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摘要: 光合作用的光反应是由类囊体膜上有序排列的蛋白复合体高效驱动的, 除了光系统I、光系统II、细胞色素b6/f复合

体、ATP合酶这四大复合体之外, NDH(P)H脱氢酶(NDH)复合体介导循环电子传递, 能保护植物免受各种胁迫环境条件下

引起的光抑制, 在维持高效的光合作用中发挥重要的作用, 成为类囊体膜第五大蛋白复合体。目前, 对于NDH的组成、组

装与生理功能等有了比较多的研究, 而对于NDH在光合作用的调控机理研究还有待于深入。因此, 了解NDH的作用机制

对于揭示高效光合作用的运转机理, 具有重要的意义。本文着重对模式植物蓝藻和拟南芥NDH近期研究进展进行介绍, 总
结NDH在光合机构运转中的调节作用, 并对今后的研究进行了展望。
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绿色植物包括蓝藻、绿藻和高等植物的光合

作用光反应是在两个光化学系统(光系统I和光系

统II)的参与下进行的。光系统II反应中心叶绿素

680被光激发产生电荷分离后, 从分子水中夺取电

子, 导致水分子裂解而放出氧气和质子。来自分

子水的电子通过类囊体膜中一系列电子递体向光

系统I传递, 最终使NADP+还原为NADPH, 与此同

时, 在膜中定向地进行电子传递, 使得类囊体膜内

外产生质子浓度差和膜电位差, 驱动ATP合酶合成

ATP, 此过程的电子传递为非循环电子传递(即线

性电子传递), 所耦联的磷酸化过程为非循环磷酸

化; 另外, 光系统I还原侧的电子还可以向两个光系

统之间的电子递体进行传递, 形成闭环状电子传

递, 这种电子传递途径被称为围绕光系统I的循环

电子传递。围绕光系统I的循环电子传递也耦联

ATP的形成, 但是, 没有NADPH或者其他还原物质

的积累。循环电子传递产生ATP的过程被称为循

环光合磷酸化。光反应产生的NADPH和ATP用于

暗反应(光合碳同化)的CO2固定。与暗反应相比, 
光反应的光能利用率非常高, 光反应由在类囊体

膜上有序排列的蛋白复合体驱动, 参与线性电子

传递及非循环磷酸化的复合体包括光系统I、光系

统II、细胞色素b6/f复合体、ATP合酶这四大复合

体, 而参与循环电子传递和循环磷酸化的复合体还

包括NDH(P)H脱氢酶[NAD(P)H dehydrogenase, NDH]
复合体。研究表明, NDH介导的循环电子传递(Mi 
等1992, 1994, 1995; Shikanai等1998), 能保护植物

免受各种胁迫环境条件下引起的光抑制(Endo等
1999; Mi等2001; Wang等2006), 在维持高效的光合

作用发挥了重要的作用(Munekage等2002), 成为类

囊体膜第五大蛋白复合体。本文着重对近期模式

植物蓝藻和拟南芥NDH在光合作用中的作用机理

相关研究进展进行介绍, 对NDH参与光合作用的

可能作用机制进行总结和展望。

1  叶绿体NDH复合体和蓝藻NDH-1复合体的组成

与结构特征

三十年前, Ohyama等(1986)和Shinozaki等
(1986)对烟草和苔藓两种质体全基因组进行测序

发现, 质体中存在编码线粒体复合体I (complex I)
亚基的11个ndh同源基因。后来, 通过生物信息

学、蛋白质组学和遗传学等多种手段, 在叶绿体

中又发现了17个核编码的ndh基因, 因此, 高等植

物叶绿体NDH至少由28个NDH亚基组成。通过对

叶绿体和蓝藻的基因组比对, 在蓝藻中发现15个
高度同源的ndh基因, 即ndhA~ndhO, 也发现了相应

的同源蛋白(Friedrich和Scheide 2000)。大肠杆菌

NDH-1复合体是复合体I的最小组成模式, 由NuoA
到NuoN 14个亚基组成, 这个最小的模式可以进行

最基本的能量转化反应(Friedrich和Weiss 1997)。
通过比较大肠杆菌、蓝藻、叶绿体的NDH组成, 
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就可以看出, NdhA~K是原核和真核生物NDH的保

