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　 　 摘要:水稻白叶枯病是世界性水稻病害ꎬ严重威胁水稻的高产和稳产ꎮ 为了挖掘水稻抗白叶枯病新基因ꎬ本研究对一个

野生稻基因导入系 Ｗ６０２３ 进行了白叶枯病多菌系接种鉴定及抗谱分析ꎬ发现 Ｗ６０２３ 具有广谱抗病性ꎮ 用强致病菌 ＰＸＯ９９ 诱

导 Ｗ６０２３ 及其感病轮回亲本 ＩＲ２４ 后进行转录组测序ꎬ分别获得 １０５６４４９６２ 和 ９１０２２５９９ 条序列ꎬ通过 ＧＯ 注释及 ＫＥＧＧ 富集

分析ꎬ发现差异表达基因主要富集在次生代谢产物的生物合成、植物激素信号转导及糖代谢途径等方面ꎮ 在这些差异表达基

因中ꎬ发现 ２０３ 个基因的表达有显著差异ꎬ其中在 Ｗ６０２３ 中上调表达的基因有 １１４ 个 (５６􀆰 ２％ )ꎬ下调表达的有 ８９ 个

(４３􀆰 ８％ )ꎬ而且 ３５􀆰 ９％分布在第 １１ 染色体上ꎮ 生物信息学分析发现在 ２０３ 个差异表达基因中有 １６ 个属于类抗病基因ꎬ如

ＮＢＳ￣ＬＲＲ 等ꎻ１４ 个直接或间接与水稻体内过氧化物的代谢相关ꎬ如编码过氧化物酶和金属硫蛋白等ꎻ６ 个编码抗病相关转录

因子ꎬ如 ＷＲＫＹ 和 ＮＡＣ 等ꎻ１８ 个为信号传导相关基因ꎬ编码钙调素结合蛋白和萜类合成酶等ꎮ 随机选择 ６ 个 Ｗ６０２３ 中上调

表达和 ３ 个 ＩＲ２４ 中上调表达的基因进行 ＲＴ￣ＰＣＲ 及 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析ꎬ结果与转录组测序结果一致ꎬ表明本研究获得的转录组测

序数据结果是可靠的ꎬ为以后更深入挖掘 Ｗ６０２３ 的抗病基因及分子机理研究提供了基础ꎮ
关键词:水稻ꎻ抗病基因ꎻ白叶枯病ꎻ转录组测序ꎻ差异表达基因
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　 ２ 期 张明伟等:野生稻基因导入系 Ｗ６０２３ 对白叶枯菌的抗谱及转录组差异表达基因分析
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水稻是世界上最重要的粮食作物之一ꎬ为全球

超过半数的人口提供食物来源ꎮ 水稻产量占我国谷

物总产的 ４０％ ꎬ因此水稻生产的可持续发展直接关

系到我国的粮食安全ꎮ 由革兰氏阴性黄单胞杆菌

(Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ ｏｒｙｚａｅ ｐｖ. ｏｒｙｚａｅꎬＸｏｏ)引起的白叶枯

病是一个世界性水稻病害ꎬ一般减产 ２０％ ~ ３０％ ꎬ
严重时损失达 ５０％ ꎬ有的甚至颗粒无收[１￣２]ꎮ 通过

化学农药和生物制剂控制此病常常效果欠佳且容易

引起环境和食品安全问题ꎮ 目前ꎬ通过种植抗病品

种是防治水稻白叶枯病最经济有效的途径ꎮ
国内外已报道 ４１ 个水稻抗白叶枯病基因ꎬ但由

于多数基因抗谱狭窄或为隐性ꎬ只有 Ｘａ３、Ｘａ４、
Ｘａ２１ 等少数基因在育种中被广泛利用ꎮ 这些利用

较多的抗白叶枯病基因已在中国部分水稻产区丧失

抗性[３￣４]ꎮ 本课题组从野生稻中发掘的 Ｘａ２３ 基因

目前对所有测试的国内外代表菌系均表现抗病ꎬ正
在被育种家利用ꎮ 但是任何一个抗病基因均有可能

因病原菌的进化而丧失抗性ꎮ 为了抵御不断变化的

病原菌小种ꎬ必须不断发掘新的抗病基因ꎬ以实现基

因轮换ꎬ达到控制病害的目的ꎮ
近年发展起来的转录组测序(ＲＮＡ￣Ｓｅｑ)技术为

挖掘新基因提供了新途径ꎬ它可以解决新基因深度

发掘、低丰度转录本发现、代谢途径确定、基因家族

鉴定及进化分析等多方面的问题ꎮ 因为转录水平的

基因表达及其动态变化决定了植物对生物和非生物

胁迫的反应[５]ꎮ 转录组测序对于解释基因组的功

能元件和揭示细胞与组织的分子组成ꎬ以及了解发

育和抗病型等方面至关重要[６]ꎮ ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 提供了

比其他方法更为精确的转录本及其亚型(异构体)
水平的检测ꎬ因此已被广泛应用于医学及农学等众

多领域ꎮ 例如 Ｋ. Ｈ. Ｋｉｍ 等[７] 对大豆细菌性叶脓疱

病的抗病和感病近等基因系进行转录组测序ꎬ基因

差异表达分析显示在抗病品种中具有强大的涉及识

别病程相关分子模式的防御机制ꎮ Ｌ. Ｘｕ 等[８] 对棉

花黄萎病的抗病材料(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｂａｒｂａｄｅｎｓｅ Ｌ. ｃｖ.
７１２４)接种前后的转录组测序发现ꎬ接种后抗病材

料的酶活性、木质素含量明显增高ꎬ接种黄萎病菌增

加了苯丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)的
酶活性ꎮ Ｔ. Ｓｔｒａｕβ 等[９] 利用转录组测序技术从辣

椒中分离出一个受转录激活因子 ＴＡＬＥ( ｔｒａｎｓｃｒｉｐ￣
ｔｉｏｎ ａｃｔｉｖａｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｅｆｆｅｃｔｏｒ)无毒蛋白 ＡｖｒＢｓ４ 识别的

抗辣椒斑点病基因 Ｂｓ４Ｃꎮ Ｋ. Ｙａｎｇ 等[１０] 利用此技

术从小麦材料中克隆出一个对纹枯病菌具有防御反

应的 ＴａＣＲＫ１ 基因ꎮ Ｂ. Ｈｅ 等[１１] 构建了疣粒野生稻

的转录组数据库ꎬ分析发现许多抗病基因在自然条

件下即可表达ꎬ这为将来发现更多新基因提供了基

础ꎬ也为研究抗病相关的分子机理提供了依据ꎮ 因

此ꎬ转录组测序技术为抗病基因的挖掘提供了重要

信息ꎮ 本课题组早期从野生稻中挖掘出一个高抗水

稻白叶枯病种质ꎬ通过不断的杂交和回交将其抗病

性转育到感病品种 ＩＲ２４ 中ꎬ培育出以 ＩＲ２４ 为背景

的野生稻基因导入系 Ｗ６０２３ꎮ 本研究对 ＩＲ２４ 和

Ｗ６０２３ 进行转录组测序ꎬ目的是从 Ｗ６０２３ 中寻找抗

病相关基因ꎬ为基因克隆及分子机理研究提供基础ꎬ
为水稻育种提供新的抗病资源ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 水稻材料

本研究使用的水稻材料包括:广谱感白叶枯病

品种 ＩＲ２４ꎬ高抗白叶枯病的野生稻基因导入系

Ｗ６０２３ꎬ含已知抗白叶枯病显性基因的品种如

ＩＲＢＢ１ (Ｘａ１)、 ＩＲＢＢ２ (Ｘａ２)、 ＩＲＢＢ３ (Ｘａ３)、 ＩＲＢＢ４
( Ｘａ４ )、 ＩＲＢＢ７ ( Ｘａ７ )、 ＩＲＢＢ１０ ( Ｘａ１０ )、 ＩＲＢＢ１１
(Ｘａ１１)、 ＩＲＢＢ１４ ( Ｘａ１４ )、 Ｔｅｔｅｐ ( Ｘａ１６ )、 Ａｓｏｍｉｎｏｒｉ
(Ｘａ１７)、Ｍｉｙａｎｇ ( Ｘａ１８)、 ＩＲＢＢ２１ ( Ｘａ２１ )、扎昌龙

(Ｘａ２２ )、 ＣＢＢ２３ ( Ｘａ２３ ) 和 明 恢 ６３ ( Ｘａ２５ ) 等ꎮ
Ｗ６０２３ 是本课题组以普通野生稻抗病资源 ０３￣６６
(由原中国农业科学院作物品种资源研究所庞汉华

９９２
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副研究员提供)为供体逐步导入到 ＩＲ２４ 中培育成

的 ＢＣ４Ｆ６ꎮ 所有材料种植于中国农业科学院作物科

学研究所网室(北京)ꎬ常规水肥管理ꎮ
１􀆰 ２　 水稻白叶枯病菌株

中国代表菌株: Ｃ１、 Ｃ２、 Ｃ３、 Ｃ４、 Ｃ５、 Ｃ６、 Ｃ７、
ＨＮ０８￣２ 及 ＬＮ４４ꎻ菲律宾国际鉴别小种:Ｐ１、Ｐ２、Ｐ３、
Ｐ４、Ｐ５、Ｐ６、Ｐ７、Ｐ８、Ｐ９ 及 Ｐ１０ꎻ日本鉴别小种:Ｔ１、Ｔ２
及 Ｔ３ꎻ韩国代表菌株:ＫＸＯ８５ 及 ＫＸＯ５７６ꎻ孟加拉代

