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专论与综述 

丛枝菌根共生建成的信号识别机制 
侯时季  陈保冬  张莘* 

(中国科学院生态环境研究中心 城市与区域生态国家重点实验室  北京  100085) 

 
 

摘  要：丛枝菌根(Arbuscular mycorrhiza，AM)共生是自然界中普遍存在的一种互惠共生现象，

对促进土壤生态系统物质循环及维持生态系统稳定具有重要的意义。AM 共生体的建立需要

AM 真菌和宿主植物间一系列复杂的信号识别、交换和传导。本文总结近年来相关文献，从

AM 共生体形成前期及 AM 共生体形成期两个阶段，分别综述了信号物质的生物合成过程、调

控过程及其作用机制，希望有助于进一步认识 AM 共生体建成过程，同时通过分析当前研究工

作的不足及未来研究动向，期望推动相关研究工作。 
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Signal recognition mechanism in establishing arbuscular  
mycorrhiza symbiosis 

HOU Shi-Ji  CHEN Bao-Dong  ZHANG Xin* 
(State Key Laboratory of Urban and Regional Ecology, Research Center for Eco-Environmental Sciences, 

Chinese Academy of Sciences, Beijing 100085, China) 

Abstract: Arbuscular mycorrhiza (AM) symbiosis is one of the best known beneficial 
plant-microorganism associations widely distributed on earth. AM symbiosis plays a vital role in the 
material cycle of soil ecosystem and also in maintaining the stability of ecosystem. AM symbiosis 
establishment implies a signal recognition, exchange and transduction between both partners that 
leads to mutual recognition and development of symbiotic structures. This paper reviews the recent 
research progresses in signal recognition, exchange and transduction mechanism in the 
pre-establishment and establishment stages in AM symbiosis, aiming to clarify the signal recognition 
mechanism in the establishment of AM symbiosis. Furthermore, the review addresses the weaknesses 
in the current researches and also proposes future research needs. 
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丛枝菌根(Arbuscular mycorrhiza，AM)真菌是
一种专性活体营养型真菌，因其在宿主植物根系皮

层内定殖并形成特殊的丛枝状结构而得名。AM 共
生是自然界中普遍存在的一种古老的互惠共生现

象，是由 AM 真菌与绝大多数陆生植物根系形成的
互惠共生体系，该共生现象可追溯到 4亿年前[1]。在

AM 共生体系中，植物为 AM 真菌提供必需的碳水
化合物的同时，AM 真菌能够促进植物对土壤中矿

质元素的吸收以及提高植物抵御生物胁迫及非生物

胁迫的能力，此外 AM 共生体在促进生物圈物质循
环以及维持生态系统稳定性具有重要的意义[2-10]。 

AM共生体的建立依赖宿主植物与 AM真菌两
者间精确的“分子对话”，该过程发生在 AM共生体
形成前且一直作用到 AM 共生体形成[11]。该“分子
对话”首先需要宿主植物和 AM 真菌分别释放信号

物质并被对方特异性受体识别，进而引发 AM真菌
和宿主植物相应特异性基因的表达，从而调控 AM
共生体形成所需的特定受体蛋白及组织形态形成，

通过建立一系列精确的分子调控机制最终完成该

“分子对话”过程[12]。本文总结近年来相关文献，将

AM共生建成过程分为 AM共生体形成前期和 AM
共生体形成期两个阶段，分别对不同阶段的信号物

质及相关基因的调控机制进行概括和讨论，以期加

深人们对AM共生体建成过程中的信号识别及调节
机制的认识，进而希望推动相关研究进展。 

1  AM 共生体形成前期 

在 AM共生体形成前阶段，即 AM真菌还未接
触到宿主植物根系时，AM 真菌与宿主植物之间的
相互识别主要依靠一些具有扩散作用的化学物质，

其中有两类对共生形成至关重要的化学物质：独脚

金内酯(Strigolactones，SLs)和 AM 真菌因子(MyC 
factor)[13-14]。 

1.1  宿主植物发出的信号物质——独脚金内酯 
在共生体形成前期，首先是宿主植物在根际区

分泌特殊的信号物质——独脚金内酯，该信号物质
可以被 AM真菌特异性识别，不能被土壤中其他真
菌如霉菌和土壤中的致病菌识别[15]。SLs可以促进

共生前期阶段 AM真菌菌丝大量分枝萌发，并能促
进AM真菌菌丝的生长和引导AM菌丝向植物根系
分枝，使其接触到宿主植物根系[16-18]。 
在最初非共生体时期，AM 真菌的孢子可以自

