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盐碱胁迫下产 ＡＣＣ 脱氨酶促生菌
对绿豆叶片脂质代谢的影响
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摘　 要:为探讨盐碱胁迫下产 ＡＣＣ 脱氨酶促生菌对绿豆叶片脂质代谢的影响ꎬ采用液相色谱质谱联用技术分析

盐碱胁迫下接种产 ＡＣＣ 脱氨酶促生菌(ＤＱＪＣ１)后绿豆叶片内脂类代谢产物的变化ꎮ 结果表明:盐碱胁迫下接种

ＤＱＪＣ１ 可以促进绿豆生长ꎬ显著提高了绿豆植株的株高(３４.８７％)、地上部鲜质量和干质量(４４.０７％和 ４６.４３％)、地
下部鲜质量和干质量(３０.５６％和 ２３.６８％)及叶绿素含量(４１.６１％)ꎮ 同时在绿豆叶片中共筛选到 ６１ 个具有显著性差

异的代谢产物ꎬ其中包括 ３２ 种甘油磷脂类、１４ 种固醇类、４ 种甘油糖脂类、３ 种鞘脂类和 ８ 种其他脂类ꎻ其中上调的

代谢物主要为甘油磷脂(ＰＣ、ＰＧ、ＬＰＣ、ＰＩ、ＰＥ、ＬＰＧ)、甘油糖脂(ＳＱＤＧ４７ ∶ １１)及鞘脂(ＣｅｒＧ１ｄ１８ ∶ ２ / １６ ∶ ０＋Ｏ)ꎬ下调

的代谢物主要为固醇(ＴＧ)ꎬ甘油糖脂(ＳＱＤＧ:１６ ∶ ０ / １６ ∶ ０)及鞘脂(ＣｅｒＧ１ｄ３４ ∶ ２＋Ｏ)ꎮ ＫＥＧＧ 通路富集分析发现筛

选出的差异代谢物中有 ６ 种代谢物被富集到 ９ 条代谢通路中ꎬ包括甘油磷脂代谢通路、甘油脂代谢通路、自噬性溶酶

体代谢通路、糖基磷脂酰肌醇代谢通路、醚脂质代谢通路、亚油酸代谢通路、磷脂酰肌醇代谢通路、α－亚油酸代谢通

路和花生四烯酸代谢通路ꎮ
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　 　 盐碱胁迫是影响我国农业发展和生产的主要

