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甲基乙二醛信号在植物耐逆性形成中的研究进展
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摘　要 ：植物耐逆性形成通常涉及甲基乙二醛 (methylglyoxal, MG) 脱毒系统、抗氧化保护系统和渗透调节

系统。因MG具有细胞毒害剂和信号分子的双重功能，故其在植物细胞中的浓度受MG脱毒系统的严密调控。

MG 脱毒系统包括乙二醛酶系统和非乙二醛酶系统，乙二醛酶系统在维持细胞内 MG 动态平衡中起着关键

的作用。MG 作为信号分子，在细胞分裂、种子萌发、气孔运动、植物生长发育和耐逆性形成中具有重要

的调节作用。该文基于最新研究进展，主要讨论了外源 MG 诱导的植物耐热性、耐冷性、耐盐性和重金属

胁迫耐性，以及环境引发和化学引发诱导的植物耐热性、耐盐性、耐旱性、金属胁迫耐性和其他胁迫耐性

与 MG 信号的关系，并对相关研究方向进行了展望。
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Progress in methylglyoxal signaling in the 
formation of stress tolerance in plants
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Abstract: The formation of plant stress tolerance is usually involved in methylglyoxal (MG) detoxification, 
antioxidant defense, and osmoregulation systems. As a cytotoxin and a signal molecule in plants, MG has dual 
functions, and its concentration in plant cells must be closely regulated by MG detoxification system. MG 
detoxification system includes glyoxalase system and non-glyoxalase system, and glyoxalase system plays a key 
role in the homeostasis of MG in plant cells. MG, as a signal molecule, plays an important regulative role in cell 
division, seed germination, stomatal movement, plant growth and development, as well as the formation of plant 
stress tolerance. Based on the latest research progress, this review discussed the relationship between MG signaling 
and the exogenous MG-induced heat, cold, salt, and heavy metal stress tolerance, as well as the environment 
priming- and chemical priming-induced stress tolerance, such as heat, salt, drought, metal, and other stress 
tolerance. In addition, the future research direction was also prospected.
Key words: methylglyoxal signaling; environmental stress; stress tolerance; signal molecule

植物在生长发育过程中经常同时或相继遭受到

各种各样的生物和非生物胁迫，故环境胁迫成为世

界范围内作物生产的主要威胁。然而，以高温、低温、

干旱、盐渍和重金属胁迫等为代表的非生物胁迫是

造成植物伤害的最常见胁迫因子，可对植物的整个

生长发育过程产生不利影响 [1]。为适应这些胁迫，

植物在长期进化过程中发展了许多抵抗或适应环境

胁迫的策略，这些策略包括乙二醛酶系统、抗氧化
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防御系统、渗透调节系统、逆境蛋白、生物膜完整

性和细胞区域化的修复等 [2]。此外，植物在响应环

境胁迫时，会引发许多信号分子，如钙 (calcium, 
Ca2+)、活性氧 (reactive oxygen species, ROS)、一氧

化氮 (nitric oxide, NO)、硫化氢 (hydrogen sulfide, H2S)、
甲基乙二醛 (methylglyoxal, MG) 等 [3]。这些信号分

子的共同特征是具有双重作用，即高浓度下是毒性

分子，而低浓度下是第二信使 [4]。在植物耐逆性形

成过程中，这些信号分子构成庞大的信号网络，通

过多条信号转导途径调控基因表达和蛋白质功能，

继而调节细胞代谢和植物的生长发育过程，最终抵

抗和适应环境胁迫 [5]。

由于过量的 MG 可导致蛋白质、核酸和脂质

糖基化 (glycosylation)，产生晚期糖基化终末产

物 (advanced glycation end products, AGEs) 和晚期

脂质过氧化终末产物 (advanced lipid peroxidation 
end products, ALEs)，继而毒害细胞，所以长期以来，

MG 被认为是一种细胞毒害剂 [6]。近年来，关于

MG 的研究已从细胞毒害剂逐渐转向细胞信号 [7]。

MG 作为糖代谢产生的一种新型植物信号分子，在

细胞分裂、种子萌发、气孔运动、植物生长发育以

及响应和适应环境胁迫中发挥重要作用 [6]。在植物

中，MG 信号的引发和稳态可通过调控其在细胞内

的酶促途径和非酶促途径来实现。在酶促途径中，

其关键酶是磷酸丙糖异构酶 (triosephosphate isomerase, 
TPI)、MG 合酶 (methylglyoxal synthase, MGS)、丙酮醇

