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摘要 生物固氮是陆地生态系统氮素输入的关键途径, 其中豆科植物与根瘤菌形成的共生固氮体系固氮量最大、 

效率最高, 兼具重要生态价值与农业应用潜力, 是替代化学氮肥、推动农业绿色低碳可持续发展的重要支撑. 因此, 
系统解析植物高效共生固氮的分子调控机制、将固氮能力拓展至非豆科主粮作物, 已成为植物营养学与合成生物 

学领域的重要研究方向. 本文系统梳理了豆科植物与根瘤菌共生建立及高效固氮维持的分子调控机制, 重点阐述 

了定型根瘤与不定型根瘤在营养交换中的代谢差异与氮同化模式, 并总结了氨基酸转运及铁、钼、铜、锌、镁、 

硫等离子的运输与稳态调控规律. 此外, 本文归纳了天然非豆科植物共生固氮的基本特征, 以及禾本科作物固氮工 

程化改造的研究进展, 深入探讨了该领域现存的关键科学问题与技术挑战, 并对作物固氮性状改良及潜在应用前 

景进行了展望, 旨在为共生固氮基础理论研究与农业生物技术应用提供系统性理论参考. 
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氮素是植物生长发育必需的大量营养元素, 是构 

成蛋白质、核酸、叶绿素、酶类及多种次生代谢产物 

的关键组分, 直接决定植物的生长速率、产量形成与 

品质优劣, 也是限制作物生产力的核心营养因子 [1~3]. 
地球大气中氮气占比高达78%, 但因其惰性特征, 绝大 

多数植物无法直接吸收利用, 仅能依靠土壤中的铵态 

氮、硝态氮等无机氮满足生长需求, 因此氮素有效性 

是制约植物生长发育的主要因素 [4]. 在现代农业生产 

体系中, 为大幅提升作物产量, 化学氮肥被广泛且过量 

施用, 长期不合理的氮肥施用引发了一系列严峻的生 

态环境问题: 氮肥利用率普遍偏低, 大量氮素流失导致 

土壤酸化板结、微生物群落结构失衡、土壤肥力持续 

下降; 氮素迁移造成水体富营养化, 诱发湖泊、河流的 

水华污染; 氮肥生产与施用过程中排放的氧化亚氮等 

温室气体, 进一步加剧全球气候变暖, 严重制约农业的 

绿色、低碳、可持续发展 [5]. 由此, 挖掘并利用自然界 

高效生物固氮资源, 降低农业生产对化学氮肥的依赖, 
构建环境友好型养分供应体系, 已成为全球农业科学 

领域亟待解决的重大科学课题与战略需求 [6].  
自然界中部分微生物可将大气分子态氮转化为植 

物可利用的铵态氮, 该过程被称为生物固氮 [7~10]. 与工 

业化学固氮相比, 生物固氮具有高效、经济、环保的 

显著特征, 在全球生物圈氮循环中发挥核心作用. 在众 

多生物固氮类型中, 豆科植物与根瘤菌形成的共生固 

氮体系固氮效率最高、固氮量最大, 也是研究最为系 

统的生物固氮模式, 在生态农业中占据举足轻重的地 

位 [11~13]. 据报道, 豆科植物与根瘤菌共生固氮系统每年 

可向农业系统输入5000万吨氮素 [14]. 所谓“高效共生固 

氮”, 是指豆科植物与根瘤菌在特定遗传背景和环境条 

件下, 通过精准识别、高效侵染、根瘤正常发育、类 
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菌体有效分化以及碳氮代谢协调, 实现较高氮固定量、 

