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摘要 一氧化氮作为重要的气体信号分子,在植物体内参与的生理调节和信号转导功能已经成为新的研究

热点。近年来,有关NO在植物根系生长发育过程中的作用研究取得了较大进展,特别是在植物根系中 NO的

合成和产生、NO调节植物根系生长和发育的详细具体过程以及这些过程中参与的信号转导途径等方面。本文

对植物根系中NO的产生方式、NO在调节植物根系生长发育过程中的作用及其参与的信号转导途径的最新研

究进展进行系统综述和展望,以加深对植物根系生长发育过程和NO信号分子功能的认识。
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  根系在整个植物生长发育过程中发挥着一系列

重要的作用,它不仅是植物吸收水分和养分的重要

器官,而且对于维持植物在土壤中的固着具有十分

重要的意义[1-2]。此外,某些植物根系还具有合成和

贮藏有机物或进行营养繁殖的功能。植物根系的生

长发育受到内部遗传信息和外部环境因子的双重影

响,植物激素等信号分子同样对植物根系的生长发

育起着调控作用。
近年来,作为重要的气体信号分子一氧化氮

(nitricoxide,NO)在植物体内的生理功能已经成为

新的研究热点。随着研究的深入,人们发现NO在

植物体内发挥着多种多样的生理功能,目前已知的

功能包括生长发育的调节和控制、生物和非生物逆

境抗性、植物激素相互作用等。此外,NO还参与调

节诱导木质素合成、细胞程序性死亡、气孔关闭、根
系重力感应等众多生理过程。研究表明,NO参与

了黄瓜(Cucumissativus)、番茄(Solanumlycoper-
sicum)、水稻(Oryzasativa)、玉米(Zeamays)等植

物根系伸长、不定根、侧根和根毛发生等过程的调

节[3-6]。这些研究结果表明,NO在植物根系生长发

育过程中起着十分重要的作用。
本文对植物根系中NO的产生方式和NO在调

节植物根系生长发育过程中的作用及其参与的信号

转导途径的最新研究进展进行系统回顾和展望,以
加深对植物根系生长发育过程和NO信号分子功能

的认识。

1 植物根系中 NO 的合成途径

植物体内的NO来源十分丰富,尽管近十年来

许多研究都十分关注植物中NO的产生方式,但是

迄今为止,许多问题仍没有被彻底阐述清楚。虽然

前人对植物根系中NO的主要合成位置和方式进行

了总结概括[7],但是人们对植物根系中NO产生方

式的了解还十分有限。目前普遍认为植物根系中的

NO合成途径包括酶促合成途径(enzymaticreac-
tions)和非酶促合成途径(nonenzymaticreactions)

2种方式[8],但是,对于这2种NO合成途径和它们

包含的各种 NO 合成系统的特异作用,以及各个

NO合成系统和途径之间的相互作用和协调过程尚

不清楚,各系统间在植物根系NO合成过程中发挥

多大作用均有待于进一步研究。
1.1 NO 的酶促合成途径

植物细胞质中的硝酸还原酶(nitratereduc-
tase,NR)是植物中第一个发现的合成NO的酶,它
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能够将硝酸盐还原成为亚硝酸盐,再将亚硝酸盐还

原产生NO[9]。很早以前研究人员就发现植物能够

释放出NO,而且 NO的释放量与植物体内的亚硝

酸盐含量密切相关[10]。接着,研究人员发现活体植

物细胞内的NR能够增加亚硝酸盐的积累量,并且

能够催化亚硝酸盐释放出 NO[11-13]。随后,研究人

员发现分离纯化的NR在植物体外同样能够将亚硝

酸盐还原成NO [14-16]。
植物根系细胞质中的NR活性受硝酸盐和氧气

含量等外界环境因子的影响和调节[17],在缺氧条件

下,植物根系NR活性显著增强[18],通常情况下,低
亚硝酸盐水平的细胞质内开始积累亚硝酸盐,或者

将过量积累的亚硝酸盐排出到质外体中[19-20]。除了

光照、CO2浓度等环境条件影响植物根系NR活性

外,许多外源物质同样能够调节NR活性。例如,果
糖能够显著刺激植物根系中NR活性,而叠氮化钠、
谷胱甘肽等物质却能够抑制植物根系中的 NR活

性[21]。除了这些定位在根系细胞质中的硝酸还原

酶外,植物根系细胞质膜上还结合着一类特异性的

硝酸还原酶(plasmamembrane-boundnitratere-
ductase,PM-NR),与细胞质中存在的硝酸还原酶不

同,这些与质膜相结合的硝酸还原酶能够利用琥珀

酸盐作为电子供体在细胞外质体中将硝酸盐还原成

亚硝 酸 盐[22]。研 究 表 明,外 界 的 硝 酸 盐 浓 度 由

5mmol/L增加到25mmol/L时,烟草根系PM-NR
活性呈线性显著增强,当外界硝酸盐浓度超过25
mmol/L时,PM-NR活性开始降低[17],这表明高浓

