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外源褪黑素对盐胁迫下盐肤木幼苗生长和生理特性的影响

廖聆孜，杨 冰，樊 静，梁宏伟，陈发菊，刘 文  *

（三峡大学  生物与制药学院  三峡区域植物遗传与种质创新重点实验室（三峡大学）/生物技术研究中心， 
湖北  宜昌  443002）

摘要： 以 3 月龄盐肤木幼苗为材料，采用叶面喷施褪黑素的方法，设置褪黑素溶液（0 µmol/L、50 µmol/L、100 µmol/L、150 
µmol/L）预处理和盐溶液（150 mmol/L NaCl）处理，研究外源褪黑素预处理对盐胁迫下盐肤木幼苗生长、渗透调节物质含量、

抗氧化酶活性等生理指标以及胁迫相关基因表达水平的影响。结果表明：盐胁迫显著抑制了盐肤木幼苗的生长，其株高和相

对含水量显著下降；各浓度褪黑素预处理下盐害症状减轻，叶片相对含水量和株高显著增加；盐胁迫下叶片积累可溶性糖、可

溶性蛋白和脯氨酸，而 100 µmol/L 褪黑素预处理能显著促进可溶性糖和脯氨酸含量的增加；盐胁迫处理显著提高了丙二醛

（malondialdehyde，MDA）和 H2O2 含量，而褪黑素预处理显著诱导过氧化氢酶（catalase，CAT）、超氧化物歧化酶（superoxide 
dismutase，SOD）和抗坏血酸过氧化物酶（ascorbate peroxidase，APX）活性的增强，降低 MDA 和 H2O2含量；外源褪黑素预处理

显著增强了盐胁迫下盐肤木叶片中 RcRBOHF、RcABF3、RcRD20 和 RcRD22 胁迫响应基因的相对表达水平。该研究表明，褪

黑素预处理能够提高盐肤木对盐胁迫的抗性，为利用褪黑素提高盐肤木的耐盐性提供了理论依据，并为选育优良的耐盐品种

以及盐渍化土地的开发利用提供了有益的参考。
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Effects of exogenous melatonin on the growth and physiological characteristics 
of Rhus chinensis seedlings under salt stress
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Abstract： Our experiment utilized 3⁃month⁃old Rhus chinensis seedlings as materials.  Exogenous melatonin was ap⁃
plied via foliar spraying， with concentrations of 0 µmol/L， 50 µmol/L， 100 µmol/L， and 150 µmol/L.  The seedlings 
were pretreated with the melatonin solutions before exposure to salt stress induced by a 150 mmol/L NaCl solution.  The 
study investigated the effects of exogenous melatonin pretreatment on the growth， osmotic regulation substance content， 
antioxidant enzyme activity， and the expression levels of related genes in R.  chinensis seedlings under salt stress condi⁃
tions.  The results indicated that： salt stress significantly inhibited the growth of R.  chinensis seedlings， with a notable de⁃
crease in plant height and relative water content； under various concentrations of melatonin pre ⁃ treatment， salt ⁃ induced 
symptoms were alleviated， and leaf relative water content and plant height showed a significant increase； under salt 
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stress， the leaves accumulated soluble sugars， soluble proteins， and proline， while pre⁃treatment with 100 µmol/L mela⁃
tonin could significantly promote the increase in soluble sugar and proline content； salt stress significantly increased the 
contents of malondialdehyde （MDA） and hydrogen peroxide （H2O2）， while melatonin pretreatment significantly induced 
the activity enhancement of catalase （CAT）， superoxide dismutase （SOD）， and ascorbate peroxidase （APX）， and re⁃
duced the contents of MDA and H2O2； exogenous melatonin pre⁃treatment significantly enhanced the relative expression 
levels of salt stress⁃responsive genes RcRBOHF， RcABF3， RcRD20， and RcRD22 in the leaves of salt⁃stressed R.  chi⁃

nensis seedlings.  This  study reveals that melatonin pretreatment enhances the salt resistance of R.  chinensis， providing a 
theoretical basis for utilizing melatonin to improve its salt tolerance， and providing useful references for breeding excellent 
salt tolerant varieties and the development and utilization of saline soil.

