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摘　 要　 丛枝菌根（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｓ， ＡＭ）真菌是农业生态系统中重要的微生物成员
之一，可与约 ８０％的维管束植物建立共生关系，这种共生关系一直伴随植物的进化过程，是
影响植物生长及多样性的关键因素。 转录组测序技术已广泛用于植物⁃ＡＭ 真菌共生互作
中信号传导、代谢、蛋白合成等生物过程的分子机理的研究。 本文归纳了 ＡＭ 真菌与植物
共生过程中参与植物胁迫防御、蛋白合成、蛋白折叠和降解、能量代谢、信号转导、转录等相
关功能基因研究进展，如磷酸盐转运蛋白、凝集素前体、谷胱甘肽硫⁃转移酶、Ｍｔｈａ１ 质膜
ＡＴＰ 酶、核糖体蛋白等相关基因，总结了相关研究中基因功能特征。 为进一步深入研究 ＡＭ
真菌与植物共生机制提供理论依据。
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　 　 丛枝菌根（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，ＡＭ）真菌属球

囊菌门（Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ），是土壤中重要的微生物，
遍布各生态系统，也存在于多种逆境环境中（Ｓｍｉｔｈ
ｅｔ ａｌ．，２００８）。 自然界中，约 ８０％的维管束植物都可

与 ＡＭ 真菌形成共生体（Ｈａｒｒｉｓｏｎ，２０１２），伴随植物

进化，并在其中起到了重要的作用 （ Ｂｏｎａ ｅｔ ａｌ．，
２０１７）。 ＡＭ 真菌能促进植物对氮、磷等矿质养分的

吸收（Ｄｅａｒｎａｌｅｙ ｅｔ ａｌ．，２０１７；Ｓａｗｅｒｓ ｅｔ ａｌ．，２０１７），亦
可提高寄主植物对干旱（Ｍａｒｉｏｔｔｅ ｅｔ ａｌ．，２０１７）、重金

属（Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ．，２０１８）等逆境的抗性。 反之，植物能为

ＡＭ 真菌提供维持其生长的所有碳源。 二者在漫长

的历史进化过程中，形成了一套成熟的互惠共生

机制。
ＡＭ 共生体的形成是植物与 ＡＭ 真菌之间一系

列复杂而又精细的分子、化学信号识别的过程。 一

方面，植物分泌的独角金内酯（ ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅｓ）以及

氮⁃乙酰氨基葡萄糖胺衍生物（Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｅ⁃
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ｄｅｒｉｖａｔｉｖｅｓ）可激活 ＡＭ 真菌的生长和代谢（Ｂｅｓｓｅｒｅｒ
ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｌｕｉｓａ ｅｔ ａｌ．，２０１８），另一方面，ＡＭ 真菌

产生脂壳寡糖（ＬＣＯｓ）菌根因子可激发共生信号转

导途径（Ｍａｉｌｌｅｔ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 ＡＭ 真菌不仅可以诱

导自身相关基因高量表达，如几丁质合酶 （ ｃｈｉｔｉｎ
ｓｙｎｔｈａｓｅ）、钙离子结合蛋白（ｃａｌｃｉｕｍ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ）
基因（Ｔｉｓｓｅｒａｎｔ ｅｔ ａｌ．，２０１２）等，也可诱导植物相关基

因特异表达，如 ＡＭ 真菌可介导紫花苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｓａｔｉｖａ）中编码金属硫蛋白（Ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎ）的基因

上调表达 （ Ｓｏｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６），亦可诱导蒺藜苜蓿

（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ） 体内编码磷酸盐转运蛋白

（ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＭｔＰＴ４）的基因特异表达（Ｈａｒ⁃
ｒｉｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００２）。 研究发现，这些 ＡＭ 诱导基因参

与植物胁迫防御（Ｂａｏ ｅｔ ａｌ．，２０１７）、蛋白合成（Ｌｉ ｅｔ
ａｌ．，２０１７）、蛋白折叠和降解（Ｇｏｍｅｚ ｅｔ ａｌ．，２０１７）、能
量（Ｋｒａｊｉｎｓｋｉ ｅｔ ａｌ．，２０１０）、代谢（Ｅｚａｗａ ｅｔ ａｌ．，２０１７）、
信号转导（Ｘｉ ｅｔ ａｌ．，２０１０）、转录（Ｖａｎｇｅｌｉｓｔｉ ｅｔ ａｌ．，
２０１８）等植物生命活动的各个过程。 这些机制的揭

