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光呼吸研究进展 
 

钟孝芬, 李波娣, 李敏姬, 张智胜*, 彭新湘* 
(华南农业大学生命科学学院，亚热带农业生物资源保护与利用国家重点实验室, 广州 510642) 

 

摘要：光呼吸是指植物绿色组织依赖光能吸收 O2并释放 CO2的过程，它被认为是一个浪费能量的过程。正常生长的 C3植物

光呼吸可损耗光合产物的 25%~30%，在干旱、高温、高光等逆境胁迫下，该损耗可高达 50%，因此，显著提高 C3 植物的

生产力可通过减少光呼吸通量来实现。尽管光呼吸对植物生产力的负面影响明显，但它对植物一些必要生理活动可能起着重

要作用，其中包括参与光保护、H2O2 信号发生、氮代谢、光氧化和抗逆反应等。该文对光呼吸的改造优化需要把握好平衡

点与适配度。基于 Rubisco 改造、CO2浓缩机制(CCM)和光呼吸支路创建的光呼吸改造研究进展进行了综述。通过了解调控

光呼吸提高植物光能转化效率方面的最新进展, 可望为光呼吸代谢的分子调控及改良研究提供指导。 

关键词：光呼吸；Rubisco；CO2浓缩机制；光呼吸支路 

doi: 10.11926/jtsb.4718 

 

Research Advances in Photorespiration 
 

ZHONG Xiaofen, LI Bodi, LI Minji, ZHANG Zhisheng*, PENG Xinxiang* 
(State Key Laboratory for Conservation and Utilization of Subtropical Agro-bioresources, South China Agricultural University, Guangzhou 510642, China) 

 

Abstract: Photorespiration is a process, in which plant green tissue absorbs O2 and releases CO2 depending on light 

energy, which is considered to be a waste of energy. Photorespiration of normally growing C3 plants can lose 25%-  

30% of photosynthate, and the loss can be as high as 50% under stresses, such as drought, high temperature and high 

light. Therefore, significantly improving the productivity of C3 plants can be achieved by reducing photorespiration flux. 

Although photorespiration has obvious negative effects on plant productivity, it may play an important role in some 

essential physiological activities of plants, including participating in photoprotection, H2O2 signaling, nitrogen 

metabolism, photooxidation and stress response. Thus, the transformation and optimization of photorespiration need to 

grasp the balance point and adaptation. The photorespiration modification based on Rubisco modification, CO2 

concentration mechanism (CCM) and photorespiration branch creation was reviewed. By understanding the latest 

progress in the regulation of photorespiration to improve the efficiency of plant light conversion, it is expected to 

provide guidance for the studies on molecular regulation and improvement of photorespiration metabolism. 

Key words: Photorespiration; Rubisco; CO2 concentration mechanism; Photorespiration bypass 

 

1 光呼吸代谢途径概述 
 

光合作用是绿色植物利用光能，把 CO2 和 H2O

转化为储存能量的有机物，同时释放 O2的过程。光

合作用能为整个生命系统提供物质和能量。光呼吸

伴随着光合作用而进行，绿色植物、藻类和蓝细菌

利用光能并在 O2 的参与下将有机物分解为 CO2 和

H2O，该过程即为光呼吸[1–3]。每年大约有 29 Gt 的
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光合产物以 CO2 形式被重新释放到大气中[4–5]。光

呼吸的产生是因为 1,5-二磷酸核酮糖羧化酶 /加氧

酶 Rubisco 具有双功能酶活性，1,5-二磷酸核酮糖在

Rubisco 的催化下既可进行羧化反应又可进行加氧

反应，而加氧或者羧化反应的程度取决于 CO2 和

O2 浓度的比值，高比值有利于羧化反应，低比值有

利于加氧反应[6]。RuBP 的羧化结果是产生 2 分子

3-磷酸甘油酸，然后进入卡尔文循环，而 RuBP 氧

化结果则是产生 1 分子 3-磷酸甘油酸(3-PGA)和 1 分

子 2-磷酸乙醇酸(2-PG)。2-PG 经过光呼吸代谢途径

再部分生成 3-PGA 回流进入卡尔文循环[7]，光呼吸

代谢途径能够回收 75%的 2-PG 中的碳，其余 25%

的碳以 CO2的形式在线粒体中释放[8–9]。叶绿体、过

氧化物体、线粒体及细胞质中均有光呼吸代谢过

程，此过程还涉及多种酶的共同参与[10]。光呼吸的

代谢过程见图 1。 

Rubisco 在叶绿体中催化 RuBP 产生 2-PG，乙

醇酸磷酸酶(PGLP)催化 2-PG 去磷酸化生成乙醇 

 

