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摘要：［目的］强致病锈菌亲和型树种欧美杨适合做寄主感病分子机理研究。研究表明转录因子及其调控ｍｉＲＮＡ在
杨树抗／感病过程中起重要的信号传导和调控作用，决定杨树与锈菌的亲和性。为深入研究杨树感病性，对欧美杨
Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ转录因子及其调控ｍｉＲＮＡ进行研究。［方法］构建锈菌侵染和未侵染 ｍｉＲＮＡ组、降解组文库和基因表
达谱文库，进行高通量测序。对基因表达谱结果进行生物信息学分析鉴定 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ，根据 ｍｉＲＮＡ组和降解组数
据确定Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ调控ｍｉＲＮＡ。应用定量ＰＣＲ技术鉴定候选 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ和其调控 ｍｉＲＮＡ的表达量。［结果］共
鉴定到２３０个欧美杨Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ，其中５５个Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ在锈菌侵染和未侵染叶片间表达量差异显著，其余表达量
变化不显著。基于降解组，共鉴定到由２２个ｍｉＲＮＡ调控１８个Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ的８６个转录后调控关系。定量ＰＣＲ结
果表明ＰＣ３ｐ２５２１０２２＿１与ＰｎｄＭＹＢ１７３存在转录后负调控关系。预测的Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ靶基因涉及水杨酸、茉莉酸、乙
烯和脱落酸等多个植物激素抗性路径。［结论］Ｅ４强致病锈菌侵染导致亲和型树种欧美杨２３．９％的Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ表
达量发生变化，锈菌侵染不但可以影响Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ的表达量，还可以启动或关闭Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ的表达。欧美杨在Ｅ４
强致病锈菌胁迫条件下，Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ转录后主要受ｍｉＲ１５９和ｍｉＲ８５８家族的ｍｉＲＮＡ调控。
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　　ＭｉｃｒｏＲＮＡｓ（ｍｉＲＮＡ）是一类由２０ ２２个核苷
酸构成的非编码小 ＲＮＡ，可通过结合靶基因 ｍＲＮＡ
的３′非翻译区（３′ｕｎｔｒａｎｓｌａｔｅｄｒｅｇｉｏｎ，３′ＵＴＲ）使其
降解或者阻碍其转录，从而在转录后水平控制基因

表达［１］。作为基因表达负调控子，ｍｉＲＮＡ主要在转
录后水平调节植物基因表达［２］，在植物新陈代谢、组

织生长、器官发育分化以及细胞程序性凋亡中起重

要作用［３－４］。此外，ｍｉＲＮＡ在植物感受逆境胁迫而
做出适应性调整的过程中发挥着重要的作用。特别

是在病原侵染过程中，ｍｉＲＮＡ能够调控植物抗病途
径中的关键靶基因来决定病原与寄主的亲和关系

（ｃｏｍｐａｔｉｂｌｅ／ｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｌｅｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ）。
ＭＹＢ（ｖｍｙｂａｖｉａｎｍｙｅｌｏｂｌａｓｔｏｓｉｓｖｉｒａｌｏｎｃｏｇｅｎｅ

ｈｏｍｏｌｏｇ）是一类在其 Ｎ端含有 ＭＹＢ结构域的转录
因子（ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ，ＴＦ）［５］。ＭＹＢ是植物中最
大的一类转录因子家族，涉及水杨酸（ｓａｌｉｃｙｌｉｃ
ａｃｉｄ，ＳＡ）、脱落酸（ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ，ＡＢＡ）及茉莉酸
（ｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄ，ＪＡ）等植物抗病信号传导通路。拟
南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎ）ＭＹＢ３０编码通过调控超
长链（ｖｅｒｙｌｏｎｇｃｈａｉｎ）脂肪酸的合成应答病原入
侵［６］。ＭＹＢ４４经由 ＷＲＫＹ７０激活 ＳＡ介导的防卫
反应，抑制ＪＡ介导的防卫反应，通过拮抗调节方式
调控拟南芥对生物胁迫应答［７］。水稻 ＯｓＬＴＲ１编
码 ＭＹＢ转录因子调控 ＪＡ防御反应［８］。根据蛋白

