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摘要：抗氧化系统是机体清除体内多余的活性氧、保护自身免受氧化损伤的重要体系，其中超氧化物歧

化酶、过氧化氢酶、谷胱甘肽过氧化物酶等起主要作用。本文将对动物抗氧化系统中，超氧化物歧化酶、

过氧化氢酶和谷胱甘肽过氧化物酶基因的种类、分布、结构及表达进行综述。
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需氧生物在氧化还原循环中往往产生大量

的超氧阴离子自由基（X·\
! ）、羟自由基（·X/）、

过氧化氢（/!X!）等活性氧。此外，酶促反应、

电子传递及小分子自身氧化等细胞正常的代谢

过程也会产生活性氧。活性氧是自由基的重要

组成部分，少量的自由基是生物体所必需的，它

们作为第二信使，对信号传导起重要的作用，影

响基因的表达，但是自由基的性质极为活泼，过

多的自由基如果不能被及时清除，它们将会攻

击各种生物大分子，引起 ]0+ 损伤、酶失活、脂

质过氧化等一系列氧化损伤，进而引起生物体

各种生理病变［%］。

生物体在长期的进化过程中，形成了一套

完整的保护体系———抗氧化系统来清除体内多

余的活性氧。抗氧化系统包括非酶类抗氧化剂

和酶类抗氧化剂。非酶类抗氧化剂，主要有维

生素 :、维生素 9、谷胱甘肽、一氧化氮、!\ 胡

萝卜素等；酶类抗氧化剂，主要有超氧化物歧化

酶（ H<P3NDE7F3 F7HJ<CBH3，TX]），过 氧 化 氢 酶

（ LBCBMBH3，9+@）及 谷 胱 甘 肽 过 氧 化 物 酶

（6M<CBCA7D53 P3NDE7FBH3，18^）等。TX] 在清除活

性氧反应过程中第一个发挥作用，它将超氧阴

离子自由基快速歧化为过氧化氢和分子氧；过
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氧化氢在过氧化氢酶和谷胱甘肽过氧化物酶的



作用下转化为水和分子氧。
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（+&%：还原型谷胱甘肽；+&&+：氧化型谷胱甘肽）

因此，&"’、()* 和 +,- 具有清除氧自由

基、保护细胞免受氧化损伤的作用。由于抗氧

化系统与生物体的免疫力密切相关，其各成分

的活性或含量的变化往往与某些疾病有关，因

此对于抗氧化系统中主要酶类基因的研究正日

益受到重视。本文将对动物抗氧化系统中的主

要抗 氧 化 酶 类 基 因：超 氧 化 物 歧 化 酶 基 因

（!"#），过氧化氢酶基因（ $%&）及谷胱甘肽过氧

化物酶基因（ ’()）的种类、分布、结构和表达的

研究进行综述。

! 超氧化物歧化酶基因（ !"#）

!"! !"# 基因的种类及分布 ./01 年 2344 和

567874 从牛（*"! &%+,+!）血细胞中分离出血 (9
蛋白。./:/ 年，2;(<=> 和 ?=7><@7;A 发现血 (9
蛋白具有将超氧阴离子催化成过氧化氢的功

能，并正式命名为超氧化物歧化酶。

目 前，已 知 的 !"# 基 因 类 型 有 : 种：

-+./!"# 基 因、0/!"# 基 因、12!"# 基 因、34!"#
基因、0/12!"# 基因和 12./!"# 基因。 -+./!"#
基因主要存在于真核生物细胞中，少数原核细

