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豆科植物结瘤及其结瘤的分子基础
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摘　要：阐述了豆科植物与根瘤菌相互作用形成固氮根瘤�讨论了结瘤基因的组成、性质和功
能及其翻译表达产物结瘤因子。
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1　 根瘤菌与豆科植物相互作用形成固氮根瘤
根瘤菌（Rhizobium）是一类土壤微生物�能够侵入豆科植物�使豆科植物形成具有固氮能

力的根瘤。固氮根瘤是根瘤菌与豆科植物之间相互作用的结果。一种根瘤菌只能侵染一定
范围的豆科植物�产生有效根瘤�称根瘤菌专一性。根据根瘤菌的专一性�构成了“互接种
族”。根瘤菌有4个属�它们是 Rhizobium、Bradyrhizobium、Sinorhizobium和 Azorhizobium。

豆科植物有1500多种�分3个亚科：Caesalpinioideae、Mimosoideae 和 Papiliomoideae。其
生态、形态习性多样�可以从北极的草本到热带的乔木�大部分可以被根瘤菌感染而结瘤。
迄今只发现一种非豆科植物－－－榆科（Ulmaceae）的 Parasponia种可被根瘤菌感染�形成固氮
根瘤。

根瘤菌与豆科植物形成固氮根瘤是一个复杂的过程。首先�根瘤菌识别和吸附到宿主
根毛细胞上�引起根毛卷曲�卷曲的根毛将根瘤菌包裹�根瘤菌侵入根毛细胞中�同时�宿主
植物分泌新的细胞壁物质�包围侵入的根瘤菌�逐渐形成一条管状的侵入线。根瘤菌在侵入
线内不断繁殖�侵入线不断伸长�到达根皮层细胞�并产生分枝�然后根瘤菌从中释放到根皮
层细胞�使其不断分裂�形成根瘤组织。根瘤菌在根瘤内分化成类菌体�并被宿主细胞质来
源的周膜包围。类菌体具有将 N2还原成 NH3的功能�为植物生长发育提供氮源。

关于根瘤菌与豆科植物相互识别的机理研究取得了进展。首先�豆科植物识别根瘤菌
的问题�Hamblin和 Kent 最早提出了凝激素的作用�而近年来的研究得到了证明。通过识别
使根瘤菌与宿主植物根毛发生特异性的吸附。最早的吸附可能是非特异性的�在非共生伙
伴之间也可以发生所谓松散结合。特异性的吸附只在共生伙伴之间发生�吸附的初期可被
凝激素半抗原洗脱�而在后期不能被洗脱�二者之间产生了一种更牢固的结合。在该过程
中�信号得到识别和交换�导致根瘤菌和宿主植物发生特定的生理反应�如植物分泌细胞壁

收稿日期：2000－12－11
作者简介：王逸群（1965－）�男�福建师范大学生物工程学院讲师�从事作物数量遗传和植物基因工程研究。

对中国科学院植物研究所荆玉祥研究员对本文的详细审阅和修改�表示感谢。

吉林农业科学　2001�26（5）：20－25　　　　　　　　　　　　　　　Journal of Jilin Agricultural Sciences
DOI:10．16423／j．cnki．1003－8701．2001．05．004



降解酶�修饰根瘤菌表面多糖�被修饰的表面多糖引起植物对侵染的根瘤菌作出反应等等。
关于根瘤菌识别宿主豆科植物的研究�证明与根瘤菌表面多糖有关。根瘤菌的表面多

糖有胞外多糖（EPS）和荚膜多糖（CPS）等。长期以来对根瘤菌表面多糖的作用研究很多�有
关的基因也很多。究竟哪个基因表达产物与识别宿主有关呢？一直难于确定。最近证明多
糖中的琥珀酸聚糖（succinoglycan）是根瘤菌识别宿主的因子。根瘤菌 nod基因也与根毛卷曲
有关。
2　 根瘤菌的结瘤基因

根瘤菌的结瘤基因（nod）约有20多个�其表达产物共同合成了一个小分子化合物�称结
瘤因子（其化学名为脂几丁寡糖�Lipochitiooligosaccharide�LCOs）�才能使豆科植物结瘤。快生
型 nod基因位于根瘤菌的质粒�而慢生型根瘤菌的 nod基因位于染色体上。在众多的 nod基
因中�有共同 nod基因�nodD调节基因和宿主专一 nod基因（hsn）。
2∙1　 根瘤菌的共同 nod基因

