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摘要: 长链脂酰辅酶A合成酶[long-chain acyl-coenzyme A (CoA) synthetase, LACS]在脂肪酸合成代谢和分解代谢中具有重

要的作用, 可催化游离脂肪酸形成相应脂酰辅酶A, 进入其代谢途径。本文对LACS的作用功能、酶学特性、底物选择性及

当前相关研究进展等方面进行了综述与总结, 并对今后研究的重点和方向进行了展望。
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长链脂酰辅酶A合成酶[long-chain acyl-coen-
zyme A (CoA) synthetase, LACS]是包含在ACS家
族中的一类酶, 在脂肪酸合成和分解代谢中具有

重要的作用(李庆岗等2012)。外源脂肪酸以及内

源脂肪酸在参加其代谢途径之前, 都必须要像葡

萄糖一样经过活化从而合成相应的脂酰辅酶A, 这
类催化脂肪酸活化的酶称为脂酰辅酶A合成酶(王
幼平等1998)。其具体催化反应的步骤分为以下两

步: 首先, 游离的脂肪酸与ATP结合, 反应生成腺苷

化的中间体, 之后该中间体再与辅酶A的硫酯键结

合, 生成酰基辅酶A (Baker等2006) (图1)。脂酰辅

酶A合成酶根据其参与代谢的脂肪酸特异性的不

同底物长度, 可以分为以下几类: 短链脂酰辅酶A
合成酶 ( C 2 ~ C 4 ) 、中链脂酰辅酶 A 合成酶

(C4~C12)、长链脂酰辅酶A合成酶(C12~C20)以及

超长链脂酰辅酶A合成酶(>C20)。近年来, 人们对

于LACS基因家族的研究多集中在动物、细菌以及

酵母上, 虽然在植物中的研究也取得了一定的进

展, 但仍然具有很大的研究空间。本文重点对于植

物LACS在作用功能、酶学特性、底物选择的特异

性以及当前人们对于植物LACS基因家族的研究进

展等方面进行综述, 并对今后LACS基因家族的研

究重点进行展望。

1  长链脂酰辅酶A合成酶酶学研究进展

1.1  长链脂酰辅酶A合成酶的功能作用

在植物中, 人们对于脂酰辅酶A合成酶的研究

大多着重于长链家族, 它们在脂肪酸分解代谢和

合成代谢中均扮演着重要的角色, 可以催化脂肪

酸合成相关的脂酰辅酶A (Gargiulo等1999)。
LACS的功能作用主要有以下两方面: 第一是在合

成三酰甘油(griacylglycerols, TAG)的过程中, 利用

Kenedy循环方式, 为脂酰辅酶A和甘油三酯的合成

提供中间产物(周丹等2012), 与此同时, 还参与

TAG的整个装配过程(Somerville和Browse 1991); 
第二是参与脂肪酸的β-氧化(β-oxidation)过程。在

油料植物中, TAG是油脂的主要贮存形式, 在种子

萌发的过程中, 通过脂肪酶的作用释放出脂肪酸

(Hills和Beevers 1986; Zhao等2010)。而这类游离的

脂肪酸一般具有一定的毒性, LACS可将这类有毒的

物质通过活化作用, 形成无毒的脂酰辅酶A, 从而进

入β-氧化途径(Mukherjee 1994)。由于脂肪酸的活

化发生在细胞液中, 而线粒体里包含催化脂肪酸

氧化的酶系, 因此活化后的脂酰辅酶A合成酶首先

得进入线粒体之后, 才能够被氧化。C<10的活化

脂肪酸不需要经过该过程, 可以直接进入线粒体, 
完成氧化途径。LACS不可以在线粒体中直接转

运, 必须利用一种叫做肉碱(camitine, L-3羟-4-三甲

基铵丁酸)的中间体, 才能完成转运过程, 从而进入

线粒体。酶I和酶II是两种同功酶, 分别位于线粒

体内膜的外侧和内侧, 前者可以促进脂酰辅酶A合

成酶转化为脂酰肉碱, 脂酰肉碱利用线粒体内膜

上的载体, 转运到内膜内侧, 之后再利用酶II, 催化

脂酰肉碱得到肉碱, 之后又转化形成脂酰辅酶A合

