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摘摇 要摇 随着分子生物学的快速发展,分子生物学技术在菌根研究领域中的应用越来越广
泛。 本文通过总结国内外相关文献,从如下方面综述了近期菌根分子生物学研究进展:菌
根真菌的 DNA 条形码、基因组测序;菌根形成过程中基因表达;菌根营养吸收过程相关蛋
白的变化;共生体受逆境胁迫时水孔通道蛋白和 SOD 酶的响应机制和菌根分子生物学发
展的限制因素。 未来菌根分子生物学研究应关注以下三方面工作:筛选适用于菌根研究的
模式植物和突变体、优化 AM 真菌离体培养技术和加大高通量测序技术的运用。
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Abstract: With the rapid development of molecular biology, the molecular biological technolo鄄
gies have been applied widely in the field of mycorrhizal research. In this paper, the research
progress in the mycorrhizal molecular biology was reviewed, including DNA barcode and genomic
sequencing of mycorrhizal fungi, gene expression during the formation of mycorrhia, relevant pro鄄
tein expression changes in the process of mycorrhizal symbiosis爷 nutrient uptake, the response of
mycorrhizal aquaporins and SOD to stress conditions, as well as the limiting factors for develop鄄
ment of mycorrhizal molecular biology. We proposed that more attention should be paid on
screening appropriate model plant and mutant for mycorrhizal research, optimizing in鄄vitro culture
technology for AM fungi and increasing the application of high鄄throughput sequencing technology
in the future research.
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摇 摇 菌根在陆地生态系统中占据非常重要的生态

位,植物提供给菌根真菌有机物,菌根真菌促进宿主

植物营养和水分的吸收(Parniske,2008)。 丛枝菌根

(arbuscular mycorrhiza,AM)和外生菌根(ectomycor鄄
rhizae,ECM)在菌根共生体中最为常见,其他类型的

菌根只占少数,且特殊类型菌根的宿主植物局限于

特定植物(Smith & Read,2008)。 随着研究的不断

深入,菌根共生体的一些现象在生理生化水平已明

确,但分子水平的研究相对滞后,这主要是因为大多

数菌根真菌的全基因组序列并不清楚(Sharmah et
al. ,2010)。 此外,菌根真菌还具有共生特性(Gam鄄
per et al. ,2010),即菌根真菌完成其生活史需和宿

主植物共生,而且到目前为止认为分子生物学研究

中的模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)并非菌

根植物(Kemppainen & Pardo,2013)。 近年来,随着

分子生物学技术的进步,尤其是高通量测序技术的

出现,菌根分子生物学得到了快速发展。 本文通过

总结近期国内外相关研究,从菌根真菌 DNA 条形

码、基因组测序、菌根共生体功能蛋白以及限制菌根
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分子生物学发展的因素等四个方面综述菌根研究中

分子水平新进展,以期推动我国菌根分子生物学

研究。

1摇 菌根真菌 DNA 条形码

DNA 条形码(DNA barcode)是指生物体内能够

代表该物种的,标准的、有足够变异的、易扩增且相

对较短的 DNA 片段,DNA 条形码已成为生态学研

究的重要工具,常用于物种鉴定。 该技术准确、快
速、廉价、无需进行纯培养且不需要熟练的操作经验

(Fr佴zal & Leblois,2008)。 对动物和植物的 DNA 条

形码来说,运用最多的是线粒体中细胞色素 C 氧化

酶基因,但真菌中细胞色素 C 氧化酶基因长度变化

较大(0. 64 ~ 12. 3 kb),并不符合 DNA 条形码技术

的要求(Seifert et al. ,2007)。 菌根真菌的 DNA 条

形码最有可能是核糖体基因内转录区(internal tran鄄
scribed spacer,ITS)序列(Nilsson et al. ,2008),ITS
序列是核糖体 DNA( rDNA)上的一个非编码区域,
包含位于 18S rDNA 和 5. 8S rDNA 之间的 ITS1 区

(小亚基 ( small subunit, SSU)), 以及位于 5郾 8S
rDNA和 28S rDNA 之间的 ITS2 区 (大亚基 ( large
subunit,LSU))。 由于该区域受外界环境因素的影

