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曹慧娟１ꎬ　 张瑾瑾１ꎬ２ꎬ　 杜　 艳１ꎬ　 齐中强１ꎬ　 俞咪娜１ꎬ　 刘永锋１ꎬ２

(１.江苏省农业科学院植物保护研究所ꎬ江苏 南京 ２１００１４ꎻ ２.南京农业大学植物保护学院ꎬ江苏 南京 ２１００９５)

　 　 摘要:　 由稻瘟病菌侵染引起的水稻稻瘟病是严重危害世界各地区水稻安全生产的毁灭性真菌病害ꎮ 转录因

子是保证目的基因在特定时间及空间正确表达的调节因子ꎬ在不同生物体基因组序列中占有相当的比重ꎮ 近年来

陆续对稻瘟病菌中不同家族转录因子的生物学功能及其参与的调控网络进行了相关研究ꎬ结果显示转录因子在稻

瘟病菌的生长发育和致病过程中扮演着重要角色ꎬ这对深入阐明稻瘟病菌的致病机制和提出新的防控策略提供了

理论依据ꎮ 本文对近年来稻瘟病菌不同家族转录因子的相关研究进展进行了综述ꎮ
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　 　 水稻稻瘟病是严重威胁全球水稻安全生产的主

要病害之一ꎬ该病害具有地区流行性ꎬ在条件适宜的

环境中极易爆发成灾[１]ꎮ 每年由稻瘟病造成的产

量损失占水稻总产量的 １０％ ~ ３０％ꎬ发病严重的地

区和年份产量损失甚至达到 ８０％以上[２]ꎮ 水稻稻

瘟病由丝状子囊真菌稻瘟病菌(Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ)
侵染引起ꎬ该病原菌的寄主植物包括水稻、小麦、大
麦和栗谷等多种禾本科作物[３]ꎮ 稻瘟病菌在不同

时期侵染水稻形成苗瘟、叶瘟、穗颈瘟和谷粒瘟ꎬ其
中穗颈瘟对水稻产量损失影响最大[４]ꎮ 由于稻瘟

病菌对水稻的典型侵染模式ꎬ研究者将两者的相互

关系作为研究病原真菌和寄主植物互作的模式之

一[５￣８]ꎮ ２０１２ 年稻瘟病菌被评选为最具科研和经济

价值的十大植物病原真菌之首[７]ꎮ
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稻瘟病菌以无性态完成病害循环过程ꎬ其有性

