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摘要：在农业生产中，化学氮肥的投入大幅度增加了粮食产量，然而过量或不合理的施肥措施对农业生

态环境造成了严重破坏。因此，挖掘植物自身的生物学特性，寻求其他有效的氮素来源，对农业减肥增

效至关重要。其中，植物与微生物之间的生物固氮作用，能为宿主提供大量的清洁氮源，在农业生产中

发挥着不可替代的作用。本文以甘蔗为代表，综述了植物联合固氮的研究进展和应用潜力，包括联合固

氮作用的提出、联合固氮菌的筛选、侵染机制及功能研究，并总结了联合固氮复合菌在甘蔗生产中的应

用，以期为作物养分高效的品种改良及推动生物固氮作用在农业生产中的实践提供理论依据和参考。 
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氮是植物完成整个生命周期不可或缺的大

量营养元素之一，然而在农业生产中，土壤中的

氮往往不能满足作物生长发育的需要。为了增加

粮食产量，农田中投入了大量的化学氮肥，并且

随 着 人 口 的 增 长 ， 对 氮 肥 的 需 求 仍 在 增 加 。

Tilman 等[1]预测，到 2050 年全球氮肥需求量将

达到 2.36 亿 t。虽然，氮肥的投入在粮食增产及

提高农业生产力方面具有突出贡献，但是近年来，

粮食产量增长缓慢，甚至出现增肥不增产的现象。

其中，氮肥的施入量约占总施肥量的 2/3，而肥料

利用率却不足 50%[2]，并且流失的氮肥对我国生

态环境产生了一系列影响。例如，导致我国农田

土壤酸化，水域因氮淋失引起水体富营养化[3]，并

且加剧了氮沉降进而造成大气污染[4]等。因此，挖

掘植物自身生物学特性，利用氮素来源的其他有

效途径，配合合理的栽培措施，对环境友好型生

态农业建设具有重要意义。 

虽然大气中含有 78.1%的氮气(N2)，却不能

被植物直接利用，除了工业固氮，即在高温高压

催化条件下将 N2 转化为 NH3 外，自然界还存在

一种绿色、环保、无污染的固氮途径——生物固

氮。生物固氮是指在固氮微生物的作用下，将

N2 还原为 NH3 为自身或宿主提供氮源的过程。据

统计，生物固氮占全球年固氮总量的 85%，而植
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物所需氮素的 60%来自于生物固氮[5]。因此，生