单加氧酶 (acetol monooxygenase, AMO)、氨基脲

敏感胺氧化酶 (semicarbazide sensitive amine oxidase, 
SSAO)、乙二醛酶Ⅰ (glyoxalase Ⅰ,  Gly Ⅰ )、乙二

醛酶Ⅱ (glyoxalase Ⅱ , Gly Ⅱ )、乙二醛酶Ⅲ (glyoxalase 
Ⅲ , Gly Ⅲ )、 乳 酸 脱 氢 酶 (lactate dehydrogenase, 
LDH)、酮还原酶 (ketoreductase, KOR)、醛 - 酮还原

酶 (aldo-keto reductase, AKR)、短链脱氢 / 还原酶

(short-chain dehydrogenase/reductase, SDR) 等 [6-8] 

( 图 1)。
此 外， 糖 酵 解 途 径 中 的 3- 磷 酸 甘 油 醛

(glyceraldehyde 3-phosphate, G3P)、磷酸二羟丙酮

(dihydroxyacetone phosphate, DHAP) 和葡萄糖，也

可通过非酶促途径合成 MG[6]( 图 1)。关于植物中

MG 的代谢，许多文献中已有详细的陈述 [6-9]，这里

不再赘述。在上述 MG 代谢关键酶的共同作用下，

环境引发的 MG 信号可通过对蛋白质进行翻译后修

饰 —— 甲基乙二醛化 (methylglyoxalation)，继而调

节植物的生长发育及耐逆性 ( 图 1)。

然而，作为信号分子的 MG 如何调控植物耐逆

性的形成，相关综述鲜有报道。所以，本文基于最

新进展，主要讨论外源 MG 诱导的植物耐逆性，包

括耐热性、耐冷性、耐盐性和重金属胁迫耐性 ；以

及环境引发(environment priming)和化学引发(chemical 
priming) 诱导的耐逆性，包括耐热性、耐盐性、耐

旱性、金属胁迫耐性和其他胁迫耐性；并展望了未

来的研究方向。希望能够推动 MG 信号在植物生物

学，特别是植物逆境生物学中的研究进展。

1　外源MG诱导的植物耐逆性

MG 作为信号分子，外源添加模拟 MG 信号 [9-10]

可直接或间接 ( 与其他信号分子互作 ) 激活 MG 脱

毒系统、抗氧化系统和渗透调节系统，改变膜组分

和合成转运蛋白，从而抑制 MG 胁迫、氧化胁迫、

渗透胁迫、膜损伤和蛋白质变性，最终提高植物对

热、冷、盐和重金属胁迫的抵抗能力 ( 图 2)。

图1  植物中MG代谢机制

图2  外源MG诱导植物耐逆性的可能机理
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1.1　外源MG诱导的耐热性

随着温室效应和极端天气的加剧，高温已成为

农作物减产的主要胁迫因子 [11]。高温不仅导致直接

损伤，即蛋白质变性及生物膜完整性和选择透过性

丧失；也导致间接损伤，即 MG 胁迫、氧化胁迫、

渗透胁迫、离子胁迫等 [5]。这些伤害最终导致植物

生长抑制和发育迟缓，甚至是死亡。

玉米 (Zea masy L.) 是重要的粮食、能源和饲料

作物，外源 MG 处理可提高其耐热性。本课题组前

期的研究结果表明，外源 50 μmol/L MG 灌根处理

可提高玉米幼苗 MG 脱毒系统 (Gly Ⅰ和 Gly Ⅱ ) 和
抗坏血酸 - 谷胱甘肽 (ascorbate-glutathione, AsA-
GSH) 循环系统中抗坏血酸过氧化物酶 (ascorbate 
peroxidase, APX)、 谷 胱 甘 肽 还 原 酶 (glutathione 
reductase, GR)、脱氢抗坏血酸还原酶 (dehydroascorbate 
reductase, DHAR)、单脱氢抗坏血酸还原酶 (monodehy- 
droascorbate reductase, MDHAR) 的活力及 AsA 和 GSH
的含量，继而降低内源MG、ROS [过氧化氢 (hydrogen 
peroxide, H2O2) 和超氧阴离子自由基 (superoxide 
radical, O2

