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基于基因组学的栎树生物学研究进展

方炎明，朱福远，李　 篧，李　 璇

（南京林业大学，南方现代林业协同创新中心，国家林业和草原局亚热带森林生物多样性保护重点实验室，

南京林业大学生物与环境学院，江苏　 南京　 ２１００３７）

摘要：栎树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｐ．）是北半球重要的经济与生态树种。夏栎（Ｑ． ｒｏｂｕｒ）、加州白栎（Ｑ． ｌｏｂａｔａ）、麻栎（Ｑ． ａｃｕ
ｔｉｓｓｉｍａ）等树种基因组的公布，对栎树生物学研究产生了深刻的影响。近 ５ 年来，栎树生物学出现了包括系统进
化与物种鉴定、基因渐渗与适应进化、景观基因组学与生态保育、生物共存与互作机制、次生代谢与生长发育、

ＤＮＡ甲基化与表观遗传调控及基因与长寿机制等方面的研究热点。虽然基于基因组学的栎树生物学若干研究
前沿已经形成，但尚处于起步阶段，笔者预期未来会向 ４个方面深入：①强调栎树基因组资源的深度应用。应用
景观基因组学途径，探究栎树的杂交渐渗与适应进化；联合基因组、转录组、蛋白组等多组学技术，探究栎树生长

发育与胁迫响应过程中的基因调控网络与信号通路；优化体细胞发生和遗传转化体系，攻克栎树遗传改良和基

因资源开发技术瓶颈。②促进栎树研究体系的广度拓展。随着壳斗科其他树种全基因组序列的公布，基于从分
子到群落的不同生物层次的模式系统，将对欧亚大陆和北美不同区域的栎树，包括白栎组、红栎组、冬青栎组、麻

栎组等不同栎树类群，以及壳斗科其他属树种基因组生物学研究产生深远影响。③关注栎树资源利用的遗传与
发育主题。用栎树基因组资源对其结构的、代谢的和农艺性状的差异及其优化加以解析，全基因组关联研究

（ＧＷＡＳ）也将应用于栎树，从而为阐释木材发育和木栓形成的机制奠定基础。④聚焦栎林保育的生态与进化主
题。在全球气候变化背景下，通过增加耐受胁迫的基因型，以缓解气候变化对森林生态系统的影响。同时维持

和保护栎树在自然生态系统中的生态与进化过程，阐明栎树多样性、迁移与适应、趋异与趋同生态适应等方面进

化成功的机制。
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　 第 ６期 方炎明，等：基于基因组学的栎树生物学研究进展

　 　 栎树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｐ．）资源十分丰富，广布北半
球，也是我国南方四大经济树种之一，既可用于橡

实、香菇和薪炭生产，也可提供建筑、橡木桶和其他

用材，是重要的食物、能源和材料来源。同时，作为

森林建群树种，栎树可构建天然和人工的多样化常

绿或落叶阔叶林，对于调节气候变化、保持水土、维

持生物多样性和生态系统功能等至关重要，具有重要

的经济、生态、社会和历史价值［１］。近年来，夏栎（Ｑ．
ｒｏｂｕｒ）［２－３］、加州白栎（Ｑ． ｌｏｂａｔａ）［４－５］和麻栎（Ｑ． ａｃｕｔｉｓ
ｓｉｍａ）［６］等树种基因组公布，对栎树生物学研究产生
了深刻的影响。笔者综述了栎树基因组发表以来全

球栎树生物学研究的新进展，并提出预期的发展趋

势，以期为栎树资源的保育和高值化利用提供参考。

１　 栎树基因组研究现状

《中国树木志》记载国产栎属 ６０ 种、青冈属

（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ）７０ 种［７］。本研究所指的栎树为

包含青冈属的广义栎属，全球共 ４２０余种。根据最
新的分子分类系统，栎属可分为栎亚属（Ｓｕｂｇｅｎ．
Ｑｕｅｒｃｕｓ）和麻栎亚属（Ｓｕｂｇｅｎ． Ｃｅｒｒｉｓ）。其中，栎亚
属分为 ５ 组，常见的有弗吉尼亚栎组（Ｓｅｃｔ．
Ｖｉｒｅｎｔｅｓ，７种）、白栎组（Ｓｅｃｔ． Ｑｕｅｒｃｕｓ，１４６ 种）和红
栎组（Ｓｅｃｔ． Ｌｏｂａｔａｅ，１２４ 种）；麻栎亚属分为 ３ 组，
即青冈组（Ｓｅｃｔ． Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ，９０ 种）、冬青栎组
（Ｓｅｃｔ． Ｉｌｅｘ，３６ 种）和麻栎组 （Ｓｅｃｔ． Ｃｅｒｒｉｓ，１３
种）［８］。迄今为止，有关栎属基因组大小（ＤＮＡ１Ｃ
值）测定的报道较多，基于测序技术的核和叶绿体

基因组研究也很活跃，全球栎树叶绿体全基因组测

序已完成 ７１种（表 １），约占栎属的 １５％，而在中国
的相应比例已达 ４０％。但对线粒体基因组的报道
较少。

表 １　 叶绿体全基因组数据已完成测序的栎属植物
Ｔａｂｌｅ １　 Ｌｉｓｔ ｏｆ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｏａｋｓ ｈａｄ ｂｅｅｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｄ

亚属

ｓｕｂｇｅｎ．
组

Ｓｅｃｔ．
树种（首次报道的 ＧｅｎＢａｎｋ序列号）

ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ（ｆｉｒｓｔ ｒｅｐｏｒｔｅｄ ＧｅｎＢａｎｋ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ Ｎｏ．）

栎亚属

Ｑｕｅｒｃｕｓ

弗吉尼亚栎组

Ｖｉｒｅｎｔｅｓ 弗吉尼亚栎 Ｑ． ｖｉｒｇｉｎｉａｎａ （ＭＴ９１６７７３）

白栎组

Ｑｕｅｒｃｕｓ

槲栎 Ｑ． ａｌｉｅｎａ （ＫＰ３０１１４４）；锐齿槲栎 Ｑ． ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｉｓｅｒｒａｔａ （ＫＵ２４０００８）；槲树 Ｑ． ｄｅｎｔａｔａ
（ＭＧ９６７５５５）；黄山栎 Ｑ． ｄｅｎｔａｔａ ｓｕｂｓｐ． ｓｔｅｗａｒｄｉｉ （ＭＧ６７８０２２）；白栎 Ｑ． ｆａｂｒｉ （ＭＧ６７８０３１）；凤城
栎 Ｑ． ｆｅｎｃｈｅｎｇｅｎｓｉｓ （ＭＮ０９５２９５）；深裂叶栎 Ｑ． ｇａｍｂｅｌｉｉ （ＭＫ１０５４５７）；大叶栎 Ｑ． ｇｒｉｆｆｉｔｈｉｉ
（ＭＧ６７８０３４）；大果栎 Ｑ． ｍａｃｒｏｃａｒｐａ （ＭＫ１０５４５９）；蒙古栎 Ｑ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ （ＭＧ６７８０３３）；皱叶栎
Ｑ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ｓｕｂｓｐ． ｃｒｉｓｐｕｌａ （ＭＫ８６０９６９）；无梗花栎 Ｑ． ｐｅｔｒａｅａ （ＬＴ９９６８９９）；夏栎 Ｑ． ｒｏｂｕｒ
（ＬＴ９９６９００）；粃栎 Ｑ． ｓｅｒｒａｔａ （ＭＧ６７８０２４）；短柄粃栎 Ｑ． ｓｅｒｒａｔａ ｖａｒ． ｂｒｅｖｉｐｅｔｉｏｌａｔａ （ＭＧ６７８０３２）；
星毛栎 Ｑ． ｓｔｅｌｌａｔａ （ＭＫ１０５４６７）；辽东栎 Ｑ． ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ （ＭＧ６７８０２７）和云南波罗栎 Ｑ． ｙｕｎ
ｎａｎｅｎｓｉｓ （ＭＧ６７８０２８）

红栎组

Ｌｏｂａｔａｅ

海滨常绿栎 Ｑ． ａｇｒｉｆｏｌｉａ （ＯＫ６３４０１９）；猩红栎 Ｑ． ｃｏｃｃｉｎｅａ （ＭＮ３０８０５５）；加州黑栎 Ｑ． ｋｅｌｌｏｇｇｉｉ
（ＯＭ５４１５８４）；沼生栎 Ｑ． ｐａｌｕｓｔｒｉｓ （ＭＫ１０５４６１）；柳叶栎 Ｑ． ｐｈｅｌｌｏｓ （ＭＺ１９６２１０）；红槲栎 Ｑ． ｒｕｂｒａ
（ＪＸ９７０９３７）和山地常绿栎 Ｑ． ｗｉｓｌｉｚｅｎｉ （ＯＭ５４１５８３）

