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摘  要 : 我国人口增多与耕地面积减少的矛盾日益突出，粮食安全已成为我国国民经济可持续发展的重要保

障。光合作用是作物产量形成的物质基础，提高作物光能利用效率是提高作物产量的重要途径之一。本文从光

合作用过程中光能高效吸收、传递与转化，光能高效利用和碳同化等三大模块综述了近期科学家利用合成生物

学对光合作用改造的最新进展。最后我们对其在农业中的应用前景进行了展望，通过合成生物学原理提高光合

作用效率可能将为增加粮食产量提供重要理论支撑和关键生物技术。 
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Abstract:  The contradiction between the increasing population and the decrease of tillable land areas is becoming more 

·应用领域· 
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and more serious in our country. Food security is an important guarantee for sustainable development of our national 

economy. Photosynthesis is the basis for crop yield. Improving crop photosynthetic efficiency is one of the important 

approaches to increase crop yield. In this review, we summarized the recent advances in engineering photosynthetic 

performance by synthetic biology from three key aspects including absorption, transduction and conversion of light energy, 

light utilization efficiency and carbon assimilation. We also addressed the prospects of its application in increasing 

photosynthetic efficiency through synthetic biology principles, which may provide important theoretical support and key 

biotechnology to increase grain production. 

Keywords:  photosynthesis, synthetic biology, light utilization efficiency 

 

随着全球人口数量的持续增加和耕地面积

的不断减少，人类生存所面临的粮食危机越来

越严重。据世界粮农组织统计数据库显示，全

球人口数量从 1961到 2012年增加了 40亿，预计

到 2050年还将增加 23亿，总人口将达到 93亿。

除了人口的快速增加，全球气候变化以及工业

化导致的土地沙化、盐化等世界范围内的土壤

退化问题将使人均可用耕地面积进一步减少。

这些都要求人类在不远的将来必须利用更少的

土地生产更多的粮食才能维持人类的可持续  

发展[1]。 

提高植物的光合效率是增加粮食单产的有

效手段。通过理论计算，植物将光能转化为生

物量的效率仅约 1%左右，光合作用效率还有很

大的提升空间[2-4]。光合作用是光合生物利用捕

光天线系统捕获太阳能并传递给光系统复合体

的反应中心转化为电能，电子在光合膜的各个

蛋白复合体和电子传递体上进行传递，将能量

储存在 ATP和 NAD(P)H中。最终，光合生物通

过暗反应利用 ATP 和 NAD(P)H 把吸收的 CO2

固定生成有机物。经过长期的研究发现，科学

家认为通过优化以下 3 个主要光合作用过程可

能有效提高光合作用效率：1) 优化光能的吸收、

传递和转化效率。主要包括优化捕光天线系统；

提高电子在光合膜上的传递效率；增强电能转

化为 ATP 和 NAD(P)H 的效率。2) 光能高效利

用。主要包括降低非光化学淬灭等能量损耗；

增强光保护、减轻光抑制等带来的光合效率下

降。3) 提高光合碳同化效率。主要包括提高

RuBisCO 酶的羧化活性；引进 CO2浓缩机制；

减少碳损耗、降低光呼吸。以上 3 个方面中，

光能的吸收、利用和转化是光合作用的起始，

是高光合效率的基础，而光能的高效利用不但

可以为植物的碳同化提供还原力，还可以进一

步促进光能的高效吸收。所以 3 个主要光合作

用过程相互依赖、相互制约与调控，提高植物

光合效率必须将三者综合起来。 

合成生物学是一门新型的学科，它是在阐明

并模拟生物合成的基本规律之上，通过人工设计

并构建全新的、具有特定生理功能的生物系统，

从而建立所需物质的生物制造新途径。虽然合成

生物学在提高植物光合效率研究中刚刚起步，但

也取得了许多令人鼓舞的研究成果。本文主要对

近年来合成生物学在以上光合作用 3个模块提出

的改造设想和初步的研究成果进行综述并分析

此领域在农业应用方面的发展趋势。 

1  利用合成生物学增强光合作用光能吸

收、传递和转化效率 

光能捕获是光反应的起始，是决定光合作
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用效率的重要因素。光能在捕光色素分子之间