胞 中 也 有 存 在（ 如 光 合 细 菌 56"&"7%$&2,
824"’/%&64、假单胞菌 5!2+#"9"/%! #494/+&%、嗜麦

芽假单胞菌 5 B 9%8&"(648% 等）。0/!"# 基因主

要存在于线粒体中，在甲壳类动物的细胞质中

也有存在［!］。12!"# 基因主要存在于原核生物

和 某 些 植 物 的 叶 绿 体 中。 34!"# 基 因［0，C］、

0/12!"# 基因［D］和 12./!"# 基因［C］目前已经分

别 在 链 霉 菌 :&,2(&"9;$2! EFFB 细 胞 质 部 分、

5;,"7%$+8+9 $%84#4<"/&4! 及 链 霉 菌 :&,2(&"9;$2!
$"284$"8", 中发现。

!"# !"# 基因存在的形式和结构 !"# 基因在

不同物种中大部分是以多基因家族形式存在。

如在罗氏沼虾（0%$,"7,%$64+9 ,"!2/72,’44）中，有

-+./!"# 基 因、线 粒 体 0/!"# 基 因 和 细 胞 质

0/!"# 基 因 0 种 类 型［!，:，G］。不 同 细 胞 定 位 的

!"# 基因结构也有所区别，如罗氏沼虾线粒体

0/!"# 基因含有一段编码 .: 个氨基酸信号肽

的序列，而细胞质 0/!"# 基因则没有。目前已

经在人（="9" !%(42/!）［1］、黑腹果蝇（>,"!"(648%
928%/"’%!&2,）［/］、罗 氏 沼 虾［!，:，G］、凡 纳 滨 对 虾

（ ?4&"(2/%2+! @%//%924 ）［.H］、 真 鲷 （ 5%’,+!
9%A", ）［..］、 伪 旋 毛 形 线 虫 （ B,4$64/288%
(!2+#"!(4,%84!）［.!］、杂 色 鲍（ =%84"&4! #4@2,!4$"8",
!+(2,&2)&% I(JK：’LHHH:.H、)MCC/G.G）、近 江 牡

蛎（-,%!!"!&,2% %,4%C2/!4! I(JK：)J(:1C:!）、斑马

贝（>,24!!2/% ("8;9",(6% I(JK：))L11.:C）、文蛤

（D+#4&%(2! #2$+!!%&+! I(JK：))L11.:0）和紫贻贝

（0;&48+! 2#+84! I(JK：)ND1.GC:）等物种中克隆到

!"# 基因。

黑腹果蝇 -+./!"# 基因和人的 0/!"# 基因

研究得较为深入，它们在基因定位和结构上均

有较大的差异。黑腹果蝇的 -+./!"# 基因定位

于 0 号染色体的左臂上，由两个外显子和一个

内含子组成。在黑腹果蝇 : 个不同的种群中，

外显子长度固定，分别为 :: OF 和 0/: OF，而内

含子长度略有变化（GH1 P G10 OF）［/］。该基因具

有典型的真核生物的基因结构，在 DQ侧翼具有

*)*)，*)***(* 和 ((())* 框等启动子的上游

调控位点［.0］，且内含子与外显子之间遵循 +*R
)+ 规则［/］。人的 0/!"# 基因位于第 : 号染色

体长臂 ! 区 D 带［1］。该基因是单拷贝基因，在

细胞核编码而成，包含 D 个外显子和 C 个内含

子。该基因内含子与外显子之间也严格遵循

+*R)+ 规则，但是 0/!"# 基因 DQ侧翼序列中未

发现上述的启动子调控位点，取而代之的是在

其转录起始位点上游 CHH OF 区段集中分布着 G
个转录因子 &,R.（F=<S<T<=RE686;T7@6 T=34E;=7FT7<4
U3;T<=R.，DQR+++(++R0Q）结合位点和 0 个转录因

子 ),R!（3;T7@3T<= F=<T674R!，DQR((+(+++(+R0Q）
的结 合 位 点。另 外 0Q端 还 各 含 一 个 &,R. 和

I?VJ（49;863= U3;T<= V3FF3 J）序列［.C］。这些异

同点一方面说明了这两种基因作为同一多基因

家族的成员在结构上具有一定的进化保守性，

另一方面也表明它们在基因表达调控和具体功
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能上具有明显的不同，这可能是造成它们在不