响较小,进化速度很快,可以提供丰富的信息位点和

变异位(Porter et al. ,2011)。
1郾 1摇 菌根真菌 ITS 测序

在 AM 真菌的 ITS 鉴定中,既有基于 5. 8S SSU
分析(Ryszka et al. ,2010),也有基于 28S LSU 分析

(Stockinger et al. ,2009;Ryszka et al. ,2010),但运

用最多的是 18S SSU(Stockinger et al. ,2009;Ryszka
et al. ,2010;Rath et al. ,2013)。 Lee 等(2008)通过

当时已公布的 28 种 AM 真菌 18S SSU 序列设计出

了针对 AM 真菌 ITS 测序的特异性引物,并且筛选

出了可用于 AM 真菌 ITS 测序非特异性引物(表

1),这些引物序列在许多研究中都有运用(Mart侏nez鄄
Garc侏a et al. ,2011)。

ECM 真菌的分子鉴定也主要依据 ITS 序列。
Timiling 等(2012)检测了北美北极 5 个气候区中北

极柳(Salix arctica)和全缘叶仙女木(Dryas integrifo鄄
lia)根系中的 ITS 序列,共检测到 204 个 ECM 真菌

分类单位( operational taxonomic units,OTUs),远超

出了此前形态学鉴定,此外,他们还发现,虽然不同

气候区的 2 种宿主植物的数量随着纬度的升高而减

少,但根系下 ECM 真菌的种类并未减少。 同样利用

表 1摇 常用于 AM 真菌 ITS 测序的引物
Table 1摇 Primers usually used in the AM fungi ITS sequen鄄
cing
引物 序列(5爷—3爷) Tm(益)

AM 真菌 AML1 ATC AAC TTT CGA TGG TAG GAT AGA 50. 0
特异性引物 AML2 GAA CCC AAA CAC TTT GGT TTC C 48. 2
非特异性 T3 AAT TAA CCC TCA CTA AAG GG 46. 9
引物 H1 GAT TAA CCC TCA CTA AAG GG 47. 0

H2 ATT TAA CCC TCA CTA AAG GG 46. 9
H3 GTT TAA CCC TCA CTA AAG GG 47. 2
H7 AAA TAA CCC TCA CTA AAG GG 46. 9
H8 AAT AAA CCC TCA CTA AAG GG 46. 9
H11 AAT AAA CCC TCA CTA AAC GG 47. 2
H12 AAT AAA GCC TCA CTA AAG GG 46. 9
H13 AAT AAA CCC TCA GTA AAG GG 46. 9

ITS 检测,Smith 等(2011)在热带雨林的 3 种豆科

(Leguminosae)乔木中检测到 118 种 OTUs,Richard
等(2011)在地中海西南部的冬青栎(Quercus ilex)
森林中检测到 129 种 OTUs。

在对其他类型的菌根真菌的 ITS 测序中,研究

最多的是兰科菌根( orchidaceous mycorrhizae,OM)
真菌,OM 真菌大多是一些 ECM 真菌,且 OM 真菌几

乎不从宿主植物获得有机物,它们的宿主植物被称

为菌根异养型植物(Yagame et al. ,2012)。 利用 ITS
测序,扩大了一些兰科植物菌根真菌种类数( Bo鄄
ugoure et al. ,2009;Jacquemyn et al. ,2012),结合同

位素示踪技术,使研究者对 OM 植物与菌根真菌营

养交换也获得了新的认知(Kennedy et al. ,2011)。
在大量研究数据的基础上,DNA 条形码数据库

(BOLD,http: / / www. barcodinglife. org)中已经收录

并分析了许多有关菌根真菌 ITS 序列(Porter et al. ,
2011)。
1郾 2摇 菌根真菌 DNA 条形码的优缺点

除去 DNA 条形码技术的一般优点,基于 ITS 测

序的菌根真菌 DNA 条形码还有着独特的优势。 AM
真菌种的形态学鉴定利用的是真菌的孢子,除了需

要鉴定者有着丰富的经验外,直接从土壤中分离孢

子会因不同种产孢时间不同而产生多样性丢失,继
代培养也会因植物对 AM 真菌的偏好而导致一些真

菌人为流失(王幼珊等,2012);ECM 真菌的形态学

更加需要丰富的经验,对那些不产生子实体的 ECM
真菌,目前对它们的鉴定依据主要是解剖镜下菌套

和哈氏网的特征,但这会因宿主植物根系细微差异

而使鉴定结果产生较大的偏差(白淑兰,2011)。 利

用菌根真菌 DNA 条形码可以避开传统形态学鉴定
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所遇到的上述问题:从含有植物根系的土壤中直接

