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摘要: 植物叶绿素暗合成能力与非光依赖型原叶绿素酸酯还原酶(DPOR)有关, 光合生物进化过程中从细菌到

裸子植物均保留了这个古老的酶, 完全黑暗条件下可以合成叶绿素。被子植物则由于丢失了这个酶, 失去了叶

绿素暗合成能力。本文综合国内外有关非光依赖叶绿素合成的研究成果, 从叶绿素合成途径过程的关键反

应、叶片中质体结构及光系统发育等方面, 对黑暗条件下植物叶绿素合成进行综述，并从植物进化角度对叶

绿素暗合成及其影响因素做了总结, 为研究植物暗形态建成以及暗-光转变过程中光合器官建成提供基础。
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光是影响植物叶绿素合成和叶绿体发育的重

要环境因子, 被子植物幼苗在黑暗条件下不能合

成叶绿素而呈现黄化状态。与被子植物截然不同

的是, 某些植物类群如藻类、苔藓、蕨类和裸子

植物具有叶绿素暗合成的能力。这种现象和非光

依赖型原叶绿素酸酯还原酶(light-independent pro-
tochlorophyllide reductase, DPOR)有关。DPOR在
完全黑暗条件下可催化原叶绿素酸酯(Pchlide)还
原, 使叶绿素合成顺利进行。

1  植物非光依赖叶绿素合成途径

植物叶绿素合成途径从谷氨酰t-RNA到叶绿

素a和b的所有反应及相关基因都已被确认(Fujita
和Yamakawa 2017), 以往文献对叶绿素暗合成途径

的研究多集中于2个反应: δ-氨基酮戊酸(δ-amino-
levulinic acid, ALA)合成反应和Pchilide还原反应。

1.1  ALA合成反应

ALA合成是被子植物叶绿素合成途径的第一步

反应, 也是关键限速反应。该反应由谷氨酰-tRNA
还原酶(glutamyl-tRNA-reductase, GluTR, HEMA
编码)催化。光照可以显著诱导被子植物ALA合成

(Kruse等1995; Mohanty等2006); 但在能进行叶绿素

暗合成的植物类群中, 光照并不能显著促进GluTR
和ALA合成。例如, 黑暗和光照条件下生长的莱茵

衣藻(Chlamydomonas reinhardtii)中GluTR合成能

力相近(Nogaj和Beale 2005; Nogaj等2005); 欧洲黑

松(Pinus nigra)和欧洲云杉(Picea abies)幼苗ALA

合成量在黑暗和光照条件下也基本相同(Demko等
2009; Drazic和Bogdanovic 2000; Stolárik等2017)。

光照条件下, 被子植物添加外源ALA可增加

Pchlide和叶绿素含量(Awad 2008; Memon等2009)。
黑暗条件下, 被子植物添加外源ALA可以促进Pch-
lide合成(Castelfranco等1974; Granick 1970)。裸子

植物欧洲云杉是松科植物中叶绿素暗合成能力最

高的物种(Fujita和Bauer 2003), 黑暗中添加ALA也

可以显著提高叶绿素含量(Pavlovič等2009); 而给

黑暗中生长的美国蓝叶松(P. jeffreyi)、欧洲黑松和

欧洲落叶松(Larix decidua)施用ALA后并没有起到

类似效果, 虽然提高了Pchlide合成量, 但幼苗中叶

绿素含量仍很低(Dražić和Mihailović 1998; Maximová
和Slováková 2014; Michel-Wolwertz和Bronchart 
1974)。这可能由于叶绿素暗合成中起关键作用的

DPOR通常只与天然ALA结合, 添加外源ALA后, 
大量Pchlide结合光依赖型原叶绿素酸酯还原酶

(light-dependent protochlorophyllide reductase, LPOR, 
又称POR), 抑制了DPOR合成, 继而影响叶绿素合

