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盐胁迫对长穗偃麦草根系分泌有机酸的影响
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摘要：为探究长穗偃麦草（Thinopyrum ponticum）根系分泌有机酸对盐胁迫的响应及其与根系性状和根际土壤理化

性质的关系，设置对照、轻度、中度和重度（土壤含盐量分别为 0%，0. 2%，0. 4%，0. 6%）盐胁迫处理，利用非靶向代

谢组学技术，分析长穗偃麦草根系分泌有机酸的相对丰度及其变化机制。结果表明，盐胁迫显著降低 1-羟基-2-萘
酸、琥珀酸、尿黑酸、苯丙酮酸及吲哚乳酸有机酸的分泌量（P<0. 05），显著促进苯氧基乙酸的分泌（P<0. 05），但对

3-羟基丁酸和莽草酸的分泌无显著影响。主坐标分析显示，轻度、中度和重度盐胁迫处理的根系分泌有机酸与对

照相比差异显著（P<0. 05）。相关性分析表明，土壤盐度、电导率、含水量和 pH 是影响根系分泌有机酸的重要因

素。路径分析结果表明，盐胁迫通过显著增加土壤盐分，抑制根系性状进而促进苯氧基乙酸的分泌。上述结果为

深入解析植物耐盐生理机制提供理论依据。
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Abstract：To elucidate the responses of organic acids secreted by the roots of Thinopyrum ponticum under salt 
stress and their interactions with root traits and rhizosphere soil physicochemical properties， a controlled experi⁃
ment with four salinity treatments was established： control， mild， moderate and severe salt stress （with soil salt 
contents of 0%， 0. 2%， 0. 4%， and 0. 6% w/w， respectively）.  Untargeted metabolomics was employed to 
analyze relative abundance variations and regulatory mechanisms of organic acids in root exudates.  The results 
demonstrated that salt stress significantly decreased the secretion of organic acids including 1-hydroxy-2-naph⁃
thoic acid， succinic acid， homogentisic acid， phenylpyruvic acid and indolelactic acid （P<0. 05）， while signifi⁃
cantly enhancing the secretion of phenoxyacetic acid （P<0. 05）.  However， no significant effects on the secre⁃
tion of 3-hydroxybutyric acid and shikimic acid.  Principal coordinate analysis （PCoA） revealed significant differ⁃
ences in root-secreted organic acid profiles between control and salt-stressed treatments （mild， moderate and 
severe salinity） （P<0. 05）.  Correlation analysis demonstrated that soil salinity， electrical conductivity， water 
content， and pH were key determinants influencing root organic acid secretion.  Path analysis further revealed 
that salt stress promoted phenoxyacetic acid secretion through soil salinization-mediated suppression of root mor⁃
phological traits.  These findings provide a theoretical basis for the in-depth analysis of the physiological mecha⁃
nisms of plant salt tolerance.
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盐渍化是草地退化的标志之一［1］，据统计，我国

