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摘   要：真菌发光途径(fungal bioluminescence pathway, FBP)是一种来源于真菌的生物发光代谢途

径。其能够利用FBP途径基因簇表达的蛋白，以咖啡酸为底物，合成真菌荧光素，在真菌荧光素酶

的催化下，生成不稳定高能小分子，之后分子能量衰减释放出波长约为 520 nm 的绿色荧光。在发

光真菌中，真菌发光途径基因在进化上非常保守。与其他生物发光系统不同的是，真菌发光途径适

合于真核生物，特别是植物中的工程化应用。目前，经过代谢路径优化的发光植物可以持续发出肉

眼可见光，照亮周围环境。该发光系统在生物检测、生物传感器、发光园艺植物培育和绿色照明等

领域具有广阔的应用前景。 
关键词：真菌发光系统；植物；咖啡酸；代谢路径；基因工程 

Fungal luminescence pathways: research and applications 

WU Yujie1#, XU Jiarui1#, CHEN Hongyu1, DU Hao1,2* 

1 Modern Seed Industry Research Institute, College of Agriculture and Biotechnology, Zhejiang University,  
Hangzhou 310058, Zhejiang, China 

2 ZJU-Hangzhou Global Scientific and Technological Innovation Center, Zhejiang University, Hangzhou 311215, 
Zhejiang, China 

 
Abstract: The fungal bioluminescence pathway (FBP) is a metabolic pathway responsible for 
the generation of bioluminescence derived from fungi. This pathway utilizes caffeic acid as the 
substrate, generating a high-energy intermediate, and the decomposition of which yields green 
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fluorescence with a wavelength of approximately 520 nm. The FBP is evolutionally conserved 
in luminescent fungal groups. Unlike other bioluminescent systems, the FBP is particularly 
suitable for engineering applications in eukaryotic organisms, especially in plants. Currently, 
metabolically engineered luminescent plants are able to emit visible light to illuminate its 
surroundings, which can be visualized clearly in the dark. The fungal bioluminescent system 
could be explored in various applications in molecular biology, biosensors and glowing 
ornamental plants, and even green lighting along city streets. 
Keywords: fungal bioluminescence pathway; plant; caffeic acid; metabolic pathway; genetic 
engineering 

