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植物铜转运蛋白结构、功能及调控机制
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摘要      植物通过转运蛋白吸收和转运矿质离子。为保持离子可用性和避免离子过度积累, 离
子转运蛋白的丰度和活性受到严格调控。铜转运蛋白(copper transporter, COPT)具有明显的结构特

征和独特的亚细胞定位模式, 在植物铜吸收、内源免疫和共生固氮等过程中发挥重要作用。该文

对植物COPT家族蛋白的结构特征、生物学功能和调控机制等方面的研究进展进行综述, 为植物铜

稳态机制的揭示及品种改良提供参考。
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Structure, Function and Regulatory Mechanism of COPT in Plants
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Abstract       Mineral ion absorption and transport depends on transporters in plants. To maintain ion avail-
ability and avoid excessive ion accumulation, the abundance and activity of ion transporters are tightly regulated. 
COPT (copper transporter) contains distinct structural characteristics and unique subcellular localization, and plays 
a key role in copper uptake, endogenous immunity and symbiotic nitrogen fixation in plants. In this review, the 
structural characteristics, biological function and regulatory mechanism of COPT protein were reviewed, providing 
a reference for revealing the mechanism of copper homeostasis and improving varieties in plants.
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铜 (Cu)属于过渡金属元素 , 可作为蛋白辅因子

参与许多生化反应而为所有生命体所必需。铜蛋白

有多种生理功能 , 如传递电子、贮存铜和作为氧化

剂等。另外 , 铜还可能在类囊体膜垛叠、氮同化和

脱落酸生物合成中起作用 [1-2]。地壳中铜含量介于

3~110 mg/kg, 平均为55 mg/kg, 与地壳中的过渡元素

锌的含量(平均为70 mg/kg)相当, 但远远低于过渡元

素铁 (平均为50 000 mg/kg)和锰 (平均为950 mg/kg)
的含量 [3]。铜离子易与有机物结合 , 因此富含有机

质的土壤更可能缺乏可被植物利用的游离铜离子。

通常植物干物质的铜含量为2~50 mg/kg[4]。当营养

组织的铜含量低于5 mg/kg(干重 )时 , 植株就会表现

铜缺乏症状, 如叶片失绿且卷曲、细胞壁形成不良、

花粉发育障碍和果实形成受阻等[4-5]。当营养组织的

铜含量超过20 mg/kg(干重)时, 植物就发生铜毒害症

状, 如叶片萎蔫发黄或坏死, 这可能是由叶绿体的光

系统II和叶绿素对过量铜更加敏感造成的[6-7]。

植物铜稳态的维持主要由吸收型铜转运蛋
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白和排出型铜转运蛋白协同作用完成的 , 其中排出

型铜转运蛋白主要为植物重金属ATP酶家族 P1B-
ATPase(heavy metal ATPase, HMA)成员 , 如拟南芥

AtHMA5, 该蛋白定位于质膜 , 受铜离子特异性诱

导 , 在植物对铜离子的解毒过程中发挥作用 [8]。吸收

型铜转运蛋白主要有铜转运蛋白 (copper transporter, 
COPT)、锌铁转运蛋白 (zinc-regulated transporters and 
iron-regulated transporter-like protein, ZIP)和黄色条纹蛋

白 (yellow stripe-like protein, YSL)家族蛋白[9]。COPT
家族蛋白主要负责将铜离子进行跨膜运输使其进入

细胞质。一些COPT蛋白定位于质膜 ; 而另一些则在

液泡等内膜系统上。模式植物拟南芥 (Arabidopsis 
thaliana)有6个COPT成员, 其中AtCOPT1、AtCOPT2
和AtCOPT6定位在质膜 , 主要介导植物对外界铜离

子的吸收 , 而AtCOPT3和AtCOPT5定位于内膜系统 , 
主要将细胞器内的铜离子转运到胞质中 [10]。近年来, 
陆续有关于其他植物COPT蛋白的亚细胞定位、组

织表达模式和功能的报道 , 本文主要对拟南芥外的

植物中COPT蛋白的研究进展进行综述。

1   COPT家族及其结构特征
1.1   COPT家族的发现

真核生物铜稳态维持的分子生物学研究最早

始于对模式生物酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)
的铜金属硫蛋白基因CUP1[11]及调控其表达的转录

