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供磷水平调控小麦根系分泌物影响孢囊线虫发生
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（浙江农林大学 环境与资源学院/碳中和学院/全省土壤修复与质量提升重点实验室/森林食物资源挖掘与利用全

国重点实验室，浙江 杭州 311300）

摘要：【目的】小麦孢囊线虫 Heterodera avenae 病是一种分布广危害大的小麦 Triticum aestivum 土传病害，对粮食安全

造成了严重威胁。施用磷肥可以有效减少小麦田土壤孢囊的数量，本研究旨在揭示根系分泌物在磷肥调控小麦孢囊线虫发

生过程中的作用。【方法】利用小麦盆栽试验设置不同供磷水平 (P1，0 kg·hm−2 P2O5；P2，72 k·hm−2 P2O5；P3，144

kg·hm−2 P2O5；P4，216 kg·hm−2 P2O5)，分析不同处理下小麦孢囊线虫发生规律，通过液相色谱-质谱联用仪代谢组测定

根系分泌物组成差异。【结果】P3 处理提高了小麦地上部磷质量分数，且土壤孢囊数最低，比 P1 处理显著降低 55%

(P＜0.05)。随着供磷水平增加，P4 处理的土壤孢囊数却显著高于 P3 处理 (P＜0.05)，表明过量施磷可能会加重小麦孢囊

线虫病害。主成分分析表明：P3 处理的小麦根系分泌物组成显著区别于 P1 处理。相较于 P1 处理，P3 处理共有 682 种

差异根系分泌物，其中显著富集 434 种 (P＜0.05)，显著降低 248 种 (P＜0.05)。这些差异根分泌物参与聚糖生物合成与代

谢、氨基酸代谢和其他次生代谢产物的生物合成；其与土壤孢囊的相关性分析发现：P3 处理有 16 种显著负相关物质

(P＜0.05)，包括有机氧化物、有机酸、有机杂环化合物、脂质、苯环化合物和聚酮类等 6 类，部分物质对植物病害具有

抑制效果。【结论】控制磷肥施用量可能通过刺激根系分泌具有抗病性的物质，以抵御小麦孢囊线虫侵染。本研究初步

揭示了磷肥抑制小麦孢囊线虫发生的调控机制，为减肥、减药的植物寄生线虫绿色防控技术体系提供理论依据。图 6 表
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Phosphorus regulated secretion of wheat roots and its impact on
occurrence of cereal cyst nematodes
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Abstract: [Objective] Cereal  cyst  nematode (CCN) is  a  widespread and severe  soil-borne disease in  wheat,
seriously threat to the food security in China. The application of phosphate fertilizer can effectively reduce the
number of cysts in wheat field. Aim to reveal the role of root exudates in the regulation of CCN occurrence by
phosphate  fertilizer. [Method] A  wheat  pot  experiment  was  conducted  with  applying  different  phosphorus
levels (P1: 0 kg·hm−2 P2O5; P2: 72 kg·hm−2 P2O5; P3: 144 kg·hm−2 P2O5; P4: 216 kg·hm−2 P2O5). By analyzing
the occurrence of CCN, as well as the composition differences of wheat root exudates which were determined 
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by  LC-MS  metabolomics  under  different  treatments. [Result] Under  P3  treatment,  the  phosphorus
concentration  in  shoot  was  significantly  improved,  and  the  number  of  cysts  was  the  lowest,  which  was  55%
lower than that of P1 (P＜0.05).  As increased phosphorus supplying, the number of cysts under P4 treatment
was significantly higher than that of P3 (P＜0.05), suggesting that excessive application of phosphorus might
aggravate CCN diseases. The PCA analysis indicated that the composition of root exudates under P3 treatment
was  significantly  different  from  that  of  P1.  Compared  with  P1  treatment,  there  were  682  dissimilar  root
exudates  under  P3  treatment,  among  which  434  were  significantly  enriched  (P＜ 0.05)  and  248  were
significantly  reduced (P＜0.05).  These  significant  different  root  exudates  are  involved in  glycan biosynthesis
and  metabolism,  amino  acid  metabolism,  and  the  biosynthesis  of  other  secondary  metabolites.  Correlation
analysis  with  cysts  revealed  that  there  were  16  significantly  negatively  correlated  root  exudates  under  P3
treatment (P＜0.05), including organic oxides, organic acids, organic heterocyclic compounds, lipids, benzene
ring compounds, and polyketides, and it has been reported that some of these substances have inhibitory effects
on  plant  diseases. [Conclusion] Resistance  of  CCN  can  be  enhanced  by  optimizing  phosphate  fertilizer
application,  which  stimulates  the  root  secretion  of  disease-suppressive  compounds.  These  findings  initially
reveal  the  regulatory  mechanism  of  phosphate  fertilizer  in  inhibiting  the  occurrence  of  CCN,  providing  a
theoretical  basis  for  the  green  control  technology  system  of  plant  parasitic  nematodes  through  reduction  of
fertilizers and pesticides. [Ch, 6 fig. 2 tab. 43 ref.]
Key words: Heterodera avenae; phosphorus application rate; metabolome; phosphate fertilizer

