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高铵胁迫下不同生态型水芹根际细菌和
根系代谢物的差异响应
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〔１. 江苏省中国科学院植物研究所(南京中山植物园): ａ. 江苏省植物资源保护与利用重点实验室ꎬ
ｂ. 江苏省水生植物资源与水环境修复工程研究中心ꎬ 江苏 南京 ２１００１４ꎻ ２. 苏州市农业科学院ꎬ 江苏 苏州 ２１５０００ꎻ

３. 宿迁经济技术开发区渔樵种植专业合作社ꎬ 江苏 宿迁 ２２３８００〕

摘要: 对高铵胁迫下耐铵型水芹〔Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ (Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ.〕与铵敏感型水芹根际细菌及根系代谢物的差异

响应进行比较ꎮ 结果表明:高铵处理 ９ ｄ 促进耐铵型水芹叶片生长ꎬ而铵敏感型水芹叶片萎蔫甚至死亡ꎮ 铵敏感型

水芹较耐铵型水芹受到了更严重的氧化胁迫ꎮ 高铵处理改变了水芹根际细菌群落结构ꎬ各生态型水芹根际细菌群

落的 Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰富度指数的降幅在 ３７％以上ꎮ 高铵处理 ９ ｄꎬ耐铵型水芹根际细菌群落中戴氏菌属(Ｄｙｅｌｌａ)丰度较

对照组明显上升ꎬ且明显高于铵敏感型水芹ꎻ根瘤菌科(未分类)〔Ｒｈｉｚｏｂｉａｃｅａｅ (ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ)〕丰度为对照组的 ２０
余倍ꎮ 代谢组学分析结果显示:高铵处理 １２ ｈꎬ耐铵型水芹根系谷胱甘肽代谢、氮代谢和双组分系统等通路显著上

调(Ｐ<０.０５)ꎻ高铵处理 ９ ｄꎬ谷胱甘肽代谢、吲哚生物碱生物合成及氨基酸生物合成等通路显著上调ꎮ 高铵处理 １２
ｈꎬ铵敏感型水芹根系碳代谢相关的 Ｃ５ 支链二元酸代谢通路显著上调ꎻ高铵处理 ９ ｄꎬ三羧酸循环等碳代谢通路显

著下调ꎮ 相关性分析结果显示:耐铵型水芹中三萜酸类、酚类及吲哚生物碱类化合物含量与根瘤菌科(未分类)、戴
氏菌属等属的丰度呈正相关ꎻ铵敏感型水芹中鞘氨醇单胞菌科(未分类)〔Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ (ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ)〕丰度与

４－乙烯基苯酚、松柏醛和秦皮乙素含量呈正相关ꎬ而与皂苷类化合物含量呈负相关ꎮ 综上ꎬ耐铵型水芹通过协同增

强氮碳代谢与抗氧化代谢缓解铵毒害ꎬ并借助根际细菌与根系代谢物的互作提升有益菌的丰度ꎬ从而适应高铵
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ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓａｐｏｎｉｎｓ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ Ｏ. ｊａｖａｎｉｃａ
ａｌｌｅｖｉａｔｅｓ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｂｙ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃａｌｌｙ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎬ ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ ｂａｃｔｅｒｉａ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓꎬ ｔｈｅｒｅｂｙ ａｄａｐｔｉｎｇ ｔｏ ｈｉｇｈ￣ａｍｍｏｎｉｕｍ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ (Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ.ꎻ ｐｈｙｔｏｒｅｍｅｄｉａｔｉｏｎꎻ ｌｉｖｅｓｔｏｃｋ ｗａｓｔｅｗａｔｅｒꎻ ｈｉｇｈ￣ａｍｍｏｎｉｕｍ
ｓｔｒｅｓｓꎻ ｍｕｌｔｉ￣ｏｍｉｃｓ

　 　 畜牧业作为衔接粮食安全、生态可持续性与人类

健康的关键环节ꎬ是中国农村经济的重要支柱产

业[１]ꎮ 然而ꎬ集约化畜禽养殖带来的生态环境压力

及其对行业可持续发展的制约日益凸显[２]ꎮ «第二

次全国污染源普查公报»数据显示:２０１７ 年ꎬ畜禽养

殖业水污染物氨氮排放量达 １.１０９×１０５ ｔꎬ占农业源水

污染物氨氮排放量的 ５１.３０％(ｈｔｔｐｓ:∥ｗｗｗ.ｍｅｅ. ｇｏｖ.
ｃｎ / ｈｏｍｅ / ｚｔｂｄ / ｒｄｚｌ / ｗｒｙｐｃ / ｚｌｘｚ / ２０２００６ / ｔ２０２００６１６＿７８４
７４５.ｈｔｍｌ)ꎮ 因此ꎬ加强畜禽养殖废水污染防治已成

为中国农村环境保护的紧迫任务ꎮ 植物修复作为一

种绿色、低成本的污染治理手段ꎬ通过植物吸收和同

化将废水中的铵转化为生物量ꎬ从而降低铵污染ꎬ该
技术因其环境友好和可持续性而受到广泛关注[３]ꎮ
然而中国畜禽养殖废水中氨氮质量浓度可达 １ ７８０
ｍｇ􀅰Ｌ－１ꎬ对绝大多数植物有明显毒害作用[２]ꎮ 植物

修复在畜禽养殖废水处理中的应用面临耐高铵植物

种类缺乏、植物生长受季节影响和修复后植物处理困

难的问题[４]ꎮ 由此可见ꎬ筛选和培育耐高铵的常绿

植物是实现畜禽养殖废水有效植物修复的关键ꎮ
水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌｉｎｎ.)在 ５３４.９０ ｍｇ􀅰Ｌ－１铵条

件下有明显的毒性反应[５]ꎻ４００ ｍｇ􀅰Ｌ－１铵条件下粉

绿狐尾藻〔Ｍｙｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ａｑｕａｔｉｃｕｍ (Ｖｅｌｌ.) Ｖｅｒｄｃ.〕死
亡[６]ꎻ 芦 苇 〔 Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ( Ｃａｖ.) Ｔｒｉｎ. ｅｘ
Ｓｔｅｕｄ.〕在 ５００ ｍｇ􀅰Ｌ－１氯化铵中仅能维持生存[７]ꎬ上
述常见水生植物均无法用于养殖废水植物修复ꎮ 伞

形科(Ａｐｉａｃｅａｅ)植物水芹〔Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ (Ｂｌｕｍｅ)
ＤＣ.〕是一种在中国广泛栽培的多年生常绿蔬菜ꎬ兼
具食用与药用价值[８]ꎬ可耐受高达 １ ８８６ ｍｇ􀅰Ｌ－１硫

