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Abstract: Studies on p lan t perox idases are review ed in th is paper, including

enzym e types and localiza t ion, mo lecu lar st ructu re, pu rif ica t ion and iden t if ica2
t ion and gene exp ression and regu la t ion rela ted to p lan t grow th, developm en t,

w ounding and pathogen infect ion etc. T he physio logica l funct ion s of perox ida2
ses in p lan t are a lso discu ssed, w h ich cover such as act ive oxygen m etabo lism ,

fo rm at ion of lign in and suberin, degradat ion of aux in, ox idat ion of o ther com 2
pounds and respon ses fo r variou s environm en ta l st resses, especia lly the

pathogen at tack.
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过氧化物酶[perox idase, POD , EC1. 11. 1. 7 (X ) ]是广泛存在于各种动物、植物和微

生物体内的一类氧化酶。催化由过氧化氢参与的各种还原剂的氧化反应: RH 2+ H 2O 2→

2H 2O + R。植物过氧化物酶的研究可追溯到 1809 年用愈创树脂为底物进行的颜色反应。

但直到一个世纪之后才开展此酶的分离和命名。已知的催化反应底物超过 200 种, 以及多

种过氧化物和辅助因子。迄今被研究最深入的应首推辣根过氧化物酶 (ho rserad ish pero2
x idase, HR P)。早在 1940 年, T ho rell 即用电泳方法从部分纯化的辣根组织中区分出 2 种
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不同的HR P, 之后此酶在植物正常和应激反应代谢中发挥重要作用而受到广泛关注, 并

对此酶进行了大量研究, 涉及酶的种类、等电点、氨基酸组成和序列、生理功能, 以及基因

表达和调控的分子机制等[1 4 ]。迄今此酶作为一种商品化试剂也广泛用于免疫组织化学、

电镜技术、酶联反应和免疫印迹等生物学研究, 并成为重要的诊断试剂。

1　植物 POD 的类型划分和组织定位

按不同的标准可将植物POD 划分成不同类型。根据等电点大小可分为酸性或阴离子

(p I< 710) 中性 (p I= 710) 和碱性或阳离子 (p I> 710) 3 种 POD [5, 6 ]; 根据催化底物特性可

分为愈创木酚 POD、谷胱甘肽 POD 和抗坏血酸 POD 等[7 ]; 根据植物来源不同可分为辣

根 POD、番茄 POD、花生 POD 等等; 根据结合状态可分为可溶态、离子结合态和共价结合

态 POD (或细胞壁结合态[8, 9 ]; 根据所分离酶的生理功能则可分之为木质素 POD、抗坏血

酸 POD、伸展蛋白 POD、NADH POD、IAA 氧化酶、酚氧化酶、细胞色素 POD 和谷胱甘

肽 POD 等; 根据表达方式可分为结构组或型 POD 和诱导表达型 POD , 其中应力诱导表

达 POD 的类型包括损伤诱导型 [10 12 ]、病菌诱导型[13, 14 ]、激素 (乙烯、ABA 等) 诱导

型[15 17 ]、温度、盐胁迫等诱导型[18 ]。从研究角度看, 近些年来多数涉及对阴离子、阳离子

和中性 POD 的不同分子特性、生理功能、血清学关系及基因表达调控的比较研究上[2, 4 ]。

不同种类的 POD 同工酶存在明显的组织和器官专化性, 其中抗坏血酸 POD 分别存

在于叶绿体和细胞质内, 二者在组成、结构、底物专化性亲和力及在纯化过程中的稳定性

上有差异。木质素 POD 多存在于细胞壁内, 许多 POD 可存在于细胞膜、细胞器、细胞质及

质外体内。根据其组织专化性常称为线粒体 POD、叶绿体 (类囊体) POD、液泡 POD、胞间

和胞内 POD 等[18, 19 ]。

2　POD 分子结构特点

POD 是一种由单一肽链与卟啉 (p ro topo rphyrin IX ) 构成的血红素蛋白 (hemop ro 2
tein) , 脱辅基蛋白分子 (apop ro tein)须与血红素结合才构成全酶 (ho loenzym e)。参与植物

POD 血红素的合成部位可能象动物一样是在线粒体上[3 ]。HR P 与氯 POD (ch lo roperox i2
dase) 的血红素在结构上存在差异。前者为咪唑轴配体 (im idazo l ax ia l ligand) , 带电荷和

极性结构, 有利于O - O 键的裂解, 相对较远的卟啉铁避免了氧代转移反应, 暴露的边缘

促进了电子转移反应; 而后者则为硫化轴配体 (th io la te ax ia l ligand) , 其活性反应特性介

于细胞色素 P2450 和HR P 之间[20 ]。但也发现细菌的氯 POD 不需卟啉和金属离子即可催

化产生抗真菌化合物 hypohalites 和 pereracet ic acid [21 ]。

多数植物 POD 能与碳水化合物结合成为糖基化蛋白, 而植物抗坏血酸 POD 和真菌

细胞色素 c POD 及高等动物 POD 则无碳水化合物成分。多数HR P 同工酶都含有 15%～

17% 的碳水化合物, 少数同工酶仅含有 7% 的碳水化合物。糖基化有避免蛋白酶降解和稳

定酶蛋白构象的功效[22 ]。糖基化发生位点在高尔基体上。糖基化碳水化合物的结构与相

同结构和特点的酶蛋白结合会产生类似同工酶现象[23 ]。

POD 蛋白的分子量约为 35 kD 左右, 约由 300 个左右氨基酸残基组成, 其中存在酸

碱催化域 (acidöbase cata lysis dom ain) 和血红素结合区域 ( ligand of hem e) [24 ] , 常含 8 个

半胱氨酸、2 个葡萄糖胺、约 8 个糖和 2～ 6 个糖基化位点、一个原高铁血红素 (p ro tohe2
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m atin) 和 2 个钙离子、N 2端为吡咯烷酮碳酸、C2端为精氨酸。但抗坏血酸 POD 和细胞色

