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摘要 一氧化氮(nitric oxide, NO)是有机体内一种重要的气体信号小分子, 通过介导S-亚硝基化修饰、酪氨酸硝

基化修饰等翻译后修饰, 影响蛋白的稳定性和活性. 在植物中, NO调控生长发育和胁迫响应等多个生物学过程,
并与植物激素、活性氧等信号分子之间形成复杂的交互调控网络, 精细调控植物生长发育的各阶段, 以维持植物

的正常生命活动. 本文概述了NO的合成与代谢、作用机制, 以及NO在植物生长发育、胁迫响应中的重要生物学

功能.
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一氧化氮(nitric oxide, NO)是结构简单、性质活

泼、无色无味、难溶于水但具有一定脂溶性的气体自

由基小分子. 20世纪80年代以前, NO一直被认为是没

有生物学功能的大气污染物组分. 1980年, Furchgott等
人

[1~3]
发现乙酰胆碱(acetylcholine, ACh)舒张血管的作

用是依赖于血管内皮释放的一种可扩散物质, 该物质

促进血管平滑肌舒张, 因此被命名为血管内皮舒张因

子(endothelium-derived relaxing factor, EDRF). 之后内

皮舒张因子的化学本质被证实为NO. 至此, NO作为生

物体内重要的信号转导分子进入研究者的视野, 在维

持血管平滑肌舒张、稳定血压、神经传递、细胞凋亡

等生理途径发挥重要功能
[4~6].

NO在植物中的研究起步稍晚, 但越来越多的研究

证实NO作为植物体内重要的信号分子, 广泛参与植物

生长发育和胁迫应答, 包括种子的休眠与萌发、根部

形态建成、气孔开闭、开花、叶片衰老等生理过

程
[7~16]. 本文将从NO合成代谢、生理功能及作用方式

等方面介绍近年来植物NO研究领域的重要进展.

1 NO的合成与代谢

1.1 NO的合成

动物中NO主要通过一氧化氮合酶(nitric oxide
synthase, NOS)途径合成

[17], NOS以L-精氨酸(L-argi-
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nine)和O2为底物, 利用还原态烟酰胺腺嘌呤二核苷酸

磷酸(nicotinamide adenine dinucleotide phosphate,
NADPH)提供的还原力, 催化L-精氨酸氧化形成羟基

精氨酸, 进一步氧化生成副产物L-瓜氨酸(L-citrulline)
并释放出NO.

利用生物化学等方法, 研究人员发现多种植物存

在具有NOS活性的蛋白. Cueto等人
[18]

发现羽扇豆属

(Lupinus albus)的根瘤提取物可以催化L-精氨酸产生

NO和L-瓜氨酸, NOS抑制剂L-N-单甲基精氨酸(L-N-
monomethyl arginine, L-NMMA)能够竞争性抑制NO
的合成. Corpas等人

[19]
利用NO的荧光探针DAF-2 DA

和DAF-FM DA, 在豌豆的叶片、茎和根中检测到NO,
而NOS抑制剂氨基胍(aminoguanidine)明显抑制NO积
累, 显示豌豆中可能存在具有NOS活性的蛋白. 在拟南

芥(Arabidopsis)中, 最初鉴定到AtNOS1蛋白被误认为

是NOS, 外源施加NO能够挽救Atnos1突变体的矮化、

黄叶表型, 过表达NOS1基因能够提高植物体内NOS活
性

[20].但生化实验表明AtNOS1并不能催化L-精氨酸合

成L-瓜氨酸和NO, 因此AtNOS1并不是一个典型意义

上的NOS. 进一步研究表明, NOS1的生化本质是一个

GTP酶(GTPase),其对NO的调控依赖于GTP酶活性,所
以该蛋白被重新命名为NOA1(nitric oxide associated
protein 1)[21]. 尽管利用哺乳动物NOS抑制剂在多种植

物提取物中检测到NOS活性, 但高等植物中尚未发现

类似动物NOS同源蛋白. 植物中仅在单细胞海洋绿

藻——牛头芽孢杆菌(Ostreoccus tauri)中鉴定到NOS,
其序列特征与动物的3类一氧化氮合酶eNOS, iNOS和
nNOS的相似度分别为42%, 43%和34%[22]. 对1000多
种陆生植物和藻类的转录本数据进行搜索比对, 在陆

生植物中没有发现典型NOS序列, 而在265种藻类中

鉴定到15种NOS-like序列, 表明不同于动物, 陆生植物

可能已经进化出新的NO合成途径
[23].

