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摘要：介绍了共生菌固氮涉及的动物和微生物类群、动物共生菌固氮的性质和机理。 应用乙炔还原法和固氮酶基因检测等研究

表明，所涉及的动物有 ７ 门 １３ 纲 ２３ 目 ５０ 科 ９９ 属 １７４ 种。 动物肠道具有丰富的微生境，供不同生理需求的固氮菌生长发育，所

蕴含的共生固氮菌类群也十分丰富，涵盖植物共生固氮菌、植物内生固氮菌、植物根际固氮菌、自生固氮菌等生态类型。 一般认

为动物共生固氮菌来源于环境，其性质属于联合共生固氮。 动物共生固氮菌一般与其它共生生物形成复合体，以满足固氮过程

中对电子和质子供体、能量供给、固氮酶活性保护以及氨阻遏解除等方面的需求。 动物共生菌固氮产物氨的同化也需要多种共

生物的协同作用，可能通过谷氨酰胺合成酶 ／谷氨酸合成酶等途径。 总体上，食物氮、非蛋白氮和共生菌固氮相互协调，形成营

养和解毒的代谢网络，共同维持动物体内氮素营养的动态平衡。 还对有关问题提出了展望。
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１８８８ 年，Ｂｅｉｊｅｒｉｎｃｋ 首次分离出具有固氮活性的微生物，１８９３ 年 Ｇｌａｔｚ 分离出厌氧型固氮梭菌，这些工作

开创了研究生物固氮和固氮微生物的科学领域［１］。 １９１２ 年 Ｐｅｋｌｏ 从蚜虫体内分离获得固氮菌［２］，此后不同

作者陆续开展了白蚁［３⁃５］、蚜虫［６］、小蠹虫［２］、药材甲、谷盗、衣蛾、果蝇［７］ 等共生菌固氮能力的研究。 由于缺

乏高精度检测仪器，这些早期研究并未提供动物共生菌固氮的有力证据。 这种局面直到乙炔还原法的出现才

得以改变，乙炔还原法为生物固氮研究提供了简便准确的检测方法，首先在白蚁共生菌固氮检测中获得成

功［８⁃９］。 此后，针对不同昆虫的类似工作陆续展开［１０⁃１１］。 不仅测定固氮酶活性，还对消化道内的共生固氮菌

进行分离鉴定［１２⁃１３］。 动物共生固氮研究的另一重要进展是分子生物学技术的应用，从而克服了许多固氮菌

不能分离培养的局限。 钼铁蛋白和铁蛋白固氮酶系统中铁蛋白由 ｎｉｆＨ 基因编码，ｎｉｆＨ 基因高度保守，对其检

测可用于固氮菌类群鉴定和系统发育研究［１４］。 虽然国外对动物共生菌固氮的研究已逾百载，但国内的相关

研究尚处于起步阶段。 黄小芳等［１］、王亚召等［１４］ 曾分别撰文介绍海洋动物和白蚁共生菌固氮的研究情况。
本文从动物共生菌固氮涉及的动物和微生物类群、动物共生菌固氮的性质和机理等角度，介绍动物共生菌固

氮的研究进展。

１　 共生菌固氮涉及的动物类群

一般认为，动物共生菌固氮现象主要存在于贫氮营养型动物，如珊瑚、白蚁、船蛆、食木鲶鱼等。 但已报道

具有固氮酶活性或具有固氮酶基因的动物已远超上述范畴，涉及的动物包括海绵、珊瑚、蚯蚓、磷虾、马陆、昆
虫、蜗牛、船蛆、松鸡、奶牛、山羊、猪、河狸、沙鼠、豚鼠、人类等。 据本文统计，已报道共生菌固氮动物有 ７ 门

１３ 纲 ２３ 目 ５０ 科 ９９ 属 １７４ 种（见表 １） 。

表 １　 已报道的共生菌固氮动物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｒｅｐｏｒｔｅｄ ａｎｉｍａｌｓ ｗｉｔｈ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｂａｃｔｅｒｉａ

种类 ／ 检测材料 ／ 文献来源
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ Ｔｅｓｔｉｎｇ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ／
Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｓｏｕｒｃｅｓ

种类 ／ 检测材料 ／ 文献来源
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ Ｔｅｓｔｉｎｇ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ／
Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｓｏｕｒｃｅｓ

种类 ／ 检测材料 ／ 文献来源
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ Ｔｅｓｔｉｎｇ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ／
Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｓｏｕｒｃｅｓ

多孔动物门 Ｐｏｒｉｆｅｒａ、
寻常海绵纲 Ｄｅｍｏｓｐｏｎｇｉａｅ ●Ｃｏｐｔｏｔｅｒｍｅｓ ａｃｉｎａｃｉｆｏｒｍｉｓ ［１３］ ▲Ｐｒｉｏｎｏｐｌｕｓ ｒｅｔｉｃｕｌａｒｉｓ ／ 消化道匀浆［１５］

网角海绵目 Ｄｉｃｔｙｏｃｅｒａｔｉｄａ ▲◆●Ｃ． ｆｏｒｍｏｓａｎｕｓ ／工蚁、兵蚁［９，１６］ ▲●Ｃｏｎｏｒｈｙｎｃｈｕｓ ｐｉｓｔｏｒ ／ 幼虫［１７］

◆Ｉｒｃｉｎｉａ ｓｔｒｏｂｉｌｉｎａ ／活体组织［１８］ ▲◆Ｃ． ｇｅｓｔｒｏｉ ／ 工蚁［１９］ ●Ｄｅｎｄｒｏｃｔｏｎｕｓ ｆｒｏｎｔａｌｉｓ［２０］

繁骨海绵目 Ｐｏｅｃｉｌｏｓｃｌｅｒｉｄａ ▲●Ｃ． ｌａｃｔｅｕｓ ／工蚁［１２⁃１３］ ◆●Ｄ． ｒｈｉｚｏｐｈａｇｕｓ ［２１］

◆Ｍｙｃａｌｅ ｌａｘｉｓｓｉｍａ ／ 活体组织［１８］ ●Ｈｅｔｅｒｏｔｅｒｍｅｓ ｆｅｒｏｘ［１３］ ▲●Ｄ． ｔｅｒｅｂｒａｎｓ ／成虫、幼虫［２０］

刺胞动物门 Ｃｎｉｄａｒｉａ、珊瑚纲 Ａｎｔｈｏｚｏａ、
石珊瑚目 Ｓｃｌｅｒａｃｔｉｎｉａ ●Ｈ． ｉｎｄｉｃｏｌａ［２２］ ▲◆●Ｄ． ｖａｌｅｎｓ ／成虫、幼虫［２１］

◆Ａｃｒｏｐｏｒａ ｍｉｌｌｅｐｏｒａ ／ 珊瑚虫幼体和珊瑚活体

组织［２２，２４，］ ▲Ｈ． ｓｐ．［２４］ ●Ｉｐｓ ａｖｕｌｓｕｓ［２０］

◆●Ａ． ｍｕｒｉｃａｔａ ／ 组织活体［２５］ ▲Ｈ． ｓｐ． ／ 工蚁、兵蚁［２６］ ▲Ｔｏｍｉｃｕｓ ｐｉｎｉｐｅｒｄａ ／ 幼虫［１１］

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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续表

种类 ／ 检测材料 ／ 文献来源
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ Ｔｅｓｔｉｎｇ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ／
Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｓｏｕｒｃｅｓ

种类 ／ 检测材料 ／ 文献来源
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ Ｔｅｓｔｉｎｇ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ／
Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｓｏｕｒｃｅｓ

种类 ／ 检测材料 ／ 文献来源
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ Ｔｅｓｔｉｎｇ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ／
Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｓｏｕｒｃｅｓ

◆●Ａ． ｒｏｂｕｓｔａ ／组织活体［２７］ ▲◆★●Ｒｅｔｉｃｕｌｉｔｅｒｍｅｓ ｆｌａｖｉｐｅｓ ／工蚁、兵蚁、
前兵蚁、若蚁、幼蚁、长翅生殖蚁［９，２２，２８］ 双翅目 Ｄｉｐｔｅｒａ

▲Ａ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ／组织活体［２９］ ◆Ｒ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ／工蚁［３０］ ▲●Ｂａｃｔｒｏｃｅｒａ ｔｒｙｏｎｉ［３１］

◆Ｇａｌａｘｅａ ａｓｔｒｅａｔａ［３２］ ▲●Ｒ． ｌｕｃｉｆｕｇｕｓ ／ 工蚁、排泄物培养［３３］ ▲◆Ｃｅｒａｔｉｔｉｓ ｃａｐｉｔａｔａ ／ 成虫、肠道分离细菌的培

