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摘要 部分被子植物能够与固氮微生物建立共生关系, 固定大气中的氮气来满足宿主生长发育对氮元素的需求. 
然而, 具有结瘤能力植物仅限于“固氮结瘤分支”内, 且镶嵌分布于该分支四个目中的若干植物科. 针对结瘤植物 

局限且零散的分布格局, 目前主要有两种竞争性假说: 结瘤多次获得假说与结瘤单次获得假说. 本文通过系统整 

合两种假说已经证实的多项证据, 试图还原根瘤共生进化的原始情景. 综合分子生物学与系统发育学证据, 根瘤 

起源依赖于5项关键的进化创新, 包括宿主植物免疫抑制机制启动、顺式调控元件PACE(predisposition-associated 
cis-regulatory element)获得、NIN(nodule inception)基因结瘤功能化、SHORTROOT-SCARECROW干细胞模块的 

招募, 以及NOD26(nodulin-26)的进化特化. 同时, 细胞内共生关系的遗传基础高度保守, 使共生根瘤进化趋于稳 

定. 这些分子与发育层面的创新为两种假说的发展提供进化线索, 对固氮共生根瘤的起源与进化带来新的理解与 

启示. 
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氮是植物生长发育过程中最关键的元素之一, 参 

与调控多种生理功能. 尽管大气中氮气含量极为丰富, 
但由于其化学性质稳定, 必须经过生物固定作用转化 

后, 才能被植物吸收利用. 自然界中存在两类主要的 

共生固氮体系, 第一类是植物与蓝藻之间的共生, 共 

生物种间不形成明显的瘤状结构 [1]; 第二类为被子植 

物与两类真细菌之间的共生, 通常根瘤菌或放线菌在 

宿主根系上形成明显的共生根瘤 [2,3]. 上述两类固氮共 

生体系均促进植物对大气氮素的固定与利用, 但其分 

布模式却存在显著的谱系差异: 植物与蓝藻的共生在 

陆地生态系统中分布较为广泛, 而根瘤共生则仅局限 

于特定的“固氮结瘤分支(nitrogen-fixing nodulation 
clade, NFNC)”.  

NFNC位于被子植物系统发育分类系统中的Rosid 
I支系, 仅包含四个目, 即豆目(Fabales)、壳斗目(Fa
gales)、葫芦目(Cucurbitales)和蔷薇目(Rosales)(图 

1) [4~6]. 该分支共有28个科, 其中仅10个科具有根瘤共 

生的能力, 且这些科并不构成单系类群 [7]. 此外, 在这 
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10个科中, 除了豆科, 其他9个科的大多数属并不会形 

成根瘤. 虽然对共生根瘤起源做了大量的研究, 但 

NFNC中结瘤植物呈现镶嵌式分布的原因仍不清楚. 
针对该现象形成的原因, 目前主要存在两种竞争性解 

释假说: 结瘤多次独立获得假说与结瘤单次获得假 

说 [8,9]. 考虑到培育和改良固氮作物对农业生产和生态 

环境治理具有重要的应用价值, 如果根瘤共生属于多 

次独立起源, 则结瘤共生相关特性在不同谱系中的独 

立进化意味着改良作物的目标更易实现. 因此, 明确 

根瘤共生起源不仅具有理论上的重要性, 也对生产实 

践应用具有重大的现实意义.  

1 根瘤共生固氮进化假说 

根瘤共生固氮进化假说包括结瘤多次获得假说和 

结瘤单次获得假说. 结瘤多次获得假说认为在最近的 

NFNC祖先中发生了一次“结瘤易感性(nodulation pre
disposition)”事件, 随后在多个分类群中发生根瘤的平 

行进化. 结瘤单次获得假说认为NFNC的祖先已经形 

成根瘤, 随后在多个谱系中发生根瘤的平行丧失 [10,11]. 
这两种假说是当前共生根瘤起源研究中主要的解释框 

架, 其对根瘤共生进化路径的解释存在显著差异. 为了 

更清晰地理解两种假说的内涵和要义, 本研究将分别 

对其进行详细阐述.  

