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摘要　脂氧合酶(LOX)能催化多元不饱和脂肪酸发生过氧化作用。 LOX 对果实细胞的衰老有促进作用 , 能加速

植物果实的成熟和组织的衰老进程。 LOX能使植物在受到伤害及病虫害时构建起防御体系 ,抵御侵染。
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Abstract　Lipoxygenase could catalyzed polyunsaturated fatty acid (PUFA)oxygenation ,which could pro-

mote the senescing of organizations and fruits , and accelerate the process of the ripening of fruits and senesc-

ing of organization.LOX would drive the recovery systems to resist the invasion of the wound and diseases.
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　　脂氧合酶(lipoxygenase , LOX),又叫脂肪氧化酶 、

胡萝卜素氧化酶 、加氧酶或氧合酶 , 系统命名为

linoleate:oxygen oxidoreductase ,即亚油酸氧化还原酶 ,

是一种含非血红素铁的蛋白质 ,专一催化具有顺 , 顺

1 ,4-二戊烯结构的多元不饱和脂肪酸加氧反应 ,生成

具有共轭双键的过氧化氢物。植物中普遍存在 LOX ,

但不同植物或同一植物的不同器官间存在差异 ,如成

熟果实中的 LOX 含量高于末成熟果实的;随着叶的

发育 LOX活力呈下降趋势[ 1 , 2] 。LOX的活性中心为

色氨酸残基 ,还有少数 LOX以酪氨酸 、天冬氨酸或巯

基为活性中心
[ 1]
。LOX发生作用的常见基质为亚油

酸 、甲基亚油酸 、亚麻酸及花生四烯酸等游离的多元

不饱和脂肪酸 , 几乎所有的 LOX都是抗氰化物[ 1] 。

近年来众多研究表明 , LOX在植物生长发育 、成熟衰

老及抵御机械创伤和病虫害侵染等胁迫过程中起重

要的作用 ,被认为是引起有机体衰老的一类重要的

酶[ 1] 。本文就 LOX的一些生理功能及其与一些成熟

衰老相关因子的关系进行综述 ,为进一步认识 LOX

在促进果实成熟衰老和抗病虫及伤害胁迫中所起的

作用提供参考。

1　LOX与脂质过氧化作用

　　LOX多以游离脂肪酸为底物 ,有些 LOX 可以直

接攻击磷脂或生物膜[ 1] 。LOX-Fe3+与底物结合 , 催

化脱除 C11亚甲基上的氢原子 ,经重排反应产生 C13

或 C9 脂肪酸自由基 , 同时 LOX-Fe3+被还原形成

LOX-脂肪酸复合体 ,随后与 O2 反应生成脂质过氧自

由基。这些脂质过氧化物和自由基会进一步毒害细

胞膜系统 ,导致细胞膜功能丧失和细胞降解死亡[ 2] 。

而细胞膜完整性和功能的丧失是植物组织开始衰老

的基本特征。LOX及其氧化物可能直接参与了植物

组织的衰老过程[ 3] 。LOX 启动植物组织膜脂过氧化

作用 ,促使合成蛋白质的酶失活 ,抑制叶绿体的光化

学活性以及加速膜的降解 。同时 ,脂质过氧化过程产

生的自由基也加剧了细胞膜的降解 ,加速组织的衰

老 。通过施加自由基链反应的抗氧化剂可抑制豌豆

叶绿体 LOX活性 ,可见 LOX在叶片衰老过程中参与

了叶绿体膜结构和功能的改变[ 4] 。LOX以其 Fe3+氧

化态参与催化氧化过程 ,它可以自我活化 ,被其催化

产生的脂质过氧化物活化或氧化 ,但当脂质过氧化物

积累过多时 ,即会导致其自身毁坏[ 5] 。

2　LOX与成熟衰老相关因子

　　乙烯(ethylene ,ETH)在促进果实成熟和器官衰老
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过程中发挥着重要作用 ,人为调节乙烯的合成可以调