 
生物发光是自然界中广泛存在的生物学现

象。截至 2010 年，有 800 个属约 10 000 个物种

被认为具有生物发光能力[1]。科学家们从发光生

物中发现了相关蛋白和对应编码基因，并正在或

已将其工具化。如细菌来源的 lux 操纵子[2-3]被

用作报告基因等[4]、海洋生物来源的荧光素腔肠

素(coelenterazine)[5]已被开发用作生物发光共振

能量转移系统[6]、萤火虫来源的发光底物 D-荧光

素 (D-luciferin)和萤火虫荧光素酶基因 (firefly 
luciferase, luc)可指示癌细胞转移[7]。这些不同的

生物发光系统被应用于各种场景。但在工程化应

用过程中，这些生物发光系统存在使用依赖于昂

贵的仪器设备、难以做到高通量活体检测[8]、经

常性补充昂贵的外源发光底物[9]、具有相对较高

的细胞毒性[10-12]等问题，这极大地限制了生物发

光的更广泛应用。 
近年来新发现了真菌来源的生物发光途径。

真菌发光途径(fungal bioluminescence pathway, 
FBP)是一种以咖啡酸(caffeic acid)为底物，最终

能够产生波长约为 520 nm 绿色荧光的生物发光

途径。通过对光茸菌(Neonothopanus nambi)等发

光真菌的研究，FBP 相关基因很快被发现，并于

2018 年实现了全代谢路径的解析[13]。FBP 途径

基因常聚集成基因簇，在发光真菌类群中具有显

著的同源性，被认为起源于一次进化事件[13-14]。

在植物中，FBP 途径能以植物中常见的代谢物咖

啡酸为原料合成发光底物，无需添加外源底物。

而且 FBP 途径中的各代谢产物对高等植物宿主

的不利影响较小[13,15-17]。这在很大程度上克服了

上述其他生物发光系统的局限性。但 FBP 途径

也存在发光强度弱、发光调控困难等缺点[15]。

代谢途径改造等方法被认为是一种提高生物发

光强度的有效路径。经过代谢途径优化和关键酶

改良等手段，目前已创制出亮度增强的发光植

物，可以照亮周围环境，使肉眼能够清晰分辨文

字[18]。未来，新型生物发光系统 FBP 在生物传

感器、生物大分子检测工具和发光园艺植物育种

等领域存在很好的应用前景。 

1  真菌发光途径的研究 
1.1  FBP 途径基因的解析 

2012 年已报道了 71 种发光真菌，它们分属

于 4 个亲缘性较远的群系[19]。然而，对于这一

现象的生物学机制研究一直进展缓慢。20 世纪

50 年代中期，R. Airth 和 W. McElroy 从蜜环菌

(Amillaria mellea)中，利用冷热水提取法分别分

离得到荧光素和荧光素酶[20]。这一发现明确了

真菌发光需要还原性物质等条件，并提出了 FBP
途径的简单模型[21-23]。该模型认为真菌的生物发

光经历两步过程。在第一步中，荧光素前体被

NAD(P)H 依赖的酶还原为真菌荧光素。在第二

步中，真菌荧光素在真菌荧光素酶催化下被氧气
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氧化，产生可见光。 
随 着 真 菌 荧 光 素 3- 羟 基 牛 奶 树 碱

(3-hydroxyhispidin)和相关酶被鉴定，FBP 途径

的 4 步反应很快被全面阐明，并开始得到应用。

FBP 途径需要以下 4 种酶：牛奶树碱合酶

(hispidin synthase, HispS)、牛奶树碱-3-羟化酶

(hispidin-3-hydroxylase, H3H) 、 荧 光 素 酶

(luciferase, Luz) 和咖啡丙酮酸水解酶 (caffey 
pyruvate hydrolase, CPH) (图 1)。牛奶树碱

(hispidin)是一种存在于真菌和植物次生代谢产

物中的小型聚酮[24]。在 H3H 的催化下，牛奶树

碱发生羟基化反应，生成 3-羟基牛奶树碱。这

一步反应需要消耗 NAD(P)H 和氧气。3-羟基牛

奶树碱即是 FBP 生物发光底物——真菌荧光素

(fungal luciferin)。与先前提出的模型不同，3-羟
基牛奶树碱的化学组成表明，该步反应需要氧气

参与[25]。H3H 为含有 FAD 的 NAD(P)H 依赖性

的单加氧酶。有研究认为，H3H 可能具有严格

的底物特异性[26-27]。在 Luz 的催化下，氧气会将

真菌荧光素氧化，并形成处于单线电子激发态的

高能中间体，释放出 520 nm 的绿色荧光和 CO2，

然后转化为咖啡丙酮酸[13]。Luz 对特定的荧光素

类似物也有催化活性。尽管发光强度很低，含有

其他取代基的 3-羟基-α-吡喃酮环也能产生不同

波长的荧光[28]。CPH 含有高度保守的富马乙酰

乙酸水解酶(fumarylacetoacetate hydrolase, FAH)
结构域，属于 FAH 超家族[29-30]。咖啡丙酮酸在

CPH 的催化下水解形成丙酮酸和咖啡酸。咖啡

酸可被回收，作为新一轮 FBP 的底物继续参与

循环。在植物中，丙酮酸可通过莽草酸途径和苯

丙 氨 酸 解 氨 酶 (phenylalanine ammonia-lyase, 
PAL)、肉桂酸-4-羟化酶(cinnamate 4-hydroxylase, 
C4H) 和 对 香 豆 酰 辅 酶 A 3- 羟 化 酶

