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综  述                                                               

植物磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶的功能及其在基因工程 
中的应用 

魏绍巍，黎茵 
广东省热带亚热带植物资源重点实验室 中山大学生命科学学院，广州 510275 

摘  要: 植物磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 (Phosphoenolpyruvate carboxylase，PEPC，EC 4.1.1.31) 是广泛存在的一种细胞

质酶，催化磷酸烯醇式丙酮酸 (PEP) 和 HCO3
-
生成草酰乙酸 (OAA)，后者可转化生成三羧酸循环的多种中间产物。

PEPC 在植物细胞中参与植物的光合碳同化等重要代谢途径，并且在不同组织中具有多种生理功能。PEPC 同时也参与

调控植物种子的营养物质合成与代谢过程，控制糖类物质流向脂肪酸合成或蛋白质合成途径。以下介绍了植物 PEPC

的种类、蛋白质结构特点及其在植物组织中的调控方式，并重点论述了 PEPC 在生物基因工程中的应用方面的进展，

随着对其功能机制和应用研究的深入，将有助于植物 PEPC 在高产优质农作物育种、能源植物和工业微生物等的开发

利用等方面得到更好的发展与应用。 

关键词 : 磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶，功能，基因表达，基因工程  

Functions of plant phosphoenolpyruvate carboxylase and its  
applications for genetic engineering  

Shaowei Wei, and Yin Li 

Guangdong Key Laboratory of Plant Resources, School of Life Sciences, Sun Yat-sen University, Guangzhou 510275, China 

Abstract:  Phosphoenolpyruvate carboxylase (PEPC, EC 4.1.1.31) is an important ubiquitous cytosol enzyme that fixes 

HCO3
- together with phosphoenolpyruvate (PEP) and yields oxaloacetate that can be converted to intermediates of the citric 

acid cycle. In plant cells, PEPC participates in CO2 assimilation and other important metabolic pathways, and it has broad 
functions in different plant tissues. PEPC is also involved in the regulation of storage product synthesis and metabolism in 
seeds, such as affecting the metabolic fluxes from sugars/starch towards the synthesis of fatty acids or amino acids and 
proteins. In this review, we introduced the progress in classification, structure and regulation of PEPC in plant tissues. We 
discussed the potential applications of plant PEPCs in genetic engineering. The researches in functions and regulation 
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mechanism of plant PEPCs will provide beneficial approaches to applications of plant PEPCs in high-yield crops breeding, 
energy crop and microbe genetic engineering.  

Keywords:  phosphoenolpyruvate carboxylase, function, gene expression, genetic engineering 

