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摘 要: 为揭示根际微生物有机磷矿化功能基因对盐胁迫的响应机制，以耐盐碱植物碱茅（Puccinellia distans）

为研究对象，在土壤中添加 NaCl 设置对照（0 g·kg-1）、轻度（2 g·kg-1）、中度（4 g·kg-1）、重度（6 g·kg-

1）和极度（8 g·kg-1）盐胁迫处理，利用宏基因组测序技术，测定碱茅根际和非根际微生物有机磷矿化功能

基因相对丰度，并分析其与土壤理化性质、根系性状以及根系分泌物间的关系。结果表明：盐胁迫显著影

响根际膦酸酯 C-P 键裂解途径相关基因（phnM、phnI、phnL）、 植酸酶编码基因（3-Phytase）和碱性磷酸

酶编码基因（phoA）及非根际 phoA 和膦酸酯水解途径转氨酶编码基因（phnW）的相对丰度，但对碱性磷

酸酶编码基因（phoD）和膦酸酯 C-P 键裂解途径相关基因（phnH）无显著影响。随盐胁迫增强，3-Phytase、

phnI、phnL 和 phoA 相对丰度呈先升高后降低的单峰型变化趋势。盐胁迫通过显著提高土壤电导率，抑制

根系分泌萜类化合物、芪类化合物和醌类化合物，影响有机磷矿化功能基因相对丰度变化。上述结果为深

入理解盐胁迫下植物耐盐机制提供科学依据。 
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Abstract：【Objective】Soil salinization imposes combined stresses of high salinity and phosphorus (P) deficiency, 

thereby severely constraining plant growth. Puccinellia distans is a salt-tolerant halophyte; however, the response 

mechanisms of its rhizosphere microbiome to salt stress, particularly concerning organic P mineralization functional 

genes, remain poorly understood. This study aimed to clarify the response patterns of organic P mineralization 

functional genes in the rhizosphere of P. distans and to identify the underlying mechanisms. It is hypothesized that 

salt stress affects these microbial functional genes indirectly by altering soil physicochemical properties and root 

traits, which subsequently reshape root exudation patterns. 【Method】A controlled pot experiment was conducted 

using P. distans under five NaCl-induced salt stress gradients: control (0 g·kg-1), light (2 g·kg-1), moderate (4 g·kg-

1), severe (6 g·kg-1), and extreme (8 g·kg-1). After 30 days of continuous salt stress, rhizosphere and bulk soil samples 

were collected. Metagenomic sequencing was employed to determine the relative abundances of key genes involved 

in organic P mineralization, including phnM, 3-Phytase, phnI, phnL, phoA, phoD, phnH, and phnW. Analysis of 

variance (ANOVA), Pearson correlation, random forest models, and partial least squares structural equation 

modeling (PLS-SEM) were used to identify the major drivers and causal pathways underlying changes in these genes 

under salt stress.【Result】Salt stress significantly altered the relative abundances of phnM, 3-Phytase, phnI, phnL, 

and phoA genes in the rhizosphere, whereas only phoA and phnW responded significantly in bulk soil; phoD and 

phnH were not significantly affected. In the rhizosphere, 3-Phytase, phnI, phnL, and phoA exhibited a unimodal 

pattern, initially increasing and then decreasing with increasing salt stress. Under severe stress, the abundances of 

phnM, phnI, phnL, and phoA increased by 24.7%, 34.5%, 52.9%, and 34.7%, respectively; while 3-Phytase 

increased by 8.0% and 7.2% under moderate and severe stress. In bulk soil, phoA increased by 26.0% and 17.5% 

under severe and extreme stress, while phnW decreased by 13.3% under extreme stress. Correlation analysis showed 

that in the rhizosphere, soil electrical conductivity (EC) and salinity were positively correlated with several genes, 

whereas root traits were generally negatively correlated with them. Among root exudates, quinones were positively 

correlated with phoA, 3-Phytase, phnL, and phnM, whereas terpenoids and stilbenes showed negative correlations. 