成酶。因此, 之前位于线粒体外的脂酰辅酶A合成

酶就可以利用上述过程而穿过线粒体内膜进入细

胞基质, 从而参与后续的氧化分解。

1.2  长链脂酰辅酶A合成酶的酶学特性

LACS是脂肪酸代谢过程中, 活化游离脂肪

酸, 创建和维护细胞内酰基辅酶A含量, 对植物正
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图1  脂酰辅酶A合成酶的催化反应机制

Fig.1  Catalytic reaction mechanism of ACS

常生长发育必不可少的一类酶系物。根据相关分

析表明, LACS均含有腺嘌呤核糖核苷酸(adenosine 
monophosphate, AMP)结合域标签。首先在动物身

上发现相应的氨基酸保守联接域。Fulda等(1997)
在油菜的LACS中也发现此类氨基酸保守联接域

(Fujino和Yamamoto 1992), 但该氨基酸序列的功能

目前尚未证实。Iijima等(1997)在其他的真核生物

的LACS中也发现了此类联接域, 且该联接域只存

在LACS中, 联接域中的特殊氨基酸序列长度不全

相同。Shockey等(2002)在模式植物拟南芥中发现

了2个LACS类似蛋白At3g23790和At4g14070, 它
们与LACS相比具有很高的相似性, 但后续实验发

现它们不具有LACS的活性, 推测可能由于该氨基

酸的联接域长度(大约为70个氨基酸残基)过长所

致。Fulda等(1994)在原核生物大肠杆菌(Esche-
richia coli)中也发现了具有LACS活性的一个被称

为fadD的蛋白序列, 但此氨基酸序列不具有联接

域。因此, AMPBP (AMP-binding protein)联接域经

过分析, 认为具有明显的排他性, 只接受LACS, 可
用作LACS特殊序列中的“探针”。
2  长链脂酰辅酶A合成酶基因家族研究进展

2.1  长链脂酰辅酶A合成酶基因家族成员对底物

的选择性

在真核生物中, LACS主要是以家族的形式存

在的, 由于LACS基因家族中的不同成员在脂肪酸

代谢过程中的作用不同, 所以它们对于底物酶活

性也具有较大的差异。在模式植物拟南芥中, LACS
基因的含量很高, Shockey等(2002)成功克隆得到

拟南芥LACS基因家族中的9个成员基因, 并对相应

成员的特异性底物进行相关研究, 证明得到不同

的LACS异构酶面对不同饱和度的脂肪酸和不同长

度的脂肪酸链时, 催化活性是不一样的。LACS1定
位在内质网上, 可以催化脂肪酸C16的活性, 认为

其参与C16从单体合成角质的过程(Lü等2009)。同

时LACS1对长链脂肪酸C20~C30也有较强的催化

能力, 推测LACS1在蜡质代谢过程中, 是一类超长

链脂酰辅酶A合成酶基因, 也是一种十分新颖的功

能酶基因, 不但对角质合成起作用, 而且还参与蜡

质代谢(Lü等2009)。LACS2可以高效催化单体

ω-hydroxypalmitic acid (Schnurr等2004), 在生长速

度快的细胞组织中大量表达, 由于突变体lacs2削
弱了对角质单体代谢途径, 导致叶表面角质层的

厚度减小, 认为LACS2主要参与催化角质(Bessire
等2007)。从某种程度上, LACS1和LACS2具有一

定的功能交叉性(Lü等2009)。LACS6和LACS7则编

码氧化物酶体LACS蛋白并参与脂肪酸的β-氧化, 
可以催化大多数脂肪酸, 尤其是催化存在于种子

当中的二十碳烯酸(Fulda等2002)。LACS9则属于

叶绿体蛋白, 并与LACS1一起参与种子油脂的生

物合成(Zhao等2010), 而且发现LACS9对于油酸的

催化具有很高的活性, 大多数LACS在催化C16和
C18脂肪酸方面都具有很重要的作用(Shockey等
2002)。
2.2  长链脂酰辅酶A合成酶基因研究现状