盐渍土地面积约为 3. 7×107 hm2，占我国陆地总面

积 的 3. 84%，占 全 球 盐 渍 化 土 地 总 面 积 的

3. 36%［2］。盐渍化土壤具有高盐分含量、透气性差

等特点［3］，导致土壤中有机质和微生物的含量与活

性降低［4］，土壤养分循环能力减弱［5］，可利用氮、磷

等养分匮乏，最终降低草地生产力［6］。目前，盐渍化

草地的改良主要依赖挖沟排碱和筑堤种植等工程

措施［7］。这些措施虽然短期内改善了植物生长条

件，但存在土壤养分随洗盐流失等问题［8］。

近年来，基于耐盐植物的生物改良措施因其生

态友好性和可持续性备受关注［9］。植物在生长过程

中通过根系向土壤中释放多种无机离子和化合

物［10-11］，可有效改善根际微环境［12］。这些根系分泌

物是植物-土壤-微生物进行物质交换和信息传递的

重要媒介，不仅直接影响土壤微生物活动，还可通

过改变土壤理化性质间接影响养分循环［13］，因此耐

盐植物可通过根系分泌物适应并改善盐渍化生境。

特别是有机酸类，作为植物在盐胁迫下根系分泌物

的主要成分之一，具有活化养分、调节根际 pH、与微

生物互作以及螯合重金属离子等多种作用［14-15］。研

究表明，植物在非生物胁迫下会通过调整根系分泌

有机酸的种类与含量建立适应性防御机制［16］。例

如，敏盐型芸豆（Phaseolus vulgaris）根系分泌物中

有机酸总量受盐胁迫显著抑制，而耐盐性品种则通

过上调有机酸分泌来适应盐胁迫［17］；抗盐转基因大

豆（Glycine max）在盐胁迫条件下分泌的有机酸种

类与总量均显著优于对照［18］。此外，外源有机酸干

预可有效增强植物抗逆性，如棉花（Gossypium hir⁃
sutum）经有机酸处理后通过提升光合电子传递效率

来显著改善盐胁迫耐受性［19］。然而，现有研究多集

中于单一胁迫强度分析，关于耐盐植物在不同盐胁

迫强度下根系分泌有机酸的动态响应特征以及调

控根系分泌有机酸的关键因子仍未明确。

长穗偃麦草（Thinopyrum ponticum），俗称高冰

草，系禾本科多年生草本［20］。原生境分布于欧洲东

南部、小亚细亚和俄罗斯南部的海滨和盐碱草甸，

属于小麦（Triticum aestivum）近缘种［21］。该物种根

茎系统发达，生长速度快，侵占能力强，是防风固

沙，盐碱地改良的理想物种，此外，其茎叶营养组分

丰富，饲用价值优于传统牧草［22-23］。种植长穗偃麦

草具有改良盐渍土、抑制杂草、防止水土流失等生态

效益，并且其作为小麦遗传改良的种质资源库，同

时具有较高的经济价值和种质资源价值［24-25］。已有

研究证实，长穗偃麦草离子稳态调控能力优于大多

单子叶植物［如水稻（Oryza sativa）和大麦（Hor⁃
deum vulgare）等］和 一 些 双 子 叶 植 物［如 苜 蓿

（Medicago sativa）］［26-27］。其耐盐能力与地上部 Na+

和 K+含量及 K+/Na+比值［28］、叶片甜菜碱含量［29］以

及脯氨酸含量［30］等密切相关。然而，在不同盐胁迫

强度下，长穗偃麦草根系分泌有机酸如何变化，这

些变化与根系性状、土壤理化性质变化有何关系，

目前尚不明确。基于此，本研究通过添加 NaCl设置

对照、轻度、中度和重度盐胁迫强度，利用液相色谱-

质谱联用（LC-MS）非靶向代谢组学技术分析长穗

偃麦草根系分泌有机酸的主要成分及其相对丰度

对不同盐胁迫强度的响应；同时测定根际土壤理化

性质与根系性状，明确有机酸分泌的关键影响因

子 ，旨在为深入解析植物耐盐的生理机制提供

依据。

1　材料与方法

1. 1　试验材料

长穗偃麦草种子由山西丰晋大地农林牧科技

有限公司（山西，太原）提供。

1. 2　试验设计

盆栽试验在山西农业大学日光温室中进行，日

光温室平均温度 14. 5~29. 5℃，相对湿度为 64%~
79%，试验所用土壤取自于山西农业大学牧站，土

壤盐度为（0. 1±0. 05）%、pH 为（7. 52±0. 10）、土壤

含水量为（0. 11%±0. 01%）、土壤 NO3
--N 含量为

（28. 97±3. 85） mg·L-1、土 壤 NH4
+-N 含 量 为

（3. 12±0. 51） mg·L-1、可 溶 性 有 机 碳 含 量 为

（45. 43±4. 26） mg·L-1、可 溶 性 有 机 氮 含 量 为

（7. 18±1. 27） mg·L-1、土 壤 微 生 物 碳 含 量 为

（18. 49±2. 78） mg·kg-1、微生物氮含量为（3. 24±
0. 96） mg·kg-1。试验采用完全随机区组设计，共 4
个盐胁迫强度处理，每个处理设 4 个重复。依照土

