
PB 211植物生理学报  Plant Physiology Journal  2024, 60 (2): 211–247
doi: 10.13592/j.cnki.ppj.600007

收稿 2023-02-28　　修定 2023-04-09 
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摘要: 光合作用是地球上几乎所有生命的能量和物质基础, 其应用与农业、能源和环境的可持续发展密

切相关。本文主要概述了近10年来光合作用研究在光合膜蛋白结构与光反应机理、光合碳代谢、叶绿

体生物发生与发育、光合作用蛋白质量控制、光合色素合成与叶绿体反向信号、光保护与环境适应、

光合作用与农业、光合作用与合成生物学和光合产氢与人工光合作用等方向的前沿进展, 探讨了未来发

展趋势。
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Abstract: Photosynthesis is the energy and material basis of almost all living organisms on earth. The ap-
plication of photosynthesis is closely related with the sustainable development of agriculture, energy, and 
environment. This review mainly summarizes the progress of the recent decade, including structures of 
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人类自18世纪开始发现并不断深入认识光合

作用。光合作用是植物和藻类把二氧化碳(CO2)和
水合成有机物并放出氧气的过程, 是地球生物圈

的能量与物质基础, 并为生命活动提供氧气。光合

作用研究一直备受重视和关注, 不仅有重大的前

沿科学问题, 而且其应用与人类社会面临的粮食、

能源、生态和环境等问题都密切相关。光合作用

系统十分复杂, 不仅需要光反应与暗反应的有机

衔接, 而且要求蛋白质与色素的高效搭配; 不仅需

要叶绿体内各种过程的精确运作, 而且要求叶绿

体与其他细胞器的有效协同。光反应是光合作用

的引擎, 光能的吸收、传递和转化发生在由光系统

II、细胞色素b6 f、光系统I和ATP合酶组成的光合

膜蛋白复合物上。光合膜蛋白复合物的精细结构

解析与功能研究是近10年光合作用研究领域的热

点, 也取得了一系列的重要突破。破解吸能、传能

和转能及水裂解机理是理解光合作用和实现仿生

模拟的理论基础。暗反应固定CO2是作物产量形

成的物质基础, 也是生态系统碳汇的源泉。

近10年来, 光合作用研究取得了很多重要的

进展, 对植物生物学及生命科学领域产生了重要

的影响。本文从光合膜蛋白结构与光反应机理、

光合碳代谢、叶绿体生物发生与发育、光合作用

质量控制、光合色素合成与叶绿体反向信号、光

保护与环境适应等方向对部分成果进行了梳理;  
同时, 随着学科交叉和应用基础研究的深入, 本文

还总结了光合作用在农业、合成生物学以及人工

光合等方向的研究进展概况。最后我们探讨了未

来光合作用研究的若干发展趋势。由于篇幅所限, 
文献量大, 难以面面俱到, 很多出色的研究工作未

能列入, 我们表示歉意。

1  光合膜蛋白结构与光反应机理

光反应在光合生物膜上一系列具有特定空间

构象和精密排布的蛋白复合物及其附属的电子传

递体中进行, 可以实现非常高效的光电转换, 转化

的量子效率可达95%。而且光合膜蛋白复合物可

以将底物水裂解为氧气(或以硫化氢生产单质硫), 建
立起跨膜的质子梯度, 实现ATP合成, 同时驱动电

子传递, 为固碳反应提供还原力和能量。从原核的

厌氧光合细菌、放氧蓝细菌、真核红藻、绿藻等

多种藻类, 进化到多样化的陆地高等植物, 它们的

光合膜蛋白也经历了数十亿年的演化过程, 演化

为不同的形态和组合形式, 但将光能高效转化为

化学能这一根本原则或其核心结构是保守的。

紫色光合细菌的反应中心晶体结构作为人类

解析的第一个膜蛋白结构获得1988年诺贝尔化学

奖之后(Deisenhofer等1985), 光合膜蛋白领域的结

构生物学、光谱学和生理生化研究热度迅速提升, 
并在光反应机理方面取得众多里程碑式的进展

(Arp等2020; Croce和van Amerongen 2020)。2000
年前后, 我国科学家开始在多个光合膜蛋白结构

生物学研究中崭露头角并不断取得突破。尤其是

近10年来, 我国科学家抓住晶体学手段和单颗粒

冷冻电镜技术突破的机遇, 在多个专业方向上取

得世界领先的研究成果, 也将光合膜蛋白和光反

应机理研究推向了新的发展阶段。

1.1  光反应中心复合物与原初光化学反应

近年来报道的多个紫色和绿色光合细菌的光

反应中心与天线复合物结构(Niwa等2014; Qian等
2018; Xin等2018; Yu等2018b; Chen等2020b), 揭示

了不同细菌的捕光策略, 为理解远古地质时期光

photosynthetic membrane proteins and the mechanisms of photo-reactions, photosynthetic carbon me-
tabolism, biogenesis and development of chloroplast, photosynthetic protein quality control, biosynthesis 
of photosynthetic pigments and chloroplast retrograde signaling, photoprotection and environmental ad-
aptation, photosynthesis and agriculture, photosynthesis and synthetic biology, and photosynthetic hydro-
gen production and artificial photosynthesis. Future research and development trends are also discussed.
Key words: photosynthesis; chloroplast; photo protection; protein quality control; carbon metabolism; light 
reaction; synthetic biology
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合生物的光适应策略提供了新见解。自放氧蓝藻

进化出2个光系统后, 藻类和植物等利用2个光系

统进行原初光反应。光系统 II (photosystem II, 
PSII)捕获并利用光能、驱动电子传递的机理此前

已研究得比较清楚, 但催化水裂解、释放氧气的反

应机理还需高分辨结构来验证和推进。Umena等
(2011)解析了嗜热蓝藻PSII 0.19 nm分辨率的晶体

结构, 首次提出了Mn4CaO5簇催化中心的不规则椅

状结构和反应机理, 这项成果也入选了由Science
杂志评选的“2011年世界十大科技突破”。但光催

化的水裂解反应是一个动态的S态循环, Mn4CaO5

簇催化中心在黑暗状态下接收4个光子后可实现

S0→S1→S2→S3→(S4)→S0的动态变化, 并在释放1
个氧分子后同时恢复到S0状态(Pushkar等2008)。
2015年以来, 科研人员利用时间分辨的X射线自由

电子激光技术, 进一步成功解析了PSII放氧反应的

多个过渡态(S1~S3), 观察到了光催化下质子转移、

电子传递、底物水分子催化、氧双键生成等过程

中的精细结构变化(Shen 2015; Suga等2015, 2017, 
2019a; Young等2016; Kern等2018; Britt和Marchiori 
2019)。这些研究使我们对光合水裂解机理有了更

加详细的了解, Science杂志在2011年评论, “这些进

展为未来清洁能源的开发提供了一把钥匙, 对未

来的人类文明发展具有相当重要的意义”。
放氧光合生物的光系统I (PSI)是第二个原初

反应中心, 接收来自PSII的电子形成线性电子传递

链, 进而将电能转化为还原力以还原CO2形成有机

物。2001年以来, 国外团队解析了蓝藻PSI三聚体

和豌豆光系统I和捕光天线(light-harvesting com-
plex I, LHCI)的晶体结构, 初步建立起PSI蛋白亚基

和辅因子的工作模型(Jordan 2001; Amunts等2010)。
我国在原子分辨率水平解析了豌豆PSI-LHCI的晶

体结构(Qin等2015), 清晰描述了4个LHCI天线蛋白

(Lhca1~4)与PSI核心的互作关系和传能路径, 建立

了LHCI天线中红叶绿素进行uphill传能的结构模型, 
这项工作入选当年的“中国生命科学十大进展”。
1.2  捕光天线与光能捕获、传递

绿藻和陆地植物利用LHC蛋白为捕光天线拓

展2个光系统的捕光能力, 可通过磷酸化调节光能

在PSI和PSII之间的能量分配, 同时也是强光下淬

灭过剩激发能非光化学淬灭(non-photochemical qu- 
enching, NPQ)的重要位点。在20世纪90年代德国

科学家开始通过二维晶体衍射获得了豌豆LHCII
的不完整结构模型 , 我国科学家率先突破菠菜

LHCII的原子分辨率的三维晶体结构解析(Liu等
2004), 展示了高等植物LHCII三聚体亚基形成和

叶绿素a/b分布的结构细节, 阐述了天线亚基之间

色素的能量传递方式和路径, 发现了LHCII中4个
类胡萝卜素分子, 提出了参与NPQ的叶绿素和新

黄素位点, 也为后续的LHC家族的结构与功能研

究奠定了重要基础。在单颗粒冷冻电镜技术突破

后, 菠菜和豌豆LHCII天线与PSII和PSI形成超级复

合物的电镜结构先后获得解析(Wei等2016; Su等
2017; Pan等2018b), 进一步揭示了PSII-LHCII中
LHC单体和三聚体天线的多样性排布 , 阐明了

PSI-LHCI-LHCII中的磷酸化细节和调控机制, 系
统解析了高等植物光系统和捕光天线中吸能、传

能和转能机理和调控机制。

国内外科学家进一步利用冷冻电镜手段研究

了绿藻的PSI-LHCI、PSII-LHCII和PSI-LHCI-LH-
CII超复合物结构(Qin等2019; Shen等2019b; Sheng
等2019; Su等2019; Suga等2019b; Perez-Boerema等
2020; Caspy等2022), 它们与高等植物有明显的蛋

白亚基和色素差异, 这可能与适应水下光环境有

关。有趣的是, “红色系”海洋硅藻的捕光天线被称

为岩藻黄素-叶绿素a/c蛋白复合体(fucoxanthin 
chlorophyll a/c-binding antenna protein, FCP), 除叶

绿素a外, 可利用叶绿素c和岩藻黄素有效捕获绿光。

我国科学家率先解析了一种FCP同质二聚体1.8Å
分辨率的晶体结构, 发现了叶绿素c和岩藻黄素的排

布细节, 揭示了岩藻黄素捕获绿光的新机制(Wang
等2019)。同时, 解析了硅藻PSI-FCPI和PSII-FCPII
的冷冻电镜结构 (Nagao等2019, 2020; Pi等2019; 
Xu等2020a), 发现硅藻PSI-FCP复合物外围多达24
个FCP亚基在核心外围形成三层分布, 是目前最大

的单体光系统与LHC捕光天线结构; 而PSII-FCPII不
同于已报道的高等植物PSII-LHCII, FCP多以单体、

二聚体和四聚体形式存在。这些天线结构与功能

的差异, 解释了硅藻适应复杂多变海洋光环境下

的分子机制, 相关成果入选了2019年度中国科学
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十大进展和国家“十三五”科技创新成就展。

相对于高等植物和其他藻类, 原核蓝藻和低等

的真核红藻以水溶性的藻胆蛋白为主要捕光天线, 
并可以形成超大分子量的藻胆体。近年来, 我国科

学家解析了多个藻胆体的结构(Zhang等2017b; Ma
等2020; Zheng等2021; Kawakami等2022), 特别是

阐明了862个蛋白亚基、2 048个捕光色素组成的16.8 
M超大藻胆体结构(Zhang等2017b; Ma等2020), 这
做为“原子级的生命科学研究”的代表性成果之一, 
被共同列入Science杂志评选的“2017年世界十大

科学突破”。另外, 蓝藻中的PSI可以多聚为三聚体

或四聚体形式, 在铁元素缺乏的条件下还可以形成

多种PSI-IsiA以适应环境变化(Kato等2019, 2020; 
Toporik等2019; Zheng等2019; Akita等2020; Cao等
2020; Chen等2020c; Hamaguchi等2021; Xu等2021), 
相关的复合物也通过原位的原子力显微镜技术得

以验证(Zhao等2020b)。这些多样的捕光天线结构, 
既从多角度阐明了每一个物种的独特生态位下所

具有的特性, 又发现了光合物种演化保留的共性, 
多层次、多维度地展现了光合蛋白机器的调控方

式和传能规律。

1.3  光保护和非光化学淬灭

光合生物在面临高光等胁迫环境时, 其光合

膜蛋白在保持高效的能量传递效率的同时, 进化

出多种光保护机制以防止强光下的光破坏(Dem-
mig-Adams等2014)。2015年报道的植物光保护蛋

白PsbS晶体结构, 提供了关于高等植物的光保护

机制的结构见解, 但其响应类囊体膜囊腔侧pH变

化的机制仍不清楚(Fan等2015)。在绿藻和硅藻中, 
强光诱导的LHCSR蛋白结构还完全未知。虽然触

发NPQ依赖以上pH响应蛋白, 但利用突变体和超

快光谱验证了LHCII三聚体可淬灭大部分的过剩

激发能(Nicol等2019)。最近, 国外科学家团队报道

了低等光合生物蓝藻的光收集和光保护两种状态

下藻胆体结构(Domínguez-Martín等2022), 在原子

水平上观察到了类胡萝卜素蛋白参与蓝藻光保护

的过程, 这都为进一步了解和研究光合作用的光

适应机制提供了重要支持。

1.4  电子传递与能量平衡

PSI、PSII、细胞色素cytb6 f、ATP合酶以及

NDH等复合物在光合膜上具有特定的空间排布方

式来转化和传递能量。PSI和PSII通过cytb6f复合

物连接, 形成光合线性电子转移, 而NDH复合物则

介导光合环式电子传递。2019年报道的菠菜细胞

色素cytb6 f复合物冷冻电镜近原子级分辨率结构

(Malone等2019), 提供了电子传递网络的潜在位点

的结构细节, 并提供了细胞色素cytb6 f复合物在光

合作用中所起的催化调节作用新见解。近两年, 我
国科学家报道了蓝藻NDH复合物(Pan等2020; Zhang
等2020a)和PSI-NDH超大复合物电镜结构(Shen等
2022; Su等2022), 描绘了NDH的多亚基结构模型

以及植物Lhca5和Lhca6天线介导环式电子传递的

细节, 为理解叶绿体固碳反应或应对逆境等不同

条件下的ATP和还原力的平衡奠定了结构基础, 也
为未来设计和改良作物提升光合效率提供理论基

础和重要靶点。

1.5  光系统的组装与修复

光合膜上PSII复合物的生物发生并不是自发

的, 目前已经鉴定出20多个辅助因子调控PSII组装

或损伤后修复(Nixon等2010; Nickelsen和Rengstl 
2013)。最近几年报道的多个组装中间体结构(Huang
等2021a; Xiao等2021; Zabret等2021), 部分验证了

