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光合作用碳同化的合成生物学研究进展

盛阳阳，徐秀美，张巧红，张立新

（河南大学生命科学学院，省部共建作物逆境适应与改良国家重点实验室，河南 开封 475004）

摘要：随着人口增多及耕地面积的减少，人类对粮食的需求日益增加，因此保障足够的粮食供给尤为重要。光合

作用通过光反应和碳同化把无机物转换成有机物，是地球上最重要的化学反应。90% 以上的植物干物质来源于光

合作用固碳反应，光合作用同化的有机物是作物产量形成的物质基础，因此提高作物光能利用效率是提高作物产

量的重要途径。近年来，合成生物学在能源、材料、健康和环境等多领域的快速发展，为提高植物光合效率提供

了新的机遇。本文着重讨论了合成生物学在提高光合作用碳同化效率方面的研究进展，主要集中在提高Rubisco
酶的羧化活性、引进CO2浓缩机制、降低光呼吸等方面；最后，对新型光合固碳回路进行探讨，通过合成生物学

对光合作用碳同化模块进行设计、改造、优化和重组，必将有效提高碳同化效率，最终提高作物产量。
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Abstract: With the increase of population and the decrease of cultivated land, human demand for food is increasing. 

Therefore, it is particularly important to ensure adequate food supply. Photosynthesis is the most important chemical 

reaction on the earth, which converts inorganic matter into organic matter through light reaction and carbon 

assimilation. More than 90% of plant dry matter comes from the carbon fixation reaction of photosynthesis. The 

assimilated organic matter of photosynthesis is the material basis for the formation of crop yield. Therefore, improving 

the efficiency of crop light energy utilization is an important way to improve crop yield. In recent years, the rapid 

development of synthetic biology in the fields of energy, materials, health and environment has provided new 

opportunities for improving plant photosynthetic efficiency. This paper highlights the research progress of synthetic 

biology in improving the carbon assimilation efficiency of photosynthesis, mainly focusing on: (1) Improving the 

carboxylation activity of Rubisco enzymes, including identifying Rubisco enzymes with high carboxylation activity, 

optimizing gene expression regulatory sequences on Rubisco, and co-expressing Rubisco chaperone proteins; 
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(2) Introducing CO2 concentrating mechanisms, including C4 photosynthetic enzymes, cyanobacterial transporter 

proteins, and cyanobacterial carboxysomes; (3) Reducing photorespiration through the introduction of four 

photorespiratory branches: chloroplast glycerate bypass, peroxisomal glycerate bypass, chloroplast glycolate oxidation 

bypass, and 3-hydroxypropionate bypass, and the exploration of new branches of photorespiration;  Finally, the new 

photosynthetic carbon fixation circuit is discussed. The design, transformation, optimization and reorganization of 

photosynthetic carbon assimilation module through synthetic biology will effectively improve the efficiency of carbon 

assimilation and ultimately improve crop yield.

Keywords: photosynthesis; photosynthetic efficiency; synthetic biology; carbon assimilation

