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摘   要：黄嘌呤脱氢酶(xanthine dehydrogenase, XDH)是一种含钼氧化还原酶，属于钼羟化酶黄蛋

白家族，广泛存在于真核生物、细菌和古细菌中。XDH 可以催化黄嘌呤和次黄嘌呤生成尿酸，经

一系列反应形成尿囊素和尿囊酸。植物中的 XDH 在嘌呤代谢、氮代谢、激素代谢、活性氧代谢、

生物胁迫和非生物胁迫等代谢过程中发挥着重要作用。本文对植物 XDH 的结构特征、代谢途径、

基因家族生物学功能等方面进行了综述，总结了植物嘌呤代谢的分子机制，并对 XDH 应用前景进

行了展望，为作物的生长发育和抗逆性研究提供了参考。 
关键词：植物；黄嘌呤脱氢酶；结构特征；代谢途径；生物学功能  

Research advances on the metabolic pathways and functions 
mediated by plant xanthine dehydrogenase 
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Abstract: The xanthine dehydrogenase (XDH), a molybdenum-containing oxidoreductase 
belonging to the molybdenum hydroxylase flavoprotein family, has been identified in a variety 
of eukaryotes, bacteria, and archaea. XDH catalyzes the conversion of xanthine and 
hypoxanthine to uric acid, which then undergoes further reactions to form allantoin and allantoic 
acid. Studies have shown that XDH plays a role in various metabolic processes, including purine 
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metabolism, nitrogen metabolism, hormone metabolism, reactive oxygen species metabolism, 
and responses to biotic and abiotic stresses. Here, we introduced the structural features, 
metabolic pathways, and biological functions of XDH. In addition, we summarized the research 
progress in XDH to give insights into the molecular mechanism of purine metabolism in plants 
and prospected the application of XDH, with the aim to facilitate future research on the growth, 
development, and stress resistance of crops. 
Keywords: plant; xanthine dehydrogenase; structural feature; metabolic pathway; biological 
function 

 
 

