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摘要 一氧化氮（$%）是植物的重要生物活性分子，它参与植物生长发育的许多过程，如种子萌发、下胚
轴伸长、叶扩展、根生长、侧根形成、细胞凋亡以及植物抗逆反应等。大量的证据表明，植物可以通过与

动物 $%合酶类似的酶产生 $%。此外，植物还可通过硝酸还原酶产生 $%。$%在植物中的信号传递途
径仍不十分清楚，植物有可能采用与动物相类似的机制。由于植物的大多数生长发育现象都受到植物

激素的调节和控制，$%与植物激素之间的关系也受到越来越多的关注。通过激素起作用可能是植物内
源 $%作用的机理之一。
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氮氧化物（$%>，包括 $%和 $%N等）作为一类温室效应气体对植物的生长发育具有广

泛的影响。然而，与其他活性氧一样，$%> 长期以来被当作毒性分子看待（’-A;5/ )2 +%，
OPPQ；39DDJ-</，OPP#）。自从 M9DD9?5//9等（OPPR）和 M-</9<等（OPPR）发现 $%可以作为植
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物抗病反应的信号分子后，!"植物学的研究引起了国际植物学界的密切关注，一些有关
!"在植物中作用的文章也相继出现。本文对这些研究作一综述，以有助于对 !"植物学
研究的开展。

! 植物一氧化氮的来源

在哺乳动物中，!"是由 #$精氨酸、!%&’(和氧分子通过一氧化氮合酶（!")）催化形
成的，该反应需要辅因子四氢生物素喋呤，反应的终产物为 #$瓜氨酸、!"和 !%&’*。最

早表明植物中可能存在类似于哺乳动物的 !")的证据是 !+,,-./,,和0/+-1（2334）在豆科
植物 !"#"$% &%’’()) 中检测到 !")的活性。同时，56-78等（2334）在 *"+,$"’ %-."’ 的根和茎
节中也发现了 !")的活性。随后，&-99-:8,,-等（233;）和 &61,-1等（233;）分别在烟草和
大豆中也检测到 !") 的活性，这种活性受到动物 !") 抑制剂 !00%（!<$.8,8.-7=>9$#$
/1?+,+,-）和 #!!%（!!$,+718$#$/1?+,+,-）等的抑制，他们还进一步证明了 !"作为信号参与了
植物的抗病反应。在小麦（@=/8 /0 %-，ABB2）、玉米（C+D-+18 /0 %-，2333）、大豆（5/18 /,:
’6,7/1698，2333）、1%-%$#&)!2%,34/5)$0,%$%、6%7"’ .4/8,9)-,% 等（’-:18E8 /,: &61F/,，ABBB）植物
中也发现了类似的 !")活性。
然而，植物中存在类似于哺乳动物的 !")仍然只是一个推测。虽然在多种植物中检

测到 !")活性（!+,,-./,, /,: 0/+-1，2334；56-78 /0 %-，2334；@=/8 /0 %-，ABB2；C+D-+18 /0
%-，2333；5/18 /,: ’6,7/1698，2333），并且在使用抗动物 !")的单克隆抗体检测植物组织
时也发现专一的免疫反应蛋白（’-:18E8 /,: &61F/,，ABBB），但至今尚未得到植物的 !")基
因或蛋白。由于已有众多的实验证据表明植物 !")的存在，植物 !")相关基因和蛋白的
分离或许只是技术和时间的问题。

除了 !")以外，植物还可以通过多种途径产生 !"，硝酸还原酶（!C）介导的 !"产生
是最重要的途径之一。植物的 !C包含有两个辅基（G%&和血红素）和一个钼$喋呤中心，
它将电子从 !%&（’）(转移到 !"H

I（51/JK81:，233L）。早在 23;2年，(/1M-1在分析大豆叶
片组织 !C活性时就检测到 !"N 的产生（(/1M-1，23;2），其主要成分是 !"及少量的 !A"
和 !"A（&-/, /,: (/1M-1，23;4）。&-/,和 (/1M-1进一步将组成型 !C（O!C）纯化并证实 !"N