麻栎亚属

Ｃｅｒｒｉｓ

青冈组

Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ

赤栎 Ｑ． ａｃｕｔａ （ＭＴ７４２２９１）；细叶青冈 Ｑ． ｃｉｌｉａｒｉｓ （ＭＮ１９９０２４）；福建青冈 Ｑ． ｃｈｕｎｇｉｉ
（ＭＷ４０１６３３）；黄毛青冈 Ｑ． ｄｅｌａｖａｙｉ （ＭＷ４５０８７０）；华南青冈 Ｑ． ｅｄｉｔｈｉａｅ （ＫＵ３８２３５５）；饭甑青
冈 Ｑ． ｆｌｅｕｒｙｉ （ＭＧ６７８００８）；赤皮青冈 Ｑ． ｇｉｌｖａ （ＭＧ６７８００９）；青冈 Ｑ． ｇｌａｕｃａ （ＫＸ８５２３９９）；大叶
青冈 Ｑ． ｊｅｎｓｅｎｉａｎａ （ＭＧ６７８０１１）；木姜叶青冈 Ｑ． ｌｉｔｓｅｏｉｄｅｓ （ＯＮ５９８３９４）；多脉青冈 Ｑ． ｍｕｌｔｉｎｅｒｖｉｓ
（ＭＧ６７８００４）；小叶青冈 Ｑ． ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ （ＭＧ６７８００５）；竹叶青冈 Ｑ． ｎｅｇｌｅｃｔａ （ＭＧ６７８０１０）；宁冈
青冈 Ｑ． ｎｉｎｇａｎｇｅｎｓｉｓ （ＭＧ６７８０１３）；倒卵叶青冈 Ｑ． ｏｂｏｖａｔｉｆｏｌｉａ （ＭＧ３５６７８５）；薄叶青冈 Ｑ． ｓａｒａ
ｖａｎｅｎｓｉｓ （ＭＷ４１１１８３）；滇青冈 Ｑ． ｓｃｈｏｔｔｋｙａｎａ （＝Ｑ．ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ，ＭＷ４５０８７２）；云山青冈 Ｑ． ｓｅｓｓｉｌｉ
ｆｏｌｉａ （ＭＧ６７８０１２）；西畴青冈 Ｑ． ｓｉｃｈｏｕｒｅｎｓｉｓ （ＭＦ７８７２５３）和褐叶青冈 Ｑ． ｓｔｅｗａｒｄｉａｎａ
（ＭＮ１９９０２３）

冬青栎组

Ｉｌｅｘ

岩栎 Ｑ． ａｃｒｏｄｏｎｔａ （ＭＧ６７８０１９）；川滇高山栎 Ｑ． ａｑｕｉｆｏｌｉｏｉｄｅｓ （ＫＰ３４０９７１）；鉼子栎 Ｑ． ｂａｒｏｎｉｉ
（ＫＴ９６３０８７）；坝王栎 Ｑ． ｂａｗａｎｇｌｉｎｇｅｎｓｉｓ （ＭＫ４４９４２６）；铁橡栎 Ｑ． ｃｏｃｃｉｆｅｒｏｉｄｅｓ （ＭＧ６７８０１６）；匙
叶栎 Ｑ． ｄｏｌｉｃｈｏｌｅｐｉｓ （ＫＵ２４００１０）；巴东栎 Ｑ． ｅｎｇｌｅｒｉａｎａ （ＭＧ６７８０２９）；锥连栎 Ｑ． ｆｒａｎｃｈｅｔｉｉ
（ＭＧ６７８０１８）；川西栎 Ｑ． ｇｉｌｌｉａｎａ （ＭＧ６７８００７）；帽斗栎 Ｑ． ｇｕｙａｖｉｆｏｌｉａ （ＭＧ６７８０２０）；矮高山栎
Ｑ． ｍｏｎｉｍｏｔｒｉｃｈａ （ＭＧ６７８００６）；尖 叶 栎 Ｑ． ｏｘｙｐｈｙｌｌａ （ＭＧ６７８０２１）；黄 背 栎 Ｑ． ｐａｎｎｏｓａ
（ＭＧ６７８０２５）；乌冈栎 Ｑ． ｐｈｉｌｌｙｒａｅｏｉｄｅｓ（ＭＧ６７８０２６）；毛脉高山栎 Ｑ． ｒｅｈｄｅｒｉａｎａ （ＭＧ６７８０３７）；光
叶高山栎 Ｑ． ｐｓｅｕｄｏｓｅｍｅｃａｒｐｉｆｏｌｉａ （ＭＧ６７８０１４）；高山栎 Ｑ． ｓｅｍｅｃａｒｐｉｆｏｌｉａ （ＭＧ６７８０１７）；灰背栎 Ｑ．
ｓｅｎｅｓｃｅｎｓ （ＭＧ６７８０２３）；刺叶高山栎 Ｑ． ｓｐｉｎｏｓａ （ＫＭ８４１４２１）；太鲁阁栎 Ｑ． ｔａｒｏｋｏｅｎｓｉｓ
（ＭＦ１３５６２１）；通麦栎 Ｑ． ｔｕｎｇｍａｉｅｎｓｉｓ （ＭＦ５９３８９３）和炭栎 Ｑ． ｕｔｉｌｉｓ （ＭＧ６７８０１５）

麻栎组

Ｃｅｒｒｉｓ
麻栎 Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ （ＭＦ５９３８９５）；小叶栎 Ｑ． ｃｈｅｎｉｉ （ＭＦ５９３８９４）和栓皮栎 Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ
（ＫＵ２４０００９）
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　 　 栎属染色体数相对稳定，为二倍体（２ｎ ＝ ２４），
也有自然非整倍体［９］。经植物 ＤＮＡ１Ｃ 值数据库
（ｈｔｔｐｓ：／ ／ ｃｖａｌｕｅｓ．ｓｃｉｅｎｃｅ．ｋｅｗ．ｏｒｇ ／）检索，全球已知
基因组大小的栎树大约 ４０ 种，约占该属树种的
９ ５％；中国已知 １５ 种，约占 １１ ７％。栎属基因组
平均 ０ ９１ ｐｇ，最小的为黑栎（Ｑ． ｖｅｌｕｔｉｎａ，０．５８ ｐｇ），
最大的为越南青冈（Ｑ． ａｕｓｔｒｏｃｏｃｈｉｎｃｈｉｎｅｎｓｉｓ，１． ２２
ｐｇ）。按陆地植物基因组大小五级划分方案，栎属
基因组属于最小级“很小”（ＤＮＡ１Ｃ 值≤１．４ ｐｇ）；
按碱基算，栎属基因组大小范围为 ５６７ ～ １ １９３
Ｍｂｐ，平均 ８９０ Ｍｂｐ。栎属基因组大小不仅存在种
间变异，而且存在种内个体间变异［１０］。

栎属核基因组中包含的大量序列信息为其系

统发育重建和功能基因挖掘提供了丰富的数据资

源。２０１６年，欧洲广布种夏栎的基因组测序、组装
和注释开启了栎属乃至壳斗科的全基因组时

代［２－３］，该树种的遗传背景研究基础好，基于 ＳＮＰ
标记的连锁遗传图谱也已公布［１１］。夏栎基因组大

小约为 ７４０ Ｍｂｐ，含有 ２５ ８０８个编码基因。夏栎体
细胞的突变以及抗病基因的扩张在其长寿机制中

起着至关重要的作用［３］。通过采用从头组装策

略，欧洲栓皮栎（Ｑ． ｓｕｂｅｒ）的基因组大小为 ９５３．３
Ｍｂｐ，包含 ２３ ３４７ 个骨架序列（ｓｃａｆｆｏｌｄ）。欧洲栓
皮栎基因组具有高水平的杂合度，达到了

１ ６２％［１２］。加州白栎是美国加利福尼亚州的特有
栎树，其基因组大小约为 ８１１ Ｍｂｐ，含有 ３９ ３７３ 个
编码基因，具有较高的杂合度，约为 １． ２５％［４－５］。
基于 ＰａｃＢｉｏ和 ＨｉＣ 测序构建的蒙古栎（Ｑ． ｍｏｎ
ｇｏｌｉｃａ）染色体水平的参考基因组是首个被报道的
亚洲栎树核全基因组［１３］，其基因组大小约为 ８１０
Ｍｂｐ，含有 ３６ ５５３个蛋白质编码基因。蒙古栎的 Ｒ
基因家族显著收缩，不支持上述抗病基因扩张有助

于延长林木树种寿命的结论［３］。麻栎基因组大小

为 ７５８ Ｍｂｐ，共鉴定到 ３０ ６２３ 个蛋白质编码基
因［６］。此外，在美国国家生物技术信息中心

（ＮＣＢＩ）数 据 库 中，北 美 栎 树 山 地 常 绿 栎
（Ｑ． ｗｉｓｌｉｚｅｎｉ）和东亚栎树青冈（Ｑ． ｇｌａｕｃａ）、赤皮青
冈（Ｑ． ｇｉｌｖａ）、川滇高山栎（Ｑ． ａｑｕｉｆｏｌｉｏｉｄｅｓ）的核基
因组序列也已公布。

