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摘要：丛枝菌根(AM)真菌是自然生态系统中分布最为广泛的真菌之一，在自然界物质循环和能量流动中

发挥着重要作用。经过长期的协同进化，AM真菌和宿主植物之间形成了完美的互惠互利的共生关系，

而真菌的脂类代谢可能是揭示共生秘密的关键所在。本文综述了AM真菌脂类代谢在共生关系建立和维

持中关键作用的最新研究进展，重点探讨了AM真菌脂类代谢对共生信号调控的响应和反馈机制，主要

包括：AM真菌脂类存储和释放对共生和非共生状态的响应，以及脂类代谢产物变化与共生营养传递之

间的关系；脂类分解过程在共生建立初期对信号分子调控发生的响应，以及相应的物质转化和能量代

谢；菌根共生互惠互利关系维持中，真菌脂类代谢与信号分子交流通道的相互渗透和影响。本文对于理

解菌根共生机制，促进菌根在生产中的应用具有促进作用。
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菌根(Mycorrhiza)是菌根真菌和宿主植物形成

的共生体，是世界上最为普遍存在的共生形式之

一，80%以上的陆生植物都有菌根[1–4]。四亿多年

的进化历史决定了菌根中蕴含着重要的遗传信

息，是揭示微生物和植物共生机制的活化石。同

时，分布在土壤中的大量菌丝，可占据土壤微生

物总生物量的四分之一以上，作为植物吸收养分

的重要途径之一，在氮汇和碳汇方面发挥着至关

重要的功能，在生态系统的物质循环和能量流动

中发挥着不可替代的作用[5–9]。

丛枝菌根(Arbuscular mycorrhiza，AM)真菌是

菌根真菌中分布最为广泛的类群，也是当前在共

生机制方面研究较为深入的类群[10]。作为专性共

生真菌，AM真菌不能脱离宿主植物而独立完成

繁育的过程。AM共生体的建立需要宿主植物释

放共生信号分子如独脚金内酯(Strigolactones，

SLs)，诱导真菌菌丝的靠近并分泌相应的共生信

号分子如Myc因子，进而启动和激活宿主植物下

游一系列共生事件的发生，实现共生体的构建[11–13]。

生命过程的本质是物质、能量的流动，以及
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在流动过程中的各种信号网络的调控作用。在真

