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用合成生物学改善光合作用的强光抗性
杨书蕊，卢从明*

(山东农业大学生命科学学院，小麦育种全国重点实验室，泰安 271018)

摘　要 ：在自然界中，光照强度变化幅度很大，植物不可避免地经常遭受高光胁迫，导致植物叶绿体中活

性氧损伤叶绿体 DNA、破坏类囊体膜结构、降解光系统核心蛋白，从而严重抑制光合作用。如何保护植物

的光系统，并使光合作用在高光逆境下高效运行，仍然是一个亟待解决的问题。本文从植物光系统光破坏

防御机制、光合作用高光抗性相关的合成生物学研究现状和未来提高光合作用高光抗性合成生物学研究方

向等三个方面介绍目前的研究进展，并展望未来优化植物光破坏防御系统的研究重点和方向。
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Improving high light resistance of photosynthesis using synthetic biology
YANG Shu-Rui, LU Cong-Ming*

(National Key Laboratory of Wheat Improvement, College of Life Sciences, 
Shandong Agricultural University, Taian 271018, China)

Abstract: Crops live with ever-changing sun light conditions, which often obviously exceeds the tolerance of crops. 
This high-light stress seriously limits photosynthesis in crops by causing a set of physiological changes in 
chloroplasts, such as elevated ROS, DNA damage, the degradation of the photosynthetic apparatus, and the 
oxidation of thylakoid membranes. However, how to maintain high photosynthesis performance under high-light 
conditions is still a challenge. In this review, we summarized the mechanism of photoprotection in photosynthesis 
and recent progress in improving high light resistance of photosynthesis using synthetic biology. Finally, we 
proposed the future directions in optimizing and improving photoprotection of photosynthesis.
Key words: photosynthesis; synthetic biology; photosystems; photoprotection
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光合作用作为地球上几乎一切生命活动的能量

和物质来源，是生物赖以生存的基础，影响着地球

的碳氧循环 [1]。植物叶绿体是光合作用的场所，它

利用光能将二氧化碳和水转化为有机物和氧气，从

而为地球生物的生长和繁衍提供碳源和能量。

光为植物光合作用提供能量，是植物生长发育

最重要的环境因子之一 [2]。植物利用光能进行光合

作用，但当光照条件不适合植物生长时，光照可能

成为主要的非生物胁迫因素 [3]。高光会引起植物叶

绿体中活性氧 (reactive oxygen species, ROS) 的爆

发，造成胞内氧化胁迫的产生，损伤叶绿体 DNA，

导致转录及翻译紊乱，造成类囊体膜结构被破坏，

光系统核心蛋白被降解，严重抑制光合作用 [4-6]。

为了应对高光胁迫，植物进化出多种自我保护机制，

如过剩光能的耗散、叶绿体 ROS 的清除、损伤的

光系统蛋白的修复、叶片和叶绿体的移动、气孔的

打开或关闭、花青素的产生以及多信号协调反应等。

本世纪初，工程学思想策略与现代生物学、系

统科学、物理学、化学及合成科学的融合，形成了

以采用标准化表征的生物学部件，在理性设计指导

下，重组乃至从头合成新的、具有特定功能的人工

元器件乃至人造生命为目标的“合成生物学”[7-9]。

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 [10-14]。目前植

物将光能转化为有机物的效率仅约 1% 左右，光能

转化效率还有很大的提升空间 [15-16]，因此，合成生

物学的出现，使得以优化设计、系统整合、提高效

率为目标的光合作用合成生物学成为国内外新的研

究热点，为系统改造光合作用提供了一条崭新的途

径。本文主要对近年来合成生物学提高光合作用高

光抗性的研究成果进行综述，并分析此领域未来的

发展趋势。

1　植物光合作用的光破坏防御机制

在叶绿体中，类囊体膜上排列的 4 种蛋白复合

体通过捕获光能并驱动电子传递来推动光合作用。

参与光合作用的 4 种主要蛋白复合体包括：光系统

Ⅱ (photosystem Ⅱ, PSⅡ)、细胞色素 b6f复合体 (cytochrome 
b6f complex, Cyt b6f)、光系统 I (photosystem I, PSI)
以及 ATP 合酶 (ATP synthase, ATPase)( 图 1)[17]。其

