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摘　要 ：漆酶 (laccase) 是一类含有铜离子的多酚氧化酶，广泛存在于细菌、真菌、昆虫和植物等生物中，

作用底物多样，可在有氧的情况下催化底物发生氧化还原。植物漆酶蛋白家族成员众多，功能多样，主要

以催化木质素单体聚合的方式，参与植物次生细胞壁形成，对植物的生长发育具有重要作用。近年来植物

漆酶及其生物学功能备受关注，本综述从植物漆酶蛋白家族成员的种类、基因表达调控、蛋白质结构特征、

生化反应机制，以及生物学功能等方面，详细介绍植物漆酶家族的研究进展，为深入研究植物漆酶的功能、

作用机制及其应用提供信息。
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Plant laccases and their roles in plant growth and development
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Abstract: Laccases are phenol oxidases with copper ions, and widely present in various species such as bacteria, 
fungi, insects, and plants. Laccases can act on multiple substrates, and catalyze the redox of substrates under aerobic 
conditions. The plant laccase family has many members and diverse functions, mainly catalyzing the polymerization 
of lignin monomers and participating in the formation of secondary cell walls, and it plays a vital role in plant 
growth and development. Plant laccases and their biological functions have attracted much attention in recent years. 
In this review, we detail the research progress of the plant laccases family from the aspects of the gene expression 
regulation, protein structure characteristics, biochemical reaction mechanism, and biological function, thereby 
providing information for further study on the plant laccase function, mechanism, and application. 
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漆酶 (laccase，ρ- 二元酚氧化酶，EC 1.10.3.2，
LAC) 又名漆酚氧化酶，因最早在日本漆树 (Rhus 
venicifera) 的分泌物中发现得名 [1]，是一类含有

4 个铜离子的多酚氧化酶，属于铜蓝氧化酶家族，

广泛存在于真菌、细菌、植物及昆虫等生物中 [2]。

UniProtKB (www.uniprot.org/) 中记录的不同物种中

的漆酶蛋白质序列多达 7 300 余个，其中 1 026 个

来源于细菌，6 258 个来源于真核生物，16 个来源

于古核生物，长度为 200~800 个氨基酸 (amino acid, 

AA)。现阶段对于真菌漆酶功能及应用的研究较为

深入 [3]，但对植物漆酶的研究相对较少。

植物漆酶属于多基因家族蛋白，在日本漆树

(R. venicifera)[1]、拟南芥 (Arabidopsis thaliana)[4]、水
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稻 (Oryza sativa)[5]、棉花 (Gossypium)[6]、樱桃 (Prunus 
avium)[7]、梨 (Pyrus bretschneideri)[8]、杨树 (Populus 
trichocarpa)[9]、柑橘 (Citrus sinensis)[10]、荔枝 (Litchi 
chinensis)[11]、大豆 (Glycine max) 和玉米 (Zea mays)[12]