LACS在真核生物中广泛存在, 很多生物体以

及像质体、微体、线粒体以及过氧化体这类亚细

胞结构中均能检测到LACS的活性(Black和DiRusso 
2007; Schnurr等2002)。在酵母中, 有人发现了

LACS的同功酶基因, 命名为Faalp和Faa4p, 主要

功能为活化外源脂肪酸(Dahlqvist等2000), 在大肠

杆菌中也发现了长链脂酰辅酶A合成酶基因, 命名

为FadD, 推测可能为内膜结合蛋白, 主要在长链脂

肪酸的转运过程中发挥着重要的作用(Black等
1992)。此外, Visser等(2007)也对酵母中的LACS进
行了研究, 发现在酵母中至少有5个ACS基因的同

功酶, 也只有长链脂肪酸需要经过LACS的活化过

程, 才能进入过氧化酶体, 而其他长度的脂肪酸可

以直接进入过氧化酶体而不需要经过活化过程。

目前, 已经从多种高等植物中研究得到LACS
基因, 其中在模式植物拟南芥的研究中发现, 拟南

芥LACS基因家族共有9个基因成员, 酵母缺陷型有

7个, 即互补YB525菌株(Katavic等2001)并且大部

分LACS基因在花以及萌发的种子中大量表达, 这
表明这些基因不仅参与花组织的油脂代谢, 而且
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对种子甘油酯的合成起到关键作用(Shockey等
2002)。通过对拟南芥的系统进化树上的不同分支

来描述该基因家族的功能差异性以及结构相似性

(图2)。其中, LACS3、LACS4和LACS5之间的相似

性达到了72%~80%, LACS6和LACS7的相似程度在

74%左右, LACS8和LACS9的相似性为67%, 在系统

进化树中存在这多个分支, 可能是由于在一定的

水平上存在着功能相似性(Shockey等2002)。拟南

芥的LACS1和LACS2具有一定的重叠功能, 均定

位在内质网上(Lü等2009), 在叶、根、角果以及花

芽这些幼嫩的延伸组织中大量表达, 推测LACS1
和LACS2参与叶片的角质层的生物合成(Trick和
Finer 1998)。谭小力(2003)对拟南芥中的LACS1进
行脂肪酸偏好性检验, 发现LACS1虽然参与脂肪

