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摘要: 光合作用作为主要驱动力维持着地球植物的生长。虽然我们在调控光合作用的生理生化及分子调

控机制研究中取得了一些进展, 但我们对复杂多变的自然环境下光合作用调控机理的认知仍然有限, 因
此光合作用在作物中改善程度较低, 甚至可能远未达到其生物极限。本文详细概述了限制光合效率的非

生物胁迫因素(高温、盐碱和干旱), 讨论了提高作物光合效率的途径, 并展望光合作用改善的未来前景, 
以期为作物光合改良新目标的确立以及光合作用在提高作物产量方面的发展提供系统全面的参考。
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Abstract: Photosynthesis is the main driving force that sustains the growth of plants on Earth. We have 
made some progress in the study of physiological, biochemical and molecular regulation mechanism of  
photosynthesis. However, our understanding of the regulation mechanism of photosynthesis in the com-
plex and changeable natural environment is still limited, so the improvement of photosynthesis in crops is 
low, and may even be far from its biological limit. In this paper, we summarized the abiotic stress factors 
(high temperature, salinity and drought) that limit photosynthetic efficiency, then discussed the ways to im-
prove crop photosynthetic efficiency, and looked forward to the future prospects of photosynthesis im-
provement, in order to provide a systematic and comprehensive reference for the establishment of new 
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光合作用是有机体利用太阳能把二氧化碳

(CO2)和水合成有机物并放出氧气的过程, 自人类

发现光合作用以来, 对于植物光合作用的研究一

直是农业提高生产力的热点问题。光合作用不仅

局限于绿色植物的叶子, 而且也发生在水生和陆

地植物的幼小发育胚胎以及细菌中。虽然多种生

理、生化和分子过程共同决定了植物的生产力, 但
稳定的光合作用仍然被认为是健康植物生长和发

育的必要条件。本文综述了高温、干旱和盐分3种
主要非生物胁迫对作物光合作用机制的影响, 以
及提高作物光合效率的潜在途径; 希望在充分认

知作物的逆境调控机理的基础上, 为作物光合改

良新目标的确立以及在提高作物产量方面的发展

提供系统全面的参考。

1  限制光合作用的主要因子

1.1  高温对光合作用的影响

全球气温的上升在很大程度上会影响植物生

存, 因此温度升高对作物光合作用的全面影响一

直是全球科学家重点研究的领域。关于气温上升

对作物光合性能(Ainsworth和Ort 2010)、光合酶的

功能(Slattery和Ort 2019)、植物碳代谢(Dusenge等
2019)等方面的影响研究已经有了一些有深远意义

的综述。当温度高于一定阈值水平会破坏细胞内

稳态和代谢平衡, 影响植物生长发育和最终的产

量构成(Sharma等2020)。由于光合作用中众多组

件对热胁迫的敏感性, 如高温会破坏类囊体膜, 抑
制膜相关的电子载体和酶, 影响电子传递速率, 进
而抑制光能捕获, 从而降低光合速率(Pokharel等
2020), 而且高温还会破坏水氧化复合物、光系统Ⅱ 
(PSII)以及捕光复合体(light-harvesting complex, 
LHC)的结构和功能的完整性(Lípová等2010)。虽