守成分(图1)。然而, 在叶绿体和蓝藻中都没有找到

在大肠杆菌中参与NADH氧化的3个亚基NuoE、
NuoF和NuoG的同源蛋白。由于这3个亚基含有

NADH结合位点、辅基FMN以及铁硫簇, 类囊体

膜NDH是否能直接氧化NADH或NADPH还有待

于证实。目前认为, 叶绿体NDH的电子供体是铁氧

还蛋白(ferredoxin, Fd), 而不是NAD(P)H (Shikanai 
2016), 这是根据CRR31 (NdhS)亚基的C端具有类

SH3 (Src homology)结构域, 具有Fd的结合位点, 加
上体外实验证明还原型Fd能还原质醌等实验结果

来推测的(Yamamoto等2011)。蓝藻的NdhS的C端
是保守的, 说明NdhS是类囊体膜NDH电子接收的

成分(Battchikova等2012)。我们实验室使用表面

等离子共振(SPR)的方法, 证明了嗜热蓝藻Fd能与

NdhS互作(He等2015)。近年来, 发现了另一个调

节NDH活性的亚基——NdhV。拟南芥NdhV突变

导致拟南芥NDH的不稳定和活性的下降(Fan等
2015), 蓝藻NdhV突变导致集胞藻对高温敏感(Gao
等2016), 丧失在高光下NDH活性的调节功能(Chen
等2016)。

与叶绿体NDH复合体相比, 原核生物蓝藻的

NDH-1复合体的组成与结构相对简单, 但形式多

样。蓝藻NDH-1有三种不同形式 :  NDH-1L、

NDH-1MS和NDH-1MS′, 分别参与呼吸、围绕光

系统I的循环电子传递和CO2吸收(Ogawa和Mi 
2007)。陆生植物叶绿体NDH复合体的质体编码亚

基和蓝藻参与呼吸和循环电子传递的NDH-1L组成

高度相似, 甚至生理功能也很类似。由于叶绿体

NDH、蓝藻NDH-1L与细菌的NDH-1具有相似性, 
推测它们都呈L-型结构(图1)。

NdhA~NdhG是位于膜部分的亚基, 这7个亚

基在原核细菌、蓝藻和叶绿体NDH中比较保守, 
这些亚基的功能是维持NDH复合体的稳定, 以保持

图1  叶绿体NDH和蓝藻NDH-1复合体模型图

Fig.1  Schematic models of chloroplast NDH and cyanobacterial NDH-1 complexes
叶绿体NDH复合体(左)根据Shikanai (2016)的模型绘制。蓝色部分为亚复合体A, 黄色部分为亚复合体B, 橘黄色部分为电子结合亚复

合体, 红色部分为膜亚复合体, 绿色部分为稳定囊腔亚复合体。蓝藻NDH-1复合体(中和右)根据He和Mi (2016)的模型绘制。蓝色部分为

亲水臂亚复合体, 红色部分为疏水亚复合体, S和V为电子接收亚基, 朱红色部分为CO2吸收和转运亚基。NDH-1L参与呼吸和循环电子传

递, NDH-1MS为低CO2诱导型CO2吸收复合体, NDH-1MS′为组成型CO2吸收复合体。
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其活性。蓝藻NdhB的缺失就会造成NDH-1复合体瓦

解, 使NDH-1丧失活性(Zhang等2004)。缺失NdhB
的拟南芥突变体, 整个NDH复合体几乎完全解聚

(Hashimoto等2003)。
叶绿体NDH复合体含有更多的亚基, 已经在

拟南芥中发现有组成亚复合体B的5个亚基(PnsB1~  
B5), 这部分与地钱的NDH是保守的, 亚复合体B的
作用是维持整个植物NDH复合体的稳定性(Ueda
等2012), PnsB3 (也被称为NDF4)具有铁流簇, 但似

乎不参与从铁氧还蛋白(Fd)到PQ的电子传递, 因
为在蓝藻中没有相应的亚基(Shikanai 2016)。蓝藻

NdhP和NdhQ是从分离纯化嗜热蓝藻NDH-1L鉴定

到的(Nowaczyk等2011), 它们的作用是稳定NDH-
1L复合体(Schwarz等2013; Wulfhorst等2014; Zhang
等2014; Zhao等2014)。拟南芥位于囊腔的亚复合

