
第36卷 第10期
2024年10月

Vol. 36, No. 10
Oct., 2024

生命科学

Chinese Bulletin of Life Sciences

文章编号：1004-0374(2024)10-1213-13

DOI: 10.13376/j.cbls/20240150

收稿日期：2024-02-01；修回日期：2024-02-27
基金项目：国家重点研发计划(2021YFF1000203)
*通信作者：E-mail: cmliu@genetics.ac.cn
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摘　要：光合碳还原循环或卡尔文 - 本森 - 巴萨姆 (CBB) 循环是光合自养生物的核心碳反应，每年固定约

百亿吨的 CO2，是无机碳转变为有机碳的主要途径。提高这个循环的固碳效率是提高作物产量的有效途径

之一。该循环是由 11 个酶催化的 13 步反应构成的代谢网络，循环每进行一次固定一分子 CO2。在过去的

几十年里，构建的反义与过表达转基因植株揭示了关键酶对循环的调控作用，成为光合作用研究领域的前

沿热点与重要改造靶点。本文系统综述该循环途径以及中间代谢物与产物的利用，以及 11 个反应酶和非酶

因素对循环的调控作用，重点阐述核酮糖 -1,5- 二磷酸羧化酶 / 加氧酶 (Rubisco) 对循环及自身活性的调控，

最后展望和讨论了 CBB 循环未来的研究。
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2012 年入选中国科学院“百人计划”。回国后的主要研究领域是植物光合作用碳

代谢与蛋白质稳态调控，该领域研究是植物生理与生物化学学科经久不衰的热点

与难点，是决定作物生物量与产量的重要决定因素之一。在前期的工作基础上，

继续筛选高效碳固定关键酶 Rubisco。迄今，申请人课题组已经解析了 Rubisco
生物合成分子伴侣 Cpn60、负责 Rubisco 降解的蛋白酶 Clp 复合体的结构与功能，

并揭示了 Rubisco 生物合成的关键调控因子，取得了阶段性的原创性成果。在国
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和通讯作者论文 15 篇，在 Plant Cell、Nature Communications 和 Plant Physiology 
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国内外学术会议作报告，为多家国际学术刊物审稿，并多次参与国家自然科学基

金委、科技部项目评审。承担的重大科研任务包括：中国科学院“百人计划”项

目、转基因生物新品种培育科技重大专项、“科技创新 2030”项目、中国科学院

战略性先导科技专项 (A 类 )、国家重点研发计划、国家自然科学基金项目等。
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1954 年，美国加州大学伯克利分校的 Melvin 
Ellis Calvin、Andrew Benson 与 James Alan Bassham
等发表了光合作用碳循环的代谢通路、中间代谢物、

还原剂以及 ATP 的化学计量，即光合碳还原循环，

国际上英文名称为 Calvin-Benson-Bassham cycle，
简称为 CBB 循环。此综述写于该循环发现 70 周年

之际。

光合作用是地球上最重要的固碳反应，为地球

上的生命提供物质与能量 [1-2]。植物与光合细菌在

同化无机碳的同时，将太阳能转化为化学能并储存

在所形成的有机化合物中 [3]。有机物中存储的化学

能是所有生命活动的主要能量来源；除了供给植物

自身营养与生殖生长外，也是异养生物营养和活动

所必需的。同时，光合作用通过吸收二氧化碳并释

放氧气，维持大气中 21% 的氧含量 [4-5]。因此，光

合作用不仅是作物产量的基础，还维持大气中的碳、

氧含量。

光合作用碳反应利用光反应及电子传递产生的

同化力 (ATP 和 NADPH)，把活跃的化学能转变为

稳定的化学能，储存在碳水化合物中。蓝细菌、藻

类和高等植物直接利用 CBB 循环途径固定 CO2，

产生的第一个固定产物是三碳化合物 3- 磷酸甘油

酸 (PGA)。因此，这种 CO2 固定途径又称为 C3 途

径或 C3 循环，这些使用 C3 途径的高等植物被称为

C3 植物，约占自然界中植物种类的 85%[6]。另一些

高等植物的碳同化在进入 C3 循环之前，在叶肉细

胞中利用底物磷酸烯醇式丙酮酸 (PEP) 固定 CO2 
(HCO3

−)，产生的第一个固定产物是四碳化合物草

酰乙酸 (OAA)，随后 OAA 转变为苹果酸 (Malate)
进入到维管束鞘细胞，释放的 CO2 在核酮糖 -1,5-
二磷酸 (RuBP) 羧化酶 / 加氧酶 (Rubisco) 催化下再

