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摘要 植物病原真菌毒素结合蛋白的研究是近年来毒素研究中的热点及难点之一 ∀本文介绍了真菌中广义蠕

孢菌属 Ηελμιντηοσποριυ μ !链格孢属 Αλτερναρια !壳梭孢属 Φυσιχοχχυ μ !轮枝孢属 ςερτιχιλιυ μ 等 余种真菌

毒素在结合蛋白研究中的最新进展 尤其是较为详细地介绍了甘蔗长蠕孢毒素 !燕麦维多利亚毒素 !玉米长蠕孢 ×

小种毒素 !玉米炭色蠕孢菌毒素结合蛋白研究的技术与方法 ∀提出毒素结合蛋白的研究应采取同位素技术与免疫

化学相结合的技术路线 ∀这对探讨植物与病原菌在分子水平上的识别机制将具有重要意义 ∀
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  目前国内外对植物病原真菌毒素的研究已进入

到毒素结合蛋白和毒素产生遗传等分子领域 ∀在研

究病原菌与寄主互作模式中 人们推测毒素发挥作

用需要特殊适宜的受体 毒素与其结合进而引发寄

主的生理生化过程 ∀研究表明 植物病原菌毒素的

受体大多是蛋白质 称为毒素结合蛋白 ¬ 2 2

× ° 少数为酶类及多肽 ∀本文结合我

们实验室的工作对各类真菌毒素结合蛋白的研究现

状与方法做如下介绍 ∀

1  广义蠕孢菌毒素的结合蛋白

1 1  甘蔗长蠕孢毒素 ≥2 ¬

用 ≤ 标记的 ≥2毒素 处理抗 !感品种 并提取

毒素结合蛋白 发现在抗病品种和感病品种的细胞

膜上都具有结合蛋白 且分子量均为 ∏ 感病品

种的结合蛋白可与毒素结合 并至少有 个结合位

点 而抗病品种的结合蛋白不与毒素相结合≈ ∀进

一步研究发现 感病品种结合蛋白和抗病品种的结

合蛋白均含有 个亚基 只是 种结合蛋白的电泳

迁移率和 个亚基氨基酸残基不同 表现为 ≠ 抗病

品种结合蛋白的迁移率稍大于感病品种 赖氨酸 !

谷氨酸 !丝氨酸 !甘氨酸数量不同 ∀结合蛋白具有典

型的膜蛋白的特征 即不含半胱氨酸 但富含脂肪族

氨基酸 ∀利用≈ 硼氢化钠 还原磷酸吡哆

醛与蛋白形成的复合物的方法也证实了甘蔗细胞中

质膜表面存在毒素结合蛋白 ∀不过 这种方法也有

一些缺点 即用磷酸吡哆醛和≈ 处理的蛋

白比未被处理的蛋白的迁移率要大 ∀以结合蛋白为
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抗原制备的抗血清经上述处理后得到的≈ 2抗体