态在自然界罕见ꎮ 分生孢子随风或雨水传播至水稻

叶片后ꎬ在适宜环境中萌发产生芽管ꎬ芽管顶端分化

出附着胞ꎬ附着胞是稻瘟病菌侵染水稻的特殊结

构[９]ꎮ 附着胞成熟过程中ꎬ脂类、海藻糖和糖原等

物质从分生孢子中转运至附着胞内并分解代谢产生

甘油ꎬ成熟附着胞细胞膜和细胞壁之间黑色素的沉

积使附着胞内积累高浓度的甘油ꎬ从而在附着胞中

产生巨大的膨压ꎬ通过膨压转化的机械压力ꎬ附着胞

可以穿透寄主植物的表皮和角质层形成侵染

钉[１０￣１１]ꎮ 侵染钉扩展形成初级侵染菌丝ꎬ侵染菌丝

不断向邻近细胞扩展ꎬ在植株表面呈现病斑ꎬ病斑处

新产 生 的 分 生 孢 子 又 可 再 次 传 播 进 行 多 次

侵染[４ꎬ１２]ꎮ
生物体在进化过程中会形成精确的调控体系来

确保遗传信息的有序表达ꎬ相对于真核生物来说ꎬ原
核生物的基因组结构较为简单ꎬ基因的表达调控主

要表现在转录水平上ꎮ 由于真核生物的转录和翻译

在不同时空发生ꎬ基因的表达调控主要发生在转录

水平和翻译后调控两个方面ꎮ 转录因子存在于所有

生物中ꎬ在不同生物体基因组信息中都占有相当的

比重ꎬ能够特异性结合在基因启动子区域从而起始

下游靶标基因的转录[１３]ꎮ 一般转录因子蛋白质结

构中都包括 ＤＮＡ 识别 /结合域和转录激活 /抑制

域[１４]ꎮ 大量的研究结果表明ꎬ转录因子在稻瘟病菌

中扮演着重要的角色ꎬ不同家族的转录因子协同作

用以调控稻瘟病菌生长发育和侵染过程相关基因的

有序表达ꎮ

１　 稻瘟病菌转录因子概况

在真菌转录因子数据库中ꎬ依据蛋白质结构域

预测和 ＤＮＡ 结合位点分析ꎬ鉴定出稻瘟病菌中可能

存在的转录因子有 ５０１ 个ꎬ占稻瘟病菌中编码蛋白

质数量(１１ ０６９)的 ４􀆰 ５３％ꎮ 真菌中转录因子基因个

数一般占基因组中基因总数的 ２􀆰 ００％ ~ ７􀆰 ００％ꎮ 有

趣的是ꎬ稻瘟病菌中有 ２６ 个转录因子基因(占转录

因子基因总数的 ５􀆰 ３０％)在其他物种中没有同源基

因ꎬ具有物种特异性ꎬ这些稻瘟病菌特有的转录因子

分属在 ９ 个转录因子家族[１５]ꎮ
依据 ＩｎｔｅｒＰｒｏ 分类方法[１６] 将稻瘟病菌中的 ５０１

个转录因子分属到 ４４ 个家族ꎬ其中以下 ４ 个家族占

优势:Ｚｎ２ Ｃｙｓ６ 锌指家族(１４１ 个基因ꎬ占 ２８􀆰 １％)ꎬ

Ｃ２Ｈ２ 锌指家族(９４ 个基因ꎬ占 １８􀆰 ８％)ꎬＨＭＧ 家族

(４８ 个基因ꎬ占 ９􀆰 ６％)和 ＯＢ￣ｆｏｌｄ 家族(４７ 个基因ꎬ
占 ９􀆰 ４％)ꎮ 此外ꎬ４９ 个转录因子具有 ２ 个或 ２ 个以

上 ＤＮＡ 结合结构域ꎬ转录因子蛋白质具有多个结合

结构域的现象并不是稻瘟病菌所特有的ꎬ其他动物

和植物的转录因子也存在类似的现象[１７￣１８]ꎮ Ｐａｒｋ
等分析了 ２０６ 个稻瘟病菌转录因子(分布在 １０ 个转

录因子家族)的表达水平ꎬ对于系统了解转录因子

基因在稻瘟病菌生长发育、侵染致病和非生物胁迫

中的调控网络有重要指导意义[１５]ꎮ

２　 Ｚｎ２Ｃｙｓ６锌指家族转录因子

锌指蛋白是一类含有锌指结构的蛋白质ꎬ锌指

结构是指 Ｚｎ２＋结合在半胱氨酸和组氨酸残基ꎬ从而

与 ＤＮＡ 相互作用的蛋白质基序ꎮ 锌指蛋白广泛存

在于细菌、真菌、植物和动物中ꎬ众多的锌指蛋白组

成一个庞大的转录因子家族ꎮ 目前在各种生物中已

经发现了十多种不同的锌指结构ꎮ Ｚｎ２Ｃｙｓ６锌指蛋

白是真菌中特有的一类锌指蛋白ꎬ１９８２ 年在酿酒酵

母(Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ)中分离到第一个Ｚｎ２Ｃｙｓ６
锌指蛋白 Ｇａｌ４ｐꎬＧａｌ４ｐ 参与调控半乳糖代谢相关基

因的转录[１９]ꎮ Ｚｎ２ Ｃｙｓ６ 锌指蛋白含有保守结构域

Ｃ￣Ｘ２￣Ｃ￣Ｘ６￣Ｃ￣Ｘ５￣１２￣Ｃ￣Ｘ２￣Ｃ￣Ｘ６￣８￣Ｃ(Ｃ 为半胱氨酸ꎬＸ
代表任意氨基酸)ꎬ结合的 ＤＮＡ 元件的保守序列是

单个或重复的三核苷酸序列 ＣＧＧ[２０]ꎮ Ｚｎ２Ｃｙｓ６锌指

蛋白在真菌中主要参与调控真菌细胞减数分裂、生
长发育、 初级代谢、 次级代谢和药物抗性等过

程[２１￣２２]ꎮ 在稻瘟病菌中ꎬＺｎ２Ｃｙｓ６锌指蛋白是数量最

多的一类转录因子ꎬ主要参与调控稻瘟病菌的生长

发育、物质代谢和侵染致病等过程ꎮ
Ｔｐｃ１(Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆｏｒ ｐｏｌａｒｉｔｙ ｃｏｎｔｒｏｌ １)

蛋白中除了含有 Ｚｎ２Ｃｙｓ６结构域ꎬ还含有 Ｍｙｂ 结构

域ꎬ参与调控稻瘟病菌的极性生长过程ꎮ 突变体

Δｔｐｃ１ 产孢量严重降低且 ２６％的分生孢子呈畸形状

态ꎬ侵染过程中糖原和脂质的降解延迟以及自噬途

径的异常是导致其细胞侵染和定殖缺陷的原因[２３]ꎮ
稻瘟病菌附着胞中ꎬＳｅｐｔｉｎ 鸟苷三磷酸酶聚合成动

态的异寡聚环ꎬ提供侵染钉穿透寄主表皮所需的膜

弯曲面和硬度[２４]ꎮ Ｓｅｐｔｉｎ￣５ 定位分析显示突变体

Δｔｐｃ１ 中不能形成完整的肌动蛋白环ꎬ说明 Ｔｐｃ１ 参

与调节细胞骨架动力学过程ꎮ Ｔｐｃ１ 与 Ｍｓｔ１２( ｈｏ￣
ｍｅｏｂｏｘ 家族转录因子ꎬ作用于蛋白激酶 Ｐｍｋ１ 的下
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游)存在相互作用且共同调控下游靶标基因 ＮＯＸＤ
的表达ꎬ而 Ｔｐｃ１ 的核定位也受到蛋白激酶 Ｐｍｋ１ 的

