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摘要: 植物载脂蛋白(lipocalins)是一类起源于绿藻、在低等植物和高等植物中广泛存在的蛋白家族, 分为载脂蛋白和类载

脂蛋白两亚类。该蛋白定位于细胞膜和叶绿体, 暗示其参与植物的生长发育和抗逆响应过程。本文综述了近年来该家族

蛋白的起源、蛋白结构、亚细胞定位, 以及在非生物逆境抗性和脱落酸(ABA)合成代谢中的生理功能与作用机制。该家族

蛋白可能参与维持细胞膜的稳定性、脂类结合与转运、叶绿体中叶黄素循环、ABA合成和类胡萝卜素合成等过程。本文

为深入研究该蛋白家族的生物学功能提供新方法和新思路。
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综　述  Reviews

载脂蛋白(lipocalins)是一个功能多样性的古

老蛋白家族, 广泛存在于动物、植物和微生物中

(杨翠翠等2013; Åkerstrom等2000)。一般来说, 植物

载脂蛋白家族可分为载脂蛋白和类载脂蛋白两亚

类, 第一亚类包括温度诱导的载脂蛋白(temperature 
induced lipocalins, TILs)和叶绿体载脂蛋白(chloro-
plastic lipocalins, CHLs), 第二亚类为黄质脱环氧化

酶(violaxanthin de-epoxidases, VDEs)和玉米黄质环

氧化酶(zeaxanthin epoxidases, ZEPs)。本文从该家

族蛋白的起源、结构特征、亚细胞定位、基因功

能和作用机制等方面进行综述。

1  载脂蛋白家族起源

通过比较藻类、低等植物和高等植物同源蛋

白的氨基酸序列, 可以追溯植物载脂蛋白家族的

起源。前人研究发现, TIL和CHL的同源序列在苔

藓类、松柏类、买麻藤类和苏铁类低等植物中存

在。在莱茵衣藻(Chlamydomonas reinhardtii)和红

藻(Cyanidioschyzon merolae)中没有发现编码TIL
和CHL蛋白的同源基因(Charron等2005)。TIL基
因的原始祖先可能来源于细菌。CHL、VDE和ZEP
蛋白可能起源于蓝藻(Charron等2005; Sánchez等
2003)。

为进一步研究不同植物载脂家族蛋白的进化关

系, 我们搜索了水稻(Oryza sativa)、玉米(Zea mays)、
拟南芥(Arabidopsis thaliana)、大豆(Glycine max)、
念珠藻(Tortula ruralis)、小粒碗藓(Physcomitrella 
patens) 、莱茵衣藻、火炬松(Pinus taeda)等代表

性物种载脂蛋白家族的氨基酸序列, 进行了蛋白

质的系统进化分析。图1结果表明, 载脂结合蛋白

在藻类、裸子植物、单子叶植物、双子叶植物中

广泛存在, 载脂蛋白家族可以分为TIL (I)、CHL 
(II)、VDE (III)和ZEP (IV) 4簇。念珠藻(Tr)、小粒

碗藓(Pp)、火炬松(Pt)、水稻(Os)、玉米(Zm)、拟

南芥(At)和大豆(Gm)等物种中均存在TIL蛋白, 暗
示TIL蛋白是一种较原始的蛋白。在低等植物中没

有发现CHL蛋白, 只有单子叶植物和双子叶植物中

存在CHL, 这可能与该蛋白参与高等植物中类囊体

的分化和光合作用有关。在8个供试物种中, 单细

胞藻类莱茵衣藻(Cr)含有ZEP蛋白, 但不含有VDE
蛋白。表明两个植物类载脂蛋白在高等植物中出

现了功能分化, 产生了新的功能, 这为我们研究该

蛋白家族的功能提供了新线索。

2  载脂蛋白家族结构

2.1  载脂蛋白家族结构的共同特征

总的来说, 植物载脂蛋白家族的5个成员均具

有两个典型的结构特点(图2)。其一, 具有3个高度

保守的结构区域(structurally conserved region, SCR) 
(Ganfornina等2000), 其中, SCR3对应序列保守区

域, 而不是结构保守区域。其二, 具有8个反向平

行的β-折叠(β-sheet)组成的β-折叠桶(β-barrel), 环
(loop)把8个反向平行的β-折叠连接起来, 第一个环

(L1)是Omega环, 上面的4个环(L1、L3、L5、L7)存
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图1  八个物种载脂蛋白家族的系统进化分析