等物种中的研究发现，漆酶对植物的生长发育具有

重要的调节作用。漆酶在植物木质素合成 [13]、色素

沉着 [14]、茉莉酸和类黄酮积累 [15]、次生细胞壁生

物合成 [13]、果实中石细胞的形成 [8] 等生理生化过

程中起着重要的调节作用；此外，漆酶还可调控植

物的凯氏带形成 [16]，对农作物的产量和质量，如水

稻产量 [17]、棉花纤维品质 [15] 等产生影响。近年来，

有关漆酶的生化功能、结构分析、催化机理以及应

用等方面的研究都取得了重要进展，漆酶的功能挖

掘已成为研究热点。本文从植物漆酶的类别与表达

调控、蛋白质的结构和特征、一般生化功能，以及

对植物生长发育的作用等方面进行综述，有利于研

究者们全面了解植物漆酶，并为植物漆酶基因生物

学功能的深入研究和应用提供基础参考，为提高农

作物产品的质量提供思路。

1　植物漆酶蛋白家族

不同植物中的漆酶家族成员数量、种类等差异

较大，但功能上有相似性。因此，构建植物漆酶家

族进化树，可以了解植物漆酶之间的进化关系，掌

握不同植物漆酶特点及不同植物漆酶的相似性等，

便于根据已知漆酶功能推测待研究植物漆酶的功

能。Liu 等 [12] 利用 10 个植物物种的 239 个漆酶的

氨基酸序列构建了系统发育树，并将来自高等植物

的漆酶分为 7 个不同的组，较全面地展示了植物中

漆酶的同源性和起源。结果发现，在树根处出现了

一个单系分支的 4 个苔藓 PpLACs，游离于其他不

同植物来源的漆酶组别之外，这可能是低等植物苔

藓中最早出现的有别于高等植物的漆酶 ( 图 1)。对

原始的被子植物无油樟漆酶 (Amborella trichopoda 
LAC, AtrLAC) 分析发现，12 个 AtrLACs 分散在不

同的 6 个组中，其中 6 个 AtrLACs 在组 1，2 个在

组 2，组 3~5 和组 7 各有 1 个 AtrLAC，可见在裸子

植物和被子植物出现分化时，漆酶已经出现了较大

程度的分化。另外，在第 2 组的拟南芥 AtLAC4 和 
AtLAC11 被证实和植物木质素的合成有关 [18-19]，推

测同属于该组中的其他物种来源的漆酶可能也具有

类似的功能，其他不同组别间的漆酶的功能是否具

有组别间的差异或相似性尚待研究。

2　植物漆酶基因的表达调控

对植物漆酶上游启动子序列进行分析，有利于

了解植物漆酶基因家族成员的表达调控。以拟南芥

漆酶 (AtLACs) 家族成员为例，利用在线预测网站

PlantCARE (bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/
plantcare/html/) 和 NEW PLACE (www.dna.affrc.
go.jp/PLACE/?action=newplace) 对 AtLACs 起始密码

子上游约 2 000 bp 的序列进行分析。结果 ( 表 1) 发
现，该区域除了包含真核生物的基本转录元件

TATA-box、CG-box 等外，还存在着许多感知环境

变化相关的顺式作用元件，如响应干旱和高盐诱导

的 MYB、响应脱落酸的 ABRE、响应光变化的

TCT-motif、响应温度变化的 TGACG-motif 以及响

应铜变化的 CURECORECR 等等。一些研究显示，

LACs 基因可响应环境胁迫而发生表达水平的改

变 [5]，调控植物的生长发育。MYB 是一个成员众多、

功能多样的含有保守性结合 MYB 结构域的转录因

子家族，植物中的 R2R3-MYB 基因家族在植物生长

发育以及响应生物或非生物胁迫的调控网络中发挥

关键作用 [20]。研究证明，拟南芥 AtMYB58/63 可通

过结合 AtLAC4 启动子中的 MYB 顺式作用元件，

促进 AtLAC4 的表达，从而促进纤维或导管木质素

合成，影响次生细胞壁的形成 [21]。

此外，植物漆酶同样被复杂的转录后调控机制

调控。miRNA 是一类长度在 20~24 nt 的单链非编

码的微小 RNA (microRNA)，可通过互补结合靶基

因的方式，对靶基因进行沉默或抑制，以达到

转录后调控 [22]。大量实验表明，植物 miR397[23]、

miR408[24] 及 miR857[25] 等均可靶向植物漆酶基因的

mRNA，对其转录后水平进行负调控。例如，Jones- 
Rhoades 等 [26] 利用 5′RACE 实验证明了拟南芥 miR397
可靶向 AtLAC2、AtLAC4、AtLAC17。在拟南芥中过

表达 miR397 可显著降低 AtLAC2、AtLAC4、AtLAC17
的表达量以及木质素含量，进一步证实拟南芥

miR397 对 AtLAC 的转录后调控作用 [27-28] ；菜心在

受到镉胁迫时 miR397 表达上调，而其对应的靶基

因 LAC11、LAC4、LAC17 的转录水平则一定程度

下调 [29]。

综上所述，植物漆酶的启动子上存在多种转录

因子的结合位点，已证实转录因子 MYB 家族的部

分成员可以调控植物漆酶的表达，而 miRNA 则可

对其转录后水平进行调控。但植物漆酶家族成员众

多，相关研究相对缺乏，在植物漆酶转录及转录后
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水平的调节因子还有待进一步发现和证实。

