
第八届中国林业学术大会                                                                      经济林分会场 

2045 

 

一氧化氮通过整合多种信号通路调节种子萌发 
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摘  要：种子萌发对于植物发育和作物产量具有重要意义。最近，一氧化氮（NO）已被证明不仅是种子发育过程中重

要的氮源，而且还参与植物对高盐、干旱和高温的多种胁迫反应。此外，NO 还可以通过整合多种信号通路影响种子萌发过

程。然而，由于 NO 气体活性的不稳定性，其精细调控种子萌发的网络机制仍不清楚。因此，本文旨在总结植物中 NO 复杂

的合成代谢过程，分析 NO 触发的信号通路与脱落酸（ABA）、赤霉酸（GA）、乙烯（ET）和不同植物激素之间的相互作用

机制。探讨 NO 参与非生物胁迫时种子的生理反应和分子机制，为解决种子休眠解除、提高植物抗逆性问题提供参考。 
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Nitric Oxide Regulates Seed Germination by Integrating 

Multiple Signalling Pathways 

Abstract: Seed germination is of great significance for plant development and crop yield. Recently,nitric oxide (NO) 

has been shown to not only serve as an important nitrogen source during seed development but also to participate in a va

riety of stress responses in plants to high salt, drought, and high temperature. In addition, NO can affect the process of s

eed germination by integrating multiple signaling pathways. However, due to the instability of NO gas activity, the networ

k mechanism for its fine regulation of seed germination remains unclear. Therefore, this review aims to summarize the co

mplex anabolic processes of NO in plants, to analyze the interaction mechanisms between NO-triggered signaling pathways

 and different plant hormones such as abscisic acid (ABA) and gibberellic acid (GA), ethylene (ET) and reactive oxygen 

species (ROS) signaling molecules, and to discuss the physiological responses and molecular mechanisms of seeds during t

he involvement of NO in abiotic stress, so as to provide a reference for solving the problems of seed dormancy release a

nd improving plant stress tolerance. 
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1 前言 

植物通过产生种子进行繁殖，植物生命周期的种子休眠-发芽过程对于幼苗的建立及其在不利外部环

境中生存的能力至关重要[1,2]。种子休眠是指初级休眠的生理过程，它阻止有活力的种子在有利的条件下发

芽[3-5]。休眠的主要类型包括生理休眠、形态休眠、物理休眠和组合休眠[6,7]。生理休眠主要发生在裸子植物

和被子植物的种子中，并在拟南芥[8]和烟草[9]等模式植物中得到了广泛的研究；温度层积可以打破这种休

眠。形态休眠种子形态分化非常明显，但内胚发育不完全，导致发芽延迟。物理休眠主要是由外部种皮的

机械阻碍引起的，种皮的损伤可以在不利条件下诱导种子发芽，打破种子休眠。大多数种子具有可变的综

合休眠状态，可能同时具有生理和形态休眠，或者同时具有生理和物理休眠[6,7]。然而，种子的综合休眠状

态会根据环境条件而变化，当外部环境变得有利于植物生长时，种子就会开始发芽以打破休眠[10]。打破种

子休眠和发芽的过程分为三个主要阶段：最初，干燥的种子吸收水分（吸胀）。然后，胚胎开始膨胀，酶被

激活。最后，胚根的突出和胚轴的伸长完成了萌发过程[4,11]。因此，种子从休眠到萌发的转变是一个复杂的

过程。此外，这一过程还受到内部遗传和外部环境因素以及可用氮源的影响[12]。光、温度、含氮化合物作
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为种子休眠和发芽的信号输入，激活 ABA 和 GA 等内部激素水平的变化。种子休眠主要是由 ABA 诱导

