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拟南芥与叶际微生物组的互作遗传机制
———基于网络作图理论
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摘要:叶际微生物组对植物的生长发育至关重要ꎬ但植物与其定殖微生物组相互作用机制尚不明确ꎮ 目前植物与微生物互作研

究多集中于根际微生物组ꎬ对叶际微生物组的研究较少ꎬ且这些研究未能从微生物互作的角度探究植物与微生物的相互作用机

理ꎮ 基于网络作图理论ꎬ将拟南芥基因组 ＳＮＰ(Ｓｉｎｇｌｅ Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ)分子标记数据与微生物组网络特征值相关联ꎬ

挖掘影响叶际微生物组网络结构的枢纽基因ꎬ以探究拟南芥塑造叶际微生物组网络结构的遗传机制ꎮ 通过对 １８８ 株拟南芥及

其叶际微生物组数据的分析ꎬ识别出四种关系下的中心节点微生物ꎬ筛选到 ６２２ 个显著 ＳＮＰ 位点ꎮ 进一步构建了贝叶斯遗传

网络ꎬ获得 ２６ 个枢纽基因ꎬ这些基因可能参与了植物抗病、激素分泌和生长发育相关的分子途径ꎮ 本研究从全基因组角度探究

植物调控自身微生物组的遗传机制ꎬ揭示植物与微生物组如何互作促进植物健康ꎬ将为精准分子育种提供理论基础和遗传资

源ꎬ并为合成菌群用于创制新型菌剂提供数据支持ꎬ具有重要的科学意义和应用价值ꎮ
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与人类肠道中的微生物组类似ꎬ植物微生物组对植物的生长和健康发挥重要作用ꎬ被看作是植物的第二

基因组或延伸基因组[１]ꎮ 在植物地上与地下部分均共生着大量的微生物ꎬ其对植物的性状具有重要调控作

用[２—３]ꎮ 与宿主植物关系密切的微生物组编码了比宿主多 １０—１００ 倍的功能基因ꎬ赋予植物宿主健康优势ꎬ
包括增强养分吸收、促进植物发育、提高耐受逆境和抵抗病原体的能力[４— ５]ꎮ 植物可以招募有益微生物来增

强对病原体的抵抗力[６]ꎬ某些作物可以依靠微生物组的特定成员来进行胁迫保护[７] 和提高产量[８]ꎮ 这些与

特定微生物相互作用而产生的表型ꎬ对未来改善作物生长状况具有重要参考意义ꎮ 植物与微生物组的互作及

其机制ꎬ是生命科学研究关注的前沿和热点ꎬ也是微生物高效利用的关键问题ꎮ 近年来ꎬ植物微生物组研究取

得了巨大进展ꎬ但植物￣微生物组互作的遗传机制及其在植物优良性状形成中的作用还未阐明ꎮ
叶际微生物组是定殖在植物地上部分ꎬ包括细菌、真菌、原生生物等在内的复杂微生物群落[９]ꎮ 与根际

微生物组组类似ꎬ叶际微生物组可以通过分泌植物激素促进植物营养循环ꎬ或通过诱导抗性系统来保护植物

免受病原体侵害[１０]ꎮ 叶际微生物组与宿主植物微生态失衡会导致植物发病或死亡[１１—１２]ꎮ 因此ꎬ解析叶际微

生物组与植物的相互作用机制对改善和调节植物的生理状况非常关键[１３]ꎮ 然而ꎬ与根际微生物组的研究相

比ꎬ叶际微生物组与植物互作机制尚不清晰[１４]ꎮ 已有研究表明ꎬ植物基因可以调控其叶际微生物组网

络[１０ꎬ １５]ꎮ 在一项茶树的研究中发现ꎬ植物可以通过不同发育阶段特定基因的表达代谢物来驱动叶际微生物

群落的组装[６]ꎮ 这些由基因调控微生物群落结构的改变ꎬ有利于植物应对病害等不良环境[２]ꎮ 但是ꎬ植物与

叶际微生物组相互作用遗传机制及其对植物的重要功能仍需要进一步探究[１６—１７]ꎮ
随着高通量测序的发展ꎬ对微生物组和植物基因的大规模数据量处理成为可能[１８—１９]ꎮ 已有学者应用传

统 ＧＷＡＳ(Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ)方法来研究植物基因型与微生物组之间的关系ꎬ但这些关联分析中

使用的表型数据并未考虑微生物组内的复杂互作关系ꎬ尚未阐明植物基因如何参与组装和影响整个微生物组

网络ꎬ还未揭示微生物组如何与植物协同互作以促进植物表型性状的形成[２０—２１]ꎮ 本研究团队整合行为生态

学与基因作图理论ꎬ利用数学模型将微生物的竞争与合作系统分解为攻击(ａｇｇｒｅｓｓｉｏｎ)、利他(ａｌｔｒｕｉｓｍ)、拮抗

(ａｎｔａｇｏｎｉｓｍ)和互利共生(ｍｕｔｕａｌｉｓｍ)网络ꎬ将网络嵌入到基因定位的框架ꎬ构建了网络作图模型 ( ｎｅｔｗｏｒｋ
ｍａｐｐｉｎｇ)ꎬ并能量化微生物组的互作网络[２２—２３]ꎮ 在之前的研究中ꎬＨｅ 等和 Ｊｉａｎｇ 等已分别将网络特征值作为

拓展表型ꎬ将网络作图分别应用于植物与根系微生物组以及人体与肠道微生物组的关联分析研究之中ꎬ揭示

了宿主与微生物组的互作遗传机制[２２ꎬ ２４]ꎮ
在本研究中ꎬ我们采用网络作图方法ꎬ对拟南芥与叶际微生物组的相互作用进行深入探究ꎮ 通过分析

１８８ 株不同基因型拟南芥和其叶际微生物组的数据[２５]ꎬ基于网络作图ꎬ我们拟量化叶际微生物组的网络特

征ꎬ识别叶际微生物组中的中心节点微生物(ｈｕｂ ｍｉｃｒｏｂｅｓ)ꎬ并将网络特征值与拟南芥基因型数据进行关联ꎬ
挖掘拟南芥参与组装自身叶际微生物组的候选基因ꎬ探究植物与叶际微生物组之间的互作遗传机制ꎮ