黄嘌呤脱氢酶(xanthine dehydrogenase, XDH)
为黄嘌呤还原酶，是一种胞质缀合酶，也是一

类结构保守酶，属于钼羟化酶黄蛋白家族，能

够催化杂环化合物(嘌呤、蝶呤和醛)的 sp2 杂化

碳原子的羟基化[1]。牛奶中的 XDH 是第一个被

发现并研究的黄嘌呤脱氢酶，于 1939 年被成功

提取纯化 [2]。此后，研究人员在许多动物、植

物和细菌中都发现了 XDH 的存在，并进行了提

取纯化以及功能研究 [3]。迄今，研究人员在小

麦、豆类、玉米、拟南芥、水稻等多种植物中

都发现了 XDH 的存在，并从绿藻、豆类作物根

瘤和小麦叶片中分离纯化出 XDH[4-10]。目前，

随着基因组测序技术的发展，越来越多的 XDH
基因被发现并进行了功能分析。截至 2016 年，

GenBank 数据库中已有 104 303 个 XDH 基因序

列，其中细菌 XDH 占绝大多数，有 93.25%，而

在绿色植物中仅有 2%[11-12]。XDH 在植物嘌呤代

谢过程中起着重要作用，它能将次黄嘌呤

(hypoxanthine)氧化为黄嘌呤(xanthine)，再将黄

嘌呤氧化为尿酸(uric acid)，是嘌呤代谢途径的

关键限速酶。本文综述了植物 XDH 的生物合成、

参与代谢途径以及在植物生长发育调控中的作

用，以期为研究植物嘌呤代谢的机制奠定理论基

础，并为 XDH 的未来研究与应用提供重要参考。 

1  植物中 XDH 的结构特征 
植物中的 XDH 结构特征与动物中的黄嘌

呤氧化酶(xanthine oxidase, XO)结构相似，是

含有 2 个相同亚基的同型二聚体结构，每个单

体在催化反应过程中独立发挥作用，其分子量

约为 300 kDa[13]。每个亚基由 3 个氧化还原中

心结构域组成(图 1A)，分别包含 2 个不同的铁

硫簇 ([2Fe-2S])、黄素腺嘌呤二核苷酸辅因子

(flavin adenine dinucleotide, FAD)和钼辅因子

(molybdenum cofactor, Moco)，这些结构几乎呈

线性的顺序排列 [14-15]。通过晶体结构分析发

现，[2Fe-2S]介于 Moco 和 FAD 之间(图 1B)[14]。

当有电子受体存在时，以钼蛋白辅因子为底物，

[2Fe-2S]中心为受体和电子载体结合部位，

XDH 可迅速催化黄嘌呤转化为尿酸，而在有

氧条件下则会停止该催化功能[16]。在上述 3 个

结构域中，[2Fe-2S]结构域是最保守的结构域，

其次是 Moco 结构域，最后是 FAD 结构域；通过

对 9 个代表性 XDH 序列进行比对发现：[2Fe-2S]
结构域的相似性在 32.2%−70.1%之间，一致性在

22.4%−56.9% 之 间 ； Moco 结 构 域 分 别 在

34.7%−47.6%和 20.6%−47.6%之间；而 FAD 结构

域仅在 21.7%−41.3%和 9.9%−41.3%之间[11]。 

2  植物中 XDH 的合成途径 
XDH 的生物合成是一个多步骤过程，需要

合成聚体脱辅基蛋白，并将氧化还原中心有序

结合到脱辅基蛋白中，此过程包括硫化 Moco 的生

物合成和活性 XDH 的生物合成[17]。硫化 Moco 
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图 1  XDH 的结构特征[13]   A：XDH 的结构示意图. B：XDH 的三维结构模型 
Figure 1  The structural characteristics of XDH[13]. A: Structural diagram of XDH. B: Three-dimensional 
structural model of XDH. 

 
的生物合成首先是将钼(molybdenum, Mo)通过

钼插入酶 Cnx1 插入到钼蝶呤或含金属的蝶呤

(molybdopterin or metal-containing pterin, MPT)中
形成 Moco (图 2A)，之后伴侣蛋白 XdhC 结合

等量的 Moco，与 Moco 硫化酶 ABA3 相互作用

以硫化 Moco，同时保护硫化 Moco 免遭氧化，

并进一步将其转移至 XDH 中[11,18-20]。其中，ABA3
基因的突变会导致植物出现脱落酸(abscisic acid, 
ABA)缺乏的多效性表型，如种子休眠减少和水

分损失过多，导致叶片枯萎[21]。研究还发现，

ABA3 在胁迫反应过程中对促进花青素和尿囊

素积累发挥着关键的作用 [22]，说明该基因在

植物的生长发育和胁迫响应中具有重要的功

能。活性 XDH 的生物合成需要经过以下反应

过程(图 2B)：(1) 合成由 3 个结构域组成的脱

辅基蛋白(S、M 和 L)，在异多聚体多亚基的

XDH 构型下形成异多聚体脱辅基蛋白；(2) 将
2 个[2Fe-2S]簇插入到 S 结构域中；(3) 将 1 个

FAD 分别插入到 M 结构域中；(4) 通过 L 结构

域将[2Fe-2S]和 FAD 辅因子组装的脱辅基蛋白

二聚化，形成同型二聚体；(5) 在伴侣蛋白 XdhC
的帮助下将硫化 Moco 插入到 L 结构域中[11]。

三个氧化还原中心的完整性是拥有催化活性的

先决条件，其中硫化 Moco 的有效合成和插入是

产生活性 XDH 的关键步骤，其发生在与[2Fe-2S]
和 FAD 辅因子组装的脱辅基蛋白二聚化形成之

后、Moco 插入之前。在动物中，活性 XDH 的

生物合成途径十分清楚，而在植物中关于 XDH 
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图 2  植物中 XDH 的合成途径[11]   A：硫化 Moco 的生物合成. B：活性 XDH 的生物合成 
Figure 2  XDH biosynthesis pathway in plants[11]. A: Biosynthesis of sulfurated molybdenum cofactor.    
B: Biosynthesis of active XDH. 

 
生物合成途径关键组分的研究却较少。因此，对

植物 XDH 合成代谢的研究仍面临许多挑战。 

3  植物中 XDH 的调控代谢途径 
目前普遍认为植物中 XDH 的调控代谢通

路主要在细胞质中完成，参与嘌呤核苷酸代谢

途径，且在拟南芥(Arabidopsis thaliana)中研  

究得较为清晰。与大多数动物不同，植物能

够进行全核苷酸分解代谢，XDH 是其代谢途

径中的关键酶，能够促进生物体内核苷酸的

代谢与降解，并在植物中催化黄嘌呤和次黄

嘌呤生成尿酸，最后释放环氮用于重新酰化

为氨基酸[22-24]。以拟南芥为例，其嘌呤代谢起

始于细胞质中的腺苷(adenosine, AMP)和质体 
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中的次黄嘌呤核苷酸(inosine, IMP)、次黄嘌呤

