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摘　要：为了提高光合作用和生物质产量，研究者们试图通过一些方法改善光捕获，诸如减小捕光天线或

者降低叶绿素含量、改变与能量耗散有关的蛋白质丰度和选择性地减少向光蛋白 (PHOT2)，已经取得一些

重要进展。然而，将叶绿素 d 和叶绿素 f 导入藻类或高等植物以扩大对太阳光谱利用范围的可行性还有待

实验证实。通过优化叶片着生角度提高光合效率和作物产量，如今已经不再只是长期育种选择的结果。利

用基因工程技术设计和创制类“聪明冠层”作物正从理想变为现实。合成生物学方法必将使这个策略普遍

推广，获得更大的成功。
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Improving light-harvesting for photosynthesis
XU Da-Quan*, CHEN Gen-Yun*

(Center for Excellence in Molecular Plant Science, Chinese Academy of Sciences, Shanghai 200032, China)

Abstract: In order to enhance photosynthesis and biomass yield, researchers have tried to improve light-harvesting 
by some approaches such as deducing light-harvesting antenna size or leaf chlorophyll content, altering abundance 
of the energy dissipation-related proteins, and selectively deleting phototropin (PHOT2), and have obtained some 
important advances. However, the feasibility of introducing chlorophyll d and chlorophyll f into algae or higher 
plants to expand the use range of solar light spectrum still awaits experimental confirmation. The increases in 
photosynthetic efficiency and crop yield by optimizing leaf angle is no longer just the result of long-term breeding 
selection, the design and creation of a "smart canopy" like crop are going to reality from imagination. Doubtlessly, 
the synthetic biology approach will promote the widespread application of this strategy and achieve greater success.
Key words: photosynthesis; chlorophyll; energy dissipation; nonphotochemical quenching; lighting harvesting 
complex; antenna; smart canopy