酸铵胁迫[９]ꎮ Ｓｕｎ 等[１０] 进一步的研究证明:处理畜

禽养殖废水的水芹可食用部分符合安全标准ꎮ 基于

较高的经济价值与突出的高铵耐受性ꎬ水芹不仅可作

为畜禽养殖废水植物修复的优良材料ꎬ也为探究植物

氮吸收和铵耐受机制提供了理想的研究体系[１１]ꎮ
植物生理特征与微生物功能的协调适应是农业

生态系统高效获取氮素的关键[１２]ꎮ 微生物群落通过

生物固氮、氨氧化等过程ꎬ在植物根系与周围氮库之

间构成动态交互界面ꎬ促进植物对氮的高效利用[１３]ꎮ
这种植物－微生物互作体系体现了复杂的生态网络ꎬ
维系着可持续的养分循环与生态系统生产力[１４]ꎮ 然

而ꎬ根际微生物是否参与水芹的高铵耐受性形成ꎬ以

２
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及其在不同生态型水芹耐铵能力差异中的作用尚不

清楚ꎮ 此外ꎬ根系作为植物吸收与同化铵的主要场

所ꎬ其在高铵胁迫下的代谢物变化可直接反映植物的

耐铵能力[１５]ꎮ 例如ꎬ维生素 Ｂ６可通过缓解铵诱导的

活性氧积累来增强植物耐铵性[１６]ꎻ甘蔗( Ｓａｃｃｈａｒｕｍ
ｏｆｆｉｃｉｎａｒｕｍ Ｌｉｎｎ.)通过积累类黄酮、酚类等抗氧化代

谢物减轻氧化损伤[１７]ꎮ 多胺类化合物对植物生长及

抗逆性有积极作用[１８]ꎻ油菜素内酯能通过提高植物

抗氧化能力增强其抗逆性[１９]ꎮ 同时ꎬ植物根系代谢

物与微生物密切相关ꎬ耐铵型水芹是否通过分泌特定

代谢物以富集有益微生物类群ꎬ仍有待研究[２０]ꎮ
笔者通过预实验对收集的 １３ 份水芹材料进行铵

耐受性鉴定ꎬ筛选出耐铵型和铵敏感型水芹ꎮ 其中ꎬ
耐铵型水芹品种‘梅南水芹’ (‘Ｍｅｉｎａｎ Ｓｈｕｉｑｉｎ’)和

‘宜兴尖叶’(‘Ｙｉｘｉｎｇ Ｊｉａｎｙｅ’)在 １ ２００ ｍｇ􀅰Ｌ－１氯化

铵下可存活 １２ ｄ 以上ꎬ而铵敏感型水芹品种‘溧阳白

芹’ (‘ Ｌｉｙａｎｇ Ｂａｉｑｉｎ’) 和 ‘北联实心芹’ (‘ Ｂｅｉｌｉａｎ
Ｓｈｉｘｉｎｑｉｎ’)在 ９ ｄ 时死亡ꎮ 本研究通过比较这 ２ 类

水芹在高铵胁迫下的生长表现、根际细菌群落结构及

根系代谢物组成ꎬ阐明水芹高铵耐受性与根际细菌及

根系代谢物之间的联系ꎬ以期深化对水芹耐铵机制的

理解ꎬ并为优化氮肥使用提供理论依据ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 材料

供试耐铵型水芹品种‘梅南水芹’(ＭＳ)和‘宜兴

尖叶’(ＹＪ)以及铵敏感型水芹品种‘溧阳白芹’(ＬＢ)
和‘北联实心芹’(ＢＳ)采自苏州市农业科学院苗圃ꎬ
种植于江苏省中国科学院植物研究所温室ꎮ 选取生

长状况良好、大小基本一致的水芹进行实验ꎮ
１.２　 方法

１.２.１　 实验设计 　 实验于温度 ２５ ℃、光照度 ５ ０００
ｌｘ、光照时间 １４ ｈ􀅰ｄ－１的培养室中进行[２１]ꎮ 每个水

芹品种随机取 ６ 株ꎬ分别置于盛有 ２ Ｌ 纯水的烧杯

中ꎬ每个烧杯 １ 株ꎬ饥饿处理 ５ ｄ[２１－２２]ꎮ 饥饿处理后ꎬ
对照组(ＣＫ)每个烧杯添加 ２ Ｌ 含 １０ ｍｇ􀅰Ｌ－１氯化铵

和 ８８２ ｍｇ􀅰 Ｌ－１ 缺氮 Ｈｏａｇｌａｎｄ 的培养液ꎻ高铵组

(ＨＮ)每个烧杯添加 ２ Ｌ 含１ ２００ ｍｇ􀅰Ｌ－１氯化铵和

８８２ ｍｇ􀅰Ｌ－１缺氮 Ｈｏａｇｌａｎｄ 的培养液ꎮ 对照组和高铵

组各 ３ 株ꎬ作为 ３ 个生物学重复ꎮ 培养 ９ ｄꎬ观察水芹

叶片生长状况并拍照ꎮ

１.２.２　 抗氧化酶活性及丙二醛(ＭＤＡ)含量检测　 于

处理 ３、６ 和 ９ ｄ 取样ꎬ每个处理每次取 ３ 株水芹ꎮ 每

株取根系样品 ０.１ ｇꎬ立即用液氮速冻ꎮ 分别使用江

苏晶美生物科技有限公司生产的植物超氧化物歧化

酶(ＳＯＤ)ＥＬＩＳＡ 科研试剂盒、植物过氧化氢酶(ＣＡＴ)
ＥＬＩＳＡ 科研试剂盒及植物丙二醛(ＭＤＡ)ＥＬＩＳＡ 科研

试剂盒测定 ＳＯＤ、ＣＡＴ 活性及 ＭＤＡ 含量ꎮ
１.２.３　 根际细菌取样及检测　 于处理 ９ ｄ 取根际细

菌样品ꎮ 每株称取根系 ０.５ ｇꎬ置于 ５０ ｍＬ 无菌离心

管中ꎬ加入无菌磷酸盐缓冲溶液(ＰＢＳ) (ｐＨ ７.０) ５０
ｍＬꎬ于 ２５ ℃、１８０ ｒ􀅰ｍｉｎ－１摇床中孵育 ２０ ｍｉｎꎮ 取出

根系重复上述步骤 １ 次ꎬ之后将根系再次浸入无菌

ＰＢＳꎬ超声(２４０ Ｗ、２５ ℃)清洗 １０ ｍｉｎꎮ 合并 ２ 次振

荡孵育及 １ 次超声清洗所得的洗涤液ꎬ经孔径 ０.２２
μｍ 滤膜抽滤后ꎬ滤膜立即用液氮速冻ꎬ于－８０ ℃ 保

存ꎬ干冰条件下寄送至武汉贝纳科技有限公司进行

１６Ｓ ｒＲＮＡ 扩 增 子 测 序ꎮ 测 序 流 程 如 下: 使 用

ＰｕｒｅＬｉｎｋ 微生物组 ＤＮＡ 纯化试剂盒 (美国 Ｔｈｅｒｍｏ
Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ 公司) 提取总 ＤＮＡꎬ使用 Ｎａｎｏｄｒｏｐ
２０００ 分光光度计(美国 Ｂｉｏ－Ｒａｄ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｉｅｓ 公司)定
量ꎬ通过质量体积分数 １. ２％琼脂糖凝胶电泳检测

ＤＮＡ 质量ꎮ 针对细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因 Ｖ４ 区ꎬ使用带

Ｂａｒｃｏｄｅ 的特异引物 Ｆ５１５(５′－ＧＴＧＣＣＡＧＣＭＧＣＣＧＣＧ
ＧＴＡＡ － ３′) 和 Ｒ８０６ ( ５′ － ＧＧＡＣＴＡＡＨＶＧＧＧＴＷＴＣＴ
ＡＡＴ－３′)进行 ＰＣＲ 扩增[２３]ꎮ ＰＣＲ 反应在 Ｂｉｏ －Ｒａｄ
Ｔ１００ＴＭ热循环仪(美国 Ｂｉｏ－Ｒａｄ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｉｅｓ 公司)中
进行ꎮ 反应体系总体积 ５０ μＬ: ２ × Ｐｈｕｓｉｏｎ Ｈｉｇｈ －
Ｆｉｄｅｌｉｔｙ ＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ(美国 Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ
公司)(含热启动 Ｔａｑ ＤＮＡ 聚合酶、ｄＮＴＰｓ 及优化缓

冲液)２５ μＬꎬ１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１上游和下游引物各 ２ μＬꎬ
１０ ｎｇ􀅰μＬ－１ ＤＮＡ 模板 ２ μＬꎬ无菌去离子水补足体

积ꎮ 反应程序:９４ ℃预变性 ３ ｍｉｎꎻ９４ ℃ 变性 ４５ ｓ、
５０ ℃退火 ６０ ｓ、７２ ℃延伸 ９０ ｓꎬ３５ 个循环ꎻ７２ ℃终延

伸 １０ ｍｉｎꎮ 对扩增产物进行磁珠纯化:取 ２５ μＬ ＰＣＲ
产物ꎬ加入 ２０ μＬ 磁珠(南京诺唯赞生物科技股份有

限公司)ꎬ充分混匀后置于磁力架吸附 ５ ｍｉｎꎻ弃上清

液ꎬ加入 ２０ μＬ 磁珠洗涤液(南京诺唯赞生物科技股

份有限公司)ꎬ混匀后再次吸附 ５ ｍｉｎꎻ弃上清液ꎬ加
入 ２００ μＬ 体积分数 ８０％乙醇ꎬ反向置于磁力架上吸

附ꎻ弃乙醇ꎬ室温干燥 ５ ｍｉｎ 至磁珠出现裂痕ꎬ加入 ２５
μＬ Ｅｌｕｔｉｏｎ Ｂｕｆｆｅｒ 洗脱ꎻ磁力架吸附 ５ ｍｉｎ 后转移上清

液至洁净离心管保存ꎮ 纯化后的扩增产物使用

３
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Ｑｕａｎｔ－ｉＴ ＰｉｃｏＧｒｅｅｎ ｄｓＤＮＡ 检测试剂盒(美国 Ｔｈｅｒｍｏ
Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ 公司)在 ＦＬｘ８００ Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ Ｍｉｃｒｏｐｌａｔｅ
ｒｅａｄｅｒ(ＢｉｏＴｅｋ) (美国 Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ 公司)
上进行实时荧光定量 ＰＣＲꎮ 实时荧光定量 ＰＣＲ 反应

体系总体积 ２０. ０ μＬꎬ包含 ２ × ＳＹＢＲ® Ｇｒｅｅｎ ｑＰＣＲ
Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ(美国 Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ 公司)(含热

启动 Ｔａｑ ＤＮＡ 聚合酶、ｄＮＴＰｓ、ＭｇＣｌ２及 ＳＹＢＲ® Ｇｒｅｅｎ
Ⅰ荧光染料)１０.０ μＬꎬ１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１上游和下游引物

各 ０.４ μＬꎬ１０ ｎｇ􀅰μＬ－１ｃＤＮＡ 模板 ２.０ μＬꎬ无菌去离

子水补足体积ꎮ 以无菌去离子水替代模板作为无模

板阴性对照ꎬ检测试剂及环境的污染情况ꎮ 所有加样

操作在冰上进行ꎮ 反应在 ＡＢＩ ＳｔｅｐＯｎｅＰｌｕｓＴＭ实时荧

光定量 ＰＣＲ 仪(美国 Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓ 公司)中进

行ꎬ扩增程序:９５ ℃预变性 １０ ｍｉｎꎻ９５ ℃ 变性 １５ ｓ、
６０ ℃退火 ３０ ｓ、７２ ℃延伸 ３０ ｓꎬ４０ 个循环ꎮ 循环结束

后进行溶解曲线分析:９５ ℃ 变性 １５ ｓꎬ６０ ℃ 退火

１ ｍｉｎꎬ然后以 ０.３ ℃􀅰ｓ－１的升温速率升温至 ９５ ℃ꎬ
连续采集荧光信号ꎬ以生成溶解曲线ꎬ评估扩增产物

的特异性ꎮ 实验数据通过 ＳｔｅｐＯｎｅＴＭ软件(ｖ２.３)进行

分析ꎬ根据标准曲线计算绝对拷贝数ꎮ 随后使用

ＴｒｕＳｅｑ Ｎａｎｏ ＤＮＡ ＬＴ Ｌｉｂｒａｒｙ Ｐｒｅｐ Ｋｉｔ(美国 Ｉｌｌｕｍｉｎａ
公司)构建测序文库ꎬ包括末端修复、３′端加 Ａ、接头

连接及文库扩增ꎮ 文库经 Ｑｕａｎｔ－ｉＴ ＰｉｃｏＧｒｅｅｎ ｄｓＤＮＡ
检测试剂盒在 Ｐｒｏｍｅｇａ ＱｕａｎｔｉＦｌｕｏｒ 系统(美国 Ｐｒｏｍｅｇａ
公司)上定量ꎬ质检合格后于 ＮｏｖａＳｅｑ 测序平台(美国

Ｉｌｌｕｍｉｎａ 公司)进行双端测序ꎮ
１.２.４　 根系代谢物取样及检测　 于处理 １２ ｈ 及 ９ ｄ
取样ꎬ每个处理每次取 ３ 株水芹ꎮ 每株取根系样品

０.３ ｇꎬ立即用液氮速冻ꎬ并保存于－８０ ℃冰箱ꎬ后续送

至武汉贝纳科技有限公司进行代谢物提取与检测ꎮ
具体流程如下:样品经冷冻干燥机冻干后ꎬ用匀浆机

在频率 ６０ Ｈｚ 下研磨 ３０ ｓꎬ制成细粉ꎮ 称取样品细粉

２５ ｍｇꎬ加入 １ ０００ μＬ、－４０ ℃ 预冷的提取液〔Ｖ(甲
醇) ∶ Ｖ(乙腈) ∶ Ｖ(超纯水)＝ ２ ∶ ２ ∶ １ꎬ含同位素内

标〕ꎮ 在匀浆机中以频率 ３５ Ｈｚ 匀浆 ４ ｍｉｎꎬ随后转入

冰水浴中超声(２４０ Ｗ)５ ｍｉｎꎻ此步骤重复 ３ 次ꎮ 匀浆

后于－４０ ℃静置 １ ｈꎬ取 ３００ μＬ 上清液加入 ９６ 孔过

滤板ꎬ安装于正压装置ꎬ在 ４１ ３６８.５６ Ｐａ 压力下过滤

３ ｍｉｎꎮ 另取等量上清液混合制备质量控制样品ꎮ 代

谢物检测使用 Ｖａｎｑｕｉｓｈ 超高效液相色谱仪 (美国

Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ 公 司 )ꎬ 通 过 Ｐｈｅｎｏｍｅｎｅｘ
Ｋｉｎｅｔｅｘ Ｃ１８液相色谱柱(２.１ ｍｍ×５０ ｍｍꎬ２.６ μｍ)对

目标化合物进行分离ꎮ 流动相 Ａ 为体积分数 ０.０１％
乙酸－水溶液ꎬ流动相 Ｂ 为异丙醇－乙腈溶液(体积比

１ ∶ １)ꎮ 柱温 ４ ℃ꎬ进样体积 ２ μＬꎮ 使用 Ｏｒｂｉｔｒａｐ
Ｅｘｐｌｏｒｉｓ １２０ 质谱仪(美国 Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ 公

司)ꎬ在 Ｘｃａｌｉｂｕｒ 软件控制下采集一级和二级质谱数

据ꎮ 主要参数:鞘气流量 ５０ Ｌ􀅰ｍｉｎ－１ꎬ辅助气流量 １５
Ｌ􀅰ｍｉｎ－１ꎬ毛细管温度 ３２０ ℃ꎬ一级分辨率为 ６０ ０００ꎬ
二级分辨率为 １５ ０００ꎬ碰撞能量为阶梯式(２０、３０、４０
ｅＶ)ꎬ喷雾电压为正模式 ３.８ ｋＶ 或负模式－３.４ ｋＶꎮ
甲醇、乙腈、乙酸和异丙醇均为色谱纯ꎮ
１.３　 数据统计和分析

利用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２５ 软件对抗氧化酶活

性及 ＭＤＡ 含 量 进 行 单 因 素 方 差 分 析 ( ｏｎｅ￣ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ)ꎬ并采用最小显著差异(ＬＳＤ)法进行事后多