核苷(图 3A)；质体中次黄嘌呤核苷经质体核苷

转运蛋白(plastid nucleoside transporter, NT)运
至细胞质后，经核苷水解酶 1/2 (nucleoside 
hydrolase, NSH1/NSH2)催化形成次黄嘌呤，再

经 XDH 催化成为黄嘌呤；细胞质中的腺苷经

腺苷激酶(adenosine kinase, ADK)的磷酸化修

饰和腺苷脱氨酶(AMP deaminase, AMPD)的脱

氨作用后转变为次黄嘌呤核苷酸，与从质体中

转运出的次黄嘌呤核苷酸一起被 IMP 脱氢酶

(IMP dehydrogenase, IMPDH)催化成为黄苷酸

(xanthosine monophosphate, XMP)；一部分黄苷

酸在细胞质中经过一系列生化反应转变为鸟嘌

呤(guanosine)，另外一部分经过 XMP 磷酸酶

(XMP phosphatase, XMPP)以及 NSH1/NSH2 催

化形成黄嘌呤；黄嘌呤被 XDH 结合催化之后生

成尿酸，尿酸再经尿酸氧化酶 (urate oxidase, 
UOX) 的 催 化 反 应 ， 最 终 生 成 酰 脲 类 物 质

(ureides)，进入胞内其他循环或运出细胞[25-28]。

此外，在拟南芥防御反应中，XDH1 基因对活

性氧(reactive oxygen species, ROS)的代谢起着

双重作用(图 3B)。在没有病原菌侵染时，叶肉

细胞中的 XDH1 可以产生尿酸来清除 ROS 并保

护叶绿体免受氧化损伤；而当真菌(如白粉病菌)
侵袭时，拟南芥表皮细胞中 XDH1 在催化黄嘌

呤转化为尿酸的同时，催化生成大量超氧阴离

子(O2
−)、过氧化氢(hydrogen peroxide, H2O2)等

超氧化物，导致 ROS 暴发，限制真菌吸器对植

株的侵害[29-30]。 

4  植物 XDH 基因家族功能的研

究进展 
XDH 是调控嘌呤代谢的关键酶，近年来，研

究人员已对拟南芥、菜豆和水稻等多种植物 XDH
的鉴定、克隆和功能进行了研究，其调控机理涉

及活性氧代谢、氮代谢、激素代谢、衰老进程和

生物/非生物胁迫等多项生物学反应(图 4)。 

4.1  植物 XDH 在氮代谢中的作用 
在逆境胁迫下，植物通常加快体内物质的

循环利用以增强对环境的适应能力。嘌呤代谢

作为氮代谢的重要组成部分，经 XDH 催化后会

生成尿囊素、尿囊酸等酰脲类物质。酰脲类物

质具有较高的氮/碳比，易于在植物体内转运，

是植物体内储存和转运氮的主要形式。这类低

耗型氮 /碳比的化合物对帮助植物在逆境胁迫

下生存具有重要意义[10]。 
嘌呤分解代谢在植物氮代谢中的核心作

用主要体现在豆类中的固氮作用。豆科植物根

瘤的共生固氮作用能将固定的 N 元素掺入嘌

呤核苷酸中转化为酰脲，并作为其主要的氮素

运输形式[31]。XDH 因为其反应产物尿酸是酰

脲的前体，在初级氮代谢中起着关键作用。在

根瘤中，从头合成得到的酰脲类物质能输出到

达地上组织，并经充分的代谢作用，为植物发

育提供稳定的氮源[28]。Fujihara 等[32]发现，植

物衰老和种子发芽时会积累大量尿酸，大豆根

瘤固氮也主要是以酰脲类物质的形式运输到

植株各个部位。而在菜豆中，Coleto 等[33]也发

现 XDH 在根瘤中的活性会受到一氧化氮的抑

制，但在一定程度上又被其自身反应产生的高

水平尿酸所保护。热带豆科植物以酰脲类化合

物(尿囊素和尿囊酸盐)的形式将固定氮从根瘤

长距离输送到地上部，Voß 等[34]通过对菜豆中

XMPP、GSDA、NSH1、NSH2 和 XDH 的 CRISPR
敲除突变体进行代谢分析，证明根瘤脲苷的生

物合成涉及这些酶的参与。在大豆中，通过

CRISPR/Cas9 分别编辑 GmUOX 和 GmXDH 后，

敲除大豆突变体都表现出缺氮失绿、根瘤早期

衰老和固氮酶活性降低等症状，说明这 2 个基

因在氮代谢过程中具有重要的作用[35]。 
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图 3  拟南芥中 XDH 参与代谢通路模式图[25-28]   A：拟南芥中 XDH 参与的代谢途径. (1) ADK：腺苷

