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摘 要:为了探究褪黑素(MT)对干旱胁迫下花椒的影响和调控机制,以花椒幼苗为试验材料,叶

面喷施200
 

μmol·L
-1 的褪黑素后进行干旱处理,在胁迫第1天和第7天测定光系统Ⅱ最大光化

学效率(Fv/Fm)、光合电子传递速率(ETR)、活性氧(ROS)含量、丙二醛(MDA)含量、抗氧化酶活

性和可溶性糖(SS)含量,并进行转录组分析。结果表明,MT处理的叶片表现出比未处理叶片更高

的Fv/Fm、ETR、抗氧化酶活性、SS以及更低的ROS和 MDA含量。京都基因与基因组百科全书

(KEGG)富集的重要通路是淀粉与蔗糖代谢和植物激素信号转导。MT上调了淀粉与蔗糖代谢途

径中与蔗糖磷酸合酶相关基因的表达,催化蔗糖合成,从而使可溶性糖含量增加,这与生理水平上

可溶性糖含量升高趋势一致。MT也促进了植物激素信号转导途径中生长素亚途径与 AUX1、

AUX/IAA、ARF及GH3相关的基因表达上调。综上所述,干旱胁迫抑制花椒幼苗的生长,而施

用 MT可以缓解干旱胁迫对花椒的伤害,提高其抗旱能力。
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Abstract:In
 

order
 

to
 

explore
 

the
 

effects
 

and
 

regulation
 

mechanisms
 

of
 

melatonin
 

(MT)
 

on
 

Zanthoxylum
 

bungeanum
 

under
 

drought
 

stress,the
 

PSII
 

maximum
 

photochemical
 

efficiency
 

(Fv/Fm),electron
 

transfer
 

rate
 

(ETR),reactive
 

oxygen
 

species
 

(ROS)
 

content,malondialdehyde
 

(MDA)
 

content,antioxidant
 

enzyme
 

activity
 

and
 

soluble
 

sugar
 

(SS)
 

content
 

in
 

the
 

seedlings
 

of
 

Z.bungeanum
 

with
 

200
 

μmol·L
-1

 

melatonin
 

application
 

were
 

analyzed
 

after
 

drought
 

stress,and
 

transcriptome
 

analysis
 

was
 

carried
 

out.The
 

results
 

indi-
cated

 

that
 

MT-treated
 

plants
 

showed
 

higher
 

Fv/Fm,ETR,antioxidant
 

enzyme
 

activity
 

and
 

SS
 

content,as
 

well
 

as
 

lower
 

ROS
 

and
 

MDA
 

contents
 

than
 

those
 

untreated
 

plants.The
 

important
 

pathway
 

of
 

Kyoto
 

Ency-
clopedia

 

of
 

Genes
 

and
 

Genomes
 

(KEGG)
 

enrichment
 

were
 

starch
 

and
 

sucrose
 

metabolism
 

and
 

plant
 

hor-
mone

 

signal
 

transduction.MT
 

up-regulated
 

the
 

expression
 

of
 

genes
 

related
 

to
 

sucrose
 

phosphate
 

synthase
 

in
 

the
 

starch
 

and
 

sucrose
 

metabolic
 

pathway
 

of
 

Z.bungeanum
 

under
 

drought
 

stress,induced
 

the
 

sucrose
 

synthesis
 

and
 

increased
 

soluble
 

sugar
 

content,which
 

was
 

consistent
 

with
 

the
 

increasing
 

trend
 

of
 

soluble
 

sugar
 

content
 

at
 

the
 

physiological
 

level.Meanwhile,MT
 

also
 

promoted
 

the
 

up-regulation
 

of
 

AUX1,AUX/
 

IAA,ARF
 

and
 

GH3
 

related
 

genes
 

in
 

plant
 

hormone
 

signal
 

transduction
 

pathway.In
 

conclusion,drought
 



stress
 

inhibits
 

the
 

growth
 

of
 

Z.bungeanum
 

seedlings.The
 

application
 

of
 

MT
 

cand
 

ameliorate
 

drought-
induced

 

damages
 

and
 

improve
 

the
 

drought
 

resistance
 

of
 

Z.bungeanum.
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  花 椒(Zanthoxylum
 