菌中，脂类是最重要的物质之一，不仅是生物膜

结构的主要构成成分，同时在物质、能量的存储

与释放、以及各种分子信号转导中发挥着重要作

用[14–15]。而脂类在AM真菌中的重要性尤为突出：

AM真菌菌丝和孢子中脂类含量几乎可高达45%–

72%，含量会因生长时期而相应变化[16]；更进一

步，除了作为能量存储物质如脂酰甘油(Triacylgl-

ycerol，TAG)或细胞结构成分如磷脂(Phospho-

lipids，PL)外，AM真菌的脂类代谢在植物和微生

物的营养互换、共生体的建立及互惠互利关系的

维持等方面也发挥着不可代替的作用[13,17–19]。事实

上，关于菌根共生机制的探讨一直以来都是研究

的热点和难点，对共生信号作用机制的关注，更

多倾向于对信号本身功能和宿主植物调控的解

析，而关于真菌自身物质代谢特别是脂类代谢对

共生信号的响应和反馈方面，还需要深入探索。

近年来，AM真菌在生态系统物质循环和能

量流动中的作用已成为研究热点[6,20–23]。此外，

AM真菌之间通过菌丝接触实现的遗传物质互

换、真菌和宿主植物之间营养传输、以及菌根抗

逆等方面也得到了广泛关注[24–30]。AM共生机制的

研究主要集中在微生物和宿主植物之间的养分交

流、共生建立前期的信号分子及其功能、以及维

持双方互惠互利关系的信号网络系统等几个方

面[31–33]，而与共生机制研究的几个方面紧密联系

的AM真菌脂类代谢的研究进展及其面临的科学

问题，下面将详细阐述。

1    AM真菌脂类的存储、释放对共生
及非共生状态的响应

AM真菌脂类的最终来源是植物光合作用固

定的碳，这意味着真菌脂类存储与释放过程实际

上承担着真菌和宿主植物之间物质传输纽带的作

用。在菌根共生体中，真菌获得了植物光合作用

固定的碳，作为互利条件会回馈给宿主植物所需

的氮、磷、硫等元素。AM真菌的菌丝可以分为

两部分，一部分是蔓延在土壤中的根外菌丝(Ex-

traradical mycelium，ERM)，另一部分是侵染、着

生在宿主植物根部的根内菌丝(Intraradical  myce-

lium，IRM)。由脂类在AM共生体中传输模型图

(图1)可以看出，首先，碳以己糖(Hexose)形式由

植物传输到IRM，并在此形成中性脂类TAG，

TAG被转运到ERM，并在此作为能源物质储存起

来，或者经由脂肪酸(Fatty acid，FA)代谢途径分

解释放能量供细胞利用，同时有一部分将转化成

PL用于构成新生菌丝和孢子的生物膜成分[18,34–35]。

脂类物质主要包含TAG、PL、糖脂(Glycolipid，

GL)、固醇(Cholesterol，CH)以及固醇酯(Choles-

terol ester，CHE)等化合物，AM真菌中的脂类最

主要的是TAG和PL，孢子中TAG含量占脂类化合

物总量的80%–95%，而PL的含量也可以达到

3%–11%
[35]，两者相对比例的变化受环境中磷元

素含量的影响，当有大量的磷时，真菌偏向于储

存PL；反之，当磷较低时，真菌更倾向于存储大

量的中性脂类TAG
[8,36]。

真菌的E R M主要接受并存储来自 I R M的

TAG，这也意味着真菌ERM和孢子中脂类的存储

过程实际上是植物碳输入的过程；相对来说，脂

类在ERM中的分解过程则更大程度上取决于真菌

对共生状态的响应和反馈的过程[37]，这一过程与

能量释放、合成新的细胞结构成分、以及与各种

信号调控的耦合紧密联系[13,17,37]。TAG在ERM中的

消耗除了一部分将用于生成PL化合物构成生物膜

结构外(见图1，ERM中蓝色箭头标注的TAG向

PL转化部分)，还要被消耗释放能量以满足细胞生

长需要，而这个过程主要通过FA的β-氧化过程释

放乙酰辅酶A(Acyl-CoA)，并最终进入三羧酸循环

(Tricarboxylic acid cycle，TCA)完成释放能量的过

程。研究证实，AM真菌脂肪酸的分解会因有无

宿主植物的存在而发生显著不同，这意味着真菌
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脂肪酸的存储和分解可能是揭示共生和非共生本

质不同的关键[38]。除了脂肪酸外，很多类型的脂

类化合物的存储和积累与AM共生之间的联系也

都显示了脂类代谢在共生机制中的重要作用[8,37]。

在其它真菌如酵母中，脂类代谢往往伴随着对逆

境的适应过程，漫长的菌根共生进化历史不但决

定了真菌和植物之间的营养交流是必要的，对逆

境的适应也会左右着共生体的生存，甚至在某些

环境下可能成为共生首要条件[39–40]。因而可以推

测，AM真菌脂类的存储和释放，与长期进化过

程中形成的抗逆适应机制可能有着紧密的联系。

AM真菌脂类的存储与释放过程对共生和非共生

状态的响应存在着哪些本质的不同，这些不同究

竟蕴含着对逆境适应的何种策略，正是阐述菌根

共生机制需要回答的问题之一。随着AM真菌基

因数据库资源的不断丰富，各种“组学”(Omics)的

快速发展，从分子水平上给出解释已经具备了一

定的条件。

2    共生建立前期AM真菌脂类代谢对
共生信号分子调控的响应和反馈

AM共生建立的前期是指植物对真菌最初的

信号诱导以及真菌对信号响应过程，进而是双方

接触、真菌侵染根部形成丛枝状(Arbuscular)或伴

有泡囊状(Vesicular)结构以及接下来的共生体构建

后互惠互利关系的维持过程。前述中脂类在

IRM和ERM中的流动实际上是共生关系维持中的

真菌和植物之间的协调过程，这也意味着宿主植

物可以在一定程度上通过调节碳的供应来实现对

真菌脂类代谢的调控[33–34,42]。而在共生建立前期，

植物激素SLs等发挥信号诱导作用，来吸引真菌靠

近并侵染根部，而真菌则通过分泌和释放Myc因

子来响应和反馈植物信号分子的诱导，刺激植物

启动下游共生信号系统，实现共生体的构建[12,31,43]。

SLs作为一类重要的植物激素，一直以来是关注的

焦点，对其功能的阐述也不仅仅局限于共生方

图 1. 脂类在AM真菌中运输、存储和释放模型
[41]

