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Fremskridt | forskningen |
symbiose mellem baelgplanter
0og Rhizobium-bakterier

Verdens fagdevareproduktion ville revolutioneres, hvis man kunne overfare
beaelgplanters evne til symbiose med kveelstoffikserende bakterier til basisaf-
grader som ris, hvede og majs, men symbiose er en kompliceret proces, der
ikke umiddelbart kan flyttes. Vaesentlige dele af symbiosens mange trin er op-
klaret af forskere fra Aarhus Universitet. For nyligt identificerede de et protein,
som er afggrende for baelgplanters evne til at danne rodknolde. Disse resultater

er netop publiceret i Nature.

Af Inga C. Bach, Planteforskning.dk og Niels Sandal, Aarhus Universitet

Luftens kveelstof, N, kan ikke optages af planter, og derfor
er de afheaengige af, at det omdannes til plantetilgeengelig
form af andre organismer eller via kemiske processer.
Omdannelsen af Ny til ammoniak (NHs) kreever tilfgrsel
af store meengder energi. Processen kan forekomme
i atmosfaeren i tordenvejr, eller den kan ske pa
gedningsfabrikker, hvor ammoniak fremstilles ud fra N2 og
brint ved den sakaldte Haber-process.

Der fremstilles store maengder kunstgedning pa
verdensplan, men langt sterstedelen af omdannelsen af
N2 sker i beelgplanters redder ved hjeelp af symbiose med
kveelstoffikserende bakterier. En saerlig gruppe bakterier
som kollektivt kaldes Rhizobium lever i sma knolde pa
beelgplanternes rgdder. Her forsynes de med sukkerstoffer,
som dannes ved plantens fotosyntese, og til gengaeld
fikserer de kveelstof til gavn for planten.

Kemisk dialog mellem planter og
bakterier

Symbiose mellem baelgplante og bakterie kreever en
kompliceret kemisk dialog mellem de to organismer.
Dialogen begynder med, at planten udskiller stoffer,
en type flavonoider, som genkendes af specifikke arter
af Rhizobium-bakterier. Derefter udskiller bakterien et
kemisk signal, en sakaldt Nod-faktor, som bindes til
modtagerproteiner — receptorer — i cellemembraner i
plantens rodhar. Differentierede rodceller omdannes til en

slags stamceller, som udvikles til nye organer — rodknolde
— som bakterierne koloniserer. Dannelse af rodknolde er
en omfattende proces, og binding af bakteriens signalstof
til plantens receptorer medfarer, at en kaskade af plantens
gener aktiveres. En del af de proteiner, som generne koder
for, er ogsa involveret i andre processer i planten.

Evolutionaert er beelgplanters symbiose med Rhizobium-
bakterier et relativt nyt feenomen, men udvikling af systemet
bygger pa egenskaber, som allerede fandtes i forvejen hos
planter. En del af de planteproteiner, som er ngdvendige
for symbiose med Rhizobium-bakterier, har funktioner i
planternes symbiose med Mycorrhiza-svampe.

Symbiose med Mycorrhiza-svampe er udviklet langt
tidligere end symbiose med Rhizobium-bakterier, og mens
nzesten alle hgjere planter er i stand til at ga i symbiose
med Mycorrhiza-svampe, er det kun beelgplanter, der kan
danne partnerskab med Rhizobium-bakterier.

Mycorrhiza-svampes signaler genkendes ikke af de
samme receptorer som signalerne fra Rhizobium-bakterier.
Der er ogsa stor forskel pa slutresultaterne — svampergdder
versus rodknolde — men der er sammenfald en del af vejen i
de to processer. Se figur 1.

Mycorrhiza-svampe kan ikke fiksere kveelstof, men
planterne har alligevel stor gavn af at forsyne dem
med kulhydrater. Svampene bidrager med mineralske
naeringsstoffer, f.eks. fosfat, som optages via myceliet, der
har en langt sterre overflade end planternes rodnet.
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Figur 1. Model for plantegener, der er involveret i symbiose.

Nod-faktorerne fra Rhizobium-bakterier genkendes af receptorerne Nfr1 og Nfr5. Derefter aktiveres gener, som
ogsa er involveret i symbiose med Mycorrhiza-svampe. Man kender endnu ikke den eller de receptorer, som
genkender de kemiske signaler fra Mycorrhiza-svampe. Indtil videre har forskerne identificeret 7 gener (com-
mon pathway), bl.a. ved hjaelp af mutanter, som hverken kan lave symbiose med Rhizobium-bakterier eller med
Mycorrhiza-svampe. Til hgjre i figuren adskilles de to symbiosesystemer igen. Den ene gren giver rodknolde, og

den anden giver symbiose med Mycorrhiza-svampe.

