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　　摘要：为了解Ｓ－腺苷甲硫氨酸合成酶（ＳＡＭＳ）在水稻逆境响应过程中的作用，首先分析了水稻中 ＳＡＭＳ的家族
成员ＳＡＭ２（ＺＢＳ２）、ＳＡＭ１、ＭＥＴＫ３、ＺＢＳ２Ｌ和ＳＡＭ５的同源性及理化性质，其次分析了它们在水稻原生质体中的定位，
最后分析了这些基因响应病原菌和植物激素的表达情况。试验结果表明，ＳＡＭＳ蛋白具有高度同源性，在水稻细胞
质、细胞膜和细胞核中均有表达。水稻白叶枯病菌侵染下调ＺＢＳ２、ＳＡＭ５表达，增强ＭＥＴＫ３、ＳＡＭ１、ＺＢＳ２Ｌ表达。外源
激素处理也影响ＳＡＭＳ表达：其中乙烯下调所有ＳＡＭＳ表达；赤霉素增强ＭＥＴＫ３表达，但减弱ＳＡＭ１、ＳＡＭ５表达；水杨
酸诱导ＭＥＴＫ３表达，但抑制ＺＢＳ２、ＳＡＭ１、ＺＢＳ２Ｌ和ＳＡＭ５表达；脱落酸抑制ＺＢＳ２、ＭＥＴＫ３表达。因此，ＳＡＭＳ家族成员
可能调控水稻的抗性反应，但功能和机制存在差异。
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　　作为世界主要粮食之一，水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）
长期遭受生物和非生物胁迫。由水稻白叶枯病菌

（Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓｏｒｙｚａｅｐｖ．ｏｒｙｚａｅ，Ｘｏｏ）引起的白叶枯
病是严重的水稻病害［１］。在感知到病原体入侵时，

植物会迅速激活一个复杂的植物激素信号网络来

进行防御。水杨酸 （ＳＡ）介导植物对生物营养和半

生物营养病原体的抗性，而茉莉酸 （ＪＡ）则作用于
对抗腐生性病原菌［１－２］。然而脱落酸 （ＡＢＡ）参与
植物的防御机制尚未完全探究清楚，有研究表明，

ＪＡ或ＡＢＡ单一处理均可增强植物的抗性，但 ＪＡ和
ＡＢＡ共处理下植物对于病原菌的防御效果不如 ＪＡ
或ＡＢＡ单一处理有效［３－４］。乙烯 （ＥＴ）在病原菌
与植物的相互作用中具有双重功能：一方面，它能

够促进病原菌的侵染；另一方面，ＥＴ也是高等植物
抗病反应中的重要信号化合物，能够调控植物的防

御反应［５］。在高等植物中，ＥＴ合成以甲硫氨酸为前
体，通过 Ｓ－腺苷甲硫氨酸合成酶 （ＳＡＭＳ）合成
Ｓ－腺苷甲硫氨酸 （ＳＡＭ），然后转化为１－氨基环
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丙基－１－羧酸 （ＡＣＣ），最终通过 ＡＣＣ合成 ＥＴ［６］。
其中，Ｓ－腺苷甲硫氨酸合成酶 （ＳＡＭＳ）负责Ｓ－腺
苷甲硫氨酸的合成，在植物响应外界胁迫过程中发

挥重要作用。

ＳＡＭ广泛存在于生物体中，并参与多个生理生
化过程。它不仅是 ＥＴ和木质素的合成前体，还能
够响应环境胁迫［７－８］。ＳＡＭ也可作为植物铁载体
的前体，参与植物体内铁物质的运输［９］。此外，经

脱羧和转氨丙基的作用下，ＳＡＭ可生成亚精胺、精
胺等多胺，参与细胞生长、凋亡等生理过程［１０－１２］。

在植物受到病原体入侵时，部分多胺被多胺氧化酶

（ＰＡＯ）氧化分解，引起下游相关抗病基因和细胞死
亡相关基因的表达，进而响应生物胁迫［１３］。

ＳＡＭＳ也参与植物对外界胁迫的响应。外施
ＡＢＡ可降低番茄 ＳＡＭＳ基因的表达［１４］。野生大豆

ＧｓＳＡＭＳ转入水稻后，可提高水稻过氧化氢酶活性，
进而增强水稻的耐盐性［１５］。缺铁条件下可诱导拟

南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ）根部 ２个 ＳＡＭＳ基因
ＡｔＳＡＭ１和ＡｔＳＡＭ２表达，导致 ＥＴ产量增加［１６］。此

外，其他蛋白也可调控 ＳＡＭＳ，影响 ＳＡＭ和 ＥＴ含
量［１７－１８］。在水稻中，Ｆ－ｂｏｘ蛋白 ＯｓＦＢＫ１２靶向降
解ＯｓＳＡＭＳ１，影响 ＡＣＣ合成，进而调节叶片衰老和
种子大小［１９］。在不同植物中，ＳＡＭＳ的生理生化功
能有所差异，如大麦ＨｖＳＡＭ３可增强植物耐盐性和耐
旱性，拟南芥ＡｔＳＡＭ３可促进花粉管的生长［２０－２１］。

在抗病方面，如 ＳＡ、ＪＡ和 ＥＴ等防御相关植物
激素的生物合成可调控植物的抗病响应［２２］。作为

植物激素ＥＴ生物合成的副产物，氰化物可通过限
制植物组织中病原菌的生长，进而增强植物对稻瘟

病菌的抗性［２３］。ＳＡＭ１不仅通过多胺和 Ｈ２Ｏ２增强
番茄对碱胁迫的耐受性，也可增加 ＥＴ含量，提高水
稻抗稻瘟病的能力［２４－２５］。然而，不同物种所具有的