１　 研究方法

１.１　 材料数据来源

Ｒｅｇａｌａｄｏ 等对拟南芥的叶际微生物组进行了扩增子测序[２５]ꎮ 这项研究中包括了 １８８ 株不同基因型拟南

２１０８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

芥材料的叶际细菌和真菌 ＯＴＵ 丰度数据以及拟南芥重测序获得的 ＳＮＰ 数据ꎮ 利用 ｐｌｉｎｋ 对 ＳＮＰ 缺失率高于

２％的个体、最小等位基因频率(ＭＡＦ)小于 ５％的 ＳＮＰ 位点进行过滤ꎬ并进行哈迪－温伯格检验ꎬ最后筛选到共

９７３７９ 个 ＳＮＰ 分子标记进行下一步分析ꎮ
１.２　 构建叶际微生物组共现网络

１.２.１　 互作关系的数学描述

我们利用如下微生物行为网络模型构建微生物互作网络[２４]ꎮ 该模型对微生物的攻击、利他、拮抗和互利

共生进行了数学描述ꎬ即:

Ｚａｇ ＝
ｘｕ

ｘｖ
　 　 Ｚａｌ ＝ １ －

ｘｖ

ｘｕ
　 　 Ｚａｎ ＝ １

(ｘｕ ｘｖ)(ｘｕ － ｘｖ)
　 　 Ｚｍｕ ＝

ｘｕ ｘｖ

ｘｕ － ｘｖ

式中ꎬＺａｇ、Ｚａｌ、Ｚａｎ、Ｚｍｕ分别表示在叶际微生物群组中两种微生物之间攻击、利他、拮抗和互利共生的相互作

用ꎮ ｘｕ和 ｘｖ分别代表 ｕ 和 ｖ 两种微生物的相对丰度(ｘｕ>ｘｖꎬｕ ≠ ｖ)ꎮ 选择了相对丰度最高的 ２００ 个细菌 ＯＴＵ
和 ２００ 个真菌 ＯＴＵꎬ并将其相对丰度代入四种公式ꎬ计算两种微生物之间的互作强度大小ꎮ
１.２.２　 叶际微生物组共现网络的构建

微生物之间相互作用关系被量化为相互作用矩阵ꎮ 对矩阵进行均一化ꎬ以控制[０ꎬ１]内的交互关系值范

围ꎮ 此外ꎬ对攻击、利他、拮抗、互利共生网络的阈值进行过滤ꎬ阈值为 ０.９９ꎬ以获得微生物相互作用的稀疏矩

阵ꎮ 在每个网络中ꎬ保留了高于阈值的相互作用数值ꎬ并利用 Ｇｅｐｈｉ(ｈｔｔｐｓ: / / ｇｅｐｈｉ.ｏｒｇ / )可视化微生物行为互

作网络ꎮ
１.３　 计算网络拓扑特征值和筛选中心节点微生物

分别对攻击、利他、拮抗和互利共生四种关系构建了网络ꎬ并利用 Ｒ 语言“ｉｇｒａｐｈ”包计算了每个网络的 ６
种网络拓扑特征值用以描述共现网络特征ꎬ包括连通性(ＣｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙꎬＣｏｎ)、接近中心度(ＣｌｏｓｅｎｅｓｓꎬＣ(ｕ))、中
介中心度(ＢｅｔｗｅｅｎｎｅｓｓꎬＢ(ｕ))、Ｅｃｃｅｎｔｒｉｃｉｔｙ(Ｅ(ｕ))、Ｅｉｇｅｎｖｅｃｔｏｒ(Ｇ(ｕ))和 ＰａｇｅＲａｎｋ(Ｐ(ｕ)) [２４]ꎮ 每一个网络

的网络拓扑特征值通过 Ｒ 软件“ｐｈｅａｔｍａｐ”程序包(ｈｔｔｐｓ: / / ＣＲＡＮ.Ｒ ＼ ｐｒｏｊｅｃｔ. ｏｒｇ / ｐａｃｋａｇｅ ＝ ｐｈｅａｔｍａｐ)进行可

视化ꎮ
中心节点微生物是在微生物网络中高度连接的、对群落结构和功能中起重要作用且不因丰度和时空变化

而改变的物种[２６]ꎮ 中心节点微生物在微生物组中高度相连ꎬ它们负责微生物组的结构并维持群落的动态ꎮ
在四种共现网络图中ꎬ一个节点代表一种微生物(ＯＴＵ)ꎮ 在微生物共现网络中ꎬ度中心性(Ｄｅｇｒｅｅ ｃｅｎｔｒａｌｉｔｙ)
和接近中心性两个网络特征值数值高的 ＯＴＵ 被确定为中心节点微生物[１]ꎮ
１.４　 基于网络作图的关联分析

为了进一步探究拟南芥基因对叶际微生物组的影响ꎬ将上述计算得到的 ６ 种网络拓扑特征值作为表型数

据ꎬ拟南芥的 ＳＮＰ 数据作为基因型数据ꎬ利用以下线性回归模型分别将拟南芥的 ６ 种表型数据与基因型数据进

行关联分析ꎬ其中ꎬｙｉ代表第 ｉ 株拟南芥的表型数据ꎬｕ 代表所有拟南芥表型数据的均值ꎬｘｉ代表第 ｉ 个拟南芥基因

型的指示变量ꎬ每个 ＳＮＰ 可能为 ＡＡ(编码为 ２)、Ａａ(编码为 １)和 ａａ(编码为 ０)三种基因型ꎬβ 代表回归系数ꎬｅｉ
代表随机误差值ꎮ 通过该模型我们可以评估单个 ＳＮＰ 对于拟南芥叶际微生物组共现网络特征的影响ꎮ

ｙｉ ＝ μ ＋ ∑
２

ｊ ＝ １
ｘｉβ ＋ ｅｉ

为了排除群体结构(Ｑ)和亲缘关系(Ｋ)对全基因组关联分析结果的影响ꎬ减少假阳性的出现ꎬ通过引入

一般线性模型(ＧＬＭ)和混合线性模型(ＭＬＭ)来矫正 Ｑ 和 Ｋ 的影响ꎮ Ｑ 矩阵和 Ｋ 矩阵分别用 Ａｄｍｉｘｔｕｒｅ 和

ＥＭＭＡＸ 获得[２７]ꎮ 用不考虑 Ｑ 和 Ｋ 的 ＬＭ、ＧＬＭ 和 ＭＬＭ 三种模型分别计算出 ＳＮＰ 位点对应的 Ｐ 值ꎬ利用 Ｐ
值在 Ｒ 中计算三个模型的膨胀系数ꎬ选择膨胀系数绝对值最接近 １ 的模型来进行关联分析ꎮ 利用 ｐｌｉｎｋ 筛选

