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氟喹诺酮类抗生素胁迫下翅碱蓬生理响应与分子调控特征
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摘 要 氟喹诺酮类抗生素（fluoroquinolone antibiotics，FQs）广泛存在于农田灌溉水、畜禽养殖废水及滨海湿地

中，对植物生长与生态过程构成潜在胁迫。以氧氟沙星（ofloxacin，OFX）和恩诺沙星（enrofloxacin，ENR）为代表，

通过生理生化指标测定与转录组分析，系统解析翅碱蓬（Suaeda salsa）在氟喹诺酮类抗生素胁迫下的生理响应

特征及分子调控机制。结果表明：OFX与ENR均对翅碱蓬地上部和地下部造成显著氧化胁迫，其中ENR胁迫

下膜脂过氧化程度更为严重，并伴随苯丙烷代谢及ABC转运体（ATP-binding cassette transporter）相关基因的显

著差异表达；OFX胁迫则主要影响光系统结构与功能，通过WRKY转录因子家族（WRKY transcription factor fam⁃
ily）和MAPK（mitogen-activated protein kinase）信号通路相关基因的调控增强抗氧化防御能力。2种抗生素处理

均增强糖酵解-丙酮酸代谢途径，为抗胁迫反应提供能量与还原力支持。翅碱蓬在氟喹诺酮类抗生素胁迫下表

现出由结构防御、代谢重编程与信号调控协同驱动的多层次适应性响应模式。
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Physiological Responses and Molecular Regulatory Characteristics of 
Suaeda salsa under Fluoroquinolone Antibiotic Stress
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Abstract Fluoroquinolone antibiotics（FQs） are widely detected in agricultural irrigation water， livestock 
wastewater， and coastal wetlands， posing potential stress to plant growth and ecological processes. Taking 
ofloxacin（OFX） and enrofloxacin（ENR） as representative compounds， this study employed physiological and 
biochemical assays in combination with transcriptomic analysis to systematically elucidate the physiological 
responses and molecular regulatory mechanisms of Suaeda salsa under FQs stress. The results showed that both 
OFX and ENR induced significant oxidative stress in both the aboveground and belowground parts of S. salsa. 
Comparatively， ENR caused more pronounced lipid peroxidation， which was accompanied by the significant 
differential expression of genes related to phenylpropanoid metabolism and ABC（ATP-binding cassette） 
transporters. In contrast， OFX stress primarily impaired photosystem structure and function， while 
simultaneously enhancing antioxidant defense through the regulation of the WRKY transcription factor family 
and MAPK（mitogen-activated protein kinase） signaling pathways. Furthermore， both antibiotic treatments 
promoted the glycolysis-pyruvate metabolism pathway， thereby providing sustained energy supply and reducing 
power to support stress resistance. Collectively， under FQs stress， S. salsa exhibited a multi-level adaptive 
response strategy driven by the coordinated regulation of structural defense， metabolic reprogramming， and 
signaling pathways.
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氟喹诺酮类抗生素（fluoroquinolone antibiot⁃
ics，FQs）是一类人工合成的广谱抗菌药物；由于其

