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一氧化氨在植物中的生理功能

史庆华赖齐贤朱祝军*钱琼秋

(浙江大学园艺系，农业部园艺植物生民发育与生物技术重点开放实验室，杭州 310029)

摘要 一氧化氮是植物体内一种重要的活性分子，它对植物的种子萌发、生长发育、气孔

运动、呼吸作用以及抗逆反应等生理过程起重要的调节作用，与植物激素存在密切关系。现对一

氧化氮在植物中的生理功能进行结述。
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一氧化氮(NO)是一种重要的生物活性分子，它

较早地被应用于血管松弛、神经转导反先天免疫等

医学研究，曾被美国《科学》杂志选为 1992 年度

的明星分子。而有关 NO 在植物中的作用， 20 世纪

90 年代才开始引起科学家的关注。现已成为植物生

物学领域的一个研究热点。研究结果表明， NO 对

植物的种子萌发、生长发育、气孔运动、呼吸作

用以及抗逆反应等生理过程均起重要的调节作用。

已经有人把它吁作一种新的植物激素[1] 0 

1 植物中 NO 的生物合成

在哺乳动物中，内源性 NO 由二氧化氮合成酶

催化生成(nitric oxide synthase, NOS) , NOS 是一种

含有铁原叶琳 IX、四氢生物 -L- 喋岭(H4BiP)、黄素

腺H票岭才主背酸(FAD)和黄素单核背酸(FMN)四个亚

基的血红蛋白。在它的上面压有钙调蛋白 (CaM) 、

L 精氨酸和 NAD(P)H 的结合位点[21。其反应过程如

下: L- 精氢酸 +02 → NO+L- 肌氨酸。在 NO 的合

成过程中，首先NOS 中的 FADIFMN接受由 NADPH

提供的电子，使 NOS 呈淫原型，还原型的 NOS 在

Ca2+ICaM 手[J O2 的协助下，使 L- 精氨酸末端肌氨基

的氮原子丑化生成中间产物N飞起基 -L- 精氨酸而结

合在 NOS 上。丑化的 L 精氨酸在 NADP 作用下进

一步生成 NO 和肌氨酸。植物体中是否存在类似动

物的 NOS 己经成为目前研究的焦点。越来越多的试

验表明，植物体中很可能存在这种酶[3.4] 。在使用

抗 NOS 的单克隆抗体检测植物组织时发现专一的免

疫反应蛋白凹，但至今还没有得到 NOS 的基因和蛋

白质。

NO 的产生并不仅仅限于植物体中存在 NOS 的

情况下，除此之外，还可以通过多种酶促和非酶促

反应生成(图 1)。植物中的硝酸还原酶(NR)是含有一

条电子传递链的氧化还原系统，它可以将电子从NAD

(P)H 传递到 NO; 0 早在 1979 年， Klepper[6]就提

出了 NO 的产生与 NR 的活性有密切关系。后来，

Harper[7]在分析大豆叶片-NR时检测到NOx (NO+N02) 

的产生，并且对植株通无氧气体(N2 或 Ar)时 NOx 的

产生量比通含氧气体(空气或 O2) 高的多。 Nelson

等问在分析组成型 NR (constitutive NR, cNR) 缺失突

变体大豆NR活性时没有发现NOx 的产生，由于cNR

是豆科植物特有的酶，所以通过 NR 产生 NO 曾一

度被认为是豆科植物特有的现象， 111.后来发现-些

非豆科植物如甘庶、玉米、菠菜和烟草等植物在一

定条件下也能释放出 NO 气体1 9]0 Yamassaki 等[lO]利

用 Clarke- 型 NO 检测器，发现了在生理 pH 范围内

二五米中 NR 可以催化 NO_] 生成 NO 气体。

虽然 NR 时以催化 NO; 形成 NO，但直接的底

物应该是 N02 [11 1 ，并且依赖于 NR 的 NO 形成受多

种条件影响，首先与细胞内 N03 的积累浓度有关[12] 。

在正常情况下细胞质中 NO:)还原后形成的 N02 转运
到叶绿体后被亚硝酸还原酶迅速转化为 NH/[l巧，因

此如果正常的植株保持一个高效的光合电子传递系

统，由 NR 催化形成的 N02 会被迅速还原 ， NO 就

难以形成。但是当植物的光合活性受到抑制或在缺

氧的条件下， N02 就会大量积累怡，叫，增加了 NO 的

形成。当光合电子传递系统不能为亚硝酸还国酶

(NiR)提供还原态铁氧化还原蛋白时，细胞质中的

N02 就会大量积累，并同时伴随着活性氧的大量产
生，此时 NR 就会催化 N02 形成 NO 。

在非酶促 NO 的形成中，抗坏血酸(AA)担当着

重要的角色。 Horemans 等[15]发现当叶绿体和非原生
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40 -综述

