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摘要: 植物中广泛存在与哺乳动物细胞中离子型谷氨酸受体(ionotropic glutamate receptors, iGLuRs)同源

的谷氨酸受体(glutamate receptors-like receptors, GLRs)。谷氨酸(glutamate, Glu)可广泛调控植物形态建成、

生长发育及其对环境胁迫的响应和适应, 暗示着Glu在植物中可能作为一个新型信号分子发挥作用。结

合最新研究进展, 本文综述了Glu在植物体内代谢及其在植物形态建成、生长发育、响应和适应各种环

境胁迫中的作用及机制, 以期为植物抗逆性研究提供新的思路和方向。
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Abstract: Glutamate receptors-like receptors (GLRs) and their encoded proteins, which are homologous to 
ionotropic glutamate receptors (iGLuRs) in mammalian cells, are ubiquitous in plants. Glutamate (Glu) ex-
tensively regulates morphogenesis, growth, development, response and adaptation to environmental 
stress in plants, suggesting that Glu may function as a novel signaling molecule in these processes. Based 
on the current advances in the field of Glu, Glu synthesis and metabolism, the effects of Glu on morpho-
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由于大多数植物固着生活的习性, 常遭受各

种生物及非生物胁迫, 从而对其种子萌发、生长发

育、物质代谢、产量和品质等造成不利影响(Zhu 
2016)。随着全球气候变暖, 各种极端天气频发, 持
续探究和增强植物应对各种胁迫环境的耐性, 并
降低由此引起的经济损失及粮食危机等问题, 成
为各国科学家持续关注的研究领域及热点问题

(Janni等2024)。
研究证实谷氨酸(glutamate, Glu)在动物体内

具有双重功能: 浓度较低时主要作为信号分子参

与机体正常生长发育及其对环境变化的响应和适

应; 而当胞内Glu积累至较高浓度时则会引起活性

氧(reactive oxygen species, ROS)爆发, 导致细胞氧

化胁迫及毒害, 即Glu的氧化毒性(oxidative toxicity)
作用(Vaglio-Garro等2024)。但目前并不清楚在植

物中Glu是否也具有类似其在动物体内的双重功

能。研究表明, Glu在植物体生长发育过程中同样

发挥着许多重要功能, 具体如下: (1)植物中95%以

上的NH4
+, 包括经根系吸收的NH4

+和NO3
−经硝酸还

原酶(nitrate reductase, NR)和亚硝酸还原酶(nitrite 
reductase, NiR)还原产生的NH4

+都需经谷氨酰胺合

成酶/谷氨酸合成酶(glutamine synthetase/glutamate 
synthase, GS/GOGAT)循环同化固定, Glu处在该循

环中心位置, 因此Glu在高等植物氮代谢中发挥着

重要作用(Fortunato等2023)。(2) Glu及其相关代谢

产物还直接参与植物中糖类、脂肪酸、其他氨基

酸等含氮化合物合成及代谢, 扮演着连接碳、氮两

大代谢途径的重要角色(Baslam等2021)。(3) Glu也
是植物中叶绿素合成的重要前体物质及关键调控

点, 进而影响植物的生长发育(Qiu等2020)。(4)自
从在拟南芥(Arabidopsis thaliana)中首次发现与哺

乳动物中离子型谷氨酸受体(ionotropic glutamate re-
ceptors, iGLuRs)相似的谷氨酸受体(glutamate re-
ceptors-like receptors, GLRs)的同源序列后, 大量研

究已证实GLRs基因及其编码蛋白在植物中亦广泛

存在(Naz等2022), 暗示着Glu在植物中也可作为一

个潜在的重要信号分子, 参与调控植物生长发育

及对逆境胁迫响应和适应。      
针对植物中谷氨酸代谢、信号作用、GLRs与

植物生长发育及抗逆性已进行了部分报道, 并取

得一定研究进展(艾千群等2023; Forde等2013; Li
等2017; Qiu等2020), 但目前有关Glu如何调控植物

形态建成、生长发育及对逆境胁迫的响应与适应、

与其他信号分子间的关系、逆境下Glu水平如何变

化、外源施用Glu如何调节植物生长及抗逆性 , 
暂时还没有系统的总结及分析; 且在植物中GLRs
不仅可被Glu激活, 同时还可以被甘氨酸(glycine, 
Gly)及精氨酸(arginine, Arg)等多种氨基酸激活并

