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过氧化物酶与植物抗病性研究进展
α

蒋选利,李振岐,康振生
(西北农林科技大学 植物保护学院,陕西 杨陵 712100)

　　[摘　要 ]　综述了过氧化物酶在植物抗病性方面的研究进展,认为病原物的侵染诱导导致植物过氧化物酶活

性升高和过氧化物酶同工酶种类发生改变。这些高活性的过氧化物酶或特异性的同工酶,或由于催化合成了杀菌

物质,或由于提高了木质素、木栓质的生物合成而形成物理屏障,或者由于参与乳突形成和颗粒状沉积物的积累,

从而构成了植物的一般抗病性和非专化抗病性。各种过氧化物酶的专化性有所不同,它们在植物抗病性中的作用

也不尽一样。导入过氧化物酶基因,构成组成型表达的转基因植物,不一定能有效地抵抗病原物的侵袭。
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　　过氧化物酶 (EC1. 11. 1. 7)催化H 2O 2 与多种有

机、无机氢供体发生氧化还原反应。由于该酶有多种

基因编码,其种类和数目 (同工酶)非常多。目前对过

氧化物酶的分类还没有统一的方法,W elinder [1 ]将

过氧化物酶分成É , Ê , Ë 3类,第É 类过氧化物酶
存在于线粒体、叶绿体及细菌中;第Ê类过氧化物酶
存在于真菌中; 第Ë 类过氧化物酶为典型的植物过
氧化物酶,并指出这 3 类过氧化物酶组成了过氧化

物酶的超级家族 (superfam ily)。根据W elinder 的分

类方法, 很显然在植物中只有第É , Ë 类过氧化物
酶。

过氧化物酶在植物体内有组成型表达的,也有

诱导表达的,而且诱导表达的诱导因子非常广泛,既

有生物类激发子 (如各类病原物的侵袭等) ,也有高

温、冷冻、干旱、风力、重金属离子、机械损伤等非生

物类激发子。目前的研究表明,过氧化物酶在植物体

内主要有两方面的作用,一方面与植物正常的形态

发生和形态建成有关,在植物的生长、发育过程中起

作用; 另一方面与植物的抗逆性有关,包括抗旱、抗

寒、抗盐、抗病等,是植物保护酶系的重要保护酶之

一。下面仅就在植物抗病性方面的研究进展作一综

述。

1　过氧化物酶的活性及其同工酶分析

植物品种与病原物小种之间的专化性互作导致

它们发生非亲和性反应 (植物的抗病基因与病原物

的无毒基因)或亲和性反应 (植物的感病基因与病原

物的毒性基因)。非亲和性反应引发植物的多种生理

生化反应,植物体内的过氧化物酶活性及其同工酶

的变化就是其中之一。大量的研究表明[2 ] ,过氧化物

酶活性与植物的抗病性具有正相关关系。用病原菌

接种,抗病品种的过氧化物酶活性迅速升高,而与之

相对照的感病品种的过氧化物酶活性或者没有变

化, 或者其活性升高的时间延迟。用不同浓度的

H 2O 2 和过氧化物酶处理假尾孢属 ( P seud ocer2
cosp ora sp ecies)真菌的研究[3 ]表明, H 2O 2 和过氧化

物酶可明显地抑制孢子的萌发,且有 2 种真菌的菌

丝生长也明显减慢。在连续 3年对 4个大豆品种和

5 个品系的根部、茎部病害调查及对其叶片过氧化

物酶的分析表明,发病轻的品种、品系,过氧化物酶

活性较高,而发病重的品种、品系,过氧化物酶活性

较低[2 ]。用茄链格孢 (A lterna ria solan i)菌对 5个番

茄品种接种的试验表明,接种后第 3天,抗病品种的

叶片中,过氧化物酶和几丁质酶的活性较高,而感病

品种的这两种酶活性较低 [4 ]。薯蓣属 (D ioscorea

sp ecies)植物对串珠链孢 (F usa rium m on ilif orm e)菌

的抗性研究表明,抗病物种的过氧化物酶活性较高,

感病物种的过氧化物酶活性较低,并且在病原菌侵

染的早期阶段,抗病物种的过氧化物酶活性急剧升

高, 病害也相对较轻, 随着这些植物块茎年龄的增

长,过氧化物酶活性降低,病害严重度增加[5 ]。在对

御谷 (P enn isetum g laucum )霜霉病的研究[6 ]中发
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现,用较低浓度 (低于最佳接种浓度)的禾生指梗霜

