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植物二氧化碳代谢途径改造研究进展
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（1 中国科学院天津工业生物技术研究所，天津 300308； 2 中国科学院系统微生物工程重点实验室，天津 300308； 
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摘要：降碳减排是我国可持续发展过程中的一项重大战略决策。为如期实现“碳达峰、碳中和”宏伟目标，我国

需在提高生态碳汇能力上取得突破。植物光合作用有利于增加地球碳汇，而光呼吸和呼吸作用过程则释放 CO2。

自然状态下，上述 CO2代谢过程能量利用率低、人工改造并提高植物 CO2固定的难度较大。因此，在植物体内重

构新的人工代谢途径，有望大幅提高植物 CO2固定能力，是解决人类社会发展瓶颈的有效途径之一。本文分别介

绍了植物光合作用、光呼吸和呼吸作用中与 CO2固定、释放相关途径，并指出可用于改造的潜在靶点；重点综述

了植物体内已构建的人工固碳途径及其代谢原理，系统分析评价了不同途径的 CO2固定能力和限制因素；最后，

对人工设计及合成植物 CO2代谢通路、基于零碳排放的新型物质生产等关键问题进行了探讨，并对植物 CO2代谢

途径的改造发展趋势进行了展望。
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Abstract: Reducing carbon emissions is a major strategic decision in the process of sustainable development in 

China. In order to achieve the ambitious goal of “carbon peak， carbon neutrality” on schedule, China needs to make a 

breakthrough in improving the ecological carbon sink capacity. Plant photosynthesis is beneficial to increase the Earth's 

carbon sink by fixing atmospheric carbon dioxide or inorganic carbon to produce organic compounds, while CO2 is 

released in the process of photorespiration and respiration which reduce carbon sinks by degrading the organic 

compounds into other substrates. Energy utilization rate of the above-mentioned CO2 natural metabolic process is low, 
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and those processes are difficult to be artificially modified and improved in plants due to the characters and limitations 

of the relevant enzymes. Therefore, reconstructing new artificial metabolic pathways with synthetic biology in plants is 

expected to greatly improve the plant CO2 fixation capacity, which is one of the effective ways to solve the bottleneck 

of humanity development in the future. In the present review, we introduce the metabolic pathways associated with CO2 

fixation and release which are involved in plant photosynthesis, photorespiration and respiration, respectively, and then 

point out the potential targets that could be used for modification by synthetic biology. In each section, we mainly 

discuss the artificial carbon fixation pathways that have been implemented in plants and their underlying principles. 

Especially, the modification of photorespiration is particularly discussed and several pathways are mentioned in details 

which shed lights on the design of artificial pathway in the future. Then we compare the capacity of each pathway in 

carbon fixation and limitation. Finally, we propose the key questions of designing and synthesizing novel carbon 

fixation pathway in plants, and the zero-carbon releasing design is mainly discussed. The development trend of 

transformation of plant CO2 metabolic pathway by synthetic biology is also forecasted.

Keywords: plant; CO2 metabolism; synthetic biology; modification; synthetic biology; carbon neutrality

据估计，植物每年所固定的碳约占大气中碳

总量的 1/5，相当于化石燃料燃烧所排碳的 10倍之

多，在生态碳汇中发挥重要作用［1］。我国需要积

极开展碳减排关键技术研发和创新，以提高生态

碳汇能力。绿色植物可通过叶绿体利用光能，把

二氧化碳（CO2）和水转化为储存能量的有机物，
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同时释放出氧气（O2），为整个生命系统提供物质

和能量，是增加地球碳汇的过程。如图 1所示，植

物CO2代谢途径主要涉及光合作用、光呼吸和呼吸

作用。自然界条件下，植物可利用光合作用光反

应生成的 ATP和 NADPH，通过卡尔文循环将 CO2

转化为有机物。但该过程核心的酶核酮糖-1，5-二

磷酸羧化酶/加氧酶（Rubisco）存在催化速度慢、

反应复杂等诸多问题，导致天然固碳途径效率较

低。同时，由于Rubisco为双功能酶，其可通过氧

化反应造成 CO2再释放，引起高达 25% 的固碳损

失［3-5］。另外，植物呼吸作用可将有机物氧化降

解，也是释放CO2的过程。因此，需要在上述天然

CO2代谢途径改造上取得突破，以大幅增加植物生

态碳汇能力。

采用合成生物学技术等改造天然碳代谢途径、

重构新型人工碳代谢通路，有望大幅提高植物CO2

固定能力。目前，科学家已在植物光合固碳途径

与 Rubisco优化、CO2富集、光呼吸和呼吸作用改

造等方面取得突破。基于此，本文分别介绍了植

物光合作用、光呼吸和呼吸作用中与CO2固定、释

放相关的途径，并指出可用于改造的潜在靶点；

重点综述了植物体内已构建的人工固碳途径，系

统分析评价了不同途径的 CO2固定能力和限制因

素；最后，对人工设计并合成植物CO2代谢通路、

基于零碳排放的新型物质生产等关键问题进行了

探讨，并对植物CO2代谢途径的合成生物学改造发

展趋势进行了展望。

1 光合固碳改造

植物固碳过程依赖于光合系统，相关复合体

主要包括：光系统Ⅰ（PSⅠ）、光系统Ⅱ（PSⅡ）、

Cytb6f及ATP酶复合体等。该过程始于光系统Ⅱ对

光子的吸收，植物体利用光能将水分子裂解，释

放的电子传递给质体醌，并在类囊体膜两侧建立

跨膜质子梯度以用于产生ATP。电子可通过光合电

子传递链，依赖光系统Ⅰ产生还原性的 NADPH。

光反应所产生的大部分能量和还原力，被用于卡尔

文循环：在Rubisco催化作用下，CO2与核酮糖-1，5-

二磷酸（RuBP）反应，产生 3-磷酸甘油酸（PGA）。

PGA被进一步转化为 1，3-二磷酸甘油酸和甘油醛-

3-磷酸（G3P），该过程需要ATP和NADPH。之后，

G3P可被催化生成RuBP、葡萄糖、蔗糖和其他碳

图图1　植物天然二氧化碳代谢相关途径［2］

Fig. 1　Natural pathways of carbon dioxide metabolism in plants[2]
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基分子［5］。围绕上述光合固碳过程进行改造已取