共同的结瘤基因有 nodABC 和 nodIJ。这些基因在4个属的根瘤菌中都得到分离和克
隆�其特点是结构上保守�功能上可以互换而不改变宿主范围。大多数根瘤菌中 nodABC 都
是一个操纵子的一部分�转录方向相同。但在 R∙phaseli 生物型 I 中�nodA与 nodB、nodC 相
隔20kb。如果 nodABC基因失活�根瘤菌便失去在植株上诱导共生反应的能力�包括根毛卷
曲、侵入线形成、皮层细胞分裂和根瘤形成�而且这种诱导能力的丧失与宿主、侵入方式、根
瘤发育类型及根瘤发生部位无关。nodIJ 基因出现在 R．leguminosarum bv．viciae 和 R∙legu-
minosarum bv．trifolii、B．japonicum、R．etli 和 A．caulinodans 等种中。NodIJ 位于 nodC 下游�
nodIJ基因突变后会引起根瘤菌 R．leguminosarum和 A．caulinodans 结瘤推迟�但 B．japonicum
对 nodIJ基因突变没有表现效应。NodI和 NodJ蛋白属于根瘤菌的内膜小分子转运系统。
2∙2　 根瘤菌的 nodD调节基因

nodD是组成型表达的正调节基因�其产物 NodD 控制其它 nod 基因的转录表达。NodD
产生后�又必需要宿主植物根产生的黄酮或类黄酮�或其它酚类物质的信号分子激活�才能
结合在 nod操纵子上游启动子区的保守序列 nod盒上�启动 nod基因表达。从这一点上说典
型地体现了根瘤菌与豆科植物的相互作用。

4个属的根瘤菌 nodD基因有同源性�而且高度保守�在结瘤中起关键作用。不同的根
瘤菌 nodD的拷贝数不同。R∙leguminosarum∙biovar．viciae 有一个 nodD 基因�其失去就无结
瘤能力。Rhizobium∙meliloti的 nodD则有3个拷贝�即 nodD1、nodD2和 nodD3�其产物都能激
活 nod基因的转录表达�但激活功能对于类黄酮物质的依赖性不同。实验证明�nodD1的产
物需类黄酮化合物－－－毛地黄黄酮活化�而 nodD2的产物则需要另一种植物信号分子的活
化�nodD3由两个距离较远的启动子控制�在第一个启动子下游有两个较小的阅读（ORF1�
ORF2）�然后是 nodD3编码序列�由此形成一个转录单位。由第一个启动子 P1控制的 nodD3
产物能直接激活 nod基因的转录而不需要植物信号分子的协同�但它的表达受 SyrM 的调
节。第二个启动子 P2位于 nodD3编码序列上游�构成第二个转录单位�推测它的表达很可
能受 ntr系统的调节。B．japonicum USDA110的 nodD基因有两个拷贝数。nodD1的产物需要
异类黄酮活化后�才能使 nodABCSUIJ转录表达。目前还没有发现 nodD2产物的功能。
2∙3　 宿主专一性 nod基因及其功能

宿主专一性 nod基因 hsn�表明这些基因的结构和功能没有共同性。一种根瘤菌 hsn基
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因突变�另一种相应的 hsn基因不能对其互补�并导致宿主范围变化。hsn基因突变并不破
坏结瘤能力�只是引起结瘤推迟�或根瘤数量降低�或宿主范围的变化。如豌豆根瘤菌�其宿
主专一基因 nodF�E�L�M�N�O�T 的个别之处突变�并未阻断结瘤。

hsn基因对于某一特定宿主植物的结瘤是必需的。有些 hsn基因对所有的根瘤菌来说
都是相同的�例如 nodEF、nodL和 nodM。另外一些 hsn基因则仅出现在某些特殊的根瘤菌中
或生物变型中�例如�R．l．bv．viciae 的 nodO�R．meliloti 的 nodH和 nodPQ�以及 B．japonicum
的 nodZ。hsn基因的生化功能是在根瘤菌合成的脂几丁寡糖骨架上合成各种额外基团�或
添加基团起作用。

Horvath等（1986）从 R．meliloti上鉴定出4个决定宿主专一性的基因�即 hsnABC 和 hsnD
（以前定为 nodFEG和 nodH）�分别编码9．7kDa、41．7kDa、26．7kDa和28．6kDa的蛋白�并组成
两个转录单元。如果 hsnABC发生突变�便会不同程度地削弱 R．meliloti 在其天然宿主紫花
苜蓿（Medicago sativa）和白花草木樨（Melilotus albus）上的结瘤能力。而 hsnD 发生突变则会
引起宿主范围的改变。由 R．meliloti的 hsn引起的Nod-突变体不能被其它根瘤菌如 R．legu-
minosarum来补偿。进一步的研究发现�hsnD基因对于宿主专一性的根毛卷曲和根瘤形成是
必需的。hsnABC基因则控制侵入线在根毛中的生长。