度的硝酸盐能够抑制PM-NR活性。此外,植物根

系细胞质膜上还存在1种特异性亚硝酸-NO还原

酶(nitrite-NOreductase,NI-NOR),该酶与质膜结

合的硝酸还原酶(PM-NR)共同作用,将细胞质外体

中的硝酸盐还原成NO。与细胞质中的硝酸还原酶

不同,这些结合在质膜上的亚硝酸还原酶不是利用

NADH作为电子供体,而是利用还原型细胞色素c
作为电子供体[20]。

自从Crawford等在拟南芥(Arabidopsisthali-
ana)中发现了哺乳动物NO合成酶(NOsynthase,

NOS)基因的同源基因AtNOS1以来,越来越多的

研究表明植物中存在着与哺乳动物中相类似的

NOS活性[23],该酶能够在 NADPH 作用下将L-精
氨酸氧化为N-羟基精氨酸,再进一步氧化生成NO
和 L-瓜 氨 酸[9]。植 物 根 系 中 同 样 存 在 着 这 种

NOS[24],在拟南芥NOS缺失突变体根系中,NO含

量显著减少,植株正常的生长发育过程受到影响。
由于检测方式的差异,目前有关 NOS活性在细胞

内的定位报道结果略有差异,但一般认为 NOS活

性主要定位在细胞质和过氧化物酶体中[23]。然而,
也有一些学者开始质疑AtNOS1在拟南芥中作为

NOS的功能,他们无法重复一些早期的试验结果,
无法利用AtNOS1或者来自其他植物中的类似酶

来催化L-精氨酸产生L-瓜氨酸或者NO[9,25]。一些

观点认为,尽管AtNOS1可能不是一个典型意义上

的NO合成酶,但它还是与植物体内的NO合成和

积累密切相关[9,23]。另一些观点认为,Crawfard研

究小组从拟南芥中发现的不同于哺乳动物NOS的

NO合成酶AtNOS1的功能有待进一步确认[26],因
而该基因被重新命名为 NOA1(nitricoxideassoci-
ated1),以避免和动物的NOS混淆[27-28]。

至今一些研究[29-31]同样验证了植物中NOS活

性,但尚未从植物中发现具有确切 NOS功能的基

因或蛋白,从植物基因组中也未能发现与动物NOS
具有高度同源性的基因[32]。总之,有关植物 NOS
研究领域充满挑战,同时存在重大的突破机遇,采用

生化分析和巧妙的筛选策略分离相关突变体仍然是

值得思索和实践的有效途径[33]。最近,Foresi等[34]

在Ostreococcus属的2个绿藻品种中分别克隆到依

赖于Arg的NOS基因,这是首次有关植物NOS基

因克隆的报道,该研究结果为证实植物中存在NOS
提供了有力的直接证据。

笔者利用与 NO 特异性相结合的荧光染料

DAF-FM-DA测定了不同处理下水稻幼苗根尖中的

NO含量,试验结果表明,NOS抑制剂L-NMMA处

理能够显著降低水稻幼苗根尖中的 NO 含量,而

NR抑制剂钨酸盐(tungstate)处理对水稻幼苗根尖

中的NO含量没有明显影响,这说明 NOS在水稻

幼苗NO产生过程中发挥着重要作用,NOS是水稻

幼苗中合成 NO的关键酶[6,24]。Zhao等[35]在研究

硝酸盐对玉米根尖伸长的抑制作用过程中同样发现

NOS是玉米根尖中合成 NO的关键酶。除了在单

子叶植物水稻和玉米中外,在拟南芥和木槿等双子

叶植物中,人们同样发现 NOS是根尖中合成 NO
的关键酶[35-36]。
1.2 NO 的非酶促合成途径

除了通过酶促合成途径产生NO外,植物根系

还能通过非酶促合成途径产生NO[37-38]。在质外体

中,抗坏血酸和酚类物质在低pH 值条件下能够作
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为还原剂直接将亚硝酸盐还原成为NO[9,39]。此外,
根际微生物的活动也是根中NO的重要来源,通过

