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摘要: 植物非共生血红蛋白(nsHb)基因在植物界广泛存在。许多生物和非生物胁迫可以诱导nsHb的表达。nsHb在植物的

生长发育和逆境胁迫中具有重要功能, 其作用机制与NO的代谢密切相关。文章综述了非共生血红蛋白的表达特性、生物

学功能及其作用机制等方面的研究进展。
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Abstract: Plant non-symbiotic hemoglobin (nsHb) genes are ubiquitous in plants. Many biotic and abiotic 
stresses induce the expression of nsHb. nsHb plays important roles in plant growth and development, as well as 
stress conditions. The mechanism of nsHb function has a close relationship with nitric oxide (NO) metabolism. 
In this review, the expression characteristics, the biological function and the mechanism of nsHb function are 
summarized.
Key words: non-symbiotic hemoglobin; nitric oxide; hypoxic stress

血红蛋白(hemoglobin, Hb)是含血红素蛋白, 
存在于脊椎动物、无脊椎动物、植物、细菌、真

菌、藻类、原生动物等几乎所有生物体内。植物

血红蛋白是一类由珠蛋白(globin)和血红素(ferro-
heme)组成的结合蛋白, 广泛存在于植物界。第一

个植物血红蛋白是Kubo于1939年在豆科植物固氮

根瘤中发现的, 属于共生性的血红蛋白, 命名为豆

血红蛋白; Bogusz等于1988年在不结瘤的植物中

发现了植物血红蛋白。目前, 研究者在46个以上

的物种中发现了超过66种的植物血红蛋白(Garro-
cho-Villegas等2007, Garrocho-Villegas和Arredon-
do-Peter 2008; Hebelstrup等2007)。结合近年来有

关植物血红蛋白的研究, 本文综述了植物非共生血

红蛋白的表达特性、功能及作用机制的研究进展。

1  植物血红蛋白的分类

根据植物血红蛋白的序列、表达方式以及与

配体的结合性质, 植物血红蛋白可分为三类: 共生

的血红蛋白(symHb)、非共生的血红蛋白(nsHb或
GLB)、截短的血红蛋白(trHb) (Wittenberg等2002; 
Hoy和Hargrove 2008; Dordas 2009; Jokipii-Lukkari
等2009)。非共生的血红蛋白可以分为两类: 血红

蛋白1 (class 1)和血红蛋白2 (class 2)。共生的血红

蛋白主要存在于豆类和非豆类植物的固氮根瘤菌

感染的细胞中。非共生的血红蛋白的分布范围很

广泛, 不仅存在于含有共生血红蛋白的植物中, 而
且也存在于其他植物中。最近发现, 植物非共生

血红蛋白在大麦、水稻、玉米、拟南芥、番茄、

棉花、山黄麻属等许多单子叶和双子叶植物中存

在(Hebelstrup等2007)。从进化角度, 非共生的血

红蛋白比共生的血红蛋白更古老, 在植物代谢中

起着非常重要的作用。截短的血红蛋白在植物中

发现的较晚, 功能了解较少(Wittenberg等2002)。
2  nsHb的基因和蛋白表达特性

许多nsHb基因已经从不同的植物中获得, 这
些基因编码的序列高度相似, 并且在相同的位置

含有3个内含子(Arredondo-Peter等1997; Hunt等
2001)。大麦nsHb的氨基酸序列与一个非豆科植物

的nsHb序列同源性有71% (Taylor等1994), 但是

nsHb的序列与symHb的同源性只有57%~58% (An-
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dersson等1996)。虽然class 1和class 2 nsHb基因序