Fig.1  Phylogenetic analysis of lipocalin family proteins in eight representative species
At: 拟南芥; Cr: 莱茵衣藻; Gm: 大豆; Os: 水稻; Pp: 小粒碗藓; Pt: 火炬松; Tr: 念珠藻; Zm: 玉米。

在开放的内部结合位点, 另一端有3个L-环(L2、

L4、L6); N端有一个310螺旋(含有氨基酸残基的10
个原子组成的螺旋), C端有一个大螺旋Helix A1 
(Flower等2000)。
2.2  载脂蛋白家族结构的特异性

除了上述共同结构特征外, 该家族蛋白成员

存在结构上的差异性。载脂蛋白TIL和CHL具有

保守的SCR1、SCR2和SCR3结构域。类载脂蛋白

VDE和ZEP的3个SCR结构域不完整, VDE蛋白含

有SCR1和SCR2, ZEP蛋白只有SCR1 (Charron等
2005)。

此外, 植物TIL蛋白的大小介于19~23 kDa。

图2  载脂蛋白折叠结构特征

Fig.2  Structural characterization of a lipocalin fold
A: 折叠的载脂蛋白解开视图; B: 载脂蛋白折叠的Aribbon软件作图。保守的结构区域: SCR1、SCR2、SCR3; 环: L1、L2、L3、L4、

L5、L6、L7; β-折叠: A、B、C、D、E、F、G、H、I。参考Flower等(2000)略作修改。
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研究表明, 小麦(Triticum aestivum)的TaTIL蛋白和

拟南芥的AtTIL蛋白没有N端信号肽(Charron等
2002)。植物TIL蛋白含有保守的N端糖基化结合

位点(Charron等2005)。TIL蛋白的第5和第6个β-折
叠之间含有8个疏水氨基酸残基组成的高度保守

的富含组氨酸(H)、脯氨酸(P)和精氨酸(R)残基的

HPR模体(Hernández-Gras和Boronat 2015)。植物

CHL蛋白的大小为36~39 kDa, 其N端具有叶绿体

转运肽。CHL蛋白中8个保守的半胱氨酸(Cys)残
基形成二硫键, 可以维持蛋白质构象的稳定(Char-
ron等2005)。

植物VDE蛋白的大小为50~55 kDa。除了保

守的N-糖基化结合位点外, VDE蛋白具有14个保

守的Cys残基。其中, 11个Cys残基位于N端, C端含

有谷氨酸(Glu)残基富集区域(Charron等2005)。
VDE蛋白含有3个结构域: N端结构域、中心类载

脂蛋白结合结构域和C端结构域。N端结构域是

VDE蛋白最保守的区域, 缺失N端结构域时, 它不

能催化紫黄质形成花青素和玉米黄质。因此, N端

结构域可能存在VDE蛋白的活性位点。在生理pH
内, N端结构域可以增加VDE的可溶性(Hallin等
2016)。N端结构域中的二硫键对提高VDE的酶催

化活性具有重要的作用(Hallin等2015)。中心类载

脂结合蛋白结合结构域最具特点, 该结构域只含

有一个Cys残基, 这个Cys残基存在于第一和第二

个反向平行β-折叠之间的β-链 (β-strand)上, 提供酶

活性必需的巯基(Hieber等2000)。中心类载脂蛋白

结合结构域可以结合紫黃质和抗坏血酸(Arnoux等
2009; Saga等2010)。在pH为5和无底物存在条件

下 ,  类载脂蛋白结构域会结晶形成二聚体结构

(Hieber等2002)。第三个结构域是C端结构域, 其
中的27个Glu残基折叠形成一个长的α-螺旋结构, 
参与蛋白寡聚化(Lupas和Gruber 2005)。Glu残基

