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摘  要 

漆酶是一种多酚氧化酶，分子结构含铜，可以分解生物胺、木质素以及多种酚类物质，在生物检测、食

品工业和废水处理等方面都有着广泛的应用价值。本文首先综述了漆酶的酶学特征，并对漆酶的生物功

能和应用进行了解释说明，进而分析了产漆酶微生物的种类和酶学性质的差异，最后总结了利用微生物

生产漆酶的研究进展，为下一步利用漆酶开展生物修复工程等环保应用的研究奠定了基础。 
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Abstract 
Laccase is a class of copper-containing polyphenol oxidases capable of degrading biogenic amines, 
lignin and a variety of phenolics, with a wide range of applications in bioassay, food industry and 
wastewater treatment. This paper first reviews the enzymatic properties of laccase and describes 
its biological functions and applications, then analyses the differences in species and enzymatic 
properties of laccase-producing microorganisms. Finally, it summarizes the research progress on 
laccase production by microorganisms, which lays the foundation for the next research on envi-
ronmental applications such as laccase-based bioremediation engineering. 
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1. 引言 

1883 年，研究者在日本漆树的渗透液中发现了一种含铜的多酚氧化酶，1894 年法国学者将其命名为

漆酶，它是铜蓝氧化酶的一种，以单体糖蛋白的形式存在，有重要的生物学意义[1]。漆酶的分布在自然

界中十分普遍，在动植物、地衣、真菌和细菌中无处不在。典型的真菌漆酶大多由一种多肽组成，并伴

有不同程度的糖基化，其糖含量和类型因漆酶来源而异[2]。细菌漆酶没有糖基化的修饰，绝大多数细菌

漆酶为分子由一条肽链构成的单体酶，只有少数的细菌漆酶为寡聚酶[3]。绝大部分细菌漆酶分子中有 4
个铜离子，少部分细菌漆酶分子含有的个别铜离子会被锌离子或铁离子所代替。唐禄鑫等的研究显示原

核漆酶的最适反应温度一般为 40~92℃，最适 pH 通常是中性和碱性，依据张馨等的研究可知真菌漆酶的

最适温度在 25~60℃之间，最适 pH 偏酸[4] [5]。不同种类来源的漆酶虽然在理化性质和酶学特征上存在

不同之处，但在活性、催化反应机制以及底物多样性上具有相似性，都需要利用自由基和 LMS 系统

[4]-[10]。漆酶在有氧气的条件下能够降解生物胺、木质素以及酚类物质，底物经漆酶氧化后生成水而不

产生有害的过氧化氢和活性氧等中间产物，所以漆酶属于一种环保型酶制剂[5] [11]。漆酶因此独特的催

化特性在食品、造纸、医药和纳米生物技术等领域受到广泛关注[12]，也在生物检测中成为各种底物、辅

酶、抑制剂等进行高效生物检测成分分析的有效工具[13]。近年来，随着人们对环保的日益重视以及生态

文明建设工作的开展，漆酶吸引了众多研究者的注意。 
本文对漆酶相关的酶学特征、生物功能和应用等方面进行了总结，为后续漆酶的理论和应用研究提

供参考。 

2. 漆酶的酶学特征 

2.1. 结构特征及催化特性 

漆酶是一种富含铜的蛋白质，它由三个主要部分组成：肽链、糖配基和Cu2+。通常，肽链中包含500~550
个氨基酸，而它的分子量大约在 60~70 kDa 左右[14]。不同来源漆酶的同源性较高，漆酶在细菌、真菌、

放线菌和植物中都有报道，在真菌中报道最多，尤其是白腐真菌。典型的漆酶蛋白空间结构如图 1(B)所
示。以来源血红密孔菌漆酶为例，血红密孔菌是一种白腐真菌，属担子菌纲、多孔菌科，可以组成型的

分泌漆酶，其分泌的漆酶氨基酸序列中具有 4 个铜离子结合区域，7 个潜在的糖基化位点，编码 518 个

氨基酸(图 1(A)) [15]。根据氨基酸序列的演变关系和酶催化功能的共同性，具有漆酶功能的酶蛋白属于

碳水化合物活性酶中的辅助活性酶第一家族(auxiliary activity family 1, AA1)。AA1 蛋白家族有 3 个亚族，

典型的漆酶属于第一亚族(AA1-1) [16]。它不溶于水，一般也不溶于有机溶剂，可被盐酸、磷酸和甲酸等

克制。一部分小分子介体可以更好地扩大漆酶降解底物范围，提高催化效率和稳定性，如丁香醛、乙酰

丁香酮、乙酰香草酮和对香豆酸等[17]。研究表明，漆酶具有较为广泛的底物多样性和较好的稳定性，具

有很高的应用价值[18]。漆酶的底物分子包括木质素、酚类及其衍生物、芳胺及其衍生物、芳香羧酸及其
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衍生物[1]。漆酶的催化过程是底物的单电子氧化，生成相应的活性自由基，中间产物在氧化还原过程中

