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　　摘要：由灰葡萄孢菌（Ｂｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ）引起的灰霉病，是一种全球性真菌病害，其危害范围十分广泛，造成的经济
损失巨大。常用的灰霉病病害防治方法主要借助化学农药，容易产生非靶标生物毒害、农药残留、抗药性等问题。

ＲＮＡ干扰（ＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ，ＲＮＡｉ）技术作为一种新兴的植物病害防治手段，因其高效、精准和环境友好等优势，逐渐
成为灰霉病防控的研究热点。本文首先介绍灰霉病病原菌灰葡萄孢繁殖能力强、易发生病害流行的生物学特性，对其

复杂多样的致病机制进行探讨；同时，依据双链 ＲＮＡ／小干扰 ＲＮＡ（ｄｓＲＮＡ／ｓｉＲＮＡ）的设计、双链 ＲＮＡ（ｄｓＲＮＡ）的合
成、ｄｓＲＮＡ的转化、靶基因的沉默４个步骤，对ＲＮＡ干扰的原理进行阐述；然后，着重从病毒诱导的基因沉默（ＶＩＧＳ）、
宿主诱导的基因沉默（ＨＩＧＳ）、喷雾诱导的基因沉默（ＳＩＧＳ）和纳米结构递送的 ＳＩＧＳ的４种不同 ＲＮＡ干扰方式，综述
ＲＮＡｉ防治灰霉病的研究进展；最后，对ＲＮＡ干扰技术的优势与风险挑战进行分析，并对ＲＮＡ干扰技术控制灰霉病害
的未来发展进行展望，以期为灰霉病的绿色高效防控提供理论依据。
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　　灰霉病是由灰葡萄孢（Ｂｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ）引起的
全球性真菌病害，能够危害蔬菜、水果、花卉等约

６００个属的１４００多种植物［１］，严重影响水果、蔬菜

及经济作物的产量与品质，每年给全球造成的经济

损失达１００亿～１０００亿美元［２－３］，被认为是农业生

产中重要性仅次于稻瘟病病菌的植物病原菌［４］。

目前，灰霉病的防治主要依赖传统的化学农药，虽

然在一定程度上控制了病害，但也面临着抗药性、

环境残留和非靶标生物毒性等严重问题［５－８］。因

此，寻找高效、环境友好的新型防治技术势在必行。

ＲＮＡ干扰（ＲＮＡｉ）技术作为一种高度特异性的基因
沉默技术，通过靶向目标生物的关键基因、降低靶
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基因的转录表达量，从而抑制或杀死病原菌和害

虫，实现对病虫害的防控，近年来在植物病虫害防

治领域展现出巨大潜力［９］。ＲＮＡ干扰技术为病虫
害的绿色防控提供了新的视角和方法，因此被称为

农药史上的第３次革命［１０］。

１　灰霉病病原灰葡萄孢菌

１．１　灰葡萄孢菌的生物学特性
灰葡萄孢菌属于半知菌亚门（Ｄｅｕｔｅｒｏｍｙｃｏｔｉｎａ）

丝孢纲（Ｈｙｐｈｏｍｙｅｅｔｅｓ）葡萄孢属（Ｂｏｔｒｙｏｔｉｎｉａ）［１１－１２］，
是一种弱寄生菌，具有腐生、寄生的双重特性，通过

产生大量分生孢子、菌丝体和菌核进行繁殖，在土

壤、病残体、种子等多种介质中广泛存在，已经成为

病害传染源［１３－１４］。灰葡萄孢菌病菌可借助土壤、空

气、雨水、农事操作、昆虫及其他动物等方式传播，

造成病害流行［１５－１６］。灰葡萄孢菌喜低温、高湿环

境，当温度在２０℃、相对湿度在９０％以上时，病菌
将快速繁殖，从而导致病害发生［１７］。

１．２　灰葡萄孢菌的致病机制
灰葡萄孢菌侵染植物的致病机制复杂多样，涉

及多种生物学机制和生理过程。灰葡萄孢的分生

孢子在植物表面萌发后，形成附着胞（ａｐｐｒｅｓｓｏｒｉａ）、
侵染垫（ｉｎｆｅｃｔｉｏｎｃｕｓｈｉｏｎｓ），通过伤口、自然孔口（如
气孔、水孔等）及直接穿透植物表皮等方式侵染寄

主植物［１８－１９］，其致病机制较为复杂，主要包括降解

寄主植物细胞壁、干扰寄主细胞生理进程、抑制寄

主植物免疫反应等。以降解植物细胞壁的功能为

例，在侵染过程中，灰葡萄孢通过分泌大量细胞壁

降解酶（ＣＷＤＥｓ），如纤维素酶、半纤维素酶和果胶
酶等，分解植物细胞壁，从而获取营养并促进感

染［２０－２２］。另外，灰葡萄孢会分泌草酸来降低植物组

织的ｐＨ值，提高细胞壁降解酶的活性，同时还能螯
合植物细胞壁中的钙离子，进一步削弱植物细胞壁

的结构［２３－２４］。以干扰寄主细胞生理进程为例，灰葡

萄孢可以合成和分泌植物激素或其类似物［如脱落

酸（ＡＢＡ）］，干扰植物的成熟和衰老过程，从而促进
其侵染［２５－２７］。此外，灰葡萄孢可以利用植物在侵染

早期产生的活性氧（ＲＯＳ），诱导植物细胞死亡，消
耗植物的抗氧化物质，并增加脂质的过氧化作用。

同时，病原菌自身也能够产生ＲＯＳ来诱导宿主细胞
死亡［２４，２８－３０］。研究发现，以抑制寄主植物免疫反应

为例，灰葡萄孢可以通过分泌小 ＲＮＡ（ｓＲＮＡ）、效应
蛋白来干扰植物的免疫反应，当 ｓＲＮＡ进入植物细

胞后，会产生ＲＮＡｉ效应，从而沉默宿主植物中的免
疫相关基因，进而抑制植物的防御反应［３１－３２］。效应

蛋白可以直接抑制植物的细胞死亡反应，帮助病原

菌在植物组织内建立感染［３３－３４］。

２　ＲＮＡ干扰技术原理

ＲＮＡ干扰是生物体在进化过程中形成的一种
保守的防御机制，当双链 ＲＮＡ（ｄｓＲＮＡ）进入细胞
后，会诱导细胞内具有相同片段的基因沉默［３５］。研

究人员利用生物体的这种机制，设计合成靶基因的

双链 ＲＮＡ／小干扰 ＲＮＡ（ｄｓＲＮＡ／ｓｉＲＮＡ），再通过技
术手段使其进入目标生物体内，实现靶基因的沉默。

２．１　ｄｓＲＮＡ／ｓｉＲＮＡ的设计
ｄｓＲＮＡ、ｓｉＲＮＡ设计的前提是寻找合适的靶基

因。通常情况下，靶向病原菌的基因主要有毒力相

关基因、发育必需基因等，它们在病原菌侵染寄主

植物和自身生长发育的过程中发挥重要作用，沉默

后可有效降低病菌的致病力［３６－３７］。当筛选出合适

的靶基因后，无法直接用来设计 ｄｓＲＮＡ，这是因为
只有针对靶基因高度保守区域设计 ｄｓＲＮＡ，才能保
证ＲＮＡ干扰的特异性，避免脱靶风险，而且ＲＮＡ干
扰对 ｄｓＲＮＡ长度也是有要求的，其长度通常为
２０～１０００ｂｐ［３８－３９］。因此，靶基因内的目标片段选
择是决定 ＲＮＡｉ成功的关键因素。首先，ｄｓＲＮＡ必
需设计成靶基因 ｍＲＮＡ的可访问位点，以便 ＲＮＡ
诱导沉默复合体（ＲＩＳＣ）与 ｍＲＮＡ互补区域进行交
互［４０］。其次，要考虑 ｄｓＲＮＡ的稳定性，ＧＣ含量应
保持在 ３０％～５２％，反义链５′端的第１个碱基尽可
能选择Ａ或Ｕ，正义链５′端的第１个碱基尽可能选
择Ｇ或 Ｃ［４１］。另外，产生的 ｓｉＲＮＡ要避免在向导
ＲＮＡ中形成分子内二级结构，影响与 ｍＲＮＡ的
结合［４２］。

２．２　ｄｓＲＮＡ的合成
目前，ｄｓＲＮＡ的合成主要有 ３种生产方式：化

学合成、体外转录和微生物工程菌体内合成［４３］。通

过化学合成方式直接合成 ｄｓＲＮＡ的方法具有高度
的灵活性，合成的 ｄｓＲＮＡ纯度较高，可以根据需要
设计不同序列［４４］。体外转录合成法以目标基因

ＤＮＡ为模板，利用ＲＮＡ聚合酶在体外转录产生的２
条互补ＲＮＡ单链，退火形成 ｄｓＲＮＡ［４５］。工程菌的
体内合成主要通过利用大肠杆菌、丁香假单胞菌、

苏云金芽孢杆菌、酵母菌等微生物，构建细胞工厂，

实现ｄｓＲＮＡ的生产［４６－４９］。
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２．３　ｄｓＲＮＡ的转化
ｄｓＲＮＡ、ｓｉＲＮＡ只有进入病原菌体内才能发挥

作用，并引发靶基因的沉默。目前常用的手段主要

有３种：（１）病毒诱导的基因沉默（ｖｉｒｕｓ－ｉｎｄｕｃｅｄ
ｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｅ，ＶＩＧＳ），即先将靶基因的互补序列插入
病毒基因组中，再将重组病毒接种至宿主植物中，

