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摘  要: 过氧化物酶体(Peroxisome)是一类单层膜的细胞器, 普遍存在于各种真核细胞中。过氧化

物酶体是丰富的酶库, 含有至少 50 种酶类, 参与生物体的多种生理代谢过程, 如乙醛酸循环、脂

肪酸的 β-氧化及活性氧的调节等。近年来, 日益增多的研究表明过氧化物酶体和病原真菌的乙醛

酸循环及脂肪酸的 β-氧化功能的发挥密切相关, 并影响病原真菌的致病性。总结过氧化物酶体中

酶的种类和功能, 评述过氧化物酶体与乙醛酸循环、脂肪酸 β-氧化和病原真菌致病性的关系。 
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Abstract: Peroxisome, an organelle with a single membrane, lies in various eukaryotic cells. Perox-
isome contains more than 50 enzymes, involved in multiple physiological metabolic processes in or-
ganisms, such as the glyoxylate cycle, β-oxidation of fatty acid and regulation of active oxygen. Re-
cently, increasing studies showed peroxisome influence on the glyoxylate cycle, β-oxidation of fatty 
acid, and pathogenicities of pathogenic fungi. In this review, types and functions of enzymes in perox-
isome, metabolic processes related to peroxisome and relationship between peroxisome and patho-
genicities of pathogenic fungi were summaried. 
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过氧化物酶体(Peroxisome)是一类单层膜的细

胞器, 普遍存在于各种真核生物细胞中。由 Rhodin
于 1954 年首次发现, 随后 Duve 于 1966 年首次报道

其生物化学特征[1]。过氧化物酶体至少含有 50 种酶

类 [2], 参与生物体的各种各样的生理代谢活动 , 如

乙醛酸循环、脂肪酸 β-氧化、活性氧的调节等。对

于人类来说, 完全或者部分缺失过氧化物酶体都会

引起严重的疾病 [2−3], 而过氧化物酶体与病原真菌
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的致病性密切相关。 

1  过氧化物酶体中的酶 

过氧化物酶体含有丰富的酶类, 主要是氧化酶

和过氧化氢酶。氧化酶的数量最多, 过氧化氢酶是

过氧化物酶体的标志酶。 

1.1  氧化酶 
在过氧化物酶体中, 氧化酶(Oxidase)的数量和

种 类 最 多 , 包 括 : 胺 氧 化 酶 (Amine oxidases) 、

NADPH 氧化酶(NADPH oxidase)、黄嘌呤氧化酶

(Xanthine oxidase)、醇氧化酶(Alcohol oxidase)和多

酚氧化酶(Polyphenol oxidase)等。各种氧化酶作用于

不同的底物, 其共同特征是氧化底物的同时将氧还

原成过氧化氢, 从而调节细胞内的氧浓度。 
胺氧化酶(AO), 能催化碳链末端的氨基, 将其

氧化成氨气, 将氧还原成过氧化氢。1965 年 Yamada
等 首 次 报 道 一 个 含 铜 的 胺 氧 化 酶 [4] 。 1994 年

Schilling 和 Lerch 通过酶的辅因子和抑制剂分析, 鉴

定了一种黄素酶, 在其保守序列中有黄素腺嘌呤二

核甘酸(FAD)的结合位点[5]。 
NADPH 氧化酶(NOX), 是嵌在质膜上的一类

酶, 能通过 NADPH 的电子传递, 产生活性氧分子。

NOX 家族有 3 类: NoxA、NoxB 和 NoxC。NoxC 含

有与钙离子结合的特殊氨基酸序列[6]。NOX 含有 6
个跨膜域(包含 2 个不对称的亚铁血红素)及 1 个位

于细胞质中的碳羧基长链末端, 该末端含有 FAD 及

NADPH 的结合位点[7]。在子囊菌和担子菌的基因组

中, 存在 2 个编码基因即 Nox1 和 Nox2; 而在烟曲霉

Aspergillus fumigatus 和构巢曲霉 Aspergillus nidu-
lans 中只存在 Nox1。在子囊菌柄孢霉 Podospora 
anserina 中, 编码 NOX 的基因有 PaNox1 和 PaNox2, 
这 2 个基因编码的氧化酶亚型在该菌的有性生殖和

