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摘要　　细胞内部的信号转导系统是介导真菌诱导子等外界因子诱发植物次生代谢产物合成的桥

梁和纽带.一氧化氮是近年来发现的一种新型植物信号分子.近年来的研究表明 , 一氧化氮(NO)、

水杨酸(SA)、 茉莉酸(JA)、 活性氧(ROS)等植物体内的主要信号分子(途径)不仅参与植物细胞次

生代谢的信号调控 , 而且不同信号途径之间可以通过共催化 、互抑制 、 共协调等作用相互交叉形

成复杂的信号调控网络.文中简要介绍了国内外有关研究进展 , 重点结合本实验室的研究结果提出

了以 NO 为关键节点的植物细胞次生代谢产物合成信号调控网络模型 , 提示了 NO 在植物细胞次

生代谢信号调控网络中的潜在分子开关作用.

关键词　　一氧化氮　次生代谢产物　生物合成　信号调控　JA　SA　ROS

　　次生代谢产物的低产现象是制约细胞培养法生

产植物天然产物技术产业化应用的核心问题之

一
[ 1 , 2]

, 理解和掌握植物细胞次生代谢调控规律是

解决这一问题的基础.与初生代谢相比 , 植物次生

代谢产物的合成具有更加复杂的调控机制 , 并且更

易受外界因素的影响[ 3] .我国古代就有 “橘生淮南

则为橘 , 生于淮北则为枳 , 叶徒相似 , 其实味不

同” 的说法;临床上 , 不同产地的同一种药材虽然

剂量 、用法一样 , 但疗效却可能相差甚远.究其原

因大多是由于植物生长环境条件的不同使植物中的

有效活性成分产生了差异 , 说明植物中天然活性成

分的合成代谢水平可以受环境因素等外界因子的影

响.

植物体内次生代谢物质的合成是受细胞内部相

关基因调控的一系列复杂的生化反应过程 , 而环境

因素等作为外界刺激因子本身并不直接参与细胞内

的次生代谢过程 , 因此在植物细胞内必然存在着相

关的胞内信号分子和相应的信号转导机制来感受并

传递外界因子的刺激信号.研究探讨植物细胞中与

次生代谢产物合成调控有关的信号分子及信号转导

机制将有助于理解植物细胞中次生代谢产物合成的

调控规律 , 为生产实践中提高植物培养细胞的次生

物质产量提供理论基础.

细胞信号转导是近年来国际上的一个研究热

点.到目前为止 , 国内外研究报道过的可能与植物

细胞信号转导有关的生化事件很多 , 包括离子跨膜

运输 、 蛋白质磷酸化和脱磷酸化 、茉莉酸(JA)合成

途径激活 、 水杨酸(SA)合成途径激活 、 氧化迸发及

活性氧(ROS)的合成积累等[ 4—6] .其中离子跨膜运

输 、 JA 和 SA 合成积累以及氧化迸发等均被证实与

植物次生代谢产物的合成调控有关[ 7—9] .最近的研

究报道表明 , 一氧化氮(NO)是介导植物细胞次生

代谢产物合成的一种必需信号分子
[ 10 , 11]

, 而且越来

越多的证据表明 , NO 可以分别作用于 SA , JA ,

ROS 等信号分子的上游并调控植物细胞中 SA 等信

号分子的生物合成 , 而 SA , JA 等信号途径之间既
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具有相互抑制又具有特殊的协调互补作用
[ 12—14]

, 暗

示细胞中不同信号转导途径可以相互交叉 , 形成一

个可以相互协调 、 相互制约的植物次生代谢信号转

导网络.本文在综合分析近年来有关植物细胞次生

代谢产物合成信号转导研究进展的基础上 , 提出了

以 NO为关键节点(key-point)的植物细胞次生代谢

产物合成信号调控网络模型 , 重点提示了 NO 在植

物次生代谢信号转导网络中的潜在分子开关作用.

