
植物根瘤共生固氮研究进展与展望

高英志
1,2*, 任健

1

1. 东北师范大学草地科学研究所, 吉林松嫩草地生态系统国家野外科学观测研究站, 国家环境保护湿地生态与植被恢复重点实验室, 植被生

态科学教育部重点实验室, 长春 130024
2. 新疆农业大学草业学院, 西部干旱荒漠区草地资源与生态教育部重点实验室, 乌鲁木齐 830052
* 联系人, E-mail: gaoyz108@nenu.edu.cn

收稿日期: 2024-01-17; 接受日期: 2024-06-19; 网络版发表日期: 2024-10-16
新疆维吾尔自治区区域协同创新专项(批准号: 2023E01008)和国家自然科学基金(批准号: 32271579)资助

摘要 根瘤共生固氮是宿主植物与微生物在共生过程中形成固氮“器官”根瘤的固氮方式, 这包括豆科植物与根

瘤菌(Rhizobia)共生固氮和放线菌结瘤植物与弗兰克氏菌(Frankia)共生固氮. 每年由根瘤共生固氮所固定的氮将

近2.59×107吨, 约占陆地生态系统总生物固氮量的29.4%, 这其中豆科植物与根瘤菌所形成的共生体系固氮效率

最高, 创造的生态与经济价值最广. 根瘤在系统发生及遗传发育上具有十分复杂的属性, 这不仅体现在根瘤仅存

在于“固氮结瘤分支”且不同的结瘤谱系镶嵌分布在豆目、葫芦目、壳斗目和蔷薇目中, 也刻录在豆科植物与放

线菌结瘤植物根瘤结构的差异上, 这决定不同结瘤谱系的进化走向. 近期根瘤共生固氮领域在共生固氮进化、生

物遗传发育、光环境调控和碳能量因子调控等方面都取得重要进展. 未来应加强放线菌结瘤植物根瘤共生固氮

机制、根瘤共生固氮生态地理学、共生固氮微生物与植物互作机制、基因编辑与合成生物学等相关的研究工

作. 这些研究旨在未来更好地利用根瘤共生固氮, 创建绿色可持续农业发展提供应用和理论依据.
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尽管大气中氮气的体积分数占比高达78%, 然而

如此丰富的氮植物却无法直接利用
[1]. 在自然环境下,

氮气只可以被一些固氮原核生物还原为氨, 这个过程

被称为生物固氮
[2]. 目前, 已知3种生物固氮类型分别

为自生型、联合型和共生型
[3,4]. 在自生型固氮中, 固

氮菌固定的氮供自己使用, 并在微氧或厌氧条件下将

氮释放到环境中
[5]. 在联合型固氮中, 一些生活在植物

宿主根际、叶面或组织间隙中的固氮菌, 利用植物光

合作用的产物作为碳源进行固氮
[6]. 共生型固氮是指

固氮微生物在与宿主共生时才能进行固氮作用
[7]. 由

于共生型固氮的固氮效率明显优于其他两种类型, 因

此该领域的研究一直是学界和产业界高度关注的焦

点
[3,8~11].
根据植物根瘤器官的存在状态, 植物共生固氮作

用可分为无根瘤共生固氮和有根瘤共生固氮2种类

型
[12]. 无根瘤类型共生固氮是指在共生过程中并不出

现明显的固氮“器官”, 即没有根瘤, 代表案例为蓝细

菌的共生固氮作用
[13]. 有根瘤类型共生固氮是指在共

生过程中通常在植物根系上长出根瘤. 有根瘤类型共

生固氮按照共生微生物的不同也可分为2种类型, 即
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放线菌结瘤植物与弗兰克氏菌共生固氮和豆科植物与

根瘤菌共生固氮
[3,14].