利用病毒在植物体内快速复制、传播的特点，转录

出包含靶基因序列的 ｄｓＲＮＡ，并经植物细胞 Ｄｉｃｅｒ
核酸酶加工形成ｓｉＲＮＡ，当病原菌侵染植株时，其体
内的ｄｓＲＮＡ、ｓｉＲＮＡ会进入病原菌，从而触发目标基
因的沉默［３９，５０］。（２）宿主诱导的基因沉默（ｈｏｓｔ－
ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｅ，ＨＩＧＳ），通过将靶基因的目标
序列整合到植物基因组中，从而获得能够稳定表达

与靶基因序列互补的ｄｓＲＮＡ转基因植株，当受到病
原菌入侵时，从而启动 ＲＮＡ干扰机制［５１－５３］。（３）
喷雾诱导的基因沉默（ｓｐｒａｙ－ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｅ，
ＳＩＧＳ），通过将体外合成的靶向基因的 ｄｓＲＮＡ或
ｓｉＲＮＡ喷施在植物表面，通过直接或间接方式被病
原菌摄取，然后触发基因沉默［５４－５６］。

２．４　靶基因的沉默
当ｄｓＲＮＡ进入病原菌细胞后，细胞内的核酸酶

Ｄｉｃｅｒ会特异性地识别 ｄｓＲＮＡ，将 ｄｓＲＮＡ切割成长
度为２１～２４个核苷酸的 ｓｉＲＮＡ［５７－５８］。随后，细胞
中Ａｒｇｏｎａｕｔｅ（ＡＧＯ）蛋白的 ＰＡＺ结构域会与 ｓｉＲＮＡ
的３′端特异性地识别并结合［５９］。结合到ＡＧＯ蛋白
上的ｓｉＲＮＡ双链会在解旋酶的作用下发生解旋，其
中一条链（乘客链）会被降解，而另一条链（引导链）

会被保留在 ＲＮＡ诱导沉默复合体（ＲＮＡ－ｉｎｄｕｃｅｄ
ｓｉｌｅｎｃｉｎｇｃｏｍｐｌｅｘ，ＲＩＳＣ）［６０］中。ＲＩＳＣ能够特异性地
识别并结合到与它互补的靶标 ｍＲＮＡ序列上，ＡＧＯ
蛋白发挥其核酸内切酶活性，在特定位置对靶标

ｍＲＮＡ进行切割，导致靶标 ｍＲＮＡ降解，从而实现
基因表达的沉默［６１］。

３　ＲＮＡ干扰技术防治灰霉病的研究进展

３．１　病毒诱导的基因沉默
ＶＩＧＳ技术是以植物病毒为载体的转化技术，常

用的病毒载体有烟草花叶病毒（ＴＭＶ）、番茄金色花
叶病毒（ＴＧＭＶ）、烟草脆裂病毒（ＴＲＶ）、马铃薯Ｘ病
毒（ＰＶＸ）等［５０］。ＶＩＧＳ技术便捷，可操作性强，不依
赖遗传转化体系，节省时间，是一种重要的生物技

术工具［６２］。目前，尚无直接借助 ＶＩＧＳ技术控制灰
霉病病害的研究，主要通过 ＶＩＧＳ技术鉴定一些灰

霉病的抗性基因，为改良植物抗病性提供新的思路

和方法。Ｃａｏ等利用 ＶＩＧＳ技术在玫瑰花瓣上进行
研究，发现通过 ＶＩＧＳ技术可以有效沉默玫瑰编码
茉莉酸合成蛋白基因ＲｈＬＯＸ５和乙烯调节蛋白基因
ＲｈＥＩＮ３的表达，从而影响花瓣对灰葡萄孢的抗性，
并且发现 ＲｃｂＨＬＨ１１２、ＲｃｂＺＩＰ１７、ＲｃｂＴＢＬ１６等基因
在玫瑰花瓣抗灰葡萄孢感染中发挥了重要作用［６３］。

此后，有研究先后证实番茄 ＤＥＫ基因、ｌｎｃＲＮＡ４５０４
基因在参与灰葡萄孢菌抗病性的过程中发挥了重

要作用［６４－６５］。２０２３年，Ｌｉ等发现猕猴桃 Ａｃ－
ｍｉＲ１６０ｄ基因被沉默后，植株更易感染灰葡萄孢，病
害的发生更严重，从而显著降低了猕猴桃对灰霉病

的抗性［６６］。

３．２　宿主诱导的基因沉默
自２０１０年 Ｎｏｗａｒ等提出宿主诱导的基因沉默

（ｈｏｓｔ－ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｅ，ＨＩＧＳ）以来，ＨＩＧＳ技术
被逐渐应用到病虫害防治领域［５１］。目前，利用

ＨＩＧＳ技术防治灰霉病的研究在拟南芥、番茄、马铃
薯、草莓、花卉上表现出良好的应用效果。２０１６年，
Ｗａｎｇ等通过 ＨＩＧＳ技术获得能够靶向表达灰葡萄
孢Ｂｃ－ＤＣＬ１、Ｂｃ－ＤＣＬ２基因ｄｓＲＮＡ的拟南芥和番
茄植株，可有效抑制灰葡萄孢的致病性，且

Ｂｃ－ＤＣＬ１、Ｂｃ－ＤＣＬ２基因的表达水平明显下
调［６７］。Ｘｉｏｎｇ等以灰葡萄孢的 ＢｃＴＯＲ基因为对象，
借助ＨＩＧＳ技术进行研究，发现该技术显著增强了
马铃薯、番茄植株对灰霉病的抗性［６８］。Ｃａｐｒｉｏｔｔｉ等
借助 ＨＩＧＳ技术在草莓品种 Ｒｏｍｉｎａ中稳定表达
ｈｐ－Ｂｃ－ＤＣＬ１／２发夹结构的ｄｓＲＮＡ，能够在整个生
长周期内显著降低灰霉病病菌的危害［６９］。Ｘｕ等鉴
定出一种核盘菌（Ｓｃｌｅｒｏｔｉｎｉａｓｃｌｅｒｏｔｉｏｒｕｍ）ＲＡＳ－ＧＴＰ
酶激活蛋白ＳｓＧＡＰ１，由于其与灰葡萄孢蛋白ＢｃＧＡＰ１
高度同源，因此通过 ＨＩＧＳ技术获得的拟南芥植株
对核盘菌、灰葡萄孢均表现出良好的抗性［７０］。然

而，ＨＩＧＳ仍具有一定的局限性，许多作物无法进行
基因改造［７１］，另外转基因作物在大多数国家的接受

度较低，其潜在风险有待进一步评估［７２－７４］。

３．３　喷雾诱导的基因沉默
与 ＨＩＧＳ相比，喷雾诱导基因沉默（ｓｐｒａｙ－

ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｅ，ＳＩＧＳ）技术是一种非转基因的
ＲＮＡｉ应用方式，因其施用方式与传统农药类似，且
操作简便，无需借助转基因技术，因而也被称为核

酸农药［１０，７５－７６］。

２０１６年，Ｗａｎｇ等首次利用 ＳＩＧＳ技术在体外合
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成针对灰葡萄孢 Ｂｃ－ＤＣＬ１、Ｂｃ－ＤＣＬ２基因的
ｄｓＲＮＡｓ，其喷施在蔬菜、水果、花卉的叶片、果实和
花瓣表面后，可以显著抑制灰霉病害的发生，同时

也发现，灰葡萄孢能够主动摄取环境中的 ｄｓＲＮＡ分
子［６７］。２０１７年，Ｍｃｌｏｕｇｈｌｉｎ等利用 ＲＮＡ测序、生物
信息学分析，筛选出一系列灰葡萄孢菌的靶向基

因，并在体外合成这些基因的 ｄｓＲＮＡ分子，叶面喷
施后可以显著减小油菜、拟南芥叶片的病斑大小，

从而有效降低靶基因转录水平［７７］。２０１９年，Ｇｕ等
研究发现，源自亚洲镰刀菌（Ｆｕｓａｒｉｕｍａｓｉａｔｉｃｕｍ）的
Ｆａβ２Ｔｕｂ－３基因具有高度保守性，在小麦、黄瓜、大
麦和大豆上喷施 Ｆａβ２Ｔｕｂ－３ｄｓＲＮＡ后，可以显著
减少灰霉病、稻瘟病等病害症状，证明单一 ｄｓＲＮＡ
可以靶向多种病原真菌的保守 β－微管蛋白基因，
具有广谱抗菌活性［７８］。２０２０年，Ｎｅｒｖａ等利用大肠
杆菌表达产生 ＢｃＣＹＰ５１－ｄｓＲＮＡ、Ｂｃｃｈｓ１－ｄｓＲＮＡ、
ＢｃＥＦ２－ｄｓＲＮＡ，并比较不同施用方法对葡萄灰霉
病的防治效果，结果显示，３种方式均能降低葡萄果
穗的病害程度，其中果穗高压喷雾方法的效果最

佳，优于叶柄吸附、高压喷雾叶片方法［７９］。２０２１
年，Ｑｉａｏ等比较多种病原真菌对环境中ｄｓＲＮＡ的摄
取能力，发现喷施 ｄｓＲＮＡ后，灰霉病病的菌摄取效
率较高，从而为利用ＳＩＧＳ技术防治真菌病害提供了
重要理论依据［８０］。同年，Ｄｕａｎｉｓ－Ａｓｓａｆ等针对灰葡
萄孢麦角甾醇生物合成途径中 ｅｒｇ１３、ｅｒｇ１１、ｅｒｇ１基
因，通过体外合成这些基因的 ｄｓＲＮＡ；喷雾处理可
产生系统保护作用，减弱番茄、甜椒果实的病害程

度，同时与杀菌剂联合使用可以降低农药的施用

量［８１］。Ｓｐａｄａ等 先 后 针 对 灰 葡 萄 孢 ＢｃＢｍｐ３、
ＢｃＢｍｐ１、ＢｃＰｌｓ１基因体外合成了 ｄｓＲＮＡ，用其体外
喷施生菜叶片后，可明显减小病斑；生物信息学分