能与原生质体发生凝集反应 但不能与液泡膜发生

该反应 而且制备的叶绿体膜组分不能结合毒素 ∀

≥2毒素的致病作用受到自身与结合蛋白结合

能力的调节 有 种假说 ≠ 糖脂的调节作用 ∀即在

抗病品种的细胞质膜内有一种糖脂 可以阻止毒素

与膜蛋白的结合 结合蛋白结构的调节作用 ∀即

由于氨基酸的不同 使蛋白质三 !四级结构发生了改

变 而成为隐蔽状态 ≈ 蛋白质浓度调节作用 ∀即结

合蛋白均是一种混合蛋白 其中含有高分子量的多

聚体 ∏ 和低分子量的寡聚体 寡

聚体数量随蛋白浓度而变化 蛋白浓度越低寡聚体

数量越大 结合毒素的能力也越大 抗病品种中由于

蛋白质浓度高 寡聚体数量少 结合毒素能力弱 从

而表现抗病 ∀由此得出结论 抗病或感病的甘蔗品

系均可与长蠕孢苷结合 其结合能力在活体内可能

受蛋白浓度 !糖脂和蛋白结构三者之一或共同调

节≈ ∀

1 2  燕麦维多利亚毒素 ∂2 ¬ √

关于 ∂2毒素的作用位点有 种假说 ∞抗病

品种的细胞膜上没有毒素结合蛋白 √ 2

2 ∂ ° 而感病品种的细胞膜上有毒素结

合蛋白 ƒ 毒素产生的毒害效应不在细胞质膜上 而

是在细胞壁上 质膜是一种次级效应 毒素的作用

是在细胞内而不是在细胞表面 ∀

用 标记的 ∂2毒素处理叶片 提取蛋白进

行电泳 发现 ∂2毒素仅在活体试验时与感病品种

中的 ∏蛋白专化性结合 但离体试验时 却与

抗 !感两类品种中的 ∏蛋白都能结合 ∀试验还

发现了 种 ∏的蛋白 存在于抗 !感两类品种中

也都能与 ∂2毒素结合≈ ∀以毒素与蛋白的偶联

物为抗原制备多克隆抗体 利用 • 杂

交技术和放射免疫标记技术 发现两种情况 ∞在活

体内 毒素与抗 !感两类品种中的 ∏! ∏蛋白

均结合 ƒ 在活体外 毒素除与抗 !感品种中的

∏! ∏蛋白结合外 还可与 ∏蛋白结合 ∀

由于 ∏! ∏这两条带的宽度不稳定 推测它们

由 ∏蛋白衍生而来 ∀体内试验同时表明 毒素

与蛋白结合的程度在感病品种中要强于在抗病品种

中 但并未找到证明毒素与蛋白特异性结合的证

据≈ ∀

• 获得了感病品种具有受体蛋白的直接

证据 认为毒素先与 ∏的蛋白结合 再转移给

∏的蛋白 ∏的蛋白能促进 ∏的蛋白与

毒素的结合 ∀随后 他们应用免疫沉淀法翻译出

∏ ∂ °的 并制备出 ⁄ 文库 ∀用限制

性蛋白水解酶进行多肽作图 表明该 ⁄ 合成的

蛋白就是 ∏ ∂ ° ∀ 核苷酸序列分析表明 该

