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编者按：随着林业在全球生态与经济中地位的不断提升，以及林业科技的飞速发展与持续创

新，林木病理学科研工作者的队伍也随之壮大，并在林木与病原菌互作的分子机制研究上取

得了丰硕的成果。 作者总结了近年来林木抗病分子育种、病原菌致病机制以及林木与病原

菌互作的分子机制研究方面取得的研究成果，梳理了林木与病原菌之间的分子互作机制研

究进展，并提炼了一些新理论、新技术、新方向 ，对未来林木与病原菌互作的研究方向进行

了深入的思考，提出了该领域的研究热点并预测了未来的发展趋势，为我国森林病理学的研

究提供了重要参考。

林木与病原菌分子互作机制研究进展

田呈明，王笑连， 余　 璐，韩　 珠

（北京林业大学林学院，省部共建森林培育与保护教育部重点实验室，北京　 １０００８３）

摘要：近年来林木与病原菌互作的分子机制研究成果丰硕，尤其是 ＨＩＧＳ 与 ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 等技术的发展，促进了

林木病原菌关键致病基因的功能、病原菌基因组与转录组学、病原菌效应蛋白、林木抗病基因功能、林木抗病与

生长平衡、林木抗病分子育种等多个层面研究的快速发展。 从植物－病原菌分子互作的基本问题出发，综述了国

内外林木－病原菌分子互作机制研究的进展与热点，包括病原菌侵入过程的信号网络及功能、病原菌活性氧解毒

机制及效应蛋白的多种作用机制、林木与病原菌的组学研究进展、林木关键防御机制、林木与内生真菌及外生真

菌互作机制等。 基于目前的研究进展，对未来林木－病原菌分子互作的发展趋势进行了展望，“Ｚｉｇｚａｇ”理论、“诱
饵”假说这些新理论，高效的测序技术及分子操作等新技术， 效应蛋白及免疫受体互作等新方向的出现也预示

着林木－病原菌互作研究开始迈入新的阶段。
关键词：林木免疫；分子育种；分子互作；病原菌；效应蛋白
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　 　 自植物出现在陆地上以来，微生物便作为重要

的选择压力参与塑造植物的进化。 对于植物－病
原微生物来说，二者更是处于长期的“军备竞赛”
状态，植物通过激活免疫系统来抑制和防卫病原

菌，病原菌也不断发展出新的“武器”去反抑制或

躲避植物的防卫反应。 因此，植物－病原菌互相的

选择压力也构成了所谓的植物－病原菌互作体系。
基于基因对基因学说，早期的研究主要集中在植物

抗病基因以及病原菌致病基因功能方面，不断揭示

植物与病原菌互作过程中的关键分子及其信号通

路，促进植物免疫与病原菌致病机理的研究越来越

深入与清晰。 进入 ２１ 世纪以来，生物信息学及基

因组学手段，ＶＩＧＳ ／ ＨＩＧＳ 与 ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 等技术

的不断革新和突破，为传统分子操作困难生物的互

作研究提供了强大的工具，推进植物－病原菌互作

的分子机制研究进入快速发展的黄金时期。 与此

同时，木本植物与病原菌的互作研究也逐渐发展起

来，并不断有新的理论、新的方法和新的突破涌现。
尤其从病原菌基因组学和转录组学分析、致病关键

基因筛选与功能鉴定、效应蛋白作用机制、致病信

号转导、次生代谢产物等方面揭示病原菌的致病机

制，进而探索林木免疫受体作用机制、免疫信号转

导、免疫与生长平衡机制、抗病基因的分离鉴定、
ＲＮＡｉ （ＲＮＡ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ） 以及分子抗病育种等。
笔者从植物－病原菌分子互作的现状出发，综述了

国内外林木－病原菌分子互作机制研究的热点，并
提出未来的发展趋势。

１　 植物与病原菌互作研究的基本问题

植物与病原菌互作机制的研究非常广泛，尤其

是真菌、细菌和卵菌等［１－３］ 病原菌与寄主植物互作

研究已发展出许多模型和理论，阐释了植物－微生

物互作过程中，植物如何通过免疫受体识别病原微

生物进而诱发寄主的抗病反应，以及病原微生物利

用效应蛋白来抑制寄主免疫反应以成功侵染寄主

的分子机制（图 １），逐步形成了新的植物－病原

“分子互作”的概念［４］。
植物免疫机制研究的最终目的是应用于分子

抗病育种。 激活植物的免疫系统主要通过模式识

别受体（ｐａｔｔｅｒｎ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ， ＰＲＲｓ）和抗病

蛋白 （ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎ， Ｒ） 等免疫受体完成。
ＰＲＲｓ 可直接识别病原菌分泌到胞外的病原相关

分子模式 （ ｐａｔｈｏｇｅｎ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔｔｅｒｎｓ，
ＰＡＭＰｓ）或质外体效应蛋白 （ ａｐｏｐｌａｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔｏｒ），
进而激活病原相关分子模式触发式免疫（ＰＡＭＰｓ
ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙ， ＰＴＩ）。 最近研究发现 ＰＲＲｓ 可

通过招募多种多样的共受体 （ ｃｏｒｅｃｅｐｔｏｒ）来增强

识别 ＰＡＭＰｓ 的效率［５－７］。 ＰＲＲｓ 激发的 ＰＴＩ 作为

植物第 １ 层免疫防卫反应，其强度较低，因此植物

为了能够更加准确调控 ＰＲＲｓ 或 ＰＲＲｓ 的共受体，
通过释放免疫原多肽物质———植物细胞激素（ｐｈｙ⁃
ｔｏｃｙｔｏｋｉｎｅｓ）来辅助调节免疫反应，从而使 ＰＴＩ 反应

更加精确［８］。 由此可见，虽然植物不具备脊椎动

物的获得性免疫（ ａｄａｐｔｉｖｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙ），但其存在着

精确高效的先天免疫机制。 例如，一些植物共生菌

也会刺激宿主的第 １ 层免疫反应，类似于病原菌触

发的 ＰＴＩ 免疫反应［９］。 当共生细菌存在时，植物会

主动降低 ＰＲＲｓ 表达水平和 ＭＡＭＰｓ 识别敏感度，
从而使共生细菌达到适合的生存条件，使其充分发

挥对宿主植物的有益作用［１０］。 植物抗病蛋白主要

通过识别胞内效应蛋白（ ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｅｆｆｅｃｔｏｒ）来激

活 效 应 蛋 白 触 发 式 免 疫 （ ｅｆｆｅｃｔｏｒ ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ
ｉｍｍｕｎｉｔｙ， ＥＴＩ）。 ７０％的 Ｒ 蛋白都是受体类蛋白

（ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ ａｎｄ ｌｅｕｃｉｎｅ⁃ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ
ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ， ＮＬＲｓ）。 除了少部分 ＮＬＲｓ 可直接与效

应蛋白结合来激活免疫反应，大量的 ＮＬＲｓ 通过感

知效应蛋白诱导的空间变化（ｓｔｅｒｉｃ ａｌｔｅｒａｔｉｏｎ）或寄

主蛋白翻译后修饰来激活 ＥＴＩ 免疫。 不仅 ＰＲＲｓ
具有共受体蛋白，ＮＬＲｓ 同样能招募共受体（ｈｅｌｐｅｒ
ＮＬＲｓ， ｈＮＬＲｓ）来帮助识别效应蛋白［１１－１２］，ｈＮＬＲｓ
还对下游抗病信号的传递起到关键作用［１３］。 同时

强力的活性氧迸发（ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂｕｒｓｔ）、
胼胝体沉积（ ｃａｌｌｏｓｅ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ）、超敏坏死（ ｈｙｐｅｒ⁃
ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ， ＨＲ），以及抗病基因表达等免

疫反应均需要 ＰＲＲｓ 与 ＮＬＲｓ 的共同激活才能完

成［１４］。 在应对病原菌侵入时，植物中 ＰＲＲｓ 与

２
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ＮＬＲｓ 分化出相互协作的关系，未来如何更好地认

识免疫受体将是植物抗病育种的重要一环。
植物免疫系统中关键抗病基因的克隆及其抗

性机制的解析是抗病分子育种的重要基础。 近年

来已经有小麦抗条锈病（Ｐｕｃｃｉｎｉａ ｓｔｒｉｉｆｏｒｍｉｓ）基因

ＹｒＵ １ ［１５］、玉米抗纹枯病（Ｒｈｉｚｏｃｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎｉ）基因

ＺｍＦＢＬ ４１ ［１６］、小麦全生育期持久抗性的主效抗病

基因 Ｘａ ４、小麦主效抗赤霉病 （ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａ⁃
ｍｉｎｅａｒｕｍ）基因 Ｆｈｂ ７ ［１７］以及多病害抗病基因

ＮＰＲ１［１８］ 等数百个抗病基因不断在各种作物中被

成功克隆。 同时，植物分子抗病育种技术的发展也

迎来了许多新技术与突破。 诸如根癌农杆菌介导

的 Ｆａｓｔ⁃ＴｒＡＣＣ（ｆａｓｔ⁃ｔｒｅａｔｅｄ ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｃｏｃｕｌｔｕｒｅ）
技术可快速获得稳定遗传的转基因植物［１９］。 碳纳

米管技术使得 ＲＮＡ 可结合在纳米粒子上转入受体

植物材料，从而利用 ＳｉＲＮＡ 沉默目标基因［１４］。 高

深宽比碳纳米管［ｈｉｇｈ⁃ａｓｐｅｃｔ⁃ｒａｔｉｏ ｃａｒｂｏｎ ｎａｎｏｔｕｂｅ
（ＣＮＴ） ｎａｎｏｐａｒｔｉｃｌｅｓ］技术，可将目标 ＤＮＡ 导入大

范围的植物中去，大大消除了寄主限制［２０］。 抗病

育种领域虽利好消息不断，但仍面临广谱抗病基因

抗性的持久性、抗性与产量之间的拮抗性制约。 因

此，除了寻找新的广谱抗病基因，协调植物生长、适
应与抗病性的关系外，利用新型的转基因技术或者

载体介导材料高效稳定地获取目标分子改造植株，
是未来提高抗病育种快速性、简便性、革新性和灵

活性的重要途径。

在病原菌中，由于效应蛋白既能被 Ｒ 蛋白识

别触发植物免疫成为无毒基因（ａｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｇｅｎｅ），
也能通过修饰躲避识别成为毒性基因（ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ
ｇｅｎｅ），使得效应蛋白成为病原菌致病的关键性武

器和植物免疫的靶标。 通常在获得微生物基因组

或转录组后，使用生物信息学方法，根据效应蛋白

的一般特征分析筛选获得候选效应蛋白，并通过试

验手段加以证实［２１］。 效应蛋白作用方式主要包

括：①抑制或躲避植物 ＰＴＩ 或 ＥＴＩ。 如 ＬｙｓＭ 效应

蛋白可通过结合几丁质寡糖来抑制几丁质触发的

植物免疫［２２－２３］。 水稻白叶枯病菌 （ Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ
ｏｒｙｚａｅ）的 ＲＸＬＲ 效应蛋白采用失活同源物来躲避

寄主 葡 聚 糖 酶 抑 制 剂 蛋 白 的 识 别 从 而 躲 避

ＰＴＩ［２４］。 ②抑制 ＲＮＡｉ。 病毒能通过产生病毒 ＲＮＡ
沉默抑制剂 （ ｖｉｒａｌ ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒｓ ｏｆ ＲＮＡ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ，
ＶＳＲｓ）来对抗植物的 ＲＮＡ 沉默体系，细菌、真菌和

卵菌也广泛利用效应蛋白来抑制寄主植物的 ＲＮＡ
沉默体系以促进病原菌侵染［２５－２８］。 ③操纵植物微

生物群落。 一些病原菌效应蛋白具有植物性毒素

和抗菌活性，既影响宿主植物也干扰微生物群

落［２９］；另外一些效应蛋白高度特异，能通过靶向破

坏植物相关进程，如通过局部养分剥夺，进而影响

植物与有益微生物的正常互作关系；效应蛋白也可

以招募微生物协同互作，以抵御竞争性微生物或直

接帮助其定殖宿主植物［３０］。

图 １　 植物－病原菌互作研究各个时期的重要进展

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｔｉｍｅｌｉｎｅ ｏｆ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ａｄｖａｎｃｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｈｉｓｔｏｒｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ⁃ｐａｔｈｏｇｅｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ

２　 林木与病原菌互作的分子机制

传统木本植物病害研究多集中在病原菌鉴定、
检测，病害流行和防治等方面，其与病原菌之间相

互作用的分子机制研究相对较少。 然而，随着林木

分子育种的不断发展，以及许多新兴技术的出现，

近年来有关林木与病原菌互作分子机制的研究也

取得了较为显著的进步，为林木病害防控提供了理

论支撑。 林木－病原菌互作的理论基础以及发展

模式与作物（模式植物） －病原菌互作体系十分类

似，但是林木与病原菌的互作机制方面还有种种壁

垒需要突破。

３
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２．１　 病原菌侵染寄主的分子机制

病原菌侵染寄主的分子机制研究以致病关键

基因克隆及其功能调控网络为核心。 随着许多林

木病 原 菌， 尤 其 是 胶 孢 炭 疽 菌 （ Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ
ｇｌｏｅｏｓｐｏｒｉｏｉｄｅｓ）、大丽轮枝菌（Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ ｄａｈｌｉａｅ）、
苹果腐烂病菌（Ｖａｌｓａ ｍａｌｉ 或 Ｃｙｔｏｓｐｏｒａ ｍａｌｉ）以及

核盘菌（Ｓｃｌｅｒｏｔｉｎｉａ ｓｃｌｅｒｏｔｉｏｒｕｍ）等病原真菌的遗传

转化体系的成功建立，利用基因敲除与回补、突变

体生物学表型分析等手段探究病原菌侵染结构发

育与致病力相关的关键基因得以实现，尤其以丝裂

原激活蛋白激酶 ＭＡＰＫ（ｍｉｔｏｇｅｎ⁃ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｋｉｎａｓｅ）信号通路以及转录因子的功能研究较为深

入。 附着胞是许多病原真菌的直接侵入结构，与致

病 性 密 切 相 关。 在 杨 树 炭 疽 病 菌 （ Ｃ．
ｇｌｏｅｏｓｐｏｒｉｏｉｄｅｓ）中，敲除致病相关 ＭＡＰＫ（ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ
ＭＡＰＫｓ）Ｍｋ １ 后突变体附着胞完全无法形成，导致