素 c POD 缺少相应的半胱氨酸残基。等电点范围在 p I 3. 5～ 10 之间。此酶钝化温度为

95～ 100℃, 时间 10 m in 以上, 在酶粗提液中 POD 的热钝化温度往往与加热时间呈为非

线性关系, 这与不同热稳定性的POD 存在有关[25 ]。某些同工酶在pH 10, 甚至个别同工酶

在pH 14 时仍具有 90% 的活性。从白腐菌 (P hanerochaete ch ry sosp orium )分离的去磷酸化

的木质素 POD 不影响以藜芦醇为底物的催化反应[26 ]。

从辣根分离的 POD 含有近 30 种同工酶 (或同型物) , 它们是由多个基因编码的。其中

培养的细胞中鉴定出至少有 5 个基因, 有 3 个基因定位于染色体上[1 ]。p sk 1、p sk 2 和 p sk 3

编码相同大小的肽链 (308 氨基酸残基 aa) , 氨基酸序列同源性为 91%～ 94% , 功能氨基

酸包括H is40, H is170, T yr185,A rg183及二硫键合的Cys 在这 3 种同工酶中是保守的, 但某些

糖基化位点有差别。p rx C1 和 p rx C2 串连在染色体DNA 上, 每一个基因由 4 个外显子和

3 个内含子组成[1 ]。p rx C2 和 p rx C3 分别编码 347 和 349 个 aa, p rx C 1a和 p rx C 2 的同源性

为 71% , 而 p rx C 1a和 p rx C 3 的同源性为 66% , 并且发现这些基因与从大肠杆菌和嗜热脂

肪芽胞杆菌 (B acillus stea rotherm op h ilus)的 p rx 同源性很低, 酵母细胞色素 c p rx 和基菌

木质素 p rx 与 HR P 的同源性也低于 30%。用 HR P cDNA 探针筛选出的拟南芥基因

p rx Ca 和 p rx Ea 也含有 4 个外显子和 3 个内含子, 其中 p rx Ea 基因的每个外显子长度与

p rx C 3 相同, 且有 89% 的氨基酸序列同源性。p rx Ca 与 p rx C 1b同源性达 91% , 二者的氨基

酸同源性为 64% , 其mRNA 的转录信号在根部被检测到, 而在茎和叶中则不存在[27 ]。

H ert ig 等[28 ]的研究显示, 从小麦上分离的诱导型 POD 基因有 2 个内含子, 2 个外显子编

码 312 个氨基酸的分子量为 32 382 的酶蛋白, 这 2 个内含子也存在于番茄和辣根 POD

基因的相似位置上; 而来源于真菌 (P haneroehaete ch ry sop orium )的木质素 POD 的 5 种同

工酶的N 2端氨基酸序列显示了不同基因表达产物[26 ]。

对培养的花生细胞阴离子和阳离子 POD 同工酶的氨基酸组成、血红素吸收谱、专化

酶活性、相对含量和血清学关系进行的分析比较显示, 二者的物理化学特性相近。2 种

POD 的抗血清存在交叉反应现象, 说明二者至少在结构上存在部分相似性[29 ]。比较抗坏

血酸 POD、细胞色素 c POD 和愈伤木酚 POD 的分子结构和催化特性可以发现, 3 种酶具

有类似的分子量, 都含有辅基 (p ro sthet ic group ) , 在近丝氨酸区域的序列同源性高。但从

Fe 含量和 EPR 光谱分析显示除了原卟啉外, 铁结合于氨基酸残基上而非硫上。具有不同

等电点、底物专化性和碳水化合物含量的HR P 和萝卜 POD 结构上仅有 49% 的同源

性[18 ] , 但在进化上与酵母细胞色素 c POD 基因具有相同的起源。有研究发现植物 POD

与动物 POD 有完全不同的蛋白折叠方式。比较不同植物 POD 时发现, 中性和碱性

HR Pc、萝卜酸性 POD、烟草酸性木质素 POD a、马铃薯块茎酸性木栓化 POD 和大麦中性

至碱性 POD 1 之间具有明显的同源性, 而且与真菌、酵母和细菌的 POD 也有同源

性[30, 31 ]。M iller 等[32 ]的研究结果显示豌豆胞质抗坏血酸 POD 与叶绿体抗坏血酸 POD 同

源性较低 (30% ) , 与其他典型 POD 也具有较低的同源性, 但与酵母细胞色素 c POD 有

40% 同源性, 与拟南芥胞质抗坏血酸 POD 有 79% 的同源性。

由于 POD 蛋白表面区域变化很大, 因而用不同来源的POD 或不同种类 POD 作为抗

原制备的抗血清进行的血清学反应出现很大差别[9 ]。用花生培养细胞的一种阳离子 POD
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制备的抗血清与其阴离子 POD 无交叉血清反应[33 ] , 与矮牵牛阴离子 POD 也无血清反

应[34 ]。有研究用同源抗血清处理 POD 可抑制其酶活性[29, 35, 36 ]。L ee 等[6 ]用阳离子 POD C3

和阴离子 POD A 3 抗血清与其它同工酶进行的比较结果显示, C1 和C3 有一致的免疫特

性, 而与阴离子A 1、A 2、A 3n和A 3 无免疫反应; A 2 与A 1 有部分免疫反应, 但与A 3n和A 3

无交叉反应, 说明他们为不同的免疫簇。另外, 许多研究采用抗血清对POD 进行组织免疫

定位研究[37, 38 ]。

3　酶的分离、纯化和鉴定

对于酶蛋白, POD 可以用常规酶抽提和纯化方法加以分离和纯化, 包括硫酸铵沉淀

或丙酮沉淀、透析、阴离子和阳离子交换柱层析、凝胶过滤、以及各种电泳技术分离和鉴

定。抽提用缓冲液多为磷酸盐、醋酸盐、T ris2C l 或 T ris2M es 缓冲液; pH 值范围在 515～

715 之间。抽提液中常加入二硫苏糖醇 (D T T )或 22疏基乙醇、抗坏血酸等抗氧化剂, 不溶

性聚乙烯吡咯烷酮可除酚类物质, 加入苯甲磺酰氟 (PM SF) 抑制蛋白降解, 用牛血清白蛋

白 (BSA )等稳定蛋白等[39 42 ]。但也有研究报道抗坏血酸、二硫苏糖醇 (D T T ) 和 22疏基乙

醇能钝化 POD 和破坏其肽链结构[43 ] , 其中, 抗坏血酸和D T T 可使韩国分离的HR P 裂解

产生 30 kD、23 kD 和 18 kD 的无活性的片段。80% 饱和度的硫酸铵足以沉淀植物组织中

的大部分 POD 酶蛋白, 丙酮沉淀法对 POD 酶活性影响也不大[44, 45 ]。羧甲基 (CM )纤维素

等阳离子交换剂和D EA E 纤维素等阴离子交换剂常被用来分离和纯化阳离子和阴离子

POD , Sephadex G 系列和 Sephacryl 系列凝胶过滤介质也被广泛用于 POD 的分离和纯

化[40, 46, 47 ] , 此外M ono s 柱, phenyl Supero se 等也被用于此酶的纯化。用伴刀豆凝集素A

(concanavalin A )柱与糖蛋白的亲合特性, 可以将 POD 与非糖基化蛋白加以分离[40, 48, 49 ] ,

并用 Sh iff 试剂加以鉴定。需要特别注意的是与愈伤木酚 POD 相比, 抗坏血酸 POD 很不

稳定, 尤其是在缺乏电子受体的情况下更不稳定, 如在无抗坏血酸时, 叶绿体内的POD 半

衰期低于 30 s[50 ] , p 2ch lo rom ercu ribenzoate 也可使此酶失活[51 ]。因而在测定此 POD 时,

必须加入抗坏血酸; 因为愈伤木酚 POD 与H 2O 2 产生的酚和羟基自由基能迅速氧化抗坏

血酸, 故需要通过凝胶过滤或透析去除低分子干扰物质[52 ]。M iyaka 等[53 ]的研究结果显示

当抗坏血酸浓度在微摩尔水平范围内时, 此酶会迅速失活, 其原因是此浓度的抗坏血酸自

身氧化反应产生了纳摩尔水平的H 2O 2 从而导致血卟啉中间体的降解。

为了分离不同结合态的 POD , 可采用低浓度的缓冲液 (0102～ 011 mmo löL ) 抽提可

溶态组分, 而采用高盐缓冲液 (1～ 3 mo löL N aC l 或 KC l, 或 3 mo löL L iC l, 或 012～

014 mo löL CaC l2)抽提离子结合态 POD , 用 215% (PöV ) 果胶酶和 015% 纤维素酶 (PöV )

GF 20℃处理植物组织残渣, 可抽提与细胞壁共价结合的 POD [9, 10, 47, 54 ]。用高效液相色谱

可以纯化 POD 多肽片段。纯化后的样品可用于氨基酸组成分析和序列测定及指纹图谱分

析[55, 56 ]。

根据 POD 血红素蛋白具有 403 nm (hem e 吸收峰) 和 280 nm 2 个吸收峰的特性, 可

用R Z 值 (OD 403 nm ö280 nm )来判断 POD 纯度。但不同的同工酶具有不同的R Z 值[3 ]。

L ee [57 ]报道 IAA 可诱导 HR P 光谱吸收峰从 403 nm 短暂跳跃到 418 nm , 8 m in 逐渐降

低, 据此推测HR P 参与催化 IAA 降解, 可能形成了HR P 中间体。
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各种电泳分离技术不仅可用于分离和鉴定POD 同工酶, 也可以用作鉴定酶蛋白纯度

