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摘  要 

植物的根系与其微共生体是一对亲密的盟友。许多植物物种会与各种微生物联系并产生相互作用，这种

作用通常对双方是有利的。这些互利共生关系的一个共同特征是微生物能够从环境中获取限制植物生长

的营养物质，并与植物交换这些营养物质，以获得植物光合作用产生的碳源。目前研究得最多的是豆科
植物与固氮根瘤菌之间的共生关系，以及植物与丛枝菌根真菌(AMF)之间的共生关系。通过正向遗传学

和反向遗传学方法，目前在植物根系与微生物共生关系方面发现了许多相关基因，这些发现有助于我们

进一步对共生关系相关机制的理解。本文以根瘤菌共生为例，简要回顾了这种共生关系的一些研究成果，

以期对植物与微生物的共生关系有更深入的理解，并为育种过程中提高共生固氮有效性的研究提供一定

的思路。 
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Abstract 
Plant roots and its microsymbiote are intimate allies. Many plant species are associated with 
various microorganisms, and usually form mutually beneficial relationships. A common feature 
of these mutualistic symbiosis relationships is the ability of microorganisms to take nutrients 
from the environment that limit plant growth and to exchange these nutrients with plants to ob-
tain carbon sources produced by plant photosynthesis. At present, the most studied symbiotic re-
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lationships are between legumes and nitrogen-fixing rhizobium, and between plants and arbus-
cular mycorrhizal fungi (AMF). Through forward genetics and reverse genetics, many genes re-
lated to the symbiosis between plant roots and microorganisms have been discovered, and these 
findings contribute to our further understanding of the related mechanisms of symbiosis. Tak-
ing rhizobia symbiosis as an example, this paper briefly reviewed some research results of this 
symbiosis relationship, in order to have a deeper understanding of the symbiotic relationship 
between plants and microorganisms, and provide certain ideas for improving symbiotic nitrogen 
fixation in the breeding process. 
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1. 引言 

豆科植物(Fabaceae)广泛分布于全球各地，即使是在有机氮和矿质营养较为缺乏的环境中豆科植物也

能存活，原因在于土壤中存在根瘤菌(Rhizobium)、丛枝菌根真菌(Arbuscular mycorrhizal fungi, AMF)这些

可寄居于植物根部的微生物，在与植物共生过程中，能够帮助和促进植物获取环境中的养分：根瘤菌与

植物共生产生的根瘤可将空气中的氮固定到植物体内，植物也可通过与 AMF 共生产生的菌根结构促进自

身吸收土壤的水分和矿质元素。因此，豆科植物通常是自然生态系统和农业生态系统的关键物种。在过

去的农业种植中常运用豆科植物的共生固氮作用增加土地的氮来源，而如今化肥的投入可更直接、更快

速地提高土地的养分含量，贡献远高于生物固氮 [1]。然而，化肥制造成本较高，在田间的大量投入也带

来了温室气体排放增加、水体富营养化等一系列环境问题。所以，生物固氮可以说是有利于农业可持续

发展的氮来源途径。对于生物固氮的遗传学研究，揭示了植物与根瘤菌共生固氮过程的复杂性，以及固

氮过程在不同植物谱系中的进化。本文旨在对根瘤菌在植物体内如何建立共生关系，以及如何生成菌丝、

形成根瘤的分子机理研究进行回顾，以期能够对提高植物共生固氮作用的遗传育种研究提供一定帮助和

启示。 

2. 共生固氮的分子调控相关研究概述 

2.1. 共生关系中共同的信号通路 

在植株个体中，根系内部微生物群落的建成是通过根际微生物和寄主植物根系之间的化学信号交流

来实现的。不同的微生物在植物根系中建立共生关系的过程既有差异，也有共性。在低氮或低磷环境中，

植物根系释放的独脚金内酯和黄酮类化合物分别能够被 AMF 和根瘤菌识别 [2]  [3]，随后 AMF 产生菌根

因子(Myc 因子)  [4]，根瘤菌产生结瘤因子(Nod 因子)  [5]，这些化合物被寄主植物的细胞膜上相应受体识

别，激活一个共同的共生信号通路 [6]，然后该通路能够促进 AMF 入侵或根瘤形成。AMF 共生是地球上

最普遍的植物与微生物共生关系 [7]，在最近的国内研究中也发现，豆科植物用于识别 Myc 因子的信号通

路也可识别结瘤因子，植物的根瘤菌共生信号通路由 AMF 共生信号通路演变而来 [8]。因此，也说明了

不同的植物与微生物共生关系在系统发育进化过程中存在密切的联系。 
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根瘤菌与豆科植物前期的信号交流和识别是共生关系能否成功建立的关键步骤。研究表明，在 Nod
因子信号传导中，一些基因编码含有三个胞外赖氨酸结构域(LysM)的受体激酶起主要作用，该受体激