致 病 力 的 丧 失［４５］。 杉 木 炭 疽 病 菌 （ Ｃ．
ｇｌｏｅｏｓｐｏｒｉｏｉｄｅｓ）在敲除细胞壁完整性相关的 Ｓｌｔ２
ＭＡＰＫ 中 Ｍｐｓ １ 及其上游 Ｍｃｋ １ 与 Ｍｋｋ １ 基因后，
各突变体无法形成附着胞，导致致病力丧失［４６］。

病原菌可以通过侵染结构直接侵入寄主，也能

够产生水解酶类破坏寄主的组织，以及产生毒素等

次生代谢物攻击宿主植物。 例如病原菌 Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ
ａｌｔｅｒｎａｔａ 可以产生寄主专化性毒素———ＡＣＴ 毒素

改变寄主细胞膜通透性，引起电解质渗漏，也可作

为效应蛋白诱导寄主发生脂质过氧化产生大量活

性氧（ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ， ＲＯＳ） ［４７］，并最终导

致寄主细胞死亡［４８］。 这些毒素相关基因的缺失突

变株 均 不 合 成 ＡＣＴ 毒 素， 且 致 病 力 明 显 下

降［４９－５１］。 丁 香 假 单 胞 杆 菌 猕 猴 桃 致 病 变 种

（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅ ｐｖ． ａｃｔｉｎｉｄｉａｅ， Ｐｓａ）通过积

累菜豆毒素以减少精氨酸的合成，并最终致猕猴桃

叶片出现感病症状［５２－５４］。
在林木病原菌中，对细胞壁水解酶组成的进化

与功能研究取得了诸多进展。 鳄梨炭疽病菌（Ｃ．
ｇｌｏｅｏｓｐｏｒｉｏｉｄｅｓ）果胶酸裂解酶基因 ｐｅｌＢ 的缺失导致

突变体果胶裂解酶和果胶酸裂解酶均显著减少，使
其致病性降低［５５－５６］。 杨树腐烂病菌 （ Ｃｙｔｏｓｐｏｒａ
ｃｈｒｙｓｏｓｐｅｒｍａ）的草酸合成相关基因可能通过改变

草酸的合成来影响病原菌的致病性［５７］。 苹果腐烂

病菌（Ｖ． ｍａｌｉ）在致病过程中通过分泌多种细胞壁

水解酶来降解寄主细胞壁，促进其侵染。 因此学者

们在 Ｖ． ｍａｌｉ 中开展了大量水解酶类的研究工作。
例如，编码木聚糖酶基因 Ｅｎｄｏ －β － １、４ － ｘｙｌａｎａｓｅ
ＶｍＸｙｌ １ 在 Ｖ． ｍａｌｉ 致病过程中显著上调表达，并

且苹果树枝提取物也可以刺激 ＶｍＸｙｌ １ 的表达，其
敲除突变体中 Ｅｎｄｏ－β－１、４－ｘｙｌａｎａｓｅ 活性明显下

降，致病性减弱［５８］。 在敲除 ＶｍＶｅＡ 与 ＶｍＶｅｌＢ 后，
突变体致病性明显下降。 此外，突变体中果胶酶相

关基因表达明显下降，但是纤维素酶、半纤维素酶

与木质酶相关基因的表达并没有受影响。 说明

ＶｍＶｅＡ 与 ＶｍＶｅｌＢ 特异地影响突变体果胶酶产生，
从而调控其致病性［５９］。 ＶｍＰｍｋ １ 敲除后对于活性

氧胁迫与细胞壁胁迫更加敏感，并且 ＶｍＰｍｋ １ 在

调控致病性中发挥关键作用，在侵染过程中，许多

编码细胞壁降解酶基因的表达量在 ＶｍＰｍｋ １ 突变

体中明显下降，包括果胶酶（ｐｅｃｔｉｎａｓｅ ｇｅｎｅｓ）、半纤

维素酶（ｈｅｍｉ⁃ｃｅｌｌｕｌａｓｅ ｇｅｎｅｓ）与纤维素酶（ｃｅｌｌｕｌａｓｅ
ｇｅｎｅｓ）。 利用免疫金沉淀进一步证实了 ＶｍＰｍｋ １
突变体在侵染苹果枝条时对果胶的降解能力出现

明显下降，说明病原真菌细胞壁降解能力在其致病

中的关键作用［６０］。 Ｖ． ｍａｌｉ 侵染能够造成韧皮部组

织坏死水解，虽然木质部也被侵染，但是并没有腐

烂，说明 Ｖ． ｍａｌｉ 很可能针对不同部位分泌不同的

细胞壁降解酶。 在许多子囊病原菌中，铜离子自由

基氧化酶家族是一类重要的木质素降解酶家族。
但是在 Ｖａｌｓａ ｍａｌｉ 与 Ｖ． ｐｙｒｉ 中没有出现此类家族

基因，且编码纤维素酶与半纤维素酶的基因数量与

作物病原菌如 Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ、 Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ
ｇｒａｍｉｎｉｃｏｌａ 相比出现明显地减少。 因此，Ｖ． ｍａｌｉ
与 Ｖ． ｐｙｒｉ 虽然能够侵染到苹果和梨树的木质部，
但是由于其缺乏相应的木质素降解酶，导致无法降

解木质部。 同时，由于主要从伤口侵入，其编码角

质酶基因的数量相较于需要直接穿透叶片角质层

病原菌也明显下降。 Ｖ． ｍａｌｉ 在侵染过程中编码果

胶酶的基因出现了大量的上调表达［６１］。
２．２　 病原菌活性氧解毒的分子机制

林木的过敏性坏死 （ ｈｙｐｅｉｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ，
ＨＲ）可有效抵御腐生菌及活体营养型病原菌定殖，
但却有助于死体营养型真菌的生存。 死体营养型

病原真菌链格孢（Ａ． ａｌｔｅｒｎａｔａ）进化出由多通路协

作实现对寄主 ＲＯＳ 的解毒机制，其中关键的组分

包括转录因子 ＡａＡＰ１，信号转导基因 ＡａＨＯＧ１、
ＡａＳＫＮ７、ＡａＨＳＫ１，及 ＮＡＤＰＨ 氧化酶（Ｎｏｘ）、非核

糖体多肽合成酶（ＮＰＳ） 与谷胱甘肽过氧化物酶

（ＧＳＨ⁃Ｐｘ）的多基因级联等。 在外界刺激下，细胞

质膜蛋白 Ｎｏｘ 产生的 Ｈ２Ｏ２成为 ＲＯＳ 解毒系统的

核心。 首先，Ｎｏｘ 可以通过诱导 ＹＡＰ１ 半胱氨酸残

基之间二硫键的形成从而引起其蛋白构相改变，进
而激活 ＹＡＰ１。 另一方面 Ｎｏｘ 通过磷酸化激活

４
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ＳＫＮ７ 及 ＳＳＫ１ 等转录因子，这些转录因子继而调

控 ＨＯＧ１。 激活后的 ＹＡＰ１ 与 ＨＯＧ１ 在细胞核内

调控大量 ＲＯＳ 相关基因的表达，实现对寄主 ＲＯＳ
的解毒。 例如通过诱导铁载体的生物合成，将铁匮

乏条件下摄取的足量铁贡献给抗氧化酶 ＣＡＴ、
ＳＯＤ，进而通过酶解机制介导 ＲＯＳ 解毒；或通过

ＧＰｘ３ 的激活诱导 ＧＳＨ⁃Ｐｘ 合成，酶解还原“毒性”
ＲＯＳ 为无毒羟基化合物。 ＳＫＮ７ 可能通过与 ＹＡＰ１
及其他因子互作继而参与非铁载体介导的铁吸收

系统，调控 ＣＡＴ、ＳＯＤ 活性解毒 ＲＯＳ，但 ＳＫＮ７ 和

ＳＳＫ１ 在 ＲＯＳ 解毒方面不依赖 ＨＳＫ１ 调控，其具体

的上游元件仍未知［６２－６８］。 此外，在杨树炭疽病菌

中，转录因子 ＣｇＡｐ１ 调控氧化胁迫应答以及侵入

过程中 ＲＯＳ 的清除，小 Ｇ 蛋白 ＣｇＣｄｃ４２ 同样调控

侵入过程中寄主 ＲＯＳ 的清除，其均对致病性起了

重 要 调 控 作 用［６９－７０］。 在 杧 果 炭 疽 菌

（Ｃ． ｇｌｏｅｏｓｐｏｒｉｏｉｄｅｓ）中，漆酶 ＬＡＣ１ 在其侵染杧果过

程中表达量提高，促进了杧果胶孢炭疽菌的致病

力［７１］。 在黄栌枯萎病菌（Ｖ． ｄａｈｌｉａｅ）中，转录因子

ＶｄＡｔｆ１、ＶｄＹａｐ１ 以及 ＶｄＳｋｎ７ 在活性氮胁迫响应中

发挥不同的功能，并且对其微菌核的形成以及致病

力发挥了关键作用［７２］。 因此，研究林木病原菌对

寄主 ＲＯＳ 拮抗的相关基因功能是解析林木病原菌

致病机制的重要途径之一。
２．３　 病原菌效应蛋白

病原菌为了成功侵入并定殖于寄主植物，通过

分泌效应蛋白作为入侵的“武器”。 已知的林木病

原菌效应蛋白的作用机制主要有：①躲避寄主免疫

识别；②调控寄主植物基因的转录；③与寄主靶标

蛋白互作；④对靶向寄主 Ｒ 基因进行免疫调节；⑤
靶向操纵寄主激素信号；⑥靶向操纵宿主蛋白质。
效应蛋白作为植物病理学研究热点之一，近年来在

林木病原细菌、卵菌以及真菌中取得了一些重要

进展。
近年来 Ｇｕｉｌｌｅｎ 等［７３－７４］ 通过杨树基因组、锈菌

基因组和转录组的生物信息学分析预测了杨树－
栅锈菌候选效应蛋白，并在细菌与卵菌侵染拟南芥

过程中表达候选效应蛋白，通过观察其促进病原菌

侵染与否来判断效应蛋白研究是否作为候选激发

子。 刘 霞 等［７５］ 构 建 了 山 田 胶 锈 菌

（ Ｇｙｍｎｏｓｐｏｒａｎｇｉｕｍ ｙａｍａｄａｅ ） 和 亚 洲 胶 锈 菌

（Ｇ． ａｓｉａｔｉｃｍ）的吸器获取技术体系，并通过转录组

测序预测了候选效应蛋白［７６］。 橡胶树白粉病菌

（Ｏｉｄｉｕｍ ｈｅｖｅａｅ Ｂ．Ａ．Ｓｔｅｉｎｍａｎｎ）基因组分析预测了

１４１ 个经典分泌型效应蛋白及非经典型效应蛋白，

其中对 １ 个非经典型效应蛋白 ＯＨ＿０３６７ 的表达分

析发现，其在白粉菌侵染阶段上调表达，并且可以

抑制植物水杨酸的合成从而促进病原菌致病［７７］。
综上所述，效应蛋白研究是深入理解植物－病原菌

互作的重要切入点，但是相较于有关卵菌、稻瘟菌、
镰刀菌、黑粉菌等农作物病原菌较为深入的研究，
林木病原真菌的效应蛋白研究还处于起步阶段。

３　 林木－病原菌基因组与转录组学

寄主与病原菌在长期的互作与进化过程中，在
分子水平形成了复杂的互作网络，单个基因功能的

研究不足以全面揭示二者互作的分子机制。 基因

组与转录组数据分析对于研究寄主与病原菌的互

作关系十分必要。 目前大量树种，包括巨桉（Ｅｕｃａ⁃
ｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ ）、 橄 榄 （ Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａ ）、 板 栗

（Ｃａｓｔａｎｅａ ｍｏｌｌｉｓｓｉｍａ）、黑松（Ｐｉｎｕｓ ｃｏｎｔｏｒｔａ）、马尾

松（Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ）、白蜡树（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｓｐｐ．）、橡
胶树（Ｈｅｖｅａ ｂｒａｓｉｌｉｅｎｓｉｓ）、茶树（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｓｉｓ）、杨
梅（Ｍｙｒｉｃａ ｒｕｂｒａ）、山苍子（ Ｌｉｔｓｅａ ｃｕｂｅｂａ）、毛果杨

（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ） 等已经完成了全基因组测

序［７８－７９］，为许多重要林木的组学研究提供了基础

条件。 如毛果杨表面受体多基因家族 ＬＲＲ－ＲＬＰｓ
与杨树中小分子未知功能类蛋白 ＳＰＵＦｓ 出现频繁

的关联性，转录组学数据显示 １ 对 ＬＲＲ－ＲＬＰｓ 和

ＳＰＵＦｓ 蛋白在杨树伤口反应中同步表达，并且两个

基因在启动子区域存在约 ３００ 个氨基酸长度序列

的同源性，为杨树免疫过程中配体－受体成对调控

的研究提供了新的思路［８０］。 部分林木病原菌的效

应蛋白被预测，如对山田胶锈菌和亚州胶锈菌的比

较转录组学分析，最终分别预测 ３４ 个和 ７ 个候选

效应蛋白［８１］。 挪威云杉［Ｐｉｃｅａ ａｂｉｅｓ （Ｌ．） Ｋａｒｓｔ．］
根腐病菌（Ｈｅｔｅｒｏｂａｓｉｄｉｏｎ ｐａｒｖｉｐｏｒｕｍ） １５ 个菌株的

比较基因组学分析预测了病原菌致病相关基因及

候选效应蛋白［８２］。 对杨树黑斑病发病区域的杨树

无性系 ＮＬ８９５ 进行混合转录组测序，分析得到杨

树－黑斑病菌互作相关的 ７６８ 个病原真菌基因以

及 ５４ 个杨树基因。 这些基因间的关系可以分为 ３
类：真菌单基因与杨树多个基因具有关联性；杨树

单基因与真菌多个基因具有关联性；其他相关关联

性较低基因。 其中真菌金属蛋白酶 Ｍ６－０８３４２ 与

１０ 个杨树基因具有明显关联性，并包含两个抗病

相关基因［８３］。 对苹果白粉病菌（Ｐｏｄｏｓｐｈａｅｒａ ｌｅｕｃｏ⁃
ｔｒｉｃｈａ）不同侵染时期的叶片中与植物激素相关的

信号通路及植物真菌互作相关基因的表达模式进

行了分析，筛选获得了部分苹果抗白粉病的候选基

５
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因［８４］。 在茶白星病侵染茶叶过程中，利用转录组

学分析得到 ２ １８０ 条差异表达基因，并且鉴定了部

分关键上调表达基因，如细胞色素基因 Ｐ ４５０、
Ｈｓｐ ９０．１、Ｈｓｐ ７０ 及 ＴＴ ４ 等基因［８５］。 基于全基因

组序列对核桃细菌 性 黑 斑 病 菌 （ Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ
ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ ｐｖ． ｊｕｇｌａｎｄｉｓ）７ 个菌株进行分析，预测得