子囊孢子萌发过程中是必不可少的[8]。敲除黑麦麦

角菌 Claviceps purpurea 中编码 NOX 的 cpnox1 基因, 
发现对孢子的萌发及致病性均有影响, 突变菌株能

侵染宿主表皮却不能侵染植物子房组织[9]。 
黄嘌呤氧化酶(XO), 位于胞质膜上, 在植物病

原 真 菌 小 核 盘 菌 Sclerotinia minor、 油 菜 核 盘 菌

Sclerotinia sclerotiorum 和立枯丝核菌 Rhizoctonia 

solan 中 , 该酶能通过电子传递产生超氧化物自由

基, 而自由基与这些病原真菌菌核的分化相关[10]。 
醇氧化酶(AOD)在甲醇酵母中研究较多 , 而在

丝状真菌中的研究较少。在含有甲醇或者甲醇衍生

物的培养基中, 有些真菌也能诱导产生 AOD。产紫

青霉 Penicillium purpurescens 在以甲醇、乙醇、乙

二醇、甘油和葡萄糖为碳源的培养基上都能良好生

长, 是因为该菌能产生 AOD, 能氧化短链伯醇和乙

二醇 [11]。Yasutaka Sasaki 等 [12]克隆了类芽胞杆菌

(Paenibacillus sp.)的 AOD 基因, 并将它在 E. coli 
BL21 中重组表达, 发现其有醛醇氧化酶及锰过氧化

物歧化酶的活性, 且该重组细菌能将乙醇醛转变为

乙二醛。 
交替氧化酶(Alternative oxidase), 不仅存在于

植物和动物中, 还存在于一些真菌中。它是电子传

递链的组成部分, 是具有泛醌结合位点的一类氧化

酶 。 生 物 信 息 分 析 认 为 泛 醌 结 合 区 的 Gln242、

Asn247、Tyr253、Ser256、His261 及 Arg262 是高保

守的, 通过氨基酸替换发现这些氨基酸位点对于酶

和泛醌的结合是非常重要的[13]。 
多酚氧化酶(PPO), 广泛存在于植物、动物、

真菌以及细菌中 , 是含有铜活性中心的金属结合

酶类 [14], 且分子氧结合在铜活性中心上。在稻帚枝

霉 Sarocladium oryzae 中还存在纤维低聚糖氧化酶

(Cellooligosaccharide oxidase), 该酶不含亚铁血红

素结合域, 却含 2 个电子受体的单一多肽链, 能氧

化低聚糖从而降低 β-1,4 糖苷键葡糖基残留物的含

量, 产生过氧化氢[15]。 

1.2  过氧化氢酶 
过氧化氢酶是过氧化物酶体的标志酶, 作用是

使过氧化氢还原成水, 并产生活性氧。其活性既能

在过氧化物酶体中检测到 , 也能在胞质中检测到 , 
其解毒作用在细胞抗氧化中起重要作用。 

过 氧 化 氢 酶 根 据 所 含 元 素 可 分 为 含 血 红 素

(Heme)类过氧化氢酶和非血红素(Nonheme)含锰过

氧化氢酶, 含血红素类存在于大多数生物体中, 而

含锰过氧化氢酶则存在于少数生物体。根据过氧化

氢酶在结构和序列水平上的异同将其划分为 3 个亚

群, 即单功能过氧化氢酶(Monofunctional catalase)、
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双功能过氧化氢酶(Bifunctional catalase-peroxidase)
和锰过氧化氢酶(Mn-catalase, MnCat)。单功能过氧

化氢酶和双功能过氧化氢酶属于含血红素类过氧化

氢酶, 数目上来看, 丝状真菌含有 2−3 个编码单功

能过氧化氢酶基因, 而只含有 1 个编码双功能过氧

化氢酶基因。锰过氧化物酶中, 锰离子存在 4 种形

态: (1) 还原态的 MnII 
2 ; (2) 混合态的 MnIIMnIII; (3) 