物固氮堪称是世界上最大规模的天然“氮肥工

厂”，充分利用生物固氮作用，不仅可以减少化学

氮肥投入、降低农业成本，还能降低空气污染，

保护生态环境。 

生物固氮主要包括自生固氮、共生固氮和联

合固氮三种类型[6]。其中，自生固氮是指固氮微生

物与植物没有依存关系，可以自行固定空气中的

N2，以蓝细菌和圆褐固氮菌为典型。共生固氮是

指植物与土壤微生物相互作用，形成根瘤而进行

固氮反应的过程，以豆科植物-根瘤菌以及非豆科

植物-弗兰克氏菌共生为主。而联合固氮则是固氮

微生物与宿主不形成根瘤，就能进行生物固氮作

用。联合固氮菌可以定殖于宿主根系、茎和叶片，

是一种松散的结合，广泛存在于甘蔗、水稻和玉

米等禾本科作物中[5]。 

甘蔗是世界范围内重要的糖料和能源作物。

根据中国统计局数据显示，我国糖料作物主要为

甘蔗和甜菜，据统计，成品糖的 90%由甘蔗制成[7]，

因此，甘蔗在我国国民经济中占有重要地位。目

前，中国甘蔗播种面积约 140 万 hm2，年产甘蔗

1.08 亿 t，位居世界第三。甘蔗生长周期长，需氮

量高，巴西种植甘蔗每年施氮仅 60–100 kg/hm2，

而中国种植甘蔗每年施氮需要 100–755 kg/hm2[8]，

在巴西甘蔗产业中，在较少氮肥施用的同时，却

能保持连年高产且土壤肥力不减，究其原因，是

对甘蔗联合固氮的充分利用。此外，研究表明，

联合固氮作用获得的氮素最高可达甘蔗积累氮素

的 70%[9]。可见，禾本科作物生物固氮具有较大

的发展潜力和应用价值。 

近年来，随着不断增长的人口对粮食的需求

的增加，以及由于盲目或过量施肥等不合理的农

业措施所引起的生态环境问题之间的矛盾日益突

出，我国现代农业面临巨大挑战[3]。如何解决粮食

供求矛盾、保障粮食安全的同时维护生态环境，

越来越受到人们的关注。本研究综述了联合固氮

的发现过程、联合固氮菌的种类、分离及功能研

究，以及联合固氮联盟菌在农业减肥增效中的应

用潜力，以期为从挖掘和利用植物自身生物学特

性角度和作物养分高效的改良与生产实践提供理

论依据和参考。 

1  联合固氮菌的发现、分类与进展 

生物固氮作用的研究已有百余年，并且在固

氮酶学、固氮分子生物学以及固氮菌与植物相互

作用机制等基础性研究方面取得了重要进展。联

合固氮作为其中的一个分支，相关研究也已经有

60 多年的历史。自 1958 年，Döbereiner 等从甘蔗

的根际分离到两株拜叶林克氏菌属的固氮细菌

Beijerinckia fluminensis，证实了禾本科植物存在生

物固氮潜能[10]。到 1976 年，Döbereiner 实验室再

次发现联合固氮菌、固氮螺菌(Azospirillum sp.)，

并进一步提出根际联合固氮的概念[11]。随后，发

现这些固氮细菌粘附于植物的根表，有些则会侵

入植物根的皮层或维管组织中，甚至可以在植物

叶片以及茎中定殖，靠宿主提供的碳源生存，这

种植物与固氮细菌之间的相互作用关系称为联合

固氮[11]。 

随着联合固氮作用的关注与研究，大量的联

合固氮菌从不同的禾本科作物中被分离获得，并

且种类丰富。例如，织片草螺菌(Herbaspirillum 

seropedicae) 、 固 氮 醋 酸 杆 菌 (Gluconacetobacter 

diazotrophics)、固氮螺菌(Azospirillum spp.)、芽孢

杆菌(Bacillus spp.)、肠杆菌(Enterobacter spp.)、假
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单 胞 菌 (Pseudomonas spp.)、 产 碱 菌 (Alcaligenes 

spp.)、伯克霍尔德菌(Burkholderia spp.)及固氮菌

(Azotobacter spp.)等[12]。近年来，科学家们相继发

现了一些新的固氮菌株，其中与豆科植物共生的

根瘤菌属也存在甘蔗根系中，在没有形成根瘤的

情况下，仍然具有较强的固氮酶活性[13]，暗示了

禾本科植物-联合固氮菌相互作用的复杂性和多

样性。进一步根据联合固氮菌的生理生态特征，

可将其分为 3 类：根际固氮菌、兼性内生固氮菌

和专性内生固氮菌[14]。其中，根际固氮菌只定殖

于植物根表，包括雀稗固氮菌(A. paspali) 和拜叶

林克氏菌(Beijerinckia spp.)等，除了具有固氮能力

外，还能促进宿主根系的生长[15–16]。兼性内生固

氮菌是指既能在植物体内，又能在根表和土壤中

定殖的固氮菌。目前已经分离鉴定的固氮螺菌属，

例如产脂固氮螺菌(A. lipoferum)、巴西固氮螺菌 

(A. brasilense)和亚马逊固氮螺菌(A. amazomense)