小麦孢囊线虫 Heterodera avenae 是一种在世界范围内分布广泛的植物寄生线虫，严重威胁小麦

Triticum aestivum 产量[1]。小麦孢囊线虫侵染小麦后，会阻碍植株根系对水分和养分的吸收，致使叶片黄

化、植株矮小、枯萎甚至死亡[2]。小麦孢囊线虫病害可导致全球小麦减产 20%~30%，发病严重的地区甚

至减产达 70%，每年造成全球经济损失约 1 730 亿美元[3]。大多数小麦品种对小麦孢囊线虫都不具有抗

性，农户往往会采用方便快捷的化学防治法，如喷洒百威颗粒剂、苯线磷颗粒剂等农药来杀死线虫[4−5]。

化学药物防治虽然见效快，但容易导致线虫病害反复暴发，而且频繁使用还会带来环境污染等生态安全

隐患[6−7]。而生物防治具有绿色环保、生态友好等特点，但生防菌剂资源匮乏，推广应用受限[8−9]。化肥

和农药的大量使用导致了土壤生物多样性的减少，并加剧了小麦孢囊线虫的侵染[10]。因此，如何在减少

化肥、农药投入的同时，减少小麦孢囊线虫发生，稳定提高小麦产量，是发展绿色农业亟须解决的难题。

磷是植物必需营养元素之一，磷肥有助于增强植物对土传病害的抗性[11−12]。最新研究揭示了磷肥对

植物寄生线虫的作用规律：随着过磷酸钙施用量的增加，土壤中植物寄生线虫的相对丰度受到高磷浓度

的抑制 [13]；单施钙镁磷酸酯、钙磷酸酯和钾磷酸酯对番茄 Solanum lycopersicum 根结线虫 Meloidogyne
spp.病的防控率分别为 98%、66% 和 47%，而磷酸一钙和磷酸二铵抑制率分别为 30.2% 和 44.8%[14−15]；

施用磷酸一铵能有效降低土壤孢囊的数量，而过磷酸钙和磷酸二铵能抑制孢囊线虫的孵化[16−17]。然而，

磷肥防控植物寄生线虫发生的作用机制尚不清楚。

根系分泌物作为植物与环境之间物质和信息交流的关键媒介，含有的杀线活性物质可通过抑制植物

寄生线虫的侵染和繁殖来增强植物的抗病性[18]。例如，非寄主植物万寿菊 Tagetes erecta 的根系分泌物可

以通过影响线虫对寄主植物的定位来抑制线虫侵染[19]，大豆 Glycine max 抗线品种的根系分泌物可以显

著降低病土中大豆孢囊线虫 Heterodera glycines 的孵化率[20]。目前，关于根系分泌物的研究大多集中于

对线虫趋避方面的影响，少量研究分泌物中杀线活性物质成分的鉴定，如有机酸类、黄酮类和萜类化合

物等[21−22]。施肥会影响植物根系分泌物的组成，磷肥诱导的小麦根系分泌物组成与孢囊线虫发生的协同

作用机制仍有待探索。基于此，本研究通过盆栽试验，设置不同供磷水平处理，探究小麦孢囊线虫的发

生规律、小麦根系分泌物组成特征及其与孢囊线虫的相互关系，初步揭示磷肥调控小麦孢囊线虫发生机

制，为构建兼顾减肥与减药的植物寄生线虫绿色防控技术体系奠定理论基础。 
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1    材料与方法
 