促进VDE蛋白结合类囊体膜(Hieber等2002)。如果

VDE没有C端结构域, 依然可以催化紫黄质形成花

青素和玉米黄质。因此, Glu残基富集的C端结构

域不具有活性位点(Hallin等2016)。
此外, ZEP蛋白的大小为68~73 kDa。ZEP蛋

白的结构较复杂, 它含有保守的N端糖基化结合位

点和两个保守的Cys残基, N端含有ADP结合位点, 
C端具有FAD结合位点(Charron等2005)。植物ZEP
有4个保守的结构模体: 一个长的单加氧酶结构

域、两个保守的载脂蛋白模体、一个叉头相关结

构域(forkhead-associated domain) (Zhang等2016)。
3  载脂蛋白家族亚细胞定位

拟南芥AtTIL1基因与绿色荧光蛋白(green flu-
orescence protein, GFP)基因融合后在洋葱(Allium 
cepa)表皮细胞中瞬时表达, 发现AtTIL1蛋白定位

于细胞膜上(Charron等2005)。它可在低温下维持

细胞膜的稳定性, 从而增强植物的抗冷性(Uemura
等2006)。同样地, 野苜蓿(Medicago falcata)的
MfTIL-GFP融合蛋白基因在洋葱表皮细胞中瞬时

表达, 发现MfTIL定位于质膜上(He等2015)。但是, 
拟南芥AtTIL-YFP融合蛋白基因在本氏烟(Nicotia-
na benthamiana)叶片表皮细胞中瞬间表达, 发现

AtTIL蛋白定位在质膜、液泡膜、内质网、胞间

连丝、过氧化物酶体、线粒体、高尔基体中

(Hernández-Gras和Boronat 2015)。本实验室构建

OsTIL1或OsTIL2蛋白与GFP的融合基因表达载体, 
转染水稻原生质体, 发现OsTIL1和OsTIL2蛋白主

要定位于细胞膜上(数据未发表)。这些结果表明, 
植物TIL蛋白可能主要定位于细胞膜中。

生物信息学预测表明, 拟南芥的AtCHL蛋白

含有叶绿体转运肽, 可能定位在叶绿体中(Charron
等2005)。蛋白质免疫印迹(western blot)分析证明, 
AtCHL蛋白定位于叶绿体的类囊体腔中(Levesque- 
Tremblay等2009)。而且, 从毛竹(Phyllostachys 
edulis)叶子中分离叶绿体, 利用PeVDE的抗体进行

western blot分析表明, PeVDE蛋白主要定位在叶绿

体中(Gao等2013)。拟南芥AtZEP-YFP融合蛋白瞬

时表达发现AtZEP蛋白定位在叶绿体中。叶绿体

的免疫印迹分析发现AtZEP存在于类囊体膜和叶

绿体基质(Schwarz等2015)。研究认为, VDE和ZEP
分布在叶绿体类囊体膜的两侧。VDE在类囊体膜

的类囊体腔侧, ZEP在类囊体膜的基质侧(Bugos等
1998)。同样地, 本实验室利用GFP融合蛋白载体

和水稻原生质体体系 ,  将OsCHL、OsVDE和

OsZEP蛋白定位于叶绿体中(数据未发表)。
上述结果表明, TIL蛋白主要定位于细胞膜, 

是一种脂质结合的膜蛋白, 在内质网等细胞器中

也可能存在。CHL、VDE和ZEP蛋白含有叶绿体

转运肽, 均定位于叶绿体中。而且, CHL蛋白存在

于类囊体腔内, VDE存在于类囊体腔的一侧, ZEP
蛋白存在于类囊体膜的基质侧。
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4  植物载脂蛋白基因功能鉴定

