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摘要: 植物超氧化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)广泛存在于动物、植物、微生物中, 是机体清除活性氧

的第一道防线, 催化超氧化物的歧化反应, 增强了植物在逆境胁迫下的耐受能力。本文从SOD的分类分布、进

化关系、结构特征、基因表达与调控以及其在植物抗逆性的表现等方面的研究进展进行了综述, 阐释其在植

物逆境胁迫的防御响应下的重要作用。
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植物正常生命周期的代谢过程, 如光合作用、

呼吸作用、电子传递、端粒缩短和一些小分子自身

氧化, 常常伴随着活性氧(reactive oxygen species, 
ROS)的产生。ROS作为第二信使参与新陈代谢, 
调控细胞生长和程序性死亡等, 在植物体内处于

动态平衡状态。而当植物遭遇逆境胁迫或病理变

化时, 大量ROS产生, 引发一系列生化反应, 造成细

胞膜脂过氧化、蛋白质失活、DNA损伤, 严重时导

致细胞功能紊乱甚至凋亡。长久的适应演化使植

物进化出高效复杂的ROS清除系统, 该系统主要包

括酶抗氧化防御系统和非酶抗氧化防御系统。动

物、植物、微生物体内普遍存在超氧化物歧化酶

(superoxide dismutase, SOD), 作为清除ROS的第一

道防线, 催化超氧化物的歧化反应, 与过氧化氢酶

(catalase, CAT)、谷胱甘肽过氧化物酶(glutathione 
peroxidase, GPX)、抗坏血酸过氧化物酶(ascorbate 
peroxidase, APX)协同作用, 发挥防御植物体内氧

中毒, 有效保护细胞和机体本身, 增强植物在逆境

胁迫下的耐受能力的功能。Cu/Zn-SOD作为SOD
家族的一种, 在植物抵御ROS伤害过程中发挥了重

要作用(图1)。
研究表明, 植物Cu/Zn-SOD基因表达模式不

一, 也在不同水平上受到调控; Cu/Zn-SOD和其他

抗氧化酶存在协同作用; SOD酶活性受到外源激

素的调节, 且和植物的抗逆性存在紧密的联系, 一
定程度上可以作为筛选抗逆植物品种的指标之

一。本文从SOD的分类分布、进化关系、基因表

达与调控以及其在植物抗逆性的表现等方面的研

究进展进行了综述。

1  概述

1.1  SOD的分类及亚细胞定位

1938年Mann和Keilin从牛红细胞中获得SOD, 
证实SOD是生物体内专一清除O2̄

·的酶。催化反应

如下: 
2O2̄

·+2H+→ H2O2+O2

随后, 研究者又陆续发现了结合有不同金属辅

因子的四种SOD, 分别是Cu/Zn-SOD、Fe-SOD、

Mn-SOD和Ni-SOD。酶活性中心的金属辅因子通

过得失电子实现其对ROS清除反应的催化。图2显
示了SOD催化的氧化还原过程的两步反应, X代表

不同种类的SOD中的金属辅因子。

Ni-SOD在链霉菌中被发现, 目前发现其仅存

在于少数原核生物如绿藻和细菌中; Cu/Zn-SOD广

泛出现在动物、植物、微生物中, 植物的叶绿体

和细胞质是Cu/Zn-SOD存在的主要场所, 过氧化物

酶体和胞外少量存在; Fe-SOD主要存在于原核生

物和一些植物细胞的叶绿体和细胞质基质中; Mn-
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锰离子、一个天门冬氨酸残基、三个组氨酸残基

以及一个水分子配位形成。Mn-SOD的可见光区

的特征吸收峰在475和280 nm处存在着紫外光区

的特征性吸收峰(Wang等2016)。
1.2.3  Fe-SOD

Fe-SOD为黄褐色, 由两个含铁离子的亚基组

成, Fe-SOD和Mn-SOD的氨基酸序列相似, 空间结

构高度相似, 并且活性中心结构也相似, 但是, 从
一级结构来看, 决定这两种酶与金属离子特异性

结合的氨基酸不同。Fe-SOD在可见光区350 nm左

右出现特征性吸收峰,  Mn-SOD和Fe-SOD在280 
nm紫外光区处都有特征性吸收峰(Tsang等1991)。
1.2.4  Cu/Zn-SOD

Cu/Zn-SOD是由两个相同亚基通过疏水键连

接而成的蓝绿色同源二聚体。Cu/Zn-SOD的每个

亚基各一个金属离子, Zn2+与天冬门氨酸以及三个

组氨酸残基进行配位, Cu2+配位分子则是水分子及

四个组氨酸残基, 由一个组氨酸形成的咪唑桥将

Zn2+和Cu2+相连。Zn2+有助于维持活性中心结构, 
调节咪唑基和Cu2+; Cu2+的存在和整个酶的催化活

性关系紧密。Cu/Zn-SOD由于缺少色氨酸和酪氨

酸, 在紫外光区260 nm左右有特征吸收峰, 而铜离

子的存在则使Cu/Zn-SOD的可见光区特征吸收峰

出现在680 nm处。

1.3  Cu/Zn-SOD的进化地位

铁和锰的SOD很可能来源于共同的祖先酶, 
而铜/锌的SOD在真核生物中与其他SOD是分开进

图1  活性氧产生及清除

Fig.1  Reactive oxygen species generation and removal
CAT: 过氧化氢酶 (catalase); GPX: 谷胱甘肽过氧化物酶(glutathione peroxidases); APX: 抗坏血酸过氧化物酶(APX ascorbate peroxidase)。 

