
活性氧(reactive oxygen species, ROS)在植物
生长发育和胁迫响应中扮演着十分重要的角色,
研究其产生和清除机制有着十分重要的意义。

ROS主要包括超氧阴离子(O2
-·)、过氧化氢(hydrogen

peroxide, H2O2)、羟基自由基(·OH)和单线态氧(1O2)

等[1]。其中, H2O2是最稳定的存在形式, 也是植物
体内重要的信号分子, 因此维持体内 H2O2稳态具
有十分重要的意义[2]。过氧化氢酶(catalase, CAT)
是发现最早也是目前研究最透彻的 H2O2 清除酶
之一, 其功能和相关调控机制仍是当下植物研究
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摘 要:过氧化氢酶(catalase, CAT)作为过氧化氢(hydrogen peroxide, H2O2)的清除酶在植物生长发育和胁迫响
应中扮演着十分重要的角色。CAT的功能受到严格调控,其在正常条件下维持适当浓度的 H2O2作为信号分子

以保证植物的生长发育;在胁迫下保持 H2O2稳态以增强植物耐逆性。本文对近年来 CAT在植物生长发育和
胁迫响应中的功能研究进展予以综述,特别是翻译后修饰和亚细胞定位对 CAT功能的调控,并对植物 CAT
的调控机理研究进行了展望。
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Abstract: Catalase (CAT) is a hydrogen peroxide (H2O2) scavenging enzyme and plays a central role in plant
growth, development and stress response. Its function is strictly regulated to keep an appropriate concentra-
tion of H2O2 as a signal molecule under normal conditions to ensure plant growth and development, and to
maintain H2O2 homeostasis under stress conditions to enhance plant stress tolerance. This review summarized
the recent research progress of CAT in plant growth, development and stress response, especially the regula-
tion of CAT function by post-translational modification and subcellular localization. It also made suggestions
for future research on the regulatory mechanism of CAT in plants.
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领域的热门话题。本文围绕 CAT功能及其调控机
制, 对近年来关于 CAT的研究进展进行了综述和
展望。

1 植物 H2O2稳态与 CAT
H2O2是 ROS的最稳定存在形式。尽管其化学

活跃程度比其他 ROS低, 但依然可以直接将蛋白
质氧化, 从而影响蛋白质的功能, 尤其是可以在
亚铁、亚铜等芬顿还原剂的作用下转化为更具有

威胁的羟基自由基[2]。早期的研究认为 H2O2是一
种有害成分, 因此生物需要多种多样的 H2O2清除
过程来消除氧化威胁。但是, 后来的研究发现,
H2O2也是一种重要的信号分子, 广泛参与植物的
生长发育和胁迫响应[3]。尤其是位于细胞膜上的还
原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸(reduced nicoti原
namide adenine dinucleotide phosphate, NADPH)氧
化酶信号通路的发现[4], 改变了人们对 H2O2作用
的认识, 认为 H2O2的积累需要严格的调控而不是
一味的消除。植物体内 H2O2的产生和清除过程受
到严格的调控, 其产生主要有如下途径(图 1): 1)
线粒体、叶绿体中电子传递链产生的 ROS经超氧
化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)作用后产
生 H2O2[5-6]; 2) 脂质体中脂肪酸氧化产生的乙酰辅
酶 A在过氧化物酶体中氧化产生 H2O2[7]; 3) 细胞
膜上的NADPH 氧化酶呼吸爆发氧化酶同源物
(respiratory burst oxidase homolog, RBOH)感受到外
界刺激后激活并产生较活跃的 ROS, ROS经歧化
作用产生 H2O2[8]; 4)过氧化物酶体中光呼吸产生的
乙醇酸在乙醇酸氧化酶(glycolate oxidase, GLO)的
作用下产生 H2O2[9]。其中,细胞膜上 H2O2的产生主
要由RBOH完成, 并且 RBOH的活性受到多种蛋
白质激酶和钙离子的调控。为了维持体内 H2O2的
稳态,植物进化出了感知和清除 H2O2的系统, 特
别是植物中 H2O2 受体蛋白激酶 HPCA1 (H2O2-
induced Ca2+ increases 1)的鉴定, 让人们对 H2O2在
植物生长发育和胁迫响应中所扮演角色的认知更

加清楚。植物中可以清除 H2O2的酶主要有: CAT、
抗坏血酸过氧化物酶(ascorbate peroxidase, APX)、
过氧化物酶(peroxidase, PRX)、谷胱甘肽过氧化物
酶(glutathione peroxidase, GPX)、硫氧还蛋白(thio-
redoxin, TRX)、谷胱甘肽转移酶(glutathione S-trans-
ferase, GST)等[10]。与其他 H2O2 清除酶不同, CAT
不需要任何还原剂就可以分解 H2O2。此外, 虽然
CAT对 H2O2 的亲和力低, 但是其清除 H2O2 的速

