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摘要#非编码 X3*-!=;=IC;UA=,X3*&=CX3*-"是一类在生物体中广泛存在的且不编码蛋白质的功能性 X3*
分子&直接在 X3*水平发挥作用&影响生物体的生命活动% 动植物 =CX3*-的研究已有大量的文献报道&而
真菌 =CX3*-的研究报道则相对较少% 近年来&随着研究技术的进步&人们在真菌中也发现了不少种类的
=CX3*-&如 -=;X3*派生的 =CX3*-’长片段 =CX3*-!?;=,=;=IC;UA=,X3*-&?=CX3*-"’干扰小 X3*!-B>??
A=.G<ZG<A=,X3*-&-AX3*-"’DA??G<双链 X3*病毒&及丝状真菌的新型 =CX3*-等% 这些 =CX3*-在真菌中具
有多种多样的生物学功能&涉及基因的转录翻译’X3*加工修饰’染色体结构稳定性&以及真菌致病性等%
因此&研究真菌 =CX3*-不仅能为了解真菌的基因表达调控系统和生长提供重要信息&也能为阐明致病性真
菌的致病机理提供新思路&对真菌性疾病的治疗具有重大意义% 本文对真菌 =CX3*-的发现’起源’分类’生
物学功能等进行了综述&以期为进一步深入研究真菌 =CX3*-提供一定的理论与研究基础%
关键词!非编码 X3*& 真菌& 生物学功能
中图分类号!7(##!!文献标识码!*!!文章编号!000&I4/0( !/0&#"0$I0%(0I0$

!!非编码 X3*! =;=IC;UA=,X3*&=CX3*"是一类
在生物体中广泛存在的不编码蛋白质的功能性
X3*分子&直接以 X3*分子形式行使其生物学功
能 (&) % 目前&人们对动植物中的 =CX3*-&特别是动
植 物 的 干 扰 小 X3*-! -B>??A=.G<ZG<A=, X3*-&
-AX3*-"和 BAC<;X3*-!BAX3*-"的结构’功能及作
用机理进行了广泛深入的研究% 虽然人们在一些真
菌中发现了参与 X3*干涉现象!X3*A=.G<ZG<G=CG&
X3*A" 的 沉 默 复 合 物 ! X3*IA=U+CGU -A?G=CA=,
C;B9?GK& X125"的各种成分&但对真菌中 =CX3*-&

特别是对具有调控功能的 =CX3*-的研究则少有报
道% 近年来&随着生物学研究技术的发展和对真菌

认识的深入&人们在真菌中也逐渐发现了不少种类
的 =CX3*-&如粟酒裂殖酵母 ! ,"/&P(1$""/$’(60".1
2(6)." -=;X3* 派 生 的 =CX3*-(/) ’ 酿 酒 酵 母
!,$""/$’(60".1".’.8&1&$." 的长片段 =CX3*-!?;=,
=;=IC;UA=,X3*-& ?=CX3*-" (# ’") ’ 芽 殖 酵 母 的
-AX3*-(4) ’DA??G<双链 X3*病毒 (%)及丝状真菌的新
型 =CX3*-($ ’&0)等% 这些 =CX3*-在真菌中行使着
广泛的生物学功能&涉及基因的转录翻译’X3*的
加工修饰’染色体结构稳定性’真菌的形态与致病性
等 (&& ’&") % 因此&真菌 =CX3*-的研究不仅能为进一
步了解真菌的基因表达调控网络和生长特性提供重
要的信息&也能为阐明致病性真菌的致病机理提供



李立平等# 真菌非编码 X3*@6微生物学报!/0&#""#!$"

新的线索&对真菌性疾病的治疗具有重要意义% 本
文对真菌 =CX3*-的发现’起源’分类和生物学功能
等进行综述&以期为未来深入研究真菌 =CX3*-提
供一定的理论与研究基础%