SOD多分布于生物的线粒体(Wang等2016)。SOD
的亚细胞和系统发育分布表明, 后三种SOD亚型

仅在植物中共存(Tsang等1991)。
1.2  SOD的理化性质

1.2.1  Ni-SOD
Ni-SOD在寡聚状态下由四个亚基组成, 溶液

中则是以六聚体的形式存在, 其亚基构象是反向

平行的四螺旋束, 亚基之间以疏水键相连, 通过α-
螺旋、β-折叠等结构形成蛋白。镍离子和三个半

胱氨酸以及一个组氨酸构成了Ni-SOD的活性中

心。Ni-SOD的紫外光区的特征吸收峰在278 nm处, 
而其在380 nm处也有可见光区特征吸收峰(Youn等
1996)。Ni-SOD最晚被发现, 作为一种特殊的SOD, 
具有与其他蛋白质的重复序列较少的特点。

1.2.2  Mn-SOD
Mn-SOD呈粉红色, 分布在真核细胞线粒体

中, 以同源四聚体的形式存在; 原核细胞中, 该蛋

白由两个亚基组成。Mn-SOD的亚基中也都有一

个锰离子(Tsang等1991)。Mn-SOD的活性中心由

图2  SOD催化机制

Fig.2  SOD catalysis mechanism
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化的。作为SOD进化史上出现最晚的酶, Cu/Zn-
SOD多出现在真核生物中, 革兰氏阴性菌中以较