以及色素-蛋白复合体之间的能量传递效率在

90%以上，光-电转化效率几乎达 100%。一般认

为植物通过捕光天线吸收的光能超过了自身的

利用能力，而吸收的过剩光能则需要以热和叶

绿素荧光的形式重新散发出去，否则会造成光

合器官的破坏。Ort及其合作者提出，通过降低

捕光天线的大小或减少叶绿体中色素的含量可

能会增加光合作用的效率[5-6]。这主要是由于两

个方面的原因：1) 减少叶片色素含量会使更多

的光穿过植物群体的顶层叶片，增加下部叶片

的光合作用效率，从而提高生物量；2) 色素含

量少的光合器官对强光不敏感，可以减少光抑

制现象带来的光合效率下降问题。此外，降低

色素含量可能也会加强植物对水分和氮素的利

用效率[7]。在蓝细菌和衣藻等光合生物中通过降

低色素含量而提高光合生物的生物量已有多篇

报道[8-9]。利用合成生物学设计基因调控路线控

制叶绿素在植物不同叶片中的生物合成、降低

顶层叶片色素含量、优化捕光天线可能是提高

高等植物光合效率的有效手段。另外，植物捕

光利用的是光系统复合物的捕光天线，而蓝细

菌等光合细菌使用的是藻胆体，后者比捕光天

线具有更广泛的吸收波长。Blankenship 等提出

利用合成生物学可以将藻胆体的色素或整个藻

胆体系统作为植物捕光天线的补充，增强光能

的吸收效率[10]，特别是植物群体中下部叶片的

光能吸收。 

在能量传递和转化方面，科学家希望利用

合成生物学增强和优化光合电子的传递效率和

转化效率。光能吸收传递发生电荷分离以后将在

光系统Ⅱ、光系统Ⅰ等光合膜复合物以及一系列

的电子传递体间进行传递，最终形成还原力。高

等植物的光合电子传递有多种传递方式，如光合

线式电子传递、环式电子传递和水-水循环等，

它们组成复杂的传递网络，共同维持植物在各种

生境条件下高效能量传递和转化。在拟南芥中超

强表达质体蓝素或藻类的细胞色素 c6 等电子传

递体可以显著增加植物的生物量[11]。这说明优化

和改造能量在光合膜上的传递方式和速率可以

增加光能利用效率。利用合成生物学原理，Ort

等设计了一种全新的光合电子传递及转化模式，

可能会显著提高光能转化效率[6]。由于高等植物

中两个光系统复合物只能吸收低于 700 nm的光，

所以他们希望利用紫光合细菌的类型 2反应复合

物 (其含有叶绿素 b，可以吸收 750–1 050 nm的

光) 替代高等植物的光系统Ⅰ，并和细胞色素 b6f

复合物组建成一个环式电子传递通路。与此同

时，引入 NDH 复合物吸收来自光系统Ⅱ的电子

直接生成 NAD(P)H。由于可以额外吸收 750–    

1 050 nm 的光，所以理论上这种模式可以提高

ATP和 NAD(P)H的生成效率[6]。 

2  利用合成生物学实现光能高效利用 

通过降低非光化学淬灭 (NPQ) 等热耗散，

可以显著提高光合作用的光能利用效率。植物

捕获的光能一部分用于产生化学能，另一部分

则需要通过热和叶绿素荧光的形式被耗散掉，

其中 NPQ 是热耗散的主要形式。虽然 NPQ 对

于植物在光保护方面是不可缺少的，但也造成

了能量的浪费。据计算，通过 NPQ而耗散的能

量占植物固碳能量的 7.5%–30%[12]。自然界中植

物所接受的光强是在不断变化过程中，当叶片

由强光环境被云或其他叶片遮挡而暂时处于弱

光环境时，虽然光能捕获量减少，但 NPQ则在

相对长时间内处于高位状态而造成吸收能量的
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重新释放。最近，Kromdijk等利用遗传学策略在