PEPC 是一种细胞质酶，它以 Mg2+或 Mn2+为辅

助因子，催化磷酸烯醇式丙酮酸 (PEP) 和 HCO3
-生

成草酰乙酸 (OAA) 和无机磷酸的不可逆反应。1953

年，磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 (Phosphoenolpyruvate 

carboxylase，PEPC) 从菠菜叶中首次被分离出来，

此后发现 PEPC 不仅广泛存在于光合生物，如植物、

藻类、蓝细菌和光合细菌中，还存在于很多非光合

细菌和原生动物中[1-2]。 

植物 PEPC 具有多种生理功能，主要体现在以

下几个方面：在 C4 和景天酸代谢 (CAM) 植物中作

为 C4二羧酸循环和景天酸代谢两个代谢途径的关键

酶，起着固定大气中 CO2 并作为 CO2 泵而提高光合

效率的作用[3-4]；在 C3 植物中，它为 Krebs 循环补充

四碳二羧酸从而调节回补反应[5-6]；参与种子和果实

的物质合成和代谢，在种子发育和萌发，以及果实

成熟方面有促进作用[5,7-8]；调节细胞 pH，保持离子

平衡，调节气孔保卫细胞的渗透压及运动 [2]；为豆

科植物根瘤共生氮固定提供碳骨架[1-2]等等。 

1  植物 PEPC 的种类与结构 

1.1  植物 PEPC 的种类和基因序列特征 
PEPC 多肽段的大小变化非常大，在高等植物

中，PEPC 主要以 4 种同工酶形式存在，即 C4 光合

型、C3 光合型、CAM 型以及非光合型[9]。在大多数

高等植物中存在着 3~4 个编码 PEPC 的小 ppc 基因

家族，每个家族包含 1 个到多个基因。例如在拟南

芥中发现的 ppc 基因有 4 个，在水稻和高粱中均发

现 6 个，黄花菊属植物 Flaveria trinervia 和甘蔗中

发现 3~4 个，而在玉米、欧洲油菜和尖刺莲子草中

均发现 3 个。目前的研究发现大多数植物 ppc 都含

有 1 个非常保守的由 10~11 个外显子和 9~10 个内含

子组成的结构，外显子和内含子数目的差别在于一

些 ppc 的 5′非翻译区存在或缺失 1 个内含子[2]。 

从正 在 发 育 的 蓖 麻 种 子 胚 乳 中 发 现 两 类

PEPC，其中 Class-1 PEPC 是一个典型的 410 kDa

大小的同源四聚体，每个亚基为 107 kDa；而

Class-2 PEPC 是大小为 681 kDa 的异源八聚体，包

括相同的 107 kDa 亚基及与之连接但免疫反应和结

构都无相关性的 64 kDa 的肽段[10]。从拟南芥基因组

中鉴定出 ppc 基因家族有 4 个基因，其中 3 个具有

高度相似性，第 4 个 ppc 基因编码的 PEPC 大小与

细菌 PEPC 相似，并且缺乏 N 端磷酸化位点，同时

在水稻 Oryza sativa 中也发现了细菌型的 PEPC[11]。

系统发育分析发现，PEPC 的线性序列显示大约有

100 个残基高度保守 (相同) 而且有另外 100 个残基

也是保守的 (相似)，因为 C 末端的高度保守，来源

不同的 PEPC 长度的差异似乎是在 N 末端或内部区

域中添加或缺失额外序列引起的 [1,12]。蔡小宁等通

过对 GenBank 上登录的 PEPC 的 cDNA 序列、氨

基酸序列进行 Blast 搜索，找到了 62 个 PEPC 蛋

白质序列，绝大多数属于 C3 植物，9 个属于 C4 植

物，比较发现 62 个 PEPC 蛋白的亚细胞定位基本

一致，并且这 62 个 PEPC 蛋白质氨基酸序列的同

源性为 86.70％，而其中 19 个 C3 PEPC 和 9 个 C4 

PEPC 同源性分别为 89.63％和 89.61％，说明植物

PEPC 具有高度同源性[6]。 

1.2  PEPC 的蛋白质结构 
目前所有已知的 PEPC 均是四聚体，4 个相同亚

基 的 分 子 量 范 围 为 95~110 kDa[12] 。 2002 年

Matsumura 等发表了从玉米叶片中纯化的结合了硫

酸根离子的 ZmPEPC 蛋白质晶体结构，这是目前唯

一报道的植物 PEPC 的三维蛋白晶体结构[12-13]。X-

衍射分析发现 ZmPEPC 酶蛋白由 4 个相同的亚基组

成“双二聚体”构型，排列成四方形，中间是 1 个
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大空隙。二聚体中 2 个单体的接触面积较大，而 2

个二聚体的接触面积较小，这正好解释了 ZmPEPC

一旦被稀释之后具有解离成二聚体的趋势 [1,13]。

ZmPEPC 单体由 1 个 8 股链的 β 桶形结构 (β barrel) 

和它周围的 42 个 α 螺旋构成，β 链由 40 个氨基酸

构成；α 螺旋由 576 个氨基酸构成，α 螺旋大部分集

中在 β桶的 C 末端，只有少部分在 β桶的 N 末端[13]。

高度保守的氨基酸残基在 β桶 C末端区呈束状排列，

在外围区域附近分散[1]。研究还发现 ZmPEPC 的催

化活性位点位于 β 桶 C 末端区域，在催化位点中有

4个精氨酸残基 (Arg456、Arg647、Arg759和 Arg773) 

