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摘要：花生是我国重要的油料作物，其高产优质对保障粮油安全和推动农业绿色发展具有重要意义。花生为

豆科作物，可通过共生固氮获取氮素供植株生长发育，有效利用共生固氮可显著减少对化学氮肥的依赖，降低生产

成本并减少化学肥料对环境的污染。然而花生共生固氮机理复杂，影响其固氮效率的因素较多，如水分、温度、pH、

土壤氮素含量及土壤微生物等。本文系统总结了花生-根瘤菌共生固氮机制的研究进展和影响花生根瘤形成和发

育的主要因素，旨在为深化花生共生固氮理论研究及提升其在农业生产中的应用潜力提供参考。
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Abstract: Peanut is a crucial oil crop in China, and achieving high yield and quality in its production is of 

great significance for ensuring food security and promoting green agricultural development. As a leguminous crop, 
peanut can obtain nitrogen through symbiotic nitrogen fixation to support its growth and development. Effective utili⁃
zation of this process can significantly reduce reliance on chemical nitrogen fertilizers, lower production costs, and 
minimize environmental pollution caused by chemical fertilizers. However, the mechanism of symbiotic nitrogen fix⁃
ation in peanut is complex and numerous factors influence its efficiency, such as moisture, temperature, pH, soil ni⁃
trogen content, and soil microorganisms. In this review, we summarize the establishment of the peanut-rhizobia sym⁃
biotic nitrogen fixation system, its underlying mechanisms, and key factors affecting the formation and development 
of peanut nodules. It aims to provide valuable insights for advancing theoretical research on symbiotic nitrogen fixa⁃
tion in peanuts and enhancing its practical applications in agricultural production.
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氮是植物最重要的元素之一，对于植物体的生

长、发育和繁殖必不可少。在农业生产中，为保障

产量而施加氮肥是一项主要成本，但比成本高昂更

严峻的问题是：在发展中国家，农作物对氮肥的利

用效率极低，仅约为施加量的一半[1]。由于人口的

不断增加和不利的环境条件，全球粮食生产供应面
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临日益严峻的压力。通过增加化肥或有机肥料使

用量来提高农作物的产量，有助于增加世界粮食供

应。然而长期过度使用氮肥不仅能够改变土壤酸

碱度和土壤微生物多样性，甚至改变豆科植物-根
瘤菌共生的进化[2]，即植物向“不依赖共生”的方向

进化，而根瘤菌向“低效固氮或非共生”的方向

进化。

花生（Arachis hypogaea L.）是我国重要的油料

作物，其产量和消费量居世界第一[3]，因此花生的提

质增产对于我国食用油安全及其国际竞争力至关

重要。花生也是一种豆科植物，具有共生固氮的能

力，它与土壤中的根瘤菌建立共生关系[4]，将空气中

的N2转化为植物可利用的氨，并从植物中获得光合

作用产物[5]。共生固氮是花生获取氮素的重要途径

之一，其固氮量可满足花生生长需要氮量的 30%~
80%，并提高后茬作物产量[6]，因此结瘤固氮对花生

生长、发育以及产量提高具有重要意义。

豆科植物与根瘤菌共生结瘤固氮是一个复杂

的生物学过程，其共生体系建立过程（信号识别、侵

染、定殖和衰老等多个节点）受到寄主严格调控[7]，
此外，根瘤固氮也是一个消耗能量的过程，寄主通

过结瘤自调控途径控制根瘤数量[8]。因此，影响植

株结瘤固氮的要素有很多，例如外界环境因素中的

温度、水分、pH和土壤氮素含量等，最近与植物相关

的微生物也被报道同样能够对寄主-根瘤菌共生产

生影响。本文系统地总结了花生结瘤固氮机制研

究进展以及影响花生结瘤固氮的因素，以期为提高

花生根瘤数量和高效固氮提供理论基础。

1 花生结瘤固氮机制研究进展

1. 1 花生根瘤菌的种类和分布

根瘤菌是一类广泛分布于土壤中的革兰氏阴

性细菌，能够与花生建立共生关系的根瘤菌主要为

慢生根瘤菌属[7]。我国花生根瘤菌的优势种群包括

Bradyrhizobium liaoningense、B. yuanmingense和B. ja⁃
ponicum[9]。广东省作为中国花生主产区之一，发现

其花生根瘤菌类群为 B.  diazoefficiens，B.  japoni⁃
cum，B.  yuanmingense，B.  arachidis，B.  guangdon⁃
gense，B.  guangxiense，B.  iriomotense 和 B.  liaonin⁃
gense 以及 14 种新发现的 Bradyrhizobium 菌属物种。

