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当前对于共生固氮研究有两方面
:

一是豆科植

物
,

土壤 中各种根瘤菌感染不 同 的豆科植物根 以

后
,

首先产生根瘤
,

然后 固氮酶将空气中 的氮转化

成氨 6称共生固氮 9
,

为植物吸收
;
二是非豆科植物

,

指木本植物的枪木
、

木麻黄
、

杨梅
、

胡颓子
、

沙棘等
,

其根能被 另一种 固氮微生物
—

弗兰克氏菌感染

形成根瘤
,

然反固氮
。

然而粮食作物稻
、

麦
、

玉米等植物
,

不能被根瘤

菌和弗兰克氏菌感染
、

结瘤和 固氮
,

每年要施大量

化肥
,

因厄人们研究共生固氮原理
,

在此基础上扩

大根瘤菌或弗兰克氏菌的共生范围
,

向众多非豆科

植物
,

特别是粮食作物进军
,

即 非豆科植物结瘤和

固氮工程
。

本文以较大篇幅先从豆科共生固氮研究进展
·

及其启示谈起
,

然后再谈非豆科
“

人工
”

根瘤和 固

氮
。

至于弗兰克氏菌在非豆科木本 的共生结瘤固

氮
,

由于进展缓慢
,

资料不多
,

就不加多述
。

第一部分 共生固氮

豆科共生固氮研究有三个方面
:

一是根瘤菌
,

二是宿主豆科植物
,

三是在此基础上对两者的相互

作用研究
。

三者都取得了深入的分子生物学水平的

研究成就
。

一
、

根瘤菌

4
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结瘤和结瘤基因 6� 。∀9
649 结瘤过程和结瘤基因分析 使豆科植物结

瘤的根瘤菌很多
,

但根瘤菌对豆科植物宿主有专一

性
,

其程度有狭有宽
。

结瘤过程是根瘤菌侵入植物
’

6大多数通过其根毛侵入 9
,

形成侵染丝
,

在皮层细

胞分枝
,

细菌释放和繁殖
,

刺激细胞分裂
,

形成根

瘤
。

这时候根瘤中的根瘤菌
,

由于形态变化
,

又称拟

菌体
。

不同植物的根瘤有特定的个体发生
、

解剖
、

形

态和发育特征
,

如大豆根瘤圆球形
,

首楷
、

三叶草根
‘

瘤长柱形
。

根瘤的结构特征是宿 主植物决定的
,

细

菌的作用是打开植物遗传编排的节 目程序
。 ’

根瘤菌对宿主的侵染和结瘤 的专一性是 由根

瘤菌的结瘤基因决定的
。

结瘤基因多达 <7 一 =7 个
,

分为三类
:

结瘤调节基因
,

共同结瘤基因和宿主专

一结瘤基因
。

结瘤调节基因
,

即该基因表达产物能打开所有

其他结瘤基因
,

表达产生的蛋 白或酶参与代谢
,

合

成结瘤物质
。

没有这种调节基因
,

或调节基因突变
,

就不能结瘤
。

共同结瘤基因
,

即 已研究过的根瘤菌中都有这

些基因
,

其 �  > 顺序保守
,

在不同根瘤菌中可以互

换
。

这些基因缺失
,

同样不能结瘤
。

如果有人工突

变
,

则不能结瘤
,

或结瘤推迟
。

宿主专一结瘤基因
,

意思是这些基因在结构和

功能上没有共性
,

不能互换
。

这些基因突变
,

不破坏

结瘤能力
,

只是结瘤推迟
,

或根瘤数量减少
,

或宿主

范围变化
,

但仅限于豆科植物
。

6<9 结瘤基因产生的信号分子
」

存在结瘤信号分子的 启 示—根瘤菌接种豆

科植物不久就出现根毛卷曲反应
。

用根瘤菌消毒过

滤物培养植物也有类似现象
,

故提出了细菌胞外因

子作用概念
。

但这种胞外因子必须要有相应宿主植
物根分泌物的存在才有活性

。

后来用过滤膜将根瘤

菌与其相应的宿主植物在同一条件下隔开培养
,

可

见根库层局部位点的细胞分裂
,

最终形成根瘤
。

胞外结瘤信号分子的化学特性—
最先从首

蓓根瘤菌分离纯化了胞外信号分子
,

经质谱和核磁

共振谱分析
,

定为  ! ∀ ? 0 一 ≅ 6Α 9
。

其化学结构是

一个  一酞基一三一  一乙酸基 一日一 4
,

8 一 � 葡糖
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胺 一四糖 6图 4 9
。

在还原糖 Ι
Α

上有一个硫酸基团
,

非还原末端糖酸基部分 有一个 4Φ 碳链不饱和脂
肪

。

Ι
。

上 为一个 。一醋酸基 团
,

则 为  ! ∀ ? 0 一 ϑ

6> Κ ,

Α 9
。

另外还有两个次要化合物
,

为  ! ∀ ? 0 一 Λ

6Α 9和  ! ∀ ? 0 一 Λ 6> ∗
,

Α 9
,

可能是  ! ∀ ? 0 一 2Λ 6Α 9

和  ! ∀ ? 0 一 ≅ 6> Κ
,

1 9生物合成 的 中间产物
,

或是

生物合成中酶的非完全专一性结果
。

后来陆续不断

地从豌豆根瘤菌
、

大豆根瘤菌
、

广谱根瘤菌  Μ ? < =8

等得到 了大同小异的类似分子
。

这类信号分子又称

月旨寡糖
。

6斤
ΝΟ 91

ΙΝ
22
ΙΝ
∃

6甲日
< 91

ΙΝ=

图 4 首蓓根瘤菌结瘤信号分子的结构
。

非还原末端糖 Ι Φ

位 ! ? 的 日可以是 日 或乙酞基 6∗ 日
=

Ι ! 9 ; 0 Π <闲! ∀ 日0 一 2Ε 系

列 9
,

或 = 6 ! ∀ ? 0 一Λ 系列 9 ;  ! ∀ ? 0 一 2Λ 6> ∗ ,

Α 9中的 > ∗ 为 � 一

乙酞基团
,

Α 为硫酸基团
。

分别将从各种根瘤菌分离纯化 的胞外信号分

子加到培养相应宿主豆科植物的培养剂 中
,

则可使

它们的根毛卷曲和形成根瘤
。

这种根瘤的结构与正

常的固氮根瘤结构相同
,

仅仅在前者无菌和后者有

菌之差
。

根瘤菌结瘤基因和信号分子 的关系—研究

结瘤基 因产物的生化功能和基因 突变体产物 的分

子结构
,

比较基因产物与 已知酶的 同源性
,

及生理

生化分析
,

可知这些基因产物在合成结瘤信号分子

中的作用
。

上述的信号分子是分子量不大的代谢产物
,

是

结瘤基因产生的蛋 白
、

酶共同催化合成的结果
。

例

如结瘤基因产物  ! ∀ > Θ Ι 合成了 寡糖骨架
,

 ! ∀ /

与乙酞基钱移酶有同源性
,

参与葡糖胺的  一和 !

一乙酞化作用
;  ! ∀ ,Ρ 与载酞基 的蛋 白同源

,

在脂
肪酸合成中起作用

;  ! ∀ 日 是 >丁尸一硫酸化酶
,

参与

脂寡糖的磺基化作用
。

对其他结瘤基因产物的作用

也作了研究
,

它们对合成有功能的脂寡糖起着不同

的修饰作用
,

以适应不伺需要
。

·

根瘤菌宿主专一结瘤基因变化对宿主范围 的

影响
—

宿主专一结瘤基因决定根瘤菌对宿主侵

染结瘤的专一性
,

某些基因突变失去了对 同源宿主

侵入和结瘤能力
,

但却改变了宿主范围
。

如首藉根

瘤菌 � ! ∀ 日 突变
,

不能使首蓓结瘤
,

但能使豌豆结

瘤
。

 ! ∀ � 突变
,

既可在首蓓
,

也可在豌豆上结瘤
。

如

果
� ! ∀ 日 和 7 双突变

,

又恢复只 能在豌豆上结瘤
。

从 结 瘤 信 号 分 子 看
,

与 上 述关 系 也 是 一 致 的
:

 ! ∀ ? 0 一 2Λ 6Α 9
、

 ! ∀ ? 0 一 ϑ 6> ∗
,

Α 9只对首稽根毛

反应和结瘤
,

而
� ! ∀ 日 突变产生 的  ! ∀ ? 0 一 ≅ 和

 ! ∀ ? 0 一 ϑ 6> Κ 9 只对豌豆根毛反应和结瘤
,

�! ∀ Σ

突变产生的  ! ∀ ? 0 一 ϑ 6Α 9
,

 ! ∀ ? 0 一 ≅ 等混合分

子可对两者反应和结瘤
。
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固氮和固氮基因

根瘤菌侵入豆科植物形成根瘤后
,

就开始产生

固氮酶
。

固氮酶有两个组分
,

一为钥铁蛋白
,

二为铁

蛋 白
。

只有当两者同时存在
,

才形成有功能的酶
,

将

氮还原成氨
。

固氮酶是庞然大物
,

不仅因 为分子量

大
,

结构 复杂
,

底物变通性大
,

而且受钱和 氧 的影

响
,

特别是共生固氮
,

对氧敏感性更大
,

再加上其他
生理生化友应因子

,

条件十分苛刻
。

生物机器极为精细周密
,

尽管 固氮酶形成和生

物 催化反应条件苛刻
,

至今从分子生物学 角度研

究
,

却寻找到 了其相应的基 因及其表达产物
,

共同

参与这一复杂反应
。

根瘤菌的固氮基因至少有 <7

个 以上
,

可分 为 固氮酶调节基因 6包括对氧调节 9
、

结构基因
、

固氮酶 活性中 心合成基因
、

修饰基因 以

及与此反应条件相关的 电子传递基因等
。

目前 已对

固氮基因表达
,

特别是氧敏感的调控作用作了十分

深入的研究
。

二
、

宿主植物

4
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根瘤素

如果把根和去除细菌的根瘤提取物
,

用凝胶电

泳等方法鉴定
,

发现两者的蛋 白有很大差异
。

除了

共同的 蛋白外
,

还有根瘤特有蛋 白
,

他们与根瘤形

成和 固氮密切相关
。

这些根瘤特有蛋白称根瘤素
。

根瘤素也有 <7 种左右
。

根瘤发育的不同阶段
,

根瘤

素也有不同
。

根瘤素可分为早期根瘤素和晚期根瘤

素
。

早期根瘤素一般在根瘤菌接种数小时后到根
瘤形成

、

固氮之前出现
。

根搪不同根瘤形态
,

同一种

早期根瘤素在圆球形根瘤中瞬时表达
,

在长柱形根

瘤中则持续表达
。

现知的早期根瘤素
,

有的是阿拉

伯半乳聚糖蛋 白
,

参与细菌侵染和根瘤形态建成
。

有的 富含轻脯氨酸蛋 白
、

是根瘤薄壁细胞壁组成

分
,

参与细胞封闭
,

具有氧屏障功能
。

有的含半胧氨

酸簇
,

是金属结合蛋 白
,

参与向拟菌体输送金属离

子
。

晚期结瘤素则是根瘤 固氮活性出现后才产生
。

现知有豆血红蛋 白
,

含量约占根瘤总蛋 白 =7 Τ
,

参

与氧结合
。

+

根瘤谷酞胺合酶
,

同化根瘤拟菌体 固定

的氮
、

变成谷酞胺飞尿酸酶参与酸胺向酸脉转变
。

蔗

糖合酶参与从植物地上部分运到根瘤的蔗糖裂解

科技导报 Φ Γ 4 Η Η 8 = 4



反应
。

此外还有拟菌体周 围膜上 8 一 Υ 种根瘤素
,

参

与拟菌体与植物之 间代谢物质交换
。

所有根瘤 素都与形成有固氮 能力 的根瘤密切

相关
,

都属植物的多基因家族的蛋 白
。

目前已 对这

些蛋 白基因有了克隆
,

顺序分析和 表达调控的深入