的。然而，种子萌发主要是由 GA 诱导的。ABA 和 GA 之间的动态平衡是打破休眠、促进发芽的重要因素

[12]。 

氮是植物生长发育必需的营养物质。活性氮（RNS）在植物生理活动中具有重要的调节功能。最近的

研究报道植物中 RNS 的主要形式包括一氧化氮（NO）、二氧化氮（NO2）、过氧亚硝酸盐（ONOO−）、硝酸

盐（NO3
−）和亚硝酸盐（HNO2）[13-16]。在这些形式中，NO 是调节种子发芽和提高作物生产力的关键气体

分子。它可以通过调节 ABA 代谢和 GA 合成途径促进种子发芽[11]。越来越多的证据表明 SNP、SNAP 和

GSNO 等 NO 供体可以打破种子休眠。相反，NO 清除剂 cPTIO 抑制种子萌发[17]。例如，用 0-250 µM SN

P 处理芥菜发现 100 µM SNP 是种子萌发的最佳促进剂[18]。25 µM 的低 SNP 浓度会减少拟南芥种子的休

眠，而超过 250 µM 的 SNP 浓度则会抑制发芽[19]。用 3 mM SNAP 熏蒸苹果胚胎可促进发芽，而 0.3 mM

 cPTIO 处理则显着抑制发芽[20]。500 µM SNAP 处理显着加速了鹰嘴豆种子的发芽率[21]。用 100 µM GS

NO 处理的水稻种子的发芽指数显着提高[22]。 

此外，在不同类型植物的种子萌发过程中，NO 信号可以影响对多种因素的生理反应，包括光、温度、

干旱和盐度[12,23,24]。此外，大量研究强调 NO 和植物激素之间的相互作用在种子生物学中至关重要[25]。因

此，本综述旨在总结 NO 与多种途径的相互作用，以增强对调节种子萌发的生理和潜在分子机制的理解。 

2 主要内容 

2.1 植物中一氧化氮的合成和分解 

氮表现出介于强氧化形式和完全还原形式之间的一系列氧化态，并且可以通过氧化或还原机制产生 N

O[26]。目前的研究表明，植物 NO 合成有两种途径（图 1）。一种是通过硝酸盐/亚硝酸盐依赖性还原途径，

另一种是通过一氧化氮合酶（NOS）介导的氧化途径[26-29]。 

还原途径可由多种还原酶催化，包括硝酸盐还原酶(NR)、NO 形成亚硝酸盐还原酶(NOFNiR)或线粒体

电子传递链(mETC)中发生的非酶途径。在这些途径中，mETC 依赖性亚硝酸盐还原为 NO 主要是通过复合

物 III 和复合物 IV 之间的电子转移[27,28,30,31]。最近的一项研究报道，拟南芥基因组中有两个编码 NR 的基

因，NIA1/NR1 和 NIA2/NR2[31]。NR 介导的亚硝酸盐还原为 NO 是高等植物中 NO 的主要来源，该反应发

生在亚硝酸盐和硝酸盐浓度较高的有氧或酸性条件下[27,32]。对于 NR，硝酸盐首先被还原为亚硝酸盐，然

后亚硝酸盐被还原为 NO[27]。 

氧化途径与 L-精氨酸(Arg)的氧化有关。与哺乳动物中的 NO 合成类似，植物利用 NOS 催化精氨酸氧

化为瓜氨酸和 NO [33,34]。此外，还有一条以精氨酸为前体的多胺合成途径，研究报道，精胺(Spm)和亚精

胺(Spd)等多胺(PA)水平的增加会导致多种植物释放 NO[35]。在厌氧条件下利用非酶途径产生 NO，以亚硝

酸盐作为电子受体，维持植物的呼吸作用[27]。在缺氧条件下，植物细胞主要通过 mETC 产生 NO[36]，这表

明植物可能通过多种途径诱导 NO 产生（图 1）。因此，未来需要对 NO 产生的复杂机制进行研究。NO 不

稳定，当它与氧气反应时，会形成 NO3−或 NO2−[26]。NO 可以通过与 ROS 反应以及与超氧阴离子(O2−) 相

互作用产生 ONOO−来清除[37,38]。它还可以与谷胱甘肽（GSH）反应形成 GSNO，GSNO 还原酶（GSNOR）

进一步将其还原为谷胱甘肽二硫化物（GSSG）和氨（NH3）[39,40]。此外，NO 的去除可以通过血红蛋白将

NO 氧化成硝酸盐来实现（图 1）。通过控制 NO 浓度来维持植物细胞中 NO 的稳态是种子萌发过程的重要

因素[41]。 
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图 1.一氧化氮合成和分解的模型 

Figure 1. A model for the synthesis and decomposition of nitric oxide. 

