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摘  要 

豆科植物与固氮微生物形成的共生固氮体系使植物可以利用大气中的氮元素，从而降低了植物对土壤中

氮含量的需求。合理利用共生固氮可以减少农业生产中氮肥的施用量，对农业可持续发展具有重要意义。

共生固氮体系的形成以及建立过程受多个信号的调控，其中植物激素是一类关键的影响因子，在共生固
氮体系建立的整个过程中发挥着重要的作用。本文整理了植物激素对豆科植物根瘤形成和发育过程的影

响，为后续的相关研究提供参考。 
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Abstract 
The symbiotic nitrogen fixation system formed by leguminous plants and nitrogen-fixing micro-
organisms enables plants to use nitrogen in the atmosphere, thus reducing the demand of plants 
for nitrogen content in the soil. Rational use of symbiotic nitrogen fixation can reduce the amount 
of nitrogen fertilizer used in agricultural production, which is of great significance to the sustain-
able development of agriculture. The formation and establishment of symbiotic nitrogen fixation 
system are regulated by multiple signals, among which plant hormones are a key influencing fac-
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tor and play an important role in the whole process of symbiotic nitrogen fixation system estab-
lishment. In this paper, the effects of plant hormones on the formation and development of legu-
minous plant nodules were summarized, which provided reference for subsequent related re-
search. 
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1. 引言 

氮元素是植物生长必不可少的元素之一，植物缺氮会出现叶片失绿变黄、植株矮小、果实和种子发

育不良等现象，严重影响植物的生长发育和繁殖。 
植物获取氮元素的主要方式是通过根系吸收土壤中的铵态氮和硝态氮。随着全球人口的增长，人类

对农作物的需求也不断增加。为了提高作物产量，保证植物有充足的氮元素来源，越来越多的化肥被投

入使用。但是过量的化肥生产与施用造成了严重的环境污染，如水体富营养化、土壤盐碱化等 [1]。除了

可以吸收土壤中的化合态氮外，部分植物如豆科植物还可以与固氮微生物–根瘤菌共生形成特殊的器官

–根瘤。位于根瘤中的根瘤菌可以将大气中的气态氮固定为化合态氮供植物利用，宿主植物则为根瘤菌

提供生长所需的环境与营养 [2]。 
植物激素是一类小分子有机化合物，可以影响植物细胞的分裂分化、形态建成、花和果实发育等过

程，不同的植物激素通过促进或抑制部分生理活动调控植物的生长过程。研究表明根瘤的形成与发育也

受多种植物激素的调控。如生长素可以促进根瘤菌的侵染与根瘤形成；乙烯可以抑制根瘤菌的侵染与根

瘤的形成；赤霉素可以双重调控根瘤发育；细胞分裂素会抑制根瘤菌侵染，促进根瘤形成。本文对不同

植物激素对根瘤发育的影响进行综述，对植物激素调控根瘤发育的机理提供了参考。 

2. 根瘤的形成 

根瘤的形成主要包括固氮微生物与宿主植物的相互识别、固氮微生物侵入宿主植物、根瘤原基的形

成、根瘤的发育与成熟。 
宿主植物的根系在土壤的低氮环境信号诱导下会合成并分泌一种类黄酮物质 [3]，这种物质会吸引游

离在土壤各处的根瘤菌，使其大量聚集在宿主植物的根毛附近 [4]。汇聚于根毛的根瘤菌会产生并分泌一

种具有各自独特结构的脂壳寡糖 [5]，这类脂壳寡糖又被称为结瘤因子。结瘤因子可以与宿主植物中对应

的受体结合，将结瘤信号传递给宿主植物。在识别根瘤菌的结瘤信号之后，宿主植物内会发生一系列反

应来促进根瘤的形成与发育 [6]。 
首先根瘤菌附着的根毛细胞的细胞骨架会重新排列，使根毛发生卷曲从而形成一个侵染室，附着的

根瘤菌被包裹在侵染室之中。之后会诱导共生信号产生钙震荡。钙震荡进一步引起钙和钙调素依赖性蛋

白激酶对结瘤基因的磷酸化作用，使侵染室中的根毛细胞的细胞壁与细胞膜发生内陷，形成一种特殊的

管状结构，又被称为侵染线。侵染线具有极性生长的特性，从根毛表皮细胞开始，依次经过外皮层、中

皮层、内皮层。位于侵染线终点的皮层细胞在共生信号诱导下会脱分化并进一步形成根瘤原基。聚集在
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侵染室内的根瘤菌会随着侵染线的延伸同步进行移动，最终进入皮层的根瘤原基之中。移动至根瘤原基

