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作物光合作用合成生物学的策略与展望

孙扬，陈立超，石艳云，王珂，吕丹丹，徐秀美，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，河南省合成生物与生物制造重点实验室，河南 

开封 475004）

摘要：光合作用是地球上几乎所有生命活动的能量和物质来源，其效率直接影响作物的生长和产量。随着合成生

物学的快速发展，研究者们开始探索通过工程化手段，从不同层次优化光合作用的基本环节，包括光能利用、碳

固定、光呼吸及光合逆境适应等。本文综述了近年来在提高光合作用效率方面的研究进展，重点讨论了新型光能

转化模型的构建、Rubisco的定向进化与活性改造、碳同化途径的优化、光呼吸支路的设计以及逆境高光效回路

的构建等策略。通过合成生物学的手段，可以显著提高植物的光合效率和抗逆能力，实现生物量和作物产量的提

升，为应对全球粮食安全挑战提供新的解决方案。未来，基于合成生物学的策略，深入解析光合作用的分子机

制，结合人工智能等新兴技术，将为光合作用的工程化改造提供更为有效的方法和途径，实现作物光合作用效率

的显著提升。
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Abstract: Photosynthesis is the primary source of energy and materials for nearly all life activities on Earth, and its 

efficiency directly impacts crop growth and yield. With the rapid development of synthetic biology, researchers have 

begun to explore engineering approaches to optimize the fundamental processes of photosynthesis at various levels, 

including light energy utilization, carbon fixation, photorespiration, and stress adaptation. This review summarizes 

recent advances in improving photosynthetic efficiency, with a focus on the synthetic biological strategies that can be 

implemented in crops. To achieve efficient light absorption and electron transport, novel light energy conversion 

models have been developed, involving the engineering of light-harvesting antennae to minimize energy loss and the 

development of orthogonal electron transport chains to enhance quantum yield. Multi-level optimization strategies have 
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been developed for carbon assimilation pathways, including directed evolution and activity modification of Rubisco, 

optimization of key enzymes in the Calvin-Benson-Bassham cycle, and the introduction of CO2 concentrating 

mechanisms into C3 plants. Furthermore, novel photorespiratory bypasses have been engineered through synthetic 

biology approaches, which optimize glycolate metabolism to effectively reduce photorespiratory carbon loss while 

enhancing photosynthetic efficiency in crops. Additionally, various engineering strategies have been developed to 

optimize photosynthetic performance under adverse conditions, such as the enhancement of non-photochemical 

quenching components to tolerate high light and the application of stress-responsive elements to adapt to temperature 

fluctuations. By employing synthetic biology techniques, significant improvements in plant photosynthetic efficiency 

and stress resistance have been achieved. This has led to enhanced biomass and crop yields, thereby providing new 

solutions to address global food security challenges. In the future, strategies based on synthetic biology, combined with 

a deeper understanding of the molecular mechanisms of photosynthesis and emerging technologies like artificial 

intelligence, will offer more effective methods and pathways for the engineering of photosynthesis, resulting in a 

substantial enhancement of crop photosynthetic efficiency.

Keywords: photosynthetic efficiency; synthetic biology; photosynthetic electron transfer model; Rubisco 

engineering; photorespiratory bypass; photosynthetic stress adaptation

光合作用利用太阳能将二氧化碳（CO2）和水

转化为有机物和氧气，是地球上几乎一切生命活

动的能量和物质来源。光合作用为地球生物的生

长和繁衍提供碳源和能量，是作物生物量和产量

形成的基础，提高光合效率是增加粮食产量的有

效手段［1-2］。光能的吸收、传递和转化是光合作用

的起始阶段，是提高光合效率的基础，而将无机

物CO2转化为有机物质通过光合作用碳反应阶段完

成，需要光反应提供能量和还原力。光合作用过

程的各个步骤相互依赖、相互制约与调控，提高
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植物光合效率是一项系统工程，需要综合考虑各