霉 (S clerosp ora g ram in icola )菌对御谷进行诱导接

种,结果由于产生了诱导抗病性,使随后用最佳浓度

进行挑战接种的植株, 有 62%没有发病, 并认为这

种诱导抗病性与品种无关,也与品种的组成型抗病

性无关,而与诱导的 Β21, 32葡聚糖酶及过氧化物酶
的活性升高有关。通过对大田 31个西葫芦 (Cucu r2
bita p ep o)品种自然感染白粉病的病情调查和过氧

化物酶活性分析[7 ]发现,品种间田间抗病性差异明

显,过氧化物酶活性较高的品种发病较轻,过氧化物

酶活性较低的品种发病较重。在对马铃薯与致病疫

霉 (P hy top h thora inf estans)的互作研究[8 ]中发现,

用花生四烯酸 (arach idon ic asid)处理使得马铃薯块

茎中的过氧化物酶活性升高,并且可溶性过氧化物

酶活性的激发作用最为明显,过氧化物酶活性的升

高与块茎对致病疫霉的抗病性有关。在小麦与黄色

镰孢 (F usa rium cu lm orum )菌的互作研究[9 ]中发现,

黄色镰孢菌的侵染, 诱导小麦幼苗中产生了数种

PR 蛋白和过氧化物酶的活性升高,并认为这些 PR

蛋白和过氧化物酶是激活植物防卫系统、限制病原

菌定殖的因素, 对小麦抗颖枯病和叶锈病的研

究[10, 11 ]也有类似的结论。

带有N 基因的烟草, 用烟草花叶病毒 (TM V )

接种后,在叶片上产生小的坏死斑。在发生过敏反应

期间,坏死斑边缘部位,过氧化物酶的活性最大时升

高了数倍 (此处仍存在 TM V )。过氧化物酶活性的

升高不仅限于接种叶片的病斑处,而且在接种植株

的其他叶片上也发现其活性升高 (该叶片并没有直

接接触病毒,也不表现可见的过敏性坏死反应) ,表

现出系统性获得抗病性。在挑战接种时过氧化物酶

的活性变化,在性质上也与此相似,只是抗病品种叶

片较非抗病品种叶片上的过氧化物酶活性升高要更

为迅速得多。缺乏N 基因的烟草品种,用 TM V 接

种后产生典型的花叶症状,这些叶片上的过氧化物

酶活性逐渐升高,最后表现出的过氧化物酶活性水

平与非亲和性互作叶片相当甚至还要高些。尽管这

些叶片的过氧化物酶活性很高,但随后用烟草坏死

病毒 (necro t ic tobacco viru s)接种,产生了较以前那

些叶片更大的病斑。此外用 TM V 侵染系统抗病性

烟草的叶片,发现病斑的大小与过氧化物酶活性没

有关系。这些研究[12 ]结果表明,高的过氧化物酶活

性可以限制病原菌的扩展,但高的过氧化物酶活性

不能与抗病性直接联系起来。

病原物的侵染诱导受侵植物过氧化物酶活性变

化的同时,常常伴随着过氧化物酶同工酶种类的改

变。对可可 (cacco)与棕榈疫霉 (P. p a lm ivora )菌互

作的研究[13 ]表明,病原菌的侵染导致可可茎部的过

氧化物酶活性升高,过氧化物酶同工酶的条带及其

密度也发生了变化。通过对含有与不含有H tn 基因

(为大斑凸脐蠕孢引起的北方叶枯病的抗病基因)的

3 对玉米近等基因系过氧化物酶的分析[14 ]表明,抗

病品系与感病品系的过氧化物酶同工酶明显不同,

植物专化性过氧化物酶同工酶与H tn 基因控制的

抗病性具有紧密相关关系, H tn 基因与一种专化性

过氧化物酶同工酶基因座相链锁,或者H tn 基因的

产物就是该过氧化物酶同工酶。对大麦与大麦白粉

菌 (E ry sip he g ram in is f. sp. hord ei)互作的研究[15 ]

