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摘要: 农业发展不仅要满足不断增长的人口对粮食的需求, 还要考虑如何在全球气候变化和有限土地资源的

背景下以可持续和快速发展的方式进行。合成生物学是农业持续增长的关键和未来农业发展的方向。本文从

提高光合作用效率、自主固氮以及重塑代谢通路改良作物三个方面综述了合成生物学在提高农业产量、减少

农业中的化肥使用量以及改变农业种植结构上的应用现状。最后我们对合成生物学在农业中的应用前景进行

了展望, 未来农业将因合成生物学的技术发生颠覆性的变化, 合成生物学的发展势必影响未来农业的走向。
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随着全球人口数量的持续增加, 人类生存所

面临的粮食危机越来越严重。预计至2050年, 全
球粮食产量需增产70%才能满足全球人口需求

(Roell和Zurbriggen 2020)。此外, 全球气候变化以

及工业化导致的世界范围内的土壤退化问题将使

得人均可用耕地面积进一步减少(Tilman等2011)。
因此, 如何在全球气候变化的背景下, 以快速且可

持续的方式在更少的土地上生产更多的粮食以满

足不断增长的人口对粮食的需求将是农业界未来面

临的最大挑战(Thornton 2010; Mittler和Blumwald 
2010; Goold等2018)。合成生物学是一门融合利用

生物学和工程学原理设计、构建标准化元器件和

模块, 量化已知的生物过程, 改造或者重新设计现

有生物系统的学科(Schwille 2011)。合成生物学已

在能源、化工、医药、食品以及环境等领域取得

了重大进展(杨菊和邓禹2017; Toda等2018; Shaw
等2019)。近些年来, 随着合成生物学的快速发展, 
其在提高农业生产力、改良作物、降低生产成本

以及实现可持续发展等方面的潜力日益凸显(Roell
和Zurbriggen 2020), 特别是改造植物光合作用增

加农业产量(Weber和Bar-Even 2019)、利用微生物

或代谢工程手段减少农业化肥使用(Vicente和Dean 
2017; Hanson和Jez 2018)以及重塑代谢通路改良作

物(Liu和Stewart 2015)等方面的能力, 将大大突破

了传统农业瓶颈, 为其带来农业产能、营养的突

破性增长, 实现农业的“第二次绿色革命” (Son-
newald 2018; Wurtzel等2019)。本文就合成生物学

在现代农业中的应用进行综述。

1  利用合成生物学提高光合作用效率, 增加

农业产量

农业产量主要受限于光捕获效率、生物量积

累效率和收获指数等。目前, 植物的光捕获率已

接近最大理论值, 且大幅度提高收获指数已无可

能; 但是植物将光能转化为生物量的效率仅达到

理论值的20%左右, 光合作用效率还有很大的提升

空间(Long等2005; Roell和Zurbriggen 2020)。另外, 
城市化进程使得大幅度提高农用耕种面积可能性

大大降低。因此, 与以往相比, 利用合成生物学改

造或改良光合作用, 提高光能利用效率以大幅度

提高作物产量将在解决未来粮食危机及维持可持

续生态环境中起到更关键的作用(Long等2015; 
Weber和Bar-Even 2019)。目前光合作用合成生物

学的研究主要体现在利用合成生物学的策略提高

光合碳同化效率如提高Rubisco酶活性、引入碳浓

缩机制和减少碳损耗, 以及提高光能利用效率等

方面。

1.1  提高Rubisco酶活性

卡尔文循环与农作物产量密切相关, 其中的固

氮酶Rubisco (1,5-二磷酸核酮糖羧化酶/加氧酶, 
ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase)的
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固碳效率极低, 是光合作用过程中决定碳同化速

率的关键限速酶, 因此大量研究通过改造Rubisco
酶的活性来提高卡尔文循环的固碳效率, 从而提

高光合作用效率(Ort等2015)。如用野生小麦(Triti-
cum aestivum)中具有高CO2底物特异性的Rubisco
替代栽培小麦中的Rubisco酶后, 固碳效率理论上