PLS-SEM further indicated that salt stress enhanced soil EC (path coefficient = 0.882, P<0.001), which inhibited 

root exudation (terpenoids, stilbenes, quinones; path coefficient = -0.79, P<0.001), subsequently influencing the 

abundances of rhizosphere organic P mineralization genes (path coefficient = -0.49, P<0.05) (R²=0.72). In bulk soil, 

salt stress primarily affected phoA by altering soil properties and inhibiting exudates (R²=0.82).【Conclusion】Salt 

stress differentially impacts the relative abundances of organic P mineralization genes in the rhizosphere and bulk 

soil of P. distans, with the rhizosphere exhibiting a more pronounced adaptive response. By altering electrical 

conductivity and simplifying root architecture, salt stress further reshapes root exudation patterns, which in turn 

regulates the relative abundances of rhizosphere microbial organic P mineralization genes, thereby contributing to 

plant P acquisition strategy. These findings provide molecular insights into the salt tolerance mechanisms of P. 

distans and offer a theoretical basis for the sustainable use of saline-alkali soils.  
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盐渍化土壤面积占我国陆地面积的 3.84%，植物在盐胁迫下受到高盐、低磷的双重胁迫，

导致盐渍化成为限制干旱和半干旱地区植物生长的主要因素之一 [1]。首先，土壤盐渍化产生

的盐胁迫会打破植物体内离子的动态平衡，例如，羊草的根茎和叶片的 Na+含量随着土壤盐

渍化程度的加深显著增加[2]；Na+在植物体内（如根系）的积累会触发渗透胁迫、离子毒害与

氧化损伤，抑制植物生长[3]。其次，磷在盐渍土中常与 Ca2+、Mg2+形成难溶性的磷，使得磷

的移动性和有效性大幅降低[4]。盐胁迫不仅会减少细胞分裂素合成[5]，抑制根系生长并导致
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其构型简化，吸收表面积下降，还会通过抑制质膜 H+-ATP 酶活性，降低根际酸化能力，进

而削弱土壤养分（如磷）的活化和迁移[6]，最终形成“低磷-低能-低吸收”恶性循环[7]。 

植物可通过改变根系性状、根系分泌物与土壤有机磷矿化微生物互作来提高磷的获取效

率。首先，植物通过增加根的长度和数量来加强对土壤磷的探索[8]。其次，植物的根系分泌

物作为物质与信号交流的“媒介”，改变根际微生物群落结构组成[9]，通过“植物-微生物”

