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摘  要：【背景】桉树(Eucalyptus)青枯病危害严重，丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizal fungi, 
AMF)与桉树共生影响桉树对青枯病的抗性，而 AMF 响应桉树青枯菌侵染的机制仍不清楚。【目的】

探索 AMF 响应桉树茄科雷尔氏菌(Ralstonia solanacearum)的侵染机制。【方法】以非菌根化和异

形根孢囊霉(Rhizophagus irregularis)菌根化巨桉(Eucalyptus grandis)分别受茄科雷尔氏菌侵染 0、
24、48 和 96 h 接种后(hour post-inoculated, hpi)的根系组织为研究对象，基于转录组测序筛选和鉴

定菌根化巨桉根系中异形根孢囊霉响应茄科雷尔氏菌侵染的基因信息。【结果】与对应非菌根化

桉树受茄科雷尔氏菌侵染的时间点相比，菌根化桉树中异形根孢囊霉响应青枯菌侵染显著差异表

达基因为 3 382–5 989 个，随青枯侵染时间进程的增加，异形根孢囊霉特异性响应茄科雷尔氏菌侵

染差异表达基因数量逐渐增多。茄科雷尔氏菌侵染 24 hpi 时，异形根孢囊霉显著富集共生体生长、

孢子形成和凋亡信号通路、铁载体等相关基因；茄科雷尔氏菌侵染 48 hpi 时，异形根孢囊霉主要

提高自身跨膜运输的能力，促进自身钾、氮等养分吸收与交换等；茄科雷尔氏菌侵染 96 hpi 时，

异形根孢囊霉主要调控氧化还原反应和黄酮类等抗菌物质合成。【结论】菌根化桉树中 AMF 主要

调控其生长加强生态位和营养(如氮、钾、铁)竞争、分泌抗菌物质、激活防御反应以响应青枯菌的

侵染，所鉴定的相关基因信息为研究 AMF-桉树-青枯菌互作机制提供一定的资源和参考。 
关键词：桉树；丛枝菌根真菌；青枯菌；RNA-Seq 

 



 
816 微生物学通报 Microbiol. China 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

Screening and identification of AMF genes in Eucalyptus 
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Abstract: [Background] Bacterial wilt is a serious disease attacking Eucalyptus. Arbuscular 
mycorrhizal fungi (AMF) affect the resistance of Eucalyptus to bacterial wilt, the mechanism of 
which remains unclear. [Objective] To explore the responding mechanism of AMF of 
Eucalyptus grandis during the infection course of Ralstonia solanacearum. [Methods] In this 
study, the non-mycorrhizal root tissue and the Rhizophagus irregularis-colonized root tissue of 
E. grandis were sampled at the time points of 0, 24, 48, and 96 hour post inoculation (hpi) of   
R. solanacearum. The genes involved in the response of R. irregularis in E. grandis roots to   
R. solanacearum infection were screened and identified by transcriptome sequencing. [Results] 
Compared with the non-mycorrhizal root tissue, R. irregularis showed 3 382–5 989 differentially 
expressed genes at different time points of E. grandis infection by R. solanacearum. The 
number of specifically differentially expressed genes of R. irregularis in response to         
R. solanacearum infection gradually increased over the infection time. R. irregularis 
significantly enriched the genes involved in AMF symbiont growth, sporulation, and apoptosis 
signaling pathways and siderophores at 24 hpi. At 48 hpi, R. irregularis mainly improved the 
transmembrane transport and promoted the absorption and exchange of nutrients such as 
potassium and nitrogen. At 96 hpi, R. irregularis mainly regulated the redox reaction and the 
synthesis of antibacterial substances such as flavonoids. [Conclusion] The AMF of E. grandis 
mainly regulate the plant growth, enhance the niche and nutrient (such as nitrogen, potassium, 
and iron) competition, secrete antimicrobial substances, and activate the defense response to   
R. solanacearum infection. The identified genes provide resources and references for further 
deciphering the mechanism of AMF-Eucalyptus-R. solanacearum interaction. 
Keywords: Eucalyptus grandis; arbuscular mycorrhizal fungi; Ralstonia solanacearum; 
RNA-Seq 
 

青 枯 病 是 由 茄 科 雷 尔 氏 菌 (Ralstonia 
solanacearum, 简称青枯菌)引起的一种毁灭性

土传病害，危害 450 多种植物如番茄(Solanum 
lycopersicum)、烟草(Nicotiana tabacum)、辣椒

(Capsicum annuum)和马铃薯(Solanum tuberosum)
等农作物和桉树、桑树(Morus alba)、木樨榄

(Olea europaea)和麻黄(Ephedra sinica)等，造成

植物减产 15%–100%甚至绝收[1]。作为世界上最

具破坏性的细菌性病害之一，青枯病在我国发

病严重，已有 30 多个省(自治区、直辖市)报道

了青枯病的发生，仅在广东省每年发病面积就

超过 2×105 hm2，经济损失约 40 亿元[2-3]。青枯

菌从植物根系伤口、侧根或根尖侵入，定殖在

植物导管组织中，其致病机制复杂含有 6 种分
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泌系统，遗传特性复杂多样，目前已完成全基