进入 C3 循环，此类植物被称为 C4 植物 [7]。在自然

界中有些高等植物在白天气孔关闭，晚上气孔打开，

吸收 CO2 并固定为 OAA，再转换为苹果酸。在白

天光照条件下，苹果酸释放的 CO2 再经过 Rubisco
的作用进入 C3 循环，此类植物被称为景天酸代谢

(crassulacean acid metabolism, CAM) 植物 [8-9]。虽然

光合生物固定 CO2 的途径不同，但都需要利用 C3

循环合成碳水化合物。因此，C3 循环是光合生物核

心的固碳反应途径，每年大约有百亿吨的 CO2 要通

过这个循环被固定 [10]。本文综述光合作用 C3 循环

及其调控，尤其是 Rubisco 调控。

1　卡尔文-本森-巴萨姆(CBB)循环反应

20 世纪早期，得益于科研人员的大量投入，

光合作用研究领域快速发展。研究人员将光合作

用分成光反应和暗反应 [11]。术语“暗反应”(dark 
reaction 或 light-independent reaction) 使用了很多年，

尽管后来研究人员发现这样的命名存在一定的误导

性，但是一些教材依然沿用。1947−1954 年，Melvin 
Ellis Calvin、Andrew Benson 与 James Alan Bassham
等在小球藻中利用放射性示踪技术和双向纸层析法

Regulation of the Calvin-Benson-Bassham cycle
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Abstract: The Calvin-Benson-Bassham (CBB) cycle is the central carbon reaction path in autotrophs, assimilating 
a billion tons of CO2 every year and gatekeeping between the inorganic and organic phases of the global carbon 
cycle. Ameliorating CBB cycle efficiency is one promising strategy to increase crop yields. The CBB cycle is a 
complicated metabolic network including 13 steps catalyzed by 11 enzymes, in which one molecule of CO2 is fixed 
per cycle. In the last decades, antisense and overexpression transgenic plants have been generated and used to 
ascertain the extent of individual enzymes in regulating the rate of carbon fixation. The regulation of the CBB cycle 
has become a hotspot and important target in the field of photosynthesis research. This review provides a systematic 
summary of the cycle pathways and the utilization of circulating intermediate metabolites and products. The 
regulation of circulation by 11 core enzymes and non-enzymatic factors is elaborated upon, especially the regulation 
by rebulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase (Rubisco) on the cycle and its own activity. At the end, the 
future of the CBB cycle research is prospected and discussed.
Key words: photosynthesis; Calvin-Benson-Bassham (CBB) cycle; Rubisco; carbon fixation; environmental factors
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技术，发表了 22 篇文章，详细阐述了光合作用碳

反应循环的代谢通路以及各中间代谢物的化学计

量 [12-13]。卡尔文因此于 1961 年获得诺贝尔化学奖，

因此很多人将光合作用碳同化途径称为卡尔文循环。

CBB 循环利用光反应之后的电子传递和光合

磷酸化产生的驱动同化力 ATP 与还原力 NADPH，

将空气中的 CO2 固定为基本的碳骨架，最终生成蔗

糖、淀粉等碳水化合物，给植物自身以及其他生命

提供能量与物质 [14-15]。CBB 循环发生在叶绿体基间

质，可分为三个阶段：碳固定、碳还原和底物 (RuBP)
再生，包含 11 个酶参与的 13 步反应 [16-17]( 图 1)。
在碳固定阶段，无机的 CO2 在核酮糖 -1,5- 二磷酸

羧化酶 / 加氧酶 (Rubisco) 的催化作用下，羧化底物

RuBP( 在第二位碳原子 ) 形成一个六碳中间产物。

但这种六碳化合物极不稳定，立刻分解为两分子的

三碳化合物 3- 磷酸甘油酸 (PGA)。这一步反应将原

本并不活泼的 CO2 分子激活，使之随后能被还原；

在碳还原阶段，3- 磷酸甘油酸在 3- 磷酸甘油酸激

酶 (PGK) 以及 3- 磷酸甘油醛脱氢酶 (GAPDH) 的作

用下还原为 3- 磷酸甘油醛；在底物 RuBP 再生阶段，

一部分 3- 磷酸甘油醛用于合成蔗糖和淀粉，而剩

下的部分经过磷酸丙糖异构酶 (TPI)、1,6- 二磷酸果

糖醛缩酶 (FBA)、1,6- 二磷酸果糖酶 (FBPase)、1,7-
二磷酸景天庚酮糖酶 (SBPase)、转酮醇酶 (TK)、5-
磷酸核酮糖异构酶 (RPE)、5- 磷酸核糖异构酶 (RPI)
和 5- 磷酸核酮糖激酶 (PRK) 的催化最终再生成核