到 ５２０ 个分泌蛋白，有效地缩小了对其外泌蛋白的

研究范围［８６］。 马文博等［８７］ 对引起柑橘黄龙病的

韧皮杆菌属（Ｃａｎｄｉｄａｔｕｓ Ｌｉｂｅｒｉｂａｃｔｅｒ）的 ３６ 个菌株

的基因组进行了分析，揭示了各个菌株间的系统发

育以及致病力分化关系，并且预测了包括 Ｓｅｃ 转位

通道（Ｓｅｃ ｔｒａｎｓｌｏｃｏｎ）依赖的关键毒力相关效应蛋

白。 基因组与转录组学研究不仅可以分析林木－
病原菌互作过程的关键基因，同时还能对同属间各

病原菌致病力分化进行分析。

４　 林木免疫分子机制

４．１　 林木识别病原菌及信号转导机制

林木依赖先天免疫系统识别 “异己” （ ｎｏｎ⁃
ｓｅｌｆ），发起对入侵生物的攻击指令，包括林木对保

守的病原菌相关分子模式（ＰＡＭＰｓ）的识别和林木

免疫受体对病原菌效应蛋白的识别。
林木通过细胞表面的 ＰＲＲｓ 对保守的 ＰＡＭＰｓ

进行识别，进而激活 ＰＴＩ 免疫［８８］。 不同基因型柑

橘对溃疡病菌（Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ ｃｉｔｒｉ ｓｓｐ． Ｘｃｃ）的免疫

反应与病原分子模式 （ ＰＡＭＰ： ｆｌｇ２２） 相关。 在

Ｘｆｌｇ２２ 识别初期，抗病金桔（Ｆｏｒｔｕｎｅｌｌａ ｍａｒｇａｒｉｔａ）
中各类防卫基因的表达有显著性的升高，而感病品

种邓肯葡萄柚（Ｃｉｔｒｕｓ ｐａｒａｄｉｓｉ）中该类基因没有被

诱导表达，反映出 Ｘｆｌｇ２２ 能够在抗性基因型柑橘

品种中启动强力的 ＰＴＩ ［８９］。
植物中抗病基因（ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ，Ｒ ｇｅｎｅ）编码

的抗病蛋白可识别效应蛋白，进而激活 ＥＴＩ 免疫。
在苹果基因组中已经鉴定出 ８６８ 个 Ｒ 基因，这些

基因对许多病原物有效，如抗苹果黑星病的 Ｖｆ 基
因，它们编码的蛋白能识别病原效应蛋白并激活防

御反应，表现为感染部位的局部过敏性坏死［９０］。
ＭＡＰＫ 级联在植物先天免疫应答不同生物胁

迫中发挥着重要作用，是植物对病原物产生抗性的

关键［９１］。 在林木中关于 ＭＡＰＫ 信号途径的研究虽

不如模式植物中的透彻，但是相关工作也逐渐开展

起来。 柑橘 ＣｓＭＡＰ９⁃ｌｉｋｅ 蛋白在柑橘抵抗褐斑病

中发挥了重要作用［９２］。 白粉菌侵染葡萄后，寄主

ＶｖＭＰＫ １ 和 ＶｖＭＰＫ １０ 基因分别在病原菌侵染 １２
和 ４８ ｈ 后显著上调表达，而 ＶｖＭＰＫ ９ 基因的表达

量随着侵染时间的延长而增加，推测其与抗病

有关［９３－９４］。
信号传递最终会作用于转录因子调控进而调

控一系列转录过程。 植物中的多个转录因子家族

的众多成员参与了对生物、非生物胁迫的响应，目
前发现与植物防卫反应有关的转录因子家族主要

有 ＥＲＦ 蛋白、ＮＡＣ 蛋白、ＷＲＫＹ 蛋白和 ＭＹＢ 蛋白

等［９５］。 ＷＲＫＹ 蛋白作为植物所特有的转录因子，
是近年新发现的新型锌指结构转录调控因子，与部

分病程相关基因（ｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓ⁃ｒｅｌａｔｅｄ，ＰＲ）表达显

著相关， 在植物 － 病 原 菌 互 作 中 发 挥 重 要 作

用［９６－９７］。 小黑杨 ＰｓｎＷＲＫＹ７０ 基因能响应叶枯病

菌侵染。 苹果 ＭｄＷＲＫＹ ３３－１、ＭｄＷＲＫＹ ４０ｂ 基因

的表达与病程相关基因 ＭｄＰＲｓ 表达或抗性调控相

关。 湖北海棠 ＭｈＷＲＫＹ１ 基因在调节水杨酸（ＳＡ）
介导的系统获得性抗性（ＳＡＲ）中起关键作用，导入

该基因的苹果对白粉病的抗性增强［９８－１００］。 柑橘

ＣｓＢＺＩＰ ４０ 基因通过调节 ＳＡ 途径影响柑橘抗性，
其表达水平与柑橘溃疡病的抗性呈正相关［１０１］。

泛素连接酶通过泛素化修饰调控靶蛋白的降

解、转运和功能变化，是控制免疫信号转导的重要

调控因子。 我国学者发现了水稻和拟南芥的多个

Ｅ３ 泛素连接酶在植物免疫调控中的功能和作用机

理。 在木本植物中，苹果 ＢＴＢ⁃ＢＡＣＫ 结构域的 Ｅ３
泛 素 连 接 酶 蛋 白 ＰＯＺ ／ ＢＴＢ ＣＯＮＴＡＩＮＩＮＧ⁃
ＰＲＯＴＥＩＮ １（ＭｄＰＯＢ１） 通过泛素化降解 Ｕ⁃ｂｏｘ 结

构域的 Ｅ３ 泛素连接酶 ＭｄＰＵＢ２９ 抑制苹果对 Ｂ．
ｄｏｔｈｉｄｅａ 的防御能力，但 ＭｄＰＵＢ２９ 是苹果轮纹病

抗性的正调控因子［１０２－１０６］。
４．２　 林木病程相关蛋白对病原菌的防御机制

植物病程相关蛋白 ＰＲｓ 在健康的植物中不表

达或者表达量很低，当受到病原物或其他刺激后会

大量表达。 ＰＲ 蛋白有 １７ 个家族，且常表现为 β－
１、３－内葡聚糖酶、几丁质酶等多个家族共同作用，
以限制病原菌的生长和蔓延。 一些家族如 ＰＲ－８
家族成员具有溶解酵素活性，直接作用于细菌；而
防御素（ＰＲ－１２）、抗菌肽（ＰＲ－１３）、部分脂质转移

蛋白（ＰＲ－１４）、ＰＲ－１ 和类甜蛋白 ＰＲ－５ 都有广谱

抗细菌和真菌活性［１０７］。 林木通过引入抗菌肽基

因可有效控制病原菌侵入。 如将人工合成抗菌肽

Ｓｈｉｖａ Ａ 和天蚕抗菌肽 Ｃｅｃｒｏｐｉｎ Ｂ 基因同时引入锦

橙（Ｃ． ｓｉｎｅｎｓｉｓ），得到的转基因植株对 Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ
ｃｉｔｒｉ ｓｕｂｓｐ． ｃｉｔｒｉ Ｘｃｃ 的抗性显著提高。 黑星病菌

（Ｖｅｎｔｕｒｉａ ｉｎａｅｑｕａｌｉｓ） 能诱导苹果叶片中 ＰＲ － ２、
ＰＲ－５ 和 ＰＲ－８ 的表达发挥抗菌功能［９０］。 但是目

６



　 第 １ 期 田呈明，等：林木与病原菌分子互作机制研究进展

前对 ＰＲ 蛋白在植物抗逆过程中的功能及其调控

机制的了解还远远不够。
４．３　 林木次生代谢产物介导的防御反应

林木防御反应相关的次生代谢产物植保素

（Ｐｈｙｔｏａｌｅｘｉｎ， ＰＡ）能有效地抵御各种生物胁迫。
Ｗａｎｇ 等［１０８］发现耐病葡萄柚杂交种 Ｊａｃｋｓｏｎ 和感病

葡萄柚 Ｍａｒｓｈ 在次生代谢上存在显著差异。 其中除

了 萜 烯 合 成 酶 相 关 基 因 （ ＣｉＣｌｅｖ １００１４７０７，
Ｃｉｃｌｅｖ １００１７７８５）在耐黄龙病的 Ｊａｃｋｓｏｎ 中下调表达

外，涉 及 类 萜 生 物 合 成 的 β － 丙 氨 酸 合 酶

（Ｃｉｃｌｅｖ１００３３７６６、 Ｃｉｃｌｅｖ１００３３９３０、 Ｃｉｃｌｅｖ１００３３３７７）、
环阿屯醇合酶（Ｃｉｃｌｅｖ １００１０４１６）和 ＬＩＪ 梨醇 Ｃ 合酶

（Ｃｉｃｌｅｖ １００３１９６７）均显著上调［１０８］。 Ｚｈｏｎｇ 等［１０９］ 通

过数字基因表达谱分析比较了接种黄龙病菌 １３ 周

和 ２６ 周的碰柑，发现参与类黄酮、苯丙素、木质素、
类异戊二烯和生物碱代谢的次生代谢相关基因的表

达大部分在接种黄龙病菌 １３ 周下调，但大多在接种

黄龙病菌 ２６ 周时上调。
４．４　 林木分子抗病育种研究

目前许多植物抗病研究的重点集中在广谱抗

病基因的鉴定，或者同时聚合多个抗病基因来达到

扩展植物抗病谱的范围。 由于林木培育周期长，多
基因聚合抗病可能是防止抗病性丢失的重要方向。
对于林木抗病育种，林木转基因技术也提供了良好

的解决途径。 在板栗疫病研究中，Ｃｈａｒｌｅｓ Ｍａｙｎａｒｄ
团队成功开发了板栗的转化体系，并且鉴定了多个

板栗抗疫病的候选基因［１１０－１１１］。 板栗转基因植株

表达草酸氧化酶 ＯｘＯ（ｏｘａｌａｔｅ ｏｘｉｄａｓｅ）对板栗疫病

具有良好抗性［１１２－１１３］。 在转基因杂交杨树表达

ＯｘＯ 可以提高杨树对病原真菌 Ｓｅｐｔｏｒｉａ ｍｕｓｉｖａ 的

抗性［１１４］。 随着 Ｃｒｏｓｓ ｋｉｎｇｄｏｍ ｍｉｃｒｏ ＲＮＡ 与寄主

诱导的基因沉默技术（ＨＩＧＳ）的发展，为林木的抗

病分子研究开拓了一条新的途径。 众多研究表明

ＨＩＧＳ 对多种植物病原真菌 Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｏｉｄｅｓ、
Ｆ． ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ、Ｆ． ｏｘｙｓｐｏｒｕｍ，以及 Ｂｌｕｍｅｒｉａ ｇｒａｍｉ⁃
ｎｉｓ、 Ｐｕｃｃｉｎｉａ ｔｒｉｔｉｃｉｎａ 都 有 着 很 好 的 抑 制 效

果［１１５－１１７］。 在大丽轮枝菌中，ＶｄＨ１ 基因缺失后突

变体致病性显著下降，ＨＩＧＳ 靶向植物病原真菌关

键基因可有效提高棉花对于大丽轮枝菌的抗

性［１１８］。 同时棉花可通过 ｍｉＲＮＡ 来抑制大丽轮枝

菌致病基因的表达，从而抑制病原菌侵入［１１９］。 毛

果杨和毛白杨处于干旱状态时 ｍｉＲ４７２ 上调表达，
在高盐分处理的胡杨中下调表达，表明 ｍｉＲ４７２ 可

能靶向杨树 ＮＢＳ－ＬＲＲ 的转录，从而提高了杨树抗

病能力；同时当 ｍｉＲ４７２ 过表达后对杨树腐烂病菌

（Ｃ． ｃｈｒｙｓｏｓｐｅｒｍａ）表现高度抗性［１２０］。 苹果在抵御

叶斑病真菌（Ｇｌｏｍｅｒｅｌｌａ ｃｉｎｇｕｌａｔａ 或 Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ
ｇｌｏｅｏｓｐｏｒｉｏｉｄｅｓ ） 侵 染 时， Ｍｄ⁃ｍｉＲ１５６ａｂ 和 Ｍｄ⁃
ｍｉＲ３９５ 分别靶向转录因子 ＭＤＷＲＫｙｎ１ 和 ＭＤ⁃
ＷＲＫＹ２６，从而影响苹果对叶斑病的抗性［１２１］。
Ｍｄ⁃ｍｉＲｌｎ２０ 通过抑制 Ｍｄ⁃ＴＮ１⁃ＧＬＳ 的表达调控苹

果对 Ｇ． ｃｉｎｇｕｌａｔａ 的抗病性［１２２］。 当然，ＨＩＧＳ 技术

还在发展完善的过程中，例如 ＨＩＧＳ 的靶标位点一

般只是目标基因的小部分序列，容易造成同源非靶

标基因的沉默。 ＨＩＧＳ 有一定的寄主－病原体系限

制，不能保证其在各个系统中均有高效的沉默效

率，也无法像基因敲除一样完全阻断目标基因的表

达，而只能抑制其表达。 目前 ＨＩＧＳ 还没有应用于

林木抗病研究中，在林木－病原菌互作体系的应用

难度 或 问 题 还 有 待 探 索 和 解 决， 但 是 基 于

ｍｉｃｒｏＲＮＡ 以及 ＨＩＧＳ 技术，其所表现出的简便性

与抗病潜力对于今后的林木分子抗病研究有重要

意义。
在木本植物中，利用 ＣＲＩＳＰＲ 技术体系的基因

组定点编辑研究在杨树中率先开展。 ２０１５ 年，美
国估治亚大学的 Ｚｈｏｕ 等［１２３］ 首次利用 ＣＲＩＳＰＲ ／
Ｃａｓ９ 系统，在毛白杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｏｍｅｎｔｏｓａ）中实现了