与底物 PEP 结合，2 个带负电的氨基酸 (Glu566 和

Asp603) 与镁离子结合，这些氨基酸在所有的 PEPC

中严格保守[2,12-13]。 

生物学信息预测分析表明其他植物 PEPC 的结

构与 ZmPEPC 类似。González 等分析了小麦 PEPC

的蛋白结构，发现小麦 PEPC 单体二级结构中预测

的活性部位同样是由 β 桶和较多的 α 螺旋构成，相

应的活性部位有 Arg457、Arg648、Arg760 和 Arg895

等保守氨基酸残基[14]。陈明娜等对碱蓬 PEPC 蛋白

质结构预测结果显示，二级结构以 α 螺旋为主，占

60.46％，无规则卷曲占 35.61％，β 折叠占 3.93％；

三级结构呈紧密的球状结构；跨膜结构域信号肽分

析表明该蛋白不含信号肽，属于非分泌性蛋白[15]。 

2  植物组织中 PEPC 的活性调节 

绝大多数的 PEPC 是变构酶，其变构作用的调

节过程往往与代谢产物的反馈调节作用相关[4,8]。双

子叶植物 PEPC 的活性可被正调控代谢效应物葡萄

糖-6-磷酸 (G-6-P) 和丙糖磷酸等激活，并被负调控

反馈抑制剂 L-苹果酸或 Asp 等抑制，同时单子叶

植物 PEPC 活性还可被 Gly 或 Ala 激活 [1,5]。另外，

一些包含磷酸基的化合物以及有机酸或 PEP/丙酮

酸的类似物还分别是常用的激活剂和抑制剂 [16]。

除此之外，C4 植物 PEPC 氨基端的 1 个保守丝氨

酸残基还受到可逆磷酸化的调节 [2]。植物细胞中的

PEPC 可被一种高水平底物专一性的 Ca2+依赖性丝

氨酸 /苏氨酸激酶——PEPC 激酶  (PEPCK) 磷酸

化 [7,17]，但是修饰 PEPC 试验以及 RNAi 或反义技术

抑制 PEPCK 活性试验暗示：至少对于 C4 植物光合

PEPC 来说，PEPCK 对于提高光合效率并不具有重

要的调节功能[2]。 

引起 ppc 基因的差别表达的可能因素还包括

特化的细胞核因子、DNA 甲基化和不同启动子的

存在[14]，因此 ppc 的表达也依赖于器官或细胞的类

型、发育时期以及叶片的位置。所有的非 C4 植物

PEPC 在 C3 植物叶片所有组织中通常表现为低水平

表达，在 C4 植物进化过程中 ppc 的表达发生了改变，

从而大大提高了表达水平[2,18]。对黄花菊属 C4 植物

Flaveria trinervia 光合 ppc 基因 (ppcA) 启动子的研

究支持了 ppc 表达受到转录调控的事实，这种 C4 启

动子包含 2 个区域，1 个从起始位置到-570 的近端

片段 (PR) 和 1 个从-1 566 到-2 141 的远端片段 

(DR)，这两个区域是保持 ppcA 在叶肉细胞中高水平

特异性表达的充分必要条件，PR 和 DR 是作为一个

加性的协同转录控制系统来起作用的。通过启动子

删除和重组研究，发现 DR 包含 1 个 41 bp 的 MEM1 

(叶肉表达元件 1)，主要与亮氨酸拉链 (bZIP) 蛋白

家族反式转录因子进行结合[18-19]。PEPC 除受到体内

调节因子的调节之外，还受到光、温度、pH、氮代

谢、盐及干旱等外界环境因子的影响[9,16]。 

3  PEPC 在基因工程中的应用 

3.1  提高作物光合效率 
C4 PEPC 对其底物 HCO3

-有较高的亲合力，将

C4 光合关键酶基因导入 C3 植物从而在重要的 C3 作

物中建立起 C4 循环，提高光合生产能力一直是人

们关注的问题 [20]。Ku 等首次将完整的玉米 C4 型

ppc 转入水稻中，体外测定表明 PEPC 活性增加 110

倍，植株中的 PEPC 蛋白含量占叶片总可溶蛋白的

12％[21]，同时光呼吸有一定程度削弱，但光合速率

未发生明显变化。Bandyopadhyay 等将完整的玉米



魏绍巍等: 植物磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶的功能及其在基因工程中的应用 1705 

 