协同响应策略来缓解盐胁迫下的磷限制[10]。根际微生物则在根系分泌物的作用下，通过代谢

等方式直接或间接地改变土壤理化性质，影响植物对磷的吸收[8]。研究表明，植物根系分泌

的有机酸会使根际土壤 pH 降低，促进土壤矿物风化和 Fe/Al 氧化物溶解[11]。此外，有机酸

会通过化学趋化作用塑造磷活化细菌，增强无机磷溶解和有机磷矿化，提高土壤磷的生物有

效性；同时介导植物根系磷饥饿响应基因和磷转运蛋白基因上调，提升磷吸收效率和生产力
[12]。 

土壤有机磷矿化速率直接决定磷供应能力，对植物获取磷素至关重要[13]。磷在土壤中以

有机磷和无机磷两种形态存在[14]，大多数有机磷不能被植物直接吸收利用，必须经过微生物

矿化分解等作用变为可溶性的无机态磷[15]。研究发现，微生物通过以下两种方式获取并释放

植物可利用的无机磷[16]：（1）通过有机酸、糖类等代谢物及铁载体和胞外多糖（EPS）的分

泌来溶解有机磷；（2）通过酶促（使用磷酸酶、植酸酶和 C-P 裂解酶）矿化有机磷化合物。

其中，磷酸酶（phoA、phoD 编码）可裂解磷酸单酯键，将有机磷（Po）转化为植物可直接

吸收的正磷酸盐；植酸酶（3-Phytase 基因编码）从植酸盐中水解磷酸盐；而 phn 系列基因

（C-P 裂解酶途径）则负责膦酸酯矿化[17]。 

碱茅（Puccinellia distans）是禾本科碱茅属多年生单子叶草本植物，可在 600 mmolL-1 

NaCl、pH 8~10 的中度及重度盐渍化土壤环境中完成生活史[18]，是《国家牧草种质资源库》

中的耐盐对照种[19]。碱茅的种植可改善土壤质量，减轻土壤盐渍化问题。然而，在盐胁迫下，

碱茅根际微生物有机磷矿化功能基因的响应规律及其具体的驱动机制尚不清楚。鉴于植物在

逆境下通常通过根际效应调控来缓解养分胁迫，本研究提出核心科学假设：盐胁迫并非直接

改变微生物功能基因，而是通过改变土壤理化性质重塑根系性状，进而调控根系分泌物的级

联路径，特异性驱动根际微生物有机磷矿化功能基因的表达，从而介导植物对磷素的获取策

略。 

本研究通过添加 NaCl 模拟对照、轻度、中度、重度、极度盐胁迫，利用高通量测序技

术分析有机磷矿化功能基因相对丰度及其在根际和非根际对不同盐胁迫强度的响应，同时分

析其与土壤理化性质、根系性状与根系分泌物的关系，以明确影响有机磷矿化功能基因的关

键影响因子。碱茅根际微生物调控策略对研究农作物耐盐具有重要启示意义，本研究旨在为

深入解析植物耐盐的生理机制提供理论依据；通过调控根系分泌物组成，定向富集有益解磷

菌，或通过灌溉洗盐、施用土壤改良剂等措施[20]，以维持根际有益微生物的活性，为盐碱地

农业生产与利用提供新思路。 

1 材料与方法 

1.1 供试材料 

本研究所用碱茅种子购自山西丰晋大地农林牧科技有限公司（山西太原）。 

1.2 试验地点与土壤条件  

试验于山西农业大学草业学院日光温室（37.41°N，112.58°E）内开展，温室温度控制

在 14.5~29.5 ℃，相对湿度为 64%~79%。试验土壤类型为褐土，采自温室外牧草种植地 0~20 

cm 表层，基础理化性质为：pH 为 7.4，盐度 0.6 g·kg-1，含水量 1.1 g·kg-1，有机碳 24 g·kg-
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1，硝态氮 32.82 mg·kg-1，铵态氮 3.63 mg·kg-1，全磷 3.3 g·kg-1，有效磷 3.5 mg·kg-1 [21]。 

