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盐碱胁迫下湖南稷子苗期根系分泌物代谢组学

张　 杨１，２，曹　 靖３，李　 广２，姜世腾２，于　 倩２，聂豪杰１，李林傲４，朱　 林１，∗

１ 宁夏大学生态环境学院 ／ 西北土地退化与生态恢复国家重点实验室培育基地 ／ 西北退化生态系统恢复与重建教育部重点实验室， 银川

　 ７５００２１

２ 甘肃省分析测试中心，兰州　 ７３００３０

３ 兰州大学生态学院，兰州　 ７３００３０

４ 宁夏大学农学院，银川　 ７５００２１

摘要：盐碱胁迫下植物根系分泌物包含丰富生化信息并具有重要生态作用。 为了探讨耐盐碱牧草湖南稷子（Ｅｃｈｉｎｏｃｈｌｏａ
ｆｒｕｍｅｎｔａｃｅａ） 在盐碱胁迫下根系分泌物组成，揭示其在盐碱胁迫下的生理及生态作用，以湖南稷子为试验对象，在人工气候室开

展水培试验，并在苗期分别进行中性盐（ＮａＣｌ＋Ｎａ２ＳＯ４ １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）、碱性盐（ＮａＣｌ＋ＮａＨＣＯ３ １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）和碱（Ｎａ２ＣＯ３＋ＮａＨＣＯ３

５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）处理。 在处理 ３ ｄ 后，利用液质联用仪（ＬＣ⁃ＭＳ ／ ＭＳ）检测对照组和处理组根系分泌物的化合物成分。 结果表明，盐
碱胁迫下湖南稷子根系分泌物共有 ３３４ 种化合物。 依据正交偏最小二乘法判别分析（ＯＰＬＳ、 ｜ ＤＡ），重要值（ＶＩＰ）得分及 ｔ 检验

的 Ｐ 值， 发现对照比 ＳａＳｏ１００（碱性盐处理 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ），对照比 Ｓｏｄａ５０（碱处理 ５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）和对照比 Ｓａｌｔ１００（中性盐处理

１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）分别有 ２２、１５ 和 ２１ 个差异根系分泌物。 其中碱性盐和碱处理下根系分泌物组成相近，包括脂质、酚酸，生物碱，苯
酞类，氨基糖，萜类，醌类，氨基酸及其衍生物；中性盐处理下有脂质、酚酸，生物碱，苯酞类，萜类。 京都基因与基因组百科全书

注释及富集发现，盐碱胁迫下根系分泌物不仅含有三羧酸循环代谢产生的碳水化合物、核苷酸，氨基酸，脂肪酸，类脂和维生素

等物质，而且与瓦博格效应、膜运输，信号传导以及遗传信息处理等途径有关。 研究表明，湖南稷子通过根系分泌物渗出，调节

自身代谢物浓度，加强或改变碳同化、呼吸作用、信号传导等提高对盐碱胁迫的适应性。
关键词：盐碱胁迫；湖南稷子（Ｅｃｈｉｎｏｃｈｌｏａ ｆｒｕｍｅｎｔａｃｅａ） ；根系分泌物；代谢组学
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盐碱胁迫制约植物的正常生长，也给农业生产带来了负面影响［１］。 为了适应环境胁迫，植物根系通过释

放种类繁多的分泌物调节自身或与根际环境建立联系抵御逆境［２］。 根系分泌物是根系释放多种化合物的生

理现象，各种生物或非生物胁迫都会改变根系分泌物种类和含量，这是植物长期适应外界环境所形成的一种

适应机制［３］。 因此学者们对植物根系分泌物抵御环境胁迫进行了广泛研究［４—５］。 已有研究显示，盐胁迫促使

植物根系分泌糖类、有机酸、酚酸以提高其渗透调节和抗氧化能力，氨基酸、脂质等化合物的分泌具逆境信号

传导作用［６］。 而且根系分泌物中有机酸的数量和种类变化是植物在碱胁迫的主要反应，根系可以通过分泌

有机酸提高耐碱性［７］。 此外，盐碱胁迫下植物可能启动多种代谢途径，如碳水化合物代谢、氨基酸代谢、三羧

酸循环等［８—９］；上调或下调各种代谢物浓度，如碳水化合物、氨基酸、甜菜碱、脂肪酸和多胺等［１０—１１］。 但是，盐
碱胁迫下植物根系分泌物相关的代谢组信息是有限的，因此利用代谢组学方法广泛筛选出植物代谢产物，便
于了解植物响应逆境胁迫的应激代谢网络，对研究植物如何通过根系分泌物来适应盐碱胁迫并抵御逆境具有