Spontan dannelse af rodknolde i visse
sorter af lucerne og klgver

Normalt induceres dannelsen af rodknolde kun, nar planten
opfanger de kemiske signaler fra Rhizobium-bakterier.
Visse sorter af lucerne og klgver er dog i stand til at danne
rodknolde, uden at der er Rhizobium tilstede. Disse planter
har formentlig en mutation (ndring i DNA-sekvensen)
i enten et regulatorisk gen eller et gen, som er direkte
involveret i initiering af rodknold-dannelse. Identifikation af
disse gener ville bidrage til opklaring af et meget vigtigt trin
i dannelsen af rodknolde. Imidlertid egner hverken lucerne
eller klgver sig til grundvidenskabelige studier. Begge arter
er tetraploide (fire kopier af hvert gen), og bade genetiske
og molekyleerbiologiske undersggelser foretages sa vidt
muligt i diploide planter, som kun har to kopier af hvert
gen.

Lotus japonicus (Japansk kallingetand) er diploid og
bruges som modelplante for de mange andre baelgplanter.
Se figur 2. Den tilhgrer samme slaegt som Lotus
corniculatus (Almindelig kaellingetand), som vokser vildt
Danmark og dyrkes i Sydamerika. Se figur 3 og 4.

Forskning pa Aarhus Universitet
En forskergruppe fra Molekyleerbiologisk Institut pa Aarhus
Universitet har i en arraekke beskeeftiget sig med symbiose
under ledelse af Jens Stougaard. De har klarlagt flere trin i
den kemiske dialog mellem baelgplanter og Rhizobium og
har bl.a. identificeret de receptorer, som genkender signaler
fra Rhizobium-bakterierne.

Mutanter er meget vigtige for molekylaerbiologisk
forskning. Flere forskellige Lotus japonicus symbiose-
mutanter er blevet undersggt ngje, heriblandt nogle, som

har mistet evnen til at danne rodknolde. Se figur 5. Studier
af mutanterne har fgrt til identifikationen af flere gener, der
er involveret i symbiose, men der mangler stadig vigtige
brikker i puslespillet.

En muteret Lotus japonicus plante, der kan danne
rodknolde spontant ligesom de omtalte sorter af klgver og
lucerne, kunne vise vejen til en af de manglende brikker
i baelgplanternes unikke symbiosesystem, men en mutant
med denne fanotype (individets synlige treek) fandtes ikke
i samlingen af mutanter.

Figur 2. Lotus japonicus, model for andre balgplanter.
Grundleeggene genetiske analyser udfgres som regel i model-
planter, som bl.a. er karakteriseret ved at veere diploide med et
forholdsvis lille genom og ved at veere let at arbejde med i laborato-
riet. Jens Stougaard fra Aarhus Universitet foreslog i 1992 at bruge
Lotus japonicus (Japansk keellingetand) som modelplante for de
mange vigtige afgrgder fra baelgplantefamilien, og det har vundet
genklang i mange laboratorier verden over.



Figur 3. Lotus corniculatus (Almindelig kallingetand).

Lotus corniculatus er vildtvoksende i Danmark.

Mutant af modelplanten Lotus japonicus
efterseges
Det blev Leila Tirichine fra Aarhus Universitet, som kom til
at sta i spidsen for eftersggningen af en Lotus japonicus-
plante med evnen til at danne rodknolde, uden at der er
Rhizobium tilstede. Det faktum, at spontan dannelse af
rodknolde aldrig var blevet observeret hos denne art,
tydede pa, at mutationen ville vaere meget sjeelden, hvis
den overhovedet kunne forekomme. Leila Tirichine og
hendes kolleger satsede stort og satte eftersggningen i
gang. De ledte blandt mere end 500.000 individer af Lotus
Japonicus, som havde vaere udsat for en kemisk behandling,
som inducerer mutationer (forarsager aendringer i DNA-
sekvensen).

For at sikre, at der ikke fandtes Rhizobium-bakterier
i dyrkningsmediet eller pa overfladen af freene, blev alt
materiale, som skulle i kontakt med planterne, steriliseret.
Af samme grund blev de mange frg overfladesteriliseret.