显著 ＳＮＰ 两侧约 １０ｋｂ 窗口内的候选 ＳＮＰꎬ保留 Ｒ２>０.８ 的 ＳＮＰ 位点作为候补 ＳＮＰ 位点ꎮ
１.５　 基于贝叶斯的 ＱＴＬ 网络构建

本研究在关联分析获得的显著分子标记基础上结合贝叶斯网络分析重新构建基因上位性互作网络ꎬ定位
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影响叶际微生物组共现网络的枢纽基因ꎮ 在显著 ＳＮＰ 位点上ꎬ计算每种基因型对应的网络特征值的平均值ꎬ
并将平均值重新赋予每个拟南芥个体作为新的表型数据ꎬ利用 Ｒ 软件“ｂｎｌｅａｒｎ”程序包计算 ＱＴＬ 与 ＱＴＬ 之间

的相互作用ꎬ挖掘枢纽 ＱＴＬꎮ
１.６　 基因注释

我们将枢纽 ＱＴＬ 上传 ＮＣＢＩ(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ. ｎｌｍ.ｎｉｈ. ｇｏｖ)定位得到其所在基因ꎬ利用 ＴＡＩＲ(ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ.ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ.ｏｒｇ)对定位的基因进行功能注释ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 构建叶际微生物组共现网络

在拟南芥叶际微生物组攻击、利他、拮抗、互利共生四种共现网络ꎬ编号 １—２００ 为细菌ꎬ２０１—４００ 为真

菌ꎬ每一个节点代表一种 ＯＴＵꎮ 在每个共现网络中ꎬ我们以 ｄｅｇｒｅｅ 和 Ｃ(ｕ)作为筛选中心节点微生物的标准ꎬ
且由于四种共现网络复杂程度不一ꎬ筛选的阈值会变化[２８]ꎮ 结果表明(表 １)ꎬ在互利共生网络中有 ５ 种微生

物属于中心节点微生物(ｄｅｇｒｅｅ>７ꎬｃｌｏｓｅｎｅｓｓ>０.３)ꎬ均为细菌ꎬ其中 ２ 种为鞘氨醇单胞菌属(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ)ꎬ
２ 种为土地杆菌属(Ｐｅｄｏｂａｃｔｅｒ)ꎬ１ 种为 Ｓｔｒｅｐｔｏｐｈｙｔａꎻ在拮抗网络中有 ５ 种微生物属于中心节点微生物(ｄｅｒｅｅ>
２５０ꎬｃｌｏｓｅｎｅｓｓ>０.７)ꎬ均为细菌ꎬ分别属于 Ｂａｃｉｌｌａｒｉｏｐｈｙｔａꎬ鞘氨醇单胞菌属(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ)ꎬＳｔｒｅｐｔｏｐｈｙｔａꎬ土地杆

菌属(Ｐｅｄｏｂａｃｔｅｒ)和马赛菌属(Ｍａｓｓｉｌｉａ)ꎻ在攻击网络中有 ５ 种微生物属于中心节点微生物( ｄｅｇｒｅｅ > １５０ꎬ
ｃｌｏｓｅｎｅｓｓ >０.５５)ꎬ包括 ３ 种细菌和 ２ 种真菌ꎬ其中 ３ 种细菌分为 ＧｐＩꎬ鞘氨醇单胞菌属(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ)和假单

胞菌属(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ)ꎻ在利他网络中有 ５ 种微生物属于中心节点微生物(ｄｅｇｒｅｅ>８ꎬｃｌｏｓｅｎｅｓｓ>０.２５)ꎬ包括３ 种

细菌和 ２ 种真菌ꎬ其中 ３ 种细菌分为 ＧｐＩꎬ鞘氨醇单胞菌属(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ)和假单胞菌属(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ)ꎮ 我

们发现攻击和利他网络的中心节点微生物完全重合ꎬ与互利共生和拮抗网络中有 １ 个共同重合ꎬ而互利共生、
利他和攻击网络中有 ３ 个共同重合的中心节点微生物(图 １)ꎮ

表 １　 四种微生物共现网络中的中心节点微生物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｈｕｂ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｉｎ ｆｏｕｒ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏ￣ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｎｅｔｗｏｒｋｓ

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

类别
Ｔｙｐｅ

网络类型
Ｎｅｔｗｏｒｋ ｔｙｐｅ

门
Ｐｈｙｌｕｍ

纲
Ｃｌａｓｓ

目
Ｏｒｄｅｒ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

１ 细菌 攻击
蓝细菌门
(Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ)

蓝细菌纲
(Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ) ＮＡ Ｆａｍｉｌｙ＿Ｉ ＧｐＩ

２０１ 真菌 攻击 ＮＡ ＮＡ ＮＡ ＮＡ ＮＡ

２ 细菌 攻击
变形菌门
(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

γ￣变形菌纲
(Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

假单胞菌目
(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｄａｌｅｓ)

假单胞菌科
(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ)

假单胞菌属
(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ)

２０２ 真菌 攻击 ＮＡ ＮＡ ＮＡ ＮＡ ＮＡ

３ 细菌 攻击
变形菌门
(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

α￣变形菌纲
(Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

鞘氨醇单胞菌目
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｌｅｓ)

鞘氨醇单胞菌科
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ)

鞘氨醇单胞菌属
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ)

１ 细菌 利他
蓝细菌门
(Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ)

蓝细菌纲
(Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ) ＮＡ Ｆａｍｉｌｙ＿Ｉ ＧｐＩ

３ 细菌 利他
变形菌门
(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

α￣变形菌纲
(Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

鞘氨醇单胞菌目
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｌｅｓ)

鞘氨醇单胞菌科
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ)

鞘氨醇单胞菌属
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ)

２０１ 真菌 利他 ＮＡ ＮＡ ＮＡ ＮＡ ＮＡ

２ 细菌 利他
变形菌门
(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

γ￣变形菌纲
(Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

假单胞菌目
(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｄａｌｅｓ)

假单胞菌科
(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ)

假单胞菌属
(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ)

２０２ 真菌 利他 ＮＡ ＮＡ ＮＡ ＮＡ ＮＡ

４０ 细菌 拮抗
蓝细菌门
(Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ) ＮＡ ＮＡ ＮＡ ＮＡ
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续表

