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摘要 光合作用机理既是生命科学的重大基础前沿问题, 其应用又与农业、能源和环境的可持续发展密切相关.
本文主要概述了近年来光合作用研究在光合蛋白质机器的结构解析与调控、光合水裂解放氧及人工模拟、作物

光能利用、二氧化碳同化以及合成生物学与光合作用等方向的前沿进展, 探讨了未来发展趋势. 结合我国光合作

用研究面临的机遇与挑战, 提出了面向2035年我国光合作用研究的若干重点发展方向.
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植物和藻类的光合作用是地球上最大规模利用太

阳能把二氧化碳(CO2)和水合成有机物并放出氧气的

过程, 是几乎所有生物所需要的食物和氧气的来源, 是
人类赖以生存和发展的物质基础. 光合作用包括光反

应与暗反应. 光反应是光合作用的引擎, 宽幅吸收可

见光, 其能量传递效率高达94%~98%, 在反应中心的

转能效率接近100%, 特别是在常温常压下能裂解水放

出氧气和质子. 光合作用高效吸能、传能和转能及水

裂解机理是实现光合仿生模拟的理论基础. 暗反应固

定CO2, 陆地和海洋生态系统通过光合生物每年合成

的生物质约为2500亿吨
[1]. 当今人类文明所需的煤、

石油、天然气等化石燃料都是古代植物光合作用直接

或间接的产物. 同时, 植物干重的90%~95%来自光合

作用的产物, 是作物产量形成的物质基础. 自17世纪人

类发现光合作用以来, 光合作用研究一直备受重视和

关注, 相关研究曾多次获得诺贝尔奖. 光合作用机理

不仅是重大的前沿科学问题, 而且其应用与当今人类

面临的粮食、能源、生态和环境问题都密切相关. 鉴

于光合作用的重要性, 本文就近年来国内外研究比较

活跃的若干方向进行概述, 并试图探讨未来发展趋势,
以及提出我国开展光合作用研究的若干建议.

1 国内外研究状况

近十年来, 国内外光合作用研究取得了一系列突破

和重要进展. 由于文献量大, 篇幅限制, 难以全面分析,
本文着重围绕以下若干研究方向的主要进展进行阐述.

1.1 光合蛋白质机器的结构与调控

光合作用的光反应是在光合膜上一系列具有特定

空间排布和构象变化的色素蛋白复合体中进行的, 这

些膜蛋白机器的结构与功能及其调控规律一直是光合
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作用的前沿研究热点. 十多年前我国科学家利用晶体

学技术解析了高等植物菠菜光系统Ⅱ(Photosystem Ⅱ,
PSⅡ)外周捕光天线复合物(light-harvesting complex
Ⅱ, LHCⅡ)[2], 后来又解析了海洋硅藻PSⅡ外周捕光

天线复合物(fucoxanthin chlorophyll c-binding antenna
protein, FCP)[3]、豌豆光系统Ⅰ(PSⅠ)及其捕光天线复

合物(light-harvesting complex Ⅰ, LHCⅠ)[4]的高分辨

率晶体结构. 近年来进一步应用冷冻电子显微镜解析

了菠菜和豌豆PSⅡ及LHCⅡ超级复合物
[5,6]

、玉米

PSⅠ-LHCⅠ-LHCⅡ超级复合物
[7]
、硅藻PSⅡ及FCP

复合物
[8]
、绿硫细菌反应中心及Fenna-Matthews-Ol-

son复合物
[9]
、红藻藻胆体及其与PSⅡ形成的超大复

合物
[10~12]

、NAD(P)H脱氢酶复合物结构
[13,14]

等不同

光合膜蛋白复合体的三维结构. 同时, 国外科研团队围

绕有关光合膜蛋白复合物结构开展了研究, 解析了

PSⅠ的晶体结构
[15,16]

、PSⅡ的晶体结构及原子级分

辨率的晶体结构
[17,18]

、紫色光合细菌反应中心及核心

捕光天线复合物结构
[19,20]

、菠菜细胞色素b6f复合物结

构
[21]