发地进行萌发，但该生理活动受 AM真菌孢子碳储

备量的限制，研究发现在 AM真菌周围有宿主植物

的存在的话，菌丝便会快速朝向宿主植物根系的方

向进行生长分枝[19-20]。虽然其他化合物，例如黄酮

类和氢基脂肪酸被报道也可以作为菌丝生长的刺

激物[21-22]，但 Vogel 等[23](2010)研究发现，将番茄

(Lycopersicon esculentum Mill.)中调控 SLs合成的基

因 SICCD7敲除后，番茄不能被 AM真菌侵染，随

后Kohlen等[24](2012)发现敲除调控SLs合成的基因

SICCD8的番茄(L. esculentum Mill.)不能诱导AM真

菌孢子萌发，表明 SLs在 AM真菌侵染宿主植物中

的作用尤为重要。宿主植物在营养贫瘠以及逆境胁

迫的情况下，植物分泌的 SLs将会增加，以至于被

更多的 AM真菌所侵染[25-26]。 

SLs 是一种以类异戊二烯为基本单位的倍半萜
烯化合物。通过对一系列多分枝隐性突变体的研

究，SLs 生物合成以及信号传导过程的分子机制已
逐渐清晰[27]。Sorefan等[28](2003)研究发现 MAX4和
RMS1是一对同源的双加氧酶调控基因，能促进豆
科植物侧根形成；随后 Booker 等 [29](2004)发现   
一种类胡萝卜素裂解双加氧酶(Carotenoid cleavage 
dioxygenases，CCD) CCD7是 SLs合成过程中所必
需的一种双加氧酶，并发现其受基因MAX3的调控；
此后 Booker 等[30](2005)发现植物体内类胡萝卜素衍
生物合成需要细胞色素单氧化酶 P450 蛋白家族的
催化作用，并推测该蛋白家族受基因MAX1的调控；
Snowden 等 [31](2005)发现矮牵牛(Petunia hybrida 
Vilmorin)合成 SLs需要经过CCD8的催化；Lin等[32] 

(2009)发现一种特异性铁合蛋白 D27 参与了水稻
(Oryza sativa) SLs的合成，随后Waters等[33](2012)
发现水稻(O. sativa) D27 的调控基因是 MAX1；
Czarnecki等[34](2013)概括总结参与 SLs合成过程的
调控蛋白有 4种：CCD7、CCD8、P450和 D27，其
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中调控 CCD7 的基因有 MAX3、RMS5、D17/HTD1
和 DAD3，调控 CCD8的基因有 MAX4、RMS1、D10
和 DAD1，细胞色素 P450 单氧化酶受基因 MAX1
调控。此外，Liu 等[35](2010)发现豆科 GRAS 型转
录因子 NSP1 和 NSP2 突变体蒺藜苜蓿(Medicago 
truncatula)均不能合成 SLs，表明 NSP1和 NSP2是
蒺藜苜蓿合成 SLs所必需的蛋白酶，同时他们发现
突变体植物体内 DWARF27 基因表达受到抑制，表
明DWARF27基因在SLs合成过程中发挥重要作用。
Delaux 等[36](2013)研究也表明 NSP1 是豆科植物体
内合成 SLs所必需的蛋白酶。有关 SLs在植物体内
的识别及转导过程中的受体，目前研究已经表明

F-box富亮氨酸蛋白是SLs在植物体内的识别及转导
过程中的重要部件，该蛋白受基因 MAX2/RMS4/D3
的调控(SLs合成及调控过程详见图 1)[37-40]。但是关

于 AM 真菌接收宿主植物分泌的 SLs 的胞内接收
器，至今还没有被发现。 

1.2  AM 真菌产生的信号物质——真菌(MyC)因子 
在 AM共生体形成中，另外一种非常重要的物

质是真菌(MyC)因子，其类似于豆科植物的结瘤因
子[41]。MyC因子曾被描述成一种具有扩散性的信号
物质，有很长一段时期人们对 MyC 因子的化学本
质几乎一无所知，直到Maillet等[41](2011)研究发现
AM 真菌分泌的磺化和非磺化的简单脂质几丁糖

