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专论与综述 

根瘤菌共生固氮能力的进化模式 

焦健  田长富* 
农业生物技术国家重点实验室 农业部土壤微生物重点实验室 中国农业大学根瘤菌研究中心 中国农业

大学生物学院  北京  100193 

摘  要：根瘤菌-豆科植物共生固氮体系对农业的可持续性发展至关重要，也是研究原核与真核生物

互利共生的模式体系之一。长期以来，根瘤菌共生固氮相关研究主要集中在结瘤因子与固氮酶合成及

调控等少数关键基因，但仅获得这些关键基因却不能保证细菌获得结瘤固氮能力。随着比较和功能基

因组学的快速发展和应用，越来越多的研究发现根瘤菌使用了很多系统发育分支特异的遗传机制与豆

科植物建立有效的共生关系，进一步揭示了双方互利共生的复杂性。本综述总结了近年来比较基因组

学、遗传学以及实验进化等方面的相关研究进展，在此基础上讨论根瘤菌共生固氮能力的进化模式。 
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Evolution of rhizobial nodulation and nitrogen fixation 
JIAO Jian  TIAN Chang-Fu* 

State Key Laboratory of Agrobiotechnology, Key Laboratory of Soil Microbiology, Ministry of Agriculture, Rhizobium 
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Abstract: Symbiosis between rhizobia and legumes is not only very important for the sustainable agriculture 
but also known as one of the model systems to study the mutualism between prokaryotes and eukaryotes. For 
a long time, studies on symbiotic nitrogen fixation of rhizobia have mainly focused on the role of key 
symbiosis genes involved in biosynthesis and regulation of Nod factors and nitrogenase. However, receiving 
these key genes does not guarantee rhizobia an effective symbiosis with legumes. Along with the rapid 
development and application of comparative and functional genomics, accumulated evidences indicate that 
rhizobia have recruited many lineage-specific dispensable genes to establish effective symbiosis with 
legumes, further revealing the complexity of mutualistic symbiosis. Here we review the cumulative evidence 
from recent genomics, genetics and experimental evolution studies to discuss the evolution of this complex 
symbiotic trait. 
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生物固氮是原核微生物在固氮酶催化作用下

