
 

褪黑素调控根系生长和根际互作的机制研究进展

臧祎娜，张德闪，李海港，程凌云，张朝春，申建波*
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摘要: 【目的】根系生长和根际互作是影响植物对土壤养分吸收的关键因子。根系在土壤中穿插生长，不断改

变其形态可塑性，进而改变根系构型，扩大与土壤的接触面积以获取所需养分。同时根系的生理可塑性协同根

系形态可塑性显著影响根际互作效应，为植物经济高效获取养分资源提供可能。探究褪黑素等内源生长调节因

子对根系形态和生理可塑性的调控机制，揭示通过最大化根际效应强化根际互作的有效途径，对集约化作物体

系提高养分利用效率，促进绿色增产增效，具有重要的理论与实践意义。【主要进展】褪黑素作为新型植物生

长调节信号分子，在盐害、干旱和低温等非生物胁迫中具有增强植物抗逆性、改善植物生长等重要调节作用。

褪黑素显著改变根系生长，对植物主根生长主要表现为抑制作用，对侧根及不定根的发育和生长具有浓度依赖

性调节，从而深刻影响植物根系构型。褪黑素调控根系生长的机制尚不清楚，总结已有进展表明：一方面褪黑

素调节光周期，影响光合产物的运输和糖信号，从而调控地下部碳分配和根系生长；另一方面，褪黑素还能与

生长素等植物激素互作，参与激素对植物生长调控的信号通路，从而对植物的生长发育和新陈代谢产生影响。

这些进展对深入揭示褪黑素调控根系生长发育的机制提供了重要依据。【问题与展望】根系的生长发育以及根

系构型的改变显著影响根际过程和根际互作，褪黑素作为调控因子在不同养分环境条件下显著影响根系的形态

可塑性。然而，褪黑素在根际过程和根际互作中的作用机制并不清楚，有关研究亟待加强。深入探究褪黑素参

与根际互作的机制，理解褪黑素调控根系生长和根际过程的作用途径，可为集约化农业体系下精准调控作物根

系生长，强化根际互作，提高养分利用效率提供科学依据。
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Progress in mechanism of melatonin regulation of root growth
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Abstract: 【Objectives】Root growth and rhizosphere interactions are key factors that affect soil nutrient uptake
by plant. Roots can fully exert morphological plasticity, change root configuration and expand the contact area
with soil to obtain essential nutrients by interpenetrating growth in the structured soil. Moreover, the physiological
plasticity of root system, together with its morphological plasticity, can significantly affect and regulate
rhizosphere interactions, which may provide the possibility and potential strategies for plants to obtain soil
nutrients more efficiently and effectively. Exploring the possible mechanisms to effectively regulate root
morphology and physiological plasticity, maximizing rhizosphere processes and strengthening rhizosphere
interactions in intensive agriculture systems are of great theoretical and practical importance to improve crop
nutrient use efficiency and increase crop yield in a sustainable way.【Major advances】Melatonin as a new
signal molecule of plant growth regulation, shows a positive regulatory effect on plant growth and increases
tolerance to salt, drought, low temperature, and other abiotic stresses. Melatonin also has a significant regulatory
effect on root growth. Melatonin inhabits plant primary roots, whereas it shows a concentration dependence

植物营养与肥料学报 2019, 25(4): 671–682 doi: 10.11674/zwyf.18401
Journal of Plant Nutrition and Fertilizers http://www.plantnutrifert.org

 

 

收稿日期：2018–10–09         接受日期：2019–03–12        
基金项目：国家自然科学基金项目（31772402）；国家重点研发计划项目（2016YFE0101100，2017YFD0200200）资助。

联系方式：臧祎娜 E-mail：yn_zang@163.com ； * 通信作者 申建波 E-mail：jbshen@cau.edu.cn

http://dx.doi.org/10.11674/zwyf.18401


regulation on the development and growth of lateral roots and adventitious roots, thus indicating a profound
impact on the root configuration. Although the mechanism of melatonin regulation of root growth is not clear at
present, it is speculated that melatonin affects the transport of photosynthetic products and sugar signals, so as to
regulate the distribution of carbon flow and root growth in the soil by regulating photoperiod. Meanwhile,
melatonin can also be interoperable with plant hormones such as auxin, and participate in the signaling pathway of
hormone regulation of plant growth, which has an effect on plant growth, development and metabolism. These
new findings provide an important theoretical basis for further revealing the mechanism of melatonin regulation of
root growth and development.【Suggestions and expectations】Root growth and architecture significantly affect
rhizosphere processes and rhizosphere interactions. Melatonin, as a regulatory factor, has a significant effect on
root morphological plasticity. However, the roles of melatonin in rhizosphere processes and interactions remain
largely unclear, and related research is still relatively lacking. Revealing its mechanisms in rhizosphere
interactions and understanding its role in regulating root growth and rhizosphere processes could provide the
important scientific basis for precisely regulating crop growth, strengthening the rhizosphere interactions, and thus
improving the efficient use of nutrients in the intensive cropping systems.
Key words: melatonin; root growth; auxin; rhizosphere interactions; endophytic bacteria

 