在植物共生固氮中, 2种类型的共生固氮均在自然

界发挥着重要的功能. 对于非根瘤共生固氮的蓝细菌,
其在地球上分布广泛, 许多隐花植物可以与蓝细菌形

成生物结皮进而共生固氮
[15,16]. 这种共生固氮作用是

干旱/半干旱和寒冷地区(如荒漠、草地和冻土)等极端

环境地区氮素的重要来源, 对维护当地生态系统健康

与安全起到非常关键的作用
[17,18]. 对于根瘤共生放线

菌植物, 其生活型除野麻科(Datiscaceae)为草本外, 其

他均为多年生木本、灌木与乔木
[12,19]. 放线菌结瘤植

物主要分布在纬度较高的温带和北方森林, 是干旱

区、森林和湿地的主要氮源
[20]. 对于根瘤共生豆科植

物, 它们是目前已发现的固氮效率最高, 应用最广泛

的共生模式
[21]. 在自然生态系统中, 豆科植物共生固

氮有助于促进土壤肥力提升. 通过固氮作用, 豆科植

物能够将大气中的氮气转化为植物可利用的氮化合

物, 从而显著拓展植物对氮素的利用能力
[22]. 这不仅

使得豆科植物能在氮素贫瘠的土地上生存, 还为其他

植物提供有效氮源, 推动生态系统的演替发展、健康

和平衡
[12,23~25]. 此外, 豆科植物共生固氮在农业和生

态修复方面也具有广泛的应用前景
[2,22,26]. 在农业生产

上, 根瘤菌和豆科植物共生体可以有效缓解因滥用氮

肥所造成的环境污染和能源浪费
[27]. 使用豆科植物作

为绿肥或者与其他农作物进行间套作以及轮作, 可以

减少大约30%的氮肥使用
[28~30], 降低农业生产成本,

同时减缓施用氮肥对土壤和水体的污染
[31]. 豆科植物

与禾本科作物间作还能显著提高土地当量比, 促进氮

磷等营养元素吸收, 增加作物产量, 有效提高间作复

合群体经济效益
[32~34]. 在生态修复方面, 通过根瘤共

生固氮, 可以修复因人为活动或自然灾害导致的氮素

贫瘠土地, 为生态系统恢复提供有力氮源支持
[22,35,36].

综上, 根瘤共生固氮在全球氮可持续性及农业绿

色发展中发挥着重要作用. 然而, 目前很多对根瘤共

生固氮的综述多局限于豆科植物为对象的分子调控研

究, 以根瘤共生固氮生态进化整体视角综述的文章十

分匮乏. 因此, 本文将豆科植物根瘤固氮及放线菌植

物根瘤固氮结合, 系统阐述根瘤共生固氮对生态系统

的氮贡献, 明确其在系统发育树中的位置及分布模式,
明晰不同共生固氮根瘤的差异, 阐明近期研究的重要

突破, 并指明该领域研究的重要方向及应用前景, 为

将来更好的利用根瘤共生固氮和创建绿色可持续农业

发展提供理论依据.

1 根瘤共生固氮对生态系统的氮贡献

氮素是最重要的植物营养三要素之一, 是决定作

物生长发育、产量和品质的最关键元素. 土壤氮素是

土壤肥力中最活跃的因素, 也是自然生态系统和农业

生产中最重要的限制因子
[37,38]. 然而, 在工业固氮技

术出现之前, 自然界中的非生物固氮只能通过雷电完

成. 哈伯-博施固氮反应的出现虽极大促进人工固氮的

发展, 解决粮食生产过程中土壤氮素需求困境, 但也引

发氮肥滥用所导致的环境污染等生态问题
[39,40]. 生物

固氮对自然界氮素循环、自然生态系统稳定和发展都

有着十分重要的意义. 根据目前已发表的研究数据, 比
较准确的生物固氮量估计为全球每年2.28×108吨, 是

工业固氮量的1.52倍[41,42]. 这其中由海洋生态系统参

与的固氮量为1.40×108吨, 占全球总生物固氮量的

61.4%, 由陆地生态系统参与的固氮量为8.80×107吨,
占全球总生物固氮量的38.6%[43]. 在陆地生态系统中

根瘤共生固氮为2.59×107吨, 约占陆地生态系统总生

物固氮量的29.4%[5,35,42](图1). 在根瘤共生固氮中, 豆

科植物与根瘤菌共生固氮高达2.15×107吨, 占总根瘤

共生固氮量的83.0%, 放线菌植物根瘤共生固氮为

4.40×106吨, 占总根瘤共生固氮量的17.0%(图1).
不同生物固氮类型固氮能力的大小与其固氮量密

切相关, 其固氮能力是指在单位时间内固氮植物和固

氮微生物在单位面积通过生物固氮累积的固氮量
[44].

广泛的研究证明自生型、联合型和共生型3种生物固

氮类型具有不同的固氮量
[16,35,42,45]. 这其中共生固氮的

固氮量最高, 自生固氮的固氮量最低, 联合固氮的固氮

量介于两者之间(图2). 导致固氮量差异的原因与它们

的固氮方式密切相关
[11]. 自生固氮菌是指能独立进行

固氮作用的某些细菌. 它们以分子态氮为氮素营养, 将
其还原为氨, 最终合成蛋白质. 由于自生固氮不依靠宿

主植物就可以自行固氮, 固氮过程更易受到外界环境

条件影响, 固氮菌本身独立创造适合且稳定的固氮条

件难度大, 导致其固氮效率低下. 对某些异养细菌固氮

量的研究表明其每年的固氮量仅为2.5 kg/hm2[46](图2).
联合固氮为自生固氮与共生固氮的中间类型, 微生物

与植物之间具有较为密切的关系, 但不形成特化结构.
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全球玉米、水稻和小麦固氮量评估的研究表明, 它们

的每年固氮量介于13~22 kg/hm2[47](图2). 共生固氮是

指固氮菌必须在与植物共生的情况下方可进行固氮或

有效固氮, 固氮生成的产物氨可直接为共生体提供氮

源. 由于在共生固氮中植物宿主为固氮菌提供稳定适

宜的固氮环境, 例如进化出固氮“器官”根瘤, 这极大

地提升固氮菌的固氮效率. 豆科植物在共生固氮中拥

有最高的固氮效率, 一些豆科牧草和豆科树每年的平

均固氮量为150 kg/hm2[21,48,49](图2). 因此, 根瘤共生固

氮在维持生态系统的氮循环和环境稳定中起到至关重

要的作用, 也对生态平衡和可持续发展具有深远影

响
[12,22,26,35].