如前所述, 植物载脂蛋白的结构特征和亚细

胞定位的多样性暗示了载脂蛋白家族的功能可能

与植物生长发育和逆境适应性相关。前人利用逆

转录PCR (reverse transcription PCR, RT-PCR)和
western blot技术, 检测了这些基因的时空表达和在

非生物逆境下的诱导表达, 证明它们在植物生长

发育和非生物逆境响应中发挥了重要作用。

2002年, 首次报道了拟南芥和小麦中温度诱

导的载脂蛋白TIL (Charron等2002), 该蛋白的功能

可能与膜脂的稳定有关。在冷害条件下, 5个小麦

载脂蛋白家族基因均在叶子中诱导表达。热激和

低温诱导TaTIL1基因的转录, 淹水和盐害不诱导

TaTIL1基因转录。TaTIL2是唯一一个在根中表达

的小麦载脂蛋白(Charron等2005)。低温胁迫下, 拟
南芥AtTIL蛋白的表达上升(Charron等2008), 野苜

蓿MfTIL1基因在高温和低温条件下诱导表达, 但
不响应盐害和脱水逆境。5°C低温处理野苜蓿4 h
后, MfTIL1蛋白开始积累, 96 h时积累量达最大。

蒺藜苜蓿(M. truncatula) MtTIL1基因在5°C处理48 
h后诱导表达, 96 h转录水平降低; 96 h后, MtTIL2
的转录水平增加。低温处理提高了异源超表达

MfTIL1基因烟草(N. tabacum)植株中NtDREB3、
NtDREB4等冷响应基因的转录(He等2015)。花生

(Arachis hypogaea) AhTIL1基因在根、茎、叶、

花、果针、种子中均有表达 ,  在花中表达量最

高。实时定量PCR结果证明, 高温和低温诱导3、
6、12、24 h后该基因上调表达, 48 h后表达下降

(钟瑞春等2016)。因此, AhTIL基因也可以响应低

温和冷胁迫。最近, 本实验室利用实时荧光定量

PCR (quantitative real-time PCR, qPCR)检测了水稻

幼苗分别在4°C、12°C以及12°C处理24 h后再进行

4°C低温处理(12°C/24 h~4°C)不同时间后OsTIL1的
表达变化, 结果表明, 在4°C处理3 h时OsTIL1基因

开始诱导表达, 6 h表达量最高, 随后急剧降低, 24 
h达最低; 12°C处理诱导表达不明显; 12°C/24 h~ 
4°C处理条件下, 该基因在处理6 h后表达水平达最

高, 且在24 h内维持较高水平。同时, 本实验室从

水稻幼苗低温胁迫24 h膜蛋白组分析中筛选出差

异表达蛋白OsTIL1 ,  该蛋白在4°C、12°C、

12°C/24 h~4°C处理下的表达量分别为对照的

0.88、1.39和1.10倍, 表明该基因参与水稻低温胁

迫的响应途径。目前, 我们已获得了该家族5个基

因的超表达和基因编辑(CRISPR-Cas9)转基因水稻

株系, 正在进行水稻耐冷性的鉴定和耐非生物胁

迫的作用机制研究(数据未发表)。
在正常生长条件下, 拟南芥AtCHL的mRNA和

蛋白水平较低, 脱水条件下增加了AtCHL的mRNA
和蛋白表达水平。除草剂、高光强处理提高了

AtCHL的表达, 热激和盐害处理不影响AtCHL的表

达。低温只影响AtCHL的mRNA水平, 但不影响

AtCHL的蛋白表达(Levesque-Tremblay等2009)。
同样地, 冷害处理诱导了小麦TaCHL的转录, 但不

增加TaCHL蛋白的积累(Charron等2005)。
一般而言, VDE基因在所有绿色组织中表达, 

在叶子中表达量最高。竹子和拟南芥的VDE基因

在根中不表达。枸杞(Lycium chinense) LcVDE基
因在根中表达量最低(Gao等2013; Guan等2015; 
Nor th等2005)。RT-PCR表明 ,  强光照 (1  200 
μmol·m-2·s-1)处理竹子2 h时, PeVDE基因表达达最