⁄ 与甘氨酸脱羧酶多酶复合体 ° 蛋白的 ⁄

有很高的同源性 该酶是核基因编码的线粒体酶复

合物 ∀蛋白凝胶印迹分析表明 ∏ ∂ ° 可与线

粒体共纯化 ∀因此认为 ∏ ∂ ° 是甘氨酸脱羧

酶 ⁄≤ 的 ° 蛋白组分≈ ∀ 不久 √ 和

• 又研究了毒素对甘氨酸脱羧酶多酶复合体

活性的抑制作用 发现 ∏ ∂ °是 ⁄≤ 的 蛋白

组分 ∏和 ∏蛋白则与 ⁄≤ 的 × 蛋白和 蛋

白分子量大致相同 ∂2毒素可抑制活体内 ⁄≤ 的

活性 抑制体外甘氨酸2碳酸氢盐的交换 ∀研究者推

测线粒体上的 ⁄≤ 是该毒素的原初作用位点 而且

⁄≤ 可能是 ςβ基因的产物 即使不是也直接或间

接影响毒素与之互作 ⁄≤ 也可能只是 ςβ基因的

产物 而不是原初作用位点 ∀研究者还认为 ∂2毒

素进入线粒体可能需要一种载体蛋白≈ ∀ 由于

⁄≤ 是光呼吸作用中的关键因子 √ 等发现

弱光和高浓度 ≤ 可减轻 ∂2毒素诱导的病害症

状的发展 ∀这一结果为 ⁄≤ 是 ∂2毒素的作用位

点提供了生理学证据≈ ∀

1 3  玉米长蠕孢霉 × 小种毒素 ×2 ¬

许多研究表明 ×2毒素与典型的离子载体

的作用方式相似 ∀它的原初作用位点是线粒体 但

质膜也直接受到影响 如 ×2毒素可使膜电位发

生极化 并抑制 × 型玉米根部离子的吸收 ∀ ×2

毒素可抑制感病品种中 ≤ 传递进入线粒体 但对

≤ 进入微粒体泡囊却没有作用 认为 ×2毒素

的原初作用位点是感病品系线粒体膜 而不是微粒

体膜 包括液泡膜 !质膜 ∀

∏ 等研究了 ⁄≤≤⁄ 二环已基碳二亚

胺 对 ×2毒素的作用 ∀ ⁄≤≤⁄可与毒素受体上

位于疏水区段的酸性氨基酸残基结合 强烈抑制

×2毒素诱导的线粒体的膨胀 表明 ⁄≤≤⁄可以

阻断 ×2毒素与线粒体的结合 而且随 ⁄≤≤⁄浓

度的增加抑制作用增加 ∀但这种呈梯度增长的抑制

作用发生在线粒体与 ⁄≤≤⁄共孵育后 表明 ⁄≤2

≤⁄不直接与 ×2毒素作用 而是与线粒体的某一

成分作用以阻止 ×2毒素的作用 ∀ 用 ≤ 标记

⁄≤≤⁄后处理感病品种 发现 ⁄≤≤⁄作用于线粒体

×°酶复合物 ∀所以认为 ×2毒素与 ×°酶复

合物所在的 × 型品种线粒体内膜起作用 ∀
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遗传学研究表明 ≤ 2× 玉米细胞质雄性不育