Journals.im.ac.cn 

ppc 整合进籼稻中，观察到在高温下转基因籼稻的光

合速率得到了提高，但是产量并没有变化[22]。方立

锋等对转 ppc 水稻的研究结果表明，在旱作条件下，

2 个转 ppc 株系单株产量分别比未转基因的对照增

加 28％和 42％，分蘖增加 27％和 40％；同时转 ppc

水稻有较强的抗氧化能力和渗透调节能力[23]。周宝

元等对转玉米 ppc 水稻株系的研究发现，单纯导入

ppc 并不能提高水稻的光合速率，而干旱胁迫下由于

PEPC 参与水稻的抗旱反应而减轻了胁迫对光合作

用的抑制[24]。向珣朝等发现不同遗传背景的转 ppc

水稻材料在提高其净光合速率方面表现不一致，但

ppc 单个基因的表达在不同保持系遗传背景下能够

大幅度提高千粒重和单株产量[25]。张建福等对转甘

蔗 ppc 籼稻进行分析，结果表明转基因株系的光合

效率显著高于非转基因对照[26]。陈绪清等将玉米 ppc

完全整合到小麦基因组中，测定发现部分转基因植

株叶片中 PEPC 酶活性提高了 3~5 倍，光合速率有

所提高，并且气孔的开放程度与叶片中的 PEPC 活

性紧密相关，说明完整的玉米 C4 ppc 在小麦中可以

正确表达并起到一定的生理作用[27]。 

由于 C4循环是在多种酶和转运蛋白的协同作用

下完成的，增加个别基因的表达并不能在 C3 植物中

建立完整的 C4 循环，还可能扰乱 C3 植物的正常代

谢，因此目前的研究也尝试将两个或更多 C4 关键酶

基因转入同一种 C3 植物中[18]。袁定阳等将 PEPC、

PPDK (磷酸丙酮酸二激酶) 基因导入水稻恢复系

R299，PEPC 酶活性和光合速率分析结果表明，其

PEPC 活性比对照提高了 1.5~4.9 倍，光合速率提高

了 19％~40％[28]。张边江等发现转 PEPC+PPDK 双

基因水稻高表达了 C4 光合酶活性，在高光和高温条

件下，喷施外源 ATP 后，其光合能力增强，光氧化

伤害减轻，产量明显提高 [29]。傅元婷等研究了转

PEPC+PPDK+ME (苹果酸酶) 基因水稻 (PKM) 的

生理特性，结果表明，PKM 水稻高表达了相关的

C4 光合酶，在高光和高温条件下 PKM 水稻光合速

率比原种提高 55％以上，水稻耐光氧化能力进一步

增强[30]。Taniguchi 等通过建立水稻转基因系研究了

PEPC、PPDK、NADP-ME (NADP-苹果酸酶 ) 和

NADP-MDH (NADP-苹果酸脱氢酶) 4 种 C4 酶单独

或联合在水稻叶肉细胞中超表达对水稻光合特性的

影响，结果表明，联合 4 种酶的超表达在叶绿体中

并不能浓缩 CO2。同时发现 PEPC 和 ME 超表达导

致轻微的发育迟缓，而超表达 MDH 可以缓和这种

