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摘要: 光呼吸是光合自养生物为适应环境O2升高而进化出的一条代谢途径。光呼吸产生C3植物中70%的

H2O2、合成氨基酸、参与氮的同化、生成一碳单位及参与响应植物的多种抗逆过程等, 表明光呼吸在植物的

正常生长发育与逆境响应中不可或缺。目前光呼吸途径中除部分转运蛋白未知外, 光呼吸的主要代谢途径已

经比较清楚, 但对如此重要的代谢过程是如何受到调控的, 目前的认识却非常有限。文章在总结光呼吸代谢途

径研究进展的基础上, 从转录水平、蛋白质修饰水平、蛋白质间互作及生物活性物质的调控等多个层面, 介绍

光呼吸调控的最新进展, 以便为今后光呼吸的调控研究理清思路, 并最终利用相关知识改良植物的生长和抗逆

性奠定基础。
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1  光呼吸代谢途径概述

光呼吸是绿色植物在光下消耗O2并伴随着CO2

释放的复杂代谢过程。光呼吸代谢的产生是由于

核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶(ribulose-1,5-bis-
phosphate carboxylase/oxygenase, Rubisco; EC: 
4.1.1.39)具有羧化/加氧的双重活性, 在O2存在时催化

1,5-二磷酸核酮糖(ribulose-1,5-bisphosphate, RuBP)
的加氧反应生成1分子的3-磷酸甘油酸(3-phospho-
glyceric acid, 3-PGA)和1分子的2-磷酸乙醇酸(2- 
phosphoglycolate, 2-PG)。其中3-PGA可以直接进

入Calvin循环, 而植物为了解除2-PG对植物代谢的

毒害以及避免碳的损失, 进化出了复杂的光呼吸

代谢途径来回收2-PG (Somerville 2001; Bauwe等
2012)。

光呼吸的代谢途径如图1所示: 在叶绿体内, 
Rubisco催化1分子O2与1分子RuBP生成1分子2-PG
和3-PGA (Whitney等1999); 2-磷酸乙醇酸磷酸酶

(2-phosphoglycolate phosphatase, PGLP; EC: 
3.1.3.18) 将2-PG脱去磷酸基团成为乙醇酸(glyco-
late), 叶绿体内膜上的质体乙醇酸甘油酸转运蛋白

(plastidal glycolate glycerate translocator 1, PLGG1)
或胆汁酸钠同向转运蛋白6 (bile acid sodium sym-
porter 6, BASS6)将乙醇酸从叶绿体转运至细胞质

(Pick等2013; South等2017), 然后通过可能是孔蛋

白(porin)组成的孔道(poren)进入过氧化物酶体。在

过氧化物酶体内, 乙醇酸氧化酶(glycolate oxidase, 

GLO; EC: 1.1.3.15)催化乙醇酸形成乙醛酸和过氧

化氢(H2O2) (Zhang等2017), 产生的H2O2被过氧化

氢酶(catalase, CAT; EC: 1.11.1.6)降解为H2O和O2 
(Queval等2007); 乙醛酸和谷氨酸在谷氨酸:乙醛酸

转氨酶(glutamate:glyoxylate aminotransferase, GGAT, 
EC: 2.6.1.4)的催化下生成甘氨酸(glycine, Gly)和α-
酮戊二酸(Igarashi等2006); 产生的Gly被转运进入

细胞质后再被转运至线粒体。在线粒体内, 甘氨酸

脱羧酶复合体(glycine decarboxylase complex, GDC)
催化1分子Gly产生CO2、NH3和甲基四氢乙酸(5,10- 
methylene trtrahydrofolate, MTHF) (Engel等2007), 
由丝氨酸羟甲基转移酶(serine hydroxymethyltrans-
ferase, SHMT; EC: 2.1.2.1)将1分子Gly和MTHF催
化形成丝氨酸(serine, Ser) (Voll等2006)。Ser被从