体L由5个亚基(PnsL1~L5)组成两类蛋白, 这部分

虽然与地钱没有保守性, 却能稳定NDH (Ifuku等
2011)。第一类蛋白包括形成光系统II放氧复合体

的蛋白, 如PnsL1是一个PsbP家族的成员(PPL2), 而
PnsL2和PnsL3是PsbQ类似蛋白(Ishihara等2007; 
Suorsa等2010; Yabuta等2010)。虽然根据蛋白序列

PnsL3被分类为亚复合体L, 但该蛋白对突变体

NDH的稳定性实验表明, 它属于亚复合体B的成分

(Suorsa等2010; Yabuta等2010)。PnsL4 (FKB16-2)
和PnsL5 (CYP20-2)属于第二类成员, 是肽基脯氨

基顺反异构酶(peptidyl-prolyl cis-trans isomerase) 
(Peng等2009; Sirpiö等2009), PnsL4、L5可能通过

肽基脯氨基顺反异构酶参与蛋白折叠。NdhT 
(CRRJ)和NdhU (CRRL)可能是以异源二聚体的形

式存在, 是NdhS和亚复合体A的积累所必需的(Ya-
mamoto等2011)。叶绿体的NDH亚复合体L与光系

统I互作而形成超复合体, PnsL1和PnsL3通过与

Lhca5和Lhca6结合, 稳定NDH-光系统I超大复合体

(Peng等2009)。
与线粒体复合体I相比, NdhL~O是放氧光合

生物所特有的成分(Prommeanate等2004; Battchi-
kova等2005; Rumeau等2005; Shimizu等2008)。
NdhL参与蓝藻的CO2浓缩功能(Ogawa 1991), 在高

等植物中稳定NDH亚复合体A (Shimizu等2008)。
NdhL~O都在稳定叶绿体亚复合体A中发挥作用

(Peng等2009; Rumeau 2005)。通过功能蛋白组分

析, 鉴定到集胞蓝藻的NdhN和NdhO (Prommeenate
等2004; Battchikova等2005)。利用电子显微镜观

察标记了荧光蛋白的NDH亚基的类囊体膜成分, 
发现NdhL~NdhO是连在一起的(Birungi等2010)。
最近, 我们通过研究集胞蓝藻不同的突变体和分析

不同亚基之间互作, 发现NdhM位于蓝藻的NDH-1
亲水臂的核心, 对NDH-1亲水臂的组装和活性起

着关键的作用(He等2016)。蓝藻NdhN也影响到

NDH-1亲水亚基的组装和活性(He和Mi 2016), 相
比之下, NdhO虽然对NDH-1的活性的贡献不大, 但
在无机碳受限的条件下, 在呼吸代谢中发挥重要

的作用(He和Mi 2016)。
蓝藻NDH-1几种复合体都含有NDH-1M, 除了

参与呼吸和围绕光系统I循环电子传递的NDH-1L以
外, 还有参与CO2吸收的NDH-1MS和NDH-1MS′复
合体(图1)。NDH-1L是由NDH-1M与NdhD1或
D2、NdhF1组成的, 而NDH-1MS由NDH-1M和

NDH-1S (包含NdhD3、NdhF3、CupA、CupS)构
成, NDH-1MS′则由NDH-1M和NDH-1S′ (包含

NdhD4、NdhF4、CupB)构成。单粒子电子显微镜

分析纯化后类囊体膜组分, 发现NDH-1MS呈U形

结构(Arteni等2006), 其关键蛋白CupA结合于U形

臂的先端(Folea等2008)。NDH-1MS对CO2具有高

亲和性, 并受低CO2诱导。而NDH-1MS′是参与组

成型CO2吸收的复合体, 其关键基因CupB与CupA
同源(Shibata等2001)。我们研究发现, CupB蛋白依

赖于NdhD4定位于类囊体膜上, 并且通过分离纯

化, 鉴定到1个450 kDa的NDH-1MS′复合体(Xu等
2008)。
2  NDH复合体的生理功能

NDH作为光合膜蛋白第五大复合体介导蓝藻

(Mi等1992, 1994, 1995)和高等植物围绕光系统I的
循环电子传递(Shikanai等1998), 在调节光合作用

中发挥重要的作用。图2是基于国际上系列研究

工作, 对NDH的生理功能进行的归纳和总结。

2.1  为高效光合碳同化补充ATP
蓝藻之所以能够适应水中低二氧化碳浓度的

环境, 是由于它们具有CO2浓缩机制, 能够提高光

合碳同化关键酶Rubisco活性部位周围的二氧化碳

浓度、克服自身的Rubisco对CO2的低亲和力, 从而

有效地同化CO2 (Price等1998; Kaplan和Reinhold 
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1999), 蓝藻的CO2浓缩机制和无机碳运输都是耗