壤盐渍化标准［31］设置盐胁迫强度如下（盐含量/干
土=强度%，每盆土绝对干重为 2000 g）：CK（不添

加氯化钠，对照）、0. 2%（添加 4 g NaCl，模拟轻度盐

渍化）、0. 4%（添加 8 g NaCl，模拟中度盐渍化）、
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0. 6%（添加 12 g NaCl，模拟重度盐渍化）。

本研究采用盆栽试验方法，以长穗偃麦草为研

究对象。试验于 2023年 7月 11日进行播种，将 0. 2 g
种子均匀播撒于规格为 260 mm×160 mm 的塑料花

盆中。播种前调节土壤水分至田间持水量的 60%，

以确保适宜的发芽条件。种子于 7 月 17 日完成萌

发，进入出苗阶段后，每 3 d 施用 25 mL 霍格兰营养

液，共进行 5 次营养液补充（至 8 月 1 日）。自 8 月 1
日起，按照预设梯度施加 NaCl 进行盐胁迫处理，采

用保水称重法维持土壤水分恒定，持续胁迫 30 d。
胁迫期间，维持霍格兰营养液的施用频率为每 3 天

25 mL。于胁迫处理结束当日（2023 年 9 月 1 日）进

行样品采集，用于后续生理生化指标的测定。

1. 3　样品采集

首先将植株与土壤小心脱出花盆，移除植株外

围非根际土壤，并对植株与土壤进行适度抖动，随后

使用毛刷轻柔剥离并收集附着在植物根系上厚度≤
2 mm 的根际土壤。得到的土壤样品过 2 mm 筛，以

去除土壤中的杂质，最后将土壤分成三份：一份用自

封袋收集后置于 4℃的冰箱中保存，用于测定土壤中

无机氮（NO3
--N，NH4

+-N）等含量；一份自然风干后

收集到自封袋中，用于测定土壤 pH，电导率等指标。

将已取完根际土的植株立即置于 250 mL 锥形

瓶中，瓶内预先加入 40 g 混合均匀的原盆栽土壤和

200 mL 蒸馏水，用锡纸密封并遮光培养 5 天。培养

后，将瓶中的液体过滤，进行抽滤并收集，分批倒入

玻璃培养皿中，盖好封口膜，并用镊子均匀扎开小

孔，放入冷冻干燥机（CHRIST-Alpha 1-4 LSCbasic，
赛利斯公司，奥斯特罗德）中冻干。其余滤液存放于

-20℃冰箱中冷冻保存。最终收集到的冻干粉状物

质，将其转移至冻存管中并存放于-80℃冰箱，用于

后续进行植物根系分泌物的非靶代谢组学分析。

1. 4　指标测定

土壤 pH、电导率（Electrical conductivity，EC）和

盐度（Salinity，Sa）值采用雷磁 DZB-712 型便携式多

参数分析仪测定（雷磁 DZB-712 型便携式多参数分

析仪，欧史拓尔实业有限公司，上海）。土壤含水量

（Soil moisture，SM）采用铝盒烘干法测定［32］。土壤

无机氮（NO3
--N，NH4

+-N）及可溶性有机碳（Dis⁃
solved organic carbon，DOC）、可溶性有机氮（Dis⁃
solved organic nitrogen， DON）的测定采用浸提法

结合连续流动分析仪（AA3 全自动流动分析仪， 布
兰+卢贝公司， 诺德施泰特）和总有机碳分析仪

（vario TOC cube，元 素 公 司 ，朗 根 塞 尔 博 德）完

成［33-34］。土壤无机氮（Inorganic nitrogen，IN）含量通

过氨态氮（NH4
+-N）和硝态氮（NO3

--N）的加和得

到 。 土 壤 微 生 物 碳（Microbial biomass carbon，
MBC）和 微 生 物 氮（Microbial biomass nitrogen，
MBN）采用氯仿熏蒸-K2SO4浸提法测定。

植物根系性状使用根系扫描仪（浙江托普云农

GXY-B，浙江托普云农科技股份有限公司，浙江）获

取，包括：根总数量（Total number of roots，Tnor）、
根尖数量（Number of root tips，nor）、根平均直径

（Average root diameter，Ard）、根 总 长（Total root 
length，Trl）、根总投影面积（Total projected area of 
root，Tpaor）、根总表面积（Total root surface area，
Trsa）和根总体积（Total root volume，Trv）。