栎树叶绿体基因组具典型环形结构，全长 １６０
５２２～１６１ ３９４ ｂｐ，平均 １６１ ０５６ ｂｐ，ＧＣ 含量稳定为
３６．８％ ～３６．９％，基因数为 １２２～１３７。其中，大单拷
贝区 ９０ １１３～９０ ６３７ ｂｐ，平均 ９０ ３９７ ｂｐ；小单拷贝
区 １８ ６４５～１９ ０７７ ｂｐ，平均 １８ ９７９ ｂｐ；反向重复区
２５ ８０９～２５ ８９４ ｂｐ，平均 ２５ ８３９ ｂｐ，其序列长高度

保守。不同栎树组间也有一定差异，如青冈组序列

全长和小单拷贝区相对较短，分别只有１６０ ５２２～
１６０ ９８８ ｂｐ和 １８ ６４５～１８ ９８９ ｂｐ。整体而言，栎属
叶绿体基因组相对保守，未出现明显的叶绿体片段

丢失事件。

２　 栎树生物学研究热点

２．１　 系统进化与物种鉴定
应用简化基因组测序（ＲＡＤｓｅｑ）技术进行系

统发育基因组学研究是近年来的主流方向。国内

外学者运用该技术解决了栎属系统发育方面的一

系列关键科学问题，如 Ｈｉｐｐ 等［１４］揭示了美洲栎树

系统发育主体框架和同域平行演化历史；Ｄｅｎｇ
等［１５］阐明了东亚青冈栎组的单系性和起源时间。

这些研究采集了丰富的系统发育信息，极大地提高

了栎属系统发育树的可信度和分辨率。在夏栎核

全基因组公布以后，基于大样本、大数据和基因组

定位的栎属系统发育基因组学应运而生，给出了全

球栎树最新的系统发育构架及其证据［１６］。利用

ＲＡＤｓｅｑ技术获得基因组位点信息不仅可以用于
栎属系统发育重建，还可用于近缘栎树的区分以及

评估古基因流对系统发育关系的影响［１７］。基于叶

绿体基因组的系统发育探究也有报道［１８－１９］，但整

体而言作用有限。一方面叶绿体基因组的有效群

体大小和种内基因流水平较低，常反映种间渐渗事

件的印迹，使其系统发育关系与地理密切相关；另

一方面叶绿体基因组易受祖先多态性影响，近缘栎

树间常共享多个独立于物种分化历史的谱系［２０］。

２．２　 杂交渐渗与适应进化
不同栎树间经过杂交和反复回交，一种栎树的

一部分基因组片段常可以转移到另一种栎树的基

因组中，即意味着种间渐渗现象的发生［２１］。在自

然界中栎树间的渐渗现象极为普遍（表 ２），既可能
存在于同组树种间［２２－２７］，也可存在于异组树种

间［２８－２９］。同组栎树间基因交流虽然可能频繁，但形态

又保持一定差异，常构成杂配群（ｓｙｎｇａｍｅｏｎ）［３０－３２］。
此外，当所导入的基因组片段被受体栎树固定下来且

有利于提高其适合度时，种间渐渗有可能影响栎树的

适应性［３３］。麻栎和栓皮栎（Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）是栎树适应
性渐渗研究的经典案例。研究发现，两种栎树的渐渗

片段广泛分布于整个基因组，占据较相似生境的居群

倾向于共享相同的适应性渐渗片段。麻栎基因组中

的适应性渐渗位点优先分布于重组率受抑制的区域，

潜在的分子机制是通过转座因子插入改变胁迫相关

基因的调控［６］。
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表 ２　 栎树杂配群与适应性渐渗研究案例
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃａｓｅ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｆ ｓｙｎｇａｍｅｏｎ ａｎｄ ａｄａｐｔｉｖｅ ｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｏａｋｓ

组

Ｓｅｃｔ．
树种

ｓｐｅｃｉｅｓ
遗传标记

ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｒｋｅｒｓ
文献

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

麻栎组 Ｃｅｒｒｉｓ 麻栎 Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ、栓皮栎 Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｎＳＮＰｓ ［６］

白栎组

Ｑｕｅｒｃｕｓ
夏栎 Ｑ． ｒｏｂｕｒ、无梗花栎 Ｑ． ｐｅｔｒａｅａ ｎＳＮＰｓ、ｃｐＳＮＰｓ、ｍｔＳＮＰｓ ［２２］

夏栎 Ｑ． ｒｏｂｕｒ、无梗花栎 Ｑ． ｐｅｔｒａｅａ ｎＳＮＰｓ ［２３］

槲树 Ｑ． ｄｅｎｔａｔａ、皱叶栎 Ｑ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ｓｕｂｓｐ． ｃｒｉｓｐｕｌａ ｎＳＮＰｓ ［２４］红栎组

Ｌｏｂａｔａｅ 北方针栎 Ｑ． ｅｌｌｉｐｓｏｉｄａｌｉｓ、红槲栎 Ｑ． ｒｕｂｒａ ＥＳＴＳＳＲｓ ［２５］

猩红栎 Ｑ． ｃｏｃｃｉｎｅａ、北方针栎 Ｑ． ｅｌｌｉｐｓｏｉｄａｌｉｓ、红槲栎 Ｑ．
ｒｕｂｒａ和黑栎 Ｑ． ｖｅｌｕｔｉｎａ ＳＳＲｓ、ＥＳＴＳＳＲｓ ［２６］

中间栎组 Ｐｒｏｔｏｂａｌａｎｕｓ 金杯栎 Ｑ． ｃｈｒｙｓｏｌｅｐｉｓ、岛屿栎 Ｑ． ｔｏｍｅｎｔｅｌｌａ ｎＳＮＰｓ ［２７］

麻栎组和冬青栎组

Ｃｅｒｒｉｓ ａｎｄ Ｉｌｅｘ 冬青栎 Ｑ． ｉｌｅｘ、欧洲栓皮栎 Ｑ． ｓｕｂｅｒ ｎＳＳＲｓ ［２８］

麻栎组和白栎组

Ｃｅｒｒｉｓ ａｎｄ Ｑｕｅｒｃｕｓ
麻栎 Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ、白栎 Ｑ． ｆａｂｒｉ、粃栎 Ｑ． ｓｅｒｒａｔａ 和栓皮
栎 Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｎＳＳＲｓ ［２９］

　 　 适应性渐渗是相对中性渐渗（ｎｅｕｔｒａｌ ｉｎｔｒｏｇｒｅｓ
ｓｉｏｎ）而言的。中性渐渗可能因世代漂移而丢失，
而适应性渐渗则由自然选择来维持，并可能最终被

固定［３４］。选择（适应性）位点和中性位点常常是

连锁的，这就可能导致等位基因频率变化的遗传协

方差随时间连续改变，借此可检验连锁选择导致多

基因性状受选择的基因组信号［３５］。例如，经历了

小冰期（Ｌｉｔｔｌｅ Ｉｃｅ Ａｇｅ，１４５０—１８５０ 年）和温暖人
类世（Ａｎｔｈｒｏｐｏｃｅｎｅ，１８５０ 年至今）气候变化的法
国古栎林可划分为 ４个龄级，其个体起源时间分别
在 １６８０年、１８５０年、１９６０年和 ２００８ 年前后。基于
全基因序列和等位基因协方差等数据，研究人员检

测了连锁选择的全基因组效应，发现协方差时间变

化反映了干旱、霜冻等极端气候事件的频率变化，

特定基因组区域富含生物胁迫和非生物胁迫响应

的基因，进而认为人类世的自然选择力驱动了栎树

基因组进化［３６］。此外，连锁选择也被认为塑造了

麻栎、栓皮栎和小叶栎基因组变异景观［３７］。

适应性渐渗可能影响栎树间的生殖隔离。针

对夏栎、无梗花栎（Ｑ． ｐｅｔｒａｅａ）等 ４ 种重要的近缘
白栎，欧洲学者以夏栎为参考基因组，利用重测序

数据探讨了全基因组水平的基因流，筛选出 ３２ 个
与生殖隔离有关的候选基因，包括物种生态特性相

关基因，如耐旱、耐寒和适碱性土壤相关基因；生物

互作相关基因，如免疫、抗生物胁迫和外生菌根关

联基因；内在生殖隔离相关基因，如物候、花粉识别

与生长、胚胎发育相关基因［１］。与此同时，研究人

员检测到了从夏栎到无梗花栎高纬度或高海拔居

群的适应性渐渗信号，发现相关联的基因富集于种

间遗传分化水平较高的区域，表明在特殊的生境条

件下，适应性渐渗有可能会突破近缘栎树间的物种

界限，有助于提高受体栎树的适应性。

２．３　 景观基因组学与生态保育
景观基因组学（Ｌａｎｄｓｃａｐｅ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ）的发展非