目前的研究表明, 植物NO合成分为酶促途径和非

酶促途径(图1). 硝酸还原酶(nitrate reductase, NR)途径

是植物NO合成的主要酶促途径. 在植物氮同化过程

中, 位于细胞质的NR以NAD(P)H为电子供体, 通过转

移两个电子, 将硝酸盐还原为亚硝酸盐, 同时NR也可

以利用NAD(P)H的还原力进一步将亚硝酸盐还原生

成NO[24]. Yamasaki和Sakihama[25]利用电化学及化学发

光的方法检测到NR在NADH和亚硝酸盐存在的条件

下催化NO合成, 这一过程能够被NR抑制剂叠氮化钠

有效阻断, 表明亚硝酸盐可以作为NR的底物促进NO
合成. 向日葵(Helianthus annuus)和菠菜(Spinacia oler-
acea)叶片的NO积累部分依赖于NR, 显示NR参与植物

体内NO合成
[26]. Berger等人

[27]
最近的研究表明, 在苜

蓿(M. truncatula)与根瘤菌(Rhizobium)共生过程中, NO
的合成与MtNR1和MtNR2的表达以及NR活性密切相

关, MtNR1和MtNR2在合成NO的结节原基和成熟结节

的固定区特异性表达, 并且NR抑制剂钨酸盐显著降低

NO的产生
[28]. Horchani等人

[29]
也证明在MtNR1和

MtNR2的RNAi苜蓿株系结节中NO合成降低, 而野生

型结节在施加NO3
−
或NO2

−
后, NO的水平上升, 说明

NR对于共生过程中NO的合成具有不可或缺的作用.
NO也可以由质膜结合蛋白亚硝酸-一氧化氮还原

酶(nitrite-NO reductase, Ni-NOR)催化合成. 在烟草根

部, 当pH为6.0时, Ni-NOR以还原型细胞色素c为电子

供体,将亚硝酸盐还原为NO[30].盐胁迫下,在黄瓜幼苗

根系中也检测到较高的Ni-NOR活性, 根系中NO的含

量显著升高, 增强黄瓜幼苗对盐胁迫的抗性
[31], 表明

Ni-NOR是NO合成的重要途径. 低氧条件下, 以亚硝

酸盐、NADH和黄嘌呤作为还原底物, 过氧化物酶黄

嘌呤氧化还原酶(Xanthine oxidoreductase, XOR)也能

催化亚硝酸盐还原为NO[32].
NO还可以通过多胺(plyamines)或羟胺(hydroxyla-

mines)的途径产生. 多胺(如精胺和亚精胺)水平升高诱

导NO的产生, 羟胺介导NO的生成参与缺氧组织中的

活性氧(reactive oxygen species, ROS)调节
[33].

此外, 在抗坏血酸或其他还原剂存在的情况下, 当
质外体处于酸性环境 , NO可以通过非酶促反应生

成
[34]. Bethke等人

[35]
发现外源施加亚硝酸盐可以快速

诱导大麦糊粉层NO的合成, 进一步的研究表明, 亚硝

酸盐进入酸性的质外体后, 通过非酶促反应合成NO.

1.2 NO的清除

作为化学性质活泼的信号分子, NO能够与生物体

内的活性分子反应生成多种衍生的化合物, 即活性氮

(reactive nitrogen species, RNS), 包括S-亚硝基硫醇(S-
nitrosothiols, RSNOs)、S-亚硝基谷胱甘肽(S-nitroso-
glutathione, GSNO)和过氧亚硝基(peroxynitrite,
ONOO−)等. RNS的稳态对于植物的正常生长发育具

有重要意义(图1).
动物的黄酮类血红蛋白、血红蛋白和还原酶等能
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够清除过多的NO[36,37]. 植物也有多种NO的清除和转