已有的PSII组装理论模型 ,分别阐述了Psb27、
Psb28和Psb34等辅助因子对PSII组装的调节, 勾勒

出PSII组装的关键步骤和基本流程。但由于PSII组
装、损伤和修复是动态复杂、多步骤调控的过程, 
仍须在分子和原子水平上深入研究其他组装因子的

结构和功能细节。

综上所述, 国内外科学家向人们展示了多物种

光合膜蛋白及其辅因子的空间结构, 从原子水平

阐述了光反应的发生机理和转能机制, 展现了不

同生态位下光系统的保守性和多样性; 另一方面, 
利用高分辨晶体结构和最先进的自由电子激光技

术对光催化水裂解过程进行动态结构捕获, 将精

巧的蛋白机器的反应瞬间精准定格, 阐明了光催

化水裂解发生过程中光系统的多种状态。此外, 环
式电子传递复合物等超级巨大、动态柔性的微量

光合膜蛋白结构也得到解析, 而且结合此前大量

的生理生化、遗传学和分子生物学研究成果, 将光

反应机理研究推进到新的历史阶段, 也为进一步
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进行高光效作物设计和人工模拟光合作用提供了

新的理论基础和技术途径。

2  光合碳代谢

工业革命以来, 随着化石燃料的大量使用, 大
气中CO2浓度大幅上升, 自然灾害频发。科学家们

开始关注大气中CO2浓度显著提升对植物生长发

育造成的影响。Bloom等(2010)人首先发现CO2浓

度显著提升抑制了拟南芥和小麦的氮同化。Myers
等(2014)人发现大气中CO2浓度上升严重影响了C3

植物种子中的蛋白质、氨基酸、维生素以及金属

离子的积累, 进而影响了粮食的营养。粮食重要营

养成分的降低对人类的健康造成极为不利的影响。

但CO2浓度的上升对C4植物没有任何影响, 对豆科

植物的影响也相对较小。Bloom (2015)提出了“光
呼吸是决定植物体内碳-氮平衡的关键”的观点。

大气中CO2浓度的上升导致叶片内CO2浓度随之升

高。由于Rubisco周围的CO2/O2的比值增高抑制了

光呼吸, 进而影响了后续的生化反应, 最终影响C3

植物的生长发育。

光呼吸一直被认为是一个耗费光合作用所固定

的碳和所储存能量的过程。科学家们一直试图通

过降低光呼吸速率来提高作物的光合效率。2019
年, 我国和美国科学家分别在Molecular Plant和Sci-
ence上发表了通过改变光呼吸速率提高作物产量

的论文(Shen等2019a; South等2019)。二者设计原

理基本一致, 都是通过加入新的旁路改变光呼吸

中间产物乙醇酸(glycolate)的代谢路径, 使CO2的

释放过程尽量在叶绿体中完成。但其设计理念却

存在很大差异, 前者在设计旁路的同时还利用基

因干扰技术大幅降低了叶绿体乙醇酸-甘油酸(gly-
colate- glycerate)转运蛋白的表达量, 意图降低乙醇

酸从叶绿体流出量。在植物中, 包括光呼吸速率

极低的玉米中, 光呼吸都是不可或缺的(Zelitch等
2009)。早在1996年日本学者在Nature上发表论文, 
提出在C3植物中光呼吸是一种重要的保护机制, 它
能使烟草免遭光氧化损伤, 并推测光呼吸过程与氮

同化过程相关(Kozaki和Takeba 1996)。Rachmilev-
itch等(2004)人在《美国科学院院刊》(Proceedings of 
the National Academy of Sciences of the United States 

of America, PNAS)上发表论文指出C3植物中氮同

化严格依赖光呼吸。目前, 大量研究表明C3植物中

光呼吸是碳同化途径和氮同化、硫同化、脂肪酸

合成、一碳单位的合成的连接过程。我国科学家

在水稻中设计了光呼吸旁路, 但并未阻碍乙醇酸

的外流, 有效地避免了极端胁迫条件下对光呼吸运

行的阻碍, 为植物抵御胁迫提供了缓冲。同时, 通
过大规模筛选从大量的突变体中筛选光合效率高

的优良株系, 并对其生长量、产量、氮含量等多项

指标进行了详细的测定(Shen等2019a)。遗传学上

的改变加上大规模的筛选实现了对光呼吸途径的

进一步优化。尽管这种大规模的筛选过程也要耗

费大量的人力和物力, 他们先进的理念为在作物中

开展合成生物学研究提供了重要思路。

由于大气中CO2浓度上升对C4植物几乎没有

任何影响, 因此C4植物光合作用机制的研究工作成

为科学家们的研究热点。在过去10年中, C4植物光

合作用机制的研究取得了长足的进展, 科学家们

对C4植物及其光合作用机制有了全新的认识。目前, 
C4光合作用被视为趋同进化最具活力的例子, 大约

有62次独立起源, 而且这个数字还会增长(Sage等
2011; Sage 2017)。C4光合作用是个复杂的性状, 不
仅有叶片解剖学结构的变化, 而且生物化学代谢机

制也发生了相应的变化, 这一进化需要成百上千的

基因随之进化(Hibberd和Covshoff, 2010; Gowik等
2011)。C4植物叶片的Kranz (花环)结构-叶肉细胞

包绕着维管束鞘细胞形成同心圆结构是C4植物的

结构基础。这两类细胞中的光合膜蛋白以及碳、氮、

硫等同化途径中的酶在两类细胞中呈不对称分布。

研究表明C4植物中参与CO2固定和浓缩的酶, 例如

碳酸酐酶(carbonic anhydrase, CA)、磷酸烯醇式

丙酮酸羧化酶(phosphoenol pyruvate carboxylase, 
PEPC)、苹果酸脱氢酶(malate dehydrogenase, MDH)、
丙酮酸磷酸双激酶(pyruvate orthophosphate dikinase, 
PPDK)、磷酸烯醇式丙酮酸羧激酶(phosphoenol 
pyruvate carboxykinase)等均起源于植物体内糖异

生等基础代谢途径。编码这些酶的基因在C4物种

中至少要有2个以上的拷贝, 一个行使C4光合作用

功能, 而其他的行使基础代谢功能。这些酶的活性

都是严格受光强调控, 并且通常是通过磷酸化等
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翻译后修饰实现的(Chen等2014; Bovdilova等2019; 
Cao等2023)。根据维管束鞘细胞中利用的脱羧酶

不同, C4植物被分为3种亚型: 依赖于NADP的苹果

酸酶(NADP-ME)、依赖于NAD的苹果酸酶(NAD-
ME)和磷酸烯醇式丙酮酸羧激酶(PEPCK型)。所

有进行C4光合作用的粮食作物, 例如玉米、高粱、甘

蔗和谷子等均属于NADP-ME亚型。研究表明NA-
DP-ME亚型C4植物的氮利用效率远远高于NAD-
ME和PEPCK亚型(Pinto等2016), 并且对低光的适应

能力也远远高于另外2种亚型(Sonawane等2018)。
另外, NADP-ME亚型C4植物的叶片中的花环结构

比NAD-ME和PEPCK植物叶片中的花环结构进化

得更完美。与另外2种亚型相比, NADP-ME亚型

的维管束鞘细胞中PSII几乎完全缺失, 但是其内的

环式电子传递链却远比叶肉细胞发达(Majeran等
2010; Munekage 2016)。这种结构优化了光能在两

类细胞中的分配, 更有利于提高光能的利用效率

(Maai等2011; Alvarez等2019)。因为ATP、还原力

的形成途径和代谢途径在两类光合细胞中的不均

匀分布, 导致能量和代谢中间产物如苹果酸、天冬

氨酸、磷酸烯醇式丙酮酸等在两类细胞中形成较

大的浓度梯度(Arrivault等2017)。Zhao等(2022a)利
用计算生物学分析表明维持叶肉细胞中高浓度的

PEP和3-磷酸甘油酸, 以及在维管束鞘细胞中维持

适当程度的氧化状态是C4光合作用高光效所必须

的。两类细胞的中间代谢产物和能量的浓度差异

加速了C3和C4酸在两类细胞中的穿梭速度, 从而实

现两类细胞中的碳氮平衡和能量平衡, 这也正是

NADP-ME亚型C4植物光合效率较高的原因所在

(Schlüter和Weber 2020)。再有一点, 与NAD-ME和
PEPCK亚型相比, NADP-ME亚型对线粒体的依赖

相对较小, 这在一定程度上也减少了能量损耗(Fan
等2022)。C4植物两类光合细胞内代谢酶类和光合

蛋白质的不均衡分布的遗传学机制, 无论在进化

上还是解剖上都是最值得思考的事情。太阳光是

由不同波长的单色光组成的复合光。波长较长的

红光和波长较短的蓝光对于叶片的穿透能力有很

大不同(Slattery等2016)。有研究表明激活的蓝光

信号促进玉米叶肉细胞PSII的组装, 而红光信号可

能对维管束鞘细胞中基因的表达更有影响(Hen-

dron和Kelly 2020)。
自从20世纪90年代以来很多科学家试图利用

基因工程技术将C4光合路径引入稻麦等C3作物中, 
籍此提高其产量。近30年来, 科学家们向水稻中导

入了编码C4途径关键酶基因, 但均未获得预期效果

(Furbank 2016)。科学家们认识到C4光合作用是一

个极其复杂的性状, 只有深入理解其遗传机制, 绘
制出工程蓝图, 才有可能实现这一愿景。C4光合性

状的进化源于高光、高温、干旱等非生物胁迫逆境。

近10年来, 科学家们试图通过推演C4光合碳代谢途

径的进化历程来揭示其分子机制。Sage等(2013)
比较不同光合类型的黄顶菊的叶片解剖超微结构

和气体交换机制, 提出了甘氨酸在叶肉细胞和维

管束鞘细胞间的穿梭机制的形成是C2光合作用的

基本特征。在此基础上, Mallmann等(2014)比较同

一种属中的C3、C3-C4中间型和C4类型3种光合类

型的黄顶菊的基因表达状况, 通过计算分析提出

建立一个光呼吸CO2泵(C2光合作用)是C4进化的前

提条件。尽管这个CO2浓缩机制并不先进, 甚至有

些低效, 但这是C4光合作用进化起始的关键一步

(Schulze等2016)。根据这个模型, C2光合途径改变

了两类细胞中的氮代谢的平衡。为了重新平衡氮, 
一些基因表达引发了氨的循环机制。这一理论成为

研究C4光合作用进化机制的指导。Borghi等(2022)
利用13C标记技术分析了9个黄顶菊品种的52个代

谢产物, 发现苹果酸-丙酮酸穿梭途径在C4-like型
到C4型的品种中显著上升。这些工作表明在C4进化

过程中代谢途径逐步建立, 为构建高效的碳代谢

途径提供了重要参考。

3  叶绿体生物发生与发育

近年来, 关于叶绿体生物发生和发育的研究

取得了深入进展。质体以不同的形式存在, 其形态

与功能多样, 叶绿体仅代表其中一种特殊形式。质

体的特性与丰度都受发育和环境因子的控制, 对
叶绿体生物发生的调控具有共性。首先, 叶绿体生

物发生需要蛋白质翻译、输入和周转的正常进行, 
这包括核基因编码蛋白的转运、叶绿体基因的转

录翻译以及光合膜复合物的组装。其次, 代谢产物

的合成与运输是叶绿体以及类囊体生物发生所必
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需的。第三, 细胞核和叶绿体之间的协调是必不可

少的, 这对于核编码和质体编码蛋白与色素按照

一定化学计量组装非常关键。此外, 其他生物信号, 
如细胞器间的信号协调、激素信号、病原菌侵染等, 
以及非生物信号, 如光、高温等胁迫都对叶绿体发

育与生物合成有重要影响。这一部分主要讨论前

两点, 第三点在其他部分讨论。

3.1  质体的发育

在多细胞植物中存在叶绿体、色质体、淀粉

质体、黄化质体或脂质体等, 它们都是从同一种未

分化的前体, 即前质体发育而来的(Jarvis和López-
Juez 2013)。近年来人们对质体的转化机制进行了

大量研究。Zhu等(2020)揭示了绒毡层脂质体中

ZmMs33介导的脂质合成对玉米花药发育的重要作

用。Llorente等(2020)证明光合能力丧失和类胡萝

卜素产量增加是叶绿体分化为色质体的关键。Ling
等(2021)揭示了被膜E3连接酶SP1介导的叶绿体蛋

白降解在色质体分化及果实成熟中的作用。Wu等
(2020)报道了番茄R2R3 MYB亚家族SlMYB72调
节叶绿素、类胡萝卜素和类黄酮代谢以及色质体

发育中的重要作用。Sun等(2019b)发现了含锌指结

构域的DnaJ蛋白ORANGE在萌发子叶中黄化质体

转化为叶绿体的关键作用。原片层体(prolamellar 
body, PLB)在光诱导的黄化质体-叶绿体转变过程

中提供储存的脂质和辅因子(Fujii等2019)。Cazz- 
onelli等(2020)报道了类胡萝卜素信号与DET1并行

作用, 以控制PLB形成以及PIF3等的转录水平, 从
而微调长时间黑暗组织中的质体发育。Sandoval- 
Ibáñez等(2021)认为曲率类囊体1 (CURT1)蛋白有

助于维持PLB形态, 是去黄化过程中类囊体膜成熟

所必需的。Liang等(2022)进一步发现CURT1A是

去黄化过程中PLB小管粒前类囊体组装所必需的, 
而CURT1C有助于黑暗中的立方晶体生长。

3.2  核编码蛋白的运输调控叶绿体的发育

叶绿体由蓝细菌经内共生演变而来, 作为半

自主性细胞器, 其蛋白生物合成有其独特性。叶绿

体含2 500~3 000个蛋白, 而叶绿体基因组仅编码

约100种蛋白, 绝大多数叶绿体蛋白由核基因编码

(Jarvis和López-Juez 2013)。核编码的叶绿体蛋白

在细胞质中作为前体合成, 大部分具有N末端靶向

信号肽。位于叶绿体内外被膜TOC/TIC转运子(tra- 
nslocon at the outer/inner envelope of chloroplasts)
识别转运信号肽并协助前体蛋白穿过被膜进入叶

绿体基质(Jin等2022; Liu等2023)。TIC和TOC组分

突变往往破坏叶绿体发育并导致植物死亡, 这表

明TOC/TIC组分对于叶绿体正常发育的重要性。

TOC复合物主要由2种GTPase受体Toc34和
Toc159以及Toc75通道组成, Toc34和Toc159识别前

体蛋白与转运肽, Toc75起易位通道的作用(Paila等
2015; Schnell 2019; Lee和Hwang 2021)。TIC复合

物的组分一直存在争议。Tic20通常被认为是TIC
复合物中的蛋白转运通道, 而Tic110也被认为是

一个独立通道(Kovács-Bogdán等2010)。但Tic110
作为蛋白通道的作用一直受到质疑。Kikuchi等人

(2013)鉴定了1‐MD易位复合物的3种新成分: Tic56、
Tic100和Tic214。与tic20‐I敲除突变体一样, tic100
或tic56突变体幼苗白化致死, 1‐MD易位复合体的