根系从土壤获取水分和养分的过程中发生一系

列形态和生理可塑性变化[1-3]，以适应土壤养分和水

分的时空异质性、不同生物环境因子以及其它不适

宜正常生长的逆境胁迫。植物表现出的高度形态可

塑性不仅受外部土壤环境 (土壤离子浓度、pH、机械

阻力、温度与矿质养分分布等) 的影响[4]，同时也受

光合产物、植物激素以及生长调节因子等植物内源

物质的严格调控。

根际是植物与土壤相互作用最剧烈的区域，也

是根−土−微生物系统中物质与能量交换的重要场

所。根际互作在个体尺度上表现为植物地上部与地

下部根系的互作，以及根际多过程的互作；在群体

尺度上根际互作则为植物−植物之间根际过程的互

作，以及植物−土壤−微生物之间的互作 [5]。研究表

明，在低氮条件下，特定的类黄酮由寄主植物根分

泌到根际，同源的 (相容的) 根瘤菌感知到类黄酮，

并被其激活翻译产生 NodD 蛋白，从而诱导根瘤菌

的定殖[6]。此外，最新研究表明，植物生长调节因子

一氧化氮 (NO) 可能作为特殊信号参与根际生物互

作，外源低浓度的 NO 增强了根际解淀粉芽孢杆菌

SQR9 形成生物膜的能力，同时 SQR9 的基因

yflM 可编码一氧化氮合酶 (NOS) 用于合成 NO[7]。植

物特异性分泌的某些激素物质或信号因子能够精准

地激活和调控植物与植物互作，以及植物与根际微

生物的互作。近年来，褪黑素 (Melatonin，N-acetyl-
5-methoxytryptamine，N-乙酰-5-甲氧基色胺) 作为一

种新型植物生长调节因子，受到广泛关注。褪黑素

是一种小分子的吲哚化合物，存在于多种生物体

中，对植物形态建成具有重要作用，特别是在调控

根系发育方面具有显著效果[8]。褪黑素可能参与了植

物−微生物的相互作用，然而褪黑素调控植物根系发

育，影响根际互作的机制并不清楚。本文系统综述

了褪黑素对不同植物根系生长的调控作用，重点讨

论了褪黑素对植物主根生长、侧根与不定根发生的

影响，以及褪黑素对根系构型和养分吸收的调控作

用。进一步探讨了褪黑素调控根系生长和根际互作

的机制，指出褪黑素在根际互作中可能发挥重要作

用，并对褪黑素作为新的调控途径如何影响根际过

程和根际互作进行了深入分析，提出了今后的重点

研究方向。

1    褪黑素主要生物学功能概述

褪黑素是一种兼具亲水性和亲脂性的吲哚色胺

类的新型生物调节因子，生理活性高且功能多样。

褪黑素最早发现于牛的松果体[9]，作为哺乳动物及人

体重要的神经激素，可以调控昼夜节律，改善睡

眠，影响生殖生理[10-11]，同时，褪黑素还可以清除机

体内多种形态的自由基，延缓衰老，提高免疫抵抗

力[12]。随后细菌、真菌、大型藻类以及高等植物中也

被证实存在褪黑素[13-15]。1969 年褪黑素在绣球百合的

胚乳细胞中被检测出[16]，直至 1995 年不同学者通过

应用高效液相色谱和放射免疫法在被子植物中检测

出褪黑素的存在，这种物质在植物体内的功能才逐

渐被深入研究[17-18]。褪黑素被证实是植物体内目前已

知的抗氧化作用最强的内源性自由基清除剂 [19]，种

子、叶、根中含量丰富，此外由于叶绿体和线粒体
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是植物体内活性氧 (ROS) 的主要产生部位，因而

Tan 等提出这两种细胞器可能是褪黑素合成的关键部

位[20]，并在线粒体中检测了褪黑素的含量，但还没有

关键合成基因的亚细胞定位分析加以佐证。

目前褪黑素在植物体内的合成途径较为清晰

(图 1)。植物体内的褪黑素合成路径与动物体内的合

成相似，以色氨酸为底物，由色氨酸脱羧酶 (TDC)，
色胺 5-羟化酶 (T5H)，N-乙酰基转移酶 (AANAT) 或
5-羟色胺 N-乙酰转移酶 (SNAT)，乙酰 5-羟色胺甲基

转移酶 (ASMT)催化的四步连续的酶促反应合成[21-24]。

TDC 催化色氨酸转化为羟色胺，目前在水稻等植物

种类中已克隆出这一关键酶[21,24]，但色氨酸脱羧酶合

成量低，是合成的限速步骤。T5H 催化第二步反

应，使色胺转化为褪黑素前体物质血清素，褪黑素

生物合成途径的最后两种酶在植物体存在的广泛性

仍需进一步验证。褪黑素合成途径中的中间产物色

胺也是植物体内生长素 (IAA) 的合成底物，褪黑素

对植物生长发育的调控与 IAA 可能存在一定的关

联，由此推测这可能与二者在植物体内的合成途径

有关，相关研究需进一步深化和验证。

随着植物体内褪黑素生物合成等相关研究的逐

步深入，褪黑素的生理功能及机理研究已成为国内

外学者关注的重点，目前已取得较大进展 (图 1)。褪

黑素作为胁迫条件下应激响应因子被广泛认知。在非

生物胁迫条件下，褪黑素能够提高植物的抗性，其

调控机制主要表现在以下四个方面：1) 褪黑素可直

接诱导转录因子调控逆境相关功能基因的表达[25-26]，

如热激因子 (HSFAs) 调控热激蛋白基因 (HSPs )