1.1    试验设计

本研究在温室中进行，供试土壤取自河南的砂壤。土壤基本理化性质为全氮 1.05 g·kg−1，全磷

1.26 g·kg−1，全钾 6.6 g·kg−1，pH 7.48，每盆用土 1 kg。共设置 4 个不同磷水平处理 P1、P2、P3 和 P4，
分别表示每盆施过磷酸钙 0、0.50、1.00、1.50 g (即 0、72、144、216 kg·hm−2 P2O5)。所有处理保持氮和

钾供给一致，即每盆施用尿素 0.56 g(即 234 kg·hm−2N)、KCl 0.18 g(即 99 kg·hm−2K2O)。每盆种 3 株小

麦，1 盆为 1 个重复，每个处理 8 盆。在 16 ℃ 温室生长 7 d 后开始接种线虫。每盆接种新孵化的小麦孢

囊线虫 500 头，隔 1 d 再接种 500 头，共接种 1 000 头线虫。然后置于 22 ℃ 温室中生长，变温培养有利

于线虫发育形成孢囊。接种线虫 6 周后收样。 

1.2    样品采集与处理 

1.2.1    线虫孵化    小麦孢囊线虫孢囊取自河南省开封市的小麦田，采用土壤悬液过筛法收集土壤中的孢

囊。把经 4 ℃ 低温滞育 4 个月的孢囊放置于孵化筛上，再把孵化筛放置在装有无菌水的培养皿中，水面

没过孵化筛底部，置于 16 ℃ 培养箱孵化 5 d，将培养皿中的水收集于烧杯，并加水稀释至线虫浓度为

100 头·mL−1，以待接种使用。 

1.2.2    盆栽土壤孢囊收集    取整盆鲜土样品，置于容器中，加入适量清水，充分搅拌 1 min，以释放土

壤中的孢囊。静置沉淀 30 s，随后将悬液依次通过 20 目筛和 80 目筛过滤。沉淀下来的泥土加水再重复

过滤 1 次。将最终保留在 80 目筛上的残渣用少量清水冲洗，将收集到筛上的残渣转移至体视镜下观

察，记录孢囊数量。 

1.2.3    根系分泌物收集    将整株小麦挖出用自来水反复冲洗根系，以去除表面的土壤和杂质。随后用无

菌水对根系进行 3 次冲洗至无菌水不再浑浊，以确保彻底清洁。将植株根系浸泡在 100 mL 无菌水中，

并用黑色塑料袋对根系做遮光处理，22 ℃ 光照培养 6 h，中途 3 h 将收集液轻轻摇匀。收集完成后，将

植株取出，收集液经过 0.22 μm 无菌滤膜 (Millipore) 过滤，以去除微生物及颗粒杂质，置于−20 ℃ 冰箱

冷冻，再将冷冻的收集液放置于冷冻干燥机中冻干，收集冻干后残留的粉末并于−80 ℃ 保存备用。 

1.3    测定方法

分别对小麦植株地上部、地下部进行称量，记录鲜质量。将地上部放入纸信封中，105 ℃ 杀青 30 min，
65 ℃ 恒温烘干至恒量，测量干质量。采用 H2SO4-H2O2 联合消煮，钼锑抗比色法测定小麦地上部磷浓

度。采用水土质量比 2.5∶1.0 浸提，电位法测定 pH。采用 0.5 mol·L−1NaHCO3 浸提，钼锑抗比色法测定

土壤有效磷 (Olsen-P)。采用液相色谱-质谱联用仪 (LC-MS) 测定根系分泌物：取 50 mg 根系分泌物冻干样

本于 1.5 mL 离心管中，加入 400 μL 提取液 [V(乙腈)∶V(甲醇)=1∶1]，涡旋混匀 30 s 后，低温超声提取 30 min
(5 ℃，40 kHz)，将样品静置于−20 ℃ 冰箱 30 min，然后于 4 ℃，13 000 g 离心机离心 15 min，移取上清