提取 DNA,利用 ITS 测序特异性引物,结合巢式鄄
PCR 扩增和变性梯度凝胶电泳技术,可以快速而又

准确地对复杂样品中菌根真菌进行鉴定(Mart侏nez鄄
Garc侏a et al. ,2011)。

DNA 条形码技术出现仅 10 余年,菌根真菌的

DNA 条形码在应用时也存在着一些问题:(1)DNA
条形码鉴定出的菌根真菌种类数远超出形态学鉴

定。 利用 DNA 条形码技术,魻pik 等(2013)对全球

25 个采样点 96 种植物样本根际 AM 真菌进行鉴

定,在分子水平上至少发现了 204 个种,远超出了此

前形态学鉴定的 156 种。 Timiling 等(2012)对北美

北极地区和 Richard 等(2011)对地中海南部 ECM
真菌进行 ITS 测序时也有类似结果。 对 ECM 真菌

来说,这种差异目前还能被人们接受,因为目前还认

为存在着相当数量的未鉴定的无法形成子实体的

ECM 真菌(Smith & Read,2008)。 但对 AM 真菌来

说,最近的研究显示,我们必须改变以往对 AM 真菌

DNA 条形码的认知,这主要包括:淤在形态学鉴定

上都为根内球囊霉(Glomus intraradices)的 4 个不同

菌株,在分子鉴定上却归为 3 个种 ( Stockinger et
al. ,2009);于 454 高通量测序的结果显示,AM 真

菌群落有着很高基因重组频率且对此有很强耐受力

(Lekberg et al. ,2012);盂AM 真菌的孢子在萌发的

过程中会发生基因重组,对特定群落的特定种 AM
真菌,至少需要 8 个孢子才能完全反映该种 AM 真

菌的全部遗传信息(Sanders & Croll,2010)。 从上面

3 个研究可知,基于 ITS 序列的 AM 真菌 DNA 条形

码所鉴定出的种可能并不是传统意义上种,AM 真

菌的 DNA 条形码必须要建立在传统的形态学鉴定

的基础上。 (2)检测结果容易出现单例真菌,即使

多次重复也很难再次检测(Richard et al. ,2011)。
对 AM 真菌来说,还可以用 AM 真菌高基因重组频

率来解释,但对 ECM 真菌来说,还没有报道表明

ECM 真菌有较高的基因重组频率,这给 ECM 真菌

的 DNA 条形码应用带来了一定困难。

2摇 菌根真菌基因组测序

随着测序技术的进步,对某一物种进行基因组

测序变得容易很多,菌根真菌也不例外。 与 AM 真

菌不同的是,ECM 真菌可以在体外进行纯培养,得
益于此,双色蜡蘑(Laccaria bicolor) (Martin et al. ,
2008a)、黑孢块菌 ( Tuber melanosporum) (Martin et

al. ,2010)和彩色豆马勃(Pisolithus tinctorius)的基

因组测序工作已经完成(彩色豆马勃的相关测序工

作已由法国 INRA Tree鄄Microbe Interactions Research
Group 在 2012 年 3 月完成,但基因组数据未释放)。
由于同一种 AM 真菌不同种群甚至是同一种群的不

同孢子之间基因都存在着很大的差异,导致 AM 真

菌基因组测序工作进展较慢(Antunes et al. ,2010)。
在不断的努力下(Martin et al. ,2008b),根内球囊霉

的全基因组测序也已完成,并于 2013 年 7 月 17 日

释放了基因组数据 ( http: / / www. 1000. fungalge鄄
nomes. org)。

在未来的菌根真菌基因组测序工作中,有 2 种

菌根真菌值得关注:AM 真菌摩西球囊霉(Funneli鄄
formis mosseae)和 ECM 真菌土生空团菌(Cenococcum
geophilum)。 因为摩西球囊霉的宿主植物范围非常