常快速，它利用种群基因组学、景观生态学和空间

分析技术，来明确量化环境异质性对中性和适应性

遗传变异及其潜在过程的影响［３８］。景观基因组学

类似 于 但 又 不 同 于 景 观 遗 传 学 （Ｌａｎｄｓｃａｐｅ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓ），前者侧重检测局域适应格局及与自然选
择相关的候选基因，后者侧重检测景观梯度对基因

流和群体遗传结构的影响［３９］。在全球气候变化的

背景下，推进景观基因组学研究将有助于森林的生

态保育和经营管理工作［４０］。文献分析（表 ３）表
明，加州白栎和夏栎基因组为栎树景观基因组学提

供了主要参考序列。多种测序策略均可获得分析

所需要的单核苷酸多态性数据，这些策略包括基因

分型测序、简化基因组测序、全基因组测序和候选

基因的混池测序。景观基因组学采用了一些不同

于传统遗传变异和遗传结构分析的方法，如用潜在

因子混合模型（ｌａｔｅｎｔ ｆａｃｔｏｒ ｍｉｘｅｄ ｍｏｄｅｌ）建立基因
型环境关联，用稀疏非负矩阵分解（ｓｐａｒｓｅ ｎｏｎ
ｎｅｇａｔｉｖｅ ｍａｔｒｉｘ ｆａｃｔｏｒｉｚａｔｉｏｎ）实现离群分析，用梯度
森林（ｇｒａｄｉｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ）构建候选基因气候关联图，用
非适应性风险（ＲＯＮＡ）分析预测未来种群适应潜
力［４０－４３］。然而，这些研究仍然有局限性，理想的景

观基因组学研究还需将表型、基因组和地理空间数

据进行深度整合［４４］。尽管表型数据往往难以获

得，但是最近已经有基于同质园试验的景观基因组

７６
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学研究报道［４５］。

表 ３　 栎树景观基因组学研究的若干案例
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｅｖｅｒａｌ ｃａｓｅ ｓｔｕｄｉｅｓ ｉｎ Ｌａｎｄｓｃａｐｅ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ ｏｆ ｏａｋｓ

树种

ｓｐｅｃｉｅｓ

个体数

ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

测序方法

ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ
ｍｅｔｈｏｄ

ＳＮＰ 数
ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ＳＮＰｓ

参考基因组

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ
ｇｅｎｏｍｅ

主要发现

ｍａｉｎ ｆｉｎｄｉｎｇｓ
文献

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

川滇高山栎

Ｑ． ａｑｕｉｆｏｌｉｏｉｄｅｓ ５８７ Ｐｏｏｌｓｅｑ ３８１ 夏栎

Ｑ． ｒｏｂｕｒ

ＲＯＮＡ分析表明有一个谱系适应能力更强；在
长寿广布栎树中检测到自然选择和分子适应

相关的遗传印记；物种在异质生境中发生了不

同的种内适应过程

［４１］

加州白栎

Ｑ． ｌｏｂａｔａ ４３６ ＧＢＳ １１ ０１９ 加州白栎

Ｑ． ｌｏｂａｔａ
许多位点可能是多空间尺度或多地理环境局

域适应的基础，新候选基因与气候适应关联
［４２］

网叶栎

Ｑ． ｒｕｇｏｓａ １０３ ＧＢＳ ５ ３５４ 加州白栎

Ｑ． ｌｏｂａｔａ
遗传变异的空间模式与降水季节性和地理距

离密切相关，预测了种群未来面临风险的区域
［４６］

麻栎

Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ １６７ ＲＡＤｓｅｑ ５５ ３６１ 加州白栎

Ｑ． ｌｏｂａｔａ

环境对非中性 ＳＮＰ 的影响大于中性 ＳＮＰ，环境
与表型分化显著相关；同质园试验与景观基因

组学数据相结合可验证栎树局域适应假设

［４７］

欧洲栓皮栎

Ｑ． ｓｕｂｅｒ ９５ ＧＢＳ １ ９９６ 加州白栎

Ｑ． ｌｏｂａｔａ
ＲＯＮＡ分析途径可以应用于物种响应气候变
化与适应研究

［４８］

槲树

Ｑ． ｄｅｎｔａｔａ ３８ ＷＧＳ １６ ６５４ ６７１ 夏栎

Ｑ． ｒｏｂｕｒ

发现一个 ５００ ｋｂ 基因组区域，含 １２ 个环境相
关单核苷酸多态性位点；单核苷酸多态性密度

比基因组背景高 １６０倍；群体遗传分析揭示了
该基因组区域的各种选择迹象

［４９］

　 　 注：Ｐｏｏｌｓｅｑ． 混池测序 ｍｉｘ ｐｏｏｌ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ；ＧＢＳ． 基因分型测序 ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ ｂｙ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ；ＲＡＤｓｅｑ． 简化基因组测序 ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎｓｉｔｅ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ；ＷＧＳ． 全基因组测序 ｗｈｏｌｅ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ；ＲＯＮＡ． 非适应性风险 ｒｉｓｋ ｏｆ ｎｏｎａｄａｐｔｅｄｎｅｓｓ。

２．４　 生物共存与互作机制
栎树具有典型外生菌根［５０］。最近研究利用大

规模转录组测序比较了 ３ 种外生菌根真菌和 １ 种
兰科菌根真菌对夏栎无性系根等组织基因表达调

控的影响。结果表明，外生菌根真菌而非兰科菌根

真菌对植物发育产生了显著和物种特异的影响，受

３种外生菌根真菌侵染的根表现出了相似的差异
表达基因响应模式，表明栎树具有响应外生菌根真

菌的核心转录程序，支持外生菌根真菌共生途径的

存在［５１］。栎树被认为与微生物的垂直遗传有关，

采用排除环境微生物的生长分室控制试验和基因

组测序鉴定真菌和细菌，验证了在夏栎生长过程中

微生物可从种子垂直传递到幼苗［５２］。采用宏条形

码结合共焦显微术进行种子真菌群落研究，揭示了

母体效应塑造了无梗花栎种子的真菌群落，为阐明

母体基因和环境如何互作控制真菌物种的垂直传

播提供了新的线索［５３］，为阐明种子微生物组合、垂

直与水平传递机制提供了新的见解，并有助于建立

更具预测性的栎树种子存活、发芽和幼苗发育框

架［５４］。最新研究表明，栎树可作为叶际、根际和种

子微生物研究的潜在模式树种。

栎树具有丰富的地上和地下虫瘿形态型［５５］。

从瘿蜂和宿主植物两方面来探讨虫瘿发育的分子

机制是新近受到关注的研究领域［５６］。没食子瘿蜂

（Ｂｉｏｒｈｉｚａ ｐａｌｌｉｄａ）和夏栎已经成为“栎虫瘿”模式
系统，利用夏栎基因组资源和分子手段，可以探究

瘿蜂对宿主植物分子的感应、诱导效应子

（ｅｆｆｅｃｔｏｒｓ）的来源与类型，效应子与植物受体互作，
植物生长响应及瘿组织表型变化等发育过程的分

子机制［５７］。另一项研究以沼生栎瘿蜂（Ｄｒｙｏｃｏｓｍｕｓ
ｑｕｅｒｃｕｓｐａｌｕｓｔｒｉｓ）红橡木（Ｑ． ｓｐｐ．）虫瘿为研究对
象，利用分子技术探索虫瘿组织特异的基因表达与

解剖及功能复杂程度的关联，从转录与解剖两方面

验证了虫瘿组织与非虫瘿组织的差异［５８］。这些研

究从形态和分子层面深化了对虫瘿的认识。

栎树猝死病（ｓｕｄｄｅｎ ｏａｋ ｄｅａｔｈ）是栎树病原菌
互作的典型例子。栎树猝死病发生于欧美，造成许

多栎树快速死亡，是破坏性最强的病害之一，其病

原为栎树猝死病菌（Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｒａｍｏｒｕｍ）［５９］。另
一 个 疫 霉 属 病 原 是 樟 疫 霉 （Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ
ｃｉｎｎａｍｏｍｉ），它侵染无梗花栎、欧洲栓皮栎和冬青
栎（Ｑ． ｉｌｅｘ）。新近的研究主要从侵染的分子响应
出发，以夏栎基因组作为参考，采用 ＳＷＡＴＨＭＳ 定
量蛋白质组学等方法，获得了一些有趣的研究结

果。侵染樟疫霉后，冬青栎有单宁生物合成代谢响

应［６０］，夏栎有异常抗性［６１］，欧洲栓皮栎有免疫反

应，并检测到相关蛋白［６２］。根据欧洲栓皮栎对樟

疫霉抗性与免疫学特征，可以设计标记来早期监测

８６
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栎树衰退风险［６３］。

２．５　 次生代谢与生长发育
自欧洲栓皮栎基因组释放以来，生物学家可应

用系统生物学工具来研究树种的代谢行为。木本

植物中第 １ 个基因组级代谢模型（ｇｅｎｏｍｅｓｃａｌｅ
ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｍｏｄｅｌ，ＧＥＭ）被称为 ｉＥＣ７８７１，在欧洲建
立，该模型包括 ７ ８７１个基因、６２ ３０个反应和６ ４８１
个代谢产物，是一个多组织昼夜循环模型，可用于