硝化或反硝化作用,根际土壤中的根瘤菌等微生物

能够通过还原硝酸盐等途径产生 NO,增加植物根

中的NO含量[20,39-40]。

2 NO 对植物根系生长发育的作用和
影响

  植物根系的生长发育受到内部遗传信息和外部

环境因子的双重影响,除光照、水分、营养、氧气等外

界环境的影响外,植物激素等信号分子同样对植物

根系的生长发育起着重要调控作用。作为重要的气

体信号分子,近年来有关NO参与植物根系生长发

育调节过程的相关报道不断增加,表1概括了近年

来的主要相关报道。
2.1 NO 对植物根系伸长和重力感应的影响

  NO在植物根系伸长和重力感应过程中发挥着

重要的作用。Gouver等[3]首次报道了 NO缓释剂

处理能够诱导玉米根尖的伸长,NO清除剂甲基蓝

能够抑制NO缓释剂诱导的玉米根尖伸长,NO诱

导的根尖伸长还与NO浓度密切相关。此外,他们

还推测NO和IAA在诱导玉米根尖伸长的过程中

共享了某些信号转导途径。NO不仅能够刺激白羽

扇豆种子萌发和根系生长,还能有效缓解重金属Pb
和Cd对根系生长的抑制作用,试验结果表明,NO
是通过激活SOD酶活性间接或直接清除重金属诱

表1 有关NO参与调节植物根系生长发育过程的相关报道

Table1 ReportsontheinvolvementofNOduringplantrootgrowthanddevelopment

植物种类Plantspecies 器官(组织)Organ(tissue) 生理过程Process

玉米Zeamays[3] 根尖 Roottip 促进根尖伸长Inhibitingroottipelongation

黄瓜Cucumissativus[4,41-43] 外植体Explant 促进不定根发生Promotingadventitiousrootorganogenesis

羽扇豆Lupinusluteus [44] 根 Root 抑制根系生长Inhibitingrootgrowth

番茄Solanumlycopersicum[5,45-46] 根 Root 促进侧根发生Promotinglateralrootorganogenesis

番茄Solanumlycopersicum[5] 主根Primaryroot 抑制主根生长Inhibitingprimaryrootgrowth

拟南芥 Arabidopsisthaliana[47] 根 Root 促进根毛发育Promotingroothairdevelopment

莴苣Lactucasativa[47] 根 Root 促进根毛发育Promotingroothairdevelopment

玉米Zeamays[35] 根 Root 抑制根伸长Inhibitingrootelongation

黄瓜Cucumissativus[43] 外植体Explant 促进不定根发生Promotingadventitiousrootorganogenesis

木槿 Hibiscusmoscheutos[36] 根 Root 维持根系伸长 Maintainingrootelongation

水稻Oryzasativa[6,40] 根 Root 抑制根系生长Inhibitingrootgrowth

苜蓿 Medicagotruncatula[48] 根 Root 调节谷胱甘肽含量 RegulatingGSHcontent

番茄Solanumlycopersicum[49] 根 Root 调节纤维素含量 Regulatingcellulosecontent

小麦 Triticumaestivum[50] 根 Root 抑制根系生长Inhibitingrootgrowth

人参 Panaxginseng[51] 根 Root 促进不定根发生Promotingadventitiousrootorganogenesis

水稻Oryzasativa[6,52] 根 Root 促进不定根发生Promotingadventitiousrootorganogenesis

水稻Oryzasativa[53] 根 Root 调节细胞壁成分 Regulatingcellwallcomposition

导产生的ROS来缓解毒害作用的[44]。研究表明,

NO对维持木槿(Hibiscusmoscheutos)和玉米根系

的伸长同样是不可缺少的,NO特异性清除剂[2-(4-
carboxyphenyl)-4,4,5,5-tetramethylimidazoline-1-
oxyl-3-oxide(cPTIO)]处理能够显著抑制根系的伸

