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摘要  豆科植物—根瘤菌的相互识别属亲和性( 阴性) 识别系统 ,吸附的专化性取决于分子识别 , 参与分子识别的物质包括豆科植物凝
集素、类黄酮和根瘤菌表面的胞外多糖、荚膜多糖及脂多糖。介绍了这些识别子的研究进展及豆科植物—根瘤菌相互识别的分子机制 ,
并揭示豆科植物—根瘤菌共生多样性与生态环境的关系。
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  共生关系是指一个以上的有机体, 双方建立互利共存或

一方有利对方无害地生活在一起的一种关系, 生物之间共生

关系有利于共生体对外界自然环境的生存适应。根瘤菌与

相应的豆科植物及少数非豆科植物根系共生形成根瘤 , 能将

空气中的分子态氮还原为植物可利用的氨, 对自然界的氮素

循环起着十分重要的作用, 豆科植物为根瘤菌提供生长繁殖

所需的能量和营养物质。根瘤菌感染豆科植物形成根瘤共

生体, 是由根瘤菌和寄主植物2 方面的遗传因素所决定, 根

瘤菌具备实现固氮功能的全部遗传因子, 寄主植物提供固氮

作用所需的条件。

1  豆科植物—根瘤菌相互识别的分子机制

1 .1  参与分子识别的物质 从生物化学和分子生物学角度

来看, 吸附的专化性取决于分子识别, 参与分子识别的物质

包括豆科植物凝集素( lectin) 、类黄酮和根瘤菌表面多糖, 并

将它们分别称为植物识别子( cognor) 与细菌识别子( cognon) 。

分子识别即植物识别子与细菌识别子间结构互补的特异结

合[ 1] 。

1 .1 .1 豆科植物凝集素。豆科植物的凝集素是其分泌的一

种糖蛋白, 它在吸附中有3 种功能: 作为媒介联结菌体和根

毛细胞; 对糖残基结合的特异性使吸附具有专化性; 与细菌

的cognon 结构互补、相互联结。1973 年 Hamblin 和 Kent 首次

报道了根瘤菌与凝集素相互作用 , 把菜豆根瘤菌的悬浮液加

入到菜豆凝集素中, 二者发生了凝集作用。根据根瘤菌在豆

科植物上形成根瘤的专一性 , 构成了“互接种族”关系[ 2] 。在

同一互接种族内的植物可以互相利用其根瘤菌结瘤, 于是他

们提出了假说: 与菜豆凝集素结合的根瘤菌到达菜豆的根 ,

在适当的位点感染植物。1975 年 Dazzo 和 Hubbell 发现了三

叶草根表面凝集素能够凝集具有感染能力的根瘤菌, 提出了

交联桥假说: 三叶草凝集素特异性地识别根瘤菌表面的抗

原, 形成交联桥, 从而形成正确的分子界面结构, 保证根瘤菌

特异性地吸附到三叶草根表面。1978 年 Dazzo 等报道了与根

瘤菌结合的三叶草凝集素存在于根毛尖端。1989 年 Diaz 报

道豌豆凝集素在根表面的位置存在于易受豌豆根瘤菌侵染

的正在分化生成毛细胞的根表皮细胞, 而豌豆根尖成熟的根

毛区表面不含凝集素 , 不受根瘤菌的侵染。转豌豆凝集素基

因的三叶草 , 在感染豌豆根瘤菌后结瘤, 且固氮作用还有所

提高, 说明引入豌豆凝集素基因可去除豌豆根瘤菌对宿主专

一性的屏障, 因凝集素基因的转化而扩大了豌豆根瘤菌的主
�
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主范围。1991 年Ekwards 等分别将豌豆凝集素基因转入马铃