和蓝藻NAD(P)H脱氢酶复合物结构
[22,23], 以及利

用X射线自由电子激光技术获取了PSⅡ及光合细菌反

应中心的动态结构
[24~26]. 国内外科学家合作还揭示了

叶绿素合成关键酶——原叶绿素酸酯氧化还原酶的结

构基础
[27]. 这些研究展示了不同物种光合蛋白质机器

的精巧结构、色素的精准排布和电子传递体的高效运

转状态, 打开了从原子水平理解光合作用的新大门, 为
阐明光合作用高效转能和调控机理及为仿生模拟生产

清洁能源提供了重要基础和新途径.
核酮糖1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶(ribulose-1,5-bi-

sphosphate carboxylase/oxygenase, Rubisco)是卡尔文

循环的关键酶, 国内外科学家揭示了植物和藻类Ru-
bisco催化和调控的结构基础

[28,29], 通过原位断层扫描

电子显微镜交叉结合多项技术研究了绿藻CO2浓缩相

关的Rubisco和蛋白核结构, 展示了蛋白核液滴状的相

变基础及其与周围类囊体膜的联系
[30~32].

叶绿体内蛋白由叶绿体基因组和核基因共同编

码, 因此, 光合作用蛋白质机器的生成以及功能受细胞

核和叶绿体基因表达的协同调控. 一系列参与光合作

用蛋白的转运
[33~34]

、分选
[35]

、组装
[36,37]

、降解
[38,39]

等

过程的重要调控因子被成功鉴定. 此外, 阐明了质体囊

泡诱导蛋白介导类囊体膜生物发生和适应环境的关键

调控机制
[40]. 这些研究可以从多层次多角度认识光合

作用蛋白质机器的调控方式和规律.

1.2 光合水裂解放氧及人工模拟

PSⅡ利用可见光在常温常压下裂解水并释放氧

气、质子和电子, 是自然界利用和存储太阳能的典范.
PSⅡ放氧中心由锰离子、钙离子和氧原子构成的锰

簇(CaMn4O5)以及附近一个具有氧化还原活性的酪氨

酸残基组成. 2011年, 1.9 Å高分辨率的PSⅡ三维晶体

结构被解析, 揭示了PSⅡ核心-放氧复合物的组成和几

何结构
[18], 被Science评为当年世界十大科技突破之一.

通过X射线自由电子激光技术, 锰簇S1, S2和S3等状态

的天然结构相继被解析
[24,25,41~43]. 在此基础上, 我国科

学家成功合成了与PSⅡ水裂解中心相似的Mn4Ca簇合

物, 模拟了自然水裂解催化中心的不对称Mn4Ca簇核

心结构
[44]. 研究人员发现基于氮化石墨烯做基体稳定

的单核锰催化剂有着与自然光合作用锰簇相近的水氧

化活性
[45], 与自然光合作用锰簇结构相似的Cu4O4人

工簇合物可以有效地催化水裂解
[46]. 这些模拟化合物

的获得不仅对研究自然界PSⅡ水裂解中心的结构和

水裂解机理有重要的科学意义, 也对未来制备廉价、

高效的人工水裂解催化剂有重要的应用价值.
同时, 藻类可以利用光驱动裂解水产生的电子和

质子在氢酶的作用下产生氢气. 目前, 对微藻光合产

氢的关键酶及代谢调控机制有了较多的认知
[47]. 例如,

光合作用环式电子传递调控因子Proton Gradient Reg-
ulation 5的突变增强了两个光系统的稳定性,在胁迫条

件下使莱茵衣藻光合产氢量较野生藻株增加30倍以

上
[48,49], 为微藻高效产氢提供了优异资源.

1.3 作物光能高效利用

光合作用产生的碳水化合物最终形成生物量和作

物产量,所以提高光合作用效率是提高作物产量的前提.
据模拟计算, 植物的理论光能利用效率可以达到4.6%~
6.0%[50], 然而, 当前农作物的光能利用效率仍有很大的

提升潜力
[51]. 提高作物光化学效率有许多策略, 包括改

造光反应中心, 优化捕光天线蛋白系统, 优化环式电子

传递以提高ATP/NADPH比例等
[52,53]. 近些年的研究认

为, 改造植物色素捕光蛋白复合体大小、还原位能、非

光化学猝灭(NPQ)以及PSⅡ反应中心的周转可能对未来

的高光效作物育种具有潜在价值
[54~56]. 我国科研人员利

用杂交、诱变或转基因的方法筛选与创制了大豆、水
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稻、小麦和油菜等作物的多种高光效种质材料
[57].