低水平存在。

1.3.1  Cu/Zn-SOD基因进化上具有高度同源性

对于Cu/Zn-SOD来说, 其在基因上有着高度

保守的基因序列, 虽然不同物种编码的基因不尽

相同, 但在进化上Cu/Zn-SOD (CSD)基因具有高度

同源性。胞质和叶绿体的Cu/Zn-SOD在起源上可

能有着同一个的祖先。

用Mega7的近邻相接法(neighbor-joining, NJ)
对不同植物Cu/Zn-SOD基因序列进行分析并在此

基础上构建进化树。进化树中数字代指bootstrap
值, 重复检测1 000次。

结果表明, Cu/Zn-SOD根据进化时间的相对速

度可被分为四大类, 进化相对较晚的是被子植物

中的木本植物, 如橡胶树、毛果杨、麻风树等的

分化时间较为集中, 其次是相对进化时间比较相

似的禾本和草本植物, 而在Cu/Zn-SOD的进化上蕨

类植物与裸子植物相近但较早一些(图3)。
在原生生物中至今未发现Cu/Zn-SOD基因的

存在, 推测是由于内共生体形成线粒体时, 部分基

因转移到细胞核后发生的丢失, 导致了原生生物

中缺失Cu/Zn-SOD基因。

1.4  Cu/Zn-SOD基因表达特点

1.4.1  时空特异性

在同一植物的不同组织或不同生长时期, Cu/
Zn-SOD基因的表达存在一定差异。CSD1在茄子

中组成性表达, 但在不同组织中的该基因的表达

量并不相同, SOD表达量排序为: 花>叶、茎>根
(Zhou等2019); 陆地棉的27个发育阶段中, 陆地棉

CSD1和CSD2的表达水平很高, 这两个基因可能参

与了陆地棉种子、根、胚珠和纤维发育中的基

础代谢 ;  陆地棉表达Cu/Zn-SOD的基因表示为

GhCSD, GhCSD3和GhCSD4分别在花期后的胚珠

和纤维中有较高表达水平, 它们参与细胞的伸长

过程, 次生细胞壁的生物合成过程和植物纤维的

成熟过程(Wang等2017)。
Cu/Zn-SOD基因在不同细胞定位中有明显的

差异表达, Feng等(2016)发现番茄Cu/Zn-SOD1基因

持续性表达, 并且细胞质型Cu/Zn-SOD1基因的表

达水平明显高于叶绿体型Cu/Zn-SOD4, 推测由于

幼苗的光合作用较弱, 因此ROS主要产生于细胞质

中的酶促反应和小分子自身氧化过程, 细胞质中

Cu/Zn-SOD表达量较高。

1.4.2  Cu/Zn-SOD基因表达类型

正常情况下, ROS的产生和清除处于动态平

衡中。细胞正常代谢过程如电子的传递过程, 小
分子的自身氧化反应以及一系列酶促反应过程中

产生少量ROS, 在酶抗氧化防御系统和非酶抗氧化

防御系统中保持较低水平。ROS作为第二信使诱

导相关基因表达, 以及促进细胞壁糖蛋白相互作

用等, 有利于细胞代谢。这部分ROS主要来自于细

胞内线粒体、叶绿体、过氧化物酶体; 另外外界

不良条件和外源物刺激使得植物产生过量ROS, 对
自身造成损伤。

四种SOD的表达方式并不完全相同。Cu/Zn-
SOD和Fe-SOD在植物体内一些细胞器如线粒体、

叶绿体、过氧化物酶体中含量稳定, 其基因为组

成型表达, 清除细胞代谢过程中产生的少量ROS, 
维持植物体内的动态平衡, 也参与形成植物抗逆

性; Ni-SOD和Mn-SOD的表达极易受外界影响, 在
逆境胁迫产生的大量ROS清除过程中发挥重要作

用。王鹏等(2017)发现, 在根、茎、叶、雌蕊、雄

蕊、颖壳中, 小麦Cu/Zn-SOD基因为组成型表达, 
并且在多种非生物胁迫下做出不同程度的响应。

1.4.3  不同种抗氧化酶基因间互相影响

不同种类SOD基因之间存在协同作用, 共同

为生物体清除ROS的歧化反应服务。植物在外界

不良环境压力下会产生氧化应激, SOD需要保证一

定的活性和表达量应对。当一种酶的表达被抑制

时, 其他种类的SOD表达将被诱导进行调整, 对植

物抵御逆境胁迫做出积极响应。低温胁迫下茶树

Fe-SOD基因受到抑制, Cu/Zn-SOD和Mn-SOD在不

同阶段上调表达(Zhou等2019)。
1.5  Cu/ZnSOD基因表达调控

1.5.1  转录水平调控

WRKY TF (WRKY transcription factor)作为重

要的转录因子可以通过调节下游相关基因在植物

中发挥多种作用。对转MuWRKY3基因花生进行

干旱胁迫发现植物内S O D基因表达明显上调
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图3  Cu/Zn-SOD基因进化关系分析

Fig.3  Phylogenetic analysis of Cu/Zn-SOD gene
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(Kiranmai等2018)。转录因子SPL7作为调节Cu/
Zn-SOD的主要调控因子, 当植物体内缺乏铜离子

时, 负调控CSD1、CSD2的表达以适应铜离子缺乏

胁迫(Mermod等2019)。
1.5.2  转录后水平调控

C u / Z n - S O D基因的表达在转录后主要受

miRNA和可变剪接的调控, 这可能是植物逆境胁

迫下的关键基因调控机制。

福建天宝蕉表达Cu/Zn-SOD的基因为Ma-
CSD。MaSOD基因家族转录本的多样性与可变的

转录起始位点、可变剪接和可变多聚腺苷酸化直

接相关: 在MaCSD家族中, MaCSD1B的3种转录本

是由可变的转录起始位点和可变剪接共同作用引

起的; 而可变的转录起始位点和3'UTR的可变多聚

腺苷酸化则引起了MaCSD2A的2种转录本的产生

(冯新等2016)。Zhou等(2019)的实验发现, miR398
直接切割茶树表达于叶绿体的CSD4基因。低温胁

迫下, miR398表达量减少, 对靶基因CSD4表达的抑

制作用被减弱。

1.5.3  翻译水平调控

Cu/Zn-SOD的翻译水平的调控主要体现对多

肽的折叠、修饰及相应金属的离子结合等方面。

以福建天宝蕉的MaCSD基因家族翻译的蛋白为例

(冯新等2016), Cu/Zn-SOD翻译后形成蛋白时多发

生磷酸化, 而磷酸化的氨基酸位点各不相同。对

蛋白的翻译水平修饰进行更精细的调控, 这为不

同类型Cu/Zn-SOD的构型和活性的差别提供了更

多可能。此外, Cu/Zn-SOD的激活主要是依赖铜分

子伴侣(CCS)将铜离子结合到蛋白上而实现的, 但
也有不依赖铜伴侣的激活途径在近年的研究中被

发现。

2  植物SOD与逆境胁迫

植物在生长发育中受到环境胁迫时, 依靠自

身抗逆性能够抵抗逆境带来的不良影响。逆境胁

迫主要分为生物胁迫和非生物胁迫。生物胁迫主

要有病虫害、病原菌等; 非生物胁迫有旱涝、温

度、盐碱、光照、重金属、紫外线(UV照射)、臭

氧、农药等。植物应对胁迫时会引发次级氧化胁

迫, 产生氧化应激反应, 造成体内大量ROS积累。

在细胞及分子水平上, ROS会破坏生物膜, 引起膜

脂过氧化, 改变蛋白质核酸的空间结构; 个体水平

上, 植物体内生理平衡被打破, 难以维持正常生长

发育。SOD作为清除ROS的活性酶发挥重要作用, 
并且协同其他抗氧化酶缓解ROS给植物带来的伤

害。在植物遭受逆境胁迫时, 可以通过施加外源

图4  植物SOD耐受性机制

Fig.4  Mechanism of SOD tolerance to plants
→和⊥分别代表激活和抑制作用。
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物质在一定程度上调节抗氧化酶活性, 增强植物

