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摘要: 【目的】为从天敌病原生物方面探索外来入侵植物南美蟛蜞菊的生物防治ꎬ对新发现的南美蟛蜞菊

霜霉病进行病原鉴定和系统发育分析ꎮ 【方法】在广东省广州市对南美蟛蜞菊霜霉病的发生及危害情况

进行调查ꎬ并通过病害症状识别、病原显微形态记录与比较、病原菌及其近似种 ＩＴＳ 序列结构比较、ＬＳＵ
序列和 ＩＴＳ 序列系统发育分析ꎬ对南美蟛蜞菊霜霉病病原进行鉴定和系统发育分析ꎮ 【结果】南美蟛蜞菊

霜霉病在广州零星发生ꎬ但该病害在华南农业大学校园内发生较严重ꎬ发病率达 ５０％ ~７０％ꎬ病情指数为

３０~３５ꎮ 经鉴定ꎬ其病原菌为南美蟛蜞菊单轴霉ꎬ是国内一新记录种ꎮ 基于病原菌 ＬＳＵ 序列和 ＩＴＳ 序列

的系统发育分析显示ꎬ侵染菊科植物的单轴霉属菌种聚在一个分枝ꎬ亲缘关系密切ꎬ与侵染其他不同科寄主植物的单轴霉

亲缘关系较远ꎮ ＩＴＳ 序列结构比较显示ꎬ寄生于菊科向日葵族植物的单轴霉属菌种的 ＩＴＳ２ 区包含多个重复序列ꎬ不同菌种

间的 ＩＴＳ２ 区重复序列相似度不同ꎬ说明侵染菊科向日葵簇植物的单轴霉属菌物可细分成多个种ꎬ而不是只有向日葵单轴

霉ꎮ 【结论】广州发生的南美蟛蜞菊霜霉病是该寄主上首次正式报道的病害ꎬ鉴定的病原菌也是国内一新记录种ꎻ寄生在菊

科植物上的单轴霉属种类不尽相同ꎬ但亲缘关系紧密ꎮ
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　 　 南美蟛蜞菊 Ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａ ｔｒｉｌｏｂａｔａ (Ｌ.) Ｐｒｕｓｋｉ
[异名 Ｗｅｄｅｌｉａ ｔｒｉｌｏｂａｔａ (Ｌ.) Ｈｉｔｃｈｃ.]又名三裂叶蟛

蜞菊ꎬ是菊科向日葵族蟛蜞菊属的多年生草本植

物ꎬ原产于南美洲及中美洲地区ꎬ于 ２０ 世纪 ７０ 年

代作为地被绿化植物引进我国(吴彦琼等ꎬ２００５)ꎮ
南美蟛蜞菊对环境的适应性超强ꎬ不仅可通过化感

作用强烈抑制其周围植物的生长 (柯展鸿等ꎬ
２０１４)ꎬ还可以利用其内生丛枝菌根真菌促进自身

生长ꎬ增强自身对本地植物的竞争优势(祁珊珊等ꎬ
２０２０)ꎬ并能改善土壤营养环境ꎬ提高土壤肥力ꎬ形
成对自身生长有利的微环境(全国明等ꎬ２０１６)ꎬ从
而快速在栖息地形成优势种群ꎬ因此也被认为是最

具威胁的 １００ 个外来入侵物种之一 (辜睿等ꎬ
２０２０)ꎮ 近年来ꎬ南美蟛蜞菊在我国东南沿海省

(区)(福建、广东、广西和海南等)迅速定殖并不断

扩散ꎬ对其周边生物多样性及生态环境造成巨大影

响和潜在威胁(Ｑｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ
目前ꎬ南美蟛蜞菊的治理主要采取人工清除、

化学防治和生物防治等方法ꎮ 人工清除效果显著ꎬ
但需耗费大量人力物力ꎮ 在我国广泛使用的化学

除草剂莠去津虽然对南美蟛蜞菊防控效果较好ꎬ但
因其高残留和高污染已经被欧盟国家禁用(田学军

等ꎬ２０１６)ꎮ 已有研究表明ꎬ施用不同浓度的百草

枯、草甘膦和稳杀得化学除草剂短期内对蟛蜞菊化

感作用的影响有限ꎬ反而在一定程度上促进了蟛蜞

菊的入侵(李光义等ꎬ２０１０)ꎬ因而应用化学农药控

制南美蟛蜞菊还有待进一步研究ꎮ 生物防治目前

主要是利用本土植物的化感作用(柯展鸿等ꎬ２０１４ꎻ
袁伟影等ꎬ２０１７)和利用本土植物对其生态位的竞

争(周雨露等ꎬ２０１６)抑制其生长ꎮ 虽然利用天敌限

制入侵植物的生长和蔓延是较为理想的防控方法ꎬ
但南美蟛蜞菊病虫害种类较少ꎬ在我国未见其病害

报道ꎮ 因此ꎬ调查南美蟛蜞菊上自然发生的病害并

鉴定其病原ꎬ对于挖掘其生防微生物资源、探索生

物防治途径具有重要意义ꎮ
核糖体 ＤＮＡ(ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ＤＮＡꎬ ｒＤＮＡ)序列包括

