
植物生理学报  Plant Physiology Journal  2019, 55 (4): 401–410　　doi: 10.13592/j.cnki.ppj.2018.0450 401

收稿 2018-10-24　　修定      2019-03-28
资助 国家自然科学基金(31760069和31360057)和云南师范大学

研究生科研创新基金(yjs2018118)。
      # 并列第一作者。

      * 通讯作者(zhongguang_li@163.com)。

乙二醛酶系统及其在植物响应和适应环境胁迫中的作用

叶芯妤#, 邱雪梅#, 王月, 李忠光*

云南师范大学生命科学学院, 生物能源持续开发利用教育部工程研究中心, 云南省生物质能与环境生物技术重点实

验室, 昆明650500

摘要: 环境胁迫下, 植物细胞会过量积累甲基乙二醛(methylglyoxal, MG)、乙二醛(glyoxal, GO)和3-脱氧葡糖

醛酮(3-deoxyglucosone, DOG), 尤其以MG的积累更为显著, 继而产生羰基胁迫, 导致生物大分子蛋白质、

DNA、RNA、脂质和生物膜的破坏。面对此胁迫, 植物进化出一套独特而有效的清除机制, 即乙二醛酶系统

(glyoxalase system), 以清除过量的MG, 维持其在细胞中的动态平衡, 发挥信号功能。本文基于最新的研究进

展, 对乙二醛酶系统的组成、结构、功能、分布、细胞定位、基因家族, 以及其在植物响应和适应环境胁迫中

的作用进行了综述, 并提出了未来的研究方向。
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许多研究表明, 在环境胁迫下, 植物两大代谢

光合作用和呼吸作用可通过酶促途径和非酶促途

径产生过量的有毒醛类化合物, 如甲基乙二醛(me- 
thylglyoxal, MG)、乙二醛(glyoxal, GO)和3-脱氧葡

糖醛酮(3-deoxyglucosone, DOG) (Li 2016; Mostofa
等2018)。具体来说, 在酶促途径中, 参与MG合成的

主要酶包括甲基乙二醛合酶(methylglyoxal synthase, 
MGS)、丙酮醇单加氧酶(acetol monooxygenase, AMO)
和氨基脲敏感型胺氧化酶(semicarbazide-sensitive 
amine oxidase, SSAO), MGS催化甘油醛-3-磷酸

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

(dihydroxyacetone phosphate, DHAP)产生MG; AMO
和SSAO以丙酮醇(来自脂肪酸代谢)和氨基丙酮

(来自氨基酸代谢)为底物, 催化其合成MG。非酶

促途径主要是指G3P和DHAP相互转化过程中, 自
发产生MG; 葡萄糖氧化中, 约0.05%~0.3%葡萄糖

转化为MG (Li 2016; Hossain等2018)。
与其他信号分子一样, 高浓度的MG会破坏生

物大分子, 会导致羰基胁迫[类似于活性氧(reactive 
oxygen species, ROS)引发的氧化胁迫]。首先, MG
能与蛋白质的氨基酸残基精氨酸、赖氨酸和半胱氨

酸反应, 产生不可逆的晚期糖基化终产物(advanced 
glycation end products, AGEs); 其次, MG也能与膜

脂反应, 产生不可逆的晚期脂质过氧化终产物(advan- 
ced lipid peroxidation end products, ALEs); 此外, MG
可诱发ROS的产生, 继而产生氧化胁迫, 破坏蛋白

质、DNA、RNA、脂质和生物膜(Mostofa等2018)。

所以植物也存在“糖尿病”的症状。当然, 最新的研

究表明, 低浓度的MG是一种新颖的信号分子, 通过

与其他信号分子如Ca2+、H2O2、一氧化氮(NO)、硫

化氢(H2S)的交互作用形成信号网络, 进一步调节

种子萌发、植物生长、发育、生殖等多种生理过

程和耐逆性的形成(王月等2018)。因此, 维持MG
在细胞中的动态平衡, 显得尤为重要。

为了生存, 植物进化出多种行之有效的脱毒

机制, 包括乙二醛酶系统(glyoxalase system)和非乙

二醛酶系统。乙二醛酶系统包括级联反应的乙二

醛酶I [Gly I, 又称乳酰谷胱甘肽裂解酶(lactoylglu-
tathione lyase), EC 4.4.1.5]和乙二醛酶II [Gly II, 又
称羟酰谷胱甘肽水解酶(hydroxyacylglutathione hy-
drolase), EC 3.1.2.6], 以及独立反应的乙二醛酶III 
[Gly III, 又称D-乳酸脱水酶(D-lactate dehydratase), 
EC 4.2.1.130]; 非乙二醛酶系统主要包括甲基乙二