个环节对光合效率的影响［3］。

当前，随着基因组学、基因组编辑、大数据

与人工智能、生物合成技术的快速发展，合成生

物学作为一种全新的研究范式对当今生物学的基

础研究以及育种应用等产生深刻影响［4］。合成生

物学把工程学思想策略与现代生物学、系统科学

及合成科学融合，形成了以采用标准化表征的生

物学部件，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［5-6］。合成生物学从最初的微生物系统开

始，已经发展到包括植物系统在内的真核生物

中［7-10］。植物将光能最终以化学能储存在有机物中

的效率仅为大约 1%，光能转换效率还有很大的提

升空间［11］。因此，合成生物学的兴起使得光合作

用的合成生物学改造成为国内外新的研究热点，

致力于优化设计、系统集成和提高效率，为光合

作用的系统转化提供新的方法［4］。

为了实现光合效率优化以及作物增产的目标，

科学家们利用合成生物学原理对光合作用高效利

用光能，提高固碳效率，降低碳损耗，增强抗逆

能力等多个过程进行了优化探索。合成生物学在

提高光合作用效率方面的研究正朝着多学科融合

的方向发展，通过创新的生物技术手段，有望为

提高作物产量和应对全球粮食安全挑战提供新的

解决方案。本文主要对近年来应用合成生物学策

略提高光合作用效率的研究成果进行综述，并分

析此领域未来的发展趋势。

1 高效利用光能——构建新型光能转化
模型

在高等植物中，光合作用的光反应主要在叶

绿体的类囊体膜上进行，将光能转化为化学能。

光反应开始于光系统Ⅱ（photosystem Ⅱ，PSⅡ）

捕获光能，导致水分子光解，产生氧气、质子和

电子。高能电子通过一系列电子传递体，包括细

胞色素 b6f复合体和铁硫蛋白，最终到达光系统Ⅰ
（photosystem Ⅰ，PSⅠ）。电子传递过程中，质子

被运送到类囊体腔内形成质子动力势，驱动 ATP

合酶合成 ATP，同时电子传递链的终端电子受体

NADP⁺被还原为 NADPH，ATP 和 NADPH 为光合

作用的碳反应提供所需的能量和还原力［1， 3］。类囊

体膜上还包括光捕获复合物 （light-harvesting 

complex， LHC），它们增强光能的吸收并将其传

递给光系统反应中心。影响光能利用的关键因素

包括光捕获复合物、光合色素及其吸收光谱、光

合电子传递等。光合色素的吸收光谱决定了光能

利用的范围，而光合电子传递效率直接影响 ATP

和NADPH的产生，进而影响光合作用效率［12］。通

过合成生物学策略，可以工程化改造现有的光合

系统和设计新型的光捕获装置以及电子传递模型，

从而提高光能的利用效率（图1）。

1.1 光合色素与捕光系统的改造

光能捕获是光反应的起始，是决定光合作用

效率的重要因素。光捕获复合物是一类与光系统

紧密关联的膜蛋白复合物，通常包含叶绿素和类

胡萝卜素等多种光合色素，这些色素分子能够高

效地吸收不同波长的光并进行能量传递［15］。叶绿

素作为主要的捕光色素，已发现叶绿素 a、b、c、

d、f等多种类型，其中在高等植物中通常只有叶

绿素 a和 b，在一些藻类中还存在叶绿素 c和 d［14］。

植物和光合细菌的捕光系统在吸收光谱和效率上

存在差异。叶绿素 f作为一种在蓝细菌中发现的新

型叶绿素，具有独特的光谱特性，能够吸收远红

光并增强能量传递，使得含有叶绿素 f的蓝细菌能

够在远红光丰富的环境中生长，扩展了光合作用

的光谱范围［16-18］。基于合成生物学的手段，在高等

植物中实现叶绿素 f的合成、组装以及适配，从而

拓宽光合系统吸收光谱的范围，或许是提高光能

利用效率的有效手段。此外，在光合细菌中还有

藻胆素和细菌叶绿素等，具有更宽更全面的吸收

光谱［13， 19］。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。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，

特别是植物群体中下部叶片的光能吸收［11， 19］。另
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一方面，通过降低捕光天线的大小或减少叶绿体

中色素的含量，也可能提高光合作用效率［13， 20］。

在农业应用中，光合色素与捕光系统的改造有助

于农作物智慧冠层（smart canopy）的构建。智慧

冠层是指通过优化植物的冠层结构，使其能够更

好地适应高密度种植导致的光环境变化，从而提

高光能利用效率和作物产量［21］。在智慧冠层构建

中，改善叶夹角可以增加群体中下部冠层捕光能

力［21］，而优化光合色素和捕光系统的组成和含量

则可以进一步提高光能捕获与传递效率［13］。这些

策略的综合运用将有助于显著提高农作物在大田

种植下的光合能力和产量。

1.2 新型电子传递模型的构建

光合电子传递是光反应中的关键步骤，涉及

多个复合物和电子传递体。高等植物具有多种光

合电子传递方式，包括光合线式电子传递、环式

电子传递和水-水循环等。这些传递方式通过复杂

的网络相互作用，共同维持植物在不同环境条件

下的高效能量传递和转化［3］。合成生物学可以通

过设计新型电子传递载体和组装新型高效光合能

量传递线路模块，实现能量的高效传递。Ort等［13］

提出利用合成生物学策略，可以在高等植物中设

计全新的光合电子传递模式，利用紫光合细菌的

类型 2反应复合物替代高等植物的光系统Ⅰ，与细

胞色素 b6f复合物组成环式电子传递通路，同时引

入 NDH 复合物直接利用光系统Ⅱ的电子合成

NADPH，理论上可以提高 ATP 和 NADPH 的合成

效率，从而提升光能转化效率。Leister认为，在通

过合成生物学策略优化光反应的过程中，应在不

同物种间进行天线系统与反应中心的交换组合与

功能适配［1］，有望构建出具有宽光谱吸收特性的

高效光合生物系统，从而显著提升光能转化效

图图1　光合电子传递的改造和新型光能转化模型的设计

［上部分为在现有光合膜系统上开展的电子传递的改造，黄色字体标注目前已开展实验改造的靶点蛋白，橙色虚线箭头和绿色虚线箭头分

别标注线式电子传递路径和环式电子传递路径。下部分黑色虚线框内为目前设计（待实验验证）的新型光能转化模型/方案，从左至右依

次为 Ort 等设计的新型光反应中心和电子传递模型［13］，Leister 设计的新型捕光模型［11］，以及在高等植物光系统中引入叶绿素 f 的方

案［14］，紫色虚线箭头标注可能的电子传递路径。］

Fig. 1　Engineering of photosynthetic electron transport and design of novel light-energy conversion models