长[35-36]。除了直接参与维持植物根系伸长外,外源

NO处理还能够显著缓解重金属Cd、Pb、Cu、Al以

及盐胁迫对植物根系伸长造成的抑制[6,35-36,54-57]。
现在一般认为外源NO缓解逆境对植物根系伤害的

机理包括以下三点:第一,作为抗氧化直接清除逆境

胁迫诱导产生的ROS;第二,调节根系抗氧化酶系

统清除逆境胁迫诱导产生的ROS;第三,激活一系

列逆境抗性基因的表达和调控[24]。然而,NO缓解

植物逆境伤害的全部生理机制至今还未被完全阐

明,其中许多过程和方式还不为人知。
除了维持根系伸长以及缓解逆境环境对根系伸

长的抑制外,NO还能够抑制植物根系的伸长。Ko-
pyra等[44]研究发现,高浓度的外源NO能够有效抑

制白羽扇豆根系的发生和伸长,高浓度的外源 NO
同样能够显著抑制番茄根系的伸长[5]。研究还表

明,根内积累的高浓度NO同样能够有效抑制水稻

和小麦根系的伸长和生长[40,50]。这些结果表明,

NO对植物根系伸长和生长的影响与其浓度密切相

关。一般而言,低浓度的NO能够维持甚至促进根
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系的生长和伸长,而高浓度的NO对根系的伸长和