ＳＡＭＳ基因种数有所不同，Ａｈｍａｄｉｚａｄｅｈ等认为，水
稻有６个 ＳＡＭＳ基因［２６］。但是，目前对于水稻中

ＳＡＭＳ基因家族是否受外源激素调控、是否参与抗
水稻白叶枯病仍不清楚。因此，本研究通过生信分

析、水稻原生质体亚细胞定位、基因差异表达等分

析探究水稻ＳＡＭＳ基因家族成员在水稻抗病及激素
响应中的作用，为深入揭示该基因家族的调控功能

奠定基础。

１　材料与方法

１．１　试验材料
１．１．１　植物材料、菌株和质粒　试验于 ２０２４年

８—１２月在海南大学海南省热带生物资源可持续利
用重点实验室中进行。水稻ＴＰ３０９和ＺＨ１１为笔者
所在实验室种植并保存，水稻白叶枯病菌 ＰＸＯ９９Ａ

由笔者所在实验室保存［２７］，大肠杆菌 ＤＨ５α购买于
北京博迈德公司。本研究中所用质粒包括

ｐＲＴＶｎＧＦＰ、ＺＢＳ２－ＧＦＰ、ＳＡＭ１－ＧＦＰ、ＭＥＴＫ３－
ＧＦＰ、ＺＢＳ２Ｌ－ＧＦＰ、ＳＡＭ５－ＧＦＰ。
１．１．２　引物　本研究所用引物由生工生物科技有
限公司合成，如表１所示。
１．２　试验方法
１．２．１　水稻原生质体亚细胞定位　利用引物
９２ｏｓＢｉｆｃＦ／Ｒ、ＳＡＭＳ１ＢｉＦｃＦ／Ｒ、ＳＡＭＳ３ＢｉＦｃＦ／Ｒ 和

ＳＡＭＳｌｉｋｅＢｉＦｃＦ／Ｒ分别扩增并纯化回收目的基因
ＺＢＳ２、ＳＡＭ１、ＭＥＴＫ３、ＺＢＳ２Ｌ和 ＳＡＭ５。通过无缝克
隆技术，将目的片段连接在 ＫｐｎⅠ酶切后的水稻原
生质体亚细胞定位相关载体 ｐＲＴＶｎＧＦＰ上，获得正
确的重组载体菌株 ＺＢＳ２－ＧＦＰ、ＳＡＭ１－ＧＦＰ、
ＭＥＴＫ３－ＧＦＰ、ＺＢＳ２Ｌ－ＧＦＰ和 ＳＡＭ５－ＧＦＰ。利用
天根生化科技（北京）有限公司的无内毒素质粒大

提试剂盒提取重组质粒 ＺＢＳ２－ＧＦＰ、ＳＡＭ１－ＧＦＰ、
ＭＥＴＫ３－ＧＦＰ、ＺＢＳ２Ｌ－ＧＦＰ和 ＳＡＭ５－ＧＦＰ，并置于
－２０℃保存。
以水稻ＴＰ３０９幼苗为材料，参照ＰＥＧ法制备水

稻原生质体，并进行适当修改［２８］。将剥壳消毒的水

稻ＴＰ３０９种子置于 １／２ＭＳ固体培养基（２．１５ｇ／Ｌ
ＭＳ、１０ｇ／Ｌ蔗糖、８ｇ／Ｌ琼脂，ｐＨ值＝５．８）中，暗培养
１２～１４ｄ。将水稻茎切片后，先置于１０９．３０２ｇ／Ｌ甘
露醇中平衡１０ｍｉｎ，然后浸于酶解液（１０９．３ｇ／Ｌ甘
露醇、１．９ｇ／Ｌ２－吗啉乙磺酸、３ｇ／Ｌ纤维素酶 ＲＳ、
７５ｇ／Ｌ离析酶 Ｒ１０、１ｇ／Ｌ牛血清白蛋白、０１４７ｇ／Ｌ
ＣａＣｌ２·２Ｈ２Ｏ和０．０３％ β－巯基乙醇）５０ｒ／ｍｉｎ下
酶解３．５ｈ。利用筛网过滤溶液，获得滤液，室温下
１００ｇ离心 ５ｍｉｎ，弃上清。加入 １０ｍＬＷ５
（０．３９１ｇ／Ｌ２－吗啉乙磺酸、０．３７３ｇ／ＬＫＣｌ、９ｇ／Ｌ
ＮａＣｌ和１８．４ｇ／ＬＣａＣｌ２·２Ｈ２Ｏ）润洗沉淀，再次离
心去上清。最后加入２ｍＬＭＭＧ（１０９．３０２ｇ／Ｌ甘露
醇、３．０５ｇ／ＬＭｇＣｌ２·６Ｈ２Ｏ和０．７８１ｇ／Ｌ２－吗啉乙
磺酸），重悬原生质体，并置于室温暗处保存。

向１００μＬ原生质体悬浮液中加入 １０μＬ的
０５ｇ／Ｌ质粒混合液（１∶１混合），轻摇混匀。然后，
加入１１０μＬＰＥＧ－ＣａＣｌ２溶液（１４５．７４８ｇ／Ｌ甘露
醇，０．４ｇ／Ｌ聚乙二醇 ４０００和 ０．７８１ｇ／ＬＣａＣｌ２·
２Ｈ２Ｏ），轻弹混匀，室温暗处转化１５ｍｉｎ。加入４４０μＬ
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表１　本研究所用引物

