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摘要: 植物光呼吸代谢是一条复杂的代谢途径, 是仅次于光合作用的第二大代谢流。它以闭路循环流动方式为主, 应对环

境变化时也可能开放式运转; 所流经及惠及的细胞区域也最广, 涉及叶绿体、过氧化物体、线粒体、细胞质4种细胞器或

区域。光呼吸不仅对C3植物不可或缺, 对C4植物也至关重要。光呼吸涉及多种生理功能, 包括调控光合作用、H2O2信号发

生、氮素同化、一碳代谢, 防止光抑制光氧化, 适应生物与非生物胁迫等功能。因为光呼吸行使各种功能时的作用机制不

同, 植物必须通过一套严密的环境信号响应及实时动态调控机制来实现对各种功能的平衡, 特别是那些在作用机理上“拮
抗”或相互制约的功能, 以期最终实现光呼吸功能的最大发挥。综上所述, 由于光呼吸的复杂性, 尤其是在目前对光呼吸代

谢网络的调控机制还知之甚少的情况下, 对光呼吸途径的代谢工程改造所能产生的作用也最好持一种谨慎乐观的态度。
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光呼吸是放氧光合生物在光下吸收氧气消耗

有机物并放出CO2的一个过程, 它总是伴随着光合

作用同时发生。在植物中光呼吸是仅次于光合作

用的第二大代谢流, 正常生长条件下的代谢流量

约为光合作用的25% (Peterhansel等2010; Sharkey 
1988), 而当植物处于高温或干旱等逆境时这一比

例将变得更高。光呼吸不仅在C3植物中具有重要

作用, 近期的研究还发现即使在光呼吸速率相对

较低的C4植物与蓝藻中, 光呼吸过程也同样具有不

可或缺的生理功能(Eisenhut等2008; Zelitch等
2009)。最近的研究表明, 从1900年至今, 全球C3植

物光呼吸与光合作用速率的比值下降了约25%, 而
在这一时期地球大气中的CO2浓度上升了约0.01% 
(Ehlers等2015), 在未来大气环境下光呼吸仍会继

续影响植物的产量。现行的模型模拟分析显示, 
即使是在未来气候变化趋势下大气中的CO2浓度

达到预测的最高水平, 植物中光呼吸缺失时其光

合速率还可上调12%~55% (Walker等2016)。
光合作用与光呼吸均起始于核酮糖-1,5-二磷

酸羧化酶/加氧酶(ribulose-1,5-bisphosphate carbox-
ylase/oxygenase, RuBisCO; EC 4.1.1.39)所催化的

反应。RuBisCO催化羧化反应时可生成二分子3-
磷酸甘油酸(3-phosphoglyceric acid, 3-PGA), 这二

分子3-PGA可进入卡尔文循环(Calvin cycle)转化

为3-磷酸甘油醛并进一步用于后续的葡萄糖合

成。RuBisCO催化加氧反应时则分别生成一分子

3-PGA和一分子2-磷酸乙醇酸, 其中2-磷酸乙醇酸

通过光呼吸循环转变为3-PGA再回流进入卡尔文

循环, 光呼吸过程需要消耗ATP以及还原力NAD(P)H, 
而且光呼吸过程释放的CO2与NH3均可被植物重新

固定利用。最近人们对光呼吸代谢途径又有了一

些新的认识, 认为除叶绿体、过氧化物酶体、线

粒体以外, 细胞质也是光呼吸代谢的重要参与者, 
这一观点主要基于细胞质中存在的催化羟基丙酮

酸转化为甘油酸的反应也参与了光呼吸代谢

(Timm等2008)。近期还有研究发现, 细胞质定位

的NCA1蛋白是过氧化物酶体中过氧化氢酶(cata-
lase, CAT)活性形成的调节蛋白(Li等2015)。此外, 
Pick等(2013)发现了存在于叶绿体膜上的一个光呼

