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摘要: 植物生长发育和抗性反应受多种因素的调节。γ-氨基丁酸(GABA)是一种普遍存在于动物、植物和微生

物体内的非蛋白质游离氨基酸, 在植物生长发育和抗性反应中发挥着重要作用, 已成为近些年来的研究热点。

本文系统综述了GABA在植物体内的合成和代谢途径、在组织器官中的分布、对生长发育和抗逆性的调节作

用; 重点阐述了GABA对植物根、茎、叶、花、果实生长发育的作用, 以及在抗逆反应中GABA与植物激素之

间的相互作用; 指出了研究中存在的问题, 并对未来的研究方向和重点科学问题提出了建议, 以期为植物科学

领域与GABA相关的研究提供参考。

关键词: γ-氨基丁酸; 生物合成; 生长发育; 抗逆性; 植物激素

植物在生长发育中常遭受多种生物与非生物

胁迫, 外源调节剂的使用可以有效地减少胁迫伤

害, 同时还可以改善植物正常生长条件下的生长发

育, 提高产量和质量。γ-氨基丁酸(γ-aminobutyric 
acid, GABA)是一种普遍存在于生物体内的四碳非

蛋白质氨基酸 ,  是含有氨基和羧基的两性离子

(Shelp等1999)。近年来国内外对GABA开展了大量

研究, 主要有以下3方面的发现: (1) GABA在生物

体内存在的普遍性。GABA自1949年首次在马铃薯

(Solanum tuberosum)块茎中发现以来, 相继在人、

动物、植物和微生物中都有发现(Kokáš等2016); 
高等植物胚、子叶、根、茎、叶、花、果实和种

子中都含有GABA (Ramesh等2016)。(2) GABA对

人和动物的药理性。GABA对人类癫痫、抑郁、

失眠等多种疾病有治疗作用(Möhler 2012), 还能够

减缓大鼠(Rattus norvegicus)慢性神经性疼痛(Meu-
wissen等2019)。GABA可提高植物对干旱、盐碱

等多种非生物胁迫的抗性(Ramesh等2016)。(3) 
GABA功能的多样性。GABA在动物、植物和微

生物体内既是一种信号物质, 也是生理代谢调节

物质和营养物质(Renault等2012)。这些研究结果

表明, 正是GABA作用的多样性决定了GABA作用

机理的复杂性。迄今为止, 对GABA在动物、植

物、微生物中的作用机制尚缺乏深入的了解, 尤
其是GABA在提高植物抗逆性作用机理方面的研

究更为薄弱, GABA增强植物防御反应作用机理方

面尚未见系统的研究报道。本文在国内外研究结

果的基础上, 以GABA对植物生长发育及抗逆性方

面的作用和机理为重点, 较系统地总结了最新研

究成果。

1  GABA的生物合成与代谢

GABA在植物体内的合成途径有谷氨酸(glu-
tamic acid, Glu)脱羧途径和多胺(polyamines, DAM)
降解途径两种。谷氨酸脱羧途径是植物体内GABA
合成的主要途径, 该途径以α-酮戊二酸(α-ketoglu-
taric acid, α-KGA)为起点, 经过一系列生化反应形

成琥珀酸盐(succinate), 并加入到三羧酸(tricarbox-
ylic acid, TCA)循环中, 因此该途径可看作三羧酸

循环的一条支路, 称为GABA支路(GABA shunt) 
(Shelp等1999) (图1)。具体过程是α-酮戊二酸经转

氨酶(aminotransferase)或谷氨酸脱氢酶(glutamate 
dehydrogenase, GDH)催化反应生成谷氨酸, 谷氨酸

在谷氨酸脱羧酶(glutamate decarboxylase, GAD)的
作用下特异性反应生成GABA。多胺降解途径则以

精胺(spermine)、亚精胺(spermidine)或腐胺(putres-
cine)为起点, 亚精胺在多胺氧化酶(polyamine oxi-
dase, PAO)催化下直接生成∆1-吡咯啉(∆1-pyrroline); 
精胺在多胺氧化酶作用下首先生成1,3-二氨基丙烷

(1,3-propanediamine), 再进一步生成∆1-吡咯啉; 腐
胺则是需要二胺氧化酶(diamine oxidase, DAO)的
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催化生成∆1-吡咯啉, 该过程所产生的∆1-吡咯啉在

吡咯啉脱氢酶(pyrroline dehydrogenase)的催化作用

下生成GABA (Shelp等1999; Tiburcio等1997) (图1)。
经上述途径合成的GABA可与α-酮戊二酸反

应生成琥珀酸半醛(succinic semialdehyde, SSA)和
谷氨酸, 也可与丙酮酸(Pyruvate)反应生成琥珀酸

半醛和丙氨酸(alanine)。GABA生成琥珀酸半醛的

过程由γ-氨基丁酸转氨酶(γ-aminobutyrate transam-
inase, GABA-T)催化完成; 琥珀酸半醛再经琥珀酸

半醛脱氢酶(succinic semialdehyde dehydrogenase, 
SSADH)催化生成琥珀酸(succinic acid)进入三羧酸

循环, 该过程消耗NAD+生成NADH和H+ (Shelp等
1999)。目前的研究显示, 在拟南芥(Arabidopsis 
thaliana)细胞中几乎所有来源的GABA都通过单