析结果显示，３种 ｄｓＲＮＡ具有高度特异性，对其他
植物病原真菌、有益真菌、人类和生菜基因组均无

非靶标效应［８２－８３］。

３．４　纳米结构递送的ＳＩＧＳ
ＳＩＧＳ、ＨＩＧＳ技术都可用来控制灰霉病害，但二

者的效果存在差异。Ｃａｐｒｉｏｔｔｉ等比较了这２种技术
防治草莓灰霉病的效果发现，短期内ＶＩＧＳ、ＨＩＧＳ技
术均能显著减少灰霉病的发生，但是７ｄ后转基因
草莓植株表现出更高的稳定性、持久性，而外源应

用的ｄｓＲＮＡ抗病效果逐渐减弱，不具有持久性［６９］。

为了进一步提高 ＳＩＧＳ技术的效果，确保 ｄｓＲＮＡ的
稳定性、递送效率，纳米材料递送技术进入众多研

究者的视线。纳米材料作为一种新型材料，在药物

控制释放、递送方面具有明显优势，对于癌症临床

治疗具有重要作用［８４－８５］，而且纳米材料在农药递送

过程中具有高效携带毒力因子、延长持效期、提高

防治效果的作用，已被广泛应用于农业生产中［８６］。

层状双氢氧化物（ＬＤＨ）纳米颗粒是合成阴离
子黏土纳米粒子的一部分，对于提高吸附能力、促

进植物细胞摄取、保护ｄｓＲＮＡ的稳定性具有重要作
用。Ｊｏｎａｔａｎ等研究发现，用层状双氢氧化物（ＬＤＨ）
纳米颗粒包裹的ｄｓＲＮＡ可以延长番茄叶片、果实对
灰霉病菌的保护周期，与裸露的 ｄｓＲＮＡ相比，在番
茄叶片上的保护时间可从７ｄ增加到１４ｄ，在番茄
果实上的保护时间可以从 ５ｄ增加到 １０ｄ［８７］。
Ｓｐａｄａ等将 Ｂ．ｃｉｎｅｒｅａ中的 ３个关键基因 ＢｃＢｍｐ１、
ＢｃＢｍｐ３、ＢｃＰｌｓ１的ｄｓＲＮＡ分子与小型层状双氢氧化
物（ｓＬＤＨ）黏土纳米片结合后，进行压力喷雾处理，
结果发现，与裸露的 ｄｓＲＮＡ相比，使用 ｄｓＲＮＡ－
ｓＬＤＨ的保护作用更强，尤其是在接种后２７ｄ，保护
效果更为明显［８８］。ｓＬＤＨ黏土纳米片作为纳米载
体，能够显著提高ｄｓＲＮＡ的稳定性、持久性，从而提
高对生菜灰霉病的防治效果。

脂质囊泡是基于磷脂双分子的纳米材料，因其

自身特殊结构，可以包裹不同药物，已被广泛应用

于医学领域、害虫防治领域［８９－９０］。微小细胞作为脂

质囊泡的一种，在增强 ＲＮＡｉ效果上表现出良好效
果。Ｔａｂｉｂｕｌ等将 Ｂ．ｆｕｃｋｅｌｉａｎａ的目标基因 ＤＣＬ１、
ＤＣＬ２、Ｃｈｓ３ａ、Ｃｈｓ３ｂ的ｄｓＲＮＡ封装在大肠杆菌微小
细胞中形成 ＭＥ－ｄｓＲＮＡ，再将 ＭＥ－ｄｓＲＮＡ和裸露
的ｄｓＲＮＡ喷洒在草莓果实上，用 ＭＥ－ｄｓＲＮＡ处理
的果实表现出长达１２ｄ的保护效果，显著优于裸露
ｄｓＲＮＡ处理。同时，该研究也发现，ＭＥ－ｄｓＲＮＡ对
于引起果实腐烂的链格孢菌（Ａｌｔｅｒｎａｒｉａａｌｔｅｒｎａｔａ）、
青霉菌（Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍｅｘｐａｎｓｕｍ）没有抑制作用，表明
其具有高度的靶向特异性［９１］。２０２３年，Ｑｉａｏ等研
究发现，用人工纳米囊泡（ＡＶｓ）包裹的 ｄｓＲＮＡ可有
效抑制核酸酶降解，延长对灰霉病的防治时间，并

且新型ＡＶｓ配方的成本较低［９２］。

壳聚糖纳米载体可以通过静电作用与 ｄｓＲＮＡ
结合，表现出高装载容量，而且研究壳聚糖纳米粒

子发现，其在 ８０℃高温和紫外线照射下能保护
ｄｓＲＮＡ不被降解［９３］。Ｄｏｒａ等发现，相比于裸露的
ｄｓＲＮＡ，使用壳聚糖纳米颗粒（ＮＰｓＦ）包裹靶向灰葡
萄孢 ３个关键基因 ＢｃＣＹＰ５１、Ｂｃｃｈｓ１、ＢｃＥＦ２的
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ｄｓＲＮＡ，ｄｓＲＮＡ喷雾处理的Ｎｉｃｏｔｉａｎａｂｅｎｔｈａｍｉａｎａ叶
片对灰霉病菌表现出更持久的保护效果，表现出良

好的病害控制潜力［９４］。

Ｗｕ等以灰葡萄孢的 ４个毒力基因（ＤＣＬ１、
ＰＰＩ１０、ＮＭＴ１、ＢＡＣ）为研究对象，利用 ｈａｉｒｐｉｎ－
ｌｏｏｐ、ｋｉｓｓｉｎｇ－ｌｏｏｐ、ｔｅｔｒａ－Ｕｍｏｔｉｆｓ等ＲＮＡ结构基序

将多个ｓｉＲＮＡ连接成长单链ＲＮＡ（ｌｓｓＲＮＡ），在大肠
杆菌中表达的 ｌｓｓＲＮＡ通过局部碱基配对自组装形
成稳定的 ＲＮＡ纳米结构（ＲＮＡＮＰｓ）。比较分析
ｄｓＲＮＡ、ＲＮＡＮＰｓ发现，后者在抑制灰霉病菌孢子萌
发和菌丝生长方面表现出更强的效果，且对植物的

保护作用更强［９５］。相关信息详见表１。

表１　ＲＮＡ干扰技术在灰霉病防治中的研究进展

靶标基因 寄主植物 ＲＮＡｉ方法 参考文献

Ｂｃ－ＤＣＬ１／２ 拟南芥、番茄、草莓、葡萄、莴苣、洋葱、玫瑰 ＨＩＧＳ、ＳＩＧＳ ［６７］

ＢｃＴＯＲ 马铃薯、番茄 ＨＩＧＳ ［６８］

ｈｐ－Ｂｃ－ＤＣＬ１／２ 草莓 ＨＩＧＳ、ＳＩＧＳ ［６９］

ＳｃＧＡＰ１ 拟南芥 ＨＩＧＳ ［７０］

ＢＣ１Ｇ＿０４７７５、ＢＣ１Ｇ＿０１５９２、ＢＣ１Ｇ＿０４９５５、
ＢＣ１Ｇ＿０７８０５、ＢＣ１Ｇ＿１０３０６

油菜、拟南芥 ＳＩＧＳ ［７７］

Ｆａβ２Ｔｕｂ－３ 小麦、黄瓜、大麦、大豆 ＳＩＧＳ ［７８］

ＢｃＣＹＰ５１、Ｂｃｃｈｓ１、ＢｃＥＦ２ 葡萄 ＨＩＧＳ、ＳＩＧＳ ［７９］

ＶＰＳ５１、ＳＡＣ１、ＤＣＴＮ１、Ｂｃ－ＤＣＬ１、Ｂｃ－ＤＣＬ２ 番茄、莴苣、玫瑰、葡萄 ＳＩＧＳ ［８０］

ｅｒｇ１３、ｅｒｇ１１、ｅｒｇ１ 番茄／甜椒 ＳＩＧＳ ［８１］

ＢｃＢｍｐ３、ＢｃＢｍｐ１、ＢｃＰｌｓ１ 生菜 ＳＩＧＳ、ＳＩＧＳ－小型层状
双氢氧化物

［８２－８３，８８］

ＤＣＬ１／２ 番茄、鹰嘴豆 ＳＩＧＳ－层状双氢氧化物 ［８７］

ＤＣＬ１／２、Ｃｈｓ３ａ／ｂ 草莓 ＳＩＧＳ－微小细胞 ［９１］

ＶＰＳ５１、ＳＡＣ１、ＤＣＴＮ１、Ｂｃ－ＤＣＬ１、Ｂｃ－ＤＣＬ２ 拟南芥、番茄、葡萄、生菜、玫瑰 ＳＩＧＳ－纳米囊泡 ［９２］

ＢｃＣＹＰ５１、Ｂｃｃｈｓ１、ＢｃＥＦ２ 烟草 ＳＩＧＳ－壳聚糖纳米颗粒 ［９４］

ＤＣＬ１、ＰＰＩ１０、ＮＭＴ１、ＢＡＣ 烟草 ＳＩＧＳ－ＲＮＡ纳米颗粒 ［９５］

４　技术优势与风险挑战

４．１　技术优势
ＲＮＡｉ技术通过 ｄｓＲＮＡ诱导基因沉默，具有高

度的靶向特异性，能够精准高效地沉默病原菌的关

键基因，从而在植物病害防控方面表现出显著效

果［９６－９８］。利用 ＨＩＧＳ技术可以获得具有稳定抗性
的植株，对于生物育种具有重要意义。而ＳＩＧＳ技术
操作简单，不需要对作物进行基因改造，避免了转

基因技术可能带来的法律、伦理问题［３７，７１］。与传统

化学农药相比，ｄｓＲＮＡ在环境中易降解，不会对环
境造成污染，还可减少对化学农药的依赖［９９］。

４．２　风险挑战
虽然ＲＮＡｉ技术在灰霉病害控制方面极具潜

力，但是要走向商业化、产业化仍然面临诸多挑战。

（１）脱靶风险。尽管ＲＮＡｉ技术具有高度的特异性，
但是ｄｓＲＮＡ／ｓｉＲＮＡ可能与其他非靶向基因结合，导
致非靶向生物如植物或其他病原物的基因沉

默［１００］。已经有研究发现，针对核盘菌 ＳｓＧＡＰ１基

因、亚洲镰刀菌 Ｆａβ２Ｔｕｂ－３基因设计的 ｄｓＲＮＡ，可
使灰葡萄孢菌的同源基因沉默，存在脱靶风

险［７０，７７］。然而，随着生物技术的发展，会有更多高

效靶基因被鉴定出来，同时可借助计算机软件、生

物信息学程序来合理设计 ｄｓＲＮＡ／ｓｉＲＮＡ，避免对非
靶标生物的影响［３９，９７，１０１］。（２）ｄｓＲＮＡ产业化成本
高。ｄｓＲＮＡ的大规模、低成本生产是核酸农药商业
化、规模化应用的前提［１０２］。由于化学合成的工业