根瘤菌的 hsn基因突变�使多数突变菌株改变了宿主范围。如 R．meliloti nodH基因的
突变菌株�只能感染豌豆并使其结瘤�而不能再使原来的宿主苜蓿结瘤。但 R．meliloti nodQ
基因突变菌株确能在苜蓿和豌豆上结瘤。Schultze 等（1995）认为�R．meliloti 的结瘤因子的
硫酸基因对于其在宿主植物苜蓿上表现出的活性是必需的�缺少该基团的结瘤因子可在豌
豆上表现结瘤活性。由此可见�该取代基团是一个主要的宿主专一性决定因子。

研究 R．meliloti的 nodP、Q和 H的作用机理表明�NodP、Q 蛋白能催化活性硫酸基团的
产生。NodP 蛋白是 ATP 硫酸化酶�NodQ是 APS（腺嘌呤-5-磷酸硫酸）激酶�NodH同源于硫
酸转移酶。因此�这些酶直接参与了 R．meliloti 结瘤因子的硫酸化过程。ATP 和硫酸盐在
ATP硫酸化酶作用下生成 APS�APS 在 APS 激酶的作用下转化为 PAPS。在硫酸转移酶的作
用下将 PAPS 转移到 LCOs的还原糖端。R．meliloti结瘤因子的硫酸基团对苜蓿根毛变形起
重要作用�脱硫酸化作用�对于苜蓿根系的活性降低1000倍�但却获得了使非宿主植物
－－－豌豆根毛变形的能力。

根瘤菌的 hsn基因还有 nodL、nodE和 nodF 等基因。nodL产物是一种乙酰转移酶�将 O-
乙酰基团添加到非还原末端糖。R．l．bv．viciae 的 NodF 和 NodE分别是酰基载体蛋白和β-
酮脂酰合成酶。酰基载体蛋白和β-酮脂酰合成酶在脂肪酸生物合成中起到重要作用。
3　 根瘤菌的结瘤因子
3∙1　 结瘤因子的化学结构

结瘤因子是一种脂几丁寡糖小分子化合物�含有3～5个β-1�4糖苷键连接的 N-乙酰葡
萄糖胺骨架和非还原性末端糖的 N-脂酰基。不同根瘤菌的结瘤因子在侧链上羟基的取代
基团和脂酰链的长度及不饱和程度方面有较大差异。这些结构上的差异是与根瘤菌的宿主
范围紧密相关的。

研究表明 R．l．bv．viceae产生的结瘤因子在非还原末端糖的脂肪链有多不饱和脂酰基
团、B．japonicum结瘤因子的还原末端糖为甲基墨角藻糖、R∙meliioti 结瘤因子上的硫酸基团
等分别是其相应宿主植物识别的关键结构。广谱根瘤菌 NGR234的结瘤因子在还原端糖存
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在甲基墨角藻糖�而且在这个糖分子上还可发生硫酸化或乙酰化修饰。根据侧链基团的不
同�NGR234产生的结瘤因子多达18种�而其它根瘤菌只产生一种或少数几种结瘤因子。这
就在一定程度上解释了 NGR234具有广谱宿主范围的原因。
3∙2　 结瘤因子的生物学功能

纯化的 R．meliloti的结瘤因子在10－10～10－12mo/l L 极低浓度就可使苜蓿根毛变形。在
10－9mo/l L可使皮层细胞分裂�形成根瘤。用浓度为10－11M的硫酸化的 NGR234的结瘤因子
处理苜蓿�其根毛有反应�它比用非硫酸化的 NGR2344因子处理苜蓿的反应活性高1万倍。
与之相反�用非硫酸化的 NGR234因子处理普通豌豆�其反应活性比用硫酸化 NodNGR因子
处理相同材料要高。所以 NGR234因子在根毛变形反应方面具有广宿主范围。有趣的是
NGR234因子与 R．meliloti结瘤因子的硫酸基团位置不相同�前者在还原性葡萄糖胺残基的
C-6位上�后者在甲基岩藻糖上�但硫酸化的 NGR234因子在苜蓿根毛上有反应活性。

为了对结瘤因子进行结构与功能的研究�可用化学和遗传方法对其进行修饰�如去除
O-乙酸基团导致结瘤能力降低；去除硫酸基团�减少末端糖和使 N-酰基链上双键发生氢化
作用�则大大降低结瘤的能力。

结瘤因子被认为是一种新型的植物生长调节物�具有广泛的生物学活性。它能诱导豆
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 Enod5、Enod12和 Enod50等。由此可见�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。除了对完整的植株有活性外�结瘤因子对体外培养物也有一定
的生物活性。用10－9～10－12M浓度的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。
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Molecular Basis Between Rhizobia and Legumes
WANG Y-i qun�et al∙

（College of Biological Engineering�Fujian Normal University�Fuzhou35007�China）
Abstract：This paper reviews the interaction between legumes and rhizobia�the formation of nitro-

gen-fixation nodules．The composition�properties�functions�and translative products�i．e．nod factor are
explained．
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