用AT P的过程。完全丧失N D H活性的集胞藻

PCC6803的ndhB缺失突变体(Ogawa 1990)、NdhH、

J、N、M缺失突变体(He等2016; He和Mi 2016)不
能够在空气CO2的浓度中存活。丧失部分NDH活

性的突变体在空气CO2中比野生型生长缓慢(He和
Mi 2016)。根据NDH-B缺失突变体丧失了NDH介

导的围绕光系统 I的循环电子传递 (Mi等1992, 
1995), Ogawa (1991, 1992)提出了NDH介导的循环

电子传递为蓝藻二氧化碳浓缩机制和无机碳运输

提供ATP。 Klughammer等(1999)利用聚球藻(Syn-
echococus PCC7002)的ndhD3、ndhF3等突变体研

究二氧化碳的吸收效率时, 观察到这些突变体既

不能被诱导高效率的二氧化碳吸收, 也不能诱导

高效率的碳酸根的运输, 认为由ndhD3和ndhF3编
码的NDH特殊亚基参与高亲和性二氧化碳的吸

收。Ohkawa等(1998)通过研究与二氧化碳浓缩机

制有关的突变体的生长、无机碳的吸收等各种生

理指标, 提出NDH参与能量传导和诱导高亲和性

无机碳运输。

光化学反应中产生的ATP和NADPH作为同化

力用于CO2同化, 根据理论计算, 每同化1分子的

CO2所需要的ATP/NADPH的比值为1.5。然而, 在
C3植物中, 由于光呼吸的存在, 所需的ATP/NADPH
的理论值增加到1.66, 非循环磷酸化在产生2分子

NADPH的同时最多只能产生2分子ATP, 尚不能满

足光合碳同化的需求。当植物体处于能量需求不

同的各种发育阶段或变动环境时, 线性电子传递

所产生固定比例的ATP和NADPH往往不能满足上

述条件之下CO2同化的需求, 由于循环电子传递途

径消耗NADPH, 只产生ATP, 可以提供额外的ATP, 
以满足光合碳同化对ATP的需求。hcef1是一个果

糖1,6-二磷酸酶突变体, 在这突变体中只有NDH介

导的循环电子途径增强, 进一步说明了C3植物光合

作用中循环电子途径是满足ATP需求增加的关键

步骤(Livingston等2010)。在C4光合作用植物叶片

中发现NDH表达量很高(Darie等2006; Kubicki等
1996)。在NADP-苹果酸类型的C4植物中, 维管束

鞘细胞需要更多ATP, NDH复合体在其中积累更

多。相反, 在NAD-苹果酸类型的C4植物中, 叶肉细

胞的ATP需求更多, NDH复合体在叶肉细胞中过量

积累, 这表明NDH复合体很可能在C4光合作用中

提供能量。我们在研究叶片高ATP含量的小麦优

选后代10号时, 发现该株系具有较高的NDH含量

和循环电子传递活性(He等2013)。相反, 在低光强

条件下, 组装因子CRR6缺失而使NDH活性丧失的

水稻突变体的碳同化效率低、引起生物量明显降

低(Yamori等2015)。
Hibino等(1996)报道蓝藻ndhK和ndhI基因在

高盐浓度下表达量增加, 同时NDH介导的光系统I
循环电子传递也被促进。在高浓度盐的震激下, 
ndhB缺失突变体不能够恢复其光合作用能力, 因此

认为NDH介导的围绕光系统I的循环电子传递是蓝

藻适应盐胁迫所必需的(Tanaka等1997)。虽然, 
NDH在蓝藻适应盐胁迫的机理还不清楚, 根据植

物适应胁迫环境是一个需要ATP的过程, 推测NDH
介导的循环电子传递和叶绿体呼吸电子传递可能

会提供更多的ATP以适应这些耗能的反应。

2.2  调节光合机构的运转

蓝藻和高等植物细胞内ATP与NADPH的需求

及其形成的比例因光合环境或者发育阶段变动而

异。例如当光呼吸发生时, 需要较高比例的ATP/
NADPH (Hatch 1987)。当CO2浓度变低时, 需要靠

消耗能量来浓缩CO2, 从而提高ATP的需求量, 非循

环电子传递形成的ATP和NADPH的比例是一定

的, 不易调节, 然而通过光合循环电子传递与呼吸

电子传递的协同作用, 就使得调节ATP和NADPH

图2  NDH介导的围绕光系统I循环电子途径(NDH途径)的
生理功能

Fig.2  Physiological functions of NDH-mediated cyclic  
electron flow around photosystem I