等属于此类细菌 [17]。而专性内生固氮菌是定殖

于宿主体内，在土壤中存在的丰度很低，甚至不

能 生 存 的 一 类 固 氮 菌 ， 例 如 固 氮 醋 酸 杆 菌      

(G. diazotrophicus)、草螺菌(H. seropedicae)和固氮

弧菌(Azoarus spp.)等[18–19]。随着新固氮菌的发现

与鉴定，不断丰富甘蔗联合固氮微生物的种类，

为生产应用提供基础。 

目前，关于联合固氮作用的研究，在菌株的

分离纯化、菌落和菌体形态特征分析、Biolog 细

菌鉴定及 16S rRNA 基因测序鉴定菌株的分类等

方面已经取得较大进展。此外，高通量测序技术

的应用，也推动了联合固氮作用的研究。尤其对

固氮菌株如 CBAmC、Ppe8、SP1T、KvMx1/2 和

Pal5 等的测序[20–24]，揭开了甘蔗内生固氮菌的基

因组信息，并鉴定了多个控制固氮能力的基因， 

为菌株改良、固氮分子机理及应用的研究奠定了

基础。同时，不同甘蔗品种所招募的内生固氮菌

种类不同。利用 16S rRNA 和 nifH 测序发现甘蔗

内生菌共 7198 个 OTUs (operational taxonomic 

units)，包括 1734 个固氮菌分属于 43 个科，其中

6 个科在品种间明显不同[25]。最近，通过对甘蔗

微生物组的测序，初步探究了甘蔗不同组织部位

包括根、茎和叶的微生物群落结构以及在响应外

界养分/环境条件时微生物组的改变[26–27]，进一步

结合培养组学技术，挖掘甘蔗微生物群落核心组

成，并通过细菌培养的模式可以得到相应的分离

物[28]。另一方面，接种联合固氮菌后，参与甘蔗

代谢途径、次级代谢物合成及类苯基丙烷代谢途

径的蛋白被显著上调，一些参与光合和糖酵解、

免疫系统及非特异脂类转移蛋白在固氮菌侵染后

也发生明显改变[29]。说明联合固氮菌与甘蔗之间

相互作用、相互调控，共同影响固氮菌群变化和

甘蔗生长代谢过程。此外，研究者们在对内生固

氮菌进行鉴定的基础上，分析了主要菌种的固氮

和促生能力，为禾本科作物联合固氮作用的基础

及应用研究奠定基础。 

2  碳源供给类型对联合固氮菌分离

及纯培养的影响 

尽管在宏基因组技术的支持下，利用高通量

分离技术可以大幅度提高微生物获取的效率[30]，

但固氮微生物的纯培养、分离与鉴定，是研究单

一微生物细胞形态结构、生理和遗传特性、微生

物功能及其调控等的基础。影响固氮微生物高效

分离的因素有很多，例如，微生物本身的生理特

点、营养需求、能量利用类型、温度、pH 等。目
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前多采用传统微生物纯培养技术，对联合固氮菌

进行分离鉴定。 

固氮微生物-植物联合固氮体系的建立，除了

微生物为宿主提供氮源外，也需要宿主供给微生

物碳源(C)，以保障细菌自身生长及固氮作用对能

量的需求。在甘蔗联合固氮作用的研究中，外界

供给碳源的不同，根、茎和叶中所呈现的固氮能

力不同[31]，说明不同固氮菌种对外界碳源具有一

定的选择性，暗示了分离获得的菌株往往是某种

培养介质筛选的优势菌种。因此，根据供碳源种

类不同，本文总结了目前培养甘蔗联合固氮菌所

使用的培养基，主要包括：以蔗糖为碳源的 SH、

LGI-P、HXN 和 SNX 培养基[31–32]；以 DL-苹果酸

为碳源的 Mal、JNFb 和 NFb 培养基[31,33]；以甘露

醇为碳源的 Ashby 培养基[34]；以葡萄糖为碳源的

DYGS 培养基[35]；以及同时以葡萄糖、柠檬酸、

葡萄糖酸为碳源的 DF 培养基[33](表 1)。此外，不

同培养基也适当供给了不同矿质元素，除 DYGS

供给氮源外，其他均为无氮培养基。 

研究发现，不同培养基筛选的固氮菌存在明

显差异并且不同固氮菌对 C 源选择也不同[31,35]。

例如，G. diazotrophicus Pal 5 是最耐糖的细菌之

一，能在高达 876 mmol/L 的蔗糖中生长 [36]；     

H. seropedicae 嗜 有 机 酸 ， 不 能 利 用 蔗 糖 ；

Azospirillum spp.属于兼性内生固氮菌，能利用的

碳源较多，同时对 pH 适应范围较广[12]。此外，

植物不同生长发育时期、不同组织甚至包括不同

叶/茎位，由于碳合成代谢的不同，固氮酶活性明

显不同，说明植物供给的碳源直接定向筛选定殖

的固氮菌。 

联合固氮菌体外培养时，培养基通常使用蔗

糖作为 C 源，蔗糖被认为是联合固氮菌与甘蔗共

生过程中重要的 C 源[37]，然而细菌不能直接利用

蔗糖，G. diazotrophicus 虽然可以耐受 30%的蔗糖 
 

 

 
表 1.  不同培养基的碳源及营养元素汇总表 

Table 1.  Summary of carbon sources and nutrient elements in different culture medium 

Carbon source 
Culture 
medium 

Nutrient elements 

N P K Ca Mg S Fe Mn Cu Zn Mo Cl B Na 

Sucrose SH – – – – – – – – – – – – – – 

 LGI-P – + + + + + + – – – + + – – 

 HXN – – – + + + – – – – + + – + 

 SNX – – – + + + – – – – + + – + 

DL-malic acid Mal – – – – – – – – – – – – – – 

 JNFb – + + + + + + + + + + + + + 

 NFb – + + + + + + + – – + + – + 

Mannitol Ashby – + + + + + – – – – – + – + 

Glucose DYGS + – – – + + – – – – – – – – 

Glucose, citric acid, gluconic acid DF – + + – + + + + + + + – + + 

+/–: represents with or without the nutrient element in given culture medium, respectively. 
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浓度，但其对蔗糖的利用需要果聚糖转移酶将蔗