度是其他酶的几百倍 [11-12]。这些特性使 CAT 在
H2O2信号通路研究中备受关注。

CAT最早由勒夫发现并命名[13]。不像其他过
氧化物酶, CAT可以直接催化 H2O2 发生歧化反
应, 将其降解为无害的水和氧气, 并且这一过程
不需要还原剂的参与[14-15]。植物体内通常含有多种
依赖不同辅助因子的过氧化物酶家族, 这些家族
往往包含多个成员, 其中 CAT家族通常只由 3个
成员组成, 部分植物含有的 CAT成员超过 3个[16]。
为了便于研究和区分植物中的不同 CAT家族成
员, 研究人员对 CAT家族进行了分类命名, 但命
名方式在不同物种间存在差异, 例如: 在拟南芥
(Arabidopsis thaliana)中研究人员采用了与 C4 植
物玉米(Zea mays)一样的从 1至 3的命名方式, 而
在水稻(Oryza sativa)中却采用了从 A至 C的命名
方式 [1]。此外, Willekens 等 [17]根据烟草(Nicotiana
tabacum)中 CAT的功能对其进行了分类: 在光合
作用组织中高表达的 CAT被命名为 Class玉; 在
维管组织中高表达的 CAT被命名为 Class 域; 在
种子和生殖组织中表达的 CAT被命名为 Class 芋。
尽管不同植物中的同一类型 CAT的功能存在着
一些差异, 但是其功能基本保守。
2 CAT的酶促动力学特征及生理功能
2.1 CAT的酶促动力学特征

CAT按功能又可以分为单功能 CAT和双功
能 CAT。低等生物中主要是双功能的 CAT, 它们
像植物中的 APX一样既可以催化 H2O2 降解, 也
可以催化小分子有机过氧化物的分解。高等生物

中主要为单功能的 CAT, 它们一般催化 H2O2 降
解。深入研究表明,单功能的 CAT也可以催化H2O2
依赖的小分子有机过氧化物的分解[18]。植物中一
般是单功能的 CAT, 它们对抑制剂 3-氨基-1,2,4-
三唑(3-amino-1,2,4-triazole, 3-AT)十分敏感[1]。针
对牛(Bos taurus)、青霉菌(Penicillium)、微球菌(Mi-
crococcus Cohn)和大肠杆菌(Escherichia coli)的 CAT
晶体结构解析显示, CAT单体结合一个血红素并
组装成四聚体结构行使功能, 其还含有 NADPH
的结合位点[19]。CAT催化 H2O2降解依赖于其结合
的血红素, 在低 H2O2浓度下, NADPH的结合会抑
制低活性 CAT混合物的出现, 从而维持合适的
H2O2清除能力[20]。但植物 CAT不含 NADPH结合
位点, 其在低 H2O2浓度下抵抗失活的机制有待进
一步探索。植物 CAT单体的分子质量通常在 55~
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图 1 植物细胞内 H2O2的产生和清除过程
图片简要总结了植物细胞内主要的 H2O2产生和清除的场所及过程。flg22: 鞭毛蛋白 22; FLS2: 鞭毛蛋白受体 2; BAK1:
BRI1相关类受体蛋白激酶 1; BIK1: 灰霉菌诱导蛋白激酶 1; RBOH: 呼吸爆发氧化酶同源物; SOD: 超氧化物歧化酶; HP原
CA1: H2O2受体蛋白激酶; PIP2;1: 质膜内在蛋白; RuBP: 1,5-二磷酸核酮糖; RuBisCO: 1,5-二磷酸核酮糖羧化酶; 3PGA:
3-磷酸甘油酸; 2PG: 2-磷酸甘油酸; GSH: 还原型谷胱甘肽; GSSG: 氧化型谷胱甘肽; DHAR: 脱氢抗坏血酸还原酶; DHA:
脱氢抗坏血酸; MDA: 单脱氢抗坏血酸; MDAR: 单脱氢抗坏血酸还原酶; Asc: 抗坏血酸; APX: 抗坏血酸过氧化酶; XO: 黄
嘌呤氧化酶; CAT: 过氧化氢酶; TAG: 甘油三酯; GR: 谷胱甘肽还原酶; GPX: 谷胱甘肽过氧化物酶; PRX: 过氧化物酶;
NAD(P): 烟酰胺腺嘌呤二核苷酸(磷酸); NAD(P)H: 还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸(磷酸)。
Fig.1 Production and scavenging of H2O2 in plant cells
The main subcellular sites and processes for H2O2 production and scavenging in plant cells are briefly summarized in this figure.
flg22: Flagellin 22; FLS2: Flagellin-sensitive 2; BAK1: BRI1-associated receptor kinase 1; BIK1: Botrytis-induced kinase 1;
RBOH: Respiratory burst oxidase homolog; SOD: Superoxide dismutase; HPCA1: H2O2-induced Ca2+ increases 1; PIP2;1: Plasma
membrane intrinsic protein 2;1; RuBP: Ribulose-1,5-bisphosphate; RuBisCO: Ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxyge-
nase; 3PGA: 3-Phosphoglycerate; 2PG: 2-Phosphoglycolate; GSH: Glutathione; GSSG: Glutathione disulphide; DHAR: Dehy-
droascorbate reductase; DHA: Dehydroascorbate; MDA: Monodehydroascorbate; MDAR: Monodehydroascorbate reductase; Asc:
Ascorbate; APX: Ascorbate peroxidase; XO: Xanthine oxidase; CAT: Catalase; TAG: Triacylglyceride; GR: Glutathione reduc-
tase; GPX: Glutathione peroxidase; PRX: Peroxidase; NAD(P): Nicotinamide adenine dinucleotide phosphate; NAD(P)H: Reduced
nicotinamide adenine dinucleotide phosphate.
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70 kD。研究者通过非变性胶分离发现, 植物 CAT
的分子质量在 220~240 kD, 说明植物 CAT也是
以四聚体的形式发挥功能[1, 21]; 单体 CAT几乎没有
活性, 而组装成四聚体后其活性大幅度提高 [12]。
CAT 对 H2O2 的 Km 值在 40~600 mmol/L, 而其他
过氧化物酶对 H2O2 的 Km值远小于 100 mmol/L,
表明 CAT对 H2O2的亲和力远低于其他过氧化物
酶(如 APX、PRX等), 然而 CAT的活性是其他H2O2
清除酶的几百倍[1, 3, 12, 18, 22-24], 表明 CAT能够高效地
消除 H2O2, 在维持 H2O2稳态中起着重要作用。
2.2 CAT参与光呼吸
光合作用进程中的电子传递链和光呼吸进程