然植物能够微调其光合作用能力以应对高温, 但
短期的极端温度还是会破坏叶绿体中叶绿素的生

物合成, 而较长时间的高温甚至会触发叶绿素降

解过程, 对叶绿素合成造成不可逆的损害(Antoni-
ou等2017)。在作物中, 高温通过降低生物合成酶

的活性来抑制叶绿素的生物合成(Dutta等2009)。
大麦幼苗在高温处理48 h后, 参与吡咯生物合成途

径的5-氨基乙酰丙酸脱水酶活性的降低(Mathur等
2014); 在热胁迫下, 芹菜叶片中参与叶绿素生物合

成的基因下调(Huang等2017); 黄瓜叶片中原叶绿

素内酯生物合成的抑制(Tewari和Tripathy 1999), 
这些生物合成酶变化均显著影响了叶绿素在细胞

内的生物合成。除了对叶绿素合成的影响, 也有一

些研究认为在作物冠层叶片中调控二磷酸核酮糖

羧化酶(Rubisco)基因的差异表达以及热激酶在高

温下的表达能促进作物的光合热适应(Yamori等
2014)。由于复杂的光合反应过程中涉及众多间接

或直接参与的各类催化酶, 因此酶本身的热敏性

也决定了高温对作物光合作用的正向或反向作用。

光合作用器官对热胁迫非常敏感, 因为抑制

位点比细胞破坏的反应更快(Mathur等2014), 通常

光合作用器官在感知热胁迫后通过将细胞能量转

移到氧化还原中心作出反应(Biswal等2011)。目前

认为, 参与光合碳同化直接相关的酶的热不稳定

性仍然是导致C3和C4作物在升温条件下出现光合

抑制的主要原因(Slattery和Ort 2019), 而Rubisco是
光合作用的关键酶, 热胁迫会使Rubisco的酶活性

迅速下降, 进而影响光合作用过程(Jajoo和Allakh-
verdiev 2017)。在一些物种中 , 具有分子量为41 
kDa (β-isoform)和47 kDa (α-isoform)的Rubisco活化

酶(Rubisco activating enzyme, RCA)蛋白能够激活

Rubisco (Salvucci等1987), 它们在热应激条件下的

热敏感性具有重要生理意义(Scafaro等2019; Kim
等2021)。此前在水稻(Wang等2010)和菠菜(Kim和

Portis 2006)的研究表明, α-亚型比β-亚型更耐高温, 
表明α-RCA亚型在轻度热胁迫下的光合适应中具

有关键作用, 而β-RCA亚型在正常条件下维持Ru-
bisco的初始活性中发挥了重要作用。因此, RCA

targets for crop photosynthetic improvement and the development of photosynthesis in improving crop 
yield.
Key words: photosynthesis; environmental stress; photosynthetic efficienc; crop yield
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基因调控和2种异构体表达的遗传基础可能有助

于理解当前环境条件下Rubisco活化的优化机制。

鉴于Rubisco不同种类的大小亚基的独特组合为优

化高温下的动力学性能提供了机会(Martin-Avila
等2020; Lin等2020; Sakoda等2021), 因此为了提高

作物中Rubisco活化酶高温耐受性, 探索温度诱导

的Rubisco活化酶的差异表达是当前具有潜力的策

略。例如近些年, 在面包小麦中, Rubisco活化酶亚

型之间热耐受性的改变是由一个充当热调节开关

的氨基酸取代导致的, 这将为未来的基因组编辑

工作提供极具吸引力的目标(Scafaro等2019; Degen
等2020)。

高温胁迫通常伴随着光胁迫, 这两种胁迫在

时空上的交错会破坏作物的光合机制(Tikkanen等
2012)。光抑制过程与PSII对高温的热敏性有关, 
而PSII的活性与电子传递链密不可分, 研究表明影

响电子传递的关键因素主要有2个: (1)高温下类囊

体膜通透性增加 , 导致PSII和LHC效率受损; (2) 
PSII完整性对电子传递的依赖性(Janka等2013)。
研究表明, 中等程度的高温及光强对PSII虽然不会