因组测序的青枯菌就超过 90 株[1,4]。青枯菌致

病力强、小种多样性高、环境适应性强，能在贫

瘠的土壤和水体中长期存活，防治非常困难[1,4-5]。

青枯菌侵染受其自身特性(如基因、行为和代产

物)、土壤非生物(如矿质元素、根系分泌物)和生

物因子(如线虫、细菌、真菌、噬菌体)等影响[1,6]。

近年来，以化学防控、物理防控和改变栽培方

式的方法防治青枯病的效果不理想，培育抗病

品种植物虽然是目前较有效的防控措施，但青

枯菌菌株变异速度快，导致部分品种的抗性减

弱甚至丧失，仍缺乏一种高效防控青枯病的方

法[7-8]。以土壤有益微生物如细菌(黄杆菌、芽孢

杆菌和荧光假单胞菌)、噬菌体、真菌(如哈茨木

霉和菌根真菌)等的生物防治方法占青枯病防

控相关研究的 50%以上，是未来防控青枯菌的

重要方向之一[7-9]。  
菌根真菌与植物形成互利共生的关系，丛

枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizal fungi, AMF)
是四大菌根类型中最主要的一种(占 72%)，能

与地球上约 80%陆生植物根系形成“丛枝菌根”
共生体，促进寄主植物生长，提高植物对非生

物和生物胁迫的抗逆性，是植物可持续生产的

重要绿色资源[10-11]。相关研究主要集中在 AMF
与植物之间养分、水分、碳和糖获取与交换，

以及其影响寄主抗逆性等方面[12-13]。当 AMF、

植物和病原菌三者互作时，AMF 影响植物生长

的同时也影响病原菌侵染，而 AMF 响应病原菌

的机制仍不清楚[14]。目前，利用 AMF 防控青

枯菌的研究大多是在番茄等农作物中，AMF 防

控青枯病在多年生林木中的应用非常少[15-16]。 
近年来，桉树青枯病发生严重，80%以上

的桉树品种易感染青枯病，在我国华南严重区

域的发病率达 90%，严重威胁着桉树产业的健

康发展[17]。田间调查表明 AMF 菌根化对桉树

青枯菌具有一定的防控效果，了解 AMF 如何响

应桉树青枯菌的侵染，对利用 AMF 防控桉树青

枯病的措施有重要的意义[18]。因此，本研究以异

形根孢囊霉(Rhizophagus irregularis)、茄科雷尔

氏菌(Ralstonia solanacearum)、巨桉(Eucalyptus 
grandis)三者之间不同的互作体系为研究对象，鉴

定筛选菌根化巨桉幼苗根系中 AMF 响应青枯菌

侵染进程关键基因信息，以期为研究 AMF 响应

林木病原菌提供一定的候选基因资源，也为利用

AMF 防控林木青枯病提供一定的参考依据。 

1  材料与方法 
1.1  材料 

供试巨桉(Eucalyptus grandis)种子购于广

东省中国林业科学研究院热带林业研究所。栽

培基质为体积比 3:1 的灭菌沙子和蛭石。选择

颗粒饱满、大小均匀一致的巨桉种子培育桉树

苗，巨桉种子用 1%的 HgCl2 溶液浸泡消毒萌发

后移栽至花盆(长、宽和高分别为 9、9 和 8 cm)
中，后放入人工气候箱中培养，定期浇改良低磷

Long-Ashton (LA)营养液[19]，磷水平为 30 µmol/L 
NaH2PO4。 

供试丛枝菌根真菌异形根孢囊霉(Rhizophagus 
irregularis, DAOM 197198)由华南农业大学林

学与风景园林学院菌根生物学团队惠赠，菌剂

为含有孢子、菌丝、白车轴草(Trifolium repens L.)
根段和沙的混合物。 

供 试 茄 科 雷 尔 氏 菌 茄 科 雷 尔 (Ralstonia 
solanacearum)菌株采自广东省英德市林场 3–4 年

生桉树青枯病发病植株，分离、纯化和鉴定后获

得桉树青枯菌毒力菌株。YD 菌株使用水解酪蛋白

培养基(casein hydrolysate medium) (葡萄糖 5.0 g/L，

蛋白胨 10.0 g/L，水解酪蛋白 1.0 g/L，pH 7.0)中
30 ℃培养，制成 1×108 CFU/mL 菌液备用。 

提 取 RNA 试 剂 盒 、 反 转 录 酶 Invitrogen 
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SuperScript™ II Reverse Transcriptase，Invitrogen 公

司。生物分析仪，Agilent 公司；分光光度计，

Wilmington 公司。 

1.2  方法 
1.2.1  AMF-桉树-茄科雷尔氏菌互作体系的构

建及样品采集 
选择生长比较一致的巨桉幼苗进行非菌根

化(none mycorrhizal, Nm)和异形根孢囊霉菌根

化处理。其中，非菌根化处理为巨桉不接种异

形根孢囊霉；菌根化处理为巨桉接种异形根孢囊

霉，每盆的异形根孢囊霉接种量约为 1 500 个孢

子接种异形根孢囊霉菌剂 90 d 后，用 WGA488
染色后在荧光显微镜下观察菌根侵染情况。以

非菌根化巨桉幼苗为对照，对异形根孢囊霉菌

根化巨桉幼苗侵染青枯菌，每盆浇灌 20 mL 的

1×108 CFU/mL 青枯菌悬浮液，并放入人工气候

箱内进行培养，共构建巨桉、AMF、青枯菌三

者之间不同的互作体系如表 1 所示。于青枯菌侵

染 0、24、48 和 96 h 接种后(hour post-inoculated, 
hpi)的 4 个时间点分别采集非菌根化和菌根化处

理的巨桉根系组织样品，液氮冷冻后–80 ℃冰

箱保存备用。每个处理设置 3 次生物学重复，

每个重复 3 株巨桉植株。 
1.2.2  青枯菌侵染菌根化桉树根系的转录组测序 

分别对非菌根化与异形根孢囊霉菌根化的

巨桉根系组织受青枯菌侵染后 4 个不同时间点

的 8 个样品抽提总 RNA，通过分光光度计与生

物分析仪检测总 RNA 质量，利用反转录酶合成

cDNA，送至杭州联川生物技术股份有限公司进

行 cDNA 文库建库，利用 Illumina NovaSeq™ 
6000 对 cDNA 文库进行转录组测序。 
1.2.3  菌根化巨桉根系响应茄科雷尔氏菌侵染