1.1 结瘤多次获得假说 

该假说认为, 共生根瘤的进化可以总结为一个两 

步模型(图1; 网络版附图1和附图2). 首先, NFNC的祖 

先大概在1.1亿年前获得一种尚未明确的“结瘤易感 

性”, 这为固氮根瘤提供必要的遗传背景, 称其为“前体 

性状(precursor trait)”. 随后, 在至少3000万年之后, 根 

瘤在NFNC中的6~10个不同谱系中趋同进化 [5,12,13]. 这 

些结瘤谱系中的大多数植物与弗兰克氏菌(Frankia)共 

生, 但其中两个谱系与根瘤菌共生 [5]. 该假说目前获得 

以下证据支持:  
(ⅰ) 结瘤易感性状共同起源. 对3种不同谱系植物 

的根与根瘤转录组研究发现, 根瘤转录组之间的相似 

性高于偶然水平. NFNC系统发育树早期分支存在多 

次选择压力的转变, 这支持易感性状在共同祖先中起 

源的观点. 各个结瘤谱系中也检测到独立的选择压力 

变化, 表明根瘤性状可能在不同谱系中独立进化 [14]. 

(ⅱ) 系统发育祖先状态重建. Kates与多名知名科学家 

一起对NFNC中结瘤植物的分布进行全面研究, 构建 

了包含大约13000个结瘤物种的结瘤状况数据库, 并 

利用更新版的隐藏速率模型进行建模分析 [4,15,16]. 这 

项研究是目前结瘤进化建模最前沿进展, 其最佳模型 

识别出NFNC中有16次独立结瘤起源, 以及只有10次 

结瘤丧失, 并且所有丧失均发生在豆科植物中. (ⅲ) 
共生微生物受控程度不同. 相比于放线菌植物, 豆科 

植物对共生微生物的控制程度更强 [17,18]. 豆科植物的 

类菌体新陈代谢能力较低, 宿主对生化过程具有更多 

的控制权 [19,20]. (ⅳ) 根瘤生长发育与生理机制差异巨 

大. 豆科植物根瘤起源于去分化的皮层细胞, 具有围绕 

中央感染细胞区的外围维管束; 而放线菌结瘤植物的 

根瘤则起始于中柱鞘细胞的分裂, 维管束位于中心, 
感染细胞分布在外围 [2,3,5]. 不同结瘤类型植物维管结 

构的差异直接影响固氮效率, 豆科植物的外围维管束 

与豆血红蛋白的氧调控机制配合, 使根瘤微环境能够 

高效维持低氧条件, 从而促进固氮成功; 相较之下, 放 

线菌结瘤植物的中央维管束被低氧的感染细胞包围, 
导致维管组织易陷入缺氧、能量供应不足的状态, 在 

进化上处于劣势 [21]. 此外, 两类结瘤系统在激素信号 

和氧气调控等方面表现出显著差异. 豆科植物对细胞 

分裂素信号依赖更强, 能够通过外源分裂素诱导假结 

瘤, 而放线菌结瘤植物中则缺乏这一反应机制. 在氧 

调控方面, 放线菌采取与豆科完全不同的策略, 一些 

弗兰克氏菌株形成囊泡作为物理屏障隔绝氧气, 另一 

些则利用截短的血红蛋白HbO调节氧平衡, 甚至结合 

多种机制协同作用; 相比之下, 豆科植物、木麻黄以 

及少数非豆科结瘤植物(如山黄麻属, Parasponia)则依 

赖不同类别的豆血红蛋白基因(Ⅰ类: 山黄麻属; Ⅱ类: 
豆科与木麻黄)作为氧气运输器, 实现对固氮酶的保护 

和氧气平衡的调节 [11]. 
综上可知, 虽然结瘤多次获得假说可以解释部分 

现象, 但仍存在以下诸多挑战. (ⅰ) 结瘤易感性设想 

缺乏实验验证. 尽管该假说已被提出数十年, 但结瘤易 

感性仍主要停留在建模阶段, 缺乏直接的实验证据支 

持 [11]. (ⅱ) 共同共生信号通路不易阐明多次独立招募. 
共同共生信号(common symbiosis signaling pathway, 
CSSP)是植物与共生微生物建立互利共生关系时, 植 