酶有 LysM I、LysM II 两种形式。LysM I 是具有激酶活性的激酶，包括百脉根(Lotus japonicas)中的 Nod
因子受体 1 (NFR1)，和蒺藜苜蓿(Medicago truncatula)中的 LysM 受体激酶 3 (LYK3)；LysM II 是无激

酶活性的激酶，包括百脉根中的 NFR5 和蒺藜苜蓿中的 Nod 因子受体(NFP)。两类激酶能够在细胞质膜

和侵染丝膜上结合形成受体复合物，进而结合 Nod 因子 [9]  [10]  [11]。其中，百脉根中的 NFR5 能与细

胞膜上富含亮氨酸重复序列的类受体激酶(LRR-RLK)形成异构体，即共生类受体激酶 Lj SYMRK  [12]，
在蒺藜苜蓿中也有相应的含 LRR 的受体激酶 DMI2 (或称 NORK)。Lj SYMRK/MtDMI2 是第一个被分

离并发现的根瘤菌和 AMF 都必需的共生基因 [13]  [14]。这些受体下游的信号通路在根瘤菌共生与 AMF
共生两个过程中的组成成分也有共性。这一常见的共生信号通路已有广泛报道 [15]  [16]。如，常见的共

生信号元件包括 Nod 因子诱导的 E3 泛素连接酶 MtPUB1 (PLANT U-BOX PROTEIN1)，该酶能够被 Lj 
SYMRK 的同源物 MtDMI2 以及胞内受体 MtLYK3 磷酸化 [17]  [18]。MtPUB1-1 突变体增加了结瘤数量

和感染事件，表明 MtPUB1 是根瘤形成的负调控因子 [18]。类共生受体激酶是一种所有共生关系形成所

必需的类受体激酶，在豆科植物和放线菌属(Frankia)中，建立固氮共生关系所需的遗传物质通常是保守

的，这也表明不同共生关系的信号传导机制存在共性 [10]  [19]。利用不同共生关系在遗传进化过程中的

共性和联系，通过基因改造使得在非豆科植物中实现共生固氮过程具有可能性，He 等 [20]用 MtNFP 和

MtLYK3 的胞外结构域替换水稻中同源的 OsMYR1 和 OsCERK1 胞外结构域，形成嵌合受体

Mt/OsCE-RK1 和 Mt/OsMYR1，使得该转基因水稻识别 Nod 因子后具有更明显的结瘤共生信号出现。

Rübsam 等 [21]发现大麦中与 NFR1 和 NFR5 同家族的 RLK4 和 RLK10 受体在百脉根 nfr1 和 nfr5 双突

变体内异位表达，可激发根瘤的形成并控制侵染过程，表明了谷类作物具有进行生物固氮的潜能，进

而促进粮食生产。 

2.2. 共生钙离子波动信号 

植物细胞对 Nod 因子的感知可引起细胞膜去极化和离子流通量的改变，其中最主要的就是表皮细胞

核和根毛细胞核中钙离子浓度的波动。钙离子浓度波动能够驱动根瘤形成以及微生物侵染相关基因的转

录表达 [22]。钙离子通道可调节细胞内的钙浓度水平，钙浓度的高低可通过钙调蛋白(Calmodulin, CaM)
等钙结合蛋白反映，CaM 的构象会随着钙离子的结合而改变，从而改变其对其他蛋白质的亲和力，以传

递共生信号。SYMPK 和钙通道蛋白 POLLUX 是促使细胞核产生钙离子波动所必需的因子，通过研究具

有钙波动缺陷的 Nod 突变体还发现另一些核膜蛋白能够促使钙离子波动信号的产生，包括钙通道 Lj 
CASTOR和Lj POLLUX/MtDMI1  [23]  [24]；核孔蛋白亚基LjNUCLEOPORIN85 (LjNUP85)和LjNUP133  [25]
等。细胞核内钙离子波动能够激活钙和钙调蛋白(CaM)依赖性蛋白激酶(CCaMK)，作用于下游的基因表