糖转化为 β-1,2-低聚果糖和果聚糖[38]。当培养基中

存在最适 C 源时，微生物会优先利用最适 C 源，

并启动一种复杂且严格的碳代谢抑制调控机制

(catabolite repression control，CRC)，当最优 C 源

消耗殆尽后，微生物会解除 CRC，利用其他 C 源

作为能源[39]。因此，某些联合固氮菌对 C 源同样

具有广适性，G. diazotrophicus 以甘油为 C 源时固

氮能力最强，而在蔗糖、葡萄糖酸盐或山梨醇为 C

源的环境下 G. diazotrophicus 的生长素分泌比在葡

萄糖为 C 源时更多[37]。由此可见，C 源供给类型

直接影响内生固氮菌的种类、生长状态及激素分

泌，能否为固氮微生物提供理想的碳源，是分离

甘蔗联合固氮菌及其功能研究和生产应用的主要

因素之一。 

3  联合固氮菌的侵染途径及机制 

随着现代分子生物学技术的发展，利用荧光

标记和电子显微镜等技术，发现一些细菌通过甘

蔗侧根侵染，分散或成团的粘附在植物细胞间隙

和维管组织中[40]，使其具有良好的氧分压和碳、

氮交换条件，有利于发挥固氮菌的促生功能[41]。

部分细菌可能随着蒸腾作用而遍布在茎和叶中[42]，

以及从栽培生理角度分析，有些研究者认为，内

生固氮菌可以通过传统的栽培方法，如甘蔗种茎

切段或机械损伤侵染而定殖于植物体内，有的则

通过借助传播媒介包括 VA 菌根和介壳虫传递或

扩散给其他禾本科植物[43–44]。 

从侵染机制分析，第一，植物根系分泌多糖

等粘性物质覆盖在根表或根冠，并招募大量联合

固氮菌的聚集，部分细菌则从根尖或侧根原基的

发生部位侵染植物，同时聚集的固氮微生物会刺

激植物根毛的产生和发育，诱导其形态发生变化，

形成类侵染线的结构[45–48]。第二，内生联合固氮

菌存在 VI 型分泌系统，分泌的效应因子对植物与

微生物的互作具有促进作用，研究发现多种内生

固氮菌均有 VI 型分泌系统，但也存在例外，如

G. diazotrophicus Pal 5 中存在 IV 型分泌系统[24,49]。

N. amazonense strain CBAmC 具有多种调控 N-聚

糖的基因，这些基因可能在固氮菌侵染过程中发

挥与病原体相似的作用，但不会引发植物病害[20]。

可能的机制是固氮菌在侵染植物时，效应因子可

以抑制编码植物细胞壁、膜和包膜成分基因的表

达，进而调整固氮菌的脂多糖(LPS)、胞外多糖

(EPS)和肽聚糖等结构，绕过植物的防御机制，促

进微生物的高效定殖[50]。研究表明，突变固氮菌

株的 LPS 或 EPS 合成相关的基因，显著抑制了固

氮微生物的定殖，说明完整的 LPS 或 EPS 是某些

固氮菌附着于植物根表或定殖于植物体内所必需

的[51–52]。 

4  联合固氮菌的功能研究 

植物联合固氮菌的发现，为禾本科作物进行

“减肥增效”的实践开辟了新途径。许多研究报道

证实了内生固氮菌的存在，显著提高了宿主的氮

营养。联合固氮菌除了具有较强的固氮能力外，

还具有溶磷、抗逆、抗病等作用(图 1)。因此，接

种联合固氮菌后能促进植物的生长，提高作物产

量，是联合固氮菌开发与应用的重要依据。 

4.1  联合固氮菌的固氮能力 

联合固氮菌的应用，显著提高了禾本科植物

的氮素积累(图 1-I)。利用 15N 和氮素平衡法测定 
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图 1.  植物联合固氮菌的功能研究 

Figure 1.  Functional studies of plant associated nitrogen fixing bacteria. 
 