完整性受损。Loudya等人(2022)发现了Tic100的
G366R替代突变体tic100cue8中叶绿体蛋白输入减

少, 1-MD复合物含量降低; tic100cue8的R345Q突变

纠正了tic100cue8导致的蛋白输入缺陷。Ramundo等
(2020)鉴定了莱茵衣藻1-MD复合物, 表明该复合

物的成分是保守的。Zhao等(2022b)在拟南芥和衣

藻中发现了1‐MD复合物的额外成分Tic12, tic12突
变体严重白化且幼苗致死, 表明Tic12对植物生存

至关重要。

在TOC和TIC复合物组装机理研究方面, Chen
等(2018b)发现内膜蛋白TIC236能够结合外膜通道

TOC75。tic236突变体胚胎致死, TIC236抑制突变

体中TOC和TIC复合物间的关联显著减弱。Fang
等(2022)发现Tic236蛋白稳态提高时, 叶绿体前体

蛋白输入增强, 包括质体分裂相关蛋白FTSZ2, 说
明叶绿体蛋白输入与叶绿体分裂存在某种关联。

而拟南芥Tic236的玉米同源物DEK5在叶绿体分裂

和β-桶状外膜蛋白(如Toc75)的靶向中发挥作用, 
可能间接影响蛋白输入(Zhang等2019)。最近我国

科学家分别在Cell与Nature撰文, 解析了衣藻TOC-
TIC复合物的冷冻电镜结构, 结构显示TOC复合物

(Toc75、Toc90和Toc34)和TIC复合物(Tic214、Tic-
20、Tic100和Tic56)的主要亚基、叶绿体易位相关
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蛋白(Ctap3、Ctap4和Ctap5)和新鉴定的小内膜蛋

白(Simp1-3); 但该结构中没有发现Tic110及Tic236 
(Jin等2022; Liu等2023)。

叶绿体蛋白的跨膜运输还需要马达蛋白, 但
其组分也存在争议。早期认为基质伴侣蛋白Hsp93、
cpHsp70和Hsp90C是基于ATP酶活性的输入马达

(Inoue等2013; Huang等2016a; Jeong等2022)。然而

Kikuchi等(2018)发现了新的2-MD马达复合物, 该
复合物由FtsHi1、FtsHi2、FtsHi4、FtsHi5、FtsH12、
质体NAD‐苹果酸脱氢酶(pdNAD‐MDH)和Ycf2组
成 (Kikuchi等 2018; Schreier等 2018)。ftsHi1、fts-
Hi2、ftsHi4、ftsHi5或ftsH12突变体胚胎致死, Fts-
Hi1‐1基因的S524F点突变体(arc1)与Hsp93‐V、

cpHsp70或Hsp90C缺陷突变体一样, 前体蛋白输入

显著缺陷(Kikuchi等2018)。pdNAD‐MDH的功能则

可能是通过提供ATP参与蛋白质输入。最近, Xing
等(2022)表明拟南芥Ycf2的衣藻同源物Orf2971参
与蛋白向叶绿体的易位, 具有ATP酶活性, 并能与

含Tic20、Tic214和FtsH样蛋白复合物共纯化。

进入叶绿体基质蛋白会被进一步分选运输到

不同的功能部位, 参与光合电子传递链的光合蛋

白需要通过基质分选因子的分选、靶向运输到类

囊体膜运输途径。Bédard等(2017)通过对tic40的
抑制子筛选, 发现了编码Alb4和与Alb3、Alb4互作

的新型基质蛋白, 将蛋白输入、基质靶向运输和类

囊体生物发生联系起来。Ouyang等(2020)发现Tat
转运途径的关键分选因子STT1与STT2, 揭示了相

分离驱动叶绿体蛋白运输的新机制。STT1与STT2
的N端内部无序区域IDR基序识别Tat底物信号肽, 
C端Ankyrin repeat结构域反向平行形成STT异源二

聚体; 这些多价相互作用驱动STT复合物与底物共

相分离进而促使底物分选与靶向到类囊体膜的Hcf- 
106/cpTatC通道。Klasek等(2020)发现叶绿体伴侣

蛋白(Cpn60)促进质体I型信号肽酶1 (Plsp1)的类囊

体输入组装, 其中Cpn60捕获并释放插入Plsp1, cp- 
SecA1识别游离Plsp1进行整合。Anderson等(2021)
发现真核光合生物的叶绿体和线粒体含有尾锚定

蛋白3 (Get3)负责输入GET途径的底物蛋白并靶向

类囊体。

3.3  叶绿体基因转录翻译调控叶绿体发育与生物

合成

叶绿体基因转录翻译对叶绿体生物合成以及

植物发育至关重要。它位于叶绿体RNA和蛋白质

代谢的交叉点。RNA代谢包括RNA合成、折叠、

修饰、加工、降解和翻译。Yang等(2017)发现了

叶绿体定位R-环去除酶AtRNH1C对质体R-环稳

态、基因组不稳定性和发育的重要作用。Wang等
(2021b)进一步阐明了R-环的同源重组修复机制。

Takusagawa等(2021)发现具有DNA结合高迁移率

组盒结构域串联重复序列的蛋白HBD1介导的叶

绿体和线粒体DNA压缩机制。Ding等(2019)揭示

了叶绿体的转录暂停机制: mTERF5在psbEFLJ的
转录暂停区募集额外的pTAC6, 将其组装到PEP复
合物中来调节psbEFLJ的转录。Méteignier等(2021)
发现mTERF9促进叶绿体16S和23S rRNA积累与

核糖体组装和翻译机制。Douchi等 (2016)发现

psaC转录调控因子MAC1在psaC mRNA的5'非翻

译区起作用, 从而稳定mRNA。Jiang等(2019)发现

BSF与叶绿体petB/petD的基因间区结合, 稳定petB 
mRNA并刺激petD的翻译。Ozawa等(2020)报道了

八肽重复蛋白MTHI1能够靶向两种不同的转录物

(atpH和atpI基因的5'非翻译区), 提出了共同调节

两个质子半通道表达的新机制。DeTar等(2021)表
明内被膜KEA1和KEA2同时缺失导致质体rRNA
的成熟缺陷。Zou等(2020)揭示了拟南芥叶绿体

rRNA甲基转移酶CMAL介导的16S rRNA甲基化

对核糖体生物发生的重要作用。Tieu Ngoc等(2021)
进一步发现CMAL对叶绿体生物发生以及植物的

激素反应至关重要。Liu等(2022)发现多效性发育

缺陷(PDD)的自然变异调控叶绿体基因表达与发

育。Ma等 (2022)表明番茄GR-RBP家族蛋白Sl-
RBP1与SleIF4A2翻译起始复合物结合并引导靶

RNA进入, 促进其翻译以调节叶绿体功能。Hris-
tou等(2019)证明cpSRP54的核糖体相关池在许多

叶绿体编码的类囊体膜蛋白的共翻译整合中起关

键作用。

近年来研究也发现了一些参与RNA编辑的新

组分。Zhang等(2014)报道了叶绿素合成相关基因
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蛋白PPO1与MORF蛋白互作参与叶绿体RNA编

辑。Zhang等(2017)与Cui等(2017)发现了水稻中的

MORF因子WSP1与RNA结合蛋白DUA1参与叶绿

体的发育调控。Zhao等(2019)发现gun1突变在逆

行信号传导过程中调节了质体中约1/3的RNA编辑

位点的编辑效率。Liu等(2021a)等报道了水稻蛋白

酶OsClpR1调控叶绿体发育以及RNA编辑。Yuan
等(2022)进一步揭示了MORF2和MORF9调节四吡

咯生物合成和胚胎发生中的作用。以上研究分别

建立了叶绿体RNA编辑与色素合成、叶绿体细胞

核信号以及叶绿体质量控制的联系。

3.4  类囊体膜的形成调控叶绿体生物发生

类囊体的形成和堆积由脂质生物合成、囊泡

形成、类囊体堆积和光系统组装调节。在脂质运

输方面, Du等(2018)揭示了单半乳糖甘油二脂(mo-
nogalactosyl diglyceride, MGDG)周转、叶绿体超

微结构和活性氧(reactive oxygen species, ROS)产
生与不利环境条件间的联系。Yao等(2023)揭示了

拟南芥Sec14同源蛋白AtSFH5和AtSFH7在将磷脂

酸(phosphatidic acid, PA)从内质网转移到叶绿体的

结构基础, 及其在调节叶绿体脂质组成和类囊体

发育中的作用。

囊泡运输是类囊体形成所必需的。过去的研

究揭示了VIPP1及其互作蛋白伴侣Hsp90.5、cpSA- 
R1和SCO2在囊泡形成与运输的作用(Feng等2014; 
Zagari等2017)。Hennig等(2015)发现VIPP1能激发

蓝细菌以及叶绿体的膜融合。Heidrich等(2018)发
现这种融合需要Mg2+。Liu等(2021a)发现VIPP1环
状铰链与ESCRT-III蛋白中的铰链类似有助于组装, 
从而形成柔性聚合物, 表明Vipp1、PspA和ESCR- 
TIII依赖性膜重塑的保守机制。Hertle等(2020)发
现拟南芥Sec14样的叶绿体蛋白CPSFL1结合磷脂

酰肌醇磷酸盐(phosphoinositides, PIPs)和PA, 促进

囊泡形成。García-Cerdán等(2022)等表明莱茵衣

藻CPSFL1结合植物素和β-胡萝卜素, 从而调节植物

素合成和类胡萝卜素运输。Kim等(2022)表明CPS-
FL1可能在疏水配体(如PQ-9和类胡萝卜素)通过

叶绿体囊泡形成或直接结合PIPs的膜运输中发挥

作用。

光合电子传递链PSI、PSII、Cyt b6 f以及ATP

合成酶复合物组装直接影响类囊体膜形成以及叶

绿体发育。在光系统II组装机理研究方面, Zagari
等(2017)报道了DnaJ样蛋白SCO2与捕光色素LH-
CB1互作, 参与囊泡运输与PSII-LHCII复合物的组

装与累积。García-Cerdán等(2019)发现PSII的组装

因子红素氧还蛋白1 (RBD1)与细胞色素b559共同

保护PSII中间复合物在从头组装和修复过程中免受

光氧化损伤。Yu等(2018a)发现高度保守的Ycf48
蛋白与新合成的前体D1亚基结合, 并与YidC协同

促进与D2结合, 从而促进PSII反应中心中间体的

组装。Kiss等(2019)发现蓝细菌膜结合红细胞介素

样蛋白RubA可能与Ycf48协同作用促进PSII组装

与氧化还原修复。在PSI组装机制研究中, Nella- 
epalli等(2018)发现保守的叶绿体编码辅助因子Ycf3
及其伴侣Y3IP1与Ycf4形成了介导PSI组装的模块。

在Cyt b6 f的组装机制研究方面, Sandoval-Ibáñez等
(2022)表明DEIP1与复合物的PetA和PetB亚基互

作, 介导Cyt b6 f中间体的组装。Li等(2023b)发现

拟南芥NTA1通过DUF1279结构域和C末端序列与

Cyt b6/PetB、PetD、PetG和PetN互作并介导其组装。

在ATP合成酶组装机制研究方面, Mao等(2015)报
道了ATP γ亚基的组装因子PAB与Cpn60介导的γ亚
基折叠下游促进其组装到催化核心。随后Zhang等
(2018)发现ATP合成酶组装因子BFA1作为支架蛋

白, 通过与CF1β、γ和ε亚基互作促进CF1α/β异二

聚体与CF1γ的结合。Reiter等(2020)揭示了ATP合
成酶组装因子CGL160调节CF1-CF0活性与组装的

机制。

镁、铁以及锰是光系统复合物组装与行使电

子传递功能的关键金属元素。Zhang等(2022a)报
道了拟南芥转运蛋白MGR8和MGR9参与叶绿体

Mg2+的摄取。Schneider等(2016)发现拟南芥类囊

体膜蛋白PAM7在Mn2+摄入类囊体中发挥作用, 以
确保最佳PSII性能。Zhang等(2018)发现PAM71的
内被膜同源蛋白CMT1负责叶绿体Mn2+摄取, 缺失

突变导致类囊体堆积缺陷。Eisenhut等(2018)表明

CMT1和PAM71在叶绿体被膜和类囊体膜向PSII
输送Mn过程中顺序发挥作用。Zhang等(2021c)发
现拟南芥J蛋白DJA5与DJA6将结合的Fe2+传递给

Fe-S簇的组装因子SUFBCD复合物, 从而完成Fe-S
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簇的组装。

4  光合作用蛋白质量控制

叶绿体中含3 000多种蛋白质, 叶绿体在不同

环境条件下的蛋白质稳态调控是叶绿体正常运转

的基础, 是保证不同环境条件下植物光合作用和

重要代谢活动有效进行的前提, 涉及到复杂的叶

绿体蛋白质质量控制机制。本文概括了5~10年该

领域的代表性研究进展, 主要包括叶绿体蛋白质

通过TOC-TIC复合体内运与光合作用中叶绿体PSII
的组装、叶绿体内未折叠或错误折叠的蛋白质通

过分子伴侣或蛋白酶进行多种途径的修复或降解、

叶绿体蛋白酶对异常积累蛋白质的清除与PSII的
修复维持光合作用稳态以及其他逆境条件下叶绿

体快速调节代谢适应环境变化的蛋白质翻译后修

饰途径。

4.1  叶绿体蛋白质内运

叶绿体基因组编码约100种蛋白质, 大部分叶

绿体定位蛋白由细胞核来编码, 核编码蛋白质在

细胞质中合成后以前体蛋白的形式进入叶绿体。

前体蛋白N端的前导肽和叶绿体外膜蛋白上受体

相互作用紧密结合, 进一步插入到TOC复合体(叶
绿体外膜的易位子), 并与TIC复合体(叶绿体内膜

的易位子)互作形成TOC-TIC超复合体。近期莱茵

衣藻中TOC-TIC的蛋白质结构被解析, 并发现了6
种新组分Toc52、Toc39、Toc10、Tic35、Tic13和
YlmG。TOC复合体由Toc120、Toc75、Toc34和Toc39
组成, 而TIC是由Tic20和YlmG的跨膜螺旋形成的。