造成严重的损伤, 但会阻碍PSII在应激后的修复过

程(Evans 2013)。由于PSI比PSII更稳定, 因此适度

的热胁迫会促进PSI活性, 表现为产生更多的ATP
来增加类囊体质子电导和PSI周围电子流, 随后, 较
高的NADPH/ATP比值会降低基质供体中的质体

醌(plastoquinone, PQ)池, 从而激活NADH介导的循

环电子流(Sharkey和Zhang 2010)。由此可见电子

传递链的稳定程度直接或间接受高温胁迫的影响。

此外研究表明, Rubisco能催化光合CO2同化和光

呼吸两种相互竞争的途径, 这两种途径的主导地

位与Rubisco的加氧酶活性有关(Bathellier等2020; 
von Caemmerer 2020)。高温下光呼吸速率增加是

由于在高温下O2相对于CO2表现较高特异性(Jor-
dan和Ogren 1984), Rubisco对CO2和O2的特异性比

值随着温度的升高而下降, 因而高温下较高Rubis-
co氧化倾向会产生更多的2-磷酸乙醇酸, 而2-磷酸

乙醇酸必须通过光呼吸途径循环, 因而最终会导

致先前固定的碳以能量耗散的形式损失(Walker等
2016)。相比于室温环境下短期高温胁迫仅仅加速

了作物叶片的光呼吸速率, 从而导致较低的碳同

化量, 当高温持续时间较长, 作物则会产生强烈且

快速的热适应反应 , 从而降低高温的影响 (Ku-
marathunge等2019), 但由于这种热适应可能太慢

或太小, 所产生的可衡量益处仍然掩盖不了长期

高温对作物光合机制的损伤(Thomey等2019)。在

这种情况下, 光合碳同化速率和光呼吸速率的降

低或升高的能量平衡会在热适应峰值处发生转变, 
因此在未来越来越多的高温事件发生情况下, 注
重热适应峰值下的光合碳同化研究是提高作物产

量的重要手段(Moore等2021)。生长在自然环境中

的作物由于品种特性具有很大的耐高温潜力, 这
与它们在长期的进化过程中形成的适应和防御策

略有关。改良光合作用, 包括提高叶片、植物和树

冠层在较高温下的适应能力, 可能是一种有助于

提高作物产量的应急策略(Wu等2019; Furbank等
2020)。
1.2  盐胁迫对光合作用的影响

植物的生物化学和生理过程在盐分过高的土

壤很容易受到影响, 特别是作物光合作用过程。盐

胁迫引起的光合能力下降容易导致生产力低下, 
研究表明盐胁迫能使作物产量下降50% (Gururani
等2015; Sharma等2020)。而盐诱导的光合能力减

弱与多种因素密切相关。盐胁迫下, 作物外在表现

为叶片气孔的开闭程度降低甚至关闭, 尽管增加

环境CO2浓度但也只能部分恢复光合速率, 这说明

盐离子在光合作用中存在离子效应, 甚至是不依

赖于气孔关闭的效应(Van Zelm等2020)。作物光

合作用的变化与这些内在效应的产生密不可分。

早期研究也发现盐诱导的渗透胁迫通过对亚细胞

器结构产生的离子效应, 来降低光合作用(Lawlor 
2009)。这是由于叶绿体中产生能量所必需的质子

动力依赖于类囊体膜上pH值和电势变化之间的密

切协调, 盐离子会因为其所带正电荷对pH值的影

响而扰乱这种平衡(Bose等2017)。正如细胞膜容

易对盐胁迫产生应激反应一样(Hao等2021), 研究

发现叶绿体中高浓度的离子, 如钠(Na+)和氯(Cl–)
离子等会对类囊体膜造成显著的破坏(Pan等2021)。
此外高浓度的无机盐会导致类囊体膜中光合磷酸

化不可逆的失活和阻碍电子传递(Muhammad等
2021)。在盐胁迫下, 离子通道和转运体在维持叶
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绿体功能中起着潜在的作用(Bose等2017), 例如缺

