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臭氧污染胁迫下植物的抗氧化系统调节机制

黄益宗＊，隋立华

中国科学院生态环境研究中心，北京１０００８５

摘要：工业和农业的快速发展导致近地层Ｏ３浓 度 不 断 提 高，这 对 陆 地 生 态 系 统 的 动 物、植 物、微 生 物 和 人 类 健 康 造 成 伤 害。

Ｏ３对植物的影响尤其是对农作物的影响将关系到世界粮食的安全生产。Ｏ３污染胁迫可诱导植物产生 活 性 氧 物 质，破 坏 植 物

的膜系统，影响植物的光合作用等正常生理功能。植物在自然适应过程中，可形成一套抗氧化机制来缓解Ｏ３胁迫伤害。综述

了国内外近年来有关Ｏ３胁迫下植物抗氧化系统调节机制的研究进展，包括植物通过调节体内的抗氧化酶活性和非酶类物质

含量来缓解Ｏ３对植物伤害的机制。Ｏ３污染胁迫下植物可调节其叶片超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶

（ＣＡＴ）、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）、脱氢抗坏血酸还原 酶（ＤＨＡＲ）和 单 脱 氢 抗 坏 血 酸 还 原 酶（ＭＤＡＲ）等 抗 氧 化 酶 的 活 性。

抗坏血酸（ＡｓＡ）、类胡萝卜素（Ｃａｒ）和谷胱甘肽（ＧＳＨ）等非酶类物质在清除Ｏ３胁迫产生活性氧方面具有重要的 作 用。另 外，

根据目前的研究进展，提出了一些需要继续深入探讨的问题。
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　　臭氧（Ｏ３）是构成地球大气圈的一种微量气体，
它是由３个氧原子组成的有特殊刺鼻臭味的强氧化