高等植物、藻类和蓝细菌的光合作用，利用太

阳光能将无机物二氧化碳和水合成碳水化合物，为

地球生物圈几乎所有生物提供赖以生存的食物、能

量和氧气，是地球生命的发动机，生物圈形成、演

化、运转及繁荣的关键。改善自然光合作用和发展

人工光合作用，是解决人类目前乃至未来面临的食

物、能源和环境 ( 污染和变暖 ) 三大迫切问题的必

由之路。

光合作用的光反应过程始于反应中心叶绿素分

子受光激发的电荷分离，继之以电子传递与同化力

(ATP 和 NADPH) 的形成，最后利用同化力经过一

系列碳代谢反应 ( 过去称为暗反应 ) 形成蔗糖和淀

粉等碳水化合物。引起反应中心电荷分离的光子，

绝大部分是天线复合体捕获传递来的。因此，天线

复合体的光捕获及其向反应中心的传递是光合作用

系列反应快速进行的根本前提。

在漫长的生物演化过程中，不断变化的环境条

件迫使光合生物形成一系列捕光调节机制，以便在

弱光下增加光吸收，使光合作用趋向最大；在强光

下减少光吸收和向反应中心的传递，减轻以至避免

光合机构遭受过量光的破坏。关于捕光调节的研究

报告和综述文章很多，例如 Pascal 等 [1]、Belgio 等 [2]、

Rochaix[3]、Xu 等 [4]、许大全和陈根云 [5]。这些调

节机制虽然有利于光合生物的生存，可是往往会

降低其光合效率和作物产量，这显然不是人们所

希望的结果。为了提高植物光合作用效率和生物

质产量，人们采取包括合成生物学手段在内的种种

方法改善捕光功能
[6-8]。下面简要介绍这方面的研

究进展 ( 图 1)。

1　适度截小捕光天线或减少叶绿素含量

光合机构的捕光天线是结合叶绿素和类胡萝卜

素等色素的蛋白复合体，为光合作用反应中心吸收

光能，并高效传递激发能。这些复合体蛋白大多由

细胞核基因组编码，通过特定的跨膜螺旋结构精准

定位于类囊体膜上。在高等植物和绿藻中，光系统

II (PSII) 的捕光天线 (LHCII) 更为复杂，它由核心

天线 (CP43 和 CP47) 和外周天线共同组成，主要的

外周天线三聚体由相对分子质量为 24~29 kD 的三

个多肽 Lhcb1、Lhcb2 和 Lhcb3 组成，其通过次要

的外周天线单体 (CP29、CP26 和 CP24，即 Lhcb4、
Lhcb5 和 Lhcb6) 以及核心天线 CP43 和 CP47，与

反应中心核心复合体 ( 包括 D1、D2，与 CP43 和

CP47 一样都由叶绿体基因组编码 ) 相连接 [9]，从而

实现从外周天线向反应中心叶绿素 a 分子的高效光

能传递；光系统 I (PSI) 的外周天线 LHCI 由相对分

子质量为 20~24 kD 的多肽 Lhca1~Lhca4 组成，这 4
个多肽装配成 2 个二聚体，呈半月形地围绕在光系

统 I 核心单体的一侧。

捕光天线不仅能有效捕捉和传递光能，而且还

可以巧妙调节和优化光能的吸收和传递。在红光照

射下，植物部分 LHCII 被磷酸化，并从 PSII 转移

到 PSI ( 状态 2)，并与 PSI 结合
[10]，从而增加 PSI

的光吸收与激发。反之，远红光信号则触发磷酸化

的 LHCII 去磷酸化，回到光系统 II ( 状态 1)，类

囊体膜的这种状态转换可以在 10 多分钟内完成，

是对两个光系统光能分配不平衡的快速响应。面

对短时 ( 几分钟或几小时 ) 强光照射时，植物会启

动另一种对捕光的快速调节机制：一些主要的
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LHCII 三聚体可逆地脱离光系统 II 核心复合体 [11]，