线粒体转运至细胞质后再被转运入过氧化物酶体, 
在此丝氨酸:乙醛酸氨基转移酶(serine:glyoxylate 
aminotransferase, SGAT; EC: 2.6.1.45)将其脱氨形

成羟基丙酮酸(Liepmann和Olsen 2001), 随后被定

位于过氧化物酶体的羟基丙酮酸还原酶1 (hy-
droxypyruvate reductase 1, HPR1; EC: 1.1.1.29)还原

为甘油酸(Cousins等2011), 甘油酸先被转运至细胞

质基质; 部分羟基丙酮酸也可被从过氧化物酶体

转运到细胞质基质, 并被定位于细胞质基质的羟
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图1  光呼吸代谢途径示意图

Fig.1  Schematic diagram of photorespiration metabolic pathway
虚线条的代谢途径为Rubisco催化的羧化途径, 实线条的代谢途径为Rubisco催化的加氧途径, 即光呼吸途径。BASS6: 胆汁酸钠同向

转运蛋白6; BOU: A BOUT DE SOUFFLE转运蛋白; CAT: 过氧化氢酶; DiT1: 质体2-酮戊二酸/苹果酸转运蛋白1; DiT2.1: 质体2-谷氨酸/苹
果酸转运蛋白2.1; Fd-GOGAT: 铁氧还蛋白依赖的谷氨酸合酶; GGAT: 谷氨酸:乙醛酸氨基转移酶; GDC: 甘氨酸脱羧酶复合体; GLYK: 甘
油酸激酶; GLO: 乙醇酸氧化酶; GS: 质体谷氨酰胺合成酶; HPR1/2: 羟基丙酮酸还原酶1/2; PGLP: 2-磷酸乙醇酸磷酸酶; PLGG: 质体乙醛

酸/甘油酸转运蛋白; RuBP: 核酮糖-1,5-二磷酸; Rubisco: RuBP羧化酶/加氧酶; SHMT: 丝氨酸羟甲基转移酶; SGAT: 丝氨酸:乙醛酸氨基转

移酶; 2-PG: 2-磷酸乙醇酸; 3-PGA: 3-磷酸甘油酸; ？表示可能存在的未知转运蛋白。

基丙酮酸还原酶2 (HPR2)还原为甘油酸, 这两种来

源的甘油酸由转运蛋白PLGG1运载至叶绿体, 随
后叶绿体中的D-甘油酸-3-激酶(D-glycerate 3-kinase, 
GLYK; EC: 2.7.1.31)将甘油酸催化形成3-PGA 
(Boldt等2005), 进入Calvin循环。光呼吸途径还涉

及到氮的同化, 甘氨酸脱羧酶复合体(GDC)催化形

成的产物之一NH3被从线粒体转运至叶绿体, 在谷

氨酰胺合成酶(glutamine synthetase, GS; EC: 6.1.3.2)
的催化下将谷氨酸氨化形成谷氨酰胺(Guan等
2016); GGAT催化形成的另一产物α-酮戊二酸从过

氧化物酶体被转运至细胞质基质, 再由叶绿体膜

上的反向转运蛋白(dicarboxylate transporter 2, DiT2)
将其转运至叶绿体(同时苹果酸被从叶绿体转运到

细胞质基质) (Renné等2003), 在铁氧还蛋白依赖的
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谷氨酰胺:α-酮戊二酸氨基转移酶(ferredoxin-de-
pendent glutamate synthase, Fd-GOGAT; EC: 1.4.7.1)
催化下将谷氨酰胺的一个氨基转移至α-酮戊二酸

