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［摘要］　菌根是自然界中普遍存在的一种共生现象，它是由土壤中的菌根真菌与高等植物根系形成的一种共生
体。鉴于其在自然界中的重要作用，菌根研究日益引起世界各国学者的普遍关注。本文归纳总结了主要菌根互作类

型丛枝菌根、外生菌根和兰科菌根利用高通量测序技术的研究进展。
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大约有 ９０％的陆地植物可与土壤菌根真菌共
生，形成菌根。菌根的形成在土壤结构、植物养分

吸收与生长、生物多样性及农业和自然生态系统的

生产力等方面发挥重要作用［１］。根据形态结构的不

同，菌根可分为丛枝菌根（Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，
ＡＭ）、浆果鹃类菌根（Ａｒｂｕｔｏｉｄｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ）、外生菌
根（Ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，ＥＭ）、欧石南类菌根（Ｅｒｉｃｏｉｄ）、
石晶兰类菌根（Ｍｏｎｏｔｒｏｐｏｉｄｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ）和兰科菌根
（Ｏｒｃｈｉｄｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ）。其中最普遍且最有经济价值的
两大类当属与农业中绝大部分的谷类作物、蔬菜和

水果等共生的丛枝菌根以及与树木、灌木共生的外

生菌根。

１　丛枝菌根

丛枝菌根（ＡＭ）真菌是一类以特定的形式定植于
植物体根细胞，从而协调植物生长的真菌种类。ＡＭ

真菌从特定的接口入侵植物，从而建立共生关系［２］。

基于分子生物学的丛枝菌根共生研究已开展多年，

并取得了一定成果。在植物方面，已经建立有关ＡＭ
共生ｃＤＮＡ的文库，通过抑制性消减杂交技术获得
大量的克隆，测序得到 ＡＭ共生相关表达序列标签
ＥＳＴ［３］等方面的工作。所获得的 ＥＳＴｓ可以转移到固
相载体（阵列），从而使不同来源获得的 ｃＤＮＡ杂交
ＲＮＡ以积累 ＡＭ共生过程中的基因表达概况；在真
菌方面，ＥＳＴ库也正在建立，同样采用的是直接克
隆及抑制性消减杂交技术。双方的互作关系主要表

现为一些相关基因的调节和功能验证，以及各自在

共生体系中扮演的角色，这已成为科学界关注的

热点［４］。

蒺藜苜蓿 Ｍｅｄｉｃａｇｏｔｒｕｎｃａｔｕｌａ和百脉根 Ｌｏｔｕｓｊａ
ｐｏｎｉｃａｓ作为ＡＭ菌根互作研究的模式植物［５６］，已分

别进行了基因组测序和突变体筛选［７９］等方面的研
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究。Ｆｒｅｎｚｅｌ等［１０］已成功构建的随机 ｃＤＮＡ文库
ＭｔＡＭＰ，来源于蒺藜苜蓿与丛枝菌根真菌Ｇｌｏｍｕｓｉｎ
ｔｒａｒａｄｉｃｅｓ共生后的主要发育阶段的组织样品，文库
中共包含了５’端 ＥＳＴｓ３４４８条。Ｊｏｕｒｎｅｔ等［１１］也在

２００２年构建了含有８５６７条 ＥＳＴｓ的蒺藜苜蓿和丛枝
菌根真菌Ｇｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ的随机ｃＤＮＡ文库ＭｔＢＣ。随
后，Ｌｉｕ等［１２］在２００３年建立了包含９０３０条 ＥＳＴｓ的
蒺藜苜蓿和丛枝菌根真菌 Ｇｖｅｒｓｉｆｏｒｍｅ的随机 ｃＤＮＡ
文库ＭＨＡＭＨＥＭＨＡＭ２。由于从随机文库中发现高
表达的基因是比较困难的，研究趋势转为用差减测

序技术替代随机 ｃＤＮＡ文库技术［１３］。在采用抑制差

减杂交（ＳＳＨ）ｃＤＮＡ文库方法建立的蒺藜苜蓿和丛枝
菌根真菌根的差减杂交ＥＳＴ文库 ＭｔＧＩＭ中，对照组
分别是未被侵染的根、磷酸盐处理的根、苜蓿根瘤

菌Ｓｉｎｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍｍｅｌｉｌｏｔｉ侵染的根和豌豆褐斑菌Ａｐｈａ
ｎｏｍｙｃｅｓｅｕｔｅｉｃｈｅｓ侵染的根，共获得了１６８６条 ＥＳＴｓ，
这些序列中很大一部分被证明是菌根诱导相关基