2.2 一氧化氮和光敏色素信号通路共同调节种子在光下的萌发 

光照是影响植物生存的重要信号；通过光合作用，植物获得能量来维持生长。目前的研究报道植物激

活多种光感受器，其中包括蓝光感受器、红光/远红光感受器以及其他对不同波长的光信号做出反应的光感

受器[42,43]。拟南芥中有五种光敏色素（PHY）蛋白；PHYA 和 PHYB 是光感受器，主要负责光诱导种子

发芽。PHYA 响应远红光，PHYB 响应红光[44,45]。Beligni 首次探讨了 NO 对植物光形态建成的影响，揭示

NO 供体 SNP 可以诱导生菜种子依赖光萌发[46]。最近的研究表明，皇后树具有生理休眠特性，经 SNP 处

理并持续光照 12h 后的种子发芽率明显高于未光照的种子[47]。NO 刺激还导致小麦黄化幼苗，当用 100 µ

M SNP 处理并在黑暗中生长时，其叶绿素含量比对照多 30-40%[46]。对 NO 刺激的另一种光反应是抑制下

胚轴和节间伸长。用 100 µM SNP 或 100 µM SNAP 处理并给予红光(20 µmol s−1m−2)脉冲的生菜种子的

发芽率大于 90%。对于在黑暗条件下用 NO 供体处理的拟南芥或在低光强度下处理的马铃薯块茎，下胚轴

伸长受到显着抑制，并且节间长度增加[46]。这些结果表明 NO 依赖性光感受器影响种子发芽、下胚轴伸长

和植物绿化。 

 

图 2. 一氧化氮对光照下种子发芽的影响 

Figure 2. The effect of nitric oxide on seed germination under light. 

2.3 种子休眠和萌发中一氧化氮和植物激素信号通路之间的串扰 

2.3.1 一氧化氮和脱落酸信号通路共同调节种子萌发 

众所周知，植物激素 ABA 在种子休眠诱导中起着关键作用[6,60]。相比之下，许多研究报道 NO 的存在



第八届中国林业学术大会                                                                      经济林分会场 

2048 

可以降低种子对 ABA 的敏感性，并且 NO 和 ABA 在调节种子萌发中的相互作用已在拟南芥、柳枝稷和暖

季草 C4 等植物中得到证实[61-64]。拟南芥的种皮由一层死皮和一层活糊粉细胞组成。作为唯一的胚乳组织，

活的、单细胞厚的糊粉层在种子成熟过程中储存脂质和蛋白质[65,66]。因此，糊粉层是决定种子休眠的最重

要的因素。拟南芥和大麦通过在糊粉层储存脂质和蛋白质并增加 NO 氧化物合酶基因（AtNOS1）的表达来

维持胚胎的生长，而 NO 作用于 ABA 和 GA 的上游，增加 GA 的生物合成并抑制 ABA 的生物合成，它可

以保存养分并促进种子的正常发芽[67]。NCED 酶催化 ABA 生物合成产生黄毒素（图 3）。然后，黄素通过

短链脱氢酶还原酶（SDR1）转化为脱落醛，然后在 ABA3 的催化下，脱落醛氧化酶（AAO3）氧化为 AB

A（图 3）。此外，酶 CYP707A 80-羟基化可将 ABA 水解为 PA 和 DPA，被认为是 ABA 分解代谢的主要途

径[68]。在模型植物拟南芥中，NO 诱导萌发早期胚乳层 ABA 快速积累，导致胚中 ABA 浓度降低，从而通

过上调 CYP707A2 编码的 ABA 80-羟化酶的表达并诱导 ABA 分解代谢来促进种子萌发[61,69]。在模型植物

中，NO 通过影响 ABA 代谢相关基因的表达来调节种子萌发，这一点已得到证实。最近的一项研究报道，

马铃薯块茎中 NOS 或 NR 产生的 NO 通过促进 ABA 分解代谢基因 StCYP707A1 的表达，同时抑制 ABA

生物合成相关基因 StNCED1 的表达，显着诱导块茎发芽，从而降低 ABA 含量并改变 ABA-GA 平衡[70]。

此外，在从休眠苹果胚胎中分离的胚轴中，NO 通过促进 ABA 分解代谢基因 CYP707A2 的表达并抑制 AB

A 合成基因（NCED3 和 NCED9）的表达来降低 ABA 浓度[71]。NO 还会影响种子休眠期间保卫细胞中的 A

BA 信号传导[72]。其机制如图 3 所示：ABA 与其受体 PYR/PYL/RCAR 结合，导致 2C 型蛋白磷酸酶（PP2

C）失活，从而刺激 SNF1 相关蛋白激酶 2（SnRK2）的作用。脱落酸不敏感 5 (ABI5)是种子萌发的重要抑

制因子，磷酸化可促进其转录，从而导致种子休眠。当添加外源 SNP 或内源 NO 积累时，NO 依赖性蛋白

质修饰通过 SnRK2 家族两个重要激酶 SnRK2.2 和 SnRK2.3 的 S-亚硝基化抑制 ABA 信号转导，从而打破

种子休眠[73-75]。除了介导 SnRK2 的 S-亚硝基化外，NO 和 ABA 信号传导之间的串扰还通过间接调节 N 端

规则途径中 ABI5 的表达，在种子萌发中发挥重要作用（图 3）。乙烯反应因子(ERF/AP2)家族(ERFVII)的 V

II 组具有保守的 N 末端结构域。在一氧化氮存在的情况下，ERFVII 不稳定暴露的 N 端半胱氨酸(Cys)残基

容易被氧化，随后被 Arg-tRNA 蛋白转移酶精氨酸化，最后被 E3 连接酶泛素化，导致下游转录因子 ABI5

的抑制，进而促进种子发芽[76,77]
。 

 

