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摘要 裂解多糖单加氧酶(lytic polysaccharide monooxygenases，LPMOs)是一类新发现的铜离子依赖性的氧化酶，常具有多种
模块化组合，能够高效氧化降解生物质多糖．LPMOs的催化结构域为 茁三明治结构，活性中心含有一个铜离子．该酶的催
化反应过程相对于糖苷水解酶类更加复杂，LPMOs结合底物后，首先要接受电子供体提供的电子，通过电子传递链传递给
活性中心的 Cu[域]，将其还原为 Cu[玉]，Cu[玉]结合并活化分子氧后，再氧化降解多糖链的糖苷键，生成氧化产物和非氧化
产物．近年来的研究表明，在木质纤维素降解酶系中加入 LPMOs能显著提高其对结晶纤维素的转化效率，因此 LPMOs相
关研究的深入开展可以拓展人们对其高效降解机制的认识，从而为高效降解酶系的复配以降低工业规模的生产成本等提供理

论指导．本文综述了该领域相关研究的最新进展，分析了 LPMOs潜在的研究方向与工业化应用的前景．
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木质纤维素主要由纤维素、半纤维素和木质素

三部分组成．其中，纤维素在木质纤维素中的比例

约占 40%～50%[1]，由葡萄糖分子通过 茁-1, 4-糖苷
键连接，是地球上最为丰富的生物质多糖．在很长

一段时间里，人们一直认为纤维素的降解由糖苷水

解酶完成，然而纤维素分子链内部及链间形成了复

杂的氢键网络，严重影响了外切纤维素酶等糖苷水

解酶的水解速率[2]．2010年，《科学》(Science)报道
了 CBM33家族成员可通过氧化方式高效断裂多糖
链糖苷键[3]，随后人们发现原来属于 GH61家族的
纤维素酶类，其化学反应的本质也为氧化过程 [4]，

通过氧化还原反应高效断裂结晶纤维素的糖苷键．

基于其催化反应的性质，人们将这类酶统称为裂解

多糖单加氧酶(lytic polysaccharide monooxygenases，
LPMOs)．LPMOs通过氧化断键在多糖链上形成新
的断点，辅助木质纤维素降解酶类对底物进行高效

降解，可明显提高生物质的转化效率．

1 LPMOs的分布与归类
LPMOs广泛分布在纤维素降解活性的真菌与

细菌的降解酶系统中．其中，真菌 LPMOs主要存
在于子囊菌门和担子菌门中 [5-7]，由于其微弱的内

切纤维素酶活性而在很长一段时间内被归为糖苷水

解酶(glycoside hydrolase，GH)61 家族 [8]．2007 年，
Merino等[9]发现 GH61家族的一些成员与纤维素酶
混合使用时提高了木质纤维素的转化效率，这一现

象引起人们的兴趣．随后 Karkehabadi等 [10]获得了

GH61家族蛋白的第一个结晶结构 TrCel61B，发现
其结构中具有保守的平整表面，并通过靠近 N端
的 2个组氨酸来结合金属离子，该酶结构中没有糖
苷水解酶中普遍存在的催化活性凹槽，这一发现表

明 GH61 家族可能不是糖苷水解酶类．2011 年，
Quinlan等[4]通过分析 TaGH61A的产物和酶分子中
金属离子的种类，证明了 GH61家族成员为铜离子
依赖性的氧化酶，能够通过氧化反应断裂结晶纤维

素的分子链．随后 Phillips和 Vu等通过实验发现，
不同的 GH61成员其氧化产物不同，如作用于磷酸
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膨胀纤维素时，来源于粗糙脉孢菌的 GH61-5产生
醛糖酸的 C1位氧化产物，GH61-4产生 4-酮基醛
糖的 C4位氧化产物，而 GH61-13产生醛糖酸(C1
位氧化)和 4-酮基醛糖(C4位氧化)的产物[11-13]，这

表明不同的 LPMOs具有不同的底物结合位点．
之前细菌 LPMOs被归类到碳水化合物结合模

块 (carbohydrate-binding modules， CBM)33 家族，
主要分布在细菌的变形菌门、厚壁菌门和放线菌

门，还有少数分布在病毒、真菌、昆虫和古菌中，

主要作用于几丁质．几丁质结构类似结晶纤维素，

也是一类高度结晶的生物大分子，由 N-乙酰葡糖
胺通过 茁-1, 4-糖苷键连接聚合而成．几丁质是地
球上除纤维素外最丰富的有机化合物之一，广泛存

在于节肢动物的表皮、低等无脊椎动物和真菌的细

胞壁中．早在 2005 年，Vaaje-Kolstad 等 [14]从黏质

沙雷氏菌中发现了一种非催化蛋白 CBP21，可以
增加水解酶对几丁质的可及性．在 2010 年末，
Vaaje-Kolstad等[3]证实 CBP21在电子供体、二价金
属离子和 O2存在的情况下以氧化方式断裂几丁质