化机制. 血红蛋白(Haemoglobins)被还原为亚铁血红

蛋白后, 可以通过双加氧反应催化NO氧化为硝酸根,
清除体内过多的NO[28,38]. NAD(P)H脱氢酶合成超氧阴

离子, 与NO反应生成过氧亚硝酸盐, 降低体内NO水
平

[39]. NO能够与O2相互作用生成硝酸盐和亚硝酸盐,
或通过与脂质过氧自由基(LOO•)反应生成硝基脂肪

酸
[40].
NO与还原型谷胱甘肽(glutathione, GSH)反应生

成GSNO, GSNO作为NO在生物体内的活性形式发挥

重要的生物学功能. 亚硝基谷胱甘肽还原酶(GSNO re-
ductase, GSNOR)催化GSNO不可逆的降解, 生成谷胱

甘肽二硫键(GSSH)、N-羟基亚磺酰胺(GSNHOH)和
铵根离子(NH4

+), 调控生物体内NO稳态. GSNOR最初

在细菌(Escherichia coli)、酵母(Saccharomyces cerevi-
siae)和小鼠(Mus musculus)巨噬细胞中被发现具有降

解GSNO的活性
[41]. 拟南芥编码GSNOR蛋白的基因是

一个单拷贝基因GSNOR1, GSNOR1的T-DNA插入突变

体gsnor1-3表现出矮化、丛生、育性降低等生长发育

缺陷表型
[ 4 2 ] , 当gsnor1-3突变体受到病原菌Pst

DC3000侵染时, 表现出对Pst DC3000敏感的表型, 突
变体中水杨酸(salicylic acid, SA)信号通路受到影响,
抗病基因的表达水平下降, 表明GSNOR1参与植物的

免疫响应过程
[43]. 2008年Lee等人

[44]
在筛选拟南芥耐

热突变体时发现, GSNOR1缺失的等位突变体hot5-2和
hot5-4表现出与gsnor1-3类似的生长发育严重缺陷表

型, 并且hot5-2和hot5-4突变体在高温处理后叶绿体降

解加速、叶片黄化, 说明GSNOR1/HOT5参与调控植物

对高温的耐受性. 百草枯(paraquat)诱导活性氧的产生,
导致细胞凋亡, 在筛选百草枯抗性突变体时鉴定到

paraquat resistant2 (par2)[45], 该突变体表现出对百草

枯不敏感的表型, par2突变体内NO含量明显高于野生

型Col-0 , 进一步鉴定发现PAR2基因编码的也是

GSNOR1蛋白. 综上, GSNOR作为调控体内GSNO水
平的关键因子, 通过控制生物体内NO水平, 广泛参与

调控植物的生长发育和胁迫抗性.

2 NO的生理功能

NO广泛分布于生物体的各组织器官中, 通过与植

物激素、活性氧等信号分子交互作用, 调控众多生物

学过程.

2.1 NO参与植物生长发育过程

NO促进种子萌发, 研究表明NO能够打破拟南芥

和大麦(Hordeum vulgare)的种子休眠, 而NO清除剂2-

图 1 植物中NO的主要代谢通路
Figure 1 The main metabolic pathways of NO in plants
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苯-4,4,5,5-四甲基咪唑-1-氧-3-氧化物[2-(4-carboxy-
phenyl)-4,4,5,5-tetramethylimidazoline-1-oxyl-3-oxide,
cPTIO]能维持种子的休眠状态

[7,46,47]. 拟南芥种子萌发

过程中, 种子吸胀后胚乳中的NO含量迅速增加, NO促
进转录因子ABI5与Cullin4的互作, 诱导ABI5通过26S
蛋白酶体途径降解, 解除ABA对种子萌发的抑制作用,
促进种子萌发

[48].
NO调控拟南芥下胚轴的伸长. NO含量降低的

nia1 nia2 noa1三突变体下胚轴长度明显高于野生型,
而外源施加NO供体硝普钠(sodium nitroprusside, SNP)
能够显著抑制黑暗下的下胚轴伸长, 表明NO负调控下

胚轴的伸长
[49].