!"真菌中 =CX3*-的发现

V;??GO等 在 ,;".’.8&1&$.中 发 现 了 第 一 个
=CX3*I丙氨酸 .X3*&并于 &(4" 年公布了它的结
构&这也是第一个被阐明序列结构的核酸分子 (&4) %
&((/ 年& X;B>=;等 在 丝 状 真 菌 粗 糙 脉 孢 菌
!?.5’(12(’$ "’$11$"中首次发现了由转基因诱导的
基因抑制现象I7+G??A=,(&%) % &((4 年&28A+ 等也发现
了一 个 类 似 于 7+G??A=,的 现 象I非 配 对 ‘3*
!+=9>A<GU ‘3*"诱导的减数沉默 !PGA;.AC-A?G=CA=,
RO+=9>A<GU ‘3*& P2i‘" (&$) % 7+G??A=,和 P2i‘都
是早期与真菌基因表达沉默有关的现象% /00/ 年&
>̂<.G?实验室首次发现裂殖酵母的着丝粒重复区存
在 -AX3*-基因 (&() % 后来&在真菌的其它一些物种
中也发现了 X3*A现象&为真菌 =CX3*-研究揭开了
新的一页%

%"真菌 =CX3*-的发生与加工

在 以 ,; ".’.8&1&$.’ 白 假 丝 酵 母 ! @$-9&9$
$*)&"$-1"’,;2(6).和?;"’$11$ 等为代表的真菌中&
除 <X3*’.X3*’-=X3*外&由 X3*聚合酶"转录的
=CX3*-主要来源于双向转录的启动子’无核小体
区’基因编码区及一些特殊位点等 (4& $& &/& &( ’//) %
%#!"起源于双向转录启动子’无核小体区和基因编
码区的 940-(2

在酵母基因表达研究中&人们发现许多启动子
序列存在双向转录现象&即在基因组 ‘3*双链上转
录方向相反的一对相邻基因共用一个启动子元件&
该启动子也称为双向转录启动子 (/& ’//) % 3GA?等 (//)

采用基因表达系列分析和焦磷酸测序技术&发现酵
母中大量 =CX3*-起源于这种双向转录现象% j+
等 (/&)采用全覆盖微阵列技术发现 =CX3*-广泛地
分布在无核小体区域&显示 =CX3*的丰度很可能与
核小体密度存在一定对应关系% 在基因编码区内人
们也发现了由未知启动子转录的 =CX3*-% ,;
".’.8&1&$.中调控染色质结构与功能的基因发生突

变&会导致这类 =CX3*-的转录显著上升% 58G+=,
等发现当酵母细胞从完全培养基转移到基本培养基
时&部分 =CX3*-基因的表达水平会发生显著变化&
表明外部环境可能与这类神秘 =CX3*-的表达有着
密切的联系 (/#) % 另外&3GA?等还发现了一类与
BX3*同向转录的短而不稳定的 =CX3*% 这类
=CX3*从 BX3*转录起始位点上游开始转录&在达
到 BX3*编码区末端前被 3<U&63>R#62G=& 转录终
止复合物终止&从而与正常的 BX3*前体区分 (/)) %
%#%"一些特殊位点转录的 940-(2