糖链的糖苷键，产生 C1 位氧化产物．Aachmann
等 [15]通过核磁共振和等温量热滴定实验也确认了

CBP21活性位点的金属离子是铜离子．随后人们
又证实了来自链霉菌属的 CBM33蛋白能以协同的
氧化方式作用于纤维素[16]，并且氧化产物不同，如

CelS2产生 C1 位氧化产物，ScLPMO10B 产生 C1
和 C4 位氧化产物 [17]．这都表明了 CBM33 家族成
员也是铜离子依赖性的氧化酶类．

2012年，Medie等[18]首次将这些酶定义为“裂

解氧化酶”(lytic oxidases)，后来 Horn等[1]采用裂解

多糖单加氧酶(lytic polysaccharide monooxygenases，
LPMOs)给出该类酶的准确定义．随着组学数据的
急剧增加， 2013 年碳水化合物活性酶数据库
(CAZy，http://www.cazy.org)将 LPMOs与木质素降
解酶归为一大类，统称为“辅助活性酶类”

(auxiliary activities，AA) [19]．现将 GH61 家族重新
归为 AA9 家族，CBM33 家族重新归为 AA10 家
族．随后人们发现了作用于几丁质的真菌 AA11家
族以及作用于淀粉的 AA13家族也是铜离子依赖性
的 LPMOs[20-21]．目前 CAZy数据库中 AA家族基因
序列已多达 12 000 条，LPMOs 主要分布在 AA9、
AA10、AA11和 AA13家族．随着基因组测序技术
的快速发展，对天然生境中微生物群落组成的分析

发现，陆生堆肥生境中主要发生的是高温好氧的降

解过程，其中主要的降解菌是子囊菌门与放线菌门

的微生物[22-23]，分析主要降解微生物的基因组，发

现了大量编码 LPMOs的基因．

2 LPMOs的模块化结构
基因组中的 LPMOs 常常由多个结构域组成，

除了催化结构域外，还常与 CBM相连．这种与糖
苷水解酶类似[24-28]的模块化组合拓展了酶分子的底

物特异性．AA9家族成员虽然序列多变，但模块
化组合很稳定(图 1)．有的以单一的催化结构域存
在，有的与 CBM连接(约占 22%)，CBM绝大多数
为 CBM1，还有少量的 CBM18．经研究发现，来
源于柄孢壳菌属的 PaLPMO9A、 PaLPMO9E 和
PaLPMO9H 都连接有一个 CBM1，其降解纤维素
的效率高于来源于同菌属的其他 LPMOs[29]，这说

明 CBM1能够促进催化结构域与不溶性纤维素底
物的结合，提高 LPMOs 酶分子在局部区域的浓
度，从而提高该酶分子对底物的降解效率．所以

CBM1能够增强纤维素酶[30]、半纤维素酶[31]和氧化

还原酶[29, 32]的活性．

AA10家族成员的序列差异性较大，模块化组
合多样(图 1)．约 23%的 AA10家族成员能够与多
种 CBM (CBM2、 CBM3、 CBM5、 CBM10 和
CBM12)形成模块化组合．不仅如此，单个 AA10
催化结构域甚至可以与 2～3 个 CBM 模块相连，
这种组合模式促进了酶分子对底物的结合，并扩大

了 AA10家族的底物范围，使其能够结合纤维素和
几丁质等生物质大分子，还有极少成员能与 GH2
和 GH18这些糖苷水解酶的催化结构域相连，表明
这些多结构域的酶分子可能具有水解和氧化等多种

功能．另外，在已有模块化组合的细菌 AA10成员
中，约 64%含有纤连蛋白芋 (fibronectin type 3，
FN3)模块，主要分布在芽孢杆菌属、类芽孢杆菌
属和肠球菌属中，这种模块化组合可能与 LPMOs
不断被发现的新生物学功能和活性有关．研究表