由有效的捕光态转变为能量耗散 (non-photochemical 
quenching, NPQ) 态，将过多激发能转变成热能形式

耗散，从而减少向反应中心的激发能传递，防止反

应中心遭受过量激发能的破坏。但当植物较长时间

( 几天 ) 生长在强光下时，其光系统 II 核心复合体

结合的 LHCII 三聚体数目减少，即捕光天线变小
[12]，

从而减少光能吸收和激发能向反应中心的传递，实

现光合机构对光强变化的缓慢而稳定的适应。植物

捕光天线通过这一系列机制以有效应对不断变化的

外界光环境。

捕光天线的结构、功能及其调节因植物种类的

不同而异。绿硫细菌是一种专性不放氧的光自养生

物，其捕光天线附着在细胞膜的细胞质一侧的绿色

体 (chlorosome)，含有许多细菌叶绿素 a、叶绿素 c、
d、e 等。蓝细菌和红藻光系统 II 的外周天线不是

LHCII，而是藻胆体 (phycobilisome, PBS)[13]，由结

合藻红素的藻红蛋白、结合藻蓝素的藻蓝蛋白和结

合别藻蓝素的别藻蓝蛋白组成，其结构精妙地体现

了天线类似漏斗作用的经典理念。是自然界最有效

的天线系统。PBS 含有几百个后胆色素分子，结合

在 PSII 二聚体上，在状态转换过程中可以在几秒钟

内移动到 PSI，在不利条件下它可以解聚或降解，

减少传递到反应中心的激发能，避免光破坏。绿藻

和苔藓有一种 LHC 类蛋白 LHCSR ( 与逆境有关的

捕光复合体 )，具有很强的热耗散能力，在胁迫条

件下，它迅速积累并从附近的天线复合体接受能量

并以热的形式耗散。原核生物蓝细菌和真核生物高

等植物捕光天线 NPQ 的机制及其调节多有不同。

这两类生物 NPQ 的分子过程类似，但其机制却完

全不同，前者参与 NPQ 调节的是橘色类胡萝卜素

蛋白 (orange carotenoid protein, OCP)[14]，而后者却是 
PsbS 蛋白。

在大量培养的微藻悬浮细胞群中，由于上层或

外层藻细胞光合作用的光饱和与光能的热耗散及藻

细胞的相互遮阴，中下层或水体内部细胞吸收的光

能明显少于上层或外层细胞，致使整个细胞群的光

能利用率低下
[15]。相关研究已经证明，光合细胞捕

光色素减少是减轻这种与细胞群表层过度光吸收

相联系的光能利用率降低的有效策略 [16-17]。与此相

一致，在大量培养的微藻细胞群中，具有截小的

(truncated) 捕光天线的微藻细胞群提高了太阳能向

生物质转化的效率
[18-19]。人们通过对绿藻的诱变和

选择，分离出捕光天线截小的突变体，这些突变体

都具有比野生型高的生产力 [20-21]。通过部分地减少

莱茵衣藻 (Chlamydomonas reinhardtii) 叶绿素 b 的

含量及外周天线大小，导致强光下光合速率成倍提

高和生长速率提高 30%。这种转基因株系具有中等

大小的外周天线，能够进行状态转换，加强循环电

子传递的 ATP 合成，其强有力的玉米黄质 - 紫黄质

(zeaxanthin-violaxanthin) 循环可以防御强光破坏
[22]。

用 RNAi 技术降低绿藻即莱茵衣藻 (C. reinhardtii)

*指大量培养藻或蓝细菌的水体

图1  改善光捕获的策略示意图
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LHCB1、LHCB2 和 LHCB3 的量，由于减少光能的