NO参与植物根系形态建成的调控. 在低浓度条件

下, NO促进初生根的生长. 高浓度NO情况下, 细胞分

裂减少, 根部分生组织活性降低, 植物根部生长被抑

制
[50,51]. NO含量降低的突变体noa1和nia1 nia2 noa1

根部由于细胞分裂不正常而只有极少量的分生组织细

胞, 呈现发育异常的表型
[52]. 此外, 根毛作为高等植物

一种特殊的细胞类型, 在根部吸收水分和营养的过程

中发挥重要作用, 而NO对于根毛区的胞吞作用以及囊

泡运输是必需的, 并且NO参与拟南芥根毛形成的起始

和延伸阶段 , 外源施加SNP促进植物根系形态建

成
[53,54].
NO调节气孔运动. 气孔的保卫细胞感知外界刺激

调控气孔的开闭, 这一过程由复杂的信号转导通路调

控. García-Mata和Lamattina[9]发现NO参与气孔运动的

调控, 外源施加NO供体可以诱导蚕豆(Vicia faba)和紫

鸭跖草(Tradescantia spp)的气孔关闭以减少蒸腾作用.
在ABA诱导气孔关闭的信号级联反应中, NO通过控制

K+
和Ca2+通道, 维持保卫细胞中离子稳态平衡, 从而调

控气孔运动
[55].

研究表明NO能够促进叶片扩张, 延缓植物的成熟

和衰老, 促进植株的去黄化, 抑制拟南芥的花期转变.
NO积累的突变体nox1表现出晚花表型, 而NO含量降

低的突变体nos1则表现早花表型. 花分生组织特异基

因LEAFY (LFY)是花起始的重要决定因子, 通常在花

期开始前表达量逐渐升高, NO抑制LFY的表达从而延

迟植物开花, 并且这种抑制作用呈现明显的剂量效应.
此外, NO抑制开花促进因子CONSTANS和GIGANTEA
的表达, 增强开花抑制因子FLOWERING LOCUS C
(FLC)的表达, 延迟植株的花期转变, 导致植物晚花

[10].

综上, NO作为气体信号分子广泛参与调控植物的

生长发育(图2), 包括种子萌发、根系形态建成、气孔

运动、花期转变以及衰老.

2.2 NO参与调控植物胁迫应答

(1) NO参与植物体对病原菌抗性反应. NO在植物

抗病反应中起重要作用. 当植物受到病原微生物侵染

后, 植物体内NO含量急剧增加, 即NO爆发, 影响植物

的抗病性. NO能够以依赖于cGMP(cyclic guanosine
monophosphate)的方式增加气孔保卫细胞的Ca2+浓度,
诱导抗病基因的表达

[56]. 病原菌侵染通常导致ROS含
量急剧升高, NO能与ROS协同作用, 诱导超敏反应发

生, 使局部组织细胞死亡
[57]. 水杨酸途径是植物抵抗

病原菌的主要途径之一, NO供体处理烟草植株或培养

的烟草悬浮细胞能够有效诱导SA信号途径中抗病相

关基因的表达. Feechan等人
[43]

发现gsnor1-3突变体中,
R基因介导的植物抗病性显著降低, 进一步研究表明

GSNOR1基因突变所导致的NO水平升高通过调控SA
信号途径调节植物抗病性.

(2) NO参与植物对盐胁迫的响应. Tanou等人
[58]

发

现NO供体SNP预处理柑橘(Citrus aurantium)叶片可以

有效降低NaCl所引起的叶片损伤程度. 盐胁迫条件下,
外源施加NO供体促进黄瓜下胚轴和胚根的生长以及

小麦胚芽和胚根的生长, 表明NO能促进盐胁迫下的植

物根系形态建成
[59].拟南芥noa1突变体中NO合成能力

同野生型相比显著降低, Zhao等人
[60]

的研究表明, 盐

处理导致该突变体种子萌发受到明显抑制, 且植物在

盐胁迫下的存活率也显著降低, 说明NO参与拟南芥对

盐耐受性的调控. CaM作为植物体内主要的Ca2+传感

器, 参与植物对包括盐胁迫在内的多种环境胁迫响应,
盐胁迫条件下AtCaM1和AtCaM4与GSNOR1结合并抑

制其酶活性, 促进NO积累以抵御盐胁迫
[61].

(3) NO参与植物对干旱的响应. NO调控谷物、豆

类、果树和蔬菜等对干旱胁迫的响应. 干旱处理导致

黄瓜植株中的NO含量明显增加
[62]. 外源施加NO诱导

蚕豆、白杨的气孔关闭, NO清除剂cPTIO处理抑制气

孔关闭, 说明NO可能是促进气孔关闭的信号分子. 干

旱引起ROS爆发, NO在提高过氧化氢酶(catalse, CAT)
和超氧化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)活性的

同时, 激活其他抗氧化酶如抗坏血酸过氧化物酶(as-
corbate peroxidase, APX)和交替氧化酶, 并诱导非酶

中国科学: 生命科学 2023 年 第 53 卷 第 3 期

325



类抗氧化物如抗坏血酸盐(ascorbate, AsA)和GSH的产

生, 通过酶促和非酶促抗氧化系统维持ROS稳态, 增强

植物对干旱胁迫的耐受性
[63,64].