含有结构域的数量，ＭＹＢ转录因子分为４种类型，
其中 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ转录因子参与植物响应生物和非
生物胁迫等过程［９］。目前发现的植物 ＭＹＢ在非
生物 胁 迫 表 达 过 程 主 要 受 ｍｉＲ１５９、ｍｉＲ８２８、
ｍｉＲ１７２和 ｍｉＲ３１９等家族的 ｍｉＲＮＡ调控。例如拟
南芥 ＡＢＡ刺激促进 ｍｉＲ１５９积累，ｍｉＲ１５９过表达
则抑制 ＭＹＢ１０１和 ＭＹＢ３３转录［１０］。

对落叶松 －杨栅锈菌（Ｍｅｌａｍｐｓｏｒａｌａｒｉｃｉｐｏｐｕｌｉ
ｎａ）Ｅ４生理小种侵染欧美杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｅｕｒａｍｅｒｉｃａ
ｎａ）研究过程中［１１］，我们发现欧美杨抗病相关基因

的表达并未发生预想的显著上调。以 ＮＢＳＬＲＲ基
因为例，Ｅ４生理小种侵染后仅８个 ＴＩＲＮＢＳＬＲＲ表
达上调，另有 １１个 ＴＩＲＮＢＳＬＲＲ和 ３个 ＣＣＮＢＳ
ＬＲＲ基因表达下调，其余２１个 ＮＢＳＬＲＲ基因在 Ｅ４
生理小种侵染后表达量未发生显著变化。但，与抗

病相关的 ＮＡＣ、ＷＲＫＹ和 ＭＹＢ等转录因子基因表
达量却发生显著变化。大量研究表明 ｍｉＲＮＡ参与
植物生长发育和胁迫应答中的各个方面，可以在不

同层面对靶基因进行调控，是基因表达精细调控必

不可少的重要手段，处于复杂调控网络中的关键位

置。关于木本植物 ｍｉＲＮＡ在病原菌胁迫中的调控
机制的研究相对较少，特别是“杨树 －锈菌”体系的
ｍｉＲＮＡ调控机制研究仍处于探索阶段［１１，１２］。为揭

示欧美杨对Ｅ４锈菌感病的分子调控机理，本研究通
过ｍｉＲＮＡ组、降解组（ｄｅｇｒａｄｏｍｅ）和基因表达谱
（ｄｉｇｉｔａｌｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｐｒｏｆｉｌｉｎｇ，ＤＧＥ）等高通量测序
技术对锈菌侵染前后欧美杨 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ基因及其调
控ｍｉＲＮＡ进行研究。

１　材料与方法
１．１　试验材料与锈菌接种

锈菌接种组（Ｒｕｓｔ＋）：Ｅ４强致病性落叶松 －杨
栅锈菌（东北林业大学森林病理学标本室保存）孢

子悬浮液（ｄｄＨ２Ｏ，含０．００４％ Ｔｗｅｅｎ２０）接种欧美
杨叶间隔期指数（ｌｅａｆｐｌａｓｔｏｃｈｒｏｎｙｉｎｄｅｘ，ＬＰＩ）为５
９的完全展开的叶片；对照组（Ｒｕｓｔ－）：ｄｄＨ２Ｏ（含
０．００４％ Ｔｗｅｅｎ２０）处理欧美杨叶片［１３］，分别进行３
个生物重复。接种量控制在０．０１ｍＬ·ｃｍ－２孢子悬
浮液。孢子悬浮液对水琼脂培养基喷雾，显微镜下

计数，计算接种密度 ρ＝６０个孢子·ｃｍ－２。Ｒｕｓｔ＋
和Ｒｕｓｔ－叶片同置于１６℃，相对湿度６０％，１６ｈ光
照·日 －１（８０ｕＥｍ－２ｓ－１）培养。分别在时间点２ｈｐｉ
（ｈｏｕｒｓｐｏｓｔｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ）、６ｈｐｉ、１２ｈｐｉ、２４ｈｐｉ、４８ｈｐｉ、
９６ｈｐｉ及１６８ｈｐｉ分别收集 Ｒｕｓｔ＋和 Ｒｕｓｔ－叶片等
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量混合ＣＴＡＢ法提取各自处理组总ＲＮＡ。
１．２　组构建及测序

