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专论与综述 

沙棘属植物弗兰克氏菌研究进展 

张爱梅*  殷一然  孙坤 
西北师范大学生命科学学院  甘肃 兰州  730070 

摘  要：弗兰克氏菌(Frankia spp.)能够与沙棘等非豆科植物形成根瘤进行共生固氮，其固氮效率远

远高于豆科植物根瘤菌，与沙棘共生的弗兰克氏菌还能够促进沙棘对旱寒等各种不同生境的适应性，

是自然界一类具有开发潜力的放线菌资源。为了更好地开发利用弗兰克氏菌资源，推进弗兰克氏菌

分类鉴定工作，加强弗兰克氏菌与寄主植物共生结瘤固氮的机制研究，促使弗兰克氏菌在农业生产

中得到尽快应用，本文简要介绍沙棘属(Hippophae L.)物种多样性、结瘤状况与分布特点、沙棘根瘤

形态结构与功能、弗兰克氏菌物种多样性与分布特征，讨论弗兰克氏菌的结瘤机制、生理生态效应

与作用机制以及影响沙棘属植物与弗兰克氏菌共生的主要因子，以期为进一步开展沙棘属植物弗兰

克氏菌的系统研究提供有价值的参考。 
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Research progress in Frankia spp. associated with Hippophae L. 
ZHANG Ai-Mei*  YIN Yi-Ran  SUN Kun 

College of Life Sciences, Northwest Normal University, Lanzhou, Gansu 730070, China 

Abstract: Frankia spp. can form symbiotic nitrogen fixation with non-leguminous plants such as 
Hippophae spp., and its nitrogen fixation efficiency is much higher than that of legume rhizobia. Frankia 
spp. can also promote the resistance of drought and cold and the adaptability of various habitats for 
Hippophae spp.. Frankia spp. is a kind of actinomycete resources with developmental potential. The 
progress in Frankia spp. associated with Hippophae were introduced in order to develop and utilize 
Frankia spp., promote the classification and identification of Frankia spp., strengthen the mechanism of 
symbiotic nodulation and nitrogen fixation between Frankia spp. and host plants, and develop the 
application of Frankia spp. in agricultural as soon as possible. This paper reviews the research progress of 
the species diversity of Hippophae L., the nodulation status and distribution characteristics of Hippophae 
spp., as well as the morphology and functions of root nodules, the species diversity and distribution 
characteristics of Frankia spp. The nodulation mechanism of Frankia spp., the physiological and 
ecological effects of Frankia spp., and the main symbiotic factors of Frankia spp. and Hippophae were 
discussed. This review can provide valuable reference for systematic research on Frankia spp. associated 
with Hippophae L. 
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弗兰克氏菌(Frankia spp.)是一类能够与非豆