效应[31]。 

3.2  提高油料作物种子脂肪酸含量 
PEPC 是控制植物种子中蛋白质和脂肪酸合成

的关键酶之一，抑制其活性可以提高植物体中脂肪

酸的含量。PEPC 在植物种子中参与种子贮藏蛋白

和脂肪酸代谢的调控方面的功能引起了农业界的

关注[32-34]，当 PEPC 的表达受到抑制时，PEPC 通过

改变代谢模式使碳原子的流向从糖类物质的合成转

向脂肪酸的合成[35-37]。Kubis 等对油菜种子的研究表

明，种子质体中的物质代谢流向显示碳原子通过形

成多种中间代谢物经质体转运蛋白进入质体参与脂

肪酸的合成 (图 1)[37]。陈锦清等研究发现反义 ppc

转化油菜籽粒含油量比对照最高增加了 15％以

上，蛋白质含量与油脂含量呈显著负相关，该研

究证明了底物竞争调控籽粒蛋白质油脂比率的理

论，并在此基础上经多年选育得到超高油油菜转

基因品种[33]。其后在大豆、稻米等作物中应用这一

技术也得到了籽粒高油品质的转基因植物[38-39]。说

明 PEPC 在作物种子中的调控能够显著改变种子的

物质代谢过程并且可以实际应用到农业生产当中。

彭苗苗等利用海岛棉 ppc 非保守序列的片段分别构

建了带有种子特异性 napin 启动子和 α 球蛋白 B 基

因启动子的 PEPC-ihpRNA 载体，为后期高含油量棉

花材料的选育打下基础[40]。范正琪等从能源植物麻

疯树中克隆了 ppc 基因全长 cDNA，并对其所编码

的氨基酸序列进行了生物信息学分析，为鉴定麻疯

树 ppc 基因功能和进一步培育高油麻疯树新品种奠

定了前期基础[41]。而潘昱名等利用 RT-PCR 技术克

隆花生 ppc 片段，构建了由 35S 启动子所控制的反
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义表达载体[34,42]。本实验室也利用花生 ppc 片段分

别构建了 35S 启动子和花生油体蛋白种子特异启动

子[43]控制的 RNAi 植物表达载体，并在烟草中进行

了转基因检测，为获得转基因高油花生种质提供基

因和表达载体 (魏绍巍和黎茵，未发表资料)。 
 

 

图 1  油料作物种子质体中的物质代谢流向[37] 
Fig. 1  Pathways of metabolic flux in plastids of oil seeds[37]. 
Glc6P: glucose 6-phosphate; DHAP: dihydroxyacetone 
phosphate; PEP: phosphoenolpyruvate; ac-CoA: 
acetyl-CoenzymeA; mal-CoA: malonyl-CoenzymeA; acyl-CoA: 
fatty acyl-CoA. 