两者由Tic214、Tic100、Tic56、Toc52和Tic35组成

的包膜间隙(intermembrane space, IMS)支架进行连

接, 其中仅有Tic214由叶绿体基因编码(Jin等2022; 
Liu等2023)。而柳振峰团队发现莱茵衣藻TOC复

合物主要是由Toc34、Toc90和Toc75共同形成, Ct-
ap4-Ctap3复合物位于Toc90的侧面; 膜间隙复合物

主要包括Tic214、Tic100、Tic56、Ctap3和Ctap5, 
它们相互缠绕并形成梯形塔状结构; TIC复合物主

要包括Tic214、Tic20、Ctap5以及3个分别命名为

Simp1、Simp2和Simp3的小亚基(Liu等2023)。近期, 
我国科学家发现莱茵衣藻叶绿体基因组最大基因

编码的蛋白Orf2971在叶绿体蛋白质稳态调控中发

挥重要作用, Orf2971不仅与叶绿体内膜上的TIC复
合体以及可能为蛋白转运提供能量的FtsHi蛋白相

互作用, 还与基质一侧的分子伴侣在相同的组分

中, 这表明该蛋白可能参与蛋白转运, 同时将未折叠

的蛋白靶向给合适的分子伴侣(Moulin 2022; Xing
等2022)。
4.2  光系统II的组装

叶绿体PSII可使水裂解产生氧气并且是光损

伤的重要靶点。PSII超级复合体由反应中心和外

周捕光色素复合体组成, 其组装过程包括PSII反应

中心的形成、初级PSII复合体组装完成以及捕光

色素复合体的装配, 有多种蛋白因子作为组装辅因

子参与装配。在真核藻类和高等植物中, PSII的组

装可分为早期、中期和末期3个时期。首先, Cytb- 
559与D2蛋白结合形成D2-Cytb559复合体, 再与由

D1前体(pD1)和PsbI聚合而成的二聚体结合, 然后

D1前体的C末端经CtpA蛋白酶改造成为成熟的D1
蛋白, 最终形成反应中心。近期, 我国科学家首次

解析了嗜热蓝藻Psb27-PSII中间复合体的三维结

构, 研究发现, 该蛋白复合体是由2个Psb27-PSII单
体按照C2对称性组装而成的二聚体, 每个Psb27-
PSII单体含有16个蛋白亚基、35个叶绿素分子、11
个胡萝卜素分子、2个去镁叶绿素分子和大量的脂

分子(Huang等2021a)。在PSII的囊腔侧, Psb27蛋白

通过与CP43亚基相互作用结合在中间复合体上, 结
合的Psb27与锰簇稳定蛋白PsbO在复合体上存在

一定程度的结构冲突。还发现中间复合体CP43、
CP47、D2亚基及其他核心小亚基中与PsbO或PsbU
亚基结合的一些局部构象发生变化, 阻止了PsbO
和PsbU与PSII复合体在水裂解催化中心锰簇组装

前过早地结合。这是目前解析的第一个PSII中间复

合体结构, 对进一步揭示放氧光合生物PSII的组装

修复过程提供了重要的结构基础(Huang等2021a)。
在PSII组装的末期, 捕光色素复合体组装到PSII上
并发生二聚化反应, 形成PSII-LHCII超复合物, 受
到免疫亲环蛋白质(CYP28)的调节(Zhu等2022)。
4.3  叶绿体分子伴侣和蛋白酶

叶绿体是进行光合作用的场所。未折叠或错

误折叠的蛋白质进入会损害正常叶绿体, 由负责

蛋白质折叠的分子伴侣和负责蛋白质降解的蛋白
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酶组成的质量控制系统则会对其进行监控以维持

叶绿体功能的正常运行。

分子伴侣是一类协助细胞内分子组装和协助

蛋白质折叠的蛋白质。在叶绿体中鉴定的分子伴

侣有 : I型伴侣蛋白、Hsp70家族、Hsp90家族和

Hsp100家族(de Luna-Valdez等2019)。有研究发现, 
在拟南芥叶绿体中Hsp70的表达与其耐热性日变

化有关, 白天耐热性高同时具有较高的Hsp70表达

量(Dickinson等2018)。在蓝藻集胞藻属PCC6803中, 
Hsp70还参与类囊体膜蛋白复合物的生物发生及

维持(Thurotte等2020)。Hsp70存在共伴侣蛋白, 如
叶绿体GrpE和J蛋白, J蛋白可以提高Hsp70与底物

蛋白的结合能力(Zhao等2022)。Hsp90C伴侣水平

会影响植物光合作用相关基因的表达以及光依赖

性ROS的产生, 含量过少还会激活免疫反应, 最终

引起细胞死亡(Islam等2020)。水稻中的一种NAC
蛋白Osj10gBTF3可通过与Hsp90家族伴侣OsHSP82
协调介导叶绿体蛋白输入来调节花粉和叶绿体发

育(Liu等2021b)。Hsp100家族有8个成员(ClpB、

ClpC和ClpD类), 近期有研究报道了拟南芥的叶绿

体解聚酶ClpB3对高温和pH具有显著的耐受性, 低
pH时活性的降低可能是由于氨基酸残基质子化导

致NBD失活(Parcerisa等2020)。
迄今为止, 已鉴定到20多种叶绿体蛋白水解

酶, FtsH的典型功能是通过切割PSII反应中心蛋白

D1亚基来修复PSII损伤引起的光抑制, Deg蛋白酶

在此过程中协助其完成工作。近期, 侯昕研究组发

现在高温胁迫下拟南芥FtsH11通过降解BFA3, 下
调叶绿体ATP合酶的组装从而降低类囊体腔中质

子外流以帮助维持质子梯度。另外, 该研究还发现

FtsH11可能参与Cyt b6 f在高温胁迫下的稳定(Yue
等2023)。FtsH12在非光合质体中表达, 位于内包膜

中, 其C端暴露于基质。FtsH12含量减少会导致叶

片表型、色素沉着和质体超微结构发生变化(Miel-
ke等2021)。最近发现FtsH12-FtsHi可与pNAD-MDH
形成复合物, 进一步在转录水平影响TIC复合物的

丰度(Mielke等2020)。
4.4  细胞核和叶绿体编码蛋白质的光逆境应答

叶绿体中光合磷酸化蛋白质复合体都是由叶

绿体和核编码的亚基组成的, 叶绿体的正常功能

依赖于叶绿体和核编码基因的协调表达。叶绿体

蛋白质应答受许多环境因素的调节, 各种胁迫条件, 
特别是抑制叶绿体功能的光胁迫也一直是人们关

注的重点。叶绿体通过反向信号影响细胞核编码

基因的表达, 林荣呈团队近期对反向信号进行了

较为细致的研究, 强光照射下, 1O2诱导后, EXE-
CUTER1 (EX1)瞬时积累并从质体转移到细胞核, 并
与转录因子WRKY18和WRKY40相互作用, 作为转

录共激活因子促进
1O2反应基因的表达(Li等2022e)。

近期对于经典高周转蛋白质D1及其他高周转

率蛋白质的研究有新进展。有研究分析了烟草幼

苗高光处理后, 编码PSII D1反应中心蛋白的psbA 
mRNA上的核糖体结合量增加, 并揭示了明显的光

诱导psbA翻译的激活(Schuster等2020)。此外, 通
过研究PSII组装缺陷的玉米和拟南芥突变体叶绿

体发现, OHP1/OHP2/HCF244复合物若结合D1/Psbl
可抑制D1翻译, 若结合翻译调控因子HCF173则激

活D1翻译, 这表明该复合物是翻译自调节机制的枢

纽, 该机制在PSII生物发生和修复过程中协调D1
合成与对新生D1的需求(Chotewutmontri等2020)。
我国科学家通过多组学分析发现高光激活蛋白酶

表达和蛋白质降解类氨基酸的快速富集, 证实了

高光引发广泛的蛋白质降解(Li等2022b)。虽然蛋

白质因为光损伤发生快速降解, 多数蛋白质的编

码基因被高光激活表达, 蛋白质的丰度并未发生

明显变化, 而仅有少数蛋白质的编码基因未被激

活, 蛋白质水平呈现降低趋势, 从而成为光损伤的

蛋白质靶点。

4.5  叶绿体蛋白质的翻译后修饰及功能

蛋白质的翻译后修饰(protein post-translational 
modifications, PTM)修饰调控叶绿体DNA复制、控

制转录效率、调节翻译机制并影响叶绿体内的代

谢活动。近年来, 有相关研究发现, 拟南芥短期波动

光处理后, 结构蛋白曲率类囊体(CURT1)的CUR-
T1B N端磷酸化水平随之改变, 这也导致PSII核心

蛋白磷酸化水平的增加(Trotta等2019)。另外, 磷酸

化还与叶绿体运动有着一定的联系, THRUMIN1
蛋白是拟南芥正常叶绿体运动所必需的, 已被证

明定位在质膜上, 并通过N端固有无序区(IDR)与
肌动蛋白细丝发生快速的光依赖相互作用(Dwyer
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和Hangarter 2021)。
还有一种在真核生物中普遍发生的就是乙酰

化, 最近报道核穿梭相互作用酶(NSI; AT1G32070)
是拟南芥叶绿体中的活性赖氨酸乙酰转移酶。研

究表明, 叶绿体乙酰转移酶NSI是类囊体蛋白复合

物在光合状态转变过程中动态重组所必需的(Ko- 
skela等2018)。此外乙酰化还影响着D1的合成, 莱
茵衣藻叶绿体丙酮酸脱氢酶复合物(cpPDC)的二

氢脂酰胺乙酰转移酶亚基DLA2赖氨酸乙酰化促

进其RNA结合活性, 在PSII从头生物发生过程中对

D1的合成至关重要(Neusius等2022)。另外近期研

究表明, 叶绿体乙酰转移酶NSI/GNAT2在光收集

的调节中也发挥功能。GNAT2和状态转变7 (STN7)
突变体中的颗粒包装具有相似的特征, 因为突变

体的类囊体结构不响应从黑暗到光照的转变, 这
与野生型形成鲜明对比。这些结果表明, GNAT2
酶除了通过STN7磷酸化介导的调控外, 还可能通

过调控叶绿体蛋白乙酰化参与类囊体结构的组织

和动力学(Rantala等2022)。
泛素化修饰在叶绿体蛋白的降解调控中发挥

重要作用。研究者发现TOC装置受泛素-蛋白酶体

系统(ubiquitin-proteasomesystem, UPS)的调节, 该
过程由SP1的包膜定位泛素E3连接酶抑制因子控

制(Kessler 2012; Ling等2012)。在这个过程中, 需
要从叶绿体膜上提取目标蛋白, 研究确定了降解

叶绿体外被膜(OEM)蛋白所需的2个因子: SP2和
CDC48。前者是OEM中的原核来源的Omp85型β
桶通道, 后者是位于细胞质中的保守的真核生物

AAA+伴侣。研究证明了SP2和CDC48蛋白协同作

用, 实现了从OEM中提取泛素化蛋白(“逆转录易

位”), 该系统被称为叶绿体相关蛋白降解, 或CH- 
LORAD (Ling等2019)。该团队继续深入研究, 证
明CHLORAD直接作用于多种叶绿体蛋白, 不仅是

TOC装置, 并且UPS广泛地影响叶绿体功能, 包括

光合作用和脂代谢(Sun等2022b)。此外, 我国科学

家发现CDC48复合体与2种叶绿体内蛋白RbcL和
AtpB结合 , 并调节它们的泛素依赖的降解(Li等
2022a)。上述研究都证实了叶绿体蛋白泛素化降

解对叶绿体蛋白质稳态调控具有重要作用。

类泛素化(small ubiquitin-like modifier, SUMO)

修饰是一种翻译后修饰, 包括将一个SUMO蛋白添

加到目标蛋白的赖氨酸残基上。除了影响蛋白质

的稳定性外, 它还调节蛋白质的活性、相互作用和

亚细胞定位。SUMO修饰与其他蛋白质的共价结

合影响植物中不同的细胞过程。近些年来有研究

揭示了TOC复合物的稳定性不仅受到泛素依赖的

叶绿体相关蛋白降解途径的动态调控, 而且TOC
复合物也由SUMO修饰系统调节。该研究确定了

SUMO系统和叶绿体蛋白导入机制之间的调控联

系(Watson等2021)。拟南芥中叶绿体外膜上2种趋

光素PHOT1和PHOT2控制的过程会受到SUMO修

饰途径的破坏。在光胁迫和热胁迫处理下, 拟南芥

成熟叶片中发现了PHOT2的SUMO修饰(Labuz等
2021)。另外近期研究表明 , 各种叶绿体蛋白的

SUMO修饰对于它们在热胁迫下精确定位到叶绿

体至关重要(Zheng等2022b) 。

5  光合色素合成与叶绿体反馈信号

植物和藻类在叶绿体中通过四吡咯途径合成

叶绿素和血红素, 光合色素与蛋白结合维持光合

作用的有效进行。同时, 四吡咯途径中多个中间代

谢物作为信号分子感受叶绿体功能状态并调控细

胞核基因表达。

5.1  叶绿素f的合成与功能

叶绿素分子因化学结构的差异而具有不同的

吸收峰。Chen等(2010)鉴定到一种新型叶绿素 f 
(Chl f ), 其最大光吸收波长达到706 nm, 表明光合

生物能利用的光谱范围更广。Airs等(2014)认为, 
红移Chl f只在少数蓝细菌中存在, 并且其合成需要

近红外光诱导。Trinugroho等(2020)发现D1亚基的

同源蛋白PsbA4与PSII结合, 能够将Chl a氧化并转

变为Chl f; D1蛋白突变2个氨基酸导致PSII不能裂

解水, 然而却能合成Chl f。
Kato等(2020)发现远红外光适应下的PSI中结

合了83个Chl a和7个Chl f, PSI最大吸收波长延伸

至750~800 nm。Chl f结合在PSI的外围, 增强光吸

收激发能转移, 但是不直接参与电荷分离和PSI中
的电子传递(Kato等2020)。Chl f在PSII中同样具有

活性, PSII中插入Chl f使电荷分离速度加快, 能够

提高远红外光环境下的PSII的光量子效率(Gisriel等
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2022; Mascoli等2022; Viola等2022)。Tros等(2020)
在Synechococcus sp. PCC 7002中异源合成Chl f, 将
蓝细菌PSI的吸收光谱延长到750 nm, 提高其在远