引起胞外Ca2+内流及相关信号转导(Grenzi等2022), 
因而只单一讨论GLRs基因突变或者过表达处理下

植株的抗逆性, 还不能充分说明Glu代谢与植物抗

逆性之间的联系与机制。因此本文基于前人研究

基础及近年来相关研究进展, 结合正常生长环境、

外源施用及逆境下内源Glu水平变化、其代谢关键

酶活性及基因表达变化等角度, 对这些问题进行

系统的综述和分析, 以揭示其中的联系和规律, 并
提出未来的研究方向。  

1  植物中Glu代谢 

1.1  Glu的合成代谢

在高等植物中GOGAT作为反应的关键酶催化

谷氨酰胺(glutamine, Gln)将氨基转移至α-酮戊二

酸(α-ketoglutaric acid, α-OG), 同时生成2分子Glu, 
其中1分子Glu和氨(NH3/NH4

+)在GS催化下再生为1
分子Gln, 另1分子的Glu则作为合成其他氨基酸/蛋
白质、核酸等含氮化合物的原料, 该反应是植物中

Glu合成主要途径; 其次, 当C3植物在强光胁迫下

因光呼吸或因其他逆境胁迫产生并积累大量氨时, 
此时谷氨酸脱氢酶(glutamate dehydrogenase, GDH)
逆向催化反应合成Glu [L-Glu+H2O+NAD(P)⇌α-戊

genesis, growth and development, response and adaptation to environmental stress in plants were sum-
marized, and the research direction in Glu signaling in plant resistance was discussed.  
Key words: glutamate metabolism; molecular signal; stress tolerance
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二酸+NH3+NAD(P)H2], 并起到解除氨毒的作用

