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生物与非生物因素对共生固氮的影响
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摘要!豆科植物根系分泌物"结瘤因子"根瘤菌与其他具有竞争性的土壤微生物等生物因子!以及土壤水分"

酸碱性和矿质营养等非生物因子均是影响根瘤菌
(

豆科植物共生固氮体系结构和功能的重要因素!其中生

物因素的影响更为复杂和深远!在共生体的构建中起主导作用!深入地研究这些因素对根瘤菌
(

豆科植物

侵染结瘤能力和固氮效率的影响!对促进环境保护和农业可持续发展具有极其重要的意义#从生物与非生

物因素两方面着手!主要介绍了宿主植物"根瘤菌及环境因子对根瘤菌
(

豆科植物共生固氮的影响!并浅析

了目前国内外在该方面研究中存在的一些主要问题及发展趋势#
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生物固氮是自然界仅次于光合作用的复杂

生化反应系统"也是植物与微生物相互作用的典

型"由于其零投入%零污染的强大固氮功能而备受

关注"经过一百多年的研究"已在根瘤菌的形态%

生理%分类%接种剂的研制及其与宿主植物的关系

等方面获得很大的成就&根瘤菌
(

豆科植物共生

固氮是最为重要的生物固氮途径"也是目前生物

固氮研究的焦点之一"在提高土壤肥力%降低生产

成本%减少水土污染%增加物种多样性%增强生态

系统的稳定性和恢复力%提高生态系统服务功能

等方面发挥着极其重要的作用'
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&根瘤菌与豆科

植物的相互作用是一个由双方有关基因共同参

与%相互识别%协同作用并随环境条件和细胞内的

生理状态变化而自主调节的复杂过程'
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&研究

此过程中各种生物和非生物因素共同产生的影

响"对揭示根瘤菌与宿主植物相互作用机理"筛选

固氮效率高%抗逆性强的菌株和扩大宿主范围具

有重要的意义&
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生物因素对共生固氮的影响

生物因素是指影响根瘤菌
(

豆科植物共生固

氮体系生长%发育%形态和分布的动物%植物%微生

物等因子"主要包括宿主植物根系分泌物%根瘤菌

产生的信号识别物质结瘤因子%接种菌与土著菌

的结瘤竞争等"这些因子对构建共生体系所产生

的作用与影响各不相同&宿主植物根系分泌的信

使物质类黄酮能刺激根瘤菌释放结瘤因子进行相

互识别"是根瘤菌能否入侵其根部定殖的关键"其

他可溶性根际分泌物可为根瘤菌提供丰富的有效

性碳源'

%

(

"是促进土壤中根瘤菌存活繁殖的重要

因素"在复杂的土壤环境中"接种菌还要有强大的

竞争能力"才能保证共生体系发挥高效的固氮功

能&
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宿主植物根际分泌物
!

根际分泌物是植

物根系产生并释放到土壤中的各种化学物质"主

要包括糖类%蛋白质%氨基酸%维生素以及有机酸%

酚类等化合物'
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"其中很多低分子量的化合物可

作为化感物质影响植物根际土壤中微生物群落的

分布与组成'
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%土壤酶活性'

-

(及土壤养分的含

量"参与植物与其他有机体之间的信息传递'
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对根瘤菌
(

豆科植物共生固氮产生不同程度的影

响&黄酮类物质是宿主植物分泌的一类多酚类化

合物"是植物主要的次生代谢产物"包括黄酮!
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$等&在根瘤菌侵

染豆科植物的过程中类黄酮作为一种信号分子"

能诱使豆科植物结瘤基因
54;

的表达'
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$种子与

根系分泌物中分离出黄酮类物质"并证明了它们

具有诱导根瘤菌结瘤的作用&虽然黄酮类物质能

诱导根瘤菌的结瘤"但不同种类的豆科作物分泌

的黄酮类物质诱导效应差异很大"其结构成分的

细微差异可能改变其作用性质"甚至产生相反的

结果"从而抑制侵染和结瘤'
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(认为苜

蓿种子与根系分泌物中同时含有对根瘤表达起抑

制或促进作用的物质"在高细胞密度条件下"当黄

酮类物质存在时"大豆慢生根瘤菌的
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基因的表达'
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&自然环境中不同豆科植

物分泌的黄酮类化合物的组成和含量各不同"并

随植物生理代谢状态的变化而变化"而根瘤菌会

对此种变化产生明显不同的反应&根际分泌物通

过酸化%螯合%离子交换或还原等途径将难溶性物

质转化为可被植物吸收利用的有效养分"以提高

根际土壤养分的有效性"进而促进植物的生长发

育以利于根瘤菌的侵染和固氮酶活性的提高'
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结瘤因子
!