是硝酸还原酶释放的，反应的位点可能在钼$喋呤中心。O!C的这种活性可被其专一抑制
剂叠氮化钠完全抑制。由于 O!C是豆科植物特有的酶，通过 !C产生 !"曾一度被认为是
豆科植物特有的现象（&-/, /,: (/1M-1，23;4）。但后来发现一些非豆科植物如太阳花、甘
蔗、玉米、葡萄、云杉、菠菜和烟草等植物在一定的条件下也能释放出 !"气体（P+9:7 /0 %-，
233Q），这些植物可以通过诱导型的 !C（+!C）产生 !"。
在动物中，!"的重要作用与 !")广泛分布于各种细胞以及细胞 !")的复杂调节机

制有关。植物对硝酸还原酶也具有复杂的调节机制。豆科以外的大多数植物的 !C属于
诱导型，即 +!C。+!C可被其底物 !"H

I R !"H
A 和多种环境条件迅速诱导，而 !C活性的消

失速度也非常之快，黑暗中放置 4 小时可使其活性丧失一半（S/./E/T+ /,: )/T+=/./
ABBB）。因此，!C具备有充当植物信号传递成分的条件。
虽然以 !"H

I 为底物 !C也能产生 !"，但直接的底物应是 !"H
A（S/./E/T+ /,: )/T+=/./

ABBB）。在正常情况下，植物产生的 !"H
A 必需转运到叶绿体中由亚硝酸还原酶还原为氨
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（!"#$%&"’，())*）。+,-
. 从细胞质转运到叶绿体中的动力来源于跨类囊体膜的质子梯度

（!/0），而叶绿体 +,-
. 的还原需要还原型铁氧还蛋白，两者均由光合电子传递链产生

（1#2#3#45 #6’ 7#458#2#，.999）；因此，光合电子传递链受阻时就可以检测到 +,-
. 积累和

+,释放，如黑暗条件和使用光合电子传递抑制剂等。
植物还可以转化 +,以外的氮氧化合物产生 +,。+,-

. 是存在于大气中的污染气体，

植物叶片吸收后在光和类胡萝卜素的作用下将它还原为 +,（:5;’< !" #$，())=）。硝酸还
原酶也可将 +,-

. 还原为 +,（:5;’< !" #$，())=）。

! +,与植物生长发育

! "# $%与种子萌发
有些植物如莴笋、泡桐等种子的萌发需要一定的光照。使用 +,供体硝谱钠（7+>）和

+?亚硝基?乙酰青霉胺（7+@>）能使莴笋种子在黑暗条件下也能萌发，并且种子的萌发率与
7+>和 7+@>的剂量成正比，而 +,-

. 和 +,-
A 对种子萌发毫无影响（BC;5D65 #6’ E#2#<<56#，

.999）。皇后树（F2/"C33 <"CC，%#&$’()*# "’+!)"’,# 7<CG’H）种子的萌发也受光敏色素的调
节。用自旋捕集和顺磁共振技术可以直接检测到种子在萌发时释放 +,；+,清除剂及鸟
苷酸环化酶抑制剂亚甲基蓝可以抑制光刺激的种子萌发，而 7+>和 7+@>可促使该植物
种子萌发（I5J# !" #$，())K）。
! "! $%与植物生长发育

+,对植物生长发育的影响较为广泛，最早发现的是植物叶片的生长受到 +,的调节
（EC38C2 #6’ 0#"#2#<L，())M）。此外，+,还影响植物根的生长。使用多种释放 +,的化学
药品对玉米离体培养的根进行处理时发现，根尖的生长与药品的浓度成正相关，而亚甲基

蓝能阻断这种作用（I&GNO# !" #$，())=）。
+,在植物光形态建成中具有重要的作用。+,不仅能刺激光依赖性的莴笋种子的萌

发，而且参与了黄化苗的脱黄化作用和下胚轴伸长的抑制作用（BC;5D65 #6’ E#2#<<56#，
.999）。
! "& $%与植物衰老
大气污染气体 +,和 +,-