因子的基因ACE1的克隆 [12]。第一个被克隆的铜转

运蛋白Ctr(copper transporter)家族的成员是酿酒酵

母的Ctr1[13]。在酿酒酵母中共鉴定到3个Ctr家族成

员ScCtr1~3[14-15]。1997年, 运用酵母功能互补技术克

隆了人Ctr1基因[16]。首次报道的植物Ctr同源基因是

拟南芥COPT1。该基因是KAMPFENKEL等[17](1995
年 )用酵母突变体 ctrlΔctr2Δctr3Δ筛选拟南芥 cDNA
文库的方法得到的。水稻中首次报道的COPT家族

成员是能够与水稻白叶枯病易感基因Xa13的编码蛋

白XA13相互作用的OsCOPT1和OsCOPT5[18]。随后

水稻COPT家族其他成员 (OsCOPT2-6和OsCOPT7)
的功能也被探讨 [19]。通过序列比对及酵母功能互补

实验, 研究人员在其他几种植物中也鉴定到COPT家
族成员, 如玉米(Zea mays)有3个, ZmCOPT1~3[20]; 番
茄(Solanum lycopersicum)有6个, SlCOPT1~6[21]; 葡萄

(Vitis vinifera)有8个 , VvCTr1~8[22]; 蒺藜苜蓿 (Medi-
cago truncatula)也有8个 , MtCOPT1~8[23]; 紫花苜蓿

(Medicago sativa)有12个 , MsCOPT1~12[24]; 禾本科

模式植物二穗短柄草(Brachypodium diachyon)有5个, 
BdCOPT1~5[25]。

1.2   不同物种COPT蛋白的结构特征

不同物种COPT家族成员在结构上非常保守 , 
从N末端到C末端依次为胞外结构域、跨膜结构域

和胞内结构域 (图 1)。胞外结构域通常含有Met基
序 (Met motif), 不同COPT蛋白包含该基序的数目不

同。如水稻7个COPT家族成员中 , OsCOPT1有4个
Met基序 , OsCOPT2、OsCOPT3和OsCOPT4均有3
个, OsCOPT5有2个, OsCOPT6和OsCOPT7则各仅有

1个 [19]。玉米COPT蛋白含较少Met基序 , ZmCOPT1
有1个 , ZmCOPT2和ZmCOPT3均有2个 [20]。二穗短

柄草COPT蛋白的N-端含有2个以上Met基序, 特别是

BdCOPT1, 共有11个, 而BdCOPT2~5分别有2~4个[25]。

番茄COPT4和葡萄CTr2和CTr6的N末端则缺乏Met
基序[21-22]。

大多数 COPT有 3个跨膜结构域 (transmem-
brane domain, TMD)。其中TMD2包含保守基序

MXXXM(X为任意氨基酸 ), TMD3包含保守基序

GXXXG(X为任意氨基酸 )。TMD2和TMD3中的这

两个基序共同形成该家族蛋白中高度保守 (>90%)
的MXXXM-X12-GXXXG标志基序 [26]。水稻、玉

米、番茄和葡萄的所有COPT蛋白均含 3个跨膜区

及MXXXM-X12-GXXXG基序 [19-22]。而二穗短柄草

BdCOPT3只有 2个TMD(TMD1和TMD2), 推测其

N末端和C末端均位于胞质面。另外 , BdCOPT3、
BdCOPT4和BdCOPT5的TMD2中均有MXXXM基

序, BdCOPT1和BdCOPT2的TMD中均缺乏MXXXM
基序 , 而在其 TMD2和 TMD3之间 (BdCOPT1)或
TMD3之后的 C末端 (BdCOPT2)序列中可检测

到MXXXM基序 [25]。紫花苜蓿 MsCOPT5则缺乏

MXXXM基序[24]。

C末端结构域通常含有Cys(以CxC或CC基序的

形式存在 ), 如水稻COPT1、COPT2和COPT5均有

CC基序, 而COPT6和COPT7均有CxC基序。然而也

有一些COPT的C末端不含Cys, 如玉米COPT3, 番茄

COPT3和COPT4, 葡萄CTr2、CTr3和CTr5以及二穗

短柄草COPT1、COPT2和COPT5。

2   不同物种COPT的功能
在模式植物拟南芥中 , COPT蛋白与细胞对铜
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离子的摄取 [27]、胞内铜离子的储存和再分配等过程