调节ꎬ说明 Ｔｐｃ１ 是 ＭＡＰＫ 信号途径的下游转录

因子[２３]ꎮ
Ｆａｒ１ 和 Ｆａｒ２ 是稻瘟病菌中调控脂质代谢的

Ｚｎ２Ｃｙｓ６转录因子ꎬΔｆａｒ１ 和双敲突变体 Δｆａｒ１ｆａｒ２ 对

长链脂肪酸的利用存在缺陷ꎬΔｆａｒ２ 不仅对长链脂肪

酸的利用存在缺陷ꎬ在醋酸盐和短链脂肪酸为唯一

碳源的培养基上的生长也受到抑制ꎬ另外 Ｆａｒ１ 和

Ｆａｒ２ 参与调控脂肪酸 β￣氧化、乙酰辅酶 Ａ 转运、过
氧化物酶体形成和乙醛酸循环过程的重要基因的表

达[２５]ꎮ Ａｒａ１ 和 Ｘｌｒ１ 是稻瘟病菌中调节戊糖代谢的

Ｚｎ２Ｃｙｓ６家族转录因子[２６￣２７]ꎮ Δａｒａ１ 对 Ｌ￣阿拉伯糖的

利用有严重缺陷ꎬ在含有阿拉伯聚糖和 Ｌ￣阿拉伯糖

为唯一碳源的培养基中ꎬΔａｒａ１ 的 Ｌ￣阿拉伯糖还原

酶ꎬＬ￣阿拉伯糖脱氢酶和 Ｌ￣木酮糖还原酶的活性降

低ꎬα￣Ｌ￣阿拉伯呋喃糖苷酶的活性严重降低或完全

丧失[２６]ꎮ Ｘｌｒ１ 调控许多戊糖代谢途径相关基因的

表达ꎬ突变体对 Ｄ￣木糖和木聚糖的利用存在严重缺

陷ꎬ但对 Ｌ￣阿拉伯糖和阿拉伯聚糖的利用正常[２７]ꎮ
Ｚｎ２ Ｃｙｓ６ 家 族 转 录 因 子 基 因 ＭｏＣＯＤ１ 和

ＭｏＣＯＤ２ 在稻瘟病菌产孢过程中上调表达显著ꎬ
Ｃｈｕｎｇ 等 以 ＫＪ２０１ 为 野 生 菌 株 得 到 的 突 变 体

ΔＭｏｃｏｄ１ 和 ΔＭｏｃｏｄ２ 的分生孢子产量严重降低ꎬ
ΔＭｏｃｏｄ１ 由于分生孢子萌发延迟、附着胞形成和侵

染生长的缺陷导致致病力减弱[２８]ꎮ Ｌｕ 等以 ７０￣１５
为野生菌株得到的突变体 ΔＭｏｃｏｄ１ 不产生分生孢

子且菌丝无致病能力[２９￣３０]ꎮ Ｔｒａ１(Ｚｎ２Ｃｙｓ６家族转录

因子基因)与 ＭｏＯｓｍ１ 存在相互作用ꎬ该基因的表达

受到 ＣＯＮ７(Ｃ２Ｈ２ 锌指家族转录因子基因ꎬ主要参

与调控分生孢子产生过程)的调节ꎬ与分生孢子粘

附、附着胞形成和致病性相关[３１]ꎮ 另外有研究报

道ꎬＺｎ２Ｃｙｓ６家族转录因子基因参与 ＰＩＧ１ 调控黑色

素合成ꎬ但尚未经敲除试验验证[３２]ꎬＭｏＮＩＴ４ 和 Ｍｏ￣
ＬＥＵ３ 调控分生孢子产生过程ꎬΔＭｏｎｉｔ４ 和 ΔＭｏｌｅｕ３
产孢能力显著降低[１５]ꎮ

Ｌｕ 等获得了 １０４ 个 Ｚｎ２Ｃｙｓ６家族转录因子的基

因缺失突变体ꎬ发现其中 ６１ 个突变体在生长发育或

侵染致病阶段与野生型存在显著表型差异ꎮ 参与调

控菌丝生长的该家族转录因子基因有 ２７ 个ꎬＧＣＣ１、
ＧＰＦ１ 以及 ＧＡＴ１ 对生长影响最为显著ꎬ这 ３ 个突变

体菌丝生长抑制率分别为 ２４􀆰 ７％、２６􀆰 ２％和 ４３􀆰 ５％ꎮ

参与调控产孢过程的该家族基因有 ２５ 个ꎬ突变体

Δｇｃｃ１ 和 ΔＭｏｃｏｄ１ 完全丧失产孢能力ꎬΔｇｃｃ１ 产孢

量显著降低且孢子呈畸形状态ꎬΔｃｎｆ１、Δｃｎｆ２、Δｃｎｆ３
和 Δｃｎｆ４ 产孢量较野生型有所增加ꎬ尤其是 Δｃｎｆ１
的产孢量达到野生型的 ２０~４０ 倍ꎮ ＣＮＦ１ 是目前已

报道的对稻瘟病菌产孢过程负调控作用最为显著的

基因ꎮ 大麦及水稻接种试验结果显示ꎬ参与调控侵

染致病过程的 Ｚｎ２Ｃｙｓ６转录因子有 ７ 个:Ｍｏｃｏｄ１(突
变体 ΔＭｏｃｏｄ１ꎬ不产生分生孢子ꎬ菌丝无致病能

力)、ｇｐｆ１(突变体 Δｇｐｆ１ 分生孢子和菌丝均无致病

能力)、ｃｃａ１(突变体 Δｃｃａ１ 分生孢子畸形ꎬ无致病能

力ꎬ但菌丝可侵染水稻)、ｃｎｆ１(突变体 Δｃｎｆ１ 致病力

减弱)、ｃｏｎｘ１(突变体 Δｃｏｎｘ１ 不产生分生孢子ꎬ菌丝

致病能力减弱)、ｃｎｆ１(突变体 Δｃｎｆ１ 致病力减弱)、
ｇｔａ１(突变体 Δｇｔａ１ 致病力减弱)ꎮ ４２􀆰 ６％(２６ / ６１)
的突变体表现多种表型缺陷ꎬ尤其是这 ７ 个与致病