表菌株:ＰＰ８５１１ꎬ共 ２５ 个ꎮ 所有菌株于甘油中保存

在 － ８０ ℃冰箱ꎬ接种前用 ＰＰＳ 培养基[１２] 复壮菌株ꎬ
置于 ２８ ℃培养 ４８ ｈꎬ以无菌水配制接种菌液ꎬ浓度

调至 ＯＤ６００ ＝ １􀆰 ０ꎮ
１􀆰 ３　 接种与调查

多菌系接种鉴定采用人工剪叶接种法[１３]ꎬ在成

株期接种ꎮ 接种后 １４ ~ ２０ ｄꎬ待感病品种病情趋于

稳定时测量病斑长度ꎮ 病斑长度 < ３ ｃｍ 为抗病

(Ｒ)ꎬ３ ~ ５ ｃｍ 为中抗(ＭＲ)ꎬ６ ~ ９ ｃｍ 为中感(ＭＳ)ꎬ
> １０ ｃｍ 为感病(Ｓ) [１４]ꎮ

用于转录组测序的材料采用注射接种法ꎬ在植

株苗期约 ５ ~ ６ 片叶时注射接种ꎬ每个材料注射接种

１０ 片展开叶ꎬ每个叶片注射的长度约为 １０ ｃｍꎮ 在

接种后的 １５ ｍｉｎ、１ ｄ 和 ２ ｄ 后进行取样ꎬ记作 ０ ｄ、
１ ｄ 和 ２ ｄꎮ 每个时间点收集 ３ 个植株上的注射叶

片ꎬ混合后立刻冻在液氮中ꎬ在 － ８０ ℃冰箱中保存

用于 ＲＮＡ 提取ꎮ
１􀆰 ４　 ＲＮＡ 提取、纯化

采用 Ｔｒｉｚｏｌ 法(Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ 公司)分别提取 ＩＲ２４ 和

Ｗ６０２３ 不同时间点的总 ＲＮＡꎮ 取适量 ＲＮＡ 用 ＤＮａ￣
ｓｅＩ(ＴＡＫＡＲＡ 公司)消化残留的 ＤＮＡꎬ再用 ＲＮＡ 纯化

试剂盒(天根生化科技(北京)有限公司ꎬＤＰ４１２)纯化

ＲＮＡꎬ方法参照说明书ꎮ 用 ＮＤ￣２０００ 分光光度计

(Ｎａｎｏｄｒｏｐ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ)检测 ＲＮＡ 的浓度和质量ꎮ
分别把 ＩＲ２４ 和 Ｗ６０２３ 不同时间点取样得到的 ＲＮＡ
分别进行等量混合ꎬ得到感病和抗病 ＲＮＡ 池ꎮ
１􀆰 ５　 转录组测序

取纯化后的 ５ μＬ 总 ＲＮＡ 构建文库ꎬ用带有 ｏｌｉ￣
ｇｏ(ｄＴ)的磁珠分离出具有 ｐｏｌｙＡ 尾的 ｍＲＮＡꎬ委托

上海美吉生物医药科技有限公司在 ＨｉＳｅｑ２０００ 进行

建库测序ꎮ
１􀆰 ６　 差异表达分析

以 ＦＰＫＭ 值评估每个转录本的表达丰度ꎬ转录

本丰度越高ꎬ则基因表达水平越高ꎮ 本研究利用

ｌｏｇ２ＦＣ 作为衡量 ２ 个材料显著差异的尺度ꎬ要求

ＦＤＲ≤０􀆰 ０５ꎬ ｜ ｌｏｇ２ ＦＣ ｜ ≥１ꎬ最终对所有基因在各组

样本中的表达进行显著差异性分析ꎬ找出相对差异

表达的基因ꎮ
１􀆰 ７　 功能聚类分析及注释

将有差异表达的基因进行表达模式聚类分析ꎬ
采用距离计算法:样本间为 ｓｐｅａｒｍａｎꎬ基因间为

ｐｅａｒｓｏｎꎬ采用的聚类方法为 ｈｃｌｕｓｔｅｒ ( ｃｏｍｐｌｅｔｅ 算

法)ꎮ 转录组基因注释结合 Ｒｉｃｅ Ｇｅｎｏｍｅ Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ
Ｐｒｏｊｅｃｔ 数据库( ｈｔｔｐ: / / ｒｉｃｅ. ｐｌａｎｔｂｉｏｌｏｇｙ. ｍｓｕ. ｅｄｕ / )
和 ＮＣＢＩ 数据库 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ /
ｇｅｎｏｍｅ / ? ｔｅｒｍ ＝ ｏｒｙｚａ％２０ｓａｔｉｖａ)数据进行差异基因

的功能预测ꎮ 分别利用 ｇｏａｔｏｏｌｓ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｇｉｔｈｕｂ.
ｃｏｍ / ｔａｎｇｈａｉｂａｏ / ｇｏａｔｏｏｌｓ) 和 ＫＯＢＡＳ ( ｈｔｔｐ: / / ｋｏｂａｓ.
ｃｂｉ. ｐｋｕ. ｅｄｕ. ｃｎ / ｈｏｍｅ. ｄｏ)完成 ＧＯ 分析和 ＫＥＧＧ
ｐａｔｈｗａｙ 显著性富集分析ꎮ
１􀆰 ８　 ＲＴ￣ＰＣＲ 和 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测

取 ２ μｇ 总 ＲＮＡ 进行反转录ꎬ参照 ＦａｓｔＱｕａｎｔ
ｃＤＮＡ 合成试剂盒(天根生化科技(北京)有限公司

天根公司ꎬＫＲ１０６)操作ꎮ ＲＴ￣ＰＣＲ 反应程序为 ９４ ℃
２ ｍｉｎꎬ然后以 ９４ ℃ ３０ ｓꎬ６０ ℃ ３０ ｓꎬ７２ ℃ ５０ ｓ 扩增

３５ 个循环ꎬ最后 ７２ ℃ 延伸 １０ ｍｉｎꎬ用 Ａｃｔｉｎ 基因作

为内 标 参 照ꎮ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 采 用 ＳＹＢＲ® Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ
ＴａｑＴＭ ＩＩ 试剂盒(ＴａＫａＲａ 公司)ꎬ按照说明书进行操

作ꎬ用 Ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ 基因为内标参照ꎮ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 反应体

系为 ２０ μＬ:ｑＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ(２ × )１０ μＬ、５′和 ３′引
物各 １ μＬ、ｃＤＮＡ 模板 １ μＬ、Ｎｕｃｌｅａｓｅ￣Ｆｒｅｅ 水补齐ꎮ
每个样品设置 ３ 个重复ꎮ 参照 Ｋ. Ｊ. Ｌｉｖａｋ 等[１５] 方

法ꎬ基因相对表达量 ＝ ２ －△ＣＴꎬ其中△ＣＴ ＝ (ＣＴ目标基因

－ ＣＴＵｂｉ)ꎬＣＴ 为荧光阈值ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 基因导入系 Ｗ６０２３ 的抗谱分析

用 ２５ 个国内外代表菌系进行剪叶接种鉴定ꎬ结
果表明 Ｗ６０２３ 对除 Ｐ１０ 和 ＨＮ０８￣２ 外的 ２３ 个代表

菌系均表现为抗病(图 １)ꎬ对 Ｐ２、Ｐ３、Ｐ６、Ｐ７、Ｐ８、Ｐ９、
Ｔ２、Ｃ３、Ｃ４、Ｃ５、Ｃ６、ＫＸＯ５７６ 和 ＰＰ８５１１ 菌系出现褐

色ꎬ表现出明显的过敏性坏死反应(ＨＲ)ꎮ 前期对

Ｗ６０２３ 的遗传分析表明其含有的抗性基因为显性ꎬ
因此与已知的显性基因进行抗谱比较(表 １)ꎮ 从表

中可以看出ꎬＷ６０２３ 对国际强致病小种 Ｐ６ 表现抗

病ꎬ表明其所含抗病基因有别于那些对 Ｐ６ 表现感病

的基因(表 １)ꎮ 已知基因 Ｘａ１７、Ｘａ２３、Ｘａ３２ ( ｔ)及

Ｘａ３９ 不仅对 Ｐ６ 表现抗病ꎬ而且均抗 Ｐ１０ꎬ而 Ｗ６０２３
对 Ｐ１０ 表现为感病ꎬ 表明 Ｗ６０２３ 不含有 Ｘａ１７、
Ｘａ２３、Ｘａ３２( ｔ)和 Ｘａ３９ꎮ Ｗ６０２３ 对 ＫＸＯ８５、Ｃ４ 表现

００３
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抗病ꎬ而 Ｘａ２１ 对 ＫＸＯ８５ 表现感病、Ｘａ２７ 对 Ｃ４ 表现

感病[１６]ꎬ说明 Ｗ６０２３ 也不含 Ｘａ２１ 和 Ｘａ２７ꎮ 因此ꎬ
Ｗ６０２３ 可能是一个新抗源ꎬ其抗病谱优于包括 Ｘａ２１
在内的大部分抗病材料ꎬ仅次于 Ｘａ２３ꎮ