表明,受侵叶片胞间液中 P8. 5和 P8. 2两种过氧化

物酶同工酶的活性升高。

2　过氧化物酶的专化性

过氧化物酶在植物体内的各个器官中普遍存

在,且具有许多种同工酶,虽然它们均具有某种程度

的时空表达专化性和底物作用专化性,但各种过氧

化物酶的这些专化性不尽相同。研究和认识过氧化

物酶的专化性,对揭示其在植物抗病性中的作用具

有重要意义。在对水稻与水稻黄单胞菌水稻致病变

种 (X an thom onas ory z ae pv. ory z ae)的亲和性互作、

非亲和性互作以及对水稻的机械损伤处理的研

究[16 ]中发现, 有 4 种过氧化物酶基因 (POX22. 3,

POX 8. 1, POX5. 1和 POXgX9)诱导表达,其中前 3

种基因在叶片中表达,后一种基因仅在根系中表达,

而且 POX22. 3在叶片和根系中均表达, POX 8. 1和

POX 22. 3两基因为显性表达,并且亲和性互作较非

亲和性互作的表达延迟,表明它们的时空表达专化

性不同。在毛果杨 (P op u lus trichoca rp a )的木质部

中, 分离纯化的 5 种阴离子过氧化物酶 ( PXP1,

PXP2, PXP324, PXP5 和 PXP6) 的研究结果[17 ]表

明,有两种能够氧化木质素单体的类似物——丁香

醛连氮 ( syringaldazine) , 而其他 3 种却不能, 并且

PXP324和 PXP5在木质部优先表达,这些特性表明

它们的底物专化性和组织表达专化性不同。在马铃

薯块茎愈伤组织中分离了一种阴离子过氧化物酶,

该酶分布于栓质化组织中,对阿魏酰基取代衍生物

(底物)的亲和力最强,其对底物亲和力大小的顺序

为:阿魏酰> 咖啡酰 > p 2香豆酰≈丁香酰[18 ]。表明

该酶具有组织专化性和底物专化性。
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3　过氧化物酶在植物防卫反应中的作用