体抗逆性。

2.1  非生物胁迫

2.1.1  高温胁迫

高温胁迫在实验条件下分为短时间较高温度

的胁迫和长期稍高温度的胁迫, 前者更容易造成

直接伤害, 后者倾向于产生对植物的间接伤害。

叶绿体的光合活性是最容易受到高温影响的, 叶
绿体电子传递链产生大量ROS, SOD酶活性随之变

化。对植物喷施一些抗热性物质被认为有助于提

高植物的耐热性。植物的抗氧化胁迫特性与品种, 
胁迫程度以及胁迫处理时间有关。

吴永波和叶波(2016)研究发现, 高温胁迫下的

构树幼苗叶片SOD酶活性有一定程度的升高。在

四季桂中也发现了相同现象(许馨露等2018)。逆

境胁迫下不同个体SOD活性变化趋于一致, 而SOD
活性变化幅度有着一定差异。Siddiqui等(2015)研
究不同基因型的蚕豆在轻度高温胁迫下叶片SOD
酶活性变化时发现, 其活性是增强的, 但不同品种

对胁迫的响应是不同的。因此SOD活性变化可以

作为植物耐热性品种筛选的一个重要评价指标。

SOD酶的活性上升对植物抗逆性增强是有一定阈

值的, 其后植物SOD的酶活性会呈下降趋势。随

着时间延长, SOD酶活性下降, 持续高温破坏了酶

的构象, 无法有效清除ROS。高温干旱复合胁迫

下, 构树幼苗叶片SOD含量升高更加明显。而高

温重度干旱复合胁迫会使四季桂(许馨露等2018)
叶片SOD酶活性显著降低。表明复合胁迫加剧对

植物的损害, 而植物可以通过改变SOD酶活性缓

解ROS损害, 但这种能力是有一定限度的。

通过添加一定的外源物质, 可以诱导SOD活

性的升高进而促进植物抵抗逆境胁迫。叶面喷施

甜菜碱后, 高温处理的小麦旗叶SOD酶活性提高

(Ramani等2017)。外源施加的脱落酸、水杨酸或

油菜素内酯也可以提高叶片SOD酶活性, 减少植

物受高温胁迫后体内ROS的积累。

2.1.2  低温胁迫

低温胁迫带来的损害通常有两种, 以零摄氏

度为界限分为零度以上的冷害和零度以下的冻

害。冷害的症状并不明显, 细胞膜膜相改变, 抑制

自身发挥正常功能, 影响植物的整个生长过程; 冻
害主要引起植物细胞的结冰伤害包括原生质脱水

导致不可逆的凝胶化, 蛋白质变性和因冰晶导致

的机械损伤等。一些外源物质如脱落酸、油菜素

内酯、多效唑的添加等可以减轻植物受到的伤害, 
提高植物抗寒性。低温条件下, 黄瓜幼苗的SOD
酶活性先升高后降低, 有利于抵抗冻害。5-氨基乙

酰丙酸(5-aminolevulinic acid, ALA)作为四吡咯生

物合成途径中的前体, 是一种重要的植物生长调

节剂。外源ALA的应用增加了低温胁迫的耐受性, 
ALA显着提高黄瓜叶片中抗氧化酶的活性, 稳定

了ROS和丙二醛的产生(Anwar等2018)。同样地, 
外源褪黑素、油菜素甾醇也被证明通过增加SOD
等抗氧化酶的活性水平有效缓解了植物在冷应激

中受到的迫害。

低温胁迫下SOD可以对逆境胁迫做出响应, 
Liu等(2013)研究燕麦暴露于低温下的生理变化时

发现, 低温胁迫下, 燕麦中SOD酶活性呈现先升高

后降低的特点。过低的温度抑制了SOD酶的活性, 
植物体内大量ROS积累, 对植物造成不可逆损伤。

在Zhang等(2016)的研究中证实低温环境中越冬期

小麦的 SOD活性低于冬前和春季生长期, 小麦品

种的耐冷性可能与抗氧化酶的活性有关。同一胁

迫条件下 ,  不同植物SOD活性变化程度不同。

SOD表达含量通常不作为不同物种抗冻性评价指

标, 但是对于同种植物耐寒性植株的选育, SOD活

性可以作为一个有效的筛选标准。

Cu/Zn-SOD在植物对低温胁迫下的响应有着

至关重要的作用。饶丽莎等(2018)发现低温胁迫

下, 杉木组培苗Cu/Zn-SOD的表达量呈现先升高后

降低的趋势。基因表达量的迅速上调有利于植物

积极应对低温胁迫, 后期由于长时间低温胁迫导

致植物不可逆损伤, 抗寒能力下降。Xu等(2013)将
CSD基因和CAT1基因导入木薯可以得出耐寒的转

基因木薯SOD酶比活力相比提高显著。利用转基

因技术使植物体CSD基因过表达, 从而显著增强植

物的抗冻性, 为逆境环境下作物品种的改良与选

育提供了新思路。

2.1.3  水分胁迫

水是影响植物生态活性的重要因素。干旱或
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洪涝胁迫下, 植物正常水分调节平衡被打破, 进而