1　NO是介导植物细胞次生代谢产物合成必

需的信号分子

1.1　NO的基本特性

NO是一种同时具有脂溶性和水溶性的气体自

由基 , 在其 Π2 轨道上含有一个未配对的电子 , 但

是 NO本身不带电荷.然而 , 由于 NO 的自由基性

质 , 它极易通过失去或者得到电子转变为能量稳定

的形式
[ 15]

.NO一旦在细胞中产生后 , 就可以在细

胞内部扩散或者从一个细胞扩散到另一个细胞.由

于 NO的自由基特性 , 因此其半衰期非常短 , 一般

在几秒钟左右.NO 可以迅速和氧气反应生成二氧

化氮(NO 2), 并且在水相中转变为硝酸盐或者亚硝

酸盐.因此 , NO 的作用范围一般只局限于产生

NO的细胞或其邻近的细胞[ 15 , 16] .

1.2　NO参与植物细胞次生代谢产物的合成调控

NO的化学特性使其非常适宜作为细胞内或细

胞间的信号分子.事实上 , NO 在人体及动物神经 、

心血管和免疫系统中具有广泛的信号调控作用
[ 17]

.

近年来研究表明 , 植物也可以产生 NO , 而且 NO

在植物体内具有促进种子萌发及植株根和叶的生长

发育以及诱发植物防卫反应和防御基因活化等多种

功能[ 18—2 0] .实验证明 , NO 是介导植物对生物逆境

胁迫防卫反应的重要环节之一
[ 21 , 22]

.Durner 等
[ 21]

发现将动物细胞的一氧化氮合酶(NOS)导入到烟草

细胞中可以诱导抗性相关基因(P R gene)的表达.

在烟草悬浮细胞中添加 NO的前体物质 GSNO 也可

以诱导烟草细胞中抗性相关基因的表达.NO 前体

SN P可以诱发水稻细胞中 pal , prl和 chi 等防卫基

因的表达[ 23] .NO 的这些功能可被 NO 淬灭剂 cP-

TIO所抑制
[ 21 , 23]

.这些实验结果表明 , NO 是触发

植物防卫反应所必需的信号分子之一.

M odolo 等是最早报道 NO 可能参与植物次生

代谢产物合成调控的学者.他们以 NO 处理大豆 ,

发现外源 NO可以提高大豆组织中黄酮和异黄酮类

物质的含量
[ 24]

.进一步实验发现 , 以 Diaporthe

phaseolorum f.sp.merid ional is(Dpm)细胞壁制备

的真菌诱导子不但可以激活大豆组织中 NOS 活性 ,

同时还可以促进大豆中植保素类次生产物的合成 ,

而且 Dpm 诱导子对大豆中植保素类次生产物合成

的促进作用可以被 NOS 抑制剂 L-NNAM 抑制
[ 24]

.

上述实验结果表明 , NOS 可能参与了 Dpm 诱导子

对大豆组织中黄酮类次生产物合成的促进作用.我

们最近的研究结果表明 , 在桔青霉细胞壁诱导子处

理约 2 h后 , 红豆杉悬浮细胞中 NO 开始增加并在

6 h左右时达到最高 , 随后出现下降 , 表明真菌诱导

子可以诱发红豆杉细胞中 NO 的生物合成
[ 10]

.以

NO 专一性淬灭剂 cPITO 和桔青霉细胞壁诱导子同

时处理红豆杉细胞 , 发现 cPITO 不仅可以抑制诱导

子对 NO合成的诱发作用 , 同时还可以阻断诱导子

对红豆杉细胞中紫杉醇合成的促进作用[ 10] , 表明

NO 合成积累是桔青霉细胞壁诱导子诱发红豆杉细

胞中紫杉醇生物合成的必要条件.Wang 等的研究

结果也证实 NO 是参与植物细胞次生代谢产物合成

调控的一个必需信号分子
[ 25 , 26]

.

虽然目前大量的研究报道表明 NO 合成积累是

植物细胞在诱导子等处理下普遍产生的一种生化反

应 , 但是到目前为止对植物合成 NO 的机理还不是

很清楚.一氧化氮合成酶(NOS)是动物细胞中 NO

合成的主要途径
[ 27]

.在 Lupinus albus 的根等部位

可以检测出 NOS 活性 , 用 NOS 抑制剂 L-NMM A

(N
G
-monome thyl-L-arginine)可以抑制其活性

[ 28]
.