将会增加20% (Prins等2016)。将改造后的蓝细菌

Rubisco替代烟草(Nicotiana tabacum)中的Rubisco
酶可显著提高Rubisco酶基因的表达量(Lin等2014; 
Occhialini等2016), 但该转基因烟草只能在高浓度

的CO2条件下生长, 因此还需要进一步利用合成生

物学策略优化调控Rubisco酶的基因表达并将调控

路线整体植入到农作物中以提高光合固碳效率(张
立新等2017)。
1.2  引入碳浓缩机制

相比于改善Rubisco酶的活性, 提高Rubisco酶
周围的CO2浓度以改善羧化反应可以更加高效地

提高光合固碳效率(Bar-Even 2018; Kubis和Bar-
Even 2019)。这些途径包括在C3植物中实现C4光

合作用改造、羧体重建和Pyranoid重建等(Roell和
Zurbriggen 2020)。2016年, 德国马普研究所的Tobias 
Erb研究小组发表了第一个用于体外固定CO2的全

合成代谢途径。该途径由来自9种不同生物的17
种酶组成, 比天然碳固定途径的效率提高了5倍, 
并且完全对氧气不敏感(Schwander等2016), 这也

说明了合成生物学在碳固定中的应用潜力。目前, 
超过80%的农业用地种植的是缺乏CO2浓缩机制

的C3植物, 所以各国科学家都希望在C3植物中引入

CO2浓缩机制, 以此提高光合固碳效率。以国际 C4

水稻项目为例, 科学家们向水稻(Oryza sativa)中
引入5个外源酶, 在水稻中构建了新的生化合成途

径使得CO 2以C 4途径的方式被富集(Schuler等
2016)。通过提高Rubisco酶周围CO2的浓度, 如向

植物叶绿体中引入藻类或蓝细菌中的碳浓缩机制, 
来抑制Rubisco加氧酶活性也是提高光合固碳效率

的潜在途径(Mackinder等2016; Long等2018)。
1.3  减少(光)呼吸过程CO2损失

利用合成生物学技术在植物中引入光呼吸支

路是减少碳损耗、降低光呼吸反应的重要策略

(Amthor等2019)。植物中的Rubisco酶不仅可以催

化CO2的固定反应, 同时还具有加氧酶功能, 使部

分已固定的CO2通过光呼吸作用又重新释放到空

气中。植物的光呼吸作用可以导致作物的光合效

率降低20%~50%, 因此如何抑制光呼吸作用成为

了提高作物产量的研究热点(Field等1998; Giordano等
2005)。美国伊利诺伊大学的Donald R. Ort课题组

采用合成生物学手段重新设计光呼吸过程以降低光

呼吸通量, 使得转基因烟草的生物量较野生型增

加了40% (South等2019)。我国研究者利用多基因

组装系统在水稻叶绿体中成功建立了新的光呼吸

旁路, 结果显示水稻植株的光合作用效率、生物

量产量和氮含量均显著增加(Shen等2019)。这些

研究充分证明了改造光呼吸通路能够大幅度增加作

物产量。此外, 通过改造光呼吸乙醇酸途径、重

新设计呼吸代谢过程或建立高效的离子传输机制

来减少呼吸过程中CO2的损耗也是提高农作物光

合作用效率的有效途径(Trudeau等2018)。
1.4  提高光能利用效率

除了提高光合碳同化效率, 科学家们在利用

合成生物学增强光合作用光能吸收、传递和转化

效率, 提高光合水分利用效率, 实现光能高效利用

方面也取得了一定进展(Kromdijk等2016; Amthor
等2019; Papanatsiou等2019)。例如, 植物通过非光

化学淬灭(nonphotochemical quenching, NPQ)而耗

散的能量占植物固碳能量的7.5%~30%。Kromdijk