联合固氮菌对甘蔗氮效率的贡献，发现生物固氮

可以为甘蔗提供生长发育所需 60%的氮，有些品

种甚至可达 80%[5,9]。接种联合固氮菌，可以提高

植株氮含量，减少氮肥施用。Enterobacter sp.回接

甘蔗组培苗，整株氮含量提高了 17.9%，相当于

180 kg 尿素/ha[53]；Raoultella sp.菌株 L03 回接甘

蔗幼苗，使其氮含量升高了 171.5%[54]；B. gladioli

回接甘蔗 155 d 后，甘蔗生物量平均增加 66%，

叶片氮浓度和叶绿素浓度都有显著提升[55]；固氮

复 合 菌 回 接 甘 蔗 后 ， 茎 秆 田 间 产 量 提 高 了

22.3–42.4 t/ha[56]。 

联合固氮菌的固氮过程受到一系列固氮基因

调控作用。首先，氮气在 NifHDK 作用下转化为

氨，固氮产物则进一步通过谷氨酰胺合成酶/谷氨

酸合成酶途径进行同化[24,57]。通过比较内生固氮

醋酸杆菌(G. diazotrophicus)的野生菌株与 nifD-突

变株对甘蔗氮含量及生物量的影响发现，在低氮

条件下，接种野生型菌株的甘蔗显著提高了植株

的氮含量并促进了分蘖数和叶片数目的增加[58]。

某些联合固氮菌如 G. diazotrophicus，还可通过

NAD 合成酶、氨甲基转移酶、组氨酸解氨酶、   

D-氨基酸脱氢酶等几种替代途径将氨同化成不同

的化合物[24]。Cojho 等[59]将 A. diazotrophicus 与酵

母 (Lipomyces kononenkoae)在无氮培养基下共培

养，发现酵母的蛋白质积累量提高了 50%，暗示

了该菌固定的氮素能转移至酵母，供其生长所需，

由此可见，联合固氮菌可通过外排固氮产物到菌

体外，同时菌体死亡后也会释放出氮为宿主提供

氮源[60]。此外，联合固氮菌定殖的宿主植物同样

会引起植物氮代谢的变化，甘蔗表达序列标签
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(expressed sequence tag，EST)分析表明，内生固氮