真菌诱导子可以诱发烟草细胞产生 NO , 这一作用

也可以被 L-NMM A 抑制
[ 29]

.我们的实验结果表明 ,

真菌诱导子可以诱发金丝桃等植物细胞中 NOS 的

活性 , 而且诱导子对植物细胞中 NO 产生的诱导作

用可以被 NOS 抑制剂 PBITU 所抑制
[ 14]

, 说明在这

些植物细胞中可能存在 NOS 或与 NOS性质相似的

酶.但是通过比较真菌诱导子处理下金丝桃细胞

NO 产生和 NOS 活化的动力学曲线 , 发现 NO 产生

量明显高出 NOS的活力范围[ 13] , 说明 NOS虽然可

能参与了金丝桃细胞 NO 的合成 , 但是金丝桃细胞

中 NO 的产生并不完全依赖于 NOS , 即在真菌诱导
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子处理下植物细胞可以通过多种途径合成 NO .

NO对植物细胞次生代谢产物合成的促进作用

可能与其活化植物细胞防御反应的功能有关.研究

表明 , 真菌诱导子可以诱发烟草 、 拟南芥 、 大豆 、

水稻等植物细胞中防御基因表达及过敏反应(H R)

等许多防卫反应[ 23 , 24] , 而诱导子的这些功能可以被

NO淬灭剂所阻断
[ 21—23]

, 说明 NO 是诱导子诱发烟

草等植物细胞防卫反应必需的信号分子.由于包括

植保素在内的许多次生代谢物质的合成被普遍认为

是植物细胞对外界逆境胁迫的防御反应结果之

一[ 3] , 因此推测 NO 可能通过介导真菌诱导子诱发

植物细胞的防卫反应 , 激活细胞中次生产物的合成

代谢途径.

2　NO与 JA信号途径在植物细胞次生代谢

调控中的关系

2.1　JA信号途径参与植物细胞次生代谢调控

茉莉酸是植物体内的一种重要信号分子[ 30] , 在

植物抗逆信号转导过程中具有重要的作用
[ 31—33]

.JA

和茉莉酸甲酯(M eJA)还是一类常用的促进植物细

胞次生代谢产物合成的化学诱导物[ 34] .次生代谢产

物合成和 JA 积累是植物细胞在真菌诱导子等外界

因子处理下普遍产生的早期反应[ 35] .在真菌诱导子

处理下烟草等植物细胞中的 JA 水平可以快速升

高[ 30] .真菌诱导子和 JA 衍生物可以诱发欧芹细胞

中苯丙烷代谢基因的表达 , JA 生物合成抑制剂 IBU

和 NDGA能够阻断真菌诱导子对苯丙烷合成代谢

基因表达的促进作用[ 36] .真菌诱导子还可以诱发长

春花细胞中 JA 生物合成和萜类生物碱合成酶基因

的表达 , JA 抑制剂能够抑制真菌诱导子对萜类生物

碱合成酶基因表达的促进作用[ 37] .在水稻等植物细

胞中也有类似的研究报道
[ 38 , 39]

.研究结果表明 , 由

黑曲霉细胞壁制备的真菌诱导子诱发金丝桃等植物

细胞中金丝桃素等次生代谢产物的合成 , 而 JA 合

成抑制剂可以阻断真菌诱导子对细胞中次生产物合

成的诱发作用[ 14] .这些实验结果表明 , JA 是介导真

菌诱导子诱发植物细胞中次生代谢产物合成所必需

的信号分子.

2.2　NO对 JA信号途径的调控作用

黑曲霉细胞壁诱导子可以同时诱发金丝桃细胞

的 NO 迸发 、 JA 合成和金丝桃素积累
[ 14]

.诱导子

对 JA 合成的促进作用可以被 NO 专一性淬灭剂阻

断;NO 对金丝桃 、 长春花等植物细胞中次生代谢

产物合成的促进作用可以被 JA 合成抑制剂 IBU 和

NDGA 阻断
[ 14]

.JA 信号途径可能作用于 NO 的下

游.外源 NO单独处理也可以促进金丝桃细胞中 JA

含量上升[ 14] , 说明 NO 可以激活细胞中的 JA 信号

途径.上述实验结果表明 , 真菌诱导子可以依赖 JA

信号途径诱发金丝桃等植物细胞中次生代谢产物的

合成 , 而 NO则作用于 JA 的上游并对 JA 信号途径

起调控作用.