可转化为二聚体、寡聚体和高聚物。 
 

 
Figure 1. Amino acid sequence (A) and protein structure model (B) of laccase of eukaryotic Trametes sanguinea 
图 1. 真核生物血红密孔菌来源的漆酶氨基酸序列(A)和蛋白结构模型(B) 

2.2. 催化反应条件 

不同种类漆酶的酶学特征既有相同又各有不同。根据所催化底物种类的不同，漆酶的动力学参数也

具有一定的参差。曹玉莹等的研究认为，植物乳杆菌漆酶最适反应温度为 40℃左右，最适反应 pH 为 4.0；
在反应体系中添加一定量的 Cu2+、Mg2+或 Zn2+等金属离子，可促进漆酶的活性，分析其原因，可能与漆

酶蛋白结构中有 4 个铜离子结合位点相关，而 Mn2+、Fe2+、螯合剂 EDTA 和不同浓度的乙醇对漆酶的酶

活均有着不同程度的抑制，这可能是由于乙醇等物质可与蛋白酶分子活性中心上的一些基团结合，使蛋

白质结构改变或被破坏，导致降低酶活力[9]。窦隆等人的研究表明，糙皮侧耳漆酶最适反应温度为 63℃
左右，最适反应 pH 为 6.0；Cu2+、Mn2+和 Zn2+均可促进酶的活性，而 Ca2+、Fe2+、Fe3+和 Pb2+抑制酶的活

性[18]。万善霞等研究显示，杏鲍菇漆酶最适反应温度在 45℃左右，最适 pH 为 3.0；Na+、K+、Mg2+、

Cu2+、Pb2+和 Zn2+均能促进酶促反应，而 Ca2+、Mn2+、Fe2+和 Ag+对酶活性存在抑制[19]，这也说明不同

微生物来源的漆酶的特性具有显著的差异(表 1)。尚洁等的研究表明，一色齿毛菌漆酶最适反应 pH 值为

3.0，最佳培养温度为 28℃ [20]。由此可知，大多数漆酶的最适反应温度处于 28~65℃之间，最适反应

pH 处于 3.0~6.0 之间，不同的金属离子可以对漆酶的活性有促进或抑制作用，而乙醇能抑制大多数漆酶

的活性，同时基因突变也可改变漆酶的酶活特性。分而论之，结构基因进行突变会导致酶动力学特性改

变，降低酶的稳定性，比如酶对底物亲和力下降、增加对抑制物的亲和力以及加快酶降解速率；调节基

因进行突变则可致使酶合成速率降低，延缓翻译后修饰和加工。 
 
Table 1. Comparison of optimal reaction conditions of laccases derived from different strains 
表 1. 不同来源漆酶的最适反应条件比较 

微生物来源 最适温度 最适 pH 促进剂 抑制剂 

植物乳杆菌 40℃ 4.0 Cu2+、Mg2+、Zn2+、Ca2+ Mn2+、Fe2+ 

糙皮侧耳 63℃ 6.0 Cu2+、Mn2+、Zn2+ Ca2+、Fe2+、Fe3+、Pb2+ 

杏鲍菇 45℃ 3.0 Na+、K+、Mg2+、Cu2+、Pb2+、Zn2+ Ca2+、Mn2+、Fe2+、Ag+ 

芽孢杆菌 85℃ 4.0 Cu2+、Co2+ Hg2+、Fe2+ 

一色齿毛菌 28℃ 3.0 Mg2+、Mn2+、Cu2+ Ca2+ 

3. 漆酶的功能与应用 

作为生物催化剂，漆酶的降解过程具有反应条件温和、绿色无污染等特点，研究表明其能催化氧化
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超过二百种不同类型的物质[21]。漆酶的特性与氧化酚类物质具有共同点，因此漆酶可把氧化酚类物质转