过氧化物酶在植物对病原菌防卫反应中的详细

作用目前还不清楚。体外检测表明[12 ] ,在合适的氢

供体和H 2O 2 存在时, 过氧化物酶就能够产生对入

侵微生物有致死性的毒性物质 (氧化酚等) ,但还不

清楚入侵的病原菌在植物体内是否对这些物质比寄

主细胞更为敏感。可是提高过氧化物酶活性引起的

细胞坏死则能够抑制病原物的增殖及其向植物体的

其他部位扩展。从抗枯萎病的棉花上分离出一种过

氧化物酶,在新霉素 (ca thocin)和H 2O 2 存在时形成

一种物质, 该物质是锦葵黄单胞菌 (X an thom onas

m a lvacea rum )的杀菌剂。

在木质素的生物合成过程中需要过氧化物酶催

化,提高过氧化物酶的活性就能够促进受侵组织的

木质化作用。利用接骨木镰孢 ( F usa rium sam 2
bucinum )的两个菌系 (RN 1 和R 26380)分别侵染马

铃薯 3 个品种的研究[19 ]表明, 病原菌侵染后, 马铃

薯的过氧化物酶活性升高,木质素的含量也增多。对

可可 (cacco)抗溃疡病的研究[13 ]表明,在病原菌的侵

染导致可可茎部的过氧化物酶活性升高及其同工酶

条带发生变化的同时,木质素含量增多,木质素的含

量与可可抗溃疡病的抗病性有关。杨树 (P op u lus

trichoca rp a )以及 Cassia d idym obotry a 等植物的研

究[17, 20 ]均证明,一些过氧化物酶与细胞壁的木质化

或木质素的聚合作用有关。在水稻与水稻黄单胞菌

水稻变种 (X an thom onas ory z ae pv. ory z ae)的非亲

和性互作期间,诱导产生了一种阳离子过氧化物酶,

免疫电镜研究[21 ]表明,这种阳离子过氧化物酶在叶

肉细胞的间隙、细胞壁以及木质部导管腔内积累,因

而正在侵染的水稻黄单胞菌就不能侵入到寄主细胞

内,并认为由于这种过氧化物酶在木质素生物合成

中起作用而与抗病性有关。在发生过敏反应的番茄

果实和马铃薯块茎中诱导产生了木栓质生物合成中

所需的阴离子过氧化物酶,该阴离子过氧化物酶催

化合成了木栓质[18, 22 ]。

对大麦与大麦白粉菌 (E ry sip he g ram in is f. sp.

hord ei)互作的电镜细胞化学研究[15 ]表明,不仅受侵

叶片中的过氧化物酶活性升高,而且分布于乳突中

的过氧化物酶同工酶 P8. 5 明显增加, 表明该过氧

化物酶参与乳突中酚类化合物的沉积,构成了大麦

的一般抗病性和非专化性抗病性。对洋葱与葱腐葡

萄孢 (B otry tis a llii)互作的研究[23 ]表明, 在洋葱表

皮细胞上的侵染位点处,酚类物质含量增多,并且有

颗粒状沉积物形成,形成的颗粒状沉积物与互作早

期洋葱细胞中的过氧化物酶活性升高有关,这些酚

类物质及其颗粒状沉积物能够阻止病原真菌降解寄

主细胞壁,因而具有重要的抗病作用。

以上研究资料表明,在植物与病原物互作过程

中,这些活性升高了的过氧化物酶或者由于合成了

对细胞有毒的产物,或者由于诱导植物细胞壁发生

了改变,形成物理屏障物,引起细胞死亡和抑制病原

菌的侵染,从而参与了植物的抗病作用。

4　基因表达与转基因植物的抗病性

过氧化物酶基因的转录也与植物对病原物的防

卫反应有关。来源于大豆病原菌大雄疫霉 (P hy top h2
thora m eg asp erm a)细胞壁的一种真菌激发子,将其

加入到培养的欧芹 (parsley)细胞悬浮液中时,迅速

积累诱导编码一种阴离子过氧化物酶的mRNA 转

录产物。此外,原位杂交试验[24 ]证明,在真菌侵染位

点周围的欧芹组织中存在有多种过氧化物酶的

mRNA s,过氧化物酶mRNA 严格地限定在紧靠菌

丝的植物细胞中。在小麦上,利用特异性引物进行的

R T 2PCR 扩增[25 ]表明, 当用白粉菌接种小麦叶片

时,所研究的 4个过氧化物酶基因中仅仅只有 1 种

转录产物在叶片中积累。胶孢炭疽菌 (Col2
letotrichum g loeosp orioid e)侵染一种热带豆科牧草

S ty losan thes hum ilis后,导致在侵染后的 24 h 内过

氧化物酶活性升高,而 cDNA 文库中调出的 3种全

长的克隆之中, 仅有 2 种转录产物 (Shp rx2 和 Sh2
p rx6)被病原菌高水平诱导产生。Shp rx6的mRNA

在接种后 4 h 的真菌侵入之前,就被强烈地诱导产

生,而 Shp rx2则在接种后的 24 h,才表现出诱导表

达的水平较对照为高[26 ]。

过氧化物酶转录产物的积累不只限于真菌与植

物之间的相互作用。有研究[27 ]表明,柑橘裂皮类病

毒 (cit ru s exoco rt is viro id, CEV )侵染的数种植物,

均能诱导多种过氧化物酶转录产物在其叶片中积累

或表达。用非寄主细菌丁香假单胞豌豆致病变种

(P seud om onas sy ring ae pv. p isi)在苜蓿 (M ed icag o

sa tiva)叶片上诱导了防卫反应,有多种过氧化物酶

转录产物诱导表达。从这些 cDNA 克隆推断的氨基

酸序列分析表明,这些基因编码的多肽可以分成两

类,即M sp rx1 和M sp rx2, 它们被分别运往液泡内

和细胞间隙。N o rthern 分析表明,在非亲和互作时,

这两种转录产物特异性积累。第一类转录产物 (被认

为在液泡内的M sp rx1)在接种后 24 h 左右积累量
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最大,而第二类转录产物 (M sp rx2)具有双峰积累的