NDH消耗NADPH、经过NDH的电子传递耦联循环光合磷

酸化, 产生额外ATP, 用于高效光合作用, 为不同时期调节NADPH/
ATP比例; 同时, 依赖NDH的电子传递产生跨类囊体膜质子浓度

差, 参与胁迫条件下的热耗散过程; 此外, NDH途径氧化NADPH, 
防止光系统的过还原, 减少高温、高光胁迫条件下活性氧的产生, 
参与了植物的光保护。
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的比例成为可能。我们近两年发现, 水稻在开花

灌浆期, 围绕光系统I的循环电子传递增强, 颖壳叶

绿体中, 超复合体的含量和活性明显比剑叶的高, 
同时, 循环电子传递耦联的跨膜质子梯度也明显

地高。我们推测这是应灌浆期高ATP的需求而增

强了NDH途径(Xu等2014)。我们利用叶绿体比较

蛋白组学研究叶片具有高ATP含量的小麦优选后

代时发现, 与亲本相比, 该株系中NDH途径的蛋白

和ATP合酶的含量均比较高(He等2013), 因此 , 
NDH介导的围绕光系统I的循环电子传递的主要

作用是在特殊时期如开花灌浆期、环境胁迫条件

下, 为有效地进行碳同化而调节ATP和NADPH的

比例。

我们在研究光诱导的集胞藻PCC6803野生型

和ndhB基因缺失突变体M55的NADPH荧光(蓝绿

荧光)动力学也观察到, 在加入卡尔文循环的抑制

剂碘乙酸(IAA)时, 野生型的光诱导的NAD(P)H荧

光增加了2倍, 而突变体的却没有变化, 同时IAA抑

制了基线以下的蓝绿荧光的下降。IAA诱导的光

下NADPH的形成可以认为是卡尔文循环所消耗的

NADPH。很明显, 野生型细胞中, 刚刚打开饱和作

用光时, 卡尔文循环的活性很高, 可以防止NADP
的完全还原。另一方面, 在NDH失活突变体中, 
NADP是处于完全还原的状态(Mi等2000)。因此, 
我们认为在NDH失活突变体的细胞中, 由于缺失

