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　　摘要：本文从褪黑素（ｍｅｌａｔｏｎｉｎ）所起的作用以及它在植物水分胁迫中的调控网络展开阐述，剖析褪黑素在植物面
对干旱以及涝渍胁迫时存在的差异，以及在缓解植物水分胁迫过程中的生理以及分子机制。综合整理最新的相关研

究进展，全面且细致地探讨褪黑素对氧化防御系统、气孔运动、光合保护、渗透调节、离子稳态以及表观遗传修饰等方

面的调控作用。在此基础之上，分析当前研究的局限性，指出基础应用研究、遗传改良及品种选育等领域存在的知识

缺口，以期为外源褪黑素在植物水分胁迫中的绿色抗逆技术研发提供参考。
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　　全球范围内极端气候事件频发，干旱与洪涝灾
害的破坏性日益凸显。在此背景下，水分胁迫已成

为农业可持续发展领域关注的首要非生物逆境因

子［１－２］。据相关数据显示，作物产量因干旱胁迫作

用，每年下降幅度达到１５％ ～３０％，而涝渍胁迫在
湿润以及半湿润地区每年所造成的经济损失更是

超过了百亿美元［３］。因此，开发出高效抗逆技术和

产品迫在眉睫。

干旱胁迫常打破植物体内水分平衡，触发气孔

关闭，显著抑制光合作用，加剧活性氧（ＲＯＳ）的积
累，渗透调节出现紊乱等生理代谢问题相继显

现［４］。由此可见，上述连锁反应对植物正常生长构

成严重威胁。魏臣杰等的研究表明，处于干旱胁迫

状态下的植物个体，其叶片相对含水量呈现１０％下
降幅度，光合作用速率发生２０％ ～４０％的显著降低
现象。与此同时，丙二醛（ＭＤＡ）含量亦呈现出明显
上升趋势，膜脂过氧化损伤程度随之加剧化发

展［５］。当植物遭受涝渍胁迫时，土壤中氧气不足会

导致根系无氧呼吸作用增强，乙醇等有害物质累

积，长时间的无氧呼吸还会引发根系腐烂、矿质元

素吸收受阻及地上部生长受抑制等生理异常［６］。

张祖新等研究发现，经过 ７２ｈ涝渍处理的玉米植
株，其根系乙醇脱氢酶（ＡＤＨ）活性可达到对照组的
３～５倍水平化提升，而根系生物量则出现超过４０％
幅度的缩减［７］。

在传统抗逆技术领域，化学药剂施用等手段存

在环境污染物排放的风险性。抗逆品种选育不仅

周期较长，其遗传背景亦表现出复杂化的特征。因

此，开发出环境友好型且高效化的抗逆调控物质已

成为当前研究工作的重点方向。作为广泛分布于

动植物界的古老信号分子之一，Ｎ－乙酰 －５－甲氧
基色胺（简称褪黑素）具有生物可降解性、毒性低微

以及多重生理效应特性等优势［８－９］。自植物体内褪

黑素于１９９５年被首次检测到以来，这一物质所展现
出的“绿色抗逆调控剂”核心价值迅速引起学界广

泛重视［１０－１４］。本文旨在超越现有综述视角，聚焦水

分胁迫的２个侧面———干旱与渍涝，通过剖析褪黑
素在２种胁迫下调控的共性与特异性，进而深入探
讨不同水分胁迫下关键信号通路（如 ＲＯＳ、激素、
Ｃａ２＋等）之间的交互作用，以及褪黑素介导的表观
遗传调控，力图构建一个整合生理机制、分子响应、

应用瓶颈与前景褪黑素响应水分胁迫的研究框架，

为未来抗逆技术的发展提供更具实践指导意义的

理论支撑。

１　褪黑素及其在植物水分胁迫中的应用

１．１　褪黑素概述
褪黑素广泛分布于植物的各组织器官当中，其

具体含量会随着植物种类不同、组织器官所存在的
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差异以及发育阶段的变化而呈现出不一样的状况，