１８Ｓ 小亚基编码区( ｓｍａｌｌ ｓｕｂｕｎｉｔꎬ ＳＳＵ)、内转录间

隔区(ｉｎｔｅｒｎａｌ ｔｒａｎｓｃｒｉｂｅｄ ｓｐａｃｅｒꎬ ＩＴＳ)和 ２８Ｓ 大亚基

编码区(ｌａｒｇｅ ｓｕｂｕｎｉｔꎬ ＬＳＵ)序列ꎬ这 ３ 种序列是常

用的真菌鉴定分子标记(Ｒａｊａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 其中ꎬ

ＩＴＳ 序列更是被称作真菌的条形码标记ꎬ广泛应用

于种及种下分类水平的真菌鉴定和系统发育分析

(Ｓｃｈｏｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 含有 Ｄ１ 和 Ｄ２ 高变异区的

ＬＳＵ 序列ꎬ单独或与 ＩＴＳ 序列结合时ꎬ也可用于真

菌和卵菌的物种鉴定(Ｒａｊａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ꎻ Ｒｉｅｔｈｍüｌｌｅｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００２)ꎮ 本研究对广州南美蟛蜞菊病害发生

情况进行调查ꎬ并通过对病原菌 ＩＴＳ 和 ＬＳＵ 序列进

行克隆、测序和系统发育分析ꎬ对南美蟛蜞菊霜霉

病病原进行分子鉴定ꎬ明确侵染菊科植物的单轴霉

属不同种之间的系统发育关系ꎮ

１　 材料与方法
１.１　 病害调查及标本采集

２０２０ 年 ８ 月—２０２１ 年 ８ 月ꎬ在广东省广州市

天河区、白云区各森林公园以及华南农业大学校

园ꎬ对南美蟛蜞菊病害的发生及危害情况进行调

查ꎬ对发现的霜霉病采用 ５ 点取样法ꎬ每个点随机

取 ２０ 株进行发病率和病情指数统计ꎮ 以病害发生

的严重程度划分病情级数:０ 级为整株叶片无病斑ꎻ
１ 级为植株下部小于等于 １０％的叶片上有少量病

斑ꎻ２ 级为大于 １０％ꎬ小于等于 ３０％的植株叶片上

有病斑ꎻ３ 级为大于 ３０％ꎬ小于等于 ６０％的叶片有

病斑ꎻ ４ 级为大于 ６０％的叶片有病斑ꎮ 以 ５ 个取样

点的平均发病率和病情指数(方仲达ꎬ１９９８)评估调

查地点南美蟛蜞菊霜霉病发生情况ꎮ 采集症状典

型的病叶及带病植株ꎬ带回实验室进行病原鉴定ꎮ
１.２　 病害症状观察

对采集的蟛蜞菊霜霉病病害标本进行症状观

察ꎬ记录病斑颜色、大小、发病部位ꎮ
１.３　 病原菌形态鉴定

选择具有典型症状的新鲜叶片样本ꎬ在发病叶

片背面刮取霉层制成临时玻片置于光学显微镜(Ｏ￣
ｌｙｍｐｕｓ ＢＸ５３)下ꎬ观察病原菌的形态ꎬ并记录病原

菌的孢囊梗、孢子囊大小和形状等形态特征ꎮ 根据

霜霉菌形态特征及寄主范围进行病原菌属的鉴定

(余永年ꎬ１９９８ꎻ Ｃｈｏｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９ꎻ Ｖｏｇｌｍａｙｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ
１.４　 病原菌 ｒＤＮＡ￣ＩＴＳ 及 ＬＳＵ 序列扩增及分析

刮取并收集蟛蜞菊霜霉病叶背面的霉层ꎬ利用

真菌 ＤＮＡ 抽提试剂盒 (货号:Ｄ３３９０ － ０４ꎬＯｍｅｇａ
Ｂｉｏ￣Ｔｅｋ)提取病原菌的 ＤＮＡꎮ 使用引物 ＩＴＳ１(５′￣

７５１　 第 ２ 期 李华洪等: 南美蟛蜞菊霜霉病病原鉴定及系统发育分析



 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

ＴＣＣＧＴＡＧＧＴＧＡＡＣＣＴＧＣＧＧ￣３′) 和 ＩＴＳ４ ( ５′￣ＴＣ￣
ＣＴＣＣＧＣＴＴＡＴＴＧＡＴＡＴ￣ＧＣ￣３′)进行 ＩＴＳ 序列扩增

(Ｒａｊａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎻ引物 ＬＲ０Ｒ(ＡＣＣＣＧＣＴＧＡＡＣＴ￣
ＴＡＡＧＣ) 和 ＬＲ７ ( ＴＡＣＴＡＣＣＡＣＣＡＡＧＡＴＣＴ) 进 行

ＬＳＵ 序列的扩增(Ｍｃｔａｇｇａｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ ＰＣＲ 反

应体系为 ２０ μＬꎬ其中 Ｔａｑ ＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ１０ μＬꎬ模
板 ＤＮＡ１ μＬꎬ上下游引物各 １ μＬꎬｄｄＨ２Ｏ ７ μＬꎮ
ＰＣＲ 反应程序为:９５ ℃预变性 ３ ｍｉｎꎻ９４ ℃变性 ３０
ｓꎬ５５ ℃退火 ３０ ｓꎬ７２ ℃延伸 １ ｍｉｎꎬ３５ 个循环ꎬ１６ ℃
保存ꎮ

将 ＰＣＲ 产物进行电泳检测ꎬ如产物单一则对

ＰＣＲ 产物直接进行回收、纯化备用ꎮ 将纯化得到的

ＰＣＲ 产物用试剂盒(货号:Ｄ１０１ꎬＴＡＫＡＲＡ)进行 Ｔ
克隆ꎬ操作方法:在微量离心管中分别加入 ｐＭＤ１８￣
Ｔ 载体 １ μＬꎬ目标 ＤＮＡ ４ μＬ 和 ５ μＬ 的溶液 Ｉꎬ混匀