ＩＲ２４:感病对照

ＩＲ２４:Ｃｏｎｔｒｏｌ ｆｏｒ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ

图 １　 水稻材料 Ｗ６０２３ 对白叶枯病菌的抗性反应

Ｆｉｇ. １　 Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｒｅａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｒｉｃｅ ｌｉｎｅ Ｗ６０２３ ｔｏ Ｘｏｏ ｓｔｒａｉｎｓ

表 １　 Ｗ６０２３ 与已知抗白叶枯病基因的抗谱比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｓｐｅｃｔｒｕｍ ｔｏ Ｘｏｏ ｓｔｒａｉｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｗ６０２３ ａｎｄ ａｌｌ ｔｈｅ ｋｎｏｗｎ ＢＢ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ

材料

Ｖａｒｉｅｔｙ

抗性基因

Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ｇｅｎｅ

菲律宾国际鉴别小种

Ｐｈｉｌｉｐｐｉｎｅ ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｒａｃｅｓ
韩国

Ｋｏｒｅａ
日本

Ｊａｐａｎ
中国

Ｃｈｉｎａ
孟加拉

Ｂａｎｇｌａｄｅｓｈ

Ｐ１ Ｐ２ Ｐ３ Ｐ４ Ｐ５ Ｐ６ Ｐ７ Ｐ８ Ｐ９ Ｐ１０ ＫＸ０８５ ＫＸＯ５７６ Ｔ１ Ｃ５ ＰＰ８５１１

Ｗ６０２３ ? Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｓ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ
ＩＲＢＢ１ Ｘａ１ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ ＭＳ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ ＭＳ Ｓ
ＩＲＢＢ２ Ｘａ２ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ ＭＳ Ｓ Ｓ Ｒ Ｒ Ｒ ＭＲ Ｓ
ＩＲＢＢ３ Ｘａ３ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｓ Ｒ Ｒ Ｒ Ｓ Ｒ Ｒ Ｒ ＭＲ Ｓ
ＩＲＢＢ４ Ｘａ４ Ｒ Ｓ Ｓ Ｒ Ｒ Ｓ Ｒ Ｒ Ｓ Ｒ ＭＳ Ｒ Ｒ Ｓ ＭＲ
ＩＲＢＢ７ Ｘａ７ Ｒ Ｒ Ｒ Ｓ Ｒ Ｓ Ｒ Ｒ Ｓ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ
ＩＲＢＢ１０ Ｘａ１０ Ｓ Ｒ Ｓ Ｓ ＭＲ Ｓ ＭＲ Ｓ ＭＳ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｒ
ＩＲＢＢ１１ Ｘａ１１ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ ＭＳ Ｓ ＭＲ Ｓ ＭＲ Ｒ Ｓ Ｓ ＭＳ
ＩＲＢＢ１４ Ｘａ１４ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｒ Ｓ Ｓ Ｒ ＭＳ Ｓ Ｒ Ｒ Ｒ ＭＳ Ｓ
ＴｅＴｅｐ Ｘａ１６ Ｓ Ｓ ＭＲ ＭＲ ＭＳ ＭＳ Ｓ ＭＳ ＭＲ Ｓ ＭＳ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ
Ａｓｏｍｉｎｏｒｉ Ｘａ１７ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ
Ｍｉｙａｎｇ Ｘａ１８ Ｓ ＭＲ Ｒ Ｒ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｒ Ｓ ＭＳ Ｓ Ｓ Ｒ ＭＳ
ＩＲＢＢ２１ Ｘａ２１ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｓ Ｓ Ｓ Ｒ Ｒ Ｒ
扎昌龙 Ｘａ２２( ｔ) ＭＲ Ｒ ＭＲ Ｒ Ｒ ＭＳ ＭＳ ＭＳ Ｒ ＭＳ Ｒ Ｒ Ｒ ＭＲ ＭＳ
ＣＢＢ２３ Ｘａ２３ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ
明恢 ６３ Ｘａ２５ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｒ Ｒ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ
ＩＲＢＢ２７∗ Ｘａ２７ ＼ Ｒ Ｒ ＭＲ Ｒ Ｒ ＼ ＼ ＼ ＼ ＼ ＼ Ｒ ＼ ＼
ＦＦ３２９∗ Ｘａ３９ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ ＼ ＼ ＼ ＼ ＼
Ｉ５５４Ｗ１∗ Ｘａ４１( ｔ) Ｓ Ｓ Ｓ ＼ Ｓ ＼ ＼ ＼ ＼ ＼ ＼ ＼ ＼ ＼ ＼
ＩＲ２４ Ｎｏ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ ＭＳ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ ＭＳ

Ｒ:抗病ꎻＭＲ:中抗ꎻＭＳ:中感ꎻＳ:感病ꎻ∗ ＩＲＢＢ２７、 ＦＦ３２９ 和 Ｉ５５４Ｗ１ 的接种数据分别来自文献[１６￣１８]
Ｒ:ＲｅｓｉｓｔａｎｔꎬＭＲ:Ｍｉｄｄｌｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｔꎬＭＳ:Ｍｉｄｄｌｅ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅꎬＳ:Ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅꎬ∗Ｄａｔａ ｏｆ ｒｅａｃｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ＩＲＢＢ２７ꎬＦＦ３２９ ａｎｄ Ｉ５５４Ｗ１ ａｒｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｗｏｒｋ ｏｆ
ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ [１６￣１８]ꎬｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ
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２􀆰 ２　 Ｗ６０２３ 对 Ｐ６ 的过敏性反应及转录组测序取

样依据

用强致病菌 Ｐ６ 对 ＩＲ２４ 和 Ｗ６０２３ 注射接种ꎬ
３ ｄ 后出现明显不同的症状(图 ２)ꎮ 感病品种 ＩＲ２４
叶片呈现黄色晕圈ꎬ７ ｄ 后晕圈逐渐变成水浸状ꎬ最
后叶片萎蔫枯死ꎮ 而 Ｗ６０２３ 则在注射处出现褐化

斑ꎬ产生过敏性坏死即典型的 ＨＲ 现象ꎮ 因此ꎬ本研

究选择注射 ２ ｄ 以内的叶片提取 ＲＮＡ 用于测序ꎬ以
防水稻叶片坏死及病菌繁殖过多干扰 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 结

果ꎮ 也曾试图提取注射 ３ ｄ 以后的叶片 ＲＮＡꎬ结果

发现注射 ３ ｄ 时ꎬＷ６０２３ 只能提取到很少量的 ＲＮＡꎬ
而 ＩＲ２４ 中 ＲＮＡ 已经提取不到ꎬ感病品种的叶片细

胞已经被白叶枯病菌破坏ꎮ

图 ２　 Ｗ６０２３ 和 ＩＲ２４ 注射接种 ３ ｄ 后的症状

Ｆｉｇ. ２　 Ｓｙｍｐｔｏｍｓ ｏｆ Ｗ６０２３ ａｎｄ ＩＲ２４
ｉｎｆｉｌｔｒａｔｅｄ ｕｓｉｎｇ Ｐ６ ｓｔｒａｉｎ ａｆｔｅｒ ３ ｄａｙｓ

２􀆰 ３　 差异表达基因在不同功能通路中分布

对 Ｗ６０２３ 和 ＩＲ２４ 转录组测序并对测得数据去

杂处理ꎬ分别得到 １０５６４４９６２ 和 ９１０２２５９９ 条序列ꎬ
每条序列长为 １０１ ｂｐꎮ 把获得的高质量序列数据在

Ｒｉｃｅ Ｇｅｎｏｍｅ Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ Ｐｒｏｊｅｃｔ 数据库中进行检索

比对ꎬ分别得到 ９７６７４０９３ (９２􀆰 ４６％ ) 和 ８４２７７７２１
(９２􀆰 ６１％ )条序列已有注释ꎮ

基于序列的相似性原理ꎬ共有 ３４９２３ 个基因至

少与一个 ＧＯ 术语相匹配ꎬ并可以进一步细化为 ４８
个功能小组ꎬ其中包括生物过程、细胞组件和分子功

能 ３ 个部分(图 ３)ꎮ 差异表达的基因在生物过程类

别里的 ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓ(１９３３６ 个基因ꎬ０􀆰 ５５％ ꎬＧＯ:
０００９９８７)、 ｓｉｎｇｌｅ￣ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓ ( ９１１３ 个 基 因ꎬ
０􀆰 ２６％ ꎬＧＯ:００４４６９９)、ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ (１９８１４ 个

基因ꎬ０􀆰 ５７％ ꎬＧＯ:０００８１５２)等二级分类中较为集

中ꎮ 在细胞组件分类里 ｏｒｇａｎｅｌｌｅ (１２６３２ 个基因ꎬ
０􀆰 ３６％ ꎬＧＯ: ００４３２２６ )、 ｃｅｌｌ ｐａｒｔ ( １８５９６ 个 基 因ꎬ
０􀆰 ５３％ ꎬ ＧＯ: ００４４４６４ )、 ｍｅｍｂｒａｎｅ ( ８８２０ 个基因ꎬ
０􀆰 ２５％ ꎬ ＧＯ: ００１６０２０ ) 和 ｃｅｌｌ ( ２１４０７ 个 基 因ꎬ
０􀆰 ６１％ ꎬＧＯ:０００５６２３)出现的次数比较多ꎮ 在分子