色氨酸 Tryptophan

色胺 Trytamine

血清素 Serotonin

N-乙酰-5-羟色胺
N-acetylserotonin

ASMT

TDC

T5H

SNAT/AANAT

褪黑素
Melatonin

应激响应因子
Stress response factor

抗氧化系统
Antioxidative system

活性氧和活性氮
ROS and RNS

一氧化氮 NO

转录因子
Transcription

factors

逆境应答基因
Stress response genes

叶片衰老
Leaf  senescence

叶绿素降解
Chlorophyll degradation

细胞死亡
Cell death

生长调节因子
Growth regulator

地上部生长
Shoot growth

根系生长
Root growth

生长素合成基因
YUCs

IAA 水平

生长素转运蛋白基因
PINs

主根 Primary root

侧根 Lateral root

不定根 Adventitious root

IAA 响应
IAA response

顶端优势
Apical dominance

乙烯 ET

脱落酸 ABA

生长
Growth

抗逆
Protect

低温 Cold

高温 Heat

盐碱 Salt

干旱 Drought

非生物胁迫
Abiotic stress

植物内环境
Plant cell

生存环境
Environment

多胺 PAs

①

②

③

④

合成
Synthesis

 
图 1   褪黑素在植物中的生物合成途径与生物学功能

Fig. 1   Biosynthesis and biological function of melatonin in plants
[注（Note）：橘色方框展示褪黑素在植物体内的合成途径 The orange box shows the pathway of melatonin synthesis in plants; 蓝色方框展示

褪黑素调控植物抗性的途径 The blue box shows the pathway of melatonin regulation of plant resistance; 绿色方框展示褪黑素调控植物生长的

途径 The green box shows the pathway of melatonin regulation of plant growth; 实线表示已有研究支撑的途径，虚线表示推测的可能途径 The
solid line represents the way to support the existing research, and the dotted line represents the possible way to speculate; 蓝色箭头表示增加，红色

箭头表示减少 Blue arrows represent increase and red arrows decrease.]
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的表达，从而影响植物的耐热性[27]；2) 褪黑素是极