在真菌染色体组的一些特殊位点上也存在重要
的 =CX3*-基因% ,;2(6).的 -AX3*-主要从着丝
粒重复序列区转录生成 (&() % /00( 年&‘<A==G=RG<,
等 首 先 在 芽 殖 酵 母 ,$""/$’(60".1"$1#.**&&! ,;
"$1#.**&&" 和 @;$*)&"$-1中发现了 -AX3*-% 这些
-AX3*-主要产生于重复序列&如长末端重复反转座
子!FO元件"’S;<<;元件和亚端粒重复元件 !ak元
件" 等 (4) % 我们对酵母形态和菌丝形态的 @;
$*)&"$-1的小 X3*-转录组进行了高通量测序分析&
发现 @;$*)&"$-1的 X染色体和线粒体 ‘3*上分布
着大量的 -AX3*基因&其表达的成熟 -AX3*-长度主
要为 /0 ’/) =.% 在酵母形态和菌丝形态的 @;
$*)&"$-1中&=CX3*-的种类和表达量存在着一定差
异!结果未发表"&这些差异表达的 =CX3*-很可能
在 @;$*)&"$-1的酵母形态和菌丝形态转换过程中
发挥着重要作用% TGG等则首次在 ?;"’$11$ 中发现
了存在于 <‘3*位点的新型 -AX3*-% 这类 -AX3*-
因能与 *<,;=>+.G!*bQ"家族蛋白 7‘LI/ 相互作用
而称 之 为 7‘LI/ 相 互 作 用 小 X3*-! 7‘LI/I
A=.G<>C.A=,-B>??X3*-&fAX3*-" ($) % 此外&,;2(6).
的 V6*5*R;K-=;X3*-及 5‘R;K-=;X3*-能被进
一步加工生成另一类 =CX3*-&即 -=;X3*派生的
X3*-!-=;IUG<A_GU X3*-&-UX3*-" (/) % 最新的证据
显示 -UX3*-属于一类新的 =CX3*-&在基因表达中
可能发挥重要作用 (/") % 然而&对这类 =CX3*-可能
参与的生理过程及详细作用机制&还有待进一步研
究%

."真菌 =CX3*-的种类

依据 =CX3*的表达特性&可将其分为组成型
X3*和调控型 X3*两大类% 组成型 X3*在真菌

&(%
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中是组成型表达的&保持较高的表达水平&维持着细
胞基础性结构与功能&包括 <X3*’.X3*’-=X3*及
-=;X3*等% 调控型 X3*是一类在真菌细胞中特异
性表达的且具有调控作用的 X3*分子&主要包括
-AX3*-’-UX3*-和 fAX3*-等%

依据成熟 =CX3*分子的大小&可将 =CX3*-分
为小分子 =CX3*-!-B>??=;=IC;UA=,X3*-&-=CX3*"

和长 片 段 =CX3*-!?=CX3*-" 两 大 类% 成 熟 的
-=CX3*-长度在十几到数百个核苷酸之间&包括
.X3*’ -=X3*-’ -AX3*-’ -UX3*-和 fAX3*-等$
?=CX3*-的长度在数百至数千个核苷酸之间&有的
高达上万个核苷酸% ?=CX3*-由于其功能的多样性
及重要性&而逐渐成为 =CX3*-的研究热点%

F"真菌 =CX3*-生物学功能

F#!"组成型 940-(2的功能
<X3*’.X3*’-=X3*及 -=;X3*等作为细胞中

高表达的组成型 =CX3*-&是细胞维持生存和发挥基
本功能必不可少的分子%

研究发现 -=X3*除参与形成剪接体’执行
BX3*前体剪接加工外&还具有其它功能% 例如&在
裂殖酵母中&58A=G= 等发现参与剪接体组装的 i)
-=X3*是着丝粒中 X3*A介导的异染色质基因沉默
所必需的% 着丝粒内当剪接体或亚剪接体复合物组
装发生在具有内含子的 =CX3*上时&能够促进
X3*A介导的异染色质形成 (&)) %

除了在 <X3*加工成熟过程中指导 <X3*甲基
化和假尿嘧啶化修饰外&-=;X3*还参与了包括
<X3*在 内 的 众 多 X3* 的 加 工 成 熟 (/4) % ,;
".’.8&1&$.的 -=;X3*-=X#0 是 &$2 <X3*合成所必需
的 (/%) % P><BAG<Ib;+<<AG<等发现 ,;".’.8&1&$.的 i#

与 <X3*前体 "kILF2 区的互补配对作用对 <X3*前
体切割与细胞生长起着关键性的作用 (/$) % 另外&,;
2(6).的大部分 -UX3*-富含 "ki&与其 *bQ& 蛋白
联系密切&表明组成型 X3*和调控型 X3*在起源
上存在关联性&并在功能发挥上也可能具有一定的
协调关系 (/) %
F#%"调控型 940-(2的功能