薯、烟草中, 研究了凝集素在转基因植株中的细胞生物学定

位及其表达[ 2] 。

1 .1 .2 类黄酮。类黄酮属于植物次生物质, 不直接参与豆

科植物—根瘤菌分子识别反应。Peters 等( 1986) 首次证实了

从苜蓿中得到的毛地黄酮能专一地诱导苜蓿根瘤菌 nod 基

因的表达。Lerouge( 1990) 等在提纯 NodRm 因子时, 在根瘤菌

培养基中加入适量的毛地黄酮, 诱导 nod 基因的表达, 从而

刺激NodRm 因子的产生。TonVan Brussel 等认为 nod 基因的

诱导物是 nod 基因本身, 并发现豌豆根瘤菌胞外多糖能诱导

8 种新的诱导 nod 基因表达的类黄酮产生, 这种受根瘤菌诱

导而新合成的类黄酮又通过诱导 nod 基因的表达而控制根

瘤菌表面多糖的产生 , 这样识别信号不断放大。

1 .1 .3 根瘤菌表面多糖。根瘤菌表面具有与凝集素有特异

结合能力的多糖, 包括胞外多糖、荚膜多糖和脂多糖:EPS 是

根瘤菌分泌到细胞之外的多糖,CPS 存在于根瘤菌的荚膜

中,LPS 是细胞壁成分。根瘤菌的 cognon 依互作体系的不同

而不同 , 是3 种多糖中的1、2 或3 种 , 它们调节不同类型的吸

附, 并非同时参与作用。EPS 或 CPS 本身是一种可以与相应

植物凝集素特异结合的半抗原, 而LPS 作为cognon 时必须是

完全型的, 即含O- 抗原 ;O- 抗原中的糖组分有细菌种的特

异性, 使LPS 在作为 cognon 起作用时表现出专化性。Sander

等( 1978) 从豌豆根瘤菌和寄主共生的相互作用中, 证实了豌

豆根瘤菌荚膜多糖和胞外多糖的重要性, 他们指出豌豆根瘤

菌的突变株由于不能合成正常量的胞外多糖, 以致不能使豌

豆植物结瘤。

1 .2  豆科植物和根瘤菌的识别及结瘤过程  豆科植物—根

瘤菌相互识别属亲和性( 阴性) 识别系统[ 1] , 病菌需先吸附到

寄主根毛上, 由侵染线侵入寄主后诱发根瘤。选择吸附学说

认为, 根瘤菌对豆科寄主植物与非寄主植物根毛吸附的选择

性, 是致瘤专化性的重要原因 , 一种根瘤菌或其特定菌系( 菌

株) 只能特异性地侵染其来源寄主和少数其他寄主并诱发根

瘤。Kosuge T 将豆科植物—根瘤菌互作分为 9 个发展阶

段[ 3] : 根瘤菌在豆科植物根表增殖群集、根毛附着、根毛卷

曲、侵染线形成、根瘤启始与发育、根瘤菌释放、根瘤菌( 结

构) 分化、固氮、根瘤形成及功能稳定性。前面某个阶段的行

为缺失突变可使后面的反应不能继续, 这9 个阶段的发展包

括植物和根瘤菌多种基因的作用。豆科植物根部的四羟基

黄酮多环化合物和甲氧苯乙烯酮化合物是根瘤菌启动结瘤

基因的信号, 它与根瘤菌组成型表达基因 nodD 的产物共同
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低是叶片光合能力与环境条件日变化综合作用的结果。在

早晨叶肉细胞内糖和淀粉的“库”储量较少的情况下, 作为

“源”的叶绿体合成的光合产物既可运输出叶片, 又可在叶肉

细胞内暂时储存一部分 , 这使光合产物运输畅通, 光合作用

能正常进行且旺盛, 所以单叶的光合能力就比较高。到中午

光强大 , 温度高 , 湿度低, 蒸腾速率加快, 而气孔导度、叶肉细

胞内的 CO2 浓度下降, 致使 Pn 下降。Lakso 认为植物光合日

变化原因可能是在低水势、高水气压差( VPD) 和高温下气孔

关闭使 Pn 低下。而强烈的光照是引起环境空气温度、湿度

等变化的根本原因, 因此加强水分管理, 适时灌溉, 降低温

度, 增加空气湿度, 减少水分蒸腾, 是克服午休的基本方法。

加工番茄光合特性研究发现, 虽然光照、温度、湿度及

CO2 浓度等是加工番茄叶片光合比较重要的环境条件, 但对

光合作用日变化类型无影响。前人分析认为, 中午光合速率

下降可能既有气孔因素也有非气孔因素。如果气孔因素的

限制居主导地位, 那么在净光合速率和气孔导度下降的同

时, 叶肉细胞内的 CO2 浓度也应该下降。该试验结果与此结

论相符, 由此说明 , 在此试验条件下, 加工番茄的光合午休现

象主要是气孔限制为主。

总之, 植物的光合速率日变化受到多种因素的共同影

响, 在农业生产中 , 应因地制宜, 采用适当措施[ 10] , 如夏季中

午遮阳 , 改善光合效率, 减少光合“午睡”带来的影响[ 11] 。
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作用 , 诱导其他基因的表达, 产生信号分子 Nod 因子, 然后

