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摘要: 叶绿体的正常周转是维持胁迫条件下植物光合作用和代谢反应高效进行的必要条件。对叶绿体维持平

衡的生理和分子机制的理解是控制植物叶绿体质量的基础, 这涉及两个重要的生理过程: 叶绿体蛋白质的导入

和降解。叶绿体蛋白质的有序导入和受损伤叶绿体及其组分的及时降解在调节植物环境适应性中起着关键作

用。本文首先综述了叶绿体蛋白质的导入机制, 随后介绍了叶绿体蛋白质的多种降解途径, 并对通过调控叶绿

体质量提高作物环境适应性的策略进行了概述和展望。
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植物在生长过程中不可避免地受到一系列不

利环境的影响, 快速感知并适应周围环境是其生

存所必需的能力。随着全球气候的变化 ,  预测

2090年极端天气出现的频率将进一步提高, 这导

致高温、干旱、盐碱及重金属污染等对植物生长

发育的不利影响加重(Vermeulen等2012)。因此, 
对植物如何响应不利环境这个基本生物学问题的

探索有助于提高植物抗逆性, 而植物环境适应性

的加强对农业和环境的可持续发展十分重要。植

物在应对变化的环境的过程中, 胁迫信号首先在

细胞表面或细胞膜上被感知, 随后传递到其他细

胞器, 如为绿色细胞活动提供能量的叶绿体, 叶绿

体通常被认为是植物绿色细胞的一个重要环境感

受器。

在10~15亿年的进化过程中, 质体的部分基因

整合到宿主核基因组中。结构上, 叶绿体是一个

包含3层膜(外膜、内膜和类囊体膜)和3个主要区

室(膜间隙、基质和类囊体腔)的复杂细胞器; 基因

组水平上, 由叶绿体基因组编码的蛋白质不足100
个, 大约95%的叶绿体蛋白质(约为3 000个)是由细

胞核基因组编码的。核基因组编码叶绿体蛋白质

在细胞质中翻译后通过跨膜转运蛋白复合体导入

叶绿体的特定位置行使各种功能。叶绿体中的光

合作用和代谢过程极易被环境胁迫诱导产生的活

性氧(reactive oxygen species, ROS)所干扰, ROS的
积累使叶绿体氧化还原状态失衡, 进一步损伤叶

绿体组分甚至整个叶绿体。植物通过水解酶、泛

素-蛋白酶体和自噬连续不断地降解受损成分, 这

对维持胁迫环境下叶绿体的正常功能十分必要

(Izumi等2017; Nishimura等2017)。环境胁迫下叶

绿体和细胞核之间的交流与叶绿体生物发生和降

解过程紧密相关, 许多叶绿体功能被细胞核因子

调节(正向信号), 而细胞核基因编码蛋白质的转录

和合成过程也受叶绿体信号的影响(反向信号), 受
到胁迫的叶绿体传递反向信号与细胞核交流以维

持叶绿体平衡(de Souza等2017)。
叶绿体的周转对于维持胁迫条件下作物光合

作用和代谢的高效运转十分重要。近些年, 该领

域取得了许多突破性的进展, 阐明叶绿体在胁迫

条件下维持平衡的生理和分子机制是提高植物抗

性和作物改良的基础。本文集中阐述环境胁迫下

植物叶绿体的蛋白导入和降解过程, 首先综述了

揭示叶绿体蛋白质导入机制的最新研究, 随后总

结了叶绿体蛋白质的水解、泛素化介导的降解、

自噬和其他降解途径, 最后提出通过调控叶绿体

质量提高作物环境适应性的策略并进行展望。

1  叶绿体蛋白质的导入

叶绿体蛋白质的导入受发育阶段和环境因素
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的精确控制, 多个蛋白质复合体介导的光合作用

以及代谢反应依赖于光照和温度等环境因素, 叶
绿体蛋白质的有序导入在调节植物适应性中起着

关键作用。叶绿体蛋白质的导入主要包括4个步

骤: (1)前体蛋白质在细胞质中的特异性分选; (2)叶
绿体外被膜受体的识别; (3)连续的跨膜转运过程; 
(4)导入后准确的加工与靶向定位(Sjuts等2017)。
蛋白质在细胞质中合成、折叠或加工后正确的分