广泛,且在一些逆境中其和植物形成共生体对植物

提高抗逆效果最好(Daei et al. ,2009);土生空团菌

不形成子实体而且宿主范围较广,在许多恶劣立地

条件中均有发现(白淑兰,2011)。 所以,对这 2 种

菌根真菌的基因组测序迫在眉睫,并且意义重大。

3摇 菌根共生体功能蛋白

传统的分子标记手段是利用物种之间的基因型

差异,这些技术在菌根相关研究中的应用已有介绍

(孟静静等,2009),随着研究不断深入,多种分子生

物学技术交叉运用对菌根共生体中具体编码功能蛋

白的基因进行研究(Gamper et al. ,2010)。 菌根共

生体的功能蛋白较多,本文仅对菌根形成过程中的

基因、菌根共生体营养吸收(P、N、C)相关蛋白、水
孔通道蛋白、菌根真菌 SOD 酶进行具体阐述。
3郾 1摇 菌根形成过程中基因的表达

胡江等(2007)综述了 AM 共生体信号传导路

径研究进展,Martin 等(2001)也介绍了 ECM 形成过

程中信号传导和共生体中一些基因表达变化。 近几

年有关此方面研究的新进展主要有:1)AM 真菌通

过促使根系可利用 P 浓度发生变化来关闭宿主植

物的防御相关基因(几丁质酶、茁鄄1,3鄄葡聚糖酶以及

过氧化氢酶基因) (Song et al. ,2011)、增加植物根

系中独角金萌素内酯(该类物质是 AM 真菌和宿主

植物相互识别的物质)合成相关基因的表达(Balzer鄄
gue et al. ,2011);2)在基因水平上证实,生长素涉

及 AM 早期的形成过程(Hanlon & Coenen,2011);
3)Vieira 等(2012)分离出了彩色豆马勃与欧洲栗
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(Castanea sativa)形成的 ECM 共生体中菌根形成标

志基因 PtSRP。
3郾 2摇 菌根共生体营养吸收相关蛋白

3郾 2郾 1摇 磷酸盐转运蛋白摇 在形成菌根的植物中,存
在 2 条 P 吸收途径:一是利用根系皮层细胞直接吸

收 P,未形成菌根的植物只能依靠此途径吸收 P;二
是菌根途径,在形成菌根的植物中,该途径是植物吸

收 P 的主要途径(王琚钢等,2012)。 在菌根途径

中,菌根真菌和植物自身的高亲和力磷酸盐转运蛋

白都发挥着重要作用。
1)真菌方面。 许多菌根真菌的全长和部分磷

酸盐转运蛋白的 cDNA 已经被克隆出来(表 2),其
可以帮助宿主植物吸收贫 P 区以外土壤中的 P;Ri鄄
ley 和 Corradi(2013)分析了 AM 真菌与布拉克须霉

(Phycomyces blakesleeanus)相关基因组数据后认为,
AM 真菌的磷酸盐转运蛋白位于交配型位点,极有

可能决定着 AM 真菌的“性别冶,这为 AM 真菌的有

性繁殖假说提供了一些证据。

表 2摇 在 NCBI 中检索到的菌根菌磷酸盐转运蛋白基因
Table 2 摇 Mycorrhizal fungal phosphate transporter genes
retrieved in national center of biotechnology information
真菌种类 登录号摇 摇 文献

AM Glomus aggregatum GU585518. 1 Sokolski et al. ,2011
真菌 Glomus clarum GU585521. 1 Sokolski et al. ,2011

Glomus coronatum GU585499. 1 Sokolski et al. ,2011
Glomus custos GU585522. 1 Sokolski et al. ,2011
Glomus diaphanum GU585519. 1 Sokolski et al. ,2011
Glomus intraradices GU585520. 1 Sokolski et al. ,2011

AF359112. 1 Maldonado鄄Mendoza
et al. ,2001

AY037894. 1
Glomus irregulare GU585503. 1 Sokolski et al. ,2011

GU585504. 1
GU585508. 1
GU585511. 1
GU585512. 1
GU585513. 1

Glomus mosseae DQ074452. 1 Benedetto et al. ,2005
GU585500. 1 Sokolski et al. ,2011
GU585501. 1

Glomus proliferum GU585523. 1 Sokolski et al. ,2011
Glomus sp1 GU585514. 1 Sokolski et al. ,2011
Glomus sp2 GU585515. 1 Sokolski et al. ,2011
Glomus sp3 GU585516. 1 Sokolski et al. ,2011
Glomus versiforme U38650. 1 Harriison & Van

Buuren,1995
ECM Hebeloma cylindrosporumAJ970310. 1 Tatry et al. ,2008
真菌 AJ970311. 1