的 AMF 差异基因鉴定及关键基因的表达分析 
对下机原始数据进行质控，以 NCBI 中异

形根孢囊霉基因组数据库(https://www.ncbi.nlm. 
nih.gov/genome/18237?genome_assembly_id=36
1963)为参考基因组，使用 HISAT2 version 2.0.4、

String Tie version 1.3.4、gff compare version 
0.9.8 等 R 包对基因或转录本进行组装、检测以

及注释。转录本差异倍数(fold change, FC)>2 倍

或 FC<0.5 倍且 P<0.05 定义为差异表达，并用

基因本体论[20] (gene ontology)、京都基因与基

因组百科全书(Kyoto encyclopedia of genes and 
genomes, KEGG)进行注释分析[21]。 

1.3  数据分析 
数据采用 Pearson 方法分析，并利用联川生物

在线分析 lc-bio.cn 平台进行分析和数据可视化。 

2  结果与分析 
2.1  异形根孢囊霉在巨桉根系中的侵染进程 

与未接种菌根真菌巨桉幼苗根系相比(图 1A)，
异形根孢囊霉接种巨桉幼苗根系后，AMF 孢

子萌发产生菌丝定殖于根系组织，逐渐在根内

形成丛枝(图 1B)和泡囊结构，之后丛枝开始降

解(图 1C)，表明异形根孢囊霉能在桉树幼苗根

系定殖，二者形成良好的共生关系。 
 
表 1  试验设计与处理 
Table 1  Experimental design and treatments 
菌根处理 Mycorrhizal treatment 非 菌 根 化 ( 不 接 种 异 形 根 孢 囊 霉 ) 

non-mycorrhizal (not inoculation with 
R. irregularis) 

 菌根化(接种接种异形根孢囊霉) 
Mycorrhizal (inoculation with  
R. irregularis) 

侵染青枯菌后时间 
Time after R. solanacearum infection (h) 

0 24 48 96  0 24 48 96 

代号 Code N_N N_R 24 N_R_48 N_R_96   M_N M_R_24 M_R_48 M_R_96 
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图 1  异形根孢囊霉在巨桉幼苗根系定殖   白色箭头为菌根共生结构. a：丛枝；v：泡囊. A：未接种

异形根孢囊霉的巨桉根系. B：异形根孢囊霉在巨桉根系中形成丛枝. C：异形根孢囊霉在巨桉根系中形

成泡囊 
Figure 1  Rhizophagus irregularis colonized in roots of Eucalyptus grandis seedlings. The white arrow 
refers to the mycorrhizal symbiosis structure. a: Arbuscule; v: Vesicle. A: Root of E. grandis not inoculation 
with R. irregularis. B: R. irregularis formed arbuscular in the roots of E. grandis. C: R. irregularis fovesicles 
in the roots of E. grandis. 
 
2.2  菌根化巨桉根系中 AMF 响应茄科雷

尔氏菌侵染进程转录组数据总览 
非菌根化与菌根化巨桉受青枯菌侵染进程

的 根 系 组 织 中 异 形 根 孢 囊 霉 的 有 效 序 列 为   
36 838 206‒52 195 230 条，与青枯菌侵染对应

时间点的非菌根化处理相比，菌根化巨桉幼苗

根系中异形根孢囊霉基因响应茄科雷尔氏菌侵

染后各时间点的基因数量有明显差异。菌根化

巨桉根系异形根孢囊霉响应茄科雷尔氏菌侵染

共同的基因有 766 个，特异性表达的异形根孢

囊霉基因共有 1 395 个(图 2A)。其中，与茄科

雷尔氏菌侵染 0 hpi 的菌根化处理比，受茄科雷

尔氏菌侵染 24、48、96 hpi 的菌根化巨桉幼苗

根系中异形根孢囊霉特异性表达的基因分别为

232、130 和 402 个，说明青枯菌侵染后异形根

孢囊霉在 24 hpi 时快速响应，特异性响应的基

因数量先减少后增加，在 96 hpi 时最多。 
与非菌根化受青枯菌侵染的对应时间点相

比，菌根化处理的巨桉根系中异形根孢囊霉响

应青枯菌侵染 0、24、48 和 96 hpi 分别有 5 989、

2 912、4 043 和 3 382 个异形根孢囊霉基因显著

上调(图 2B)。随着茄科雷尔氏菌侵染时间进程

的增加，异形根孢囊霉响应青枯菌基因的数量

逐渐增加，且显著下调的基因数目多于显著上

调的数量(图 2B)。与青枯菌侵染 0 hpi 菌根化处

理比，青枯菌侵染 24、48 和 96 hpi 的菌根化巨

桉幼苗根系中异形根孢囊霉显著差异表达的基

因数量分别为 486、983、1 169 条，其显著上

调的分别为 162、445 和 410 条，显著下调的分

别为 324、538 和 759 条。与青枯菌侵染 24 hpi
相比，异形根孢囊霉响应茄科雷尔氏菌侵染   
48 hpi 和 96 hpi 中显著上调和下调的基因数量分