在种子从休眠状态被打破、幼苗生长以及面对逆境

作出响应的整个过程中，褪黑素均扮演着重要角

色［８－１２］（图１）。
　　植物褪黑素的生物合成始于色氨酸，有经典与
替代２条主要路径（图２）［９］。值得关注的是，合成
路径过程中的关键酶，如色氨酸脱羧酶（ＴＤＣ）、色
胺５－羟化酶（Ｔ５Ｈ）、Ｎ－乙酰基转移酶（ＳＮＡＴ）、
５－羟吲哚－Ｏ－甲基转移酶（ＡＳＭＴ）、羟基吲哚 －
Ｏ－基转移酶（ＨＩＯＭＴ）等活性受到光照、温度及胁
迫环境的精确调控，且植物体内独特的褪黑素反向

代谢（Ｎ－乙酰血清素→血清素）为褪黑素水平的动

态平衡提供了精细调节机制［１３］。

１．２　褪黑素在植物水分胁迫中的应用
褪黑素在农业生产方面的应用，主要通过叶面

喷施、根部灌溉和种子处理等方式来进行。不同施

用方式、施用时期下的施用效果也存在差异，结果

如表１所示。施用时期对褪黑素所产生的抗逆效果
至关重要。在干旱胁迫出现前２４ｈ，采取具有预防
性的施用褪黑素举措，能够有效地提升植物的耐旱

能力。涝渍胁迫发生后６ｈ内，实施补救性施用措
施，可有效减轻植物所受到的损伤情况。

２　褪黑素参与植物不同水分胁迫类型的响应

２．１　褪黑素缓解植物水分胁迫应答的调控机制
褪黑素参与植物水分胁迫应答调控涉及多层

次信号网络，其可感知信号起始，启动级联反应，构

建抗氧化防御系统，激活转录因子调控网络，并且

介导激素信号相互作用，最终达成渗透调节和离子

稳态的协同维持，实现生理效应的整合效果［２，１４］。

综合当前已有研究，褪黑素缓解植物水分胁迫的效

应机制如图３所示。
２．２　褪黑素在不同水分胁迫类型中的差异化响应

研究表明，褪黑素在干旱与涝渍胁迫中的功能

表现存在明显差异，但其核心作用机制相通，均通

过调控相关信号通路和代谢途径来维持细胞稳态，

进而增强植物的生存能力。以下从气孔调节、能量

代谢及离子平衡３个关键方面进行对比分析（表２）。

３　褪黑素缓解植物水分胁迫的生理与分子机制

３．１　氧化防御系统的调控
作为高效的天然抗氧化剂，褪黑素表现突出。

褪黑素不仅能直接清除 ＲＯＳ，更能通过系统性上调
超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧
化氢酶（ＣＡＴ）、ＡＰＸ等关键抗氧化酶的基因表达与
活性，构建多层次防御体系［２３］。赵丽英等研究发

现，在干旱胁迫条件下，植物体内活性氧（ＲＯＳ）会
出现大量堆积的情况，并且对细胞膜脂、蛋白质和

核酸发起攻击，进而引发氧化损伤［３４］。姜超强等研
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表１　褪黑素在植物水分胁迫研究中的实例

植物种类 胁迫类型 褪黑素浓度 胁迫类型 主要观测参数 效果 文献

冬小麦 水盐复合胁迫 １００μｍｏｌ／Ｌ 种子引发（浸种处理） 根系导水率、脯氨酸含

量、ＭＤＡ含量、Ｎａ＋吸
收量、Ｋ＋吸收量

单株根系导水率提升５３％，理论层面导水率
提升３７８％；同时脯氨酸含量上升２３％，ＭＤＡ
含量下降３６％，Ｎａ＋吸收有所减少，Ｋ＋吸收
有所增加

［１５］

向日葵 干旱胁迫 １００μｍｏｌ／Ｌ 胁迫前叶面喷施（２次） 株高、叶绿素含量、ＳＯＤ
活性、ＰＯＤ活性、ＣＡＴ
活性、ＭＤＡ含量

叶绿素含量提高６１．４３％，株高增加７１３％，
干重上升１２．４８％；ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ活性均有
提升，ＭＤＡ的含量则有所下降