物细胞内保守的一类信号转导机制(图2). 结瘤多次获 

得假说要求CSSP在不同结瘤谱系中被多次平行独立 
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招募以介导细菌侵染 [2,22,23]. 然而, 在木麻黄(Casuarina 
glauca)与北美假大麻(Datisca glomerata)中发现, 结瘤 

必需共生受体激酶SYMRK(symbiosis receptor-like ki
nase) [24,25]. 木麻黄中CCaMK(calcium/calmodulin- 
dependent protein kinase)的自激活形式与豆科植物类 

似, 其在木麻黄中诱导自发性根瘤形成, 并且该构建体 

同样可诱导鼠李科植物Discaria trinervis产生根瘤 [26]. 
这些结果表明, CSSP在这些谱系的共同祖先中已具备 

基本功能, 平行招募的可能性需重新评估. (ⅲ) 趋同进 

化难以解释根瘤转录组高度一致. 对糙叶山黄麻与蒺 

藜苜蓿根瘤转录组进行比较分析, 鉴定出两者共有 

290个推测的直系同源基因 [5], 这表明它们在根瘤发育 

过程中具有保守功能. 如此高度的一致性难以通过趋 

同进化合理解释. 趋同进化所要求的遗传路径重构及 

调控网络的同步进化在理论与实证层面均面临巨大的 

挑战. (ⅳ) 宿主单一起源与共生菌多样性相互矛盾. 豆 

科植物的系统发育分析表明, 蝶形花亚科具有明确的 

单一起源, 但其相关的根瘤菌在系统分类上高度多样, 
无论是在16S rRNA还是结瘤因子基因系统发育树上 

均体现这一特点 [27]. 这一结果反驳了“微共生体多样 

性即表明宿主多次起源”的观点 [3,28]. (ⅴ) 系统发育模 

型低估结瘤性状丧失概率. 在祖先状态重建的建模研 

究中, 通常预设性状的获得与丧失具有相同的概率. 
然而, 这一假设条件存在明显局限性. 鉴于固氮根瘤 

在结构与遗传上的高度复杂性, 其在进化过程中“获 

得”的难度远高于“丧失” [29,30]. 已有研究指出, 单一基 

因的失活突变(如NFP/NFR5, NIN, RPG)即可导致功能 

性根瘤的丧失 [11], 而获得这一复杂性状则需要多基因 

的协同演化. 因此, 如果直接采用等权重假设, 势必会 

低估根瘤性状的丧失频率. 
Mergaert等人 [23]对多次获得假说中的两步模型进 

行了变形, 拓宽了根瘤多次起源的认识路径. 其将原假 

说中所设想的“结瘤易感性”定义为弗兰克氏菌对 

NFNC祖先的侵染事件. 此后, 在豆科植物和山黄麻属 

中, 弗兰克氏菌被根瘤菌所取代, 最终驱动固氮共生根 

瘤在多个谱系中独立进化(图1). 目前, NFNC中许多谱 

系没有结瘤, 可能是早期弗兰克氏菌共生体的缺失, 进 

而导致根瘤的丧失. 糙叶山黄麻与蒺藜苜蓿中共生基 

图 1 固氮共生根瘤进化假说 
Figure 1 The evolutionary hypothesis of nitrogen-fixing symbiotic root nodules  
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因的功能存在诸多共同点, 表明这些调控基因在菌根 

真菌中早已执行共生功能. 尽管它们的根瘤表达基因 

存在部分重叠, 但不同植物根瘤特异性转录组差异很 

大, 说明根瘤的发生沿着不同的进化路径进行 [5,14,31]. 
此外, 考虑到根瘤结构的多样性, 以及结瘤植物不同 

谱系的共同祖先与已知最早根瘤化石之间存在较远进 

化时间间隔, 推测根瘤器官出现发生较晚, 并在多个谱 

系中多次独立发生 [12].  