特性,其第一峰在接种后 9 h 左右达到最大,然后降

低,直到接种后的 24 h 又升高[28 ]。第一类转录产物

(M sp rx1)在叶片的侵染区和非侵染区均积累,但非

侵染区较侵染区的转录产物积累量较少并且也稍为

延迟。而M sp rx2在侵染区低水平组成型表达,当用

细菌侵染时,仅在非侵染区高水平诱导表达,并在接

种后 9 h 达到最大积累[12 ]。这些结果表明M sp rx2

与植物的系统性防卫反应有关。

现已研究证明,黄瓜上的一种编码酸性过氧化

物酶基因具有系统性特性[29 ] ,该研究从表达系统性

获得抗病性的黄瓜叶片的胞间液中,分离纯化了一

种相对分子质量为 33 000 u 的过氧化物酶,并从黄

瓜中分离到了编码该酶的完整的 cDNA。N o rthern

杂交证明[29 ] ,在非寄主细菌丁乡假单胞菌丁香致病

变种 (P. sy ring ae pv. sy ring ae)对黄瓜幼苗的第 1

叶接种后 18 h,在该幼苗的第 2叶上积累这种过氧

化物酶转录产物。此外,应用外源水杨酸 (水杨酸被

认为是一种抗病性的信号物质) , 也能诱导该基因

mRNA 的积累。

用 1个带有 cDNA pBH 62301的 T 2DNA 载体,

连接花椰菜花叶病毒 (CaM V ) 35 s 强启动子, 将大

麦叶片主要病原菌诱导的大麦过氧化物酶的cDNA

融合于该载体,转入本生烟 (N . ben tham iana )中,并

得到了表达,但转基因植物并不表现出对烟草白粉

病 的 病 原 菌—— 二 孢 白 粉 菌 ( E ry sip he ci2
choracea rum ) 侵 染 的 抗 病 性[30 ]。同 样, 利 用

CaM V 35S 启动子, 将黄瓜的一种阴离子过氧化物

酶基因导入马铃薯的 4 个品种中,经种植这些转基

因马铃薯,测定了其块茎中的过氧化物酶活性及木

质化程度, 并鉴定了块茎对接骨木镰孢 (F usa rium

sam bucinum )和叶片对致病疫霉 (P hy top h thora in2
f estans)、胡萝卜欧文氏菌 (E rw in ia ca rotovora )的