吸代谢相关的转运蛋白PLGG1, 它负责叶绿体膜

上乙醇酸/甘油酸的相向转运, 是植物中第一个被

鉴定的光呼吸主途径代谢产物的转运蛋白(图1)。
1  光呼吸的功能

关于光呼吸的功能至今虽然仍存在颇多争议, 
但似乎已一致认可光呼吸影响着植物能量代谢、

光系统II的功能、碳代谢、氮同化以及呼吸作用

等多个代谢过程。更有趣的是, 光呼吸还是光合

细胞中H2O2主要的产生途径之一。通过调节H2O2

的生成, 光呼吸对细胞内的氧化还原稳态的维持

以及H2O2信号的发生起着重要的调控作用, 并因

此进一步影响到植物其他多种信号转导途径, 这
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些信号途径涉及植物的生长调控、逆境防御以及

细胞程序性死亡等。综上所述, 光呼吸对细胞的

生理状态和命运有着复杂而广泛的影响(Foyer等
2009)。
1.1  清除毒性代谢中间产物及减少碳素损失

光呼吸这一功能与RuBisCO的酶学特性及其

进化过程密切相关。约在30亿年前, RuBisCO最先

出现在远古光合细菌中, 当时地球大气中的氧气

还十分稀薄。在RuBisCO出现之前地球大气中的

氧气主要来源于紫外线(UV)对水的光解作用, 当
时大气中的O2浓度仅为现今的1/1014 (Buick 2008), 
而CO2浓度则为现今的100多倍(Kasting和Howard 
2006)。原初的RuBisCO由于缺乏进化压力导致其

特异识别CO2与O2的能力差(Badger和Bek 2008; 
Tabita等2007)。随后伴随着蓝藻放氧光合作用的

发生, 地球大气中的CO2浓度逐渐下降而O2浓度则

逐渐上升(Peterhansel等2010), 上升的O2浓度形成

了选择压力, 虽然在漫长的进化过程中RuBisCO对

CO2的选择能力已有所改善, 但仍不可避免地保留

了可观的加氧催化反应活性。综  上可知, 光呼吸

不仅是大气氧逐步增加所造成的, 也是伴随着蓝

藻最初利用水来还原CO2进行放氧光合作用所同

时发生的一个必然结果(Eisenhut等2008; Kern等
2013)。

不可避免的加氧反应使得RuBisCO会不断产

生2-磷酸乙醇酸(2-phosphoglycolate, 2-PG), 而2-PG
仅需微摩尔级别的浓度就可显著抑制磷酸丙糖异

构酶的活性(Anderson 1971), 此外它还可抑制叶绿

体中磷酸果糖激酶活性(Kelly和Latzko 1976)。由

于2-PG对这两种酶活性的抑制, 2-PG发生累积的

相关突变体会表现出较低的光合速率(Somerville
和Ogren1979)。目前并无报道表明乙醇酸也可直

接抑制光合作用, 但是乙醇酸的氧化产物乙醛酸

可显著抑制植物的光合作用。有研究显示在游离

细胞器与活体植株中乙醛酸在微摩尔级别浓度均

可抑制RuBisCO的活化(Lu等2014; Campbell和

图1  光呼吸循环

Fig.1  The photorespiratory cycle
CAT2: 过氧化氢酶2; DiT1: 质体2-酮戊二酸/苹果酸转运体1; DiT2.1: 质体2-谷氨酸/苹果酸转运体1; Fd-GOGAT1: 铁氧还蛋白依赖的

谷氨酸合酶1; GGT1: 谷氨酸:乙醛酸氨基转移酶1; GDC复合体: 甘氨酸脱羧酶复合体(由P、T、L、H蛋白组成); GLYK1: 甘油酸激酶1; 
GOX1/2: 乙醇酸氧化酶1/2; GS2: 质体谷氨酰胺合成酶; HPR1/2: 羟基丙酮酸还原酶1/2; PGLP1: 2-PG磷酸酶1; PLGG1: 质体乙醛酸/甘油酸