乏K+离子的逆向转运蛋白(KEA1)或KEA2的突变

体叶绿体光合性能明显下降, 但是在添加钠盐后

这种现象得到缓解(Kunz等2014)。总的来说Na+通

过破坏质子动力和叶绿体功能影响光合作用, 也
说明在盐胁迫下诱导的内在生理机制的紊乱是引

起作物产量下降的主要原因。

此前大量不同作物对盐胁迫的响应研究也

表明, 严重的盐胁迫是导致叶绿素破坏、电子传

递不畅和光合活性降低的一个不可忽视因素(Li等
2010)。在盐胁迫下, 一些植物如小麦、苜蓿、蓖

麻和向日葵的光合色素减少(Perveen等2010; Ra-
marajan等2013), Najafpour等(2015)发现细胞中较

高的Na+离子浓度会改变钾离子(K+)/Na+的比值, 
从而瞬间影响植物和一些蓝藻中光合作用的生物

能过程(光合色素的降解)。同样, Eckardt (2009)的
研究表明盐诱导的变化会加速光合色素的降解。

一些其他研究也发现不同作物在盐胁迫下表现较

低叶绿素含量(Ivanov和Velitchkova 2014)。此外, 
盐胁迫不仅显著降低了盐敏感品种的净光合速率、

羧化效率和二磷酸核酮糖羧化酶含量, 而且因盐

胁迫下叶绿体突起形成, 而使数量显著提高的二

磷酸核酮糖羧化酶载体可以迁移到液泡中并与液

泡结合, 这可能是盐胁迫下Rubisco快速降解的一

种重要机制(He等2014)。在耐盐大豆中, 盐胁迫加

速环式电子流的机制与光照下NAD(P)H脱氢酶的

表达和ATP积累的增加有关, 此外与Na+转运相关

的基因表达也上调。在此基础上, 提出了一种基因

表达产物利用ATP产生的能量将更多的Na+隔离到

叶肉细胞的液泡中, 从而减轻盐胁迫条件下光合

机构的损伤的模型(He等2015)。
盐胁迫下, 向日葵愈伤组织和植株中叶绿素

的生物合成受叶绿素的前体谷氨酸和5-氨基乙酰

丙酸含量的影响(Santos 2004)。耐盐作物在盐胁迫

条件下生长时, 叶绿素含量会增加(Akram和Ashraf 
2011), 因此具有较高叶绿素含量的耐盐作物可能

表现具强膜稳定性。所以当前不少研究把叶绿素

含量作为一个耐盐能力筛选的重要指标(Akram和

Ashraf 2011), 然而Juan等(2005)通过研究番茄叶片

Na+水平与光合色素含量关系发现叶绿素含量并

不总是与耐盐性相关。作物是否耐盐还得这取决

于作物自身的品种特性。也有研究通过对甘蔗和

辣椒进行盐胁迫处理发现, 它们植株在不同生长

阶段类的胡萝卜素和叶绿素含量均发生明显变化

(Gomathi和Rakkiyapan 2011)。说明盐胁迫下植物

的类胡萝卜素含量也可作为选择标准。此外, 基因

水平的耐盐性选择也具有很大潜力; 例如, 水稻

OsSUV3基因编码DExH/D-box解旋酶的Ski2家族, 
在盐胁迫下发挥作用, 促进光合作用并辅助抗氧

化机制(Tuteja等2014)。综上所述, 与光合相关的

叶绿素含量、膜损伤、光合色素和光合生理变化

是盐胁迫下的主要指标, 膜的破坏和色素的降解

严重影响作物的生长发育和生理参数。

1.3  干旱对光合作用的影响

干旱胁迫是限制作物生长和产量的重要的环

境因子之一(Tanveer等2019)。干旱胁迫下, 作物叶

片光合碳同化量的下降与叶片的气孔限制密不可

分(Liang等2020)。当前由于气候变暖及地下水可

用性降低导致的干旱不可避免影响了植物的生长;
为了在干旱环境下生存, 植物会逐渐适应并通过

采取不同的策略进行自我调整, 如增加根毛数量

大量吸水、关闭气孔、渗透调节、现出较厚的角

质层和增强耐受水平等(Sharma等2019)。干旱也

会导致一些非气孔机制的变化也会降低光合作用

(Hajiboland等2017)。例如, 水分缺乏在很大程度

上会影响光合器官的功能, 并对类囊体膜造成严

重破坏, 降低了叶绿素含量(Batra等2014), 此外气

孔关闭干扰了CO2的吸收, 改变了酶活性, 导致膜

破裂, 减少ATP的合成和RuBP的再生, 从而抑制

Rubisco活性, 进而影响光合作用的过程。在自然

波动光环境条件下, 干旱导致的叶片气孔气体扩

散度的降低会引起光和诱导的延迟 , 最终引起

光合同化碳的损失(Sakoda等2022)。轻度干旱胁

迫通常会抑制光合作用和气孔导度(Medrano等
2002), 在这种情况下, 植物通常会采取防御策略, 
通过控制叶片组织的净CO2和蒸腾速率来提高水

分利用效率(water use efficiency, WUE) (Chaves等
2009)。相比之下, 在严重干旱胁迫下, 叶肉细胞的

脱水使有效CO2难以利用, 更显著抑制了光合作用

的代谢过程, 导致WUE和根系导水率降低(Dias和
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Brüggemann 2010; Din等2011)。研究发现干旱使