同细胞器或物种中的存在或表达各有差异的原

因。这将为今后的基因克隆和分析奠定良好的

基础。

!"# !"# 基因的时空特异性表达 不同的 !"#
基因表达具有组织和发育的特异性。!"#$ 等

研究了豚鼠（$%&’% (")*+,,-!）不同组织中不同发

育时 期 的 抗 氧 化 酶 基 因 $-./!"# 和 0/!"#
%&’( 的表达水平。结果显示孕期末、出生前

后和青春期的豚鼠中，这两种基因的表达方式

显著不同，如肺中 0/!"# 基因 %&’( 在孕期末

和出生前的表达水平增加，出生后降低。肝中

0/!"# 基因 %&’( 表达水平从孕期开始增加，

一直持续到青春期。肺中 $-./!"# 基因 %&’(
的表达在怀孕后 )* + 达到最高水平，出生前迅

速降低，在新生儿阶段一直保持较低水平。而

肝中 $-./!"# 基因 %&’( 的表达水平在孕期不

变，在出生后增加，一直持续到青春期，到青春

期仍保持较高的水平。青春期的豚鼠 $-./!"#
%&’( 的表达由强至弱顺序：肝 , 肾 , 肺 , 脾

, 心；0/!"# %&’( 表达在心中最高，其组织特

异性表达顺序：心 , 肾 , 肝 , 肺 , 脾。说明在

不同发育阶段 $-./!"# 和 0/!"# 发挥着不同的

作用［-)］。

同一种 !"# 基因，在不同的生活周期，基因

的表达水平也不同。." 等克隆了伪旋毛形线

虫细胞质的 $-./!"# 基因，并用实时定量 /0&
检测该基因的表达情况，结果表明，细胞质的

$-./!"# 基因在感染幼虫的表达水平比成虫

高［-1］。同一 !"# 基因在不同的组织的表达水

平也不同。23%456($+"73 等克隆了凡纳滨对虾

细胞质 0/!"# 基因（ *0/!"#），用 &86/0& 检测

细胞质 0/!"# 基因在血细胞、心、肝胰腺、肠、

神经细胞、肌肉、附肢和鳃的表达，结果显示各

器官具有不同的表达丰度。细胞质 0/!"# 基

因在鳃和附肢最丰富，而在心和肌肉的表达最

低［-*］。

!"$ !"# 基因的诱导表达 病原菌感染能引

起 !"# 基因表达的改变。23%456($+"73 等用实

时定量 /0& 检测白斑综合症病毒感染凡纳滨

对虾后，不同免疫时相细胞质的 0/!"# 基因

%&’( 的变化。感染 - 9 的细胞质 0/!"# 基因

的转录水平显著高于对照组。然而，随着感染

时间的延长，细胞质 0/!"# 基因的转录水平逐

渐降低，感染 : 9 的时候，达到与对照组相同的

水平，而感染 -1 9 的时候，其转录水平已经显

著低于对照组［-*］。094$; 等用实时定量 /0& 检

测感染格氏球菌的罗氏沼虾 !"# 基因转录情

况，研究发现线粒体 0/!"# 基因的表达在注射

后 < = 1> 9 未见明显变化［1］；在感染后 < = : 9，

$-./!"# 基因在血细胞的转录水平呈现增强的

趋势，在肝胰腺的转录水平呈降低趋势［:］；细胞

质 0/!"# 基因在肝胰腺的转录水平减少，但血

细胞中的细胞质 0/!"# 基因在感染 < = 1> 9
后，转录水平未见变化［?］。这些说明不同类型

的 !"# 基因在感染条件下，在不同的组织发挥

不同的作用。

药物刺激对 !"# 等抗氧化系统相关基因的

表达也有影响。/#@@#AB 等利用链脲霉素诱导雄

性褐家鼠（1%22-! /")&+3’*-!）: 周后，肾皮质 CDE
总活力增加 <1F，而 $-./!"# 基因 %&’( 水平

增加了 <)G:HF。0(8 酶活力减少 >1G)<F，然

而，*%2 基因的转录水平不但没有减少反而增加

了 <<G1HF，这表明酶活力的减少是在后翻译

水平发 生 的；2/I 酶 活 力 增 加 了 :1G)HF，而

3(4 基因 %&’( 水平增加 >>G?>F。2/I 酶活

力的增加和 0(8 酶活力的减少暗示着在抗氧

化酶 与 氧 应 激 之 间 可 能 存 在 着 某 种 互 补 机

制［-:］。

生境 的 改 变 也 能 诱 导 !"# 基 因 的 表 达。

J#$4K3 等 克 隆 了 褶 皱 臂 尾 轮 虫（ 5)%*6’"/-!
(,’*%2’,’!）的 0/!"# 基因，并研究了不同种群的

轮虫在食物量受限制的不同生命周期 0/!"#
基因的表达，结果发现年龄较大的轮虫 !"# 基

因 %&’( 的表达水平较高［-?］。

!"% !"# 基因的体外表达 !"# 基因可在酵母

中实 现 表 达。凌 敏 等 研 究 了 人 0/!"# 基 因

LE’( 在巴斯德毕赤酵母中的表达。将 0/!"#
基因 LE’( 插入含有 789- 基因启动子和!分

泌信号肽序列的毕赤酵母表达载体 M/N0OK，构
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建重 组 质 粒 !"#$%&’()*+,，转 化 毕 赤 酵 母