1.3 试验设计 

试验采用完全随机设计，共设置 5 个盐胁迫梯度，每个处理 4 个重复。根据土壤盐渍化

分级标准[22]，向 2 000 g 风干土中分别添加 0（CK，对照）、4（轻度）、8（中度）、12（重

度）、16（极度）g NaCl。 

塑料花盆规格为直径 21 cm、高 15 cm，每盆装土后按水土质量比 5:1（通过预实验得出

田间持水量为 20%）加入 400 g 水，均匀撒播 0.15 g 碱茅种子。出苗期间每 3 天施用 25 mL

霍格兰营养液（湖南霍格兰生物工程有限公司），共 5 次。出苗 15 d 后，按照设定浓度将

NaCl 溶解于适量（称重法确定亏缺水量）蒸馏水中均匀喷施于土壤表面，持续盐胁迫 30 d；

试验期间采用称重保水法补充水分，每 3 天浇灌一次营养液，共 10 次[23]。 

1.4 样品采集 

盐胁迫处理 30 d 后，分别采集碱茅根际和非根际土壤样品。将整盆植株小心取出，移

除外围土壤后，适度抖动，抖落的土样作为非根际土壤；使用软毛刷刷取根系表面（厚度约

2 mm），刷下的土样作为根际土壤。过 2 mm 筛后分为两份：一份自然晾干，用于测定土壤

理化性质；另一份立即置于-80 ℃超低温冰箱中冷冻保存，用于有机磷矿化相关功能基因组

学分析。 

根系分泌物采用离体土培法收集[24]：在 250 mL 锥形瓶中加 40 g 原土与 200 mL 蒸馏水

制成悬浊液，将取完根际土壤的整盆植株根系放入其中，用锡纸包裹避光培养 5 d。培养完

成后，过滤上清液，放入冷冻干燥机（CHRIST-Alpha 1-4LSCbasic，赛利斯公司，德国）中，

冷冻干燥后收集冻干粉，保存于-80 ℃冰箱待测[23]。 

1.5 测定指标及方法 

土壤 pH、电导率（EC）和盐度（Sa）通过多参数分析仪（雷磁 DZB-712 型，欧史拓尔

实业有限公司，上海）测定；土壤含水量（SM）采用铝盒烘干法测定；土壤有效磷（AP）

采用钼锑抗比色法（Olsen 法）测定[25]。 

根系形态指标：通过根系扫描仪（GXY-B，浙江托普云农科技股份有限公司）扫描培养

结束的整盆根系，得到根总数量（Trn）、根尖数量（Rtn）、根总长（Trl）、根平均直径（Ard）、

根总体积（Trv）、根总投影面积（Tpa）和根总表面积（Tsa）等七项根系性状指标。 

根系分泌物通过非靶向代谢组学方法测定。冻干样品用甲醇提取，离心干燥后复溶，过

聚四氟乙烯（PTFE）膜（津腾，天津）后进行液相色谱‑质谱联用（LC‑ MS）分析。每个

处理 4 次生物学重复，即每个处理 4 盆独立植株，每盆样品单独提取和测定，将所有生物学

重复样品等量混合制备质控（QC）样品，每 10 个样品插入 1 个 QC，共进行 6 次技术重复。

数据经 LC‑ MS 平台（美吉生物医药科技有限公司，上海）检测后，使用京都基因与基因组

百科全书化合物数据库（KEGG Compound）进行分类[21]。 

磷循环过程中有机磷矿化功能基因相对丰度采用宏基因组高通量测序技术（美吉生物医

药科技有限公司，上海）进行测定。操作方法如下：称取 0.50 ± 0.01 g 土壤样品，提取土壤

微生物基因组总 DNA。通过超微量分光光度计（NanoDrop 2000，赛默飞世尔科技公司，美

国）与 1%（m:v）琼脂糖凝胶电泳对 DNA 浓度与质量进行检测与质检。质检合格的 DNA

样品使用 Illumina NovaSeq 6000 平台进行宏基因组测序。采用短寡核苷酸比对软件

（SOAPaligner）计算基因在各样本中的丰度信息。基因丰度以相对丰度（RPKM）值表示，

该值对测序深度和基因长度进行了归一化处理，可有效反映各功能基因在微生物群落中的相

对丰度水平。后续所有基因丰度的统计分析均采用 RPKM 值进行。基于京都基因与基因组

百科全书（KEGG）数据库对非冗余基因集进行功能注释，从中筛选并统计与有机磷矿化通

路相关的功能基因的相对丰度。 

本研究检测到碱茅有机磷矿化过程的 18 种功能基因，通过碎片化评分（Fragmentation 
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score）挑选出评分最高的八种有机磷矿化功能基因，包括：phnM、3-Phytase、phnI、phnL、

phoA、phnW、phoD、phnH。其在植物体中代谢途径及生理功能如表 1。 

表 1 八种有机磷矿化功能基因的代谢途径[17, 26-27] 

Table 1 The metabolic pathways of eight organic phosphorus mineralization functional genes[17, 26-27] 

基因名称

Gene names 

代谢途径 

Metabolic pathways 

生理功能 

Physiological function 

phnM、phnI、

phnL、phnH 

膦酸酯（C-P 键）降解途径 

Phosphonate (C-P bond) degradation pathway 

C-P 键裂解相关的转运与辅助基因 

Transport and auxiliary genes associated with the C-P bond 

cleavage 

3-Phytase 
特异性植酸降解途径 

Specific phytate degradation pathway 

编码一种底物特异性极高的磷酸酶，负责分解植酸 

Encodes a phosphatase with high substrate specificity， 

responsible for phytate decomposition 

phoA、phoD 
磷酸单酯水解途径 

Phosphate monoester hydrolysis pathway 

编码碱性磷酸酶 

Encodes alkaline phosphatase 

phnW 
膦酸酯（C-P 键）降解途径 

Phosphonate (C-P bond) degradation pathway 

水解途径的关键基因， 编码转氨酶 

The key gene in the hydrolysis pathway encodes 

transaminase. 