一线粒体GABA转氨酶(GABA-T)对琥珀酸半醛进

行分解。

GABA支路是植物体内GABA合成与代谢的

主要途径, 由GAD、GABA-T和SSADH三种酶调

控。谷氨酸脱羧酶是磷酸吡哆醛(pyridoxal phos-
phate, PLP)和蛋白质的复合物, 定位于细胞质中

(Shelp等1995), 含有一个pH感应位点和一个钙调蛋

白结合结构域(calmodulin binding domain, CaMBD), 
能够感知胞质环境pH的变化, 并与钙调蛋白CaM结

合, 通过Ca2+/CaM调节酶的活性影响植物内源GABA
的合成与积累(Johnson等1997; Faitd等2011)。低氧

和水涝等逆境胁迫引起植物体内GABA大量积累, 
一定程度是因为细胞质中pH减小而促进了GAD活

性(Shelp等1999)。

图1  GABA在植物体内的合成代谢及与呼吸作用的关系

Fig.1  The anabolism of GABA in plants and its relationship with respiration
参考Tiburcio等(1997)和Shelp等(1999)并作部分修改。
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GABA-T是催化植物体内GABA代谢的首要

限速酶, 由GABA-Ts/POP2基因编码(Palanivelu等
2003), 编码基因在细胞质、线粒体基质和质体中

均有表达。GABA-T的活性受pH影响较大, 其最

适pH范围为8.6~9.0。SSADH催化琥珀酸半醛分

解成琥珀酸是GABA代谢的最后一步, 琥珀酸半醛

脱氢酶具有底物特异性, 其活性受NAD+/NADH和

胞质pH调控。SSADH主要以NAD+为辅助因子, 
NADH对其活性有抑制作用(杨泽伟等2014)。ATP 
的反馈调节也会影响SSADH活性(Bouche等2003), 
AMP、ADP和ATP分别是NAD+与SSADH互作的竞

争性、复合竞争性和非竞争性抑制剂(Fait等2005)。
此外, 外源GABA可以提高低氧胁迫下东北山樱

(Cerasus sachalinensis)根系的ATP含量的研究说明

(贾璐婷2018), GABA也有可能参与调节呼吸作用

的光合电子传递。

GABA合成基因GADs和代谢基因GABA-Ts/
POP2在分子水平上对GABA的水平起着至关重要

的调节作用。拟南芥基因组中含有5个GAD同源

基因(GAD1~5), 其中GAD1在拟南芥根中特异表达

(Bouche等2003)。GAD2在拟南芥的各个组织中普

遍分布, GAD3~5在拟南芥的各个组织中表达水平

较低(Miyashita和Good 2008)。超表达水稻(Oryza 
sativa) GAD2基因能大幅提升水稻内源GABA含量

(Shimajiri等2013), 而当GAD1突变以后, 拟南芥根系

GABA含量比野生型显著下降, 这也进一步说明GAD
基因在植物内源GABA水平调控上起着重要作用。

2  GABA在植物细胞中的分布

GABA在植物的胚、子叶、根、茎、叶、

花、果实和种子中都有分布, 且在不同组织和器

官中的含量存在差异(Ramesh等2016)。热害、冷

冻、机械损伤、病虫害、酸碱、高盐、低氧、水

涝、激素刺激等胁迫都会引起GABA大量积累, 但
不同的胁迫会引起细胞内酶活表达的分布差异, 
表明GABA在植物细胞中具有多区域分布的可能

(Ramesh等2016; Seifikalhor等2019)。如前所述, 谷
氨酸脱羧途径是GABA在植物体内合成代谢的主

要途径, 该途径主要在细胞质和线粒体中共同完

成。GABA多胺合成途径的研究结果显示, GABA

的合成代谢也存在于过氧化物酶体和质体当中

(Shelp等2012; Shelp和Zarei 2017)。
Shelp和Zarei (2017)提出了GABA在拟南芥亚

细胞中分布的最新模型(Shelp等2017) (图2), 较为

全面地解释了GABA在植物细胞中的分布情况。

他们对该模型的解释如下: GABA在Ataldh10a8和
Ataldh10a9的单突变体中积累, 引起根生长对盐过

度敏感, 表明从多胺到GABA的途径在应激反应中

发挥作用。拟南芥的五种多胺氧化酶(PAO1~5)催
化精胺和亚精胺向腐胺的转化, 其中PAO2~4定位

于过氧化物酶体。精胺和亚精胺经多胺氧化酶转

化成腐胺, 含铜胺氧化酶(CuAO)催化腐胺转化为4-
氨基丁醛(4-aminobutyraldehyde, ABAL)。过氧化物

酶醛脱氢酶(peroxidase aldehyde dehydrogenase, 
ALDH10A9)通过将4-氨基丁醛转化为GABA来催

化拟南芥中腐胺氧化。拟南芥中CuAO2和CuAO3
已经被证实定位于过氧化物酶体中, 因此可以确定, 
该途径在过氧化物酶体中完成。另外, 计算机分析

预测显示, 拟南芥中3个CuAOs (At1g31670、At1g-
31710和At4g12290)可能定位于质体中。与ALD-
H10A9具有相似功能的蛋白质ALDH10A8可以从