 

图 1 高等植物光呼吸途径及其与卡尔文循环和氨同化的相互联系[11]。2-OG: 2-酮戊二酸; 3-PGA: 3-磷酸甘油酸; 2-PG: 2-磷酸乙醇酸; Ala: 丙氨酸; 

Asn: 天冬酰胺; ASNS: 天冬酰胺合成酶; Asp: 天冬氨酸; CAT: 过氧化氢酶; Gln: 谷氨酰胺; FD-GOGAT: 铁氧还蛋白依赖性谷氨酸合酶; Glu: 谷氨酸; 

GDC: 甘氨酸脱羧酶复合物; GLO: 乙醇酸氧化酶; GLYK: 甘油酸 3-激酶; GGAT: 谷氨酸:乙醛酸转氨酶; GS2: 谷氨酰胺合成酶; SGAT: 丝氨酸:乙醛

酸转氨酶; SHMT: 丝氨酸羟甲基转移酶; Rubisco: 核酮糖 1,5-二磷酸羧化 /加氧酶; HPR1: 羟基丙酮酸还原酶 1。 

Fig. 1 Photorespiration pathway in higher plants and their relationship with Calvin cycle and ammonia assimilation[11]. 2-OG: 2-Oxoglutaric acid; 3-PGA: 

3-Phosphoglycerate; 2-PG: Phosphoglycolic acid; Ala: Alanine; Asn: Asparagine; ASNS: Asparagine synthetase; Asp: Aspartic acid; CAT: Catalase; Gln: 

Glutamine; FD-GOGAT: Ferridoxin-dependent glutamate synthase; Glu: Glutamate; GDC: Glycine decarboxylase complex; GLO: Glycolate oxidase; GLYK: 

Glycerate 3-kinase; GGAT: Glutamate:glyoxylate aminotransferase; GS2: Plastid glutamine synthetase 2; SGAT: Serine:glyoxylate aminotransferase; SHMT: 

Serine hydroxymethyltransferase; Rubisco: Ribulose 1,5-bisphosphate carboxylase / oxygenase; HPR1: Hydroxypyruvate reductase 1. 
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酸，乙醇酸通过乙醇酸 /甘油酸逆向转运蛋白从叶绿

体运输至细胞质中，然后进入过氧化物酶体中[12]。

在乙醇酸氧化酶(GLO)的催化下，乙醇酸氧化生成

乙醛酸并产生 H2O2，H2O2 被过氧化氢酶(CAT)分

解。乙醛酸在谷氨酸:乙醛酸转氨酶(GGAT)和丝氨

酸:乙醛酸转氨酶(SGAT)的作用下转化为甘氨酸。

甘氨酸从过氧化物酶体转移到线粒体后，由甘氨酸

脱羧酶(GDC)和丝氨酸羟甲基转移酶(SHMT)将 2

个甘氨酸分子催化为 1 个丝氨酸并释放 1 分子 CO2

和 NH3。氧化脱羧步骤 GDC 复合体将 NAD+还原成

NADH。在 SGAT 的作用下，丝氨酸从线粒体返回

到过氧化物酶体产生羟基丙酮酸(HP)。在羟基丙酮

酸还原酶(HPR1)的催化下，HP 还原为甘油酸。最

后甘油酸返回叶绿体，在甘油酸激酶(GLYK)的作用

下，甘油酸磷酸化生成 3-磷酸甘油酸(3-PGA)，重

新返回到卡尔文循环中[13]。 

 