中，PSⅡ 是一个多亚基的色素蛋白复合体，在高等

植物和藻类的类囊体中起光驱动水氧化和质体醌

(plastoquinone, PQ) 还原的作用 [18]，它也是高光胁

迫下植物遭受损害的主要位点。当植物遇到强光胁

迫时，PSⅡ 很容易失活，光合效率迅速下降，称为

光抑制 [4,19-20] ；光抑制降低植物的光合活性，影响

植物的生长和产量。

植物在适应高光强的过程中演化出了多种自我

保护机制，其中叶绿体光破坏防御机制主要包括：

能量依赖的非光化学猝灭 (energy-dependent nonphoto- 
chemical queching, qE) 介导的过多能量的及时耗散、

环式电子传递 (cyclic electron transport, CEF)、ROS
的清除、PSⅡ 损伤修复等 ( 图 1)，避免 ROS 所造

成的氧化损伤以及促进过量光能的耗散 [5]，从而保

护光合机构。

1.1　非光化学猝灭介导的热耗散

植物通过 PSⅡ 吸收的光能主要有 3 条去路：(1)
进行正常的光合作用，即光化学猝灭；(2) 以荧光

的形式散失掉，即荧光猝灭；(3) 以热能的形式进

行耗散，即 qE[21]。在适应强光的过程中，植物演

化出一种与 PSⅡ 相关的短期适应状态称为非光化学

猝灭 (non-photochemical quenching, NPQ)( 图 1)，包

括 qE、光合机构 ( 类囊体膜 ) 状态转换猝灭 (state 
transition quenching, qT)、光抑制猝灭 (photoinhibition 
quenching, qI) 以及最近发现的一种组成型弛豫较

慢的 NPQ 机制 qH[22-25]。

NPQ 是光系统最快速、最有效的保护策略之

一 [26]。研究表明，在较高的光照强度下，qE 会在

几秒钟内激活能量猝灭，qT 会在几分钟后激活，

而 qI 则会在几小时内激活 [27]。因此，qE 在光破坏

防御过程中起非常关键的作用，植物可以通过它迅

速地将多余的光能以热能的形式耗散掉，避免过量

光能造成伤害。

qE 主要由类囊体腔内 pH 酸化、PSⅡ 亚基

PsbS 和叶黄素循环三个因素调节和控制 [28]。PsbS
是类囊体腔内外即跨膜 pH 梯度 (ΔpH) 的传感器，

负责邻近天线蛋白猝灭的开与关 [21,29-32]。高光胁迫

首先造成类囊体内 pH 迅速降低，然后 PsbS 迅速

激 活定位在类囊体腔侧的紫黄质去环氧酶

(violaxanthin deepoxidase, VDE)，从而将紫黄质依

次转化为花药黄质和玉米黄质 [33-35]，增加跨类囊体

膜两侧的质子梯度，有利于质子传递，避免光抑制

的发生。与高等植物不同，绿藻没有 PsbS 蛋白，

但是有与胁迫有关的捕光复合体 LHCSR (light 
harvesting complex stress-related) 蛋白。在强光下，绿

藻 LHCSR 蛋白会大量积累
[36]，形成的 PSⅡ-LHCⅡ-

LHCSR3 超复合体完成能量耗散 [37]。此外，在绿藻

中，LHCSR 既是 ΔpH 的传感器，又是过量光能的
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叶绿体光破坏防御机制主要包括以下四种：(1)能量依赖的非光化学猝灭(energy-dependent nonphotochemical queching, qE)介导

的过多能量的及时耗散；(2)环式电子传递(cyclic electron transport, CEF)；(3) ROS的清除；(4) PSⅡ的损伤修复。APX，抗坏

血酸过氧化物酶；ATP，三磷酸腺苷；ATP synthase，ATP合酶；Chloroplast，叶绿体；Cyt b6f，细胞色素b6f复合体；Cars，
类胡萝卜素；FA/FB，铁硫中心；Fd，铁氧还蛋白；FNR，铁氧还蛋白-NADP还原酶；FtsH，ATP依赖的金属离子型水解酶

复合体；Lumen，类囊体腔；NADPH，还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷磷酸；NDH，NAD(P)H脱氢酶复合体；OEC，放氧复合

体；P680，PSII反应中心色素分子；P700，PSI反应中心色素分子；PC，质体蓝素；PGR5，质子梯度调节蛋白；PGRL1，
质子梯度调节类似蛋白；PQ，质体醌；PSI，光系统I；PSⅡ，光系统 Ⅱ ；QA，PSII主要电子受体；QB，PSII次要电子受体；