据联合国粮农组织预测，到2050年，世界人口

将激增 34%，达到 91 亿，粮食需求将增长 50%～

70%［1-2］。由于全球人口数量增多，而可利用耕地

面积日益减少，粮食单产必须大幅提升才能满足

人类基本需求。气候变化、土地盐化等对农业的

影响使问题更加复杂。提高作物产量潜力的策略

已经开始在光合作用中研究，以推动一场新的绿

色革命［3-5］。光合作用是作物产量形成的物质基

础，90% 以上的植物干物质来源于光合作用碳同

化，因此，寻找新的技术策略提高作物碳同化效

率是增加粮食单产以应对粮食危机的重要手段。

通过理论计算，植物将光能转化为有机物的

效率仅约 1%左右，光合作用效率还有很大的提升

空间［6-7］。如何提高植物的光能利用率，制造更多

的光合产物，是植物生产中的根本性问题。光合

作用一般分为两个阶段：第 1个阶段称为光反应，

将光能转化成同化力（NADPH 和 ATP）并产生

O2，在类囊体膜上进行；第 2个阶段称为碳同化，

利用光反应产生的同化力将CO2转换为糖类，在叶

绿体基质中进行。光合作用可大致分为 3个部分：

①光能的吸收传递与转换；②电子传递和光合磷

酸化；③碳同化过程。光是驱动光合作用的能量

来源，光能的吸收、利用和转化直接影响着光合

效率和光能利用率。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［8-9］。

合成生物学是 21世纪初新兴的由分子生物学、

基因组学、信息技术和工程学等融合的交叉学科。

它按照人类需求对生物体进行人工设计、改造乃

至重新合成非自然功能的生物系统［10-12］，来解决能

源［13-14］、材料［15-16］、健康［17-18］和环境［19-20］等问题。

合成生物学从最初的微生物系统开始，现在已经

发展到包括植物系统在内的真核生物中［21-25］。合成

生物学在人工构建新的CO2同化通路中显示出巨大

的潜能，在提高Rubisco酶的羧化活性、引进CO2

浓缩机制、减少碳损耗和降低光呼吸等方面已取

得重要研究进展（图 1）。本文将对相关研究进行

汇总并讨论其在未来农业领域的发展前景。
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1 提高Rubisco酶的羧化活性

Rubisco（1，5-二磷酸核酮糖羧化酶/加氧酶）

是光合作用碳同化的关键酶，催化CO2同化和光呼

吸碳氧化的第 1步反应，在藻类、植物以及部分光

合作用细菌中非常保守。Rubisco的羧化效率非常

低，是光合作用碳同化反应的限速酶［26-28］，因此提

高Rubisco酶的羧化活性是提高碳同化效率的重要

途径之一。

几十年以来，研究人员为提高Rubisco催化效

率一直不断探索（表 1）。科研人员试图在烟草中

转化蓝藻Rubisco大亚基 rbcL基因，结果发现转基

因烟草体内能够检测到蓝藻 rbcL 基因的转录本，

但没有检测到蓝藻 rbcL 蛋白［38］。由于蓝藻中的

rbcL 基因在烟草中的表达情况不理想，科学家尝

试将红藻 Rubisco大亚基的 rbcL基因转到烟草中，

转基因烟草与野生烟草相比生长缓慢，在子叶出

芽后 36 d，其长势矮小，地上部干物质减少。且转

基因烟草的可溶性叶蛋白含量较低，尤其是烟草

Rubisco含量较低，最终导致叶片 CO2同化力和植

物生长量的降低［29］。Lin等［30］敲除编码Rubisco大

亚基的天然烟草基因，通过进一步研究获得了具

有功能性蓝藻Rubisco的转基因烟草植株，该植株

具有光合作用能力，支持自养生长，在较高的CO2

浓度下表现出较好的羧化酶活性。野生型烟草中

Rubisco的羧化酶活性没有随着 CO2浓度的增加而

增加，这证实了烟草 Rubisco 酶在 125 μmol/L CO2

浓度时已经饱和，且在 125 μmol/L、250 μmol/L和

640 μmol/L 的 CO2浓度下，转基因烟草植株中的

Rubisco酶相比野生型均具有更强的羧化酶活性和

表表1　　Rubisco酶活性的合成生物学研究汇总

Tab. 1　　Summary of Rubisco enzyme activity by synthetic biological research

提高Rubisco酶的羧化活性

寻找其他物种中高活性的Rubisco酶

筛选Rubisco酶高活性品种

人工合成肽

引进Rubisco生物合成依赖的辅助因子

研究策略

高羧化酶活性

高亲和力

高羧化酶活性

无明显作用

折叠伴侣蛋白、组装伴侣蛋白及活化酶

参考文献

[29-31]

[32]

[33]

[34]

[35-37]

图图1　提高光合作用碳同化效率总思路

Ru-5-P—5-磷酸核酮糖；RUBP—1，5-二磷酸核酮糖；G2P—2-磷酸甘油酸；3-PGA—3-磷酸甘油酸；GAP—丙糖磷酸

Fig. 1　Overview of improving carbon assimilation efficiency of photosynthesis

Ru-5-P—Ribulose 5-phosphate; RUBP—Ribulose 1,5-bisphosphate; G2P—2-phosphoglyceric acid; 

3-PGA—3-磷酸甘油酸; GAP—Triose phosphate
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更高的CO2同化率，这为通过寻找其他物种中高羧