较低资源消耗和显著宿主生长收益的综合过程, 往往 

不是通过某个单一指标实现和评价的. 其评价指标可 

包括结瘤效率、有效根瘤比例、固氮酶活性、单位根 

瘤固氮能力、植株总氮积累量、生物量或产量提升、 

碳氮投入产出效率以及减氮条件下的生产稳定性等. 
因此, 高效共生固氮是由“早期识别—侵染定殖—根瘤 

建成—固氮功能维持—固定氮利用”多个连续环节共 

同决定的复杂性状 [3,7,15,16].  
近年来, 功能基因组学、单细胞测序、基因编辑、 

合成生物学等前沿技术快速发展并交叉应用, 推动植 

物共生固氮领域研究取得一系列突破性进展. 从豆科 

植物与根瘤菌的早期信号识别 [17~19]、侵染线形成与根 

瘤器官发生的分子调控网络 [20~22], 到定型与不定型根 

瘤发育的差异化调控机制 [17,23,24]; 从根瘤内氮同化路 

径、氨基酸转运等核心营养交换过程 [25,26], 到铁、钼、 

铜、锌等重要离子的定向运输及其对固氮酶活性的维 

持机制 [27~30]; 从根瘤共生的演化起源与保守模块解 

析 [31], 到非豆科作物固氮工程化改造的探索实践, 相关 

研究不断深化人类对高效共生固氮调控机制的科学认 

知, 也为探究非豆科主粮作物固氮潜能提供了理论参 

考. 本文围绕植物高效共生固氮这一核心主题, 系统梳 

理了豆科植物根瘤共生固氮的分子调控机制, 重点阐 

释了定型根瘤与不定型根瘤在营养交换过程中的代谢 

分化特征、关键转运蛋白功能及矿质元素运输调控规 

律, 总结了天然非豆科植物共生固氮的研究现状与禾 

本科作物固氮改造的最新进展, 剖析了当前领域面临 

的关键科学问题与技术瓶颈, 并对未来作物固氮性状改 

良、高效固氮体系构建进行了展望, 以期为共生固氮基 

础理论创新与农业生物技术应用提供系统性参考依据.  

1 豆科植物与根瘤菌共生建立研究进展 

豆科植物与根瘤菌的共生建立是多阶段、多信号 

协同调控的复杂过程, 核心分为宿主与根瘤菌的特异 

性信号识别、共生信号跨细胞传导、根瘤器官发育及 

根瘤菌胞内侵染与类菌体形成四个阶段. 随着相关研 

究的不断突破, 共生建立的分子机制逐步明晰, 推动研 

究从现象描述向分子解析深入, 为人工调控共生关系 

提供了关键靶点.  

1.1 特异性信号识别 

共生关系的建立始于豆科植物与根瘤菌之间的精 

准信号对话, 这种双重识别机制是决定共生特异性的 

核心, 该过程包含植物信号释放与根瘤菌响应、根瘤 

菌信号释放与植物识别两个双向互作环节. 豆科植物 

首先向植物根际释放一种酚类化合物, 主要是黄酮类 

或者类黄酮化合物. 当根瘤菌感知到黄酮类信号时, 根 

瘤菌会移动到靠近根系的区域, 然后激活相关结瘤基 

因的表达, 合成结瘤因子(nod factors, NFs)所需的关键 

酶类, 最终产生和分泌结瘤因子NFs [18,19]. 随后, 根瘤菌 

释放的Nod因子被豆科植物根毛细胞膜上的LysM(lysin 
motif)类受体激酶识别, 主要包括NFP(nod factor per
ception)、LYK3(LysM domain-containing receptor-like 
kinase 3), NFR5(nod factor receptor 5)和NFR1(nod 
factor receptor 1)等. Nod因子识别后, 植物细胞内启动 

共生信号通路, 引发核内钙振荡, 并通过DMI3(doesn’t 
make infections 3)/CCaMK(calcium and calmodulin- 
dependent protein kinase)、IPD3(interacting protein of 
dmi3)/CYCLOPS等组分将钙信号传递至下游转录调控 

网络. 随后, NSP1(nodulation signaling pathway 1)、 

NSP2(nodulation signaling pathway 2）、NIN(nodule 
inception)、ERN1(ERF required for nodulation 1)等转录 

因子被激活, 诱导早期结瘤响应基因如ENOD11(early 
nodulin 11)的表达 [20,21]. 这些信号事件最终导致根毛变 

形与卷曲、根瘤菌附着、侵染线形成, 以及根皮层细 

胞重新分裂, 启动根瘤原基形成.  
近期, Ruan等人 [32]解析了豌豆根瘤菌NodD蛋白与 

类黄酮(橙皮素)结合的高分辨复合物晶体结构, 发现 

NodD通过两个独特口袋结合类黄酮, 揭示了NodD识 

别类黄酮的分子机制. 另外, Wang等人 [33]发现细胞质 

内的类受体激酶蛋白MtLICK1/2(LYK3-interacting cy
toplasmic kinases)与细胞膜受体发生相互磷酸化, 一方 

面激活共生信号通路并启动根瘤发育, 另一方面精准 

调控宿主免疫反应, 在侵染初期抑制免疫应答以避免 

植物对根瘤菌的“误伤”, 并在共生建立后维持免疫稳 

态以抵御病原菌侵染. 这种类似“智能门禁系统”的调 

控模式, 实现了共生建立与免疫防御的动态平衡, 保障 

二者的协同互作.  

1.2 根瘤器官发育 

根瘤是豆科植物与根瘤菌共生建立的特异性器官, 
其发育过程受植物自身基因与根瘤菌信号的协同调 

控 [34~39]. 当根毛识别到根瘤菌释放的Nod因子之后, 根 

毛细胞响应Nod因子信号诱发的钙离子震荡会激活 
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CCaMK , 被激活的CCaMK和转录因子CYCLOPS相互 