1.2 结瘤单次获得假说 

随着比较基因组技术对结瘤谱系及非结瘤谱系结 

瘤关键基因的鉴定与挖掘, 科学家提出“结瘤单次获得 

假说”(图1; 网络版附图3) [5,10]. 该假说认为, NFNC中的 

最近共同结瘤祖先已与弗兰克氏菌共生形成固氮根 

瘤, 随后结瘤谱系发生根瘤性状的大规模多次丧失. 该 

假说与多次获得假说中的“Mergaert版本”具有相似的 

进化情景, 均认为在结瘤谱系多样化后存在微共生体 

的替换. 微共生体的替换能否顺利进行, 可能主要依 

靠宿主对豆血红蛋白基因的招募来维持根瘤中的氧气 

稳态 [21]. 替换过程可能经历3个阶段: 弗兰克氏菌作为 

主共生微生物、根瘤菌作为次共生微生物, 共同侵染 

根瘤; 根瘤菌逐步替代弗兰克氏菌; 根瘤菌最终成为 

图 2 共同共生信号模型. 在质膜感知到结瘤因子之后, 共同共生信号被激活, 这一过程也在丛枝菌根共生中共有. 该通路将 
信号传递至细胞核, 引发与细胞核相关的钙震荡, 这是CSSP的核心特征, 从而启动后续的转录反应. NFR1/5: 结瘤因子受体1/5; 
LYK3: LysM型受体激酶3; NFP: 结瘤因子感知蛋白; DMI2: 不形成侵染突变体2; HMGR: 3-羟基-3-甲基戊二酰辅酶A还原酶; 
MVA: 甲羟戊酸途径; CNGC15a/b/c: 环核苷酸门控离子通道15a/b/c; NiCK4: NFR5相互作用的细胞质激酶4; RLCKs: 受体样细 
胞质激酶; CaM: 钙调蛋白; IPD3: DMI3相互作用蛋白; DELLA: DELLA蛋白; NSP1/2: 结瘤信号通路蛋白1/2;  MYR1: 菌根因 
子受体1; CERK1: 几丁质诱导受体激酶1; RAM1: 丛枝菌根形成相关蛋白1; PHR: 磷饥饿响应调控因子 
Figure 2 The CSSP model. Upon perception of Nod factors at the plasma membrane, the common symbiosis signaling pathway is activated, a 
process also shared in arbuscular mycorrhizal symbiosis. This pathway transmits signals to the nucleus, triggering nuclear-associated calcium spiking, 
which is a hallmark of the CSSP and initiates subsequent transcriptional responses. NFR1/5: Nod factor receptor 1/5; LYK3: LysM receptor kinase 3; 
NFP: Nod factor perception, DMI2: does not make infections 2; HMGR: 3-hydroxy-3-methylglutaryl-CoA reductase; MVA: mevalonate; CNGC15a/b/c: 
cyclic nucleotide-gated channels 5a/b/c; NiCK4: NFR5-interacting cytoplasmic kinase 4; RLCKs: receptor-like cytoplasmic kinases; CaM: 
calmodulin; IPD3: interacting protein of DMI3; DELLA: DELLA proteins; NSP1/2: nodulation signaling pathway 1/2; MYR1: Myc factor receptor 1; 
CERK1: chitin elicitor receptor kinase 1; RAM1: arbuscular mycorrhization 1; PHR: phosphate starvation response  
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唯一的共生微生物 [23]. 支持该假说的证据如下:  
(ⅰ) 无需依赖高度假设的“结瘤易感性”状态. 假 