选和跨膜转运是其发挥作用的前提。特异性导入

叶绿体的前体蛋白质通常包含一段转运肽(chloro-
plast transit peptide, cTP), cTP是起着靶向信号作用

的叶绿体前体蛋白中的一段氨基酸序列(Li和Teng 
2013)。在靶向叶绿体的过程中, 前体蛋白与许多

胞质分子伴侣互作以保持未折叠状态, 在被叶绿

体外被膜招募后启动蛋白质的跨膜转运(Flores-
Pérez和Jarvis 2013)。一些蛋白质必须克服叶绿体

外被膜(outer envelope membrane, OEM)和内被膜

(inner envelope membrane, IEM)甚至类囊体膜三个

障碍, 大量的研究表明叶绿体外膜易位子(translo-
con at the outer membrane of chloroplast, Toc)和内

膜易位子(translocon at the inter membrane of chlo-
roplast, Tic)蛋白复合体可加速导入过程。蛋白质

的导入还存在其他途径, 如一些靶向叶绿体外被

膜的信号锚定性蛋白和尾锚定性蛋白以及β-折叠

蛋白, 但是通常认为Toc-Tic复合体是叶绿体蛋白

质导入的主要方式(Chen和Li 2017)。在导入过程

中一些蛋白质插入叶绿体外被膜或内被膜, 大部

分蛋白质穿过叶绿体内被膜导入基质中, 靶向叶

绿体内膜或类囊体膜, 也有部分蛋白质与基质分

子伴侣结合进一步通过多种途径导入类囊体腔中

行使功能(Lee等2017)。
1.1  前体蛋白质的特异性识别

新合成的蛋白质准确靶向叶绿体是导入的最

初步骤, 位于肽链N端的cTP是该过程所必需的信

号元件。cTP在氨基酸组成及长度等一级结构上

变异较大, 研究表明, 拟南芥(Arabidopsis thaliana)
的cTP富含丝氨酸, 水稻(Oryza sativa)的cTP富含丙

氨酸, 其长度在13~146个氨基酸之间(Li和Teng 
2013)。cTP通常包含具有相似功能的结构域, 这些

功能包括与脂膜、叶绿体受体及基质加工肽酶

(stromal processing peptidase, SPP)等的相互作用, 并
且呈现未折叠的状态以招募叶绿体蛋白质导入相

关的调控因子(Lee等2013)。cTP的N端一般富含

非极性氨基酸残基, 中间段富含羟基和带正电荷

的氨基酸残基, C端可形成双极性的β-折叠, 而转

运到类囊体腔中的前体蛋白cTP中含有与分泌蛋

白质相似的疏水序列。cTP的特殊性既决定了不

同质体类型、发育阶段及环境条件对前体蛋白的

优先选择性, 也决定了不同前体蛋白导入途径的

优先选择性(Li和Teng 2013)。前体蛋白质在到达

叶绿体外被膜与Toc复合体结合之前必须与一些

胞质靶向因子互作形成引导复合物, 如分子伴侣

Hsp70、Hsp90和14-3-3蛋白, 这与cTP的磷酸化密

切相关(Flores-Pérez和Jarvis 2013; Lee等2013)。
Hsp70是叶绿体蛋白质导入过程中最重要的一个

分子伴侣, Hsp70能与cTP和前体蛋白的一部分直

接相互作用。14-3-3蛋白优先与前体蛋白cTP中被

磷酸化的位点结合, 与Hsp70一起形成引导复合物, 
随后被叶绿体外被膜的受体蛋白Toc34和Toc159
识别(Paila等2015); Hsp90也能单独与cTP和前体蛋

白的部分区域结合并被叶绿体外被膜受体蛋白

Toc64识别, 此外, 近期的研究发现胞质因子锚蛋

白AKR2有助于SA蛋白靶向叶绿体外被膜(Kim等

2014)。
1.2  跨叶绿体外膜和内膜转运

除了定位于叶绿体外被膜的蛋白之外, 绝大

部分被识别的前体蛋白通过Toc复合体进入叶绿

体被膜间隙。目前证实的Toc蛋白包括Toc34、
Toc159、Toc75和Toc64 (Andrès等2010)。Toc159
和Toc34均为鸟苷三磷酸(guanosine triphosphate, 
GTP)结合蛋白, 其C端均锚定在外被膜中, 而将

