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褪黑素增强植物抗真菌病害能力研究进展

张梓琴１ꎬ２ꎬ 刘欣童２ꎬ 陈姝源２ꎬ 陈慧杰２ꎬ 孙晓波２ꎬ 王金刚１ꎬ①ꎬ 邓衍明２ꎬ①

(１. 东北农业大学园艺园林学院ꎬ 黑龙江 哈尔滨 １５００３０ꎻ
２. 江苏省农业科学院休闲农业研究所 杜鹃国家林业和草原局重点实验室ꎬ 江苏 南京 ２１００１４)

摘要: 褪黑素是一种新型植物生长调节剂ꎬ可通过特异性信号网络动态调控植物对真菌病害的系统性防御ꎮ 本文

从褪黑素在植物体内的生物合成与代谢过程、作为生长调节剂在缓解植物真菌病害中的剂量效应以及作为信号物

质调控植物免疫应答的分子机制 ３ 个方面归纳了褪黑素增强植物抗真菌病害能力的研究进展ꎬ并对未来研究方向

进行了展望ꎮ 褪黑素在植物体内的生物合成以色氨酸为起点ꎬ经过 ４ 步酶促反应完成合成过程ꎻ其合成的关键步

骤集中在细胞质、叶绿体和内质网ꎬ尤其是叶绿体ꎮ 褪黑素的代谢途径主要包括羟基化、氧化分解及甲基化降解ꎬ
代谢过程主要发生在细胞质内ꎬ其代谢产物共同构成植物应对生物和非生物胁迫的代谢防御体系ꎮ 作为植物生长

调节剂ꎬ褪黑素对植物真菌病害的防治效果存在浓度依赖性ꎬ且对不同类型病原真菌的调控机制存在差异ꎮ 总体

而言ꎬ褪黑素主要通过 ４ 条途径增强植物免疫应答能力:１)激活抗氧化防御系统ꎬ维持氧化还原稳态ꎻ２)协同水杨

酸、茉莉酸等植物激素ꎬ构建抗病防御网络ꎻ３)通过激活丝裂原活化蛋白激酶(ＭＡＰＫ)级联信号通路诱导抗病基因

表达ꎻ４)调控次生代谢产物合成ꎬ增强细胞壁防御屏障ꎮ 总之ꎬ褪黑素能够通过调控植物自身的防御系统增强植物

体的抗病性ꎮ 未来应聚焦非模式作物中褪黑素合成通路关键酶的功能分化和受体蛋白演化规律、自然环境中多胁

迫诱导下褪黑素与新型激素的互作机制、褪黑素在田间应用中的技术瓶颈(如使用稳定性、最佳施用量和施用方

式、对土壤微生物群落的长期影响)及其信号转导通路下游直接调控的防御基因或关键节点的精准定位等科学问

题ꎻ结合分子生物学、遗传学与合成生物学等方法ꎬ推动褪黑素在植物真菌病害绿色防控中的精准应用ꎮ
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ｐｒｅｃｉｓｅ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｆｅｎｓｅ ｇｅｎｅｓ ｏｒ ｋｅｙ ｎｏｄｅｓ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｄｏｗｎｓｔｒｅａｍ ｏｆ ｉｔｓ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ
ｐａｔｈｗａｙ. Ｃｏｍｂｉｎｉｎｇ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ ｓｕｃｈ ａｓ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ａｎｄ ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｂｉｏｌｏｇｙ ｔｏ ｐｒｏｍｏｔｅ ｔｈｅ
ｐｒｅｃｉｓｅ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｅｌａｔｏｎｉｎ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｅｅｎ ｐｒｅｖｅｎｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｇａｌ ｄｉｓｅａｓｅｓ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｍｅｌａｔｏｎｉｎꎻ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｇａｌ ｄｉｓｅａｓｅꎻ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｓｙｓｔｅｍꎻ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅꎻ ｍｉｔｏｇｅｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ (ＭＡＰＫ) ｃａｓｃａｄｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ

　 　 植物病害是全球农业生产面临的重大挑战ꎬ其中

真菌病害可对作物产量和品质造成严重威胁ꎮ 根据

病原菌获取营养方式ꎬ可将植物病原真菌分为死体营

养型(ｎｅｃｒｏｔｒｏｐｈｉｃ)、活体营养型(ｂｉｏｔｒｏｐｈｉｃ)和半活

体营养型(ｈｅｍｉｂｉｏｔｒｏｐｈｉｃ)３ 类ꎬ其中ꎬ死体营养型病

原真菌通过杀死宿主细胞后吸收养分ꎬ代表菌种为灰

葡萄孢菌(Ｂｏｔｒｙｔｉｓ ｃｉｎｅｒｅａ)ꎻ活体营养型病原真菌依

赖活体宿主细胞完成整个生命周期ꎬ代表菌种为苍耳

单囊白粉菌(Ｐｏｄｏｓｐｈａｅｒａ ｘａｎｔｈｉｉ)ꎻ半活体营养型病

原真菌早期以活体营养方式侵染宿主ꎬ并在后期转为

死体 营 养 方 式 生 存ꎬ 代 表 菌 种 为 稻 瘟 病 菌

(Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ) [１]ꎮ
面对不同病原菌的侵染策略ꎬ植物需要采取差异

化的防御响应措施ꎬ这对植物免疫机制的灵活性和特

异性提出了更高要求ꎮ 植物在与病原菌的长期相互

作用中ꎬ逐渐演化出复杂的防御机制ꎬ以识别和抵御

病原菌的入侵[２－３]ꎮ 植物防御病原菌的基本策略包

括模式触发免疫(ＰＡＭＰ￣ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙꎬＰＴＩ)与效

应子触发免疫(ｅｆｆｅｃｔｏｒ￣ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙꎬＥＴＩ)２ 种ꎮ
ＰＴＩ 通过模式识别受体( ｐａｔｔｅｒｎ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒꎬ
ＰＲＲ) 感知病原相关分子模式 ( ｐａｔｈｏｇｅｎ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔｔｅｒｎꎬＰＡＭＰ)ꎬ激活丝裂原活化蛋白激酶

(ｍｉｔｏｇｅｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬＭＡＰＫ) 级联信号、

抗氧化反应、Ｃａ２＋ 信号等基础防御ꎻＥＴＩ 由抗病蛋白

(Ｒ 蛋白) 识别病原菌效应蛋白ꎬ 引发超敏反应

(ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅꎬ ＨＲ) 和系统获得性抗性

(ｓｙｓｔｅｍｉｃ ａｃｑｕｉｒｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬＳＡＲ)ꎮ ＰＴＩ 与 ＥＴＩ 协同

作用ꎬ共同构成植物抵御病原菌的核心框架ꎮ
褪黑素(ｍｅｌａｔｏｎｉｎꎬＭＴ)ꎬ即 Ｎ－乙酰基－５－甲氧基

色胺(Ｎ￣ａｃｅｔｙｌ￣５￣ｍｅｔｈｏｘｙｔｒｙｐｔａｍｉｎｅ)ꎬ是一种关键的胺

类生长调节物质ꎬ广泛分布在众多生命体系中[４－７]ꎮ
近年来ꎬ褪黑素因其功能多样而成为研究热点ꎬ可在

多种植物抵御真菌病害中发挥正向调控作用ꎬ如增强

苹果〔Ｍａｌｕｓ ｐｒｕｎｉｆｏｌｉａ (Ｗｉｌｌｄ.) Ｂｏｒｋｈ.〕对 Ｄｉｐｌｏｃａｒｐｏｎ
ｍａｌｉ 的抗性[８]ꎬ提高黄瓜(Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌｉｎｎ.) 对

Ｐｓｅｕｄｏｐｅｒｏｎｏｓｐｏｒａ ｃｕｂｅｎｓｉｓ 的 耐 受 性[９]ꎬ 增 强 葡 萄

(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌｉｎｎ.) 对灰葡萄孢菌的防御能力[１０]ꎮ
然而ꎬ褪黑素在不同植物真菌病害绿色防控中的最适

浓度、参与植物防御反应的分子机制尚缺乏系统梳

理ꎬ限制了其在农业生产中的精准应用与推广ꎮ 本文

从褪黑素在植物体内的生物合成和代谢过程、作为生

长调节剂的应用效应、作为信号物质的免疫调控机制

３ 个方面系统阐述褪黑素在植物真菌病害防御中的

核心作用ꎬ并对未来研究方向进行了展望ꎬ以期为褪

黑素在植物真菌病害绿色防控中的精准应用提供理

论依据ꎮ
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１　 褪黑素在植物体内的生物
合成和代谢过程

　 　 植物褪黑素的生物合成起始于色氨酸(Ｔｒｐ)ꎬ并
通过 ４ 步酶促反应完成(图 １)ꎮ 第 １ 步ꎬＴｒｐ 在色氨

酸脱羧酶(ＴＤＣ)催化下脱羧生成色胺( ｔｒｙｐｔａｍｉｎｅ)ꎬ
此反应主要发生于细胞质中[１１]ꎮ 目前ꎬ已在多种植

物中鉴定到 ＴＤＣ 家族基因ꎬ但拟南芥 〔 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ ( Ｌｉｎｎ.) Ｈｅｙｎｈ.〕 和烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ
Ｌｉｎｎ.)等植物中却没有该家族基因[１２]ꎬ说明 ＴＤＣ 在

这些植物中可能存在功能相似的替代酶ꎮ 并且ꎬ
Ｐｏｎｃｉｒｕｓ ｔｒｉｆｏｌｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒａｆ.中的 ＴＤＣ 家族成员在

应对非生物胁迫时表现出不同的响应模式ꎬ 如

ＰｔＴＤＣ９ 特异性响应低温胁迫ꎬ而 ＰｔＴＤＣ１０ 特异性响

应干旱胁迫[１３]ꎮ 第 ２ 步ꎬ在色胺 ５－羟化酶(Ｔ５Ｈ)介
导下ꎬ色胺羟基化为血清素 (ｓｅｒｏｔｏｎｉｎ) [１４]ꎬ该反应可

能主要依赖于内质网中的氧化酶系统[１５]ꎮ 如水稻

Ｔ５Ｈ 转录本在几丁质诱导和病原菌侵染下富集ꎬ说
明 Ｔ５Ｈ 可能通过抗氧化系统参与水稻对病原菌的抗

性反应[１６]ꎮ 第 ３ 步ꎬ血清素在血清素 Ｎ－乙酰转移酶

(ＳＮＡＴ)作用下乙酰化为 Ｎ －乙酰血清素 (Ｎ￣ａｃｅｔｙｌ
ｓｅｒｏｔｏｎｉｎ)ꎬ此反应发生在叶绿体中[１７]ꎮ ＳＮＡＴ 作为褪

黑素合成的关键基因ꎬ已被证实在水稻[１８]、小麦

( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌｉｎｎ.) [１９]、 棉 花 ( Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ
ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌｉｎｎ.) [２０]、玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌｉｎｎ.) [２１]、柑橘类

