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摘   要：【背景】蜜环菌属(Armillaria)是一类营腐生或寄生生活的药食两用型真菌，研究其功能基

因表达具有重要意义。【目的】筛选并获得蜜环菌(Armillaria mellea)最稳定的内参基因。【方法】以

蜜环菌(A. mellea) 541 为研究对象，以马铃薯琼脂糖培养基培养的菌丝和菌索为对照组，以添加

还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸(nicotinamide adenine dinucleotide phosphate，NADPH)氧化酶抑

制剂氯化二亚苯基碘鎓(diphenyleneiodonium chloride，DPI)培养的菌丝和菌索为抑制剂组，以添加

木屑培养的菌丝和菌索为诱导剂组，利用 RT-qPCR 技术和 BestKeeper 程序系统评估候选内参基因

ACT-1、α-TUB、β-TUB 1、γ-TUB、UBQ、EF-1γ、18S rRNA biogenesis protein 基因(18S rRNA BP)

和 GAPDH 的表达量稳定性。【结果】内参基因 EF-1γ 在对照组、DPI 抑制剂组和木屑诱导剂组中

的表达量稳定性最好。【结论】EF-1γ为蜜环菌(A. mellea)的最佳内参基因，为蜜环菌属真菌功能基

因表达研究提供了参考。 
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Abstract: [Background] Armillaria are medicinal and edible fungi having a parasitic or saprophytic 

phase, and it is vital to study the differentially expressed genes in these fungi. However, there are few 
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reports on the internal reference genes of them. [Objective] To screen out the optimal internal reference 

genes for Armillaria mellea 541 under different experimental conditions. [Methods] In this study, 

ACT-1, α-TUB, β-TUB 1, γ-TUB, UBQ, EF-1γ, 18S rRNA BP, and GAPDH were used as candidate 

reference genes of A. mellea 541. The A. mellea 541 hypha (AH) and rhizomorph (AR) cultured on 

potato dextrose agar (PDA) medium were used as the control group, and those cultured on the PDA 

medium supplemented with diphenyleneiodonium chloride and sawdust as inhibitor group and inducer 

group, respectively. The expression levels of the eight genes were evaluated by RT-qPCR and 

BestKeeper. [Results] EF-1γ was selected as the optimal reference gene for A. mellea 541 because of its 

stable expression under different experimental conditions. [Conclusion] This study provides a reliable 

reference gene for analyzing the gene expression in Armillaria spp.. 