根据ＩｌｌｕｍｉｎａＳｍａｌｌＲＮＡ制备试剂盒说明书（Ｉｌ
ｌｕｍｉｎａ’ｓＴｒｕＳｅｑＳｍａｌｌＲＮＡＳａｍｐｌｅＰｒｅｐａｒａｔｉｏｎＧｕｉｄｅ
１）构建Ｒｕｓｔ＋和Ｒｕｓｔ－ｍｉＲＮＡ组。构建Ｒｕｓｔ＋降
解组 ｃＤＮＡ文库。根据 Ｉｌｌｕｍｉｎａ／Ｓｏｌｅｘａ标准步骤
（ｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌｍＲＮＡＳｅｑ ｓａｍｐｌｅｐｒｅｐａｒａｔｉｏｎ ｐａｒｔ＃
１５０１８４６０Ｒｅｖ．Ａ，Ｏｃｔｏｂｅｒ２０１０．Ｉｌｌｕｍｉｎａ，ＳａｎＤｉｅ
ｇｏ，ＣＡ，ＵＳＡ）构建 Ｒｕｓｔ＋和 Ｒｕｓｔ－ＤＧＥ文库。构
建好的ｍｉＲＮＡ组、降解组ｃＤＮＡ文库和ＤＧＥ文库送
联川生物（ＬＣＢｉｏ：ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｌｃｂｉｏ．ｃｏｍ／）进行测
序并应用 ｌｌｕｍｉｎａ’ｓＳｅｑｕｅｎｃｉｎｇＣｏｎｔｒｏｌＳｔｕｄｉｏｓｏｆｔ
ｗａｒｅｖｅｒｓｉｏｎ２．８（ＳＣＳｖ２．８）、Ｉｌｌｕｍｉｎａ’ｓＲｅａｌＴｉｍｅ
Ａｎａｌｙｓｉｓｖｅｒｓｉｏｎ１．８．７０（ＲＴＡｖ１．８．７０）、Ｉｌｌｕｍｉｎａ’ｓ
Ｐｉｐｅｌｉｎｅｖｅｒｓｉｏｎ１．５和ＡＣＧＴ１０１ｍｉＲｖｅｒｓｉｏｎ４．２（ＬＣ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｈｏｕｓｔｏｎ，ＴＸ，ＵＳＡ）等完成数据均一化［１４］

和基础数据处理。

１．３　生物信息学分析
筛选毛果杨（Ｐ．ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ）和拟南芥基因组中

的Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ，构建本地数据库，以 ＤＧＥ测序结果
结合本实验室欧美杨转录组数据进行 ＢＬＡＳＴＰ比对
（Ｅ值 ＜１ｅ－１０）筛选欧美杨 Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢｓ。根据
ＤＧＥ测序结果确定锈菌接种前后 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ表达
量变化，ｌｏｇ２（ｒｕｓｔ＋／ｒｕｓｔ－）≥１定义为表达量上调、
ｌｏｇ２（ｒｕｓｔ＋／ｒｕｓｔ－）≤－１定义为表达量下调、－１＜
ｌｏｇ２（ｒｕｓｔ＋／ｒｕｓｔ－）＜１定义为表达量未发生显著变
化。根据伪发现率（ｆａｌｓｅｄｉｓｃｏｖｅｒｙｒａｔｅ，ＦＤＲ）控制差
异表达基因［１４］。根据ｍｉＲＮＡ组和降解组鉴定ｍｉＲ
ＮＡ与其靶向 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ的调控关系。根据 Ｒ２Ｒ３
ＭＹＢｓ结合域（ｂｉｎｄｉｎｇｍｏｔｉｆｓ）筛选毛果杨基因组潜
在的靶基因，并依据ＳＴＲＩＮＧ（ｈｔｔｐ：／／ｓｔｒｉｎｇｄｂ．ｏｒｇ／）
收录的拟南芥同源基因预测 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ与靶基因
的互做关系。对靶基因进行ＧＯ（ｇｅｎｅｏｎｔｏｌｏｇｙ）富集
分析（ｈｔｔｐ：／／ｇｅｎｅｏｎｔｏｌｏｇｙ．ｏｒｇ／）。
１．４　荧光定量ＰＣＲ