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

类别
Ｔｙｐｅ

网络类型
Ｎｅｔｗｏｒｋ ｔｙｐｅ

门
Ｐｈｙｌｕｍ

纲
Ｃｌａｓｓ

目
Ｏｒｄｅｒ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

１４ 细菌 拮抗
变形菌门
(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

α￣变形菌纲
(Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

鞘氨醇单胞菌目
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｌｅｓ)

鞘氨醇单胞菌科
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ)

鞘氨醇单胞菌属
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ)

７ 细菌 拮抗
蓝细菌门
(Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ) ＮＡ ＮＡ ＮＡ ＮＡ

１１ 细菌 拮抗
拟杆菌门
(Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ)

鞘脂杆菌纲
(Ｓｐｈｉｎｇｏｂａｃｔｅｒｉｉａ)

鞘脂杆菌目
(Ｓｐｈｉｎｇｏｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ)

鞘脂杆菌科
(Ｓｐｈｉｎｇｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ)

土地杆菌属
(Ｐｅｄｏｂａｃｔｅｒ)

３９ 细菌 拮抗
变形菌门
(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

β￣变形菌纲
(Ｂｅｔａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

伯克氏菌目
(Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａｌｅｓ)

草酸杆菌科
(Ｏｘａｌｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ)

马赛菌属
(Ｍａｓｓｉｌｉａ)

３ 细菌 互利共生
变形菌门
(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

α￣变形菌纲
(Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

鞘氨醇单胞菌目
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｌｅｓ)

鞘氨醇单胞菌科
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ)

鞘氨醇单胞菌属
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ)

７ 细菌 互利共生
蓝细菌门
(Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ) ＮＡ ＮＡ ＮＡ ＮＡ

１１ 细菌 互利共生
拟杆菌门
(Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ)

鞘脂杆菌纲
(Ｓｐｈｉｎｇｏｂａｃｔｅｒｉｉａ)

鞘脂杆菌目
(Ｓｐｈｉｎｇｏｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ)

鞘脂杆菌科
(Ｓｐｈｉｎｇｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ)

土地杆菌属
(Ｐｅｄｏｂａｃｔｅｒ)

１４ 细菌 互利共生
变形菌门
(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

α￣变形菌纲
(Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)

鞘氨醇单胞菌目
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｌｅｓ)

鞘氨醇单胞菌科
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ)

鞘氨醇单胞菌属
(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ)

２３ 细菌 互利共生
拟杆菌门
(Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ)

鞘脂杆菌纲
(Ｓｐｈｉｎｇｏｂａｃｔｅｒｉｉａ)

鞘脂杆菌目
(Ｓｐｈｉｎｇｏｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ)

鞘脂杆菌科
(Ｓｐｈｉｎｇｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ)

土地杆菌属
(Ｐｅｄｏｂａｃｔｅｒ)

　 　 ＮＡꎬ缺失信息

２.２　 筛选影响叶际微生物组共现网络的显著 ＳＮＰ 位点

在相同的网络中ꎬ不同个体间的网络拓扑特征值具有显著的差异ꎬ同样ꎬ在相同的拓扑特征下ꎬ不同的共

现网络类型之间的结果也有明显差异ꎮ 根据 ＬＭ、ＧＬＭ 和 ＭＬＭ 模型 ｐ 值分布的 ＱＱ 图(图 ３)及三种模型的基

因组膨胀因子 λ 筛选模型后ꎬ利用上述网络特征值作为表型数据与拟南芥的基因型数据进行关联分析ꎬ共定

位到 ３０９ 个显著 ＳＮＰ 位点(图 ４)ꎮ 利用 ｐｌｉｎｋ 筛选了显著性 ＳＮＰ 与候补 ＳＮＰ 位点后ꎬ共定位到 ６２２ 个 ＳＮＰ 位

点ꎬ其中 ２４８ 个显著性 ＳＮＰ 位点负责调控攻击互作关系ꎬ３０３ 个显著性 ＳＮＰ 位点负责调控利他互作关系ꎬ６ 个

显著性 ＳＮＰ 位点负责调控攻击互作关系ꎬ６５ 个显著性 ＳＮＰ 位点负责调控互利共生关系ꎬ这表明与互利共生

和拮抗共现网络相比ꎬ拟南芥可能更多的遗传变异控制了叶际微生物的攻击和利他共现网络(图 ２)ꎮ
２.３　 挖掘影响叶际微生物共现网络的枢纽基因

为了进一步定位调控拟南芥叶际微生物互作行为的基因ꎬ对 ６２２ 个显著性 ＳＮＰ 位点进行贝叶斯网络分

析ꎬ构建不同共现网络中不同网络拓扑特征值的 ＳＮＰ￣ＳＮＰ 互作网络ꎮ 最后共定位出 ２６ 个枢纽基因(表 ２)ꎬ
攻击互作网络中包含 １５ 个ꎬ利他互作网络中包含 ５ 个ꎬ互利共生互作网络中包含 ６ 个ꎮ 通过基因注释ꎬ我们

发现ꎬ在攻击互作网络中ꎬＡＴ１Ｇ５９７８０ 基因编码含 ＮＢ￣ＡＲＣ 结构域的抗病蛋白ꎬ抵御植物疾病[２９—３０]ꎮ ＮＢ￣ＡＲＣ
结构域作为植物抗性蛋白或 Ｒ 蛋白的分子开关ꎬ与核苷酸结合后可以激活 Ｒ 蛋白功能[３１]ꎮ ＡＴ１Ｇ３３８９０ 基因

和 ＡＴ１Ｇ３３９００ 基因编码无毒诱导基因 ( Ａ２Ｇ１) 家族蛋白ꎬ在抵抗假单胞菌的感染中发挥关键作用[３２]ꎮ
ＡＴ１Ｇ５１８６０ 编码亮氨酸重复蛋白激酶家族蛋白ꎬ可能会提高植物耐盐性并增加植物对病原体的抗性[３３]ꎮ 在

互利共生互作网络中ꎬＡＴ５Ｇ３５４５０ 基因是一种核苷酸结合富含亮氨酸重复(ＮＬＲ)基因ꎬ是一类重要的植物抗

病基因[３４]ꎮ ＮＬＲ 受体能够激活植物效应蛋白触发免疫(ＥＴＩ)ꎬ应对病原体感染[３５]ꎮ ＡＴ５Ｇ４７９５０ 基因可能编

码 ＢＡＨＤ 酰基转移酶(ＢＩＡ２)ꎬ通过酯化作用使油菜素内酯(ＢＲ)失活ꎬ平衡植物内 ＢＲ 含量ꎬ协助植物应对生

物与非生物胁迫[３６]ꎮ 此外ꎬ基因 ＡＴ１Ｇ５５４３０ꎬＡＴ１Ｇ５１８６０ꎬＡＴ３Ｇ２６２４０ꎬＡＴ１Ｇ６９１５０ꎬＡＴ１Ｇ５９７８０ 和 ＡＴ４Ｇ１４９３０
在基于多组学注释拟南芥基因功能时被识别出可能对植物的生长发育具有重要作用[３７](图 ４)ꎮ