以及它的感病性与 个线粒体基因 ×2 υρφ13 紧密相

连 ∀ ×2 υρφ13 基因能编码一种分子量为 ∏的多

肽 ƒ2 它可以专化性地与 ×2毒素相结

合 而 型 !≤ 型 !≥ 型玉米细胞质的线粒体中没有

这种多肽 ∀ 将 ×2 υρφ13 导入到 Ε . χολι 中 再用

×2毒素处理 发现 ×2毒素可以引起原生质

球膨胀并抑制细菌的呼吸作用 表明 Ε . χολι 对

×2毒素高度敏感≈ ∀ 种 ×2 υρφ13 的突变体 对

×2毒素不敏感 ∀ 等利用定点诱变方法确

定了 ƒ2 对毒素敏感的重要区域 发现 ⁄≤≤⁄

与 ƒ2 的 个天冬氨酸残基位点相结合 分别

位于 位和 位 而且 位是 ×2毒素与

ƒ2 作用所必需的 ∀研究还发现编码毒素敏感

性的 ⁄ 位于 ×2 υρφ13 基因的 χ端到 ≥

基因编码区 ∀进一步研究表明 ƒ2 是一个整

合膜蛋白 ∀ ƒ2 与 ×2毒素以一种特殊的方

式专化性的结合 它们的相互作用导致了亲水孔道

的形成 该孔道使线粒体内膜发生渗透 ∀ ƒ2

包含 个横跨膜的 Α2螺旋 其中 个具亲水脂性

可能与孔道形成有关 在 ≤ 2× 玉

米线粒体和 Ε . χολι 细胞中表达时 形成寡聚物 ∀

ƒ2 四聚体含有一个中心部分可组成一个 2Α2

螺旋束 该螺旋束在与毒素结合以后 可能发生结构

上的变化≈ ∀

1 4  玉米圆斑病菌毒素 ≤2 ¬

早期人们用 ≤ 标记的 ≤2毒素 处理感病玉米

细胞 发现在核蛋白 !线粒体 !叶绿体和核中都有 ≤

的存在 因而未能确定 ≤2毒素的作用位点 ∀虽然

≤2毒素可刺激呼吸作用和 ≤ 暗固定等 但这些

作用均发生在毒素处理后 ∗ 推测这是该毒素

的次级作用 即线粒体和叶绿体上无 ≤2毒素的原

初作用位点≈ ∀后来发现 ≤2毒素可改变感病品种

质膜的透性 处理后几分钟即引起负电势的增加 推

测该毒素的作用位点可能是在细胞质膜上 ∀

≤2毒素可抑制活体外玉米组蛋白脱乙酰酶

⁄ 活性 但并不影响组蛋白乙酰转移酶的活性

同时还抑制部分纯化的 ⁄ 2 ! ⁄ 2 ! ⁄活性 ∀

用 2巯基乙醇处理毒素后 毒素的环氧化物基团被

水解 抑制作用可消除 ∀体内试验表明 ≤2毒素处

理玉米胚之后 引起高度乙酰化的组蛋白 亚种

的积累 并可促使醋酸盐进入感病基因型玉米胚的

中 ∀小鸡和粘菌 πηψσαρυ μ πολψχεπηαλυ μ 中的

⁄ 也可被 ≤2毒素抑制 表明 ≤2毒素的寄主选

择性不能由它对 ⁄的抑制性而决定 认为 ≤2毒

素通过干扰可逆的组蛋白乙酰化而促使 Χ. χαρ2

βονυ μ 和玉米之间的致病相容性的建立 推测 ⁄

是 ≤2毒素的原初作用位点≈ ∀ ≤2毒素使玉米胚

和组织培养物积累核心组蛋白 和 的超乙酰

化形式 ∀组蛋白的超乙酰化以一种寄主选择性方式

发生 仅仅在 ° 玉米 基因型为 ημ / ημ 中存在

而对于 ° 玉米 基因型为 Ημ / Ημ 则不发生该

现象 ∀研究结果支持以前的推测 即 ⁄是 ≤2毒

素的作用位点≈ ∀

1 5  毒素

人们用 处理钙调素 ≤ 时发现

≤ 的酪氨酸荧光熄灭 这种熄灭现象是与 ≤

活性的丧失相联系的 暗示在 ≤ 与毒素之间发生

直接结合 ∀随后的研究又表明 毒素

的作用与 ≤ 受抑制作用有关 当用

处理玉米根部时 根部提取物中仅存在极少量有活

性的 ≤ 表明 可能在体内抑制了

≤ 即 与 ≤ 发生了共价结合 ∀

∏ 等研究推测 ≤ 中的 残基上的 Ε2
氨基与 发生反应 但并未找到确切的

位置 ∀随后 ∏和 ∏ 利用定点诱变技术确定了

在 ≤ 分子中的结合位点 ∀ 个

残基中的任何一个都可与 结合 ∀正常

情况下 仅仅 2 和 2 与 结

合 2 与 的结合阻止了 2 与

的结合 使 2 成为隐藏位点 这可

能是由于 2 和 2 非常接近 ∀ 2 是主

要的结合位点 对于 的抑制能起重要

作用 ∀当 2 被去掉后 2 可与

作用发生抑制反应 ∀ 2 是一个结合位点而

不是抑制位点 2 的突变体对 有

部分抗性 ∀当 2 和 2 或者 个 残基

都被突变后 ≤ 对 有很强的抗性 ∀

为了验证 ≤ 是否还有其它位点与

结合 研究者将植物中特有的 残基 2 和

2 引入到突变体后发现 这些残基对于

的抑制和结合活性没有影响 表明它

们不与 作用 即 2 和 2 不

是 的作用位点≈ ∀

本实验室目前已分离出玉米大斑病菌毒素的特

异性组分 正在通过静脉注射新西兰白兔制备特异

性抗体 其它的研究也在深入进行 ∀
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2  链格孢毒素的结合蛋白