3　植物漆酶蛋白结构

3.1　一级结构

植物漆酶同其他物种来源的漆酶，在一级结构

上具有相似的特征 [30]。不同来源的植物漆酶在氨基

酸序列上差异较大，但它们在特殊结构域氨基酸序

列上具有一定的保守性，如 Wang 等 [31] 对部分植物、

昆虫、细菌和真菌漆酶的氨基酸序列比对分析发现，

铜离子结合位点处的氨基酸在不同物种之间相对保

守：即 10 个组氨酸、1 个半胱氨酸和 1 个作为轴向

配体的蛋氨酸、亮氨酸或苯丙氨酸，在种类和间距

上都高度保守。

植物漆酶一级结构一般由 500~600个AA组成 [2, 31]，

具有三个质体蓝素类似结构域序列 (plastocyanin-
like, PCL)，即铜离子结合的杯型铜蛋白 (cupredoxin- 
like) 结构域 [32]，这三个结构域也是漆酶蛋白的特征

结构域，分为 PCL-1、PCL-2、PCL-3 模型 ( 图 2a)。

At，Arabidopsis thaliana；Atr，Amborella trichopoda；Gm，Glycine max；Os，Oryza sativa；Pp，P. patens；Rc，Ricinus 
communis；Sb，Sorghum bicolor；Ta，Triticum aestivum；Vv，Vitis vinifera；Zm，Zea mays

图1  基于10种植物的239个漆酶蛋白构建的植物漆酶蛋白家族的系统发育树[12]
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利用蛋白质结构预测网站 UniProt (www.uniprot.org/)
对拟南芥、水稻、玉米、大豆等部分常见植物漆酶

的一级结构进行预测，发现这些序列呈高度保守状

态。PCL-1 长度约 120 个 AA，PCL-2 长度约 155

个 AA，这两个结构域之间一般存在 10 个 AA 的间

隔区域； PCL-3 长度约 135 个 AA，PCL-3 与 PCL-2
间的距离在物种间有所差别。此外，大多数植物漆

酶 N 端都含有一个信号肽 ( 图 2a I)，推测这些漆酶

表1  拟南芥漆酶启动子顺式作用元件分析

名称 ABRE	 CG-box	 TCT-motif	 TGACG-motif	 MYB	 CURECORECR
AtLAC1	 4	 4	 1	 1	 5	 7
AtLAC2	 3	 3	 3	 2	 1	 4
AtLAC3	 1	 2	 0	 1	 1	 6
AtLAC4	 0	 0	 2	 0	 5	 7
AtLAC5	 2	 1	 0	 0	 3	 3
AtLAC6	 3	 4	 2	 2	 3	 1
AtLAC7	 6	 4	 0	 1	 2	 5
AtLAC8	 2	 3	 2	 0	 5	 3
AtLAC9	 2	 2	 0	 3	 5	 3
AtLAC10	 3	 4	 0	 3	 5	 2
AtLAC11	 3	 3	 1	 0	 4	 4
AtLAC12	 1	 1	 2	 0	 3	 1
AtLAC13	 1	 2	 3	 6	 2	 1
AtLAC14	 1	 1	 1	 0	 4	 0
AtLAC15	 5	 4	 2	 2	 2	 2
AtLAC16	 2	 3	 1	 1	 5	 2
AtLAC17	 10	 5	 4	 1	 1	 9

a：植物漆酶蛋白一级结构模型(SP，信号肽；PCL，质体蓝素)；b：AtLAC4结构预测3D结构示意图(www.alphafold.ebi.ac.uk/
entry/O81081)；c：AtLAC4活性中心铜离子结构(改变自Wang等[31])；d：漆酶一般催化机理[2-3, 38-39]；e：漆酶氧化酚类化合物

聚合的可能机理[40]。 
图2  漆酶蛋白结构及催化机理模型
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主要分泌到并定位于细胞壁，起到调控木质素合成

等作用 [31, 33] ；也有少数植物漆酶不含信号肽 ( 图 2a 
II)，如 OsLAC11/16 和 OsLAC16、BnaLAC20、ZmLAC- 
15-3/25-0 等，它们非常可能在胞内参与氧化还原