［１６］

贡菊 淹水胁迫 １００μｍｏｌ／Ｌ 胁迫后叶面喷施 净光合速率、相对电导

率、ＭＤＡ含量、干重
净光 合 速 率 提 高 １４．４６％，干 重 增 加
１８．１３％；丙二醛含量降低 ２６．８９％，相对电
导率下降２３．８６％

［１７］

棉花 盐旱复合胁迫 １５０μｍｏｌ／Ｌ 苗期叶面喷施 生物 量、ＳＯＤ 活 性、
ＰＯＤ活性、ＣＡＴ活性、
可溶性糖含量、可溶性

蛋白含量

根部施加时生物量出现２９．６％的增长，ＳＯＤ
活性提高１４．９１％，ＣＡＴ活性提升３３．７４％，
可溶性糖含量增加１７１７％，可溶性蛋白含
量上升６．３７％

［１８］

甘蓝 干旱胁迫（ＰＥＧ） １００μｍｏｌ／Ｌ 胁迫前叶面喷施 叶绿素含量、Ｆｖ／Ｆｍ、
ＳＯＤ活性、ＰＯＤ活性、
ＣＡＴ活性

叶绿素含量提高 ７０．７９％，Ｆｖ／Ｆｍ的值上升
４７．２９％；ＳＯＤ活性在叶部是原来的１３７倍，
在根部则是原来的１．８９倍；ＣＡＴ活性在叶部
达到原来的２．７５倍，在根部为原来的２．０８
倍；ＭＤＡ含量降低５１．０９％

［１９］

黑麦草／苜蓿 干旱胁迫 １００μｍｏｌ／Ｌ 叶面喷施或根施 生物量、Ｎ吸收量、Ｐ吸
收量、ＳＯＤ活性、ＰＯＤ
活性、ＣＡＴ活性

叶面喷施下，黑麦草的生物量出现１４５％的
增长，而苜蓿的生物量增长更是达到３６６％。
在采取根施时，黑麦草的生物量增幅为

２９６％，苜蓿的生物量增幅则高达４９１％。不
论是叶面喷施还是根施，其叶片中的 Ｎ和 Ｐ
吸收量均有不同程度地提升，ＣＡＴ活性也呈
现较为明显的上升趋势

［２０－２１］

水稻 低温＋淹水胁迫 ＡＢＡ＋ＭＴ复合剂 种子预处理 萌发 率、ＳＯＤ 活 性、
ＭＤＡ含量

种子萌发率提高７６．５６％（ＡＢＡ＋褪黑素）；
ＭＤＡ含量下降２３％，ＳＯＤ活性显著提高

［２２－２３］

大豆 干旱 ２００μｍｏｌ／Ｌ 叶面喷施后胁迫处理
叶片相对电导率、可溶性

蛋白含量、可溶性糖含

量、硝酸还原酶活性、谷

氨酰胺合成酶活性

叶片相对电导率降低，渗透调节物质含量增

加，提高氮代谢相关酶活性

［２４］

玉米 干旱 １００μｍｏｌ／Ｌ 叶面喷施后胁迫处理 株高、鲜重、干重、根系

活力、叶绿素含量

株高、鲜重、干重和根系活力均高于对照组，

叶绿素含量下降幅度小于对照组

［２５－２６］

究发现，褪黑素凭借其吲哚环结构的电子供体特

性，能够直接将·ＯＨ和 Ｈ２Ｏ２淬灭掉，清除效率要

比谷胱甘肽（ＧＳＨ）高出３～５倍［３５］。外源褪黑素可

显著增强植物的抗氧化能力。苗含笑等研究发现，

施用１００μｍｏｌ／Ｌ褪黑素能让处于干旱胁迫下的小
麦叶片Ｈ２Ｏ２含量降低４０％ ～５０％，ＭＤＡ含量减少

３０％～４０％，有效地缓解膜脂过氧化损伤［３６－３７］。崔

桂宾研究发现，在不同作物、不同水分胁迫下，外源
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表２　干旱与涝渍胁迫下褪黑素调控的差异机制对比

生理过程 干旱胁迫响应机制 涝渍胁迫响应机制

气孔调节／通气组织 抑制ＡＢＡ合成、ＯＳＴ１激酶活性，维持气孔开放；提
高植物对水分的利用效率，减少因蒸腾而失水［２７］

乙烯信号通路受到抑制，皮层细胞程序性死亡而形成通气孔

隙；缓解根系缺氧压力，促进气体交换［２８］

能量代谢 保护叶绿体类囊体结构，维持光合效率；上调光

合相关基因（如 ＲｂｃＬ），保护 ｒｕｂｉｓｃｏ活性；维持
ＡＴＰ合成，抑制呼吸作用抑制［２７］

对糖酵解途径进行调控，促进乙醇发酵；上调ＡＤＨ１和ＰＤＣ２基
因表达水平，以此来增强乙醇脱氢酶和丙酮酸脱羧酶的活

性［２９］；维持厌氧条件下的ＡＴＰ供应，避免能量代谢崩溃［３０－３１］

渗透／离子调节 促进渗透调节物质如脯氨酸、可溶性糖等的积

累；使细胞渗透压维持稳定，减少水分流失［３２］
对Ｎａ＋、Ｋ＋等离子转运蛋白加以调控，降低有毒离子的吸收情
况；使细胞内离子处于稳定状态，进而减轻离子毒害［３３］