示，与转录组测序技术为代表的分子生物学技术的

迅猛发展密不可分。
转录组测序技术（ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ）是指利用高通量测

序技术描述特定的细胞类型、组织在特定时间的

ＲＮＡ 分子表达信息，包括 ｍＲＮＡ 以及一系列的非编

码 ＲＮＡｓ（核糖体 ＲＮＡ、转运 ＲＮＡ、小核 ＲＮＡ、小核

仁 ＲＮＡ、微 ＲＮＡ 以及非编码 ＲＮＡ 等） （Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ．，
２００９）。 转录后的 ＲＮＡ 不仅能控制与细胞结构骨架

有关的蛋白质的合成，而且能调控生物特异性基因

的表达。 利用转录组测序技术研究 ＡＭ 真菌与植物

共生相关功能基因是当前的热点，亦是一种重要的

研究手段。 本文对利用转录组测序技术研究 ＡＭ 真

菌与植物共生相关的功能基因进行总结归纳，旨在

为进一步探究 ＡＭ 真菌与植物的共生机制提供理论

依据。

１　 转录组测序平台

转录组学的研究内容包括转录本表达谱分析；
确定基因的转录结构；对每种转录本在不同发育阶

段和不同条件下转录表达水平的变化定量（Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ．，２００９）。 目前研究转录组测序平台主要有以下

几种（表 １）。 正是这些不断产生的更优的测序平

台，将转录组测序技术推向了新的高度，利用转录组

测序得出的数据可以用来研究基因表达、生物学途

径和分子机制，让人们不断从生物的基因、蛋白等微

观领域来更深层次解析植物与微生物互作机制。 目

前可用的测序平台较多，但 Ｓａｎｇｅｒ 法仍然是当今测

序的主流，虽然其原理可靠，优点突出，但是改进的

空间还是很大，面临模板制备、荧光标记、信号读取

和酶反应体系等多方面技术的挑战，另外，基于本身

原理的限制，Ｓａｎｇｅｒ 法需要多次洗脱，费时费试剂。
因此，需要进一步优化和发展，开发出准确率高、读
长较长、成本低、速度快的新一代测序平台。

２　 ＡＭ 真菌调控植物抗逆性的作用机制

２ １　 参与胁迫防御的共生相关差异基因

在 ＡＭ 真菌与植物共生的相关差异表达基因中，
以参与胁迫防御的基因为主。 对蒺藜苜蓿、四季豆

（Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ）、紫花苜蓿、杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ ａｌｂａ）、
紫 穗槐 （ Ａｍｏｒｐｈａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ ） 、向日葵 （ Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ

表 １　 ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 平台及其特征
Ｔａｂｌｅ １　 ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ ｐｌａｔｆｏｒｍ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ
测序平台 测序原理 主要优点 主要缺点

４５４ ＧＳ２０ 基于 Ｓａｎｇｅｒ 法原理 读长较长，能够装配无参考基因组重叠群 测序覆盖度浅，有较高的错误率

Ｉｏｎ Ｔｏｒｒｅｎｔ ／ Ｐｒｏｔｏｎ 基于 Ｓａｎｇｅｒ 法原理 体积小、操作方便、性价比好 读长短，准确率低

Ｉｌｌｕｍｉｎａ 循环 ＳＢＳ 法即 ＳＢＲＴ（可
逆终止法）

能够大范围深度覆盖序列信息，准确率较高 信号读取时间较长，准确率有待提高

ＢＧＩＳＥＱ⁃５００ 基于 Ｓａｎｇｅｒ 法原理 精确度高，操作方便，读长较长，区别父源或
母源的单体型序列

体积较大，成本较高

Ｍａｘ⁃Ｓｅｑ 基于 Ｓａｎｇｅｒ 法原理 通量高，精确度较高，成本低 信号读取时间较长，需要理想的参考基
因组信息

Ｌａｓｅｒｅｎ 基于 Ｓａｎｇｅｒ 法原理 读长较长，准确率较高 需要理想的参考基因组信息

ＡＢＩ ＳＯＬＩＤ 基于 ＳＢＬ（ Ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｂｙ
Ｌｉｇａｔｉｏｎ）连接测序法