GTP结合结构域暴露在细胞质, 分别与cTP的不同

区域结合以识别前体蛋白, 与Toc159和Toc34相连

的是具有β-桶状结构的蛋白Toc75, 这三个蛋白质

形成稳定的Toc核心复合体(Andrès等2010)。受

GTP调节的Toc159和Toc34特异性识别前体蛋白, 
然后由通道蛋白Toc75完成转运, 在导入过程中前

体蛋白能结合到Toc159与GTPase二聚体的表面

(Chang等2017)。此外, Toc64也被证实为跨叶绿体

外被膜转运的一个重要成分, Toc64是Hsp90结合
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前体蛋白的主要识别位点, 并且在识别后将这些

前体蛋白传递至Toc34完成转运过程, Toc64蛋白的

三个TPR (tetratricopeptide repeat)结构域介导与

Hsp90互作的发生(Bionda等2016) (图1)。Zufferey
等(2017)发现一个调节激酶KOC1 (kinase at the 
outer chloroplast membrane 1)与Toc复合体结合并

磷酸化Toc159, 对蛋白导入效率至关重要。跨叶

绿体外被膜转运完成后, 一些前体蛋白的cTP被定

位于内被膜的Plsp1 (plastidic type I signal peptidase 
1, 质体I型信号肽酶1)剪切并进一步靶向叶绿体外

被膜, 而其他蛋白则通过Tic复合体完成跨叶绿体

内被膜转运(Nakai 2015)。在叶绿体被膜间隙中

Tic22起着分子伴侣的作用, Tic22与前体蛋白互作

以保证由Toc复合体到Tic复合体转运过程中蛋白

质的正确靶向(Rudolf等2013)。Tic110是最早证实

的Tic成分, 与Toc75相似, 起着内被膜转运通道的

作用。Tic110被认为是跨叶绿体内被膜转运的核心

蛋白, Tic110先导入叶绿体基质中, 当cTP被切除后

再插入叶绿体内被膜发挥作用。另一个与Tic110

直接结合的蛋白质为Tic40, Tic40包含一个单跨膜

螺旋, 使其锚定在内被膜中, 而其较大的结构域朝

向基质, 使其能够与Tic110和基质分子伴侣Hsp70/93
互作辅助完成转运过程(Bédard等2017)。另外发

现一个独立于Tic110的跨膜通道蛋白Tic20, 其与

Tic56/Tic100/Tic214形成1MD的蛋白复合体, 在前

体蛋白的跨叶绿体内被膜转运过程中发挥重要作

用(Köhler等2015) (图1)。
1.3  前体蛋白质的基质加工

前体蛋白质进入叶绿体基质后, cTP即被基质

加工肽酶SPP剪切, 并折叠形成有活性的结构。这

些蛋白存在4种可能的去向: 基质、内被膜、类囊

体膜和类囊体腔。叶绿体蛋白质导入的多个步骤均

需要GTP以及腺苷三磷酸(adenosine triphosphate, 
ATP)提供能量, 目前已经确定多个分子伴侣涉及

基质中前体蛋白的加工和折叠, 主要有Hsp70、
Hsp90、Hsp93和Cpn60 (Sjuts等2017)。目前, 分子

伴侣在基质前体蛋白的加工和折叠中存在两个不

同的作用: (1) Hsp93通过降解错误靶向或折叠的

蛋白质, 在质量控制途径起着重要作用, 在这个过

程中ATP提供的能量主要被Hsp70消耗而非Hsp93; 
(2) Hsp93能够与导入蛋白的cTP直接结合, 而Hsp70
结合到蛋白的成熟区域, 在加工过程中Hsp93与
Hsp70起着平行的作用(Lee等2017)。基质中导入前

体蛋白的cTP被剪切后, 不同的分子伴侣如Hsp70与
Cpn60使蛋白折叠成有活性的结构并进一步靶向

类囊体膜。此外LTD (light-harvesting chlorophyll- 
binding protein translocation defect, 捕光叶绿素结