热耗散损失，改善反应器内光分布，减少光抑制和

提前激活产氢氢酶的表达以及减少氢酶的氧抑制，

从而改善了光 - 氢转化效率 [23]。细胞叶绿素含量降

低一半的绿藻 (Chlorella sorokiniana) 突变体，在实

验室和室外光生物反应器 (photoreactor) 内密集悬

浮培养中表现出比其野生型高的最大光合速率 ( 饱
和光下，Asat) 和光能利用效率，生物质产量提高

30%[24]。

与悬浮微藻细胞群相类似，在叶面积系数比较

高的作物群体中，由于上层叶片的遮挡，中下层叶

片经常处于光能供应不足的情况下，导致整个群体

的光合效率降低。对作物群体的冠层光合作用模拟

结果表明，降低叶片的叶绿素含量有希望改善群体

光合功能 [25]。对捕光天线变小的转基因植物的分析

测定结果大多与这个预测相一致。例如，捕光天线

较小的转基因烟草在高种植密度下获得比较高的生

物质产量 [26] ；拟南芥 (A.thaliana) 和水稻叶绿素含

量减少的突变株系都具有较高的光合效率和生物质

产量：在失去高光效基因 hpe1 ( 以前没有被鉴定 )
的拟南芥突变体中，其细胞核编码的与叶绿素有关

基因的表达发生改变，总叶绿素含量 ( 但提高了叶

绿素 a/b 比 ) 及捕光天线大小降低，从而改善了光

捕获，减少能量损失，减轻了光破坏 [27] ；而叶绿素

含量减少的水稻突变体群体冠层内光能的垂直分布

得到改善，叶片具有比野生型高的电子传递速率、

Rubisco 含量及气孔和叶肉对 CO2 的导度，因此表

现比较高的净光合速率和光合氮使用效率 [28]。

但是，并不是所有的叶绿素含量降低的突变体

其生物质的生产都能够增加，例如，一个具有黄叶

表型 ( 叶绿素减少 50%) 的大豆突变体的生物质生

产低于绿叶变种 [29]。具有捕光天线轻度减小 (Chl a/b
大约 5.0) 的亚麻荠 (Camelina sativa) 突变体与其野

生型 (Chl a/b 大约 3.0) 相比，其生物质产量增加。

但是，进一步减小捕光天线则降低生产力和对光胁

迫的耐受性。这些实验结果清楚地表明，只有适度

地降低捕光天线大小，才可以获得提高光合效率和

产量的效果。Friedland 等 [30] 揭示了一个明显的转

折点：从这一点进一步减小或增加天线的大小都降

低光合效率。那些优化了天线大小的植物不仅在受

控温室条件下，而且在田间都表现出良好的光合功

能，其生物质产量增加了 40%。

虽然通过选择性地降低叶绿素 b 和外周捕光复

合体水平而缩小捕光天线的捕光截面已经显著地改

善光合效率，然而在弱光和波动光下捕光天线较小

的变种却不能表现优化的光合功能。Negi 等 [31] 利

用一个翻译控制系统获得能够随着光强变化动态调

节捕光天线大小的藻变种。这种转基因藻在强光下，

叶绿素 a 加氧酶的 mRNA 翻译被抑制，于是叶绿

素 b 的合成减少，导致叶绿素 a/b 增高、捕光天线

变小，结果藻培养物生产力提高；在弱光下则相反，

叶绿素 a 加氧酶的 mRNA 翻译继续进行，叶绿素 b
的合成增加，导致叶绿素 a/b 降低、捕光天线变大，

结果还是藻培养物生产力提高。这种灵活性使这种

转基因藻无论光强如何变化，都能可观地提高光合

速率和增加生物质生产力。

2　增加或减少与热耗散相关的蛋白

植物在过量光下捕光调节的一个重要策略就是

启动能量的热耗散机制，部分捕光天线色素 - 蛋白

复合体 ( 光系统 II 的外周天线 LHCII 的三聚体及单

体 ) 从有效的捕光态转变为无效的能量耗散态，将

过量的光能变成热而无害地耗散掉，从而防止或减

轻过量光能 ( 通过具有破坏作用的活性氧的产生 )
对光合机构 ( 特别是反应中心 ) 的破坏。参与热耗

散机制启动和调节的是叶黄素去环氧酶和叶黄素

环氧酶及 PsbS 蛋白
[4, 32]。关于 NPQ，已经有专门

的论文集 [33] 问世。

在晴朗无云的日子，田间植物的上层叶片中午

前后 (10:00~14:00) 常常受到全日光强 ( 许多地方例

如上海的光合有效的光子通量密度大约为 2 000 
μmol·m-2·s-1) 的太阳光照射，叶片接收的光能大大超

过光合作用所能利用的数量 ( 大豆、水稻和小麦非

环境胁迫条件下光合作用的饱和光强分别为全日光强

的 50%、60% 和 70% 左右 )，往往发生光合作用的光

抑制 (photoinhibition)，在伴随干旱或低温等其他环

境胁迫时会发生光合机构的光破坏 (photodamage)。
这时热耗散等光破坏防御 (photoprotection) 机制会

及时启动和加强。

这种热耗散机制虽然可以有效地防止或减轻过

量光下光合机构的光破坏，但是却以降低光合效率

和光合生产力为代价，特别是在从强光转变为有限

光后热耗散过程的慢衰减会显著降低作物产量，理

论分析表明产量潜力可以降低 20% [34]。这违背人们

栽培作物的初心，于是想方设法加速这种热耗散的

慢衰减过程，即加速从能量耗散态回到有效的捕光

态。Kromdijk 等
[35] 通过过表达叶黄素去环氧酶和

叶黄素环氧酶及 PsbS 蛋白，使转基因烟草在强光
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转变为有限光后比野生型更快地停止热耗散过程，

结果在田间波动光下生产力增加 15%。令人惊奇的

是，过表达 PsbS 蛋白竟还可以提高田间生长作物

的水使用效率
[36]。

相反，减少与 NPQ 有关的蛋白，可以提高生

物质生产力。例如，敲除蓝细菌负责活化 NPQ 的

OCP (orange carotenoid protein，橘色类胡萝卜素蛋

白 )，使大量培养的 Synechocystis 突变体比其野生

型生物质增加 30%[37]。与此相类似，一份初期的报

告表明，与胁迫有关的捕光复合体蛋白 (LhcSR) 积
累调节生物质产量，缺乏两个 lhcSR3 基因的绿藻 (C. 
reinhardtii) 突变体的生产力高于其野生型。然而，

后来的研究报告表明，缺乏所有的 LhcSR 同等型

的绿藻突变体的生物质产量与其野生型没有明

显差别
[38-39]。这些结果意味着，尽管通过减少 NPQ

来提高生物质的生产力是一个有希望的策略，但复

杂的环境和生长条件也许会否定这种预期。

3　选择性减少向光蛋白或改变其光循环

(photocycle)