引物名称 序列（５′→３′） 用途

ＳＡＭＳ１ＢｉＦｃＦ ＴＣＣＣＣＧＧＧＴＧＡＧＣＴＣＧＧＴＡＣＣＡＴＧＧＣＣＧＣＡＣＴＴＧＡＴＡＣＣＴＴ 水稻原生质体亚细胞定位

ＳＡＭＳ１ＢｉＦｃＲ ＣＧＣＡＣＴＡＧＴＡＡＧＣＴＴＧＧＴＡＣＣＧＧＣＡＧＡＡＧＧＣＴＴＣＴＣＣＣＡＣＴ 水稻原生质体亚细胞定位

ＳＡＭＳ３ＢｉＦｃＦ ＴＣＣＣＣＧＧＧＴＧＡＧＣＴＣＧＧＴＡＣＣＡＴＧＧＣＴＧＡＧＧＴＴＧＡＣＡＣＣＴＴ 水稻原生质体亚细胞定位

ＳＡＭＳ３ＢｉＦｃＲ ＣＧＣＡＣＴＡＧＴＡＡＧＣＴＴＧＧＴＡＣＣＴＧＣＡＧＡＡＧＧＣＴＣＣＴＣＣＣＡＣＴ 水稻原生质体亚细胞定位

ＳＡＭＳｌｉｋｅＢｉＦｃＦ ＴＣＣＣＣＧＧＧＴＧＡＧＣＴＣＧＧＴＡＣＣＡＴＧＧＣＧＧＣＧＧＡＧＡＣＧＴＴＣＣＴ 水稻原生质体亚细胞定位

ＳＡＭＳｌｉｋｅＢｉＦｃＲ ＣＧＣＡＣＴＡＧＴＡＡＧＣＴＴＧＧＴＡＣＣＧＧＣＧＣＡＧＧＴＧＣＣＧＴＴＣＴＴＧＣ 水稻原生质体亚细胞定位

９２ｏｓＢｉｆｃＦ ＧＧＡＴＣＣＣＣＧＧＧＴＧＡＧＣＴＣＧＡＴＧＧＣＧＧＣＧＧＡＧＡＣＧＴＴＣＣＴ 水稻原生质体亚细胞定位

９２ｏｓＢｉｆｃＲ ＧＧＣＣＧＣＡＣＴＡＧＴＡＡＧＣＴＴＧＧＡＡＧＡＴＧＣＣＴＴＣＴＣＡＴＡＣＴ 水稻原生质体亚细胞定位

Ｏｓａ４３３７７３３ｑＦ ＣＧＡＧＡＣＣＡＡＧＧＣＣＣＡＴＣＴ ＲＴ－ｑＰＣＲ
Ｏｓａ４３３７７３３ｑＲ ＧＧＴＡＴＣＡＡＧＴＧＣＧＧＣＣＡＴＣＴ ＲＴ－ｑＰＣＲ
Ｏｓａ４３２６９９６ｑＦ ＧＴＧＣＡＧＡＡＴＣＡＣＡＣＡＣＧＣＧＣ ＲＴ－ｑＰＣＲ

Ｏｓａ４３２６９９６ｑＲ ＧＣＣＧＣＣＡＴＴＴＣＴＡＴＣＴＧＣＣ ＲＴ－ｑＰＣＲ
Ｏｓａ４３２５１６３ｑＦ ＡＡＧＣＴＣＴＣＣＧＴＴＣＡＡＣＣＧＴ ＲＴ－ｑＰＣＲ
Ｏｓａ４３２５１６３ｑＲ ＡＴＣＴＧＧＴＣＧＣＡＧＡＧＣＴＴＧＴＣＴＣ ＲＴ－ｑＰＣＲ

Ｏｓａ４３２７０９７ｑＦ ＧＡＧＡＴＣＡＣＣＡＣＣＡＡＧＧＣＣＡＧ ＲＴ－ｑＰＣＲ
Ｏｓａ４３２７０９７ｑＲ ＣＴＣＧＡＴＧＴＴＧＡＣＧＡＧＣＡＣＣＴ ＲＴ－ｑＰＣＲ

ＯｓＡｃｔｉｎ１ｑＦ ＣＣＣＡＡＧＧＣＣＡＡＴＣＧＴＧＡＧＡＡ ＲＴ－ｑＰＣＲ
ＯｓＡｃｔｉｎ１ｑＲ ＧＣＴＧＡＣＡＣＣＡＴＣＡＣＣＡＧＡＧＴ ＲＴ－ｑＰＣＲ

Ｗ５溶液，上下缓慢颠倒 ２次，室温下 １００ｇ离心
５ｍｉｎ，弃上清。加入４００μＬＷＩ溶液（１０９．３０２ｇ／Ｌ
甘露醇，０．２９８ｇ／ＬＫＣｌ和１４．７０２ｇ／Ｌ２－吗啉乙磺
酸），重悬原生质体，室温培养１２～１６ｈ，置于激光
共聚焦显微镜观察。

１．２．２　野生型水稻ＺＨ１１接种ＰＸＯ９９Ａ　从－８０℃
冰箱中取出菌株 ＰＸＯ９９Ａ，并在 ＰＳＡ固体培养基
（１０ｇ／Ｌ胰蛋白胨，１０ｇ／Ｌ蔗糖，１ｇ／Ｌ谷氨酸钠，
１５ｇ／Ｌ琼脂）上活化，２８℃倒置培养２ｄ。用无菌枪
头挑取单克隆菌落接种于 ５ｍＬＰＳＡ液体培养基
（１０ｇ／Ｌ胰蛋白胨、１０ｇ／Ｌ蔗糖、１ｇ／Ｌ谷氨酸钠）
中，２８℃、２００ｒ／ｍｉｎ过夜培养。用灭菌ｄｄＨ２Ｏ将菌
液浓度调至 Ｄ６００ｎｍ＝１．０，通过剪叶法接种 ｄｄＨ２Ｏ、
ＰＸＯ９９Ａ于生长 ３０ｄ且长势一致的野生型水稻
ＺＨ１１叶片上。接种０、１、８、４８ｈ后分别剪取５ｃｍ
水稻叶片，装于 １０ｍＬ离心管中，液氮速冻，置于
－８０℃ 保存。
１．２．３　野生型水稻 ＺＨ１１激素处理　选取生长
３０ｄ且长势一致的野生型水稻 ＺＨ１１，分别喷施
１５０ｍＬ／盆等体积的 ｄｄＨ２Ｏ、０．０１４４７ｇ／Ｌ乙烯利
（ＥＴＨ）、０．０３４６４ｇ／Ｌ赤霉素 （ＧＡ）、０．０１３８１ｇ／Ｌ
ＳＡ和０．０２６４３ｇ／ＬＡＢＡ于水稻叶片上。为使激素
附着于水稻叶片上，喷施液中各加入 ７５μＬＳｉｌｗｅｔ
Ｌ－７７。０、１、３ｈ后分别剪取５ｃｍ水稻叶片，装于
１０ｍＬ离心管中，液氮速冻，置于－８０℃保存。