木质素合成关键酶基因的定点编辑。 紧接着，国内

研究人员也实现了 ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 对毛白杨多个靶

基因的敲除，并且获得多基因突变植株［１２４－１２５］。 此

外，国内外目前对茶树［Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ （ Ｌ．） Ｏ．
Ｋｔｚｅ．］、甜橙 ［ Ｃｉｔｒｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ （ Ｌ．） Ｏｓｂｅｃｋ］、苹果

（Ｍａｌｕｓ ｐｕｍｉｌａ）也实现了 ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 的靶向敲

除突变［１２６－１２８］。 但在真菌中，由于其同源重组率极

低、高效遗传转化体系的缺乏、启动子和有效筛选

标记的缺乏等原因， ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 的应用还主要

集中在酵母、霉菌、稻瘟菌、玉米黑粉菌、尖孢镰刀

菌以及蕈菌等真菌中［１２９－１３２］，并且在应用过程中出

现的脱靶、编辑效率低以及突变体筛选工作量大等

问题也亟待解决［１３３］。
因此，对于林木抗病分子育种还局限在传统抗

病育种领域内，对于许多新兴方向和技术的突破和

应用还十分欠缺，未来如何突破技术壁垒是推进林

木抗病分子研究的关键。

５　 林木与内生真菌、外生真菌互作研究

热点

　 　 在自然界中，内生真菌及外生真菌如何与林木

的免疫系统“和平共处”，其依赖的分子机制可以

帮助人们从免疫水平揭开共生的分子机制，并为林
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木－病原菌互作研究提供新的方向或思路。
按照“内共生理论”，许多林木内生真菌可以

产生与其宿主相同或相似的代谢产物。 因此，从林

木内生真菌中筛选和提取有宿主药理活性的物质，
许多新型药物拓展研发途径，并成为重要的研究方

向［１３４－１３５］，也获得了很多内生菌资源［１３６－１３８］，并筛

选出了能高产紫杉烷类物质的菌种［１３９］。 然而大

量研究表明内生真菌还与林木抗病虫害相关。 Ａｒ⁃
ｎｏｌｄ 等［１４０］研究发现可可树（Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ）接种

叶片优势内生真菌菌群可有效减少由棕榈疫霉

（Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｐａｌｍｉｖｏｒａ ） 引起的危 害。 袁 秀 英

等［１４１］开展了美洲黑杨杂种无性系 ＮＬ－８０３５１ 杨、
美洲黑杨无性系和欧美杨休眠芽、叶片、树皮和枝

条等组织内生真菌分离培养和鉴定工作，发现某些

菌株对杨树烂皮病菌（Ｃｙｔｏｓｐｏｒａ ｓｐ．）有一定的拮抗

作用。 Ｂｕｓｂｙ 等［１４２］在控制实验中发现接种杨树叶

片内生葡萄穗霉（Ｓｔａｃｈｙｂｏｔｒｙｓ ｓｐ．）、深绿木霉（Ｔｒｉ⁃
ｃｈｏｄｅｒｍａ ａｔｒｏｖｉｒｉｄｅ ）、 黑 细 基 格 孢 （ Ｕｌｏｃｌａｄｉｕｍ
ａｔｒｕｍ）和狭截盘多毛孢（Ｔｒｕｎｃａｔｅｌｌａ ａｎｇｕｓｔａｔａ）等

菌株可增强毛果杨对杨栅锈菌的抗性，其抗病机制

可能与内生菌诱导林木抗病相关基因的表达有关。
菌根真菌与植物会发生物种间的基因转移，从

而促进演化历程。 Ｗａｎｇ 等［１４３］ 对苔藓 ＭＡＣＲＯ ２
基因进行了沉默及过表达，揭示了来自菌根类真菌

的该基因影响了宿主的表观修饰与发育。 菌根真

菌与植物间基因转移很可能是陆生植物性状产生

与演化的重要因素。 在农作物与模式植物中，有关

共生菌与植物之间适应性的分子机制，以及植物与

病原菌、共生菌的免疫识别差异的机制均有大量研

究［９， １４４－１４５］。 林木共生菌的研究主要集中在共生

菌的次生代谢产物，及其对植物抗病性、胁迫抗性

影响等领域，对于内生真菌、外生真菌与林木的分

子互作机制研究还十分匮乏，而外生真菌与林木的

互作在对大尺度景观以及生态系统的稳定性等具

有很大的研究潜力。 因此探索共生真菌与植物、林
木之间互作分子机制，对揭示植物进化与适应性形

成的分子基础具有重要意义。

６　 结　 语

自然界中植物与微生物、病原菌具有极为复杂

的关系，许多植物－病原菌互作所涉及生理过程的

分子机制尚有待探究。 对于植物－微生物或者植

物－病原菌的互作理论，普遍接受二者“军备竞赛”
的关系，代表性互作模式都是基于“基因对基因”
学说、“警戒”假说以及“诱饵”假说不断发展而来。

例如近年一些科学家大胆引入中国传统哲学思想

中的“阴阳”概念，来阐释二者协调发展而又相生

相克的关系［１４６］。 因此随着互作机制研究的不断

深入，理论与假说不断完善和补充，许多哲学概念

或者社会学理论也可以与互作模式理论结合起来。
随着经济的飞速发展，生物及生态领域获得越来越

多的关注和资源分配。 相较于农作物领域对于经

济的重要性，林业更偏重于其对于生态的重要性，
相应地林业病害相较于农作物病害虽造成较少的

经济损失，但其对于生态环境及绿色发展造成严重

及深远的影响。 笔者对林木－病原菌未来的研究

方向展望如下：
１）应充分利用 ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ ９ 等基因编辑技

术的快速高效等优点，对林木与病原菌互作中的关

键基因的功能进行解析。
２）目前基因组、转录组、蛋白组和代谢组的测

序和分析手段日趋成熟，组学大数据的深度挖掘是

未来林木与病原菌互作组学研究突破的关键。
３）林木的抗病育种受到其生长周期长、遗传

操作困难等因素的限制，生产上缺少高效的转基因

抗病材料，利用 ＨＩＧＳ 等新技术和分子操作工具将

是解决林木抗病材料分子育种的关键。
林木病理学研究不仅要跟上植物学、微生物学

领域互作研究的热点和前沿，林木－病原菌互作也

需要根据实际需要探索特色研究方向。
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１０．００３．
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ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ：Ｏｎｅ ｓｔｏｎｅ ｔｗｏ ｂｉｒｄｓ［Ｊ］ ．Ｃｏｍｍｕｎ Ｉｎｔｅｇｒ Ｂｉｏｌ，
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ｓ４１４６７－０２０－１５１３９－６．
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ｃｏｎｆｅｒｓ ｂａｎｄｅｄ ｌｅａｆ ａｎｄ ｓｈｅａｔｈ ｂｌｉｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ［ Ｊ］ ．Ｎａｔ
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１５７２．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１５６７６．

［２７］ ＨＯＵ Ｙ，ＺＨＡＩ Ｙ，ＦＥＮＧ Ｌ，ｅｔ ａｌ．Ａ Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｅｆｆｅｃｔｏｒ ｓｕｐｐｒｅｓ⁃
ｓｅｓ ｔｒａｎｓ⁃ｋｉｎｇｄｏｍ ＲＮＡｉ ｔｏ ｐｒｏｍｏｔｅ ｄｉｓｅａｓｅ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ［Ｊ］ ．Ｃｅｌｌ
Ｈｏｓｔ Ｍｉｃｒｏｂｅ，２０１９，２５（１）：１５３－１６５． ｅ５．ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ． ｃｈｏｍ．
２０１８．１１．００７．

［２８］ ＱＩＡＯ Ｙ，ＳＨＩ Ｊ， ＺＨＡＩ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｅｆｆｅｃｔｏｒ ｔａｒｇｅｔｓ ａ
ｎｏｖｅｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｓｍａｌｌ ＲＮＡ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｐｒｏｍｏｔｅ ｉｎ⁃
ｆｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］ ． ＰＮＡＳ，２０１５，１１２（１８）：５８５０ － ５８５５． ＤＯＩ：１０． １０７３ ／
ｐｎａｓ．１４２１４７５１１２．

［２９］ ＫＥＴＴＬＥＳ Ｇ Ｊ，ＢＡＹＯＮ Ｃ，ＳＰＡＲＫＳ Ｃ Ａ，ｅｔ ａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
ａｎ ａｎｔｉｍｉｃｒｏｂｉａｌ ａｎｄ ｐｈｙｔｏｔｏｘｉｃ ｒｉｂｏｎｕｃｌｅａｓｅ ｓｅｃｒｅｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ
ｆｕｎｇａｌ ｗｈｅａｔ ｐａｔｈｏｇｅｎ Ｚｙｍｏｓｅｐｔｏｒｉａ ｔｒｉｔｉｃｉ［Ｊ］ ．Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０１８，
２１７（１）：３２０－３３１．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１４７８６．

［３０］ ＳＮＥＬＤＥＲＳ Ｎ Ｃ，ＫＥＴＴＬＥＳ Ｇ Ｊ，ＲＵＤＤ Ｊ Ｊ，ｅｔ ａｌ．Ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｇｅｎ
ｅｆｆｅｃｔｏｒ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｓ ｍａｎｉｐｕｌａｔｏｒｓ ｏｆ ｈｏｓｔ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅｓ？ ［ Ｊ］ ．Ｍｏｌ
Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌ，２０１８，１９（２）：２５７－２５９．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｍｐｐ．１２６２８．

［３１］ ＢＯＮＡＳ Ｕ，ＳＴＡＬＬ Ｒ Ｅ，ＳＴＡＳＫＡＷＩＣＺ Ｂ．Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ａｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｇｅｎｅ ａｖｒＢｓ３ ｆｒｏｍ Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ
ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ ｐｖ． ｖｅｓｉｃａｔｏｒｉａ ［ Ｊ］ ． Ｍｏｌ Ｇｅｎ Ｇｅｎｅｔ ＭＧＧ， １９８９， ２１８
（１）：１２７－１３６．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ＢＦ００３３０５７５．

［３２］ ＧÓＭＥＺ－ＧÓＭＥＺ Ｌ，ＢＡＵＥＲ Ｚ，ＢＯＬＬＥＲ Ｔ．Ｂｏｔｈ ｔｈｅ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｅｕｃｉｎｅ⁃ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｄｏｍａｉｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｋｉｎａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ＦＳＬ２ ａｒｅ ｒｅ⁃
ｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｆｌａｇｅｌｌｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［ Ｊ］ ．Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌ，２００１，１３（５）：１１５５－１１６３．ＤＯＩ：１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．１３．５．１１５５．

［３３ ］ ＧＡＬＡＧＡＮ ＪＥ， ＣＡＬＶＯ Ｓ Ｅ， ＢＯＲＫＯＶＩＣＨ Ｋ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ
ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｌａｍｅｎｔｏｕｓ ｆｕｎｇｕｓ Ｎｅｕｒｏｓｐｏｒａ ｃｒａｓｓａ［Ｊ］ ．
Ｎａｔｕｒｅ，２００３，４２２（６９３４）：８５９－８６８．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎａｔｕｒｅ０１５５４．

［３４］ ＤＥＡＮ ＲＡ，ＴＡＬＢＯＴ Ｎ Ｊ，ＥＢＢＯＬＥ Ｄ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅ⁃
ｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｇｒｉｓｅａ［ Ｊ］ ． Ｎａｔｕｒｅ，
２００５，４３４（７０３６）：９８０－９８６．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎａｔｕｒｅ０３４４９．

［３５］ ＪＯＮＥＳ Ｊ Ｄ Ｇ，ＤＡＮＧＬ Ｊ Ｌ．Ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｉｍｍｕｎｅ ｓｙｓｔｅｍ［Ｊ］ ．Ｎａｔｕｒｅ，
２００６，４４４（７１１７）：３２３－３２９．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎａｔｕｒｅ０５２８６．

［３６］ ＺＨＡＮＧ Ｊ，ＺＨＯＵ Ｊ Ｍ．Ｐｌａｎｔ ｉｍｍｕｎｉｔｙ ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｂｙ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｏ⁃
ｌｅｃｕｌａｒ ｓｉｇｎａｔｕｒｅｓ［Ｊ］ ．Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ，２０１０，３（５）：７８３－７９３．ＤＯＩ：１０．
１０９３ ／ ｍｐ ／ ｓｓｑ０３５．

［３７］ ＫＨＡＮＧ Ｃ Ｈ，ＢＥＲＲＵＹＥＲ Ｒ，ＧＩＲＡＬＤＯ Ｍ Ｃ，ｅｔ ａｌ．Ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ
ｏｆ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ ｅｆｆｅｃｔｏｒｓ ｉｎｔｏ ｒｉｃｅ ｃｅｌｌｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ｓｕｂｓｅｑｕｅｎｔ ｃｅｌｌ－ｔｏ－ｃｅｌｌ ｍｏｖｅｍｅｎｔ［ Ｊ］ ．Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，２０１０，２２（４）：
１３８８－１４０３．ＤＯＩ：１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．１０９．０６９６６６．

［３８］ＨＡＮ Ｚ，ＳＵＮ Ｙ，ＣＨＡＩ Ｊ． Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ
ｐｌａｎｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅｓ［Ｊ］ ．Ｃｕｒｒ Ｏｐｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ，２０１４，２０：５５－６３．
ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｐｂｉ．２０１４．０４．００８．

［３９］ ＭＡＣＨＯ ＡＰ，ＬＯＺＡＮＯ⁃ＤＵＲÁＮ Ｒ，ＺＩＰＦＥＬ Ｃ．Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｔｙｒｏ⁃
ｓｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ［ Ｊ］ ． Ｔｒｅｎｄｓ
Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２０１５，２０（５）：２６９－２７２．ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ． ｔｐｌａｎｔｓ．２０１５．
０２．００５．

［４０］ ＤＥＮＧ Ｙ，ＺＨＡＩ Ｋ，ＸＩＥ Ｚ，ｅｔ ａｌ．Ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｔａｇｏ⁃
ｎｉｓｔｉｃ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ ｃｏｎｆｅｒｓ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｗｉｔｈ ｙｉｅｌｄ ｂａｌａｎｃｅ
［Ｊ］ ． Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１７， ３５５ （ ６３２８ ）： ９６２ － ９６５． ＤＯＩ： １０． １１２６ ／
ｓｃｉｅｎｃｅ．ａａｉ８８９８．