因［１４１５］。ＡＭ菌根真菌Ｇｍｏｓｓｅａｅ建立了附着胞生长
相关的ＳＳＨｃＤＮＡ文库，获得６５８条 ＥＳＴｓ，这些序
列被用于研究共生最早期的真菌基因表达［１６］。Ｏｕｚｉ
ａｄ等［１７］对ＡＭ菌根真菌Ｇｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ进行不同外源
因子刺激后，菌丝生长的 ＳＳＨｃＤＮＡ文库中共获得
２０５９条 ＥＳＴｓ。Ｈｉｌｄｅｂｒａｎｄｔ等［１８］以 Ｇｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ的
萌发孢子和向外缘生长的菌丝为材料构建的 ２个
ＳＳＨｃＤＮＡ文库中，共获得３７０８条 ＥＳＴｓ。由菌根组
织获得的 ＥＳＴｓ中，真菌序列低于１０％，而来源于
ＡＭ根的序列主要用于发现与菌根共生的建立和功
能相关的植物基因［１９２０］。

微列阵技术也是近年来研究有多少基因能相互

作用以及一个细胞网如何同时控制大量基因的新方

法。微阵列分为ｃＤＮＡ微阵列和寡聚核苷酸微阵列。
微阵列技术就是利用分子杂交原理，使同时被比较

的标本（用同位素或荧光素标记）与微阵列杂交，通

过检测杂交信号强度及数据处理，把他们转化成不

同标本中特异基因的丰度，从而全面比较不同标本的

基因表达水平的差异［２１］。微阵列技术是一种探索基

因组功能的有力手段［２２］。在蒺藜苜蓿Ｍｔｒｕｎｃａｔｕｌａ中
首先建立了含有 ６３５９个 ＥＳＴ簇的根的微阵列
Ｍｔ６ｋＲＩＴ［２３］。这些序列代表了来源于氮缺乏根的
ｃＤＮＡ文库、幼小根瘤 ｃＤＮＡ文库和 ＡＭ菌根
ｃＤＮＡ文库的２１４７３条 ＥＳＴｓ［２４］。基于花和豆荚随
机 ｃＤＮＡ文库中的 ２５１６条 ＥＳＴｓ、１７７６个 ｃＤＮＡ
克隆经聚合酶链式反应（ＰＣＲ）扩增后补充到

Ｍｔ６ｋＲＩＴ中，建立了新的 Ｍｔ８ｋｃＤＮＡ芯片，该芯
片上大约有 ６３００个 Ｍｔｒｕｎｃａｔｕｌａ的基因探针［２５］。

关于豆科模式植物 Ｍｔｒｕｎｃａｔｕｌａ的其他基因组表达
分析还包括ＡＭ菌根的２５ｋｃＤＮＡ宏阵列和６ｋ微
阵列［２６２７］。近几年来 ｃＤＮＡ探针逐渐被７０ｍｅｒ寡聚
核苷酸代替［２８］。

２　外生菌根

以欧洲山杨Ｐｏｐｕｌｕｓｔｒｅｍｕｌａ和毒蝇鹅膏 Ａｍａｎｉｔａ
ｍｕｓｃａｒｉａ为外生菌根互作研究的模式共生体系中，
已建立了含有 ６６６９条 ＥＳＴｓ的随机 ｃＤＮＡ文库［２９］。

以外生菌根真菌 Ａｍｕｓｃａｒｉａ在低氮源的葡萄糖培养
基上生长的菌丝和无葡萄糖高氮源培养基上生长的

菌丝为对照组，构建的 ＳＳＨｃＤＮＡ文库中，共获得
５８２条ＥＳＴｓ。外生菌根真菌 Ｈｅｂｅｌｏｍａｃｙｌｉｎｄｒｏｓｐｏｒｕｍ
建立了不同氮源条件下菌丝生长的随机 ｃＤＮＡ文库，
共获得４５９条ＥＳＴｓ［３０］。未来研究可能更多采用差异
表达分析策略，鉴定菌根共生互作过程的活性基因，