研究
。

<
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植物对结瘤的控制

近来实验证 明豆科植物本身有结瘤的遗传系

统
,

对结瘤有 自动调控作用
。

根瘤菌只是起着信号

交流作用
。

649 植物在无菌条件下的结瘤作用 除前述根

瘤菌胞外信号分子一脂寡糖使植物结瘤外
,

也有用

生长素运输抑制剂
,

或外多 糖突变体菌株产生无菌

的根瘤
。

最近几年用首楷作结瘤试验
,

发现在不接

种根瘤菌的条件下也结了根瘤
。

根瘤的组织形态除

了没有拟菌体外
,

与正常的根瘤完全相同
。

相当于

正常根瘤的含菌细胞充满了淀粉体
,

微管系统的木

质部和韧皮部伴细胞都有传递细胞
,

起短距离物质

运输作用
。

这种属 于植物 固有的天然根瘤特性
,

说

明它是修饰了的碳源贮藏器官
,

在有菌情况 下演化

成含根瘤拟菌体的器官
。

这种结天然根瘤的植物品

系是一小亚群体
,

约占 4 一 Φ Τ
。

将其杂交
,

后代的遗

传分析符合孟德尔定律的分离现象
。

上述结果说明植物核基 因组有根瘤发育和 碳

源移位基因
。

根瘤菌 似乎只是 一个访问者
,

以高频

率引发根瘤结构
,

然后消耗可利用 的碳源
,

与此 同

时
,

将所固定 的氮供给植物
。

6<9 不结瘤和超结瘤突变体植物 很 久以前就

发现红三 叶草不结瘤的 突变 体
,

后来又发现大豆
、

首蓓
、

豌豆等的 不结瘤突变体
。

对其分析都说 明是

单位点突变
,

近于等基因背景
。

从 4 Η 5 Υ 年后陆续分

离到大豆超结瘤突 变体
,

耐硝酸盐
,

其结瘤数为正

常植株结瘤的数百倍
。

后来也发现了豌豆
、

菜豆超

结瘤突变体
。

野生型大豆和超结瘤大豆 的嫁接试

验
,

证明植物的地上部分苗控制超结瘤表型
,

或称

发育上位显性
。

分子遗传学研究
,

克隆到 �  > 片段

与超结瘤位点相关
,

它是孟德尔隐性分离
,

有 4< 个

等位基因
。

通过基因转化培养的大豆能形成根瘤
,

但根瘤形态却 由圆球形变成了长柱形
。

由此产生一个新概念
,

即 豆科植物本身有结瘤

的遗传信息和结瘤数受到植物的遗传控制
,

又称结

瘤 自动调控或反馈调控
。

这种调控在植物的地上苗

部分
,

是调节信号的来源
。

根皮 层早期的细 胞分裂

与启动植物对 叶通过 自动调控信号起反应的 发育

阶段相关
。

植物 自动调控假说实质上是生长素迸发

控制 6> # − ∃� ς # ( 1 & ∗ ! � &( ! ∃9假说
:

植物对苗部供给根

部的生长素变化起反应
,

阻断或放慢年轻组织中的

细胞分裂
,

或重新起动 细胞分裂
。

大豆超结瘤作用

是因降低了植物产生生长素进发的能力 所引起
。

与

野生型大豆 比较
,

超结瘤突变体的结瘤作用开始得

快
,

未接种细菌的植物 已经有低水平的生长素使根

瘤迅速起始
。

硝酸盐提高组织对生长素 的敏感性
,

抑制结瘤起动作用
,

而耐硝酸盐的超结瘤突变体就

不抑制结瘤起动作用
。

三
、

根瘤菌与植物相互作用

根瘤菌必需 同宿 主植物形成共生体系 才能有

固氮作用
。

共生体系是研究微生物与植物之间识别

专一
、

信息交换和基 因协同表达 的好的实验系 统
。

它们之间的相互作用是多方面的
,

仅举例说明
:

4
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根瘤菌结瘤调节基因产物的活性受植物类

黄酮制约

根瘤菌在自生状态下
,

结瘤调节基因低水平转
录表达

,

但其他结瘤基因不表达
。

一旦根瘤菌在共

生状态下
,

或在其宿主植物提取物的培养液中生长

时就都能表达
。

原来结瘤调节基因产物有否功能与

宿主提取物密切相关
。

在宿主植物提取物中有类黄
‘

酮物质
。

如果没有类黄酮物质
,

调节基因产生的 蛋

白质就没有活性
,

不能起动其他结瘤基因表达
。

有

类黄酮物质存在
,

该蛋白就被激活
,

才能起动其他

结瘤基因表达
。

<
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根瘤的豆血红蛋 白及其基因表达

豆血红蛋 白结合氧
,

使有拟菌体的根瘤细胞处

低氧环境
,

确保固 氮酶不受氧破坏作用
。

豆血红蛋
白是复合蛋 白

,

由原蛋 白和血红素辅基组成
。

前者

的基因为植物所有
,

后者为根瘤菌提供
。

因此就豆

血红蛋 白本身而言体现了根瘤菌与植物相互关系
。

体 内外试验证明细菌的 原血红素促进豆血红蛋 白

合成
,

细 菌血红素 合成的 基因 突变
,

就没有功能性

豆血红蛋 白的产生
。

豆血红蛋 白只存在于根瘤细胞
。

只有当根瘤菌

入侵根
,

形成根瘤
,

其基因才能表达
,

说明该基因表

达一则 有根瘤特异性
,

二则受根瘤菌因子作用
。

对

大豆豆血红蛋白基因 启动区核昔酸顺序分析
,

在第

一 4 7 < 一 一 4 = Η 核昔酸区
,

与根瘤特异性表达有关
,

可以结合植物核提取物的蛋白
。

最近用 毛尊 田着豆

血红蛋 白基因分析
,

在启动区第一 4 Φ4 一一 < 8Υ 核昔

酸区
,

为根瘤特异性表达 区
,

与植物核提取物蛋 白

相结合
,

在第一 Υ Ω7 一一 Φ Η 8 核昔酸区可以专一地结

合根瘤菌提取物的蛋 白
,

这样就找到了根瘤菌蛋 白

因子与豆血红蛋 白基因表达相关的分子基础
,

但如

何相互作用有待深入的研究
。

非豆科植物是否也有豆血红蛋 白及其基因呢 Ξ

榆科的 3 !( ! 1 3 ! � ∋! 木本植物在 自然界迄今为止唯

一表现了可被根瘤菌感染结瘤
,

有血红蛋白及其基

因
。

弗兰克氏菌结瘤的非豆科植物也有血红蛋 白基

因或 同源顺序
,

更惊奇的 是近来发现 小麦
、

玉米和
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水稻也有血红蛋 白基因的 同源顺序
。

根据这些
,

人

们认为豆血红蛋 白及基因
,

可改称植物血红蛋 白及

基因
。

这无疑为非豆科植物结瘤的固氮作用提供了

一个潜在条件
。

去粗取精
。

二
、

非豆科植物结瘤和固氮
工程的战略设想

第二部分 非豆科植物结瘤和固氮

一
、

目前的进展

虽然豆科共生固氮研究有 了长足的发展
,

取得

很多结果
,

但仍有许多问题不清楚
。

根瘤菌和豆科

植物相互作用所涉的基因及其表达
,

可能远远超出

现有的知识
。

弗兰克 氏菌在非豆科植物上结瘤固氮

的分子生物学研究尚未有突破性进展
。

因此
,

要扩

大根瘤菌和弗兰克氏菌在非豆科植物
,

特别是粮食

作物上结瘤和 固氮
,

谈何容易
,

真正的成功和广泛

应用
,

需要经过几代人的努力
。

当前在国际上有探索性工作和进展
。

前面已提

到根瘤菌对豆科植物的侵染