明，一些细菌的致病因子，如霍乱弧菌的锚定因子

GbpA 和李斯特菌的 LMO2467 都是 LPMOs [33-34]，

并且与 GbpA相连的 FN3 结构域能够促进细菌附
着到宿主的肠上皮细胞 [35]．最近 Chiu 等 [36]在昆虫

痘病毒中发现了一种纺锤体蛋白的结构，含有

LPMO结构域，据报道其与病毒发病机理相关，并
与杆状病毒中的 gp37结构域一起被归到 AA10家
族．除此之外，还有很大一部分 LPMOs含有未知
功能的 C 端结构域，这表明除了降解生物质外，
这些 LPMOs还可能具有其他多种生物学功能．
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Fig. 1 Examples of modular LPMOs
图 1 LPMOs模块化示意图

蓝色：催化模块(AA和 GH)，绿色：碳水化合物结合模块(CBMs)，红色：未知功能的保守模块(X)，灰色：纤连蛋白芋(FN3)及其他结构域

(已标注)，紫色：信号肽，蓝绿色：富含脯氨酸 /丝氨酸的连接肽，未标注的灰色模块：未注释的连接区域．此图以 Levasseur et al．2013[19]

为基础重新绘制．

3 LPMOs催化结构域的立体拓扑结构与催
化中心架构

通过模块化组合分布可以发现，AA9和 AA10
家族成员的催化模块位于 N端，辅助模块都位于
C端，这可能与其 N端的第一个组氨酸与铜离子

的正确配位有一定关系，进而对维持 LPMOs酶分
子活性具有重要意义．LPMOs的结构核心都是类
免疫球蛋白的 茁三明治结构，通常包含 8～10个 茁
折叠[37]，茁折叠之间由一些 Loop相连，其中多变
较长的 Loop(L2、LS和 LC)构成了真菌 LPMOs的
活性中心[38](图 2a)．与糖苷水解酶类具有结合底物
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Fig. 2 The structure of LPMOs and the conserved H鄄bonding network in the architecture of active site
图 2 LPMOs的结构及其活性中心的保守氢键网络

(a)粗糙脉孢菌的 NcLPMO9M结构，PDB号 4EIS，(b) NcLPMO9M的 Cu活性中心及保守氢键网络，PDB号 4EIS，H1和 H82为“组氨酸

钳”的组成部分，以天蓝色棒状显示．铜离子以橘黄色球状显示．水分子以红色小球显示．距离的单位为 魡．此图以 Span. et al，2015[42]为

基础重新绘制．

4 LPMOs底物结合的特异性与氧化产物的
多样性

糖苷水解酶与底物的结合具有特异性 [43-44]，

LPMOs也是如此．AA9家族蛋白的活性中心位于
其分子平整表面，该表面的结构与 A 型碳水化合
物结合模块(CBM)相似，人们推测其表面的芳香族
氨基酸通过 仔-H相互作用与多糖底物结合[41]．研究

发现，降解结晶纤维素的真菌 LPMOs，其位于底
物结合平面的芳香族氨基酸残基相对保守，这些芳

香族氨基酸残基之间的距离大致是底物糖环距离的

2倍或 3倍(10～15魡)(图 3a)，这表明这些氨基酸的
芳香环侧链可以通过 仔-H相互作用与单根糖链内
的相应糖环形成相互作用．此外，部分 AA9蛋白
底物结合平面内芳香族氨基酸之间的距离与结晶纤

维素链与链之间的距离大致吻合(8.2魡)，表明了
AA9 蛋白可以结合多条糖链 [41] (图 3a)．另外，
AA10和 AA11家族蛋白质的底物结合平面含有较
多带有亲水侧链的保守氨基酸，如位于 BaCBM33
底物结合平面上的 N63、 Q65、 T122、 D191、
T192和 N194，可通过氢键相互作用结合几丁质链
中的乙酰基[20, 37]．AA13 家族蛋白可以高效降解淀
粉，其活性中心架构中含有一条较浅的沟槽，能够

适应淀粉分子链的多种螺旋结构[21, 42, 45]．这些研究

表明 LPMOs的底物结合区域具有结合特异底物结
构的对应结构特征．

真菌 LPMOs结合相应底物后，推测其催化分
子氧中的 1个氧原子氧化断裂多糖链的糖苷键，生
成不同聚合度的氧化产物和非氧化产物，另外 1个
氧原子结合 2个质子和 2个电子形成水分子[11-13, 46].