Kveelstof haemmer dannelsen af rodknolde, og derfor
blev freene saet i dyrkningsmedium uden kveelstof, sa
planterne matte klare sig med den smule kveelstof, som var
i frget. Efter fem uger blev planterne taget forsigtigt op, og
redderne blev undersggt for rodknolde.

Figur 4. rzbroduktionsmarken i Uruguay
Lotus forskere studerer rodknolde af Lotus corniculatus.
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Leila Tirichine og hendes kolleger blev belgnnet for
deres satsning og det store arbejde. De fandt seks planter,
som havde dannet rodknolde uden at veere blevet stimuleret
af Rhizobium-bakterier. Disse planter blev omhyggeligt
plantet igen; denne gang i jord med kveelstof, sa de kunne
overleve og seette frg. De muterede gener i planterne blev
kaldt snf-1 til snf-6 (snf = spontaneus nodule formation), og
de muterede planter og deres afkom blev karakteriseret.

Karakterisering af mutanter

Forst blev mutanternes faenotype beskrevet. Med
Rhizobium-bakterieridyrkningsmediet dannede mutanterne
helt normale rodknolde med Rhizobium-bakterier, som
omdanner luftens kveelstof (N2) til ammoniak (NH3). De
spontant dannede rodknolde blev undersggt i detaljer og
sammenlignet med normale rodknolde. Mikroskopistudier
afslgrede ingen forskelle, og ligesom for de normale
rodknolde blev dannelsen af de spontane rodknolde
hammet af kveelstof i dyrkningsmediet. Alt i alt viste de
mange analyser, at de spontant dannede rodknolde lignede
de normale, bortset fra den manglende tilstedeveerelse af
Rhizobium-bakterier.

Figur 5. Symbiosemutanter og normale planter
De to planter til venstre har en mutation i symbiosegenet nfr5. Lige-
som flere andre mutanter, har de mistet evnen til at danne rod-
knolde, og nar planterne dyrkes uden kvaelstof, bliver de sma og
kvaelstofsultne med lysegrenne blade og radlige steengler. Til hajre
ses to normale (vildtype) planter, der danner rodknolde med kveel-
stoffikserende Rhizobium-bakterier og derfor gror fint i en naerings-
oplgsning uden kveelstof.



Genetisk kortlaegning af mutationer

Man kan ikke afggre, hvilke andringer i planternes DNA,
der er arsag til afvigelserne fra vildtypen, pa grundlag
af mutanters feenotype. Det naeste skridt pa vejen mod
identifikation af de muterede gener var derfor lokalisering
af de beskrevne mutationer pa planternes kromosomer.

Kortlaegning af gener, som er involveret i symbiose, har
veeret i fokus i en arreekke bade pa Aarhus Universitet og
i mange andre laboratorier verden over. For at bestemme
den praecise position af bestemte funktionelle gener, har
man ogsé kortlagt mange hundrede DNA-markgrer i Lotus
Japonicus.

Genetiske markerer (kendte forskelle i DNA-
sekvensen) fungerer som en slags pejlemeerker, nar
symbiose-gener og andre interessante gener skal placeres
i forhold til hinanden. Jo teettere pa hinanden et gen og
en marker er placeret, jo oftere nedarves de sammen.

Afstanden mellem en genetisk marker og et gen kan
beregnes ved hjaelp af udspaltningsforhold, og maleenheden
er centimorgan (cM). Ved genetisk kortlaegning beregnes
den indbyrdes afstand mellem mange genetiske markgrer,
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og kortlagte markgrer og gener placeres i raekkefglge pa
plantens kromosomer.

Meget store datamaengder er blevet produceret i
forbindelse med kortlaegning af forskellige gener i Lotus
Japonicus. Imidlertid volder det problemer at overfare data
fra det ene kortlaegningsarbejde til det andet. Data skal
"synkroniseres”, far man kan kombinere dem.

Niels Sandal fra Aarhus Universitet har staeti spidsen for
et internationalt samarbejdsprojekt, hvor kortlaegningsdata
fra 17 forskellige forskergrupper blev samlet til et overordnet
genetisk kort over de seks kromosomer i Lotus japonicus.
Da disse data blev publiceret Molecular Plante Microbe
Interactions i januar 2006 var den genetiske position for
35 symbiose-mutationer blevet bestemt. Siden er endnu et
symbiose-gen kommet pa kortet, s& antallet er nu oppe pa
36. Se figur 6.