很多情况下&调控型 X3*-通过与其它 X3*
!‘3*"或蛋白质结合&形成 X3*IX3*!X3*I‘3*"

复合物或 X125来执行调控功能% 而在缺失 X3*A

的 ,;".’.8&1&$.中&=CX3*-则主要通过自身转录过

程中招募 X3*聚合酶"及转录因子时产生的局部

结构变化来影响其周边染色体结构’组蛋白修饰以

及邻近基因的表达等 (&/) %

F#%#!"940-(2影响邻近基因转录!=CX3*-的转

录能调控其邻近编码基因的转录% /004 年&V;=,>O

等发现 ,;".’.8&1&$.的M%I) BX3*表达受到从其 #k

iFX内起始转录的反义转录物的调控% 当该转录

物受抑制时&M%I) BX3*又得以转录表达 ()) % 现已

证实 M%I) 的反义转录物及另一 ?=CX3*MD>& 的转

录介导了芽殖酵母配子发生的接合型控制 (") % /00$

年& Ĝ<<G..>等发现 ,;".’.8&1&$.的 >0& 反转座子中

存在一种 X3*聚合酶"转录的反义 X3*&该 X3*

抑制 了 >0& 的 转 录 及 转 座 作 用 (/() % /0&/ 年&

+̂B,><=G<等利用单细胞成像技术发现 ,;".’.8&1&$.

的两个 =CX3*-通过调控邻近基因 HJ<&& 的转录而

在决定酵母表型方面扮演了重要角色 (#0) % 这些结

果表明 ,;".’.8&1&$.中虽无 X3*A&却存在反式作用
X3*&对基因的表达发挥着重要的调控作用% 通过

对高通量的 ,;".’.8&1&$.转录组数据进行分析&我们

发现了一批新的’明显缺乏开放阅读框的转录物%

这些转录物主要位于已知基因的附近或内含子区%

我们推测这些新发现的转录物很可能也参与了对其

邻近基因的调控过程!结果未发表"% 本课题组正

在对这些新的转录物的结构和功能进行深入研究%

F#%#%"940-(2影响染色体结构和参与异染色质

基因沉默!参与 =CX3*-转录加工的许多因子 !如
X3*聚合酶"和 3<U&63>R# 复合物"是 ,;".’.8&1&$.

异染色质基因沉默所必需的% 3<U&63>R#62G=& 终

止复合物的突变造成 =CX3*-转录的失败&而使异

染色质基因获得表达&提示 =CX3*-的转录可能参

与了异染色质基因沉默过程 (#&) % 裂殖酵母中&

X3*A则是其异染色质化所必需的 (#/ ’##) % ,;2(6).

的 -AX3*-与 *bQ蛋白结合形成 X125后通过组蛋

白甲基转移酶对 V#D( 进行甲基化修饰&来促进特

异性位点异染色质的形成% 同时&甲基化的 V#D(

会招募异染色质蛋白&最终沉默异染色体基因的转

录 (##) % h;?9G等发现&,;2(6).中参与 X3*A的成

员突变会使着丝粒重复序列区的转录物大量地累

/(%
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积&有力地证明了 X3*A不仅是异染色质化所必需

