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　　摘要：干旱胁迫作为当前对作物生产影响较大的非生物胁迫之一，严重限制植物的生长、发育及产量。干旱胁迫
不仅会影响植物光合作用，降低植物抗性基础，改变植物根系结构，降低根系代谢能力，而且会破坏植物根际土壤养分

平衡，降低土壤酶活性，改变土壤微生物群落构成，最终会影响植物生长发育，降低作物产量及品质，甚至会导致植物

死亡。褪黑素是一种有效的自由基清除剂，外源施加褪黑素能有效缓解干旱胁迫给植物带来的危害，其主要作用途径

是增强植物光合作用和抗性，改善根系结构及代谢能力，提高根际土壤质量。针对干旱胁迫下外源施加褪黑素对植物

生理及根际土壤的作用，对前人在褪黑素缓解植物干旱胁迫方面的研究进行归纳总结，以期为缓解植物干旱胁迫的相

关研究提供一些参考。
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　　气候变暖不断加剧，导致全球各地区植物遭受
的干旱胁迫不断加重。干旱胁迫是植物经常要面

临的一种非生物胁迫，因淡水供应不足而发生，维

持时间长、难以监测及反复出现，而且不限特定时

间和地区［１］。大量研究发现，干旱胁迫严重限制植

物的生长发育及产量［２－４］。干旱胁迫会改变植物的

生理平衡［５－７］。土壤在植物生长发育中起着非常重

要的作用，为植物提供各种营养成分。根系是最初

感受土壤环境变化的，其生长发育受到干旱等各种

环境胁迫的影响，根际土壤是环绕在植物根系周围

的土壤，是植物与周围环境物质交换的重要区域，

其中充满了丰富的土壤有机质、土壤酶及土壤微生

物群落［８］。植物生长发育的调控及产量的提高基

于植物－土壤－微生物及其环境条件的相互作用，
当土壤受到干旱胁迫时，植物根系最先感受到干旱

胁迫的信号，从而引发一系列有关生理生化的变

化，影响植物根际土壤环境，最终影响植物的生长
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发育［９］。受干旱影响，植物生理指标发生变化，土

壤养分和酶活性及土壤微生物群落因这些变化而

受到干扰，根际土壤质量变差，最终影响植物生长

发育及其产量［１０］。

褪黑素（ＭＴ），化学上被称为 Ｎ－乙酰基 －５－
甲氧基色胺，最先发现其广泛分布于脊椎动物的松

果体中，后来发现各种植物体中也有分布［１１］。褪黑

素是一种有效的自由基清除剂，能有效缓解植物面

临的各种环境胁迫，包括干旱、高温、盐胁迫等［１２］。

褪黑素为多功能分子物质，能提高活性氧（ＲＯＳ）清
除效率以保护植物免受干旱胁迫的威胁，有助于保

护植物的光合系统，减少干旱引起的氧化应激，提

高植物的抗旱能力［１３］。此外，外源褪黑素的应用研

究也逐渐扩展到植物根际土壤方面。研究表明，植

物体内合成或外源褪黑素都能有效缓解各种环境

胁迫，而且外源褪黑素常应用于缓解植物干旱胁

迫［１４］。外源褪黑素应用于再植土壤，能显著提高土

壤酶活性及土壤质量，同时能改变细菌和真菌群落

的组成［１５］。此外，外源褪黑素能改善干旱胁迫下植

物根际环境，包括植物根系结构、土壤养分、酶活性

以及根际微生物群落结构，从而促进植物对土壤养

分的吸收与利用，缓解干旱胁迫对植物生长发育产

生的抑制作用［１６］。尽管目前有许多研究应用外源

褪黑素来调控干旱胁迫下植物各器官生理指标的

响应，但是对其调控植物根际土壤的研究很少。

外源褪黑素在植物干旱胁迫的调控中具有多

重功能，主要通过对植物光合生理、抗氧化防御系

统和渗透物质进行调节，通过改善土壤养分、提高

土壤酶活性、调节土壤微生物群落的丰度来提升土

壤质量，提高植物的抗旱性。具体从以下几个方面

综述外源褪黑素对干旱胁迫下植物生理及根际土

壤的调控。

１　干旱胁迫下施加外源褪黑素对植物生理的影响

１．１　光合生理
１．１．１　光合作用　光合作用是植物进行生物物质
和能量合成的源泉［１７］。受干旱胁迫时，植物光合生

理的最直接影响是其叶片的气孔关闭，阻碍叶绿体

内部的气体交换、减少叶片水分的散失，随之引起

气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）的降低，从而升高胞
间ＣＯ２浓度（Ｃｉ），降低光合速率（Ｐｎ）