通 过 非 靶 向 代 谢 组 学（Untargeted metabolo⁃
mics）测定长穗偃麦草根系分泌有机酸。操作方法

如下：称取（100±0. 1） mg 冻干样品，加入 400 µL 甲

醇 涡 旋 1 min，超 声 提 取 30 min 后 离 心（12 000 
r·min-1，4℃，10 min）。取上清液经 5305 Eppendorf
真空浓缩仪（Eppendorf 5305，德国艾本德股份有限

公司，汉堡）干燥，用 150 μL 含 2-氯 -1-苯丙氨酸

（4 mg·L-1）的 80% 甲 醇 溶 液 复 溶 ，过 0. 22 µm 
PTFE 膜（天津津腾实验设备有限公司，天津）后进

LC-MS 分析。设置 6 次生物学重复，质控（QC）样

品由四材料等量混合制备，同法提取并重复 6 次检

测。仪器分析中每 10 个样品插入 1 个 QC 以监控重

复性。根系分泌物样本通过 LC-MS 平台检测（美

吉生物医药科技有限公司，上海）并使用 KEGG 
Compound 分类方式分类，KEGG Compound 分类

是按照代谢物参与的生物学功能层级等级进行

分类。

LC-MS 检测时，首先使样品经过液相色谱进行

组分分离，单一组分再进入到高真空质谱仪的离子

源进行离子化，按质荷比（m/z）分开而得到质谱图，

最后通过样品的质谱数据分析，得到样品的定性定

量结果。基于 LC-MS 检测方法，本研究检测到长

穗偃麦草根系分泌的 38 种有机酸，以碎片化评分

（Fragmentation score）作为指标选取了评分最高的

八种有机酸，分别为 1-羟基 -2-萘酸、琥珀酸、尿黑

酸、莽草酸、苯丙酮酸、3-羟基丁酸、吲哚乳酸和苯氧

基乙酸。其在植物体中代谢途径及生理功能如下：
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1. 5　统计分析