液并用氮气吹干，后加入 120 µL 复溶液 [V(乙腈)∶V(水)=1∶1] 复溶，低温超声萃取 5 min (5 ℃，40 kHz)，
再次置于 4 ℃，13 000 g 离心机离心 5 min, 移取上清液至带内插管的进样小瓶中上机分析。 

1.4    统计分析

将 LC-MS 原始数据导入代谢组学处理软件 Progenesis QI (Waters Corporation，美国) 进行基线过滤、

峰识别、积分、保留时间校正、峰对齐，最终得到保留时间、质荷比和峰强度的数据矩阵，数据矩阵用

80% 规则来去除缺失值，即保留至少一组样品中非零值 80% 以上的变量，再进行空缺值填补 (原始矩阵

中最小值填补空缺值)，为减小样品制备及仪器不稳定带来的误差，用总和归一化法对样本质谱峰的响

应强度进行归一化，得到归一化后的数据矩阵。同时删除质量控制 (QC) 样本相对标准偏差 (RSD)＞
30% 的变量，并进行对数化 (lg) 处理，得到最终用于后续分析的数据矩阵。同时将 LC-MS 质谱信息与

代谢公共数据库京都基因和基因组数据库 (KEGG) 数据库进行匹配，得到代谢物信息。

采用 SPSS 21.0 软件对土壤孢囊、土壤 pH、Olsen-P、小麦生物量、地上部含磷量进行单因素方差分

析 (ANOVA)。基于 Tukey 检验显著差异 (P＜0.5)。根系分泌物预处理后的数据上传美吉生物云平台上进

行数据分析。R 软件包 ropls (version1.6.2) 进行主成分分析 (PCA)，并使用 7 次循环交互验证来评估模型
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的稳定性。通过维恩 (Venn) 图、相关性热图和火山图分析等分析，研究不同处理根系分泌物组成差异，

并筛选变化倍数大于 1 倍，P＜0.05 的差异显著代谢物。采用 KEGG 化合物分类数据库对鉴定的差异代

谢物进行通路分类。利用 iPath3.0 对差异根系分泌物参与的代谢途径进行可视化分析，查看整个生物系

统的代谢通路信息。 

2    结果与分析
 

2.1    供磷水平影响小麦孢囊线虫病和小麦生长

不同供磷水平处理对土壤孢囊的抑制效果存在显著差异 (表 1)。施磷处理的土壤孢囊数均显著低于

未施磷处理 (P＜0.05)，且 P3 处理显著低于其他处理 (P＜0.05)，为 19 个，较 P1、P2 和 P4 处理分别降

低 55.49%、28.70% 和 44.20%。不同供磷水平处理的土壤 pH 之间无显著差异，而各处理土壤 Olsen-P 质

量分数存在显著差异。施磷处理土壤的 Olsen-P 质量分数显著高于未施磷处理，且土壤 Olsen-P 质量分

数随着施磷水平的增加而增加，其中 P4 处理土壤 Olsen-P 质量分数显著高于其他处理 (P＜0.05)，为

156.5 mg·kg−1；P2 最低，为 120.0 mg·kg−1，但也较 P1 处理显著提高 53%。与 P1 处理相比，施磷的 3 个

处理的小麦地上部鲜质量显著增加 (P＜0.05)。且 P4 处理的小麦地上部鲜质量显著大于其他处理

(P＜0.05)，P3 和 P2 处理间差异不显著，但分别较 P1 处理显著提高了 17.6% 和 12.3% (P＜0.05)。而不

同处理间小麦地下部鲜质量无显著差异。此外，不同处理间小麦地上部含磷量也因供磷水平不同而改

变，其中 P4 处理显著高于其他处理 (P＜0.05)，P3 处理次之，显著高于 P1 和 P2 (P＜0.05)，P4 和 P3 较

P1 处理分别提高 17.5% 和 9.0%，而 P2 与 P1 处理间无差异。
  

表 1    不同供磷水平处理小麦孢囊线虫病害和小麦生长状况
Table 1    Occurrence of cereal cyst nematode and wheat growth under different P treatments