变为多酚氧化物，进而多酚氧化物自身聚合构成大颗粒，从而被滤除。此外，漆酶还可以降解蒽醌、偶

氮和三苯甲烷等类染料，而且脱色率高、活性持久、利用率高。由此可见，漆酶在生物检测、污水降解、

食品和造纸工业等方面有极大的发展可能性。 

3.1. 降解生物胺类 

生物胺作为一类低分子量且含氨基的，具有生物活性的化合物，根据结构的不同可将其分为酪胺、

苯乙胺等芳香族胺，腐胺、尸胺、精胺、亚精胺等脂肪族胺以及组胺、色胺等杂环胺。少量的生物胺能

通过改动 DNA 的结构和改变细胞内生化反应等来调节控制基因表达，从而协助维持人的正常生理功能

[22]，然而如果摄入生物胺过多就会导致头疼、腹部痉挛、呕吐等不良生理反应的发生。根据生物胺对人

体的毒害作用，目前许多国家已经开始尝试根据不同食品的性质制定生物胺的限量标准。其中欧洲国家

的要求最为严格，部分食品中组胺最高含量规定需低于 2 mg/L；美国规定国家内售卖的水产品中组胺含

量不得超过 50 mg/kg；我国规定除了鲐鱼外，其他水产品中组胺含量不得超过 300 mg/kg [23]。 
目前可知的能够降解生物胺的酶主要包括多铜氧化酶、胺氧化酶和胺脱氢酶[24]。其中后两种酶的底

物特异性低，能降解胺的种类极少并且降解速度缓慢[24]。而多铜氧化酶可降解多种生物胺且降解总量可

达到 403.23 μg/mL [25]。徐洁等的研究也表明胺氧化酶和组胺脱氢酶只特异性作用于某个或某几个生物

胺，但来源于发酵乳杆菌的多铜氧化酶可降解 7 种生物胺[26]。多铜氧化酶能够通过降解生物胺产生与之

匹配的醛、氨和水，且生物胺降解谱较宽泛，因此是目前降解发酵食品中生物胺应用最广泛的一类酶[27] 
[28]。以漆酶为代表的多铜氧化酶具有广阔的市场空间和较好的发展前景与可能性。粪肠球菌所产多铜氧

化酶可降解半数以上的苯乙胺、腐胺、组胺和酪胺[32]。乳酸片球菌 CECT 5930 和戊糖球菌 4816 所产的

多铜氧化酶家族中的漆酶都具有生物胺降解能力，主要降解酪胺[33]。徐洁等的研究证实了发酵乳杆菌中

的多铜氧化酶对生物胺的降解涉及的范围和种类较多，发酵食品中除精胺外的其他 7 种常见生物胺也能够

被降解，多铜氧化酶对组胺的降解能力最强[26]。许女等的研究表明植物乳杆菌 CP3 中的漆酶对生物胺的

降解能力达到了 77%，腐胺、尸胺和酪胺的含量均有着显著降低[34]。综上所述，漆酶对生物胺的降解能

力强，可降解多种生物胺，具有较宽的生物胺降解谱。依据此降解能力，可有效减少发酵食品中的生物胺，

在食品工业具有良好的技术优势和应用前景。更有希望通过实验解析模建蛋白质三维结构等技术方法揭示

酶氧化生物胺的反应过程与原理，寻找进化靶点或理论依据来进一步改善酶的酶学性质和应用特性(表 2)。 
 
Table 2. Microorganisms capable of degrading biogenic amines and their degradation efficiency 
表 2. 能够降解生物胺的微生物及其降解效率 

微生物种类 主要降解生物胺种类 降解率 参考文献 

乳酸片球菌 M28 组胺和酪胺 18.9% [28] 

解淀粉芽孢杆菌 FS05 组胺 12.5% [29] 

木糖氧化产碱菌 组胺、酪胺和 β-苯乙胺 10.6% [30] 

粪产碱杆菌 酪胺、β-苯乙胺 32.2% [31] 

粪肠球菌 苯乙胺、腐胺、组胺和酪胺 54% [32] 

乳酸片球菌 CECT5930 酪胺 31.5% [33] 

戊糖球菌 4816 酪胺 37.8% [33] 

发酵乳杆菌 Y29 色胺、腐胺、尸胺、组胺、苯乙胺和亚精胺 46.2% [27] 

植物乳杆菌 CP3 腐胺和尸胺 77% [34] 
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3.2. 处理污染物 