小麦穗对籽粒灌浆的贡献受到影响, 这与干旱导

致的光合碳同化过程受阻有关(Kottmann等2014; 
Merah等2017)。以上说明干旱胁迫导致作物叶片

光合碳同化量降低, 主要与气孔限制紧密相关。植

物在适应干旱的过程中采取多种自我调整策略, 
如增加根毛吸水、关闭气孔、渗透调节、增强耐

旱能力等。这些调整有助于维持水分平衡和光合

作用的基本功能。

干旱能通过降低PSII的量子产量对PSII产生

负面影响(Tattini等2014)。例如通过改变的叶绿素

荧光动力学来影响PSII (Zhang等2011)。Batra等
(2014)证实了叶绿素荧光和水分含量降低, 导致脱

水进一步造成了PSII电子传输和PQ的降低。在干

旱胁迫下, 叶绿素的同化、降解和生物合成等方面

已被许多研究者报道。叶绿素的生物合成过程中

酶活性的调节依赖于特定基因型, 作为叶绿素降

解关键调控因子的叶绿体靶向蛋白SGR (STAY-
GREEN)受高温和干旱影响其表达受损, 抑制了绿

豆种子中叶绿素的降解和保留过程。此外, 叶绿素

酶和过氧化物酶参与了叶绿素的快速分解, 从而减

缓了其生物合成过程(Kaewsuksaeng 2011)。Ashraf
和Harris (2013)发现小麦叶绿素同化与干旱条件没

有关系, 这可能是由于参与叶绿素生物合成的特

定酶的活性变化受品种间叶绿素合成的特异性变

化有关。此外, 也有研究发现干旱对不同作物的叶

绿素a/b的比值有很大影响, 而且跟作物自身的对

干旱的耐受性也密不可分 (Jaleel等2009; Jain等
2010)。一些含解旋酶结构域的蛋白质在维持光合

作用及抗氧化机制方面发挥着作用, 如水稻中的

这种酶受干旱胁迫影响表现出上调现象(Ambavar-
am等2014; Chintakovid等2017), 此外水稻的抗旱

性可能通过体内NADP(H)平衡利用的光适应性介

导。以上表明, 干旱通过降低PSII的量子产量和影

响叶绿素荧光动力学, 进而干扰PSII的电子传输, 
对光合作用产生负面影响。同时, 干旱对叶绿素的

合成、降解和生物合成产生影响, 调节关键酶活性, 
影响叶绿素的生物合成和降解过程。叶绿素a/b比
值的变化与作物对干旱的耐受性相关。解旋酶结

构域蛋白在维持光合作用和抗氧化机制中发挥关

键作用。这些因素共同作用, 对植物的内在生理调

控造成影响, 进而影响作物的光合能力。

2  提高作物光合效率的途径

2.1  扩大捕光天线系统的光谱吸收范围

阳光是人类可利用的最丰富、最可持续的能

图1  非生物胁迫对作物光合作用的影响

Fig. 1  Effects of abiotic stress on crop photosynthesis
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源, 但热力学定律表明, 并不是每个被捕获光子的