非生物胁迫之一ꎬ土壤中的高浓度盐和高 ｐＨ 值会

使植物体内渗透势改变、离子浓度失衡、植物体内

代谢紊乱、细胞膜严重受损等现象ꎬ这些不利因素

将抑制植物的生长发育ꎬ甚至直接导致植物死

亡[１－２]ꎮ 构成细胞中生物膜的主要脂质为磷脂、糖
脂和固醇[３]ꎮ 在植物细胞中ꎬ甘油磷脂和甘油糖脂

是细胞中磷脂和糖脂的主要成分ꎬ在植物细胞器中

甘油磷脂无处不在ꎬ而甘油糖脂则仅存在于叶绿体

中的类囊体膜上ꎬ是其所特有的成分ꎬ因此甘油糖

脂与植物的光合作用息息相关ꎬＬｉｕ 等[４] 发现盐胁

迫下水稻叶片中糖脂含量下降ꎬ叶绿素含量显著

降低ꎮ
除了以甘油为基础的脂质外ꎬ胁迫条件下鞘脂

和固醇的作用也逐渐受到关注ꎮ 据报道ꎬ鞘脂对维

持细胞基本功能至关重要ꎬ并在程序性细胞死亡信

号传导中发挥核心作用[５]ꎮ Ｇｕｉｌｌａ 等[６] 发现ꎬ拟南

芥幼苗在低温胁迫下脂质总量显著下降ꎬ主要表现

为膜鞘脂类的下降ꎻ而植物体内固醇含量的变化可

能与植物抗逆性相关ꎬ有研究表明耐盐植物的细胞

膜富含固醇ꎬ而不耐盐的品种固醇含量较低[７－８]ꎬ可
见植物脂质对在植物生长发育及提高植物抗逆性

方面可能发挥着重要作用ꎮ
近年来ꎬ通过接种植物根际促生菌(ＰＧＰＲ)来

帮助植物抵御盐碱胁迫逐渐成为研究热点ꎮ 有研

究表明ꎬＰＧＰＲ 可以通过调节 Ｎａ＋流出、参与诱导植

物抗氧化水平、提高光合效率等多种植物生理活动

来缓解盐碱胁迫给植物带来的伤害[９]ꎮ ＰＧＰＲ 通常

具有多种促生功能ꎬ如固氮、产铁载体、溶磷、产植

物激素(如 ＩＡＡ)和合成 ＡＣＣ 脱氨酶等[１０]ꎮ ＡＣＣ 脱

氨酶产生菌可以将乙烯前体 ＡＣＣ 分解成 α－酮丁酸

盐和氨ꎬ降低植物根内的乙烯浓度ꎬ从而缓解胁迫

乙烯对植物生长的不利影响[１１－１２]ꎮ 有研究表明ꎬ产
ＡＣＣ 脱氨酶促生菌可以提高绿豆的耐盐碱能力ꎬ但
大多数研究都旨在阐明该种菌对盐碱胁迫下绿豆

表型和酶活性的影响[１３－１５]ꎬ对盐碱胁迫下绿豆叶片

中脂质代谢的影响还未见报道ꎮ 本研究利用代谢

组学技术ꎬ研究了盐碱胁迫下接种产 ＡＣＣ 脱氨酶促

生菌对绿豆叶片中脂质代谢的影响ꎬ筛选出具有显

著差异的代谢产物ꎬ并将这些差异代谢物富集到不

同的代谢通路中去ꎬ为揭示 ＡＣＣ 脱氨酶促生菌提高

绿豆耐盐碱能力的作用机制奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 材料

１.１.１　 菌株来源　 本试验所用的产 ＡＣＣ 脱氨酶促

生菌(ＤＱＪＣ１)由黑龙江八一农垦大学植物微生物互

作实验室提供ꎬ自大庆地区盐碱土中筛选获得ꎬ该
菌为假单胞菌属(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ)ꎬ产 ＡＣＣ 脱氨酶能

力为 ８.１４７ Ｕ􀅰ｍｇ－１ꎻ该菌具有较强的耐盐碱能力ꎬ
可在 ｐＨ 值为 １１ 且 ＮａＣｌ 浓度为 １０％的 ＬＢ 培养基

中生长ꎮ
１.１.２　 绿豆品种 　 种植绿豆品种为‘小明绿’ꎬ由
国家杂粮工程技术中心提供ꎮ
１.１.３　 种植土 　 用于绿豆盆栽试验的土壤采集自

大庆市植被生长较好的盐碱地草原ꎬ土壤 ｐＨ 值

８.４６ꎬ碱解氮、速效钾和有效磷含量分别为 ２１２.８０、
３２７.００、１３. ３０ ｍｇ􀅰ｋｇ－１ꎬ有机质含量为 ４１. ８０ ｇ􀅰
ｋｇ－１ꎬ属轻度盐碱土ꎮ
１.２　 方法

１.２.１　 菌液的制备　 在先前的试验中发现ꎬ当接种

所用的菌株稀释液浓度为 １０７ ＣＦＵ􀅰ｍＬ－１时ꎬ绿豆

的生根情况最好ꎬ因此本试验所用的菌株稀释液浓

度选择 １０７ ＣＦＵ􀅰ｍＬ－１[１６]ꎮ 将菌株 ＤＱＪＣ１ 接种于

ＬＢ 液体培养基ꎬ于温度 ２８℃、转速 １７５ ｒ􀅰ｍｉｎ－１条

件下振荡培养 ２４ ｈꎬ用无菌水调节细菌数至 １０７ＣＦＵ
􀅰ｍＬ－１ꎮ
１.２.２　 种植条件　 绿豆种植试验设 １ 个处理组(Ｔ)
和 １ 个对照组(ＣＫ)ꎬ每组 ４ 次重复ꎬ处理组接种菌

株 ＤＱＪＣ１ꎬ对照组加入等量培养基稀释液ꎮ 将种植

土装入 ３１ ｃｍ×２５ ｃｍ 方槽中ꎬ每个方槽装 ７.５ ｋｇ 盐

碱土ꎬ绿豆种子经次氯酸钠消毒播种ꎬ播种密度为

每槽 ５０ 株ꎬ播种后按照 ５００ ｍｌ􀅰盆－１的接种量浇灌

菌株稀释培养液ꎬ置于室外培养ꎮ 出苗 １５ ｄ 后补接

菌液 １ 次ꎬ接种量为上一次的 ５０％ꎬ适时浇灌等量蒸

馏水ꎮ 待绿豆生长至 ３０ ｄ 时(此时绿豆植株已长出

两片真叶和三片复叶)ꎬ剪下绿豆植株完整的两片

真叶用液氮速冻后转存至－８０℃储存ꎮ
１.２.３　 植株生长生理指标测定　 绿豆生长 ３０ ｄ 后ꎬ
分别从对照组和处理组中选择长势均匀一致的 １５
株绿豆植株ꎬ统计植株的株高、地上及地下部分的

干质量和鲜质量ꎻ用叶绿素仪(型号为 ＹＴ－ＹＡꎬ云唐

智能科技有限公司ꎬ山东)ꎬ测定叶绿素相对含量

ＳＰＡＤ 值ꎮ
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１.２.４　 脂质代谢物提取方法　 称取 ５０ ｍｇ 叶片样品

加入 ３００ μＬ 甲醇－水后研磨ꎻ加入 ３００ μＬ 氯仿涡旋

震荡 ３０ ｓꎬ超声提取 １０ ｍｉｎꎬ－２０℃静置 ２０ ｍｉｎꎻ离心

１０ ｍｉｎ(１３ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ－１ꎬ４℃)取 ２００ μＬ 下层氯仿层