相关的转录因子ꎬ其突变体在其他生物学阶段也表

现一定的缺陷[２９￣３０]ꎮ

３　 Ｃ２Ｈ２ 锌指转录因子

与 Ｚｎ２Ｃｙｓ６蛋白是真菌中特有的一类锌指蛋白

不同ꎬＣ２Ｈ２ 锌指转录因子广泛存在于动物、植物和

真菌等真核生物中ꎬ是目前真核生物中研究最为清

楚的一类锌指蛋白ꎮ 该类蛋白质含有一个由大约

３０ 个氨基酸组成的锌指结构ꎬ该结构的保守序列为

Ｘ２￣Ｃ￣Ｘ２ꎬ４￣Ｃ￣Ｘ１２￣Ｈ￣Ｘ３￣ ５￣Ｈ(Ｃ 为半胱氨酸ꎬＨ 为组氨

酸ꎬＸ 代表任意氨基酸) [３３]ꎮ Ｃ２Ｈ２ 蛋白是稻瘟病菌

中仅次于 Ｚｎ２Ｃｙｓ６蛋白的第二大转录因子ꎬ该转录因

子主要参与稻瘟病菌分生孢子产生、信号传导途径

及致病过程等ꎮ
ＭｏＣｒｚ１ 含有 Ｃ２Ｈ２ 结构域ꎬ 是稻瘟病菌中

Ｃａ２＋ /钙调磷酸酶信号途径的下游转录因子ꎬ通过钙

调磷酸酶的去磷酸化作用激活ꎮ 只有当环境中存在

Ｃａ２＋时ꎬ该基因才能够与典型的转录因子定位模式

一样定位到细胞核中ꎮ 突变体 ΔＭｏｃｒｚ１ 对环境中的

Ｃａ２＋和细胞壁胁迫因子敏感ꎬ致病能力丧失的主要

原因是附着胞穿透寄主表皮能力的缺陷[３４￣３５]ꎮ
ＣｈＩＰ￣ｃｈｉｐ 试验结果显示ꎬＭｏＣｒｚ１ 的靶标基因主要

与囊泡运输、钙信号途径、小分子物质运输、离子平

衡和致病能力等相关[３４]ꎮ
基因芯片技术显示 Ｃｏｎ７(Ｃ２Ｈ２ 锌指家族转录

因子)参与调控致病相关基因 ＰＴＨ１１ 以及与 ＰＴＨ１１
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类似的一些 Ｇ 蛋白偶联受体的表达[３６]ꎮ Ｃｏｎ７ 启动