Keywords: Armillaria mellea; hypha; rhizomorph; reference gene; RT-qPCR 

蜜环菌(Armillaria mellea)为伞菌目蜜环菌

属的一种兼性腐生或寄生生活的真菌，既可以作

为白腐类的真菌有效降解植物细胞壁的成分(如

木质素、纤维素等)，其降解产物作为土壤的腐

殖质为森林中的其他物种提供营养物质[1]，又可

以作为寄生型真菌，若寄生于经济树种上则会导

致根腐病，造成经济损失。已报道的可被蜜环菌

属真菌寄生的树种多达 500 多种[2]。一些蜜环菌

属真菌可与天麻、猪苓形成特殊的共生关系，从

而直接影响这两味中药的产量与质量[3-4]。蜜环

菌属真菌是一类广泛存在、用途多样的食药两用

型真菌，其子实体俗称榛蘑，是常见的食用菌；

同时具有催眠、镇静、改善心脑血液循环等多种

生物学活性[5]。 

蜜环菌属真菌的菌丝和菌索是其生活史中

常见的 2 个阶段，菌索是其菌丝特化的组织结

构，具有形成菌索网络、侵染宿主、吸收传递营

养物质、运输氧气等生物学功能[2]。国内相关研

究侧重于蜜环菌属真菌与天麻或猪苓间的关  

系[3-4]，国外则将蜜环菌属真菌视为植物病原菌，

重点进行病原菌防治和机理的研究[6]。随着多种

蜜环菌基因组的测序及分析[7]，在基因水平上研

究蜜环菌使得相关工作逐渐深入。如几丁质酶可

能是蜜环菌细胞壁重构及与宿主植物信号传导

的功能蛋白。黄婧雯等[8]对高卢蜜环菌的 22 条

几丁酶氨基酸序列进行了分析和功能预测，发现

该类酶在进化过程中发生了基因重复；此外，基

于这些酶在 reads per kilobase per million mapped 

reads (RPKM)转录水平上的差异比较分析显示，

一些几丁质酶可能进化出新的功能，但并未进行

实验验证。 

实时定量 PCR (real-time quantitative PCR，

RT-qPCR)作为一种反映基因表达水平的高效生

物技术，会因不同样品的 RNA 质量、浓度及

cDNA 合成效率等的不同而存在差异，但合适的

内参基因能够有效校正这些差异，从而准确地体

现目的基因特异性表达的差异性[9]。因此，选择

稳定表达的内参基因是保证实验准确性的前提

条件[10]。为探索 A. mellea 541 差异基因表达水

平，需要筛选在不同实验处理及不同组织中表达

稳定的内参基因[11]。本文基于 A. mellea 541 菌

株的转录测序结果(NCBI 登录号 SUB8218370)，

挑选编码肌动蛋白 1 (actin 1，ACT-1)、α-微管

蛋白(α-tubulin，α-TUB)、β-微管蛋白 1 (β-tubulin 

1，β-TUB 1)、γ-微管蛋白(γ-tubulin，γ-TUB)、

泛素(ubiquitin，UBQ)、延伸因子 1γ (elongation 

factor-1γ，EF-1γ)、18S rRNA 生物合成蛋白

(18S rRNA biogenesis protein，18S rRNA BP)和甘
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油醛-3-磷酸-脱氢酶(glyceraldehyde-3-phosphate 

dehydrogenase，GAPDH)编码基因这 8 个常用的

内参基因作为候选基因[12-13]，利用 BestKeeper

软件[14]分析比较了正常培养、氧化酶抑制剂和

木屑诱导等条件下培养的 A. mellea 541 菌丝与

菌索中的 8 个候选内参基因的表达，筛选最适内

参基因，以期为蜜环菌属功能基因表达研究提供

参考。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

供试菌株蜜环菌(A. mellea) 541 是从猪苓菌

核中分离纯化的菌株[15]，保藏于中国医学科学

院药用植物研究所菌根研究室。 

氯化二亚苯基碘鎓 (diphenyleneiodonium 

chloride，DPI)，Aladdin 公司；真菌 RNA Kit，

Omega 公司；2×Phanta Max Master Mix，南京

诺唯赞生物科技股份有限公司；PrimeScript RT 

Reagent Kit 和 SYBR® Premix Ex TaqTM ，

TaKaRa 公司。 

NanoDrop 2000 微量紫外分光光度计，

Thermo Fisher 公司；T100 Thermal Cycler PCR

仪，Bio-Rad 公司；7500 Real Time PCR System

荧光定量 PCR 仪，Applied Biosystems 公司。 

1.2  方法 
1.2.1  蜜环菌培养方法与总 RNA 提取 

以马铃薯葡萄糖琼脂培养基(potato dextrose 

agar，PDA)作为基础培养基，其配方为马铃薯

200 g/L、葡萄糖 10 g/L 和琼脂 12 g/L，自然

pH 值。取 A. mellea 541 的固体菌种分别接种

于 PDA、含有 2×10−4 mol/L 氯化二亚苯基碘鎓

的 PDA 及加入青冈树[Cyclobalanopsis glauca 

(Thunb.) Oerst.]木屑的 PDA 培养基[16]中，室温避

光培养。其中，PDA 培养基培养的 A. mellea 541

为对照组(control group，CK)、氧化酶抑制剂

添加组为 DPI 组；加入木屑的为木屑诱导组

(MX 组)。取培养第 21 天的各组样品，分别收集

培养皿中的菌丝和菌索。液氮速冻研磨提取总

RNA。RNA 的提取参照真菌 RNA Kit 说明书

进行。利用紫外分光光度法(微量紫外分光光度

计)分析 RNA 的质量和纯度，并用 1%琼脂糖

凝胶电泳检验总 RNA 完整性。 

1.2.2  候选内参基因选择和引物设计 

根据文献报道的真菌常用内参基因[12-13]，

从 A. mellea 541 转录组数据 (NCBI 登录号

SUB8218370)中筛选出 8 个管家基因作为候选基

因，依次为 ACT 1、α-TUB、β-TUB 1、γ-TUB、

UBQ、EF-1γ、18S rRNA BP 和 GAPDH。用 Primer 

Premier V5.0[17]设计候选内参基因引物，如表 1

所示。引物由北京睿博兴科生物技术有限公司

合成。 

1.2.3  mRNA 反转录 

按照PrimeScript RT Reagent Kit操作说明逆

转录合成 cDNA，−20 °C 保存备用。PCR 反应

体系：5×Prime Script® Buffer (for Real Time)    