３　 讨论

叶际微生物组的组装和进化过程对植物健康和生态功能起到至关重要的作用ꎬ植物可通过多种代谢途径
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图 １　 中心节点微生物筛选

Ｆｉｇ.１　 Ｈｕｂ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
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图 ２　 拟南芥叶际微生物共现网络 ６ 种网络拓扑特征值

Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ｓｉｘ ｎｅｔｗｏｒｋ ｐｒｏｐｅｒｔｙ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｅａｃｈ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ ｐｈｙｌｌｏｐｈｅｒｅ ｃｏ￣ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｎｅｔｗｏｒｋ

Ｃｏｎꎬ连通性ꎻＣ(ｕ)ꎬ接近中心度ꎻＢ(ｕ)ꎬ中介中心度ꎻＥ(ｕ)ꎬＥｃｃｅｎｔｒｉｃｉｔｙꎻＧ(ｕ)ꎬＥｉｇｅｎｖｅｃｔｏｒꎻＰ(ｕ)ꎬＰａｇｅＲａｎｋ

对叶际微生物进行调控[３８—３９]ꎮ 然而ꎬ目前对高等植物中叶际微生物组组装的遗传机制有待进一步探究[１３]ꎮ
在本项目研究中ꎬ通过数学模型构建叶际微生物的互作关系网络ꎬ识别了叶际微生物行为互作网络的中心节

点微生物ꎬ同时定位了拟南芥对叶际微生物互作网络具有调控作用的候选基因ꎬ可对拟南芥与叶际微生物组

相互作用遗传机制进行深入探究ꎮ
关注到ꎬ鞘氨醇单胞菌属存在于每种互作网络的中心节点微生物之中(表 １)ꎬ其可能对拟南芥叶际微生

物互作网络起着重要作用ꎮ Ｉｎｎｅｒｅｂｎｅｒ 等发现接种鞘氨醇单胞菌的植株内病原菌的含量比未接种的显著减

少[４０]ꎮ 鞘氨醇单胞菌亦可协助植物抵抗病原体和干旱ꎬ促进植物进一步生长ꎬ并作为关键物种存在于微生物

群落之中[４１—４２]ꎮ 假单胞菌属可以对植物的适应性产生重大影响ꎬ例如致病性丁香假单胞菌(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ
ｓｙｒｉｎｇａｅ)引起植物病害ꎬ而非致病性假单胞菌分泌环状脂肽等抗微生物肽直接或间接抑制病原体的生

长[４３—４４]ꎮ Ｘｕ 等发现茶树中鞘氨醇单胞菌和假单胞菌在叶际微生物中维持着一个微生物核心类群ꎬ该类群能
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显著减弱病原体中一组毒性基因的表达[１４]ꎮ 马赛菌属中的 Ｍａｓｓｉｌｉａ ｓｐ. ＷＧ５ 在根系中被发现可以分解土壤

中多环芳烃菲类[４５]ꎬＭａｓｓｉｌｉａ ｃｈｌｏｒｏａｃｅｔｉｍｉｄｉｖｏｒａｎｓ ｓｐ. ｎｏｖ.分解氯乙酰胺类除草剂[４６]ꎬ协助植物应对化学胁

迫[４７]ꎮ 土地杆菌能够在草莓、马铃薯、油菜等作物中定制ꎬ作为生物肥料[４８]ꎬ例如对草莓施加 Ｐｅｄｏｂａｃｔｅｒ ｓｐ.
ＣＣ１ 可以增加其产量[４９]ꎮ 在复杂的微生物互作群落中ꎬ中心节点微生物可能参与调控和微生物网络结构ꎮ
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图 ３　 ＬＭ、ＧＬＭ 和 ＭＬＭ 模型 Ｐ 值分布的 ＱＱ 图

Ｆｉｇ.３　 ＱＱ ｐｌｏｔ ｏｆ ｐ￣ｖａｌｕｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＬＭꎬ ＧＬＭ ａｎｄ ＭＬＭ ｍｏｄｅｌｓ

ＬＭꎬ线性模型ꎻＧＬＭꎬ一般线性模型ꎻＭＬＭꎬ混合线性模型ꎻＱＱ 图ꎬ分位数￣分位数图
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图 ４　 叶际微生物组网络拓扑特征值与拟南芥 ＳＮＰ 关联环形曼哈顿图

Ｆｉｇ.４　 Ｃｉｒｃｌｅ Ｍａｎｈａｔｔａｎ ｐｌｏｔ ｏｆ ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｐｈｙｌｌｏｓｐｈｅｒｅ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｐｒｏｐｅｒｔｙ ｖａｌｕｅｓ ａｎｄ Ａ.

ｔｈａｌｉａｎａ ＳＮＰｓ

Ｃｈｒ１: 染色体 １ꎬＣｈｒ２: 染色体 ２ꎬＣｈｒ３:染色体 ３ꎬＣｈｒ４: 染色体 ４ꎬＣｈｒ５:染色体 ５ꎬＳＮＰ:单核苷酸多态性 Ｓｉｎｇｌｅ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ

因此ꎬ对其进行筛选、鉴定和分类将有助于解析微生物￣微生物互作机制ꎬ从而设计出优于单菌株接种的复合

微生物菌剂ꎬ应用于农业、牧业等生产中ꎬ促进植物的生长健康[５０]ꎮ
许多研究表明ꎬ植物基因对于叶际微生物组稳定的维持作用非常关键ꎬ相关基因失调会导致叶际微生物

群落的失衡[９ꎬ ５１—５２]ꎮ 我们通过网络作图和贝叶斯网络筛选到包括 ＡＴ１Ｇ３３８９０、ＡＴ１Ｇ５９７８０ 和 ＡＴ５Ｇ４７９５０ 在

内的影响植物抗病等抗性的枢纽基因ꎬ同时也发现它们影响多种类型的微生物互作网络ꎮ 某些抗性基因的表

达变化改变了植物微生物生长微环境ꎬ促使更多益生菌定殖于植物的表面或组织内[１５]ꎮ 益生菌分泌抗菌等

物质与植物共同抑制病原体的生长ꎬ其也会分泌植物激素类似物促进植物的生长[４３]ꎮ 可见ꎬ叶际微生物组与

植物的健康密不可分ꎬ我们对植物基因型如何影响叶际微生物组之间关系对合理定殖植物微生物改善植物健

康进而实现可持续农业发展至关重要[５３—５４]ꎮ
　 　 网络作图基于微生物互作网络进行全基因组关联分析ꎬ帮助我们描述相关ＳＮＰ或基因如何直接或间接
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图 ５　 际微生物不同网络拓扑特征下的 ＳＮＰ￣ＳＮＰ 互作网络