达，从而诱导根瘤的形成。在缺少根瘤菌诱导的情况下，获得 CCaMK 功能的突变体也能够产生根瘤，

并能够促进菌根定殖的侵染结构形成 [26]，这表明仅仅激活 CCaMK 蛋白就足以诱导共生过程的发生。被

激活的 CCaMK 蛋白使得共生信号通路上游的各因子功能冗余 [27]，这意味着激活 CCaMK 是共生信号通

路中核钙波动作用的唯一目的。钙可通过两种不同的方式激活 CCaMK：一是钙直接结合到具有 CCaMK 蛋

白羧基端的 3 个 EF 结构域上；二是通过靠近激酶结构域的 CaM 结合域，与钙调蛋白(CaM)复合物中的钙

结合 [28]。激活后的 CCaMK 会磷酸化一种对根瘤菌和菌根定殖至关重要的蛋白 CYCLOPS/INTERACTING 
PROTEIN OFDMI3 (MtIPD3) (在 L. japonicus 中由 CYCLOPS 编码，在 M. truncatula 中由 IPD3 编码)，转录

因子 Lj CYCLOPS/MtIPD3 进一步通过调控基因表达，诱导根瘤形成 [29]  [30]。 
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2.3. 根瘤菌侵染及侵染线生长 

根瘤菌附着在根毛细胞上，导致根毛卷曲形成侵染包，将根瘤菌包裹在其中，包裹着的根瘤菌分裂

最终形成微菌落。在各种豆科植物中，根瘤菌进入根细胞有多种途径，既可通过根表面的裂缝直接进入

根细胞，也可通过表皮根毛细胞中的管状侵染线侵入根细胞，后者是最常见的侵入方式 [31]。这两种根瘤

菌进入细胞的方式都与 Nod 因子有关。此外，根瘤菌还可以通过细胞间隙以不依赖 Nod 因子的方式进入

豆科植物的根系 [32]。侵染线来源于侵染包，由侵染初始部位根毛的细胞壁和细胞膜内陷极性生长形成，

由于植物细胞壁被破坏和相邻的质膜的内陷，增殖的根瘤菌得以沿侵染线进入根细胞。根皮层细胞和中

柱鞘细胞同时分裂，可诱发被成功侵染的细胞形成根瘤器官 [33]。 
侵染线的生长方向指向根的皮层，这种极性生长保证了根瘤菌顺利到达侵染部位，对于根瘤菌的成

功侵染十分重要。侵染线的极性生长通常受到植物的细胞分裂素等多种激素的正向或负向调控。植物的

细胞分裂素信号通路调控侵染线的生长方向，在细胞分裂素信号通路缺陷突变体中侵染线的生长则是不

定向的 [34]。研究表明，生长素对根瘤菌侵染起促进作用，生长素响应因子 MtARF16a (AUXIN RESPONSE 
FACTOR)是侵染线生长所必需的，在 MtARF16a 突变体中可观察到侵染现象的减少，表明生长素参与根

瘤菌侵染过程的调控 [35]。而赤霉素对侵染过程有一定的负向调控作用，这是由于调控 Nod 因子诱导的

基因表达、根表皮侵染及结瘤的数量和密度的 DELLA 蛋白，对赤霉素信号途径具有负调控作用 [24]。 
研究表明，在侵染线的顶端还存在一种被称为“侵染小体”的外囊复合体，对于侵染线向根瘤皮层

的极性生长也具有重要作用 [36]。这种“侵染小体”的组成成分有调控侵染线发育的蛋白 Mt VPY (Mt 
VAPYRIN)及与其互作的泛素连接酶 Mt LIN (LUMPY INFECTION)，和胞外复合体亚基 MtEXO70 H4 
(EXOCYST subunit H4)  [36]  [37]  [38]，三者结合与胞吐建立联系，可能使得侵染线形成所需的细胞膜、细

胞壁成分被精确运输到侵染线生长点上，而这三个因子中的任何一个突变都会导致侵染菌丝延伸的缺

陷 [39]。Mtvpy 和 Mtlin 的突变体都表现出根瘤数量产生较少，根瘤的表型呈白色、体积小且不会被侵染；

而 MtEXO70 H4 的突变体则能够形成正常的能发挥功能的根瘤，这可能是遗传冗余的一种表现 [36]  [38]。
根瘤菌侵染的模式具有多样性，深入研究并比较不同模式间的差异有助于我们更好理解共生微生物侵染