中的乙醇酸氧化都可以产生大量的 H2O2[25]。其中,
光呼吸进程中的乙醇酸氧化主要发生在过氧化物

酶体, 能产生大量的 H2O2, 而 CAT在光呼吸产生
的 H2O2清除过程中发挥重要作用[26]。植物体内通
常包含多个 CAT 家族成员, 但不是所有的 CAT
都参与此过程。例如, 拟南芥含有 3个 CAT成员,
只有 CAT2参与了光呼吸。在正常大气环境中,
CAT2突变会造成莲座叶生物量减少以及氧化胁
迫信号的激活; 在改变 CO2浓度的环境中这种现
象则会减弱或者消失[3]。CAT2主要表达于叶片,并
且因受到光和生物钟调控而在早晨激活表达 [27]。
近期研究还发现, 拟南芥 CAT在高光条件下被油
菜素内酯(brassinolide, BR)受体激酶 BRI1相关类
受体蛋白激酶 1 (BRI1-associated receptor kinase 1,
BAK1)磷酸化并激活, 降解过量积累的 H2O2以维
持正常的生长发育[28]。水稻 CatC的表达也受到昼
夜节律的调控, 并且 CatC的缺失突变会造成叶片
的早衰, 说明水稻 CatC在光呼吸中也发挥重要作
用[16]。有研究者通过将草酸氧化酶(oxalate oxidase,
OsOXO3)、OsGLO3和 CatC特异地表达在叶绿体
中构建光呼吸旁路, 获得了高光合作用效率和高
产的水稻材料[29]。这些研究结果说明, CAT不仅在
植物光呼吸中发挥重要作用, 而且在光响应中也
扮演着十分重要的角色。

2.3 CAT参与植物免疫
CAT是植物免疫的负调控因子, 植物和病原

菌互为拮抗地调控 CAT的功能以实现防御或者
入侵。细胞程序性死亡(programmed cell death, PCD)
是植物防御病原菌入侵的有效策略之一。植物既