氧化态的 MnIII 
2 ; (4) 高混合态的 MnIIIMnIV。锰过氧

化物酶与过氧化氢之间的氧化还原态作用, 使锰离

子在不同的氧化态间相互转化从而催化歧化反应的

进行[16]。 
烟曲霉能产生 3 种过氧化氢酶, 一种是在孢子

中产生的 CatAp, 另 2 种是在菌丝中产生的 Cat1p 和

Cat2p。CatAp 和 Cat1p 为单功能过氧化氢酶, Cat2p
为双功能过氧化氢酶。休眠孢子中的 CatAp 与构巢

曲霉的 CatA 和大肠杆菌的细菌过氧化氢酶 HPⅡ有

较高的同源性; CatAp 对高温、变性物质及金属离子

有抵抗作用; 与 Cat1p 相比, Cat2p 对高温更敏感。

对 3 种基因的单敲除和双敲除发现 CatAp 并非毒力

因子, 而 Cat1p 和 Cat2p 与过氧化氢的分解及短暂地

保护真菌抵抗氧化相关[17]。构巢曲霉能产生 4 种过

氧化氢酶, 其中 CatA、CatB 和 CatC 为单功能过氧

化氢酶, CatD 为双功能过氧化氢酶。在孢子形成或

存在各种环境压力时 , CatA 的 mRNA 积累 , 其

mRNA 的转录与有性孢子和无性孢子的形成相关, 
从而使孢子中的 CatA 的活性升高; CatB 则对孢子在

热激的情况下的萌发起作用; CatC 存在过氧化物酶

体中, 不是脂肪酸代谢所必须的; CatD 能在菌丝生

长稳定期的后期及压力环境如高温或过氧化氢存在

的 条 件 下 诱 导 产 生 [18] 。 粗 糙 脉 孢 霉 Neurospora 
crassa 也含有 4 种过氧化氢酶, 其中 Cat-1、Cat-3
和 Cat-4 为单功能过氧化氢酶, Cat-2 为双功能过氧

化氢酶。Cat-1 主要在孢子中有活性, 其主要是作用

在孢子的细胞壁上, 在稳定期生长时可以用乙醇或

热激的方法诱导该蛋白产生[19−20], 且 Cat-1 过氧化

氢酶含有氯, 在分生孢子产生和孢子萌发的过程中

能被氧分子氧化, 调节细胞内的氧浓度, 从而使细

胞抗氧化[19]; Cat-2, 其活性只是在气生菌丝中短暂

地升高 [20], 但在孢子中也能找到 Cat-2 蛋白 [21]。

Cat-3 则在菌丝指数生长后期和分生孢子产生的初

期有活性, 在有选择压力的环境如过氧化氢、除草

剂百草枯、热激、尿酸和用硝酸处理该蛋白活性也

可产生[20]。Cat-4 具有分解过氧化氢的功能, 用 GFP
标记 CAT-4 发现只能在细胞质中检测到荧光, 且预

测的 CAT-4 氨基酸序列具有血红素结合位点及过氧

化氢酶活性结合位点[21]。 
过氧化氢酶还可以利用过氧化氢氧化各种底

物, 如酚、甲酸、甲醛和乙醇等, 氧化的结果使这些

有毒性的物质变成无毒性的物质, 同时也使 H2O2 进

一步转变成无毒的 H2O, 这对细胞的解毒作用特别

重要。 

2  过氧化物酶体与乙醛酸循环 

2.1  过氧化物酶体与乙醛酸循环的关系 
乙醛酸循环(Glyoxylate cycle)相关的酶有些存

在于过氧化物酶体内, 有些存在于过氧化物酶体外, 
但不论在植物病原真菌还是动物病原真菌中, 乙醛

酸 循 环的 关键 酶 异柠 檬酸 裂 解酶 (Isocitrate lyase, 
ICL)和苹果酸合成酶(Malate synthetase, Mls)都存在