　　注：ＰＤＣ２为丙酮酸脱氢酶，ＯＳＴ１为开放气孔１，ＲｂｃＬ为核酮糖－１，５－二磷酸羧化酶大亚基基因，ｒｕｂｉｓｃｏ为核酮糖－１，５－二磷酸羧化酶，

ＡＴＰ为三磷酸腺苷。

褪黑素处理对于抗氧化酶活性均具有提升效果，但

针对不同酶活性所产生的影响差异显著，特别是对

于干旱的环境下ＳＯＤ活性的提升最为显著，为今后
褪黑素在植物水分胁迫上的针对性应用提供了参

考依据［３８］。褪黑素的这种保护效应具有物种和胁

迫类型依赖性（表３），揭示其调控网络的复杂性。

表３　褪黑素对部分作物抗氧化酶活性的影响

作物
胁迫

类型

ＳＯＤ
活性提升

（％）

ＰＯＤ
活性提升

（％）

ＣＡＴ
活性提升

（％）
参考文献

小麦 干旱 ５０～１００ ３０～７０ ２０～５０ ［３８－４０］

大豆 干旱 ４０～８０ ２５～６０ １５～４０ ［４１－４４］

南瓜 涝渍 １５～３０ ２０～４０ １０～２５ ［４５］

番茄 干旱 ２０～４０ ３０～５０ １５～３０ ［４６］

紫楠 涝渍 ３０～５０ ４０～６０ １５～２５ ［３３］

棉花 涝渍 ９．０ １０．２ １６．８ ［２９］

　　当面临干旱胁迫时，褪黑素会依靠 ＭＰＫ６～
ＭＹＢ４４模块来启动 ＦｅＳＯＤ基因的表达，其表达量
会上调 ２～３倍，同时凭借 ＮＡＣ０７２转录因子与
ＡＰＸ２启动子区相结合的方式，进而强化 ＡＰＸ活
性［４７］。ＷＲＫＹ、ＭＹＢ、ＮＡＣ等转录因子家族在褪黑
素所介导的胁迫响应过程中发挥着关键作用［４８－５０］。

在干旱胁迫条件下，褪黑素会促使 ＤＲＥＢ２Ａ和
ＭＹＢ９６转录因子表达，从而强化对下游抗旱基因的
调控效果［２７］；涝渍胁迫条件下会激活 ＨＹ５（低氧响
应）和ＥＲＦＶＩＩｓ转录因子，通过这种方式来对厌氧
代谢基因表达加以调节［５１］。正是这些转录因子所

产生的调控作用，构建了褪黑素对水分胁迫作出响

应的基因表达网络，从而让植物在水分胁迫中呈现

出更为积极的抗逆表现。

３．２　气孔运动与光合作用的调节
水分胁迫会对植物的光合作用产生抑制作用，

导致作物产量有所降低。而褪黑素能够对光合器

官结构和功能起到保护作用，进而维持光合效率。

赵成凤等通过电镜观察发现，干旱胁迫条件下，经

褪黑素处理的玉米叶片叶绿体类囊体结构能够保

持完整状态，基粒片层排列较为整齐，而对照组叶

绿体出现膨胀和类囊体解体现象；从生理指标测定

来看，经过褪黑素处理后，能够让干旱下净光合速

率（Ｐｎ）维持在对照组的 ８０％ 左右，光系统Ⅱ
（ＰＳⅡ）下最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）下降的幅度也
将减少５０％［５２－５３］。陈东等研究发现，在涝渍胁迫