科木本植物共生结瘤固氮的放线菌 [1-2]，具有极

高的固氮效率，能够促进植物根系的生长，提

高植物对矿质元素的吸收，增强植物对旱寒等

逆境的适应性等，是自然界一类具有开发潜力

的资源[3]。对于弗兰克氏菌的研究，主要集中在

分离培养[4-5]、结瘤固氮[6]、生理生化特征分析[7]、

分子特性 [8]以及不同寄主来源多样性等方面。 

截至目前，全球已发现与弗兰克氏菌共生的非

豆科结瘤植物有 8 科 25 属 279 种[9]，沙棘为其中

之一。 

沙 棘 (Hippophae spp.) 为 胡 颓 子 科

(Elaeagnaceae)灌木或亚乔木，其根系发达，可

适应贫瘠干旱及高寒环境，具有重要的生态价

值 [10]。沙棘属植物生态适应性很广，可能与其

能够和弗兰克氏菌形成固氮根瘤有关。弗兰克

氏菌与沙棘共生固氮，其固氮能力是大豆根瘤

菌的 2 倍，能起到改良土壤，并给其他后来树种

创造良好环境的作用[5]，因此，沙棘常被作为改

善生态环境的“先锋植物”。对于沙棘属植物弗兰

克氏菌的研究，主要针对不同沙棘树种开展过

结瘤固氮 [6]、分离培养 [4,7,11]、生理生化特性分

析 [12-13]、 分 子 鉴 定 及 多 样 性 [8,14-15]等 方 面 的 工

作。本文对沙棘属植物弗兰克氏菌的研究现状

做一概述，以期为系统了解沙棘弗兰克氏菌的

研究提供参考。 

1  沙棘属植物物种多样性、分布特点与结瘤
状况 

1.1  沙棘属植物物种多样性与分布特点 

沙棘属植物包括 7 种 11 亚种，其地理分布为

南起喜马拉雅山南坡的尼泊尔和锡金，北至波  

罗的海沿岸的芬兰，东抵俄罗斯贝加尔湖以东 

地区，西到地中海沿岸的西班牙[10,16-17]，如表 1

所示。 

我国境内分布的沙棘属植物主要有中国沙

棘、西藏沙棘、肋果沙棘、棱果沙棘、云南沙

棘、卧龙沙棘、柳叶沙棘、密毛肋果沙棘、理塘

沙棘和江孜沙棘等，主要分布于横断山区至青藏

高原及其边缘地区。以我们课题组主要研究的中

国沙棘、西藏沙棘、棱果沙棘和肋果沙棘为例来

说，4 种沙棘的分布各有特点。中国沙棘从我国西

南到东北，在海拔 400–3 100 m 之间均有分布，甚

至在海拔 3 700 m 的地区也有分布，而且不同区域

分布的中国沙棘既有栽培种也有野生种[16]。西藏

沙棘是青藏高原上的特有种之一，主要分布于四

川、甘肃、青海和西藏，分布于海拔 2 700–5 300 m

之间 [21]。棱果沙棘主要分布于较低纬度地区(四

川、云南、西藏接触地区，即康滇古陆区)较高海

拔地带的特化边缘居群[22]。肋果沙棘主要分布于

横断山区和青藏高原高海拔地区，生长在海拔   

2 300−4 200 m 的生境[20]。 

1.2  沙棘属植物的结瘤状况 

非豆科植物与弗兰克氏菌共生形成的根瘤在

形态结构和发育特点方面均与豆科植物和根瘤菌

形成的根瘤不同。非豆科植物根瘤是在弗兰克氏

菌的刺激作用下形成的珊瑚状瘤簇，呈不规则球

形或大致球形[23]。沙棘属植物的繁殖主要以分蘖

为主，根生长迅速，在一个三年生的沙棘根系上

可以看到一个非常广、结瘤非常多的庞大根瘤固

氮体系[24-25]。通常情况下，沙棘属植物的主根有

弗兰克氏菌的菌丝侵入，但不形成根瘤[24]，其菌

丝主要在沙棘的侧根形成根瘤，1 级侧根结瘤最多

且瘤体大[4]；2−3 级侧根次之，虽有不少瘤块，但

体积小，数量少[4]。 

我们研究发现，中国沙棘主根一般无着生根

瘤；西藏沙棘主根和侧根上均可着生根瘤，但主

根上着生的根瘤较大；棱果沙棘 1 级侧根形成的根

瘤最多且瘤块较大；肋果沙棘的根瘤主要着生于

2−3 级侧根[4]。图 1 展示了我们采集的 4 种不同沙

棘的根瘤形态及着生状况。 
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表 1  沙棘属植物的种类及分布 

Table 1  Species and distribution of Hippophae L. 
分组 

Group 

种名 

Species 

亚种名 

Subspecies 

地理分布 

Geographical distribution 

常见分布海拔 

Common distribution 
elevation (m) 

参考文献
References

无皮组 

Sect.  
Hippophae 

鼠李沙棘 

H. rhamnoides L. 

中国沙棘 

H. rhamnoides subsp.  
sinensis Rousi 

横断山至西北、华北地区 

From Hengduan mountain to 
northwest and north of China 

400−3 100 [17] 

  云南沙棘 

H. rhamnoides subsp. 
yunnanensis Rousi 

横断山地区 

Hengduan mountain 

2 200–3 500 [10] 

  卧龙沙棘 

H. rhamnoides subsp. 
wolongensis Lian, K.  
Sun et X. L. Chen 

横断山地区 

Hengduan mountain 

1 800–2 400 [10,18] 

  中亚沙棘 

H. rhamnoides subsp. 
turkestanica Rousi 

中亚地区 

Central Asia 

1 200–3 700 [10] 