图 3. NO-ABA 对种子萌发的调控模型 
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Figure 3. A model of NO-ABA regulation on seed germination 

2.3.2 一氧化氮和脱落酸信号通路共同调节种子萌发 

在高等植物种子萌发过程中，NO 介导的胚胎休眠的释放与乙烯合成呈正相关[68]。乙烯合成始于 S-腺

苷-L-甲硫氨酸合成酶(SAM 合成酶)激活甲硫氨酸(Met)，生成 S-腺苷-甲硫氨酸(S-AdoMet)（图 4）。ACC 合

酶、S-腺苷-L-甲硫氨酸甲硫腺苷裂解酶(ACS)催化转化为 1-氨基环丙烷-1-羧酸(ACC)和副产物 50-甲硫腺

苷(MTA)，然后 ACC 被氧化使用 ACC 氧化酶（ACO）生产乙烯、CO2 和氰化氢（HCN）[78]。MTA 通过

蛋氨酸循环再生 Met[78]。迄今为止，已在模式植物拟南芥中鉴定出五种乙烯受体。其中，ETR1 在 NO 介

导的乙烯信号转导中发挥着重要作用[79,80]。乙烯信号传导受 CTR1 调节，当内质网上的乙烯受体 ETR1 接

收到乙烯信号时，导致受体和 CTR1 失活。CTR1 是 EIN2 的负调节因子，而 EIN2 通过增加核转录因子 E

IN3 的活性，充当乙烯信号传导的正调节因子，EIN3 反过来又激活下游乙烯反应元件（例如乙烯反应因子）

的转录（ERF）和其他促进种子萌发的基因[81]。最近的研究还表明，乙烯信号通路中的关键因子 EIN2 通

过影响 NO 积累参与茉莉酸(JA)诱导的初生根生长[82]。ETR1、EIN2 和 EIN3 参与 NIA1/2 介导的 NO 生成，

与水杨酸(SA)诱导的气孔关闭相关。所有这些发现证实了 NO 和乙烯信号通路之间的重要联系[83]。NO-乙

烯相互作用促进多种植物的种子发芽。例如，外源 NO 供体 SNP 或 SNAP 可以增加苹果胚胎的萌发，而乙

烯合成抑制剂氨氧乙酸（AOA）则抑制 NO 供体的胚胎萌发[84]。此外，NO 对乙烯产生的影响与 ROS 的积

累有关。用 HCN 或 SNP 预处理苹果胚会导致 ROS（H2O2和 O2−）的短期积累，从而打破苹果胚的深度休

眠。然而，外源添加乙二醇或乙烯前体 ACC 可诱导胚胎萌发后胚根的正常生长和子叶的绿化[85]。Gniazdo

wska等人研究了乙烯与NO 和HCN在介导种子萌发中的作用之间的关系，并证明在种子萌发过程的早期，

NO 和 HCN 预处理可以直接改变乙烯合成关键酶 ACS 和 ACO 的活性过程。而且，ACC 在种子萌发初期

可被 ROS 自由基氧化为乙烯，导致乙烯含量增加[86]。此外，最近的研究发现，花楸萌发过程中 SNP 的增

加与乙烯合成和 ROS 积累有关。NO 通过诱导乙烯生物合成和 ROS 积累、增强抗氧化防御系统能力、降

低 ABA 含量来促进下胚轴和胚根生长[87]。外源 NO 供体增加内源乙烯和 ROS 的浓度，促进种子发芽。研

究表明，外源乙烯处理可以增加胚轴中 ROS 的产生并打破葵花籽休眠。而且，外源施用 0.1 mM 甲基紫精

（MV）这种 ROS 诱导除草剂，可以减轻 ABA 对葵花籽萌发的抑制作用，降低胚轴中 ABA 的含量，减轻

对种子萌发的抑制作用[88]。Karrikin-1 (KAR1)是一种从烟雾中提取的活性化合物，可影响不同类型植物的

种子发芽[89]。Sami 等人表明，用 NO 和 KAR1 处理的甘蓝种子降低了 ABA 含量，增加了 GA 和 ROS 含

量，但抗氧化系统酶的活性，包括过氧化氢酶（CAT）和谷胱甘肽还原酶（GR）增加[90]。乙烯生物合成基

因（BOACS7、BOACS9 和 BOACS11）、乙烯受体（BOETR1 和 BOETR2）和 ACC 氧化酶 ACO 基因（B