(4) NO参与植物对低温和高温胁迫的响应. 低温

处理后, 拟南芥野生型植物中NO含量显著增加, 而NR
双突变体nia1 nia2中NO合成显著低于野生型, 并且低

温处理后nia1 nia2突变体植株的存活率同野生型相比

明显降低. 进一步的实验发现, SNP预处理显著提高

nia1 nia2植株低温处理后的存活率, 而NO合成抑制剂

预处理降低野生型植物对低温的抗性, 表明NO在拟南

芥低温胁迫的响应中发挥重要的保护作用
[65].

NO预处理显著降低高温对水稻幼苗的损害程度,
提高小麦叶片和玉米幼苗的成活率, 显示NO参与植物

对高温应激的调控
[66]. 拟南芥热敏感突变体hot5-2和

hot5-4在高温处理后叶绿体降解加速, 表明HOT5/
GSNOR1参与植物对高温耐受性的调控

[44]. 高温诱导

拟南芥茎尖部位的NO合成爆发, NO以GSNO的形式

通过维管束向根部传递. 转录因子GT-1感知NO信号,
激活热激转录因子基因HsfA2表达, 启动植物对高温

的响应
[67]. 在豌豆(Pisum sativum)和芸苔属(Brassica

juncea)中检测到热刺激下植物体内总体SNO水平显著

上升, 热刺激也诱导柑橘中NO, SNO和O2
−
的水平显著

升高
[59], 说明NO/RNS的稳态平衡对植物高温耐受具

有重要调控作用, 这种稳态失衡会阻碍ROS/RNS的解

毒途径, 从而导致热应激下植物的过度氧化和硝化损

伤. NO在高温应激中发挥作用可能是通过降低ROS的
水平, 因为NO可以激活抗氧化酶, 如超氧化物歧化

酶、过氧化氢酶和APX等在热应激中的表达
[68].

2.3 NO与生物活性小分子相互作用

NO与植物激素、Ca2+等协同调控多种代谢过程,
共同维持植物正常生长发育. 在植物早期生长过程中,
NO与赤霉素(Gibberellic acid, GA)形成协同调控, NO
激活GA合成关键酶GA3ox1和GA3ox2的转录, 促进GA
合成, 打破种子休眠

[69]. NO调控生长素(Auxin)信号途

径促进植物根系发育, 一方面NO介导生长素信号途径

关键蛋白TIR1发生S-亚硝基化修饰(S-nitrosylation), 促
进其与下游Aux/IAAs互作, 加速生长素降解从而刺激

生长素的再合成
[70]; 另一方面NO通过直接抑制IAA氧

化酶活性从而减少生长素的降解
[71]. Ca2+是生物体内

重要信号分子, 调控多种生理过程, 研究表明Ca2+与
NO信号存在复杂的交互调控, NO供体能够诱导胞内

Ca2+浓度增加
[72], 而Ca2+也参与植物体内NO代谢. 高

温通过刺激质膜环核苷酸控制的离子通6(CNGC6), 介
导胞外Ca2+内流, 调控NO合成, 拟南芥cngc6突变体中

高温诱导的NO爆发受到明显抑制
[73].盐处理促进拟南

芥胞内Ca2+浓度增加
[74],钙调蛋白(calmodulin, CaM)结

合Ca2+, 与GSNOR1蛋白的互作增强, 抑制GSNOR1的
酶活, 从而促进NO含量增加, 提高植物对盐胁迫的抗

性
[61]. 此外, 紫外胁迫诱导植物产生芥子酸酯, 保卫细

胞中ROS, NO和Ca2+等信号分子明显积累, 促进气孔

关闭
[75].

3 NO的作用机制

NO在生物体内发挥信号转导功能主要依赖蛋白

质翻译后修饰, 包括金属亚硝基化修饰(metal nitrosy-
lation)、半胱氨酸(cysteine, Cys)S-亚硝基化修饰和酪

氨酸硝基化修饰(tyrosine nitration)等.

