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摘  要: 丛枝菌根(AM)真菌侵染植物根系形成菌根共生体过程中能诱导植物合成多种信号物质, 

如水杨酸(SA)、茉莉酸(JA)、类黄酮、一氧化氮(NO)和过氧化氢(H2O2)等。这些信号分子的传导

途径和作用机制备受关注。本文从 AM 真菌诱导植物信号物质的种类和数量入手, 探讨这些信号

分子在植物体内的传导途径、生理效应和可能的作用机制, 旨在为研究 AM 真菌与植物之间的共

生关系、功能与进化等提供依据。 
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Abstract: Many signal substances, such as salicylic acids (SA), jasmine acids (JA), flavonoids, NO, H2O2, 
etc. in plants are induced by arbuscular mycorrhizal (AM) fungi which colonize plant roots. The signal 
movement pathways and function mechanisms of these signals have been paid more attention to in recent 
years. In this review, we firstly summed up the signal substance kinds and quantities in plants inoculated 
with AM fungi, then discussed the signal transduction pathway, physiological effects and the related func-
tioning mechanism in mycorrhizal plants, in order to provide a basis for the further study symbiotic rela-
tionship and mechanisms between AM fungi and plants. 
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丛枝菌根(Arbuscualr mycorrhiza, AM)真菌属于

菌物界球菌门球菌纲, 是一类古老的、专性活体营

养共生菌, 早在数亿年前就与植物根系建立互惠共

生体, 对植物的进化、分布、生长发育发挥着不可

替代的作用。业已证实, AM 真菌能够参与植物物质

吸收、能量转化信息传递等多种植物生理过程[1]。
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该真菌产生的菌根形成因子(Myc 因子)能诱导植物

合成诸多信号分子, 在 AM 真菌与植物相互识别和

共生体发育过程中发挥多种生理效应[2−3]。宋福强和

贾永曾对 AM 真菌−豆科植物−根瘤菌共生识别的信

号转导过程进行了较全面的阐述 [4], 他们认为在共

生体形成的初始阶段, AM 真菌、寄主植物和根瘤菌

之间存在的相互识别过程是共生体发育的关键环节

之一, AM 真菌−豆科植物−根瘤菌的共生体初始识

别信号研究主要集中在根瘤菌与寄主植物相互识别

过程中所涉及到的信号物质。事实上, AM 真菌−植

物共生体信号问题是一个十分复杂而重要的研究领

域[5], 因为除了豆科植物之外, AM 真菌能侵染 380
个科的非豆科植物形成菌根, 且对其所诱导植物所

产生的信号物质类型及其传导途径、生理效应和作

用机制等缺乏系统探讨。为此, 本文系统评述了 AM
真菌诱导植物产生信号物质研究新进展, 以期为进

一步探索 AM 真菌与植物相互识别、共生体演化及

其诱导的防御反应等方面奠定基础。 

1  AM 真菌对植物信号物质的诱导 

AM 真菌能诱导植物合成水杨酸(SA)、茉莉酸

(JA)、类黄酮、Ca2+信号、过氧化氢(H2O2)等多种信

号物质。 

1.1  AM 真菌对 SA 的诱导 
SA 是植物体内一种与逆境相关的重要信号分

子, 能够诱导植物产生系统获得性抗性。李海燕等[6]

观察到山葡萄接种 AM 真菌后, 与未接种相比, 葡

萄内源 SA 含量要高 10 倍左右。AM 真菌 Glomus 
mossese 侵染豌豆突变体的初期能够诱导自由态 SA
暂时积累 [7]。但也有研究发现接种 Glomus intra-
radices 后, 烟草植株内源 JA 和 SA 含量都保持不变, 
而 乙烯的释放量有少量降低[8]。可见, 不同 AM 真

菌对不同寄主植物 SA 诱导特点存在差异, 值得深

入研究。 

1.2  AM 真菌对 JA 的诱导  
接种 AM 真菌能提高大麦、苜蓿、黄瓜、大豆

等根部内源茉莉酸类物质含量, 但增加幅度存在差

异 [9−11] 。 最 近 , Kapoor[12] 报 道 , 与 接 种 病 原 菌

(Fusarium oxysporum f. sp. Lycopersici)对照相比 , 
接种 Glomus macrocarpum 或 Glomus fasciculatum 番