2 1  菊池链格孢毒素 2 ¬

大量试验证明 2毒素最初的作用位点是质

膜 ∀ 等建立了一种 2毒素对感病日本梨

品种的作用体系 表明 2毒素的结合蛋白是一种

含2≥ 的蛋白 提出在细胞膜上具有结合位点≈ ∀

用 2毒素处理感病梨后 膜透性改变 电解质外

渗 抑制细胞 和蛋白质的新合成 使细胞中

≤∏ 和 ƒ 的含量增加 导致质膜凹陷 最后使梨

叶脉坏死 ∀用2≥ 修饰剂处理感病梨叶片后 2

毒素对质膜的作用受到抑制≈ ∀

2 2  苹果斑点落叶病菌毒素 2 ¬

° 等用 2 毒素处理苹果叶片 研究其超

微结构的变化 表明 2 毒素的作用位点可能有

个 一是质膜2细胞壁连接处 主要在胞间连丝附

近 表现在感病品种叶片以及中度抗病品种的花瓣

细胞 另一个是感病品种细胞的叶绿体 ∀电子显微

放射自显影的观察结果也支持上述结论 即在上述

部位有较多的银粒沉淀 ∀试验还发现 2 毒素

能引起 梨叶片坏死和质膜变化 但并不影

响该种梨的花瓣细胞 在该寄主上的作用位点可能

只位于质膜2细胞壁的连接处≈ ∀ 2 对感病品

种超微结构的影响 进而引发其它过程 ∀由于绿色

组织和非绿色组织对毒素的敏感性不同 ≥ ∏2

等推测叶绿体在毒素与质膜识别后的致病进程中

有信号传导作用 ∀

3  其它真菌毒素的结合蛋白

3 1  壳梭孢毒素 ƒ∏ ƒ≤2 ¬

多数研究认为 ƒ≤2毒素的作用位点为质膜 质

膜实际上是 ×° 酶离子运输复合体 ∀人们利用亲

和层析技术 !金属螯合亲和层析和阴离子交换层析

技术分别纯化了 ƒ≤2毒素结合蛋白 ƒ≤ ° ∀结果

表明为 种多肽 分子量分别为 ∏和 ∏ 而且

在 ∏处偶尔也出现 条带 ∀ 等利用 标

记 ƒ ƒ≤ 的一种衍生物 发现该毒素的作用位点

具有热不稳定性 而且可以被蛋白酶降解 从而表明

该毒素的作用位点为蛋白 ∀ ≥⁄≥2° ∞分析表明

在 ? ∏处有 个标记带≈ ∀ ƒ 和

• 将完整 ƒ≤ °2ƒ≤ 放射性配体复合物溶解后

共纯化 利用 ƒ≤ 毒素的叠氮类似物进行光亲和标

记 认为 ƒ≤ ° 是 个 ∗ ∏的多肽≈ ∀ ≥ ∏

凝胶渗透柱分析表明 ƒ≤ ° 分子量大约为 ∏∀

根据以上结论 认为 ƒ≤ °是 个寡聚体复合物 分

子量为 ∏ 其中包括上述试验得到的 ∗ ∏

的毒素结合多肽 ∀

和 研究认为 ƒ≤ 可能通过 个信

号传导途径影响 2 ×°酶 该途径中包括磷脂酶

° 和蛋白激酶 ≤ ° ≤ 而 ° 和 ° ≤ 是

有活性的 ×°结合蛋白 2蛋白 的效应子 2蛋白

则在调控配体2受体的反应中 以及效应蛋白的结合

活性方面起着重要作用 ∀ ⁄ 等研究也认为

ƒ≤ °是 信号传导链的一个组成部分 位于 ×°

结合蛋白的下游 ∀ 等研究发现 ƒ≤ 可诱导

基因的活化 可能与 ƒ≤ 受体属于 ƒ 蛋白

并有一个细胞内结合位点有关 也可能与 ƒ≤ 诱导

基因转录有关≈ ∀

3 2  轮枝孢毒素 ∂ ⁄2 ¬

以根部 !下胚轴 !子叶的质膜与 标记的 ∂ ⁄2

毒素进行试验 发现 处的质膜均与标记毒素结合

但根部质膜表现出最高的结合力 其它 处的结合

力是根部的一半 且结合的最适 为 ∗ 最

适温度为 ε ≈ ∀ ⁄∏ 和 研究表明 毒

素对抗病品种和感病品种没有选择性 但在棉花抗

病品种的原生质体上毒素的结合位点比感病品种上

多 倍 在抗病品种的原生质膜上的毒素结合位

点比感病品种多 倍 ∀这说明毒素可能在寄主与

病原物互作的防卫反应的识别与信号传导过程中起

作用 ∀但也有研究表明 ∂ ⁄2毒素可专化性作用于

马铃薯 在抗病和感病品种中引起不同的反应≈ ∀

3 3  ⁄ × 2毒素

等以 ⁄ × 2蛋白的偶连物为抗原 制备

单克隆抗体 利用免疫金2银标记和荧光标记 通过

电镜观察发现 ⁄ × 与松树胚芽细胞中的小泡囊

结合 ∀免疫印迹分析表明 毒素与分子量为 ∏的

多肽特异性结合≈ ∀随后 他们又制备出 ⁄ × 2

≥ 鼠血清白蛋白 偶连物的抗独特型抗体 利用

相同的方法 发现该抗体与受体蛋白的结合部位在

胚芽细胞的小泡囊处 免疫印迹分析结果也很相似

在 ∏处有 条主要带 但在 ∏! ∏处也出现

条比较弱的带≈ ∀

4  植物病原菌毒素结合蛋白研究中的

几个注意点

4 1  寻找有效的受体探针

在毒素结合蛋白研究中 比较经典的方法有
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种 即同位素标记和免疫标记 ∀起初 人们主要采用