1.6 统计分析 

采用单因素方差分析（One-Way ANOVA）检验盐胁迫对有机磷矿化功能基因相对丰度

的影响，多重比较采用图基（Tukey）法（P<0.05）。采用独立样本 t 检验比较同一盐胁迫强

度下根际与非根际间的基因丰度差异。对呈现显著响应的基因，通过最小赤池信息准则

（AIC），采用最佳拟合方程（高斯函数），分析有机磷矿化功能基因相对丰度随盐胁迫强

度的变化趋势。采用皮尔逊（Pearson）相关性分析检验生物和非生物因子与有机磷矿化功能

基因间的相关关系，采用随机森林模型（R 语言“randomForest”包）评估各影响因子对基

因丰度的重要性。采用偏最小二乘结构方程模型（R 语言“plspm”包）解析盐胁迫影响有

机磷矿化功能基因丰度的直接和间接路径。图片使用 Origin 2022 和 R 语言（4.5.1）绘制。 

2 结 果 

2.1 测序数据质量评估 

对 40 份碱茅土壤样品的宏基因组测序数据进行系统分析，结果显示：样本平均原始序

列条数（Raw reads）为 8.91 × 10⁷ 条，原始数据总量（Raw bases）为 537.89 Gb；经质控后

平均有效序列条数（Clean reads）为 8.51 × 10⁷ 条，有效数据总量（Clean bases）为 508.88 

Gb，质控有效率在94.17%~97.02%。所有样本均表现出极高的测序质量，其中Q20≥93.03%，

远高于 85%的常规质控标准。无明显腺嘌呤（A）和胸腺嘧啶（T）、鸟嘌呤（G）和胞嘧啶

（C）分离现象，符合土壤微生物宏基因组测序的特征，数据质量可靠，可用于后续分析。 

2.2 盐胁迫对碱茅根际与非根际土壤有机磷矿化功能基因相对丰度的影响 

在根际土壤中，盐胁迫显著影响 phnM、3-Phytase、phnI、phnL 和 phoA 基因相对丰度，

但对 phnW、phoD 和 phnH 基因相对丰度无显著影响（图 1）。与对照相比，phnM、phnI、

phnL 和 phoA 基因相对丰度在重度盐胁迫下分别增加了 24.7%、34.5%、52.9%、34.7%

（P<0.05），3-Phytase基因相对丰度在中度和重度盐胁迫下分别增加了 8.0%和 7.2%（P<0.05），
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其余基因相对丰度在各处理间均无显著差异。随盐胁迫增强，3-Phytase、phnI、phnL 和 phoA

相对丰度呈先升高后降低的单峰型变化趋势。在非根际土壤中，盐胁迫显著影响 phoA 和

phnW 基因。与对照相比，phoA 基因相对丰度在重度和极度盐胁迫下分别增加了 26.0%和

17.5%（P<0.05），phnW 基因相对丰度在极度盐胁迫下降低了 13.3%（P<0.05），phoD 和

phnH基因在盐胁迫下无显著变化。与非根际土壤相比，重度盐胁迫处理根际土壤中 3-Phytase

和 phnI 基因相对丰度分别显著增加 5.6%和 27.8%（P<0.05），极度盐胁迫处理 phnI 基因相

对丰度显著降低了 5.9%（P<0.05），其余基因相对丰度在根际与非根际间无显著差异。盐胁

迫下，碱茅根际与非根际土壤有效磷含量均无显著差异（图 1i）。 

 

注：R 代表根际土壤，B 代表非根际土壤。图中 CK 表示对照，L、M、S 和 E 分别表示轻度、中度、重度和极度盐胁迫处

理。不同小写字母代表处理间差异显著（P<0.05）。*代表根际与非根际之间差异显著（P<0.05）。Note: R represents 

rhizosphere soil, and B represents bulk soil. In the figure, CK represents the control, while L, M, S, and E represent mild, 

moderate, severe, and extreme salt stress treatments, respectively. Different lowercase letters indicate significant differences 

between treatments (P < 0.05). * indicates a significant difference between the rhizosphere and bulk soil (P < 0.05).  