醛还原酶/甲基乙二醛脱氢酶(methylglyoxal reduc-
tase/methylglyoxal dehydrogenase, MGR/MGDH)、
醛糖/醛还原酶(aldose/aldehyde reductase, ALR)和
醛酮还原酶(aldo-keto reductase, AKR) (Li 2016)。
植物通过这些脱毒系统的协同作用, 维持细胞中

的MG动态平衡。在这些脱毒系统中, 乙二醛酶系
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统是最重要的防线, 占整个MG清除比例的99% 
(Mostofa等2018)。此外, 乙二醛酶系统中的Gly I
在清除过量的MG的同时, 以还原型谷胱甘肽(glu-
tathione, GSH)为辅因子, 产生中间产物S-d-乳酰谷

胱甘肽(S-d-lactoylglutathione, SLG), 继而被Gly II
转变为乳酸, 同时再生GSH (王月等2018)。由此可

见, 乙二醛酶系统不仅可清除过量的MG以保持其

稳态(homeostasis), 也可通过调节GSH的再生, 维
持细胞中的氧化还原平衡(redox homeostasis), 在
植物感受、响应和适应环境胁迫中起着重要的作

用(图1)。
虽然乙二醛酶系统的发现已有上百年的历史, 

但进展一直都比较缓慢, 随着科学技术的进步, 特
别是组学(omics)的发展, 近年来关于乙二醛酶系

统的研究取得较大进展, 特别是在植物感受、响

应和适应环境胁迫方面尤为突出(王月等2018)。
本文结合最新的研究进展, 对乙二醛酶系统的组

成、结构、功能、分布、细胞定位、基因家族, 以
及在植物感受、响应和适应环境胁迫种的作用进

行了归纳和总结, 并指出未来的研究方向。

1  乙二醛酶系统的组成及功能

乙二醛酶于1913年发现于动物系统中, 直到

20世纪末期才在植物中被报道, 这也标志着植物

中乙二醛研究的序幕拉开(Kaur等2014)。现已研

究表明, 乙二醛酶系统是由相互协同作用的级联

反应的Gly I (包括辅因子GSH)和Gly II, 以及独立

反应的Gly III组成。Gly I以MG、GO或DOG为底

物, 以GSH为辅因子, 催化MG转化为SLG; 而Gly II
以SLG为底物, 将其转变为乳酸(l-lactate, LAC), 同
时再生GSH。在此反应中, Gly II与GSH的作用具

有较高的特定性, 研究报道, 当人(Homo sapiens)的
Gly II GSH结合位点发生突变时, 该酶完全失活

(Yadav等2007)。酶促动力学研究表明, 乙二醛酶

系统的级联反应速率, 主要由Gly II控制(Hoque等
2017), 也暗示该酶在清除过量MG中的重要性。最

后, 来自于Gly II的反应产物LAC, 在乳酸脱氢酶

(lactate dehydrogenase, LDH)的作用下氧化脱氢, 
转变为丙酮酸(pyruvate, PYR), 进入线粒体的三羧

酸循环(tricarboxylic acid cycle, TCA), 继而产生

图1  乙二醛酶系统和抗氧化系统协同作用调控植物细胞MG和ROS稳态

Fig.1  Synergistic effects of glyoxalase system and antioxidant system controlling the homeostasis of MG and ROS in plant cells
箭头代表在酶的催化下物质之间的转变过程。APX: 抗坏血酸过氧化物酶; AsA: 还原型抗坏血酸;  ATP: 三磷酸腺苷; DHA: 脱氢抗坏

血酸; DHAR: 脱氢抗坏血酸还原酶; ETC: 电子传递链; Gly I: 乙二醛酶I; Gly II: 乙二醛酶II; GR: 谷胱甘肽还原酶; GSH: 还原型谷胱甘肽; 
GSSG: 氧化型谷胱甘肽; HAT: 半硫缩醛; LAC: 乳酸; MAL: 苹果酸; MG: 甲基乙二醛; NADH: 辅酶I; NADK: 辅酶I激酶; NADP+: 氧化型辅