在临床和畜牧业中的广泛使用，已在环境中被高

频检出［1-2］。近年来，随着城市污水排放、养殖尾水

入海及河流径流的持续输入，FQs已在河口及滨海

湿地等典型过渡生态系统中普遍存在，并呈现出

由水相向沉积物富集的分布特征。与水体相比，

滨海湿地沉积物因有机质含量较高、矿物表面活

性强，往往成为 FQs 汇集的重要介质。已有研

究［3-4］表明，FQs总体浓度水平呈现近岸高、外海低

的空间格局，即渤海>北黄海>南黄海，这使其在表

层沉积物及植物根际环境中具有较长的环境滞留

时间［1］。FQs 的环境残留不仅可能直接抑制湿地

植物的生长发育，还可通过根际过程扰动微生物

群落结构与功能，影响氮、碳循环等关键生态过

程，从而对滨海湿地生态系统的稳定性与功能维

持构成潜在风险［5］。

在植物层面，FQs通常作为非靶标化学胁迫因

子发挥作用。研究［6-7］表明，FQs 暴露会引起植物

光合系统受损，诱导叶绿体结构破坏、光合效率下

降，并显著增强氧化胁迫水平，表现为活性氧

（ROS）积累与膜脂过氧化加剧，从而抑制植物的

生理活性与根系吸收功能［8］。在土壤生态系统中，

FQs 通过扰乱微生物群落结构［9］及改变功能基因

表达，影响氮素矿化、反硝化和磷循环等过程［10］，

其生态风险已从单一污染效应上升为系统性生态

扰动。因此，FQs的生态风险已由单一污染效应扩

展为涉及植物-微生物-土壤系统的综合胁迫。

鉴于土壤中 FQs 污染的持久性与累积性，传

统的理化修复手段（如吸附、光催化或化学氧化

等）在实际应用中往往存在成本较高、效率受限及

潜在二次污染等问题。相比之下，植物修复因其

环境友好性而受到广泛关注［11］。植物在抗生素胁

迫下可通过调节抗氧化系统及相关代谢过程缓解

毒性效应。例如，香根草（Chrysopogon zizanioides）
在磺胺类抗生素胁迫下表现出明显的抗氧化响

应［12-13］；浮萍（Lemna minor）在 FQs 暴露条件下，其

超氧化物歧化酶（SOD）和过氧化氢酶（CAT）活性

发生显著变化［14］。人工湿地相关研究［15］亦表明，

植物生理状态及代谢能力在抗生素环境归趋过程

中具有重要作用。然而，关于植物在分子层面如

何协调代谢与信号调控以应对抗生素胁迫的认识

仍较为有限。

翅碱蓬（Suaeda salsa）是一种典型的滨海盐生

植物，广泛分布于我国沿海滩涂与盐碱地，具有显

著的耐盐、耐旱和重金属耐受特性。该植物以其

较强的根系吸附能力、丰富的代谢酶体系及较高

的环境适应性，被认为是滨海湿地生态修复的优

势物种之一。已有研究［16-18］报道，翅碱蓬在镉、铜

和铅等重金属胁迫条件下可通过调节抗氧化系统

和渗透调节物质维持细胞稳态。然而，其在 FQs
胁迫条件下的生理响应特征及分子调控机制尚缺

乏系统研究。

在众多 FQs 中，氧氟沙星（ofloxacin，OFX）与

恩诺沙星（enrofloxacin，ENR）是环境中检出频率

较高的2种代表性抗生素，且在理化性质和生物毒

性方面存在差异。OFX极性较强、光解稳定性高，

易在根际累积并造成光系统损伤；而 ENR 亲脂性

更强、膜渗透性高，更易被植物吸收并进入体内代

谢途径［19］。因此，比较翅碱蓬对这2种抗生素的生

理响应差异，有助于加深对盐生植物应对抗生素

胁迫机制的认识。

基于此，本研究以 OFX 和 ENR 为胁迫因子、

以翅碱蓬为供试材料，结合生理生化指标测定与

转录组学分析，系统探讨翅碱蓬在 FQs 胁迫下的

生理响应特征及分子调控机制，重点关注抗氧化

系统调节、代谢通路变化及相关信号转导过程，为

抗生素污染土壤的生态风险评估及盐生植物修复

潜力研究提供理论依据。

1 材料与方法

1. 1　试验材料与处理条件

翅碱蓬种子购自武汉爱项种子工作室，经

75% 乙醇浸泡 30 s 和 5% NaClO 溶液处理 10 min
表面消毒后，用无菌蒸馏水冲洗数次，置于（25±
2） ℃黑暗条件下催芽 48 h。待胚根伸出后，将幼

苗移栽至塑料花盆（15.0 cm×14.0 cm×11.5 cm），基

质为滨海湿地表层土壤（0~20.0 cm），经风干过筛

（孔径为 2.0 mm）并在 121 ℃高压灭菌 2次，以降低

微生物干扰。土壤理化性质：pH=7.9，有机质

12.60 g·kg-1，全氮 0.96 g·kg-1。幼苗移栽后在温室

条件下培养至营养生长期（约4周），此阶段植株形

态稳定、根叶分化清晰，适于进行生理生化和分子

响应研究。之后进行抗生素胁迫处理。

ENR 和 OFX 均为高纯度标准品（≥98%，Sig⁃
ma-Aldrich，美国）。抗生素先以HPLC级甲醇溶解
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配制母液，再用超纯水稀释为工作液。根据干土

质量计算所需用量，将抗生素加入土壤中，使最终

质量分数为 60 mg·kg-1（干土）。该质量分数参考

已有植物抗生素胁迫研究，并结合预试验结果确

定，可在不引起明显植株死亡的前提下稳定诱导

生理和分子响应，属于亚致死胁迫水平。加药过

程中将相应体积的工作液均匀喷洒于土壤中并充

分混匀。对照组土壤加入等体积甲醇-超纯水混

合液，处理方式一致。加药后调节土壤含水量至

田间持水量的约 60%，并于暗处平衡 48 h，以促进

抗生素在土壤中的均匀分布。随后将生长一致的

翅碱蓬幼苗移栽至处理土壤中。

温室培养条件：（25±2） ℃，14 h 光照/10 h 黑

暗，光照强度约 200 μmol·m-2·s-1，相对湿度 60%~
70%。抗生素处理持续 9 d。该处理时间用于模拟

短期持续胁迫条件，既可避免瞬时处理导致的应

激波动，又能反映植物在抗生素胁迫下生理调节

和转录响应的动态变化。分别于处理第 1、3 和 9
天采集根和叶组织，液氮速冻后置于超低温冰箱

中-80 ℃保存以供后续分析。每个处理设置 3 个

生物学重复（n=3）。

1. 2　抗生素检测

采集后的植物根、叶样品用去离子水轻轻冲

洗以去除表面泥土，吸干表面水分，冻干并研磨成

粉末。称取约 0.25 g（干质量）植物粉末置离心管

中备用。土壤样品通过 2 mm 筛并冷冻干燥，取

2.00 g 干土置于离心管中备用。所有样品称量质

量精度为0.1 mg，并记录干质量。

向植物样品中加入5.0 mL抽提溶剂（V（乙腈）∶

V（水）=4∶1，含 0.1%甲酸），涡旋振荡 1 min后超声

15 min，再以 4 000 r·min-1 离心 10 min，收集上清

液。对同一样品重复抽提 1次并合并上清液。向

土壤样品加入 10.0 mL上述抽提溶剂，振荡 30 min
后以 4 000 r·min-1离心 10 min，取上清液；重复 1次

合并上清液。将合并的抽提液用旋转蒸发或氮气

吹至近干（温度≤35 ℃），并用 10 mL去离子水重溶

（或用SPE适用的水相体积），使样品处于适合Oasis 
HLB上样的极性范围。

为富集和净化样品中的 ENR 和 OFX，采用

Oasis HLB 固相萃取柱（200 mg，6 mL，Waters，美
国）对样品进行固相萃取预处理。上样前依次用

5 mL甲醇和5 mL去离子水活化并平衡小柱。将样

品溶液过柱（上样体积10 mL，流速约1 mL·min-1），

依次用 5 mL去离子水和 5 mL 5%甲醇水溶液洗脱

杂质，最后用 5 mL甲醇洗脱目标抗生素。洗脱液

经氮气吹干（≤35 ℃）后，用 1.0 mL流动相初始比例

（A∶B=9∶1）重溶，经 0.22 μm 滤膜过滤后供 UPLC-

MS/MS分析。

样 品 经 预 处 理 后 ，采 用 Waters ACQUITY 
UPLC系统配合Xevo TQ-S三重四极杆质谱仪（Wa⁃
ters，美国）对样品中的 ENR 和 OFX 进行定量分