可以通过调控 CAT功能使 ROS积累, 从而激活
PCD进程以防御病原菌入侵, 也可以通过积累的
ROS直接杀死病原菌[30]。为了减弱植物免疫反应

以实现入侵, 病原菌会分泌一些效应因子。其中,
部分效应因子可以与 CAT相互作用或者调控CAT
表达, 从而影响植物 H2O2 稳态, 减弱免疫反应,
最终实现入侵。例如, 大豆疫霉菌(Phytophthora
sojae)分泌的 PsCRN63 (crinkling- and necrosis-in-
ducing protein 63)和 PsCRN115 能够与烟草 CAT
相互作用, 并将 CAT转移至细胞核, 以维持核内
H2O2稳态, 抑制植物 PCD进程和免疫反应, 从而
实现侵染植物[31-32]。凤果花叶病毒(Pepino mosaic
virus , PepMV)分泌的效应因子 TGBp1 (triple gene
block protein 1)与番茄 CAT1相互作用, 调节 CAT
活性, 以减弱宿主的免疫反应[32]。尽管 ROS的积
累可以提高植物免疫能力, 但是免疫激活的 ROS
大量积累也会危害植物的生长发育, 严重时甚至
杀死植物, 所以植物会通过及时调控 ROS清除酶
功能来避免过度反应。Gao等[33]发现了一条由钙离
子结合蛋白水稻抗病蛋白 1 (resistance of rice to
diseases 1, ROD1)参与的植物平衡免疫和生长发
育的新机制。正常条件下, ROD1与 CatB相互作
用, 调控 ROS清除且抑制免疫, 从而平衡水稻免
疫反应和生长发育 ; 当病原菌侵染时 , ROD1-
CatB被激活, 并消除免疫应激产生的 H2O2, 从而
避免免疫过激伤害水稻。稻瘟病菌入侵产生的效

应因子 AvrPiz-t会激活 CatB, 抑制 H2O2积累, 从
而抑制免疫反应; 同时, 水稻 RIP1/APIP6泛素连
接酶被激活, 激活的 RIP1/APIP6 促进 AvrPiz-t、
CatB和 ROD1的降解, 导致 H2O2 积累和免疫增
强[33]。由此可见, CAT可通过调控体内 H2O2稳态来
调节植物免疫反应, 植物和病原菌则可通过直接
或者间接地调控 CAT功能来实现免疫或者入侵。
2.4 CAT参与植物非生物胁迫响应
环境变化造成的非生物胁迫也会使植物产生

大量 ROS, CAT 在清除非生物胁迫积累的 ROS
中也扮演着重要角色[10]。金属离子胁迫是近年来
植物领域的研究热点之一, 既包括铜、锰、锌、钙
等植物生长发育所需的元素, 也包括镉、汞、铅等
有毒重金属元素[34]。锰的缺乏会造成 CAT活性不
足, 并影响植物正常生长发育; 外源添加锰可以
促进 CAT的表达并提高 CAT活性, 增强植物对
胁迫的抗性[35]。过量的铜不仅可提高植物 CAT活
性, 还能够刺激 CAT的表达, 提高植物对铜胁迫
的耐受性[36]。汞和铅胁迫会诱导植物 CAT的表达,
从而维持铅、汞胁迫下的 ROS稳态[37-38]。不同植物
CAT基因响应镉胁迫的方式存在很大差异。豌豆
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(Pisum sativum) CAT 活性受到镉胁迫的诱导 [39],
向日葵(Helianthus annuus)和芥菜(Brassica juncea)
叶片中 CAT的表达也受到镉胁迫的诱导[40-41], 而玉
米和裂片石莼(Ulva fasciata) CAT的表达则不受镉
胁迫影响, 但是其活性既可被低浓度镉胁迫激活,
又可被高浓度镉胁迫抑制[42-43]。由此可见, CAT在
植物金属离子胁迫响应中起着重要的调控作用。

干旱和盐等非生物胁迫也会造成 ROS过量
积累,从而影响植物生长发育,因此提高抗氧化胁
迫能力也是植物提高胁迫耐受性的有效措施 [34]。
多种植物 CAT的活性受到干旱和盐胁迫的诱导。
在盐敏感水稻品种 BRRI dhan 49中, CAT的活性
在盐胁迫下被抑制, 而在耐盐的 BRRI dhan 54中,
CAT的活性因盐胁迫诱导而提高[44]。本课题组的
研究也发现, 盐耐受类受体胞质蛋白激酶 1 (salt
tolerance receptor-like cytoplasmic kinase 1, STR-
K1)可以磷酸化并激活 CatC,提高水稻 ROS清除能
力, 增强水稻耐盐性[45]; 在水稻中过表达 CatC, 能
显著提高转基因植株的耐盐性[46]。此外, 有研究报
道, 过表达金属硫蛋白基因 OsMT1a的水稻表现
出较高的 CAT活性和耐旱性[47]; 异源表达大肠杆
菌的 CAT基因能显著增强烟草的耐旱性[48]。相关
研究还发现, 小麦 CAT活性也受到干旱胁迫的调
控[49]。这些研究结果说明, CAT在植物非生物胁迫
响应中起着重要作用。