RC47，缺少CP43的PSⅡ复合体；SOD，超氧化物歧化酶；Stroma，叶绿体基质；ΔpH，跨膜pH梯度；α-Toc，α-生育酚；

α-TQ，α-生育酚醌。

图1  叶绿体光破坏防御机制示意图

耗散部位；而在陆生植物中，PsbS 只是 ΔpH 的传

感器或 qE 的调节者，光系统 II 捕光色素复合体

(LHCII) 是光合作用捕光的重要调节者，也是热耗

散的基本部位 [30,38-41]。叶黄素循环在 qE 的调控中

起重要的作用 [42]。研究表明，在拟南芥过表达

PsbS 基因的植株中，qE 显著升高，单线态氧 1O2

减少，进一步说明 qE 可有效地减少 1O2 的产生，

进而缓解光抑制的发生 [43-44]。此外，NADPH 硫

氧还蛋白还原酶 C (NADPH thioredoxin reductase C, 
NTRC) 参与叶黄素循环，说明 qE 也受氧化还原状

态调控
[45] ；玉米黄质和花药黄质共同形成一个特殊

的类胡萝卜素颈环结构，该颈环结构对于 qE 的产

生也是必需的 [46]。

1.2　环式电子传递

植物叶绿体吸收光能后，需要经过电子传递将

光能转化为可供植物利用的化学能，为卡尔文 - 本
森 -巴萨姆循环和其他的生理生化反应提供能量 [47]。

叶绿体类囊体膜上的 PSⅡ 反应中心是光合作用电子

传递的起点 ( 电荷分离 )，PSⅡ 的放氧复合体 (oxygen 
evolving complex, OEC) 负责水的裂解并释放 O2 和

H+。PSⅡ 反应中心色素分子 P680 被激发释放电子，

电子经脱镁叶绿素 (pheophytin, Pheo) 传递给受体
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QA 和 QB，又经质体醌 (plastoquinone, PQ) 传递至

Cyt b6f，Cyt b6f 将电子传递给质体蓝素 (plastocyanin, 
PC)，然后传递给受光激发电荷分离后失去电子的

PSI 反应中心色素分子 P700+。PSI 的初级电子受体

A0 和次级电子受体 A1 接受来自激发态 P700* 的电

子，经过一系列铁硫蛋白 (FeSX、FeSA 和 FeSB)
传递后，电子被转移给铁氧还蛋白 (ferredoxin, Fd)，
最 后 电 子 传 递 给 铁 氧 还 蛋 白 -NADP 还 原 酶

(ferredoxin-NADP reductase, FNR)，FNR 将 NADP+ 还

原为 NADPH ( 图 1)[48]。

当 PSI 受光激发时，处于激发态的 PSI 反应中

心色素分子 P700* 将电子传递给铁氧还蛋白 (Fd)后，

Fd 并没有将电子传递给 NADP+，而是将电子直接

转移到 PQ，然后电子经 Cyt b6f 重新传递回 PSI。
该电子传递过程只形成质子动力势 (proton motive 
force, pmf)，催化 ATP 合酶形成 ATP，而电子并不