Key words： Rhus chinensis； salt stress； melatonin； osmotic balance； antioxidant enzyme activity

0 引  言

植物的生长发育受到环境胁迫的制约，其中土

壤盐碱化是限制作物生产力的主要非生物胁迫因素

之一［1］。随着盐碱地的蔓延，提高植物尤其是作物的

耐盐性越来越被认为是现代植物育种重要的全球问

题［2］。盐胁迫阻碍种子萌发，抑制植物每个阶段的生

长发育，导致渗透胁迫和离子失衡［3］。植物在长期进

化过程中，逐渐形成了多种适应盐分环境的机制，包

括各种信号分子介导的盐分感知和防御调节［4］。

褪黑素（melatonin，MT）是一种重要的信号分

子，在植物逆境响应和生长发育中具有多种作用［5］。

研究表明，MT 作为一种强抗氧化剂，直接和间接地

参与解毒自由基，减轻氧化应激并维持细胞氧化还

原稳态。此外，MT 通过促进渗透调节物质的积累

和调控应激反应基因的表达，改变了各种生理生化

和分子反应，进而增强植物对环境胁迫的适应能力。

同时，适当浓度的外源 MT 也能有效地促进植物抗

性的提升［6］。已有文献报道 150 µmol/L 外源 MT 提

高了过氧化氢酶（catalase，CAT）和超氧化物歧化酶

（superoxide dismutase，SOD）活性来增强抗氧化系

统，进而减轻盐胁迫对燕麦幼苗生长的抑制［7］；叶面

施用 100 µmol/L MT 促进了盐胁迫下甜菜体内脯

氨酸（proline，Pro）、可溶性糖（soluble sugars，SS）和

甜菜碱的积累，增强了其渗透压调节能力，有效提高

了 甜 菜 的 耐 盐 性［8］；MT 还 能 激 活 ZAT6、CBF/
DREB 等转录因子以调节胁迫响应基因的表达，提

高植物的抗性［9］。

盐肤木（Rhus chinensis Mill.）是漆树科（Anacar⁃
diaceae）盐肤木属（Rhus）的落叶小乔木或灌木，在我

国广泛分布且药用价值较高。盐肤木的根、茎、叶和

果实皆可入药，尤其是叶片组织受倍蚜虫取食诱导

形成的“虫瘿”结构（即中国传统中药“五倍子”），因

其富含水解单宁而被广泛应用于化工、医药、印染等

行业。此外，盐肤木的果实可榨油作食用和工业使

用。同时，盐肤木也是一种重要的蜜粉源植物［10］。

不仅如此，盐肤木生存能力强，生长迅速且分蘖能力

强，常被用作园林绿化以及生态造林［11］。目前对于

盐肤木的研究主要集中在其药用成分的提取，对其

在盐害、低温、干旱等逆境下的生理表现的研究较为

有限，这限制了盐肤木的栽培和推广。因此，有必要

深入研究盐肤木在逆境条件下的生理机制和抗逆

性，以提升其在不利环境下的生存和生长能力，从而

更好地推广和应用这一资源。褪黑素在提高植物抗

逆性方面发挥着关键作用，然而在盐肤木中尚未被

研究和报道。考虑到外源 MT 在其他物种应用上已

被广泛研究，这为进一步探究盐肤木中褪黑素的作