生成2分子的谷氨酸(Kissen等2010); 其中部分谷氨

酸由叶绿体膜上的反向转运蛋白(2-oxoglutarate/
malate transporter 1, DiT1)将其从叶绿体转运至细

胞质基质(同时苹果酸被从细胞质基质转运到叶绿

体) (Schneidereit等2006), 再由过氧化物酶体上的

转运蛋白将谷氨酸转运入过氧化物酶体参与GGAT
催化的反应。由此可见, 光呼吸途径涉及到叶绿

体、过氧化物酶体、线粒体和细胞质基质四个细

胞组分, 必然涉及到许多代谢中间产物的跨膜运

输, 据统计可能至少需要25个跨膜运输(Eisenhut等
2013a), 但目前已报道的参与光呼吸代谢的转运蛋

白仅有BASS6、BOU (A BOUT DE SOUFFLE)、
PLGG、DiT1和DiT2。而且虽然已有证据表明BOU
是存在于线粒体膜上参与光呼吸代谢的转运蛋白, 
但其转运的代谢物尚未确定(Eisenhut等2013b)。
因此进一步发掘光呼吸途径中的转运蛋白及其功

能是今后光呼吸途径的重要研究方向之一。

光呼吸途径被发现后的很长一段时间都被认

为是一个无效的耗能过程, 然而许多试图通过降

低或消除光呼吸从而提高植物净光合效率的努力

均未能成功; 再加上许多光呼吸突变体, 如glyk、
shm1和plgg1等, 在正常大气条件下致死或生长受

到严重抑制(Boldt等2005; Voll等2006; Pick等
2013), 这些结果均有力地暗示光呼吸对植物的正

常生长至关重要。越来越多的研究表明, 光呼吸

不仅与光合作用、氮同化、呼吸作用、氨基酸合

成、一碳代谢和氧化还原信号等基础代谢之间相

互关联 ,  还参与了植物抵抗生物和非生物逆境

(Hodges等2016; Xie等2016; Yuan等2017; Busch等
2018)。虽然C4植物中光呼吸比C3植物中的弱, 但
从C4植物玉米GLO的表达下调干涉株系不能在大