功能类别中 ｂｉｎｄｉｎｇ (１８０９３ 个基因ꎬ０􀆰 ５２％ ꎬ ＧＯ:
０００５４８８)和 ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ(１４２１３ 个基因ꎬ０􀆰 ４１％ ꎬ
ＧＯ:０００３８２４)含量较高ꎮ

图中横坐标表示 ＧＯ 的二级分类术语ꎬ左边纵坐标表示包含在该二级分类中的基因占总数的百分比ꎬ右边纵坐标表示比对上该二级

分类的基因数量ꎬ３ 个颜色表示三大类ꎬ其中绿色代表 ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎬ蓝色代表 ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔꎬ红色代表 ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
Ｔｈｅ ａｂｓｃｉｓｓａ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｔｅｒｍ ｏｆ ＧＯꎬｔｈｅ ｏｒｄｉｎａｔｅ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅｆｔ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｇｅｎｅｓ ｃｏｎｔａｉｎｅｄ ｉｎ
ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬａｎｄ ｔｈｅ ｏｒｄｉｎａｔｅ ｏｎ ｔｈｅ ｒｉｇｈｔ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬａｎｄ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｃｏｌｏｒｓ

ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｒｅｅ ｍａｊｏｒ ｃｌａｓｓｅｓ. Ｇｒｅｅｎ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎬｂｌｕｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔꎬｒｅｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

图 ３　 差异表达基因 ＧＯ 注释分类统计图

Ｆｉｇ. ３　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｃａｒｔｏｇｒａｍ ｏｆ ＧＯ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ａｂｏｕｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｅｎｅ
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将 Ｗ６０２３ 和 ＩＲ２４ 表达差异的基因在基因本体

论联合会数据库(Ｇｅｎｅ Ｏｎｔｏｌｏｇｙꎬｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｇｅｎｅｏｎ￣
ｔｏｌｏｇｙ. ｏｒｇ / )中进行对比ꎬ共有 １８８ 个差异基因比对到

３８ 个 ＧＯ 条目下(图 ４)ꎮ 涵盖 ＧＯ 数据库中 ３５ 个上

调 ＧＯ 条目和 ３６ 个下调 ＧＯ 条目ꎮ 在分子功能类别

下ꎬｂｉｎｄｉｎｇ (ＧＯ:０００５４８８) 和 ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ (ＧＯ:
０００３８２４)过程中的基因聚集明显ꎬ并且上调和下调基

因的数量没有明显区别ꎮ 生物学过程分类上也如预

期ꎬｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓ (ＧＯ:０００９９８７)、ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｔｉｍｕ￣
ｌｕｓ ( ＧＯ: ００５０８９６ ) 和 ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ ( ＧＯ:
０００８１５２)占比例较高ꎬ且上调表达和下调表达的基

因数之间没有明显差别ꎮ 但在细胞组分生物膜

(ｍｅｍｂｒａｎｅꎬＧＯ:００１６０２０)条目下ꎬＷ６０２３ 中下调表达

的基因数明显多于上调表达的基因数ꎬ这可能与接种

过后 Ｗ６０２３ 中防御性的细胞程序性死亡使得大量细

胞组分相关的基因表达受到抑制有关ꎮ

图 ４　 差异显著表达基因的功能分类

Ｆｉｇ. ４　 Ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＤＥＧｓ

２􀆰 ４　 差异表达基因在 ＫＥＧＧ 通路中分布集中

利用 ＢＬＡＳＴ 算法(ｂｌａｓｔｘ / ｂｌａｓｔｐ ２􀆰 ２. ２４ ＋ )对拼

接得到的序列与 ＫＥＧＧ 的基因数据库(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｋｅｇｇ. ｊｐ / )进行比较ꎬ结果共有 １９７３５ 个基因可与 １１９
个通路相匹配ꎮ 其中主要的通路为代谢途径(ｍｅｔａ￣
ｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓꎬｐａｔｈ:ｏｓａ０１１００)ꎬ次生代谢产物的生物

合 成 ( ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓꎬ ｐａｔｈ:
ｏｓａ０１１１０)ꎬ植物激素信号转导(ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ ｓｉｇｎａｌ

ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎꎬｐａｔｈ:ｏｓａ０４０７５)ꎬ氨基酸生物合成(ｂｉｏ￣
ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄꎬｐａｔｈ:ｏｓａ０１２３０)以及淀粉和蔗糖

代谢(ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｓｕｃｒｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎬｐａｔｈ:ｏｓａ００５００)等ꎮ
２􀆰 ５　 差异表达基因在染色体上的分布

通过比较 ２ 个测序材料的基因表达水平ꎬ本研

究筛选到了 ２０３ 个显著差异表达基因ꎬ其中在

Ｗ６０２３ 中表达量比在感病品种 ＩＲ２４ 中上调的有

１１４ 个(５６􀆰 ２％ )基因ꎬ下调的有 ８９ 个(４３􀆰 ８％ )基
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因ꎮ 同时对 ２０３ 个基因在不同染色体上的分布进行

统计ꎬ发现基因在染色体上的分布具有明显的差异

(图 ５)ꎬ其中每条染色体超过 １０ 个显著差异表达基

图 ５　 差异表达基因在不同染色体上的分布

Ｆｉｇ. ５　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＤＥＧｓ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ

因的有 ６ 个ꎬ包括第 １、２、３、６、８ 和 １１ 染色体ꎬ分别

具有 １６、２６、１４、１１、２１ 和 ７３ 个显著差异表达基因ꎬ
第 ４ 和 ７ 染色体分别只有 ５ 个和 ４ 个显著差异表达

基因ꎮ 从统计结果可以看出无论是上调表达基因还

是下调表达基因ꎬ在第 １１ 染色体上有明显多于其他

染色体的分布ꎬ这与抗病基因在第 １１ 染色体上分布

较多的结果是一致的[１９]ꎮ
２􀆰 ６　 差异表达基因与抗病过程密切相关

上述 ２０３ 个显著差异表达基因通过数据库序列

比对及与注释基因的功能进行比较ꎬ发现有 １６ 个基

因预测与抗病相关ꎬ其中 １４ 个位于第 １１ 染色体ꎬ２
个位于第 ２ 染色体ꎮ 其中有 ７ 个属于 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类

抗病蛋白ꎬ５ 个为蛋白激酶类(表 ２)ꎮ

表 ２　 差异表达基因列表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｌｉｓｔ ｏｆ ＤＥＧｓ

编号

Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ＩＤ

表达差异倍数

Ｌｏｇ２ＦＣ
Ｐ 值

Ｐ ｖａｌｕｅ
误差率

ＦＤＲ
功能注释

Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

类抗病蛋白

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ０２６７０􀆰 １ － ７􀆰 ７９３３２ ４􀆰 ４２Ｅ￣１３ ４􀆰 ９２Ｅ￣１０ ＮＢＳ￣ＬＲＲ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ１０５７０􀆰 １ － ７􀆰 ５８２４９ ３􀆰 ６Ｅ￣０６ ０􀆰 ００１０４９ ＮＢＳ￣ＬＲＲ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ１５６７０􀆰 １ － ７􀆰 ８５５２ ２􀆰 ７７Ｅ￣１０ ２􀆰 ０４Ｅ￣０７ ＮＢＳ￣ＬＲＲ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ２９５２０􀆰 １ － ５􀆰 ６３８１５ ２􀆰 ８２Ｅ￣１０ ２􀆰 ０４Ｅ￣０７ ＮＢＳ￣ＬＲＲ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ２９９９０􀆰 １ ３􀆰 ５６８６１ １􀆰 １６Ｅ￣１０ ９􀆰 ０３Ｅ￣０８ ＮＢＳ￣ＬＲＲ ｔｙｐｅ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ３９１６０􀆰 １ ７􀆰 ４８３１４ ９􀆰 ５４Ｅ￣０７ ０􀆰 ０００３３ ＮＢＳ￣ＬＲＲ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ３９３２０􀆰 １ ７􀆰 ４７６３５ ２􀆰 ０２Ｅ￣１３ ２􀆰 ５２Ｅ￣１０ ＬＺ￣ＮＢＳ￣ＬＲＲ ｃｌａｓｓꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ３５８９０􀆰 １ － １􀆰 ４８１５４ ７􀆰 ４６Ｅ￣０５ ０􀆰 ０１３８３ ｌｅｕｃｉｎｅ ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ４１２１０􀆰 １ ４􀆰 ８３５８９ ８􀆰 ３Ｅ￣０５ ０􀆰 ０１４９４９ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ＲＰＭ１ꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ３１５３０􀆰 １ ２􀆰 ７４１７３ ２􀆰 ４９Ｅ￣０５ ０􀆰 ００５４５９ ＢＲＡＳＳＩＮＯＳＴＥＲＯＩＤ ＩＮＳＥＮＳＩＴＩＶＥ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ
ｐｒｅｃｕｒｓｏｒꎬｐｕｔａｔｉｖｅ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ０２１２０􀆰 １ － ６􀆰 ６１１７７ ０ ０ ＯｓＷＡＫ１１￣ＯｓＷＡＫ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ２９９７０􀆰 １ ９􀆰 ４３９３ ２􀆰 ２２Ｅ￣１６ ４􀆰 ３３Ｅ￣１３ ＮＢ￣ＡＲＣ ｄｏｍａｉｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ３８０００􀆰 １ １􀆰 ５５９５７ ５􀆰 ５８Ｅ￣１０ ３􀆰 ７８Ｅ￣０７ ＮＢ￣ＡＲＣ ｄｏｍａｉｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ３９４５０􀆰 １ １􀆰 ７９ｅ ＋ ３０８ １􀆰 ５７Ｅ￣０７ ６􀆰 ８８Ｅ￣０５ ｃｙｓｔｅｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ７ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ３５２７４􀆰 １ １􀆰 ７９ｅ ＋ ３０８ ０􀆰 ０００２３３ １􀆰 ７９ｅ ＋ ３０８ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｄｏｍａｉｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ４０９７０􀆰 １ １􀆰 ７９ｅ ＋ ３０８ １􀆰 １１Ｅ￣２５ １􀆰 ２１Ｅ￣０５ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