Ｆｉｇ.５　 Ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｅｔｗｏｒｋ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ｐｈｙｌｌｏｓｐｈｅｒｅ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｓｉｍ

橙色代表每个 ＳＮＰ 互作网络中的枢纽 ＳＮＰ

表 ２　 网络作图定位出的拟南芥枢纽基因

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｈｕｂ ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｂｙ ｎｅｔｗｏｒｋ ｍａｐｐｉｎｇ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

基因功能
Ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

基因功能
Ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

ＡＴ１Ｇ５５４３０ 富含半胱氨酸 / 组氨酸的 Ｃ１ 结构域家族蛋白 ＡＴ３Ｇ４２０５７ 转座因子基因

ＡＴ５Ｇ３５４５０ 抗病蛋白(ＣＣ－ＮＢＳ－ＬＲＲ 类)家族 ＡＴ１Ｇ３６５２０ 转座因子基因

ＡＴ５Ｇ２７１６０ 转座因子基因 ＡＴ４Ｇ０８０７６ 转座因子基因

ＡＴ５Ｇ３５０４６ 转座因子基因 ＡＴ５Ｇ００５５０ 新转录区

ＡＴ２Ｇ０６１０５ 天冬氨酸蛋白酶 ｇａｇ 多蛋白类 ＡＴ３Ｇ４３１５３ ｃＡＭＰ 依赖性蛋白激酶抑制剂样蛋白

ＡＴ３Ｇ２６２４０ 富含半胱氨酸 / 组氨酸的 Ｃ１ 结构域家族蛋白 ＡＴ４Ｇ０５３６０ 锌指(ＣＣＨＣ 型)家族蛋白

ＡＴ２Ｇ０７７８９ 转座因子基因 ＡＴ５Ｇ３５６４３ 转座因子基因

ＡＴ４Ｇ０５５５０ 转座子基因 ＡＴ１Ｇ５９７８０ ＮＢ￣ＡＲＣ 结构域抗病蛋白

ＡＴ１Ｇ５１８６０ 富含亮氨酸重复蛋白激酶家族蛋白 ＡＴ１Ｇ２５８８６ 转座因子

ＡＴ５Ｇ３８９２０ 多核苷酸转移酶ꎬ核糖核酸酶 Ｈ 样超家族蛋白 ＡＴ２Ｇ１０６６０ 转座因子

ＡＴ４Ｇ１４９３０ 存活蛋白 ＳｕｒＥ 样磷酸酶 / 核苷酸酶 ＡＴ５Ｇ４７９５０
ＢＩＡ２ 是一种假定的 ＨＸＸＸＤ 型 ＢＡＨＤ 酰基转移酶ꎬ
可能通过调节生物活性 ＢＲ 库在 ＢＲ 稳态中发挥
作用

ＡＴ１Ｇ６９１５０ 富含半胱氨酸 / 组氨酸的 Ｃ１ 结构域家族蛋白 ＡＴ１Ｇ３３８９０ 与耐热性变化相关( ＩＡＮ２￣６)

ＡＴ１Ｇ３２８９０ 转座因子基因 ＡＴ１Ｇ３３９００ 与耐热性变化相关( ＩＡＮ２￣６)

１２０８　 １９ 期 　 　 　 王浩臣　 等:拟南芥与叶际微生物组的互作遗传机制———基于网络作图理论 　
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影响微生物网络[５５]ꎮ 进一步利用网络作图对植物微生物和基因组测序结果进行分析ꎬ可以识别出更多对植

物与微生物互作具有关键作用的基因ꎮ 在不久的将来ꎬ我们通过调节某些植物基因以调整微生物群落平衡ꎬ
实现对作物性状的改变和农业的可持续发展ꎮ

４　 结论

利用网络作图的研究方法ꎬ量化了拟南芥叶际微生物组攻击、利他、拮抗和互利共生相互作用ꎬ构建微生

物共现网络ꎬ以筛选出影响微互作网络的中心节点微生物ꎬ并计算网络拓扑特征值进行关联分析以构建贝叶

斯网络ꎬ定位出对拟南芥叶际微生物组具有重要作用的基因ꎬ将有利于加深对植物招募其微生物组遗传机制

的认识ꎮ 拟南芥中的抗病、抗逆和激素分泌等功能基因对其叶际微生物组互作行为具有显著调控作用ꎮ 在不

同微生物共现网络中ꎬ中心节点微生物通过不同的互作行为对整个网络起到中心控制作用ꎬ因此ꎬ在深入探究

植物与微生物互作机制时ꎬ有必要将微生物互作纳入考虑ꎮ 将筛选到了核心微生物制成新型菌剂用在植物

上ꎬ并且根据筛选到的显著基因筛选优良品种用在分子育种上也会是未来重要的研究方向ꎮ
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ｅｍｂｒａｃｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ｉｎ ｈｏｓｔ￣ｍｉｃｒｏｂｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ: ｆｏｒ Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ ９７(１): １６４￣１８１.

[１９] 　 杨宽ꎬ 王慧玲ꎬ 叶坤浩ꎬ 王佩ꎬ 孟广云ꎬ 罗成ꎬ 郭力维. 叶际微生物及与植物互作的研究进展. 云南农业大学学报: 自然科学ꎬ ２０２１ꎬ ３６

(１): １５５￣１６４.

[２０] 　 Ｄｅｎｇ Ｓ Ｗꎬ Ｃａｄｄｅｌｌ Ｄ Ｆꎬ Ｘｕ Ｇꎬ Ｄａｈｌｅｎ Ｌꎬ Ｗａｓｈｉｎｇｔｏｎ Ｌꎬ Ｙａｎｇ Ｊ Ｌꎬ Ｃｏｌｅｍａｎ￣Ｄｅｒｒ Ｄ. Ｇｅｎｏｍｅ ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ ｒｅｖｅａｌｓ ｐｌａｎｔ ｌｏｃｉ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ

ｈｅｒｉｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ. Ｔｈｅ ＩＳＭＥ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２１ꎬ １５(１１): ３１８１￣３１９４.