作用并将其磷酸化, 从而激活与根瘤起始关联的重要 

转录因子NIN的表达, 从而触发根瘤原基的启动. 侵染 

线中的根瘤菌沿着侵染线方向向前延伸, 进入到宿主 

根的皮层细胞中, 刺激其分裂, 然后形成根瘤原基. 随 

着不断发展, 根瘤原基发育为成熟的具有固氮功能的 

根瘤 [36,38]. “为什么豆科植物能与根瘤菌共生结瘤”这 

一问题, 长期困扰着科研人员. 2021年, Dong等人 [37]揭 

示了SHR-SCR(shortroot–scarecrow)干细胞模块在根瘤 

发育中的核心作用, 为共生建立的器官基础提供了重 

要解析. 研究发现, SHR-SCR是植物发育的干细胞程 

序关键模块, 通常仅在植物干细胞区域和内皮层表达. 
然而, 在豆科植物的进化过程中, 干细胞关键基因SCR 
在皮层细胞中表达, 另一个干细胞关键转录因子SHR 
在维管束表达后可移动至皮层细胞, 二者结合赋予豆 

科植物皮层细胞分裂潜能, 这是豆科植物能够形成根 

瘤的前提条件, 也是豆科植物与非豆科植物的核心差 

异之一 [37].  
根据发育特征, 豆科植物的根瘤可分为定型根瘤 

与不定型根瘤: 定型根瘤(如大豆、百脉根)生长有限, 
形状规则呈圆球状, 其发育依赖皮层细胞的同步分裂 

与分化; 不定型根瘤(如苜蓿、豌豆)可持续生长, 一般 

呈长棒状, 由根瘤顶端的分生组织不断分裂增殖形 

成 [24,38]. 二者的发育差异同样受SHR-SCR模块及后续 

调控基因的协同调控 [37]. 在蒺藜苜蓿中, SHR-SCR模 

块可被根瘤菌的结瘤因子信号激活, 诱导皮层细胞分 

裂并形成根瘤原基, 进而逐步发育为成熟根瘤 [37].  

1.3 胞内侵染与共生体成熟 

根瘤菌胞内侵染是豆科植物与根瘤菌共生建立的 

核心细胞学过程. 该过程始于根瘤菌在根毛表面的附 

着和微菌落形成, 随后宿主根毛发生变形与卷曲, 将根 

瘤菌包裹于局部侵染位点. 伴随细胞壁局部降解、质 

膜内陷, 植物细胞形成管状侵染结构——侵染线(infec
tion thread, IT). 侵染线由宿主细胞主动构建, 具有细 

胞壁包被和质膜包裹的特征, 根瘤菌沿其从根毛向根 

皮层和根瘤原基内定向延伸 [40~42]. 侵染线作为根瘤菌 

进入宿主根毛及皮层细胞的特化管状结构, 其起始、 

极性生长与细胞壁重塑受多种蛋白协同调控 [43~45]. 已 

有研究报道VPY(vapyrin)、LIN(lumpy infections)、 

EXO70H4(exocyst subunit exo70 family protein H4)、 

RPG(rhizobium-directed polar growth)、FLOT4(flotillin 

4)、NPL(nodulation pectate lyase)等蛋白参与侵染线起 

始、极性生长和膜运输调控 .  其中 ,  VPY–LIN– 
EXO70H4–RPG等因子被认为可在侵染线生长端形成 

调控复合体, 协调共生相关囊泡定向运输, 保障侵染线 

持续向根瘤原基推进 [44,45]. 另外, Qiao等人 [45]研究发现 

Formin家族蛋白SYFO2(symbiotic formin 2)特异性定位 

于细胞膜纳米微区, 参与调控侵染线极性延伸与根瘤 

菌胞内入侵进程, 该调控机制在豆科–根瘤菌、植物– 
丛枝菌根真菌两类共生系统中高度保守.  

根瘤菌进入宿主细胞后, 会被宿主细胞形成的共 

生体膜包裹并分化为类菌体, 该过程需要宿主与根瘤 

菌的协同调控. 不定型根瘤类菌体存在终末分化特征, 
该过程由宿主特异编码的NCR(nodule-specific cy
steine-rich)多肽家族核心调控. NCR基因仅在根瘤侵染 

细胞中特异表达, 其编码的小分子多肽经N端信号肽剪 

切加工后, 由宿主DNF1(defective in nitrogen fixation 1) 
信号肽酶介导的特异性分泌通路靶向运输至共生体内 

部. NCR靶向干扰细菌细胞周期调控网络、抑制分裂 

相关基因表达, 直接诱导细胞形态显著膨大伸长, 最终 

丧失分裂增殖能力, 完成终末分化 [46,47]. 多个核心NCR 
肽是类菌体正常分化与固氮功能必需的, 是维持共生 

体结构稳定性与长期高效固氮的核心分子基础 [46~50]. 
比如在蒺藜苜蓿中, MtNCR343是维持分化中类菌体活 

力的关键多肽, 可介导根瘤菌细胞膨大与基因组多倍 

体化, 突变体中分化早期类菌体快速死亡, 完全丧失固 

氮能力 [48]; MtNCR169为类菌体分化核心必需因子, 该 

基因缺失会直接导致类菌体分化完全受阻、根瘤白化 

并呈现固氮完全缺陷表型 [51]; MtNCR247通过靶向结 

合根瘤菌FtsZ(filamenting temperature-sensitive mutant 
Z)、GroEL(chaperonin groel)等核心蛋白, 双重抑制细 