,

最先表现根毛卷曲反

应
。

将有三叶草根毛卷曲基因 的三叶草转移接合子

接种水稻和玉米
,

结果根毛有卷曲反应
。

将有首蓓

根瘤菌结瘤基因的巴西螺菌转移接合子接种玉米
,

根毛有卷曲
。

这些试验表明上述基因 的表达诱导了

类似豆科植物上所见到 的反应
。

用首楷和豌豆根瘤

菌加豆科类黄酮物质培养
,

使燕麦根毛有大范 围的

变形和 卷曲
;
不加类黄酮物质培养就没有这种反

应
,

说明类黄酮物质起动了结瘤基因的表达
。

在根

瘤形成方面
,

用纤维素酶和果胶酶处理水稻
、

小麦
、

油菜等植物根毛
,

接种根瘤菌
,

Ω
+

= Τ 的植物结瘤
,

瘤内有 4 Τ 的细胞受菌感染
。

近来直接用根瘤菌接

种水稻
、

小麦等植物
,

得到粗短的变形侧根
,

根顶端

区域被细菌感染
。

在国 内
,

用 水稻提取物培养的 田 普根瘤菌
,

使

水稻结出瘤状物 6图 < 9
,

内有细菌存在 6图 = 9
,

但瘤

状结构 内未见有微管组织
,

极容易老化和剥落
。

用

磁处理
,

紫 云英根瘤菌接种
,

在大麦上形成透 明的

拟瘤状物 63 1 ∗ # ∀ ! � ! ∀ # �∃ ∗ 9
,

其 内 有细菌
,

被膜包

裹
,

有侵染丝 6图 8 9
。

用果胶细菌介导
,

将根瘤菌引

入油菜根系
,

结瘤并含有细菌
。

最有趣的 是用外源

激素 <
,

8 一 � 处理小麦
、

水稻
、

向 日葵
、

甘薯等多种

植物
,

然后接种根瘤菌
,

或其他不接瘤的 自生固氮

菌
,

所结的瘤状物
,

有的报告瘤内没有细菌
,

当然没

有固氮作用
;
有的报告瘤内有细菌

,

有 的试验测 出

有一定的 固氮活性
。

笔者在这方面用水稻也作 了试

验
,

结有瘤状物 6图 Υ 9
,

但它是修饰了 的膨大侧根
6图 Φ 9

,

在微管组织细胞 中有大量细菌 6图 Ω 9
。

上述工作应该是个开始和苗头
。

以后用分子生

物学等高科技方法验证
,

深入进行
,

自会去 伪存真
,

对豆科共生固氮研究
,

一方面是提高本身固氮

效率
,

另一方面是为非豆科植物结瘤固氮提供信息

和借鉴
。

上述已经表明豆科植物结瘤固氮的 内外因

子
,

根瘤菌与植物相互作用 的一些分子基础
。

因此
,

已有可能对非豆科植物
,

特别是粮食作物结瘤固氮

作如下的战略设想
。

4
+

构建根瘤菌工程菌株
649 有组成型结瘤调节基因的菌株 结瘤调节

基因产物需要根瘤菌同源宿主的类黄酮激活
,

但 目

前也得知这种产物不需要类黄酮激活而起作用
,

它

可以结合在所有已测试过的调节基因 � ! ∀ ! 盒上
,

起动其他结瘤基因的表达
。

如果把这种结瘤调节基

因工程化地转移到所有的根瘤菌中
,

可以不受宿主
“

类黄酮的影响
,

又组成型地产生脂寡糖分子信号
,

可能会对包括粮食作物在内的 许多非豆科植物有

活性
,

导致结瘤和 固氮
。

6< 9测试各种 已 知 的脂寡糖生物学效应
,

构建

产生广适应性脂寡糖的根瘤菌 现在 已经从很多

根瘤菌中分离纯化了胞外脂寡糖
,

可以用 其在非豆

科植物上试验
,

看其生物学效应
。

由于 已知结瘤基
因产物在脂寡糖合成中的作用

,

如  ! ∀ > ΘΙ 合成寡

糖长链
,

 � ∀ / 使寡糖 。一 乙
+

醚化
,

 � ∀ Ν 使寡糖磺

基化
,

 ! ∀ Ρ 合成脂肪链等
,

可以用它们构建一个产

生适应广泛的脂寡糖工程菌株
。

<
+