气条件下正常生长来看, C4植物的光呼吸对其正

常生长发育也非常重要(Zelitch等2009)。光呼吸

是绿色植物为适应O2浓度升高而进化出的代谢途

径, 具有清除有毒的代谢中间产物、合成重要代

谢物、保护植物免受光抑制和增强植物抵抗多种

生物和非生物逆境等功能(张智胜和彭新湘2016)。

既然光呼吸对植物如此重要, 那么它必然是受到

精密调控的。然而目前对光呼吸调控的研究并不

全面与系统, 所知甚少。本文将介绍近年来光呼

吸代谢调控的研究进展, 为今后光呼吸调控的研

究理清思路, 并为利用获得的知识合理改造光呼

吸以提高植物生产效率提供理论基础, 如最近相

继在烟草和水稻中, 采用光呼吸代谢改造大幅提

高生产能力的报道引起了人们的极大兴趣(Shen 
等2019; South等2019)。

2  转录水平上对光呼吸代谢途径的调控

如果一个因素发生变化后能导致某些基因的

转录水平发生改变, 那么这些基因是受到这个因

素调控的。下面将能引起光呼吸关键酶基因转录

水平发生变化的主要因素进行介绍。

2.1  光对光呼吸代谢酶基因的表达调控

光呼吸是在光下发生的代谢过程, 研究表明

光呼吸关键酶基因的表达基本是光诱导表达的。

烟草GLO的mRNA水平在照光时增加, 在黑暗中降

低(Barak等2001)。拟南芥基因组中存在3个CAT基
因, 其中CAT2定位于过氧化物酶体, 参与拟南芥光

呼吸代谢, 光能强烈诱导CAT2的表达(Zhong等
1994)。拟南芥基因组中有7个基因编码丝氨酸羟

甲基转移酶(SHMT), 其中AtSHMT1定位于线粒

体, 是参与光呼吸的关键酶(Voll等2006),  AtSHM1 
(At4g37930)受到光的诱导表达, 并且表达水平与

光的强度正相关(McClung等2000)。大豆GDC-H
和GDC-P以及黄瓜HPR1基因的表达都受到光的

诱导(Kim等1991; Sloan等1993); Mano等(1999)用
南瓜进行的实验表明, HPR1和HPR2来自于相同的

前体mRNA, 虽然它们的表达都受到光的诱导, 但
HPR2表达水平的提高明显强于HPR1, 说明光通过

调控HPR1和HPR2的不同表达水平对光呼吸产生

调控。对Genvestigator数据库中拟南芥表达谱分

析发现, 仅光呼吸关键酶基因GLYK的表达未发现

受到光的诱导(Foyer等2009)。
2.2  丝氨酸对光呼吸代谢酶基因的表达调控

在光呼吸代谢途径中, 甘氨酸到丝氨酸的转

变是在线粒体中由GDC和SHMT1依次催化完成

的。外源添加1 mmol·L-1的丝氨酸到拟南芥Col-0
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培养基中, 2周后处理组叶片丝氨酸含量是对照的

2倍, 说明丝氨酸能由根部吸收并被转运到叶片。

qRT-PCR分析PGLP、GDC-P、GDC-T、SHM1和
GLYK等光呼吸关键酶基因的昼夜表达情况, 结果

表明在丝氨酸处理下这些基因的表达不再被光诱

导; 并且这种表达模式的变化与hpr突变体中这些

基因的表达模式相似。参与合成丝氨酸的基因

(GDC-P、GDC-T、SHM1)比光呼吸其他基因的表

达更为明显地受到抑制。但添加甘氨酸并未改变

光呼吸关键酶基因的昼夜节律, 却促进了GDC各

个亚基和SHMT1的表达。这些实验结果表明, 丝
氨酸是光呼吸关键酶基因转录的代谢调控因子, 
特别是对将甘氨酸催化为丝氨酸的GDC和SHM1
调控更为显著(Timm等2013)。植物光呼吸有助于