2 根瘤共生固氮宿主植物在系统发育树中
的位置及分布模式

由于根瘤共生固氮是陆地自然生态系统氮输入最

重要的途径, 因此探究它的起源和系统发育对充分认

图 1 全球陆地生态系统中不同生物固氮类型固氮量与陆地总生物固氮量的关系
[5,43]

Figure 1 Relationship between the amount of nitrogen fixation by different types of biological nitrogen fixation in global terrestrial ecosystems and
the total biological nitrogen fixation[5,43]

图 2 不同生物固氮类型单位固氮量与固氮类型的关系
[46~49]. 固氮量为该固氮类型最常见测定值范围的均值

Figure 2 Relationship between the nitrogen fixation rates of different types of biological nitrogen fixation and other types of nitrogen fixation[46~49].
Amount of nitrogen fixation represents the mean value of the most commonly measured range for each type of nitrogen fixation
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知和利用根瘤共生固氮具有重要的生态学意义
[50,51].

大量的研究表明微生物与植物共生时, 随着共生固氮

类型不同植物宿主的范围会有很大的差异
[52,53]. 与蓝

细菌共生的植物宿主范围较为广泛, 例如苔藓植物(苔
类和角苔类植物)、蕨类植物(Azolla属)、裸子植物(苏
铁科)和被子植物(大叶草科)[3,13,15,54]. 然而与根瘤菌和

放线菌共生的植物分布范围却较为狭窄, 它们均有着

共同的属性, 即都属于被子植物的Rosid Ⅰ支系
[55~57].

目前, 所有已知的根瘤共生只存在于10个科, 它们

镶嵌分布在豆目(Fabales), 葫芦目(Cucurbitales), 壳斗

目(Fagales), 蔷薇目(Rosales)中, 这些目在系统发育中

被称为“固氮结瘤分支”[51](图3A). 根瘤菌类型结瘤发

生在固氮结瘤分支内的2个科, 即豆科与大麻科(Can-
nabaceae)[58](图3A和B). 在豆科的所有亚科中存在结

瘤的谱系为云实亚科(Caesalpinoideae)和蝶形花亚科

(Papilionoideae), 对于剩余的所有亚科, 紫荆亚科(Cer-
cidoideae)、甘豆亚科(Detarioideae)、山姜豆亚科(Du-

parquetioideae)、酸榄豆亚科(Dialioideae)并不存在结

瘤
[59](图3B). 这里需要特别指出, 山黄麻属(Parasponia)

植物糙叶山黄麻(Parasponia andersonii)是目前唯一已

知与根瘤菌结瘤的非豆科植物
[11,60]. 放线菌类型结瘤

发生在固氮分支内的8个科, 即杨梅科(Myricaceae)、
桦木科(Betulaceae)、木麻黄科(Casuarinaceae)、马桑

科(Coriariaceae)、野麻科(Datiscaceae)、鼠李科

(Rhamnaceae)、胡颓子科(Elaeagnaceae)和蔷薇科(Ro-
saceae)[12](图3).

根瘤共生固氮植物在固氮结瘤分支中的分布并不

均匀, 其在豆目中的物种丰富程度远高于葫芦目、壳

斗目和蔷薇目. Soltis等人
[57]

提出两种假说来解释这种

情况: (ⅰ) 在固氮结瘤分支的基部存在单一的结瘤起

源, 随后多次丧失; (ⅱ) 随着谱系的进化和多样化, 出
现多个结瘤起源. 考虑到根瘤共生固氮植物的多样性,
多起源结瘤假说一直是被关注的重点

[56]. 直到最近随

着比较基因组学及系统发育学的发展, 越来越多的证

图 3 固氮结瘤分支与豆科植物6个亚科的系统发育分析
[50]. A: 固氮结瘤分支; B: 豆科植物的6个亚科系统发育分支; 红色代

表存在根瘤菌结瘤的分支, 蓝色代表存在放线菌结瘤的分支
Figure 3 Phylogenetic analysis of the nitrogen-fixing nodulation clade and six legume subfamilies[50]. A: The nitrogen-fixing nodulation clade; B:
the phylogenetic branches of the six legume subfamilies. Red indicates branches with rhizobia nodulation, and blue indicates branches with Frankia
nodulation
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据支持结瘤单起源假说. 此外, 当前许多相关物种缺乏

结瘤的现象可能是因为过去1亿年中大气二氧化碳浓

度下降, 固氮的收益相对于碳的成本降低所致
[61]. 固

氮微生物与植物共生的多样性及其在特定植物类群中

的独特分布, 展现生物进化过程中共生关系的复杂性

和专一性, 也反映出系统生物发育与进化之间的深刻

联系
[62].