2.5 CAT参与植物激素信号转导
CAT在植物激素参与的 ROS稳态调控中发

挥重要作用。水杨酸(salicylic acid, SA)会抑制GLO
与 CAT 在水稻叶片中相互作用, 从而诱导 H2O2
积累, 进而激发水稻的胁迫响应; SA不仅可通过
直接和 CAT结合来抑制 CAT活性, 也可通过激
活WRKY62/76转录抑制子的表达来抑制 CAT的
表达, 从而维持植物根分生组织的活力[50]。脱落酸
(abscisic acid, ABA)通过调控水稻 CatB的表达来
抑制干旱胁迫下 H2O2 的积累, 提高水稻的耐旱
性[51]。BR受体激酶 BAK1在高光下会磷酸化并激
活 CAT, 清除过量积累的 H2O2, 从而维持植物正
常的生长发育 [28]。外源添加 2,4-表油菜素内酯
(24-epibrassinosteroid, EBR)可以诱导 APX 和CAT
的表达, 增强植物的抗氧化性[52]。这些结果暗示,
BR也可以通过 CAT来调节体内 ROS的稳态。乙
烯在植物生长发育和果实成熟中发挥重要作用。

有研究发现, ROS会直接影响乙烯的合成, 外源
添加乙烯会诱导 CAT等 ROS清除酶基因的表达,

调节体内的 ROS稳态[53-54]。H2O2处理会造成拟南
芥生长素相关蛋白质(生长素含量标志蛋白 DR5、
输入蛋白 AUX1、输出蛋白 PIN1和 PIN2)的表达
量下降, 说明 H2O2对植物生长素的合成和运输起
一定的抑制作用;该研究还发现,吲哚乙酸(indole-
3-acetic acid, IAA)可以通过直接和 CAT相互作用
来调节 CAT的功能[55]。以上研究结果说明, CAT介
导的 H2O2稳态调控在各种激素合成和信号转导
中发挥重要作用, 也证明 H2O2是细胞内一种重要
的信号分子。

2.6 CAT参与植物体内活性氮代谢
活性氮(reactive nitrogen species, RNS)是一种

活性氮氧化物, 也是一种重要的信号分子, 在生
物学和医药领域有着十分重要的应用价值[56]。对
动物而言, 氮氧化物是一种重要的信号分子, 在
神经、血管和免疫系统中起着重要调控作用。例如,
硝酸甘油产生的一氧化氮(nitric oxide, NO)能扩张
血管平滑肌, 使血管舒张[57]。ROS和 RNS之间存
在紧密的联系。有研究发现, 肺动脉内皮细胞的内
皮素 1受到 NO刺激后, 蛋白激酶 C啄 (protein ki-
nase C啄, PKC啄)被磷酸化和激活, 激活的 PKC啄磷
酸化 CAT的第 167位丝氨酸(Ser-167), 促进 CAT
四聚体的组装, 激活 CAT的 H2O2清除能力, 抑制
ROS的积累, 说明 CAT在动物 ROS和 RNS调节
中发挥重要作用[57]。尽管早在 1960年研究人员就
已经观察到 NO会影响植物[58-59], 但是植物 RNS的
研究起步较晚, 直至最近 20年左右植物学家才
开始对植物 NO的功能开展研究。2012年, 研究
人员发现, NO和蛋白质亚硝基化修饰通过 CAT
来影响 H2O2 稳态, 从而调控水稻叶片细胞死亡,
该研究还初次证明植物 CAT也参与了 RNS的代
谢[60]。Chen等[61]系统地分析了拟南芥和水稻 CAT
家族蛋白的功能, 发现拟南芥 CAT3和水稻 CatA
并不是经典的过氧化氢酶, 而是一种转亚硝基化
酶, 主要参与植物体内的 RNS信号通路; CAT2/3
和 CatB/C则主要行使过氧化氢酶功能, 但是它们
在 RNS信号通路中也起着重要的调控作用。由此
可见, 无论在动物还是植物中, CAT在关联 ROS
和 RNS信号通路中都发挥重要的作用。
3 CAT的调控机制

CAT 在植物生长发育和胁迫响应中扮演着
十分重要的角色, 维持着细胞内 H2O2稳态, 使之
既满足植物生长发育的需求, 又不至于在胁迫下
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过量积累而杀死植物。因此, 植物体内 CAT的功
能及活性受到精细且系统的严格调控(图 2)。
3.1 转录和翻译调控