得了系列进展。

1.1 光合系统的优化

光合作用系统改造是一个新兴的研究领域，

通过在系统建模的指导下开发新的元件、途径和

调节回路，以创建更有效的光合系统。该领域研

究范围较广，既包括天然光合系统的优化和产物

高效利用，也包括重建全新的乃至自然界中不存

在的系统。

1.1.1 光能利用效率的优化

自然光合作用已有数十亿年的进化历史，但

其光能利用效率不到 1%，这直接限制下游固碳能

力。可见，光合效率尚有较大的提升空间。因此，

发掘自然光合系统的限速步骤并对其优化，是改

善光合系统的主要途径［6］。由于已有较多光系统

组装相关综述文章，本部分聚焦点主要包括光系

统天线的优化，及提升光系统对波动光的响应能

力等。

（1）光系统天线的优化

由于所吸收光能过剩，大部分被吸收的光不

能转化为化学能，而是以热量的形式被耗散出

去（图 2）。尤其是在光照强烈的时间区段内，该

现象更为明显，这增强了植物在进化过程的适应

能力［7］。然而，在现代集约化农业生产中，较少

出现大量植物争夺有限自然光的情况。科学家普

遍认为光系统天线过于庞大［7-9］；因此，减小天线

尺寸有望提高植物生物量和产量［7-8］。捕光天线调

控蛋白TLA1、TLA2是莱茵衣藻叶绿素（Chl）天

线大小调控的关键因子，其过表达株系的叶绿素

天线更大，单个细胞中Chl b含量更高；反之，其

敲减株系的叶绿素天线尺寸变小且 Chl b 含量降

低，且类囊体结构松散。可见，天线大小显著影

响植物光合作用，但该研究并未统计生物量相关

数据［10］。莱茵衣藻 tla2 突变体在光自养条件下生

长良好，光合作用的量子产量与野生型相似。在

高密度培养中，由于 tla2突变株消除了对阳光的过

度吸收和浪费性耗散，其生物量将高于野生型。

因此，微藻 tla2型突变可使单个细胞过度吸收阳光

的能力最小化，有助于大幅提高整体的生产力［11］。

（2）提高光系统对波动光的响应能力

自然状态下，植物处于波动光生长环境中，

其光合效率取决于遮光所导致的非光化学猝灭系

数（NPQ）的降低速度。当处于有限光照条件时，

残余 NPQ 会以热量的形式消耗掉部分可用光能，

进而降低植物光合效率。由于NPQ的缓慢弛豫时

间是植物光合作用限制因子，所以缩短NPQ弛豫

时间是优化光合系统、提升固碳能力的关键策略

之一［6，12-13］。

qE作为NPQ的最快响应组分，其在黑暗条件

5 min内即可完成弛豫［14］。qE的发生依赖 PSⅡ捕

光超级复合物的构象变化；其中，LHC家族蛋白

PsbS对 qE诱导至关重要［15-17］。过表达PsbS可增加

qE 容量，进而减少光抑制［18］，但不会增加生物

量［19］。因此，过表达 PsbS可加速 NPQ诱导过程，

图图2　光合天线吸收光能示意图

Fig. 2　Schematic diagram of energy absorption of photosynthetic antenna
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特别是NPQ的弛豫过程。