[２１] 　 Ｈｏｒｔｏｎ Ｍ Ｗꎬ Ｂｏｄｅｎｈａｕｓｅｎ Ｎꎬ Ｂｅｉｌｓｍｉｔｈ Ｋꎬ Ｍｅｎｇ Ｄ Ｚꎬ Ｍｕｅｇｇｅ Ｂ Ｄꎬ Ｓｕｂｒａｍａｎｉａｎ Ｓꎬ Ｖｅｔｔｅｒ Ｍ Ｍꎬ Ｖｉｌｈｊáｌｍｓｓｏｎ Ｂ Ｊꎬ Ｎｏｒｄｂｏｒｇ Ｍꎬ Ｇｏｒｄｏｎ Ｊ Ｉꎬ

Ｂｅｒｇｅｌｓｏｎ Ｊ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｌｅａｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０１４ꎬ ５: ５３２０.

[２２] 　 Ｈｅ Ｘ Ｑꎬ Ｚｈａｎｇ Ｑꎬ Ｌｉ Ｂ Ｂꎬ Ｊｉｎ Ｙꎬ Ｊｉａｎｇ Ｌ Ｂꎬ Ｗｕ Ｒ Ｌ. Ｎｅｔｗｏｒｋ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｒｏｏｔ – ｍｉｃｒｏｂｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ. Ｎｐｊ Ｂｉｏｆｉｌｍｓ ａｎｄ

Ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅｓꎬ ２０２１ꎬ ７: ７２.

[２３] 　 Ｗｕ Ｓꎬ Ｊｉａｎｇ Ｌ Ｂꎬ Ｈｅ Ｘ Ｑꎬ Ｊｉｎ Ｙꎬ Ｇｒｉｆｆｉｎ Ｃ Ｈꎬ Ｗｕ Ｒ Ｌ. Ａ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｄｅｃｉｓｉｏｎ ｔｈｅｏｒｙ ｏｆ ａｎｉｍａｌ ｃｏｎｆｌｉｃｔ. Ｈｅｌｉｙｏｎꎬ ２０２１ꎬ ７(７): ｅ０７６２１.

[２４] 　 Ｊｉａｎｇ Ｌ Ｂꎬ Ｌｉｕ Ｘ Ｊꎬ Ｈｅ Ｘ Ｑꎬ Ｊｉｎ Ｙꎬ Ｃａｏ Ｙ Ｇꎬ Ｚｈａｎ Ｘꎬ Ｇｒｉｆｆｉｎ Ｃ Ｈꎬ Ｇｒａｇｎｏｌｉ Ｃꎬ Ｗｕ Ｒ Ｌ. Ａ ｂｅｈａｖｉｏｒａｌ ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ ｍａｐｐｉｎｇ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ

ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｏｆ ｇｕｔ￣ｍｉｃｒｏｂｉｏｔａ ｎｅｔｗｏｒｋｓ. Ｇｕｔ Ｍｉｃｒｏｂｅｓꎬ ２０２１ꎬ １３(１): １８２０８４７.

[２５] 　 Ｒｅｇａｌａｄｏ Ｊꎬ Ｌｕｎｄｂｅｒｇ Ｄ Ｓꎬ Ｄｅｕｓｃｈ Ｏꎬ Ｋｅｒｓｔｅｎ Ｓꎬ Ｋａｒａｓｏｖ Ｔꎬ Ｐｏｅｒｓｃｈ Ｋꎬ Ｓｈｉｒｓｅｋａｒ Ｇꎬ Ｗｅｉｇｅｌ Ｄ. Ｃｏｍｂｉｎｉｎｇ ｗｈｏｌｅ￣ｇｅｎｏｍｅ ｓｈｏｔｇｕｎ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ

ａｎｄ ｒＲＮＡ ｇｅｎｅ ａｍｐｌｉｃｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｅ – ｍｉｃｒｏｂｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｌｅａｖｅｓ. Ｔｈｅ ＩＳＭＥ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２０ꎬ １４

(８): ２１１６￣２１３０.

[２６] 　 Ａｇｌｅｒ Ｍ Ｔꎬ Ｒｕｈｅ Ｊꎬ Ｋｒｏｌｌ Ｓꎬ Ｍｏｒｈｅｎｎ Ｃꎬ Ｋｉｍ Ｓ Ｔꎬ Ｗｅｉｇｅｌ Ｄꎬ Ｋｅｍｅｎ Ｅ Ｍ. Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｈｕｂ ｔａｘａ ｌｉｎｋ ｈｏｓｔ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｔｏ ｐｌａｎｔ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ

ｖａｒｉａｔｉｏｎ. ＰＬｏＳ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ １４(１): ｅ１００２３５２.

[２７] 　 Ｋａｎｇ Ｈ Ｍꎬ Ｓｕｌ Ｊ Ｈꎬ Ｓｅｒｖｉｃｅ Ｓ Ｋꎬ Ｚａｉｔｌｅｎ Ｎ Ａꎬ Ｋｏｎｇ Ｓ Ｙꎬ Ｆｒｅｉｍｅｒ Ｎ Ｂꎬ Ｓａｂａｔｔｉ Ｃꎬ Ｅｓｋｉｎ Ｅ. Ｖａｒｉａｎｃｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｍｏｄｅｌ ｔｏ ａｃｃｏｕｎｔ ｆｏｒ ｓａｍｐｌｅ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｉｅｓ. Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１０ꎬ ４２(４): ３４８￣３５４.

[２８] 　 Ｌｉ Ｋ Ｈꎬ Ｃｈｅｎｇ Ｋ Ｘꎬ Ｗａｎｇ Ｈ Ｃꎬ Ｚｈａｎｇ Ｑꎬ Ｙａｎｇ Ｙꎬ Ｊｉｎ Ｙꎬ Ｈｅ Ｘ Ｑꎬ Ｗｕ Ｒ Ｌ. Ｄｉｓｅｎｔａｎｇｌｉｎｇ ｌｅａｆ￣ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

ｂｙ ｎｅｔｗｏｒｋ ｍａｐｐｉｎｇ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２２ꎬ １３: ９９６１２１.