用机制和应用潜力提供了重要依据。本试验以 3 月

龄盐肤木种子苗为材料，研究外源 MT 预处理对盐

胁迫下盐肤木幼苗的生长的影响及其作用机制，旨

在为利用褪黑素提高盐肤木耐盐性提供一定的理论

基础，为选育优良耐盐品种用于盐渍化土地的开发

利用提供参考。

1 材料和方法

1. 1 供试材料与处理条件

盐肤木种子采自湖北省宜昌市五峰土家族自治

县长乐坪镇白鹿庄村（30°19'N，110°75'E）。种子热

激并萌发后种植于 10 cm 方形培养盆，盆中基质按

照营养土、蛭石、珍珠棉 2∶1∶1 的体积比例混合而

成，每小盆放置 5 株，选取生长 3 个月长势和高度一

致的盐肤木幼苗进行试验。

前 人 研 究 发 现 ，当 NaCl 胁 迫 浓 度 超 过 100 
mmol/L 时，盐肤木叶片开始出现卷曲和干枯现

象［12］。 本 研 究 显 示 ，当 NaCl 胁 迫 浓 度 达 到 150 
mmol/L 时盐肤木幼苗枯萎率为 55. 95%，胁迫症状

明显但不完全致死，因此我们选择该浓度作为盐胁

迫试验的浓度。预处理盐肤木的 MT 浓度分别为

50 µmol/L、100 µmol/L、150 µmol/L。预处理方法

为使用不同浓度的 MT 溶液或去离子水喷洒盐肤木
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幼苗叶片表面使之湿润至刚滴落，每天处理一次，连

续处理 3 d。在预处理后，对试验组盐肤木每盆浇灌

100 mL 浓度为 150 mmol/L 的 NaCl 溶液进行盐胁

迫处理。以喷去离子水作为预处理且未被盐胁迫的

CK 组为对照组；喷去离子水作为预处理并进行盐胁

迫的幼苗为单独盐胁迫组；分别使用 50 µmol/L、

100 µmol/L、150 µmol/L MT 溶液预处理后进行盐

胁迫处理的记为 50 µmol/L、100 µmol/L、150 µmol/
L MT 处理组，每处理均有 3 次生物学重复。从盐胁

迫处理完毕开始计时，在第 10 d 进行生理生化指标

测定，在 0 h、12 h 和 24 h 取对照组、单独盐胁迫组和

100 µmol/L MT 预处理组叶片用液氮速冻后保存于

-80 ℃，留待基因表达检测。

1. 2 生理指标的测定方法

1. 2. 1 盐肤木幼苗生长指标、叶绿素 a 和叶绿素 b
含量

在试验第 0、10 d 观察植株表型，拍照记录 5 种

处理下幼苗叶片状态和叶片数量，统计第 10 d 叶片

枯萎率（leaf wilting ratio），并用直尺测量植株高度。

取同一位置的相同数量的功能叶测量叶鲜重，80 ℃
烘干至恒重，测量干重，计算每片叶鲜重（leaf fresh 
weight）和叶干重（leaf dry weight）。采用文献［13］
的方法进行植物组织相对含水量（relative water con⁃
tent， RWC）的测定：在试验的第 10 d 取功能叶片测