本试验所有数据均使用  Excel 处理。基于单因

素方差分析（IBM SPSS Statistics 27. 0. 1，U. S. A）

检验盐胁迫对根系分泌有机酸相对丰度的影响，多重

比较采用 Tukey法（P<0. 05）。基于美吉云工具平台

（https：//cloud. majorbio. com/page/tools. html）进

行盐胁迫对根系分泌有机酸相对丰度的主坐标

（Principal coordinate analysis，PCoA）分析，并通过

ANOSIM 分 析 来 量 化 组 间 差 异 的 统 计 显 著 性 。

ANOSIM 分析、相关性分析、随机森林模型和偏最

小二乘结构方程模型分别基于 R（4. 4. 2）中“vegan”
“hmisc”“randomForest”和“plspm”等包进行。

2　结果与分析

2. 1　盐胁迫对长穗偃麦草根系分泌有机酸相对

丰度的影响

盐胁迫显著抑制琥珀酸、尿黑酸、苯丙酮酸、1-
羟基-2-萘酸、吲哚乳酸 5 种有机酸的分泌而提高了

苯氧基乙酸的分泌（P<0. 05）。随着盐胁迫增强，

琥珀酸、尿黑酸和苯丙酮酸呈下降趋势而苯氧基乙

酸则呈上升趋势。与对照相比，琥珀酸在轻度、中

度、重度胁迫下分别显著下降 13%，8% 和 14%；尿

黑酸对应降幅为 12%，8% 和 10%；苯丙酮酸则降低

13%，11% 和 14%。此外，轻度和重度盐胁迫处理

1-羟基 -2-萘酸的相对丰度分别显著降低 24% 和

13%（P<0. 05）；吲哚乳酸仅在轻度胁迫下减少

18%（P<0. 05），而苯氧基乙酸相对丰度在重度盐

胁迫下较对照提升 13%（P<0. 05），莽草酸和 3-羟
基丁酸在盐胁迫下无显著变化。其余有机酸在各

处理间均无显著差异（图 1）。

2. 2　长穗偃麦草根系分泌有机酸相对丰度的组间

差异

为了探究处理间有机酸组成与含量的整体差

异，进行了主坐标分析，其中轴 1 和轴 2 分别解释长

穗偃麦草根系分泌有机酸 38. 7% 和 26. 4% 的变化

（ANOSIM，P=0. 002；图 2）。轻度、中度和重度盐

胁迫处理长穗偃麦草根系分泌有机酸与对照相比，

差异显著（P<0. 05）；而轻度与中度、中度与重度处

理之间无显著差异。

2. 3　土壤理化性质与长穗偃麦草根系分泌有机酸的

相关性分析

基于随机森林模型和相关分析探究了根系性状

和土壤理化性质对 6 种显著响应盐胁迫的根系分泌

有机酸的影响。结果表明：土壤含盐量和电导率显

著影响根系分泌有机酸的种类与数量（图 3A），具体

为显著抑制苯丙酮酸，琥珀酸和尿黑酸，却促进苯氧

基乙酸的分泌（P<0. 05；图 3B）。另外，pH 与苯丙

酮酸与尿黑酸的相对丰度显著正相关（P<0. 05）；盐
度与苯氧基乙酸显著正相关（P<0. 05）；微生物生物

量碳与苯氧基乙酸显著正相关（P<0. 05）；微生物生

物量氮与苯氧基乙酸显著负相关（P<0. 05）；硝态氮

与苯氧基乙酸显著正相关（P<0. 05）。其余根系性

状与有机酸相对丰度均无显著相关关系。

表 1　八种有机酸的代谢途径及生理功能

Table 1　Metabolic pathway and physiological functions of eight key organic acids in plants
代谢物  Metabolite

1-羟基-2-萘酸  1-Hydroxy-2-naphthoate acid

琥珀酸  Succinic acid

尿黑酸  Homogentisic acid

莽草酸  Shikimic acid

苯丙酮酸  Phenylpyruvic acid

3-羟基丁酸  3-Hydroxybutanoic acid

吲哚乳酸  Indolelactic acid

苯氧基乙酸  Phenoxyacetic acid

代谢途径  Metabolic pathway
菲代谢 [35]

Phenanthrene metabolism[35]

TCA 循环 [36]

TCA cycle[36]

酪氨酸降解 [37]

Tyrosine degradation[37]

莽草酸途径 [38]

Shikimate pathway[38]

苯丙烷途径 [38]

Phenylpropanoid pathway[38]

逆境代谢 [39]

Stress metabolism[39]

色氨酸代谢 [40]

Tryptophan metabolism[40]

-

生理功能  Physiological function
化感作用，抗氧化剂

Allelopathy, antioxidant
能量代谢，逆境响应

Energy metabolism, stress response
抗氧化作用，病原防御

Antioxidant activity, pathogen defense
逆境响应，提供底物

Stress response, substrate provision
逆境相应，提供底物

Stress response, substrate provision
渗透调节

Osmotic regulation
生长发育调控，胁迫响应

Growth regulation, stress response
信号分子 [41]

Signaling molecule[41]
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2. 4　盐胁迫影响长穗偃麦草根系分泌有机酸的

路径

利用结构方程模型分析了盐胁迫下调（图 4A）

与上调（图 4B）长穗偃麦草根系分泌有机酸的路径。

结果表明：（1）盐胁迫通过极显著增加土壤盐分（路

径系数=0. 93）进而显著抑制长穗偃麦草 5 类有机

酸（苯丙酮酸、1-羟基-2-萘酸、吲哚乳酸、琥珀酸和

尿黑酸）的分泌（路径系数=-0. 68），尽管土壤盐

分会显著抑制根系生长，但根系性状并未对长穗偃

麦草有机酸的分泌造成显著影响，模型整体可解释

34% 下调有机酸的变化；（2）盐胁迫通过极显著增

加土壤盐分（路径系数=0. 94），高盐环境直接抑制

根系生长（路径系数=-0. 82），受抑制的根系性状

进一步降低苯氧基乙酸的分泌量（路径系数 =
-0. 76），此外，盐胁迫引发的土壤盐分增加同时极

显著提高土壤含水量（路径系数=0. 78），从而显著

图 1　盐胁迫对长穗偃麦草根系分泌有机酸相对丰度的影响

Fig. 1　Effect of salt stress on the relative abundance of organic acids secreted by the roots of Thinopyrum ponticum
注：不同小写字母代表处理间差异显著（P<0. 05）
Note：Different lowercase letters indicate significant differences between treatments （P < 0. 05）