有关[28]; 另外COPT蛋白也参与拟南芥昼夜节律的调

控 [29]、ABA信号转导过程以及其他离子 (如铁离子 )
的稳态维持[10,30-31]。以下报道的是其他物种COPT蛋
白的功能。

2.1   铜离子吸收和胞内铜离子分配

通常质膜定位的COPT蛋白主要负责将胞外铜

离子跨膜转运到胞内。将水稻的COPT与GFP融合

后于酵母细胞MPY17中表达后发现 , OsCOPT1-GFP
和OsCOPT5-GFP能够定位于质膜上 , 而OsCOPT2-
GFP、OsCOPT3-GFP和OsCOPT4-GFP却不能或大

部分不能定位于质膜上 , 但当它们分别与OsCOPT6
共表达后 , 这三种蛋白均主要存在于质膜上 , 表明

OsCOPT6可作为辅因子帮助OsCOPT2、OsCOPT3
和OsCOPT4定位于质膜 [19]。植物COPT的铜吸收功

能通常运用酵母功能互补实验来鉴定, 即将COPT异
源表达于酵母突变体 (ctr1Δctr2Δctr3Δ、ctr1Δctr2、
ctr1Δctr3Δ或ctr1Δ)中。这些突变体由于缺失定位于

质膜和 /或液泡膜的Ctr蛋白 , 其细胞质处于铜缺乏

状态 , 细胞色素c氧化酶由于缺乏铜而失活 , 导致细

胞无法进行有氧呼吸 , 因此这些突变体在非发酵碳

源培养基如YPEG(yeast extract, peptone, ethanol and 
glycerol)上无法生长 [32]。运用酵母功能互补技术发

现 , 在正常YPEG培养基上 , 水稻的7个COPT中 , 只
有OsCOPT7能够完全互补酵母突变体 ctr1Δctr3Δ的
生长缺陷表型 , 说明仅OsCOPT7为高亲和铜转运蛋

灰框: Met 基序; 黑框: 跨膜区(TM1、TM2、TM3); 白框: CC或CXC 基序; ***: MXXXM基序; +++: GXXXG基序。

gray bars: Met-motifs; black bars: transmembrane domains (TM1, TM2, and TM3); white bars: CC or CXC; ***: MXXXM; +++: GXXXG.
图1   不同物种COPT蛋白的结构特征

Fig.1   Structural characteristics of COPT proteins in different species
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白。在YPEG培养基中添加较低浓度的铜 (5 μmol/L 
CuSO4)时 , OsCOPT6能够完全互补 ctr1Δctr3Δ的表