大, 8 h达稳定水平。处理8 h后, 拟南芥AtVDE的表

达一直增加(Woitsch和Römer 2003)。在4°C、

40°C 、高光、盐害和脱落酸(abscisic acid, ABA)
处理条件下, 花生AhVDE基因的表达上升(Yang等 
2015)。

Western blot分析表明, AtZEP蛋白在叶子中表

达量最高, 根中表达量为叶片中的10%, 花中无表

达。干旱条件下, 拟南芥叶子中AtZEP表达增加, 
根中表达降低(Schwarz等2015)。在干旱、冷害、

热激和ABA处理下, 苜蓿(M. sativa) MsZEP在嫩枝

中表达下降。根瘤产生可上调MsZEP基因在根和

嫩枝中的表达。MsZEP上调DREB和P5CS基因的

表达(Zhang等2016)。而且, ZEP蛋白的表达还受昼

夜节律的调节。在黑暗条件下, 小麦TaZEP转录积

累最少。在光照条件下, 该基因的转录积累达到

黑暗下的15倍(Charron等2005)。
近十年来, 利用超表达、RNA干涉(RNA in-

terference, RNAi)抑制表达、反义基因抑制表达等

转基因和转移DNA(transfer DNA, T-DNA)插入突

变体等反向遗传学方法, 鉴定了该家族基因在植

物生长发育和非生物胁迫耐性中的功能和作用机

制。表1总结了该家族基因功能鉴定方面的主要
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表1  植物载脂蛋白家族基因功能的反向遗传学鉴定

Table 1  Functional identification of plant lipocalin family genes via reverse genetics

  物种   基因                                                                功能鉴定              参考文献

拟南芥 AtTIL 盐害条件下, Attil1-1和Attil1-2 T-DNA株系较野生型积累更多的Na+和Cl−, 受到更严 Abo-Ogiala等2014
  重伤害和更严重叶绿体b降解。 
  AtTIL1 T-DNA株系对低温和除草剂胁迫更敏感, 该基因超表达株系对冻害、除草剂、 Charron等2008
  高光逆境抵抗能力增强。 
  AtTIL1 T-DNA株系耐热性降低, 超表达株系耐热性不增加。 Chi等2009
 AtCHL AtCHL和AtTIL双敲除突变体株系对高温、干旱和高光强更敏感, 脂质过氧化更强。 Boca等2014
  AtCHL T-DNA突变体株系更易受干旱、高光强和百草枯等诱导的光氧化胁迫伤害。 Levesque-Tremblay等2009 
野苜蓿 MfTIL 异源超表达MfTIL1基因烟草转基因株系增强了冻害、冷害、甲基紫精、高光强等 He等2015
  诱导的氧化胁迫抗性。 
苜蓿 MsZEP 苜蓿MsZEP基因在烟草中异源表达增强了对干旱和盐害的抗性。 Zhang等2016
枸杞 LcVDE 异源超表达枸杞LcVDE基因拟南芥转基因株系增强了对干旱胁迫的抵抗能力。 Guan等2015
花生 AhVDE NtVDE RNAi转基因烟草株系对高温和高光强诱导的氧化胁迫更敏感, 花生AhVDE Yang等2015
  超表达株系对高温和高光强诱导的氧化胁迫抗性增强。 
番茄 LeZEP LeZEP反义转基因株系对盐害胁迫诱导的光抑制和光氧化耐性增强, D1蛋白下降减少。 Zhang等2012