3.1 金属亚硝基化修饰

金属亚硝基化是指NO与金属蛋白活性中心的金

属离子反应生成亚硝基化金属蛋白(M-NO), 通过改变

金属蛋白构象, 影响蛋白活性. 可溶性鸟苷酸环化酶

图 2 NO调控植物生长发育过程
Figure 2 NO regulates plant development
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(sGC)催化三磷酸鸟苷转化为环磷酸乌苷(cGMP), 参

与调控血管平滑肌松弛和神经传递过程. NO与sGC亚
铁血红素结合, 通过金属亚硝基化修饰激活sGC, 增加

第二信使cGMP的合成, 抑制血管平滑肌的Ca2+内流
[4].

拟南芥AtNOGC1蛋白具有保守血红素基序, 该蛋白具

有鸟苷环化酶活性, NO与其亚铁血红素辅基结合, 通

过金属亚硝基化修饰增强AtNOGC1活性, 调控下游信

号转导
[76].

豆血红蛋白(leghemoglobin, Lb)主要存在于豆科植

物的根瘤中, 能够结合血红素辅基. 该蛋白在根瘤菌入

侵豆科植物根部形成根瘤时合成. 当植物处于水淹条

件下, Lb与根瘤菌反硝化作用产生的NO和亚硝酸盐反

应, 通过金属亚硝基化修饰发挥重要的解毒作用
[77].

3.2 S-亚硝基化修饰

S-亚硝基化修饰是NO通过共价结合蛋白质特定

半胱氨酸上的巯基, 生成S-亚硝基硫醇(S-nitrosothiols,
SNO)的过程. 1992年Stamler等人

[78]
利用牛血清白蛋白

(bovine serum albumin, BSA)作为底物, 第一次检测到

了NO与BSA反应的产物SNO. S-亚硝基化修饰是动态

的可逆反应, 被修饰的蛋白可以在硫氧还蛋白(thiore-
doxins, TRXs)的作用下发生去亚硝基化修饰, 维持生

物体内蛋白亚硝基化水平稳定
[79]. 此外, S-亚硝基化修

饰还受到转亚硝基化的调控
[13]. 研究表明S-亚硝基化

的发生具有高度的选择特异性, 被修饰的半胱氨酸残

基通常具有一定序列特征, 即(H, K, R)CX(D, E), 其

中X为任意氨基酸, 半胱氨酸的两边分别包含一个碱

性氨基酸和一个酸性氨基酸, 形成一个疏水的环境
[80].

但并非所有的蛋白质发生S-亚硝基化修饰都具有这种

特征, 蛋白质的空间结构对亚硝基化修饰也产生一定

的影响, Hu等人
[81]

认为酸性氨基酸残基在决定修饰靶

位点具有重要的作用. S-亚硝基化修饰被认为是一种

与磷酸化相似的新的信号转导调控方式, 通过调控靶

蛋白活性、靶蛋白稳定性、亚细胞定位以及蛋白互作

等方面, 发挥广泛的生物学功能
[82].

S-亚硝基化修饰调控靶蛋白活性. GSNOR1作为

植物体内GSNO水平的关键调控因子, 本身也被NO介
导的S-亚硝基化修饰调控, 研究表明S-亚硝基化修饰

抑制GSNOR1的酶活
[83]. 低温诱导Rubisco酶的S-亚硝

基化修饰, 其活性显著降低, 一定程度上解释了低温

胁迫引起的光合作用被抑制和作物减产的缘由
[84]. 脱

氢抗坏血酸还原酶(dehydroascorbate reductase,
DHAR)和谷胱甘肽转移酶(glutathione S-transferase,
GST)发生S-亚硝基化修饰后酶活增加, 增强清除ROS
的能力以调节冷胁迫响应

[85]. 拟南芥细胞分裂素信号

转导途径中, 磷酸基团依次从细胞分裂素受体转移到

组氨酸磷酸转移蛋白(AHPs)和应答调节蛋白(ARRs),
AHP1第115位半胱氨酸的S-亚硝基化阻断细胞分裂素

信号途径的磷酸传递
[86]. NADPH氧化酶(NADPH oxi-

dase)是植物抗病过程中ROS合成的关键调节因子, 研

究发现NADPH氧化酶中第890位保守的半胱氨酸可以

发生S-亚硝基化修饰, 通过影响第921位苯丙氨酸(phe-
nylalanine, Phe)侧链的位置从而阻碍FAD与其结合, 降
低其酶活, 进一步调控植物超敏反应中的细胞死亡

[87].
水杨酸结合蛋白3(salicylic acid binding protein 3,
SABP3)是植物抗病过程中的重要成员, 该蛋白的S-亚
硝基化修饰会抑制其与SA的结合, 降低其碳酸酐酶活

性, 影响植物对病原菌的抗性
[57].