将氮气还原为氨的过程。与工业固氮相比，生物

固氮在常温常压下进行，消耗生物能 ATP，被认为

是绿色的固氮方式。如何利用好生物固氮，减少

农业生产中化学氮肥的使用是世界性的研究热点

和难点。农业上根瘤菌-豆科植物共生固氮体系每

年固定的纯氮约为 4 000 万 t，约占农业体系生物固

氮总量的 65%[1]，是自然界效率最高的固氮体系，

最具开发利用价值。美国、巴西、阿根廷、澳大

利亚等国家种植豆科作物或牧草，通过接种根瘤

菌剂已经实现了化学氮肥用量的大幅降低，甚至基

本不使用化学氮肥[2]。但在我国，目前根瘤菌剂的

应用仍面临诸多困难：首先，长期过量使用化学氮

肥导致了抑制根瘤菌结瘤固氮的“氮阻遏”现象；另

外，我国幅员辽阔且生态环境多样，在不同地区的豆

科作物生产中农民会使用不同的商业栽培品种或农

家品种；中国农业大学根瘤菌研究中心 40 年来的系

统研究表明，与同一豆科植物共生的根瘤菌在不同

生态环境下存在不同的优势菌种，而且大豆、花

生、苜蓿、蚕豆等豆科植物的不同品种与根瘤菌菌

株间存在显著的共生匹配差异[2-5]。这种共生特异性

现象以及根瘤菌在不同土壤条件下的竞争存活能力

差异是限制特定根瘤菌剂推广应用的重要瓶颈问

题。要解决这些问题，就需要对根瘤菌-豆科植物共

生固氮体系有更加全面和深入的认识。 

根瘤菌是能够与豆科植物结瘤固氮的一类细

菌的总称。在大多数时期，根瘤菌在土壤中营腐

生生活。在条件适宜的情况下，根瘤菌与豆科植物

展开分子“对话”，诱导植物形成特异化器官“根

瘤”(在某些豆科植物上形成“茎瘤”)，并在被侵染的

植物细胞中大量增殖分化形成具有固氮能力的类菌

体。类菌体被来自植物的所谓“共生体膜”所包被，

共同组成共生体。固氮过程中，植物根瘤细胞通过

豆血红蛋白对氧气浓度进行了精密调控，既保证了

类菌体细胞的基本生命活动，又避免了氧气对固氮

酶功能的破坏[6]。类菌体利用植物供给的碳源所产

生的能量，将 N2 还原为 NH3，后者在跨越共生体膜

时变为植物可以直接利用的 NH4
+。当根瘤衰老时，

其中定殖的大量根瘤菌细胞被释放到土壤中，在苜

蓿、蚕豆、豌豆、花生等豆科植物根瘤中，成熟的

类菌体基因组发生多倍化现象且不具备再繁殖的能

力；而大豆、豇豆、扁豆、百脉根等豆科植物根

瘤内部的类菌体没有发生上述终端分化，可以在

根瘤破碎后生长繁殖；但所有豆科植物根瘤中都存

在没有发生分化的内生根瘤菌细胞，它们可以随着

根瘤的破碎而被释放出来并在土壤中生活[7-8]。 

20 世纪末的 20 年间，欧洲和美国的多个实验

室用大量实验证明：绝大部分根瘤菌依赖关键的

结瘤(nod)和固氮(nif)基因来完成与豆科植物的共生

固氮过程，实现互利共生。但随着 21 世纪根瘤菌-

豆科植物共生体系多样性和互作机制研究的进一

步展开，人们不仅发现了一些不依赖 nod 基因的

根瘤菌-豆科植物共生体系[9-11]，还初步证实根瘤

菌结瘤固氮效率的优化机制具有明显的菌种依赖

性 [12-15]。但是复杂多样的机制背后存在怎样的进

化规律呢？本文将通过总结近年来国际上的代表

性研究成果，对这一问题进行探讨。 

1  关键共生基因的水平转移与根瘤菌的多
点起源 

目前已经命名的根瘤菌归属于 α-和 β-变形杆

菌纲 18 个属的 200 多个种，且新种属的数目还在

随着多样性研究的深入持续增加[16]。与许多在特

定生态位定殖的细菌不同，根瘤菌在系统发育树

中的分布是分散的，并非严格集中在一个专门的

系统分类单元。这种分散性不仅体现在纲、目等

较高的分类水平上，甚至同一个属或种也可以同

时包含根瘤菌和非根瘤菌。比如，甲基杆菌属

(Methylobacterium)中除 M. nodulans 外其他几个已

知种不是根瘤菌[17]，贪铜菌属(Cupriavidus)同时包含

根瘤菌 C. taiwanensis 和不具有结瘤固氮能力的其他

物种[18]。由于目前大部分根瘤菌都分离自根瘤，一

个根瘤往往只被一个根瘤菌克隆所侵染[19-21]，因此

自然界土壤中肯定还存在很多尚未被发现的根瘤菌

物种。在基于种水平的 rpoB 高通量测序研究中，我

们最近发现田间大豆、蚕豆和苜蓿根际土壤中存在很
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多已知根瘤菌属(Bradyrhizobium、Mesorhizobium、

