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摘要:丛枝菌根真菌(Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ＦｕｎｇｉꎬＡＭＦ)与大多数陆生植物互利共生具有广泛的生理生态学

意义ꎬ而这一生态学功能背后的共生机制我们知之甚少ꎮ 已探明 ＡＭ 形成前宿主植物根分泌的独脚金内酯

促进 ＡＭＦ 菌丝分支ꎬ分泌的角质单体促进 ＡＭＦ 在宿主根中定植ꎻ同时ꎬ菌根真菌的分支菌丝释放出脂质几

丁糖(ｌｉｐｏｃｈｉｔｏｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓꎬＬＣＯｓ)和短链几丁质寡聚物(ｓｈｏｒｔ￣ｃｈａｉｎ ｃｈｉｔｉｎ ｏｌｉｇｏｍｅｒｓꎬＣＯｓ)信号分子诱导宿

主基因表达、侧根发育以及形成 Ｃａ２ ＋ 振荡ꎬ它们相互作用共同促进 ＡＭ 形成ꎮ 在能同时形成菌根和根瘤的

蒺藜苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ)和日本百脉根(Ｌｏｔｕｓ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔｕｓ)植物中ꎬ根瘤共生体形成过程所需的若干基

因与菌根形成所需的基因有关ꎮ 这些研究成果为全面揭示菌根共生体发生过程的信号转导奠定了基础ꎮ 本

文对目前国内外宿主植物与 ＡＭ 真菌之间的信号物质及其功能、相关基因及其调控功能等进行了综述ꎬ旨在

为 ＡＭ 真菌共生早期的信号交流研究提供有价值的参考ꎮ
关键词:丛枝菌根ꎬ共生早期ꎬ信号物质ꎬ信号交流ꎬ信号转导

中图分类号:Ｑ９３３　 　 文章编号:０００１￣６２０９(２０１５)０７￣０８１９￣０７

　 　 丛枝菌根(Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ＭｙｃｏｒｒｈｉｚａꎬＡＭ)是球囊

菌门(Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ)真菌和大多数陆生植物形成

的共生体ꎮ 除了它至关重要的生态学价值外ꎬ形成

这一共生体背后的机制我们知之甚少ꎮ 豆科模式植

物蒺藜苜蓿 (Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ) 和日本百脉根

(Ｌｏｔｕｓ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔｕｓ)作为遗传学模式系统的确立及

蒺藜苜蓿基因组测序的完成ꎬ极大的促进了共生体

所需的植物基因的鉴定ꎬ其中调节根瘤形成所需的

很多基因也是 ＡＭ 共生体不可或缺的ꎮ 这两类共生

体通用基因的发现ꎬ是对共生体信号通路( ｃｏｍｍｏｎ
ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙꎬ ＣＳＳＰ) [１] 通用理论的

贡献ꎮ

目前ꎬ丛枝菌根共生体的发生过程可以大致分

为两个阶段ꎬ即 ＡＭ 真菌接触宿主前与宿主植物之

间共生信号的识别ꎬ以及 ＡＭ 真菌接触宿主植物之

后的共生信号转导ꎬ本文的重点就是对现有的 ＡＭ
形成前后真菌与植物之间的信号交流研究进展进行

综述与评述ꎮ

１　 宿主植物根向 ＡＭ 真菌分泌的信号
物质

　 　 土壤中 ＡＭ 真菌孢子萌发后ꎬ在未找到宿主根

之前的几天内能以自身储存的脂质生活ꎮ 根的分泌
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物接触真菌后ꎬ引导菌丝趋向宿主方向延伸菌丝ꎬ进
而形成分枝ꎬ直到与根的表皮细胞发生物理接触ꎮ
这种引起 ＡＭ 现象发生的物质曾称为“分枝因子

(Ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ＦａｃｔｏｒｓꎬＢＦｓ)” [２]ꎮ
１ １　 独脚金内酯促进菌丝分枝

２００５ 年ꎬＡｋｉｙａｍａ 等发现ꎬ所谓的分枝因子可能

是植物激素独脚金内酯( Ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅｓ)———１ 种倍

半萜类内酯的植物激素[３]ꎮ 在磷匮乏的环境条件

下ꎬ包括独脚金内酯在内的许多植物激素参与到磷

酸盐缺乏的胁迫反应中ꎬ认为独脚金内酯是启动

ＡＭ 共生和促进侧根生长的第一信使[４]ꎮ 在独脚金

内酯生物合成的过程中ꎬ两种类胡萝卜素裂解双加

氧酶 ＣＣＤ７ 和 ＣＣＤ８ 催化类胡萝卜素的反应[５]ꎮ 豌

豆 ｃｃｄ７ 和 ｃｃｄ８ 突变体的根分泌物极大地降低了与

它们共生真菌菌丝分枝的形成ꎬ菌根定殖数量也发

生了下调ꎬ然而ꎬ添加 １０ － ８ ｍｏｌ / Ｌ 的人工合成的独

脚金内酯(ＧＲ２４)就能使这两种现象恢复正常[６]ꎮ
另外ꎬＡＭ 真菌似乎对独脚金内酯有一个高度敏感

的感知系统ꎬ浓度低至 １０ ｎｍｏｌ / Ｌ 的 ＧＲ２４ 就能够诱

导 Ｇ. ｒｏｓｅａ 中的细胞核分裂ꎬ线粒体膨大ꎬＮＡＤＨ、
ＮＡＤＨ 脱氢酶活性增强和 ＡＴＰ 含量的急剧上升ꎬ这
些反应为 ＡＭＦ 菌丝的生长和分枝做好了充分的物

质和能量准备[３ꎬ７]ꎮ
１ ２　 角质单体促进 ＡＭ 真菌定植

宿主植物根系分泌的角质单体(ｃｕｔｉｎ ｍｏｎｏｍｅｒ)
是第二种重要的 ＡＭ 真菌刺激因子ꎮ 最近鉴定的基

因座 ＲＡＭ１ 和 ＲＡＭ２ꎬ分别编码植物特定 ＧＲＡＳ 家

族的转录调控蛋白和甘油￣３￣磷酸酰基转移酶

( ｇｌｙｃｅｒｏｌ￣３￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ￣ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬ ＧＰＡＴ )ꎮ 目

前发现 ＲＡＭ１ 基因是 Ｍｙｃ 信号途径中的特异性参

与基因ꎬ其突变体能刺激宿主根分枝(ｒｏｏｔ￣ｂｒａｎｃｈｉｎｇ
ｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎꎬ ＲＢＳ)ꎮ ＲＡＭ１ 的初级靶基因即 ＧＰＡＴ
表达基因 ＲＡＭ２[８]ꎮ ＲＡＭ２ 与拟南芥 ＧＰＡＴ６ 具有类