bungeanum)是 芸 香 科

(Rutaceae)最重要的经济树种之一,在中国有悠久

的栽培历史[1],具有很高的经济价值和生态价值。
花椒根系发达,固土能力强,耐旱性强,广泛种植于

缺水地区[2]。干旱导致花椒生长不良、花期推迟和

落花落果,最终花椒的产量和品质降低。因此,干旱

已成为花椒产业发展的阻碍[3-4]。干旱影响植物的

生理响应和基因表达。干旱胁迫导致植物气孔关

闭、光系统受到损伤,从而抑制了光合作用[5]。同

时,植物受到干旱胁迫会产生过量活性氧(ROS),
造成膜脂质过氧化,最终细胞膜系统受损[6]。植物

也进化出不同的策略来抵御干旱胁迫的有害影响,
其通过提高抗氧化酶的活性和积累渗透调节物质来

缓解干旱造成的氧化伤害[7]。此外,植物可以调节

分子水平基因的表达来响应干旱胁迫[8]。例如,关
思静等[9]研究结果表明干旱条件下甘草叶片通过诱

导保护酶基因的表达来调节抗氧化酶活性,从而减

轻植株损伤。然而植物的内部防御机制不足以应对

严重和长期的干旱胁迫[10]。因此寻找一种能够有

效提高花椒植株抗旱性的方法对保障花椒生产有重

要意义,而植物生长调节剂的应用被认为是解决这

一问题的高效的和生态友好的方法[11]。
褪黑素(N-乙酰-5-甲氧基色胺,melatonin)是一

种天 然 的 吲 哚 类 化 合 物,在 动 植 物 体 内 普 遍 存

在[12]。许多研究表明,褪黑素是一种天然的自由基

清除剂和强大的抗氧化剂,在提高植物非生物胁迫

的耐受性方面发挥重要作用,其可以直接清除植物

体内的活性氧,维持氧化还原动态平衡,调节抗氧化

酶、脯氨酸代谢和次生代谢产物的基因水平,以减轻

干旱胁迫对植物造成的损害[13-14]。Wang等[8]对枇

杷的研究表明,褪黑素处理能有效减少干旱胁迫下

幼苗活性氧的积累,提高光合作用效率和调控淀粉

与蔗糖代谢途径蔗糖合成酶基因的表达。此外,外
源褪黑素通过抑制过氧化氢的积累,促进活性氧清

除,调控与谷胱代谢、钙信号转导和茉莉酸生物合成

相关的基因来提高玉米的抗旱性[15]。目前,褪黑素

对干旱胁迫下花椒的影响尚未见报道,其潜在的生

理和分子机制也尚不清楚。因此,本研究以花椒幼

苗为试验材料,探讨褪黑素对花椒干旱胁迫的生理

响应及可能的分子机制,为进一步阐明褪黑素调控

花椒抗旱性提供理论依据。

1 材料与方法

1.1 试验设计

试验于2021年9-10月在西北农林科技大学

人工气候室内进行,环境条件:温度25
 

℃,湿度

60%,白天/夜为14/10
 

h。试验材料为花椒(Z.
bungeanum)幼苗,品种为大红袍,购于陕西省韩城

市三川秦苗木公司。花椒苗龄6个月,定植于内径

18
 

cm,深10
 

cm的塑料盆内,栽培基质为按比例混

合的风干土和腐殖质(4∶1),每桶装土2
 

kg,土壤

田间持水量为25.5%。选取长势一致的花椒幼苗

随机分成4组,随机选取2组,每天19:00喷施褪黑

素,剩余2组喷施蒸馏水,隔天喷1次,共喷5次,随
后进行停止浇水胁迫处理。试验设置4个处理,每
个处理30株幼苗,3个生物学重复。处理如下:1)