植物光能利用效率不仅取决于光合膜蛋白复合物

化学反应本身效率, 还与光保护能力密切相关, 并受光

温等多种环境因子的影响. 例如, 我国长江中下游地区

水稻在开花灌浆期通常会遇到干热风伤害而导致水稻

产量降低
[58], 如果光强与温度变化叠加, 光合效率下

降则更为明显. 黄淮海地区小麦在开花灌浆期也会遭

受干热风危害, 如小麦品种“小偃54”比“京411”更抗干

热风, 前者的叶黄素循环调控因子抗坏血酸浓度及紫

黄质环氧化酶活性显著高于后者, 并且“小偃54”的抗

氧化系统活性也明显高于“京411”, 从而提高了“小偃

54”的光保护及抗干热风的能力
[59,60]. 这些结果表明降

低作物的光抑制和光氧化同时增强光修复能力是提高

作物大田条件下光能利用效率的重要途径. 叶黄素循

环是光保护的一个重要机制, 在烟草中表达来自拟南

芥的叶黄素循环关键酶与PSⅡ S亚基基因来改造NPQ
过程, 可以使光合捕光系统以更快的速度从耗散热能

状态恢复到吸收光能状态, 增强变化光强下的适应能

力和光合效率, 使烟草的干物质提高15%以上
[61], 然

而, 这一策略在拟南芥中并没有明显效果
[62]. 在优化

电子传递速率方面, 增加Rieske铁硫蛋白含量后, 显著

加速了光合电子的流动, 使狗尾草的光合作用效率增

加了10%[63]. 因此, 通过提高作物的光保护能力以及

变光条件下光反应的快速响应能力是提高光合效率进

而提高作物产量的有效途径, 同时还需要充分考虑物

种间以及生长环境差异带来的影响.

1.4 C4二氧化碳同化

C4植物具有较高的CO2同化能力和光合作用效率,
对C4植物光合作用的进化与分子调控机制已有较深的

认识
[64]. 从20世纪60年代开始, 利用远缘杂交或转基因

手段试图将C4关键酶基因导入到C3植物中, 成为光合

作用研究的一个热点, 但并未取得预期效果
[65~68]. 这可

能由于C4植物叶片具有特殊的花环结构, 其维管束鞘

细胞与叶肉细胞在光合膜构成和生化反应酶类存在差

异
[69]. 其实, C3植物基因组中也含有编码C4途径关键酶

和转运蛋白的同源基因, 但与C3植物相比, C4植物光合

途径关键酶对光照和其他外界环境因素更加敏感. 丙

酮酸磷酸双激酶(pyruvate orthophosphate dikinase,
PPDK)是依赖NADP的苹果酸酶型(NADP-ME)途径的

关键酶, 该酶的翻译后修饰调控是C4光合作用研究领

域的一个经典案例. 研究者们最初认为该酶的活性受

光环境调节, 在暗处该酶被磷酸化, 丧失活性, 光照时

去磷酸化恢复活性, 这一结果作为C4途径调控的经典

案例被写进《植物生理学》教科书. 最近研究表明

PPDK的Thr527位点的磷酸化严格受一定范围内光强

调节, 而不是受光暗变化调节, 这种调控方式能够使C4

植物更为灵活地应对外界环境变化, 也使得这个调控

理论更加完善
[70]. NADP-ME是该途径的脱羧酶, 也是

通过其Ser419位点的磷酸化对光强的响应调控其酶活

性
[71]. 此外, 磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(phosphoenolpyr-

