉和水稻菌株的进化关系和基因组特征差异。【结果】细菌基

因组测序表明，CE1 菌株的完整基因组大小为 4 714 731 bp，注释预测到 4 052 个编码基因。与芭蕉芋

和香蕉两个寄主亲缘关系类似，基因组比较分析发现来自芭蕉芋和香蕉的病菌菌株亲缘关系较近，它

们在遗传进化上明显不同于水稻菌株。基因家族分析表明，编码重要致病因子如细菌分泌系统、鞭毛

蛋白、胞外多糖、规律间隔成簇短回文重复序列(clustered regularly interspaced short palindromic 

repeats，CRISPR)等的基因簇在不同寄主间未表现明显分化。通过进一步分析发现，有 80 个基因是

芭蕉芋和香蕉菌株所特有的，42 个基因则是水稻菌株所特有的。在芭蕉芋和香蕉菌株的特异基因中，

功能预测发现有 2 个基因簇分别与脂肪酸合成酶和群体感应相关；然而较多的水稻菌株特异基因则

与碳水化合物转运和代谢相关，另外有一个水稻菌株特异基因簇存在于 CRISPR 的邻接位点。【结论】

比较基因组学分析确定了芭蕉芋菌株和香蕉菌株、水稻菌株间的遗传亲缘关系，并发现了数个可能

与不同类型寄主互作相关的基因位点，为 D. zeae 病原细菌侵染与香蕉、水稻等重要作物亲缘关系较

为接近的不同作物提出风险预警。 
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Comparative genomics analysis of Dickeya zeae CE1 causing 
bacterial soft rot of Canna edulis 
ZHANG Jing-Xin  SHEN Hui-Fang  PU Xiao-Ming  SUN Da-Yuan  YANG Qi-Yun*  
LIN Bi-Run* 

Key Laboratory of New Technique for Plant Protection in Guangdong, Plant Protection Research Institute, 
Guangdong Academy of Agricultural Sciences, Guangzhou, Guangdong 510640, China 

Abstract: [Background] Dickeya zeae causes bacterial soft rot of several important crops such as banana 
and rice and may cause heavy losses. Canna edulis is resistant to many biotic and abiotic stressors and 
only a few pests are reported for this plant. Bacterial soft rot of C. edulis caused by D. zeae CE1 was first 
reported by our research group. [Objective] This study was conducted to sequence the whole genome of 
D. zeae CE1 and to compare this strain genomically with the other Guangdong strains of this pathogen 
from banana (strains MS1 and MS2) and rice (strains EC1, EC2 and ZJU1202), in order to explore any 
genetic differentiation related to the interaction between pathogenic D. zeae bacteria and their hosts. 
[Methods] The third-generation sequencing combined with next-generation sequencing method was used 
to construct the complete genome of strain CE1. Next, comparative genomics was adopted to compare the 
evolutionary relationships and genomic characteristics of strain CE1 with other strains of the pathogen 
isolated from banana and rice plants. [Results] The complete genome size of CE1 was 4 714 731 bp, with 
4 052 coding genes predicted. Similarly with the taxonomic relation between C. edulis and banana, the 
strains from C. edulis and banana were closely related showing by the phylogenetic tree, but they were 
notably different from rice strains. The OrthoMCL analysis revealed that the bacterial gene clusters 
encoding important pathogenic factors such as: bacterial secretion systems, flagellar proteins, extracellular 
polysaccharides, and the clustered regularly interspaced short palindromic repeats (CRISPR), did not have 
obvious differences that corresponded to different types of hosts. Further analysis revealed that 80 genes 
were specific to the C. edulis and banana strains, while 42 genes were specific to the rice strains. 
According to the functional prediction, two of the gene clusters found in the specific loci of C. edulis and 
banana strains were related to fatty acid synthase and quorum sensing, respectively. However, more rice 
strain-specific genes were involved in carbohydrates transport and metabolism compared to the C. edulis 
and banana strains; in addition, there was a specific gene cluster from rice strains found in the adjacent 
genomic locus of the CRISPR array. [Conclusion] Comparative genomic analysis have determined the 
phylogenetic relationship among C. edulis strain, banana strains, and rice strains and found several gene 
loci that might be involved in the interaction between these D. zeae strains and the hosts of different types. 
It is recommend providing an early warning to growers that crops closely related to banana and rice may 
be at risk of infection from these important pathogenic bacteria. 