［４１］ ＬＩ Ｗ，ＺＨＵ Ｚ，ＣＨＥＲＮ Ｍ，ｅｔ ａｌ．Ａ ｎａｔｕｒａｌ ａｌｌｅｌｅ ｏｆ ａ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒ ｉｎ ｒｉｃｅ ｃｏｎｆｅｒｓ ｂｒｏａｄ⁃ｓｐｅｃｔｒｕｍ ｂｌａｓｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ［ Ｊ］ ． Ｃｅｌｌ，
２０１７，１７０（１）：１１４－１２６．ｅ１５．ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｃｅｌｌ．２０１７．０６．００８．

［４２］ ＨＵＡ Ｃ，ＺＨＡＯ Ｊ Ｈ，ＧＵＯ Ｈ Ｓ．Ｔｒａｎｓ⁃ｋｉｎｇｄｏｍ ＲＮＡ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｉｎ
ｐｌａｎｔ⁃ｆｕｎｇａｌ ｐａｔｈｏｇｅｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ［ Ｊ］ ．Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ，２０１８，１１（ ２）：
２３５－２４４．ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｍｏｌｐ．２０１７．１２．００１．

［４３］ ＷＡＮＧ Ｊ，ＷＡＮＧ Ｊ，ＨＵ Ｍ，ｅｔ ａｌ．Ｌｉｇａｎｄ⁃ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ａｌｌｏｓｔｅｒｉｃ ＡＤＰ
ｒｅｌｅａｓｅ ｐｒｉｍｅｓ ａ ｐｌａｎｔ ＮＬＲ ｃｏｍｐｌｅｘ ［ Ｊ ］ ． Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１９， ３６４
（６４３５） ．ＤＯＩ：１０．１１２６ ／ ｓｃｉｅｎｃｅ．ａａｖ５８６８．

［４４］ ＷＡＮＧ Ｊ，ＨＵ Ｍ，ＷＡＮＧ Ｊ，ｅｔ ａｌ．Ｒｅｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ａ
ｐｌａｎｔ ＮＬＲ ｒｅｓｉｓｔｏｓｏｍｅ ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇ ｉｍｍｕｎｉｔｙ ［ Ｊ］ ． Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１９，
３６４（６４３５） ．ＤＯＩ：１０．１１２６ ／ ｓｃｉｅｎｃｅ．ａａｖ５８７０．

［４５］ ＨＥ Ｐ，ＷＡＮＧ Ｙ，ＷＡＮＧ Ｘ，ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｍｉｔｏｇｅｎ⁃ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｋｉｎａｓｅ ＣｇＭＫ１ ｇｏｖｅｒｎｓ ａｐｐｒｅｓｓｏｒｉｕｍ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ， ｍｅｌａｎｉｎ
ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ ｇｌｏｅｏｓｐｏｒｉｏｉｄｅｓ［Ｊ］ ．
Ｆｒｏｎｔ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ，２０１７，８：２２１６．ＤＯＩ：１０．３３８９ ／ ｆｍｉｃｂ．２０１７．０２２１６．

［４６］ ＦＡＮＧ Ｙ Ｌ，ＸＩＡ Ｌ Ｍ，ＷＡＮＧ Ｐ，ｅｔ ａｌ．Ｔｈｅ ＭＡＰＫＫＫ ＣｇＭｃｋ１ ｉｓ
ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｉｎｔｅｇｒｉｔｙ， ａｐｐｒｅｓｓｏｒｉｕｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ， ａｎｄ
ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃｉｔｙ ｉｎ Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ ｇｌｏｅｏｓｐｏｒｉｏｉｄｅｓ ［ Ｊ ］ ． Ｇｅｎｅｓ
（Ｂａｓｅｌ），２０１８，９（１１） ．ＤＯＩ：１０．３３９０ ／ ｇｅｎｅｓ９１１０５４３．

［４７］ ＬＩＮ Ｃ Ｈ，ＹＡＮＧ Ｓ Ｌ，ＣＨＵＮＧ Ｋ Ｒ．Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ
ｆｏｒ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ，ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ，ａｎｄ ｌｅｓｉｏｎ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｂｙ
ｔｈｅ ｎｅｃｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ｆｕｎｇｕｓ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａ ｉｎ Ｃｉｔｒｕｓ［Ｊ］ ．Ｃｕｒｒ Ｍｉ⁃
ｃｒｏｂｉｏｌ，２０１１，６２ （ ３）： ８０７ － ８１５． ＤＯＩ： １０． １００７ ／ ｓ００２８４ － ０１０ －
９７９５－ｙ．

［４８］ ＴＳＵＧＥ Ｔ， ＨＡＲＩＭＯＴＯ Ｙ， ＡＫＩＭＩＴＳＵ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ｈｏｓｔ⁃ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ
ｔｏｘｉｎｓ ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｆｕｎｇｕｓ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ
ａｌｔｅｒｎａｔａ［Ｊ］ ． ＦＥＭＳ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ Ｒｅｖ，２０１３，３７（１）：４４－ ６６． ＤＯＩ：
１０．１１１１ ／ ｊ．１５７４－６９７６．２０１２．００３５０．ｘ．

［４９］ ＧＡＲＧＡＮＥＳＥ Ｆ，ＳＣＨＥＮＡ Ｌ，ＳＩＣＩＬＩＡＮＯ Ｉ，ｅｔ ａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ｏｆ Ｃｉｔｒｕｓ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ａｒｅａｓ［Ｊ］ ．

９
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ＰＬｏＳ Ｏｎｅ， ２０１６， １１ （ ９ ）： ｅ０１６３２５５． ＤＯＩ： １０． １３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．
ｐｏｎｅ．０１６３２５５．

［５０］ ＭＩＹＡＭＯＴＯ Ｙ， ＭＡＳＵＮＡＫＡ Ａ， ＴＳＵＧＥ Ｔ， ｅｔ ａｌ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａ ｍｕｌｔｉｃｏｐｙ ｈｏｓｔ⁃ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ ＡＣＴ⁃ｔｏｘｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅ
ｉｎ ｔｈｅ ｔａｎｇｅｒｉｎｅ ｐａｔｈｏｔｙｐｅ ｏｆ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａ ｕｓｉｎｇ ＲＮＡ ｓｉ⁃
ｌｅｎｃｉｎｇ［ Ｊ］ ． Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔ，２００８，２１ （ １２）：１５９１ －
１５９９．ＤＯＩ：１０．１０９４ ／ ｍｐｍｉ－２１－１２－１５９１．

［５１］ ＴＡＮＡＢＥ Ｋ，ＮＩＳＨＩＭＵＲＡ Ｓ，ＫＯＨＭＯＴＯ Ｋ．Ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃｉｔｙ ｏｆ ｃｕｔｉ⁃
ｎａｓｅ⁃ａｎｄ ｐｅｃｔｉｃ ｅｎｚｙｍｅｓ⁃ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ｍｕｔａｎｔｓ ｏｆ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａ
Ｊａｐａｎｅｓｅ ｐｅａｒ ｐａｔｈｏｔｙｐｅ ［ Ｊ］ ． Ｊｐｎ Ｊ Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌ，１９８８，５４ （ ４）：
５５２－５５５．ＤＯＩ：１０．３１８６ ／ ｊｊｐｈｙｔｏｐａｔｈ．５４．５５２．

［５２］ ＤＥＬＬＥＤＯＮＮＥ Ｍ，ＺＥＩＥＲ Ｊ，ＭＡＲＯＣＣＯ Ａ，ｅｔ ａｌ．Ｓｉｇｎａｌ ｉｎｔｅｒａｃ⁃
ｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ ａｎｄ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ
ｐｌａｎｔ ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ［ Ｊ］ ． Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ
Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡ，２００１，９８ （ ２３）：１３４５４ － １３４５９． ＤＯＩ： １０． １０７３ ／
ｐｎａｓ．２３１１７８２９８．

［５３］ＲＯＤＲÍＧＵＥＺ⁃ＰＡＬＥＮＺＵＥＬＡ Ｐ，ＭＡＴＡＳ Ｉ Ｍ，ＭＵＲＩＬＬＯ Ｊ，ｅｔ ａｌ．
Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓａｖａｓｔａｎｏｉ ｐｖ．ｓａｖａｓ⁃
ｔａｎｏｉ ＮＣＰＰＢ ３３３５ ｄｒａｆｔ ｇｅｎｏｍｅ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｇｅｎｅ ｃｏｍ⁃
ｐｌｅｍｅｎｔ ｏｆ ａ ｔｕｍｏｕｒ⁃ｉｎｄｕｃｉｎｇ ｐａｔｈｏｇｅｎ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｈｏｓｔｓ ［ Ｊ ］ ．
Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ，２０１０，１２ （ ６）：１６０４ － １６２０． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／ ｊ．
１４６２－２９２０．２０１０．０２２０７．ｘ．

［５４］ ＤＥＬＬＥＤＯＮＮＥ Ｍ，ＸＩＡ Ｙ Ｊ，ＤＩＸＯＮ Ｒ Ａ，ｅｔ ａｌ．Ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ ｆｕｎｃ⁃
ｔｉｏｎｓ ａｓ ａ ｓｉｇｎａｌ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ［Ｊ］ ．Ｎａｔｕｒｅ，１９９８，３９４
（６６９３）：５８５－５８８．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ２９０８７．

［５５］ ＡＬＫＡＮ Ｎ，ＭＥＮＧ Ｘ，ＦＲＩＥＤＬＡＮＤＥＲ Ｇ，ｅｔ ａｌ．Ｇｌｏｂａｌ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ
ｐａｃＣ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃｉｔｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ ｇｌｏｅｏｓｐｏ⁃
ｒｉｏｉｄｅｓ ａｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ［ Ｊ ］ ． Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ
Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔ， ２０１３， ２６ （ １１）： １３４５ － １３５８． ＤＯＩ： １０． １０９４ ／
ｍｐｍｉ－０３－１３－００８０－ｒ．

［ ５６ ］ ＹＡＫＯＢＹ Ｎ， ＢＥＮＯ⁃ＭＯＵＡＬＥＭ Ｄ， ＫＥＥＮ Ｎ Ｔ， ｅｔ ａｌ．
Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ ｇｌｏｅｏｓｐｏｒｉｏｉｄｅｓ ｐｅｌＢ ｉｓ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｆａｃｔｏｒ
ｉｎ ａｖｏｃａｄｏ ｆｒｕｉｔ⁃ｆｕｎｇｕｓ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ［ Ｊ ］ ． Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｍｉｃｒｏｂｅ
Ｉｎｔｅｒａｃｔ，２００１，１４（８）：９８８ － ９９５． ＤＯＩ：１０． １０９４ ／ ｍｐｍｉ． ２００１． １４．
８．９８８．

［５７］ ＷＡＮＧ Ｙ Ｙ，ＷＡＮＧ Ｙ Ｌ．Ｏｘａｌｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ
ｆｕｌｌ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ａｎｄ ｐｙｃｎｉｄｉａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｐｏｐｌａｒ ｃａｎｋｅｒ ｆｕｎ⁃
ｇｕｓ Ｃｙｔｏｓｐｏｒａ ｃｈｒｙｓｏｓｐｅｒｍａ［ Ｊ］ ． Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｙ，２０２０，１１０（ ７）：
１３１９－１３２５．ＤＯＩ：１０．１０９４ ／ ＰＨＹＴＯ－１０－１９－０３８１－Ｒ．

［５８ ］ ＹＵ Ｃ， ＬＩ Ｔ， ＳＨＩ Ｘ， ｅｔ ａｌ． Ｄｅｌｅｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｄｏ⁃β⁃１， ４⁃ｘｙｌａｎａｓｅ
ＶｍＸｙｌ１ ｉｍｐａｃｔｓ ｔｈｅ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｏｆ Ｖａｌｓａ ｍａｌｉ ｉｎ ａｐｐｌｅ ｔｒｅｅ ［ Ｊ］ ．
Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２０１８，９：６６３．ＤＯＩ：１０．３３８９ ／ ｆｐｌｓ．２０１８．００６６３．

［５９］ ＷＵ Ｙ，ＸＵ Ｌ，ＹＩＮ Ｚ，ｅｔ ａｌ．Ｔｗｏ ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｖｅｌｖｅｔ ｆａｍｉｌｙ，Ｖｍ⁃
ＶｅＡ ａｎｄ ＶｍＶｅｌＢ，ａｆｆｅｃｔ ｃｏｎｉｄｉａｔｉｏｎ，ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ａｎｄ ｐｅｃｔｉｎａｓｅ ｅｘ⁃
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ｖａｌｓａ ｍａｌｉ［Ｊ］ ．Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌ，２０１８，１９（７）：１６３９－
１６５１．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｍｐｐ．１２６４５．

［６０］ ＷＵ ＹＸ，ＸＵ Ｌ Ｓ，ＬＩＵ Ｊ，ｅｔ ａｌ．Ａ ｍｉｔｏｇｅｎ⁃ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ
ｇｅｎｅ （ＶｍＰｍｋ１） ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ａｎｄ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ｅｎ⁃
ｚｙｍｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ｖａｌｓａ ｍａｌｉ ［ Ｊ］ ． Ｍｉｃｒｏｂ Ｐａｔｈｏｇ， ２０１７， １１１：
２９８－３０６．ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｍｉｃｐａｔｈ．２０１７．０９．００３．

［６１］ ＹＩＮ Ｚ，ＬＩＵ Ｈ，ＬＩ Ｚ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ Ｖａｌｓａ ｃａｎｋｅｒ
ｐａｔｈｏｇｅｎｓ ｕｎｃｏｖｅｒｓ ａ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｗｏｏｄｙ
ｂａｒｋ［Ｊ］ ．Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０１５，２０８（４）：１２０２－１２１６．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／
ｎｐｈ．１３５４４．

［６２］ ＣＨＥＮ Ｌ Ｈ，ＬＩＮ Ｃ Ｈ，ＣＨＵＮＧ Ｋ Ｒ． Ｒｏｌｅｓ ｆｏｒ ＳＫＮ７ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｉｎ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ， ｃｏｎｉｄｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ
Ｃｉｔｒｕｓ ｐａｔｈｏｇｅｎ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａ［Ｊ］ ．Ｆｕｎｇａｌ Ｇｅｎｅｔ Ｂｉｏｌ，２０１２，
４９（１０）：８０２－８１３．ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｆｇｂ．２０１２．０７．００６．