图 2　基于 Bray--Curtis距离的根系分泌有机酸 PCoA分析

Fig. 2　PCoA analysis based on Bray-Curtis distance for 
root-secreted organic acids

5
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图 3　根际土壤理化性质与根系性状对长穗偃麦草根系分泌有机酸的影响

Fig. 3　Effects of rhizosphere soil properties and root traits on root exudation of organic acids from Thinopyrum ponticum
注：（A）土壤理化性质与根系性状对根系分泌有机酸变化的贡献度排序；（B）盐胁迫下土壤理化性质、根系性状与根系分泌有机酸影响的关

系。*，**，***分别表示在 P<0. 05，P<0. 01，P<0. 001 水平下显著。图中 Sa 表示土壤盐度、EC 表示电导率、SM 表示土壤含水量、DOC 表示

土壤可溶性有机碳、DON 表示土壤可溶性有机氮、MBC 代表土壤微生物碳、MBN 代表土壤微生物氮、IN 表示无机氮、Tnor表示根总数量、nor
表示根尖数量、Trl表示根总长、Ard 表示根平均直径、Tpaor表示根总投影面积、Trsa 表示根总表面积、Trv 表示根总体积

Note：（A） Contribution ranking of soil physicochemical properties and root traits to root organic acid secretion based on the random forest model； 
（B） Mantel correlation heatmap illustrating the effects of soil physicochemical properties and root traits on root organic acid secretion under salt 
stress.  Significance is expressed as *P< 0. 05， **P<0. 01， ***P<0. 001. In the figure， Sa denotes Salinity， EC denotes Electrical conductivity， 
SM denotes Soil moisture， DOC denotes Dissolved organic carbon， DON denotes Dissolved organic nitrogen， MBC denotes Microbial biomass 
carbon， MBN denotes Microbial biomass nitrogen， IN denotes Inorganic nitrogen， Tnor denotes Total number of roots， nor denotes Number of 
root tips， Trl denotes Total root length， Ard denotes Average root diameter， Tpaor denotes Total projected area of root， Trsa denotes Total root 
surface area， Trv denotes Total root volume

图 4　盐胁迫影响长穗偃麦草根系分泌有机酸的路径

Fig. 4　The organic acids secretion pathway from roots of Thinopyrum ponticum affected by salt stress
注：（A）盐胁迫下调根系分泌有机酸（1-羟基-2-萘酸、琥珀酸、尿黑酸、苯丙酮酸和吲哚乳酸）的路径，（B）盐胁迫上调根系分泌苯氧基乙酸的

路径。单头箭头表示因果关系的假设方向。实线和虚线箭头分别表示显著和不显著的关系。箭头旁数字代表标准化路径系数，R2代表模型

的解释度。*，**，***分别表示在 P<0. 05，P<0. 01，P<0. 001 水平下显著

Note：（A） Pathways downregulating root exudation of organic acids（1-hydroxy-2-naphthoic acid， Succinic acid， Homogentisic acid， Phenylpyru⁃
vic acid， Indolelactic acid） under salt stress.  （B） Pathway upregulating root exudation of Phenoxyacetic acid under salt stress. Single-headed 
arrows indicate the hypothesized direction of causation.  The solid and dotted arrows indicated significant and insignificant relationships， respec⁃
tively.  The numerical values next to the arrow denotes the normalized path coefficient， R2 the interpretation degree of the model.  Significance is 
expressed as *P< 0.  05， **P<0. 01， ***P<0. 001
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促进苯氧基乙酸的分泌（路径系数=0. 72），模型整