装入液相色谱质谱进样瓶中ꎻ在取完下层溶液的离

心管中继续加入 ３００ μＬ 氯仿－甲醇ꎬ涡旋振荡 ３０ ｓꎬ
冰水浴超声提取 １０ ｍｉｎꎻ－２０℃静置 ２０ ｍｉｎꎬ离心 １０
ｍｉｎ(３ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ－１ꎬ４℃)ꎬ取 ２００ μＬ 下层氯仿层ꎬ
在液相色谱质谱进样瓶中挥干溶剂ꎻ挥干后的脂质

残渣用异丙醇－甲醇复溶ꎬ将溶液转移至 ＥＰ 管中ꎬ－
２０℃静置 ２ ｈꎻ离心 １０ ｍｉｎ(１３ ０００ ｒｐｍꎬ４℃)ꎬ取上

清液用于液相色谱质谱(ＬＣ－ＭＳ)分析ꎮ
１.２.５　 ＬＣ－ＭＳ 分析　 色谱条件:液相色谱仪型号为

ＡＣＱＵＩＴＹ ＵＰＬＣ Ｉ －Ｃｌａｓｓ ｐｌｕｓ(沃特世科技有限公

司ꎬ上海)ꎬ试验柱温为 ５５℃ꎻ流动相 Ａ 为乙腈 ∶ 水

＝ ６ ∶ ４(ｖ ∶ ｖꎬ含 １０ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１乙酸铵ꎬ０.１％甲酸)ꎻ
流动相 Ｂ 为异丙醇 ∶ 乙腈 ＝ ９ ∶ １( ｖ ∶ ｖꎬ含 １０ ｍＭ
乙酸铵ꎬ０.１％甲酸)ꎻ流速为 ０.２６ ｍＬ􀅰ｍｉｎ－１ꎻ进样

量为 ２ μＬꎮ
质谱条件:分别采用加热电喷雾电离(ＨＥＳＩ －

Ｐｏｓｉｔｉｖｅ)正离子和负离子模式进行检测ꎮ 样品经 Ｄｉ￣
ｏｎｅｘ Ｕ３０００ ＵＨＰＬＣ(Ｔｈｅｒｍｏ ＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃＴＭ)分离后采用

Ｑ Ｅｘａｃｔｉｖｅ Ｐｌｕｓ(Ｔｈｅｒｍｏ ＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃＴＭ)进行质谱分析ꎮ

１.３　 数据处理

ＬＣ－ＭＳ 的原始数据经 Ａｎａｌｙｓｉｓｂａｓｅｆｉｌｅｃｏｎｖｅｒｔ 软
件转换格式后导入 ＭＳ－ＤＩＡＬ 软件进行预处理ꎬ利
用主成分分析 ＰＣＡ、正交偏最小二乘法分析(ＯＰＬＳ
－ＤＡ)等多元统计分析和 Ｔ 检验筛选组间的差异代

谢物ꎮ 差异代谢物通过 ＫＥＧＧ 数据库 ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ.ｋｅｇｇ.ｊｐ / )比对并注释ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 菌株 ＤＱＪＣ１ 对盐碱胁迫下绿豆生长指标的

影响

　 　 盐碱胁迫下接种 ＤＱＪＣ１ 后ꎬ对绿豆的生长指标

进行测定ꎬ结果见表 １ꎮ 绿豆的株高、地上及地下部

分鲜质量、地上及地下部分干质量和叶绿素含量得

到显著提高ꎬ分别增加了 ３４.８９％、３０.８４％、２９.８３％、
４７.４２％、２５.３３％和 ４１.６１％ꎮ 由此可知ꎬ菌株 ＤＱＪＣ１
提高了绿豆在盐碱胁迫下的抗性ꎬ促进绿豆生长ꎮ
２.２　 绿豆植株叶片主成分分析

采用 ＰＣＡ 法对两组样本的数据进行多维统计

分析(图 １Ａ)ꎬ两组样本均处于 ９５％置信区间内ꎬＣＫ
和 Ｔ 处理样本的 ＰＣＡ 散点组间被很好地区分开ꎬ说
明对两组样本数据处理是可信的ꎬ组间差异明显ꎬ
两组样本的分布各自较为聚集ꎮ

表 １　 菌株 ＤＱＪＣ１ 对绿豆植株生长的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｔｒａｉｎ ＤＱＪＣ１ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｍｕｎｇ ｂｅａｎ ｐｌａｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

株高 / ｃｍ
Ｓｔｅｍ ｌｅｎｇｔｈ

茎叶鲜质量 / ｇ
Ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｓｔｅｍｓ

ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ

根鲜质量 / ｇ
Ｒｏｏｔ ｆｒｅｓｈ
ｗｅｉｇｈｔ

茎叶干质量 / ｇ
Ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｓｔｅｍｓ

ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ

根干质量 / ｇ
Ｒｏｏｔ ｄｒｙ
ｗｅｉｇｈｔ

叶绿素含量
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ

(ＳＰＡＤ)

ＣＫ １０.２１±０.３４ ０.５９±０.０４ ０.３６±０.０１５ ０.０５６±０.００３ ０.０３８±０.００２ ２２.８８±０.６９
ＤＱＪＣ１ １３.７７±０.４０∗ ０.８５±０.０３４∗ ０.４７±０.０２３∗ ０.０８２±０.００８∗ ０.０４７±０.００４∗ ３２.４０±１.１９∗

　 　 注:表中数据为‘平均值±标准误’ꎬ∗代表差异水平显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ｔｈｅ ｄａｔａ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ ｉｓ“ｍｅａｎ ± ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ” . ∗ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｌｅｖｅｌ (Ｐ<０.０５) .