处理 土壤孢囊数量/(个·盆−1) pH 土壤Olsen-P/(mg·kg−1) 地上部鲜质量/(g·株−1) 地下部鲜质量/(g·株−1) 地上部磷(g·kg−1)

P1 43±3 a 7.64±0.03 a 68.25±5.93 d 1.87±0.09 c 1.21±0.05 a 3.54±0.04 c

P2 27±1 c 7.64±0.05 a 120.00±0.60 c 2.10±0.02 b 1.13±0.02 a 3.56±0.04 c

P3 19±1 d 7.69±0.02 a 133.90±4.10 b 2.20±0.02 b 1.10±0.01 a 3.86±0.06 b

P4 35±2 b 7.67±0.03 a 156.50±2.40 a 2.41±0.01 a 1.03±0.02 a 4.16±0.12 a
  

2.2    供磷水平影响小麦根系分泌物代谢组

通过主成分分析 (PCA) 研究不同供磷水平处理间小麦根系分泌物差异，结果如图 1A 所示。PCA 图

的总解释度为 67.40%，且差异极显著 (P＜0.001)。其中，4 个处理完全分开，说明不同供磷水平处理的

小麦根系分泌物存在显著差异。
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图 1    不同供磷水平处理小麦根系分泌物的主成分 (PCA) 分析 (A) 和维恩图分析 (B)
Figure 1    Principal component analysis (PCA) (A) and Venn diagram (B) of wheat root exudates under different P treatments

 

通过维恩 (Venn) 图分析不同供磷水平小麦根系分泌物的数量差异，结果如图 1B 所示。4 个处理

共测得 2 102 种分泌物。其中，P1 处理无独有分泌物；P2 处理独有分泌物 2 种，分别是洋川芎内酯

(senkyunolide) 和吲哚菲苏啶 (indolophenanthridine)；P3 处理独有分泌物 2 种，分别是甲氧苄氨嘧

啶 (trimethoprim) 和 (2S)-2,3-二羟丙基 (7Z,  10Z,  13Z,  16Z,  19Z)-docosa-7,10,13,16,19-五烯酸酯 [(2S)-2,3-
dihydroxypropyl (7Z, 10Z, 13Z, 16Z, 19Z)-docosa-7,10,13,16,19-pentaenoate]；P4 处理独有分泌物 1 种，为脱
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氧胆酸盐 (deoxycholate)，4 个处理共同拥有分泌物 2 084 种。 

2.3    供磷水平影响小麦根系分泌物组成

通过热图分析不同供磷水平的小麦根系分泌物组成特征，结果如图 2 所示。P1 处理有 17 种物质富

集，如 13-羟基过氧化亚麻酸、9,10-环氧-18-羟基十八烷酸、13(S)-氢过氧化亚油酸等。相对于 P1 处理，

P2 处理有 23 种物质富集，如油酸酰胺、法尼基丙酮、香叶基香茅醇等；P3 处理有 8 种物质富集，如

(+)-麦角酸、地衣淀粉、噻吗洛尔等；P4 处理有 8 种物质富集，如依折麦布葡萄糖醛酸苷、岩藻黄醇、

麦芽四糖等。反映了不同供磷水平处理根系分泌物存在组成差异。
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图 2    不同供磷水平小麦根系分泌物聚类分析热图
Figure 2    Heatmap of clustering analysis of rhizosphere exudates of wheat under different P treatments

  