析。色谱柱为 ACQUITY UPLC BEH C18（2.1 mm×
50 mm，1.7 μm）；柱温 35 ℃；流速 0.30 mL·min-1；进

样量 10 μL。流动相为 A（0.1% 甲酸水溶液）与 B
（乙腈），梯度洗脱程序见表 1。质谱分析采用电喷

雾离子源，并在正离子模式（ESI+）下进行检测，多

反应监测（MRM）模式进行检测。OFX 与 ENR 的

定量离子对分别为 m/z 362.1→318.1（OFX）和 m/z 
360.1→316.1（ENR），并结合辅助离子对进行定性

确认。

方法学验证结果表明，线性关系良好（R>
0.99），加标回收率 85%~105%，相对标准偏差

（RSD）<10%。

OFX：y=7. 15×10⁵x-5. 53×10⁵，R=0. 996 3 （1）
ENR：y=6. 82×10⁵x-4. 21×10⁵，R=0. 995 8（2）
采用ESI+模式，MRM采集。检测参数详见表2。

加标回收率为 85%~105%，RSD<10%，表明该方法

具有良好的可靠性。

1. 3　生理生化指标测定

采用比色法［20］测定过氧化氢（H2O2）含量，采

用硫代巴比妥酸显色法［21］定量丙二醛（MDA）含

量 ，通过硝基蓝四氮唑（nitro blue tetrazolium，

NBT）方法［22］测定 SOD活性，采用愈创木酚法测定

过氧化物酶（POD）活性，采用过氧化氢法［23］测定

CAT活性。

表1　液相色谱条件

Table 1　Liquid chromatography conditions

时间
Time/min

（0~1.0］

（1.0~2.0］

（2.0~3.5］

（3.5~4.0］

（4.0~6.0］

流动相A百分比
Percentage of

mobile phase A/%

98

98→2

2

2→98

98

流动相B百分比
Percentage of

mobile phase B/%

2

2→98

98

98→2

2
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1. 4　转录组测序

在抗生素处理第 9 天，采集 ENR、OFX 处理

组及对照组的翅碱蓬根和叶样品，送样至武汉

迈维代谢生物科技股份有限公司进行 RNA 高通

量测序，以解析植物在持续抗生素胁迫下的转

录调控特征。首先，对原始下机数据（raw reads）
进行质量控制与过滤，去除低质量 reads 及接头

序列，获得高质量 clean reads，随后将 clean reads
比对至该物种的参考基因组。根据比对结果，

计算每个基因的表达量。在此基础上，进一步

对样品进行表达差异分析、富集分析和聚类分

析。测序原始数据经 FastQC 软件进行质量评

估，Q30均超过 93.0%，平均mapping rate达 92.4%。

采用 DESeq2 软件（ || log2 FC ≥1，FDR<0.05）进行差

异表达分析，并通过 PCA 验证样品间分组可靠

性。显著富集通路的筛选以 KEGG P<0.05 为阈

值。所有基因注释均基于 NR、SwissProt、KEGG、

GO 数据库综合比对结果。对成功比对的 reads
进行拼接，还原出转录本序列。使用 https：//
www.omicstudio.cn/tool 的 OmicStudio 工具绘制高

级火山图。

1. 5　数据处理

所有试验数据以平均值±标准差（mean±SD）
表示，利用 Excel 2019 和 SPSS 26.0 进行统计学处

理。分析前检验数据的正态性和方差齐性，以满

足方差分析假设。采用单因素方差分析（one-way 
ANOVA）检验同一抗生素处理条件下、相同取样

时间点的对照组与处理组差异。采用双因素方差

分析（two-way ANOVA）评估抗生素种类、处理时间

及其交互作用对翅碱蓬生理生化指标的影响。采

用 Pearson相关性分析评估 Hub基因表达水平、抗

氧化酶活性、抗生素去除率及胁迫响应指标之间

的关系，用于解析多指标间的协同变化特征。统

计显著性水平设定为 P<0.05，极显著水平设定为

P<0.01。

2 结果与分析

2. 1　氧氟沙星与恩诺沙星在翅碱蓬体系中的动

态变化

与去除率始终低于 15%的无植物对照组（CK-

OFX，CK-ENR）相比，试验组中 2种抗生素去除效

率显著提升（图1），ENR在第3天的去除率（20.1%）

显著高于 OFX（10.8%），在第 9 天时达到 36.2%
（OFX 为 25.3%）。ENR 在 1~3 d内的快速变化，提

示其在胁迫初期可能更易进入植物体内，从而迅

速形成较高的组织暴露水平；而随后变化速率减

缓，则暗示其体内分配与转运过程可能逐步趋于

动态平衡。相比之下，OFX的变化模式更为平缓，

表明其在植物体内的累积过程可能受限于较低的

膜通透性，从而导致胁迫强度随时间缓慢增加。

表2　质谱检测条件

Table 2　Mass spectrometry detection conditions

化合物
Compound

OFX

ENR

母离子
Precursor ion/（m/z）

362.1

360.1

子离子
Product ion/（m/z）

318.1

316.1

锥电压
Cone voltage/V

44

42

碰撞能量
Collision energy/eV

26

28

不同小写字母表示相同采样时间不同处理之间差异显著（P<0.05）。
Different lowercase letters indicated significant differences in the re⁃
moval rate between different treatments in the same sampling time（P<
0.05）.
图1　氧氟沙星和恩诺沙星在不同试验体系下的去除率

Fig.1　Removal rate of OFX and ENR in different expe-

rimental systems
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2. 2　生理响应差异