进展。这些结果表明, 该家族基因在耐非生物逆

境中起正调控作用。这为进一步利用该家族基因

的作用机制提供了新途径。

5  载脂结合蛋白在耐逆性中的作用机制

前人研究表明, 脂质运载蛋白家族具有多种生

物学功能, 例如, 它们参与运输小的亲脂性分子, 调
节免疫和生长发育, 调节生理代谢、信号转导和响

应逆境等生物学过程(Flower等2000; Åkerstrom等

2000; Bishop 2000; Grzyb等2006; 杨翠翠等2013)。
5.1  TIL和CHL蛋白在植物非逆境耐性中的调节

机制

TIL可以与膜脂结合, 但不含有转运肽(Charron
等2005)。该蛋白的HPR模体与质膜互作, 其中, 4
个保守脯氨酸(Pro)残基与TIL靶向细胞膜和不同

细胞器有关。在逆境下, 它可以维持细胞膜的稳

定性(Hernández-Gras和Boronat 2015)。TIL基因响

应低温、高温、盐害、脱水、除草剂和氧化等胁

迫, 其响应不同逆境的作用机制可能不同。例如, 
在拟南芥中异源超表达野苜蓿MfTIL, 转基因植株

的耐冷性增强。其作用机理可能是低温处理上调

冷响应基因CBF和COR15a的表达, 促进H2O2的清

除, 抵御低温诱导的氧化胁迫(He等2015)。在冻害

条件下, AtTIL1蛋白可以维持质膜的稳定性(Ue-
mura等2006)。而在热激条件下, AtTIL蛋白可能不

直接参与调节细胞膜的流动性和稳定性, 可能通

过清除热激条件下产生的有毒物质而维持植物的

正常生长(Chi等2009)。在盐害条件下, 胡杨(Popu-
lus euphratica) PeTIL基因的T-DNA插入突变体幼

苗叶绿体中积累Na+和Cl−, 光合作用受到干扰, 造
成叶绿素b降解(Abo-Ogiala等2014)。在氧化胁迫

下, TIL蛋白结合并清除过氧化脂质, 并帮助恢复膜

的完整性, 保护细胞膜的稳定性(Charron等2008)。
所以, TIL蛋白通过维持盐害条件下的离子平衡、

阻止叶绿体中过量的Na+和Cl−积累而保护叶绿

体。而且, 还可以通过调控下游基因表达、清除

逆境条件下产生的过氧化物质和有毒物质等机制, 
保护细胞膜等细胞器的稳定性。

与TIL蛋白不同的是, 在正常条件下, CHL蛋
白不调节光系统的光合活性, 不影响植物正常的生

长发育。但是, 它可以转运和清除在逆境下的脂质

过氧化物, 从而维持类囊体膜的稳定性(Levesque- 
Tremblay等2009)。

在拟南芥种子中, TIL和CHL协同作用可以影

响膜脂的稳定性和种子的寿命(Hernández-Gras和
Boronat 2015)。在小麦中, 酵母双杂交鉴定了TaCHL 
(CK159974)与脂质转运蛋白LTP3 (AY226580)相
互作用, LTP家族蛋白可能参与了跨膜的磷脂转

运。双分子荧光互补实验证明TaTIL蛋白与LTP3
在细胞质中存在互作(Tardif等2007)。因此, TIL和
CHL与LTP3蛋白的互作值得进一步的研究。

5.2  VDE和ZEP蛋白参与叶黄素循环

高等植物和绿藻中存在叶绿体, 它是叶黄素
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循环的场所 ,  在类囊体进行跨膜脂类的转换反

应。而且, VDE和ZEP蛋白是该循环中的两个关键

酶(Hieber等2002; Bugos等1998)。因此, 图3总结了

低光强、高光强、盐害和干旱逆境下叶黄素循环

的动态变化。

一方面 ,  VDE存在于类囊体膜的类囊体腔

侧。在高光强条件下, 类囊体腔酸化, VDE与类囊

体膜结合后酶促活性增加。此时, 在VDE的催化

作用下, 紫黄质(violaxanthin, V)转化为花药黄质

(antheraxanthin, A), 最终转化为玉米黄质(zeaxanthin, 

图3  低光、高光、盐害和干旱逆境对VDE和ZEP蛋白的代谢调节

Fig.3  Metabolic regulations of VDE and ZEP proteins under low light, high light, salt and drought stresses
AAO: 脱落醛氧化酶; ABA: 脱落酸; ABA2: 黄质脱氢酶2; βOHase: β-胡萝卜素羟化酶; CCD: 类胡萝卜素双解酶; CRITSO: 类胡萝卜