.-)] 水平，从而减少氧化胁迫产物丙二醛

(malondialdehyde, MDA) 的积累，最终提高高温胁

迫下玉米幼苗的存活率；而高浓度 (150 μmol/L) 
MG 处理则削弱存活率 [12]。这暗示，适宜浓度的

MG 可以通过驱动 MG 清除系统和 AsA-GSH 循环

系统来触发植物的耐热性。

进一步的研究表明，在 MG 驱动的玉米幼苗耐

热性形成过程中，存在与另外一个信号分子 H2S 的

互作。首先，50 μmol/L MG 和 500 μmol/L H2S 灌根

处理可通过相互激活彼此的代谢酶，诱导它们在玉

米幼苗中的积累。其次，MG 诱导的耐热性可被

H2S 合成抑制剂炔丙基甘氨酸 (propargylglycine, 
PGA) 和清除剂亚牛磺酸 (hypotaurine, HT) 所削弱；

反过来，H2S 诱导的耐热性也可被 MG 清除剂 N-
乙酰半胱氨酸 (N-acetylcysteine, NAC) 和氨基胍

(aminoguanidine, AG) 所削弱。再者，H2S-MG 互作

可通过调控 MG 脱毒系统 (Gly Ⅰ、Gly Ⅱ和 MG 还

原酶 )、抗氧化酶 [ 包括过氧化氢酶 (catalase, CAT)、
APX、过氧化物酶 (peroxidase, POD)、DHAR、 MDHAR
和 GR]、抗氧化剂 (AsA、GSH、黄酮和类胡萝卜素 )
和渗透调节系统 [ 脯氨酸 (proline, Pro)、海藻糖

(trehalose, Tre)、甜菜碱 (glycine betaine, GB) 和总可

溶性糖 (total soluble sugar, TSS)]，实现对耐热性的

调控 [10, 13]。

MG 除了与 H2S 互作调控植物耐热性外，也表

现出与钙信号的互作。在玉米幼苗中，50 μmol/L 
MG 触发的耐热性可被外源钙所强化，而被钙螯合

剂乙二醇双 (2- 氨基乙基醚 ) 四乙酸 (ethylene glycol 
bis(b-aminoethylether)-N,N΄-tetraacetic acid, EGTA)、
质膜钙通道阻滞剂镧 (La3+)、胞内钙通道阻塞剂钌

红 (ruthenium red, RR) 以及钙调素 (calmodulin, CaM)
抑制剂氯丙嗪 (chloropromazine, CPZ) 和三氟拉嗪

(trifluoperazine, TFP) 所削弱 [14]。但二者互作调控植

物耐热性的机理有待于进一步研究。

1.2　外源MG诱导的重金属胁迫耐性

随着工业化和城市化进程，重金属污染问题日

趋严重，重金属不仅影响植物的生长发育，还通过

食物链影响人类的健康 [15]。由于重金属胁迫通常造

成 MG 胁迫和氧化胁迫，故植物可通过提高乙二醛

酶防御系统和抗氧化系统来保护自身免受重金属

的毒害 [13]。

本课题组前期的工作也表明，外源 700 μmol/L 
MG 处理可激活镉胁迫下小麦 (Triticum aestivum L.)
幼苗 GR 和 GSH 合成关键酶 γ- 谷氨酰半胱氨酸合

成酶 (γ-glutamylcysteine synthetase, γ-ECS)，继而提

高 GSH 水平；这些效应可被 MG 清除剂 NAC、GR
专 一 抑 制 剂 二 羟 基 苄 胺 (2,4-dihydroxy-benzy- 
lamine, DHBA) 和 1,3- 二氯乙基亚硝基脲 [1,3-bis(2-
chloroethyl)-1-nitrosourea, BCNU]、GSH 合成抑制

剂丁硫氨酸亚砜胺 (buthionine sulfoximine, BSO) 和
GSH 清除剂 N- 乙酰马来酰亚胺 (N-ethylmaleimide, 
NEM) 所削弱 [13]。此外，MG 处理可提高镉胁迫下