菌细胞分裂与翻译过程, 基因敲低后根瘤发育异常、 

固氮效率显著下降 [52]. 在根瘤菌层面, fix(fixation)基因 

家族参与类菌体的成熟与功能调控, 其中fixK、fixJ等 

基因的表达可促进类菌体对微氧环境的适应, 为后续 

固氮酶的活性维持奠定基础 [53~55]. 类菌体的成熟标志 

着豆科植物与根瘤菌共生关系的完全建立, 此时二者 

形成稳定的互利共生模式: 植物为根瘤菌提供光合碳 

源与低氧微环境, 根瘤菌则启动固氮作用, 将大气中的 

氮气转化为植物可利用的铵态氮. 

2 共生固氮中的营养交换 

在豆科植物-根瘤菌共生固氮体系中, 营养转运与 
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代谢互作是连接宿主植物与根瘤菌生理代谢、维系高 

效固氮功能的重要环节. 根瘤菌将大气分子氮转化为 

植物可利用的氮素, 宿主为根瘤菌提供碳源及必需营 

养元素, 二者通过精密的营养转运网络实现互利共生. 
成功的共生固氮关系需要植物和微生物之间多种代谢 

和转运途径的协调, 并依赖植物地上地下的营养流动 

和共生界面上高效的物质运输.  

2.1 宿主-根瘤菌氮素双向转运 

氮同化是共生固氮营养转运的起始环节, 核心是 

将根瘤菌固氮产生的无机铵转化为宿主可吸收利用的 

有机氮, 全程依赖宿主与根瘤菌的协同代谢, 涉及铵的 

释放、初级同化及同化产物的转运三大关键步骤. 值 

得注意的是, 豆科植物的定型根瘤与不定型根瘤, 其氮 

同化过程及同化产物输出存在显著差异, 且该差异与 

二者的发育特征密切相关. 根瘤内的类菌体通过固氮 

酶将N 2还原为NH 4 
+后, 释放至宿主根瘤侵染细胞的细 

胞质, 这是氮同化的第一步. 进入根瘤侵染细胞的 

NH 4 
+, 主要通过谷氨酰胺合成酶(glutamine synthetase, 

GS)-谷氨酸合成酶(glutamate synthase, GOGAT)循环完 

成初级同化 [15](图1). 在不定型根瘤(如苜蓿、豌豆)中, 
初级同化产生的NH 4 

+在侵染细胞中经GS/GOGAT循环 

转化为谷氨酸和谷氨酰胺; 再以谷氨酰胺和天冬氨酸 

为底物, 在非侵染细胞中由天冬酰胺合成酶(asparagine 
synthetase, AS)进一步催化合成天冬酰胺, 最后主要以 

谷氨酰胺和天冬酰胺等酰胺类物质输出 [15](图1(a)). 定 

型根瘤(如大豆、百脉根)的氮同化途径具有明确特异 

性, 其初级同化产生的谷氨酸会进一步通过尿素循环 

代谢, 在非侵染细胞中生成酰脲类物质(主要为尿囊素 

和尿囊酸), 这是其主要的氮同化产物和输出形式 [15,55] 

(图1(b)). 有研究明确指出定型根瘤中尿囊素和尿囊酸 

的合成依赖尿酸氧化酶(urate oxidase, UOX)和尿囊素 

酶(allantoinase, ALN)的协同作用, 二者的表达水平直 

接决定酰脲的积累效率 [56]. 尿囊素和尿囊酸的转运需 

要位于维管系统邻近细胞中的酰脲透性酶(ureide per
mease 1, UPS1)发挥作用, 将酰脲从根瘤的皮层和维管 

内皮层转运至根瘤木质部然后向地上部分运输以满足 

宿主的生长需要 [55](图1(b)).  
从进化和代谢角度分析, 豆科植物根瘤中固氮输 

出形式主要包括酰胺型和酰脲型 [56~58]. 多数豆科植物 

主要以酰胺类物质进行固定氮的长距离运输, 而大豆 

等热带或者亚热带豆科植物则主要以酰脲类物质作为 

固定氮输出形式 [56]. 与酰胺型输出相比, 酰脲型输出具 

有较高的N/C比和较好的碳经济性, 可能有利于固定氮 

的长距离运输 [57,58]. 但酰脲型和酰胺型各有其进化背 

景和生理适应性, 未来人工固氮体系的构建可能需要 

综合借鉴两类模式的优势, 而不是简单复制某一种根 

瘤代谢模式. .  
除了氮素从根瘤菌向宿主的单向转运, 宿主与根 

瘤菌之间还存在精密的氨基酸双向交换, 这是维持类 

菌体代谢活性与固氮功能的重要保障. 在宿主层面, 共 

生体膜定位的氨基酸转运蛋白MtCAT1b(cationic amino 
acid transporter 1b)和MtCAT1c介导植物与根瘤菌间的 

氨基酸交换, 可能协同调控类菌体的氨基酸代谢稳态 

敲  
[59]

. 