化活性的 Rubisco 酶，然后通过基因工程的改造，

提高粮食作物中的碳同化效率提供了基础。研究发

现红藻 Griffithsia monilis 和苋菜 Amaranthus edulis

中的Rubisco酶的CO2特异性/活性比分别是C3作物

的 2倍和 1.5倍，用红藻和苋菜的Rubisco酶代替现

有的C3作物Rubisco可以分别增加超过 25%和 17%

的碳同化［31］。此外，Prins等［33］在 25个野生小麦

中筛选得到Rubisco酶活性高的优良品种，通过计

算得出优良品种中Rubisco酶的碳同化效率比普通

小麦增加20%。

Whitney等把深红红螺菌Rhodospirillum rubrum

的Rubisco基因转化到烟草中，获得的转基因植株

可以存活和繁殖，但是需要高浓度的CO2。这与细

菌Rubisco的动力学特征相一致，即红螺菌Rubisco

酶的底物特异系数（VcKo/VoKc）相对于其他物种是

比较低的（Vc和Vo分别为Rubisco酶羧基化和氧化

反应的最大速率，Kc 和 Ko 为 CO2 和 O2 的米氏常

数）［39］。将烟草质体中的 Rubisco大亚基替换为人

工合成的编码融合肽，即用 1条 40个氨基酸的柔

性链连接烟草Rubisco的大、小亚基。虽然Rubisco

的 CO2/O2专一性或羧化率几乎没有变化，但这种

融合策略为烟草质体中同时开始Rubisco的大、小

亚基的转化提供了新的思路［34］。通过对Rubisco酶

的工程改造以提高农作物的碳同化效率一直是我

们的目标，然而仅仅改进Rubisco是否真的提高田

间农作物的碳同化效率还有待证明。

Ishikawa等在水稻中引入高粱Rubisco小亚基，

与野生型水稻相比，转基因植株的Rubisco的含量

及催化活性均提高，但转基因水稻的光合速率并

没有增加，这表明催化活性和Rubisco含量的增加

都可能导致酶的光合活性的过剩［40］。最近的研究中

他们进一步利用CRISPR/Cas9基因编辑技术，在之

前发表的高粱Rubisco小亚基转基因水稻中进一步

敲除了水稻除 OsRbcS1 以外的其他 4 个基因——

OsRbcS2～5，获得Rubisco沉默水稻株系。结果表

明植株中Rubisco含量相较野生型有所下降，而催

化速率和CO2的亲和力则明显上升。虽然过表达高

粱 Rubisco 基因的水稻中 Rubisco 积累水平较低，

但是在高浓度CO2条件下，相较野生型展现更高的

CO2同化效率，表明高粱 Rubisco酶具有更高的羧

化酶活性［32］。最新研究构建一个 RNAi-RbcS烟草