［１８］。有研究

表明，干旱胁迫影响到的主要生理过程是光合作

用，干旱可以引起气孔导度降低，并降低净光合速

率、蒸腾速率，同时会升高胞间 ＣＯ２浓度，显著降低
植物的光合作用和碳汇功能［１９］。褪黑素通过丝裂

原活化蛋白激酶信号通路和抗坏血酸 －谷胱甘肽
循环途径，提高抗氧化酶活性，保护植物光合系统，

以提高植物的抗旱性［２０］。外源褪黑素能显著提高

植株的光能转换效率，增加光合色素的积累，增强

光合作用［２１］。研究表明，褪黑素处理显著提高了菊

花的净光合速率、气孔导度和蒸腾速率，同时降低

了胞间ＣＯ２浓度
［２２］。Ｈｕａｎｇ等研究也发现，干旱胁

迫下外源褪黑激素施用于根系能促进幼苗生长，改

善叶片光合作用；外源褪黑激素施用于叶片，不仅

减少了叶片的细胞死亡，增加了叶绿素含量，提高

了叶片的光合作用效率，而且影响了干旱胁迫下根

系的生长和代谢活动［２３］。

１．１．２　叶绿素含量　绿色植物中，叶绿素是负责光
合作用的主要分子。在植物生长受到不利的环境

胁迫时，其叶绿素含量会明显下降，光合作用下降，

植物的生长发育受阻［２４］。叶绿素的主要作用是吸

收光，产生还原力，是衡量植物光合能力的重要指

标，能直接影响光合潜力，在一定程度上反映植物

应对干旱胁迫的能力［２５］。对油松针的研究显示，随

干旱胁迫的加剧，其叶片内叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ的含
量下降［２６］。褪黑素可显著提高受到胁迫植物的叶

绿素含量，玉米叶面喷施褪黑素显著提高了叶片衰

老过程中的叶绿素含量［２７］。褪黑素能增加叶片内

的叶绿素含量来缓解非生物胁迫的影响，当植物受

到胁迫时，褪黑素通过减缓叶绿素的降解速度来提

高植物抗性［２８］。但是，褪黑素具体是通过影响叶绿

素合成、降解相关酶，还是调控激素等其他物质而

达到抗旱目的，相关机制尚未清楚。

１．１．３　叶绿素荧光参数　叶绿素荧光参数能反映
植物的抗旱能力，而且是植物应对干旱胁迫的重要

理化性质之一［２９］。Ｆｖ／Ｆｍ是 ＰＳⅡ最大光化学量子
产量，反映光能转换效率；Ｆｖ／Ｆｏ是最大光能转化潜
力。干旱会影响植物的光合气体交换能力［３０］。叶

绿素荧光分析可以较为直观地反映植物的抗旱性，

检测叶绿素抗旱性荧光参数普遍得到人们的认

可［３１］。植物在经历干旱胁迫时会引发植物光合结

构的损伤。研究表明，植株叶片光系统Ⅱ的最大光
能利用效率（Ｆｖ／Ｆｍ）、潜在光化学效率（Ｆｖ／Ｆｏ）、光
化学猝灭系数（ｑＰ）等荧光参数会随干旱胁迫强度
的增强而呈下降趋势［３２］。值得关注的是，施用褪黑

素缓解了干旱胁迫下小麦叶片的最大荧光（Ｆｍ）和
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ＰＳⅡ 最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）
［３３］。有研究表明，施

用外源褪黑素明显提高了干旱胁迫下玉米 ＰＳⅡ的
光合能力［３４］。综上所述，可知外源褪黑素在调控光

合效率方面具有很重要的作用。

１．２　抗氧化防御系统
１．２．１　酶抗氧化解毒系统　大量研究表明，干旱胁
迫会导致植物体内产生大量的活性氧自由基，包括

单态氧（１Ｏ２）、超氧阴离子自由基（Ｏ
－
２·）、过氧化

氢（Ｈ２Ｏ２）和羟基自由基（·ＯＨ）等。ＲＯＳ持续增加
导致膜脂过氧化、细胞氧化损伤等氧化应激反应，

使得植物体内的抗氧化酶增加，通过酶促和非酶促

反应清除体内过量的活性氧，从而减轻活性氧对自

身的伤害，维持代谢平衡。超氧化物歧化酶

（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、抗坏血酸过氧化物酶
（ＡＰＸ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）是植物体内主要的抗氧
化酶，可以维持植物体内的氧化平衡［３５］。虽然植物