(LCOs)混合物，与根瘤菌分泌的结瘤因子具有相似
的化学结构，两者都是由 N-乙酰氨基葡萄糖为碳骨 

架，含有多种多样的辅基；由于根瘤共生体比 AM
共生体晚出现大约 6千万年，所以Maillet等认为根
瘤菌结瘤因子是从 AM真菌因子中进化而来的。随
后，Genre 等 [42](2013)发现短链几丁质寡聚物
(Short-chain chitin oligomers，COs)能引起与真菌因
子相同的植物根系表皮细胞出现钙峰，进而推测

MyC因子是由 LCOs和 COs组成的混合物。 
MyC因子是由被激活的 AM真菌所分泌的，但

目前仍不清楚是否该真菌因子是由 SLs 引发刺激
的。宿主植物体内存在 MyC 因子受体，目前已经
在蒺藜苜蓿(M. truncatula)中发现MyC因子的受体
为 MtNFP 和 MtLYK3[43-44]，且有研究推测百脉根

(Lotus corniculatus L.)的MyC因子受体为 LjNFR1
和 LjNFR5[45]。除豆科植物外，den等[46](2011)在非
豆科植物榆科糙叶山黄麻(Parasponia sp.)中也发现
了 MyC 的受体，但在其他植物体内是否也存在
MyC 受体有待于进一步研究。MyC 因子可在 AM
真菌接触到宿主植物根系前诱导宿主植物与 AM
共生体形成的相关基因表达、诱导宿主植物侧根

形成以及引发宿主植物根系细胞内 Ca2+振荡，从

而促进 AM真菌成功入侵植物根系[47-49]，调控过

程详见图 2。Kosuta 等[50](2003)发现 AM 真菌所
释放的扩散性化学物质能通过诱导蒺藜苜蓿(M. 
truncatula) MtENOD11基因表达促进侧根形成，随
后 Oláh等[51](2005)研究发现 MyC因子促进蒺藜苜
蓿(M .  truncatula)侧根形成是通过受体样激酶 

 

 
 

图 1  SLs 生物合成及识别与转导过程示意图 
Figure 1  The schematic of SLs biosynthesis, recognition and transduction 
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图 2  MyC 因子被植物感知及其调控过程 
Figure 2  The perception and regulation process of MyC factor in plant 

 
 

(DMI2)/离子通道(DMI1)途径。MyC 因子除能诱导
宿主植物侧根形成外，Kosuta 等[52](2008)研究发现
MyC 因子还能引起宿主植物根系表皮细胞形成钙
峰，该过程首先是通过 DMI2直接或间接识别MyC
因子并通过蛋白激酶域传递信号调控 DMI1激活离
子通道，进而引起 Ca2+振荡，研究发现敲除依赖钙

调蛋白激酶 (DMI3)转录基因后的突变株仍能被

MyC因子引发根系表皮细胞出现 Ca2+振荡，表明该

途径不依赖 DMI3。最近 Chabaud 等[53](2011)研究

发现，MyC因子在通过 DMI2/DMI1途径引起非豆
科植物根系表皮细胞 Ca2+振荡后，激活了依赖钙调

蛋白激酶(DMI3)，DMI3调控钙峰形成及响应 Ca2+

振荡，表明在植物体内存在不同的感知 MyC 因子
调节途径。有关宿主植物体内感知 MyC 因子的调
控途径有待更多的研究来继续完善。 

2  AM 共生体形成期 

在 AM共生体形成阶段，AM真菌菌丝与宿主
植物根系接触后受到根皮层细胞刺激形成附着胞，

同时，植物根部细胞在感受到 MyC 后，植物根部
皮层细胞通过重组细胞质骨架形成一种特殊的 AM
结构称为侵入前器官 (Prepenetration apparatus，
PPA)，该结构包括许多 AM 真菌附着位点，附着胞
在成功躲避宿主植物防御系统后可通过 PPA的引导
进入根系皮层细胞完成AM真菌入侵过程[12,54-55]。目