合蛋白易位缺陷)蛋白对捕光色素结合蛋白的导入

及分选到信号识别颗粒依赖途径(signal recognition 
particle, SRP)十分重要(Jeong等2017)。
1.4  跨类囊体膜转运

叶绿体前体蛋白靶向或穿过类囊体膜的过程

十分复杂, 目前已经证实主要有4条不同的靶向途

径(图2)。其中有两条途径将基质中的蛋白靶向类

囊体膜: SRP和一个不依赖任何目前已知靶向机构

的途径。另外两条途径将基质中的蛋白跨类囊体

膜转运至类囊体腔中: Sec (secretion, 分泌)途径和

Tat (twin-arginine translocation, 双精氨酸转运)途径

(Albinlak等2012)。Sec途径主要通过SecA使ATP

图1  Toc-Tic复合体转运机制

Fig.1  Translocation mechanism of Toc-Tic complex
前体蛋白被引导复合物识别, 通过Toc复合体(Toc34、Toc64、

Toc75和Toc159)进入膜间隙, 进一步被Tic复合体(Tic20、Tic22、
Tic40和Tic110)转运至叶绿体基质中。Cpn60: 伴侣蛋白60; Hsp70、
Hsp90和Hsp93: 热休克蛋白; LTD: 捕光叶绿素结合蛋白易位缺陷; 
Plsp1: 质体I型信号肽酶1; SPP: 基质加工肽酶。
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图2  类囊体膜插入和转运途径

Fig.2  Insert and translocation pathway of  
thylakoid membrane

基质前体蛋白质通过SRP (信号识别颗粒依赖途径)或自发插

入靶向类囊体膜, 通过Sec (分泌)、Tat (双精氨酸转运)途径跨类囊

体膜转运。TPP: 类囊体加工肽酶。

水解驱动前体蛋白以未折叠的形式跨膜转运, Tat
途径利用跨类囊体膜质子动力势驱动底物蛋白以

折叠状态转运, 这种特殊性使Tat途径从发现起就

备受关注(de Jesus等2017)。靶向类囊体腔的前体

蛋白在细胞质中合成时N端包含两个转运肽信号, 
在到达基质中第一段转运肽信号被SPP剪切, 暴露

出类囊体信号肽, 在转运至类囊体腔后被类囊体

加工肽酶(thylakoid processes peptidase, TPP)剪切

(Lee等2017)。

2  叶绿体蛋白质的多种降解途径

叶绿体在进行能量生产时连续不断地产生氧

化损伤, 为了不影响叶绿体的生理活性, 受损伤的

叶绿体及其组分需要被及时降解替换。叶片中超

过80%的氮位于叶绿体中, 除了维持叶绿体平衡和

管理胁迫诱导的损伤成分外, 叶绿体降解还能使

养分循环再利用, 是植物应对环境变化时的一种

重要调节机制。叶绿体蛋白质的降解有多种途径

(图3), 包括叶绿体内蛋白酶的水解作用、泛素-蛋
白酶体系统(ubiquitin-26S proteasome system, 
UPS)、叶绿体选择性自噬、衰老相关的液泡降解

途径等。

2.1  叶绿体蛋白质水解

在近二十年中, 利用生物化学、遗传学、生

物信息学、蛋白质组学等技术, 在叶绿体中证实

了超过20个蛋白质水解酶。目前研究包括: Clp 
(caseinolytic protease)、Deg (degradation of peri-
plasmic)、FtsH (filamentation temperature-sensitive 
H)、PreP (presequence peptidase)以及Cnd41 (chlo-
roplast nucleoid DNA-binding protein 41)等(Nis- 
himura等2017)。叶绿体Clp复合体主要由3部分构

成: 蛋白水解核心ClpPRT、依赖ATP的分子伴侣

ClpC和ClpD, 以及接头蛋白ClpS1。利用反义核酸

技术下调植物中Clp亚基的表达水平能影响质体发

育和质体蛋白质组的稳态, 使植物胚胎发育或植

株生长异常(Kim等2015)。拟南芥中共有16个Deg
蛋白, 其中Deg1、Deg5和Deg8在类囊体腔中起作

用, Deg2和Deg7定位于叶绿体基质, 它们在不同的

场所参与降解受损的D1蛋白, 加速D1蛋白的周转, 
从而提高PSII (光系统II)的运转效率。FtsH蛋白是

一种依赖ATP的金属蛋白酶, 拟南芥叶绿体中包含

9个FtsH蛋白, 其中4个锚定在类囊体膜上并与分子

伴侣等形成复合体水解叶绿体蛋白, 最终将10~20
个氨基酸长度的多肽释放到基质中。FtsH7/9/11/ 
12定位于叶绿体被膜中, 其中FtsH11起着抗热性但