NDH介导的循环磷酸化, 导致ATP限制卡尔文循环

的活性。

激发能在两个光系统之间的再分配(即状态

转换)主要是对两个光系统的激发不平衡进行调

节, 是植物抵御反应中心免受过多的激发能引起

的光破坏的一种机制。在蓝藻中 ,  Schreiber等
(1995)报道了NDH通过介导围绕光系统I的循环电

子传递参与激发能在两个光系统之间的再分配(状
态转换), NDH失活的突变体丧失了状态转换的功

能, 被锁定在状态1中。NDH介导的循环电子传递

可能通过影响质醌的氧化还原状态而参与激发能

的再分配(Ma等2007, 2008)。
植物通过调节循环电子传递或叶绿体呼吸电

子传递来平衡其氧化还原系统, 使之不至于过度

氧化或过度还原。循环电子传递和非循环电子传

递的适当比例有可能达到这个目的。在正常生理

条件下, 卡尔文循环充分活跃时, 主要是非循环电

子流的电子还原质醌, 而循环电子传递的比例小

到足以忽视。然而, 当CO2的同化降低时, 就会造

成NADPH和还原的铁氧还蛋白过多地积累, 循环

电子传递就会被促进。同样, NDH介导的电子传

递也在相应的条件下被启动和促进。当将暗适应

的集胞藻细胞移到光下时, 诱导了NDH的表达并

且促进了NDH介导的循环和呼吸电子传递(Mi等
2001)。在低湿度的条件下, 烟草ndhB缺失突变体

生长缓慢(Horvath等2000)。我们最近发现, NDH
途径缺失后, 高温诱导的叶绿体呼吸途径的质体

末端氧化酶(plastid terminal oxidase, PTOX)表达量

的上调被显著地抑制, 从而使光合电子传递链处

于过还原状态, 导致活性状态Rubisco活化酶下调, 
最终导致光抑制(Li等2016)。因此, NDH介导的光

系统I循环电子传递在各种逆境下调节包括叶绿体

呼吸等途径, 以保证光保护作用的有效进行。

2.3  光破坏的防御作用

光合作用需要光能, 但过剩的激发能会引起

光抑制, 甚至导致光系统II反应中心的破坏, 而围

绕光系统I的循环电子传递参与将多余的光能通过

热耗散的机制消除, 从而保护植物免受强光引起

的光破坏损伤。围绕光系统I循环电子传递通过产

生跨膜质子梯度对光系统II进行下游调节也可以

减轻光抑制 (Heber和Walker 1992)。Endo等(1999)
的研究发现烟草NDH失活突变体(ndhB缺失突变

体)在饱和光下, 会产生严重的光抑制, 反复进行饱

和光的照射后, 使得基质的过度还原而导致了系

统II的光抑制导致叶绿素的漂白, 表明叶绿体NDH
能够抵御强光引起的光抑制。Kofer等(1998)发现

在缺失ndhC-J-K操纵子的烟草突变种的叶绿体中

积累了大量的淀粉, 提出叶绿体呼吸在除去过多

的光还原产物中的作用。Burrows等(1998)发现, 
在轻微干旱条件下, NDH缺失突变体的非光化学

猝灭能力降低。Horvath等(2000)也观察到ndhB突
变体在低湿下生长缓慢。我们发现烟草ndhC-J-K
突变缺失会导致低温或高温胁迫下活性氧积累

(Wang等2006)。此外, 低浓度NaHSO3促进暗光转

化条件下NDH介导的循环电子传递, 从而可以通

过促进依赖NDH的循环光合磷酸化来减缓光氧化

伤害, 最终提高光合作用(Wu等2011, 2012)。
3  结论与展望

NDH介导的围绕光系统I的循环电子传递在
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植物不同的生育期、各种外界环境条件的胁迫条

件下, 在维持有效的光合机构运转中发挥重要的作

用。尽管目前对NDH的研究取得了很多重要的进

展, 然而, NDH途径对光合机构高效运转的调控机

理尚有待于阐明。仍然需要多方面的研究深入进

行, 例如, NDH的活性域及电子供体尚有待于明确; 
蓝藻不同的NDH-1复合体之间有什么联系? 它们是

如何协同发挥调控作用的? NDH如何参与蓝藻和

C4植物CO2浓缩机制等等。由于NDH含量少、体

外不稳定、形式多样, 不易拿到晶体, 至今NDH的

结构尚未得到解析。或许今后我们可以应用高分

辨率的冷冻电镜, 对不同形式、不同状态的NDH进

行观察和分析, 深入研究NDH的动态调控机制。随

着分子生物学、蛋白质组学、代谢组学、计算生

物学、结构生物学等新兴学科的发展、以及生

物、物理、化学等多学科交叉渗透, 人们将可以揭

示NDH复杂的调控网络, 这对于阐明光合作用高效

传能转能的机理有着重要的意义。
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The regulation of NAD(P)H dehydrogenase complexes bound in thylakoid 
membranes in photosynthesis
MI Hua-Ling*

Laboratory of Photosynthesis and Environmental Biology, National Key Laboratory of Plant Molecular Genetics, Institute of Plant 

Physiology and Ecology, Shanghai Institutes for Biological Sciences, Chinese Academy of Sciences, Shanghai 200032, China

Abstract: In photosynthesis, photoreaction is efficiently driven by protein complexes bound in the thylakoid 
membrane. In addition to photosystem I, photosystem II, cytochrome b6/f complex, and ATPase, another com-
plex, NAD(P)H dehydrogenase (NDH) complex mediated cyclic electron transports involved in protection of 
plants against environmental stressed for efficient photosynthesis becomes 5th protein complex in the thylakoid 
membrane. So far, there are many researches on the components, the assembly and the physiology function of NDH. 
However, the regulative mechanism of NDH in photosynthesis is still remained to be clarified. In this review, the 
progress on the research of NDH is introduced. Finally, the regulative role of NDH in photosynthesis is summa-
rized and the future research on NDH is discussed. 
Key words: NAD(P)H dehydrogenase complex; cyclic electron flow; photosynthesis; chloroplast; cyanobacteria
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