中，褪黑素处理能够使得水稻叶片叶绿素含量提高

３０％～４０％，净光合速率提高２５％～３５％［２２］。

任元龙等的研究表明，褪黑素可调节气孔运

动，作为水分蒸发和 ＣＯ２吸收的关键通道，气孔在
褪黑素作用下通过上调光合相关基因表达、保护

ｒｕｂｉｓｃｏ活性等方式，减少水分散失并维持稳定的
ＣＯ２吸收，从而保护光合机构不受氧化损伤。在甘
蓝幼苗干旱胁迫试验中，褪黑素处理使 Ｆｖ／Ｆｍ值提
升４７２９％，光合电子传递效率显著改善；在涝渍条
件下，褪黑素还能提高叶绿素合成效率，促进光合

作用［１９］。

涝渍胁迫会促进乙烯合成，导致叶片出现脱

落，而褪黑素能够抑制乙烯合成，减少叶片脱落。

王晓研究发现，褪黑素还能够调节生长素、细胞分

裂素等激素的合成与代谢，促进地上部生长［５４］。卢

维娜等研究发现，经过褪黑素处理后，能够使涝渍

条件下黄瓜幼苗株高增加２０％ ～３０％，叶片数量增
多［５５］。Ｓｈｒｅｙａ等研究发现，在干旱胁迫中，褪黑素
通过抑制基因 ＮＣＥＤ３（９－顺式环氧类胡萝卜素双
加氧酶）表达，从而减少脱落酸（ＡＢＡ）的合成量，致
使叶片ＡＢＡ含量降低３０％ ～５０％；同时还对 ＯＳＴ１
激酶（ＳｎＲＫ２．６）的活性产生抑制作用，减少ＳＬＡＣ１／
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ＳＬＡＨ３阴离子通道的磷酸化程度，从而维持气孔处
于开放状态，极大地提高光合作用效率［５６］。

３．３　渗透调节与离子稳态重建
在水分胁迫发生时，植物会通过积累渗透调节

物质来维持自身细胞渗透压。褪黑素可促使脯氨

酸、可溶性糖、甜菜碱等渗透调节物质积累，这些物

质的积累对于维持细胞膨压很有帮助，可以缓解水

分胁迫所带来的伤害［４５］。秦彬等研究发现，干旱胁

迫状态下，经褪黑素处理大豆幼苗内脯氨酸含量提

升２～４倍，可溶性糖含量增加５０％ ～１００％［４２］；在

涝渍胁迫下，南瓜幼苗中根系的可溶性蛋白含量提

高３０％～５０％［５７－５８］。

在离子稳态调控方面，褪黑素可借助激活质膜

Ｈ＋－ＡＴＰａｓｅ来推动 Ｎａ＋外排，使 Ｋ＋得以保留，进
而维持细胞内部的离子平衡。Ａｌｔａｆ等研究发现，番
茄在遭受涝渍胁迫下，经褪黑素处理后其根部 Ｎａ＋

含量降低４０％，干叶中 Ｋ＋含量能够维持在３％ ～
４％之间，而对照组仅有１．５％，显著缓解了离子毒
害［５９－６０］。在涝渍胁迫下，植物根系处于缺氧条件

下，有氧呼吸会受到抑制，无氧呼吸将更为活跃，导

致乙醇、乳酸等有害物质不断积累，ＡＴＰ合成也相
应减少。褪黑素可以通过调控糖酵解途径和线粒

体功能的方式来维持细胞能量稳态。褪黑素能够

抑制乙醇积累，且抑制程度达到５０％ ～６０％，从而
避免根细胞出现中毒现象［１３］。通过电镜观察发现，

涝渍胁迫下，经褪黑素处理的南瓜根系线粒体嵴结

构完整，而对照组则出现线粒体肿胀、嵴消失现象。

从分子机制层面分析发现，褪黑素能够抑制电压依

赖性阴离子通道（ＶＤＡＣ）过度开启，进而阻止细胞
色素ｃ发生泄漏，减少程序性细胞死亡（ＰＣＤ）的发
生，以此来维持线粒体的功能［４５］。

褪黑素与Ｃａ２＋信号之间也存在紧密的相互作
用，其借助对钙调蛋白（ＣａＭ）表达的调节，对细胞
内Ｃａ２＋浓度和分布状况产生影响，参与到胁迫响应
当中。常静静研究发现，在干旱胁迫下，褪黑素凭