-*../，筛选出整合了多拷贝人 !"#$% 基因的

(012 3 表型菌株，45/6 甲醇诱导 表 达。*,*’
"7-8 分析显示，人 !"#$% 基因在巴斯德毕赤

酵母中实现了分泌性表达［.9］。

陈春等采用定向克隆的方法将人 &’("#$%
的 :,;7 片段克隆到表达载体 !-8<’=> 上，构

建表达质粒 !-8<’*+,，*,*’"7-8 分析证实，融

合蛋白 -*>’*+, 获得高效表达。亲和层析初

步纯化后，得到纯度达 %46的目的蛋白。活性

实验表明，-*>’*+, 具有生物活性［.%］。

! 过氧化氢酶基因（ )*+）

!"# !"# 基因的种类和分布 过氧化氢酶普遍

存在于原核生物和真核生物中［=4］。目前已知

的 )*+ 基因有 !")*+ 基因，)*+ 过氧化物（ )*+’
,$%）基因和单功能血红素 )*+ 基因 ? 种。单功

能血红素 )*+ 基因又称为典型的 )*+ 基因，主要

存在于原核和真核生物的需氧组织。 )*+’,$%
基因广泛存在于动植物组织中，!")*+ 基因属

于非典型的 )*+ 基因，存在于栖热菌（ -./01’#）
株系 @*9’.? 中。

!"! !"# 基因的结构 目前已克隆和分析了褐

家鼠［=.］、人［==］、斑马鱼（2*"3$ 0/03$）［=?］凡纳滨对

虾［=A］等物种中的 )*+ 基因。

在高等动物中，褐家鼠 )*+ 基因含有 .? 个

外显 子 和 .= 个 内 含 子，/B调 控 区 无 典 型 的

>7>7 盒结构，但是含有多个 $$77> 盒和 -$
盒，在起始密码子上游 CC D .4/ E! 处有多个转

录起始位点［=.］。?B调控区含有长的 7$ 重复序

列［=/］。该基因 :,;7 编码区长 . /9. E!，编码

/=F 个氨基酸，但不含将酶转入过氧化物酶体

的信号肽［=/］。人 )*+ 基因与褐家鼠 )*+ 基因结

构基本一致，但 ?B调控区不含 7$ 重复序列［==］。

有研究表明 ?B非编码区的 7$ 重复序列与 /B非
编码区一茎环结构，共同构成 GH;7 蛋白结合

位点［=?］。该结构在鼠类和斑马鱼中都存在，其

功能是调节 GH;7 的表达水平还是增强 GH;7
稳定性，有待进一步研究。另外，人 )*+ 基因

GH;7 中不具有这一共同结构，提示该结构不

是 )*+ 基因必须的。

在无脊椎动物中，有关 )*+ 基因的信息很

有限。>IJIKLM’*I):NLO 等从凡纳滨对虾中克隆

了 )*+ 基因（7@/.9?==），其核苷酸序列全长是

. C%= E!，?B非 编 码 区 是 .4A E!，编 码 序 列 是

. /./ E!，编码 /4/ 个氨基酸，与无脊椎动物、脊

椎动物甚至细菌有很高的一致性［=A］。目前本

实验室在杂色鲍（;$P#：,Q9//49%），其他实验

室 在 日 本 盘 鲍（ 4 R %3#)’# %3#)’#，;$P#：
,Q/?4=.. ）、 红 鲍 （ 4 R 0’5/"#)/"#， ;$P#：
,Q49FA9F）、大 西 洋 舟 螺（ &0/,3%’6* 5$0"3)*+*，

;$P#：,Q49FA94）、紫 海 胆（ 7+0$"896$)/"+0$+’#
,’0,’0*+’#，;$P#：7@/94=9F）、地 中 海 贻 贝（ ! R
8*66$,0$:3")3*63# ;$P#：7@FA?F.C ）、紫 贻 贝

（;$P#：7@/94=F.）、加州贻贝（! R )*635$0"3*"’#，
;$P#：7@/94=/%）和 黄 殖 翼 柱 头 虫（ ;+9).$%/0*
56*:*，;$P#：7@/94=%.）等物种中克隆到了 )*+
基因。