CK:叶面喷施蒸馏水+正常供水;2)CKMT:叶面喷

施200
 

μmol·L
-1 褪黑素+正常供水;3)DR:叶面喷

施蒸馏水+干旱处理;和4)DRMT:叶面喷施200
 

μmol·L
-1 褪黑素+干旱处理。其中褪黑素的浓度

为200
 

μmol·L
-1(依据预实验筛选出的浓度)。正常

供水土壤含水量是土壤田间持水量的100%,每天

20:00称重补充散失水分;干旱处理为停止浇水7
 

d,
第7天土壤含水量为田间持水量的30%~35%,达到

重度胁迫[16]。在干旱处理第1天和第7天采集从下

往上数第9-11叶位的叶片,在液氮中快速冷冻后保

存在-80℃的冰箱中,用于后续测定。

1.2 测定方法

1.2.1 叶绿素荧光参数 用便携式荧光仪(Dual-
PAM-100,Walz,Germany)测定干旱胁迫第1天和

第7天花椒完全展开叶,每个处理至少测5株。暗

适应30
 

min后进行测定,得到最大光化学效率(Fv/

Fm)及电子传递速率(ETR)。

1.2.2 生理指标测定 丙二醛(MDA)含量用硫代

巴比妥酸法测定[17],超氧化物歧化酶(SOD)活性用

氮蓝四唑法测定[18],过氧化物酶(POD)活性用愈创

木酚显色法测定[19],过氧化氢酶(CAT)活性用紫外

吸收法测定[20]。活性氧包括超氧阴离子(O·-
2 )和过

氧化氢(H2O2),超氧阴离子(O·-
2 )含量依据Zhang

等[21]的方法测定,过氧化氢(H2O2)和可溶性糖含

量分别使用过氧化氢含量检测试剂盒和植物可溶性

糖含量试剂盒(可见分光光度法)(北京索莱宝科技
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有限公司)测定。

1.2.3 转录组测序和数据分析 取CK-7d、CK-
MT-7d、DR-7d和DRMT-7d的花椒叶片,每个处理

2个生物学重复,液氮速冻后用干冰保存运输,送北

京诺禾致源公司进行转录组测序。用天根多糖多酚

植物试剂盒(天根生化科技,北京)提取总RNA,质
量检测后在Illumina

 

HiSeq平台上进行测序,将过

滤原始数据获得的clean
 

reads与竹叶花椒参考基

因组[22]进行比对。
用DESeq2软件(1.20.0)筛选不同比较间的差

异表达基因(differentially
 

expressed
 

genes,DEGs),
筛选标准为log2(fold

 

change)≥0和padj≤0.05。通

过clusterProfiler(3.8.1)软件实现差异表达基因的

基因本体(Gene
 

Ontology,GO)富集分析和京都基

因与基因组百科全书(Kyoto
 

Encyclopedia
 

of
 

Genes
 

and
 

Genomes,KEGG)富集分析。padj<0.05时,
表示DEGs在注释的GO

 