控果实的成熟进程 。植物组织把 1-氨基环丙烷基-1-

羧酸(1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid ,ACC)转变

为乙烯完全依赖于 O2 ,而乙烯的合成有自由基和过

氧化物的参与 ,这通过自由基清除剂没食子酸丙酯或

LOX抑制剂的处理可以减少乙烯的生成 ,而加入 LOX

或LOX的底物都可以促进乙烯的生成[ 1 ,2] 。在某些

胁迫条件下 ,LOX能取代 ACC氧化酶将 ACC 转化为

乙烯 ,这个发现丰富了乙烯生物合成的理论 ,为探索

控制果实成熟衰老机制提供了理论依据 。

　　脱落酸(abscisic acid , ABA)和茉莉酸(jasmonic

acid , JA)对植物组织衰老的促进作用越来越被肯定。

茉莉酸类物质(jasmonates , JAs)对植物衰老具有强烈

的促进作用 ,它能促使植物呼吸放慢 ,叶绿素降解 ,气

孔关闭 ,叶片脱落 ,并还伴随其它反应 ,如核酮糖-1 ,

5-二磷酸羧化酶(RubpCase)降解 ,并阻碍其生物合

成 ,促进蛋白(水解)酶 、过氧化物酶的活性等[ 610] 。

Nojavan-Asghari等[ 7]报道 , JAs可刺激番茄 、马铃薯细

胞及橄榄叶片等的乙烯合成 。许文平等[ 11]研究亦发

现LOX及 JA对乙烯的生物合成有强烈的促进作用。

而LOX是 JA合成步骤中的关键酶 ,它以亚麻酸或亚

油酸为前体物 ,经一系列反应后生成 JA[ 10] 。有研究

报道 LOX参与试管马铃薯的形成 、膨大与成熟 ,其作

用模式可能是通过改变 JA 含量来起作用
[ 12]

。可见

LOX在植物组织衰老过程中可能发挥着重要的作

用[ 2 ,3 ,12 ,13] 。有试验表明 ABA 含量的增加将会促进

果实的成熟与植株的衰老 ,它可能是通过直接促进水

解酶活性增加或促进乙烯的合成来间接地对果实成

熟衰老发挥作用 。Beaudoin等[ 14]报道若抑制ABA的

合成则会导致乙烯生成量下降 ,果实成熟延后 。而外

源施加 ABA可以提高乙烯的生成量[ 14 ,15] 。Nojavan-

Asghari等[ 7]的试验表明 , LOX能参与 ABA 的生物合

成 ,它可催化紫黄质形成黄质醛 ,而后者为新黄质或

紫黄质向ABA转化的中间体。通过 LOX抑制剂的作

用可减少 JA 的生物合成 ,同时显著减少 ABA 的积

累。外源施加 JA及ABA都能诱导 LOX基因表达 ,并

能提高 LOX的活性
[ 1 ,7 , 10]

。

　　陈昆松等[ 16]报道 ,在失水激活的苹果根系 LOX

活性变化与 ABA的累积过程一致 , LOX抑制失水诱

导的 ABA 积累。外源大豆 LOX 能增加 ABA 含

量[ 17] 。ATP 提高了粗提液 LOX活性 ,蛋白激酶抑制

剂抑制 LOX活性 ,磷酸酯酶抑制剂对 LOX活性有促

进作用
[ 15]

。纯化的大豆 LOX和苹果 LOX ,使根系蛋

白激酶活性升高 ,作用类似蛋白激酶的底物[ 17] 。失

水引起活性氧早期升高 ,外源 H2O2 诱发 ABA 积累 ,

提高 LOX和蛋白激酶活性及细胞内钙离子浓度 ,抗

氧化剂就减弱失水对 ABA 的诱导。比如 , Creelman

等[ 15]报道 ,失水处理 15min使根系蛋白激酶和磷酸

酶活性升高 ,40min后ABA快速积累　;
32
Pi活体标记后

再失水处理 15min后　,
32
Pi标记的产物高于对照 ,蛋白

激酶抑制剂削弱失水处理下 ABA的积累 。这是阴离

子通道抑制剂和钙离子鳌合剂及其通道拮抗剂降低

了失水对蛋白激酶和 LOX 活 性及 ABA 的 诱

导[ 6 , 14 ,15] 。

3　LOX与果实成熟衰老

　　LOX的活性变化与果实的成熟衰老关系密切 。

LOX活性上升 ,导致果实内花青素积累增多 ,而叶绿

素则大量降解
[ 1 ,3]