小麦幼苗Gly Ⅰ和Gly Ⅱ活性并降低内源MG水平，

但这些效应可被 Gly Ⅰ抑制剂 ( 异抗坏血酸和方酸 )
和 MG 清除剂 NAC 所逆转；此外，还可减少镉胁

迫下小麦幼苗 H2O2 和膜脂过氧化产物 MDA 的积

累 [13]。这些结果表明，MG 可通过协同诱导乙二醛

酶系统和 GSH 库，继而提高植物对镉胁迫的耐性。

同样在小麦幼苗中，铅 (plumbum, Pb) 胁迫可

激活叶片和根系中的 Gly Ⅰ、Gly Ⅱ、APX、GPX
和 CAT，并不同程度地提高 Pro、Tre 和 TSS 水平。

而这些激活可被外源 1 mmol/L MG 进一步强化，暗

示 MG 脱毒系统、抗氧化系统和渗透调节系统三者

协同作用，改善小麦幼苗对 Pb 胁迫的耐受性 [16]。

类似地，在芜菁 (Brassica rapa L.) 中，锆 (zirconium, 
Zr) 胁迫可抑制种子的萌发和幼苗的生长，而外源

MG 处理可激活 MG 脱毒系统 (Gly Ⅰ和 Gly Ⅱ ) 和
抗氧化系统 [ 超氧化物歧化酶 (superoxide dismutase, 
SOD)、APX 和 CAT]，继而改善锆胁迫下芜菁种子
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的萌发和幼苗的生长 [17]。

1.3　外源MG诱导的耐盐性

全球约 20% 的耕地受盐渍影响，每年约 200
万公顷的耕地因盐碱化而恶化。预计到 2050 年，

盐碱化将导致 50% 的农业用地损失。因此，为确

保全球粮食安全，必须努力提高作物对盐胁迫的抵

抗能力 [18]。盐胁迫可引发 MG 胁迫、氧化胁迫、渗

透胁迫、离子毒害和营养缺乏，从而减弱合成代谢、

破坏植物细胞结构和抑制生长发育 [18-19]。本课题组

前期的工作也表明，在小麦幼苗中，盐胁迫可抑制

种子的萌发和幼苗的生长；而外源 1 mmol/L MG 处

理，可激活盐胁迫下小麦幼苗 MG 脱毒系统 (Gly 
Ⅰ和 Gly Ⅱ ) 和抗氧化酶 (SOD、CAT、APX 和 GR)，
以及提高抗氧化剂 (AsA 和 GSH) 水平，继而降低