(Qiu等2020); 此外, 其他蛋白质降解也是Glu另一

个重要来源之一(Batista-Silva等2019)。   
1.2  Glu的分解代谢  

植物中存在多条Glu分解代谢途径: (1) Glu可
在GDH催化下分解, 该途径也是植物中NH4

+同化

的另一条途径, 但因GDH对NH3亲和力较低(Km= 
5~70 mmol·L−1), 因此该反应主要朝着Glu降解方

向进行, 通常认为Glu在高等植物中降解主要由GDH
负责, 并且在碳、氮代谢中发挥着重要作用(Liao
等2022)。(2)当Gln合成受阻导致蛋白质合成降低

而分解增加时, Glu可在谷氨酸脱羧酶(glutamate 
decarboxylase, GAD)催化下, 在其α-位置发生脱羧

反应生成γ-氨基丁酸(γ-aminobutyric acid, GABA), 
起到“临时储存氮库”的功能, 以维持植物生长发

育, 且GABA作为植物中一类含量较高的非蛋白质

氨基酸, 已被证实可作为一个信号分子, 调控植物

生长发育及耐逆性形成(Caspi等2023)。(3)当植物

因环境胁迫引起渗透胁迫或氮素亏缺时主要以

Glu为底物, 并在吡咯啉-5-羧酸合成酶(pyrroline-5- 
carboxylate synthetase, P5CS)和吡咯啉-5-羧酸还原

酶(pyrroline-5-carboxylate reductase, P5CR)催化下

生成脯氨酸(proline, Pro); 而在氮素充足时则以鸟

氨酸途径为主合成Pro, 进而有效增强植物耐逆性

(Alvarez等2022)。(4)在叶绿素合成过程中, Glu作
为重要前体及关键调控点, 与叶绿素从头合成及植

物生长发育密切相关(Qiu等2020)。(5)在GS/GOGAT
循环中再生的1分子Glu和α-酮酸在转氨酶催化下

生成α-OG和其他氨基酸, 并进一步用于自身蛋白

质、多胺、核酸和含氮化合物(Majumdar等2016; 
Qiu等2020)的合成(图1)。 

2  Glu调控植物形态建成、生长发育及耐逆性

一种物质在植物中能作为信号分子的前提是

其既可在应对环境刺激时快速合成或经自身释放

并积累至一定浓度, 刺激结束后又可迅速降解或

将其转运储存并恢复至正常生理水平, 这就需要

该物质具备多条合成(或释放)及降解(或储存)途径

间的密切协调, 以发挥其作为信号分子的功能(Zhu 
2016), 而Glu在植物体中具备多条合成及代谢途

径, 已满足其作为潜在信号分子发挥调控效应的

前提。通常植物中Glu维持在相对稳定水平, 因植

图1  植物中谷氨酸代谢及其与其他物质代谢的关系

Fig. 1  Glutamate and its relation to metabolism of other substances in plants
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物种类、器官、生长发育、昼夜节律等因素影响

而不同, 当植物应对不同环境刺激时, 可通过快

速积累内源Glu, 调节植物生长发育、碳/氮代谢、

积累渗透调节物质等方式以适应环境变化(Qiu等
2020)。同时, 研究也发现植物界中也广泛存在与

哺乳动物细胞中iGLuRs同源、结构、作用机制相

似的GLRs基因, 其编码蛋白是细胞质膜上一类Glu
门控离子通道, 负责将Na+和Ca2+跨膜转运入胞内, 
进而诱发胞内钙信号和细胞膜生理电信号, 并在

植物响应和适应环境胁迫中发挥重要调控作用

(Toyota等2018), 这也为Glu作为潜在的信号分子调

控植物生长发育及其对环境刺激的响应和适应奠

定了结构及功能基础。

2.1  Glu调控植物形态建成及生长发育

2.1.1  Glu调控植物根系形态建成

拟南芥主根根尖是根系感知Glu的敏感部位, 
外源L-Glu处理可高度、专一抑制根尖分生组织活

性, 抑制主根伸长, 并促进靠近根尖部位的侧根发

生及生长, 该过程受相对高浓度的Glu处理促进, 
且经过一段时间后新生侧根才会对Glu处理敏感, 
表明侧根对Glu的感知受其发育进程和Glu浓度的

共同调控(Forde等2013; Walch-Liu和Forde 2007; 
Walch-Liu等2006); 进一步研究证实高浓度Glu抑
制根系生长是因为Glu为酸性氨基酸, 其浓度较高

时易对根系造成低pH胁迫(Kim等2010)。使用17
种氨基酸分别对萌发后3 d的拟南芥幼苗根系进行

处理, 只有Glu处理显著促进了主根及侧根的生长, 
其余氨基酸处理均在一定程度上抑制了根系的生

长, 证实了Glu对根系形态建成调控的独特性和专

一性(Forde等2013)。此外, 外源Ca2+及Glu处理还

可显著缓解生长素运输抑制剂(1-N-naphthylphtha-
lamic acid, NPA)对拟南芥主根伸长和侧根发生的

抑制作用(Singh和Chang 2018)。这些结果均表明, 
Glu作为信号分子协同Ca2+信号及GLRs共同参与

了拟南芥根系的形态建成的调控。

2.1.2  Glu与种子萌发的关系

拟南芥种子萌发时GLR3.5基因表达上调, 从
而诱发胞内钙信号并与脱落酸(abscisic acid, ABA)
交互作用, 抑制ABA信号转导, 从而促进种子的

萌发; 通过基因工程抑制GLR3.5表达增强了种子

对ABA的敏感性, 延迟了种子的萌发, 而过表达

GLR3.5基因的种子则缩短了萌发所需时间(Kong
等2015)。类似研究发现 , 盐胁迫显著抑制黄瓜

(Cucumis sativus)种子萌发, 并伴随着种子内乙烯

(ethylene, C2H4)水平的上升, 而外施Glu可显著抑

制盐胁迫下黄瓜种子萌发过程中C2H4的产生, 并促

进种子的萌发和幼苗根系的生长(Chang等2010)。
因此, 调控种子萌发过程中Glu代谢途径, 并进一

步明确其与其他信号分子间的交互作用, 可成为

解决一些种子萌发率低、成苗素质差的新途径, 对
此还有待深入探究。 
2.1.3  Glu调控植物生长发育  

对植物喷施氨基酸处理可在一定程度上提高

内源Glu水平(3~4倍), 但对烟草(Nicotiana tabacum)
幼苗饲喂α-OG (Glu合成前体)则可使幼苗中内源

Glu水平显著提高, 这可能因GS/GOGAT和GDH是

维持植物体内Glu浓度相对恒定的关键酶, 而α-OG
则处在该过程的关键调控点。对番茄(Solanum ly-
copersicum)幼苗叶片外施Glu可通过促进茎秆加粗、