型 , 而OsCOPT3和OsCOPT4可部分恢复 ctr1Δctr3Δ
的表型, 说明它们是低亲和铜转运蛋白。在YPEG培

养基中添加5 μmol/L CuSO4, OsCOPT1、OsCOPT2
和OsCOPT5仍不能互补 ctr1Δctr3Δ的表型。有趣

的是 , 当OsCOPT2、OsCOPT3和OsCOPT4分别与

OsCOPT6共表达时 , 在正常YPEG培养基上即可恢

复ctr1Δctr3Δ的表型 ; 只有COPT1、COPT5和XA13
三个蛋白同时表达才能部分恢复 ctr1Δctr3Δ的生

长 , 表明水稻COPT家族的大多数成员只有与其他

COPT蛋白形成二聚体或多聚体才能参与铜吸收过

程 [18-19]。ZmCOPT1和ZmCOPT2能够有效恢复酵

母突变体 ctr1∆ctr2∆的生长缺陷 , 为高亲和铜转运

蛋白 , ZmCOPT3则恢复效果较弱 [20]。SlCOPT1和
SlCOPT2能够完全恢复ctr1Δctr3Δ的缺陷表型 , 为高

亲和铜转运蛋白。在酵母细胞或二穗短柄草的原

生质体中 , BdCOPT3-EGFP和BdCOPT4-EGFP均定

位于质膜。在正常条件下 , 所有BdCOPT均不能互

补ctr1∆ctr2∆ctr3∆的表型 , 在添加10 μmol/L CuSO4

时 , BdCOPT3、BdCOPT4、BdCOPT5能够部分

恢复 ctr1∆ctr2∆ctr3∆的生长 [25]。由于BdCOPT1、
BdCOPT3、BdCOPT4和BdCOPT5均不仅能够发生

自身相互作用, 而且也能够发生彼此间相互作用, 因
此这种BdCOPT彼此之间的相互作用或许也是它们

高效转运铜离子所必需的[25]。

而定位于液泡膜等内膜系统上的COPT则主要

将液泡等细胞器中的铜离子转运到细胞质中。正

常条件下 , VvCTr1只能部分恢复 ctr1∆ctr3∆的生长

表型。VvCTr1与定位于液泡膜的拟南芥AtCOPT5
的氨基酸序列相似性高达53%。将VvCTr1-GFP于
烟草细胞中表达后发现其定位于早期内体、晚期

内体和液泡膜上 [22]。在铜缺乏时 , 拟南芥copt5突变

体的根生长受到显著抑制 , 而VvCTr1的稳定表达能

够完全恢复copt5根的生长 [22]。类似地 , SlCOPT3和
SlCOPT5恢复ctr1Δctr3Δ的表型的能力较弱 , 推测其

可能定位于胞内细胞器, 而不是质膜上[21]。

2.2   植物内源免疫反应

在农业生产过程中 , 植物病害严重损害农产品

的产量和质量 , 给农业生产造成巨大经济损失。喷

施化学药剂能够增强植物抵抗病原菌侵染的能力。

铜是许多化学杀菌剂的主要成分之一。含铜杀菌剂

的功效被认为与铜对植物病原菌的毒害作用有关。

如铜离子可使核酸变性、酶失活、质膜透性改变 , 
从而抑制病原菌繁殖和孢子萌发 [33]。然而有研究显

示 , 过量铜处理水稻和拟南芥幼苗能够诱导活性氧

爆发和Ca2+内流, 激活丝裂原活化蛋白激酶(mitogen-
activated protein kinase, MAPK)信号通路 , 导致病程

相关 (pathogenesis-related)基因如PR1、PR2、PR5和
PDF1.2表达上调 , 说明铜离子可以作为激发子诱导

植物的免疫反应 [34-36]。水稻白叶枯病由黄单胞杆菌

水稻变种(Xanthomonas oryzae pv. Oryzae, Xoo)引起, 
是威胁我国水稻生产的主要病害。白叶枯病菌从水

稻叶片的水孔或伤口侵入, 然后进入木质部, 在木质

部汁液内大量增殖而致病。YUAN等 [18](2010年 )发
现 , 尽管被白叶枯病菌侵染的水稻地上部能够积累

较多铜, 但其木质部汁液中的铜水平却较低, 这样使

得白叶枯病菌得以在木质部中迅速增殖而使植物

发病。研究还发现白叶枯病菌侵染水稻后 , 其分泌

的效应因子不仅可诱导易感基因Xa13上调表达 , 同
时还可诱导OsCOPT1、OsCOPT5表达上调。研究

人员对OsCOPT1和OsCOPT5的过表达转基因水稻

植株进行离子含量检测后发现 , 其地上部和根部均

积累较多铜 , 而其木质部汁液则积累较少铜 [18]。同

时这些过表达植株对白叶枯病菌更敏感, 而抑制Os-
COPT1和OsCOPT5的表达则增强水稻对白叶枯病

菌的抗性 [18]。双分子荧光互补和免疫共沉淀实验证

明 , Xa13编码的XA13蛋白和OsCOPT1、OsCOPT5
能够形成复合物 , 共同将铜离子从木质部转运到薄

壁细胞中 , 从而降低木质部汁液中的铜水平 [18]。这

些结果均表明 , OsCOPT1和OsCOPT5参与了XA13-
介导的水稻白叶枯病菌的致病反应过程。泛素相

关结构域蛋白UBAC2[ubiquitin-associated(UBA) 
domain-containing protein 2]在植物免疫反应中具

有重要作用。拟南芥双突变体植株 ubac2a ubac2b
对灰霉菌 (Botrytis cinerea)很敏感 [37]。UBAC2a和
UBAC2b均能够与质膜定位的AtCOPT1、AtCOPT2
和AtCOPT6相互作用 , 而不能与拟南芥的其他3个
COPT成员相互作用。免疫印迹实验显示, 该突变体