图3  植物叶绿体蛋白质降解的多种途径

Fig.3  Multiple degradation pathway of chloroplast protein
叶绿体蛋白质通过叶绿体内蛋白的水解、UPS (泛素-蛋白酶

体系统)途径降解、SAVs (衰老相关的液泡)途径降解、CCVs (包
含叶绿体囊泡化蛋白的囊泡)途径转运至液泡或通过形成ATI1-PS 
(ATG8-interacting protein 1 plastid bodies)、RCBs (RuBisCO-con-
taining bodies)、SSLGs (small starch-like granule bodies)、WOC (整
个叶绿体的自噬)等自噬体进入液泡中降解, 这些成分被降解后可

在细胞内循环再利用。Ub: 泛素。
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与小热激蛋白作用方式不同, 对连续光照下叶绿

体的结构和功能起着重要作用(Wagner等2016)。
PreP主要降解叶绿体基质中游离转运肽和一些无

序短肽, AtPreP1或AtPreP1 AtPreP2双突变体拟南

芥植株在早期发育中叶绿体和线粒体的形态结构

异常, 植株的生物量积累降低(Cederholm等2009)。
Cnd41最初被认为是一个叶绿体DNA结合蛋白, 在
叶绿体膜和基质中均有发现, 且只在膜上与DNA
结合。其蛋白水解活性被DNA抑制, 暗示只在基

质中起着蛋白水解的作用, 后来的研究发现其只

能识别和降解衰老或其他因素诱导的受损的核酮

糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶(ribulose-1,5-bisphos-
phate carboxylase/oxygenase, RuBisCO)水解(Kato
等2004)。
2.2  叶绿体的泛素-蛋白酶体降解系统

在蛋白质被选择性降解的过程中泛素化是一

个关键信号, 许多蛋白的降解都依赖泛素-蛋白酶

体系统(Marshall等2015; Hua和Vierstra 2016; 游全

远和何祖华2016)。UPS能通过E3连接酶选择性识

别并降解特异的泛素化蛋白底物。叶绿体和UPS
之间的关系是通过对一个SP1 (suppressor of ppi1 
locus 1) E3连接酶的研究揭示的, SP1能引导UPS介
导叶绿体外被膜Toc成分的降解, 从而调节叶绿体