在广东省的花生慢生根瘤菌群落中，其分布模式主

要受土壤钾含量和 pH 值的影响，其中有效钾 (P=
0. 016)和土壤 pH 值(P=0. 046)解释了采样点花生慢

生 根 瘤 菌 的 最 大 变 异 部 分 (81. 5%，P=0. 0380。

Bradyrhizobium sp.  XII 仅从珠海 pH 值为中性或微

碱性、有效钾含量很高的土壤样本中分离出来。

Bradyrhizobium sp.  I, IV和XV偏好分布在速效钾相

对较高的中性或微酸性土壤中。Bradyrhizobium 
sp.  XI，Bradyrhizubium sp.  XIV 和 XVI 主要分布在

有效磷含量高的土壤样品中。Bradyrhizobium sp.  
XVI 约占受试菌株总数的 31%，主要分布在有机质

含量、有效氮、全磷和氮含量低的薄土中[10]。在中国

南阳的酸性土壤中，花生根瘤菌多以 B.  guangdon⁃
gense为主，偶尔也存在B.  ottawaense或其它三种慢

生根瘤菌，而这些差异主要受土壤 pH 值和有效磷

含量的影响[11]。Zhang[12]对河南省的花生根瘤菌多

样性开展了调查，发现豫东、豫北与豫南花生根瘤

菌群落存在差异，主要的根瘤菌菌种包括：B.  liaon⁃
ingense，B.  yuanmingense，B.  zhengyangense 和新发

现的 Bradyrhizobium 菌属物种，其分布同样与土壤

理化特性密切相关。Zhang等[13]进一步对来自河南

的 219株花生根瘤菌进行分析发现，将 21个代表菌

株划分为 8个类群，其中B.  guangdongense覆盖 5个

IGS 类型（占总数的 75. 2%），B.  guangzhouense 涵盖

2 个 IGS 类型（占 2. 7%），B.  zhengyangense 对应 1 个

IGS类型（占 11. 3%），其余为 5个新种。基于功能基

因的比较分析表明，在我国花生种植土壤中，慢生

根瘤菌属内较易发生基因水平转移，这些结果表明

花生根瘤菌具有较高的遗传多样性。对于国外花

生根瘤菌，Mohammed等[14]发现土壤 pH 值和矿物质

含量不同会影响非洲土壤中花生慢生根瘤菌种群

的分布；通过 16S rRNA基因的系统发育分析和蛋白

质编码基因（atpD、glnII、gyrB和 rpoB）以及共生基因

（nifH和 nodC）的多位点序列分析表明，克斯坦特花

生主要与慢生根瘤菌属的成员建立共生关系，这些

成 员 与 B.  vignae 7-2T，B.  kavangense 14-3T，B.  
subterraneum 58-2-1T，B.  pachyrhizi PAC48T 和 B.  
elkanii 等典型菌株和新发现的 Bradyrhizobium 菌属