素异构酶; DMAPP: 二甲基烯丙基焦磷酸酯; DREB: 干旱应答元件结合蛋白; GGPP: 香叶基香叶基焦磷酸; GGPS: 香叶基香叶基焦磷酸合

成酶; LUT: β-羟化酶; LYCB: 番茄红素-β-环化酶; LYCE: 番茄红素-ε-环化酶; MEP: 甲基赤藓醇-4-磷酸; NCED: 9-顺式环氧类胡萝卜素双

加氧酶; P5CS: 吡咯啉-5-羧酸合成酶; PDS: 茄红素脱氢酶; PSY: 八氢番茄红素合成酶; VDE: 紫黃质脱环氧化酶; ZDS: 类胡萝卜素脱氢酶; 
ZEP: 玉米黄质环氧化酶。

Z)。玉米黄质参与光能的耗散(Kalituho等2007), 
前人总结了玉米黄质的主要作用为: (1)通过非光

化学淬灭(non-photochemical quenching, NPQ)把过

多的光能转化为热能(Horton等2005); (2)在氧化胁

迫下, 通过NPQ保护类囊体膜脂的过氧化(Baroli等
2003); (3)玉米黄质降低类囊体膜流动性和阻止膜

脂的过氧化(Havaux等2004)。在热害和高光强条

件下, 花生AhVDE蛋白可以提高叶黄素循环, 增强

能量耗散, 缓解光系统II (photosystem II, PSII)的光

抑制(Yang等2015)。在光抑制条件下, 玉米黄质清

除了番茄(Solanum lycopersicum)类囊体腔中的单

线态氧和自由基 ,  避免了高光强对植物的伤害

(Zhang等2012)。
另一方面, ZEP存在于类囊体膜的基质侧。在

低光下, 在ZEP催化作用下, 玉米黄质转化为花药

黄质, 最终转化为紫黄质, 这种转化有利于ABA的

生物合成(Jahns和Holzwarth 2012)。在盐害条件

下, ZEP蛋白通过增加玉米黄质的积累减少类囊体

膜脂过氧化, 增强幼苗的耐盐性(Zhang等2012)。
5.3  VDE和ZEP蛋白参与ABA合成代谢

VDE、ZEP基因响应干旱、盐害, 与ABA的生

物合成有关。紫黄质是合成ABA的直接前体。在

干旱条件下, 紫黄质可以上调VDE的酶促活性, 增
加ABA的生物合成(Kalituho等2007); ABA反馈调

节VDE基因的表达(Guan等2015); 玉米黄质是ABA
生物合成的中间产物(Seo和Koshiba 2002)。研究

表明, ZEP在根中参与调节ABA的合成, 响应干旱胁

迫(North等2005)。干旱和盐害条件也可增加ABA
的合成。同时, ABA可增加活性氧的产生, 诱导抗

氧化酶基因的表达, 避免植物体受到伤害(许树成
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等2009)。从图3还可看出, 在高光条件下, VDE催
化紫黄质产生玉米黄质, 降低了ABA的生物合成; 
在低光条件下, ZEP催化玉米黄质成为紫黄质会增

加ABA的生物合成。在干旱条件下, VDE和ABA的

量都升高, 这可能是干旱条件下VDE的活性升高

使Z合成量相应增加。因此, 促进了ABA的生物合

成。ABA的生物合成是否由VDE活性上升直接引

起的尚不清楚。在逆境条件下, 紫黄质、花药黄

质、玉米黄质的含量和ABA生物合成与VDE、ZEP
基因表达之间的关系还需进一步研究。

5.4  VDE和ZEP蛋白参与类胡萝卜素合成代谢

VDE和ZEP还参与了类胡萝卜素的生物合

成。类胡萝卜素是天线系统和反应中心的叶绿素

结合蛋白的重要组分, 在ABA的生物合成、光能捕

捉、抑制自由基产生和脂质过氧化等过程中具有

重要作用(韩利军等2002; 吴长艾等2001)。图3勾画

了类胡萝卜素的生物合成过程, 其在质体中通过甲

基赤藓醇-4-磷酸途径(methylerythritol 4-phosphate, 
MEP)合成。研究表明, 拟南芥种子成熟过程中, 
AtZEP基因的转录水平升高, 该蛋白催化玉米黄