高通量，精确度高，覆盖度高 读长较短

ＨｅｌｉＳｃｏｐｅ 基于 Ｓａｎｇｅｒ 法原理 单分子测序不需要不需要扩增步骤，减少了
扩增中导入的人为误差

成本较高

ＰａｃＢｉｏ 基于 Ｓａｎｇｅｒ 法原理 读取信息时间较短，读长较长 准确率有待提高

３４５３邓　 杰等：ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 在 ＡＭ 真菌研究中的应用



ａｎｎｕｕｓ）等的研究表明，ＡＭ 真菌诱导了 ＵＤＰ 糖基转

移酶、谷胱甘肽过氧化物酶、谷氧还原蛋白等相关基

因的特异表达，它们通过促进电子转运，消除植物体

内氧化自由基，还原被氧化的物质，提高了植物抗氧

化胁迫能力；ＡＭ 真菌亦可诱导查耳酮合酶、创伤诱

导蛋白、几丁质酶、β⁃１，３ 葡聚糖酶等基因的上调表

达，在病原入侵时，通过磷酸化级联信号传递，刺激

植物产生创伤蛋白堵塞伤口，重塑植物细胞壁，或者

分泌破坏病原菌细胞壁的酶，从而抑制了病原菌的

侵染和繁殖，提高了植物对病原微生物的抗性；另
外，ＡＭ 真菌还通过诱导 ＬＥＡ 发育晚期高丰度蛋白

和 ＳＯＤ 超氧化物歧化酶的特异表达，提高植物对

盐、干旱等胁迫的抗性。 这些诱导基因的特异表达，
共同维持了植物的正常生长发育，提高植物对生物

逆境和非生物逆境的抗性（表 ２）。

还有一些研究表明，大多数重金属胁迫能够诱

导植物迅速合成植物螯合肽以缓解逆境损伤，一般

情况下，ＡＭ 真菌的侵染会通过提高植物螯合肽

（ＰＣ）的表达量（Ｇａｒｇ ｅｔ ａｌ．，２０１２），从而络合重金

属，降低重金属胁迫对植物造成的伤害。 此外，Ｓｏｎｇ
等（２０１６）在菌根化紫花苜蓿体内检测到金属硫蛋

白基因上调表达，金属硫蛋白是一类能清除植物体

内自由基，富含半胱氨酸的金属结合蛋白，它可以与

植物体内的金属离子相结合解除或者降低金属离子

浓度，从而快速修复因重金属胁迫造成的植物损伤

（Ｈｕ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。 Ｔｕｒｃｈｉ 等（２０１２）利用转基因技

术把金属硫蛋白基因转入到白杨后，发现提高了白

杨对重金属胁迫的抗性。 上述研究表明，人们利用

转录组测序技术明确 ＡＭ 真菌诱导植物胁迫防御相

关基因的种类、了解植物参与胁迫防御的分子机制

表 ２　 参与胁迫防御的共生相关差异基因
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａｌｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓｔｒｅｓｓ ｄｅｆｅｎｓｅ
寄主植物 ＡＭ 真菌 相关差异表达基因 功能 参考文献
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方面已日趋成熟。 但所研究的 ＡＭ 真菌（Ｒ． ｉｎｔｒａｒａ⁃
ｄｉｃｅｓ、Ｇ． ｖｅｒｓｉｆｏｒｍｅ、Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ 等） 和植物 （蒺藜苜

蓿、四季豆、紫花苜蓿、紫穗槐等）材料种类较少，多
半是模式物种，这些诱导基因的抗逆模式是否适合

其他植物还有待研究，另外，理清这些抗性基因的内

在联系，找到协同效应基因，与转基因等分子生物学

技术相结合，应用到实际生产中，这也是今后的研究

应进一步加强的工作。
２ ２　 参与蛋白合成、折叠和降解的共生相关差异

基因

在植物的生命活动中，有蛋白的合成就必然存

在着蛋白的折叠修饰和降解过程，它们维持着植物

的正常生长发育，是植物生命活动的重要组成部分。
因此，对 ＡＭ 真菌与植物共生体中这些相关基因的

研究意义重大。 对蒺藜苜蓿、紫穗槐、番茄（Ｓｏｌａｎｕｍ
ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ）等植物的研究发现，ＡＭ 真菌能够诱导