１．２．４　ＲＴ－ｑＰＣＲ　利用购于艾科瑞公司的
ＳｔｅａｄｙＰｕｒｅＲＮＡ提取试剂盒提取植物总 ＲＮＡ，并使
用赛默飞世尔科技公司的 ＲｅｖｅｒｔＡｉｄ第 １链 ｃＤＮＡ
合成试剂盒反转录获取 ｃＤＮＡ。然后，使用诺唯赞
公司的模板示踪型染料法定量 ＰＣＲ检测试剂盒配
制ｑＰＣＲ反应体系（所用引物见表１），分装于９６孔
板中，封板并离心。置于美国伯乐公司的ＣＦＸＯｐｕｓ
９６实时荧光定量 ＰＣＲ仪进行检测分析，反应条件
为：９５℃ 预变性 ３０ｓ；９５℃变性 １０ｓ，６０℃退火
３０ｓ，循环４０次。待扩增循环结束后，进入熔解曲
线，即先升温至９５℃，１５ｓ，再降温至６０℃，１ｍｉｎ，
最后加热升温至９５℃，１５ｓ。最后，采用循环阈值
法（ＣＴ值法，即２－ΔΔＣＴ法）分析基因在不同处理下的
相对表达水平。

１．２．５　水稻中 ＳＡＭＳ的同源性分析　使用 ＮＣＢＩ
（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ／）搜索并下载日本
晴 （ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＪａｐｏｎｉｃａＧｒｏｕｐ）中ＳＡＭＳ家族成员
序列，运用ＤＮＡＭＡＮ软件对它们进行氨基酸序列比
对分析。借助 ＭＥＧＡ６软件对 ＳＡＭＳ进行同源分
析，构建进化树。

２　结果与分析

２．１　构建ＳＡＭＳ家族进化树
ＳＡＭＳ对植物生长发育至关重要。本研究以水

稻 ＺＢＳ２的氨基酸序列为参考，发现水稻有多个
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ＳＡＭＳ基因，日本晴共有 ＺＢＳ２、ＳＡＭ１、ＭＥＴＫ３、
ＺＢＳ２Ｌ、ＳＡＭ５等 ５个 ＳＡＭＳ基因。该 结 果 与
Ａｈｍａｄｉｚａｄｅｈ等的研究结果［２６］相似，区别在于本研

究所鉴定的ＳＡＭＳ以ＳＡＭ合成结构域为基本结构，
不含此结构域的被排除在外。序列比对发现它们

具有高度相似性，其高度保守区间位于 Ｎ端（图
１－Ａ）。进化树分析结果显示，这５个蛋白大体分
为２类：Ⅰ类包括 ＳＡＭ１和ＭＥＴＫ３；Ⅱ类包括ＺＢＳ２、
ＺＢＳ２Ｌ与ＳＡＭ５（图１－Ｂ）。

　　水稻ＳＡＭＳ的分子量在１７．８～４３．３１ｋｕ之间，
等电点 （ｐＩ）小于７，说明 ＳＡＭＳ蛋白为酸性蛋白。
此外，这５种蛋白的亲疏水性均为负值且脂肪族指
数偏高，说明它们具有亲水性、可接受温度范围较

宽。ＳＡＭ５不稳定性指数Ⅱ为４２．３４，表明该蛋白不
稳定（Ⅱ≥４０），而其余蛋白均具有较好的稳定性
（表２）。

表２　ＳＡＭＳ蛋白的理化性质

蛋白
氨基酸数

（个）

分子量

（ｕ） 理论等电点 不稳定指数Ⅱ 脂肪族指数 亲疏水性

ＺＢＳ２ ３９４ ４２９００．７０ ５．６８ ２２．０７ ８１．１４ －０．２６４

ＳＡＭ１ ３９６ ４３２１９．９９ ５．７４ ２３．１７ ８２．４５ －０．２８９

ＭＥＴＫ３ ３９６ ４３３０９．９７ ５．２２ ２４．４６ ８２．７ －０．２７４

ＺＢＳ２Ｌ １９７ ２１４７６．２３ ４．７９ ３７．５５ ８１．１２ －０．２９１

ＳＡＭ５ １６４ １７８０４．０５ ４．７７ ４２．３４ ７５．４９ －０．２６８

２．２　ＳＡＭＳ蛋白定位位置
为确定ＳＡＭＳ蛋白在水稻细胞内的定位，笔者

将目的片段 ＺＢＳ２、ＳＡＭ１、ＭＥＴＫ３、ＺＢＳ２Ｌ、ＳＡＭ５与
ｇｆｐ序列融合的瞬时表达载体，转化水稻原生质体，
用激光共聚焦显微镜观察绿色荧光信号。结果显

示，在转入空载 ＧＦＰ的水稻细胞中，绿色荧光分布
于整个细胞上。重组质粒 ＺＢＳ２－ＧＦＰ、ＳＡＭ１－
ＧＦＰ、ＭＥＴＫ３－ＧＦＰ、ＺＢＳ２Ｌ－ＧＦＰ和ＳＡＭ５－ＧＦＰ转
入水稻细胞内，绿色荧光分布与空载 ＧＦＰ没有明显
差异，表明这５种 ＳＡＭＳ蛋白在水稻细胞中无特异
性定位，均存在于细胞质、细胞膜和细胞核中（图