影响植物呼吸和光合作用。随着胁迫程度加深, 
植物细胞产生大量ROS, 造成细胞膜过氧化, 膜的

结构功能遭破坏, 甚至影响到叶绿体结构与酶的

功能, 严重威胁植物的生存。SOD高活性表达可

以降低ROS对植物机体造成的危害, 从而赋予植物

一定程度上的耐受性, 抵御水分失常造成的氧化

应激。

SOD活性变化情况与水分胁迫下植物响应机

制有很大联系, 干旱胁迫下植物SOD的活性变化

趋势因种类而不同, 雾冰藜在干旱环境下SOD活

性表现为先下降后上升(Chen等2019), 木薯SOD
活性呈逐渐上升的趋势, 大多数植物都通过SOD
活性的上调增强对干旱胁迫下的抗逆性(Shan等
2018)。

研究表明, SOD活性变化速度与活性水平对

植物的干旱耐受力有直接影响, SOD活性上升速度

较快的植物, 同胁迫阶段下活性较高的往往对干

旱的耐受性较好。冯晓敏和张永清(2019)对水分

胁迫下耐旱性糜子的研究发现, 耐旱品种比普通

品种对水分胁迫做出的更快响应, 是通过较短时

间内快速提升SOD活性实现的。植物通过调节抗

氧化系统抵御干旱环境, 干旱程度的加深, SOD活

性明显下降; 超过阈值, SOD酶活性受到抑制, ROS
平衡无法得到控制 ,  植物细胞结构将进一步损

伤。外源施加某些物质可以增强植物对干旱环境

的适应能力。褪黑素、2,4-表油菜素内酯(EBR)能

够通过提高SOD活性, 最小化水分亏缺胁迫的不

利影响。

SOD活性可以作为植物抗旱性的重要评价。

干旱胁迫下, 在敏感的基因型玉米中SOD活性显

著降低, 但胁迫下的耐性基因型玉米中的SOD活

性保持不变, 因此Chugh等(2011)将SOD表达水平

作为不同基因型玉米的抗旱性评价的重要标准。

过表达Cu/Zn-SOD基因的木薯干旱耐受性增

强(Xu等2013), 证明基因工程聚合ROS清除酶, 从
而控制细胞ROS水平是获得水分胁迫耐受植物的

有效途径。

2.1.4  盐碱胁迫

盐碱胁迫是植物面临的一种常见的影响性较

大的非生物胁迫。盐碱胁迫下, 一方面盐胁迫造

成植物细胞渗透压发生改变, 生物膜受到一定损

伤; 另一方面碱胁迫引起酸碱平衡失调和离子毒

害作用, 产生大量ROS。植物酶抗氧化系统迅速反

应提高SOD活性水平, 增强植物盐碱胁迫下的耐

受性, 具体机制如图5。
Ahmad等(2017)对盐碱胁迫下的银胶菊进行

检测发现, 实验组银胶菊SOD活性与对照组相比, 
大幅度增加。植物应激诱导的SOD活性的升高促

使植物适应盐碱毒害环境。Cheng等(2018)通过对

盐碱胁迫下的白三叶草施加γ-氨基丁酸从而激活

提升SOD基因的转录水平, 提高SOD表达活性, 从
而清除ROS及缓解膜质过氧化 ,  增强其盐耐碱

能力。

图5  SOD参与植物逆境胁迫的调控网络

Fig.5  SOD involved in the regulatory network of plant stress
参照张金林等(2015)略有改动。
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在盐碱胁迫下, SOD活性的增强对植物耐性