（tobRrΔS）体系，通过叶绿体转化 rbcL-rbcS 操纵

子。在烟草中转入不同的马铃薯 rbcL-rbcS操纵子

并加以改造后，其羧化率提高了 13%～17%。此研

究为在整个植物中引入新的Rubisco复合物提供了

一个有效的生物工程改造策略［41］。

Rubisco的生物合成依赖于辅助因子，包括用

于折叠的 ES 型伴侣蛋白、用于组装的伴侣蛋白

RbcX及活化酶（RCA）的调节［35-36，42］。RCA是一

种核基因编码的可溶性叶绿体蛋白，具有 ATPase

活性，属于AAA家族成员［43-44］，普遍存在于高等

植物、绿藻和部分光合细菌中［45］。球形红细菌

Rhodobacter sphaeroides的 IC型 red Rubisco是一种

能够在植物叶绿体中组装的红型 Rubisco［46-49］。共

表达 Rubisco 及其同源活化酶可以提升 Rubisco 的

活性，使植物的光合作用速率和生长提高 1倍。更

重要的是，球形红细菌Rubisco在未来植物叶绿体

中进行优化提供了一个很好的蛋白质支架，这对

改善作物光合作用的研究具有重要意义［50］。最新

的研究表明，在水稻中共表达水稻Rubisco酶和玉

米 Rubisco 活化酶，可以减轻持续高温对水稻的

危害［37］。

此外，研究人员在玉米中同时过表达Rubisco

大、小亚基及其装配伴侣RAF1。虽然大亚基和小

亚基的过表达对 Rubisco 含量没有明显影响，但

Rubisco大、小亚基和 RAF1共表达后，Rubisco的

含量增加30%以上，转基因植物中CO2同化力增加

15%［51］。通过在烟草中表达拟南芥Rubisco大亚基

基因及拟南芥装配伴侣AtRAF1基因，发现转基因

烟草本身和同源的 Rubisco装配伴侣 AtRAF1已经

与拟南芥Rubisco大亚基进行了平行的功能共同进

化。AtRAF1形成一个稳定的二聚体，当与其同源

拟南芥Rubisco大亚基共同表达时，增强了烟草叶

绿体中的杂交组装，并同时改善了叶片的光合

作用［52］。

Flecken 等［53］对蓝藻 RCA 进行了结构和机制

的分析表明，在 RCA-Rubisco 复合物中，RCA 位

于复合物中 Rubisco 的催化位点上，并将 Rubisco

大亚基的 N 端尾部拉入六聚体孔。同时置换小亚

基的C端，打开催化位点，释放抑制剂，进而调控

Rubisco 酶的羧化活性。Saschenbrecker 等［54］的研
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究表明，RbcX 形成 1 个同型二聚体，有 2 个协同