重比较ꎮ 细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ 测序原始数据经 ｆａｓｔｑ 软件

质控后ꎬ依据 Ｉｎｄｅｘ 与 Ｂａｒｃｏｄｅ 信息进行文库与样本

拆分ꎬ并去除 Ｂａｒｃｏｄｅ 序列ꎮ 利用 ＱＩＩＭＥ １.９.１ 软件

中的 ｄａｄａ２ 插件对序列进行降噪ꎬ用 ｄｅｂｌｕｒ 去除冗余

并生成操作分类单元(ＯＴＵ)聚类表ꎮ 根据该聚类表

统计每个样本中各 ＯＴＵ 的序列数ꎬ即为细菌的丰度ꎬ
再利用 ｆｅａｔｕｒｅ－ｃｌａｓｓｉｆｉｅｒ ｃｌａｓｓｉｆｙ－ｓｋｌｅａｒｎ 模块对物种

进行注释ꎮ 对注释结果进行 α 多样性分析ꎬ参照张睿

洋等[２４] 的方法计算 Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰 富 度 指 数 ( Ｒ )、
Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数 ( Ｈ )、 Ｉｎｖｅｒｓｅ － Ｓｉｍｐｓｏｎ 指 数

(ＩｎｖＳｉｍｐｓｏｎ)和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数(Ｊ)ꎮ β 多样性分

析包括计算 Ｊａｃｃａｒｄ 相似性指数(ＣＪ)、Ｓøｒｅｎｓｅｎ 相似

性指数(ＣＳ)和 Ｃｏｄｙ 指数(βＣ)ꎬ并基于 ＯＴＵ 聚类表ꎬ
利用 Ｒ ４.３.２ 语言的 ｖｅｇａｎ 包进行主坐标分析(ＰＣｏＡ)ꎬ
使用 ｇｇｐｌｏｔ２ 包进行可视化ꎮ 代谢组原始数据经

ＰｒｏｔｅｏＷｉｚａｒｄ(Ｖ３.０.２４０５４)软件转成 ｍｚＸＭＬ 格式后ꎬ
使用武汉贝纳科技有限公司自主编写的 Ｒ 包ꎬ结合

ｉｎ－ｈｏｕｓｅ ｄａｔａｂａｓｅ 及 ＢＴ－Ｐｌａｎｔ(Ｖ１.１)数据库进行代

谢物鉴定、代谢物含量计算及差异代谢物筛选ꎮ 代谢

组与根际细菌联合分析使用 Ｒ 包 ＭｉｘＯｍｉｃｓ 完成ꎮ 输

入数据为根际细菌属水平丰度与根系差异代谢物含

量ꎬ行代表样本ꎬ列代表特征ꎮ 数据经 ｓｃａｌｅ 函数标准

化并检查缺失值后ꎬ通过 ｔｕｎｅ.ｓｐｌｓ 和 ｔｕｎｅ.ｒｃｃ 函数分

别优化 ＰＬＳ 参数(ｋｅｅｐＸ 和 ｋｅｅｐＹ)及典型相关分析

的正则化参数( ｌａｍｂｄａ)ꎮ 采用基于 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系

数的正则化协方差矩阵方法ꎬ结合对角加载正则化与

奇异值分解计算典型相关系数ꎬ最终利用 ｃｉｍ 函数绘

制聚类热图展示根系差异代谢物含量与根际细菌属

４
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水平丰度之间的相关性ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 高铵胁迫下不同生态型水芹叶片生长状况及根

系抗氧化酶活性和丙二醛(ＭＤＡ)含量

形态学观察结果(图 １)显示:与对照组相比ꎬ高
铵处理 ９ ｄꎬ２ 个耐铵型水芹品种叶片增大ꎬ而铵敏感

型水芹品种‘溧阳白芹’叶片萎缩黄化ꎬ‘北联实心

芹’叶片萎蔫甚至死亡ꎮ 抗氧化酶活性和 ＭＤＡ 含量

测定结果(表 １)表明:与对照组相比ꎬ耐铵型水芹品

种‘梅南水芹’根系的超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)活性在

高铵处理 ３ 和 ９ ｄ 时显著升高(Ｐ<０.０５)ꎬ过氧化氢酶

(ＣＡＴ)活性则在高铵处理 ９ ｄ 时显著升高ꎻ‘宜兴尖

叶’根系的 ＣＡＴ 活性在高铵处理 ６ ｄ 时极显著升高

(Ｐ<０.０１)ꎮ 相比之下ꎬ铵敏感型水芹品种‘溧阳白

芹’根系的 ＳＯＤ 活性在高铵处理 ９ ｄ 时极显著升高ꎬ
ＣＡＴ 活性在高铵处理 ３ 和 ６ ｄ 时分别显著和极显著

升高ꎻ‘北联实心芹’ 根系的 ＳＯＤ 活性在高铵处理

３ 和 ９ ｄ 时极显著升高ꎬＣＡＴ 活性在高铵处理 ６ 和９ ｄ

时极显著升高ꎬＭＤＡ 含量在高铵处理 ３、６ 和 ９ ｄ 时均

显著升高ꎮ 以上结果表明铵敏感型水芹较耐铵型水

芹在高铵处理下表现出更明显的形态损伤与抗氧化

酶应答反应ꎬ为进一步解析不同生态型水芹对高铵胁

迫的差异响应提供了适宜的研究材料ꎮ

ＣＫ: 对照 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌꎻ ＨＮ: 高铵 Ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ. ＭＳ: ‘梅南水芹’
‘Ｍｅｉｎａｎ Ｓｈｕｉｑｉｎ’ꎻ ＹＪ: ‘宜兴尖叶’‘Ｙｉｘｉｎｇ Ｊｉａｎｙｅ’ꎻ ＬＢ: ‘溧阳白芹’
‘Ｌｉｙａｎｇ Ｂａｉｑｉｎ’ꎻ ＢＳ: ‘北联实心芹’ ‘Ｂｅｉｌｉａｎ Ｓｈｉｘｉｎｑｉｎ’ . Ｔ: 耐铵型
Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｔｙｐｅꎻ Ｓ: 铵敏感型 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｙｐｅ.

图 １　 高铵处理 ９ ｄ 不同生态型水芹叶片生长状况
Ｆｉｇ. １　 Ｌｅａｆ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ
(Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ. ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｆｏｒ ９ ｄ

表 １　 高铵处理下不同生态型水芹根系的抗氧化酶活性和丙二醛含量(Ｘ±ＳＤ) １)

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ (Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ. ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ
ａｍｍｏｎｉｕｍ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (Ｘ±ＳＤ) １)

组别
Ｇｒｏｕｐ

不同处理时间的 ＳＯＤ 活性 / (Ｕ􀅰ｍＬ－１)
ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅｓ

不同处理时间的 ＣＡＴ 活性 / (Ｕ􀅰ｍＬ－１)
ＣＡＴ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅｓ

不同处理时间的 ＭＤＡ 含量 / (ｎｍｏｌ􀅰Ｌ－１)
ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅｓ

３ ｄ ６ ｄ ９ ｄ ３ ｄ ６ ｄ ９ ｄ ３ ｄ ６ ｄ ９ ｄ

ＣＫ－ＭＳ－Ｔ ２ ００５.１４±３０９.０６　 ２ １１３.０５±１９５.１３ ２ １１８.４５±２２１.６９　 ２.２２±０.９５ ２.６２±０.４６　 １.８５±０.６１　 ０.６５±０.２１　 ０.３０±０.１５　 ０.２９±０.１８　
ＨＮ－ＭＳ－Ｔ ２ ５９５.９３±２２８.９５∗ ２ ５８５.１４±２０６.０１ ２ ９１６.９６±３１６.６６∗ ２.３５±０.４６ ２.７５±０.５４ ３.７６±０.３２∗ ０.８０±０.０９ ０.６５±０.４４ ０.５４±０.１５
ＣＫ－ＹＪ－Ｔ ２ ４６６.４５±３２２.３３ ２ ５１２.３１±８４０.６２ ２ ３３４.２６±４６５.１２ ２.１６±０.６５ １.８５±０.２１ ２.２２±０.０８ ０.４８±０.１５ ０.３６±０.１５ ０.６０±０.２２
ＨＮ－ＹＪ－Ｔ ２ ６９５.７５±５１４.９９ ２ ７９５.５６±６６４.９６ ２ ７１１.９３±２７５.３２ ２.０４±０.２８ ３.５５±１.１２∗∗ ２.４７±１.２５ ０.６４±０.２８ ０.６３±０.２６ ０.６４±０.２２
ＣＫ－ＬＢ－Ｓ ２ ７２２.７２±１２５.９０ ２ ２９１.１０±２５４.９４ ２ ５１２.３１±２７５.５２ １.９４±０.４０ １.７３±０.６２ ２.４２±０.６１ ０.５８±０.２４ ０.３５±０.０７ ０.４５±０.１１
ＨＮ－ＬＢ－Ｓ ２ ７８２.０７±１８７.０７ ２ ８８７.２８±４９７.６６ ３ ５１５.８４±６５２.３８∗∗ ３.３８±０.０６∗ ４.０３±０.６９∗∗ ４.１０±０.４４ ０.７１±０.３３ ０.７７±０.２０ ０.７２±０.０７
ＣＫ－ＢＳ－Ｓ １ ８１３.６１±３０４.５７ ２ １７７.８０±２０３.１９ ２ ０７５.２８±１７１.３０ ２.０６±０.２０ ２.３５±０.８０ ２.２２±０.５９ ０.４２±０.０７ ０.３２±０.０５ ０.３１±０.０９
ＨＮ－ＢＳ－Ｓ ２ ８９６.７２±１４３.０７∗∗ ２ ９８５.７５±２５７.５２ ３ ０５４.５４±２５１.８０∗∗ ３.２５±１.７０ ４.４７±０.７１∗∗ ５.０９±０.３７∗∗ ０.５２±０.１３∗ ０.７８±０.３８∗ ０.７１±０.２０∗

　 １)ＣＫ: 对照 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌꎻ ＨＮ: 高铵 Ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ. ＭＳ: ‘梅南水芹’ ‘Ｍｅｉｎａｎ Ｓｈｕｉｑｉｎ’ꎻ ＹＪ: ‘宜兴尖叶’ ‘Ｙｉｘｉｎｇ Ｊｉａｎｙｅ’ꎻ ＬＢ: ‘溧阳白芹’
‘Ｌｉｙａｎｇ Ｂａｉｑｉｎ’ꎻ ＢＳ: ‘北联实心芹’‘Ｂｅｉｌｉａｎ Ｓｈｉｘｉｎｑｉｎ’ . Ｔ: 耐铵型 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｔｙｐｅꎻ Ｓ: 铵敏感型 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｙｐｅ. ＳＯＤ: 超氧
化物歧化酶 Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎻ ＣＡＴ: 过氧化氢酶 Ｃａｔａｌａｓｅꎻ ＭＤＡ: 丙二醛 Ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ. ∗和∗∗分别表示同一水芹品种在对照组与高铵
组间差异显著(Ｐ<０.０５)和极显著(Ｐ<０.０１)∗ ａｎｄ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (Ｐ<０.０５) ａｎｄ ｈｉｇｈｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (Ｐ<０.０１) ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ
ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｇｒｏｕｐ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ (Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ. ｃｕｌｔｉｖａｒꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

２.２　 高铵胁迫下不同生态型水芹根际细菌多样性

高铵处理 ９ ｄꎬ对不同生态型水芹进行根际细菌

１６Ｓ ｒＲＮＡ 分析ꎬ所有样本的 ｇｏｏｄｓ＿ｃｏｖｅｒａｇｅ 指数均为

１.００ꎬ表明测序深度足以覆盖群落多样性ꎬ数据可靠ꎮ
α 多样性分析结果(表 ２)显示:与对照组相比ꎬ高铵

组‘梅南水芹’、‘宜兴尖叶’、‘溧阳白芹’和‘北联实

心芹’ 根际细菌群落的 Ｍａｒｇｌｅｆ 丰富度指数 (Ｒ)、

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数(Ｈ)和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数(Ｊ)均
下降ꎮ 其中ꎬ４ 个水芹品种根际细菌群落的 Ｒ 值均极