的&且对异染色质基因的沉默起着关键性作用 (#/) %

/0&0 年&V>?AC和 P;>MGU 报道了一类称之为原始小
X3*! 9<AB>?-B>??X3*-& 9<AX3*-" 的 =CX3*%

9<AX3*-源于 X3*转录物的降解产物&其合成及加

工成熟不依赖于 ‘ACG<和 X3*依赖型的 X3*聚合

酶复合物% 9<AX3*-与 *bQ& 密切相关&可以引发
X3*A和异染色质的形成% 这些发现首次回答了裂

殖酵母着丝粒周围异染色质组装与其中 -AX3*生

成之间的相互依赖性如何实现这一问题 (#)) % /0&&

年&S><>.AG,+A等发现在 ,;2(6).异染色质复制过程

中 X3*A通过释放与 ‘3*聚合酶竞争的 X3*聚合

酶"&使异染色质复制与组蛋白修饰顺利完成而促

进了异染色质基因沉默 (#") % 这进一步丰富了 X3*A

沉默异染色质基因表达的作用机制%

F#%#."940-(2调控基因表达和影响真菌生命活

动!X;B>=;等发现 7+G??A=,既能抑制转入的外源基

因&也可沉默内源基因 (&%) $28A+ 等发现 P2i‘发生

在减数分裂时期&通过非配对 ‘3*产生的 =CX3*-

来沉默同源的非配对基因 (&$& #4) % 这反映了真菌
X3*A现象的多样性及对真菌生命活动影响的重要

性 (#%) % TGG等发现的 fAX3*-能与 7‘LI/ 形成活化

的 X125复合物&在 ‘3*损伤诱发后可能参与抑制
<X3*的生成及蛋白质的合成&以保证细胞的正常

活动 ($) % 这些证据为 X3*A技术在真菌!尤其致病

性真菌"研究中的广泛应用提供了理论依据%

G"真菌 =CX3*-研究中的新发现

X3*组学研究时代的来临&使 =CX3*-研究成

为了生命科学领域的研究热点之一% 近年来&人们

采用高通量测序技术大规模分析 =CX3*-&在过去未

发现 X3*A的真菌中发现了 -AX3*-&而且在丝状真

菌中发现了与 BAX3*-类似的 X3*-(4 ’() %

G#!"真菌中 0-(;与 E;@@1+双链 0-(病毒的兼容

性
/00( 年&‘<A==G=RG<,等发现在芽殖酵母 ,;

"$1#.**&&和 @;$*)&"$-1中存在 X3*A的重要成员
‘ACG<酶和 *bQ蛋白% 他们对 ,;"$1#.**&&和 @;

$*)&"$-1中的小分子 X3*进行深度测序’染色体定

位及 X3*结构分析&发现长度为 &$ ’#0 核苷酸的
=CX3*-具有典型的 -AX3*-结构特征% 因此&这些
=CX3*-也被归类为 -AX3*-% @;$*)&"$-1的 -AX3*-

主要分布于 S;<<;元件$而 ,;"$1#.**&&中的 -AX3*-

则在长的反向重复子中异常丰富% 构建的外源双链
X3*-在 ,;"$1#.**&&内成功地沉默了报告基因的表

达&进一步证明 ,;"$1#.**&&中存在 X3*A机制% 有趣

的是&当 ,;"$1#.**&&中产生 X3*A所需的成员在 ,;

".’.8&1&$.中表达时也可使 ,;".’.8&1&$.重新建立
X3*A机制 (4) % 但到目前为止&@;$*)&"$-1中还没有

发 现 X3*A的 报 道& @; $*)&"$-1 的 *bQ&

!;<Z&(]/(0#"和非经典的 ‘ACG<!‘5X&&;<Z&(]#%(4"