物种密切相关。作为全球土壤中最丰富的根瘤菌

群之一，慢生根瘤菌据估算包含约 880个物种[15]，这
充分体现了其极高的物种多样性与丰富的系统发

育资源。因此，系统性地发掘花生根瘤菌资源并深

入研究其环境适应性机制，对于提升花生的共生固

氮效率至关重要。

1. 2 花生根瘤菌侵染及结瘤机制

植物根瘤是根瘤菌侵染并定殖于植物根部后，

诱导根部组织增生膨大而形成的一种共生结构。

主要包括三种入侵模式：其一，侵染线入侵，即根毛

249



中国油料作物学报 2026，48（4）

入侵，包括蒺藜苜蓿和大豆等。其二，表皮侵染，不

依赖于结瘤因子（nod factor, NF）[16]。其三，裂缝侵

染。缝隙进入是一种特殊的根瘤菌侵染机制，主要

见于部分亚热带豆科植物，如花生属和柱花草属[17]。
根瘤菌通过花生植株主根与侧根交界处裂缝进入

根部，在皮层细胞间向深层扩展，并在蔓延过程中

侵染并激活皮层细胞，进行内吞作用，以一种未知

的方式，将感染传播到每个细胞，然后被根瘤菌侵

染的细胞通过反复分裂，逐渐形成了根瘤的分生组

织，而根瘤的分生组织不断膨大，在根部凸起形成

根瘤，该过程通常依赖NF途径[18, 19]。
根瘤菌与花生植株之间建立共生关系是一种

互相识别身份，交换信号的过程，在这一过程中，花

生根系在低氮条件下释放类黄酮物质，诱导根瘤菌

产生趋化性运动并向根部聚集，同时刺激其合成胞

外多糖及结瘤因子，结瘤因子被根表上的受体感知

后，进而激发结瘤信号通路启动结瘤的过程，这些

物质在寄主精准识别根瘤菌的过程中至关重要[20]。
Raul等[21]结合转录组测序和 BLAST搜索，鉴定出在

花生中能够诱导结瘤且此前尚未注释的基因；通过

与苜蓿、百脉根和大豆之间的比较显示，在 111个已

知参与根瘤共生固氮的基因中，有 61个花生直系同

源基因上调，表明豆科植物中根瘤发育机制相似。

然而有研究表明花生的裂缝侵染方式存在依赖和

不依赖结瘤因子的信号途径。Guha 等[22]报道结瘤

因子缺陷菌株 BTAi1、WBOS2 和 WBOS4 表现出与

ORS285相当的花生结瘤能力。在花生结瘤过程中

的基因调控研究中，Karmakar 等[23]基于转录组学分

析，鉴定出多个已知共生信号通路中结瘤相关基因

的同源基因，包括NFR5、NSP2、NIN和ERNI；进一步

研究也证明结瘤因子受体 AhNFR5 和转录因子 CY⁃
CLOPS基因在花生结瘤中起重要作用[24, 25]。另外结

瘤信号通路 2（NSP2）同源基因的天然多态性导致花

生失去结瘤能力，即 AhNSP2-B07或 Nb和 AhNSP2-
A08或Na，共同调控花生的结瘤[26, 27]。花生中的NIN
信号通路与模式豆科植物只有部分相似性，结瘤过

程中 NIN 的表达局限于根中柱鞘和皮层，表明 NIN
与根瘤菌进入根表皮无关。与此相似的还有 NPL
的同源基因，其在花生中变成假基因或表现出可忽

略的表达[28]。花生 AhCCaMK 基因也具有影响根瘤

固氮酶活性的能力[29]。在结瘤初期，花生根瘤自调

控系统（autoregulation of nodulation, AON）中的 Ah⁃
CLE13、AhSUNN 和 AhKLAVIER 蛋白表达显著上调，

表明AON系统积极参与并调控花生根瘤的数量[30]。

最近研究发现多个在花生根瘤中特异表达的

基因（如 AhNIGT1. 2、AhPUGN1. 1 和 AhMsrA），其中

AhNIGT1. 2 在根瘤中高表达，且显著响应高氮、低

氮、高磷、低磷和根瘤菌，它可能通过影响硝酸盐转

运和 NLP1 相关基因的表达，参与花生结瘤的调控

过程[31]。AhPUGN1. 1定位于细胞核中，可能通过影

响结瘤过程、钙离子信号及细胞分裂素信号通路中

关键基因的表达调控花生结瘤[32]。而 AhMsrA 正向

调控AhNIN以及AhCCamK等共生标记基因的表达，

是花生裂缝进入感染模式的关键调控因子[33]。相比

于其它豆科作物，总体上国内外研究花生结瘤固氮

相关内容较少，其结瘤信号通路还需深入研究。

2 花生根瘤形成和发育的影响因素

2. 1 环境因素

光、高温、干旱、CO2浓度、土壤氮及其他营养元

素等环境因素均对根瘤的形成发育有影响。光对

结瘤的影响至关重要，黑暗条件下豆科植物很少结

瘤，因为光诱导茎部到根部的移动信号 GmSTF3/4
和 FLOWERING LOCUS T（GmFTs）相互依赖，激活

NIN和NF-YA1/YB1，且花生与根瘤菌共生需要消耗

大量的能量，光不仅能通过碳水化合物影响结瘤，

还能通过光敏色素 PHYs影响结瘤[37]。温度影响根

瘤菌的存活率，且花生-慢生根瘤菌的共生对根部

环境温度较其他豆科植物更为敏感。花生通常生

长在土壤表面温度高于 35℃的热带或亚热带地区，

而根瘤菌在培养中生长的最佳温度范围是 28~
31℃，许多根瘤菌无法在 37℃下生长；Dardanelli
等[38]研究表明，当花生根部环境温度升高至 37℃可