Rhizobium、Sinorhizobium 等)的未知物种[3-4,22]，而

关键结瘤固氮基因 nod/nif 是能够在同属甚至不同属

的不同菌种间水平转移的[23-25]。所以，共生基因的

水平转移是根瘤菌物种多样性形成的最重要原因。 

在根瘤菌中，负责固氮酶复合体合成、加工

与装配的 nif 基因以及负责结瘤因子合成与分泌的

nod 基因一般聚成几簇，集中分布在共生岛或共生

质粒上[26-29]。与整体基因组相比，共生质粒和共

生岛一般(G+C)mol%含量相对较低，并且含有大

量插入序列元件，共生岛附近常常存在 tRNA 基

因，这些特征表明共生基因易于发生水平基因转

移；另外也有充分的实验证明这种转移是可以在

自然界发生的[23,25,28]。nod和 nif基因在基因组上的

靠近对于它们的功能并不是必需的，这种“巧合”说

明它们可能经历了近期的共转移[13]。 

固氮的起源远早于结瘤，nif 基因的分布也更

加广泛，已经在细菌和古菌的 14 个门中发现了保守

的 nifHDK和 nifENB[30]。系统发育分析表明，nifDK
与 16S rRNA 基因的进化历史主要在较高分类水平

(门)较为一致，在较低分类水平上具有不同进化特

征的 nif 基因则反映了这些基因独立的水平转移或

重组历史[31]。根瘤菌中通过水平基因转移而来的外

源 nif 基因有时可能被基因组原有的 nif 基因所替

换，因为有研究表明根瘤菌的nif基因往往与同属非

根瘤菌的 nif基因具有较近的亲缘关系[32-34]。 

nod 基因最早在何种根瘤菌中起源已经很难追

溯。基于序列系统发育分析，推测参与结瘤因子

骨架合成的 nodABC 以及负责结瘤因子硫化修饰的

nodH 起源于放线菌 [35-37]，参与结瘤因子分泌的

nodIJ 起源于 β-变形菌纲[38]，参与结瘤因子岩藻糖

化和乙酰化修饰的 nodZ 和 nolL 由 Bradyrhizobium
扩散到 α-变形菌纲的其他属细菌中[39]。系统发育

分析表明，nod 基因在根瘤菌之间发生水平转移的

频次总体上与菌株的亲缘距离成反比：α-和 β-变形

杆菌纲间极罕见，属间较常见于与同一宿主结瘤

的根瘤菌(例如与鹰嘴豆共生的不同属根瘤菌)，属

内菌株间的水平转移则十分频繁(例如与大豆共生

的不同 Sinorhizobium菌种)[13,40-41]。这种频繁的 nod
基因水平转移现象可能是因为宿主植物的选择压

力较强，在根瘤菌与其宿主长期共生互作的过程

中，逐渐形成了一些典型的与宿主相关的生物型

(Biovar)或共生型(Symbiovar)[40]。需要注意的是，

并不是所有与同一宿主共生的根瘤菌都具有相同的

nod 基因型，例如与大豆共生的 Bradyrhizobium 和

Sinorhizobium具有明显不同的nod基因进化历史，只

有极少的属间出现 nod 基因转移现象[24,41-42]；苦参则

是目前发现的共生混杂性最高的宿主之一，可以和具

有不同结瘤因子结构的多个属种的根瘤菌共生[43-44]。 

如前所述，根瘤菌在分类水平上具有巨大的多

样性，而近年来快速发展的基因组学为研究这种多样

性的形成原因提供了新的契机。目前已有大量根瘤

菌完成基因组测序，其中仅在 NCBI 中提交基因组

全图的根瘤菌就已达 120 株以上。通过比较分析 α-

和 β-变形杆菌纲根瘤菌的基因组，发现没有根瘤菌

共有且特有的基因；除了部分 nod/nif 基因相对保守

外，其他共享的基因数目不足根瘤菌平均编码基因

的 10%，而且与物种树进化历史一致的核心基因

数目不到核心基因组的 15%[18,45]。另一方面，对根

瘤菌和豆科植物谷氨酰胺合成酶(GS)编码基因的序

列分析表明，已知的各根瘤菌属在豆科植物出现之

前已经分化[46]。所以，目前普遍接受根瘤菌的多点

起源假说：不同分类地位的非根瘤菌曾多次、独立地

以获得共生基因作为新起点进化为根瘤菌[12]。 

2  其他功能基因参与根表定殖、侵染以及胞
内共生 

尽管根瘤菌的物种多样性极高，通过水平基

因转移获得关键共生基因(nod/nif)并不能保证细菌

具备有效的共生能力。例如，通过实验进化的方

式获得共生基因后的非根瘤菌可以诱导相应豆

科植物形成瘤状突起甚至正常形态且被侵染的

根瘤，但是这些进化菌株仍不具备共生固氮能

力 [47-48]，这与受体菌为根瘤菌的研究结果形成

了鲜明对比[23,25]。有关其他功能基因参与共生固

氮的遗传学证据已有大量的积累，如图 1 所示：在 
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图 1  与豆科植物共生过程中根瘤菌的相关代谢及调控途径 
Figure 1  Rhizobial metabolism and regulation pathways involved in the establishment of symbiosis with legumes 
注：A：共生基因 nod/nif 负责的结瘤因子和固氮酶合成途径用红色标记，其他功能基因负责的共生早期识别侵染(B1−B3)相关途径