于过氧化物酶体中[22−24]。不仅如此, 乙醛酸循环的

进行需要通过过氧化物酶体膜转运多种中间产物 , 
且循环产生的中间产物 C4 分子(如琥珀酸)能够补充

线粒体三羧酸(Tricarboxylic acid, TCA)循环所需[25], 
因此过氧化物酶体的质膜在该循环中发挥着重要的

作用。 

2.2  乙醛酸循环对植物病原真菌侵染能力的影响 
在植物病原真菌侵染过程中, 乙醛酸循环发挥

着重要的功能。研究表明, 该循环中的关键酶 ICL
和 Mls 与真菌的致病性密切相关。突变或敲除 ICL
和 Mls 的编码基因都会导致植物病原真菌毒力的严

重下降。黄瓜炭疽病菌 Colletotrichum lagenarium 
Icl1 基因发生突变以后, 突变菌株不能形成附着胞, 
且侵染植物的毒力明显降低[22]。类似的发现也在油

菜黑胫病菌 Leptosphaeria maculans 中被报道[26]。

稻瘟病菌 Magnaporthe grisea 侵染植物过程中, 基

因 Icl 的表达量上升, 而该基因的敲除突变菌株则

表现出毒力下降及稻瘟病发生延迟[27]。在动物致病

菌白色念珠菌 Candida albicans 中也报道了类似的
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结论[28]。在黑曲霉中过表达 Icl 基因, 并不使乙醛酸