其显著降低(Ｐ<０.００１)ꎬ降幅分别为３７.２４％、５５.２８％、
４２.８３％和 ３９.７４％ꎻ‘宜兴尖叶’和‘溧阳白芹’根际细

菌群落的 Ｈ 值显著降低(Ｐ<０.０５)ꎻ仅‘宜兴尖叶’根
际细菌群落的 Ｊ 值显著降低ꎮ 与对照组相比ꎬ高铵组

耐铵型水芹品种 ‘梅南水芹’ 根际细菌群落的

５
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　 　 　 　 　 　表 ２　 高铵处理 ９ ｄ 不同生态型水芹根际细菌群落的 α 多样性指数
(Ｘ±ＳＤ) １)

Ｔａｂｌｅ ２　 α￣ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ ( Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ. ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｆｏｒ ９ ｄ (Ｘ±ＳＤ) １)

组别 Ｇｒｏｕｐ Ｒ Ｈ ＩｎｖＳｉｍｐｓｏｎ Ｊ

ＣＫ－ＭＳ－Ｔ ２８.０９±４.０７　 　 ３.２５±１.５１　 ４.６５±４.１１　 ０.４６±０.２０　
ＨＮ－ＭＳ－Ｔ １７.６３±２.６２∗∗∗ ２.８５±０.５０ ７.０４±３.５９ ０.４４±０.０７
ＣＫ－ＹＪ－Ｔ ３４.３７±３.２９ ４.４０±０.９２ １２.６６±３.９６ ０.６１±０.１２
ＨＮ－ＹＪ－Ｔ １５.３７±２.９０∗∗∗ ２.６３±０.７１∗ ４.８９±２.４９ ０.４１±０.１０∗
ＣＫ－ＬＢ－Ｓ ３１.２９±０.４４ ４.０１±０.４８ １６.３０±７.２８ ０.５７±０.０７
ＨＮ－ＬＢ－Ｓ １７.８９±０.９８∗∗∗ ２.５９±０.５４∗ ５.８９±３.４４∗∗ ０.４０±０.０８
ＣＫ－ＢＳ－Ｓ ２５.９７±０.５５ ３.９６±０.２６ １７.８１±２.４５ ０.５７±０.０３
ＨＮ－ＢＳ－Ｓ １５.６５±１.５５∗∗∗ ３.１５±０.１４ ９.５４±２.１９∗ ０.４８±０.０２

　 １)ＣＫ: 对照 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌꎻ ＨＮ: 高铵 Ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ. ＭＳ: ‘梅南水
芹’‘Ｍｅｉｎａｎ Ｓｈｕｉｑｉｎ’ꎻ ＹＪ: ‘宜兴尖叶’‘Ｙｉｘｉｎｇ Ｊｉａｎｙｅ’ꎻ ＬＢ: ‘溧
阳白芹’‘Ｌｉｙａｎｇ Ｂａｉｑｉｎ’ꎻ ＢＳ: ‘北联实心芹’ ‘Ｂｅｉｌｉａｎ Ｓｈｉｘｉｎｑｉｎ’ .
Ｔ: 耐 铵 型 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｔｙｐｅꎻ Ｓ: 铵 敏 感 型 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣
ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｙｐｅ. Ｒ: Ｍａｒｇｌｅｆ 丰富度指数 Ｍａｒｇａｌｅｆ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘꎻ Ｈ:
Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数 Ｓｈａｎｎｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘꎻ ＩｎｖＳｉｍｐｓｏｎ: Ｉｎｖｅｒｓｅ－
Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数 Ｉｎｖｅｒｓｅ￣Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘꎻ Ｊ: Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数 Ｐｉｅｌｏｕ􀆳ｓ
ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ. ∗、∗∗和∗∗∗分别表示同一水芹品种在对照组与
高铵组间差异显著(Ｐ<０.０５)、极显著(Ｐ<０.０１)和极其显著(Ｐ<
０.００１)∗ꎬ ∗∗ꎬ ａｎｄ ∗∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (Ｐ<０.０５)ꎬ ｈｉｇｈｌｙ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ( Ｐ < ０. ０１)ꎬ ａｎｄ ｖｅｒｙ ｈｉｇｈｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ( Ｐ < ０. ００１ )
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｇｒｏｕｐ ｆｏｒ
ｔｈｅ ｓａｍｅ Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ (Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ. ｃｕｌｔｉｖａｒꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

Ｉｎｖｅｒｓｅ－Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数( ＩｎｖＳｉｍｐｓｏｎ)有所升高ꎬ而‘宜
兴尖叶’的 ＩｎｖＳｉｍｐｓｏｎ 值有所降低ꎬ但差异均不显

著ꎻ２ 个铵敏感型水芹品种‘溧阳白芹’和‘北联实心

芹’根际细菌群落的 ＩｎｖＳｉｍｐｓｏｎ 值分别极显著(Ｐ<
０.０１)和显著降低ꎮ 总体上看ꎬ高铵胁迫显著降低了

水芹根际细菌的丰富度ꎬ且铵敏感型水芹根际细菌群

落的物种多样性受影响更为明显ꎮ
β 多样性分析结果(图 ２)显示:对照组和高铵组

不同水芹品种根际细菌群落间的 Ｊａｃｃａｒｄ 相似性指数

(ＣＪ) 分别介于 ０. ７３ ~ ０. ８２ 和 ０. ６２ ~ ０. ７１ 之间ꎬ
　 　 　 　 　

Ｓøｒｅｎｓｅｎ 相似性指数(ＣＳ) 分别介于 ０. ８４ ~ ０. ９０ 和

０.７６~０.８３ 之间ꎬ说明各组内根际细菌组成相似性较

高ꎮ 而对照组与高铵组间同一水芹品种根际细菌群

落的相似性明显降低ꎬ其中‘北联实心芹’根际细菌

群落的 ＣＪ 值仅为 ０.４８ꎬ其 ＣＳ 值也最低(０.６５)ꎮ 对照

组和高铵组不同水芹品种根际细菌群落间的 Ｃｏｄｙ 指

数(βＣ)分别为 ４３.５ ~ ６５.０ 和 ４５.５ ~ ６９.５ꎻ而对照组与

高铵组间同一水芹品种根际细菌群落的 βＣ 值则大幅

上升至 １０２.５~１２３.５ꎬ表明高铵引起了明显的细菌种

类替换ꎮ 主坐标分析结果进一步显示对照组与高铵

组分别聚类且明显分离ꎮ 综上ꎬ相较于不同生态型水

芹ꎬ高铵对水芹根际细菌群落结构的影响更大ꎮ
２.３　 高铵胁迫下不同生态型水芹根际细菌组成

结果(图 ３)显示:水芹根际丰度前 ２０ 的细菌均

属变形菌门ꎮ 高铵处理 ９ ｄꎬ水芹根际细菌属水平丰

度较对照组出现明显变化ꎬ耐铵型水芹仍表现出对特

定细菌的特异性富集ꎮ 与对照组相比ꎬ高铵组不同生

态型水芹根际草酸杆菌科(未分类)〔Ｏｘａｌｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ
(ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ)〕、红杆菌科(未分类)〔Ｒｈｏｄｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ
(ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ)〕、根瘤菌科 (未分类) 〔 Ｒｈｉｚｏｂｉａｃｅａｅ
(ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ)〕及戴氏菌属(Ｄｙｅｌｌａ)等属的丰度均有

所上升ꎮ 其中ꎬ耐铵型水芹根际戴氏菌属的丰度明显

高于铵敏感型水芹ꎮ 高铵组耐铵型水芹品种‘梅南

水芹’和‘宜兴尖叶’根际根瘤菌科(未分类)的丰度

急剧上升ꎬ分别为对照组的 ２４.１７ 和 ２０.４６ 倍ꎻ而铵敏

感型水芹品种‘溧阳白芹’和‘北联实心芹’根际根瘤

菌科(未分类)的丰度增幅相对较小ꎬ分别为对照组

的 １１. ７４ 和 ３. ７４ 倍ꎮ 铵 敏 感 型 水 芹 根 际 ｇ ＿
　 　 　 　 　 　 　

６
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ＣＫ: 对照 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌꎻ ＨＮ: 高铵 Ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ. ＭＳ: ‘梅南水芹’‘Ｍｅｉｎａｎ Ｓｈｕｉｑｉｎ’ꎻ ＹＪ: ‘宜兴尖叶’‘Ｙｉｘｉｎｇ Ｊｉａｎｙｅ’ꎻ ＬＢ: ‘溧阳白芹’ ‘Ｌｉｙａｎｇ
Ｂａｉｑｉｎ’ꎻ ＢＳ: ‘北联实心芹’‘Ｂｅｉｌｉａｎ Ｓｈｉｘｉｎｑｉｎ’ . Ｔ: 耐铵型 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｔｙｐｅꎻ Ｓ: 铵敏感型 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｙｐｅ. ＣＪ: Ｊａｃｃａｒｄ 相似性指数
Ｊａｃｃａｒｄ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｉｎｄｅｘꎻ ＣＳ: Ｓøｒｅｎｓｅｎ 相似性指数 Ｓøｒｅｎｓｅｎ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｉｎｄｅｘꎻ βＣ: Ｃｏｄｙ 指数 Ｃｏｄｙ ｉｎｄｅｘ. 括号中百分数为主成分解释变量的比例 Ｔｈｅ
ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｓ ｉｎ ｐａｒｅｎｔｈｅｓｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ.

图 ２　 高铵处理 ９ ｄ 不同生态型水芹根际细菌群落的 β 多样性指数和主坐标分析(ＰＣｏＡ)结果
Ｆｉｇ. ２　 β￣ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘｅｓ ａｎｄ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ ａｎａｌｙｓｉｓ (ＰＣｏＡ) ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ｏｆ

Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ (Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ. ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｆｏｒ ９ ｄ

ＣＫ: 对照 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌꎻ ＨＮ: 高铵 Ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ. ＭＳ: ‘梅南水芹’‘Ｍｅｉｎａｎ Ｓｈｕｉｑｉｎ’ꎻ ＹＪ: ‘宜兴尖叶’‘Ｙｉｘｉｎｇ Ｊｉａｎｙｅ’ꎻ ＬＢ: ‘溧阳白芹’ ‘Ｌｉｙａｎｇ
Ｂａｉｑｉｎ’ꎻ ＢＳ: ‘北联实心芹’‘Ｂｅｉｌｉａｎ Ｓｈｉｘｉｎｑｉｎ’ . Ｔ: 耐铵型 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｔｙｐｅꎻ Ｓ: 铵敏感型 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｙｐｅ.