２），与其他生物中的ＳＡＭＳ定位相似［２５，２９］。

２．３　Ｘｏｏ侵染改变水稻叶片 ＳＡＭＳ基因的表达
水平

利用Ｘｏｏ菌株ＰＸＯ９９Ａ侵染野生型水稻 ＺＨ１１，
分别于０、１、８、４８ｈ后取样，提取 ＲＮＡ，然后 ＲＴ－
ｑＰＣＲ分析ＳＡＭＳ基因表达变化（图３）。与对照（接
种水）相比，Ｘｏｏ侵染显著抑制了 ＺＢＳ２基因的表达
（图３－Ａ）。Ｘｏｏ侵染１ｈ后几乎检测不到ＺＢＳ２的
ｍＲＮＡ，８ｈ后虽然有所回升，但仍处于较低状态，且
一直低于对照。ＳＡＭ１的 ｍＲＮＡ水平仅在接种后
１ｈ极显著低于水处理，８ｈ与水处理相近，但在接
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种后期极显著高于水处理。这暗示Ｘｏｏ侵染先抑制
水稻 ＳＡＭ１表达，然后在侵染后期诱导该基因表达
（图３－Ｂ）。在０～４８ｈ期间，Ｘｏｏ侵染明显上调了
ＭＥＴＫ３表达（图３－Ｃ）。ＺＢＳ２Ｌ的表达量显著高于
对照，仅在侵染８ｈ无显著差异（图３－Ｄ），说明Ｘｏｏ
侵染可诱导该基因表达。ＳＡＭ５的ＲＮＡ水平在侵染

后均显著低于对照，但随着侵染时间的增加，差异

性逐渐缩小，说明该基因表达受 Ｘｏｏ负调控。综上
所述，水稻中５个 ＳＡＭＳ基因可能均参与水稻抗病
响应，但各个基因的具体作用可能是不一样的，有

的可能正调控水稻抗性（如 ＭＥＴＫ３、ＺＢＳ２Ｌ），有的
可能负调控水稻抗性（如ＺＢＳ２、ＳＡＭ５）。

２．４　ＥＴＨ、ＧＡ、ＳＡ和 ＡＢＡ调控水稻 ＳＡＭＳ基因
表达

外源激素可通过调控植物体内部分基因的表

达，进而影响酶活性，达到调节植物生长、耐受性等

目的［３０－３１］。本研究采用同一浓度的 ＥＴＨ、ＧＡ、ＳＡ
和 ＡＢＡ处理野生型水稻 ＺＨ１１叶片，并通过
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ＲＴ－ｑＰＣＲ检测了处理后不同时间点水稻叶片中
ＳＡＭＳ基因表达的变化情况。

由图４－Ａ可知，在不同激素处理下ＺＢＳ２基因
的表达变化表现出明显的差异性。与水处理相比，

ＥＴＨ、ＳＡ和ＡＢＡ处理降低了ＺＢＳ２的表达量。具体
而言，ＥＴＨ和ＡＢＡ处理后ＺＢＳ２表达量随着处理时
间的推移而逐渐降低。但 ＳＡ处理后 ＺＢＳ２表达量
变化不是特别明显。ＧＡ处理后 ＺＢＳ２转录水平呈
现先增加后降低的特征。这表明 ＥＴＨ和 ＡＢＡ对
ＺＢＳ２基因表达具有显著的抑制作用，而 ＧＡ可能在
处理早期快速促进 ＺＢＳ２的表达。ＥＴＨ、ＧＡ和 ＳＡ
处理后 ＳＡＭ１表达量均显著低于水处理，说明这些
激素抑制了该基因的表达。但 ＡＢＡ处理下，ＳＡＭ１
基因在１ｈ表现出较高的表达量，随后表达量逐渐
下降，并显著低于水处理组（图４－Ｂ）。这一变化
表明，ＡＢＡ在调控 ＳＡＭ１基因的表达上可能具有一
定的时效性。ＥＴＨ和ＡＢＡ处理显著抑制了 ＭＥＴＫ３
表达，而ＧＡ和ＳＡ处理则显著上调ＭＥＴＫ３表达（图
４－Ｃ）。该结果暗示，ＥＴＨ和 ＡＢＡ可能通过抑制
ＭＥＴＫ３的表达，干扰其相关的代谢途径，而 ＧＡ和
ＳＡ则可能通过激活该基因的表达，促进其代谢产物
的合成。由图４－Ｄ分析可知，ＥＴＨ和 ＳＡ处理后
ＺＢＳ２Ｌ基因的表达量明显低于水处理；ＡＢＡ处理后
１ｈ该基因表达量显著高于对照，随后才逐渐降低；
ＧＡ处理后ＺＢＳ２Ｌ的表达水平在初期显著低于水处
理，随后逐渐上升，与 ＡＢＡ作用效果正好相反。
ＥＴＨ、ＧＡ和ＳＡ处理后 ＳＡＭ５基因表达量均显著低
于水处理。与水处理相比，在 ＡＢＡ处理后 １ｈ时
ＳＡＭ５表达量较低，而在３ｈ后显著高于水处理（图
４－Ｅ）。这表明 ＡＢＡ可显著促进 ＳＡＭ５的表达，但
响应速度较慢。综上所述，不同外源激素（ＥＴＨ、
ＧＡ、ＳＡ、ＡＢＡ）对水稻ＳＡＭＳ基因的表达均具有显著
的调控作用。

３　讨论与结论

ＳＡＭ在植物中参与多种重要生物途径，包括
ＥＴ和多胺等的生物合成、甲硫氨酸代谢、转甲基化
和转硫化等［２１，３２］。作为植物体内合成 ＳＡＭ的关键
酶，ＳＡＭＳ由一个多基因家族编码，不同植物中的
ＳＡＭＳ基因具有不同的表达模式，且其生理功能也
存在差异。氨基酸多序列比对和系统进化树分析