细胞质转移到质体中参与应激诱导的翻译后修饰, 
催化ABAL向GABA的转换(图2)。这也说明GABA
经腐胺的合成途径也存在于质体中。由此可见, 细
胞质中GABA分别来源于过氧化物酶体中的多胺

降解、质体中的多胺代谢和细胞质中的谷氨酸脱

羧反应, 因此猜测在过氧化物酶体和质体的膜上存

在GABA外向转运体, 而每种转运体是根据植物生

长的不同阶段和遭受的不同环境来发挥作用的

(Shelp和Zarei 2017)。高亲和力质子偶联的GABA
转运蛋白定位于拟南芥的细胞质和线粒体膜上, 这
对于碳氮相互作用非常重要。AtProTs (一类存在于

拟南芥质膜上的脯氨酸转运蛋白)等转运蛋白仍

然有可能参与了GABA的转运。阳离子氨基酸转

运蛋白CAT家族定位于拟南芥液泡膜, 参与细胞质

中GABA向液泡的运输。细胞质中的GABA也可

以穿过质膜进入质外体, 而协调GABA在质体内外

的分布, 这有助于调控铝激活的苹果酸转运蛋白

(ALMT)的活性并促进从细胞中输出碳(图2)。
值得注意的是, GABA作为一种可能的信号物



张海龙等: γ-氨基丁酸对植物生长发育和抗逆性的调节作用 603

质, 在植物中的受体研究中长期空缺。TaALMT蛋
白家族中的TaALMT1与动物中的GABAA受体有

相似序列, TaALMT1蛋白含有GABA调节所必需

的基序(Ramesh等2015), GABA和苹果酸盐(ma-
late)以复杂的方式与ALMTs相互作用, 以调节彼此

的转运, 说明TaALMT1可能作为一种质膜上的

GABA受体存在。随后的研究中, ALMTs在植物体

内作为GABA的受体被确定(Ramesh等2018)。虽

然ALMTs目前可以确定为植物体内的一种GABA
转运体, 但是并未在GABA转运过程中发挥特异

性, 且受到pH和阴离子浓度等因素的影响只在特

定条件下发挥作用(Ramesh等2018); GABA在植物

体内功能多样, 在植物的所有器官以及细胞质、

液泡、质体、过氧化物酶体等多种细胞器中均有

分布, 同时, 其作用发挥也受环境等因素的影响, 
加之代谢转运及作用过程十分复杂, 因此对其受

体仍需进一步深入研究。

3  GABA对植物生长发育的调节

GABA与植物的生长发育有着密切的关系, 在

植物的各个组织和器官的生长发育中都发挥着一

定作用。但是GABA对植物生长发育调节的报道

大多数集中在GABA对植物逆境响应的研究中,  
GABA在正常生长条件下对植物生长发育的调节

报道较少。根据现有报道, 正常生长条件下GABA
对植物根、茎和花粉管生长的调节似乎表现出一

种低浓度促进生长高浓度抑制生长, 极低浓度又

会抑制生长的现象。另外, GABA在调节果实成熟

和响应叶片衰老过程中也发挥重要的作用。

3.1  GABA对植物茎生长的作用

在烟草(Nicotiana tabacum)中超表达GAD基

因(Baum等1996), 构建不含钙调蛋白结合区域的

GAD基因超表达突变体gadΔc和含有全长GAD基

因的超表达突变体gad, 发现gadΔc烟草植株矮小, 
茎节间变短, 茎韧皮部和木质部细胞极度缩短, 而
gad与野生型没有太大差别。同时相对于野生型, 
gadΔc体内GABA含量增加7倍, 占植株体内游离氨

基酸的47%, 而谷氨酸大量减少; 但是gad体内的

GABA和谷氨酸只有轻微的变化。用GABA处理

向日葵被切除的子叶, 发现外源GABA可以通过诱

图2  GABA代谢的亚细胞分布

Fig.2  Subcellular distribution of GABA metabolism
虚线箭头和问号表示尚未研究的酶和转运蛋白; ABAL: 4-氨基丁醛; ALDH: 醛脱氢酶; ALMT: 铝激活的苹果酸转运蛋白; CuAO: 铜

胺氧化酶; GABA: γ-氨基丁酸; GAD: 谷氨酸脱羧酶; GABP: GABA通透酶; GABA-T: GABA转氨酶; GAT: GABA转运蛋白; PAO: 多胺氧化

酶; ProT: 脯氨酸转运蛋白; CAT: 碱性氨基酸转运体; Put: 腐胺; SSA: 琥珀酸半醛; SSADH: 琥珀酸半醛脱氢酶; Spd: 亚精胺; Spm: 精胺。

参考Shelp和Zarei (2017)并作部分修改。
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导乙烯(ethylene, ETH)生物合成、1-氨基环丙基-1-
羧酸合酶(1-aminocyclopropyl-1-carboxylic acid 
synthase, ACC)和ACC氧化酶(1-aminocyclopropyl-1- 
carboxylic acid synthase oxidase) (Kathiresan等1997)
相关基因表达变化, 刺激乙烯的产生。外源GABA
浓度在500 μmol·L-1以下可促进长须银柴胡(Stel-
laria longipes)茎的伸长, 但是GABA浓度的进一步