近些年有机化合物污染水体的情况越来越严重，其污染水平对健康的影响更加受到人们的重视。酚

类化合物及多环芳烃具有引发癌症、畸形、致突变性的潜在危害，且苯系物也是一中常见的对人类有毒

有害的污染物，是炼油、造纸、油漆、制药等工业废弃物中的重要污染物质。漆酶可以将酚类化合物氧

化偶联成不溶性低聚物或聚合物产物，通过过滤或将废物转化为毒性较低的衍生物以去除顽固性污染物。

真菌漆酶协同木聚糖酶可以对废弃报纸进行脱墨处理[35]。Couto 等从白腐菌中提取的漆酶粗酶液对于四

种偶氮染料均有超过 50%的脱色效果[36]。黄新健等采用包埋法将漆酶固定化在海藻酸铜(SA)或掺杂膨润

土的海藻酸铜(SA/BT)凝胶小球中进行催化反应，发现固定化漆酶对活性蓝 19 的降解效率在 2 h 后分别

达到了 89.6%和 91.0%，表现出了良好的染料降解性能[37]，这也表明了可采用碳基材料固定化漆酶使其

更好的应用于污水处理等领域[38]。Chairin 等从多带栓孔菌 WR710-1 中提取了粗制漆酶，发现在 1-羟基

苯并三唑(HBT)介体存在的条件下真菌漆酶可去除水体中的双酚[39]。食用菌在菌丝生长发育过程中能产

生漆酶，对农药残留具有降解作用[40] [41] [42] [43]。刘绍雄的研究认为平菇漆酶可以降解有机氯农药六

六六，漆酶的酶活性增强，农药降解就加快[44]。谷月研究表明，一色齿毛菌漆酶对农药百菌清有非常强

的降解能力，经过活菌漆酶降解的样品中百菌清的残留率非常低[45]。漆酶作为食用菌代谢的重要胞外酶，

既能促进食用菌的生长发育，又能较好的降解农药残留。因此，深入研究漆酶的性质对工业废水中酚类

化合物和农药残留物的降解具有重要的意义[46]。 

3.3. 食用菌生产过程中的作用 

食用菌属于真菌类，许多食用菌如木耳、猴头菌、灵芝类、香菇、糙皮侧耳等菌体中都富含漆酶。

漆酶在食用菌制种的生产过程中起着不可或缺的重要作用，在食用菌培养过程中产生的漆酶对菌丝生长

速度起着重要的作用，可以明显提高其生长速度。菇类生产过程中需要木材等富含纤维的材料作为养料，

漆酶能加快纤维内木质素等高分子化合物的氧化分解，为菌丝提供养分。同时，漆酶还可以作为氧化酶

参与呼吸过程的电子传递，完成氧化磷酸化过程，也可以进行蛋白质裁剪和异源表达，为菌丝体内物质

合成、运转和积累提供更多的营养物质和能量，从而加快菌丝生长，节约制种时间。漆酶还能参与食用

菌的色素生成和孢子形成，使其生成更多的子实体原基，提高菇类产量。同时在整个生产过程中，漆酶

制剂还能利用酚氧化成醌制成抵抗杂菌的毒素，进而抑制杂菌污染。 

3.4. 处理造纸纸浆 

 
Figure 2. Schematic diagram of lignin degradation catalyzed by laccase in the presence of medium 
图 2. 在介质存在下漆酶催化木质素降解的示意图 

 

制浆是造纸过程中的重要环节，该过程需要去除木质纤维素中的木质素。木质素是世界上最丰富的

芳香族生物聚合物，难以降解，从而成为废水的主要成分之一[47]。纸浆呈深褐色是因为木质素与纤维素

部分共价结合。工业上普遍使用的方法是采用氢氧化钠等化学物质进行漂白，从而导致环境中剧毒物质
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增加。有研究表明，使用漆酶处理可以去除木质素、改善纸浆质量，替代传统漂白和沥青去除工艺，更

加简单、经济、环保。漆酶在处理纸浆时，与介质一起通过氧化链式反应使纸浆中的木质素氧化(图 2)。
此过程所使用的介质，其氧化自由基形式能够与体积大或氧化还原电位高的底物目标相互作用，一些分