转运体1; RUBP: 核酮糖-1,5-二磷酸; RuBisCO: RUBP羧化酶/加氧酶; SHMT1: 丝氨酸羟甲基转移酶1; SGAT1: 丝氨酸:乙醛酸氨基转移酶1; 
2-OG: 2-酮戊二酸; 2-PG: 2-磷酸乙醇酸; 3-PGA: 3-磷酸甘油酸。参考Hodges等(2016)并略有改动。
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Ogren 1990; Chastain和Ogren 1989), 而直接抑制

RuBisCO活化酶或纯化的RuBisCO则需要更高的

乙醛酸浓度(Cook等1985; Campbell和Ogren1 
990)。乙醛酸的这一抑制功能可能在植物氮素供

应不足时具有重要的生理功能, 当植物缺氮时乙

醛酸转化为甘氨酸的转氨反应则成为了光呼吸的

限速步骤, 积累的乙醛酸可促使缺氮条件下同时

下调光合作用与光呼吸速率, 避免光呼吸乙醛酸

的进一步积累对光合作用造成更严重的影响。综

上可知, 光呼吸在及时清除植物有毒代谢中间产

物的过程中具有重要作用, 但是这些中间代谢物

在协调光呼吸与其他基本代谢途径的关系时具有

何种调控作用仍不是很清楚(Peterhansel等2010)。
光呼吸途径在进化过程中很好地解决了有毒产物

2-PG的代谢问题, 将2-PG最终转变为3-PGA从而

回收了75%的碳素。从生化反应的角度来看要通

过C2化合物(2-PG)合成C3或C6产物似乎有一定难

度, 因此整个光呼吸包含了一系列复杂的生化反

应, 这些反应主要发生在叶绿体、过氧化物酶体

及线粒体中(Maurino和Peterhansel 2010)。
1.2  防止光抑制光氧化伤害

当植株处于干旱、低温、高光等逆境环境时, 
其光反应过程产生的NADPH常常会超过卡尔文循

环的需求量。在这种情况下过多的能量一部分以

热能的形式耗散, 亦或驱动过剩电子经传递链还

原NADP以外的电子受体。当电子受体为O2时会

形成活性氧(reactive oxygen species, ROS)。ROS
具有很高的反应活性, 可以非特异性地氧化蛋白

质与脂质(Peterhansel等2010), 还可通过抑制新蛋

白质的翻译从而干扰电子传递链中一些特定复合

体的合成(Nishiyama等2004), 因此叶绿体中存在

多种ROS清除机制。ROS可通过类胡萝卜素和黄

酮类物质的非酶促反应清除, 或者通过抗坏血酸

过氧化物酶(ascorbate peroxidase, APX)、超氧化物

歧化酶(superoxide dismutase, SOD)酶促反应清

除。叶黄素循环可将吸收的过多光能转变为热能

而耗散(Davison等2002; Yamamoto等1962)。光呼

吸在植物体内可发挥“电子阱”作用(Wingler等
2000), 特别是在胁迫环境下光呼吸可通过重新固

定释放的NH3以及将还原性物质从叶绿体运输至

线粒体进而消耗还原力(Igamberdiev和Lea 2002)。

事实上, 提高了谷氨酰胺合成酶(glutamine synthetase, 
GS2)表达量的转基因植株获得了更强的光呼吸能

力, 同时其对高光胁迫的耐受性得以提高(Kozaki
和Takeba 1996)。与之相应的, 拟南芥光呼吸突变

体表现出了更强的光抑制表型(Takahashi等2007)。
任何一种利用光呼吸来释放过量叶绿体还原力压

力的机制, 最终都会消耗掉O2的电子受体RuBP, 从
而造成碳素损失。

1.3  H2O2信号发生以及与生物/非生物逆境防御

在植物所有的H2O2生成途径中, 光呼吸是生

成H2O2最快的途径(Foyer等2009), 植物体内H2O2

总量的70%来源于光呼吸(Noctor等2002), 而当植

物处于干旱、高温以及高光等逆境时这一比例将

会变得更高(Peterhansel等2010; Foyer等2009)。光

呼吸H2O2来源于过氧化物酶体中乙醇酸氧化酶