激活植物共生基因的转录, 开始形成根瘤, 根瘤形成后分泌

的根瘤素又促使根瘤发育。研究证明植物中的 RH-42 和

RH-44 蛋白可使根毛细胞得到增强 , 因此 , 推测这2 种蛋白

可能与根毛的变形与弯曲有关, 但它们的基因需要 nod 基

因产物的诱导才能表达。

2  豆科植物—根瘤菌共生多样性与生态环境的关系

根瘤菌研究初期, 认为豆科植物与根瘤菌之间存在“宿

主专一性”、“互接种族”关系。“宿主专一性”曾被作为分类

的主要依据, 但近20 多年来的研究否定了这种观点 , 在实

验室及自然界均发现大量根瘤菌越过“互接种族”界限结瘤

的现象。而分子生物学研究也发现根瘤菌与豆科植物的共

生关系是相当复杂的[ 4] 。目前认为生态环境对豆科植物—

根瘤菌共生体有重要的影响。作为宿主的豆科植物本身要

适应环境压力, 而与其结瘤的根瘤菌则面临共生宿主和环

境的双重选择, 结果只能是适应当地环境的菌株被保留下

来, 并造成可供豆科植物选择的共生伙伴的种类受局限。

同一种植物在不同生态条件下与不同种的根瘤菌结瘤

固氮是一个较为普遍的现象 , 而且根瘤菌与豆科植物的共

生关系因区域地理环境的差异而具多样性。同一种豆科植

物在差异大的生态环境中其共生体为不同的根瘤菌属、种,

国内外的研究结果表明 , 大豆可以与属于慢生根瘤菌属、中

华根瘤菌属和中慢生根瘤菌属的7 种细菌结瘤固氮。比较

这些种的地理分布 , 可以发现, 中国东北地区的大豆主要与

Bradyrhizobiu mjaponicum 及 B .1i aoni ngense 共生固氮 ; 华北地

区的大豆与 Bradyrhizobi umjaponicum、B . elkanii 或Si nor hizobi-

u m fredii 形成共生体; 新疆地区的大豆主要与 S . xi nji angense

和 Mesorhizobi u mti anshanense 结瘤。根瘤菌的共生专一性取

决于其共生基因。依据种、属的不同, 共生基因或定位于质

粒上 , 或在染色体上, 且可以在菌株间或种间转移。由于共

生基因的差异 , 有的根瘤菌具有非常广泛的宿主范围 , 如来

自非洲几内亚的1 个未作分类鉴定的菌株 NGR234 , 可与

112 个属的豆科植物及非豆科植物———榆科( Ul maceae) 中

的 Parasponi a andersonii 结瘤固氮。同样的情况也发现于弗

雷德中华根瘤菌的一些菌株中[ 5] 。

而在同一生态地区很多不同属种豆科植物的共生菌却

属于同一种根瘤菌。在海南岛山蚂蝗( Desmodiumspp .) 、猪

屎豆( Crotalaria spp .) 等7 属18 种豆科植物共生的慢生根瘤

菌均属于 Bradyrhizobi umj aponi cum 一个种; 而来自同一区域

的蝴蝶豆( Centrose ma spp .) 、野百合( Crotalaria juncea) 等9 属

12 种豆科植物上分离的快生根瘤菌均为 Rhizobi um hai na-

nense 。

共生固氮的研究自1886 年 H Hellriegel 和 H Wilfarth 开

始, 已从经典的生态学、生理学和遗传学研究进入了分子生

物学领域, 这些研究对提高豆科植物共生固氮作用和非豆

科植物固氮奠定了科学基础。豆科植物根瘤的形成是植物

宿主和根瘤菌对抗与协调的统一 , 此过程不但受到豆科宿

主和根瘤菌双方基因的调节和控制 , 还与其生态环境的影

响密不可分。
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