(Ｃｉｔｒｕｓ ｓｐｐ.) [２２]等植物中能参与植物生物及非生物

胁迫响应ꎬ如水稻 ＯｓＳＮＡＴ２ 干扰株系对镉、盐、低温

和高温胁迫的耐受性降低[２３]ꎻ拟南芥 ＳＮＡＴ 基因的

Ｔ－ＤＮＡ 插入突变体( ｓｎａｔ)中褪黑素含量减少 ５０％ꎬ
导致 ＰＲ１ 等防御基因的表达量下降ꎬ使植株对病原

菌的敏感性增强[２４]ꎮ 第 ４ 步ꎬ在 Ｎ－乙酰血清素甲基

转移酶(ＡＳＭＴ)或咖啡酸 Ｏ－甲基转移酶(ＣＯＭＴ)的
催化下ꎬＮ－乙酰血清素甲基化为褪黑素ꎬ此反应主要

发生在叶绿体中ꎮ 苹果 ＭｚＡＳＭＴ９ 基因在拟南芥中的

异源表达可显著提高拟南芥内源褪黑素含量ꎬ进而增

强拟南芥的盐胁迫耐性[２５－２６]ꎻ４ 个 ＳｌＡＳＭＴｓ 基因参与

番茄 ( Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌｉｎｎ.) 对生物胁迫的响

应[２７]ꎻＣＯＭＴ 家族基因则在水稻应对盐和干旱胁迫

中发挥调控作用[２８]ꎮ 综上ꎬ植物体内褪黑素合成的

关键步骤集中在细胞质、叶绿体及内质网ꎬ尤其是叶

绿体ꎬ是褪黑素生物合成的核心场所[２９]ꎮ

ＴＤＣ: 色氨酸脱羧酶 Ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ ｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅꎻ Ｔ５Ｈ: 色胺 ５－羟化酶
Ｔｒｙｐｔａｍｉｎｅ ５￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅꎻ ＳＮＡＴ: 血清素 Ｎ－乙酰转移酶 Ｓｅｒｏｔｏｎｉｎ Ｎ￣
ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎻ ＡＳＭＴ: Ｎ－乙酰血清素甲基转移酶 Ｎ￣ａｃｅｔｙｌｓｅｒｏｔｏｎｉｎ
ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎻ ＣＯＭＴ: 咖 啡 酸 Ｏ － 甲 基 转 移 酶 Ｃａｆｆｅｉｃ ａｃｉｄ Ｏ￣
ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎻ Ｍ２Ｈ: 褪黑素 ２ － 羟化酶 Ｍｅｌａｔｏｎｉｎ ２￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅꎻ
ＣＹＰ４５０: 细胞色素 Ｐ４５０ 单加氧酶 Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅꎻ
Ｍ３Ｈ: 褪黑素 ３－羟化酶 Ｍｅｌａｔｏｎｉｎ ３￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅꎻ ＩＤＯ: 吲哚胺 ２ꎬ３－双
加氧酶 Ｉｎｄｏｌｅａｍｉｎｅ ２ꎬ３￣ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅꎻ ＡＳＤＡＣ: Ｎ－乙酰血清素脱乙酰酶
Ｎ￣ａｃｅｔｙｌｓｅｒｏｔｏｎｉｎ ｄｅａｃｅｔｙｌａｓｅ. : 已确认步骤 Ｃｏｎｆｉｒｍｅｄ ｓｔｅｐｓꎻ :
未确认步骤 Ｕｎｃｏｎｆｉｒｍｅｄ ｓｔｅｐｓ.

图 １　 植物体内褪黑素的合成和代谢途径
Ｆｉｇ. １　 Ｍｅｌａｔｏｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

根据已有研究报道[３０]ꎬ植物体内褪黑素的代谢

途径主要包括羟基化、氧化分解及甲基化降解(图
１)ꎮ 羟基化是植物体内褪黑素分解的一个重要代谢

途径ꎬ如水稻体内的褪黑素 ２－羟化酶(Ｍ２Ｈ)可催化

褪黑素生成 ２－羟基褪黑素(２－ＯＨＭ) [３１]ꎮ 此外ꎬ褪黑

素在植物细胞质中受细胞色素 Ｐ４５０(ＣＹＰ４５０)单加

氧酶催化作用ꎬ可能在其吲哚环的 ４ 号或 ６ 号碳位上

发生羟基化反应ꎬ形成 ４－羟基褪黑素(４－ＯＨＭ)和 ６－
羟基褪黑素(６－ＯＨＭ) [１２]ꎮ 这些羟基化反应生成的

羟基褪黑素是具有生物活性的信号分子ꎬ可在植物体

内发挥不同的调节作用ꎬ如诱导细胞死亡、加速衰老、
促进活性氧(ＲＯＳ)产生以及调控生殖发育和开花时

间[３２－３４]ꎻ６ － ＯＨＭ 等羟基化产物还能激活水杨酸

(ＳＡ)信号通路ꎬ上调病程相关蛋白基因(ＰＲｓ)表达ꎬ
增强植物对病原菌的抗性[３５－３７]ꎮ 值得注意的是ꎬ植
物还存在另一个独特的褪黑素羟基化反应ꎬ即被褪黑

素 ３－羟化酶(Ｍ３Ｈ)催化生成环状 ３ －羟基褪黑素

(Ｃ３－ＯＨＭ) [３８]ꎮ 并且ꎬ与其他羟基化代谢物不同ꎬ
Ｃ３－ＯＨＭ 的积累具有明显的光调节节律ꎬ其合成高
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峰出现在夜间(或黑暗期)ꎬ暗示 Ｃ３－ＯＨＭ 可能参与

特定的暗期生理过程(如分蘖发育调控、暗修复或免

疫生物钟) [３９]ꎬ但其具体生物学功能尚未探究清楚ꎬ
有待进一步解析ꎮ 氧化分解(如犬尿氨酸途径)是植

物体内褪黑素分解的另一个重要代谢途径ꎮ 在水葫

芦〔Ｅｉｃｈｈｏｒｎｉａ ｃｒａｓｓｉｐｅｓ (Ｍａｒｔ.) Ｓｏｌｍｓ〕中ꎬ吲哚胺－２ꎬ
３－双加氧酶(ＩＤＯ)能够将褪黑素氧化为 Ｎ１－乙酰基－
Ｎ２－甲酰基 － ５ －甲氧基犬尿酰胺 ( ＡＦＭＫ)ꎬ随后ꎬ
ＡＦＭＫ 被进一步转化为 Ｎ１－乙酰基－５－甲氧基犬尿胺