Keywords: Dickeya zeae, Whole genome sequencing, Comparative genomic analysis, Strains from 
different hosts, Specific genes 
 

迪基氏菌属(Dickeya genus)是由菊欧文氏菌

(Erwinia chrysanthemi)建立的一个新属，原隶属

于肠杆菌科 (Enterobacteriaceae)，现与果胶杆菌

属(Pectobacterium)隶属于一个新科，即果胶杆菌

科(Pectobacteriaceae)[1]。Dickeya 属细菌可在全世

界范围内对多种重要作物产生严重危害，包括水

稻、香蕉、玉米、兰花属、菊花属、石竹类属、

马铃薯、番茄、梨树等[2]。据报道，玉米迪基氏菌

(Dickeya zeae)是该属中危害作物较多的一个种，

如对香蕉、水稻、芭蕉芋等重要作物的危害，其

中多个研究[3-5]为本研究团队在国内的首次报道。 

芭蕉芋 (Canna edulis Ker.)，又名旱藕、蕉

藕、姜芋，分类上属美人蕉科美人蕉属，为多年

生草本植物，具块状根茎。芭蕉芋具有适应性
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广 、 产 量 高 、 易 栽 培 、 抗 性 强 和 用 途 广 等 特   

点[6]，自 20 世纪初引入我国栽培后，在云南、贵

州 、 四 川 、 广 东 和 广 西 等 亚 热 带 省 区 广 泛 种   

植[7]。由于块茎淀粉含量高达 66%以上，芭蕉芋

成为粮食、能源、饲料等多用途兼用的经济作  

物[6]；随着深层次提取与加工技术的发展，芭蕉

芋也可作为高价值淀粉、酿造发酵、食品和饲料

加工、医药工业的原料进行开发应用。单以种植

环 节 的 鲜 块 茎 收 购 为 例 ， 块 茎 一 般 产 量 在

45.0−52.5 t/hm2，鲜块茎单价一般为 700 元/t，产

值在 31 500−33 750 元/hm2，具有较高的经济价

值，这使得芭蕉芋产业也具备一定的规模，如贵

州现有芭蕉芋种植面积为 4 万 hm2[8]。现阶段，芭

蕉芋病虫害发生较少且相关的报道也少[9]，有报道

零星芭蕉芋植株茎叶出现水渍状病斑，但是其病

因和病理不清楚，也难以防治[10]。2017 年 7 月，

本研究团队在广东省梅州市五华县发现多个芭蕉

芋的种植田发生严重的细菌性病害，约 20%的芭

蕉芋产生危害症状，经分离鉴定，该细菌性病害

是由 D. zeae CE1 菌株侵染引起的细菌性软腐病；

该报道是在国内首次发现由 D. zeae 引起的芭蕉芋

细菌性软腐病，具体发病症状包括：茎基部变

黑，出现水渍状坏死病斑；病斑快速扩张，茎基

部组织变软、腐烂，最终整株死亡[5]。迄今尚未

见有关于芭蕉芋细菌性软腐病的其他相关报道，

也很少见报道芭蕉芋发生其他的病虫害，这个可

能与芭蕉芋对于生物或者非生物因素的抗性较强

有关系[6]。然而芭蕉芋一旦受到 D. zeae CE1 病原

菌的侵染，会产生毁灭性的危害。 

除 D. zeae NCPPB 3531 和 NCPPB 3532 分离

于澳大利亚的马铃薯及 D. zeae CSL RW192 和

MK19 分离于水体外[11]，D. zeae 菌株现阶段报道

的菌株多是侵染单子叶植物，如 D. zeae Ech586

分离于美国佛罗里达的喜林芋，MS1 和 MS2 分离

于香蕉，EC1、EC2、ZJU1202 和 DZ2Q 分离于水

稻，CE1 则分离于芭蕉芋；其中，CE1、MS1、

MS2、EC1、EC2 和 ZJU1202 病原菌株全部来源

于广东。芭蕉芋分类上属于芭蕉目(Scitamineae)

美人蕉科(Cannaceae)美人蕉属(Canna)，香蕉分类

上属于芭蕉目(Scitamineae)芭蕉科(Musaceae)芭蕉

属 (Musa)，它们在分类上分别属芭蕉目的两个

科，亲缘关系较为接近。那么，芭蕉芋菌株 CE1

与同样来源于广东的香蕉菌株 MS1、MS2 之间的

遗传亲缘关系如何，与来源于广东水稻菌株的遗

传分化特征又是如何，这些至今都尚属未知。因

此，本研究对芭蕉芋细菌性软腐病菌 D. zeae CE1

进行全基因组测序和分析，利用以上 6 个来源于

广东的芭蕉芋、香蕉和水稻的 D. zeae 菌株进行了

比较基因组学分析，以揭示 D. zeae 种内不同菌株

在与寄主互作过程中可能存在的遗传分化关系，

这对于研究 D. zeae 种内菌株遗传分化、与寄主互

作相关的致病机制等具有重要意义。 

1  材料与方法 

1.1  细菌菌株 

芭蕉芋细菌性软腐病菌株，D. zeae CE1 由本

研究团队分离鉴定[5]，菌种保存于广东省植物保

护新技术重点实验室，在−80 °C 下保存于甘油  

备用。 

1.2  主要试剂和仪器及培养基 

细菌基因组提取试剂盒，天根生化科技(北京)