OACO1）在 NO 和 KAR1 的诱导下显着增加[90]。此外，KAR1 和 HCN 处理降低了二次休眠甘蓝种子的 A

BA 含量，增加了 GA 含量，并诱导乙烯合成基因和乙烯受体基因的表达，解除了种子休眠[91]。然而，NO

与 KAR1 和 HCN 相互作用通过介导乙烯合成解除种子休眠的机制仍需要进一步探索。此外，直接施用于

干燥种子的乙烯、HCN 和 NO 气体可以打破种子休眠[92]。因此，除了施用溶液外，直接施用气体也可以诱

导种子休眠的解除；未来的研究可以揭示不同类型植物种子休眠释放过程的新见解。 
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图 4. NO 与各种植物激素在种子萌发调节中的相互作用  

Figure 4. In teraction of NO with var ious phytohormones in the regulation of seed germination  

2.3.2 一氧化氮和脱落酸信号通路共同调节种子萌发 

NO-GA 相互作用通常与 ABA 在种子萌发过程中的调节作用相反[25]。外源 SNP 和 GA3 可以提高葡萄

树的种子活力和种子发芽率[93]。在拟南芥中，NO 通过诱导 GA3ox1 和 GA3ox2 的下游转录水平来增加 G

A 生物合成，从而促进种子萌发[67]。NO 不仅调节 GA 信号，还与乙烯相互作用来调节种子萌发。例如，

外源激素乙烯利或乙烯前体 ACC 可以释放乙烯和 GA3 来打破种子休眠并诱导种子萌发[94,95]。此外，种子

对干燥环境敏感，干燥储存和分层环境会增强种子对 GA3 和乙烯的生理反应[95]。Kepczynski 等人进一步

研究了种子萌发过程中 NO、GA3 和乙烯之间的相互作用，通过测量胚根伸出种子前的乙烯含量，证实 N

O 和 GA3 对种子萌发的刺激与乙烯的产生呈正相关。外源添加 NO 抑制剂 cPTIO 或乙烯受体抑制剂 2,5 降

冰片二烯(NBD)抑制 NO 和 GA3 对种子萌发的诱导，而当乙烯与 NBD 联合添加时，抑制作用减轻[96]。这

些结果表明，GA3 和 NO 对种子休眠的解除依赖于乙烯的功能。 

2.3.4 一氧化氮与多胺和茉莉酸信号通路共同调节种子萌发  

除了诱导 GA 合成促进种子萌发外，NO 还可以通过调节小麦籽粒和苹果胚中 JA 的合成来刺激种子休

眠释放[55,71]。研究发现 NO 可以诱导分别编码 JA 和 JA 衍生物 JA 甲酯（MeJA）和 JA 异亮氨酸（JA-Ile）

的基因 AOS1、JMT 和 JAR1 的表达，促进种子萌发[71]。多胺（PA）是一种重要的植物生长调节剂[97]。研

究表明，PA 可快速诱导南洋杉胚性悬浮培养物中 NO 的释放[98]。在植物细胞中，PA 的合成与乙烯合成途

径有关（图 4）。SAM 是乙烯合成的核心，然后在 SAM 脱羧酶（SAMDC）的作用下产生脱羧 SAM（dcS

AM），最后由 PA 合酶产生 PA。此外，PA 氧化酶（PAO）催化 PA 的氧化脱氨，产生 H2O2 [99-101]。然而，

PAs（包括 Spm）和亚精胺（Spd）水平的增加也导致 Arg 依赖性途径释放的 NO 显着增加[101]。这些结果

表明 NO 和 PA之间存在密切的调控网络，但它们在种子休眠到萌发过渡过程中相互作用的机制尚不清楚。

最近的研究报道，在转录水平上，NO 可以增加 PA 生物合成基因 MdPAO、MdSAMDC1 和 MdSPDS2a 的

表达，从而解除苹果胚胎休眠并诱导种子萌发[101,102]。 

2.4 一氧化氮对非生物胁迫下种子萌发的调节  

2.4.1 盐胁迫下一氧化氮对种子萌发的作用机制 
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NO 合成蛋白在拟南芥基因组中为 AtNOA1，在水稻基因组中为 OsNOA1。这两种蛋白在调节植物种