所有能量都能被用于光合产物合成。光合产物生

产效率直接依赖于光合系统的光子捕获和转换效

率。有研究认为, 光合效率低下的主要原因是自然

界生命体串联使用了2种光谱吸收范围相似的光

化学系统来产生分解水和消耗烟酰胺腺嘌呤二核

苷酸磷酸(NADP+)所需的质子动力势, 这两个光系

统竞争相同的太阳光谱区域, 将导致能源效率降

低了一半(Hanna和Nozik 2006)。在只考虑叶绿素

的光谱吸收和有氧光合作用的双光系统结构情况

下, 光合作用基于自由能产生葡萄糖的效率理论

极限为12% (Walker 2009)。再考虑到已知的光捕

获损失、超电势和光呼吸损失等情况, C3和C4植
物的光合效率最大限度分别降低到4.6%和6.0% 
(Zhu等2010)。因此一个提高光合效率的直接方式

是改良光吸收色素, 以扩大光谱吸收范围(Chen和
Blankenship 2011)。为了解决这一问题, 有研究希

望通过对微生物某领域的研究达到减少捕光天线

系统的尺寸(Mussgnug等2007; Mitr和Melis 2008), 
截断的光采集天线系统可以在减少表面的光饱和

效应的情况下扩大吸收光谱, 并使更深层的细胞

接收到更多的光能。一般植物和藻类通常只能吸

收可见光, 一些蓝藻拥有变异的叶绿素能够吸收

近红外光(740~750 nm), 从而达到可储存更多太阳

能的目的(Chen和Blankenship 2011; Chen等2010)。
一些绿藻(例如莱茵衣藻)已经进化出遗传策略来

组装LHC, 以使其在低光条件下最大限度地捕获

光。通过工程技术向作物引入这些特异的捕光天

线系统不失为一种提高光合效率的重要途径。

2.2  缩短PSII热耗散的驰豫时间

光是光合作用的能量来源, 植物接收的光能

很多时候超过光合同化能力, 但它们也能成功地

应对过多的光损伤(Ort 2001)。通过调节PSII天线

系统中的热耗散来减弱PSII的D1蛋白的破坏有助

于保护PSII免受过多光的损伤(Long等1994)。当

然这个可逆的光保护过程降低了PSII和CO2同化的

最大量子产量。野外环境下, 冠层中的光照是持续

波动的, 当光强高于一定阈值时, 高热耗散也可以

保护PSII免受氧化损伤; 当光强低于过量水平时, 
叶片CO2同化光子通量的恢复需要一定的时间, 如

果时间过长, 这将导致叶片在高光条件向低光条

件转换时会限制光合碳同化, 并且这一效应会因

低温而延长(Zhu等2004)。朱新广等人通过使用反

向光线追踪算法来预测冠层模型中随机选择的

120个点的光动力学, 描述了冠层内光通量的不连

续和非均匀性, 并从理论上说明通过基因型的选

择或工程改造缩短叶片从光保护状态恢复到正常

状态的时间(PSⅡ热耗散的驰豫时间), 从而使Fv/Fm

在光保护下降低更小, 将有助于增加田间作物冠

层对碳的吸收, 从而提高作物产量(Zhu等2004)。
2.3  引入藻类的CO2浓缩机制

提高绿色植物的光合作用效率一直是提高作

物生产力的重要途径, 光合作用碳同化的暗反应

的过程由Rubisco催化, 但由于CO2和氧气在Rubis-
co上竞争作用, 以及Rubisco本身的催化效率极低, 
因此Rubisco加氧酶反应和光呼吸可以通过提高

Rubisco周围的CO2浓度来抑制, 从而提高光合效率

和产量(Andersson 2008)。一些光合作用的生物已

经进化出CO2浓缩机制, 例如蓝藻为应对低CO2浓

度的环境进化出了CO2浓缩机制(CO2-concentrating 
mechanism, CCM), 通过羧酶体包裹RuBisco并高

度富集CO2, 从而提高催化效率(Singh等2016)。因

此通过生物工程手段将蓝藻的CCM系统引入C3作
物被认为是一种潜在的提高植物光合效率的方法

(Hennacy和Jonikas 2020)。有研究通过基因工程的

手段将聚球藻中的1,5-二磷酸核酮糖羧化酶引入

并替换掉了烟草中原有的RuBisco, 为引入蓝细菌

的CCM系统打下了基础, 提高作物产量打下了基

础(Lin等2014)。有研究通过建立动力学模型来模

拟在C3作物叶片中添加蓝藻的CCM的组分, 分析

蓝细菌CCM的必要组分对改善C3作物光合作用潜

力的影响, 发现不改变叶片解剖结构的情况下, 叶
片净CO2吸收可以提高近60%, 这与农田中的人为

提高CO2浓度导致叶片CO2吸收增加类似; 此外模

拟结果表明, 单一转运蛋白的加入能提高9%光合

作用, 如果所有转运蛋白都加入将提高16%光合作

用(McGrath和Long 2014)。工程改良C2光合作用

类似简单的CCM, 它捕获、浓缩并重新吸收光呼

吸CO2, 是一种很有前途的方法, 目前还处于起步

阶段(Bellasio和Farquhar 2019)。因为所有需要的
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基因都存在于C3物种中, C2光合作用的一个优势