2.2 碳源供应 

宿主植物光合作用产生的蔗糖在蔗糖合酶(sucrose 
synthase, SS)或转化酶水解的作用下进行分解, 然后通 

过维管系统韧皮部运输到根瘤. 在百脉根sus1/sus3双突 

变体和蒺藜苜蓿Sucs的RNAi植物中, SS活性降低并严 

重损害共生固氮 [43,60]. 目前普遍认为二羧酸盐(主要是 

苹果酸、琥珀酸)是宿主植物向类菌体提供的主要碳 

源, 为共生固氮提供能量, 并作为氨基酸合成的碳骨架. 
百脉根ALMT4属于铝激活苹果酸转运蛋白ALMT(alu
minum-activated malate transporter)家族, 已证实在根瘤 

维管束薄壁细胞中表达, 推测其参与向根瘤供应二羧 

酸 [61]. 关于SWEET(sugars will eventually be exported 
transporter)家族糖转运蛋白的作用, 早期研究认为百脉 

根SWEET3和蒺藜苜蓿SWEET11功能缺失对根瘤形成 

和固氮无显著影响 [62,63], 这表明SWEET家族在共生碳 

源供应中可能存在功能冗余与精细分工.  
在根瘤菌中, 类菌体C4-二羧酸盐系统(dicarboxy

late transport system, Dct)由三个蛋白组成, 即DctA、 

DctB和DctD, 其中DctA负责二羧酸盐的转运, DctB和 

DctD参与调控DctA的表达 [64]. 豌豆根瘤菌以及草木樨 

中华根瘤菌dctA突变体均表现出显著的共生固氮功能 

缺陷 [65], 这些现象支持了二羧酸盐作为类菌体生长主 

要碳源的结论.  

2.3 矿质元素的运输与稳态调控 

矿质元素是固氮酶复合体组装、代谢酶辅因子构 

成、细胞氧化还原稳态及根瘤微环境维持的核心物质 

基础, 各类营养的定向转运、胞内稳态及元素间协同 
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调控, 直接决定共生固氮效率. 钼在豆科植物的共生固 

氮过程中起着关键作用, 它是固氮酶中钼铁蛋白的核 

心组分, 其向根瘤的精准供给是固氮作用的必要条件. 
这种营养元素必须由宿主植物从土壤中提供, 通过钼 

酸盐转运蛋白(molybdate transporters, MOT)跨膜运输. 
蒺藜苜蓿的钼酸盐转运蛋白MOT1.2是MOT1家族的一 

员, 定位于根和根瘤的内皮细胞中, 主要通过维管组织 

介导钼酸盐向根瘤的运输 [66]. 另外, 钼酸盐转运蛋白 

MtMOT1.3定位于根瘤过渡区和固氮区细胞的质膜 

上 [66,67]. MtMOT1.2和MtMOT1.3的突变均会导致钼酸 

盐无法通过维管组织输送到固氮根瘤, 从而抑制根瘤 

的共生固氮 [67]. 除此之外, 大豆MOT1.1和百脉根 

MOT1也被证实参与根瘤钼酸盐供应, 且大豆MOT1.1 
的等位变异是影响大豆不同品种固氮效率差异的重要 

遗传位点 [68,69].  
铁参与固氮酶铁蛋白、根瘤血红蛋白及呼吸链电 

子传递体的合成, 其转运涉及根系吸收与根瘤内再分 

配两个核心环节. 宿主根系通过铁转运体吸收Fe 2+, 经 

烟酰胺螯合后运输至根瘤; 根瘤内的铁还原酶将Fe 3+还 

原为Fe 2+, 再通过自然抗性相关巨噬细胞蛋白(natural 
resistance-associated macrophage protein, NRAMP)转运 

至共生体, 供类菌体合成固氮酶 [70]. 蒺藜苜蓿NRAMP1 
是促进质外体铁吸收至根瘤侵染区侵染细胞的转运蛋 

白, 突变植株表现为根瘤生长受损和固氮能力下降 [71]. 
大豆NRAMP1也被证实参与根瘤铁稳态调控, 过表达 

NRAMP1可显著提高大豆根瘤铁含量与固氮效率 [72]. 
此外, 锌、铜, 镁等微量元素也参与共生固氮的调控. 
锌作为多种代谢酶的辅因子 ,  通过ZIP家族转运体 