叶黄素循环发生在类囊体中，叶黄素Vx在强

光或其他胁迫条件下形成玉米黄质Zx，这是 qE响

应所必需的［15， 20］。由强光到弱光过渡时，Zx 到

Vx的再转换对NPQ完全弛豫尤其重要［14］；该反应

由位于类囊体膜基质侧的 ZEP 催化完成［21］。ZEP

是一种快速翻转蛋白，类似于PSⅡ的D1蛋白，其

降解率远高于其他大多数植物蛋白［22-23］。ZEP活性

可能是通过蛋白质稳定性调控的。当 ZEP 与黄质

脱环氧化酶和 PsbS一起过表达时，植物生物量更

大［24］。因此，通过调控NPQ弛豫过程有望提高光

系统对波动光的响应能力，提高光合固碳能力。

（3）拓宽天然光合系统吸光范围

对于植物和大多数藻类，能够被有效利用的光

谱范围主要局限于可见光，波长约在400～700 nm，

这仅占太阳光谱范围的一半左右。然而，某些藻

类含有的特定色素（叶绿素 d和叶绿素 f）或色素

蛋白（藻胆体），其吸光范围可扩展到远红区域，

约 700～750 nm［25-26］。因此，开发藻胆体、叶绿素

d或叶绿素 f在高等植物中应用潜力，可扩大现有

植物的光吸收范围，进而增强光合效率。

1.1.2 光合固碳效率的优化

（1）改善CO2的扩散能力

由于CO2具有扩散作用，导致C4植物叶肉细胞

胞质和C3植物叶绿体的Rubisco羧化位点CO2分压

较低［27-28］。因此，改善叶片内部CO2扩散特性，是

提高光合效率的有效途径。现有结果证明，CO2的

扩散能力随温度升高而升高［29-31］，且与细胞壁厚

度、组成等均相关［32-33］。由于叶片CO2扩散速率测

定较为困难，导致高CO2扩散材料的筛选变得极具

挑战，这阻碍了相关机制的研究进展。但通过蛋

白质工程改善 Rubisco 特性，有望增加羧化效率，

这是提高作物产量的关键策略。相关内容将在以

下部分进行重点讨论。

（2）Rubisco的优化

长期以来，科学家将Rubisco作为固碳系统的

首要优化目标，其目的是提高底物选择性和动力

学性能［34-36］，但迄今为止尚未取得理想效果。研究

发现：来源于陆地植物、绿藻和蓝藻的 Rubisco，

其催化速度和底物特异性成反比。当增强Rubisco

对CO2特异性以降低Rubisco加氧酶活性时，会降

低CO2催化速率［37-38］。

相比之下，源于硅藻的Rubisco则具有不同的

催化特征：硅藻具有CO2浓缩机制，其Rubisco羧

化率接近C3植物，但其氧化速率却非常低［39］。这

表明，不同来源的Rubisco动力学数据可能会有较

大差异。因此，可以通过拓宽研究范围来确定降

低 Rubisco 加氧酶活性的最优替代途径［40-41］。此

外，将源于红藻或蓝藻的高特异性Rubisco转化到

作物中，要比改造天然Rubisco动力学参数更有效

果。尤其是，将Rubisco优化与碳浓缩机制改造相

结合时，更有助于提高植物固碳能力［42］。然而，

用红藻 Rubisco 替代烟草内源 Rubisco 时，红藻的

Rubisco并未在烟草体内形成功能复合体，这表明

共表达 Rubisco 伴侣蛋白的重要性［43］。而在细菌

中，已实现Rubisco复合体的全组装［44］，这为在植

物体组装完整Rubisco复合体提供参考。通过结合

物种特异性结构与功能关系的研究［45-46］及Rubisco

组装所需关键因子［47-49］，可为筛选特异性强、催化

效率高的Rubisco提供重要支持［45-49］。

（3）提高Rubisco附近的CO2浓度

除对Rubisco进行直接改造外，在叶绿体中增

加CO2浓度也是减少Rubisco氧化反应的重要手段，

如在植物体内导入藻类的CO2浓缩系统（CCM）［50］

等。功能性CCM组分主要包括羧酶体或蛋白核结

构、碳酸酐酶及无机碳转运体等［51-55］。羧酶体是光

合细菌中的微室，其外层有蛋白质壳包围，内含

碳酸酐酶、Rubisco蛋白等［55-56］。蛋白核作为一个

亚细胞微室，与羧酶体具有类似的功能，存在于

许多真核藻类和角苔类陆生植物中。与羧酶体不

同，蛋白核外层被淀粉鞘和蛋白质层包围［57］。

CCM部分组分已被成功导入植物体，这为在

植物体内构建CCM系统奠定重要基础［58-59］。研究

表明，将蓝藻 β -羧酶体组分 CcmM35 与 Rubisco

大、小亚基整合进烟草后［42］，可形成早期羧酶体

结构，并在叶绿体基质中形成大分子复合物。在

本氏烟草瞬时表达多种 β -羧酶体蛋白，包括

CcmK2、CcmM、CcmL、CcmO 和 CcmN 等，可

形成高度有序的空室类似结构［42］。其中，CcmM

的 SSUL模块可参与Rubisco蛋白聚集过程［60］。在

高等植物叶绿体中组装蓝藻 α-羧酶体结构，可提

升细胞内碳酸氢盐含量；其介导浓缩形成的CO2，
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可大量聚集在Rubisco周围［61］，有利于羧化反应的

进行。目前，已在烟草叶绿体中成功合成简化羧

酶体结构。即便其功能不完整，该转基因烟草仍

可在二氧化碳浓度升高的情况下实现自养生长。

除 CCM 微室自身结构外，只有 Rubisco 正确

定位到微室中，才能确保其CCM结构完整性，而

Rubisco结构的复杂性给CCM重建带来巨大挑战。

在类蛋白核形成过程中，Rubisco组装由其小亚基

的 α-螺旋介导，该结构可能与类蛋白核连接蛋白

存在相互作用［62-63］。当替换掉莱茵衣藻Rubisco小

亚基表面的两个 α-螺旋时，其催化能力不变。因

此，该材料可作为底盘细胞，用于检测新候选蛋

白与类蛋白核的连接能力［64］。到目前为止，在植

物叶绿体中组装完整羧酶体和类蛋白核结构仍具

有极大挑战。这需要对CCM结构、组装和功能作

进一步深入解析，以确定负责组装和正确靶向

Rubisco到CCM微室的最少基因［57］。

若在植物体内重构类蛋白核结构，首先需要

将散布的Rubisco形成聚集体形式。同高等植物类

似，藻类 Rubisco 由 8 个小亚基和 8 个大亚基对称

排列在一起；但藻类中，EPYC1蛋白可将Rubisco

高度聚集在蛋白核结构中［63］。计算模拟结果表明，

结构松散、柔韧的EPYC1蛋白既可与单个Rubisco

的多个位点结合，也可将相邻的Rubisco连接在一

起 ［图 3（a）］。通过这种方式， EPYC1 可将

Rubisco聚集在蛋白核矩阵中。但番茄等陆地植物

中未发现 EPYC1同源蛋白，这可能是其无法形成

类蛋白核结构的原因之一。除 EYPC1 之外 ，

RCA1、SMM7 等参与 Rubisco 聚集体形成过程的

其他关键因子也已基本明确［图3（b）］［65］。

将C4光合系统引入C3作物，也可增加Rubisco

附近CO2供给。大多数C4植物位于热带和亚热带区

域，其对高光呼吸的适应能力更强［66-68］。在 C4植

物叶肉细胞中，CO2在PEP羧化酶催化作用下生成

苹果酸盐。之后，该四碳二羧酸盐被运输到维管

束鞘细胞并完成脱羧反应［68］，这增加了Rubisco附

近的CO2浓度。但C4植物中，每固定 1分子CO2需

要 2分子额外的ATP。同时，将C4光合系统引入C3

植物时，需要考虑光合过程中生化反应的变化，

且高光合活性的维管束鞘细胞要求叶片结构也需

有所改变［69-70］。由于缺乏对 C4光合作用机制的了

解，C3向 C4转化研究进展缓慢。但目前，已有向

水稻成功转入 C4光合系统的报道［71］。可以预见，

倘若 C4 水稻工程实现，必将掀起新一轮的绿色

革命。

1.2 光合产物高效利用

在设计合成新型代谢途径时，需整体考虑光

合作用与其下游产物利用之间的相互关系。不仅

要最大限度地供给底物，还要解除代谢反馈抑制

以维持较高光合效率。通过控制“源”与“库”