提高植物抗生物和非生物逆境, 据报道丝氨酸也

参与了植物对多种逆境的响应(Ho和Saito 2001; 
Waditee等2007), 丝氨酸是否是通过对光呼吸的调

控来实现这一功能值得进一步探索。

3  翻译后修饰对光呼吸代谢途径的调控

蛋白质翻译后修饰是蛋白质功能调节的重要

方式, 常见的蛋白修饰包括磷酸化、泛素化、甲

基化、乙酰化、糖基化、SUMO化、亚硝基化、

氧化等, 这仅是目前已确认的400余种修饰方式的

冰山一角, 蛋白质经修饰后可对其功能产生重要影

响和精确调控, 显著增加蛋白质功能的多样性和复

杂性, 使其更好地适应生命活动的多样性和复杂性

(阮班军等2014)。目前研究表明多个光呼吸代谢

关键酶也受到多种蛋白质翻译后修饰的调控: 
3.1  S-亚硝基化及硝基化对光呼吸代谢酶活性的

调控

蛋白质的巯基亚硝基化是指一氧化氮(NO)及
其衍生物修饰蛋白质中半胱氨酸残基中的巯基

(-SH)形成-SNO, 是NO发挥其信号转导作用的重

要方式之一。蛋白质巯基亚硝基化修饰可通过影

响蛋白质活性、蛋白质表达、亚细胞定位、蛋白

质-蛋白质及蛋白质-核酸分子间相互作用等方式

对蛋白质功能进行调控(Stamler等2001)。Ortega- 
Galisteo等(2012)的研究表明豌豆叶过氧化物酶体

中存在蛋白的S-亚硝基化, 采用免疫沉淀技术纯化

了S-亚硝基化蛋白, 采用两种不同的质谱技术鉴定

了这些蛋白, 在鉴定的6个蛋白中包括CAT和GOX
这两个光呼吸代谢关键酶, 并且它们的酶活性受

到S-亚硝基化的抑制。CAT和GOX的S-亚硝基化

水平会因镉、2,4-D的处理发生改变, 暗示非生物

逆境通过CAT和GOX的S-亚硝基化来调控它们的

活性, 进而对光呼吸产生的H2O2的水平进行调节, 
影响植物对逆境的响应。Camejo等(2013)从对照豌

豆叶片线粒体中鉴定出光呼吸途径中的GDC-P、
GDC-T、SHMT和GOX被S-亚硝基化修饰, 而从

150 mmol·L-1 NaCl处理5 d的材料中仅鉴定出GDC-P
被S-亚硝基化修饰, 表明NaCl处理可以通过改变光

呼吸途径中关键代谢酶的亚硝基化修饰, 从而对

光呼吸途径进行调控。Palmieri等(2010)从拟南芥

叶片线粒体中鉴定出光呼吸途径中的GDC和SHMT
被S-亚硝基化修饰, 他们还发现1 mmol·L-1 S-亚硝

基化修饰供体GSNO处理GDC 20 min会导致75%
的酶活性受到抑制, 但该活性可以被加入1 mmol·L-1 
二硫苏糖醇恢复。Corpas等(2013)从豌豆叶片过

氧化物酶体中鉴定到4个酪氨酸硝基化修饰的蛋

白, 其中一个就是光呼吸途径中的HPR; 过氧化物

酶体提取的样品经体外硝基化后, HPR的活性降低

了65%。他们进一步采用定点突变技术对拟南芥

HPR的分析表明, 其198位的酪氨酸硝基化是其活

性降低的主要原因。这些结果表明, S-亚硝基化能

够修饰光呼吸途径中的关键酶, 并且对它们的活性

产生调控。

3.2  氨基酸残基的氧化还原对光呼吸代谢酶活性

的调控

植物细胞的叶绿体、过氧化物酶体、线粒体

和细胞质中, 在代谢活动中会产生和消耗NAD-/
NADH、NADP-/NADPH和H2O2等氧化还原物质, 
以及在某些情况下还会产生大量的活性氧(reactive 
oxygen species, ROS)和活性氮(reactive nitrogen 
species, RNS), 因此细胞环境的氧化还原势是处在

动态变化中的。蛋白质中的半胱氨酸残基最易受

到形成二硫键、谷胱甘肽化、亚硝基化和亚磺酰

化等作用而被氧化, 这些氧化作用是可逆的, 蛋白

质氧化还原状态的变化会影响蛋白的正确折叠、

亚细胞定位及活性等。玉米等单子叶C4植物的
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GLYK是受到氧化还原势调控的, 而C3植物和双子