2 μL，PrimeScript RT Enzyme Mix I 0.5 μL，

Oligo dT Primer (50 μmol/L) 0.5 μL，Random    

6 mers (10−4 mol/L) 0.5 μL，总 RNA 溶液适量 

(即 CK-AH2、CK-AR2、CK-AH20、CK-AR20、

DPI-AH16、DPI-AR16、DPI-AH12、DPI-AR12、

MX-AH3、MX-AR3、MX-AH8 和 MX-AR8 等

各样品反应体系中加入总 RNA 溶液的体积依

次为 6.5、2.0、6.0、5.0、6.5、3.5、6.5、4.0、

3.0、6.5、5.0、4.0 μL)，RNase Free dH2O 补足

10 μL，以调平各个反应体系的总 RNA 量为

5×10−7 g。反应条件：37 °C 反转录反应 15 min；

85 °C 反转录酶失活反应 5 s，反转录合成 cDNA

第一链。 
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表 1  候选内参基因及其引物序列 
Table 1  Candidate reference genes and their primer sequences 

基因 

Gene 

基因描述 

Gene description 

引物序列 

Primer sequence (5′→3′) 

扩增片段 

Amplified fragment length (bp)

ACT-1 肌动蛋白 1 

Actin 1 

AGCCGCTGGTATCCACGAGACA 103 

TGTTGTGCCACCGGAGAGGACA 

α-TUB α-微管蛋白 

α-tubulin 

CCGCTGCTGTCGCAACGATCAA 293 

TGCAAGGTCCTCACGAGCCTCA 

β-TUB 1 β-微管蛋白 1 

β-tubulin 1 

ACCTCACGGTGGCTGCTGTCTT 223 

TGGTCGCTCACACGCTTGAACA 

γ-TUB γ-微管蛋白 

γ-tubulin 

GTCGTCGTGCAGCCGTACAACT 

TGCTCGGAGTCGTGGAGACCAT 

397 

UBQ 泛素 

Ubiquitin 

TCCCGACCAGCAGCGTCTCATT 347 

TGCCACCACGAAGCCGAAGAAC

EF-1γ 延长因子-1γ 

Elongation factor-1γ 

TGCTCGGCTCGACTCCAGAAGA 270 

TGGCACCGCATTGGATGAAGGC 

18S rRNA BP 18S rRNA 生物合成蛋白 

18S rRNA biogenesis protein 

ATAGCGGCCACCAGCACTTTCG 388 

TGAGGCAGCGTCACCGTTCGTA 

GAPDH 甘油醛-3-磷酸脱氢酶 

Glyceraldehyde-3-phosphate dehydrogenase

TGTTCGTCGTCGGCGTCAACCT 258 

CCTTTGCGGCACCAGTGGAAGA 

 

1.2.4  候选内参基因扩增 

用 T100 Thermal Cycler PCR 仪对内参基因

进行扩增，内参 PCR 反应体系(25 μL)：2×Phanta 

Max Master Mix 12.5 μL，Phanta Max Super 

Fidelity DNA Polymerase (1 U/μL) 0.5 μL，dNTP 

Mix (10 mol/L) 0.5 μL，cDNA 模板(25 ng/μL)   