2.3　NO与 JA的自催化作用

外源 NO处理可以促进 NahG 转基因粉葛细胞

中 JA含量的增加[ 12] , 说明 NO可以促进细胞中 JA

的合成.而外源 JA处理也可以提高粉葛细胞中 NO

的含量[ 12 , 25] , 说明 JA 处理也可以促进细胞中 NO

的合成.结果表明 , NO和 JA之间可能存在着一种

特殊的自催化作用.由于 NO 处理可以使 NahG 转

基因粉葛细胞中 LOX活性提高
[ 12 , 40]

, 因此推测 NO

可能是通过激活细胞中十八烷醇途径促进细胞中 JA

含量增加.与对照组相比 , JA处理的 NahG 转基因

粉葛细胞中一氧化氮合酶(NOS)活性未发生显著增

加 , 说明 JA 不是通过 NOS途径促进 NahG转基因

粉葛细胞中 NO 的合成[ 40] .

3　NO , SA及 JA信号途径在植物细胞次生

代谢调控中的关系

3.1　NO对 SA信号途径参与植物细胞次生代谢产

物合成的调控作用

外源水杨酸(SA)单独处理可以诱发粉葛细胞中

葛根素合成积累[ 12 , 40] , 说明 SA 可以通过特定的信

号转导途径促进粉葛细胞中葛根素合成.橘青霉细

胞壁诱导子可以同时诱发粉葛细胞的 NO 迸发和

SA 合成积累[ 12 , 40] .外源 NO 单独处理也可以促进

细胞中 SA 含量的提高 , 而真菌诱导子对粉葛细胞

SA 合成的促进作用可以被 NO 专一性淬灭剂 cPI-

TO 抑制[ 12 , 40] .因此 , 推测在粉葛细胞中 NO 可以

激活 SA信号途径并且至少可以部分通过 SA 信号

途径介导真菌诱导子诱发葛根素合成积累.
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3.2　SA抑制 NO对粉葛细胞中 JA生物合成的促进

作用

NO , JA 和 SA 单独处理均可以诱发植物细胞

中次生代谢产物的合成积累
[ 10 , 35 , 41 , 42]

, 说明它们都

是与植物次生代谢调控有关的信号分子.然而 , 有

关 NO , JA 及 SA 在诱发植物细胞次生代谢产物合

成中相互关系的研究报道还不多见.我们的实验结

果表明 , NO处理可以诱发野生型粉葛细胞中 SA 含

量的显著增加 , 但不影响细胞中 JA 的水平 , 这与

Durner 等
[ 21 , 43]

在拟南芥中的实验结果一致.有趣的

是 , NO虽然不能诱发野生型粉葛细胞中 JA的合成

积累 , 但能够显著提高细胞中 LOX的活性
[ 12 , 40]

;在

拟南芥中 , NO 可以诱发 LOX2 , AOS 和 OPR3 基

因的表达水平 , 但不增加 JA 的含量
[ 43]

, 这些结果

暗示 NO 可能参与了粉葛等植物细胞中 JA 生物合

成途径的调控作用 , 但是由于受其他因素的制约使

NO对 JA 生物合成的调控作用未能发挥出来.与野

生型粉葛细胞不同 , NO 处理可以诱发 NahG 转基

因粉葛细胞中 JA 水平的显著增加.由于N ahG转基

因粉葛细胞缺乏SA 积累能力 , 因此推测SA 的存在

可能是导致 NO 对粉葛细胞中 JA 生物合成调控作

用失效的原因.为此 , 我们考查了 SA 对 NO 诱发

NahG转基因粉葛细胞中 JA 合成积累的影响.实验

结果表明 , 添加 SA 可以阻断 NO 对 NahG 转基因

粉葛细胞中 JA 生物合成的促进作用
[ 12 , 40]

, 结果表

明SA 可能是抑制NO 对粉葛细胞中 JA 生物合成促

进作用的主要因素.