似的功能ꎬ为角质特异单体的生物合成所需[９]ꎮ 实

验证明ꎬ蒺藜苜蓿的 ｒａｍ２ 突变体中ꎬＡＭＦ 及棕榈疫

霉 ( Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｐａｌｍｉｖｏｒａ )———１ 种 卵 菌 纲

(Ｏｏｍｙｃｅｔｅ)病原菌———的菌丝均不能侵染植物根

系ꎬ也不能形成附着胞ꎬ阻碍了菌根的形成ꎮ 外源添

加与角质有关的 １６Ｃ 不饱和脂肪酸能恢复 ｒａｍ２ 突

变体附着枝的形成功能ꎮ 综上所述ꎬ角质单体作为

植物信号物质能促进 ＡＭ 真菌定殖ꎬ与在卵菌纲病

原体功能相类似[１０]ꎮ 然而ꎬ对于角质单体能否诱导

ＡＭＦ 菌丝分枝尚无报道ꎮ

２　 ＡＭ 真菌产生信号因子引发植物根
的反应

　 　 ＡＭ 的形成不仅仅是宿主根分泌信号物质对

ＡＭＦ 的吸引、促进菌丝分支生长和诱导 ＡＭＦ 在根

内定殖ꎬＡＭＦ 对宿主植物也会主动发出信号物质诱

导宿主基因表达、侧根发育以及形成 Ｃａ２ ＋ 振荡ꎬ它
们相互作用共同促进 ＡＭ 形成ꎮ
２ １　 诱导宿主植物基因表达

菌根因子(Ｍｙｃ ｆａｃｔｏｒ)的发现来源于 ２００３ 年

Ｋｏｓｕｔａ 等[１１]的实验ꎮ 早期研究表明ꎬ植物体中有 ３
个植物信号元件参与 ＡＭ 共生体发育:离子通道

(ＤＭＩ１)、受体样激酶(ＤＭＩ２)和依赖钙调蛋白的激

酶(ＤＭＩ３) [１２￣１３]ꎬ如图 １ꎮ 在蒺藜苜蓿的 ｄｍｉ１、ｄｍｉ２
和 ｄｍｉ３ 突 变 体 中ꎬ Ｍｙｃ 因 子 均 能 正 常 诱 导

ＭｔＥＮＯＤ１１ 的表达ꎬ而 Ｎｏｄ 因子则不能ꎬ说明一方面

Ｍｙｃ 因子刺激 ＭｔＥＮＯＤ１１ 的表达不依赖于 ＣＳＳＰ 的

ＤＭＩ１、ＤＭＩ２ 和 ＤＭＩ３ꎻ另一方面ꎬＭｙｃ 因子与 Ｎｏｄ 因

子诱导 ＭｔＥＮＯＤ１１ 表达的信号转导通过不同的途

径发生[１１]ꎮ
２ ２　 诱导宿主植物侧根形成

除了诱导 ＭｔＥＮＯＤ１１ 表达以外ꎬＭｙｃ 因子还具

有诱导蒺藜苜蓿侧根形成的功能ꎮ 这一功能依赖于

ＤＭＩ１ / ＤＭＩ２ 基因ꎬ而不依赖于 ＤＭＩ３[１４]ꎮ 苜蓿中华

根瘤菌(Ｓｉｎｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｍｅｌｉｌｏｔｉ)的 Ｎｏｄ 因子也能刺激

蒺藜苜蓿形成侧根ꎬ但是这一功能同时需要 ＤＭＩ１ /
ＤＭＩ２ / ＤＭＩ３ 三个基因ꎬ并且ꎬＮｏｄ 因子的存在也促

进了蒺藜苜蓿菌根的定植ꎮ 以上结果似乎暗示了假

定的 Ｍｙｃ 因子刺激蒺藜苜蓿植物根的反应至少有

两条通路相应存在ꎬ一条依赖于 ＤＭＩ１ 和 ＤＭＩ２ꎬ不
依赖于 ＤＭＩ３ꎬ与 Ｎｏｄ 因子刺激根反应的信号通路存

在串路ꎻ而另一条不依赖于 ＤＭＩ 基因ꎬ是一条独立

的信号通路ꎮ
２ ３　 引发植物细胞内 Ｃａ２ ＋振荡

另外ꎬ萌发孢子的渗出液可引起植物细胞内

Ｃａ２ ＋ 在与真菌接触之前发生迅速的变化ꎮ Ｃａ２ ＋ 是

细胞内最普遍的第二信使之一ꎬ它偶联许多细胞外

刺激导致细胞内特定生理反应的发生[１５]ꎮ Ｃａ２ ＋ 作

为真菌信号的直接证据来源于:ＡＭＦ 菌丝存在但不

与根发生接触的情况下蒺藜苜蓿根毛表皮细胞的细

０２８
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胞核中检测到了 Ｃａ２ ＋ 振荡[１６]ꎮ 与根瘤菌￣豆科植物

共生体一致ꎬＡＭ 真菌萌发孢子渗出液ꎬ以及附着枝

接触导致的 Ｃａ２ ＋ 振荡在 ｄｍｉ３ 蒺藜苜蓿突变体中发

生ꎬ而在 ｄｍｉ１ 及 ｄｍｉ２ 突变体中均未检测到[１６￣１７]ꎬ说
明该信号与 Ｎｏｄ 因子的信号途径存在串路ꎬ印证了

上文中作者的观点ꎬ另外ꎬＤＭＩ３ 作为依赖钙调蛋白

的 激 酶 ( ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬ
ＣＣａＭＫ)位于激活 Ｃａ２ ＋ 振荡信号的下游ꎮ

总之ꎬＡＭ 真菌产生的信号分子ꎬ能够诱导植物

基因的表达ꎬ促进侧根形成以及刺激产生 Ｃａ２ ＋ 尖

峰ꎬ如图 １ 所示ꎮ 那么这些信号分子究竟是什么呢?
研究发现ꎬ根内球囊霉菌(Ｇｌｏｍｕｓ ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ)分泌

的共生信号是磺化和非磺化的简单的真菌脂质几丁

糖( ｌｉｐｏｃｈｉｔｏｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓꎬＬＣＯｓ)ꎬ能够刺激不同

科不同种的植物形成 ＡＭꎬ并且ꎬＡＭ 真菌分泌的这

类磺化和非磺化 ＬＣＯｓ 混合物(ｓ / ｎｓＭｙｃ￣ＬＣＯｓ)与根

瘤菌 Ｎｏｄ 因子具有结构相似性[１８]ꎬ此现象一方面暗

示了这两种共生体在进化上有亲缘关系ꎬ另一方面ꎬ
为发掘可能存在的其他 Ｍｙｃ 因子感受器提供了推

理依据ꎮ Ｇｅｎｒｅ 等的研究结果表明ꎬ短链几丁质寡

聚物(ｓｈｏｒｔ￣ｃｈａｉｎ ｃｈｉｔｉｎ ｏｌｉｇｏｍｅｒｓꎬＣＯｓ)能够模拟 ＡＭ
真菌孢子萌发渗出液引发的 Ｃａ２ ＋ 尖峰现象ꎬ其中最

活跃的成分为 ＣＯ４ 和 ＣＯ５ꎮ 该反应依赖于 ＤＭＩ１ 与

ＤＭＩ２ꎬ不依赖于 ＮＦＰ(Ｎｏｄ ｆａｃｔｏｒ ｒｅｃｅｐｔｏｒ)———假定

的苜蓿中华根瘤菌中的 Ｎｏｄ 因子感受器ꎮ 与 ＣＯｓ
相比ꎬ前文提到的 ＬＣＯｓ 混合物诱发苜蓿根器官培

养的 Ｃａ２ ＋ 振荡的效率更低些ꎬ并且添加外源 ＧＲ２４
能够提高 ＡＭ 真菌萌发孢子渗出液中 ＣＯｓ 的浓

度[１９]ꎬ表明 ＣＯｓ 是 ＡＭ 真菌对宿主植物的独脚金内

酯的响应物质之一ꎮ

图 １.菌根发生前期 ＡＭ 真菌与植物之间的信号转导示意图

Ｆｉｇｕｒｅ１. Ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ＡＭ ｆｕｎｇｉ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｉｎｔｅｒｇｒｏｗｔｈ.