开展与结瘤有关的植物遗传学研究
Ψ

64 9利用植物凝集素基因
,

构建菌株或获转基

因植株 植物凝集素可能是一种受体分子
。

将豌豆

凝集素基因转化到三叶草
,

豌豆根瘤菌可使三叶草

受感染和结瘤
,

并提高了 固氮作用
。

这就支持了一
种假说

,

即植物凝集素参与了根瘤菌和豆科植物专

一性识别作用
,

也说明植物凝集素基因可以去除根

瘤菌的宿主专一性屏障
。

植物凝集素在根毛顶端和

质膜外表面颇为丰富
。

脂寡糖在结构上有己糖胺特

性
,

可
4

以作为凝集素 的有效配位体
,

因此它可以成

为脂寡糖受体复合物一部分
。

如果将已知豆科植物

凝集素基因转入非豆科植物
,

或接到根瘤菌 �! ∀ 盒

后
,

使菌 自身分泌植物凝集素
,

将有可能达到使非

豆科植物结瘤或固氮的预想结果
。

6<9 植物内源脂寡糖研究 现在还不知道植物

是否也有内源脂寡糖存在
,

以及这种脂寡糖是否是

使根瘤器官发生的一种激素
。

现知烟草中有脂寡糖

起某种作用
,

所以应该开展对植物脂寡糖研究
,

并

阐明其结构
,

是否会对结瘤起作用
。

6=9 开展豆科植物结瘤的遗传研究
,

改变非豆
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上述两大类 的地下经济现象具有相当 的普遍

性
,

表现形式多种多样
,

并 非简单划一
,

而是互为
“

补充
” ,

互为
“
渗透

” ,

互为
“

联系
” ,

已经不能简单地
用权力寻租的腐败现象加以概括

,

必须从地下经济

共性 的角度
,

全面探讨社会资源在非理性
、

非秩序

市场配置上对经济
、

社会产生的 负作用
。

从地下经济所产生的收入构成的来源看
,

现阶

段我国地下经济产生的途径
,

主要表现在以下几方
面

:

一是权力经济仍在运行
,

政治权力关系对社会

经济关系
“

非合理性
”的支配性影响 尚未完全清除

,

以权谋私
、

权钱交易仍然存在
; “

市场竞争
”
游离于

经营者主体之外
,

产品竞争等演变成为向行政主管
部门的

“

竞争
” ,

争项 目
、

争投资
、

争材料
、

争配额
、

争

外汇
,

无须经营即可获利
,

成为滋生地下经济 的温

床
。

因此
,

必须遏制行政权力的无限膨胀状态
,

在规

范市场行为的 同时
,

也要把政府行为规范在法律监
督的范围之内

。

二是国有资产所有权 的管理还没有完全到位
,

缺少监管
、

督查国有资产运营的有效机制
,

国有资

产流失严重
。

一些人在市场经济活动中
,

利用办公
司

、

力
、

实体的机会
,

把国有资产无
「

偿变为
“

公 司
”

的

资产
,

再通过
“

法人股
”

转
“
个人股

” ,

化公为私
;
一些

人在合资
、

出卖和 出租过程 中
,

低估 国有资产 的价

格或资产的租金
,

以达到侵吞国家财产的 目的
。

据

初步评估
,

目前我 国流失 的 国有 资产每年大约在
4 7 7 7亿元以上

。

三是社会集团采用不合理及非法手段
,

乱摊成

本
,

转移利润
,

私设小金库
,

制造帐外帐
,

挪用
、

挤占

专项资金
,

扩大集 团消 费
,

并将相 当大部分变相成

为个人消费
,

这 已成为我国地下经济一个显著的特

征
。

四是市场经济活动的指标体 系还没有系统建

立起来
,

长期 的计划经济 又遗 留有较多的信息误
区

,

非法的市场交 易无法测量
;