的方法。非变性的酸性和碱性 PA GE, 可分别用来分析阳离子和阴离子 POD 同工酶。等

电聚焦 ( IEF ) 可用来分离、纯化和鉴定不同等电点的同工酶, 而制备 IEF (p repara t ive

IEF)可用于大量纯化 POD [25 ]。SD S2PA GE 则可于测定纯化酶蛋白的分子量和鉴定酶纯

度[5, 46, 47, 58 ]。将电泳和免疫技术结合的W estern b lo t 则用于同工酶的免疫特性分析。但值

得注意的是, 在离体条件下, POD 活性的结果并不一定完全代表此酶在原位的情况。分离

和纯化酶过程会改变 (降低或增加)酶的活性。许多所分离的 POD 能与多种底物反应, 可

能已远远超出了此酶在植物体内正常生理功能范围。POD 酶活性常用的底物有愈伤木

酚、联苯胺、联大茴香胺、抗坏血酸等, 特别功能 POD 酶的鉴定需要更专化的底物[23, 27 ]。

4　酶蛋白基因表达与调控的分子生物学

具生理功能的 POD 涉及 3 个组分的合成。脱辅基蛋白组分主要在粗糙内质网上合

成, 血红素组分主要在线粒体上以谷氨酸为前体合成, 而糖基辅基组分是在高尔基体上进

行多肽加工过程中渗入的[3 ]。

在高等植物体内, 编码 POD 同工酶的基因多达 40 余个, 而且还存在转录后的修饰产

生的类似物。各种内因 (基因调控、激素或离子调控) 和外因皆可作用于同工酶基因的表

达。基因表达产物和加工方式的差异最终反映是在化学组成和功能上存在差异的各种同

工酶的形成, 包括新的不同酶蛋白的从头合成、等电点、酶反应速度、底物专化性、酶的细

胞和组织定位等的改变及抑制剂或辅助因子的产生等。外因包括光及其它放射线、重力作

用、各种胁迫 (干旱、盐碱、温度变化等)、衰老、生态环境变化及病菌侵染等因子的单独或

综合作用对酶蛋白基因表达调控作用也受到广泛关注。用培养的花生细胞研究结果显

示, 细胞内的血红素组分的合成量远大于酶蛋白组分的合成量, 而不成为限制因子, 但血

红素可能对脱辅基蛋白的合成起调节作用[3 ]。采用低离子强度和高离子强度的缓冲液分

离的 POD 常被看做是不同的同工酶, 但用抗体沉淀结果暗示了 2 个组分为糖蛋白形成的

两个不同阶段。

一般来说, 专一性 POD 活性 (specif ic POD act ivity) 的增加可以看作是 POD 酶的合

成量的增加。采用专一性抗体免疫沉淀可以鉴定分子, 而不考虑其酶活性, 故可以用于酶

蛋白的基因表达研究。关于 POD 的诱导表达机制则需用 cDNA 探针来分析 POD 基因结

构, mRNA 转录和蛋白翻译, 其中抗体筛选和根据 POD 保守区域合成寡核苷酸探针是

POD 基因分析的主要手段[24, 46 ]。Kaw aoka 等[10 ]克隆了 4 个编码 HR P 的 cDNA ; 其中

p rx C la 和 p rx C 1b编码中性同工酶, p rx C 2 和 p rx C3 编码碱性蛋白。用基因探针进行的

N o rthern b lo t 分析结果显示只有 p rx C2 的mRNA 可由损伤诱导表达。将 4 个基因分别

与Gus 基因构建嵌合基因表达载体, 转化烟草, 结果只有含 p rx C 2 基因的烟草受损伤而

诱导Gus 基因的表达。

POD 蛋白基因表达的组织、发育及诱导表达特点也可通过对mRNA 的杂交分析、构

建与Gus 基因嵌合体转化植物及通过反义RNA 策略加以了解[28, 46, 48, 59 62 ]。在水稻的不同

组织中, 2 种同工酶合成的mRNA 水平可由损伤和乙烯处理所诱导[48 ]。50 mmo löL N aC l

处理番茄可以引起一种 POD mRNA 的增加, 而且这种增加只有根的表皮和内皮层内可
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检测到[63 ]。Roberts 等[55 ]用克隆的马铃薯阴离子 POD 的 cDNA 探讨分析马铃薯和番茄

的mRNA 转录过程发现, 在未损伤的马铃薯果实中检测不到相应的mRNA , 损伤后 1 d

可检测到mRNA , 至第 4 d 达到最大值, 然后逐渐降低。用此探针对番茄的分析结果与马

铃薯情形类似, 而且这种mRNA 的变化与其木栓化作用相吻合, 将马铃薯愈伤组织放在

含有 10- 4 mmo löL ABA 的固体琼脂培养基上, 2 d 后可检测到mRNA 转录, 8 d 达到最

大值[16 ]。L agrim in i 等[61 ]用反义RNA 策略获得的转基因烟草其阴离子 POD 基因表达水

平低 1 600 倍, 并发现转基因植株的后代植株高生长增加、提前开花, 而过去研究获得的

超量表达 POD 的转基因植株则表现为植株矮化、开花延迟、种子发芽率降低。

许多研究证实植物损伤诱导基因表达是在转录水平上的调控, 涉及调控转录因子与

启动子区域的特异顺式元件的相互作用对上述的 p rx C 2 的启动子区域 5′端的缺失分析

显示, 从翻译起始位点开始的- 296 bp 和 283 bp 之间存在一个与环境应力相关的顺式元

件, 含有一个 G2box 核心区域 (CA CGT G) , 其另一个顺式元件在- 177 bp 和- 134 bp 之

间含有与 PAL 2box 相似的序列, 通过此序列, 核蛋白被结合其上[64 ]。

用 Pox381 探针进行的N o rthern b lo t 分析结果显示, 小麦感染白粉菌 (E ry sip he

g ram in is f. sp. hord ei) 12～ 14 h 可检测到 103 kb 的杂交带, 而未感染的对照则无此杂交

带, 从而证明克隆的 cDNA 代表了病原诱导型基因的mRNA [65 ]。用从大麦中获得的编码

阳离子 (pH 815) 同工酶的 cDNA 探针研究大麦感染上述白粉菌后的 POD 基因的表达时

发现,mRNA 积累开始于接种后 5 h, 24 h 达到最大值, 然后逐渐降低。这种时间进程与

pH 815 同工酶活性变化相吻合。用抗体免疫胶体金进行的组织定位结果显示其参与了病

原诱导的乳突中酚类化合物的沉积过程。因而发挥了普通的非专化性防卫反应[66 ]。由柑

桔裂皮病类病毒诱导表达的Cev i21 POD 基因编码木质素 POD , 用类病毒接种番茄 2 周

后可诱导此mRNA 的积累, 此时与顶部叶片的症状出现相吻合。mRNA 的积累主要发生

在被感染的叶片, 茎部次之, 而根部则积累较少。用 1 mmo löL 乙烯利处理未感染的番茄

6 h后, 即可检测出mRNA 的积累, 48 h 达到顶峰, 因而推断乙烯作为一种小分子激素很

可能是类病毒与植物相互作用的中介体[14 ]; 携带甘薯阴离子 POD cDNA 的转基因烟草

细胞系的 POD 与植物叶片 POD 活性有相当大的不同, 因而推测离体细胞的POD 代谢调

节方式可能与完整植株有所不同。

5　酶的生理功能及与环境胁迫的关系

POD 作为植物细胞内重要的组成成分, 具有许多非常重要的生理功能。由于其成分

和结构的复杂性, 同功酶的多样性, 以及多基因编码特点, 造成对其功能的认识尚不全面。

迄今已肯定的功能可包括以下几个方面。

5. 1　参与活性氧代谢过程

分子氧 (O 2)是相对无活性和对生物无毒性的, 一旦氧分子的电子分布发生改变, 其

结构即变成活性氧。活性氧的种类包括过氧化氢 (H 2O 2) , 羟自由基 (OH 3 )、超氧阴离子

(O -
2 ) 3 种。在活性氧代谢过程中, POD 发挥了重要作用。在细胞壁中的 POD 可催化

NADH 或NAD PH 或NAD PH 氧化产生O -
2 , O -

2 进一步歧化为 H 2O 2 和分子氧[67, 68 ]。

H 2O 2 是一种相对稳定的分子, 能够通过细胞壁运动, POD 和过氧化氢酶一样都具有代谢
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H 2O 2 的功能, 由酚底物还原形成的自由基聚合形成木质素 (lign in)。在植物叶中不存在愈