３　 信号交流过程有关的基因

在 ＡＭ 菌丝与宿主植物根接触之后ꎬ将在宿主

植物根表面形成附着胞( ａｐｐｒｅｓｓｏｒｉａ)ꎬ丛枝菌根真

菌通过这一结构进入根组织ꎮ 附着胞形成后ꎬ真菌

菌丝穿过根表皮细胞、皮层细胞ꎬ进而在根组织内增

殖并蔓延ꎮ 目前在蒺藜苜蓿中鉴定的共生体信号途

径包括编码 Ｎｏｄ 因子感受器(ＮＦＰ 和 ＬＹＫ３) [２０￣２１]、

钙信号(ＤＭＩ１、ＤＭＩ２ 和 ＤＭＩ３)以及结瘤特异性转录

因子(ＮＳＰ１ 和 ＮＳＰ２) [２２￣２３] 的基因ꎮ 这些基因都是

结瘤所必须的ꎬＤＭＩ 也是形成菌根共生体所必须的

基因(图 １)ꎬ在这一通路下游是转录物调控基因ꎬ包
括 ＧＲＡＳ 转录因子 ＮＳＰ１ 和 ＮＳＰ２ꎬ在结瘤基因表达

调控中起作用ꎮ ＤＭＩ 基因上文第 ２ 节中已有介绍ꎬ
在此不再赘述ꎮ
３ １　 基于 Ｎｏｄ 因子感受器的菌根因子感受器猜想

在两种豆科模式植物中ꎬＮｏｄ 因子的假定受体都

１２８
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已被克隆出来ꎮ 蒺藜苜蓿中的受体为 ＭｔＮＦＰ 和

ＭｔＬＹＫ３[２０ꎬ２４]ꎻ百 脉 根 的 假 定 受 体 为 ＬｊＮＦＲ１ 和

ＬｊＮＦＲ５[２５￣２６]ꎮ 虽然 Ｎｏｄ 因子特异性受体的缺陷型突

变体中侵染不受影响ꎬ但是在榆科糙叶山黄麻属

(Ｐａｒａｓｐｏｎｉａ)中———能与根瘤菌建立共生的唯一的非

豆科植物———１ 个类似 ＭｔＮＦＰ / ＬｊＮＦＲ５ 的 ＬｙｓＭ 受体

ＰａＮＦＰ 能够同时调控根瘤菌和菌根真菌与宿主植物

共生ꎬ表明在该植物体中 ２ 个共生系统共享同一个受

体蛋白[２７](图 １)ꎮ 另外ꎬＭａｉｌｌｅｔ 等的实验结果指出ꎬ
Ｍｙｃ￣ＬＣＯｓ 诱导 ＲＢＳ 反应依赖于 ３ 个 ＤＭＩ 基因ꎬ两个

假定的 Ｎｏｄ 因子受体 ＬＹＫ３ 和 ＮＦＰ 作用于 ３ 个 ＤＭＩ
基因上游ꎮ ｌｙｋ３ 在侵染过程中与根瘤识别有关ꎬ其突

变体不影响 ＲＢＳ 对 Ｍｙｃ￣ＬＣＯｓ 的反应ꎬ说明该基因在

Ｍｙｃ￣ＬＣＯｓ 触发的 ＲＢＳ 反应中是非必需基因ꎮ 而 ｎｆｐ
突变体对 ＲＢＳ 的反应与 Ｍｙｃ￣ＬＣＯｓ 的浓度有关[１８]ꎮ
综上所述 Ｍｙｃ￣ＬＣＯｓ 存在多种效应蛋白ꎮ

ＭｔＮＦＰ———编码该蛋白的基因为结瘤过程中

Ｎｏｄ 因子诱导形态学变化 (如根毛卷曲) 所必

须[２８]———是膜上类似于 ＬｙｓＭ 受体蛋白激酶(ＬｙｓＭ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ ‐ ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅꎬＬｙｓＭ￣ＲＬＫ)的蛋白质ꎮ 除了

ＭｔＮＦＰ 以外ꎬ另一个 Ｌｙｓ￣ＲＬＫꎬＭｔＬｙｋ３ 是根瘤菌共

生体形成所必须的ꎬ其作用类似于入侵受体[２９]ꎻ而
ＭｔＬｙｋ３ 在 Ｍｙｃ￣ＬＣＯｓ 诱 导 的 ＬＲＦ ( ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ
ｆｏｒｍａｔｉｏｎ)中是可有可无的[１８]ꎮ 虽然 Ｍｙｃ￣ＬＣＯｓ 诱导

的基因表达和 ＬＲＦ 是依赖于ＮＦＰ 的ꎬ但是ｍｔｎｆｐ 突变

体仍能表现出 ＡＭＦ 定殖的正常形态[２８]ꎮ 另外ꎬ
Ｇｏｕｇｈ 等针对固氮非豆科植物榆科的 Ｐａｒａｓｐｏｎｉａ
ａｎｄｅｒｓｏｎｉｉ 的研究表明ꎬＬｙｓＭ 受体为菌根真菌和根瘤

菌在宿主中成功定殖所必须ꎬ该受体与短链几丁质寡

聚物(ＣＯｓ)的感应有关ꎬＣＯｓ 来源于真菌细胞壁并能

在多种植物中引发防御反应[３０]ꎮ 由此可见ꎬ对 ＬｙｓＭ
受体家族进行研究不仅能够解答豆科植物如何区分

内生真菌和细菌ꎬ也能解答植物如何通过识别外来信

号物质的结构差异读出其中传递的信息ꎬ从多种病原

微生物中辨别内共生菌物ꎬ建立共生关系ꎮ
３ ２　 ＮＳＰ基因参与 ＡＭ共生体信号转导的下游调控

最新研究表明ꎬ豆科植物中分别编码 Ｅ３ 泛素

连接 酶 和 ＧＲＡＳ 转 录 调 节 因 子 的 ２ 个 基 因

ＣＥＲＢＥＲＵＳ 和 ＮＳＰ１(Ｎｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ１)
与日本百脉根中 ＡＭＦ 的侵染有关ꎮ 在 ｃｅｒｂｅｒｕｓ 突变