(glycolate oxidase, GLO)氧化乙醇酸生成乙醛酸的

反应(Rojas和Mysore2012; Corpas等2001; Kangas-
jarvi等2012)。值得关注的是不同细胞器中生成的

H2O2可能具有不同的功能: 过氧化物酶体中生成

的H2O2可诱导与蛋白折叠、逆境响应等相关基因

的转录, 而叶绿体中生成的H2O2则诱导早期信号

响应, 主要包括一些次级信号物质生成相关的转

录因子和生物合成基因(Sewelam等2014)。此外, 
烟草(Nicotiana tabacum L.)过氧化物酶体中的H2O2

可引发水杨酸(salicylic acid, SA)相关的病原反应

(Takahashi等1997; Chamnongpol等1996, 1998; Du
和Klessig 1997)。拟南芥过氧化物酶体中的H2O2

可激活异分支酸合成酶依赖的SA合成途径(Kan-
gasjarvi等2012; Chaouch和Noctor 2010; Chaouch等
2010)。我们最近的研究发现, 在水稻(Oryza sativa 
L.)叶片中, GLO可与CAT发生相互作用, 而且这一

相互作用可被SA所解除, 因此我们推测GLO与

CAT的互作/解离可能受到外部环境因子的调控, 
C3植物可能通过这一机制诱发H2O2的迅速生成, 
H2O2作为信号物质又可进一步调节植物的生长发

育及其他生理过程(Zhang等2016)。
改变光呼吸速率是植物处于非生物逆境时表

现出的重要的适应性反应(Voss等2013), 在近期的

多项研究中, 植物在遭受高温、干旱甚至病原菌

侵害时均会表现出这一适应性反应(Hodges等
2016; Chastain等2014; Huang等2013; Li和Hu 2015; 
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Obata等2015; Sicher 2015)。逆境诱导叶片气孔关

闭会改变叶肉细胞内CO2/O2比例, 导致光合作用

下降的同时提高光呼吸速率。在这种情况下, 回
收利用2-PG中的碳素对植物来说就显得很重要, 特
别是在高光环境下这种作用的重要性就更为突出。

水分胁迫会导致田间栽培的棉花(Gossypium spp.)气
孔导度减小和光呼吸增强(Chastain等2014)。通过

对多重逆境条件下(高温和干旱)的玉米(Zea mays 
L.)叶片进行代谢组学分析表明, 在干旱条件下光

呼吸对田间栽培玉米的产量十分重要。事实上, 
干旱条件下丝氨酸与甘氨酸的积累水平可作为光

呼吸代谢速率变化的指标, 甚至有研究显示干旱

条件下甘氨酸含量与粮食产量具有显著相关性

(Obata等2015)。过氧化物酶体中的光呼吸相关代

谢在植物病原菌防御过程中也发挥着重要作用

(Sorhagen等2013; Rojas和Mysore 2012), 这一结果

也符合预期, 因为光呼吸在过氧化物酶体中可快

速生成H2O2, 而H2O2又是植物病原菌防御相关级

联信号途径中的信号分子(Noctor等2015)。一些研

究也已表明GLO催化生成的光呼吸H2O2参与了植

物的病原菌防御过程。在烟草中利用病毒诱导基

因沉默(virus-induced gene silencing, VIGS)技术筛

选鉴定结果显示, GLO基因参与了烟草对烟草野火

病菌(Pseudomonas syringae pv. tabaci)的非寄主抗

性, 而且在Pto-AvrPto或INF介导的防御反应中

GLO是诱发植株超敏反应不可缺少的基因(Rojas
等2012)。事实上还有多项研究证明了GLO活性在

拟南芥与烟草的非寄主抗性中发挥着重要作用。

烟草对与LOV1 (locus orchestrating victorin effect1)
蛋白相关的维多利亚旋孢腔菌(Cochliobolus victo-
riae)的敏感性依赖于包括GLO在内的一些光呼吸