列都包含保守的远端组氨酸(E7)残基、近端的组

氨酸(F8)残基、脯氨酸(C2)和苯丙氨酸(cd1)残基

(Hunt等2001), 但它们的序列相似性有限, 并且表

现出不同的表达模式。拟南芥的AHB1 (class 1)和
AHB2 (class 2)的核苷酸序列只有69%的同源性

(Trevaskis等1997), 芸苔和棉花的class 2 nsHb与拟

南芥的class 1基因序列同源性只有55%~60% (Hunt
等2001)。

正常情况下nsHb表达量很微弱, 而在缺氧胁

迫、营养缺乏、病菌侵染和激素处理等条件下, 
nsHb表达量增加(Taylor等1994; Seregélyes等2003; 
Ohwaki等2005; Igamberdiev等2011)。拟南芥的

nsHb基因GLB1和GLB2基因表达模式不同, GLB2
在根系、叶片和花序中表达, 并且可以被细胞分

裂素诱导表达; 而GLB1在幼苗中表达, 可以被低氧

胁迫、蔗糖诱导表达, 但不能被细胞分裂素诱导

(Hunt等2001)。水稻nsHb基因在淹水条件下表达

量增加, 但在氧化胁迫(H2O2)、硝化胁迫(SNP)和
2,4-D处理后表达量不变(Lira-Ruan等2001)。在淹

水胁迫条件下, 橡树的抗性品种中nsHb的表达比

敏感品种中的表达早(Parent等2008)。
番茄根中SOLlyGLB1的mRNA在缺乏磷、

钾、铁营养以及添加硝酸盐后其表达量迅速增加, 
与此相反, SOLlyGLB2的mRNA水平在这些处理后

没有显著变化, 说明非共生血红蛋白的表达与矿

质营养元素有关(Wang等2003)。硝酸盐、亚硝酸

盐和NO供体显著诱导水稻的ORYsaGLB1a和ORY-
saGLB1b的表达(Ohwaki等2005)。拟南芥幼苗中

的AtGLB1 mRNA在亚硝酸盐处理后显著积累, 表
明AtGLB1的功能与亚硝酸盐及其衍生的活性氮具

有生理相关性(Sakamoto等2004)。
3  nsHb的生物学功能

不同生物体中血红蛋白的结构、大小和功能

有着很大的不同。研究表明, 植物非共生血红蛋白

在植物生长发育和抗逆性等方面发挥重要作用。

3.1  参与植物生长发育和激素信号传导

在拟南芥中沉默nsHb的表达导致植株叶片发

育畸形(Hebelstrup等2006)。抑制GLB1的表达延迟

了拟南芥的抽薹时间, 并在抽薹后地上部恢复为

莲座叶的营养生长。过表达GLB1或GLB2的株系

比野生型植株抽薹早(Hebelstrup和Jensen 2008)。
在苜蓿中过表达大麦nsHb基因后发现, 植株生长

加速、节间加长、叶绿素含量增加、顶端优势增

强等, 其表型与生长素或赤霉素处理后类似, 而反

义抑制nsHb后, 植株的形态特征与细胞分裂素或

生长素拮抗剂处理效果类似(Baron 2005), 说明

nsHb可能参与了激素信号的传导。Wang等(2011)
发现血红蛋白的表达与拟南芥的芽器官发生有关, 
过表达GLB1或GLB2可以增加培养基中再生芽的

数量, 而减少GLB2的表达则抑制了芽器官的发

生。此外, Parent等(2008)认为非共生血红蛋白参

与了根系环境的信号变化, 并且(或者)控制根系发

育的一些方面。

3.2  提高植株的胁迫抗性

胁迫抗性的增强对植物在逆境下存活是非常

重要的, 血红蛋白是植物进化出的抵抗逆境胁迫

的重要策略之一。nsHb可以减少氧化胁迫的伤害

而保护植物, 过表达nsHb可以提高植物的抗氧化

酶系统的活力(Igamberdiev等2006b; Yang等2005)。
Yang等(2005)获得了血红蛋白GLB1过表达和

RNAi抑制表达的拟南芥植株, 低氧胁迫下过表达

AtGLB1的株系中积累的H2O2相对较少, 对低氧胁