后置于 １６ ℃过夜ꎻ将连接好的反应体系全部加入

到 １００ μＬ 的 ＪＭ１０９ 大肠杆菌的感受态细胞中混匀

后ꎬ置于冰上放置 ３０ ｍｉｎꎬ再将其置于 ４２ ℃下热激

４５ ｓꎬ然后在冰中放置 １ ｍｉｎꎬ加入 ８９０ μＬ ＬＢ(ｌｕｒｉａ￣
ｂｅｒｔａｎｉ)培养液ꎬ３７ ℃振荡培养 ６０ ｍｉｎꎬ将培养液涂

布在含有氨苄青霉素的 ＬＢ 平板培养基上 ３７ ℃培

养 １２ ｈꎬ挑取白色菌落ꎬ使用菌落 ＰＣＲ 法确定载体

中插入片段的长度大小ꎬ选取 ６ 个正确的克隆送生

工生物工程(上海)股份有限公司测序得到 ＩＴＳ 和

ＬＳＵ 序列ꎮ
将获得的 ＩＴＳ 和 ＬＳＵ 序列分别在 ＮＣＢＩ 网上进

行序列比对ꎬ下载与之相似性高的相关序列ꎬ以马

铃薯 晚 疫 病 菌 致 病 疫 霉 Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｉｎｆｅｓｔａｎｓ
(Ｍｏｎｔ.) ｄｅ Ｂａｒｙ 和 荔 枝 霜 疫 霉 Ｐｅｒｏｎｏｐｈｙｔｈｏｒａ
ｌｉｔｃｈｉｉ Ｃｈｅｎ ｅｘ Ｋｏ ｅｔ ａｌ.作为外围群ꎬ应用 ＭＥＧＡ ７
系统发育软件的最大似然法(Ｋｕｍａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)分
别构建基于 ＬＳＵ 和 ＩＴＳ 序列的系统发育树ꎬ其中自

展支持重复 １０００ 次ꎮ 根据向日葵霜霉病菌 Ｐ. ｈａｌ￣
ｓｔｅｄｉｉ (Ｆａｒｌ.) Ｂｅｒｌ. ＆ Ｄｅ Ｔｏｎｉ 的 ＩＴＳ 结构分析方法

(Ｓｐｒｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６ꎻ Ｔｈｉｎｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎬ结合序列

的同源比对结果ꎬ对分离自南美蟛蜞菊上的霜霉病

菌 ＩＴＳ 序列进行结构注释ꎮ

２　 结果与分析
２.１　 病害调查结果

病害调查结果发现ꎬ南美蟛蜞菊霜霉病在广州

火炉山、白云山和天鹿湖等森林公园零星发生ꎬ但
在华南农业大学校内发生较严重ꎬ发病较重的地块

发病率可达 ５０％~７０％ꎬ病情指数达 ３０~３５ꎬ病害严

重限制了发病植株下部叶片的生长ꎮ 病害一般发

生在植株下部荫避区ꎬ发病初期叶子正面出现不规

则的淡黄色病斑ꎬ病健交界处清晰可见ꎬ病斑直径

１.０~５.５ ｍｍ(图 １Ａ)ꎬ叶背面出现清晰可见的白色

霉层(图 １Ｂ、Ｃ)ꎮ 发病后期叶面病斑变灰褐色ꎬ叶
片病组织变薄并坏死(图 １Ｄ)ꎬ直至整个叶片逐渐

死亡ꎬ叶背面霉层消失ꎮ

图 １　 南美蟛蜞菊霜霉病症状
Ｆｉｇ.１　 Ｓｙｍｐｔｏｍｓ ｏｆ ｄｏｗｎｙ ｍｉｌｄｅｗ ｏｎ Ｓ. ｔｒｉｌｏｂａｔａ

Ａ:病害叶部症状(正面)ꎻ Ｂ 和 Ｃ:病害叶部症状(背面)ꎻ
Ｄ:病害在田间的症状ꎮ

Ａ: Ｄｉｓｅａｓｅ ｓｙｍｐｔｏｍｓ ｏｎ ｌｅａｆ (ｕｐｓｉｄｅ)ꎻ Ｂ ａｎｄ Ｃ: Ｄｉｓｅａｓｅ ｓｙｍｐｔｏｍｓ
ｏｎ ｌｅａｆ (ｄｏｗｎｓｉｄｅ)ꎻ Ｄ: Ｄｉｓｅａｓｅ ｓｙｍｐｔｏｍｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ.

２.２　 病原菌形态学特征

由图 ２ 可见ꎬ南美蟛蜞菊霜霉病病原孢囊梗从

气孔伸出ꎬ无色ꎬ有隔膜ꎬ常为直角或近直角的单轴

分枝ꎬ长 ２６０.０ ~ ５００.０ μｍꎬ宽 １２.０ ~ １３.５ μｍꎬ孢囊

梗单轴分枝 ３ 次ꎬ分枝宽 ６.５ ~ ８.５ μｍꎬ分枝末端较

尖细ꎮ 孢子囊着生在孢囊梗上ꎬ呈椭圆形或卵圆

形ꎬ乳突不明显ꎬ表面光滑ꎬ无色ꎬ大小(长×宽)为

(１７.５~２５.０) μｍ× (１２.０ ~ １８.０) μｍꎮ 根据寄生在

菊科植物上的霜霉病菌记录ꎬ共有 ３ 种单轴霉属菌

物ꎬ分别是寄生在苍耳 Ｘａｎｔｈｉｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ Ｐａｔｒｉｎ ｅｘ
Ｗｉｄｄｅｒ 上的苍耳单轴霉 Ｐ. ａｎｇｕｓｔｉｔｅｒｍｉｎａｌｉｓ Ｎｏｖｏｔ.、
寄生在向日葵 Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ Ｌ.和金光菊 Ｒｕｄ￣
ｂｅｃｋｉａ ｌａｃｉｎｉａｔａ Ｌ.上的向日葵单轴霉 Ｐ. ｈａｌｓｔｅｄｉｉ 和澳