激酶；(2) AMPD：磷酸腺苷酸脱氨酶；(3) IMPT：假定的质体次黄嘌呤核苷酸转运蛋白；(4) IMPDH：

次黄嘌呤核苷酸脱氢酶；(5) XMPP：黄苷酸磷酸酶；(6, 10, 14) NSH1/NSH2：核苷水解酶 1/核苷水解

酶 2；(7) GMPS：磷酸鸟苷酸合成酶；(8) IGK：肌苷鸟苷激酶；GMPP：磷酸鸟苷酸磷酸酶；(9) GSDA：

鸟苷脱氨酶；(11, 16) HGPRT：次黄嘌呤鸟嘌呤磷酸核糖转移酶；(12) IMPP：假定的质体次黄嘌呤核

苷酸磷酸酶；PNK1：质体核苷激酶 1；(13) NT：假定的质体核苷转运蛋白；(15, 17) XDH：黄嘌呤脱

氢酶；(18) UOX：尿酸氧化酶. B：拟南芥中 XDH1 在叶肉细胞和表皮细胞中相反作用的工作模型 
Figure 3  The pathway pattern of Arabidopsis thaliana XDH involvement in metabolic pathways[25-28]. A: 
The metabolic pathways involved in XDH in A. thaliana. (1) ADK: Adenosine kinase; (2) AMPD: AMP 
deaminase; (3) IMPT: Putative plastid IMP transporter; (4) IMPDH: IMP dehydrogenase; (5) XMPP: XMP 
phosphatase; (6, 10, 14) NSH1/NSH2: Nucleoside hydrolase 1/2; (7) GMPS: GMP synthetase; (8) IGK: 
Inosine guanosine kinase; GMPP: GMP phosphatase; (9) GSDA: Guanosine deaminase; (11, 16) HGPRT: 
Hypoxanthine guanine phosphoribosyltransferase; (12) IMPP: Putative plastid IMP phosphatase; PNK1: 
Plastid nucleoside kinase 1; (13) NT: Putative plastid nucleoside transporter; (15, 17) XDH: Xanthine 
dehydrogenase; (18) UOX: Urate oxidase (uricase). B: A working model for the opposing roles of XDH1 in 
epidermal and mesophyll cells. 
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图 4  XDH 参与的植物生物学反应 
Figure 4  XDH protein are involved in many aspects of plant biology. 

 
而在非豆类植物中，嘌呤代谢物作为植物

生长中的持续氮源和氮素再利用的重要内源通

道，黄嘌呤被其转化为活性分解代谢物，有效

地完成了氮再活化，保证了植物的正常生长[36]。

研究表明，当不存在氨或硝酸盐时，衣藻能够

通过有活性的 XDH 酶来利用黄嘌呤和次黄嘌

呤作为额外的氮源[37-38]。Brychkova 等[39]发现，

酰脲具有氮的有效储存库和细胞保护剂的双重

功能；在暗胁迫下，拟南芥野生型植株叶片中

酰脲类物质含量上升，而 XDH1 基因干扰株系

中则没有酰脲类物质的积累，且叶片严重受损，

这证明长期黑暗条件诱导的胁迫改变了 XDH
上下游嘌呤分解代谢相关基因的转录水平。同

时 XDH1 的缺失不仅使植物的嘌呤分解代谢受
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到损害，而且也会加快叶绿素、可溶性蛋白的