成本仍然居高不下，并且合成的 ｄｓＲＮＡ长度有
限［１０３］，而体外转录法所需的商业试剂盒价格虽然

有所降低，但是在用于规模化生产时还需控制成

本［１０４］。目前，工程菌体内合成技术日渐成熟，无需

借助合成酶，且复制速度快，成本优势明显，有望实

现ｄｓＲＮＡ的规模化生产，从而降低生产成本［７０，１０５］。

（３）ＳＩＧＳ干扰效率不理想。一方面，由于裸露的
ｄｓＲＮＡ在环境中不稳定，易被 ＲＮＡ降解酶、紫外线
辐射和高温环境等降解［１０６－１０９］，另一方面，由于靶

标生物具有厚实坚硬的细胞壁，导致 ｄｓＲＮＡ递送效
率不高［１１０］。现有研究发现，无机纳米材料（如层状
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双氢氧化物黏土纳米颗粒）、有机纳米材料（如脂质

囊泡、壳聚糖）可有效提升 ＲＮＡ的干扰效率，将来
可进一步对不同纳米封装技术的优劣和田间适用

场景进行探究和优化，并开展大面积田间试验。

（４）ＨＩＧＳ技术涉及转基因安全问题，需要进行严格
评估，而目前公众的接受度还比较低。

５　展望

灰葡萄孢菌是农业生产中的重要病原菌，利用

ＲＮＡ干扰技术控制灰霉病害是当前的研究热点，目
前在实验室阶段已经取得显著效果。虽然目前针

对灰霉病病菌的 ＲＮＡｉ商业化产品尚未见报道，但
是借助ＲＮＡ干扰技术的研究已有突破，如转基因抗
虫玉米品种 ＭＯＮ８７４１１、ＤＰ２３２１１已经获得批准上
市［１１１－１１２］。同 时，针 对 蜜 蜂 狄 斯 瓦 螨 （Ｖａｒｒｏａ
ｄｅｓｔｒｕｃｔｏｒ）、科罗拉多马铃薯甲虫 （Ｌｅｐｔｉｎｏｔａｒｓａ
ｄｅｃｅｍｌｉｎｅａｔａ）的 喷 雾 型 核 酸 农 药 也 获 得 登
记［１１３－１１４］。我国研发的烟草花叶病毒核酸干扰素

ＳＧ－ＲＮＡ００１目前也已经进入农药登记田间测试阶
段［１０１］，随着包含控制灰霉病在内的多种病虫害的

ＲＮＡ干扰农药产品的出现，可为绿色防控提供更多
选择。
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［Ｄ］．Ｓｗｉｔｚｅｒｌａｎｄ：ＳｐｒｉｎｇｅｒＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＰｕｂｌｉｓｈｉｎｇ，２０１６：３６１－

３８６．　

［２３］ＣｈａｋｒａｂｏｒｔｙＮ，ＧｈｏｓｈＲ，ＧｈｏｓｈＳ，ｅｔａｌ．Ｒｅｄｕｃｔｉｏｎｏｆｏｘａｌａｔｅｌｅｖｅｌｓ

ｉｎｔｏｍａｔｏｆｒｕｉｔａｎｄｃｏｎｓｅｑｕｅｎｔｍｅｔａｂｏｌｉｃｒｅｍｏｄｅｌｉｎｇｆｏｌｌｏｗｉｎｇ

ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａｆｕｎｇａｌｏｘａｌａｔｅｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１３，１６２（１）：３６４－３７８．

［２４］ＰｒｕｓｋｙＤ，ＬｉｃｈｔｅｒＡ． Ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆｑｕｉｅｓｃｅｎｔｉｎｆｅｃｔｉｏｎｓｂｙ

ｐｏｓｔｈａｒｖｅｓｔｐａｔｈｏｇｅｎｓｄｕｒｉｎｇｔｒａｎｓｉｔｉｏｎｆｒｏｍｔｈｅｂｉｏｔｒｏｐｈｉｃｔｏｔｈｅ

ｎｅｃｒｏｔｒｏｐｈｉｃｓｔａｇｅ［Ｊ］．ＦＥＭＳＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙＬｅｔｔｅｒｓ，２００７，２６８（１）：

１－８．

［２５］ＳｉｅｗｅｒｓＶ，ＳｍｅｄｓｇａａｒｄＪ，ＴｕｄｚｙｎｓｋｉＰ．ＴｈｅＰ４５０ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ

ＢｃＡＢＡ１ｉｓｅｓｓｅｎｔｉａｌｆｏｒａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎＢｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ
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［Ｊ］．ＡｐｐｌｉｅｄａｎｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２００４，７０（７）：

３８６８－３８７６．　

［２６］ＳｉｅｗｅｒｓＶ，ＫｏｋｋｅｌｉｎｋＬ，ＳｍｅｄｓｇａａｒｄＪ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆａｎ

ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄｇｅｎｅｃｌｕｓｔｅｒｉｎｔｈｅｇｒｅｙｍｏｌｄＢｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ［Ｊ］．

ＡｐｐｌｉｅｄａｎｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２００６，７２（７）：４６１９－

４６２６．　

［２７］ＪｉａＨＦ，ＣｈａｉＹＭ，ＬｉＣＬ，ｅｔａｌ．Ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄｐｌａｙｓａｎｉｍｐｏｒｔａｎｔ

ｒｏｌｅｉｎｔｈｅｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｓｔｒａｗｂｅｒｒｙｆｒｕｉｔｒｉｐｅｎｉｎｇ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１１，１５７（１）：１８８－１９９．

［２８］ＣａｎｔｕＤ，ＶｉｃｅｎｔｅＡＲ，ＧｒｅｖｅＬＣ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｉｎｔｅｒｓｅｃｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎ

ｃｅｌｌｗａｌｌｄｉｓａｓｓｅｍｂｌｙ，ｒｉｐｅｎｉｎｇ，ａｎｄｆｒｕｉｔｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙｔｏＢｏｔｒｙｔｉｓ

ｃｉｎｅｒｅａ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅ

ＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２００８，１０５（３）：８５９－８６４．

［２９］ＣａｎｔｕＤ，Ｂｌａｎｃｏ－ＵｌａｔｅＢ，ＹａｎｇＬＹ，ｅｔａｌ．Ｒｉｐｅｎｉｎｇ－ｒｅｇｕｌａｔｅｄ

ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙｏｆｔｏｍａｔｏｆｒｕｉｔｔｏＢｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａｒｅｑｕｉｒｅｓＮＯＲｂｕｔｎｏｔ

ＲＩＮｏｒｅｔｈｙｌｅｎｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００９，１５０（３）：１４３４－

１４４９．　

［３０］ＬｉＨ，ＣｈｅｎＹ，ＺｈａｎｇＺＱ，ｅｔａｌ．Ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃｍｅｃｈａｎｉｓｍｓａｎｄｃｏｎｔｒｏｌ

ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓｏｆＢｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａｃａｕｓｉｎｇｐｏｓｔ－ｈａｒｖｅｓｔｄｅｃａｙｉｎｆｒｕｉｔｓ

ａｎｄｖｅｇｅｔａｂｌｅｓ［Ｊ］．ＦｏｏｄＱｕａｌｉｔｙａｎｄＳａｆｅｔｙ，２０１８，２（３）：１１１－

１１９．　

［３１］ＷｅｉｂｅｒｇＡ，ＷａｎｇＭ，ＬｉｎＦＭ，ｅｔａｌ．ＦｕｎｇａｌｓｍａｌｌＲＮＡｓｓｕｐｐｒｅｓｓ

ｐｌａｎｔｉｍｍｕｎｉｔｙｂｙｈｉｊａｃｋｉｎｇｈｏｓｔＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅｐａｔｈｗａｙｓ［Ｊ］．

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１３，３４２（６１５４）：１１８－１２３．

［３２］ＷａｎｇＭ，ＷｅｉｂｅｒｇＡ，ＤｅｌｌｏｔａＥＪｒ，ｅｔａｌ．ＢｏｔｒｙｔｉｓｓｍａｌｌＲＮＡＢｃ－

ｓｉＲ３７ｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓｐｌａｎｔｄｅｆｅｎｓｅｇｅｎｅｓｂｙｃｒｏｓｓ－ＫｉｎｇｄｏｍＲＮＡｉ