迫的抗性增强, 而RNAi株系中积累的H2O2相对较

多, 对低氧胁迫更敏感, 表明低氧胁迫下血红蛋白

1可能对H2O2的水平起到了一定的调节作用, 并且

抗氧化酶清除系统可能在血红蛋白过表达株系中

维持较低的H2O2水平起到了重要的作用。

低氧胁迫诱导nsHb1的表达(Taylor等1994; 
Trevaskis等1997), 研究表明植物血红蛋白基因在

低氧胁迫应答中发挥重要作用。低氧胁迫下过表

达大麦barHb基因的紫花苜蓿植株可以维持根系

生长和ATP的水平, 并保持较低的NO含量(Dordas
等2003), 转基因植株中抗坏血酸、单脱氢抗坏血

酸和H2O2清除酶活性增加(Igamberdiev等2006b)。
过表达GLB1的拟南芥植株在低氧条件下保护拟南

芥幼苗(Hunt等2002), GLB2也有相同的功能, 但是

敲除GLB2对低氧胁迫植株的存活没有影响(Hebel-
strup等2006)。在拟南芥种子中过量表达AtHb1, 可
以提高植株对氧化胁迫的抗性(Thiel等2011)。

nsHb不仅在植物抗低氧胁迫方面具有重要意

义, 在防御疾病方面同样显示出了其重要性。Qu
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等(2006)推测棉花GhHb1基因可能在防御棉花黄

萎病中扮演重要的角色, GhHb1在拟南芥的过表达

导致防御基因PR-1和PDF1.2的组成型表达, 并且

转基因植株对丁香假单胞菌(Pseudomonas syrin-
gae)和棉花黄萎病菌(V. dahliae)的抗性增加。转

基因拟南芥植株对外源NO的抗性增加, 与野生型

相比 ,  植株细胞内NO保持较低的水平。Qu等
(2006)认为, GhHb1在植物对病害侵染中的防御应

答作用, 可能是通过调控NO的水平和H2O2/NO的

比值实现的。

Zhao等(2008)发现玉米ZmHb的mRNA水平除

了被低氧胁迫诱导外, 高盐和渗透胁迫也诱导其

表达。在烟草中过表达ZmHb提高了转基因烟草

对盐胁迫和渗透胁迫的抗性, 表明ZmHb在植物多

种胁迫应答中发挥重要作用。

4  nsHb的作用机制

早期的工作提出了许多植物血红蛋白可能具

有的生理功能, 包括氧的贮存、感知, NO及其他活

性氧的清除(Dordas等2003)。研究表明, 血红蛋白

1的氧结合特性完全不同于共生的血红蛋白, 它对

O2的亲和力非常高, 而血红蛋白2, 与共生血红蛋

白类似, 对氧气的亲和力较低(Gupta和Igamberdiev 
2011)。水稻nsHb-1对O2的亲合力是大豆血红蛋白

的78倍, 这么高的亲合力主要是因为O2的解离常

数非常低, 表明非共生血红蛋白不可能在细胞内

起运输氧或储存氧以及感受氧的作用(Hill 1998)。
nsHb-1在很低的O2条件下也以氧合态存在, 高的氧

化还原电位及对O2高的亲合力表明nsHb-1也不可

能在电子转运中发挥作用。

NO在植物的种子萌发、细胞分裂、开花和

衰老等生长发育过程(Beligni和Lamattina 2000; He
等2004; Guo和Crawford 2005; Gniazdowska等
2009; Gupta等2011)以及对生物和非生物胁迫应答

等方面发挥重要作用(Neill等2002; Romero-Puertas
等2004; Corpas等2011)。大多数的血红蛋白都可

以结合氧和NO。现在越来越多的研究表明在非生

物胁迫和其他细胞水平上, 植物nsHb蛋白调控细

胞内的NO水平(Dordas等2003; Perazzolli等2004; 
Shimoda等2009; Gupta等Igamberdiev 2011; Cantrel
等2011)。nsHb抑制表达的转基因苜蓿根系中的