伤木酚 POD , 抗坏血酸 POD 承担清除光合作用过程中产生的过量的H 2O 2 保护叶绿体

的功能[69 ] , 此酶使抗坏血酸氧化为脱氢抗坏血酸。

已知植物在与病原相互作用过程中广泛存在着活性氧爆发 (act ive oxygen bu rst) 现

象[69 71 ] , 这种现象已被看作是植物防卫反应机制的一部分, 常与程序化细胞死亡 (p ro2
gramm ed cell death, PCD ) 或过敏性反应 (HR ) 密切相关, 象H 2O 2 可能作为防卫反应信

号传导的分子发挥作用[72 ]。其中H 2O 2 在植物抗病中的作用是多重的, 包括对真菌孢子萌

发的直接抑制作用和诱导一系列的防卫反应 [67, 73 ]。将编码葡萄糖氧化酶 ( g luco se

ox idase)的基因导入马铃薯可使体内H 2O 2 含量增加, 从而诱导水杨酸的成倍增加和阴离

子 POD mRNA 的积累[74 ]。刘曼西和 Ko lat tukudy [75 ]的报道也证明病原真菌激发子和外

源H 2O 2 均可促进番茄细胞中阴离子 POD 酶的基因转录。在烟草花叶病毒感染烟草产生

HR 过程中可诱导胞质抗坏血酸 POD 基因转录, 低氧可降低此基因表达; 而通过增加细

胞的活性氧产生可模拟病菌诱导的基因表达[76 ]。

5. 2　参与木质素和木栓质的合成

木质素和木栓质的积累与 POD 活性增强之间的关系已被许多试验所证实[77 ]。其中

酸性 POD 被认为参与木质素和木栓质 (suberin)合成[3, 40, 78 ]。红光处理蚕豆幼苗可引起皮

层细胞外 POD 活性增强和木质素的积累[79 ] , 但也有碱性 POD 参与木质素合成的报

道[17 ]。导入阴离子 POD 基因的烟草茎部组织中木质素的水平也升高[80 ]。木质素被认为是

抵抗病原侵入和扩展的重要防卫手段 [77, 81 ] , 象病菌 P hy top h tbora m eg asp erm a f. sp

g ly cinea 的细胞壁糖苷可诱导酚类聚合物的大量积累, 而这种积累过程伴随着阴离子

POD 特异同功酶活性迅速和大量的增强[78 ]。在千日红复状分子 ( t racheary elem en t)分化

过程中, 细胞壁结合的 POD 参与了次生细胞木质素积累的加厚过程[47 ]。 Im berty 等[82 ]研

究发现杨树韧皮部和木质部分离的一种阴离子 POD 具有高的 syringaldazine 氧化酶活

性, 这种反应参与了木质素形成的最后阶段。

5. 3　参与生长素的降解

由 POD 参与的吲哚乙酸的氧化分解功能早已被注意。多数研究将氧化吲哚乙酸看成

是 POD 的功能之一[22, 27, 57 ]。但也有研究发现某些酶氧化 IAA 不需要H 2O 2 的参与, 甚至

H 2O 2 抑制酶活性, 故将其作为独立的吲哚乙酸氧化酶 ( indo le acet ic acid ox idase,

IAAO ) [63, 83 85 ]。K rylov等[86 ]的研究发现在正常的 IAA 氧化过程中, 加入H 2O 2时, 阿魏酸

可抑制 IAA 氧化作用, 其原因可能与阿魏酸被氧化和自由基浓度过度增高有关。Converso

等[23 ]的研究显示, 从小麦中分离的 3 种同工酶C1、C2、C3 都可以在缺少任何辅助成分的

情况下氧化 IAA , 但M n2+ 和间苯三酚可激活C1 和C2 的活性, 但对C3 无效。过氧化氢

酶对此反应无抑制作用, H 2O 2 对C1 和C2 氧化无明显作用, 但可提高C3 活性。

关于 IAA 被 POD 氧化的机制, 包括酶与底物形成中间复合体的过程, 已有一些研究

报道[87, 88 ] , 但仍有许多问题有待澄清。其中涉及到专一性酶催化吲哚核的氧化而形成氧

吲哚乙酸 (OX IAA )和其侧链的氧化脱羧 2 条途径。许多植物的 POD 已被证明具有催化

IAA 氧化脱羧, 从而形成 indo le23yl2m ethano l 或 32m ethyleox indo le 的能力[63 ]。有研究报

道, 只有由卟啉和脱辅基蛋白共同组成的全酶才具有 IAAO 活性[57, 89 ] , 但也有研究发现
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去掉卟啉组分的脱辅基蛋白也具有 IAA 氧化活性, 只是需要加入M n2+ 、Ce2+ 等金属离

子、P2香豆酸和二氯酚化合物[27, 90 ]。采用等电聚焦酸性和碱性PA GE 对 POD 同工酶所具

有的氧化 IAA 功能的研究也发现, 并非所有的 POD 同工酶带都具有强 IAA 氧化能力,

或表现出与 POD 一致的酶活性。某些 POD 活性很强的带, 其氧化 IAA 的活性却不高。

M arco 等[38 ]用烟草细胞培养进行的 5 种碱性和 2 种酸性 POD 的分离纯化和鉴定研究结

果显示, 只有碱性组分 POD 具有氧化 IAA 的功能, 且此组分主要位于根皮细胞和韧皮部

细胞内。V ande Berg 等[34 ]比较纯化的花生阳离子 POD (44 kD ) 和矮牵牛阴离子 POD

(36 kD )结果发现阴离子 POD 的过氧化物氧化活性明显高于阳离子 POD。阳离子 POD

在 pH 316 具有氧化 IAA 的最大活性, 而阴离子 POD 的 pH 值为 710, 且需要加入 H 2O 2

和二氯酚。而一般认为, 阳离子 POD (碱性或称高等电点 POD )与 IAA 的亲合力强于阴离

子 POD [2, 83, 89, 91 ] , 而阴离子 POD 可能主要参与木质素的合成。但也有少数阴离子 POD 氧

化 IAA 的研究报道[27 ]。

已知 IAA 在调节植物细胞伸长、细胞分化向性反应、顶端优势、生根、休眠、开花、春

化作用、生物节律等方面的重要作用, 所以用 POD öIAAO 介导的 IAA 的波动引发的生理

效应将是非常深刻的[92 ]。在植物受病原侵染过程中 POD 变化与引起的症状发展之间的

关系已经被注意到[93 98 ] , 也有研究分离和鉴定出专一性 IAAO [44 ]。病原诱导寄主体内

POD 活性的升高与 IAA 代谢之间的联系尚需引起更多的关注。估计 IAAO 的变化, 对

IAA 水平的影响可能涉及到植物与病原相互作用的各个层面, 象丛枝、组织肥大、植株矮

化等病状的产生等[80, 99 101 ]。

5. 4　参与其它物质的氧化过程

许多体外试验发现, POD 可参与催化谷胱甘肽、NADH、D T T、草酰乙酸、氢醌、酪氨

酸、阿魏酸等酚类化合物的氧化[39, 102 ]。POD 可氧化酪氨酸为 dityro sine, isodityro sine 和

po lytyro sine, 当去掉卟啉和碳水化合物成分的酶蛋白不能氧化酪氨酸, 这种氧化作用与

细胞壁伸展蛋白的偶联有关[22 ] , 与伸展蛋白相关的 POD 降低可降低细胞壁的强度, 促进

细胞膨大和植株生长, 相反则可能有助于增强对病菌的抗性。Badian i[39 ]发现小麦幼苗可

溶性 POD 同工酶具有酚氧化酶活性; 而且发现这种氧化反应受抗坏血酸的影响, 即抗坏

血酸可抑制由 POD 催化的酚类物质的氧化。H enn ik sen 等[102 ]用X 射线解析HR P2阿魏

酸二元复合物和HR P2氰化物2阿魏酸三元复合物的结构时发现, 在HR P 中的芳香化合

物受体结合区域具有可塑和溶剂暴露区域, 这一区域使溶剂分子和小的酚类化合物快速

交换, 其中远端的精氨酸 (A rg38)具有底物氧化和配体结合功能。将氯 POD (ch lo ropero 2
x idase) 基因导入烟草可使植物产生 hypohalite 和 peracet ic acid, 从而产生了对炭疽病的