别为 273 条和 263 条、154 条和 211 条。与茄科

雷尔氏菌侵染 48 hpi 相比，异形根孢囊霉响应

茄科雷尔氏菌侵染 96 hpi 显著上调和下调的基

因数量分别为 289 条和 548 条。表明随着茄科

雷尔氏菌侵染时间进程的增加，菌根化巨桉幼

苗根系中异形根孢囊霉响应茄科雷尔氏菌的差

异表达基因数量逐渐增加，且与茄科雷尔氏菌

侵染 0 hpi 相比主要为下调基因数量的增加。 
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图 2  巨桉根系 AMF 响应茄科雷尔氏菌侵染进程表达的基因数量   N_N：非菌根化巨桉幼苗侵染 0 hpi；
M_N：菌根化巨桉幼苗侵染 0 hpi；M_R_24：菌根化巨桉幼苗受青枯菌侵染 24 hpi；M_R_48：菌根化

巨桉幼苗受青枯菌侵染 48 hpi；M_R_96：菌根化巨桉幼苗受青枯菌侵染 96 hpi 
Figure 2  Number of genes expressed in AMF response to Rhizophagus solanacearum infection in 
Eucalyptus grandis roots. N_N: Non-mycorrhizal E. grandis seedlings infection with R. solanacearum at   
0 hpi; M_N: Mycorrhizal E. grandis seedlings infection with R. solanacearum at 0 hpi; M_R_24: 
Mycorrhizal E. grandis seedlings infection with R. solanacearum at 24 hpi; M_R_48: Mycorrhizal E. grandis 
seedlings infection with R. solanacearum at 48 hpi; M_R_96: Mycorrhizal E. grandis seedlings infection 
with Rhizophagus solanacearum at 96 hpi. 
 
2.3  菌根化巨桉根系中 AMF 响应茄科雷尔

氏菌侵染差异基因的基因本体论 (gene 
ontology, GO)特征 

与菌根化巨桉幼苗受青枯菌侵染 0 hpi 相

比，菌根化巨桉幼苗受青枯菌侵染 24、48 和

96 hpi 根系中异形根孢囊霉差异表达基因分别

显著富集了 161、116、134 条 GO 信息(图 3)。
异形根孢囊霉响应青枯菌侵染 24 hpi 显著富集

82 条生物过程、57 条分子功能和 22 条细胞组

分组成，主要参与低渗反应、谷胱甘肽分解代

谢过程、氧稳态、细胞对氧化应激的反应等；

青枯菌侵染主要影响异形根孢囊霉生长、子囊

孢子形成的调节、凋亡信号通路的正向调控等

相关基因的表达。此外，显著富集的异形根孢

囊霉基因大多数与铁离子结合、谷胱甘肽转移

酶活性、氧化还原酶活性-作用于配对供体、单加

氧酶活性、谷胱甘肽脱氢酶活性、过氧化物酶活

性等分子功能相关，主要分布在细胞质核周区、

伸缩泡、收缩液泡膜、液泡和胞质溶胶(图 3A)。 
与茄科雷尔氏菌侵染 0 hpi 菌根化处理相

比，异形根孢囊霉响应茄科雷尔氏菌侵染 48 hpi
显著富集的基因主要参与氧化还原、翻译、谷

胱甘肽和脂质代谢、跨膜运输、细胞壁大分子

分解代谢等过程，涉及核糖体的结构成分、氧

化还原酶、谷胱甘肽转移酶、丝氨酸型内肽酶、

小 RNA 结合、氧化还原酶等功能，主要分布在

细胞外外泌体、胞内膜界细胞器、核小体、细

胞质核周区和 Myb 复合体上(图 3B)。异形根孢 
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图 3  菌根化巨桉根系 AMF 响应茄科雷尔氏菌侵染 24、48 和 96 hpi 基因 GO 分析   M_N：菌根化

巨桉幼苗；M_R_24：菌根化巨桉幼苗受青枯菌侵染 24 hpi；M_R_48：菌根化巨桉幼苗受青枯菌侵染

48 hpi；M_R_96：菌根化巨桉幼苗受青枯菌侵染 96 hpi 
Figure 3  GO analysis of AMF genes responded to the Rhizophagus solanacearum infection at 24, 48 and 96 hpi 
in Eucalyptus grandis roots. M_N: Mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings infection with Rhizophagus 
solanacearum at 0 hpi; M_R_24: Mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings infection with Rhizophagus 
solanacearum at 24 hpi; M_R_48: Mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings infection with Rhizophagus 
solanacearum at 48 hpi; M_R_96: Mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings infection with Rhizophagus 
solanacearum at 96 hpi. 
 