term和pathway中显著

富集。

1.3 统计学分析

采用SPSS(version
 

22.0:SPSS
 

Inc,Chicago,

IL,USA)进行方差分析,数据用Duncan多重比较

法进行统计学分析,P<0.05代表不同比较间差异

显著。使用SigmaPlot
 

12.5绘制图形。所有值均

以3个独立生物学重复的平均值±SD表示,

2 结果与分析

2.1 褪黑素对干旱胁迫下花椒叶绿素荧光参数的

影响

  在正常水分条件下,施用 MT 对 Fv/Fm 和

ETR没有明显影响。干旱处理后,花椒叶片Fv/

Fm和ETR显著下降,DRMT与CK相比分别下降

了4%和68%,DR分别下降了10%和84%。MT
处理的叶片Fv/Fm 和ETR显著高于单纯的干旱

胁迫。DRMT的Fv/Fm和ETR分别是DR的1.1
倍和2.1倍(图1)。结果表明,褪黑素处理减轻了

干旱对光合的抑制作用。

CK:正常供水;CKMT:褪黑素处理+正常供水;DR:干旱处理;DRMT:褪黑素处理+干旱处理。同组间不同小写字母代表不同处理间差异性

显著(P<0.05)。下同。

图1 褪黑素对干旱胁迫下花椒叶绿素荧光参数的影响

Fig.1 Effect
 

of
 

melatonin
 

on
 

chlorophyII
 

fluorescence
 

parameters
 

of
 

Z.bungeanum
 

under
 

drought
 

stress

2.2 褪黑素对干旱胁迫下花椒活性氧含量的影响

干旱胁迫显著增加了花椒叶片中O·-
2 和 H2O2

的含量,DR与CK相比,分别提高了2.7倍和1.9
倍,而DRMT分别为CK的2.0倍和1.4倍。MT

处理表现出比未经MT处理更低的O·-
2 和H2O2 含

量,DRMT与 DR相比,分别降低了26%和27%
(图2)。由此可知,褪黑素预处理的花椒能够减少

叶片中活性氧的积累。

2.3 褪黑素对干旱胁迫下花椒丙二醛含量的影响

土壤正常供水时,不同处理花椒叶片 MDA含

量没有明显的差异。胁迫处理7
 

d后,叶片 MDA
的含量显著增加,DR和DRMT分别增加了55%和

45%。DRMT 的 MDA 含量显著低于 DR,低 了

17%(图3)。这说明,在干旱条件下,褪黑素处理能

够降低花椒叶片的丙二醛含量。
2.4 褪黑素对干旱胁迫下花椒抗氧化酶活性的影响

MT对正常条件下叶片抗氧化酶活性没有明显

的作用。在干旱条件下,花椒叶片的SOD、POD和

CAT活性有相同的变化趋势,即胁迫后活性均显著

增加,分别是CK的1.2、1.8倍和1.5倍,而 MT处

理进一步增加了干旱条件下SOD、POD和CAT的

活性,与未经 MT 处理的叶片相比,分别增加了

18%、18%和17%(图4)。因此,褪黑素能够提高干

旱胁迫下花椒叶片的抗氧化能力。

2.5 褪黑素对干旱胁迫下花椒可溶性糖含量的影响

水分充足时,施用 MT对不同处理的可溶性糖

含量没有显著的影响。干旱处理显著增加了花椒叶

3第4期 谢 芳
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图2 褪黑素对干旱胁迫下花椒活性氧含量的影响

Fig.2 Effect
 

of
 

melatonin
 

on
 

ROS
 

content
 

of
 

Z.bungeanum
 

under
 

drought
 

stress

图3 褪黑素对干旱胁迫下花椒丙二醛含量的影响

Fig.3 Effect
 

of
 

melatonin
 

on
 

MDA
 

content
 

of
 

Z.bungeanum
 

under
 

drought
 

stress

片可溶性糖的含量,比CK增加了65%,而 MT处

理可溶性糖含量显著高于单纯的干旱胁迫,与DR
相比增加了28%(图5)。可见,褪黑素可以提高植

株可溶性糖的积累。

2.6 转录组测序数据质量评估

为了揭示褪黑素对干旱胁迫下花椒影响的分子

机制,对胁迫第7天的花椒叶片进行了转录组测序

分析,构建了8个cDNA文库,测序文库数据见表

1。测序共获得352
 

533
 

560条clean
 

reads,总计

52.87
 

Gb。每个文库获得的平均clean
 

reads均超

过6
 

Gb,Q20 值均>97%,Q30 值均>93%,GC含量

为44.04%~45.07%,各处理clean
 

reads与参考基

因组的总体比对率为62.16%~72.48%。结果表

明,转录组测序获得的数据质量高,可以用于进一步

的分析。

2.7 差异表达基因筛选

基于对8个文库的测序,使用log2(fold
 

change)

≥0和padj<0.05来筛选差异表达基因。在DR/CK
比较中,共筛选出了13

 

259个DEGs(5
 

890个基因上

调,7
 

390个基因下调)。在DRMT/CK比较中,共筛

选出了14
 

228个DEGs(6
 

435个基因上调,7
 

793个

基 因 下 调)。在DRMT/DR比 较 中,共 筛 选 出 了

图4 褪黑素对干旱胁迫下花椒抗氧化酶活性的影响

Fig.4 Effect
 

of
 

melatonin
 

on
 

antioxidant
 

enzyme
 

activity
 

of
 

Z.bungeanum
 

under
 

drought
 

stress
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图5 褪黑素对干旱胁迫下花椒可溶性糖含量的影响