体中ꎬ菌丝纵向延长的生长受到了抑制ꎬ从而降低了

侵染率ꎻ而敲除了 ＮＳＰ１ 之后ꎬ同时降低了 ＡＭ 真菌

和根瘤菌的侵染率[３１]ꎮ Ｄｅｌａｕｘ 等的实验结果也给

出了类似的观点:蒺藜苜蓿的 ｎｓｐ１ 突变体对 Ｍｙｃ￣
ＬＣＯｓ 的敏感程度和菌根侵染率都发生了明显的下

调ꎮ 这一结果表明ꎬ之前一直被认为参与 Ｎｏｄ 因子

信号途径的 ＮＳＰ１ 基因ꎬ也在 Ｍｙｃ￣ＬＣＯｓ 信号途径发

挥作用[３２](图 １)ꎮ ＣＥＲＢＥＲＵＳ 和 ＮＳＰ１ 两个基因甚

至更多根瘤共生体基因(如 ｎｆｐ 基因)在菌根共生中

发挥作用的实例表明ꎬ研究者们应当将二者千丝万

缕的进化关系作为出发点ꎬ运用比较基因组学、反向

遗传学等手段对该过程涉及的基因进行深入的挖掘

与探索ꎬ将表型与基因型的联系作出新一步的探究ꎮ
研究发现ꎬＤＭＩ 信号下游的 ＧＲＡＳ 家族的转录因

子 ＮＳＰ２ 与 ＮＳＰ１ 都是在蒺藜苜蓿和水稻 (Ｏｒｙｚａ
ｓａｔｉｖａ)中合成独脚金内酯必不可少的基因[３３]ꎬ主要

调控编码 β￣胡萝卜素异构酶基因 ＤＷＡＲＦ２７(Ｄ２７)ꎬ
是催化独脚金内酯生物合成的第一个关键步骤[３４]ꎮ
蒺藜苜蓿的 ｎｓｐ１ 突变体不能合成独脚金内酯ꎬ而
ｎｓｐ２ 则是将列当醇(ｏｒｏｂａｎｃｈｏｌ)转化为双脱氢￣列当

醇(ｄｉｄｅｈｙｄｒｏ￣ｏｒｏｂａｎｃｈｏｌ)这一关键步骤中必不可少

的基因[３３]ꎮ ｍｉＲ１７１ｈ 是靶基因为 ＮＳＰ２ 的微小 ＲＮＡꎬ
能够正调节根瘤菌侵染根的延长生长ꎬ并对 Ｍｙｃ￣
ＬＣＯｓ 有响应ꎮ 根内 ｍｉＲ１７１ｈ 的过表达导致真菌定植

下降ꎬ其表型与 ｎｓｐ２ 突变体类似ꎮ 在根中表达能够

抑制ｍｉＲ１７１ｈ 裂解的 ｎｓｐ２ 的ｍＲＮＡꎬ将有效提高真菌

定殖并延伸至根伸长区ꎮ 系统发育分析表明ꎬＮＳＰ２
的 ｍｉＲ１７１ｈ 调控在菌根植物中均有保存ꎮ 这一发现

暗示了一条由 Ｍｙｃ￣ＬＣＯｓ 触发的调控机制:通过 ｍｉ￣
ＲＮＡ 介导的对 ＮＳＰ２ 的负调控机制抑制 ＡＭ 真菌在

根中的过度定殖[３５]ꎮ ｎｓｐ２ 基因在 ＡＭ 信号中其他的

调控机制目前仍处于一种模糊的未知状态ꎮ 由此可

见ꎬＣＣＳＰ 的下游调控机制的复杂情况完全超乎了我

们的想象ꎬ更多的未知的信息有待开发ꎮ

４　 展望

自从菌根被发现以来ꎬ其形态结构及生态学作

用就引起了国内外研究者的广泛关注ꎬ在过去的 １０
年中ꎬ共生互作的细胞生物学和分子生物学领域出

现了许多突破性发现ꎮ 虽然分子生物学、遗传学、细
胞学、生物化学、生理学等技术手段的综合应用使得

该领域的研究工作蒸蒸日上ꎬ但是仍然存在许多亟

待解决的问题ꎮ
４ １　 关于刺激菌丝分枝的信号物质

近期研究发现ꎬ真菌仍然能够定植与独脚金内
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酯合成途径相关的一些突变体ꎬ说明独脚金内酯并

非唯一的“分枝因子” [３６]ꎻ某一植物分泌的 ２￣羟基

脂肪酸(２￣ＯＨ￣ＦＡ)也能在距植物根若干厘米处刺激

菌丝分枝ꎬ不同的是ꎬ２￣ＯＨ￣ＦＡ 诱导的菌丝分枝数量

级较小ꎬ而独脚金内酯能在很靠近根的位置引发

ＡＭ 真菌强烈分枝ꎬ且多为次级菌丝分枝[３７]ꎮ 但是ꎬ
２￣ＯＨ￣ＦＡ 对线粒体的作用尚无实验证实ꎮ 因此ꎬ独
脚金内酯与 ２￣ＯＨ￣ＦＡ 的协同作用仍需作出进一步

探究ꎬ并将整个植物与 ＡＭ 真菌共生的过程联系起

来ꎬ统筹兼顾ꎬ进一步挖掘可能存在的宿主植物信号

物质ꎮ
４ ２　 关于宿主植物对病原菌及共生菌的识别与分

子防御机制

已探明ꎬＣＯ８ 是引发植物防御反应的强诱导剂ꎬ
但是对 Ｃａ２ ＋ 振荡效应非常微弱ꎬ其引发细胞核内的

Ｃａ２ ＋ 振荡的能力较 ＣＯ４ / ５ 几乎可被忽略[１９]ꎮ 蒺藜

苜蓿特异性表达的响应 ＡＭ 共生体的若干种几丁质

酶(ｃｈｉｔｉｎａｓｅ)可能会将长链的几丁质低聚物降解以

解除防御反应ꎮ 而有害微生物到底是通过哪些信号

分子引发植物的防御反应、这些信号物质与有益微

生物分泌的信号分子在定量和定性方面有哪些不

同? 一切仍需大量的实验进行证实ꎮ
４ ３　 关于菌根因子的宿主植物效应蛋白

菌根因子的宿主植物效应蛋白仍无定论ꎬ虽已

证实 ＬＣＯｓ 刺激植物侧根形成依赖 ＮＦＰꎬ但 ＮＦＰ 并

非 ＡＭ 定殖所必须ꎬ因此必然存在另外一种或几种

菌根因子效应蛋白ꎬ完成信号分子从细胞外化学信

号到细胞内物理信号的转导ꎮ 通过对 ＬｙｓＭ 受体家

族进行蛋白质组学方面的研究及对 Ｎｏｄ 因子和菌

根因子结构等方面的分析从而使问题得到解答ꎬ而
最近根内球囊霉基因组测序结果使得 ＡＭ 真菌效应

蛋白的发现不再遥远[３８]ꎮ 另外ꎬ转录子组学、蛋白

质组学以及反向遗传学技术的不断成熟必将揭开

ＡＭ 真菌与植物间分子信号交流的新篇章ꎮ
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ｂｒａｎｃｈｉｎｇ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００８ꎬ ４５５(７２１０): １８９￣１９４.