降低慢生根瘤菌对 N2的固定作用，但不影响结瘤。

同时有研究表明，当花生根部环境温度达到 40℃
时，慢生根瘤菌会产生热休克蛋白，结瘤完全被抑

制[39]。干旱对植株结瘤的负面影响早于蒸腾速率和

光合作用，主要取决于干旱的强度、持续时间和植

物发育阶段，而对结瘤和产量的影响通常发生在共

生关系建立和结瘤形成、开花或籽粒灌浆期间[40]。
在 CO2浓度升高的情况下，豆科植物结瘤和共生固

氮效率显著提高，同时刺激植物的光合作用，使碳

的可利用性增加，进而增强植物与固氮细菌之间的

信号交换，促进根瘤形成和活性增加；同样对结瘤

相关的植物激素也有一定的影响，如生长素、细胞

分裂素和油菜素内酯等[41]。营养元素氮素对结瘤有

负调节效果，通过类黄酮代谢、活性氧积累、植物激

素、CLE 蛋白等多种途径抑制结瘤[42]。高浓度的氮
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（硝态氮）会抑制根瘤菌的侵染过程，阻碍根瘤原基

的形成与发育，从而显著降低植物的结瘤数量；同

时它还会抑制豆血红蛋白的合成，进而降低根瘤的

固氮酶活性，并促进根瘤的衰老进程与结构崩解[43]。

营养元素如Co能够促进花生根瘤菌的生长，增加单

株结瘤数量和根瘤鲜重，同时提升花生的生物量积

累与叶片叶绿素含量，并降低根/冠比[44]。

近年来地膜使用越来越广，地膜覆盖能改善花

生生长环境、提高花生产量，但长期施用导致大量

微塑料如聚氯乙烯（PVC）和己二酸聚丁烯（PBAT）
被释放到土壤环境中，转录组分析结果表明PVC和

PBAT 能够通过影响花生黄酮生物合成途径、异黄

酮生物合成途径、苯丙烷生物合成途径以及生物碱

合成途径来激活植株抗逆系统、抑制根瘤形成并减

表1　花生结瘤相关基因及功能

Table 1　Genes and functions associated with peanut nodulation

基因名称

Gene name
AhNFR5

CYCLOPS

AhNSP2-B07 

（Nb）

AhNSP2-A08 

（Na）

NIN

ERN1

NPL

AhCCaMK

AhCLE13

AhSUNN

AhKLAVIER

AhNIGT1.2

AhPUGN1.1

AhMsrA

AhLYR3

AhEPR3

AhSYMRK

AhCID2

功能描述

Functional description
结瘤因子受体；在花生结瘤过程中起重要作用

NF receptor； Plays a crucial role in peanut nodulation
转录因子；在花生结瘤中起重要作用

Transcription factor； Plays a crucial role in peanut nodulation
NSP2同源基因，天然多态性可导致结瘤能力丧失；与AhNSP2-A08共同调控结瘤表型

NSP2 homologous genes， natural polymorphisms may result in loss of nodulation ability； Co-regulate nodulation 
phenotypes with AhNSP2-A08

NSP2同源基因，天然多态性可导致结瘤能力丧失；与AhNSP2-B07共同调控结瘤表型

NSP2 homologous genes， natural polymorphisms may result in loss of nodulation ability； Co-regulate nodulation 
phenotypes with AhNSP2-A08

共生信号通路中的关键结瘤相关基因；在花生中表达局限于根中柱鞘和皮层，与根瘤菌进入根表皮无关，与

模式植物仅部分相似

Key nodulation-associated genes in symbiotic signaling pathways； Expression in peanuts is confined to the root peri⁃
cycle and cortex， unrelated to rhizobial entry into root epidermis， and only partially similar to model plants
共生信号通路中结瘤相关同源基因

Nodulation-associated homologs in symbiotic signaling pathways
同源基因，可能与结瘤相关；在花生中变为假基因或表达极低，功能不显著