3 根瘤共生固氮在根瘤结构上的差异及对
进化的影响

根瘤共生固氮植物在进化发育树上的分布模式,
在一定程度上受到放线菌结瘤植物与豆科植物根瘤结

构差异的影响
[12,63]. 根瘤作为共生植物特殊的“器官”,

其在共生固氮的过程中发挥着非常重要的作用, 每个

根瘤犹如固氮的工厂为植物的生长发育提供源源不断

的氮素
[64]. 不同类型的根瘤共生, 根瘤的生长发育及

形态具有很大的区别. 对于豆科植物根瘤, 它可以分

为定型根瘤及不定型根瘤
[65](图4). 定型根瘤产生于外

皮层细胞, 在根瘤成熟后便不再继续发育. 相比之下,
在不定型根瘤的发育过程中, 内皮层和中皮层细胞以

及中柱鞘都被有丝分裂激活, 每个根瘤顶端的皮层分

生组织随着根瘤的生长继续分裂. 同样, 放线菌结瘤

植物与豆科植物的根瘤也存在很大的差异
[19]. 放线菌

结瘤植物的根瘤起始于中柱鞘细胞的分裂, 它们是包

含维管组织且具有中柱的改良侧根, 而豆科植物的根

瘤起源于去分化的皮层细胞, 具有外围维管系统而不

是中央维管系统
[12].

豆科植物与放线菌植物根瘤结构不同会造成它们

之间的固氮效率差异
[12,66]. 结瘤在豆科植物中非常普

遍, 根瘤维管束的外围位置被认为是豆科植物结瘤如

此成功的原因之一
[63]. 豆科植物的根瘤拥有外围而非

中央的维管组织, 并普遍利用豆血红蛋白来控制氧气

浓度, 从而创造出一个无需细菌控制氧张力的根瘤环

境
[61]. 然而放线菌结瘤植物的中央维管束, 却难以做

到这一点. 由于维管组织被大量消耗氧气的感染细胞

包围, 同时, 这些感染细胞中的豆血红蛋白有助于在低

氧浓度下将氧气传输到线粒体, 这进一步减少氧气供

应给根瘤维管细胞
[63]. 由于缺乏氧气摄取, ATP的产生

难以满足根瘤维管生长的能量需求, 这使得放线菌结

瘤植物在进化上处于不利地位. 自然界中已发现的放

线菌结瘤植物物种数显著低于豆科结瘤植物物种数,
这似乎证明放线菌结瘤植物在进化上的不足, 但它们

独特的根瘤发育机制及关键的生态修复功能, 为未来

的生态工程和持续性农业提供重要的生物学资源
[12].

4 根瘤共生固氮领域近5年研究重要突破

近些年随着科研人员的不懈努力以及新技术的快

速应用, 科学家对根瘤共生固氮的认识达到前所未有

的高度. 例如, 杨军等人
[8]
对豆科植物与根瘤菌共生固

氮分子调控领域进行全面的综述. 本文旨在梳理最近

5年根瘤共生固氮领域的重要突破, 重点关注根瘤共

生固氮的进化与根瘤建成过程、光反应与碳能量对根

瘤的生长调控、单细胞测序技术的应用以及放线菌结

瘤植物基因组等几个方面的研究.

图 4 豆科结瘤植物根瘤与放线菌结瘤植物根瘤发育结构的比较. 灰色代表维管束. A: 豆科植物定型根瘤; B: 豆科植物不定
型根瘤; C: 放线菌结瘤植物根瘤; 紫色代表分生组织, 红色和粉色代表固氮区
Figure 4 Comparison of the developmental structures of root nodules in legumes and actinorhizal plants. A: Determinate legume nodules; B:
indeterminate legume nodules; C: nodules of actinorhizal plants. Gray represents vascular bundles, purple represents meristematic tissue, and red and
pink represent nitrogen-fixing zones
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4.1 根瘤共生固氮进化研究

目前普遍认为根瘤起源于1.1亿年前的结瘤祖先,
在6700万年前豆科植物祖先发生系统分化. 利用全面

的系统发育分析并结合分子生物学技术, 研究发现结

瘤只发生在结瘤固氮分支祖先1次, 随后大多数后代

由于结瘤关键基因NIN(Nodule Inception)和RPG(Rhi-
zobium-directed Polar Growth)的缺失或假基因化(pseu-
dogenization),使结瘤性状大量丧失

[50,51,61,67].豆科植物

根瘤共生与放线菌植物根瘤共生可能具有一个共同的

结瘤祖先, 结瘤过程可能涉及招募不同的基因调控网

络模块
[10,52,68]. 豆科植物根瘤共生的形成可能遵循如

下的进化顺序, 即从最原始的菌根共生到放线菌根瘤

共生再到豆科植物根瘤共生
[50,61,69].