[ ７ ]　 Ｂｅｓｓｅｒｅｒ Ａꎬ Ｂｅｃａｒｄ Ｇꎬ Ｊａｕｎｅａｕ Ａꎬ Ｒｏｕｘ Ｃꎬ Ｓｅｊａｌｏｎ
Ｄｅｌｍａｓ Ｎ. ＧＲ２４ꎬ ａ ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｎａｌｏｇ ｏｆ ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅｓꎬ
ｓｔｉｍｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｍｉｔｏｓｉｓ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｕｓ Ｇｉｇａｓｐｏｒａ ｒｏｓｅａ ｂｙ ｂｏｏｓｔｉｎｇ ｉｔｓ
ｅｎｅｒｇｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ １４８(１):
４０２￣４１３.

[ ８ ]　 Ｇｏｂｂａｔｏ Ｅꎬ Ｍａｒｓｈ ＪＦꎬ Ｖｅｒｎｉｅ Ｔꎬ Ｗａｎｇ Ｅꎬ Ｍａｉｌｌｅｔ Ｆꎬ
Ｋｉｍ Ｊꎬ Ｍｉｌｌｅｒ ＪＢꎬ Ｓｕｎ Ｊꎬ Ｂａｎｏ ＳＡꎬ Ｒａｔｅｔ Ｐꎬ Ｍｙｓｏｒｅ
ＫＳꎬ Ｄｅｎａｒｉｅ Ｊꎬ Ｓｃｈｕｌｔｚｅ Ｍꎬ Ｏｌｄｒｏｙｄ ＧＥ. Ａ ＧＲＡＳ￣ｔｙｐｅ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｗｉｔｈ ａ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ. Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ２２(２３):
２２３６￣２２４１.

[ ９ ]　 Ｌｉ Ｂｅｉｓｓｏｎ Ｙꎬ Ｐｏｌｌａｒｄ Ｍꎬ Ｓａｕｖｅｐｌａｎｅ Ｖꎬ Ｐｉｎｏｔ Ｆꎬ
Ｏｈｌｒｏｇｇｅ Ｊꎬ Ｂｅｉｓｓｏｎ Ｆ. Ｎａｎｏｒｉｄｇｅｓ ｔｈａｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅ ｔｈｅ
ｓｕｒｆａｃｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｓ ｒｅｑｕｉｒｅ ｔｈｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ
ｃｕｔｉｎ ｐｏｌｙｅｓｔｅｒ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００９ꎬ １０６
(５１): ２２００８￣２２０１３.

[１０]　 Ｗａｎｇ Ｅꎬ Ｓｃｈｏｒｎａｃｋ Ｓꎬ Ｍａｒｓｈ ＪＦꎬ Ｇｏｂｂａｔｏ Ｅꎬ
Ｓｃｈｗｅｓｓｉｎｇｅｒ Ｂꎬ Ｅａｓｔｍｏｎｄ Ｐꎬ Ｓｃｈｕｌｔｚｅ Ｍꎬ Ｋａｍｏｕｎ Ｓꎬ
Ｏｌｄｒｏｙｄ ＧＥ. Ａ ｃｏｍｍｏｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐｒｏｃｅｓｓ ｔｈａｔ ｐｒｏｍｏｔｅｓ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ａｎｄ ｏｏｍｙｃｅｔｅ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ. Ｃｕｒｒｅｎｔ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ２２(２３): ２２４２￣２２４６.

[１１]　 Ｋｏｓｕｔａ Ｓꎬ Ｃｈａｂａｕｄ Ｍꎬ Ｌｏｕｇｎｏｎ Ｇꎬ Ｇｏｕｇｈ Ｃꎬ Ｄｅｎａｒｉｅ
Ｊꎬ Ｂａｒｋｅｒ ＤＧꎬ Ｂｅｃａｒｄ Ｇ. Ａ ｄｉｆｆｕｓｉｂｌｅ ｆａｃｔｏｒ ｆｒｏｍ
ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｉｎｄｕｃｅｓ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ＭｔＥＮＯＤ１１ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ.
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００３ꎬ １３１(３): ９５２￣９６２.

[１２]　 Ｈａｏ ＸＨꎬＳｕｏ ＰＦꎬＷａｎｇ ＪꎬＨａｎ ＢꎬＺｈａｏ ＭＬ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｆｏｒｍｅｄ

３２８



Ｑｉａｎｑｉａｎ Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ. / Ａｃｔａ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ(２０１５)５５(７)

ｂｙ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ ｆｕｎｇｉ ａｎｄ ｈｏｓｔ￣ｐｌａｎｔｓ. Ａｃｔａ
Ａｇｒｅｓｔｉａ Ｓｉｎｉｃａꎬ ２０１２ꎬ ２０(５): ８００￣８０４. (ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ)

　 郝晓红ꎬ 索培芬ꎬ 王俊ꎬ 韩冰ꎬ 赵萌莉. 丛枝菌根真

菌与宿主植物识别共生的分子机制. 草地学报ꎬ
２０１２ꎬ ２０(５): ８００￣８０４.

[１３]　 Ｚｈｕ ＸＣꎬ Ｓｏｎｇ ＦＢ. Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ. Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００８ꎬ １２
(２): ９５￣９９. (ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ)

　 朱先灿ꎬ 宋凤斌. 丛枝菌根共生的信号转导及其相关

基因. 生命科学研究ꎬ ２００８ꎬ １２(２): ９５￣９９.
[１４]　 Ｏｌａｈ Ｂꎬ Ｂｒｉｅｒｅ Ｃꎬ Ｂｅｃａｒｄ Ｇꎬ Ｄｅｎａｒｉｅ Ｊꎬ Ｇｏｕｇｈ Ｃ. Ｎｏｄ

ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ａ ｄｉｆｆｕｓｉｂｌｅ ｆａｃｔｏｒ ｆｒｏｍ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｓｔｉｍｕｌａｔｅ ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ
Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ ｖｉａ ｔｈｅ ＤＭＩ１ / ＤＭＩ２ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ
ｐａｔｈｗａｙ. Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００５ꎬ ４４(２): １９５￣２０７.

[１５]　 Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ ＡＭꎬ Ｂｒｏｗｎｌｅｅ Ｃ. Ｔｈｅ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃａ２ ＋

ｓｉｇｎａｌｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ. Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２００４ꎬ ５５(６): ４０１￣４２７.

[１６]　 Ｋｏｓｕｔａ Ｓꎬ Ｈａｚｌｅｄｉｎｅ Ｓꎬ Ｓｕｎ Ｊꎬ Ｍｉｗａ Ｈꎬ Ｍｏｒｒｉｓ ＲＪꎬ
Ｄｏｗｎｉｅ ＪＡꎬ Ｏｌｄｒｏｙｄ ＧＥＤ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ａｎｄ ｃｈａｏｔｉｃ
ｃａｌｃｉｕｍ ｓｉｇｎａｔｕｒｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ
ｌｅｇｕｍｅｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００８ꎬ １０５
(２８): ９８２３￣９８２８.