探究木质素生物合成途径、次生代谢与木栓形成过

程等方面［６４］。利用欧洲栓皮栎基因组资源，以欧

洲栓皮栎主根为模式系统，可探究木栓的发育及其

分子调控机制［６５］。采用欧洲栓皮栎木栓形成层材

料，进行全基因组转录组分析，发现了新的木栓形

成调节基因［６６］，探究了木栓形成的分子机制［６７］。

基于栎树参考基因组，目前已对多个基因家族进行

了鉴定、表达和进化分析，包括查尔酮异构酶超家

族［６８］、光合器官硫转移酶家族（ＳＴＲｓ）［６９］和糖基转
移酶基因家族［７０］。

２．６　 ＤＮＡ甲基化与表观遗传调控
植物的 ＤＮＡ 甲基化分为 ｍＣＧ、ｍＣＨＧ 和

ｍＣＨＨ ３类，ｍＣＧ 是其中最丰富的类型。ＤＮＡ 甲
基化是植物表观基因组的重要特征，参与异染色质

的形成，影响基因表达。基于全基因组的 ＤＮＡ 甲
基化景观分析，学者揭示了多种栎树的 ＤＮＡ 甲基
化的变异模式和潜在功能。在加州白栎（Ｑ．
ｌｏｂａｌａ）中鉴定到 ５７ ４４８ 个单甲基化变体（ｓｉｎｇｌｅ
ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｎｔｓ），其中 ＣＧ、ＣＨＧ 和 ＣＨＨ 分别
占 ４６％、１７％和 ３７％，种内甲基化变异水平与气候
梯度关联［７１］。ＤＮＡ 去甲基化实验验证了加州白
栎幼苗生长和基因表达的关联变化［７２］。欧洲栓皮

栎全基因组水平的表观遗传调控因子也已鉴定，包

括多种 ＤＮＡ甲基转移酶和 ＤＮＡ脱甲基酶，以及组
蛋白的甲基化、去甲基化、乙酰化和脱乙酰化等修

饰因子［７３］。欧洲栓皮栎软木来源和质量被认为与

差异 ＤＮＡ甲基化模式有关［７４］。栎树 ＤＮＡ 甲基化
的全基因组变异与叶表型关联，并可以在生态系统

尺度上预报叶性状变异［７５］。此外，利用夏栎心材

ＤＮＡ样品，有可能进行全基因组 ＤＮＡ 甲基化实验
与分析，进而探讨不同历史环境条件木材形成的表

观遗传调控机制［７６］。

２．７　 基因与长寿机制
树木通过降低突变率和活组织生物量比例来

维持其“长寿”。分析认为，一则新分生组织的迭

代和分生组织生长点的镶嵌状排列有助于实现较

低的突变率，进而减少有害突变的负面影响；二则

树木可以生长于“死结构”上，使其在老年期显著

降低一般活组织生物量的比例，但可保持维管系统

的完整性，由此在具有活性的次生韧皮部的假死组

织上重构新生命［７７］。另一种解释是，树木防御涉

及基因数量、基因组结构和长期累积的突变负

荷［７８］。在夏栎全基因组公布以后，瑞士洛桑大学

校园有 １ 株 ２３０ 多岁的“拿破仑橡树”，引起栎树
研究团队的好奇，他们采用短读测序技术和单分子

实时测序技术相结合的途径，鉴定了古树各部位固

定的体细胞变异，发现该树实测突变率低于用拟南

芥推算的期望突变率［７９］。从基因组特征看，夏栎

之所以长寿，是因为存在大量和高度多样化的防御

基因（如 ＮＢＬＲＲ基因家族），相较于真双子叶植物
其抗性基因家族显著扩张，体细胞突变积累并传递

到下一代［３］。

３　 栎树生物学研究展望

综观栎树基因组及基于基因组的生物学研现

状，虽然若干研究前沿已经形成，但是仍处于起步

阶段，预期会向以下 ４个方面纵深发展：
１）强调栎树基因组资源的深度应用。随着高

通量测序技术的飞速发展，多组学技术联合分析应

运而生。基因组学是基础，未来可以通过联合景观

基因组学研究栎树对环境适应性的遗传基础以及

杂交渐渗在栎树适应环境方面的作用，或联合转录

组、蛋白组、代谢组和其他组学技术，进一步探究栎

树生长发育与胁迫响应过程中的基因调控网络与

信号通路。在染色体基因组的支持下或缺乏参考

基因组的情况下，也可以利用转录组和 ＳＷＡＴＨ
ＭＳ等蛋白质组方法构建蛋白质库，挖掘栎属植物
新的调节因子以及转录后调控新机制［８０］。另一方

面，遗传转化系统对栎属植物的遗传改良和基因资

源开发具有重要意义，体细胞胚胎发生等生物技术

已取得明显进展，将为栎树基因组资源的深度应用

带来曙光［８１］。

２）促进栎树研究体系的广度拓展。新近的栎
树研究已经建立了从分子到群落的不同生物层次

的模式系统，主要包括木栓发育［６５，８２］、木质素生物

合成途径［６４］、微生物从种子到幼苗垂直传递［５２］、

栎树虫瘿互作［５７］以及生态与进化分析［８３］等模式

系统。这些模式系统不仅会延伸到欧亚大陆和北

美不同区域的栎树，以及白栎组、红栎组、冬青栎

组、麻栎组等不同栎树类群，而且也会对壳斗科其

他属的树种产生外溢效应。随着壳斗科其他树种

全基因组序列的公布［８４－８５］，预期会形成栎树乃至

９６
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壳斗科树种基因组生物学研究新景观。

３）关注栎树资源利用的遗传与发育主题。橡
子是早期人类的食物，栎树曾经用作药物、燃料、居

所和艺术品，被称为人类“生命之树”或“文明之骨

架”［２３］。橡子面粉是应对潜在世界性粮食危机的

替代食物［８６］。橡子不具有谷物类的面筋蛋白和特

殊的糊粉层结构，橡子仁蔗糖含量低于板栗仁，而

酚类含量高于后者。这些结构、代谢和农艺性状的

差异及其优化，将需要用栎树基因组资源加以解

析，进行分子水平的遗传关联，为橡子用作粮食提

供科技支撑。在农作物中广泛采用的全基因组关

联研究（ＧＷＡＳ）预期也将应用于栎树，从而为阐释
木材发育和木栓形成的机制奠定基础。

４）聚焦栎林保育的生态与进化主题。在当今
全球气候变化背景下，栎树被认为最有希望通过增

加耐受胁迫的基因型，以缓解气候变化对北欧森林

生态系统的影响［８７］。保护单个栎属树种的种群、

遗传多样性和生境固然重要，更重要的是维持和保

护栎树在自然生态系统中的生态与进化过程。阐

明栎树多样性、迁移与适应、趋异与趋同生态适应、

杂交与适应渐渗等方面进化成功的机制［８８］，将是

栎林生态保育的基石。
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［４２］ＧＵＧＧＥＲ Ｐ Ｆ，ＦＩＴＺＧＩＢＢＯＮ Ｓ Ｔ，ＡＬＢＡＲＲ?ＮＬＡＲＡ Ａ，ｅｔ ａｌ．
Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｏｂａｔａ ｒｅｖｅａｌｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ
ｌｏｃａｌ ｃｌｉｍａｔｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ａｔ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ［Ｊ］．Ｍｏｌ Ｅｃｏｌ，
２０２１，３０（２）：４０６－４２３．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｍｅｃ．１５７３１．

［４３］ＶＡＮＨＯＶＥ Ｍ，ＰＩＮＡＭＡＲＴＩＮＳ Ｆ，ＣＯＥＬＨＯ Ａ Ｃ，ｅｔ ａｌ． Ｕｓｉｎｇ
ｇｒａｄｉｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｏ ｐｒｅｄｉｃｔ ｃｌｉｍａｔｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｃｏｒｋ
ｏａｋ ［Ｊ］． Ｊ Ｅｖｏｌ Ｂｉｏｌ，２０２１，３４：９１０ － ９２３． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／
ｊｅｂ．１３７６５．

［４４］ＳＯＲＫ Ｖ Ｌ，ＡＩＴＫＥＮ Ｓ Ｎ，ＤＹＥＲ Ｒ Ｊ，ｅｔ ａｌ．Ｐｕｔｔｉｎｇ ｔｈｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ
ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ：ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ ｆｏｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｌｏｃａｌ
ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｃｌｉｍａｔｅ［Ｊ］．Ｔｒｅｅ
Ｇｅｎｅｔ Ｇｅｎｏｍｅｓ，２０１３，９（４）：９０１－ ９１１．ＤＯＩ：１０． １００７ ／ ｓ１１２９５－
０１３－０５９６－ｘ．