[The upper section illustrates modifications of electron transport on the existing photosynthetic membrane system, with target proteins 

experimentally modified being highlighted in yellow. Linear and cyclic electron transport are indicated by orange and green dashed arrows, 

respectively. The lower section, enclosed within a black dashed box, depicts novel light energy conversion models/projects currently under design 

(awaiting experimental validation). From left to right, these include: (1) the new photosynthetic reaction center and electron transfer model designed 

by Ort et al. [13], (2) the novel light-harvesting model proposed by Leister [11], and (3) the introduction of chlorophyll f into the photosystems of higher 

plants [14]. Purple dashed arrows indicate potential electron transport pathways.]
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率［11］。基于这些策略，近年来围绕光系统电子传

递的改造开展了大量研究。Yamamoto 等［22］通过

引入小立碗藓（Physcomitrium patens）的类黄素铁

蛋白（flavodiiron，Flv）构建了新型环式电子传

递。Dann 等［23］通过调节 PGR5 （proton gradient 

regulation 5）和 PGRL1（proton gradient regulation-

like 1）的表达或功能优化电子传递效率。此外，

通过调节一些光合蛋白表达，如质体蓝素［24］、

Rieske FeS蛋白［25-27］、D1蛋白［28］等，也可以提高

光合电子传递速率。然而有研究表明，通过合成

生物学模块直接替换光系统Ⅱ核心蛋白也会导致

光合效率的下降［29］。因此在高等植物中构建新型

光合电子传递模型，应充分考虑长期进化过程中

蛋白复合体各个组分之间存在精细的相互作用和

协调，简单的元件替换不仅难以提升光合效率，

甚至会产生负面影响。近年来，光合膜复合物结

构生物学的研究不断取得新的进展［30-33］，这些复合

物分子结构的解析为光合系统的合成生物学改造

提供了重要的理论基础，对于在构建新型电子传

递模型中进行各组分适配具有重要的指导意义。

2 提高固碳效率——多层次优化碳同化
途径

光合碳固定又称卡尔文 -本森 -巴萨姆循环

（Calvin-Benson-Bassham cycle，CBB 循环），包括

羧化、还原和再生三个阶段，由11个酶催化13步反

应，利用光反应和电子传递产生的同化力，将大气

中的CO2转化为有机物。在羧化阶段，核酮糖-1，5-

二磷酸羧化酶/加氧酶（ribulose-1，5-bisphosphate 

carboxylase/oxygenase，Rubisco）催化CO2与羧化底

物核酮糖 -1，5-二磷酸（ribulose-1，5-bisphosphate，

RuBP）结合，形成一个不稳定的六碳中间体。这

个 中 间 体 很 快 分 解 成 2 个 3- 磷 酸 甘 油 酸

（3-phosphoglycerate，3PGA）分子；在还原阶段，

3PGA 在 ATP 和 NADPH 的作用下，通过酶促反

应 被 还 原 为 甘 油 醛 -3- 磷 酸 （glyceraldehyde-3-

phosphate，G3P）；在羧化底物RuBP的再生阶段，

部分 G3P 用于合成葡萄糖等有机物，而其余部分

在多个酶促反应的催化下再生RuBP，确保了循环

的持续进行，使得系统能够持续固定 CO2
［34］。目

前研究表明影响Rubisco催化活性的因素除Rubisco

本身的催化特性以外，还包括：①Rubisco附近的

CO2 浓度；②分子伴侣 Rubisco 激活酶（Rubisco 

activase， RCA）的活化作用［35-39］；③活性氧的氧

化还原调节［40-41］；④包括光照、温度在内的环境因

素等。以上因素可作为提升Rubisco固碳效率的潜

在靶点或途径，开展基于合成生物学策略的工程

化改造。除围绕 Rubisco 的优化以外，还可以对

CBB 循环的关键酶开展多基因协同的优化适配，

从多个层次实现光合固碳的提升（图2）。

2.1 Rubisco 的定向进化与活性改造

Rubisco催化CO2与RuBP的结合，存在于几乎

所有的光合生物中［42-43］。这种普遍存在性使得

Rubisco在生态系统中扮演着至关重要的角色，影

响全球碳循环［44］。然而Rubisco是一个非常低效的

酶，每秒只能固定大约 2～5个 CO2分子，这就需

要在植物中产生大量的Rubisco［45］，使其被认为是

丰度最高的可溶性蛋白［46-47］，在不同的 C3植物中

占可溶性叶蛋白的比例从 25% 到 60%［48］。由于

Rubisco的羧化效率较低，并且在进行羧化反应时

氧气与二氧化碳竞争其活性位点，对Rubisco的定

向进化研究成为改善其催化效率和底物选择性，