量鲜重，浸入蒸馏水中 8 h 测量被水充分饱和后的质

量，然后 80 ℃烘干至恒重，称出干重，最后根据公式

计算。采用丙酮比色法［14］测量叶绿素 a 和叶绿素 b
的含量：取功能叶片用 80% 丙酮提取后测量波长

663 nm 和 645 nm 处吸光值并根据公式计算。以上

每处理测量均包括 3 个生物学重复。

1. 2. 2 丙二醛含量

叶片丙二醛（malondialdehyde，MDA）含量采用

硫代巴比妥酸法［15］测量，取功能叶片样品用 10% 三

氯乙酸提取后与 0. 6% 硫代巴比妥酸溶液反应，测

量 450 nm、532 nm 和 600 nm 下的吸光度，并根据双

组分分光光度计法公式计算，每处理测量均包括 3
个生物学重复。

1. 2. 3 可溶性糖、可溶性蛋白、脯氨酸含量

叶片可溶性糖含量采用蒽酮比色法［16］测量：叶

片组织用蒸馏水研磨成匀浆后与蒽酮溶液反应并测

量 620 nm 处吸光度，根据标准曲线计算可溶性糖含

量。可溶性蛋白（soluble proteins，SP）含量采用考

马斯亮蓝 G⁃250 染色法［16］测定。脯氨酸含量利用北

京索莱宝科技有限公司的试剂盒（BC0290）测定。

以上每处理测量均包括 3 个生物学重复。

1. 2. 4 抗氧化酶活性和过氧化氢含量

SOD 活性测定采用氮蓝四唑光化还原法［17］测

量。CAT 活性、APX 活性、过氧化氢（H2O2）含量利

用北京索莱宝科技有限公司的试剂盒（BC0205、
BC0220、BC3595）测量。以上每处理测量均包括

3 个生物学重复。

1. 3 RNA 提取及 qRT⁃PCR
采用文献［18］的方法，使用南京 Vazyme 公司

的通用型植物总 RNA 提取试剂盒（RC411）进行盐肤

木叶片的 RNA 提取、HiScript Ⅲ（+gDNA wiper） 
cDNA 第一链合成试剂盒（R312）进行 mRNA 反转

录 ，使 用 TaKaRa 公 司 的 TB Green Premix Ex 
TaqTM 进行 qRT ⁃PCR，反应程序如下：样品预变性

95 ℃ 30 s；95 ℃ 15 s，58 ℃ 15 s，72 ℃ 30 s，总共进行

了 40 个循环。筛选了 8 对候选基因，发现 RcPP2A
（serine/threonine protein phosphatase 2A）是最适的

内参基因。所有样品均进行 3 个生物学重复及 3 个

技术重复。定量引物序列见表 1。
1. 4 数据处理

本试验数据均有 3 次生物学重复，结果用（平均

值 ± 标准误）表示，数据采用 IBM SPSS Statistics 
27. 0 软件进行单因素方差分析，采用最小显著差异

法（least significant difference， LSD）进行多重比较  
（P<0. 05）；表格使用 Excel 2021 制作；柱状图使用

OriginPro 2021 完成。

2 结果与分析

2. 1 MT 预处理对盐胁迫下盐肤木幼苗生长的

影响

盐胁迫对植物的生长发育有显著抑制的影响

（见图 1）。在试验的第 0 d、10 d，对照组生长状况良

好（见图 1（a）、图 1（f））；单独盐胁迫处理下盐肤木叶

片泛黄且枯萎率达 55. 95%（见图 1（g）、图 2（a））。单

独盐胁迫处理组的株高、叶鲜重、叶干重和 RWC 与

对照组相比显著降低了 16. 13%、41. 88%、46. 64%
和 59. 28%，叶绿素 a 和叶绿素 b 的含量也显著下

降（见图 2（b）~2（f））。在外源施加了 50 µmol/L、

100 µmol/L 和 150 µmol/L MT 处理组中，与单独盐

胁迫组相比，盐肤木叶片萎蔫程度明显减轻，叶片相

对含水量显著增加。株高、叶鲜重和叶干重均有所

提高，其中 100 µmol/L MT 处理组的株高、叶鲜重和

叶干重分别增加了 7. 85%、44. 84% 和 49. 62%。叶

绿素 a 和叶绿素 b 的含量在 50 µmol/L MT 处理组中

达到最高。这表明 150 mmol/L NaCl 胁迫明显抑制

盐肤木幼苗的生长，50~150 µmol/L MT 预处理能够
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缓解盐胁迫对盐肤木幼苗带来的伤害。