抗性[19 ]。大麦 POD p rx 基因参入了抗真菌物质的合成[103 ]。POD 多重功能的不断发现说

明了其生物效应的多样性和复杂性。由于实现这些不同功能需要不同的辅助因子, 因而在

植物体内正常代谢过程中可能会通过各种因子的不同作用而发挥其差别调节作用。

5. 5　生理功能与环境胁迫的关系

除了与植物正常代谢和生长发育相关的结构型 POD 外[41, 58, 92, 104 106 ] , 很大部分 POD

的合成属于诱导表达型[32, 107 109 ]。这已为大量的胁迫处理试验和在分子水平上的基因调

控研究证据证实。在上述的 POD 生理功能中, 多数是与某种或多种胁迫作用导致细胞膜
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的损伤和破坏, 细胞的空间结构被打破, 以及损伤信号的转导等一系列生理生化变化有

关[89, 110 ]。原来认为只有动物具有谷胱甘肽 POD , 后来从柑橘植株中也克隆出与动物具有

同源性的 POD 基因, 此基因的表达与盐应力诱导有密切的关系[111 ]。其中关于 POD 与植

物病害抗性的关系研究最为广泛和深入[11, 17, 71, 112 116 ]。植物活性氧爆发、木质素合成、多

种氧化反应等都与对各种病菌的防卫反应密切相关[117 119 ]。Svalhein 等[120 ]的研究显示,

黄瓜感病品种和抗病品种对病菌 (C lad osp orium cucum erinum ) 的侵染诱导 POD 合成的

差异主要在于抗病品种POD 的增加比感病品种迅速, 而且认为病菌的侵染过程与机械损

伤的诱导机制类似。虽然许多研究并未建立起 POD 变化与植物抗性间直接的联系, 但很

多现象和规律都可以用前述的POD 生理功效加以解释或分析, 也可能存在一些未被揭示

的 POD 作用机制。

参考文献:

[ 1 ]　Fujiyam a K, T aakem ura H , Sh ibayam a S, et a l. Structu re of the ho rseradish perox idase isozym e c genes. E u r

J B iochem , 1988, 173: 681 687.
[ 2 ]　Siegel B Z. P lan t perox idases——an o rgan ic perspectives. P lan t G row th R eg u la tion, 1993, 12: 303 312.

[ 3 ]　V an H uyster R B. Som e mo lecu lar aspects of p lan t perox idase: b io syn thetic studies. A nn R ev P lan t P hy siol,
1987, 38: 205 219.

[ 4 ]　O binger C, Burner U , Eberm ann R. P lan t Perox idases: B iochem istry and Physio logy. P roceedings: IV In ter2
national Sympo sium 1996. V ienna: U niversity of A gricu ltu re, 1996.

[ 5 ]　Burel C, Berthe T , M ery J C, et a l. Isoelectric focusing analysis of perox idases in flax seedling hypoco tyls
grow in differen t ligh t condition. P lan t P hy siol B iochem , 1994, 32: 853 860.

[ 6 ]　L ee M Y, Cho i Y, Kim S S. Purification and imm uno logical relationsh ip s of six radish isoperox idases. P lan t

P hy siol B iochem , 1994, 32: 259 265.

[ 7 ]　A sada K. A sco rbate perox idase2a hydrogen perox ide2scavenging enzym e in p lan ts. P hy siol P lan t, 1992, 85:
235 241.

[ 8 ]　Sato Y, Sugiyam a M , T akash i S, et a l. Pu rification of cation ic perox idases bound ion ically to the cell w alls

from the roo ts of Z in ia eleg ans. J P lan t R es, 1995, 108: 463 468.

[ 9 ]　Q uesada M A , T igier H A , BukovacM J , et a l. Pu rification of an an ion ic isoperox idase from peach seeds and
its imm uno logical comparison w ith o ther an ion ic isoperox idases. P hy siol P lan t, 1992, 79: 623 628.

[ 10 ]　Kaw aoka A , Kawomo to T , O h ta H , et a l. W ound2induced exp ression of ho rseradish perox idase. P lan t Cell

R ep orts, 1994, 13: 149 154.

[ 11 ]　L agrim in L M , Ro th stein S. T issue specificity of tobacco perox idase isozym es and their induction by wound2
ing and tobacco mo saic virus infection. P lan t P hy siol, 1987, 84: 438 442.

[ 12 ]　B row nleader M D , Hopk ins J , M obasheri A , et a l. Ro le of ex tensin perox idase in tom ato (L y cop ersicon escu2
len tum M ill. ) seedling grow th. P lan ta, 2000, 210: 668 676.

[ 13 ]　M ensen R , H ager A , Salzer P. E licito r2induced change of w all2bound and secreted perox idase activit ies in

suspension2cu ltu red sp ruce (P icea abies) cells and attenuated by aux ins. P hy siol P lan t, 1998, 102: 539

546.

[ 14 ]　V era P, To rnero P, Co rejero U. C lon ing and exp ression analysis of a viro id2induced perox idase from tom ato
p lan ts. M ol P lan t2M icrobe In teract, 1993, 6: 790 794.

[ 15 ]　M o rgens P H , Callahan A M , D unn L J , et a l. Iso lation and sequencing of cDNA clones endoding ethylene2
induced pu tative perox idases from cucum ber co typ tiles. P lan t M ol B iol, 1990, 14: 715 725.

[ 16 ]　Roberts E, Ko lattukudy P E. M o lecu lar clon ing nucleo tide, sequence, and abscisic acid induction of a suber2
ization2associated h igh ly an ion ic perox idase. M ol Gen Genet, 1989, 217: 223 232.

[ 17 ]　Q uiroga M , Guerrero C, Bo tella M A , et a l. A tom ato perox idase invo lved in the syn thesis of lign in and
suberin. P lan t P hy siol, 2000, 122: 1 119 1 127.

[ 18 ]　P ro sad T , A nderson M D , Stew art C R. L ocalization and characterization of perox idases in the m itochondria
of ch illing acclim ated m aize seedlings. P lan t P hy siol, 1995, 108: 1 597 1 505.

[ 19 ]　Zapata J M , Sabater B , M artin M . Iden tification of a thylako id perox idase of barley w h ich ox idasizes hydro2
qu inone. P hy tochem istry , 1998, 48: 1 119 1 123.

[ 20 ]　D aw son J H. P robe structu re2function relations in hem e2con tain ing oxygenases and perox idases. S cience,

043 武 汉 植 物 学 研 究　　　　　　　　　　　　　　　　第 19 卷　　



1988, 240: 433 439.
[ 21 ]　Rajasekaran K, Cary J W , Jack s T J , et a l. Inh ib it ion of fungal grow th in p lan ta and in v itro transgen ic tobac2

co exp ressing a bacterial nonhem e ch lo roperox idase gene. P lan t Cell R ep orts, 2000, 19: 333 338.
[ 22 ]　Zheng X, V an H uystee A B. O n tyro sine ox idation by cation ic POD. P lan t Cell T iss O rg an Cu ltu re, 1991, 25:

35 44.

[ 23 ]　Converso D , Fernadez M. Perox idase isozym es from w heat germ: purification and p roperties. P hy tochem 2
istry , 1995, 40: 1 341 1 345.

[ 24 ]　Buffard D , B reda C, V an H uystee, et a l. M o lecu lar clon ing of comp lem entary DNA s encoding two cation ic
perox idases from cultivated peanu t cells. P roc N a tl A cad S ci U SA , 1990, 87: 8 874 8 878.