中的根瘤菌会在植物细胞的内吞作用下被转移至细胞之中 [7]。进入根瘤原基中的根瘤菌会在短时间内利

用植物内的营养物质迅速进行分裂繁殖活动，同时根瘤原基中受根瘤菌感染的皮层细胞会在根瘤菌共生

信号诱导下同步进行分裂增殖活动 [8]。这一系列的细胞增值过程最初在外皮层细胞之中进行，随后在中

柱鞘、内皮层之中进行。经过这一细胞分裂过程，大量新的根瘤菌与皮层细胞在根瘤原基处形成，从而

使受根瘤菌感染的部位出现局部的膨胀外凸，形成一种瘤状结构也就是根瘤 [9]。 
在根瘤形成、发育的过程之中，包裹着根瘤菌的皮层细胞的细胞壁和细胞核会逐渐分解消失，细胞

膜逐步发育成为一种共生体膜，根瘤菌生活在共生体膜之内，并通过共生体膜完成与植物之间的物质交

换 [10]。同时被包裹在皮层细胞之内的根瘤菌会逐步分化成为类菌体，类菌体与土壤中游离的根瘤菌在生

理结构，代谢活动等方面都有较大差异，这种差异性是根瘤菌适应共生，发挥固氮功能的关键因素之

一 [11]。发育完全的根瘤之中的类菌体具有将大气中的气态氮固定为化合态氮的功能，被转化后的化合态

氮会被提供给植物利用 [12]。 

3. 植物激素对根瘤发育的影响 

植物激素是植物在不同环境条件下产生的一类具有调节植物生理生化活动的小分子物质，主要包括生

长素、脱落酸、赤霉素、乙烯、细胞分裂素等。植物激素可以通过影响细胞的分裂活动等参与植物的萌发、

生长、开花、结实、衰老等过程，在豆科植物中，植物激素也具有调控根瘤菌与植物共生过程的作用。 

3.1. 生长素对根瘤发育的影响 

生长素参与根瘤菌的侵染、根瘤原基的形成以及根瘤的发育等过程。在百脉根中，抑制生长素的合

成后根瘤菌侵染形成的侵染线数量明显降低；根瘤菌的侵染会提高百脉根对生长素信号的响应并且结瘤

因子是响应生长素信号的关键因子，结瘤因子接受生长素信号后，通过调节钙和钙调素依赖性蛋白激酶

的磷酸化作用影响根瘤菌的侵染过程 [13]。在大豆中，改变生长素含量也可以明显改变发生卷曲的根毛数

量以及形成的根瘤数量 [14]。生长素转运蛋白在也会影响根瘤的形成 [15]。这些研究结果表明生长素可以

影响根瘤菌的侵染过程，生长素的运输也会影响根瘤菌对宿主植物的侵染。除了影响根瘤菌侵染外，生

长素也会影响根瘤的形成和发育过程，并且是必不可少的因素之一 [16]。在根瘤中处于分化阶段的皮层细

胞以及维管组织细胞中，生长素的积累有明显提高 [17]。改变生长素受体蛋白 GmAFB3 含量后根瘤形成

有明显变化 [18]。根瘤菌侵染会减少地上部位向根部运输的生长素，同时降低根部生长素的含量 [19]。这

些结果都证明生长素在根瘤菌侵染、细胞分裂等根瘤发育的多个时期中具有关键作用。 

3.2. 乙烯对根瘤发育的影响 

乙烯可以抑制根瘤菌的侵染过程以及根瘤的形成。研究表明宿主植物在接受根瘤菌共生信号后，根

中乙烯的合成量会明显提高，高浓度的乙烯会抑制侵染线的形成。在百脉根乙烯不敏感突变体中，根瘤

菌的固氮能力有明显降低 [20]，但乙烯含量变化对已经发育成熟的根瘤的固氮能力没有影响。这可能是因

为乙烯对根瘤未成熟前的发育过程影响。乙烯含量的升高可以提高宿主植物的免疫能力，抑制这种免疫

过程可以减弱根瘤固氮能力降低的水平 [21]。以上结果说明乙烯负调控根瘤形成，既影响根瘤形成初期的