反应。

3.2　高级结构

具有活性的植物漆酶也是先由一级结构形成 α
螺旋、β 折叠、无规则卷曲等二级结构，再由共价

键连接形成二聚体或者四聚体的高级结构 [32]，以

拟南芥 AtLAC4 为例，通过 alphafold 网站 (www.
alphafold.ebi.ac.uk/) 可获取其高级结构预测模型，

见图 2b。植物漆酶是分子量在 60~130 kDa，且高

度糖基化 (22%~45%) 的糖蛋白 [31, 33]，糖基的存在

不仅提高了漆酶的稳定性，也使不同来源的漆酶

蛋白分子量有较大差异，且很有可能是植物漆酶

家族成员行使不同功能的主要原因之一。此外，

高度的糖基化亦增加了对植物漆酶纯化的难度。

目前，Xie 等 [34] 通过异源表达 ZmLAC3，并利用

EndoH 脱去 ZmLAC3 上的糖基，检测出 ZmLAC3
同其他物种中的漆酶在高级结构上具有同样的核心

结构，即含有保护金属离子与调节反应活性的 3 个

杯型蛋白结构域，并与 4 个铜离子构成铜离子活性

中心。该铜离子活性中心是漆酶发挥氧化还原功能

的主要场所。根据氧化还原电势、光谱及磁性等特

征，可以将 4 个铜离子分为 3 种类型：I 型或蓝型

铜 (T1)、II 型或通常型铜 (T2)、III 型或耦联的双核

型铜 (T3)[35]。图 2c 是参考 Wang 等 [31] 的方法绘制

拟南芥 AtLAC4 活性中心铜离子结构示意图。T1
只含有 1 个铜离子，为顺磁性的单电子受体，该铜

离子与 Cys 之间的共价配位键在 610 nm 处有特异

性的蓝色吸收带 (也称作蓝铜 )。T2含有1个铜离子，

为顺磁性的单电子受体，该铜离子不稳定，且铜离

子中心具有四方形的几何结构。T3 具有 2 个铜离

子 ( 分别为 T3a、T3b)，呈反磁性的双电子受体，

因一个羟基耦联了 2 个 III 型铜原子，导致电子顺

磁共振效应消失，并在 330 nm 处有一个弱的特异

吸收带 [36]。一般 T1 中心相对独立，与 Cys、Met
的 S 及 2 个 His 中的 N 配位，形成扭曲的四面体

结构，距离 T2-T3 中心大约 1.3 nm。T2 和 T3 主要

与 His 连接构成三核铜簇 (trinuclear coppercenter, 
TNC)[2, 37]。

4　植物漆酶的催化机理及酶学性质

植物漆酶催化不同的底物发生反应时也会有不

同的机理。对富含电子的底物 ( 如苯酚类、芳香胺

等 )[41] 进行催化时，一般按如下反应式进行：

漆酶在催化氧化反应时的一般过程：(1) 对底

物的作用：酶的 T1 首先与底物结合，底物将 4 个

电子转移到 T1 的 Cu 上；(2) 电子在酶中的传递：

当 T1 被还原后，电子将通过 Cu-Cys-His 的途径传

递给 TNC ；(3) 氧分子对酶的还原：在 TNC 中

T3(a) 首先接到电子，随后再转移给 T2，最后 T3(b)
通过 T1 和 T3 之间的 Cys-His 途径将 O2 还原，并

在 T2 处释放 2 个水分子 [34, 38, 42-43]( 图 2d)。根据植

物漆酶结构特征可以推测，植物漆酶的氧化还原反

应是对底物进行氧化后形成底物自由基，同时生成

H2O。

植物漆酶的活性同其他酶一样，在进行催化反

应时会受到温度、pH、等电点 (PI) 等的影响。植物

漆酶作用的 pH 一般为 5~7，PI 为 5.0~9.6 [33]，其催

化反应的最适 pH 值也与作用底物有关。此外，植

物漆酶催化底物的种类及催化效率还取决于 T1 型

铜的氧化还原电势，T1 型铜的氧化还原电势越高，