增加却抑制了茎的伸长(Kathiresan等1998); 而在

最适GABA浓度(250 μmol·L-1)下培养的植株内源

GABA水平比对照植株高6倍。氨氧乙烯基甘氨酸

(aminooxyethylene glycine, AVG)和硫代硫酸银(sil-
ver thiosulfate, STS)分别是乙烯的合成和作用抑制

剂。高浓度的GABA (750 μmol·L-1)显著诱导乙烯的

生成, 较低浓度的GABA (500 μmol·L-1)可以在AVG
或STS存在下促进节间伸长, 同时较高的GABA浓

度(750 μmol·L-1)对茎伸长的抑制作用因AVG或

STS的存在显著降低。以上研究表明, 内源GABA
含量可能是影响植株茎生长的一个重要因素, 低浓

度促进茎伸长, 高浓度起抑制作用。可能原因是过

多的GABA引起细胞激素水平变化、渗透势或pH
等的变化, 从而影响茎的生长。另一方面, GABA会

调节乙烯水平而影响茎的生长。

3.2  GABA对植物花粉管发育的作用

通过野生型拟南芥和pop2突变体研究(Pala-
nivelu等2003), 发现GABA对花粉管的调节或者抑

制作用在花粉的体外培养和体内生长的观察中表

现出同样的结果: 低浓度GABA促进花粉管的生长

与诱导, 高浓度GABA则起抑制作用。这与Kathire-
san等人(1998)在茎中的研究结果相似。研究表明, 
POP2突变引起拟南芥内源GABA含量过高, 从而

导致花粉管伸长生长、定向诱导、受精等生理功

能缺陷(Palanivelu等2003)。外源施加GABA后, 
pop2突变体虽然表现与野生型相同的响应, 但响应

却更灵敏(Palanivelu等2003)。将pop2突变体的花

粉移植在GABA浓度较低的野生型植株的雌蕊上, 
花粉可以正常生长, pop2突变体的花粉管却在外源

添加GABA浓度较高的pop2突变体的雌蕊中长度

受到抑制, pop2突变体的雌蕊中大量积累GABA, 
使得部分花粉管的延伸受到抑制; 说明花粉管的

正常生长与延伸受GABA浓度的影响。该结论在

GABA合成抑制剂3-巯基丙酸(3-mercaptopropionic 
acid, 3-MP)对云杉(Picea wilsonii)花粉萌发和花粉

管延伸的研究中被再次证明(Ling等2013)。3-MP
引起肌动蛋白紊乱、细胞壁成分定位错误以及花

粉管生长受阻, 而外源施加GABA和钙离子可解除

3-MP的抑制作用, 说明花粉管的生长发育与钙离

子和GABA关系密切。另外, GABA与钙离子也表

现出相同的作用, 暗示着GABA的信号功能。

3.3  GABA对根系生长的作用

外源GABA可以从矿质代谢、酶活、氨基酸

代谢和基因表达等多方面影响植物根系生长。在

MS培养基上外源施加GABA可抑制拟南芥幼苗根

的伸长, 但用1/8MS培养基培养下可促进根系伸长

(Barbosa等2010), 进一步研究显示, 生长抑制或促

进之间的控制与培养基中硝酸盐的水平有关; 当
MS培养基中硝酸根离子浓度低于40 mmol·L-1时, 
生长培养基中添加GABA促进根系生长, 而在硝酸

根离子浓度高于40 mmol·L-1时, 生长培养基中添

加GABA抑制了根的伸长。这主要是由于GABA
在硝酸根浓度较低时促进硝酸根的吸收, 而在硝

酸根浓度较高时抑制硝酸根的吸收。外源GABA
还能够调控硝酸还原酶(nitrate reductase, NR)、谷

氨酰胺合成酶(glutamine synthetase, GS)、谷氨酸

合成酶(glutamic acid synthase, GOGAT)、异柠檬

酸脱氢酶(isocitrate dehydrogenase, ICDH)、磷酸

烯醇式丙酮酸羧化酶(phosphoenolpyruvate carbox-
ylase, PEPC)等多种参与碳氮代谢的酶的活性, 在
1/8MS培养基中添加50 mmol·L-1 GABA, 除异柠檬

酸脱氢酶活性外, 其余酶活性均有提高。然而, 在
MS培养基上, GABA除了对根和茎组织中的谷氨

酰胺合成酶和茎组织中的磷酸烯醇式丙酮酸碳羧

化酶活性有抑制作用外, 对其他酶的活性并没有

表现出抑制作用, 但是外源GABA增加了硝酸还原

酶蛋白的数量, 而不是其在组织中的活化状态。

说明GABA可能作为一种信号分子, 参与调节氮代

谢和硝酸盐吸收, 进而影响拟南芥的生长; 但也不

排除在低氮条件下GABA作为一种氮素补充的营养

物质发挥作用的可能。另有研究发现外源GABA能

引起拟南芥内源GABA含量的显著升高, 高水平的

GABA对下胚轴和初生根生长具有抑制作用, 并引
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起叶片萎黄(Renault等2012)。不同于Baum (1996)
和Kathiresan等(1997, 1998)的研究, 该研究中外源