强的内源性自由基清除物质，高亲脂性使其较易通

过生物膜清除细胞内自由基，而其部分亲水性保证

其在细胞核中发挥抗氧化作用[19]；3) 褪黑素作为抗

氧化物质，能显著提高植株体内抗坏血酸过氧化物

酶 (APX)、谷胱甘肽还原酶 (GR) 等各种与抗氧化胁

迫有关的酶活性，增加抗氧化物质含量，从而调节

抗坏血酸代谢系统的运转，抑制活性氧的产生，提

高植物的抗逆性[28-30]；4) 在植物受到环境刺激时，褪

黑素可诱导植物细胞产生多胺 (PAs) 和 NO，PAs 是
植物体内调控抗逆性的主要激素，以 NO 为下游信

号诱导植物体内抗氧化系统，从而抵抗非生物胁迫[31-32]。

另一方面，褪黑素作为植物体内的生长调节物

质[27、33-35]，调控许多植物的生长发育特征，包括种子

萌发、幼苗生长、开花结实和衰老等 [36-38]。研究表

明，外源添加 0.5～1.0 μmol/L 的褪黑素，增加了水

稻种子根的长度以及根的生物量[39]；向土壤中长期施

用 100 μmol/L 褪黑素能够改变苹果的新陈代谢水平

并且维持其蛋白质活性，提高光合速率，增加光合

产物[40]。有关褪黑素调控植物根系生长的研究，目前

表观描述性的研究较多，但揭示分子机制的研究较

为缺乏。褪黑素作为影响植物根系的重要调控因

子，如何参与根际互作，从而影响养分效率，尚无

系统性报道。

2    褪黑素对根系生长的影响

根系是植物长期适应陆地环境进化而来的营养

器官，既帮助植物从土壤中吸收水分和养分，又将

植物固定在土壤上[41]。根系通常包括主根与侧根，根

系的构型和空间扩展主要依赖于侧根的生长，侧根

通常起源于原生木质部的中柱鞘细胞。根系具有吸

收、运输养分和水分的功能，从而保证植物的地上

部生长。除此之外，有些植物的茎或叶在感受外界

环境刺激或者在激素的诱导下，可产生不定根。侧

根和不定根的发育体现了根系的高度可塑性，一定

程度上受植物体内激素的精确调控 [42-43]。外源施用

IAA 或提高体内 IAA 浓度会增加不定根和侧根的形

成，而生长素转运抑制剂则具有显著的抑制效果[44-45]。

研究表明，莴苣外源施用 6-苄基氨基嘌呤 (BA) 可使

侧根减少 50%[46]，转基因烟草过表达拟南芥细胞分

裂素氧化酶基因 (CKX)，植物侧根数量显著增加[47]。

这些被人们熟知的生长素、细胞分裂素 (CTK) 等激

素对植物根系生长发育具有重要调节作用，调控途

径也较为清楚。而褪黑素作为一种新型的植物内源

调节物质，其对植物生长的调节作用被广泛报道，

特别是对根系生长具有明显的调节作用，研究表明

这种调节作用与褪黑素的浓度、植物种类、根系类

型以及环境胁迫条件密切相关[48-50]。

2.1    褪黑素对植物主根和种子根的影响

褪黑素显著影响单子叶植物主根的生长。Hernán-
dez-Ruiz 等[48]用不同浓度梯度的外源褪黑素处理金丝

雀草、小麦、燕麦三种单子叶植物 48 小时，结果显

示不同单子叶植物主根对褪黑素刺激的响应存在差

异。与对照相比，不同浓度梯度的褪黑素均显著抑

制金丝雀草主根的生长，并随浓度增加，抑制效果

增加；燕麦主根受褪黑素影响趋势与金丝雀草相

同，但被抑制程度更大；而褪黑素对小麦主根的调

控具有双峰效应，即低浓度褪黑素显著促进主根生

长，而高浓度表现出抑制效果。褪黑素刺激效果不

同的原因可能是植物对褪黑素的代谢能力存在差

异，导致植物体内其积累量不同。转基因水稻 (Oryza
sativa) 体内过表达绵羊 5-羟色胺 N-乙酰基转移酶，

在幼苗生长 4 天时，与野生型相比种子根根长平均

增加了 82%，第 10 天时增长了 75%，同时测得转基

因水稻内源褪黑素水平显著高于野生型[39]。尽管褪黑

素对主根的调控效果因植物种类不同，但相关研究

报道证明了褪黑素在单子叶植物胚根发育中起着关

键作用。

大多数双子叶植物根系为直根系，主根发达，

在土壤中下扎较深[51]。褪黑素对双子叶植物主根生长

的影响与单子叶植物相似，主要表现为抑制作用。

模式植物拟南芥 (Arabidopsis thaliana) 在含有不同浓

度的褪黑素培养基上生长 6 天，高浓度褪黑素显著

抑制主根生长，而低浓度褪黑素则无明显效果，褪

黑素主要是通过减少分生组织细胞数量对主根的生

长产生抑制作用[52]。不同植物生育时期对褪黑素的响

应存在差异，研究发现 2 日龄的野生荠菜黄化苗在

0.1 μmol/L褪黑素处理下主根显著增长，而 100 μmol/L
褪黑素则抑制其生长；但 4 日龄的幼苗对低浓度褪

黑素无响应，仅在高浓度褪黑素处理下表现出主根

生长受阻[49]。综上所述，褪黑素对植物主根的影响以

抑制作用为主，少数植物的主根对其并不敏感，这

主要与作物种类和褪黑素作用浓度有关。

2.2    褪黑素对植物侧根和不定根的影响

褪黑素对不同植物侧根和不定根的生长发育具

有显著的调控作用。侧根与不定根的发生与伸长，

增加了与土壤接触的面积，根分泌物可影响土壤养

分的活化，提高作物对土壤养分资源的捕获和利用

能力，满足植物地上部快速生长对水分和矿质养分
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的需求，这是植物提高养分和水分空间有效性与活