的系统发育机制，进而更好地利用及改造植物与微生物形成的共生固氮过程。 

2.4. 根瘤器官形成 

随着根毛卷曲，植物能从土壤中捕获、包裹根瘤菌，然后根瘤菌会长出侵染线以供菌体进入根组织，

根的中柱鞘细胞和皮层细胞重新进入细胞周期并开始分裂，从而触发根瘤原基的形成，细胞逐渐形成管

状形态 [32]  [40]。根瘤组织由外皮层、中皮层、维管束和内皮层组成，内皮层包围着的中央区域是主要的

侵染区。根瘤可分为来自于内皮层的不定型根瘤和来自于中、外皮层的确定型根瘤 [41]。在成熟的不定型

根瘤中，可划分为发育区(分生组织)、感染区、固氮区和衰老区。在成熟的确定型根瘤中，中心区域仅由

固氮区组成，并最终会转变为衰老区 [33]。根瘤的各种组织和区域的发育是中柱鞘、内皮层和中皮层连续

的垂周和平周分裂的结果 [33]。对于功能性根瘤来说，比较重要的是一些分生组织细胞能够分化成更大的

可适应共生体的多倍体细胞。 
在根瘤形成过程中受到多种转录因子的调控。第一个被发现的共生基因是 Nodule Inception (NIN)，

NIN 可能是 L. japonicus 中的转录基因 [42]。一个转座子标记的 NIN 突变体在根瘤菌识别方面有缺陷，表

现出过度的根毛卷曲，致使没有根瘤菌侵染或结瘤 [42]。NIN 基因编码一种含有 RWP-RK 结构域的转录

因子，能够调控对根瘤形成有正向或负向影响的多个基因和过程，在根瘤发育的不同阶段发挥作用，包

括侵染线的初始发育、根瘤器官发生和根瘤数量的控制 [43]。NIN 通过诱导 Lj NPL (NODULE PECTATE 
LYASE)和核转录因子 Y 亚基 A-1 (MtNF-YA1)基因来诱导侵染线发育起始 [44]。在 Nod 因子信号通路诱
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发的钙离子波动反应中，蛋白激酶 Lj CCamK/MtDMI3 磷酸化 Lj CYCLOPS/MtIPD3，激活 NIN 表达，诱

导侵染菌丝和根瘤形成 [29]。研究发现，一个功能冗余的类 IPD3 (MtIPD3L)基因通过作用于 MtDMI3 的

下游，调控根瘤的器官发生 [45]。作为与 NSP2 异质二聚体的一部分，NIN 的表达也受到与结瘤共生通路

相关的 NSP1 GRAS (NSP, NODULATION SIGNALING PATHWAY; GRAS, SCARECROW)型转录因子的

诱导 [46]。 
苜蓿植物中，侵染线的形成和根瘤器官发生都依赖于乙烯响应因子 1 (ERN1)，该因子编码

APETALA2/乙烯响应因子(AP2/ERF)这些转录因子。Mtern1 突变体通过有限的皮层细胞分裂并形成侵染

包，产生空的根瘤结构 [47]。与 NIN 类似，ERN1 被 CCaMK/CYCLOPS 复合物诱导 [48]，并调控与细胞

壁相关的 ENOD11 和 ENOD12 的表达，这对侵染菌丝的发育至关重要 [49]。当 MtERN2 (MtERN1 的一种

密切同源物)被破坏时，虽然能够形成功能性根瘤，但它们会出现早衰表型 [50]。Nod 因子对 LjERN1 的

诱导依赖于表皮中的 Nod 因子受体 LjNFR1、转录因子 LjNSP2 和 Lj CYCLOPS，而不依赖于 Lj NIN 或

LjNF-YA1  [51]。值得注意的是，Mt NIN 通过限制 MtENOD11 (EARLY NODULIN11)在根表皮中的表达

来控制根瘤菌的侵染程度，表明 NIN 对 ERN1 起拮抗作用 [52]。对一种 NIN 等位基因突变体的分析进一

步表明，Lj NIN 对根瘤菌侵染起拮抗作用，但不影响根瘤器官形成 [53]。与 NIN 相似，核因子 Y 复合体(一
种 CCAAT-box 结合的异质三聚体 TF 复合体，由 NF-YA、NF-YB 和 NF-YC 组成)调控根瘤器官发生的