植物核糖体蛋白（ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ，ＲＰ）、肽基脯氨

酰顺反异构酶 （ ｐｅｐｔｉｄｙｌ⁃ｐｒｏｌｙｌ ｃｉｓ⁃ｔｒａｎｓ ｉｓｏｍｅｒａｓｅ，
ＰＰＩ）、泛素结合酶（ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ⁃ｃｏｎｊｕｇａｔｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ）等

基因上调表达。 越来越多的研究发现，核糖体蛋白

不仅参与了 ｒＲＮＡ 的加工、折叠、核糖体亚基组装和

转运过程，还在亚基结构的稳定性、核糖体与各种翻

译因子的相互作用和新生肽的折叠与定位等过程中

发挥作用，甚至还可能承担着核糖体外的生物学功

能（Ｂａｒａｋａｔ ｅｔ ａｌ．，２００１；Ｋｏｍｉｌｉ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 它与肽

基脯氨酰顺反异构酶、泛素结合酶一起共同参与蛋

白的组装、折叠和修饰过程（表 ３）。

研究发现，肽基脯氨酰顺反异构酶，能够加速自

身折叠、体内新生肽链折叠和变性蛋白质的体外折

叠，它能专一性催化已磷酸化的丝 ／苏⁃脯氨酰顺 ／反
异构，导致其功能改变（Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ．，２０００）。 另外，泛
素蛋白酶体途径是目前己知的真核生物体内最为重

要的高度选择性蛋白质降解途径。 真核细胞中泛素

化修饰后的靶蛋白变化主要取决于靶蛋白所加的泛

素链的结构，以及泛素链的长短。 此外，泛素连接酶

Ｅ３ 通过调控调节蛋白的泛素化过程决定靶蛋白的

特异性识别，在泛素途径中具有重要的作用（Ｓｋｏｗ⁃
ｙｒａ ｅｔ ａｌ．，１９９９）。 一般来说，蛋白合成是植物的正

常生理过程，蛋白的折叠修饰是对外界刺激的一种

专性应答，蛋白质的降解是植物的自我修复或是由

基因调控的植物衰老过程，利用转录组测序技术能

很好地阐述 ＡＭ 真菌影响植物蛋白合成的分子机

制，明确 ＡＭ 真菌参与调节蛋白折叠和降解来维持

植物的正常生长和由基因调控的植物衰老过程。
２ ３　 参与能量和代谢的共生相关差异基因

能量是一切生命活动的基础。 植物的直接能量

是由代谢产生，反过来能量又为植物的代谢提供动

力，因此，能量与代谢密不可分。 对蒺藜苜蓿、紫穗

槐、杨树、番茄的研究发现，ＡＭ 真菌能够诱导 Ｍｔｈａ１
质膜 ＡＴＰ 酶、线粒体 ＡＴＰ 合成酶 α 亚基、叶绿素

Ａ⁃Ｂ⁃结合蛋白等基因特异表达，它们主要通过直接

或者间接地参与能量的合成和供给，维持植物体内

生物过程所需的能量；另外，ＡＭ 真菌也能够诱导膜

内固醇结合蛋白、羧基转移酶β亚基、过氧化物烯

表 ３　 参与蛋白合成、折叠和降解的共生相关差异基因
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａｌｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ， ｆｏｌｄｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ
寄主植物 ＡＭ 真菌 相关差异表达基因 功能 参考文献
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ｌｕｎｄ ｅｔ ａｌ．，２０１８

紫穗槐
Ａ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ

摩西斗管囊霉
Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ

泛素结合酶 对泛素化修饰起到关键作用，提高植
物的耐旱性

Ｖｅｒｎｉé ｅｔ ａｌ．，２０１６；Ｚｈｅｎｇ ｅｔ
ａｌ．，２０１７

紫穗槐
Ａ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ

摩西斗管囊霉
Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ

泛素连接酶 Ｅ３ 通过翻译后修饰与靶蛋白共价结合
来降解蛋白质

Ｓｋｏｗｙｒａ ｅｔ ａｌ．，１９９９；Ｖｅｒｎｉé
ｅｔ ａｌ．，２０１６

番茄
Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ

摩西斗管囊霉
Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ

醇酰基转移酶 催化酯类化合物的最后一步合成 Ｄｅｆｉｌｉｐｐｉ ｅｔ ａｌ．，２００５；Ｓａｌｖｉｏｌｉ
ｅｔ ａｌ．，２０１２

５４５３邓　 杰等：ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 在 ＡＭ 真菌研究中的应用



酰辅酶 Ａ 水合酶等基因的上调表达，它们是参与植

物体内固醇、脂肪酸代谢的重要物质，脂肪酸代谢是

植物体内最普遍和最重要的代谢之一，对维持植物

的正常生长至关重要（表 ４）。
植物的能量直接来源于细胞内的线粒体，线粒

体 ＡＴＰ 合酶（ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ａｌｐｈａ，ｍｉｔｏｃｈｏｎ⁃
ｄｒｉａｌ）是合成能量的关键酶。 Ｂｅｓｓｅｒｅｒ 等（２００９）发