GABA的加入并没有引起谷氨酸等初级代谢产物

含量的显著变化, 因此可以确定该结果主要由高

GABA水平导致, 进而更有力地说明GABA对植物

生长发育的调节机理。他们通过微阵列数据分析

表明, 编码细胞壁分泌相关蛋白基因的表达在植物

组织中响应GABA而降低, pop2-1突变体中表达减

少的基因种类与外源GABA处理野生型植物中表

达减少的基因种类相似。由于细胞生长与新蛋白

质、壁和膜材料的缺失密切相关(Hepler等2001; 
Refrégier等2004), 因此说明GABA对这些类型基因

表达的影响可能会影响细胞的伸长从而使根系变

短; 同时该研究还发现, GABA在不同发育条件下对

编码分泌蛋白的基因有特定的影响。此外, GABA
还能促进植物菌根形成。GABA能够提高豆科植

物的固氮能力并有助于根瘤的形成(Jin等1990)。
GABA还可在慢生型大豆根瘤菌, 苜蓿中华根瘤菌

和豌豆根瘤菌中大量积累(White等2009), 而且是众

多根瘤氨基酸中含量相对较多的一种(Sulieman和
Schulze 2010a, b)。
3.4  GABA调节果实成熟的作用

果实成熟往往伴随着一系列复杂的生理生化

过程, 其中大部分生理生化反应受乙烯触发和调

控, 果实成熟中产生的乙烯会被一系列受体感知, 
通过信号级联调控下游乙烯相关基因, 引起后续氨

基酸代谢等生化反应(Busatto等2017)。GABA可通

过自身积累或调节乙烯水平对果实成熟产生一定

的影响。已有研究表明, GABA能诱导乙烯合成前

体ACC合酶合成基因表达上调从而促进乙烯合成

(Kathiresan等1997), 对番茄(Lycopersicon esculen-
tum)组织GAD基因表达水平分析发现, GAD基因在

番茄果实中表达量最高(Gallego等1995), 二氧化碳

抑制GAD基因表达的同时也抑制乙烯合成, 延缓果

实成熟(Rothan等1997); GAD是合成GABA的关键

酶, MaACS1的表达是香蕉(Musa balbisiana)果实采

后成熟过程中启动成熟乙烯生物合成酶的关键基

因(杨晓颖等2008), 胡伟(2009)研究发现GABA能诱

导香蕉果实成熟并能诱导MaGAD1基因的表达, 而
MaGAD1与MaACS1呈正调控关系调控乙烯生物合

成过程, GABA的处理虽然引起香蕉果实硬度、淀

粉含量和可溶性总糖含量三种重要的果实品质指标

发生变化, 但并未超出正常变化范围和趋势, 说明

GABA处理虽能加快香蕉成熟, 但是没有引起香蕉

果实品质的变化。以上结果说明在果实成熟过程

中GABA积累可以促进乙烯合成从而加快果实成

熟。对于GABA与乙烯相互作用调节果实成熟的

关系, 胡伟(2009)综合前人研究总结如图3。
GABA在果实成熟过程的氨基酸代谢中也发

挥着重要的作用。GABA在GABA-T和SSADH的

作用下分解为琥珀酸盐进入三羧酸循环加快循环

进程, 可以促进柠檬酸的降解从而降低果实酸度

(Cercós等2006); 在该过程中GAD基因与果实成熟

其他相关基因相比上调表达明显(Jin等2009); Taka-
hashi等(2008)发现番茄在绿果期受GAD基因表达

上调和GAD活性增强会大量积累GABA, 随着果实

的不断成熟, 在红果期GABA转氨酶合成基因开始

上调表达且酶活性增加, GABA快速降解(Takahashi
等2008)。GAD在柑橘(Citrus reticulate)成熟的早期

阶段活性较高, SSADH从中期到后期均保持较高

活性, 而GABA-T在后期活性较高。但是GABA含

量并未发生显著变化(Katz等2011); 外源施加GABA
可显著提高柑橘果实内源GABA、谷氨酸、天冬

图3  GABA调节乙烯促进果实成熟的作用

Fig.3  The role of GABA in regulating ethylene and  
promoting fruit ripening

参考胡伟(2009)并作部分修改。
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氨酸(aspartic acid, Asp)、丝氨酸(serine, Ser)、缬氨