在豆科植物根系分泌物类黄酮

物质的诱导下"根瘤菌在自生状态下产生胞外寡

糖胺类物质---结瘤因子!脂壳寡糖"
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$由结瘤基因合成并运

输"它的结构直接决定着根瘤菌对宿主植物的特

异性"在结瘤起始阶段发挥着十分重要的作用"并

被认为是一种新型的植物生长调节物"具有广泛

的生物活性&可诱导豆科植物增加根系分泌类黄

酮的种类和浓度"使根毛变形%弯曲"抑制根的伸

长"形成粗短根"诱导前侵入线的形成"促进根部

内皮层细胞的分裂"形成根瘤原基"诱导中柱鞘中

早期结瘤素基因的表达"如
D54;.
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等&最近的研究证明结瘤因子大分子骨

架上的不同侧链基团是决定细菌与宿主植物间相

互识别的关键因素"根瘤菌细胞中一系列结瘤基

因编码能够合成结瘤因子的各种酶类"进而确定

结瘤信号分子的特定结构"结瘤因子的生物学功

能涉 及 到 根 瘤 菌 结 瘤 早 期 的 各 个 方 面'
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(证明共生固氮中复杂的结瘤过程可

由结瘤因子独立完成而无需根瘤菌参与&它除了

对完整的植株有活性外"对体外培养物也有一定

的生物活性&纯化的苜蓿根瘤菌结瘤因子在极低

浓度就可使苜蓿出现根毛变形试验"用
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苜蓿结瘤因子处理苜蓿愈伤组织能

促进与细胞周期有关基因的表达"参与细胞周期

的调控"诱导细胞分裂"诱使寄主植物发生根毛变

形'
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(研究发现"结瘤因子只需与

根毛接触
%:

左右即能诱导根毛变形&结瘤因子

的发现和分子结构的阐明是近年来生物固氮领域

的重要进展之一&对根瘤菌结瘤因子的研究显然

可以促进根际促生细菌%水杨酸和结瘤信号分子

之间的可能关系以及细菌与植物的相互作用机

理"进而为农业生产带来直接利益&
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竞争结瘤
!

根瘤菌接种剂施入土壤后"进

入根瘤菌
(

土壤
(

豆科植物根系构成了复杂的生

态环境"土壤中本身还存在大量种类和数量不同

的土著根瘤菌"它们能有效地利用有限的碳源"在

竞争结瘤中处于优势地位"干扰和降低接种菌的

结瘤率"导致接种剂增产效果不明显'
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&在含有

土著菌的土壤上"生产中通过加大接种菌量和针

对土著菌种类"筛选竞争结瘤能力强的接种菌以

加强接种菌的竞争结瘤能力'
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&一般认为要使

接种菌的占瘤率达到
.&U

"接种菌在每粒种子表

面的数量至少是土著菌的
!&&&
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&通过增加

接种菌的接种数量来提高占瘤率虽有一定效果"