的提升是有一定限度的。马书荣等(2020)证实随

着盐碱处理浓度的升高, 蒙古柳雌雄株扦插苗均

呈先升高后降低的趋势。当植物体内的ROS水平

超过阈值, 植物的抗氧化系统就会遭到破坏, 导致

植物ROS代谢失调, 对植物自身造成一定损伤。

Ma等(2018)的研究指出, 盐碱胁迫下, 敏感品

系水稻SOD的产生量低于耐受品系, SOD被发现在

耐性品种中大量存在。这表明拥有高活性的SOD
的品种往往具有更高的耐受性, 因此, SOD常常作为

植物盐碱胁迫下耐性品检测与筛选的重要标准。 
实验证明, Cu/Zn-SOD的过表达增强甘薯的盐

胁迫耐受性(Yan等2016)。转基因植株的构建工作

证明了Cu/Zn-SOD基因在植物抗逆性评价中所具

有的重要作用。

2.1.5  重金属胁迫

土壤、水源的重金属污染是严重威胁植物生

存的重要因素。重金属胁迫对细胞的毒害作用主

要与ROS的产生以及由此引起的细胞氧化还原状

态失衡有关。重金属破坏植物体内ROS的产生和

清除平衡, 局部细胞ROS积聚, 一方面造成膜脂的

过氧化作用, 影响生物膜的完整性, 损伤DNA、蛋

白质、脂质和其他生物功能大分子, 甚至导致细

胞凋亡; 另一方面, 氧化应激对光合作用产生抑制, 
重金属胁迫下的叶片会表现出光合降低甚至萎蔫

死亡的现象, 叶绿体膜系统造被严重损伤。

研究表明, 对比正常土壤中的实验材料, 所有

重金属污染试验土壤中生长的紫露草叶片中SOD
亚型活性(染色强度)均较高(Šiukšta等2019)。植物

可通过提高SOD酶的活性来减轻胁迫带来的伤害, 
SOD的表达量高低活性的强弱直接决定了植物的

抗逆性。Jin等(2020)认为提升SOD活性使微藻适

应重金属的毒性是一种可行的策略。

AbdElgawad等(2020)在对马齿苋在Cu、Cd胁
迫下根和芽的氧化应激和抗氧化防御研究中发现,
马齿苋各器官中SOD酶活性随金属浓度呈先上升

后下降的趋势。说明在一定限度内, SOD的高活性

对植物降低氧化应激造成的损伤有一定的修补和

适应能力, 但随着金属浓度上升, 酶抗氧化系统受

损, 细胞结构被破坏, 功能丧失, 植物受到不可逆

伤害加重。SOD在植物响应重金属毒害的防御反

应过程中的作用至关重要, 因此通过一定手段提

升植物SOD酶活性从而增强植物对重金属环境的

耐受力, 可以为重金属污染后土壤的生物修复提

供新的思路与手段。

2.1.6  臭氧胁迫

臭氧从气孔进入植物, 在细胞内发生膜质反

应或者转化成不同形式的ROS, 影响抗坏血酸-谷
胱甘肽循环中抗氧化酶提供的内源性防御。过量

ROS攻击植物细胞膜上的生物大分子, 引起膜脂过

氧化, 细胞结构受到破坏。有研究表明, 长期低浓

度的臭氧会使植物光合作用减弱, 生长受抑制; 短
时间高浓度的臭氧严重情况下可能引起植物死

亡。近年来出现很多臭氧在蔬果保鲜方面的研

究。臭氧的强氧化作用可以杀菌, 分解有害气体

和农残, 降低细胞呼吸等。少量臭氧有利于保鲜, 
过量臭氧则加速蔬果衰败变质。

臭氧可以刺激SOD活性变化, 臭氧浓度达到

一定的阈值前, SOD酶活性升高从而对臭氧带来的

植物氧化应激做出反应。臭氧的熏蒸浓度, 熏蒸

时间以及其交叉处理对叶片SOD酶活性都有显著

影响。研究发现, 在猕猴桃冷藏期间通入臭氧, 发
现不同浓度臭氧都能使猕猴桃内SOD酶活性升高

(Goffi等2020)。一旦臭氧浓度突破阈值SOD活性

受到抑制, 将会抑制SOD酶的活性从而对植物造

成伤害。

研究发现, 梓树等木本植物在一定时间一定臭

氧浓度内SOD酶活性变化不大, 未能有效清除体

内ROS, 对臭氧的耐受能力较低(熊冬兰等2017)。
SOD活性水平同样可以作为臭氧敏感性和抗感性

植株选育的标准, 另一方面通过一定程度的臭氧

刺激可以提高作物体内SOD酶活性水平, 减少ROS
自由基的积累, 从而有利于农产品的保存时间的

延长。Cu/Zn-SOD也参与了植物对臭氧胁迫的响

应: 纪光思(2017)发现在熏蒸后期, 高浓度实验组

银杏叶片Cu/Zn-SOD基因表达量远超其他组, 高浓

度组Cu/Zn-SOD基因在臭氧浓度达到银杏耐受阈

值前做出了积极响应。

2.1.7  紫外线

一定强度的紫外线照射一方面对植物细胞膜
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结构产生损伤, 促使植物色素积累; 另一方面对植