酮糖 1,5- 二磷酸。由上述三个阶段构成的 CBB 循

环每进行一次，固定一个 CO2 分子，循环六次生成

一分子葡萄糖。在循环中，至关重要的是在底物再

生和中间产物输出之间保持平衡，因此 CBB 循环

CBB循环分为三个阶段：碳固定、碳还原与底物再生。图中代谢中间物缩写分别为：3PGA (3-phosphoglycerate)，3-磷
酸甘油酸；BPGA (1,3-diphosphoglycerate)，1,3-二磷酸甘油酸；G3P (glyceraldehyde phosphate)，3-磷酸甘油醛；DHAP 
(dihydroxyacetone phosphate)，磷酸二羟丙酮；FBP (fructose-1,6-bisphosphate)，1,6-二磷酸果糖；F6P (fructose-6-phosphate)，
6-磷酸果糖；E4P (erythrose-4-phosphate)，4-磷酸赤藓糖；SBP (sedoheptulose-1,7-bisphosphate)，1,7-二磷酸景天庚酮糖；S7P 
(sedoheptulose-7-phosphate)，7-磷酸景天庚酮糖；R5P (ribose-5-phosphate)，5-磷酸核糖；Xu5P (xylulose-5-phosphate)，5-磷
酸木酮糖；Ru5P (ribulose 5-phosphate)，5-磷酸核酮糖；RuBP (ribulose 1,5-bisphosphate)，1,5-二磷酸核酮糖。图中酶缩写分

别为：Rubisco (ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase)，核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶；PGK (phosphoglycerate 
kinase)，磷酸甘油酸激酶；GAPDH (glyderaldehyde-3-phosphate dehydrogenase)，3-磷酸甘油醛脱氢酶；TPI (triose phosphate 
isomerase)，磷酸丙糖异构酶；FBA (aldolase)，1,6-二磷酸果糖醛缩酶；FBPase (fructose-1,6-bisphosphatase)，1,6-二磷酸果糖

酶；TK (transketolase)，转酮醇酶；SBPase (sedoheptulose-1,7-bisphosphatase)，1,7-二磷酸景天庚酮糖酶；RPI (ribosephosphate 
isomerase)，磷酸核糖异构酶；RPE (ribulose-5-phosphate-3-epimerase)，磷酸核酮糖异构酶；PRK (phosphoribulokinase)，磷酸

核酮糖激酶。循环每进行3次，生成6分子3-磷酸甘油醛；其中有1分子3-磷酸甘油醛被运输出去用来合成其他物质，而剩下的

部分经过一系列酶的催化最终再生成1,5-二磷酸核酮糖。

图1  光合作用CBB循环示意图
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受到精确的调控 [18-19]。