（图１）表明，水稻的 ＺＢＳ２、ＳＡＭ１、ＭＥＴＫ３、ＺＢＳ２Ｌ、
ＳＡＭ５蛋白具有高度的同源性，可能具有相似的生

理生化功能。此外，这５种蛋白具有相似的理化性
质，包括酸性、亲水性强，以及较宽的适用温度范围

等（表２）。ＺＢＳ２、ＳＡＭ１、ＭＥＴＫ３、ＺＢＳ２Ｌ和ＳＡＭ５在
水稻细胞中并未表现出特异性定位，均存在于细胞

质、细胞膜和细胞核中（图２），这表明 ＳＡＭＳ可能在
细胞内的多个部位发挥着功能。

有研究表明，植物ＳＡＭＳ受外界胁迫因子调控，
并在植物免疫反应中发挥作用。水稻矮缩病（ｒｉｃｅ
ｄｗａｒｆｖｉｒｕｓ，ＲＤＶ）侵染可诱导水稻 ＳＡＭ１基因的表
达，增加ＳＡＭ１蛋白含量，从而诱导诱导ＥＴ的合成，
增强水稻感病性［３３］。因此，ＥＴ通常被认为是促进
植物感病性或加剧病害的信号分子。但是，针对不

同病原物，同一个基因在免疫应答中的功能可能不

同。例如，ＳＡＭ１基因缺失同样会削弱水稻对稻瘟
病的抗性，但能增强水稻对矮缩病的抗性［２５，３３］。本

试验发现，接种Ｘｏｏ后水稻ＺＢＳ２和ＳＡＭ５基因的表
达量明显下调，ＭＥＴＫ３和 ＺＢＳ２Ｌ的表达量明显上
调，ＳＡＭ１表达量则先下调后上调（图 ３）。这与
ＲＤＶ处理的结果较为一致，这表明 ＺＢＳ２和 ＳＡＭ５
可能通过激活与免疫反应相关的基因，增强水稻的

免疫能力，而ＳＡＭ１、ＭＥＴＫ３和ＺＢＳ２Ｌ则可能通过抑
制免疫相关通路，削弱水稻的免疫能力，从而增加

Ｘｏｏ的侵染率。
作为植物免疫的重要调节因子，植物激素水平

变化能够调节免疫系统，保护植物免受病原菌侵

害。病原菌与植物互作方式不同，导致不同激素对

植物抗病性的影响也存在差异。在小麦中，ＥＴ的生
物合成能够增强其对小麦白粉病菌（Ｂｌｕｍｅｒｉａ
ｇｒａｍｉｎｉｓ）的抗性［３４］。然而，ＯｓＥＤＲ１基因的过表达
虽然正调控 ＥＴ合成，但会降低水稻对 Ｘｏｏ的防御
能力［３５］。此外，ＧＡ失活酶 ＥＵＩ负调控 ＧＡ水平和
水稻抗病性，说明ＧＡ可能抑制水稻抗病力［３６］。ＳＡ
通过上调烟草 ＰＲ１ａ、ＰＡＬ等抗病相关基因表达，从
而增强烟草对烟草花叶病毒的抗性［３７］。同时，ＳＡ
激活的ＷＲＫＹ转录因子正调控植物对丁香假单胞
杆菌的抗性，但负调控植物对灰霉菌（Ｂｏｔｒｙｔｉｓ
ｃｉｎｅｒｅａ）的抗性［３８］。在拟南芥中，ＶＱ１过表达提高植
物ＡＢＡ水平，增强植物抗病性［３９］。然而，ＡＢＡ的信
号传导也可负调控拟南芥的防御基因表达，削弱植

物对黄瓜萎蔫菌的抗性，其中许多防御基因也受ＥＴ
调控［４０］。不同植物激素信号之间相互作用，介导植

物胁迫反应。例如，ＧＡ通过降解 ＤＥＬＬＡ蛋白来影
响ＥＴ信号通路，ＳＡ可通过降低ＡＣＣ和ＡＣＣ合成
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酶活性来减少植物 ＥＴ的合成，ＡＢＡ则可以抑制拟
南芥ＡＣＳ４和ＡＣＳ８的转录来抑制ＥＴ的合成［４１－４５］。

本研究发现，外源激素 ＥＴ、ＳＡ和 ＡＢＡ能够下调
ＺＢＳ２的表达（图４－Ａ），表明这３种激素可能通过
抑制ＺＢＳ２的表达，影响 ＥＴ的合成。作为 ＥＴ合成

的正调控因子，ＳＡＭ１的表达受到 ＥＴ、ＧＡ和 ＳＡ的
负调控（图４－Ｂ），这暗示 ＥＴ、ＧＡ和 ＳＡ可能通过
抑制ＥＴ的合成，进而影响植物的抗病性［２５］。此外，

ＥＴ和ＡＢＡ可负调控 ＭＥＴＫ３的转录水平，而 ＧＡ和
ＳＡ则表现出相反的调控作用（图 ４－Ｃ），这表明
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ＥＴ、ＡＢＡ与ＧＡ、ＳＡ之间可能存在拮抗作用。同时，
ＥＴ和ＳＡ通过抑制 ＺＢＳ２Ｌ和 ＳＡＭ５的表达，从而影
响植物的抗病性。

总之，外源激素能够调控水稻 ＳＡＭＳ基因的表
达，影响植物 ＥＴ的合成和抗病性。尽管这些结果
为理解ＳＡＭＳ在水稻中的作用提供了重要的研究依
据，但外源激素是否通过调控 ＳＡＭＳ基因的表达来
影响植物的免疫反应，仍需进一步的研究。
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Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０２０，１８４（４）：２１６８－２１８１．

［１８］ＭａｏＤＤ，ＹｕＦ，ＬｉＪ，ｅｔａｌ．ＦＥＲＯＮＩＡｒｅｃｅｐｔｏｒｋｉｎａｓｅｉｎｔｅｒａｃｔｓｗｉｔｈ

Ｓ－ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅａｎｄｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓＳ－ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎａｎｄｅｔｈｙｌｅｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ

＆Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０１５，３８（１２）：２５６６－２５７４．

［１９］ＣｈｅｎＹ，ＸｕＹＹ，ＬｕｏＷ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＦ－ｂｏｘｐｒｏｔｅｉｎＯｓＦＢＫ１２

ｔａｒｇｅｔｓＯｓＳＡＭＳ１ｆｏｒｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎａｎｄａｆｆｅｃｔｓｐｌｅｉｏｔｒｏｐｉｃｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ，