子量低、氧化还原电势低的化合物常作为这类介质，因为他们容易得失电子，可以在漆酶的作用下形成

高活性并稳定的中间体，进而对底物产生作用，使其被氧化[48]。这使得漆酶成为未来在造纸工业中最有

发展可能性的酶之一。 

4. 产漆酶的微生物种类 

4.1. 真核漆酶 

日本科学家最早从日本漆树中分离出了一种具有催化性能的蛋白质并将其命名为漆酶，随后研究者

证明漆酶是一种含金属的蛋白，引发了后世对漆酶结构和功能的研究。漆酶在动物、植物和微生物中均

有发现，真菌漆酶的分布最广、研究最多。真菌漆酶氧化还原电位高，催化活性强，可以合成有机物，

消除有毒化合物，在造纸、食品等多个工业领域已被广泛应用[2]。但真菌漆酶发酵生产漆酶所需的时间

较长，只适合在温和和酸性条件下使用，在高温、高碱和高盐条件下不稳定，轻易会被部分物质如金属

离子、有机溶剂等降低活性[5]。而真核漆酶的异源表达宿主主要包含细菌、酵母、丝状真菌和昆虫杆状

细胞。 

4.2. 原核漆酶 

早在 1993 年，Givaudan 等人第一次在原核生物中发现活性漆酶是在水稻根瘤细菌的脂肪固氮螺菌中

检测到漆酶活性。原核漆酶可以在很大程度上弥补真菌漆酶的各种不足之处，如在高温和高碱条件下具

有很好的稳定性，对抑制剂的敏感性较低，对金属离子的依赖性较低，并易于异源表达等。原核漆酶最

适反应温度一般在 40~92℃的区间内。外国学者从地衣芽孢杆菌中分离纯化出的 LS04 漆酶，其最适反应

温度为 60℃左右，在中性和碱性条件下都具有较高的稳定性，在龙舌兰芽孢杆菌 SN4 中分离出的新的胞

外漆酶 SN4LAC 最适反应温度为 85℃ [49]。原核漆酶在工业应用中具有发酵时间短、生产成本低、应用

广泛和经济效益高等优势[5]。与真菌相比，原核漆酶具有氧化还原电位较低、催化活性较弱等缺点。这

些缺点可以通过定向进化、蛋白质工程改造等多种技术手段得以克服(表 3)。 
 
Table 3. The sources and catalytic activity of laccase 
表 3. 漆酶的来源及催化活性 

来源 最适温度 酶活最适 pH 催化活性 

漆树漆酶 35℃ 2.6 ++ 

家蚕表皮漆酶 50℃ 5.0 ++ 

多年卧孔菌漆酶 50~60℃ 4.0 +++ 

地衣芽孢杆菌 LS04 漆酶 60℃ 6.5~8.5 + 

龙舌兰芽孢杆菌胞外漆酶 85℃ 6.0~6.5 + 

注：以漆树漆酶作为参比，+代表活性较弱，++代表较强，+++代表强。 

5. 利用微生物生产漆酶的研究进展 

由于漆酶重要的潜在应用价值，众多研究学者都对利用微生物生产漆酶进行了大量的研究。毛栓菌

是具有子实体的真菌，当以玉米面为碳源，豆粉饼为氮源时，菌体生长的生物量较大，漆酶的活性较高，
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最高为 5611.6 U/L [50]。吴坤等通过不同碳源、氮源、表面活性剂、初始 pH 等单因子实验，结合正交实

验得到云芝漆酶合成的最优发酵培养基配方，产漆酶能力最高可以达到 53 U/mL，在此基础上加入诱导

剂愈创木酚等，漆酶酶活力比初始酶活可提高 8.7~10.8 倍[51]。杨清香等人的研究认为两种平菇菌种能

够向发酵液中分泌高活性的漆酶，可综合利用食用菌液体发酵产物[52]。营养丰富的综合碳氮源更有利于

漆酶的合成，成本低廉，有利于大规模生产，选择合适的培养基对于漆酶的生产至关重要。也可以利用

蛋白质裁剪和异源表达等方法来促进漆酶在工业中高效高量的应用。张丽洁的研究发现，共表达分子伴

侣 BMH2 和 PDI 的菌株蛋白的表达水平显著提高，漆酶酶活也明显提高，为漆酶的高效表达提供了新的

思维方向和明朗的发展前景[53]。此外，利用基因工程方法对目的基因进行改造或异源表达，可以获得更

高活性的漆酶。如地衣芽孢杆菌漆酶的双突变可以提高其编码基因表达水平和酶活性，白毛酶漆酶 C 端

残基的修饰可提高电子转移速率，来自变色栓菌的漆酶基因在毕赤酵母中的异源表达已被用于获得高水

平的漆酶[54] [55]。 

6. 总结与展望 

漆酶独特的催化特性使其具有巨大的工业应用潜力，包括在造纸、食品生产、废水处理、降解有害

物质等领域。多种原核和真核微生物均能够分泌漆酶，但与许多其他工业酶一样，漆酶的生产也面临着

产量低、酶活性低、稳定性较差等问题。目前研究学者主要针对漆酶的生产条件进行了优化，但是对其

合成的调控机制研究甚少。为了满足现代工业对经济节约、绿色生产的发展要求，在后续的研究中，可

利用基因工程、合成生物学等手段，构建安全高效的生产菌株，同时改进下游发酵技术，进而生产出高

活性的漆酶，大幅度提高漆酶的生物催化活性和生产效率，使漆酶的工业化应用更加普遍和广泛。 
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