(ＡＭＫ)ꎬ但该代谢途径及相关酶有待进一步研究证

实[４０]ꎮ Ｏｋａｚａｋｉ 等[４１] 发现ꎬ将水稻的 ＩＤＯ 基因转入

番茄后ꎬＡＦＭＫ 增加ꎬ而内源褪黑素减少ꎬ且植株对灰

霉病的抗性减弱ꎻ而抑制拟南芥体内 ２－酮戊二酸依

赖性双加氧酶(２－ＯＤＤ)基因 ２－ＯＤＤ 的表达ꎬ可延长

褪黑素半衰期ꎬ从而增强拟南芥的 ＲＯＳ 清除能力ꎬ提
高植 株 对 假 单 胞 菌 ( Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅ) 的 抗

性[４２]ꎮ 除了上述 ２ 个代谢途径ꎬ甲基化降解也是植

物体内褪黑素分解的一个重要代谢途径ꎮ 在 Ｎ－乙酰

　 　 　

血清素脱乙酰酶(ＡＳＤＡＣ)作用下ꎬ褪黑素转化为 ５－
甲氧基色胺(５－ＭＴ) [４３]ꎬ而 ５－ＭＴ 的生物学功能还有

待进一步探究ꎮ 总体而言ꎬ褪黑素的代谢途径主要发

生在细胞质内ꎬ其代谢产物共同构成了植物应对生物

和非生物胁迫的代谢防御体系[４４]ꎮ

２　 褪黑素作为生长调节剂在缓解
植物真菌病害中的剂量效应

　 　 褪黑素为一种重要的植物生长调节剂ꎬ在调控植

物抗真菌病害方面表现出典型的“生长－防御权衡”
特征ꎬ其含量的动态变化与植物真菌病害的防御响应

密切相关ꎬ并且ꎬ褪黑素对不同类型植物病原真菌的

防治施用量存在明显差异(表 １)ꎮ 多数情况下ꎬ施用

外源褪黑素可以明显提高植物对病原真菌的抗性ꎬ如
增强苹果对褐斑病的抗性[８]、提高黄瓜对霜霉病的

耐受性[９]、增强葡萄对灰葡萄孢菌的防御能力[１０]ꎮ
但在某些特定条件下ꎬ褪黑素也会降低植物抗病性ꎮ
　 　 　

表 １　 褪黑素在不同植物病原真菌防治中的施用量
Ｔａｂｌｅ １　 Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｄｏｓａｇｅ ｏｆ ｍｅｌａｔｏｎｉｎ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅｖｅｎｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｆｕｎｇｉ

　 植物病原真菌
　 Ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｆｕｎｇｕｓ

褪黑素施用量 / (μｍｏｌ􀅰Ｌ－１)
Ｍｅｌａｔｏｎｉｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｄｏｓａｇｅ

寄主植物靶器官
Ｔａｒｇｅｔ ｏｒｇａｎ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔｓ
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例如:５０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１褪黑素处理会减弱柑橘果实对指

状青霉菌(Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ ｄｉｇｉｔａｔｕｍ)的抗性[５２]ꎮ 另外ꎬ褪
黑素在适宜浓度下能够协调分配植物体内的碳氮代

谢资源ꎬ在增强植株抗性的同时维持或促进植株生

长ꎻ当褪黑素浓度过高时ꎬ可能导致植物体的防御反

应被过度激活ꎬ反而不利于植株生长[６５]ꎮ 例如ꎬ在萝

卜(Ｒａｐｈａｎｕｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌｉｎｎ.)与芸苔链格孢(Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ
ｂｒａｓｓｉｃａｅ)的互作体系中ꎬ１ ５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１外源褪黑素

会显著抑制萝卜生长及免疫进程ꎬ同时削弱萝卜对芸

苔链格孢的抗性ꎬ而 ５０ ~ ５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１外源褪黑素

却明显增强了萝卜的抗病性[５３]ꎮ
综上ꎬ褪黑素作为植物生长调节剂ꎬ其抗病效果

具有浓度依赖性和多效协同性ꎬ适宜浓度的褪黑素可

使植物在生长与防御之间实现协同增效ꎮ 在植物真

菌病害绿色防控应用中ꎬ应针对不同植物与病原真菌

筛选适宜的褪黑素施用量ꎬ以免因褪黑素浓度过高而

抑制植物的防御通路ꎮ

３　 褪黑素作为信号物质调控
植物免疫应答的分子机制

　 　 褪黑素是一种普遍存在的多效性信号分子ꎬ在植

物应对真菌病害胁迫过程中发挥关键作用[６６]ꎮ 在模

式植物拟南芥中ꎬ植物褪黑素受体 １(ＰＭＴＲ１)最初被

发现于细胞质中ꎬ且被认为是一种非典型的褪黑素受

体[６７]ꎮ 然 而ꎬ 非 模 式 植 物 苜 蓿 ( Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ
Ｌｉｎｎ.) [６８]、 本 氏 烟 草 ( Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｂｅｎｔｈａｍｉａｎａ
Ｄｏｍｉｎ ) [６９]、 玉 米[７０] 和 木 薯 ( Ｍａｎｉｈｏｔ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ
Ｃｒａｎｔｚ) [７１]的 ＰＭＴＲ１ 均定位于细胞膜ꎬ是植物体内通