养物［３４］

◆Ｍｏｎｔｉｐｏｒａ ｃａｐｉｔａｔａ ／组织活体［３５］ ▲Ｒ． ｓａｎｔｏｎｅｎｓｉｓ ／工蚁［１１］ 膜翅目 Ｈｙｍｅｎｏｐｔｅｒａ

◆Ｍ． ｆｌａｂｅｌｌａｔａ ／组织活体［３５］ ▲◆★Ｒ． ｓｐｅｒａｔｕｓ ／ 工蚁［３６］ ★Ｓｉｒｅｘ ｎｏｃｔｉｌｉｏ ／幼虫［３７］

★Ｌｏｐｈｅｌｉａ ｐｅｒｔｕｓａ ／组织活体［３８］ ▲Ｒ． ｔｉｂｉａｌｉｓ ／未明确发育阶段个体［２４］ ◆Ａｃｒｏｍｙｒｍｅｘ ｅｃｈｉｎａｔｉｏｒ ／ 工蚁［３９］

▲◆★Ｍｏｎｔａｓｔｒａｅａ ｃａｖｅｒｎｏｓａ ／ 组织活体［４０］ ▲Ｒ． ｓｐ． ／ 工蚁［２４］ ◆●Ａ． ｏｃｔｏｓｐｉｎｏｓｕｓ ／ 工蚁［３９］

★Ｓｔｙｌｏｐｈｏｒａ ｐｉｓｔｉｌｌａｔａ ／ 珊瑚分泌的粘液［４１］ ▲Ｒ． ｓｐ． ／ 工蚁［４２］ ◆Ａ． ｖｏｌｃａｎｕｓ ／ 工蚁［３９］

◆Ｐａｖｏｎａ ｄｅｃｕｓｓａｔａ［３２］ ▲Ｒ． ｓｐ． ／ 工蚁［４３］ ◆Ｃｅｐｈａｌｏｔｅｓ ｖａｒｉａｎｓ ／ 工蚁［４４］

★Ｐｏｒｉｔｅｓ ｓｐ． ／ 珊瑚分泌的粘液［４１］ ▲Ｒ． ｓｐ． ／ 工蚁、兵蚁、前兵蚁、幼蚁、长翅生

殖蚁［４５］ ◆Ｄｏｌｉｃｈｏｄｅｒｕｓ ｇｉｂｂｉｆｅｒ ／ 工蚁［４６］

◆Ｐ． ｌｕｔｅａ［３２］ ▲Ｒ．ｓｐ． ／ 工蚁［４７］ ◆Ｅｃｈｉｎｏｐｌａ ｐａｌｌｉｐｅｓ ／ 工蚁［４６］

▲Ｆａｖｉａ ｆａｖｕｓ ／ 组织活体［４８］ ▲Ｒ． ｖｉｒｇｉｎｉｃｕｓ ／工蚁、兵蚁、前兵蚁、若蚁、幼
蚁、长翅生殖蚁［１３， ４２］ ◆Ｔｅｔｒａｐｏｎｅｒａ ａｌｌａｂｏｒａｎｓ ／ 工蚁［４６］

◆Ｐｏｃｉｌｌｏｐｏｒａ ｄａｍｉｃｏｒｎｉｓ ／组织活体［４９］ ▲Ａｍｉｔｅｒｍｅｓ ｓｐ． ／ 工蚁、兵蚁［２６］ ◆Ｔｅｔｒａｐｏｎｅｒａ ｃｆ． ａｌｌａｂｏｒａｎｓ ／ 工蚁［４６］

▲Ｓｅｒｉａｔｏｐｏｒａ ｈｙｓｔｒｉｘ ／ 组织活体［５０］ ▲Ａ． ｓｐ． ／ 工蚁、兵蚁［２４］ ◆Ｔ． ａｔｔｅｎｕａｔｅ ／ 工蚁［４６］

柳珊瑚目 Ｇｏｒｇｏｎａｃｅａ ▲Ａ． ｗｈｅｅｌｅｒｉ ／未明确发育阶段个体［２４］ ◆Ｔ． ｂｉｎｇｈａｍｉ ／ 工蚁［５１］

★ Ｃｌａｄｏｐｓａｍｍｉａ ｇｒａｃｉｌｉｓ ／ 珊 瑚 分 泌 的

粘液［４１］ ▲Ｃｏｎｓｔｒｉｃｔｏｔｅｒｍｅｓ ｓｐ． ／ 工蚁［２４］ ◆Ｔ． ｅｘｔｅｎｕａｔａ ／ 工蚁［４６］

线虫动物门 Ｎｅｍａｔｏｄａ、色矛纲 Ｃｈｒｏｍａｄｏｒｅａ、
链环目 Ｄｅｓｍｏｄｏｒｉｄａ ▲Ｃｏｒｎｉｔｅｒｍｅｓ ｓｐ． ／ 工蚁、兵蚁［２６］ ◆Ｔ． ｐｉｌｏｓａ ／ 工蚁［４６］

◆Ｌａｘｕｓ ｏｎｅｉｓｔｕｓ ／ 发育阶段不明的幼虫［５２］ ▲Ｃｕｂｉｔｅｒｍｅｓ ｓｐ． ／ 工蚁、生殖蚁［２６］ 软体动物门 Ｍｏｌｌｕｓｃａ、腹足纲 Ｇａｓｔｒｏｐｏｄａ、柄眼
目 Ｓｔｙｌｏｍｍａｔｏｐｈｏｒａ

环节动物门 Ａｎｎｅｌｉｄａ、寡毛纲 Ｃｌｉｔｅｌｌａｔａ、后孔
寡毛目 Ｏｐｉｓｔｈｏｐｏｒａ ▲◆Ｇｌｏｂｉｔｅｒｍｅｓ ｓｕｌｐｈｕｒｅｕｓ ／工蚁［１９］ ▲Ｈｅｌｉｘ ａｓｐｅｒｓａ ／ 肠道分离细菌的培养液［５３］

▲Ａｌｌｏｌｏｂｏｐｈｏｒａ ｃｈｌｏｒｏｔｉｃａ［５４］ ▲Ｇ． ｔｕｂｉｆｏｒｍａｎｓ ／ 工蚁［５５］ 双壳纲 Ｂｉｖａｌｖｉａ、海螂目 Ｍｙｏｉｄａ

▲Ａｐｏｒｒｅｃｔｏｄｅａ ｃａｌｉｇｉｎｏｓａ［５４］ ▲Ｌａｂｉｏｔｅｒｍｅｓ ｓｐ． ／ 工蚁［２６］ ◆●Ｂａｎｋｉａ ｇｏｕｌｄｉ［５６］

▲Ａ． ｒｏｓｅａ［５４］ ▲◆Ｍｉｃｒｏｃｅｒｏｔｅｒｍｅｓ ｃｒａｓｓｕｓ ／工蚁［１９］ ◆Ｄｉｃｙａｎｔｈｉｆｅｒ ｍａｎｎｉ［５６］

▲ Ｅｉｓｅｎｉａ ｆｏｅｔｉｄａ ／ 肠 道 分 泌 细 菌 的 培

养液［５３⁃５４］ ★Ｍ． ｐａｒｖｕｓ ／ 工蚁、兵蚁［５７］ ◆★Ｌｏｒｉｐｅｓ ｌｕｃｉｎａｌｉｓ ／未明确发育阶段［５２］

▲Ｌｕｍｂｒｉｃｕｓ ｃａｓｔａｎｅｕｓ［５４］
▲Ｍａｃｒｏｔｅｒｍｅｓ ｎａｔａｌｅｎｓｉｓ ／大工蚁、小工蚁、大
兵蚁、小兵蚁［５８］ ▲◆●Ｌｙｒｏｄｕｓ ｐｅｄｉｃｅｌｌａｔｕｓ ／ 成虫、幼虫［５６，５９］