囊霉响应茄科雷尔氏菌侵染 96 hpi 显著富集

参与氧化还原、麦角甾醇生物合成、去除超氧

自由基、谷胱甘肽代谢、黄酮类生物合成的正

向调控、氮利用、细胞壁大分子和肽聚糖分解

代谢等过程，涉及氧化还原酶活性、铁离子结

合、乙酸跨膜转运蛋白、氧化还原酶、单加氧

酶、谷胱甘肽转移酶和类固醇羟化酶等功能

(图 3C)。 

菌根化巨桉根系异形根孢囊霉响应青枯菌

侵染进程显著表达参与谷胱甘肽转移酶、氧化

还原、铁离子结合、黄酮类、子囊孢子形成等

过程的基因，显著富集细胞外泌体、内质网、

内质网膜、核小体等组分。说明异形根孢囊霉

响应茄科雷尔氏菌侵染 24 hpi 时可能主要调控

异形根孢囊霉的生长，激活抗氧化酶等以调节自

身氧平衡稳态；茄科雷尔氏菌侵染 48 hpi 时异
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形根孢囊霉抗氧化能力增强。青枯菌侵染 96 hpi
时，异形根孢囊霉进一步促进氧化还原反应清

除多余活性氧，促进自身和寄主的存活，还可

能通过促进黄酮类生物合成过程的正向调控，

生成抗性物质黄酮类物质。其次，异形根孢囊

霉调控铁离子结合相关反应，与青枯菌竞争铁

元素，促进生长和提高抗性以抑制茄科雷尔氏

菌生长。此外，细胞壁结构的变化可能在异形

根孢囊霉响应茄科雷尔氏菌侵染巨桉中具有重

要作用。总之，AMF 可能通过提高氧化还原反

应、铁离子结合、黄酮类抗性物质等提高其在

寄主巨桉幼苗根系上的定殖，调控寄主活性氧

含量并激活其防御反应，抑制茄科雷尔氏菌的

生长。 

2.4  菌根化巨桉根系中 AMF 响应茄科雷

尔氏菌侵染差异基因的 KEGG 特征 
与茄科雷尔氏菌侵染 0 hpi 菌根化巨桉根

系相比，茄科雷尔氏菌侵染 24、48 和 96 hpi
的菌根化巨桉根系中异形根孢囊霉分别富集了

78、106 和 99 个 KEGG 通路，其中 13、20 和

27 个差异显著(图 4)。显著富集的异形根孢囊霉

涉及的通路随茄科雷尔氏菌侵染时间的增加而

增加，表明青枯菌入侵明显影响了异形根孢囊

霉基因的表达。青枯菌侵染 24 hpi，菌根化巨

桉幼苗中异形根孢囊霉显著富集谷胱甘肽代

谢、内质网中的蛋白质加工、戊糖磷酸、类固醇

生物合成等通路(图 4A)；青枯菌侵染 48 hpi 时，

异形根孢囊霉显著富集核糖体、谷胱甘肽代谢、

不饱和脂肪酸的生物合成、类固醇生物合成、

丙酮酸代谢等通路(图 4B)；青枯菌侵染 96 hpi
时，异形根孢囊霉显著富集类固醇生物合成、

色氨酸代谢、脂肪酸代谢、氨基糖和核苷酸糖

代谢、丙酮酸代谢、蛋白质分泌、谷胱甘肽代谢

等通路(图 4C)。随着茄科雷尔氏菌侵染时间进程 
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图 4  菌根化巨桉幼苗中 AMF 响应茄科雷尔氏菌侵染 24、48 和 96 hpi 基因的 KEGG 分析   M_N：

菌根化巨桉幼苗；M_R_24：菌根化巨桉幼苗受青枯菌侵染 24 hpi；M_R_48：菌根化巨桉幼苗受青枯

菌侵染 48 hpi；M_R_96：菌根化巨桉幼苗受青枯菌侵染 96 hpi 
Figure 4  KEGG pathway of AMF responded to Rhizophagus solanacearum infection at 24, 48 and 96 hpi in 
mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings. M_N: Mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings infection with 
Rhizophagus solanacearum at 0 hpi; M_R_24: Mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings infection with 
Rhizophagus solanacearum at 24 hpi; M_R_48: Mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings infection with 
Rhizophagus solanacearum at 48 hpi; M_R_96: Mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings infection with 
Rhizophagus solanacearum at 96 hpi. 
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的增加，菌根化巨桉幼苗根系异形根孢囊霉显