理论和实践意义。
湖南稷子（Ｅｃｈｉｎｏｃｈｌｏａ ｆｒｕｍｅｎｔａｃｅａ）是一年生禾本科牧草，耐盐性强，有良好经济和生态效益［１２］。 早期研

究主要集中在引种栽培利用［１３—１４］，近些年的研究主要集中在盐碱胁迫对种子萌发［１５—１６］ 和生理特性的影

响［１７］，另外生产栽培以及盐碱地生物改良也有相关研究［１８—１９］。 然而目前关于湖南稷子根系分泌物研究较

少，代谢网络缺乏系统和深入研究。 所以用湖南稷子开展水培试验收集根系分泌物，有利于在较少干扰下全

面解析。 利用液相色谱质谱联用技术检测和分析不同浓度混合盐碱处理对苗期湖南稷子根系分泌物的影响，
运用代谢组学方法筛选差异代谢物及关键代谢通路，探讨根系分泌物在盐碱胁迫下的生理及生态作用，揭示

盐碱胁迫下湖南稷子根系分泌物的生理学意义，为利用耐盐碱作物对盐碱地进行生物改良提供理论依据。 另

外，也可为进一步理解根系分泌物驱动根际组装机制，及其与根际微生物相互作用方面奠定基础。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料与设计

湖南稷子（Ｅｃｈｉｎｏｃｈｌｏａ ｆｒｕｍｅｎｔａｃｅａ）海子一号种子由宁夏西贝农林牧生态科技有限公司提供。 水培试验

在宁夏大学科技楼人工气候室进行，时间为 ２０２２ 年 ４ 月 １５ 日至 ５ 月 １８ 日，分别将 １０ 粒饱满的种子埋入盛

满陶粒的两个种植篮中，然后放入配套水培盒加 ２ Ｌ 纯水培养。 种植篮规格 ７ ｃｍ×８ ｃｍ，水培盒规格 ２６ ｃｍ×
１２ ｃｍ×１０ ｃｍ。 气候室温度设定为（２２±０．１）℃，湿度 ４０％，光照 １４ ｈ ／黑暗 １０ ｈ，光照强度 １８０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。
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本试验根据湖南稷子的耐盐碱阈值［２０］ 设计 ３ 种不同类型盐碱处理，分别为 ＮａＣｌ＋ＮａＨＣＯ３ １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
（ＳａＳｏ１００），ＮａＣｌ＋Ｎａ２ＳＯ４ １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ（Ｓａｌｔ１００）以及 Ｎａ２ＣＯ３ ＋ＮａＨＣＯ３ ５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ（Ｓｏｄａ５０），处理浓度按物质

的量浓度 １∶１ 配制，共 ３ 组处理，每组 ３ 次重复，对照不进行处理。 待出苗后每盒定苗 １６ 株，之后换 １ ／ ２ 霍格

兰（Ｈｏａｇｌａｎｄ）营养液培养，期间每天用泵增氧 １２ ｈ，保持 ３ ｄ 更换一次营养液。 待植株生长 ２６ ｄ 后（平均株高

４９ ｃｍ，茎粗 ４．２２ ｃｍ，叶长 ３２．７ ｃｍ，叶宽 １．５４ ｃｍ），换 １ ／ ４ 霍格兰（Ｈｏａｇｌａｎｄ）营养液并进行盐碱胁迫处理，３ ｄ
后收集溶液过滤并浓缩至 ５０ ｍＬ，净化后用液相色谱质谱联用仪检测。
１．２　 代谢物测定