uvate carboxylase, PEPC)和磷酸烯醇式丙酮酸羧激酶

(PEP carboxykinase, PEPCK)等都具有多个磷酸化和乙

酰化修饰位点, 且这些修饰对光照都非常敏感, 受光调

控
[72~74].
C4光合作用涉及叶肉和维管束鞘两类细胞和多个

代谢途径中的多个核心酶, 这些酶的突变往往会导致

植株致死, 对其功能研究带来较大的困难. 利用生物信

息学和计算生物学技术研究C4光合作用可为实验科学

提供一些有价值的参考. 我国学者利用计算生物学技

术推演了C4光合作用工作模型, 表明PEPCK途径不能

单独存在于C4植物中, 只能与NADP-ME途径和依赖

NAD的苹果酸酶型(NAD-ME)途径组成混合脱羧途径,
这种混合脱羧途径更有利于C4光合作用

[75]. 这些工作

为实施C4光合作用的生物工程改良提供了重要思路
[76].

1.5 合成生物学与光合作用

合成生物学的蓬勃发展为光合作用研究提供了新

的契机. 通过理论设计、工程改造及人工定向进化等

手段, 创建新型光合细胞、器官、系统以及材料可提

高光合作用效率. 针对光反应过程, 将藻类叶黄素循

环的光保护模块在烟草中异源表达显著提高生物量,
并实现节水

[61]. 研究人员创建了一条在细胞核中表达

由叶绿体基因编码的D1蛋白的新途径, 显著增强拟南

芥、烟草和水稻在高温胁迫下的光合作用效率、CO2

同化速率、生物量和产量
[77]. 叶绿素是吸收光能的主

要色素, 在大肠杆菌中实现叶绿素的合成
[78]. 针对碳

素同化过程, 在大肠杆菌中成功组装Rubisco[79]; 利用

蓝藻Rubisco替换了植物内源Rubisco, 结合两个关键α-
羧基结构蛋白自组装了结构性的羧化体

[80]; 将高粱

Rubisco小亚基(Rubisco small subunit, RbcS)完全替代

水稻RbcS使杂合型Rubisco酶具有类C4植物的高催化
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活性
[81]; 将原核藻类的CO2浓缩机制的20个基因整合

到大肠杆菌, 成功重建了碳浓缩合成体系
[82]. 在光反

应和暗反应耦合方面, 同时刺激电子传输和核酮糖

1,5-二磷酸再生提升光合碳同化能力, 使转基因烟草

在大田条件下的生产力和水分利用效率显著提高
[83].

采用合成生物学方法重构C3植物光呼吸代谢旁路亦可

显著提高其光合效率、生物量和产量
[84~86], 为未来作

物高光效育种提供了新思路.
叶绿体是自然界光合作用发生的自然引擎, 对叶

绿体的定向改造可以改变光合作用效率. 通过定向改

造向光素phototropin 1(PHOT1)和PHOT2优化对光的

敏感性, 增强叶绿体运动以及叶片伸展的响应能力, 从
而提高植物在弱光下的生物量

[87]. 德国和法国科研人

员将从菠菜中提取的类囊体与不同生物体的碳素代谢

酶偶联, 并用微流控技术包被, 可在细胞外利用光能将

CO2转化成乙醇酸
[88], 开启了人工叶绿体研究的先河.

2 未来发展趋势

跨学科的交叉融合与新技术的不断涌现为光合作

用研究带来了新的发展机遇, 呈现出新的发展态势, 在
相关重点领域开展深入研究, 有望取得重大突破和技

术革新.

2.1 蛋白质结构与功能的多维度协同

随着越来越多的光合蛋白质机器结构被解析, 其

整体结构与动态功能将成为研究重点
[89]. 植物生长在

自然环境中, 叶绿体内的蛋白复合物往往需要中间态

发挥作用, 它们大多丰度低、柔性大, 给结构解析带

来很大挑战. 同时, 光系统的吸能、传能和转能反应

发生在10–15~10–7s的时间尺度, 而植物生理响应发生

在分钟、小时甚至更久的时间尺度. 因此, 需要从空

间和时间维度综合研究光合蛋白质机器, 一方面解析

微量的、不稳定的复合物结构, 以及中间态的结构与

其在反应过程中的动态结构变化, 另一方面研究复合

体在光合膜上的原位结构和更大复合物的结构, 以及

这些结构适应环境变化的特征.