物细胞内的生物大分子构象产生影响甚至促使其

结构的破坏。紫外线照射也会使植物自身的保护

机制发挥作用, 例如紫外线的吸收物——脯氨酸的

含量升高, 抗氧化酶等物质的活性增加。

Kumari等(2010)在菖蒲中也证明了UV-B刺激

下, 菖蒲生长初期SOD、CAT等氧化酶活性显著升

高, 保持在较高水平以消除植株内部过多的ROS, 
保护生物膜不受损伤。

有研究证实添加亚磷酸盐、硝普钠等外源物

质有效防止UV-B引起应激反应, 是通过氧化的亚

磷酸盐诱导叶片中SOD活性的增加, 减少了ROS的
积累实现的(Esringu等2016)。紫外线作用下, SOD
活性增强这一特性为植物采摘后的保存提供新策

略。施衡乐等(2018)提出通过短波紫外光照射提

高紫背天葵酶抗氧化系统中SOD、POD、CAT活
性, 从而提高采后天葵贮藏品质和商品价值的新

思路。

2.1.8  营养元素缺陷胁迫

氮、磷、氧元素是植物体生长所必须吸收的

大量元素, 当生长环境中这几种营养元素缺失时, 
植物对营养的吸收受阻, 体内堆积大量的ROS, 造
成严重营养胁迫。

植物对低磷逆境下的响应机制中, SOD扮演

了重要角色。低磷能够导致SOD酶活性发生变化, 
而其绝对活性大小与低磷浓度高低无关。高活性

的SOD往往有利于植物生活在低磷环境中。低磷

胁迫下, 马尾松(乔光等2017)中的SOD活性也均呈

现短期内活性迅速上升趋势, 以维持应激条件下

ROS平衡, 防御超氧阴离子自由基对细胞的伤害。

一段时间后随着植物受胁迫影响程度加深, 细胞

受到损伤, SOD的调节作用受到一定限制又呈下降

趋势。外源添加的硝酸镧可以通过提高红小豆幼

苗的SOD水平增强其磷素利用效率和对磷缺乏胁

迫的耐受性 (Lian等2019)。
低氧胁迫使甜瓜植株的根和叶片中的SOD酶

活性显著上升, 同时与低氧伤害相关的氧自由基, 
H2O2和丙二醛等含量的急剧积累促进了γ-氨基丁

酸的增加, 进一步提高了低氧胁迫下植株体SOD
等抗氧化酶的活性(吴晓蕾等2019)。

在低氮胁迫下, 大豆根系中Cu/Zn-SOD1基因

被显著诱导。进化分析表明, 该基因在大豆驯化

过程中经历了很强的人工选择(Wang等2016), Cu/
Zn-SOD基因在大豆氮限制抗性的适应性进化中起

着至关重要的作用。在缺氮的黄瓜叶片中, 抗氧

化酶SOD相关基因表达迅速上调, SOD2约上调5
倍, SOD酶活性显著上升, 在处理48 h内处理上调

约37% (张雪等2016)。这说明在缺氮胁迫下, 植物

通过快速上调SOD等抗氧化酶的活性快速适应逆

境胁迫。增加SOD活性表达水平是一个对营养元

素缺陷环境下植物的成活率和适应逆境胁迫的耐

受力提升的有效途径。

2.1.9  其他胁迫

农药喷施到植物表面后, 保护其免受害虫侵

害, 但也通过表皮渗透进入植物组织内部, 对植物

本身造成一定影响。它在植物细胞内通过竞争酶

结合位点, 影响酶活性, 改变细胞结构等干扰植物

正常生理活动, 打破了植物体内ROS的产生与清除

平衡, 引发细胞内ROS大量积累。SOD作为清除

ROS的第一道防线, 在植物抵御不良环境中发挥了

重要作用。

Sharma等(2017)在研究吡虫啉胁迫下荠菜型

油菜生理指标变化的实验中发现, 农药胁迫能提

高SOD酶活性, 与其他抗氧化酶一起维持植物体

内ROS平衡。外源物质的添加对植物造成了一定

程度的胁迫, 在这种胁迫中SOD活性水平的上升

对植物耐受性有着明显的提升作用, 由此给逆境

胁迫下植物耐受性人为促进和提升提供了方法。

将一些外源物质施加到植物表面上进而调节

SOD酶活性的技术手段已经有一些开发和应用。

Ge和Zhang (2017)用外源四溴双酚A刺激大豆后发

现, 低浓度的四溴双酚A提高了大豆幼苗叶片SOD
酶活性, 因此对胁迫下的大豆可以通过添加较低

浓度的四溴双酚A增强其耐受能力。

较低浓度的气体氟能够诱导SOD酶活性升高, 
高浓度氟则致使酶活力受到抑制(付正来2013)。
SOD对甲醛的氧化应激也做出类似响应。在不同

浓度处理下甲醛气体胁迫对植物的影响差距比较

多, 不同植物体之间抵抗甲醛的能力也是有很大

差异的。在甲醛处理下, 茉莉、红豆杉、八角金盘, 
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美人蕉叶SOD活性均呈现持续上升的趋势, 因此