子区 Ｔ￣ＤＮＡ 插入突变体 ｃｏｎ７－ 与基因敲除突变体

Δｃｏｎ７ 的表型略有差异ꎬｃｏｎ７－的菌丝生长和产孢能

力基本与野生型一致ꎬ而 Δｃｏｎ７ 的菌丝生长减慢ꎬ产
孢能力相较于野生型存在严重缺陷ꎬｃｏｎ７－中 ＣＯＮ７
转录水平的降低ꎬ可能没有完全阻断该基因对产孢

过程的调控能力[３６￣３７]ꎮ
Ｃｏｓ１ 蛋白主要参与调控稻瘟病菌产孢结构的

分化ꎬ基因缺失突变体由于不能形成产孢梗而表现

产孢能力缺陷[３７￣３８]ꎮ Ｍｓｎ２ 与 ＭｏＯｓｍ１(Ｏｓｍｏｔｉｃ ｓｅｎ￣
ｓｉｔｉｖｉｔｙ ＭＡＰ Ｋｉｎａｓｅ) 存在相互作用ꎬ并且结合于

ＣＯＳ１ 启动子区的 ＡＧＧＧＧ 和 ＣＣＣＣＴ 特异序列ꎮ
Δｍｓｎ２ 生长减慢、产孢量严重降低并对寄主植物丧

失致病能力[３９]ꎮ ＭｏＣＤＴＦ１ 作为 ｃＡＭＰ / ＰＫＡ 途径

的下游转录因子ꎬ调控菌丝生长、分生孢子形成和侵

染致病过程[４０]ꎮ
利用高通量基因敲除方法ꎬＣａｏ 等[３７] 敲除得到

稻瘟病菌中 ４７ 个 Ｃ２Ｈ２ 转录因子基因缺失突变体ꎬ
并分析了每个突变体在稻瘟病菌生长发育和致病过

程的作用ꎮ 鉴定到调控菌丝生长基因 ２２ 个ꎬ调控分

生孢子产量基因 ２８ 个ꎬ调控附着胞发育基因 ４ 个ꎬ
调控侵染致病过程基因 ２２ 个ꎮ ＶＲＦ１ 主要参与调控

附着胞后期成熟过程ꎬ其突变体由于附着胞呈现畸

形状态而完全丧失侵染致病能力ꎻΔｖｒｆ２ 由于附着胞

穿透能力减弱和侵染菌丝生长受阻而表现致病性减

弱ꎻＭｏＣｒｅＡ 是稻瘟病菌中糖分解代谢的阻抑因子ꎬ
当环境中有葡萄糖存在时ꎬ通过抑制脂质代谢基因

的表达来负调控脂质代谢过程ꎮ

４　 碱性亮氨酸拉链结构转录因子

碱性 亮 氨 酸 拉 链 结 构 ( Ｂａｓｉｃｌｅｕｃｉｎｅ ｚｉｐｐｅｒꎬ
ｂＺＩＰ)转录因子家族也是动物、植物和微生物中较

大的一类转录因子家族ꎬ稻瘟病菌基因组序列中预

测到 ２１ 个属于该家族的转录因子[４１]ꎮ ｂＺＩＰ 转录因

子通常包含 １ 个富含碱性氨基酸的区域和 １ 个亮氨

酸拉链区域ꎬ２ 个亮氨酸拉链区域能够形成 α￣螺旋

结构ꎬ以二聚体形式结合靶标 ＤＮＡꎬｂＺＩＰ 转录因子

识别的靶标 ＤＮＡ 启动子的核心序列是 ＡＣＧＴ[４２￣４３]ꎮ
稻瘟病菌中最先有研究报道的 ２ 个 ｂＺＩＰ 家族

转录因子基因是ＭｏＡＰ１ 和ＭｏＡＴＦ１ꎮ ＭｏＡＰ１ 主要参

与氧化压力调节ꎬ突变体 ΔＭｏａｐ１ 的胞外漆酶和过

氧化物酶活性降低ꎬ分生孢子形态变化、产量骤减ꎬ

在孢子萌发和附着胞形成过程中过氧化物积累增

加ꎬ因侵染菌丝扩展受阻而丧失对寄主植物的致病

能力[４４]ꎮ ＭｏＡＴＦ１ 同样表现对 Ｈ２Ｏ２敏感ꎬ致病能力

下降ꎬ通过调节过氧化物酶和漆酶的表达参与应对

植物的防御反应过程[４５]ꎮ
Ｔａｎｇ 等[４１] 对 稻 瘟 病 菌 中 除 去 ＭｏＡＰ１ 和

ＭｏＡＴＦ１ 的另外 １９ 个 ｂＺＩＰ 家族转录因子基因的功

能进行分析ꎬ得到 １８ 个该家族基因缺失突变体(未
得到 ＭｏＧＣＮ４ 的基因突变体)ꎮ ＭｏＨａｃ１、Ｍｏｂｚｉｐ１０、
Ｍｏｍｅａｂ 和 ＭｏｍｅｔＲ 参与菌丝生长过程ꎬ１１ 个 ｂＺＩＰ
转录因子参与分生孢子产生过程ꎬ其中 ΔＭｏｈａｃ１ 产

生极少分生孢子ꎬＭｏＨａｃ１、Ｍｏｂｚｉｐ１０ 和 ＭｏｍｅｔＲ 对

稻瘟病菌致病能力的维持必不可少ꎮ 后续分析结果

显示ꎬＭｏＨａｃ１ 参与稻瘟病菌中非折叠蛋白质反应

信号途径ꎬＭｏＭｅｔＲ 调节硫元素的利用ꎬＭｏＢｚｉｐ１０ 参

与调控附着胞膨压累积和侵染菌丝生长过程ꎮ
ＭｏＢｉｚｐ５ 可能通过调控 Ｒｇｓ 基因的表达进而影响附

着胞内 ｃＡＭＰ 的含量和对疏水界面的识别ꎬ２０％的

ΔＭｏＢｉｚｐ５ 的分生孢子萌发后形成 ２ 个附着胞ꎮ 和

构巢曲霉和镰刀菌中的研究结果一致ꎬ稻瘟病菌中

ＭｏＭｅａＢ 与氮源利用相关[４１]ꎮ Ｋｏｎｇ 等[４６] 也对稻瘟

病菌中的 ｂＺＩＰ 转录因子基因功能进行了相关研究ꎬ
突变体表型与 Ｔａｎｇ 等的研究结果基本一致ꎬ
Ｍｏｂｚｉｐ０２ 基因缺失突变体表型与野生型相比没有显

著变化ꎮ

５　 同源异型盒结构转录因子

同源异型盒(Ｈｏｍｏｅｂｏｘ)基因在生物进化中高

度保守ꎬ对生物个体发育和细胞分化起调控作用ꎬ最
早在果蝇中发现ꎬ随后在多种动物、植物和微生物中

被发现[４７]ꎮ Ｈｏｍｏｅｂｏｘ 基因含有 １８０ 个碱基的保守

序列ꎬ包含螺旋￣转角￣螺旋(ｈｅｌｉｘ￣ｔｕｒｎ￣ｈｅｌｉｘ)结构ꎬ该
结构 可 与 ＤＮＡ 结 合 以 调 控 下 游 靶 标 基 因 的

表达[４８￣４９]ꎮ
稻瘟病菌基因组数据库中预测到 ８ 个含有同源

异型盒(Ｈｏｍｅｏｂｏｘ)的基因ꎬ这些基因主要参与稻瘟

病菌生长发育和侵染致病过程[５０]ꎮ Ｍｓｔ１２ ( 即

ＭｏＨｏｘ８)作为 ＭＡＰＫ 信号途径中 Ｐｍｋ１ 的下游转录

因子ꎬ其突变体因附着胞穿透能力缺陷而丧失致病

能力[５０￣５１]ꎮ ＨＴＦＩ(即 ＭｏＨＯＸ２)的基因缺失突变体

可以分化形成分生孢子梗ꎬ但失去进一步分化形成

分生孢子的能力ꎮ 尽管突变体 ΔＭｏｈｏｘ２ 失去产孢
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能力ꎬ但侵染过程中菌丝顶端形成的类似附着胞的

结构依然能够穿透寄主细胞完成侵染过程ꎬＨＴＦＩ 可
能通过调控 Ｇ￣蛋白信号、ｃＡＭＰ、ＭＡＰＫ 等通路来影

响产孢过程[５２]ꎮ 其他几个同源异型盒(Ｈｏｍｅｏｂｏｘ)
家族基因的缺失突变体中ꎬ参与调控菌丝生长的基

因有 ＭｏＨＯＸ１、ＭｏＨＯＸ４ 和 ＭｏＨＯＸ６ꎮ ＭｏＨＯＸ７ 是附

着胞分化过程的重要调控转录因子基因ꎬΔＭｏｈｏｘ７
分生孢子萌发后芽管生长异常ꎬ末端不能正常分化

形成附着胞ꎬ菌丝末端也存在不能分化形成附着胞

的现象ꎬ因此该突变体没有致病能力[５０]ꎮ

６　 其他家族转录因子

ｂＨＬＨ(ｂａｓｉｃ ｈｅｌｉｘ￣ｌｏｏｐ￣ｈｅｌｉｘ)结构域在真核生

物中高度保守ꎬ动物中 ｂＨＬＨ 家族转录因子分为

Ａ~Ｆ ６个组[５３]ꎮ 真菌中ꎬ综合 ４９ 种子囊菌和 ６ 种

担子菌的共 ４９０ 个 ｂＨＬＨ 转录因子ꎬ将真菌的 ｂＨＬＨ
基因划分为 １２ 个亚组(Ｆ１ ~ Ｆ１２) [５４]ꎮ 稻瘟病菌基

因组序列中预测到 ９ 个含有 ｂＨＬＨ 结构域的转录因

子[１５]ꎬ这 ９ 个转录因子分布在真菌的 １２ 个 ｂＨＬＨ
亚组的其中 ６ 个[５４]ꎮ Ｃｒｆ１ 蛋白含有 ｂＨＬＨ 结构域ꎬ
ＣＲＦ１ 基因的缺失导致稻瘟病菌对脂质、乙醇、甘油