!"$ %&’ 基因在转录水平的表达 目前有关

)*+ 基因调控的报道主要集中在植物、细菌、哺

乳动物［=C］。在啮齿动物中，)*+ 基因的表达具

有明显的组织特异性。 )*+ 基因表达水平最高

的是肝、肾、血液，而在脑的表达水平较低［=F］。

在甲壳类中，凡纳滨对虾［=?］的 )*+ 基因 GH;7
的转录水平也具有组织特异性，在肝胰腺中表

达水平最高，鳃次之，而在肌肉中未检测到 )*+
基因 GH;7 的转录。 )*+ 基因的表达也与发育

时序相关，如豚鼠肺中的 )*+ 基因 GH;7 表达

水平在孕期末和出生前的表达水平增加，出生

后降低。而肝 )*+ 基因 GH;7 的表达水平在孕

期不变，出生后增加，一直持续到青春期还保持

很高的表达水平［./］。另外，)*+ 基因可被过氧

化氢诱导表达［=9］。关于不同环境胁迫下的 )*+
基因的表达研究较少，相关研究见本文 #$% 基

因部分。

$ 谷胱甘肽过氧化物酶基因（8,<）

$"# 谷胱甘肽过氧化物酶基因种类和分布

目前已知的 -"< 有 F 种类型，下述前 A 种蛋白

含硒半胱氨酸，后 ? 种为不含硒半胱氨酸的蛋
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白。

!"## 首次描述 $%& 酶活性，并推断其可通

过氧化作用来保护红细胞避免溶解。该酶最初

被命名为谷胱甘肽过氧化物酶，目前通常称

$%&’，也有学者将其称做细胞质 $%& 或细胞

$%&［()］。在人（*+,-：*!—.../0’、*!(.’1)2）、

卫氏 并 殖 吸 虫（ !"#"$%&’()* +,*-,#("&’ *+,-：
345/5’/)）、褐 家 鼠（*+,-：*!6 ..0’7.、*!6

./1).7）、牛（.%* -")#)* *+,-：*!6 ’25.27）、热带

爪蟾（/,&%0)* -#%0’1"2’* *+,-：*!6 ..’.’777)）等

物种中已克隆获得 $03’ 基因的 3*8 或 93*8
序列。

第二种 $%& 存在于细胞质中，为四聚体，

称为胃肠型或 $%&$(，目前通常命名为 $%&(，

其氨基酸序列与 $%&’ 的相似性约 7/:，而核

苷酸序列的相似性约 7.:［()］。

$%&1 是从人的血浆中纯化得到的，$%&1 部

分氨基酸序列及其 93*8 序列与 $%&’ 相比差异

很大。现已克隆多个物种的 $031 基因 93*8 序

列，如褐家鼠（*+,-：*!..0’7’、,8.7(((2）、热带

爪蟾（*+,-：*!(.171.）、人（*+,-：*!..(.05）、卷

尾猴（4,5)* "0,22" *+,-：8,’(’..)）、日本猕猴

（6"1"1" 7)*1"-" *+,-：8,’(’..0）、白掌长臂猿

（892%5"-,* 2"# *+,-：8,’(’..2）、猩 猩（ !%&$%
09$(",)* *+,-：8,’(’..7）。$031 基因的 ;<*8
主要存在于肾，尤其是近端小管的表皮细胞

中［()］。

$%&5 又 称 磷 脂 氢 过 氧 化 物 或 %=$%&。

>?@"A" 等 ’)0( 年首先纯化出 $%&5 蛋白，并认为

其是“过氧化反应抑制蛋白”［()］。在人（*+,-：
*!..’.1)052、*!..’.1)050、*!..(.0/）、褐 家

鼠（*+,-：*!6 .’2’7/）等物种中 $035 基因的

93*8已被克隆出来。目前 $035 分为细胞质

$035、线粒体 $035 和核 $035 三种基因，它们是

由不同的转录起点造成的。

$03/基因又称附睾特异的 $03/ 基因。$03/
基因已经从褐家鼠（*+,-：&!/25.1)、,+’..25)）、牛

（*+,-：*!..’.(/11/）、马（ :;))* 1"5"22)* *+,-：
34./0.22）、猪（ <)* *1#%7" *+,-：*!(’1007）、狗