如图 2A 所示，与对照相比，ENR 和 OFX 处理

均导致MDA浓度显著升高（P<0.01），且ENR处理

下 MDA 浓度的升幅明显高于 OFX 处理。在抗氧

化酶活性方面，翅碱蓬在ENR与OFX胁迫下表现

出不同的响应特征。如图 2B~2D 所示，ENR 胁迫

显著提高 SOD 和 POD 活性（P<0.05），而在 OFX 处

理下，CAT 活性表现出更为显著的升高。上述结

果表明，2种FQs处理均引发了翅碱蓬抗氧化体系

的显著响应，但其酶活变化模式存在明显差异。

2. 3　差异表达基因与通路富集特征

转录组分析进一步揭示了 ENR 与 OFX 在分

子水平上的差异响应。与对照组相比，ENR 胁迫

引发了广泛而剧烈的转录重编程，激活了一个以

防御为主导的系统性响应网络。ENR处理组共鉴

定到24 926个差异表达基因（DEGs），其中14 040个
基因上调，10 886个基因下调（附表 1；见本刊官网

补充材料）。KEGG 富集分析表明，这些基因显著

富集于苯丙烷生物合成、植物激素信号转导、

MAPK 信号通路、植物-病原体互作及类黄酮生物

合成等防御相关通路。与 ENR 的广泛激活相反，

OFX 胁迫诱导的转录响应范围较为狭窄，且其核

心靶点明确指向光合系统。OFX处理组仅检测到

2 793个DEGs（附表 1），其富集通路高度集中于光

合作用、光合作用-天线蛋白、植物昼夜节律、类胡

萝卜素生物合成及脂质代谢等过程（图3）。

GO功能分析表明，ENR胁迫下过氧化氢分解

与代谢过程、几丁质代谢及几丁质酶活性、无机阴

离子跨膜转运活性等相关条目显著富集；而在OFX
胁迫下光系统、光系统Ⅰ、光合作用—光捕获以及氧

脂素代谢与生物合成等相关条目显著富集（图4）。

2. 4　共性与特异性响应

通过对转录组富集通路进行整合分析，发现

翅碱蓬在 ENR 与 OFX 胁迫下差异基因富集的代

谢通路表现出显著的共性与特异性响应特征。

Venn 分析结果（图 5）表明，ENR 与 OFX 胁迫共同

影响的代谢通路有 261 条，而 ENR 和 OFX 特有的

代谢通路分别为1 843条和391条。

共性富集通路主要集中于基础能量代谢相关

过 程 ，包 括 糖 酵 解（ko00010）、丙 酮 酸 代 谢

（ko00620）、三 羧 酸 循 环（ko00020）及 碳 代 谢

（ko01200）等（附表 2）。这些通路在 2种抗生素胁

迫条件下均被显著富集，表明其在翅碱蓬对 FQs
的分子响应中具有普遍性。

在共性响应的基础上，ENR 与 OFX 分别呈现

出不同的特异性通路富集模式。ENR特异性富集

的 1 843 条通路主要分布于苯丙烷生物合成

（ko00940）、谷胱甘肽代谢（ko00480）及半胱氨酸

和蛋氨酸代谢（ko00270）等过程（附表 2）。OFX特

异性富集的 391 条通路则主要集中于光合作用

（ko00195）、光合作用-天线蛋白（ko00196）及昼夜

节律（ko04712）等相关通路。

不同小写字母表示不同处理之间差异显著（P<0.05）。
Different lowercase letters indicated significant differences between different treatments（P<0.05）.

图2　氧氟沙星和恩诺沙星对翅碱蓬叶片和根系丙二醛浓度和抗氧化酶活性的影响

Fig.2　Effects of OFX and ENR on malondialdehyde concentration and antioxidant enzyme activities in S. salsa leaves 
and roots
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2. 5　Hub基因筛选及表达特征

基于差异表达基因分析与加权基因共表达网

络分析（WGCNA）的综合结果，筛选并鉴定了一系

列在关键代谢通路中处于重要位置的 Hub 基因

（表3）。这些基因的功能分类结果表明，在OFX与

ENR 胁迫条件下，翅碱蓬通过不同功能模块的核

心调控基因协同参与胁迫响应，构建了差异化的

分子防御网络。

在能量与基础代谢层面，共同 Hub 基因构成

了维持细胞稳态的基础响应模块。其中，醛脱氢

酶基因参与丙酮酸代谢，维持基础碳流分配与能

量代谢，为植物适应抗生素胁迫提供代谢基础。

热激蛋白基因参与内质网蛋白加工过程，维持蛋

白质稳态并增强逆境耐受性。这些共同Hub基因

协同维持细胞氧化还原稳态和基础代谢功能，构

成翅碱蓬应对 ENR 和 OFX 胁迫的保守分子响应

模块。同时，SOD、CAT、GST等抗氧化相关基因作

为共同Hub基因，构成了基础的ROS清除模块，在

不同胁迫条件下均发挥重要作用。

基于 RNA-seq数据对部分筛选得到的 Hub基

因在不同处理条件下的表达模式进行了补充分析

（图 6A~6C）。结果显示，在ENR胁迫条件下，与苯

丙烷代谢及含硫代谢相关的 Hub 基因（如 PAL、
4CL、CAD）表达相对于对照组整体呈现上调趋势。

图3　翅碱蓬在氧氟沙星和恩诺沙星胁迫下差异表达基因的KEGG富集前20通路对比

Fig.3　Comparison of top 20 KEGG enriched pathways for differentially expressed genes in S. salsa under OFX and 
ENR stresses
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相比之下，在 OFX 胁迫条件下筛选出的 Hub 基因

主要涉及光系统结构维持及信号转导相关过程，

其表达模式表现出与 ENR 处理不同的响应特征。

这些基因在 OFX 处理条件下发生明显的表达变

化，但整体变化幅度相对较小。

相关性分析显示，在ENR胁迫下，苯丙烷代谢

途径关键基因（4CL、PAL、CAD）与抗氧化酶活性

（POD、SOD）之间存在显著相关关系。其中，4CL基

因表达量与POD酶活性（POD（Z））呈极显著正相关

（P<0.01），CAD 基因表达量与 SOD 酶活性（SOD
（Z））呈极显著正相关（P<0.01）。此外，PAL、4CL

图4　翅碱蓬在氧氟沙星和恩诺沙星胁迫下差异表达基因的GO富集前20通路对比图

Fig.4　Comparison of top 20 GO enriched pathways for differentially expressed genes in S. salsa under OFX and ENR stresses

图5　翅碱蓬在氧氟沙星和恩诺沙星胁迫下差异基因富集

通路的Venn分析

Fig.5　Venn analysis of enriched pathways for diffe-

rentially expressed genes in S. salsa under OFX 
and ENR stresses
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和 CAD 之间均呈极显著正相关（P<0.01）。4CL 和