分别以７个时间点 Ｒｕｓｔ＋和 Ｒｕｓｔ－第一链 ｃＤ
ＮＡ为模板，应用ＧｏＴａｑ２ＳｔｅｐＲＴｑＰＣＲＳｙｓｔｅｍ试剂
盒在ＢｉｏＲａｄｉＣｙｃｌｅｒｉＱＴＭ５荧光定量 ＰＣＲ仪上进行
扩增。根据测序结果合成 ＰＣ３ｐ２５２１０２２＿１引物
（ｍｉＦ：５′ＧＴＧＴＣＧＴＧＣＧＧＣＡＣＴＧＡＡ３′，ｍｉＲ：５′
ＧＡＴＡＡＴＴＧＧＧＣＴＣＣＧＴ３′）和 ＰｎｄＭＹＢ１７３引物
（ＭＹＢ１７３Ｆ：５′ＧＡＡＧＡＣＧＡＧＧＣＧＴＴＡＣＡＧＡＧ
３′，ＭＹＢ１７３Ｒ：５′ＧＧＣＣＣＴＧＡＴＧＡＴＴＧＴＧＴＣＡＴ
３′）。选用毛果杨１８ｓＲＮＡ基因（１８ＳＦ：５′ＣＧＡＡＧＡ

ＣＧＡＴＣＡＧＡＴＡＣＣＧＴＣＣＴＡ３′，１８ＳＲ：５′ＴＴＴＣＴＣ
ＡＴＡＡＧＧＴＧＣＴＧＧＣＧＧＡＧＴ３′）作为内参基因
（ｐｏｓｉｔｉｖｅｉｎｔｅｒｎａｌｃｏｎｔｒｏｌ）［１５－１６］。使用２步法ＰＣＲ进
行４０个循环并测定融解曲线。相对定量法计算３
次重复试验初始模板量ｌｏｇ２（ｒｕｓｔ＋／ｒｕｓｔ－）比值，两
配对样本ｔ检验差各时间点间异显著性。

２　结果与分析
２．１　锈菌接种及症状观察

欧美杨被Ｅ４强致病性锈菌侵染至７ｄｐｉ时叶组
织坏死，无过敏反应（ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅｒｅｓｐｏｎｓｅ，ＨＲ）症
状产生，且已产生大量夏孢子堆（图 １Ｒｕｓｔ＋），
ｄｄＨ２Ｏ对照处理组无明显变化（图１Ｒｕｓｔ－）。Ｒｕｓｔ
＋组叶片在２ｈｐｉ １ｄｐｉ未表现明显症状，２ｄｐｉ叶
片局部出现细小褪绿斑点，４ｄｐｉ叶片可见明显黄色
斑点，７ｄｐｉ病斑面积扩大，锈菌完成一个生长周期
开始形成夏孢子堆。发病过程中未见 ＨＲ和细胞程
序化死亡（ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄｃｅｌｌｄｅａｔｈ，ＰＣＤ）等抗性症状
出现，表明欧美杨为高感病树种，与 Ｅ４强致病性锈
菌构成亲和型互做关系。

图１　锈菌侵染后欧美杨症状
Ｆｉｇ．１　Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａｓｙｍｐｔｏｍｓｐｏｓｔ－ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ

ｏｆＭ．ｌａｒｉｃｉ－ｐｏｐｕｌｉｎａ

２．２　欧美杨Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ基因表达量差异
ＤＧＥ测序共鉴定到欧美杨２３０个Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ基