（4"&’* 7"(’2’"#’* *+,-：8B.5/’0/）、黑 猩 猩（ !"&

-#%$2%=9-,* *+,-：8C5’.500）和 人 类（ *+,-：
*!..1))7）等物种中克隆得到。

$%&7 在嗅觉系统的鲍曼氏腺中首次被发

现。目 前 已 经 在 褐 家 鼠（*+,-：,+.’1/(7、

*!’52’7/）、人（*+,-：*!’0(2.’）、猕 猴（ 6 D
()2"--" *+,-：,E(.0/27）中克隆到了相应的序

列，它的氨基酸序列与 $%&’ 的序列有 5.:的

一致性，其生物学功能目前尚未确定［()］。

无硒的 $03 基因家族中的很多编码产物具

有 $%& 活性的基因被认为是 $%& 第七类型的

基因［()］。 目 前 已 经 在 小 家 鼠（ 6)* ()*1)2)*
*+,-：*!6 .(5’)0）、人（*+,-：,+.1(200）等物种

中克隆得到了这类基因。

贝类中有两种谷胱甘肽硫转移酶基因不同

转录本，如日本盘鲍（34/1.(’(、34/1.(’1）。

!"# !"# 基因的存在形式和结构 $03 基因大

多是以多基因家族的形式存在，如在猩猩中就

存在着 $03’、$03(、$031、$035 四种类型的基

因［1.］。$03 基因家族中研究比较充分的是 $035
基因，其在不同物种中的结构有所不同。但仍

有些基本结构是一致的，比如人、猪、小家鼠

$035 基因含有 2 个外显子、7 个内含子。外显

子 ’ 中，存在着 ( 个起始密码子。外显子 1 含

有编 码 硒 半 胱 氨 酸（ @F#FAG9H@IF"AF）的 密 码 子

（J$8），这种终止密码子和 KL+-K（@F#FAG9H@IF"AF
"A@F?I"GA @FMNFA9F）结构也存在于外显子 2 中。

而有些调控位点则因物种而异，这大概与基因

在该物种中的表达调控有关。比如在小家鼠和

猪的 $035 基因中，/O侧翼靠近帽子部位的 (..
PQ 具有中等的保守性（52:的同源性），不具有

典型真核生物启动子的上游调控位点，但含有

*BC（CRPGS P"AT"AU VW9IG?）、-X(（ "YW?G@(）、K%’
（@I";N#WI"AU Q?GIF"A ’）和 !ZB’（;HF#G"9 ["A9 V"AUF?
Q?GIF"A’）结合位点，且第一个外显子含有 *BRX,
和 K%’ 的结合位点。在小家鼠 $035 基因 /O侧
翼有一簇 1 个 $8J8’（$8J8’ P"AT"AU Q?GIF"A）元

件，而在猪的启动子只有一个 $8J8’ 元件。此

外在 小 家 鼠 的 外 显 子 ’ 和 1 中 存 在 着 ( 个

+<L, 元 件（ 98!% ?F@QGA@F F#F;FAI P"AT"AU
Q?GIF"A），而猪的 $035 基因却不含有这 ( 个元
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件［!"，!#］。

$%&’(() 等人的研究表明小家鼠的 !"#! 基

因是单拷贝基因，该基因含有 * 个外显子和 +
个内含子，在第一个外显子的 , +-* 和 , *!" 处

各有 一 个 ./0。在 , + 111至 , * 22+处 有 个

.0/... 位点。第二、三、四个外显子的长度与

!"#* 基因的大小一致。这两个基因除了内含

子大小不同外，它们的主要差别是第一个外显

子的大小和 *3非翻译区的不同。在 !"#! 基因

的 4 *5 至 4 -" 间有一个推测的 /./. 盒的序

列 ///..，在上游 "-5 处有个保守的 6../ 盒。

在该 基 因 的 启 动 子 区 和 !3非 翻 译 区 有 多 个

6.6670/ 基序、8$/ 样结合位点及一个 0./ 型

蛋白结合位点［!!］。

人的 !"## 基因含有 # 个外显子和一个 #9-
:) 的内含子。有 ! 个多态位点，一个位点在内

含子的 !3末端，含有 * 个重复的 /6。第二个多

态位点在第一个外显子 *3端，该位点由一个单

核苷酸变体组成（/;.）。第三个多态位点也位

于第一个外显子上，随着该核苷酸的变化，翻译

产物也会发生改变，形成相应的亮氨酸或精氨

酸。在人胃肠中，与该位点相应的翻译产物是

亮氨酸。 !"## 基因的 *3侧翼不具有典型的真

核生物启动子上游调控位点，即不含有 /./.
和 66../ 位 点，且（0 , 6）< 含 量 不 高（ =
*2<），但存在着 $>"、.> 系列转录位点，?@AB
"，4 !，4 + 及 0./. 位点［!+］。在褐家鼠中有 #
个 !"## 基因，其中一个是假基因，位于褐家鼠