Figure 1.  Model of lipid transportation, storage and release in AM fungi
[41]

. IRM: intraradical mycelium; ERM:

extraradical mycelium; TAG: triacylglycerol;  FA: fatty acid; DAG: diacylglycerol;  PA: phosphatidic acid; PC:

phosphatidylcholine; PI: phosphatidylinositol; PG: phosphatidyl glycerol; PS: phosphatidylserine; PE: phosphatidyl

ethanolamine; CDP-DAG: cardiolipin-diacylglycerol.
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面[44]。而作为菌根共生研究中发现的最重要的信

号分子之一，围绕其信号转导途径的深入探索一

直是共生机制研究中的重要内容，只是当前的研

究多集中在SLs作为宿主植物分泌的信号分子如何

行使功能方面，包括促进真菌分泌Myc因子、侵

染、生长、以及启动植物下游调控事件的发生，

进而实现共生体的建立[12,31]。而被忽略的是，SLs

的功能可能是通过某种方式启动了真菌脂类反应

来实现的，这不但可以从SLs诱导的真菌Myc因子

的化学结构与脂类的内在联系上得到一定支

持[13,15,45]，Besserer、Streng、Tromas等的相关的研

究证实了SLs的确可以在一定程度上诱导真菌脂类

代谢的变化[11,45–46]。AM真菌的严格共生性质，导

致了无法获得能够独立繁育的突变菌株，在一定

程度上限制了对其深入探索。真菌分泌的Myc因

子的结构鉴定也仅仅是近年来的事情，相关的合

成途径及可能的调控因子还不十分清楚，特别是

其与AM真菌脂类代谢的内在联系还需要深入的

探索[45–47]。鉴于AM真菌脂类代谢对真菌自身生长

发育的重要性，以及脂类代谢在共生体中承担的

物质传输的特殊地位，理论上把共生前期信号分

子的诱导作用和真菌脂类反应建立合理的联系是

可能的。SLs诱导下AM真菌脂类代谢会发生哪些

显著变化，这些变化是否会影响真菌分泌的

Myc因子的变化？而真菌的脂类变化是不是也可

以在一定程度上影响SLs的释放和功能？鉴于

AM真菌中，FA在物质存储、释放能量以及生成

其它脂类化合物中的关键地位，详细考察FA的分

解代谢过程有助于回答上述问题。

3    共生维持中真菌脂类代谢与双方
信号级联系统的耦合效应

AM共生体的建立及互惠互利共生关系的形

成是由一系列的信号网络系统调控的，除了建立

前期的共生信号分子，在共生关系的维持中还需

来自双方的其它信号通路的协调运作来完成交流

的过程。其中的交流方式之一是双方养分的交换

和调控，这是基于真菌可以主动调节对宿主植物

氮、磷等营养的供应来平衡从植物获得碳源的代

价而实现的[33]。除了养分互动外，能够促进共生

双方交流和谈判的，还离不开某些信号级联系

统，而当前，关于AM真菌和宿主植物的分子交

流通道中，丝裂原活化蛋白激酶 ( M i t o g e n -

activated protein kinases, MAPKs)信号级联系统的

功能研究是热点[32,48]。与以往关于植物或者微生

物MAPKs研究不同，AM共生体中的特殊性在

于：在双方的交流合作中，真菌和植物的

MAPKs在同时发挥作用，特别强调的是，两者之

间的交流互动是保障共生互惠互利关系的基

础[32,48]。

无论是植物还是微生物的信号传递系统中，

MAPKs信号级联系统是实现对环境变化(包括生

物和非生物因素)反应的重要途径，在胁迫应激、

激素反应、细胞发育和分化等方面都发挥重要作

用[32,49–50]。MAPKs信号级联系统的组成和功能，

在微生物或是植物中的研究都较为深入，包括植

物对病原菌侵染的防御过程、以及病原菌对植物

免疫系统的抵抗过程中的信号传递过程[51–53]。然

而，针对AM共生体，把植物和微生物双方的

MAPKs建立交流通道，探索双方如何相互响应、

实现互动、共同行使功能的研究还处于探索初

期。我们在菌根大豆抗旱研究中，首次鉴定和分

析了AM真菌中少部分MAPKs基因，并把AM真菌

和宿主植物的MAPKs途径耦合起来，发现双方

MAPKs信号网络的启动及交流过程，既是营养传

递的需要，也是抗逆适应性建立的过程，是

AM互惠互利共生关系维持的重要方式之一，而

脂类代谢也渗透其中 (见图2绿线部分 )
[ 4 8 ]。在

MAPKs信号级联系统的互动中，来自膜上脂类分

子的信号感应是反应的重要环节，而整个网络运

田磊等  |  微生物学报, 2016, 56(1) 29

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn



作中所需的物质和能量，更是离不开脂类的分解

过程。除此之外，还会有脂类化合物及其中间代

谢产物可能作为调控信号在交流中发挥着作

用[31–32,34]。然而，需要阐明的是：在这样多级信号

系统的双方互动中，AM真菌脂类代谢的变化对

双方MAPKs信号系统的响应是否一致？这其中的

反应程序和调控路径如何？逆境因子是如何影响

这一响应过程的？这些问题(见图2红线部分)的回

答将对于揭开AM真菌和宿主植物互惠互利共生

关系的维持机制具有重要意义。

4    研究展望
丛枝菌根真菌在与植物体形成共生关系的同

时，AM真菌脂类代谢过程是怎样与共生信号调

控的响应和反馈方面的问题是未来研究的主要热