现，用抑制物抑制线粒体的生物学功能时，ＡＭ 真菌

的菌丝就会停止生长，可见线粒体 ＡＴＰ 合酶为 ＡＭ
真菌与植物共生体的生长提供能量。 反之，ＡＭ 真

菌的存在也会提高植物线粒体 ＡＴＰ 合酶基因的表

达量（Ｄｉ ｅｔ ａｌ．，２００９）。 除了线粒体之外，光合作用

也是植物能量和物质的 重 要 来 源， Ｃｉｃａｔｅｌｌｉ 等

（２０１２）在试验中发现菌根化的白杨树体内叶绿素

Ａ⁃Ｂ⁃结合蛋白（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ Ａ⁃Ｂ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ）基因

上调表达，叶绿素 Ａ⁃Ｂ⁃结合蛋白是一类能够把捕获

的光能转化为电能的蛋白，也是光获得复合体

（ｌｉｇｈｔ⁃ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ）的重要组成部分（Ｌｅｕｔｗｉｌ⁃
ｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９８６），能通过参与植物光合作用让植物获

得能量。 除此之外，代谢过程中产生的一些能量也

能够维持植物正常的生理活动。 刘璇（２０１６）在实

验中发现，羧基转移酶 β 亚基（ｃａｒｂｏｘｙｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｂｅ⁃
ｔａ ｓｕｂｕｎｉｔ）和过氧化物烯酰辅酶 Ａ 水合酶（Ｐｅｒｏｘｉｓｏ⁃
ｍａｌ ｅｎｏｙｌ⁃ＣｏＡ ｈｙｄｒａｔａｓｅ）等与脂肪酸代谢相关的基

因。 羧基转移酶 β 亚基是参与脂肪酸代谢的重要

物质。 烯酰辅酶 Ａ 水合酶参与脂肪酸的 β 氧化、β⁃
丙氨酸和色氨酸等的代谢过程 （ Ｅｓｆａｈａｎｉ ｅｔ ａｌ．，
２０１５），这些基因的特异表达能维持植物的正常代