过感知褪黑素信号调控机体生长与胁迫响应的必需

元件ꎮ 这些发现不仅证实了 ＰＭＴＲ１ 在植物中功能保

守ꎬ而且揭示了其在不同物种中的特异性调控机制ꎮ
ＰＭＴＲ１ 是一种包含 ７ 个跨膜区域的 Ｇ 蛋白偶联受体

(ＧＰＣＲ)ꎬ能够特异性结合褪黑素[７２]ꎮ ＰＭＴＲ１ 作为

首个被发现的植物褪黑素受体ꎬ在植物信号转导和应

激反应中发挥着重要作用ꎬ该发现为褪黑素作为一种

新型植物激素奠定了基础[７３]ꎬ也为利用褪黑素及其

受体改良植物抗逆性提供了重要的理论依据ꎮ
总体来看ꎬ褪黑素在植物抗病信号调控中共有

４ 种策略:激活抗氧化防御系统、协同植物激素构建

抗病防御网络、通过激活 ＭＡＰＫ 级联信号通路诱导

抗病基因表达、调控次生代谢产物合成ꎬ这些策略共

同构成褪黑素介导的多层次防御网络ꎬ为植物应对真

菌胁迫提供动态保护(图 ２)ꎮ 首先ꎬ褪黑素作为高效

抗氧化剂ꎬ可直接清除病原菌侵染诱导的 ＲＯＳ 和氧

自由基ꎬ减轻氧化损伤[７４]ꎻ同时ꎬ褪黑素可通过激活

抗氧化酶系统及促进非酶抗氧化物质积累ꎬ形成双重

防御屏障[６８]ꎮ 其次ꎬ褪黑素与 ＳＡ 和茉莉酸( ＪＡ)等

激素信号途径存在协同作用ꎬ例如通过诱导 ＳＡ 信

号ꎬ上调 ＮＰＲ１ 和 ＰＲ２ 基因表达ꎬ或促进 ＪＡ 生物合成

基因 ＡＯＣ 和 ＬｏｘＤ 的表达ꎬ进而增强植物的抗病

性[４６ꎬ５１]ꎮ 再次ꎬ褪黑素通过 ＭＡＰＫ 级联信号通路(如
ＭＫＫ４ / ５ / ７ / ９－ＭＰＫ３ / ６)激活防御基因表达ꎬ诱导病

程相关蛋白(如 ＰＲ 蛋白)的产生ꎬ从而抑制病原菌增

殖[６９]ꎮ 最后ꎬ褪黑素通过调控次生代谢产物合成提

高植物抗病性ꎬ如促进木质素、棉酚和类黄酮的积累ꎬ
强化细胞壁屏障并抑制病原菌侵染[７０]ꎮ

ＭＴ: 褪黑素 Ｍｅｌａｔｏｎｉｎꎻ ＳＡ: 水杨酸 Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄꎻ ＪＡ: 茉莉酸 Ｊａｓｍｏｎｉｃ
ａｃｉｄꎻ ＩＡＡ: 吲哚－３－乙酸 Ｉｎｄｏｌｅ￣３￣ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄꎻ ＧＡ: 赤霉素 Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎꎻ
ＰＭＴＲ１: 植物褪黑素受体 １ Ｐｈｙｔｏｍｅｌａｔｏｎｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ １ꎻ ＲＯＳ: 活性氧
Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎻ ＲＮＳ: 活性氮 Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ.

图 ２　 褪黑素介导的植物防御信号调控机制示意图
Ｆｉｇ. ２ 　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｍｅｌａｔｏｎｉｎ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

３.１　 激活抗氧化防御系统ꎬ维持氧化还原稳态

真菌侵染诱导的 ＲＯＳ 爆发是植物免疫应答的关

键特征之一ꎮ 然而ꎬ过量 ＲＯＳ 积累会引发细胞膜脂

过氧化和蛋白质变性等氧化损伤[７１]ꎮ 褪黑素可通过

协同作用机制激活抗氧化防御系统ꎬ一方面增强抗氧

化酶活性ꎬ另一方面促进非酶抗氧化物质积累ꎬ形成

双重防御屏障ꎮ 褪黑素既可将病原诱导产生的 ＲＯＳ
积累维持在既可触发抗病反应ꎬ又不会对植物造成氧
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化损伤的水平ꎬ从而在增强植物抗病性的同时保护细

胞结构与功能的完整性[７５]ꎮ 这一调控模式已在多种

植物－病原互作体系中得到验证ꎮ 例如:经褪黑素处

理后ꎬ苹果中的过氧化氢酶 ( ＣＡＴ)、多酚氧化酶

(ＰＰＯ)、 过氧化物酶 ( ＰＯＤ) 及超氧化物歧化酶

(ＳＯＤ)活性升高ꎬ最终提高了果实对灰葡萄孢菌的抗

性[７６]ꎮ 在应对镰刀菌(Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｏｘｙｓｐｏｒｕｍ)胁迫时ꎬ
褪黑素则表现出双重保护效应:既可减轻根皮苷毒素