循环代谢增强, 但却使 TCA 循环中的物质氧化反应

代谢增加[29]。 
此外, 小麦颖枯病病菌 Stagonospra nodorum 的

Mls 编码基因突变导致孢子不能萌发, 且侵染植物

的能力也随之丧失; 然而当加入葡萄糖或者蔗糖时, 
孢子能萌发且能侵染植物 , 因此该菌对植物的侵

染不仅依赖于乙醛酸循环 , 还依赖于油脂的分解

代谢[30]。但也有例外, 如烟曲霉菌株在敲除 ICL 和

Mls 编码基因后, 仍能在脂类(甘油三酰)培养基上生

长, 也能产生一定的毒力 [31]。因此, 乙醛酸循环不

仅是植物病原真菌产生毒力所必需, 还与脂肪酸代

谢存在一定的联系。 

3  过氧化物酶体与脂肪酸 β-氧化 

过氧化物酶体是进行脂肪酸 β-氧化的重要细胞

器, 能与脂肪粒密切合作降解油酸。研究表明, 将酿

酒酵母 Saccharomyces cerevisiae 培养在油酸培养基

中 , 发现过氧化物酶体能稳固地附着在脂质体上 , 
并能够延伸至脂质体核中, 而脂肪酸 β-氧化中所需

的酶则有选择地在脂质体中增加[32]。此外, 过氧化

物酶体的增殖需要脂肪酸(而不是醋酸)的存在以及

编码过氧化物酶体生成因子(Peroxisomal biogenesis 
factor, PEX)基因的表达[33]。 

3.1  脂肪酸 β-氧化的发生场所 
众多的生物细胞中都存在着脂肪酸的 β-氧化循

环, 而其发生场所却有争议。一种观点认为在哺乳

动物中, 脂肪酸的 β-氧化过程不仅仅发生在过氧化

物酶体中, 还发生在线粒体中; 而在植物和大多数

真菌中, 则只发生在过氧化物酶体中[34]。如在酿酒

酵母中, 脂肪酸的 β-氧化全部过程都发生在过氧化

物酶体中, 如长链脂肪酸油酸分解成乙酰辅酶 A 的

过程[35]。另一观点认为在真菌中该氧化过程不仅发

生在线粒体中, 还发生在过氧化物酶体中。通过单

敲除或双敲除柄孢霉中过氧化物酶体 ABC 转运蛋

白(Peroxisomal ABC transporter)的编码基因及线粒

体中脂肪酸氧化的相关基因, 发现该菌仍能在含碳

源的培养基上生长, 因此提出短链脂肪酸的氧化发

生在线粒体中, 长链脂肪酸的氧化发生在过氧化物

酶体中[3]。在构巢曲霉中, 敲除过氧化物酶体 β-氧化

多 功 能 酶 (Peroxisomal β-oxidation multifunctional 
enzyme)基因 foxA, 会抑制该菌在长链脂肪酸培养

基上的生长; 而敲除烯酰辅酶 A 水合酶(Enoyl-CoA 
hydratase)编码基因 echA, 会抑制其在短链脂肪酸培

养基上的生长[36]。敲除柄孢霉的 foxA 及 echA 基因, 
也得到一致的结论[3]。同样, 构巢曲霉的 PEX 突变

株能在醋酸盐培养基上生长, 但在脂肪酸培养基上

的生长受到影响, 说明脂肪酸的 β-氧化需要位于过

氧化物酶体中的氧化酶的参与[33]。 

3.2  脂肪酸 β-氧化对病原真菌的影响 
脂肪酸 β-氧化对真菌的影响有以下几个方面:  
(1) 脂肪酸 β-氧化产生的中链脂肪酸能影响真菌

色素及毒素的产生。在丝状真菌红色红曲霉 Monascus 
ruber 中, 利用核磁共振分析培养在含[1-13C]、[2-13C]
或[1,2-13C]脂肪酸培养基中菌丝的 13C 染色分子, 得

出水溶性红色素的产生不仅与脂肪酸合成途径有

关, 而且还与聚酮化合物的代谢途径有关; 脂肪酸

合成代谢途径中产生的中链脂肪酸辛酸通过酯基

转移作用与发色团相结合, 而聚酮化合物的代谢则

与发色团的结构产生相关[37]。用中链脂肪酸或者甲

基酮诱导红色红曲霉 , 会出现过氧化物酶体的增

殖及过氧化氢酶对新合成的橘毒素的降解作用[37]。 
(2) 脂肪酸 β-氧化代谢, 也是植物病原真菌侵

染宿主不可缺少的途径。敲除稻瘟病菌中编码三酯

酰甘油水解的基因, 不仅影响了三酯酰甘油的分解, 
还影响了附着胞中脂肪酸的 β-氧化代谢, 同时研究

表明脂肪酸代谢中产生的乙酰辅酶 A 是该菌完成对

植物渗透和侵染过程必不可少的物质[38]。敲除植物

病原真菌玉米黑粉菌 Ustilago maydis 中催化脂肪酸

氧化第 2 步及第 3 步反应所需的多功能基因 mfe2, 
发现突变菌株侵染植物种子的毒力降低至 27% (而
野生株则是 88%); 被感染的成熟玉米植株, 其正在

发育的玉米穗里可观察到突变株侵染毒力缺失; 且

在植物成熟肿瘤组织中, 突变株的孢子发育缓慢。

有趣的是病原真菌还能利用宿主的脂类物质来侵染

宿主[39]。 
(3) 脂肪酸 β-氧化代谢中产生的乙酰辅酶 A, 

不仅是真菌侵染过程必不可少的物质, 而且还能促
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进真菌糖异生。过氧化物酶体 β-氧化代谢中生成的

乙酰辅酶 A 被转化成乙酰肉碱(Acetyl-carnitine), 经

肉毒碱乙酰转移酶(Carnitine acetyl-transferase)输出

至胞质和线粒体中。敲除构巢曲霉中编码乙酰辅酶

A 合成酶的基因 facA 及编码胞质乙酰辅酶 A 转移酶

基因 facC, 发现突变株不能在醋酸盐为碳源的培养

基中生长[23]。乙酰辅酶 A 转移酶对附着胞的侵染活

动也是必须的, 抑制稻瘟病菌中该酶的表达会降低

附着胞黑色素的形成, 且不能形成侵染菌丝; 而肉

毒碱乙酰转移酶参与了脂肪酸到过氧化物酶体的转

运过程[40]。 

4  过氧化物酶体与植物病原真菌致病性的
关系 

植物病原真菌的致病性与过氧化物酶体有非常

密切的关系(图 1), 主要表现在以下 4 方面: (1) 植物

 