子萌发过程中的耐盐性方面的分子机制相似。OsNOA1 可以通过促进 NO 释放来补充 atnoa1 突变体表型和

叶绿素合成的损失，并通过降低突变体中 Na+/K+比率来提高植物种子萌发过程中的耐盐性[103,104]。磁场也

可以促进种子发芽。例如，NO 在磁引发下促进α-淀粉酶活性和玉米种子萌发的生理反应[105]。在大豆种子

中，GmNOS2 和 GmNR1 可能是参与 NO 产生的理想候选基因。磁引发介导的 NO 产生降低了 Na+/K+比

值，维持了 ABA、GA 和 IAA 激素的平衡，从而提高了大豆的耐盐指数[106]。NO 不仅影响盐胁迫下的离子

稳态，而且还通过上调抗氧化防御系统和维持胁迫条件下的 ROS 稳态来减轻植物的氧化损伤[107-110]。在番

茄中，番茄谷胱甘肽还原酶（SlGR）的过度表达导致在 100 mM NaCl 处理下积累更多的抗氧化物质[111]。

此外，100 µM SNP 通过释放氰化物，减少脂质过氧化并增加抗氧化酶的活性，从而提高发芽速度和发芽

率[112]。最近，Hajihashemi 等人发现 RNS 和 ROS 与 Ca2+一起调节藜麦种子在盐胁迫下的生理反应。5 m

M CaCl2、5 mM H2O2 和 0.2 mM SNP 联合处理导致淀粉水解，水溶性糖含量增加，有效缓解盐胁迫对

种子萌发的不利影响[113]。除了通过 SNP 提供 NO 来促进盐胁迫下的种子萌发外，KNO3（硝酸盐的主要形

式）还可用于打破拟南芥[114]和玉米[115]等植物的种子休眠。然而，硝酸盐介导的植物对盐的反应的具体机

制仍不清楚。研究报道，硝酸盐信号传导的主要调节因子包括氯酸盐抗性（NRT1.1、CHL1、NPF6.3）、拟

南芥硝酸盐调节 1（ANR1）、（TCP20）和 NIN 类蛋白（NLP）[116-119]。NRT1.1 是拟南芥中的一种双亲和力

硝酸盐转运蛋白，充当质膜硝酸盐受体来感知外部硝酸盐信号[120]。据报道，NRT1.1 依赖 NO3−进行 Na+运

输。在硝酸盐存在的情况下，nrt1.1 突变体中 Na+的积累显着低于野生型[121]。然而，当 NH4
+为唯一氮源时，

nrt1.1 突变体在 25 mM NaCl 胁迫处理后显着减少了 Cl−的吸收，并消除了 NH4
+引起的盐敏感反应[122]。A

NR1 也对非生物胁迫做出反应，ANR1 的过度表达会产生盐敏感表型[123]。NLP 基因家族编码调节植物硝

酸盐信号传导的核心转录因子[124]。在拟南芥中，该家族的 9 个成员在 N 末端具有保守的磷酸化位点，这

对于响应硝酸盐信号传导至关重要[125,126]。NLP8 是一种硝酸盐激活的转录因子，被发现可以激活拟南芥中

ABA 分解代谢基因 CYP707A2 的表达，并且对于硝酸盐诱导的种子萌发至关重要[127]。NR 途径是 NO 产

生的主要途径[128]。NR 下 NO 释放的硝酸盐可以促进种子发芽。在 NaCl 胁迫的拟南芥种子中，当用 KNO

3 进行外源处理时，硝酸盐作为氮源，通过上调编码 GA 合酶的 GA20ox1 基因的表达来抵消 NaCl 对种子

萌发的抑制。SPATULA (SPT)基因编码 bHLH 转录因子，CYP707A2 基因编码 ABA 分解代谢酶[114]。在用

50 mM NaCl 处理的黄瓜种子发芽过程中，NO 依赖性 NR 活性也显着提高了耐盐性[129]。OsNR 基因功能

缺陷的水稻表现出对盐胁迫敏感的表型，并显示出发芽延迟。在水稻种子发芽过程中，硝酸盐响应转录 N

LP2 因子通过 NR 途径促进 NO 激活的 ABA 分解代谢基因 ABA8ox1 和 ABAox2 的表达，从而提高植物的

耐盐性[130]。NLP7 和 TCP20 是拟南芥根部硝酸盐反应基因的主要调节因子，调节初级硝酸盐反应[117,131]，

NLP6 和 NLP7 都与 TCP20 强烈相互作用，影响调节细胞周期的细胞增殖因子[132]。最近，NLP7 功能的缺

失已被证明会导致 ABA 生物合成基 NCED3 的转录水平显着降低，从而提高植物的耐盐性[133]。然而，其

他 NLP 家族转录因子在盐胁迫抑制种子萌发过程中与硝酸盐信号反应基因的相互作用仍需要进一步探索。

NO 和乙烯的相互作用也降低了盐胁迫对种子萌发的抑制作用[134]。研究发现，NO 依赖性乙烯信号因子 EI

N3 可以抵抗高盐胁迫，促进种子萌发[135]。此外，最近的研究发现，在外源乙烯介导的 NaHCO3 胁迫下，

RNS 可以促进坡华山鳅胚胎萌发[136]。 

2.4.2 一氧化氮对干旱胁迫下种子萌发的作用机制 
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一氧化氮可以显着提高植物对干旱胁迫的耐受性，提高种子活力和作物产量[137]。例如，外源 NO 供体

SNP 和 GSNO 诱导水稻质膜通道蛋白（OsPIP1;3）的转录，进而诱导水分胁迫条件下的种子萌发[22]。将单

细胞海洋藻类 OtNOS 转化到拟南芥中可显着提高 NO 积累并增强种子对盐胁迫的耐受性[138]。ABA 是水分

胁迫的重要信号分子，通过与 GAP1（编码 NAC 家族转录因子 ANAC089 的基因）相互作用，调节植物在

渗透胁迫下对 ABA 的敏感性[139]。此外，ANAC089 通过调节种子发育过程中的 NO 稳态来抑制非生物胁

迫下的 ABA 合成[139]。此外，ABA 诱导的气孔关闭导致蒸腾速率降低；干旱胁迫下 NO 介导的气孔发育也

会影响种子萌发。最近的研究发现，外源 NO 处理介导保卫细胞中的 ABA 合成或诱导(QUAC1/ALMT12)