  蒙古沙棘 

H. rhamnoides subsp.  
mongolia Rousi 

阿尔泰至西伯利亚和蒙古 

From Altai to Siberia and 
Mongolia 

1 200–1 800 [10] 

  高加索沙棘 

H. rhamnoides subsp.  
caucasia Rousi 

高加索地区 

Caucasus 

1 000–2 500 [10,19] 

  喀尔巴千山沙棘 

H. rhamnoides subsp.  
carpatica Rousi 

阿尔卑斯山地区 

Alps region 

0–380 [10,19] 

  海滨沙棘 

H. rhamnoides subsp. 
rhamnoides Rousi 

波罗的海、北海海滨及 

大西洋挪威海岸 

Baltic Sea, North Sea coast and 
Atlantic Norwegian coast 

0–1 100 [10,19] 

  溪生沙棘 

H. rhamnoides subsp.  
fluviatilis Van Soest 

阿尔卑斯山地区 

Alps region 

100–1 900 [10,19] 

 柳叶沙棘 

H. salicifolia D. Don 

 喜马拉雅地区 

Himalayas 

1 500–3 000 [10,17] 

有皮组 

Sect.  
Gyantsenses 
Lian 

肋果沙棘 

H. neurocarpa S. W. 
Liu et T. N. He 

密毛肋果沙棘 

H. neurocarpa subsp. 
stellatopilosa Lian et al. ex 
Swenson et Bartish 

横断山地区 

Hengduan mountain 

3 400–4 400 [10,17] 

  肋果沙棘 

H. neurocarpa subsp. 
neurocarpa 

横断山和青藏高原地区 

Hengduan mountains and the 
Tibetan plateau 

2 300–4 200 [10,17,20]

 理塘沙棘 

H. litangensis Lian et 
X. L. Chen ex Swenson 
et Bartish 

 横断山地区 

Hengduan Mountian 

3 700 [10] 

 棱果沙棘 

H. goniocarpa Lian et 
al. ex Swenson et 
Bartish 

 横断山和青藏高原地区 

Hengduan mountain and 
Qinghai-Tibetan plateau 

2 700–3 650 [17] 

 江孜沙棘 

H. gyantsensis (Rousi) 
Lian 

 青藏高原地区 

Qinghai-Tibetan plateau 

2 600–5 000 [17] 

 西藏沙棘 

H. tibetana 
Schlechtend 

 青藏高原及边缘地区 

Qinghai-Tibet plateau and its 
marginal areas 

2 700–5 300 [17] 
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图 1  4 种沙棘的根瘤形态及着生部位 
Figure 1  Nodules morphology and sites of four Hippophae spp.  

注：A：中国沙棘；B：西藏沙棘；C：棱果沙棘；D：肋果沙棘. 
Note: A: H. rhamnoides subsp. sinensis Rousi; B: H. tibetana Schlechtend; C: H. goniocarpa Lian et al. ex Swenson et Bartish; D: H. 
neurocarpa S. W. Liu et T. N. He. 
 