蓝光受体向光蛋白 (phototropin, PHOT) 是质膜

上受蓝光活化的一个蛋白激酶。它含有 C 端的丝氨

酸 / 苏氨酸激酶区域和 N 端的两个弱光 - 氧或电压

传感区域 (LOV1 和 LOV2)。这 2 个 LOV 区域结合生

色团黄素单核苷酸 (FMN)，作为蓝光传感器，在调

节 PHOT 活性上发挥不同的作用。PHOT 介导多种

优化植物光吸收的光响应，包括植物体的向光性、

气孔开放、叶绿体运动和叶片的平展 (flattening)等 [40]。

叶绿体运动是植物优化光吸收的一个重要策

略。在弱光下，叶绿体的积光 (accumulating) 运动

使类似铁饼形的叶绿体扁平面朝向光，并且移动到

靠近叶肉细胞上侧的细胞壁，从而使光吸收最大化；

相反，在强光下，叶绿体的避光 (avoiding) 运动使

它的扁平面与光线平行，并且靠近叶肉细胞的侧壁，

相互遮阴，从而减少光吸收，避免或减轻光破坏。

叶绿体的积光运动由 PHOT1 和 PHOT2 介导，而其

避光运动则只由 PHOT2 介导。缺少 PHOT1 的水稻

突变体 phot1 因叶绿体积光运动减少而导致生长速

率降低
[41]。相反，缺少 PHOT2 的拟南芥突变体

phot2 则由于不能再介导叶绿体避光运动而使叶片

光合作用加强 [42]。当然，这些突变体光合作用效率

和生长及生物质产量的变化不仅是叶绿体运动变化

的结果，也与相应的叶片定位 (positioning) 和扩展

的变化有关。

因为触发叶绿体避光运动的光强阈值小于 100 
μmol·m-2·s-1，所以即使在植物群体中下层的叶片

PHOT2 也被活化 [8, 43]。植物似乎为了防止光破坏而

宁可降低生产力。换句话说，保障生存的“安全”

比高生产力重要。为了提高作物的生产力，人们不

得不想办法削弱这种过分的“安全”机制。拟南芥

的 phot2 突变体在有限光下加强了叶片光合作用，

并且增加了生物质生产，表明叶绿体的积光运动是

高效光合作用所必需的
[42]。然而，这种 phot2 突变

体对强光是敏感的。因此，必须谨慎地应用这种抑

制叶绿体避光运动的技术，否则，在强光下它会导

致光破坏，抵消它增加生物质产量的好处
[8]。

Hart 等 [44] 通过定点突变 (site-directed mutation)
替换 PHOT1 和 PHOT2 的 LOV 区域的一些氨基酸，

成功地调节了拟南芥变种向光蛋白的光循环，加速

或减慢光受体的活化，在有限光下具有慢光循环的

变种其生物质生产增加。

4　引入叶绿素d、叶绿素f和细菌叶绿素

绝大部分放氧光合生物能够使用人眼可见

(400~700 nm) 的 太 阳 辐 射， 即 光 合 有 效 辐 射

(photosynthetically active radiation, PAR)，而蓝细菌

(Acaryochloris marina) 和红藻含有的叶绿素 d ( 它几

乎能够代替放氧光合作用中叶绿素 a 的所有功能，

包括捕光和反应中心的电荷分离 ) 在体内的最大吸

收峰大约在 710 nm[45]。在一种尚未鉴定的蓝细菌中

新发现的叶绿素 f 则把体内光合作用的吸收光谱扩

展到 750 nm[46]。这些发现表明，放氧光合作用可以

利用的最大波长阈值至少可以扩展到 740 nm，通过

基因工程将叶绿素 d 和叶绿素 f 引入藻类和高等植

物可以增加 19% 的光量子吸收 ( 与 PAR 相比 )[47]。 
用代谢工程方法将脱植基叶绿素 (chlorophyllide) 

a 加氧酶 ( 负责叶绿素 b 生物合成 ) 的基因导入以

叶绿素 d 为主的蓝细菌 (Acaryochloris marina)，结

果转基因变种合成的不是叶绿素 b，而是叶绿素

[7-formyl]-Chl dp，这种新的叶绿素占总叶绿素含

量的 10%，推测是该加氧酶和参与 Chl d 合成的酶

共同作用产生的，显示了叶绿素生物合成途径的灵

活性
[48]。

Nurnberg 等 [49] 发现，生长在远红光 (750 nm)
环境中含有叶绿素 f 的蓝细菌的光化学反应能够超

出光合作用的“红线”(680~700 nm)，其两个光系

统 (PSI 和 PSII) 反应中心的电荷分离分别使用吸收

峰在 745 nm 和 727 nm 的叶绿素 f 和 d 吸收的光能；
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每个光系统都有几个位居关键部位的叶绿素 f 分子