S-亚硝基化修饰调控靶蛋白稳定性. 在种子萌发

和幼苗生长的过程中, NO介导转录因子ABI5的S-亚
硝基化修饰, 促进ABI5通过26S蛋白酶体途径降解, 打
破ABA对种子萌发和幼苗生长的抑制作用

[48]. 低氧条

件下, 拟南芥GSNOR1蛋白的第10位半胱氨酸发生S-
亚硝基化修饰, 诱导GSNOR1局部构象发生改变, 暴

露AIM基序与ATG8互作, 从而介导GSNOR1通过选择

性自噬途径被降解
[12]. 此外, 转亚硝基化酶ROG1通过

调控GSNOR1 Cys10的S-亚硝基化修饰 , 也影响

GSNOR1的蛋白稳定性
[13].

S-亚硝基化修饰调控靶蛋白亚细胞定位. 病原菌

侵染植物激活免疫应答过程中, S-亚硝基化修饰是NO
参与调控植物免疫响应的重要机制. NPR1(nonexpres-
ser of pathogenesis-related gene1)与TGA(TGACG motif
binding factor)是SA介导病原菌防御响应的重要调控

因子, NPR1单体可以与还原状态的TGA1结合进而激

活下游抗性基因表达. 研究发现S-亚硝基化修饰促进

了NPR1蛋白以无活性的低聚物形式滞留于细胞质内,
抑制其进入细胞核行使正常功能, 进而影响下游的水

杨酸途径相关基因的表达和植物抗病性
[14], 而TGA1

的S-亚硝基化修饰可以增强其DNA结合活性从而激活

下游PR基因的表达
[88].

S-亚硝基化修饰调控靶蛋白互作. 生长素受体

TIR1蛋白的S-亚硝基化修饰增强了SCFTIR1/AFB-Aux/
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IAA复合体的形成, 从而促进Aux/IAA阻遏物的降

解
[89]. 锌指转录因子SRG1(SNO-regulated gene1)是植

物免疫的正调控因子, 当植物受到病原菌侵染引起NO
积累促进SRG1的表达, SRG1招募EAR和TOPLESS抑
制下游免疫抑制基因的表达, 激活植物免疫响应过程.
持续的NO积累介导SRG1第87位半胱氨酸发生S-亚硝

基化修饰, 抑制SRG1的DNA结合和转录抑制活性, 解
除SRG1对下游免疫抑制基因的抑制作用, 终止免疫反

应, 形成NO与SRG1响应植物免疫的反馈调控
[90]. 细胞

膜受体蛋白激酶FERONIA调控胚珠丝状器中低甲酯

化果胶质的积累, 进而调控第一个花粉管诱导NO在丝

状器的积累, 促进LURE1蛋白发生S-亚硝基化修饰, 抑
制LURE1与其受体RPK6的结合,导致雌配子体对花粉

管的吸引能力下降, 避免多精受精的发生
[91].