大利亚报道的寄生在南美蟛蜞菊上的蟛蜞菊单轴霉

Ｐ. ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａｅ Ｍｅｔａｇｇａｒｔ ＆ Ｒ. Ｇ. Ｓｈｉｖａｓ (余永年ꎬ
１９９８ꎻ Ｋｏｍｊáｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７ꎻ Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０ꎻ Ｍｃｔａｇｇａｒｔ
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ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 本菌孢囊梗比向日葵单轴霉的稍短ꎬ
游动孢子囊更趋近于圆形且较小ꎬ与寄生在菊科植

物上的另外 ２ 种单轴霉形态非常相近ꎬ根据其寄主

拟鉴定为蟛蜞菊单轴霉ꎮ

图 ２　 南美蟛蜞菊霜霉病病原形态特征
Ｆｉｇ.２　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐ. ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａｅ

ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｏｎ Ｓ. ｔｒｉｌｏｂａｔａ
Ａ:具分枝的孢囊梗ꎻＢ:游动孢子囊ꎮ

Ａ: Ｓｐｏｒａｎｇｉｏｐｈｏｒｅ ｗｉｔｈ ｂｒａｎｃｈｅｓꎻ Ｂ: Ｓｐｏｒａｎｇｉａ.

２.３　 系统发育分析

克隆测序得到南美蟛蜞菊霜霉病病原物的

ＬＳＵ 序列(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＭＷ２９８１５５)ꎬ在 ＮＣＢＩ
网上进行序列比对ꎬ结果显示:本菌(２￣ＬＳＵ)与来自

澳大利亚的南美蟛蜞菊上霜霉病菌 Ｐ. ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏ￣
ｌａｅ 相似性最大ꎬ达到 ９９.８６％ꎮ 而基于 ＬＳＵ 序列的

系统发育分析(图 ３)显示ꎬ本菌与寄生在菊科植物

向日葵和金光菊上的向日葵单轴霉同样紧密地聚

在一个分枝上ꎬ与寄生菊科植物苍耳上的苍耳单轴

霉和牛蒡 Ａｒｃｔｏｔｉｓ ｓｐ.上的马氏单轴霉 Ｐ. ｍａｊｅｗｓｋｉｉ
Ｃｏｎｓｔａｎｔ. ＆ Ｔｈｉｎｅｓ 以及寄生于伞形科植物上的细

叶芹单轴霉 Ｐ. ｃｈａｅｒｏｐｈｙｌｌｉ (Ｃａｓｐ.) Ｔｒｏｔｔｅｒ 和雪白

单轴霉 Ｐ. ｎｉｖｅａ (Ｕｎｇｅｒ) Ｓｃｈｒöｔ.较远地聚在一枝ꎬ
且自展支持率较低ꎮ 致病疫霉和荔枝霜疫霉在

ＬＳＵ 系统发育分析中与单轴霉属的其他种在最外

围聚在一起ꎮ

图 ３　 基于 ＬＳＵ 序列单轴霉属真菌种的系统发育树
Ｆｉｇ.３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｆｒｏｍ ａ ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＬＳＵ ｒｅｇｉｏｎ