2.4    磷肥诱导的差异根系分泌物

通过差异分泌物火山图研究 P1 和 P3 处理间小

麦根系分泌物差异，结果如图 3 所示。相较于

P1，P3 显著上调了 434 种根系分泌物 (P＜0.05)，
显著下调了 248 种根系分泌物 (P＜ 0.05)。总计

682 种差异分泌物。

对前面分析得到的 P3 显著上调的 434 种与显

著下调的 248 种根系分泌物做 iPath 分析，其代谢

途径结果如图 4 所示。682 种分泌物参与的通路包

括聚糖生物合成与代谢、核苷酸代谢、辅因子与维

生素代谢、脂质代谢、碳水化合物代谢、氨基酸代

谢、其他次生代谢产物的生物合成、能量代谢、萜

类化合物和聚酮类化合物的代谢、异种生物降解与

代谢、其他氨基酸的代谢。其中，P3 处理显著上

调分泌物参与的通路多集中在聚糖生物合成与代

谢、氨基酸代谢和其他次生代谢产物的生物合成，而显著下调分泌物参与的通路则主要聚集在其他氨基
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图 3    P3 与 P1 处理小麦根系差异分泌物火山图
Figure 3    Volcano  plot  of  differential  rhizosphere  exudates  of  wheat

between P3 and P1 treatments
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酸代谢，且显著上调和显著下调的 2 类差异分泌物间没有共同通路。进一步关联分析差异代谢通路与土

壤孢囊的相关性，发现 P3 处理显著上调的 3 个代谢通路均与孢囊病情指数显著负相关 (P＜0.05)
(图 5)。 

2.5    差异根系分泌物与小麦孢囊线虫病害的相关性分析

通过单因子相关性分析小麦差异根系分泌物与土壤孢囊的相关性，结果如图 6 所示。其中与土壤孢

囊呈显著负相关的差异根系分泌物共 16 种，分别是胞苷一磷酸 -N-三甲基 -2-氨基乙基膦酸酯、

DHMBOA 葡萄糖苷、甜菜碱、焦谷氨酸、1-3-(4,5-二氢呋喃酮)-5-(羟甲基)-吡咯-2-羧醛、正亮氨酸、L-
谷氨酸、吲哚丙烯酸、4-氧代-2-铃兰氨酸、哌啶、10,20-二羟基二十烷酸、雌三醇-16-葡萄糖醛酸苷、

17β-雌二醇-3-磺酸、酪胺、肉桂酸和 2-羟基肉桂酸等 (表 2)。这 16 种差异根系分泌物的一级分类水平包

 

桃红色、浅绿色分别代表显著下调和显著上调代谢集中的代谢物注释的通路。

上调

下调

双向

图 4    P3 与 P1 处理根系差异分泌物 iPath 分析图
Figure 4    iPath analysis diagram of differential exudates between P3 and P1 treatments

 

*. P＜0.05，**. P＜0.01。

−1.0

−0.5

0

相
关
系
数

0.5

1.0

其
他
氨
基
酸
代
谢

氨
基
酸
代
谢

聚
糖
生
物
合
成
与
代
谢

其
他
次
级
代
谢
物
生
物
合
成

**

*

**

*

正
向

负
向

图 5    差异代谢通路与土壤孢囊相关性分析
Figure 5    Correlation analysis between differential pathway and cyst
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图 6    差异分泌物与土壤孢囊相关性分析
Figure 6    Correlation  analysis  between  differential  root  secretions  and

cyst　　　　
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括有机氧化物、有机酸及其衍生物、有机杂环化合物、脂质和类脂分子、苯环化合物及苯丙烷类和聚酮

类等六大类物质。其二级分类水平包括有机氧化物、羧酸及其衍生物、吲哚及其衍生物、内酰胺、哌啶

类、脂肪酰类、类固醇及其衍生物、苯及其衍生物和肉桂酸及其衍生物等 9 类物质。这些差异根分泌物

可能与磷肥调控小麦抵抗孢囊线虫侵染有关。
 
 

表 2    与小麦孢囊线虫病害显著负相关的差异根系分泌物
Table 2    Metabolites that are significantly negatively correlated with cyst

编号 代谢物
分类 与土壤孢囊的相关性

一级分类 二级分类 P r

M1
胞苷一磷酸-N-三甲基-2-氨基乙基磷酸酯CMP-N-trimethyl-2-
aminoethylphosphonate 有机氧化物 有机氧化物

＜0.01 −0.748 7

M2 DHMBOA葡萄糖苷DHMBOA hexose ＜0.001 −0.915 2

M3 甜菜碱betaine

有机酸及其衍生物 羧酸及其衍生物

＜0.001 −0.890 5

M4 焦谷氨酸pyroglutamic acid ＜0.001 −0.843 1

M5
1-3-(4,5-二氢呋喃酮)-5-(羟甲基)-吡咯-2-羧醛1-3-(4,5-
dihydrofuranone)-5-(hydroxymethyl)-pyrrole-2-carboxyaldehyde