CAD 表达量分别与 ENR 去除率呈显著正相关（r=
0.86，P<0.05）和极显著正相关（r=0.92，P<0.01）。

总体来看，苯丙烷代谢途径相关基因表达量与抗

氧化酶活性之间主要表现为正相关关系（图7）。

在 OFX 胁迫下，Hub 基因网络主要集中在光

合作用（如 LHCA、LHCB）及信号转导相关通路。

相关性分析结果显示，光系统相关基因（LHCA、
LHCB）、WRKY转录因子基因表达量及CAT酶活性

（CAT（Z））之间存在显著相关关系，并与OFX去除

率表现出不同程度的相关性（图8）。其中LHCB与

WRKY基因表达量及 OFX 去除率之间均呈极显著

正相关（P<0.01）。CAT 酶活性（CAT（Z））与 OFX
去除率呈显著正相关（P<0.05）。LHCA 基因表达

量与 CAT 基因表达量呈极显著负相关（P<0.01）。

这些结果表明，不同 FQs 胁迫下翅碱蓬 Hub 基因

的表达模式存在明显差异。

3 讨论

3. 1　恩诺沙星与氧氟沙星去除动力学差异的理

化与转运基础

植物对环境中有机污染物的去除过程受污染

物理化性质及植物吸收、转运和代谢等多重因素

的共同影响，不同污染物在植物体系中的去除动

力学特征往往存在显著差异［24-26］。其中，污染物的

疏水性、电离状态及分子结构特征会影响其在根

细胞质膜的通透性和体内迁移能力，而植物体内

转运与隔离过程（如液泡封存和跨膜转运）则进一

步调控其在植物体内的累积水平与暴露强度［24，27］。

本研究通过分析ENR与OFX在翅碱蓬体系中的去

除过程（图1），发现二者在翅碱蓬体系中的去除速率

及动态变化模式存在明显差异，为后续从理化性质

与植物转运机制层面解析其内在原因奠定了基础。

上述 FQs 去除动力学差异，源于 ENR 与 OFX
分子理化性质的不同及其与植物吸收、转运系统

互作方式的差异。一方面，ENR 较高的疏水性

（Log P≈2.0）使其更容易通过被动扩散方式穿透根

表皮细胞膜，从而在胁迫初期迅速进入植物体内。

另一方面，疏水性是某些 ABC 转运蛋白识别与结

合底物的关键物理化学参数［26］。因此，ENR 可能

作为这类转运蛋白的优选底物，被主动转运至液

泡中进行隔离或进一步代谢转化［25］。相比之下，

极性更强、疏水性较低的 OFX 被动跨膜能力相对

较弱，其吸收与体内迁移更多依赖于其他跨膜转

运机制，因此整体迁移效率低于 ENR。已有研

究［25-26］表明，ABC转运蛋白在介导抗菌药物的外排

及液泡封存过程中起关键作用，有助于降低胞质

毒性。本研究中 OFX 较缓慢的去除过程，可能反

映了其在该转运体系中的相对劣势。

表3　翅碱蓬在氧氟沙星和恩诺沙星胁迫下的Hub基因及其关键通路归纳

Table 3　Summary of hub genes and their key pathways in S. salsa under OFX and ENR stresses

分类
Category

ENR

ENR

ENR

ENR

ENR

OFX

OFX

OFX

OFX

OFX

COMMON

COMMON

COMMON

COMMON

COMMON

基因
Gene

PAL

4CL

CYP450

ABC transporter

CAD

LHCA1

LHCB2

PsbO

WRKY TF

MAPK

SOD

CAT

GST

HSP

ALDH

连接通路
Linked pathway

Phenylpropanoid biosynthesis

Phenylpropanoid biosynthesis

Sulfur metabolism / Secondary metabolism

Transport / Detoxification

Phenylpropanoid biosynthesis

Photosystem I

Photosystem Ⅱ antenna proteins

Photosystem Ⅱ

MAPK signaling / Plant-pathogen interaction

MAPK signaling pathway

Glutathione metabolism / ROS scavenging

Peroxisome / ROS scavenging

Glutathione metabolism

Protein processing in ER

Pyruvate metabolism

功能/作用方向
Function/direction of effect

木质素合成/防御反应

细胞壁增强

解毒与代谢调节

外排抗生素

细胞壁加固/木质素合成

光捕获、光系统功能

光能传递

光系统稳定

信号转导

逆境响应信号

清除ROS

分解H₂O₂

抗氧化与解毒

抗逆保护

碳流分配与能量供给
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不同小写字母表示相同采样时间不同处理之间差异显著（P<0.05）。A. 氧氟沙星（OFX）胁迫下的关键Hub基因；B. 恩诺沙星（ENR）胁迫