蛋白质水平、功能和发育(Ling等2012)。进一步

研究发现SP1在抗非生物胁迫中也起着重要作用, 
在盐胁迫、渗透胁迫或氧化胁迫下, SP1缺失突变

体对胁迫更敏感, 而SP1过表达加强了抗逆性; 在
胁迫条件下SP1被激活以清除Toc成分: SP1过表达

植株降低了叶绿体蛋白新成分的导入、光合机构

成分的稳态水平和ROS含量, 而SP1缺失突变体表

现出相反的结果(Ling和Jarvis 2015)。近期一项研

究首次揭示了泛素化蛋白修饰在调节单个叶绿体

响应胁迫环境的新作用: 一个在特定条件下能致

死的拟南芥突变体fc2 (ferrochelatase 2)在叶绿体中

能积累过量的原卟啉IX和单线态氧, 随后受损的叶

绿体被泛素化, 从而加速了整个受损叶绿体的选择

性降解, 遗传筛选证实在这个过程中PUB4 (plant 
U-box 4) E3连接酶是必需的, 而Pub4-6突变体植株

不具备胁迫适应性并表现出更早死亡(Woodson等
2015)。中度胁迫下定位于叶绿体的SP1 E3连接酶

介导特异的Toc成分通过26S蛋白酶体降解, 降低

光合机构成分的水平从而降低光合效率, 避免过

多ROS的产生和叶绿体损伤; 而严重胁迫下, PUB4 
E3连接酶能泛素化叶绿体外膜蛋白, 进一步促发

整个受损叶绿体的液泡降解(Ling和Jarvis 2015)。
2.3  叶绿体选择性自噬

自噬是真核生物细胞内普遍存在的大分子降

解过程, 在自噬相关基因(autophagy-related genes, 
ATGs)的调控下形成自噬体并将一些多余或受损

的胞内物质送入液泡中降解, 降解的物质能够循

环再利用, 这有利于维持细胞内稳态。在养分饥

饿、衰老或光损伤等能加速叶绿体周转的条件下

自噬被加强, 衰老的拟南芥叶片中, 许多叶绿体成

分被降解, 而在光损伤条件下, 28%的叶绿体被运

送到液泡中降解(Evans等2010)。叶绿体的选择性

自噬降解主要有两种方式: 通过RCBs (RuBisCO- 
containing bodies)、ATI1-PS (ATG8-interacting pro-
tein 1 plastid bodies)和SSLGs (small starch-like 
granule bodies)介导的叶绿体组分的自噬以及整个

叶绿体的自噬(whole-organelle chlorophagy, WOC) 
(Ishida和Yoshimoto 2008)。RCBs能够与ATG8互
作进而被自噬体包裹转运至液泡中降解。在衰老

或黑暗处理下RCBs被上调, 表明该途径对能量限

制条件下的养分重塑十分重要(Izumi等2010)。在

拟南芥中, RCBs的形成和运输依赖于细胞内碳营

养的状态并且可以被光照或在基质中添加糖所抑

制, 表明碳饥饿引起RCBs的自噬降解可以对来自

于基质蛋白和RuBisCO小亚基的能量和碳进行再

利用(Lee等2013)。与野生型相比, 在拟南芥atg5突
变体的液泡内RCBs没有积累(Ishida和Yoshimoto 
2008)。最近的研究发现ATI1能与叶绿体蛋白质和

自噬结构的核心蛋白ATG8互作介导特异质体蛋白

的选择性自噬, 碳饥饿诱导的ATI1定位于内质网

并最终转运至液泡中降解, 并且ATI1的形成与拟

南芥抗盐性有关(Michaeli等2014)。此外, 整个叶

绿体也能通过自噬被运送到液泡中降解, 黑暗处

理可以加速植株衰老进程, 降低叶片中叶绿体数

量和大小, 而atg4a4b-1突变抑制了这种降低效

应。在自噬缺失突变体植株的液泡中并未观察到

靶向基质的红色荧光标记基因信号、叶绿素荧光
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和RCBs, 这为叶绿体转运到液泡提供了直接的证

据(Wada等2009)。Izumi等(2017)利用荧光蛋白标

记自噬膜进一步观察到自噬体能够介导整个叶绿

体转运至中央液泡, 并且碳饥饿诱导的自噬主要

通过RCBs途径将基质中的一部分成分转运至液

泡, 光氧化损伤诱导的自噬则是将整个叶绿体转

运至液泡。

2.4  衰老相关的液泡降解途径

人工或自然条件诱导的衰老过程中, 拟南芥

和烟草(Nicotiana tabacum)包含叶绿体的细胞中形

成衰老相关的液泡(senescence-associated vacuoles, 
SAVs), SAVs具有较强的蛋白水解活性, 且与中央

大液泡显著不同: SAVs酸性更强, 且膜上缺少水通

道蛋白(Otegui等2005)。SAVs展现出较强的半胱

氨酸蛋白酶活性, 一个定位于SAVs的半胱氨酸蛋

白酶SAG12 (senescence associated 12)可能起着重

要作用, sag12突变体中的SAVs同样具有蛋白酶活

性, 这表明SAVs不仅包含SAG12这一种蛋白酶

(Otegui等2005)。黑暗条件下乙烯处理离体的烟草

叶片加速了叶绿体的降解, 同时每个细胞中SAVs
的数量提高了2倍, 分离的SAVs包含靶向叶绿体的

绿色荧光蛋白、叶绿体基质蛋白RuBisCO和谷氨

酰胺合成酶II, 但不含类囊体膜蛋白D1和捕光色素

复合物II。SAVs还表现出降低了RuBisCO的含量, 
但该效应被添加蛋白酶抑制剂所消除, 这些结果

证实了SAVs参与叶绿体蛋白质的降解(Carrión等
2013)。与自噬体不同的是, SAVs自身能够降解叶

绿体成分, 但SAVs的形成和叶绿体成分转运至

SAVs降解的机制仍然未知。

2.5  叶绿体囊泡化降解途径

近年来发现另外一个被称为叶绿体囊泡化

(chloroplast vesiculation, CV)的质体外降解途径, 
又称包含叶绿体囊泡化蛋白的囊泡(chloroplast ve-
siculation-containing vesicles, CCVs)途径(Wang和
Blumwald 2014)。CV是一个能使叶绿体囊泡化的