设存在一个共同的结瘤固氮祖先, 可以很好地解释为 

什么所有结瘤物种都出现在一个进化支系中, 从而无 

需“结瘤易感性”的推测 [11]. (ⅱ) 共生关键基因跨谱系 

功能保守. 如果根瘤起源于一次性获得, 则结瘤相关基 

因在不同谱系中应为直系同源 [29]. 例如, 在豆科植物 

中, NIN转录因子的表达是根瘤器官发生的关键 [32~34]. 
该基因在木麻黄科(木麻黄, Casuarina glauca)及野麻 

科(北美假大麻, Datisca glomerata)的根瘤发生中同样 

起着至关重要的作用 [35,36]. (ⅲ) 关键共生基因的丢失/ 
假基因化与根瘤丧失同步. 在非结瘤植物中, 结瘤至关 

重要的基因(NFP/NFR5, RPG和NIN)丧失或假基因 

化 [10]. 例如, 对山黄麻属植物与其非结瘤近缘种Trema 
的基因组比较发现, NFP/NFR5, RPG和NIN在Trema及 

其他非结瘤蔷薇目物种中已丧失或假基因化 [5]. 更大 

范围的系统发育分析亦证明NIN与RPG的系统性缺失 

与根瘤性状的丧失高度一致 [37]. (ⅳ) 远缘植物根瘤结 

构发育呈现趋同. 山黄麻属与部分豆科植物均在“固定 

线”容纳根瘤菌, 该结构高度类似于弗兰克氏菌侵染所 

形成的根瘤组织 [38]. 此外, 一些放线菌结瘤植物, 如糙 

叶山黄麻(Parasponia andersonii)和欧洲桤木(Alnus 
glutinosa), 其根瘤结构具有与豆科植物根瘤更为接近 

的命运图谱 [39]. 两类植物均由原始根皮层细胞, 特异 

性地形成感染组织且这些细胞通过有丝分裂激活参与 

根瘤构建 [40]. (ⅴ) 共生微生物替代与大气CO 2浓度下 

降证据的支持. 在豆科及其他固氮植物中, 根瘤常被结 

瘤性根瘤菌与非结瘤性共生菌共同侵染, 这为微生物 

替代提供现实与免疫层面的证据 [41]. 同时, 多次全球 

气候波动伴随的大气CO 2浓度下降削弱光合作用与碳 

水供给, 使结瘤成为代谢负担并在进化中遭受负向选 

择, 最终导致其在多个谱系中广泛丧失 [11,42~45](图3). 
结瘤单次获得假说认为, 根瘤出现在NFNC最近 

共同祖先中 [11]. NFNC四个目的分化发生在NFNC与其 

姊妹类群分化后约104百万年, 由于分化的时间窗口仅 

有百万年, 意味着结瘤器官的进化需要在极短时间内 

完成. 另一种可能是, 固氮共生结瘤比先前认为的更 

加古老 [46,47]. 尽管该假说能解释根瘤的镶嵌式分布, 
并得到分子证据的支持, 但它无法很好解释豆科植物 

类型根瘤和放线菌植物类型根瘤在发生机制上的根本 

差异.  