但作用有限'
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&实际上"接种量高于土壤载菌量

时"接种菌株数量不但不上升"相反一部分菌体会

死亡"在低于土壤载菌量时菌数虽会上升"但数量

不会超过土壤能承受的载菌量'
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&另外"针对特

定的土壤环境和宿主植物筛选出具有较强抗饥

饿%抗贫营养能力的根瘤菌和抵抗土壤中不利环

境条件!如极端土壤酸碱性%高盐%干旱和极端低

温等$的根瘤菌也是生产上常用的措施&土壤的

肥沃程度与根瘤菌的竞争结瘤能力没有正相关

性"水肥条件好的土壤接种根瘤菌后不一定有较

好的效果"相反"较贫脊的土壤接种根瘤菌后往往

表现良好的接种效果&竞争结瘤能力强的根瘤菌

不一定固氮效率就高"它们之间可能没有必然联

系&某些不结瘤的微生物占据结瘤位点"阻碍根

瘤菌在豆科植物上形成根瘤"这些异类微生物可

能通过抑制根瘤菌而直接影响结瘤&土壤中还有

一些微生物类群能分解有机物"提高土壤中的碳
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氮比"从而改变各菌株的竞争结瘤能力'
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除上述因素外"影响共生体系结瘤固氮的生

物因素还很多"如寄主植物和根瘤菌自身的抗逆

性%土壤原生动物的捕食作用%土壤酶活性%寄主

植物病虫害以及土壤的异类微生物等'
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&例如

病虫害对宿主植物产生巨大的伤害"使其正常生

长受损从而影响固氮体系效能的发挥"而菌根真

菌'

'&

(

%生长素'

'!

(对根瘤菌的结瘤数和固氮酶活性

有显著的促进作用&这些生物因素相互依存%相

互限制"对根瘤菌
(

豆科植物共生固氮产生极其

重要的影响&

"
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非生物因素对共生固氮的影响

根瘤菌接种剂进入土壤后"不仅要受许多生

物因素的影响"环境因子即各种非生物因素的影

响也是限制其在农业生产中充分发挥作用的重要

原因之一&这些因素主要包括*土壤水分%类型%

S
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值和矿质营养等"这些因子对植物分布和固

氮效率产生强烈影响"使得固氮速率在时间和空

间上差异很大'
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"其中水分胁迫会导致豆科植

物根瘤减少和固氮效率低下&除氮磷钾外"土壤

中的微量元素对固氮的影响也很明显&不适的温

度会对豆科植物的结瘤固氮产生抑制效应"而良

好的土壤质地和酸碱度会促进结瘤固氮的高效发

挥&
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土壤水分
!

水分是土壤中生物能否正常生

长的主要限制因子之一"适量的土壤水分能促进

生物体对土壤养分的吸收"增强其代谢速率"同样

会对根瘤菌和豆科植物共生固氮体系产生很大的

影响"在适宜的土壤水分环境中生长的豆科植物

根瘤数显著高于水分过高或过低的土壤环境'
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土壤干旱缺水不仅影响植物根毛的生长%减少根

瘤菌的侵染机会'

'.
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"而且限制根瘤菌的繁殖"对

结瘤状况如大小%多少%形态%生理特征造成不利

影响"同时"也会对根瘤菌细胞内的渗透调节物质

产生影响"从而造成吸水困难"并随土壤干旱程度

增加而加剧"究其原因可能是干旱环境抑制了根

瘤菌固氮酶活性"对根瘤的呼吸活性%

*><

的产

生以及相关的一些酶活性如蔗糖合成酶!
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$等产生了强烈的抑制作用"使根瘤的数

量和品质显著下降"固氮体系的固氮效率严重受

损&浸水对豆科植物生长的影响比较复杂"主要

原因是环境中土壤氧气偏少形成厌氧环境%土温

降低%养分流失或有效性改变"因此使作物根部呼

吸困难"导致水肥吸收受阻&土壤中的好气性细

菌"例如氨化细菌%硝化细菌和硫细菌等的正常活

动受阻"影响矿质营养的供应&另一方面兼氧性

细菌"如丁酸细菌等特别活跃"增大土壤溶液的酸

度"影响植物对矿质元素的吸收"同时还产生有毒

的还原性产物"如硫化氢和氨等直接毒害根部"会

导致植株营养缺乏"无法保证向根部输送足量的

养分"从而使固氮效率受到抑制&

"#"

土壤类型与矿质营养
!