5 号染色体 $%&’! 和 ()) 之间。另一个 !"## 基

因位于褐家鼠的 "# 号染色体的 *"#+,-+ 和

*"#+,-* 基因的中间部位，靠近 ./& 和 0!.)! 位

点［!*］。

人的 !"#" 基因（@6CD：E"!521）的 %F@. 全

长 G"1 )H，编码序列从第六个碱基至 -"" 碱基

处，编码 #2" 个氨基酸。其基因组结构的研究

未见报道。

!"! !"# 基因的组织表达 不同的 !"# 基因

在不同组织的表达不同。AI:I&(J( 等克隆了猩

猩 !"#"、!"##、!"#!、!"#+ 基因。用 @KJL&MJN 杂

交分析了 !"##、!"#!、!"#+ 基因 OP@.Q 在各种

组织的表达情况，发现 !"## 基因 OP@. 专门在

胃和小肠表达，!"#! 基因在肾和肾上腺表达水

平比较高，在小脑、心、肺表达水平比较低，!"#+
基因 %F@. 在精巢表达水平比较高，而在肺、

心、小脑的表达比较低［!2］。这些结果表明 !"#
基因是在组织特异调控下表达的。

同种类型的基因在不同组织的表达也不

同。AI:I&(J( 等的研 究 表 明，猩 猩 !"#" 基 因

OP@. 在肝、肾、肾上腺表达比较高［!-］。在鼠的

各个器官中，!"#- 基因 OP@. 水平在肺中最

高，其次是肌肉、肝、眼睛、心、精巢、胸腺、肾、

脾，在脑的表达水平最低［!5］，通过 @KJL&MJN 印迹

观察 !"#+ 基因 OP@. 在鼠科动物不同部位的

表达，发现在精巢 !"#+ 基因的表达丰度最高，

随后依次是肾、心、骨骼肌、肝、脑、肺和脾［!G］，

这些说明 !"# 基因的表达具有明显的组织特异

性。

同一种基因在机体的不同发育阶段也是不

同的。R(HKSNLM 等用实时定量 P/B>6P 对牛输

卵管 !"#+ 基因的表达进行分析，发现 !"#+ 基

因的表达在卵泡期和排卵后期最高［!1］。

!"# 硒对 !"# 基因的影响 硒是机体保持适

当免疫力所必需的微量元素，硒的缺少常常导

致硒蛋白表达缺乏，包括 OP@. 的稳定和蛋白

的翻译。所有硒蛋白都对硒的调节作出相应的

调节［+2］。硒的供给对不同基因表达影响是不

一样的。一些硒蛋白基因对硒变化比其他物质

更敏感。在 0>E 家族中，在硒缺乏期间，0>E"
和 0>E! 的 OP@. 及蛋白将很快地被降解，而

0>E# 和 0>E+ 的 OP@. 及蛋白则对硒的变化

具有很强的耐受性［+2］。老鼠 !"#+ 基因的表达

对硒的缺乏具有耐受的特点表明，!"#+ 基因是

物种生存所必需的。 !"#+ 基因在脑和精巢中

高度表达，以及缺乏 !"#+ 基因的老鼠无法存活

进一步证实这一观点［+"，+#］。 !"## 基因的表达

对硒缺乏更具有耐受性表明 !"## 基因在动物

的生存中也发挥重要作用。

随着人们对抗氧化系统的重视，&/1、%2- 和

!"# 等基因不断在更多的物种被克隆出来，同

时随着生物技术的不断进步，特别是基因芯片、
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基因敲除和 !"#$ 技术的成熟，!"#、$%& 和 ’()
等基因的结构和功能及其相互关系将会被全面

认识，这将为认识抗氧化系统的分子机制奠定

基础。
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