菌定殖的植物氮代谢非常活跃，并发现与氮代谢

相关的基因包括编码天冬酰胺合成酶、天门冬氨

酸转氨酶、谷氨酰胺合成酶、谷氨酸脱氢酶、谷

氨酸合成酶、硝酸还原酶、硝酸转运蛋白、亚硝

酸盐还原酶、亚硝酸盐转运蛋白、铵离子转运蛋

白、氨基酸转运蛋白、肽转运蛋白等的基因高度

上调表达[61]。 

4.2  联合固氮菌的促生作用 

根际联合固氮菌在不同环境和土壤条件下，

能 够 显 著 促 进 植 物 的 生 长 。 研 究 发 现 ， 接 种      

G. diazotrophicus Pal 5 丧失固氮能力的 nif-突变体

及野生型菌株，在高氮条件下均能促进甘蔗苗的

生长[58]，暗示了联合固氮菌除了为宿主提供氮源

外，还能通过其他因子调控植株的生长发育。而

这些固氮菌主要通过分泌植物激素，包括吲哚乙

酸(IAA)、吲哚丁酸(IBA)、脱落酸(ABA) 和赤霉

素(GA) 等[62–63]，促进植株的根系的伸长与发育，

影响植物对土壤矿质养分和水分的吸收，进一步

促进植物生物量的增加(图 1-II)。研究表明，分离

筛选出的植物根际促生菌种大多数都具有分泌

IAA 的能力[64]。例如，从甘蔗根内分离的固氮菌

XD20 (Pantoea agglomerans)，IAA 分泌能力为

36.71 μg/mL[65]；在广西主要蔗区根际土中分离的

联合固氮菌菌株 GX0798 (B. megaterium)，IAA 的

分泌能力较强，可达 14.32 μg/mL[66]。同时，研究

表明，联合固氮菌具有多条合成 IAA 的途径，其

中以吲哚-3-丙酮酸途径为主，即通过吲哚-3-丙酮

酸，在色氨酸转氨酶和吲哚丙酸氧化还原酶的催

化下合成 IAA[67]。由于联合固氮菌的促生作用，

筛选甘蔗联合固氮菌时，分泌植物激素的能力也

被视为一项优良菌株的筛选条件。 

4.3  联合固氮菌活化土壤养分的作用 

磷、铁和锌是植物生长发育所必需的矿质养

分，其在土壤中的有效性直接影响作物的生产力。

固氮微生物可以通过多种途径将土壤中难溶性的

养分活化，供宿主植物利用(图 1-III)。其中，土壤

中的磷扩散系数低、难以移动且易被固定，这些

固定在土壤中的磷被称为“难溶性磷”，主要包括

无机态难溶磷和有机态难溶磷两类，导致 90%以

上的土壤磷不能被植物直接吸收利用，磷在土壤

中的有效性低，严重抑制了作物的生产力。然而，

部分微生物可以通过分泌物，例如有机酸和酸性

磷酸酶类等，将难溶性磷分解为植物可以吸收利

用的无机磷，达到溶磷/解磷的效果[68]。研究发现，

在联合固氮体系中，接种 G. diazotrophicus 可以显

著提高草莓的植株磷含量，改善缺磷状况[69]；从

广西甘蔗茎中分离筛选的一株内生固氮泛菌属

(Pantoea sp.)菌株 NN08200 的溶磷能力明显优于

甘蔗固氮模式菌株 G. diazotrophicus Pal 5[70]；属于

假 单 胞 菌 的 甘 蔗 内 生 固 氮 D5 菌 株         

(P. extremorientalis)对不同难溶磷的溶解能力表现

不同，呈现磷酸三钙>植酸钙>磷酸铁的状态，并

伴随培养基 pH 不同程度的降低，说明酸化介质可

能是微生物溶磷的机制之一[71]。此外，研究发现

G. diazotrophicus 产生的葡萄糖酸是溶解难溶磷的

必要途径，同时还能溶解难容锌化物，对提高锌

的有效性也具有重要作用[68,72]。 

除了磷外，微量元素铁在土壤中的有效性也

较低。禾本科植物和微生物均能通过分泌铁载体，

螯合土壤中的铁元素。微生物分泌的铁载体是一

类与 Fe3+具有高亲和性且能与之螯合的小分子次
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级代谢产物，并通过氧化还原反应将其转化为可

溶铁，为生物体提供充足的铁元素[73]。与此同时，

微生物铁载体的释放对植物微生物群落构建具有

一定影响，合理利用铁载体同样有利于植物抗病

能力的提升[74]。 

4.4  联合固氮菌的抗逆能力 

在农业生产中，作物的生产力会面临不同逆

境环境的挑战。其中，干旱是造成全世界作物减

产最严重的限制性因素[75]。干旱会直接影响根系

发育及根系分泌物的改变，进而会直接影响微生

物菌群结构，与此同时，微生物的存在也可以提

高宿主植物的抗旱性(图 1-IV)。研究表明，水稻接

种联合固氮菌 G. diazotrophicus Pal 5 能提高植物

地上部气体交换和保护性溶质水平提升，并通过

增强干旱胁迫基因的表达来提高水稻的抗旱性，

进而提高作物产量[76–77]；有些联合固氮菌能够编

码 1-氨基环丙烷-1-羧酸(ACC)脱氢酶基因，ACC

能够分解植物产生的乙烯合成前体，通过降低植

物在逆境下产生乙烯的水平，进而调控植物对逆

境的适应性[78]。此外，也有研究表明，接种联合

固氮菌后，亦可通过调节植物的气孔开度来保持

叶片水势，以达到抗旱效果[76]。 

4.5  联合固氮菌的抑病能力 

病害是影响作物产量的重要因素之一，联合

固氮菌能够通过与植物病原菌拮抗，有效抑制多

种 植 物 病 害 的 发 生 ， 明 显 提 高 宿 主 的 抗 病 性   

(图 1-V)。研究发现，成团肠杆菌 (E. agglomerans) 

能抑制假单胞菌丁香致病变种(P. syringae pv. 