［６３］ ＣＨＥＮ Ｌ Ｈ，ＹＡＮＧ Ｓ Ｌ，ＣＨＵＮＧ Ｋ Ｒ． Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ
ｓｔｒｅｓｓ ｖｉａ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｉｒｏｎ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｂｙ ｔｈｅ
Ｃｉｔｒｕｓ ｆｕｎｇａｌ ｐａｔｈｏｇｅｎ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａ ［ Ｊ ］ ． Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ
（Ｒｅａｄｉｎｇ），２０１４，１６０（ ｐｔ ５）：９７０ － ９７９． ＤＯＩ：１０． １０９９ ／ ｍｉｃ． ０．
０７６１８２－０．

［ ６４ ］ ＣＨＵＮＧ Ｋ Ｒ． Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｃｉｔｒｕｓ ｆｕｎｇａｌ
ｐａｔｈｏｇｅｎ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａ： Ｔｈｅ ｒｏｌｅｓ ｏｆ ＮＡＤＰＨ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ｏｘｉｄａｓｅ［Ｊ］ ．Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌ，２０１４，８８：１０－１７．ＤＯＩ：１０．
１０１６ ／ ｊ．ｐｍｐｐ．２０１４．０８．００１．

［６５］ ＬＩＮ Ｃ Ｈ，ＹＡＮＧ Ｓ Ｌ，ＣＨＵＮＧ Ｋ Ｒ．Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ
ｆｏｒ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ，ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ，ａｎｄ ｌｅｓｉｏｎ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｂｙ
ｔｈｅ ｎｅｃｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ｆｕｎｇｕｓ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａ ｉｎ Ｃｉｔｒｕｓ［Ｊ］ ．Ｃｕｒｒ Ｍｉ⁃
ｃｒｏｂｉｏｌ，２０１１，６２ （ ３）： ８０７ － ８１５． ＤＯＩ： １０． １００７ ／ ｓ００２８４ － ０１０ －
９７９５－ｙ．

［６６］ ＹＡＮＧ Ｓ Ｌ，ＣＨＵＮＧ Ｋ Ｒ． Ｓｉｍｉｌａｒ ａｎｄ ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｒｏｌｅｓ ｏｆ ＮＡＤＰＨ
ｏｘｉｄａｓｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｎｇｅｒｉｎｅ ｐａｔｈｏｔｙｐｅ ｏｆ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒ⁃
ｎａｔａ［ Ｊ］ ． Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌ， ２０１３， １４ （ ６）：５４３ － ５５６． ＤＯＩ： １０．
１１１１ ／ ｍｐｐ．１２０２６．

［６７］ ＹＵ Ｐ Ｌ，ＣＨＥＮ Ｌ Ｈ，ＣＨＵＮＧ Ｋ Ｒ．Ｈｏｗ ｔｈｅ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｆｕｎｇｕｓ Ａｌ⁃
ｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａ ｃｏｐｅｓ ｗｉｔｈ ｓｔｒｅｓｓ ｖｉａ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ
ＳＳＫ１ ａｎｄ ＳＨＯ１［Ｊ］ ．ＰＬｏＳ Ｏｎｅ，２０１６，１１（２）：ｅ０１４９１５３．ＤＯＩ：１０．
１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．０１４９１５３．

［６８］ ＹＡＮＧ Ｓ Ｌ，ＹＵ Ｐ Ｌ，ＣＨＵＮＧ Ｋ Ｒ．Ｔｈｅ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ⁃ｍｅ⁃
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ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ Ｌｉｂｅｒｉｂａｃｔｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，
ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ， ａｎｄ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｆａｃｔｏｒｓ ［ Ｊ］ ． Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ
Ｐａｔｈｏｌ，２０２０，２１（５）：７１６－７３１．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｍｐｐ．１２９２５．

［８８］ ＡＵＳＵＢＥＬ Ｆ Ｍ．Ａｒｅ ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ
ａｎｄ ａｎｉｍａｌｓ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ？ ［ Ｊ］ ．Ｎａｔ Ｉｍｍｕｎｏｌ，２００５，６（１０）：９７３－
９７９．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎｉ１２５３．

［８９］ ＳＨＩ ＱＣ， ＦＥＢＲＥＳ Ｖ Ｊ， ＪＯＮＥＳ Ｊ Ｂ， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｃｉｔｒｕｓ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｔｏ ｔｈｅＸａｎｔｈｏｍｏｎａｓ ｃｉｔｒｉｓｓｐ．ｃｉｔｒｉ⁃ｄｅｒｉｖｅｄ
ｐａｔｈｏｇｅｎ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔｔｅｒｎ （ ＰＡＭＰ） ｆｌｇ２２ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｓ
ｗｉｔｈ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｃｉｔｒｕｓ ｃａｎｋｅｒ［ Ｊ］ ． Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌ，２０１５，１６
（５）：５０７－５２０．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｍｐｐ．１２２０６．

［９０］ ＧＡＯ Ｚ Ｓ，ＶＡＮ ＤＥ ＷＥＧ Ｗ Ｅ．Ｔｈｅ Ｖ ＿ ｆ ｇｅｎｅ ｆｏｒ ｓｃａｂ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ｉｎ ａｐｐｌｅ ｉｓ ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ ｓｕｂ－ｌｅｔｈａｌ ｇｅｎｅｓ［ Ｊ］ ．Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ，２００６，１５１
（１）：１２３－１３２．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１０６８１－００５－９０８２－３．

［９１］ ＭＥＮＧ ＸＺ，ＸＵ Ｊ，ＨＥ Ｙ Ｘ，ｅｔ ａｌ．Ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ ＥＲＦ ｔｒａｎ⁃
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｂｙ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＭＰＫ３ ／ ＭＰＫ６ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｐｌａｎｔ
ｄｅｆｅｎｓｅ ｇｅｎｅ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｇａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，
２０１３，２５（３）：１１２６－１１４２．ＤＯＩ：１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．１１２．１０９０７４．

［９２］ ＤＥ ＯＬＩＶＥＩＲＡ Ｍ Ｌ，ＤＥ ＬＩＭＡ ＳＩＬＶＡ Ｃ Ｃ，ＡＢＥ Ｖ Ｙ，ｅｔ ａｌ． Ｉｎ⁃
ｃｒｅａｓｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｇａｉｎｓｔ Ｃｉｔｒｕｓ ｃａｎｋｅｒ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ａ Ｃｉｔｒｕｓ ｍｉｔｏ⁃
ｇｅｎ⁃ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ［Ｊ］．Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔ，２０１３，
２６（１０）：１１９０－１１９９．ＤＯＩ：１０．１０９４ ／ ｍｐｍｉ－０４－１３－０１２２－ｒ．

［９３］ ＷＡＮＧ Ｇ，ＬＯＶＡＴＯ Ａ，ＬＩＡＮＧ Ｙ Ｈ，ｅｔ ａｌ．Ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ ｂｙ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｔｏｇｅｎ⁃ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ
ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒａｐｅｖｉｎｅ （Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ．）［Ｊ］ ．Ａｕｓｔ Ｊ Ｇｒａｐｅ
Ｗｉｎｅ Ｒｅｓ，２０１４，２０（２）：２５５－２６２．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ａｊｇｗ．１２０８１．

［９４］ ＷＡＮＧ Ｇ，ＬＯＶＡＴＯ Ａ，ＰＯＬＶＥＲＡＲＩ Ａ，ｅｔ ａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｉｄｅｎ⁃
ｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｉｔｏｇｅｎ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｋｉｎａｓｅ
ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｇｒａｐｅｖｉｎｅ （Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ） ［ Ｊ］ ． ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｌ，２０１４，１４：２１９．ＤＯＩ：１０．１１８６ ／ ｓ１２８７０－０１４－０２１９－１．

［９５］ ＲＡＭＡＭＯＯＲＴＨＹ Ｒ，ＪＩＡＮＧ Ｓ Ｙ，ＫＵＭＡＲ Ｎ，ｅｔ ａｌ． Ａ ｃｏｍｐｒｅ⁃
ｈｅｎｓｉｖｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ＷＲＫＹ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｉｃｅ
ｕｎｄｅｒ ｖａｒｉｏｕｓ ａｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ［Ｊ］ ．Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ
Ｐｈｙｓｉｏｌ，２００８，４９（６）：８６５－８７９．ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｐｃｐ ／ ｐｃｎ０６１．

［９６］ ＢＩＲＫＥＮＢＩＨＬ Ｒ Ｐ，ＫＲＡＣＨＥＲ Ｂ，ＲＯＣＣＡＲＯ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｉｎｄｕｃｅｄ
ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＷＲＫＹ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｓ ｄｕｒｉｎｇ ｅａｒｌｙ ＭＡＭＰ⁃ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙ ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，
２０１７，２９（１）：２０－３８．ＤＯＩ：１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．１６．００６８１．

［９７］ ＷＵ Ｋ Ｌ，ＧＵＯ Ｚ Ｊ，ＷＡＮＧ Ｈ Ｈ，ｅｔ ａｌ．Ｔｈｅ ＷＲＫＹ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｔｒａｎ⁃
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｏｒｉｇｉｎｓ［Ｊ］ ．ＤＮＡ
Ｒｅｓ，２００５，１２（１）：９－２６．ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｄｎａｒｅｓ ／ １２．１．９．

［９８］ ＺＨＡＯ Ｈ，ＪＩＡＮＧ Ｊ，ＬＩ Ｋ，ｅｔ ａｌ．Ｐｏｐｕｌｕｓ ｓｉｍｏｎｉｉ × Ｐｏｐｕｌｕｓ ｎｉｇｒａ
ＷＲＫＹ７０ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｂｌｉｇｈｔ ｄｉｓｅａｓｅ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ［Ｊ］ ． Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌ， ２０１７， ３７ （ ６）： ８２７ － ８４４． ＤＯＩ： １０．
１０９３ ／ ｔｒｅｅｐｈｙｓ ／ ｔｐｘ０２０．

［９９］ 罗昌国，袁启凤，裴晓红，等．富士苹果 ＭｄＷＲＫＹ４０ｂ 基因克隆
及其对白粉病的抗性分析［Ｊ］ ．西北植物学报，２０１３，３３（１２）：
２３８２－２３８７．ＬＵＯ Ｃ Ｇ，ＹＵＡＮ Ｑ Ｆ，ＰＥＩ Ｘ Ｈ，ｅｔ ａｌ．Ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ Ｍｄ⁃

ＷＲＫＹ４０ｂ ｇｅｎｅ ｉｎ ｆｕｊｉ ａｐｐｌｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｐｏｗｄｅｒｙ ｍｉｌｄｅｗ
ｓｔｒｅｓｓ［ Ｊ］ ．Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｂｏｒｅａｌｉ⁃Ｏｃｃｉｄｅｎｔａｌｉａ Ｓｉｎ，２０１３，３３（１２），３３：
２３８２－２３８７．

［１００］ 张计育，佟兆国，高志红，等．ＳＡ、ＭｅＪＡ、ＡＣＣ 和苹果轮纹病病
原菌诱导湖北海棠 ＭｈＷＲＫＹ１ 基因的表达［ Ｊ］ ．中国农业科
学，２０１１，４４（５）：９９０－９９９．ＺＨＡＮＧ Ｊ Ｙ，ＴＯＮＧ Ｚ Ｇ，ＧＡＯ Ｚ Ｈ，
ｅｔ ａｌ．Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＭｈＷＲＫＹ１ ｇｅｎｅ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｅｌｉｃｉｔｏｒｓ ＳＡ，
ＭｅＪＡ，ＡＣＣ ａｎｄ ｔｈｅ ａｐｐｌｅ ｒｉｎｇ ｓｐｏｔ ｐａｔｈｏｇｅｎ［Ｊ］ ．Ｓｃｉ Ａｇｒｉｃ Ｓｉｎ，
２０１１，４４（５），４４：９９０－９９９．

［１０１］ 贾瑞瑞，周鹏飞，白晓晶，等．柑橘响应溃疡病菌转录因子 Ｃｓ⁃
ＢＺＩＰ４０ 的克隆及功能分析 ［ Ｊ］ ． 中国农业科学， ２０１７，５０
（１３）：２４８８－ ２４９７． ＪＩＡ Ｒ Ｒ，ＺＨＯＵ Ｐ Ｆ，ＢＡＩ Ｘ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｅ
ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃａｎｋｅｒ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒ Ｃｓ ＢＺＩＰ４０ ｉｎ Ｃｉｔｒｕｓ［Ｊ］ ．Ｓｃｉ Ａｇｒｉｃ Ｓｉｎ，２０１７，５０（１３），５０：
２４８８－２４９７．

［１０２］ ＨＡＮ Ｐ Ｌ，ＤＯＮＧ Ｙ Ｈ，ＧＵ Ｋ Ｄ，ｅｔ ａｌ．Ｔｈｅ ａｐｐｌｅ Ｕ⁃ｂｏｘ Ｅ３ ｕｂｉｑ⁃
ｕｉｔｉｎ ｌｉｇａｓｅ ＭｄＰＵＢ２９ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ａｃｔｉｖａｔｅ ｐｌａｎｔ ｉｍｍｕｎｅ ｒｅ⁃
ｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｈｅ ｆｕｎｇａｌ ｐａｔｈｏｇｅｎ Ｂｏｔｒｙｏｓｐｈａｅｒｉａ ｄｏｔｈｉｄｅａ ［ Ｊ ］ ．
Ｐｌａｎｔａ，２０１９，２４９（４）：１１７７－１１８８．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ００４２５－０１８－
０３０６９－ｚ．

［１０３］ ＨＡＮ Ｐ Ｌ，ＷＡＮＧ Ｃ Ｋ，ＬＩＵ Ｘ Ｊ，ｅｔ ａｌ．ＢＴＢ⁃ＢＡＣＫ ｄｏｍａｉｎ Ｅ３
ｌｉｇａｓｅ ＭｄＰＯＢ１ ｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓ ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｇｅｎ ｄｅｆｅｎｓｅ ａｇａｉｎｓｔ
Ｂｏｔｒｙｏｓｐｈａｅｒｉａ ｄｏｔｈｉｄｅａ ｂｙ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎａｔｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｇｒａｄｉｎｇ Ｍｄ⁃
ＰＵＢ２９ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ ａｐｐｌｅ［ Ｊ］ ．Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌ，２０１９，６０（１０）：
２１２９－２１４０．ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｐｃｐ ／ ｐｃｚ１０６．