2  沙棘属植物根瘤形态结构与功能 

2.1  沙棘属植物根瘤的表观形态 

由弗兰克氏菌侵染非豆科植物所形成的根

瘤，在形态学上不同于豆科植物的根瘤。豆科植

物的根瘤大致分为定型根瘤和不定型根瘤两种，

前者的原基起始于外皮层细胞，后者则起始于内

皮层细胞[26]。 

沙棘属植物根瘤是以瘤瓣为基本单位，由粗

短珊瑚状瘤瓣组成瘤块[7]。我们研究发现，不同沙

棘根瘤瘤瓣大小不同，西藏沙棘根瘤的瘤瓣最

大，直径可达 4−5 cm，肋果沙棘的根瘤较小，直

径近 0.7 cm；沙棘根瘤幼时较小，圆形，表面光

滑，成熟时根瘤较大，表面粗糙，有的还发展为

复合瘤；生长多年的沙棘根瘤，由于分叉增多，

能形成球状瘤簇，有时可将根部环绕一圈[4]。 

我们研究还发现，同一采样时间采集的不同

种沙棘根瘤还具有不同的颜色，中国沙棘随着生

长期的逐渐增加，根瘤颜色从淡黄或乳白色，逐

渐变为土黄色，甚至呈棕褐色[4]；西藏沙棘根瘤颜

色较中国沙棘要深一些。有研究发现，沙棘有效

根瘤为褐色或肉色，无效根瘤为黑色或白色，而

小根瘤尚未发育完全成熟，颜色为乳白色，但也

是有效根瘤[27]。 

2.2  沙棘属植物根瘤的解剖形态 

对沙棘根瘤的解剖学研究多采用切片法。晋

坤贞等[27]应用切片法观察了中国沙棘根瘤形成过

程，发现弗兰克氏菌的侵入使皮层外凸最终形成

根瘤，研究还观察到弗兰克氏菌的泡囊等结构的

发育特点。张情等[28]对中国沙棘瘤瓣的解剖结构

和根瘤内弗兰克氏菌的生长发育过程进行了研

究，结果表明，弗兰克氏菌在侵染细胞内以菌丝

体、泡囊和孢子囊 3 种不同的形式存在。 

目前对沙棘根瘤解剖形态的研究只局限于中

国沙棘，还应深入开展其他沙棘根瘤的解剖形态

观察。由于沙棘根瘤共生弗兰克氏菌难于实现纯

培养，采用切片观察时，不仅可以观察到根瘤内

弗兰克氏菌的定殖情况，明确弗兰克氏菌在沙棘

根瘤中的形态，还能深入探究根瘤结构和发育特

点同弗兰克氏菌之间的关系。 

2.3  沙棘属植物根瘤的功能 

微生物-植物共生固氮体系在生态系统中具有

重要的生态功能，不论是豆科植物-根瘤菌还是非

豆科植物-弗兰克氏菌共生体系，都可以通过生物

固氮提高土壤肥力，增强植物的生态适应性，促

进生态系统的植被恢复[29]。 

沙棘属植物根瘤中的弗兰克氏菌通过生物固

氮作用将大气中的 N2 固定，并转化为可供沙棘吸

收的氮素，促进沙棘生长，因而沙棘属植物能够

在干旱贫瘠的生境生存，作为“先锋植物”改善生态

环境[8]。 

3  沙棘属植物弗兰克氏菌的多样性与分布
特征 

3.1  沙棘属植物弗兰克氏菌的多样性 

自 1978 年 Callaham 等[30]首次获得弗兰克氏菌
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纯培养以来，非豆科植物根瘤弗兰克氏菌的研究