ｉｎｃｌｕｄｉｎｇｌｅａｆｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ，ｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１３，１６３

（４）：１６７３－１６８５．

［２０］ＡｈｍｅｄＩＭ，ＮａｄｉｒａＵＡ，ＱｉｕＣＷ，ｅｔａｌ．ＴｈｅｂａｒｌｅｙＳ－

ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ３ｇｅｎｅＨｖＳＡＭＳ３ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｓ

ｔｈｅｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｃｏｍｂｉｎｅｄｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｓａｌｉｎｉｔｙｓｔｒｅｓｓｉｎＴｉｂｅｔａｎｗｉｌｄ

ｂａｒｌｅｙ［Ｊ］．Ｃｅｌｌｓ，２０２０，９（６）：１５３０．

［２１］ＣｈｅｎＹ，ＺｏｕＴ，ＭｃＣｏｒｍｉｃｋＳ．Ｓ－ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ３

ｉｓｉｍｐｏｒｔａｎｔｆｏｒｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１６，１７２

（１）：２４４－２５３．

［２２］ＬａｊｅｕｎｅｓｓｅＧ，Ｒｏｕｓｓｉｎ－ＬéｖｅｉｌｌéｅＣ，ＢｏｕｔｉｎＳ，ｅｔａｌ．Ｌｉｇｈｔｐｒｅｖｅｎｔｓ

ｐａｔｈｏｇｅｎ－ｉｎｄｕｃｅｄａｑｕｅｏｕｓｍｉｃｒｏｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓｖｉａｐｏｔｅｎｔｉａｔｉｏｎｏｆ

ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄｓｉｇｎａｌｉｎｇ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＣｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，２０２３，１４（１）：

７１３．　

［２３］ＳｅｏＳ，ＭｉｔｓｕｈａｒａＩ，ＦｅｎｇＪ，ｅｔａｌ．Ｃｙａｎｉｄｅ，ａｃｏｐｒｏｄｕｃｔｏｆｐｌａｎｔ

ｈｏｒｍｏｎｅｅｔｈｙｌｅｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓｔｏｔｈｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｏｆｒｉｃｅｔｏ

ｂｌａｓｔｆｕｎｇｕｓ（Ａｒｔｉｃｌｅ）［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１１，１５５（１）：５０２－

５１４．　

［２４］ＳｅｏｎｇＥＳ，ＪｅｏｎＭ Ｒ，ＣｈｏｉＪＨ，ｅｔａｌ．ＯｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＳ－

ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅｅｎｈａｎｃｅｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｃｏｌｄｓｔｒｅｓｓｉｎ

ｔｏｂａｃｃｏ［Ｊ］．ＲｕｓｓｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０２０，６７（２）：

２４２－２４９．　

［２５］杨德卫，王　勋，郑星星，等．ＯｓＳＡＭＳ１在水稻稻瘟病抗性中的

功能研究［Ｊ］．作物学报，２０２２，４８（５）：１１１９－１１２８．

［２６］ＡｈｍａｄｉｚａｄｅｈＭ，ＣｈｅｎＪＴ，ＨａｓａｎｚａｄｅｈＳ，ｅｔａｌ．Ｉｎｓｉｇｈｔｓｉｎｔｏｔｈｅ

ｇｅｎｅｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｔｈｅｅｔｈｙｌｅｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｐａｔｈｗａｙｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｔｈａｌｉａｎａａｎｄＯｒｙｚａｓａｔｉｖａ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＧｅｎｅｔｉｃＥｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇａｎｄ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０２０，１８（１）：６２．
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［２７］ＨｏｐｋｉｎｓＣＭ，ＷｈｉｔｅＦＦ，ＣｈｏｉＳＨ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆａｆａｍｉｌｙ

ｏｆａｖｉｒｕｌｅｎｃｅｇｅｎｅｓｆｒｏｍ Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓｏｒｙｚａｅｐｖ．ｏｒｙｚａｅ［Ｊ］．

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ－ＭｉｃｒｏｂｅＩｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ，１９９２，５（６）：４５１－４５９．

［２８］赖叶林，贺莹，李欣欣，等．一种植物原生质体分离与瞬时转化

的方法［Ｊ］．植物生理学报，２０２０，５６（４）：８９５－９０３．

［２９］ＭｕｓａｂｙｉｍａｎａＪＰ，ＤｉｓｔｌｅｒＵ，ＳａｓｓｍａｎｎｓｈａｕｓｅｎＪ，ｅｔａｌ．Ｐｌａｓｍｏｄｉｕｍ

ｆａｌｃｉｐａｒｕｍ Ｓ－ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅｉｓｅｓｓｅｎｔｉａｌｆｏｒ

ｐａｒａｓｉｔｅｓｕｒｖｉｖａｌｔｈｒｏｕｇｈ ａｃｏｍｐｌｅｘｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ｗｉｔｈ

ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃａｎｄｎｕｃｌｅａｒｐｒｏｔｅｉｎｓ［Ｊ］．Ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ，２０２２，１０

（７）：１４１９．

［３０］ＷａｎｇＣ，ＺｈａｎｇＪ，ＬｉＪ，ｅｔａｌ．Ｅｘｏｇｅｎｏｕｓｍｅｔｈｙｌｊａｓｍｏｎａｔｅｒｅｇｕｌａｔｅｓ

ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓｈｏｒｍｏｎｅｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｓｏｉｌｌｅｓｓｃｕｌｔｉｖａｔｅｄＣｈｉｎｅｓｅｃｈｉｖｅｔｏ

ｐｒｏｍｏｔｅｇｒｏｗｔｈ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｔｉａ

Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２０２４，３２７：１１２８６１．

［３１］ＳｈｙｕＣ，ＢｒｕｔｎｅｌｌＴＰ．Ｇｒｏｗｔｈ－ｄｅｆｅｎｃｅｂａｌａｎｃｅｉｎｇｒａｓｓｂｉｏｍａｓｓ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ：ｔｈｅｒｏｌｅｏｆｊａｓｍｏｎａｔｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