酸(valine, Val)和脯氨酸(proline, Pro)等氨基酸含量, 
并激活GAD基因, 提高果实柠檬酸含量, 增强果实

中抗氧化酶(antioxidase)活性和ATP的含量(盛玲

2017)。与促进果实成熟不同, 廖云霞等(2017)在研

究GABA对水蜜桃(Prunus persica)冷藏的影响时发

现, GABA参与调节冷藏期间细胞壁代谢及内源激

素水平变化, GABA处理可以抑制水蜜桃果实脱落

酸(abscisic acid, ABA)和乙烯含量, 降低果实脱落酸

和赤霉素比例, 从而促进细胞壁中胶层中原果胶的

水解, 减少果实冷害, 延长冷藏时间。然而, GABA
与果实成熟相关的所有研究结果并非全部一致, 
Cercós等(2006)研究结果表示GABA可以加快柑橘

果实柠檬酸(citric acid)分解, 但是盛玲(2017)的研

究结果却与之相反; 在GABA诱导乙烯合成方面胡

伟(2009)与廖云霞等(2017)研究结果也不一致, 这
可能与实验材料以及实验条件不同有着密切的关

系。这也正如Takahashi等(2008)和Katz等(2011)研
究结果所示, GABA支路相关基因表达与酶活在果

实成熟的不同阶段表现具有差异。由此可见, 果
实成熟过程中, 氨基酸受相关基因表达提高和酶

活增加的调控而代谢加快。GABA支路受内源代

谢机制的影响和外源GABA的刺激被激活, 一方面

以GABA作为氨基酸代谢的中间物质, 参与果实成

熟过程中氨基酸代谢的调节 ;  另一方面积累的

GABA也可以通过代谢和信号途径诱导乙烯生成, 
加快果实的呼吸作用, 从而促进淀粉和有机酸等物

质的分解。值得注意的是, 在所有关于GABA与果

实成熟的研究中, 除了诱导乙烯合成以外, GABA
含量似乎与果实成熟并没有显示出重要的相关性, 
但是GAD、GABA-T和SSADH活性以及基因表达

却都表现出不同程度的变化, 因此推测, GABA对

果实成熟的调节在氨基酸代谢方面表现为临时氮

库, 起到调节C/N平衡的作用。

3.5  GABA与叶片衰老和叶片节律性运动的调节

衰老是叶片发育过程的最后一步, 它通过有

机物降解和降解产物再循环的方式, 导致器官死

亡。在衰老过程中, 叶片中合成的蛋白质、脂质和

核酸等营养物质被降解并重新分配到生长部位和

生殖器官, 发育成果实和种子(Ansari等2014)。

POP2-1和POP2-3突变一方面迅速降低了叶片光合

作用效率、叶绿素含量、GABA含量、GABA-T和 
GAD活性, 另一方面增加了质膜离子外排和丙二

醛(malondialdehyde, MDA)水平(Jalil等2017)。过

氧化氢抑制细胞活力的台盼蓝染色结果显示, 与野

生型相比, pop2-1和pop2-3突变体叶片在胁迫条件

下表现出过度敏感(Jalil等2017)。表明在胁迫条件

下, GABA转氨酶基因功能的缺失导致拟南芥叶片

提前衰老。植物70%的氮储存在叶绿体中, 氮是衰

老叶片中最重要的代谢养分, GABA支路氮循环过

程在水稻叶片衰老过程中有非常重要的作用。一

旦叶片开始衰老, 大分子即开始降解并重新分配到

生长部位。部分蛋白质在蛋白酶的帮助下会转化

成α-氨基酸并在转氨酶的作用下将转α-氨基酸化

为谷氨酸、α-酮戊二酸和氨气释放, 部分谷氨酸在

GAD的作用下转化为GABA, GABA经代谢转换进

入三羧酸循环, 从而为植物生长部位提供代谢物质

(Shelp等1999); 另一方面, 若蛋白质合成受阻 , 
GABA还会转换成谷氨酸, 为蛋白质合成提供原料

(Narayan和Nair 1990)。可见GABA在叶片衰老过

程中通过氨基酸代谢进入三羧酸循环, 对有机物的

再分配起到重要作用, 该过程离不开GABA-T。
植物虽然不能像动物一样随意移动, 但是植

物的某些组织器官却能够随着环境因子周期性变

化表现出规律的运动, 称为生物节律。叶片是植物

响应光周期等因子发生节律变化最主要的植物器

官。植物叶片的节律性运动会受到氨基酸代谢、

糖代谢和活性氧等多种代谢和物质的调节(Farré和
Weise 2012)。拟南芥叶片GABA的含量会随着明

暗12 h光周期交替发生变化, GABA在拟南芥幼叶

中表现出光生长后期积累, 暗生长后期浓度降低的

现象; 谷氨酸含量表现为光生长前期积累, 暗生长

前期下降。说明光周期变化会引起拟南芥叶片由

谷氨酸为起点的GABA代谢。外源施加GABA能

显著提高野生型拟南芥叶片节律性运动的振幅, 
gad和pop突变体拟南芥中叶片的节律性运动的振

幅显著减小, 且pop2突变体未表现出伴随光周期的

变化。利用叶片运动表现为非节律性的生物节律

核心元件基因的突变体研究发现, GABA可以在一

定程度上恢复单突变体的叶片节律运动, 但无法恢



张海龙等: γ-氨基丁酸对植物生长发育和抗逆性的调节作用 607

复双突变体的叶片运动节律, 却能够增加双突变体

的叶片节律运动的振幅, 意味着GABA参与了植物

叶片运动的调节, 且与植物叶片运动的振幅的调节

密切相关。生物节律核心元件基因的突变体的研

究结果说明, GABA虽然能够改变叶片运动的幅度, 
但是却无法改变叶片非节律性运动模式(陈意等

2018)。此外, 外源GABA可以显著提高番茄叶片

叶绿素a/b的比率、光合电子传递速率、光系统II
实际量子效率和光化学淬灭系数(罗黄颖等2011), 
并促进玉米(Zea mays)幼苗生长和生物量的积累, 
提高玉米幼苗叶片的净光合速率、气孔导度、蒸