数据采集仪器系统主要包括超高效液相色谱（Ｓｈｉｍｐａｃｋ ＵＦＬＣ ＳＨＩＭＡＤＺＵ ＣＢＭ３０Ａ）和串联质谱（Ａｐｐｌｉｅｄ
Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓ６５００ ＱＴＲＡＰ）。 液相条件：色谱柱：Ｗａｔｅｒｓ ＡＣＱＵＩＴＹ ＵＰＬＣ ＨＳＳ Ｔ３Ｃ １８１．８ μｍ， ２．１ ｍｍ×１００ ｍｍ；流
动相：水相为超纯水（加入 ０．０４％的乙酸），有机相为乙腈（加入 ０．０４％的乙酸）；洗脱梯度：０ ｍｉｎ 水 ／乙腈（９５∶５
体积分数），１１．０ ｍｉｎ 为 ５∶９５ 体积分数（即用 １１ｍｉｎ 让乙腈相达到 １００％并平衡 １ ｍｉｎ），１２．１ ｍｉｎ 流动相调整

为 ９５∶５ 体积分数，１５．０ ｍｉｎ 为 ９５∶５ 体积分数（即平衡 ５ｍｉｎ）；流速 ０．４ ｍＬ ／ ｍｉｎ；柱温 ４０ ℃；进样量 ２ μＬ。 质谱

条件：电喷雾离子源（ＥＳＩ）温度 ５００ ℃，质谱电压 ５５００ Ｖ，帘气， 帘气压（ＣＵＲ）２５ｐｓｉ，碰撞诱导电离（ＣＡＤ）参
数设置为高。 在三重四级杆（ＱＱＱ）中，每个离子对是根据优化的去簇电压（ＤＰ）和碰撞能（ＣＥ）进行扫描

检测［２１］。
１．３　 数据处理

基于基迪奥公司自建代谢物数据库，在液质联用仪工作站对正、负离子模式所检测的代谢物原始数据进

行特征提取，每个化合物的离子对（Ｑ１ ／ Ｑ３）、保留时间（ＲＴ）、去簇电压（ＤＰ）等信息进行物质定性，去除同位

素信号含 Ｋ＋、Ｎａ＋、ＮＨ＋
４ 的重复信号，最后导出数据至 Ｅｘｃｅｌ 软件进行整理。 通过 Ｒ 语言（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｒ⁃

ｐｒｏｊｅｃｔ．ｏｒｇ ／ ）对所有归一化数据进行处理并作图，主要包括中心化格式化处理、主成分分析（ＰＣＡ）、正交偏最

小二乘法判别分析（ＯＰＬＳ⁃ＤＡ）。 并依据以上数据处理结果对差异根系分泌物作重要值（ＶＩＰ）图和富集图，差
异代谢物通过 ＫＥＧＧ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｋｅｇｇ．ｊｐ ／ ）数据库比对并注释。

２　 结果

２．１　 代谢组数据质量控制检测

以对照和 ３ 种处理的混合样品为质控样品（ＱＣ），通过对样本进行主成分分析（ＰＣＡ），以了解样本之间的

整体代谢物差异以及组内样本之间的变异度［２２］。 结果显示（图 １），ＱＣ 样本密集分布，说明数据可靠。 根系

分泌物对照组在 ＰＣ１ 得分上与其他 ３ 种处理之间差异度较大，同时 ３ 种处理间在 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 得分上差异也

都较大（分别是 ４０％和 ２８．６％）。 ＰＣＡ 得分所反映出来的差异说明湖南稷子对照组和盐碱胁迫处理组之间根

系分泌物组成不同， 而且盐、碱胁迫对湖南稷子根系分泌物的影响不同。
２．２　 盐碱胁迫对根系分泌物中化合物总量的影响

检测表明（图 ２），盐碱胁迫处理后共提取到湖南稷子根系分泌物总量为 ３３４ 种，包含脂质、酚酸类、黄酮、
生物碱、核苷酸及其衍生物、氨基酸及其衍生物、萜类、有机酸、糖类等 １５ 类物质，其中脂质、酚酸、黄酮、核苷