体可解释 63% 苯氧基乙酸相对丰度的变化。

3　讨论

本研究发现盐胁迫导致其多数根系分泌有机

酸（1-羟基-2-萘酸、琥珀酸、尿黑酸、苯丙酮酸和吲

哚乳酸）下调（图 1）。这一结果与盐胁迫对缺锌条

件下玉米（Zea mays）根系分泌苹果酸、柠檬酸等有

机酸含量随盐胁迫强度增加显著下降的结果一

致［42］。盐胁迫可能通过降低植物水势、改变营养吸

收和增加有毒离子的积累，影响植物的光合作用及

根系生长发育，进而抑制根系分泌有机酸［43］。首

先，逆境诱导的“源-库”资源分配模式（植物处于逆

境条件下优先供给养分于地上部分）加剧根系碳、

氮营养亏缺［44］，形成有机酸分泌的负反馈调控［45］。

在受到盐胁迫时，根系作为最早感知胁迫并做出反

应的器官，土壤盐度的增加会显著抑制长穗偃麦草

的根系生长进而抑制有机酸的分泌（图 4A）。这是

由于土壤水势的降低抑制植物根系水分的吸收，导

致植物根系生长受限，并使植物根系分布更趋向于

低盐区域。此外，盐胁迫会抑制根系的呼吸作用，

使 根 系 的 能 量 代 谢 受 限 ，进 而 减 少 有 机 酸 的

分泌［46］。

其次，高盐环境导致渗透胁迫效应迫使植物将

大量同化产物转向渗透调节物质（如脯氨酸、甜菜

碱等）的合成，进而导致有机酸等次生代谢产物的

合成受限［47］。此外，盐胁迫可能通过离子毒害间接

抑制有机酸合成。高盐环境中大量的 Na⁺与植物必

需养分如 K⁺产生竞争，阻碍了植物对 K⁺的吸收，而

K⁺是维持酶活性和代谢稳态的关键因子［48］。长穗

燕麦草被认为是典型的耐盐牧草，具备较强的离子

区隔能力（根系保 K+、排 Na+）［27］，但在本试验重度

盐胁迫下，电导率升高至对照的近 11 倍，可能突破

其离子调控阈值，导致细胞质 Na+超载，进而干扰线

粒体 TCA 循环酶活性［26］。这一假设与本研究观察

到的现象一致：琥珀酸（TCA 循环中间产物）分泌量

在重度胁迫下显著降低 14%（P<0. 05，图 1B）。因

此，离子稳态失衡可能是盐胁迫抑制有机酸代谢的

重要机制，未来需通过测定植株离子含量验证。

与多数有机酸响应相反，苯氧基乙酸的分泌在

重度盐胁迫下显著增加 13%（P<0. 05，图 1H）。苯

氧基乙酸是作为非典型酚酸类化合物，虽缺乏典型

生长素活性［49］，但具独特生态功能：苯氧基乙酸可

作为微生物可利用碳源［50］，其分泌量与土壤微生物

碳呈显著正相关（P<0. 05，图 3B），在重度盐胁迫

下，土壤微生物碳含量提升 9. 3%，表明其可能招募

耐盐菌群，缓解盐胁迫带来的生长抑制。此外，苯

氧基乙酸的苯氧基侧链可经微生物代谢转化为吲

哚乙酸（IAA）前体［51］，本研究中，尽管盐胁迫抑制总

根长和根尖数量，但根平均直径在轻度和中度处理

下增加，表明植物可能通过 IAA 介导的径向增粗补

偿纵向伸长受限以维持水分养分吸收能力。最新

研究表明：在大豆快速生长期，通过上调苯氧基乙

酸 的 分 泌 ，使 其 作 为 一 种 关 键 信 号 分 子 ，激 活

GmGA2ox10 基因表达，促使根瘤菌侵染线形成共

生结瘤，从而增强氮固定效率［41］。然而，目前关于

苯氧基乙酸在禾本科中的微生物互作机制研究仍

极为罕见，其具体调控网络有待后续深入解析。

4　结论

盐胁迫通过提高土壤盐度与电导率，抑制长穗

偃麦草对 1-羟基-2-萘酸、琥珀酸、尿黑酸、苯丙酮酸

和吲哚乳酸的分泌，但对莽草酸和 3-羟基丁酸无显

著影响。同时，盐胁迫通过显著提高土壤盐分，进

而抑制根系性状并提高土壤含水量，从而诱导长穗

偃麦草上调苯氧基乙酸分泌。这些上调或下调的

有机酸可能通过与土壤微生物协同以适应盐胁迫。
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