这些策略基于高通量 ＥＳＴ测序、ＥＳＴ聚类和注释、
菌根相关基因表达的生物信息学分析及基于基因芯

片技术的转录组分析。

３　兰科菌根

兰科菌根是一种内生菌根，主要寄生于兰科

（Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ）植物的种子及根系上。目前已开展对
兰科菌根真菌的分类及真菌资源多样性、兰科菌根

的形态和菌根对兰科植物的效应等最新的研究［３１］。

研究表明，感染兰科植物根部并能与之共生的真菌

绝大多数属于担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）和半知菌门
（Ｄｅｕｔｅｒｏｍｙｃｏｔｉｎａ），也有部分属于子囊菌门（Ａｓｃｏ
ｍｙｃｏｔａ）；兰科菌根的形成可分为两种情况：一是对
兰科植物种子的侵染；二是对成长新根的侵染［３２］。

菌根真菌对兰科植物的种子萌发和植株生长发育均

有一定影响。

遗传信息的丰富不仅有利于发现功能基因，也

对未来基因组注释有帮助，对观赏性兰花黄花杓兰

Ｃｙｐｒｉｐｅｄｉｕｍｆｌａｖｕｍ菌根形成的差异基因表达研究中，
首次获得兰科菌根共生相关差异表达 ＥＳＴｓ［３３］。以
１１种蝴蝶兰属兰花的 ｃＤＮＡ文库中的３７９７９３４２条
序列［３４］构建了兰科数据库ＯｒｃｈｉｄＢａｓｅ，其中４１３１０条
ＥＳＴｓ是由Ｓａｎｇｅｒ法获得的，３７９０８０３２条ＥＳＴｓ由第
二代测序技术获得，包括 Ｒｏｃｈｅ４５４测序技术和
ＳｏｌｅｘａＩｌｌｕｍｉｎａ测序技术所获得的 ＥＳＴｓ经过聚类分
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析，分为８５０１个重叠群（ｃｏｎｔｉｇｓ）和７６１１６单一序列
（ｓｉｎｇｌｅｔｏｎｓ），平均片段长度为４５９ｂｐ。该数据库是
基于网络的兰科 ＥＳＴ数据库，不仅能查询到相关的
ＥＳＴ数据信息，还提供了聚类信息、功能注释、基
因分析（ｇｅｎｅｏｎｔｏｌｏｇｙ）和代谢途径分析［３５３６］。兰科数

据库是第一个在线的兰科 ＥＳＴ序列整合信息库，可
以自由地上传或下载相关数据信息［３７］。从基因的分

子水平和功能分析水平上都为兰科植物研究提供了

丰富的遗传数据信息。

铁皮石斛ＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍｏｆｆｉｃｉｎａｌｅＫｉｍｕｒａｅｔＭｉｇｏ为
兰科（Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ）石斛属 Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ名贵药材，其
种子细小如粉，自然条件下需共生真菌侵染以提供

萌发所需的碳、氮源等营养元素。真菌侵染兰科植

物种子，形成共生关系是兰科种子萌发的前提，但

共生机理尚不清楚。在分子水平上揭示兰科种子共

生萌发成为近来科学界关注的热点。赵明明等

（２０１３）以铁皮石斛种子接种蜡壳菌属真菌 Ｓｅｂａｃｉｎａ
ｓｐ共生萌发至第三阶段的组织样品成功构建抑制性
差减杂交ｃＤＮＡ文库。测序分析共获得１４３７个 ＥＳＴ
标签，聚类拼接得到１０７４个 ｕｎｉｇｅｎｅｓ，包括１７２个
重叠群（ｃｏｎｔｉｇｓ）和９０２个单一序列（ｓｉｎｇｌｅｔｏｎｓ）。真
核生物蛋白相邻类聚簇族（ＫＯＧ）数据库近似蛋白功
能分类、基因本体（ＧＯ）注释及京都基因与基因组百
科全书（ＫＥＧＧ）途径分析发现，植物来源蛋白涉及
２３个功能类群，主要包含在信号转导、抗逆境胁迫
及代谢等途径中［３８］。

我国丛枝菌根、外生菌根和兰科菌根资源均非

常丰富，随着对菌根资源的药用价值和食用价值认

识的不断深入，越来越多的学者更加关注菌根互作

分子生物学领域的研究，通过高通量测序技术、微

列阵技术、差减文库技术深层挖掘菌根互作过程中

分子水平的基因表达信息，这些研究成果为今后菌

根资源的合理开发、利用和保护提供了有力的理论

依据。
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