2　CBB循环代谢物的利用

CBB 循环没有解释循环所固定碳的去向与终

产物。该循环每进行一次，固定一个 CO2 分子，固

定的碳用于底物 RuBP 的再生或离开循环合成其他

物质。一般认为淀粉是植物光合作用的主要产物 (图
2)，但由于循环代谢物再利用时产生葡萄糖，因此，

很多教材中将光合作用的终产物写为葡萄糖 [20]。淀

粉是植物中主要的能量储存物质，为植物自身以及

其他生物提供能量，也广泛应用于食品、纤维和生

物燃料等工业领域。CBB 循环的中间代谢物 6- 磷
酸果糖 (F6P) 在磷酸葡萄糖异构酶 (PGI) 的作用下，

产生 6- 磷酸葡萄糖 (G6P)，进而生成 1- 磷酸葡萄

糖 (G1P) 以及 UDP- 葡萄糖 (UDPG)，最后在淀粉

合成酶的作用下合成淀粉。光合作用组织中生成的

淀粉不稳定，很快转化为单糖或者二糖被植物利用

或者运输出去，因此也被称为过渡型淀粉，可用于

蔗糖合成、维持植物生长发育和代谢 [21-22]。在拟南

芥中过表达磷酸葡萄糖异构酶的细胞质同工酶并通

过信号肽定位于叶绿体内，得到的转基因植株光合

作用增强，生物量增加 [23]。磷酸葡萄糖变位酶 (PGM)
可催化 1- 磷酸葡萄糖和 6- 磷酸葡萄糖之间的相互

转化，并维持其动态平衡 [24-25]。在植物体中，磷酸

葡萄糖变位酶分为胞质型 PGM (cPGM) 和质体型

PGM (pPGM)。PGM 参与光合作用、蔗糖代谢和淀

粉合成 [26]。在马铃薯中，降低 cPGM 的活性对其代

谢影响较小，但会显著降低植物的光合作用能力 [27]。

循环中的磷酸三碳糖，如三磷酸甘油醛 (G3P)、
磷酸二羟丙酮 (DHAP) 通过三糖转运蛋白运输到细

胞质中，合成类异戊二烯以及蔗糖 [28]。蔗糖是从源

到库长距离运输的主要形式。植物叶片和茎等进行

光合作用的绿色组织称为“源”，源中合成的产物

装载到韧皮部要进行长距离运输，这一过程称为

“流”；到达称为“库”的不能进行光合作用的组织，

包括根系、果实、种子和花等，在这里蔗糖转化为

磷酸葡萄糖后产生贮藏淀粉 [29]。叶绿体为具有双层

被膜的细胞器，其外被膜的膜孔允许分子量小于 10 
kD 的物质通过，但内被膜对物质的通透有很强的

选择性。小分子物质可以自由通过，但 ATP 和葡萄

糖等透过内被膜的速度很慢，而蔗糖和 NADP 几乎

不能透过内被膜。在叶绿体的内被膜上存在一些特

异的转运蛋白和离子通道，二者在控制协调间质和

细胞质代谢中发挥重要作用。磷酸丙糖和三磷酸甘

油酸通过叶绿体内被膜上专一的磷酸丙糖转运器

( 蛋白 ) 从叶绿体向胞质转运，这种转运器被称为

磷酸 - 磷酸丙糖 /3- 磷酸甘油酸转运器 (Pi/triose-
P/3-PGA translocator, TPT)。它能够催化磷酸、磷酸

CO2通过CBB循环固定后产生的中间代谢物进一步用于合成其他有机物。植物主要利用CBB循环的三个代谢物：磷酸二羟

丙酮、6-磷酸果糖和4-磷酸赤藓糖。代谢利用途径中间物质缩写为：PEP (phosphoenolpyruvic acid)，磷酸烯醇丙酮酸；G6P 
(6-phosphate glucose)，6-磷酸葡萄糖；G1P (1-phosphate glucose)，1-磷酸葡萄糖；UDPG (UDP-glucose)，尿苷二磷酸葡萄

糖；Pyr (pyruvate)，丙酮酸；Ac-CoA (Acetyl-CoA)，乙酰辅酶A。*莽草酸途径也可能发生在质体中。

图2  CBB循环中间代谢物的流向
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丙糖 /3-PGA 严格按照 1:1 的反向交换运输，也简