1 μL，正、反向引物(10 μmol/L)各 1 μL，ddH2O 

8.5 μL。反应条件：95 °C 3 min；94 °C 30 s，62 °C 

(α-TUB 的退火温度为 60 °C) 30 s，72 °C 30 s，

34 个循环；72 °C 7 min。 

1.2.5  RT-qPCR 扩增效率检测 

将反转录产物 cDNA 以 10 倍比梯度稀释，

依次稀释 5 个梯度。以稀释好的 cDNA 为模板，

根据 Light Cycler®480II 软件生成的循环和实时

荧光定量 PCR 仪进行 RT-qPCR 反应，每个反应

3 次重复。反应体系及条件参考文献[18]，反应

体系：2×SYBR® Premix Ex TaqTM 7.5 μL，正、

反向引物(10 nmol/L)各 0.3 μL，cDNA 1 μL，

ddH2O 补足 15 μL。PCR 反应条件：95 °C 30 s；

95 °C 5 s，60 °C 20 s，40 个循环，反应结束

绘制溶解曲线。通过荧光定量 PCR 仪自带软

件自动获得交叉点(crossing point，CP)值和解

链温度等系列参数。引物扩增效率(E)计算公

式：E=10−(1/slope)。 

1.2.6  候选内参基因的 RT-qPCR及稳定性评价 

分别以对照组、抑制剂组和诱导组的菌丝和

菌索的 cDNA 为模板进行 RT-qPCR 反应，其反

应体系和反应条件同 PCR 反应体系和条件，生

物学重复与技术重复均为 3 次，通过荧光定量

PCR 仪自带软件自动获得 CP 值。 

1.2.7  数据分析 

利用 BestKeeper 1.0[14]程序对各引物在不同

样品中的表达量进行统计分析。该程序的算法被

嵌入至一个 excel 表中，将 RT-qPCR 生成的原

始数据导入该程序的 excel 表，程序自主比较得

出这些内参基因间 Ct 值产生配对的一些系数，

包括标准偏差(standard deviation，SD)、变异系

数(coefficient of variation，CV)和皮尔森相关系
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数(Pearson coefficient of correlation，γ)等，再根

据这些参数评价和选取最适内参基因。其评价的

原则为：Ct 值在 15−30 之间；各基因相对表达

量的 SD 值为 1.0 设为临界值，大于临界值则内

参基因的表达不稳定，反之越稳定；CV 越低和

γ值越高则基因表达的稳定性越高[14]。 

2  结果与分析 

2.1  蜜环菌总 RNA 提取结果 
对照组、DPI 组和 MX 组的蜜环菌菌丝与菌

索培养结果如图 1 所示。与对照组(图 1A)相比，

DPI 组菌索分支被显著抑制(图 1B)，而当蜜环菌

菌索接触木屑后，在该位点处产生大量的侧向分

支菌索，并向四周延伸(图 1C、1D)[16]。 

A. mellea 541 总 RNA 电泳检测结果如    

图 2A 所示，28S、18S 和 5.8S rRNA 条带清晰，

无明显拖尾现象，表明 RNA 无降解。紫外可见

分光光度法测定样品纯度，A260/A280 和 A260/A230

均在 2.0 左右，表明 RNA 纯度良好、无污染，

可进行反转录实验。 

 

 
 
图 1  A. mellea 541 在不同培养条件下的菌丝与菌索   A：对照组；B：DPI 抑制剂组；C：木屑组(正面)；

D：木屑组(反面)；AR：蜜环菌菌索；AH：蜜环菌菌丝；MX：木屑 

Figure 1  A. mellea 541 hypha and rhizomorphs on different culture media. A: control group (CK); B: DPI 
group; C: MX group (front view); D: MX group (back view); AR: A. mellea rhizomorphs; AH: A. mellea hypha; 
MX: sawdust. 
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图 2  A. mellea 541 总 mRNA (A)和候选内参基因

PCR 电泳图(B)   M：DL2000 DNA Marker；a−l：

3 个组别的不同生物学样本，依次为 CK-AH20、

CK-AR20 、 CK-AH2 、 CK-AR2 、 DPI-AH12 、

DPI-AR12、DPI-AH16、DPI-AR16、MX-AH3、

MX-AR3、MX-AH8、MX-AR8；R1−R8：8 个候

选内参基因，依次为 ACT-1、α-TUB、β-TUB 1、

γ-TUB、UBQ、EF-1γ、18S rRNA BP 和 GAPDH 

Figure 2  Electrophoresis of total RNA (A) and PCR 
products of eight reference genes (B) from A. mellea 
541. M: DL2000 DNA Marker; a−l: Biological 
samples of CK, DPI and MX groups which included 
CK-AH20, CK-AR20, CK-AH2, CK-AR2, 
DPI-AH12, DPI-AR12, DPI-AH16, DPI-AR16, 
MX-AH3, MX-AR3, MX-AH8, MX-AR8; R1−R8: 
ACT-1, α-TUB, β-TUB 1, γ-TUB, UBQ, EF-1γ, 18S 
rRNA BP and GAPDH, respectively. 