的凹槽或孔道不同，LPMOs的活性中心是一个具
有铜离子结合位点的平整表面．

2011年以后获得的真菌 LPMOs的结晶结构，
其活性中心架构中均含有铜离子[39-41]．该铜离子与

3 个氮原子进行配位，在 NcLPMO9M (PDB 号
4EIS)中 H82 咪唑基上的 N着、H1 咪唑基上的 N啄
和氨基氮参与配位；其中这 2个氨基酸绝对保守，
构成“组氨酸钳”(histidine brace)的特定架构，形
成了三配位的 T 型配位面，这种配位是还原态
Cu[玉]的主要配位方式；当 LPMOs处于氧化态时，
Cu[域]的配位数增多，除了“组氨酸钳”外，还
包括轴向酪氨酸的氧原子和溶剂中的多个氧原子

(图 2b)，形成扭曲八面体或三角双锥的配位构型．
除了活性位点铜离子的配位氨基酸保守外，在

纤维素降解活性的真菌 LPMOs中还发现了保守的
氢键网络 (图 2b)，主要由 H160、Q169、Y171
(NcLPMO9M，PDB 号 4EIS)和周围的水分子之间
形成氢键．这种氢键网络在其他 LPMOs家族活性
中心均有发现，其中的氨基酸残基均保守，人们猜

测这些氨基酸残基能够稳定“组氨酸钳”，与底物

形成氢键，改变铜离子活性中心的微环境[42]．统计

发现，只有活性位点和氢键网络中含有酪氨酸的

LPMOs能够氧化底物的 C4位[38]，Frandsen等[40]认

为这可能与底物结合的位置特异性有关．
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真菌 LPMOs的氧化特异性与活性中心结合平
面内多变的 Loop有关，Van等[13]对真菌 LPMOs序
列和结晶结构进行比对分析发现，LPMO2中有一
段 9～14个氨基酸的插入序列，这段序列在活性位
点表面形成了一个短螺旋，可能直接参与结合纤维

素底物，而 LPMO3在 20位残基后有一段 12个氨
基酸的插入序列，结晶结构分析表明这段序列形成

了一段长的带有短螺旋的 L2，删除粗糙脉孢菌
NCU07760(LPMO3)中的这段序列后，该酶不产生
C4 位氧化产物，而天然 LPMO3* 结构中的 L2 无

LPMO3的螺旋结构(图 3c)，所以可以推测 LPMO3
中的这段插入序列可以影响酶分子在底物上的定位

和活性架构对糖苷键中 C1和 C4位的定位．酶分
子空间位置特异性化学结构基础的深入分析，对

LPMOs的作用机理、协同机制以及酶系复配都有
重要的指导意义，因此这将是相关研究的重要方向.

5 LPMOs的催化需要电子供体与高效电子
传递

基于 LPMOs催化机理的分析，除了铜离子和

分子进化分析与产物组成的深入研究表明，大部分

真菌 LPMOs可以归为 3类[13, 47]：LPMO1、LPMO2
和 LPMO3，其中 LPMO1 只氧化葡萄糖的 C1 位，
产生对应的醛糖酸内酯，随后形成醛糖酸；

LPMO2 只氧化 C4 位，产生对应的 4-酮基醛糖；

LPMO3 氧化 C1 和 C4 位，生成醛糖酸内酯和 4-
酮基醛糖产物 [13, 17]，LPMO3 中还包括 LPMO3* 亚
类，只能氧化 C1 位(图 3b)．这进一步表明真菌
LPMOs对结晶纤维素的氧化降解具有空间位置特
异性的特征．

Fig. 3 The substrate鄄binding，oxidative cleavage of glucosidic bond of LPMOs
and the structure basis of oxidation’s regioselectivity

图 3 LPMOs与底物的结合、氧化断键和氧化特异性的结构基础
(a) NcLPMO9M(PDB号 4EIS)与纤维素糖链的相互作用示意图(蛋白表面与糖链进行 仔-H相互作用的芳香族氨基酸以天蓝色棍棒形式显示)，

(b)LPMOs氧化断键示意图．LPMOs催化多糖链的氧化断键，C1位氧化生成醛糖酸内酯，C4位氧化生成酮基醛糖，此图参考 Hemsworth

et al. 2015[48]重新绘制．(c)与 LPMOs氧化特异性有关的 Loop．蓝色：LPMO2特有的序列(NcLPMO9D，PDB号 4EIR)；紫色：LPMO3特有