2 光呼吸的生理功能 
 

光呼吸的主要生理功能是清除 Rubisco 加氧反

应生成的毒性中间代谢物 2-PG 并回收部分碳素, 但

该过程释放的 CO2 降低了植物的净光合效率[14–16]。

然而值得关注的是，在逆境条件下光呼吸对 C3 植物

的光合作用及产量维持可能具有保护作用[17–18]。此

外已知光呼吸还与植物其它多种生物学过程密切

相关, C3 植物光呼吸减弱后会导致氮素吸收与同化

受到抑制[19–20]。Gao 等[21]报道拟南芥(Arabidopsis 

thaliana) cat2 突变体中光呼吸生成的 H2O2 可诱导

叶片生长素浓度降低并出现叶片边缘卷曲表型，而

Kerchev 等[22]报道外源施加生长素类似物可消除

cat2 突变体因光呼吸 H2O2 积累而诱发的细胞程序

性死亡表型。在拟南芥、烟草(Nicotiana tabacum)

和水稻(Oryza sativa)等植物中光呼吸还参与了其非

寄主抗性防卫信号以及病原菌诱发的水杨酸信号

的转导过程[23–25]。光呼吸不仅在 C3 植物中具有重

要功能, 而且在光呼吸速率相对低的 C4 植物或蓝

藻中也起着不可或缺的作用，因为发现这些低光呼

吸生物的突变体同样表现出典型的光呼吸表型[26–27]。

总之，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与植物碳代谢、氮同化、

能量代谢以及 H2O2 信号发生等多个代谢过程密切

相关[28–29]，并且还可能在植物抗逆性和抗病性中发

挥重要作用[30–32]。 

3 优化光呼吸的 3 种策略 
 

光呼吸是一个耗能的代谢过程，在正常生长条件

下，C3植物中可消耗掉净光合产物的 25%~30%[7,33], 

当遭遇干旱、高温、高光等逆境胁迫时，其损耗可

高达 50%[34]。鉴于光呼吸是制约光合作用效率的一

个关键因子，为提高作物的生产力，目前主要采取

了 3 种改造策略以试图降低光呼吸速率而提高光合

效率：第 1 种是通过酶工程来提高 Rubisco 的羧化

效率，即直接提高 Rubisco 催化的羧化反应速率或

减少其加氧反应速率[35]；第 2 种是通过基因工程与

合成生物学技术将某些植物所具备的CO2浓缩机制

(CCM)导入到 C3 植物中，增加 Rubisco 周围的 CO2

浓度而抑制光呼吸；第 3 种是在 C3 植物中创建光呼

吸代谢支路，以降低光呼吸代谢的能量损耗并限制

光呼吸。 

 

3.1 分子改造 Rubisco 

由于光呼吸发生的根本原因是 CO2 和 O2 竞争

性地与 Rubisco 活性中心结合，同时 Rubisco 催化

RuBP 发生羧化/加氧反应，影响着植物光合作用和

光呼吸速率[36]。因此 Rubisco 一直被视为固碳系统

改造的首要选择目标，目的是提高其底物选择性和

动力学性能。 

Rubisco 复合体的组装过程复杂，对其改造极

具挑战性，尝试用蓝藻和红藻的酶替代植物Rubisco

但并没有成功[37]。将编码红藻 Rubisco 小亚基的基

因通过质体转化在烟草叶绿体高效表达后，烟草本

身的大亚基却不能与红藻 Rubisco 小亚基组装成全

酶[4]。 

最近有报道称将蓝藻的 CO2浓缩机制和 Rubisco

引入高等植物的叶绿体中可以提高植物CO2的固定

速率，同时降低光呼吸速率[38]。虽然来源于红藻的

Rubisco 基因转化至烟草叶绿体并进行了转录表达，

但转基因植株缺乏功能性的 Rubisco，认为共表达

相容性分子伴侣对于红藻 Rubisco 在植物中的成功

组装是必要的[39]。在水稻 Rubisco 中将 RbcS 完全

替换为高粱 RbcS，获得的杂交 Rubisco 表现出几乎

与 C4 植物类似的催化特性，但与野生型水稻相比，

转基因株系中积累的 Rubisco 水平降低[40]。来自类

球红细菌(Rhodobacter sphaeroides)的 red-type Rubisco 

(RsRubisco)可在烟草叶绿体中完成组装, 但其活性

只有野生型烟草 Rubisco 活性的 40%, 并且转基因
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烟草生长缓慢。转入 RsRubisco 活化酶 RsRca 后, 

RsRubisco 活性显著提高，转基因烟草的光合效率

和生长速率明显高于野生型[41]。因此, 通过改善

Rubisco 的动力学特性来提高植物的光合效率是一

个长期的目标[42–43]。 

 