酶II; NADPH: 还原型辅酶II; NADPP: 辅酶II磷酸酶; OAA: 草酰乙酸; PYR: 丙酮酸; SLG: S-d-乳酰谷胱甘肽。
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NADH (部分为FADH2)。NADH进入呼吸电子传

递链(electron transport chain, ETC)后, 通过电子传

递和氧化磷酸化产生ATP; 也可通过NADH激酶

(NADH kinase, NADK)的作用转化为NADPH, 后
者也可在NADPH磷酸酶(NADPH phosphatase, 
NADPP)的作用下转变为NADH, 通过与磷酸戊糖

途径和光合作用的协同作用, 进一步调控细胞氧

化还原平衡和能量代谢(图1)。
此外, Gly II催化反应再生的GSH可进入抗坏血

酸-谷胱甘肽循环(AsA-GSH cycle), 在一系列AsA- 
GSH循环酶如谷胱甘肽还原酶(glutathione reduc-
tase, GR)、脱氢抗坏血酸还原酶(dehydroascorbate 
reductase, DHAR)、抗坏血酸过氧化物酶(ascorbate 
peroxidase, APX)等的协同作用下, 清除细胞过量

的H2O2, 维持细胞氧化还原平衡(图1)。
所以, 植物细胞通过乙二醛酶系统和抗氧化

系统的协同作用, 在保持MG稳态(MG homeostasis)
的同时, 也通过调控细胞的NADH/NAD+、NADPH/ 
NADP+、GSH/GSSG和AsA/DHA比例, 维持ROS稳
态, 在植物细胞氧化还原平衡(redox equilibrium)、
能量代谢(energy metabolism)和细胞代谢稳态(cel-
lular metabolism homeostasis)中起着重要的调控作

用, 这也可能是乙二醛酶系统在植物感受、响应

和适应环境胁迫中的基础之一(图1)。

2  乙二醛酶系统的分布、细胞定位、结构

及基因家族

2.1  Gly I
研究表明, 从低等到高等植物, 都能检测到乙

二醛酶系统的存在, 可以说其无处不在, 但存在器

官差异性(王月等2018)。如在芸薹属(Brassica)植

物中, Gly I存在于种子、根、下胚轴、子叶和花中

(Deswal和Sopory 1998)。从细胞定位上来说, 细胞

以糖代谢为枢纽, 所以在细胞中糖代谢活跃的区域, 
是MG产生的主要部位, 也是乙二醛酶系统主要定

位区域。但不同的乙二醛酶系统在细胞中的定位

不完全相同(表1)。在模式植物拟南芥(Arabidopsis 
thaliana)中, Gly I和Gly II蛋白发现于细胞质和线

粒体中, 而Gly I在过氧化物酶体中也被报道(曾
正明2016)。在免疫定位研究中, 发现番茄(Solanum 
lycopersicum) Gly I基因在所有细胞类型都有分布, 
但主要定位在细胞质, 并发现在韧皮部中Gly I优
先积累(曾正明2016), 这可能与韧皮部中有较高的

蔗糖浓度, 容易产生MG有关。

金属离子往往作为多种酶的辅因子, Gly I也不

例外, 其为典型的含有金属结构域的金属蛋白酶, 
需要二价金属进行激活, 其分子质量为42 kDa, 等
电点(PI)在4.8~5.2之间(Yadav等2005)。根据金属