体内可产生褪黑素，但是褪黑素的外源应用也可以

提高植物的抗氧化机制，可应对各种非生物胁

迫［３６］。外源应用褪黑素通过改善抗氧化酶活性（包

括过氧化氢酶、超氧化物歧化酶、抗坏血酸过氧化

物酶），减轻干旱胁迫的不利影响［３７］。研究表明，外

源褪黑素还增强了干旱胁迫下裸燕麦幼苗的叶片

ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ活性［３８］。在干旱胁迫条件下，

与浇水充足的条件相比，外源应用褪黑素显著增加

马铃薯植株的ＳＯＤ、ＣＡＴ、Ｇ－ＰＯＸ、ＡＰＸ活性［３９］。

１．２．２　非酶抗氧化解毒系统　为抵御ＲＯＳ产生的
危害，植物还会启动非酶抗氧化解毒系统，该系统

由酚类化合物、类黄酮、类胡萝卜素、谷胱甘肽

（ＧＳＨ）、抗坏血酸（ＡｓＡ）、生物碱、α生育酚和一些
氨基酸组成［４０］。Ｌｉｕ等的研究表明，在干旱条件下，
番茄植株的 ＡｓＡ增加，玉米叶片和根系的 ＡｓＡ、
ＤＨＡ水平显着增加［４１］。王晶等的研究表明，当用

外源褪黑素灌溉沙芦草幼苗时，其叶片的ＡｓＡ、ＤＨＡ
显著增加［４２］。以上研究表明，外源褪黑素除了对酶

促反应机制有影响外，还对非酶抗氧化剂有影响，

从而减轻干旱胁迫对植物带来的危害。

１．３　渗透调节
渗透调节（ＯＡ）是植物抵御干旱胁迫的重要生

理机制。当植物遭受干旱胁迫时，细胞水势降低，

细胞会积累有机溶剂及离子来降低细胞渗透势，促

进植物对水分的吸收及保留，以维持细胞的正常结

构和功能，提高植物的抗旱能力［４３］。植物体内有２
种渗透调节剂：一类是有机溶剂，包括可溶性糖

（ＳＳ）、丙二醛（ＭＤＡ）、脯氨酸（Ｐｒｏ）、甘氨酸、甜菜碱
等，能调节细胞渗透势，保护细胞；另一类是无机离

子，有钾离子、镁离子、氯化物和硝酸盐等，能帮助

离子运输，调节渗透势［４４］。植物在受到干旱胁迫时

会积累可溶性糖、丙二醛、脯氨酸等渗透调节物质，

这些溶质的大量积累能够维持细胞的膨压和渗透

压，是植物抵御干旱胁迫、保持渗透平衡的重要机

制，通过渗透调节降低细胞水势，保持膨压，有助于

保持细胞水分和膜的完整性［４５］。有研究表明，褪黑

素显著降低了干旱胁迫下济麦 ２２的 ＭＤＡ含量、
ＰＯＤ活性、可溶性糖含量，而显著增强其ＳＯＤ活性、
可溶性蛋白含量、脯氨酸含量［４６］。也有研究表明，

干旱胁迫下大豆叶片和根系的可溶性糖、可溶性蛋

白、游离脯氨酸含量显著增加，说明大豆体内的渗

透调节系统对干旱胁迫做出了应激反应；而施用褪

黑素后，可溶性蛋白、游离脯氨酸含量进一步上

升［４７］。以上研究表明，干旱胁迫下褪黑素的施用能

够进一步提高渗透调节物质的含量，更好地调节细

胞渗透势，缓解干旱胁迫对细胞膨压带来的负面

影响。

２　干旱胁迫下施加外源褪黑素对根际土壤的影响

２．１　土壤养分
土壤养分是土壤供给植物必不可少的营养元

素，是决定作物生长的关键因素［４８］。研究表明，土

壤碳、氮、磷浓度的变化也会导致养分化学计量关

系的变化，土壤碳、氮、磷的比值直接反映土壤肥

力，间接反映植物的营养状况［４９］。土壤中的一些重

要元素如氮、磷、钾等还会影响植物的代谢过程，最

后影响植物的生物合成［５０］。当植物的生长环境发

生变化时，其根际土壤养分的转化及对养分的吸收

过程均会受到干扰［５１］。向君等发现，对箭竹进行干

旱胁迫时，其根际土壤中微生物量碳、可溶性氮及

有效磷的含量均降低［５２］。研究表明，干旱胁迫降低

了土壤有机碳和总氮含量［５３］。褪黑素是植物体中

重要的抗氧化活性物质，能够介导植物生长发育的

各个过程，目前在植物界抗逆性研究中已备受关

注［５４］。土壤为植物的生长发育提供了必要条件，植

物生长发育所需的营养元素都需要从土壤当中获

取，土壤养分发生改变，植物也会受到影响。目前，

研究者使用各种方法来提高非生物胁迫下的土壤

养分状况，也得到一定成效，但是应用外源褪黑素

的研究则很少。
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根系也是影响植物吸收土壤养分的重要因素。