图 ３　 高铵处理 ９ ｄ 不同生态型水芹丰度前 ２０ 的根际细菌属水平组成堆积图
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｔａｃｋｅｄ ｂａｒ ｃｈａｒｔ ｏｆ ｇｅｎｕｓ￣ｌｅｖｅｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ ２０ ａｂｕｎｄａｎｔ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ｏｆ

Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ (Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ. ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｆｏｒ ９ ｄ

Ａｌｌｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍ－Ｎｅｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍ－Ｐａｒａｒｈｉｚｏｂｉｕｍ－Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ
和草螺菌属(Ｈｅｒｂａｓｐｉｒｉｌｌｕｍ)的丰度增幅较大ꎮ 与对

照组相比ꎬ高铵组‘宜兴尖叶’根际新鞘氨醇杆菌属

(Ｎｏｖｏｓｐｈｉｎｇｏｂｉｕｍ)的丰度略有下降ꎬ而其余 ３ 个水芹

品种根际新鞘氨醇杆菌属的丰度则明显上升ꎻ４ 个水

芹品种根际弯曲杆菌属(Ｃｕｒｖｉｂａｃｔｅｒ)、丛毛单胞菌科

(未分类)〔Ｃｏｍａｍｏｎａｄａｃｅａｅ (ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ)〕和嗜甲基

菌属(Ｍｅｔｈｙｌｏｐｈｉｌｕｓ)的丰度均下降ꎬ其中ꎬ弯曲杆菌

属、丛毛单胞菌科(未分类)的降幅较大ꎮ 以上结果

表明高铵胁迫下耐铵型水芹能够特异性地富集戴氏

７
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菌属和根瘤菌科(未分类)相关菌属ꎮ
２.４　 高铵胁迫下不同生态型水芹根系差异代谢物

高铵处理 １２ ｈ 和 ９ ｄ 不同生态型水芹根系差异

代谢物富集通路分别见表 ３ 和表 ４ꎮ 由表 ３ 可见:高
铵处理 １２ ｈꎬ耐铵型水芹显著上调(Ｐ<０.０５)的差异

代谢物有 Ｌ－焦谷氨酸和谷氨酰胺ꎮ 这些代谢物主要

　 　 　
表 ３　 高铵处理 １２ ｈ 不同生态型水芹根系差异代谢物富集通路
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ ( Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ. ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ
ａｍｍｏｎｉｕｍ ｆｏｒ １２ ｈ

　 通路
　 Ｐａｔｈｗａｙ

调节
Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

差异代谢物
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ

耐铵型水芹 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ Ｏ. ｊａｖａｎｉｃａ
　 谷胱甘肽代谢 Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 上调 Ｕｐ ０.００９ Ｌ－焦谷氨酸 Ｌ￣ｐｙｒｏｇｌｕｔａｍｉｃ ａｃｉｄ
　 氮代谢 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 上调 Ｕｐ ０.００９ 谷氨酰胺 Ｇｌｕｔａｍｉｎｅ
　 维生素 Ｂ６代谢 Ｖｉｔａｍｉｎ Ｂ６ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 上调 Ｕｐ ０.０１８ 谷氨酰胺 Ｇｌｕｔａｍｉｎｅ
　 精氨酸生物合成 Ａｒｇｉｎｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ 上调 Ｕｐ ０.０４４ 谷氨酰胺 Ｇｌｕｔａｍｉｎｅ
　 嘧啶代谢 Ｐｙｒｉｍｉｄｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 上调 Ｕｐ ０.０４４ 谷氨酰胺 Ｇｌｕｔａｍｉｎｅ
　 双组分系统 Ｔｗｏ￣ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｓｙｓｔｅｍ 上调 Ｕｐ ０.０４４ 谷氨酰胺 Ｇｌｕｔａｍｉｎｅ
　 丁酸代谢 Ｂｕｔａｎｏａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 下调 Ｄｏｗｎ ０.００６ ２ꎬ３－丁二酮 Ｄｉａｃｅｔｙｌꎬγ 氨基丁酸 ４￣ａｍｉｎｏｂｕｔｙｒｉｃ ａｃｉｄ
铵敏感型水芹 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ Ｏ. ｊａｖａｎｉｃａ
　 Ｃ５ 支链二元酸代谢 Ｃ５ ￣ｂｒａｎｃｈｅｄ ｄｉｂａｓｉｃ

ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
上调 Ｕｐ <０.００１ 柠康酸 Ｃｉｔｒａｃｏｎｉｃ ａｃｉｄꎬ衣康酸 Ｉｔａｃｏｎｉｃ ａｃｉｄ

　 亚油酸代谢 Ｌｉｎｏｌｅｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 下调 Ｄｏｗｎ ０.００１ ９－ｏｘｏ－１０(Ｅ)ꎬ１２(Ｅ)－ｏｃｔａｄｅｃａｄｉｅｎｏｉｃ ａｃｉｄꎬ (１０Ｅꎬ１２Ｚ)－９－
(ｈｙｄｒｏｐｅｒｏｘｙｌ)－１０ꎬ１２－ｏｃｔａｄｅｃａｄｉｅｎｏｉｃ ａｃｉｄ

　 半胱氨酸与甲硫氨酸代谢 Ｃｙｓｔｅｉｎｅ ａｎｄ
ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

下调 Ｄｏｗｎ ０.００８ ２－氨基丁酸 ２￣ａｍｉｎｏｂｕｔｙｒｉｃ ａｃｉｄꎬ５′－脱氧－５′－甲硫腺苷
５′￣ｍｅｔｈｙｌｔｈｉｏａｄｅｎｏｓｉｎｅ

表 ４　 高铵处理 ９ ｄ 不同生态型水芹根系差异代谢物富集通路
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ ( Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ. ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ
ａｍｍｏｎｉｕｍ ｆｏｒ ９ ｄ

　 通路
　 Ｐａｔｈｗａｙ

调节
Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

差异代谢物
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ

耐铵型水芹 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ Ｏ. ｊａｖａｎｉｃａ
　 谷胱甘肽代谢 Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 上调 Ｕｐ ０.０２２ Ｌ－焦谷氨酸 Ｌ￣ｐｙｒｏｇｌｕｔａｍｉｃ ａｃｉｄ
　 生物素代谢 Ｂｉｏｔｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 上调 Ｕｐ ０.０２２ 庚二酸 Ｐｉｍｅｌｉｃ ａｃｉｄ
　 星形孢菌素生物合成 Ｓｔａｕｒｏｓｐｏｒｉｎｅ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
上调 Ｕｐ ０.０４４ 色氨酸 Ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ

　 吲哚生物碱生物合成 Ｉｎｄｏｌｅ ａｌｋａｌｏｉｄ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

上调 Ｕｐ ０.０４４ 色氨酸 Ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ

　 氨基酸生物合成 Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄｓ

上调 Ｕｐ ０.０４７ 色氨酸 ＴｒｙｐｔｏｐｈａｎꎬＮ－乙酰－Ｌ－谷氨酸 Ｎ￣ａｃｅｔｙｌｇｌｕｔａｍｉｃ ａｃｉｄ

　 丙酸代谢 Ｐｒｏｐａｎｏａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 下调 Ｄｏｗｎ ０.００５ 丙酮醛 Ｐｙｒｕｖａｌｄｅｈｙｄｅꎬ３－羟基丙酸 ３￣ｈｙｄｒｏｘｙｐｒｏｐｉｏｎｉｃ ａｃｉｄ
　 甘油酯代谢 Ｇｌｙｃｅｒｏｌｉｐｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 下调 Ｄｏｗｎ ０.０１０ １－磷酸葡萄糖 Ｇｌｕｃｏｓｅ １￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅꎬ二羟丙酮 Ｄｉｈｙｄｒｏｘｙａｃｅｔｏｎｅ
　 嘌呤代谢 Ｐｕｒｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 下调 Ｄｏｗｎ ０.０２５ 脱氧鸟苷 Ｄｅｏｘｙｇｕａｎｏｓｉｎｅꎬ腺苷 Ａｄｅｎｏｓｉｎｅ
　 核苷酸代谢 Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 下调 Ｄｏｗｎ ０.０４５ 脱氧鸟苷 Ｄｅｏｘｙｇｕａｎｏｓｉｎｅꎬ腺苷 Ａｄｅｎｏｓｉｎｅ
　 ｃＧＭＰ－ＰＫＧ 信号通路 ｃＧＭＰ￣ＰＫＧ

ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ
下调 Ｄｏｗｎ ０.０４５ 腺苷 Ａｄｅｎｏｓｉｎｅ

铵敏感型水芹 Ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ Ｏ. ｊａｖａｎｉｃａ
　 三羧酸循环 Ｔｒｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｙｃｌｅ 下调 Ｄｏｗｎ ０.００５ 柠檬酸 Ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄꎬα－酮戊二酸 α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒｉｃ ａｃｉｄꎬ苹果酸 Ｍａｌｉｃ ａｃｉｄꎬ异

柠檬酸 Ｉｓｏｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ
　 Ｃ５ 支链二元酸代谢 Ｃ５ ￣ｂｒａｎｃｈｅｄ ｄｉｂａｓｉｃ

ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
下调 Ｄｏｗｎ ０.００５ 衣康酸 Ｉｔａｃｏｎｉｃ ａｃｉｄꎬ柠康酸 Ｃｉｔｒａｃｏｎｉｃ ａｃｉｄꎬα－酮戊二酸 α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒｉｃ

ａｃｉｄꎬ２－亚甲基－４－氧代戊二酸 ２￣ｍｅｔｈｙｌｅｎｅ￣４￣ｏｘｏｐｅｎｔａｎｅｄｉｏｉｃ ａｃｉｄ
　 丁酸代谢 Ｂｕｔａｎｏａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 下调 Ｄｏｗｎ ０.０１２ ２ꎬ３－丁二酮 Ｄｉａｃｅｔｙｌꎬ马来酸 Ｍａｌｅｉｃ ａｃｉｄꎬα－酮戊二酸 α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒｉｃ ａｃｉｄꎬ

γ 氨基丁酸 ４￣ａｍｉｎｏｂｕｔｙｒｉｃ ａｃｉｄ
　 氨基苯甲酸降解 Ａｍｉｎｏｂｅｎｚｏａｔｅ

ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ
下调 Ｄｏｗｎ ０.０２２ 扁桃酸 Ｍａｎｄｅｌｉｃ ａｃｉｄꎬ４－羟基苯甲酸 ４￣ｈｙｄｒｏｘｙｂｅｎｚｏｉｃ ａｃｉｄꎬ苯酚 Ｐｈｅｎｏｌꎬ

香草酸 Ｖａｎｉｌｌｉｃ ａｃｉｄꎬ对硝基苯酚 ４￣ｎｉｔｒｏｐｈｅｎｏｌ
　 乙醛酸和二羧酸代谢 Ｇｌｙｏｘｙｌａｔｅ ａｎｄ

ｄｉｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
下调 Ｄｏｗｎ ０.０２５ 柠檬酸 Ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄꎬα－酮戊二酸 α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒｉｃ ａｃｉｄꎬ苹果酸 Ｍａｌｉｃ ａｃｉｄꎬ异

柠檬酸 Ｉｓｏｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ
　 其他碳固定通路 Ｏｔｈｅｒ ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ

ｐａｔｈｗａｙｓ
下调 Ｄｏｗｎ ０.０２５ 柠檬酸 Ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄꎬα－酮戊二酸 α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒｉｃ ａｃｉｄꎬ苹果酸 Ｍａｌｉｃ ａｃｉｄꎬ异

柠檬酸 Ｉｓｏｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ

８
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富集于谷胱甘肽代谢、氮代谢、维生素 Ｂ６代谢、精氨

酸生物合成、嘧啶代谢、双组分系统通路ꎮ 其中ꎬ谷氨

酰胺被富集于包括氮代谢在内的 ５ 个通路中ꎮ 相比

之下ꎬ铵敏感型水芹显著上调的仅 Ｃ５ 支链二元酸代

谢通路ꎬ包括柠康酸和衣康酸 ２ 个差异代谢物ꎮ 显著

下调的通路有亚油酸代谢以及半胱氨酸与甲硫氨酸

代谢ꎬ包括 ９ － ｏｘｏ － １０ (Ｅ)ꎬ１２ (Ｅ) － ｏｃｔａｄｅｃａｄｉｅｎｏｉｃ
ａｃｉｄ、 ( １０Ｅꎬ １２Ｚ ) － ９ － ( ｈｙｄｒｏｐｅｒｏｘｙｌ ) － １０ꎬ １２ －
ｏｃｔａｄｅｃａｄｉｅｎｏｉｃ ａｃｉｄ、２－氨基丁酸和 ５′－脱氧－５′－甲硫

腺苷ꎮ 以上结果表明ꎬ在高铵胁迫初期ꎬ耐铵型水芹

能更快激活谷胱甘肽相关的免疫应激反应同时提高

氮同化速率ꎬ从而减轻高铵造成的生理损伤ꎮ
由表 ４ 可见:高铵处理 ９ ｄꎬ耐铵型水芹根系差异

代谢物在抗氧化相关的谷胱甘肽代谢通路显著上调ꎬ
此外生物素代谢、星形孢菌素生物合成、吲哚生物碱

生物合成及氨基酸生物合成通路同样显著上调ꎬ而丙

酸代谢、 甘油酯代谢、 嘌呤代谢、 核苷酸代谢和

ｃＧＭＰ－ＰＫＧ 信号通路则出现显著下调ꎮ 而铵敏感型

　 　 　