提高叶片光合速率的方式促进幼苗生长, 且当Glu
和Asp同时使用时效果更佳, 表明Glu与Asp间存在

协同效应(Alfosea-Simón等2020), 但Glu与其他氨

基酸之间在调控植物生长发育时是否存在相互作

用还有待验证。外施Glu处理对水稻(Oryza sativa)
幼苗地上部和地下部生长均有较好的促进作用, 
并显著提高了幼苗叶绿素含量; 转录组分析表明

外施Glu处理30 min后, 水稻根系中与代谢、转运、

信号转导、胁迫响应相关的122种基因被快速诱导

表达, 伴随着特定转录因子、激酶、磷酸酶的诱导

和激活; 表明Glu可以作为信号分子参与了植物营养、

代谢及信号转导过程, 且在此过程中Glu起到高效

放大信号并与其他信号分子相互作用调控生长发

育、代谢及防御反应的作用(Kan等2015, 2017)。
对玉米(Zea mays)幼苗分别外施1 mmol·L−1 Glu和
40 mmol·L−1 α-OG处理也显著促进了幼苗地上部

和根系生长、提高了总叶绿素、主要渗透调节物

质含量和抗氧化酶活性, 并增强了幼苗的组织活

力(艾千群等2023)。综合来看, Glu在一定浓度范

围内, 可通过促进植物生长发育及对环境胁迫的

响应, 增强植物对环境胁迫的适应性。
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2.1.4  Glu调控花粉管萌发及受精 
小立碗藓(Physcomitrella patens)因仅含2个编