同位素标记法 但发现在毒素与受体结合后无法分

清多少个结合点 不易说明受体位点的正确性 使得

很长一段时间进展不快 ∀免疫学技术的运用促进了

× °的研究 人们利用各种形式的抗体来研究受体

蛋白 ∀现在普遍认为抗独特型抗体是比较有效的受

体探针 ∀

提出了独特型抗体 和

抗独特型抗体 2 相互作用的/ 免疫网络

调节学说0 ∀ 抗原 免疫动物所产生的抗体

的 ƒ 可变区 不仅特异性的识别 分子的

某一个或几个表位 而且其本身也是抗原决定基 称

为独特型 为体内的免疫活性细胞所识别而产

生抗体 称为抗独特型抗体 抗 ∀抗 和

表位的结构相似 是 表位的分子模拟 成为

的内影像 ∀由于抗 抗体绕过

了纯化受体这一困难 因此 已被大量应用于植物激

素受体和动物细胞受体研究中 现在也逐步应用于

植物毒素受体研究中 ∀但是 抗 抗体也有它无法

克服的缺点 即 由于抗 抗体分子量比较大 无法

进入细胞内部 因此 它只能用作细胞表面受体功能

和生化研究的探针 ∀提倡应用同位素标记和免疫标

记 种方法来研究毒素结合蛋白 ∀

4 2  受体的分离纯化

受体纯化是揭示受体本质和特异性的重要手

段 但得到纯化的受体非常困难 ∀这是因为 受

体在组织中的含量极微 提纯有一定难度 受体

很容易失活 一旦失活 结合的标记配体很快就解

离 无法跟踪受体分子的去向 ∀近年来 抗受体抗体

尤其是单抗 的问世 给受体纯化开辟了新的途径 ∀

4 3  受体的亲和标记

在研究壳梭孢毒素时发现 很难得到高纯度且

较大量的结合蛋白 而且 ƒ≤ °2配体复合物稳定性

很强 但被溶解的 ƒ≤ ° 由于失去了配体非常容易

变性 ∀因此研究者利用了亲和标记技术 以确定受

体的理化性质 ∀这也是在研究其它毒素结合蛋白时

应注意的 ∀

4 4  受体分子的结构与功能研究

单抗能特异性地识别抗原大分子上的微小表

位 因此特别适于发现受体分子的微小差别 ∀用胶

体金标记单抗 可用电镜免疫组化法对膜受体的不

同表位进行定位 如 用多种识别动物 2

Α亚单位的金标单抗 绘出了 端在细胞外 !≤

端在细胞内有 个跨膜段的模型 ∀

分子生物学方法不仅能明确受体的一级结构

而且还可进一步阐明受体结构与功能之间的相互关

系 常用的是分子克隆 !核酸序列分析 !定点突变等

技术 ∀

5  研究的意义

毒素的作用位点和受体蛋白的研究是阐明寄主

与病原识别的关键 ∀每一种受体都含有相应独立的

功能域 ∀膜受体包括膜外部分 !跨膜部分和细胞内

部分 ∀毒素与膜外受体结合后 依次活化膜上的其

它活性成分 导致膜结构的变化 进而影响细胞内 !