Fig.5 Effect
 

of
 

melatonin
 

on
 

soluble
 

sugars
 

content
 

of
 

Z.bungeanum
 

under
 

drought
 

stress

1
 

676个 DEGs(561个基因上调,1
 

115个基因下

调)。DRvsCK、DRMTvsCK 和 DRMTvsDR 特异

表达基因数量分别为1
 

850、3
 

037个和380个(图

6)。由此可见,褪黑素可以调节更多的基因来响应

干旱胁迫。

2.8 差异表达基因GO富集分析

为了更深入地了解在干旱胁迫下褪黑素处理的

花椒幼苗DEGs的生物学功能,进行了GO富集分

析(图7)。GO富集分析是将 DEGs映射到 Gene
 

Ontology
 

数据库的各个term 中进行 GO 注释。

GO
 

term分为生物学过程(biological
 

process,BP)、
细胞 组 分(cellular

 

component,CC)和 分 子 功 能

(molecular
 

function,MF)3大类。本研究为了探究

褪黑素对干旱胁迫下花椒幼苗分子调控机制的影

响,重点关注DRMTvsDR比较间的差异表达基因。
结果表明,DRMTvsDR比较中DEGs富集到了856
个term中,其中在3个term显著富集(P<0.05)。
其中,生物学过程(BP)有1个term,分子功能(MF)
有2个term。显著富集的term(P<0.05)主要和

防御响应(defense
 

response)、钙离子结合(calcium
 

ion
 

binding)和序列特异性 DNA 结合(sequence-
specific

 

DNA
 

binding)相关。
表1 花椒幼苗测序数据统计

Table
 

1 Statistics
 

of
 

Z.bungeanum
 

seedlings
 

sequence
 

data

样品 过滤后数据 数据大小/Gb 错误率(%) Q20 值(%) Q30 值(%) GC含量(%) 总体比对率(%)

CK1 44142110 6.62 0.03 97.91 93.82 44.75 71.78

CK2 41226158 6.18 0.02 98.06 94.12 44.62 70.99

CKMT1 42286204 6.34 0.02 98.18 94.43 45.07 72.10

CKMT2 46700162 7.01 0.03 97.99 93.90 44.56 72.48

DR1 45409296 6.81 0.03 97.95 93.94 44.58 63.78

DR2 45279164 6.79 0.03 97.67 93.39 44.04 62.16

DRMT1 45551108 6.83 0.03 97.70 93.54 44.32 66.66

DRMT2 41939358 6.29 0.03 97.99 93.99 44.38 67.40

2.9 差异表达基因KEGG富集分析

为了确定褪黑素参与花椒干旱胁迫的主要代谢

途径,对差异表达基因进行KEGG
 

pathway富集分

析,重点关注 DRMTvsDR中上调 DEGs的path-
way。富集分析散点图结合DEGs数量确定了重要

代谢途径(图8)。DRMTvsDR上调DEGs显著富

集的pathway是淀粉与蔗糖代谢途径(starch
 

and
 

sucrose
 

metabolism)。此 外,植 物 激 素 信 号 转 导

(plant
 

hormone
 

signal
 

transduction)也 是 关 键

途径。
2.10 淀粉与蔗糖代谢途径相关差异基因

在淀粉与蔗糖代谢途径中,DRMTvsDR有20
个差异表达基因,其中15个基因上调,包括7个编

码淀粉水解酶,如β-葡萄糖苷酶(3.2.1.21)、α-淀粉

酶(3.2.1.1)、α-葡聚糖磷酸化酶(2.4.1.1)、异淀粉

酶(3.2.1.68)和β-淀粉酶(3.2.1.2)的基因,6个编

码淀粉合成酶,如1,4-α-葡聚糖分支酶(2.4.1.18)、
葡萄糖-6-磷酸异构酶(5.3.1.9)、颗粒结合淀粉合

酶(2.4.1.242)和淀粉合成酶(2.4.1.21)等的基因,

1个编码海藻糖磷酸酶(3.1.3.12)的基因和1个编

码蔗糖磷酸合酶(2.4.1.14)的基因;5个基因下调,
包括4个编码淀粉水解酶,如β-呋喃果糖苷酶(3.2.
1.26)和α-淀粉酶(3.2.1.1)等的基因,1个海藻糖