基因的表达(Gilbert和Wolpert 2013)。沉默GLO基

因导致了LOV1介导的维多利菌素依赖的细胞死

亡受抑, 同时也抑制了PTO抗性基因所介导的抗病

性。水稻GLO可与水稻矮小病毒(rice dwarf phy-
toreovirus)外壳蛋白P8发生互作进而使得P8与GLO
共同定位到过氧化物酶体中, 过氧化物酶体正是

一些病毒进行复制的场所, 这说明GLO-P8间的互

作关系在介导病原菌毒性方面发挥作用(Zhou等
2007)。GLO活性上调以及H2O2水平上升可促使受

到葡萄黄金病(flavescence dorée)感染的葡萄加快

恢复(Gambino等2013)。可能参与植物病原菌响应

的其他光呼吸酶类还有: 大豆中HPR可与一个激

发信号受体互作(Okinaka等2002); GDC的P亚基和

H亚基可固定维多利毒素(Navarre和Wolpert 1995); 
烟草中维多利毒素依赖的细胞死亡与GDC的T亚
基和P亚基相关(Gilbert和Wolpert 2013)。直到目前

为止, 在植物-病原菌互作过程中鉴定到的光呼吸

酶类, 其作用机理仍有待进一步阐明。

1.4  光呼吸在硝酸盐同化过程中的作用

早在约30年前我们研究组就已经开始关注到

光呼吸与硝酸还原之间可能存在关联, 获得了一

系列的生理生化证据(Li 1988)。随着分子生物学

以及生物技术的发展, Rachmilevitch等(2004)用转

基因实验进一步证实了这一观点。在过去的10年
间, 大量研究进一步确认了光呼吸与硝酸盐同化

存在关联, 植物光呼吸被高浓度CO2抑制后其硝酸

盐吸收也受到显著抑制(Bloom 2015), 但两者之间

具体通过何种机制相联系仍需更多的生化与分子

生物学证据。

除上述功能以外, 还有证据表明光呼吸对整

个植株的代谢与调控起着重要作用, 因为光呼吸

与植物复杂的初级代谢网络存在交叉互作, 例如

光合碳同化、氨基酸代谢、一碳代谢、三羧酸循

环等(Obata等2016; Hodges等2016; Zhang等2015; 
Peterhansel等2010)。
2  光呼吸多功能的平衡调控

CO2/O2比值是人们发现的第一个可特异高效

调控光呼吸的调节因子。正是利用了这个特异调

节因子, 一系列光呼吸突变体才得以被特异筛选

出来, 这些突变体的获得为后续的光呼吸研究奠

定了坚实的基础, 也大大推动了分子生理学的发

展(Somerville 2001)。事实上CO2/O2比值可在多种

环境条件下发生改变。当植物处于干旱或/和高光

环境时, 其气孔导度降低导致叶肉细胞中CO2/O2

比值下降 ,  进而增强了植物的光呼吸(Foyer等
2009)。如前所述, 在正常生长条件下, 因光呼吸损

失的CO2占到植物所固定CO2总量的25% (Sage等
2012), 当植物处于干旱胁迫时, 光呼吸损失的CO2

比重可高至50% (Leegood等1995; Somerville 
2001)。温度影响光呼吸代谢则主要通过两种机

理: 当温度上升时CO2在水中的溶解度下降得比O2
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快, 进而导致了RuBisCO活性位点处的CO2/O2比值