和共生固氮(B4)相关途径分别用紫色和绿色标记. 其中许多途径仅在某些特定根瘤菌-豆科植物共生体系中是必需的. 根瘤菌如何分

泌血红素以及这种分泌对共生固氮的必要性尚未明确[58]. 许多根瘤菌缺失 nifV基因，必须依靠植物提供高柠檬酸，但相关转运体系

还未被鉴定[59]. B：典型的依赖于根毛侵染的结瘤过程：(1) 吸附识别；(2) 根毛卷曲形成侵染线，皮层去分化形成根瘤原基；(3) 侵

染线延伸将根瘤菌释放到根瘤原基细胞；(4) 根瘤发育成熟，根瘤菌分化为具有固氮能力的类菌体. 与定型瘤(B4 左)相比，不定型

瘤(B4 右)因在形成和发育过程中具有持续的分生组织导致根瘤内有明显分区(B3−B4).  
Note: A: Nod factor synthesis and nitrogenase complex assembly mediated by key symbiosis genes nod and nif are labeled in red, while 
other pathways during recognition-infection at early stages (B1−B3) and symbiotic nitrogen fixation stage (B4) are labeled in purple and 
green, respectively. Many of these pathways are found to be necessary only for symbiosis between certain rhizobium-legume partners. How 
rhizobia secrete heme to and whether this secretion is necessary for effective symbiotic nitrogen fixation remain unclear[58]. It is necessary for 
many rhizobia to obtain homocitrate from host plants due to the absence of nifV gene in their genomes, however the transporter responsible 
for the uptake of this compound has not been identified[59]. B: Typical nodulation processes initiated by root hair infection: (1) attachment 
and recognition; (2) root hair curling, infection thread formation and cortex cell dedifferentiation into nodule primordia; (3) infection thread 
elongation and release of rhizobia into cells of nodule primordia; (4) nodule maturation along with rhizobial differentiation into 
nitrogen-fixing bacteroids. In contrast to the determinate nodules (left in B4), indeterminate nodules (right in B4) have distinct zones due to 
the presence of a persistent meristem (B3–B4). 



392 微生物学通报 Microbiol. China 

  

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

 