有了突破性进展[27]。已有学者从不同的寄主植物

中分离到相同的弗兰克氏菌，同一寄主植物中也

存在着不同种的弗兰克氏菌[31-32]。 

对于沙棘属植物弗兰克氏菌，早在 1982 年

Burggraaf 等[33]就从沙棘根瘤中分离到弗兰克氏菌

的纯培养物；随后，吴阳等[34]从中国沙棘根瘤中分

离到 8 株弗兰克氏菌；李利坤[31]从大果沙棘根瘤中

分离得到 5 株弗兰克氏菌。陈立红等[35]对从青海西

宁到内蒙古库伦 17 个地点采集的 106 个中国沙棘

根瘤样品，利用 PCR-RFLP 分子标记方法研究发

现，中国沙棘根瘤内的弗兰克氏菌具有丰富的遗

传多样性。Khan 等[14]对生长在锡金北部的柳叶沙

棘 ， 应 用 扩 增 子 限 制 模 式 (amplicon restriction 

patterns，ARPs)研究发现，柳叶沙棘根瘤中的弗兰

克氏菌存在遗传多样性。吴少慧等[15]通过核糖体

DNA 扩 增 片 段 限 制 性 内 切 酶 分 析 (amplified 

ribosomal DNA restriction analysis，ARDRA)法直

接 扩 增 来 自 沙 棘 属 植 物 根 瘤 内 弗 兰 克 氏 菌 的

DNA，研究也发现沙棘属植物弗兰克氏菌具有丰

富的遗传多样性。 

以上研究均表明，沙棘属植物弗兰克氏菌具

有丰富的多样性。但由于弗兰克氏菌纯培养时生

长缓慢且易受杂菌污染，目前对沙棘属植物弗兰

克氏菌分离到的菌株数量还很有限；然而现代分

子生物学技术实现了弗兰克氏菌的免培养，对其

多样性的研究更加方便，但这些方法都不能获得

弗兰克氏菌的纯培养，使得弗兰克氏菌的分类研

究停留在有限的菌株范围内，因此难以证明其定

种的广泛性和可能性[8,36]。 

3.2  沙棘属植物弗兰克氏菌的分布特征 

弗兰克氏菌在自然界有 2 个重要的生态位，分

别是土壤和寄主植物的根瘤[37]。长期以来，人们

对弗兰克氏菌的认识主要是基于其作为根瘤中的

内生菌，直至 Baker 等[38]从根瘤和土壤中分离得到

该菌的纯培养之后，才认识到弗兰克氏菌不仅存

在于根瘤中，还可以在土壤中营腐生生活。 

对于沙棘属植物根瘤中弗兰克氏菌的研究已

有大量报道[39-42]。Tekaya 等[43]利用定量 PCR 技

术证实在鼠李沙棘根际土壤中也分布有弗兰克氏

菌。我们课题组采用高通量测序技术发现西藏沙

棘根际土壤中也存在弗兰克氏菌，但相对丰度

较小，仅为 0.02%[39]。其实，弗兰克氏菌在沙棘

组织中的分布不仅局限于根瘤中，在沙棘其他

组织中也有弗兰克氏菌的定殖。目前我们课题

组通过高通量测序方法，对西藏沙棘的根瘤、

茎、枝、叶和种子 [44]等组织进行弗兰克氏菌的

研究也发现，弗兰克氏菌不仅能够在西藏沙棘的

根瘤中定殖，而且在其茎、枝、叶和种子也均检

测到有少量弗兰克氏菌的分布，但各组织之间弗

兰克氏菌的相对丰度各不相同。因此，对沙棘属

植物弗兰克氏菌的组织专化性也需进一步通过研

究来验证。 

4  沙棘属植物结瘤机制 

4.1  根瘤弗兰克氏菌侵染机制 

土壤被誉为微生物的“天然培养基”，土壤中生

活着种类繁多的微生物，包括弗兰克氏菌[11]。土

壤中的弗兰克氏菌不仅能够长期存活，而且还可

以侵入沙棘等寄主植物的根部，形成根瘤。目前

认为弗兰克氏菌侵染沙棘根部的途径主要有两种

方式，一是从根毛侵染，另一种是从根皮层薄壁

细胞间侵入[37]。 

弗兰克氏菌从沙棘的根毛进行侵染时，由于

根毛初生壁的外层覆盖着一层黏液层，当弗兰克

氏菌菌丝遇到黏液层时，黏液层包裹在菌丝表

面，使弗兰克氏菌释放纤维素酶等水解酶类，初

生壁的微纤维结构被软化，加之弗兰克氏菌的侵

入使沙棘内源性水解酶被激活，二者相互作用共

同促进初生壁的分解，使得弗兰克氏菌的菌丝侵

入根毛[45]。根毛初生壁内侧迅速增厚，形成了很

多不规则的内生壁，内生壁不断增生变粗，阻止

根毛的进一步降解，从而使弗兰克氏菌的侵入更

加有利[37]。 
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弗兰克氏菌侵染沙棘根部的另一条途径，是