过氧化物代谢途径

ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ７２１４０􀆰 １ １􀆰 ８１６１ ５􀆰 １８Ｅ￣０５ ０􀆰 ０１０２７６ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅＳ￣ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１０ｇ３８３４０􀆰 １ １􀆰 ７５６９５ ６􀆰 ４８Ｅ￣０７ ０􀆰 ０００２３２ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅＳ￣ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ＧＳＴＵ６ꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１０ｇ３８３６０􀆰 １ １􀆰 ７２８１８ ８􀆰 １１Ｅ￣０６ ０􀆰 ００２０３８ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅＳ￣ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１０ｇ３８６００􀆰 １ １􀆰 ２９０３２ ０􀆰 ０００３２４ ０􀆰 ０４６１９８ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅＳ￣ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ＧＳＴＵ６ꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ１８１７０􀆰 １ １􀆰 ３２８８４ ９􀆰 ５８Ｅ￣０５ ０􀆰 ０１６５９２ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０８ｇ２５９９０􀆰 １ ２􀆰 ９６７５９ ４􀆰 ２３Ｅ￣０５ ０􀆰 ００８８５３ ａｌｃｏｈｏｌ ｏｘｉｄａｓｅ￣ｒｅｌａｔｅｄꎬｐｕｔａｔｉｖｅ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０３ｇ１７８７０􀆰 １ ２􀆰 ２５０９３ １􀆰 ３２Ｅ￣０５ ０􀆰 ００３１０６ ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０５ｇ１１３２０􀆰 １ １􀆰 ２４４０５ ８􀆰 ６３Ｅ￣１０ ５􀆰 ６１Ｅ￣０７ ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ３Ｂꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ６１１６０􀆰 １ ２􀆰 ０５２６５ ０􀆰 ０００１３８ ０􀆰 ０２３０１ ｌａｃｃａｓｅ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

４０３



　 ２ 期 张明伟等:野生稻基因导入系 Ｗ６０２３ 对白叶枯菌的抗谱及转录组差异表达基因分析

表 ２(续)

编号

Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ＩＤ

表达差异倍数

Ｌｏｇ２ＦＣ
Ｐ 值

Ｐ ｖａｌｕｅ
误差率

ＦＤＲ
功能注释

Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ６３１８０􀆰 １ － １􀆰 ０８４９２ ３􀆰 １３Ｅ￣０９ １􀆰 ８４Ｅ￣０６ ｌａｃｃａｓｅ￣６ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ２７０６０􀆰 １ １􀆰 ５４９９４ ０􀆰 ０００３５５ ０􀆰 ０４８３２１ ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅꎬａｌｄｏ / ｋｅｔｏ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０７ｇ２３４１０􀆰 １ － ３􀆰 ００５８ ０􀆰 ０００２５７ ０􀆰 ０３８３５４ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｄｅｓａｔｕｒａｓｅꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ３７２００􀆰 １ － ２􀆰 ６８６７１ ７􀆰 ０２Ｅ￣０６ ０􀆰 ００１８２３ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ＢＡＸ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ ｍｏｔｉｆ￣ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬ
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ４９１９４􀆰 １ － １􀆰 ３７９３５ ４􀆰 ５３Ｅ￣１０ ３􀆰 １４Ｅ￣０７ ｎａｒｉｎｇｅｎｉｎꎬ２￣ｏｘｏｇｌｕｔａｒａｔｅ ３￣ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

抗病相关转录因子

ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ０４８００􀆰 １
ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ５３１００􀆰 １

ＬＯＣ＿Ｏｓ０８ｇ０２３００􀆰 １
ＬＯＣ＿Ｏｓ０９ｇ０６４６４􀆰 １
ＬＯＣ＿Ｏｓ１０ｇ３４８８４􀆰 １
ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ０３３００􀆰 １
信号传导途径

－ １􀆰 ３０１２５
－ ２􀆰 ４６２４７

－ １􀆰 ４５７２６
－ １􀆰 ０３３５
－ ５􀆰 ０８５５６
１􀆰 ４７８６１

５􀆰 ３４Ｅ￣０５
０􀆰 ０００３３８

３􀆰 ８５Ｅ￣０６
０􀆰 ０００１３
６􀆰 ６６Ｅ￣１６
９􀆰 ３０Ｅ￣０５

０􀆰 ０１０４７０１
０􀆰 ０４７５１３２

０􀆰 ００１１１１５５
０􀆰 ０２１９６１２
１􀆰 ２２Ｅ￣１２
０􀆰 ０１６２９１２

Ｂ３ ＤＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ
ＯｓＷＲＫＹ３２￣Ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｏｆ ＴＦｓ ｈａｖｉｎｇ ＷＲＫＹ ａｎｄ

ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｄｏｍａｉｎｓꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ
ｎｏ ａｐｉｃａｌ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＣＣＴ / Ｂ￣ｂｏｘ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ
ＲＩＰＥＲ７￣Ｒｉｐｅｎｉｎｇ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＮＡＣ ｄｏｍａｉｎ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０８ｇ２７１７０􀆰 １ １􀆰 ７３６０４ ３􀆰 ８９Ｅ￣１１ ３􀆰 ２８Ｅ￣０８ ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０９ｇ１３８９０􀆰 １ ２􀆰 ９４６６２ ３􀆰 ８７Ｅ￣１１ ３􀆰 ２８Ｅ￣０８ ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ４４３４０􀆰 １ ２􀆰 １３７２４ １􀆰 ４３Ｅ￣１３ １􀆰 ８６Ｅ￣１０ ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ４４６００􀆰 １ ２􀆰 ３８１２２ ４􀆰 ２６Ｅ￣０６ ０􀆰 ００１２０８ ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１２ｇ３６９２０􀆰 １ １􀆰 ３３２８２ １􀆰 ９１Ｅ￣０７ ８􀆰 ２８Ｅ￣０５ ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０３ｇ１０６４０􀆰 １ １􀆰 ８８０４６ ２􀆰 ９３Ｅ￣１１ ２􀆰 ６１Ｅ￣０８ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｔｒａｎｓｐｏｒｔｉｎｇ ＡＴＰａｓｅꎬｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ￣ｔｙｐｅꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１０ｇ２８２４０􀆰 １ １􀆰 ６３５６５ ７􀆰 １６Ｅ￣０８ ３􀆰 １９Ｅ￣０５ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｔｒａｎｓｐｏｒｔｉｎｇ ＡＴＰａｓｅꎬｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ￣ｔｙｐｅꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ０２９３０􀆰 １ １􀆰 ３４４７８ ３􀆰 ５５Ｅ￣０７ ０􀆰 ０００１３２ ｔｅｒｐｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ２７３４０􀆰 １ ２􀆰 ２８０９２ ７􀆰 ５３Ｅ￣０５ ０􀆰 ０１３８９３ ｔｅｒｐｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０８ｇ０７０８０􀆰 １ １􀆰 ３８７０３ ０􀆰 ０００１６２ ０􀆰 ０２６１２ ｔｅｒｐｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ１７４４０􀆰 １ － ２􀆰 ０５０８２ ０􀆰 ０００１２ ０􀆰 ０２０４２２ ｅｎｏｙｌ￣ＣｏＡ ｈｙｄｒａｔａｓｅ / ｉｓｏｍｅｒａｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ０４０５０􀆰 １ １􀆰 ２５６０１ ８􀆰 １７Ｅ￣０７ ０􀆰 ０００２８９ ＢＢＴＩ１２￣Ｂｏｗｍａｎ￣Ｂｉｒｋ ｔｙｐｅ ｂｒａｎ ｔｒｙｐｓｉｎ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０５ｇ４５１００􀆰 １ １􀆰 ７３８６７ ２􀆰 ０７Ｅ￣０６ ０􀆰 ０００６５２ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ５ꎬ３￣Ｏ￣ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０６ｇ１８６７０􀆰 １ － １􀆰 ０５３２８ ０􀆰 ０００１８９ ０􀆰 ０２９６３８ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ３￣Ｏ￣ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ２６９５０􀆰 １ － １􀆰 ４３２９７ ０􀆰 ０００２８５ ０􀆰 ０４１７６７ ＵＤＰ￣ｇｌｕｃｏｒｏｎｏｓｙｌ ａｎｄ ＵＤＰ￣ｇｌｕｃｏｓｙｌ ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ
ｄｏｍａｉｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ５０６００􀆰 １ １􀆰 １１５５１ ０􀆰 ０００１５９ ０􀆰 ０２５９１７ ｇｌｙｃｏｓｙｌ ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ８ ｄｏｍａｉｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｐｕｔａｔｉｖｅꎬｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ０９６９０􀆰 １ ２􀆰 ３３９２４ ０􀆰 ０００１３２ ０􀆰 ０２２０４３ ＯｓＦＢＸ４１０￣Ｆ￣ｂｏｘ ｄｏｍａｉｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ

ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ３８５００􀆰 １ － ５􀆰 ３３９０４ ３􀆰 ６９Ｅ￣０５ ０􀆰 ００７７７８ ＯｓＦＢＤＵＦ６２￣Ｆ￣ｂｏｘ ａｎｄ ＤＵＦ ｄｏｍａｉｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ

在这些差异表达基因中有 １４ 个基因直接或间

接与水稻体内过氧化物的代谢相关(表 ２)ꎬ如谷胱

甘肽过氧化酶类似基因、金属硫蛋白基因、漆酶蛋白

前体、醇氧化酶和氧化还原酶等ꎮ
本次测序结果中有 ６ 个转录因子在 Ｗ６０２３

和 ＩＲ２４ 之间表达量差异较大(表 ２ ) ꎬ它们分别

属于 ＲＡＶ、 ＷＲＫＹ、 ＮＡＣ、 ＣＯ￣ｌｉｋｅ 和 ＦＡＲ１ ５ 个

家族ꎮ
在显著差异基因中还预测有 １８ 个信号传导相

关基因(表 ２)ꎬ如假定的钙调素结合蛋白、钙转运

ＡＴＰ 酶、萜类合成酶和糖基转移酶等ꎮ
２􀆰 ７　 ＲＴ￣ＰＣＲ 及 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 验证 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 的差异

表达基因

随机挑选转录组测序中在抗病材料 Ｗ６０２３ 表

达量较高而在感病材料 ＩＲ２４ 中表达量低或不表达

的 ６ 个基因ꎬ包括 ３ 个预测与抗病基因相关ꎬ编号为

ＺＷ２０、ＺＷ２２、ＺＷ２３ꎬ以及 ３ 个功能未知蛋白基因

ＺＷ１４、ＺＷ１６ 和 ＺＷ３１ꎮ 分别设计基因特异引物进

行 ＲＴ￣ＰＣＲ 扩增ꎬ结果与转录组测序结果一致(图
６Ａ)ꎮ 不同的基因在诱导后表现出不同的表达模
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式ꎬＺＷ１４、ＺＷ１６ 和 ＺＷ３１ 在 ＩＲ２４ 中 ０ ｄ、１ ｄ 和 ２ ｄ
３ 个时间点均不表达ꎬ而 Ｗ６０２３ 在 ３ 个时间点均大

量表达ꎬ且无明显变化趋势ꎬ说明 ３ 个基因不受 Ｐ６
诱导表达ꎮ ＺＷ２３ 在 ＩＲ２４ 中各个时间点均不表达ꎬ
在 Ｗ６０２３ 中 ０ ｄ 表达很弱ꎬ１ ｄ 表达最高ꎬ到 ２ ｄ 时

表达有所下降ꎬ受 Ｐ６ 诱导表达ꎮ ＺＷ２２ 在 Ｗ６０２３ 中

表达量随接种时间 ０ ｄ、１ ｄ 和 ２ ｄ 逐渐增高ꎬ而在

ＩＲ２４ 中表达量很低ꎬ可能与抗病相关ꎬ且受 Ｐ６ 诱导

表达ꎮ 对 ＺＷ２２、ＺＷ２３ 和 ＺＷ３１ 分别设计用于 ｑＲＴ￣

ＰＣＲ 扩增基因引物ꎬ得到结果与 ＲＴ￣ＰＣＲ 扩增结果

趋势一致(图 ６Ｂ)ꎮ
挑选转录组测序中在感病材料 ＩＲ２４ 中表达量

较高而在抗病材料 Ｗ６０２３ 中表达量低或不表达的 ３
个基因ꎬ编号分别为 ＺＷ２４、ＺＷ２６ 和 ＺＷ２８ꎬ分别设

计基因特异引物进行 ＲＴ￣ＰＣＲ 及 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 扩增ꎬ得
到结果与转录组测序结果一致(图 ６Ａ、Ｂ)ꎮ 这些结

果表明本研究获得的转录组测序数据结果是可

靠的ꎮ

Ａ:９ 个差异表达基因的 ＲＴ￣ＰＣＲ 检测ꎻＢ:６ 个差异表达基因的 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测

Ａ:ＲＴ￣ＰＣＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｎｉｎｅ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ＤＥＧｓꎬＢ:ｑＲＴ￣ＰＣＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｉｘ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ＤＥＧｓ

图 ６　 差异表达基因 ＲＴ￣ＰＣＲ 和 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测

Ｆｉｇ. ６　 ＲＴ￣ＰＣＲ ａｎｄ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ＤＥＧｓ
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　 ２ 期 张明伟等:野生稻基因导入系 Ｗ６０２３ 对白叶枯菌的抗谱及转录组差异表达基因分析

３　 讨论

虽然目前已经报道有 ４１ 个水稻白叶枯病抗性

基因ꎬ但多数基因抗谱狭窄或为隐性ꎬ被育种利用的

较少ꎮ 由于病原菌致病性变异使抗病基因面临抗性

丧失的风险ꎬ挖掘新的抗病基因成为长期的策略ꎮ
本课题组长期从事新基因的挖掘ꎬ一般采取的策略

是首先对新资源材料进行抗谱鉴定ꎬ如果抗谱广ꎬ才
能对育种有利用价值ꎬ再进行深入研究ꎬ如分子定

位、克隆及转录组分析等ꎮ
本研究材料 Ｗ６０２３ 是以普通野生稻资源为供

体逐步导入到感病品种 ＩＲ２４ 中培育成的 ＢＣ４Ｆ６ꎬ前
期对 Ｗ６０２３ 的遗传分析表明其含有的抗性基因为

显性ꎬ因此用 ２５ 个国内外包括菲律宾、日本、韩国、
孟加拉及中国的代表菌株对 Ｗ６０２３ 及已知的 １８ 个

显性基因材料进行抗谱分析ꎮ 结果显示 Ｗ６０２３ 只

对 ２ 个菌株表现亲和(不抗病)ꎬ对其他 ２３ 个菌株

高度抗病ꎬ说明其具有广谱抗性ꎬ且与已知抗白叶枯

病基因的抗谱都不同ꎬ暗示 Ｗ６０２３ 可能含有新的抗

病基因ꎮ 本课题组曾构建 ＩＲ２４ 与 Ｗ６０２３ 的杂交作

图群体ꎬ试图通过图位克隆的方法克隆 Ｗ６０２３ 含有

的抗病基因ꎮ 杂交 Ｆ１表现抗病ꎬ表明含有显性抗病

基因ꎬ但 Ｆ２群体不是很好地符合 ３∶ １ꎬ暗示其不只含

有一个抗病基因ꎮ
转录组测序技术与水稻基因组测序数据为挖掘

新基因提供了新的途径ꎮ 利用测序获得的序列与数

据库中的信息进行比对ꎬ可能挖掘新的基因并预测

其功能ꎮ 本研究利用转录组测序技术对白叶枯病菌

诱导后的野生稻基因导入系 Ｗ６０２３ 及其轮回亲本

ＩＲ２４ 进行了转录组测序及功能分析ꎬ共检测到 ２０３
个表达差异达到显著水平的基因ꎬ约占水稻表达基

因总数的 ０􀆰 ５８％ ꎬＷ６０２３ 中的上调基因多于 ＩＲ２４ꎮ
两材料间筛选出的显著差异表达基因数量较少ꎬ可
能原因是 Ｗ６０２３ 是 ＩＲ２４ 高代回交后代ꎬ二者具有

极为相似的遗传背景ꎮ
在这些显著差异表达的基因中预测到 １６ 个类

抗病相关基因ꎬ其中 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类抗病蛋白最多ꎬ该
类蛋白含有核苷酸识别功能域( ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ￣ｂｉｎｄｉｎｇ
ｄｏｍａｉｎｓ)和亮氨酸串联重复结构 ( ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅ￣
ｐｅａｔｓ)ꎬ是水稻已知抗病基因的主要类型[２０]ꎬ例如已