［Ｊ］．ＲＮＡＢｉｏｌｏｇｙ，２０１７，１４（４）：４２１－４２８．

［３３］ＣｈｏｑｕｅｒＭ，ＦｏｕｒｎｉｅｒＥ，ＫｕｎｚＣ，ｅｔａｌ．Ｂｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａｖｉｒｕｌｅｎｃｅ

ｆａｃｔｏｒｓ：ｎｅｗｉｎｓｉｇｈｔｓｉｎｔｏａｎｅｃｒｏｔｒｏｐｈｉｃａｎｄｐｏｌｙｐｈａｇｅｏｕｓｐａｔｈｏｇｅｎ

［Ｊ］．ＦＥＭＳＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙＬｅｔｔｅｒｓ，２００７，２７７（１）：１－１０．

［３４］ＶｅｌｏｓｏＪ，ｖａｎＫａｎＪＡＬ．ＭａｎｙｓｈａｄｅｓｏｆｇｒｅｙｉｎＢｏｔｒｙｔｉｓ－ｈｏｓｔ

ｐｌａｎｔｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１８，２３（７）：

６１３－６２２．　

［３５］ＦｉｒｅＡ，ＸｕＳＱ，ＭｏｎｔｇｏｍｅｒｙＭＫ，ｅｔａｌ．Ｐｏｔｅｎｔａｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃｇｅｎｅｔｉｃ

ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅｂｙｄｏｕｂｌｅ－ｓｔｒａｎｄｅｄＲＮＡｉｎＣａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓｅｌｅｇａｎｓ

［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，１９９８，３９１（６６６９）：８０６－８１１．

［３６］ＩｓｌａｍＭＴ，ＳｈｅｒｉｆＳＭ．ＲＮＡｉ－ｂａｓｅｄｂｉｏｆｕｎｇｉｃｉｄｅｓａｓａｐｒｏｍｉｓｉｎｇ

ｎｅｘｔ－ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓｔｒａｔｅｇｙｆｏｒｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇｄｅｖａｓｔａｔｉｎｇｇｒａｙｍｏｌｄ

ｄｉｓｅａｓｅｓ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０２０，２１

（６）：２０７２．

［３７］ＭｏｓｑｕｅｒａＳ，ＧｉｎéｓｙＭ，Ｂｏｃｏｓ－ＡｓｅｎｊｏＩＴ，ｅｔａｌ．Ｓｐｒａｙ－ｉｎｄｕｃｅｄ

ｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇｔｏｃｏｎｔｒｏｌｐｌａｎｔｐａｔｈｏｇｅｎｉｃｆｕｎｇｉ：ａｓｔｅｐ－ｂｙ－ｓｔｅｐ

ｇｕｉｄｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎｔｅｇｒａｔｉｖｅＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０２５，６７（３）：８０１－

８２５．

［３８］龚流娥，应淑敏，张雅芬，等．病虫害 ＲＮＡｉ技术中的外源 ＲＮＡ

递送策略［Ｊ］．生物工程学报，２０２３，３９（２）：４５９－４７１．

［３９］李　爽，闫更轩，田　缘，等．ＲＮＡ干扰技术防控作物真菌病害

研究进展［Ｊ］．北方园艺，２０２４（３）：１２７－１３６．

［４０］ＷｉｌｓｏｎＲ Ｃ，ＤｏｕｄｎａＪＡ．ＭｏｌｅｃｕｌａｒｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆＲＮＡ

ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ［Ｊ］．ＡｎｎｕａｌＲｅｖｉｅｗｏｆＢｉｏｐｈｙｓｉｃｓ，２０１３，４２：２１７－

２３９．　

［４１］ＧｏｎｇＤ，ＦｅｒｒｅｌｌＪＥＪｒ．Ｐｉｃｋｉｎｇａｗｉｎｎｅｒ：ｎｅｗｍｅｃｈａｎｉｓｔｉｃｉｎｓｉｇｈｔｓ

ｉｎｔｏｔｈｅｄｅｓｉｇｎｏｆｅｆｆｅｃｔｉｖｅｓｉＲＮＡｓ［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓｉｎＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，

２００４，２２（９）：４５１－４５４．

［４２］ＰａｔｚｅｌＶ，ＲｕｔｚＳ，ＤｉｅｔｒｉｃｈＩ，ｅｔａｌ．ＤｅｓｉｇｎｏｆｓｉＲＮＡｓｐｒｏｄｕｃｉｎｇ

ｕｎｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄｇｕｉｄｅ－ＲＮＡｓｒｅｓｕｌｔｓｉｎｉｍｐｒｏｖｅｄＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２００５，２３（１１）：１４４０－１４４４．

［４３］崔锦程，崔　洁，卞小莹．生产双链 ＲＮＡ工程菌的研究进展

［Ｊ］．生物工程学报，２０２５，４１（２）：５４６－５５８．

［４４］ＥｌｂａｓｈｉｒＳＭ，ＨａｒｂｏｒｔｈＪ，ＬｅｎｄｅｃｋｅｌＷ，ｅｔａｌ．Ｄｕｐｌｅｘｅｓｏｆ２１－

ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅＲＮＡｓｍｅｄｉａｔｅＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅｉｎｃｕｌｔｕｒｅｄｍａｍｍａｌｉａｎ

ｃｅｌｌｓ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，２００１，４１１（６８３６）：４９４－４９８．

［４５］ＤｏｎｚｅＯ．ＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅｉｎｍａｍｍａｌｉａｎｃｅｌｌｓｕｓｉｎｇｓｉＲＮＡｓ

ｓｙｎｔｈｅｓｉｚｅｄｗｉｔｈＴ７ＲＮＡｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ［Ｊ］．ＮｕｃｌｅｉｃＡｃｉｄｓＲｅｓｅａｒｃｈ，

２００２，３０（１０）：ｅ４６．

［４６］ＶｏｌｏｕｄａｋｉｓＡＥ，ＨｏｌｅｖａＭＣ，ＳａｒｉｎＬＰ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｉｃｉｅｎｔｄｏｕｂｌｅ－

ｓｔｒａｎｄｅｄＲＮＡｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｍｅｔｈｏｄｓｆｏｒｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎｉｎｐｌａｎｔｖｉｒｕｓ

ｃｏｎｔｒｏｌ［Ｍ］／／Ｐｌａｎｔｖｉｒｏｌｏｇｙｐｒｏｔｏｃｏｌｓ．ＮｅｗＹｏｒｋ：ＳｐｒｉｎｇｅｒＮｅｗ

Ｙｏｒｋ，２０１４：２５５－２７４．

［４７］ＮｉｅｈｌＡ，ＳｏｉｎｉｎｅｎＭ，ＰｏｒａｎｅｎＭ Ｍ，ｅｔａｌ．Ｓｙｎｔｈｅｔｉｃｂｉｏｌｏｇｙ

ａｐｐｒｏａｃｈｆｏｒｐｌａｎｔｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎｕｓｉｎｇｄｓＲＮＡ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ

Ｊｏｕｒｎａｌ，２０１８，１６（９）：１６７９－１６８７．

［４８］ＰａｒｋＭＧ，ＫｉｍＷ Ｊ，ＣｈｏｉＪＹ，ｅｔａｌ．ＤｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆａＢａｃｉｌｌｕｓ

ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓｂａｓｅｄｄｓＲＮＡｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｐｌａｔｆｏｒｍｔｏｃｏｎｔｒｏｌｓａｃｂｒｏｏｄ

ｖｉｒｕｓｉｎＡｐｉｓｃｅｒａｎａ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０２０，７６（５）：

１６９９－１７０４．

［４９］?ｌｖａｒｅｚ－ＳáｎｃｈｅｚＡＲ，Ｒｏｍｏ－ＱｕｉｎｏｎｅｓＣ，Ｒｏｓａｓ－ＱｕｉｊａｎｏＲ，ｅｔ

ａｌ．ＰｒｏｄｕｃｔｉｏｎｏｆｓｐｅｃｉｆｉｃｄｓＲＮＡａｇａｉｎｓｔｗｈｉｔｅｓｐｏｔｓｙｎｄｒｏｍｅｖｉｒｕｓ

ｉｎｔｈｅｙｅａｓｔＹａｒｒｏｗｉａｌｉｐｏｌｙｔｉｃａ［Ｊ］．ＡｑｕａｃｕｌｔｕｒｅＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１８，

４９（１）：４８０－４９１．

［５０］任恒泽，李丹莹，余亚婷，等．植物 ＶＩＧＳ载体构建策略研究与

应用进展［Ｊ］．园艺学报，２０２４，５１（７）：１４５５－１４７３．

［５１］ＮｏｗａｒａＤ，ＧａｙＡ，ＬａｃｏｍｍｅＣ，ｅｔａｌ．ＨＩＧＳｈｏｓｔ－ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅ

ｓｉｌｅｎｃｉｎｇｉｎｔｈｅｏｂｌｉｇａｔｅｂｉｏｔｒｏｐｈｉｃｆｕｎｇａｌｐａｔｈｏｇｅｎＢｌｕｍｅｒｉａ

ｇｒａｍｉｎｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０１０，２２（９）：３１３０－３１４１．

［５２］ＧｈａｇＳＢ．Ｈｏｓｔｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇ，ａｎｅｍｅｒｇｉｎｇｓｃｉｅｎｃｅｔｏ

ｅｎｇｉｎｅｅｒｃｒｏｐｒｅｓｉｓｔａｎｃｅａｇａｉｎｓｔｈａｒｍｆｕｌｐｌａｎｔｐａｔｈｏｇｅｎｓ［Ｊ］．

ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌａｎｄＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔＰａｔｈｏｌｏｇｙ，２０１７，１００：２４２－２５４．