前研究已证明，该过程调控途径与根瘤形成的调控途

径相同称为通用共生(Symbiosis，SYM)途径[1,12]。 

2.1  AM 附着胞与侵入前器官(Prepenetration 
apparatus，PPA)形成 

在 AM共生体形成期，AM真菌与宿主植物接
触且两者发生的生理形态变化高度同步，为人们探

究该阶段两者间的“分子对话”增加了难度[56]。目

前研究发现在该过程需要两个重要“构件”：AM真
菌形成 AM 附着胞和宿主植物根部皮层细胞形成
的 PPA。 

AM 真菌在形成附着胞时，首先需要过表达

H+-ATP 酶的编码基因增强 ATP 酶的活性使细胞膜
去极化，进而促进 AM附着胞的形成[57]。AM真菌
在调节自身基因表达形成 AM附着胞的同时，宿主
植物的某些基因受信号物质的调控其表达量发生

了改变，促进植物根部细胞形成 PPA[58-59]。Genre
等[54](2005)研究发现共生调节途径 CSSP 突变株
dmi2 和 dmi3 不能形成 PPA，表明 PPA 的形成受
CSSP途径调控。在 CSSP途径中包含受体激酶、离
子 通 道 蛋 白 、 钙 调 蛋 白 激 酶 (Calcium 
calmodulin-dependent protein kinase，CCaMK)、核
孔复合蛋白、一种细胞核未知功能蛋白和转录因

子，目前已经在浜豌豆(Lathyrus japonicus)和蒺藜苜
蓿(M. truncatula)中发现该调控途径中的受体激酶
分别是 SYMRK 和 DMI2，离子通道分别是
CASTOR/POLLUX和 DMI1，细胞核未知功能蛋白
分别是 CYCLOPS 和 IPD3，此外在浜豌豆 (L. 
japonicus) 中 发 现 核 孔 复 合 蛋 白 为

NUP85/NUP135/NENA，在蒺藜苜蓿(M. truncatula)
中发现转录因子为 NSP2[54,59]。 

在附着胞和 PPA 形成过程中，MyC 因子仍发
挥与 AM共生体形成前阶段类似的作用，引发宿主
植物胞内 Ca2+振荡，从而促进 AM真菌和宿主植物
相关组织形态发生改变[59]，其调控过程主要是宿主

植物受体感知MyC因子后通过DMI2/DMI1途径引
起植物根系表皮细胞 Ca2+振荡，进而促进 AM真菌
和宿主植物相关组织形态发生改变。尽管在 AM共
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生体的最初阶段，SLs发挥着重要的作用，但是至今
还未完全清楚它们在随后的共生中发挥的重要角

色。在该方面，最近研究发现在豆科植物中 SLs 可
以作为根部生长的调解因子[60]。根瘤菌共生体不同

于 AM 共生体的是，SLs 不能作为共生体前期的识
别因子，而是作为根瘤菌共生体形成后调节根瘤数

的调节因子[58,61]，这一发现表明 SLs可能会涉及 AM
共生体的建立与维护阶段。目前 Brewer等[62] (2013)
的研究已经表明 SLs确实可以维持 AM真菌在宿
主植物根部细胞定殖的稳定性，且 Kretzschmar   
等 [63](2012)发现在 AM 共生体形成期矮牵牛(P. 
hybrida Vilmorin)可通过 ABC蛋白转运 SLs，进而
调控 PPA的形成。在该阶段，有关 SLs的作用还需
要进一步的研究。 

2.2  AM 附着胞成功躲避宿主植物的防御系统 
AM 附着胞形成后开始入侵宿主植物根系，而

植物体内存在识别微生物分子成分受体(Microbe- 
associated molecular patterns，MAMPs)，MAMPs可
以 激 发 植 物 体 内 免 疫 反 应 (MAMP-triggered 
immunity，MTI)，MTI能够阻止微生物侵入植物，
经过 AM 真菌与宿主植物多年来的相互进化，AM
真菌能促使宿主植物MTI出现短暂的抑制，进而使
AM附着胞成功入侵宿主植物根系[64-65]。 