＜0.001 −0.871 3

M6 正亮氨酸norleucine ＜0.001 −0.881 9

M7 L-谷氨酸L-glutamic acid ＜0.001 −0.920 7

M8 吲哚丙烯酸indoleacrylic acid

有机杂环化合物

吲哚及其衍生物 ＜0.001 −0.934 8

M10 4-氧代-2-铃兰氨酸4-oxo-2-azetidinecarboxylic acid 内酰胺 ＜0.001 −0.910 1

M11 哌啶piperidine 哌啶类 ＜0.001 −0.874 8

M13 10,20-二羟基二十烷酸10,20-dihydroxyeicosanoic acid

脂质和类脂分子

脂肪酰类 ＜0.01 −0.730 2

M17 雌三醇-16-葡萄糖醛酸苷estriol-16-glucuronide
类固醇及其衍生物

＜0.001 −0.831 9

M18 17β-雌二醇-3-磺酸17beta-estradiol 3-sulfate ＜0.001 −0.829 0

M21 酪胺tyramine 苯环化合物 苯及其衍生物 ＜0.001 −0.899 5

M25 肉桂酸cinnamic acid
苯丙素类和聚酮类 肉桂酸及其衍生物

＜0.001 −0.858 7

M26 2-羟基肉桂酸2-hydroxycinnamic acid ＜0.001 −0.879 9
  

3    讨论

磷肥不仅可以促进植物获取更多的磷，还可以提高植物对土传病害的抗性，包括植物寄生线虫病[12]。

李亮亮等[13] 研究发现伴随着磷肥的施用，土壤有效磷含量增加，显著改变了土壤线虫群落组成，尤其抑

制了植物寄生线虫群落的相对丰度。ZHANG 等[23] 在大豆田中观察到大豆孢囊线虫发生程度与土壤有效

磷含量显著负相关。类似的，QIU 等[10] 发现小麦田施用有机肥显著促进土壤有效磷含量增加，与小麦孢

囊线虫病的危害程度也呈显著负相关关系，显示土壤磷可能是抑制小麦孢囊线虫发生的关键地力因子。

本研究中，施用过磷酸钙可有效降低盆栽小麦土壤中的孢囊数量，其抑制效果随施磷量的增加呈先降低

后上升的趋势。由此推测，虽然磷肥对于小麦孢囊线虫病有抑制作用，但其抑制效果会随施磷量的改变

而不同，且过量施磷可能加重线虫病害暴发。

磷元素在植物抵抗土传病害中扮演着重要的角色，它除了是一种植物必需营养元素，还是植物体内

多种酶促反应和免疫系统的信号转导的重要组分[24]。有研究表明：当植物体内磷营养不足时植物抗逆性

降低，更易受到病原物和线虫的侵害[25]。而且，植物受到土传病害的侵染时，往往需要更多的磷营养，

以促进植物细胞内合成多种抗病物质和激活防御酶[26]。磷酸盐作为诱导小麦防卫基因表达和产生抗病性

的激发子，能有效激活防御反应，如胼胝质沉积、细胞壁增厚、气孔关闭、细胞程序性死亡等，从而保

护小麦减少线虫侵染[27]。此外，根系作为土传病害最直接的入侵部位，其形态、数量与磷元素息息相

关。植株在缺磷土壤中主根生长受到抑制，侧根数量增加，形成更多的根系接触面来增加土壤磷的获

取，同时也为土传病害入侵增加了更多位点和机会[28]。正是因其能以直接和间接的方式作用于多种病原

物，磷酸盐被美国环境保护署列为生物杀虫剂[29]。本研究发现：过量施用磷肥，小麦地上部磷含量虽然
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一直增加，但是小麦孢囊线虫病害却并没有减轻，反而比 P3 处理的发病程度更高，推测体内磷营养可