2. 2 MT 预处理对盐胁迫下盐肤木幼苗叶片渗

透调节物质含量的影响

单独盐胁迫下，盐肤木叶片中 SS、SP 和 Pro 的

含量上升，与对照组的相比均有显著提高，分别上

升了 97. 01%、30. 98% 和 38. 85%（见图 3）。对比

单独盐胁迫组，不同浓度 MT 处理下 SS 和 Pro 含量

大 幅 提 升 ，其 中 100 µmol/L MT 组 分 别 提 升 了

39. 74% 和 21. 29%。50 µmol/L MT 处理下，SP 含

量比单独盐胁迫组上升了 13. 82%。综上所述，外

源 MT 预处理可以提高盐肤木幼苗叶片中渗透调

节物质 SP、SS 和 Pro 在盐胁迫下的积累，从而提高

盐胁迫耐受。

2. 3 MT 预处理对盐胁迫下盐肤木幼苗 MDA 含

量、H2O2含量及抗氧化酶活性的影响

MDA 是脂质过氧化的产物，反映了细胞膜脂过

氧化程度即植物细胞膜系统破坏程度，是衡量盐胁

迫的重要生理指标之一［13］。盐胁迫处理后盐肤木幼

表 1 本文涉及到的 qRT⁃PCR 引物序列

Table 1 The qRT⁃PCR primer sequences involved in this paper

基因名称

RcPP2A
RcPP2A

RcSNAT1

RcSNAT1

RcCOMT1

RcCOMT1

RcASMT1

RcASMT1

RcCAND2

RcCAND2

RcRBOHF

RcRBOHF

RcRD20

RcRD20

RcRD22

RcRD22

RcABF3

RcABF3

引物序列(5'⁃3')
F: 5'⁃TCCACCGTCCGATCATCAGAAC⁃3'

R: 5'⁃GCACGTTCCATTCCTCCACC⁃3'
F: 5'⁃CACATGGTTAGACGTGCAGG⁃3'

R: 5'⁃ATCTTTGGCTGAAGGTACAGTATGA⁃3'
F: 5'⁃TCCATGTGGTTTGCTCTGCTT⁃3'
R: 5'⁃AGTCAACAGCACTAAGCACTC⁃3'
F: 5'⁃TTGGCTACAGGGAAAGAGCG⁃3'

R: 5'⁃TGGACCTCTCAAGGATAAACCTC⁃3'
F: 5'⁃GGATTCTGGTTGTATGGTGCC⁃3'

R: 5'⁃GCTTCCGCATCATTCCCAGT⁃3'
F: 5'⁃CCAGACCAACAAATCATCGACG⁃3'

R: 5'⁃GTTGGTGAGTAGCTGCGAGG⁃3'
F: 5'⁃CGAGCTACGCAGAGTGGAAG⁃3'

R: 5'⁃TGCTAGTGGATTTACGCTTTCTTGTT⁃3'
F: 5'⁃GGTTCCCAACAAGAAGCCTG⁃3'

R: 5'⁃GAGTACATGCACAACGAAGGTG⁃3'
F: 5'⁃CAAGCAGAAATCATGGAACTGC⁃3'

R: 5'⁃ATCCCACTCCTCGCTTTACC⁃3'

图 1　盐胁迫和外源褪黑素处理对盐肤木叶片形态的变化

Fig.  1　Morphology changes of Rhus chinensis leaves under salt stress and exogenous melatonin （MT） treatment
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苗叶片 MDA 含量显著增加，与对照组相比增加了

87. 24%（见图 4（a））。经过 MT 预处理的盐肤木叶

片中 MDA 含量与单独盐胁迫中的相比均显著下

降，其中 50 µmol/L MT 处理组比单独盐胁迫组的

图 2　外源褪黑素对盐胁迫下盐肤木幼苗生长的影响

Fig. 2　Effect of melatonin pre⁃treatment on the growth of Rhus chinensis seedlings under salt stress
注：不同小写字母表示处理间具有显著差异（最小显著差异法，P<0. 05）
Note： the lowercase letters indicate significant differences between treatments （least significant difference method， P<0. 05）

图 3　外源褪黑素对盐胁迫下盐肤木幼苗叶片渗透调节物质含量的影响

Fig. 3　Effect of exogenous melatonin on the content of osmotic regulatory substances in leaves of Rhus chinensis seed⁃
lings under salt stress

注：不同小写字母表示处理间具有显著差异（最小显著差异法，P<0. 05）
Note： the lowercase letters indicate significant differences between treatments （least significant difference method， P<0. 05）
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MDA 含量降低了 16. 25%，在 100 µmol/L MT 处