中COPT1、COPT2和COPT6蛋白丰度均显著低于野

生型植株 , 离子含量分析后发现ubac2aubac2b中的

铜含量也显著低于野生型 [38], 暗示COPT1、COPT2
和COPT6通过与UBAC2形成复合体, 增加其稳定性, 
进而促进铜积累, 增强植物免疫力。
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2.3   豆科植物共生固氮

根瘤菌与豆科植物 (rhizobia-legume)形成的共

生固氮体系是自然界固氮效率最高、固氮量最大

的生物固氮系统。共生体 (symbiosome)是根瘤 (nod-
ule)中的特殊细胞器 , 由类菌体 (bacteroid)和一层植

物起源的共生体膜组成。由于固氮反应需要消耗

大量能量 , 且固氮酶对O2高度敏感 , 因此固氮菌在

长期进化过程中形成了一套高效复杂的氧保护机

制 , 以满足固氮反应的高能量需求 , 同时保护固氮

酶不受氧损伤 [39]。细胞色素c氧化酶属于含血红素 /
铜 (heme/Cu2+)末端氧化酶 , 是唯一能够将O2还原为

H2O的复合物。cbb3型细胞色素 c氧化酶 (ccb3-type 
cytochrome c oxidase, ccb3-Cox)仅存在于细菌, 最早

被发现于共生固氮菌。慢性根瘤菌 (Bradyrhizobium 
japonicum)的 ccb3-Cox活性丧失会导致其与大豆的

共生固氮能力丧失, 说明ccb3-Cox活性对大豆根瘤中

极低O2条件下的共生固氮反应是必需的 [40-41]。铜是

所有细胞色素c氧化酶的辅因子 , 根瘤菌铜吸收相关

蛋白P1b-ATP酶和铜伴侣蛋白突变 , 细胞色素c氧化

酶不能被有效组装, 导致其固氮酶活性降低[42-43]。最

近有研究表明 , 在共生体形成后 , 植物细胞的COPT
蛋白在保证共生体获得足够铜中具有重要作用。当

中华根瘤菌 (Sinorhizobium meliloti)与蒺藜苜蓿共生

时 , MtCOPT1在根瘤内特异性表达。MtCOPT1的
Tnt1(transposable element of Nicotiana tabacum)缺
失突变体 copt1-1的生物量显著减少 , 其根瘤类菌体

ccb3-Cox活性下降60%, 固氮酶活性下降50%, 然而

根瘤的发育(如结瘤率和根瘤形状)未受影响 [23]。Mt-
COPT1的表达能将 copt1-1的生物量和酶活性恢复

到野生型植株的水平。组织表达模式分析显示Mt-
COPT1 mRNA仅限于根瘤菌侵染区末端 (late infec-
tion)、中间区(inter zone)和固氮区前端(early fixation 
zone), 说明根部吸收的铜离子可能经维管组织传递

并释放到根瘤中。MtCOPT1将根瘤质外体中的铜

离子转运到根细胞后 , 共生体膜和类菌体外膜的铜

转运蛋白将铜离子转运到类菌体周质空间的铜伴

侣蛋白 , 后者将铜离子传递到类菌体内膜上的 ccb3-
Cox上, 使其组装为活性形式[23]。

3   不同物种COPT的表达和调控机制
在转录水平上 ,  水稻中花 11的根和叶中 Os-

COPT1和OsCOPT5表达均较高 [19]。在不含铜(即铜缺

乏 )的培养液中生长的水稻幼苗随培养时间的延长 , 
OsCOPT1和OsCOPT5的表达能力逐渐增强 ; 当被转

到正常培养液(0.2 μmol/L CuSO4)中后1 h, OsCOPT1和
OsCOPT5的表达显著下降, 培养24 h时达到正常水平; 
50 μmol/L CuSO4处理水稻幼苗4 h明显抑制OsCOPT1
和OsCOPT5的表达[18]。正常条件下, OsCOPT6仅在地

上部表达 , 且铜缺乏使其上调表达 , 铜过量使其下调

表达 ; 即使在铜缺乏条件下 , 根中未检测到OsCOPT6
的表达。铜过量处理抑制根和地上部OsCOPT2、
OsCOPT3和OsCOPT4的表达 , 然而铜缺乏处理对