Denitrificatio日

L-Arginir目十O，+NADPH

Citrulline +H、0、 +NADP+

NO、 +一一一-NO ←一-NoO
N itri !ìcation 

Fig.l Possible pathway of nitrogen monoxide production in plants [1 7J 

质体空间的 pH1民 F4 时，存在于其中的 AA 可以催

化 NO 的形成。实际上还原型的:J:JL坏血酸是在糊粉

中合成并输出的。在质腰上糊粉有‘个很强的质子

泵 l可以使眼外的 pH 降到 3 以 T ， :(E N02 存在的条

件 r ， NO 就1r:AA 和1~pH 的共同作用 F形成f16] 。

川外，植物 111- }\'ú:光和类胡萝卡素的作用 F也可以将

NOo 压比i)JNOo

2 NO 在植物生理代谢中的功能
2.1 对植物生长发育的调节

Caro 吁二 118]发现大豆种子在萌发过程 I1 1 有 NO 产

生， Lj;)此推测 NO 对大 Ri种 F的萌发可能具有重要

的作用。在 Jt:他作物上的研究表明 NO 口J 以通过替

代光照和打破休Mt~促进种子的萌发[19J 0 另有研究.tfi

i茸 NO 对既不币要光也不存在休眠的羽扁豆种子的

萌发也有促迸作川J，在这些过程中 NO 可能发抨了

类似二~4ii.， 主(GA)的功能1 201 ， 5J外 NO 也可以降低重

金属和盐胁迫对瓦萌发的抑制，这 lj NO 提高了羽

扇豆和Ilf的:J:!L氧化能力，从|耐降低了重金属和盐胁

迫远成的氧化/J1]'lú.有关 120] 0 NO 消除剂及乌11'酸环

化酶押制剂亚 rp h主政可以抑制光剌激的皇后树种 r

萌发，而 NO 供体础普铀(SNP)和 N- .'I归的基-乙毗

古毒版(SNAP) rlJ促使战植物种 r萌发，在此过程 rjl

NO 可能通过以 F途径发挥作用:芮先 NO 能与;1<

溶液中分子态的年1反应生成硝酸根和亚硝酸根，硝

酸恨不[]亚硝酸根门]以通过与光敏色素反应促进种 f

的萌发，但J足关 F丑;机制还需进 A步研究;其次，

NO 能与很多酶反应中心的过渡金属高 f反应，改

变酶活性，促进种子的萌发f2110 NO 除了对种子的

萌发影响外，对植物叶片和根系的生长也具有重要

的调节作用 [20 ， 22] 。在植株的光形态建成方面， NO 

也发挥着重要的作用，它不仅可以剌激光依赖性的

芮笋种 r萌发，而 H俨参与了黄化茵的脱黄化作用和

F胚轴伸|乏的J旧制作用[刀 1 NO 11JÎì色作 )Jx;f乙烯有

:j:rp 制作Jtj的例子延续柏物的成熟哀茬，但;骂!!和香蕉

未成熟果实中的 NO 含量分别是成熟果实 1 ~I 含量的

10 {击和 4 衍，随着果实的成熟和哀右，Jt内 v，Çi NO 

的含量逐渐降低，乙烯|下JfTEj至渐 nl~';jf刊。用外源

NO 处理培养的豌豆叶片，在 a定范[h!内随外源 NO

浓度的开白，口 1-因片的相对生长卒i豆渐增大 125 J 俨

2.2 NO 对铁代谢的影晌

t失足口!绿素合成和叶绿体发育所必币的元素。

在植物口|片中铁哥Î~穿过几J2:膜才能到达叶绿体，

关于 lt转运机制 fc] ~Jû远不1 分的楚 υ Graziano ^，Çl叫

发现 NO 对植物叶片中铁向日↑绿体的分配共青草边

的作用，小F8 NO 处.fl/[的缺铁玉米做{~T束 ;Pfj 的 nj 纯

体巾类囊体和淀粉粒明显减少，盯月J NO l'出处坷的

缺铁植株，叶绿体的形态特征、类囊体平11淀粉粒含

量与正常铁浓度处理没有明显走异 1 271 0 tl币!片 Ijl t失

含量相近的情况 F，外源 NO lUj~J('\J )JII 了叶绿体 11 1

铁的分自己比例，提高了叶绿亲的71于目。 NO 仔在几

种不同的氧化)Æ ü;i状态，它们分别是 NO，、 NO 和

NO飞 NO 库的组成 tj微环境的 pH {!'[f[]氧化压出势
有关。 Staml町等I圳发现 NO 能够作为讯化剂或者.JJ'c
氧化剂调节细胞内氧化边际系统的、严衡，这可能与