根系是植物吸收水分和补充养分的重要器官，根系

最先感受到土壤的变化，将根伸长到养分和水分充

足的地方，一般表现为增加和伸长细根来满足植物

的正常生长发育［５５］。在干旱缺水的情况下，植物根

系中的侧根及根毛通过扩大密度，提高根系的吸水

能力和抗旱性［５６］。缺水条件还会影响根系的代谢

功能［５７－５８］。很多研究都表明，外源褪黑素在减轻干

旱胁迫对植物根系的伤害等方面具有很大的成效。

Ｃｈａｎｇ等研究外源褪黑素对夏枯草根系结构的影
响，结果表明外源褪黑素能有效增加夏枯草的根

长、总根表面积、根尖数及根分支数［５９］。还有研究

表明，在干旱胁迫下褪黑素能有效提高油菜根系主

根和侧根的根长及根系活力［６０］。Ｗａｎｇ等研究发
现，干旱胁迫下施用外源褪黑素，可显著上调玉米

根系类黄酮合成相关基因，激活干旱响应转录因

子，促进玉米根系的生长［６１］。有研究者认为，褪黑

素是影响植物根系生长发育的重要调节物，且褪黑

素能直接或间接激活根系生长素信号通路以塑造

根的结构［６２］。Ｄｕ等研究干旱胁迫下外源褪黑素对
苹果幼苗的影响时发现，干旱胁迫时苹果幼苗根际

土壤的有效氮、有效磷、有效钾、土壤有机质含量有

不同程度的降低，而施用外源褪黑素有效提高了根

际土壤养分含量［６３］。以上研究说明，外源褪黑素通

过调整根系结构和根系代谢来提高抗旱性，而土壤

养分的增加可能是因为褪黑素提高了根系分泌物

产出，对土壤养分进行了活化，最终提高作物对土

壤养分的获取，达到抗旱目的。外源褪黑素在植物

根系－土壤调控网络中发挥着重要作用，进一步探
索其具体作用机制意义重大。

２．２　土壤酶
土壤酶是植物根际环境中的重要有机成分，它

是由于土壤微生物不断活动，植物根系分泌物质和

根际环境中动植物残体分解过程中释放的具有催

化功能的活性物质［６４］。土壤酶活性也是衡量土壤

的一个重要指标，在土壤有机碳、氮、磷循环中起着

重要作用，因此土壤酶活性的变化也会影响土壤养

分状况［６５］。土壤酶对环境胁迫比较敏感，能很快做

出响应［６６］。在土壤中研究较多的土壤酶有过氧化

氢酶、硝酸还原酶等氧化还原酶类及蔗糖酶、蛋白

酶、磷酸酶、脲酶等水解酶类［６７］。已有研究表明，土

壤蛋白酶和脲酶受干旱影响最大，因此干旱胁迫严

重影响土壤酶活性［６８］。随着全球气候条件的恶化，

缺水导致的干旱胁迫已越来越严重，作物产量和品

质受到严重影响，对全球粮食生产形成重大威

胁［６９］。研究者对干旱胁迫下栎树的土壤酶活性进

行了探究，结果表明 β－葡萄糖苷酶、芳基硫酸酶、
磷酸酶等的酶活性都有不同程度的降低［７０］。干旱

胁迫会显著降低土壤碳氮比，对土壤酶活性也有负

面影响［７１］。周来良研究了干旱胁迫对３种植物根
际土壤酶活性的影响，结果表明３种植物的根际蔗
糖酶、磷酸酶、脲酶活性随干旱胁迫的增强而降

低［７２］。有研究发现，土壤脲酶与土壤环境中的氮循

环有关，其活性高低可反映土壤的供氮能力［６３］。而

目前研究外源褪黑素对土壤酶的研究非常少，未来

具有很大的研究空间。

２．３　根际土壤微生物群落
根际土壤微生物是直接影响植物根系土壤范

围内的微生物，包括细菌、真菌等。根际土壤微生

物是植物根际环境中最活跃的成分，能维持氮、磷、

钾等重要营养元素的循环，分解土壤中的有机质，

改善土壤养分状况，提高土壤酶活性，提高植物养

分吸收利用效率，为植物提供必要的营养物质吸收

环境，调控植物生长发育，增强植物的抗逆性［７３］。

目前有研究者通过调控根际土壤微生物群落结构

来提高植物的抗逆性。

近几年的研究表明，干旱胁迫对各种植物根际

土壤微生物群落都有很大的影响［７４－７５］。其中细菌

和真菌是衡量土壤微生物的重要指标，也能反映土

壤的养分状况［７６－７７］。有研究表明，干旱胁迫改变了

水稻根际土壤的细菌和真菌群落，其中细菌群的改

变是多种放线菌的富集和酸酐菌等的消耗所导

致［７８］。Ｚｈａｎｇ等使用高通量测序技术研究干旱胁
迫对牡丹根际细菌群落结构的影响，结果表明干旱

胁迫显著改变了牡丹根际细菌的群落结构，其中放

线菌的丰度显著增加［７９］。有关干旱胁迫对单子叶

植物根际土壤微生物的影响研究表明，干旱期间放

线菌时常聚集在宿主内［８０］。此外有研究发现，放线

菌中的链霉菌在干旱胁迫下富集，有利于提高植物

的抗旱性［８１］。干旱胁迫能显著改变植物根际土壤

中的细菌和真菌组成，使土壤细菌富集，降低土壤

有机质质量，因此过度干旱会降低土壤微生物结构

的多样性［８２］。

利用特定方法调控植物根际土壤微生物群落

结构，能有效改善植物的耐旱性［８３－８５］。过去大量研

究表明，褪黑素增强了植物对非生物胁迫的抵抗
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力，这引起了人们的广泛关注，但是有关褪黑素对