似乎不足以引发 X3*A(#$) % Ĝ<=-.GA= 等的研究结果

显示&@;$*)&"$-1基因组中具有 / 个与 ,;"$1#.**&&的
‘ACG<酶同源的基因I=@D& 和 @=J& !@$-9&9$ ‘ACG<I

?AdG"% 并证实了 ‘5X& 是 <X3*及 -=X3*成熟所必

需的&但 5‘T& 的功能仍不清楚% *bQ& 的缺失几乎

对 @;$*)&"$-1生长也无影响&并没有检测到明显的
S;<<;转 座 差 异 现 象 (#() % 令 人 意 外 的 是&

‘<A==G=RG<,等的测序结果显示在没有发现 X3*A的

真菌中都存在一种称之为 DA??G<的双链 X3*病毒&

而在发现了 X3*A的真菌却没有这种病毒 (%) % 这表

明在 X3*A缺失型真菌中出现 DA??G<可能是对 X3*A

缺失的一个补充&但对这一现象详尽的解释&还需要

在不同的真菌中开展更为全面而深入的研究%

G#%"丝状真菌中的类 B;0-(20-(2及其多样化

生成途径

调控型 =CX3*-执行调控功能时通常需要 *bQ

家族蛋白的加入 ()0) % TGG等在 ?;"’$11$ 中采用免

疫共沉淀技术获得了 7‘LI/ 结合的 =CX3*-&经测

序分析而首次发现了新型 =CX3*-&即 fAX3*-% 这

类 =CX3*-主要源于 <‘3*位点&以 ‘3*损伤诱导

产生的异常 X3*-!>RG<<>=.X3*-&>X3*-"为前体&

由 X3*依赖的 X3*聚合酶 7‘LI&’‘3*解旋酶
7‘LI# 及 ‘ACG<-酶类似物!‘5TI& 和 ‘5TI/"加工生

成% 根据其前体特征及加工是否依赖 ‘ACG<酶&

fAX3*-可 分 为 类 似 于 经 典 BAX3*-的 -AX3*-

!BAX3*-I?AdGX3*-&BA?X3*-"和 ‘ACG<非依赖型的
-AX3*-! ‘ACG<IA=UG9G=UG=.-AX3*-& UA-AX3*-" (() %

BA?X3*-具有发夹结构的前体% 按照加工成熟路线

#(%
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的不同&BA?X3*-可细分为以 BA?XI&’BA?XI/’BA?XI#

和 BA?XI) 为代表的四种类型#BA?XI& 的生成依赖于
‘ACG<&也需要 7‘LI/ 及 7‘LI/ 相作用外切酶$BA?XI
# 的合成与植物 BAX3*-最相似&仅需要 ‘ACG<$令人
惊讶的是&BA?XI/ 的产生不依赖 ‘ACG<&但需要 7‘LI
/ 或一些未知因子的参与$而 BA?XI) 显示出对 ‘ACG<

的部分依赖性&在 ‘ACG<突变体中 BA?XI) 的表达量
只是有所下降而已&表明有其它包含某些 X3*内切
酶的途径参与了 BA?XI) 的生成% 与 BA?X3*-不同&
UA-AX3*-源于双链转录物&由一条非依赖于 ‘ACG<

的途径加工形成% 但是&BA?X3*-和 UA-AX3*-最终
都通过与 7‘LI/ 结合形成活化的复合物&在细胞中
发挥作用% 这些结果表明真菌 -AX3*-具有多样化
的生成途径 ((& )0) % /0&/ 年&黄博实验室首先在病原
性真菌黑僵菌!%.#$’/&P&56$-&1(2*&$.&%;$-&1(2*&$."

中发现了许多新的 BA?X3*-()&) % 这些 BA?X3*-可能
在 %;$-&1(2*&$.的菌丝生长及孢子发生过程中起着
重要 的 调 控 作 用% 这 是 第 一 次 在 肉 座 菌 目
!VO9;C<G>?G-"中发现 BA?X3*-的报道&为未来 %;
$-&1(2*&$.基因调控网络的研究提供了重要的信息%

与动植物中的 =CX3*-相比&真菌 =CX3*-有其
显著的特点% 从 =CX3*-在基因组中的分布来看&

动植物的 =CX3*-基因广泛分布于基因组中&而目
前在真菌中发现的 =CX3*-主要分布在基因组重复
序列区’逆转座子或 <‘3*位点等 (/& 4& $& &() $从功能
上看&动植物的 =CX3*-!尤其 -AX3*-和 BAX3*-"