　 　 对寄生在不同科属植物上的单轴霉 ＩＴＳ 序列

系统发育分析结果(图 ４)显示ꎬ有 ３ 个自展支持率

较高的分枝:分枝Ⅰ将本菌( ＩＴＳ 序列的登录号:
ＭＷ３０６６６４)与寄生在菊科植物上的向日葵单轴霉

和苍耳单轴霉聚在一起ꎬ说明这 ３ 个菌株亲缘关系

密切ꎬ然而ꎬ同源比对结果显示ꎬ本菌与向日葵单轴

霉 ＩＴＳ 序列相似度只有 ８９％ꎬ与苍耳单轴霉相似度

为 ７８％ꎻ分枝Ⅱ将侵染伞形科植物的细叶芹单轴霉

和雪白单轴霉聚在一枝ꎻ分枝Ⅲ是侵染牻牛儿苗科

老鹳草属植物的 ４ 个不同种的单轴霉(老鹳草单轴

霉 Ｐ. ｇｅｒａｎｉｉ (Ｐｅｃｋ) Ｂｅｒｌ. ＆ Ｄｅ Ｔｏｎｉꎬ 林生老鹳草

单轴霉 Ｐ. ｇｅｒａｎｉｉ￣ｓｙｌｖａｔｉｃｉ Ｓｖｕｌ. ＆ Ｏ. Ｓｖｕｌ.ꎬ 微小

单轴霉 Ｐ. ｐｕｓｉｌｌａ (ｄｅ Ｂａｒｙ) Ｊ. Ｓｃｈｒöｔ.和威氏单轴霉

Ｐ. ｗｉｌｓｏｎｉｉ Ｖｏｇｌｍａｙｒꎬ Ｆａｔｅｈｉ ＆ Ｃｏｎｓｔａｎｔ.)ꎮ 由此可

见ꎬ除了侵染凤仙花的凤仙花单轴霉 Ｐ. ｏｂｄｕｃｅｎｓ
(Ｊ. Ｓｃｈｒöｔ.) Ｊ. Ｓｃｈｒöｔ.和侵染葡萄的葡萄生单轴霉

Ｐ. ｖｉｔｉｃｏｌａ (Ｂｅｒｋ. ＆ Ｍ. Ａ. Ｃｕｒｔｉｓ) Ｂｅｒｌ. ＆ Ｄｅ Ｔｏｎｉ
在较远的地方与侵染菊科植物的单轴霉聚在一枝

外ꎬＩＴＳ 序列系统发育分析可以较好地区分寄生在

不同科属植物上的单轴霉ꎬ并且不与外围群聚在一

个分枝上ꎮ
２.４　 序列结构及相似性比较分析

通过对来自南美蟛蜞菊和向日葵上的霜霉病

菌 ｒＤＮＡ￣ＩＴＳ 序列进行同源比对ꎬ构建该序列结构

示意图ꎬ结果(图 ５)显示ꎬ本研究克隆测序得到蟛

蜞菊霜霉病菌 ＩＴＳ 序列长为 ２２２８ ｂｐꎬＩＴＳ２ 含有 ３
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个重复的序列(ＰｓＲ１－ＰｓＲ３)ꎬ该结构与来自向日葵

霜霉病菌的 ＩＴＳ 序列相似ꎬ不同的是后者含有 ４ 个

重复序列(ＰｈＲ１－ＰｈＲ４)ꎮ 正因为含有多个重复序

列才使得这 ２ 种病原菌的 ＩＴＳ 序列显著长于其他

病原菌的 ＩＴＳ 序列ꎮ 二者重复序列相似度比较结

果如表 １ 所示ꎬ蟛蜞菊霜霉病菌 ＩＴＳ 序列自身的重

复序列相似度达 ９０％以上ꎬ而与向日葵霜霉病菌

ＩＴＳ 的重复序列相似度为 ８３.４％ ~ ８９.０％ꎬ平均为

８５.９％ꎬ可见二者重复序列之间还有一定的差异ꎮ
在 ＩＴＳ 序列注释的基础上ꎬ结合 ＩＴＳ 序列和 ＬＳＵ 序

列的系统发育分析ꎬ本研究认为ꎬ获得的南美蟛蜞

菊霜霉病菌与向日葵霜霉病菌分属不同的种ꎬ根据

寄主的属及形态特征将其鉴定为蟛蜞菊单轴霉 Ｐ.
ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａｅꎮ

图 ４　 基于 ＩＴＳ 序列单轴霉属真菌种的系统发育树
Ｆｉｇ.４　 Ｐｈｙｌｏｇｒａｍ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｆｒｏｍ ａ ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＩＴＳ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ Ｐ. ｓｐｅｃｉｅｓ

图 ５　 蟛蜞菊单轴霉和向日葵单轴霉 ＩＴＳ 序列结构
Ｆｉｇ.５　 ＩＴＳ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ Ｐ. ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａｅ ａｎｄ Ｐ. ｈａｌｓｔｅｄｉｉ

　 　 ＩＴＳ 序列包括 ＩＴＳ１ 区、５.８Ｓ 核糖体 ＤＮＡ 区和 ＩＴＳ２ 区ꎮ 向日葵单轴霉 ＩＴＳ 序列结构引自 Ｔｈｉｎｅｓ ｅｔ ａｌ. ２００５.
ＰｓＲ１－ＰｓＲ３ 代表蟛蜞菊单轴霉 ＩＴＳ２ 区中的重复序列ꎬＰｈＲ１－ＰｈＲ４ 代表向日葵单轴霉 ＩＴＳ２ 区中的重复序列ꎮ

　 　 ＩＴＳ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｉｎｃｌｕｄｅｓ ＩＴＳ１ ｒｅｇｉｏｎꎬ ５.８Ｓ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ＤＮＡ ａｎｄ ＩＴＳ２ ｒｅｇｉｏｎ. Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ＩＴＳ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｉｎ Ｐ. ｈａｌｓｔｅｄｉｉ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ Ｔｈｉｎｅｓ
ｅｔ ａｌ. ２００５. ＰｓＲ１－ＰｓＲ３ꎬ ｒｅｐｅｔｉｔｉｖｅ ｕｎｉｔｓ ｏｆ ＩＴＳ２ ｆｒｏｍ Ｐ. ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａｅꎻ ＰｈＲ１－ＰｈＲ４ꎬ ｒｅｐｅｔｉｔｉｖｅ ｕｎｉｔｓ ｏｆ ＩＴＳ２ ｆｒｏｍ Ｐ. ｈａｌｓｔｅｄｉｉ .

表 １　 蟛蜞菊单轴霉和向日葵单轴霉 ＩＴＳ２ 区序列相似性
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｏｆ ｒｅｐｅｔｉｔｉｖｅ ｕｎｉｔｓ ｏｆ ＩＴＳ２ ｒｅｇｉｏｎ

ｉｎ Ｐ. ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａｅ ａｎｄ Ｐ. ｈａｌｓｔｅｄｉｉ

序列
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ＰｓＲ１ ＰｓＲ２ ＰｓＲ３ ＰｈＲ１ ＰｈＲ２ ＰｈＲ３ ＰｈＲ４

ＰｓＲ１ － ９０.８％ ９０.０％ ８６.９％ ８３.４％ ８５.０％ ８５.３％
ＰｓＲ２ － ９２.７％ ８９.０％ ８６.５％ ８８.１％ ８７.８％
ＰｓＲ３ － ８５.９％ ８３.８％ ８４.１％ ８５.０％
ＰｈＲ１ － ９０.７％ ９２.５％ ９３.５％
ＰｈＲ２ － ８９.４％ ９２.２％
ＰｈＲ３ － ９４.１％
ＰｈＲ４ －

　 　 ＰｓＲ１－ＰｓＲ３ 代表蟛蜞菊单轴霉 ＩＴＳ２ 区中的重复序列ꎬＰｈＲ１－
ＰｈＲ４ 代表向日葵单轴霉 ＩＴＳ２ 区中的重复序列ꎮ
　 　 ＰｓＲ１－ＰｓＲ３ꎬ ｒｅｐｅｔｉｔｉｖｅ ｕｎｉｔｓ ｏｆ ＩＴＳ２ ｆｒｏｍ Ｐ. ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａｅ. ＰｈＲ１
－ＰｈＲ４ꎬ ｒｅｐｅｔｉｔｉｖｅ ｕｎｉｔｓ ｏｆ ＩＴＳ２ ｆｒｏｍ Ｐ. ｈａｌｓｔｅｄｉｉ.