2 根瘤发生的进化创新与假说支撑 

无论“根瘤多次获得”还是“根瘤单次获得”假说, 
如果成立的话, 共生根瘤的进化都需要一系列关键的 

分子创新事件作为前提. 这些进化创新不仅决定根瘤 

共生是否可能发生, 也为检验不同假说提供重要的分 

子进化与功能验证的证据. 以下5项分子与机制上的 

创新起到了核心作用(图3). 
(ⅰ) 宿主植物免疫抑制机制启动. 在豆科植物与 

根瘤菌的共生固氮系统中, 宿主需容忍根瘤菌在根瘤 

细胞内的大规模定殖 [48], 因此在共生早期及维持阶段, 
免疫抑制必不可少. 研究已鉴定出一系列调控根瘤菌 

在植物细胞内维持的关键因子. 例如, NAD1(nodules 
with activated fefense 1)是一种在固氮结瘤类群中保 

守存在的蛋白, 其突变体表现出根瘤坏死及类菌体定 

殖能力下降, 表明NAD1是一种早期被招募的免疫抑 

制因子 [49]. 最近, 在蒺藜苜蓿中鉴定出细胞质激酶 

MtLICK1/2, 其与结瘤因子受体MtLYK3相互作用以驱 

动共生信号传导并抑制植物免疫 [50]. 这些因子共同参 

与调控共生细胞中免疫反应的抑制, 防止植物对定殖 

细菌产生防御响应 [51]. 
(ⅱ) PACE获得. PACE是一种存在于NIN启动子中 

的顺式调控元件, 仅在NFNC成员中发现 [52]. 研究表明, 
PACE在根瘤发育初期于皮层细胞中诱导NIN表达, 促 

使这些细胞形成侵染线. PACE被认为是根瘤共生进化 

中的关键创新, 它将NIN的调控与已有的AM真菌共生 

信号通路连接起来, 从而使细菌能够通过侵染线等结 

构实现胞内侵染 [12]. 同时, 多个谱系中PACE的独立丧 

失与根瘤共生能力的丧失高度一致, 强调了该元件在 

共生根瘤获得与丧失过程中的核心地位 [52]. 
(ⅲ) NIN基因结瘤功能化. NIN基因在根瘤共生固 

氮的多个环节中发挥核心作用, 是豆科植物与根瘤菌 

共生研究中最广泛关注的调控因子之一 [53]. 当前研究 

普遍认为, NIN的结瘤功能源自NLP(NIN-like protein) 
基因的进化. 功能分化的一个重要方面是对硝酸盐信 

号的响应差异, NIN和NLP分别在低氮和高氮环境中 

调控结瘤, 从而实现环境依赖的调控机制 [54]. 此外, 
NIN的结瘤特异性还依赖于其结合启动子顺式调控元 

件的能力, 该调控特性可能源于启动子序列的新获得 

或NIN蛋白关键位点的氨基酸替代 [32,52,53]. 
(ⅳ) SHR-SCR共生干细胞模块招募. SHORT
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ROOT-SCARECROW(SHR-SCR)共生干细胞模块控制 

根皮层细胞的分裂潜能, 在根瘤器官发生中发挥核心 

作用 [55]. 在蒺藜苜蓿中, MtSHR与MtSCR在皮层中表 

达, 这一模式与拟南芥中SHR-SCR在中柱或内皮的定 

位不同. MtSCR启动子中AT-1 box与增强子在豆科中 

高度保守, 遗传学与分子实验证实MtSHR激活MtSCR, 
驱动皮层细胞分裂并启动根瘤器官发生 .  同时 ,  
LBD16等侧根模块被协同招募, 共同奠定根瘤形成的 

遗传基础 [56,57]. 
(ⅴ) NOD26的进化特化. 氨是根瘤菌固定氮的主 

要释放形式, 其有效转运对宿主植物的氮利用至关重 

要. 在被感染的根细胞中, 类菌体被源自植物质膜的 

共生体膜包裹, 并依赖膜上的特定通道调控代谢物交 

换. 在大豆等豆科植物中, NOD26是根瘤共生体膜的 

主要蛋白成分, 表现为根瘤特异性高丰度表达, 可高 

效介导氨从类菌体向宿主胞质的转运 [58,59]. 系统发育 

与基因组学分析表明, NOD26属于被子植物特有的水 

通道蛋白亚群, 在固氮类群中广泛存在, 并在豆科中经 

历多次拷贝扩增; 而在部分非豆科类群中则呈现低拷 

贝数甚至缺失, 这与固氮共生能力的保留或丧失呈一 

定关联. 结合基因表达与代谢重建结果, NOD26的保 

留与扩增不仅支持高效氨转运, 也可能在厌氧胁迫下 

通过氨解毒缓解能量危机, 从而为固氮共生的出现提 

供关键的生理支撑 [60]. NOD26的进化特化, 而非氨转 

运本身, 代表了被子植物固氮共生演化过程中的重要 

分子创新. 
上述创新的建立和稳定, 依赖于植物与微生物之 

间长期协同进化所形成的保守遗传机制. 植物与AM 
真菌共生关系的建立, 是共生进化中的关键步骤, 也 

是后续多种细胞内共生的前提(图3) [61,62]. 已有研究证 

明GRAS(GAI-RGA-SCR)家族转录因子RAD1(required 
for arbuscular development 1)以及两种“半型ATP结合 

盒转运蛋白”STR(stunted arbuscule)和STR2与AM共生 

密切相关, 这说明RAD1, STR和STR2可能已在所有陆 

生植物的共同祖先中出现 [63]. 其中, STR与STR2被证 

实直接参与脂质从宿主植物到AM真菌的转运, 表明 

脂质的共生转运机制在AM共生的保守性中发挥核心 

作用. 当AM共生建立之后, 其他类型的细胞内共生也 

陆续进化而来, 例如杜鹃菌根、兰科菌根和固氮根瘤 

共生 [64,65]. 过去普遍认为, 不同植物类群中细胞内共 

生的遗传进化路径存在显著差异. 然而, 当前研究发 

现, 只有具备形成细胞内共生能力的植物才保留LIN 

图 3 不同竞争假说的核心要点与根瘤发生进化创新 
Figure 3 Core concepts of different competition hypotheses and evolutionary innovations in nodule formation  
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或LIN-like, SYN与VPY3个关键基因, 表明各种细胞内 