降解和细胞死亡的速度。此外，Yi 等[40]在大白

菜缺氮生长条件下，观察到其子叶中嘌呤分解

代谢相关基因的表达被诱导，与在正常培养基上

生长的幼苗相比，在生长培养基中添加别嘌呤醇

(一种黄嘌呤脱氢酶抑制剂)生长的幼苗表现出

子叶叶绿素降解减少和鲜重降低的表型，表明在

缺氮条件下，黄嘌呤可能在子叶的嘌呤分解代谢

和叶绿素降解中起激活剂的作用。在同样的缺氮

条件下，水稻中编码脲渗透酶(ureide permease, 
UPS1)的基因 OsUPS1 过表达可以通过增强黄

嘌呤衍生的分解代谢产物尿囊素向植物组织中

转运来改善植物生长，说明当氮受到限制时，

植物可以利用尿囊素来支持其正常生长[41]。 

4.2  植物 XDH 在 ROS 代谢中的作用 
植物在正常生长过程中可以依靠自身的

ROS 消除系统(酶系统和还原性物质)将代谢产

生的自由基转化成 H2O2 或 O2，维持植物体内

自由基的“产生”和“消除”的平衡 [42-43]。但当受

到严重胁迫时，植物体内自由基含量增加，ROS
消除系统活性下降，高浓度的 ROS 积累则会扰

乱植物细胞内氧化还原稳态，对脂质、蛋白质

和核酸等大分子造成不可逆的氧化损害，进而

导致植物细胞死亡[43-44]。在正常和胁迫条件下，

植物 XDH 对植物的氧化还原反应有显著贡献，

贡献率在 30%−60%之间，主要是将电子从黄嘌

呤通过 Moco 催化中心转移到 O2 上，或是经由

FAD 结构域从 NADH 转移到 O2 上来增加超氧

化物的产生[24,39,45-46]。 
XDH对植物防御反应中的 ROS代谢有两条

相反的调控路径，其存在一定的空间特异性。一

方面，XDH 可以通过 NO 和钙信号等途径增加

植物体内的 ROS 含量。同时，XDH 也是产生

ROS 的原料之一，可利用氧分子作为电子受体，

电子经过传递最终产生超氧阴离子[29-30]。研究表

明，拟南芥突变体 AtXDH1 仅编码黄嘌呤脱氢酶

(XDH)，而不能经半胱氨酸残基的氧化转换成黄

嘌呤氧化酶(XO)，在 NADH 氧化酶存在的条件

下，突变体中的 XDH 能够进行催化反应，显著

增加超氧阴离子等 ROS 成分的含量[8]。此外，

在菜豆中也发现了 PvXDH 蛋白能够在体外以次

黄嘌呤或 NADH 为底物、O2 为唯一电子受体产

生 O2-[33]；这表明除了参与嘌呤分解代谢外，XDH
还可能参与响应各种需要 ROS 调控的胁迫过程。 

另一方面，不少研究指出嘌呤代谢的下游

产物，即酰脲类物质，是一种有效的 ROS 清

除剂[39,47-48]。植物通过增加尿囊素和尿囊酸含量，

有效抵偿 ROS 伤害并减少幼苗死亡[49]。Brychkova
等[39]研究证实，植物通过 ROS 积累将加快启动

叶绿素降解途径，而酰脲类物质则起到了保护

叶绿素不被降解、使叶片免受 ROS伤害的功效。

Ma 等[30]在拟南芥防御应答反应的研究中发现，

植物表皮细胞中的 XDH 有助于 ROS 的产生，

而叶肉细胞中的 XDH 则可催化生成酰脲类物

质，有效清除过量的 ROS，减少叶绿体的氧化

损伤。本课题组前期研究发现，在水稻中，XDH
缺失突变体 esl1 中由于尿囊素和尿囊酸的积累

导致 ROS 的过量积累，进而影响了植株的光

合作用能力和叶绿体的发育 [47]。  

4.3  植物 XDH 在激素代谢中的作用 
XDH 对于调控植物激素的动态平衡有着

重要作用，其不仅参与细胞分裂素(cytokinin, 
CTK)的代谢产物氧化分解过程[31,50-52]，还可能

通过自身活性变化或代谢产物来调控脱落酸

(abscisic acid, ABA)与生长素(auxin, IAA)的合

成及响应的信号通路[47,53-54]。 
研究发现，在细胞分裂素氧化酶(cytokinin 

oxidase)的催化下，CTK 能生成代谢产物腺嘌

呤及其衍生物，经 XDH 的催化参与到嘌呤代

谢中 [31,49-50]。与此同时，XDH 还影响着植物
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激素稳态并由此调控 ‘哈斯 ’鳄梨的果实大小