▲Ｌ． ｒｕｂｅｌｌｕｓ［５４］ ▲●Ｍ． ｓｐ． ／ 工蚁［６０］ ●Ｐｓｉｌｏｔｅｒｅｄｏ ｈｅａｌｄｉ［６１］

▲Ｌ． ｔｅｒｒｅｓｔｒｉｓ［５４］ ▲Ｍ． ｓｐ． ／ 工蚁［１９］ ▲Ｐ． ｍｅｇｏｔａｒａ［６２］

▲Ｏｃｔｏｌａｓｉｏｎ ｌａｃｔｅｕｍ［５４］ ◆Ｍ． ｓｐ． ／ 工蚁［１９］ ●Ｔｅｒｅｄｏ ｂａｒｔｓｃｈｉ［６１］

▲● Ｐｈｅｒｅｔｉｍａ ｖｉｔｔａｔａ ／ 肠道分泌细菌的培

养物［６３］
▲★Ｎａｓｕｔｉｔｅｒｍｅｓ ｃｏｒｎｉｇｅｒ ／整巢个体；工蚁、兵
蚁混合［６４］ ●Ｔ． ｆｕｒｃｉｆｅｒａ［６１］

节肢动物门 Ａｒｔｈｒｏｐｏｄａ ▲◆Ｎ． ｄｉｍｏｒｐｈｕｓ ／工蚁［１９］ ▲●Ｔｅｒｅｄｏ ｎａｖａｌｉｓ ／ 成虫、幼虫［６１⁃６２］

软甲纲 Ｍａｌａｃｏｓｔｒａｃａ、磷虾目 Ｅｕｐｈａｕｓｉａｃｅａ ▲Ｎ． ｅｐｈｒａｔａｅ ／工蚁、兵蚁［６５］ ▲◆Ｔｅｒｅｄｏｒａ ｍａｌｌｅｏｌｕｓ ／成虫、幼虫［５６， ６２］

◆Ｅｕｐｈａｕｓｉａ ｓｐ． ／ 混合个体［６６］ ▲Ｎ． ｅｘｉｔｉｏｓｕｓ ／ 工蚁［１２］ 脊索动物门 Ｃｈｏｒｄａｔａ、辐鳍鱼纲 Ａｃｔｉｎｏｐｔｅｒｙｇｉｉ、
鲶目 Ｓｉｌｕｒｉｆｏｒｍｅｓ

甲壳纲 Ｃｒｕｓｔａｃｅａ、桡足亚纲 Ｃｏｐｅｐｏｄａ ●Ｎａｓｕｔｉｔｅｒｍｅｓ ｇｒａｖｅｏｌｕｓ［１３］ ◆Ｐａｎａｑｕｅ ｎｉｇｒｏｌｉｎｅａｔｕｓ ／肠道组织及内容物［６７］

◆Ｃｏｐｅｐｏｄｓ ／ 混合个体［６６］ ▲Ｎ． ｍａｃｒｏｃｅｐｈａｌｕｓ ／工蚁、兵蚁混合［２４］ 鸟纲 Ａｖｅｓ、鸡形目 Ｇａｌｌｉｆｏｒｍｅｓ

哲水蚤目 Ｃａｌａｎｏｉｄａ ◆Ｎ． ｍａｔａｎｇｅｎｓｉｓ ／工蚁［１９］ ▲Ｌｙｒｕｒｕｓ ｔｅｔｒｉｘ ／ 肠道内容物［６８］

★Ｅｕｒｙｔｅｍｏｒａ ａｆｆｉｎｉｓ ／实验室和野外种群［６９］ ●Ｎ． ｎｉｇｒｉｃｅｐｓ［７０］ ▲Ｔｅｔｒａｏ ｕｒｏｇａｌｌｕｓ ／ 肠道内容物［６８］

３　 １０ 期 　 　 　 金明霞　 等：动物的共生菌固氮 　
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续表

种类 ／ 检测材料 ／ 文献来源
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ Ｔｅｓｔｉｎｇ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ／
Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｓｏｕｒｃｅｓ

种类 ／ 检测材料 ／ 文献来源
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ Ｔｅｓｔｉｎｇ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ／
Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｓｏｕｒｃｅｓ

种类 ／ 检测材料 ／ 文献来源
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ Ｔｅｓｔｉｎｇ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ／
Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｓｏｕｒｃｅｓ

倍足纲 Ｄｉｐｌｏｐｏｄａ、球马陆目 Ｇｌｏｍｅｒｉｄａ ▲Ｎ． ｔａｋａｓａｇｏｅｎｓｉｓ ／工蚁［７１］ 哺乳纲 Ｍａｍｍａｌｉａ、偶蹄目 Ａｒｔｉｏｄａｃｔｙｌａ
▲ Ｇｌｏｍｅｒｉｓ ｃｉｎｇｕｌａｔａ ／ 肠 道 分 离 细 菌 的 培

养液［５３］ ▲Ｎ． ｓｐ． ／ 工蚁、兵蚁［２４］ ▲◆Ｂｏｓ ｔａｕｒｕ ／瘤胃中分离的固氮菌培养物［７２］

昆虫纲 Ｉｎｓｅｃｔａ、蜚蠊目 Ｂｌａｔｔａｒｉａ ◆Ｎ．ｓｐ．［７３］ ●Ｃａｐｒａ ｓｐ．［７４］

▲ ◆ ● Ｃｒｙｐｔｏｃｅｒｃｕｓ ｐｕｎｃｔｕｌａｔｕｓ ／成 虫、
若虫［１０， ２２， ７５］ ▲Ｎａｓｕｔｉｔｅｒｍｅｓ ｗａｌｋｅｒｉ ／ 工蚁［１３， ２４］ ▲★羊 ／ 瘤胃液培养物［７６］

等翅目 Ｉｓｏｐｔｅｒａ ▲Ｎ． ｓｐ． ／ 工蚁［２６］ ●Ｏｖｉｓ ｓｐ．［７７］

▲◆●Ｍａｓｔｏｔｅｒｍｅｓ ｄａｒｗｉｎｉｅｎｓｉｓ ／
工蚁［１２⁃１３， ２２］ ▲Ｎ． ｓｐ． ／ 工蚁［２４］ ▲Ｏ． ｓｐ． ／ 瘤胃液［７８］

▲◆Ｈｏｄｏｔｅｒｍｏｐｓｉｓ ｓｊｏｅｓｔｅｄｔｉ ／ 工蚁［７１］ ▲Ｏｄｏｎｔｏｔｅｒｍｅｓ ｂａｄｉｕｓ ／工蚁、兵蚁［５８］ ▲●Ｓｕｓｓｃｒｏｆａ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ ／从肠道内容物分离的

固氮菌［７９］

▲ ◆ ● Ｚｏｏｔｅｒｍｏｐｓｉｓ ａｎｇｕｓｔｉｃｏｌｌｉｓ ／工 蚁、
幼蚁［８］ ◆●Ｏ． ｆｏｒｍｏｓａｎｕｓ ／工蚁［８０］ 啮齿目 Ｒｏｄｅｎｔｉａ

◆Ｚ． ｎｅｖａｄｅｎｓｉｓ ／ 工蚁［１９］ ▲Ｏｄｏｎｔｏｔｅｒｍｅｓ ｓｐ． ／ 工蚁［１９］ ▲Ｃａｓｔｏｒ ｆｉｂｅｒ ／肠道内容物［８１］

▲Ｚ． ｓｐ． ／ 生殖蚁、若蚁、工蚁［９］ ▲Ｐｅｒｉｃａｐｒｉｔｅｒｍｅｓ ｎｉｔｏｂｅｉ ／工蚁［７１］ ▲●Ｍｅｒｉｏｎｅｓ ｍｅｒｉｄｉａｎｕｓ ／ 肠道内容物、肠道分离

菌培养物［８２］

◆Ｓｔｏｌｏｔｅｒｍｅｓ ｒｕｆｉｃｅｐｓ ／ 幼蚁［８３］ ▲Ｒｈｙｎｃｈｏｔｅｒｍｅｓ ｐｅｒａｒｍａｔｕｓ ／ 工蚁、兵蚁［６５］ ▲●Ｍ． ｔａｍａｒｉｓｃｉｎｕｓ ／ 肠道内容物、肠道分离菌

培养物［８２］

▲Ｃｒｙｐｔｏｔｅｒｍｅｓ ｂｒｅｖｉｓ ／工蚁、生殖蚁若虫［８⁃９］ ▲Ｔｅｒｍｅｓ ｓｐ． ／ 工蚁［２４］ ▲●Ｍｉｃｒｏｔｕｓ ｒｏｓｓｉａｅｍｅｒｉｄｉｏｎａｌｉｓ ／肠道内容物［８４］

▲◆Ｃ． ｄｏｍｅｓｔｉｃｕｓ ／ 工蚁［７１］ ▲ Ｔｒｉｎｅｒｖｉｔｅｒｍｅｓ ｔｒｉｎｅｒｖｏｉｄｅｓ ／ 工 蚁、 兵 蚁、 生

殖蚁［２６］ ▲Ｍ．ｓｕｂａｒｖａｌｉｓ ／盲肠内容物［８５］

▲◆Ｃ． ｌｏｎｇｉｃｏｌｌｉｓ ／工蚁［７１］ 鞘翅目 Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ ▲●Ｃｌｅｔｈｒｉｏｎｏｍｙｓ ｇｌａｒｅｏｌｕｓ ／肠道内容物［８４］