图 １　 盐碱胁迫下接种 ＤＱＪＣ１ 的绿豆叶片(Ｔ)与对照组(ＣＫ)代谢产物 ＰＣＡ 散点图(Ａ)与 ＯＰＬＳ－ＤＡ 散点图(Ｂ)
Ｆｉｇ.１　 Ｓｃａｔｔｅｒ ｐｌｏｔ ｏｆ ＰＣＡ ｏｆ ｍｕｎｇ ｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓ(Ｔ) ａｎｄ ｃｏｎｔｒｏｌ (ＣＫ) ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｖａｃｃｉｎａｔｅｄ ｗｉｔｈ

ＤＱＪＣ１ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｉｎｅ ｓｔｒｅｓｓ(Ａ)ａｎｄ ＯＰＬＳ－ＤＡ ｓｃａｔｔｅｒ ｄｉａｇｒａｍ(Ｂ)
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　 　 ＯＰＬＳ－ＤＡ 模型是有监督的判别分析统计方法ꎬ
可滤除与分类信息无关的噪音ꎬ最大化地凸显组别

间的差异ꎬ能增强在 ＰＣＡ 分析中观察到的组间分离

情况(图 １Ｂ)ꎮ ＯＰＬＳ－ＤＡ 模型显示两组样本均处于

９５％置信区间内ꎬＣＫ 组和 Ｔ 组样本沿中心轴明显分

开ꎬ组间样本分散ꎬ表明组间代谢物水平差异显著ꎬ
同时两组样本分布各自较为聚集ꎬ通过 ＰＣＡ 及

ＯＰＬＳ－ＤＡ 模型表明对照组和处理组样品代谢物有

明显差异ꎮ
选择部分样本作为交互验证ꎬ发现原模型 Ｒ２的

纵坐标非常接近 １ꎬ说明建模符合样本数据的真实

情况ꎻＱ２表示模型的可预测性ꎬ两组样本之间存在

明显差异ꎻ同时 Ｑ 的回归线与纵轴的截距在 ０ 以

下ꎬ体现了原模型具有良好的稳定性(图 ２)ꎮ

图 ２　 盐碱胁迫下接种 ＤＱＪＣ１ 的绿豆叶片(Ｔ)
与对照组(ＣＫ)ＯＰＬＳ－ＤＡ 置换检验图

Ｆｉｇ.２　 ＯＰＬＳ－ＤＡ ｄｉｓｐｌａｃｅｍｅｎｔ ｔｅｓｔ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ (Ｔ)
ａｎｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｍｕｎｇ ｂｅａｎ ｉｎｏｃｕｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ

ＤＱＪＣ１(ＣＫ) ｕｎｄｅｒ ｓａｌｉｎｅ ｓｔｒｅｓｓ

２.３　 绿豆植株叶片脂质差异代谢物筛选

盐碱胁迫下接种产 ＡＣＣ 脱氨酶菌株的绿豆样

本与对照样本中一共筛选出 ４９８ 种差异代谢的产

物ꎬ其中上调的代谢物有 ３９５ 个、下调的代谢物为

１０３ 个ꎮ ＯＰＬＳ －ＤＡ 分析中ꎬ变量权重值 (Ｖａｒｉａｂｌｅ
ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｉｎ ｐｒｏｊｅｃｔｉｏｎꎬＶＩＰ)大于 １ 的代谢物被认为

是差异代谢物ꎮ 采用 ＯＰＬＳ－ＤＡ 方法对 ＣＫ 组和 Ｔ
组进行分析ꎬ结合 ＶＩＰ 值(>１)ꎬ独立样本 ｔ 检验 Ｐ<
０.０５ꎬ与标准库中物质的匹配度在 ８０％以上寻找差

异代谢物ꎬ并绘制火山图ꎮ 由图 ３ 可知ꎬ盐碱胁迫下

接种产 ＡＣＣ 脱氨酶菌株后绿豆叶片中共有 ６１ 个具

有显著性差异(Ｐ<０.０５)的代谢产物ꎬ其中 ３２ 个代

谢物为甘油磷脂类、１４ 个代谢物为固醇脂类、４ 个代

谢物为甘油糖脂类、７ 个代谢物为其他脂类ꎬ上调代

谢物 ３１ 个、下调代谢物 ３０ 个ꎮ
根据 ＶＩＰ 值及差异倍数整理了 ６１ 个显著差异

代谢物中上调和下调排行前 １０ 位的代谢物(表 ２)ꎬ
总体来看ꎬ盐碱胁迫下土壤接种 ＤＱＪＣ１ 后ꎬ绿豆叶

片中上调的脂质代谢产物有硫代异鼠李糖基单酰

基甘油(ＳＱＤＧ４７ ∶ １１)、磷脂酰乙醇(ＰＥｔ)、卵磷脂

(ＰＣ)、磷脂酰甘油(ＰＧ)、溶血磷脂酰胆碱(ＬＰＣ)、
磷脂酰肌醇( ＰＩ)、糖鞘脂 ( ＣｅｒＧ１ｄ１８ ∶ ２ / １６ ∶ ０ ＋
Ｏ)ꎻ下调的代谢产物有硫代异鼠李糖基单酰基甘油