剂。平流层（约海平面至距离地面１５～５０ｋｍ范围

内）大气中的Ｏ３，也就是我们常说的Ｏ３层，具有 吸

收太阳有害紫外线的功能，但对流层（在海平面至距

离地面１５ｋｍ范围内）大气中的Ｏ３是一种对地球上

生命有害的主要气体污染物。对 流 层 的 Ｏ３并 非 直

接被排入大气中，而是来自于次级污染或传输污染

物，其主要来源有２个：１）对流层上层Ｏ３主要来源

于平流层Ｏ３的侵入，侵入总量约占对流层Ｏ３总 量

的２０％［１］；２）对 流 层 下 层 Ｏ３主 要 由 光 化 学 反 应 产

生，在太 阳 光 照 射 和 氮 氧 化 物（ＮＯｘ，包 括 ＮＯ 和

ＮＯ２）气体存在的情况下，有机挥发物（ＶＯＣｓ）和一

氧化碳（ＣＯ）被 光 化 学 氧 化 产 生 Ｏ３。近 地 层 大 气

Ｏ３自然本底浓度较低，大约为２０ｎＬ·Ｌ－１［２］。近几

十年来，由于化石燃料和含 Ｎ化肥的大量使 用，以

及汽 车 尾 气 的 排 放，大 气 中 ＮＯｘ和 ＶＯＣｓ浓 度 剧

增，导致近地层Ｏ３污染事件频度增加且持续时间延

长，如１９４３年美国洛杉矶和１９５２年英国伦敦的“光
化学烟雾事件”。目前，地球对 流 层 大 气 平 均 Ｏ３浓

度已经 从 工 业 革 命 前 的３８ｎＬ·Ｌ－１（２５～４５ｎＬ·

Ｌ－１，夏季每天８ｈ平均）上升到２０００年 的５０ｎＬ·

Ｌ－１，这个浓度已经超过了敏感作物Ｏ３伤害阀值的

２５％［３］，预计到２０５０年，近地层的平均Ｏ３浓度将高

达７０ｎＬ·Ｌ－１，这显然高于４０ｎＬ·Ｌ－１的Ｏ３伤害临

界值［４］。悲观估计到２１００年大气Ｏ３浓度将达到８０
ｎＬ·Ｌ－１以上［５－６］。随着工业化进程的加快，我国近

地层Ｏ３浓度明显增加，大气Ｏ３污染也日益严重，特

别是长江三角洲、北京地区的近地层Ｏ３浓度最高值

已达到１５０ｎＬ·Ｌ－１以上［７－８］。不断上升的Ｏ３浓度

已经成为全球科学家和公众密切关注的重要问题。

　　作为近地层最重要的大气二次污染物，Ｏ３会对

作物、森林和人类健康造成极 大 的 伤 害，其 中 Ｏ３污

染对农作物的影响是大气环境、农业和生态环境科

学家们关注和研究的重要领域之一。据报道，Ｏ３污

染可导致农作物减产５％～１５％，西红柿、西瓜和大

豆等作物减产超过２０％以上［９］。美国每年因Ｏ３污

染造成的农作 物 经 济 损 失 达２０～４０亿 美 元［１０］，欧

洲地区也高达４０亿 欧 元［１１］，而 我 国 长 江 三 角 洲 地

区因Ｏ３浓度过高造成的农业 经 济 损 失 为１４．７５亿

元人民币［１２］。Ｏ３作用于植物有２个途径：一是直接

作用，即Ｏ３与植物组织直接作 用；二 是 通 过 气 孔 进

入植物体内后诱导产生活性氧物质（ＡＯＳ），包括过

氧化氢（Ｈ２Ｏ２）、超氧自由基（Ｏ－２·）、羟基（·ＯＨ）等，
这些活性氧物质破坏植物的膜系统，加剧了膜脂过

氧化程度，影 响 植 物 的 光 合 作 用 等 正 常 生 理 功 能。
植物在自然适应过程中，也形成了自身的一套抗氧

化的机制：通过气孔的关闭来阻止Ｏ３等氧化气体的

进入；通过增加自身抗氧化系统活性来提高抗逆性，
从而减轻氧 化 伤 害［１３］。抗 氧 化 系 统 包 括 抗 氧 化 酶

和具有高度还原性的非酶成分，非酶成分包括抗坏

血酸（ＡｓＡ）、类 胡 萝 卜 素（Ｃａｒ）和 谷 胱 甘 肽（ＧＳＨ）
等，抗氧化酶主要包括对于清除活性氧发挥重要作

用的超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）和

过氧化物酶（ＰＯＤ），以及在ＡｓＡ－ＧＳＨ循环（又称

Ｈａｌｌｉｗｅｌｌ－Ａｓｈａｄａ途径）中起主要作用的谷胱甘肽

还原酶（ＧＲ）和抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）等。植

物抗氧化系统在抵御由高浓度 Ｏ３引起 的 氧 化 胁 迫

过程中发挥 着 主 要 作 用。Ｏ３污 染 胁 迫 下 有 关 植 物

非酶促物质和酶促物质含量变化的抗氧化系统调节

机制的综述文章比较少见，下文主要对这方面工作

进行系统的讨论，为将来开展相类似研究提供借鉴。

１　非酶促物质对Ｏ３胁迫的调节作用

　　非酶促清除系统主要指ＡｓＡ和Ｃａｒ以及一些

含巯基的低分子化合物（如还原型谷胱甘肽）等，它

们通过多条途径直接或间接地猝灭活性氧。

１．１　抗坏血酸

　　抗坏血酸存在于叶绿体基质中，是Ｏ－２·和·ＯＨ
的有效清除剂，同时也是单线态氧（１　Ｏ２）的猝灭剂。
它可以清除膜脂过氧化过程中产生的多聚不饱和脂
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肪酸 自 由 基［１４］。一 方 面 它 可 以 作 为 Ｈａｌｌｉｗｅｌｌ－
Ａｓａｄａ循环中ＡＰＸ的底物，另一方面它又可以作为