是能够利用本源基因, 并仅改变它们的调控和表

达(Lundgren 2020)。因而能直接调控光呼吸通路

达到降低光呼吸成本的目的, 且天然光呼吸基因

的过度表达可以促进光合碳同化和作物生长, 也
可能改变光合作用和光呼吸之间的平衡(López‐
Calcagno等2019)。目前也有研究人员通过用含有

5种酶编码序列的单一构建体进行转化, 在水稻中

建立了一个功能性的C4途径, 但在实现任何效益

之前, 其表达过程仍需优化(Ermakova等2021)。在

深入了解CO2浓缩机制的基础上, 通过对相关浓缩

结构组中晶体结构解析也有重要发现, 对蓝藻分

子伴体Raf1以及Raf1和RuBisco大亚基RbcL复合

体的晶体结构解析, 发现RuBisco酶组装和成熟过

程的多层次精细动态调控分子机理, 为人工改造

Rubisco以更好利于CO2浓缩机制引入C3作物最终

提高光合作用效率奠定了基础(Xia等2020)。
2.4  优化RuBP再生途径

资源在光合碳代谢酶之间的分配平衡可能是

自然选择优化的结果, 然而相比于当今单一栽培

追求最大光合生产力而言, 以往植物为了生存和

繁殖力并不一定要选择最大的光合生产力(Zhu等
2007), 因此改变碳代谢酶之间的资源分配在提高

光合速率方面是存在一定潜力的。植物叶片中

RuBP的再生能力是限制C3植物光合作用在欠饱

和光水平条件下的主要因素。提高植物的RuBP再
生能力来应对未来气候和环境(高温、CO2浓度上升)
的变化是一种有效的策略(Köhler等2017)。RuBP
的再生速率可能受到电子传输速率或光合碳还原

(photosynthetic carbon reduction, PCR)循环中关键

酶的限制, 如景天庚酮糖-1,7-二磷酸酶(sedoheptu-
lose-1,7-bisphosphatase, SBPase)和果糖-1,6-二磷酸

酶(fructose-1,6-bisphosphatase, FBPase) (Raines 2003, 
2006)。利用与进化算法相结合的光合碳代谢动态

模型预测发现, 优化PCR循环酶之间的资源分配

可以提升植物在高浓度CO2大气环境下的光合

速率(Raines 2003)。因此理论上假设没有ATP或
NADPH限制, 通过增加SBPase的活性增加RuBP再
生能力, 会导致RuBP再生受到限制的条件下表现

更高的光合速率。此外也有大量研究, 通过过表达

SBPase和FBPase的基因能使水稻、大豆、番茄、

小麦以及烟草等在正常或者胁迫环境下表现较强

的光合能力和较好的植株长势(Raines 2006; Feng
等2007; Ding等2016; Driever等2017)。通过对FBP/
SBPase的过表达, 表现出的促进光合作用的现象, 
表明对主要粮食作物的RuBP再生途径的调控修