(ＳＱＤＧ１６ ∶ ０ / １６ ∶ ０)、糖鞘脂(ＣｅｒＧ１ｄ３４ ∶ ２＋Ｏ)、
甘油三酯(ＴＧ)、磷脂酰甲醇(ＰＭｅ)、磷脂酸(ＰＡ)ꎬ
虽然有不同分子组成的 ＳＱＤＧ 和 ＣｅｒＧ１ 表现出下调

趋势ꎬ但从总量来看 ＳＱＤＧ 和 ＣｅｒＧ１ 呈上调趋势ꎮ
２.４　 绿豆植株叶片脂质差异代谢通路分析

利用 ＫＥＧＧ 数据库对绿豆叶片脂类差异代谢

物富集的通路进行分析ꎬ应用超几何检验ꎬ找出与

整个背景相比发生显著变化的代谢通路条目(图
４)ꎬ６１ 种显著差异代谢物中有 ６ 种被注释到 ９ 个代

谢通路中ꎬ改变的代谢通路包括甘油磷脂代谢通

路、甘油酯代谢通路、自噬性溶酶体代谢通路、糖基

磷脂酰肌醇代谢通路、醚脂质代谢通路、亚油酸代

谢通路、磷脂酰肌醇代谢通路、α－亚油酸代谢通路

和花生四烯酸代谢通路ꎬ变化最显著的为花生四烯

酸代谢通路ꎬ富集到该通路的代谢物为卵磷脂ꎻ代
谢物富集最多的通路为甘油磷脂代谢通路ꎬ富集到

该通路的代谢物为卵磷脂、磷脂酰乙醇胺、溶血磷

脂酰胆碱、磷脂酸ꎮ

３　 讨　 论

脂质对维持植物在盐碱胁迫下的正常生长有

重要作用ꎬ有研究表明ꎬ在不耐盐的植物中ꎬ盐碱胁

迫会导致细胞膜中的电解质外渗ꎬ总脂含量降低ꎬ
细胞膜的完整性丧失ꎬ而耐盐的植物中脂质含量则

受盐碱胁迫影响较小[１７]ꎮ 植物细胞膜中的甘油脂

是植物细胞中的结构分子和信号分子ꎬ在胁迫条件

下ꎬ植物器官中甘油磷脂的数量和种类会发生改

变ꎮ 如 Ｓａｌａｍａ 等[１８]发现ꎬ在盐胁迫下ꎬ耐盐玉米品

种根中的甘油磷脂含量比不耐盐的玉米品种高出

１.７倍ꎬ这表明甘油磷脂含量与植物耐盐性呈正相

关ꎮ 在腰果幼苗中也有类似的发现ꎬ耐盐品种的甘

油磷脂含量占总脂质含量的比例明显高于不耐盐

品种[１９]ꎮ 另外ꎬ叶绿体内膜中甘油磷脂的合成对光

合作用非常重要ꎬ如 ＰＧ 在类囊体膜光合系统功能

中起着关键作用ꎮ ＰＧ 被认为是光合作用中唯一必

需的脂质ꎬ 而其他脂质都可以由糖脂替代[２０]ꎮ
Ｂｅｊａｏｕｉ 等[２１]通过电镜观察到盐胁迫下甘蓝叶片中

ＰＧ 含量显著下降ꎬ可能是类囊体膜超微结构受损的
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表 ２　 盐碱胁迫下接种 ＤＱＪＣ１ 后绿豆叶片中脂质上、下调排名前 １０ 位的代谢物
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｏｐ １０ ｌｉｐｉｄ￣ａｎｄ ｄｏｗｎｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ ｍｕｎｇ ｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓ ａｆｔｅｒ ＤＱＪＣ１ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｉｎｅ ｓｔｒｅｓｓ

序号
Ｎｕｍｂｅｒ

代谢物
Ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

分类
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

质荷比
ｍ/ ｚ

保留时间
Ｒｔ / ｍｉｎ

变量投影
重要度
ＶＩＰ

Ｐ值
Ｐ ｖａｌｕｅ

差异倍数
ＦＣ

趋势
Ｔｒｅｎｄ

１

２

３

４
５
６
７

８

９

１０

硫代异鼠李糖基
单酰基甘油酯

Ｔｈｉｏｔｏｐｉｃｒｈａｍｎｏｓｅ
ｇｒｏｕｐ ｍｏｎｏａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｉｄｅｓ

磷脂酰乙醇
Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｅｔｈａｎｏｌ

卵磷脂
Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｃｈｏｌｉｎｅ

溶血磷脂酰胆碱
Ｌｙｓｏ－ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｃｈｏｌｉｎｅ

磷脂酰肌醇
Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉｎｏｓｉｔｏｌ

糖鞘脂
Ｇｌｙｃｏｓｐｈｉｎｇｏｌｉｐｉｄ

磷脂酰甘油
Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌ ｇｌｙｃｅｒｏｌ

ＳＱＤＧ
(４７ ∶ １１)

ＰＥｔ
(１８ ∶ ３/ ２４ ∶ ７)
ＰＣ(３４ ∶ ２)
ＰＣ(３５ ∶ ３)
ＰＣ(３６ ∶ ２)
ＰＣ(３４ ∶ １)

ＬＰＣ(１６ ∶ ０)

ＰＩ
(２６ ∶ ６/ １６ ∶ ０)

ＣｅｒＧ１
(ｄ１８ ∶ ２/ １６ ∶ ０＋Ｏ)

ＰＧ
(１６ ∶ ０/ １６ ∶ １)

甘油糖脂类
Ｇｌｙｃｅｒｏｌ ｓｕｇａｒ

ｌｉｐｉｄｓ

其他脂类
Ｏｔｈｅｒ ｌｉｐｉｄｓ

甘油磷脂类
Ｇｌｙｃｅｒｏｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄｓ

甘油磷脂类
Ｇｌｙｃｅｒｏｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄｓ

甘油磷脂类
Ｇｌｙｃｅｒｏｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄｓ

鞘脂类
Ｓｐｈｉｎｇｏｌｉｐｉｄ

甘油磷脂类
Ｇｌｙｃｅｒｏｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄｓ

９８１.５８ ５.３８ ６.０４ ０.０２８６ ０.６８

７９７.５１ ５.７１ ４.７０ <０.００１ ０.５０

７５８.５７ ６.４７ ４.１０ ０.００２ ０.３４
７３８.５３ ６.２２ ３.０３ ０.０２３ ０.６５
７７０.５７ ６.４５ ２.４３ <０.００１ ０.５０
７８６.６０ ６.９８ ２.０９ ０.００５ ０.４６

４９６.３４ ２.０６ ２.０２ <０.００１ ０.３０

９３９.６０ ６.４７ １.９９ <０.００１ ０.６１

７１４.５５ ６.１０ １.９７ ０.０４２ ０.８８

７６０.５８ ６.８８ １.８７ ０.０２５ ０.５４

上调
Ｕｐ

ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

１１

１２
１３
１４
１５
１６

１７

１８

１９

２０

硫代异鼠李糖基
单酰基甘油酯

Ｔｈｉｏｔｏｐｉｃｒｈａｍｎｏｓｅ ｇｒｏｕｐ
ｍｏｎｏａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｉｄｅｓ

甘油三酯
Ｇｌｙｃｅｒｉｎ
ｔｒｉｌａｕｒａｔｅ

磷脂酸
Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄａｔｅ

糖鞘脂
Ｇｌｙｃｏｓｐｈｉｎｇｏｌｉｐｉｄ

磷脂酰甲醇
Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌ ｍｅｔｈａｎｏｌ

溶血磷脂酰甘油
Ｌｙｓｏｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌ ｇｌｙｃｅｒｏｌ

ＳＱＤＧ
(１６ ∶ ０/ １６ ∶ ０)

ＴＧ(１８ ∶ ３/ １８ ∶ ２/ １８ ∶ ３)
ＴＧ(１８ ∶ ３/ １８ ∶ ２/ １８ ∶ ２)
ＴＧ(１８ ∶ １/ １８ ∶ ２/ １８ ∶ ３)
ＴＧ(１８ ∶ ０/ １８ ∶ ２/ １８ ∶ ３)
ＴＧ(１６ ∶ ０/ １８ ∶ ２/ １８ ∶ ３)

ＰＡ
(１６ ∶ ０/ １７ ∶ ０)

ＣｅｒＧ１
(ｄ３４ ∶ ２＋Ｏ)

ＰＭｅ
(１６ ∶ ０/ １６ ∶ ０)

ＬＰＧ
(１６ ∶ １)

甘油糖脂类
Ｇｌｙｃｅｒｏｌ

ｓｕｇａｒｌｉｐｉｄｓ

固醇脂类
Ｓｔｅｒｏｉｄ ｌｉｐｉｄｓ

甘油磷脂类
Ｇｌｙｃｅｒｏｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄｓ

鞘脂类
Ｓｐｈｉｎｇｏｌｉｐｉｄ

其他脂类
Ｏｔｈｅｒ ｌｉｐｉｄｓ

甘油磷脂类
Ｇｌｙｃｅｒｏｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄｓ

７９３.５１ ６.２９ ５.１０ ０.００３ １.５８

８９２.７４ ９.１７ ４.１２ <０.００１ １.４２
６６１.４８ ６.６５ ３.９５ ０.０１５ １.６３
８９４.７５ ９.４６ ３.８９ <０.００１ １.６３
６６１.４８ ６.６４ ３.８１ ０.０２７ １.６１
８９６.７７ ９.７５ ３.７５ <０.００１ １.９８