有限公司。Pacific Biosciences RSII 测序仪，Pacific 

Biosciences 公司；Illumina HiSeq 4000，Illumina

公司。 

LB 液体培养基(g/L)：细菌性蛋白胨 10.0，酵

母提取粉 5.0，NaCl 10.0，pH 7.0。固体培养基加 

1.0 g/L 琼脂粉。 

1.3  细菌基因组 DNA 的提取 

挑取−80 °C 保存的 D. zeae CE1 菌液在 LB 固

体培养基上划线，32 °C 静置培养 24 h。挑取单菌

落于 LB 液体培养基中，32 °C、150 r/min 培养过

夜，培养至 108 CFU/mL。取 4 mL 的细菌培养

物，使用细菌基因组提取试剂盒提取 DNA。 
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1.4  细菌基因组的三代全基因组测序和二代测

序校正 

经 Qubit 和 NanoDrop 检测提取的 D. zeae CE1

基因组 DNA 合格后，将该基因组 DNA 片段化，

再使用 G-tubes (Covaris)末端处理 DNA，下一步

用于构建 SMRTbell DNA 文库(>10 kb)；SMRT 文

库 由 广 州 基 迪 奥 生 物 科 技 有 限 公 司 在 Pacific 

Biosciences RSII 测序仪上进行三代测序，使用广

州基迪奥生物科技有限公司自编的数据过滤脚本

SMRTanalysis (V2.3.0)对 FASTQ 测序原始数据进

行过滤，选择≥100 bp 且质量值在 0.80 以上的序列

用于下一步分析。 

分 层 基 因 组 组 装 流 程 (hierarchical genome- 

assembly process pipeline)[12]通过将短序列比对到长

的核心序列(≥6 kb)上以用于修正测序随机错误，再

用 Celera 组装方法的序列重叠区域-布局图-一致性

序列(overlap-layout-consensus，OLC)策略进行 de novo

组装[13]，然后用 Quiver 算法对组装的基因组序列

进行质量验证 [12]。剔除组装的基因组序列的末

端，拼接获得环状 DNA 结构的基因组序列。构建

双末端 DNA (paired-end DNA)文库，并送往广州基

迪奥生物科技有限公司用 Illumina HiSeq 4000 进行

二代测序，用 Burrows-Wheeler 比对工具[14]将二代

测序序列比对于三代测序组装完成的环状 DNA 基因

组序列上，用 Pilon 工具[15]查找三代测序序列和二代

测序序列间的差异并修正，从而获得完整的环状

DNA 结构的基因组序列。以上基因组组装、序列差

异比对及校正等软件的使用均按照默认参数。 

1.5  基因组注释 

将 获 得 的 细 菌 完 整 基 因 组 序 列 使 用

RepeatMasker[16]、rRNAmmer[17]、tRNAscan[18]和

GeneMarkS[19]分别进行重复序列、非编码 RNA、

tRNA 和编码基因的预测；使用 Circos[20]将细菌

基因组的(G+C)mol%含量、GC 偏移值(GC skew，

[G−C]/[G+C])、tRNA、rRNA 和正义链或负义链

上的预测基因分别展示到基因组圈图上。预测的

编 码 基 因 使 用 NCBI Non-redundant Protein 、

UniProt/Swiss-Prot、Kyoto Encyclopedia of Genes 

and Genomes 、 Gene Ontology 、 Clusters of 

Orthologous Groups 和 Protein Families 数据库进行

比对，注释基因功能；同时用 CRISPRFinder[21]和

antiSMASH 4.0[22]分别对 CRISPR 序列和代谢产物

合成相关基因簇进行预测。以上基因组注释软件

的使用均按照默认参数。 

1.6  Dickeya zeae 种内菌株的基因组比较分析 

选择 NCBI 数据库中 13 个具有全基因组序列的

D. zeae 菌株作进化树分析，并以 D. dadantii 3937

菌株作为种外对照菌株。提取以上菌株的 dnaX、

recA、dnaN、fusA、gapA、purA、rplB、rpoS 和

gyrA 等 9 个基因的序列，按顺序连接后用于进化树

分析。使用 MEGA 5.1 软件作进化树分析，分析方

法采用邻接法(neighbor-joining method)和 1 000 个

重复(replications)的 Bootstrap 值。用 CLC Genomics 

Workbench 12.0.3 对不同 D. zeae 菌株间的平均核苷

酸一致性(average nucleotide identity，ANI)值和比对

序列百分比(alignment percentage，AP)值进行估算，

同时使用 Genome-to-Genome Distance Calculator 2.1

估算菌株间的电子 DNA-DNA 杂交(in silico DNA-DNA 

hybridization，isDDH)值；用 Mummer 软件进行菌

株间的共线性分析。用 OrthoMCL 分析方法[23]进行

D. zeae 菌株的基因家族分析，在 BLAST 比对中选

择的 P 值的阈值为 1×10−5，相似性的阈值为 80%。 

2  结果与分析 

2.1  Dickeya zeae CE1 的全基因组序列组装及

基本信息 

三 代 测 序 产 生 的 原 始 数 据 经 过 滤 后 获 得    

76 899 条≥100 bp 且质量值在 0.80 以上的序列，平

均长度在 11 859 bp，共计 911 997 636 bp；de novo

组装获得 4 713 002 bp 的基因组序列，经过滤后的

测序序列的基因组覆盖倍数达 193 倍。二代测序产

生 17 940 732 条序列，其中 17 703 508 条(占

98.68%)序列可比对上三代测序的组装序列；经过

比对，增加了 1 734 bp 的点序列和删减了 5 bp 的点
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序列，最终获得 4 714 731 bp 的完整基因组序列，