(p-coumaroyl-CoA 3-hydroxylase, C3H)系列酶催

化形成咖啡酸[17]。咖啡酸在 HispS 的催化下，消

耗 ATP，缩合两分子量的丙二酰辅酶 A，依次形

成咖啡酰辅酶 A、咖啡丙酮酰辅酶 A 得到牛奶

树碱[25]。HispS 的结构复杂，根据 Alphafold2.0
的预测，其由 AMP 结合结构域、酰基载体蛋白

结构域、酮合酶、酰基转移酶和另一个 C 端酰

基载体蛋白结构域构成[31]。值得注意的是，一

些非发光真菌同样可以产生 HispS，并能在酵母

体系中表达、产生荧光[24]。 
尽管 FBP 途径中 4 个关键酶的蛋白结构尚

未被揭示，但基于理论模拟可描述 FBP 途径的

具体反应细节和机制，展示出更为细致的生物化

学反应过程及其分子和电子状态水平[26,32]。这为

进一步改造相关蛋白和工程化利用提供可能。值

得注意的是，彼此间亲缘关系不同的发光真菌通

常基于同一种生物发光机制[14,19,25,27,33]，因此不

同种属的真菌荧光素、荧光素酶间混合也能够产

生荧光[34]。不同真菌的酶的生物化学特性存在

细微差别。例如，与 N. nambi 不同，荧光小菇

(Mycena chlorophos)来源的 H3H 对 NADH 有特

殊的偏好性[27]。 
从代谢途径中可以发现，FBP 途径以咖啡酸

起始，并最终生成咖啡酸。其过程产物对真核生

物无明显毒害作用，循环中仅消耗丙二酰辅酶 A
和 NAD(P)H。这意味着 FBP 具有创造无需外源

补充底物的、真正“自发光”植物的能力。但是，

FBP 发光强度较弱，严重阻碍了其进一步发展和

应用[17,35-36]。通过农杆菌转化导入 CPH 基因[33]

或加入外源咖啡酸[36]等措施可显著增强 FBP 途

径的发光强度。这表明植物体内的咖啡酸含量是

影响植物发光强度的关键性因素。提高 FBP 途

径相关酶活力、提高底物浓度、优化相关代谢通

路等是改造 FBP 途径、提高发光强度、扩展适

用领域的主要思路。 
构巢曲霉 (Aspergil lus  nidulans)来源的

NPGA 基因可表达一类提高聚酮化合物合成酶 
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图 1  FBP 途径及其与植物代谢的偶合[18] 
Figure 1  Integration of the FBP into plant metabolic pathways[18]. 

 
家族 HispS 的活性的 4-磷酸泛酰巯基乙胺基转

移酶[37]。研究证明，将 NPGA 与 HispS 基因一

起导入烟草(Nicotiana tabacum)，可以将牛奶树

碱合成速率提高 3 倍[17-18,33]。FAD 是 N. nambi
来源的 H3H 的辅因子，其存在可以将酶的活性

提高若干数量级[38]。作为直接催化生物发光反

应的酶，荧光素酶的特性对进一步改造 FBP 具

有重要意义。利用不同的具有 3-羟基-α-吡喃酮

环的 3-羟基牛奶树碱类似物作为底物参与反应，

可以得到不同波长的生物发光[27]。这一特点或

能极大地提高 FBP在合成生物学应用的适用性。

但是荧光素酶对 30 ℃以上的高温不耐受[33,39]，

这在一定程度上阻碍了 FBP 生物发光在生活场

景中的应用[35]。而冷刺激和紫外线却对发光强

度有提高作用[18]。对荧光素 Luz 进行针对特定

环境条件的改造可以有效提高实际应用场景下

的发光可靠性。 

1.2  FBP 途径基因的进化分析 
在发光真菌，如 N. nambi 中，Luz、H3H 和

HispS 共同构成一保守基因簇。在少数发光真菌

物种，如 Mycena、Omphalotus 属的一些真菌中，

基因簇容纳 1 个或 2 个额外的基因。其中一个基
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因属于细胞色素 P450 家族，另一个基因属于富

马乙酰乙酸水解酶家族，即 CPH[13]。与萤火虫

D-荧光素系统、细菌 LUX 系统等其他生物发光

系统不同，真菌生物发光 FBP 途径诞生于一次

起源。根据 Luz，H3H 和 HispS 基因的系统发育

树和 Agaricales 目物种树[40]，当前已知的发光真

菌的共同祖先是在约 1.6 亿年前由 Agaricales 目

的 mycenoid和 marasmioid分支进化而来的。FBP
途径中的基因在各发光真菌物种间都是同源  
的[28]。Luz 来源于某个 Agaricales 基部的基因复