茄茎叶中 JA 含量是前者的 9 倍。有证据表明, AM
真菌侵染植物过程中 JA 合成的关键酶能有效催化

JA 合成, 当蒺藜苜蓿(Medicago truncatula)接种 AM
真菌后, 增强了根部 JA 主要合成酶丙二烯氧化环酶

(AOC)的 cDNAs 表达、根中内源 JA 含量升高[13]。

此外, AM 真菌侵染大麦过程中能先诱导 JA 合成前

体腐胺和 4−香豆酸胍基丁酸酰胺的合成; 并能促进

大麦根系对糖类物质的吸收, 从而引起根系渗透势

的变化, 促进茉莉酸类物质的积累[11,14]。这意味着

AM 真菌侵染过程中, 通过诱导植物合成茉莉酸类

物质的前体, 随后形成茉莉酸类物质从而调节其侵

染及其他生理效应。  

1.3  AM 真菌对类黄酮物质的诱导 
类黄酮物质是植物的主要次生代谢产物, 包括

黄 酮 (Flavones) 、 异 黄 酮 (Isoflavones) 、 黄 烷 酮

(Flavanones)和苯基乙烯酮(Chalcones)等。AM 真菌

侵染过程能通过修饰与类黄酮和异黄酮物质代谢相

关基因的表达方式, 改变根中类黄酮的结构、分泌

量和性质[15−16]。在 AM 真菌侵染苜蓿类植物早期以

及丛枝消解过程中对根中各种类黄酮物质产生不同

诱导效应[17−18]。例如, 紫花苜蓿接种 AM 真菌后增

加了大豆黄酮和拟雌内酯的浓度, 降低 7-羟基-4'-甲

氧基异黄酮的浓度, 而对 5,7,4'-三羟基异黄酮则没

有影响[17]。因此, AM 真菌对不同类黄酮物质诱导作

用, 还值得进一步探索。 

1.4  AM 真菌对 Ca2+信号的诱导 
通常认为 Ca2+是 AM 真菌信号传导过程中的主

要信号物质。寄主植物细胞在感知 AM 真菌侵染时, 
Ca2+是一种常见的信号物质。通过利用非寄主植物

中缺失 Ca2+表达基因的组培细胞以及 AM 共生体中

大豆细胞表达的 DMI1、DMI2 和 DMI3 基因都能够

证明 Ca2+是 AM 共生体的早期信号物质[19]。Navazio
等 [20]利用改良的大豆细胞发光蛋白系作为实验系

统, 用含有 Glomus intraradices 萌发孢子的培养基

处理大豆细胞时, 可检测到细胞质 Ca2+水平显著快

速升高, 但 30 min 内消散, 用含有根外菌丝的培养

基处理同样能激发 Ca2+浓度的提高。这表明植物对

接种 AM 真菌最早的响应之一就是快速而短暂提升

细胞质 Ca2+水平; 换句话说 AM 真菌能诱导植物快

速增加 Ca2+浓度, 进而可能产生一系列级联反应。 

1.5  AM 真菌对 H2O2 的诱导 
AM 真菌能诱导植物积累 H2O2

[21−22]。例如 , 

Fester[23]利用 3 种相对独立的染色技术, 发现接种

AM 真菌的苜蓿、玉米和烟草根皮层细胞中以及 AM
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真菌孢子和菌丝中活性氧含量增加。 蒺藜苜蓿接种