[ 25 ]　C lem ente E. Purification and themo stab ility of isoperox idase from o ranges. P hy tochem , 1998, 49: 29 36.
[ 26 ]　Ro th sdch ild N , H adar Y, Do so retz C G. L ign in perox idase isozym es from P hanerochaete ch ry sop orium can be

enzym atically depho spho rylated. A pp l E nv iron M icrobiol, 1997, 63: 857 861.
[ 27 ]　 In tap ruk C, Yam amo to K, Sek ineM , et a l. Regu lato ry sequences invo lved in the perox idase gene exp ression

in A rabid op sis tha liana. P lan t Cell R ep , 1994, 13: 123 129.

[ 28 ]　H ertig E, Rebamm G B, D udler R. Sequence and tissue2specific exp ression of a pu tative perox idase gene from
w heat (T riticum aestivum L. ) P lan t M ol B iol, 1991, 16: 171 174.

[ 29 ]　H u C, Kro lM , V an H uystee R B. Comparison of an ion ic w ith cation ic perox idase from cultu red peanu t cells.

P lan t Cell T iss O rg an Cu ltu re, 1990, 22: 65 70.

[ 30 ] 　W elinder K G. Am ino acid sequence studies of ho rseradish perox idase: am ino and carboxyl. term in i,

cyanogen brom ide and rvyp tic fragm ents, a comp lete sequence, and som e structu re characterist ics of

ho rseradish perox idase C. E u r J B iochem , 1979, 96: 483 502.
[ 31 ]　W elinder K G. P lan t perox idases2their p rim ary, secondary and tertiary structu res and relation to cytoch rom e

c perox idase. E u r J B iochem , 1985, 151: 447 450.

[ 32 ]　M iller R , Zilinskas B A. M o lecu lar clon ing and characterization of a gene encoding pea cyto so lic asco rbate
perox idase. J B iol Chem , 1992. 267: 21 802 21 807.

[ 33 ]　V an H uystee R B, M aldonado B. Som e physico2chem ical p roperties of a m ajo r cation ic perox idase from cul2
tu red peanu t cells. P hy siol P lan t, 1982, 54: 88 92.

[ 34 ]　V anden Berg B M , Ch ibber R N , V an H uystee R B. A comparative study of a cation ic perox idase from peanu t
and an on ion ic perox idase from petun ia. P lan t Cell R ep , 1983, 2: 304 307.

[ 35 ]　V an H uystee R B, Zheng X H. Cation ic peanu t perox idase and the ox idation of feru lic acid. P hy tochem istry

1993, 34: 933 939.

[ 36 ]　Sm ith J A , H amm erschm idt R. Comparative study of acidic perox idases associated w ith induced resistance in
cucum ber, m usk m elon and w aterm elon. P hy siol M ol P lan t P a thol, 1988, 33: 255 261.

[ 37 ]　E spelic K E, F rancesch i V R , Ko latukudy P E. Imm unocytochem ical localization and tim e suberization in

wound2healing po tato tube tissue. P lan t P hy siol, 1986, 81: 487 492.
[ 38 ]　M arco A , Guzzardi P, Jam et E. Iso lation of tobacco isoperox idases accum ulated in cell2suspension cu ltu re

m ediun and characterization of activit ies related to cell w all m etabo lism. P lan t P hy siol 1999, 120: 371 381.
[ 39 ]　Badian iM , D e B iasiM G, FeiciM. So lub le perox idase from w in ter w heat seedling w ith pheno lox idase activi2

ty. P lan t P hy siol, 1990, 92: 489 494.
[ 40 ]　Ch ristensen J H , Bauw G, W elinder K G, et a l. Pu rification and characterization of perox idases co rrelated

w ith lign ification in pop lar xylem. P lan t P hy siol, 1998, 118: 125 135.
[ 41 ]　A go stin iA , de Fo rchett i S M , F igier H A. P roduction of perox idases by hairy roo ts of B rassica nap us. P lan t

Cell T iss O rg an Cu ltu re, 1997, 47: 177 182.
[ 42 ]　Sm ith F T , Sho rtle W C. IAA oxidase perx idase, and barrier zone fo rm ation in red m ap le. E u r J F or P a th ,

1990, 20: 241 246.

[ 43 ]　L ee M Y, Kim S S. Inactivation and cleavage of radish perox idase by various reducing agen ts. P hy tochem ,
1998, 49: 23 27.

[ 44 ]　Benz A , Sp ring O. Iden tification and charecterization of an aux in2degrading enzym e in dow ny m idew infected
sunflow er. P hy siol M ol P lan t P a th , 1995, 46: 163 169

[ 45 ]　Gaspar T , D ubuco M , A nto szew sk i R. A uxin decarboxylation and isoperox idases in straw berry petio le ex2
tracts. B iol P lan t, 1975, 17: 23 30.

[ 46 ] 　Rasm ussen S K, W ellinder K G, H eugoard J. cDNA clon ing, characterization and exp ression of an en2
do sperm 2specific barley perox idase. P lan t M ol B iol, 1991. 16: 317 327.

[ 47 ]　Sato Y, Sugiyam aM , Go reck i R J , et a l. In terrelationsh ip betw een lign in depo sit ion and the activit ies of per2
ox idase2isoenzym es in differen tiaing tracheary elem en ts of Z inn ia. P lan ta, 1989, 189: 584 589.

[ 48 ]　L agrim in i L M , Burhart W ,M oyer M , et a l. M o lecu lar clon ing of comp lem entary DNA encoding the lign in2

143　第 4 期　　　　　　　　　　　　　　田国忠等: 植物过氧化物酶研究进展



fo rm ing perox idase from tobacco: mo lecu lar analysis and tissue2specific exp ression. P roc N a t A cad S ci U SA ,
1987, 84: 7 542 7 546.

[ 49 ]　H endrik s T , V andden Berg B M , Sch ram A W. Cellu lar location of perox idase isoenzym es in leaf tissue of
Petun ia and their affin ity fo r Concavalin A 2Sepharo se. P lan ta, 1985, 164: 89 95.

[ 50 ]　Ho ssain M A , A sada K. Inactivation of asco rbate perox idase in p inach ch lo rop lasts on dark addition of hydro2
gen perox ide: its p ro tection by asco rbate. P lan t Cell P hy siol, 1984, 25: 1 285 1 295.

[ 51 ]　Am ako K, Chen G X, A sada K. Separate assay specific fo r asco rbate perox idase and guaiaco l perox idase and
fo r the ch lo rop lastic and cyto so lic isozym es of asco rbate perox idase in p lan ts. P lan t Cell P hy siol, 1994, 35:
497 504.

[ 52 ]　Chen G X, A sada K. H ydroxyurea and p2am inopheno l are su icide inh ib ito rs of asco rbate perox idase. J B iol

Chem , 1990, 265: 2 775 2 781.

[ 53 ]　M iyake C, A sada K. Inactivation m echan ism of asco rbate perox idase at low concen trations of asco rbate; hy2
drogen perox ide decompo ses I of asco rbate perox idase. P lan t Cell P hy siol, 1996, 370: 423 430.

[ 54 ]　Garcia2Gom ez M L , Sanchez2Rom ero C, Barcelo2M unoz H eredia A , et a l. Perox idase activity during adven ti2
t ious roo t fo rm ation in avocado m icrocu ttings. Can J B ot, 1995, 73: 1 522 1 526.

[ 55 ]　Roberts E, Kutchan T , Ko lahukudy P E. C lon ing and sequencing of cDNA fo r a h igh ly an ion ic perox idase
from po tato and the induction of its mRNA in suberizing po tato tubers and tom ato fru its. P lan t M ol B iol,
1988, 11: 15 26.

[ 56 ]　Geiger R B, R io B, N andris D , et a l. Perox idase p roduction in tissues of the rubber tree fo llow ing infection by
roo t ro t fungi. P hy siol M ol P lan t P a thol, 1989, 34: 241 256.