从沙棘根皮层薄壁细胞间侵入。弗兰克氏菌丝体

在根表皮上生长时，接受到某些特定信号后，菌

丝体开始侵入表皮细胞之间的胞间层[7]。随着菌体

进入胞间层中，沙棘分泌一种基质环绕在菌体周

围，弗兰克氏菌菌体可消耗基质而生长，并在胞

间层中继续向深部侵染；弗兰克氏菌侵染沙棘根部

的两条途径中，从根毛侵染比从根皮层侵染在进

化上更为先进，侵染的过程和条件也更为复杂，

弗兰克氏菌侵染沙棘根部的方式主要是从沙棘的

根毛进行侵染[37]。 

4.2  弗兰克氏菌结瘤过程与机制 

放线菌结瘤植物被弗兰克氏菌侵染后形成根

瘤[37]，在根瘤形成过程中，寄主植物和菌体双方

所产生的结瘤素(nodulin)促进了根瘤的形成。结瘤

素包含各种不同物质，弗兰克氏菌释放的苯乙酸

可促进结瘤；根薄壁细胞中的苯丙胺酸脱氨酶和

查耳酮合酶也能诱导根瘤的形成[37]。 

结瘤素通过刺激被侵染的皮层寄主细胞转变

成传递细胞，进而转运至中柱鞘细胞，由于中柱

鞘细胞的分生活动而诱导形成根瘤原基；根瘤原基

细胞继续进行分裂和分化，在被侵染根毛区部位

形成前根瘤；前根瘤进一步生长，形成了突出表皮

层外的初生根瘤，初生瘤瓣继续生长成熟后，随着

瘤瓣内酚类化合物等含量的不断增加，瘤瓣颜色

最终成为棕褐色[6]。Dobritsa 等[46]研究发现，弗兰

克氏菌侵染沙棘并结瘤的过程存在一个反馈调节

的过程，这个反馈调节能够很好地抑制弗兰克氏

菌的过度结瘤。 

5  沙棘属植物弗兰克氏菌的生理生态效应
及其作用机制 

5.1  提高土壤肥力及其作用机制 

弗兰克氏菌与沙棘共生形成根瘤，其主要功

能是固氮，而且其固氮能力大，为沙棘在贫瘠土

壤生存提供了必需的氮素，提高了土壤的肥力。

根瘤是固氮必要的场所和生境条件，弗兰克氏菌

固氮功能是由其特殊的“泡囊”结构来实现的[47]。

泡囊是弗兰克氏菌在共生和培养条件下存在的显

著的细胞鉴别特征[46]，是固氮过程中 N2 转化形成

NH3 的场所 [47]。泡囊中储存大量固氮有关的物

质，包括固氮酶，弗兰克氏菌固氮作用的强弱受

到固氮酶的直接影响，固氮酶由结构基因 nifHDK

所编码[48-49]；而且固氮酶遇氧气会失活，进而影响

固氮过程，但泡囊壁中高含量的类何帕烷脂可以

防止氧气对固氮酶造成伤害[47]。因此，在弗兰克

氏菌的固氮过程中，高效的固氮酶及完备的固氮

条件既完成了 N2 向 NH3 的转化，也实现了沙棘对

氮的吸收。 

5.2  促进植株生长及其作用机制 

弗兰克氏菌与沙棘结瘤共生可以促进沙棘的

生长。李元旦等[50]利用一株从中国沙棘根瘤中分离

到的弗兰克氏菌，对水培中国沙棘小苗进行侵染结

瘤试验发现，弗兰克氏菌的成功侵染结瘤能够明显

地促进沙棘植株的生长，结瘤植株的总生物量约高

于对照植株的 2 倍，而且弗兰克氏菌通过结瘤能够

使沙棘的落叶延迟。李利坤等[51]将从大果沙棘根瘤

中分离到的弗兰克氏菌进行回接试验，发现弗兰克

氏菌不仅能够促进沙棘根部的结瘤，而且能够明显

提高沙棘植株叶绿素等指标含量，进而促进沙棘植

株的生长。也有研究表明，弗兰克氏菌能够产生水

解酶、吲哚类、铁螯合性铁载体和苯并萘醌类代谢

物，可见弗兰克氏菌能够促进沙棘的生长和发育，

可能与其能够产生吲哚 -3-乙酸 (indole-3-acetic，

IAA)、苯乙酸等植物激素以及其他生物活性代谢物

等有关，而且其所产生的 IAA 和苯乙酸的浓度能够

维持在较高水平[52]，对沙棘植株的生长具有显著的

促进作用。 

5.3  抗胁迫及其机制 

沙棘具有耐干旱、耐盐碱、耐酸性、耐水湿[5]

等特性，能够在贫瘠的生境生长，这与其共生的

弗兰克氏菌能够抵抗多种形式的环境胁迫[53]，而

且能够在极端温度环境和氮饥饿的状态下生存的
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特性有关[54]。Srivastava 等[55]对柳叶沙棘中的弗兰