在生命体各个阶段均发挥着重要的调控作用&而且
X3*A所需的 X125各种成分的缺失会导致 X3*A介
导的基因表达调控出现障碍&对动植物的正常生长
产生比较严重的影响% 然而&对于具有 -AX3*-和
X125各种成分的一些真菌 !如 @;$*)&"$-1"&敲除
X125中 *bQ成分的菌株仍可正常生长 (#() &提示真
菌中 -AX3*-对基因的表达调控途径与动植物不完
全相同% 另外&?;"’$11$ 的BA?X3*-在‘3*损伤时
发挥作用&而 E9.Q/ 或 BA?X3*-缺失型菌株在自然
条件下生长不受影响 (( ’&0) &表明真菌 BA?X3*-有着
与动植物中 BAX3*-不同的功能%

)"问题与展望

近年来&真菌 =CX3*-的研究受到了越来越多

的关注% 尽管生物学技术的进步与不断更新使很多
新的 =CX3*-被发现&但同时尚有不少问题需要进

一步阐明#!&"-AX3*’BA?X3*和 UA-AX3*等的完整

调控网络是怎样的&还有哪些 X3*内切酶参与了
BA?XI) 的生成$!/"X125中除了 *bQ和 =CX3*-外

还有哪些至关重要的成员$除依赖 *bQ蛋白家族的
-AX3*外&是否存在非依赖 *bQ蛋白发挥基因沉默
作用的 -AX3*$!#"DA??G<双链 X3*病毒与 X3*A的

不兼容性能够很好地解释 X3*A缺失型真菌中的
=CX3*-调控现象% 但是&如果 @;$*)&"$-1中不
X3*A存在&那么 @;$*)&"$-1的 5‘T& 和 *bQ& 究竟
有何功能% 这些问题很可能成为未来真菌 =CX3*-

研究的热点问题&对于这些问题的解析将为功能
X3*研究领域带来新的突破%

在对致病性真菌如皮炎芽生菌和荚膜组织胞浆

菌的研究中&3GBGCGd 等发现通过 X3*A技术沉默

组蛋白激酶 ‘XD&&可以调控这两种真菌形态的变
化及毒性基因的表达&达到降低其致病性的目

的 (&&) % 这为真菌性疾病的治疗提供了新思路&采用
X3*A技术可望为未来真菌性疾病的治疗提供新的

手 段% 最 新 的 国 内 研 究 结 果 显 示 在 黄 青 霉
!3.-&"&**&56"/’01(+.-56"中利用 X3*A技术沉默其

几丁质合成酶基因 "/1) 的表达&不仅可以改变黄青

霉的形态&更大大提高了青霉素的产量 ()/) &进一步

表明 X3*A技术在真菌研究中具有广阔的应用前
景%

参考文献
( & ) LUUO2X@3;=IC;UA=,X3*,G=G->=U .8GB;UG<= X3*

[;<?U@?$#5’.D.8&.G1L.-.#&"1& /00&& /!&/"# (&(I(/(@

( / ) F>Z.XE& b?>M;_L*& T>--B>== F& V>O>-8AM>dAa&

5><=A=CAY& P>..ACd E2@ 2B>??X3*- UG<A_GU Z<;B

-=;X3*-@D?!& /00(& &"!%"# &/##I&/)0@

( # ) P><.G=- E*& T>9<>UG T& WA=-.;= J@ 1=.G<,G=AC

.<>=-C<A9.A;= A-<Gf+A<GU .;<G9<G--.8G ,$""/$’(60".1

".’.8&1&$.2LX# ,G=G@?$#5’.& /00)& )/( !4((&"# "%&I

"%)@

( ) ) V;=,>O5J& b<A->ZAYT& b>?A.-dAF& JA=d bX@*=.A-G=-G

.<>=-C<A9.A;= C;=.<;?-CG??Z>.GA= ,$""/$’(60".1".’.8&1&$.;

@.**& /004& &/%!)"# %#"I%)"@

( " ) _>= WG<_G= JE& 3G+G<.b& VG=U<ACd 3& T><UG=;A-*&

)(%



李立平等# 真菌非编码 X3*@6微生物学报!/0&#""#!$"