著富集的通路数量逐渐增加，与谷胱甘肽、黄

曲霉毒素、类固醇、色氨酸、脂肪酸合成代谢

相关基因显著富集。说明茄科雷尔氏菌的入侵

后异形根孢囊霉可能大量表达蛋白质、不饱和

脂肪酸和酶活性相关的基因，促进异形根孢囊

霉代谢；在侵染 96 hpi 时改变异形根孢囊霉糖

稳态，调控氧化还原反应、酶活性、蛋白质表

达等生物过程，以响应茄科雷尔氏菌的侵染。 

2.5  菌根化巨桉根系响应茄科雷尔氏菌侵

染 AMF 的关键基因及其表达特征 
2.5.1  菌根化巨桉根系中 AMF 响应茄科雷尔

氏菌侵染生长相关基因 
菌根化巨桉根系中 AMF 响应茄科雷尔氏

菌侵染进程显著富集 16 条与异形根孢囊霉生

长相关基因的 GO 信息，共 53 个基因与 AMF
孢子发育、菌丝发育、有丝分裂等相关，共生

体在寄主生长相关的子囊壁相关(7 个)、菌丝细

胞壁(7 个)和无性孢子形成细胞孢子(6 个)基因，

说明青枯菌入侵可能影响异形根孢囊霉的生长

(表 2)。青枯菌入侵后，异形根孢囊霉可能调控

分生孢子发育、菌丝发育、细胞壁发育、有丝分

裂等过程促进其自身生长、延伸和发育，以占据

更多的生态位以抑制茄科雷尔氏菌的入侵。 
2.5.2  菌根化巨桉根系中 AMF 响应茄科雷尔

氏菌侵染营养相关基因 
菌根化巨桉根系中异形根孢囊霉响应青枯

菌侵染主要与氮营养吸收代谢相关(表 3)。其

中，谷氨酰胺合成酶等响应氮饥饿、氮代谢与

利用的基因显著差异表达，青枯菌入侵桉树根 
 
表 2  菌根化巨桉根系中 AMF 响应茄科雷尔氏菌侵染生长相关基因 
Table 2  AMF growth-related genes in mycorrhizal Eucalyptus grandis root in responded to Rhizophagus 
solanacearum infection 
GO_ID GO 条目 

GO_Term 
基因数 
Genes number 

P 
value 

GO: 0070793 分生孢子发育的调控 Regulation of conidiophore development 1 0.03 
GO: 0044117 共生体在寄主中的生长 Growth of symbiont in host 1 0.03 
GO: 0035371 微管加端 Microtubule plus-end 2 0.01 
GO: 0030476 子囊壁相关 Ascospore wall assembly 7 0.01 
GO: 0030446 菌丝细胞壁 Hyphal cell wall 7 0.01 
GO: 0030042 肌动蛋白丝解聚 Actin filament depolymerization 2 0.02 
GO: 0043936 无性孢子形成细胞孢子 Asexual sporulation resulting in formation of a cellular spore 6 0.03 
GO: 0007076 有丝分裂染色体凝聚 Mitotic chromosome condensation 3 0.03 
GO: 0007064 有丝分裂姐妹染色单体凝聚 Mitotic sister chromatid cohesion 3 0.03 
GO: 0000079 细胞周期蛋白依赖性蛋白丝氨酸/苏氨酸激酶活性的调节 

Regulation of cyclin-dependent protein serine/Threonine kinase activity 
3 0.03 

GO: 0010971 有丝分裂细胞周期 G2/M 转换的正调控 
Positive regulation of G2/M transition of mitotic cell cycle 

3 0.03 

GO: 0008574 ATP 依赖性微管运动活动，正端导向 
ATP-dependent microtubule motor activity, plus-end-directed 

2 0.04 

GO: 0010569 通过同源重组调控双链断裂修复 
Regulation of double-strand break repair via homologous recombination 

2 0.04 

GO: 0051567 组蛋白 H3-K9 甲基化 Histone H3-K9 methylation 2 0.04 
GO: 0043581 菌丝体发育 Mycelium development 8 0.05 
GO: 2001235 凋亡信号通路的正向调控 Positive regulation of apoptotic signaling pathway 1 0.03 
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表 3  菌根化巨桉根系中 AMF 响应茄科雷尔氏菌侵染氮和钾营养相关基因 
Table 3  AMF genes relation with nitrogen and potassium nutrition in responded to Rhizophagus solanacearum 
infection in Eucalyptus grandis roots 
类型 
Type 

GO_ID GO 条目 
GO_Term 

基因数 
Genes number 

P 
value 

氮相关基因的 
表达 
Expression of 
nitrogen related 
genes 

GO: 0006995 响应氮饥饿 Response to nitrogen starvation 2 0.03 
GO: 0051171 氮化合物代谢过程的调控 

Regulation of nitrogen compound metabolic process 
1 0.08 

GO: 0019740 氮利用 Nitrogen utilization 1 0.13 
GO: 0006807 氮化合物代谢过程 Nitrogen compound metabolic process 1 0.24 

钾相关基因的 
表达 
Expression of 
nitrogen related 
genes 

GO: 0015079 钾离子跨膜转运蛋白活性 
Potassium ion transmembrane transporter activity 

2 0.01 

GO: 0071805 钾离子跨膜转运 Potassium ion transmembrane transport 2 0.01 
GO: 1901379 钾离子跨膜转运的调节 

Regulation of potassium ion transmembrane transport 
1 0.03 

GO: 0034705 钾通道复合物 Potassium channel complex 1 0.03 
GO: 1901016 钾离子跨膜转运蛋白活性的调节 

Regulation of potassium ion transmembrane transporter activity 
1 0.03 

GO: 0005391 钠:钾交换 ATP 酶活性 
Sodium:potassium-exchanging ATPase activity 

1 0.08 

GO: 0010107 钾离子转运 Potassium ion import 1 0.11 
GO: 0015459 钾通道调节剂活性 Potassium channel regulator activity 1 0.11 
GO: 0030007 细胞钾离子稳态 Cellular potassium ion homeostasis 1 0.15 
GO: 0005249 电压门控钾通道活性 Voltage-gated potassium channel activity 1 0.15 
GO: 0015386 钾：质子逆向转运体活性 Potassium: proton antiporter activity 1 0.32 
GO: 0005251 延迟调节钾通道活性 Delayed rectifier potassium channel activity 1 0.41 