理组中进一步降低。因此，MT 预处理可以降低盐

胁迫下细胞膜脂过氧化导致的 MDA 积累，其中，

100 µmol/L 的 MT 预处理的效果较好。

H2O2 是一种植物细胞活性氧（reactive oxygen 
species，ROS）物质，逆境下为了抵抗 ROS 对细胞

的氧化损伤，各种抗氧化酶活性被诱导增强。为了

评估盐胁迫下外源 MT 对盐肤木幼苗叶片 ROS 含

量和抗氧化酶活性的影响，测定了叶片中 H2O2 的

含量及 CAT、SOD 和 APX 的活性（见图 4（b）、图

5）。结果发现单独盐胁迫组的 H2O2 含量比对照组

升高了 1. 31 倍（见图 4（b）），而 MT 预处理的 H2O2

含量与单独盐胁迫相比均显著降低，但组内并无显

著差异。

与对照组相比，盐胁迫处理提高了盐肤木叶片

中 CAT、SOD 和 APX 的酶活性（见图 5）。单独盐

胁迫中 CAT、SOD 和 APX 酶活性与对照组相比分

别提高了 30. 43%、57. 29% 和 62. 94%，其中 CAT
酶活性的提升相比于对照组并没有达到显著水平。

不同浓度 MT 预处理下这三种抗氧化酶活性对比

单独盐胁迫均进一步增强，其中 CAT、APX 酶活性

在 100 µmol/L MT 组中均为最高，分别为单独盐胁

迫组酶活性的 1. 66、1. 47 倍且具有显著差异。这些

结果表明外源 MT 处理可能通过提升 CAT、SOD
和 APX 酶活性来抑制 ROS 的积聚，帮助维持细胞

氧化还原稳态。

图 4　外源褪黑素对盐胁迫下盐肤木幼苗 MDA、H2O2 含量的影响

Fig. 4　Effects of exogenous melatonin on MDA and H2O2 contents of Rhus chinensis seedlings under salt stress
注：不同小写字母表示处理间具有显著差异（最小显著差异法，P<0. 05）
Note： the lowercase letters indicate significant differences between treatments （least significant difference method， P<0. 05）

图 5　外源褪黑素对盐胁迫下盐肤木幼苗叶片抗氧化酶活性的影响

Fig. 5　Effect of exogenous melatonin on antioxidant enzyme activities in leaves of Rhus chinensis seedlings under salt stress
注：不同小写字母表示处理间具有显著差异（最小显著差异法，P<0. 05）
Note： the lowercase letters indicate significant differences between treatments （least significant difference method， P<0. 05）
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2. 4 盐胁迫下盐肤木幼苗褪黑素相关基因表达