抗氧化剂直接清除活性氧。由于抗坏血酸有多种抗

氧化功能，故有学者认为抗坏血酸水平的降低可作

为植物抗氧化能力总体衰退的指标。

　　活细胞内抗坏血酸存在３种不同氧化还原态：
还原型抗坏血酸（ＡｓＡ）、半还原型即单脱氢抗坏血

酸（ＭＤＨＡ）和氧化型即脱氢抗坏血酸（ＤＨＡ）。抗

坏血酸是非常重要的抗氧化物质，它的生物化学功

能可以分为４类：（１）抗氧化物质。它可以同超氧化

物、单氧、Ｏ３和氢氧化物发生反应，去除机体内的活

性 氧 物 质，而 自 身 则 由 还 原 态 转 化 为 氧 化 态［１５］。
（２）辅 酶。它 是 许 多 羟 化 酶 的 辅 酶。（３）电 子 转 移

体。抗坏血酸是熟知的光合作用和线粒体电子转移

的电子供体，而 ＭＤＨＡ则 常 常 扮 演 着 电 子 受 体 的

角色［１６］。（４）参与物质的合成。抗坏血酸可以断裂

产生草酸和酒石酸［１７］。在胞内环境，众多酶循环途

径可使ＡｓＡ库保持在相当高的还原水平；而在胞外

环境，ＡｓＡ的氧化还原状态更多地依赖于物种差异

和植株所处 的 生 理 状 态。ＡｓＡ库 在 植 物 细 胞 的 胞

内和胞外环境中所处的相对氧化还原状态以及维持

该状态所涉及的代谢物质或酶活性的改变，对植物

抵抗一系列环境胁迫非常重要。

　　有文献报道，７５ｎＬ·Ｌ－１　Ｏ３胁迫６周未导致水

稻叶片ＡｓＡ含量有显著变化，但是胁迫８周和９周

时ＡｓＡ含量呈升 高 趋 势，分 别 比２０ｎＬ·Ｌ－１　Ｏ３处

理时提高７９．４％和６７．７％［１８］。拟南芥经３００ｎＬ·

Ｌ－１　Ｏ３处 理 后［１９］，其 体 内 ＡｓＡ含 量 呈 现 出 先 升 高

后降低的趋势，且二者含量最大值和最小值分别在

处理４ｈ和１６ｈ后出现，而活性氧自由基含量的变

化趋势恰好与此相反。这可能是由于在处理初期，

Ｏ３胁迫强度较 低，为 抵 御 活 性 氧 自 由 基 的 伤 害，拟

南芥自身的保护机制发挥着作用，通过提高ＡｓＡ含

量来增强其清除活性氧自由基的效率，从而减轻活

性氧自由基的伤害作用。随着Ｏ３胁迫时间的延长，
胁迫强度不断加重，拟南芥自身抗氧化物质结构遭

到破坏，抗氧化物质含量降低，造成体内活性氧自由

基的快速积 累。Ｂｕｒｋｅｙ等［２０］发 现，在 Ｏ３浓 度 升 高

条件下，耐受品种食荚菜豆（Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ　ｖｕｌｇａｒｉｓ　Ｌ．
ｖａｒ．ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）叶片 中 总 ＡｓＡ含 量 高 于 敏 感 品 种，
且耐受品种 能 在 一 定 程 度 上 维 持 相 对 较 高 的 ＡｓＡ
水平。由此说明，ＡｓＡ可以帮助豆科植物提高对高