和 Ｌ￣阿拉伯糖等物质的利用缺陷ꎬ突变体 Δｃｒｆ１ 中

一些参与脂肪分解、过氧化物酶体 β￣氧化、阿拉伯

糖代谢、糖异生和甘油代谢等过程的重要基因表达

下调ꎮ 附着胞形成过程中ꎬΔｃｒｆ１ 分生孢子的死亡、
脂质转运和降解的延迟、过氧化物酶体和液泡功能

的异常均导致突变体附着胞膨压的降低ꎬ而稻瘟病

菌依赖足够的附着胞膨压穿透寄主角质层ꎮ 外源添

加葡萄糖可以恢复 Δｃｒｆ１ 附着胞膨压和穿透能力ꎬ
突变体 Δｃｒｆ１ 的致病能力缺陷可以通过添加外源葡

萄糖和 Ｄ￣木糖恢复[５５]ꎮ
ＡＰＳＥＳ 转录因子也是真菌中特有的ꎬＡＰＳＥＳ 结

构域由约 １００ 个氨基酸组成ꎬ并与共有序列(Ａ / Ｔ)
ＣＧＣＧ(Ｔ / Ａ) Ｎ(Ａ / Ｃ)结合ꎮ ＡＰＳＥＳ 结构域可形成

典型的螺旋￣环￣螺旋结构ꎬ因此被认为是 ｂＨＬＨ 蛋

白的亚家族ꎮ 由于 ＡＰＳＥＳ 结构域在序列比对时与

ｂＨＬＨ 结构域没有同源性ꎬ因此ꎬ在真菌转录因子分

类时并未将 ＡＰＳＥＳ 转录因子划分到 ｂＨＬＨ 转录因

子的 １２ 个分组中[５４]ꎮ 稻瘟病菌中有 ４ 个 ＡＰＳＥＳ 基

因 ( ＭＳＴＵ１、 ＭＧＧ ＿ ０１６８８、 ＭｏＰＣＧ２ 和 ＭｏＳＷＩ６ )ꎬ
ＭＳＴＵ１ 是稻瘟病菌侵染过程所必须的ꎬ基因敲除突

变体菌丝生长和分生孢子产生存在缺陷ꎬ因糖原和

脂质的转移和降解延迟导致附着胞膨压下降而对寄

主植物的致病能力减弱[５６]ꎮ Ｍｏｓｗｉ６ 与 Ｍｐｓ１ 存在相

互作用ꎬ位于 Ｍｐｓ１￣ＭＡＰＫ 信号途径中ꎬ参与调控细

胞壁的完整性ꎮ ΔＭｏｓｗｉ６ 的菌丝生长缓慢、孢子形

态异常ꎬ几乎丧失了附着胞形成和对寄主植物的致

病能力[５７]ꎮ ＭｏＰＣＧ２ 的突变体菌丝生长减慢ꎬ分生

孢子产量和孢子萌发率及附着胞形成率均呈下降趋

势ꎬ侵染钉形成和侵染菌丝的扩展受阻ꎬ因此该基因

缺失突变体对水稻的致病能力显著减弱[５８]ꎮ
ＭｏＭｃｍ１ 和 Ｍｉｇ１ 是稻瘟病菌中有研究报道的 ２

个 ＭＡＤＳ 转录因子ꎬＭｉｇ１ 与 Ｍｐｓ１ 互作ꎬ突变体致病

性的丧失是由于次级侵染菌丝的分化和生长受

阻[５９]ꎮ ＭｏＭｃｍ１ 与 Ｍｓｔ１２ 互作ꎬＭｏＭｃｍ１ 参与调控

疏水表面识别、附着胞形成、有性生殖和致病性

过程[６０]ꎮ
Ｍｙｂ１ 家族转录因子 Ｍｏｍｙｂ 调控菌丝生长、细

胞壁生物合成、分生孢子产生过程ꎬ突变体丧失产孢

能力ꎬ对水稻叶片有致病能力但对水稻根部丧失致

病性[６１]ꎮ Ｍｎｈ６ 含有 ＨＭＧ 结构域ꎬ调控菌丝生长、
产孢、附着胞发育和侵染致病过程ꎬ突变体完全丧失

致病能力[６２]ꎮ 转录因子 ＭｏＳｏｍ１ 和 Ｍｏｃｄｔｆ１ 基因缺

失突变体均生长减慢、丧失产孢能力和致病性ꎬＭｏ￣
Ｓｏｍ１、Ｍｏｓｔｕ１ 和 Ｍｏｃｄｔｆ１ 存在相互作用ꎬ说明参与

ｃＡＭＰ / ＰＫＡ 信号途径[４０]ꎮ

７　 小 结

近期的研究结果阐述了稻瘟病菌中几个主要的

转录因子家族基因在调控菌丝生长、孢子分化、附着

胞形成和侵染寄主植物过程中的作用ꎬ但研究结果

大都是针对单个或某一家族的相关基因的作用机

制ꎬ暂时处于对单个基因生物学功能的研究水平ꎬ而
各类转录因子家族或同个转录因子家族内部基因之

间的协同作用或拮抗作用ꎬ以及对下游基因的调控

网络还有待拓展研究ꎮ 因此ꎬ在现有基因组数据的

基础上ꎬ研究相关转录因子之间的协同调控作用ꎬ以
及对下游靶标基因的调控机制ꎬ阐释基因调控的整

体性ꎬ将有助于清晰阐释稻瘟病菌的侵染过程和致

病机制ꎬ为该病害的防治提供理论参考依据ꎮ
稻瘟病菌侵染寄主植物过程中ꎬ寄主植物也会

形成相应的植物防御系统来抵抗病菌的侵入ꎮ 目前

的研究结果对转录因子在稻瘟病菌￣水稻的互作体

系中的作用机制亦鲜有提到ꎬ因此ꎬ从转录因子的调

７９４１曹慧娟等:稻瘟病菌转录因子研究进展



控角度出发ꎬ寻找稻瘟病菌￣水稻的互作关系ꎬ对于

抗稻瘟病育种和研究防病新策略具有重要指导
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[１９] ＪＯＨＮＳＴＯＮ Ｓ Ａꎬ ＨＯＰＰＥＲ Ｊ Ｅ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｙｅａｓｔ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ
ｇｅｎｅ ＧＡＬ４ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｉｔｓ ｄｏｓａｇｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｇａｌａｃｔｏｓｅ
ｍｅｌｉｂｉｏｓｅ ｒｅｇｕｌｏｎ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １９８２ꎬ ７９ ( ２２ ):
６９７１￣６９７５.

[２０] ＭＡＣＰＨＥＲＳＯＮ Ｓꎬ ＬＡＲＯＣＨＥＬＬＥ Ｍꎬ ＴＵＲＣＯＴＴＥ Ｂ. Ａ ｆｕｎｇａｌ
ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ: ｔｈｅ ｚｉｎｃ ｃｌｕｓｔｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎｓ [ Ｊ] .
Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｖｉｅｗｓꎬ ２００６ꎬ ７０ ( ３ ):
５８３￣５８８.

[２１] ＧＵＬＳＨＡＮ Ｋꎬ ＭＯＹＥＲＯＷＬＥＹ Ｗ Ｓ. Ｍｕｌｔｉｄｒｕｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｆｕｎｇｉ
[Ｊ] . Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ Ｃｅｌｌꎬ ２００７ꎬ ６(１１): １９３３￣１９４２.

[２２] ＢＲＯＷＮ Ｄ Ｗꎬ ＢＵＴＣＨＫＯ Ｒ Ａꎬ ＢＵＳＭＡＮ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｆｕｓａｒｉｕｍ
ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｏｉｄｅｓ ＦＵＭ ｇｅｎｅ ｃｌｕｓｔｅｒ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ Ｚｎ ( ＩＩ) ２Ｃｙｓ６ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｔｈａｔ ａｆｆｅｃｔｓ ＦＵＭ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｍｏｎｉｓｉｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ [ Ｊ] .
Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ Ｃｅｌｌꎬ ２００７ꎬ ６(７): １２１０￣１２１８.

[２３] ＧＡＬＨＡＮＯ Ｒꎬ ＩＩＩＡＮＡ Ａꎬ ＲＹＤＥＲ Ｌ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｐｃ１ ｉｓ ａｎ ｉｍｐｏｒ￣
ｔａｎｔ Ｚｎ( ＩＩ) ２Ｃｙｓ６ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｐｏｌａｒｉｚｅｄ
ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ [ Ｊ ] . ＰＬｏＳ
Ｐａｔｈｏｇｅｎｓꎬ ２０１７ꎬ １３(７): ｅ１００６５１６.

[２４] ＤＡＧＤＡＳ Ｙ Ｆꎬ ＹＯＳＨＩＮＯ Ｋꎬ ＤＡＧＤＡＳ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｅｐｔｉｎ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ
ｐｌａｎｔ ｃｅｌｌ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｂｙ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓꎬＭａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ
[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１２ꎬ ３３６: １５９０￣１５９５.

[２５] ＢＩＮ ＹＵＳＯＦ Ｍ Ｔꎬ ＫＥＲＳＨＡＷ Ｍ Ｊꎬ ＳＯＡＮＥＳ Ｄ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. ＦＡＲ１
ａｎｄ ＦＡＲ２ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｌｉｐｉｄ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅｏｒｙｚａｅ [Ｊ] . ＰＬｏＳ
ＯＮＥꎬ ２０１４ꎬ ９(６): ｅ９９７６０.

[２６] ＫＬＡＵＢＡＵＦ Ｓꎬ ＺＨＯＵ Ｍ Ｍꎬ ＬＥＢＲＵＮ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｎｏｖｅｌ Ｌ￣ａｒａｂｉ￣
ｎｏｓｅ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｄｉｓｃｏｖｅｒｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｅ￣ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ Ｐｙｒｉｃ￣
ｕｌａｒｉａ ｏｒｙｚａｅ (Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ) [ Ｊ] . ＦＥＢＳ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１６ꎬ
５９０(４): ５５０￣５５８.

[２７] ＢＡＴＴＡＧＬＩＡ Ｅꎬ ＫＬＡＵＢＡＵＦ Ｓꎬ ＶＡＬＬＥＴ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｘｌｒ１ ｉｓ
ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｔｈｅ ｐｅｎｔｏｓｅ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈ￣
ｗａｙꎬ ｂｕｔ ｎｏｔ ｈｅｍｉ￣ｃｅｌｌｕｌｏｌｙｔｉｃ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ[Ｊ] .
Ｆｕｎｇａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ ５７: ７６￣８４.

[２８] ＣＨＵＮＧＨꎬ ＣＨＯＩ Ｊꎬ ＰＡＲＫ Ｓ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｗｏ ｃｏｎｉｄｉａｔｉｏｎ￣ｒｅｌａｔｅｄ Ｚｎ
(ＩＩ)(２)Ｃｙｓ(６) ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ
[Ｊ] . Ｆｕｎｇａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ ６１: １３３￣１４１.
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[２９] ＬＵ Ｊ Ｐꎬ ＣＡＯ Ｈ Ｊꎬ ＺＨＡＮＧ Ｌ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
Ｚｎ２Ｃｙｓ６ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐａｔｈｏ￣
ｇｅｎｉｃｉｔｙ ｂｙ ｈｉｇｈ￣ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｇｅｎｅ ｋｎｏｃｋｏｕｔ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ
[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｐａｔｈｏｇｅｎｓꎬ ２０１４ꎬ １０(１０): ｅ１００４４３２.