称为磷酸转运器。1981 年，从菠菜叶绿体被膜中分

离出第一个 TPT 蛋白，随后其功能在植物中逐渐被

揭示 [30-31]。叶绿体外细胞质内高浓度的无机磷会抑

制光合作用，磷浓度较低时光合过程中淀粉的合成

显著增加。在马铃薯中反义抑制 TPT，会导致叶片

中淀粉的积累，可溶性糖含量减少 [31]。在拟南芥和

烟草中，反义或敲除TPT可增加碳向淀粉的分配 [32]，

但在水稻中没有 [33]。在拟南芥和烟草这些双子叶植

物中，TPT 活性降低时转基因植物可通过将吸收的

碳转化为瞬时淀粉，来补偿 TPT 活性的缺乏。而在

水稻叶片中主要使用蔗糖而不是淀粉作为临时储存

物质，当 TPT 活性降低时，可能无法利用淀粉储备

来循环利用 Pi 减轻光合抑制。

蔗糖转运蛋白 (sucrose transporters, SUTs) 是高

等植物参与碳源分配的重要膜蛋白，在蔗糖从源到

库的长距离运输过程中起关键作用 [34]。植物可通过

感知糖浓度的变化，重新分配碳源和调整源器官中

的碳代谢，以满足库组织的需要 [35]。在茄科植物中，

SUT1 基因的反义表达证明了其在长距离运输中的

重要作用 [36] ；在马铃薯中，反义表达 StSUT1 的植

株光合作用减弱，导致马铃薯块茎产量降低和成龄

叶片中糖分的积累 [37]。在水稻中抑制 OsSUT2 的表

达后，源端光合作用合成的蔗糖不能及时送到库组

织，造成源端蔗糖大量积累，导致结实率降低和籽

粒不饱满 [38]。

CBB循环中另一个主要利用的中间代谢物是4-
磷酸赤藓糖 (E4P)，其来自于 CBB 循环与磷酸戊糖

途径，是合成芳香族氨基酸以及苯丙素的前体。莽

草酸最早于 1885 年由 Eijkman 从日本植物八角的

果实中分离鉴定，50 年后才阐明了其结构 [39]。莽

草酸途径存在于细菌、真菌和植物等多种生物中，

但不存在于动物中 [40]。在多数细菌中，莽草酸途径

主要是为蛋白质合成提供芳香族氨基酸。在植物中，

莽草酸作为高等植物次生代谢的起始物，连接着糖

与多酚代谢，是生物合成芳香族类氨基酸的必经途

径。植物固定的碳源约有 20% 进入莽草酸途径，进

而合成一系列次生代谢物，这些代谢物约占干重的

35%。3- 脱氧 -D- 阿拉伯庚糖酮酸 -7- 磷酸合成酶

(DAHPS) 是莽草酸合成途径的起始酶，分支酸是莽

草酸途径下游连接次生代谢的枢纽物质。当分支酸

合成途径受阻时，次生代谢无法顺利进行，DAHPS
基因表达水平升高，会使更多的碳流向莽草酸代谢

途径 [41]。在水稻中，莽草酸激酶 (shikimate kinase, 

SK) 可通过控制莽草酸代谢途径来影响花器官的

发育 [42]。

3　植物体内CBB循环相关基因的调控

植物体内碳代谢途径是交错复杂的网络，尽管

光合作用 CBB 循环已经发现或揭示 70 年，但对其

转运、调控以及中间代谢物的分配了解依然有限。

如何提高植物同化 CO2 的效率，增强植物的光合作

用进而提高作物产量是研究热点之一。

人们根据传统生物化学中酶的动力学特点、酶

活性受多因素调控及催化反应的可逆性，推测

Rubisco、1,6- 二磷酸果糖酶 (FBPase)、1,7- 二磷酸

景天庚酮糖酶 (SBPase) 和 5- 磷酸核酮糖激酶 (PRK)
是循环中关键的调控酶，这几个关键酶对光合碳同

化速率有至关重要的作用。随着反义基因植物越来

越多，科学家建立数学模型，计算出循环中单个酶

的碳流控制系数，用其代表单个酶对 CBB 循环的

控制程度，数值在 0 与 1 之间，数值越大对循环的

调控作用越大，而且此系数随环境及发育条件的不

同而改变 [43]。其中，碳流控制系数较大的酶，如

Rubisco、1,6- 二磷酸果糖醛缩酶 (FBA)、转酮醇酶

(TK) 和 1,7- 二磷酸景天庚酮糖酶 (SBPase)，被认为

是改善光合作用的主要靶点。

在过量表达拟南芥 1,6- 二磷酸果糖醛缩酶

(FBA) 的转基因烟草中，5- 磷酸核酮糖及 1,5- 二磷

酸核酮糖的含量增加，植株的生长及其生物量均提

高。这表明醛缩酶的过量表达会提高 1,5- 二磷酸核

酮糖的再生，从而促进 CO2 固定 [44]。植物过量表

达 1,7- 二磷酸景天庚酮糖酶 (SBPase) 能有效增强植

物的光合作用：转基因烟草在生长早期和 CO2 浓度

升高的情况下，光合作用提高和生物量增加 [45-47] ；

转基因番茄的光合作用和耐寒应激能力增强 [48] ；转

基因水稻的耐热性提高 [49] ；室温条件下转基因小

麦的光合作用和产量增加 [50]。同时过表达 1,7- 二
磷酸景天庚酮糖酶 (SBPase) 与 1,6- 二磷酸果糖酶

(FBPase)，使高浓度 CO2 环境中的转基因大豆、转

基因烟草的光合作用和生物量增加 [51-52]。过量表达

SBPase/FBPase/Ictb (inorganic carbon transporter B)
的水稻和烟草、过量表达 SBPase/FBA/GDCH (glycine 
decarboxylase-H) 的拟南芥植株的光合作用和生长

都增强 [47, 53]。但是，并不是过表达参与 CBB 循环

的任意酶都能够增加植物的光合作用。在水稻中过

量表达转酮醇酶 (TK)，其活性上调 80%~94%，但

对水稻的光合作用、生物量和株高没有影响 [54]。过
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量表达转酮醇酶 (TK) 的烟草，其酶活性上调