磷酸合酶/磷酸酶(2.4.1.15和3.1.3.12)的基因

(图9)。其中,海藻糖磷酸合酶/磷酸酶参与海藻糖

的合成,蔗糖磷酸合酶参与蔗糖的合成。
2.11 植物激素信号转导相关差异基因

在植物激素信号转导途径中,共有20个被富集

的DEGs,与6个亚途径相关联(图10)。这包括7
个来自生长素(IAA)亚途径的DEGs、4个来自细胞

分裂素(CTK)亚途径的 DEGs、1个来自脱落酸

(ABA)亚途径的DEGs。还包括3个来自油菜素类

固醇(BR)亚途径的DEGs、4个来自茉莉酸(JA)亚
途径的DEGs,以及1个来自水杨酸(SA)亚途径的

DEGs。在DRMT/DR比较中,生长素亚途径,5个

基因上调,包括编码生长素输入蛋白(AUX)、生长

素反应蛋白(AUX/IAA)、生长素反应因子(ARF)、
吲哚-3-乙酸酰胺合成酶(GH3)等的基因,2个编码
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图6 差异表达基因数量图和差异表达基因韦恩图

Fig.6 The
 

number
 

of
 

DEGs
 

and
 

the
 

Venn
 

diagram
 

of
 

DEGs

纵轴代表term名称,横轴代表丰富因子,点的大小代表DEGs的数量,padj值由点的颜色反映。

图7 DRMTvsDR的差异表达基因GO富集图

Fig.7 GO
 

enrichment
 

of
 

differentially
 

expressed
 

genes
 

from
 

DRMTvsDR

纵轴代表途径名称,横轴代表丰富因子,点的大小代表DEGs的数量,padj值由点的颜色反映。

图8 DRMTvsDR的上调差异表达基因KEGG富集

Fig.8 KEGG
 

enrichment
 

of
 

up-regulated
 

differentially
 

expressed
 

genes
 

from
 

DRMTvsDR
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红色框中标记的蛋白质代表上调基因,绿色框代表下调基因,灰色框代表上下调基因均存在,白色框无显著变化。