等(2016)在烟草中增强表达NPQ诱导的关键组分

PsbS和叶黄素循环系统, 使得烟草在变化光强下

NPQ的弛豫速度加快, 生物量提高了15%左右, 这
充分说明通过降低NPQ热耗散可以显著提高光合

作用的光能利用效率, 在农业方面具有巨大应用

潜力。利用合成生物学优化捕光天线以增强光能

的吸收和转化也是提高植物光合效率的有效手

段。硅藻(diatoms)中特有的捕光天线蛋白“岩藻黄

素-叶绿体a/c复合蛋白体” (fucoxanthin chlorophyll 
a/c protein, FCP)具有出色的蓝绿光捕获能力和极

强的光保护能力, 每年通过光合作用可贡献地球

上20%的原初生产力(Wang等2019)。近期我国的

郭房庆研究组通过遗传工程手段分别在拟南芥、

烟草和水稻中创建了一条全新的D1蛋白合成途

径, 使得光合作用效率提高, 从而增加了植物的生
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物量和产量(Chen等2020)。因此, 通过合成生物学

改造光合作用、优化设计羧化酶和CO2固定途径, 
建立全新高效的光合作用体系将为未来农业发展

及粮食产量提高产生不可估量的推动作用。

光合作用是一个复杂的生物学过程, 例如Ru-
bisco复合物由8个大亚基和8个小亚基组成, 在植

物中表达Rubisco酶系统还需要对所需的高效表达

基因和蛋白组装系统进行详细分析 (张立新等

2017)。藻类蛋白核中蛋白质的种类和结合状况以

及蛋白核组装所需的基因尚不明确, 也阻碍了对

其高光能转化效率机制的进一步利用。此外, 在
植物中引入光呼吸支路的同时也可能会对植物带

来细胞器受损以及其他代谢网络受影响等不良后

果。因此, 对光合作用的调控机理和调控线路等

科学问题进行详细研究, 探讨如何构建更高效的

CO2固定通路, 建立全新的光合代谢合成通路, 提
高光能利用效率, 以及改造光合作用系统与基本

代谢途径是未来利用合成生物学提高光合效率研

究中亟待解决的问题。

2  利用合成生物学自主固氮, 减少农业化肥

使用

发达国家的农业高产量很大程度上依赖于肥

料的大量使用, 自20世纪60年代以来, 世界范围内

的氮肥消耗量增加了13%, 但禾谷类作物的氮肥有

效利用率由80%降至近30% (罗利2019)。化肥的

大量施用在提高作物产量的同时, 也带来了水体

富营养化和大气污染等问题, 严重威胁着农业的

可持续发展(Rogers和Oldroyd 2014; Heuer等2017; 
Perchlik和Tegeder 2017)。近年来, 国内外的研究学

者将目标转向了生物固氮途径, 通过构建人工高

效固氮体系为农作物提供氮源, 从而部分替代或

大幅度减少化学氮肥的使用(Vicente和Dean 2017), 
开创了固氮合成生物学的新领域。

2.1  建立固氮酶或共生固氮

天然固氮体系存在宿主特异性强或固氮酶活

低等缺陷, 难以广泛应用于农业生产。2012年研

究者重建了肺炎克氏杆菌(Klebsiella oxytoca)的固

氮基因簇(nitrogen fixation gene cluster) nif  (Temme
等2012), 此项研究首先表明了合成生物学工具在

生物固氮中的应用潜力。Yang等(2018)在nif 固氮

基因簇的简化方面做了系列工作。随后, 研究人

员展开了以植物质体/叶绿体和线粒体细胞器为合

成生物学底盘的固氮工程研究 (Al len等2017; 
Burén和Rubio 2018)。例如, Allen等(2017)将nif基
因簇中16个固氮酶基因转入烟草的线粒体中进行