增强了细胞内ROS的消除能力, 降低对质膜的伤害

程度(王庆玲2012)。这为筛选环境净化能力优良, 
观赏性好的花卉植物, 分析花卉植物在实践应用

中净化甲醛的效果, 为大众在实际生活中的选择

提供一定的依据。

2.2  生物胁迫

2.2.1  病原菌

病原菌侵染宿主, 释放体内毒素, 破坏植物细

胞结构。寄主抵御毒素过程中, 产生了大量的超

出正常水平的ROS, 这打破了植物体内ROS产生和

消除之间的动态平衡, 所以SOD水平的变化在植

物-病原体相互作用中也发挥着重要作用。

在Aamir等(2019)的研究中, 木霉侵染下的番

茄防御的调控表现之一为ROS分子的积累, 导致

SOD活性在0~72 h内随时间的延长而逐渐升高。

番茄可以通过木霉侵染带来的SOD水平的升高从

而增强对枯萎病菌的防御作用。

目前的研究中大多数植物与病原菌互作系统

如: 番茄与木霉(Aamir等2019), 柑桔与柑桔褐斑病

菌(龙艳玲等2018)都说明了植物对病原菌侵害时

产生的防御机制中SOD活性呈上升趋势以应对氧

化应激反应。

虽然SOD活性变化情况在不同植物病原菌互

作系统中表现不同, 但对于同一种植物来说SOD
活性变化在抗病品种和感病品种间存在显著差异, 
可作为一种生理生化指标, 用来鉴定植物对病原

菌的抗性程度, 也为科学研究植物抗病机制以及

人们选育抗病品种提供了参考。SOD活性变化已

经被作为核桃等常见物种的抗病品种选育和鉴定

工作的重要指标。将嗜热毛壳菌的Cu/Zn-SOD基

因转入水稻中后, 植物对水稻白叶枯病、细菌性

条斑病、纹枯病的耐受性均显著提升(巨延虎等

2015)。SOD对病菌胁迫下植物防御有着复杂而广

泛的调控作用, 在植物抗病分子育种中具有重要

的应用价值。

2.2.2  病虫害

植物防御昆虫的机制有构成型和诱导型。构

成型防御应答包括物理屏障和植物储存的异感物

质; 诱导型防御应答包括生物合成过程和调节基

因表达过程。害虫侵害植株后, 会给植物造成组

织损伤并激活植物体内相关创伤性信号途径, 植
物细胞产生组织型和诱导型的抗性化学剂。叶绿

素降解物等异化产物积累, 产生大量ROS。ROS引
起细胞的防御反应, 杀伤病原物, 参与膜脂过氧化, 
诱导木质素产生以抵御昆虫。SOD是参与过氧化

氢产生的重要酶类。

植物受到侵害后, 自身会启动一定防御机制, 
在这之前SOD活性的提升和表达量的积累需要一

定的时间, 所以有一个短暂的氧爆发阶段, 产生大

量ROS。与未感染者相比, 根结线虫侵染番茄幼苗

导致叶片SOD酶活性明显升高(Bali等2020)。取食

植物幼嫩组织的斜纹夜蛾侵害油菜幼苗后, SOD酶

活性的变化和超氧根离子的产生是一致的, 植物

叶片的SOD酶活性都会升高, 油菜细胞内酶抗氧

化系统做出了迅速反应(Wang等2018)。而外源物

质茉莉酸可以进一步上调根结线虫接种期间番茄

幼苗SOD酶活性 ,  降低生物胁迫的影响(Bali等
2020)。岳文波等(2018)用斜纹夜蛾、二斑叶螨、

西花蓟马取食或昆虫针刺穿处理菜豆中部, 然后

测定叶片及未处理部位SOD酶活性, 发现不同昆

虫SOD的激活时间和变化程度也不同。由此推断

SOD在植物酶抗氧化保护系统中发挥重要作用。

3  展望

目前关于SOD的研究已经逐渐转移到转基因

植物, 从基因水平更加直观地阐述SOD在植物抵

抗逆境胁迫中发挥的作用, 转基因植物也因为被

赋予了更好的抗逆性值得利用在农业生产中。我

们克隆白桦Cu/Zn-SOD基因并构建表达载体, 进行

同源、异源转化, 探究不同胁迫条件下基因的差

异性表达。实验发现 ,  该基因在植物根、茎、

叶、雌花、雄花中均有表达, 叶片中表达量最高, 
推测由于叶片是白桦进行光合作用的主要场所, 
SOD可以清除光呼吸过程中产生的少量ROS。而

盐碱胁迫下Cu/Zn-SOD基因高表达, 增强白桦抗逆

性, 对大量ROS做出积极响应。由于气候变化, 白
桦在生长过程中往往面临一系列逆境胁迫, 严重

影响白桦的生长。开展转Cu/Zn-SOD基因植物在

不良条件下表现的研究, 为今后利用这些基因做
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物种改良有重要的理论和实践意义。此外, 研究

人员利用转基因植物的SOD酶活性做为选育抗逆

新品种的一项指标。将对SOD的研究运用在蔬果

的冷藏保鲜, 品质改良过程中也是近来的热点。

利用SOD对农业生产环境如重金属、盐碱土地的

改良也有很大的应用前景。随着科研人员的不断

探索, 植物SOD的研究将更加广泛, 应用在植物开

发与改良等的领域。
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Abstract: Superoxide dismutase (SOD) is widely found in animals, plants and microorganisms. It is the first 
line of defense for the plant to remove reactive oxygen species. SOD catalyzes superoxide dismutase reaction, 
and enhances the tolerance of plants under stress. In this paper, the classification and distribution of SOD, its 
evolutionary relationship, structural characteristics, gene expression and regulation, as well as its expression in 
plant stress resistance were reviewed, and the important role of SOD in plant stress defense response was ex-
plained.
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