制且最先发生，而 H3H 和 HispS 基因的复制则

在近百万年后发生。发育树中许多能编码含有酮

还原酶和脱水酶结构域的Hisps的物种并不表现

出生物发光，这可能意味着 HispS 结构域的丢失

是发光生物诞生的最后一步[13-14]。发光真菌系统

内还存在着 FBP 途径基因簇内基因复制、基因

簇周边基因同源性较低等特殊现象，系统内的进

化过程细节还有待进一步探索[14]。 
长期以来，真菌生物发光的生态学意义一直

不甚明晰。有观点认为真菌生物发光可以吸引

昆虫。椰子花蘑菇(Neonothopanus gardneri)的生

物发光现象具有昼夜节律，其夜间发光的特性

被认为与吸引昆虫帮助传播孢子有关。一项在

巴西雨季森林中的研究显示，使用人造材料模

拟的 N. gardneri 子实体能够吸引某些双翅目和

鞘翅目昆虫来访[41]。而在树冠层茂盛的林下缺乏

风力[42]，节肢动物因而成为了真菌孢子的传播

媒介之一[43]。但同时也有观点认为，真菌生物

发光现象与吸引昆虫无关。在开阔地生长的

Mycena、Omphalotus 属的部分发光真菌对昆虫

没有特别的吸引力。与前一个观点相反，这些真

菌的孢子似乎更适合通过风力来传播[44]。还有

观点认为，生物发光是其他代谢途径的副产品，

因为并不是所有的真菌发光现象都具有明显的

昼夜节律[19]。FBP 基因簇相关进化细节有待进一

步研究，真菌生物发光的生物学意义尚未形成统

一的观点，而基于 FBP 途径基因创制的发光植物

已经取得了一定的发展。 

2  发光植物的创制 
2.1  发光植物的研发 

早在 1986 年，利用生物发光相关基因研发

发光植物的早期探索已经取得进展[45]。研究人

员尝试将含萤火虫荧光素酶和强启动子的质粒

经叶盘转化法导入烟草植株，得到了依赖外源供

给底物的发光植株。然而这种植株的发光强度很

低，需要曝光 15−60 min 才能在 X 光胶片上呈

现信号。而且，发光依赖于昂贵的特殊底物。这

些不足使得萤火虫荧光素酶的发光系统的应用

局限于基础研究领域。通过引入纳米装载技术处

理萤火虫荧光素酶，研究人员在 2017 年创制了

一种发光强度相当于 1 μW 市售二极管一半的

发光植物；纳米装载技术和处理降低了荧光素

与荧光素酶对植物的毒害、延长了发光持续时

间，并且能够控制纳米颗粒在特定细胞器的转

运和定位。但它仍然不能摆脱对外源荧光素底

物的依赖[9]。 
咖啡酸既是 FBP 重要过程产物，同样也是

植物生长发育的必需物质[46]，其在植物体中的

含量丰富[47]。研究人员在体外合成了 4 个密码

子优化的关键基因：构巢曲霉来源的 4-磷酸泛

酰 ⼄ 胺 基 转 移 酶 基 因 (4-phosphopantetheinyl 
transferase, NPGA)、N. nambi 来源的 H3H 和

HispS、Luz；将上述基因与 CPH 体外组装后转

入烟草，即可得到稳定发光的植株，而且不含有

CPH 基因的植株发光强度明显减弱；这一现象

表明，咖啡酸含量与植物发光强度之间存在显著

关联；为了应对可能的咖啡酸水平变化，研究人

员还导入了荚膜红菌(Rhodobacter capsulatus)来
源的酪氨酸解氨酶、2 个大肠杆菌(Escherichia 
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coli) 来 源 的 4- 羟 基 苯 乙 酸 -3- 单 加 氧 酶