共生关系可能源于一套保守的遗传程序 [63]. CSSP与细 

胞内共生关系具有共同进化的历史, 从早期的AM共 

生延伸至后来的杜鹃菌根、兰科菌根以及根瘤共生固 

氮系统. 这些共生关系的进化不仅依赖于对CSSP通路 

的持续招募, 还需要植物与微生物之间在信号识别、 

营养交换与细胞结构重塑等方面的多重协同进化(图 

2) [30]. 在这套严密的保守遗传机制基础上, 植物才能持 

续招募新模块, 推动固氮根瘤等复杂共生系统的形成. 

3 总结与展望 

根瘤的进化涉及将多种不同基因调控模块整合为 

一套相互关联的共生性状体系, 而追溯其进化历程并 

区分“单次获得”与“多次获得”两大对立假说仍然面临 

巨大挑战. 目前, 最广泛的建模研究支持多次获得假 

说 [4], 而现有的实证数据则更偏向单次获得假说(图 

3) [11,66]. 若未来能够发现早于NFNC四个目分化的根瘤 

化石, 将为单次获得假说提供决定性支持证据 [11,67,68], 
但迄今为止所发现的最早的“根瘤状”化石距今约 

84百万年且该年代早于所有结瘤谱系的冠群年龄 [11,69]. 
然而, 共生固氮根瘤在形态上常与线虫根瘤、外生菌 

根结瘤难以区分, 因此仍需要更多、更可靠的化石证 

据来确认结瘤是否具有更早的起源. 在化石识别中应 

综合显微结构、元素组成和矿化模式等分析手段, 区 

分真正的固氮根瘤与其他相似结构. 与此同时, 在未获 

得细胞内共生体痕迹或血红蛋白残留等直接证据之 

前, 应对化石的共生属性保持谨慎与保守的解释态度.  
系统发育祖先状态重建的研究虽使我们能够从模 

型层面洞见约1亿年前的根瘤状态, 但其稳定性仍有待 

进一步评估. 当前的推断依赖若干模型假设, 例如, 性 

状转变率在谱系间相对恒定、性状观测记录完整且无 

系统性偏误, 以及时间尺度校准点的可靠性等. 若这些 

前提条件未被满足, 可能影响结瘤性状获得的次数. 时 

间尺度的推断亦受分子钟模型和化石校准设定影响, 
不同参数组合可能显著改变起源事件的时序与概率分 

布. 因此, 应通过多模型比较与灵敏度分析, 系统评估 

独立起源次数与结瘤丧失频率在不同假设条件下的稳 

定性, 从而提升推断结果的可靠性. 此外, 在评估假说 

时, 还需谨慎对待不同类型证据的局限性. 形态和解剖 

差异并非区分根瘤起源的确凿依据. 例如, 马桑属 

(Coriaria)与假大麻属(Datisca)的根瘤在解剖结构上 

高度相似, 但由于两者在进化上已有约8500万年的分 

歧, 系统发育重建通常将其解释为结瘤性的独立起 

源 [3,46]. 此外, 在壳斗目中, 尽管来自三个不同结瘤谱 

系的若干物种在系统发育树上的分布相当分散 [11], 但 

它们却共享一种独特的根毛侵染方式, 这一特征暗示 

它们可能继承自共同祖先. 因此, 未来的研究不能仅 

凭外在形态差异判断根瘤的起源, 而需依托多重证据 

的交叉验证与深入分析加以阐明. 
基于化石、分子以及先进人工智能等手段, 未来 

应加强以下几个方面的研究: (ⅰ) 化石证据与古基因 

组分析. 系统开展潜在根瘤化石的采集与鉴定, 重点锁 

定中生代至古新世的关键地层, 以期获取确定的结瘤 

最小年龄证据. 借助古基因组学追溯结瘤相关基因的 

演化历史, 揭示基因丧失、复制与功能转化事件, 为 

单次或多次起源假说提供独立分子证据. (ⅱ) 结瘤基 

因功能与调控机制解析. 在非结瘤植物中验证关键基 

因(如NIN)的功能与调控作用, 明确哪些基因具备“前 

体性状”的潜能 [8]. 虽然近年来已有研究尝试在单细胞 

水平开展探索, 但整体而言, 相关工作仍主要停留在组 

织整体层面的分析. 未来亟需加强单细胞组学与表观 

遗传学研究, 以深入揭示根瘤发育过程中的细胞层级 

调控网络, 从而突破现有研究瓶颈. (ⅲ) 假说检验与 

综合证据链构建. 以生物人工智能驱动数据融合与模 

型推断, 将假说检验与功能基因研究、系统发育建模 

及化石证据协同起来, 构建跨尺度的综合证据链条. 
在此过程中, 应避免对单一研究结果的过度依赖, 而 

是综合多重证据来源, 以增强假说检验的可靠性与可 

证性. (ⅳ) 工程化改造与作物应用路径. 在主粮作物 

中直接重建完整的固氮根瘤系统仍面临诸多挑战, 包 

括固氮反应对能量与氧调控的高需求、宿主基因调控 

网络的不兼容性, 以及稳定表达体系的缺乏等. 这些瓶 

颈使短期内实现完整根瘤系统的重建难度极大. 因此, 
更现实的策略是采用模块化、渐进式的工程化路径. 
首先在模式植物中重构信号识别与感染结构形成的核 

心模块, 然后逐步将单个功能模块导入水稻、玉米等 

谷类作物, 建立可控的“过渡型”共生体系. 目前, 分阶 

段遗传改造的路线图已被提出 [70,71], 依次实现从根毛 