酸的降解代谢, 但并没有参与过氧化酶体的β-氧化

途径, 利用亚细胞定位, 发现LACS1定位于细胞质

中 ,  通过Northern和RT-PCR分析 ,  得到拟南芥

LACS1基因的表达谱, 在种子萌发初期表达量最

高, 证明LACS1对于种子萌发发挥一定的作用, 同
时也影响着成熟期植株的生长发育。利用LACS1
作为“探针”, 对油菜基因组文库进行筛选, 对启动

子Napin进行研究, 揭示该启动子的表达模式。随

后, 陈红等(2016)对拟南芥AtLACS1基因进行酵母

表达研究, 使用GC-MS检测脂肪酸成分, 发现At-
LACS1可以对游离的长链脂肪酸进行催化、活化, 
对脂肪酸代谢有一定作用。于莉莉(2011)在大豆

中成功分离克隆得到GmLACS1和GmLACS2基
因。利用缺陷型酵母YB525酵母互补研究, 证明

GmLACS1和GmLACS2这两个基因的表达产物具

有LACS活性, 属于LACS基因家族成员, 偏好于长

链脂肪酸代谢(于莉莉等2011; Yu等2014)。通过

GC-MS技术, 对转基因前后的植株进行油脂成分

分析, 并获得表达谱, 认为GmLACS2在萌发的种子

中和幼嫩的组织里表达量很高, 推测其参与大豆

种子的脂肪酸代谢途径(于莉莉2011)。在花生的

研究中, 获得花生LACS1基因表达谱, 推测LACS1
参与花生的角质层油脂合成(徐日荣等2016)。在

莱茵衣藻中, 也成功得到LACS基因家族中的2个基

因(顾守来等2012), 推测CrLACS1在莱茵衣藻的油

脂合成代谢中起作用, 但CrLACS2在莱茵衣藻的油

脂分解代谢中起作用。宋燕子等(2015)对莱茵衣

藻酰基辅酶A合成酶(ACS)基因克隆以及相应酵母

互补研究, 证明莱茵衣藻CrACS基因的表达产物对

于外源脂肪酸有一定的活化作用, 属于ACS家族成

员。Jessen等(2011)发现AtLACS1和AtLACS4在花

粉壁的形成中起一定作用。崇保强(2008)从油菜

中克隆得到BnLACS1和BnLACS4基因并研究其基

因表达谱, 证明BnLACS1在萌发的种子中没有表

达, 只在花和茎中大量表达, 而BnLACS4在油菜

叶、花、根还有茎中均显著高表达, 可推测Bn-
LACS1和BnLACS4参与油菜的油脂合成代谢, 并且

对种子的含油量有一定影响(崇保强等2009)。在

对拟南芥LACS2基因进行了细致的研究后, 发现

SMA4基因编码LACS2, 通过对拟南芥sma4突变体

侵染含有avrB和avrRpt2致病基因的丁香假单胞菌

(Pst DC3000), 使得拟南芥LACS2突变体生长缓慢, 
种子萌发受到一定影响, 容易产生病害, 但却对真

菌病原体灰霉菌的抗性有了一定的提高, 对灰霉

菌孢子的生长产生抑制作用, 拟南芥的另一种角

质突变体, 也对灰霉菌有同样的抗性提高, 这些研

究均能说明植物角质层的结构与功能在灰霉菌的

发病机制中有一定的作用(Tang等2007)。朱福各等

(2009)对油菜长链脂酰辅酶A合成酶基因pXT166进
行了克隆、鉴定和初步功能性分析, 通过酵母互

补实验, 揭示pXT166具有编码LACS活性, 可以参

与分解长链饱和脂肪酸, 利用RT-PCR技术得到该

基因表达谱, 证实pXT166参与油菜种子中的油脂

图2  拟南芥11个LACS基因的系统进化树

Fig.2  Phylogenetic comparison of 11 candidate 
LACS genes in Arabidopsis thaliana

引自Shockey等(2002)。
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合成, 表达量与种子中的含油量成正相关。随后, 
又在此基础上对BnLACS1、BnLACS2、BnLACS3
和BnLACS4进行酵母缺陷型pep4异源表达研究, 确
定出BnLACS1和BnLACS2参与了油脂的合成, 而且

可以使得酵母的油脂含量提高。通过RT-PCR技术

进行这4个基因的表达差异实验, 揭示出BnLACS1
和BnLACS2均能在油脂代谢中扮演着重要的角色

(朱福各2010)。在对酵母的研究中发现, AtLACS1、
AtLACS2、AtLACS3和AtLACS4对提高脂肪酸的含

量具有一定的作用(Pulsifer等2012)。顾守来(2012)
通过烟草叶片瞬时表达来验证BnLACS2基因的定

位, 利用转基因植株进行过量表达和抑制表达实验, 
证实BnLACS2基因参与油脂合成, 最后利用二维电

泳对BnLACS2调控油脂分子机制进行研究, 从而了

解BnLACS2基因在油脂合成中的作用及地位。

LACS5只在花中大量表达, 而在其他组织部

位和器官中均没有发现(Shockey等2002)。Fulda等
(2002)通过预测以及定位实验, 对拟南芥LACS6和
LACS7这2个基因进行研究, 发现过氧化酶体的定