化利用效率的重要生物学机制[53-55]。Arnao和 Hernández-
Ruiz[56]用不同浓度褪黑素处理羽扇豆下胚轴，以探究

褪黑素对植物不定根和侧根发育的影响，结果表

明，褪黑素能诱导侧根原基的出现，改变不定根和

侧根的分布格局与时间进程，以及不定根数量和长

度。进一步的研究证明褪黑素能促进多种植物的侧

根和不定根的生长发育，在拟南芥中，褪黑素显著

增加不定根的发生，与对照相比侧根发生提高了三

倍，但对根毛密度影响不显著[57]。在过表达褪黑素合

成基因的三个拟南芥转基因株系中，与野生型相比

侧根大量增生[58]。

除了以上模式作物以外，Zhang 等研究发现水分

胁迫下，黄瓜 (Cucumissativus L.) 侧根生长受到显著

抑制，而褪黑素处理可以缓解这一抑制作用，诱导

侧根数量增加 1.25 倍[59]。进一步的研究表明黄瓜在

盐胁迫下，褪黑素处理下调 MYB、WRKY、NAC
等转录因子，而这些转录因子对侧根生长具有负向

调控作用。促进不定根发生的现象也在番茄 (Solanu-
mlycopersicumL.) 中被发现[60]。褪黑素对于商业甜樱

桃[61]、石榴[62]等果树的砧木或外植体也具有促进不定

根发生的作用，作为园艺栽培手段，褪黑素在园艺

上具有巨大的经济应用价值。总之，适宜浓度的褪

黑素处理能显著促进植物侧根和不定根的生长，有

利于植物对养分的吸收和抗胁迫能力的提高。

2.3    褪黑素对植物根系构型的影响

在长期生长进化中植物形成了复杂的三维根系

构型，由分支、表面积、角度等参数决定的根系构

型很大程度上影响了根系探索土壤空间的能力，因

此对根系构型的调节显著影响植物对养分获取和吸

收利用的效率[63]。根系在生长介质的延伸以及空间分

布不仅受外界环境 (养分分布、土壤结构和土壤水分

等) 的影响，同时植物根系表现出的高度可塑性也受

内源信号的主动调节[64]。褪黑素不仅能调控多种植物

不同类型根系的发育生长，同时已有研究也表明褪

黑素显著影响根系构型。褪黑素可刺激侧根和不定

根形成，从而改变根系构型。50 μmol/L 褪黑素处理

可造成直根系植物苜蓿体内过氧化氢 (H2O2) 的积累，

刺激细胞周期调控基因 MsCDKB1;1 和 MsCDKB2;1
的显着表达，从而促进侧根大量增生[65]。须根系水稻

在褪黑素处理下，侧根和节根的数量和长度显著增

加而主根生长受到抑制[66]。此外，褪黑素还能影响根

的向地性，研究表明，羽扇豆初生根受到 100 μmol/L
褪黑素刺激时，根的向地性丧失[67]。

作物生长取决于对水和矿物质的获取能力，根

系生长以及根系构型的改变显著影响作物获取养分

的效率[4]。研究发现，0.1 mmol/L 褪黑素显著缓解了

黄瓜由于高硝酸盐水平 (0.6 mol/L) 对植物生长的抑

制作用，同时氮代谢系统中调节硝酸还原酶和谷氨

酸合酶活性的两个基因 Cs-NR 和 Cs-GOGAT 的表达

均显著上调。硝酸盐胁迫下，褪黑素可以调控根系

生长，促进侧根增生，增加根冠比，从而调节植株

体内磷、钾、铁、镁等矿质养分的浓度，改善作物

生长[68]。对苹果的研究表明，褪黑素显著提高盐胁迫

和钾胁迫下根系和叶子的钾含量，激活钙调磷酸酶

类蛋白及其互作蛋白激酶形成的 CBL1-CIPK23 通

路，调节钾通道蛋白基因的表达，从而促进钾离子

的吸收[69]。因此，褪黑素可以通过调控根系构型和养

分吸收对植物生长产生促进作用。

3    褪黑素调控根系生长的可能机制

同一基因型的植物在不同的环境条件下根系构

型可能发生巨大的变化。褪黑素对植物根系生长具

有显著调节作用，然而已有研究对调控过程的内在

机制并没有系统性报道。大量研究指出根系发育和

建成需要光合碳的投入，光合作用为植物体提供了

物质和能量来源，因而光合作用的改变以及有机产

物特别是糖信号的变化显著影响根系的生长和发育[70]。

同时，激素在胚根的早期建立及胚后根的生长中都

起到重要的调控作用，不同激素信号之间存在着复

杂的相互作用，赋予了根系生长的可塑性和灵活性[71]。

因此，褪黑素可能参与调控植物体内光合作用，刺

激糖信号改变，同时与植物激素网络产生互作，进

而调控植物根系的生长。

3.1    褪黑素通过调控光合作用和糖信号影响根系

生长

植物根系大量增生的过程是光合产物碳输入和

消耗的过程，碳水化合物为根系生长提供了物质和

能量来源[51]。研究表明，根干重增加 1 g 需要消耗 2
g 碳水化合物[72]，随着植物不断生长，根系增生需要

更多的光合碳输入，植物每天光合产物的 25%～50%
运输到根系用于根系新生组织生长以及维持根系正

常生长代谢[73-74]。因此当植物的光合作用、光合产物

运输和分配以及根系对碳的利用发生改变时，根系

生长必然受到影响[75]。

第一，褪黑素可能参与光周期调控，从宏观时

间尺度上影响不同植物根系的生长速率。昼夜周期

中光照和黑暗期长短的交替变化不仅调控花芽分
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化、开花、结实，而且是植物根系生长的重要调节