Laccaria bicolor XM_001880935. 1 Martin et al. ,2008a
XM_001890440. 1

Pholiota nameko AB060641. 1 Tasaki et al. ,2002
Tuber melanosporum XM_002837842. 1 Martin et al. ,2010

摇 摇 2)宿主植物方面。 Xie 等(2013)通过 RNA 干

扰技术证实了植物自身的高亲和力磷酸盐转运蛋白

受菌根存在的诱导,Chen 等(2011)也分离出了控制

菌根激活磷酸盐转运蛋白的 2 个顺式作用元件 MY鄄
CS 和 PIBS,它们在子叶植物中普遍存在。 由于 As
和 P 在植物中都依靠磷酸盐转运蛋白运输,菌根的

存在也影响着 As 的吸收,Chen 等(2013)用 RT鄄PCR
技术对接种根内球囊霉后的水稻(Oryza sativa)在

As 胁迫下进行了体内磷酸盐转运蛋白家族基因的

研究,结果表明,AM 显著降低水稻中 OsPT2 的表

达,同时增加 OsPT11 的表达,单位生物量中 As 累

积减少,在较高 P 浓度下,菌根化水稻中这种效应

更加明显。
3郾 2郾 2摇 N 吸收相关蛋白摇 菌根共生体 N 吸收的基

本过程是:1)硝酸根和铵根通过根外菌丝中的高亲

和力 N 转运蛋白被吸收;2)菌根真菌吸收 N 后,将
其同化为精氨酸;3)精氨酸转移到根内菌丝中,菌
根真菌精氨酸酶将精氨酸分解为鸟氨酸和尿素;4)
菌根真菌释放铵根离子到周围的皮层细胞中,最后

铵根离子被植物铵根转运蛋白同化 ( Miransari,
2011)。 在这一过程中,根内球囊霉中高亲和力的

铵根离子转运蛋白 GintAMT1(Lopez鄄Pedrosa et al. ,
2006)和精氨酸酶 TC105031(Gomez et al. ,2009)已
经被表征出来;在百脉根(Lotus japonicus)中发现了

相当数量的 N 吸收相关基因在含有菌根结构的根

系皮层细胞中大量表达,与植物根系中高亲和力磷

酸盐转运蛋白表达一样,它们的表达受菌根存在的

诱导(Guether et al. ,2009)。
对 AM 真菌来说,其自身利用 N 的形式是氨基

酸和小肽段,研究表明,AM 真菌从外界环境中直接

吸收 甘 氨 酸 和 精 氨 酸, 摩 西 球 囊 霉 中 命 名 为

GmosAAP1 基因编码的酶可以直接吸收这 2 种氨基

酸(Cappellazzo et al. ,2008),但目前对 AM 真菌直

接吸收氨基酸的生态重要性仍然不得而知(Leigh et
al. ,2009)。
3郾 2郾 3摇 C 循环相关蛋白 摇 宿主植物提供给菌根真

菌的有机物是菌根真菌生存的基础,菌根植物将光

合作用产物的 20%提供给菌根真菌(Smith & Read,
2008)。 目前认为菌根真菌通过单糖转运蛋白在丛

枝膜或菌丝圈界面上转运葡萄糖,但是有关该功能

的基因目前只在 Geosiphon pyriforme(球囊菌门非菌

根真 菌, 与 AM 真 菌 亲 缘 关 系 很 近 ) 中 发 现

(Sch俟茁ler et al. ,2006),对菌根共生体来说,现在既
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未确定这一功能在细胞中发生的具体位置,也未有

发现介导宿主植物向菌根真菌转运葡萄糖的编码蛋

白。 菌根真菌吸收葡萄糖后,通过糖原合成酶将其

转化为糖原,根内球囊霉中编码该酶的基因 GintGS
已经被表征出来(Bago et al. ,2003),对外生菌根真

菌双色蜡蘑和黑孢块菌的基因组分析发现同样有类

似基因存在(Martin et al. ,2008a,2010)。 在根内菌

丝中糖原被合成为甘油三酯,以脂小体的形式作为

C 储存,或者转运到根外菌丝中作为乙醛酸循环燃

料增加代谢的活力。 菌根真菌乙醛酸循环中已鉴定

出来的 2 个基因是根内球囊霉的异柠檬酸合成酶和

苹果酸合成酶基因(Lammers et al. ,2011)。
无论是 AM 还是 ECM,宿主植物在菌根真菌侵

染后己糖转运蛋白基因在地上和地下部分的表达量

均增加(Gamper et al. ,2010);此外,真菌的侵染增

加了植物根系中蔗糖合成酶相关基因的表达(Mar鄄
tin et al. ,2001;Nehls et al. ,2007)。 从表面上看,可
能是宿主植物方便为菌根真菌提供蔗糖等有机物,
但蔗糖合成酶的活性是在质外体的蔗糖再吸收过程