克氏菌菌株 HsIi10 进行盐胁迫试验，发现 HsIi10

表现出较好的多因素协同调节能力，能承受很大

程度的盐胁迫作用；同时有研究表明，弗兰克氏

菌的细胞膜修饰作用可能是胁迫反应系统的一个

重要组成部分[56]，使得弗兰克氏菌能够在盐胁迫

下进行生存[57]。 

5.4  与菌根菌联合增效作用及其机制 

沙棘的营养根系能够被弗兰克氏菌侵染形成

根瘤，也能够被菌根真菌侵染形成菌根。何兴元

等[58]人工构建了沙棘-弗兰克氏菌-VA 菌根真菌的

联合共生体，利用盆栽试验，通过回接技术定量

研究了 VA 菌根真菌和弗兰克氏菌对中国沙棘生长

的促进作用，发现 VA 菌根真菌与弗兰克氏菌对沙

棘的生长具有联合增效作用。Tian等[59]利用西藏沙

棘根瘤弗兰克氏菌和 VA 菌根真菌，通过盆栽回接

发现，VA 菌根真菌和弗兰克氏菌单独接种可以促

进沙棘的固氮结瘤，但双重接种对沙棘生长的促

进作用和固氮能力的提高更为显著。任嘉红等[60]通

过 AMF 和弗兰克氏菌的混合接种试验，发现 AMF

和弗兰克氏菌之间存在联合增效作用，混合接种

对沙棘苗木具有显著的促生长作用。可见，弗兰

克氏菌能够与沙棘、菌根真菌联合形成沙棘-弗兰

克氏菌-菌根真菌三位一体的共生关系，对沙棘生

长具有联合增效的优势[60-61]。沙棘能够在贫瘠的

生境生长，常会缺乏氮磷等矿质元素，弗兰克氏

菌能够促进沙棘对氮的吸收，而菌根真菌的存在

能提高沙棘对磷的吸收利用 [62-63]，二者共同存

在，起到对沙棘的联合增效作用。 

6  影响沙棘属植物与弗兰克氏菌共生的主
要因子 

6.1  海拔 

沙棘属植物海拔分布范围广(0–5 300 m)，不

同 海 拔 生 长 的 沙 棘 中 弗 兰 克 氏 菌 丰 度 有 所 不    

同[58]。我们课题组对所采集的不同海拔的中国沙

棘、西藏沙棘、棱果沙棘和肋果沙棘根瘤，采用

切片法，经分离培养发现，不同海拔可以分离到

不同的弗兰克氏菌菌株[4]。我们课题组还对生长在

3 种不同海拔的西藏沙棘根瘤弗兰克氏菌等内生菌

进行高通量测序，发现弗兰克氏菌在 3 个海拔   

(3 027、3 251 和 3 593 m)的丰度分别为 28.2%、

29.8%和 29.1%[64]。可见，海拔是影响与沙棘共生

的弗兰克氏菌的主要因素之一[23]，了解不同海拔

沙棘根瘤中的弗兰克氏菌差异，对弗兰克氏菌的

多样性研究具有重要意义。 

6.2  土壤 

土壤-弗兰克氏菌-沙棘形成了一个特殊的生态

系统，土壤性质会影响弗兰克氏菌的分布及沙棘

的生长。我们课题组以生长在甘肃省和青海省的

中国沙棘、西藏沙棘、棱果沙棘和肋果沙棘为材

料，研究土壤对沙棘根瘤的影响，发现土壤沙石

含量及水分含量均对根瘤颜色、瘤瓣大小及结瘤

量具有影响[4]。张明明[1]探讨了土壤主要营养因子

(有机质、碱解氮、速效磷和速效钾)与沙棘林地及

根瘤中弗兰克氏菌的关系，发现弗兰克氏菌的相

对丰度与 5 个环境因子之间呈正相关，土壤中全钾

含量与弗兰克氏菌的相对丰度密切相关。胡建忠

等 [65]对不同林地土层的沙棘根瘤数进行统计发

现，10–20 cm 土壤中有根瘤分布的林地最多。以

上研究均表明，土壤类型、土壤营养因子和土层

深度等因素都是影响沙棘与弗兰克氏菌共生的主

要因子，它们不仅影响沙棘根瘤的颜色，还影响

根瘤的数量。然而种植过沙棘的土壤再用来进行

沙棘的盆栽试验时，发现沙棘结瘤数与土层深度

有关，10–30 cm 深度的土壤更适于弗兰克氏菌的

生长繁殖，根部结瘤数相对最多，而且结瘤越多

的沙棘植株其长势越好。 

6.3  气候 

沙棘根瘤与弗兰克氏菌固氮作用的强弱还受

季节变化的影响。王子科等[66]于 6−11 月份的每月

中旬在沙棘林随机挖取沙棘根瘤样品进行根瘤固

氮酶活性测定，结果发现，6 月份固氮酶活性进入

高峰期，10 月份根瘤固氮活性下降，11 月份根瘤
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则测不出固氮活性。弗兰克氏菌在沙棘根瘤中的