的RbcL结合区域，分别特异性结合RbcL亚基暴露

的 C 端多肽，使 RbcX 的外周表面介导 RbcL 八聚

体的组装。Xia等［55］和Huang等［56］进一步研究表

明每个 RAF1 二聚体捕获一个 RbcL 二聚体，其 C

端尾部插入到Rubisco的催化位点，并进一步介导

RbcL二聚体的组装，形成Rubisco的八聚体核心。

2 引进CO2浓缩机制

除了提高Rubisco酶的羧化活性，提高Rubisco

周围CO2的浓度也可以提高CO2同化效率。自然界

中已知的Rubisco都具有与羧化酶活性竞争的加氧

酶活性，再加上Rubisco酶活性受其大亚基和小亚

基的调控、组装等影响，多种生物进化出了碳浓

缩机制（CCM），以在 Rubisco周围浓缩 CO2
［57-58］。

这些CCM会增加Rubisco周围CO2的浓度，以提高

CO2/O2比率［59］。这种机制广泛存在于进行光合作

用的有机体中，如光合微生物、藻类和植物等，

使生物体在低浓度 CO2 环境中也有较高的光合

速率。

大自然经过长期的进化，出现了多种不同的

CCM。C4植物和CAM（景天酸代谢途径）植物先

将一个C3载体羧化成C4双羧酸中间产物，然后在

Rubisco附近（C4植物）经过催化，供Rubisco催化

的第 2次羧化同化。C4植物的两次羧化是从空间上

分开的：①在叶肉细胞中，进行HCO3
−的固定，随

后草酰乙酸转化为苹果酸，或谷氨酸在天冬氨酸

转氨酶作用下转化为天冬氨酸；②四碳酸转运到

维管束鞘细胞中；③四碳酸脱羧产生 CO2，而后

CO2进入卡尔文循环中形成碳水化合物；④脱羧产

生的三碳酸（丙酮酸或丙氨酸）重新回到叶肉细

胞中；⑤三碳酸在丙酮酸磷酸二激酶作用下产生

磷酸烯醇式丙酮酸［60］。而CAM植物的两次羧化则

是从时间上分开的：①在黑夜，CO2摄取，此时气

孔是张开的，生成苹果酸储存在液泡中；②在白

天，液泡中的苹果酸返回到细胞质基质中，释放

CO2，进入卡尔文循环形成碳水化合物［61］。由于C3

植物缺乏CCM，所以科学家希望在C3植物中引入

CCM，提高光合效率以提高作物产量［62］，据预测

引入CCM可使植物产量提高 60%，并提高水和氮

的利用效率［63］。

首次将CCM转化到水稻中的尝试表明，转入

4 种 C4 光合酶——磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶

（PEPC）、磷酸丙酮酸二激酶（PPDK）、NADP-苹

果酸脱氢酶（NADP-MDH）和 NADP-苹果酸酶

（NADP-ME），对 CCM 没有任何改善［64］，这表明

仅仅将C4光合酶转化到不含CCM的作物中并不能

形成CCM，可能是C3和C4植物维管束鞘细胞和叶

肉细胞发育差异导致的结果。对C4水稻CCM进行

改造的另一种尝试是改变叶片的解剖结构，Wang

等［65］的研究表明，在水稻中组成型表达玉米

ZmG2（GOLDEN2）或 ZmGLK1（GOLDEN1-LIKE）

基因后，水稻幼苗维管束鞘细胞中的叶绿体和线

粒体增大，Rubisco、RCA 等光合酶水平的提高，

叶肉细胞与维管束鞘细胞之间的胞间连丝密度增

加。最近一项研究报道了使用组成型启动子和基

因自身启动子驱动玉米 ZmG1和 ZmG2基因在水稻

中的表达，发现所有转基因水稻叶片中维管束鞘

细胞中叶绿体的数目和体积均增大，且具有正常

的基粒结构和类囊体膜［66］。这一系列结果表明

GLK 能够诱导水稻产生类似 C4植物的花环结构，

是C3植物中CCM改造的一个方向。

有报道称转运蛋白本身可以提高碳同化率，

尽管同化程度有限［67］。在水稻［68］和大豆［69］中通

过转化蓝藻 ictB基因，可以提高其光合速率和生物

量。尽管蓝藻或莱茵衣藻的其他转运蛋白可以在

植物细胞内进行正确定位，但是并不能增加烟草、

拟南芥的产量或者促进其生长［70-72］。因此，优化转

运蛋白的活动仍然是一个挑战，但在此之前，我

们要考虑的重点是怎样在 C3 植物中组装含有

Rubisco 的区室，因为 Rubisco 区室的建立将使

Rubisco周围 CO2浓度进一步增加，为碳同化效率

的提升提供结构基础。

蓝藻的CCM都是基于跨膜（一个或几个膜将

介质和Rubisco分开）的HCO3
−和（或）CO2的主动

运输完成的［73］。蓝藻的CCM系统主要由无机碳吸

收系统和羧酶体组成［74-76］，共拥有 5种不同的CO2

吸收运输系统［77］：①细胞质膜上的BCT1，一种可

诱导的对HCO3
−具有高亲和力的转运蛋白，属于运

输 ATP酶家族；②细胞质膜上的 SbtA，一种可诱

导的对HCO3
−具有高亲和力的依赖Na+的转运蛋白，
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可能是低流速的 Na+/HCO3
−同向转运蛋白；③细胞