水芹未富集到显著上调的通路ꎬ显著下调的通路主要

与碳代谢相关ꎬ如三羧酸循环、乙醛酸和二羧酸代谢

等通路ꎬ包含参与碳代谢的重要化合物柠檬酸、α－酮
戊二酸、苹果酸和异柠檬酸ꎮ 以上结果表明:长期高

铵胁迫下ꎬ耐铵型水芹仍能维持铵的吸收与同化代谢

活性ꎻ而铵敏感型水芹的碳代谢过程显著减弱ꎬ这可

能与其根系活力下降乃至死亡密切相关ꎮ
２.５　 相关性分析

高铵处理 ９ ｄ 耐铵型和铵敏感型水芹的根系差

异代谢物含量与丰度前 ２０ 的根际细菌属水平丰度的

相关性分析结果分别见图 ４ 和图 ５ꎮ 结果显示:与铵

敏感型水芹相比较ꎬ耐铵型水芹根系合成了更多参与

根际细菌调控的化合物ꎬ这些化合物主要包括 ３ 类:
三萜酸类ꎬ如 ３－表齐墩果酸、β－乳香酸和熊果酸ꎻ酚类ꎬ
包括 Ｎｏｒｃａｐｓａｉｃｉｎ、Ｋｉｅｖｉｔｏｎｅ ｈｙｄｒａｔｅ 和 Ｌｅｕｃａｄｅｎｏｎｅ Ｄꎻ
吲哚生物碱类ꎬ如异长春花苷内酰胺ꎮ 以上代谢物含

量均 与 根 瘤 菌 科 ( 未 分 类 )、 ｇ ＿ Ａｌｌｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍ －
Ｎｅｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍ － Ｐａｒａｒｈｉｚｏｂｉｕｍ － Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ、戴氏菌属、
　 　 　

１: 腺嘌呤 Ａｄｅｎｉｎｅꎻ ２: 石松佛利星碱 Ｌｙｃｏｆｌｅｘｉｎｅꎻ ３: Ｌ－焦谷氨酸 Ｐｙｒｏｇｌｕｔａｍｉｃ ａｃｉｄꎻ ４: 二甲双酮 Ｄｉｍｅｔｈａｄｉｏｎｅꎻ ５: ４－氧化－９ꎬ１１ꎬ１３ꎬ１５－十八碳四
烯酸 ４￣ｏｘｏ￣９ꎬ１１ꎬ１３ꎬ１５￣ｏｃｔａｄｅｃａｔｅｔｒａｅｎｏｉｃ ａｃｉｄꎻ ６: 异长春花苷内酰胺 Ｓｔｒｉｃｔｏｓａｍｉｄｅꎻ ７: 十一酰胆碱[Ｍ] Ｕｎｄｅｃａｎｏｙｌｃｈｏｌｉｎｅ [Ｍ]ꎻ ８: Ｎｏｒｃａｐｓａｉｃｉｎꎻ
９: ３－表齐墩果酸 ３￣ｅｐｉｏｌｅａｎｏｌｉｃ ａｃｉｄꎻ １０: β－乳香酸 β￣ｂｏｓｗｅｌｌｉｃ ａｃｉｄꎻ １１: 熊果酸 Ｕｒｓｏｌｉｃ ａｃｉｄꎻ １２: Ｋｉｅｖｉｔｏｎｅ ｈｙｄｒａｔｅꎻ １３: 异金雀花素－２″－Ｏ－葡萄糖
苷 Ｉｓｏｓｃｏｐａｒｉｎ￣２″￣Ｏ￣ｇｌｕｃｏｓｉｄｅꎻ １４: Ｄｏｄｅｃａ － ３ꎬ ６ꎬ ９ － ｔｒｉｅｎｏｙｌｃａｒｎｉｔｉｎｅꎻ １５: １ － ( ９Ｚꎬ １２Ｚ － ｏｃｔａｄｅｃａｄｉｅｎｏｙｌ ) － ２ － ( ４Ｚꎬ ７Ｚꎬ １０Ｚꎬ １３Ｚꎬ １６Ｚꎬ １９Ｚ －
ｄｏｃｏｓａｈｅｘａｅｎｏｙｌ)－ｓｎ－ｇｌｙｃｅｒｏ－ ３－ｐｈｏｓｐｈｏｃｈｏｌｉｎｅꎻ １６: Ｌｅｕｃａｄｅｎｏｎｅ Ｄꎻ １７: 棕榈油酸 Ｃｉｓ￣９￣ｐａｌｍｉｔｏｌｅｉｃ ａｃｉｄꎻ １８: 核黄素 Ｒｉｂｏｆｌａｖｉｎꎻ １９: 脱氧鸟苷
Ｄｅｏｘｙｇｕａｎｏｓｉｎｅꎻ ２０: 腺苷 Ａｄｅｎｏｓｉｎｅ.

图 ４　 高铵处理 ９ ｄ 耐铵型水芹根系差异代谢物含量与丰度前 ２０ 的根际细菌属水平丰度的相关性热图
Ｆｉｇ. ４　 Ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ
(Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ. ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｆｏｒ ９ ｄ ａｎｄ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ ２０ ａｂｕｎｄａｎｔ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌ

９
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１: 银莲花苷 Ｔａｒａｓａｐｏｎｉｎ Ⅵꎻ ２: 地肤子皂苷Ⅰｃ Ｍｏｍｏｒｄｉｎ Ⅰｃꎻ ３: (１０Ｅꎬ１２Ｚ)－９－(ｈｙｄｒｏｐｅｒｏｘｙｌ)－１０ꎬ１２－ｏｃｔａｄｅｃａｄｉｅｎｏｉｃ ａｃｉｄꎻ ４: １－(９Ｚꎬ１２Ｚꎬ１５Ｚ－
ｏｃｔａｄｅｃａｔｒｉｅｎｏｙ) ｌ－ ３ －Ｏ－ β－Ｄ－ ｇａｌａｃｔｏｓｙｌ － ｓｎ － ｇｌｙｃｅｒｏｌꎻ ５: ９ －氧代壬酸 ９￣ｏｘｏ￣ｎｏｎａｎｏｉｃ ａｃｉｄꎻ ６: 千金藤素 Ｃｅｐｈａｒａｎｔｈｉｎｅꎻ ７: Ｌｉｃｏｒｉｃｅｓａｐｏｎｉｎ Ｂ２ꎻ
８: Ｓｔｅｒｅｂｉｎ Ｄꎻ ９: 异泽兰黄素 Ｅｕｐａｔｉｌｉｎꎻ １０: 积雪草苷 Ａｓｉａｔｉｃｏｓｉｄｅꎻ １１: ２－亚甲基－４－氧化戊二酸 ２￣ｍｅｔｈｙｌｅｎｅ￣４￣ｏｘｏ￣ｐｅｎｔａｎｅｄｉｏｉｃ ａｃｉｄꎻ １２: (－)－表
儿茶精五乙酸酯 Ｅｐｉｃａｔｅｃｈｉｎ ｐｅｎｔａａｃｅｔａｔｅꎻ １３: 十一烯酸 １０￣ｕｎｄｅｃｅｎｏｉｃ ａｃｉｄꎻ １４: Ｓｐｅｃｉｏｓｉｎｅꎻ １５: １－ｐａｌｍｉｔｏｙｌ－２－ｖｅｒｎｏｌｏｙｌ￣ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｃｈｏｌｉｎｅꎻ １６:
２ꎬ５－二特丁基对苯二酚 ２ꎬ５￣ｄｉ￣ｔｅｒｔ￣ｂｕｔｙｌｈｙｄｒｏｑｕｉｎｏｎｅꎻ １７: Ｓｏｙａｓａｐｏｇｅｎｏｌ Ｂ ｂａｓｅ＋Ｏ－ＨｅｘＡ＋ＨｅｘＡ＋ｄＨｅｘꎻ １８: ３－羟基月桂酸 ３￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｕｒｉｃ ａｃｉｄꎻ １９:
Ｖｅｒａｎｉｓａｔｉｎ Ｃꎻ ２０: ２′－羟基苯乙酮 ２′￣Ｈｙｄｒｏｘｙａｃｅｔｏｐｈｅｎｏｎｅꎻ ２１: 地奥司明 Ｄｉｏｓｍｉｎꎻ ２２: Ｄｉｈｙｄｒｏｐａｎａｘａｃｏｌꎻ ２３: ３－[(１－羧基乙烯基)氧基]苯甲酸 ３￣
(１￣ｃａｒｂｏｘｙｖｉｎｙｌｏｘｙ)ｂｅｎｚｏｉｃ ａｃｉｄꎻ ２４: ４－乙烯基苯酚 ４￣ｖｉｎｙｌｐｈｅｎｏｌꎻ ２５: 巴卡丁Ⅲ Ｂａｃｃａｔｉｎ Ⅲꎻ ２６: ( －) －古豆醇碱( －)￣ｈｙｇｒｏｌｉｎｅꎻ ２７: Ｆｌａｖａｎｏｎｅ
ｂａｓｅ＋６Ｏꎻ ２８: 松柏醛 Ｃｏｎｉｆｅｒａｌｄｅｈｙｄｅꎻ ２９: 石松佛利星碱 Ｌｙｃｏｆｌｅｘｉｎｅꎻ ３０: １６－羟基－１０－氧代十六烷酸 １６￣ｈｙｄｒｏｘｙ￣１０￣ｏｘｏｈｅｘａｄｅｃａｎｏｉｃ ａｃｉｄꎻ ３１: 闹羊
花毒素 Ｖ Ｒｈｏｄｏｊａｐｏｎｉｎ Ｖꎻ ３２: ４ꎬ ７ － 二羟基香豆素 ４ꎬ ７￣ｄｉｈｙｄｒｏｘｙｃｈｒｏｍｅｎ￣２￣ｏｎｅꎻ ３３: 秦皮乙素 Ｅｓｃｕｌｅｔｉｎꎻ ３４: ５ꎬ ７ － 二羟基色原酮 ５ꎬ ７￣
ｄｉｈｙｄｒｏｘｙｃｈｒｏｍｏｎｅꎻ ３５: ５ꎬ７－二羟基香豆素 ５ꎬ７￣ｄｉｈｙｄｒｏｘｙｃｏｕｍａｒｉｎ.