植物根际土壤微生物影响的研究很少。有研究证

明，食用褪黑素对人体是安全的，而且应用于植物

生产时可以有多种方式，如种子包衣、叶面喷施或

施于土壤，因此褪黑素在农业生产中具有很重要的

应用前景［８６－８８］。研究者发现，外源褪黑素改变了非

生物胁迫下土壤细菌和真菌的组成结构，特定的细

菌跟真菌ＯＴＵ表现响应强烈［８９］。Ｘｉａｏ等的研究表
明，大豆叶面喷施外源褪黑素会改变根际微生物群

落［９０］。根际土壤真菌门水平上的担子菌能分解木

质素，与土壤氮循环密切相关［９１］，此外丛枝菌根真

菌也参与土壤养分循环，对土壤环境的调控起着重

要作用［９２］。细菌门水平上的放线菌在促进植物的

碳代谢、养分转化及植物对铁的吸收中具有重要作

用［９３］，而长期干旱胁迫会增加放线菌的丰度［９４］。

有研究发现，施用外源褪黑素能有效重塑大麦干旱

胁迫下的根际微生物组成，具体为调控细菌群落的

同质性和优势真菌门的丰度；干旱胁迫增加了放线

菌的相对丰度，而施用外源褪黑素降低了放线菌的

相对丰度，同时外源褪黑素还丰富了真菌门中的子

囊菌门［９５］。随着植物的生长发育，植物根部环境形

成丰富的微生物群落组合，植物与微生物间存在共

生关系，可以适应逆境并更好地吸收营养成分［９６］。

因此，保持良好的微生物群落结构十分重要。Ｄｕ等
的研究表明，干旱胁迫下施加外源褪黑素能调控苹

果幼苗根际微生物种群（如羊肚菌、青霉菌）的丰

度，提高土壤速效氮含量及土壤脲酶活性，保证苹

果幼苗对氮的吸收利用效率，增强其抗旱性［６３］。综

上说明，外源褪黑素在植物 －土壤 －土壤微生物群
落复合关联网络中发挥重要作用，能有效缓解干旱

胁迫带来的影响，在未来植物抗旱中具有重要的应

用前景。

３　总结与展望

综上所述，外源褪黑素在缓解植物干旱胁迫中

已得到一定的应用，在生产上可以通过施加外源褪

黑素来改善植物生理及土壤环境以提高植物的抗

旱性。随着研究的不断深入，外源褪黑素调节植物

干旱胁迫的研究成果越来越多，研究内容也从地上

植株生理生化水平转移到地下根际土壤以及分子

水平方面。外源褪黑素作为多功能物质，有助于保

护植物光合系统，增加干旱胁迫下植物叶片的叶绿

素含量、提高光合速率、气孔导度及蒸腾速率，降低

胞间ＣＯ２浓度、提高 ＰＳⅡ光合能力；减少干旱引起
的氧化应激，增强干旱胁迫下植物的抗氧化酶活

性；改善根系结构及根系代谢，增加根长，增加细根

及根毛数量，调控根系物质合成相关基因，激活干

旱响应转录因子及激素信号通路；提高根际土壤质

量，提高土壤有效氮磷钾含量，提高土壤脲酶、过氧

化氢酶、磷酸酶等活性，调控根际土壤细菌和真菌

等群落结构，最终提高植物抗旱性。

有关于外源褪黑素缓解干旱胁迫的研究有很

多，目前主要集中在植株生理生化响应等方面，有

关外源褪黑素在土壤中的作用机制还待进一步研

究。此外很多研究表明，外源褪黑素在缓解植物干

旱胁迫方面确实起到了一定的效果，但是植物如何

感知外源褪黑素信号、干旱胁迫下如何调控植物分

子水平上各器官代谢过程等方面目前还尚未明确。

因此，应综合基因、转录及蛋白等水平深入研究外

源褪黑素抗旱机制，结合土壤及土壤微生物学，深

入研究植物 －土壤 －土壤微生物及其环境条件间
的相互作用机制，形成一套完整的抗旱体系，更好

地调控植物生长发育并提高作物产量及品质。
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［５９］ＣｈａｎｇＱＳ，ＺｈａｎｇＬＸ，ＣｈｅｎＳＣ，ｅｔａｌ．Ｅｘｏｇｅｎｏｕｓｍｅｌａｔｏｎｉｎ

ｅｎｈａｎｃｅｓｔｈｅｙｉｅｌｄａｎｄｓｅｃｏｎｄａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｃｏｎｔｅｎｔｓｏｆＰｒｕｎｅｌｌａ

ｖｕｌｇａｒｉｓｂｙｍｏｄｕｌａｔｉｎｇａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｓｙｓｔｅｍ，ｒｏｏｔａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅａｎｄ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃａｐａｃｉｔｙ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔｓ，２０２３，１２（５）：１１２９．