器[76-80]。褪黑素在某些植物种类中的生物合成具有昼

夜节律，暗示着植物光周期可能受这种物质的调节[81]。

一些植物的细根生长表现出明显的 24 小时节律，在

固定的 14 小时光周期下，根系生长速率随昼夜节律

变化明显，最大根生长速率发生在黑暗期来临前后

的 2 小时。随后，在黑暗时期的后期，光周期的前

期，根系生长速率下降并达到最小值，然而调节根

系速率昼夜周期变化的内源因素尚不清楚[82]。目前研

究显示褪黑素可能作为植物昼夜节律的重要调节因

子，而另一方面它也表现出促进某些植物侧根伸长

的作用，推测褪黑素影响根系生长的机制可能与调

控昼夜节律密切相关，但仍缺乏实证研究和深入探讨。

第二，褪黑素能够保护光合色素 (叶绿素和类胡

萝卜素)，增强光系统的光合效率，增加了 CO2 同化

速率和气孔导度，促进光合作用产生更多的物质和

能量[33,40, 83]，为保持植物根系生长提供物质条件。冷

胁迫使水稻叶绿素和类胡萝卜素含量降低，褪黑素

预处理显著增加幼苗叶绿素和类胡萝卜素含量，缓

解冷胁迫对植物生长的抑制作用，同时提高净光合

速率、气孔导度和细胞间 CO2 浓度[84]。低浓度褪黑

素处理栽培作物樱桃砧木，显著增加了根长，特别

是 1 μmol/L 浓度处理使根长增加 2.5 倍，并且根的

鲜重增加 4 倍，测定叶绿素含量结果也显示低浓度

褪黑素显著增加作物叶绿素总量[50]。研究表明，外源

褪黑素处理的低等植物轮藻，其光系统Ⅱ光化学量

子产率提高了 34%，这可能是由于光系统Ⅱ的开放

反应中心数量的增加，推测其原因是褪黑素具有良

好的抗氧化性，保护了叶绿素和光合蛋白，从而保

证了所有光合传递链组分发挥更好的功能[85]。褪黑素

促进光合作用的进行，充分保证了植物体物质和能

量的供应，为褪黑素调控下根系生长和根系构型改

变所需碳源和能源提供了重要的物质条件。

第三，褪黑素能够影响光合产物的合成与代

谢，调控糖信号，干扰光合产物在韧皮部装载及分

配，从而影响源库关系来调控植物根系生长。植物

能够通过协调营养物质水平和自身生长需求，从而

确保特定生理过程所需物质和能量的充足供应[86]。大

量研究表明，可溶性糖能作为信号调控植株体内基

因表达从而影响植物发育，对植物生长和形态发育

产生显著影响[87]；糖信号可以刺激并影响蛋白激酶活

性，与脱落酸等植物激素相互作用调控植物早期的

胚胎发育、种子萌发和幼苗生长[88-90]；同时糖信号还

可以参与调控叶、结节、花粉、块茎等组织结构的

建成[91-92]；此外，糖信号对根系发育的调控也已有大

量报道。当野生型拟南芥幼苗在含有 0.5%～2.0% 蔗

糖的培养基中于黑暗下生长时，下胚轴上不定根的

形成受到刺激[70]；低磷胁迫下，白羽扇豆缺磷诱导的

基因需韧皮部运输的糖信号参与调控，从而显著影

响排根的形成和根际过程[93]。

褪黑素能够上调参与蔗糖合成的蔗糖磷酸合成

酶 (SPS) 和蔗糖合成酶 (SUS) 两种酶的基因表达，特

别是 100 μmol/L 褪黑素的上调作用显著，同时降低

蔗糖转化酶 (INV) 抑制基因 INVINH1 和 INVINH4 的

表达，提高转化酶活性，从而促进蔗糖水解转化[94]。

在拟南芥中，外源施用 50 μmol/L褪黑素下调 INVINH
相关基因的表达，上调转化酶活性[95]。更重要的是研

究发现高浓度褪黑素下调叶片蔗糖共质体运输相关

基因 Tdy2 和 Sxd1，阻断了蔗糖共质体转运，诱导了

玉米叶片源部分淀粉和蔗糖的积累，而蔗糖的积累

既显著降低了光合速率[95-96]，又影响了光合产物在源

与库之间的运输与协调，这也是褪黑素影响光合产

物运输与分配，从而调控根系的重要机制之一。

3.2    褪黑素通过调控植物激素影响根系生长

植物根系的生长发育受植物激素的严格调控，

生长素、细胞分裂素、乙烯 (ETH) 等调控侧根发

生、根细胞伸长、根毛形成以及根向地性等过程[42-43]。

生长素作为最早发现的植物激素被认为是对根系生

长产生关键调控作用的激素。在茎尖和幼叶中合成

的生长素通过极性运输进入根系，调控相关基因表

达，诱导侧根原基的发生[97]。研究表明褪黑素在调节

植物生长方面表现出与 IAA 相似的作用[48,98]，褪黑素

与 IAA 都是吲哚化合物，褪黑素是由色氨酸脱羧成

色胺经一系列酶促反应生成[21]，而生长素的合成途径

之一也是色胺合成途径[99]。因此，深入探究褪黑素对

根系生长的调控与 IAA 信号途径的关系，对于理解

褪黑素介导的根系形态与构型的变化至关重要。

高浓度褪黑素通过减少根分生组织显著抑制拟

南芥主根长度，试验证明 600 μmol/L 褪黑素显著下

调与 IAA 合成相关的基因 Yucca(YUC1、YUC2、
YUC5、YUC6) 的转录水平，而另一部分 (YUC3、
YUC4、YUC7、YUC8) 上调，同时下调 IAA 转运蛋

白的表达[52]。在水稻上得到了类似的结果，褪黑素处

理显著抑制胚根的生长，促进侧根的形成和发育。

全基因组 RNA测序分析结果表明，褪黑素使生长素

相关的转录因子、根系生长和发育相关候选顺时元

件以及生长素相关过程的基因均过量表达[66]。这些研

究表明褪黑素调控根系发育的途径可能与生长素通
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路发生互作，但具体的关键基因和作用方式并没有