质膜上的 BICA，一种低亲和力、高通量、依赖

Na+的 HCO3
−的转运蛋白，可能也是低流速的 Na+/

HCO3
−同向转运蛋白；④NDH-Ⅰ4，可能存在于质

膜上，是一种基于特殊的NDH-Ⅰ复合物的组成型

CO2吸收系统；⑤类囊体膜上的NDH-Ⅰ3，是基于

修饰的 NDH-Ⅰ复合物的第 2个 CO2吸收系统，在

无机碳有限条件下被诱导产生，并且比NDH-Ⅰ4具

有更高的吸收亲和力。在蓝藻中，Rubisco被封装

在羧酶体中［77-78］，它们进化出了含有羧酶体、

Rubisco［79］和碳酸酐酶［80-81］蛋白质的细胞。在这种

CCM中，碳酸氢盐通过主动运输转运到碳酸酐酶

缺乏的细胞质中，然后进一步运输到装有Rubisco

的羧酶体中，被碳酸酐酶脱水形成 CO2。人们认

为，羧酶体为CO2和O2提供了扩散屏障，使CO2进

入、O2释放，从而增强羧化并抑制氧化［82］，此机

制使得 CO2 的同化在专用区室中进行，增加了

Rubisco 周围 CO2 的浓度，提高了碳同化效率。

CMM具有多种作用：一是改善CO2供应，在环境

中CO2或溶解的无机碳减少时提供竞争优势；二是

在N、P、Fe和 S等营养供应不足时改善资源使用

效率；三是可以作为一种能量耗散方法。因此，

碳浓缩机制对CO2、营养和能量等环境均有重要的

调节作用。

羧酶体组装涉及至少 6个基因产物之间的一系

列蛋白质与蛋白质之间的相互作用以形成代谢核

心，外壳围绕核心组装。这种复杂性给羧酶体转

移、调节和组装到异源系统中带来了重大挑战。

在蓝藻中构建一种嵌合蛋白，它在结构上和功能

上取代了羧酶体形成所需的 4种基因产物，该蛋白

质是根据羧酶体核心中的蛋白质结构域相互作用

设计的，由此产生的羧酶体可以进行光合作用［83］。

所以通过蛋白质结构域的融合来简化羧酶体组装

过程也是未来一个提高碳同化的途径。此外，

CCM 是一个复杂的调控机制，在 C3 作物中引入

CCM是否真的对作物有益，还有待进一步的确定

（表 2）。转运蛋白和碳酸酐酶的引入［72，86］以及怎

样在C3植物中组装含有Rubisco的区室可能会为C3

作物提高光合作用碳同化效率提供一个好的解决

方案。

此外，另一种途径——将羧酶体引入不含

CCM作物的叶绿体中，也在探索中［84］。在C3作物

叶片中引入蓝藻CCM的模拟实验表明，在不改变

叶片解剖结构的情况下，可以实现近 60% 的叶片

净CO2吸收率。羧酶体在大肠杆菌中的异源表达产

生与天然宿主相似的二十面体复合物。在体内，

复合物能够与羧酶体蛋白组装并同化CO2，并且纯

化后的蛋白能够在体外同化CO2，证明了羧酶体在

外来宿主中进行稳健组装的潜力［85］。迄今为止，

羧酶体的叶绿体表达一直是一个挑战，需要十几

种蛋白质的协调表达。将简化的羧酶体成功引入

到叶绿体中，为叶绿体中全功能 α-羧酶体的逐步

构建提供了基础［87］。由于每种作物的生长发育的

机制的不同，其体内的叶绿体所需的羧酶体的数

目也不清楚［88］。通过在本氏烟草中瞬时表达多种

β-羧酶体蛋白亚基，能够观察到在植物叶绿体中组

装成高度有组织的类似于空的区室组件［84］。再加

上蓝藻羧酶体已在烟草中功能性表达的事实［33，40］，

这些研究都为将来合成出具有完整功能的叶绿体

羧酶体提供理论依据。

3 降低光呼吸

光呼吸即植物在光下吸收O2，释放CO2。光呼

吸始于Rubisco酶的双功能性：它不仅催化Rubisco

的羧化，也催化Rubisco的氧化。O2和CO2竞争与

Rubisco 反应，并且 Rubisco 氧化与羧化发生在

Rubisco的同一活化部位。其催化方向取决于环境

中 CO2 和 O2 的分压。当 CO2 分压高于 O2 分压时，

Rubisco 与 CO2发生羧化反应生成 PGA（3-磷酸甘

油酸）；反之，发生氧化反应，生成PGA和磷酸乙

醇酸，磷酸乙醇酸在磷酸乙醇酸磷酸酶的作用下

变成乙醇酸（C2）进入 C2氧化光合碳循环，简称

C2循环，即光呼吸［89-91］。从碳同化的角度看，光呼

表表2　　CO2浓缩机制的合成生物学研究汇总

Tab. 2　　Summary of CO2 enrichment mechanisms by 

synthetic biological research

引进CO2浓缩机制

GLK基因的引入

转运蛋白的引入

蓝藻羧酶体的引入

研究策略

促进产量增加

条件促进，可以提高光合速率和碳同

化率

有待进一步探索研究
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吸将光合作用同化的 20%～40%的碳转化为CO2又