3.2 提高 Rubisco 周围 CO2 浓度 

另一种策略旨在优化并利用几种自然存在的

CO2 浓缩机制(CCM)。C4 植物、藻类和蓝细菌依赖

于自身的 CCM 可以增加 Rubisco 附近的 CO2 浓度，

从而增加羧化作用进而抑制加氧作用，该机制可在

低 CO2 条件下提高光合作用的运行效率。蓝细菌及

藻类中已进化出的 CCM 组分包括 Rubisco、无机碳

转运蛋白周围的羧酶体或蛋白核结构和碳酸酐

酶[44–46]。在蓝细菌和一些变形菌中，Rubisco 聚集在

一组称为羧酶体的微室中[46]，这些微室是 CCM 的

一部分，与 CO2 和 HCO3
–转运蛋白一起参与反应, 

从而提高细胞质中 HCO3
–含量。其外层由蛋白质壳

包围，内含碳酸酐酶、Rubisco 蛋白等[46–48]。 

目前已经成功将藻类的CCM部分结构导入植

物体，这为在植物体内构建功能性 CCM 奠定了基

础[38,49]。将莱茵衣藻 CO2 浓缩机制(CCM)的成分整

合到烟草叶绿体中，转基因株系表现出光合速率可

提高约 15%，生物量明显增加，并积累了更多的碳

水化合物[50]。研究还表明，将蓝细菌 β-羧酶体组分

CcmM35 与 Rubisco 大、小亚基整合至烟草中，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。当在烟草中瞬时表达多种 β-羧酶体蛋白

(CcmK2、CcmM、CcmL、CcmO 和 CcmN 等)，可

形成高度有序的空室类似结构[37]，其中，CcmM 的

SSUL 模块可参与 Rubisco 蛋白聚集过程[51]。在高

等植物叶绿体中组装蓝细菌 α-羧酶体结构，可提升细

胞内碳酸氢盐含量，从而将 CO2大量聚集在 Rubisco

周围[52]，促进羧化反应的进行。但目前研究工作也

仅限于在烟草叶绿体中合成简化版的羧酶体结构, 

在植物叶绿体中完全组装羧酶体和蛋白核结构仍

存在一些限制因素。同时只有将 Rubisco 正确组装

到 CCM 微室，才能确保 CCM 结构完整性。只有

在进一步了解 CCM 结构、组装机理和功能的基础

上完善所导入 CCM 结构的完整性，才可能最终产

生改善光合作用的实效[53]。 

在 C3作物中引入 C4植物 CCM 系统也可增加

Rubisco 附近 CO2 浓度，将玉米磷酸烯醇 /丙酮酸羧

化酶(PEPC)和丙酮酸磷酸双激酶(PPDK)转入水稻

中，虽然这 2 种酶能够高表达，但是转基因水稻的

光合特性没有改变，在 C3 植物中引入 C4植物光合

作用酶还需进一步探索[54]。将 C4 植物光合系统相

关酶引入 C3植物时，需要考虑其光合过程中生化反

应的变化，由于 C4 植物 Kranz 结构特殊性及其光合

作用相关的关键酶的分布和作用具有显著的时空

特异性，所以仅将 C4 植物光合基因引入 C3植物形

成单一细胞型 C4 植物无法真正达到 C4植物的高光

效功能[5,55–56]。C4 植物中 Rubisco 附近的 CO2 浓度

由叶肉细胞和束鞘细胞之间的代谢活动来提供的, 

在叶肉细胞中，CO2 首先被磷酸烯醇式丙酮酸(PEP)

羧化酶转化为四碳酸，随后被主动运输到维管束鞘

细胞中[57]进行脱羧，增加 Rubisco 附近的 CO2 浓度。

这种 C4 植物“CO2 泵”每固定 1 mol CO2 需要消耗 2

个 ATP。在水稻中过表达玉米(Zea mays) GOLDEN2- 

LIKE 基因，水稻维管束鞘细胞中光合作用酶得到积

累并起作用，表明C4水稻工程的关键一步已完成[58]。

将玉米C4途径关键酶ZmPEPC、ZmPPDK、ZmNADP- 

MDH和ZmNADP-ME的原始基因分别转入水稻中, 

转基因植株的相应酶活性增强，但光合速率几乎没

有变化。虽然能完成 C4 光合途径的羧化反应，但不

能完成后续的 PEP 再生构建完整的 C4 循环[59]，水

稻等作物的人工 C3到 C4 的转化将会是一项长期的

任务[57]。 

 