酸及其衍生物数量较多，是湖南稷子根系分泌物的主要组分。
２．３　 盐碱胁迫下根系分泌物中差异代谢物的鉴定及分析

结合正交偏最小二乘法判别分析（ＯＰＬＳ⁃ＤＡ）的 ＶＩＰ 值和单变量统计分析 ｔ 检验 Ｐ 值分析比较不同处理

间根系分泌物的差异［２３］。 差异的阈值为：ＯＰＬＳ⁃ＤＡ 模型中 ＶＩＰ≥１，且 ｔ 检验 Ｐ＜０．０５。 图 ３ 显示了对照与不

同处理间根系分泌物数量的差异， 可以看出对照比 ＳａＳｏ１００ 和 Ｓｏｄａ５０ 处理差异根系分泌物数量相近，
ＳａＳｏ１００ 与对照相比上调的差异代谢物有 ３ 个，下调的差异代谢物有 １９ 个；Ｓｏｄａ５０ 与对照相比上调的差异代

谢物有 １ 个，下调的有 ２０ 个；而对照比 Ｓａｌｔ１００ 分别比 ＳａＳｏ１００ 和 Ｓｏｄａ５０ 处理，差异根系分泌数量减少 ６ 个和

７ 个，其中上调的根系分泌物有 １ 个，下调的有 １４ 个；总体来看盐、碱胁迫处理与对照相比，下调差异根系分
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图 １　 对照和不同处理间根系分泌物 ＰＣＡ 得分图

Ｆｉｇ．１　 ＰＣＡ ｓｃｏｒｅｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＰＣ：主成分；ＰＣＡ：主成分分析；ＱＣ：质量控制；Ｔ⁃Ｓａｌｔ１００：中性盐处理 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ；Ｔ⁃Ｓｏｄａ５０：碱处理 ５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ；Ｔ⁃ＳａＳｏ１００：碱性盐处理 １００

ｍｍｏｌ ／ Ｌ

图 ２　 根系分泌物数量 ／个及种类

Ｆｉｇ．２　 Ｑｕａｎｔｉｔｙ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ

泌物数量远大于上调的数量。 以上结果说明盐、碱胁迫下湖南稷子根系分泌物差异代谢物主要表现为下调，
并且盐胁迫对湖南稷子差异根系分泌物数量有显著抑制作用。

图 ４ 显示了每个处理组中差异 ＶＩＰ 值前 １５ 的根系分泌物所对应的 ＶＩＰ 结果。 该图说明变量的重要程度
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图 ３　 差异根系分泌物数量统计图

Ｆｉｇ．３　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｐｌｏｔ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ

图中 ｔ 检验结果：Ｐ＜０．０５

以及它们在样本区分中的贡献。 ＶＩＰ 值越大说明它们

在样本区分中贡献越大，默认 ＶＩＰ 大于 １ 的代谢物具有

显著性差异。 由图 ４ 可知，对照比 ＳａＳｏ１００ 上调和下调

的根系分泌物包含脂质、酚酸，生物碱，苯酞类，氨基糖，
萜类，醌类，氨基酸及其衍生物，其中脂质（十八烷酸，
１６⁃甲基十七烷酸） 和氨 基 糖 （ Ｄ⁃氨 基 葡 萄 糖 ） 在

图 ４　 差异根系分泌物重要值图

Ｆｉｇ．４　 ＶＩＰ ｍａｐ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ

图中∗表示此物质存在同分异构体

ＳａＳｏ１００ 处理中表现为上调，其余表现为下调。 由图 ４
可知，对照比 Ｓａｌｔ１００ 上调和下调的根系分泌物包含脂

质、酚酸，生物碱，苯酞类，萜类，其中只有萜类（榄香

醇）在 Ｓａｌｔ１００ 处理中上调，其余为下调。 由图 ４ 可知，
对照比 Ｓｏｄａ５０ 上调和下调的根系分泌物包含脂质、酚
酸，生物碱，苯酞类，氨基糖，萜类，醌类，氨基酸及其衍

生物，其中仅有氨基糖（Ｄ⁃氨基葡萄糖）在 Ｓｏｄａ５０ 处理

中表现为上调，其余为下调。 上述结果表明，盐、碱胁迫

对湖南稷子根系分泌物的种类和数量影响有差异，碱性盐和碱胁迫下湖南稷子根系分泌物的种类相近，但比
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中性盐胁迫化合物种类丰富，碱胁迫分别对根系分泌物数量和种类的上调、下调影响较大。
２．４　 盐碱胁迫下根系分泌物 ＫＥＧＧ 注释与富集