发育[54]。另外，与 XDH 同属钼辅因子羟化酶

的醛缩酶(aldehyde oxidase, AO)是催化 ABA 合

成的关键酶，两者在氨基酸序列上具有很高的

相似性，并且 ABA 的生物合成过程中也需要

MoCo[18,55]。研究认为，XDH可能同样通过 Moco
库大小的变化和“硫化-去硫化”形式的转换，参

与调控 ABA 和 IAA 的间接合成[54]。还有研究

表明，ABA 能够介导 XDH 的诱导合成。Hesberg
等[8]利用 Moco 硫解酶基因 aba3 突变的拟南芥

植株，将突变体暴露于相同的干旱胁迫下，发

现不论是否经过 ABA 预处理，突变体由于丧失

了通过硫化激活 XDH 和 AO 的能力，都无法响

应胁迫；但在仅 ABA 处理的野生型植株叶片

中，XDH 活性略有增加；这表明 XDH 的表达

和活性是直接受到 ABA 的调控，而并非干旱胁

迫本身。本研究团队[47]在前期鉴定到的 XDH
失活突变体 esl1 中发现，ESL1 的突变会影响

ABA 代谢相关基因的 mRNA 表达水平，进而改

变了内源 ABA 的含量，导致 esl1 突变体对 ABA
的敏感度显著上升。 

另外，XDH 的代谢产物尿囊素也被认为能

够激活 ABA 信号途径。Takagi 等[56]研究发现，

尿囊素能够激活敲除尿囊素酶基因的拟南芥突

变体 aln 的 ABA 合成，从而刺激胁迫相关基因

的表达，增强幼苗对非生物胁迫的耐受性。此

外，在植物体内，ABA 途径与茉莉酸(jasmonic 
acid, JA)途径关系密切，在多种逆境胁迫下往往

需要 2 条信号途径发挥协同作用来抵御逆境[57]。

Takagi 等[56]发现，尿囊素可以通过产生 ABA 激

活 MYC2 调控的 JA 信号通路。另有研究也同样

表明，高水平的尿囊素能够激活诱导 ABA 和 JA
途径[22]。 

4.4  植物 XDH 在衰老进程中的作用 
植物在受到衰老胁迫时，XDH 会催化尿囊

素和尿囊酸等酰脲类物质的产生，加快植物体

内资源的循环利用来增强环境适应力。拟南芥

中含有 2 个 XDH 基因，其中 AtXDH1 的表达受

发育和各类胁迫条件的调控，AtXDH2 则处于组

成型低表达水平[8]。Nakagawa 等[58]研究发现，

拟南芥 AtXDH1/AtXDH2 的 RNAi 沉默将导致植

株产生生长迟缓、育性缺陷和早衰等表型，而

通过补充外源尿酸或其分解代谢产物能有效缓

解上述缺陷表型，这充分表明了酰脲类物质等

嘌呤分解代谢物对植物发育来说是必需的。

Brychkova 等 [39]也通过 T-DNA 插入和构建

RNAi 干扰株系，对获得的 XDH 表达量较低的

株系进行暗处理诱导衰老，发现酰脲类物质确

实具有延缓叶片衰老的作用。后续研究发现，

Atxdh1 的老叶中缺乏再活化的嘌呤来降解氮，

导致出现早衰症状，这是低硝酸盐植物老叶中

叶绿体蛋白降解较多的结果[59]。此外也有研究

表明，水稻 OsXDH 过表达株系中积累了大量的

尿囊素和尿囊酸，促进了氮素的转运和积累，

进而可以延缓水稻的衰老进程 [60]。在 OsXDH
的突变体 esl1 中，其尿囊素和尿囊酸含量均显

著低于野生型，导致突变体可能无法产生足够

的嘌呤代谢产物，进而导致了植株产生叶片早

衰的表型[47]。 
XDH 还参与水稻叶片活性氧代谢的调控，

通过改变 XDH 活性可以调控尿素相关物质的合

成，积累尿囊素和尿囊酸，减少自由基对蛋白质、

膜脂质以及 DNA 的损伤，从而提高植株抗氧化

能力，有效延缓水稻叶片衰老进程[30]。Han 等[60]

发现，在水稻成熟期，OsXDH 干扰株系的 O2−、

H2O2和丙二醛(malondialdehyde, MDA)含量显著

高于野生型，而过表达株系的相关指标水平则较

低。此外，Brychkova 等[39]也发现，通过在叶面

施加尿囊素，可以降低拟南芥叶片中 O2−和 H2O2

的含量，促进叶绿素生成，缓解衰老胁迫。 
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XDH 活性的变化还影响衰老相关基因