转录调控是调控基因表达的重要手段之一,
不同时空特异性、条件特异性表达使得一个基因

可以在多个组织、器官和时期发挥不同功能。CAT
的表达直接受到 H2O2 诱导, H2O2 预处理可以显
著增强 CA T的表达, 提高玉米对盐胁迫的耐受
性[62]。CAT的表达还受到各种植物激素的影响。其
中, SA可通过激活WRKY62/76转录抑制子来抑
制 CAT 的表达, 维持植物根分生组织的活力 [50];
转录因子 WRKY75能通过诱导 SID2 (SA induc-
tion-deficient 2)并抑制 CAT2的表达来调节 H2O2
稳态,影响叶片早衰[63]。ABA可通过调控水稻CatB
的表达来抑制干旱胁迫下 H2O2的积累, 提高水稻
的耐旱性[51]。外源添加乙烯和 BR也能促进 CAT
的表达, 提高植物对氧化胁迫的耐受性[64]。此外,
胁迫也会影响 CAT 的表达。例如: 高温会抑制
CatB的表达, 降低水稻花粉的 CAT活性, 造成花
粉发育不良, 最终产量降低[65]; 镉胁迫通过调控基
因组 DNA的甲基化来激活 SOD和 CAT基因的表
达, 使镉诱导产生的 ROS得到清除, 最终提高植
物对镉胁迫的耐受性[66]。有研究报道, 遭受氧化胁
迫时, 木薯(Manihot esculenta)蛋白质激酶 MeK-
IN10直接磷酸化转录因子 MeRAV1/2 (related to
ABI3/VP1)的 Ser-44和 Ser-45, 磷酸化的 MeR原
AV1/2 结合到 MeCAT6/7 启动子上 , 提高 MeC-
AT6/7的表达量, 消除胁迫下过量积累的 H2O2, 增
强木薯对氧化胁迫的耐受性[67]。植物可以通过抑
制 CAT转录来增强免疫, 而病原微生物能通过分
泌效应因子抑制 CAT转录来抑制植物免疫反应。
例如, 大豆疫霉菌分泌的效应因子 PsCRN63/115
不仅能够将 CAT招募到细胞核, 还能够作为转录
调节因子调控 CAT的表达, 从而调节 PCD 以抑
制宿主免疫[31]。
动物 CAT含有 NADPH的结合位点, 在 H2O2

浓度较低时会结合 1分子 NADPH以避免 CAT失
活[20]。植物 CAT不含有 NADPH结合位点, 因此可
能存在其他的保护机制[1]。虽然植物含有大量CAT,
但是它们很容易失活。光钝化现象是已知的一种

CAT失活方式, 即使中等光照强度下, 增加光强
也会发生光钝化现象[1, 68]。当环境扰动造成 CAT再
合成速率低于光钝化速率时, CAT活力急剧下降,
影响叶片乃至整个植物活力, 特别是在寒冷、干

旱、盐碱和强光等条件下该现象更明显。为了减弱

CAT光钝化对植物的影响, 植物通过增强 CAT的
蛋白质翻译能力来维持光照条件下正常的 CAT
含量。例如: 黑麦草(Secale cereale)通过增加 CA T1
转录本的甲基化程度来提高翻译速度, 并且这种
提高受到蓝光的强烈诱导; 过氧化物和 ROS产物
也会激活 CAT1的翻译能力[69-70]。
3.2 翻译后修饰调控

蛋白质翻译后修饰是指对翻译后的蛋白质进

行共价加工的过程, 它通过在一个或者多个氨基
酸残基加上修饰基团, 可以改变蛋白质的物理、
化学性质, 进而影响蛋白质的结构、功能以及稳
定性。磷酸化是最常见也是最重要的翻译后修饰