[ 57 ]　L ee T T , Ro le of pheno lic inh ib ito rs in perox idase m ediated degradation of indo le232acetic acid. P lan t P hy siol,

1977, 59: 372 375.
[ 58 ]　Kay L E, Basill K V. Specific perox idase isoenzym es are related w ith o rganogenesis. P lan t P hy siol, 1987, 84:

99 105.
[ 59 ]　M ohan R , V ijayan P, Ko lattukudy P F. D evelopm ental and tissue2specific exp ression of a tom ato an ion ic per2

ox idase ( tap 1) gene by a m in im al p romo ter, w ith wound and pathogen induction by an additional 5’2flank ing

region. P lan t M ol B iol, 1993, 22: 475 490.
[ 60 ]　Sherf B A , Bajar A M , Ko lattukudy P E. A bo lit ion of an inducib le h igh ly an ion ic perox idase activity in trans2

gen ic tom ato. P lan t P hy siol, 1993, 101: 201 208.
[ 61 ]　L agrim in i L M , Gingas V , F inger F, et a l. Characterization of an tisense transfo rm ed p lan ts deficien t in the

tobacco an ion ic perox idase. P lan t P hy siol, 1997, 114: 1 187 1 196.

[ 62 ]　 Ito H , Kim izuko F, O hbayash iA , et a l. M o lecu lar clon ing and characterization of two comp lem entary DNA s
encoding pu tative perox idases from rice (O ry z a sa tiva L. ) shoo ts. P lan t Cell R ep orts, 1994, 13: 361 366.

[ 63 ]　Beffa R , M artin H V , P ilet P E . In v itro ox idation of indo leacetic acid by so lub le aux in2ox idases and perox i2
dases from m aize roo ts. P lan t P hy siol, 1990, 94: 485 491.

[ 64 ]　Kao th ien P, Sh imokaw atoko K, Kaw aoka A , et a l. A cis2elem en t con tain ing PAL 2box functions in the ex2
p ression of the wound2inducib le perox idase gene of ho rseradish. P lan t Cell R ep ort, 2000, 19: 558 562.

[ 65 ]　Rebm ann G, H ertig C, Bull J , et a l. C lon ing and sequencing of cDNA s encoding a pathogen2induce pu tative

perox idase of w heat (T riticum aestivum L. ). P lan t M ol B iol, 1991, 16: 329 331.
[ 66 ]　Sco tt2C raig J S, Kerby K B, Stein B K, et a l. Exp ression of an ex tracellu lar perox idase that in induced in bar2

ley (H ord eum vu lg are) by the pow dery m idew pathogen (E ry sip he g ram in is f. sp. hord ei). P hy siol M ol

P lan t P a thol, 1995, 47: 407 418.
[ 67 ]　Peng M , Kuc J. Perox idase2generated hydrogen perox ide as a source of an tifungal2activity in v itro and on to2

bacco leaf disk s. P hy top a thol. 1992, 82: 696 699.
[ 68 ]　M artinez C, Baccou J C, B resson E, et a l. Salicylic acid m ediated by the ox idative burst is a key mo lecu le in

local and system ic responses of co tton challenged by an aviru len t race of X an thom onas camp estris pv m al2
vacearum. P lan t P hy siol, 2000, 122: 757 766.

[ 69 ]　Bo lw ell G P, W o jtaszek D. M echan ism s fo r the generation of reactive oxygen species in p lan t defence——a
broad perspective. P hy siol M ol P lan t P a thol, 1997, 51: 347 366.

[ 70 ]　Baker G J , O rlandi E W , A nderson A J. O xygen m etabo lism in p lan t cell cu ltu reöbacterial in teractions, su r2
vival under b io logical and artificial ox idative stress. P hy siol M ol P lan t P a thol, 1997, 51: 401 415.

[ 71 ]　L u H , H iggins V J. M easurem en t of active oxygen species generated in p lan ta in response to elicito r avia of
C lad osp orium f u lvum. P hy siol M ol P lan t P a thol, 1998, 52: 35 51.

[ 72 ]　A po sto l I, H einstein P F, L ow P S. Rap id stim ulation of an ox idative burst during elicitation of cu ltu red p lan t
cells. P lan t P hy siol, 1989, 90: 109 116.

[ 73 ]　L evine A , T enhaken R , D ixon R , et a l. H 2O 2 from the ox idative burst o rchestrates the p lan t hypersensit ive:

243 武 汉 植 物 学 研 究　　　　　　　　　　　　　　　　第 19 卷　　



five disease resistance response. Cell, 1994, 79: 583 593.
[ 74 ]　W u G, Sho rtt B J , L aw rence E B, et a l. D isease resistance conferred by exp ression of a gene endoding H 2O 22

generating gluco se ox idase in transgen ic po tato p lan ts. P lan t Cell, 1995, 7: 1 357 1 368.
[ 75 ]　刘曼西, Kdattukudy P E. 病原激发子对番茄阴离子过氧化物表达与反应性氧迸发的诱导. 植物生理学报,

1997, 23: 220 226.

[ 76 ]　M ittler R , L am E, Shu laev V , et a l. Signals con tro lling the exp ression of cyto so lic asco rbate perox idase dur2
ing pathogen2inducing p rogramm ed cell death in tobacco. P lan t M ol B iol, 1999, 39: 1 025 1 035.

[ 77 ]　L ew is N , Yam amo to E. L ign in: occurrence, b iogenesis and b iodegradation. A nn R ev P lan t P hy siol P lan tM ol

B iol, 1990, 41: 455 496.

[ 78 ]　Graham M Y, Graham T L. Rap id accum ulation of an ion ic perox idases and pheno lic po lym ers in soybean
co tyledon tissues fo llow ing treatm en t w ith P hy top h thora m eg asp erm a f. sp. g ly cines w all glucan. P lan t P hy s2
iol, 1991, 97: 1 445 1 455.

[ 79 ]　Casal J J , M ella R A , Ballari C L , et a l. Phytoch rom e2m ediated effects on ex tracellu lar perox idase activity,

lign in con ten t and bending resistance in etio lo ted V icia f aba ep ico tyles. P hy siol P lan t, 1994, 92: 555 562.

[ 80 ]　L agrim in i L M. W ound2induced depo sit ion of po lypheno ls in transgen ic p lan ts overexp ressing perox idase.

P lan t P hy siol, 1991, 96: 577 583.
[ 81 ]　N icho lson R L , H amm erschm idt R. Pheno lic compounds and their ro le in disease resistance. A nn R ev P hy 2

top a thol, 1992, 30: 369 389.

[ 82 ]　 Im berty A , Go ldberg R , Catesson A M. Iso lation and characterization of P op u lus isoperox idases invo lved in
the last step of lign in fo rm ation. P lan ta, 1995, 164: 221 226.

[ 83 ]　Fo rchett i S M , T igier H A. Indo le232acetic acid ox idase and sp ring aldazine ox idase of perox idase isozym es in
soybean roo t modu les. P hy siol P lan t, 1990, 79: 327 330.

[ 84 ]　Saleh A N. T he effect of k inetin on the IAA level and IAA oxidation activity in roo ts of young p lan ts. P hy siol

P lan t, 1981, 51: 399 401.
[ 85 ]　Kokk inak is D M , B rook s J L. H ydrogenperox ide2m ediated ox idation of indo le232acetic acid by tom ato perox i2

dase and mo lecu lar oxygen. P lan t P hy siol, 1979, 64: 220 223.
[ 86 ]　Krylov S N , Krylova SM , Chebo taru I G, et a l. Inh ib it ion of enzym atic indo le232acetic acid ox idation by phe2

no ls. P hy tochem istry , 1994, 36: 263 267.
[ 87 ]　Gazaryan I G, L agrim in L M , A shby G A. T ho rneley RN F. M echan ism of indo le232acetic ox idation by p lan t

perox idases: anaerob ic stopped2flow spectropho tom e studies on ho rseradish and tobacco perox idases. B iochem

J , 1996, 313: 841 847.

[ 88 ]　Sm ith A M , M o rrison W L , M ilham P J. O xidation of indo le232acetic acid by perox idase: invo lvem ent of re2
duced perox idase and compound III w ith superox ide as a p roduct. B iochem istry , 1982, 21: 4 414 4 419.

[ 89 ]　P ressey R. A nions activate the ox idation of indo leacetic acid by perox idases from tom ato and o ther sources.