76%~150%，但生长受到抑制并且叶片黄化 [55]。这

些结果表明过表达 CBB 循环中不同的酶对植物光

合作用的影响是不同的，可能是因为某些代谢中间

物产生了过量抑制效应。此外，CBB 循环还受到其

他因子的调控，如体内 ATP 与 NADPH 的含量、间

质中其他碳水化合物的积累等 [56]。

4　Rubisco对CBB循环的调控

在光照充足的条件下，叶片光合作用速率受

CBB 循环碳反应的调控，碳反应中关键的限速步骤

是 Rubisco 催化的碳固定反应。高等植物以及一些

原核光合细菌的 Rubisco 是由 8 个大亚基和 8 个小

亚基组成的复杂多聚体，将 CO2 同化到底物 RuBP
上是循环的第一步，也是无机碳转化为有机碳的关

键枢纽 [57-59]。Rubisco 酶是自然界中数量最丰富的

蛋白质，其含量占叶片可溶性蛋白的 30% 以上，可

用其高含量补偿低羧化效率；大概每个分子每秒同

化 3 个 CO2 分子，植物需要消耗大量能量与营养元

素来合成 Rubisco 以实现高光合速率 [60-62]。同时，

Rubisco 还催化底物 RuBP 的加氧反应，产生一分

子 3- 磷酸甘油酸以及一分子磷酸乙醇酸，磷酸乙

醇酸进入光呼吸途径，将合成的有机物又变成 CO2

释放到空气中，降低光合效率 [63-64]。光呼吸是植物

必不可少的代谢通路，适当降低光呼吸能够提高植

物的光合作用 [65-66]。近年来关于光呼吸通路改造方

面有很多研究，钟孝芬等 [67] 已有详细的论述。

由于Rubisco羧化的低效以及碳固定的重要性，

其一直是光合作用碳反应改造的热门靶点。早期的

改造主要是对 Rubisco 进行诱变，以期提高酶的羧

化效率以及特异性，突变位点主要在酶活性位点以

及参与酶活性调控的大亚基Loop 6环序列 [68]。但是，

从这种突变体中没有筛选到具有高羧化且低氧化效

率的 Rubisco[69]。20 世纪 90 年代，科学家在大肠杆

菌中针对原核生物的 Rubisco 进行高通量的突变筛

选，得到了表达量或稳定性提高的突变 Rubisco，
以及少量 kcat 值更高的突变 Rubisco ；在原核生物中

表达突变的 Rubisco 提高了光合作用以及生物质积

累 [70]。目前，还没有针对高等真核生物 Rubisco 进

行高通量筛选突变体的研究报告，原因是在大肠杆

菌中组装出有功能的全酶仍比较困难。2017 年，

Hartl 等 [71] 已经在大肠杆菌中组装出拟南芥 Rubisco
全酶，相信将来相关的研究会有所突破。2022 年，

科学家利用原核生物的 Rubisco 基因取代烟草中该

基因，得到的转基因植株只能在高浓度的 CO2 下生

长，在自然条件下无法生长 [60]。Rubisco 的活性位

点由相邻的两个大亚基组成，小亚基的确切功能还

不清楚。一般认为小亚基调控大亚基的活性，小亚

基的结合不影响 Rubisco 的特异性 [72]。将 C3 植物

水稻Rubisco的小亚基替换为C4植物高粱的小亚基，

形成的杂合 Rubisco 具有较高的 kcat 和较低的特异

性 (Sc/o)，但 Rubisco 杂化导致全酶数量减少，杂合

植株需要高 CO2 浓度才能恢复生长 [73]。提高

Rubisco 羧化效率的另一个策略是提高体内 Rubisco
酶含量，进而提高植株的固碳效率。单独过表达

Rubisco 的大小亚基基本不影响 Rubisco 在植物中的

含量，而如果将组装分子伴侣 Raf1 和 Rubisco 的亚

基共表达，转基因植物的 Rubisco 含量提高超过

30%，在饱和光照条件下固定 CO2 的量增加了

15%[74]。在低光或者高 CO2 的环境中，电子传递速

率是限制光合作用的因素，高羧化活性的 Rubisco
能否提高植株的生长速率还存在争议 [75-77]。尽管光

呼吸似乎是无用的，但其对于氮素的吸收可能是

必需的，而氮素吸收利用也是植物生长的限制因

素 [78-80]。当其他因素不是限制条件时，Rubisco 含

量和羧化效率的提高以及 CBB 循环下游碳利用的

提高，都会促进植物生长 [81-82]。

Rubisco 的活性严格受翻译后修饰调控。Rubisco
酶进行羧化反应时，必须先活化。CO2 与 Mg2+ 结

合并稳定 Rubisco 大亚基的保守活性位点 201 位赖

氨酸 (Lys201)，使其氨甲酰化，再与底物 RuBP 结

合进行羧化 ( 图 3)[83-85]。Prywes 等 [86] 详细描述了

Lys201 氨甲酰化的中间态、过渡态以及影响因素。

质谱鉴定出 Rubisco 酶经历大量的翻译后修饰，这

种修饰显著增加植物蛋白质组的复杂性，在植物发

育调控和适应环境中发挥关键作用。在作物逆境响

应和耐受性中，翻译后修饰发挥比蛋白质丰度变化

更重要的作用 [87]。已有研究表明，存在几种翻译后

修饰作用于作物中的 Rubisco 大亚基 (RbcL) 和 ( 或 )
小亚基 (RbcS)[88-90]。在豆科、茄科和葫芦科的一些

作物中发现一些有趣的翻译后修饰，如 RbcL 的第

14 位 Lys 会被高度保守的 Rubisco 大亚基转移酶

(large subunit methyltransferase, LSMT) 三 甲 基 化。

翻译后修饰可以调节植物对光信号的响应，如

RbcL 的乙酰化可降低黑暗中拟南芥和去黄化过程

中玉米幼苗 Rubisco 的活性 [91]。玉米 Rubisco 的磷

酸化水平在自然日变化和去黄化过程中发生显著变

化 [92-93]。在拟南芥中，RbcL 乙酰化水平在黑暗条
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件下比光照条件下高，并且乙酰化水平与 Rubisco
活性负相关 [94]。在玉米幼苗去黄化过程中，RbcL
赖氨酸乙酰化水平增加导致光照 1 h 后 Rubisco 活

性降低，但随后活性水平迅速恢复 [95]。拟南芥叶片

和玉米叶片的蛋白提取物与大肠杆菌表达纯化的重

组去乙酰化蛋白共温育可提高 Rubisco 活性。在弱

光条件下，拟南芥缺乏叶绿体组蛋白脱乙酰酶 14 
(histone deacetylase 14, HDA14) 可增加 RbcL 第 474
位赖氨酸乙酰化水平，提高 Rubisco 活性 [96]。另外，

在非生物胁迫下，作物中的 Rubisco 也存在广泛的

翻译后修饰 [97-101]。例如，热胁迫可使水稻 RbcL 去

磷酸化，降低其活性 [102]。在冷胁迫下，辣椒 RbcL
和 RbcS 乙酰化水平降低会限制 CO2 固定，导致植

物的耐寒性下降 [103]。敲除 GNAT (general control 
non-repressible 5-related N-acetyltransferase，通用控