早期侵染结瘤阶段，除结瘤基因外负责细胞表面

多糖(脂多糖/胞外多糖/荚膜多糖/环 β-葡聚糖等)和

效应蛋白合成与分泌的基因(三型分泌系统 T3SS 或

四型分泌系统 T4SS 及其效应蛋白)参与根表定殖或

侵染[14-15,49-51]；在共生固氮阶段，根瘤菌除了合成

大量固氮酶还必须和宿主协调好碳(四碳二羧酸转

运系统 Dct)、氮(氨基酸吸收系统 Aap/Bra)营养交

换以及矿质元素(钼、铁、硫、磷、锌、镁、锰等

离子的转运系统)的吸收，并克服高渗、低 pH、免

疫反应等不利条件[15,52-57]。 

与关键共生基因 nod/nif 相比，其他功能基因

对共生固氮的参与具有明显的共生体系特异性。一

方面，一些共有直系同源基因在不同根瘤菌-豆科植

物共生体系中的作用大小不同。例如 Rhizobium 

leguminosarum不同菌株与豌豆和菜豆共生固氮需要

氨基酸吸收通道 Aap/Bra 从宿主获得支链氨基酸来

驱动，而这一工作机制在 S. meliloti-苜蓿共生体系

并不适用[60-62]；形成终端分化类菌体的根瘤菌在

根瘤中需要高亲和无机磷酸盐转运系统 Pst，而在

非终端分化的类菌体中低亲和转运子 Pit 就足以行

使转运功能，维持正常的固氮过程[55,63]。另一方

面，根瘤菌可以利用系统发育分支特异的遗传机

制共生固氮。例如在 S. meliloti 的根毛侵染过程

中负责胞外多糖合成的基因 (exo)发挥了至关重

要的作用[64-66]，这些基因在 Sinorhizobium 属中

是保守的，而其他属根瘤菌中大都没有其直系同

源基因[18,45]；Sinorhizobium 和 Bradyrhizobium 分

别调用了各自特有的调控系统(如 FixT、RegSR)

来参与控制 nif基因和适应根瘤微氧环境相关基因

的表达[6,67-68]；在一项实验进化学研究中，获得共

生基因的病原菌 Ralstonia solanacearum 可以招募

该种所特有的毒力调节途径实现结瘤以及胞内侵

染效率的提高[69]。 

利用几百个已知的与结瘤固氮相关的基因在

不同属种根瘤菌基因组中的分布做聚类分析，发

现聚群结果与根瘤菌属种的系统发育关系较为一

致[45]，说明根瘤菌祖先在获得共生基因之前可能

已经具备了进化出共生能力的潜力，或者在长期

的进化过程中结瘤固氮功能与受体基因组完成了

有效整合。因此，根瘤菌基因组背景也是被选择

的或经过筛选的。近年的基因组学分析发现，来

自不同种属的根瘤菌都拥有较大的基因组且编码

大量的转运子和调节基因，即使是与同一豆科植

物共生的同种或同属根瘤菌也具有开放状态的泛

基因组[28,45,70-71]。这些基因组特征有利于根瘤菌适

应复杂多变的土壤环境和宿主品种以及周期性切

换的自生/共生生活方式[45,71-72]。 

需要注意的是，过去几十年关于根瘤菌共生

固氮机制的绝大多数研究都是针对与不同宿主共

生的个别模式菌株展开的[14-15]。但农业生产上根

瘤菌剂使用中的主要问题是与同一宿主共生的近

缘根瘤菌菌种的竞争结瘤和固氮效率差异 [73]。

Sinorhizobium 属快生型大豆根瘤菌是黄淮海和新

疆等区域碱性土壤中与大豆共生的优势根瘤菌[45]。

近年来，中国农业大学根瘤菌研究中心针对“大

豆-Sinorhizobium”共生体系中的共生匹配差异机制

展开了研究。通过对 Tn5突变体库筛选和实验进化

克隆重测序，发现三型分泌系统(T3SS)是限制 S. 
fredii、S. sojae和 Sinorhizobium sp. III 部分菌株与

rj2(Rfg1)基因型栽培大豆结瘤的主要因素，通过破

坏不匹配菌株 T3SS 编码基因即可使它们获得结瘤

能力[5]，这与之前报道的 rj2(Rfg1)基因型大豆品种

限制 S. fredii USDA257 结瘤的现象是一致的[74]。

但是与 rj2(Rfg1)大豆匹配的其他 S. fredii 菌株却可

以编码完整的 T3SS 而不受限制[5]。说明不同菌株

T3SS 分泌的效应因子可能有差异，从而引起了宿

主截然不同的响应。的确，不匹配菌株的效应蛋

白编码基因 nopP 突变后，也可以获得与 rj2(Rfg1)
大豆结有效瘤的能力[5]，而 S. fredii匹配菌株具有不

同的 NopP 蛋白序列。与此一致，在Bradyrhizobium
中也发现了 NopP 序列的变异，而且决定了相应菌

株能否与 rj2(Rfg1)大豆结瘤[75]。但不是所有根瘤

菌中都具有 T3SS，例如与苜蓿共生的很多 S. 
medicae和 S. meliloti菌株是没有 T3SS 的[71]。 
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此外，在 Sinorhizobium 属近缘大豆快生根瘤