(zinc-regulated transporter-like protein)转运至根瘤. 在 

蒺藜苜蓿中, 降低ZIP6的表达会导致根瘤固氮酶活性 

显著降低 [30]. 铜参与根瘤血红蛋白的氧化还原, 通过 

COPT家族转运体(copper transporter)供给给根瘤, 铜缺 

乏会破坏根瘤氧稳态, 间接影响固氮酶活性. 蒺藜苜蓿 

铜转运蛋白COPT1是一种在根瘤中特异性表达的铜转 

运蛋白, 负责将铜离子从质外体转运到根瘤细胞中, 
COPT1蛋白的缺失会导致根瘤中的固氮酶活性降 

低 [73]. 另外, 宿主植物通过镁转运蛋白MGT从土壤中吸 

收镁离子. 大豆MGT4和MGT5也被证实参与根瘤镁稳 

图 1 不定型与定型根瘤中氮同化和转运模式图. (a) 不定型根瘤中固定氮的同化和转运过程图; (b) 定型根瘤中固定氮的同化和转运过程图. 
Asp, 天冬氨酸; Asn, 天冬酰胺; Glu, 谷氨酸; Gln, 谷氨酰胺; UA, 尿素; Aln, 尿囊素; Alc, 尿囊酸; UPS1, 酰脲透性酶 
Figure 1 Model of nitrogen assimilation and transport in indeterminate and determinate nodules. (a) The assimilation and transport processes of fixed 
nitrogen in indeterminate nodules; (b) the assimilation and transport processes of fixed nitrogen in determinate nodules. Asp, aspartate; Asn, asparagine; 
Glu, glutamate; Gln, glutamine; UA, uric acid; Aln, allantoin; Alc, allantoic acid; UPS1, ureide permease 1  
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态调控, 且镁素供应水平与大豆根瘤数量和固氮效率 

呈显著正相关 [74].  
硫是固氮酶FeMo-co辅因子和铁硫簇的重要组成 

元素, 其稳态调控对固氮酶活性至关重要. 在百脉根中, 
硫酸盐转运蛋白LjSST1定位于百脉根根瘤的共生体膜, 
负责将硫酸盐从植物细胞质转运至根瘤菌内 [75]. 蒺藜 

苜蓿中, ESN2(early senescent nodule 2)编码一个硫酸 

盐转运蛋白, 该蛋白仅在根和根瘤中表达, 在根瘤的过 

渡区和固氮区表达水平最高. MtESN2在酵母中表达时 

表现出硫酸盐转运活性. 免疫定位分析显示, MtESN2 
定位于根瘤内非侵染细胞和侵染细胞的质膜上, 它可 

能将硫酸盐转运至根瘤的侵染和非侵染的细胞中 .  
MtESN2的突变导致共生条件下严重的发育和功能缺 

陷, 包括植株矮化、根瘤早衰以及较低的固氮酶活性. 
这些工作证明了植物硫酸盐转运在共生固氮过程中的 

重要性 [76].  
上述各类矿质元素的转运与调控并非独立存在, 

而是形成相互关联、协同作用的网络体系. 例如, 铁的 

吸收与转运依赖于铜参与的氧化还原反应, 钼的利用 

需要硫参与的金属簇合成, 镁和钾则共同保障碳氮代 

谢的能量供应. 这种协同调控网络确保了共生固氮过 

程中各类矿质元素的精准供给, 是维持高效固氮的重 

要分子基础.  

3 非豆科植物共生固氮的研究 

豆科植物与根瘤菌形成的共生固氮体系是自然界 

高效的生物固氮途径, 而水稻、小麦、玉米等非豆科 

作物(尤其是禾本科作物)作为全球粮食安全的核心支 

撑, 无法形成天然共生固氮体系. 因此, 解析非豆科植 

物共生固氮的分子基础、探索其固氮能力的工程化改 

造, 成为农业绿色发展领域的研究热点与难点. 近年来, 
分子生物学、合成生物学及基因编辑技术的快速发展, 
推动科研人员在该领域取得一系列重要探索性进展.  