３　 讨论
ＬＳＵ 序列分析结果显示ꎬ来自广东的南美蟛蜞

菊霜霉病菌与澳大利亚的南美蟛蜞菊霜霉病菌紧

密地聚在一起ꎬ并且与向日葵单轴霉以较高的自展

支持率聚在一个分枝上ꎬ同时与寄生菊科植物上的

苍耳单轴霉和马氏单轴霉以及非菊科植物上的单

轴霉聚在同一个分枝上ꎬ但自展支持率较低ꎮ 这一

结果与来自澳大利亚的南美蟛蜞菊霜霉病菌 ＬＳＵ
序列系统发育分析一致(Ｍｃｔａｇｇａｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎬ说
明 ＬＳＵ 系统发育分析不能将南美蟛蜞菊霜霉病菌

与其他寄生在菊科植物上和非菊科植物上的霜霉
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菌区分开ꎮ 故在此基础上进行 ＩＴＳ 序列分析ꎬ结果

表明ꎬ分自菊科向日葵族(南美蟛蜞菊、向日葵和苍

耳)的单轴霉以较高的自展支持率聚在一个大的分

枝中ꎬ并且在较小的分枝水平上不同的种也能被很

好地区分开来ꎬ说明来自菊科向日葵族植物上的单

轴霉亲缘关系紧密ꎮ 其 ＩＴＳ２ 序列的结构分析表明ꎬ
南美蟛蜞菊霜霉病菌与向日葵霜霉病菌重复序列之

间的平均相似性只有 ８５.９％ꎬ而同一菌内的重复序列

相似性达到 ９０％以上ꎮ 而苍耳单轴霉的 ＩＴＳ２ 区也含

有多个重复序列ꎬ且与向日葵单轴霉 ＩＴＳ２ 区的重复

序列同源ꎬ致使其 ＩＴＳ２ 长达 ２８１５ ｂｐ(Ｋｏｍｊｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７)ꎮ 鉴于来自向日葵族的单轴霉 ＩＴＳ２ 区均含有

多个同源的重复序列ꎬ但不同种的重复序列数不同ꎬ
且重复序列不同会导致病原菌的致病型发生改变

(Ｓｐｒｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６)ꎬ再结合病原菌的形态特征比较

结果ꎬ本研究将采自广东广州的南美蟛蜞菊霜霉病

病原鉴定为蟛蜞菊单轴霉ꎮ
据统计ꎬ除了本研究鉴定的蟛蜞菊单轴霉ꎬ已

报道寄生在菊科植物上的单轴霉属菌物还包括侵

染向日葵和金光菊的向日葵单轴霉、侵染苍耳的苍

耳单轴霉、侵染牛蒡属植物的马氏单轴霉等(Ｃｈｏｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９ꎻ Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０ꎻ Ｍｃｔａｇｇａｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５ꎻ
Ｒｉｖｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 在本研究中ꎬ虽然 ＬＳＵ 系统

发育分析将寄生在菊科植物上的单轴霉属菌物聚

在一个分枝上ꎬ但不能区分寄生在其他科植物上

的单轴霉ꎬ且自展支持率较低ꎬ表明单独 ＬＳＵ 序列

分析不足以进行单轴霉属种的分子鉴定ꎮ 而 ＩＴＳ
序列的系统发育分析能够清晰地区分来自不同科

植物的单轴霉ꎬ虽然 ＧｅｎＢａｎｋ 数据库中很多单轴

霉属的种缺乏 ＩＴＳ 序列ꎬ但本研究认为ꎬ相比 ＬＳＵ
序列ꎬＩＴＳ 序列更适用于单轴霉属的种类鉴定ꎮ 本

研究中ꎬ系统发育分析也支持单轴霉属菌物属于

多谱系的霜霉菌这一论点ꎬ认为其可以侵染多种

科属的寄主植物( Ｔｈｉｎｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 基于 ＩＴＳ
序列结构分析ꎬ本研究支持将侵染菊科向日葵族植

物的单轴霉属细分成多个小种ꎬ而不是只有一个大

种:向日葵单轴霉(Ｃｈｏｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 更多侵染菊

科植物的霜霉病菌 ＩＴＳ 序列的克隆和种的鉴定有

待进一步研究ꎮ
利用天敌昆虫和病原限制其寄主植物的生长

和蔓延是一种较为理想的入侵植物生物防控方法ꎮ
比如利用拟锈病菌 Ｓｙｎｃｈｙｔｒｉｕｍ ｓｏｌｓｔｉｔｉａｌｅ Ｗｉｄｍｅｒ 防

治美国西部的一种入侵杂草黄矢车菊 Ｃｅｎｔａｕｒｅａ
ｓｏｌｓｔｉｔｉａｌｉｓ Ｌ.(Ｅｓｋａｎｄａｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ利用薇甘菊颈