饰, 不仅可以缓解未来CO2浓度升高条件下全球气

温上升对产量的影响, 更是解决未来粮食问题的

重要手段。

2.5  合成光呼吸旁路

在25°C和当前大气CO2浓度下, C3光合作用固

定碳可能会因光呼吸而损失约30%, 而且这种损失

的大小随着温度的升高而增加(Zhu等2010)。因此, 
光呼吸被认为是一种可以通过改变来提高光合效

率的途径。在过去的研究中, 通过下调光呼吸通路

中的调控酶表达的基因或者抑制光呼吸通路中相

关酶的活性 , 并没有达到光合效率的提高目的

(Baumann等1981; Somerville 2001)。这说明, 缺少

光呼吸途径, 植物无法有效代谢光呼吸中间体, 并
且抑制卡尔文循环所必需的RuBP再生过程。如果

通过设计一个光呼吸旁路绕过光呼吸途径而不是

直接减少光呼吸, 这样既能达到代谢RuBP氧化产

生的2-磷酸乙醇酸, 同时减少碳、氮和能量的损失, 
避免光呼吸中间体的积累(Zhu等2010)。目前在植

物中设计并测试了以下3种光呼吸旁路途径。(1) 
Kebeish旁路: 通过将大肠杆菌的乙醇酸分解代谢

途径从引入拟南芥中, 使叶绿体中的乙醇酸在叶

绿体中转化为甘油酸而不释放氨, 降低了能量消

耗, 减少了CO2的逸散和氨的释放, 提高了拟南芥

的净光合作用和生物量产量(Kebeish等2007)。(2) 
Carvalho旁路: 乙醛酸在过氧化物酶体中转化为羟

基丙酮酸, 同样没有氨的释放, 但这一途径仅仅部

分在烟草中实现(Carvalho等2011)。(3) Maier旁路: 
该旁路的特点是乙醇酸在叶绿体中完全氧化, 通
过该途径转基因拟南芥的光合作用和生物量都得

到了提高(Maier等2012)。这三种反应绕过叶绿体

或过氧化物酶体中的光呼吸作用, 或者将乙醇酸

完全氧化成叶绿体中的CO2, 这些反应的不同之处

在于它们对能量和还原力的需求以及乙醇酸分解

代谢的方向。但是以上三种光呼吸旁路途径, 一般
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只有在低光照和短日照条件下才能观察到光合产

能的增加。Shen等(2019)利用多基因组装和转化

系统成功地在水稻叶绿体中建立了一种新的光呼

吸旁路(称为GOC旁路), 其特点是在3种水稻自源

酶(即乙醇酸氧化酶、草酸氧化酶和过氧化氢酶)
的催化下, 乙醇酸完全氧化成CO2时不产生还原性

当量, 并证明了GOC植物在强光条件下具有显著

的光合优势。综上所述, 光呼吸旁路可以提高植物

的生产力, 但这是由于光呼吸中间体的利用, 使光

合碳更充分地用于再固定, 还是由于该途径能量

平衡的改善, 仍有待证实。因此, 进一步了解野生

型植物光呼吸CO2的再固定程度是非常重要的。

3  未来发展趋势

光合作用效率的提高似乎为解决满足未来粮

食需求所需的可持续增产的挑战提供了一个令人

兴奋的机会, 在相同或减少对水和氮资源的使用

的情况下, 实现更高的光合作用速率, 可能将改变

21世纪农业格局。基于植物逆境胁迫下的光合生

理及分子调控机制的认识, 光合循环从光能吸收、

电子传递、光暗反应、再到光合产物形成, 针对其

中涉及的各个小物质能量循环过程, 至今已有研

究设计了相应的提高作物光合效率的途径, 例如

扩大捕光天线系统的光谱吸收范围、缩短PSⅡ热
耗散的驰豫时间、引入藻类的CO2浓缩机制、优

化RuBP再生途径以及合成光呼吸旁路等途径。未

来需要在结合以上光合改良的基础上, 针对植物

光合特点创新创新光合作用调控方法, 如利用光

反应蛋白和光感受器, 可以调控光合作用的启动

和关闭, 以适应不同的光照条件, 以此提高光合作

用的效率, 并减少能量浪费。未来面对复杂多变的

气候环境, 未来作物的光合改良除了重点解决提

高光能利用效率、光合电子传输产量、碳同化, 以
及限制在光呼吸过程中损失的问题, 更应注重改

良后的适应性和广谱性问题。要想实现以上光合

作用效率优化的目标, 应综合利用生物化学、分子

生物学、物理学和化学等领域的宏观或微观技术

手段, 深入解析光合作用中所涉及的光能转化机

理、水裂解机理、电子传递机制、光能耗散机理、

叶绿体发生调控机理及全球尺度波动环境下碳同

化机制, 并且系统全面地从生物或非生物胁迫, 时
间或空间, 甚至进化角度更进一步夯实光合作用

的基础研究, 以期在植物的复杂光合作用系统中

找到更有效地利用自然资源的调控方法或手段。
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