离子的不同, 将Gly I分为Zn2+依赖型、Ni2+依赖型

和Co2+依赖型。一般认为, Zn2+依赖型同时存在于

真核生物和原核生物中, 而Ni2+依赖型和Co2+依赖

型主要存在于原核生物中(董伟2016)。从结构上

看, Gly I一般为同源二聚体, 蛋白中的βαβββ结构

域是离子结合中心; 然而, 在玉米(Zea mays)、酿酒

酵母(Saccharomyces cerevisiae)和疟原虫(Plasmo-
dium falciparum)中, Gly I 也发现以单体的形式存

在(曾正明2016), 这些结果说明Gly I具有多种功能

结构域。

此外, Gly I为多基因家族。在细菌和酵母基

因组中, 有1个Gly I基因; 而在高等真核生物中, Gly 
I通常包含多个成员的基因家族。如人基因组中至

少有2个Gly I同源基因(Thornalley 2003), 拟南芥和

表1  植物细胞中Gly I、Gly II和Gly III比较

Table 1  Comparison of Gly I, Gly II and Gly III in plant cells

  名称              功能        细胞定位         辅因子             结构             基因家族

Gly I 将MG转化为SLG 细胞质、线粒体 Zn2+、Ni2+或Co2+ 单体或同源二聚体 多基因家族, 因植物而异, 
  和过氧化物酶体   一般1~24个
Gly II 将SLG转化为乳酸,  细胞质和线粒体 Zn2+、Fe2+或Mn2+ 单体 多基因家族, 因植物而异, 
 产生GSH    一般2~12个
Gly III 直接清除MG; 作为 细胞质、细胞核 无报道 同源二聚体 DJ-1超家族成员

 分子伴侣 和叶绿体
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水稻(Oryza sativa)基因组中至少有11个, 而大豆

(Glycine max)基因组中有24个(董伟2016)。组织表

达特异性及胁迫诱导表达分析表明, Gly I基因在

不同组织器官中的表达水平有差异, 如水稻Os-
GLY110基因在叶片中表达量最高, 其次为颖花、茎

和叶鞘, 而在根中的表达量最低(曾正明2016), 这可

能是与不同器官中可溶性糖含量不同, 故其诱发

积累的MG水平不同有关。

2.2  Gly II
与Gly I一样, Gly II普遍存在于微生物、动物

和植物中。虽然Gly II与Gly I催化的是级联反应, 
但从细胞定位上来说, 二者有类似之处, 但又不完

全相同。Gly II蛋白在亚细胞中有多个定位, 如细

菌Gly II定位于细胞质中, 酵母GLO2位于细胞质, 
而GLO4则位于线粒体基质(董伟2016)。在模式植

物拟南芥中, 其基因组中有5个基因编码Gly II, 3个
定位于线粒体, 其他2个定位于细胞质。此外, 水稻

OsGLY II-2定位于细胞质(董伟2016)。
与Gly I相类似, Gly II也是金属酶, 其分子质量

为34 kDa, 等电点为83, 其激活需要辅因子的参与; 
根据辅因子的不同, Gly II仍可分为Zn2+依赖型、

Fe2+依赖型和Mn2+依赖型。从结构上说, Gly II与
Gly I所不同的是, 它以单体的形式存在, 其活性位

点包含一个由THxHxDH保守基序构成的双核金属

离子结合位点和一个水分子结合位点(董伟2016)。
此外, Gly II与Gly I一样, 也是一个多基因家族, 细
菌中只有一个Gly II基因, 而酿酒酵母中有GLO2和
GLO4两个Gly II基因。高等真核生物中, Gly II有多

个基因, 如拟南芥有5个Gly II同源基因, 水稻有3
个直系同源基因, 而大豆基因组中有12个(曾正明

2016)。
2.3  Gly III

从功能上说, Gly III与Gly I和Gly II不同之处

是, 它可将MG不可逆地直接转化为无毒的乳酸, 不
需要辅因子GSH的参与。Gly III最早发现于大肠杆

菌(Escherichia coli), 在大肠杆菌中, 此类蛋白以热

激诱导的分子伴侣(molecular chaperone)形式, 也就

是热激蛋白(heat shock protein, HSP)的形式存在, 因
而被注释为Hsp31 (Ghosh等2016)。所以, Gly III属
于DJ-1超家族成员(Ghosh等2016; 曾正明2016)。

从分布上来说, Gly III与Gly I和Gly II也有所

不同。Gly III基因广泛分布于真核生物中, 但其数

量变化差异较大。Hsp31和DJ-1属于同源基因而

相互独立起源, Hsp31同源基因广泛分布在各种真

菌中, 而DJ-1只有少数真菌中有同源基因(曾正明

2016)。此外, 在念珠菌(Nostoc)和酿酒酵母中, 只
有一个Hps31同源基因, 而在裂殖酵母(Schizosac-
charomyces pombe)中则有两个Hsp31 (即Hsp3101
和Hsp3102)和一个DJ-1同源基因SpDJ-1 (曾正明