抗性,发现这些块茎中均高水平表达所转化的基因,

但抗病性却没有变化[31 ]。但是将 S ty losan thes hu2
m ilis (1种热带豆科牧草)中的 1 种过氧化物酶 cD 2

NA (Shpx6a)分别转入烟草和芸苔中 (也使用了

CaM V 35S 启动子) , 并进行了表达, 结果在转基因

烟草和芸苔上得到了 Shpx6a cDNA 的组成型表

达,总的过氧化物酶活性升高了 2～ 3 倍,抗病性鉴

定发现,它们明显地降低了病原菌斑的扩展 (寄生疫

霉烟草变种和L ep tosp haeria m acu lans) , 并且具有

很强的耐病性[32 ]。看来导入过氧化物酶基因并组成

型表达的转基因植物,不一定就能够有效地抵抗病

原菌的侵袭,这也许与过氧化物酶的种类及其专化

性有关。

自从 1958 年第 1 篇与植物病原菌侵染有关的

植物过氧化物酶论文发表以来, 已经过去了 40 多

年,在这 40多年里过氧化物酶及其同工酶的研究虽

然取得了很大的进展,但仍然还有许多重要问题没

有弄清楚,如为什么植物过氧化物酶有多种基因?它

们编码不同的同工酶及其在植物发生过敏反应时究

竟是如何表达的? 从酶活性测定、同工酶析、基因的

分子克隆到转基因技术的应用等多种方法,用于研

究植物与病原菌的相互作用过程中过氧化物酶的作

用。所有这些研究表明,过氧化物酶在植物与真菌或

细菌的非亲和性互作期间,植物体内诱导产生了过

氧化物酶 (基因或蛋白质水平上)。基因诱导的动力

学曲线可以为单峰或双峰,它与病原菌的种类 (真菌

或细菌)无关, 也与病原菌入侵寄主细胞的时间无

关[28 ]。双峰动力学曲线的第 1个峰在真菌入侵之前

或用细菌悬浮液接种之后均可看到。双峰诱导期间

所诱导的过氧化物酶是否锚定在一定的细胞区间

(细胞间隙或液泡) , 目前还不清楚[28 ]。对葡萄科

(V itaceae)、茄科 (So lanaceae)、豆科 (Fabaceae)中

的多种植物的过氧化物酶同工酶的分析表明[12 ] ,细

胞壁过氧化物酶与液泡过氧化物酶具有不同的底物

专化性。由于细胞壁过氧化物酶利用肉桂醇、1, 22二
苯乙烯及异黄酮类衍生物,故表明该过氧化物酶在

细胞壁的性质方面或植物保卫素的产生与修饰方面

具有作用。液泡过氧化物酶可能参与代谢活动,它可

能与过敏反应时期的细胞分解有关。
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T he recen t p rogress of research on perox idase in p lan t d isease resistance

J IANG Xuan - l i,L I Zhen -q i, KANG Zhen - sheng
(Colleg e of P lan t P rotection,N orthw est S ci2T ech U niversity of A g ricu ltu re and F orestry , Y ang ling , S haanx i 712100, Ch ina)

Abstract: T he recen t p rogress of research on perox idase in p lan t d isease resistance is review ed. It is in2
duced that the perox idase act ivity increases and the perox idase isozym es changes by pathogen s infect ion.

T hese increased perox idaes act ivity o r specif ic perox idase isozym es m ay be to cata lyse fo rm at ion of bacteri2
cide, o r to enhance b io syn thesis of lign in and suberin, o r to part icipa te in fo rm ing pap illae and accum u lat ion

of granu lar depo sits a t sites of penetra t ion, therefo re they w ou ld fo rm genera l resistance and non- specif ic

resistance. V ariou s perox idases have differen t specif icity, they p lay a differen t part in p lan t d isease resis2
tance. It is no t su re that the con st itu t ive exp ression of perox idase genes in the tran sgen ic p lan t can be effec2
t ive again st pathogen s infect ion.

Key words: perox idase; isozym e; d isease resistance

·简　讯·
我国杂种小麦制种技术取得重要进展

由西北农林科技大学农学院张改生教授率领的小麦杂种优势利用课题组,经过多年攻关,近日终于再传

捷报——杂种小麦制种技术取得重要进展。经他们选育的强优势高产、优质、多抗杂种小麦新品种“西杂一

号”,连续 5年大面积制种,先后两次现场实割验收。其中, 1999年 6月,在父、母本 1∶1 (即父本 6行∶母本

6行)的行比下,母本异交结实率达 70%以上,实际母本平均产量为 3 375. 15 kgöhm 2; 2001年 6月,在父母 3

∶7 (即父本 3行∶母本 7行)的行比下,异交结实率高达 86% ,实际母本平均产量为 5 465. 25 kgöhm 2,若再

加上父本产量 2 950. 5 kgöhm 2,制种田合计产量为 8 415. 75 kgöhm 2,已使小麦制种田全田产量与生产大田

的高产田块持平或略高,明显地提高了杂种小麦的制种效益。

小麦杂种优势利用一直是世界性攻关的难题,其制种效益更是众多应用问题中的关键。这次在制种技术

上取得的重要进展,是继该课题组利用化学杀雄技术成功培育“西杂 1 号”(我国黄淮冬麦区第 1 个杂种小

麦, 2000年 8月 18日提前通过陕西省作物品种审定委员会正式审定,并被评为 2000年陕西省十大科技新

闻之一)后的又一次重大突破。这一重大突破,是我国继杂种水稻、杂种油菜等大田作物成功利用杂种优势

后,再次在大田作物杂种小麦育种方面取得的重要成果,为提高我国杂种小麦整体研究水平和本领域走在世

界前列创造了极有利的条件。
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