［１０４］ ＨＡＮ Ｐ Ｌ，ＤＯＮＧ Ｙ Ｈ，ＪＩＡＮＧ Ｈ，ｅｔ ａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａｐｐｌｅ Ｕ⁃ｂｏｘ Ｅ３ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ ｌｉｇａｓｅ
ｇｅｎｅ ＭｄＰＵＢ２９ ｒｅｖｅａｌｓ ｉｔｓ ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｉｎ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］ ．Ｊ Ｉｎ⁃
ｔｅｇｒ Ａｇｒｉｃ，２０１９，１８ （ ７）：１６０４ － １６１２． ＤＯＩ：１０． １０１６ ／ Ｓ２０９５ －
３１１９（１９）６２５９４－３．

［１０５］ ＬＩＡＯ Ｄ，ＣＡＯ Ｙ，ＳＵＮ Ｘ，ｅｔ ａｌ．Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｅ３ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ ｌｉｇａｓｅ
ＰＬＡＮＴ Ｕ－ＢＯＸ１３ （ ＰＵＢ１３） ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｃｈｉｔｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ＬＹＳＩＮ
ＭＯＴＩＦ ＲＥＣＥＰＴＯＲ ＫＩＮＡＳＥ５ （ＬＹＫ５） ｐｒｏｔｅｉｎ ａｂｕｎｄａｎｃｅ［Ｊ］ ．
Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ， ２０１７， ２１４ （ ４ ）： １６４６ － １６５６． ＤＯＩ： １０． １１１１ ／
ｎｐｈ．１４４７２．

［１０６］ ＬＩＵ ＱＮ，ＮＩＮＧ Ｙ Ｓ，ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｘ，ｅｔ ａｌ． ＯｓＣＵＬ３ａ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ
ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ ａｎｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙ ｂｙ ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ＯｓＮＰＲ１ ｉｎ ｒｉｃｅ
［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２０１７， ２９ （ ２）： ３４５ － ３５９． ＤＯＩ： １０． １１０５ ／ ｔｐｃ．
１６．００６５０．

［１０７］ ＶＡＮ ＬＯＯＮ Ｌ Ｃ，ＲＥＰ Ｍ，ＰＩＥＴＥＲＳＥ Ｃ Ｍ Ｊ．Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｉｎ⁃
ｄｕｃｉｂｌｅ ｄｅｆｅｎｓｅ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｉｎｆｅｃｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］ ．Ａｎｎｕ Ｒｅｖ
Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌ，２００６，４４：１３５－ １６２． ＤＯＩ：１０． １１４６ ／ ａｎｎｕｒｅｖ． ｐｈｙｔｏ．
４４．０７０５０５．１４３４２５．

［１０８］ ＷＡＮＧ Ｙ，ＺＨＯＵ Ｌ，ＹＵ Ｘ，ｅｔ ａｌ．Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｈｕａｎ⁃
ｇｌｏｎｇｂｉｎｇ （ＨＬＢ） ｔｏｌｅｒａｎｔ ａｎｄ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ Ｃｉｔｒｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｒｅｖｅａｌｓ
ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｂａｓａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ＨＬＢ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ［ Ｊ］ ． Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉ，２０１６，７：９３３．ＤＯＩ：１０．３３８９ ／ ｆｐｌｓ．２０１６．００９３３．

［１０９］ ＺＨＯＮＧ Ｙ，ＣＨＥＮＧ Ｃ，ＪＩＡＮＧ Ｂ，ｅｔ ａｌ．Ｄｉｇｉｔａｌ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｏｎｋａｎ ｍａｎｄａｒｉｎ （Ｃｉｔｒｕｓ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ ｂｌａｎｃｏ） ｉｎ ｒｅ⁃
ｓｐｏｎｓｅ ｔｏ Ａｓｉａ Ｃｉｔｒｕｓ ｐｓｙｌｌｉｄ⁃ｖｅｃｔｏｒｅｄ ｈｕａｎｇｌｏｎｇｂｉｎｇ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ
［Ｊ］ ．Ｉｎｔ Ｊ Ｍｏｌ Ｓｃｉ，２０１６，１７（７） ．ＤＯＩ：１０．３３９０ ／ ｉｊｍｓ１７０７１０６３．

［１１０］ ＰＯＬＩＮ ＬＤ，ＬＩＡＮＧ Ｈ Ｙ，ＲＯＴＨＲＯＣＫ Ｒ Ｅ，ｅｔ ａｌ．Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ⁃
ｍｅｄｉａｔｅｄ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａｎ ｃｈｅｓｔｎｕｔ （Ｃａｓｔａｎｅａ ｄｅｎｔａｔａ
（Ｍａｒｓｈ．） Ｂｏｒｋｈ．） ｓｏｍａｔｉｃ ｅｍｂｒｙｏｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｔｉｓｓｕｅ Ｏｒｇａｎ
Ｃｕｌｔ，２００６，８４（１）：６９－７９．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１１２４０－００５－９００２－１．

［１１１］ ＳＴＥＩＮＥＲ Ｋ Ｃ，ＷＥＳＴＢＲＯＯＫ Ｊ Ｗ，ＨＥＢＡＲＤ Ｆ Ｖ，ｅｔ ａｌ．Ｒｅｓｃｕｅ
ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａｎ ｃｈｅｓｔｎｕｔ ｗｉｔｈ ｅｘｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｇｅｎｅｓ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｉｔｓ ｄｅ⁃
ｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｂｙ ａ ｎａｔｕｒａｌｉｚｅｄ ｐａｔｈｏｇｅｎ［Ｊ］ ．Ｎｅｗ Ｆｏｒ，２０１７，４８（２）：
３１７－３３６．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１１０５６－０１６－９５６１－５．

［１１２］ ＮＥＷＨＯＵＳＥ Ａ Ｅ，ＰＯＬＩＮ－ＭＣＧＵＩＧＡＮ Ｌ Ｄ，ＢＡＩＥＲ Ｋ Ａ，ｅｔ ａｌ．
Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ａｍｅｒｉｃａｎ ｃｈｅｓｔｎｕｔｓ ｓｈｏｗ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｂｌｉｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ａｎｄ ｔｒａｎｓｍｉｔ ｔｈｅ ｔｒａｉｔ ｔｏ Ｔ１ ｐｒｏｇｅｎｙ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２０１４，２２８：
８８－９７．ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｐｌａｎｔｓｃｉ．２０１４．０４．００４．

［１１３］ ＺＨＡＮＧ Ｂ，ＯＡＫＥＳ Ａ Ｄ，ＮＥＷＨＯＵＳＥ Ａ Ｅ，ｅｔ ａｌ． Ａ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ
ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｏｘａｌａｔｅ ｏｘｉｄａｓｅ ｔｒａｎｓｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｄｕｃｅｓ
Ｃｒｙｐｈｏｎｅｃｔｒｉａ ｐａｒａｓｉｔｉｃａ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｎｅｃｒｏｓｉｓ ｉｎ ａ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ
Ａｍｅｒｉｃａｎ ｃｈｅｓｔｎｕｔ （Ｃａｓｔａｎｅａ ｄｅｎｔａｔａ） ｌｅａｆ ｂｉｏａｓｓａｙ［ Ｊ］ ．Ｔｒａｎｓ⁃
ｇｅｎｉｃ Ｒｅｓ，２０１３，２２（５）：９７３－９８２．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１１２４８－０１３－
９７０８－５．

［１１４］ ＬＩＡＮＧ ＨＹ，ＭＡＹＮＡＲＤ Ｃ Ａ，ＡＬＬＥＮ Ｒ Ｄ，ｅｔ ａｌ．Ｉｎｃｒｅａｓｅｄ Ｓｅｐ⁃
ｔｏｒｉａ ｍｕｓｉｖａ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｈｙｂｒｉｄ ｐｏｐｌａｒ ｌｅａｖｅｓ ｅｘ⁃
ｐｒｅｓｓｉｎｇ ａ ｗｈｅａｔ ｏｘａｌａｔｅ ｏｘｉｄａｓｅ ｇｅｎｅ［Ｊ］ ．Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ，２００１，
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４５（６）：６１９－６２９．ＤＯＩ：１０．１０２３ ／ Ａ：１０１０６３１３１８８３１．
［１１５］ ＮＯＷＡＲＡ Ｄ，ＧＡＹ Ａ，ＬＡＣＯＭＭＥ Ｃ，ｅｔ ａｌ．ＨＩＧＳ：ｈｏｓｔ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ

ｇｅｎｅ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｏｂｌｉｇａｔｅ ｂｉｏｔｒｏｐｈｉｃ ｆｕｎｇａｌ ｐａｔｈｏｇｅｎ
Ｂｌｕｍｅｒｉａ ｇｒａｍｉｎｉｓ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，２０１０，２２ （ ９）：３１３０ － ３１４１．
ＤＯＩ：１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．１１０．０７７０４０．

［１１６］ ＰＡＮＷＡＲ Ｖ，ＭＣＣＡＬＬＵＭ Ｂ，ＢＡＫＫＥＲＥＮ Ｇ．Ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｓｉｌｅｎ⁃
ｃｉｎｇ ｏｆ Ｐｕｃｃｉｎｉａ ｔｒｉｔｉｃｉｎａ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃｉｔｙ ｇｅｎｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｉｎ ｐｌａｎｔａ－
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｌｅａｄｓ ｔｏ ｔｈｅ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｒｕｓｔ ｄｉｓｅａｓｅｓ ｏｎ
ｗｈｅａｔ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｊ， ２０１３， ７３ （ ３）： ５２１ － ５３２． ＤＯＩ： １０． １１１１ ／
ｔｐｊ．１２０４７．

［１１７］ ＫＯＣＨ Ａ，ＫＵＭＡＲ Ｎ，ＷＥＢＥＲ Ｌ，ｅｔ ａｌ．Ｈｏｓｔ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｇｅｎｅ ｓｉｌｅｎ⁃
ｃｉｎｇ ｏｆ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｌａｎｏｓｔｅｒｏｌ Ｃ１４α⁃ｄｅｍｅｔｈｙｌａｓｅ⁃ｅｎｃｏｄｉｎｇ
ｇｅｎｅｓ ｃｏｎｆｅｒｓ ｓｔｒｏｎｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ［ Ｊ］ ．ＰＮＡＳ，
２０１３， １１０ （ ４８ ）： １９３２４ － １９３２９． ＤＯＩ： １０． １０７３ ／
ｐｎａｓ．１３０６３７３１１０．

［１１８］ ＺＨＡＮＧ Ｔ，ＪＩＮ Ｙ，ＺＨＡＯ Ｊ Ｈ，ｅｔ ａｌ．Ｈｏｓｔ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｇｅｎｅ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ
ｏｆ ｔｈｅ ｔａｒｇｅｔ ｇｅｎｅ ｉｎ ｆｕｎｇａｌ ｃｅｌｌｓ ｃｏｎｆｅｒｓ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ
ｔｈｅ ｃｏｔｔｏｎ ｗｉｌｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｐａｔｈｏｇｅｎ Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ ｄａｈｌｉａｅ ［ Ｊ］ ． Ｍｏｌ
Ｐｌａｎｔ， ２０１６， ９ （ ６ ）： ９３９ － ９４２． ＤＯＩ： １０． １０１６ ／ ｊ． ｍｏｌｐ． ２０１６．
０２．００８．

［１１９］ ＺＨＡＯ Ｊ Ｈ，ＧＵＯ Ｈ Ｓ．Ｔｒａｎｓ⁃ｋｉｎｇｄｏｍ ＲＮＡ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｄｒｉｖｅ ｔｈｅ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ａｒｍｓ ｒａｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｏｓｔｓ ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ ［ Ｊ］ ． Ｃｕｒｒ
Ｏｐｉｎ Ｇｅｎｅｔ Ｄｅｖ， ２０１９， ５８ ／ ５９： ６２ － ６９． ＤＯＩ： １０． １０１６ ／ ｊ． ｇｄｅ．
２０１９．０７．０１９．

［１２０］ ＳＵ Ｙ，ＬＩ Ｈ Ｇ，ＷＡＮＧ Ｙ，ｅｔ ａｌ．Ｐｏｐｌａｒ ｍｉＲ４７２ａ ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ＮＢＳ－
ＬＲＲｓ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｄｅｆｅｎｃｅ ａｇａｉｎｓｔ ｔｈｅ ｎｅｃｒｏｔｒｏｐｈｉｃ
ｆｕｎｇｕｓ Ｃｙｔｏｓｐｏｒａ ｃｈｒｙｓｏｓｐｅｒｍａ［ Ｊ］ ． Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔ，２０１８，６９（ ２２）：
５５１９－５５３０．ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｊｘｂ ／ ｅｒｙ３０４．

［１２１］ ＺＨＡＮＧ Ｑ， ＬＩ Ｙ， ＺＨＡＮＧ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｍｄ⁃ｍｉＲ１５６ａｂ ａｎｄ Ｍｄ⁃
ｍｉＲ３９５ ｔａｒｇｅｔ ＷＲＫＹ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｔｏ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ａｐｐｌｅ ｒｅ⁃
ｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ ｄｉｓｅａｓｅ［ Ｊ］ ． Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２０１７，８：５２６．
ＤＯＩ：１０．３３８９ ／ ｆｐｌｓ．２０１７．００５２６．

［１２２］ ＺＨＡＮＧ Ｙ，ＺＨＡＮＧ Ｑ，ＨＡＯ Ｌ，ｅｔ ａｌ．Ａ ｎｏｖｅｌ ｍｉＲＮＡ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ
ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｇｌｏｍｅｒｅｌｌａ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ ｂｙ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｎｇ ｅｘ⁃
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｎ ＮＢＳ ｇｅｎｅ ｉｎ ａｐｐｌｅ［ Ｊ］ ．Ｈｏｒｔｉｃ Ｒｅｓ，２０１９，６：９３．
ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓ４１４３８－０１９－０１７５－ｘ．

［１２３］ ＺＨＯＵ Ｘ，ＪＡＣＯＢＳ Ｔ Ｂ，ＸＵＥ Ｌ Ｊ，ｅｔ ａｌ．Ｅｘｐｌｏｉｔｉｎｇ ＳＮＰｓ ｆｏｒ ｂｉａｌ⁃
ｌｅｌｉｃ ＣＲＩＳＰＲ ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｏｕｔｃｒｏｓｓｉｎｇ ｗｏｏｄｙ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ
Ｐｏｐｕｌｕｓ ｒｅｖｅａｌｓ ４⁃ｃｏｕｍａｒａｔｅ：ＣｏＡ ｌｉｇａｓｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｒｅｄｕｎ⁃
ｄａｎｃｙ［Ｊ］ ．Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０１５，２０８（２）：２９８－３０１．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／
ｎｐｈ．１３４７０．