相互作用，优化光合产物的运输、储存和消耗，

以提高光能的整体利用率。目前在生物能源生产

过程中，生物质需经过大量后续加工才可获得液

体燃料；因此可以采用合成生物策略，将碳储存

图图3　类蛋白核关键因子及结构示意图［63］

Fig. 3　Schematic diagram of key factors and structure of pyrenoid [63]
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到油脂中以生产较高价值的生物产品，如三酰基

甘油酯等。三酰基甘油酯可以很容易地转化为生

物柴油、航空燃料和润滑油等，而这些原本只能

源于化石燃料［72］。通过增加叶片或种子油脂产量，

也可获得高价值饲料或食品作物［73］。通过将碳源

循环到油脂中，可提高能源作物光合效率。

除上述天然光合系统的改造外，采用合成生

物学方法可创造非天然光合系统。利用计算机代

谢模型优化设计光合作用，能有效整合各个代谢

通路的信息，达到提高光合效率的最佳目标［74］。

另外，Rubisco的底物特异性和催化效率较低，是

限制光合能力的主要原因。已有研究表明，可以

通过设计新型CO2固定通路，绕过Rubisco催化步

骤并缩短光呼吸途径［75-76］。该内容将在“光呼吸途

径”改造部分重点讨论。

1.3 光合固碳系统改造后的应用

在衣藻中，减小光合天线尺寸可提高其光能

利用率和整体生产力［11］。高等植物中，大豆叶绿

素 b缺失突变体的天线减小后，其光合效率可增加

30%［77］；烟草叶绿素缺失突变体的天线减少后，

其茎叶的生物量提高了 25%［78］。当拟南芥调控蛋

白HPE1突变后，其光合天线也会减小，且光合效

率和生物量也有所增加［79］。可见，通过优化植物

光合天线系统，可降低光损耗、提高光能利用率，

进而其增强其固碳能力。

另外，通过缩短 NPQ弛豫时间也可优化光合

系统，以提升固碳能力。在拟南芥中过表达 PsbS

可增加 qE容量，进而减少光抑制［18］，但不会增加

生物量［19］。但是，当 ZEP 与黄质脱环氧化酶和

PsbS一起过表达时，不仅缩短烟草从光保护中的

恢复时间，还显著提高了烟草生长速率［24］。由于

光保护机制存在于大多数开花植物中，上述研究

结果可为粮食作物改良提供理论依据。

2 光呼吸途径改造

2.1 光呼吸代谢途径

早在 1920 年，德国科学家奥托 ⋅瓦布（Otto 

Warburg）就发现植物光合速率会随着氧分压的升

高而降低，即瓦布效应。直到 1955年，约翰⋅德柯

尔（John Decker）［80］发现烟草叶片在光照突然停

止之后，会释放出大量CO2。他认为，这是植物在

光照条件下发生的“呼吸”，即光呼吸（photo‐

respiration）。之后，Zelitch 和 Tolbert 等［81-83］经过

一系列深入研究，绘制出完整的光呼吸代谢途径。

光呼吸是所有需要通过卡尔文循环来固碳的绿色

细胞在低CO2、高O2和光照条件下进行的耗能、耗

O2且释放CO2的生化过程。

Rubisco作为双功能酶，其发挥功能时可形成

活性中间体。该中间体既可以与 CO2发生羧化反

应，也可以与 O2发生氧化反应。研究证实：植物

Rubisco 活性位点更利于发生羧化反应，约占

Rubisco总反应的 75%［84］。在地球形成早期，仅有

少量 O2，Rubisco催化活性不受 CO2和 O2影响［85］，

但进化过程可能导致Rubisco不能很好地区别O2和

CO2。

光呼吸过程中，Rubisco催化RuBP与O2反应，

产生PGA和 2-磷酸乙醇酸（2-PG）。PGA是Rubisco

羧化反应产物，能够进入卡尔文循环。而 2-PG则

很难被再利用，还会抑制光合反应固碳酶。高等

植物中，2-PG可通过叶绿体、过氧化物酶体及线

粒体内的一系列反应被消耗［86］。

2.2 光呼吸生理功能

光呼吸对植物尤为重要，其被长期抑制时，

植物则不能正常生长。虽然 C4植物光呼吸已减弱

很多，但它仍然是不可缺少的。丧失 2-PG代谢能

力的突变体，在正常条件下无法生长［87］，这主要

由于 2-PG会抑制几种关键酶，如磷酸甘油醛异构

酶（参与RuBP的再生）［88］、磷酸果糖激酶［89］等。

通过光呼吸代谢途径，可将 2-PG转化为 PGA，进

而实现解毒功能。其他光呼吸中间产物的积累，

对植物细胞也是有毒的，如乙醇酸会影响 CO2吸

收［90］；乙醛酸不但能抑制Rubisco活性［91-92］，还会

影响 CO2同化速率［93］。光呼吸会消耗光合固碳及

ATP和NADPH，在C3植物中可导致高达 50%的光

合效率损失［94］。因此，作为光合作用的耗能副反

应，通过降低光呼吸有望提高光合效率。
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2.3 光呼吸途径的改造方式