●Ｃ． ｐｒｉｍｕｓ ［１３］ ◆Ｅｕｏｎｉｔｉｃｅｌｌｕｓ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉｕｓ ／ 幼虫［８６］ ▲Ｓｐａｌａｘ ｍｉｃｒｏｐｈｔａｌｍｕｓ ／盲肠内容物［８５］

▲◆Ｇ． ｆｕｓｃｕｓ ／工蚁［７１］ ◆Ｅ． ｔｒｉａｎｇｕｌａｔｕｓ ／幼虫［８６］ ▲● Ｃａｖｉａ ｐｏｒｃｅｌｌｕｓ ／从肠道内容物分离的固

氮菌［７９］

▲◆Ｉｎｃｉｓｉｔｅｒｍｅｓ ｍａｒｇｉｎｉｐｅｎｎｉｓ ／工蚁［７１］ ▲Ｄｏｒｃｕｓ （Ｍａｃｒｏｄｏｒｃｕｓ） ｒｅｃｔｕｓ ／幼虫［８７］ 兔形目 Ｌａｇｏｍｏｒｐｈａ

▲Ｉ． ｍｉｎｏｒ ／ 工蚁、兵蚁、生殖蚁若虫［８］ ◆★Ｏｄｏｎｔｏｔａｅｎｉｕｓ ｄｉｓｊｕｎｃｔｕｓ ／成虫［８８］ ◆Ｏｃｈｏｔｏｎａ ｄａｕｕｒｉｃａ ／ 结肠和盲肠内容物［８９］

▲◆Ｋａｌｏｔｅｒｍｅｓ ｆｌａｖｉｃｏｌｌｉｓ ／工蚁［７１］ ▲Ｃｅｔｏｎｉａ ａｕｒａｔａ ／ 成虫、幼虫［５３］ ◆Ｏ． ｈｙｐｅｒｂｏｒｅａ ／ 结肠和盲肠内容物［８９］

▲◆●Ｎｅｏｔｅｒｍｅｓ ｃａｓｔａｎｅｕｓ ／ 工蚁［９０］ ▲Ａｇｒｉｏｔｅｓ ｏｂｓｃｕｒｕｓ ／ 幼虫［９１］ ◆●Ｏ． ｍａｎｔｃｈｕｒｉｃａ ／结肠和盲肠内容物［８９］

▲◆★Ｎ． ｋｏｓｈｕｎｅｎｓｉｓ ／ 工蚁［７１］ ▲Ｓｅｌａｔｏｓｏｍｕｓ ａｅｎｅｕｓ ／幼虫［９１］ 灵长目 Ｐｒｉｍａｔｅｓ
▲ Ｈｏｄｏｔｅｒｍｅｓ ｍｏｓｓａｍｂｉｃｕｓ ／大 工 蚁、 小

工蚁［９２］ ▲Ａｎｏｂｉｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｕｍ ／幼虫［１１］ ▲◆★Ｈｏｍｏ ｓａｐｉｅｎｓ ／ 粪便［７９， ９３］

●Ｓｃｈｅｄｏｒｈｉｎｏｔｅｒｍｅｓ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉｕｓ［１３］
▲ Ｔｅｎｅｂｒｉｏ ｍｏｌｉｔｏｒ ／ 肠 道 分 离 细 菌 的 培

养液［５３］

◆Ｓ． ｍｅｄｉｏｏｂｓｃｕｒｕｓ ／ 工蚁［１９］ ▲◆★Ａｎｏｐｌｏｐｈｏｒａ ｇｌａｂｒｉｐｅｎｎｉｓ ／幼虫［２８］

　 　 ▲：乙炔还原法；◆：固氮酶基因检测；★：１５Ｎ 同位素检测；●：固氮菌分离鉴定

从海绵到人类，涉及低等到高等多种动物类群。 其中有贫氮营养型动物，也有杂食性动物。 表 １ 所列

１７４ 种动物中，多孔动物门 ２ 种（１．１５％），刺胞动物门 １７ 种（９．７７％），线虫动物门 １ 种（０．５８％），环节动物门 ９
种（５．１７％），节肢动物门 １１３ 种（６４．９４％），软体动物门 １１ 种（６．３２％），脊索动物门 ２１ 种（１２．０７％）。 节肢动

物种类最多，其次为脊索动物、刺胞动物、软体动物和环节动物，多孔动物和线虫动物仅有少量研究。 节肢动

物 １１３ 种中昆虫纲 １０９ 种，占 ９６．５％。 昆虫纲中等翅目 ７５ 种，占昆虫纲种类的 ６８．８％；鞘翅目 １８ 种，占 １６．
５％；膜翅目 １３ 种，占 １１．９％。 脊索动物 ２１ 种中，辐鳍鱼纲 １ 种，鸟纲 ２ 种，哺乳纲 １８ 种。 刺胞动物 １７ 种全部

为珊瑚纲种类，其中石珊瑚目 １６ 种，柳珊瑚目 １ 种。
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２　 动物共生固氮菌的类群特点

２．１　 常见种类

　 　 表 ２ 所列 ５２ 种动物所涉及固氮菌 ８７ 属 １３７ 种，大多数种类属于细菌，也有少数古菌，如Ｍｅｔｈａｎｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ
ｉｖａｎｏｖｉｉ［９４］和鲁米叶甲烷马赛里球菌［９３］。 水生动物中还发现有藻类［２４，４９］。 按出现频次，表 ２ 所列固氮菌中常

见种类有慢生根瘤菌 Ｂｒａｄｙｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｓｐ．（８ 次）、肠杆菌 Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒ ｓｐ．（７ 次）、肺炎克雷伯氏菌（６ 次）、葡萄球

菌 Ｓｔａｐｈｙｌｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ．（５ 次）、肠杆菌 Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ ｓｐ．（５ 次）、链球菌 Ｓｔｒｅｐｔｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ．（４ 次）、法氏柠檬酸杆

菌（４ 次）。 出现 ３ 次的有 １１ 种，分别为圆褐固氮菌、拟杆菌 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ ｓｐ．、芽孢杆菌 Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ．、巴氏固氮梭

菌、催娩克雷白氏菌、Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｓｐ．、甲基孢囊菌 Ｍｅｔｈｙｌｏｃｙｓｔｉｓ ｓｐ．、根瘤菌 Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｓｐ．、红球菌 Ｒｈｏｄｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ．、
中华根瘤菌 Ｓｉｎｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｓｐ．、密螺旋体 Ｔｒｅｐｏｎｅｍａ ｓｐ．。 出现 ２ 次的有 ２３ 种。 出现 １ 次的 ９６ 种，约占全部种

类的 ７０％。 多数种类仅出现 １ 次，表明研究的动物种类仍然较少，发现的固氮菌种类较为分散，实际蕴含的种

类资源可能更为丰富（表中固氮菌生态类型划分为：Ａ：植物共生固氮菌；Ｂ：植物内生固氮菌；Ｃ：植物根际固

氮菌；Ｄ：自生固氮菌；ＡＢ：植物共生 ／植物内生固氮菌；ＡＤ：植物共生 ／自生固氮菌；ＢＣ：植物内生 ／植物根际固

氮菌；ＢＤ：植物内生 ／自生固氮菌） ［１０２⁃１１６］。

表 ２　 动物共生固氮菌种类与生态类型

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ａｎｉｍａｌ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ fiｘａｔｉｏｎ ｂａｃｔｅｒｉａ

宿主 ／ 固氮菌种类 ／ 文献来源
Ｈｏｓｔ ／ Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃
ｆｉｘｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ ／ Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｓｏｕｒｃｅｓ

宿主 ／ 固氮菌种类 ／ 文献来源
Ｈｏｓｔ ／ Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃
ｆｉｘｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ ／ Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｓｏｕｒｃｅｓ

多孔动物门 Ｐｏｒｉｆｅｒａ、寻常海绵纲 Ｄｅｍｏｓｐｏｎｇｉａｅ Ｎａｓｕｔｉｔｅｒｍｅｓ ｇｒａｖｅｏｌｕｓ ／ Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒ ｓｐ．， Ｓｔａｐｈｙｌｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ．［１３］