重新释放到空气中；从能量的角度看，每释放 1分

子CO2需要损耗 6.8分子ATP和 3分子NADPH，还

产生 NH3，由此造成的净光合效率损失达 20%～

50%［92-95］。现已经提出了 4条替代现有路线的光呼

吸支路（表 3）：叶绿体甘油酸支路［96］；过氧化物

酶体甘油酸支路［98］；叶绿体乙醇酸氧化支路［99］和

3-羟基丙酸支路［101］。与生物体内的自然过程相比，

在 ATP 需求、还原电位、碳化学计量或所涉及的

细胞数量方面具有优势［102］。

在叶绿体甘油酸支路中，将大肠杆菌乙醇酸

分解代谢途径引入拟南芥叶绿体中，获得了叶绿

体乙醇酸直接转化为甘油酸的植物（图 2）。转基

因植物生物量大大增加，并含有更多的可溶性糖，

这反映了光呼吸的减少和光合作用的增强，说明

从光呼吸中转移叶绿体乙醇酸可以通过 C3光合作

用提高作物的生产力［96］。在亚麻荠中引入了编码

大肠杆菌乙醇酸分解代谢途径的酶基因，转基因

植物减少了光呼吸并增加了光合作用，亚麻荠的

产量增加了 50%～73%［103］。然而，仅在叶绿体中

表达乙醇酸脱氢酶的转基因品系显示出类似的结

果，即旁路导致生长增强，生物量增加，如将大

肠杆菌中的乙醇酸脱氢酶转入到马铃薯中，转基

因马铃薯表现出更强的光合作用和更高的块茎产

量［97］，且葡萄糖、果糖等的含量均显著上升［104］。

在拟南芥中也有相似的结果［105］。此外，与乙醛酸

盐一起孵育可以增加大豆叶肉细胞中的碳同

化［106］。但是，在这些转基因植物的叶绿体中产生

的乙醛酸的作用和命运还不是很清楚。

在过氧化物酶体甘油酸支路中，绕过了线粒

体中的甘氨酸到丝氨酸的转化，同时将CO2释放的

位置从线粒体装移到过氧化物酶体，避免了NH3的

释放并保存了还原能力（图 2）。把大肠杆菌中的

乙醛酸连接酶和羟基丙酮酸异构酶转化到烟草中，

转基因烟草虽然理论上回收了 75% 的乙醇酸，但

是只表达一种关键酶时，植物生长发育受阻［98］。

在叶绿体乙醇酸氧化支路中，2-磷酸乙醇酸转

化为乙醇酸，然后直接被氧化成CO2，使光呼吸途

径的碳全部丢失（图 2）。在拟南芥叶绿体中引入

完整的乙醇酸分解代谢途径：乙醇酸氧化酶、苹

果酸合成酶和过氧化氢酶。过氧化氢酶活性强的

拟南芥有较高的光合速率［99-100］。理论模型预测 2-

磷酸乙醇酸完全氧化时会产生负面影响，生物量

积累所必需的碳和氮的损失会降低光合作用和植

物生长的效率［107］。叶绿体乙醇酸氧化支路最终归

因于叶绿体中的CCM［108］，因为此支路把CO2全部

释放到叶绿体中，然后通过CO2的同化，来改善光

合作用［109］。已在水稻中观察到叶绿体/基质鞘迫使

光呼吸的 CO2 通过基质离开细胞，然后重新被

Rubisco同化［110-111］。但是在植物中也存在CO2从线

粒体到叶绿体的主动通道［112］。因此通过改变光呼

吸所产生CO2的重新定位可能不是增加作物碳同化

的高效方式。

与上述所有释放 CO2的支路相反，3-羟基丙

酸盐支路通过将 2-磷酸乙醇酸先转化为乙醛酸，

再经过一系列酶转化为丙酮酸，使光呼吸产物直

接返回到碳同化途径中，即实现光呼吸期间 CO2

的净同化（图 2）。在蓝藻（S.elongatus）中异源

表达绿曲霉（Chloroflexus aurantiacus）和聚磷

菌（Accumulibacter phosphatis）中的 7种酶，成功

实现了 3-羟基丙酸盐旁路，且所有的酶均具有完

整的酶活性。但是没有观察到蓝藻有任何表型的

变化，可能是因为其已经存在了非常高效的

CCM［99］。

此外，根据蓝藻乙醇酸脱羧途径整合到 C3光

合途径的动力学模型得出，与 C3模型相比，蓝藻

表表3　　光呼吸支路的合成生物学研究汇总

Tab. 3　　Summary of photorespiration pathways by synthetic biological research

降低光呼吸

叶绿体甘油酸支路

过氧化物酶体甘油酸支路

叶绿体乙醇酸氧化支路

3-羟基丙酸盐支路

研究策略

叶绿体乙醇酸转化为甘油酸，生物量增加，无NH3的释放

绕过了线粒体中的甘氨酸到丝氨酸的转化，同时将CO2释放的位置从线粒体转移到过氧化物酶体，无

NH3的释放

光呼吸途径的碳全部丢失，无NH3的释放

实现光呼吸期间CO2的净同化，无NH3的释放
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乙醇酸脱羧旁路模型的净光合速率增加了 10%，