对土壤微环境的破坏ꎬ又能显著增强苹果中的 ＳＯＤ、
ＰＯＤ、抗坏血酸过氧化物酶(ＡＰＸ)及 ＣＡＴ 活性ꎬ形成

梯度防御网络[７７]ꎮ Ｘｕ 等[５１] 对梨 〔 Ｐｙｒｕｓ ｐｙｒｉｆｏｌｉａ
(Ｂｕｒｍ. Ｆ.) Ｎａｋａｉ〕果实的研究发现ꎬ褪黑素通过激活

苯丙烷代谢途径ꎬ提升 ＰＯＤ、ＳＯＤ 和 ＰＰＯ 活性ꎬ同时

上调谷胱甘肽(ＧＳＨ)、抗坏血酸(ＡｓＡ)等非酶抗氧化

物的含量ꎬ使梨果实对葡萄座腔菌 ( Ｂｏｔｒｙｏｓｐｈａｅｒｉａ
ｄｏｔｈｉｄｅａ)引起的环腐病抗性提高ꎮ 在豇豆 〔 Ｖｉｇｎａ
ｕｎｇｕｉｃｕｌａｔａ ( Ｌｉｎｎ.) Ｗａｌｐ.〕 －尖孢镰刀菌(Ｆｕｓａｒｉｕｍ
ｏｘｙｓｐｏｒｕｍ)体系中ꎬ褪黑素可使根系过氧化氢(Ｈ２Ｏ２)
水平显著下降ꎬ同时谷胱甘肽过氧化物酶(ＧＳＨ－ＰＸ)
和 ＣＡＴ 活性及 ＳＡ 含量显著升高ꎬ形成“ＲＯＳ 清除－
信号传导－抗病响应”的调控闭环[４９]ꎮ

另外ꎬ褪黑素对氧化还原平衡的调控具有时空特

异性ꎮ 这种特异性在不同植物－病原菌互作体系中

表现为调控时间、作用周期的差异化ꎮ 从调控时间的

特异性来看ꎬ在梨果实与葡萄座腔菌(Ｂｏｔｒｙｏｓｐｈａｅｒｉａ
ｄｏｔｈｉｄｅａ)的互作中ꎬ褪黑素的调控作用集中在侵染后

期[７８]ꎮ 通过褪黑素预处理后ꎬ梨果实内的抗氧化酶

活性得以维持ꎬ非酶抗氧化物质也保持较高水平ꎬ避
免了防御系统因长期受病原菌胁迫而过早衰退ꎬ确保

果实在病害发展关键阶段仍能保持高效的氧化还原

平衡调节能力ꎬ为梨果实抵御病菌持续侵染提供后期

防御支撑ꎮ 从作用周期的全程覆盖性来看ꎬ在草莓

〔Ｆｒａｇａｒｉａ × ａｎａｎａｓｓａ (Ｗｅｓｔｏｎ) Ｄｕｃｈ. ｅｘ Ｒｏｚｉｅｒ〕与灰

葡萄孢菌的互作体系中ꎬ褪黑素对氧化还原平衡呈现

全程动态调控特性[７９]ꎮ 在病原菌侵染的整个周期

内ꎬ褪黑素通过持续增强草莓体内的 ＳＯＤ、ＰＯＤ 及

ＡＰＸ 活性ꎬ并维持 ＧＳＨ、ＡｓＡ 等非酶抗氧化物质的动

态平衡ꎬ构建贯穿病原菌侵染初期、发展期及扩散期

的抗氧化屏障ꎬ动态维持细胞氧化还原稳态ꎬ从而有

效降低病菌侵染造成的损伤ꎮ 总之ꎬ褪黑素可通过精

密调控抗氧化酶活性及非酶抗氧化物质水平ꎬ构建适

应不同胁迫强度的动态防御网络[８０]ꎮ 这种酶促与非

酶促相结合的双重调控机制不仅能够直接清除过量

的 ＲＯＳ 和活性氮(ＲＮＳ)ꎬ而且可通过重塑细胞氧化

还原状态实现植物抗病性的持续增强ꎬ为开发新型植

物免疫诱导剂提供重要的理论依据ꎮ
３.２　 协同植物激素构建抗病防御网络

褪黑素作为植物激素网络的重要成员ꎬ与 ＳＡ、
ＪＡ、吲哚－３－乙酸(ＩＡＡ)、赤霉素(ＧＡｓ)等激素存在广

泛的交叉调控ꎬ共同构建了植物应对真菌病害的多层

次防御体系[８１]ꎮ 并且ꎬ褪黑素与多种激素的协同效

应是其抗病功能的核心ꎮ 在拟南芥和烟草叶片上喷

施褪黑素后ꎬＰＲ 蛋白表达被诱导ꎬ同时以 ＳＡ 和 ＥＴ
信号通路为核心的防御基因网络被激活[２４]ꎮ 在 ＳＡ
信号通路中ꎬ褪黑素通过激活 ＭＡＰＫ 级联反应ꎬ促进

病程相关基因非表达因子 １(ＮＰＲ１)向细胞核转移ꎬ
诱导 ＰＲ１ 等防御基因表达ꎬ从而增强植物的抗病性ꎮ
例 如: 经 褪 黑 素 处 理 后ꎬ 樱 桃 番 茄 ( Ｓｏｌａｎｕｍ
ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌｉｎｎ.)的 ＳＡ 含量显著上升ꎬＳＡ 信号通路