S y r i n g a e )  引 起 的 小 麦 疫 病 ， 防 治 效 果 可 达

45%–74%[79]。de Silveira[80]分离获得的 13 种能够

促进甘蔗生长及氮素积累的内生固氮菌，其中    

1 株草螺菌(H. frinsingense) 和 3 株分散泛菌   

(P. dispersa) 对病原真菌具有明显拮抗作用。联

合固氮菌对植物病原菌的竞争抑制作用是保护作 

物抵制病菌侵染、减轻发病率、增强抗性的主要

原因 [81]。此外，微生物分泌的初生或次生代谢产

物直接影响微生物与微生物的种间关系，以及微

生物与宿主之间的群体或共生关系[82]，例如，葡

萄糖酸与 G. diazotrophaus 的抗菌活性有关[83]，    

G. diazotrophaus Pal 5 菌株甚至可以向培养基中分

泌类似溶菌酶的细菌素，在体外能不同程度地抑

制多种致病细菌的生长[84]。 

5  固氮复合菌的研究及应用 

联合固氮作用对禾本科植物整个生长期氮素

的供给具有重要贡献，随着联合固氮菌的分离与

鉴定，发现植物内生固氮菌资源非常丰富，种类

多并且分布广[85]。暗示了禾本科作物的联合固氮

作用可能是多种固氮菌共同参与进行的，并且联 

合固氮作用的应用极有可能成为农、林及畜牧业

氮素来源的重要途径。近年来，联合固氮菌的功

能逐渐被揭晓，除了可以为宿主提供氮素外，同

时还具有分泌植物激素、溶磷、增强植株抗病、

抗逆能力等多方面促生作用，但不同菌属具有不

同的生物学特性与功能，同时他们在植物体中定

殖的位置也有区别，因而所表现的固氮和促生能

力不同[12,14]。因此，探索植物联合固氮的核心菌

群，结合生产需要并制备固氮复合菌，对充分发

挥联合固氮作用具有重要意义。 

Oliveira 等[86]利用 5 种甘蔗联合固氮菌，包括

固氮醋酸杆菌(G. diazotrophicus)、织片草螺菌(H. 

seropedicae)、红苍白草螺菌(H. rubrisubalbicans)、

亚 马 逊 固 氮 螺 菌 (A. amazonense) 和 伯 克 氏 菌

(Burkholderia sp.)混合接种于甘蔗，协同促进了甘
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蔗的生长。在巴西，这 5 种菌的混合菌剂已进入

生产试验阶段[87]。固氮复合菌的配制，可以利用

不同时空固氮并结合不同程度的促生效应，为植

物生长长期供应氮素，维持植物健康，提高抗逆

性，具有很大的应用潜力。大量的研究表明，甘

蔗联合固氮菌的组合接种显著提高了固氮菌在植

物体内的定殖数目、固氮率均比单独接种高[86]，

并且在不施氮肥的贫瘠土壤中，新植蔗和宿根蔗

接种固氮复合菌均能提高固氮量和甘蔗产量[56,87]，

说明组合接种对甘蔗生产具有协同增效的作用。

此外，复合菌接种能明显促进甘蔗根系生长、增

加细根数、根长、根系体积和表面积，进而显著

增加了根系干重[88]。Armanhi 等[28]利用一种高通

量 微 生 物 分 离 方 法  (community-based culture 

collection，CBC)，结合微生物组数据分析，将甘

蔗核心固氮微生物收集并混合成菌剂，回接到玉

米，使玉米生物量提高了 3.4 倍，说明复合菌剂

在农业生产中蕴藏着巨大应用潜力。然而，不同

甘蔗品种对固氮复合菌具有一定的选择性[56,88]，

因此，开发广适性的复合菌还需要进一步的实践

验证。 

6  问题和展望 

广泛开发非豆科植物的固氮菌资源，扩大固

氮菌群种类、筛选和培育高效优良菌株，建立植

物的联合固氮体系，对减肥增效的可持续农业具

有重要意义。内生固氮菌种类丰富，具有不同的

生物学特性，在应用方面，功能型核心菌群或联

合固氮复合菌的组装需要明确联合固氮菌的功

能、生长需要的碳源及侵染/传播途径。因此，应

加强固氮菌的高效筛选、分析其固氮效率和促生

机制，为固氮复合菌的配制与应用提供参考，并

进一步探究内生固氮菌的定殖模式，尤其是在地

上部叶片和茎中的分布。随着测序技术的发展与

应用，联合固氮菌在空间上的分布越来越明晰，

但其定殖于植物体内后随时间发生的变化仍有待

探究。此外，高通量微生物培养技术的出现，势必

加速联合固氮菌的分离和功能研究，同时使微生物

组分析获得的差异菌群结果将更容易通过回接实

验被验证，这也意味着利用微生物大数据分析指导

高效促生固氮复合菌剂的制备与应用成为可能。 

联合固氮亦是微生物与宿主之间 C/N 养分交

换互惠互利的共生关系，特别在高光合 C4 作物甘

蔗中，微生物如何提供 N 以及 N 的供应形态，甘

蔗又为固氮菌提供什么 C 源，在甘蔗生长及糖分

形成的整个过程中，微生物群落结构的变化、两

者之间 C-N 的平衡如何调控等均需要进一步试验

挖掘。 

豆科植物与根瘤菌共生体系的建立，需要植

物与微生物间的分子对话以及一系列基因/蛋白的

级联响应，进而促进根瘤的形成、发育和固氮作

用[89]。联合固氮未形成固氮根瘤，虽然一些研究

表明植物分泌黏性物质、联合固氮菌的表面多糖

和 VI 型分泌系统在联合固氮体统建立过程中起到

重要作用，但从植物角度分析，刺激植物根系分

泌多糖类黏性物质的信号、微生物表面多糖的受

体和感知 VI 型分泌效应因子的蛋白及其调控路径

等还未十分清楚。然而，随着微生物组的测序及

蛋白组学的研究，在揭示联合固氮菌的固氮机制

方面取得了较大进展。联合固氮能够在禾本科植

物根、茎和叶等不同组织中发挥固氮功能，并且

地上部的固氮能力往往会强于根系 [31]，微生物

定殖于地上部的途径是否仅通过根系，以及在植

物 不 同 器 官 中 存 活 或 繁 殖 时 是 否 存 在 反 馈 或 



李明家等 | 微生物学报, 2021, 61(3) 573 

 