(4-hydroxyphenylacetate 3-monooxygenase, HpaB, 
HpaC)以提高咖啡酸水平[36]。另一组研究则是将经

密码子优化的 N. nambi 来源的 Luz、HispS、H3H
和 CPH 基因导入烟草；获得的发光植株的总体

表型、叶绿素含量等指标与正常植株并无显著差

异，这表明 FBP 途径对植物体无毒害作用；而其

发光强度达到 1010 光量子/(min·cm2)，使用消费级

相机仅需数分钟的曝光即可得到发光图像[17]。 
与其他生物发光途径不同的是，只要选择合

适的启动子和终止子，FBP 途径可以在很多植物

中表达。在拟南芥(Arabidopsis thaliana)、长春

花 (Catharanthus roseus) 、 番 茄 (Solanum 
lycopersicum)、大丽花(Dahlia pinnata)和矮牵牛

(Petunia hybrida)等植物中使用注射农杆菌的瞬

时转化法均能观察到植株发光现象，并且发光现

象还可以在一些观赏植物的花中观察到。值得注

意的是，在花与植株分离后的 1 d 内，被分离组

织的发光强度就开始下降。这可能意味着源器官

可能为 FBP 途径提供某些底物或辅因子。 
咖啡酸在植物次生代谢物中属于苯丙素类，

苯丙素类由芳香族氨基酸，如苯丙氨酸、酪氨酸

和色氨酸，通过苯丙素途径合成[48]。植物通过

一 般 苯 丙 素 途 径 (general phenylpropanoid 
pathway, GPP)向类黄酮途径、酚酸途径、木质素

途径、二苯乙烯途径和香豆素途径等提供上游产

物，在次级代谢过程中具有关键作用。通常，一

般苯丙素途径利用莽草酸途径所合成的苯丙氨

酸作为原料，在苯丙氨酸解氨酶(PAL)作用下生

成肉桂酸。肉桂酸在肉桂酸-4-羟化酶的作用下

生成对香豆酸[49]。这与植物体回补生成咖啡酸

的代谢通路高度重合。对香豆酸、咖啡酸和咖啡

酰辅酶 A 等作为代谢中间体被直接用于木质素、

类黄酮等的生物合成途径。真菌来源的 FBP 途

径与植物体中的 GPP 在代谢通路上的相关性，

使得通过分析植物代谢途径，利用植物代谢工程

思路，改造植物代谢，以提高系统发光强度成为

可能。 

2.2  发光植物亮度的提高 
增强咖啡酸合成，可直接提高植物发光亮

度。研究人员在该方面做了多种努力。例如：研

究者导入了荚膜红菌来源的酪氨酸解氨酶、2 个

大肠杆菌来源的 4-羟基苯乙酸 -3-单加氧酶

HpaB 和 HpaC[36]。这些酶可共同催化酪氨酸合

成咖啡酸。研究者引入这些酶来提高植物体内咖

啡酸含量，观察到生物发光信号显著增强[13]。 
此外，研究者在 FBP 途径中导入甘蓝型油

菜(Brassica napus)来源的 BnC3′H1 基因和来自

构巢曲霉的 AnNPGA 基因，成功增强了植株发

光亮度；作为植物体内咖啡酸合成的关键酶，

BnC3′H1 编码的 C3′H 酶催化对香豆酰莽草酸转

化为咖啡酰莽草酸，由此提高植物体内咖啡酸合

成量；此前的实验证明，将 NPGA 与 HispS 一同

导入烟草或整合到毕赤酵母(Pichia pastoris)的
基因组中，可增强发光强度[13,16]。研究者通过试

验证明，将 NPGA 与 HispS 一同导入烟草，可使

HispS 催化咖啡酸合成牛奶树碱合成速率提高  
3 倍，进而提高了植物发光强度(图 1)[18]。 

咖啡酸及其在 FBP 途径中的上下游代谢物

作为代谢中间体，可被直接用于类黄酮、木质素

等物质的生物合成途径。通过抑制这些途径，可

提高咖啡酸在植株体内的积累，进而提高植物发

光亮度。 
在类黄酮合成途径中，苯丙氨酸在苯丙氨酸

解氨酶(PAL)作用下生成肉桂酸，肉桂酸在肉桂

酸-4-羟化酶(C4H)的作用下生成对香豆酸[49]。对

香豆酸在被4-香豆酸辅酶A连接酶(4-coumarate: 
CoA ligase, 4CL)转化为对香豆酰辅酶 A 后，进

入类黄酮合成途径[50-51]。随后，对香豆酰辅酶 A
可在查尔酮合成酶(chalcone synthase, CHS)、查
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尔酮异构酶(chalcone isomerase, CHI)的作用下