内源 MG、H2O2 和 O2
.- 水平，从而减少氧化胁迫产

物 MDA 的积累 [20]。此外，MG 处理可诱导盐胁迫

下小麦幼苗渗透调节物质Pro、GB和TSS的积累 [20]。

进一步的实验表明，MG 诱发的上述效应可被其

清除剂 NAC 所削弱，进一步支持了 MG 的积极效

应 [20]。这些结果表明，MG 作为信号分子，可通过

激活乙二醛酶系统、抗氧化系统和渗透调节系统，

提高植物对盐胁迫的抵抗能力。

1.4　外源MG诱导的耐冻性

低温也是限制世界农业生产的主要非生物因子

之一。低温可使植物水分平衡失调、改变呼吸速率

和呼吸途径、减弱光合速率和抑制酶活性 [21]。2020
年，有研究报道，在小麦幼苗中喷施 10 mmol/L 
MG 对正常生长条件下小麦的光合参数和鲜重无显

著影响，但可促进低温胁迫下小麦幼苗抗氧化酶谷

胱甘肽 -S- 转移酶 (glutathion-S-transferase, GST) 和
脂肪酸脱饱和酶的基因表达 [22]。此外，MG 喷施也

可提高 MG 脱毒系统 KOR、AKR、SDR 和 Gly Ⅰ
的活性和渗透调节物质山梨醇的含量，继而提高小

麦的抗冻性 [22]。这暗示，外源 MG 可通过激活 MG
脱毒系统、抗氧化系统和渗透调节系统，实现对植

物耐冻性的调控。

综上所述，适宜浓度的外源 MG 模拟 MG 信号，

可直接或间接调节 MG 脱毒系统、抗氧化系统、渗

透调节系统和转运蛋白的活性，改变生物膜组分，

缓解逆境胁迫诱发的 MG 胁迫、氧化胁迫、渗透胁

迫、膜伤害和蛋白质变性，最终提高植物的耐热性、

耐冷性、耐盐性和耐重金属胁迫耐性。

2　环境引发和化学引发诱导的植物耐逆性与

MG信号的关系

MG 作为信号分子，除了其外源处理模拟 MG
信号可提高植物的耐逆性外，环境引发和化学引发

也可诱导 MG 信号 [9-10]，继而通过与 MG 脱毒系统

交互作用，以及激活抗氧化系统、渗透调节系统和

转运蛋白等方式，提高植物对热、盐、金属和其他

胁迫的耐性 ( 图 3)。
2.1　耐热性与MG信号

如上所述，高温是限制作物产量的主要胁迫因

子，高温胁迫通常诱发 MG 胁迫，因此 MG 脱毒系

统活性的增强是提高植物耐热性的主要途径之一。

在模式植物拟南芥 (Arabidopsis thaliana) 和玉米，

以及非模式植物芜菁、芥菜 (Brassica juncea L.)、
番茄 (Solanum lycopersicum)、大豆 (Glycine max)、
高粱 (Sorghum bicolor)、水稻 (Oryza sativa)、萝卜

(Raphanus sativus L.) 等植物中，热胁迫 (heat stress, 
HS) 可激活 MG 脱毒系统 (Gly Ⅰ、Gly Ⅱ、Gly Ⅲ
和 LDH) 的基因表达，继而缓解高温胁迫下 MG 的

过量积累，减轻 MG 胁迫，从而提高植物对高温

胁迫的抵抗能力 [11]。同样在绿豆 (Vigna radiata) 幼
苗中，高温胁迫导致 MG 胁迫 (MG 积累 ) 和氧化

胁迫 (ROS 和膜脂过氧化产物 MDA 的积累 )，叶片

图3  环境引发和化学引发诱导的植物耐逆性与MG信号的关系
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光合色素含量和含水量降低 ；而外源 GSH 灌根

处理可激活乙二醛酶系统 (Gly Ⅰ和 Gly Ⅱ ) 和抗氧

化系统 (ASA、GSH、APX、MDHAR、DHAR、GR、
GST 和 POD)，继而缓解 MG 胁迫和氧化胁迫，提

高绿豆的耐热性 [23]。

本课题组前期的研究也表明，在玉米幼苗中，

褪黑激素 (melatonin, MEL) 灌根处理可提高高温

胁迫下玉米幼苗 MG 脱毒系统 (Gly Ⅰ和 Gly Ⅱ )、
抗氧化酶 (SOD、CAT、APX 和 GR) 的活性及抗氧

化剂 (AsA 和 GSH) 的含量，继而降低内源 MG 和

ROS (H2O2 和 O2
.-) 水平，从而减少氧化胁迫产物

MDA 的积累 [24]。此外，MEL 处理可诱导高温胁迫

下玉米幼苗渗透调节物质Pro、GB和TSS的积累 [24]。

这些暗示，MEL 作为信号分子，可通过激活乙二

醛酶系统、抗氧化系统和渗透调节系统，增强玉米

幼苗的耐热性。

2.2　耐盐性与MG信号

盐胁迫是限制种子萌发、幼苗生长、植物生长

发育和产量的主要环节因子之一。不同引发 (priming)，
如植物激素引发 (phytohormone priming) 和化学引

发，可提高植物对盐胁迫的抵抗能力。如在欧洲油

菜 (Brassica napus L.) 中，外源水杨酸 (salicylic acid, 
SA) 处理可提高乙二醛酶系统 (Gly Ⅰ和 Gly Ⅱ )、
抗氧化酶和 AsA-GSH 循环酶的活性，从而有效地