2016)。在哺乳动物中, 只有一个DJ-1基因, 而线虫

(Caenorhabditis elegans)基因组中有两个同源基因。

在模式植物拟南芥和水稻基因组中, 各自至少有6
个DJ-1同源基因(曾正明2016)。

Gly III在亚细胞中的定位与Gly I和Gly II也不

完全相同。在拟南芥中, AtDJ-1a和人DJ-1都定位

于细胞质和细胞核, 而AtDJ-1b和AtDJ-1c则定位于

叶绿体(陈彩平2015)。在裂殖酵母中, Hsp3101和
SpDJ-1同样定位于细胞核和细胞质, 而Hsp3102只
定位于细胞核(陈彩平2015)。在线虫中, cDJR-1.1
分布于整个细胞中, 其中以细胞核含量最高, 而
cDJR-1.2只分布在细胞质中(陈彩平2015)。

3  乙二醛酶系统在植物响应和适应环境胁

迫中的作用

虽然乙二醛酶系统在MG代谢中具有非常重要

的作用, 但它的体内保守性和分布的广泛性表明, 
除了清除MG之外, 其在生物系统中还有很多重要

作用, 如参与糖酵解、细胞分裂和参与微管组装

等(Sankaranarayanan等2017)。近年来的研究表

明, 乙二醛酶系统在植物感受、响应和适应环境

胁迫中也起着重要的作用。

3.1  乙二醛酶系统参与植物重金属胁迫耐性

在芥菜(B. juncea)幼苗中, 马来酸(maleic acid, 
MA)处理可提高铬胁迫下幼苗Gly I、Gly II、
APX、MDHAR、DHAR、GR、谷胱甘肽过氧化物

酶(glutathione peroxidase, GPX)、超氧化物歧化酶

(superoxide dismutase, SOD)、过氧化氢酶(catalase, 
CAT)和谷胱甘肽-S-转移酶(glutathione S-transferase, 
GST)活性, 提高植物螯合素(phytochelatins, PCs)、
非蛋白硫(non-protein thiols, NPTs)、GSH和AsA含
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量, 降低ROS和MG含量, 继而提高幼苗对铬胁迫

的抵抗能力(Al Mahmud等2017)。同样在芥菜中, 
柠檬酸(citrate acid, CA)处理可提高镉胁迫下幼苗

Gly I、Gly II、APX、MDHAR、DHAR、GR、GPX、
SOD和CAT活性, 降低脂氧合酶(lipoxygenase, LOX)
活性及O2̄·、H2O2、丙二醛(malondialdehyde, MDA)
和MG积累 ,  继而提高幼苗对镉胁迫的耐性(Al 
Mahmud等2018)。此外, 茉莉酸(jasmonic acid, JA)
处理可提高镍胁迫下大豆幼苗的Gly I、Gly II、
SOD、APX、CAT、MDHAR、DHAR、GPX、GST
和GR活性, 降低LOX活性, 减少H2O2、MDA和MG
的增加, 继而提高大豆对镍胁迫的抵抗能力(Mir等
2018)。在水稻幼苗中, Ca2+处理可提高Gly I和Gly II
活性, 减少幼苗对镉和砷的吸收, 从而降低MG过量

积累, 最终提高幼苗的重金属胁迫耐性(Rahman等
2016)。类似地, 在重金属胁迫下, 绿豆(Vigna radi-
ata)、油菜(B. napus)和红花(Carthamus tinctorius )
幼苗分别用硅酸钠、H2O2、水杨酸(salicylic acid, 
SA)、一氧化氮供体硝普钠(sodium nitroprusside, 
SNP)和γ-氨基丁酸(γ-aminobutyric acid, GABA)处
理, 均可同时提高重金属胁迫下幼苗乙二醛酶系