借ＣａＭ（钙调蛋白）－ＣＩＰＫ网络激活 ＣＰＫ８，通过对
ＲＢＯＨＤ进行磷酸化的方式来调控 ＲＯＳ爆发情
况［６１］；Ｋｕｍａｒ等研究发现，在涝渍条件下，褪黑素诱
导胞质 Ｃａ２＋升高，激活 ＣＢＬ１－ＣＩＰＫ２３钙信号模
块，ＣＢＬ１感知 Ｃａ２＋后与 ＣＩＰＫ２３互作，磷酸化激活
ＡＫＴ１钾通道促进Ｋ＋吸收，并调控ＳＯＳ１Ｎａ＋／Ｈ＋逆
向转运体维持Ｎａ＋稳态，形成Ｃａ２＋介导的离子信号
整合节点［６２］。Ｇｉｒａｌｄｏ－Ａｃｏｓｔａ等研究发现，褪黑素

还可激活ＨＹ５转录因子，推动 ＫＡＴ１钾通道的基因
表达，维持保卫细胞的膨压状态，进而形成褪黑素－
ＡＢＡ－ＳｎＲＫ２的信号调控模式［６３］。褪黑素与植物

体内离子的交互作用，有助于调控离子通道蛋白的

表达，维持细胞渗透压，提升植物应对胁迫的能力。

３．４　水分与养分吸收优化
根系作为植物感知和响应干旱胁迫的核心器

官，其发育过程受到褪黑素的显著调控，进而增强

植物从土壤中获取水分的能力。Ｋａｕｒ等的研究表
明，褪黑素能有效促进侧根形成和主根伸长，从而

增加根系的深度，扩展其吸收表面积［６４－６５］。Ｙｕ等
研究发现，经过１０μｍｏｌ／Ｌ褪黑素处理，能够使拟南
芥的侧根密度出现３０％ ～５０％的增加，主根长度也
随之延长２０％［６６］；杨馨仪等在玉米研究中进一步

揭示，褪黑素处理显著提高０～４０ｃｍ土层根系生物
量的占比，提升了５５％ ～７０％，直接增强根系从深
层土壤获取水分的能力［６７］。在涝渍胁迫条件下，臧

娜等的研究阐明了褪黑素通过抑制乙烯信号，表

现为下调ＥＲＦ－Ⅶ基因表达的方式，诱导皮层细胞
程序性死亡，最终使通气组织孔隙率提高２～３倍，
显著改善了根系氧气供给状况［８］。

从根系生理功能方面看，褪黑素可提升根系的

吸水和渗透调节能力。Ｆｕ等研究发现，褪黑素种子
引发处理可通过调控水通道蛋白基因表达，显著提

高小麦根系导水率，改善干旱和盐胁迫下的水分吸

收能力。同时，褪黑素处理能提高根系脯氨酸含

量，增强渗透调节能力，从而提升小麦抗旱性［６８－６９］。

褪黑素还能够凭借调控根系细胞周期相关基因（如

ＣＹＣＤ３；１）的表达，促进根系细胞分裂和延伸生长。
Ｌｉｕ等研究发现，在南瓜幼苗中经由１００μｍｏｌ／Ｌ褪
黑素处理，能显著增加根系通气组织的形成程度，

提高其耐涝性能［４５］。田强研究发现，在涝渍胁迫

下，褪黑素处理可使番茄根系的侧根密度增加

４０％～６０％，进而改善根系的氧气供应状况［６０］。闵

江艳在对苦荞的研究中发现，涝渍胁迫环境中，褪

黑素借助ＥＲＦ－Ⅶ－ＨＲＥ２通路来上调ＡＤＨ１（乙醇
脱氢酶）和ＰＤＣ２（丙酮酸脱羧酶）基因的表达，其上
调幅度达到３～５倍，确保根系ＡＴＰ水平在渍水 ３ｄ
后仍 能 够 达 到 ８０ ｎｍｏｌ／ｇ，而 对 照 组 仅 为
３０ｎｍｏｌ／ｇ［３２］；同时，Ｗａｎｇ等研究发现，褪黑素还可
以抑制依赖性阴离子通道（ＶＤＡＣ）出现过度开放的
状况，防止细胞色素ｃ发生泄漏现象，减少程序性细
胞死亡的情况，从而形成褪黑素 －低氧 －ＡＤＨ／
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ＰＤＣ的信号模块［７０］。