2.2 从自然光合作用到人工光合作用

自然光合作用的奇妙之处在于常温常压下能将水

光解产生氧气和质子,而光能和电子在光合膜复合物和

电子传递体上的高效转化和传递是人工光合作用的理

论基础
[90]. 一系列色素蛋白复合体结构的解析为人工

光合作用研究提供了模板与思路, 将帮助回答水裂解

放氧中的许多重要问题, 例如, S态循环过程中锰簇的

动态结构变化, 蛋白结构对水氧化过程的调控等
[91]. 未

来需借助分子生物学及蛋白质动力学的研究方法,并应

用各种光谱技术和生物物理测量手段研究锰簇催化水

裂解所涉及的动态过程, 阐明光合放氧机制. 在此基础

上, 模拟PSⅡ光催化水裂解并合成新的催化剂以及半

人工、全人工的光合体系将是需要开展的重要课题.

2.3 提高光能利用效率助力提升作物产量

随着世界人口增长和对粮食需求加大, 提高农作

物产量是实现粮食安全的一个根本方向. 提高光能利

用效率是进一步提升作物生物量和产量的基础, 对比

理论计算值, 当前作物栽培品种的实际光能利用效率

还有较大的优化和提升空间, 将是未来作物设计和改

良的重点方向之一
[92,93]. 研究应从光能转化、电子传

递、光呼吸、碳固定及其与环境适应等过程中寻找不

同作物光能利用的主要限制因子, 深入挖掘提升光能

利用效率的潜力. 由于光合参数测定对环境敏感, 因

此, 建立大田条件下不同作物高通量稳定的光合指标

测定体系是开展相关研究的重要基础. 从基因组水平

确定光能高效利用的关键基因或位点, 从野生种、农

家种和栽培品种中筛选优异等位基因和种质资源, 导

入目标品种, 培育高光效新材料. 甚至从藻类中挖掘

提升光能利用效率和CO2浓缩效率关键因子的尝试也

初见成效
[94]. 同时, 挖掘光能利用的负调控因子, 运用

基因编辑技术可快速改造目标基因, 实现作物高光效

分子设计与精准改良. 此外, 合成生物学技术将进一

步应用到高光效体系的设计与优化中
[95].

2.4 关注全球气候变化对作物光合作用的影响

全球气候变化, 大气CO2浓度上升, 伴随极端天气

增加, 对农作物及其光合作用都产生影响. CO2是光合

作用的原料, 有研究表明CO2浓度上升促进了小麦、

水稻、大豆等C3作物的光合效率和水分利用效率, 但

对玉米、高粱和甘蔗等C4作物未产生明显影响
[96,97].

然而, 也有研究认为CO2浓度上升对作物营养品质会

产生负面影响, 导致小麦、水稻、大麦和马铃薯中的

蛋白质与微量元素含量下降, 而对豆科植物影响较小,
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C4作物几乎不受影响
[98,99]. 因此, CO2上升对光合作用

及作物生产具体带来怎样的影响及其机理有待进一步

深入研究. 其次, 世界多国提出了“碳中和”的目标, 研
究植物和藻类的光能转化及固碳机制, 提高光能转化

与固碳能力对开辟清洁能源新途径及增加碳汇功能都

具有重要意义.