［４５］ＢＲＯＷＮＥ Ｌ，ＷＲＩＧＨＴ Ｊ Ｗ，ＦＩＴＺＧＩＢＢＯＮ Ｓ，ｅｔ ａｌ．Ａｄａｐｔａｔｉｏｎａｌ
ｌａｇ ｔｏ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ ｖａｌｌｅｙ ｏａｋ （Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｏｂａｔａ） ｃａｎ ｂｅ
ｍｉｔｉｇａｔｅｄ ｂｙ ｇｅｎｏｍｅｉｎｆｏｒｍｅｄ ａｓｓｉｓｔｅｄ ｇｅｎｅ ｆｌｏｗ［Ｊ］． Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ
Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡ，２０１９，１１６（５０）：２５１７９ － ２５１８５． ＤＯＩ：１０． １０７３ ／
ｐｎａｓ．１９０８７７１１１６．

［４６］ＭＡＲＴＩＮＳ Ｋ，ＧＵＧＧＥＲ Ｐ Ｆ，ＬＬＡＮＤＥＲＡＬＭＥＮＤＯＺＡ Ｊ，ｅｔ ａｌ．
Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ Ｍｅｘｉｃａｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｒｕｇｏｓａ［Ｊ］．
Ｅｖｏｌ Ａｐｐｌ，２０１８，１１（１０）：１８４２－１８５８．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｅｖａ．１２６８４．

［４７］ＧＡＯ Ｊ，ＬＩＵ Ｚ Ｌ，ＺＨＡＯ Ｗ，ｅｔ ａｌ．Ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｇｅｎｏｔｙｐｅ ａｎｄ ｐｈｅｎｏ
ｔｙｐｅ ａｎａｌｙｓｅｓ ｒｅｖｅａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｇｅｎｏｍｉｃ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｌｏｃａｌ ｅｎｖｉ
ｒｏｎｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｏａｋ Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ［Ｊ］． Ｊ Ｓｙｓｔ
Ｅｖｏｌ，２０２１，５９（３）：５４１－５５６．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｊｓｅ．１２５６８．

［４８］ＰＩＮＡＭＡＲＴＩＮＳ Ｆ，ＢＡＰＴＩＳＴＡ Ｊ，ＰＡＰＰＡＳ Ｇ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｎｅｗ
ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｃｏｒｋ ｏａｋ ｕｓｉｎｇ
ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ ｂｙ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ［Ｊ］． Ｇｌｏｂ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌ，２０１８，２５（１）：
３３７－３５０．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｇｃｂ．１４４９７．

［４９］ＺＨＯＵ Ｂ Ｆ，ＳＨＩ Ｙ，ＣＨＥＮ Ｘ Ｙ，ｅｔ ａｌ． Ｌｉｎｋｅｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ，ａｎｃｉｅｎｔ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ，ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｈａｐｅ ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｉｃ ｌａｎｄ
ｓｃａｐｅ ｏｆ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｄｅｎｔａｔａ ［Ｊ］． Ｊ Ｓｙｔｅｍａｔｉｃｓ
Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０２２，１９．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｊｓｅ．１２８１７．

［５０］ＴＥＤＥＲＳＯＯ Ｌ，ＢＲＵＮＤＲＥＴＴ Ｍ Ｃ．Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ
ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ［Ｍ］／ ／ Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ Ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ．
Ｃｈａｍ：Ｓｐｒｉｎｇｅｒ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｐｕｂｌｉｓｈｉｎｇ，２０１７：４０７－４６７．ＤＯＩ：１０．
１００７ ／ ９７８－３－３１９－５６３６３－３＿１９．

［５１］ＢＯＵＦＦＡＵＤ Ｍ Ｌ，ＨＥＲＲＭＡＮＮ Ｓ，ＴＡＲＫＫＡ Ｍ Ｔ，ｅｔ ａｌ．Ｏａｋ ｄｉｓ
ｐｌａｙｓ ｃｏｍｍｏｎ ｌｏｃａｌ ｂｕｔ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｓｔａｎｔ ｇｅｎｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ
ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ［Ｊ］．ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ，２０２０，２１（１）：
３９９．ＤＯＩ：１０．１１８６ ／ ｓ１２８６４－０２０－０６８０６－５．

［５２］ＡＢＤＥＬＦＡＴＴＡＨ Ａ，ＷＩＳＮＩＥＷＳＫＩ Ｍ，ＳＣＨＥＮＡ Ｌ，ｅｔ ａｌ．Ｅｘｐｅｒｉ
ｍｅｎｔａｌ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｉｎｈｅｒｉｔａｎｃｅ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ
ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎ ｒｏｕｔｅｓ ｆｒｏｍ ｓｅｅｄ ｔｏ ｐｈｙｌｌｏｓｐｈｅｒｅ ａｎｄ ｒｏｏｔ［Ｊ］．Ｅｎｖｉｒｏｎ
Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ，２０２１，２３（４）：２１９９ － ２２１４． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／ １４６２ －
２９２０．１５３９２．

［５３］ＦＯＲＴ Ｔ，ＰＡＵＶＥＲＴ Ｃ，ＺＡＮＮＥ Ａ Ｅ，ｅｔ ａｌ．Ｍａｔｅｒｎａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｓｈａｐｅ
ｔｈｅ ｓｅｅｄ ｍｙｃｏｂｉｏｍｅ ｉｎ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｅｔｒａｅａ［Ｊ］．Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０２１，２３０
（４）：１５９４－１６０８．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１７１５３．

［５４］ＵＲＥＮ Ｊ Ｍ，ＺＩＭＭＥＲＭＡＮ Ｎ Ｂ．Ｏａｋｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ｎｅｗ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｏｎ
ｓｅｅｄ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ ａｓｓｅｍｂｌｙ［Ｊ］．Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０２１，２３０（４）：１２９３－
１２９５．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１７３０５．

［５５］ＰＡＳＣＵＡＬＡＬＶＡＲＡＤＯ Ｅ， ＣＡＳＴＩＬＬＥＪＯＳＬＥＭＵＳ Ｄ Ｅ，
ＣＵＥＶＡＳＲＥＹＥＳ Ｐ，ｅｔ ａｌ． Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｇａｌｌｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｗａｓｐｓ
（Ｈｙｍｅｎｏｐｔｅｒａ：Ｃｙｎｉｐｉｄａｅ，Ｃｙｎｉｐｉｎｉ）ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｏａｋｓ （Ｆａ
ｇａｃｅａｅ：Ｑｕｅｒｃｕｓ）ｉｎ Ｍｅｘｉｃｏ［Ｊ］．Ｂｏｔ Ｓｃｉ，２０１７，９５（３）：４６１．ＤＯＩ：
１０．１７１２９ ／ ｂｏｔｓｃｉ．１２１５．

［５６］ＳＣＨＵＬＴＺ Ｊ Ｃ，ＳＴＯＮＥ Ｇ Ｎ．Ａ ｔａｌｅ ｏｆ ｔｗｏ ｔｉｓｓｕｅｓ：ｐｒｏｂｉｎｇ ｇｅｎｅ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ａ ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｎｓｅｃｔｉｎｄｕｃｅｄ ｇａｌｌ［Ｊ］．Ｍｏｌ Ｅｃｏｌ，２０２２，
３１（１１）：３０３１－３０３４．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｍｅｃ．１６４８２．

［５７］ＨＥＡＲＮ Ｊ，ＢＬＡＸＴＥＲ Ｍ，ＳＣＨ?ＮＲＯＧＧＥ Ｋ，ｅｔ ａｌ．Ｇｅｎｏｍｉｃ ｄｉｓ
ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ：ｏａｋ ｇａｌｌｉｎｇ ｂｙ ａ ｃｙｎｉｐｉｄ ｇａｌｌ
ｗａｓｐ［Ｊ］．ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔ，２０１９，１５（１１）：ｅ１００８３９８．ＤＯＩ：１０．１３７１ ／
ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｇｅｎ．１００８３９８．

［５８］ＭＡＲＴＩＮＳＯＮ Ｅ Ｏ，ＷＥＲＲＥＮ Ｊ Ｈ，ＥＧＡＮ Ｓ Ｐ． Ｔｉｓｓｕｅｓｐｅｃｉｆｉｃ
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ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｓｈｏｗｓ ａ ｃｙｎｉｐｉｄ ｗａｓｐ ｒｅｐｕｒｐｏｓｅｓ ｏａｋ ｈｏｓｔ ｇｅｎｅ
ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｔｏ ｃｒｅａｔｅ ａ ｃｏｍｐｌｅｘ ａｎｄ ｎｏｖｅｌ ｐａｒａｓｉｔｅｓｐｅｃｉｆｉｃ ｏｒｇａｎ
［Ｊ］． Ｍｏｌ Ｅｃｏｌ，２０２２，３１（１１）：３２２８ － ３２４０． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／
ｍｅｃ．１６１５９．