其(G+C)mol%含量为 53.63%；该基因组组装程度

达到单一长序列片段(scaffold)的水平，基因组内无

Gap。基因组注释预测到 4 052 个编码基因、75 个

tRNA、9 个 ncRNA 及 7 个 rRNA (图 1)。该完整基

因组的序列及注释信息已上传至 NCBI GenBank，

登录号为 CP033622。 

2.2  Dickeya zeae CE1 的进化树分析 

通过基于 9 个保守基因串联序列的进化树分析

发现，13 个属于 D. zeae 种的菌株和 1 个种外的对

照菌株 D. dadantii 3937 可分成明显的两类；而 D. 

zeae 种的菌株可分为三小类(图 2)，分别为：(1) 水

稻菌株 EC1、ZJU1202、DZ2Q 和 EC2，以及其他

菌株如 CSL RW192、NCPPB 3531 和 Ech586；(2) 

芭蕉芋菌株 CE1 和香蕉菌株 MS1、MS2，以及其

他 菌 株 如 NCPPB 3532 和 MK19 ； (3) NCPPB 

2538。其中，水稻菌株 EC1、ZJU1202、EC2 和芭

蕉芋菌株 CE1 及香蕉菌株 MS1、MS2 均是分离于

广东的病原菌。芭蕉芋菌株 CE1 和其他 D. zeae 菌

株的 ANI、AP 和 isDDH 值与进化树分析反映的菌

株间亲缘关系类似，CE1 和香蕉菌株 MS1、MS2

以及其他菌株 NCPPB 3532、MK19 间的 ANI、

AP、isDDH 值相较于 CE1 和以水稻菌株为主的第

一类菌株的值要大(表 1)。 

2.3  来源于广东不同寄主的 Dickeya zeae 菌株

基因组比较分析 

D. zeae 菌株基因家族分析发现，3 146 个基因

家族是 6 个广东菌株共有的，包括 CE1 菌株的    

3 211 个基因、MS1 菌株的 3 207 个基因、MS2 菌

株的 3 213 个基因、EC1 菌株的 3 206 个基因、

ZJU1202 菌株的 3 195 个基因以及 EC2 菌株的     

3 215 个基因，共计 19 247 个保守基因，见图 3。

以上结果表明，多数基因在 6 个菌株间均是保守

的，仅小部分基因是各个菌株所特有的。其中，

水稻菌株 EC1、ZJU1202 所特有的基因最少，另一

个水稻菌株 EC2 次之，表明了水稻菌株间遗传分

化程度较低；这与 9 个用于进化树分析的保守基因

串联序列的核苷酸多态性分析一致，3 个水稻菌株 

 

 
 
图 1  D. zeae CE1 细菌完整基因组圈图 
Figure 1  Circular visualization of the complete genome of D. zeae CE1 
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图 2  D. zeae 菌株基于 9 个保守基因串联序列的进化树分析 
Figure 2  Phylogenetic tree of D. zeae strains based on concatenated sequences of 9 genes 
注：菌株名称后括号内序列号代表该菌株基因组序列的 NCBI GenBank 登录号；进化树分支点的数字代表该分支点的 Bootstrap

值，数值以百分比(%)形式展示；标尺数字代表该长度的分支所代表的基因组遗传变异度. 

Note：The numbers within brackets following the bacterial strains indicate the NCBI GenBank accession numbers for their genome 

sequences; The numbers at the nodes of different branches in the phylogenetic tree indicate the bootstrap values, which are displayed in 
the form of percentage (%); The number of scale bar indicates the genetic variability of the genome sequences represented by the branch 
of this determined length. 
 

表 1  D. zeae CE1 全基因组序列与其他 D. zeae 菌株的

ANI、AP 和 isDDH 值 
Table 1  ANI, AP, isDDH values between the whole 
genomes of D. zeae CE1 and other D. zeae strains 
Strains compared to strain CE1 ANI AP isDDH 

MS1 96.05 85.4 67.3 

MS2 96.17 86.19 68.3 

NCPPB_3532 96.2 87.4 68.2 

MK19 96.16 86.61 68.0 

EC2 94.3 82.67 57.1 

EC1 94.13 79.51 56.2 

ZJU 1202 94.11 79.74 56.0 

DZ 2Q 94.12 79.27 56.0 

NCPPB_3531 94.52 84.48 57.8 

CSL_RW192 94.41 81.84 57.5 

Ech 586 95.69 85.33 64.9 

NCPPB_2538 96.14 87.69 68.4 

 
的核苷酸多态性(Pi)为 0.009 25，低于芭蕉芋和香

蕉菌株间的核苷酸多态性 0.019 77。相较之下，芭

蕉芋菌株 CE1 和香蕉菌株 MS1、MS2 各自所特有

的基因则相对较多，特别是芭蕉芋菌株，包含260 个

基因的 260 个基因家族是芭蕉芋菌株所特有的。 

 
 

图 3  6 个广东 D. zeae 菌株基因家族分析的维恩图 
Figure 3  Venn diagram of common or specific genes 
among 6 Guangdong D. zeae strains by OrthoMCL 
analysis 
注：上方的数字代表基因家族的数量，下方在括号内的数字代

表基因数量. 