它们的表达无明显影响 [19]。在铜缺乏条件下 , 玉米

ZmCOPT1和ZmCOPT2在地上部表达强烈上调, 铜过

量时其表达下调 [20]。另外随着外界铜水平的降低 , 
根和叶 (包括幼叶和老叶 )的BdCOPT3和BdCOPT4
表达均逐渐上调 [25]。随着外界铜水平的升高 , 根和

叶中的SlCOPT1和SlCOPT2表达持续下调 , SlCOPT1
在铜过量 (100 μmol/L CuSO4)时在根中的表达有增

加的现象 , 但仍低于严重缺铜 (100 μmol/L BCS)条
件下的表达水平 [21](表 1)。许多COPT基因启动子

区包含铜响应元件 (Cu responsive element, CuRE), 
其核心序列为GTAC基序。当铜缺乏时 , 转录因子

SPL7(SQUAMOSA promoter-binding protein-like7)
会特异性结合到GTAC基序上 , 进而激活下游COPT
基因的表达。当铜充足时 , SPL7通过结合铜离子将

锌离子从锌指结构中置换出来 , 破坏其与GTAC基

序的结合 , 从而终止其对COPT基因的激活作用 [44]。

在拟南芥响应外界铜水平变化的过程中正是SPL7
通过上述方式对AtCOPT1、AtCOPT2和AtCOPT6
的表达进行精密调控 [45-46]。研究人员对番茄COPT
基因上游1.5 Kb的启动子序列进行分析后发现 , 所
有COPT基因的启动子均包含多个GTAC基序 , 如
SlCOPT2、SlCOPT5和SlCOPT6的启动子均包含16
个, SlCOPT4的包含8个, SlCOPT1和SlCOPT3的包含

较少 , 分别为2个和4个 [21]。然而番茄SPL7对COPT
表达的调控机制尚缺乏实验证据。

许多离子转运蛋白的丰度不仅受到转录水平

的调控 , 还受到翻译水平的调控。翻译水平的调

控通常依赖于蛋白的翻译后修饰 (posttranslational 
modification)。许多研究显示离子转运蛋白的泛

素化修饰对植物适应离子胁迫发挥重要作用。当

植物遭受离子胁迫时 , 离子转运蛋白被泛素化和

内吞 , 在内吞体分选转运复合体 (endosomal sorting 
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complex required for transport, ESCRT)的作用下将

泛素化的蛋白分选到液泡前体(prevacuolar compart-
ment, PVC)中 , 最终被转运到液泡内进行降解 [49-50]。

这类离子转运蛋白的降解过程对囊泡运输抑制剂

BFA(brefeldin A)和液泡膜H+-ATPase抑制剂Conc 
A(concanamycin A)敏感 [51-53]。如拟南芥硼转运蛋白

BOR1(borate exporter 1)定位于根的内皮层内侧和

中柱最外层细胞的质膜上, 其功能是在低硼(B)条件

下, 将硼离子转运到木质部导管中, 满足地上部对硼

的需求[54]。在高浓度硼处理时, BOR1可被单或二泛

素化 , 通过质膜上的网格蛋白 (clathrin-mediated en-
docytosis, CME)介导的胞吞作用运输到液泡中降解, 
从而避免植物地上部积累过量硼而受到伤害 [54]。最

新的研究显示 , 硼处理也可诱导水稻BOR1的快速

降解, 但这种降解过程与CME介导的内吞过程无关, 
而与蛋白酶体降解途径有关 [55]。植物COPT在蛋白

水平上的调控机制仅在拟南芥中取得了一定进展。

用 50 μmol/L CuSO4处理拟南芥幼苗后 , AtCOPT1-
GFP和AtCOPT2-GFP均发生明显降解。BFA和Conc 
A处理对COPT1-GFP在细胞内的分布没有影响 , 表
明内吞作用、膜泡循环及液泡靶向过程均不参与铜