８９８.７９ １０.０２ ２.５９ <０.００１ ２.０７

７３６.５３ ６.０７ ２.５９ ０.０１５ ２.１１

８７０.７５ ９.６９ ２.５９ ０.０２３ １.４６

４８１.２６ １.７２ ２.５０ ０.００２ ０.５５

下调
Ｄｏｗｎ

ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

原因ꎻ也有研究表明ꎬ盐胁迫下耐盐植物营养器官中

ＰＧ 含量会显著增加[２２]ꎮ 本研究中ꎬ盐碱胁迫下接种

ＤＱＪＣ１ 后ꎬ绿豆叶片中总甘油磷脂的含量上调ꎬ表明

接种 ＤＱＪＣ１ 可能提高了绿豆植株的耐盐碱能力ꎬＰＧ
的上调以及叶绿素含量的增加说明接种 ＤＱＪＣ１ 可以

保护绿豆叶片在盐碱胁迫下的光合功能ꎮ
甘油糖脂也与植物光合作用密切相关ꎬＳＱＤＧ

是唯一发现的只与光合膜相关的糖脂物种[２３]ꎮ 许

多研究表明ꎬ植物中 ＳＱＤＧ 的积累通常与植物的耐

盐性有关[２４－２５]ꎮ 耐盐植物细胞膜中 ＳＱＤＧ 水平的

提高能维持植物中蛋白质与脂质的平衡ꎬ确保植物

在高盐条件下光合作用的稳定性[２６]ꎮ 尽管 ＳＱＤＧ
是一个含量较低的糖脂物种ꎬ但它的上调可能是提

高植物耐盐性所必需的ꎮ 本研究中显著上调的差

异代谢物排名第一的物质就是 ＳＱＤＧꎬ虽然有其他

不同分子结构的 ＳＱＤＧ 有下调趋势ꎬ但总体来看接

种 ＤＱＪＣ１ 后绿豆叶片中 ＳＱＤＧ 的含量呈上调趋势ꎬ
ＳＱＤＧ 含量的提高保证了绿豆叶片在盐碱胁迫条件

下的正常光合作用ꎮ
除了以甘油为基础的脂质外ꎬ胁迫下鞘脂和固

醇的变化也越来越受到关注ꎮ 据报道ꎬ鞘脂对基本

细胞功能至关重要ꎬ其是膜的一般成分ꎬ影响膜的

完整性和通透性[２７]ꎮ 鞘脂在植物非生物胁迫下信

号转导中的作用是近年来研究的热点ꎮ 例如ꎬ拟南

芥幼苗低温胁迫导致脂质总量显著下降ꎬ主要表现

为膜鞘脂类的下降[２８]ꎮ 本研究中共检测出两种不

同分子组成的糖鞘脂 ( ＣｅｒＧ１)ꎬ其中一种 ＣｅｒＧ１
(ｄ１８ ∶ ２ / １６ ∶ ０＋Ｏ)呈上调趋势ꎬ另一种 ＣｅｒＧ１(ｄ３４
∶ ２＋Ｏ)呈下调趋势ꎬ但总含量保持相对增加ꎮ 另

外ꎬ高等植物细胞中也含有大量的固醇ꎬ现在不仅
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关注固醇的结构作用ꎬ而且对其在植物细胞膜中的

调节作用表现出极大的兴趣ꎮ 例如ꎬβ－谷固醇和菜

油固醇在膜内脂肪酸链的排列中起着重要的作用ꎬ
其影响着细胞膜水和离子的通透性以及细胞膜蛋

白的活性[２９]ꎮ 甘油三酯(ＴＧ)又称为三脂酰甘油

(ＴＡＧ)ꎬ是植物油脂的主要成分ꎬ有研究表明在非

生物胁迫 下 植 物 营 养 组 织 中 的 ＴＧ 会 大 量 积

累[３０－３１]ꎮ 在衰老的植物叶片中也经常观察到 ＴＧ 的

大量积累[３２]ꎮ 因此植物中 ＴＧ 的积累可能与植物

抗逆性相关ꎮ 本研究中ꎬ盐碱胁迫下接种 ＤＱＪＣ１ 后

绿豆叶片中 ＴＧ 含量显著下调ꎬ在 ３０ 种显著下调的

差异代谢物中ꎬ有 １２ 种为不同分子组成的 ＴＧꎬ表明

接种 ＤＱＪＣ１ 增强了盐碱胁迫下绿豆的抗逆性ꎮ
ＫＥＧＧ 通路分析发现绿豆叶片脂类差异代谢物

主要富集在 ９ 条代谢通路中ꎬ富集到这 ９ 条代谢通

路的 ６ 种代谢物分别为卵磷脂、磷脂酸、溶血磷脂酰

胆碱、磷脂酰乙醇胺、甘油三酯及磷脂酰肌醇ꎮ 在 ９
个差异代谢通路中ꎬ显著性排名第一的是花生四烯

酸代谢通路ꎬ富集到该通路的代谢物为卵磷脂ꎬ虽
然本研究中没有检测到花生四烯酸含量有显著变

化ꎬ这可能是因为植物细胞中游离的花生四烯酸含

　 　 注:散点大小代表 ＯＰＬＳ－ＤＡ 模型的 ＶＩＰ 值ꎻ红色点表示代谢

物含量增加ꎻ蓝色点表示代谢物含量降低ꎻ灰色点表示代谢物含量

无显著差异ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｔｈｅ ｓｃａｔｔｅｒ ｓｉｚｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ＶＩＰ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｈｅ ＯＰＬＳ－ＤＡ