经克隆的 ２６ 个抗稻瘟病基因中有 ２４ 个属于此

类[２１]ꎬ抗白叶枯病基因 Ｘａ１ 也属于此类[２２]ꎮ 其次

是受体激酶类ꎬ多数受体激酶由胞外受体结构域、跨
膜结构域和胞内激酶结构域 ３ 个结构域组成ꎬ其中

胞外结构域的功能是识别和接收信号ꎬ跨膜结构域

的功能是使蛋白定位于质膜上ꎬ并将识别的信号传

递给胞内的激酶结构域ꎬ而胞内激酶结构域能够通

过磷酸化作用将信号传递给下一级信号传递体[２３]ꎮ
因此它们可以识别并响应外来病原物以及植物内源

信号刺激ꎬ如细菌鞭毛蛋白、真菌几丁质、脂类和糖

类等进而诱导植物的抗病免疫反应[２４￣２５]ꎬ如抗白叶

枯病基因 Ｘａ２１ 和 Ｘａ２６ 均属于受体激酶类[２６]ꎮ 转

录组测序的结果中检测到一个 ＲＰＭ１ 基因ꎬ该抗病

基因在拟南芥中与过敏反应相关[２７]ꎮ
本研究检测到 １４ 个与过氧化物的代谢相关基

因ꎬ如谷胱甘肽过氧化酶、金属硫蛋白和漆酶蛋白前

体等ꎮ 许多研究证明ꎬ过氧化物酶的活性与植物的

抗病性成正相关ꎮ 即抗病品种和感病品种同时接种

过后ꎬ抗病品种中的过氧化酶活性迅速升高ꎬ而感病

品种中则没有变化ꎬ或活性升高的时间被滞后[２８]ꎮ
Ｈ. Ｂａｉ 等[２９]在研究 Ｘａ２１ 基因介导的抗病性反应蛋

白表达谱中发现ꎬ在抗病反应过程中谷胱甘肽 Ｓ 转

移酶(ＧＳＴ)表达上调ꎬ即 ＧＳＴ 在抗性反应中是正调

节ꎮ 同时 Ｃ. Ｗ. Ｋａｏ 等[３０]在研究白菜根系发育过程

中发现谷胱甘肽 Ｓ 转移酶基因(ＢｃＧＳＴＵ)在拟南芥

里表达可以提高根和茎的生长ꎬ而且在生物与非生

物协迫下表现出更好的性能ꎮ 金属硫蛋白可以在植

物体内转运重金属并解除其毒性ꎬ参与植物多种胁

迫抗性的形成和活性氧清除ꎬ是植物抗逆过程中的

重要信号ꎮ 例如 Ｓ. Ｊｉｎ 等[３１]将编码水稻类金属硫蛋

白 ｒｇＭＴ 基因转入到拟南芥后使种子的发芽力显著

提高ꎬ暗示水稻 ｒｇＭＴ 基因可以提高拟南芥对盐和

过氧化氢的忍耐力ꎮ Ｈ. Ｙ. Ｃｈｏ 等[３２] 将来自水稻的

漆酶蛋白前体基因 ＯｓＣｈｉ１ 在拟南芥中过表达ꎬ也可

以增加拟南芥对干旱和盐胁迫的耐受性ꎮ
植物在遭受病原菌入侵时ꎬ一部分转录因子被激

活ꎬ进而调控下游防御反应基因的表达ꎮ 与植物逆境

反应相关的转录因子有多种ꎬ包括 ＷＲＫＹ、ＭＹＢ、
ＥＲＦ、ＮＡＣ 和 ＲＡＶ 等ꎮ 在病原菌诱导的植物防御反

应中ꎬＷＲＫＹ 转录因子起了很重要的调控作用ꎮ 如

ＷＲＫＹ４５、ＷＲＫＹ１３ 和 ＷＲＫＹ４２ 的转录调控对水稻抗

稻瘟病起着关键的作用[３３]ꎬ水稻中 ＯｓＷＲＫＹ６２、
ＷＲＫＹ７６ 被沉默后水稻对病原菌的抗性增强[３４]ꎮ
ＮＡＣ 转录因子是植物中最大的一类转录因子ꎬ水稻

基因组中有 １５１ 个成员[３５]ꎬ孙利军等[３６] 对 ＯｓＮＡＣ
基因表达谱分析时ꎬ分离了 ２１ 个 ＯｓＮＡＣ 基因ꎬ用
ＳＡ、ＪＡ 和 ＡＣＣ 处理分析稻瘟病和白叶枯病菌等病

原物侵染后的基因表达模式ꎬ结果表明这些基因通
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过不同的信号途径参与水稻对稻瘟病菌和白叶枯病

菌的响应ꎮ Ｆ. Ｗａｎｇ 等[３７] 研究表明ꎬＴａＮＡＣ１ 是一

种新型的 ＮＡＣｌ 组 ＮＡＣ 成员ꎬ负调控植物的抗病

性ꎬ并可以调节植物的 ＪＡ 和 ＳＡ 信号防御途径ꎮ 本

研究在抗、感病材料之间检测到表达量差异较大的

６ 个转录因子ꎬ涉及 ＷＲＫＹ、ＲＡＶ、ＮＡＣ、ＣＯ￣ｌｉｋｅ 和

ＦＡＲ１ ５ 个家族ꎬ在这 ６ 个转录因子中只有 ＮＡＣ 在

Ｗ６０２３ 中是上调表达ꎬ其余 ５ 个下调表达ꎬ结果与

上述研究结果类似ꎮ
信号传导途径涉及很多种类ꎬ包括钙离子信号

途径、ＪＡ 信号途径、ＳＡ 信号途径和乙烯信号途径

等ꎮ 本研究检测到 １８ 个信号传导相关基因ꎬ包括钙

离子信号途径的钙调素结合蛋白和钙转运 ＡＴＰ 酶、
受 ＪＡ 诱导的萜类合成酶和酰基 ＣｏＡ 氧化酶、以糖

作为信号分子的糖基转移酶等ꎮ 这些基因可能作为

信号分子参与介导植物抵抗病原菌的防御反应ꎮ
Ｘ. Ｇｒａｎｄ 等[３８] 研究发现一个钙调素结合蛋白

ＣａＭＢＰ 在水稻生长过程中正向调控水稻稻瘟病抗

性ꎮ Ｘ. Ｚｈｅｎｇ 等[３９]在 ２００４ 年就鉴定出一个钙调素

结合蛋白与稻瘟病抗性相关ꎮ Ｓ. Ｓ. Ｒａｏ 等[４０] 在大

豆中过表达钙调素基因 ＧｍＣａＭ４ 可以增强抗病性

和耐盐性ꎮ 植物生长发育过程中会合成大量萜类化

合物ꎬ其中多数具有挥发性ꎮ 挥发性萜类化合物也

可以作为信号介导植物抵抗病原菌的防御反应ꎮ
Ｓ. Ｔａｎｉｇｕｃｈｉ 等[４１]从水稻中分离了受 ＪＡ 诱导的萜类

合成酶ꎬ诱导后产生 β 榄香烯和 β 没药烯ꎬ具有显

著的抗稻瘟病活性ꎬ但对白叶枯病不产生抗性ꎮ Ｋ.
Ｙｏｓｈｉｔｏｍｉ 等[４２]发现水稻受 ＯｓＴＳＰ２４ 萜烯合成酶诱

导产生单萜 γ￣松油烯ꎬ而 ＯｓＴＳＰ２４ 萜烯合成酶的合

成同时受到 ＪＡ 的诱导ꎮ γ￣松油烯大量增加ꎬ破坏了

白叶枯病菌的细胞膜ꎬ导致白叶枯病致病力下降ꎮ
因此 γ￣松油烯在 ＪＡ 诱导的抗白叶枯病中起着非常

重要的作用ꎮ 植物糖基转移酶在植物细胞中广泛存

在ꎬ部分糖基转移酶通过使植物中次级代谢产物糖

基化从而保护植物免受病原菌的侵蚀[４３]ꎮ 如林凡

云等[４４]从小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ. )中鉴定出一个

与植物次级代谢产物修饰有关的糖基转移酶

ＴａＵＧＴ２ꎬ它不仅受赤霉病菌诱导表达ꎬ还可能参与

了小 麦 对 盐 胁 迫 的 响 应ꎮ Ｍ. Ｌａｎｇｌｏｉｓ￣Ｍｅｕｒｉｎｎｅ
等[４５]从拟南芥 Ｄ 组糖基转移酶中筛选出 ＵＧＴ７３Ｂ３
和 ＵＧＴ７３Ｂ５ꎬ发现缺失这 ２ 种糖基转移酶的突变株

对番茄丁香假单孢致病菌的抗性减弱ꎮ Ｃ. Ｓｉｍｏｎ
等[４６]又进一步证明 ＵＧＴ７３Ｂ３ 和 ＵＧＴ７３Ｂ５ 能够增

加活性氧(ＲＯＳ)的积累ꎬ提高对番茄丁香假单孢菌

无毒基因(Ｐｓｔ￣ＡｖｒＲｐｍ１)的过敏性坏死反应ꎮ 因此

糖基转移酶在植物抗病中起着重要作用ꎮ
植物抗病受多种因素影响ꎬ本研究通过病原菌

诱导抗病和感病材料ꎬ经转录组测序后获得了不同

类型的差异表达基因ꎮ 通过 ＲＴ￣ＰＣＲ、ｑＲＴ￣ＰＣＲ 对

部分显著差异表达的基因进行验证ꎬ不管是对抗病

材料还是感病材料ꎬ均与测序结果一致ꎬ表明测序所

获得的数据是可靠的ꎬ为下一步挖掘抗病相关基因

提供了信息ꎮ
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１６６３￣１６６８

[２３]　 Ｓｔｏｎｅ Ｊ ＭꎬＷａｌｋｅｒ Ｊ Ｃ. Ｐｌａｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌ
ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ１９９５ꎬ１０８(２):４５１￣４５７

[２４]　 Ｃｈｅｎ ＸꎬＲｏｎａｌｄ Ｐ Ｃ. Ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉꎬ２０１１ꎬ１６(８):４５１￣４５９

[２５] 　 Ｌｉｕ ＢꎬＬｉ Ｊ ＦꎬＡｏ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｙｓｉｎ ｍｏｔｉｆ – ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
ＬＹＰ４ ａｎｄ ＬＹＰ６ ｐｌａｙ ｄｕａｌ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｐｅｐｔｉｄｏｇｌｙｃａｎ ａｎｄ ｃｈｉｔｉｎ ｐｅｒ￣
ｃｅｐｔｉｏｎ ｉｎ ｒｉｃｅ ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１２ꎬ２４ (８):
３４０６￣３４１９