Jones和 Dangl[65](2006)研究发现，在 AM附着
胞侵入宿主植物根系过程中，调控MTI的相关基因
出现短暂的下调现象，表明该过程中植物体 MTI
出现短暂的抑制。随后，Jung等[66](2012)发现该免
疫过程的抑制与植物体内依赖茉莉酸(JA)调节途径
有关。众多研究发现，在 AM附着胞入侵宿主植物
根系时，植物体内许多基因表达发生改变[67-68]。

Brechenmacher 等[67](2004)通过抑制消减杂交(SSH)
技术发现，在附着胞形成期，宿主植物体内编码类

萌发素蛋白、类 Nod26蛋白以及其他 4种未知功能
蛋白的基因均出现上调趋势，表明该 6 类蛋白在
AM 共生体形成期发挥着重要的作用，这些蛋白调
控基因的表达差异是否与AM附着胞成功躲避宿主
植物的防御系统有关还有待进一步研究。近期

Kiirika等[68](2012)在蒺藜苜蓿(M. truncatula)中研究
发现一类植物特异性小 G 蛋白 RAC/ROP，该蛋白
能激活 NADPH 氧化酶同系物 RBOH，进而调节
AM共生体形成期活性氧的活性，但 AM附着胞侵
入宿主植物过程中植物 MTI 具体的调控过程目前
还是个谜。 

3  问题与展望 

自菌根被发现以来，其所具有的重要生态系统

功能及其作用机制引起了国内外众多研究学者的

广泛关注。随着分子生物学、细胞生物学和生物化

学等学科技术手段的发展，AM 共生体建成的信号
识别机制逐渐被人们发现，但由于该过程所涉及的

一系列信号物质及其作用机制的复杂性，仍有许多

问题有待解决。 

3.1  AM 真菌 SLs 的胞内接收器 
目前研究已揭示了 SLs对AM共生体形成的重

要作用，且已发现植物体内 SLs合成过程的调控蛋
白有 6种：NSP1、NSP2、CCD7、CCD8、P450和
D27，其中调控 CCD7 的基因有 MAX3、RMS5、
D17/HTD1和 DAD3，调控 CCD8的基因有 MAX4、
RMS1、D10和 DAD1，细胞色素 P450单氧化酶受
基因 MAX1 调控[29-35]；且已发现植物体内的 F-box
富亮氨酸蛋白是 SLs 识别及传导过程中的重要部
件。虽然这些发现已探明 SLs在植物体内的合成及
传导过程，但是对于 AM真菌接收宿主植物分泌的
SLs的胞内接收器，至今还没有被发现。 

3.2  植物体内感知 MyC 因子的调控途径 
目前研究发现 MyC因子是由 LCOs和 COs组

成的混合物，且 LCOs和 COs在植物体内所引发的
调控途径不同，分别是MyC-LCOs途径和MyC-COs
途径[43]。由于豆科植物既能与根瘤菌形成根瘤，又

能与 AM真菌形成 AM共生体，加之 AM真菌分泌
的磺化和非磺化的简单脂质几丁糖(LCOs)混合物，
与根瘤菌分泌的结瘤因子具有相似的化学结构， 
两者都是由 N-乙酰氨基葡萄糖为碳骨架，含有多种
多样的辅基[42]，因此是否其体内感知 MyC 因子与
感知结瘤因子的调控途径相同或是有共用的调控
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位点有待于进一步研究。目前植物体内感知 MyC
因子的调控途径的研究是参照豆科植物感知结瘤

因子的调控过程，且大多数研究均选用豆科植物作

为受试植物，因此非豆科植物体内是否存在不同于

豆科植物的调控途径还需更多的研究去揭示。 

3.3  AM 附着胞侵入宿主植物过程中植物 MTI
具体的调控过程 
在 AM附着胞侵入宿主植物根系过程中，调控

MTI的相关基因出现短暂的下调现象，表明该过程
中植物体MTI出现短暂的抑制，但当病原菌入侵植
物根系时，植物 MTI 将会被激活[65]。是否该差异

是由于植物体内存在不同的MAMPs进而调控不同
的防御反应？这一直是个谜。而且有意思的是，当

AM 附着胞入侵植物后，宿主植物抵御病原菌的能
力将会提高[5]，出现该现象的原因是由于植物体内

存在不同的MTI途径，还是由于某些调控蛋白能瞬
间感知 AM真菌并能瞬时切换MTI，这些问题有待
于进一步研究探索。 
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