相 关 基 因 ＳｌＷＲＫＹ７０、 ＳｌＥＤＳ１、 ＳｌＮＰＲ１、 ＳｌＰＲ２、
ＳｌＴＧＡ５、ＳｌＰＡＤ４ 的表达增强ꎬ植株对灰霉病的抗性显

著增强[４６]ꎮ 在玉米秸秆中ꎬ褪黑素通过介导 ＳＡ 信号

通路ꎬ上调玉米相关防御基因 ＰＲ１、 ＬＯＸ１、 ＯＸＲ、
ｓｅｒＰＩＮ 和 ＷＩＰＩ 的表达ꎬ进而提高玉米对茎腐病的抗

性[５７]ꎮ 在 ＪＡ 通路中ꎬ褪黑素上调脂氧合酶(ＬＯＸ)和
丙二烯氧环化酶 ( ＡＯＣ) 的活性ꎬ促进茉莉酸甲酯

(ＭｅＪＡ)的合成ꎬ与 ＳＡ 信号形成互补防御网络[８２]ꎮ
梨代谢组分析结果显示:ＪＡ 处理后ꎬ梨的褪黑素生物

合成基因 ＰｐＳＮＡＴ、ＰｐＣＯＭＴ 和 ＰｐＣＯＭＴ１ 的表达量显

著上升ꎬ使梨对环腐病的抗性增强[５１]ꎮ 可见ꎬ褪黑素

和 ＳＡ、ＪＡ 等植物激素间的协同关系ꎬ使植物能够灵

活调动不同防御模块ꎬ形成多层次、动态适应的免疫

响应ꎬ提高植物抗病性ꎮ
调控 ＩＡＡ 极性运输ꎬ进而增强植物组织修复能

力ꎬ是褪黑素介导的植物抗病机制的又一个重要环

节ꎮ 研究表明:褪黑素与 ＩＡＡ 在化学结构上相似[８３]ꎬ
并且ꎬ外源施加褪黑素能刺激芥菜 〔Ｂｒａｓｓｉｃａ ｊｕｎｃｅａ
(Ｌｉｎｎ.) Ｃｚｅｒｎ.〕 根系生长ꎬ增加根系 ＩＡＡ 水平[８４]ꎮ
经褪黑素处理后ꎬ大豆〔Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌｉｎｎ.) Ｍｅｒｒ.〕
ＩＡＡ 生物合成相关基因及信号转导通路被激活ꎬ促使

植株生长ꎬ进而增强植株对生物胁迫的耐受性[８５]ꎮ
这种调控效应在采后贮藏过程中也得到印证:香蕉果

实经褪黑素处理后ꎬ果皮中的生长素含量显著上升ꎬ
ＭＡＰＫ 级联信号通路被激活ꎬ加速了果实机械损伤的
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修复进程ꎬ从而形成物理屏障ꎬ有效遏制炭疽病菌

Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ ｇｌｏｅｏｓｐｏｒｉｏｉｄｅｓ 的侵染和扩散[５６]ꎮ 综

上ꎬ褪黑素可通过精细调控 ＩＡＡ 的合成代谢、运输分

配及信号转导网络ꎬ提升植物在逆境下的组织再生潜

能ꎮ 通过维持 ＩＡＡ 稳态平衡ꎬ褪黑素不仅优化了植

物的组织再生能力ꎬ而且形成了以伤口愈合为核心的

抗病防御屏障ꎬ为解析植物－病原菌互作机制提供了

新视角ꎮ
另外ꎬ褪黑素还可通过精细调控 ＧＡｓ 的合成与

代谢网络ꎬ在植物生长调控与抗病防御的动态平衡中

发挥关键作用ꎮ 褪黑素能显著抑制拟南芥 ＧＡ２ｏｘ 基

因的转录活性ꎬ减少活性 ＧＡｓ 的分解代谢ꎬ使植物在

抵御灰葡萄孢菌侵染过程中仍能维持正常株高与生

物量积累[６]ꎮ 褪黑素还可通过抑制 ＧＡｓ 降解酶的表

达ꎬ有效维持植物体内的活性 ＧＡｓ 水平ꎬ使植物能够

在逆境条件下实现生长维持与防御强化的动态平

衡[８６]ꎮ 反过来ꎬＧＡｓ 会影响植物体内的褪黑素生物

合成ꎮ 例如:在水稻幼苗及未成熟种子中ꎬＧＡｓ 可作

为内源信号分子诱导褪黑素的生物合成ꎬ经外源 ＧＡｓ
处理后其褪黑素合成关键酶基因(ＳＮＡＴ、ＡＳＭＴ)的表

达显著上调ꎬ褪黑素含量提升进一步增强了水稻对稻

瘟病等真菌病害的抗性[８７]ꎮ 由此可见ꎬ褪黑素与

ＧＡｓ 之间存在互作关系:褪黑素通过抑制 ＧＡｓ 降解

维持植物生长ꎬ而 ＧＡｓ 则通过诱导褪黑素合成增强

植物抗病性ꎬ二者共同构成植物在生长发育与免疫防

御之间的动态平衡调控网络ꎮ
３.３　 通过激活 ＭＡＰＫ 级联信号通路诱导抗病基因

表达

一般情况下ꎬ植物在受到真菌病原菌侵染后ꎬ通
过模式识别受体(ＰＲＲｓ)感知真菌病原相关分子模式

(ＭＡＭＰｓ)ꎬ进而激活 ＭＡＰＫ 级联信号通路[８８]ꎮ 在此

通路中ꎬＭＡＰＫ 激酶激酶(ＭＡＰＫＫＫ)作为上游激酶ꎬ
首先被磷酸化激活ꎬ随后逐级传递信号至 ＭＡＰＫ 激

酶(ＭＡＰＫＫ)和 ＭＡＰＫ[８９－９１]ꎻ活化的 ＭＡＰＫ 从细胞质

转移至细胞核ꎬ通过磷酸化修饰 ＷＲＫＹ、ＮＡＣ 等转录

因子ꎬ诱导病程相关蛋白(如 ＰＲ 蛋白)及抗病基因的

表达ꎬ从而激活植物体内的免疫系统[９２－９４]ꎮ 褪黑素

在清除植物体内过量 ＲＯＳ 的同时ꎬ可通过调控

ＭＡＰＫ 级联信号通路ꎬ将氧化信号转化为特异性防御

反应ꎬ实现‘清除－信号’的平衡调控ꎬ进而增强植物

的抗病性ꎮ Ｌｅｅ 等[６９]发现ꎬ褪黑素能够激活拟南芥中

ＭＫＫ４ / ５ / ７ / ９－ＭＰＫ３ / ６ 级联反应ꎬ促进 ＳＡ 信号通路

关键基因 ＮＰＲ１ 和 ＰＲ１ 的表达ꎬ显著提升拟南芥植株

对丁香假单胞菌(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅ)的抗性ꎮ 经

外源褪黑素处理后ꎬ百合(Ｌｉｌｉｕｍ ｂｒｏｗｎｉｉ ｖａｒ. ｖｉｒｉｄｕｌｕｍ
Ｂａｋｅｒ)中 ＭＥＫＫ１、ＭＫＫ４ / ５ 及 ＭＰＫ３ / ６ 基因的表达上