制非抑制 N- 乙酰基转移酶 ) 会降低番茄 RbcL 乙酰

化水平，提高植物的耐旱性 [104]。低温诱导 S- 亚硝

基硫醇积累，促进芥菜 RbcL 和 RbcS 的硝基化，

导致 Rubisco 活性降低 [8]。豌豆 (Pisum sativum L.)
的镉中毒与马铃薯 (Solanum tuberosum L.) 和普通菜

豆 (Phaseolus vulgaris L.) 的臭氧胁迫，均与 Rubisco
羰基化增加和 Rubisco 水平降低有关 [105-107]。磷酸

糖衍生物也可调节 Rubisco 活性 [108]。在黑暗和弱光

条件下，许多植物叶片中 Rubisco 的催化活性位点

可被天然抑制剂 2- 羧基 -d- 阿拉伯糖醇 -1 磷酸

(CA1P) 紧密结合而失活 [109]。

5　非酶因素对CBB循环的调控

在自然界中，非酶因子对 CBB 循环也有非常

强的调控作用。一个非常受关注的因子是细胞间

CO2 浓度 (Ci)，其不仅直接影响 Rubisco 酶的固碳

效率，而且影响碳水化合物的积累 [2, 110]。人们通常

认为，空气中 CO2 浓度、气孔导度、叶肉导度以及

细胞的光合能力影响 Ci
[111-115]。空气中 CO2 浓度、

气孔导度增大可以使 Ci 增高，而叶肉细胞的光合

活性升高则会导致 Ci 降低。

在对环境的适应中，植物演化出 CO2 浓缩机

制 (CO2 concentrating mechanism, CCM)，如 C4 光合作

用途径 [7]、景天酸代谢 [116]，以及蓝细菌 (cyanobecteria)
和微藻中的无机碳吸收系统和羧酶体或淀粉核 [117-118]。

蓝细菌通过 CO2 和 HCO3
− 高亲和摄取系统收集 CO2

和 HCO3
−，使 HCO3

− 在细胞内累积，累积的 HCO3
−

进入含有 Rubisco 的羧酶体内，被碳酸酐酶 (CA)
转化为 CO2

[119]。C4 光合作用不是单一的代谢途径

变化，它包括植物一系列的生化和结构上的调整，

利用磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 (PEPCase) 和其他酶

将 CO2 集中在 Rubisco 周围 [120]。不同种类的 C4 植

物提高 Ci 的具体方式可能有所不同，但基本的共

同步骤是由初始羧化反应生成草酰乙酸 (OAA)，
OAA 转化为苹果酸扩散到维管束鞘细胞内进行脱

羧反应，完成 CO2 的富集。目前，有很多研究工

作尝试将蓝细菌的 CCM 机制引入 C3 植物以便提高

作物光合 CO2 固定效率，主要通过将碳酸氢盐转运

蛋白和羧酶体相关基因导入叶绿体内，并对植物细

胞质内源 CA 的表达进行抑制，以增加 HCO3
− 的累

积。从长远来看，还需要增加更复杂的 CO2 泵和

H+ 泵，以富集更多的 HCO3
− 和维持合适的 pH[121]。

将 C3 作物的光合作用转化为 C4 光合作用也是人们

长期的一个研究目标。虽然很多 C4 光合作用的酶

以及碳穿梭机制在 C3 植物中也存在，但目前仍存

在许多挑战，因为典型的 C4 碳浓缩循环需要跨越

两种类型细胞 ( 叶肉细胞和维管束鞘细胞 )，缺乏

对两类细胞之间代谢物穿梭和 Kranz 解剖学的详细

了解是主要制约因素
[122]。水稻的解剖特征与 C4 植

物最相似，如叶肉厚度相似、叶肉细胞与维管束鞘

细胞的比例适中，并且维管束鞘细胞含有适量发育

良好的叶绿体
[123]。

CBB 循环受光调节。光通过改变叶绿体内的

体内Rubisco与底物类似物(CA1P, 2-carboxy-D-arabitinol 1-phosphate)结合，处于抑制失活状态。Rubisco活化酶(Rubisco 
activase, RCA)结合Rubisco大亚基C末端，将其拽出，释放抑制底物后，活性中心处于空载状态。CO2与镁离子结合，Rubisco
大亚基201位赖氨酸发生氨甲酰化，接受底物后发生反应。

图3  Rubisco酶的活化
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微环境，间接影响酶的活性。光可激活磷酸甘油醛