Mutationen i tre af de seks linier af Lotus japonicus med
spontan dannelse af rodknolde (snf1, snf2 og snf4) blev
kortlagt i forhold til genetiske markgrer. Mutationerne snf7,
snf4 og snf2 blev kortlagt til hhv. position 35,3 og 69,4 cM
pa kromosom lll og ved 73,9 cM pa kromosom IV.
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Figur 6. Kort over kromosomerne

Genetisk kort over de 6 kromosomer i Lotus japonicus. De 36 forskellige symbiose-mutationer er placeret pa kortet. Desuden er

positionen af CCaMK-genet vist. I-VI angiver kromosomernes nummer og tallene til venstre for hvert kromosom angiver positionen i

cM. De 36 mutationer forarsager forskellige feenotypiske eendringer. Feelles for mange af mutanterne er, at de har reduceret eller helt

mangler evnen til at fiksere kvaelstof, men arsagerne varierer. Nogle mutanter har mistet evnen til at danne rodknolde. Mutationer,

hvor planten helt mangler tegn pa rodknolde, er understregede. Andre mutanter laver flere rodknolde end vildtypen (har1, klavier,

astray), dog uden at det giver gget kveelstoffiksering. De senest identificerede mutanter laver spontane rodknolde (snf-mutanterne).
Der fikseres kun kvaelstof i disse rodknolde, hvis de indeholder Rhizobium-bakterier.



Fra genetisk position til kloning af det
muterede gen

At komme fra genetisk kortlaegning af en mutation til
identifikation og kloning af netop de aendringer i DNA
sekvensen, som er arsag til en aendret faenotype - selve det
muterede gen kan vaere en meget lang proces, der kraever
et storre detektivarbejde. Afstanden mellem en genetisk
marker og et ukendt gen kan vaere kort malt i cM, men
malt i basepar (bp) kan den samme afstand omfatte flere
hundrede tusinde bp af kromosomets DNA-sekvens. Det er
derfor en meget stor hjaelp, hvis man har en ide om, hvilke
gener, der evt. kunne vaere muteret.

Planter med spontan dannelse af rodknolde havde aldrig
tidligere veeret undersegt i detaljer, og forskerne havde
ingen viden om, hvilken type protein, der kunne spille sa
central en rolle for symbiose. For at opklare mysteriet brugte
forskerne forskellige strategier. Blandt dem var studier af
kendte DNA-sekvenser, analyse af nedarvningsme@nstre og
sammenligning med andre symbiose-mutanter. Studierne
var omfattende, og derfor udvalgte forskerne snf1-mutanten
og fokuserede pa at finde det aendrede gen. Se figur 7.

Kendskab til hele DNA-sekvensen i det omrade af
kromosomet, som mutationen er kortlagt til, er en stor hjzelp.
Kazusa DNA Research Institute i Japan er i dag kommet
langt med at sekventere hele genomet af Lotus japonicus,
og det letter arbejdet med at identificere selve mutationen.
Der kan dog veere mange gener i det udpegede omrade, og
det er derfor meget vanskeligt at udpege netop det gen, som
er arsag til den anderledes faenotype i mutanten. Studier
af DNA-sekvenserne gav derfor ikke brugbare resultater i
eftersggningen af snf1 genet i ferste omgang.

Udspaltningsforholdet i afkomshold fra snf1- og snf4-
mutanterne viste, atdisse mutationererrecessive (vigende).
Snf2-mutationen er derimod dominant. Heterozygotiske
planter med snf1- eller snf4-mutationen kunne altsa ikke
danne rodknolde uden hjeelp fra Rhizobium-bakterier. Ud fra
disse data kan man udlede, at tilstedeveerelse af vildtype-
proteiner forhindrer spontan dannelse af rodknolde.

snf1-mutationens placering
Mutationen snf1 blev kortlagt til den region pa kromosom
I, hvor et gen, som koder for et enzym ved navn CCaMK
(Ca?*/calmodulin-dependent kinase), tidligere var blevet
lokaliseret. Se figur 8. CCaMK er en proteinkinase,
der regulerer andre enzymers aktivitet ved at tilfare
en fosfatgruppe. CCaMK er fundet i mange forskellige
plantearter og medvirker bl.a. til signaloverferselsprocesser,
der forer til genaktivering