红外光下的光合效率。这些研究为解析Chl f在PSII
和PSI中的结合方式及对光合系统的改造和提高光

合效率奠定了基础(Tros等2020)。
5.2  叶绿素合成的转录调控

叶绿素合成在转录水平上的调控保证了在复

杂的环境条件下四吡咯代谢通路的稳定运行(Brz- 
ezowski等2015)。光信号在叶绿素合成调控中发

挥重要作用, 光依赖的原叶绿素酸酯氧化还原酶

(protochlorophyllide oxidoreductase, POR)基因的表

达调节是叶绿素合成途径和植物光形态建成的关

键因素, 包括HY5、DELLA、GLK和PIF1在内的

多种转录因子都受到光信号诱导进而调控POR基
因的表达; 另外, 光信号通过调控组蛋白乙酰化和

甲基化修饰进而影响叶绿素合成(Yuan等2017)。植

物激素同样调控叶绿素合成相关基因的表达。拟

南芥种子萌发过程中乙烯通过激活PORA和PORB
的表达来促进原叶绿素酸酯的代谢, 这一过程由

转录因子EIN3/EIL1所介导(Zhong等2014)。
最近的研究表明多种转录因子及相关蛋白在

调控叶绿素生物合成中的关键作用, HY5、PIFs、
EIN3、DELLA是响应光信号以及激素信号的关键

转录因子, GOLDEN2-LIKE转录因子则直接调控

四吡咯合成相关基因的表达(Liu等2017)。转录因

子FAR-RED ELONGATED HYPOCOTYL3和RE- 
VEILLE1等可能直接调控叶绿素合成特定基因的

表达, 而GATA转录因子则间接调控相关基因的表

达(Kobayashi和Masuda 2016)。TCP4是控制花瓣颜

色的关键蛋白, 通过直接结合PORB、DVR和SOC1
基因的启动子抑制叶绿素的合成(Zheng等2022a)。
染色质重塑蛋白BRM通过与PIF1的互作来影响

PORC的启动子活性进而负调控叶绿素合成(Zhang
等2017a)。叶绿素合成多样的转录调控途径对于

维持叶绿素合成的稳定及关键基因时空表达和植

物组织中的特异性具有重要意义。

5.3  叶绿素合成的转录后调控

在转录后水平调控叶绿素合成途径相关酶的

稳定性、活性及其空间分布能够保证植物的正常

生长发育和快速响应环境变化。Wang等(2022a)认
为, 叶绿素合成途径的转录后水平调控主要通过

对谷氨酰-tRNA还原酶(glutamyl-tRNA reductase, 
GluTR)、镁螯合酶(MgCh)和光依赖的POR等关键

蛋白的调节来实现(Wang等2022a)。
5-氨基乙酰丙酸(5-aminolevulinic acid, 5-ALA)

合成是四吡咯合成过程中的限速步骤, GluTR是5- 
ALA合成的关键酶, 其活性、稳定性及其在叶绿体

中的分布对于四吡咯的生物合成十分重要(Schmied
等2018)。Hou等(2019)认为, FLUORESCENT (FLU)
作为GluTR的重要调节因子, 反馈抑制其活性并调

控其在叶绿体膜上的分布(Hou等2019)。拟南芥中

FLU与POR和CHL27形成复合物, 在原叶绿素酸酯

(Pchlide)的调节下与GluTR互作, 从而调控叶绿素

合成(Hou等2021)。Richter等(2019)认为GluTR结

合蛋白GBP调控GluTR的稳定性, GBP与血红素结

合会削弱GBP与GluTR的互作, 从而使GluTR更容

易被Clp蛋白酶降解(Richter等2019)。此外, 叶绿

体信号识别颗粒cpSRP43与GluTR互作, 调控GluTR
的稳定性(Wang等2018a)。

叶绿素合成的关键酶MgCh是由CHLH、CHLI
以及CHLD组成的多亚基复合物, 对其活性或稳定

性的调控有利于叶绿素分支的正常进行(Zhang等
2021b)。Richter等(2016)发现, 高等植物中GUN4蛋
白在黑暗中被磷酸化, 降低其对MgCh的激活作用, 
而藻类GUN4缺乏该磷酸化位点(Richter等2016)。
Zhang等(2021b)证实莱茵衣藻中GUN4蛋白与胆色

素结合, 促进MgCh的活性并维持催化亚基CHLH1
的稳定性, 从而调控叶绿素合成; 拟南芥中BCM蛋

白与GUN4互作, 促进MgCh活性并调节叶绿素代

谢 (Wang等2020)。此外 , cpSRP43调控CHLH和

GUN4蛋白稳定性, 从而调控MgCh活性和稳定性

(Ji等2021)。
POR将原叶绿素酸酯转化为叶绿素酸酯, POR

与FLU、CHL27和GluTR形成复合物调控ALA合

成 (Kauss等2012; Hou等2021), POR还与YCF54、
LIL3以及伴侣蛋白CPP1互作, 调节POR的稳定性

(Lee等2013; Kong等2016; Hey等2017)。对POR蛋白

的调节有助于叶绿素合成途径的稳定进行, 防止

光毒性产物原叶绿素酸酯的积累。Yuan等(2022)
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发现叶绿体定位的MORF2和MORF9具有分子伴

侣活性, 与四吡咯合成途径的多个酶和调控因子

相互作用 , 对POR的正常积累不可或缺(Yuan等
2022)。

在光合系统中, 捕光叶绿素结合蛋白(LHCPs)的
组装与叶绿素的生物合成相协调(Wang和Grimm 
2021a)。伴侣蛋白cpSRP43不仅介导LHCPs靶向类

囊体膜, 也参与四吡咯生物合成, 维持多种四吡咯

合成蛋白如GluTR、CHLH和GUN4的丰度和稳定

性(Ji等2021)。Wang和Grimm (2021a)认为cpSRP43
对四吡咯合成关键蛋白和LHCPs的质量控制, 植物

协调叶绿素合成和LHCPs的转运, 以确保适量的

LHCPs组装到类囊体膜上并发挥功能。

5.4  类胡萝卜素的合成及调控

类胡萝卜素是一类重要的光合色素, 近年来, 科
学家在类胡萝卜素的合成与调控领域取得了重要

研究进展 (Sandmann 2021; Sun等2022a)。Beltrán
等(2015)发现胡萝卜素异构酶(Z-ISO)可以独立催

化15-15′碳碳双键的异构化反应, 证明Z-ISO结合

的血红素通过氧化还原转换参与异构化反应。八

氢番茄红素合成酶(phytoene synthase, PSY)等参与

类胡萝卜素合成的多个基因的转录过程受到光照

和温度的影响, 这一调控通过光敏素信号通路中

互相拮抗的PIF1和HY5实现(Stanley和Yuan 2019; 
Quian-Ulloa和Stange 2021)。García-Cerdán等(2020)
在莱茵衣藻中鉴定到一个同时影响叶绿体发育与类

胡萝卜素积累的蛋白CPSFL1, 推测CPSFL1可能参

与调控八氢番茄红素的合成或类胡萝卜素的转运。

高等植物在缺失类胡萝卜素的情况下无法存

活, 目前只能在混合营养生长的藻类中获得完全

缺失类胡萝卜素的突变体。Xu等(2020b)在烟草中

的研究证明, 持续产生虾青素的植株可以在完全

缺失类胡萝卜素的情况下正常进行光合作用和非

光化学猝灭。虾青素是一种酮式类胡萝卜素, 该结

果表明合成类胡萝卜素是藻类和植物等放氧型光

合生物得以生存的关键因素之一。

5.5  四吡咯分子反向信号

近些年来, 人们对四吡咯分子发挥叶绿体反向

信号的功能做了深入的研究(Richter等2023)。Wo-
odson等(2011)认为拟南芥亚铁螯合酶FC1产生的

血红素作为反向信号调控叶绿体发育过程中光合

作用相关核基因的表达。Shimizu等(2019)发现血

红素与GUN1结合, 认为GUN1降解与血红素释放

协同调控叶绿体信号转导。Shimizu等(2020)鉴定

到拟南芥和红藻中多个血红素结合蛋白, 包括定

位于细胞核的转录因子, 认为血红素可能调控核

基因的表达与RNA代谢等过程。

血红素代谢产物胆色素的功能也得到相关研

究。Duanmu等(2013)发现胆色素在衣藻由黑暗异

养到光照自养转变中作为叶绿体反向信号调控活

性氧代谢相关基因的表达。Wittkopp等(2017)认为, 
胆色素受体chlorochrome被蓝光激活, 在转录后水

平调控PSI相关蛋白的积累。胆色素与镁离子螯合

酶激活蛋白GUN4互作显著增强叶绿素的合成, 胆
色素可能与单线态氧进一步结合, 提出GUN4-胆
色素-活性氧协同发挥叶绿体反向信号功能的假说

(Hu等2021; Zhang等2021b)。
叶绿素降解途径的多种代谢物从叶绿体转运

到细胞质和液泡, 其作为反向信号的功能也受到

关注(Kuai等2018)。Aubry等(2020)认为脱镁叶绿

酸α感受叶绿体功能状态, 通过茉莉酸途径调控黑

暗胁迫诱导拟南芥叶片衰老条件下叶绿素降解相

关基因的表达。

6  光保护与环境适应

光是光合作用所必须的, 然而过多的光会损

害光合机构, 甚至造成细胞死亡。植物拥有多种光

保护机制以应对过多光能的伤害, 比如改变叶片

形态或相对位置、叶绿体运动到弱光侧、加强活

性氧清除、非光化学淬灭和PSII修复等途径。此外, 
光合作用对于高温和干旱等逆境应答也发挥了十

分重要的作用。近年来在非光化学淬灭、PSII修复、

光保护基因调控以及光合作用环境适应等方面取

得了较大进展。

6.1  非光化学淬灭

为了减轻过量光能造成的伤害, 植物和光合

微生物演化出了一套重要的光保护机制将PSII捕
光天线吸收的过剩光能耗散为热能。根据叶绿素

荧光动力学, 植物发挥光保护作用的热耗散以荧

光淬灭的形式被测量, 被称为非光化学淬灭(NPQ)。
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它受到类囊体膜质子梯度、叶黄素循环、LHCSR
或PsbS等多种调节因子共同调控。根据植物NPQ
诱导和动力学特征, 认为NPQ至少存在5种组分: 
能量依赖的淬灭(qE)、依赖玉米黄素淬灭(qZ)、
光抑制淬灭(qI)、状态转换淬灭(qT)和持续性的天

线淬灭(qH) (Lu等2022)。除此之外, 有研究还报道

叶绿体运动也会引起蓝光依赖的淬灭(qM) (Cazza-
niga等2013)。然而, 最近的研究认为叶绿体运动

对光条件下的植物高光保护几乎不发挥作用, 因
此还需要重新评估qM是否确实是NPQ的一个组分 
(Wilson和Ruban 2020)。

植物的qE是一种非常有效而且快速可逆的光

保护机制, 能够在数分钟之内弛豫, 最多可以耗散

75%植物吸收的光能。通常认为陆生植物qE的形

成需要3个重要因素, 分别是类囊体膜质子梯度

(ΔpH)、PsbS和玉米黄质(Brooks等2013)。PsbS对
于qE发挥了核心作用, 能够被高光强引起的囊腔酸

化激活, 从而介导吸收的光能以热能形式耗散(Li
等2000)。近年来研究发现, PSII的捕光天线LHCII
和核心都存在qE发生位点, 其中捕光天线LHCII是
发生qE的主要位点, 约占qE总量的60%, 但目前仍

然不清楚PSII核心里哪些蛋白和辅因子参与了qE 
(Nicol等2019)。理论上PSII天线与核心发生的qE
都受到PsbS的动态调节。然而, 目前仅研究了PsbS
与LHCII的动态结合机制, 当仅有ΔpH存在时, PsbS
主要与LHCII三体中Lhcb1、Lhcb2和Lhcb3结合; 当
ΔpH和玉米黄质都存在时, PsbS与非主要天线Lhcb4、
Lhcb5和Lhcb6的结合比例会上升(Sacharz等2017)。
菠菜PsbS晶体结构显示, PsbS由4段结构紧密的

跨膜螺旋组成, 在类囊体膜中以二聚体形式存在, 
PsbS位于囊腔侧的loop能够感受高光强引起的囊

腔酸化, 在PsbS二体界面处结合了一个叶绿素a, 表
明PsbS在体内直接参与能量传递, 介导qE的形成

(Fan等2015)。
qZ、qI、qT和qH缓慢可逆或者是持续型弛豫

较慢的NPQ机制。其中qZ依赖玉米黄质, 但不依

赖ΔpH; qI主要与PSII反应中心D1蛋白失活有关, 
能够通过新合成D1周转而恢复; qT是指捕光天线

LHCII通过状态转换机制动态地结合到PSI和PSII, 
从而重新分配天线吸收的光能(Lu等2022)。对比

早期发现的qZ、qI和qT, qH是一种新发现的持续

型NPQ机制(Brooks等2013)。qH对于植物光保护

也十分重要, 但是qH的发生不依赖于ΔpH, 表明qH
的发生机制是独立于PsbS的诱导的qE。研究发现, 
位于类囊体膜囊腔侧的质体脂质运载蛋白LCNP
是qH发生所必需的, 当qH发生之后位于类囊体膜基

质片层的ROQH1能够缓慢地驰豫qH, 但是LCNP
和ROQH1参与qH的分子机制仍然不清楚, 有待进

一步研究(Amstutz等2020; Malnoë等2018)。而位

于类囊体膜上的淬灭抑制蛋白SOQ1能够通过直

接或间接修饰LCNP来负调控qH的发生(Brooks等
2013)。李梅和Malnoë研究组解析了SOQ1的三维

结构, 发现SOQ1除了拥有基质侧的HAD结构与囊

腔侧Trx-like结构域和NHL结构域, 还有一个囊腔

侧的CTD结构域。SOQ1囊腔侧3个结构域感受囊

腔中氧化还原变化, 并把还原力传递给下游靶蛋

白, 从而负调控qH (Yu等2022)。
6.2  光保护基因的激活机制

当植物暴露在强光环境中, 陆生植物中PsbS
作为效应器控制着qE发生, 而绿藻中的qE被PsbS
和LHCSRs共同控制。我们把编码这两种光保护

蛋白的基因称为光保护基因或qE基因。为了适应

环境中多变的光照条件, 除了在叶绿体中的qE激
活和驰豫机制, qE基因的表达也受到光照的严格

调控(Lu等2022)。这种多层次的调控机制有助于

平衡植物光能的高效利用与光合机构的保护。近

年来在qE基因表达的信号转导调节方面取得了较

大进展。

当绿藻暴露在高光环境中, 蓝光受体PHOT感
知蓝光, 通过它的激酶结构域启动信号级联反应

诱导qE基因表达。在黑暗条件下, DET1、DDB1
与CULLIN 4 (CUL4)一起形成E3泛素连接酶复合

物(CUL4-DDB1DET1)来充当中心介质, 直接泛素化

并降解下游转录因子, 从而抑制qE基因表达。在

高光条件下 , PHOT产生的信号抑制CUL4-DDB-
1DET1的活性来促进下游转录因子的积累, 从而开启

qE基因的表达。另外, 叶绿体光合作用产生的信

号和其他未知的高光信号也能够抑制DET1活性, 
防止下游转录因子被降解, 从而正调控qE基因的

表达(Aihara等2019)。



植物生理学报  www.plant-physiology.com226

在绿藻中, 紫外光受体UVR8感知阳光中的紫

外辐射, 抑制下游E3泛素连接酶(SPA1-COP1)活
性, 从而防止CONSTANS (CO)转录因子降解, CO
激活qE基因表达。当没有紫外时, SPA1-COP1泛
素连接酶的活性恢复, 降解下游CO, 最终负调控

qE基因表达 (Gabilly等2019; Tokutsu等2019)。
在维管植物中, qE基因表达调控的相关研究

较少。在水稻中的研究发现, OsbZIP72和OsMYBS2
在OsPsbS1的转录调节中起拮抗作用。在高光环

境下, 脱落酸水平升高, SnRK2型蛋白激酶被激活, 
进一步诱导OsbZIP72表达, 随后与OsPsbS1启动子

中的顺式调控元件“GACAGGTG”结合并激活Os-
PsbS1的表达; 同时, 高光条件下GF14 (14-3-3蛋白)
表达增加, 与细胞质中的OsMYBS2相互作用并增