腾速率等光合指标(Wu等2016)。

4  GABA在植物逆境调节中的作用及与植

物激素的相互关系

植物在生长发育过程中常遭受多种生物胁迫

与非生物胁迫(张庆花等2019)。生物胁迫包括病

害、虫害还有其他植物的竞争等; 非生物胁迫包

括冷害、冻害、热害、干旱、水涝、低氧、盐

碱、重金属、矿物质缺乏、紫外线辐射、机械损

伤等。为适应各种胁迫, 植物进化出多种抵抗与

忍耐外界胁迫的能力, 形成抗逆性。GABA是植物

在胁迫状态下产生的重要抗性调节物质之一, 在
多种胁迫响应中发挥作用。

4.1  GABA对植物生物与非生物胁迫的调节

GABA在植物各种生物防御与非生物胁迫中

几乎都发挥作用。在生物防御反应中GABA在植

物虫害和微生物胁迫中都能够引起直接防御和间

接防御反应(Bown和Shelp 2016)。GABA作为一种

神经抑制剂, 在植物体内的积累会直接影响昆虫

取食的选择性, 过多取食会抑制取食昆虫的生长

发育(Mithöfer和Boland 2012; 罗水田2017)。反

式-2-己烯醛(trans-2-hexenal)是一种绿叶植物遭遇

昆虫取食后产生的挥发物, 对植物生长有毒害作

用, 高水平的GABA积累能够缓解反式-2-己烯醛积

累所引起的毒性效应(Mirabella等2008)。植物体内

钙离子会快速响应昆虫取食等机械损伤(Kiep等
2015), 引起植物系统性GABA含量增加。另外, 
GABA生物合成水平升高的烟草植株对农杆菌入

侵表现出更强的耐受性(Chevrot等2006)。外源添

加稻瘟病菌(magnaporthe grisea)细胞壁诱导剂后, 
水稻细胞GABA水平显著增加(Takahashi等2008)。
GABA还会引起小麦(Triticum aestivum)颖枯壳多

孢菌(polysporum gluteum of wheat)对环境刺激以及

无性发育和分化的显著响应(Oliver等2013)。说明

GABA在植物遭受微生物胁迫中也起到防御作用, 
但是到目前为止GABA在植物中与微生物相互作

用的研究较少, 机理研究也不深入。

GABA合成代谢途径作为呼吸作用三羧酸循

环的一条支路, 对植物生长环境氧气含量的变化

较为敏感, 低氧会引起GAD基因表达上调, 促进

GABA积累(Miyashita和Good 2008), GABA的应用

能够通过降低活性氧中间体(reactive oxygen inter-
mediates, ROIs)酶活性、激活抗氧化防御系统、改

善叶绿体超微结构和光合特性, 促进玉米幼苗在

涝渍条件下的生长(Akram等2019)。热胁迫会使植

物的物候、形态、生理、生物化学和基因表达发

生显著变化, 从而影响植物的生长发育, 最终抑制

植物的生产潜力。GABA可以提高热胁迫下绿豆

(Vigna radiata)植株的细胞膨压, 增强二氧化碳吸

收和转换效率, 并提高呼吸作用相关酶活, 从而保

护生殖功能的正常发育(Priya等2019)。GABA还

可以增强植物对砷、铬、硒等重金属以及盐胁迫

的耐受性(Bor等20019; Kumar等2017; Mahmud等
2017)。此外, GABA在植物遭受低氧胁迫、盐胁

迫、冷害、冻害、干旱、机械损伤等多种逆境胁

迫中都发挥着重要的调节作用(Ramesh等2016; 
Seifikalhor等2019)。
4.2  GABA与植物激素在抗逆反应中作用的相互

关系

植物激素是植物生长发育过程中必不可少的

内源物质。植物激素之间的相互作用以及激素与

其他多种物质的相互作用, 是促进植物生长发育

和维持植物生理稳态重要的生理代谢过程。

GABA与植物生长与抗性反应的关系, 既是GABA
与各种植物激素之间相互调节的关系, 也是GABA
引起多种植物激素之间相互作用的结果。乙烯是

最早被发现与GABA引起的生长相关的植物激素, 
GABA能够激活乙烯合成前体ACC基因表达, 从而

促进乙烯合成, 但是乙烯诱导的根系生长也需要
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生长素(3-indoleacetic acid, IAA)的生物合成、转

运、信号传递和响应(Stepanova等2007)。生长素和

脱落酸能够相互作用增强植物抗逆反应, 与GABA
在植物抗逆反应中具有很多相似之处(Podlešáková
等2019); 表明GABA可能通过调节乙烯含量间接

调控生长素水平从而调控植物生长。AGP基因编

码一种阿拉伯半乳糖蛋白, 能够提升拟南芥根中

脱落酸反应的速率, 脱落酸可以介导拟南芥初生

根的生长发育, 并调控拟南芥根分生组织区表皮

细胞的生长模式(Van Hengel和Roberts 2003; Van 
Hengel等2004), 在GABA处理后的pop2-1突变体种

子幼苗中, AGP30基因表达被抑制(Renault等2012), 
说明GABA可能负调控脱落酸的反应速率。14-3-3
蛋白由14-3-3基因编码, 通常以磷酸化的方式与多