表达, 为重建植物细胞中固氮酶的完整功能提供了

可行性。共生结瘤微生物固氮可为豆科植物提供

100%的氮素来源。随着豆科植物-根瘤菌共生互作

机制研究的不断深入, 结瘤因子、受体激酶以及相

关的转录因子等相继被鉴定出来(Rogers和Oldroyd 
2014), 使得利用合成生物学手段将豆科植物结瘤

共生固氮系统移入非豆科植物成为可能。此外, 自
然界中植物与微生物的共生固氮, 除豆科植物和根

瘤菌形成根瘤之外, 高等植物和丛枝菌根(arbuscular 
mycorrhiza, AM)真菌共生形成的菌根也可帮助植

物吸收氮等矿质养分。AM真菌能与苔藓植物、

蕨类、裸子植物及被子植物等绝大多数陆生高等

植物共生, 这为应用合成生物学工具在非豆科植物

中建立共生固氮体系提供了可能性(Mus等2016)。
国际上许多研究团队已开始借助菌根共生体系的

部分信号通路并将其引入非豆科植物体, 人工构建

非豆科作物结瘤固氮体系, 实现非豆科植物自主固

氮(Rogers和Oldroyd 2014; Mus等2016)。
2.2  合成植物微生物组

与在农作物体内建立功能性固氮酶或共生固

氮相比, 合成植物根际微生物组可以更有效地提

高作物对氮、磷等化肥的利用率(Almario等2017; 
Vorholt等2017)。根际微生物组与植物吸收营养、

抵抗病害和适应胁迫环境息息相关, 通过人工接

种固氮菌来改善根际环境, 从而提高作物产量的

做法由来已久(Berg 2009)。合成生物学的发展使

得农业微生物固氮由单一微生物菌株转向了微生

物组的群体水平, 从而大大提高了植物的固氮效

率(Hiruma等2016; Garrido-Oter等2018)。一些农业

公司, 如致力于改善作物根系微生物群的Pivot Bio
公司, 已经实现了通过人工构建微生物群来增强

植物根系的固氮能力, 并最终减少化学肥料的使

用(Waltz 2017)。我国科学家通过两个水稻亚种根

系微生物组之间的多样性分析研究, 发现硝酸盐
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转运蛋白(nitrate transporter)基因NRT1.1B通过调控