. 对植物叶片衰老的诱导作用很早就有报道，+,的作用与
乙烯相关（EC38C2 #6’ 0#"#2#<L，())M）。最近的报道表明，高速离心等处理诱导植物细胞
衰老也是通过 +,作用的，在细胞发生凋亡之前可以检测到 +,爆发高峰，+,7抑制剂可
以抑制细胞衰老（>C’"&3& !" #$，.999#；>C’"&3& !" #$，.999J；>C’"&3& #6’ PG"Q#6，.999）。而
在植物抗病反应中 +, 诱导被感染细胞凋亡的作用更是众所周知的（PC;;C’&66C !" #$，
())K；PG"6C" !" #$，())K）。但是，以上 +,对植物细胞凋亡的作用都是在非正常情况下产
生的，植物器官、组织和细胞的正常衰老是否也涉及 +,的作用呢？有待进一步揭示。

& +,与植物抗逆性

植物的抗逆性包括抵抗生物胁迫和非生物胁迫，其中生物胁迫主要是指病虫害作用。

+,在植物抗病反应中的作用已有详细的研究，也正因为 +,在植物抗病反应中信号作用
的证明使得 +,引起了植物学界的广泛的关注。
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植物在受到病菌感染后发生许多防御反应（!"#$$%& !" #$，’(((），按时间顺序大致是：
（)）感染部位活性氧水平大大上升，即氧化性爆发；细胞壁蛋白交联，蛋白激酶的激活，植
物多种保护和防御基因的表达上升。（’）感染部位细胞的局部死亡，即过敏性细胞死亡
（*+,#-$#.$%/%0# 1#"" 2#3/*），植物的这种反应称为过敏反应（*+,#-$#.$%/%0# -#$,4.$#，56）。在
56发生之前或同时，植物被感染组织中有几个家族的病程相关蛋白（76）的合成上升。
（8）76蛋白在非感染组织中表达，同时植物产生长效的、广谱的抵抗能力，即系统获得性
抗性（9:6）。由于 76蛋白和 9:6的这种相关性的存在，常常把 76蛋白的表达当作 9:6
产生的标志。

;<参与植物抗病反应的途径有多种（=#""#24..# !" #$，)>>?；=@-.#- !" #$，)>>?；
=@-.#- 3.2 !"#$$%&，)>>>）。首先，;<直接或间接杀灭病菌。抗性植物在受到病菌侵染后，
迅速产生大量的活性氧（6<9），同时 ;<也会迅速产生。一些证据表明 ;<的杀菌作用可
能是通过与 <A

’ 反应形成 <;<<A进行的，但是这种作用仍有待证实。;<的间接杀菌作
用表现在它可独立诱导植物防御反应初期表达的一些基因，如苯丙氨酸氨解酶（7:B）基
因。7:B是 ,*#.+",-4,3.4%2合成途径中的第一个酶，它参与许多低分子量抗菌物质如植保
素的合成。其次，;<诱导被感染部位细胞凋亡，避免病菌扩散。氧化性爆发产生的 6<9
是植物细胞凋亡的启动信号之一，然而 6<9不足以诱导植物产生足够强的抗病力，6<9
必须和 ;<协同作用。;<诱导感染细胞死亡可能也是由 <;<<A执行的。第三，诱导植

物系统获得性抗性（9:6）的形成。水杨酸 9:是植物 9:6形成的关键信号分子。;<在植
物抗病反应中的作用至少有一部分是依赖于 9:的。例如，;<处理烟草叶片可诱导 9:
的含量显著上升，而这种变化是 %&C’ 基因表达必需的。在大豆中，;<不仅可以与 6<9
协同作用强化细胞的抗病反应，它与 9:同样也具有类似的作用。