[１７]　 Ｃｈａｂａｕｄ Ｍꎬ Ｇｅｎｒｅ Ａꎬ Ｓｉｅｂｅｒｅｒ ＢＪꎬ Ｆａｃｃｉｏ Ａꎬ Ｆｏｕｒｎｉｅｒ
Ｊꎬ Ｎｏｖｅｒｏ Ｍꎬ Ｂａｒｋｅｒ ＤＧꎬ Ｂｏｎｆａｎｔｅ Ｐ. Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｈｙｐｈｏｐｏｄｉａ ａｎｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｅｄ ｓｐｏｒｅ ｅｘｕｄａｔｅｓ
ｔｒｉｇｇｅｒ Ｃａ２ ＋ ｓｐｉｋｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅｇｕｍｅ ａｎｄ ｎｏｎｌｅｇｕｍｅ ｒｏｏｔ
ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１１ꎬ １８９(１): ３４７￣３５５.

[１８]　 Ｍａｉｌｌｅｔ Ｆꎬ Ｐｏｉｎｓｏｔ Ｖꎬ Ａｎｄｒｅ Ｏꎬ Ｐｕｅｃｈ￣Ｐａｇｅｓ Ｖꎬ Ｈａｏｕｙ
Ａꎬ Ｇｕｅｕｎｉｅｒ Ｍꎬ Ｃｒｏｍｅｒ Ｌꎬ Ｇｉｒａｕｄｅｔ Ｄꎬ Ｆｏｒｍｅｙ Ｄꎬ Ｎｉｅｂｅｌ
Ａꎬ Ｍａｒｔｉｎｅｚ ＥＡꎬ Ｄｒｉｇｕｅｚ Ｈꎬ Ｂｅｃａｒｄ Ｇꎬ Ｄｅｎａｒｉｅ Ｊ. Ｆｕｎｇａｌ
ｌｉｐｏｃｈｉｔｏｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｓｉｇｎａｌｓ ｉｎ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１１ꎬ ４６９(７３２８): ５８￣６３.

[１９]　 Ｇｅｎｒｅ Ａꎬ Ｃｈａｂａｕｄ Ｍꎬ Ｂａｌｚｅｒｇｕｅ Ｃꎬ Ｐｕｅｃｈ Ｐａｇｅｓ Ｖꎬ
Ｎｏｖｅｒｏ Ｍꎬ Ｒｅｙ Ｔꎬ Ｆｏｕｒｎｉｅｒ Ｊꎬ Ｒｏｃｈａｎｇｅ Ｓꎬ Ｂｅｃａｒｄ Ｇꎬ
Ｂｏｎｆａｎｔｅ Ｐꎬ Ｂａｒｋｅｒ ＤＧ. Ｓｈｏｒｔ￣ｃｈａｉｎ ｃｈｉｔｉｎ ｏｌｉｇｏｍｅｒｓ
ｆｒｏｍ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｔｒｉｇｇｅｒ ｎｕｃｌｅａｒ Ｃａ２ ＋

ｓｐｉｋｉｎｇ ｉｎ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ
ｉｓ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｂｙ ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１３ꎬ
１９８(１): １９０￣２０２.

[２０]　 Ａｒｒｉｇｈｉ ＪＦꎬ Ｂａｒｒｅ Ａꎬ Ｂｅｎ Ａｍｏｒ Ｂꎬ Ｂｅｒｓｏｕｌｔ Ａꎬ Ｓｏｒｉａｎｏ
ＬＣꎬ Ｍｉｒａｂｅｌｌａ Ｒꎬ ｄｅ Ｃａｒｖａｌｈｏ Ｎｉｅｂｅｌ Ｆꎬ Ｊｏｕｒｎｅｔ ＥＰꎬ
Ｇｈｅｒａｒｄｉ Ｍꎬ Ｈｕｇｕｅｔ Ｔꎬ Ｇｅｕｒｔｓ Ｒꎬ Ｄｅｎａｒｉｅ Ｊꎬ Ｒｏｕｇｅ Ｐꎬ
Ｇｏｕｇｈ Ｃ. Ｔｈｅ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ ｌｙｓｉｎ ｍｏｔｉｆ￣ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣
ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎｃｌｕｄｅｓ ＮＦＰ ａｎｄ ｎｅｗ ｎｏｄｕｌｅ￣
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ １４２ ( １ ):

２６５￣２７９.
[２１]　 Ｓｍｉｔ Ｐꎬ Ｌｉｍｐｅｎｓ Ｅꎬ Ｇｅｕｒｔｓ Ｒꎬ Ｆｅｄｏｒｏｖａ Ｅꎬ Ｄｏｌｇｉｋｈ Ｅꎬ

Ｇｏｕｇｈ Ｃꎬ Ｂｉｓｓｅｌｉｎｇ Ｔ. Ｍｅｄｉｃａｇｏ ＬＹＫ３ꎬ ａｎ ｅｎｔｒｙ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｉｎ ｒｈｉｚｏｂｉａｌ ｎｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ. Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００７ꎬ １４５(１): １８３￣１９１.

[２２]　 Ｋａｌｏ Ｐꎬ Ｇｌｅａｓｏｎ Ｃꎬ Ｅｄｗａｒｄｓ Ａꎬ Ｍａｒｓｈ Ｊꎬ Ｍｉｔｒａ ＲＭꎬ
Ｈｉｒｓｃｈ Ｓꎬ Ｊａｋａｂ Ｊꎬ Ｓｉｍｓ Ｓꎬ Ｌｏｎｇ ＳＲꎬ Ｒｏｇｅｒｓ Ｊꎬ Ｋｉｓｓ
ＧＢꎬ Ｄｏｗｎｉｅ ＪＡꎬ Ｏｌｄｒｏｙｄ ＧＥＤ. Ｎｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ
ｌｅｇｕｍｅｓ ｒｅｑｕｉｒｅｓ ＮＳＰ２ꎬ ａ ｍｅｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙ
ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００５ꎬ ３０８
(５７２９): １７８６￣１７８９.

[２３]　 Ｓｍｉｔ Ｐꎬ Ｒａｅｄｔｓ Ｊꎬ Ｐｏｒｔｙａｎｋｏ Ｖꎬ Ｄｅｂｅｌｌｅ Ｆꎬ Ｇｏｕｇｈ Ｃꎬ
Ｂｉｓｓｅｌｉｎｇ Ｔꎬ Ｇｅｕｒｔｓ Ｒ. ＮＳＰ１ ｏｆ ｔｈｅ ＧＲＡＳ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｆａｍｉｌｙ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｒｈｉｚｏｂｉａｌ Ｎｏｄ ｆａｃｔｏｒ￣ｉｎｄｕｃｅｄ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００５ꎬ ３０８(５７２９): １７８９￣１７９１.

[２４]　 Ｌｉｍｐｅｎｓ Ｅꎬ Ｆｒａｎｋｅｎ Ｃꎬ Ｓｍｉｔ Ｐꎬ Ｗｉｌｌｅｍｓｅ Ｊꎬ Ｂｉｓｓｅｌｉｎｇ
Ｔꎬ Ｇｅｕｒｔｓ Ｒ. ＬｙｓＭ ｄｏｍａｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ
ｒｈｉｚｏｂｉａｌ Ｎｏｄ ｆａｃｔｏｒ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００３ꎬ
３０２(５６４５): ６３０￣６３３.