3.3 创建光呼吸支路 

通过降低光呼吸的能量需求和将光呼吸释放

的 CO2 重新定位到叶绿体中，可以增强作物光合作

用提高产量。构建新型光呼吸支路被认为是提高植

物 Rubisco 固碳能力的有效途径之一。由于光呼吸

中间代谢产物 2-磷酸乙醇酸与乙醇酸等对细胞具

有毒性，因此大部分光呼吸支路的构建都以乙醇酸

为底物。作为降低 Rubisco 氧化作用和自身光呼吸

途径效率的替代方法，在 C3 植物中创建光合 CO2

浓缩机制一直是光呼吸研究领域关注的热点。 

根据时间线对已创建的光呼吸支路予以梳理, 

2007 年，Kebeish 等[60]在拟南芥叶绿体中过表达大

肠杆菌乙醇酸脱氢酶(GDH)、乙醛酸聚醛酶(GCL)

和羟基丙二酸半醛还原酶(TSR)，简称 GGT 支路, 此

支路在叶绿体中将 2个乙醇酸转化为甘油酸和CO2, 

这样降低了光呼吸代谢 ATP 需求量，同时避免了

NH3的产生，GGT 转基因植株在特定培养条件下[光
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照 8 h，光强为 100 μmol/(m2ꞏs)]光合速率提高，同

时光呼吸降低，生物量显著提高。2012 年，Maier

等[61]在拟南芥的叶绿体中表达乙醇酸氧化酶、苹果

酸合酶和过氧化氢酶(简称 GMC 支路)，此支路能

完成乙醇酸代谢循环，不仅在叶绿体中释放 CO2, 

同时部分避免了 NH3 的释放。特定培养条件下, 过

氧化氢酶活性显著提高的过表达株系表现出光合

速率和生物量的增加。然而，GMC 途径会比植物

自身的光呼吸途径更加耗能[62]。2014 年 Nolke 等[63]