植物光呼吸会造成固碳损失，可通过以下 3种

方法提高植物底盘固碳能力：①优化Rubisco或在

其周围增加 CO2浓度，以提高其羧化效率而减少

RuBP氧化率［95］；②通过基因突变或过表达来改变

天然光呼吸途径，减少毒副产物并提高碳回收

率［96］；③导入新型光呼吸替代途径，以减少光呼

吸损耗［97］。以下将对相关内容进行详细介绍。

2.3.1 天然光呼吸途径的改造

前期研究发现：大多数光呼吸突变体在正常

条件下，生长均受到严重影响，甚至出现致死表

型；但是，提高 CO2浓度可使突变体表型恢复正

常［98-106］。虽然，研究突变体可解析光呼吸机理，

但这并不能提供降低光呼吸的有效方法。大豆和

小麦的大田试验研究表明，光合速率增加的品种，

其光呼吸效率也更高。因此可能无法仅利用光呼

吸自然变异来发掘光呼吸水平较低而生产力较高

的植物［107］。但对烟草光呼吸自然变异突变体研究

发现，低光呼吸植株也可有较高的光合速率和生

长率。这可能与过氧化物酶体中过氧化氢酶水平

的升高有关，而不是与光呼吸水平降低相关，但

该表型无法稳定遗传［108-110］。由此看出，天然光呼

吸途径改造较为复杂，需考虑较多因素。

水稻和小麦等 C3植物，能够捕获和再同化光

呼吸所释放的 CO2
［111-112］，即其可在提高 CO2利用

率的同时而无需减少光呼吸速率，该策略可被用

于高产作物的开发。另外，通过增加光呼吸通量

以减少有毒中间产物 2-PG和乙醇酸等的积累，可

加快碳回收速率以使 PGA重新进入C3循环，最终

提高RuBP再生速度。比如，当过表达线粒体甘氨

酸脱羧酶复合体L蛋白和H蛋白时，可分别导致植

物光合和生长速率的增加，这可能得益于光呼吸

通量的增加［104，113-115］。此外，当烟草暴露于高光呼

吸胁迫条件下，过表达H蛋白可减少对 PSⅡ的伤

害［115］。可见，增加光呼吸通量可使植物更好地应

对高光呼吸胁迫，提高作物产量［115］。不难看出，

对天然光呼吸途径进行改造以增加CO2利用率，是

光呼吸改造的重要思路之一［115-116］，但具体改造靶

点和策略仍待探索。

2.3.2 新型光呼吸替代途径的构建

光呼吸改造被认为是提高植物固碳能力的有

效途径之一［117］。由于光呼吸中间产物乙醇酸对细

胞有毒性作用，所以新型光呼吸替代途径的构建

大都以乙醇酸为底物。目前，已有研究表明通过

设计催化步骤，可以将乙醇酸转化为其他生物质，

同时将CO2重新释放到叶绿体中（图 4），提高CO2

浓度以增加Rubisco羧化速率［106，118-119］。

图图4　以增加叶绿体中CO2浓度为目的的光呼吸通路改造［106，118-119］

Fig. 4　Photorespiration pathway modification aimed at increasing CO2 concentration in chloroplasts[106, 118-119]
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South 等［120］共设计了 3 条光呼吸替代途径