褪黑素能够借助提升根系水通道蛋白的表达

程度，进而提高细胞针对水分跨膜运输的效率，在

养分吸收这一层面上，褪黑素可以激活根系质膜上

面的离子转运蛋白，推动氮、磷等物质吸收，并且通

过调控根尖细胞内的Ｃａ２＋信号，强化养分转运载体
的活性，以此间接确保水分以及养分的吸收通路保

持畅通，这在逆境情况下对于维持植物营养平衡有

着极为重要的作用。

３．５　表观遗传修饰参与
在褪黑素介导的针对水分胁迫响应过程中，表

观遗传调控占据着极为关键的地位。经过褪黑素

处理后，植物的全基因组甲基化修饰会发生相应的

变化，进而会对基因表达产生一定的影响。Ａｌｉ等研
究发现，褪黑素处理使得 ＤＲＥＢ２Ａ启动子区出现去
甲基化现象，其甲基化水平降低１５％ ～２０％，从而
增强抗旱基因的持续表达［７１］。在组蛋白修饰方面，

Ｍｕｋｈｏｐａｄｈｙａｙ等研究发现，褪黑素会推动激活标记
Ｈ３Ｋ４ｍｅ３在ＨＳＰ７０基因位点不断富集，从而强化热
激蛋白的表达，提升植物面对多种不同胁迫时的耐

受能力［７２］。由ｍｉｃｒｏＲＮＡ所介导的基因沉默同样受
到褪黑素调控，特日格乐等研究发现，ｍｉＲ３９８对铜
锌超氧化物歧化酶（ＣＳＤ）展开的调控操作，会在转
录后阶段对植物抗逆性起到影响作用［７３］。

表观遗传调控机制为褪黑素诱导的胁迫记忆

及持久抗逆性奠定了分子基础。在水分胁迫等环

境压力下，褪黑素作为表观遗传网络的信号枢纽，

通过重塑染色质结构快速激活耐旱、耐涝等相关基

因，增强细胞对氧化损伤的耐受能力，并维持染色

质重塑因子的氧化还原稳态。这一机制为作物抗

逆育种提供了表观遗传靶向调控的理论依据。

４　展望与结论

近年来，在增强植物水分胁迫抗性方面的研究

已取得重要进展，其在不同胁迫类型下的调控差异

及生理分子机制正逐渐明晰。本文系统梳理了相

关进展，但以下关键领域仍需深入探索。

一是深化基础应用研究。当前对褪黑素作用

机制的理解仍存在盲区，尤其是信号传导网络中存

在的“黑箱”问题亟待破解。虽然褪黑素通过调控

ＡＢＡ／乙烯信号拮抗、氧化防御等途径发挥功能已获
证实，但淹水胁迫下乙烯信号的主导作用，以及褪

黑素对叶绿体（光合保护）、线粒体（能量代谢）和液

泡（离子平衡）的精细调控机制尚不清晰。未来研

究需整合转录组与代谢组分析，精准鉴定胁迫特异

性响应基因，为靶向调控提供分子基础。

二是加强遗传改良和品种选育。着力挖掘关

键基因资源，运用基因编辑技术，靶向褪黑素合成

酶基因或ＲＯＳ清除通路等方式，创制具有高内源褪
黑素的作物新种质；利用分子设计育种，构建“抗

逆－增产”智能调控回路，导入对水分敏感的作物
中，培育出能够抵抗水分胁迫并且实现稳定产量的

农作物品种。

三是农业应用上实现精准转化。继续在开发

纳米载体或脂质体包埋技术方面加强研究，提高外

源褪黑素的吸收效率，延长持效期，提升田间应用

效率。进一步加强褪黑素与水杨酸、硅等物质的协

同效应，加强不同浓度不同配比的复合制剂研究，

增强外源褪黑素在作物抗旱耐涝韧性方面的应用

研究。同时，建立褪黑素施用的环境安全评价体

系，深入剖析在土壤中相关成分的残留和降解情

况，进而为全球粮食安全与生态可持续发展大目标

提供关键支撑作用。

四是拓展对次生代谢的调控研究。褪黑素的

应用价值不仅限于增强作物抗逆性，还体现在显著

提升农产品品质与附加值方面。外源褪黑素处理

可有效提高果实中抗氧化物质含量，并促进药用植

物有效成分的积累，展现出延缓果实衰老、延长货

架期及提升药材品质的显著潜力［７４－７６］。因此，系统

解析褪黑素对次生代谢途径关键酶基因表达的调

控机制，将为创制高品质经济作物开辟全新的技术

路径。
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