从而提高碳同化效率的可靠策略之一。定向进化

需要构建足够多样化的突变基因库，大肠杆菌

（Escherichia coli）具有高效的转化效率，并能够

图图2　多层次优化碳同化途径的策略与方法

Fig. 2　Strategies and technologies for multi-level 

optimization of carbon assimilation pathways

1029



合成生物学 第 6 卷

更直接地评估和筛选Rubisco的内在催化特性，因

此被选作为Rubisco定向进化的筛选系统［49-50］。在

早期研究中，Parikh等［49］通过引入随机突变，构

建了蓝细菌 Synechococcus PCC 6301 Rubisco 大亚

基（Rubisco large subunit，RbcL）的突变库，并利

用大肠杆菌作为宿主，通过代谢工程使其依赖

Rubisco功能进行生长，通过催化活性筛选获得了

5 倍于野生型 Rubisco 酶活的超突变体。Durão

等［51］通过在大肠杆菌中进行的定向进化实验，揭

示了分子伴侣对Rubisco进化的影响，并成功筛选

出 RbcL 的 F140I 突变导致羧化效率显著提高了

3 倍。Cai 等［52］通过对蓝细菌 Synechococcus sp. 

PCC 7002的Rubisco进行随机突变，并在大肠杆菌

中共筛选了约 15000个突变体，成功筛选出一个具

有 Rubisco 小亚基（Rubisco small subunit，RbcS）

E49V和D82G突变的Rubisco突变体，其羧化活性

提高了 85%，对 CO2的催化效率提高了 45%。此

外，通过在大肠杆菌中对Methanococcoides burtonii

的 Rubisco 进行定向进化研究，已经证实了 RbcL

的 E138V 和 K332E 突变能够显著提高 CO2羧化速

率和对CO2的结合特异性［53］。最近，Prywes等［54］

开发了一种基于大肠杆菌的高通量筛选方法，构

建了一个包含超过 99%单氨基酸突变的Rubisco突

变库，并在不同二氧化碳浓度下评估了这些突变

体的生长情况，从而推断出酶的催化速率和二氧

化碳亲和力，系统地研究了Rubisco进行序列与功

能的关系。该研究不仅增进了对Rubisco生化特性

及其进化的理解，还为通过酶工程提高其效率提

供了资源和理论基础。

此外，大肠杆菌作为合成生物学研究中常用

的模式生物和底盘生物，在Rubisco的组装效率研

究中同样发挥了重要作用。某些蓝细菌的Rubisco

只需要大肠杆菌原生分子伴侣网络的辅助即可完

成组装，不需要额外的分子伴侣，然而植物

Rubisco的组装必须依赖多种分子伴侣和严格的组

装步骤［55］。目前在构建含有全部Rubisco组装分子

伴侣的大肠杆菌工程化研究中取得了突破，已经

能够在大肠杆菌中表达并有效组装植物 Rubisco，

这为更充分地探索植物Rubisco的结构以改进酶催

化活性提供了前所未有的机会［55-57］。可以看到，

Rubisco的定向进化与活性改造在作物中具有广阔

的应用前景。随着机器学习和人工智能等技术的

兴起和快速发展，基于大数据分析Rubisco的动力

学参数并预测其关键酶活位点的研究，将有助于

加速对其酶活的优化改造［58］。利用定向进化和基

于高通量测序突变体库筛选系统，快速确定突变

频率和组合，加速发现有益突变的过程［59］，并通

过基因编辑技术对筛选到的突变在作物中实现精

确改造。另外，在通过定向进化改造酶活的同时，

进一步提高Rubisco的组装效率，将有助于全面提

升 Rubisco 的固碳效率。然而，优化后的 Rubisco

能否与其他光合作用相关组分或代谢途径进行有

效适配，并在实际农业生产中发挥预期效果，仍

需在后续的实践中逐步探索。

2.2 碳固定关键酶的优化适配

除Rubisco以外，碳同化过程中其他关键酶也

对光合碳固定效率起到关键的调控作用。景天庚酮

糖-1，7-二磷酸酶（sedoheptulose 1，7-bisphosphatase，

SBPase）、 核 酮 糖 -5- 磷 酸 激 酶 （ribulose-5-P-

kinase，PRK）、1，6-二磷酸果糖酶（fructose-1，6-

bisphosphatase，FBPase）等被认为是影响 CBB 循

环的关键酶［60］。SBPase 是光合作用中的限速酶，

其主要功能是催化景天庚酮糖-1，7-二磷酸的去磷

酸化反应，并进一步再生RuBP［61-63］，与光合作用

效率、作物产量和对环境胁迫的响应密切相关。

研究表明 SBPase基因的表达和功能直接影响植物

的光合效率和生长表现［64］。PRK可催化核酮糖-5-磷

酸（ribulose-5-phosphate，Ru5P）磷酸化为 RuBP，

并与 ATP 的水解偶联，其活性受叶绿体的氧化还

原状态以及铁氧还蛋白 -硫氧还蛋白系统的调

控［65-67］。因此，在深入理解碳固定关键酶的动力学

和生理功能的基础上，进行碳固定途径的优化适

配，是提高光合碳同化的有效策略。

自然界CBB循环相关酶的分配并非最优，如果

同时提高Rubisco、果糖1，6-二磷酸醛缩酶（fructose-

1，6-bisphosphate aldolase，FBPA）、SBPase和ADP-葡

萄糖焦磷酸化酶（ADP-glucose pyrophosphorylase，

ADPGPP）至合适的浓度，CO2的同化速率显著提

升［68］。光合碳同化的多基因表达可以提高作物产

量。例如，SBPase和FBPA同时过表达增强了转基

因烟草的光合效率和产量，甘氨酸脱羧酶 H 蛋白
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（glycine decarboxylase complex H-protein，GDC-H）