来自支路细胞间 CO2 供应增加导致 PGA 增加

54.8%，同时减少光呼吸中间体。该研究增强了C3

植物中蓝藻脱羧途径的工程，以绕过光呼吸，从

而提高光合作用的效率［113］。最近，新的研究中将

一种新的光呼吸支路引入水稻叶绿体（图 2）。这

种支路的特点是在乙醇酸完全氧化成CO2的过程中

不产生还原力，由 3种水稻酶（乙醇酸氧化酶、草

酸氧化酶和过氧化氢酶）依次催化。携带这 3个基

因的转基因植物在温室和田间条件下都表现出光

合作用的增强和产量的提高［114］。

虽然合成光呼吸支路工程能够在一定程度能

够降低光呼吸，但是也会对植物产生一些不良的

后果。例如，在过氧化物酶体甘油酸支路中，光

呼吸氮循环中的一些乙醛酸盐，从转化为甘氨酸

的过程中转移出来，转基因植物在暴露于空气中

时会表现出应激反应，如生长缓慢、较低的CO2同

化率等［97］。在叶绿体乙醇酸氧化支路中会产生对

植物叶绿体有氧化损害的H2O2
［98］。鉴于这种限制，

欧盟资助的 FET 开放项目“未来农业”旨在实施

图图2　天然和合成的光呼吸支路

黑色箭头，经典的光呼吸旁路；蓝色箭头，叶绿体甘油酸支路；橙色箭头，过氧化物酶体甘油酸支路；

绿色箭头，叶绿体乙醇酸氧化支路；紫色箭头，3-羟基丙酸盐支路；红色箭头，水稻中新的光呼吸支路

RUBP—1，5-二磷酸核酮糖；G2P—2-磷酸甘油酸；3-PGA—3-磷酸甘油酸

Fig. 2　Natural and synthetic photorespiratory bypasses

Black arrow, classic photorespiratory bypass; Blue arrow, chloroplastic glycerate bypass; Orange arrow, peroxisomal glycerate bypass; Green 

arrow, chloroplastic glycolate oxidation bypass; Purple arrow, 3-hydroxypropionate bypass; Red arrow, A new photorespiratory bypasses in rice

RUBP—Ribulose 1,5-bisphosphate; G2P—2-phosphoglyceric acid; 3-PGA—3-phosphoglyceric acid
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有效的光呼吸代谢旁路，旨在通过将酶工程和代

谢工程相结合，以提高许多栽培作物的光合效率，

包括水稻、小麦、大豆、棉花和马铃薯等［115］。

4 展望

随着全球人口总量的持续增长，在 2100年为

100亿～150亿人提供粮食是一项具有挑战性的任

务，面对有限的土地资源，只有采取强有力的措

施来提高作物的生产力才能满足这一任务。

近年来，利用合成生物学提高碳同化率已经

取得一定进展，仍有一些亟待解决的问题，主要

是：①Rubisco羧化酶活性的调节、Rubisco亚基不

能在质体中有效折叠或组装等也是一个复杂的分

子机制，限制着农业上的应用；②CCM的形成是

一个复杂过程，在C3作物中引入C4光合酶，并不

能形成CCM。在不含CCM的作物中引入羧酶体，

如何实现羧酶体蛋白质的协调表达也是一个限制

性因素；③合成的光呼吸支路在一定程度上可以

降低光呼吸，但是支路中产生的中间代谢产物，

如乙醛酸的命运还不是很清楚，需要进一步的

探索。

利用合成生物学对光合作用碳同化进行改造，

不仅可以提升作物碳同化效率和生物量，而且还

能降低大气中的CO2浓度，减少温室效应。未来合

成生物学可以在以下方面进行改进，以期提高作

物的产量：①寻找高羧化活性的Rubisco酶及高效

的 C4物种的 Rubisco 酶；探究 Rubisco 在叶绿体中

的成功折叠、组装到功能维护等多个复杂的分子

过程，为在作物中高羧化活性Rubisco酶的功能性

表达提供基础。②探究C4作物中CCM形成的机制

及蓝藻羧酶体多种蛋白质的协同表达，为在 C3作

物中引入CCM创造条件。③寻找新的光呼吸替代

支路，减少光呼吸代谢产物的生成，提升支路释

放出的CO2利用率。④寻找非依赖于卡尔文循环的

CO2同化新途径。通过对已知酶反应的重组设计，

对 CO2重新同化，定向转化成人类需要的目的产

品［97］。此外，未来合成生物学还可以在以下方面

做进一步的研究：①筛选C3/C4分化的遗传调控机

制和高光效基因，挖掘调控 C4植物花环结构以及

C4途径关键酶基因特异性表达的关键调控因子；

②设计新型光合固碳回路，改造或重组光呼吸支

路，重构CO2回收再利用支路；③建立基于基因组

模块化编辑改造技术的精准高效稳定的遗传操作

体系，实现高光效功能模块在植物底盘中的优化

组装和适配，提高底盘植物的光合效率。通过合

成生物学方法设计并重构高光效回路，建立新型

高效人工植物光合新体系具有非常大的市场前景，

对于推动农业以及食品加工业等经济发展具有重

要意义。
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