 
3.3  促进种子蛋白质合成 

在种子中，与抑制 PEPC 表达促进脂肪酸的合

成相反，提高 PEPC 的表达可激活糖酵解过程中碳

原子流向蛋白质方向的分支代谢途径[8,44]。在种子发

育的早期和中期，子叶中 PEPC 的表达量会明显上

升，它的活性通常被磷酸化所激活，并受到植物此

时碳源和氮源供给的影响，种子发育后期蛋白质合

成基本完成后 PEPC 的活性明显下降，因而从一个

侧面反映了发育子叶中 PEPC 对于蛋白合成当中通

过合成有机酸为氨基酸提供碳骨架的重要性[4,44-46]。

Rolletschek 等将谷氨酸棒杆菌的 PEPC 转入豆科牧

草法国野豌豆并使其在种子中特异表达，发现转基

因植物的种子中通过 CO2 代谢进入种子蛋白的碳

含量增加了 3 倍之多，虽然总糖含量有所下降，但

转基因种子中蛋白质相对于种子干重的含量增加

了 20％，并且可能由于碳同化作用的提高，种子干

重也增加了 20％~30％，在此基础上，Rolletschek

等总结得出了过量表达 PEPC 的转基因植物种子中

糖代谢途径的可能调控途径 (图 2)[8]。该研究还发现

过量表达 PEPC 可促进豆球蛋白的积累，说明在转

基因植物中通过调控 PEPC 的表达不仅提高豆类种

子的蛋白含量，也使其中的一些组分发生变化 [8]。

张占琴等在油菜中的研究结果表明，PEPC 活性直接

影响了不同发育时期籽粒的油脂含量 /蛋白含量比

值，PEPC 活性升高期间蛋白积累速度快于油脂，油

脂含量/蛋白含量比值低，说明 PEPC 促进蛋白的合

成，该研究对种子蛋白组分的分析结果也表明 PEPC

的活性与部分种子贮藏蛋白的积累变化有关[47]。因

此利用 PEPC 相关的生物工程途径改变作物种子的

蛋白合成模式并提高种子的品质是完全可行且有效

的[8,48]。 

3.4  在微生物和藻类基因工程中的应用 
PEPC 在种类繁多的微生物中也广泛分布，并具

有多重生物功能，是糖异生作用和氨基酸合成之间

的重要纽带[49]，因此也是许多微生物基因工程的调

控靶标。Lin 等发现在大肠杆菌中同时过表达高粱

ppc 和乳酸菌 pyc (丙酮酸羧化酶基因)，能够有效提

高具有化工利用价值的琥珀酸产量[50]。近年来微藻

作为生物柴油生产原料越来越受到人们的关注。抑

制 PEPC 活性有助于 ACCase (乙酰辅酶 A 羧化酶) 

催化底物进入脂肪酸途径，侯李君等在大肠杆菌中

构建了鱼腥藻 ppc 基因 (pepcA) 的正反义表达载

体，发现 PEPC 的过表达促进了蛋白质的形成，抑

制了脂类的合成；而下调 PEPC 的表达会促进脂类

的合成，减少蛋白的合成[51]。宋东辉等开展了利用

反义技术调控微藻 PEPC 代谢途径的工作，初步结
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果表明，反义抑制 PEPC 酶活性可显著提高微藻细

胞中脂类物质的含量[52]。 

 

图 2  PEPC 转基因植物种子中糖代谢途径的调控[8] 
Fig. 2  Proposed changes in the metabolic pathway of 
carbonhydrates in PEPC transgenic seeds[8]. Metabolites which 
are decreased are given in red. Metabolites which are increased 
are shown in green. ADPG: adenosine diphosphate glucose; 
ATP, adenosine triphosphate; F6P: fructose-6-phosphate; 
F1,6P2: fructose-1,6-bisphosphate; G1P: glucose-1-phosphate; 
G3P: glucose-3-phosphate; G6P: glucose-6-phosphate; OAA: 
oxaloacetate; 3PGA: 3-phospho-glycetate; UDPG: uridine 
diphosphate glucose. 

 

4  展望 

植物 PEPC 的结构特点以及在植物细胞中参与

的代谢途径已有深入的研究，其生理生化机制在分

子水平上也逐步得到阐明。ppc 基因的来源、功能、

遗传操作等研究取得的成果，为利用 PEPC 调控改

良作物碳同化途径、提高油料作物和蛋白来源种子

作物营养品质提供了理论和实践基础，也为能源植

物和微生物基因工程的应用展现了很好的前景。本

实验室的部分研究结果也显示，PEPC 在植物中尤其

是叶片组织细胞中的表达会受到多种因素调节，从

而直接影响碳同化的效率，整体降低 PEPC 的表达

水平会对植物的代谢和生长造成影响，因此应考虑

采用组织特异表达的方式来下调 PEPC 表达，促进

脂肪酸合成。而整体水平上大量提高 PEPC 的表达

则有可能同时提高植物的干物质总量、蛋白质含量

和抗胁迫能力，从而达到高产优质的目的。 
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