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn 

自我调控以平衡细菌数目和养分的对等交换，这

些均有待于进一步研究。 

联合固氮菌除了具有固氮能力外，还具有分

泌激素、活化土壤养分、抗逆、抗病等促生作用。

一些研究者利用丧失 IAA 分泌能力的突变体菌株

结合测序分析，阐述了编码细胞色素 C 合成的基

因突变可能是导致 IAA 分泌异常的原因[90]，尽管

如此，关于固氮微生物分泌激素的机制以及植物

对其响应的分子调控仍然存在很大的未知空间。

此外，固氮微生物引起的抗逆和防御功能，植物

如何整合这些分子信号，植物免疫系统又如何参

与其中？固氮微生物在活化土壤养分时，是否也

会诱导植物根系分泌物的增加，增强植物养分转

运子的活性，进而提高养分吸收利用效率？由于

联合固氮菌的种类繁多，其主要功能菌所引起的

促生机制及其与植物互作的分子机制还需要进一

步探索。 

长久以来，巴西在甘蔗种植上投入了很低的

氮肥，利用植物自身的生物学特性，选育出高效

生物固氮的甘蔗品种，配合低氮施肥措施，在生

产实践中取得了突出效果。而我国，长期以来，

甘蔗种植施用了大量的化学氮肥，没有充分发挥

甘蔗自身生物固氮作用的潜能，不仅增加了生产

成本，而且严重浪费了资源，污染生态环境，同

时也阻碍了高效生物固氮甘蔗品种的选育。因此，

我国甘蔗生产真正达到减肥增效的目的，除了甘

蔗固氮微生物资源的发掘与利用外，还应配合改

进甘蔗肥水管理策略，并结合高效固氮优良甘蔗

品种的选育和推广。 

除甘蔗外，我国三大粮食作物小麦、水稻和

玉米均属于禾本科植物，并且已有报道发现 3 种

作物中存在并分离获得了联合固氮菌[14]，说明在

生产中，可以发掘和利用三大粮食作物的生物固

氮能力。然而，联合固氮菌也存在宿主专一性的

特点，所以开发宿主广适性和地区广适性的高效

固氮、高效促生的优化菌群是禾本科植物生物固

氮走向应用的基础，同时是联合固氮菌肥研发的

重要方向。此外，内生固氮菌作为外源基因的载

体，在植物基因功能的研究中也存在一定潜力。 
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Current progress on the associative nitrogen fixation in 
sugarcane and its application potentials 

Mingjia Li, Ran Liu, Yongjia Zhong, Xinxin Li* 
Root Biology Center/College of Resources and Environment, Fujian Agriculture and Forestry University, Fuzhou 350002, 
Fujian Province, China 

Abstract: The introduction of chemical nitrogen fertilizer has greatly increased the crop yield. However, the 

excessive fertilization or improper fertilizer use will cause severe damage to the agro-ecology system. 

Understanding characteristics of plants and seeking alternative nitrogen (N) sources are crucial to reduce the use of 

fertilizer and increase nutrient efficiency. The biological nitrogen fixation established between plants and 

microorganisms can provide a large amount of clean N sources for the host, which plays an irreplaceable role in 

agricultural production. Here, we take sugarcane as an example to summarize the progresses of the associative N2 

fixation, including the discovery, screening, infection mechanisms and functional study of plant-associated 

N2-fixing bacteria, and the application of the mixed inoculations with diazotrophic bacteria in sugarcane 

production. We predict that these will provide theoretical basis and reference value for improvement of nutrient 

efficiency and promotion of biological nitrogen fixation in agricultural production. 

Keywords: associative nitrogen fixation, nitrogen-fixing bacteria, sugarcane, reducing fertilization while increasing 

efficiency, eco-agriculture 

 

(本文责编：李磊) 

                           

Supported by the Natural Science Foundation of Fujian Province (2017J01603) 
*Corresponding author. Tel: +86-591-88260952; E-mail: lixinxin0476@163.com 
Received: 19 May 2020; Revised: 31 July 2020; Published online: 11 December 2020 