JA 和 SA是植物防御反应中常见的两个信号分

子 , 有关 SA 和 JA 在诱发植物防御反应时的相互关

系已有报道[ 44] .虽然有一些研究报道认为 SA 和 JA

在诱发植物防御反应时具有协同效应 , 然而大多数

研究结果表明 SA 和 JA 之间具有拮抗作用[ 45 , 46] .

SA 对 JA生物合成的抑制作用已经在许多植物中得

到了证实[ 47—49] , 然而目前对 SA 和 JA 之间相互影

响的分子机理尚不十分了解.值得注意的是在研究

NO与 JA 之间关系时 , 所获得的实验结果往往因实

验材料的差异而不完全相同.例如 , 黑曲霉细胞壁

诱导子可以通过诱发金丝桃细胞的 NO 迸发促进 JA

生物合成 , 而且 NO 可以诱发金丝桃细胞 JA 合

成[ 12 , 40] ;但是 NO 处理对粉葛等植物细胞中 JA 水

平无显著影响[ 12 , 40] .考虑到 NO 可以同时促进植物

细胞中 SA 的合成积累 , 而 SA 对 JA合成具有抑制

作用 , 因此在探讨 NO 与 JA 关系时必须同时测定

NO 对植物细胞中 SA 含量的影响.显然 , NO 对植

物细胞中 SA合成的促进作用大小至少从一个方面

决定了其对细胞中 JA 水平的影响.

3.3　SA和 JA共同作用于NO下游协同介导植物细

胞次生产物合成

NO 可以诱发缺乏 SA 积累能力的 NahG 转基

因粉葛细胞中 JA 合成 , 而 JA 合成抑制剂 IBU 和

NDGA 可以抑制 NO 对转 N ahG基因粉葛细胞中次

生代谢产物合成的促进作用
[ 12]

, 表明 JA 可以作用

于 NO 的下游并且介导 NO 对葛根素合成的促进作

用.在 N ahG 转基因粉葛细胞(雌二醇诱导型启动

子)中 , 当 NahG 基因未表达时 NO 处理可以诱发

SA 合成积累 , 而且即使在 JA 合成受抑制的情况

下 , NO 仍然可以诱发葛根素合成
[ 12]

.利用诱导剂

雌二醇诱导转基因粉葛细胞中 NahG 基因表达不仅

可以降低细胞中 SA 的含量 , 同时还可以抑制 NO

对细胞中次生代谢产物合成的诱发作用[ 12 , 40] , 表明

SA 也可以作用于 NO 的下游并且介导 NO 诱发粉

葛细胞的次生代谢产物合成.

SA 和 JA 在植物抗病反应中的拮抗作用已经在

许多植物中得到了证实[ 45 , 48] .虽然 NO 可以同时诱

发植物细胞中 SA 和 JA 的合成积累[ 21 , 43] , 但是由

于 SA 对 JA 具有抑制作用 , 因此一般认为 SA 和

JA在植物细胞次生代谢调控中同样具有拮抗作用.

然而 , 在 JA 合成不受抑制的情况下 , 通过逐渐增

加 NahG 转基因粉葛细胞中N ahG基因的表达水平 ,

虽然可以使细胞SA 含量逐渐降低 , 但细胞中 JA水

平却随着 SA含量的降低逐渐增加 , 而 NO 对细胞

中次生代谢产物合成的促进作用并不受 N ahG 基因

表达水平增加和 SA 含量降低的影响
[ 12 , 40]

, 表明当

细胞中 SA 信号途径受阻的情况下 , NO 可以通过

激活 JA 的生物合成途径并依赖 JA 信号途径诱发细

胞中次生代谢产物的合成.上述试验结果表明 , SA

和 JA不仅可以分别作用于 NO 的下游 , 而且 JA和

SA 信号途径之间具有一种特殊的协调互补作用 ,

即当 SA信号途径受阻的情况下 , 植物细胞可以通

过激活 JA信号途径并替代受阻的 SA 途径介导 NO

诱发次生代谢产物合成.在野生型植物细胞中 , SA
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可以抑制 NO 对细胞中 JA 合成的促进作用 , 但同

时也可以逆转 IBU 和 NDGA 对 NO 诱发植物次生

代谢产物合成的抑制作用[ 11] , 说明当细胞中 JA 合

成受阻的情况下 SA 也可以替代 JA 信号途径介导

NO对植物次生代谢产物合成的促进作用 , 进一步

说明 SA 和 JA 信号途径在介导植物次生代谢产物

合成中的互补性.