参与 NADPH 的产生。这种围绕 PSI 的电子传递方

式称为环式电子传递 (CEF)( 图 1)[47]，CEF 是植物

缓解光氧化损伤的重要方式之一。在高光胁迫条件

下，CEF 可以通过增强电子从 PSI 到 PQ 的传递速

率进而升高跨类囊体膜的质子梯度；CEF 的提高可

使电子保持在正常的线性电子传递 (LEF) 和 CEF
中，电子将优先还原 Fd 和 NADP+，而不是 O2，避

免了过剩光能对光系统的氧化损伤 [49]。

植物体内主要存在分别由 PGR5/PGRL1 和

NDH 介导的两条 CEF 途径，其中 PGR5/PGRL1 途

径被认为在高等植物中起主要作用。研究表明，

PGR5/PGRL1 途径是植物 CEF 的主要途径 [50-52]。

CEF 的作用随着光照强度的变化而变化 [53]：一方面，

依赖于 CEF 的 pmf 的产生主要有利于亚饱和光强

下 ATP 的合成，以维持 ATP/NADPH 的合适比例和

满足高效 C 固定的需要
[54-55] ；另一方面，类囊体腔

的酸化可通过激发 NPQ 和促进 Ca2+/H+ 的运输保护

PSⅡ 免受光抑制，通过稳定 Cyt b6f 来调节 LEF 速

率从而保护 PSI[56-57]。

1.3　ROS的清除

在高光条件下，叶绿体内 ROS 大量积累，特

别是当二氧化碳有限和 ATP 合成受损时 [5]。ROS
是一种高活性物质，可通过对 PSⅡ 的直接损伤导致

光抑制的发生，也可通过破坏 PSⅡ 的修复来加重抑

制
[58]。叶绿体 ROS 的主要来源是 PSⅡ 反应中心

(RC)、PSI 电子传递链 (ETCs) 和 LHCⅡ [59]。光胁迫

下，LHCⅡ 吸收光能后使叶绿素 (chlorophyll, Chl)
分子转化为单线态叶绿素 (1Chl)，吸收的过剩的能

量一部分以荧光形式发射或者以热能形式耗散，衰

变成三重 ( 线 ) 激发态 3Chl，3Chl 通过与分子氧作

用产生 1O2。PSI 电子受体侧发生电子泄漏产生超氧

阴离子 O2
•−，经歧化作用生成 H2O2，H2O2 随后被

非血红素铁进一步转化为羟基自由基 OH• ；在 PSⅡ
电子供体侧，水不完全氧化生成 H2O2，H2O2 进一

步还原为 OH• [60]。

叶绿体能够通过多种物质协同作用及时将ROS
清除，有效避免体内 ROS 的过度积累，将光损伤

降至最低
[61]，包括超氧化物歧化酶 (superoxide 

dismutase, SOD)、抗坏血酸过氧化物酶 (ascorbate 
peroxidase, APX)、维生素 E (vitamin E)、类胡萝卜

素 (carotenoids, Cars)[ 如玉米黄质 (zeaxanthin)、花

药黄质 (neoxantin) 以及叶黄素 (lutein)] 等 ( 图 1)。
PSI 电子传递组分将来自 PSⅡ 的电子传递给 O2，产

生 O2
•−，SOD 歧化 O2

•− 生成 O2 和 H2O2 ；另一种

ROS 清除酶，抗坏血酸过氧化物酶 (APX)，利用抗

坏血酸 (ASC) 将 H2O2 还原为 H2O( 图 1)[62-63]。从

ROS 转移到 Cars 的激发能量导致三线态氧 3O2 和

三线态激发态类胡萝卜素 3Car* 的形成，3Car* 衰变

为基态，同时激发能被转化为热量。此外，定位在

叶绿体被膜、类囊体膜等膜上的 α- 生育酚 ( 维生素

E) 可以通过提供一个电子给单线态氧 1O2，形成电

荷转移激发复合体，最终形成游离的 α- 生育酚醌

和分子氧，使 1O2 失去破坏性 [64-65]。

1.4　PSⅡ损伤修复

在面对光破坏时，PSⅡ 会经历损坏、修复和再

组装过程 ( 图 1)。其主要步骤包括：基粒中 PSⅡ-
LHCⅡ 超复合物和 PSⅡ 核心二聚体的高光诱导磷酸

化、破坏和分解；PSⅡ 核心单体向基质 (stroma) 暴
露的类囊体膜侧向迁移；去磷酸化，PSⅡ 核心单体

部分分解，以及光损伤蛋白降解；新 D1 蛋白的合

成和重新组装；核心天线复合物 CP43 的重新结合；

放氧复合体 (OEC) 的重新连接；PSⅡ 核心单体迁移

回基粒，以及二聚化为 PSⅡ 核心二聚体和 PSⅡ-
LHCⅡ 超复合物的重整

[63,66]。PSⅡ 修复周期最核心

的机制是 D1 蛋白的快速降解和替换 [67]，它是 PSⅡ
光破坏防御的主要途径之一，而光抑制和 PSⅡ 活性

的净损失只有在过度光照条件下降解速度快于修复

速度时才会发生
[68-71]。

在 PSⅡ 的损伤、修复和再组装过程中需要一

系列蛋白质因子的协助，其中 PSⅡ 核心蛋白尤其

是 D1 的磷酸化主要由状态转换激酶 8 (STN8) 催
化

[67, 72]，而 LHCⅡ 的磷酸化主要由状态转换激酶 7 
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(STN7) 催化 [72-73]。STN7 不仅参与植物对光的短期