Ｉｒｃｉｎｉａ ｓｔｒｏｂｉｌｉｎａ， Ｍｙｃａｌｅ ｌａｘｉｓｓｉｍａ ／ Ｄ Ａｚｏｔｏｂａｃｔｅｒ ｃｈｒｏｏｃｏｃｕｍ， Ｄ

Ｄｅｓｕｌｆｏｖｉｂｒｉｏ ｓａｌｅｘｉｇｅｎｓ， Ｌｅｐｔｏｌｙｎｇｂｙａ ｓｐ．， Ｍｅｔｈｙｌｏｃｙｓｔｉｓ ｓｐ．，
Ｍｙｘｏｓａｒｃｉｎａ ｓｐ．， Ｔｏｌｙｐｏｔｈｒｉｘ ｓｐ．， Ｔｒｉｃｈｏｄｅｓｍｉｕｍ ｔｈｉｅｂａｕｔｉｉ［１８］

Ｎａｓｕｔｉｔｅｒｍｅｓ ｎｉｇｒｉｃｅｐｓ ／ Ｅｎｓｉｆｅｒ ｓｐ．［７０］

刺胞动物门 Ｃｎｉｄａｒｉａ、珊瑚纲 Ａｎｔｈｏｚｏａ
Ｎｅｏｔｅｒｍｅｓ ｃａｓｔａｎｅｕｓ ／ Ａｒｔｈｒｏｂａｃｔｅｒ ｓｐ．， Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ． Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ，
Ｍｙｘｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ， ＣＳｔａｐｈｙｌｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ．［９０］

Ａｃｒｏｐｏｒａ ｍｉｌｌｅｐｏｒａ ／ Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ ｓｐ．， Ｂｒａｄｙｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｓｐ．，
Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ｓｐ．， Ｄｅｌｔａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ ｓｐ．， Ｄｅｓｕｌｆｕｒｏｍｏｎａｓ ｓｐ．，
Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ ｓｐ．， Ｍｙｘｏｓａｒｃｉｎａ ｓｐ．， Ｓｉｎｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｓｐ．，
Ｘｅｎｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ．［２３］

Ｍａｃｒｏｔｅｒｍｅｓ ｓｐ． ／ Ａｚｏｔｏｂａｃｔｅｒ ｓｐ．， Ｂｅｉｊｅｒｉｎｃｋｉａ ｓｐ．， ＤＣｌｏｓｔｒｉｄｉｕｍ
ｐａｓｔｅｕｒｉａｎｕｍｍ， Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｓｐ．［６０］

Ａ． ｒｏｂｕｓｔａ ／ Ｂｒａｄｙｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｓｐ．， Ｐａｅｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ ｄｕｒｕｓ， Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｓｐ．，
Ｓｉｎｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｓｐ．［２７］

Ｏｄｏｎｔｏｔｅｒｍｅｓ ｆｏｒｍｏｓａｎｕｓ ／ ＢＤ Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ［９５］ ； Ｂ

Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｖａｒｉｉｃｏｌａ［８０］

Ｐｏｃｉｌｌｏｐｏｒａ ｄａｍｉｃｏｒｎｉｓ， Ａｃｒｏｐｏｒａ ｍｉｌｌｅｐｏｒａ， Ａ． ｍｕｒｉｃａｔａ ／ Ｂｒａｄｙｒｈｉｚｏｂｉｕｍ
ｓｐ．， Ｃｙｌｉｎｄｒｏｓｐｅｒｍｏｐｓｉｓ ｒａｃｉｂｏｒｓｋｉｉ， ＤＤｅｓｕｌｆｏｖｉｂｒｉｏ ｓａｌｅｘｉｇｅｎｓ， Ｄｉｃｋｅｙａ
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Ｍｉｃｒｏｔｕｓ ｒｏｓｓｉａｅｍｅｒｉｄｉｏｎａｌｉｓ ／ Ａｒｔｈｒｏｂａｃｔｅｒ ｓｐ．， Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｃｅｒｅｕｓ， ＢＢ．
ｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓ， ＢＣＢ． ｓｕｂｔｉｌｉｓ， Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ ｓｐ．， Ｃｕｒｔｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｓｐ．，
Ｍｉｃｒｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ．， Ｍｙｘｏｃｏｃｃａｌｅｓ， Ｒｈｏｄｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ．， Ｓｔａｐｈｙｌｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ．［８４］

Ｒｅｔｉｃｕｌｉｔｅｒｍｅｓ ｓｐｅｒａｔｕｓ ／ Ｄ Ｃｌｏｓｔｒｉｄｉｕｍ ｐａｓｔｅｕｒｉａｎｕｍ， Ｄｅｓｕｌｆｏｖｉｂｒｉｏ ｇｉｇａｓ，
Ｍｅｔｈａｎｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｉｖａｎｏｖｉｉ［９４］

Ｃｌｅｔｈｒｉｏｎｏｍｙｓ ｇｌａｒｅｏｌｕｓ ／ Ｂ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓ， ＢＣＢ． ｓｕｂｔｉｌｉｓ， Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ
ｓｐ．， Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ， Ｍｉｃｒｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ．， Ｍｙｘｏｃｏｃｃａｌｅｓ， Ｎｏｃａｒｄｉａ ｓｐ．［８４］

Ｎａｓｕｔｉｔｅｒｍｅｓ ｅｘｉｔｉｏｓｕｓ ／ ＤＣｉｔｒｏｂａｃｔｅｒ ｆｒｅｕｎｄｉｉ， Ｓｔａｐｈｙｌｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ．［１３］

Ｈｏｍｏ ｓａｐｉｅｎｓ ／ ＢＣＥｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒ ｃｌｏａｃａｅ， Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ａｅｒｏｇｅｎｅｓ［７９］ ； Ｃｏｐｒｏｃｏｃｃｕｓ
ｃａｔｕｓ， Ｃ． ｃｏｍｅｓ， Ｄｅｓｕｌｆｉｔｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｈａｆｎｉｅｎｓｅ， Ｅｕｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｈａｌｌｉｉ， Ｅ． ｓｐ．，
ＢＤＫｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ， Ｌａｃｈｎｏｓｐｉｒａ ｍｕｌｔｉｐａｒａ， Ｍｅｔｈｙｌｏｃｙｓｔｉｓ ｓｐ．，
Ｍｅｇａｓｐｈａｅｒａ ｅｌｓｄｅｎｉｉ， Ｍｅｔｈａｎｏｍａｓｓｉｌｉｉｃｏｃｃｕｓ ｌｕｍｉｎｙｅｎｓｉｓ， Ｒｕｍｉｎｏｃｏｃｃｕｓ
ｏｂｅｕｍ， Ｐｙｒａｍｉｄｏｂａｃｔｏｒ ｐｉｓｃｏｌｅｎｓ， Ｒｏｓｅｂｕｒｉａ ｓｐ．［９３］

２．２　 动物共生固氮菌的生态类型多样性

表 ２ 所列动物共生固氮菌种类，涵盖植物固氮菌和自生固氮菌等多种生态类型。 其中 ４０ 种曾作为植物

共生固氮菌、植物内生固氮菌、植物根际固氮菌、自生固氮菌予以报道。 植物共生固氮菌 ６ 种：德式固氮根瘤

菌、Ｂｒａｄｙｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｄｅｎｉｔｒｉｆｉｃａｎｓ、慢生大豆根瘤菌、百脉根中生根瘤菌、Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｒｏｓｅｔｔｉｆｏｒｍａｎｓ、苜蓿中华根瘤

菌。 植物内生固氮菌 ７ 种：固氮醋杆菌、巨胞氮单胞菌、地衣芽孢杆菌、索诺拉沙漠芽孢杆菌、聚团肠杆菌、变
栖克雷伯氏菌、成团泛菌。 植物根际固氮菌 ８ 种：热纤梭菌、溶纸莎草梭菌、酪丁酸梭菌、斯氏假单胞菌、
Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ ａｚｏｔｉｆｉｇｅｎｓ、山羊葡萄球菌、溶血性葡萄球菌、模仿葡萄球菌。 自生固氮菌 ８ 种：敏捷氮单胞菌、圆
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褐固氮菌、棕色固氮菌、着色菌、弗氏柠檬酸杆菌、巴氏固氮梭菌、需盐脱硫弧菌、土生拉乌尔菌。 植物共生 ／内
生固氮菌 １ 种，即洋葱伯克霍尔德菌。 植物内生 ／根际固氮菌 ８ 种：巴西固氮螺菌、高盐固氮螺菌、生脂固氮螺