点。其中，在以下三方面将是未来重点研究方

向：AM真菌脂类存储和释放对共生和非共生状

态会有不同响应主要表现在哪些方面，其中脂类

化合物种类、数量的变化以及磷脂和中性脂类的

比例变化以及这些变化与植物碳输入效率、逆境

条件之间的关系；脂类的分解过程在共生建立前

图 2. 干旱胁迫下AM真菌-大豆联合共生体MAPKs信号网络调控模型

Figure 2.  Model of MAPKs signal transduction in AM fungi-Glycine max symbiont on the condition of drought

stress. ATP: triphosadenine; eATP: extracellular triphosadenine; H2O2: hydrogen peroxide; Ca
2+

: calcium ion; CaM:

calmodulin; GmMAPKs: Glycine max mitogen-activating protein kinases; GiMAPKs: AM fungi mitogen-activating

protein kinases; SYMRK: symbiosis receptor kinase; SUT: sugar transporter.
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期怎样对信号分子的调控发生积极响应，进而调

整物质转化和能量释放趋势，其中SLs与Myc因子

的相互诱导、中性脂类向磷脂的转化、以及脂肪

酸分解途径基因表达、关键代谢产物、以及能量

释放的不同；共生互惠互利关系的维持是否需要

分子交流通道，如双方MAPKs信号级联系统的协

调互作、逆境因子会能否促进交流深度、真菌的

脂类代谢是不是交流过程的物质和能量载体、其

中间代谢产物是否会作为信号调控分子发生作用

等。

总之，阐述AM真菌脂类代谢对共生信号的

响应和反馈机制，探讨脂类储存过程与共生状态

之间、脂类分解过程与共生信号分子调控之间的

内在联系，并揭示共生双方交流通道MAPKs信号

级联系统与脂类代谢的耦合效应及其对逆境的适

应机制对于发展共生理论、促进菌根应用具有重

要的理论和现实意义。
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Response of arbuscular mycorrhizal fungal lipid metabolism to

symbiotic signals in mycorrhiza
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Abstract: Arbuscular mycorrhizal (AM) fungi play an important role in energy flow and nutrient cycling, besides their wide

distribution in the cosystem. With a long co-evolution, AM fungi and host plant have formed a symbiotic relationship, and

fungal lipid metabolism may be the key point to find the symbiotic mechanism in arbusculart mycorrhiza. Here, we

reviewed the most  recent  progress on the interaction between AM fungal  lipid metabolism and symbiotic signaling

networks, especially the response of AM fungal lipid metabolism to symbiotic signals. Furthermore, we discussed the

response of AM fungal lipid storage and release to symbiotic or non-symbiotic status, and the correlation between fungal

lipid metabolism and nutrient transfer in mycorrhiza. In addition, we explored the feedback of the lipolysis process to

molecular signals during the establishment of symbiosis, and the corresponding material conversion and energy metabolism

besides the crosstalk of fungal lipid metabolism and signaling networks. This review will help understand symbiotic

mechanism of arbuscular mycorrhiza fungi and further application in ecosystem.

Keywords: Arbuscular mycorrhiza fungi, lipid metabolism, host plant, symbiotic signaling transduction
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