码GLR蛋白的基因, 成为研究GLR基因及其编码蛋

白功能的理想材料。2017年发表在Nature的研究

表明, 与正常表达GLR基因的小立碗藓植株相比, 
GLR突变体glr1和glr2虽能正常生长, 但不能有效

引导精子游向颈卵器, 且在受精过程中, 精子需要

GLR蛋白来翻译颈卵器信号, 以顺利完成受精过

程; 此外, GLR基因编码质膜非选择性Ca2+通道可调

节胞内Ca2+水平, 并诱导受精卵发育所需BELL1蛋
白表达, 且GLR基因参与调控植物细胞间通讯的作

用在植物进化过程中是高度保守的(Ortiz-Ramírez等
2017)。发表在Science的研究也证实, GLR蛋白可

将胞外Ca2+跨膜转运入胞内, 诱发胞内钙信号, 进
而调控拟南芥和烟草植株花粉管萌发和形态建成, 
并在雌、雄配子细胞通讯间及受精过程中发挥着

重要作用(Michard等2011)。进一步研究表明, 在拟

南芥中CHRNICHON HOMOLOG (CHIN)蛋白亦可

激活GLR, 进而调控花粉管的萌发和生长进程(Si-
mon等2023; Wudick等2018)。通过对烟草花粉管

外施GABA发现 , GABA处理可经GLR诱导胞内

Ca2+信号, 并联合GDH负反馈调控Ca2+内流, 从而

促进花粉管生长; 而利用Glu处理也可诱发花粉管

细胞中Ca2+的内流, 但GABA诱发的Ca2+信号更强, 
且两条途径是相对独立的, 表明花粉管细胞最少表

达1种上的GLR, 但针对Glu是否可直接促进花粉

管的生长还有待进一步的探究(Yu等2014)。以上

结果表明由Glu介导的植物中雄配子和雌蕊组织

之间的通信模式与动物神经系统中常见的由氨基

酸介导的通信方式极为相似, 也再次证实GLR在

进化过程中高度保守的特性。

2.2  Glu调控植物耐热性 
Li等(2019)研究发现Glu预处理可通过质膜上

GLR, 使胞外Ca2+跨膜转运入胞内, 诱导胞内Ca2+水

平升高(钙信号), 并经钙调素(calmodulin, CAM)介
导及信号下游元件响应, 显著提高玉米幼苗在热

胁迫下的存活率。施用Glu和α-OG提高玉米幼苗

外源和内源Glu水平, 证实Glu信号可通过促进热

胁迫前后幼苗生长、增强主要渗透调节物质积累

以提高渗透调节能力、提高主要抗氧化酶活性以

避免胁迫下ROS过量积累、降低热胁迫下细胞膜

损伤、增强组织活力、进而提高热胁迫下幼苗存

活率及耐热性(艾千群等2023)。该机制在Glu增
强白菜(Brassica rapa)耐热性的研究中也得到证实

(Quan等2022)。在热胁迫下, 过表达MYB55转录

因子水稻幼苗也可通过积累内源Glu和GABA提高

植株耐热性(El-Kereamy等2012)。综合来看, 植物

在热胁迫下即可通过自身积累Glu, 也可通过外源

施用Glu的方式, 增强植物在热胁迫下的渗透调节

物质含量及抗氧化酶活性, 以加强渗透调节水平

和ROS清除能力, 保护细胞膜的完整及功能, 从而

提高植物的耐热性。

2.3  Glu调控植物耐冷性

水稻生殖生长期是决定产量和品质的重要时

期, 对该时期的水稻进行低水温处理能够抑制植

株生长、增加不育性、极大降低水稻产量, 且暴露

在低水温环境中时间越长影响越大; 进一步分析

表明, 植株中Glu含量和GDH活性是决定低水温下

水稻育性和产量的重要因素, 通过调控该时期水

稻植株中Glu代谢 , 增强Glu积累及其代谢产物

GABA水平, 可显著改善水稻植株耐冷性并缓解低

温造成的小穗不育和籽粒产量降低 (Jia等2015, 
2017), 类似的研究结果在烟草幼苗(Song等2024)
的耐冷性研究中也得到证实。研究表明, 对番茄幼

苗外施Glu可显著增强低温胁迫下幼苗光合效率、

抗氧化酶活性及编码与冷胁迫相关的CBF转录因

子的基因表达水平, 进而提高幼苗的耐冷性(Lee等
2021)。对水稻幼苗根施Glu处理也可增加低温胁

迫下幼苗鲜重、相对含水量、电解质渗漏率、光

系统II最大量子效率(Fv/Fm)及光合效率, 增强水稻

在低温下的耐冷性(Steinbrecher和Leubner-Metzger 
2017)。以上结果表明, 无论是低温诱导植物积累

内源Glu, 还是外源施用Glu处理均可通过调节低

温胁迫下氮代谢及其他氨基酸合成, 特别是增强

与抗逆性相关的Pro和GABA积累进而提高植物耐

冷性。

2.4  Glu调控植物对水分胁迫的耐逆性

研究发现, 干旱胁迫下2个抗旱性不同品种棉

花(Gossypium hirsutum)幼苗根系及叶片中NR、GS
及GOGAT活性均降低, 但耐旱品种降低幅度较小, 
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而GDH活性、可溶性蛋白及游离氨基酸总量及总

氮均增加, 耐旱品种增幅较大, 特别是游离氨基酸

中Glu和Pro含量, 此外耐旱品种复水后各指标恢复

较快(曹让等2012, 2013); 可见Glu不仅自身可作为

渗透调节物质, 还可作为底物合成Pro及GABA等

重要渗透调节物质从而增强植株渗透调节能力, 
提高吸水和保水能力, 进而增强其耐逆性。对抗旱

性不同的2个小麦(Triticum aestivum)品种的研究也

发现相似的规律, 耐旱型品种小麦在干旱胁迫下

旗叶主要以积累Pro和GABA为主, 且Glu含量较

高, 而干旱敏感型小麦旗叶则以积累天冬酰胺(as-
paragine, Asn)和Arg为主, 且Glu含量较耐旱型低, 
Asn和Arg作为胞内碳及氮储备, 并未增强其耐脱

水性, 同时储藏物质转运效率降低, 从而降低了干

旱敏感型小麦产量(Saeedipour和Moradi 2012)。当

植物遭遇水分胁迫时, Glu可作为底物或经P5CS和
P5CR催化合成Pro, 或在GDH催化下合成GABA 
(Caspi等2023)进而作为细胞中重要的渗透调节物