CCaMK-genet er eendret hos en af de mutanter (ccamk-
2 mutanten), som ikke danner rodknolde, selvom der er
Rhizobium-bakterier til stede. | tidligere undersggelser
er det pavist, at netop denne andring er arsag til, at
planten mister evnen til at danne rodknolde. Selvom snf1-
mutanten har den modsatte faenotype (rodknolde selv uden
Rhizobium) i forhold til disse mutanter, undersggte Leila
Tirichine CCaMK-genet fra snf1-mutanten.
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Figur 7. Rodknolde
Rhizobium-inducerede rodknolde fra vildtypen af Lotus japonicus
(t.v.) og hvide spontane rodknolde fra snff mutanten. Den rgde
farve hos vildtypen skyldes proteinet lzeghemoglobin, som trans-
porterer ilt i rodknolden. Legheemoglobin er beslaegtet med ilttrans-
portrende proteiner (haamoglobin og myoglobin) i blod.

Sekventering af CCaMK-genet fra den muterede snf1
plante afslgrede to punktmutationer (sendring af en enkelt
base). Se figur 8. | den del af den kodende region, som
koder for kinasedomaenet, er et cytosin (C) aendret il et
thymin (T). Det medferer, at aminosyren threonin (T) i
position 265 erstattes af isoleucin (I). Mutationen betegnes
T2651. Den anden aendring ligger i et intron og péavirker
derfor ikke enzymets aminosyresekvens.

De fleste proteiner findes i flere forskellige udgaver,
som produceres ud fra forskellige alleler (varianter af det
samme gen). Derfor var der behov for konkrete beviser p3,
at en enkelt aminosyreaendring kunne fa Lotus-planter til at
danne rodknolde spontant.

Bevisforelsen

Det endelige bevis pa, at T265] mutationen i CCaMK-genet
er den eneste aendring, der er ngdvendig for, at Lotus
Jjaponicus kan danne rodknolde spontant, fik forskerne ved
at indsaette et ekstra CCaMK-gen med T265I-mutationen
i mutanter, hvor det oprindelige CCaMK-gen er gdelagt. |
planter med mutationen ccamk-2 er et codon (triplet som
oversaettes tilen aminosyre) aendret fra GAAtil TAA. Se figur
8. Det medfarer, at der i stedet for aminosyren glutaminsyre
i position 453 indseettes et stopcodon, sa proteinet mangler
den sidste del.

Planter, der er homozygotiske for ccamk-2 mutationen
kan ikke danne rodknolde, selvom der er Rhizobium-
bakterier tilstede. Indseettelse af et CCaMK-gen med T265I
mutationen i ccamk-2 planterne bevirkede, at de fik evnen
til at danne rodknolde — bade spontant og med hjeelp fra
Rhizobium-bakterier.

En enkelt punktmutation er altsa tilstreekkeligt til, at
dannelsen af rodknolde initieres, og at processen fares til
ende helt uatheengigt af de receptorer, der normalt opfanger
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Figur 8. CCaMK-genet med mutationer

CCaMK-genet i Lotus japonicus bestar af 7 exons (vist med
kasser), som tilsammen danner et mMRNA med en kodende region
pa 1554 baser. mRNAet overseettes (translateres) til proteinet
CCaMK, som bestar af 518 aminosyrer. CCaMK er en proteinki-
nase — et enzym, som regulerer andre enzymers aktivitet ved at
tilfere en fosfatgruppe. CCaMK’s egen aktivitet reguleres bade af
et protein ved navn calmodulin og af Ca2*. Calmodulin og Ca2*
bindes til bestemte regioner i CCaMK, hhv. CaM (vist med sort) og
de sakaldte EF-hands (lysegra). Det er CCaMK’s kinase-domaene,
der aktiverer andre enzymer ved at saette fosfatgrupper pa, men
det er koncentrationen af Ca2* og calmodulin, der regulerer proc-
essen.

Punktmutation i det ferste intron i snfl mutanten. Denne
baseaendring er uden betydning, da introns skaeres ud, nar det
primaere transkript processeres til mMRNA.

w snfl mutationen. Baseaendring i position 794 i den kodende
region i mutanten, sa codon nummer 265 eendres fra TCA til TTA.
Dermed indsaettes isoleucin i stedet for threonin i proteinets amino-
syresekvens (T265I).

w ccamk-2 mutationen. Baseaendring i position 1357, s& codon
nummer 453 zndres fra GAA, der koder for glutaminsyre, til TAA.
TAA er et stopcodon, og derfor translateres mRNA i ccamk-2 mu-
tanten til et afkortet (trunkeret) protein med 452 aminosyrer.

kemiske signaler fra bakterierne. Det var overraskende, at et
protein, som findes i mange forskellige plantearter, spiller sa
central en rolle for udvikling af rodknolde til kvaelstoffixering
— en proces, som kun forekommer i baelgplanter.