中被激活(Parrent et al. ,2009)。 宿主植物控制菌根

共生体 C 流动的途径可能是:宿主植物提供给 AM
和 ECM 蔗糖,通过植物酸性转化酶(Parrent et al. ,
2009)、中性转化酶和蔗糖合成酶(Wu et al. ,2013)
将蔗糖转化为菌根真菌可以利用的葡萄糖和果糖,
弥补菌根共生体,尤其是菌根真菌中所缺乏的降解

酶以维持菌根真菌的正常生长。
3郾 3摇 水孔通道蛋白

水孔通道蛋白是一类促使和调控水分被动运输

的蛋白,植物和菌根真菌的细胞膜上都有水孔通道

蛋白的存在,Li 等(2013)首次克隆出根内球囊霉的

2 个水孔通道蛋白基因 GintAQPF1 和 GintAQPF2,并
且用缺陷型酵母杂交验证了其功能。 植物和真菌的

细胞膜水孔通道蛋白基因(PIPs)在根外菌丝和根之

间大量表达,二者之间形成一个高速的水分传输通

道(Groppa et al. ,2012)。 此外,水孔通道蛋白促使

H2O2的降解,对逆境中植物水分吸收发挥着重要的

作用(李涛和陈保冬,2012)。
在正常水分条件下,不论是 AM 还是 ECM 植

物,菌根真菌的侵染都增加了植物根系中水孔通道

蛋白的表达(Smith et al. ,2010)。 但在水分胁迫条

件下,AM 植物和 ECM 植物根系中水孔通道蛋白表

达规律并不相同。 利用 Northern 杂交技术,Porcel

等(2006)发现了干旱胁迫下摩西球囊霉和根内球

囊霉的侵染降低了大豆(Glycine max)中 GmPIP1 基

因和莴苣(Lactuca sativa)中 LsPIP1 和 LsPIP2 基因

的表达;Aroca 等(2007)发现摩西球囊霉降低了菜

豆(Phaseolus vulgaris)在干旱、寒冷以及盐胁迫下

PvPIP1 和 PvPIP2 基因的表达;而 ECM 真菌侵染植

物后,逆境中植物根系中 PIPs 表达则是进一步增

加,Marjanovic'等(2005)报道,欧美杂种山杨(Popu鄄
lus tremula伊 tremuloides)接种毒蝇伞(Amanita mus鄄
caria)后,水孔通道蛋白在干旱胁迫下比正常水分

下表达增加 57% 。
Aroca 等(2009)指出,水分胁迫下,根内球囊霉

PIPs 的表达关闭了宿主植物中部分 PIPs 的表达。
李涛和陈保冬(2012)在干旱胁迫下接种 AM 真菌

的玉米(Zea mays)上也发现有类似现象存在。 ECM
真菌双色蜡蘑的 PIPs 家族基因已经被鉴定出来

(Dietz et al. ,2011),但尚无报道双色蜡蘑的 PIPs 可
以影响宿主植物的 PIPs 表达。
3郾 4摇 菌根真菌 SOD 酶

超氧化物歧化酶(SOD)是最直接催化活性氧降

解的酶。 植物在形成菌根共生体后,可以显著提高

活性氧清除系统中各相关酶,尤其是 SOD 酶活性

(王琚钢等,2012)。 有研究发现,柑橘(Citrus sinen鄄
sis)接种地表球囊霉后体内 SOD 活性增加与丛枝结

构的丰度呈现显著正相关(Wu & Zou,2009)。 近明

球囊霉(Glomus claroideum)和根内球囊霉中编码的

SOD 基因均已被分离表征(Janouskova et al. ,2009;
Gonz觃lez鄄Guerrero et al. ,2010)。 AM 植株中 SOD 酶