土壤类型不同"

其肥沃程度和有机质含量等理化特性就不同&不

同土壤类型中根瘤菌的入侵繁殖%竞争结瘤和固

氮能力不同"土壤中原有土著根瘤菌的分布数量

也存在一定差异&在质地较轻的土壤中根瘤菌运

动距离比较重的土壤中大"在根部的侵染结瘤水

平也较高"土壤粘重通气性差对根瘤菌的存活和

宿主的生长都不利&研究表明"从一种特定的土

壤中分离获得的菌株往往无法在不同类型土壤中

成功存活'
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&土壤矿质营养元素也是影响根瘤

菌
(

豆科植物共生固氮的重要因素之一"土壤中

矿质营养元素存在的形态%含量和配比的不同均

会影响到植株的生长%耐性%根瘤数%瘤干质量以

及固氮酶活性等&土壤中氮素对共生体系的固氮

效率影响较大'
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"高浓度的氮素对固氮抑制作用

很明显"其抑制程度同施用时间和施肥量呈正相

关"但是低浓度氮能促进植物生长和提高单株植

物结瘤数'

'/

(

&植物结瘤和保持固氮酶活性要比

正常生长需要更多的磷"因此高浓度的有效磷对

根瘤菌在豆科植物根际的存活%繁殖%入侵结瘤以

及对根瘤菌的固氮活性都有促进作用'
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&钾是

维持植物正常生长所必需的元素"对于豆科植物

的结瘤和保持固氮酶活性也有重要作用"它参与

调节寄主细胞膜渗透等一系列同化过程"能促进

植物生长"提高光合效率"保证植物的结瘤和固氮

酶活性'
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(

&另外"一些微量元素的施用对共生固

氮也有一定影响&如钼元素是植物生长发育必需

的微量元素"也是根瘤中固氮酶的重要组分&钴

元素是土壤生态系统的重要组成部分"在有机质

,,
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分解%养分循环和植物养分利用过程中发挥着关

键作用&

"##

土壤
S

L

值
!

土壤
S

L

值会影响根瘤菌的

生长%繁殖%生存和分布"从而影响侵染宿主产生

根瘤的数量以及根瘤的固氮效率'

%"

(

&一般情况

下"共生体系结瘤固氮的最适
S

L

值为
,#/

#

$#"

"偏酸或偏碱的环境条件"对根瘤菌的生长和

结瘤均有明显的抑制作用'

%'

(

&一般而言是在中

性偏碱范围!

S

L

值
$

#

/

$根瘤菌表现较好'

%%

(

"在

酸性土壤中根瘤菌很难存活"但不同宿主植物%不

同环境来源的根瘤菌对土壤
S

L

值的敏感程度不

同"即使同一种类的不同菌株"耐酸能力也存在差

异&研究表明"个别菌株在
S

L

值
%#,

时也能正

常结瘤'

%.

(

&

GM49VO611

等'

%,

(研究发现土壤
S

L

值

与根瘤菌数量之间存在极显著相关性"当
S

L

值

$#&

以上时"每克土壤中的根瘤菌平均数为

/#-W!&

%个"而
S

L

值低于
,#&

时只有
'$

个&不

同土壤
S

L

值下"根瘤菌的耐酸碱能力不同"中性

土壤中的根瘤菌比酸性和碱性土壤中的更能耐受

S

L

值的变化'

%$

(

&原因可能是其产酸或产碱的生

理特性所决定的"并在一定程度上受到菌株来源%

各菌株之间以及菌株与宿主间的相互作用影响&

根瘤菌对过酸和过碱土壤耐受能力的大小与其自

身生存的土壤环境有很大的关系&因此"选育耐

酸和耐碱性能力强的根瘤菌是在这些逆境土壤中

接种成功的关键&

影响根瘤菌
(

豆科植物共生固氮体系的非生

物因素很多"还包括土壤温度%土壤中的
?2

"X浓

度%土壤重金属含量%环境
?T

"

浓度等"其中温度

的高低会对共生体系的发育和功能产生影响&过

低的温度会导致豆科植物结瘤%固氮能力下降和

生物量减少#过高的温度会使侧根和根毛减少"影

响感染和结瘤"同时还会使根瘤很快退化"导致固

氮周期缩短&

?2

"X在根瘤菌对
L

X的胁迫反应中

起着十分重要的作用"低
S

L

值条件下可促进根

瘤菌的生长与存活&土壤中高浓度的重金属能引

起根瘤菌和豆科植物共生固氮质粒丢失"同时会

影响到植物根系发育和营养元素的吸收&

?T

"

浓度的升高有利于固氮效率的增强"促进宿主植

物的生长"但固氮植物对
?T

"

浓度升高的有利响

应要着眼于较长的时间尺度上'

%/+%-

(

&

#

!