响应 ( 例如状态转换 )，还参与植物对光的长期适

应 [74]。STN7 能磷酸化 LHCⅡ 蛋白，也能磷酸化

PSⅡ 核心天线 CP43 蛋白，并且 CP43 蛋白磷酸化

程度在有限光下最小，在过量光下最大 [75] 。
此外，PSⅡ 的光抑制不仅可以在高光强下发生，

还可以在植物处于其他环境胁迫下时发生，如低

CO2 浓度、低温、高温、干旱和高盐度，这些都会

导致 D1 从头合成不足，无法修复 PSⅡ[76-77]。因此，

D1 蛋白的快速周转被认为是 PSⅡ 修复过程的核心，

也是 PSⅡ 抵御光破坏的最后一道防线 [17]。

2　与高光抗性相关的合成生物学研究

光合作用合成生物学的实质是利用光合作用的

基本原理，整合多学科理论、技术方法，通过理论

设计、工程改造及人工进化等手段，创建新型光合

系统，为社会创制更好的粮食 [78-80]、能源 [81-82]、健

康 [83-84]、生态系统 [85-86] 服务功能供给方式，并为光

合作用研究提供新材料及资源，提高人类认识光合

作用、利用光合作用的能力。植物合成生物学在“设

计阶段”的关键之一是选择合适的宿主生物，即“底

盘植物 (plant chassis)”[87]，目前已经开发的底盘植

物种类包括：烟草、水稻、番茄、拟南芥等。随着

植物基因组改造的合成生物学技术的快速发展，已

实现使用 CRISPR (clustered regularly interspaced short 
palindromic repeats) 系统的基因编辑技术对拟南芥、

小麦、水稻等植物的精准高效基因编辑；基于金门

克隆 (Golden Gate cloning) 的模块化克隆体系，可

以将多个 DNA 片段按指定顺序和方向拼接，同时

将植物研究中常用的启动子、终止子、非翻译区域

(untranslated regions, UTR) 元件标准化 [88]。近年来，

随着人们对合成生物学的关注度提升、资助力度加

大，促进光合作用合成生物学取得了一系列重要进

展，通过降低捕光天线的大小、减少叶绿体中色素

的含量，优化 NPQ 的诱导和弛豫速度，增强光破

坏防御、减轻光抑制等方法，可以直接或间接地提

高光合作用的高光抗性。

2.1　利用合成生物学降低捕光天线的大小、减少色

素含量

光能捕获是光反应的前提，是决定光合作用效

率的重要因素。当植物通过捕光天线吸收的光能超

过自身的利用能力时，过剩的光能需要以热和叶绿

素荧光的形式重新散发出去，否则会造成光合机构

的破坏
[89]。Glick 等 [90] 发现，通常植物 PSⅡ、PSI

分别含 157 个、204 个叶绿素分子，当 PSⅡ 和 PSI
中叶绿素分子分别减少到 37 个、95 个时，光合电

子传递仍能正常进行。这意味着自然界中捕光复合

体中叶绿素分子存在功能冗余。因此，利用合成生

物学降低捕光天线的大小、减少叶绿体中色素的

含量可以提高光合作用的高光抗性。

在利用合成生物学策略降低捕光天线的大小方

面，Ort 团队提出与高等植物相比，藻类和蓝细菌

拥有较小的光系统和较少的捕光色素含量，但其吸

收的光能转化为生物质的比例更大
[91]。因此，可以

通过减少叶片色素含量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；此外，减少色素含量的光合器官对强光