4　NO与 ROS信号途径在植物细胞次生代谢

调控中的关系

4.1　ROS参与植物细胞次生代谢调控

氧化迸发(oxidative burst)是烟草 、 大豆等植物

细胞在病原物等生物和非生物逆境胁迫下出现的特

征性早期反应之一[ 6 , 50] .氧化迸发产生的活性氧中

间体(ROI), 如超氧阴离子(O -
2 )和过氧化氢

(H 2O 2)等被认为是诱导子信号转导途径中的重要信

号物质.由氧化迸发产生的活性氧中间体可以参与

细胞壁蛋白质的氧化交联作用
[ 51]

, 调控抗病相关基

因的表达[ 52 , 53] , 调控植物细胞的死亡进程[ 54] , 诱发

植物细胞的过敏反应(H R)以及直接杀灭入侵的病

原物等多种生物学功能[ 50 , 53 , 54] .

真菌诱导子不仅可以诱发烟草等植物细胞氧化

迸发 、活性氧产生 , 同时还可以诱发细胞次生代谢

产物的合成[ 8 , 55] .氧化迸发抑制剂和活性氧淬灭剂

可以阻断真菌诱导子对次生代谢产物合成的促进作

用 , 说明氧化迸发和活性氧积累是参与真菌诱导子

对植物细胞次生代谢产物合成促进作用的信号事件

(分子)[ 8 , 55] .

在逆境胁迫下 , 植物细胞可以通过细胞膜

NAD(P)H 氧化酶或者细胞壁过氧化物酶(POX)生

成活性氧中间体
[ 56 , 57]

.在橘青霉细胞壁诱导子等真

菌诱导子作用下 , 红豆杉等植物细胞中 O -
2 和

H 2O2 的生成可以被 NAD(P)H 氧化酶抑制剂 DPI

所抑制[ 10] , 表明 NAD(P)H 氧化酶是红豆杉细胞

在真菌诱导子作用下产生 ROI的主要途径.

O -
2 和 H2O 2 是植物细胞在真菌诱导子等胁迫

下产生的两种常见的活性氧中间体[ 7 , 9] .由于 O -
2 对

细胞具有较高的毒性 , 而且O -
2 化学性质十分活泼 ,

其在细胞中的半衰期小于 1 s , 因此一般认为由氧化

迸发产生的 H2O 2 是诱发植物防御反应的信号分

子[ 7 , 9] .例如 , 真菌诱导子对烟草等植物细胞中

PAL 活化的诱发作用可以被 H 2O 2 淬灭剂 CAT 抑

制[ 12] , 说明 H 2O 2 是诱导子诱发烟草等植物细胞中

PAL 活化所必需的信号分子.然而 , Jabs等[ 58] 研究

发现 , O -
2 供体 KO2 单独处理欧芹细胞可以诱发抗

毒素类次生代谢产物合成 , O -
2 淬灭剂超氧化物歧

化酶(SOD)可以抑制真菌诱导子对欧芹细胞次生代

谢产物合成的促进作用;而 H 2O 2 单独却不能诱发

欧芹细胞次生代谢产物合成 , 并且 CA T 不影响真

菌诱导子对欧芹细胞次生代谢产物合成的促进作

用[ 58] .上述实验结果表明 O -
2 是参与真菌诱导子诱

发欧芹细胞次生代谢产物合成所必需的信号分子.

我们的试验结果表明 , O -
2 参与了黑曲霉诱导子对

长春花细胞中吲哚生物碱合成的促进作用
[ 53]

, 而

H 2O 2 则是介导橘青霉细胞壁诱导子诱发红豆杉细

胞中紫杉醇生物合成所必需的信号分子[ 13] .由于在

不同实验报道中所采用的实验体系不同 , 因此造成

上述实验结果差异的可能原因是因为植物细胞次生

代谢信号调控机制具有一定的种属特异性.