生长具有抑制作用。笔者的研究[6]结果证实了这一

观点,低浓度的NO能够促进水稻幼苗根系伸长,而
高浓度的NO抑制了水稻幼苗根系的伸长。试验结

果还表明,NO清除剂cPTIO处理显著降低了水稻

根尖NO含量,但对水稻幼苗冠根的伸长没有抑制

作用,这表明内源NO含量对维持水稻幼苗冠根伸

长不是必需的,很有可能NO在双子叶植物主根伸

长过程中起着十分重要的作用[6,24]。
重力感应过程中根尖积累的 NO同样显著增

加[5,47,58]。施用 NO特异性清除剂cPTIO能够有

效阻碍生长素诱导的不定根、侧根和根毛的发生以

及根重力感应现象,这表明内源NO在调节根系重

力感应过程中同样发挥着重要的作用。
2.2 NO 对不定根、侧根和根毛发生的影响

近年来,有关NO调节植物侧根、不定根和根毛

发生的报道不断增多,研究人员对NO在植物根系

发生过程中的作用认识愈加深刻。研究[45]证实了

NO在黄瓜不定根、番茄侧根和拟南芥根毛发生过

程中的作用。研究人员在研究吲哚乙酸(indole
aceticacid,IAA)诱导黄瓜下胚轴产生不定根时发

现,NO清除剂cPTIO处理能够抑制IAA诱导的不

定根的形成,而且外源NO处理能够模拟IAA诱导

黄瓜 下 胚 轴 不 定 根 的 产 生[4]。进 一 步 深 入 研

究[4,36-38]结果表明,自上而下转运的IAA能够诱导

NO在黄瓜下胚轴基部的积累,随着 NO含量的增

加,通过激活cADPR或IP3信号通路调节释放出细

胞内储存的 Ca2+,或 者 通 过 激 活 细 胞 质 膜 上 的

Ca2+通道,将细胞外的Ca2+ 泵进细胞质中,提高细

胞质中的 Ca2+ 浓度,激活依赖 Ca2+ 的蛋白激酶

(calcium-dependentproteinkinases,CDPKs),最终

促进不定根的发生。研究还发现,外源NO能够减

轻Cu毒害诱导产生的氧化胁迫,恢复Cu毒害造成

的人参(Panaxginseng)不定根的减少[51]。
笔者在研究[6,24]Cd对水稻幼苗根系毒害作用

的过程中发现,NOS是水稻幼苗中合成NO的关键

酶,Cd胁迫抑制了 NOS活性,降低了内源 NO含

量,而一定浓度的NO对于维持水稻幼苗不定根根

原基的发生是十分必要的,因此Cd胁迫能够减少

水稻幼苗不定根的发生,外源 NO处理弥补了Cd
毒害造成的NO含量减少,恢复了不定根数目。通

过对水稻幼苗根茎结合部进行切片显微观察,发现

NO参与调节了水稻幼苗不定根原基的分化和形

成,而对不定根的伸长来讲不是必需的,这两个过程

所受的NO信号调节过程不完全一致[6,24]。
外源使用的NO能够显著诱导番茄(Lycoper-

siconesculentum)侧根的形成,与此相反,NO特异

性清除剂cPTIO处理抑制了番茄侧根的形成。生

长素转运抑制剂NPA处理导致的侧根形成抑制同

样能够通过使用外源NO得以缓解,这表明NO可

能作为生长素下游的信号分子参与诱导番茄侧根的

形 成[5,45]。 在 研 究 固 氮 螺 菌 (Azospirillum
brasilense)诱导番茄侧根发生时,研究人员同样发

现NO参与了该过程,NO特异性清除剂cPTIO处

理彻底抑制了固氮螺菌诱导的番茄侧根的形成,且

NO缓释剂硝普钠(sodiumnitroprusside,SNP)能
够部分恢复cPTIO造成的侧根形成抑制[46]。

作为根尖成熟区的特殊表皮结构,根毛在水分

和养分吸收过程中起着重要的作用,根毛的形成受

激素、温度、环境pH以及P、Fe等养分的影响。NO
作为生长素的下游信号分子参与了莴苣和拟南芥根

毛的形成,且NO在根毛形成过程中参与的信号转

导途径与在不定根形成过程中参与的信号转导途径

相类似[47]。
2.3 NO 对根系结构和成分的影响

除了调控根系伸长和生长,参与不定根、侧根和

不定根的形成外,NO还能够影响植物根系的结构

和成分。谷胱甘肽(glutathione,GSH)作为抗氧化

剂以及金属硫蛋白(metallothioneins,MTs)和植物

螯合肽(phytochelatins,PCs)的前体,在植物中具有

重要的功能。研究表明,NO 能够调控苜蓿根部

GSH的合成,而且对2种GSH合成酶基因gshs和

hgshs的表达调控作用有所不同[48]。此外,NO能

够通过调节番茄根系中的纤维素合成酶基因SIC-
ESA1和SICESA3的表达和转录水平来改变根系

中的纤维素含量和根系细胞壁结构,低浓度的 NO
处理能够增加根系中的纤维素含量,高浓度的 NO
处理降低了根系中的纤维素含量[49]。

笔者在研究水稻根系细胞成分变化过程中也观

察到类似结果,低浓度的NO能够增加水稻根系细

胞壁中的纤维素含量,高浓度的NO处理降低了根

系细胞壁中的纤维素含量[53]。此外,还发现NO除

了影响水稻根系细胞壁中的纤维素含量之外,还能

够改变果胶和半纤维素的含量,NO正是通过增加

水稻根系细胞壁中的果胶和半纤维素的含量来缓解

Cd对水稻的毒害作用的[24,53]。
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3 NO 在植物根系生长发育过程中参
与的信号转导和基因表达调控