浓度Ｏ３胁迫的耐受力，但不同品种植物对相同条件

的Ｏ３胁迫 有 着 不 同 的 生 理 反 应。Ｃｏｎｋｌｉｎ等［２１］报

道，高浓度Ｏ３处理后，拟南芥变种ｖｔｃｌ的ＡｓＡ合成

能力明显下 降 的 同 时，还 伴 随 着 ＡＰＸ活 性 的 显 著

降低，说明高ＡｓＡ合成能力与高 ＡＰＸ活性有关联

性，且Ｏ３胁迫诱导植物抗氧化酶活性和非酶成分含

量的变化是同时进行的。由于 ＡｓＡ可直接 参 与 细

胞壁 的 伸 长 和 木 质 化 过 程，因 而 植 物 体 内 ＡｓＡ在

Ｏ３胁迫下维 持 较 高 水 平 和 高 还 原 性 有 助 于 缓 解 膜

脂过氧化伤害，同 时 ＡｓＡ还 可 以 与 Ｏ３直 接 发 生 化

学分解反应：Ｏ３＋ＡｓＡ＋Ｈ＋→ＤＨＡ＋Ｈ２Ｏ＋Ｏ２，

从而 保 证 了 植 物 细 胞 内 Ｏ３浓 度 维 持 较 低 水 平［２２］。
另外，有报道发现外源喷施抗坏血酸可显著地提高

Ｏ３污染胁迫下水稻叶片的叶绿素含量、光合速率和

蒸腾速率［２３］。

１．２　谷胱甘肽

　　谷胱甘肽由谷氨酸、半胱氨酸和甘氨酸形成的

三肽化合物，广泛存在于动、植物细胞中，并于细胞

内合成，作为抗坏血酸－谷胱甘肽体系中重要的组

成部分，在清除活性氧自由基方面发挥了重要的作

用［２４］。谷胱甘肽分为还原型 谷 胱 甘 肽（ＧＳＨ）及 氧

化型谷胱甘肽（ＧＳＳＧ）两类，其中ＧＳＨ含量占到约

９９．５％。谷胱甘 肽 是 一 种 非 常 特 殊 的 氨 基 酸 衍 生

物，它的活性成分是半胱氨酸中的巯基，在谷氨酸与

半胱氨酸之间存 在 一 个 不 多 见 的γ－肽 键，从 而 保

护了ＧＳＨ被许多肽酶的水解。ＧＳＨ不仅可以作为

ＧＲ的底物通过 Ｈａｌｌｉｗｅｌｌ－Ａｓａｄａ途径清除 Ｈ２Ｏ２，
也可以作为抗氧化剂直接清除活性氧，在此过程中

自身被氧化为氧化型谷胱甘肽［２５］。

　　Ｌｕｗｅ等［２６］研究 发 现，Ｏ３熏 蒸２４ｈ后，植 物 体

内大约有８９％ ＧＳＨ 转 化 为 ＧＳＳＧ，但 是 总 的 谷 胱

甘肽量变化 不 大，这 与 部 分 研 究 者 的 结 果 相 似［２７］。

但是，也有研究得出不一致的 结 论，认 为 Ｏ３熏 蒸 会

造成植物叶片的总谷胱甘肽含量，特别是叶尖的总

谷胱甘肽含量减少［２８］。Ｍａｈａｌｉｎｇａｍ等［１９］的试验得

出Ｏ３胁迫下拟南芥ＧＳＨ含量呈现出先升高后降低

的趋势，这与ＡｓＡ含量的变化趋势一致，原因可能

是由于在 Ｏ３处理初期，ＧＳＨ 含量的增加 对 于 提 高

拟南芥清除活性氧自由基、抵御自由基伤害等方面

起到了积极的作用。Ｏ３胁迫后期ＧＳＨ含量的减少

可能与Ｏ３长时间的胁迫使拟南芥自身 抗 氧 化 物 质

结构遭到破坏，从而造成拟南芥体内活性氧自由基

的快速积累有关。隋立华等［２９］研究Ｏ３浓度升高对

不同生长期冬小麦叶片抗氧化系统的影响，发现冬
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小麦拔节期叶片ＧＳＨ含量随着Ｏ３浓度的升高而显