加了其滞留在细胞质中的可能性, 降低了细胞核

中OsMYBS2的含量, 减轻了其对核内OsPsbS1表达

的抑制。在弱光条件下, 细胞质中较低的GF14表
达有利于OsMYBS2进入到细胞核, 并且随着叶片中

脱落酸含量的降低, SAPK1和OsbZIP72的活性降

低, 两者共同导致OsPsbS1表达降低(Fu等2021)。
6.3  PSII的损伤修复

PSII在吸收光能同时会不可避免地造成自己

的损伤。为了光合作用的可持续进行, PSII会发生

快速的损伤修复, 主要是通过新合成的D1蛋白替

换PSII反应中心中光损伤的D1蛋白, 期间会发生

PSII-LHCII超级复合体的解离与PSII的再组装(Lu 
2016)。植物主要在叶绿体基因翻译和翻译后水平

调控该过程。近期, 国外科学家发现PSII修复与D1
蛋白翻译是一个高度偶联的过程。光损伤的PSII
可以作为一个信号来源, 驱动HCF244/OHP1/OHP2
复合体去开启D1蛋白的从头合成过程, 最终使D1
蛋白从头合成与PSII修复同步进行(Chotewutmon-
tri和Barkan 2020)。此外, 在蓝藻中发现, 高光还会

诱导叶绿体翻译延伸因子EF-Tu表达, 从而增强叶

绿体基因的合成效率最终加强PSII修复速率(Jim-
bo等2019)。

在翻译后水平上的PSII损伤修复是一个十分

复杂的过程, 需要许多蛋白与辅因子协同完成。我

国科学家发现了一个陆生植物特有的PSII修复因

子HHL1, 它与PSII核心天线CP43和CP47相互作

用, 并与修复因子LQY1协同高光下PSII的修复与

再组装(Jin等2014; Lu等2011)。此外, MPH1是另一

个近年来新发现的PSII修复因子, 它参与PSII单体

复合体的解离, 同时促进形成有功能的PSII超级复

合体(Liu和Last 2017)。我国科学家首次鉴定到了

人们长期以来寻找的参与PSII中光损伤D1降解的

叶绿素降解酶。研究发现, 叶绿素酶CLH1在PSII
修复循环中, 与PSII单体和CP43缺失的PSII相互作

用, 催化叶绿素的脱植基反应, 释放结合在D1上的

叶绿素, 并协助金属蛋白酶FtsH降解光损伤的D1 
(Tian等2021)。近年来在绿藻中发现, 红素氧还蛋

白RBD1与细胞色素b559协同参与保护PSII损伤修

复中间体, 从而调控PSII组装和修复(Garcia-Cer-
dan等2019)。Psb27是一个十分重要的PSII修复因

子, 参与了高光、低温或快速变光等胁迫条件下

PSII高效组装与修复, 然而Psb27参与PSII组装与

修复的工作机制却长期没有得到解决。我国科学

家解析了嗜热蓝藻Psb27-PSII中间复合体的三维

结构, 发现Psb27通过与CP43结合到中间复合体上, 
结合的Psb27与锰簇稳定蛋白PsbO发生竞争作用, 
从而阻止了PsbO和PsbU与PSII复合体在水裂解催

化中心锰簇组装前过早地结合(Huang等2021a)。
6.4  光合作用与环境适应

光合作用是对环境变化最敏感的生理过程之

一。为了在复杂多变的环境中保持高效的光合作用, 
植物也演化出了一系列复杂的机制去平衡光合作

用与逆境抗性(Zhang等2020b)。近年, 作物中第一

个水稻温度感受器TT3.1被报道。高温条件下, 水
稻叶绿体定位蛋白TT3.2会诱导叶绿体损伤。当受

到高温胁迫时, TT3.1从细胞膜移运到多囊泡, 并招

募未进入叶绿体的TT3.2前体蛋白到多囊泡并被

降解, 从而减轻高温胁迫下TT3.2对叶绿体的损伤。

而敲除TT3.2或过表达TT3.1均能够保护叶绿体免

受高温损伤, 并增强高温胁迫下叶绿体中光系统

稳定性(Zhang等2022b)。我国科学家发现, 叶绿体

合成的维生素E能够通过SAL1-PAP叶绿体逆行信

号通路, 调节细胞核内RNA外切酶XRN2的活性, 
从而调节miRNA的生成, 最终影响植物热胁迫响

应(Fang等2018)。此外, 我国科学家发现, 高温条

件下, 叶绿体被膜蛋白FtsH11降解ATP合酶组装因
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子BFA3, 从而下调叶绿体ATP合酶含量, 减少类囊

体膜中质子外流以维持ΔpH, 最终保持高温下光合

作用活性(Yue等2022)。
叶绿体在植物抗旱响应中也发挥了十分重要

的作用。保卫细胞中, 叶绿体蛋白THF1和HCF106
共同调节PSII活性, 介导活性氧积累, 最终负调控

植物对干旱的耐受能力(Wang等2016)。叶绿体蛋

白PPD5与调节气孔开度的激酶OST1/SnRK2.6相
互作用, 并以依赖于OST1的方式负调控植物干旱

应答(Hong等2020)。

7  光合作用与农业

7.1  改良冠层光合效率是提高产量的可行途径

光合作用是作物产量形成的基础。对于C3和

C4作物, 光能利用效率最大值在4.6%和6.0% (Zhu
等2008), 而当前主要作物光能利用效率一般仅有

理论最大值的30%左右, 提高光能利用效率是提高

作物产量的重要途径(Zhu等2010)。
要有效利用提高光能利用效率以提高产量, 

其关键是提高冠层光合效率(Zhu等2012)。我国科

学家先前对于光合作用与产量关系的研究中存在

的冲突缘起于研究的是叶片或者更小尺度, 而不是

冠层尺度。冠层光合效率与作物生物量及产量存

在明显的正相关(Song等2022)。冠层光合作用是

地上部分所有光合器官的光合效率的总和, 其不

仅受叶片光合特性的影响, 而且受到冠层内部光、

温、CO2等微环境的影响(Zhu等2012)。过去10年来, 
利用光合作用系统生物学研究, 建立了多尺度光合

系统模型 , 尤其是建立了冠层光合模型(Song等
2013, 2017; Xiao等2017a), 实现了对改变叶片光系

统或光合代谢的特定蛋白及冠层结构参数对于冠

层光合效率的定量预测(Song等2017)。利用模型, 
可以解析特定品种间或者处理间的冠层光合差异

的决定因子(Chang等2019b)、设计特定植物的最

佳栽种方式(Wang等2015)及设计光合系统改造的

最佳策略(Song等2017, 2016a)。在大田适用的冠

层光合速率的测量系统目前已经发展成熟, 可以

实现对大田作物冠层光合的连续、不间断、实时

检测。该策略目前已经被用于解析主要作物如水

稻、小麦等的冠层光合控制因素及理想株型设计

(Song等2022; Chang等2022)。
7.2  改良光合效率的主要研究进展

过去10年来, 植物高光效改良研究取得重要进

展。这得益于光合作用系统生物学的发展, 即建立

光合作用系统模型, 进而利用敏感性分析及优化算

法, 鉴定可以提高光能利用效率的关键位点, 进而

开展转基因验证。利用该途径鉴定出了一系列提

高光能利用效率的新途径, 并为光合作用基础研究

提供了重大推动力(Long等2015; Ort等2015)。
7.2.1  Rubisco优化及活化

Rubisco动力学参数的优化是不增加蛋白但是

提高光合效率的有效途径(Zhu等2004a)。自然界

Rubisco的结构及动力学参数自然变异大, 鉴定其

中优异氨基酸位点可以为未来基因编辑提供靶点

(Orr和Alcântara 2016)。近年来 , 利用自然界Ru-
bisco的自然变异, 创造杂合RubisCO的结果表明, 
这可能是优化动力学参数的一条可行路径。在杂

交稻中表达高粱Rubisco小亚基替代水稻Rubisco
小亚基可以提高其催化数(Matsumura等2020)。在

玉米中过表达Rubisco组装因子RAF1可以提高叶

片Rubisco含量, 提高玉米光合速率及生物量(Sa-
lesse-Smith等2018); 在烟草中, 过量表达Halothio-
bacillus neapolitanus的Rubisco大亚基及小亚基, 使
得催化活力增加了2倍(Chen等2022)。RAF1在羧

酶体中可以辅助Rubisco组装(Huang等2020), 并协

助完成羧酶体组装(Chen等2022)。Rubisco活化酶

的抗热性, 有利于维持在高温环境下的Rubisco活
性及光合效率(Kurek等2007)。Rubisco催化CO2固

定需要Mg2+协助, 增加叶绿体被膜上的Mg2+编码

转运蛋白的OsMGT3的表达, 提高叶绿体内Mg2+含

量, 有利于提高光合Rubisco活性及光合CO2固定

(Li等2020)。
7.2.2  增加RuBP合成速度

在卡尔文-本森循环中, 除了Rubisco可以限制

CO2固定速度外, 提高卡尔文-本森循环中限制1,5-
二磷酸核酮糖(RuBP)合成速率的景天庚酮糖-1,7-
二磷酸酯酶(SBPase)也可以有效提高光能利用效

率(Simkin等2017a, 2015; Zhu等2007)。要实现RuBP
再生最大化, 不能仅仅靠增加卡尔文-本森循环中

的酶含量, 还需要平衡分配卡尔文-本森循环中反
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应的蛋白含量, 使得卡尔文-本森循环中的代谢流

呈现均衡分布, 提高光合效率(Zhao等2020a)。同

时提高植物来源的SBPase和来源于红藻的细胞色

素c6则进一步提高了叶片光合及生物量(López- 
Calcagno等2020)。
7.2.3  改良光呼吸通路

在当前的CO2浓度下, 光呼吸可以使光合效率

降低30% (Zhu等2008)。建立光呼吸支路可以降低

光呼吸释放的CO2, 并减少铵根重固定需要的ATP
消耗, 进而提高光能利用效率(Xin等2015)。在烟

草中, 构建乙醇酸酯代谢途径可提高光合速率及

生物量(South等2019); 在水稻中, 过表达乙醇酸氧

化酶、草酸氧化酶及过氧化氢酶以构建光呼吸支路, 
实现了光合、生物量及产量的增加; 尤其在早稻中, 
这条通路的效果更加明显(Shen等2019a)。即便不

引入光呼吸支路, 仅仅过表达光呼吸通路中的甘

氨酸脱羧酶的H亚基, 在拟南芥中也实现了对光合

及生物量的提高, 暗示该蛋白对卡尔文-本森循环

的酶有负反馈(Timm等2012)。
7.2.4  改良光反应效率

通过改造光合光反应, 也可以有效提高光能利

用效率。提高光合电子传递链中细胞色素b6 f中的

Rieske铁硫蛋白表达, 可以提高C3模式植物拟南芥

及C4模式植物狐尾草的叶片光合(Ermakova等2019; 
Simkin等2017b)。在拟南芥及水稻中, 过表达miR-
NA408可以增加叶绿体中铜离子含量, 增加质体蓝

素含量, 增加光合CO2固定(Pan等2018a)。在光反应

中, D1蛋白由于半衰期仅仅有12 h左右(Edelman和
Mattoo 2006), 因此, D1蛋白含量是光合效率的限制

因子。在C3植物中, 在核基因中表达D1蛋白进而

转运到叶绿体中, 可以提高植物在逆境(比如热胁

迫)下的光合速率(Chen等2020a)。
7.2.5  优化光保护机制

由于冠层中光线具有波动性, 优化光能的热

耗散的形成及淬灭速度成为提高光能利用效率的

重要途径(Long等2015; Zhu等2004b)。目前, 通过

同时过量表达紫黄质脱环氧化酶、玉米黄质环氧

化酶及PsbS蛋白, 在烟草、大豆中加快了NPQ的形

成及淬灭, 并提高光合和生物量(De Souza等2022; 
Kromdijk等2016), 而在土豆、拟南芥中尽管NPQ的

动态已经实现, 但没有实现对光合效率及生物量的

改良(Lehretz等2022; Garcia-Molina和Leister 2020)。
7.2.6  C3作物的C4改造

将C3作物改造成为C4作物也是提高光能、水

分及氮素利用效率的重要途径。C4高光效需要两

类细胞中的物质及能量代谢高度协调(Stitt和Zhu 
2014); 尤其需要PEPCK与NADP-苹果酸酶或NAD- 
苹果酸酶协作, 从而实现在动态光环境下的光合高

效(Wang等2014a)。同时, 要维持C4高光效, 需要维

管束鞘细胞维持高度氧化状态, 而叶肉细胞中则

维持高浓度3-磷酸甘油酸含量(Zhao等2022a)。在

水稻中, 目前已经将C4代谢相关的酶过量表达, 但
是没有实现C4代谢流(Ermakova等2021)。

鉴于C4光合进化于C3光合, 阐明C4进化历程进

而重现C4也是C4改造的重要策略。通过比较转录

组及转基因验证方法, 研究发现Golden 2-like可以

激活维管束鞘细胞, 从而使得C3叶片呈现C3-C4中

间体的细胞学特征(Wang等2017b)。一系列控制叶

脉密度的转录因子目前也被克隆出来(Lo等2022), 
但目前尚没有鉴定出可以实现对叶脉密度稳定增

加的调控因子。针对C4光合酶的调控机制研究在

过去10年得到极大发展。尤其是借力于系统生物

学研究方法, 在转录调控机制、表观遗传机制方面

都鉴定出大量的潜在调控通路及调控因子(Bur-
gess等2016; Dai等2022)。
7.2.7  提高叶肉导度

提高CO2从大气扩散到Rubisco周边的速率, 即
提高叶肉导度, 是提高光合效率而不损失水分利用

效率的重要策略(Gago等2020)。细胞壁与叶绿体

被膜的阻力大小是决定叶肉导度大小的关键因子

(Tholen和Zhu 2011)。由于叶绿素基质中的HCO3
−含

量比细胞质高近5倍, 降低叶绿体被膜对HCO3
−的透

性有利于提高叶肉导度; 增加叶绿体中的碳酸酐

酶活性也有利于提高叶肉导度(Tholen和Zhu 2011)。
在叶肉细胞中, 线粒体在叶绿体内侧而非外侧分

布可以增加CO2固定 , 提高叶肉导度(Xiao和Zhu 
2017); 研究表明, 这种细胞结构在水稻叶片中广泛

存在, 对水稻叶片光合高光效有重要贡献(Sage和
Sage 2009)。叶片结构变异巨大; 改变叶片内部的

细胞大小、排列方式、空隙大小也是改变叶肉导
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度进而提高叶片光合的重要策略(Xiao等2022; Th-
olen等2012; Giuliani等2013)。改变水孔蛋白、碳