明确的报道。然而，褪黑素并不能直接激活拟南芥

中生长素报告基因 DR5∶GUS 的表达 [57]。虽然褪黑

素与生长素均含有吲哚环，C3 位置有侧链，但生长

素活性的结构要求是不饱和环、酸性侧链，以及特

殊的空间构型[99]，而褪黑素结构的侧链不具有酸性且

空间构型存在差异。因此，褪黑素不满足生长素活

性的结构要求，不能直接作为生长素的替代物质发

生作用。此外黄瓜的研究表明，褪黑素处理直接显

著影响了根系生长的相关基因[59]。因而褪黑素对根系

发育的调控途径之一可能是与生长素调控途径偶

联，另一方面褪黑素调控根系生长也可激活独立于

生长素之外的调控通路。

调控根系生长的重要激素还有细胞分裂素，其

直接参与了细胞周期的控制和调节，同时对分生组

织的发育起至关重要的作用[99]。对于根系生长而言，

细胞分裂素和生长素表现出拮抗作用；生长素促进

侧根和不定根的形成 [ 100 -102 ]，而细胞分裂素效果相

反，抑制侧根形成[46]。目前研究显示褪黑素调节根系

生长也可能独立于生长素，而细胞分裂素可能作为

褪黑素调节的另一个信号通路，影响根系生长和发

育，但相关研究极为缺乏。除此之外，乙烯可以通

过与细胞分裂素互作抑制根系生长[103]，同时通过影

响生长素生物合成和运输，改变生长素分布，调节

根系生长[104]。研究表明褪黑素处理能够负向调控与

乙烯相关的转录因子，以及与生根相关的基因，从

而抑制根的发生与伸长[105]。对于褪黑素与其他植物

激素互作调控根系生长的研究报道相对较少，有关

方面需要进一步的深入研究。除了植物激素以外，NO
是植物体内重要的信号分子，NO 参与了调节根系生

长，影响不定根、侧根和根毛形成中的生长素应答[106-107]。

番茄幼苗的试验表明，褪黑素诱导的不定根发生与

NO 介导的下游信号有关。褪黑素可上调硝酸还原

酶，增加内源性 NO水平，同时 NO也可反馈调节植

物体内褪黑素水平[60]。

4    褪黑素影响根际互作的可能途径

植物根系生长于复杂的土壤环境中，从突破种

皮开始生长便与土壤发生直接的相互作用。根系可

以感受到自然土壤的结构和资源时空分布不均匀，

做出一系列形态与生理可塑性改变以适应土壤环

境。干旱的土壤对根系的水分供应能力较弱，而且

阻碍根系穿插，显著抑制植物根系的生长。而抗旱

植物可形成深根系以获取下层土壤中的水分，保证

自身生长[108]。遇到营养富集的土壤斑块时，许多植

物会增加根系的分枝和生长，充分吸收养分以满足

生长需求[109]。羽扇豆、蚕豆等豆科植物遇到养分匮

乏的土壤环境可增加根系质子、有机酸和酸性磷酸

酶的分泌，活化土壤中的难溶性 Fe/Al-P 以及有机

磷，提高土壤有效磷含量，促进养分吸收和植物生

长[41]。根−土互作过程不仅表现在土壤结构和养分资

源对植物根系形态和生理可塑性的影响，植物根系

也可改变和重塑土壤环境，从而强化根−土互作过

程。根系通过下扎、水分吸收、根分泌物释放等方

式显著改变根际土壤结构。植物具有较大的根生物

量，可以增加土壤大孔隙 (裂缝) 的表面积和长度，

粗根可以使大孔隙增加 30%。根系生长和根构型变

化也会影响土壤−水的关系，根系吸水不均匀产生的

拉伸应力会导致土壤团聚体的产生，同时使土壤更

致密，抗拉强度更高[110]。植物根系还可以通过根分

泌物释放从宏观时间尺度上影响土壤有机质含量[111]。

褪黑素调控的根系增生和根构型变化可能从多方面

影响原有状态下植物根−土互作：1）增大了与土壤

的接触面积，即根−土界面的范围进一步扩大，根系

与土壤养分直接接触的几率增加，根际过程的强度

显著提升；2）破坏和改变了原有的土壤环境，土壤

孔隙度、紧实度、含水量、有机质含量等土壤结

构，与养分空间分布发生巨大变化，对不同生育时

期的植物生长造成一定影响。

生态系统内植物在不同尺度上形成种群或群

落，由于对土壤空间和资源的需求，根−根相互作用

必然发生。种内互作是同种植物间根系受密度和种

群内部对土壤资源获取的影响而发生的相互作用，

种间互作则为不同植物间产生的互作效应。互作体

系下的植物根系产生可塑性变化以及调整根系构型，

通过躲避 (avoidance)、耐受 (no responsive pattern)、
入侵 (aggregation) 对相邻植物作出响应[112]，保证自

身对土壤空间的占据及资源的获取。土壤资源和根

系的空间匹配受互作体系中个体植株根系构型的影

响，褪黑素作为根系构型的内源调节物质可能对植

物间的根系互作产生直接影响；更重要的是，植物

在获取不同空间范围土壤养分时，褪黑素对植物根

系可塑性的调控可能影响根系的水平扩展，避免植物

对有限资源的直接竞争，进而提高整个系统的生产力。

植物与土壤微生物之间密切的相互作用是根际

互作的重要组成部分。植物根系通过分泌多种初级

代谢产物 (有机酸、碳水化合物和氨基酸等) 和次级

代谢产物 (生物碱、萜类化合物和酚类等)，以信
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号、物质流或某种形式影响根际微生物群落，招募