催化效率也越高，而植物漆酶 T1 的电势一般较低

( 约 0.43 V)[33, 42]，催化的底物范围有限，催化效率

相对较低。一般情况下，含有相似于邻、对二酚的

结构的底物能够被植物漆酶所催化，如酚类、芳胺

类和羧酸类等及其衍生物 [41]。当底物被漆酶氧化失

去电子后就会形成自由基，这些自由基非常的不稳

定，进而发生一系列非酶促反应，如重排、二聚、

烷基 - 芳基断裂、侧链和芳环的断裂等，导致底物

聚合或者解聚 [44]。植物漆酶同样是从酚或邻苯二酚、

对苯二酚 ( 胺 ) 类物中转移一个电子，形成底物自

由基，底物自由基再发生 C-C 偶联、C-O 偶联、O-O
偶联生成二聚体、三聚体，乃至多聚体 ( 图 2e)。

这类反应或许也是植物漆酶催化木质素聚合或

解聚，进而影响次生细胞壁的生长发育，以及对植

物伤口愈合起作用的方式 [18, 45]，如 AtLAC4、AtLAC17
等参与木质素单体的聚合 [46]，而 AtLAC2 却参与木

质素的解聚作用 [47]。尽管 Xie 等 [34] 研究并提出了

ZmLAC3 对芥子醇和松柏醇的结合模式，但是对植

物漆酶的酶学特征及与底物作用方式的研究依然有

待拓展和深入，对漆酶如何调控植物生长发育的分

子机制的认识还不充分。
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5　植物漆酶在植物生长发育中的生物学功能

5.1　植物漆酶的生化功能

相较于被广泛认识和应用的真菌、细菌等漆酶

的功能 [43]，人们对植物漆酶的功能认识还相对局限。

目前认为，植物漆酶主要是参与木质素的合成过程。

木质素一般是由三种单醇类化合物 ( 对香豆醇、松

柏醇和芥子醇 ) 聚合而成，沉积于各种组织和细胞

中，主要存在于纤维、放射状薄壁组织、叶脉和

维管束鞘细胞的次生细胞壁中 [48-49]，是细胞壁的

重要组成材料，具有维持植株机械韧性、抗倒伏

和抵御外界不良刺激的作用，是植物从水生到陆

生生长所必需。因此，漆酶在细胞壁组分及结构

形成中起重要作用。除此之外，植物漆酶还可以

对酚类和类黄酮类化合物等进行底物氧化，生成

酚类化合物自由基和合成多黄酮类化合物，影响植

物的生长发育 [10, 31, 33]。 
5.2　植物漆酶对细胞壁发育的影响

漆酶通过调控木质素合成而影响细胞壁的发

育。在拟南芥中，AtLAC2、AtLAC4、AtLAC17 被

认为参与到木质素的合成过程，以此对植物的生长

发育起调控的作用 [18-19, 27]。拟南芥 lac17 突变体中

木质素含量明显下降，甘蔗的 SofLAC 在 AtLAC17
启动子下表达时，可以恢复拟南芥 lac17 突变株的

木质素的含量 [50] ；过表达 AtLAC4 不仅可增加拟南

芥的木质素含量，还会导致次生壁加厚、植株变小

和莲座叶叶柄变短 [51] ；但在过表达 AtLAC2 的拟南

芥中，木质素含量却明显减少，植物出现植株矮小、

叶片变小、根长变短等表型 [47, 52]，而拟南芥 lac2 突

变体的根长与野生型没有差异 [14]。Berthet 等 [13] 发

现拟南芥 lac4/17 双突变体植株在连续光照的条件

下株高显著降低，次生细胞壁明显变薄，而单突变

体则未发生明显的表型变化。对拟南芥 lac4/11/17
三突变体植株检测发现，植株木质素含量下降，且

出现生长停滞、根直径较窄及维管发育停滞等现

象 [19]，说明漆酶基因家族各成员之间的功能相似或

有适度冗余，单一基因的缺失并不会造成明显的表

型改变。此外，在拟南芥中异源过表达 PpLAC1[8]