[２９] 　 Ｍａｎｚａｎｏ Ｃꎬ Ａｂｒａｈａｍ Ｚꎬ Ｌóｐｅｚ￣Ｔｏｒｒｅｊóｎ Ｇꎬ Ｄｅｌ Ｐｏｚｏ Ｊ Ｃ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ

６８(１): １４５￣１５８.

[３０] 　 Ｓｈｉｎ Ｒꎬ Ｊｅｚ Ｊ Ｍꎬ Ｂａｓｒａ Ａꎬ Ｚｈａｎｇ Ｂꎬ Ｓｃｈａｃｈｔｍａｎ Ｄ Ｐ. １４￣ ３￣ ３ Ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｉｎｅ￣ｔｕｎｅ ｐｌａｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ. ＦＥＢＳ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１１ꎬ ５８５(１):

１４３￣１４７.

[３１] 　 ｖａｎ Ｏｏｉｊｅｎ Ｇꎬ Ｍａｙｒ Ｇꎬ Ｋａｓｉｅｍ Ｍ Ｍ Ａꎬ Ａｌｂｒｅｃｈｔ Ｍꎬ Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｂ Ｊ Ｃꎬ Ｔａｋｋｅｎ Ｆ Ｌ Ｗ. Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ￣ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＮＢ￣ＡＲＣ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ

ｐｌａｎｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００８ꎬ ５９(６): １３８３￣１３９７.

[３２] 　 Ｌｕ Ｓꎬ Ｚｈｕ Ｔ Ｑꎬ Ｗａｎｇ Ｚ Ｘꎬ Ｌｕｏ Ｌ Ｌꎬ Ｗａｎｇ Ｓꎬ Ｌｕ Ｍ Ｈꎬ Ｃｕｉ Ｙ Ｍꎬ Ｚｏｕ Ｂ Ｈꎬ Ｈｕａ Ｊ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｉｍｍｕｎｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ

ｒｅｐｒｅｓｓ ｈｅａｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｔ ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｔａｇｅ ｂｙ ｉｎｈｉｂｉｔｉｎｇ ｔｈｅ ｕｎｆｏｌｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０２１ꎬ １４

(２): ２６７￣２８４.

[３３] 　 Ｙｕａｎ Ｎꎬ Ｙｕａｎ Ｓ Ｒꎬ Ｌｉ Ｚ Ｇꎬ Ｚｈｏｕ Ｍꎬ Ｗｕ Ｐ Ｐꎬ Ｈｕ Ｑꎬ Ｍｅｎｄｕ Ｖꎬ Ｗａｎｇ Ｌ Ｊꎬ Ｌｕｏ Ｈ. ＳＴＲＥＳＳ ＩＮＤＵＣＥＤ ＦＡＣＴＯＲ ２ꎬ ａ ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｋｉｎａｓｅ

ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｂａｓａｌ ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｇｅｎ ｄｅｆｅｎｓｅ. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ １７６(４): ３０６２￣３０８０.

[３４] 　 Ｋｏｎｇ Ｗ Ｗꎬ Ｘｉａ Ｘꎬ Ｗａｎｇ Ｑ Ｑꎬ Ｌｉｕ Ｌ Ｗꎬ Ｚｈａｎｇ Ｓ Ｗꎬ Ｄｉｎｇ Ｌꎬ Ｌｉｕ Ａ Ｘꎬ Ｌａ Ｈ Ｇ. Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ＤＮＡ ｄｅｍｅｔｈｙｌａｓｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ａｎｄ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＮＬＲ ｇｅｎｅｓ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０２０ꎬ １１: ４６０.

[３５] 　 Ｙｕａｎ Ｍ Ｈꎬ Ｊｉａｎｇ Ｚ Ｙꎬ Ｂｉ Ｇ Ｚꎬ Ｎｏｍｕｒａ Ｋꎬ Ｌｉｕ Ｍ Ｈꎬ Ｗａｎｇ Ｙ Ｐꎬ Ｃａｉ Ｂ Ｙꎬ Ｚｈｏｕ Ｊ Ｍꎬ Ｈｅ Ｓ Ｙꎬ Ｘｉｎ Ｘ Ｆ. Ｐａｔｔｅｒｎ￣ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ ａｒｅ

ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ＮＬＲ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｐｌａｎｔ ｉｍｍｕｎｉｔｙ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０２１ꎬ ５９２(７８５２): １０５￣１０９.

[３６] 　 Ｚｈａｎｇ Ｚ Ｑꎬ Ｘｕ Ｌ Ｐ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＢＲＡＳＳＩＮＯＳＴＥＲＯＩＤ ＩＮＡＣＴＩＶＡＴＯＲ２ ｉｓ ａ ｔｙｐｉｃａｌ ＢＡＨＤ ａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ.

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１８ꎬ ６９(８): １９２５￣１９４１.

[３７] 　 Ｄｅｐｕｙｄｔ Ｔꎬ Ｖａｎｄｅｐｏｅｌｅ Ｋ. Ｍｕｌｔｉ￣ｏｍｉｃｓ ｎｅｔｗｏｒｋ￣ｂａｓｅｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｕｎｋｎｏｗｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｅｎｅｓ. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ: ｆｏｒ Ｃｅｌｌ ａｎｄ

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ １０８(４): １１９３￣１２１２.

[３８] 　 Ｓｈａｋｉｒ Ｓꎬ Ｚａｉｄｉ Ｓ Ｓ Ｅ Ａꎬ ｄｅ Ｖｒｉｅｓ Ｆ Ｔꎬ Ｍａｎｓｏｏｒ Ｓ. Ｐｌａｎｔ ｇｅｎｅｔｉｃ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｓｈａｐｉｎｇ ｐｈｙｌｌｏｓｐｈｅｒｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０２１ꎬ

３７(４): ３０６￣３１６.

[３９] 　 潘建刚ꎬ 呼庆ꎬ 齐鸿雁ꎬ 张洪勋ꎬ 庄国强ꎬ 白志辉. 叶际微生物研究进展. 生态学报ꎬ ２０１１ꎬ ３１(２): ５８３￣５９２.

[４０] 　 Ｉｎｎｅｒｅｂｎｅｒ Ｇꎬ Ｋｎｉｅｆ Ｃꎬ Ｖｏｒｈｏｌｔ Ｊ Ａ. Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｇａｉｎｓｔ ｌｅａｆ￣ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅ ｂｙ Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ ｓｔｒａｉｎｓ ｉｎ ａ
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