质, 增强植物抗逆性。进一步研究发现, 在水分胁

迫下烟草叶片中积累的GABA要远高于Pro, 且二

者合成的关键酶活性、基因表达水平均与GABA
及Pro含量变化一致, 且GABA对水分胁迫下叶片

中ROS的清除能力强于Pro (Liu等2011)。那么对

于同一植物不同发育时期, 氨基酸代谢在响应水

分胁迫中是否也有不同的表现呢? 通过对水分胁

迫下复活草(Sporobolus stapfianus)老叶和新叶的研

究发现 , 老叶中可溶性蛋白在胁迫下降解较快 , 
GOGAT及GS酶活性较低, 对脱水更为敏感; 而新

叶可溶性蛋白在胁迫下降解较慢, GOGAT及GS酶
活性降低幅度较老叶小, 对脱水耐受性更强; 水分

胁迫下新叶和老叶中自由氨基酸总量均分别增加

88%及6%, 但老叶中主要积累Pro和GABA, 而新叶

则优先积累Asn及Arg为主, 且新叶中Glu含量含量

高于老叶中的Glu水平; 这说明在复活草叶片不同

发育时期, 对水分胁迫有不同的氮和氨基酸代谢

形式(Martinelli等2007)。与复活草在水分胁迫下

的Glu代谢变化规律不同, 对水分胁迫下春小麦

(Triticum aestivum)和豌豆(Pisum sativum)研究则发

现, 积累较多的Pro和GABA更利于其提高耐旱性

(Michaletti等2018; Al-Quraan等2021), 这表明不同

植物通过不同的Glu代谢途径应对水分胁迫以适

应环境的变化。研究发现对水分胁迫下油菜(Bras-
sica campestris)幼苗外施Glu可上调钙依赖性蛋白

激酶 (calcium-dependent protein kinase, CDPK5)及
水杨酸(salicylic acid, SA)合成途径中异戊二烯酸

合成酶(isochorismate synthase 1, ICS1)基因表达水

平, 从而增强SA积累, 而SA的积累及CDPK5表达

上调又可进一步增强Pro合成关键酶及维持细胞氧

化还原平衡状态的硫氧还蛋白 (thioredoxin-h5, 
TRXh5) 和谷氧还蛋白 (CC-type glutaredoxin 9, 
GRXC9)表达水平, 从而提高干旱胁迫下Pro积累

及抗氧化系统活性, 并增强ROS清除能力, 从而提

高油菜幼苗的耐旱性(La等2020)。类似的, 对杨树

(Populus)幼苗根系浇灌Glu处理可增加叶片相对含

水量、抗氧化酶活性、内源Glu及Pro的积累、降

低电解质渗透率、进而提高杨树苗的耐旱性; 且
这样的效应在干旱胁迫复水后仍然持续有效(刘钰

等2023)。综合来看, 在水分胁迫下, 植物既可通过

提高内源Glu水平又可通过外源施用Glu处理, 并
进一步积累Pro及GABA、加强抗氧化系统活性, 
从而提高植物对水分胁迫的耐逆性, 并加强复水

后的恢复及生长。

2.5  Glu调控植物耐盐/碱性

研究发现随着盐胁迫强度增加, 桑葚(Morus 
alba)幼苗和番茄(Surabhi等2008; Hossain等2012)
幼苗中NiR、NR活性降低, 蛋白酶活性增强, 可溶

性蛋白含量降低, 自由氨基酸总量(其中Glu大量积

累)及氨(NH4
+)含量增加, GDH氨化作用加强而脱氨

活性降低, 反应朝着Glu合成方向进行, 以清除盐

胁迫下细胞和组织中过度积累的NH4
+, 降低NH4

+毒

害作用; 同时伴随着GS、GOGAT及相关转氨酶活

性增强, 加强其他氨基酸合成, 以配合GDH清除盐

胁迫下过量积累的NH4
+, 共同增强植物的耐盐性。

类似的, 在盐胁迫下玉米幼苗叶片中也观察到相

似的规律(Eprintsev等2024)。野生型大豆(Glycine 
max)根系及叶片可积累较高的Pro及Glu, 耐盐性较

强, 而栽培型Pro及Glu含量在胁迫下降低, 耐盐性

较弱(Li等2017; Zhang等2016), 表明在盐胁迫下不

同基因型大豆通过不同程度的积累Glu及Pro, 对盐

胁迫表现出不同的适应机制。对扁豆(Lens culi-
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naris)幼苗叶片单独施用Glu处理, 可通过降低盐胁