著提高，而冬小麦抽穗期８０和１２０ｎＬ·Ｌ－１　Ｏ３胁迫

均导致 ＧＳＨ 含 量 比 对 照 处 理 显 著 降 低，说 明 在 冬

小麦拔节期ＧＳＨ作为电子供体在清除活性氧自由

基方面发挥了重要的作用。

　　对于ＧＳＨ的保护作用，一种观点认为，环境胁

迫可导致氧化型和还原型谷胱甘肽总量下降，但保

持较高的ＧＳＨ／ＧＳＳＧ比值；另一种观点则认为，在

水分胁迫下ＧＳＨ含量可增加至５０倍以上，从而提

高植物的抗氧化能力。但也有研究指出，ＧＳＨ的大

量增加可进一步造成植物更大程度的氧化伤害［３０］。

叶绿体可通过ＡｓＡ－ＧＳＨ循环来清除 Ｈ２Ｏ２和Ｏ－２
·，在该循 环 中 ＧＳＨ 和 ＡｓＡ 一 起 清 除 叶 绿 体 中 的

Ｈ２Ｏ２［３１］。ＧＳＨ可与包括·ＯＨ 在内的多种 自 由 基

直接 发 生 反 应，并 将 有 机 自 由 基 Ｒ·还 原 为 ＲＨ。

ＧＳＨ对稳定多种酶起着重要作用，作为自由基清除

剂它有时可 代 替 双 脱 氢 抗 坏 血 酸 还 原 酶 来 行 使 功

能。有研究者 在 抗 旱 苔 藓 中 发 现 ＧＳＳＧ含 量 与 膜

脂过氧化作用有关联，并建议用ＧＳＳＧ水平作为氧

化胁迫的指示指标［３２］。ＧＳＨ可将系统中产生的双

脱氢抗坏血酸还原成 ＡｓＡ，ＧＳＳＧ在ＧＲ作 用 下 又

还原成ＧＳＨ。ＧＳＨ还可以与α－生育酚协同作用，
来清除细胞内积累的自由基。

１．３　类胡萝卜素

　　类 胡 萝 卜 素（Ｃａｒ）在１　Ｏ２猝 灭 系 统 中 具 有 比 较

重要的生物学意义，包括α－胡萝卜 素、β－胡 萝 卜

素与叶 黄 素３种 形 式，以β－胡 萝 卜 素 含 量 最 高。

Ｃａｒ存在于叶 绿 体 内，一 方 面 它 可 阻 止 激 发 态 叶 绿

素分子的激发能从反应中心向外传递；另一方面，它
也保护叶绿 素 分 子 免 遭 光 氧 化 损 伤。另 外，Ｃａｒ在

吸收光能方面也起着重要的作用。作为Ｃａｒ的重要

组成部分，β－胡萝卜素具有非常有效的１　Ｏ２清除作

用，它可 直 接 猝 灭１　Ｏ２ 或 通 过 猝 灭 三 线 态 叶 绿 素

（３Ｃｈｌ）而阻 止１　Ｏ２的 形 成，从 而 保 护 叶 绿 素 免 受 活

性氧伤害，减少活性氧对光合作用组织的伤害。但

β－胡萝卜素的抗氧化作用受氧浓度的影响，低氧压

下有良好的抗氧化作用，而高氧压下它会转化成自

由基形式来加速氧化进程。Ｗｕｓｔｍａｎ等［３３］的研究

表明，Ｏ３浓 度 升 高 降 低 了 白 杨 叶 片 中Ｃａｒ的 含 量，
并且使得欧 洲 赤 松（Ｐｉｎｕｓ　ｓｙ　ｌｖｅｓｔｒｉｓ）和 挪 威 云 杉

（Ｐｉｃｅａ　ａｂｉｅｓ）叶 片 中 的 脯 氨 酸（ｐｒｏｌｉｎｅ，Ｐｒｏ）含 量

降低［３４］。高浓度Ｏ３在一定程度上降低了木本植物

抵御抗氧化损伤的能力，原因是Ｃａｒ和脯氨酸等植

物体内重要的抗氧化物质减少了。

１．４　其他非酶促物质

　　此外，二甲基亚砜、苯甲酸、异丙醇、硫脲与尿素

可直接 清 除·ＯＨ，次 生 代 谢 物 质 多 酚、单 宁 与 黄 酮

类物质可 直 接 清 除 Ｏ－２·，其 中 没 食 子 酸 丙 酯 清 除

Ｏ－２·的能力与ＳＯＤ十分接近［３５］。一些渗透调节物

质如脯氨酸、甜菜碱与甘露醇等同样具有清除活性

氧的能力。Ｏ３浓 度 升 高 对 这 些 物 质 含 量 变 化 的 报

道比较少。

２酶促物质对Ｏ３胁迫的调节作用

２．１　超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）

　　ＳＯＤ是 植 物 体 内 发 现 的 唯 一 专 职 清 除 Ｏ－２·的

抗氧化酶，是清除活性氧自由基的关键酶，能把Ｏ－２·

还原成 Ｈ２Ｏ２［３６］。ＳＯＤ是一种含金属的酶，根据金

属辅助因子的不同，植物体内的ＳＯＤ可分为Ｃｕ／Ｚｎ
－ＳＯＤ、Ｆｅ－ＳＯＤ、Ｍｎ－ＳＯＤ　３种 类 型，可 以 统 称

为ＳＯＤｓ。其中，Ｍｎ－ＳＯＤ主 要 存 在 于 线 粒 体 中，
叶绿体中也有发现；Ｆｅ－ＳＯＤ主要分布于基 质 中，
少量存在于膜间介质中，在部分植物的叶绿体中也