菌中，一个反硝化基因簇是含有该簇的菌株与大

豆共生固氮所必需的[76]，其中 nap基因突变后，广

谱结瘤菌株 S. fredii CCBAU45436 固氮能力显著降

低(Nod+Fix−)，而 Sinorhizobium sp. III CCBU05631

不受影响；S. fredii与Sinorhizobium sp. III 的hemN1

缺失突变株仍然能够固氮，但是都导致它们的共

同 宿 主 野 大 豆 无 法 有 效 吸 收 根 瘤 菌 固 定 的 氮

(Fix+/Eff−)。S. sojae CCBAU05684 不含该基因簇，

但由该菌编码的一个 hemN1 同源基因缺失后结瘤

和固氮都受到影响(Nod+/−Fix−)[76]。对于广宿主菌

株 S. fredii CCBAU45436 而言，其特有基因 mdtA

突变后与野大豆形成的根瘤不能有效固氮，但不

具有该编码基因的菌株却可以与野大豆正常结瘤

固氮；锌离子高亲和转运子的组分编码基因 znuA

缺失后与栽培大豆所结根瘤的固氮能力明显降

低，但与野大豆所结根瘤的固氮能力仍维持在野

生型水平[56,77]。上述研究表明：同一株根瘤菌与

不同宿主共生时会调用保守或特有的功能基因来

参与结瘤固氮过程，不同根瘤菌与同一宿主共生

时也有类似的现象。 

3  结瘤固氮依赖于核心与附属基因的整合 

根瘤菌通过与豆科植物结瘤固氮实现互利共

生，共生基因帮助根瘤菌获得共生能力的同时也

使其自身获得了保留，因而也可以被视为一种共

生[13]。从比较基因组学角度看，细菌基因组由核

心基因和附属基因两部分组成：核心基因为一群

近缘的菌株所共有，主要通过垂直遗传保持，负

责必需的持家功能；而附属基因只存在于部分菌

株，主要通过水平基因转移从环境中获取，一般

与特定环境的适应相关[78]。所以，不同基因组背

景的细菌适应相同或类似环境时采用的遗传机制

就会有所差异。从这个角度讲，如果把根瘤菌与

豆科植物建立共生的过程理解为对一系列特定环

境的适应，结瘤固氮基因 nod/nif 仅是根瘤菌解决

其中两个关键环节的“通用型”工具，根瘤菌还需要

从基因组中调取许多“非通用型”工具来适应不同生

态位，基因的保守程度体现这些工具的“通用程

度”。有了相应的“工具”，还需要适时地对这些“工

具”进行精密调控，才能最终实现根瘤菌对共生建

立过程的不同阶段或对不同宿主的适应。 

为了探究结瘤固氮功能与基因组背景的整合

机制，我们结合比较基因组学与转录组学分析了2株

S. fredii 菌株的核心与附属基因在不同条件下的表

达特征，发现基因的表达水平和在各条件下的表

达变异程度以及在共表达网络中的连接度都与基

因的保守程度成正比[77]。同时我们还发现，在共

生条件下特异上调的基因中保守性较差的附属基

因有显著的富集，而与 nif 基因共表达的除了来自

于共生质粒的基因外，还有许多非共生质粒编码的

基因。这一结果说明许多参与共生固氮的其他功

能基因很可能与关键共生基因在转录调控水平上

进行了整合，从而实现协调表达以适应共生固氮

的需求。 

从根本上讲，基因的转录调控多是由反式作

用因子与顺式作用元件的相互作用介导的。不同

细菌中核心与附属基因在调控网络中的整合依赖

于许多特异调控途径的建立。比如，虽然根瘤菌

中固氮基因的表达都受到 NifA 调控，但 NifA 自

身编码基因的调控方式因菌而异[6]。在 S. meliloti
中 nifA基因受 FixL-FixJ 双组分系统调节[79]，而在

B. japonicum 中 nifA 受 到 氧 化 还 原 调 控 系 统

RegS-RegR 调节[80]。T3SS 参与多种病原菌或共生

菌与宿主的互作[81]，根瘤菌中与 T3SS 相关的结构

基因和效应蛋白编码基因的表达依赖其正调控因

子 TtsI，而 ttsI 的表达可以被依赖植物类黄酮信号

分子的 NodD 所激活[82]。这些例子说明已知的参与

共生固氮过程的核心模块之间，以及它们与不同

根瘤菌基因组背景中的基因调控网络之间都需要

进行适宜的整合。 

目前发现的参与结瘤固氮过程的转录因子多

为局部调控因子，而最近有关多效转录调控因子

MucR 的研究表明，这一 α-变形菌纲根瘤菌中十分
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保守的蛋白在包括共生在内的多种环境适应中发