(senescence-associated genes, SAGs)的表达，从

而间接地调控水稻的衰老进程。Han 等[60]发现，

ACD1、OsWRKY23 和 XERO1 等与调控衰老进

程相关基因的表达量，在 OsXDH 干扰株系的衰

老胁迫后期大幅度增加，与野生型和过表达株

系相比差异显著；最终与野生型相比，干扰株

系的衰老加快，而过表达株系的衰老进程减缓。

Brychkova 等[39]在拟南芥的研究中也同样发现，

AtXDH1 会下调与植株衰老和叶绿素降解相关

基因的表达，再次证明了 XDH 的活性在延缓植

物的早衰症状中起着重要作用。 

4.5  植物 XDH 在非生物胁迫中的作用 
虽然 XDH 在许多生物体中被认为是一种

“内务酶(housekeeping enzyme)”，但它通过调节

激素水平和在自身代谢产物的作用下，也广泛参

与了植物对外界多种非生物胁迫的响应。例如在

拟南芥中，干旱、低温、盐碱和黑暗延长等诸多

逆境条件都会诱导 AtXDH1 的表达[8,39,45,61]。此

外，拟南芥中的 XDH1 敲除突变体 Atxdh1 对创

伤或 UV-C 胁迫更敏感，还发现经 UV-C 处理后

尿囊素水平在幼叶中最高，而在创伤植物中，

尿囊素水平在这些幼叶中含量最低，且主要是

在受伤的中间叶中积累[62]。 
植物激素是植物对抗外界逆境环境的重要

调节因子。如 ABA 等植物激素能在逆境胁迫

下，通过对逆境信号的转导，启动植物体内的

应激反应，参与调控植物的代谢水平，从而缓

解逆境胁迫对植物的伤害，提高植物的抗逆性[63]。

Hesberg 等[8]发现，在拟南芥中上调 AtXDH1 的

表达，可增强其酶活性以调节 ABA 的表达，响

应干旱胁迫。而通过对拟南芥尿囊素降解缺陷

突变体的研究也发现，突变体表现出了更高水

平的干旱和渗透耐受性，这种耐受性的增强很

可能是由于尿囊素的积累能够激活 ABA 合成机

制，从而发挥出对逆境胁迫的调节作用[61]。You
等[64]合成了来自葡萄的 XDH 基因，并在拟南芥

中过表达，后续研究表明，VvXDH 通过增加尿

囊素的积累和激活 ABA 信号通路，增强了转基

因拟南芥对 ROS 的清除，在盐胁迫响应中发挥

重要作用。在水稻中，MoCo 相关基因 OsCNX6
的过表达可以显著增强 MoCo 依赖性酶的活

性，通过调节 ABA 生物合成来增强植株对渗透

和盐胁迫的耐受性[65]。 
还有研究发现，植物中 XDH 催化的中间产

物尿囊素会通过 ROS代谢或增强氮素转运来参

与逆境调控[30,36,66]。酰脲类物质作为 XDH 催化

产生的中间代谢产物，是植物体内氮素转运的

主要形式之一，有助于减少植物体内物质运输

过程中碳水化合物等的能量消耗，帮助植株对

抗非生物因素下的逆境胁迫 [67]。韩瑞才等 [68]

研究发现，在 OsXDH 超表达转基因水稻株系

中，XDH 酶活性及尿囊素、尿囊酸的含量在受

高温胁迫后均明显提高，H2O2 及 MDA 的含量

则显著低于野生型。与嘌呤代谢的下游产物能

有效清除活性氧的功能共同证实了 XDH 通过

调控酰脲类物质的合成，来补偿自身的抗氧化

能力并提高抗氧化酶系统的活性，从而增强水

稻苗期耐受高温胁迫的能力。研究人员还发现，

XDH 干扰株系由于缺失嘌呤代谢产物，对暗胁

迫的敏感性增强，而通过喷施外源尿囊素能提

高水稻幼苗对暗胁迫的耐受性；由此推测在暗胁

迫处理时，水稻可调控自身 XDH 酶活性来增加

嘌呤代谢产物如酰脲类物质等的积累，以此清除

体内活性氧，减轻暗胁迫带来的损伤 [39,69]。近

期有研究表明，尿囊素能通过协同激活 ABA 和

油菜素内酯的生物合成来提高拟南芥和水稻的

耐盐性[70]。而通过对水稻施加外源尿囊素的转

录组和代谢组进行分析，还发现外源尿囊素通过

增加具有抗氧化活性的内源性尿囊素含量、增加
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ROS 清除能力以及维持钠和钾稳态，提高了水

稻耐盐性[71]。在茶树中，有研究发现 CsXDH1
表达量与光强相关，其可能通过 XDH 增强嘌呤

代谢以适应强光胁迫[72]。此外，Watanabe 等[61]