烟草中增强表达 NPQ诱导的关键组分 (PsbS和

玉米黄素循环系统)，发现烟草在变化光强下生

物质的合成量提升了 15%左右[13]，这充分说明

通过降低 NPQ而提高光能利用效率在农业方面

的巨大潜力。所以，利用合成生物学为农作物

重新设计基因线路和表达调控开关、打造更优

化的 NPQ模块可能是提高农作物光能利用效率

和粮食产量的有效途径。 

植物在持续强光照射下导致的光抑制也是

造成光能利用效率下降的重要因素。光抑制主

要表现为强光条件下在光合膜上产生的大量氧

自由基对光系统Ⅱ等蛋白复合体的损伤和破坏

而导致的光能吸收和转化效率下降。植物为了

快速修复被破坏的复合体，进化了一系列的组

装和修复因子[14-16]，在这些蛋白因子的协助下，

光系统Ⅱ可以快速和不间断地修复。为了防止

光系统复合物在强光长时间的照射下造成损伤

而抑制光能的吸收和传递，德国科学家 Leister

提出利用合成生物学策略重新设计对光敏感的

复合物亚基，或者打造一个没有组装过程的单

亚基蛋白体并装配上人工合成的新型色素，使

之具有永久的光能捕获和转化能力[17]。为了实

现这一长远目标，充分研究光合膜复合体的破

坏和修复机制，打造相关调控蛋白的控制线路

是当务之急。另外，为了快速地清除光合器官

中产生的氧自由基，植物还进化出了多种氧自

由基清除系统，例如过氧化物酶系统、谷胱甘

肽还原酶系统等。如何利用合成生物学对这些

模块进行改造和整合，提高植物抵抗氧自由基

能力和强光条件下的光能转化效率也是需要研

究的重要课题。 

3  利用合成生物学提高光合碳同化效率 

RuBisCO (1,5-二磷酸核酮糖羧化酶/加氧酶) 

是光合作用过程中决定碳同化速率的限速酶，

创建高羧化活性的 RuBisCO 酶及表达系统是提

高光合碳同化效率的有效途径。提高光合固碳

效率的最初策略是通过基因改造希望获得具有

高 CO2亲和力或高催化活性的 RuBisCO酶，但

是这些策略收效甚微，主要是由于它对底物的

特异性和催化活性具有天生的相互制约性[18]。

藻类光合生物的 RuBisCO 一般具有强的 CO2亲

和力。根据理论计算，红藻 Griffithsia monilis中

RuBisCO 酶的 CO2底物特异性与活性的比率是

植物的 2 倍，如果红藻 RuBisCO 酶替代 C3 作

物中的酶将提高 25%的产量[19]。也有报道通过

筛选野生小麦的 RuBisCO 酶发现多种具有高

CO2底物特异性与活性比率的 RuBisCO 酶突变

种，通过理论计算将这些变种酶替代小麦中的

RuBisCO 酶后将导致 20%固碳效率的增加[20]。

2014 年科学家第一次成功地将蓝细菌的

RuBisCO酶替代了烟草中的 RuBisCO酶[21]。最

近，他们又将蓝细菌 RuBisCO 的基因表达区域

进行了改造并转移到野生型烟草中，这一改造

成功地提升了蓝细菌 RuBisCO酶的表达量[22]。

但是经过改造的烟草只能在高 CO2 条件下生

长。这可能是由于植物还需要特定 RuBisCO 酶

的高效基因表达、蛋白合成和复合物组装系统 

(RuBisCO复合物由 8个大亚基和 8个小亚基组

成)。在以后的研究中需要对光合固碳效率更高

RuBisCO 酶的整套系统进行详细分析，最终利

用合成生物学策略设计人工基因表达路线和组

装调控路线并将它们整体植入到农作物中，提

高光合固碳效率。 
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除了改善 RuBisCO 酶的催化特性外，提高