消除盐胁迫诱发的 MG 胁迫和氧化胁迫对植物的伤

害 [25]。外源 β- 氨基丁酸预处理也可提高 Gly Ⅰ、

Gly Ⅱ和抗氧化酶活性，降低内源 MG 含量，从而

增强欧洲油菜的耐盐性 [26]。同样，在小麦幼苗中，

外源杀菌剂戊唑醇和肟菌酯处理可激活 MG 解毒系

统和抗氧化系统，继而削弱 MG 和 ROS 的积累，

增强小麦幼苗对盐胁迫的耐受性 [27]。此外，钙和

H2S 作为植物中重要的第二信使，对绿豆进行外源

灌根处理可激活乙二醛酶系统 (Gly Ⅰ和 Gly Ⅱ )、
抗氧化系统 (SOD、CAT、APX、GR、DHAR、GSH
和AsA)和渗透调节系统 (Pro和总可溶性碳水化物 )
的活力，继而缓解盐胁迫下绿豆幼苗中 MG 和

ROS 的积累，减轻 MG 胁迫、氧化胁迫和渗透胁迫，

从而提高绿豆对盐胁迫的抵抗能力 [28]。

类似地，在小麦幼苗中，盐胁迫导致 MG 胁迫

和氧化胁迫，而 2,4- 二氯苯氧乙酸 (2,4-dichlorop-
henoxyacetic acid, 2,4-D) 处理可提高 Gly Ⅰ、Gly Ⅱ、

APX、DHAR、MDHAR、GST、GR、CAT 和 POD
的活性，以及 GSH 和 AsA 水平，继而减少 H2O2

和 MDA 的积累及膜损伤 [27]。这说明 2,4-D 处理可

提高 MG 脱毒系统和抗氧化系统的活性，缓解盐

胁迫触发的 MG 胁迫和氧化胁迫。此外，在番茄中，

酚化合物香草酸 (vanillic acid, VA) 灌根处理可激

活 MG 脱毒系统 (Gly Ⅰ和 Gly Ⅱ ) 和抗氧化系统

(SOD、CAT、POD、GST、APX、GR、DHAR、

MDHAR、GSH 和 AsA)，缓解盐胁迫导致的生长

抑制、光合色素含量下降、氧化损伤和 MG 胁迫，

最终提高番茄对盐胁迫的抵抗能力 [29]。同样是在

番茄幼苗中，植物激素 MEL 和赤霉素 (gibberellin, 
GA) 处理也可激活乙二醛酶系统 (Gly Ⅰ和 Gly Ⅱ )、
抗氧化系统 (GSH、AsA、CAT、APX、GR、DHAR、
MDHAR、POD 等 ) 和渗透调节系统 (Pro 和 GB)，
继而改善盐胁迫下番茄幼苗的生长状况 [30]。

2.3　耐旱性与MG信号

干旱是影响植物生长发育的主要胁迫因子，通

常引发 MG 胁迫、氧化胁迫和渗透胁迫，植物耐旱

性的获得通常与这三种胁迫的缓解有关。研究表明，

操纵植物 MG 代谢和信号途径可以提高植物对干旱

胁迫的抵抗能力；MG 作为信号分子，可激活促分

裂原活化蛋白激酶 (mitogen-activated protein kinase, 
MAPK) 和脱落酸结合蛋白转录因子，启动干旱胁

迫信号转导过程，最终提高植物耐旱性 [31]。此外，

MG 可诱发钙信号、活性氧信号、脱落酸信号和钾

信号，从而促进气孔关闭，减少水分散失，以此来

提高植物的耐旱性 [31]。在欧洲油菜幼苗中，利用聚

乙二醇 (polyethylene glycol, PEG) 模拟干旱胁迫可

引发 MG 胁迫、氧化胁迫和渗透胁迫，导致幼苗光

合色素和生物量减少；而渗透调节物质处理 PEG
胁迫下的幼苗，可增强乙二醛酶系统 (Gly Ⅰ和 Gly 
Ⅱ ) 和抗氧化系统 (GSH、AsA、APX、MDHAR、
DHAR、GR、CAT 和 POD) 的活性，继而缓解 PEG
对幼苗的伤害 [32]。

仍然是在欧洲油菜幼苗中，盐胁迫可导致氧化

胁迫 (ROS 和 MDA 积累 )，降低光合色素含量和抑

制生物量的增加，而外源茉莉酸 (jasmonic acid, JA)
喷施处理可提高 MG 脱毒系统 (Gly Ⅰ和 Gly Ⅱ ) 和
抗氧化系统 (AsA、GSH、APX、MDHAR、DHAR、
GR、GST、POD 和 CAT) 的活性以及内源 Pro 的含