与SBPase和FBPA的共表达对拟南芥（Arabidopsis 

thaliana）的叶面积和生物量产生积极影响［69-70］。

在某些条件下，提高 SBPase表达水平或增加其活

性可以提高植物光合效率，提升蔗糖和淀粉积累，

进而增加生物量和产量，甚至伴随着环境耐受力

的提升［63，71-72］。然而，碳固定关键酶的优化适配仍

需进一步研究。有观点提出过度表达CBB中的酶

有时对光合作用产生负面影响，这是因为不同亚

循环的酶活性需要平衡，以实现更高的 CBB 效

率［73］。借助合成生物学的多元件表达调控体系，

可以对碳固定关键酶进行高效的重组适配测试，

有助于构建更优的固碳分子调控网络。

2.3 二氧化碳浓缩的合成生物学策略

较高的CO2浓度可以促进光合固碳效率，增加

碳水化合物的合成［3］。然而由于Rubisco活性位点

无法严格区分CO2和O2，使Rubisco不可避免地固

定 O2 从而导致能量和碳损失（光呼吸过程）。

Rubisco催化的羧化和氧合反应的比率取决于 CO2

和O2在Rubisco附近的浓度［74］。为了提高光合作用

效率并适应不同环境条件，生物进化出CO2浓缩机

制（CO2 concentrating mechanism，CCM），将 CO2

高效地富集在 Rubisco 附近，从而提高羧化效率。

C4途径是特定植物（如玉米、甘蔗）中发现的更

高效的碳固定机制，其第一步是在叶肉细胞中通

过磷酸烯醇丙酮酸羧化酶（phosphoenolpyruvate 

carboxylase，PEPC）将HCO3
−固定到磷酸烯醇式丙

酮酸（phosphoenolpyruvate，PEP）上，形成四碳

化合物，如草酰乙酸（oxaloacetate，OAA）。四碳

化合物随后转移到维管束鞘细胞中，预固定的碳

被释放出来，供Rubisco进行最终的CO2固定。此

过程使得维管束鞘细胞中的CO2浓度大约是正常空

气的 10倍，大大减少光呼吸作用，从而降低碳损

耗［75］，因此C4植物具有更高的光合效率［76］。羧酶

体（carboxysome）是蓝细菌和某些蛋白细菌中的

一种多聚体蛋白质结构，具有CO2浓缩和固定的功

能，同时内部包含大量的Rubisco［77］。羧酶体的外

壳结构通过允许 HCO3
- 进入并通过碳酸酐酶

（carbonic anhydrase，CA）将其转化为 CO2，从而

在羧酶体内形成高浓度的 CO2环境，显著提高了

Rubisco的羧化效率，并减少了光呼吸的发生［78］。

这种机制使得羧酶体在蓝藻和某些细菌中成为一

种高效的光合作用微室结构。此外，蛋白核

（pyrenoids） 存 在 于 大 多 数 真 核 微 藻 如 绿 藻

（Chlamydomonas reinhardtii）和某些陆生植物的叶

绿体基质中，是一种Rubisco的蛋白聚集体，通常

被一层淀粉鞘包围并与类囊体膜相关联，并通过

类囊体膜中的 CA 将 HCO3
-转化为 CO2，从而为

Rubisco 提供高浓度的 CO₂［78-79］。由此可见，显著

提高 Rubisco 附近的 CO2 浓度是生物体内提高

Rubisco羧化效率进而提升碳固定的重要机制。鉴

于 C3植物缺乏 CCM，有人提出引入 CCM 提高 C3

植物光合效率。这主要可以通过两种方式实现：

一是引入蓝细菌和绿藻的生物物理 CCM［78-80］；二

是引入 C4植物的解剖花环结构和代谢途径［81-82］。

Long等［77］尝试了在高等植物中构建羧酶体，该研

究通过用蓝细菌 Form-1A Rubisco大小亚基基因取

代烟草内源性Rubisco大亚基基因，并同时引入两

个关键的羧酶体结构蛋白基因，成功在烟草叶绿

体内产生了简化的羧酶体，封装了Rubisco，并在

高CO2浓度下实现自养生长。然而在C3植物中引入

完整的羧酶体CCM，除了构建功能性的羧酶体外，

还需要依赖能够将HCO3
-运输到叶绿体基质中的转

运蛋白［77］。最近的研究成功将HCO3
-转运蛋白定位

到叶绿体内膜上，同时消除了叶绿体基质中CA的

活性，进而在烟草叶绿体中构建出了较为完整的

羧酶体CCM［83］。同时，将蛋白核引入高等植物的

研究也被认为是一种可行的策略［78， 84］。有研究通

过模型计算，深入探究了藻类中蛋白核CCM的运

行原理，并提出了将其工程化到 C3作物中以提高

光合效率和产量的可行路径［85］。Atkinson等［86］成

功将绿藻中的 Rubisco 和形成蛋白核的关键组分

（essential pyrenoid component 1， EPYC1）引入拟

南芥，并观察到 Rubisco 在叶绿体中形成凝聚体。

这为将蛋白核 CCM 引入 C3作物提供了初步证据，

然而这些类似蛋白核的凝聚体是否能够有效提高

C3植物的光合作用效率仍需进一步验证［79， 84］。

在 C3植物中改造出更高效的 C4光合作用是一

个系统化工程，面临很多困难和挑战，包括改造

植物组织解剖结构，建立维管束鞘形态，以及确
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保细胞类型特异性酶的正确表达［82］。尽管困难重