根据根系分泌物定性结果，从京都基因与基因组百科全书（ＫＥＧＧ）数据库中对应分类并进行通路注释，
如表 １ 所示，根系分泌物渗出涉及的代谢通路主要涵盖物质和能量代谢、膜运输、信号传导以及遗传信息处理

等过程，表明根系分泌物是响应胁迫的重要途径。

表 １　 根系分泌物 ＫＥＧＧ 统计表

Ｔａｂｌｅ １　 ＫＥＧＧ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｔａｂｌｅ ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ

ＫＥＧＧ 分类
ＫＥＧＧ ｃｌａｓｓ

代谢通路
Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ

数量
Ｃｏｕｎｔ

代谢 Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 氨基酸代谢 ３５

其他次生代谢物的生物合成 ３９

碳水化合物代谢 ２６

能量代谢 ３

全局和概述图谱 １７８

类脂物代谢 ４１

辅助因子和维生素代谢 １４

其他氨基酸代谢 ５

萜类和多酮类化合物的代谢 ４

核苷酸代谢 １３

环境信息处理 膜运输 １９

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ 信号传导 ２

遗传信息处理 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ 遗传信息转译 ７

　 　 ＫＥＧＧ： 京都基因与基因组百科全书 Ｋｙｏｔｏ Ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ Ｇｅｎｅｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｅｓ

将各处理组的差异根系分泌物富集并进行代谢物富集分析 （Ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ Ｓｅｔ Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ， ＭＳＥＡ）
分析［２４］，可以帮助确定和解释一些重要的生物学通路中代谢物浓度的变化，图 ５ 显示了显著富集的前 ２５ 个

代谢集。 对照比 ＳａＳｏ１００（图 ５）中富集较高的有三羧酸循环、糖酵解，葡萄糖异生，戊糖磷酸途径，核苷酸代

谢，氨基酸代谢，脂肪酸代谢，类脂代谢，线粒体脂肪酸延伸，瓦博格效应等通路。 对照比 Ｓａｌｔ１００（图 ５）富集

了三羧酸循环、磷酸肌醇代谢，氨基酸代谢，脂肪酸生物合成与代谢，线粒体脂肪酸延伸，戊糖磷酸途径，瓦博

格效应，维生素代谢，磷脂酰胆碱生物合成等通路。 对照比 Ｓｏｄａ５０（图 ５）富集较多的包括三羧酸循环、糖酵

解，葡萄糖异生，核苷酸代谢，乳糖生物合成和降解，氨基酸代谢，瓦博格效应，戊糖磷酸途径，脂肪酸生物合成

和代谢，类脂代谢，线粒体脂肪酸延伸，磷酸肌醇代谢等通路。 以上结果说明盐碱胁迫对根系分泌物渗出的影

响并非单一途径而是多种途径和机制交互作用，涉及植物碳同化、呼吸作用，次生代谢物合成以及信号传导等

适应机制。

３　 讨论

植物根系在受到逆境胁迫后会做出相应的反应，例如改变根系形态和分布、调整代谢途径和方向、改变碳

同化产物的分配比例和方向，在基因表达上进行时间和空间调整等［２５］。 有研究表明，盐碱胁迫使植物光合和

呼吸速率降低，产生渗透、活性氧胁迫及离子毒害，在生理和生化水平上影响许多重要代谢过程［２６—２７］。 还有

研究显示，植物可以通过控制源 ／库过程或表达和调节外溢载体改变代谢物浓度，因此，根系分泌物的渗出，调
节了源 ／库间代谢物平衡，这些代谢物可以作为植物适应逆境的传感器和调节器［２８］。 所以本试验发现湖南稷

子根系分泌物代谢通路如三羧酸循环、碳水化合物代谢、脂类代谢、氨基酸代谢、核苷酸代谢、萜类、酚类和生

物碱代谢、膜运输、信号传导、遗传信息转译都表现出显著响应，说明湖南稷子可以通过根系分泌物调节代谢

过程抵御盐碱胁迫环境。
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图 ５　 差异根系分泌物富集分析