［５３］冯丹丹，邓　蕾，汪祖鹏，等．寄主诱导的基因沉默在增强植物

真菌病害抗性方面的研究进展［Ｊ］．植物科学学报，２０２１，３９

（３）：３１６－３２３．

［５４］ＷａｎｇＭ，ＪｉｎＨＬ．Ｓｐｒａｙ－ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇ：ａｐｏｗｅｒｆｕｌ

ｉｎｎｏｖａｔｉｖｅｓｔｒａｔｅｇｙｆｏｒｃｒｏｐｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓｉｎＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，

２０１７，２５（１）：４－６．

［５５］ＶｅｔｕｋｕｒｉＲＲ，ＤｕｂｅｙＭ，ＫａｌｙａｎｄｕｒｇＰＢ，ｅｔａｌ．Ｓｐｒａｙ－ｉｎｄｕｃｅｄ

ｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇ：ａｎｉｎｎｏｖａｔｉｖｅｓｔｒａｔｅｇｙｆｏｒｐｌａｎｔｔｒａｉｔｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ

ａｎｄｄｉｓｅａｓｅｃｏｎｔｒｏｌ［Ｊ］．ＣｒｏｐＢｒｅｅｄｉｎｇａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，

２０２１，２１：ｅ３８７９２１Ｓ１１．ＤＯＩ：１０．１５９０／１９８４－７０３３２０２１ｖ２１ｓａ２４．

［５６］莫　芹，蒋　玮，陈一帆，等．喷雾诱导基因沉默技术在植物真

菌病害防治中的研究进展［Ｊ］．中国生物防治学报，２０２２，３８

（５）：１３１６－１３２４．

［５７］ＭａｃＲａｅＩＪ，ＺｈｏｕＫＨ，ＬｉＦ，ｅｔａｌ．Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｂａｓｉｓｆｏｒｄｏｕｂｌｅ－
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ｓｔｒａｎｄｅｄＲＮＡｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇｂｙｄｉｃｅｒ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００６，３１１（５７５８）：
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ａｒｇｏｎａｕｔｅａｎｄｉｔｓｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｆｏｒＲＩＳＣｓｌｉｃｅｒａｃｔｉｖｉｔｙ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，

２００４，３０５（５６８９）：１４３４－１４３７．

［６０］ＳｃｈｗａｒｚＤＳ，ＨｕｔｖáｇｎｅｒＧ，ＤｕＴＴ，ｅｔａｌ．Ａｓｙｍｍｅｔｒｙｉｎｔｈｅ

ａｓｓｅｍｂｌｙｏｆｔｈｅＲＮＡｉｅｎｚｙｍｅｃｏｍｐｌｅｘ［Ｊ］．Ｃｅｌｌ，２００３，１１５（２）：

１９９－２０８．

［６１］ＨａｎｎｏｎＧＪ．ＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，２００２，４１８（６８９４）：

２４４－２５１．　

［６２］李志强，曹延婷，郭晓龙，等．基因功能研究工具 ＶＩＧＳ在植物

中的应用［Ｊ］．基因组学与应用生物学，２０１８，３７（２）：９１５－

９２３．　

［６３］ＣａｏＸＱ，ＹａｎＨＪ，ＬｉｕＸＴ，ｅｔａｌ．Ａｄｅｔａｃｈｅｄｐｅｔａｌｄｉｓｃａｓｓａｙａｎｄ
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ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｒｏｓｅｆｌｏｗｅｒｓ［Ｊ］．ＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１９，６：１３６．

［６４］ＺｈａｎｇＨＪ，ＹａｎＭＪ，ＤｅｎｇＲ，ｅｔａｌ．ＴｈｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇｏｆＤＥＫｒｅｄｕｃｅｄ
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ａｎａｌｙｓｉｓｉｎｔｏｍａｔｏ［Ｊ］．Ｇｅｎｅ，２０２０，７２７：１４４２４５．

［６５］ＦｕＸＤ，ＬｉＪＺ，ＭｉｎＤＤ，ｅｔａｌ．ＬｎｃＲＮＡ４５０４ｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｍｅｔｈｙｌ

ｊａｓｍｏｎａｔｅ－ｉｎｄｕｃｅｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏＢｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａｉｎｐｏｓｔｈａｒｖｅｓｔ

ｔｏｍａｔｏｆｒｕｉｔ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２０２２，３０５：１１１３８１．

［６６］ＬｉＺＸ，ＹａｎｇＳ，ＭａＹＪ，ｅｔａｌ．ＭｏｌｅｃｕｌａｒｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆｍｉＲ１６０ｄｉｎ

ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇｋｉｗｉｆｒｕｉｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏＢｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌａｎｄＦｏｏｄＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０２３，７１（２７）：１０３０４－１０３１３．

［６７］ＷａｎｇＭ，ＷｅｉｂｅｒｇＡ，ＬｉｎＦＭ，ｅｔａｌ．Ｂｉｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌｃｒｏｓｓ－ｋｉｎｇｄｏｍ

ＲＮＡｉａｎｄｆｕｎｇａｌｕｐｔａｋｅｏｆｅｘｔｅｒｎａｌＲＮＡｓｃｏｎｆｅｒｐｌａｎｔｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ

［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＰｌａｎｔｓ，２０１６，２（１０）：１６１５１．

［６８］ＸｉｏｎｇＦＪ，ＬｉｕＭ，ＺｈｕｏＦＰ，ｅｔａｌ．Ｈｏｓｔ－ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇｏｆ
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［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔＰａｔｈｏｌｏｇｙ，２０１９，２０（１２）：１７２２－１７３９．

［６９］ＣａｐｒｉｏｔｔｉＬ，ＭｏｌｅｓｉｎｉＢ，ＰａｎｄｏｌｆｉｎｉＴ，ｅｔａｌ．ＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ－

ｂａｓｅｄｓｔｒａｔｅｇｉｅｓｔｏｃｏｎｔｒｏｌＢｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａｉｎｆｅｃｔｉｏｎｉｎｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ

ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＲｅｐｏｒｔｓ，２０２４，４３（８）：２０１．

［７０］ＸｕＹ，ＴａｎＪＹ，ＬｕＪＸ，ｅｔａｌ．ＲＡＳｓｉｇｎａｌｌｉｎｇｇｅｎｅｓｃａｎｂｅｕｓｅｄａｓ

ｈｏｓｔ－ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇｔａｒｇｅｔｓｔｏｃｏｎｔｒｏｌｆｕｎｇａｌｄｉｓｅａｓｅｓ

ｃａｕｓｅｄｂｙＳｃｌｅｒｏｔｉｎｉａｓｃｌｅｒｏｔｉｏｒｕｍａｎｄＢｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

ＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＪｏｕｒｎａｌ，２０２４，２２（１）：２６２－２７７．

［７１］ＺｏｔｔｉＭ，ｄｏｓＳａｎｔｏｓＥＡ，ＣａｇｌｉａｒｉＤ，ｅｔａｌ．ＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ

ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙｉｎｃｒｏｐｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎａｇａｉｎｓｔａｒｔｈｒｏｐｏｄｐｅｓｔｓ，ｐａｔｈｏｇｅｎｓａｎｄ

ｎｅｍａｔｏｄｅｓ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１８，７４（６）：１２３９－

１２５０．　

［７２］ＡｎｄｏｗＤＡ，ＺｗａｈｌｅｎＣ．Ａｓｓｅｓｓｉｎｇｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｒｉｓｋｓｏｆｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ

ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＥｃｏｌｏｇｙＬｅｔｔｅｒｓ，２００６，９（２）：１９６－２１４．

［７３］ＹａｎＳ，ＹｕＪ，ＨａｎＭ，ｅｔａｌ．Ｉｎｔｅｒｃｒｏｐｓｃａｎｍｉｔｉｇａｔｅｐｏｌｌｅｎ－
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ｒｅｄｕｃｉｎｇｐｅｓｔｄｅｎｓｉｔｉｅｓ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｃｅｏｆｔｈｅＴｏｔａｌＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，

２０２０，７１１：１３４８５５．

［７４］ＹａｎＳ，ＺｈｕＷ Ｌ，ＺｈａｎｇＢＹ，ｅｔａｌ．Ｐｏｌｌｅｎ－ｍｅｄｉａｔｅｄｇｅｎｅｆｌｏｗ

ｆｒｏｍｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｃｏｔｔｏｎｉｓｃｏｎｓｔｒａｉｎｅｄｂｙｐｈｙｓｉｃａｌｉｓｏｌａｔｉｏｎｍｅａｓｕｒｅｓ

［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃＲｅｐｏｒｔｓ，２０１８，８：２８６２．

［７５］陈夕军，石　童，陈　宸，等．喷施诱导的基因沉默（ＳＩＧＳ）技术

控制植物病害研究进展［Ｊ］．植物保护，２０２２，４８（５）：１５－２２．

［７６］ＤｕｂｒｏｖｉｎａＡＳ，ＫｉｓｅｌｅｖＫＶ．ＥｘｏｇｅｎｏｕｓＲＮＡｓｆｏｒｇｅｎｅｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ
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Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０１９，２０（９）：２２８２．

［７７］ＭｃＬｏｕｇｈｌｉｎＡＧ，ＷｙｔｉｎｃｋＮ，ＷａｌｋｅｒＰＬ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄ
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２０１８，８：７３２０．
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ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｇｅｎｓａｎｄｒｅｄｕｃｅｓｆｕｎｇｉｃｉｄｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ［Ｊ］．Ｐｅｓｔｉｃｉｄｅ

ＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙａｎｄＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１９，１５３：３６－４６．