因，其中ｌｏｇ２（ｒｕｓｔ＋／ｒｕｓｔ－）表达量有差异的基因５５
个（３６个锈菌接种后表达量上调，１９个表达量下
调），１７５个表达量未发生显著变化。与毛果杨基因
组相比较，有３６个毛果杨 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ未在 ＤＧＥ测
序中找到同源基因。此外，ＤＧＥ测序检测到２０８个
ＭＹＢ相关基因（ｍｙｂｌｉｋｅｇｅｎｅ），其中２１个表达量下
调、３个表达量下调、其余表达量未发生显著变化。
进一步分析表达发生变化的 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ基因，有１０
个锈菌侵染前不表达的 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ在锈菌侵染后
表达，另有９个锈菌侵染前表达的 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ在锈
菌侵染后停止表达（图 ２）。表明，锈菌侵染不但可
以调控 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ的表达量，还可以启动或关闭
Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ的表达。

６５２



第２期 王　峰，等：ＭｉｃｒｏＲＮＡ转录后调控欧美杨Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ抗锈菌表达

２．３　欧美杨Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ调控ｍｉＲＮＡ鉴定
综合分析 ｍｉＲＮＡ组和降解组数据，鉴定到 １８

个Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ与２２个 ｍｉＲＮＡ共组成８６对转录后
调控关系（图３）。仅有７对转录后调控是单一ｍｉＲ
ＮＡ对单一Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ，其余均为１个ｍｉＲＮＡ调控多
个Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ且每个Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ受２个以上（包括
２个）ｍｉＲＮＡ调控。调控 ｍｉＲＮＡ主要集中在
ｍｉＲ１５９（６个）和 ｍｉＲ８５８（５个）２个家族，同时检测
到ＰＣ３ｐ２５２１０２２＿１和 ＰＣ５ｐ３０１０１９＿３（图 ３黄色
标识）２条新ｍｉＲＮＡ。

图２　锈菌侵染前后欧美杨Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ表达量
Ｆｉｇ．２　ＥｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＰｏｐｕｌｕｓ×ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａＲ２Ｒ３－ＭＹＢｓｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏ

Ｍ．ｌａｒｉｃｉ－ｐｏｐｕｌｉｎａｉｎｆｅｃｔｉｏｎ

图３　欧美杨ｍｉＲＮＡｓ调控Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ网络
Ｆｉｇ．３　Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａｒｅｇｕｌａｔｏｒｙｎｅｔｗｏｒｋｓｏｆｍｉＲＮＡｓｔｏＲ２Ｒ３－ＭＹＢｓ

２．４　欧美杨 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ及其调控 ｍｉＲＮＡ表达量
验证

　　鉴于鉴定到的 ｍｉＲＮＡ与 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ转录后调
控关系比较复杂，本研究暂选择一对一调控关系的

新ｍｉＲＮＡ调控关系进行荧光定量 ＰＣＲ验证。ＰＣ
３ｐ２５２１０２２＿１在锈菌接种后 ７个时间点（２ｈｐｉ、６
ｈｐｉ、１２ｈｐｉ、２４ｈｐｉ、４８ｈｐｉ、９６ｈｐｉ和１６８ｈｐｉ）表达量
变化处于－０．５ ０．５之间，变化幅度较小，在１２
９６ｈｐｉ出现往复式波动（图４柱状图）。ＰｎｄＭＹＢ１７３
表达量变化处于－２ ３之间，变化幅度较大，在１２
９６ｈｐｉ同样出现往复式波动，且与其调控 ｍｉＲＮＡ

ＰＣ３ｐ２５２１０２２＿１呈负调控关系（图４折线图）。两
配对样本ｔ检验结果表明有ＰＣ３ｐ２５２１０２２＿１表达量
有５个相邻时间点差异极显著（ｎ＝３），ＰｎｄＭＹＢ１７３
表达量有４个相邻时间点差异极显著（ｎ＝３）。
２．５　欧美杨差异表达Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ靶基因预测

根据结合域，５５个差异表达 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ中的
４８个成功预测到共计３３６个靶基因。依据 ＳＴＲＩＮＧ
数据库预测４８个差异表达 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ与靶基因构

图４　锈菌侵染欧美杨后Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ及其调控ｍｉＲＮＡ表达量
Ｆｉｇ．４　ＥｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＰｏｐｕｌｕｓ×ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａＲ２Ｒ３－ＭＹＢｓａｎｄ

ｍｉＲＮＡｓｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏＭ．ｌａｒｉｃｉ－ｐｏｐｕｌｉｎａｉｎｆｅｃｔｉｏｎ

成４００个互做关系（图 ５）。其中 ＰｎｄＭＹＢｘ３０具有
最多的１３９个靶基因，构成１３９个互做关系。根据
亚细胞定位，这些靶基因主要定位于细胞核（ｎｕｃｌｅ
ｕｓ）、质膜（ｐｌａｓｍａｍｅｍｂｒａｎｅ）、高尔基体（ｇｏｌｇｉ）、液
泡（ｖａｃｕｏｌｅ）和叶绿体（ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ）等细胞器。ＧＯ
富集分析表明１３９个靶基因涉及多个与免疫、植物
激素相应和抗逆相关的生物过程（ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｐｒｏｃｅｓｓ，
表１）。
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图５　欧美杨Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ靶基因网络
Ｆｉｇ．５　Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａｒｅｇｕｌａｔｏｒｙｎｅｔｗｏｒｋｓｏｆＲ２Ｒ３－ＭＹＢｓｔｏｔａｒｇｅｔｇｅｎｅｓ

表１　靶基因ＧＯ富集分析
Ｔａｂｌｅ１ＧＯｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔａｒｇｅｔｇｅｎｅｓ

序号

Ｎｏ．
ＧＯ术语

ＧＯａｎｎｏｔａｔｉｏｎ
功能描述

Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
基因数

Ｇｅｎｎｕｍｂｅｒ
ｐ值
ｐｖａｌｕｅ

伪发现率

ＦＤＲ
１ ＧＯ：００４５０８７ 先天免疫应答 ｉｎｎａｔｅｉｍｍｕｎｅｒｅｓｐｏｎｓｅ ５ ０．０００３５ ０．００２１
２ ＧＯ：０００２３７６ 免疫系统进程 ｉｍｍｕｎｅｓｙｓｔｅｍｐｒｏｃｅｓｓ ５ ０．０００４６ ０．００２７
３ ＧＯ：０００６９５５ 免疫应答 ｉｍｍｕｎｅｒｅｓｐｏｎｓｅ ５ ０．０００４６ ０．００２７
４ ＧＯ：００５０８９６ 响应刺激 ｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｓｔｉｍｕｌｕｓ ３４ １．４０Ｅ－１６ １．４０Ｅ－１５
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３　讨论
由ｍｉＲＮＡ介导的植物抗病性已有比较深入的

研究［１７－１９］。但ｍｉＲＮＡ转录后调控相关的植物感病
性研究还处于起步阶段。以往研究表明效应因子诱

导的感病性（ｅｆｆｅｃｔｏｒｔｒｉｇｇｅｒｅｄｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ，ＥＴＳ）决

定杨树对锈菌的互作亲和关系（抗／感病性）。病原
侵染后，植物基础抗病性（ｂａｓａｌｄｉｓｅａｓｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ）由
病原诱导的免疫反应（ｐａｔｈｏｇｅｎａｓｓｏｃｉａｔｅｄｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｐａｔｔｅｒｎｓｔｒｉｇｇｅｒｅｄｉｍｍｕｎｉｔｙ，ＰＴＩ），ＥＴＳ和效应因子诱
导免疫反应（ｅｆｆｅｃｔｏｒｔｒｉｇｇｅｒｅｄｉｍｍｕｎｉｔｙ，ＥＴＩ）的综合
反应过程构成［９］。ＰＴＩ、ＥＴＳ和 ＥＴＩ过程涉及到感病

８５２



第２期 王　峰，等：ＭｉｃｒｏＲＮＡ转录后调控欧美杨Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ抗锈菌表达