Note: Upper numbers indicate the number of groups of genes, 
lower numbers in parentheses indicate the number of genes. 
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通过功能注释，在各菌株所特异的基因中并

未 发 现 与 细 菌 分 泌 系 统 、 鞭 毛 、 胞 外 多 糖 、

CRISPR 等重要致病因子相关的基因或者基 因

簇。分析编码细菌分泌系统、鞭毛蛋白、胞外多

糖、CRISPR 等基因或基因簇在 6 个广东菌株间的

保守情况 (表 2)发现，细菌分泌系统中仅Ⅰ型

(T1SS)、Ⅱ型(T2SS)和Ⅵ型分泌系统(T6SS)在 6 个

菌株中全部存在。在 T6SS 中，T6SS-3 位点具有

核心基因簇 impB−vasL，而且只有 T6SS-3 位点在   

6 个菌株中均存在；水稻菌株 EC1、ZJU1202 缺失

T6SS-1 而芭蕉芋菌株 CE1 缺失 T6SS-2 位点，

T6SS-4 位 点 仅 存 在 于 水 稻 菌 株 EC2 。 Ⅲ 型

(T3SS)、Ⅳ型(T4SS)、Ⅴ型分泌系统(T5SS)在水

稻菌株 EC2 中是全部缺失的；芭蕉芋菌株缺失了

T3SS 和 T4SS，而香蕉菌株 MS2 在 T4SS 上仅具

有 virB1−virB2 基因而缺失其余大部分基因。鞭毛

基因簇 fliZ−flhD 在 6 个菌株间均是保守的，仅是

MS1 在 cheZ−flhD 区域被转座酶等基因替代。胞

外多糖合成基因簇 EPS 和 CPS 基因簇在芭蕉芋和

香蕉菌株中是保守的；但是，水稻菌株在该位点

上表现明显的分化，菌株 EC1 和 ZJU1202 仅具有

EPS 基因簇，菌株 EC2 则仅发现 CPS 基因簇。两

类 CRISPR 序列 Subtype I-F CRISPR、Subtype I-E 

CRISPR 在芭蕉芋、香蕉菌株中同样是保守的；

在水稻菌株中，仅 EC2 具有两类 CRISPR 序列，

而 EC1 和 ZJU1202 则缺失了 Subtype I-F CRISPR。

以 上 结 果 表 明 ， 部 分 基 因 组 区 域 如 T1SS 、

T2SS、T6SS-3、鞭毛基因簇在两类寄主来源的菌

株间保守，部分区域如 T3SS、T4SS、T5SS 在不

同菌株间均表现较高程度的分化，但是未表现与

寄主相关的分化；另外，EPS、CPS 和 CRISPR 等

区域表现一定程度与寄主相关的分化，如它们在

芭蕉芋和香蕉菌株间是保守的，但是在水稻菌株

内表现明显分化。因此，细菌分泌系统、鞭毛、

胞外多糖、CRISPR 等重要致病因子在两类不同

寄主来源的菌株间并未表现明显的遗传分化；下

一步拟对两类不同寄主来源的菌株所特异的基因

进行功能预测分析。 

2.4  芭蕉芋、香蕉与水稻两类不同寄主的菌株

差异基因功能分析 

6 个来源于广东不同类型寄主的菌株基因家族

分析表明，80 个基因是芭蕉芋菌株 CE1 及香蕉菌

株 MS1、MS2 所特有的，42 个基因则是水稻菌株

EC1、ZJU1202 和 EC2 所特有的。 

芭蕉芋菌株 CE1 及香蕉菌株 MS1、MS2 特异

基因的 COG 功能分析表明，分别有 19、14、12 和

9 个特异基因的 COG 功能预测为一般功能(general 

function prediction)、氨基酸转运和代谢(amino acid 

transport and metabolism)、转录(transcription)及脂

质 转 运 和 代 谢 (lipid transport and metabolism)    