［７９］ＮｅｒｖａＬ，ＳａｎｄｒｉｎｉＭ，ＧａｍｂｉｎｏＧ，ｅｔａｌ．Ｄｏｕｂｌｅ－ｓｔｒａｎｄｅｄＲＮＡｓ

（ｄｓＲＮＡｓ）ａｓａｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅｔｏｏｌａｇａｉｎｓｔｇｒａｙｍｏｌｄ（Ｂｏｔｒｙｔｉｓ

ｃｉｎｅｒｅａ）ｉｎｇｒａｐｅｖｉｎｅ：ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｎｅｓｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｍｅｔｈｏｄｓ

ｉｎａｎｏｐｅｎ－ａｉｒｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ［Ｊ］．Ｂｉｏｍｏｌｅｃｕｌｅｓ，２０２０，１０

（２）：２００．

［８０］ＱｉａｏＬＬ，ＬａｎＣ，ＣａｐｒｉｏｔｔｉＬ，ｅｔａｌ．Ｓｐｒａｙ－ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇ

ｆｏｒｄｉｓｅａｓｅｃｏｎｔｒｏｌｉｓｄｅｐｅｎｄｅｎｔｏｎｔｈｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｏｆｐａｔｈｏｇｅｎＲＮＡ

ｕｐｔａｋｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＪｏｕｒｎａｌ，２０２１，１９（９）：１７５６－

１７６８．　

［８１］Ｄｕａｎｉｓ－ＡｓｓａｆＤ，ＧａｌｓｕｒｋｅｒＯ，ＤａｖｙｄｏｖＯ，ｅｔａｌ．Ｄｏｕｂｌｅ－ｓｔｒａｎｄｅｄ

ＲＮＡ ｔａｒｇｅｔｉｎｇｆｕｎｇａｌｅｒｇｏｓｔｅｒｏｌｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｐａｔｈｗａｙｃｏｎｔｒｏｌｓ

Ｂｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ ａｎｄ ｐｏｓｔｈａｒｖｅｓｔ ｇｒｅｙ ｍｏｕｌｄ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ

ＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＪｏｕｒｎａｌ，２０２２，２０（１）：２２６－２３７．

［８２］ＳｐａｄａＭ，ＰｕｇｌｉｅｓｉＣ，ＦａｍｂｒｉｎｉＭ，ｅｔａｌ．ＳｉｌｅｎｃｉｎｇｏｆｔｈｅＳｌｔ２－Ｔｙｐｅ

ｍａｐｋｉｎａｓｅｂｍｐ３ｉｎＢｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａｂｙａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆｅｘｏｇｅｎｏｕｓ

ｄｓＲＮＡａｆｆｅｃｔｓｆｕｎｇａｌｇｒｏｗｔｈａｎｄｖｉｒｕｌｅｎｃｅｏｎＬａｃｔｕｃａｓａｔｉｖａ［Ｊ］．

ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０２１，２２（１０）：５３６２．

［８３］ＳｐａｄａＭ，ＰｕｇｌｉｅｓｉＣ，ＦａｍｂｒｉｎｉＭ，ｅｔａｌ．ＫｎｏｃｋｄｏｗｎｏｆＢｍｐ１ａｎｄ

Ｐｌｓ１ｖｉｒｕｌｅｎｃｅｇｅｎｅｓｂｙｅｘｏｇｅｎｏｕｓａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆＲＮＡｉ－ｉｎｄｕｃｉｎｇ

ｄｓＲＮＡｉｎＢｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０２３，２４（５）：４８６９．

［８４］ＰａｔｒａＪＫ，ＤａｓＧ，ＦｒａｃｅｔｏＬＦ，ｅｔａｌ．Ｎａｎｏｂａｓｅｄｄｒｕｇｄｅｌｉｖｅｒｙ

ｓｙｓｔｅｍｓ：ｒｅｃｅｎｔｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｓａｎｄｆｕｔｕｒｅｐｒｏｓｐｅｃｔｓ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

Ｎａｎｏｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１８，１６（１）：７１．

［８５］ＹｕａｎＹ，ＧｕＺ，ＹａｏＣ，ｅｔａｌ．Ｎｕｃｌｅｉｃａｃｉｄ－ｂａｓｅｄｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｎａｎｏｍａｔｅｒｉａｌｓａｓａｄｖａｎｃｅｄｃａｎｃｅｒｔｈｅｒａｐｅｕｔｉｃｓ［Ｊ］．Ｓｍａｌｌ，２０１９，１５

（２６）：１９００１７２．

［８６］付淑笙，江奕舟，蒋沁宏，等．基于纳米递送系统的ＲＮＡ农药及

转基因植物研究进展［Ｊ］．植物保护学报，２０２１，４８（２）：２６７－

２７４．　

［８７］Ｎｉｏ－ＳáｎｃｈｅｚＪ，ＳａｍｂａｓｉｖａｍＰＴ，ＳａｗｙｅｒＡ，ｅｔａｌ．ＢｉｏＣｌａｙＴＭ

ｐｒｏｌｏｎｇｓＲＮＡ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ－ｍｅｄｉａｔｅｄｃｒｏｐｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎａｇａｉｎｓｔ

Ｂｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎｔｅｇｒａｔｉｖｅＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０２２，６４

（１１）：２１８７－２１９８．

［８８］ＳｐａｄａＭ，ＰｕｇｌｉｅｓｉＣ，ＦａｍｂｒｉｎｉＭ，ｅｔａｌ．Ｓｐｒａｙ－ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅ
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ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ（ＳＩＧＳ）：ｎａｎｏｃａｒｒｉｅｒ－ｍｅｄｉａｔｅｄｄｓＲＮＡｄｅｌｉｖｅｒｙｉｍｐｒｏｖｅｓ

ＲＮＡｉｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｉｎｔｈｅｍａｎａｇｅｍｅｎｔｏｆｌｅｔｔｕｃｅｇｒａｙｍｏｌｄｃａｕｓｅｄｂｙ

Ｂｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ［Ｊ］．Ａｇｒｏｎｏｍｙ，２０２５，１５（１）：１９４．

［８９］ＳｈｉｍＧ，ＨａｎＳＥ，ＹｕＹＨ，ｅｔａｌ．Ｔｒｉｌｙｓｉｎｏｙｌｏｌｅｙｌａｍｉｄｅ－ｂａｓｅｄ

ｃａｔｉｏｎｉｃｌｉｐｏｓｏｍｅｓｆｏｒｓｙｓｔｅｍｉｃｃｏ－ｄｅｌｉｖｅｒｙｏｆｓｉＲＮＡａｎｄａｎ

ａｎｔｉｃａｎｃｅｒｄｒｕｇ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＣｏｎｔｒｏｌｌｅｄＲｅｌｅａｓｅ，２０１１，１５５（１）：

６０－６６．

［９０］ＺｈａｎｇＹＴ，ＣｕｉＪ，ＺｈｏｕＹＺ，ｅｔａｌ．Ｌｉｐｏｓｏｍｅｍｅｄｉａｔｅｄｄｏｕｂｌｅ－

ｓｔｒａｎｄｅｄＲＮＡｄｅｌｉｖｅｒｙｔｏｓｉｌｅｎｃｅｒｉｂｏｓｏｍａｌｐｒｏｔｅｉｎＰ０ｉｎｔｈｅｔｉｃｋ

Ｒｈｉｐｉｃｅｐｈａｌｕｓｈａｅｍａｐｈｙｓａｌｏｉｄｅｓ［Ｊ］．ＴｉｃｋｓａｎｄＴｉｃｋ－Ｂｏｒｎｅ

Ｄｉｓｅａｓｅｓ，２０１８，９（３）：６３８－６４４．

［９１］ＩｓｌａｍＭＴ，ＤａｖｉｓＺ，ＣｈｅｎＬＳ，ｅｔａｌ．Ｍｉｎｉｃｅｌｌ－ｂａｓｅｄｆｕｎｇａｌＲＮＡｉ

ｄｅｌｉｖｅｒｙｆｏｒｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅｃｒｏｐｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＭｉｃｒｏｂｉａｌＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，

２０２１，１４（４）：１８４７－１８５６．

［９２］ＱｉａｏＬＬ，Ｎｉｏ－ＳáｎｃｈｅｚＪ，ＨａｍｂｙＲ，ｅｔａｌ．Ａｒｔｉｆｉｃｉａｌｎａｎｏｖｅｓｉｃｌｅｓ

ｆｏｒｄｓＲＮＡｄｅｌｉｖｅｒｙｉｎｓｐｒａｙ－ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇｆｏｒｃｒｏｐ

ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＪｏｕｒｎａｌ，２０２３，２１（４）：８５４－

８６５．　

［９３］ＭｕｄｏＬＭＤ，ＱｕｅｉｒｏｚＡＦＳ，ｄｅＭｅｌｏＮＦ，ｅｔａｌ．Ｓｔａｂｉｌｉｔｙｅｖａｌｕａｔｉｏｎ

ｏｆｄｓＲＮＡａｎｄＤＮＡｅｎｃａｐｓｕｌａｔｅｄｉｎｃｈｉｔｏｓａｎｎａｎｏｐａｒｔｉｃｌｅｓ［Ｊ］．

ＢｉｏＮａｎｏＳｃｉｅｎｃｅ，２０２２，１２（３）：７７４－７８４．

［９４］ＳｃａｒｐｉｎＤ，ＮｅｒｖａＬ，ＣｈｉｔａｒｒａＷ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓａｔｉｏｎａｎｄ

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｓａｔｉｏｎｏｆｃｈｉｔｏｓａｎｎａｎｏｐａｒｔｉｃｌｅｓａｓｃａｒｒｉｅｒｓｆｏｒｄｏｕｂｌｅ－