重，但在C3植物实现C4光合代谢似乎是一个可行

的目标［75］。一些研究团队已经成功地将玉米的C4

型PEPC基因导入水稻（Oryza sativa）中，使转基

因水稻表现出较高的PEPC活性和光合效率，并展

现出一些C4特性，如光能转换效率提高、耐光氧化

能力增强［87］。研究人员将编码玉米 CA、PEPC、

NADP-苹果酸脱氢酶（NADP-malate dehydrogenase，

MDH）、 丙 酮 酸 正 磷 酸 二 激 酶 （pyruvate， 

phosphate dikinase， PPDK） 和 NADP- 苹果酸酶

（NADP-malate dehydrogenase， NADP-ME） 的 基

因转化到水稻中，发现 PEPC 的表达量增加了

10 倍，表明通过提高碳代谢相关酶的表达水平，

有望在水稻中实现功能性C4途径［88］。最新的研究

创 建 了 C3 植 物 水 稻 和 C4 植 物 高 粱 （Sorghum 

bicolor）叶片中光合作用基因开启和关闭的全面图

谱，发现在 C4植物中，光合作用基因获得了能够

特定结合于鞘细胞的DOF转录因子的顺式调控元

件，从基因表达调控层面为在水稻中实现更高效

的C4光合作用提供了理论基础［89］。尽管这些研究

为实现作物高光合作用效率进行了重要的尝试，

但仍有许多工作需要完成，包括优化水稻的生化

和解剖特征以实现 C4光合作用，探索是否需要在

叶肉细胞中抑制Rubisco基因的表达，以及是否需

要工程化转运蛋白以加速代谢物分子在叶肉细胞

和鞘细胞之间的主动运输等［90］。

3 降低碳损耗——创制新型光呼吸支路

在CBB循环中，Rubisco酶通过羧化反应固定

CO2。但Rubisco并不完全专一于CO2，其也可以结

合 O2进行加氧反应，从而产生 2-磷酸甘油酸（2-

phosphoglycerate，2PG），2PG 的过量积累会抑制

CBB循环甚至随后的光合电子传递［91］。在植物中，

光呼吸途径通过一系列复杂的反应将 2PG 转化为

3PGA，这些反应涉及多个关键酶和细胞器（叶绿

体、过氧化物酶体和线粒体）的协同工作。光呼

吸途径可以清除 2PG 从而保护光合系统免受损

害［91］。而另一方面，光呼吸导致 CO2的释放，这

在一定程度上降低了光合作用的效率。光呼吸途

径的优化可以提高植物对环境变化的适应性，提

高作物产量。例如C4途径增强了CO2固定并减少了

2PG合成，从而减少光呼吸过程中CO2的损失，提

高了光合作用效率。因此，光呼吸不仅是光合作

用的一个副产品，而且是植物代谢的一个重要组

成部分，对植物的生长和生产力有着深远的影响。

通过深入理解光呼吸的分子机制和调控网络，可

以开发出提高作物光合作用效率和产量的新策略。

通过合成生物学的策略，可以设计并构建新

型的光呼吸途径，旨在减少或消除光呼吸过程中

的能量和碳损失。此外在高温和干旱等环境条件

下，光呼吸会增加，影响作物生长。通过构建光

呼吸支路，可以提高作物在不利环境条件下的生

长和生存能力。目前已经开发出多种光呼吸支路

途径。South 等［92］设计并测试了多种不同的乙醇

酸代谢途径来替代传统的光呼吸途径。烟草田间

测试表明，无论是否抑制甘油酸转运，这些新型

途径均能显著提高光合效率和生物量。其中，在

抑制甘油酸转运的条件下，使用苹果酸合成酶和

乙醛酸脱氢酶的代谢途径使生物量的提升幅度最

高可达 40%。另一项研究工作将海洋蛋白细菌中

的乙醇酸同化途径—— β -羟基天冬氨酸循环

（β-hydroxyaspartate cycle，BHAC）引入到拟南芥

的过氧化酶体中。这一途径能够将植物光呼吸中

的甘氨酸转化为 OAA，创建了一个独立于 3PGA

再生的光呼吸支路。这种方法以高效的方式保存

了碳、氮和能量［93］。

目前在水稻中也建立了多个光呼吸支路

（图 3），其中GOC支路通过 3个源自水稻的酶（甘

油酸氧化、草酸氧化酶和过氧化氢酶）将甘油酸

完全氧化成CO2，植株在温室和田间条件下具有更

高的光合作用效率、生物量产量和氮含量［94］。

GCGT支路由水稻甘油酸氧化酶和大肠杆菌的过氧

化氢酶、乙醛酸羧化酶和琥珀酰丙酮酸还原酶组