蛋白质, 在所有已测序的植物中均存在CV的同源

基因。在拟南芥中, CV靶向叶绿体并与类囊体、

基质或被膜蛋白互作。黑暗和非生物胁迫能够诱

导拟南芥CV的表达从而激活CV途径, 在靶向叶绿

体后, CV打破叶绿体平衡并诱导囊泡的形成, 随后

CCVs将基质蛋白、被膜蛋白和类囊体膜蛋白转运

至液泡中水解。过表达CV导致叶绿体降解和叶片

提前衰老, 而沉默CV能延迟非生物胁迫诱导的叶

绿体周转和衰老过程并表现出加强抗旱性、抗盐

性和抗氧化胁迫能力。免疫沉淀和双分子荧光互

补试验表明CV通过在植物中高度保守的C端基序

与PSII亚基PsbO1互作(Wang和Blumwald 2014)。
CV在胁迫诱导的叶绿体降解中起着重要作用, 从
生物技术的角度看, 沉默CV基因为获得抗非生物

胁迫的转基因作物提供了一个合理的策略。在水

分亏缺条件下, 水稻CV表达量被上调, OsCV沉默

植株表现出加强碳和氮的固定效率, 提高对水分

亏缺的抗性, 并且OsCV能与叶绿体谷氨酰胺合成

酶互作从而影响胁迫下植物源-库平衡, 加强植物

环境适应性(Sade等2017)。

3  通过调控叶绿体蛋白质周转提高作物环

境适应性

叶绿体中进行的光合作用和代谢反应直接影

响植株的生产能力, 相关蛋白质极易受波动环境

的干扰, 该过程中多种信号途径包括光信号的反

馈调节和质体反向信号以及一些转录因子参与叶

绿体稳态的维持。叶绿体蛋白质的导入和降解与

植物发育过程和胁迫响应密切相关, 通过调节叶

绿体蛋白质的导入和降解靶向控制叶绿体质量是

提高作物环境适应性的一种重要策略。被称为环

境感受器的叶绿体能与细胞核之间通过快速的物

质交换和信息交流协同调控光合作用相关叶绿体

和核编码基因的表达, 进而发挥一系列重要生理

功能(de Souza等2017; Wang等2017)。捕光色素复

合物能够捕获光能用于光合作用, 近期的研究表明

光受体信号可以使捕光色素复合物从捕光模式切

换到能量耗散模式, 从而降低胁迫损伤, 维持叶绿

体的正常功能(Petroutsos等2016)。蓝光受体介导的

蓝光信号能够与光合信号整合反馈调节光合作用

(Petroutsos等2016); 质体反向信号是叶绿体与细胞

核交流的主要语言, 质体平衡被干扰后通过激活

一个或多个反向信号改变转录水平并反馈调节质

体功能(徐秀美等2016)。一类与光合作用相关的

转录因子特异执行叶绿体发育相关的基因表达调
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控。光受体感知不同光信号后主要通过转录因子