酸酐酶等都直接影响叶肉导度(Huang等2021b)。
7.2.8  优化气孔导度

气孔形态、分布及其开度的动态变化影响叶片

光能及水分利用效率(Wang等2022b; Lawson和Blatt 
2014)。利用光遗传学方法, 过量表达一个光控K+通

道蛋白(BLINK1), 加快气孔开关速度, 大幅度提高

了在闪动光下的生物量及水分利用效率(Papanat-
siou等2019)。在水稻中过量表达一个液泡膜Na+- 
H+反向转运蛋白, 提高气孔开关速度, 提高了水稻

抗旱性(Qu等2020b)。在气孔质膜上过表达H+-AT-
Pase加速光诱导的气孔开放速度, 提高光合效率

(Wang等2014b), 提高营养吸收及水稻产量(Zhang
等2021a)。在C4进化中, STOMAGEN表达量的降

低使得C4植物气孔密度降低, 提高了水分利用效

率, 在C4进化中起到重要作用(Zhao等2022a)。
7.2.9  鉴定控制光合效率的关键调控因子

作物中叶片光合效率存在巨大自然变异(Qu
等2017; Driever等2014), 克隆并利用与光合相关的

QTL也是提高光能利用效率的重要途径。利用这

种思路, 在水稻(Teng等2004; Sun等2019a; Gu等
2012)、向日葵 (Hervé等2001)、大豆 (Li等2016; 
Yang等2022)、小麦(Xu等2017)中都进行了光合效

率相关参数的QTL克隆; 但是其基因鉴定研究进

展较慢。在利用遗传学方法研究水稻氮高效时, 
GRF4基因被发现可以同时促进氮素吸收、同化和

转运, 并促进光合作用、糖类物质代谢及转运, 进
而提高产量(Li等2018b)。利用系统生物学或者网

络生物学方法鉴定控制光合作用的关键因子, 进
而利用转基因方法验证也可以用于筛选调控光合

效率的关键因子。利用此方法, 研究发现转录因子

EmBP1可以结合多个光合关键基因, 提高其表达

量并提高光合效率(Perveen等2020; Yu等2014)。基

于玉米幼叶分段转录组数据, 结合低氮响应、光诱

导等性状, 研究发现OsDREB1C可以激活光合基因

表达, 提高水稻生物量及产量(Wei等2022)。这些

都表明, 利用正向及反向遗传方法是未来大规模

鉴定控制光合效率关键因子的重要途径。

7.2.10  降低呼吸速率

近年来, 研究发现降低光合同化物的呼吸消

耗也是增加生物量的重要途径(Joshi等2023)。降

低蛋白降解及蛋白合成的能量消耗, 可以降低呼

吸速率(Joshi等2023); 改变生物质的组分, 也是改

变呼吸速率的重要因素(Bender等2022)。针对夜

间呼吸速率的全基因组关联分析研究表明, LRK1
是控制水稻夜间呼吸速率的重要调控因子(Qu等
2020a)。
7.2.11  优化株型并提高冠层光合效率

在绿色革命中, 赤霉素响应调控因子突变导

致半矮杆株型是作物产量得以提升的关键(Peng等
1999); 进一步挖掘新的优化株型的优异基因对于

未来作物高产高光效育种至关重要。研究发现, 在
水稻中, IPA、NAL1等基因一方面控制水稻株型, 
同时也是杂种优势关键基因(Huang等2016b; Wang
和Li 2008; Wang等2017a), 是重要育种靶点。在玉

米中, UPA1和UPA2基因则控制直立叶型(Tian等
2019), 有利于提高种植密度进而提高冠层光合效

率, 也是冠层光合改良的重要靶点。

7.3  利用光合表型组平台及基因组变异, 挖掘控制

光合效率的优异遗传变异, 支撑作物高光效改良

随着基因编辑技术在越来越多的国家得到许

可用于改造作物, 加快有重要育种应用价值的基

因挖掘成为当前作物学研究的焦点, 鉴定控制光

能利用效率的关键遗传变异(或称分子模块)也成

为当前高光效研究的重要方向。一方面我们需要

系统研究有利于提高光合效率的基因的序列变异, 
鉴定出相关基因的优异变异。比如, 鉴于过量表达

SBPase可以提高光合效率, 可以通过分析SBPase
的启动子区域以鉴定控制其表达量的顺式作用元

件。其次, 可以针对光合效率关键参数进行全基因

组关联分析, 鉴定控制光合效率的全新基因; 光合

效率受环境因子影响巨大, 因此, 大规模系统地开

展光合效率控制基因的挖掘非常依赖于田间光合

的快速、高效、准确测量。为此, 需要发展适于田

间测量光合效率相关参数的作物光合表型组平台

(Theeuwen等2022)。作物高光效改良将极大地受

益于系统模型、光合表型及基因组信息的有机结
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合, 从而实现对特定作物、特定环境下的光能利用

效率的理性设计及优化改造(Chang等2019a)。

8  光合作用与合成生物学

合成生物学是在工程学思想指导下, 整合系

统生物学、基因工程、机械工程、信息论、物理学、

纳米技术及计算机等技术, 通过重新设计已有天

然系统或创造新的生物部件、装置, 建立标准化的

元件库, 实现自上而下的“改造生命”——赋予活细

胞新的功能, 甚至自下而上的“创造生命”——构建

人工细胞(Schwille 2011)。自20世纪60年代这一

概念提出以来, 随着DNA合成及组装、基因编辑

(CRISPR/Cas)、生物信息学、定向进化等相关技

术的日趋成熟, 合成生物学为农业、能源、制造业

及医学等领域的进步带来巨大推动力。2020年9月
22日, 国家主席习近平在第七十五届联合国大会

上宣布, 中国力争2030年前CO2排放力达到峰值, 
努力争取2060年前实现碳中和目标。每年经由光

合作用约有2 580亿吨CO2被固定为有机物, 而合成

生物学的快速发展则赋予了光合作用效率提升、

CO2转化和利用的无限可能。

8.1  模式光合底盘

集胞藻属和聚球藻属是代表性的原核蓝细菌

底盘, 具有生长速度相对较快、易于基因操作等特

点。其中集胞藻6803 (Synechocystis sp. PCC 6803)
和聚球藻7942 (Synechococcus elongatus PCC 7942)
分别在1996年(Kaneko等1996)及2007年(Sugita等
2007)已经完成基因组测序, 随着遗传操作工具的日

益丰富, 成为科学研究的主要底盘。近年来, 新型

底盘不断涌现, 其快速生长、耐受高温高光等胁迫

的特性为合成生物学提供了更多选择。其中, 聚球

藻2973 (Synechococcus elongatus UTEX 2973)最短

倍增时间可达1.5 h, 可耐受42°C高温及1 500 μmol· 
m–2·s–1强光, 半连续培养可以获得23.4 g (DCW)· 
L–1的生物量积累 (Ungerer等2018)。此外, Jaiswal
等(2018, 2020)发现了2株较为相近的蓝细菌-聚球

藻 11801 (Synechococcus elongatus PCC 11801) 及
11802。二者均可耐受1 000 μmol·m–2·s–1强光且最

短倍增时间在2~3 h。有趣的是, 聚球藻11801可在

空气CO2浓度下快速生长。2022年, 海洋聚球藻

11901 (Synechococcus sp. PCC 11901)被鉴定并表

征, 其最短加倍时间为2.1 h, 可耐高温(43°C)、高

光 [600 μmol·m–2·s–1]及高盐 (Włodarczyk等2020)。
更重要的是, 聚球藻11901干重积累可达到32.6 g 
(DCW)·L–1, 是迄今为止蓝细菌的最高记录。

相比原核底盘, 真核光合生物较难进行遗传

操作, 合成生物学主要围绕若干模式底盘开展。其

中, 莱茵衣藻(Chlamydomonas reinhardtii)作为单细

胞绿藻, 倍增时间为6~8 h, 在乙酸异养情况下最高

干重可达40~80 g·L–1。由于相对易于培养和基因操

作操纵, 可以光自养生长及利用有机碳进行异养, 
是真核微藻用于合成生物学研究的代表性底盘。植

物由于生长周期较长, 遗传操作难度较大, 合成生

物学研究主要在模式植物拟南芥(Arabidopsis tha- 
liana)和烟草(Nicotiana tabacum)中开展。

8.2  光合生物改造关键技术

遗传操作工具是合成生物学实现人工操作的

媒介。表达载体、启动子、核糖体结合位点序列、

核糖开关、CRISPR/Cas系统、小RNA调控工具和

基因组尺度建模策略、人工智能等, 近10年在若干

光合底盘中逐步被建立、完善, 成功应用于基因转

移、表达、控制和功能解析、代谢模拟及重建等。

载体、启动子及核糖开关等是遗传改造的基础, 其
类别在过去10年中日益完善(Sun等2018)。其中值

得一提的是, Zhou等(2014)在集胞藻6803中鉴定到

了一个超强启动子Pcpc560, 该启动子驱动的基因表

达的蛋白量可占总可溶蛋白的15% (Zhou等2014), 
该启动子被各研究团队广泛用于表达异源基因

(Chen等2016; Gao等2016; Liu等2019), 推动了蓝细

菌中代谢工程的工作。此外, 在快速生长的聚球藻

2973被鉴定后, Li等(2018a)在其中建立了完整的基

因操作和调控系统, 为推动其进一步研究奠定了

基础。对于真核微藻及植物等较难进行遗传操作

的光合底盘而言, 基因编辑组技术的开发和应用

使得在其中开展合成生物学工作成为可能。Fer-
enczi等(2017)借助Cpf1及单链DNA在莱茵衣藻中

实现了基因编辑, 效率约为10%。同时, 植物基因

编辑技术的开发显著促进了植物底盘的改造(Hu和
Gao 2023; Jin等2022; Zong等2022)。

相比单个或少数几个基因的操作或控制, 转
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座子技术及基因组编辑技术使得构建基因组尺度

的突变体库成为可能, 从而推动光合底盘中系统

生物学的研究。Li等(2019)利用随机插入的方式

将携带有特定序列的DNA片段插入到莱茵衣藻的

基因组中, 结合多种自动化技术和高通量测序技

术建立了覆盖率约83%的编码蛋白质的核基因的

莱茵衣藻突变体库, 通过筛选发现了光合作用所

需的300多个候选基因, 该突变体库为各研究团队

研究细胞水平的植物代谢、胁迫反应、表观遗传

等多个过程提供了支撑。Yao等(2020)建立了集胞

藻6803基因组尺度的可诱导的CRISPRi基因抑制

(CRISPR interference)文库, 鉴定了与节律、乳酸耐

受等生理过程、胁迫响应的多个关键基因。除实

验技术外, 基于计算机模拟的通量平衡分析(Flux 
balance analysis, FBA)或13C代谢通量分析同样提

供了基因组尺度的代谢网络模型, 从而为光合底

盘的代谢重构提供预测。例如, Broddrick等(2016)
首先利用转座子突变技术分析了聚球藻7942中的

全部必需基因, 随后建立了基因组尺度的代谢模

型 , 发现了包括截断的三羧酸循环(tricarboxylic 
acid cycle, TCA cycle)通路等在内的独特的代谢特

征, 并为后续代谢设计打下了基础。同年, Gao等
(2016)人将13C代谢通量分析与合成生物学结合, 分
析合成异戊二烯的集胞藻6803工程菌代谢特点并

获得了优化策略。由于植物发育时间尺度和生长

环境的原因, 代谢网络相对较为复杂, 基因组尺度

的模型相对较少(Mintz-Oron等2012), 科研人员因

此集中于叶片光合作用、CO2固定、氮代谢等重

要过程的模型构建。近期, Xiao等(2023)通过构建

水稻叶片光合的机理模型eLeaf, 解析了高CO2下生

长的水稻光合速率变化背后的结构改变的贡献, 
代表了光合作用系统生物学研究的重要进展。

8.3  光合作用驱动的CO2转化

由于光合底盘能够高效率的捕捉太阳能并固

定CO2的特性, 应用合成生物学技术开发其作为

“光驱动的自养型细胞工厂”生产生物燃料和化学

品的研究引起广泛的关注。随着我国“双碳”目标

的提出, 基于光合作用的CO2生物转化研究愈发火

热。2009年, 美国研究团队在聚球藻7942中实现了

CO2到异丁醇和异丁醇的转化(Atsumi等2009), 引领

了CO2转化为生物燃料和化学品这一研究方向, 随
后各种转化技术及产品如雨后春笋般出现。迄今

为止, 已有近百种燃料和化学品包括乙醇、正丁醇、

乙烯、3-羟基丁酸、虾青素及肌醇等的生物合成途

径得以在多个光合底盘如聚球藻7942及2973、集

胞藻6803等中构建表达(Jaiswal等2022; Luan和Lu 
2018; Tan等2022), 实现了从CO2到这些产品的绿

色生物制造, 为社会的可持续发展提供了新的思

路。Gao等(2012)在集胞藻6803中系统优化了乙醇

的合成途径, 实现了5.5 g·L–1的产量, 该产量至今

仍是文献报道最高产量。Shota Atsumi团队长期致

力于光合底盘中2,3-丁二醇的合成(Oliver等2013); 
2017年, 该团队全面解析了聚球藻7942有机、无机

碳代谢规律及调控机制, 实现了混碳培养下12.6 
g·L–1的2,3-丁二醇产量(Kanno等2017)。除液体产

品外, 光合底盘还可用于气体产品的合成。Xiong
等(2015)证实了集胞藻6803工程菌中三羧酸循环

可用于乙烯的高效合成, 产物可占到固碳总量的

10%。光合底盘同样被用于营养品的绿色制造。

Diao等(2020)用集胞藻6803作为底盘在10 d内获得

了29.6 mg·g–1 (DW)的虾青素产率, 该产率甚至高于

大肠杆菌[15 mg·g–1 (DW)]和酿酒酵母[13.8 mg·g–1 
(DW)], 为目前报道最高。近期, Sun等(2023)以快

速生长的聚球藻2973为底盘, 开发了基于产物感

应驱动的自动调控系统, 实现生长与生产的分离, 
大幅提升了肌醇产量。随着研究深入, CO2转化不

再局限于单一光合底盘, 多菌共培养体系体现出

更大优势。近期, Li等(2023a)以可合成并分泌蔗糖

的聚球藻7942作为碳固定模块, 需钠弧菌(Vibrio 
natriegens)利用蔗糖进行生长同时将其高效的转

化为多种化学品, 为CO2转化提供了新思路。

8.4  合成生物学在植物中的应用

植物将光能转化为生物量的效率仅为约1%左

右, 其光合作用效率还有很大的提升空间。此外, 
农作物抗逆能力、产量、营养成分等均关乎我们

的粮食安全及人身健康。植物合成生物学作为一个

新兴领域(Liu和Stewart 2015; Wurtzel等2019), 近
年来在传统作物改良、创新产品功能等方面发挥

着越来越重要的作用。提高植物的光合效率是实

现作物高产的有效手段。Lin等(2014)通过将烟草
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内源的编码核酮糖1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶(Ru-
bisco)基因敲除并替换为聚球藻7942的相关基因, 
转基因烟草的光合效率及生长速度得到大幅度改