的序列(NcLPMO9M，PDB号 4EIS)；绿色：LPMO3*特有的序列(MYCTH_92668的模建结构)，天蓝色：铜离子配位氨基酸；橘黄色：铜离

子．此图以 Besson et al. 2015[38]为参考重新绘制．
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AA9家族蛋白质分子上预测的 CDH结合位点
到活性中心铜离子的距离大致为 21魡，因此，两者
之间应存在着位于蛋白质内部的电子传递链．基于

AA9家族蛋白的结构比对了多条序列，人们发现
了一些保守氨基酸，这些氨基酸将活性中心保守的

组氨酸与预测的 CDH结合位点相连，猜测它们可
能构成了蛋白质内部的电子传递链．如在粗糙脉孢

菌的 NcLPMO9M中，保守氨基酸残基 Y215、W125
和 H160(这些氨基酸残基在所有已表征的纤维素活

性真菌 LPMOs中绝对保守)之间的距离都在 3.0～
4.5魡 之间，表明这些氨基酸可能参与了氧化还原
反应过程中的电子转移．另外在结构比对过程中还

发现，能够氧化糖链 C4 位的 AA9 蛋白结构中存
在着保守的 Tyr、Trp、His，具备传递电子的性质，
并与预测的 CDH结合位点和铜中心相连[4, 10, 41]，并

且这条通路中任意两个相邻氨基酸之间的距离在

3.0～4.0魡之间，表明它们也可能作为电子传递链
的组成部分[38](图 4)．因此需要利用结构生物信息

氧之外，LPMOs还需要 2个电子参与催化氧化反
应，所以其功能的发挥还取决于电子供体及其持续

供给效率[49]．研究表明，AA9家族蛋白质与纤维二
糖脱氢酶(cellobiose dehydrogenase，CDH)共同加入
到纤维素酶系中，可以提高其对高度结晶的细菌纤

维素、微晶纤维素以及磷酸膨胀纤维素的降解速

率，产物中葡萄糖的生成量提高了 2～8倍[50]，推

测 LPMOs在纤维素结晶区等难降解区域氧化断裂
形成新的断点，帮助持续性外切纤维素酶

(cellobiohydrolase，CBH)更好地发挥功能[51]，并可

降低纤维素结晶度 [49, 52]．在这个酶反应体系中，

CDH充当了 LPMOs的电子供体．研究发现，CDH
主要存在于木质纤维素降解真菌的胞外酶系，能够

促进纤维素和木质素的降解[53]．CDH由含有 FAD
的脱氢域(dehydrogenase，DH)和含有铁卟啉环的细
胞色素域(cytochrome，CYT)组成，CDH的 DH结

构域可催化纤维二糖生成纤维二糖 -1, 5-内酯，同
时将电子传递给 DH结构域中的 FAD将其还原为
FADH2

[54]；电子再经 CDH的 CYT结构域传递给真
菌 LPMOs [55]，将其活性中心的 Cu [域 ]还原为
Cu[玉]，从而驱动 LPMOs发挥作用[12, 50, 56] (图 4)．

由于 LPMOs的活性位点位于蛋白表面的平面
区域，所以铜离子催化中心也有可能直接与 CDH
接触来接收电子．但考虑到反应中底物的存在，

LPMOs的活性位点表面很有可能结合纤维素底物，
这就阻止了铜中心与 CDH的直接接触．通过全序
列比对真菌 LPMOs的成员，发现在其 C端位置有
一段较为保守的 P-G-P区域，这可能是 CDH的结
合位点 [55]．所以 LPMOs 蛋白分子上应该存在与
CDH相互作用的位点，需要进行深入地研究来确
定两者之间相互作用的区域与电子传递机制．

Fig. 4 The electron transfer between NcCDH and NcLPMO9M
图 4 NcCDH与 NcLPMO9M之间的电子传递

电子供体 CDH：Nc-CDH1，PDB号 4QI7；AA9：NcPMO9M，PDB号 4EIS．黄色：CDH结合位点(218Pro-Gly-Pro220)；绿色：电子传递链 1，

在所有纤维素活性真菌 LPMOs中均保守；紫色：电子传递链 2，在 LPMO3中保守；天蓝色：铜离子的配位氨基酸；橘黄色：铜离子．此

图在 Besson et al．2015[38]的基础上进行了修改并重新绘制．
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学与实验进一步验证电子在蛋白质内部的传递过程.
除了 CDH 可以作为 LPMOs 的电子供体外，