质的环氧化合成类胡萝卜素。该过程影响类胡萝

卜素的组成和含量, 决定拟南芥种子的V/A比值。

类胡萝卜素双解酶(carotenoid cleavage dioxygenase, 
CCD)参与了类胡萝卜素的降解反应(Gonzalez-Jorge
等2016)。
6  展望

综上所述, 植物载脂蛋白家族蛋白结构的特

异性与亚细胞定位的多样性决定了该家族成员功

能的多样性和复杂性, 这为我们今后深入研究该

家族蛋白的功能和作用机制提供了思路。本领域

今后需要进一步深入研究的课题有: (1)在低温、

高温、盐害和干旱等逆境条件下, TIL蛋白可能参

与减轻细胞膜膜脂过氧化和保持其完整性。TIL
蛋白糖基化是否参与这一过程? TIL是否通过与

LTP3互作参与过氧化磷脂的转运有关? (2) CHL、
VDE和ZEP可能参与了叶绿体和类囊体膜的稳定

性调节, 但是, 其中的作用机制可能存在差异。

CHL和VDE中富含的Cys残基在叶绿体中是否具

有氧化还原调控作用? 植物是否普遍存在通过

CHL与LTP3的互作或协同调节清除叶绿体中的过

氧化磷脂? (3) VDE和ZEP两种酶可能直接影响叶

黄素、类胡萝卜和ABA的生物合成, 但是, ZEP蛋
白含有ADP结合位点与FAD结合位点, 它们的酶促

动力学作用机制如何? 等等。

总之, 植物载脂蛋白家族保护细胞膜和叶绿

体稳定性的作用机制还不透彻, 该家族基因在植

物对非生物逆境响应中的功能和作用机制还不清

楚, 需要新的生物信息学分析与生物化学、分子

生物学技术手段相结合, 才能深入研究植物载脂

蛋白的功能与调控机制。
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Advances in structure and function of lipocalin protein family in plants
JI Ling-Xiao1,2, ZHU Bo-Hua3, LI Jia-Jia1,2, YUE An-Qi1, XIE Guo-Sheng1,2,*

1College of Plant Science and Technology, Huazhong Agricultural University, Wuhan 430070, China; 2MOA Key Laboratory of 
Crop Ecophysiology and Farming System in the Middle Reaches of the Yangtze River, Wuhan 430070, China; 3Agricultural Tech-
nology Extension Center of Wuhan City, Wuhan 430016, China

Abstract: Plant lipocalin protein family originated from green algae are widely distributed in lower and higher 
plants, which consists of lipocalin protein subfamily and lipocalin-like protein subfamily. These proteins from 
this family are localized on plasma membrane and chloroplast organelles, implying their involvements in the 
plant development and responses to abiotic and biotic stresses. In this paper, the authors reviewed and summa-
rized many advances in protein origin, structure characteristics, subcellular localization, functions in the abiotic 
stress tolerance, and underlying metabolic regulation mechanism of abscisic acid (ABA) biosynthesis process 
in the recent years. Many lines of evidences demonstrate that this family proteins are involved in cell membrane 
stability, lipid binding and transport, lutein cycle in the chloroplast, ABA biosynthesis and carotenoid biosyn-
thesis. All these results above would provide new methods and clues to deep understanding of this family genes 
in the future.
Key words: plant lipocalin protein family; origin; functional identification; lutein cycle; carotenoid biosynthesis
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