善, 生物量明显提高。Li等(2022c)通过基因组编辑

技术将与白粉病抗性相关的基因引入到优质小麦

品种中, 为开发具有强大和持久抗病性的高产作

物品种提供了新的思路。作为主粮之一的大米, 进
一步丰富其营养成分未来有利于促进健康。早在

2005年, Paine等(2005)通过将胡萝卜素转化酶系统

转入到大米胚乳后获得富含胡萝卜素和维生素A
的“黄金大米”。受该工作启发, Zhu等(2018)通过

合成生物学技术将4种外源基因转入水稻胚乳中, 
使其能够从头生物合成虾青素, 为植物合成生物

学和作物产品改良提供了范例, 随着相关法律政

策的完善或可有朝一日丰富人们的膳食选择。

8.5  光合系统的人工设计与异源重构

异养微生物如大肠杆菌、酿酒酵母、谷氨酸

棒杆菌等, 可利用有机碳源进行快速生长和分裂, 
并可大量合成外源化学品, 因此成为工业发酵的

首选。即便如此, 如若能够减少有机碳源的使用, 
将进一步减少成本提升效益。因此, 在异养微生物

中构建人工光合、固碳系统使其具备固定及转化

CO2的能力在近几年成为研究热点。Chen等(2018a)
将12个外源基因转入大肠杆菌中, 实现了内源卟

啉IX到叶绿素a的转化, 该工作证实了异源合成叶

绿素所需的最低基因组合, 并为异养模式生物的

光合作用工程打下基础。即便如此, 完整的光合系

统涉及众多基因及复杂的蛋白复合物, 短时间内

难以在异养微生物中完整重构; 相比之下, 碳固定

主要依赖卡尔文循环, 围绕异养微生物碳固定近

几年已有多个研究工作取得了突破性进展。Anton-
ovsky等(2016)通过理性的代谢重组、Rubisco相关

基因表达和实验室相结合, 率先在大肠杆菌中实

现了CO2到葡萄糖的合成, 推动了该领域后续不断

深入的研究工作。羧酶体是原核光合微生物中碳

固定的场所, 通过碳浓缩机制提升CO2的局部浓度

从而抑制Rubisco的加氧酶活性, 因此在异养微生

物中构建有功能的羧酶体有可能进一步提升固碳

效率。对此, Bonacci等(2012)在大肠杆菌中首次组

装出了与原生宿主相似的具有二十面体结构特征

的羧酶体复合物, 虽不具备碳浓缩功能但为理解

这些复杂的蛋白质复合物和自组装分子结构的合

成生物工程奠定了基础。Flamholz等(2020)进一步

优化了大肠杆菌中的羧酶体相关基因组合, 通过

表达20个相关基因实现了工程菌可在空气CO2浓

度下的存活, 间接证实其羧酶体有可能已具备碳

浓缩功能, 为未来构建可自养的异养微生物迈出

了重要一步。

9  光合产氢与人工光合作用

9.1  光合产氢

光合产氢是发生在光合微生物体内将光生电

子和质子转化为氢气的光化学过程, 是具有长远

潜力的绿氢生产技术之一。目前研究者已在多种

光合细菌、蓝藻以及绿藻中鉴定和验证了不同的

产氢途径, 其共同特征是胞内含可直接催化质子

还原反应的酶(Monga等2023), 其中光合细菌产氢

主要采用固氮酶产氢, 虽然也有氢酶和可逆氢酶

表达并参与氢代谢; 蓝藻则采用氢酶, 部分蓝藻可

以生成异形胞, 进而通过固氮酶产氢; 绿藻则主要

采用氢酶途径。

光合细菌产氢主要以光发酵形式进行, 细胞

通过3个阶段实现光能到氢能的转化。第一阶段, 
光合细菌通过捕光蛋白(light-harvester, LH)和反应

中心(reaction center, RC)吸收转化太阳能, 裂解电

子供体H2S、乙酸盐等小分子物质产生激发态的

光生电子。电子在光合电子传递链中逐步运输, 最
终由铁氧还蛋白(ferredoxin, Fd)及细胞色素(cyto-
chrome, Cyt)分子传递给ATP合酶产生ATP, 完成光

合磷酸化过程。第二阶段, 光合细菌以小分子有机

酸, 例如乳酸、丙酸、琥珀酸、乙酸和丁酸等为底

物, 经TCA循环分解反应产生游离氢质子。第三阶

段, 胞内的固氮酶接受Fd运送的电子, 在ATP提供

能量下还原游离氢质子, 最终产生氢气。这是光合

细菌中主导的光合产氢途径, 它以乙酸等为物质

来源, 借助光合磷酸化提供能量, 由固氮酶产生氢

气(Takeuchi和Numata 2019)。
同样, 借助光合磷酸化和固氮酶产氢的还有

固氮蓝藻。作为产氧光合生物, 蓝藻光能产氢途径

不可避免受到氧气抑制。一部分蓝藻通过分化形
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成异形胞的方式为光产氢代谢提供相对厌氧的保

护环境, 如鱼腥藻属(Anabaena) (Giri等2022)。另

一些蓝藻借助昼夜节律将光反应的产氧过程与固

氮酶产氢代谢隔离开, 例如蓝杆藻属(Cyanothece) 
(Bandyopadhyay等2010)。与光合细菌类似, 异形

胞蓝藻产氢以固氮酶产氢代谢为主, 但底物来源

是蓝藻淀粉(glycogen), 由与其相邻的营养细胞通

过光合作用积累并传输。蓝藻固氮产氢的能量来

源是围绕PSI的光合磷酸化过程, 这为固氮酶还原

N2和氢质子提供了大量ATP。此外, 非固氮蓝藻产

氢是通过氢化酶完成, 叫做双向氢酶, 属于[Ni-Fe]
系列的氢化酶。该酶对氧气耐受度高于固氮酶以

及绿藻中铁氢化酶, 但产氢活性较低, 因此并未成

为蓝藻活体细胞产氢主要途径(Tamagnini等2002; 
Kosourov等2021)。

与光合细菌和蓝藻不同, 绿藻主要通过[Fe-
Fe]氢化酶完成氢质子还原反应产氢。[Fe-Fe]氢化

酶最大的优点在于它产氢速率高, 在体外适宜条

件下, 可达约104个H2·s
–1, 比[Ni-Fe]氢化酶高出近

一个数量级(Redding等2022)。但[Fe-Fe]氢化酶对

氧气极为敏感, 0.2%的氧气就能降低其一半的活

性。因此, 如何降低细胞内的氧气含量是获得高光

效产氢的关键。正常情况下, 绿藻的光合产氧速率

是呼吸耗氧速率的4~7倍, 培养体系中细胞内的氧

气相对较高。美国Melis等(2000)人在莱茵衣藻中

通过缺硫培养, 显著抑制PSII的损伤修复, 从而有

效降低细胞光合放氧活性, 细胞借助呼吸作用逐

渐达到低氧环境, 最终氢酶得以表达并催化产氢。

绿藻氢化酶在细胞内面临的另一个挑战是来自其

他电子流对电子的争夺。来自光合电子传递链的

电子更多被铁氧还蛋白-NADP+还原酶(ferredox-
in-NADP+ reductase, FNR)接收, 用于生产推动暗反

应所需的NADPH。绿藻中的铁氢化酶与FNR具有

共同的电子供体PetF蛋白, 通过遗传改造, 使PetF
与FNR的亲和力显著降低, 大量电子转而流向氢化

酶, 产氢量提高了5倍(Rumpel等2014)。近年来, 学
者们还发现了循环光合电子传递链的抑制也能显

著提高绿藻的光合产氢能力。例如Hippler研究组

发现PGR5和PGRL1的缺失突变体产氢能力比野

生型高出5~10倍(Steinbeck等2015)。同时, 我国科

学家筛选的PGR5缺失突变体hpm91的产氢能力获

得了突破性的提升, 在10 L规模的小试中, 培养物

产氢量高达8 000 mL, 为目前国内外报道的最高水

平 , 显著提升了绿藻光合产氢的应用开发潜力

(Chen等2019)。这表明, 对光合电子传递链进行优

化和改造对于获得高光效生物产氢十分关键, 也
是未来研究的主流方向。综上, 光合产氢是重要的

光能代谢过程, 随着研究者对该途径的深入探索, 
其光能转化的分子机制逐渐清晰, 这不仅能够丰

富光合作用电子传递调控理论, 而且为光合产氢

的规模化生产提供支撑。

9.2  人工光合作用

自然界光合生物的总体光能利用效率处于较

低水平、同时其生长具有昼夜-季节的周期性, 对
培养环境要求苛刻, 以上限制因素催生了人类对

更加高效、持久和稳定的人工光合体系的研发需

求。人工光合作用是人类效仿自然界光合作用, 通
过光催化材料在太阳光驱动下将水和CO2转化为

碳水化合物并释放氧气的过程。人工光合作用研

究在过去几年已经取得了显著的突破, 一方面得

益于对天然光合作用运行机理理解的加深, 另一

方面得益于材料技术、光催化理论的完善。在低

碳环保的时代背景下, 目前人工光合作用是碳中

和前沿技术开发的热点, 相关研究更加广泛。 
人工光合作用包含两个核心反应, 分别是光

驱动的水裂解反应和CO2还原反应, 依次对应天然

光合作用中的光反应和暗反应。光裂解水制氢并

生成氧气这一反应非常具有挑战性, 一方面是因

为它所需势垒较高, 另一方面该反应属于多电子

参与过程。在天然光合系统中, 光裂解水是由光系

统II (PSII)完成。PSII受激发后, 形成较强的氧化

还原电势, 进而氧化水并生成氧气, 同时提供电子

和质子。PSII的光量子效率可以高达90%, 显著高

于现有的人造光解水体系。鉴于PSII的优点, 中国

科学院大连化学物理研究所李灿研究组通过采用

基于PSII和人工无机光催化剂制氢体系在国际上

率先实现了太阳光驱动的全分解水反应(Wang等
2018b)。该体系通过两步法成功分解水分子, 形成

终端还原产物H2, 但并没有进一步偶联固碳反应。

利用微流体技术将该研究组早期开发的CETCH碳
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循环固定系统与菠菜叶绿体类囊体膜封装在一个

微小的“人造叶绿体”内, 实现了光能驱动高效裂

解水和固定CO2的功能(Miller等2020), 引起了广泛

关注。

虽然基于人工光催化材料的光解水体系不如

PSII酶高效, 但由于后者具有易受损和高度不稳定

的特点, 因此开发更优的无机光催化体系相关研

究一直在持续。采用无机光催化体系提供电子, 然
后利用天然的固碳系统进行固碳这一组合方式被

成功应用到了人工光合作用体系: 2016年, 科学家

利用人工合成半导体硫化镉纳米粒子作为光催化

剂将非自养细菌改造成光合细菌, 并利用后者特

有的Wood-Ljungdahl固碳途径合成乙酸。但在这

篇开创性的工作中, 美中不足的是研究人员并未使

用水分子作为最初的电子供体, 而是采用半胱氨

酸(Sakimoto等2016)。值得一提的是, 该研究组在

结合光化学模块和固碳细菌的基础之上又进一步

结合固氮菌, 前者产生的乙酸被固氮菌吸收, 成功实

现固氮并生产高附加值产物-生物聚酯(Cestellos- 
Blanco等2022)。沿着这一路线, 哈佛大学的Nocera
研究组成功采用了水作为电子供体(Liu等2016), 
利用钴磷催化剂作为电化学阴极输出电子(电催

化), 结合-氢细菌-生物固碳体系实现大约10%的最

高光能转化率, 优于天然光合作用效率。

如上所述, 真正意义上的人工光合作用, 即全

人工光裂解水和固碳体系, 已有报道比较少, 国外

科学家近期发表了综述文章讨论了以水作为电子

供体还原CO2的相关工作(Yoshino等2022), 其中重

点介绍了单粒子光催化剂以及Z-scheme光催化体系, 
前者效率极低, 后续发展会逐步受限; 而效仿自然

界光合作用原理的Z-scheme光催化体系则具有很

多优点: 包括面向全光谱增大光吸收截面, 空间上

将氧化反应和还原反应分开以及产物的分离等等, 
无论是光催化剂组合还是在应用设计上均存在较

大的发展空间。目前, 全人工光合体系能够生产的

化学还原产物还比较单一, 比如C1产物CO、甲醇

以及甲酸等, 而含有2个或2个以上碳的C2+的碳氢

乃至碳水化合物的纯化学合成还极具挑战。

总之, 自然界的光合体系在进化过程中受到

环境条件、生命周期以及基因调控等多方面限制, 

进化往往是非常保守的, 而人工光合作用体系的

建立, 随着光催化理论, 材料科学以及纳米科学的

发展, 有望获得超越自然, 更加高效、稳定和产物

多元化的太阳能利用方案。 

10  结语

光合作用是植物学和生命科学研究永恒的重

要科学问题, 也是实现人工光合作用模拟的基础。

多学科交叉融合和新技术的涌现无疑可以加速光

合作用研究, 提升我国光合作用领域研究的原始

创新能力, 基础理论上有助于阐明光合作用的国

际前沿科学问题, 应用实践上又可以帮助解决人

类面临的日益严峻的粮食、能源、环境等问题。

国家层面持续稳定的支持必将使我国的光合作用

研究再续辉煌！
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