之一, 主要由蛋白质激酶和磷酸酶分别对目标蛋
白质进行可逆的磷酸化和去磷酸化, 在调控蛋白
质功能、稳定性和亚细胞定位方面起着重要作用,
也是细胞信号转导中的重要分子开关[45]。在动物
中, PKC啄和激酶复合体 c-Abl/Arg 磷酸化 CAT,
从而调控 CAT聚合状态和稳定性[57, 71]。在植物细
胞中也有类似的机制被解析。钙依赖蛋白激酶 8
(calcium-dependent protein kinase 8, CPK8)在干旱
胁迫下能够磷酸化 CAT3的 Ser-261, 激活 CAT3,
提高植物 H2O2清除能力,增强拟南芥的耐旱性[72]。
BR信号通路中, BR受体激酶 BAK1在高光下会
磷酸化并激活 CAT, 从而清除过量积累的 H2O2以
维持植物正常生长发育, 但是其磷酸化 CAT的具
体位点尚不清楚[28]。盐超敏感(salt overly sensitive,
SOS)信号通路中, 蛋白激酶 SOS2 (salt overly sen-
sitive 2)和核苷二磷酸激酶(nucleoside diphosphate
kinase, NDPK)也被报道可以与 CAT相互作用, 调
节 CAT活性, 但是其调控机制尚不清楚[12]。本课
题组也筛选到一个酪氨酸蛋白激酶 STRK1, 其在
盐胁迫下磷酸化 CatC的第 210位酪氨酸(Tyr-210),
激活 CatC, 从而清除过量积累的 H2O2, 提高水稻
耐盐性[45]。值得指出的是, STRK1是植物中迄今发
现的唯一能将 CAT酪氨酸残基磷酸化的激酶。此
外, STRK1-CatC介导的盐胁迫响应信号还受到
S-酰化修饰的影响, STRK1的第 5、10、14位半胱
氨酸(Cys-5、Cys-10和 Cys-14)被 S-酰化修饰后
定位到细胞膜上, 且该 S-酰化修饰是 STRK1参
与水稻盐胁迫响应所必需的[45]。尽管已有多个CAT
的蛋白激酶被鉴定和报道, 但是迄今还未见 CAT
的磷酸酶被鉴定和报道, 其去磷酸化且关闭 CAT
活性的机制有待进一步探索。
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图 2 植物细胞中的 CAT调控机制
CAT作为重要的 H2O2清除酶之一, 在植物生长发育和胁迫响应中发挥着重要作用, 并受到多种因素的严格调控以维持细
胞内 H2O2稳态。图片对 CAT的转录调控、磷酸化和泛素化修饰及亚细胞定位调控进行了总结。BAK1: BRI1相关类受体蛋
白激酶 1; STRK1: 盐耐受类受体胞质蛋白激酶 1; HPCA1: H2O2受体蛋白激酶; ROD1: 水稻抗病蛋白 1; AvrPiz-t: 稻瘟病
菌效应因子; CRN63/115: 大豆疫霉菌效应因子; CMV 2b: 黄瓜花叶病毒蛋白 2b; CPK8: 钙依赖蛋白激酶 8; PKC啄: 蛋白激
酶 C啄; CaM: 钙调蛋白; APIP6: AvrPiz-t相互作用蛋白 6; PEX5: 过氧化物酶体转运蛋白 5; NCA1: RING型锌指结构蛋白,
缺失后 CAT活性几乎消失; LSD1: 模拟疾病损伤蛋白 1; GLO: 乙醇酸氧化酶; KIN10: 蛋白激酶 10; RAV1/2: ABI3相关转
录因子; WRKY75: WRKY家族转录因子 75; WRKY62/76: WRKY家族转录因子 62/76。
Fig.2 Mechanisms of CAT regulation in plant cells
As one of the important H2O2 scavenging enzymes, CAT plays an important role in plant growth, development and stress response.
It is regulated by a variety of factors to maintain intracellular H2O2 homeostasis. This figure represents a summary of the tran-
scriptional regulation, phosphorylation and ubiquitination, and subcellular localization regulation of CAT. BAK1: BRI1-associat-
ed receptor kinase 1; STRK1: Salt tolerance receptor-like cytoplasmic kinase 1; HPCA1: H2O2-induced Ca2+ increases 1; ROD1:
Resistance of rice to diseases 1; AvrPiz-t: Avirulence Piz-t; CRN63/115: Crinkling- and necrosis-inducing proteins 63/115;
CMV 2b: Cucumber mosaic virus 2b protein; CPK8: Calcium -dependent protein kinase 8; PKC啄: Protein kinase C啄; CaM:
Calmodulin; APIP6: AvrPiz-t interacting protein 6; PEX5: Peroxin 5; NCA1: No catalase activity 1; LSD1: Lesion simulating
disease 1; GLO: Glycolate oxidase; KIN10: Protein kinase 10; RAV1/2: Related to ABI3/VP1 1/2; WRKY75: WRKY family
transcription factor 75; WRKY62/76: WRKY family transcription factor 62/76.
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泛素化作为另一种重要的蛋白质翻译后修

饰, 主要通过一系列特殊酶的作用将泛素分子添
加到目标蛋白质上, 其在蛋白质的定位、代谢和
降解中起着重要作用[73]。蛋白质的泛素化和磷酸
化之间经常会相互影响, 例如: c-Abl/Arg磷酸化
CAT的 Tyr-231和 Tyr-386后, 会加速 CAT的泛
素化, 进而使其通过 26S蛋白酶体途径降解[74]。近
年来研究发现,水稻 CAT可以被泛素连接酶 APIP6
泛素化, 然后通过 26S蛋白酶体途径降解[75]; 而且,
APIP6不仅能够降解 CAT, 还能够将稻瘟病菌分
泌的效应因子 AvrPiz-t泛素化并降解, 解除 Avr-
Piz-t对 CAT的促进作用, 增强水稻的免疫反应,
抑制病原菌入侵[33]。泛素连接酶 APIP6的发现对
解析 CAT泛素化降解过程有着重要的意义。
分子伴侣是细胞内一类协助分子组织和蛋白