  NO作为易扩散的气体小分子,似乎不存在特

异性的受体。然而,细胞能够感受到NO信号分子。
植物中的NO信号转导过程同动物中的信号转导过

程相类似,包括依赖环鸟苷单磷酸(cyclicguanosine
monophosphate,cGMP)的 信 号 转 导 和 不 依 赖

cGMP的信号转导2条途径[59],其中不依赖cGMP
的信号转导途径还包括NO通过直接调节转录因子

构象来调节植物基因表达[60]。目前有关 NO在植

物根系生长发育过程中信号转导途径的研究结果均

表明,NO既可通过依赖cGMP的信号转导途径又

可通过不依赖cGMP的信号转导途径来参与调控

植物根系生长发育的。
3.1 NO 作为生长素的下游信号分子参与依赖于

cGMP 的信号转导途径

  作为最早发现的植物激素,生长素在调节植物

根系生长发育过程中的作用已被人们广泛接受。研

究显示,NO不仅能够模拟IAA诱导植物不定根、
侧根和根毛的发生,而且还能够模拟IAA刺激根系

的伸长以及重力感应作用。此外,NO能够有效逆

转抑制生长素由上向下运输的抑制剂 N-1-萘基酞

氨酸(N-1-naphthylphthalamicacid,NPA)的作用,
且生长素诱导的细胞周期调控基因的表达能够被

NO特异性清除剂cPTIO所阻止或延迟[5,41,58]。这

些研究结果表明,NO很有可能作为生长素下游的

信号分子参与调节植物根系的生长发育,这表明内

源NO是生长素起作用所必需的。在植物中,向下

运输的生长素能够通过未知的途径诱导NO的产生

并促进不定根的形成,这表明在目前已知的生长素

诱导的植物根系生长发育过程中,诱导合成NO是

一个普遍的信号途径。

NO能够通过调节鸟苷酸环化酶(guanylate
cyclase,GC)活性迅速增加细胞内的重要信号分子

cGMP的浓度。据报道[61-62],GC抑制剂6-苯胺-5,

8-喹啉二酮(6-anilino-5,8-quinilinedione)能够抑制

生长素和NO处理诱导的黄瓜下胚轴不定根的形

成,而且使用能够透过细胞膜的cGMP类似物8-
Br-cGMP处理能够逆转该抑制作用,该证据有力证

实了NO作为生长素的下游信号分子通过激活GC
活性,催 化 合 成 cGMP 来 诱 导 不 定 根 的 形 成。

cGMP能够通过激活蛋白激酶产生第二信使环腺苷

二磷酸核糖(cyclicadenosinediphosphateribose,

cADPR)来调节各种植物细胞内的Ca2+浓度。使用

阻碍cADPR/雷洛定敏感Ca2+通道或阻碍cADPR
合成的药物也能够抑制NO诱导的不定根的发生,
这表明cADPR参与了植物不定根的形成[43]。IP3
能够激活依赖于IP3的Ca2+通道,诱导储存在植物

细胞内内质网和液泡中的Ca2+向外释放,或者通过

激活细胞质膜上的Ca2+ 通道,将细胞外的Ca2+ 泵

进细胞质中,提高细胞质内的Ca2+ 浓度,进一步激

活依赖Ca2+的蛋白激酶(CDPKs),最终促进不定根

的发生[4,41-43]。依赖于IP3的Ca2+通道抑制剂能够

显著抑 制 生 长 素 或 NO 诱 导 的 不 定 根 的 发 生。

cADPR同IP3一样,是能够激活Ca2+通道的第二信

使,研究[4,41-43]表明,cADPR能够同IP3一道激活

Ca2+通道,提高细胞质内的Ca2+ 浓度,并进一步激

活依赖于Ca2+的蛋白激酶(CDPKs),参与NO和生

长素诱导的信号响应途径,诱导不定根的发生。
3.2 NO 作为生长素的下游信号分子参与不依赖于

cGMP 的信号转导途径

  生长素在诱导植物不定根形成过程中能通过激

活分裂素原活化蛋白激酶(mitogen-activatedpro-
teinkinase,MAPK)来进行信号级联放大。利用

NO特异性清除剂cPTIO处理能够抑制生长素激

活的MAPK活性,表明NO在该过程中具有重要的

意义[4,41-43]。同时,NO诱导的MAPK活性不受GC
抑制剂LY83583的影响,表明 MAPK介导的信号

级联放大过程似乎不依赖cGMP的存在[42]。这说

明NO除了能够作为生长素的下游信号分子通过

cGMP信号途径来直接激活 MAPK活性外,还能够

作为生长素的下游信号分子不经过cGMP信号途

径直接激活 MAPK活性,进行信号级联放大,促进

不定根的发生。
综上所述,现有的研究结果表明,植物中,向下

运输的生长素能通过未知的途径诱导NO的产生,

NO通过激活GC活性增加细胞内的cGMP含量,
然后cGMP通过增加cADPR和IP3等其他可能的

第二信使分子水平来提高细胞质内 Ca2+ 浓度和

CDPK活性,促进不定根形成。此外,NO还能够激

活不依赖于cGMP的 MAPK活性进行信号级联放

大过程,促进不定根形成。NO激活的所有这些途径

似乎是不定根形成所必需的,当其中任何一个途径被

抑制的时候,生长素和NO的诱导效果就会丧失。
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3.3 NO 参与细胞周期调控基因的表达和调控

据报道[63],生长素能够通过在细胞周期中刺激

G1期向S期的转换来刺激植物侧根的形成,运用生

长素可以诱导A、B、D型细胞周期蛋白和细胞周期

蛋白 依 赖 型 蛋 白 激 酶(cyclin-dependent-kinases,

CDKs)的表达。此外,生长素能够抑制将细胞周期

阻碍在G1期的休眠相关蛋白(kip-relatedprotein,

KRPs)的表达[63-64],促进细胞由G1期向S期转换。
有意思的是,生长素诱导的细胞周期调节基因的表

达能够被NO特异性清除剂cPTIO所阻止或延迟,
这表明内源NO是生长素起作用所必需的。研究[5]

结果表明,NO诱导的侧根形成也是生长素诱导的

信号级联放大过程的一部分,生长素处理后利用

NO特异性抑制剂cPTIO清除内源 NO的时间序

列试验阻碍了侧根的形成,表明NO是促进侧根发

育第一步,调节细胞周期过程和诱导侧根原基形成

过程所必需的[45]。

 实线箭头表示已证实的信号途径,虚线箭头表示尚未证实的信

号途径。Asolidarrowindicatesprovedsignalingpathwayanda

dashedarrowindicatesunprovedsignalingpathway.