量，减少 MG 和 ROS 的积累，缓解氧化损伤，继

而提高幼苗的耐盐性 [33]。此外，在甘蔗 (Saccharum 
officenarum L) 中异源表达斑茅 Gly Ⅲ，可增加 Gly 
Ⅲ、SOD 和 POD 活性，提高光合色素含量，积累

渗透调节物质 Pro 和 TSS，从而提高甘蔗对干旱胁

迫的耐性 [34]，进一步支持乙二醛酶系统在植物耐旱
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性形成中的作用。

2.4　金属胁迫耐性和其他胁迫耐性与MG信号

如上所述，随着城市化和工业化的进程，金

属 ( 包括重金属 ) 和非金属的污染严重影响植物产

量和人类健康，而化学引发可不同程度地提高植

物对金属和非金属胁迫的抵抗能力。在番茄幼苗

中，铬胁迫可抑制植物生长，降低光合速率和蒸

腾速率，引发 MG 胁迫和氧化胁迫；而油菜素内酯

(brassinolide, BR) 处理可提高 Gly Ⅰ、Gly Ⅱ、SOD、

CAT、GST、APX、GR、MDHAR 和 DHAR 活性以

及 GSH 和 AsA 含量，继而降低 MG 和 ROS 的积累，

减少 MG 胁迫和氧化损伤，最终提高番茄的铬耐

性 [35]。此外，在芸苔植物 [36] 和玉米幼苗 [37] 中，外

源 SA、NO 和 H2S 处理也可通过类似的机理提高植

物对铬胁迫的抵抗能力。 
在芜菁幼苗中，镉胁迫可导致植物生长抑制、

光合色素下降、活性氧积累和膜损伤 [38] ；而外源

H2S 处理可提高镉胁迫下芜菁幼苗的抗氧化剂多酚

和半胱氨酸的含量及 GR 活性，继而减少 ROS 和

MG 的积累及膜损伤，最终提高芜菁对镉胁迫的抵

抗能力 [38]。在镉胁迫下的玉米幼苗中，外源 H2S 处

理也可观察到类似的缓解结果 [39]。在蚕豆 (Vicia 
faba L.) 幼苗中，砷胁迫可抑制幼苗的生长，降低

光合和蒸腾速率，产生 MG 胁迫和氧化胁迫；而 NO
处理可提高 MG 脱毒系统 (Gly Ⅰ和 Gly Ⅱ ) 和抗氧

化系统 (SOD、CAT、APX、GR、DHAR、MDHAR、
GSH 和 AsA) 的活力，降低 MG 和 ROS 的积累，缓

解 MG 胁迫、氧化损伤和生长抑制 [40]。同样，在

砷胁迫下的豌豆幼苗中，H2S 处理可激活乙二醛酶

系统、AsA-GSH 循环、抗氧化保护系统和渗透调

节系统，继而缓解砷毒害 [41]。在汞胁迫下的大豆幼

苗中，NO 处理也可得到类似的缓解效果 [42]。

类似地，在芥菜幼苗中，镍胁迫诱发 MG 胁迫

和氧化胁迫，导致生物膜完整性丧失；而 SA 处理

可提高镍胁迫下幼苗的 Gly Ⅰ、Gly Ⅱ、SOD、

CAT、GST、APX、GR、MDHAR 和 DHAR 活性以

及AsA和GSH水平，继而缓解MG胁迫和氧化胁迫，

提高幼苗对镍胁迫的耐性 [43]。同样地，硒 (selenium, 
Se) 和硅 (silicon, Si) 处理也可激活乙二醛酶系统和

抗氧化系统，提高芥菜幼苗 [44] 和欧洲油菜 [45] 对镍

胁迫的抵抗能力。此外，SA 和 H2S 处理也可以类

似于缓解镍胁迫伤害的机理，提高玉米幼苗对铅胁

迫的耐性 [46]。

对于其他胁迫耐性，在水稻幼苗中，氟化钠

(sodium fluoride, NaF) 胁迫可诱发 MG 胁迫和氧化

胁迫，导致 MG 和 ROS 积累，引发膜损伤 ；而 Si
处理可通过增强 Gly Ⅰ和 Gly Ⅱ活性以及抗氧化剂

花青素、多酚、类胡萝卜素、叶黄素、黄酮、AsA
和 GSH 水平，从而缓解 NaF 对水稻幼苗的伤害 [47]。