3.1 非豆科植物固氮的现状与挑战 

当前非豆科植物共生固氮研究仍处于机制解析与 

工程化探索初级阶段, 多研究路径并行推进, 同时面临 

多重科学与技术瓶颈. 在研究现状方面, 科研人员已明 

确非豆科植物与豆科植物的共生固氮差异, 核心在于 

非豆科植物缺失豆科植物特有的共生识别、侵染、根 

瘤器官发生和营养交换调控体系. 在基础研究层面, 已 

证实植物与丛枝菌根真菌的共生关系与豆科植物-根 

瘤菌共生关系共享“共生共享信号通路”(common sym
biotic signaling pathway, CSSP), 该通路在非豆科作物 

中功能保守, 为非豆科植物固氮改造提供了重要分子 

基础 [77,78]. 另外, 研究人员从蓝杆藻(一类具昼夜节律 

的蓝细菌)中筛选出35个固氮相关基因, 将其转入非固 

氮的集胞藻, 使其获得固氮能力, 为非豆科植物固氮基 

因的异源筛选提供了新参考 [79]. Dong等人 [37]和Wu等 

人 [80]不仅发现豆科植物特有的SHR-SCR干细胞模块可 

赋予非豆科植物类根瘤形成潜力, 还联合合作者组装 

了沙棘参考基因组, 明确其与弗兰克氏放线菌共生的 

分子机制, 同时也发现相关共生基因与豆科植物直系 

同源, 证实了放线菌共生固氮机制的保守性. 此外, 一 

项相关研究通过高通量测序发现, 西藏沙棘根瘤内生 

菌多样性丰富, 弗兰克氏菌属为优势属, 相对丰度达 

47.63%, 且存在不同物种的弗兰克氏菌, 为非豆科植物 

天然共生固氮微生物的筛选提供了重要数据支撑 [81]. 
非豆科植物固氮改造的核心挑战集中在三个方面: 

一是固氮效率低下, 固氮酶对氧气高度敏感, 非豆科植 

物光合产氧与固氮酶活性存在天然矛盾 [82,83]; 二是共 

生稳定性不足, 非豆科植物缺乏豆科植物特有的共生 

信号识别系统, 与固氮微生物的互作适配性差, 如西藏 

沙棘根瘤中虽存在大量弗兰克氏菌, 但不同菌株的共 

生适配性差异较大, 而田间复杂环境会进一步加剧共 

生关系的不稳定性 [82,84,85]; 三是技术落地难度大, 非豆 

科植物经改造形成的类根瘤结构功能不完善, 固氮产 

物转运效率低, 缺乏普适性的改造方案, 且田间应用的 

成本与环境适应性仍需优化, 如固氮益生菌制剂在不 

同土壤类型中的应用效果差异显著 [82].  

3.2 非豆科植物共生固氮创制的生物学策略 

合成生物学是非豆科植物共生固氮改造的核心技 

术手段, 围绕非豆科植物自身改造、固氮微生物改造、 

共生互作系统改造三大方向, 形成了针对性的技术策 

略(图2). 一是植物自身共生通路改造: 针对非豆科植 

物缺失根瘤发生、共生信号响应能力的问题, 异源导 

入豆科植物共生信号通路、SHR-SCR干细胞发育模 

块、营养转运及氧稳态调控等核心功能基因, 重塑根 

系皮层细胞分裂潜能与共生信号识别能力. 比如将蒺 

藜苜蓿的SHR-SCR干细胞模块导入拟南芥和水稻皮层 

细胞, 成功诱导皮层细胞发生分裂, 形成类根瘤原基结 

构, 证明该模块可赋予非豆科植物根瘤器官发生的基 

础能力 [37]. 二是固氮微生物功能优化: 针对固氮酶氧敏 
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感、微生物与非豆科作物适配性差的问题, 通过基因 

编辑与定向进化技术改造固氮微生物, 提升其固氮效 

率与宿主兼容性, 以弗兰克氏放线菌、蓝细菌等为研 

究素材 [82]. 比如在蓝细菌中构建时空分离的固氮体系, 
使固氮过程在夜间进行, 避开光合产氧的影响, 显著提 

升了蓝细菌的固氮效率 [79]. 三是共生互作系统协同优 

化策略: 针对非豆科植物与固氮微生物互作屏障强、 

共生关系不稳定的问题, 通过调控植物免疫与构建复 

合共生体系, 提升共生稳定性 [82]. 比如在水稻中特异性 

下调免疫受体基因FLS2(flagellin-sensing 2)的表达, 显 

著提升了固氮菌在水稻根系的定殖数量与持续时 

间 [86]; 将丛枝菌根真菌与固氮螺菌联合接种水稻, 菌根 

真菌可帮助固氮螺菌侵入水稻根系皮层细胞, 形成稳 

定的共生结构, 使水稻的氮素积累量提升20%以上 [87].  