调ꎬ显著抑制椭圆葡萄孢菌 ( Ｂｏｔｒｙｔｉｓ ｅｌｌｉｐｔｉｃａ) 侵

染[４７]７７－８６ꎮ Ｇａｎ 等[４９]通过转录组分析进一步揭示ꎬ褪
黑素通过 ＭＡＰＫ 级联信号通路激活 ＷＲＫＹ２９ 等转录

因子ꎬ诱导防御基因表达并调控 ｍｉＲＮＡ 积累ꎬ从而增

强豇豆对尖孢镰刀菌的抗性ꎮ
３.４　 调控次生代谢产物合成ꎬ增强细胞壁防御屏障

次生代谢产物的合成是植物应对真菌病害防御

的关键策略[９５]ꎮ 褪黑素能够显著促进植物防御相关

物质(如棉酚、木质素)的合成ꎬ增强细胞壁防御屏

障[９６]ꎮ 经褪黑素处理后ꎬ棉花的木质素含量显著增

加ꎬ苯丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)和 ４－香豆酸辅酶 Ａ 连接

酶(４ＣＬ)编码基因的表达明显上调ꎬ从而有效抑制了

黄萎病菌 ( Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ ｄａｈｌｉａｅ) 的侵染[５８]ꎮ 在番茄

中ꎬ褪黑素处理可显著提升类黄酮、总酚和木质素的

含量ꎬ直接抑制灰葡萄孢菌的孢子萌发和菌丝生

长[９７]ꎮ 在 Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ａｓｈｅｉ ‘Ｐｏｗｄｅｒ ｂｌｕｅ’中ꎬ褪黑素

能显著诱导花青素合成基因的表达ꎬ增强果皮抗氧化

能力ꎬ从而减少果实采后病害损失[９８]ꎮ Ｗａｎｇ 等[９９]

发现ꎬ褪黑素浸泡可改善苹果中的木质素、糖类和氨

基酸含量ꎬ进而提高苹果采后的青霉病抗性ꎮ 这些次

生代谢产物大部分属于非酶抗氧化系统ꎬ其核心功能

是构建物理防御屏障ꎬ以抑制植物体内病原菌的侵染

和扩散ꎬ并与酶促抗氧化机制形成互补的抗病网络ꎮ

４　 总结与展望

综上所述ꎬ褪黑素能够通过调控植物自身的防御

系统来增强抗病性ꎬ是一种可激活植物免疫系统的新

型植物生长调节剂ꎮ 此外ꎬ外源褪黑素还在优化植物

光合性能[１００]、激活抗逆系统[１０１]、提升采后品质[１０２]

等方面展现出多效性调控优势ꎮ 作为跨界的生物活

性分子ꎬ褪黑素在动植物系统中展现出独特的进化保

守性ꎬ且其对植物及生态环境友好ꎬ在可持续农业体

系中具有广阔的应用潜能[１０３－１０４]ꎮ 褪黑素介导的免

疫调控网络在植物绿色防治中具有战略意义ꎬ其对灰

霉病[４６ꎬ７９ꎬ１０５]、炭疽病[５５]等毁灭性植物病害的抑制效

应ꎬ不仅验证了其作为生物农药开发前体的可行性ꎬ
更揭示了植物免疫系统的可塑性本质ꎮ 褪黑素在特
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定病理条件下呈现的效应[５２]反映了植物信号网络的

环境响应策略:通过与 ＩＡＡ、ＳＡ 等信号的动态互作ꎬ
植物在生长－防御间实现资源优化配置[１０６]ꎮ 这种表

观可塑性为精准农业干预提供了理论支点ꎮ
尽管褪黑素在植物抗真菌病害及生长调控中的

作用已取得许多进展ꎬ但现有研究仍存在若干亟待填

补的空白:其一ꎬ研究对象主要集中于拟南芥、水稻等

模式植物ꎬ关于非模式植物尤其是非模式植物中褪黑

素合成通路关键酶 的 功 能 分 化、 受 体 蛋 白 ( 如

ＰＭＴＲ１)的演化规律缺乏系统解析ꎻ其二ꎬ在自然生

境中的多胁迫(如高温与病原菌复合胁迫)条件下ꎬ
褪黑素与独脚金内酯(ＳＬｓ)、ＰＡｓ 等新型激素的互作

网络动态变化机制尚未明确ꎻ其三ꎬ褪黑素在田间使

用过程中的稳定性、针对不同植物的最佳施用量和施

用方式及其对土壤微生物群落的长期影响ꎬ仍缺乏规

模化验证数据ꎬ成为制约其应用的技术瓶颈ꎻ其四ꎬ褪
黑素信号转导通路下游直接调控的防御基因或代谢

通路关键节点尚未被精准定位ꎬ不利于其调控机制的

深度解析ꎮ
目前ꎬ褪黑素研究正从现象观察转向机制解析ꎬ

其“生物合成－信号转导－抗逆输出”的完整链条亟待

系统阐释ꎮ 未来研究需重点关注复合环境因子对激

素网络动态平衡的影响ꎬ以及这种平衡如何决定褪黑

素的功能输出方向ꎮ 通过结合分子生物学、遗传学与

合成生物学等手段ꎬ解析清楚这些复杂机制ꎬ以期为

植物免疫工程提供新一代调控靶点ꎬ推动褪黑素在植

物真菌病害绿色防控中的精准应用ꎮ
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