(图 4)。进一步比对发现，有 2 个基因簇(图 5)的基

因较多属于以上 4 类 COG 功能。第 1 个基因簇包

括 vdlC、fabF、SPCC162.03 3 个基因(图 5A)，

KEGG 通路分析表明，fabF 基因参与了代谢过程

(metabolic pathways) 、 脂 肪 酸 合 成 (fatty acid 

biosynthesis)、生物素代谢(biotin metabolism)、脂

肪酸代谢(fatty acid metabolism)等代谢通路；经寄

主-病原物互作数据库(PHI-base)分析，该基因簇上

3 个基因均可比对上已知的与病原菌-植物互作相

关的功能基因，且主要是与单子叶植物互作病原

菌的功能基因，如 fabF 比对上的基因编码了聚酮

合酶(polyketide synthase，PKs)。第 2 个基因簇包

括 gsiB 、 NGR_a01400 、 NGR_a01410 、 appC 、

gsiC、vanR、laaA 7 个基因(图 5B)，KEGG 通路分

析发现，该基因簇的 6 个基因参与了群体感应

(quorum sensing)的代谢通路，其中 vanR 同时参与

了双元系统(two-component system)和生物被膜形

成(biofilm formation)等代谢通路；PHI-base 分析表

明，NGR_a01400、gsiC、vanR 可比对上已知的与

病原菌-植物互作相关的功能基因，这些基因同样

主要是与单子叶植物互作的病原菌的功能基因，

其中值得注意的是 vanR 可比对上引起水稻穗枯病

的 水 稻 细 菌性 谷 枯 病 菌 (Burkholderia glumae)的

tofR 基因，该基因与毒黄素(toxoflavin)合成相关。
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图 4  芭蕉芋和香蕉菌株特异基因的 COG 功能注释 
Figure 4  COG function annotation of specific genes within C. edulis and banana D. zeae strains 

 

 
 

图 5  芭蕉芋和香蕉菌株 2 个具代表性的特异基因簇 
Figure 5  Two representative specific gene clusters within C. edulis and banana D. zeae strains 
注：A：在芭蕉芋和香蕉菌株中特异的 vdlC–SPCC162.03 基因簇，B：在芭蕉芋和香蕉菌株中特异的 gsiB–laaA 基因簇. 上方的符号

代表基因名称，下方的符号代表各个基因分别在 D. zeae 菌株 CE1、MS1 和 MS2 的基因位点；DWG24 代表菌株 CE1，J417 代表菌

株 MS1，C1030 代表菌株 MS2. 

Note: A: Gene cluster of vdlC–SPCC162.03 specific to C. edulis and banana strains; B: Gene cluster of gsiB–laaA specific to C. edulis and 
banana strains. The symbols above indicate the gene symbols, and the symbols below indicate the gene loci within D. zeae CE1, MS1 and 
MS2; DWG24 indicates strain CE1, J417 indicates strain MS1, and C1030 indicates strain MS2. 

 
水稻菌株 EC1、ZJU1202 和 EC2 特异基因的

COG 功能分析表明，分别有 15、7 和 5 个特异基因

的 COG 功 能 预 测 为 碳 水 化 合 物 转 运 和 代 谢

(carbohydrate transport and metabolism)、转录及一

般功能(图 6)。在预测为碳水化合物转运和代谢的

基因中发现有两个基因簇，其中较大的一个基因

簇包括 yulB、rbsA2、rbsC、lsrD、alsE、alsK、

rbsK 等 7 个基因(图 7A)，KEGG 通路分析表明，

alsE、alsK 同时参与了多种环境下的微生物代谢

(microbial metabolism in diverse environments)及果
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糖和甘露糖代谢(fructose and mannose metabolism)

两个代谢通路；经 PHI-base 分析，rbsA2 可比对上

稻瘟病菌的 ABC4 蛋白，该蛋白与多重耐药性

(multidrug resistance)相关；碳水化合物活性酶数据

库(CAZy)分析发现，rbsK 可比对上多个糖苷水解

酶(glycoside hydrolase，GH)蛋白。另外，在 Type 

I-E CRISPR 位点的上游邻接基因中发现了一个基

因簇是水稻菌株所特有的(图 7B)，该基因簇的 3 个

基因分别编码 MFS 转运蛋白(MFS transporter)、

dTDP-6- 脱 氧 -D- 葡 萄 糖 -3,5- 表 异 构 酶 (dTDP- 

6-deoxy-D-glucose-3,5-epimerase)和 XRE 家族转录

调控因子(XRE family transcriptional regulator)。 

 

 
 

图 6  水稻菌株特异基因的 COG 功能注释 
Figure 6  COG function annotation of specific genes within rice D. zeae strains 

 

 
 

图 7  水稻菌株的 2 个具代表性的特异基因簇 
Figure 7  Two representative specific gene clusters within rice D. zeae strains  
注：A：在水稻菌株中特异的 yulB–rbsK 基因簇；B：在 Type I-E CRISPR 上游邻接位点发现的水稻菌株特异基因簇. 上方的符号代

表基因名称，下方的符号代表各个基因分别在 D. zeae 菌株 EC1、EC2 和 ZJU1202 的基因位点；W909 代表菌株 EC1，WYU 代表菌

株 ZJU1202，DWV07 代表菌株 EC2. 