G. intraradices 后根皮层细胞中 H2O2 含量升高, 尤

其 是 当 菌 丝 开 始 穿 透 皮 层 细 胞 以 及 丛 枝 形 成 期

H2O2 能够迅速积累; 其含量变化存在区域性特点: 
分枝少的丛枝中能够检测到 H2O2 积累, 而在泡囊、

菌丝顶端和附着胞中则没有 [24]。这一分布特征是

十分有趣的 , 究竟是与 AM 真菌各器官的形态建

成有关？还是与各自的生理功能有关？值得进一

步研究。  

2  AM 真菌诱导植物信号物质传导途径的
研究 

有关 AM 真菌诱导相关信号物质传导途径的报

道较少。目前, SA 已经被公认为是 AM 真菌诱导植

物体内产生系统抗病性(SAR)的主要信号物质[25]。

但其具体传导途径尚不十分清楚。有研究表明, 烟

草接种 AM 真菌后, 首先在根部发现 SA 含量发生变

化, 而后才在叶片中检测到自由态和结合态 SA 含

量发生变化[26]。这表明 SA 可能是先从根部诱导, 然

后传导至叶片, 从而引起植物抗病性等相关反应。 

JA 是一种重要的伤病信号分子, 其通过与转录

因子相互作用而调节防御蛋白的表达及次生代谢物

质的合成, 从而实现防御信号的长距离传导[27−28]。

El-Khallal[29]将番茄接种 Glomus macrocarpum 后 JA

诱导的抗病作用增强, 且根中 JA 诱导相关合成物质

的积累早于叶片。Isayenkov[13]利用亚细胞定位技术

发现蒺藜苜蓿 MtAOC1 mRNA 首先在根部积累, 而

后叶片也大量积累, 茎中则无变化。同样, 大麦接

种 G. intraradices 的前期只在根部检测到 JA 含量升

高[11]。可见, 当植物接种 AM 真菌后, JA 作为一种

长距离传导的信号物质, 首先在根部合成积累; 一

定条件下, 短时间内可以传导至其他器官, 而具有

一定的系统性。 

在不同信号转导途径中, 钙离子是一个极为常

见的第二信使。然而尚不清楚此信号链中的下游组

分。目前, 对于共生系统中信号传导途径的了解, 大

多来自豆科植物突变体的试验。AM 真菌诱导的植

物细胞质短暂钙流可能具有从一个配合体信号或环

境改变感知并转换信息的能力 , 从而激活下游反

应。由于短暂钙流是细胞质钙水平的快速增加和钙

浓度的快速降低过程[20], 考虑到把钙离子泵回内部

贮藏区所消耗的能量, 对于某个信号途径而言, 短

暂钙流一定比维持高钙离子浓度更有价值, 因为其

包含了更多的信号。可见钙离子在 AM 真菌诱导的

信号途径中同样发挥第二信作用。  

3  AM 真菌诱导植物信号物质的生理效应
与作用机制 

AM 真菌诱导的这些信号物质在与植物识别、

共生体建立和激活植物一些防御系统过程中发挥着

重要作用[1]。 

3.1  AM 真菌诱导的 SA 生理作用与机制 
SA 是重要的能够激活植物过敏反应(HR)和系

统获得抗性(SAR)的内源信号物质[30], AM 真菌所诱

导的 SA 虽然仅是微量和暂时的增加, 但对激活植

物防御系统、提高植物抗病性等方面具有显著的作

用[1,6]。而且, 接种菌根真菌配合外施 SA 的效果更

好。例如, 接种 AM 真菌同时外施 SA, 能明显抑制

镰刀菌对番茄的侵染、降低病情指数[29]。另外, 有

人观察到外源 SA 能减少水稻初期菌根侵染, 但对

附着泡的形成没有影响, 这说明 SA 对 AM 真菌的生

长并没有直接抑制作用, 但可能存在间接作用[31]。

同时也有试验表明烟草接种 G. intraradices 或 G. 

mosseae 后菌根化程度与 SA 的含量呈负相关[26]; 低

磷水平下外施 SA 于菜豆根中能抑制菌根结构形成, 

而高磷水平条件下这一抑制作用更强[32]。因此, 关

于 SA 与植物体内磷相互作用关系、效应与机制有

待进一步试验。 

3.2  AM 真菌诱导的 JA 生理作用与机制 
业已证实, AM 真菌能通过诱导植物体合成茉

莉酸类物质来提高植物的抗逆性。例如, 番茄幼苗

接种尖孢镰刀菌(F. oxysporum f. sp. Lycopersici) 20 d

后再接种 AM 真菌 G. macrocarpum 或 G. fascicu-

latum, 茎叶中 JA 含量、苯丙氨酸解氨酶活性和酚类

物质含量显著提高 , 病害程度分别降低了 75%和

78%[12], 表明 JA 能系统性诱导植物的防御反应, 这

在 AM 真菌诱导的系统抗性中意义深远。另一方面, 

外源 JA 能够作用于植物与 AM 真菌之间营养转运

的动态平衡, 并且增强根对碳水化合物的吸收, 从

而诱导 AOS 和 AOC 表达[33]。一周一次用低浓度 JA

处理大蒜能刺激 AM 真菌生长; 每隔 2 d 用高浓度

JA 来处理黄瓜(Cucumis sativus)、Tropus majus 和木
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瓜 (Carica papaya)的 叶子 , 发现 能降 低菌根 侵染