和 MsLAC1[53] 可以增加木质素含量，进而增加次级

细胞壁厚度。Qin 等 [54] 研究发现，在杨树中过表达

PtoLAC14 通过优先氧化松柏醇形成 G 木质素单体，

影响木质素含量，改变细胞壁结构。Xie 等 [34] 通过

体外结晶的方式也证明了 ZmLAC3 对芥子醇特异

性的结合大于松柏醇。尽管发现不同来源的植物漆

酶可通过氧化聚合单木醇形成木质素，或者某些植

物漆酶对特定单木醇合成或聚合具有特异性，但是

具体机制仍然有待进一步探究。

5.3　植物漆酶对凯氏带形成的影响

漆酶通过影响木质素的合成而影响凯氏带的发

育。凯氏带是内皮层细胞的初生细胞壁外与相邻细

胞相连的一个纽带，在植物根系内皮层细胞的生长

发育中具有重要的作用 [55]。Zhuang 等 [16] 的研究表

明，AtLAC3 优先在内皮层细胞中表达积累，随后

跨过细胞膜到达早期发育过程中木质素结构域与

细胞壁之间的界面，并对木质素进行沉积，随着

木质素结构域的扩大，AtLAC3 被逐渐推到融合的

凯氏带区域的边界，最终 AtLAC3 位于连续木质素

带两侧的边界上。但 Rojas-Murcia 等 [56] 的研究结

果却显示，可能参与凯氏带构建的 9 个拟南芥漆酶

基因 (lac1/3/5/7/8/9/12/13/16) 突变后形成的突变株，

其环状凯氏带的形成并没有受到影响，反而是另外

5 种过氧化物酶的突变影响了凯氏带的形成，并伴

随着有大量活性氧积累的现象。Zhao 等 [19] 的研究

也发现，尽管 Atlac4/11/17 三基因突变会影响根部

的木质素的沉积，但不会影响到凯氏带的功能。出

现这样的差异性结果，可能是由于植物漆酶和过氧

化物酶在木质素单体氧化和聚合过程中具有一定的

互补作用，可进行部分功能替代，但仍需进一步的

实验证据以明确内皮层细胞的初生细胞壁与凯氏带

形成的机制。

5.4　植物漆酶对植物生殖发育的影响

研究发现，在模式植物拟南芥中，漆酶会调控

生殖发育。过表达 AtLAC2 的拟南芥植株开花时间

推迟，花序轴分枝变多 [52] ；Atlac5 突变体的种皮中

G 木质素单体和木质素合成下降，并使种子皮的通

透性增加 [57] ；Atlac8 突变体植株出现早花 [14] ；

Atlac4/11/17 三突变体拟南芥中还出现花药不开裂

现象 [19] ；另外，突变体 Atlac15 ( 最早称作 tt10) 的
种子颜色呈现黄色或淡黄色 [14, 58-59]，类似于透明的

种皮表型，而这种表型很可能是由于原花青素合成

过程缺陷引起的 [59]。研究发现，PtLAC3、BnTT10
和 ZmLAC3 分别在白杨树、甘蓝型油菜和玉米中发

挥类似对酚类或类黄酮化合物的作用 [60-62]。有报

道表明，AtLAC12 可能参与到铁在根到冠之间的分

配 [63]，但是具体机制还不明确。过表达 miR408 使

AtLAC13 的表达水平下调后，转基因植株出现了包

括花大小和角果长度显著增加等的形态变化，生物

量和种子产量也均增加；过表达 AtLAC13 的植株则
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出现了相反的表型 [64]。