 
系后其繁殖需要营养，可能异形根孢囊霉调控

氮相关基因与青枯菌竞争根系中的氮源。菌根

化处理异形根孢囊霉响应茄科雷尔氏菌侵染筛

选到 12 条与钾离子扩膜运输、钾离子交换等

GO 信息，其中 5 条显著差异表达(表 3)。显著

差异表达基因主要涉及钾离子扩膜运输和钾离

子运输，可能异形根孢囊霉通过调控自身的钾

离子转运，促进自身生长的同时与茄科雷尔氏

菌竞争抢夺养分资源。 
异形根孢囊霉响应茄科雷尔氏菌侵染显著

富集了 15 条与铁离子相关的 GO 信息(表 4)，
主要与铁离子结合、铁掺入金属硫簇、高亲和

力铁离子跨膜转运相关，其中有 13 个基因与铁

离子结合相关，调控异形根孢囊霉对铁离子的

吸收、转运与利用。受青枯菌侵染后，异形根

孢囊霉可能通过调控铁载体相关基因表达，合

成分泌铁载体增加异形根孢囊霉细胞膜上的铁

载体数目，一方面可能促进铁的氧化还原能力，

使更多的 Fe3+转化为 Fe2+，为桉树捕获铁离子，

增加桉树铁吸收；另一方面，异形根孢囊霉可

能通过与茄科雷尔氏菌竞争微量元素，以抑制

茄科雷尔氏菌的侵染和增殖。 
2.5.3  菌根化巨桉根系中 AMF 响应茄科雷尔

氏菌侵染的抗性相关基因 
青枯菌侵染后，异形根孢囊霉可能调控桉树

根系信号传导(免疫或共生)，激活寄主防御反应。

菌根化巨桉根系中异形根孢囊霉响应青枯菌侵

染的抗性关键基因主要有几丁质合酶 3 (chitinin 

synthase 3, RiCHS3)、几丁质合酶 2 (RiCHS2)、

烟酸转运蛋白(RiTna1p)、类枯草菌素蛋白酶 
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表 4  菌根化巨桉根系中 AMF 响应茄科雷尔氏菌侵染铁相关基因 
Table 4  AMF in mycorrhizal Eucalyptus grandis roots related to iron-related genes responded to 
Rhizophagus solanacearum infection 
GO_ID GO 条目 

GO_Term 
基因数 
Genes number 

P value 
 

GO: 0005506 铁离子结合 Iron ion binding 13 0.00 

GO: 0018283 铁掺入金属硫簇 Iron incorporation into metallo-sulfur cluster 1 0.03 

GO: 0006827 高亲和力铁离子跨膜转运 High-affinity iron ion transmembrane transport 1 0.05 

GO: 0033573 高亲和力铁渗透复合物 High-affinity iron permease complex 1 0.08 

GO: 0010106 细胞对铁离子饥饿的反应 Cellular response to iron ion starvation 1 0.08 

GO: 0033215 通过还原和运输同化铁 Iron assimilation by reduction and transport 1 0.08 

GO: 0006826 铁离子转运 Iron ion transport 1 0.08 

GO: 0015093 亚铁跨膜转运蛋白活性 Ferrous iron transmembrane transporter activity 1 0.11 

GO: 0008198 亚铁结合 Ferrous iron binding 1 0.13 

GO: 0051537 2 铁, 2 硫簇结合 2 iron, 2 sulfur cluster binding 1 0.18 

GO: 0005381 铁离子跨膜转运蛋白活性 Iron ion transmembrane transporter activity 1 0.22 

GO: 0006879 细胞铁离子稳态 Cellular iron ion homeostasis 1 0.24 

GO: 0051536 铁硫簇结合 Iron-sulfur cluster binding 1 0.29 

GO: 0016226 铁硫簇组装 Iron-sulfur cluster assembly 1 0.34 

GO: 0051539 4 铁, 4 硫簇结合 4 iron, 4 sulfur cluster binding 1 0.43 
 
 

钙调蛋白 1 (RiCam1p-2)、谷胱甘肽过氧化物酶

(RiUre2p)、细胞色素 b5 (RiCyb5p)、硫氧还蛋

白 二 硫 化 物 还 原 酶 (RiTRR1) 、 细 胞 色 素 b2 

(RiCyb2p) 、 GDL 基 序 肽 相 关 自 由 基 成 熟 酶

(RiGdl1p)、钙调蛋白 1 (RiCam1p-1)、超氧化物

歧 化 酶 1 (RiSOD1) 、 硫 氧 还 蛋 白 TRX1 

(RiTrx1p)、角鲨烯单加氧酶(RiERG1)、磷酸葡

萄糖酸脱氢酶(RiGND2)基因，而且随青枯菌侵

染时间的增加转录水平表达逐渐降低(图 5)。随

着茄科雷尔氏菌入侵时间增加，茄科雷尔氏菌

侵染对菌根化巨桉根系的异形根孢囊霉关键基

因二羧酸转运蛋白(RiDit2p)、碱性氨基酸转运

体(RiVba5p)、吡哆醇 4-脱氢酶(RiPLR1)的转录

水平显著上调表达(图 5)。说明 AMF 在茄科雷

尔氏菌侵染前期，有较高抗氧化活性相关基因

表达，可能通过迅速激活桉树免疫防御反应来

提高其防御茄科雷尔氏菌的能力。 

3  讨论与结论 
植物根系土壤微生物群落能及时响应青枯

病的发生，真菌与细菌之间存在密切的相互作

用关系[22-23]。菌根真菌能促进宿主植物从土壤

中获取营养、水分和提高植物对抗逆境，是防

控青枯病非常重要的绿色资源[7]。本研究中，

与对应非菌根化处理相比，受青枯菌侵染后菌

根化桉树根系中 AMF 大量特异性基因迅速响

应，受青枯菌侵染 96 hpi 时响应的基因数量最

多，说明 AMF 的生长代谢明显受青枯菌的影

响，二者之间存在相互作用。体外培养显示真

菌对青枯菌的定殖数目有显著影响，真菌-青枯

菌之间的相互作用影响细菌的致病力、适应性

和持久性[23-24]。青枯菌主要从寄主根系伤口或

次生根的根冠侵入根皮层细胞间隙和导管间

隙，定殖到木质部导管中，堵塞水分和矿质营

养的运输，导致植株萎蔫发病甚至死亡[4]。AMF 
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图 5  菌根化巨桉根系 AMF 响应茄科雷尔氏菌侵染进程抗性相关基因的表达   M_N：菌根化巨桉幼