4.2 根瘤建成研究

SHR-SCR(Shortshoot and Scarecrow)作为GRAS基
因家族的重要成员 , 它对根系的生长发育至关重

要
[70,71]. 豆科植物与根瘤菌共生关系的成功建立依靠

豆科植物根皮层细胞的独特特性. 研究发现位于蒺藜

苜蓿根皮层细胞的MtSHR-MtSCR模块赋予皮层细胞

对共生信号做出反应的能力, 使它们能够在接收到信

号时恢复到未分化的状态. MtSHR-MtSCR模块是皮

层细胞对细胞分裂素和NIN响应并进行分裂所必需的.
此外, 根瘤的发生也涉及侧根的发育程序

[72~74]. 研究

发现, NIN会启动皮层细胞分裂并调控LBD16(lateral
organ boundaries domain 16). LBD16基因在侧根发育

中起关键作用, 其与Nuclear Factor-Y(NF-Y)共表达可

以部分抑制结瘤缺陷. NIN通过调控LBD16和NF-Y, 将
侧根发育程序整合到根瘤形成过程中, 从而促进根瘤

共生. 最近, 在蒺藜苜蓿中还发现2个关键的转录因子

LSH1/LSH2,它们招募一个进入根皮层的程序,促使能

容纳根瘤菌细胞的产生, 赋予根瘤关键的特征
[75]. 这

些结果加深研究者对根瘤发生调控的理解, 为未来提

升根瘤固氮效率、设计新型固氮植物提供思路.

4.3 根瘤共生固氮光环境调控研究

光是根瘤共生发育及生物固氮的必须环境因

子
[76]. 光可以驱动氮的固定, 但光是如何调控寄主与

根瘤菌的互作, 从而调控氮固定的机制仍然未知
[77].

最近的研究发现一个光诱导的移动信号, 可以与根瘤

菌激活的信号共同促进根瘤形成. 在大豆中由光诱

导结瘤的分子过程如下: 光诱导GmFTs和GmSTF3/4
的表达, 使其从地上部转移到地下部, 在根系中共

生信号关键组分CCaMK将GmSTF3/4磷酸化, 促进

GmSTF3/4与GmFTs互作, 进而启动结瘤程序, 诱导根

瘤形成
[78]. 此外, 近期在大豆中又发现2个光调控模块,

GmUVR8-GmSTF3和GmCRY1s-STF1/2. 前者响应

UV-B光, 而后者对蓝光敏感, 这两个模块丰富并调节

从光信号到结瘤的分子过程
[79,80]. 光调控共生固氮机

制的发现阐明豆科植物中光信号如何独特地调节根瘤

发育的分子机制, 说明合理的光照对根瘤形成的重要

性, 这为未来优化豆科作物的固氮效率开辟新的方向.

4.4 根瘤共生固氮碳能量分子调控研究

由于根瘤发育和固氮还原反应都是高耗能的过

程, 豆科植物如何根据环境和自身的碳氮状态来调控

根瘤发育和成熟根瘤的固氮能力, 从而平衡生物固氮

过程以及其它生命活动之间的碳消耗, 这一直是共生

固氮领域中的关键问题. 最近, 在大豆中新发现的能

量感受器蛋白GmNAS1和GmNAP1会感知由根瘤碳源

增加所带来的能量提升, 进而调控糖酵解中间产物磷

酸烯醇式丙酮酸在根瘤细胞中的分配方向, 促使磷酸

烯醇式丙酮酸转化为苹果酸为根瘤供能, 最终提升根

瘤共生体的固氮能力, 这从碳能量分子调控因子的新

视角阐明根瘤共生固氮的新机制
[81].

4.5 根瘤共生固氮单细胞研究

利用单细胞测序技术科学家成功揭示以蒺藜苜蓿

为代表的成熟不定型根瘤中不同转录表达模式的细胞

类群, 以及共生细胞类型和非共生细胞类型的分化轨

迹和生物学功能
[65,82]. 研究发现固氮细胞将氮同化为

谷氨酰胺, 非固氮细胞将谷氨酰胺转化为天冬酰胺供

植物生长的固氮新机制以及共生早期信号识别的动态

转录变化. 此后, 以百脉根为代表的定型根瘤单细胞转

录表达谱以及促进百脉根根瘤菌感染的新基因的发现

大大促进研究者对定型根瘤共生发育的理解
[83,84]. 最

近, 通过生成大豆根和根瘤的单细胞转录组图谱, 注

释得到17种主要细胞类型, 这其中包括6种特定于根

瘤的细胞类型. 这些细胞类型在大豆氮同化所依赖的

尿苷合成途径中具有特定作用, 有助于大豆氮固定过

程中生化反应的空间隔离
[85]. 在大豆根瘤的中央感染
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区域, 研究还发现未感染细胞在根瘤发展过程中专化

成不同的功能亚组, 并揭示一种具有丰富结瘤相关基

因的感染细胞过渡亚型
[86]. 苜蓿与大豆氮同化过程中

依赖化合物的不同, 表明它们之间特定的代谢途径和

生理机制. 单细胞测序技术的应用使研究者对根瘤共

生的认识发展到细胞层次, 极大地助力对根瘤共生精

细化调控的深入研究.