[２５]　 Ｍａｄｓｅｎ ＥＢꎬ Ｍａｄｓｅｎ ＬＨꎬ Ｒａｄｕｔｏｉｕ Ｓꎬ Ｏｌｂｒｙｔ Ｍꎬ
Ｒａｋｗａｌｓｋａ Ｍꎬ Ｓｚｃｚｙｇｌｏｗｓｋｉ Ｋꎬ Ｓａｔｏ Ｓꎬ Ｋａｎｅｋｏ Ｔꎬ Ｔａｂａｔａ
Ｓꎬ Ｓａｎｄａｌ Ｎꎬ Ｓｔｏｕｇａａｒｄ Ｊ. Ａ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｏｆ ｔｈｅ
ＬｙｓＭ ｔｙｐｅ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｌｅｇｕｍｅ ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｏｆ ｒｈｉｚｏｂｉａｌ
ｓｉｇｎａｌｓ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００３ꎬ ４２５(６９５８): ６３７￣６４０.

[２６]　 Ｒａｄｕｔｏｉｕ Ｓꎬ Ｍａｄｓｅｎ ＬＨꎬ Ｍａｄｓｅｎ ＥＢꎬ Ｆｅｌｌｅ ＨＨꎬ
Ｕｍｅｈａｒａ Ｙꎬ Ｇｒｏｎｌｕｎｄ Ｍꎬ Ｓａｔｏ Ｓꎬ Ｎａｋａｍｕｒａ Ｙꎬ Ｔａｂａｔａ
Ｓꎬ Ｓａｎｄａｌ Ｎꎬ Ｓｔｏｕｇａａｒｄ Ｊ. Ｐｌａｎｔ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ
ｂａｃｔｅｒｉａ ｒｅｑｕｉｒｅｓ ｔｗｏ ＬｙｓＭ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅｓ.
Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００３ꎬ ４２５(６９５８): ５８５￣５９２.

[２７]　 Ｏｐ ｄｅｎ Ｃａｍｐ Ｒꎬ Ｓｔｒｅｎｇ Ａꎬ Ｄｅ Ｍｉｔａ Ｓꎬ Ｃａｏ Ｑꎬ Ｐｏｌｏｎｅ Ｅꎬ
Ｌｉｕ Ｗꎬ Ａｍｍｉｒａｊｕ ＪＳＳꎬ Ｋｕｄｒｎａ Ｄꎬ Ｗｉｎｇ Ｒꎬ Ｕｎｔｅｒｇａｓｓｅｒ
Ａꎬ Ｂｉｓｓｅｌｉｎｇ Ｔꎬ Ｇｅｕｒｔｓ Ｒ. ＬｙｓＭ￣ｔｙｐｅ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｒｅｃｅｐｔｏｒ
ｒｅｃｒｕｉｔｅｄ ｆｏｒ ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｉｎ ｎｏｎｌｅｇｕｍｅ Ｐａｒａｓｐｏｎｉａ.
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１１ꎬ ３３１(６０１９): ９０９￣９１２.

[２８]　 Ａｍｏｒ ＢＢꎬ Ｓｈａｗ ＳＬꎬ Ｏｌｄｒｏｙｄ ＧＥＤꎬ Ｍａｉｌｌｅｔ Ｆꎬ
Ｐｅｎｍｅｔｓａ ＲＶꎬ Ｃｏｏｋ Ｄꎬ Ｌｏｎｇ ＳＲꎬ Ｄｅｎａｒｉｅ Ｊꎬ Ｇｏｕｇｈ Ｃ.
Ｔｈｅ ＮＦＰ ｌｏｃｕｓ ｏｆ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ａｎ ｅａｒｌｙ
ｓｔｅｐ ｏｆ Ｎｏｄ ｆａｃｔｏｒ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｕｐｓｔｒｅａｍ ｏｆ ａ ｒａｐｉｄ
ｃａｌｃｉｕｍ ｆｌｕｘ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｈａｉｒ ｄｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ. Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ
２００３ꎬ ３４(４): ４９５￣５０６.

[２９]　 Ｓｍｉｔ Ｐꎬ Ｌｉｍｐｅｎｓ Ｅꎬ Ｇｅｕｒｔｓ Ｒꎬ Ｆｅｄｏｒｏｖａ Ｅꎬ Ｄｏｌｇｉｋｈ Ｅꎬ
Ｇｏｕｇｈ Ｃꎬ Ｂｉｓｓｅｌｉｎｇ Ｔ. Ｍｅｄｉｃａｇｏ ＬＹＫ３ꎬ ａｎ ｅｎｔｒｙ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｉｎ ｒｈｉｚｏｂｉａｌ ｎｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ. Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００７ꎬ １４５(１): １８３￣１９１.

[３０]　 Ｇｏｕｇｈ Ｃꎬ Ｃｕｌｌｉｍｏｒｅ Ｊ. Ｌｉｐｏ￣ｃｈｉｔｏｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｅｎｄｏｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｐｌａｎｔ￣ｍｉｃｒｏｂｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ.
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２０１１ꎬ ２４ ( ８ ):

４２８
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８６７￣８７８.
[３１]　 Ｔａｋｅｄａ Ｎꎬ Ｔｓｕｚｕｋｉ Ｓꎬ Ｓｕｚａｋｉ Ｔꎬ Ｐａｒｎｉｓｋｅ Ｍꎬ

Ｋａｗａｇｕｃｈｉ Ｍ. ＣＥＲＢＥＲＵＳ ａｎｄ ＮＳＰ１ ｏｆ Ｌｏｔｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ
ａｒｅ ｃｏｍｍｏｎ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｇｅｎｅｓ ｔｈａｔ ｍｏｄｕｌａｔｅ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ. Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１３ꎬ ５４(１０): １７１１￣１７２３.

[３２]　 Ｄｅｌａｕｘ ＰＭꎬ Ｂｅｃａｒｄ Ｇꎬ Ｃｏｍｂｉｅｒ ＪＰ. ＮＳＰ１ ｉｓ ａ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ Ｍｙｃ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ. Ｔｈｅ Ｎｅｗ
Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１３ꎬ １９９(１): ５９￣６５.

[３３]　 Ｌｉｕ Ｗꎬ Ｋｏｈｌｅｎ Ｗꎬ Ｌｉｌｌｏ Ａꎬ Ｏｐ ｄｅｎ Ｃａｍｐ Ｒꎬ Ｉｖａｎｏｖ Ｓꎬ
Ｈａｒｔｏｇ Ｍꎬ Ｌｉｍｐｅｎｓ Ｅꎬ Ｊａｍｉｌ Ｍꎬ Ｓｍａｃｚｎｉａｋ Ｃꎬ
Ｋａｕｆｍａｎｎ Ｋꎬ Ｙａｎｇ ＷＣꎬ Ｈｏｏｉｖｅｌｄ ＧＪＥＪꎬ Ｃｈａｒｎｉｋｈｏｖａ
Ｔꎬ Ｂｏｕｗｍｅｅｓｔｅｒ ＨＪꎬ Ｂｉｓｓｅｌｉｎｇ Ｔꎬ Ｇｅｕｒｔｓ Ｒ.
Ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ ａｎｄ
ｒｉｃｅ ｒｅｑｕｉｒｅｓ ｔｈｅ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ＧＲＡＳ￣ｔｙｐｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｓ ＮＳＰ１ ａｎｄ ＮＳＰ２. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１１ꎬ ２３
(１０): ３８５３￣３８６５.