下的关键 Hub基因；C. 氧氟沙星（OFX）和恩诺沙星（ENR）胁迫下关键 Hub基因；LHCA1. 光系统Ⅰ捕光复合体蛋白 A1基因相对表达量；

LHCB2. 光系统Ⅱ捕光复合体蛋白B2基因相对表达量；PsbO. 光系统Ⅱ氧释放增强蛋白基因相对表达量；WRKY. WRKY转录因子家族基因

相对表达量；MAPK. 丝裂原活化蛋白激酶家族基因相对表达量；PAL. 苯丙氨酸解氨酶基因相对表达量；4CL. 4-香豆酸辅酶A连接酶基因

相对表达量；CYP450. 细胞色素 P450家族基因相对表达量；ABC. ABC转运蛋白家族基因相对表达量；CAD. 肉桂醇脱氢酶基因相对表达

量；SOD. 超氧化物歧化酶基因相对表达量；CAT. 过氧化氢酶基因相对表达量；GST. 谷胱甘肽 S-转移酶家族基因相对表达量；HSP. 热激蛋

白家族基因相对表达量；ALDH. 醛脱氢酶基因相对表达量。

Different lowercase letters indicated significant differences in the gene reltative expression between different treatments in the same sampling time 
（P<0.05）. A. Key Hub genes under ofloxacin（OFX） stress；B. Key Hub genes under enrofloxacin（ENR） stress；C. Key Hub genes under the com⁃
bined stress of ofloxacin（OFX） and enrofloxacin（ENR）；LHCA1. Relative expression level of the gene encoding photosystem Ⅰ light-harvesting 
complex protein A1；LHCB2. Relative expression level of the gene encoding photosystem Ⅱ light-harvesting complex protein B2；PsbO. Relative ex⁃
pression level of the gene encoding photosystem Ⅱ oxygen-evolving enhancer protein；WRKY. Relative expression level of WRKY transcription fac⁃
tor family genes；MAPK. Relative expression level of mitogen-activated protein kinase（MAPK） family genes；PAL. Relative expression level of the 
gene encoding phenylalanine ammonia-lyase；4CL. Relative expression level of the gene encoding 4-coumarate-CoA ligase；CYP450. Relative ex⁃
pression level of cytochrome P450 family genes；ABC. Relative expression level of ATP-binding cassette（ABC） transporter family genes；CAD. Rel⁃
ative expression level of the gene encoding cinnamyl alcohol dehydrogenase；SOD. Relative expression level of the gene encoding superoxide dis⁃
mutase；CAT. Relative expression level of the gene encoding catalase；GST. Relative expression level of glutathione S-transferase family genes；HSP. 
Relative expression level of heat shock protein family genes；ALDH. Relative expression level of the gene encoding aldehyde dehydrogenase.

图6　翅碱蓬在氧氟沙星和恩诺沙星胁迫下关键Hub基因的表达特征

Fig.6　Expression patterns of key hub genes in S. salsa under OFX and ENR stresses
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3. 2　氧化胁迫类型差异与抗氧化系统配置

FQs胁迫对翅碱蓬造成显著的氧化胁迫，其中

ENR 引发的氧化损伤程度更高，其程度与前述体

内暴露水平差异相一致。已有研究［24，27］指出，FQs
在植物根部富集是引发局部氧化应激的关键原

因，本研究观察到的现象与此规律相符。应对

ENR 和 OFX 氧化胁迫，翅碱蓬表现出差异化的抗

氧化酶防御策略：ENR 胁迫下翅碱蓬主要依赖

SOD-POD 协同清除多类型 ROS［28］，而 OFX 胁迫则

表现出以CAT介导H₂O₂清除为主的抗氧化响应模

式［29］。这种差异性表明，2种抗生素在植物体内可

能诱导了不同来源或类型的ROS信号。

KEGG富集结果（图 3）表明，ENR胁迫显著激

活了苯丙烷代谢与含硫代谢通路。苯丙烷代谢可

为细胞壁木质化提供前体，强化物理屏障；含硫代

谢通路则与谷胱甘肽（GSH）等关键抗氧化物质的

合成密切相关［30］。这从分子层面解释了ENR胁迫

下以“SOD-POD”为核心的抗氧化响应，并伴随结

构相关防御途径的协同激活。而OFX胁迫则富集

于光合作用相关通路，其光系统受损很可能是

*.在P<0.05水平上显著相关；**.在P<0.01水平上显著相关；（Z）.Z-score标准化值。RE. 去除率；PAL. 苯丙氨酸解氨酶基因表达量；4CL. 4-香

豆酸辅酶 A 连接酶基因表达量；CYP450. 细胞色素 P450基因表达量；ABC . ABC 转运蛋白基因表达量；CAD. 肉桂醇脱氢酶基因表达量；

SOD. 超氧化物歧化酶基因表达量；CAT. 过氧化氢酶基因表达量；GST. 谷胱甘肽 S-转移酶基因表达量；HSP. 热激蛋白基因表达量；ALDH. 
醛脱氢酶基因表达量；SOD（Z）. 超氧化物歧化酶活性；POD（Z）. 过氧化物酶活性；CAT（Z）. 过氧化氢酶活性；MDA（Z）. 丙二醛浓度。

* indicated significant correlation at the P<0.05 level， and ** indicated significant correlation at the P<0.01 level； （Z）.Z-score standardized val⁃
ue. RE. Removal rate； PAL. Phenylalanine ammonia-lyase gene expression level； 4CL. 4-Coumarate-CoA ligase gene expression level； CYP450. 
Cytochrome P450 family gene expression level； ABC. ATP-binding cassette transporter family gene expression level； CAD. Cinnamyl alcohol dehy⁃
drogenase gene expression level； SOD. Superoxide dismutase gene expression level ； CAT. Catalase gene expression level ； GST. Glutathione 
S-transferase family gene expression level； HSP. Heat shock protein family gene expression level； ALDH. Aldehyde dehydrogenase gene expression 
level； SOD（Z）. Superoxide dismutase activity； POD（Z）. Peroxidase activity； CAT（Z）. Catalase activity； MDA（Z）. Malondialdehyde concentra⁃
tion.

图7　恩诺沙星胁迫下翅碱蓬苯丙烷代谢基因表达量与抗氧化酶活性相关性

Fig.7　Correlation between phenylpropanoid metabolism-related gene expression levels and antioxidant enzyme activities 
in S. salsa under ENR stress
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H2O2大量产生的源头，从而特异性地诱导以 CAT
为主导的解毒响应。Chen 等［31］研究也表明，植物

可通过调节抗氧化酶系统的配置来应对不同外源

胁迫，以维持体内的动态稳态，这与本研究的发现

相互印证。

3. 3　恩诺沙星与氧氟沙星诱导的代谢重编程模式

转录组层面的比较表明，翅碱蓬在 ENR 与

OFX胁迫下采取了不同的代谢重编程策略。ENR
胁迫主要激活以苯丙烷代谢、类黄酮合成及茉莉

酸信号通路等防御相关代谢途径，苯丙烷代谢关

键基因（PAL、4CL、CAD）表达显著上调，指向细胞

壁木质化及相关结构性防御的增强，而类黄酮及

茉莉酸通路的协同激活，则与抗氧化能力和系统

抗性提升密切相关。类似的防御型代谢重编程在

野生番茄（Solanum habrochaites）［32］及水稻（Oryza 
sativa）［8］等植物对多种胁迫的响应中已被报道，表

明该策略具有一定的保守性。OFX胁迫诱导的转

录响应集中于光合作用及其调控过程。光系统Ⅰ、

光系统Ⅱ、光合作用-天线蛋白、类胡萝卜素合成

及昼夜节律等通路的显著富集，表明 OFX 主要干

*.在P<0.05水平上显著相关；**.在P<0.01水平上显著相关；（Z）. Z-score标准化值。RE. 去除率；LHCA1. 光系统Ⅰ捕光复合体蛋白A1基