Homologous genes， potentially associated with nodulation； In peanuts， they become pseudogenes or exhibit ex⁃
tremely low expression， with negligible function
影响根瘤固氮酶活性；具有调控根瘤功能的能力

Affects nodule nitrogenase activity； Possesses the ability to regulate nodule function
AON中的信号分子；在结瘤前期表达上调，在花生中积极参与结瘤数量的调控

Signaling molecules in AON； Up-regulated during pre-nodulation stages， actively involved in regulating nodule 
number in peanuts
通过影响硝酸盐转运和NLP1相关基因的表达，进而调控花生的结瘤

Regulating peanut nodulation by influencing nitrate transport and the expression of NLP1-related genes
定位于细胞核中，通过影响结瘤过程、钙离子信号及细胞分裂素信号通路中关键基因的表达调控花生结瘤

Localized within the cell nucleus， it regulates peanut nodulation by influencing the expression of key genes involved 
in nodulation processes， calcium ion signaling， and cytokinin signaling pathways
关键调控因子；正向调控AhNIN和AhCCamK等共生标记基因的表达

Key regulatory factors； Upregulate the expression of symbiosis marker genes such as AhNIN and AhCCamK

花生-根瘤菌共生关系的重要因子；花生与根瘤菌共生时高表达

Key factors in the peanut-Rhizobium symbiotic relationship； Highly expressed during peanut-Rhizobium symbiosis
增强慢生根瘤菌侵染花生根系及根瘤原基的能力

Enhance the ability of Bradyrhizobium to infect peanut root systems and form root nodule primordia
对花生根瘤形成和固氮具有重要作用

Plays a crucial role in peanut nodule formation
and nitrogen fixation
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少木质素合成，显著降低花生叶绿素含量和根瘤

数[45]。短期来看，地膜带来显著增产效益但导致新

兴的胁迫源微塑料污染，长期使用会严重危害土壤

健康和植株健康生长，后续应该开发更环保可降解

的材料，这是维持产量和提升花生共生固氮效率的

有效策略。

2. 2 植物激素

植物激素是植物抵抗非生物和生物胁迫（如干

旱、缺氧、紫外线辐射、重金属、病原体和草食动物）

的关键信号，它们通常是将植物环境信号与发育过

程（包括结瘤）整合在一起的枢纽。已有研究表明，

根瘤发育与固氮作用如同许多植物生长发育过程

一样，受植物激素影响，包括细胞生长素（auxin，
IAA）、分裂素（cytokinin，CTK）、赤霉素（gibberellins，
GAs）、乙烯（ethylene，ETH）和脱落酸（abscisic acid，
ABA）等[46]。IAA在建立豆科植物-根瘤共生信号中