图 1 盐胁迫对碱茅根际与非根际土壤有机磷矿化功能基因相对丰度（a~h）和土壤有效磷（i）的影响 

Fig. 1 Effects of salt stress on the relative abundance of organic phosphorus mineralization functional genes (a-h) and soil 

available phosphorus (i) in the rhizosphere and bulk soil of Puccinellia distans 

2.3 盐胁迫下影响因子与有机磷矿化功能基因的相关性 

利用相关性分析探究土壤非生物属性、根系性状和根系分泌物对 6 种显著响应盐胁迫

的有机磷矿化功能基因的影响。结果（图 2）表明：在根际土壤中，土壤 pH 与 phnL 基因相

对丰度显著负相关，电导率与 phoA、3-Phytase、phnL 和 phnM 基因相对丰度呈显著正相关，

盐度与 phoA 和 phnL 显著正相关；根总数量和根尖数量均与 phoA、phnI、phnL 和 phnM 显

著负相关，根总长与 phoA、3-Phytase、phnI 和 phnM 显著负相关，根总投影面积和根总表
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面积均与 phoA、phnI 和 phnM 显著负相关，根总体积与 phoA 和 3-Phytase 显著负相关；萜

类化合物与 phoA、3-Phytase 和 phnM 显著负相关，香豆素及其衍生物与 3-Phytase 显著负

相关，芪类化合物与 phoA、3-Phytase、phnI、phnL 和 phnM 显著负相关，黄酮类化合物与

phoA、3-Phytase、phnI 和 phnM 显著负相关，醌类化合物与 phoA、3-Phytase、phnL 和 phnM

显著正相关，甾体及其衍生物与 phnL 显著正相关（图 2a）。在非根际土壤中，pH、根总数

量、根尖数量、根总长、根总投影面积、根总表面积、萜类化合物和芪类化合物与 phoA 基

因相对丰度显著负相关，而电导率、盐度、土壤有效磷含量、醌类化合物和甾体及其衍生物

与 phoA 显著正相关，所有影响因子与 phnW 基因相对丰度均无显著相关关系（图 2b）。 

 

注：*代表在 P<0.05 水平下显著。图中 EC 表示土壤电导率，Sal 表示土壤盐度，SM 表示土壤含水量，AP 表示土壤有效

磷含量，Trn 表示根总数量，Rtn 表示根尖数量，Trl 表示根总长，Ard 表示根平均直径，Tpa 表示根总投影面积，Tsa 表示根总

表面积，Trv 表示根总体积，Lip 表示脂质，Ter 表示萜类化合物，Oth 表示其他类，Cou 表示香豆素及其衍生物，Sti 表示芪类

化合物，Fla 表示黄酮类化合物，Qui 表示醌类及其化合物，Ste 表示甾体及其衍生物，Org 表示有机酸及其衍生物，Ami 表示

氨基酸及其衍生物，Car 表示碳水化合物及其衍生物，Ind 表示吲哚及其衍生物。下同。Note: * indicates significant at the P < 

0.05 level. In the figure, EC denotes electrical conductivity, Sal denotes soil salinity, SM denotes soil water content, AP denotes 

soil available phosphorus content, Trn denotes total root number, Rtn denotes root tip number, Trl denotes total root length, Ard 

denotes average root diameter, Tpa denotes total projected area of root, Tsa denotes total surface area of root, Trv denotes total 

root volume, Lip denotes lipids, Ter denotes terpenoids, Oth denotes others, Cou denotes coumarins and derivatives, Sti denotes 

stilbenes, Fla denotes flavonoids, Qui denotes quinones and compounds, Ste denotes steroids and derivatives, Org denotes 

organic acids and derivatives, Ami denotes amino acids and derivatives, Car denotes carbohydrates and derivatives, Ind denotes 

indoles and derivatives. The same below. 