率[14]。这表明 JA 浓度能影响接种 AM 真菌侵染率

和植物生长。Hohnjec 等利用微数列和代谢物谱图法

分析转录和代谢产物的产生模式, 分析比较了接种

AM 真菌和不接种对照野生型藜蒺苜蓿根系转录物

谱, 发现有积累的 JA 调节基因控制的转录物质、共

生体次级代谢物质和防御抗性蛋白相关酶基因编码

的表达产物[34]。该真菌诱导产生的 JA 能激活植物

体防御体系, 从而能提高植物对病原体和干旱胁迫

的抗性[14,35], 同时 JA 还能间接诱导抗性相关基因编

码的表达以及植物生长相关贮藏蛋白的表达[36]; 有

趣的是外施 JA 能提高马铃薯中细胞分裂素的含

量[37]。由此可见, AM 共生体中多个信号物质之间可

能存在级联关系, 从而协同发挥作用, 但就其具体

的级联关系还有待进一步试验证实。 

3.3  AM 真菌诱导的类黄酮生理作用与机制 
类黄酮能促进 AM 真菌孢子萌发、菌丝伸长和

分枝; 将多种类黄酮类物质混合液施加于 AM 真菌

孢子外部时, 可促进菌丝生长并提高侵染率[38]。然

而, 类黄酮种类不同, 对 AM 真菌生长发育的影响

效应则存在差异[39−40]。董昌金等[41−42]研究了离体培

养条件下 Quercetin、Naringin、Rutin 等 10 种类黄

酮化合物对 Gigaspora margarita 和 Glomus geo-

sporum 孢子萌发及菌丝发育的影响。结果表明 , 

Quercetin、Rutin 促进 Gi. margarita 早期发育, 在

0.5−8.0 μmol/L 浓度范围, Quercetin 对菌丝生长、菌

丝分枝及辅助细胞形成促进作用明显, 菌丝长度、

菌丝分枝数及辅助细胞群与对照组相比提高到 2−3

倍, 其他类黄酮对 Gi. margarita 孢子早期生长无明

显影响。在一定浓度条件下, Formononetin、Genistein

和 Naringin 能够促进 Gl. geosporum 孢子萌发、菌丝

生长及分枝; 同样 Apigenin、Flavanon 和 Naringin

能 够 刺 激 次 生 孢 子 的 形 成 , 而 其 研 究 发 现

biochaninA 仅促进其孢子萌发。可见, 今后应用类黄

酮控制 AM 真菌发育过程中应注意选择适宜的类黄

酮种类和浓度。 

3.4  AM 真菌诱导的 H2O2 的生理作用与机制 
AM 真菌与植物形成共生体后, 前者能够利用

自身丛枝中积累的 H2O2, 从而减少寄主植物体内

H2O2 含量[43]。最近发现, AM 真菌通过诱导植物产

生多种保护酶 , 降低 H2O2 含量 , 进而维护植物和

AM 真 菌 的 正 常 生 长 发 育 [44] 。 吴 强 盛 证 明 接 种

Glomus versiforme 能够显著提高红橘植株 SOD 活

性 [45]。同时 , 从红三叶草菌根根内分离出 2 个新

SOD 同工酶: Mn-SOD II 和 mycCu,Zn-SOD, 前者

也存在于根瘤中, 而后者只存在于 AM 共生体, 并

且发现编码 Cu,Zn-SOD 的 cDNAs 对 AM 共生体产

生的调节是不同的[46]。AM 真菌所诱导这些新同工

酶是根系对该真菌侵染的反应的结果, 也可能是激

发 根 内 所 产 生 的 O2−数 量 增 加 的 结 果 [47] 。 但 是

Nathues 认为, 丛枝结构细胞中活性氧类物质的积

累也能够导致丛枝的降解[48]。可见, 丛枝降消解过

程与 H2O2 积累量之间、以及真菌结构与活性氧类物

质积累之间似乎存在一定相互关系。当 AM 真菌与

植物形成共生体后, AM 真菌可能是通过丛枝消除

植物体内多余的活性氧类物质。而 AM 真菌的侵染

以及丛枝形成−消解−新丛枝形成这种定殖模式, 可

能诱导植物合成清除活性氧类物质的多种酶、提高

抗逆性、促进植物生长发育[49−50]。 

4  展望 

土壤中菌根真菌从开始与植物根系发生识别 , 

共生体形成和发育, 一直到生理作用的发挥, 无不

与菌根真菌与植物之间信号物质的产生、传导、响

应与作用紧密相联。深入了解菌根真菌与植物之间

信号物质作用特点, 对于研究生物之间共生识别、

共生体演化和生理生态作用机制具有十分重要的意

义。然而, 目前对于植物与菌根真菌互作过程中的

信号传导途径的研究还刚起步。因此, 今后可以优

先考虑开展以下几个方面的工作: (1) 不同生态(尤
其是不同逆境因子)条件下, 研究 AM 真菌与寄主植

物不同组合所产生的专化性信号物质的种类、数量

和传导途径等, 以比较这些信号物质产生的条件、

传导的途径和效应; (2) 利用分子技术、电镜和生化

手段探索 AM 真菌识别、侵染、丛枝和泡囊发育、

扩展过程中信号物质传导途径及其各信号物质间的

级联关系等动态变化, 以明确信号物质在 AM 真菌

不同发育阶段可能的不同生理功能; (3) 在分子水

平上研究施加外源信号物质对内源信号物质和 AM
真菌的影响、相互作用关系和可能的调控途径, 从

而在基因水平上确定这些信号物质在 AM 真菌识

别、侵染和诱导植物抗逆性中的作用和地位。可以
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预见, 随着研究不断深入, 人们将逐渐揭示菌根真

菌诱导植物信号物质的生物学规律和调控途径, 丰

富菌根学理论内容, 为生产实践提供技术基础。 
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