和促进有益微生物的定殖和生长，同时抵抗病原性

或其他有害微生物[113]。目前已知的多种植物内源生

长调节物质如黄酮类化合物、独脚金内酯等都是植

物−微生物互作的关键信号[5]。同时，根际微生物不

仅能感知植物或其他微生物传递的信号，还能够特

异性释放多种信号分子影响植物宿主。微生物分泌

的脂多糖、肽聚糖、鞭毛蛋白、甲壳素[114-116]等触发

植物响应，而后由相关信号通过植物激素水杨酸、

茉莉酸、乙烯和其他调控网络，控制免疫防御与共

生系统的建立[116-119]。微生物还可通过与根系的直接

养分交换或者自身代谢分泌物影响根系生长 [ 1 2 0 ]。

Jiao等从三个葡萄品种中分离并鉴定根内生菌解淀粉

芽孢杆菌 SB-9(Bacillus amyloliquefaciens SB-9) ，在

体外表现出较高水平的褪黑素分泌能力，接种后促

进葡萄植株的生长。此外，在暴露于盐胁迫或干旱

胁迫的葡萄苗中，解淀粉芽孢杆菌 SB-9 的定殖增加

了葡萄苗体内褪黑素合成以及其中间体的上调 [121]。

这一研究为有益内生菌和寄主植物通过褪黑素进行

的根际互作提供了有利证据。另一种葡萄内生菌荧

光假单胞菌 RG11 (Pseudomonas fluorescens RG11) 能
够促进植株生长，并提高不同葡萄品种内源性褪黑

素的水平，同时在四个葡萄品种中发现了褪黑素前

体物质含量的种内变化，相关的根粗提物也显示 RG11
可能诱导褪黑素的体外生物合成[122]。这一研究提出

了根际细菌中潜在的褪黑素合成途径，并揭示了褪

黑素生物合成的保守性以及植物−根际细菌互作体系

下的褪黑素合成网络。褪黑素是否会作为根际信号

物质调控根际微生物在植物中的定殖还是一个未知

问题，它是否介导其他植物−微生物共生互作还有待

进一步研究 (图 2)。

5    结论与展望

褪黑素作为植物体内的小分子信号物质，其生

理功能与作用机制正得到逐步阐释。本文系统总结

了褪黑素对植物主根、侧根以及根系构型的调控作

主根/种子根
Primary root/Seminal root

生长素作用途径
Auxin pathway

调控和根系生长相关基因
Regulation of genes associated

with root growth

影响乙烯转录因子
Affecting some transcription

factors related to  ethylene 

刺激 NO 等生长响应因子
Stimulating growth

factors like NO

光周期
Photoperiod
光合作用
Photosynthesis
糖信号
Sugar signaling
激素系统
Hormone system

影响根系生长，调控根系构型
Regulating root growth and root architecture

刺激养分吸收的转运蛋白
Stimulating nutrient uptake-related transporters

调节矿质养分在植物体内的代谢
Regulating the metabolism of mineral nutrients in plants

人为调控褪黑素的方法
Manipulation approaches of regulating melatonin（MT）

外源添加
Exogenous addition

基因工程过表达内源合成基因
Editing overexpresses of endogenous synthetic genes

植物-根际微生物共生互作系统
Plant-rhizosphere microbial symbiotic interaction system

MT

根−根互作
Root−root interactions

根−微生物互作
Root−microbe interactions

微生物−微生物互作
Microbial interactions

MT 不定根/侧根
Adventitious root/Lateral root

根系构型
Root architecture

养分获取和吸收
Nutrient acquisition and absorption

根际互作
Rhizosphere interactions

根系发育
Root development

生长代谢
Growth metabolism

基因编辑
Gene editing

根际微生物
Rhizosphere microorganisms

 
图 2   褪黑素影响根系生长和根际互作的可能途径

Fig. 2   Possible pathways of melatonin influencing root growth and rhizosphere interaction
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用，探讨了可能的调控机制与途径：一是通过影响

地上部光合作用以及糖信号，从而调控根系生长所

需的物质和能量输入；二是通过与生长素、乙烯等

植物激素以及 NO 等信号分子互作，参与不同生长

信号网络的调控过程。褪黑素对根系生长的调控进

一步影响了根土界面养分和水分的获取，从而影响

植物对养分的利用效率。植物根系生长和根系构型

的变化，可显著影响植物种内与种间的根−根互作、

根际互作 (间作、轮作) 以及根−土−微生物之间的互

作。褪黑素可能作为关键调控因子影响多种根际过

程，其对根系生长和根际互作的影响将是未来深入

研究根际互作调控机制的重点和方向。
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