它增加铁的利用率有关。早在 1991 年 Goretski 节;l 29J

就发现 NO. 通过与 Fe3+ 反 JÎIÎ.rlJ 以生成 NO+ 和 Fe2+ 。

而j Fe3+ 还原为 Fe2+ 有利于铁的穿膜运输c 尽管铁是

植物生长所必需的元素，但是如果以前肉态的离 f
存在浓度太高时，则会通过 Haber-weiss 反应生成
大量的活性氧，对植物细)胞血膜、 DNA 平和[]~蛋茧「盯1 质选
成氧化伤=需耳I口川1到30川}

常的代谢是非常重要的，而铁离子的平衡及其功能

的发挥与它和蛋白质的结合密切相关。 Murgia 咔133J

发现，外源 NO 增加了拟白开中铁蛋白的表达茧，

这→方面有利 f增加l铁的利川，月'J'iUJ.l 义吁以减
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Biotic and abiotic stress 

ABA ì ! 
Auxin叫 G-protei~ , 

CKs I 一一一一「
GA ) I 

imty17[N史γ]↑
Auxin-respo阳e gene I←叫PKZ+ F 阴阳t

~ I "",- \ kin~ses 
拿\

I Mitot叩ocess I I 时;lÌCeï门\ AOFRC I Stress-response I I Cell I \<
?二」巴些tj [cdPPR]• Phytochrome 

ω"-regulated叫ar processes I ←一二气旷]cyti r-一一」
-"'1 Light -mediated process 

Fig.2 Schematic repres币ntation of the signaling network involving plang hormones, NO, and cellular messengers during plant 

respon册sto en、 ironmental stressesl21, NO acts a画 a crossroad in hormone signaling to trigger metabolic and physiological responses 