[３０] 曹慧娟. 稻瘟病菌 Ｚｎ２Ｃｙｓ６和 ｂＨＬＨ 家族转录因子功能分析

[Ｄ]. 杭州:浙江大学ꎬ２０１５.
[３１] ＢＲＥＴＨ Ｂꎬ ＯＤＥＮＢＡＣＨ Ｄꎬ ＹＥＭＥＬＩＮ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｔｈｅ

Ｔｒａ１ｐ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｏｆ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ ｉｎ ｓｐｏｒｅ ａｄｈｅｓｉｏｎ
ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] . Ｆｕｎｇａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１３ꎬ ５７: １１￣２２.

[３２] ＴＳＵＪＩ Ｇꎬ ＫＥＮＭＯＣＨＩ Ｙꎬ ＴＡＫＡＮＯ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎｏｖｅｌ ｆｕｎｇａｌ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａｃｔｉｖａｔｏｒｓꎬ Ｃｍｒ１ｐ ｏｆ Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ ｌａｇｅｎａｒｉｕｍ ａｎｄ
Ｐｉｇ１ｐ ｏｆ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｇｒｉｓｅａꎬ ｃｏｎｔａｉｎ Ｃｙｓ２Ｈｉｓ２ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ａｎｄ Ｚｎ
( ＩＩ)２Ｃｙｓ６ ｂｉｎｕｃｌｅａｒ ｃｌｕｓｔｅｒ ＤＮＡ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｍｏｔｉｆｓ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｏｆ ｍｅｌａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ａ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌｌｙ
ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｍａｎｎｅｒ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０００ꎬ ３８ ( ５):
９４０￣９５４.

[３３] ＰＡＢＯ Ｃ Ｏꎬ ＰＥＩＳＡＣＨ Ｅꎬ ＧＲＡＮＴ Ｒ Ａ. Ｄｅｓｉｇｎ ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｎｏｖｅｌ Ｃｙｓ２Ｈｉｓ２ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎｓ [ Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｂｉｏ￣
ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２００１ꎬ ７０(１): ３１３￣３４０.

[３４] ＫＩＭ Ｓꎬ ＨＵ Ｊꎬ ＯＨ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｂｉｎｉｎｇ ＣｈＩＰ￣ｃｈｉｐ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｔｏ ｍｏｄｅｌ ｔｈｅ ＭｏＣＲＺ１ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｃｉｒｃｕｉｔ ｆｏｒ Ｃａ / ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ [ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｐａｔｈｏｇｅｎｓꎬ ２０１０ꎬ ６
(５): ｅ１０００９０９.

[３５] ＣＨＯＩ Ｊꎬ ＫＩＭ Ｙꎬ ＫＩＭ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＭｏＣＲＺ１ꎬ ａ ｇｅｎｅ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ ｃａｌ￣
ｃｉｎｅｕｒｉｎ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｆｕｎｇａｌ ｇｒｏｗｔｈ
ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃｉｔｙ ｏｆ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ [Ｊ] . Ｆｕｎｇａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ４６(３): ２４３￣２５４.

[３６] ＯＤＥＮＢＡＣＨ Ｄꎬ ＢＲＥＴＨ Ｂꎬ ＴＨＩＮＥＳ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒ Ｃｏｎ７ｐ ｉｓ ａ ｃｅｎｔｒａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ￣ｒｅｌａｔｅｄ
ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｇｒｉｓｅａ [ Ｊ] .
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００７ꎬ ６４(２): ２９３￣３０７.

[３７] ＣＡＯ Ｈ Ｊꎬ ＨＵＡＮＧ Ｐ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｌ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
４７ Ｃｙｓ ( ２ )￣Ｈｉｓ ( ２ ) ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ
Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ [ Ｊ ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１６ꎬ ２１１ ( ３ ):
１０３５￣１０５１.

[３８] ＺＨＯＵ Ｚ Ｚꎬ ＬＩ Ｇ Ｈꎬ ＬＩＮ Ｃ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｎｉｄｉｏｐｈｏｒｅ ｓｔａｌｋ￣ｌｅｓｓ１ ｅｎ￣
ｃｏｄｅｓ ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｚｉｎｃ￣ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ ｏｆ
ｃｏｎｉｄｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｙｃｅｌｉａｌ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｉｎ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ [Ｊ] . Ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２００９ꎬ ２２(４): ４０２￣４１０.

[３９] ＺＨＡＮＧ Ｈ Ｆꎬ ＺＨＡＯ Ｑꎬ ＧＵＯ Ｘ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌｅｉｏｔｒｏｐｉｃ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｚｉｎｃ￣ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ＭｏＭｓｎ２ ｉｎ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ
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ｆｕｎｇｕｓ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ [ Ｊ ] . ＢＭＣ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ
１５: ３７.

[６２] ＬＵ Ｊ Ｐꎬ ＦＥＮＧ Ｘ Ｘꎬ ＬＩＵ Ｘ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｎｈ６ꎬ ａ ｎｏｎｈｉｓｔｏｎｅ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎꎬ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｆｕｎｇａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃｉｔｙ ｏｆ Ｍａｇ￣
ｎａｐｏｒｔｈｅ ｇｒｉｓｅａ[Ｊ] . Ｆｕｎｇａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００７ꎬ ４４(９):
８１９￣８２９.
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