性增强因子 １（ｅｎｈａｎｃｅｄｄｉｓｅａｓｅｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ１，
ＥＤＳ１）和非小种专化抗病因子 １（ｎｏｎｒａｃｅｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｄｉｓｅａｓｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ１，ＮＤＲ１）激活 ＴＩＲＮＢＳＬＲＲ和
ＣＣＮＢＳＬＲＲ等抗性蛋白（Ｒ）完成抗病过程。在
ＥＤＳ１／ＮＤＲ１到Ｒ蛋白的抗病性激活过程中涉及到
复杂的信号传导和植物激素调节过程。在 ＮＤＲ１将
细胞膜外的病原入侵信号传递到膜内后，一系列的

ＴＦ即被激活，主要包括 ＮＡＣ、ＷＲＫＹ、ＡＰ２和 ＭＹＢ
等。继而ＳＡ、ＪＡ和ＥＴ等植物激素相关的抗病路径
启动。在这个复杂的寄主病原互作体系中，ＴＦ与其
调控ｍｉＲＮＡ是决定寄主与病原亲和性的重要因素，
如果抗病信号传导受阻或 ｍｉＲＮＡ调控失活寄主即
体现为亲和型症状，如果抗病信号顺利传导则寄主

将产生ＨＲ和ＰＣＤ等抗性症状。靶基因预测表明欧
美杨差异表达Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ可启动 ＳＡ、ＪＡ、ＥＴ和脱落
酸（ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ）等多个植物激素路径。实际接种
试验中欧美杨并未发生 ＨＲ或 ＰＣＤ等症状，表明欧
美杨的抗性信号传导过程可能出现了阻碍。本研究

仅对一对 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ转录后调控进行了荧光定量
ＰＣＲ验证，这还不足以检验出这种阻碍是否出现在
Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ转录后调控的层次上。因此，有必要对
８６对转录后调控关系逐一验证，综合分析欧美杨的
感病性机理。

４　结论
Ｅ４强致病锈菌侵染导致亲和型树种欧美杨２３．

９％的Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ表达量发生变化，锈菌侵染不但
可以影响 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ的表达量，还可以启动或关闭
Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ的表达。欧美杨在 Ｅ４强致病锈菌胁迫
条件下，Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ转录后主要受 ｍｉＲ１５９和
ｍｉＲ８５８家族的 ｍｉＲＮＡ调控。已验证的 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ
与 ｍｉＲＮＡ存在负向转录后调控关系。Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ
靶基因涉及多个与免疫、植物激素相应和抗逆相关

的生物过程。
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ｓｉｓｔａｎｃｅｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＲｅｐｏｒｔｓ，２０１５，３４
（５）：８３１－８４１．

［１７］ＮａｗｒａｔｈＣ，ＭｅｔｒａｕｘＪＰ．Ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄｉｎｄｕｃｔｉｏｎｄｅｆｉｃｉｅｎｔｍｕｔａｎｔｓ
ｏｆＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｅｘｐｒｅｓｓＰＲ２ａｎｄＰＲ５ａｎｄａｃｃｕｍｕｌａｔｅｈｉｇｈｌｅｖｅｌｓ
ｏｆｃａｍａｌｅｘｉｎ．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ．１９９９；１１：１３９３－１４０４．

［１８］ＮａｖａｒｒｏＬ，ＤｕｎｏｙｅｒＰ，ＪａｙＦ，ｅｔａｌ．ＡｐｌａｎｔｍｉＲＮＡｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓｔｏ
ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｂｙｒｅｐｒｅｓｓｉｎｇａｕｘｉｎｓｉｇｎａｌｉｎｇ．Ｓｃｉｅｎｃｅ．
２００６；３１２：４３６－４３９．

［１９］ＬｉｕＰＴ，ＷｈｅｅｌｗｒｉｇｈｔＭ，ＴｅｌｅｓＲ，ｅｔａｌ．ＭｉｃｒｏＲＮＡ２１ｔａｒｇｅｔｓｔｈｅ
ｖｉｔａｍｉｎＤｄｅｐｅｎｄｅｎｔａｎｔｉｍｉｃｒｏｂｉａｌｐａｔｈｗａｙｉｎｌｅｐｒｏｓｙ．ＮａｔＭｅｄ．
２０１２；１８：２６７－２７３．

（责任编辑：张　研）

９５２