迫下胞内Na+积累、维持离子平衡、增强抗氧化酶

活性, 降低盐胁迫对幼苗的损伤、并增强光合色素

含量, 提高盐胁迫后幼苗存活率(Fardus等2021)。
对番茄幼苗叶片同时施用Pro和Glu, 可显著提高叶

片可溶性糖含量, 从而加强胁迫下细胞内过多ROS
的清除, 促进盐胁迫下幼苗总生物量积累及生长, 
提高幼苗耐盐性(Alfosea-Simón等2020)。游离氨

基酸分析发现, 碱胁迫造成水稻幼苗细胞中Na+积

累、抑制了叶绿体中GS/GOGAT循环对NH4
+的同

化作用, 造成NH4
+毒害, 降低了植物中还原力、碳

固定及净光合速率(Pn), 从而极大扰乱了幼苗中氨

基酸代谢, 其中根系、叶片及叶鞘中Glu积累显著

增加(Wu等2014)。以上结果表明, 在盐、碱胁迫下, 
植物可通过快速大量积累Glu, 缓解盐碱胁迫下

Na+及NH4
+的大量积累而对植物造成毒害作用, 并

通过增强渗透调节水平, 维持离子平衡及相关酶

的活性, 加强ROS清除从而提高植物的耐盐碱性。

外施Glu可以起到相似的作用。

2.6  Glu调控植物对重金属胁迫的耐逆性

研究发现, 镉(cadmium, Cd)胁迫下苹果幼苗根

系及叶片中NR、GS及GOGAT活性显著降低, 氮
代谢及植株生长发育受到抑制, 但外源富里酸(fal-
vic acid, FA)处理则可有效缓解这一影响并通过加

强氮代谢提高幼苗对Cd胁迫的耐逆性(Yu等2024)。
水稻幼苗叶片随着镍(nickel, Ni)胁迫浓度的增加, 
叶片中NO3

−浓度、NiR、NR、GS及GOGAT活性显

著降低, 而NH4
+浓度和GDH活性增加, 氮代谢及植

株生长受到抑制(Rizwan等2022)。向日葵幼苗在

低浓度Ni胁迫下, 可通过增加游离脯氨酸及可溶

性蛋白含量, 增强渗透调节和保护作用, 提高对Ni
胁迫的耐逆性(曾小飚等2019)。而对Ni胁迫下小

麦幼苗外源施用Pro处理也可显著提高幼苗对Ni胁
迫的耐逆性(Atta等2024)。在砷(arsenic, As)胁迫下, 
水稻幼苗中叶绿素含量降低, 氮代谢及生长受到

抑制, 但通过外源施用茉莉酸(jasmonic acid, JA)则
可有效提高幼苗中NR及GS活性, 增强Pro、自由

氨基酸积累和氮含量, 从而提高幼苗对As胁迫的

耐逆性(Attia和Alamer 2024)。类似的, 外源施用K+

和JA处理也通过增强番茄幼苗中氮代谢关键酶

(NiR、NR、GS及GOGAT)活性, 提高幼苗中氮含量, 
加强幼苗对As胁迫的耐逆性(Siddiqui等2024)。在

番茄幼苗应对铬(chromium, Cr)胁迫的研究中也发

现相似的规律, 并显著提升了自由氨基酸中的Glu
比例(Chaffei-Haouari等2011)。以上研究表明, 在
重金属胁迫下, 植物因氮代谢关键酶活性受到抑