存在；Ｃｕ／Ｚｎ－ＳＯＤ主要存在于细胞溶 质 中［３７－３８］。

线粒体内膜呼 吸 链 是 植 物 体 内 产 生 Ｏ－２·的 重 要 来

源，包围在线粒体内膜两侧的基质和膜间介质存在

着大量的ＳＯＤ，它可以使内膜产生的Ｏ－２·及时得到

清除。植物幼叶 中Ｃｕ／Ｚｎ－ＳＯＤ较 为 丰 富，其 活 性

随叶龄增加 而 下 降；而 老 叶 中 主 要 为Ｆｅ－ＳＯＤ和

Ｍｎ－ＳＯＤ［３９］。一般认为，这３种酶都是核编码的，

如果细胞某个部位需要，就通过－ＮＨ２末端定位顺

序运至该细胞中而起作用［４０］。ＳＯＤ可以催化２个

Ｏ－２·发生歧化反应，生成 Ｈ２Ｏ２和Ｏ２，反应式为：Ｏ－２·

＋ Ｏ－２·＋２Ｈ＋Ｈ２Ｏ２＋Ｏ２［４１］，产生的 Ｈ２Ｏ２再继续被

其他相关酶类 清 除。Ｈ２Ｏ２虽 然 是 一 种 比 Ｏ－２·毒 性

低的活性氧，但在Ｏ－２·存在条件下 Ｈ２Ｏ２会生成毒性

非常 强 的·ＯＨ［４２］。ＳＯＤ可 清 除 Ｏ－２·并 同 时 阻 止

Ｆｅ３＋ 受Ｏ－２·作 用 还 原 生 成Ｆｅ２＋，而Ｆｅ２＋ 是Ｆｅｎｔｏｎ
反应（该反应可以产生·ＯＨ）重要的催化剂。

　　ＳＯＤ的活性水平受Ｏ３胁迫时间和胁迫强度影

响。从胁迫时间看，大致呈现出在胁迫初期ＳＯＤ活

性增 加，但 随 着 胁 迫 时 间 的 延 长ＳＯＤ活 性 逐 渐 下

降。玉 米 的 研 究 发 现，Ｏ３胁 迫 初 期 植 物 叶 片ＳＯＤ
活性增强，但在玉米小花分化期、抽雄期和灌浆期其

叶片ＳＯＤ活性在Ｏ３胁迫下较对照分别减少了２８．
３％、１０．７％和３２．６％［４３］。从 胁 迫 强 度 看，当 Ｏ３浓
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度低于１００ｎＬ·Ｌ－１时，小麦叶片ＳＯＤ活性随Ｏ３值

升高呈增加的趋势，但是当Ｏ３值大 于１００ｎＬ·Ｌ－１

时，ＳＯＤ活性随 Ｏ３浓度升高而急剧下降［４４］。这 也

就可以说明为什么不同实验会得出的ＳＯＤ活性随

时间变化趋势不一样的原因，在不考虑作物品种的

条件下，如果 作 物 受 到 的 胁 迫 时 间 不 够 长，较 低 的

Ｏ３浓度可能会导致ＳＯＤ活性随胁迫时间的延长而

增加，这也 与 孙 加 伟 的 结 论［４３］相 一 致。过 高 的 Ｏ３
浓度可能严重破坏ＳＯＤ的结构而使植物ＳＯＤ活性

水平随着 Ｏ３胁 迫 时 间 的 延 长 而 呈 现 降 低 的 趋 势。

此外，ＳＯＤ活性 还 与 所 选 择 的 叶 片 的 位 置 有 关，例

如嫩叶的ＳＯＤ活性高于老叶的活性［４５］。早期的试

验表明［４６］，细胞间硫醇类抗氧化物质含量的提高促

进了ＳＯＤ基因的表达，这对于阐明ＳＯＤ在保护植

物抵御Ｏ３伤害是十分必要的。

２．２　过氧化物酶（ＰＯＤ）

　　ＰＯＤ是 一 种 氧 化 还 原 酶，属 植 物 的 呼 吸 功 能

酶，它在抑制植物膜脂过氧化方面发挥着重要的作

用。ＰＯＤ广泛地存在于植物体内的不同组织中，它

作为活性较高的适应性酶，能够反映植物生长发育

的特点、体 内 代 谢 状 况 以 及 对 外 界 环 境 的 适 应 性。

ＰＯＤ的作用具有双重性，一方面，ＰＯＤ可在逆境或

衰老初期表达，以ＳＯＤ的反应产物 Ｈ２Ｏ２为反应底

物，经过一系列的反应，最终将过氧化氢转化为Ｈ２Ｏ
从而起到解毒的作用，表现为保护效应［４７］。有研究

发现，在Ｏ３熏蒸初期ＰＯＤ活性是增加的，植物通过

这种自身的调节起到抗氧化作用，从而降低氧化胁

迫伤害［１９］；另一方面，ＰＯＤ也可在逆境环境或植物

衰老后期表达，参与活性氧的生成、叶绿素的降解，
并能引发膜脂过氧化作用，表现为伤害效应，是植物

体衰老到一定阶段的产物，甚至可作为植物衰老的

指标，ＰＯＤ活 性 表 现 出 下 降 的 趋 势［４７］。其 他 的 一

些研究也发现，植物通过提高体内的ＰＯＤ活性来缓

解Ｏ３污染胁迫的伤害［４８－５１］。

　　除此之外，不同的植物品种，ＰＯＤ活性 水 平 和

对Ｏ３的响应情况差异 很 大。黄 玉 源 等［５２］对 南 方３
种木本植物米兰、尾叶桉和马尾松研究发现，在正常

情况下，米兰叶片中ＰＯＤ的活性是尾叶桉 的６４．３
倍，是马尾松的６．４倍；在４００ｎＬ·Ｌ－１　Ｏ３熏蒸胁迫

下，米兰中ＰＯＤ活性急剧增加，但尾叶桉和马尾松

却变化不大。

２．３　过氧化氢酶（ＣＡＴ）

　　ＣＡＴ是一种包含血红素的四聚体酶，存在于所

有的植物细胞中，同ＰＯＤ一样，ＣＡＴ的反应底物也

是 Ｈ２Ｏ２，它 可 将 Ｈ２Ｏ２迅 速 分 解 为 Ｈ２Ｏ 和 Ｏ２。

ＣＡＴ在细胞中主要存在于过氧化体中，负责清除过

氧化 体 中 产 生 的 Ｈ２Ｏ２。乙 醛 酸 体 中 也 发 现ＣＡＴ
的存在，其功能 主 要 是 清 除 光 呼 吸 过 程 或 脂 肪 酸β
－氧化反应 过 程 形 成 的 Ｈ２Ｏ２［５３］。ＣＡＴ有 多 种 基