Beviserne for, at CCaMK-proteinet regulerer dannelsen
af rodknolde, har fgrt forskningen i symbiose mellem
beelgplanter og kveelstoffikserende Rhizobium-bakterier et
stort skridt fremad. Resultaterne blev publiceret i Nature
den 29. juni 2006. Der er dog stadig mange uopklarede
mysterier. For eksempel giver snf2- og snf4- mutationerne
samme faenotype som snff-mutationen, selvom disse
mutationer ligger helt andre steder i genomet. Der findes
altsd mere end ét centralt checkpoint for processen.

Fra grundforskning til

Afrikas fodevareforsyning
Forskningen i symbiose pa Aarhus Universitet er rendyrket
grundforskning. Afgrgdeplanter som eerter og klgver

forbedring af
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er sjeldne gaester i laboratorier og drivhuse, og det er
modelplanten Lotus Japonicus, som er i fokus. At forskerne
ikke udfgrer anvendt forskning betyder dog ikke, at de ikke
teenker over, hvad deres opdagelser kan bruges til.

Mangel pa kvaelstof er en alvorlig hindring for tilstreekkelig
fedevareproduktion i mange fattige lande. Isaer Afrika er
hardt ramt, da elendig infrastruktur ger det vanskeligt og
meget dyrt at transportere kunstgedning. Der forsvinder
kveelstof fra markernes naeringsstofkredslgb, hver gang der
hgstes afgrader. Desuden tager denitrifikation (omdannelse
af nitrat til N2) og ammoniakfordampning fra husdyrgedning
sin del.

For at bringe plantetilgaengeligt kvaelstof tilbage il
markerne dyrkes en del beelgplanter, men der er bade
dyrkningsmaessige, ernseringsmaessige og kulturelle
begreensninger for, hvor stor andel beelgplanter har i
seedskiftet. Planteforeedlere har derfor i mange ar dremt
om at udvikle andre kveelstoffikserende basisafgrader.
Isaer udvikling af ris, hvede og majs med evne til at indga
i symbiose med kveelstoffikserende Rhizobium-bakterier
ville revolutionere verdens fadevareproduktion.

Under danske forhold er det ikke infrastruktur, men
skrappe miljgregler, der begreenser brugen af kvaelstof
i jordbrugsproduktionen. Det sker primezert af hensyn til
vandmiljget, og uanset om det plantetilgaengelige kvaelstof
produceres pa en ggdningsfabrik eller i rodknolde, vil der
fortsat vaere restriktioner pa anvendelsen. Alligevel vil det
veere en stor fordel for bade miljg og landmeend, hvis flere
afgredearter kunne gé i symbiose med Rhizobium-bakterier.
Ved at lade bakterier omdanne N2 fra luften frem for at gere
det pa en gedningsfabrik kan der spares energi, bade til
fremstilling af ggdningen og til transport.

Selvom man i en arreekke har kunnet overfgre gener
mellem forskellige arter ved hjeelp af genteknologi, vil
det veere en meget stor udfordring at overfgre et sa
kompliceret system som evnen til at indga i symbiose til en
anden planteart. Identifikation af gener, der er involveret i
processen, er et skridt pa vejen. Opdagelsen af, at nogle af
de gener, der er centrale for etablering af symbiose findes i
mange andre organismer end baelgplanter, giver hab om, at
det vil veere lidt lettere at overfgre evnen til symbiose med
Rhizobium til vigtige afgredearter.

Publikationer

Resultaterne af symbioseforskningen pa Aarhus Universitet er
blevet offentliggjort i en lang reekke videnskabelige publikationer.
De seneste resultater om CCaMK proteinets rolle i symbiose med
Rhizobium blev publiceret i Nature 2006 vol. 441, side 1153-1156.
Det genetiske kortlaegningsarbejde blev publiceret i Molecular
Plant Microbe Interactions 2006 vol. 19, side 80-91.

Finansiering

Forskergruppen pa Aarhus Universitet faet statte til sin forskning i
symbiose fra mange kilder i arenes Igb. Projektet, som beskrives i
denne artikel, har veeret stottet af en EU bevilling (RTN HPRN-CT-
2000-00086 Lotus) samt af indlejrede bioteknologi midler.