3.3 酪氨酸硝基化修饰

蛋白质酪氨酸硝基化修饰是NO发挥生物学功能

的重要蛋白翻译后修饰形式, 是由活性氮介导的一种

不可逆的高氧化态修饰. NO与超氧阴离子(superox-
ide, O2•

−)或过氧化氢(H2O2)结合, 生成过氧亚硝基阴

离子(ONOO−)或者二氧化氮(NO2), 与酪氨酸残基芳

香环的两个等价邻位碳中的任意一个共价连接, 即

酪氨酸硝基化修饰
[92]. 这一过程通常被当作动物细

胞病理疾病诊断和氧化应激响应的标志
[93]. 酪氨酸

硝基化修饰的本质是NO与ROS的反应产物对底物蛋

白造成的氧化型蛋白翻译后修饰, 硝基化的发生对于

底物结构和溶剂环境具有高度的选择特异性
[92,94,95],

在多种氧化胁迫过程中发挥重要作用. 研究表明脂质

氧化会造成膜蛋白发生酪氨酸硝基化修饰
[96], 抑制

蛋白的活性或影响蛋白的稳定性, 从而影响多种代

谢过程.
NADP-异柠檬酸脱氢酶(ICDH)是一类广泛参与

碳氮代谢、氧化还原调节和氧化应激等过程的蛋白.
过氧亚硝酸盐通过介导酪氨酸硝基化修饰抑制豌豆

NADP-ICDH的活性, 并随衰老进程逐渐加剧
[97]. SOD

在植物抗氧化防御系统中发挥重要作用, 过氧亚硝酸

盐介导线粒体锰SOD1(MSD1)第63位酪氨酸发生硝基

化修饰后, 影响MSD1与底物的结合效率从而抑制其

酶活
[98]. 叶绿体定位的一类过氧化物酶PrxIIE是RNS

稳态的一个调节因子, 正常生长条件下PrxIIE能降解

ONOO−, 当病原菌侵染后, PrxIIE的S-亚硝基化修饰抑

制其活性, 导致ONOO−
积累, 蛋白酪氨酸硝基化修饰

的增加, 从而导致脂质过度氧化
[99,100]. ABA刺激引起

NO积累和O2
−
的产生, 形成ONOO−, 介导ABA受体

PYR/PYL/RCAR家族蛋白发生硝化作用, 被硝基化修

饰的PYR/PYL/RCAR家族蛋白形成多聚体并进入26S
蛋白酶体途径降解, 降低植株对ABA的敏感性

[101].

4 总结与展望

从NO作为信号分子被发现至今, NO在植物生长

发育和胁迫响应中的生物学功能得到揭示. 作为重要

的信号分子, NO通过介导蛋白质半胱氨酸的S-亚硝基

化修饰、酪氨酸硝基化修饰等翻译后修饰, 调控蛋白

的稳定性和活性, 参与不同的代谢途径, 与ROS、植

物激素等信号分子形成交互调控, 提高植物耐逆性,
为其在作物生产中的应用提供了重要的参考.

虽然NO的信号转导和作用方式得到一定程度的

解析, 但是NO发挥生物学功能的分子机制仍有待深入

探索. 不同于植物激素,目前在植物中尚未发现特定的

NO受体, 对NO受体的鉴定将为解析NO信号转导提供

重要的线索.
多条植物NO合成途径已被鉴定, 这些途径是如何

感知植物内源和外源信号, 从而协同调控植物生命活

动, 仍需深入探讨. 此外, 目前只在某些单细胞藻类中

发现与动物类似的NOS, 但是大量的研究表明高等植

物中可能存在具有NOS活性的蛋白. 传统的遗传学筛

选以及生物信息等研究手段并没有鉴定到高等植物的

NOS, 未来化学遗传学等研究方法可能会为鉴定植物

NOS提供重要帮助.
NO发挥其生物学功能主要是通过介导蛋白质翻

译后修饰, 包括S-亚硝基化修饰、酪氨酸硝基化修饰

等, 不同类型的翻译后修饰之间是否存在交互调控还

有待深入探索. 但是目前NO介导的蛋白翻译后修饰的

检测方法比较繁琐, 此外NO化学性质活泼, 检测NO的
实验方法也存在一定的局限性, 建立高效灵敏的检测

方法, 在植物不同组织、不同发育时期定量检测NO含
量以及快速、特异地测定底物蛋白的S-亚硝基化、酪

氨酸硝基化等修饰水平, 将有助于阐明NO的生理功

能, 推动NO研究的开展.
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A perspective view of nitric oxide: biosynthesis, metabolism and
signaling in plants
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Nitric oxide (NO) is an important gaseous signaling molecule widely distributed in living organisms, it modulates protein stability and
enzyme activities mainly through post-translational modifications, including S-nitrosylation and tyrosine nitration. NO regulates
multiple physiological processes during plant development and stress responses. Moreover, the complex interplay among NO and
phytohormones, reactive oxygen species and other signaling molecules precisely regulates various stages of plant growth and
development to maintain normal life activities. Here, we review the synthesis and metabolism of NO, and provide insights into the
mechanism and biological significance of NO in the regulation of plant development and stress responses.
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