叶C4植物的GLYK却不受氧化还原势的调控。

Bartsch等(2010)分析GLYK氨基酸序列发现, 玉米

的GLYK在C端具有一小段含2个半胱氨酸的序列, 
而在水稻、拟南芥的GLYK中却不具有这一序

列。在夜间, 这2个半胱氨酸被氧化形成二硫键后

玉米的GLYK就失去活性, 但它的活性可以被加入

硫氧还蛋白Trxf而完全恢复。如果把这一小段序

列融合到水稻、拟南芥的GLYK的C端后, 将使水

稻、拟南芥的GLYK具有类似玉米GLYK的氧化抑

制活性的特性。

硫氧还蛋白(thioredoxin, Trx)是生物体内广泛

存在的具有氧化还原活性的小分子蛋白, 它们通

过二硫键和硫醇之间的可逆变化调控靶标蛋白的

氧化还原状态, 从而对靶标蛋白的活性起着重要

的调节作用。Balmer等(2004)从豌豆、菠菜和马

铃薯茎的线粒体中鉴定了50种可溶的Trx偶联的靶

标蛋白, 包括线粒体光呼吸途径中GDC的H、P、
T和L四个亚基以及SHMT; 并且采用荧光凝胶电

泳对Trx对光呼吸途径这两个酶的还原作用进行了

验证。这些实验结果表明, 光呼吸途径线粒体中

的代谢酶活力是受到氧化还原势调控的。March-
and等(2004)也从拟南芥叶片中鉴定了GDC复合体

的H和L两个亚基是Trx的作用靶标, 同时也鉴定出

叶绿体Calvin循环中的11个酶和亚基是Trx的作用

靶标, 说明光合作用碳反应过程也是受到氧化还

原势调控的。虽然现在没有直接的实验证据表明, 
叶绿体和过氧化物酶体中的光呼吸代谢酶是Trx的
作用靶标, 并且结合其他光呼吸代谢酶也具有多

个Cys残基, 我们可以合理推测其他光呼吸代谢关

键酶可能也是Trx的作用靶标, 它们的代谢酶活力

可能也受到氧化还原势调控。

3.3  磷酸化对光呼吸代谢酶活性的调控

蛋白磷酸化是重要且普遍的蛋白质翻译后修

饰方式。生物体内蛋白的磷酸化/去磷酸化可由相

应的激酶/磷酸酯酶催化完成, 蛋白经磷酸化/去磷

酸化修饰后, 可以导致被修饰的蛋白在活性、亚

细胞定位、与其他蛋白的互作及稳定性等方面发

生变化 ,  进而影响蛋白的功能。目前为止 ,  除
GLYK没有发现磷酸化修饰外, 光呼吸途径的其他

代谢酶均有不同程度的磷酸化修饰。如在拟南芥

叶片提取物中, 鉴定出了PGLP1、GOX1、GOX2、
SGAT1、GDC H1、GDC H2、SHMT1、HPR1和 
HPR2的磷酸化肽段; 在拟南芥细胞培养提取物中, 
鉴定出了PGLP1、GGAT1以及GDC P1、GDC P2
和GDC T的磷酸化肽段; 在一些逆境条件之下, 如
在缺氧条件下鉴定出GOX1、GOX2, 在缺氮与重

新施氮的条件下鉴定出PGLP1、GGAT1、GDC P
和GDC T, 在缺磷与重新施磷的条件下鉴定出GDC 
P1、GDC P2 (Hodges等2013)。Rubisco大亚基的

Ser208、Thr246、Tyr239和Thr230在植物中保守

且能被磷酸化, 而且靠近底物RuBP的结合位点, 因
此这些位点的磷酸化可能会影响酶的催化活性

(Lohrig等2009)。这些研究表明, 光呼吸代谢酶的

磷酸化是随发育时期及外界条件而发生变化的, 
但这些磷酸化是如何调控光呼吸代谢酶的功能目

前并不清楚, 是今后进一步研究的方向。

3.4  乙酰化对光呼吸代谢酶活性的调控

赖氨酸的乙酰化修饰是众多蛋白质翻译后修

饰的方式之一, 是在特定蛋白赖氨酸乙酰转移酶

(lysine acetyltransferase, KAT)的催化下将乙酰辅酶

A的乙酰基团转移到赖氨酸的ε氨基而完成修饰; 
在特定条件下又可被赖氨酸脱乙酰化酶(lysine dea- 
cetylases, KDACs)解除修饰。赖氨酸的乙酰化对

蛋白质的功能有非常显著的影响, 乙酰基团掩盖

了ε氨基的正电荷, 而这对酶的催化活性、蛋白间

相互作用和蛋白-DNA相互作用有重要影响(Yang
和Seto 2008)。König等(2014)利用LC-MS/MS分析

了10日龄拟南芥幼苗线粒体中蛋白质的乙酰化修

饰情况, 在总共120个乙酰化修饰的线粒体蛋白质

中发现了243个乙酰化位点。其中来自光呼吸途

径的SHMT1 (At4g37930)、SHMT2 (At5g26780)、
GDC-H (At1g32470)、GDC-P (At1g32470、At2g-
26080)和GDC-T (At1g11860)均鉴定出赖氨酸乙酰

化肽段。但赖氨酸乙酰化是如何调控光呼吸途径

代谢酶的功能的尚未见文献报道。

3.5  泛素化对光呼吸代谢酶活性的调控

蛋白质泛素化修饰是可逆的蛋白质翻译后修

饰的方式之一, 蛋白质泛素化修饰是由泛素连接

酶催化, 脱泛素化是由泛素特异的蛋白酶(ubiqui-
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tin-specific protease, UBP)催化。蛋白质的泛素化