［６０］ＤａｉＬＬ，ＬｉＪ，ＨａｒｍｅｎｓＨ，ｅｔａｌ．Ｍｅｌａｔｏｎｉｎｅｎｈａｎｃｅｓｄｒｏｕｇｈｔ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｂｙｒｅｇｕｌａｔｉｎｇｌｅａｆｓｔｏｍａｔａｌｂｅｈａｖｉｏｕｒ，ｒｏｏｔｇｒｏｗｔｈａｎｄ

ｃａｔａｌａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｔｗｏｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇｒａｐｅｓｅｅｄ（ＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓＬ．）

ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０２０，１４９：８６－

９５．　

［６１］ＷａｎｇＹＦ，ＷａｎｇＪＲ，ＧｕｏＨＸ，ｅｔａｌ．Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎｄ

ｍｅｔａｂｏｌｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｒｅｖｅａｌｓｔｈｅｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆｅｘｏｇｅｎｏｕｓｍｅｌａｔｏｎｉｎ

ａｌｌｅｖｉａｔｉｎｇｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｉｎｍａｉｚｅｒｏｏｔｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄ

Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０２３，１９９：１０７７２３．

［６２］ＬｉａｎｇＣＺ，ＬｉＡＦ，ＹｕＨ，ｅｔａｌ．Ｍｅｌａｔｏｎｉｎｒｅｇｕｌａｔｅｓｒｏｏｔａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ

ｂｙｍｏｄｕｌａｔｉｎｇａｕｘｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１７，８：１３４．

［６３］ＤｕＰＨ，ＣａｏＹ，ＹｉｎＢＹ，ｅｔａｌ．Ｉｍｐｒｏｖｅｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆａｐｐｌｅｐｌａｎｔｓ

ｔｏｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｂｙｍｏｄｕｌａｔｉｎｇｔｈｅ

ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅｖｉａｍｅｌａｔｏｎｉｎａｎｄｄｏｐａｍｉｎｅ［Ｊ］．Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ

ｉｎＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０２２，１３：９８０３２７．

［６４］ＺｈａｏＺＷ，ＷｕＹ，ＣｈｅｎＷ Ｊ，ｅｔａｌ．Ｓｏｉｌｅｎｚｙｍｅｋｉｎｅｔｉｃｓａｎｄ

ｔｈｅｒｍｏｄｙｎａｍｉｃｓｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｌｏｎｇ－ｔｅｒｍｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ

［Ｊ］．ＴｈｅＳｃｉｅｎｃｅｏｆｔｈｅＴｏｔａｌＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０２３，８８２：１６３５４２．

［６５］ＭａｅｋＳ，Ｗａｚ·ｎｙＲ，ＢｏńｓｋａＥ，ｅｔａｌ．Ｓｏｉｌｆｕｎｇａｌｄｉｖｅｒｓｉｔｙａｎｄ

ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌａｃｔｉｖｉｔｙａｓｉｎｄｉｃａｔｏｒｓｏｆｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎｓｔｒａｔｅｇｉｅｓｉｎａｆｏｒｅｓｔ