。LOX对生物膜结构的破坏被认

为可能是导致果实软化的因素之一 ,LOX的不同的同

工酶参与了果实成熟衰老过程中香气的合成[ 2] 。陈

昆松等[ 16]研究发现猕猴桃果实后熟进程中的硬度与

LOX活性变化呈显著负相关(r =-0.8788)。通过低

温处理可显著抑制 LOX活性 ,并减少乙烯生成 ,延缓

果实的衰老[ 16 , 17] 。罗云波[ 18]对番茄果实的成熟过程

进行研究 ,结果是外源 LOX 处理明显增加果实组织

的渗透率 ,加速了成熟衰老的进程。Droillard等[ 19]研

究发现番茄果实采收后初期 LOX活性增加并导致了

果实成熟的启动 ,LOX启动的膜脂过氧化作用与果实

软化的启动有关 ,LOX的自我活化能促进果实的快速

软化 ,而外源乙烯处理则可以促进番茄果实 LOX 活

性增加 。

　　罗云波等[ 20]以普通丽春番茄和转反义 ACC 合

成酶(ACS)基因的乙烯合成缺陷型番茄为材料的研

究发现 ,外源乙烯能够促进果实组织切片和整个果实

的 LOX活性显著提高 ,乙烯参与了 LOX的活性调节 ,

但外源乙烯对 LOX的提取液没有作用 ,说明乙烯需

要存在于果实中的中间环节 。罗云波等[ 18 ,20]还研究

发现 LOX促进乙烯生物释放量增加 ,是通过其与多

元不饱和脂肪酸作用的产物—脂质氢过氧化自由基

参与乙烯合成途径中 ACC 到乙烯的转化 。LOX参与

细胞膜的分解和果实的硬度有密切的相关性 ,转基因

番茄果实较低的 LOX活性对保持果实硬度有益。超

微透射电镜观察结果[ 20]表明 ,LOX对果实细胞的衰

老有促进作用 ,而转反义 ACS 番茄表现出较强的抗

衰老能力。

4　LOX基因在成熟衰老与抵抗伤害和病虫

害中的作用

　　对于 LOX基因的研究近年来取得了可喜的进
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展 ,已经分别从许多植物包括大部分农作物中克隆到

了LOX基因 ,并发现其为一个基因家族[ 19] 。但有关

LOX基因在果实成熟衰老过程中的功能研究报道不

多 ,多为与伤害及与病虫害侵染防御相关的研究报

道。Ferrie等[ 21]从番茄果实中克隆到 tomloxA和 tom-

loxB基因 ,Heitz等[ 22]从叶片中克隆到 tomloxC 和 tom-

loxD基因 。tomloxA只在种子和成熟果实中表达 , tom-

loxB只在果实中表达 , tomloxC 只在成熟果实的转色

期和红熟期表达 , tomloxD在叶片 、花瓣及雌性器官中

都有表达[ 22] 。LOX主要存在于叶绿体片层膜上或线

粒体中[ 1] 。将 LOX基因导入植株后 , LOX 活性被广

泛抑制
[ 22]

。在拟南芥的转反义 LOX-2基因植株中 ,

LOX基因表达受到抑制 , JA合成受到阻碍[ 23] 。Dubbs

等[ 24 ,25]从大豆中克隆到 VLXA 基因 、VLXB 基因 、

VLXC基因及 VLXD基因 ,其中 VLXD为 VLX蛋白的

主要类型 ,它主要存在于内果皮中间层中 ,其活性较

低 ,主要起着贮藏蛋白的作用;其它 3 个基因主要分

布在中果皮内 ,活性较高;4 个基因的产物占大豆植

株可溶性蛋白的 12%左右 。

　　植物受到伤害和病虫害侵害时 ,LOX活性和代谢

产物剧增 ,氢过氧化物 、氧化自由基及挥发性醛类化

合物都不利于病虫生长 ,能够促进伤口愈合 ,也能抵

御微生物的侵染 ,表现为抗病植株的 LOX 活性较敏

感植株的高得多[ 1] 。Royo等[ 26]从马铃薯中克隆到与

伤害相关的 LOX1基因 、LOX2基因和 LOX3 基因 ,他

们发现这 3个基因的表达也具有特异性 ,LOX1多在

块茎中表达 ,利用在块茎膜脂中丰富的亚油酸作底

物 ,而其它 2个基因则利用叶片中普遍存在的亚麻酸

作底物 。在伤害处理 30 min 后即能检测到 LOX3基

因大量转录。Rustérucci等[ 5]研究指出在用隐性病毒

激发处理烟草叶片腐烂的过程中 ,大量的游离寡聚脂

肪酸发生了依赖于 LOX 的过氧化过程 ,在这个过程

中伴随着 LOX活性提高 ,出现了 LOX 转录产物的短

暂积累 。抑制或激活 LOX途径可以抑制或激活细胞

死亡 ,说明脂肪酸的过氧化作用能够摸拟叶片腐烂的

症状。Kolomiets 等[ 13]从马铃薯中克隆到了 POTLX-1

基因和 POTLX-2 基因 ,发现它们间的同源性高达

96%,并且它们的转录只在根和发育着的块茎中被检

测 到。 Göbel 等[ 4] 用 晚 疫 病 菌 (Phytophthora

infestants)的抽取物处理马铃薯的培养细胞时 ,发现

stlox1 、stlox3基因大量表达 ,并且 LOX活性大幅度提

高 ,同时使一些与抵御病虫害相关的基因表达量大大

增加。可见 LOX可能在伤害及病虫害防御中扮演着

重要的角色 ,它本身可能是通过其作用的产物如茉莉

酸的 信 号 作 用 , 使 植 物 体 构 建 起 防 御 体

系
[ 1 , 6 ,7 ,10 , 22 ,23 ,26]

。

5　结束语

　　目前对于 LOX生理生化特性的研究较多 ,而在

其作用机理特别是分子生物学方面的研究严重滞后 。

要对其各方面的功能作详尽而又合理的解释 ,尤其是

对其在调控成熟衰老方面的作用机理作准确的述说

还需对 LOX的作用机理作更深入的研究 。在今后的

研究中 ,应用分子生物学技术对 LOX在调控果实成

熟及组织衰老方面的作用途径作针对性的研究将显

得更为必要 。
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