因表达量；LHCB2. 光系统Ⅱ捕光复合体蛋白B2基因表达量；PsbO. 光系统Ⅱ氧释放增强蛋白基因表达量；WRKY TF. WRKY转录因子基因

表达量；MAPK. 丝裂原活化蛋白激酶基因表达量；SOD. 超氧化物歧化酶基因表达量；CAT. 过氧化氢酶基因表达量；GST. 谷胱甘肽 S-转移

酶基因表达量；HSP. 热激蛋白基因表达量；ALDH. 醛脱氢酶基因表达量；SOD（Z）. 超氧化物歧化酶活性；POD（Z）. 过氧化物酶活性；CAT
（Z）. 过氧化氢酶活性；MDA（Z）. 丙二醛浓度。

* indicated significant correlation at the P<0.05 level，and ** indicated significant correlation at the P<0.01 level； （Z）. Z-score standardized val⁃
ue. RE. Removal rate；LHCA1. Light-harvesting complex Ⅰ protein A1 gene expression level；LHCB2. Light-harvesting complex Ⅱ protein B2 gene 
expression level；PsbO. Photosystem Ⅱ oxygen-evolving enhancer protein gene expression level；WRKY TF. WRKY transcription factor gene expres⁃
sion level；MAPK. Mitogen-activated protein kinase gene expression level；SOD. Superoxide dismutase gene expression level；CAT. Catalase gene 
expression level；GST. Glutathione S-transferase gene expression level；HSP. Heat shock protein gene expression level；ALDH. Aldehyde dehydroge⁃
nase gene expression level；SOD（Z）. Superoxide dismutase activity；POD（Z）. Peroxidase activity；CAT（Z）. Catalase activity；MDA（Z）. Malondial⁃
dehyde concentration.

图8　氧氟沙星胁迫下翅碱蓬光系统基因表达量与抗氧化酶活性相关性

Fig.8　Correlation between photosystem-related gene expression levels and antioxidant enzyme activities in S. salsa 
under OFX stress
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扰光能捕获与光合电子传递过程，从而对光合稳

态构成直接胁迫。已有研究在番茄［7］和威尔士洋

葱（Allium fistulosum）［33］中均观察到 OFX对光系统

蛋白表达和电子传递效率的抑制作用，本研究结

果与之一致。相应地，WRKY 和 MAPK 等信号通

路基因表达上调，提示植物通过信号调控途径参

与光合系统受损后的调节与补偿。

尽管 ENR 与 OFX 在代谢重编程方向上存在

显著差异，但二者在共性响应层面均显著强化了

中央碳代谢相关通路，包括糖酵解、丙酮酸代谢、

三羧酸循环及碳代谢。这表明，在 FQs胁迫下，翅

碱蓬的首要响应策略是强化中央碳代谢流，以快

速产生更多的 ATP 与 NAD（P）H。这些能量与还

原力是维持细胞稳态、激活抗氧化防御系统（如

ASA-GSH 循环）及驱动ABC转运体进行外排或液

泡隔离等耗能过程的根本保障。这一结果与近期关

于植物胁迫应答中代谢重编程的研究［34］结果相符。

基于上述分析，本研究揭示翅碱蓬应对 FQs
胁迫的核心机制在于一套“共性支撑、特异应对”