脱氢酶 (GAPDH) 和磷酸核酮糖激酶等参与循环的

酶，在黑暗条件下这些酶会失活，这主要是由于光

照对细胞内氧化还原状态的影响。硫氧还蛋白

(TRXs) 是一种在放氧光合生物体中普遍存在的小分

子氧化还原蛋白 [124]。在光照下，叶绿体中的 TRXs
通过铁氧还蛋白被光系统 I 还原，还原态的 TRXs
可以还原其靶蛋白上的二硫键，在大多数情况下这

些靶蛋白通过还原可逆地被激活 [125]。CP12 是一种

由大约 80 个氨基酸组成的内在无序蛋白 (IDP)，其

中包括 4 个半胱氨酸，它们可以在 TRXs 的作用下

形成 2 个二硫键 [126-127]。当 2 个二硫键形成时，CP12
可以与 GAPDH 和 PRK 组装成三元复合物，从而

使两种酶失活 [128-131]。通过调节其氧化还原状态，

CP12 可控制三元复合物的组装和拆卸，从而调节

GAPDH 和 PRK 的活性，共同调控 CBB 循环 [132-133]。

TRXs 通过氧化还原调节光合机构发生和组装，这

对植物的光适应、光破坏防御 (photoprotection) 和
碳固定反应来说十分重要 [134]。高温胁迫对光合机

构的破坏同样会对 CBB 循环产生重要影响，特别

是抑制循环中关键酶 Rubisco 的活化 [135]。许多实验

证明，高温降低 CO2 的羧化效率，主要是由于对

Rubisco 活性的影响 [136]。Rubisco 是一种双功能酶，

高温胁迫抑制橡树叶片 Rubisco 的羧化能力 [137]。

Rubisco 对 CO2 和 O2 的特异性，随着温度的升高而

降低，进而导致植物体内羧化反应与氧化反应的比

例降低。在高温胁迫下，Rubisco 更倾向于发生氧

化反应，产生较多的 2- 磷酸乙醇酸，从而进入光

呼吸途径；在消耗能量的同时导致光合固碳产物的

损失 [138]。Rubisco 活性受 Rubisco 活化酶 (RCA) 调
节 [76]，而 RCA 活性受高温胁迫抑制。此外，当光

合电子传递链传递的电子多于循环利用的电子时，

活性氧 (ROS) 会在细胞内积累，如过氧化氢 [139]。

通过对植物 Rubisco 氧化还原调节的研究，人们发

现 Rubisco 的几个半胱氨酸残基是过氧化氢等氧化

剂破坏的主要靶标 [140]。当 Rubisco 的半胱氨酸残基

被氧化时，Rubisco 的构象和活性改变，并且导致酶

的分解代谢 [141]。

6　展望

随着世界人口的增长，对粮食的需求越来越大，

提高农作物产量是实现国家粮食安全的重要途径。

改善植物固碳效率是进一步提升作物产量的基础。

与计算机模拟的理论值相比，当前作物栽培品种的

固碳效率还有较大的提升空间和优化潜力，是未来

作物设计改良的重点研究方向。在光照充足的条件

下，CBB 循环是光合作用的限速步骤。提高这个循

环的效率，加强光合作用，是未来协同减少温室气

体、提高作物产量的途径之一。

近年来，基因组编辑技术的快速发展，使编辑

核基因组、叶绿体基因组以及线粒体基因组成为可

能，为植物遗传改良提供了技术保障 [142-143]。深度

学习在生命科学领域如药物研发、蛋白质结构预

测 [144-145] 方面的应用已经取得了显著成果，但是在

农业上的应用还很少。AI (artificial intelligence) 建
立在充分的数据积累基础上，未来 AI 调控 CBB 循

环的应用包括：(1) CBB 循环是多酶催化的酶联反

应，受复杂的环境因子与其他代谢中间物的调控，

利用 AI 计算不同环境条件下循环的关键限制步骤，

精细调控酶量或活性，提高固定 CO2 效率；(2) 计
算循环关键酶的动力学特征，预测代谢物对酶的反

馈抑制作用，提高循环运转速率。 
在改善 CBB 循环调控研究领域，未来可向如

下几个方面深入。(1) 搜索自然界物种，寻找关键

酶的同源基因或者同工酶，计算或者建立酶活性检

测体系，将高活性酶基因导入到叶绿体内，检测单

个或者多个酶变量对循环的影响。(2) 建立体外

CBB 循环体系，改变各个变量，精准鉴定调控的关

键基因，利用基因组编辑或者转基因改变基因。(3)
保持叶绿体间质的还原态，CBB 循环的运转需要还

原力，而间质的还原态有助于稳定关键酶并保持高

酶活性。纳米酶 ( 人工合成含有铁硫簇的酶 ) 也许

能够稳定保持叶绿体内的还原态。(4) 引入 CO2 浓

缩机制。因为 Rubisco 的低效率，适当提高 Rubisco
周围 CO2 浓度，能够增加其羧化效率，进而提高

CBB 循环的效率。但是，高浓度的 CO2 (1%) 对植

物生长有抑制作用，所以，CO2 浓度的调控也需精

细。(5) 高光效需要其他营养物质的补给，尤其是

氮元素。在原核生物蓝细菌中，碳 - 氮平衡利用的

网络比较清晰 [146]，但真核生物中还不明晰。总之，

AI 的应用和包括基因组编辑在内的合成生物学技术

的发展为提高 CBB 循环效率启发了新的思路。
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