侵染过程，也影响根瘤成熟前的发育过程。但具体的调节过程与涉及的信号通路还有待进一步研究。 

3.3. 赤霉素对根瘤发育的影响 

根瘤菌的共生信号会影响宿主植物的赤霉素合成基因与降解基因的表达，从而改变赤霉素的浓度，

调节根瘤的发育。高浓度的赤霉素会抑制根瘤形成，在根瘤菌侵染过程中，赤霉素可以促进赤霉素受体
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DELLA 蛋白的降解，从而减弱下游共生相关基因的表达抑制根瘤形成 [22]。但也有研究表明赤霉素含量

降低后根瘤的数量也相应降低 [23]。这说明赤霉素对根瘤发育的影响具有双重性，需要进一步探究。在根

瘤发育过程中，宿主植物的赤霉素合成基因与分解基因表达量均有提高 [24]，说明赤霉素含量处于动态变

化过程，具有复杂的调控信号。此外研究发现结瘤关键基因 NIN 的启动子上含有赤霉素响应元件，说明

赤霉素可能通过调节 NIN 基因的表达情况影响根瘤的发育 [25]。 

3.4. 细胞分裂素对根瘤发育的影响 

细胞分裂素会抑制根瘤菌的侵染，但会促进侵染后根瘤的形成发育。细胞分裂素降解酶基因突变后

根瘤菌的侵染数量明显减少 [26]，表明细胞分裂素负调节根瘤菌的侵染过程。宿主植物在接受结瘤信号后，

在细胞分裂之前就可以检测到细胞分裂素含量明显增加；并且表皮的细胞分裂素会移动至其它部位，以

此来调节细胞分裂素浓度促进根瘤菌的侵染过程与根瘤的发育 [27]。以上结果表明细胞分裂素会抑制侵染

过程。在未受根瘤菌侵染的条件下，通过增加细胞分裂素合成量或外源施加细胞分裂素都能引起植物的

结瘤 [28]。说明细胞分裂素可以促进结瘤过程。根瘤菌侵染后，细胞分裂素合成基因会在中柱鞘中特异性

表达，说明细胞分裂素的合成具有组织特异性。对细胞分裂素影响根瘤发育的途径研究后发现细胞分裂

素主要通过提高 NIN 基因表达量促进结瘤或降低 NIN 表达量抑制结瘤 [29]。 

4. 总结与展望 

豆科植物与根瘤菌的共生固氮体系是全球氮循环中的重要组成部分之一，研究和利用共生固氮对农

业可持续发展具有重要意义。研究发现多种植物激素如生长素、赤霉素、细胞分裂素等在根瘤菌与宿主

植物共生信号的识别、根瘤原基形成、根瘤发育等过程中具有重要作用，影响着根瘤的形成与发育。已

有的研究证明生长素、乙烯、赤霉素、细胞分裂素等植物激素在根瘤发育的不同时期发挥作用，促进或

抑制根瘤的形成，对根瘤形成和发育过程具有非常重要的影响。其中生长素是对根瘤发育具有最重要作

用激素，参与了几乎根瘤发育的全过程；乙烯可以抑制根瘤菌的侵染与根瘤的发育；赤霉素可以双重调

节根瘤的发育，不同浓度的赤霉素具有不同的调节作用；细胞分裂素可以抑制根瘤菌的侵染，但会促进

根瘤的形成。 
目前的研究已经对不同植物激素在共生固氮体系建立过程中的功能有了一定了解，构建了初步的调

控网络。但对植物激素发挥作用的具体机制尚不明确；对不同植物激素如何协同作用尚不清楚；并且植

物激素对根瘤发育的更多调节功能有待进一步研究。探究这些问题有助于进一步揭示共生固氮的形成机

理与植物激素在共生固氮体系建立中的作用，为相关研究提供理论参考。 
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