4.6 放线菌结瘤植物基因组研究

由于放线菌结瘤植物多为生长周期长的灌木和乔

木且基因组信息缺乏, 使人们对它们共生固氮的研究

远远落后于豆科植物根瘤共生固氮的研究. 放线菌结

瘤植物常见的研究领域多集中在根瘤菌与丛枝菌根真

菌的共享信号途径, 即利用已知的在豆科植物中起关

键调控作用的元件发掘或验证在放线菌结瘤植物中的

功能
[3]. 近些年随着基因组技术的发展, 放线菌结瘤植

物基因组资源得到一定的挖掘, 这极大的促进对放线

菌结瘤植物的研究. Wu等人
[87]

结合短读、长读和Hi-C
测序技术, 构建胡颓子科沙棘(Hippophae rhamnoides)
染色体水平的参考基因组(骨架N50: 65 Mb, 基因组大

小: 730 Mb), 并预测主要位于12条伪染色体上的30812个
蛋白质编码基因. 高质量基因组的破译使沙棘成为未

来研究放线菌结瘤植物根瘤共生的优秀模式植物. 此

外, Zhang等人
[52]

进一步丰富固氮结瘤分支中物种的基

因组信息. 他们构建放线菌非结瘤植物欧洲山毛榉(Fa-
gus sylvatica)和仙女木(Dryas octopetala)以及放线菌结

瘤植物羚梅(Purshia tridentata)的基因组. 这些新测序的

基因组不仅增强现有数据的系统发育多样性, 还为未

来更强大的比较分析提供相关的结瘤/非结瘤对.

5 根瘤共生固氮未来研究重要领域

目前, 尽管在根瘤共生固氮研究领域发展迅速, 但
未来仍有很多未澄清问题和出现的新问题值得研究者

去探索和回答, 研究需要主要聚焦和发展以下重要

方向.

5.1 生物固氮速率快速准确量化方法研究

在生物固氮量化评估方面, 当前的方法可分为快

速、实时和基于N同位素的定量方法
[88]. 这些方法虽

取得一些进步, 但它们仍然需要专门的分析和采样设

备, 如收集和监测气体浓度的培养室, 这并不利于在

田间条件下测定, 使得这些测定技术的推广应用受到

限制. 因此, 开发一种经济便捷、灵敏准确且适用于

野外大尺度和长时间序列监测的生物固氮速率量化方

法对分析生物固氮机理及比较固氮差异尤为重要, 这

不仅依托于传统实验方法对新方法结果的校正, 也需

要在测定理论及靶标分析上给予创新
[89].

5.2 基因编辑与合成生物学研究

利用基因编辑与合成生物学技术似乎是将非豆科

植物工程化, 并使其具有固氮能力的有效方法
[1,9]. 然

而, 这要求研究者拥有一份开启根瘤发育并最终形成

有效共生固氮反应的详细分子蓝图. 研究者需要先确

定哪些是根瘤发育与共生固氮的核心基因集并要解决

基因转导后禾本科植物对新建共生作用的排斥与权

衡. 尽管最近来自Paenibacillus的最小固氮基因簇在拟

南芥中的成功表达, 但仍有一些问题值得人们去解

决
[5,40,90,91]. 例如: 假定禾谷类作物已转入最小固氮基

因簇, 如何在特定的植物组织和器官中诱导该固氮基

因簇的高效表达? 固氮酶对氧气具有很高的敏感性,
如何在转基因植物组织或器官中调节局部的氧浓度以

克服固氮酶的氧敏感性?

5.3 共生固氮微生物与植物互作研究

在共生植物的根际中不仅存在根瘤菌与放线菌,
也存在其他重要的微生物, 土壤微生物之间复杂的交

互关系给植物的根际生态系统带来复杂的生理生态学

变化, 这不仅维持植物的健康并塑造植物的性状
[92,93].

因此, 研究者在豆科结瘤植物和放线菌结瘤植物共生

研究中需要将根瘤共生固氮菌与其他细菌或真菌的互

作效应纳入研究体系
[49,94,95]. 例如, 丛枝菌根真菌(ar-

buscular mycorrhizal fungi, AMF)通过菌丝来高效传

输养分, 能促进固氮菌之间的养分交流或异养非固氮

菌的生长, 进而调节固氮菌群落
[96]. AMF和根瘤能形

成互惠互利关系, 根瘤不仅通过固氮作用为AMF的生

长和发育提供氮源, 还能促使宿主植物的根系分泌黄

酮类物质, 诱导AMF定殖并促进丛枝结构的生长, 进

而提高植株根系的菌根侵染率
[97,98]. 而AMF的侵染能

为根瘤菌和植物提供磷和其他营养元素, 增强宿主植

物光合作用进而增加根系光合碳, 同时诱导结瘤基因

(Nod)的表达, 最终能提高宿主植物结瘤和固氮能
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力
[99,100]. 此外, AMF还能吸收豆科植物释放的氮并转