 
2.2  候选内参基因的 PCR 扩增 

对 A. mellea 541 的 8 个候选内参基因进行

RT-PCR (reverse transcript PCR)，产物进行凝胶

电泳实验均获得单一目的条带，片段大小与预

期结果相一致(图 2B)。表明各个候选内参基因

特异性良好，可进行后续的 RT-qPCR。 

2.3  候选内参基因的 RT-qPCR 

A. mellea 541 的 8 个候选内参基因的溶解曲

线均为单一的特征峰，无引物二聚体或非特异性

条带(图 3)。 

经 RT-qPCR 测定 8 个候选内参基因在 CK、

DPI 和 MX 组的菌丝与菌索(共计 12 个生物学样

本)中的表达量，经 BestKeeper 程序处理分析，

结果如图 4 和表 2 所示。所选 8 个候选内参基因

RT-qPCR 的 CP 几何平均数(geometric mean，geo 

mean)介于 23.38 (GAPDH)−28.21 (α-TUB)之间，

CP 的算数平均数(arithmetic mean，ar mean)介于

23.39 (GAPDH)−28.34 (α-TUB)之间，平值均在

15−35 之间，内参引物设计和试验合理。然而

α-TUB、β-TUB 1、γ-TUB 和 ACT-1 这 4 个候选

内参基因在所测试样品中表达量的标准差值

(SD±CP)较大且均大于 1.0。根据 BestKeeper 程

序判定原则，该 4 条内参基因在蜜环菌菌丝和

菌索中为非稳定性表达，因此剔除。在余下的

4 个候选内参基因中，变异系数(coefficient of 

variation，CV)由小到大依次为 GAPDH、EF-1γ、

UBQ 和 18S rRNA BP。皮尔森相关系数(Pearson 

coefficient of correlation，γ)检验结果表明，18S 

rRNA BP 的 γ 值较低，而且 P 值显著高于其余   

3 条内参基因，因此剔除。UBQ 的 γ值虽然高达

0.923，但是其 CV 值和 CP 均值均高于 GAPDH

和 EF-1γ。 

α-TUB、β-TUB 1、γ-TUB、ACT-1、UBQ 和

18S rRNA BP 等 6 个候选内参基因经 CP 值标准

差、变异系数和皮尔森相关系数检验排除后，进

一步进行了 EF-1γ与 DAPDH 扩增效率的比较，

二者标准曲线方程截距 (slope)依次为−2.949  

和−3.696，回归系数(regression coefficient，R2)依

次为 0.980 2和 0.981 5，扩增效率(PCR efficiency，

E)依次为 2.183 和 1.865。结合 BestKeeper 计算

的相关系数结果，EF-1γ 的相关系数值显著优 

于 GAPDH。 

综合判定 EF-1γ 适合作为蜜环菌研究基因

表达的内参基因。 
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图 3  8 个内参基因溶解曲线 
Figure 3  Melting curves generated for the eight reference genes. 

 

 
 
图 4  8 个内参基因 CP 值分布 
Figure 4  CP values of eight reference genes. 

3  讨论与结论 

国内外研究者从生态学、形态学、化学、药

理和致病性等多个维度对蜜环菌属真菌进行了

相关研究 [2-3,19]，特别是基因组的测序及分析 [7]

为深入研究蜜环菌属真菌的致病性及其与宿主

的相互作用提供了强有力的参考。内参基因是基

因表达水平定量的“标准物质”，内参基因的稳定

表达则是研究基因表达模式结果可靠的前提。稳

定的内参基因表达不受组织、外界条件等因素影   

响[10-11]。菌丝与菌索均是蜜环菌自然生长状态下

存在的组织形式，菌索由菌丝分化形成，菌索产 
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表 2  A. mellea 541 的 8 条候选内参基因 RT-qPCR 参数统计表 
Table 2  Statistics results of RT-qPCR parameters for the eight candidate internal reference genes of      
A. mellea 541 