活性增加有 AM 真菌的参与,但是否归结于 AM 真

菌的 SOD 酶转移到了宿主植物细胞中目前还不能

确定。
对 ECM 植株来说,目前尚无研究报道 ECM 的

某一结构对提高菌根化植株的 SOD 活性至关重要。
但在体外纯培养的菌丝当中,检测到了彩色豆马勃

和圆头伞(Descolea antartica)自身的活性氧清除系

统相关酶的存在,假山毛榉(Nothofagus dombeyi)在
和这 2 种真菌形成共生体后,SOD 酶活性比未接种

植株大幅提高(Alvarez et al. ,2009);在对根内球囊

霉的 SOD 基因进行 BLAST 检索时发现,双色蜡蘑

和黑孢块菌中也存在类似的基因。 这表明 ECM 真

菌自身 SOD 基因也可能参与 ECM 植株 SOD 活性提
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高,但具体如何发挥作用有待进一步研究。

4摇 结摇 语

近年来菌根分子生物学发展迅速,但仍然存在

一些限制其发展的因素。 主要包括:菌根菌的共生

特性,缺乏足够的突变体、AM 真菌的纯培养技术和

自身的高基因变异性。
(1)菌根菌的共生特性。 AM 和 ECM 真菌均需

和宿主植物共生才能完成全部生活史,分子生物学

的模式植物拟南芥是十字花科(Cruciferae)植物,目
前尚未发现它能形成菌根共生体。 在 AM 共生体的

研究过程中,常用模式植物是番茄(Solanum lycoper鄄
sicum)、百脉根( Lotus spp. )和蒺藜苜蓿(Medicago
truncatula),这些植物中已经筛选出了很多 AM 真菌

相关突变株(胡江等,2007;Smith et al. ,2010);但对

于 ECM 共生体来说,由于大多数 ECM 真菌存在着

宿主特异性(Zhou & Hyde,2001),目前还没有一种

合适的模式植物。 那些可以在腐生和共生两种生活

方式中进行转换的 ECM 真菌尤为值得关注,找到控

制腐生和共生之间转换的基因,不仅有助于研究

ECM 共生体的共生特性,而且还可能找到珍贵共生

食用菌人工快速培育的突破口(白淑兰,2011)。
(2)缺乏足够的突变体。 现有的菌根真菌相关

基因多是在一些缺陷型酵母和固氮菌上进行验证

(胡江等,2007),这可以验证那些酵母菌和 AM 真

菌共有的基因,以及菌根形成过程中的部分基因

(菌根形成过程和根瘤形成过程部分信号传导路径

共用)。 对那些菌根真菌独有的基因和特征,目前

常用的基因功能验证手段是基因敲除和 RNA 干扰

技术,但这 2 种技术均存在着自身的缺点:基因敲除

可以直接有效验证某一基因的功能,但对大多菌根

真菌来说并不适合,因为其基因组数据并不知晓,此
外,该技术需要构筑复杂的体系,操作周期长,费用

高,效率低(Devers et al. ,2013);RNA 干扰技术存

在的问题是:目前还不能控制短发夹 RNA( short
hairpin RNA,shRNA)插入基因组的位置,整合到染

色体上 shRNA 有可能丢失,而且 shRNA 还存在着

脱靶效应(shRNA 会干扰非目的未知基因) (Kemp鄄
painen & Pardo,2013)。 所以,筛选更多适合于菌根

共生体的突变体非常必要。
(3)AM 真菌的纯培养技术和自身的高基因变

异性。 时至今日,AM 真菌的离体纯培养技术仍未

解决,最接近的胡萝卜根培养体系也只能算是半纯

培养。 这不仅无法获得足够用于分子生物学相关研

究的材料,而且还限制了 AM 真菌在实际生产中大

规模应用。 此外,AM 真菌存在着很高的基因变异

性:同一种 AM 真菌的不同种群,同一种群的不同孢

子的基因型之间都有很大变异 ( Antunes et al. ,
2010)。 高通量测序技术的出现在一定程度上解决

了该问题,利用高通量测序技术可以对非模式植物

的转录组进行研究,从理论上讲,在有对照的情况

下,该技术可以对菌根共生体的转录组进行研究

(Larsen et al. ,2011),但只能对某一时刻或某一时

间段的转录水平进行研究,无法在 DNA 水平上解释

问题。
上述问题都是限制菌根分子生物学研究的瓶

颈,也是今后一段时间菌根分子生物学要努力解决

的热点问题。
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