［图 4（a）］：途径 1 与天然光呼吸途径类似，将约

75%的乙醇酸转化进入了卡尔文循环，而CO2则释

放到叶绿体中；在途径 2和 3中，乙醇酸则被完全

氧化为CO2并直接释放至叶绿体，同时在该过程中

生成还原力。上述 3条途径，均促进转基因植物的

生长并提高了其生物量。Shen等［118］在水稻中利用

乙醇酸氧化酶、草酸氧化酶和过氧化氢酶设计了新

型光呼吸旁路，乙醇酸也被完全氧化为CO2，转基

因植物的光合效率和产量均有所提高［图4（b）］。上

述通路均无需能量损耗，可以实现CO2在叶绿体的

直接利用。

将大肠杆菌乙醇酸代谢途径导入植物体内，可

使光呼吸中间产物乙醇酸完全转化为甘油酸以进入

卡尔文循环。该方法中，仅消耗少量ATP且可避免

产生 NH3，同时在 Rubisco附近富集 CO2
［121-123］。该

途径已在拟南芥、马铃薯和亚麻荠等物种中进行

了测试，结果表明转基因植物的光合效率和生物

量均有所提高。研究表明仅在植物中表达乙醇酸

脱氢酶即可促进植物生长，无需引入整条途径，

而其深层机制则需进一步解析［121-123］。将GCL和羟

基丙酮酸异构酶在烟草过氧化物酶体中表达时，

可使光呼吸途径绕过线粒体而直接将乙醛酸转化

为甘油酸。然而，羟基丙酮酸异构酶并未被成功

定位到过氧化物酶体中，且转基因植物的生长并

未发生变化［124］。在细菌中，通过 3-羟基丙酸途

径，可将乙醇酸转化为丙酮酸［76］。在植物体内，

该代谢途径能否工作？能否在不释放CO2前提下实

现乙醇酸再利用，以提高植物光合效率？这些问

题的探索，将有助于提高植物固碳效率。

此外，在植物叶绿体中引入乙醇酸氧化酶途

径，可使乙醇酸完全脱羧，理论上会增加Rubisco

周围的CO2浓度；从而起到减少Rubisco氧化反应，

增加生物量的目的［125］。的确，当在拟南芥中引入

乙醇酸氧化酶途径时，可导致其生长速率增

加［125］。但与天然光呼吸途径相比，该替代途径会

消耗更多能量［126］，并且无法将磷酸甘油酸返还到

碳循环过程，这暗示其中可能存在某些尚未被发

现的作用机理［125， 127］。由于乙醇酸氧化酶催化过程

会伴随过氧化氢的产生，因此可利用藻类乙醇酸

脱氢酶代替乙醇酸氧化酶的功能［128-129］。

但不可避免的是，上述途径改造所新产生的

CO2，仅有部分可得到有效固定，仍存在固碳损

失；因此，探索基于零CO2释放、乙醇酸直接向乙

酰辅酶 A 等生物质转换的新型代谢通路，对于减

少光呼吸碳损耗意义更为重大。Trudeau等［130］已

成功设计了将乙醇酸还原为乙醇醛的两步酶反应，

并通过与天然酶进一步组合获得了零CO2释放的光

呼吸旁路。Scheffen等［131］也通过开发一种新型的

羟乙酰辅酶A羧化酶，并结合羟乙酰辅酶A合成酶

和羟丙基二酰辅酶A还原酶，实现了零CO2释放的

乙醇酸到甘油酸的转化。另外，Bar-Even［132］也提

出另外两个可能的光呼吸旁路，来避免光呼吸中

的碳损失，仍有待于进一步探索。

通过阻断植物天然光呼吸途径，可以测试新

型光呼吸旁路的转化效率，使通路流量达到最大

化。模型分析表明，只要光呼吸产生的乙醇酸全

部进入旁路，可使转基因植物光合效率提高约

16%［126］。目前，可通过靶向RNA干扰、基因编辑

等方法达到阻断光呼吸通路的目的。同时，也很

有必要在农业生产条件下，实际测试光呼吸旁路

的效果，以达到提高作物产量的目的［24，115］。目

前，利用快速克隆技术，可将整个代谢途径相关

基因克隆到单载体上，单次转化完成转基因过

程［133-134］，这为测试代谢通路提供了技术保障。

2.3.3 利用计算机进行光呼吸代谢通量模型计算

利用计算机结合基因组工程和合成生物学技

术进行代谢通量模型计算，简化了光呼吸通路改

造设计步骤。未经检验的新途径也可以通过计算

模型评估，节约人力财力，优化实验设计。

计算机模型预测的准确性取决于代谢路径是否

详尽。目前，光呼吸酶功能的研究结果，绝大部分

源于突变体和体外酶活分析［117，135］。加强体内代谢

通量分析，能够更好地理解光呼吸代谢，特别是在

田间条件下对重要农业作物的分析［116，126，136-138］。随

着对光呼吸的不断深入了解，有助于更好地确定

光呼吸代谢对中心碳代谢的其他分支及对植物次

生代谢途径的影响。例如，C3植物可通过光呼吸

生成丝氨酸，光呼吸途径通过活性氧（ROS）信号

通路，参与非生物和生物胁迫响应［139-140］。此外，

在CO2浓度升高的条件下，光呼吸速率的降低对氮

同化有负反馈作用。因此，光呼吸对植物氨基酸
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合成代谢十分重要［141］。光呼吸中间体参与其他代