外电解质的平衡 造成细胞死亡 ∀也可能毒素与膜

外受体结合以后 不立即发生作用而通过另一种通

道进入到细胞内部 从而引发生理生化反应 ∀同时

还伴随细胞内外的信息传递 如活性氧 的积累

与代谢等 这些影响又与植物的抗病性密切相关 ∀

受体蛋白的研究同时也会促进对感病 !抗病寄主差

异性的研究 加深对寄主选择性毒素和寄主非选择

性毒素的认识 ∀通过对侵染后不同时期的作用位点

进行跟踪检测 也可从微观上了解病害发生的过程

如镰刀菌毒素 ⁄ ! ⁄ ≈ ∀

6  展望

随着毒素受体研究的不断深入 已经明确了许

多毒素 尤其是寄主选择性毒素的作用位点和结合

蛋白 ∀在以后的研究中应侧重于结合蛋白功能方面

的研究与应用 ∀可通过蛋白序列检测推测控制该蛋

白的基因 一方面与毒素的钝化研究相联系 另一方

面与毒素的产生遗传相联系 而这些最终又都与病

害防治相联系 ∀

≈  ≥ × 2 ∏ 2

Τηε ϑουρναλ οφ Βιολογιχαλ Χηε μιστρψ

≈  ⁄ ≥ Αδϖανχε ον Πλαντ Πατηοτοξινσ ≤

≥ × ° ≤

董金皋 李树正 植物病原菌毒素研究进展 北京 中国科学技

术出版社

≈  • × ∂ ≥ √ 2 ∏

Προχεεδινγσ οφ Νατιοναλ Αχαδε μ ψ οφ Σχιενχεσ

οφ τηε Υνιτεδ Στατεσ οφ Αμεριχα

≈  ∏ ° • ⁄ ≤ √

√ ∏ 2√

Πλαντ Πηψσιολογψ
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≈  • × √ ⁄ ⁄ ∂

2 √ Πλαντ Χελλ

≈  √ ⁄ • × ¬ 2

∏ ¬ 2 √ ¬ √

Πλαντ Χελλ

≈  √ ⁄ • × ∞ ≤ √ 2 2

∏ √ Πηψσιολογιχαλ ανδ Μολεχυ2

λαρ Πλαντ Πατηολογψ

≈  ⁄ ∞ ≥ × ⁄ √ ≤ ≥ 2

Ε . χολι √2

Βιπολαρισ μ αψδισ ¬ Σχιενχε

≈  ⁄ ≤ ∏

ƒ2 ¬

≤ 2× Μετηοδσιν Ενζψμολογψ

≈  × • ⁄ °

≤ ¬ 2 √ ¬2

Χοχηλιοβολυσχαρβονυ μ . Πλαντ Χελλ

≈  ƒ • ⁄

≤2 ¬ 2

∏ ∏ ∏ Χοχηλιοβολυσ χαρβονυ μ . Πλαντ Πηψσιολογψ

≈  ∏× ∏ °

∏ ∏ 2

∏ Πλαντ Πηψσιολογψ

≈  √ ∏ 2 ¬

Αλτερναρια ¬ Κορεαν ϑ . Πλαντ

Πατηολ

≈  ∏ ≥ ∞ 2 ¬ 2

∏ Αλτερναρια αλτερνατα 2

Ανναλσοφ τηε Πηψτοπατηολογιχαλ Σο2

χιετψ οφ ϑαπαν

≈  ° ° ∏ ≥ × ∏ ×

2 ¬ ∏ Αλ2

τερναρια αλτερνατα ∏ ∏ ∏ ∏ Χαναδι2

αν ϑουρναλοφ Βοτανψ

≈  ≤ ƒ • • ƒ∏ 2

Πλαντ Πηψσιολογψ

≈  ƒ • ∞ • °

∏ ∏ √ ∏ 2 2

∏ ¬ ∏ Πλαντα

≈  √ ≥ ∂ . √ √ ∞ ∏ √ ≥ × 2

∏ Γενετικα

√

≈  ⁄∏ 2 2

¬ ∂ ∏

ΦΕΒΣ Λεττερσ

≈  ⁄∏ ≥ ∂ ∏

¬ ∏ ∏∏ Πλαντ

Χελλ Ρεπορτσ

≈  • × √ ⁄ ≥ ⁄ ≥∏ ° •

≥ ⁄ ° ≤ ° ≥ 2

¬ ⁄ ° ∏

Πηψτοπατηολογψ

≈  • × √ ⁄ ≥∏ ° • ° ≥ ° 2

∏ 2

¬ ⁄ Φοοδ ανδ Αγριχυλτυραλ Ι μ μ υνολογψ

≈  ∏ ∏ ∏ ∏ ∏

√ √ 2

∏ ƒ∏ ∏ ∏ 2

∏ Πηψσιολογιχαλ ανδ Μολεχυλαρ Πλαντ Πατηολογψ
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