水平的变化

为了探究盐胁迫对盐肤木幼苗内源 MT 的影

响，利用 qRT⁃PCR 方法检测了盐胁迫下盐肤木叶

片中 MT 关键合成酶基因（RcCOMT1、RcASMT1

和 RcSNAT1）和 MT 受体基因（RcCAND2）在 0、12
和 24 h 时的表达水平，结果如图 6 所示。RcSNAT1

和 RcASMT1 基因在盐胁迫 12 h 和 24 h 时表达显著

下调，RcCOMT1 基因在盐胁迫 24 h 时表达显著下

调，RcCAND2 基因表达变化不显著。这表明盐胁

迫可能会通过抑制 MT 合成基因的表达降低内源

MT 含量。

2. 5 MT 预处理对盐胁迫下盐肤木幼苗胁迫相

关基因表达水平的影响

根据 3 种浓度外源 MT 对盐胁迫下盐肤木幼苗

的形态变化以及生理生化水平影响的结果，发现

100 µmol/L MT 组的表现出较佳的缓解效果（图 1~
图 5）。因此，为了探索外源 MT 对盐胁迫下盐肤木

幼 苗 盐 胁 迫 相 关 基 因（RcRBOHF、RcABF3、

RcRD20、RcRD22）的调控影响，利用 qRT⁃PCR 方法

检测了 100 µmol/L 外源 MT 处理对盐胁迫下叶片中

这 4个基因在 12 h和 24 h时的相对表达水平（图 7）。

盐 胁 迫 显 著 上 调 了 RcRBOHF、RcABF3、
RcRD20 和 RcRD22 基因的表达，在 12 h 时上调幅度

较大（图 7）。而外源 MT 处理均能进一步提升 RcR⁃
BOHF、RcABF3、RcRD20 和 RcRD22 基因的表达。

这表明外源 MT 可能通过调节这些基因的表达，参

与盐胁迫下盐肤木幼苗的逆境响应。

3 讨  论

盐胁迫对植物产生不利影响是由 Na+在土壤中

积累导致的渗透失水，Na+和 Cl-对植物的毒性作用

引起的［19］。而植物遭受盐害后表观上出现生长缓慢，

叶片枯黄萎蔫甚至死亡等变化，且植物老叶最早出现

症状［20］。试验中盐肤木幼苗在经过 150 mmol/L Na⁃
Cl 处理后，叶片泛黄枯萎，株高、叶鲜重和叶干重被

显著抑制，而 50 µmol/L、100 µmol/L 和 150 µmol/L 
MT 处理后叶片枯萎率下降，株高、叶鲜重和叶干重

部分恢复（见图 2），这表明外源 MT 处理能够部分缓

图 6　盐胁迫下盐肤木叶片中褪黑素相关基因在 0 h、12 h 和 24 h 的相对表达水平

Fig. 6　Relative expression levels of melatonin⁃related genes in Rhus chinensis leaves under salt stress at 12 and 24 h
注：不同小写字母表示处理间具有显著差异（最小显著差异法，P<0. 05）
Note： the lowercase letters indicate significant differences between treatments （least significant difference method， P<0. 05）
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解盐胁迫的抑制作用。有学者也报道了类似的结