根系有氮转化能力的微生物来影响水稻的田间氮

肥利用效率, 证实了根系微生物组对氮肥利用效率

的影响(Zhang等2019)。此外, 植物能够通过发出

化学信号来吸引或抑制特定微生物, 从而影响其根

际微生物群落。研究人员已利用合成生物学技术

设计出了植物与其根际细菌之间的分子信号通路, 
这一合成信号系统有助于小麦和玉米(Zea may)等
非豆类作物成功固氮(Geddes等2019)。据此, 定向

改造这些信号来构建植物固氮所需的微生物菌群

也是行之有效的方法(Waters等2017; Roell和Zur-
briggen 2020)。

固氮反应是一个高耗能过程, 受细胞器和细

胞的稳定性以及宿主生长发育需求的影响。固氮

酶基因的表达和结瘤因子的信号传导亦受内源各

种植物激素和免疫信号以及外源环境信号变化的

调控(罗利2019)。固氮合成生物学研究尚处于起

始阶段, 合成生物学如何能使固氮酶基因的表达适

应宿主的生理状态变化, 在重建共同结瘤信号途径

过程中如何与内源和外源的信号系统耦合, 这是必

须考虑的问题。另外一方面, 植物微生物组包括多

种多样的微生物群体, 微生物组的组成往往由非生

物环境因素及其生物群落之间的相互作用决定, 
并受周围环境以及宿主自身因素的影响(Liu等
2019)。植物免疫系统如何识别菌群并区分致病和

非致病菌、如何形成微生物组等问题将是未来利

用合成生物学合成植物微生物组中的关键问题。

3  利用合成生物学重塑代谢通路, 改良农产

品品质, 调整农业种植结构

目前农业的生产力已接近极限, 意味着对于提

高作物营养价值的需求变得更加迫切, 以满足充足

粮食供应的同时解决人类营养不良等问题(Roell
和Zurbriggen 2020)。在有限的土地资源和极端的

气侯变化背景下, 种植更有价值的产品将是未来

农业不可避免的选择(Goold等2018)。植物合成生

物学可以通过改造现有代谢途径或者从头合成新

的人工代谢途径对作物进行改良或者获得新的代

谢产物(Liu和Stewart 2015)。因此, 合成生物学必

将推动未来农业种植结构的调整。

3.1  合成/改良代谢途径, 提高作物营养价值

植物合成生物学在提高作物营养方面呈现出

了极大的应用潜力。以“黄金大米”项目为例, 科学

家们将维生素A的合成前体——β-胡萝卜素合成中

的2个关键基因, 来源于玉米的八氢番茄红素合成

酶(phytoene synthase)基因PSY和噬夏孢欧文菌

(Erwinia uredovora)中的八氢番茄红素脱氢酶(car-
otene desaturase)基因CrtI导入水稻胚乳中, 使得水

稻籽粒的胡萝卜素含量提高了23倍, 实现了通过日

常饮食来满足摄入维生素A的需求(Paine等2005; 
Beyer 2010)。在此基础上, 我国科学家通过合成生

物学的手段, 将玉米中的PSY1、噬夏孢欧文菌中的

CrtI以及来源于衣藻(Chlamydomonas reinhardtii)的
β-胡萝卜素酮化酶(β-carotene ketolase)基因BKT和
雨生红球藻(Haematococcus pluvialis)的β-胡萝卜

素羟化酶(β-carotene hydroxylase)基因BHY导入

水稻胚乳中, 实现了在水稻胚乳中虾青素的从头

合成, 获得富含高抗氧化活性虾青素的“虾青素大

米” (Zhu等2018)。此外, Zhu等(2017)还在水稻胚

乳中导入合成花青素的8个基因[2个来源于玉米的

调节基因和6个来源于彩叶草(Solenostemon scute- 
llarioides)的结构基因], 实现了花青素在胚乳中的

生物合成, 获得了功能营养型水稻种质“紫晶米”。
Ruiz-Lopez等(2014)将益于大脑发育和心血管健康

的长链多不饱和脂肪酸(very-long-chain polyun-
saturated fatty acids, VLC-PUFAs)的合成通路导入

油料作物中, 成功提高了种子油中VLC-PUFA的

含量。

提高作物的营养价值还涉及去掉作物中非理

想代谢物或蛋白质, 例如通过敲除小麦中的45个
基因可以降低其面粉制品中的面筋含量(Sánchez- 
León等2018)。花生(Arachis hypogaea)因含有Ara
蛋白可导致严重的人体过敏反应, Aranex Biotech
公司正在通过合成生物学的技术改造花生的代谢

通路以降低致敏蛋白含量, 生产更加安全的低致

敏花生。作为非洲主要粮食作物的木薯(Manihot 
esculenta), 因其含有毒性氰苷类化合物, 大大降低

了其食用安全性(Jørgensen等2005; Beyer 2010)。
天然甜味剂甜菊糖因其微苦的后味影响了消费市

场的接受程度(Prakash等2014)。这些作物均可以
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通过合成生物学的手段进行改良, 使其具有更大