盲蝽 Ｐａｃｈｙｐｅｌｔｉｓ ｍｉｃｒａｎｔｈｕｓ Ｍｕ ＆ Ｌｉｕ 和薇甘菊柄锈

菌 Ｐｕｃｃｉｎｉａ ｓｐｅｇａｚｚｉｎｉ ｄｅ Ｔｏｎｉ 防治我国的外来入侵

植物薇甘菊 Ｍｉｋａｎｉａ ｍｉｃｒａｎｔｈａ Ｋｕｎｔｈ (李志刚等ꎬ
２００６ꎻ李云琴等ꎬ２０１９)ꎮ 这些天敌昆虫和病原菌都

具有一定的专化性ꎬ固定取食或寄生于限定的寄主

植物上ꎬ病原菌也不能人工培养ꎬ但其是一种对非

寄主的本土植物友好且安全的生防资源ꎮ 本研究

鉴定的蟛蜞菊单轴霉也是一种典型的专性寄生菌ꎬ
虽不能人工培养ꎬ但作为国内南美蟛蜞菊上发现的

第一个天然发生的病害病原ꎬ该菌极具生防潜力ꎮ
然而ꎬ其扩大培养方案和致病寄主范围等还需进一

步研究ꎮ
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ＥＳＫＡＮＤＡＲＩ Ｆ Ｍꎬ ＢＲＵＣＫＡＲＴ Ｗ Ｌ Ⅲꎬ ＷＩＤＭＥＲ Ｔ Ｌꎬ
２０１１. Ｆｉｅｌｄ ｄａｍａｇｅ ｔｏ ｙｅｌｌｏｗ ｓｔａｒｔｈｉｓｔｌｅ ｉｎｆｅｃｔｅｄ ｂｙ Ｓｙｎｃｈｙ￣
ｔｒｉｕｍ ｓｏｌｓｔｉｔｉａｌｅꎬ ａｎｄ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ａｎｄ ｈｏｓｔ ｒａｎｇｅ
ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｎｇｕｓ. Ｐｌａｎｔ Ｄｉｓｅａｓｅꎬ ９５: ９０７－９１２.

ＫＯＭＪＴＩ Ｈꎬ ＷＡＬＣＺ Ｉꎬ ＶＩＲＮＹＩ Ｆꎬ ＺＩＰＰＥＲ Ｒꎬ ＴＨＩＮＥＳ
Ｍꎬ ＳＰＲＩＮＧ Ｏꎬ ２００７. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ａ Ｐｌａｓｍｏｐａｒａ ａｎ￣
ｇｕｓｔｉｔｅｒｍｉｎａｌｉｓ ｉｓｏｌａｔｅ ｆｒｏｍ Ｘａｎｔｈｉｕｍ ｓｔｒｕｍａｒｉｕｍ. Ｅｕｒｏｐｅａｎ
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ １１９(４): ４２１－４２８.

ＫＵＭＡＲ Ｓꎬ ＳＴＥＣＨＥＲ Ｇꎬ ＴＡＭＵＲＡ Ｋꎬ ２０１６. ＭＥＧＡ７: ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｖｅｒｓｉｏｎ ７.０ ｆｏｒ ｂｉｇｇｅｒ
ｄａｔａｓｅｔｓ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ３３ ( ７ ):
１８７０－１８７４.

ＬＥＥ Ｊ Ｓꎬ ＳＨＩＮ Ｈ Ｄꎬ ＣＨＯＩ Ｙ Ｊꎬ ２０２０. Ｒｅｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｏｆ ｓｅｖｅｎ
ｌｏｎｇ￣ｆｏｒｇｏｔｔｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｐｅｒｏｎｏｓｐｏｒａ ａｎｄ Ｐｌａｓｍｏｐａｒａ (Ｏｏ￣
ｍｙｃｏｔａ). Ｍｙｃｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ４８(５): ３３１－３４０.

ＭＣＴＡＧＧＡＲＴ Ａ Ｒꎬ ＳＨＵＥＹ Ｌ Ｓꎬ ＭＣＫＥＮＮＡ Ｓ Ｇꎬ ＤＡＶＩＳ Ｒ
Ｉꎬ ＳＨＩＶＡＳ Ｒ Ｇꎬ ２０１５. Ｐｌａｓｍｏｐａｒａ ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａｅ ｓｐ. ｎｏｖ.
(Ｐｅｒｏｎｏｓｐｏｒａｌｅｓ) ｏｎ Ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａ (Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ) ｉｎ Ａｕｓ￣
ｔｒａｌｉａ. Ａｕｓｔｒａｌａｓｉａｎ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ ４４(１): ８１－８５.

ＱＩ Ｓ Ｓꎬ ＤＡＩ Ｚ Ｃꎬ ＺＨＡＩ Ｄ Ｌꎬ ＣＨＥＮ Ｓ Ｃꎬ ＳＩ Ｃ Ｃꎬ ＨＵＡＮＧ
Ｐꎬ ＷＡＮＧ Ｒ Ｐꎬ ＺＨＯＮＧ Ｑ Ｘꎬ ＤＵ Ｄ Ｌꎬ ２０１４. Ｃｕｒｖｉｌｉｎｅａｒ
ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ: ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｉｎｖａｄｅｄ ｂｙ Ｓｐｈａｇｎｅｔｉｃｏｌａ ｔｒｉｌｏｂａｔａ. ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ ９ ( １１):
ｅ１１３９６４.

ＲＡＪＡ Ｈ Ａꎬ ＭＩＬＬＥＲ Ａ Ｎꎬ ＰＥＡＲＣＥ Ｃ Ｊꎬ ＯＢＥＲＬＩＥＳ Ｎ Ｈꎬ
２０１７. Ｆｕｎｇａｌ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｕｓｉｎｇ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｔｏｏｌｓ: ａ ｐｒｉｍｅｒ

ｆｏｒ ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎａｔ￣
ｕｒａｌ Ｐｒｏｄｕｃｔｓꎬ ８０(３): ７５６－７７０.