不敏感，也可以减少光抑制现象带来的光合效率下

降的问题。因此，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避免过量光吸收，缓解

光胁迫，增加光合作用的光能吸收和转化效率
[80,92-93]。

Tomoaki 团队发现在蓝细菌和衣藻中通过降低捕光

色素的含量可以提高其生物量，并发现通过减少捕

光色素的含量来提高生物量并不局限于某种菌株，

而是适用于各种各样的光合生物。因此，利用合成

生物学设计基因调控路线控制叶绿素在植物体不同

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植物光合效率的有效手段
[94]。

微藻在对环境适应的漫长进程中演化出的多样

的遗传机制和复杂的表型可塑性，能够最大程度地

利用太阳能并防止过剩光能造成光损伤。在高度变

化的海洋环境中，真核藻类的光捕获复合物 (LHC)
演化出结构和功能的多样性，从而实现在各种光

照条件下的光捕获与光破坏防御的平衡
[95]。Niyogi

团队及其合作者以海洋微拟球藻 (Nannochloropsis 
oceanica) 为模式，通过定向进化、蛋白质组等分离

并表征了一株名为 hlr1 的 LHCR 突变体。HLR1 是

一种捕光天线蛋白，在 hlr1 突变体中 PSI-LHC 超

复合物发生改变，PSI 天线尺度减小，说明 HLR1
蛋白的缺失减弱 PSI 的光捕获能力，并提高了对强

光的耐受力；同时，该蛋白具有广泛的进化分布和

相对保守的功能，在光破坏防御与光利用之间的动

态平衡过程中起到关键作用，为开发调控这种平衡

的合成生物学方法提供了理论支撑
 [96] 。

2.2　利用合成生物学优化NPQ的诱导和弛豫速度

植物捕获的光能一部分用于转变为化学能，另

一部分通过热和叶绿素荧光的形式被耗散掉，NPQ
是热耗散的主要形式。研究表明，通过 NPQ 而耗
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散的能量占植物固碳能量的 7.5%~30%[97]，自然界