质折叠的蛋白质, 在目标蛋白质功能的调节中具
有重要作用。分子伴侣也参与了 CAT功能的调
控。例如: 拟南芥分子伴侣 NCA1 (no catalase ac-
tivity 1)与 CAT2结合并改变后者构象, 从而提高
其活性[37]; 水稻光呼吸途径中的 GLO能与 CAT结
合并增强其活性[76]。另外, 植物钙调蛋白(calmo-
dulin, CaM)在结合 Ca2+之后与 CAT相互作用并激
活 CAT, 但在动物、细菌和人中此类现象尚未见
报道[77]。LSD1 (lesion simulating disease 1)是植物
PCD中的一个重要调节因子, 能够与 CAT相互作
用并增强其活性, 进而调控光依赖的细胞死亡;
SA也参与了 LSD1-CAT介导的 PCD调控 [78]。多
种翻译后修饰协同或者拮抗地调控 CAT的功能,
使之能够顺利维持植物生长发育和胁迫响应中

H2O2的稳态。
3.3 亚细胞定位调控

CAT主要定位于过氧化物酶体, 其占到过氧
化物酶体总蛋白质的 10%~25%, 被誉为过氧化物
酶体氧化还原平衡的守护者[1]。CAT结合血红素
且形成四聚体是在过氧化物酶体中进行的, 但其
合成是在细胞质中进行的, 且在细胞质中以单体
的形式存在。大部分 CAT的 C端含有过氧化物酶
体定位信号肽 PTS1 (peroxisomal targeting signal
type 1), 该信号肽可以被过氧化物酶体转运载体
PEX5 (peroxin 5)识别并转运到过氧化物酶体中行
使功能[79]。然而, 并不是所有的 CAT都含有 PTS1
信号肽, 部分 CAT定位在细胞质中而不是过氧化
物酶体中。例如, 水稻中的 CatA就定位在细胞质
中[77]。当前, 关于 CAT过氧化物酶体定位信号肽

的研究存在争议。有研究表明, CAT的过氧化物
酶体定位依赖于 C末端的 QKL序列而不是经典
的 PTS1 [S(A)K(R)L]; 也有研究发现, CAT的过氧
化物酶体转运并不依赖于 CAT的 C末端的 PTS1
信号肽, CAT的 C末端的 18个氨基酸序列被截
取后, CAT的亚细胞定位并无影响[79]。此外, 已有
部分研究发现 , 一些蛋白激酶 (CPK8、STRK1、
BAK1)和钙离子感受器(ROD1)在接收到信号后会
将 CAT 招募到细胞膜上并激活 CAT, 激活后的
CAT会被进一步转运到过氧化物酶体, 形成活性
更高的四聚体以维持体内的 H2O2稳态[28, 33, 45, 72]。为
了抑制植物免疫, 病原微生物能够分泌效应因子
抑制植物的免疫反应, CAT也是病原菌效应因子
的靶蛋白之一。这些效应因子既可以直接改变

CAT的活性和稳定性, 从而抑制植物的免疫反应,
也可以将 CAT 转运到细胞核来控制植物细胞
PCD, 从而使病原菌更容易侵染植物。例如: 大豆
疫霉菌分泌的效应因子 PsCRN63/115 能够将
CAT招募到细胞核; 黄瓜花叶病毒(Cucumber mo-
saic virus, CMV)分泌的 CMV 2b可以直接与 CAT
蛋白相互作用, 并且将 CAT招募到细胞核来调节
细胞核内 H2O2 稳态, 从而调控 PCD以抑制宿主
免疫[31-32]。CAT的亚细胞定位与其功能实现之间的
关系也是未来CAT研究的热点问题之一。
4 结语与展望

H2O2作为一种十分重要的信号分子, 参与了
植物生长发育、胁迫响应、细胞间信号转导等各个

方面, 但当其水平超过细胞所能承受的极限时,
会杀死细胞乃至整个机体。作为 H2O2清除的关键
酶, CAT的独特结构使得其可以高效地清除大量
H2O2, 且倾向于清除胁迫下积累的 H2O2, 进而使
机体免受氧化损伤。胁迫不仅会促进 CAT的表
达, 同时也会通过磷酸化等修饰提高 CAT的活性
和稳定性, 从而提高机体 H2O2 清除能力。尽管
CAT是发现最早的也是研究最透彻的 H2O2清除
酶之一, 但是其功能和调控机制仍有以下几方面
亟待探究: 1) CAT的晶体结构及聚合机制, 尤其
是重要农作物中 CAT的晶体结构和关键氨基酸
位点在聚合和解聚过程中的作用; 2) CAT在植物
生长发育、生物胁迫和非生物胁迫响应间的协调

机制; 3) CAT的失活机制, 尤其是翻译后修饰水
平如去磷酸化修饰的失活机制; 4) CAT的亚细胞
定位调控机制, 尤其是其在细胞膜的激活和细胞
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核的定位调控机制。总之, CAT的详细调控网络
仍需要进一步挖掘, 彻底理清 CAT在胁迫和非胁
迫条件下的功能转换, 对于我们认识植物体如何
协调生长发育和逆境响应有十分重要的意义。
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