;<参与植物抗逆性还表现在非生物胁迫上。在水分胁迫下，植物释放的 ;<与乙烯
有较为复杂的关系（D3&3"*3#$ !" #$，’(((）。干旱胁迫减少拟南芥菜 ;<释放和乙烯产生，
而溺水则增加乙烯释放和减少 ;<产生。在这些情况下 ;<是通过硝酸还原酶途径产生
的，与 ;<9无关，因为 ;<9抑制剂 ;EC甲基CBC精氨酸对 ;<释放无影响，硝酸还原酶缺失
突变体只产生少量的 ;<。使用 ;<气体处理可使植株大量释放乙烯，说明 ;<参与了乙
烯的合成诱导。而乙烯也可能参与了 ;<的产生，因为乙烯不敏感突变体 !"(C’ 和乙烯过
量合成突变体 !") 产生的 ;<均比野生型植株少得多。本实验室的研究表明（F*34 !" #$，
’(()），水分胁迫下 ;<和 ;<9参与了植物胁迫激素脱落酸（:G:）的合成。水分胁迫诱导
小麦根尖合成的 :G:能被 ;<清除剂 7HI<（’C,*#.+"CJ，J，K，KC/#/-3L#/*+"C%L%23M4"%.#C)C4N+"
8C4N%2#）或 ;<9抑制剂 B;;:完全抑制。与此同时，使用产生 ;<的试剂 9;7可诱导根尖
积累 :G:，而 9;7的作用能为 6<9所加强。由于 :G:在植物适应逆境胁迫中具有重要的
作用，并且 :G:积累是植物响应干旱环境非常迅速的反应，这些研究可能暗示 ;<可能是
植物感受逆境胁迫的关键信号分子。;<对整体植株水分含量的保持作用已为最新的实
验结果所证实。另一方面，在水分胁迫下 ;<还可作为 :G:信号传递的关键组分，参与
:G:调节气孔的过程（;#%"" !" #$，’((’）。

! 植物 ;<信号传递途径

目前已经在植物中检测到在动物中存在的 ;<信号传递成分均可在植物中发挥作
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用，这些结果暗示植物可能采用与哺乳动物类似的途径来传递 !"信号。
在动物细胞中，!"作用的重要途径之一是激活鸟苷酸环化酶产生 #$%&，现在已经证

实 !"的这种信号传递方式广泛存在于植物中。例如，用 !"处理烟草叶片后可以检测到
#$%&水平迅速而短暂的上升，#$%&的这种变化参与了抗病反应中 !"#$ 和 !%& 基因的
诱导（’()*+) ’( )*，,--.）。#$%&的下游信号分子环/0’&/核糖（#0’&1）和 234 5也参与了
植物 !"信号的传递。植物在抗病反应中的超敏细胞死亡属于细胞程序死亡，!"可以通
过不依赖 1"6的方式诱导拟南芥菜悬浮细胞程序死亡（273)8+ ’( )*，4999）。!"的作用不
仅被动物 #3:;3:+/, 抑制剂 0#/<=0’/2%>所抑制，也可被鸟苷酸环化酶的抑制剂消除。
其他使用鸟苷酸环化酶抑制剂的实验还暗示 #$%&参与了植物种子萌发和根尖生长。
顺乌头酸酶不仅是动物细胞中一个重要的氧化还原和 !"感受子，它与 !"反应后还

能转变为调节细胞铁状态的 ?1!0结合蛋白（@1&，A)B*/)+C(73DB)E ;)BD+A*）。烟草细胞质中
的顺乌头酸酶基因编码的蛋白质氨基酸序列与人 @1&/,具有 F,G的序列同源性，而且含
有保守的 ?1!0结合残基；象动物中的同源蛋白一样，烟草顺乌头酸酶的活性也可被 !"
供体抑制（!3H3))+ ’( )*，4999）。这些结果说明，在 !"信号传递机制上动物和植物具有很
大的相似性。