谢途径，但尚不清楚这是植物功能的必要条件，

还是陆生植物光呼吸循环进化的结果［142］。在许多

条件下，Rubisco氧化作用的减少或完全抑制有利

于C3植物的生长［143-144］。

2.4 光呼吸途径改造后的应用

虽然 CCM 部分组分已被成功导入植物体中，

但对 Rubisco 直接改造后的植物尚未得到广泛应

用［58-59］。先前研究表明，引入CCM碳酸氢盐转运

体将对光合作用产生促进作用。计算模型表明，

在作物体内导入蓝藻碳酸氢盐转运体（BicA），可

使光合效率增加 9%；导入所有已知碳酸氢盐转运

体，可使光合效率提高约16%［145］。将藻类CCM组

分整合表达，包括在类囊体腔内表达碳酸酐酶、

CAH3或在烟草叶绿体内膜共表达碳酸盐转运体、

LCIA等，可获得CO2吸收提高的转基因材料，其

光合效率和生物量也有所提高［146］。在C3作物中引

入C4光合系统可增加Rubisco附近CO2浓度，但由

于该过程复杂导致研究进展较慢。虽然已有向水

稻成功转入C4光合系统的报道［71］，但要实现C4水

稻大规模生产还需要做出较大努力。

天然光呼吸途径的改造较为复杂，需考虑较

多因素。而新型光呼吸替代途径的构建，被认为

是提高植物固碳能力的有效途径之一。在烟草［120］

和水稻［118］中设计新型光呼吸旁路以增加乙醇酸利

用率，可使植物的生长和生物量都有显著提高，

且固碳效率也进一步提高。在拟南芥、马铃薯和

亚麻荠等物种中导入大肠杆菌乙醇酸代谢途径后，

转基因植物的光合效率和生物量也均有所提

高［121-123］。由此可见，新型光呼吸替代途径的构建

与导入，有望在提高植物固碳能力中发挥重要

作用。

3 呼吸作用改造

3.1 植物呼吸作用

植物的呼吸作用和光呼吸过程中，均消耗 O2

释放CO2。光呼吸只在光下进行，但呼吸作用在光

照、黑暗中均可发生，光对线粒体呼吸作用的影

响还存在争议［147］。线粒体参与有氧呼吸过程的最

后步骤：在有机酸氧化驱动下，通过氧化磷酸化

产生大量的 ATP，释放 CO2并将 O2还原为水。此

外，线粒体还参与了许多其他重要的细胞生理过

程，如植物碳氮代谢、光合作用、氧化应激反应

等。因此，呼吸作用对于维持植物基本代谢十分

重要，通过抑制呼吸作用来减少CO2排放的操作难

度较大，相关研究较少。

线粒体呼吸通过各种机制与光合作用、叶绿

体功能联系在一起：线粒体功能障碍会影响植物

叶绿体的生物功能［148-149］；线粒体ETC是抗坏血酸

生物合成的位点［150］，也是光合作用过程中过量还

原当量的氧化位点［151］；TCA循环是氮同化过程中

有机酸的来源［152］；光依赖的通过线粒体呼吸的甘

氨酸氧化，对二磷酸核酮糖的光呼吸再生至关重

要［135］。线粒体呼吸在植物对胁迫的反应中发挥着

关键作用，它能够提供 ATP 和还原剂，产生或吸

收 ROS，并且是次生代谢的碳中间体的来源［151］。

呼吸机制在耐盐［153］、耐旱［154］、耐温［155］和病毒防

御［156］中发挥着关键作用。随着 CO2水平的升高，

植物线粒体呼吸相关基因表达增强，从而导致线

粒体数量的增加和呼吸速率的升高，这可能会对

植物生长及全球CO2水平的响应产生影响［157］。

呼吸作用可分解光合作用形成的葡萄糖并产

生ATP，为植物体提供能量。糖酵解过程中，葡萄

糖被分解为丙酮酸，丙酮酸被氧化形成乙酰辅酶A，

并释放出 1分子CO2。乙酰辅酶A进入三羧酸途径

后，可被氧化生成CO2，并产生可用于线粒体电子

传递链的还原剂。这些还原剂和柠檬酸循环中产

生的琥珀酸被氧化后，会在线粒体内膜产生质子

梯度，进而驱动 ATP 合成。植物线粒体呼吸可以

分为 4个部分：①三羧酸（TCA）循环负责有机酸

的氧化脱羧作用，导致 NADP和 FAD 的还原，以

及 ADP底物水平磷酸化形成 ATP；②经典氧化磷

酸化（OXPHOS）电子传递链，耦合 NADH 和

FADH2氧化、氧的还原，以传递质子并进行氧化

磷酸化；③电子传递链的非能量守恒旁路，交替

氧化酶（AOX）和鱼藤酮不敏感的 2型NAD（P）H

脱氢酶；④为这些过程提供底物和辅助因子的胞

质内载体和通道，可促进呼吸产物释放到细胞其
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余部分。

在经典的细胞色素介导的电子传递链（ETC）

外，植物线粒体还具有一种非磷酸化（非能量节

约）的呼吸电子传递途径，将电子从NAD（P）H传

递到氧，该途径在氰化物和鱼藤酮（COX和CI的

有效抑制剂）存在时仍具有功能。对氰化物不敏

感的呼吸作用是由交替氧化酶（AOX）介导的，

该分支可催化UQH2的氧化，在不发生质子转移的

情况下将O2还原为水。AOX在植物线粒体中起抗

氧化作用，在大多数植物中由多个基因编码，可

分为AOX1型和AOX2型［158］。

吡啶核苷酸［NAD（P）H/NAD（P）+］和腺嘌呤

核苷酸（ATP/ADP）库与呼吸代谢密切相关，因为

NAD（P）H氧化通常与ATP形成相耦合，NAD（P）H

氧化和ATP形成之间的紧密耦合会导致代谢失衡，

进而对碳代谢和线粒体功能产生负面影响［159-161］。

AOX提供了一种减少代谢失衡的机制，因为它减

弱了 NAD（P）H氧化和 ATP形成之间的紧密耦合。

如果氧化还原剂和/或消耗碳水化合物的呼吸需求

大于产生额外ATP的需求，那么增加AOX介导的

呼吸作用即可满足需求。另一方面，通过将电子

流从 AOX 转移到 Cyt氧化酶，可以满足 ATP 增加

的需求，而不必增加碳氧化速率或还原力的周转。

AOX 呼吸会降低 mETC 产生 ROS［153，162-163］和

一氧化氮［164］的速率。敲除或过表达 AOX 可引起

细胞清除 ROS 能力的改变［162，165-167］，并改变 ROS

诱导的大分子氧化修饰的数量［168-170］。应激条件影

响线粒体功能，从而影响 mETC 生成 ROS 的速

率［171］。反过来，这些ROS作为信号分子，将线粒

体功能方面的信息传递给细胞的其他部分，以诱

导有益的反应，涉及核基因表达的变化［171-172］。由

于AOX影响线粒体ROS的生成，其活性可能影响

线粒体的应激信号功能。例如烟草与病原菌

Pseudomonas syringae［173］的相互作用。烟草对

P.syringae pv.maculicola 的反应中，线粒体基质中

的 O2
−持续升高，随后是防御基因表达的改变和超

敏反应（HR）导致细胞死亡。此外，病原体

P.syringae pv.phaseolicola 感染 AOX 敲减株系会引

起O2
-爆发，类似于感染 P.syringae pv.maculicola的

情况［173］。说明在细胞应激反应中，AOX影响线粒

体ROS信号的生成。

3.2 呼吸作用改造应用

呼吸作用对植物基础代谢尤为重要，对其进

行改造的操作空间较小。表面上看，AOX呼吸是

对能量和碳资源的浪费，但敲减AOX对整个植物

生长产生影响，这与生长阶段、环境条件和植物

种类等相关。正常生长条件下，AOX改变通常不

会造成明显的生长变化［174-179］。抑制AOX可略微改

善生长［180-182］，而过表达 AOX 会轻微降低生

长［153，181-182］。另外，在胁迫条件下（如缺水、渗透

胁迫、高盐、低温），AOX含量的变化往往显著影

响植物生长。在这些情况下，抑制AOX对生长有

负面影响［174，178］，而过表达 AOX 则有积极影

响［153，174-175，177-179，181，183］。除了对生长的影响外 ，

AOX提高了植物从严重水分胁迫［162，184］或其他胁

迫条件中恢复的能力［185-187］。此外，AOX影响生长

的原因，可能源于它与光合作用之间存在相互作

用。烟草在长期适度水分缺乏的条件下，AOX敲

减株系的固碳率和生长速率显著降低，而AOX过

表达株系的固碳速率显著提高［178］。这说明，AOX

对光合代谢的有利影响明显超过了呼吸产能降低

所造成的生长势损失。由此可见，对AOX呼吸途

径进行调控，可改善植物CO2固定能力。

4 未来展望

4.1 光合固碳改造

在植物体系中，通过过表达某些蛋白，可以

促进光合作用和生长；而 PSⅠ可以通过与相关成

分偶联，产生有价值的化合物，如氢或电。此外，

整个光合复合物也可在异养生物中表达，构建自

养-异养杂合生物。未来仍需要解决的问题包括：

①提高体内光合系统组分与其他相关成分偶联的

效率；②拓展光合模块，以覆盖整个光系统或开

发复杂天线系统。

单细胞真核绿藻与高等植物进化关系密切，

具有叶绿体和完整的光合作用。因此，利用微生

物系统中典型的高进化速率，通过选择有利的遗

传变异来微调和优化光合过程是未来工作的重要

方向。将整个多蛋白复合物在远亲物种之间进行
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转移，需要合成更大的光合模块并确定大量辅助