谢活动，从而为植物正常的生理活动提供能量。 植

物体内的代谢过程相当复杂，转录组技术目前主要

是从基因的角度去解析和验证已知的植物代谢途径

（如丙酮酸、磷酸甘油醛、水杨酸、茉莉酸等代谢途

径等），目前，有很多代谢机制尚不清楚，例如，花青

素代谢途径，在不同植物中花青素的分解代谢的分

子机制还尚未有统一定论，因此，需要充分利用转录

组学和代谢组学联合分析，揭示一些未知代谢途径，
并挖掘相关代谢基因，这也是今后研究的一个重要

的方向。
２ ４　 参与信号转导和转录的共生相关差异基因

植物在接收外来信号或刺激时，会产生一系列

的化学物质或电流来支撑信号的接收和转导，植物

细胞内部接收到信号后会产生一系列的生理生化反

应，包括基因的转录和翻译表达，因此，转录是承接

信号和基因表达产物的桥梁。 紫穗槐、水稻（Ｏｒｙｚａ
ｓａｔｉｖａ）、向日葵等植物的研究表明，ＡＭ 真菌能够诱

导 Ｒａｃ ＧＴＰ 酶、网格蛋白轻链、ＴＦＬ１ 亚家族等基因

的上调表达，它们主要参与植物细胞生长、凋亡、植
物根的发育等信号的传递以及植物由营养生长到生

殖生长的转变过程；ＲＮＡ 结合蛋白基因的特异表

达，促进了植物体内一些重要蛋白的转录合成过程，
从而维持了植物正常的生长发育和生理过程

（表 ５）。
ＡＭ 真菌与植物共生体的形成是通过双方的信

号识别来实现的，同时也包含着相应转录产物的形

成，Ｒａｃ ＧＴＰａｓｅ 属于 Ｒｈｏ 家族，它是调节细胞骨架

组织、基因表达、细胞周期、细胞运动和其他细胞过

表 ４　 参与能量和代谢的共生相关差异基因
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａｌｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｅｎｅｒｇｙ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
寄主植物 ＡＭ 真菌　 　 相关差异表达基因 功能 参考文献
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Ｍｔｈａ１ 质膜 ＡＴＰ 酶 是物质穿过丛枝周膜转运过程的驱
动力或参与细胞信号传递过程
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膜内固醇结合蛋白 参与固醇代谢和真菌共生体细胞的
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ｅｔ ａｌ．，２０１２
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Ａ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ

摩西斗管囊霉
Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ

线粒体 ＡＴＰ 合成酶
α 亚基

是线粒体 ＡＴＰ 合成酶的重要组成部
分，主要参与能量合成

Ｄｉ ｅｔ ａｌ．， ２００９； Ｋｉｋｕｃｈｉ ｅｔ
ａｌ．，２０１４

紫穗槐
Ａ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ

摩西斗管囊霉
Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ

羧基转移酶 β 亚基 参与脂质代谢中的脂肪酸合成途径 Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ．，２００３

紫穗槐
Ａ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ

摩西斗管囊霉
Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ
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参与脂肪酸的 β 氧化、β⁃丙氨酸和色
氨酸的代谢等

Ｅｓｆａｈａｎｉ ｅｔ ａｌ．，２０１５；刘璇，
２０１６

紫穗槐
Ａ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ

摩西斗管囊霉
Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ

亚甲基四氢叶酸脱
氢酶

参与一碳代谢的中枢环节，维持植物
正常代谢

Ｂｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１６

杨树
Ｐ． ａｌｂａ

根内根孢囊霉
Ｒ． ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ

叶绿素 Ａ⁃Ｂ⁃结合蛋
白

是光获得复合体的重要组成部分，参
与植物的光合作用

Ｌｅｕｔｗｉｌｅｒ ｅｔ ａｌ．， １９８６； Ｃｉｃａ⁃
ｔｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ．，２０１２
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组氨酸脱酸酶 参与羧酸的代谢过程，能催化组氨酸
产生组胺

Ｓａｌｖｉｏｌｉ ｅｔ ａｌ．，２０１２
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Ｓ． ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ

摩西斗管囊霉
Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ

甘油磷脂二酯磷酸
二酯酶

参与甘油磷脂代谢 Ｖａｎ ｄｅｒ Ｒｅｓｔ ｅｔ ａｌ．， ２００４；
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表 ５　 参与信号转导和转录的共生相关差异基因
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａｌｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
寄主植物 ＡＭ 真菌 相关差异表达基因 功能 　 　 　 参考文献

紫穗槐
Ａ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ

摩西斗管囊霉
Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ

Ｒａｃ ＧＴＰ 酶 参与植物细胞凋亡、细胞极性生长、
抗病反应以及激素信号转导等过程

Ｌｉ ｅｔ ａｌ．， ２００１； Ｏｎｏ ｅｔ ａｌ．，
２００１

紫穗槐
Ａ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ

摩西斗管囊霉
Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ

网格蛋白轻链 在植物主根发育、根毛向地性等信号
传导方面扮演重要角色

王超，２０１２；Ｖａｎｇｅｌｉｓｔｉ ｅｔ ａｌ．，
２０１８

紫穗槐
Ａ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ

摩西斗管囊霉
Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ

ＴＦＬ１ 亚家族基因 在植物由营养生长到生殖生长的转
变过程中起到重要的调节作用

Ｘｉ ｅｔ ａｌ．，２０１０；刘璇，２０１６

紫穗槐
Ａ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ

摩西斗管囊霉
Ｆ． ｍｏｓｓｅａｅ

ＲＮＡ 结合蛋白 ＲＮＡ 结合蛋白能够与 ＲＮＡ 相互作用
来调节细胞的功能，蛋白与蛋白之间
的关系，并且参与花期调控

Ｓｃｈｏｍｂｕｒｇ ｅｔ ａｌ．， ２００１；
Ｍ’ Ｂａｒｅｋ ｅｔ ａｌ．，２００７

水稻
Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ

根内根孢囊霉
Ｒ． ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ

水稻 ＭＹＢ 转录因子 与水稻的次生细胞壁合成有关 Ｈｉｒａｎｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１３； Ｇｕｔｊａｈｒ
ｅｔ ａｌ．，２０１５