统(Gly I和Gly)和抗氧化系统(MDHAR、DHAR、
CAT、APX、GST、GR、AsA和GSH)活力, 降低

O2̄·、H2O2、MDA和MG积累, 继而提高其对重金

属胁迫的抵抗能力(Hasanuzzaman等2017a, b; Al 
Mahmud等2017; Namdjoyan等2017)。我们前期的

研究也表明, 在小麦(Triticum aestivum)幼苗中进行

适宜浓度的MG处理, 可提高镉胁迫下小麦幼苗

Gly I、Gly、SOD、CAT、APX、GR和过氧化物

酶(peroxidase, POD)活性, 以及抗氧化剂(AsA和

GSH)和渗透调节物质脯氨酸(proline, Pro)、甜菜

碱(glycine betaine, GB)和可溶性糖(soluble sugar)
的含量, 缓解重金属胁迫下O2̄·、H2O2、MDA和

MG的积累, 从而改善小麦幼苗的生长状况(根长、

苗高、鲜重和干重), 暗示低浓度的MG可能作为

信号分子调控植物重金属耐性的获得(Li等2017a, 
2017b, 2018)。此外, 在水稻幼苗中, 重金属胁迫和

氧化胁迫可诱导Gly I和Gly II的基因表达, 继而降

低内源MG含量, 最终提高植物的胁迫耐性(Yadav
等2005)。

3.2  乙二醛酶系统参与植物的耐盐性

在番茄幼苗中, 用NaCl、甘露醇和脱落酸(ab-
scisic acid, ABA)灌根处理, 可观察到茎和叶中Gly 
I转录水平上调2~3倍, 揭开乙二醛酶系统在植物感

受、响应和适应环境胁迫的新篇章(Espartero等
1995)。在大豆生殖期, 外源GSH处理可提高盐胁

迫下大豆的分枝、豆荚数、每个豆荚的种子数, 以
及种子的百粒重, 最终提高大豆的产量(Akram等

2017)。此外, 产量的提高与GSH处理后较低的氧

化损伤(低的H2O2和MDA含量)和减少MG的积累

有关(Akram等2017)。在绿豆幼苗中, 用Pro、GB、
腐胺(putrescine, Put)、精胺(spermine, Spm)和亚精

胺(spermidine, Spd)处理, 均可激活乙二醛酶系统

Gly I和Gly II的活性, 从而降低植物MG水平, 提高

绿豆幼苗的耐盐性(Hossain和Fujita 2010)。在水稻

幼苗中, 耐盐品种与盐敏感品种相比, 前者具有较

高的Gly I和Gly II活性及较低的内源MG含量

(El-Shabrawi等2010)。外源信号分子H2S处理可增

强卷心菜(B. oleracea)对碱(NaHCO3/Na2CO3)胁迫

的抵抗能力, 这种抵抗能力的获得与H2S激活乙二

醛酶系统(Gly I和Gly II)和抗氧化系统(SOD、GSH
和AsA)活力有关(Montesinos-Pereira等2018)。转录

组学和蛋白质组学研究表明, 在盐敏感和抗性水

稻和番茄品种中, 盐胁迫下Gly I基因在耐盐品种

中转录和蛋白都有较高的表达水平 ( C h a o等
2005)。进一步的研究表明, 耐盐品种的水稻幼苗

与盐敏感品种相比, 前者具有较高的Gly I和Gly II
活性, 以及较低的内源MG含量(El-Shabrawi等
2010)。相反地, 在拟南芥幼苗中, Gly II突变体对

盐和缺氧胁迫敏感, 而超表达Gly II则提高胁迫耐

性, 进一步支持Gly II在胁迫耐性中的作用(Deva-
nathan等2014)。
3.3  乙二醛酶系统参与植物的耐旱性

在芸薹(B. compestris)幼苗中, 用外源茉莉酸

处理可增加Gly I和Gly II活性, 继而增强幼苗的耐

旱性(Alam等2014)。同样在芸薹幼苗中, 二氧化硅

处理可提高干旱胁迫下幼苗中的乙二醛酶系统

(Gly I和Gly II)和AsA-GSH循环酶(CAT、APX、

GST、GR、MDHARH和DHAR)的活性, 以及抗氧

化剂(GSH和AsA)含量, 减少MDA和H2O2积累, 缓
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解光合色素的下降, 最终提高幼苗的耐旱性(Hasa-
nuzzaman等2018b)。绿豆幼苗经外源GSH的处理

后, 可提高其在干旱胁迫下Gly I、Gly II、GPX、

GR和DHAR的活性, 降低内源MG含量, 减轻氧化

损伤, 提高幼苗的耐旱性(Nahar等2015a)。在油菜

幼苗中, 外源硒(selenium, Se)或SNP处理, 可提高

乙二醛酶系统和抗氧化系统活力, 缓解干旱胁迫

下MDA、H2O2和MG的增加, 减少氧化胁迫和MG
胁迫的伤害, 最终提高幼苗的耐旱性(Hasanuzzaman
等2017c)。Hasanuzzaman等(2018c)报道, 在小麦幼

苗中, NO和精氨酸处理可提高Gly I、Gly II、APX、
CAT、GPX、GST、GR、MDHARH和DHAR活性, 
以及抗氧化剂AsA、GSH和Pro含量, 减少LOX活性