 

图 1  过氧化物酶体、乙醛酸循环和脂肪酸的 β-氧化在真菌致病性中的相互关系 
Fig. 1  The relationship of peroxisome, glyoxylate cycle and β-oxidation of fatty acid in pathogenicity of pathogenic fungi 

注: A: 氧化酶; B: 过氧化氢酶; C: 参与长链脂肪酸 β-氧化的基因 foxA; D: 肉毒碱乙酰转移酶; E: 参与短链脂肪酸氧化的基因 echA; 
F: MLS; G: ICL; H: 侵染过程产生的活性氧. 
Note: A: Oxidase; B: Catalase; C: Gene foxA involved in the β-oxidation of long-chain fatty acid; D: Carnitine acetyl-transferase; E: Gene 
echA involved in the oxidation of short-chain fatty acid; F: MLS; G: ICL; H: Reactive oxygen during the infection of pathogenic fungi.  



李荔等: 过氧化物酶体与病原真菌的致病性  939 

 

http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

受到病原真菌侵染时会产生大量的活性氧, 因此病

原真菌只有对活性氧产生应答 , 才能成功侵染植

物。如前面所述活性氧的产生、降解与过氧化物酶

体中的酶有密切关系。(2) 病原真菌的致病性与过

氧化物酶体中的乙醛酸循环和脂肪酸 β-氧化代谢密

切相关。(3) 植物病原真菌的致病性还与过氧化物

酶体合成的相关基因有关, 如 PEX6 不仅是过氧化

物酶体生成及附着胞侵染中必需的基因 , 而且该

基 因 的 突 变 还 会 影 响 孢 子 中 脂 肪 的 降 解 。 敲 除

PEX6 基因的黄瓜炭疽病菌 Colletotrichum lagenar-

ium 不能生成黑色素, 且附着胞变小, 从而不能侵

染宿主 [40]; 但葡萄糖可部分补偿脂肪代谢的缺陷 , 

恢复部分的致病性[41]; 研究发现该基因还与附着胞

渗透压的维持相关 [22]。(4) 在稻瘟病菌中, 还发现

一种过氧化物酶体衍生的致密核心小泡 (Woronin 

body), 其组成成分是六角形的过氧化物酶体蛋白

(Hexagonal peroxisome protein), 其功能是为病原真

菌提供一种重要防御方式, 当菌丝受到损害时它能

封闭菌隔中的小孔, 还能使病原真菌适应在侵染宿

主植物过程中所遇到的抗性和营养缺乏的环境[42]。 

5  研究展望 

过 氧 化 物 酶 体 是 真 核 细 胞 中 重 要 的 细 胞 器 , 

一方面 , 丰富的酶在细胞的各种生理代谢中发挥

着重要的作用。过氧化物酶体中的氧化酶不仅能够

调节细胞内的氧气量 , 而且还与过氧化氢酶协同

作用 , 将细胞中的有毒物质进行解毒。在植物病原

真菌侵染宿主的过程中, 活性氧的调节也依赖于这

些酶。目前过氧化物酶体中各种酶的功能研究日益

增多, 但对这些酶所参与的各种代谢间的联系研究

并不多。 
另一方面, 过氧化物酶体不仅与乙醛酸循环相

关联, 而且与脂肪酸 β-氧化代谢相关联。近年来, 乙

醛酸循环的关键酶 ICL 和 Mls 已经成为研究的热点, 

敲除了这 2 种酶的突变菌株都不能在以脂肪酸为碳

源的培养基上生长; 而敲除了 PEX 基因也会影响突

变菌株在长链和短链脂肪酸培养基中的生长。过氧

化物酶体不仅与乙醛酸循环及脂肪酸 β-氧化途径密

切相关, 而且对病原真菌的侵染能力也有重要的影

响。研究这些蛋白的表达定位及功能是了解病原真

菌侵染宿主分子机制的关键, 同时也为研制防治病

原真菌的新药奠定基础。 
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