的代谢重编程策略。其共性在于，胁迫诱导产生

的 ROS 信号（尤其是 H2O2）可激活 MAPK 信号通

路及 WRKY 等转录调控网络，启动以糖酵解-磷

酸戊糖途径为核心的中央碳代谢引擎，实现碳流

的重定向，从而为下游防御反应持续供应 ATP 与

NAD（P）H［34-35］。这部分能量与还原力一方面支撑

谷胱甘肽循环等抗氧化系统以清除 ROS，另一方

面驱动 ABC 转运体执行抗生素的外排与液泡隔

离，构成维持细胞稳态的基础。在此共性框架下，

ENR与OFX胁迫引导代谢资源流向不同的特异性

防御模块。ENR主要激活苯丙烷代谢与含硫氨基

酸代谢，强化“结构-化学”防御；而 OFX 则侧重于

调节光合作用及相关信号补偿途径，以应对其特

异性的光系统损伤。该代谢-信号耦合机制，即

“ROS信号→代谢引擎激活→能量/还原力供应→
特异性防御执行”的连锁网络，为理解植物应对有

机污染物的系统适应性提供了新的分子层面

解释［36-37］。

3. 4　Hub基因在差异化防御中的调控作用

Hub 基因分析结果表明，翅碱蓬在应对不同

类型 FQs 胁迫时表现出明显差异的分子响应策

略。ENR 胁迫条件下，苯丙烷代谢途径中的关键

基因 PAL、4CL 和 CAD 表达显著上调，说明该途径

在胁迫响应过程中被持续激活［6，38］。苯丙烷代谢

不仅参与木质素的生物合成，还能够通过细胞壁

加固提高植物对外界胁迫的抵御能力，因此，该途

径的激活可能有助于增强细胞结构稳定性，从而

减轻抗生素对细胞的毒性。半胱氨酸与蛋氨酸代

谢通路中 METK2_SUASA、SERA2_ARATH 基因表

达上调，为谷胱甘肽等含硫抗氧化物质的合成提

供前体物质，这有助于提高植物的化学解毒能

力［8］。苯丙烷代谢与抗氧化系统之间的显著相关

关系也进一步表明（图 7），这 2类代谢过程在ENR
胁迫响应中可能具有协同作用，共同参与抗生素

胁迫的防御过程。

与 ENR 处理不同，OFX 胁迫下 Hub 基因网络

主要集中在光合作用和信号转导相关通路。光系

统相关基因（psaA、psbA、LHCA、LHCB）表达变化表

明OFX对光合机构产生了明显影响［39］。光系统结

构的扰动通常会导致电子传递效率下降并诱导

ROS积累，因此，植物需要通过调节抗氧化系统来

缓解由光合损伤引起的氧化胁迫。本研究中，

WRKY 转录因子和 MAPK 信号通路相关基因在

OFX 胁迫下表达量显著上调，说明信号转导网络

可能在调控抗氧化反应和维持细胞稳态方面发挥

重要作用［40］。MAPK信号通路和WRKY转录因子

已被广泛认为是植物逆境响应的重要调控节点，

其激活能够调控多种下游抗氧化相关基因的表

达，从而增强植物的抗逆能力［28］。

从系统生物学角度来看，这些 Hub 基因在能

量生成、氧化还原稳态及信号调控之间构建了精

密的闭环调节体系。其中，糖酵解-丙酮酸通路作

为能量供给系统；苯丙烷代谢与含硫氨基酸代谢

则构成结构与化学防御系统；而 MAPK 信号通路

及其下游WRKY转录因子共同协调各响应单元的

时序与强度［41］。这种模块化且相互协作的基因调

控模式，使得翅碱蓬能够以最优化的资源分配方

式应对不同类型的FQs胁迫。

3. 5　“三位一体”协同调控模型

基于上述对 FQs 在翅碱蓬体系中动态变化、

生理响应特征、转录调控模式及 Hub 基因网络的

系统性分析结果，本研究提出翅碱蓬应对 ENR 与

OFX 胁迫的“三位一体”协同调控模型（图 9）。该

模型从代谢供能、防御解毒及转运隔离3个功能层

面，概括了植物在抗生素胁迫下维持细胞稳态的

关键调控路径，旨在为试验结果提供一个综合性

的响应框架。
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代谢引擎模块作为胁迫响应的基础支撑单

元，其核心功能在于维持能量与还原力的动态供

给。转录组数据分析表明，无论是在 ENR 还是

OFX处理下，糖酵解、丙酮酸代谢及磷酸戊糖途径

等中央碳代谢相关基因均呈现不同程度的表达上

调趋势。这一现象更可能反映植物在胁迫条件下

主动调整代谢通量的适应性策略，而非单纯的能

量需求增加。中央碳代谢的增强为抗氧化反应、

解毒过程及跨膜转运提供持续的ATP和NAD（P）H
支持，从而为后续防御反应奠定物质基础［35，42-43］。

结合ROS水平变化及信号转导相关基因的响应特

征推测，这种代谢重编程可能与胁迫早期氧化信

号的诱导密切相关，并通过 MAPK 等信号通路实

现对关键代谢节点的调控［44］。

防御与解毒模块在不同 FQs处理下表现出显

著的差异化响应特征。在 ENR 胁迫下，苯丙烷代

谢与含硫氨基酸代谢途径相关基因显著表达，表

明植物可能通过结构强化与化学解毒的协同作用

降低抗生素胁迫风险。苯丙烷代谢关键酶（如

PAL、4CL 和 CAD）基因表达上调有助于增强细胞

壁结构，从而在一定程度上限制外源化合物的进

一步侵入［45］；同时，含硫氨基酸代谢的激活为谷胱

甘肽等抗氧化与解毒分子合成提供前体，有助于

缓解氧化损伤［46］。相比之下，在OFX胁迫下，防御

响应更倾向于维持光合系统的结构与功能稳定

性，通过调节光捕获复合体相关基因的表达及增

强 CAT 主导的过氧化氢清除能力，降低光系统受

损风险［47］。

转运与隔离模块在限制抗生素在细胞内扩散

方面可能发挥了重要的调控作用。多种ABC转运

蛋白基因在 ENR 与 OFX 处理下表现出差异性表

达模式，为 2种FQs在植物体内归趋差异提供了潜

在的分子依据。结合理化性质分析推测，疏水性

较强的 ENR 可能更易被 ABC 转运体系识别并通

过液泡隔离或外排途径降低胞内累积水平，而极

性较强的 OFX 转运效率相对有限，导致其在细胞

内滞留时间延长。这种转运特征差异与 2种化合

物在体系中的动态变化趋势具有一致性［48］。

总体而言，这一“三位一体”模型强调翅碱蓬

在 FQs胁迫下通过代谢供能、防御解毒、转运与隔

离之间的协同调控，实现对外源抗生素的适应性

响应。从生态应用角度看，翅碱蓬表现出的代谢

可塑性与稳态调控能力，表明其在多污染情景下

具有较高的环境适应潜力。这一结果也表明，在

构建植物响应或应用模型时，单一生理指标或酶

活水平难以全面反映胁迫适应过程，应更加关注

代谢网络与转运体系的整体联动。未来研究可进

一步结合代谢组学、蛋白组学及根际微生物组学

图9　翅碱蓬应对氟喹诺酮胁迫的“三位一体”协同调控模型

Fig.9　A “Trinity” synergistic response model of S. salsa under fluoroquinolone stress
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手段，从多层级解析植物代谢调控与微生物互作

在抗生素胁迫响应中的协同作用，为滨海盐碱区

及污灌区抗生素污染的生态治理提供更为系统的

理论依据。

4 结论

FQs胁迫通过诱导氧化应激，并调节代谢与转

运过程，影响翅碱蓬的生理状态及污染物归趋。

ENR和OFX处理显著改变了翅碱蓬体内的抗生素

含量及相关生理指标，但在去除动力学和生理响

应路径上存在差异。在抗生素胁迫下，翅碱蓬通

过调节抗氧化系统并维持细胞氧化还原稳态，缓

解胁迫效应。转录组分析进一步表明，与中央碳

代谢、抗氧化防御及物质转运相关的基因发生差

异表达，反映了翅碱蓬对不同理化性质 FQs 的适

应性调控特征。上述结果表明，翅碱蓬可通过多

层次生理与分子调控维持体内稳态，表现出一定

的耐受性与去除潜力，为盐生植物在抗生素污染

土壤的生态修复应用提供了理论依据。
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