修饰除了介导靶标蛋白的降解外, 还可以调控靶

标蛋白的活性和亚细胞定位, 从而在调控细胞周

期、细胞凋亡、转录调控、DNA损伤修复、逆境

响应等发挥作用(卢亮等2013)。拟南芥叶片线粒

体中的SHMT1是光呼吸途径中的关键酶, 并且与

植物的耐盐性有关。Zhou等(2012)研究发现拟南

芥SHMT1可以被泛素化修饰, 并通过26S蛋白酶复

合体依赖的途径降解; UBP16通过除去SHMT1的
泛素化而使SHMT1稳定。SHMT1存在于细胞质

和线粒体中, SHMT1的泛素化/脱泛素化修饰可以

改变SHMT1的定位分布。UBP16可能通过调控

SHMT1的稳定性及亚细胞定位分布, 来影响SHMT1
的活性, SHMT1通过调控细胞质膜上Na+/H+逆转运

蛋白的活性而影响Na+跨膜运输而影响耐盐性。

4  蛋白质间互作对光呼吸代谢途径的调控

蛋白质之间的相互作用是蛋白质发挥其功能

的一种重要方式, 蛋白质之间的相互作用对蛋白

质稳定性、活性、亚细胞定位等均会产生影响, 
从而对其执行的生物学功能产生调控。Jamai等
(2009)发现了一个glu1-201突变体, 该基因编码光

呼吸途径中与氮同化有关的关键酶Fd-GOGAT, 在
该突变体中虽然没有检测到SHM1基因有任何突

变, 但却发现SHMT1的活性变低, 并且表现出与

shm1-1类似的光呼吸表型。但当glu1-201被GLU1
回补后, 不仅光呼吸表型消失, 而且SHMT1的活性

也回复到野生型水平, 说明Fd-GOGAT具有调控

SHMT1活性的能力。SHMT1定位于线粒体, 而早

期的研究认为Fd-GOGAT定位于叶绿体, 它们之间

如何调控存在疑问。Jamai等(2009)采用GFP荧光

定位技术和生化免疫技术表明Fd-GOGAT具有叶绿

体和线粒体双定位, 并且利用免疫共沉淀和BiFC技
术表明Fd-GOGAT和SHMT1之间存在互作, 并调

控SHMT1的活性。Zhang等(2016)通过体外及体

内Pull-down技术、BiFC和CoIP技术均表明Os-
GLO1与OsCAT C之间存在互作, 并且它们之间的互

作可以被水杨酸解聚, 推测OsGLO1与OsCAT C之
间结合与解聚的可逆变化, 就可导致H2O2水平的

波动, 从而对环境的变化做出响应。拟南芥gox1、

gox2单突变体在正常大气中均无光呼吸表型, 但
gox1gox2双突变体却具有光呼吸表型, 说明GOX1、
GOX2之间存在功能冗余。Kerchev等(2016)在
cat2-2突变体中找到了一个回复突变体, 能够减轻