［１２４］ ＦＡＮ Ｄ，ＬＩＵ Ｔ，ＬＩ Ｃ，ｅｔ ａｌ．Ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｔａｒ⁃
ｇｅｔｅｄ ｍｕｔａｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ［Ｊ］ ．Ｓｃｉ Ｒｅｐ，
２０１５，５：１２２１７．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓｒｅｐ１２２１７．

［１２５］ ＬＩＵ ＴＴ，ＦＡＮ Ｄ，ＲＡＮ Ｌ Ｙ，ｅｔ ａｌ．Ｈｉｇｈｌｙ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９⁃
ｍｅｄｉａｔｅｄ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｍｕｔａｇｅｎｅｓｉｓ ｏｆ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｐｏｐｕｌｕｓ［ Ｊ］ ．
Ｙｉ Ｃｈｕａｎ，２０１５，３７（１０）：１０４４ － １０５２． ＤＯＩ：１０． １６２８８ ／ ｊ． ｙｃｚｚ．
１５－３０３．

［１２６］ ＮＩＳＨＩＴＡＮＩ Ｃ，ＨＩＲＡＩ Ｎ，ＫＯＭＯＲＩ Ｓ，ｅｔ ａｌ．Ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉ⁃
ｔｉｎｇ ｉｎ ａｐｐｌｅ ｕｓｉｎｇ ａ ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ ｓｙｓｔｅｍ［ Ｊ］ ．Ｓｃｉ Ｒｅｐ，２０１６，
６：３１４８１．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓｒｅｐ３１４８１．

［１２７］ ＪＩＡ Ｈ，ＷＡＮＧ Ｎ．Ｔａｒｇｅｔｅｄ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｏｆ ｓｗｅｅｔ ｏｒａｎｇｅ ｕｓｉｎｇ
Ｃａｓ９ ／ ｓｇＲＮＡ［ Ｊ］ ． ＰＬｏＳ Ｏｎｅ， ２０１４， ９ （ ４）： ｅ９３８０６． ＤＯＩ： １０．
１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．００９３８０６．

［１２８］ 胡春华，邓贵明，孙晓玄，等．香蕉 ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 基因编辑技
术体系的建立［ Ｊ］ ．中国农业科学，２０１７，５０（７）：１２９４－１３０１．
ＨＵ Ｃ Ｈ，ＤＥＮＧ Ｇ Ｍ，ＳＵＮ Ｘ Ｘ，ｅｔ ａｌ．Ｅｓｔａｂｌｉｓｈｍｅｎｔ ｏｆ ａｎ ｅｆｆｉ⁃
ｃｉｅｎｔ ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｂａｎａｎａ
［Ｊ］ ．Ｓｃｉ Ａｇｒｉｃ Ｓｉｎ，２０１７，５０（７）：１２９４－１３０１．

［１２９］ ＬＩＵ Ｒ，ＣＨＥＮ Ｌ，ＪＩＡＮＧ Ｙ，ｅｔ ａｌ．Ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ｆｉｌａ⁃
ｍｅｎｔｏｕｓ ｆｕｎｇｕｓ Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ｒｅｅｓｅｉ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９
ｓｙｓｔｅｍ［Ｊ］ ．Ｃｅｌｌ Ｄｉｓｃｏｖ，２０１５，１：１５００７．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｃｅｌｌｄｉｓｃ．
２０１５．７．

［１３０］ ＫＡＴＡＹＡＭＡ Ｔ，ＴＡＮＡＫＡ Ｙ，ＯＫＡＢＥ Ｔ，ｅｔ ａｌ．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａ
ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｔｈｅ
ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ ｆｉｌａｍｅｎｔｏｕｓ ｆｕｎｇｕｓ Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ｏｒｙｚａｅ ［ Ｊ］． Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ
Ｌｅｔｔ，２０１６，３８（４）：６３７－６４２．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１０５２９－０１５－２０１５－ｘ．

［１３１］ ＺＨＡＮＧ Ｃ，ＭＥＮＧ Ｘ，ＷＥＩ Ｘ，ｅｔ ａｌ．Ｈｉｇｈｌｙ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ＣＲＩＳＰＲ ｍｕ⁃
ｔａｇｅｎｅｓｉｓ ｂｙ ｍｉｃｒｏｈｏｍｏｌｏｇｙ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｅｎｄ ｊｏｉｎｉｎｇ ｉｎ Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ
ｆｕｍｉｇａｔｕｓ［ Ｊ］ ． Ｆｕｎｇａｌ Ｇｅｎｅｔ Ｂｉｏｌ， ２０１６， ８６： ４７ － ５７． ＤＯＩ： １０．
１０１６ ／ ｊ．ｆｇｂ．２０１５．１２．００７．

［１３２ ］ ＡＲＡＺＯＥ Ｔ， ＭＩＹＯＳＨＩ Ｋ， ＹＡＭＡＴＯ Ｔ， ｅｔ ａｌ． Ｔａｉｌｏｒ⁃ｍａｄｅ
ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ ｓｙｓｔｅｍ ｆｏｒ ｈｉｇｈｌｙ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｇｅｎｅ
ｒｅｐｌａｃｅｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ ［ Ｊ］ ． Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ Ｂｉｏｅｎｇ，
２０１５，１１２（１２）：２５４３－２５４９．ＤＯＩ：１０．１００２ ／ ｂｉｔ．２５６６２．

［１３３］ 郑武，谷峰．ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 的应用及脱靶效应研究进展［ Ｊ］ ．
遗传， ２０１５， ３７ （ １０ ）， ３７： １００３ － １０１０． ＺＨＥＮＧ Ｗ， ＧＵ Ｆ．
Ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｆ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｏｆｆ⁃ｔａｒｇｅｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９
［Ｊ］ ．Ｈｅｒｅｄｉｔａｓ，２０１５，３７（１０），３７：１００３－１０１０．ＤＯＩ：１０．１６２８８ ／
ｊ．ｙｃｚｚ．１５－０７０．

［１３４］ 周燕燕．紫玉盘内生真菌 Ａｒｔｈｒｉｎｉｕｍ ｓｐ．次级代谢产物研究
［Ｄ］．广州：广东药学院，２０１５．ＺＨＯＵ Ｙ Ｙ．Ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｏｆ ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃ ｆｕｎｇｕｓ Ａｒｔｈｒｉｎｉｕｍ ｓｐ． ｆｒｏｍ Ｕｖａｒｉａ ｍｉ⁃
ｃｒｏｃａｒｐａ ［ Ｄ ］． Ｇｕａｎｇｚｈｏｕ： Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ Ｐｈａｒｍａｃｅｕｔｉｃａｌ
Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１５．

［１３５］ 于湘莉，赵静雅，张利达，等．楸树内生真菌抗癌性能研究
［Ｊ］ ．上海医药，２０１２，３３（１３）：４９－ ５２． ＹＵ Ｘ Ｌ，ＺＨＡＯ Ｊ Ｙ，
ＺＨＡＮＧ Ｌ Ｄ， ｅｔ ａｌ． Ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｔｈｅ ａｎｔｉ⁃ｃａｎｃｅｒ ａｃｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ
ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃ ｆｕｎｇｉ ｉｓｏｌａｔｅｄ ｆｒｏｍ Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ Ｍａｘｉｍ［Ｊ］ ．
Ｓｈａｎｇｈａｉ Ｍｅｄ Ｐｈａｒｍ Ｊ，２０１２，３３（１３）：４９－５２．ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ．
ｉｓｓｎ．１００６－１５３３．２０１２．１３．０１６．

［１３６］ 刘丽莉，吕国忠，孙晓东．林木内生真菌研究进展［ Ｊ］ ．菌物研
究，２００６，４（２）：５４－５９．ＬＩＵ Ｌ Ｌ，ＬＵ Ｇ Ｚ，ＳＵＮ Ｘ Ｄ．Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ
ｆｏｒｅｓｔ⁃ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃ ｆｕｎｇｉ［Ｊ］ ． Ｊ Ｆｕｎｇａｌ Ｒｅｓ，２００６，４（２）：５４－ ５９．
ＤＯＩ：１０．１３３４１ ／ ｊ．ｊｆｒ．２００６．０２．０１２．

［１３７］ 李霞，曹昆，丛伟．秤锤树叶片内生真菌的分离鉴定及其对植
株生长的影响［ Ｊ］ ．基因组学与应用生物学，２０１０，２９（１）：
７５－８１． ＬＩ Ｘ，ＣＡＯ Ｋ，ＣＯＮＧ Ｗ． Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ ｆｒｏｍ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｓｉｎｏｊａｃｋｉａ ｘｙｌｏｃａｒｐａ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ
ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ［ Ｊ］ ．Ｇｅｎｏｍ Ａｐｐｌ Ｂｉｏｌ，２０１０，２９（１）：７５－８１．ＤＯＩ：
１０．３９６９ ／ ｇａｂ．０２９．００００７５．

［１３８］ 战妍，王鹤鸣，周欣，等．林木组织内生真菌研究及应用进展
［Ｊ］ ．安徽农业科学， ２０１４， ４２ （ ２９）： １００６６ － １００６９， １００７７．
ＺＨＡＮ Ｙ，ＷＡＮＧ Ｈ Ｍ，ＺＨＯＵ Ｘ，ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ａｎｄ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃ ｆｕｎｇｉ ［ Ｊ］ ． Ｊ Ａｎｈｕｉ Ａｇｒｉｃ Ｓｃｉ，
２０１４，４２（２９），４２：１００６６－１００６９，１００７７．ＤＯＩ：１０．１３９８９ ／ ｊ．ｃｎｋｉ．
０５１７－６６１１．２０１４．２９．００８．

［１３９］ 任娜．红豆杉内生真菌遗传多样性分析及生物转化研究
［Ｄ］．长沙：中南大学，２０１１．ＲＥＮ Ｎ．Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ
ａｎｄ ｂｉｏｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｍｏｎｇ ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃ ｆｕｎｇｉ ｆｒｏｍ
Ｔａｘｕｓ［Ｄ］．Ｃｈａｎｇｓｈａ：Ｃｅｎｔｒａｌ Ｓｏｕｔｈ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１１．

［１４０］ ＡＲＮＯＬＤ Ａ Ｅ，ＭＥＪÍＡ Ｌ Ｃ，ＫＹＬＬＯ Ｄ，ｅｔ ａｌ．Ｆｕｎｇａｌ ｅｎｄｏｐｈｙｔｅｓ
ｌｉｍｉｔ ｐａｔｈｏｇｅｎ ｄａｍａｇｅ ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｒｅｅ［ Ｊ］ ． ＰＮＡＳ，２００３，１００
（２６）：１５６４９－１５６５４．ＤＯＩ：１０．１０７３ ／ ｐｎａｓ．２５３３４８３１００．

［１４１］ 袁秀英，白红霞，白玉明，等．杨树内生真菌的分离和拮抗生
防菌的筛选 ［ Ｊ］ ． 林业科学研究， ２００６， １９ （ ６）： ７１３ － ７１７．
ＹＵＡＮ Ｘ Ｙ，ＢＡＩ Ｈ Ｘ，ＢＡＩ Ｙ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｄｏｐｈｙｔｅｓ
ａｎｄ ｓｃｒｅｅｎ ｏｆ ａｎｔａｇｏｎｉｓｔｉｃ ｓｔｒａｉｎｓ ｉｎ ｐｏｐｌａｒ ｔｒｅｅｓ［ Ｊ］ ． Ｆｏｒ Ｒｅｓ，
２００６，１９（６）：７１３－７１７．ＤＯＩ：１０．３３２１ ／ ｊ． ｉｓｓｎ：１００１－１４９８．２００６．
０６．００７．

［１４２］ ＢＵＳＢＹ Ｐ Ｅ，ＰＥＡＹ Ｋ Ｇ，ＮＥＷＣＯＭＢＥ Ｇ．Ｃｏｍｍｏｎ ｆｏｌｉａｒ ｆｕｎｇｉ
ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ ｍｏｄｉｆｙ Ｍｅｌａｍｐｓｏｒａ ｒｕｓｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｓｅｖｅｒｉｔｙ
［Ｊ］ ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０１６，２０９ （ ４）：１６８１ － １６９２． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／
ｎｐｈ．１３７４２．

［１４３］ ＷＡＮＧ Ｓ，ＧＵＡＮ Ｙ，ＷＡＮＧ Ｑ，ｅｔ ａｌ． Ａ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｅ⁃ｌｉｋｅ ｇｅｎｅ
ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｓｔｅｍ ｃｅｌｌ ａｎｄ ｇａｍｅｔｏｐｈｏｒｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｍｏｓｓｅｓ［Ｊ］ ．
Ｎａｔ Ｃｏｍｍｕｎ，２０２０，１１（１）：２０３０．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓ４１４６７－０２０－
１５９６７－６．

［１４４］ ＷＡＴＴＳ⁃ＷＩＬＬＩＡＭＳ Ｓ Ｊ，ＥＭＭＥＴＴ Ｂ Ｄ，ＬＥＶＥＳＱＵＥ－ＴＲＥＭＢ⁃
ＬＡＹ Ｖ，ｅｔ ａｌ． Ｄｉｖｅｒｓｅ Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ ｓｈｏｗ ｍａｒｋｅｄ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｅｎｖｉｒｏｎ，２０１９，４２（５）：１７５８－
１７７４．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｐｃｅ．１３５０９．

［１４５］ ＭＡＣＨＯＡ Ｐ，ＺＩＰＦＥＬ Ｃ．Ｐｌａｎｔ ＰＲＲｓ ａｎｄ ｔｈｅ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎｎａｔｅ
ｉｍｍｕｎｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ［ Ｊ］ ．Ｍｏｌ Ｃｅｌｌ，２０１４，５４（２）：２６３ － ２７２． ＤＯＩ：
１０．１０１６ ／ ｊ．ｍｏｌｃｅｌ．２０１４．０３．０２８．

［１４６］ ＬÓＰＥＺ⁃ＲÁＥＺ Ｊ Ａ，ＳＨＩＲＡＳＵ Ｋ，ＦＯＯ Ｅ．Ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ ａｎｄ ｄｅｔｒｉｍｅｎｔａｌ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ：Ｔｈｅ Ｙｉｎ
ａｎｄ Ｙａｎｇ［Ｊ］ ． Ｔｒｅｎｄｓ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２０１７，２２（ ６）：５２７－ ５３７． ＤＯＩ：
１０．１０１６ ／ ｊ．ｔｐｌａｎｔｓ．２０１７．０３．０１１．
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