苗；M_R_24：菌根化巨桉幼苗受青枯菌侵染 24 hpi；M_R_48：菌根化巨桉幼苗受青枯菌侵染 48 hpi；
M_R_96：菌根化巨桉幼苗受青枯菌侵染 96 hpi 
Figure 5  Expression of resistance related genes of AMF in mycorrhizal Eucalyptus grandis roots in 
responded to Rhizophagus solanacearum infection process. M_N: Mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings 
infection with Rhizophagus solanacearum at 0 hpi; M_R_24: Mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings 
infection with Rhizophagus solanacearum at 24 hpi; M_R_48: Mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings 
infection with Rhizophagus solanacearum at 48 hpi; M_R_96: Mycorrhizal Eucalyptus grandis seedlings 
infection with Rhizophagus solanacearum at 96 hpi. 
 
孢子萌发后与根系根尖和侧根表皮细胞接触，

穿过根部细胞外层，在内皮层细胞中产生树状

分子，在根系形成“菌根”互惠共生体，通过共

生界面与宿主进行物质交换[10]。本研究结果显

示，受青枯菌侵染后，异形根孢囊霉生长发育、

信号转导、氮和钾养分吸收代谢相关基因显著

富集，可能异形根孢囊霉与青枯菌竞争营养以

抑制青枯菌的生长。AMF-桉树-青枯菌互作中

根系组织作为青枯菌与菌根真菌共同的定殖场

所，可能异形根孢囊霉促进自身在桉树根系组

织中的生长发育[13]，抢占根系生态位空间以影

响青枯菌的入侵。研究表明，丛枝菌根真菌诱导

植物侧根的发育，使宿主根系更加发达，寄主根

系的发育程度与青枯病抗性呈正相关[6,25]。本研

究中，受青枯菌侵染后，菌根化桉树根系中异

形根孢囊霉可能调控氮、钾等基因增加与寄主

之间的养分转运和交换，促进寄主桉树生长健

壮提高对青枯菌的抗性。受茄科雷尔氏菌侵染
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后，桉树根系中显著差异表达 AMF 共生相关的

基因数量不多，这与相关研究结果[26]类似，可

能桉树菌根化后茄科雷尔氏菌的侵染对菌根共

生关系的影响较小。 
细菌、真菌与植物互作时铁载体具有重要

的作用，病原微生物通过分泌铁载体从宿主获

取铁，而宿主则减少铁的可用性以降低病原体

的毒性，缺 Fe 诱导的寄主的抗病途径，铁感应

与铁平衡调节是宿主防止病原物侵染和营养免

疫的第一道防线之一[27]。本研究中，随着茄科

雷尔氏菌入侵时间增加，异形根孢囊霉铁载体

(如 RiDit2p 等)、跨膜运输、转运蛋白和铁运输、

酶活性等相关基因等显著上调表达，可能 AMF
与青枯菌之间通过竞争铁载体以促进 AMF 生

长并调节寄主抗性反应从而抑制青枯菌侵染。 
AMF 能改善植物根围微生物组成和土壤

环境，如增加荧光假单胞菌等菌群和分泌抑菌

物质以拮抗土壤中的病原菌[1,5,8-9]。本研究中，

AMF 响应青枯侵染时，部分细胞色素如 P450
基因的表达上调，这可能有助于适应根和土壤

所需的各种代谢途径[26]。被青枯菌侵染后，异

形根孢囊霉显著富集氧化还原反应和抑菌物质

相关基因如谷胱甘肽转移酶、谷胱甘肽脱氢酶、

氧化还原酶、过氧化物酶和黄酮类生物合成等

基因，说明菌根化桉树中异形根孢囊霉可能通

过调控谷胱甘肽代谢等氧化还原反应和类黄酮

等分泌抗菌物质，直接作用于青枯菌致病力或

改善根围环境，以响应青枯菌的存活，从而减

少青枯菌在桉树根系组织中的定殖和数量。

AMF 诱导寄主的菌根诱导抗性，影响寄主抗性

相关代谢过程如防御酶活性、病程相关蛋白等

介导植物免疫防御反应，使植物根系细胞壁木

质化，增厚植物细胞壁等提高寄主抵抗病原菌

的能力[1,28-29]。本研究结果显示，异形根孢囊霉

可能通过调控氧化还原反应以平衡活性氧自由

基，同时介导寄主水杨酸等信号转导途径激活寄

主防御反应，以提高寄主抗青枯菌的能力。本

研究仅初步筛选和鉴定异形根孢囊霉响应桉树

茄科雷尔氏菌侵染的相关基因信息，相关关键

基因的功能及其作用机制还有待进一步研究。 
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