3 我国光合作用研究面临的机遇与挑战

我国提出到2035年进入创新型国家, 在此过程中,
我国的农业、能源和环境都面临着挑战, 迫切需要前

所未有的原始科技创新来支撑. 首先, 粮食安全是头

等大事, 如何提高光能利用效率以及调节光合作用同

化产物的分配, 在国家种业创新中充分考虑作物高光

效高产的潜力是光合作用研究的重要课题. 由于CO2

浓度上升影响全球气候、环境和农业生产, 我国提出

了到2060年实现“碳中和”的时间表, 要实现这一目标,
需要有强大的基础研究及应用研究以及高新技术的构

建来支撑. 光合作用是自然界利用太阳能的典范, 是地

球碳循环的原动力. 因此, 从“碳中和”目标来看, 无论

是可再生清洁能源生产, 还是减排和碳汇功能都与光

合作用密切相关.
我国光合作用研究起步于20世纪20年代, 早期的

研究主要集中于光合生理层面. 近20多年, 在国家重

点基础研究发展计划(973计划)和其他国家项目的支

持下, 我国光合作用研究得到了较快的发展. 近年来,
在光能吸收、传递和转化的微观机理、光合膜蛋白结

构与功能、光合电子传递、光合膜的组装和调控、光

合碳代谢、人工光合仿生模拟、水裂解光催化剂等领

域取得了许多重要进展. 特别是在光合膜色素蛋白超

分子复合物三维空间结构解析领域取得了多次重大突

破, 在国际上产生了重要影响.
现代生命科学的研究与其他学科的交叉越来越紧

密, 光合作用便是生物学与物理和化学交叉的一个范

例. 当前, 我国光合作用研究正处于新的发展阶段, 需
要充分发挥学科融合的优势, 进一步与信息科学和材

料科学等多学科交叉, 揭示光合作用中能量和物质转

化的微观过程, 乃至在全球气候变化下与环境的互作

机制. 为了使光合作用研究在服务国家重大需求中发

挥更大作用, 可在国家层面组织重大专题研究, 凝聚

队伍, 联合攻关. 同时, 创造潜心研究的条件和环境,

鼓励青年科研人员迎难而上, 勇攀科学高峰.

4 面向2035年的的重点布局建议

面向我国2035的远景目标, 光合作用领域需要重

点关注以下一些方向.

4.1 面向世界科技前沿——突破光合作用机理

光合作用的反应过程十分复杂, 关键制约因素在

于光合作用能量传递和碳素同化及其调控的分子机理

仍有许多未解之谜, 是下一步需要突破的重点, 如光能

转化机理、水裂解机理、电子传递机制、过剩光能耗

散机理、叶绿体发生发育与调控机理以及全球气候变

化下光合作用固碳机制等. 阐明光合作用机理是该领

域基础性和前沿性研究的核心, 这些机理的突破将会

带来新理论和新技术, 使我国占领光合作用基础研究

和应用基础研究的制高点.

4.2 面向农业——提高作物生物量和产量

构建作物高光效设计育种创新体系, 针对水稻、

小麦、玉米、大豆、马铃薯, 以及饲草等作物, 通过

基因编辑、合成生物学、人工驯化、定向进化等技

术, 人工优化和改造光反应和碳同化过程的重要调控

因子, 提高个体和群体光能利用效率, 培育高光效作

物, 提高作物生物量. 同时, 植物代谢衔接光合产物和

生物质, 以及库流分配影响作物的产量, 实现各系统在

时间和空间上的有效适配与优化是整体提升植物光能

转化效率和提高产量的关键.

4.3 面向能源——光合作用人工模拟

绿色清洁能源是能源的重要发展方向 . 揭示

PSⅡ水裂解中心动态调控机制, 打造新型仿生水裂解

催化剂. 研究微藻光合产氢调控机制, 构建光合高效

产氢体系. 研究有机-无机人工仿生光合系统, 创制高

效生物太阳能电池体系.

4.4 面向环境——光合作用与生物固碳

面向“碳中和”的国家战略, 构建高效光能转化和

固碳的植物和藻类, 提高林草和藻类的光合能力与碳

汇功能. 发掘光合细菌和藻类新型固碳模式, 创建非

天然光能自养微生物系统, 提高生物固碳能力.
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Advances and perspectives in several areas of photosynthesis research

LIN RongCheng, YANG WenQiang, WANG BaiChen, YU LongJiang, WANGWenDa, TIAN LiJin,
CHI Wei, LU QingTao, HAN GuangYe & KUANG TingYun

Key Laboratory of Photobiology, Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093, China

Mechanisms in photosynthesis are the key and fundamental cutting-edge question in life sciences. Their applications are closely
related to the sustainability of agriculture, energy, and environment. This article briefly summarizes recent advances in several areas
of photosynthesis research, including structure and regulation of photosynthetic protein machineries, photosynthetic water splitting
and oxygen production and artificial photosynthesis, plant light energy utilization, carbon dioxide assimilation, and synthetic biology
in photosynthesis, and proposes research perspectives. Meanwhile, this article discusses the challenges and proposes important
research areas and directions in photosynthesis research until the year of 2035 in China.
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