移至非豆科植物中
[101].例如, AMF侵染植物根系后,通

过分泌独角金内酯信号分子诱导AMF释放LCOs, 也

称为菌根(Myc)因子, 与Nod因子一样, Myc因子被植

物感知触发与根瘤菌共生相似的信号通路. Myc因子

通过AMF细胞内的Ca2+介导从而诱导寄主植物根系相

关基因的表达, 促进菌丝的大量繁殖、增加孢子的萌

发, 之后菌丝表面积的增加扩大植物与AMF的接触面

积, 利于AMF与宿主植物的信号交换, 进而诱导宿主

植物与AMF共生
[69,102]. 同时也需要关注豆科植物根际

中根瘤菌、植物促生细菌(PGPR)及菌根真菌利用哪

些机制协调应对外界环境胁迫? 它们之间对促进豆科

植物氮、磷吸收的贡献百分率分别是多少? 重点研究

豆科植物与禾本科植物根系交互体系下, 根系分泌

物、不同营养元素(氮、磷、铁、钼、硼等)、以及不

同微生物类群对共生固氮体系的影响
[91,103~106].在禾豆

根系交互过程中, 禾本科物种引入会对固氮体系造成

显著影响. 一方面, 禾本科的根系分泌物可能会刺激

豆科植物根系中类黄酮及生长素相关基因的表达, 介

导类黄酮及生长素的运输与代谢, 最终影响根瘤的发

育及固氮体系的建立
[93,107]. 这需要广泛利用组学手段

探究在根系交互条件下豆科植物根系的转录水平、代

谢水平及根际土壤的微生物群落随着不同邻居禾本科

植物的加入会对整个固氮体系造成哪些积极或消极的

影响, 以及介导这些影响的生物途径
[92,108,109]. 另一方

面, 禾本科与豆科根际微生物组的相互作用, 可能会改

变微生物组的α多样性及β多样性, 打破原根际微生物

组的平衡, 最终影响宿主的结瘤过程
[92,105,108,110].

5.4 放线菌结瘤植物根瘤共生固氮机制研究

放线菌结瘤植物不仅在生境早期演替中发挥关键

的生态作用而且蕴含的固氮潜力同样不容忽视. 例如:
桤木属及沙棘属植物具备与豆科植物相似甚至更高的

固氮量, 据报道欧洲红桤木(Alnus rubra Bong.)的根瘤

在生长季中 , 每年每公顷的固氮量甚至可以达到

300 kg, 这远高于三叶草和大豆的固氮量
[35]. 然而, 对

于放线菌结瘤植物根瘤共生固氮的研究却远远落后于

豆科植物. 放线菌结瘤植物根瘤共生作为豆科植物根

瘤共生进化的先行者, 对研究豆科植物根瘤共生提供

非常重要的蓝本, 相反, 豆科植物相对成熟的研究体

系也对进一步研究放线菌结瘤植物固氮提供契机
[12].

对于放线菌结瘤植物根瘤固氮的研究仍有许多基本问

题值得人们探索
[35], 例如: 哪些环境、植物和微生物

遗传特征决定放线菌结瘤植物根瘤共生的固氮效率?
放线菌结瘤植物是改善还是抑制它们与非固氮植物的

联系, 有多少氮可以转移到生长在放线菌结瘤植物附

近的非固氮植物?如何在生态系统和景观水平上准确

评价放线菌结瘤植物对土壤恢复和植物修复以及随后

的植被演替的贡献?

5.5 根瘤共生固氮生态地理学研究

根瘤共生固氮植物在全球的分布并非均匀, 其分

布受到诸多环境因素的影响. 在全球极端气候频发和

土地利用变化的大背景下, 很多重要的根瘤共生固氮

生态地理学问题值得研究者进一步深入研究
[20,111]. 研

究根瘤共生固氮微生物资源和根瘤共生固氮植物资源

全球的分布模式, 并对高共生固氮能力的植物和土壤

微生物资源进行挖掘和保护; 研究全球变化背景下根

瘤共生固氮微生物和根瘤共生固氮植物的适应性策略

及全球范围内的分布响应模式
[20]. 当前评估不同陆地

生态系统自生固氮以及共生固氮量时, 不同文献数据

存在很大的差异和误差, 为解决当前数据之间所存在

的矛盾问题, 需要对全球不同陆地生态系统固氮能力

和固氮量重新评估
[5,8,35,42,43]. 全球不同陆地生态系统

中在缺乏共生固氮植物时, 自生固氮是植物氮素的重

要来源, 固氮微生物多样性和固氮功能因其生态位宽

度不同而异
[112], 那么地理因子和气候因子如何通过土

壤理化性质直接或间接地影响nifH基因丰度和固氮微

生物多样性,以及特有种(specialists)和机会种(opportu-
nists)固氮微生物类群的丰度, 进而影响土壤固氮速

率
[113]. 更为重要的是也需要探明共生固氮和自生固氮

对整个生态系统氮素输入的相对贡献.