［５９］ＬＥＢＯＬＤＵＳ Ｊ Ｍ，ＮＡＶＡＲＲＯ Ｓ Ｍ，ＫＬＩＮＥ Ｎ，ｅｔ ａｌ． Ｒｅｐｅａｔｅｄ
ｅｍｅｒｇｅｎｃｅ ｏｆ ｓｕｄｄｅｎ ｏａｋ ｄｅａｔｈ ｉｎ Ｏｒｅｇｏｎ：ｃｈｒｏｎｏｌｏｇｙ，ｉｍｐａｃｔ，ａｎｄ
ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｄｉｓ，２０２２：２０２２Ａｐｒ２９． ＤＯＩ：１０． １０９４ ／
ＰＤＩＳ－０２－２２－０２９４－ＦＥ．

［６０］ＧＡＬＬＡＲＤＯ Ａ，ＭＯＲＣＵＥＮＤＥ Ｄ，ＳＯＬＬＡ Ａ，ｅｔ ａｌ．Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｂｙ
ｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ｔａｎｎｉｎｓ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｉｌｅｘ：ｃｒｏｓｓｔａｌｋ ｂｅ
ｔｗｅｅｎ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｃｉｎｎａｍｏｍｉ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ［Ｊ］．
Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｐｌａｎｔ，２０１９，１６５（２）：３１９－３２９．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｐｐｌ．１２８４８．

［６１］ＢＡＲＴＨＯＬＯＭ? Ｊ，ＢＲＡＣＨＩ Ｂ，ＭＡＲＡＩＳ Ｂ，ｅｔ ａｌ．Ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ｏｆ
ｅｘａｐｔｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｔｗｏ ｅｘｏｔｉｃ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ ｉｎ ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔｅ ｏａｋ［Ｊ］．
Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０２０，２２６ （４）：１０８８ － １１０３． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／
ｎｐｈ．１６３１９．

［６２］ＣＯＥＬＨＯ Ａ Ｃ，ＰＩＲＥＳ Ｒ，ＳＣＨＴＺ Ｇ，ｅｔ ａｌ．Ｄｉｓｃｌｏｓｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ
ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｃｏｒｋ ｏａｋ ｐｌａｎｔｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｍｍｕｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｔｏ Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｃｉｎｎａｍｏｍｉ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ：ａ ｌｏｎｇｔｅｒｍ
ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ ａｐｐｒｏａｃｈ［Ｊ］． ＰＬｏＳ Ｏｎｅ，２０２１，１６（１）：ｅ０２４５１４８．
ＤＯＩ：１０．１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．０２４５１４８．

［６３］ＣＲＩＳＴＩＮＡ Ａ Ｃ，ＳＣＨＴＺ Ｇ．Ｐｒｏｔｅｉｎ ｍａｒｋｅｒｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆ ｃｏｒｋ ｏａｋ ｐｌａｎｔｓ ｉｎｆｅｃｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｃｉｎｎａｍｏｍｉ ｂｙ ａｐ
ｐｌｙｉｎｇ ａｎ （α，β）ｋｆｅａｔｕｒｅ ｓｅｔ ａｐｐｒｏａｃｈ［Ｊ］． Ｆｏｒｅｓｔｓ，２０２２，１３
（６）：９４０．ＤＯＩ：１０．３３９０ ／ ｆ１３０６０９４０．

［６４］ＣＵＮＨＡ Ｅ，ＳＩＬＶＡ Ｍ，ＣＨＡＶＥＳ Ｉ，ｅｔ ａｌ． ｉＥＣ７８７１ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｕｂｅｒ
ｍｏｄｅｌ：ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｍｕｌｔｉｔｉｓｓｕｅ ｄｉｅｌ ｃｙｃｌｅ ｇｅｎｏｍｅｓｃａｌｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
ｍｏｄｅｌ ｏｆ ａ ｗｏｏｄｙ ｔｒｅｅ［Ｊ］． ｂｉｏＲｘｉｖ，２０２１，ＤＯＩ：１０． １１０１ ／ ２０２１．
０３．０９．４３４５３７．

［６５］ＬＥＡＬ Ａ Ｒ，ＳＡＰＥＴＡ Ｈ，ＢＥＥＣＫＭＡＮ Ｔ，ｅｔ ａｌ．Ｓｐａｔｉｏｔｅｍｐｏｒａｌ ｄｅ
ｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｓｕｂｅｒｉｚｅｄ ｂａｒｒｉｅｒｓ ｉｎ ｃｏｒｋ ｏａｋ ｔａｐｒｏｏｔｓ［Ｊ］． Ｔｒｅｅ
Ｐｈｙｓｉｏｌ，２０２１，４２（６）：１２６９ － １２８５． ＤＯＩ：１０． １０９３ ／ ｔｒｅｅｐｈｙｓ ／
ｔｐａｂ１７６．

［６６］ＬＯＰＥＳ Ｓ Ｔ，ＳＯＢＲＡＬ Ｄ，ＣＯＳＴＡ Ｂ，ｅｔ ａｌ．Ｐｈｅｌｌｅｍ ｖｅｒｓｕｓ ｘｙｌｅｍ：
ｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｎｏｖｅｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｏｆ
ｃｏｒｋ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｏｒｋ ｏａｋ［Ｊ］．Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌ，２０１９，４０（２）：１２９－
１４１．ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｔｒｅｅｐｈｙｓ ／ ｔｐｚ１１８．

［６７］ＦＥＲＮ?ＮＤＥＺＰＩ?Ｎ Ｓ，ＢＯＨＥＲ Ｐ，ＳＯＬＥＲ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｔｒａｎｓｃｒｉｐ
ｔｏｍｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｒｋ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅａｓｏｎａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｈｉｇｈｌｉｇｈｔｓ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ
ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｆｒｏｍ ｐｈｅｌｌｏｇｅｎ ｔｏ ｐｈｅｌｌｅｍ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ
［Ｊ］． Ｓｃｉ Ｒｅｐ，２０２１，１１：１２０５３． ＤＯＩ：１０． １０３８ ／ ｓ４１５９８ － ０２１ －
９０９３８－５．

［６８］ＬＩＮ Ｌ Ｍ，ＧＵＯ Ｈ Ｙ，ＳＯＮＧ Ｘ，ｅｔ ａｌ． Ａｄａｐｔｉｖｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ
Ｃｈａｌｃｏｎｅ ｉｓｏｍｅｒａｓｅ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｆａｇａｃｅａｅ［Ｊ］．Ｂｉｏｃｈｅｍ Ｇｅｎｅｔ，
２０２１，５９（２）：４９１－５０５．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１０５２８－０２０－１００１２－ｚ．

［６９］ＭＯＳＥＬＥＲ Ａ，ＳＥＬＬＥＳ Ｂ，ＲＯＵＨＩＥＲ Ｎ，ｅｔ ａｌ．Ｎｏｖｅｌ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ
ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｓｕｌｆｕｒｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｏｒ
ｇａｎｉｓｍｓ ｗｉｔｈ ｅｍｐｈａｓｉｓ ｏｎ ｏａｋ［Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０２０，２２６（４）：
９６７－９７７．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１５８７０．

［７０］ＺＨＡＮＧ Ｊ，ＬＩＮ Ｌ Ｍ，ＣＨＥＮＧ Ｗ Ｗ，ｅｔ ａｌ．Ｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａ
ｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ １ ｉｎ
Ｑｕｅｒｃｕｓ ｒｏｂｕｒ Ｌ［Ｊ］． Ｊ Ａｐｐｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，２０２１，６２（４）：５５９ － ５７０．
ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１３３５３－０２１－００６５０－３．

［７１］ＧＵＧＧＥＲ Ｐ Ｆ，ＦＩＴＺＧＩＢＢＯＮ Ｓ，ＰＥＬＬＥＧＲＩＮＩ Ｍ，ｅｔ ａｌ．Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｗｉｄｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｏｂａｔａ ａｎｄ
ｔｈｅｉｒ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｃｌｉｍａｔｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ［Ｊ］． Ｍｏｌ Ｅｃｏｌ，２０１６，２５
（８）：１６６５－１６８０．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｍｅｃ．１３５６３．

［７２］ＢＲＯＷＮＥ Ｌ，ＭＥＡＤ Ａ，ＨＯＲＮ Ｃ，ｅｔ ａｌ． Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ＤＮＡ
ｄｅｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ａｓｓｏｃｉａｔｅｓ ｗｉｔｈ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓ
ｓｉｏｎ ｏｆ ｏａｋ ｔｒｅｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ［Ｊ］． Ｇ３ Ｇｅｎｅｓ ｜ Ｇｅｎｏｍｅｓ ｜ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，
２０２０，１０（３）：１０１９－１０２８．ＤＯＩ：１０．１５３４ ／ ｇ３．１１９．４００７７０．

［７３］ＳＩＬＶＡ Ｈ Ｇ，ＳＯＢＲＡＬ Ｒ Ｓ，ＭＡＧＡＬＨ?ＥＳ Ａ Ｐ，ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ
ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｉｎ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｕｂｅｒ Ｌ［Ｊ］．
Ｉｎｔ Ｊ Ｍｏｌ Ｓｃｉ，２０２０，２１（１１）：３７８３．ＤＯＩ：１０．３３９０ ／ ｉｊｍｓ２１１１３７８３．