图 2 盐胁迫下碱茅根际（a）与非根际（b）影响因子与有机磷矿化功能基因间的相关性 

Fig. 2 Correlations between rhizosphere (a) and bulk (b) soil factors and the functional genes of organic phosphorus 

mineralization in Puccinellia distans under salt stress 

2.4 盐胁迫下影响有机磷矿化功能基因相对丰度的因子重要性排序 

随机森林模型分析土壤非生物属性、根系性状和根系分泌物等因子对有机磷矿化功能基
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因相对丰度影响的重要性，结果（图 3）表明：在根际土壤中，电导率、盐度、根总数量、

根尖数量、根总长、根总投影面积、根总表面积、萜类化合物、其他类、芪类化合物和醌类

化合物是显著影响 5 种在根际有显著差异的有机磷矿化功能基因（包括 phoA、3-Phytase、

phnI、phnL 和 phnM）的关键因子，该模型解释度为 41%（图 3a）。在非根际土壤中，pH、

电导率、土壤含水量、土壤有效磷含量、萜类化合物、芪类化合物和醌类化合物是影响 phoA

的关键因子，该模型解释度为 45%（图 3b）。 

 

注： *，**，***分别表示在 P<0.05，P<0.01，P<0.001 水平下显著，ns 表示不显著。下同。Note: *, **, and *** 

respectively indicated significance at the levels of P<0.05, P<0.01, P<0.001. ns indicates not significant. The same below. 

图 3 盐胁迫下碱茅根际（a）与非根际（b）影响因子贡献率的随机森林模型 

Fig. 3 Random forest model of the contributions of influencing factors in the rhizosphere (a) and bulk (b) soil of Puccinellia 

distans under salt stress 

2.5 盐胁迫影响有机磷矿化功能基因丰度变化的路径 

采用结构方程模型分析盐胁迫影响根际（图 4a）和非根际（图 4b）显著变化基因相对

丰度的路径。结果表明：在根际土壤中，盐胁迫通过提高土壤电导率（路径系数为 0.882，

P<0.001）来抑制根系分泌萜类、芪类和醌类化合物（路径系数为-0.79，P<0.001），进而影

响 phoA、3-Phytase、phnI、phnL 和 phnM 基因相对丰度变化（路径系数为-0.49，P<0.05），

尽管电导率未对根系生长造成显著影响，但根系性状直接影响根系分泌物的产生（路径系数

为 0.26，P<0.05），该模型解释率达 72%（图 4a）；在非根际土壤中，盐胁迫通过改变土壤

理化性质（路径系数为 0.91，P<0.001）来抑制根系分泌物（路径系数为-1.15，P<0.001），

进而影响 phoA 基因相对丰度变化（路径系数为-0.72，P<0.01），该模型解释率达 82%（图

4b）。 
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注：箭头表示因果关系的假设方向，实线代表正相关，虚线代表负相关。箭头旁数字代表标准化路径系数，R2代表模型的

解释度。GOF 代表拟合优度。Note: The arrows indicate the hypothetical direction of the causal relationship, solid lines represent 

a positive correlation, and dashed lines represent a negative correlation. The numbers beside the arrows represent the standardized 

path coefficients, and R2 represents the interpretability of the model. GOF stands for goodness of fit. 

图 4 盐胁迫影响碱茅根际（a）与非根际（b）土壤有机磷矿化功能基因相对丰度的结构方程模型 

Fig. 4 Structural equation model of the effect of salt stress on the relative abundance of organic phosphorus mineralization 