菌、甲基营养芽孢杆菌、枯草芽胞杆菌、阴沟肠杆菌、 植生克雷白氏菌、催娩克雷伯氏菌。 植物内生 ／自生固氮

菌 ２ 种：巨胞氮单胞菌和肺炎克雷伯氏菌。
２．３　 固氮菌的生态类型转换

在固氮菌中较为常见，兼性内生固氮菌，如一些固氮螺菌属细菌，既能在根内也能在根表和土壤中定

殖［１１７］。 表 ２ 中洋葱伯克霍尔德菌兼具植物共生固氮［１０２］ 和植物内生固氮能力［１１８］。 巨胞氮单胞菌既是胡杨

的内生固氮菌［１１４］，又是自生固氮菌［１１５］。 Ｆｒｏｈｌｉｃｈ 等［７０］ 用象白蚁 Ｎａｓｕｔｉｔｅｒｍｅｓ ｎｉｇｒｉｃｅｐｓ 肠道分离获得的剑菌

培养物，对 １２ 种豆科植物进行接种试验，在豌豆、印度田菁、葫芦巴上均形成了根瘤，证实动物肠道固氮菌和

植物共生固氮菌之间存在生态类型的转化。 宾氏细长蚁中、后肠结合部有菌囊，菌囊外密布气管和马氏管。
囊内含有伯克霍尔德菌、黄质菌、根瘤菌、甲基杆菌、假单胞菌［５１］。 伯克霍尔德菌属于植物共生和自生固氮

菌，黄质菌可营植物内生固氮，根瘤菌则属于植物共生 ／植物内生和自生固氮菌，甲基杆菌是植物共生固氮菌

常见类群，假单胞菌在植物共生 ／植物内生 ／植物根际固氮菌中常有发现。 上述结果表明蚂蚁体内菌囊的内部

环境似乎比固氮植物的根瘤更复杂，能包容许多固氮菌种类。 一些不能形成植物根瘤的种类，如黄质菌，在菌

囊内也能正常发育。

３　 动物共生固氮菌的来源

动物肠道共生固氮菌可能是胚后发育过程中从环境中获得的，具有兼性内共生菌的特点。 主要依据：
（１）一般认为，动物肠道菌群是体外感染的，反刍动物幼畜出生前其消化道内并无微生物，出生后从母体和环

境中接触各种微生物，但是经过适应和选择，只有少数微生物能在消化道定植、存活和繁殖，并随着幼畜的生

长和发育，形成特定的微生物区系［１１９］。 通常反刍动物在 １—２０ 日龄处于非反刍阶段，２１—５６ 日龄处于过渡

阶段，５７ 日龄后进入反刍阶段，而在反刍功能完善过程中其胃肠道生理功能和微生物群落均会发生较大转

变［１２０］。 （２）哺乳动物也是天生无菌的，但随着出生人类胃肠道开始有外来微生物栖息并定殖。 新生儿出生 １
２ ｄ 内，兼性厌氧菌（大肠杆菌和链球菌）迅速定殖于胃肠道中，而厌氧微生物直到出生后第 ２ 个月才开始

出现。 胃肠道微生物的组成在出生后一年内得以建立［１２１］。 （３）珊瑚体内共生菌的传播存在垂直和水平两种

途径，而水平途径更常被人们所接受［１２２］。 对鹿角珊瑚的共生固氮菌海洋弧菌 Ｖｉｂｒｉｏ ｓｐ．进行１５Ｎ 标记，标记后

的海洋弧菌与 ４—５ 日龄鹿角珊瑚幼虫一起培养，４ｈ 后标记细菌已经被摄入［１２３］。 （４）表 ２ 所列不同动物体内

共生固氮菌种类，表现出较强的宿主栖境特色。 如珊瑚、海绵、磷虾和桡足类等海洋动物含有鞘丝藻［１８］；粘囊

藻、异球蓝细菌［２３］；纳氏拟筒孢藻、泡沫节球藻、红海束毛藻［２５］；泥生绿菌、船蛆杆菌［４９］；绿硫细菌、着色菌［６６］

等种类。 隐尾蠊和低等白蚁常含有脱硫弧菌［２３， １０５］。 芽孢杆菌常出现在奶牛［７２］、子午沙鼠［８２］、欧 和普通田

鼠体内［８４］。 此外，还发现白蚁后肠和淡水沉积物中的螺旋体具有同源固氮酶基因，且都具有固氮酶活性［９７］。
但用荧光标记的聚团肠杆菌和肺炎克雷伯氏菌饲喂地中海果蝇成虫，在成虫消化道和卵表以及幼虫和蛹

的消化道均检出上述细菌的存在［１２４］。 说明肠道共生固氮菌也存在成虫⁃卵之间的垂直传递。 Ａｙａｙｅｅ 等

（２０１４）在经过表面灭菌处理的光肩星天牛卵内检测到脲酶、固氮酶基因及其转录活性，表明脲分解细菌和固

氮菌存在通过遗传进行垂直传递的可能性［２８］。

４　 动物共生菌固氮的性质

一般认为动物肠道共生菌固氮属于联合固氮，柯为称白蚁肠道内固氮菌是一种“联合共生固氮形式”在
动物界的出现［１２５］。 祁永青等则将联合固氮菌定义为“必须生活在植物根际、叶面或动物肠道等处才能固氮

的原核生物” ［１２６］。 另外有珊瑚和固氮细菌的互作联合固氮，如石珊瑚和固氮菌属的联合固氮，海洋蓝藻与海

绵属形成内共生关系，蛤类与蓝藻、固氮菌的联合固氮［１２７］。 此外，动物共生固氮菌固氮活性容易受环境影
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响，也具有较明显的联合固氮特征。 白蚁种类、品级以及不同季节等均影响固氮活性，其中食物含氮量为主要

影响因子，其它因子在不同程度上也可溯及食物含氮量的关系［１４］。 食性对固氮活性的影响一般表现为低等

食木白蚁固氮活性强，高等培菌白蚁和食土白蚁固氮活性弱或没有活性［１４］。 在食料中添加（ＮＨ４） ２ ＳＯ４或

ＫＮＯ３均能显著减低台湾乳白蚁工蚁肠道共生固氮菌的固氮能力［９］。 已经分离获得的固氮菌中，许多种类属

于兼性厌氧菌、生境较为广泛，似乎与白蚁构成专性共生的可能性不大［１４］。 Ｖｅｃｈｅｒｓｋｉｉ 等对欧洲散白蚁共生

菌固氮研究表明：活体和蚁巢物质在好氧和厌氧条件下均有固氮酶活性，白蚁肠道内细菌群落与蚁巢物质的

类似［３３］。 因此认为该种白蚁与共生固氮菌之间关系属于联合固氮作用。 但也有研究表明动物肠道有特殊的

含菌构造，如宾氏细长蚁中、后肠结合部有类似于根瘤的菌囊，囊内含有多种固氮菌［５１］。 此外，固氮酶基因检

测表明，动物肠道固氮菌区系十分丰富，能够分离培养的仅为其极少部分，不能排除专性共生体系的存在。

５　 动物共生菌固氮的微生境与共生复合体

５．１　 动物共生菌固氮的微生境

氧气、氢气、ｐＨ 和氧化还原电位等是肠道微生境的主要指标，在肠道不同部位这些指标存在明显差异，形
成多样化的微生境，供不同生理需求的固氮菌生长发育。 低等白蚁大多数肠道微生物位于后肠前段膨大的后

肠囊内。 高等白蚁肠道区室化有逐渐复杂化的趋势，食土白蚁后肠膨大形成连续的 ５ 个囊室，相邻囊室之间

以肌肉阀瓣分隔。 消化道不同部位以及不同的后肠囊内氧气、氢气、ｐＨ 和氧化还原电位均有差异［１２８］。 黄肢

散白蚁和象白蚁的后肠囊氧气浓度分布呈现两个不同区域，外侧为微氧层，约占后肠囊体积的 ６０％，其中生

活的共生菌消耗掉向肠道内扩散的氧气，形成氧阱，造成后肠囊中心部分（４０％）严格的厌氧环境。 与此相

反，后肠囊中心部位氢气浓度最高，并通过两个区域消耗氢气，抑制其向外扩散。 一个区域是临近后肠囊中心

部位的肠腔区域，另一个是后肠壁区域。 氧气和氢气的上述分布特点使厌氧和微好氧微生物各得其所，中心

部分严格的厌氧环境是发酵生成乙酸酯的场所，而乙酸酯是宿主昆虫的主要能源物质［１２９］。 具角黑艳甲成虫

的消化道分为前肠、中肠、前后肠和后后肠 ４ 段，每段中心部位均有一个厌氧核心区，由此向外氧气含量逐渐

增高。 放线菌和根瘤菌主要分布于前肠和后后肠。 前后肠内表面肠壁细胞形态分化最大，形成密集的胞窝和

棘刺，将空间进一步区室化供细菌、原生动物、线虫等定殖，其中拟杆菌和梭菌为主要类群。 该部位还是产甲

烷古菌的唯一分布区域和共生菌固氮核心部位［１３０］。
５．２　 共生复合体

固氮菌一般与多种生物形成复合体，以满足固氮过程的能源和固氮产物同化等方面的需求。 台湾乳白蚁

与后肠的伪披发虫 Ｐｓｅｕｄｏｔｒｉｃｈｏｎｙｍｐｈａ ｇｒａｓｓｉｉ、伪披发虫内生菌 Ａｚｏｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ ｐｓｅｕｄｏｔｒｉｃｈｏｎｙｍｐｈａｅ 形成三重共