位信号标签是PTS1和PTS2, 并且拟南芥LACS6和
LACS7都含有这2个信号标签, 证实这2个基因的产

物定位在过氧化体中, 参与脂肪酸β-氧化途径, 在
萌发的种子和幼苗中均大量表达, 对lacs6和lacs7
突变体的研究, 发现其油脂代谢途径受阻, 只有通

过外源蔗糖, 种子才可以萌发, LACS6和LACS7在
某种程度上具相似的功能, 均可以催化大部分脂

肪酸(Fulda等2004)。Zhao等(2010)研究发现

LACS9作为叶绿体中LACS家族的同功酶, 定位在

质体膜上, 在幼嫩的叶子和萌发的种子中大量表

达, 推测其参与种子萌发时的油脂合成。Fulda等
(1997)在油菜中成功克隆得到6个ACS基因, 验证发

现其中3个基因的表达产物具有LACS的活性, 而
另外3个未能发现其具有LACS活性。Pongdontri
和Hills (2001)对油菜中的这些基因进行研究, 发现

ACS6基因在花、花芽以及胚乳中均大量表达, 推
测ACS6可能参与油脂合成。赵欢欢等(2011)利用

RT-PCR技术, 获得AtLACS9基因, 成功构建特异性

表达载体和超表达载体, 利用组织培养获得再生

植株 ,  得到含油率高的转基因大豆 ,  从而证实

LACS9基因对于油脂代谢有一定的影响(赵欢欢

2011)。郑香峰(2014)也对油菜中的LACS9基因进

行相应功能表达研究, 验证BnLACS9基因产物具有

LACS活性, 属于LACS基因家族。通过过表达研

究, 证实BnLACS9可以影响叶片TAG的合成, 从而

能够对叶绿素的合成产生影响, 最后通过转录组

测序揭示BnLACS9基因通过上调叶绿素合成途径, 
从而提高叶绿素含量(郑香峰2014)。李捷宇等

(2015)首次在木本油料树种油桐中也分离克隆得

到了L A C S基因家族中的2个成员V f L A C S 4和
VfLACS8, 并获得相应基因表达谱, 为后续在木本

植物中研究LACS基因家族提供了理论依据。

此外, 很多研究者在棉花(Wang和Li 2009)、蓖

麻(He等2007; Jia等2013)、水稻(Ichihara等2003)、
小麦(Chan等2010)、向日葵(Aznar-Moreno等2014)、
牡丹(刘春英等2015)以及山羊草(Ling等2013)等植

物中也相继发现了LACS基因家族的成员, 并对其

进行了初步研究。

3  展望

LACS基因家族在油脂合成代谢和分解代谢

中均扮演着重要的角色。近年来, 人们对于LACS
基因家族的研究逐渐增多, 不断从不同植物体中

分离获得该家族的基因成员, 也取得了一定的进

展。本文重点对LACS基因家族的功能作用、酶学

特性以及国内外的研究进展进行论述与总结。但

LACS基因家族中每个成员的具体功能作用是什

么？植物中有多少新的LACS基因或者具有LACS
活性的基因有多少？这些问题都尚未被研究, 相
信随着技术水平和研究方法的提高, 人们会越来

越多地从其他植物中获得LACS基因家族成员, 并
对其功能作用进行更为细致的研究。
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Research progress in the study of plant long-chain acyl-coenzyme A (CoA) 
synthetase (LACS) 
LÜ Jia-Bin, TAN Xiao-Feng*, LONG Hong-Xu, LI Ze, LIU Mei-Lan
Key Laboratory of Cultivation and Protection for Non-Wood Forest Trees, Ministry of Education, Central South University of For-
estry and Technology, Changsha 410004, China

Abstract: Long-chain acyl-coenzyme A (CoA) synthetase (LACS) plays an important role in metabolism and ca-
tabolism in fatty acid synthesis, which catalyzes free fatty acids to form corresponding fatty acyl-CoA and into the 
metabolic pathways. In this review, we covered function, enzymatic characters, selectivity on substrate, and the 
current research progress of LACS family. We also put forward the future research focus and research signifi-
cance about the LACS family.
Key words: fatty acids metabolism; long-chain acyl-coenzyme A (CoA) synthetase (LACS); research progress; 
plant
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