利用拟南芥 XDH 基因干扰株系进行研究，证实

了酰脲类物质在抗干旱胁迫过程中起着重要作

用。在小麦中，尿囊素还可以显著调节植株对

铬的吸收和分布，降低金属铬对植物毒性作用

的程度[73]。以上研究表明，酰脲类物质包括尿

囊素和尿囊酸在植物的非生物胁迫响应中发挥

着积极的作用，这为植物抗逆境胁迫提供了新

的见解和应用思路。 

4.6  植物 XDH 在生物胁迫中的作用 
XDH 还通过调节细胞内 ROS 水平，参与植

物与病原菌的互作，在超敏反应中发挥作用[74]。

在拟南芥防御反应的研究中发现，在感染白粉

病真菌后，植株叶片会局部上调嘌呤分解代谢

的水平；在拟南芥 XDH 的突变体 xdh1 中，由

于 XDH 活性降低，接种白粉病真菌后表现出感

病症状，而正常植株在表皮细胞中的 XDH1 帮

助下产生 ROS，能够限制真菌的感染面积[29-30]。

因此，XDH1 的活性对于植物抵御白粉菌的侵

染十分重要[29-30]。 

5  总结和展望 
黄嘌呤脱氢酶作为一种典型而复杂的含钼

黄素酶，广泛分布于生物的三域系统中，它不

仅是参与细菌及高等生物体嘌呤代谢的主要

酶，也是迄今在生物化学和酶学方面研究最广

泛的酶之一，其生化和结构特性已被研究确定。

多项研究表明，XDH 在植物中的活性与氮同

化、激素代谢、病原菌防御、衰老及活性氧产

生等广泛的生理过程密切相关，有助于维持植

物体的正常生长和发育，因此，XDH 在改善作

物的生长发育和抗逆性方面具有较大的应用潜

力(表 1)。此外，XDH 在生理学、临床、环境

和工业等领域也引起广泛关注，在药物代谢、

核苷类似物的合成、临床诊断和生物修复中展

现出巨大的应用前景[73]。 
尽管 XDH 在不同种植物中的同源性相对

较高，但目前只在少数植物中挖掘到 XDHs 基

因并进行了生理机制研究，并且迄今为止也尚 
 

表 1  植物中的 XDHs 基因 
Table 1  XDH genes in plants 
Gene name Species Function References 
OsXDH/ESL1/OsSAC3 Oryza sativa Delaying leaf senescence and enhancing resistance to adversity 

stresses 
[47,60,75] 

AtXDH1、AtXDH2 Arabidopsis 
thaliana 

Essential for normal growth and development, delays aging, and plays 
an important role in enhancing stress tolerance 

[30,58] 

CsXDH1 Camellia 
sinensis 

Enhance purine metabolism to adapt to strong light, and positively 
regulate caffeine catabolism under sustained strong light 

[72] 

PvXDH Phaseolus 
vulgaris 

In epidermal cells, ROS is produced to accelerate the process of 
hypersensitive response, but in mesophyll cells, it can function as a 
dehydrogenase, producing strong free radicals and scavenging uric 
acid 

[33] 

VvXDH Vitis vinifera Enhancement of ROS scavenging and abiotic stress tolerance by 
increasing allantoin accumulation and activation of the ABA signaling 
pathway 

[64] 

BvXDH Beta vulgaris Involved in regulating the response to salinity stress, associated with 
allantoin formation 

[71] 
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未发现 XDH 功能丧失的天然高等植物突变体，

这导致 XDH 活性对植物多项生理功能的真正

贡献以及其精确的生理调控作用仍不明晰。目

前，XDH 在拟南芥中的调控通路和生物学功能

得到了较为清晰的解析，本课题组发现水稻中

的 OsXDH 在水稻生长发育和逆境胁迫中发挥

重要作用[47]，但其调控机制还有待深入研究，

并且关于其他高等植物中 XDH 的研究仍相对

滞后，还存在很多尚未解决的问题。因此，XDH
未来研究可从以下 3 个方面展开：(1) 通过将转

录组学、代谢组学、蛋白质组学等相结合，揭

示 XDH 调控的代谢通路，挖掘并鉴定其上下

游调控因子和靶标基因，解析分子调控网络；

(2) 挖掘不同作物中 XDH 突变体，深入研究这

些突变体在植物的生长发育和抗逆性方面的作

用；(3) 运用基因过表达、基因编辑以及 RNA
干扰等分子生物学技术手段，培育优良抗逆作

物新品种，保障粮食的安全生产和农业的可持

续发展。 
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