阴离子通道，导致植物气孔关闭并增强耐旱性[140]。除了外源 NO 影响 ABA 合成外，通过 NR 途径或 NO

A1 依赖的 NO 产生对 ABA 信号途径的反应也很重要[141]。NO 合成基因突变 nia1nia2 导致 NR 生物活性低

于 1%，并减少保卫细胞中 NO 的积累[142]。此外，尽管 NIA1 和 NIA2 在功能上是冗余的，但响应 ABA 产

生 NO 只需要 NIA1[143]。据报道，Atnoa1 突变体降低了根尖和保卫细胞中对 ABA 的 NO 反应[103]。此外，

Atnoa1 突变体中 NO 含量的减少与叶绿体中的蛋白质合成有关[144]。此外，nia1nia2noa1-2 植物的种子发

芽潜力降低，并且对 ABA 过度敏感[137]。因此，在未来种子萌发分子机制的研究中，保卫细胞信号传导中

NR/NIA 和 AtNOA1 介导的 NO-ABA 之间的相互作用值得高度关注。NO 依赖性翻译后修饰在非生物胁迫

期间种子萌发的调节中也发挥着重要作用[77]。NO 通过 GSNO 抑制 SNF1 相关蛋白激酶(SnRK2.6/OST1)的

活性，从而抑制保卫细胞中的 ABA 信号传导[75]。此外，干燥的种子诱导 ABA 诱导的生长抑制剂 ABI5 的

表达；然而，NO 和 ABA 对 ABI5 表达具有拮抗作用。种子吸胀早期会产生大量 NO，诱导 ABI5 Cys153

位点 S-亚硝基化，并通过蛋白酶体降解促进种子萌发[77]。NO 不仅通过 S-亚硝基化影响种子萌发，还调节

乙烯反应因子 ERFVII 的降解，ERFVII 是 E3 泛素连接酶 PROTEOLYSIS6 (PRT6)的底物，可通过抑制 A

BI5 表达泛素化修饰。拟南芥 prt6-1nlp7-1 种子对 ABA 过敏，表明 NLP7 和 PRT6 相互作用增强了种子对

ABA 的耐受性[76,145,146]。 

2.4.3 一氧化氮参与环境温度对种子萌发的调控 

种子萌发往往与温度有关，低温层积对于打破大多数种子的休眠具有积极作用。许多研究表明 RNS、

ROS 和 HCN 可以诱导种子发育过程中深度休眠的打破。例如，SNP 和冷层积一起显着提高了皇后树种子

的发芽率。NO 清除剂 cPTIO 显着抑制经 NO 和 HCN 预处理的苹果胚向幼苗的快速发育[47,85]。随后，人们

发现 NO 或 HCN 在苹果胚胎和向日葵胚胎的萌发增强过程中诱导 ROS 短暂积累，这与 AsA-GSH 系统有

关[147-149]。低温层积 40 d 的种子的 GSH 系统表现出显着较高的谷胱甘肽过氧化物酶（GPX）和谷胱甘肽

还原酶（GR）活性，从而促进种子发芽[150]。GSNO 是 NO 稳定释放的重要来源[151,152]。GSNOR 和 GR 酶

可以通过在低温层积介导的苹果胚萌发过程中调节 NO 水平来打破种子休眠。GSNOR 还原 GSNO 会导致

氧化形式的 GSH 和 NH2OH 的形成，从而消除 GSNO 以维持细胞 RNS 水平并防止 NO 过度积累。GSSG

在 GR 的作用下进一步还原为 GSH，从而促进种子发芽[151,153,154]。然而，环境温度过低或过高往往会对植

物产生不利影响，导致种子发芽受到抑制，植物生长受到抑制。最近的一项研究发现，对两个油菜品种（Z