及O2̄·、MDA和H2O2积累, 缓解光合色素的下降, 从
而提高幼苗的耐旱性。此外, 干旱胁迫、山梨醇和

ABA处理可上调水稻幼苗中Gly I和Gly II的基因表

达, 降低内源MG含量和提高幼苗的耐旱性(Yadav等
2005)。在大豆幼苗中, 全基因组分析研究表明, 41
个Gly I和23个Gly II蛋白分别被24和12个基因编码, 
并且Gly I6、Gly I9、Gly I20以及Gly II5、Gly II10在
盐和干旱胁迫下强烈表达(Ghosh和Islam 2016), 进
一步支持Gly I和Gly II参与植物耐逆性的获得。

3.4  乙二醛酶系统参与植物的耐热性和耐冷性

绿豆幼苗经外源GSH处理, 可增加高温胁迫

过程中的Gly I和Gly II活性, 继而提高幼苗对高温

胁迫的抵抗能力(Nahar等2015b)。在水稻幼苗中, 
叶面喷施Spd, 可显著提高高温胁迫过程中Gly I和
Gly II的活性, 降低膜脂过氧化产物MDA、H2O2和

Pro含量, 增加AsA、GSH、叶绿素含量和幼苗的

鲜重, 继而提高幼苗的耐热性(Mostofa等2014)。低

温可提高茶(Camellia sinensis)芽中的MG含量和增

加脂质过氧化, 而外源施Pro和GB可减缓Gly I和
Gly II活性的下降, 从而降低MG水平, 提高其对低

温的耐受性(Kumar和Yadav 2009)。此外, 利用蛋

白组学手段在拟南芥(Goulas等2006)、水稻(Lee等
2009)和洋葱(Allium cepa) (Chen等2013)中进一步

证实MG脱毒系统Gly I和Gly II参与植物耐冷性的

形成。同样地, 高温和低温可刺激水稻幼苗中Gly I
和Gly II的基因表达, 降低幼苗中的内源MG含量, 继
而提高幼苗的耐热和耐冷性(Yadav等2005)。

3.5  乙二醛酶系统参与植物对除草剂胁迫的耐性

在油菜中, NO处理可提高除草剂百草枯胁迫

下乙二醛酶系统(Gly I和Gly)和抗氧化系统(GR、
CAT、APX、DHAR、GPX和GST)的活力, 抑制

LOX活性, 缓解氧化胁迫(降低O2̄·、H2O2、MDA和

MG积累), 最终提高油菜对除草剂的抗性(Hasanuz- 
zaman等2018a)。
3.6  乙二醛酶系统参与植物响应病原微生物侵染

Lin等(2010)初步报道, 在禾谷镰刀菌(Fusarium 
graminearum)侵染下, 小麦乙二醛酶系统Gly I基因

被显著上调表达。在大白菜(B. rapa)中, 全基因组

分析表明, Gly I和Gly II分别被16和15个基因编码, 
这些成员在重金属胁迫下和根肿菌(Plasmodiophora 
brassicae)的侵染下, 不同程度地被上调, 从而提高

对重金属和病菌的抵抗能力(Yan等2018)。这些结

果暗示, 乙二醛酶系统在响应病原微生物的侵染

中起作用。

4  乙二醛酶系统耐逆基因工程

如上所述, 乙二醛酶系统通过精密调控植物

细胞中的MG和ROS稳态, 在植物响应和适应环境

胁迫中起着重要的作用。此外, 由于乙二醛酶系

统Gly I、Gly II和Gly III的基因已被定位和克隆, 
并且其同源性较高, 因此构建过表达载体就显得

比较容易。在此基础上, 关于乙二醛酶系统抗逆

的基因工程也取得较大的进展。总计来说, 过表

达乙二醛酶基因的转基因植物, 通常能更好地维

持GSH稳态、较高的抗氧化剂水平和乙二醛酶活

性, 有助于保持细胞内MG和ROS水平, 发挥其信

号作用, 有效地防止过量MG和ROS积累所诱发的

细胞损伤(Gupta等2018)。
研究表明, 能源植物小桐子(Jatropha curcas)

具有较强的耐旱性和耐盐性, 这种耐性可能与其

高活性的Gly I和Gly II有关(Mudalkar等2017)。在

细菌和酵母中异源表达小桐子Gly I和Gly II基因, 
可提高细菌和酵母对干旱、盐胁迫和高浓度MG
的抵抗能力(Mudalkar等2017), 进一步阐明乙二醛