ｅｃｏｓｙｓｔｅｍａｆｔｅｒｓｐｒｕｃｅｄｉｓｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎｉｎｔｈｅＫａｒｐａｔｙＭｏｕｎｔａｉｎｓ［Ｊ］．

ＴｈｅＳｃｉｅｎｃｅｏｆｔｈｅＴｏｔａｌＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０２１，７５１：１４２３３５．

［６６］ＳａｎａｕｌｌａｈＭ，ＢｌａｇｏｄａｔｓｋａｙａＥ，ＣｈａｂｂｉＡ，ｅｔａｌ．Ｄｒｏｕｇｈｔｅｆｆｅｃｔｓｏｎ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌｂｉｏｍａｓｓａｎｄｅｎｚｙｍｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｉｎｔｈｅｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｏｆｇｒａｓｓｅｓ

ｄｅｐｅｎｄｏｎｐｌａｎｔｃｏｍｍｕｎｉｔｙｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ［Ｊ］．ＡｐｐｌｉｅｄＳｏｉｌＥｃｏｌｏｇｙ，

２０１１，４８（１）：３８－４４．

［６７］王理德，王方琳，郭春秀，等．土壤酶学
!

究进展［Ｊ］．土壤，

２０１６，４８（１）：１２－２１．

［６８］ＳａｒｄａｎｓＪ，ＰｅｕｅｌａｓＪ．Ｄｒｏｕｇｈｔｄｅｃｒｅａｓｅｓｓｏｉｌｅｎｚｙｍｅａｃｔｉｖｉｔｙｉｎａ

ＭｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎＱｕｅｒｃｕｓｉｌｅｘＬ．ｆｏｒｅｓｔ［Ｊ］．ＳｏｉｌＢｉｏｌｏｇｙａｎｄ

Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００５，３７（３）：４５５－４６１．

［６９］ＢｅｒｄｕｇｏＭ，Ｄｅｌｇａｄｏ－ＢａｑｕｅｒｉｚｏＭ，ＳｏｌｉｖｅｒｅｓＳ，ｅｔａｌ．Ｇｌｏｂａｌ

ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓｄｒｉｖｅｎｂｙａｒｉｄｉｔｙ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０２０，３６７

（６４７９）：７８７－７９０．

［７０］ＺｈａｎｇＱＹ，ＳｈａｏＭＧ，ＪｉａＸＸ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｎｇｅｓｉｎｓｏｉｌｐｈｙｓｉｃａｌａｎｄ

ｃｈｅｍｉｃａｌｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓａｆｔｅｒｓｈｏｒｔｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｉｎｓｅｍｉ－ｈｕｍｉｄｆｏｒｅｓｔｓ
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［Ｊ］．Ｇｅｏｄｅｒｍａ，２０１９，３３８：１７０－１７７．

［７１］ＷａｎｇＹＨ，ＹａｎＤＨ，ＷａｎｇＪＦ，ｅｔａｌ．ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｅｌｅｖａｔｅｄＣＯ２ａｎｄ

ｄｒｏｕｇｈｔｏｎｐｌａｎｔｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，ｓｏｉｌｃａｒｂｏｎａｎｄｓｏｉｌｅｎｚｙｍｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ

［Ｊ］．Ｐｅｄｏｓｐｈｅｒｅ，２０１７，２７（５）：８４６－８５５．

［７２］周来良．干旱对根际土壤酶、氮磷钾及根部有机酸的影响［Ｄ］．

重庆：西南大学，２００９：１５－２３．

［７３］樊利华，周星梅，吴淑兰，等．干旱胁迫对植物根际环境影响的

研究进展［Ｊ］．应用与环境生物学报，２０１９，２５（５）：１２４４－

１２５１．　

［７４］谢丰璞，王　楠，高　静，等．干旱胁迫下药用大黄根部药效成

分及根际土壤微生物变化规律及其相互作用机制研究［Ｊ］．中

国中药杂志，２０２３，４８（６）：１４９８－１５０９．

［７５］ＫａｎｇＪ，ＰｅｎｇＹＦ，ＸｕＷＦ．Ｃｒｏｐｒｏｏｔｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ：

ｍｏｌｅｃｕｌａｒｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ，ｎｕｔｒｉｅｎｔｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｓ，ａｎｄｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓｗｉｔｈ

ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓｉｎｔｈｅｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆ

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０２２，２３（１６）：９３１０．

［７６］ＢａｉｌｅｙＶＬ，ＳｍｉｔｈＪＬ，ＢｏｌｔｏｎＨ．Ｆｕｎｇａｌ－ｔｏ－ｂａｃｔｅｒｉａｌｒａｔｉｏｓｉｎ

ｓｏｉｌｓｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄｆｏｒｅｎｈａｎｃｅｄＣｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＳｏｉｌＢｉｏｌｏｇｙａｎｄ

Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００２，３４（７）：９９７－１００７．

［７７］ＳｏａｒｅｓＭ，ＲｏｕｓｋＪ．Ｍｉｃｒｏｂｉａｌｇｒｏｗｔｈａｎｄｃａｒｂｏｎｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｉｎ

ｓｏｉｌ：ｌｉｎｋｓｔｏｆｕｎｇａｌ－ｂａｃｔｅｒｉａｌｄｏｍｉｎａｎｃｅ，ＳＯＣ－ｑｕａｌｉｔｙａｎｄ

ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ［Ｊ］．ＳｏｉｌＢｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１９，１３１：１９５－

２０５．　

［７８］Ｓａｎｔｏｓ－ＭｅｄｅｌｌíｎＣ，ＥｄｗａｒｄｓＪ，ＬｉｅｃｈｔｙＺ，ｅｔａｌ．Ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ

ｒｅｓｕｌｔｓｉｎａｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔ－ｓｐｅｃｉｆｉｃｒｅｓｔｒｕｃｔｕｒｉｎｇｏｆｔｈｅｒｉｃｅｒｏｏｔ－

ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅｓ［Ｊ］．ｍＢｉｏ，２０１７，８（４）：ｅ００７６４－ｅ００７１７．

［７９］ＺｈａｎｇＣＪ，ＷａｎｇＦ，ＷａｎｇＲＨ，ｅｔａｌ．Ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓａｆｆｅｃｔｓ

ｂａｃｔｅｒｉａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｙｓｔｒｕｃｔｕｒｅｉｎｔｈｅｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｏｆＰａｅｏｎｉａｏｓｔｉｉ

‘ＦｅｎｇＤａｎ’［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅａｎｄ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０２３，９８（１）：１０９－１２０．

［８０］ＮａｙｌｏｒＤ，ＤｅＧｒａａｆＳ，ＰｕｒｄｏｍＥ，ｅｔａｌ．Ｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｈｏｓｔｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｂａｃｔｅｒｉａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｙｄｙｎａｍｉｃｓｉｎｔｈｅｇｒａｓｓｒｏｏｔｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ

［Ｊ］．ＴｈｅＩＳＭＥＪｏｕｒｎａｌ，２０１７，１１（１２）：２６９１－２７０４．

［８１］ＸｕＬ，Ｃｏｌｅｍａｎ－ＤｅｒｒＤ．Ｃａｕｓｅｓａｎｄｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓｏｆａｃｏｎｓｅｒｖｅｄ

ｂａｃｔｅｒｉａｌｒｏｏｔｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．Ｃｕｒｒｅｎｔ

ＯｐｉｎｉｏｎｉｎＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０１９，４９：１－６．

［８２］ＣｈｅｎＹＬ，ＹａｏＺＭ，ＳｕｎＹ，ｅｔａｌ．Ｃｕｒｒｅｎｔｓｔｕｄｉｅｓｏｆｔｈｅｅｆｆｅｃｔｓｏｆ

ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｏｎｒｏｏｔｅｘｕｄａｔｅｓａｎｄｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅｓｏｆｃｒｏｐ

ｐｌａｎｔｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，

２０２２，２３（４）：２３７４．

［８３］ｄｅＶｒｉｅｓＦＴ，ＧｒｉｆｆｉｔｈｓＲ Ｉ，ＫｎｉｇｈｔＣ Ｇ，ｅｔａｌ．Ｈａｒｎｅｓｓｉｎｇ

ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅｓｆｏｒｄｒｏｕｇｈｔ－ｒｅｓｉｌｉｅｎｔｃｒｏｐｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ［Ｊ］．

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０２０，３６８（６４８８）：２７０－２７４．

［８４］ＦｉｔｚｐａｔｒｉｃｋＣＲ，ＣｏｐｅｌａｎｄＪ，ＷａｎｇＰＷ，ｅｔａｌ．Ａｓｓｅｍｂｌｙａｎｄ

ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌｆｕｎｃｔｉｏｎｏｆｔｈｅｒｏｏｔｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅａｃｒｏｓｓａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｐｌａｎｔ

ｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅ
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