诱导的AtCOPT1和AtCOPT2的降解。体外和体内实

验均发现蛋白酶体抑制剂MG132处理能抑制铜介

导的AtCOPT1和AtCOPT2的降解, 然而无论是正常

还是铜处理条件下, 均检测不到AtCOPT1和AtCOPT2
的泛素化信号。这些结果说明非泛素化依赖的蛋白

表1   COPT基因的表达及功能

Table 1   Expression and function of COPT
植物

Plant 
基因

Gene
表达特征

Expression characteristics
多聚体类型

Polymer 
type

在植物中的功能

Functions in plants
参考文献

References

根 茎 叶

   Root Stem Leaf

–Cu2+ +Cu2+ –Cu2+ +Cu2+ –Cu2+ +Cu2+

Arabidopsis 
thaliana

AtCOPT1 / / / / ↑ ↓ He Copper absorption [10,27-29,45,47]

AtCOPT2 / / / / ↑ ↓ / Copper absorption

AtCOPT3 / / / / ↑ = / Circadian rhythm

AtCOPT4 / / / / = = / /

AtCOPT5 / / / / = = / Copper mobilization

AtCOPT6 ↑ = ↑ ↓ ↑ ↓ Ho; He Copper absorption, distribution

Oryza sativa OsCOPT1 ↑ ↓ ↑ ↓ ↑ ↓ Ho; He Endogenous immunity [18-19]

OsCOPT2 = ↓ = ↓ = ↓ Ho; He /

OsCOPT3 = ↓ = ↓ = ↓ Ho; He /

OsCOPT4 = ↓ = ↓ = ↓ Ho; He /

OsCOPT5 ↑ ↓ ↑ ↓ ↑ ↓ Ho; He Endogenous immunity

OsCOPT6 — — ↑ ↓ ↑ ↓ Ho; He /

OsCOPT7 ↑ ↓ ↑ ↓ ↑ ↓ Ho /

Zea mays ZmCOPT1 = = ↑ ↓ ↑ ↓ / / [20]

ZmCOPT2 ↑ ↓ ↑ ↓ ↑ ↓ / /

ZmCOPT3 ↑ ↑ ↑ ↑ ↑ ↑ / /

Solanum lyco-
persicum

SlCOPT1 ↑ ↑ ↓ ↑ ↑ ↓ / / [21]

SlCOPT2 ↑ ↓ ↑ ↑ ↑ ↓ / /

Brachypodium 
diachyon

BdCOPT3 ↑ ↓ / / ↑ ↓ Ho; He / [25]

BdCOPT4 ↑ ↓ / / ↑ ↓ Ho; He /

Vitis vinifera VvCTr1 / / / / / / Ho Copper distribution [22]

Medicago MtCOPT1 / / / / / / / Symbiotic nitrogen fixation [23,48]

Truncatula MtCOPT2 / / / / / / / Symbiotic nitrogen fixation

↑: 表达上调; ↓: 表达下调; —: 不表达; =: 无明显差异; /: 未见报道; Ho: 同源多聚体; He: 异源多聚体。

↑: up-regulated; ↓: down-regulated; —: not express; =: no significant differences; /: none reported; Ho: homomultimer; He: heteromultimer.
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酶体降解途径参与了铜诱导的AtCOPT1和AtCOPT2
的降解过程 [56-57]。最近的实验结果支持上述研究结

论。LI等 [38]发现 , AtCOPT1、AtCOPT2和AtCOPT6在
内质网合成后能够通过蛋白酶体途径降解 , 且泛素相

关结构域蛋白AtUBAC2能够与AtCOPT1、AtCOPT2
或AtCOPT6相互作用并增强AtCOPTs的稳定性。有

许多研究证明 , AtUBAC2是泛素连接酶E3复合体的

亚基, 主要通过依赖UBA(ubiquitin-associate)结构域的

方式靶向泛素化蛋白到26S蛋白酶体降解 [38,58]。然而

AtUBAC2与AtCOPT1的直接相互作用不仅没有诱导

AtCOPT1降解 , 反而使AtCOPT1更加稳定 , 且这种效

果是不依赖于UBA结构域的, 说明泛素化与AtCOPT1
的降解无关。另外2021年LI等[38]还发现, AtCOPT1的N-

端前20个氨基酸残基的缺失就能导致其与AtUBAC2
的相互作用完全丧失。由于AtCOPT1、AtCOPT2和
AtCOPT6的N-端的这段序列包含能够与铜离子特异