因编码，因此存在多个同系物。全先庆和高文的研

究［５４］确证了烟草中存在３种ＣＡＴ基因编码的蛋白

质：ＣＡＴｌ基因产物，主要清除光呼吸过程中产生的

Ｈ２Ｏ２；ＣＡＴ２基因 产 物，可 特 异 性 地 清 除 活 性 氧 胁

迫过程中产生的 Ｈ２Ｏ２；ＣＡＴ３基因产物，主要清除

乙醛酸 循 环 体 中 脂 肪 酸β－氧 化 产 生 的 Ｈ２Ｏ２。

ＣＡＴ对Ｏ３的响应规律大致同ＰＯＤ一样，低浓度的

Ｏ３会使得植物体内ＣＡＴ活性增加［１８］，过高的Ｏ３浓

度 和 较 长 的 胁 迫 时 间 会 导 致 ＣＡＴ 活 性 的 下

降［４３，５１，５５］。研究Ｏ３浓度升高对冬小麦叶片ＣＡＴ活

性的影响时，发现在冬小麦拔 节 期，低 浓 度 Ｏ３处 理

下（４０ｎＬ·Ｌ－１）冬小麦叶片ＣＡＴ活性与对照相 比

差别不明 显，但 是８０和１２０ｎＬ·Ｌ－１　Ｏ３浓 度 导 致

ＣＡＴ活性分别比对照显著降低５７．１％和６４．９％；
在抽穗期，随着Ｏ３浓度的升高冬小麦叶片ＣＡＴ活

性呈现出一个显著降低的趋势（Ｐ＜０．０５）；当Ｏ３浓

度为４０、８０和１２０ｎＬ·Ｌ－１时，冬小麦叶片ＣＡＴ活

性分别比对照降低３７．６％、３５．７％和６０．４％［２９］。此

外，ＣＡＴ活性还受植物品种的影响［５２］。

２．４　抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）

　　在 植 物 细 胞 中，ＡＰＸ 以 ＡｓＡ 为 底 物，清 除

Ｈ２Ｏ２，而 ＡｓＡ转 化 成 氧 化 态 的 ＭＤＨＡ、ＤＨＡ，在

清除活性氧物质方面也起到重要的作用。目前已知

的ＡＰＸ至少存在于细胞的４个不同组织：叶绿体基

质（ｓＡＰＸ）、类囊体膜（ｔＡＰＸ）、线粒体（ｍＡＰＸ）和细

胞质（ｃＡＰＸ）［１６，５６－５７］。

　　Ｏ３熏 蒸 下 ＡＰＸ活 性 变 化 大 致 会 呈 现 初 期 增

加，后期降 低 的 趋 势。在 水 稻［１８］、油 松［５８］、银 杏［５９］

实验中都发现具有此规律。高浓度Ｏ３处理前期，银
杏叶片ＡＰＸ活性显著高于对照（Ｐ＜０．０５），随着处

理时间的延长，植株体内ＡＰＸ活性逐渐降低，Ｏ３处

理后期ＡＰＸ活性显著低于对照。隋立华等［２９］研究

表明，在冬小麦拔节期，低浓度的Ｏ３（４０ｎＬ·Ｌ－１）导
致叶片ＡＰＸ活性显著提高，但是随着Ｏ３浓度的不

断升高，ＡＰＸ活 性 呈 现 出 降 低 的 趋 势。当 Ｏ３浓 度

为１２０ｎＬ·Ｌ－１时，冬小麦叶片ＡＰＸ活性比对照降

低７５．５％。但在冬小麦抽穗期，８０ｎＬ·Ｌ－１　Ｏ３浓度
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却导致冬小麦叶片ＡＰＸ活性比对照提高１０４．５％。