多个步骤。MtNF-YA1 对根瘤分生组织的发生和维持至关重要 [54]。此外，LjNF-YA1 和 LjNF-YB1 以依

赖于 Lj NIN 的方式促进皮层细胞分裂 [55]。在菜豆(Phaseolus vulgaris)中，由 pv NF-YAa、PvNF-YB7 和

PvNF-YC1 组成的 NF-Y 异源三聚体不仅是侵染和根瘤器官形成所必需的因子，而且还在选择共生对象以

提高固氮效率的过程中发挥重要作用 [56]。含有 GRAS 结构域的转录因子 PvSIN1 (参与根瘤形成的

Scarecrow-Like13)与 PvNF-YC1 相互作用，能够控制根瘤的数量、大小和侵染菌丝的形成 [57]。根瘤的形

成及发育的分子机制较为复杂，目前对于该方面的认识仍有待进一步深入。 

2.5. 氮的代谢和运输 

调控植物的氨转运、同化和有机氮的输出是根瘤菌的主要核心功能。谷氨酰胺合成酶–谷氨酸合酶

(GOGAT)循环催化铵同化为氨基酸。Ms NADH-GOGAT 的 RNAi 降低了紫花苜蓿(Medicago sativa)根瘤

的氨基酸含量(主要是谷氨酸、谷氨酰胺和丙氨酸)，并且破坏了共生固氮过程 [58]。温带的豆科植物(包括

M. truncatula 和 L. japonicus)的根瘤能够输出氨基酸物质，尤以谷氨酰胺和天冬酰胺居多，而热带的豆科

植物(包括大豆Glycine max和菜豆P. vulgaris)的根瘤则能够合成并运输尿素，尤其是尿囊素和尿囊酸 [59]。
在植物中，脲类化合物是由嘌呤氧化法合成的，谷氨酰胺磷酸核糖基焦磷酸酰胺转移酶(PRAT)则是催化

嘌呤从头合成的第一步，而促进根瘤形成的 PvPRAT3 基因的表达沉默将会大大降低脲类化合物的产生，

并对共生固氮能力有轻微的拮抗作用 [60]。含氮化合物转运体也是共生固氮有效性的关键成分，如

LjNPF8.6，它是诱导根瘤形成的一个 NPF 家族成员，在 LjNPF8.6 突变体中表现出共生固氮减少 [61]。 

3. 总结 

共生微生物与植物形成的共生关系是互惠关系，植物利用以 SYM 为核心的信号途径与菌根真菌和根

瘤菌共生。目前在植物根系–微生物互作共生方面的基因和机制的发现取得了很大的进展，尤其在根瘤

菌共生方面，长期的进化使得植物与根瘤菌在建立共生和固定氮源过程的各个阶段都存在复杂的植物分

子机理，许多研究发现多数共生固氮的基因在不同植物中具有同源性，这也使得在非豆科植物中形成共

生固氮的关系成为可能，而由于基因家族的发展和新功能的进化，又使得各植物在共生固氮中的特异性

表达，为植物具有高效固氮能力的改造提供了丰富的原材料。 

https://doi.org/10.12677/ije.2024.132018


胡楚婷 
 

 

DOI: 10.12677/ije.2024.132018 139 世界生态学 
 

4. 展望 

目前，豆科植物的遗传学研究主要集中在某个物种的一个或两个基因型，但对每个物种的具有多种

基因型的基因组测序后发现，由于包含一个物种所有个体序列的泛基因组比任何单个基因组大得多，所

以如果特定基因型中添加或缺失序列，那么其功能将如何产生或调控共生固氮及其影响程度的大小，这

些都是有待解决的问题。随着遗传工具的出现和发展，特别是基因组编辑能够在新基因型中实现有针对

性地改变基因，将有助于解决这些问题。基因组编辑还将有助于发现，常出现功能冗余的多基因家族以

及在传统方法中不太容易发生突变的小基因中的共生固氮功能。虽然基因组学在一定程度上已经阐明了

存在于单个植物物种中的序列多样性，但植物育种学家多年来一直通过表型选择，利用这种基因多样性

以改良植物性状；但育种过程中很难直接选择、改变作物或豆类饲料植物的共生固氮有效性大小。现在

特定物种的成百上千种不同基因型的基因组序列的发现，为识别能够促进共生固氮有效性的基因和等位

基因提供了可能性，例如，通过标记辅助或基因组选择方法来增强豆科植物的共生固氮作用。虽然多年

来取得了显著的研究进展，但关于豆科植物共生固氮的遗传学和分子生物学以及各部分机制如何组合发

挥作用等仍有待进一步理解。随着研究不断深入，将遗传知识转化为植物育种计划，优化豆科植物的共

生固氮功能，并将其沿用到其他重要的非豆科作物中，都将可能实现。 
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