形成黄烷酮[52-53]；或在查尔酮合成酶(CHS)、查 
尔酮还原酶(chalcone reductase, CHR)和查尔酮

异构酶(CHI)作用下形成甘草素[54]，两者进一步

合成各种类黄酮物质。 

在木质素合成途径中，植物在生成对香豆酸

后，通过两条途径合成咖啡酸：一是在 4-香豆

酸辅酶 A 连接酶(4CL)的作用下形成对香豆酰辅

酶 A，再被羟基肉桂酰辅酶 A-莽草酸/奎尼酸羟

基 肉 桂 酰 转 化 酶 (hydroxycinnamoyl-CoA 
shikimate/quinate hydroxycinnamoyl tranferase, 
HCT)转化为对香豆酰莽草酸，通过对香豆酰辅

酶 A 3-羟化酶(C3H)的作用转化为咖啡酸莽草

酸，最后被咖啡酰莽草酸酯酶(caffeoyl shikimate 

esterase, CSE)转化为咖啡酸[55-56]。二是被对香豆

酰辅酶 A 3-羟化酶(C3H)或肉桂酸-羟化酶(C4H)

直接转化为咖啡酸[57-59]。咖啡酸在木质素的合成

通路中，被 4-香豆酸辅酶 A 连接酶(4CL)转化为

咖啡酰辅酶 A，通过咖啡酰辅酶 A-邻-甲基转移

酶(caffeoyl-CoA O-ethyltransferase, CCoAOMT)

的甲基化作用形成阿魏酰辅酶 A，再被肉桂酰

辅酶 A 还原酶(cinnamoyl CoA reductase, CCR)