4.2　NO对 ROS信号途径部分依赖作用

橘青霉细胞壁诱导子可以同时诱发红豆杉细胞

NO 积累和氧化迸发 , NO 淬灭剂 cPITO 、 PBIT U

和氧化迸发抑制剂 DPI 不仅可以分别抑制红豆杉细

胞的NO 合成和 ROS 积累 , 同时还可以阻断诱导子

对紫杉醇合成的促进作用[ 13] , 说明 NO 和 ROS 是

参与橘青霉细胞壁诱导子促进红豆杉细胞中紫杉醇

合成调控的信号分子.cPITO 和 PBIT U 同时还可

以部分抑制诱导子对红豆杉细胞氧化迸发的诱发作

用 , 而且外源 NO单独处理也可以促进红豆杉细胞

中 ROS 产生
[ 13 , 59]

, 表明氧化迸发及 ROS合成积累

是受 NO调控的下游信号转导事件.外源 NO可以

诱发红豆杉细胞中紫杉醇合成 , DPI 可以抑制 NO

对紫杉醇合成促进作用[ 13] , 说明 NO 依赖氧化迸发

作用诱发紫杉醇生物合成.然而 , 即使在红豆杉细

胞中 ROS积累被完全抑制的情况下 , NO对细胞中

紫杉醇的合成仍然具有一定的促进作用[ 13 , 59] , 表明

虽然 ROS作用于 NO的下游 , 但是 NO 对紫杉醇合

成的促进作用却并不完全依赖 ROS , 即 NO 可以通

过依赖和不依赖 ROS 的两类不同信号途径介导真

菌诱导子诱发红豆杉细胞中紫杉醇的生物合成.

1626 自然科学进展 　第 17卷　第 12期　2007年 12月



5　NO在植物细胞次生代谢产物合成信号转

导网络中的分子开关作用

　　现有的研究报道表明 , SA , JA , ROS 以及

NO等信号分子(途径)都参与了植物细胞的次生代

谢调控[ 8 , 12 , 13 , 24 , 26 , 55] , 而且 SA , JA , ROS 及 NO 等

不同的信号分子(途径)之间可以通过互催化 、 共抑

制 、 互协调等作用机制相互交叉[ 12 , 14 , 40 , 43] , 因此推

测在植物细胞中存在着一个或者多个比较复杂的植

物次生代谢信号转导网络.虽然 SA , JA 及 ROS 等

信号分子(途径)可以通过不同的机制介导植物细胞

次生代谢产物合成 , 但是实验证据表明几乎每一条

信号途 径都或 多或少 地受 NO 的 影响和 调

控[ 12 , 14 , 40 , 43] , 暗示不同信号途径之间可以以 NO 为

纽带形成次生代谢调控网络.本文根据目前所取得

的研究结果拟订了一个以 NO 为 key-point的植物

细胞次生代谢产物合成信号转导网络模型(图 1).

图 1信号转导模型概括表示了 NO 与 SA , ROS ,

JA 等信号分子(途径)之间的关系.由于 NO可以作

用于 SA 等信号途径的上游并对处于其下游信号分

子的生物合成进行调控 , 从而影响 SA 等下游信号

转导途径的开 、 关和强 、 弱 , 因此该模型强烈暗示

NO在植物次生代谢信号转导网络中的核心地位 ,

并提示 NO 在植物细胞次生代谢信号调控网络中具

有潜在的分子开关作用.图 1的模型同时表明 SA

可以通过抑制 NO 对 JA 合成的促进作用致使在某

些细胞中 NO 虽然可以诱发 JA 合成途径关键酶基

因的表达和关键酶活性的上升但却不能促进细胞中

JA 含量上升.此外 , 图 1的模型还表明当细胞中

SA 积累受阻时 , NO 对 JA 合成的促进作用可以被

解除 , 因此 NO 可以通过加强对 JA 合成的促进作

用并利用强化的 JA 信号途径替代受阻的 SA 信号

途径介导植物次生代谢产物合成 , 从而使 JA 和 SA

在介导植物次生代谢产物合成过程中保持特殊的互

补协调性.