制, 导致氮代谢和生长受到抑制, 而植物可通过积

累内源自由氨基酸特别是Glu和Pro, 或者通过其他

外源生长调节剂调控, 加强氮代谢的方式增强植

物对重金属胁迫的耐逆性。

2.7  Glu调控植物对低氧胁迫的耐逆性

对早期洪水胁迫下的小麦和水稻植株氨基酸

代谢分析表明, 与水稻中相比, 虽然小麦在洪水胁

迫下植株内Glu及GABA含量显著增加以加强渗透

调节和抗氧化保护作用, 但无氧条件下酒精发酵

相关酶活性增加, 抑制了小麦的生长(Komatsu等
2024)。低氧胁迫下甜瓜(Cucumis melo)幼苗生长

被抑制, 根系中可溶性蛋白降低, NR及GS活性及

NO3
−吸收增强, 氮素、游离氨基酸、热稳定蛋白、

多胺及H2O2水平升高, 其中Glu和GABA含量与对

照相比分别显著提高约6.9倍和4倍, 以适应低氧胁

迫环境, 而外施钙可通过促进氮素吸收及合成其

他氨基酸, 热稳定蛋白和多胺, 以增强甜瓜幼苗耐

低氧胁迫能力(Gao等2011)。相似的结果在低氧胁

迫下番茄幼苗中也有报道(Horchani和Aschi-Smiti 
2010)。如上所述, 在低氧胁迫下, 植物可以通过增

强NR活性, 促进了氮素吸收和利用, 并通过积累

Glu、多胺及GABA等方式, 加强细胞渗透调节和

渗透保护作用, 提高植物对低氧环境的抗逆性。

2.8  Glu调控植物对机械刺激的耐逆性

2018年发表在Science上的研究表明, 对拟南

芥叶片外施Glu处理或在植株响应昆虫取食叶片

时, 损伤部位将Glu作为信号分子释放, 通过GLRs
蛋白家族感知, 提高胞内Ca2+浓度并将胁迫信号长

距离传导至植株其他部位, 提前激活植物系统性

防御反应(Toyota等2018)。类似的, 对拟南芥进行

触摸、机械损伤及外源施用Glu处理, 均可诱导胞

内GLR3.4表达, 并引起Ca2+浓度变化, 进而提高拟

南芥对以上环境刺激的耐逆性(Meyerhoff等2005)。
拟南芥根系受到损伤或被线虫取食时, 根系释放
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Glu或对受伤的根系外源施用Glu均可通过激活谷

氨酸受体(GLR3.3及GLR3.6编码)使胞外Ca2+的内

流, 引起根系到茎长距离的快速Ca2+浓度波动(Ca2+

信号)和慢波电位(电信号)传递, 进而将系统损伤

信号传递至植株各个部位, 并增强植株的对机械

损伤的耐逆性(Shao等2020)。在拟南芥应对蚜虫

(Myzus persicae)和斜纹夜蛾 (Spodoptera litura)取
食的研究中也发现了相似的规律(Xue等2022)。以

上结果表明, 机械损伤、昆虫取食及外源施用Glu
均可经诱导胞内的Ca2+信号和电信号, 将损伤信息

经植物维管系统快速的传导至植株各个部位, 进
而提高植物的抗逆性, 这为未来植物抗虫性的提

高的研究, 拓展了新的思路。

3  展望

综上所述, Glu在植物中也具有双重作用, 低浓

度时可作为信号分子发挥作用, 高浓度时则会对

细胞造成毒害。Glu可在逆境胁迫下可快速积累, 
并作为信号分子经GLRs介导, 诱发细胞Ca2+信号

及生理电信号, 并通过调节碳、氮代谢途径, 积累

渗透调节物质、加强抗氧化酶活性, 从而提高植物

的渗透调节水平和活性氧清除能力, 维持细胞膜

系统完整性和功能的正常运转等方式调控植物形

态建成, 生长发育及其对各类环境胁迫的响应和

适应过程(图2)。在未来的研究中, 以下几部分工

作还需要进行系统探索: (1)高浓度Glu对细胞的毒

害作用除了H+毒害作用, 对细胞是否造成氧化胁

迫还需进一步验证; (2) Glu作为信号分子诱导钙信

号以增强植物耐逆性的过程中和其他信号分子间

是否存在交互作用还有待证实; (3)植物对由Glu引
起的生理电信号如何响应还需进一步研究; (4)在
未来还需结合转录组、代谢组及蛋白组学手段以

全面解析植物中Glu信号通路, 以期为植物抗逆性

的研究提供新的思路和视角。
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