酶系统在植物抵抗环境胁迫中的作用。在烟草

(Nicotiana tobacum)中, 过表达Gly I可提高其对更

高MG浓度和高盐胁迫的耐受性(Veena等1999)。



叶芯妤等: 乙二醛酶系统及其在植物响应和适应环境胁迫中的作用 407

在豇豆(Vigna unguiculata)中过表达Gly I基因, 可
提高转基因植物的耐盐性(Bhomkar等2008)。在水

稻中 ,  Gly II基因的过表达也表现出对高MG和

NaCl浓度的耐受性(Singla-Pareek等2008)。在芥菜

中过表达Gly II基因, 可增加盐胁迫耐性(Saxena等
2011)。此外, Gly I和Gly II的转基因烟草促进锌胁

迫下植物螯合素产量的增加, 有效地缓解重金属

毒害(Singla-Pareek等2006)。同样地, 小麦 Gly I基
因在烟草植物中的表达, 可提高转基因烟草对锌

的耐受性(Lin等2010)。
此外, 在盐和重金属胁迫下, 共表达Gly I和Gly II

的转基因植物, 表现出比任一单基因转化系有更

好的耐逆性(Singla-Pareek等2006), 且转基因植物

在保持较低MG水平的同时, 也可维持氧化还原平

衡, 从而提高植物对环境胁迫的抵抗能力(Yadav等
2005)。同样, 在多种植物中过表达具有乙二醛酶

系统的多个基因, 也表型出更好的耐逆性(Zeng等
2016)。

5  展望

植物在环境胁迫下, 过度累积MG和ROS, 导致

细胞氧化损伤, 影响植物的生长、发育, 乃至生

存。目前, 利用生理生化、分子生物学、遗传学、

转录组学和蛋白组学等手段, 已阐明乙二醛酶系

统在植物感受、响应和适应环境胁迫中起着重要

的作用。植物通过乙二醛酶系统和抗氧化系统的

协同作用, 维持细胞中MG和ROS的稳态, 进一步

调控信号转导、基因表达、生理生化以及形态建

成的改变, 更好地适应对环境胁迫的抵抗能力。

但是, 有关乙二醛酶系统在植物生长发育, 以及植

物感受、响应和适应环境胁迫中的详细机理, 有
待进一步阐明: (1)正常生长发育条件下或环境胁

迫下, 植物如何引发MG信号与其他信号(如Ca2+、

ROS、NO、H2S、植物激素等)的交互作用? 交互

作用如何激活乙二醛酶系统的基因表达和活性? 
(2)乙二醛酶系统和抗氧化系统如何协同作用调控

植物细胞的MG和ROS稳态以及氧化还原平衡? (3)
利用转录组学、比较基因组学、蛋白组学和生物

信息学的手段, 进一步阐明乙二醛酶系统在植物

生长发育和抵抗环境胁迫中的新作用。(4)获得具

有多重抗性的乙二醛酶系统转基因植物, 特别是

转基因农作物。
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Glyoxalase system and its role in response and adaptation of plants to 
environmental stress
YE Xin-Yu#, QIU Xue-Mei#, WANG Yue, LI Zhong-Guang*

Key Laboratory of Biomass Energy and Environmental Biotechnology of Yunnan Province; Engineering Research Center 
of Sustainable Development and Utilization of Biomass Energy, Ministry of Education; School of Life Sciences, Yunnan 
Normal University, Kunming 650500, China

Abstract: Under environmental stress, the plant cells can excessively accumulate methylglyoxal (MG), glyoxal 
(GO) and 3-deoxyglucosone (DOG), especially MG, which in turn leads to carbonyl stress, namely damage to 
biomacromolecules such as proteins, lipids, nucleic acids and biomembrane. To cope with this stress, plants 
have developed a unique and effective scavenging mechanism, glyoxalase system, to scavenger excessive MG 
and maintain its homeostasis in plant cells, further exerting its signaling molecule function. Following the 
emerging progress on glyoxalase system in plants, in this review, the constitution, structure, function, distribu-
tion, cellular localization and gene family of glyoxalase system in plants were discussed, and the role of glyox-
alase system in response and adaptation of plants to environmental stress was summarized, as well as the re-
search direction also was presented.
Key words: methylglyoxal; glyoxalase system; environmental stress; stress tolerance; response and adaptation
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