成，可以将 75% 的碳从甘油酸代谢重新定向到

CBB循环［95］。上述两个支路均通过将光呼吸中间

产物直接在叶绿体内转化为CO2，从而增加叶绿体

的CO2浓度，旨在提高Rubisco的羧化效率，达到

抑制光呼吸并提高碳固定的效果。在另一种水稻

的光呼吸支路 GMA 中，通过在水稻叶绿体中引

入 3 个植物源酶：水稻甘油酸氧化酶、南瓜

（Cucurbita maxima）苹果酸合成酶和水稻抗坏血

1032



第 6 卷 www.synbioj.com

酸过氧化物酶，直接将甘油酸在叶绿体内代谢［96］。

最近，Chen 等［97］构建了 2 种新型的光呼吸支路，

其中 cBHAC 支路将 BHAC 直接靶向水稻叶绿体，

使水稻在自然生长条件下氨基酸和糖类的合成增

加，光合效率、生物量和产量均显著提高；GCBG

支路引入了 4 个分别来自不同物种的甘油酸脱氢

酶、β-羟基天冬氨酸脱氢酶、β-羟基天冬氨酸醛缩

酶以及草酰乙酸：谷氨酸转氨酶，将光呼吸产生的

甘油酸直接在叶绿体内代谢为 OAA，转 GCBG水

稻在自然生长条件下生物量和产量均显著提高，

并且在氮限制条件下表现出更好的氮吸收能力，

减少了氮损失。

新型光呼吸支路通过优化甘油酸代谢途径，

成功提高了作物的光合效率、生物量和产量，并

增强了作物在不利环境条件下的生长能力和碳氮

循环，展现了合成生物学策略在提升作物光合作

用方面的广阔前景。未来，更多的研究可以通过

合成生物学的方法实现自然界中不存在的CO2固定

途径，以突破自然光合作用的局限［98］。Tatronyl-

CoA 途径作为一种全新的光呼吸替代途径，在体

外可以实现甘油酸的高效转化。通过定向进化的

策略，将关键酶甘油酸辅酶A羧化酶工程化改造，

显 著 提 高 了 羧 化 效 率 和 固 碳 效 率［99］。 尽 管

Tatronyl-CoA途径目前仅在体外实现，但这种基于

合成生物学策略构建的新型固碳途径在植物中的

应用前景十分广阔［98］。值得注意的是，在作物中

引入新型光呼吸支路时，应充分考虑光呼吸支路

与自然光呼吸途径的平衡，以实现有助提高产量

的重组适配。

4 增强抗逆能力——设计逆境高光效
回路

不利的环境条件和胁迫因素会显著降低植物

的光合作用效率，进而导致作物产量下降［100］。逆

境胁迫对植物光合作用机制造成严重损害，尤其

是叶绿体作为光合作用光反应和暗反应的主要场

所，对高光、波动光、紫外线辐射、重金属毒性、

营养缺乏或毒性、低氧或缺氧等非生物胁迫高度

敏感［101-109］。此外，非生物胁迫还对 PSⅠ和 PSⅡ、

电子传递链以及叶绿素生物合成产生负面影

响［110-112］。非生物胁迫会导致活性氧的产生，而捕

光复合物吸收过量光能也会产生 ROS，这些 ROS

可破坏光合机构，改变光合氧化还原状态并导致

光系统Ⅱ修复的失衡，从而导致光抑制［113］。除此

之外，在碳固定过程中，非生物胁迫会降低气孔

导度，削弱Rubisco的羧化活性，进而导致碳固定

效率的下降［114-116］。

植物已进化出多种保护机制以适应不利环境

条件，这些机制主要涉及光合电子传递、叶黄素

循环和光呼吸途径等［117］。当植物通过捕光天线吸

收的光能超过其利用能力时，过剩光能需以热和

叶绿素荧光的形式耗散，否则将导致光合器官的破

坏，其中过量光能以热的形式耗散，称为非光化学

猝 灭 （non-photochemical quenching， NPQ）［118］。

NPQ是一种主要的光保护反应，它通过激活热耗

散通道降低 PSⅡ中叶绿素激发态（Chl*）的浓

度［119］。通过 NPQ 耗散的能量占植物固碳能量的

7.5%～30%［3， 120］，降低NPQ等热耗散可以显著提

图图3　目前已在水稻中构建的光呼吸支路

［在水稻中构建的光呼吸支路（黄色字体）将甘油酸（glycolate）

直接在叶绿体内代谢（黑色直线箭头），旨在减少光呼吸

（photorespiration）导致的碳损耗，有助于提升 CBB 循环（CBB 

cycle）的固碳效率］

Fig. 3　Current photorespiratory bypasses constructed in rice.