ｍｏｄｅｌꎻ ｒｅｄ ｐｏｉｎｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ｂｌｕｅ ｐｏｉｎｔｓ ｉｎ￣
ｄｉｃａｔｅ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ａｎｄ ｇｒａｙ ｐｏｉｎｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉ￣
ｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ.

图 ３　 正 /负离子模式数据火山图

Ｆｉｇ.３　 Ｖｏｌｃａｎｏ ｐｌｏｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅ / ｎｅｇａｔｉｖｅ ｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｄａｔａ

　 　 注:图中每个图形为一个 ＫＥＧＧ 通路ꎬ纵坐标为 ＫＥＧＧ 通路名称ꎬ横坐标为富集因子ꎬ大小表示数量多少ꎬ颜色

越红 Ｐ / Ｑ 值越小ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｅａｃｈ ｆｉｇｕｒｅ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ｉｓ ａ ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙꎬ ｔｈｅ ｏｒｄｉｎａｔｅ ｉｓ ｔｈｅ ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙ ｎａｍｅꎬ ｔｈｅ ａｂｓｃｉｓｓａ ｉｓ ｔｈｅ ｅｎ￣

ｒｉｃｈｍｅｎｔ ｆａｃｔｏｒꎬ ｔｈｅ ｓｉｚｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｗａｙｓꎬ ｔｈｅ ｒｅｄ ｔｈｅ ｃｏｌｏｒꎬ ｔｈｅ ｓｍａｌｌｅｒ ｔｈｅ Ｐ / Ｑ ｖａｌｕｅ.

图 ４　 盐碱胁迫下接种 ＤＱＪＣ１ 后绿豆叶片中差异脂质代谢通路气泡图

Ｆｉｇ.４　 Ｂｕｂｂｌｅ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｌｉｐｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ｍｕｎｇ ｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓ ａｆｔｅｒ ＤＱＪＣ１ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｉｎｅ ｓｔｒｅｓｓ

量较少ꎬ绝大多数都结合在植物细胞膜磷脂中(如
肌醇磷脂、卵磷脂) [３３]ꎮ 卵磷脂是植物细胞膜的主

要成分之一ꎬ与植物抗逆性息息相关ꎮ 有研究发

现ꎬ对耐盐番茄品种进行愈伤组织培养ꎬ发现细胞

膜中的卵磷脂含量显著增加[３４]ꎮ Ｍａｎｓｏｕｒ 等[３５] 也

发现ꎬ添加卵磷脂生物合成的关键底物胆碱可以提

高小麦的耐盐性ꎮ 本研究中ꎬ接种 ＤＱＪＣ１ 后绿豆叶

片中的卵磷脂也富集到甘油磷脂代谢、亚油酸代

谢、α－亚油酸代谢通路中ꎬ参与了多条代谢通路ꎮ
通过检测接种 ＤＱＪＣ１ 后绿豆叶片中的差异脂质代
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谢物ꎬ并分析这些化合物参与的代谢途径ꎬ为后续

研究提高绿豆抗逆性及产 ＡＣＣ 脱氨酶促生菌的促

生机制提供参考ꎮ

４　 结　 论

盐碱胁迫下接种产 ＡＣＣ 脱氨酶促生菌 ＤＱＪＣ１
可以促进绿豆生长ꎬ增加绿豆植株的株高、地上和

地下部分的鲜质量及干质量、叶绿素含量ꎻ绿豆叶

片中共鉴定出 ６１ 种显著差异脂质代谢物(上调 ３１
个、下调 ３０ 个)ꎬ其中 ６ 个显著差异代谢物被富集到

９ 条代谢通路中ꎮ 变化最显著的为花生四烯酸代谢

通路ꎬ富集到该通路的代谢物为卵磷脂ꎻ代谢物富

集最多的通路为甘油磷脂代谢通路ꎮ 接种 ＤＱＪＣ１
后绿豆叶片中总甘油磷脂( ＰＣ、ＰＧ、ＬＰＣ、ＰＩ、ＰＥ、
ＬＰＧ)、甘油糖脂(ＳＱＤＧ)及鞘脂(ＣｅｒＧ１)含量表现

为上调ꎻ固醇(ＴＧ)含量表现下调ꎬ说明接种 ＤＱＪＣ１
可以改善绿豆脂类代谢从而提高绿豆的耐盐碱
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