+̂<>.;[-dA2& _>= Q+UG=>><UG= *& Y<ABA,P& *B;= *@

F<>=-C<A9.A;= ;Z.[; ?;=, =;=C;UA=, X3*-BGUA>.G-

B>.A=,I.O9GC;=.<;?;Z,>BG.;,G=G-A-A= R+UUA=,OG>-.@

@.**& /0&/& &"0!4"# &&%0I&&$&@

( 4 ) ‘<A==G=RG<,1*& WGA=RG<,‘L& jAGDF& P;[G<EY&

W;?ZGDV& JA=d bX& >̂<.G?‘Y@X3*AA= R+UUA=,OG>-.@

,"&.-".& /00(& #/4!"("/"# "))I""0@

( % ) ‘<A==G=RG<,1*& JA=d bX& >̂<.G?‘Y@5;B9>.ARA?A.O[A.8

dA??G<GK9?>A=-.8G<A-G;ZX3*AIUGZACAG=.Z+=,A@,"&.-".&

/0&&& ###!40)("# &"(/@

( $ ) TGGV5& 58>=,22& 58;+U8><O2& *>?.;*Y& P>A.AP&

>̂BZ;<U ‘V& TA+ a@fAX3* A->=G[ .O9G;Z-B>??

A=.G<ZG<A=,X3*A=U+CGU RO‘3*U>B>,G@?$#5’.& /00(&

)"(!%/))"# /%)I/%%@

( ( ) TGGV5& TAT& b+ W& j+G S& 5<;-.8[>A.G 2D&

YG<.-GB?AUA-*& TG[A-S*& J<GA.>,P& 2G?dG<Li& PG??;

55& TA+ a@‘A_G<-G9>.8[>O-,G=G<>.GBAC<;X3*I?AdG

X3*->=U ‘ACG<IA=UG9G=UG=.-B>??A=.G<ZG<A=,X3*-A=

Z+=,A@%(*."5*$’@.**& /0&0& #$!4"# $0#I$&)@

(&0) 58>=,22& S8>=,S& TA+ a@X3*A=.G<ZG<G=CG9>.8[>O-

A= Z+=,A# BGC8>=A-B->=U Z+=C.A;=-@!--5$*D.8&.G(B

%&"’()&(*(+0& /0&/& 44# #0"I#/#@

(&&) 3GBGCGd E5& W+.8<AC8 P& D?GA= 2̂@b?;R>?C;=.<;?;Z

UAB;<98A-B>=U _A<+?G=CGA= Z+=,A@,"&.-".& /004& #&/

!"%%#"# "$#I"$$@

(&/) V><<A-;= X̂& a>M,>= Q& D<GR-EL@TAZG[A.8;+.X3*A#

=;=C;UA=,X3*->=U .8GA<Z+=C.A;=-A= ,$""/$’(60".1

".’.8&1&$.;F&("/.6&1#’0$-9 @.**F&(*(+0& /00(& $%!""#

%4%I%%(@

(&#) V+A-A=,> DT& L?,A= 25@ 2B>?? X3*IUA<GC.GU

8G.G<;C8<;B>.A= Z;<B>.A;= A= .8GC;=.GK.;ZUG_G?;9BG=.#

[8>.Z?AG-BA,8.?G><= Z<;B ZA--A;= OG>-.@F&("/&6&"$ .#

F&(2/01&"$ !"#$& /00(& &%$(!&"# #I&4@

(&)) 58A=G= P& P;<A.>P& J+d+B+<>D& F>=AF@1=_;?_GBG=.

;Z .8G -9?ACG;-;B>? i) -B>?? =+C?G>< X3* A=

8G.G<;C8<;B>.AC ,G=G -A?G=CA=, >. ZA--A;= OG>-.

CG=.<;BG<G-@>/.K(5’-$*(BF&(*(+&"$*@/.6&1#’0& /0&0&

/$"!$"# "4#0I"4#$@

(&") 2ABBG<J& +̂-C>A=;*& D;-Î<>+= 15& D>,>=-dO*&
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