漆酶通过影响生殖器官的发育影响水稻产量

性状。Zhang 等 [17] 的研究发现，在水稻中过表达

OsLAC 会使水稻呈现致死或半不育症状，少数转基

因植株能产生成熟籽粒，但籽粒大小也会明显小于

野生型，主穗长度及主、侧分枝数、穗粒数明显下降。

进一步研究表明，过表达 OsLAC13 会诱导过氧化

氢的产生，影响雄蕊维管细胞线粒体的数量和完整

性，但是雌蕊发育不受影响，从而产生小圆锥花序、

致死表型和半不育等不良性状，导致种子数量减少，

影响结实率 [65]。Zhong 等 [66] 对水稻的研究也发现，

抑制 OsLAC14 表达会使植株升高、茎部变粗、籽

粒重量和长度增加，茎和叶鞘中单个细胞的长度明

显变长，过表达则相反。Peng 等 [67] 的发现亦证实

了 LACs 在水稻籽粒发育中具有重要的调控作用。

可见，漆酶可通过对生殖器官发育的调控而对穗分

支、雄蕊育性、果穗大小、籽粒大小和结实率等与

种子产量形成相关的过程产生明显影响，从而对作

物产量产生影响。

在棉花中，漆酶与棉花纤维的发育相关，抑制

棉花 GhLAC1 的表达能够促进棉花中表皮细胞分化

为表皮纤维，但棉纤维的长度变短，可能是由于胚

珠和纤维细胞中茉莉酸和类黄酮积累过多所致 [6, 15]。

在白梨果实发育的早期，白梨 PbLAC1 参与石细胞

细胞壁中木质素的积累，过多的石细胞往往会影响

到果实的品质 [8]。在荔枝的果皮中，漆酶参与类黄

酮的聚合进而使果皮褐变 [11]。由此可见，调控植物

漆酶的表达将有利于提高农产品的质量。

综上所述，同种植物中的不同漆酶成员或不同

植物来源的同种漆酶对植物的生殖生长发挥不同的

作用，影响植物的产量和质量。进一步探究植物漆

酶在植物中的功能与作用机制，并合理调控应用将

对提高农作物产量和质量具有重要的理论指导作用。

6　总结展望

植物漆酶属于蓝铜氧化还原蛋白家族，通过对

底物进行氧化和电子在酶中的传递，产生底物自由

基，进而使得底物发生一系列非酶促反应，参与植

物细胞的生长发育调控。不同植物中漆酶蛋白数量

和结构等有差异，但整体上进化是保守的，它们具

有相似的结构域和保守的活性反应位点，发挥相似

的功能。目前已经明确 MYB 转录因子家族的部分

成员以及 miRNA (miR397、miR408 及 miR857 等 )
可以在转录水平和转录后水平上对植物漆酶的表达

进行调控。但对漆酶基因启动子分析的结果表明，

还有很多其他响应元件如 ABA 等的存在，相关研

究仍然有待深入。对蛋白质序列一级结构的分析表

明，绝大部分植物漆酶均含有信号肽序列，表明植

物漆酶可能主要是分泌性蛋白，在细胞边界参与次

生细胞壁的形成，它们是否也参与凯氏带的形成还

有待更深入研究。也有一些植物漆酶不具备信号肽，

如 OsLAC11/16 和 OsLAC16、BnaLAC20、ZmLAC-15-3/ 
25-0 等，这些成员或许在胞内参与其他生物学过程，

如对除草剂的解毒作用
[68]、色素沉着 [14] 等，其功

能尚待研究。

目前认为，植物漆酶主要以调控木质素单体聚

合 / 解聚的方式影响植物组织的机械强度，或者参

与酚类和类黄酮类等化合物的聚合，影响如色素沉

着、伤口修复等进而调控植物的生长发育。由于众

多的植物漆酶家族成员之间，甚至与一些具有相似

功能的蛋白如过氧化物酶等之间，可能存在功能互

补，使得对漆酶功能的研究变得复杂；再加上大部

分植物难以进行转基因操作等因素，致使对植物漆

酶的研究难度增加。

植物漆酶还参与植物的逆境响应，如协助植物

抵抗酚酸类等有机污染
[69-70]，抵御病虫害的威胁 [12, 71]，

防御重金属毒害 [5, 29, 72-75]，协调水分、盐及温度胁

迫等 [5, 12, 47, 51, 76-80]。可见，植物漆酶在植物抵御环境

胁迫、调控植物生长发育的过程中发挥重要作用。

探明植物漆酶的功能有助于进一步对漆酶的利用并

造福于人类，如突变某些水稻漆酶可以增加产量，

适时调节棉花漆酶有利于改善棉花纤维质量，明确

漆酶在植物果实如荔枝等的褐变中的作用有利于水

果的储存运输，亦可利用植物漆酶对环境污染进

行修复等。

尽管目前已鉴定出许多植物漆酶基因，并对其

表达及转录后调控、蛋白质空间结构及化学功能等

有初步了解，然而对植物漆酶表达调控机制、作用

机理等仍然需要全面深入的研究，以加深人们对植

物漆酶的认识，这将为植物漆酶的应用提供理论

基础。
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