[The photorespiratory bypasses engineered in rice (highlighted in 

yellow) directly metabolize glycolate within chloroplasts (indicated by 

black solid arrows), aiming to reduce carbon loss associated with 

photorespiration and thereby enhance the carbon fixation efficiency of 

the CBB cycle.]
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高光合作用的光能利用效率。光呼吸可以消耗过

量的NADPH，减轻PSⅠ受体侧的过度积累，防止

光合电子链的过度还原［121］。例如，在高山草本植

物冰川毛茛（Ranunculus glacialis）中，当光呼吸

被阻断时，由于质体末端氧化酶（plastid terminal 

oxidase， PTOX）的含量较高，过量的电子被转移

到氧气分子。PTOX具有将电子从质体醌直接转移

到氧的能力，避免了质体醌库的还原，从而保护

叶绿体免于过度还原［122］。此外，PTOX还能在冷、

热或强光胁迫下维持质体醌醇库的氧化，减轻PSⅡ
的光抑制。

研究表明，在植物中过表达 NPQ诱导的关键

组分（PsbS和玉米黄素循环系统），烟草和大豆在

变化光强下生物质的合成量分别提升了约 15% 和

33%［123-124］。通过增强水稻光呼吸代谢的关键酶乙

醇酸氧化酶的活性，可以改善高光和高温条件下

水稻的光合作用和生长状态［125］。研究发现，将叶

绿体基因组编码的 D1 蛋白基因与热诱导开关结

合，并整合到细胞核基因组，可以显著提高拟南

芥、水稻及烟草的耐热能力，促进植物生长和PSⅡ
修复，提高生物质积累和作物产量，相关转基因水

稻的大田产量提高 20%［28］。高温会抑制Rubisco活

化酶 RCA 的活性，导致 Rubisco 积累在非活性状

态，进而影响光合作用。通过引入耐热型RCA，可

以显著提高作物在高温环境下的光合作用效率和整

体生长表现，从而提高作物的生物量和产量［126］。

Leister［127］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，或者打造一个无需组装的单亚

基蛋白体，并装配上人工合成的新型色素，以实现

不同光环境下持续的光能捕获和转化。

基于已知的光合作用关键元件，利用合成生

物学为作物重新设计基因线路和表达调控开关、

打造更优化的系统性抗逆模块可能是在全球气候

变化的背景下提高作物光能利用效率和粮食产量

的有效途径，对于农业生产的可持续发展具有重

要意义。目前，实现逆境高光效的合成生物学手

段仍需进一步探索。在解析逆境胁迫对光合作用

的影响机制的基础上，结合合成生物学手段包括

抗高光关键元件的适配重组，受逆境调控的高光

效回路设计，实现逆境下光系统高效修复、光反

应和碳固定的增强。

5 展 望

基于合成生物学的策略和手段，我们可以对

光合作用基本过程的各个环节进行优化改造和从

头设计，旨在显著提高光合作用效率。大量研究

围绕光合作用的光能利用提升、碳固定优化、光

呼吸改造、光合抗逆适应等方面进行了积极的探

索和尝试，并取得了令人瞩目的进展，展现出合

成生物学在提高光合作用效率方面的巨大潜

力［128-130］。然而目前，光合作用的合成生物学改造

仍存在一些问题和限制有待进一步解决。例如在

光系统复合物的改造中，对单个亚基的替换或突

变可能破坏复合体的稳定性和功能，导致光合作

用效率下降［1， 11］，因此在合成生物学设计时，应

对各光系统元件开展组合测试和标准化分析，在

不断优化中提升光系统复合物的光能利用效率。

在进行碳固定关键酶的优化重组时，可能会扰乱

原有的代谢网络［73］，应当在适配过程中对引入的

酶进行表达水平和动力学特征分析，避免破坏正

常代谢功能。引入光呼吸支路可以有效减少碳损

耗，提升作物的光合效率和产量，然而一些情况

下会导致结实率下降［94-95， 131］，因此应当充分考虑

光呼吸在光合固碳和代谢中的生理意义［91］，进一

步优化光呼吸支路，实现更好的功能适配。尽管

C3作物的C4工程化取得了诸多进展［90， 132］，然而在

C3作物中完全实现C4高光效还需进行更多的探索。

总之，在提升光合作用的工程化改造过程中，应

当在充分理解光合作用基本原理的基础上，深度

融合合成生物学的思想和策略，以显著提升光合

效率为目标，构建标准化、智能化的人工高效光

合系统。

未来，光合作用合成生物学可以在多个方面

进一步深入探索：①在提升光能利用效率方面，

构建新型捕光系统以及优化电子传递线路，并进

一步将光能捕获和电子传递偶联，作为整体进行

优化整合，实现高效吸能、高效传能的全面提升。

②在Rubisco的改造中，借助新兴的人工智能和机

器学习策略，高效挖掘调控Rubisco组装和酶活的

关键位点，预测酶催化特性，提高改造效率，从

而加速Rubisco的定向进化。③深入解析C3向C4光

合进化的遗传调控机制，利用合成生物学强大的
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从头设计和优化能力，在 C3植物中实现高效碳浓

缩和碳固定的工程化改造。④进一步阐明光呼吸

等碳代谢途径的调控机制和生物学意义，设计构

建碳高效利用、CO2高效回收和再利用的新型碳回

路，实现高效碳代谢。⑤解析高光等逆境下光系

统功能维持与修复的分子调控机制，挖掘关键光

保护元件，设计逆境响应的标准化模块并进行整

体组装，构建具有稳健抗逆的自适应遗传回路，

实现逆境下光合功能高效运行。
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