[３４]　 Ａｌｄｅｒ Ａꎬ Ｊａｍｉｌ Ｍꎬ Ｍａｒｚｏｒａｔｉ Ｍꎬ Ｂｒｕｎｏ Ｍꎬ Ｖｅｒｍａｔｈｅｎ
Ｍꎬ Ｂｉｇｌｅｒ Ｐꎬ Ｇｈｉｓｌａ Ｓꎬ Ｂｏｕｗｍｅｅｓｔｅｒ Ｈꎬ Ｂｅｙｅｒ Ｐꎬ Ａｌ
Ｂａｂｉｌｉ Ｓ. Ｔｈｅ ｐａｔｈ ｆｒｏｍ ｂｅｔａ￣Ｃａｒｏｔｅｎｅ ｔｏ Ｃａｒｌａｃｔｏｎｅꎬ ａ
Ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅ￣ｌｉｋｅ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１２ꎬ ３３５
(６０７４): １３４８￣１３５１.

[３５]　 Ｌａｕｒｅｓｓｅｒｇｕｅｓ Ｄꎬ Ｄｅｌａｕｘ ＰＭꎬ Ｆｏｒｍｅｙ Ｄꎬ Ｌｅｌａｎｄａｉｓ
Ｂｒｉｅｒｅ Ｃꎬ Ｆｏｒｔ Ｓꎬ Ｃｏｔｔａｚ Ｓꎬ Ｂｅｃａｒｄ Ｇꎬ Ｎｉｅｂｅｌ Ａꎬ Ｒｏｕｘ
Ｃꎬ Ｃｏｍｂｉｅｒ ＪＰ. Ｔｈｅ ｍｉｃｒｏＲＮＡ ｍｉＲ１７１ｈ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ

ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ ｂｙ ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ＮＳＰ２. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ : ｆｏｒ
Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ７２(３): ５１２￣５２２.

[３６]　 Ｋｒｅｔｚｓｃｈｍａｒ Ｔꎬ Ｋｏｈｌｅｎ Ｗꎬ Ｓａｓｓｅ Ｊꎬ Ｂｏｒｇｈｉ Ｌꎬ Ｓｃｈｌｅｇｅｌ
Ｍꎬ Ｂａｃｈｅｌｉｅｒ ＪＢꎬ Ｒｅｉｎｈａｒｄｔ Ｄꎬ Ｂｏｕｒｓ Ｒꎬ Ｂｏｕｗｍｅｅｓｔｅｒ
ＨＪꎬ Ｍａｒｔｉｎｏｉａ Ｅ. Ａ ｐｅｔｕｎｉａ ＡＢＣ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｒｏｌｓ
ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ａｎｄ
ｂｒａｎｃｈｉｎｇ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１２ꎬ ４８３(７３８９): ３４１￣３４４.

[３７]　 Ｎａｇａｈａｓｈｉ Ｇꎬ Ｄｏｕｄｓ ＤＤꎬ Ｊｒ. Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈｙｄｒｏｘｙ ｆａｔｔｙ
ａｃｉｄｓ ｏｎ ｔｈｅ ｈｙｐｈａｌ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｏｆ ｇｅｒｍｉｎａｔｅｄ ｓｐｏｒｅｓ ｏｆ ＡＭ
ｆｕｎｇｉ. Ｆｕｎｇａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ １１５(４￣５): ３５１￣３５８.

[３８]　 Ｔｉｓｓｅｒａｎｔ Ｅꎬ Ｍａｌｂｒｅｉｌ Ｍꎬ Ｋｕｏ Ａꎬ Ｋｏｈｌｅｒ Ａꎬ Ｓｙｍｅｏｎｉｄｉ
Ａꎬ Ｂａｌｅｓｔｒｉｎｉ Ｒꎬ Ｃｈａｒｒｏｎ Ｐꎬ Ｄｕｅｎｓｉｎｇ Ｎꎬ Ｆｒｅｙ ＮＦＤꎬ
Ｇｉａｎｉｎａｚｚｉ Ｐｅａｒｓｏｎ Ｖꎬ Ｇｉｌｂｅｒｔ ＬＢꎬ Ｈａｎｄａ Ｙꎬ Ｈｅｒｒ ＪＲꎬ
Ｈｉｊｒｉ Ｍꎬ Ｋｏｕｌ Ｒꎬ Ｋａｗａｇｕｃｈｉ Ｍꎬ Ｋｒａｊｉｎｓｋｉ Ｆꎬ Ｌａｍｍｅｒｓ
ＰＪꎬ Ｍａｓｃｌａｕｘｍ ＦＧꎬ Ｍｕｒａｔ Ｃꎬ Ｍｏｒｉｎ Ｅꎬ Ｎｄｉｋｕｍａｎａ Ｓꎬ
Ｐａｇｎｉ Ｍꎬ Ｐｅｔｉｔｐｉｅｒｒｅ Ｄꎬ Ｒｅｑｕｅｎａ Ｎꎬ Ｒｏｓｉｋｉｅｗｉｃｚ Ｐꎬ
Ｒｉｌｅｙ Ｒꎬ Ｓａｉｔｏ Ｋꎬ Ｃｌｅｍｅｎｔｅ ＨＳꎬ Ｓｈａｐｉｒｏ Ｈꎬ Ｖａｎ Ｔｕｉｎｅｎ
Ｄꎬ Ｂｅｃａｒｄ Ｇꎬ Ｂｏｎｆａｎｔｅ Ｐꎬ Ｐａｓｚｋｏｗｓｋｉ Ｕꎬ Ｓｈａｃｈａｒ Ｈｉｌｌ
ＹＹꎬ Ｔｕｓｋａｎ ＧＡꎬ Ｙｏｕｎｇ ＰＷꎬ Ｓａｎｄｅｒｓ ＩＲꎬ Ｈｅｎｒｉｓｓａｔ Ｂꎬ
Ｒｅｎｓｉｎｇ ＳＡꎬ Ｇｒｉｇｏｒｉｅｖ ＩＶꎬ Ｃｏｒｒａｄｉ Ｎꎬ Ｒｏｕｘ Ｃꎬ Ｍａｒｔｉｎ
Ｆ. Ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ ａｎ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｕｓ ｐｒｏｖｉｄｅｓ
ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｏｌｄｅｓｔ ｐｌａｎｔ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ
Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１３ꎬ １１０(５０): ２０１１７￣２０１２２.

Ｓｉｇｎａｌ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｅ
ｆｕｎｇｉ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ￣ Ａ ｒｅｖｉｅｗ
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