ＲＩＥＴＨＭÜＬＬＥＲ Ａꎬ ＶＯＧＬＭＡＹＲ Ｈꎬ ＧÖＫＥＲ Ｍꎬ ＷＥＩß Ｍꎬ
ＯＢＥＲＷＩＮＫＬＥＲ Ｆꎬ ２００２. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｄｏｗｎｙ ｍｉｌｄｅｗｓ ( Ｐｅｒｏｎｏｓｐｏｒａｌｅｓ) ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｒｏｕｐｓ ｂａｓｅｄ
ｏｎ ｎｕｃｌｅａｒ ｌａｒｇｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ. Ｍｙｃｏｌｏ￣
ｇｉａꎬ ９４(５): ８３４－８４９.

ＲＩＶＥＲＡ Ｙꎬ ＲＡＮＥ Ｋꎬ ＣＲＯＵＣＨ Ｊ Ａꎬ ２０１４. Ｆｉｒｓｔ ｒｅｐｏｒｔ ｏｆ
ｄｏｗｎｙ ｍｉｌｄｅｗ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ Ｐｌａｓｍｏｐａｒａ ｈａｌｓｔｅｄｉｉ ｏｎ ｂｌａｃｋ￣ｅｙｅｄ
ｓｕｓａｎ ( Ｒｕｄｂｅｃｋｉａ ｆｕｌｇｉｄａ ｃｖ.′ Ｇｏｌｄｓｔｕｒｍ′) ｉｎ Ｍａｒｙｌａｎｄ.
Ｐｌａｎｔ Ｄｉｓｅａｓｅꎬ ９８: １００５.

ＳＣＨＯＣＨ Ｃ Ｌꎬ ＳＥＩＦＥＲＴ Ｋ Ａꎬ ＨＵＨＮＤＯＲＦ Ｓꎬ ＲＯＢＥＲＴＤ Ｖꎬ
ＳＰＯＵＧＥＡ Ｊ Ｌꎬ ＡＮＤＲÉＬＥＶＥＳＱＵＥＢ Ｃꎬ ２０１２. Ｎｕｃｌｅａｒ ｒｉ￣
ｂｏｓｏｍａｌ ｉｎｔｅｒｎａｌ ｔｒａｎｓｃｒｉｂｅｄ ｓｐａｃｅｒ ( ＩＴＳ) ｒｅｇｉｏｎ ａｓ ａ ｕｎｉ￣
ｖｅｒｓａｌ ＤＮＡ ｂａｒｃｏｄｅ ｍａｒｋｅｒ ｆｏｒ ｆｕｎｇｉ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａ￣
ｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ １０９(１６): ６２４１－６２４６.

ＳＰＲＩＮＧ Ｏꎬ ＢＡＣＨＯＦＥＲ Ｍꎬ ＴＨＩＮＥＳ Ｍꎬ ＲＩＥＴＨＭＵＥＬＬＥＲ
Ａꎬ ＧＯＥＫＥＲ Ｍꎬ ＯＢＥＲＷＩＮＫＬＥＲ Ｆꎬ ２００６. Ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｅ￣
ｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ Ｐｌａｓｍｏｐａｒａ ｈａｌｓｔｅｄｉｉ ｉｓｏｌａｔｅｓ ｄｉｆｆｅｒｉｎｇ ｉｎ ｐａｔｈｏ￣
ｇｅｎｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｏｒｉｇｉｎ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＩＴＳ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｄａｔａ.
Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ １１４(３): ３０９－３１５.

ＴＨＩＮＥＳ Ｍꎬ ＫＯＭＪÁＴＩ Ｈꎬ ＳＰＲＩＮＧ Ｏꎬ ２００５. Ｅｘｃｅｐｔｉｏｎａｌ
ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ＩＴＳ ｉｎ Ｐｌａｓｍｏｐａｒａ ｈａｌｓｔｅｄｉｉ ｉｓ ｄｕｅ ｔｏ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒｅｐｅ￣
ｔｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ＩＴＳ￣２ ｒｅｇｉｏｎ. Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐａ￣
ｔｈｏｌｏｇｙꎬ １１２(４): ３９５－３９８.

ＴＨＩＮＥＳ Ｍꎬ ＶＯＧＬＭＡＹＲ Ｈꎬ ＧÖＫＥＲ Ｍꎬ ２００９. Ｔａｘｏｎｏｍｙ
ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｏｆ ｔｈｅ ｄｏｗｎｙ ｍｉｌｄｅｗｓ (Ｐｅｒｏｎｏｓｐｏｒａｃｅａｅ)∥
ＬＡＭＯＵＲ Ｋꎬ ＫＡＭＯＵＮ Ｓ. Ｏｏｍｙｃｅｔｅ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ ｇｅｎｏｍｉｃｓ:
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ａｎｄ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｔｏｏｌｓ. Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ: Ｗｉｌｅｙ:
４７－７５.

ＶＯＧＬＭＡＹＲ Ｈꎬ ＣＯＮＳＴＡＮＴＩＮＥＳＣＵ Ｏꎬ ２００８. Ｒｅｖｉｓｉｏｎ ａｎｄ
ｒｅｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｐｌａｓｍｏｐａｒａ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｍｏｒ￣
ｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄａｔａ. Ｍｙｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅ￣
ｓｅａｒｃｈꎬ １１２(５): ４８７－５０１.
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