分布也受到降水量以及其他气候因素的影响。张

明明[1]探讨了年平均降雨量与沙棘林地及根瘤中弗

兰克氏菌相对丰度之间的关系，发现弗兰克氏菌

的相对丰度和年平均降雨量之间呈显著正相关。

因此，弗兰克氏菌的数量与其固氮酶活性高低有

关，良好的水分供应有利于弗兰克氏菌对沙棘根

系的侵染，进而提高其固氮能力[67]。 

6.4  沙棘树龄 

沙棘的树龄不同，导致根系的生长和发育各不

相同，进而影响着与其共生的弗兰克氏菌的固氮作

用。张吉科等[6]对不同树龄的沙棘根瘤测定了固  

氮能力，发现成年株(13−16 a)每年每公顷固氮  量

(179 kg)远高于幼株(0−3 a)的固氮量(27 kg)，可见树

龄大的沙棘较树龄小的沙棘而言其固氮能力更高，

主要原因是树龄大的沙棘新分生出的鲜瘤瓣绝对

数量远大于树龄小的沙棘。 

7  总结与展望 

弗兰克氏菌具有极高的固氮效率，能够促进植

物根系的生长，提高植物对矿质元素的吸收，增强

植物对旱寒等逆境的适应性等，是自然界一类具有

开发潜力的放线菌资源[68-69]。 

近年来，研究者在沙棘属植物弗兰克氏菌的分

离鉴定及多样性等系统研究上已取得了一定的成

效。但因弗兰克氏菌分离培养周期长，一般需要  

20 d 左右甚至 1 个月才可以长出菌丝，培养时很容

易受到其他快生型的微生物污染，因此分离到的弗

兰克氏菌菌株数量极其有限，并且大部分寄主植物

的弗兰克氏菌仍未分离得到纯培养，使得弗兰克氏

菌的分类鉴定及其他研究进展依然缓慢[31]。当前从

放线菌结瘤植物根瘤中分离弗兰克氏菌的方法主

要有根瘤切片法[4]、蔗糖密度梯度离心法[69]、酶解

法[30]、稀释法[70]和组织培养法[71]等，所使用的培养

基主要有 BAP 培养基、QMOD 培养基、JA 培养基、

S 和 S+T 培养基等[72]。然而截至目前还没有哪一种

方法适合所有放线菌结瘤植物中弗兰克氏菌的分

离，也没有哪一种培养基适合不同寄主来源的弗兰

克氏菌的分离。因此，选择合适的分离培养基，探

寻培养弗兰克氏菌的最适条件，尝试弗兰克氏菌的

富集培养，对获得更多有价值的弗兰克氏菌具有重

要的研究意义。 

此外，国内外目前对弗兰克氏菌的研究有很大

一部分工作还是集中在放线菌结瘤植物弗兰克氏

菌菌株分离、种类鉴定和类群划分上[73]，而且其属

以下的分类至今还缺乏统一的指标[74]。随着高通量

测序技术在微生物多样性研究中的应用[64]，结合其

他分子生物学技术探索开展弗兰克氏菌种水平的

研究，可能最终会解决弗兰克氏菌的定种问题[5]。

因此，借助更多更新的研究手段开展沙棘属植物弗

兰克氏菌的分离培养及分类鉴定，对弗兰克氏菌的

分类研究具有一定的促进作用。另外，探索弗兰克

氏菌与寄主植物共生结瘤固氮的机制，扩大其寄主

植物范围[75]，或者利用其高效的固氮能力，开发高

效低廉的弗兰克氏菌菌肥，才有可能使其在农业生

产中发挥更大的潜能。 
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