Y15 和 HY49）施用 89.4 mg/L SNP 灌溉显着提高了油菜籽对低温和干旱胁迫的抵抗力，从而提高了种子

的发芽率[155]。温度低于 25°C 时番茄生长受到抑制，低于 6°C 则生长几乎停止。在番茄种子中，10°C 下的

SNP 处理显着提高了淀粉酶活性和可溶性糖含量，并提高了耐低温性[156]。此外，KNO3对花楸种子的萌发

也有重要影响，对于长期冷藏的种子，用 KNO3预处理后在不同温度下（5 ℃、25 ℃、5 ℃）孵育，与 5 ℃
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或 25 ℃孵育后的种子相比，发芽率显着提高。降低 5°C [157]。然而，最近的研究发现甲基乙二醛（MG）

可以通过降低内源 NO 水平来促进玉米发芽。这一发现表明，除了 ABA 的降解之外，NO 还可能诱导其他

信号通路来增强低温（13℃）下玉米的发芽[158]。高温还会降低种子发芽率，而 1 mM SNP 显着增加暴露

于 32°C 高温胁迫的扁豆的荚数和种子数[159]。高温胁迫还导致 GSNO 还原酶（GSNOR1）活性降低，阻止

NO 供体 GSNO 的降解，从而导致更多 RNS 的积累并降低种子发芽率。遗传分析表明，GSNOR1 的过表

达增加了 ABI5 的亚硝化修饰水平，并诱导下游 ABI5 蛋白的降解，从而增加了种子的萌发[160]。这些研究

为未来研究不同类型的基因修饰以提高植物耐热性提供了方向。 

3 结果与分析 

过去 10 年，对不同类型 RNS 的分析表明，气态 NO 或 NO 供体（SNP、SNAP 和 GSNO）预处理可

以显着提高种子发芽率。然而，NO 合成和分解代谢途径仍然是一个有争议的话题。虽然 RNS 和 ROS 

可以共同影响种子萌发，据报道，RNS 和 ROS 不稳定，既能诱导又能阻碍种子发芽。研究表明，不同浓

度的 NO 对种子萌发有不同的影响。低浓度 NO 促进种子萌发，高浓度 NO 抑制种子萌发[18,20]。此外，

外源 NO 在种子萌发早期与乙烯合成、ABA 分解代谢和 GA 合成等植物激素信号通路相互作用，通过影响

ROS 的积累和抗氧化系统相关酶的合成来增加种子萌发。然而，H2O2 的过量积累也会对植物产生负面影

响。尽管此前人们已经对 NO 对种子生理过程的影响进行了广泛的研究，但不同植物种子休眠打破过程中

不同萌发阶段的作用机制是否相似或不同仍然是一个悬而未决的问题。此外，NO 和不同植物激素信号之

间相互作用的复杂网络值得进一步探索。 

在非生物胁迫条件下，通过硝酸盐还原（NR）途径或一氧化氮合酶（NOS）合成一氧化氮对种子休眠

和萌发具有重大影响。在模式植物拟南芥中，ABA 和乙烯信号通路下游基因的表达受到 NO3−信号通路中

NLP 转录因子表达的调控，这对于提高植物对非生物胁迫的耐受性具有重要作用。该机制也可为非模式植

物种子萌发过程中转录因子的研究提供参考。此外，NO 依赖性翻译后修饰 (PTM)，例如 S-亚硝基化或泛

素化，可以调节蛋白质表达以应对应激。然而，不同类型的 PTM 对 NO 介导的种子萌发的影响需要进一

步研究。随着基因组测序的不断发展，利用多组学手段探索 NO 调控种子休眠和萌发的关键基因和基因相

互作用，将为阐明种子萌发的分子机制提供参考。 
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