转化为松柏醛[60-64]。随后，松柏醛在肉桂醇脱

氢酶 (cinnamylalcohol dehydrogenase, CAD)的

催化下形成松柏醇，松柏醇由过氧化物酶和漆

酶介导聚合形成愈创木基木质素，即 G 木质素[65]。

松 柏 醇 可 在 阿 魏 酸 -5- 羟 化 酶 (ferulate 

5-hydroxylase, F5H)、咖啡酸邻位甲基转化酶

(caffeic acid O-methyltransferase, COMT)的介导

下形成芥子醇[66]。松柏醛也可在阿魏酸-5-羟化

酶(F5H)、咖啡酸邻位甲基转化酶(alpha hydroxy 

acid, COMT)、肉桂醇脱氢酶(CAD)和芥子醇脱

氢酶 (sinapyl alcoholdehydrogenase, SAD)介导

下最终形成芥子醇，芥子醇由过氧化物酶和漆

酶介导聚合为紫丁香基木质素，即 S 木质素[65]。 

通过对 FBP 途径中关键酶的改造，同样可

实现提高植物发光亮度的目的。酶的定向进化通

过基因的改造，模拟自然进化机制，可改造并定

向选择所需的突变酶，这为酶的改造提供了一种

思路。作为一种常见的生物发光酶，荧光素酶被

广泛应用于生物领域，在生物标记等方面具有重

大作用。有研究团队通过引入基于深度学习的

“family-wide hallucination”方法，增强了计算机

设计酶的灵活性，并成功设计了具有底物特异催

化性的荧光素酶[67]。此外，有研究团队通过酶

的定向进化技术，获得工程化细胞色素 P450，
并以此来催化立体选择性原子转移自由基环

化反应，为该类反应提供了新的解决方案[68]。

由于咖啡酸合成途径中对香豆酰辅酶 A 3-羟

化酶(C3H)、肉桂酸-4-羟化酶(C4H)均属于细胞

色素 P450 单加氧酶家族，该研究对咖啡酸合

成途径中关键酶的改造具有一定借鉴意义。基

于上述酶定向进化技术，结合咖啡酸合成途径

中的关键酶，如咖啡酰莽草酸酯酶和对香豆酰

辅酶 A3-羟化酶，或能为 FBP 途径的改造提供

启示。 
咖啡酰莽草酸酯酶(CSE)于 2013 年被发

现，其在拟南芥和苜蓿(Medicago sativa)中的功

能为选择性水解咖啡酰莽草酸为咖啡酸[56]，与

咖啡酸的合成直接关联。实验证明，其对于咖

啡酰莽草酸以及其相似底物对香豆酰莽草酸均

具有催化作用，但对咖啡酰莽草酸表现出更强

的亲和性，是对香豆酰莽草酸的 31 倍。这为植

物更偏好于由对香豆酸合成咖啡酰莽草酸，再

转化为咖啡酸提供了依据 [55]。对香豆酰辅酶

A3-羟化酶(C3H)是细胞色素 P450 单加氧酶家

族的一种，属于 CYP98 亚族，部分家族成员参

与木质素合成途径。C3H 可介导木质素合成中
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的多个反应，包括咖啡酰莽草酸的合成，以及