木质纤维素等复杂底物的降解产物也可能充当电子

供体．在无外源电子供体的情况下，添加嗜热侧孢

霉 AA9家族的 LPMOs，可以使糖收率提升 20%[57],
并且研究发现，当 LPMOs和纤维素酶作用于纯纤
维素底物时，必须添加外源的电子供体，但作用于

预处理的木质纤维素底物时，则无需加入外源电子

供体，并且底物中木质素的含量越高，LPMOs与
纤维素酶的协同作用越强[58]，这说明木质素的预处

理产物可能是 LPMOs的电子供体．有研究表明，
不溶性大分子木质素通过其降解生成的可溶性小分

子木质素进行电子的长距离传递，最终传递给

LPMOs[59]．因此氧化酶类可能通过协同方式作用于

木质素和纤维素，完成其高效降解．最近 Cannella
等[60]以光合色素作为 LPMOs的电子供体，构建了
一套光驱动的稳定快速反应体系，使其催化活性最

多提升 100 倍，并推测 H87 和 H86(TtLPMO9E，
PDB号 2YET)为光合色素在 LPMOs上的电子传递
链．因此通过构建新型的电子供体体系可以显著

提高 LPMOs在生物技术和化学处理工艺中的应用
潜力．

6 展 望

作为自然界中最丰富的碳源，植物生物质高效

降解的研究得到越来越多的关注．植物生物质的主

要成分是木质纤维素，由于木质纤维素具有“生物

质抗降解屏障”的特征[61]，所以解决问题的关键在

于找到经济高效的木质纤维素降解酶系统．

LPMOs的发现揭示了一种新型多糖降解酶的催化
机制，拓展了人们的传统认识．LPMOs在自然界
降解木质纤维素的微生物胞外酶系中广泛分布，与

纤维素水解酶类协同促进对结晶纤维素的降解．

LPMOs还可生成 H2O2副产物
[62]，具有杀菌功能．

因此 LPMOs的相关研究丰富了人们对木质纤维素
降解的认识，为木质纤维素高效降解提供了全新的

思路．

与糖苷水解酶的降解机制不同，LPMOs氧化
作用的发挥还需要电子供体，真菌 LPMOs可利用
CDH作为电子供体，然而结构对接分析却未得到
很好的结果[55]，所以了解两者的结构域功能，找到

LPMOs上的功能区与其电子受体氨基酸，实验验
证相关电子传递过程，对下一步高效催化机制的展

开非常重要．另外，在微生物中并不是所有分泌

LPMOs 的真菌都产生 CDH，在细菌中也未发现
CDH，所以在木质纤维素的天然降解体系中必然
存在其他的电子供体及对应的电子传递链，如

Gardner等[63]在细菌中发现了一类 C端结构域类似
细胞色素的碳水化合物结合蛋白 cbp2D和 cbp2E，
这些蛋白质能够提高细菌 LPMOs的催化效率，猜
测其可能作为电子供体，因此该领域的相关研究正

在全面展开．需要指出的是，工业大规模应用中外

源添加电子供体的成本较高，因此，寻找 LPMOs
高效催化反应所需的天然电子供体，构建一套促进

木质纤维素高效降解的酶系统，并阐明其高效降解

与协同机制，将是该领域的重要研究方向．
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The Advance of Efficient Catalysis of Lytic Polysaccharide Monooxygenases*

LI Xin, ZHANG Li-Li, TIAN Li, ZHANG Huai-Qiang, CHEN Guan-Jun, WANG Lu-Shan**

(The State Key Laboratory of Microbial Technology, Shandong University, Jinan 250100, China)

Abstract Lytic polysaccharide monooxygenases (LPMOs) are newly discovered copper-dependent oxidases
usually with diverse modular combinations, and can decompose biomass polysaccharides through an oxidative
mechanism. The catalytic domains of LPMOs share a 茁-sandwich structure, and their active sites contain a single
copper ion. Their catalytic reaction process is more complicated than that of glycoside hydrolases. After binding
the substrate, electrons provided by the electron donor are transferred to Cu[域] in the active site of LPMOs via
electron transport chain, then Cu[域] is reduced to Cu[玉] which bind and activate oxygen, finally LPMOs break
down the glycosidic bond of polysaccharides via oxidative cleavage, generating oxidized and non-oxidized
products. Recent studies demonstrate that LPMOs can significantly enhance the efficiency of lignocellulolytic
enzymes in degrading crystaline cellulose. Further investigation of LPMOs can expand the understanding of their
efficient degradation mechanism and provide theoretical guidance for recomposing high-efficiency degradation
enzymes to lower the cost in industrial application. This review addresses the recent research progress of LPMOs
and analyzes perspective of potential research fields and practical applications.
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