能在一定范围内对植物抵抗病虫害具有促进作用，超过临界值反而不利于植物抗逆性。

当植物遭遇生物或非生物逆境胁迫时，会调整其根系分泌物的物质组成以抵御逆境造成的伤害[30]。

不同供磷水平下小麦受到孢囊线虫侵染时，也会改变根系分泌物组成。有机氧化物是根系分泌物的重要

组成部分，本研究发现的胞苷-磷酸-N-三甲基-2-氨基乙基膦酸酯作为乙基磷酸酯的一种，不仅可以供给

植物生长所需的磷，还可以控制由卵菌引起的植物病害[31]。而 DHMBOA 葡萄糖苷 (即 HDMBOA-Glc)
作为玉米 Zea mays 等禾本科 Poaceae 植物中重要的苯并噁嗪类次生代谢产物，不仅有助于提高作物抗

性，减少了化学农药使用，且对作物的生长与健康起到了积极的促进作用 [32]。当玉米受到镰刀菌

Fusarium graminearum 感染时，HDMBOA 葡萄糖苷积累有助于提高植物抗病性[33]。此外，本研究发现的

关键根系分泌物如甜菜碱、吲哚丙烯酸和肉桂酸等在植物寄生线虫防治中均表现出有效杀线活性[34−36]。

例如 HANSEN 等[34] 研究发现：甜菜碱通过激活秀丽隐杆线虫 Caenorhabditis elegans 的 DEG-3/DES-2 受

体，可使线虫神经系统功能紊乱，引发过度的肌肉收缩，最终导致线虫死亡。而 CHEN 等[35] 指出：吲

哚丙烯酸通过抑制根结线虫的 V 型 ATP 酶 (V-ATPase) 活性，破坏线虫细胞内 pH 平衡，从而抑制了其

生长和繁殖。JAVIER 等[36] 研究发现：肉桂酸通过与组蛋白去乙酰化酶 (HDAC) 的相互作用，抑制了根

结线虫生长。

除了直接抑制植物寄生线虫，根系分泌物还可能通过诱导根际微生物的方式，间接抑制线虫病害[37]。

本研究发现的关键根系分泌物中的有机酸和脂类物质，不仅可以作为营养源，促进微生物生长和繁殖，

还能特异性地富集有益微生物[38]。尤其有机酸类物质是芽孢杆菌 Bacillus 和假单胞菌 Pseudomonas 等微

生物的引诱剂[39−40]。而芽孢杆菌和假单胞菌可通过合成抗生素、表面活性剂等生防因子显著减少小麦孢

囊线虫在内的多种植物病害发生[41−43]。 

4    结论

本研究发现：当施用量在 0~144 kg·hm−2P2O5 范围内，磷肥对小麦孢囊线虫的抑制效果逐渐增强。

施磷量为 144 kg·hm−2P2O5 时，显著改善小麦地上部含磷量，且土壤孢囊数最低，比不施磷肥显著降低

55%。而随着施磷量继续增加，土壤孢囊数也显著增加，过量施磷可能会加重小麦孢囊线虫病害。与对

照相比，最优施磷量处理的小麦根系分泌物有 682 种差异物质，其中显著上调 434 种，显著下调

248 种。其中，显著上调物质参与的通路多集中在聚糖生物合成与代谢、氨基酸代谢和其他次生代谢产

物的生物合成，而显著下调物质参与的通路则主要聚集在氨基酸代谢，且两类差异物质不存在共同通

路。进一步相关性分析发现：最优施磷量处理富集的根系分泌物中与土壤孢囊数显著负相关的有

16 种，涵盖有机氧化物、有机酸、有机杂环化合物、脂质、苯环化合物和聚酮类等六大类物质，且有报

道指出胞苷一磷酸-N-三甲基-2-氨基乙基膦酸酯、DHMBOA 葡萄糖苷、甜菜碱、吲哚丙烯酸和肉桂酸等

物质对植物病害具有抑制效果。由此推测，这些差异根系分泌物可能是磷肥抑制小麦孢囊线虫发生的关

键因子，但是这些物质对孢囊线虫的杀线活性还有待进一步探究。
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