Ｆｉｇ．５　 Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ

盐害对光合作用造成打击，影响糖类物质合成即碳同化过程，使光呼吸消耗增多［２９］。 研究表明，耐盐甜

高粱通过保护光系统组装、增强蔗糖的生物合成和抑制其降解，从而保持地上部高糖含量［３０］。 本研究发现，
盐碱胁迫下淀粉和蔗糖代谢、乳糖合成和代谢、葡萄糖异生等碳水化合物代谢富集程度较高，而且差异代谢物

Ｄ⁃氨基葡萄糖上调，这表明湖南稷子可能通过根系分泌物调节糖类物质的代谢浓度，使自身提高光合效率和

渗透调节。 较高的碳水化合物代谢强度可以增加光合产物从源（叶）向库（根）运输，从而提高碳同化效率降

低光呼吸，增加光合效率，提高根系渗透调节能力，进而增强植物对盐碱胁迫的抵御能力。 另外碱的存在还会

在盐胁迫基础上产生高 ｐＨ 胁迫，危害程度远高于盐胁迫［３１］。 三羧酸循环作为枢纽，将糖类、脂类、蛋白质，核
酸代谢联系起来，其中形成的有机酸代表固定碳的短暂或储存形式，并通过苹果酸和柠檬酸的作用为氨基酸

合成提供基质，以及细胞外间隙的酸化［３２］。 本研究中，在盐碱胁迫下观察到根系分泌物 ＫＥＧＧ 注释统计中与
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三羧酸循环有关的碳水化合物代谢、氨基酸代谢，核苷酸代谢等数量较多，而且差异根系分泌物富集分析显示

三羧酸循环富集程度最高。 这与郭瑞等对小麦根系的研究［２７］、郭家鑫等对棉花的研究［１１］ 一致。 并且植物需

要线粒体呼吸和三羧酸循环提供三磷酸腺苷（ＡＴＰ）和还原剂，以进行离子排斥、溶质合成和活性氧解毒等适

应性过程［３３］。 说明三羧酸循环的显著富集利于增强湖南稷子碳同化和呼吸作用，同时抵抗细胞间高 ｐＨ
胁迫。

盐胁迫使植物体内活性氧增加，脂质分子，尤其是不饱和脂质，对活性氧（ＲＯＳ）氧化敏感。 因此，脂质过

氧化物水平升高可以说明自由基对细胞膜造成严重氧化应激［３４］。 由于脂质的疏水内部，细胞膜作为一个屏

障调节大多数离子和大分子的运输。 多不饱和脂肪酸作为细胞膜磷脂的重要组成部分，对细胞膜的流动性和

功能起着关键作用［３５］。 有研究表明，盐胁迫下花生中不饱和脂肪酸含量降低，会引发光系统 ＩＩ（ＰＳＩＩ）和光系

统 Ｉ（ＰＳＩ）的光抑制，最终导致 ＲＯＳ 不能有效清除［３６］。 检测表明，盐胁迫导致湖南稷子根系分泌物中脂类物

质下调，并且 ＫＥＧＧ 富集中脂肪酸代谢、线粒体脂肪酸延伸、磷脂合成富集程度较高。 因此，盐胁迫可能使湖

南稷子根系减少脂肪酸等脂类物质向外界分泌，有助于植物体内积累，以便减少 ＲＯＳ 对细胞和光系统的伤

害。 另外，脂质分子作为次级信号能够参与逆境信号的传导及应答。 植物通过膜上受体感知胞外应激信号，
经信号转导，转录调控，最终诱导抗盐碱相关基因表达应对盐碱胁迫［３７］。 盐、干旱等非生物胁迫能够触发磷

脂酸的产生［３８］。 Ｊｉａｎｇ 等通过筛选拟南芥突变体，得出植物细胞表面特异性糖基磷脂酰肌醇神经酰胺（ＧＩＰＣ）
鞘脂感知盐触发 Ｃａ２＋内流［３９］。 渗透胁迫和温度胁迫引起各种脂质信号的形成，包括磷脂酸、磷酸肌醇、鞘脂