生关系。 食物通过口器和前肠粉碎、中肠消化吸收后，形成较为纯粹的木质纤维素微粒，这些微粒成为伪披发

虫的食料，经伪披发虫分解后形成能量物质，为白蚁和固氮菌利用。 Ａ． ｐｓｅｕｄｏｔｒｉｃｈｏｎｙｍｐｈａｅ 则主要负责固氮

和氮素营养的转化，为披发虫和白蚁提供氮素营养［１６］。 隐尾蠊后肠内原生动物批发虫 Ｂａｒｂｕｌａｎｙｍｐｈａ 体表有

许多外共生的拟杆菌，这些外共生菌具有固氮能力，与隐尾蠊、披发虫构成三重共生复合体［７５］。 猪毛菜属的

Ｓａｌｓｏｌａ ｉｎｅｒｍｉｓ 为旱生植物，与锥喙象以及锥喙象肠道固氮菌肺炎克雷伯氏菌形成三重共生。 象甲形成紧密

附着在植物根部的土室，以此获得碳素、水分等营养并躲避敌害，肺炎克雷伯氏菌通过共生固氮提供氮素营

养，并促进植物生长［１７］。 固氮菌一般与纤维素分解菌协同作用，以满足各自对能量和氮素营养的需求。 将黑

翅土白蚁肠道分离的纤维素分解菌与固氮菌混合培养，纤维素酶活性与固氮酶活性均有显著提高［１３１］。 从奶

牛瘤胃中分离的纤维素分解菌和固氮菌进行混合体外发酵，混合菌株的添加对瘤胃的发酵也具有促进作

用［１３２］。 纤维素分解和固氮也可在同一种细菌体内完成。 船蛆鳃上着生有 Ｄｅｓｈａｙｅｓ 腺，腺体细胞内的船蛆杆

菌既可分解木质纤维素，也可固氮［５９，６１］。

６　 动物共生菌固氮产物的同化

６．１　 动物体内氨同化途径

　 　 氨既是共生固氮的产物，对组织细胞也具有毒害作用，必须转化为有机氮素营养或及时清除。 氨转化为
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含氮有机物主要有 ４ 种途径：（１）谷氨酰胺合成酶（ＧＳ） ／谷氨酸合成酶（ＧＯＧＡＴ）途径：氨与谷氨酸（Ｇｌｕ）在
ＧＳ 催化下生成谷氨酰胺（Ｇｌｎ），Ｇｌｎ 在 ＧＯＧＡＴ 催化下将氨基转移给 α⁃酮戊二酸，生成 ２ 分子 Ｇｌｕ。 ＧＳ 有 ３
类：ＧＳⅠ主要存在于细菌；ＧＳⅡ主要存在于植物共生细菌以及真核细胞中；ＧＳⅢ发现于专性厌氧杆菌、一些厌

氧细菌和蓝细菌。 ＧＳ ／ ＧＯＧＡＴ 对氨的亲和性高，主要在低氨浓度时发挥作用。 （２）谷氨酸脱氢酶（ＧＤＨ）途
径：氨与 α⁃酮戊二酸在 ＧＤＨ 催化下生成 Ｇｌｕ。 ＧＤＨ 有两种，ＮＡＤ⁃ＧＤＨ 降解谷氨酸，ＮＡＤＰ⁃ＧＤＨ 用于谷氨酸

的合成。 ＧＤＨ 在高氨浓度时占主导作用。 （３）丙氨酸脱氢酶（ＡＤＨ）途径：ＡＤＨ 催化丙酮酸和铵生成丙氨酸；
（４）天冬氨酸酶途径：催化延胡索酸和铵生成天冬氨酸［１３３］。
６．２　 反刍动物瘤胃氨的同化

主要由细菌和真菌完成，瘤胃细菌可分为发酵结构性碳水化合物和发酵非结构性碳水化合物两类，前者

仅能利用氨作为氮源，后者则可利用氨、氨基酸和肽作为氮源。 结构性碳水化合物主要包括纤维素、半纤维素

和木质素。 瘤胃纤维分解菌对氨氮的利用主要是通过 ＧＤＨ 和 ＡＤＨ 途径。 非结构性碳水化合物包括水溶性

碳水化合物，如单糖、双糖、低聚糖和一些多糖，以及不溶于水的大分子多糖。 非纤维分解菌对氨氮的利用主

要是通过 ＧＤＨ 路径和 ＧＳ 路径，可以从头合成多种自身所需氨基酸，且大多数不存在 ＧＯＧＡＴ 路径。 瘤胃厌

氧真菌缺乏蛋白质降解能力，可以以氨为唯一氮源合成自身所需氨基酸满足生长需求。 ＧＤＨ 和 ＧＳ⁃ＧＯＧＡＴ
途径是瘤胃真菌同化氨的 ２ 条主要路径［１３３］。
６．３　 珊瑚体内氨的同化

珊瑚对氨的同化由肠壁细胞与虫黄藻协同完成，虫黄藻位于珊瑚肠壁细胞细胞质内，能通过光合作用为

珊瑚提供能量，还能通过 ＧＳ ／ ＧＯＧＡＴ 途径将氨转化为氨基酸（见图 １）。 环境中的氨经珊瑚肠腔进入肠壁细

胞质，再进入虫黄藻细胞质，通过 ＧＳ ／ ＧＯＧＡＴ 途径转化为 Ｇｌｎ 和 Ｇｌｕ。 所形成的 Ｇｌｎ、Ｇｌｕ 可以直接转移进入

珊瑚肠壁细胞质，进而转化为其它氨基酸，合成蛋白质。 蛋白质代谢形成的氨又可扩散进入肠腔，再次吸收利

用或排出体外。 肠壁细胞质也存在 ＧＳ ／ ＧＯＧＡＴ 途径和 ＧＤＨ 途径，但转化速率明显低于虫黄藻共生体［１３５］。

图 １　 珊瑚⁃虫黄藻共生体氨同化吸收模型［１３５］

Ｆｉｇ．１　 Ｍｏｄｅｌ ｏｆ ａｍｍｏｎｉｕｍ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｒａｌ⁃ｄｉｎｏｆｌａｇｅｌｌａｔｅ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ

６．４　 白蚁体内纤维素分解、生物固氮与氨同化

６．４．１　 台湾乳白蚁⁃伪披发虫⁃内生菌复合体

　 　 台湾乳白蚁后肠有原生动物伪披发虫 Ｐｓｅｕｄｏｔｒｉｃｈｏｎｙｍｐｈａ ｇｒａｓｓｉｉ，伪披发虫有内生菌 Ａｚｏｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ

９　 １０ 期 　 　 　 金明霞　 等：动物的共生菌固氮 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｐｓｅｕｄｏｔｒｉｃｈｏｎｙｍｐｈａｅ。 后肠内的木质纤维素颗粒被伪披发虫吞噬，降解为葡萄糖、木糖、糖醛酸等，进一步发酵

形成 ＣＯ２和 Ｈ２，降解产物从批发虫细胞进入肠腔，在产酸菌作用下形成乙酸酯，成为能量物质。 内生菌则发

挥固氮和氮转化功能。 披发虫细胞本身缺乏脲酶和 ＧＳ，固氮形成的氨必须在内生菌体内 ＧＳ 催化下生成

Ｇｌｎ，进而转化为其它氨基酸和辅因子。 菌体内形成的氨基酸进入披发虫细胞质内进行含氮有机物转化，所形

成的脲和氨再进入菌体内进行 Ｇｌｎ 和氨基酸合成（图 ２） ［１６］

图 ２　 台湾乳白蚁⁃伪披发虫⁃内生菌复合体共生作用模型［１３４］

Ｆｉｇ．２　 Ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ａｍｏｎｇ Ｃｏｐｔｏｔｅｒｍｅｓ ｆｏｒｍｏｓａｎｕｓ， Ｐｓｅｕｄｏｔｒｉｃｈｏｎｙｍｐｈａ ｇｒａｓｓｉｉ ａｎｄ ｉｔｓ ｅｎｄｏｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｂａｃｔｅｒｉａ

６．４．２　 栖北散白蚁⁃固氮菌⁃披发虫⁃白蚁菌群⁃１（ＴＧ１）复合体

栖北散白蚁后肠内有原生动物披发虫 Ｔｒｉｃｈｏｎｙｍｐｈａ ａｇｉｌｉｓ，披发虫内生菌为白蚁菌群 １（ＴＧ１），后肠肠腔

内还有共生固氮菌。 木质纤维素颗粒在披发虫细胞质内分解形成葡萄糖⁃ ６⁃磷酸等碳水化合物，并形成 ＣＯ２、
Ｈ２、乙酸酯等代谢产物。 代谢产物进入肠腔，在产酸菌作用下形成乙酸酯。 肠腔内固氮菌形成的氨，可以被

披发虫吸收，经过 ＧＳ 途径合成 Ｇｌｎ 后进入 ＴＧ１ 菌体内，转化为氨基酸和辅因子（见图 ３）。 后肠肠腔内的营养

物、披发虫、细菌组成的营养液，可能通过肛交哺和粪食性，被蚁巢内不同个体分享［１３６］。
６．４．３　 白蚁共生菌固氮产物的吸收路径

Ｂｅｎｔｌｅｙ（１９８４）用１５Ｎ２作为氮源培养 Ｎｕｓｕｔｉｔｅｒｍｅｓ ｃｏｒｎｉｇｅｒ 工蚁和兵蚁，２４ｈ 后分别检测肠道、头部、虫体其

它部分固氮产物含量，发现三类样品中均有固氮产物检出，证实了共生菌．固氮与产物同化现象［６４］。 不同部

位固氮产物含量：工蚁为肠道＞虫体其它部分＞头部，兵蚁为肠道＞头部＞虫体其它部分。 肠道为固氮产物的最

初形成场所，固氮产物可以通过交哺在工蚁和兵蚁个体间转移，从工蚁向兵蚁的转移为主流方向。 Ｆｕｊｉｔａ 等

（２００１）对栖北散白蚁的研究表明：溶菌酶活性主要分布于唾腺，前肠的溶菌酶来源于唾腺［１３７］。 蛋白酶活性

和游离氨基酸含量中肠最高。 推测栖北散白蚁通过唾腺分泌的溶菌酶分解肛交哺获得的含菌后肠液，而溶菌

酶进入中肠后被中肠蛋白酶分解失活，在后肠中仅活性很低，对后肠共生菌群较安全。 此后，Ｆｕｊｉｔａ 等（２００６）
采用１５Ｎ２示踪对栖北散白蚁生物固氮产物同化途径进行研究，固氮产物主要出现在后肠，其次为嗉囊与中肠，

在头部以及虫体其它部分也有检出［３６］。 后肠、嗉囊与中肠内固氮产物首先出现，一段时间后，头部和虫体其

它部分也出现固氮产物的踪迹。 据此认为，大部分固氮产物的同化吸收并不是在后肠完成的，而是通过肛交
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　 图 ３　 栖北散白蚁⁃固氮菌⁃披发虫⁃白蚁菌群⁃ １（ＴＧ１）复合体共生

作用模型［１３６］

Ｆｉｇ． ３ 　 Ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ａｍｏｎｇ Ｒｅｔｉｃｕｌｉｔｅｒｍｅｓ ｓｐｅｒａｔｕｓ，

ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ， Ｔｒｉｃｈｏｎｙｍｐｈａ ａｇｉｌｉｓ ａｎｄ ＴＧ１

哺转移到前肠，在前肠和中肠完成酶解和吸收过程。

７　 共生菌固氮在动物氮素营养中的地位

动物氮素营养可以来自于食物、非蛋白氮以及共生

菌固氮，其中非蛋白氮指氮素营养代谢形成的产物，如
尿素及其衍生物、氨及铵盐、酰胺化合物等，非蛋白氮动

物不能直接利用，但可作为共生菌的氮源，经共生菌转

化后再次为动物利用。 反刍动物的尿素在瘤胃中被细

菌脲酶迅速水解成氨，部分氨参与瘤胃内微生物蛋白的

合成，最终成为动物的氨基酸营养。 另部分氨经由瘤胃

扩散进入静脉，随血液在肝脏处经鸟氨酸循环再次合成

尿素。 肝脏合成的尿素被称作内源尿素，部分内源尿素

可经由唾液或者血液再次返回到瘤胃内，被瘤胃细菌重

新利用［１３９⁃１４０］。
鳞翅目、双翅目、脉翅目等全变态昆虫，在老熟幼虫、预蛹或预成虫阶段，则通过临时贮存非蛋白氮，将其

转化为氨，合成新的氨基酸和蛋白质以满足结茧等特殊行为的需求［１４０⁃１４１］。 栖北散白蚁将尿酸贮存在脂肪体

尿盐细胞内，需要动用时，尿盐释入血淋巴，被马氏管摄取后排泄进入后肠腔，在后肠共生细菌作用下分解为

氨，通过氨的同化进入氮素营养循环［１４２］。
氨不仅对生物固氮具有氨阻遏效应，对细胞还具有毒性，动物体内氮素代谢涉及营养和解毒等许多方面。

通过食物氮、非蛋白氮以及生物固氮相互协调，形成营养和解毒的代谢网络，共同维持动物体内氮素营养的动

态平衡。 当食物中蛋白质营养丰富，非蛋白氮代谢产物含量高，动物体以解毒排泄为主，非蛋白氮的再利用以

及生物固氮处于抑制状态；贫氮营养型动物，则通过非蛋白氮的循环利用和生物固氮，补充食物中氮素营养的

不足。 这些贫氮营养型动物，如白蚁、珊瑚、食草动物等，一般具有较高的共生菌固氮活性。 生物固氮需要消

耗很多能量，大量能源物质应用于氮素营养的合成，势必影响动物体内的能量权衡。 因此，即使是具有共生菌

固氮能力的白蚁，也依然对富氮营养食物表现出较强的趋性。 取食含氮量高的食物时，体内共生固氮量

下降［６５］。

８　 结语

一般认为，动物的共生菌固氮主要存在于贫氮营养型动物，但现有报道涉及的动物达到 ７ 门 １３ 纲 ２３ 目

５０ 科 ９９ 属 １７４ 种，已远超上述范围。 从海绵到人类，涉及低等到高等多种动物类群。 虽然其中有些种类仅

为固氮酶基因检出的结果，这些基因表达情况还有待进一步确认，但共生菌固氮可能是动物中普遍存在的现

象。 所涉及的固氮菌类群也十分丰富，其中大多数种类为细菌，也有少数古菌和藻类。 已经发现的动物共生

固氮菌种类与植物固氮菌具有明显的交叉性，植物共生固氮菌、植物内生固氮菌、植物根际固氮菌和自生固氮

菌在不同动物肠道内均有发现。 这些情况似乎表明生物固氮可能具有统一的固氮菌资源库，同一种固氮菌与

植物共生、与动物共生或者自由生活，只是固氮菌对生境的选择，取决于环境条件是否能满足特定固氮菌固氮

活性表达的需要。 如电子和质子供体、能量供给、固氮酶活性保护以及解除氨阻遏等。 这也表明动物肠道具

有丰富的微生境，能满足不同固氮菌的生理需求。 动物共生固氮菌将会成为生物固氮资源开发的富矿，在生

物固氮研究、发酵工业、动物营养等领域展示其重要价值。
分子生物学技术的应用，对动物共生固氮研究发挥了很大的促进作用。 但所发现的固氮菌资源以及固氮

机理的理论模型，与具体情况的解释验证还有相当距离。 动物共生菌固氮过程一般由多种动物和细菌组成的

复合体，分别完成电子和质子提供、能量保障、氧障形成以及氨的同化等任务。 目前对这些过程基本上还不了
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解。 动物共生固氮、植物共生固氮、自生固氮在固氮产物氨的同化方面均采用 ＧＳ ／ ＧＯＧＡＴ、ＧＤＨ 和 ＡＤＨ 等途

径，但不同生物体内相关途径的酶系来源存在较大差异。 动物体内氨同化酶系是否完全源于共生菌？ 酶系来

源差异影响动物营养代谢的机制如何等等，也是动物共生固氮机理研究的基本问题。 此外，动物共生菌固氮

的性质也需要研究确认。 总体上，动物通过食物摄取、非蛋白氮排泄或循环利用以及共生菌固氮等途径，维持

体内氮素营养的平衡和氮素代谢末端产物的降解排泄，随着研究的深入，将进一步加深人们对氮素资源利用

和动物营养生理等方面的理解。
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