下降; 或者随着温度的上升RuBisCO的酶学特性发

生改变, 高温更容易诱导RuBisCO提高对RuBP的
加氧能力, 所以, 相较于C3碳固定过程, 高温更有利

于植物的光呼吸代谢并因此导致其量子产率下

降。更值得注意的是, 叶片温度也显著依赖于光

强, 同一植株中充分处于阳光照射下的叶片, 其叶

温可比阴凉处叶片高10°C (Feller 2006), 而当把叶

片从光照条件转至阴凉处其叶温可在数秒时间内

下降, 反之亦然(Feller 2006)。根据目前最新的气

候变化预测结果, 地球未来将更频繁地面临炎热

与干旱的气候(IPCC 2014), 这一气候条件很有可

能增强植物的光呼吸并最终显著影响C3植物的产

量(Keech等2012; Ainsworth和Ort 2010)。
像光呼吸这样一个复杂而又交叉的代谢网络, 

一般需要通过协同调节从而使得细胞在不断变化

的环境中维持稳态。然而目前人们对光呼吸的调

控机理知之甚少, 光呼吸的变化可通过何种机制

影响与之关联的其他代谢途径也还不清楚。目前

关于光呼吸调控机理的研究主要从基因的转录、

翻译及酶活性水平进行, 但获得的仍多为间接零

碎的结果(Keech等2016)。
大量的建模模拟分析已广泛用于研究光呼吸

在受到自然调控或人工干预后对植物所造成的有

利与不利影响上, 但这些模型无一例外都是关注

光呼吸对碳素与能量这两个参数的影响(Xin等
2015; Walker等2016), 而其他潜在的影响, 如H2O2

信号强度、氨基酸代谢、一碳单位的生成以及光

呼吸产生的其他关键调控因子(丝氨酸、谷胱甘肽

等代谢物), 则未能在这些模拟研究中得到充分的

考虑与评估。如前文所述, 光呼吸可作为植物的

“电子阱”, 它在重新固定NH3及从叶绿体向线粒体

运输还原物质的过程中可消耗掉多余的能量从而

避免ROS的产生, 特别是在植株处于干旱、高温和

高光等逆境条件下这一功能更为重要(Igamberdiev
和Lea 2002; Wingler等2000)。在这些逆境条件下

光呼吸实际上成为了一条清除ROS的重要途径。

然而从另一方面来说, 光呼吸又是植物体内快速

生成H2O2的途径(Foyer等2009), 有可能在H2O2信

号发生过程中起到重要作用。因此可以推测, 假
如不考虑碳素与能量的损失, 较高的光呼吸速率

不仅有利于叶绿体中H2O2的清除又可促进过氧化

物酶体中的H2O2信号发生。光呼吸对植物的这一

双重影响也许可以解释为什么在一定条件下光呼

吸与作物田间产量存在正相关(Aliyev 2012)。
气候变化使得大气中CO2浓度升高导致光呼

吸速率下降, 这样可能进一步导致作物质量降低, 
这主要是因为光呼吸的下降阻碍了植物硝酸盐的

同化(Bloom等2010; Long等2006), 光呼吸可能是

植株进行硝酸盐同化所必需的一个代谢过程

(Searles和Bloom 2003; Guo等007; Rachmilevitch等
2004)。在水培条件下, 作物表现出的这一现象尤

为明显。当小麦生长在高CO2浓度的空气中时, 会
积累较高的硝酸盐且15N在总氮素及硝酸盐中的比

例均有上升, 这说明光呼吸下降时植株中的硝酸

盐同化速率下降了, 吸收的硝酸根不能及时被同

化利用(Bloom等2014), 这一机制可用来解释为什

么植物在CO2升高的条件下其生长速度增幅低于

预期, 同时该机制也解释了为什么许多C3作物和树