项目 

Item 

α-微管蛋

白基因 

α-TUB 

β-微管蛋

白 1 基因 

β-TUB 1 

γ-微管蛋

白基因 

γ-TUB 

肌动蛋白 1

基因 

ACT-1 

泛素基因

UBQ  

延长因子

基因 

EF-1γ 

18S 核糖体 RNA

合成蛋白基因 

18S rRNA BP 

甘油醛-3-磷酸

脱氢酶基因 

GAPDH 

几何平均数 

GM (CP) 

28.21  25.24  25.18  24.32  25.61  23.79  23.52  23.38  

算数平均数 

AM (CP) 

28.34  25.32  25.25  24.37  25.63  23.81  23.55  23.39  

最小值 Min (CP) 25.31  22.46  21.88  21.74  23.14  21.57  20.95  21.36  

最大值 Max (CP) 34.33  29.80  29.80  28.45  28.12  26.07  25.73  25.56  

标准差 SD (±CP) 2.33  1.65  1.41  1.10  0.86  0.72  0.82  0.70  

变异系数 

CV (%CP) 

8.23  6.50  5.57  4.51  3.37  3.02  3.47  3.01  

皮尔森相关系数  

Pearson coefficient 

of correlation (γ) 

0.885  0.943  0.928  0.967  0.923  0.858  0.574  0.790  

P 值 P-value 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.032  0.001 

注：样品数：14；CP：交叉点；GM：几何平均数；AM：算数平均数；CV：变异系数；γ：皮尔森相关系数 

Note: Number of samples: 14; CP: Crossing point; GM: Geometric mean; AM: Arithmetic mean; CV: Coefficient of variance; γ: 
Pearson coefficient of correlation. 

 
生侧向分支侵入猪苓或天麻体内，并为二者提供

营养物质[20-21]。前期研究结果表明，蜜环菌菌丝

与菌索在基因、蛋白表达水平等方面不尽相   

同[22-23]。因此，本研究将菌丝与菌索作为筛选内

参基因的组织。菌索分支数量是评价蜜环菌优劣

的指标，也影响天麻等的产量[24]。NADPH 氧化

酶抑制剂 DPI 可以抑制蜜环菌菌索分支(图 1B)；

而木材作为蜜环菌的消解底物，与蜜环菌共培养

后，在接触位点处产生大量分支(图 1C和 1D)[16]。

因此，本研究将添加 DPI 或木屑培养的蜜环菌

菌丝与菌索作为外界诱因的产物。研究还发现，

编码 18S rRNA 的内参基因[25]在某些处理的菌

丝或菌索中并不能稳定地表达，因此，筛选表达

量稳定的蜜环菌内参基因十分必要。 

ACT 和 TUB 是一类常见的管家基因，均高

度保守，编码的肌动蛋白和微管蛋白在细胞中的

表达量也较高，在球根白丝膜菌(Leucocortinarius 

bulbiger)、稻曲病菌(Ustilaginoidea virens)和小麦

条锈病菌(Pucciniastriformisf sp. tritici)等不同发

育阶段菌丝中都较稳定地表达，常与 UBQ 作为

基因表达定量的内参基因 [26-28]。本研究中，

ACT-1、α-TUB、β-TUB1、γ-TUB、UBQ 和 18S rRNA 

BP 的 γ 值较低的 6 个内参基因在不同处理蜜环

菌菌丝和菌索中的表达稳定性不及其余候选内

参基因，CP 值标准偏差、变异系数等较大，不

适宜作为目标基因定量的内参基因。GAPDH 是

另一种表达相对稳定的内参基因，赵小龙[29]对包

括 GAPDH 在内的茯苓的 10 个内参基因进行了

比较筛选，发现 GAPDH 在茯苓的不同生长阶

段、不同组织和不同逆境环境下均稳定表达，优

于 TUB、ACT 等其他内参基因。EF 基因编码信

使 RNA 翻译时的肽链延伸因子在金线莲

(Anoectochilus roxburghii)、新蚜虫疠霉(Pandora 

neoaphidis)等不同组织和不同营养条件下表达

稳定[13,30]。本研究结果表明，在菌丝与菌索间

以及抑制和促进 A. mellea 541 生长的环境下，
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评价 GAPDH 和 EF-1γ作为内参稳定性的参数均

优于其余候选内参基因，适宜作为 A. mellea 基

因表达模式研究的内参基因，其中以 EF-1γ为最

优，这为蜜环菌属真菌功能基因表达研究提供了

参考。 
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