的作用改变通路下游的基因表达(Kong和Okajima 
2016)。在拟南芥中至少有41个转录因子与光受体

有关, 一些转录因子只响应一个光受体, 另一些则

能响应多个光受体(Wang等2017)。一些激素相关

的转录因子能够促进光合基因表达并促进质体发

育(Zhao等2017; Vercruyssen等2015)。
叶绿体蛋白质导入与降解是叶绿体质量控制

的“门控开关”, 可以被多种途径在多个水平所调

控, 包括氧化还原状态、磷酸化、泛素化以及细

胞质和叶绿体基质中的分子伴侣等。叶绿体中的

光合电子传递是一个动态的氧化还原过程, 作物

在逆境条件下积累大量的活性氧, 氧化还原状态

的失衡影响Toc和Tic复合物等转运机构从而调节

导入活性, 并且研究表明氧化还原状态只起调节

作用而不作为导入开关(Sjuts等2017)。膜受体的

异源二聚化以及与受体结合活性受磷酸化的直接

调节, 在一些环境胁迫下, 蛋白质翻译修饰机制使

一些Toc受体蛋白磷酸化从而改变Toc复合物的稳

定性(Zufferey等2017)。此外, 磷酸化还能通过加

强环境胁迫下外被膜泛素E3连接酶降解Toc成分, 
从而间接地调控蛋白导入, 同时泛素化也是促发叶

绿体降解的关键信号。自噬和囊泡是降解叶绿体

及其成分的最后步骤, 而最初步骤仍然不清楚。一

项新的研究表明, 靶向叶绿体的13-脂氧合酶(13-li-
poxygenase, 13-LOX)在程序化损伤叶绿体中起着

重要作用, 13-LOX能催化叶绿体被膜的不饱和脂肪

酸脱氧化从而形成叶绿体及其成分的输出通道, 使
大量的基质蛋白能够跨膜释放(Springer等2016)。

4  研究展望

叶绿体蛋白质的选择性导入和降解与植物发

育过程密切相关, 并且对环境胁迫下叶绿体稳态

和正常功能的维持至关重要。叶绿体蛋白质导入

和降解过程是调控叶绿体质量的关键, 通过质-核
信息交流、相关转录因子和叶绿体质量的“门控开

关”靶向控制叶绿体质量是维持胁迫条件下作物环

境适应性的一种重要途径。关于叶绿体蛋白质导

入的分子机制和相关调控已有大量的报道, 叶绿

体及其组分的多种降解途径也逐渐被揭示, 然而

叶绿体维持平衡的分子机理仍然需要进一步探索, 
特别是植物自身如何协同调控蛋白质导入和降解

以适应胁迫的环境。蛋白质的跨膜导入和输出通

道是叶绿体质量控制的关键位点, 通过对该“门控

开关”的理解靶向控制叶绿体质量是调控叶绿体内

光合作用和代谢反应的关键, 也是提高植物环境

适应性的一种新途径, 这将成为未来研究的热点

方向。随着生物技术的发展, 利用基因组编辑技

术精确地探索参与叶绿体质量控制的蛋白质功能

将是未来一段时期内研究的重点。质体反向信号

的主要功能是调控细胞核编码叶绿体相关基因表

达、维持叶绿体平衡和光合作用的正常运转, 因
此, 在环境胁迫下管理质体反向信号途径是靶向

控制叶绿体质量的一个重要策略, 质体信号在叶

绿体蛋白质导入与降解过程中的作用机制也值得

研究者进行深入的探究。叶绿体中进行的光合作

用反应对环境十分敏感, 且响应机制十分复杂, 维
持叶绿体平衡相关的转录调控网络、蛋白相互作

用以及细胞器之间的信息交流和物质交换仍然需

要进一步阐明。靶向调控叶绿体蛋白周转对植物

环境适应性和在主要农作物和园艺作物产量和品

质形成的潜在作用仍有待进一步评估。
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Recent advances in chloroplast protein turnover and potential 
applications
YANG Xiao-Long, LI Yang-Yang, LIU Yu-Feng, QI Ming-Fang, LI Tian-Lai*

College of Horticulture, Shenyang Agricultural University, Key Laboratory of Protected Horticulture of Education Ministry 
and Liaoning Province, National & Local Joint Engineering Research Center of Northern Horticultural Facilities Design 
& Application Technology (Liaoning), Shenyang 110866, China

Abstract: The normal chloroplast turnover is necessary for keeping efficient operation of photosynthesis and 
metabolic reactions under stress condition. The understanding of the physiological and molecular mechanisms 
of the maintenance of chloroplasts homeostasis is the basis for controlling chloroplast quality in plants, which 
involves two important physiological processes: the import and degradation of chloroplast proteins. The orderly 
import of chloroplast proteins and the timely degradation of damaged chloroplast and its components play a key 
role in the regulation of plant environmental acclimation. This paper firstly reviews the mechanism of chloro-
plast proteins import, then, multiple degradation pathways of chloroplast proteins were introduced and, finally, 
the strategies for improving environmental adaptability of crops through chloroplast quality control were sum-
marized and prospected.
Key words: chloroplast protein import; selective autophagy; plastid retrograde signaling; environmental stresses
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