木在施用硝酸盐作为唯一氮肥时其生长变得更慢

(Bloom等2012)。
植物在不同胁迫条件下表现出的非生物逆境

抗性与光呼吸之间存在直接联系, 这一观点已经

在多种植物中得到了证实(Hodges等2016)。一些

光呼吸基因与抗铝毒的基因在植物体内存在着共

表达关系(Nunes-Nesi等2014)。植物的非生物逆境

抗性是制约世界粮食产量的最为关键的因素(Mittler 
2006), 光呼吸减弱的植物可能导致其非生物逆境

抗性下降。事实上, 地球上绝大多数可耕土地现

在均已被用于农业种植, 面对不断上涨的粮食需

求, 主要的解决方式是将一些临界土地利用起来, 
而这些土地一般比较贫瘠且面临着不利的气候条

件(Long等2015)。在这种情况下, 人们就希望农作

物不仅要具有较高的产量, 同时还要具有较强的

非生物逆境抗性。此外, 有研究表明光呼吸也在

植物生物抗性中发挥重要功能(Zhang等2016; 
Rojas等2012; Taler等2004), 光呼吸是细胞程序性

死亡信号途径中不可缺少的环节(Mateo等2004), 
光呼吸速率减小的植株可能对病原菌的侵害更加

敏感。

现代植物生物技术致力于改造与碳素固定相

关的代谢途径, 例如通过生物工程手段改造RuBisCO 
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(Lin等2014), 将C4途径引入至C3植物(Hibberd等
2008), 构建光呼吸旁路(Maier等2012; Carvalho等
2011; Kebeish等2007), 过表达特定的光呼吸代谢

相关的酶类(Cui等2016;Timm等2015; Nölke等
2014; Timm等2012)等, 这些生物技术方面的改造

正被用于提高植物生物量, 特别是提高作物产量, 
以期应对供养不断增加的人口。

关于光呼吸代谢的改造, 近期的一些研究主

要构建了3条光呼吸旁路用以改建植物的碳代谢

(Peterhansel等2012)。如图2所示, 旁路1中CO2的释

放位点由线粒体转移至叶绿体, 与天然光呼吸代

谢类似, 进入该旁路的乙醇酸有3/4被转化进入了

卡尔文循环。该快捷旁路与光呼吸途径另一个重

要区别是过氧化物酶体中的H2O2的生成被抑制

(Foyer和Noctor 2007), 并且避免了NH3的释放。通

过这样的途径改造, CO2可在叶绿体内被直接利用

而无需耗费能量重新固定, 但是植株的H2O2信号

发生、氨基酸代谢以及一碳单位的生产将会受到

不利影响。光呼吸途径中由过氧化物酶体中的

GLO催化生成的H2O2在植物抵御病原菌的过程中

图2  光呼吸途径(黑色)以及用于减少光呼吸损失的3条改建旁路(红色)
Fig.2  Scheme of photorespiration (black) and the three bypasses for the reduction of photorespiratory losses (red)

方框中数字分别表示旁路1~3; 箭头表示酶促反应的进行方向或者代谢物转运方向; 各反应的化学计量关系在图中未显示。参考

Peterhansel等(2012)并略有改动。
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发挥着关键作用(Rojas等2012; Taler等2004), 而且其