研究与展望

综上所述"根瘤菌
(

豆科植物共生固氮体系

能否发挥强大高效的固氮作用受多种因素的影

响"与根瘤菌%宿主植物%土壤环境等因素有关"通

过研究这些因素对共生体系的影响来揭示固氮规

律以提高固氮效率是一项很复杂的系统工程&近

年来"随着对分子%细胞%个体和生态等多层次研

究的不断深入"我国已在根瘤菌与宿主植物的信

息识别%固氮酶活性%竞争结瘤%水分%矿质元素和

温度等方面取得了显著的成绩"其中在固氮酶结

构与催化功能%碳氮偶联的分子机理等研究方面

处于国际领先水平&但同时还存在着很多问题"

如根瘤菌对碳源的利用"根瘤菌与真菌的关系"光

合作用与固氮作用之间的关系"浸水对固氮影响

的机理以及结瘤因子感知与
?2

"X峰之间存在时

间滞后的问题尚未被明确的揭示"对共生固氮的

生态学机制研究尤为匮乏'

.&+.!

(

&

氮素营养对农业生产的决定性作用众所周

知"在我国农业生态系统中氮素限制普遍存在"但

同时氮肥浪费造成的污染却在不断加剧"因此共

生固氮在提供氮素%减少污染及受损生态系统功

能恢复中的作用将会更加引人注目"今后的理论

研究应集中在以下方面*

!

$共生固氮植物对生态

系统中植被格局%地上和地下生态过程的作用"影

响共生固氮速率的因素极其生态学机制#

"

$对豆

科植物及其根瘤菌的遗传结构改造"提高豆科植

物共生固氮体系的抗逆能力"选育和培育高效%抗

逆性和适应性强的共生体系#

'

$豆科植物细胞中

特异的结瘤信号传导通路嫁接到其他非豆科植物

根瘤菌生长信号通路上"在非豆科植物特别是主

要农作物中构建共生固氮体系"打破根瘤菌的宿

主专一性"以实现农业的可持续发展&
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月国际市场主要饲料与畜产品价格分析

北美大豆和豆饼价格分别较
%

月下跌
"#,U

和
"#.U

&中国从美国进口玉米
'$

万
N

"为
%

年来

首次"美国玉米价格较
%

月上涨
'#%U

&

国际畜产品价格继续上涨&瘦肉猪价格较
%

月上涨
'#/U

#受需求强劲拉动"欧盟成员国猪肉

价格上涨
.#'U

#牛奶价格较
%

月上涨
!!#.U
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表
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月国际市场主要饲料与畜产品平均价格

饲料 价格 畜产品
!!

价格

玉米
!%'#$&@BR

)

N

瘦肉猪
!#/$@BR

)

V

P

大豆
'%/#"&@BR

)

N

育肥牛
"#%%@BR

)

V

P

大麦
!%$#-.*@R

)

N

猪肉"

!#/&@BR

)

V

P

春小麦
"$/#!-*@R

)

N

鸡肉 ""

!#%&@BR

)

V

P

高粱
!!$#/&@BR

)

N

牛肉""

'#.&@BR

)

V

P

豆粕
'&%#$"@BR

)

N

羊肉 """

!#$'@BR

)

V

P

菜籽
'/&#&-?*R

)

N

羊羔肉 """

'#'!@BR

)

V

P

豆饼
"/'#,$@BR

)

N

牛奶
&#'&@BR

)

V

P

棉籽饼
"!.#,'@BR

)

N

苜蓿粉
"!&#.,@BR

)

N

!

注*

"

表示欧盟"

""

表示美国"

"""

表示新西兰#

.

月参考汇率为
!?E]

!人民币$

e&#!%,@BR

!美元$

e

&#!$/*@R

!澳元$
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!加元$
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