种蛋白相互作用调节植物碳代谢, GABA能够下调

拟南芥中14-3-3基因家族中的大部分成员, 但依赖

于乙烯和脱落酸的信号通路(Lancien和Roberts 
2010); 而脱落酸诱导气孔关闭过程中引起胞质钙

离子的大量增加, 刺激GAD激活, 加快GABA合成

而积累(Mori和Schroeder 2004; Virdi等2015; Singh
等2017); 此外, 在盐胁迫下的番茄植株中, 乙烯的

产生与脱落酸浓度以及茎与根之间养分的分配调

节有关(Albacete等2008), 这些研究暗示脱落酸从

激素水平对GABA的作用发挥中起着至关重要的

作用。

在玉米中超表达大麦细胞分裂素脱氢酶1 
(cytokinin dehydrogenase1, CKX1)可以促进玉米侧

根发生和长度, 同时GAD、ALMT相关基因表达上

调(Pospíšilová等2016); GABA或6-苄氨基嘌呤处理

的拟南芥根系长度显著降低, 分子机理研究发现, 
两者处理引起的下调和上调基因高度重叠; 锌胁迫

下烟草GABA和细胞分裂素调控胁迫耐受的相互

作用证实: 带有IPT基因的SAG12启动子转化植株的

锌耐受性与脯氨酸、甲硫氨酸(methionine)和GABA
的积累有关(Pavlíková等2014)。说明细胞分裂素

和GABA在调节植物生长中可能具有协同作用, 或
GABA也可能是细胞分裂素效应的促进因子。但

干旱引起新西兰辐射松(Radiata pine)GABA、生长

素和脱落酸积累, 细胞分裂素含量却下降(Diego等
2015), 这可能与GABA在不同胁迫条件下表现出

不同的生理调节作用有关。过表达赤霉素代谢抑

制基因, 引起赤霉素积累的同时GABA也大量积累

(Busov等2006), 且外源赤霉素应用也可以增加水

稻种子和葡萄(Vitis vinifera)果实中GABA的内源

含量(Zhang等2014; Jung等2017), 而在盐胁迫下, 
GABA处理可以提高内源性高水平的赤霉素和生

长素活性, 增强决明子(Catsia tora)的耐盐性, 说明

GABA和赤霉素之间也具有相互调控的关系。

以上总结说明, 在植物生长发育过程中GABA
可以通过调控乙烯而间接调控生长素, 也可直接调

节细胞分裂素、脱落酸、赤霉素水平。反之, 细胞

分裂素、脱落酸、赤霉素又能对GABA水平起到一

定的调节作用。GABA与生长素、脱落酸、乙烯、

细胞分裂素、赤霉素之间都具有相互调控关系, 但
是这些相互作用之间的机理研究还不深入。且

GABA与部分激素的关系研究还处于空白阶段。

生长素是植物生长发育必不可少的激素之一, 但到

目前为止, 没有关于直接研究GABA与生长素相互

作用调节植物生长的报道; GABA与独脚金内酯

(strigolactone, SL)和油菜素内酯(brassinolide, BR)之
间是否存在相互关系, 也未见报道。

5  结语与展望

综上所述, GABA作为一种游离态非蛋白质氨

基酸, 在植物生长发育和抗逆反应中发挥着重要

作用。现有的研究结果表明, GABA主要的合成代

谢途径是三羧酸循环的一条支路, GABA作为该途

径氨基酸代谢的中间产物对氨基酸代谢起到重要

的调节作用。GABA在植物的各组织中普遍存在, 
可以以信号分子、营养物质或代谢调节物质发挥

功能对不同环境下植物根、茎、叶、花、果实、

种子等各个器官的生长发育起到调节作用。植物

激素在植物生长发育中至关重要, 且相互关系错

综复杂, GABA与植物激素之间相互调控也是影响

植物生长发育和代谢调节重要的一方面。

尽管对于GABA在植物中的研究已经取得了

不错的进展, 但是仍然还有许多亟待解决的问题: 
GABA多胺降解合成途径研究还不深入; GABA与

激素相互作用的关系缺少系统性研究; GABA与氨

基酸代谢和激素相互作用的分子机理有待证明; 
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GABA的信号功能有待进一步验证; 缺少生产上实

际应用GABA的成功案例。对这些问题的深入研

究将进一步丰富人们对GABA作用机理的认识, 为
探索GABA用于植物生长调节和提高植物抗逆性

提供理论参考。
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Abstract: Plant growth and development and resistance responses are regulated by a variety of factors. γ-ami-
nobutyric acid (GABA) is a non-protein free amino acid commonly found in animals, plants and microorgan-
isms. It plays an important role in plant growth and development and resistance, and has become a research 
hotspot in recent years. The paper systematically reviews the synthesis and metabolic pathways of GABA in 
plants, its distribution in tissues and organs, and its regulation of growth and development and stress resistance. 
The effects of GABA on the growth and development of plant roots, stems, leaves, flowers and fruits were also 
highlighted, as well as the interaction between GABA and phytohormone in the stress response. It also points 
out the problems in the research and puts forward suggestions for future research directions and key scientific 
issues. It would provide reference for the research related to GABA in the field of plant science.
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