5.6 养分管理与可持续农业研究

在施肥管理方面, 建立不同共生固氮作物与不同

营养元素(氮、磷、铁、钼、硼等)的协调促生关系,
利用高效养分管理实现共生固氮农业应用的最大化.
例如, 在土壤磷有效性缺乏下, 施用磷肥能促进土壤磷

酸酶的活性, 促进土壤有机磷矿化, 增加作物磷可利用

库, 进而促进共生固氮作物的固氮效率, 提高农业生态

系统的氮营养
[114,115], 在未来开发高共生固氮能力、高

磷利用效率的共生固氮作物是可持续农业发展的方
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向
[116]. 除磷肥外, 施用纳米态铁肥和钼肥将具有更高

的养分利用效率, 并增加共生固氮植物的生物固氮效

率也是重要的研究方向
[117,118]. 在根瘤菌资源挖掘和

利用方面, 发掘高效固氮根瘤菌, 丰富根瘤菌种质资

源, 研究根瘤菌与不同豆科作物的共生匹配性, 将高

效固氮的植物与专一性菌种配对组合并广泛应用于农

业生产. 在种植管理方面, 针对禾本科和豆科的不同间

作策略, 在各生态区根据当地耕作习惯, 加强诸如不同

作物间作、轮作、混作和复种等栽培模式的研究, 包

括新作物种类添加、新作物种类组合, 间作、轮作、

套作的田间排布方式(宽度、行数、行距、带宽、间

距和株距等 )和种植时间组合等 , 以提高间作优

势
[119,120]. 除传统的禾本科粮食作物与豆科组合外, 茶

树和部分药用植物也可与豆科牧草间作和套作, 其既

能提升茶叶和药材产量, 也能提升品质
[121]. 轮作应根

据前茬后茬植物的差异互补性和双向化感作用, 因地

制宜采用“纯粮”、“粮-经”和“肥-粮-经”等多样化轮作

模式, 发挥共生固氮豆科植物的功能性,综合评估轮作

作物的协同和权衡
[122]. 此外, 根据植物-土壤反馈原理,

也有学者针对优势种的退化草地提出免耕的新方

法
[123]. 总之, 未来要筛选合适的豆科与其他作物类型

或者品种组合, 以强化作物之间的互补和合作, 减少种

间竞争作用, 实现资源高效利用.

6 小结

生物固氮, 尤其根瘤共生固氮, 是将空气中的氮

带入到人类管理(human-managed)生态系统最重要

的方式, 它是大自然对人类的无私馈赠. 人们要充分

利用大好自然之手, 把空气中自由的氮气带入到农

业及草地等生态系统, 例如农业中的禾豆间作、套

作、轮作等技术, 天然草地豆科牧草补播技术和人

工草地多种禾豆混播技术等. 这些措施的实施对维

护国家粮食安全, 有效缓解因滥用氮肥所造成的环

境污染和能源浪费具有重要的现实意义. 一场美丽

的根瘤共生固氮画卷正在徐徐展开, 这为科学家探

索令人兴奋的生物固氮未知领域提供重要线索和机

遇. 利用合成生物学技术手段将固氮微生物的固氮

基因簇引入到禾本科作物并高效稳定固氮在不远的

将来可能变成现实. 利用宏基因组技术、单细胞技

术以及多组学等技术, 充分挖掘高效固氮根瘤菌和

放线菌结瘤种质资源. 利用系统发育分析方法以及

大模型方法, 并结合分子生物学技术与化石证据等,
对根瘤起源的问题进行深入探索. 研究者有理由相

信生物固氮理论和实践应用的双重突破能为将来更

好的利用根瘤共生固氮和创建绿色可持续发展农业

保驾护航.
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Symbiotic nitrogen fixation in plant root nodules refers to the formation of nitrogen-fixing “organs”, root nodules, during the
symbiotic process between a host plant and diazotrophic microorganisms. This includes symbiosis between legumes and rhizobia and
between actinorhizal plants and Frankia. Annually, approximately 2.59×107 tons of nitrogen are fixed by root-nodule symbioses,
accounting for approximately 29.4% of the total biologically fixed nitrogen in terrestrial ecosystems. Root-nodule symbiosis between
legumes and rhizobia is one of the most efficient biological nitrogen fixation systems and has significant ecological and economic
value. Root nodules exhibit complex phylogenetic and developmental characteristics. This complexity is apparent not only in the
exclusive presence of root nodules in the “nitrogen-fixing nodulation clade” distributed among the orders Fabales, Cucurbitales,
Fagales, and Rosales but also in the structural differences of root nodules between legumes and actinorhizal plants, ultimately
influencing the evolutionary paths of different nodule lineages. Recent progress in root nodule symbiotic nitrogen fixation has led to
outstanding achievements in the evolution of symbiotic nitrogen fixation, genetics and developmental biology, light environmental
regulation, and carbon energy factor regulation that underpin it. Future research should focus on the mechanisms of actinorhizal plant
root nodule symbiosis, the eco-geography of symbiotic nitrogen fixation, the underlying mechanisms of the interaction between the
symbiotic nitrogen-fixing microbes and plants, and relative studies should evaluate gene editing and synthetic biology. These studies
aim to utilize root-nodule symbiosis in the future and provide both practical and theoretical foundations for creating greener,
sustainable agricultural development.

rhizobia, Frankia, root nodule symbiotic nitrogen fixation, nitrogen-fixing nodulation clade, phylogenetic
evolution
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