因子［44］。在未来工作中，可结合不同物种的光合

模块，设计出新的光合作用变体（图 5）。使携带

蓝藻衍生藻胆体的植物，在弱光条件下即可进行

光合作用；或使蓝藻利用高等植物衍生的 LHC作

为天线来吸收利用强光，也可将蓝藻叶绿素 d和 f

（可以吸收远红外和近红外光）整合到藻类或植物

的光合系统中，以扩展驱动光合作用的可用光谱

区域［188-189］。

4.2 光呼吸途径改造

基因组工程和合成生物学为改变光呼吸提供

了新方法，结合合成生物学技术，使用系统工程

方法来概念化、设计、构建和测试多种新型光呼

吸代谢通路，有望提高作物产量（图 5）。利用计

算机进行代谢通量模型计算，简化了光呼吸通路

改造设计步骤。计算模型表明，源于大肠杆菌的

乙醇酸氧化途径，有望增加高达 16% 的光合效率

和生物量，尤其是在天然光呼吸途径通量减少或

消除的情况下［126］。此外，计算模型还可用于评估

未经检验的新途径，包括对光呼吸等途径进行模

拟操作，也可提供意想不到的效果。

在计算机中建立光呼吸模型，生成大型数据

集及大量标准化部件库，便于设计光呼吸途径来

提高作物产量。越来越多的基因组信息，将为探

索天然光呼吸途径的遗传多样性和潜在的可塑性

提供帮助。为充分了解光呼吸作用的变化如何影

响植物生长，还需要清楚数据来源物种。总之，

目前优化光呼吸的努力已初显成效。这些结果通

过进一步优化后，最终将从模式生物转移到目标

作物，并在一系列相关的农业环境下进行评估。

4.3 呼吸作用途径改造

植物线粒体呼吸也是碳代谢的重要一环，但

是线粒体呼吸通过各种机制与光合作用和叶绿体

功能复杂地联系在一起，而且线粒体呼吸在植物

对胁迫的反应中发挥着关键作用，一味盲目地抑

制线粒体呼吸可能会抑制植物生长甚至直接导致

植物死亡。因此，以线粒体呼吸为目标进行遗传

操作来提高植物固碳效率的研究远不如光合或光

呼吸的研究多，且更多聚焦于AOX的抗性功能。

4.4 植物固碳改造可能发展方向与挑战

通过上述分析可以发现：呼吸作用对植物基

础代谢尤为重要，对其进行改造的操作空间较小。

相比而言，光合作用及光呼吸路径改造则有更大

提升空间。尤其是缩短光呼吸代谢步骤、提高光

呼吸代谢中间产物利用率等可操作性强，是提高

植物固碳效率的重要突破点（表1）。

在大多数的光呼吸途径改造中，多采用传统

的基因工程方法（如基因突变、单基因转化等）。

但改造效果较难准确评估，往往在实验后期才可

判断其实验效果。而合成生物学的快速进展，正

在为光呼吸改变提供新的思路。基于合成生物学

思路，采用系统工程方法来设计、构建和测试新

型光呼吸替代通路，将在较大幅度上提高改造

效率。

同时，不可否认的是，现有固碳改造相关研

究多以模式植物为对象，其成果究竟能否在大田

作物和经济作物上应用，仍待进一步探索。除了

要考虑各种植物遗传背景的不同外，气候变化的

影响也应充分考虑在内。考虑到大规模作物培养

的条件，远不如实验室精细。因此，对环境条件

要求宽松的研究成果，可能会有更广阔的应用

前景。

4.5 合成生物学快速发展将促进植物固碳改造

合成生物学将工程原理与分子生物学相结合，

提供了设计和构建生物部件的能力。这使得标准

化零件成为可能，可快速组装构建，以便在生物

系统中进行测试。第 1 套标准化的生物部件是

BioBricks，主要设计用于原核生物代谢工程。

Golden Gate、Golden Braid以及其他类似克隆技术

可为植物合成生物学提供标准化部件［190-194］。植物

合成生物学的局限性来自于代谢物与基因组的复

杂且高度有序的调控，导致不可预见的未知因素

较多。为优化植物合成生物学的设计部分，需要

研究不同候选基因、启动子及启动子调控等。使

用不同的启动子，可以防止同源依赖的基因沉默，

这种沉默可能是由于多次使用一个组成型启动子
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图图5　植物碳代谢改造潜在靶点图示

（★光合固碳改造；★光呼吸途径改造；★：呼吸作用途径改造）

1—天然光合作用元件改造；2—外源蛋白导入以优化光合效率；3—Rubisco优化设计以提高其羧化能力；4—增加CO2供给能力；

5—天然光呼吸途径的改造或新型光呼吸替代途径的构建；6，7—增加光呼吸通量或代谢中间产物再利用；8—呼吸作用途径改造（AOX调整）

Fig. 5　Schematic diagram of potential targets for carbon metabolism modification in plants
(★Photosynthesis modification; ★Photorespiration modification; ★Respiration modification)

1—Modification of natural photosynthetic elements; 2—Exogenous protein are introduced to optimize photosynthetic efficiency; 

3—Rubisco optimization design to improve its carboxylation capacity; 4—Increase CO2 supply capacity; 

5—Reconstruction of natural photorespiration pathway or construction of alternative pathway for new photorespiration; 

6, 7—Increase photorespiration flux or reuse of metabolic intermediates; 8—Modification of respiratory pathway (AOX adjustment)
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后导致的［195-197］。此外，这种预先设计可以测试一

系列启动子的强度。利用工程循环原理和机器学

习，从多轮优化中获得的信息更加全面准确。

随着合成生物学的快速发展，新途径设计水

平不断提升。这可以部分解决天然固碳途径存在

的缺陷，使得人工生物固碳效率显著提升，是当

前合成生物学研究的热点。未来通过新途径设计

改造与优化，持续提升人工生物固碳效率。这对

于解决环境、能源、粮食等重大问题，实现可持

续绿色生物制造进程等具有重要的理论和实践

价值。
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