图9 干旱胁迫下褪黑素对花椒幼苗淀粉和蔗糖途径的影响

Fig.9 Effects
 

of
 

melatonin
 

on
 

starch
 

and
 

sucrose
 

pathway
 

in
 

Z.bungeanum
 

seedlings
 

under
 

drought
 

stress

生长素反应蛋白(AUX/IAA)的基因下调;细胞分

裂素亚途径,4个基因均上调,包括编码细胞分裂素

受体(CRE1)和磷酸转运蛋白(AHP)等的基因;脱
落酸亚途径涉及的1个DEGs下调,是编码脱落酸

受的基因(PYR/PYL);油菜素内酯亚途径1个基

因上调,是编码蛋白磷酸酶(BIN2)的基因,2个下

调,编码木聚糖内转葡糖基酶/水解酶蛋白(TCH4)
的基因;茉莉酸(JA)亚途径,4个编码转录抑制蛋白

(JAZ)的基因下调;水杨酸(SA)亚途径,1个编码抗

病因子(PR-1)的基因下调。

3 结论与讨论

干旱胁迫抑制植物的光合作用,阻碍了植物的

生长和发育,降低了作物的产量和品质,而褪黑素可

以调节植物的各种生理和分子过程,从而提高植物

的抗旱性[8]。
叶绿素荧光参数反映了光系统潜在光合能力,

及其受到损伤的程度[23]。本研究发现干旱胁迫显

著降低了Fv/Fm和ETR。这说明,光系统Ⅱ反应

中心受到损伤,光合电子传递能力下降,从而抑制了

植物的光合作用。褪黑素处理比未经褪黑素处理有

着更高的Fv/Fm和ETR,表明褪黑素可以提高胁

迫后的光能利用率,缓解胁迫对光合器官的伤害。
这与叶君等[24]对小麦幼苗光合的研究结果相似。

干旱胁迫使植物产生活性氧,过量活性氧会导

致丙二醛含量增加,对植物造成严重的氧化胁迫。

Zhao等[25]对玉米的研究中发现外源褪黑素可以通

过清除H2O2,减少丙二醛含量来减轻细胞膜质过

氧化。在本研究中,干旱胁迫下花椒叶片的活性氧

积累显著升高,丙二醛含量也增加。褪黑素处理的

花椒叶片活性氧水平和丙二醛含量低于单独干旱处

理的叶片。这说明褪黑素可以有效清除活性氧,以
此来减轻细胞膜的氧化损伤。该结果与上述褪黑素

对玉米作用的研究结果一致[25]。此外,活性氧水平

的高低与抗氧化酶活性的高低关系密切[26]。植物

通过高效的抗氧化酶系统来保护自身免受氧化损

伤。许多研究表明,褪黑素可以提高抗氧化酶的活

性[27]。本研究结果显示干旱处理后花椒叶片抗氧

化酶活性显著增加,并在褪黑素处理后进一步增加。
由此可知,褪黑素提高了花椒叶片的抗氧化能力,可
以有效清除活性氧,减轻干旱胁迫对植株的伤害,相
似的结果在玉米中得到验证[28]。

植物受到干旱胁迫时,通过增加渗透调节物质

来维 持 细 胞 的 膨 压,从 而 缓 解 胁 迫 对 植 物 的 伤

害[29]。可溶性糖是重要的渗透调节物质,对于逆境

下植物维持渗透势具有重要的作用[30]。本研究表

明,在干旱条件下,花椒叶片可溶性糖含量显著升

高,而褪黑素处理的叶片比未经褪黑素处理的叶片

积累了更多的可溶性糖,这与佟莉蓉等[31]对胡枝子

幼苗的研究结果相似。因此,褪黑素可以通过增加
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图10 干旱胁迫下外源褪黑素对花椒幼苗植物激素信号转导途径的影响

Fig.10 Effects
 

of
 

exogenous
 

MT
 

on
 

α-linolenic
 

acid
 

metabolism
 

and
 

plant
 

hormone
 

signal
 

transduction
 

pathway
 

in
 

Z.bungeanum
 

seedlings
 

under
 

drought
 

stress

可溶性糖含量来减轻干旱对植物造成的损伤。可溶

性糖的重要组成之一是蔗糖,其含量增加能够提高

植物抗性[32]。蔗糖磷酸合酶参与UDP-葡萄糖与果

糖-6-磷酸合成蔗糖-6-磷酸的过程,随后蔗糖-6-磷酸

在蔗糖磷酸磷酸酶的作用下被水解成蔗糖[33]。本

研究中褪黑素处理上调了蔗糖磷酸合酶相关基因的

表达,这可能诱导蔗糖合成,从而使可溶性糖含量升

高,差异基因的表达模式与生理变化的趋势一致。
多种植物激素协调植物不同信号通路来缓解干

旱胁迫[34]。生长素是最常见的植物激素,是生长发
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育调 节 剂,对 干 旱 胁 迫 下 植 物 的 生 长 有 积 极 影

响[34-35]。为了调节植物的生长发育,生长素可以诱

导3组基因的表达:生长素/吲哚乙酸蛋白(AUX/

IAAs)家族、生长素响应型GH3基因家族和RNA
(SAUR)家族[36]。本研究中,植物激素信号转导中

的一些重要基因的表达水平受到外源褪黑素的显著

调控。其 中,褪 黑 素 调 控 生 长 素 亚 途 径 AUX1、

AUX/IAA、ARF和 GH3相关差异表达基因的上

调,这有利于植物细胞伸长和植物生长。因此推测

褪黑素处理可能通过促进生长素亚途径相关基因的

表达来提高植物的抗旱性。
综上所述,在干旱条件下,褪黑素通过调控花椒

幼苗的生理响应和基因表达来提高花椒的抗旱性。
褪黑素通过减少过量活性氧产生,增加抗氧化酶活

性和积累更多的可溶性糖来缓解干旱胁迫对植株造

成的伤害。此外,在转录水平上,褪黑素上调了淀粉

与蔗糖代谢途径中与蔗糖磷酸合酶相关基因及植物

激素信号转导途径中生长素亚途径 AUX1、AUX/

IAA、ARF和GH3相关基因的表达,提高了花椒幼

苗对胁迫的抗性。
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