果［7］，这表明外源褪黑素在不同植物中的应用具有

类似的提高植物耐盐性的作用。

盐胁迫会导致植物细胞渗透失水，细胞相对含

水量降低，为了维持细胞内渗透压平衡，植物会积累

渗透调节物质，如 SS、SP 和 Pro 等［19］。有研究显示，

100 µmol/L MT 显著增加了盐胁迫下甜菜幼苗中

Pro 和 SS 含量，提高了不利环境下甜菜的 RWC［8］。

本试验显示盐胁迫下叶片 RWC 显著降低，外源褪

黑素预处理后促进了盐肤木叶片 SS、Pro 和 SP 含量

以及 RWC 的增加，其中 SS 和 Pro 含量提升幅度较

大（图 3）。不同的是，有研究表明，200 mmol/L 盐胁

迫下外施 MT 能显著促进 Pro、SS 和 SP 含量增加，

其 中 20 µmol/L MT 显 著 提 升 了 Pro 含 量 ，100 
µmol/L MT 主要增加了 SS 和 SP 含量［21］。这表明

不同种类植物应对盐胁迫的渗透调节反应模式有差

异，同时说明了褪黑素调节渗透压的有效方式可能

与调节可溶性糖含量相关。

盐胁迫造成生物膜系统损伤，MDA 含量会显著

增加。适当浓度的 MT 处理可显著降低盐胁迫后香

椿幼苗的 MDA 含量，缓解膜系统损伤［22］。类似地，

本试验发现 150 mmol/L 盐处理后，盐肤木幼苗叶片

MDA 含量显著增加，而经过外源 MT 预处理后可以

显著降低增幅（见图 4（a））。不仅如此，盐胁迫造成

细胞内 ROS 过量积累，诱导氧化损伤，随之激活

SOD、CAT、APX 等抗氧化酶活性增强来抵御［23］。

在本试验中盐胁迫下 H2O2含量显著上升，而 MT 预

处理后 H2O2 水平显著降低（见图 4（b）），这与有些

研究的结果相似［24］。同时，本试验中 MT 预处理组

的抗氧化酶 CAT、SOD 和 APX 活性均显著增加（见

图 5）。对橄榄幼苗的研究发现，在中等盐胁迫下，

100 µmol/L、200 µmol/L MT 喷施后可以显著提高

SOD、CAT 和 APX 的酶活性，其中 100 µmol/L MT
对 CAT 和 APX 酶活性的提升效果较好［25］。本试验

数据表明外源 MT 可能通过诱导抗氧化酶活性增

强，降低 MDA 和 H2O2 含量来提高盐肤木幼苗的耐

盐性，推测 MT 参与盐肤木细胞 ROS 的产生和清

除，可能是作为强抗氧化剂直接与 ROS 相互作用来

清除自由基，同时也可能作为信号分子激活抗氧化

酶活性来减轻氧化损伤，帮助维持细胞内 ROS 代谢

平衡稳态［26］。

当面临非生物胁迫时，植物通过体内复杂的信

图 7　外源褪黑素对盐胁迫下盐肤木幼苗叶片胁迫响应基因相对表达水平的影响

Fig. 7　Effect of exogenous melatonin on the relative expression level of stress⁃responsive genes in Rhus chinensis seed⁃
ling leaves under salt stress

注：不同小写字母表示处理间具有显著差异（最小显著差异法，P<0. 05）
Note： the lowercase letters indicate significant differences between treatments （least significant difference method， P<0. 05）
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号传导网络来调节生理过程和基因表达［4］。拟南芥

幼苗在渗透胁迫 5 d 后，SNAT1、COMT1 和 ASMT1
的表达被诱导，表明 MT 生物合成参与植物对渗透

胁迫的反应，同时拟南芥中 CAND2的转录水平也被

上调［27］。但是，本试验发现在盐胁迫处理早期，MT
合成基因 RcCOMT1、RcSNAT1 和 RcASMT1 的表

达均被下调（图 6），推测盐肤木中盐胁迫可能抑制内

源 MT 的合成和积累；而外源 MT 处理能显著提高

盐肤木对盐胁迫的抗性（图 1），表明 MT 可能在盐肤

木抗盐的过程中起到重要作用。ABF 编码脱落酸信

号通路末端的转录因子，RD20 和 RD22 是响应脱水

逆境的基因，它们都是脱落酸依赖的，参与逆境应

答［28，29］。有研究表明 MT 介导 RBOH 依赖性 ROS 信

号来增加 K+吸收转运蛋白的表达进而提高水稻的

耐盐性［30］。而本实验中外源 MT 显著上调了盐胁迫

下盐肤木幼苗叶片中 RcRBOHF、RcABF3、RcRD20
和 RcRD22 胁迫响应基因的表达（图 7），推测 MT 可

能是通过调节这些胁迫响应基因的表达参与提高盐

肤木对盐胁迫的应答和适应能力。

4 结  论

外源褪黑素预处理可能通过促进盐胁迫下可溶

性糖、脯氨酸和可溶性蛋白含量的积累，提高盐肤木

幼苗叶片细胞的相对含水量来提升盐肤木幼苗的渗

透调节能力。100 µmol/L 褪黑素预处理对可溶性

糖和脯氨酸含量的影响较大。外源褪黑素预处理显

著提升了盐胁迫下 CAT、SOD 和 APX 的酶活性，显

著降低了 MDA 和 H2O2 含量，可能有助于缓解盐胁

迫下氧化损伤和 ROS 过量积累。100 µmol/L 褪黑

素预处理组的 CAT、APX 酶活性最高，是单独盐胁

迫下酶活性的 1. 66、1. 47 倍且具有显著差异。外源

褪黑素预处理显著上调了盐胁迫下盐肤木叶片中

RcRBOHF、RcABF3、RcRD20 和 RcRD22 胁迫响应

基因的表达。综合来看，外源褪黑素预处理可能通

过提高渗透调节物质含量和抗氧化酶活性，减轻了

ROS 对细胞的氧化损伤，同时外源褪黑素处理可能

通过调控相关胁迫基因的表达，影响了盐肤木体内

逆境信号通路，从而增强了盐肤木幼苗的耐盐胁迫

能力。
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