还是诱导细胞程序性死亡的信号物质之一(Mateo
等2004), 这一信号机制中H2O2信号的生成与受到

植物激素(如SA等)调控的GLO-CAT互作解离过程

相关(Zhang等2016)。此外, 光呼吸在一些氨基酸

的合成代谢中也具有重要贡献 (Novi tskaya等
2002), 光呼吸代谢过程中线粒体中的甘氨酸转化

为丝氨酸的过程对植物丝氨酸的生成十分重要, 
丝氨酸是细胞质中合成一碳单位所必需的底物, 
生成的一碳单位又进一步被用于甲硫氨酸合成等

后续生物合成过程(Engel等2007; Mouillon等1999)。
综上所述, 经过旁路1改造的植物中, 氨基酸代谢

与一碳单位的生成可能会受到阻碍。

旁路2的建立也是起始于一个光呼吸中间代

谢物(图2), 最终生成了另一个光呼吸中间代谢物

(Carvalho等2011)。旁路2中负责脱羧反应的酶与

旁路1相同, 但在旁路2中该酶定位于过氧化物酶

体, 其最终的结果是使得羟基丙二酸半醛通过一

个异构酶反应回流至光呼吸途径。通过这一旁路

的改建, 避免了光呼吸中甘氨酸的脱羧反应以及

NH3的释放但也使得一些氨基酸代谢和一碳单位

的生成受阻。在旁路3的构建中, 乙醇酸被人为引

入的和一些植物内源性的酶完全氧化为CO2。该

旁路途径中乙醇酸的氧化由重新定位于叶绿体的

植物GLO催化完成, 由于GLO氧化乙醇酸生成乙

醛酸的过程中会产生等量的H2O2, 因此要求同时

得引入CAT用以去除H2O2, 接下来乙醛酸再由苹果

酸合酶(malate synthase, MS)转化为苹果酸。该旁

路剩余的反应部分主要由植物叶绿体中内源性

苹果酸酶(malic enzyme, ME)以及丙酮酸脱氢酶

(pyruvate dehydrogenase, PDH)完成, 这两部分反应

均生成还原力, 而且使得CO2的释放从线粒体转移

至了叶绿体。旁路3总的反应过程可概括为将乙

醇酸与氧转化为CO2和H2O, 并在这一转化过程当

中生成还原力。值得注意的是旁路3有可能阻碍

卡尔文循环, 因为与光呼吸或另外两条旁路相比, 
旁路3未能生成3-PGA被卡尔文循环回流利用

(Peterhansel等2012), 最近的理论模型模拟分析也

显示, 旁路3对光合作用会产生显著负作用(Xin等
2015)。此外, 与旁路1相似, 旁路3改建途径中过氧

化物酶体中的H2O2生成、氨基酸代谢以及一碳单

位的生成同样会受到抑制。

3  总结与展望

不断积累的证据显示植物光呼吸代谢是一个

错综复杂的代谢网络, 是仅次于光合作用的第二

大代谢流。它以闭路循环流动方式为主, 应对环

境变化时也可能开放式运转以便输送合成原料; 
所流经及惠及的细胞区域也最广, 涉及叶绿体、

过氧化物体、线粒体、细胞质4种细胞器或区

域。光呼吸不仅对C3植物不可或缺, 对C4植物也至

关重要。光呼吸涉及多种生理功能, 包括调控光

合作用、H2O2信号发生、氮素同化、一碳代谢, 
防止光抑制光氧化, 适应生物与非生物胁迫等功

能。因为光呼吸行使各种功能时的作用机制不同, 
植物必须通过一套严密的环境信号响应及实时动

态调控机制来实现对各种功能的平衡, 特别是那

些在作用机理上“拮抗”或相互制约的功能, 以期最

终实现对光呼吸功能发挥上的最大化。综上所述, 
因为光呼吸的复杂性, 尤其是在目前对光呼吸代

谢网络的调控机制还知之甚少的情况下, 对光呼

吸途径的代谢工程改造所能产生作用也最好持一

种谨慎乐观的态度。
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Multifunctional roles of photorespiration and its regulation for the balance
ZHANG Zhi-Sheng1,2, PENG Xin-Xiang1,*
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Abstract: Photorespiration is a very complex metabolic pathway ranking the second highest metabolite flux in 
plants only after the photosynthetic carbon assimilation. It runs mainly through a closed cyclic system, but may 
also operate in an open way to cope with certain environmental stimuli or stresses. Its metabolic flow goes 
through and directly benefits very large area of the cell, including chloroplasts, peroxisomes, mitochondria and 
the cytosol. Photorespiration is not only essential for C3 plants, but also important for C4 plants. It plays multi-
functional roles in plants, for instance, regulation of photosynthesis, H2O2 signaling genesis, nitrate assimilation 
and C1 metabolism; protection against photoinhibition and photooxidation; adaptation to biotic and abiotic 
stresses. Since the mechanistic basis is different for various functions of photorespiration, to realize the func-
tional balance, particularly for those with mutually “antagonistic” mechanisms, plants must have developed a 
suit of elaborate mechanisms of responding to environmental cues, and real-time and dynamically regulating 
photorespiration, aiming to finally realize the functional maximization. Taken together, due to the complexity of 
photorespiration, particularly as its regulatory mechanism is so far little understood, we should take cautiously 
optimistic attitude as to the benefits of any metabolic bioengineering on photorespiratory pathway.
Key words: photorespiration; multifunctional roles; regulation for balance
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