社会经济统计 的人

为虚报行为较严重
,

使地上经济的精确性和可靠性
发生问题

。

这就必然误导改革
,

加剧地下经济的活

动
。

在当前构建社会主义市场经济体制的过程中
,

一般都局限于借鉴西方新古典经济学派
“
市场

”
与

“

国家
”的理想模式对经济活动 的指导与调控作用

。

虽然我国现阶段地下经济现象和权力寻租 的腐败

现象紧密联系
,

但不可忽视的是地下经济还包括有

大量企业
、

公众个人参与的不规范市场行为
。 ‘

仅仅

把
“
寻租理论

”

与腐败之 间的关系进行评价是远远

不够的
,

必须从整个社会经济 生活的 实证方面 出

发
,

结合我国具体 国情来系统探究地下经济的运行

方式及根源
,

给出全面完整的地下经济定义
,

设计
、

评价和实施不同的科学测度方法
,

为我国有效防范

和遏制地下经济提供理论根据和可行对策
。

三
、

讨 论

4
+

地下经济是当代世界各国经济生活中普遍

出现的现象
。

我们没有必要讳疾忌医
,

否定它的存

在
,

也没有必要将其简单地全盘归类到腐败现象或

经济犯罪上
。

要清楚地认识到地下经济是我国社会

转型期 间出现的新 问题
、

新现象
,

要认真地借鉴国

外有关理论与经验
,

针对我国地下经济的特征与特

点
,

有的放矢地研究
、

探讨
,

为完整快速地建立社会

主义市场经济体系提供理论指导
。

< 二地下经济是市场经济发展过程中 出现的产

物
。

市场经济不是万能的
,

政府宏观调控也不是万

能的
,

两者 的缺陷是产生地下经济的主要起因
,

我

们没有必要把
“

市场经济
”
与

“

国家宏观调控
”

过分

理想化或者走向极端
。

我们要根据现实经济生活中

市场经济这 只
“

看不见的手
”
和

“

地下经济
”

另一只
“

看不见的手
”的共同作用及表现形式

,

有针对性地

充分发挥经济建设的
“
两手抓

”

和
“
两手硬

” 。

切忌迷

信地应用西方宏观经济理论的
“
灵丹妙药

” 。

要根据

我国经济发展的 阶段特点
、

社会总体 生活水平
、

资

源配置机制及公众的法制
、

道德水准
,

有步骤
、

有重

点地防范和遏制住地下经济
。

=
+

加速社会主义市场经济体制的建设是消 除

地下经济的重要途径之一
。

经济发展严格地决定于

并服从于经济利益的 动机
。

从亚当
·

斯密到当代
,

人都被首先看作是
“
经济人

” ,

市场经济发展到不同

阶段
,

地下经济也将具有不同 的表现形式与效应
。

在当前
,

进一步明确产权
,

建立经济法规
,

消除权力

对经济 的不正 当干预
,

解除不合理的行政管制
,

健

全和完善监督检察机制和信息系统
,

加强公众的法

制观念和道德观念
,

积极全面地推进改革
,

将有助

于我国在本世纪末初步建立起新的社会主义市场

经济体制
。
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开展 <
,

8 一 � 等外源激素研究
,

阐 明它对细菌的生
理生化和遗传效应

,

它对植物结瘤的原理
。

此外
,

也

应开展其他理化因子对结瘤和 固氮作用研究
,

使 目

前工作引向深入
,

有所发现
,

有所创造
。

至于非豆科植物根瘤的固氮问题
,

能固氮是最

理想的结果
。

但对根瘤共生体系 相对来说
,

首要间

题是结瘤
,

瘤中有菌
,

然后是菌能否固氮
。

没有结瘤

的成功
,

就谈不上有固氮的可能性
。
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