cat2-2的光呼吸表型, 图位克隆表明此抑制基因是

GOX1, 但GOX2的突变却不能减轻cat2-2的光呼吸

表型, 说明GOX1、GOX2之间的功能还是有所差

异的。这些研究使我们更好地了解光呼吸代谢酶

的作用以及它们之间的调控关系。

5  生物活性物质对光呼吸代谢途径的调控

棘孢木霉(Trichoderma asperellum)是广泛使

用的生防真菌, 它能促进植物生长和增强植物对

生物和非生物逆境的抗性。在黄瓜根接种棘孢木

霉T34菌株几小时后, 黄瓜子叶中的水杨酸、茉莉

酸及一些抗病过氧化物酶增加, Segarra等(2007)用
双向电泳技术及质谱鉴定技术在接种了棘孢木霉

T34菌株的黄瓜子叶中鉴定出28个差异表达蛋白, 
其中包括光呼吸关键酶GS和HPR, 说明外源的棘

孢木霉能对光呼吸产生调控, 增强植物对逆境的

抗性。赭曲霉素A (ochratoxin A, OTA)是分离自霉

菌的异香豆素衍生物, 其毒性会造成植物细胞的

死亡。Wang等(2012)分别采用转录组与蛋白组学

技术鉴定OTA处理拟南芥后的差异表达基因与蛋

白, 结果分析表明乙烯、水杨酸、茉莉酸等介导

了OTA引起的细胞毒性过程 ,  光呼吸途径中的

SHMT1的表达及蛋白水平均随之降低, 光合作用

与光呼吸也从活跃代谢状态转变为相对较弱的状

态。Gao等(2014)发现cat2突变体中生长素的水平

随光强而发生变化, 这暗示光呼吸产生的H2O2与

生长素信号传导之间存在关联。Kerchev等(2015)
从10 000种化学物质中筛选到34种化学物质能够

在高光呼吸条件下挽救cat2突变体的致死表型, 其
中活性最强的是含生长素前体结构的77号化合物, 
该化合物在植物细胞体内经酶解脱酰胺转变为

2-(2,4-二氯苯氧基)丙酸[2-(2,4-dichlorophenoxy)
propionic acid, 2,4-DP]; 进一步发现天然和合成的

生长素类物质也具有挽救cat2突变体的致死表型

的作用。生长素信号途径的激活减轻了高光呼吸

条件下cat2突变体中支链和芳香族氨基酸的积
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累。脱落酸(abscisic acid, ABA)是一个重要的参与

植物对生物和非生物逆境响应的植物激素, Li等
(2015)通过比较在良好灌溉条件与干旱逆境下

H2O2含量、气孔导度与ABA含量之间的关系, 认
为外源添加ABA导致的H2O2含量上升进一步促进

生姜叶片中的气孔关闭, 最终导致生姜叶片的净

光合速率(Pn)和光呼吸速率(Pr)的降低。从上述文

献报道中可以看出, 许多生物活性物质可以对植

物的光呼吸产生调控, 它们之间调控的更深入的

机理及如何加以利用以提高植物产量将是今后的

研究目标。

6  展望

综上所述, 光呼吸代谢途径在植物的正常生

长发育及抵抗逆境方面具有重要作用, 但同时在

光呼吸代谢途径中转运蛋白、与其他代谢途径的

相互作用以及光呼吸代谢途径的精细调控等方面

还存在许多知识的空白点, 建议在今后的工作中

综合采用正向遗传学、反向遗传学、比较基因组

学、转录组技术、蛋白组技术、基因共表达分析

以及灵敏且高通量的光呼吸表型筛选技术等相关

研究手段, 逐步阐明围绕光呼吸途径及其精细调

控的机理。
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Recent progress of photorespiration pathway and its regulation
HOU Xue-Wen*, LI Ying-Jie, ZHONG Qi, PENG Xin-Xiang
State Key Laboratory for Conservation and Utilization of Subtropical Agro-bioresources, College of Life Sciences, South 
China Agricultural University, Guangzhou 510642, China

Abstract: Photorespiration is a metabolic pathway evolved by photoautotrophic organisms to adapt to the in-
crease of environmental oxygen. Photorespiration has some important physiologic and biochemical functions, 
such as producing 70% amount H2O2 in C3 plant, synthesizing amino acids, involving in nitrogen assimilation, 
forming C1 unit, and responding to stress resistance. Photorespiration is indispensable in the normal growth of 
plants and the response to various stress. At present, except for some transporters, the main pathway of photore-
spiration is well understood. However, knowledge about how this important metabolism is regulated is very 
limited. In this paper, the recent development of photorespiration regulation will be discussed from various lev-
els, such as transcription, post-translation modification, protein-protein interaction and bioactive substances, on 
the basis of summarizing the research progress of photorespiration pathway. Discussions here will help to clari-
fy the study on photorespiration regulation, and promote plant growth and stress resistance by using these regu-
lation mechanisms in the future.
Key words: photorespiration; photorespiration regulation; transcriptional regulation; post-translational modifi-
cation; regulation of enzyme activity
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