中植物所接受的光强是在不断变化中的，当叶片因

被云或其他叶片遮挡而暂时处于弱光环境时，虽然

光能捕获量已经减少，但 NPQ 在从强光转入弱光

后的一段时间内仍然处于高速运转状态，从而造成

吸收能量的过度耗散，因此 NPQ 虽然是植物光破

坏防御不可缺少的，但也造成了能量的浪费
[89]。所

以，通过优化 NPQ 的诱导和弛豫速度，加快光破

坏防御机制的响应，可以提高光合作用的高光抗性。

在利用合成生物学实现光能高效利用方面，德

国科学家 Leister 提出基因工程的潜力并不局限于修

饰或替换捕光天线，而是可以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。此

外，为了满足不同生物和栖息地的需要，必须设计

和组合几个版本的光系统和捕光天线，这些新的光

系统不仅可以用于产生 ATP 和 NADPH，而且还可

以利用新的方法将电荷分离转化为化学能
[98]。

能量依赖型猝灭 (qE) 是高光条件下最主要和

最快速响应的 NPQ 组分。在高光条件下，植物通

过激活紫黄质脱环氧化物酶 (VDE) 并通过叶黄素循

环 (VAZ) 催化紫黄素转化为花药黄素、玉米黄素，

从而启动 qE ；相比之下，在遮阴条件下，玉米黄

质环氧酶 (ZEP) 将玉米黄质转化回紫黄质的逆反应

过程却十分缓慢；此外，PSⅡ 亚基 S (PsbS) 也可以

通过构象改变影响 qE 过程。因此，VDE、PsbS 和 
ZEP ( 统称为 VPZ) 被认为是影响 NPQ 的弛豫速度

进而影响作物光合效率的关键。Stephen P. Long 团

队通过在烟草中上调 VPZ 的表达，促进了叶黄素

类循环 (VAZ) 中紫黄质和玉米黄质的转换，导致 
NPQ 的诱导和弛豫更快，从而增加了波动光照条

件下的碳同化以及 PSⅡ 的电子传递速率；在田间

实验中，转基因株系的地上部分生物量比野生型

增加 14%~21%，提高了光合作用效率和生物质产

量
[99]。为了测试这种基因工程改造是否能够在农作

物中实现增产，他们又构建了大豆 VPZ 转基因株系。

研究表明，VPZ 的过表达加速了 NPQ 的逆转过程，

当植株感受到从光到暗的转变时，光破坏防御机制

会更快地关闭，导致在波动光下的光合效率大幅度

提高；通过两年的大田实验该团队发现，VPZ 过表

达显著提高了大豆种子产量 ( 最高可增加 33%) ；此

外，大豆种子内的蛋白质含量和含油量并未发生变

化，这说明大豆产量的增加是通过 VPZ 途径而不

是通过施加氮肥
[100]。

2.3　利用合成生物学方法增强PSⅡ的修复效率

叶绿体是进行光合作用的场所，高光强或高温

胁迫通常会抑制光合作用，进而导致作物严重减产。

因此，全球气候的变化对世界粮食安全造成严重威

胁 [4,80,101-105]。利用合成生物学改善植物光系统光破

坏防御机制，增强 PSⅡ 的修复效率等，可以提高光

合作用的高光抗性。

如何提高强光条件下或高温胁迫下 PSⅡ 的修

复效率，进而增强植物的光合效率、生物量和产量，

是长期困扰这一领域科学家的难题。郭房庆课题组

将热激转录因子 HsfA2 的启动子作为热诱导开关启

动 psbA 基因的表达，并在 psbA 编码区的 N- 端加

入了叶绿体定位信号序列；融合基因在细胞核中表

达，翻译后在叶绿体定位信号肽的引导下使表达产

物 D1 蛋白进入叶绿体并定位于类囊体膜上，结果

显著提高了拟南芥、水稻、烟草的耐热能力，促进

了光系统 Ⅱ 修复和植物生长，提高了生物质积累和

作物产量，相关转基因水稻的大田产量提高

20%[106]。

光合作用研究在理论认知和工程化改造的水平

上取得了根本性突破，利用合成生物学手段优化光

合作用正从概念验证进入到生产实践阶段。

3　未来提高光合作用高光抗性的合成生物学

研究方向

光破坏防御是植物在光强逆境下采取的一系列

策略，旨在减少光能的损害，并保护光合器官的完

整性。光合作用合成生物学的发展为研究和应用光

破坏防御策略，提高光合作用高光抗性提供了新的

机会。

3.1　现有光合途径光破坏防御通路的合成生物学遗

传改造及优化

光合作用是植物生长和生物量生产的主要动

力。光合作用合成生物学近期目标是利用自然界已

有光合作用系统，挖掘当前系统得以改造及优化的

位点，进而通过合成生物学手段，改造、优化现存

光合系统，提高其光能利用效率 [107]。因此，可以

利用基因编辑、重组、整合技术，优化并改造光合

膜复合物功能维持与修复关键基因及其光破坏防御

通路模块，如编辑叶绿体相关基因以增强其光能转

换效率、调节抗氧化酶基因以增强植物对光胁迫的

抵抗能力等。此外，光破坏防御与光信号传导密切

相关，可以通过合成生物学调控光信号通路中的关
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键基因来改善植物对光逆境的响应。

3.2　光合途径高光抗性的跨物种重建

蓝细菌 (Cyanobacteria) 是最古老的放氧光合原

核生物，在水生和陆地生态系统中都有分布。由于

所处的生长环境不同，与高等植物相比，一些细菌

在演化过程中形成了一些独特、有效的光破坏防御

机制。伪枝藻素 (Scytonemin) 是一种黄褐色脂溶性

的生物碱色素小分子，存在于一些蓝细菌的胞外鞘

中，常作为一种十分有效的保护性物质抵御短波长

的太阳紫外线 (UV) 辐射，大大减少蓝细菌体内

ROS 的产生及其对 DNA 的损伤 [108-109]。从沙漠土

壤结皮中分离出的绿藻小球藻在极强光下也可以正

常生长，具有显著的抗光损伤性 [110-111]。因此，可

以将具有显著高光抗性的光合作用系统在作物中有

效重建，增强作物高光抗性，并提高作物光能、水

分及氮素利用效率，增强抵御非生物胁迫的能力，

进而提高农作物产量。

3.3　创建全新的光破坏防御通路模块

基于光合系统运行及光破坏防御的分子机制，

开展全新的植物光破坏防御系统的构建。例如，设

计新的具有抗高光逆境与光氧化能力的基因线路；

合成新型抗光氧化的代谢物；设计高光响应智能化

元件并与光破坏防御模块进行组装；建立全新的光

合代谢合成通路；在植物体内合成新的光破坏防御

物质，如抗氧化剂、UV 吸收剂等。

4　展望

随着全球气候变化、极端天气的频繁出现，发

展新的科学技术用于保障世界粮食安全已刻不容

缓，在不远的将来必须利用更少的土地生产更多的

粮食才能维持人类社会的可持续发展
[112]。植物合

成生物学研究将在未来提高农作物产量、增强作物

营养品质等方面发挥重要作用。其中，提高光合作

用效率、创制作物抗逆新种质是未来农业增产的重

要环节。

合成生物学在提高植物光合作用高光抗性方面

已经取得了一些进展，但仍面临许多挑战。目前，

对光合作用高光抗性的改造途径大都涉及多个基因

的操作，但光合作用是一个异常复杂的生物学过程，

其各个反应相互调节、相互制约，多个基因的导入

可能造成难以预测的影响。因此，进一步解析基因

功能和代谢网络、多组学关联分析、探索多种策略

和方法组合，可为光合作用高光抗性合成生物学的

基因线路改造、光合功能优化提供理论支持。
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