ｓｔｒａｎｄｅｄＲＮＡ （ｄｓＲＮＡ） ｍｏｌｅｃｕｌｅｓｔｏｗａｒｄｓｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅｃｒｏｐ

ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＢｉｏｓｃｉｅｎｃｅＲｅｐｏｒｔｓ，２０２３，４３（１１）：ＢＳＲ２０２３０８１７．

［９５］ＷｕＦＬ，ＹａｎＬ，ＺｈａｏＸＹ，ｅｔａｌ．ＤｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆａｎＲＮＡ

ｎａｎｏｓｔｒｕｃｔｕｒｅｆｏｒｅｆｆｅｃｔｉｖｅＢｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａｃｏｎｔｒｏｌｔｈｒｏｕｇｈｓｐｒａｙ－

ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇｗｉｔｈｏｕｔａｎｅｘｔｒａｎａｎｏｃａｒｒｉｅｒ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

Ｆｕｎｇｉ，２０２４，１０（７）：４８３．

［９６］ＭａｏＹＢ，ＣａｉＷＪ，ＷａｎｇＪＷ，ｅｔａｌ．Ｓｉｌｅｎｃｉｎｇａｃｏｔｔｏｎｂｏｌｌｗｏｒｍ

Ｐ４５０ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅｇｅｎｅｂｙｐｌａｎｔ－ｍｅｄｉａｔｅｄＲＮＡｉｉｍｐａｉｒｓｌａｒｖａｌ

ｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆｇｏｓｓｙｐｏｌ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２００７，２５（１１）：

１３０７－１３１３．

［９７］ＧｅｂｒｅｍｉｃｈａｅｌＤＥ，ＨａｉｌｅＺＭ，ＮｅｇｒｉｎｉＦ，ｅｔａｌ．ＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ

ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓｆｏｒｆｕｔｕｒｅｍａｎａｇｅｍｅｎｔｏｆｐｌａｎｔｐａｔｈｏｇｅｎｉｃｆｕｎｇｉ：ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ

ａｎｄｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔｓ，２０２１，１０（４）：６５０．

［９８］张　倩，郭玉鸽，曹可心，等．ＲＮＡ干扰防控烟草黄瓜花叶病毒

的效果［Ｊ］．江苏农业科学，２０２４，５２（１３）：１３９－１４４．

［９９］ＢｒａｍｌｅｔｔＭ，ＰｌａｅｔｉｎｃｋＧ，ＭａｉｅｎｆｉｓｃｈＰ．ＲＮＡ－ｂａｓｅｄｂｉｏｃｏｎｔｒｏｌｓ：ａ

ｎｅｗｐａｒａｄｉｇｍｉｎｃｒｏｐｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ，２０２０，６（５）：

５２２－５２７．　

［１００］ＬｕｎｄｇｒｅｎＪＧ，ＤｕａｎＪＪ．ＲＮＡｉ－ｂａｓｅｄｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄａｌｃｒｏｐｓ：ｐｏｔｅｎｔｉａｌ

ｅｆｆｅｃｔｓｏｎｎｏｎｔａｒｇｅｔｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］．ＢｉｏＳｃｉｅｎｃｅ，２０１３，６３（８）：６５７－

６６５．　

［１０１］ＮａｉｔｏＹ，Ｕｉ－ＴｅｉＫ．ｓｉＲＮＡｄｅｓｉｇｎｓｏｆｔｗａｒｅｆｏｒａｔａｒｇｅｔｇｅｎｅ－

ｓｐｅｃｉｆｉｃＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１２，３：

１０２．　

［１０２］路子琪，王　静，张　震，等．基于 ＲＮＡｉ的生物农药研究进展

［Ｊ］．浙江农业学报，２０２４，３６（４）：９６８－９７７．

［１０３］ＧｕａｎＲＢ，ＣｈｕＤＤ，ＨａｎＸＹ，ｅｔａｌ．Ａｄｖａｎｃｅｓｉｎｔｈｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

ｏｆｍｉｃｒｏｂｉａｌｄｏｕｂｌｅ－ｓｔｒａｎｄｅｄＲＮＡ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｓｙｓｔｅｍｓｆｏｒ

ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅｉｎａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌｐｅｓｔｃｏｎｔｒｏｌ［Ｊ］．

ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＢｉｏｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇａｎｄＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０２１，９：７５３７９０．

［１０４］ＡｈｎＳＪ，ＤｏｎａｈｕｅＫ，ＫｏｈＹ，ｅｔａｌ．Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ－ｂａｓｅｄｄｏｕｂｌｅ－

ｓｔｒａｎｄｅｄＲＮＡ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｔｏｄｅｖｅｌｏｐ ｃｏｓｔ－ｅｆｆｅｃｔｉｖｅＲＮＡ

ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｆｏｒｉｎｓｅｃｔｐｅｓｔｍａｎａｇｅｍｅｎｔ［Ｊ］．

ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎｓｅｃｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１９，１１（６）：１－８．

［１０５］何承帅，张　辉，吴顺凡，等．核酸农药纳米递送系统研究进展

［Ｊ］．农药学学报，２０２３，２５（６）：１１７９－１１９７．

［１０６］ＳａｎｇＨ，ＫｉｍＪＩ．Ａｄｖａｎｃｅｄｓｔｒａｔｅｇｉｅｓｔｏｃｏｎｔｒｏｌｐｌａｎｔｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ

ｆｕｎｇｉｂｙｈｏｓｔ－ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇ（ＨＩＧＳ）ａｎｄｓｐｒａｙ－

ｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇ（ＳＩＧＳ）［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＲｅｐｏｒｔｓ，

２０２０，１４（１）：１－８．

［１０７］ＤｕｂｅｌｍａｎＳ，ＦｉｓｃｈｅｒＪ，ＺａｐａｔａＦ，ｅｔａｌ．Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｆａｔｅｏｆ

ｄｏｕｂｌｅ－ｓｔｒａｎｄｅｄＲＮＡｉｎａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌｓｏｉｌｓ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１４，

９（３）：ｅ９３１５５．

［１０８］ＣｏｏｐｅｒＡＭ，ＳｉｌｖｅｒＫ，ＺｈａｎｇＪＺ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ

ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｏｆＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅｉｎｉｎｓｅｃｔｓ［Ｊ］．Ｐｅｓｔ

ＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１９，７５（１）：１８－２８．

［１０９］ＺｈｕＫＹ，ＰａｌｌｉＳＲ．Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ，ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ，ａｎｄｃｈａｌｌｅｎｇｅｓｏｆ

ｉｎｓｅｃｔＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ［Ｊ］．ＡｎｎｕａｌＲｅｖｉｅｗｏｆＥｎｔｏｍｏｌｏｇｙ，２０２０，

６５：２９３－３１１．

［１１０］ＤａｌａｋｏｕｒａｓＡ，ＷａｓｓｅｎｅｇｇｅｒＭ，ＤａｄａｍｉＥ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙ

ｍｏｄｉｆｉｅｄｏｒｇａｎｉｓｍ－ｆｒｅｅＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ：ｅｘｏｇｅｎｏｕｓａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

ｏｆＲＮＡｍｏｌｅｃｕｌｅｓｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０２０，１８２（１）：

３８－５０．

［１１１］ＮａｅｇｅｌｉＨ，ＢｉｒｃｈＡ Ｎ，ＣａｓａｃｕｂｅｒｔａＪ，ｅｔａｌ．Ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔｏｆ

ｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙｍｏｄｉｆｉｅｄｍａｉｚｅＭＯＮ８７４１１ｆｏｒｆｏｏｄａｎｄｆｅｅｄｕｓｅｓ，

ｉｍｐｏｒｔａｎｄｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ，ｕｎｄｅｒＲｅｇｕｌａｔｉｏｎ（ＥＣ）Ｎｏ１８２９／２００３

（ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎＥＦＳＡ－ＧＭＯ－ＮＬ－２０１５－１２４）［Ｊ］．ＥＦＳＡ

Ｊｏｕｒｎａｌ，２０１８，１６（６）：ｅ０５３１０．

［１１２］ＰａｐａｄｏｐｏｕｌｏｕＮ，ＤｅｖｏｓＹ，?ｌｖａｒｅｚ－ＡｌｆａｇｅｍｅＦ，ｅｔａｌ．Ｒｉｓｋ

ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔｃｏｎｓｉｄｅｒａｔｉｏｎｓｆｏｒｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙｍｏｄｉｆｉｅｄＲＮＡｉｐｌａｎｔｓ：

ＥＦＳＡｓａｃｔｉｖｉｔｉｅｓａｎｄｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，

２０２０，１１：４４５．

［１１３］关若冰，李海超，苗雪霞．ＲＮＡ生物农药的商业化现状及存在

问题［Ｊ］．中国农业科学，２０２２，５５（１５）：２９４９－２９６０．

［１１４］ＲｏｄｒｉｇｕｅｓＴＢ，ＭｉｓｈｒａＳＫ，ＳｒｉｄｈａｒａｎＫ，ｅｔａｌ．Ｆｉｒｓｔｓｐｒａｙａｂｌｅ

ｄｏｕｂｌｅ－ｓｔｒａｎｄｅｄＲＮＡ －ｂａｓｅｄｂｉｏｐｅｓｔｉｃｉｄｅｐｒｏｄｕｃｔｔａｒｇｅｔｓ

ｐｒｏｔｅａｓｏｍｅｓｕｂｕｎｉｔｂｅｔａｔｙｐｅ－５ｉｎＣｏｌｏｒａｄｏｐｏｔａｔｏｂｅｅｔｌｅ

（Ｌｅｐｔｉｎｏｔａｒｓａｄｅｃｅｍｌｉｎｅａｔａ）［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，

２０２１，１２：７２８６５２．

—３３—江苏农业科学　２０２６年第５４卷第９期