P lan t P hy siol, 1990, 93: 798 804.
[ 90 ]　Siegel B I, Galston A. W. Indo leacetic acid ox idase activity of apoperox idase. S cience, 1967, 157: 1 557

1 559.
[ 91 ]　L ouk ili A , L im am F, A yadiA , et a l. Pu rification and characterization of a neu tral perox idase induced by rub2

b ing tom ato in ternodes. P hy siol P lan t, 1999, 105: 24 31.
[ 92 ]　H ausm an S F. Changes in perox idase activity, aux in level and ethylene p roduction during roo t fo rm ation by

pop lar shoo ts raised in v itro. P lan t G row th R eg u la tion, 1993, 13: 263 268.
[ 93 ]　田国忠, 黄钦才, 袁巧平, 等. 感染M LO 泡桐组培苗代谢变化与致病机理的关系. 中国科学 (B 辑) , 1994, 24:

484 490.
[ 94 ]　田国忠, 金开璇, 汪跃. 长春花感染泡桐丛枝病原 (M LO ) 后过氧化物同功酶的变化. 林业科学研究, 1990 3:

146 150.

[ 95 ]　田国忠 张锡津, 罗飞. 抗病与感病泡桐感染M LO 后过氧化物和 IAA 氧化酶变化比较. 林业科学研究, 1996,
9 (专刊) : 47 52.

[ 96 ]　田国忠, 袁巧平, 黄钦才, 等. 类菌原体病原 (M LO )的致病机理探讨. 见: 刘仪, 唐文华主编. 中国植病学会第二
届青年学术研讨会论文选编: 植物病理学研究进展. 北京: 中国农业科技出版社, 1995, 303 307.

[ 97 ]　田国忠, 张锡津, 罗飞. 感染植原体的泡桐组培苗体内吲哚乙酸氧化酶的组织印迹定位. 见: 刘仪主编. 中国植
病学会第六届代表大会学术年会论文选编. 北京: 中国农业科技出版社, 1998, 278 279.

[ 98 ]　T ian G Z, H uang Q C, Yuan Q P, et a l. Co rrelation of m etabo lic changes of infected pau low nia tissue cu ltu re
w ith PWB2M LO pathogen ic m echan ism. S ci Ch ina, 1995, 38 (B) : 934 943.

[ 99 ]　田国忠. 泡桐丛枝病植原体与泡桐的生化和分子互作: [博士学位论文 ]. 北京: 中国农业大学, 国家图书馆等,
1999.

[100 ]　L agrim in i L M , B rodfo rd S, Ro th stein S. Perox idase2induced w itt ing in transgen ic tobacco p lan ts. P lan t

343　第 4 期　　　　　　　　　　　　　　田国忠等: 植物过氧化物酶研究进展



Cell, 1990, 2: 7 18.
[101 ]　Ray H , Douches D S, H amm erschm idt R. T ransfo rm ation of po tato w ith cucum ber perox idase: exp ression

and disease response. P hy siol M ol P lan t P ah tol, 1998, 53: 93 103.
[102 ]　H enrik sen A , Sm ith A T , Gajihede M. T he structu res of the ho rseradish perox idase C—feru lic acid comp lex

and the ternary comp lex w ith cyan ide suggest how perox idases ox idize sm all pheno lic substrates. J B iol

Chem , 1999, 274: 35 005 35 011.
[103 ]　Kristensen B K, B loch H , Rasm ussen S K. Barley co leop tile perox idases purification, mo lecu lar clon ing, and

induction by pathogens. P lan t P hy siol, 1999, 120: 501 512.
[104 ]　M ato M C, Rua M L. Ferro E. Changes in levels of perox idases and pheno lics during roo t2fo rm ation in V itis

cu ltu red in v itro. P hy siol P lan t, 1988, 72: 84 88.
[105 ]　Boeuf G, L egrand H , Ram bour S. Influence of ligh t conditions on developm ent, apop lastic perox idase ac2

t ivties and perox idase isoenzym es in ch ico ry roo t exp lan ts. P hy siol P lan t, 1999, 106: 331 336.
[106 ]　Gaspar T , Penel C, Castillo F J , et a l. A two2step con tro l of basic and acidic perox idases and its sign ificance

fo r grow th and developm ent. P hy siol P lan t, 1985, 64: 418 423.
[107 ]　Betella M A , Q uesada M A , Konow icz A K, et a l. Characterization and in situ localization of a salt2induced

tom ato perox idaze mRNA. P lan t M ol B iol, 1994, 25: 105 114.
[108 ]　Ch ittoo r J M , L each J E, W h ite F F. D ifferen tial induction of perox idase gene fam ily during induction of rice

by X an thom onas ory z ae pv. ory z ae. M ol P lan t M icrobe In teract, 1997, 10: 861 861.
[109 ]　E spelie K E, Ko lattukudy P E. Purification and characterization of an abscisic acid2inducib le an ion ic2POD as2

sociated w ith suberization in po tato. A rch B iochem B iop hy s, 1985, 240: 539 545.
[110 ]　D alisay R F, Kue J A. Persistence of induced resistance and enhanced perox idase and ch itinase activit ies in cu2

cum ber p lan ts. P hy siol M ol P lan t P a thol, 1995, 47: 315 327.
[111 ]　E shdat Y, Ho lland D , Faltin Z, et a l. P lan t glu tath ione perox idases. P hy siol P lan t, 1997, 100: 234 240.
[112 ]　Goy P A , Feria G, M etraux J P, et a l. Resistance to disease in hybrid N icotiana g lu tinosa × N icotiana d eb2

ney i is associated w ith h igh constitu tive levels of Β21, 32glucanase, ch it inase, perox idase and po lypheno lox2
idase. P hy siol M ol P lan t P a thol, 1992, 41: 11 21.

[113 ]　Reim ers P J , Guo A , L eadi J E. Increased activity of a cation ic perox idase associated w ith an incompatib le in2
teraction betw een X an thom onas ory z ae pv. ory z ac. and rice (O ry z a sa tiva). P lan t P hy siol, 1992, 99: 1 044
1 050.

[114 ]　M iyazaw a J , Kaw abata T , O gasaw ara A. Induction of an acidic isozym e of perox idase and acqu ired resistance
to w ilt d isease in response to treatm en t of tom ato roo ts w ith 22fu ro ic acid; 42hydroxybeno ic hydrazide, o r sali2
cylic hydrazide. P hy siol M ol P lan t P a thol, 1998, 52: 115 126.

[115 ]　Calderon A A , Zapata J M , Redreno M A , et a l. L evels of 42hdroxystilbene2ox idizing isoperox idases related
to constitu tive disease resistance in in v itro2cu ltu red grapevine. P lan t Cell T iss O rg an Cu ltu re, 1992, 239:
63 70.

[116 ]　M artinez C, M ontillet S L , B resson F, et a l. A pop lastic perox idase generates superox ide an ions in cells of
co tton co tyledons undergo ing the hypersensit ive reaction to X an thom onas camp estris pv. m alvacearum race 18.

M ol P lan t2M icrobe In teract, 1998, 11: 1 038 1 047.
[117 ]　T akaharna U , O nik i T. Regu lation of perox idase2dependen t ox idation of pheno lics in the apop last of sp inach

leaves by asco rbate. P lan t Cell P hy siol, 1992, 33: 379 387.
[118 ]　L o jkow ska E, Ho lubow ska M. T he ro le of po lypheno l ox idase and perox idase in po tato tuber resistance to

soft ro t caused by E rw in ia carotovora. J P hy top a thol, 1992, 136: 319 328.
[119 ]　M essner B , BellM. Cell suspension cu ltu res of sp ruce (P icea abies) : inactivation of ex tracellu lar enzym es by

fungal elicito r2induced transien t release of hydrogen perox ide (ox idative burst). P lan t Cell T iss O rg an Cu l2
tu re, 1994, 39: 69 78.

[120 ]　Svalhein Ф, Robertsen B. Induction of perox idases in cucum ber hypocopyls by wounding and fungal infection.

P hy siol P lan t, 1990, 78: 261 267.

443 武 汉 植 物 学 研 究　　　　　　　　　　　　　　　　第 19 卷　　