RuBisCO 酶周围 CO2的浓度也是一条提高光合

固碳效率的潜在途径。提高 RuBisCO酶周围的

CO2浓度，通过有效地抑制 RuBisCO的加氧酶活

性，进而导致 CO2固定速率加快，提升 CO2固定

效率。由于目前超过 80%的农业用地都是种植没

有 CO2浓缩机制的 C3植物，例如水稻、小麦等，

所以各国科学家都希望在 C3 植物中引入二氧化

碳浓缩机制  (CO2-concentrating mechanisms，

CCMs)，以此提高光合固碳效率。大自然进化出

了多种不同的 CCM，例如光合细菌的 CCM 系

统，其主要由无机碳吸收系统和羧酶体组成[23]。

无机碳吸收系统包含了 3 个 HCO3
–吸收系统 

(SbtA，BicA 和 BCT1) 和 2 个 CO2 吸收系统 

(NDH-1MS 和 NDH-1MS’)[24] 。 羧 酶 体 

(Carboxysome) 是一种呈多角型或六角型的蛋

白质区室特有结构，它大小与噬菌体相仿，里

面 充 满 了 大 量 的 RuBisCO 和 碳 酸 酐 酶 

(Carbonic anhydrase)。蓝细菌中的羧酶体允许

HCO3
–和核酮糖-1,5-二磷酸盐通过膜孔选择性地

流入。HCO3
–被转化为 CO2并储存在羧基体内，

使得在 CO2高度富集环境下围绕在 RuBisCO 周

围，CO2 的固定在专用区室中进行，提高了碳固

定效率[25]。通过数学模拟计算可知，在炎热和

干旱条件下，将蓝细菌的 CO2 浓缩系统引入植

物中可以使作物产量提高 60%左右，而仅仅将

蓝细菌的 HCO3
–转运蛋白 (SbtA和 BicA) 分别

转入 C3植物中，也可以使它们的光合效率提高

约 28%[26-28]。另外，RuBisCO酶周围 CO2的浓

度还取决于叶片气孔导度和叶肉细胞的 CO2 导

度，特别是后者为决定光合效率高低的重要因

素[29]。利用合成生物学对它们进行系统改造也

是当前提高光能利用效率研究的一个重点。 

利用合成生物学在植物中引入光呼吸支路

是降低碳损耗、降低光呼吸反应的重要策略。

植物的 RuBisCO 酶具有“两面性”。它不仅仅能

够催化 CO2 的固定，同时还具有加氧酶功能，

和氧气反应并产生有毒害作用的磷酸乙醇酸，

后者需要通过光呼吸代谢，使部分已固定的 CO2

又重新释放到空气中，并且消耗一定数量的ATP

和 NAD(P)H还产生 NH3，由此造成的净光合效

率损失达 20%–50%[30-31]。合成生物学对光呼吸

改造策略的指导思想是在光呼吸发生的 3个细胞

器中搭建一系列的生物化学反应，造成光呼吸反

应“短路”或更加快捷，从而降低了能量消耗。近

期报道的主要有 4条光呼吸支路：叶绿体甘油酸

支路[32]；过氧化物酶体甘油酸支路[33]；叶绿体乙

醇酸氧化支路[34]和 3-羟基丙酸支路[35]。在这 4

条支路中，科学家充分考虑了消耗 ATP 和

NAD(P)H的量、释放 CO2的部位以及导入植物

的酶种类和参与支路的细胞器类型。在这几种

改造途径中，有的可以明显提高光合作用效率，

例如在叶绿体甘油酸支路中，把大肠杆菌的甘

油酸途径导入拟南芥或亚麻荠叶绿体后，改良

株系的光合作用增强，生长加快，生物合成量

提高[32,36]，而在叶绿体乙醇酸氧化支路中，将

拟南芥过氧化物酶体内的乙醇酸氧化酶和过氧

化氢酶导入其叶绿体中，改造植株的光合效率

确实提高，干重也有所增加[34]。上述几条光呼

吸支路虽然能够在一定程度上降低光呼吸，但

是也会对植物产生不良的后果。例如在叶绿体

乙醇酸氧化支路中会产生大量的 H2O2，后者如

果不及时清除会对叶绿体造成氧化损害。另外，

由于植物生理过程的复杂性，导入光呼吸支路

植株的光合效率增强也有可能是光呼吸支路的

间接效应，比如加强了次生代谢或者优化了氮
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素代谢等[37]。所以科学家在进行光呼吸支路的

工程改造过程中需要统筹涉及光呼吸代谢网络

的调控，在确保光呼吸涉及的 3 个细胞器不受

损伤以及其他代谢网络同样正常的前提下降低

光呼吸，提高光合效率[38]。 

4  展望 

利用合成生物学对光合作用改造除了可以

提高农作物的光合效率外，还可以改造使之生

产一些高附加值的化学产品，比如通过对光合

细菌蓝藻引入特定的生化反应系统使之吸收大

量的 CO2 而生产乙醇、醇酸、脂肪、蔗糖和倍

半香茅烯等[39]。这不但可以降低大气中日益升

高的 CO2 浓度，还可以提供生物能源、减少对

粮食的依赖。综上所述，虽然光合作用经过了

数十亿年的进化，它还是可以根据人类的意愿

去改进，增强光合固碳效率和增加生物量。可

以预见，通过合成生物学对光合作用改造将为

提高粮食产量和生物能源产生不可估量的推动

作用。然而，光合作用是一个异常复杂的生物

学过程，它的各个反应都相互调节、相互制约，

对它某方面的改造将不可避免地影响其他反

应。所以重点对光合作用的调控机理和调控线

路等基本科学问题进行详细研究可为合成生物

学的基因线路改造、光合功能优化提供理论上

的支持。与此同时，还需要利用系统生物学的

思想和理论，统筹建立光合作用系统模型，阐

明决定光合效率的关键位点和调控网络 [5]。在

此基础上，合成生物学可以充分借鉴遗传学、

化学等领域的新概念和新技术设计高效光合作

用新体系，为解决未来粮食和能源危机而造福

人类。 
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