NO积累量是过表达植株中的2.5倍(Dordas等2003), 

低氧胁迫下不同玉米细胞系中的NO含量与nsHb
的含量呈负相关(Dordas等2004), 这表明血红蛋白

有可能参与NO的调节。Perazzolli等(2004)证实了

这一观点, 拟南芥的血红蛋白1通过与NO反应形成

S-亚硝基血红蛋白, 从而清除了NO, 减少了低氧胁

迫下NO的释放。拟南芥、大麦、苜蓿中的非共生

血红蛋白依赖NAD(P)H将NO解毒为NO3
- (Saka-

moto等2004; Igamberdiev等2004)。
Ohwaki和Kaiser (2007)推测NO的产生和nsHb

介导的NO清除过程(图1), 认为NO的产生可以通

过亚硝酸盐或者依赖L-精氨酸的途径, 而Hb2+
介导

的NO的清除这个反应机制有两种可能, 一种可能

的途径是双加氧酶反应, 在有O2存在的条件下, 氧
合态的血红蛋白(O2-Hb2+)与NO反应生成NO3

-, 这
个反应伴随着Hb2+

的亚硝基化(cys-SNO), 反应过

程通过一种未知的机制消耗NADH维持ATP水平, 
被称为nsHb/NO循环(Dordas 2009)。另一条可能

的途径是Hb2+
与NO结合, 与O2反应生成NO3

-, Ig-
amberdiev等(2006a)发现该反应产生的高铁血红蛋

白可以被NAD(P)H还原为Hb2+, 细胞质的单脱氢抗

坏血酸还原酶(MDHAR)参与了抗坏血酸介导的

Hb3+
的还原。

nsHb也表现出类似过氧化物酶活性, 参与NO
代谢, 在植物与病菌的相互作用中可能保护植物

免受硝化胁迫(Dordas 2009)。重组的拟南芥非共

生血红蛋白AtGLB1、AtGLB2和AtGLB3表现出

依赖H2O2氧化一些过氧化物的底物, 表明具有类

过氧化物酶的活性(Sakamoto等2004)。Violante-
Mota等(2010)研究了水稻中融合的血红蛋白的过

氧化物酶活性发现, 与典型的植物过氧化物酶相

比, 水稻Hb1清除H2O2的能力较差, 认为植物中的

nsHb不可能作为过氧化物酶发挥作用。

5  结语

关于植物血红蛋白的发现和分类等方面, 前
人已经进行了总结(张静娴和荆玉祥1999; 陈义烘

和马三梅2006; 陈娟等2007; Hoy和Hargrove 2008)。
而近年来许多研究都集中在鉴定植物血红蛋白的

功能及其与NO代谢的关系, 尤其在低氧胁迫下研

究的较多, 而在其他胁迫如盐胁迫、渗透胁迫、

冷害等非生物胁迫方面研究的较少。因此, nsHb
在逆境胁迫下是否发挥作用以及与NO代谢的关系



植物生理学报220

还需要进一步探究。

透明颤菌的血红蛋白(VHb)是结构和功能了

解得比较清楚的一种原核生物的血红蛋白。将

VHb转入植物中, 可以促进烟草悬浮细胞的生长; 
增加植株生长, 提高产量, 增强植株对非生物胁迫

的抗性(袁秒淼2007)。在拟南芥中过表达VHb基
因可以提高植株对低氧胁迫、硝化胁迫、氧化胁

迫时的抗性, 增强抗氧化酶系统的代谢(Wang等
2009)。目前, 植物血红蛋白基因在生产上的应用

却很少, 因此, 有必要加大对植物非共生血红蛋白

功能研究, 以便为作物抗逆遗传改良和育种等提

供参考。
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