图1 NO参与植物根系发生和育过程中

的主要信号转导途径

Fig.1 Schematicillustrationofaproposedmodelfor

NOsignallingpathwayofrootsgenerationanddevelopment

  据报道[62,64-65],在不同植物器官或植物细胞悬

浮培养物中,NO参与了调节细胞分裂过程。在番

茄侧根形成过程中,对细胞周期调节基因的表达分

析显示,NO能够诱导与G1期向S期转换过程相关

的细胞周期蛋白CYCA2;1,CYCD3;1和细胞周期

蛋白依赖激酶CDKA1的表达,且NO对CYCD3;1
的表达影响尤为显著[45]。在清除了 NO的番茄根

当中,CYCD3;1的表达水平很低,而CDK抑制剂

KRP2mRNA的表达水平较高,CDKA1则是组成

型表达的,表达水平没有明显变化。随着生长素或

NO的添加,KRP2的转录水平迅速增加,同时伴随

着CYCD3;1的显著积累[45]。
此外,生长素转运抑制剂 NPA能够诱导细胞

周期阻碍在G1期[62],而在NPA处理下,NO能够

快速激活CYCD3;1mRNA的积累,这表明在清除

了生 长 素 的 根 中,NO 能 够 诱 导 CYCD3;1 的

积累[45]。
总之,这些研究结果表明,在植物侧根形成过程

中,NO作为生长素下游的信号分子参与信号级联

放大过程,NO能够调节周期调控蛋白基因的表达

以及CDKs的活性。图1简要概括了NO参与植物

根系发生和发育过程中的主要信号转导过程。

4 展 望

虽然已知NO能够作为生长素的下游信号分子

诱导产生cGMP、cADPR、IP3、Ca2+ 等第二信使分

子来激活 MAPK活性,促进根系的生长发育,但这

些第二信使分子之间产生的先后顺序和相互作用关

系还没有彻底弄清楚。研究人员已知在侧根发育和

胚性细胞形成过程中NO能够影响细胞周期调节基

因的表达,研究NO是否是其他生长发育阶段所必

须的将十分有意义。同时,研究细胞分裂过程中

NO和细胞分裂素、ABA、油菜素内酯其他激素或分

子之间的相互关系同样前景诱人。
关于NO通过调节水稻根系细胞壁成分来减轻

重金属Cd毒害的研究报道结果也扩展了人们对

NO功能的新认识[53]。除了缓解Cd毒害外,NO是

否还能通过调节水稻根系结构和成分来抵御其他非

生物学和生物学逆境胁迫,NO又是如何调节水稻

根系结构和成分的,这些与根系生长发育相关的问

题同样值得深入研究和探讨。
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Rolesofnitricoxideingrowthofplantroot

XIONGJie FUGuan-fu YANGYong-jie TAOLong-xing

ChinaNationalRiceResearchInstitute/StateKeyLaboratoryofRiceBiology,

Hangzhou310006,China

Abstract Therolesofnitricoxide(NO),asignificantgassignalingmolecule,inregulatingplant
physiologyprogressandmodulatingsignaltransductionisbeinganovelhotspotofresearches.Inrecent
decades,agreatdealofimportantprogresshavebeenachievedontherolesofNOinthegenerationand
developmentofplantroot,especiallyonthegenerationofendogenousNOfromplantroots,thedetailsof
NO-participatedprogressofrootgenerationanddevelopment,andtherelatedsignalingpathways.Inor-
dertogetfurtherunderstandingoftherolesofNOinplants,theupdateadvancesinstudyingthegenera-
tionofendogenousNOinplantrootandthemechanismsandsignalingpathwaysofNOinpromoting
generationanddevelopmentofplantrootarereviewed.

Keywords nitricoxide;rootgenerationanddevelopment;signaltransduction;nitricoxidesyn-
thase;nitratereductase
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