同样是在水稻幼苗中，多胺 (polyamine, PA) 处理也

可提高乙二醛酶系统 (Gly Ⅰ和 Gly Ⅱ ) 和抗氧化系

统 (SOD、POD、CAT、GR、DHAR 和 MDHAR) 的活性，

继而提高水稻幼苗对 NaF 的耐性 [48]。

总之，环境引发和化学引发类似于直接的 MG
处理，都可触发 MG 信号，继而调控 MG 脱毒系统、

抗氧化系统、渗透调节系统和转运蛋白，维持细胞

内 MG 和 ROS 稳态以及离子、渗透和营养平衡，

缓解和修复生物膜和蛋白损伤，最终提高植物对热、

盐、旱、金属和其他胁迫的抵抗能力。

3　小结与展望

近年来，在植物中关于 MG 的研究已从细胞毒

性逐渐转向其信号分子作用，并已初步证实其在细

胞分裂、种子萌发、气孔运动、植物生长发育以及

响应和适应环境胁迫中发挥重要作用。在这些生理

过程中，MG 信号可独立或 ( 和 ) 与其他信号分子

如钙、ROS、NO 等互作，形成信号网络，调控植

物生长发育和耐逆性的形成。现已表明，MG 作为

信号分子，外源处理可提高植物对高温、低温、盐渍、

重金属胁迫等的抵抗能力。类似地，环境引发和化

学引发仍可诱发 MG 信号，继而触发植物对高温、

盐渍、干旱、金属和其他胁迫的耐性。总的来说，

无论是外源 MG 处理 ( 灌根和叶面喷施 )，还是环

境引发和化学引发，都可触发 MG 信号，继而调控

MG 脱毒系统、抗氧化系统、渗透调节系统和转运

蛋白，缓解逆境诱发的 MG 胁迫、氧化胁迫、渗透

胁迫和蛋白变性，最终提高植物对高温、低温、盐渍、

干旱、金属 (包括重金属 )和其他胁迫的抵抗能力 (图
2、3)，暗示 MG 信号在植物耐逆性形成中发挥重

要作用。这些研究结果对于植物生产和科学研究具

有积极的指导意义。

目前，植物体内 MG 的定量方法有多种，涉及

比色法、荧光法、色谱法、质谱法等
[49]，但由于其

检测灵敏度和及时性的限制，MG 在细胞和亚细胞

中的真实浓度尚未达成一致，有待进一步统一。此

外，如前所述，MG 是糖代谢 ( 主要是糖酵解和卡

尔文循环 ) 的副产物，其具有脂溶和水溶的特性，

故可自由地出入生物膜，暗示其受体可能定位于细
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胞内而非细胞表面；而且，MG 可导致加糖作用

(glycation)，也就是与蛋白质、核酸甚至膜脂进行

非酶促的共价结合，继而改变这些生物大分子的结

构和功能。2021 年，Fu 等 [50] 的研究表明，MG 可

对拟南芥 71 个蛋白进行翻译后修饰，即甲基乙二

醛化 ( 类似于甲基化和乙酰化 )，这些蛋白涉及糖

酵解、三羧酸循环、光合作用、呼吸作用、脂肪代

谢及生物和非生物胁迫响应；此外，MG 也可对组

蛋白 H3 进行甲基乙二醛化修饰，继而调控拟南芥

中盐胁迫响应基因的表达。但关于 MG 的受体，目

前仍未找到。糖 ( 包括葡萄糖、蔗糖、果糖、海藻

糖等 ) 不仅是一种能源物质，也是一种信号分子 [51]；

而 MG 又是糖代谢的产物，暗示在植物诸多生理过

程中，甚至是响应逆境胁迫的过程中，MG 信号和

糖信号可能存在互作，但二者如何互作尚未阐明。

除了糖信号以外，MG 也被初步发现可与其他信号

分子，如 H2S、NO、植物激素等互作，但互作的机

理仍未完全阐明，需要进一步的补充和完善。再者，

虽然 MG 作为信号分子可介导多种胁迫耐性，但

MG 在响应和适应环境胁迫过程中的分子机制需要

进一步用组学，甚至多重组学的手段，进行更深入

的解析。
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