发挥重要作用，IAA 输入转运蛋白（AUX1/LAX）与

生长素外排转运蛋白（PIN）共同在根系中形成生长

素梯度，其浓度在静止中心达到峰值；IAA不均匀分

布会影响细胞分裂、伸长与分化，从而驱动侧根和

根瘤的形成[47]。通过利用 IAA转运的天然与人工抑

制剂（如类黄酮和邻苯二甲酸）进行干预，并结合

IAA的直接与间接测定，研究表明：在根瘤形成过程

中，IAA 会在根瘤原基部位出现特异性聚集[48]。
CTK和 IAA参与根瘤的形成、生长、分化及定位，根

瘤菌侵染会迅速诱导多个 CTK 生物合成基因的上

调，导致根瘤形成区域的CTK积累与响应。最近的

研究发现，CTK信号传导对于苜蓿维持周期性至关

重要，这会影响对细菌反应的根区大小以及结瘤过

程的进展[49]。赤霉素 GAs 能够通过 DELLA 蛋白抑

制侵染线的形成，同时又借助 DELLAs 促进根瘤形

成，最终保障根瘤作为固氮器官的功能[50]。大豆可

能会选择控制生物活性 GA 的生产，以调节根瘤大

小，从而更利于植物生长[51]。在花生中是否存在相

似的功能还有待研究。乙烯 ETH 通常被视为根瘤

形成的负调控因子，而在花生结瘤过程中乙烯信号

相关的蛋白表达显著上调，参与调控根瘤发育[19]。
ABA对豆科植物根瘤的形成与发育具有抑制作用，

主要通过干扰 Nod 因子产生的 Ca2+峰，抑制信号转

导[52]。植物激素间同样存在交互调控效应，例如

CTK与 IAA可促进ETH合成，在激活植物免疫同时

抑制根瘤形成与发育[53]，在花生以及其它的豆科植

物中，植物激素间的关系不是孤立的，而是构成一

个精密的协同调控。

2. 3 黄酮类化合物

在植物中，类黄酮参与保护免受非生物和生物

胁迫（黄酮和黄酮醇）、繁殖（异黄酮）和组织色素沉

着（黄酮醇和花青素）[54]。共生固氮是豆科植物一个

重要的农艺性状，在低氮条件下，豆科植物的根向

根际土壤释放大豆苷元、染料木苷等黄酮类信号物

质，诱导土壤中根瘤菌Nod基因的表达，形成结瘤因

子[55]。早期研究表明，黄酮类化合物在豆科作物结

瘤过程的三个不同阶段均发挥重要作用：首先，它

们被分泌至根际，可诱导根瘤菌中结瘤因子的产生

与识别；其次，在根瘤菌侵染阶段，黄酮类化合物进

一步促进结瘤因子的生物合成；最后，研究还发现

该类化合物对 IAA的运输以及根瘤原基的细胞分裂

具有调控作用[56]。另外，调控异黄酮合成的关键酶

IFS 和修饰及分泌的 GmMaT 均能够促进大豆结

瘤[57]。对黄酮类化合物功能的研究可以追溯到

1986年，当时苜蓿中的木犀草素和白三叶草中的 7,
4’-二羟基黄酮被发现可以作为 Nod 基因的诱导

物[55,58]。大豆苷元、木犀草素、芹菜素和染料木苷均

能不同程度诱导花生的根瘤菌 NodC 基因的表达，

但会受到根瘤菌类型和外界 pH 的影响[59]。慢生根

瘤菌 SEMIA6144 和类黄酮柚皮苷共接种能促进花

生的结瘤[60]。不同植物分泌的黄酮的种类、含量以

及在不同生长时期均存在显著差异，宿主分泌黄酮

类化合物的组合是根瘤菌能够成功建立共生关系

的决定因素之一[61]。Gao 等[62]通过广靶代谢方法在

花生根中鉴定到 168 种黄酮类化合物。Wang 等[47]

对非结瘤花生品种和结瘤花生进行转录组测序分

析发现，非结瘤花生品种和结瘤花生根际中黄酮类

化合物丰度存在显著差异，且在结瘤花生中含量明

显更高，包括花青素、黄酮类化合物、黄酮醇和异黄

酮等，揭示花生植株中异黄酮、黄酮醇和黄酮类化

合物的生物合成对结瘤具有重要作用。在花生种

子中，大豆苷元的含量要远少于大豆，花生根和根

系分泌物中黄酮的种类以及在结瘤中起主要作用

的黄酮类型还不是很明确，需要进一步研究。

2. 4 根际微生物

从根瘤菌定殖于植物根系开始，到发挥固氮性

能的进程中，除了需要考虑根瘤菌与宿主植物之间

的互作，还需要考虑根瘤菌与土壤环境及根际微生

物之间的相互作用。植物根际存在数量巨大且种

类繁多的微生物，被称为“植物的第二基因组”[63]。
例如植物生长促进根际PGPR等根际有益微生物可

以通过活化土壤养分、产生植物激素（如吲哚乙酸、
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赤霉素等）、分泌拮抗物质等方式促进植物生长；根