吸收远红光，并将激发能上坡 (uphill) 传递给反应

中心色素。放氧光合作用一直被认为只能由可见光

推动，近几十年发现藻类、蓝细菌，甚至植物

对远红光的不同的适应 (adaptation) ：原核生物的

适应包括产生吸收远红光的叶绿素 f 和 d 以及重

建 (remodeling) 捕光色素 - 蛋白复合体藻胆体

(phycobilisome) 天线和反应中心；真核生物则表达

专门的捕光色素 - 蛋白复合体，并通过色素分子之

间和色素分子与周围蛋白质之间的相互作用调整叶

绿素 a 的吸收光谱
[50]。虽然蓝细菌 (C. fritschii) 催

化叶绿素 f 合成的酶已经被鉴定，并且在 Synechococus 
sp. 中异源表达成功，积累了叶绿素 f [51], 但是，即

使这些新色素能够正确地结合在现有的色素支架

(scaffold) 上，这种方法在改善捕光能力上的可行性

还有待实验证实。

高等植物、藻类和蓝细菌的放氧光合作用是在

串联的两个光系统 ( 光系统 II 和光系统 I) 的协作下

进行的。两个光系统竞争使用 400~700 nm 这同一

波段的光能，以致光能利用效率降低。因此，有人

提出利用分子生物学技术将细菌叶绿素和叶绿素 d
引入放氧的光合生物去替代反应中心的叶绿素 a
分子，使光系统 I 能够吸收、利用远红光 (~1100 
nm)[52]。如今十多年过去了，还没有见到关于这个

大胆建议实践成功的研究报告。

5　编辑控制叶片着生角度的基因

在高种植密度的植物群体中，由于上层叶片的

遮挡，中下层叶片接收的太阳光能急剧减少，其光

合作用经常处于光不足的限制之中。因此，理想的

情况是群体上层叶片直挺，允许较多的光线通过，

而下层叶比较水平有效地捕获透过的光
[53]。为了改

善群体冠层内的光环境，需要优化植株上不同叶片

着生角度的分布 [54]。只有优化叶片与茎秆之间的着

生角度，即上层叶片趋向直立，而下层叶片趋向水

平，从而使上层叶片减少光反射和光过量引起的光

抑制，下层叶片增加光捕获，才能有效地提高群体

的光合效率和生产力。关于叶角对光合效率与产量

影响的研究始于 20 世纪 60 年代，人们一直尝试寻

找和培育这种具有“聪明冠层”(smart canopy) 的理

想株型作物
[55]，迄今已经积累大量实验证据 [54]。

许多叶片比较直立的玉米良种都是人们多年育

种选择的结果 [56-58]。在对大约 1 000 个具有不同叶

片着生角度的春小麦品系的比较研究中，那些直立

叶株型的群体比叶片趋于水平株型的群体的地上部

生物质平均多 11%，籽粒产量高 13%[59]。

水稻控制叶角的基因已经被阐明，植物激素

IAA 的体内稳态和油菜素内酯 (brassinosteroid) 信号

可能都参与叶角的遗传控制 [60]。最近，玉米 2 个与

叶角控制有关的基因已经被鉴定 [61]，并通过基因编

辑方法成功地优化玉米叶角，培育出类似“聪明冠

层”的理想株型玉米，提高了玉米的群体光能利用

效率、生物量和产量
[62]。很期待这方面研究的深入

并得到广泛应用。

改善光合机构捕光系统的光捕获及其向反应中

心的传递，是提高光合效率和生物质产量的重要环

节。如今在改变捕光天线大小或叶绿素含量、改变

参与热耗散调节的蛋白和改变向光蛋白几个方面都

取得了重要的研究进展。但是，在引入叶绿素 d 和

叶绿素 f 及细菌叶绿素方面还没有见到通过扩展光

合作用吸收光谱范围而成功改善光合效率和生物质

产量的实验结果。在通过改善叶片着生角度而提高

群体光合效率和作物产量方面，成功的范例已经不

再限于多年育种选择的结果，通过基因工程优化叶

片着生角度从而提高作物产量的重要成果令人鼓

舞，展示出美好的应用前景。
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