Note: A: Gene cluster of yulB–rbsK specific to rice strains; B: The specific gene cluster from rice strains found in the adjacent genomic locus 
of upstream of the type I-E CRISPR array. The symbols above indicate the gene symbols, and the symbols below indicate the gene loci 
within D. zeae EC1, EC2 and ZJU1202. W909 indicates strains EC1, WYU indicates strains ZJU1202, and DWV07 indicates strains EC2. 
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3  讨论与结论 

Dickeya zeae 菌株在遗传基础和表型性状等方

面的差异较大[24-25]，本研究中 D. zeae 种内菌株的

进化树分析也表明，这些菌株具有较大程度的遗

传分化(图 2)。D. zeae 种内菌株的遗传分化很大程

度上可能是与寄主间的互作进化有关，如侵染水

稻的菌株在进化树分析中可聚为明显不同的一小

类；王金生等研究也表明在水稻和玉米 D. zeae 菌

株间未发现共同的抗原，且水稻菌株的致病力较

玉米菌株强，寄主范围也较广[26]。本研究同样发

现，来源广东的 6 个 D. zeae 菌株的遗传分化程度

与它们的寄主间的亲缘关系类似；芭蕉芋菌株在

进化树分析中与香蕉菌株 MS1 和 MS2 的亲缘关系

较近，它们与另外的 3 个水稻菌株分别属于差异较

大的两类菌株。因此，来源于同一地域(广东)的两

类不同寄主(芭蕉芋和香蕉为一类，水稻为一类)的

6 个菌株，其比较基因组学分析对于研究与寄主互

作相关的 D. zeae 种内病原菌的遗传分化机制具有

较好的研究意义；同时，芭蕉芋细菌性软腐病菌

D. zeae CE1 与寄主亲缘关系、菌株遗传亲缘关系

均较为相近的病原菌间的比较分析，也可为揭示

该病害发生流行规律和风险预警提供基因组学理

论依据。 

以上 6 个广东菌株的基因家族分析表明，多数

基因在 6 个菌株间均是保守的(图 3)；细菌分泌系

统、鞭毛、胞外多糖、CRISPR 等重要致病因子相

关基因并未被发现，仅是某个菌株所特有的。已有

研究表明，T3SS、T4SS、T5SS 是包括 Dickeya 病

原菌在内的 Pectobacteriaceae 科细菌的重要致病因

子[27-29]。然而，本研究发现 T3SS、T4SS、T5SS 在

部分 D. zeae 菌株是缺失的，如水稻菌株 EC2 缺失

3 个分泌系统，芭蕉芋菌株 CE1 缺失 T3SS 和

T4SS，香蕉菌株 MS2 则缺失了大部分的 T4SS 基

因，因此这 3 个分泌系统并非是 D. zeae 菌株侵染

寄主所必需的；同样地，T3SS、T4SS、T5SS 在 

D. paradisiaca 菌株中也是自然缺失的。相反地，

T1SS、T2SS 和 T6SS 在 6 个来源于广东的 D. zeae

菌株中均存在，它们在 NCBI 数据库上已公开的  

D. zeae 种内其他菌株的基因组中也是保守的。

T1SS 分泌的金属蛋白酶主要作用于植物细胞壁蛋

白或与修饰病原菌分泌酶的活性相关[30]；T2SS 则

分泌可分解植物细胞壁的细胞壁降解酶[31]，这些

细胞壁降解酶是软腐病菌侵染寄主产生软腐症状

的直接手段[32]。因此，T1SS、T2SS 是该病原菌侵

染寄主植物并产生软腐症状的重要致病因子，这

可能也是 T1SS、T2SS 在 D. zeae 种内菌株保守存

在的原因；再比较 Dickeya 属其他种的菌株，

T1SS、T2SS 在其他不同种中也是保守的，包括缺

失了 T3SS、T4SS、T5SS 的 D. paradisiaca 种。

T6SS 则是革兰氏阴性菌中最新被鉴定的分泌系  

统[33]，近年研究表明，该分泌系统在革兰氏阴性

菌中是潜在的致病因子 [34]。与 Dickeya 属细菌

T6SS 相关的研究，目前仅见到效应蛋白(Rhs)的研

究，该研究表明 Rhs 蛋白的 C-端毒性结构域具有核

酸酶活性且可抑制相邻细胞生长[35]，这与已有研

究表明Ⅵ型分泌系统可介导细菌间拮抗机制[36]是

一致的。因此，除了 T1SS 和 T2SS 可作用于植物

细胞壁并产生软腐病症状外，T6SS 在 D. zeae 菌株

间保守可能是由于该细菌的致病进程需要其他不

同于 T1SS 和 T2SS 的作用机制，以助于病原菌实

现有效定殖、增殖及适应寄主内的新环境等[37]。 

在上述这些细菌的重要致病因子中，细菌分

泌系统在两类不同寄主来源的菌株中并未表现明

显的遗传分化，胞外多糖基因簇和 CRISPR 序列同

样也未表现明显的分化，有必要进一步探讨以上

基因簇之外的基因组位点在不同类型菌株间的遗

传分化。本研究发现，80 个基因是芭蕉芋和香蕉

菌株特有的，42 个基因是水稻菌株所特有的，在

这些特异基因中，部分基因是成簇分布的，这些

基因可能行使相同或类似的基因功能。在芭蕉芋

和香蕉菌株中发现了 2 个基因簇，第 1 个基因簇

的 3 个基因都可比对上与病原菌-植物互作相关的
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功能基因，其中 fabF 编码 β-酮脂酰 ACP 合成酶，