图 ５　 高铵处理 ９ ｄ 铵敏感型水芹根系差异代谢物含量与丰度前 ２０ 的根际细菌属水平丰度的相关性热图
Ｆｉｇ. ５　 Ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ Ｏｅｎａｎｔｈｅ ｊａｖａｎｉｃａ
(Ｂｌｕｍｅ) ＤＣ. ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｆｏｒ ９ ｄ ａｎｄ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ ２０ ａｂｕｎｄａｎｔ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌ

罗 河 杆 菌 科 ( 未 分 类 ) 〔 Ｒｈｏｄａｎｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ
(ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ)〕丰度呈正相关ꎬ且相关系数在 ０. ７６
以上ꎮ

由图 ５ 可见:铵敏感型水芹中ꎬ４－乙烯基苯酚、
松柏醛和秦皮乙素含量与根瘤菌科 (未分类)、鞘
氨 醇 单 胞 菌 科 ( 未 分 类 ) 〔 Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ
(ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ)〕等属的丰度呈正相关ꎬ而与弯曲杆菌

属、丛毛单胞菌科(未分类)丰度呈负相关ꎮ 此外ꎬ皂
苷类化合物如银莲花苷、地肤子皂苷Ⅰｃ 和积雪草苷

含量则与鞘氨醇单胞菌科(未分类)丰度呈负相关ꎮ

３　 讨论和结论

３.１　 不同生态型水芹耐铵能力差异在表型及抗氧化

酶活性中的表现

同一物种不同生态型往往对外界环境表现出不

同的 适 应 性ꎮ 韩 庆 芬 等[２５] 通 过 分 析 拟 南 芥

〔Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌｉｎｎ.) Ｈｅｙｎｈ.〕体内游离铵含

量与地上部分鲜质量间的关系ꎬ筛选出耐铵型和铵敏

感型拟南芥ꎬ并揭示了拟南芥通过提高谷氨酰胺合成

酶活性快速同化游离铵ꎬ从而缓解铵毒害ꎮ 王金珠

等[２６]认为ꎬ不同生态型杜梨(Ｐｙｒｕｓ ｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉａ Ｂｕｎｇｅ)
对铁的吸收能力存在差异ꎮ 张进强等[２７]的研究结果

表明:不同生态型天麻〔Ｇａｓｔｒｏｄｉａ ｅｌａｔａ Ｂｌ.〕对块茎腐

烂病抗性的差异可能与基因表达模式及次生代谢物

的差异相关ꎮ 铵敏感型水芹在高铵胁迫下叶片萎蔫

甚至死亡ꎬ而耐铵型水芹叶片生长受高铵促进ꎮ
非生物胁迫下活性氧的产生能改变蛋白质构象、

损坏细胞膜系统ꎬ对植物生长发育造成严重影响[２８]ꎮ
抗氧化系统通过清除植物体内积累的活性氧减轻细

胞损伤[２９]ꎮ 总体上看ꎬ高铵组铵敏感型水芹抗氧化

酶活性及丙二醛(ＭＤＡ)含量较对照组大幅升高ꎬ而

０１
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耐铵型水芹这些指标变化相对较小ꎮ Ｂａｔｏｏｌ 等[３０] 认

为ꎬ干旱使马铃薯( Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌｉｎｎ.)抗氧化

酶活性升高ꎬ而施用枯草芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ)
可进一步提高抗氧化酶活性ꎬ缓解马铃薯受到的胁

迫ꎮ Ｉｌｙａｓ 等[３１] 也认为干旱胁迫使小麦 ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ
ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌｉｎｎ.)抗氧化酶活性升高ꎮ 高铵处理不同生

态型水芹的表型、抗氧化酶活性及ＭＤＡ 含量变化ꎬ证
实预实验筛选的耐铵型水芹品种‘梅南水芹’和‘宜
兴尖叶’与铵敏感型水芹品种‘溧阳白芹’和‘北联实

心芹’对高铵胁迫存在差异反应ꎮ
３.２　 根际细菌对不同生态型水芹耐铵能力的影响

α 多样性分析结果表明:高铵胁迫极其显著降低

(Ｐ<０.００１)了水芹根际细菌群落的 Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰富度

指数ꎬ并引起 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数的不同程度地下

降ꎮ 这可能是由于高铵环境所伴随的高渗透压超出

了部分细菌的耐受范围ꎬ从而导致群落丰富度降

低[３２]ꎮ 高铵胁迫下ꎬ耐铵型水芹富集了更多的戴氏

菌属及根瘤菌科(未分类)细菌ꎮ 戴氏菌属作为一种

吩嗪类次级代谢产物产生菌ꎬ能够抑制病原菌生长ꎬ
且其丰度通常与环境中的铵水平呈正相关[３３]ꎮ 根瘤

菌科中则存在已知的高铵同化菌株ꎬ如 Ｓａｓａｋｉ 等[３４]

从养殖废水中分离得到该科成员ꎮ 耐铵型水芹可能

通过富集这类有益菌及高铵同化细菌ꎬ增强其在高铵

环境中的适应能力ꎮ 高铵组耐铵型和铵敏感型水芹

根际弯曲杆菌属、丛毛单胞菌科(未分类)和嗜甲基

菌属的丰度均较对照组降低ꎬ这可能由于环境与生理

机制的共同作用:细胞内铵积累可干扰质子梯度及关

键酶活性ꎬ从而抑制微生物生长[３５]ꎻ高浓度铵输入常

通过植物吸收及氮转化过程引起根际环境酸化ꎬ进而

改变微生物生态位ꎬ导致部分微生物因环境变化而死

亡[３６]ꎻ依赖甲烷氧化产物生长的嗜甲基菌属可能因

上游甲烷氧化受抑制而丰度下降[３７]ꎮ 高铵胁迫下ꎬ
４ 个水芹品种根际丰度较高的菌属属于变形菌门ꎮ
该门虽然包含大量参与氮循环的菌种ꎬ但多数菌株本

身并不耐受高铵环境[３８]ꎮ 水芹在高铵胁迫下仍能维

持该类菌属的丰度ꎬ推测其根系代谢物在一定程度上

缓解了高铵胁迫效应[１４]ꎮ
３.３　 根系代谢物对不同生态型水芹耐铵能力的影响

在高铵胁迫初期(１２ ｈ)ꎬ耐铵型水芹的氮代谢、
精氨酸生物合成通路及抵御氧化损伤的谷胱甘肽代

谢和维生素 Ｂ６代谢等通路显著上调(Ｐ<０.０５)ꎮ 其

中ꎬ被富集于 ５ 个通路的谷氨酰胺的显著上调尤为关

键ꎬ表明耐铵型水芹在谷氨酰胺合成酶催化下具有更

高的铵同化效率[３９]ꎮ 高铵处理 ９ ｄꎬ耐铵型水芹谷胱

甘肽代谢通路仍然显著上调ꎬ氨基酸生物合成通路显

著上调ꎬ说明其仍能持续高效地同化铵并清除活性

氧ꎬ体现了对高铵环境的长期适应ꎮ 被富集于谷胱甘

肽代谢的 Ｌ－焦谷氨酸可增强植物在胁迫下的抗氧化

系统ꎬ如外源施加 Ｌ －焦谷氨酸使玉米 ( Ｚｅａ ｍａｙｓ
Ｌｉｎｎ.)幼苗在干旱下的抗氧化能力提高[４０]ꎮ 而铵敏

感型水芹在高铵胁迫初期显著上调的通路较少ꎬ对高

铵的响应不足可能导致其遭受更严重的生理胁迫ꎮ
至胁迫后期ꎬ铵敏感型水芹根系的差异代谢物富集通

路则普遍显著下调ꎬ且主要集中于碳代谢相关通路ꎮ
三羧酸循环是植物中心碳代谢途径的关键组成部分ꎬ
其可通过对进入各代谢途径的碳通量来调节细胞内

外稳态[４１]ꎮ 高铵组铵敏感型水芹三羧酸循环通路关

键化合物柠檬酸、α－酮戊二酸、苹果酸和异柠檬酸的

含量较对照组显著下调ꎬ这可能与其根系衰退或死亡

密切相关[４２]ꎮ 以上结果表明耐铵型水芹通过以下协

同机制缓解铵毒害:首先ꎬ通过谷氨酰胺合成酶将铵

同化为谷氨酰胺ꎬ进而合成多种氨基酸ꎬ实现铵的高

效固定[４３]ꎻ其次ꎬ维持碳代谢通量可为氨基酸合成提

供充足的碳骨架和能量ꎬ这一策略与水生植物粉绿狐

尾藻的解铵毒机制相一致ꎬ后者通过促进 α－酮戊二

酸的生成推动谷氨酸－谷氨酰胺转化[８]ꎻ再次ꎬ通过

谷胱甘肽代谢维持活性氧平衡[４４]ꎬ并通过维生素 Ｂ６

合成减少氧化损伤[１６]ꎮ
３.４　 根际细菌与根系代谢物的互作对不同生态型水

芹耐铵能力的影响

根系代谢物可选择性塑造根际微生物群落[１３]ꎮ
通过根系差异代谢物与根际细菌的相关性分析ꎬ筛选

出可能与变形菌门富集相关的根系代谢物ꎮ Ｈｕａｎｇ
等[４５]研究认为ꎬ拟南芥根系中的三萜酸类化合物可

促进变形菌门细菌的增殖ꎻＧóｍｅｚ－Ａｃａｔａ 等[４６] 的研

究结果显示:向活性污泥中添加酚类化合物可使变

形 菌门丰度提升 ９４％ꎻ Ｂｉ 等[２２] 指出ꎬ 根瘤菌目

(Ｒｈｉｚｏｂｉａｌｅｓ)能够主动降解酚类化合物ꎬ这可能是其

在水芹根际富集的原因之一ꎮ 此外ꎬ生物碱类化合物

可通过提高特定有益细菌的活性及调节定殖模式来

激发根际微生物群的功能[４７]ꎮ 与铵敏感型水芹相比

较ꎬ耐铵型水芹根系分泌了更多的三萜酸类、酚类及

吲哚生物碱类化合物ꎬ这些化合物可能提升了变形菌

门中有益细菌的生存竞争力ꎮ 高铵组铵敏感型水芹
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根际鞘氨醇单胞菌科(未分类)丰度较对照组上升ꎬ
苯丙烷合成通路的中间代谢物 ４－乙烯基苯酚、松柏

醛及秦皮乙素与鞘氨醇单胞菌科(未分类)丰度呈正

相关ꎮ 其中ꎬ４－乙烯基苯酚具有抑制细胞周期的功

能[４８]ꎮ Ｃａｓｔａｌｄｉ 等[４９]研究发现鞘氨醇单胞菌科能够

降解多种木质素衍生芳香化合物及酚类化合物ꎬ这可

能导致苯丙烷类合成前体的积累ꎮ 此外ꎬＮａｋａｙａｓｕ
等[５０]证实鞘氨醇单胞菌科细菌还具备降解皂苷的能

力ꎬ这可能是铵敏感型水芹根系中皂苷类化合物含量

与鞘氨醇单胞菌科(未分类)丰度之间呈负相关的

原因ꎮ
３.５　 结论与展望

耐铵型水芹通过协同调节氮碳代谢与抗氧化防

御系统适应高铵环境ꎮ 一方面ꎬ其通过提升氮代谢通

量与碳骨架供应ꎬ高效同化铵并减少体内游离铵积

累ꎻ另一方面ꎬ通过增强谷胱甘肽等抗氧化代谢物的

合成ꎬ缓解高铵诱导的氧化损伤ꎮ 此外ꎬ耐铵型水芹

根系分泌的三萜酸类、酚类及吲哚生物碱类化合物ꎬ
可能促进了根际变形菌门有益菌的定殖与富集ꎬ进而

通过植物－微生物互作增强其对高铵胁迫的整体适

应性ꎮ
近年来ꎬ随着高通量测序与高分辨质谱等技术的

快速发展ꎬ转录组学、代谢组学、微生物组学等多组学

分析手段日趋成熟ꎬ已广泛应用于植物生长发育、逆
境响应、代谢调控及根际微生态互作等研究领域[５１]ꎮ
在铵毒害及非生物胁迫相关研究中ꎬＬｉ 等[５２] 通过代

谢组与转录组揭示了高铵条件下欧洲油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｎａｐｕｓ Ｌｉｎｎ.)的毒性反应ꎬ包括碳氮代谢失衡ꎬ损害光