向日葵
Ｈ． ａｎｎｕｕｓ

异形根孢囊霉
Ｒ． ｉｒｒｅｇｕｌａｒｉｓ

生长素类⁃１８ 应答因
子

参与不定根形成和调控生长素应答
基因

Ｂｅｒｔａ ｅｔ ａｌ．，１９９５；Ｖａｎｇｅｌｉｓｔｉ
ｅｔ ａｌ．，２０１８

程信号转导途径的分子开关（Ｅｔｉｅｎｎｅ ｅｔ ａｌ．，２００２），
它可以通过与 Ｄｂｌ 家族鸟嘌呤核苷酸交换因子

（ＧＥＦ）相互作用而被激活，ＧＥＦ 能够催化 ＧＴＰ 和

ＧＤＰ 进行互换并将 Ｒａｃ ＧＴＰａｓｅ 与 Ｇ 蛋白偶联受

体、生长因子受体、细胞因子受体等来自上游细胞表

面受体的多种刺激物连接（Ｚｈｅｎｇ，２００１），最终通过

转录产生与细胞结构和功能有关的蛋白。 网格蛋白

轻链是网格蛋白晶格形成的构象开关（Ｗｉｌｂｕｒ ｅｔ
ａｌ．，２０１０），它能够通过调节受体转运来影响细胞信

号传导。 王超 （２０１２） 对网格蛋白轻链双突变体

ｃｌｃ１⁃１ｃｌｃ２⁃１ 进行显微激光共聚焦分析，结果表明，
ＣＬＣ 参与植物根系的发育以及根的向地性反应等信

号调控，这可能与转录形成的网格蛋白通过调节生

长素受体的转运有关。 与信号识别有关的 ＴＦＬ１α
蛋白主要分布在植物的地上新生分身组织中，影响

植物地上部分的产量，并且 ＴＦＬ１α 蛋白作为一种可

移动的信号蛋白控制整个植物生命周期分身组织的

信号识别、维持植物分身组织的同步发展和正常的

花序结构（Ｃｏｎｔｉ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 参与植物转录有关

的 ＲＮＡ 结合蛋白通常具有多个功能，不仅调节蛋白

质与 ＲＮＡ 的相互作用，也调节蛋白质与蛋白质之

间的作用（Ｍａｒｉｓ，２０１０）。 利用转录组测序技术对信

号转导和转录相关基因的研究，厘清了微生物如何

驱动植物对外界刺激物的信号的传递并为植物的应

答反应做好准备工作。

３　 展　 望

转录组测序技术已广泛应用于植物⁃微生物互

作，利用转录组测序技术对 ＡＭ 真菌与植物共生相

关基因以及调控植物抗逆的分子机制的研究亦已趋

于成熟。 目前，大多研究材料为蒺藜苜蓿等模式植

物以及球囊霉属（Ｇｌｏｍｕｓ）、巨孢囊霉属（Ｇｉｇａｓｐｏｒａ）
等少数几个属的 ＡＭ 真菌，缺少在更多植物，尤其是

草类植物方面的研究。 另外，植物的所有生理活动

和生物过程都与植物体内的各种代谢息息相关，植
物体内的代谢过程相当复杂，转录组技术目前主要

是从基因的角度去解析和验证已知的植物代谢途径

（如丙酮酸、磷酸甘油醛、水杨酸、茉莉酸等代谢途

径等）。 目前，还有很多代谢机制尚不清楚，例如，
在不同植物中花青素的分解代谢的分子机制还尚未

有统一定论，因此，需要充分利用转录组学和代谢组

学联合分析，揭示一些未知代谢途径，并挖掘相关代

谢基因，这也是今后研究的一个重要的方向。 此外，
转录组测序技术仅仅是对基因表达信息和相关功能

的分析，还需要与转基因技术相结合，取长补短，解
析植物⁃微生物互作机制，挑选特异基因并进行基因

功能验证，将验证的相关功能基因通过转基因技术

应用于实际生产中，推动理论与实践的结合，提高农

业生产效率和质量，为绿色、健康和可持续农业发展

服务，为打造美好的生态环境做贡献。
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