的市场前景(Roell和Zurbriggen 2020)。
3.2  合成代谢途径, 实现天然产物的生物生产

植物合成生物学的目标之一是建立合成代谢

途径, 用于规模化生产有价值的天然产物(Liu和
Stewart 2015)。植物天然产物是多种重要药物、

保健品和化妆品的重要原料, 其原有生产方式主要

来源于植物提取, 因此易受到植物生物资源、生长

周期、气候环境等多方面的影响(Goold等2018)。
利用合成生物学可以在细菌或酵母中实现诸多高

价值植物源天然产物的批量生产, 例如紫杉二烯

(Ajikumar等2010)、青蒿素(Paddon等2013)、吗啡

(Galanie等2015)、红景天苷(Bai等2016)、灯盏乙

素(Liu等2018)和大麻素(Luo等2019)等。在不到

100 m3的发酵车间中青蒿素的年产量可接近于我

国5万亩(1亩≈667 m2)耕地的种植产量(戴住波等

2018)。这种在非植物寄主中合成植物天然代谢产

物的生产方式必将大幅影响未来农业的土地利用

结构。此外, 该方式成本更低, 并可避免传统农业

生产中季节性和气候性等条件的限制, 很有可能

改变全球范围内未来农业的种植决策(Arendt等
2016)。

微生物底盘存在对植物细胞色素P450酶表达

性差、对活性产物的耐受性差等的缺陷。与微生

物底盘细胞相比 ,  植物底盘可以突破这些局限

性。并且植物仅以CO2和水为原料即可合成各类

复杂的天然产物; 此外, 植物富含的各种内膜系统

和细胞器可为不同代谢物的合成提供所需的最适

环境(邵洁等2017)。因此, 以植物为底盘进行天然

产物的生物合成有其天然优越性。科学家们利用

烟草等容易种植、产量高的植物作为生物工厂, 
实现了青蒿素和紫杉醇等重要药物前体的高效生

产(Malhotra等2016; Li等2019)。随着合成生物学

技术日益普及, 农业种植结构有可能从广泛种植

单一天然产物来源的多种作物转向大规模种植单

一作物, 如烟草或者其他易种植的植物, 并依然保

证供应多种不同的天然产物(Goold等2018)。
目前植物合成生物学领域仍有许多瓶颈亟待

突破。由于大多数植物次生代谢产物结构复杂, 
生物合成步骤繁多, 比如色氨酸的衍生物长春碱, 

作为一线抗癌药物, 有着复杂的天然化学结构, 虽
然已经解析完整合成通路(Caputi等2018), 但仍没

有成熟的合成工艺来生产, 至今依赖于昂贵的植物

提取过程。喜树碱是一线的抗癌药物, 但是鉴于

其复杂性, 目前只有部分基因功能得到解析(Sadre
等2016)。因此, 对重要植物源天然产物的途径解

析以及合成工艺的优化尤为重要。此外, 植物天然

产物代谢途径具有高度区域化的特点, 代谢产物

的积累方式具有时空特异性, 开发新的植物底盘

以应对不同的需求, 也是今后值得关注的方向。

4  展望

农业是人类的生存之本。农业的发展既要满

足持续增长的人口对粮食的需求, 还要在有限的

土地资源以及全球气候变化的背景下实现可持续

发展。合成生物技术被誉为是改变世界的十大颠

覆性技术之一, 具有广阔的应用前景。随着合成

生物学研究的不断发展, 其在突破传统农业瓶颈、

引领农业现代化发展方面的作用日益突出。合成

生物学即将为农业带来重大成果。目前利用合成

生物学原理提高植物的光合效率是增加农业产量

的有效手段。如何改造、优化当前光合作用系统, 
使之在全球气候变化下仍保持最佳光能转化效率

仍是当前农业生产中亟待解决的重大问题。合成

生物学也将为生物固氮这一世界性农业难题提供

革命性的解决方案 ,  从而为农业生产提供最经

济、环保和高效的氮素供应方式。通过重塑合成

代谢通路, 对作物进行改良来提高作物的营养价

值, 以及通过异源合成人类所需的各种植物天然

产物, 合成生物学将使农业发展不再受限于有限

的土地资源和气候变化。此外, 合成生物学还为

提高作物抗旱性(Nemhauser和Torii 2016)、改良农

业土壤(Ravikumar等2017)以及从头驯化作物改良

性状(Zsögön等2018)等方面提供了新的途径。可

以预见, 合成生物学必将影响未来农业走向, 为农

业领域带来巨大的变革。
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The application and prospect of synthetic biology in future agriculture
WU Jie, ZHAO Qiao*
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Technology, Chinese Academy of Sciences, Shenzhen, Guangdong 518055, China

Abstract: Agriculture must feed a growing global population and must do so sustainably while facing major 
climate change and limited arable land. The upstart field of synthetic biology promises to deliver benefits that 
increase productivity and sustainability for future agriculture. Here, we focus on latest advances in synthetic 
carbon-conserving pathways to improve crop yield, engineering strategies in nitrogen fixation to reduce fertiliz-
er demands, as well as synthesizing metabolic pathways to increase crop nutritional value and modify microor-
ganism or plants for specific purposes, which would affect land-use and plantation decision-making on a global 
scale. Finally, we discuss the prospect of the application of synthetic biology in agriculture, suggesting that the 
implementation of synthetic biology within agriculture may deliver transformative changes and underpin the 
agriculture’s prosperity when facing global challenges in the future.
Key words: agriculture; synthetic biology; agricultural productivity; crop improvement
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