２．５　抗坏血酸还原酶

　　抗坏血酸还原酶根据作用底物的不同，分为脱

氢抗坏血 酸 还 原 酶（ＤＨＡＲ）和 单 脱 氢 抗 坏 血 酸 还

原酶（ＭＤＡＲ）。与ＡＰＸ相对应，ＤＨＡＲ和 ＭＤＡＲ
可将 氧 化 态 的 ＭＤＨＡ 和 ＤＨＡ 转 化 成 还 原 态 的

ＡｓＡ。ＤＨＡＲ、ＭＤＡＲ作为 Ｈａｌｌｉｗｅｌｌ－Ａｓａｄａ循环

中重 要 的 酶 类，一 般 在 Ｏ３ 胁 迫 初 期，ＤＨＡＲ 和

ＭＤＡＲ活性增强，生成ＡｓＡ的量较多。随着Ｏ３胁

迫时间的延长，ＤＨＡＲ和 ＭＤＡＲ的活性逐渐降低，
还原能 力 不 断 下 降，从 而 导 致 植 物 ＡｓＡ 含 量 减

少［５９－６０］。这是因为在Ｏ３胁迫初期，ＡＰＸ以ＡｓＡ为

底物清除 Ｈ２Ｏ２的速率加快，生成了大量的 ＭＤＨＡ
和ＤＨＡ，同 时 ＭＤＡＲ（以 ＭＤＨＡ为 反 应 底 物）和

ＤＨＡＲ（以ＤＨＡ为反应底物）活性被刺激提高，通

过反应产生大量的ＡｓＡ，从而保证了植物体内ＡｓＡ
的含量维持在一定的水平，这与Ｂａｔｅｓｔｒａｓｓｅ［６０］等的

结果一 致。但 随 着 Ｏ３胁 迫 时 间 的 延 长，ＭＤＡＲ和

ＤＨＡＲ的还 原 能 力 下 降，从 而 导 致 ＡｓＡ的 产 生 量

显著减少。

３　问题与展望

　　植物在长期进化过程中形成了独特的抗氧化机

制，但是植物忍耐Ｏ３胁迫的能 力 是 有 限 的，当 细 胞

中Ｏ－２·与 Ｈ２Ｏ２等有害物质的累积超出其忍耐范围

时，其保护体系功能就受到影响，膜脂过氧化程度加

剧，酶活性降低，非酶物质含量减少，生理结构遭到

破坏。但是植物应答环境胁迫是一个涉及多基因种

类、多信号途径、多基因产物的复杂过程。这些基因

及其表达产物包括 ＭＡＰ激酶、ＳＯＳ激酶、磷脂酶、
转录因子以及一些与保护生物膜、清除自由基、水通

道和离子通道相关的蛋白［６１］。植物受到Ｏ３污染等

外界胁迫时，胁迫信号在植物细胞内通过不断传递

激发转录因子的表达，转录因子与相应的顺式作用

元件结合后，特异性地启动应答基因的转录表达，从
而对内、外界信号做出调节反应。尽管国内外有关

Ｏ３污染胁迫 下 植 物 的 抗 氧 化 调 节 机 制 研 究 开 展 得

不少，但是许多问题仍需要加强研究：１）关 于 Ｏ３胁

迫对植物抗氧化系统的影响方面，人们往往侧重于

研究Ｏ３对ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ等常见酶活性以

及ＡｓＡ、ＧＳＨ等非酶物质的影响，但是对一些能起

抗氧化 作 用 的 物 质 如ＤＨＡＲ、ＭＤＡＲ、ＧＲ、二 甲 基

亚砜、苯 甲 酸、异 丙 醇、硫 脲、多 酚、单 宁、黄 酮 类 物

质、脯氨酸、甜菜碱和甘露醇等的影响研究较少，因

此有必要加强这方面的工作；２）Ｏ３浓度升高将导致

植物非酶物质含量和酶活性发生变化，人们可以通

过筛选出一些可靠的指示指标来监测 大 气 Ｏ３的 污

染状况；３）Ｏ３胁迫下植物抗氧化系统非酶促物质和

酶促物质的变化不是单独发生的，它必然会引起植

物体内其他物质代谢的变化以及能量的转化，研究

Ｏ３浓度升高对植物能量转化、物质代谢和抗氧化系

统物质变化的影响将对人们深入了解 Ｏ３污 染 胁 迫

的机制非常有帮助；４）可结合筛选Ｏ３抗氧化剂的工

作来阐明Ｏ３污染胁迫对植物抗氧化系 统 的 影 响 机

理；５）从分子水平上研究Ｏ３胁迫对植物抗氧化系统

的影响将是一个新的研究方向，而这方面工作目前

国内外报道较少。

通讯作者简介：黄益宗（１９７０—），男，博士，副研究员，主要研

究方向为农林生态环境保护，近年来在国内外核心刊物发表

论文１２０多篇。
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