［７４］ＩＮ?ＣＩＯ Ｖ，ＢＡＲＲＯＳ Ｐ Ｍ，ＣＯＳＴＡ Ａ，ｅｔ ａｌ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ＤＮＡ
ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｒｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｐｈｅｌｌｏｇｅｎ ｏｒｉｇｉｎ ａｎｄ ｑｕａｌｉｔｙ ｏｆ
Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｕｂｅｒ ｃｏｒｋ［Ｊ］．ＰＬｏＳ Ｏｎｅ，２０１７，１２（１）：ｅ０１６９０１８．ＤＯＩ：
１０．１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．０１６９０１８．

［７５］ＢＲＯＷＮＥ Ｌ，ＭＡＣＤＯＮＡＬＤ Ｂ，ＦＩＴＺＧＩＢＢＯＮ Ｓ，ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ
ｗｉｄｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｓ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ
ｉｎ ａｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｆｏｕｎｄａｔｉｏｎａｌ ｏａｋ ｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］． Ｆｏｒｅｓｔｓ，２０２１，１２
（５）：５６９．ＤＯＩ：１０．３３９０ ／ ｆ１２０５０５６９．

［７６］ＲＯＳＳＩ Ｆ，ＣＲＮＪＡＲ Ａ，ＣＯＭＩＴＡＮＩ Ｆ，ｅｔ ａｌ． Ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｉｇｈ
ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｏｆ ｏａｋ ｈｅａｒｔｗｏｏｄ ＤＮＡ：ａｓｓｅｓｓｉｎｇ ｔｈｅ ｆｅａｓｉ
ｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ［Ｊ］． ＰＬｏＳ Ｏｎｅ，
２０２１，１６（１１）：ｅ０２５４９７１．ＤＯＩ：１０．１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．０２５４９７１．

［７７］ＭＵＮＮ?ＢＯＳＣＨ Ｓ．Ｌｉｍｉｔｓ ｔｏ ｔｒｅｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ［Ｊ］．Ｔｒｅｎｄｓ
Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２０１８，２３（１１）：９８５－９９３．ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ． ｔｐｌａｎｔｓ．２０１８．
０８．００１．

［７８］ＴＯＢＩＡＳ Ｐ Ａ，ＧＵＥＳＴ Ｄ Ｉ．Ｔｒｅｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙ：ｇｒｏｗｉｎｇ ｏｌｄ ｗｉｔｈｏｕｔ ａｎ
ｔｉｂｏｄｉｅｓ［Ｊ］． Ｔｒｅｎｄｓ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２０１４，１９（６）：３６７－３７０．ＤＯＩ：１０．
１０１６ ／ ｊ．ｔｐｌａｎｔｓ．２０１４．０１．０１１．

［７９］ＳＣＨＭＩＤＳＩＥＧＥＲＴ Ｅ，ＳＡＲＫＡＲ Ｎ，ＩＳＥＬＩ Ｃ，ｅｔ ａｌ．Ｌｏｗ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｆｉｘｅｄ ｓｏｍａｔｉｃ ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ａ ｌｏｎｇｌｉｖｅｄ ｏａｋ ｔｒｅｅ［Ｊ］．Ｎａｔ Ｐｌａｎｔｓ，
２０１７，３（１２）：９２６－９２９．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓ４１４７７－０１７－００６６－９．

［８０］ＣＨＥＮ Ｍ Ｘ，ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｊ，ＦＥＲＮＩＥ Ａ Ｒ，ｅｔ ａｌ．ＳＷＡＴＨＭＳｂａｓｅｄ
ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ：ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ａｎｄ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］． Ｔｒｅｎｄｓ Ｂｉｏ
ｔｅｃｈｎｏｌ，２０２１，３９（５）：４３３ － ４３７． ＤＯＩ：１０． １０１６ ／ ｊ． ｔｉｂｔｅｃｈ． ２０２０．
０９．００２．

［８１］ＭＡＲＴ?ＮＥＺ Ｍ Ｔ，ＳＡＮＪＯＳ? Ｍ，ＡＲＲＩＬＬＡＧＡ Ｉ，ｅｔ ａｌ．Ｈｏｌｍ ｏａｋ
ｓｏｍａｔｉｃ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ：ｃｕｒｒｅｎｔ ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ［Ｊ］．
Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２０１９，１０：２３９．ＤＯＩ：１０．３３８９ ／ ｆｐｌｓ．２０１９．００２３９．

［８２］ＳＥＲＲＡ Ｏ，Ｍ?Ｈ?ＮＥＮ Ａ Ｐ，ＨＥＴＨＥＲＩＮＧＴＯＮ Ａ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ
ｍａｋｉｎｇ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｒｍｏｒ：ｔｈｅ ｐｅｒｉｄｅｒｍ［Ｊ］． Ａｎｎｕ Ｒｅｖ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ，
２０２２，７３： ４０５ － ４３２． ＤＯＩ： １０． １１４６ ／ ａｎｎｕｒｅｖａｒｐｌａｎｔ －
１０２７２０－０３１４０５．

［８３］ＣＡＶＥＮＤＥＲＢＡＲＥＳ Ｊ．Ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ，ａｄａｐｔａｔｉｏｎ，ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ａｓｓｅｍｂｌｙ ｏｆ ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ ｏａｋｓ （Ｑｕｅｒｃｕｓ），ａ ｍｏｄｅｌ ｃｌａｄｅ ｆｏｒ ｉｎ
ｔｅｇｒａｔｉｎｇ ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０１９，２２１（２）：
６６９－６９２．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１５４５０．

［８４］ＸＩＮＧ Ｙ，ＬＩＵ Ｙ，ＺＨＡＮＧ Ｑ，ｅｔ ａｌ． Ｈｙｂｒｉｄ ｄｅ ｎｏｖｏ ｇｅｎｏｍｅ
ａｓｓｅｍｂｌｙ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｃｈｅｓｔｎｕｔ （Ｃａｓｔａｎｅａ ｍｏｌｌｉｓｓｉｍａ）［Ｊ］． Ｇｉｇａ
ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１９，８（９）：ｇｉｚ１１２．ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｇｉｇａｓｃｉｅｎｃｅ ／ ｇｉｚ１１２．

［８５］ＳＵＮ Ｙ，ＧＵＯ Ｊ Ｌ，ＺＥＮＧ Ｘ Ｒ，ｅｔ ａｌ．Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓｃａｌｅ ｇｅｎｏｍｅ ａｓ
ｓｅｍｂｌｙ ｏｆ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｔｉｂｅｔａｎａ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｐｏｗｅｒｆｕｌ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ
ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｔｏ ｓｔｕｄｙ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｆａｇａｃｅａｅ ｔｒｅｅｓ
［Ｊ］．Ｍｏｌ Ｅｃｏｌ Ｒｅｓｏｕｒ，２０２２，２２（３）：１１７８－１１８９．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／
１７５５－０９９８．１３５３９．

［８６］ＶＩＮＨＡ Ａ Ｆ，ＢＡＲＲＥＩＲＡ Ｊ Ｃ Ｍ，ＣＯＳＴＡ Ａ Ｓ Ｇ，ｅｔ ａｌ．Ａ ｎｅｗ ａｇｅ
ｆｏｒ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｐ． ｆｒｕｉｔｓ：ｒｅｖｉｅｗ ｏｎ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌ ａｎｄ ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ａｃｏｒｎｓ［Ｊ］． Ｃｏｍｐｒ
Ｒｅｖ Ｆｏｏｄ Ｓｃｉ Ｆｏｏｄ Ｓａｆ，２０１６，１５（６）：９４７－ ９８１．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／
１５４１－４３３７．１２２２０．

［８７］ＳＣＨＲＯＥＤＥＲ Ｈ，ＮＯＳＥＮＫＯ Ｔ，ＧＨＩＲＡＲＤＯ Ａ，ｅｔ ａｌ． Ｏａｋｓ ａｓ
ｂｅａｃｏｎｓ ｏｆ ｈｏｐｅ ｆｏｒ ｔｈｒｅａｔｅｎｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ ｃｅｎｔｒａｌ Ｅｕｒｏｐｅ
［Ｊ］． Ｆｒｏｎｔ Ｆｏｒ Ｇｌｏｂ Ｃｈａｎｇｅ，２０２１，４：６７０７９７． ＤＯＩ：１０．３３８９ ／
ｆｆｇｃ．２０２１．６７０７９７．

［８８］ＫＲＥＭＥＲ Ａ，ＨＩＰＰ Ａ Ｌ． Ｏａｋｓ：ａｎ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｓｕｃｃｅｓｓ ｓｔｏｒｙ
［Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０２０，２２６（４）：９８７－１０１１． ＤＯＩ：１０．１１１１ ／
ｎｐｈ．１６２７４．

（责任编辑　 孟苗婧　 郑琰邁）
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