Ｂｏｔａｎｙ，２０１５，６６（１４）：４１６５－４１７６．

［３２］ＳａｕｔｅｒＭ，ＭｏｆｆａｔｔＢ，ＳａｅｃｈａｏＭＣ，ｅｔａｌ．Ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅｓａｌｖａｇｅａｎｄ

Ｓ－ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ：ｅｓｓｅｎｔｉａｌｌｉｎｋｓｂｅｔｗｅｅｎｓｕｌｆｕｒ，ｅｔｈｙｌｅｎｅａｎｄ

ｐｏｌｙａｍｉｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＢｉｏｃｈｅｍｉｃａｌＪｏｕｒｎａｌ，２０１３，４５１（２）：

１４５－１５４．

［３３］ＺｈａｏＳＳ，ＨｏｎｇＷ，ＷｕＪＧ，ｅｔａｌ．Ａｖｉｒａｌｐｒｏｔｅｉｎｐｒｏｍｏｔｅｓｈｏｓｔ

ＳＡＭＳ１ａｃｔｉｖｉｔｙａｎｄｅｔｈｙｌｅｎｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｆｏｒｔｈｅｂｅｎｅｆｉｔｏｆｖｉｒｕｓ

ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ｅＬｉｆｅ，２０１７，６：ｅ２７５２９．

［３４］ＺｈｅｎｇＨＹ，ＤｏｎｇＬＬ，ＨａｎＸＹ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＴｕＭＹＢ４６Ｌ－ＴｕＡＣＯ３
ｍｏｄｕｌｅｒｅｇｕｌａｔｅｓｅｔｈｙｌｅｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｅｉｎｋｏｒｎｗｈｅａｔｄｅｆｅｎｓｅｔｏ

ｐｏｗｄｅｒｙｍｉｌｄｅｗ［Ｊ］．ＴｈｅＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０２０，２２５（６）：２５２６－

２５４１．　

［３５］ＳｈｅｎＸＬ，ＬｉｕＨＢ，ＹｕａｎＢ，ｅｔａｌ．ＯｓＥＤＲ１ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｓ

ｒｉｃｅｂａｃｔｅｒｉａｌｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｖｉａａｃｔｉｖａｔｉｏｎｏｆｅｔｈｙｌｅｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．

Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ＆Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０１１，３４（２）：１７９－１９１．

［３６］ＹａｎｇＤＬ，ＬｉＱ，ＤｅｎｇＹＷ，ｅｔａｌ．Ａｌｔｅｒｅｄｄｉｓｅａｓｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｉｎ

ｔｈｅｅｕｉｍｕｔａｎｔｓａｎｄＥｕｉｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｏｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｓｔｈａｔｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓ

ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｒｉｃｅｂａｓａｌｄｉｓｅａｓｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｐｌａｎｔ，２００８，１（３）：５２８－５３７．

［３７］ＢａｓｉｔＡ，ＦａｒｈａｎＭ，ＭｏＷ Ｄ，ｅｔａｌ．Ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｂｙ

ｐｏｕｌｔｒｙｍａｎｕｒｅａｎｄｐｌａｎｔｈｏｒｍｏｎｅｓ（ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ＆ｃｉｔｒｉｃａｃｉｄ）

ａｇａｉｎｓｔｔｏｂａｃｃｏｍｏｓａｉｃｖｉｒｕｓ［Ｊ］．ＳａｕｄｉＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０２１，２８（６）：３５２６－３５３３．

［３８］ＫｉｍＣＹ，ＳｏｎｇＨ，ＬｅｅＹＨ．Ａｍｂｉｖａｌｅｎｔｒｅｓｐｏｎｓｅｉｎｐａｔｈｏｇｅｎ

ｄｅｆｅｎｓｅ：ａｄｏｕｂｌｅ－ｅｄｇｅｄｓｗｏｒｄ？［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，

２０２２，３（６）：１００４１５．

［３９］ＬｉｕＳＦ，ＷａｎｇＺＣ，ＷｕＪ，ｅｔａｌ．ＴｈｅｐｏｐｌａｒＶＱ１ｇｅｎｅｃｏｎｆｅｒｓｓａｌｔ

ｔｏｌｅｒａｎｃｅａｎｄｐａｔｈｏｇｅｎｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｐｌａｎｔｓ

ｖｉａｃｈａｎｇｅｓｉｎｈｏｒｍｏｎａｌｓｉｇｎａｌｉｎｇ［Ｊ］．Ｇ３（ＧｅｎｅｓＧｅｎｏｍｅｓ

Ｇｅｎｅｔｉｃｓ），２０２２，１２（４）：ｊｋａｃ００４．

［４０］Ｓáｎｃｈｅｚ－ＶａｌｌｅｔＡ，ＬóｐｅｚＧ，ＲａｍｏｓＢ，ｅｔａｌ．Ｄｉｓｒｕｐｔｉｏｎｏｆａｂｓｃｉｓｉｃ

ａｃｉｄｓｉｇｎａｌｉｎｇｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅｌｙａｃｔｉｖａｔｅｓＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｔｈｅ

ｎｅｃｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ｆｕｎｇｕｓ Ｐｌｅｃｔｏｓｐｈａｅｒｅｌｌａ ｃｕｃｕｍｅｒｉｎａ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１２，１６０（４）：２１０９－２１２４．

［４１］ＡｃｈａｒｄＰ，ＶｒｉｅｚｅｎＷ Ｈ，ｖａｎｄｅｒＳｔｒａｅｔｅｎＤ，ｅｔａｌ．Ｅｔｈｙｌｅｎｅ

ｒｅｇｕｌａｔｅｓＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｖｉａｔｈｅｍｏｄｕｌａｔｉｏｎｏｆＤＥＬＬＡ
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