由对香豆酸直接合成咖啡酸。值得注意的是， 

C3H 优先将对香豆酰莽草酸转化为咖啡酰莽草

酸，而不是优先选择对香豆酸作为底物，同样

证明植物优先选择将对香豆酸转化为咖啡酰莽

草酸，进而合成咖啡酸[56-58]。4-香豆酸辅酶 A

连接酶属于腺苷酸合成酶家族，催化一般苯丙

素类化合物途径中 3 个共有步骤的最后一个步

骤，在苯丙素类合成中起到重要的调控作用。

4CL 存在多种异构体形式，由小基因家族编码，

在双子叶植物和单子叶植物中分别分化为 2 个

类型：双子叶植物中Ⅰ型与Ⅱ型、单子叶植物中

的Ⅲ型与Ⅳ型。Ⅰ型和Ⅲ型主要参与木质素单体

的合成，Ⅱ型与Ⅳ型主要参与其他苯丙素类的合

成。如在拟南芥中，At4CL1、At4CL2 和 At4CL4

属于 I 型，而 At4CL3 属于Ⅱ型[69]。 

4CL 在植物中普遍存在表达部位特异性和

底物特异性。对白杨 (Populus tremuloides)的
4CL 基因家族的分析发现，Pt4CL1 基因在含木

质素的组织如木质部中特异性表达，而 Pt4CL2

在茎和叶的表皮层中表达[70]。在毛果杨和美洲

黑 杨 的 杂 交 种 (Populus trichocarpa×Populus 

deltoides)中，4CL1 在老叶、绿色茎和木质部中

表达，而 4CL2 在幼叶中表达[71]。在刺槐(Robinia 

pseudoacacia)木质部提取的 4CL 则表现出了对

底物选择的特异性，Rp4CL1 倾向于利用对香豆

酸作为底物，但不能利用阿魏酸和芥子酸，而

Rp4CL2 和 Rp4CL3 则倾向于利用芥子酸，并且

还对咖啡酸盐和对香豆酸盐具有高活性[72]。根

据不同植物中多样的 4CL 酶的表达部位和特异

性底物，可以引入外源的 4CL 或激活、抑制内

源的不同 4CL，促进咖啡酸的合成。一般苯丙素

途径的重要调节方式是转录调节[61]。转录因子

MYB4 是苯丙素途径的重要调节因子，调控 4CL

的表达。在烟草中过表达 AtMYB4 降低了 C4H、

4CL1 和 CAD 基因的基础转录水平，而 AtMYB4

突变体拟南芥表现出比野生型更强的 UV-B 耐

受性[73]。但 MYB4 转录因子主要功能为负调节

紫外线保护物质的合成，与咖啡酸合成存在一定

的偏差。 

3  FBP 新型发光系统应用展望 
最近一种发光增强型植物新品种研制成功。

通过转入甘蓝型油菜来源的 BnC3′H1 基因和构

巢曲霉来源的 AnNPGA 基因，该新品种的发光

强度显著提升(图 2)，其发光强度达到 3×1011 光

量子/(min∙cm2)。而且该品种植株的发光具有较

强的稳定性和持续性，从植株上分离的叶片可以

继续发光 3 d 左右。而且，FBP 与植物能量代谢

途径间的关系进一步被揭示。光合产物(如糖)是

植物能量和机体组成的主要来源，生物发光也需

要植物供给能量。光合作用和呼吸作用产生 FBP

途径所需的所有底物和辅因子，包括 CoA、丙

二酰辅酶 A、NAD(P)H、FADH-2、ATP 和氧气

等。这些物质均能被植物大量合成，为发光提供

充足的底物和能量。基于动植物 FBP 系统的进

一步应用需要系统地考虑影响耦合 FBP 系统的

不同因素(图 1)[18]。目前已有许多研究证明，酶

定向进化可以改变蛋白酶的很多特性，在提高酶

的热稳定性方面很有帮助，Yu 等[74]在毕赤酵母

(Pichia pastoris)中进行了两轮易错聚合酶链式

反应以及两轮 DNA 改组，使得在毕赤酵母中表

达的脂肪酶的热稳定性大大提高，酶的溶解温度

提高了 22 ℃，在 60 ℃和 65 ℃时的半衰期分别

延长了 46 倍和 23 倍。Ohta 等[75]通过随机诱变

与饱和诱变提高了 β 果糖呋喃糖苷酶的热稳定

性，稳定性最高的突变体，60 ℃的半衰期为野

生型的 16.5 倍。可以预见，酶定向进化应用 
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图 2  发光显著增强的自发光植物 
Figure 2  Autoluminescent plants with significantly enhanced luminescence. 
 
 

于荧光素酶的改造，有望解决荧光素酶高温不耐

受的问题。这些观点为进一步提高发光植物的发

光强度提供启发和新思路。 
增强型发光系统可以用于生物学工具开发，

具有广泛的应用前景。与萤火虫荧光素酶基因相

似，FBP 途径也可以用于动植物基础生物大分子

检测工具的开发。由于发光底物分子量小，对真

核生物几乎无毒副作用，整体代谢过程简单，不

需要添加外源底物，且无需大型仪器检测发光，

FBP 途径可以有效降低检测成本、简化检测程

序。而且 FBP 途径释放的波长 520 nm 的绿光被

植物组织中的叶绿素吸收的量较少[28]，尤其适

用于绿色植物。FBP 途径与其他生物发光途径

(如萤火虫生物发光途径)具有较好的兼容性。在

同一生物体中，FBP 与其他发光系统在代谢上互

不干扰，在光谱上可以相互区分识别[76]。值得

一提的是，该发光系统检测不损伤植物体，可实

现在植物生长全周期中连续检测和高通量的活

体检测[35,77]。该发光系统也可以被用于高灵敏性

生物传感器的开发[78]。新型检测技术还将助力

动植物基础研究推进和大健康产业发展。 
在进一步提高发光强度的基础上，基于 FBP

的发光增强型植物新品种可以作为低亮度生物

照明工具，应用于城市规划等领域[35]。生物发

光植物在日间进行光合作用，吸收 CO2，将太阳

能固定于有机物中；夜间通过异化作用释放光
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能，可用于低亮度照明。根据计算，要使植物自

发光的光照强度达到普通照明路灯水平，仅需一

株树冠面积 30 m2 植物的净光合能量的 0.3%[79]。

另外，有研究者在巴西的天然可可发酵箱中分离

鉴定到发光真菌 N. nambi，该研究认为，N. nambi
可能为与巧克力风味形成密切相关的可可发酵

环节提供了淀粉酶[80]。这暗示了 FBP 途径对人

的潜在安全风险较低，在发光植物育种领域具有

广阔的应用前景。这是一种全新的生物能源转化

和利用模式，有利于助力“双碳”目标。可以预见，

发光植物将为未来社会提供全新生物能源转化

和利用模式，为花卉、树木的生物育种提供新思

路，为降低能源资源消耗和碳排放提供新策略。 
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