! !"与植物激素

已有大量的实验证明 !"参与了植物生长发育的各个方面以及植物的抗逆反应，从
这些研究中不难看出 !"与植物激素有着千丝万缕的关系。事实上，由于植物生长发育
及对环境反应等各个方面均受到激素的调节，!"作用于植物系统就不可能不涉及植物激
素，这也许是在 !"作用方式上植物与动物的最大区别。
有关 !"与植物激素的最早报道是在植物衰老领域的研究，I+:J+?和 K3)3?3DE（,--F）

发现 !"参与了乙烯的释放。在水分胁迫下，小麦根尖 !"6活性迅速上升，产生的 !"是
诱导 0L0积累的关键信号分子（MJ3B ’( )*，499,）。水杨酸（60）也是植物天然产生的生长
调节物质之一。60在植物抗病反应中的积累可以抑制过氧化氢酶而使细胞积累 K4"4，

它也是植物系统获得性抗性建立的关键信号分子（2J+* ’( )*，,--N）。!"与 60的关系较
为复杂，不仅 !" 可以作为信号诱导 60 合成，而且 60 也可以激活植物 !" 合成途径
（>7+::AC ’( )*，4999）。!"与 60复杂的关系还表现在它们的信号传递途径上，一些基因的
表达仅需要 !"或 60，而另一些基因则需要 !"和 60的协同作用（’()*+) ’( )*，,--.）。

!"对植物的其他作用也可能与激素有某些关系，例如玉米根尖的生长既可被生长素
促进，也可被多种释放 !"的药品处理所刺激。!"的作用位点应处于生长素的上游，因
为 !"清除剂不能抑制生长素的作用（$B(HO3 ’( )*，,--P），但目前仍然不知道 !"是否参
与生长素合成。现已证明植物的种子萌发、下胚轴生长、叶片生长及脱黄化等光敏色素调

节的光控发育过程也涉及 !"的作用（L+7AC*A 3*Q I3?3DDA*3，4999；$AR3 ’( )*，,--.；I+:J+?
3*Q K3)3?3DE，,--F），深入研究这些过程中的 !"与各种植物激素的关系将有助于阐明 !"
在植物中的作用方式。
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! 研究前景与展望

!"的生物功能最初是作为一种内皮细胞舒张因子而被发现，!"的信号传递途径也
首先在哺乳动物细胞中阐明，而植物 !"的研究则起步较晚。从目前的现状来看，有关植
物 !"的大部分研究均试图探讨植物是否具有与动物类似的机制，尤其是在植物抗病反
应和 !"信号传递途径的研究方面（#$%&&’( !" #$，)***）。这种类比研究的方法为揭示植
物 !"的功能及作用机理提供了简便途径，它也是未来植物 !"研究所采用的主要方法和
思路之一。

然而，植物毕竟不同于动物，在类比研究的同时应当注意植物体的特殊性。在动物细

胞中，线粒体的细胞色素氧化酶是 !"的作用靶位之一，而植物线粒体比动物多一条末端
氧化途径即交替氧化途径。最近，研究者发现植物线粒体中细胞色素氧化酶对 !"敏感，
而交替氧化酶对 !"具有抗性（+’$$,- ,./ 0,1，2334；5,6,&,7’ !" #$，)**2）。在胁迫条件
下，植物呼吸作用产生大量的活性氧而且 !"也会通过 !8产生，交替氧化酶的存在可能
为电子传递提供了额外的途径以减轻电子积累对细胞造成的损伤。另外，早在 2339年，
:,-,6,;1和 <%&=%6（2339）就曾提出植物内源 !"可能通过植物激素作用的假设。该假设
已经获得越来越多的研究结果的支持，或许这也正是植物在 !"作用机制上区别于动物
的主要方面。!"与各种植物激素之间的关系也将得到植物和植物生理研究者的关注而
成为未来植物 !"研究的另一个重要方向。
总的说来，虽然植物 !"的研究在植物病理学上取得了较大的成就并已渐成体系，但

与动物中的研究相比差距仍十分大，大多数领域的研究仍处于起步阶段，很多问题仍有待

研究者的进一步努力。例如，植物 !">蛋白的分离和 %&’ 基因的克隆，!"参与植物生长
发育的信号传递途径等。
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