[２６]　 Ｓｏｎｇ Ｗ ＹꎬＰｉ Ｌ ＹꎬＷａｎｇ Ｇ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｉｃｅ Ｘａ２１
ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ１９９７ꎬ９(８):１２７９￣
１２８７

[２７]　 Ｋａｗａｓａｋｉ ＴꎬＮａｍ ＪꎬＢｏｙｅｓ Ｄ Ｃꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｄｕｐｌｉｃａｔｅｄ ｐａｉｒ ｏｆ ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ＲＩＮＧ￣ｆｉｎｇｅｒ Ｅ３ ｌｉｇａｓｅｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｔｈｅ ＲＰＭ１￣ａｎｄ ＲＰＳ２￣
ｍｅｄｉａｔｅｄ ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ [ Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ２００５ꎬ ４４ (２ ):
２５８￣２７０

[２８]　 Ｊｏｓｅｐｈ Ｌ ＭꎬＫｏｏｎ Ｔ ＴꎬＭａｎ Ｗ Ｓ. Ａｎｔｉｆｕｎｇａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈｙｄｒｏｇｅｎ
ｐｅｒｏｘｉｄｅ ａｎｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ｏｎ ｓｐｏｒｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｙｃｅｌｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ
ｏｆ Ｐｓｅｕｄｏｃｅｒｃｏｓｐｏｒａ ｓｐｅｃｉｅｓ [Ｊ] . Ｃａｎ Ｊ Ｂｏｔꎬ１９９８ꎬ７６(１２):２１１９￣
２１２４

[２９]　 Ｂａｉ ＨꎬＬａｎ Ｊ ＰꎬＧａｎ Ｑꎬｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙ￣
ｓｉｓ ｏｆ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｒｉｃｅ Ｘａ２１￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔ￣
ａｎｃｅ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ ( Ｓｔｕｔｔｇ )ꎬ ２０１２ꎬ １４ ( ６ ):
９１４￣９２２

[３０]　 Ｋａｏ Ｃ ＷꎬＢａｋｓｈｉ ＭꎬＳｈｅｒａｍｅｔｉ Ｉꎬｅｔ ａｌ. Ａ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｃａｂｂａｇｅ (Ｂｒａｓ￣
ｓｉｃａ ｃａｍｐｅｔｒｉｓ ｓｕｂｓｐ. Ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ) τ￣ ｔｙｐｅ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ￣Ｓ￣ ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ
ｓｔｉｍｕｌａｔｅｓ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｒｉｍｅｓ ａｇａｉｎｓｔ ａｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ
ｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ２０１６ꎬ９２(６):６４３￣６５９

[３１]　 Ｊｉｎ ＳꎬＳｕｎ ＤꎬＷａｎｇ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｇＭＴ ｇｅｎｅꎬｅｎｃｏ￣
ｄｉｎｇ ｆｏｒ ａ ｒｉｃｅ ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅ￣
ｖｉｓｉａｅ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ] . Ｊ Ｇｅｎｅｔꎬ ２０１４ꎬ ９３ ( ３ ):
７０９￣７１８

[３２]　 Ｃｈｏ Ｈ ＹꎬＬｅｅ ＣꎬＨｗａｎｇ Ｓ Ｇꎬｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＯｓＣｈＩ１
ｇｅｎｅꎬｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｌａｃｃａｓｅ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒꎬｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ
ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｇｅｎｅꎬ

２０１４ꎬ５５２(１):９８￣１０５
[３３] 　 Ｃｈｅｎｇ Ｈꎬ Ｌｉｕ Ｈꎬ Ｄｅｎｇ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＷＲＫＹ４５￣２ ＷＲＫＹ１３

ＷＲＫＹ４２ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｃａｓｃａｄｅ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｒｉｃｅ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｆｕｎｇａｌ ｐａｔｈｏｇｅｎ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１５ꎬ１６７(３):
１０８７￣１０９９

[３４] 　 Ｌｉｕ Ｊꎬ Ｃｈｅｎ Ｘꎬ Ｌｉａｎｇ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｏｆ ｒｉｃｅ
ＷＲＫＹ６２ ａｎｄ ＷＲＫＹ７６ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐａｔｈｏｇｅｎ
ｄｅｆｅｎｓｅ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１６ꎬ１７１(２):１４２７￣１４４２

[３５] 　 Ｎｕｒｕｚｚａｍａｎ ＭꎬＭａｎｉｍｅｋａｌａｉ ＲꎬＳｈａｒｏｎｉ Ａ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＮＡＣ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｇｅｎｅꎬ
２０１０ꎬ４６５(１):３０￣４４

[３６] 　 孙利军ꎬ李大勇ꎬ张慧娟ꎬ等. ＮＡＣ 转录因子在植物抗病和抗
非生物胁迫反应中的作用 [Ｊ] . 遗传ꎬ２０１２ꎬ３４(８):９９３￣１００２

[３７] 　 Ｗａｎｇ ＦꎬＬｉｎ ＲꎬＦｅｎｇ Ｊꎬｅｔ ａｌ. ＴａＮＡＣ１ ａｃｔｓ ａｓ ａ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ
ｏｆ ｓｔｒｉｐｅ ｒｕｓｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｗｈｅａｔꎬ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｔｏ
Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅꎬａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ ２０１５ꎬ ６
(１０８):１￣１５

[３８] 　 Ｇｒａｎｄ ＸꎬＥｓｐｉｎｏｚａ ＲꎬＭｉｃｈｅｌ Ｃꎬｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｓｉｔｉｖｅ
ａｎｄ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｏｆ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ
ｕｓｉｎｇ ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ
Ｊꎬ２０１２ꎬ１０(７):８４０￣８５０

[３９] 　 Ｚｈｅｎｇ ＸꎬＣｈｅｎ ＸꎬＺｈａｎｇ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａ
ｇｅｎｅ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｉｎ ｒｉｃｅ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ
２００４ꎬ５４(１):９９￣１０９

[４０] 　 Ｒａｏ Ｓ ＳꎬＥｌ￣Ｈａｂｂａｋ Ｍ ＨꎬＨａｖｅｎｓ Ｗ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＧｍＣａＭ４ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ ａｎｄ ｔｏｌｅｒ￣
ａｎｃｅ ｔｏ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ [Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌꎬ２０１４ꎬ１５(２):１４５￣１６０

[４１] 　 Ｔａｎｉｇｕｃｈｉ ＳꎬＭｉｙｏｓｈｉ ＳꎬＴａｍａｏｋｉ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｊａｓｍｏｎａｔｅ￣
ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｏｆ ｒｉｃｅ:ｐｒｏｄｕｃｔ ｏｆ ｗｈｉｃｈ ｈａｓ ａｎ
ａｎｔｉｆｕｎｇａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｇａｉｎｓｔ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ [Ｊ] . Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉ￣
ｏｌꎬ２０１４ꎬ１７１(８):６２５￣６３２

[４２] 　 Ｙｏｓｈｉｔｏｍｉ ＫꎬＴａｎｉｇｕｃｈｉ ＳꎬＴａｎａｋａ Ｋꎬｅｔ ａｌ. Ｒｉｃｅ ｔｅｒｐｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ
２４ (ＯｓＴＰＳ２４) ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｊａｓｍｏｎａｔｅ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｍｏｎｏｔｅｒｐｅｎｅ ｓｙｎ￣
ｔｈａｓｅ ｔｈａｔ ｐｒｏｄｕｃｅｓ ａｎ ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌ γ￣ ｔｅｒｐｉｎｅｎｅ ａｇａｉｎｓｔ ｒｉｃｅ
ｐａｔｈｏｇｅｎ [Ｊ] . Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１６ꎬ１９１:１２０￣１２６

[４３] 　 Ｄｉｘｏｎ Ｒ Ａ. Ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ [ Ｊ] .
Ｎａｔｕｒｅꎬ２００１ꎬ４１１(６８３９):８４３￣８４７

[４４] 　 林凡云ꎬ陆琼娴ꎬ徐剑宏ꎬ等. 两个与盐和赤霉病菌胁迫相关
的小麦糖基转移酶基因的克隆与表达 [ Ｊ] . 遗传ꎬ２００８ꎬ３０
(１２):１６０８￣１６１４

[４５] 　 Ｌａｎｇｌｏｉｓ￣Ｍｅｕｒｉｎｎｅ ＭꎬＧａｃｈｏｎ Ｃ ＭꎬＳａｉｎｄｒｅｎａｎ Ｐ. Ｐａｔｈｏｇｅｎ￣ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｇｅｎｅｓ ＵＧＴ７３Ｂ３ ａｎｄ
ＵＧＴ７３Ｂ５ ｉｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｆｏｒ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅ ｐｖ.
ｔｏｍａｔｏ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２００５ꎬ １３９ ( ４ ):
１８９０￣１９０１

[４６] 　 Ｓｉｍｏｎ ＣꎬＬａｎｇｌｏｉｓ￣Ｍｅｕｒｉｎｎｅ ＭꎬＤｉｄｉｅｒｌａｕｒｅｎｔ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｓｅｃ￣
ｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ ＵＧＴ７３Ｂ３ ａｎｄ ＵＧＴ７３Ｂ５
ａｒｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｒｅｄｏｘ ｓｔａｔｕｓ ｉｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｏ
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