际病原菌青枯菌会通过三型分泌系统抑制苜蓿结

瘤[64]，而有益细菌或真菌可刺激大豆，苜蓿等豆科植

物根系发育，增加根瘤菌侵染位点，提高固氮效率

并提高豆科植物的产量[65, 66]。Han 等[67]研究表明根

际微生物参与了大豆快慢生根瘤菌的地理分布及

在根瘤中定殖的比例。Wang 等[68]研究发现根际富

集的微生物组模块能够协同根瘤菌促进大豆生长。

在花生中同样存在多种微生物对根瘤菌的共生效

率具有协同效应[69]。枫香拟茎点霉能通过诱导植物

激素的产生，影响花生结瘤基因的表达和根系分泌

物的组成，克服连作障碍以及协助根瘤菌到达植物

根际等多种途径促进花生结瘤从而提高产量[59, 70, 71]。
此外拟茎点霉还能分泌黄酮，启动慢生根瘤信号，

增强慢生根瘤对根系分泌物的反应，促使花生提早

结瘤[72]。花生与玉米和油菜间作会导致花生根际代

谢谱（如苯丙素生物合成途径的激活，类黄酮和香

豆素积累）及细菌的结构和功能发生改变，这些变

化增强了自由生活的细菌分离株的生长和固氮活

性[73]。最近我们的研究也表明，混合的芽孢杆菌也

显著促进花生的结瘤固氮，并促进产量的增加[74, 75]。
同样，根际也存在着病原微生物（如病原细菌和病

原真菌），它们会侵染植物并引起病害，造成作物减

产甚至死亡[76]。在花生中，黄曲霉毒素污染已被证

明与干旱条件下花生的固氮能力显著负相关，干旱

条件下维持营养吸收和固氮的能力可能是抗旱品

种耐受黄曲霉毒素的机制[77]。根瘤固氮需要低氧环

境，干旱会破坏根瘤内部的氧扩散屏障，导致内部

氧浓度升高，而固氮酶遇氧会失活，从而直接终止

固氮[78,79]。而干旱会大大增强花生黄曲霉感染和黄

曲霉毒素污染，黄曲霉菌作为一种腐生真菌，在土

壤中与根瘤菌存在竞争关系，它们可能通过参与根

际的碳源、氮源和其他营养的竞争，从而间接削弱

了根瘤菌的种群活性和结瘤竞争力，暗示曲霉菌也

会影响花生的结瘤[80]。国内外对于病原菌的研究主

要集中在对植物的病害作用、与根瘤菌两者间互作

和生防菌对其防治机制，而对于结瘤固氮方面的研

究相对较少。

3 展望

花生作为重要的豆科油料和经济作物，其与根

瘤菌共生固氮的能力是维持土壤肥力、减少化学氮

肥依赖、实现农业可持续发展的关键。目前的研究

已初步揭示了花生根瘤菌的多样性和分布特征，花

生-根瘤菌共生体系的复杂调控网络，土壤理化元

素及根际微生物等在花生结瘤固氮中的作用，但对

花生结瘤固氮机制的研究还远远不够，且影响植株

结瘤效果的要素有很多，在实际应用中也仍面临各

种挑战，仍需进一步深入研究。

未来对花生结瘤固氮的研究可以集中在：（1）
构建覆盖不同生态区的花生根瘤菌资源库，结合基

因组与表型组数据，筛选具有高环境适应性及抗逆

能力的优良菌株。同步挖掘花生宿主中调控结瘤

固氮效率的关键基因与信号通路，重点解析结瘤早

期识别、细胞内侵染及氮反馈调控等分子机制。在

此基础上，利用基因编辑与分子标记辅助选择，创

制具有高效固氮能力的花生新种质；（2）深入研究

全球气候变化背景下，CO₂浓度升高、干旱、高温等

非生物胁迫对花生—根瘤菌共生体系的复合影响。

同时，结合现代农业管理措施（如轮作制度、地膜覆

盖和水肥一体化等），解析其对根瘤形成与固氮功

能的调控机制，建立适应未来气候与生产模式的协

同优化栽培体系；（3）突破传统“宿主—根瘤菌”二

元研究框架，将视角扩展至根际以及根内微生物

组。通过多组学手段，揭示根际及根内微生物群落

如何参与并调控花生结瘤进程与固氮稳定性，重点

解析有益微生物与根瘤菌在根际的互作网络，为通

过调控根际或根内微生物提升固氮效率提供理论

依据；（4）研发复合型微生物菌剂，整合根瘤菌与具

有促生、抗病功能的益生菌。创新接种剂载体材

料，探索具有靶向定殖与缓释功能的新型制剂。结

合纳米材料与生物传感技术，发展智能化接种与精

准调控技术，显著提升根瘤菌在根际的存活、竞争

与定殖能力。随着多组学技术（基因组、转录组、蛋

白组、代谢组和微生物组）的深度融合与人工智能

分析方法的引入，为探究花生结瘤固氮机理机制提

供了更多新的思路，以期为提高花生根瘤形成和高

效固氮提供理论基础。
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