类、Ｎ⁃酰基乙醇胺等，通常这些脂质分子与蔗糖非发酵相关的蛋白激酶（ ＳｎＲＫ）或 ＡＭＰ 依赖的蛋白激酶

（ＡＭＰＫ）结合并影响后者的活性和膜定位［４０］。 本研究显示在盐碱胁迫下湖南稷子差异根系分泌物中包含大

量脂质，同时富集了较多磷酸肌醇代谢、鞘脂类代谢，磷脂酰乙醇胺生物合成，由此说明根系分泌物代谢过程

中产生的磷脂酸、磷脂酰肌醇，鞘脂，Ｎ⁃酰基乙醇胺等脂质信号分子感应盐碱胁迫并参与传导及应答帮助植物

适应逆境。
根系分泌的萜类、酚类和生物碱是植物次生代谢物，他们可以合成各种酶来介导生物和非生物胁迫防御，

并增强与植物抗性机制相关的各种基因表达［４１］。 例如盐胁迫使棉花植株中鞣酸、黄酮类化合物和棉酚的水

平增加［４２］。 盐逆境下较高的生物碱和酚类含量有助于清除有害 ＲＯＳ［４３—４４］。 有研究报道，盐胁迫条件下培养

的三色苋菜色素、β⁃胡萝卜素、维生素 Ｃ、总多酚含量（ＴＰＣ）、总黄酮含量（ＴＦＣ）、总抗氧化能力（ＴＡＣ）、酚酸

和黄酮类化合物与对照相比显著增加，这些化合物在中度和重度盐胁迫下的增量均较高［４５］。 在本研究结果

中湖南稷子在盐碱胁迫下根系分泌物酚酸、生物碱、醌类等次生代谢物下调，次生代谢物可能被用于在植株中

积累以增强对盐碱胁迫的抗性。

４　 结论

综上所述，通过试验分析，全面认识了湖南稷子根系分泌物种类，发现盐碱胁迫对根系分泌物渗出有所影

响。 １．脂质、酚酸、黄酮、核苷酸及其衍生物是湖南稷子根系分泌物主要成分；２． 盐、碱胁迫下湖南稷子根系分

泌物的种类和数量差异显著，代谢物多为下调；３．中性盐胁迫下湖南稷子糖类、脂类，氨基酸以及次生代物代

谢较活跃，使碳同化、渗透调节，ＲＯＳ 清除，信号传导得到有效保障。 而碱性盐和碱胁迫下湖南稷子除了需要

调节物质和能量供给，改变高渗条件，还需要应对高 ｐＨ 胁迫，因此三羧酸循环得到加强，有利于呼吸作用和

碳同化，同时积累大量有机酸以抵抗高 ｐＨ。 这说明盐碱胁迫对根系分泌物渗出是多途径和交互作用，它的分

泌能启动和联动植物自身调节代谢平衡和反应，感受和传递胁迫信号，以适应盐碱胁迫。 所以从根系分泌物

角度理解植物耐盐碱的生理机制，将有助于结合更多方法帮助植物抵抗盐碱胁迫。 而且在以后的研究中也可

以将根系分泌物与根际环境的互作和生理机制整合到一种策略中，以实现耐盐碱植物对盐碱地的生物改良。
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［４４］ 　 Ｖｅｒｍａ Ｎ， Ｓｈｕｋｌａ Ｓ． Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｆａｃｔｏｒｓ ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ ｆｏｒ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ Ｍｅｄｉｃｉｎａｌ

ａｎｄ Ａｒｏｍａｔｉｃ Ｐｌａｎｔｓ， ２０１５， ２（４）： １０５⁃１１３．

［４５］ 　 Ｓａｒｋｅｒ Ｕ， Ｏｂａ Ｓ． Ａｕｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ， ｐｉｇｍｅｎｔｓ， ｖｉｔａｍｉｎｓ， ｐｈｅｎｏｌｉｃ ａｃｉｄｓ， ｆｌａｖｏｎｏｉｄｓ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｓｅｌｅｃｔｅｄ

Ａｍａｒａｎｔｈｕｓ ｔｒｉｃｏｌｏｒ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ． Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０１８， ８： １２３４９．

９４５３　 ８ 期 　 　 　 张杨　 等：盐碱胁迫下湖南稷子苗期根系分泌物代谢组学 　