系统并产生活性氧ꎻＪｉａｎｇ 等[５３] 通过代谢组和转录组

揭示了大豆〔Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌｉｎｎ.) Ｍｅｒｒ.〕种子中黄酮

类化合物的积累提高了色素形成效率和非生物胁迫

抗性ꎻＥｓｐｏｓｉｔｏ 等[５４]通过代谢组与微生物组相结合的

方法揭示了盐胁迫诱导植物根际细菌群落的变化ꎬ脂
质氧合酶可能具有帮助植物应对压力的作用ꎮ 在高

铵胁迫下ꎬ耐铵型水芹根系中三萜酸类、酚类及吲哚

生物碱类等代谢物含量与戴氏菌属和根瘤菌科(未
分类)等的丰度呈正相关ꎬ二者间的互作关系可进一

步通过根系转录组数据阐明ꎮ 目前已有通过转录组、
代谢物与微生物联合分析推进对植物－微生物互作

的理解ꎬ并利用有益的互作促进植物生长、提高生产

力[５５]ꎮ Ｈｕａｎｇ 等[４５]通过转录组、代谢组与根际微生

物组的关联分析解析了在拟南芥根部表达的特化三

萜类生物合成代谢网络ꎬ以及此网络合成的多种三萜

对不同细菌菌株生长的调节作用ꎮ Ｃａｉ 等[５６] 通过转

录组、代谢组与根际微生物群落分析ꎬ揭示铵转运蛋

白(ＡＭＴ)基因通过调控根系代谢物重塑根际微生物

群落ꎬ进而协同调控大豆的防御信号、植物激素通路、
木质素合成及重金属解毒等分子网络ꎬ增强大豆在镉

胁迫下的铵吸收与耐受性ꎮ 未来可通过结合转录组

与代谢组等多组学手段ꎬ系统解析不同生态型水芹在

高铵胁迫下的基因调控网络ꎬ并构建根系代谢物、根
际微生物和宿主转录响应的多层互作模型ꎬ进一步明

确其耐铵的关键遗传与代谢基础ꎬ从而阐明耐铵型水

芹如何通过主动调控根系分泌物组成实现与有益微

生物的互惠共生ꎬ为开发基于根际微生物组调控的作

物耐铵改良技术提供基础ꎮ
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[１６] 　 ＬＩＵ Ｙꎬ ＭＡＮＩＥＲＯ Ｒ Ａꎬ ＧＩＥＨＬ Ｒ Ｆ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. ＰＤＸ１.１￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｖｉｔａｍｉｎ Ｂ６ ｐｒｏｔｅｃｔｓ ｒｏｏｔｓ ｆｒｏｍ ａｍｍｏｎｉｕｍ￣ｉｎｄｕｃｅｄ
ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０２２ꎬ １５(５): ８２０－８３９.

[１７] 　 ＺＨＡＮ Ｊꎬ ＺＨＯＵ Ｙ Ｆꎬ ＹＡＮＧ Ｌ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｏｗ ａｍｍｏｎｉｕｍ ａｎｄ ｈｉｇｈ
ｎｉｔｒａｔｅ ｉｎｐｕｔ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ
ｓｕｇａｒｃａｎｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｄ ｒｅｐｒｏｇｒａｍｍｉｎｇ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ
ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０２５ꎬ
２２９: １１０３５４.

[１８] 　 ＣＨＡＮ Ｄ Ｄꎬ ＳＨＡＯ Ｑ Ｓꎬ ＹＩＮ Ｌ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｏｌｙａｍｉｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ: ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎬ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｎ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ａｎｄ ｒｏｌｅｓ ｉｎ
ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ [ Ｊ ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１９ꎬ
９: １９４５.

[１９] 　 闫艳华ꎬ 段玉溪ꎬ 杨　 阳. 油菜素内酯浸种对盐胁迫谷子萌发

的影响及其生理机制[ Ｊ] . 江苏农业科学ꎬ ２０２５ꎬ ５３ ( １１):
４４－５０.

[２０] 　 ＦＡＮ Ｘ Ｙꎬ ＧＥ Ａ Ｈꎬ ＱＩ Ｓ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ: ｓｉｇｎａｌｓ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ￣ｍｉｃｒｏｂｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ[Ｊ] .
Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｃｈｉｎａ￣Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０２５ꎬ ６８(８): ２２９０－２３０２.

[２１] 　 刘芳宇ꎬ 孙林鹤ꎬ 常雅军ꎬ 等. 不同营养条件对凤眼蓝生长及

根际微生物群落的影响[ Ｊ] . 植物资源与环境学报ꎬ ２０２４ꎬ ３３
(１): １４－２５.

[２２] 　 ＢＩ Ｘ Ｑꎬ ＺＨＡＮＧ Ｚ Ｑꎬ ＤＵ Ｘ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｆｌａｖｏｎｅ ｐｈｙｔｏａｌｅｘｉｎｓ ｉｎ
ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅ ｉｎ ｍｅｄｉａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｃｏｍｍｏｎ
ｂｅａｎ Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｔｏ Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｓｏｊａｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ
２０２３ꎬ ７２(１): １２０－１２９.

[２３] 　 ＧＲＥＧＯＲＹ ＣＡＰＯＲＡＳＯ Ｊꎬ ＬＡＵＢＥＲ Ｃ Ｌꎬ ＷＡＬＴＥＲＳ Ｗ Ａꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｇｌｏｂａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ １６Ｓ ｒＲＮＡ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｔ ａ ｄｅｐｔｈ ｏｆ ｍｉｌｌｉｏｎｓ ｏｆ
ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｐｅｒ ｓａｍｐｌｅ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１１ꎬ １０８(Ｓｕｐｐｌ. １):
４５１６－４５２２.

[２４] 　 张睿洋ꎬ 王忠武ꎬ 韩国栋ꎬ 等. 短花针茅荒漠草原 α 多样性对

绵羊载畜率的响应[Ｊ] . 生态学报ꎬ ２０１７ꎬ ３７(３): ９０６－９１４.

[２５] 　 韩庆芬ꎬ 陈海飞ꎬ 张振华. 不同生态型拟南芥耐铵毒害差异的

生理机制[ Ｊ] . 植物营养与肥料学报ꎬ ２０１９ꎬ ２５(７): １１８５ －

１１９３.　
[２６] 　 王金珠ꎬ 王子东ꎬ 刘建龙ꎬ 等. 不同生态型杜梨对缺铁胁迫的

生理响应及耐缺铁性评价 [ Ｊ] . 果树学报ꎬ ２０２３ꎬ ４０ ( ２):
２６２－２７３.

[２７] 　 张进强ꎬ 袁青松ꎬ 欧阳臻ꎬ 等. 不同生态型天麻块茎腐烂病抗

性差异分析[Ｊ] . 中国中药杂志ꎬ ２０２２ꎬ ４７(９): ２２８１－２２８７.
[２８] 　 ＨＡＳＡＮＵＺＺＡＭＡＮ Ｍꎬ ＢＨＵＹＡＮ Ｍ Ｈ Ｍ Ｂꎬ ＺＵＬＦＩＱＡＲ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｕｎｄｅｒ
ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ: ｒｅｖｉｓｉｔｉｎｇ ｔｈｅ ｃｒｕｃｉａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ ａ ｕｎｉｖｅｒｓａｌ ｄｅｆｅｎｓｅ
ｒｅｇｕｌａｔｏｒ[Ｊ] . Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｓꎬ ２０２０ꎬ ９(８): ６８１.

[２９] 　 ＺＨＡＮＧ Ｒ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｘ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ
ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅꎬ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ ( Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ.) ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔꎬ
ａｌｋａｌｉｎｅ ｓａｌｔꎬ ａｎｄ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓｅｓ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉａ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅꎬ
２０２５ꎬ ３１４: １１４０１４.

[３０] 　 ＢＡＴＯＯＬ Ｔꎬ ＡＬＩ Ｓꎬ ＳＥＬＥＩＭＡＮ Ｍ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ
ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａ ａｌｌｅｖｉａｔｅｓ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ ｉｎ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｖｅ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ
ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０２０ꎬ １０(１): １６９７５.

[３１] 　 ＩＬＹＡＳ Ｎꎬ ＭＵＭＴＡＺ Ｋꎬ ＡＫＨＴＡＲ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ
ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ ｆｏｒ ｔｈｅ ａｍｅｌｉｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ
[Ｊ] . Ｓｕｓｔａｉｎａｂｉｌｉｔｙꎬ ２０２０ꎬ １２(２１): ８８７６.

[３２] 　 ＡＤＡＭＳ Ｍ. Ａｍｍｏｎｉａ￣ｓｔｒｅｓｓｅｄ ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｄｉｇｅｓｔｉｏｎ: ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ
ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｋｅｙ ｓｙｎｔｒｏｐｈｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｍｅｔｈａｎｏｇｅｎｉｃ
ｐａｔｈｗａｙｓ: ａ ｒｅｖｉｅｗ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔꎬ
２０２４ꎬ ３７１: １２３１８３.

[３３] 　 ＤＡＲ Ｄꎬ ＴＨＯＭＡＳＨＯＷ Ｌ Ｓꎬ ＷＥＬＬＥＲ Ｄ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｏｂａｌ
ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｏｆ ｐｈｅｎａｚｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｒｅｖｅａｌｓ
ｓｐｅｃｉｅｓ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ｓｏｉｌｓ ａｎｄ ｃｒｏｐ
ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅｓ[Ｊ] . ｅＬｉｆｅꎬ ２０２０ꎬ ９: ｅ５９７２６.

[３４] 　 ＳＡＳＡＫＩ Ｈꎬ ＮＯＮＡＫＡ Ｊꎬ ＳＡＳＡＫＩ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｍｍｏｎｉａ ｒｅｍｏｖａｌ ｆｒｏｍ
ｌｉｖｅｓｔｏｃｋ ｗａｓｔｅｗａｔｅｒ ｂｙ ａｍｍｏｎｉａ￣ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｎｇ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ
ｉｍｍｏｂｉｌｉｚｅｄ ｉｎ ｐｏｌｙｖｉｎｙｌ ａｌｃｏｈｏｌ [ Ｊ ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ
Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２００７ꎬ ３４(２): １０５－１１０.

[３５] 　 ＣＡＩＣＥＤＯ Ｊ Ｒꎬ ＶＡＮ ＤＥＲ ＳＴＥＥＮ Ｎ Ｐꎬ ＡＲＣＥ Ｏꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ
ｔｏｔａｌ ａｍｍｏｎｉａ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐＨ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ ｏｆ
ｄｕｃｋｗｅｅｄ (Ｓｐｉｒｏｄｅｌａ ｐｏｌｙｒｒｈｉｚａ) [ Ｊ] . Ｗａｔｅｒ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０００ꎬ ３４
(１５): ３８２９－３８３５.

[３６] 　 ＬＩＡＮＧ Ｈ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｙ Ｒꎬ ＱＵＡＮ Ｘ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｍｍｏｎｉｕｍ ａｎｄ
ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｔｅｒ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｓ ａｎｄ
ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅｓ ｗｉｔｈ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｔｗｏ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ[Ｊ] . Ｆｏｒｅｓｔｓꎬ
２０２４ꎬ １５(１２): ２２１８.

[３７] 　 ＨＯ Ａꎬ ＭＥＮＤＥＳ Ｌ Ｗꎬ ＬＥＥ Ｈ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ａ ｍｅｔｈａｎｅ￣
ｄｒｉｖｅｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ｔｏ ｓｔｒｅｓｓｏｒ ｉｎｔｅｎｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ [ Ｊ] . ＦＥＭＳ
Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ ９６(１０): ｆｉａａ１８０.

[３８] 　 ＫＡＬＡＭＡＲＡＳ Ｓ Ｄꎬ ＣＨＲＩＳＴＯＵ Ｍ Ｌꎬ ＴＺＥＮＯＳ Ｃ Ａꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ａｃｃｌｉｍａｔｅｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｔｏ ｈｉｇｈ ａｍｍｏｎｉａ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ａ ｓｕｃｃｅｓｓｆｕｌ
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ｂｉｏａｕｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｇａｓ ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｒｅａｃｔｏｒｓ ｗｉｔｈ ａｍｍｏｎｉａ
ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓꎬ ２０２３ꎬ １１(７): １７１０.

[３９] 　 ＦＯＲＴＵＮＡＴＯ Ｓꎬ ＮＩＧＲＯ Ｄꎬ ＬＡＳＯＲＥＬＬＡ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ
ｇｌｕｔａｍｉｎｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ (ＧＳ) ａｎｄ ｇｌｕｔａｍａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＧＯＧＡＴ) ｉｎ
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