4 展望 

植物共生固氮研究衔接基础生物学理论与农业绿 

色应用, 近年在豆科共生建立机制、营养转运调控、 

非豆科固氮探索等领域取得诸多进展, 为减少化学氮 

肥施用、发展生态农业提供了理论基础. 未来该领域 

将围绕基础机制解析、跨物种固氮模块人工重构、应 

用技术探索三大方向发展, 依托多学科交叉推动研究 

向精准化、系统化迈进.  
在基础机制研究方面, 将依托单细胞测序、空间 

转录组等前沿技术, 进一步解析豆科植物共生固氮的 

精细分子调控网络, 同时深入挖掘天然非豆科植物与 

固氮微生物的共生分子基础, 鉴定更多保守的共生调 

控模块与功能基因, 为人工改造提供更丰富的基因资 

源与理论依据. 在跨物种固氮体系构建方面, 合成生物 

学与基因编辑技术将成为核心手段. 一方面针对禾本 

科主粮作物, 利用CRISPR/Cas9等精准基因编辑技术, 
将豆科植物特有的SHR-SCR干细胞模块、共生信号通 

路及营养转运关键基因进行异源整合与表达, 改造作 

物根系细胞的分裂潜能与信号识别能力, 构建类根瘤 

结构; 另一方面通过定向进化与基因工程改造固氮微 

生物, 提升固氮酶的耐氧性与固氮效率, 优化其与非豆 

科作物的信号识别与互作适配性. 在田间应用技术转 

化方面, 推动实验室研究向农业生产实践落地. 针对不 

同作物的遗传背景与种植区域的土壤环境, 开发个性 

化的固氮改造方案, 优化固氮作物的农艺性状, 提升其 

在自然条件下的固氮效率与生长适应性; 同时研发高 

效的固氮微生物菌剂, 结合土壤微生物组调控技术, 改 

善土壤微环境, 提高固氮微生物的定殖能力与共生稳 

定性; 此外, 建立固氮作物的田间评价体系, 从氮素利 

用效率、产量、品质及生态效益等多维度进行综合评 

估, 为固氮作物的品种审定与大面积推广提供科学 

依据.  
依托农学、微生物学、分子生物学与合成生物学 

的深度交叉, 未来有望逐步解析共生固氮关键科学问 

题, 优化人工共生固氮体系构建路径, 为农业减施氮 

肥、生态环境保护及粮食安全保障提供理论与技术 

支撑.    
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Summary for “植物高效共生固氮研究进展” 

Research progress on efficient symbiotic nitrogen fixation  
in plants 
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Biological nitrogen fixation is a major natural source of reactive nitrogen in terrestrial ecosystems, and legume–rhizobia 
symbiotic nitrogen fixation represents the most productive and well-characterized system. Efficient symbiotic nitrogen 
fixation is not defined by a single trait, but by the coordinated performance of host–microbe recognition, rhizobial 
infection, nodule organogenesis, bacteroid differentiation, nitrogenase activity, nutrient exchange, and host utilization of 
fixed nitrogen. This review summarizes recent progress in the molecular and cellular mechanisms that establish and 
maintain efficient legume–rhizobia symbiosis, and discusses how these principles may inform the engineering of nitrogen- 
fixing traits in non–legume crops. We first describe bidirectional symbiotic signaling, including rhizobial perception of 
plant flavonoids, biosynthesis of Nod factors (NFs), recognition of NFs by LysM (lysin motif) receptor-like kinases, 
nuclear calcium spiking, and activation of downstream transcriptional regulators required for infection thread formation 
and nodule primordium initiation. We then highlight developmental and infection-related modules that shape nodule 
formation and bacterial accommodation, including the SHR–SCR (shortroot–scarecrow) module, VPY (vapyrin), LIN 
(lumpy infections), EXO70H4 (exocyst complex component 70H4), RPG (rhizobium-directed polar growth), FLOT4 
(flotillin 4), NPL (nodulation pectate lyase), SYFO2 (symbiotic formin 2), and NCR (nodule-specific cysteine-rich) 
peptides. Particular emphasis is placed on the metabolic basis of efficient nitrogen fixation. Indeterminate nodules 
primarily assimilate fixed nitrogen through the GS/GOGAT (glutamine synthetase/glutamate synthase) cycle and export 
amides, mainly glutamine and asparagine synthesized by AS (asparagine synthetase), whereas determinate nodules 
predominantly produce and transport ureides, including allantoin and allantoic acid, through pathways involving UPS 
(ureide permease). These contrasting nitrogen assimilation and transport strategies reflect evolutionary and physiological 
diversification and provide potential templates for crop engineering. We further examine amino acid transport, carbon 
supply through dicarboxylates, and the homeostasis of essential mineral nutrients, including iron, molybdenum, copper, 
zinc, magnesium, and sulfur, which collectively sustain nitrogenase assembly, redox balance, oxygen homeostasis, and 
nodule metabolism. Finally, we review progress and challenges in extending SNF to non–legumes, particularly cereals. 
Although non–legumes retain elements of the CSSP (common symbiotic signaling pathway), they lack the integrated 
recognition, infection, organogenesis, and nutrient–exchange modules required for stable nitrogen-fixing symbiosis. 
Current strategies include reconstructing plant symbiotic programs, introducing nodule-like developmental modules, 
optimizing diazotrophic microorganisms, improving nitrogenase oxygen tolerance, and enhancing host–microbe 
compatibility through immune modulation and synthetic microbial consortia. Integration of single-cell and spatial 
omics, genome editing, synthetic biology, microbial engineering, and field-level evaluation will be essential for developing 
robust artificial nitrogen–fixing systems that reduce fertilizer inputs and support sustainable agriculture. 

symbiotic nitrogen fixation, nitrogen assimilation, nutrient exchange, non-legume plants, crop nitrogen fixation 
engineering 
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