该酶是细菌脂肪酸合成途径中的关键酶，被称为

长链 3-酮脂酰 ACP 合成酶[38]。脂肪酸合成代谢是

细菌的重要生理功能，脂肪酸合成不仅与细胞膜

磷脂的合成相关，其合成途径也与类脂 A、群体感

应信号分子等活性分子的合成相关[39]，如 fabF 缺

失可能会改变细胞的脂肪酸组成，进而影响铜绿

假单胞菌的群集运动能力[40]。第 2 个基因簇基因的

功能较为一致，它们可能与细菌的群体感应相

关。群体感应系统可调控病原菌致病基因的表达

及毒力因子的产生和分泌等，如在 Dickeya 属细菌

中广泛存在的酰基高丝氨酸内酯(acylhomoserine 

lactone，AHL)群体感应系统主要由编码 AHL 合成

酶的 luxI 和 AHL 信号受体的 luxR 基因构成，该信

号系统与水稻细菌性软腐病菌的细胞运动性、细

菌生物被膜形成以及致病力等相关[41]。在这个与

群体感应信号系统相关的特异基因簇中，vanR 是

属于 LuxR 蛋白家族的转录调控因子，基因功能预

测表明该基因可能与双组分系统和细菌生物被膜

相关，并且可能与病原菌-植物互作相关。 

与芭蕉芋、香蕉菌株特异基因的 COG 功能较

多地预测为一般功能明显不同，水稻菌株特异基

因的 COG 功能更多地预测为碳水化合物转运和代

谢，该 COG 功能所包含的基因占所有水稻菌株特

异基因的比例约为 36% (15/42)。另外，19% (8/42)

水稻菌株的特异基因可比对上碳水化合物活性酶

数据库，明显高于可比对上该数据库的芭蕉芋和

香蕉菌株的特异基因所占的比例，仅 9% (7/80)的

基因可比对上。以上结果表明，与碳水化合物转

运和代谢相关的基因可能在水稻菌株和寄主互作

间表现较为重要的作用，而且部分基因预测可能

与碳水化合物活性酶相关，其中 yulB-rbsA2-rbsC- 

lsrD-alsE-alsK-rbsK 是这类基因中的一个典型基因

簇。我们在 Type I-E CRISPR 的邻接位点上发现了

3 个成簇分布的水稻菌株特异基因。CRISPR 序列

是由特殊的 DNA 重复序列和 cas 基因序列组成，

它们可发挥保护细菌不受细噬菌体或外源质粒入

侵的作用[42]。除了该免疫功能之外，CRISPR 系统

还参与了细菌其他许多重要的生理过程，如细菌

毒力和细菌生物被膜形成等[43]。CRISPR 也可能与

调控细菌的基因组进化相关[44]，有研究表明热袍

菌目细菌的 CRISPR 序列存在于基因组重排片段的

边界处[45]。因此，该位于 Type I-E CRISPR 边界处

的水稻菌株特异基因簇的功能是否与病原菌-寄主

互作相关值得进一步深入探讨。 

使用 9 个保守基因串联序列作上述两类寄主来

源菌株之间的基因流(gene flow)分析，结果表明两

类菌株间的 Fst=0.259 33，小于 0.33，表明两类寄

主来源的菌株间存在频繁的基因交流 [46]。上述  

两类不同寄主来源的菌株间可能存在频繁的基因

交流，而同一类寄主来源的菌株之间的核苷酸多

态性更低，它们之间同理也应该存在频繁的基因

交流。这些菌株可能来源于相同的祖先，在与植

物互作过程中逐渐产生相应的遗传分化。本研究

在两类不同寄主来源菌株的特异基因位点上，发

现了一些预测与病原菌-植物互作相关或者位于特

殊基因组区域的基因或者基因簇，它们可能是病

原菌在与植物互作过程所获得的，但是它们的具

体功能有待下一步研究。 

可能由于抗性较强的原因，关于芭蕉芋病虫害

发生的报道较少。在广东省内，D. zeae 病原菌危

害水稻、香蕉等其他单子叶植物的报道较多。植物

细菌性软腐病菌 D. zeae 在与不同寄主互作时可能

会产生遗传分化并进化出相应的适应机制；另一方

面，芭蕉芋和香蕉等作物均是热带亚热带作物并隶

属同一目，地理位置、植物学分类上均较为接近，

这些可能是芭蕉芋受到 D. zeae 危害的重要原因。

因此，本研究的结果可丰富芭蕉芋有害生物的基础

性研究，引起生产上对该病害的重视，有利于芭蕉

芋产业中对于该类细菌性病害的防控，减少病害损

失；另外，与香蕉、水稻等重要作物亲缘关系较为

接近的作物可能也存在受 D. zeae 病原菌侵染的风
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险，本研究中 D. zeae 病原菌与寄主互作相关的遗

传分化研究可提供预警依据。 
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