识别、信号转导到感染结构与固氮维持的模块化构 

建. 例如, 可在主粮作物中导入结瘤因子感知模块 

(MtNFP-ZmMYR1和MtLYK3-ZmCERK1), 评估其对 
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结瘤信号的响应与生长表现. 与此同时, 还可探索工程 

化改造的替代方案, 如构建可容纳弗兰克氏菌共生的 

“简化版”根瘤系统 [72,73]或利用蓝藻胞外共生体为非豆 

科谷类作物提供过渡性的固氮支持 [72]. 最近, 一项研 

究通过改变植物受体激酶局部残基从而实现功能化的 

分子机制, 这种最小残基重编程策略亦为非固氮植物 

的改造提供了新的思路 [74]. 
总体而言, 针对NFNC类群中共生根瘤的遗传与 

进化研究正迅速发展, 扩大物种采样范围将有助于推 

动相关问题的解析 [75]. 若要检验根瘤起源假说, 理解 

非结瘤植物中结瘤基因的功能与调控机制尤为关 

键 [32]. 此外, 厘清这些基因的表达调控与根瘤同源性 

之间的关系 [76], 对于根瘤共生的基础性理解及其在作 

物工程中的应用均具有深远意义. 随着单细胞组学、 

系统发生学、精准快速基因编辑以及生物人工智能等 

科学技术的不断发展和综合应用, 该领域有望在验证 

根瘤起源假说与推动作物固氮改良两个层面上实现实 

质性飞跃.    
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A subset of flowering plants has evolved the ability to associate with diazotrophic symbionts, converting atmospheric N 2 into 
bioavailable nitrogen for host nutrition. However, nodulation is restricted to species within the “nitrogen-fixing nodulation clade”, 
scattered across several families in four plant orders. Two primary competing hypotheses currently exist for this patchy distribution: 
multiple independent gains versus a single gain. Through a systematic synthesis of validated evidence from the two competing 
hypotheses, we aim to reconstruct the evolutionary origins of root nodule symbiosis. Synthesis of molecular and phylogenetic data 
reveals that the evolution of root nodule symbiosis was enabled by five critical innovations, including suppression of host immune 
responses, acquisition of the PACE, neofunctionalization of the NIN gene, recruitment of the SHORTROOT-SCARECROW stem cell 
regulatory module, and evolutionary specialization of NOD26. Meanwhile, The genetic basis of intracellular symbiotic relationships 
is highly conserved, leading to evolutionary stability in symbiotic nodulation. The innovations at the molecular and developmental 
levels have provided evolutionary clues for the development of two hypotheses, offering new insights and understandings into the 
origin and evolution of nitrogen-fixing symbiotic root nodules. 
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