挥重要的调控功能[56]。进一步的 ChIP-seq 研究发

现，该蛋白在基因组中主要通过优先结合 AT-rich

序列抑制非保守附属基因的表达，扮演了外来基

因沉默子的角色。序列比对分析表明，MucR 与其

他已知外源基因沉默子如 HNS、Lsr2、Rok 等有着

截然不同的物种分布和彼此独立的进化起源。外

源基因被沉默可以避免它们的无序表达对宿主细

胞造成潜在的毒性，这样外源基因就有机会保留

下来——这个机制可能在原核生物的核心与附属基

因整合过程中发挥了重要作用[83]。 

值得注意的是，根瘤菌是一类兼性共生细

菌，可以在土壤中营腐生生活，在侵染豆科植物

根部之前有一个庞大的群体[15]。已有实验进化学

研究发现：有些根瘤菌在根际可能处于一个容易

发生突变的超突变状态[84]，这有利于形成潜在的

与特定宿主匹配的核心或附属基因突变体[69]。此

外，我们最近的研究发现 Sinorhizobium 属大豆根

瘤菌共生质粒上富集的可转座的插入序列(Insertion 

sequences)能够插入到共生质粒上的 T3SS 基因簇

( 包 括 分 泌 系 统 结 构 基 因 和 效 应 因 子 编 码 基 因

nopP)，从而介导了不匹配菌株向匹配菌株的进

化 [5]。所以，已有核心/附属基因调控网络的突变

也是结瘤固氮功能可否正常发挥的重要进化途

径，这对于根瘤菌适应不断变化的宿主植物品种

至关重要。 

4  总结 

水平基因转移在根瘤菌的进化中扮演着重要

角色。某些具有特定基因组背景的非根瘤菌细菌可

以通过这一方式获得关键共生基因，同时可能伴随

着部分原有基因的突变或丢失，并进化为具有初步

结瘤甚至固氮能力的根瘤菌。在此之后的长期进化

过程中，根瘤菌继续通过水平基因转移的方式从环

境中不断获得附属基因，并将其整合到核心调控网

络中实现协调表达，从而适应特定的宿主和土壤环

境。本质上，核心与附属基因的整合依赖许多顺式

作用元件和反式作用因子介导的调控途径的重塑，

其中外源基因沉默子可在全局水平上抑制附属基

因的无序表达，因而在该过程中发挥着重要作用。

伴随根瘤菌的适应性分化，必然导致不同菌株在生

物地理分布、共生匹配性和共生固氮效率方面产生

差异。基于这一认识，当前的根瘤菌剂菌种筛选工

作并没有捷径，需要根据土壤条件和豆科植物栽培

品种通过科学筛选获得匹配的高效菌株。 
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学、微生物资源专业委员会
10 月 200 

山东 

泰安 

杜秉海 

13053867096 

27 特殊病原菌检测专题研讨会 
中国微生物学会医学微生物

学与免疫学专业委员会 
10 月 100 海南 

沈定霞 

13911861076 

28 第一届猪瘟国际学术研讨会 
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010-61255325 

29 
第六届深港澳台重症医学大会暨第三
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专业委员会 
11 月 1–3 日 600 
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11–12 月 200 

福建 
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tianpeihuang@126.c
om 
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业委员会 
7–12 月 2000 待定 
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广州 

刘伟 

liuw90@sina.com

34 
幽门螺杆菌谷氏快速分离培养、鉴定、

药敏试验试剂盒应用培训班 

中国微生物学会临床微生物

学专业委员会 
12 月 50 

浙江 

宁波 

洪梅 
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