性结合的第一个Met基序 , 因此当细胞内铜离子增加

时 , 与AtCOPT1、AtCOPT2和AtCOPT6结合的AtU-
BAC2可能被铜离子取代 , AtCOPTs由于失去UBAC2
的保护而被转运到蛋白酶体降解(图2)。

4   结语与展望
COPT蛋白对铜具有高亲和力和高特异性, 主

要参与细胞从外界环境中吸收铜离子的过程。近

年来, 尽管对模式植物拟南芥COPT蛋白的研究较

为深入, 然而其他植物中该蛋白的研究仍处于起步

拟南芥的铜吸收过程主要依赖于质膜定位的AtCOPT1、AtCOPT2和AtCOPT6。在细胞内, AtCOPT5定位于液泡(vacuole)膜和液泡前体(PVC)膜, 
AtCOPT3可能定位于内质网(ER)膜。AtCOPT5和AtCOPT3可分别将液泡/液泡前体或内质网中的Cu+转运到细胞质中。在正常条件下, 内质网

上合成的AtCOPT1、AtCOPT2和AtCOPT6与UBAC2相互作用而形成复合物, 其稳定性增加, 利于被运送到质膜; 当细胞质Cu+增加时, Cu+可能

取代复合物中的UBAC2, 此时AtCOPT1、AtCOPT2和AtCOPT6由于失去UBAC2的保护而被运送到蛋白酶体(proteasome)中降解, 致使向质膜

转运的AtCOPT1、AtCOPT2和AtCOPT6减少。

Copper uptake mainly depends on plasma membrane-localized AtCOPT1, AtCOPT2 and AtCOPT6 in Arabidopsis thaliana. AtCOPT5 is located in 
the vacuole membrane and the prevacuolar compartment membrane (PVC), and AtCOPT3 may be localizeded in the endoplasmic reticulum (ER). At-
COPT5 and AtCOPT3 transport Cu+ from vacuoles/PVCs or ER into the cytoplasm, respectively. Under normal conditions, synthesized AtCOPT1, At-
COPT2 and AtCOPT6 in ER forms a complex with UBAC2 and its stability is enhanced, which facilitates its transport to the plasma membrane. When 
cytoplasmic Cu+ increases, Cu+ may replace UBAC2 of the complex, leading to AtCOPT1, AtCOPT2 and AtCOPT6 to the degradation in the protea-
some due to loss of UBAC2 protection and subsequent reduction in COPT1 of the plasma membrane. 

图2   COPT介导的铜稳态维持机制

Fig.2   Mechanism of COPT-mediated copper homeostasis 
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阶段。目前仅在较少的几种非模式植物的COPT蛋
白的结构特征、组织表达模式及其对外界铜水平

变化的响应规律等进行了研究, 使人们对COPT蛋
白在其他植物铜稳态维持中的功能有了初步认识, 
因此存在许多值得探究的问题。(1) 需要对非模式

植物的COPT表达调控机制进行深入探究。至今

COPT在蛋白水平的调控机制仅在模式植物拟南芥

中有报道。这种拟南芥中的非泛素化依赖的蛋白

酶体途径通过调控COPTs丰度参与细胞铜稳态平

衡的研究结果可为其他植物COPT的研究提供启示

和思路。(2) 水稻中, 研究人员发现大多数COPT蛋
白需要与同家族的其他蛋白相互作用, 才能正确定

位并发挥铜吸收功能, 且在二穗短柄草中也发现仅

表达COPT的某个成员, 不能赋予其铜吸收的功能, 
这是否意味着需要不同成员间的协同作用才具有

铜吸收功能是禾本科植物COPT蛋白的共有机制？

而且这种不同成员间的相互作用发生的条件有哪

些, 对植物适应外界环境和作物产量有何意义？

(3) COPT蛋白的结构具有许多明显特征(如N-端
Met基序数目、TMD中是否存在MxxxM基序和C-
端Cys的有无及排列方式等), 目前对这些结构的变

化对其功能的影响尚未见报道。利用细胞生物学、

生物化学和现代分子生物学等手段对植物COPT蛋
白在铜吸收和积累及其他生物学过程中的功能进

行研究, 将有助于阐释铜在植物生长发育中的作用

机制, 为提高植物对铜水平变化的外界环境适应能

力提供理论和技术参考。
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