轻山 -f游肖快 I'}\ f积累而造成的毒害。

2.3 NO 的信号转导作用及其对植物抗逆性的调节

十i'i物通过改变细胞代谢丰lJ1散发不同的防御机制

来山划生物)j办.w.手u非生物胁边，在胁迫条件 F植物

的乍存能力依赖 F对外界剌激的以另IJ 、产生不lJ传通

信号、}，~d大|求达、代谢调节[34] 。 许多实验表明 NO

是可主要的能够1~jX~时自物过敏性反!但和系统获得性抗

性的内~~信可分[，近f年F米己引坦科科-户学y户f家的特别关

注 o {I凸1:1'十植丘物;扣打抗)1儿宣l讪LνJ

f病内菌: 日 -)f Ifri植物体内 NO 可以通过依赖于环化

状乌-i~二酸(cyclic GMP, cGMP)和不依赖于 cGMP 两

条途径介导且信号转导作用，诱导植物获得性抗性

的形成，前者 NO 通过与其口n容性受体鸟昔酸环化

酶(guanylate cyclase GC) 的铁离子结合，改变 GC

的t体结构从而提高其活'性，并进→步导致细胞内

第二信使 cGMP 吁:成的增加， ì敷活依赖 fcGMP 的

蛋白激闹，最终诱导植物 PAL 和] PR-l 等抗病相关

基囚的衣达[35 1 0 {C不依赖于 cGMP 途径巾， NO 通

过j:qJ制川时乌头酸梅等非血红素含铁类酶洁性来参与

植物抗病反!但。 NO 抑自IJ植物线粒体)ll9i 乌头酸酶活

性可导致拧棕酸的积累，进而诱导与抗病有关的交

替氧化耐，同时植物胞质)11页乌头酸酶同工酶被 NO

氧化失沾)币 nJ 转变为铁调节蛋白，进而调节体内铁

稳态来影响 14柏物抗附有关的 -OH 的哇成[36] 。另

外， NO 压 IIJ 以且过改变活性氧代谢，降低叶绿素

阵解等途径来减轻病害对植物的伤害 [37] 0 

NO 不仅能民导植物抵抗真菌、细菌和病毒等

生物胁迫， rmfL大量的研究表明它压可以诱导植物

对自i温、水分 'i缺和盐害等非生物胁迫的抗性。外

源低浓度 NO 对小麦盐胁迫具有明 !ι的缓解作用，

0.1 和 1m日lo1/L 的 SNP 处:f_lll 1归段缓解了盐胁也 F小

麦叶片的叶绿素降解、 MDA 含量和(祟和质服相对

透性的 l二升[381 0 Mata 寺[39]寺的研究表明 NO 口J以通

过诱导气孔关闭增加小麦对T 早胁迫的抗忻:。

2.4 NO 与植物激素的关系

因为 NO 能够调节植物的生长发白， )1一口A因浓

度的不同而具有不同的调节作用，所以白人把它作

为?中新的激崇[1] 。大量的试验表 I~j NO 与多种激

素具有相同戎相近的调节作用，它 [j F1 lìíJ 己知的植

物激素有密切关系(图 2) 。

Gouvêa 咛二 [40]发现适宜浓度的 NO r可以前导 t~米

根尖的伸长，它可能具有与 IAA 相间的信号转导途

径， TíJi与 IAA 只有类似的作用。 Pagnussat 吁;141]发

现用 IAA 处理黄瓜外植体，手fNO 生成，并JIIAA

诱导黄瓜外植休不定根发生与 NO 的生成具有密切

的关系。

干早通常'与脱蔼酸(ABA)的积累以及 ABA 调节

的基因表达有关，研究表明 ABA 是通过调节保卫细

胞中 K+ 和 Ca2+ 浓度而控制气孔的H闷，增强柏物对

干早的抗性[42-441 0 Mata 等[45] 发现月=J NO 处理植物的

表皮层与 ABA具有相似的功能，也可以诱导植物发

生依赖 Ca2+ 的气孔关闭，增加植物对「平胁迫的耐

性。在豆类作物中， ABA 处理导致 NO 含量明显提

高，而且NO 对 ABA 诱导的气孔关闭}足丘必市的I阳4崎6.47盯圳7η]

: 细胞分裂素(CK扪)对植物光7形巳态的1边主 1成占具白-菌贯;堂罢

的调控作用，外源 CK 明显抑制了生长在黑暗状态

中植物下胚轴的伸长[48] ，在拟南开和芮在中施用

NO得到了与 CK处理柑同的结果IDl，因此 CK 手IJNO
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都可以替代光照对F胚轴的伸长产生抑制作用。在

克类植物中， CK 和 NO 处理都可以促进 β 花青素

的合成，而且NOS抑制剂和NO清除剂能够抑制CK

的这一促进作用[2，啊，这表明了 NO 可能对 CK调控

的花青素代谢过程是必需的。

在植物组织的成熟和衰老过程中， NO 和乙烯

的此消彼长表明了二者在调控植物衰老过程中存在

拮抗作用，外源 NO 可以通过抑制乙烯的释放而延

长水果的保鲜时间[25J 0 Leshem 等[24J发现草莓和饵梨

在成熟过程中， NO 和乙烯存在负相关，在未成熟

的果实中含有较高水平的 NO 和较低水平的乙烯，

而在成熟过程中， NO 含量逐渐降低，乙烯含量逐

渐升高。

3 展望

NO 对植物代谢的调节是非常广泛的，但是关

于它在植物体内的信号功能目前了解的还非常有

限。大部分关于 NO 的研究结果都是通过 NO 供体

处理得到的，而关于内源 NO 的产生机制、 NO 在

植物细胞和组织间的传递途径以及 NO 的靶分子等

问题还需要进行深入研究。外源 IAA 、 ABA 和 CK

处理均导致植物体内 NO 的升高，那么它们之间是

怎样协同发挥功能的，将是植物学家和植物生理学

家研究的一个热点方向。
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Physiological Function of Nitric Oxide in Higher Plant 

Abstract 

Qing-Hua Shi, Qi-Xian Lai, Zhu-Jun Zh肘， Qiong-Qiu Qian 
(Key Laboratory of Horticultural Plant Development and Biotechnology, Ministry of Agriculture; 

Department of Horticulture, Zhejiang University, Hangzhou 310029, China) 

Nitric oxide (NO) is an important active molecular in plants , it plays important roles in 

modulating germination, growth, development, stomatal movement, respiration and responses to stress condition, 

and its function is closely related with hormonal metabolism. Based on the previous research, The review has 

summarized physiological function of NO in the higher plant. 
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