在马铃薯(Solanum tuberosum)叶绿体中仅导入大肠

杆菌乙醇酸脱氢酶，转基因植株的光合效率、生

物量和产量也大幅提升。2015 年 Dalal[64]在亚麻荠

(Camelina sativa)中重复了 GGT 途径，将 3 个酶基

因导入亚麻荠并定位到叶绿体中，与野生型相比, 

转基因植株生长更迅速，提前约 1 周开花，光合速

率和生物量得到提高，油籽产量提高了 57%~73%，

并降低了光呼吸速率。2016 年在马铃薯叶绿体中重

复了 Kebeish 等[60]的 GGT 支路，支路 1 导入乙醇

酸脱氢酶，命名为 synGDH；支路 2 导入乙醛酸聚

醛酶和羟基丙二酸半醛还原酶，命名为 synGT。

synGDH 转基因植株的生物量比野生型和 synGT 转

基因植株增加了 11%，虽然 synGT 转基因植株积累

的生物量低于 synGDH 转基因植株，但还是明显高

于野生型。同时 synGDH 转基因植株的产量分别比

野生型和 synGT 转基因植株增加 38%和 16%，这说

明在植物叶绿体中表达乙醇酸代谢途径是有效的[3]。

2019 年 South 等[65]设计了 3 条光呼吸支路，支路 1

是重复 Kebeish 等[60]的 GGT 支路；支路 2 是重复

Maier 等[61]的 GMC 支路；支路 3 是将苹果酸合酶

(MS)和乙醇酸脱氢酶(CrGDH)基因导入叶绿体中, 

利用 RNAi 技术下调光呼吸途径中乙醇酸转运蛋白

(PLGG1)的表达，进而限制乙醇酸的转运量。温室

种植条件下，3 条支路的植株生物量与野生型相比，

支路 1 提高 13%，支路 2 的无明显提高，支路 3 增

加 18%，而同时下调 PLGG1 的支路 3 转基因植株

的生物量显著增加 24%。光合速率与生物量的提高

表现一致，田间试验表明，支路 3 转基因植株的生

物量增加 25%，同时下调 PLGG1 的支路 3 转基因

植株生物量增加了 40%。 

2019 年 Shen 等[66]将水稻乙醇酸氧化酶(GLO)、

草酸氧化酶(OXO)和过氧化氢酶(CAT)基因导入水

稻叶绿体中，使乙醇酸在叶绿体中完成代谢并释放

CO2，简称 GOC 支路(图 2: A)，GOC 转基因植株比

野生型的净光合速率与生物量显著提高。春季大田

种植，产量显著提高，但秋季大田种植产量有所下

降。GOC 支路在分流光呼吸同时可减少碳、氮损耗，

是第一次在主要粮食作物水稻中成功创建光呼吸

代谢支路，具有重要意义。2020 年 Wang 等[67]将水稻

乙醇酸氧化酶(OsGLO1)、大肠杆菌过氧化氢酶

(EcCAT)、大肠杆菌乙醛酸聚醛酶(EcGCL)和大肠杆

菌羟基丙二酸半醛还原酶(EcTSR)基因(其中 EcGCL

和 EcTSR 以融合蛋白形式 EcGCL*EcTSR)引入叶  

 

  

图 2 水稻叶绿体中 GOC (A)与 GCGT (B)光呼吸支路示意图[66–67]  

Fig. 2 Schematic diagram of photorespiration bypasss of GOC (A) and GCGT (B) in rice chloroplasts[66–67] 
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绿体中，简称 GCGT 支路(图 2: B)。春季大田种植，

转基因植株相比于野生型，净光合速率、生物量及

单株产量显著提高。2021 年 Roell 等[68]在拟南芥中

导入 β-羟基天冬氨酸循环 4 个核心酶，即天冬氨酸:

乙醛酸转氨酶、β-羟基天冬氨酸醛缩酶、β-羟基天

冬氨酸脱氢酶和亚氨基琥珀酸还原酶，通过融合过

氧化物酶体靶信号(PTS)定位到过氧化物酶体(简称

BHAC 支路)。β-羟基天冬氨酸循环能不依赖于光呼

吸中间产物 3-磷酸甘油酸再生或光呼吸前体脱羧, 

而是以高效碳、氮和节约能量的方式将光呼吸的代

谢产物乙醛酸转化为草酰乙酸，这意味着在 C3植物

中构建 C4 循环具有可行性。 

 

3.4 光呼吸支路改造中的能量平衡 

Peterhansel 等[62]对光呼吸改造支路代谢途径所

消耗能量进行计算，自身光呼吸代谢过程需消耗

12.25 个 ATP，GGT 支路需消耗 9.25 个 ATP，GMC

支路需消耗 15 个 ATP，GOC 支路中没有产生额外

还原力，整个支路需要消耗 20 个 ATP，GCGT 支

路反应过程中也没有还原力的产生，整个支路要消

耗 11.75 个 ATP。GGT 途径与自身光呼吸代谢相比

减少了 3 个 ATP 的消耗，降低了光呼吸过程中的能

量消耗。GMC 支路与 GOC 支路在能量平衡方面没

有优势，其能量消耗还高于自身光呼吸代谢，尤其

是GOC高出 7.75个ATP。但为何GMC支路与GOC

支路转基因植株光合速率与产量仍有明显提高，可

能是提高了叶绿体周围的 CO2 浓度，在叶绿体中形

成了 CO2 浓缩机制所致[13]。 

 

4 展望 
 

近年来对于如何进一步降低 C3 作物光呼吸速

率，提高其光合效率以及产量进行了大量研究并取

得了一定的进展，随着基因工程、酶工程及合成生

物学的快速发展，降低 Rubisco 氧化反应，创建 CO2

浓缩机制及光呼吸支路的技术水平将会不断提升。

相较于天然固碳途径，人工生物固碳似乎取得的效

果更为明显，并逐渐成为当前关注的热点。相比于

其它优化光呼吸的策略，未来通过光呼吸支路改造

与优化以及 Rubisco 固碳效率的提升最具有潜力与

前景，这对于解决环境、碳中和、粮食等重大问题，

实现生态绿色可持续发展等战略要求具有重要的

理论和实践意义。 
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