functional genes in the rhizosphere (a) and bulk (b) soil of Puccinellia distans 

3 讨 论 

3.1 盐胁迫下根际与非根际微生物基因相对丰度的差异化响应 

本研究发现，盐胁迫对根际与非根际土壤中有机磷矿化功能基因相对丰度的影响具有差

异性。在根际土壤中，phoA、3-Phytase 及 phn 操纵子中的多个基因（包括 phnM、phnI、

phnL）相对丰度在重度胁迫下显著上调，而在非根际土壤中，仅有 phoA 基因响应且上调幅

度较小（图 1）。这反映了根际效应的存在：植物通过根系分泌物等途径，在根际塑造了独

特的微生境，使根际微生物对盐胁迫表现出更强的功能可塑性；而非根际土壤缺乏根系分泌

物输入，微生物主要受土壤理化性质直接驱动。因此，碱茅根际有机磷矿化微生物对盐胁迫

表现出了积极的适应性响应，通过微生物群落重构来增强有机磷矿化潜力，以缓解磷限制[28]。

随机森林模型结果显示，非根际 phoA 基因主要受土壤理化性质驱动（图 3a），而根际模

型中根系性状与分泌物的重要性更高（图 3b），表明根际微生物的有机磷矿化功能受植物

介导调控。在非根际土壤中，有机磷矿化微生物主要受限于高盐导致的渗透压胁迫等，

仅 phoA 基因响应，表明微生物群落整体代谢活性受抑[29]。这与磷酸盐贫瘠土壤和沿海河口

湿地的发现一致[30-31]，盐生植物根际微生物多样性高于非根际，证实了根际效应对土壤有机

磷矿化功能微生物的调控[32]。这是因为根际是植物-微生物互作的“热区”，为微生物提供

了特殊的微生境[33]。碱茅可能通过根系分泌物（如本研究检测到的醌类化合物，图 2）“塑

造”或“激活”了那些既耐盐又具备高效磷矿化能力的特定微生物种群[34]。这些微生物携带
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并表达多种磷酸酶基因（如 phoA）和膦酸酯裂解基因（phn 系列），从而在根表面形成一个

高效的磷活化场所。这与“根际激发效应”理论相符[35]，即植物为应对养分限制而响应根际

微生物群落功能。相比之下，非根际土壤缺乏根系分泌物的输入，可能抑制了对盐敏感的微

生物活性，仅有广谱的 phoA 基因有所响应。这表明，在植物干预的情况下，根际土壤微生

物群落对盐胁迫的响应策略更偏向于“主动适应”。 

3.2 盐胁迫下根系分泌物对有机磷矿化微生物的调节作用 

本研究发现，根系性状与多种有机磷矿化功能基因呈显著负相关关系（图 2），这可能

是由于盐胁迫抑制了根系生长，使碱茅根系构型简化，吸收表面积下降，不仅削弱了根系直

接吸收磷的能力，也减少了根系分泌物的释放，进而改变了微生物类群的能量来源结构[36]。

根系分泌物在盐胁迫-磷循环调控中起桥梁作用。路径分析结果表明，盐胁迫通过提高电导

率抑制萜类、芪类和醌类等分泌物释放，进而影响 phoA、3-Phytase、phnI、phnL 和 phnM 

的丰度变化（图 4）。其中，醌类化合物与上述基因丰度呈正相关（图 2），推测其可能作

为电子穿梭体参与微生物能量代谢，或可能作为信号分子影响微生物基因表达[37]。该推论有

待通过外源添加标准品的微观实验进行直接验证。相比之下，萜类和芪类化合物在本研究中

表现出抑制效应（图 4），这可能是由于盐胁迫诱导植物合成更多防御型次生代谢物，而这

些物质对部分微生物具有抑制效应，从而间接改变根际微生物磷矿化功能[38]。 

3.3 研究局限与展望 

本研究盐胁迫下测定的有效磷含量与对照相比无显著差异（图 1i）。可能是本研究短期

控制条件下的盆栽试验，与自然界盐分渐进累积过程存在差异，主要反映了植物-微生物系

统对盐胁迫的短期应激响应，而非长期适应性驯化机制，存在一定的局限性。未来研究可从

以下方向深入：（1）开展渐进式盐胁迫实验，验证“单峰型”响应模式在自然条件下的重

现性；（2）利用宏转录组、稳定同位素探针等技术，从“基因-代谢-功能”层面深入解析

醌类等分泌物调控微生物磷矿化的分子机制。  

4 结 论 

盐胁迫显著影响碱茅根际微生物 phoA、3-Phytase、phnI、phnL、phnM 基因及非根际

phoA 和 phnW 基因相对丰度。盐胁迫通过提高电导率抑制碱茅根系分泌萜类、芪类、醌类

化合物，进而引起上述基因丰度的变化。在重度盐胁迫下，碱茅根际 phoA 等基因上调，表

明其通过增强有机磷矿化以适应磷营养胁迫的能力，为其适应盐碱地环境提供了分子机制支

撑。 
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