近年来 , 有关植物细胞次生代谢产物合成信号调

控机制方面的研究取得了长足的进展 , 图 1的模型概

括了目前植物细胞次生代谢信号调控作用的主要研究

成果 , 并初步构画出植物细胞次生代谢产物合成信号

转导网络雏形.然而 , 有关植物细胞次生代谢的信号

调控机制仍有许多问题有待进一步研究探讨.

图 1　植物细胞次生代谢产物合成信号调控网络模式图

PK ＊:蛋白质激酶.我们的实验结果表明 , 蛋白质激酶(PK)抑制剂

K-252a可以分别抑制 NO 对红豆杉细胞氧化迸发的促进作用 、 NO

对粉葛细胞中 SA 合成的促进作用 、 NO 对 NahG 转基因粉葛和金丝

桃中 JA合成的促进作用以及真菌诱导子对红豆杉等植物细胞中

NOS活化及 NO 迸发的促进作用[ 40 ,60] , 表明在上述植物细胞的次

生代谢信号转导网络中广泛存在着 PK 的作用位点.但是即使在红

豆杉细胞中 NOS活性被 K-252a 完全抑制的情况下 , 真菌诱导子对

细胞中 NO 的产生仍然具有一定的促进作用[40] , 说明除了 NOS 外 ,

真菌诱导子还可以通过不依赖 NOS 的途径诱发植物细胞中 NO 的合

成

(1)除了参与植物细胞次生代谢调控外 , NO

等信号分子还广泛参与植物抗逆防御反应 、 植物生

长发育等许多信号转导过程.但是目前对 NO等信

号分子在植物体内如何行使不同功能的详细机理尚

不清楚.由于 NO 分子的结构简单 , 因此它们本身

似乎难以直接区分其在植物体内的不同角色.推测

在植物体内可能存在着不同的 NO 信号分子受体 ,

这些受体可能起 NO 信号分子转换器的作用.一些

受体可以介导 NO参与次生代谢调控 , 一些受体则

介导 NO参与生长发育的信号调控.然而 , 目前尚

无植物体内确实存在着此类 NO受体的实验证据.

(2)ROS , JA , SA 等信号途径可以分别作用

于 NO 的下游并介导 NO诱发植物次生代谢产物合

成 , 但是在不同植物细胞中 NO对其下游的 ROS等

信号途径的调控作用却不完全相同 , 表明植物细胞

次生代谢产物合成的信号调控机制可能存在着种属
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特异性.但是目前对植物细胞次生代谢信号调控的

种属差异规律 、 产生差异的机制及其生物学意义等

尚不清楚.

(3)除了 JA , ROS 等信号分子外 , 还有哪些

信号分子或信号转导事件参与了 NO信号转导途径

以及它们与 NO 的关系等问题仍需进一步研究探

讨.

(4)近年来 , 植物生长发育 、 抗逆(包括抗病)

反应等信号转导机制研究取得了不俗的进展 , 揭示

了一些新的信号转导机理 , 这无疑将为植物次生代

谢信号调控机理研究带来许多便利.然而 , 目前对

植物次生代谢信号调控网络和植物体内的生长发育

及抗逆作用等信号转导系统之间的关系尚不十分了

解.由于许多植物信号分子(途径)可以行使多种功

能 , 因此不同信号转导系统之间必然存在着各种各

样的联系 , 深入研究植物次生代谢信号调控网络和

植物生长发育 、 抗逆反应等信号转导系统之间的关

系对全面了解植物细胞信号转导机理具有重要意

义.

植物细胞次生代谢信号调控是一个十分复杂的

系统.虽然近年来有关植物细胞次生代谢产物合成

信号调控方面的研究取得了一定的进展 , 但是目前

离完全了解植物次生代谢信号转导机制还有很大距

离.植物次生代谢产物不仅在植物与外界因子的互

作中扮演重要的角色 , 而且对人类健康起着十分重

要的作用.加强植物细胞次生代谢产物合成信号调

控机制的研究 , 将有助于揭示植物次生代谢的调控

规律 , 对解决植物细胞次生代谢产物低产等问题具

有重要的理论和实践意义.
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