成(Michel-Wolwertz和Bronchart 1974)。
黑暗条件下, 被子植物Pchide结合LPOR会影

响ALA合成, FLU-like与CHL27蛋白复合体的存在也

会负调控GluTR从而抑制ALA合成(Apitz等2016; 
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Kauss等2012)。但在裸子植物子叶中, ALA合成不

受以上因素影响, 可以持续合成(Demko等2010)。
因此, ALA合成不是裸子植物叶绿素暗合成的限速

反应(Maximová和Slováková 2014)。裸子植物中

可能存在2个独立的ALA库, 分别为同时存在的2种
催化酶LPOR和DPOR提供底物(Stolárik等2017)。
1.2  Pchlide还原反应

Pchlide还原反应是被子植物叶绿素合成途径

的另一关键限速反应。除厌氧光合细菌和被子植

物外, 其他植物光合有机体中该反应均可通过2条
途径进行: 光依赖型(光合成)和非光依赖型(暗合成)
合成途径。光合成途径由LPOR催化, 在NADPH
参与下, 在光下催化Pchlide还原; 暗合成途径由

DPOR催化, 完全黑暗条件下即可进行(图1) (Arm-
strong 1998; Gabruk和Mysliwa-Kurdziel 2015; 
Reinbothe等2010; Schoefs和Franck 2003)。

LPOR和DPOR虽然催化同一反应, 但二者的编

码基因、蛋白结构以及催化机制完全不同(Gabruk
等2012)。LPOR为单体酶, 由核基因POR编码; 
DPOR由3个多肽组成, 分别由3个叶绿体基因即

ChlL、ChlN和ChlB (光合细菌为BchL、BchN和

BchB)编码(Muraki等2010; Nomata等2014; Sarma
等2008)。被子植物中, 叶绿体和核基因组内均未

发现ChlLNB同源物(Maximová和Slováková 2014; 
Reinbothe等2010)。
1.2.1  LPOR (POR)

LPOR首次从黄化叶片中成功分离至今已60多

年(Smith和Kupke 1956)。LPOR是自然界已发现

的3种光驱动酶之一(Aubert等2000; Sorigué 2017; 
Zhang等2019), 在光下需NADPH作为还原剂催化

反应(Silva 2014)。不同光下, LPOR催化效率有差

别, 红光(647 nm)下催化效率较高, 是蓝光(407 nm)
下的3~7倍(Hanf等2012)。系统进化分析显示 , 
LPOR首先出现在蓝藻中, 对氧不敏感。LPOR与

SDR (short-chain dehydrogenase-reductase)家族序

列高度相似, 是植物响应大气成分演化(无氧到有

氧进化)的结果(Yang和Cheng 2004)。
被子植物中, LPOR是唯一催化Pchlide还原反

应的酶。由于水平基因转移(horizontal gene transfer, 
HGT)和基因组复制, LPOR进化过程中出现了不同

的亚型, 藻类出现了3个分支: 鞭毛藻类(dinoflagel-
lates)、绿蜘藻类(chlorarachniophytes)和不等鞭毛

藻类(stramenopiles)。被子植物拟南芥(Arabidopsis 
thaliana)经历了3次全基因组复制事件, 形成3个亚

型: PORA、PORB和PORC。到目前为止, 拟南芥

是唯一已确认具有3个亚型的物种(Gabruk和Mys-
liwa-Kurdziel 2015; Oosawa等2000; Su等2001)。
PORA和PORB在植物早期黄化阶段大量合成 , 
PORB和PORC在稍成熟幼苗及后续成熟植株中大

量合成。见光后, PORB和PORC的含量与叶绿素a
含量及类囊体的垛叠有直接关系(Masuda等2003; 
Frick等2003)。

PORA和PORB受EIN3 (ethylene insensitive 3)
和EIL1 (EIN3-like 1)正调控(Zhong等2009)。除N
末端转运肽不同外, PORA和PORB结构在所有植

物中高度一致, 但二者功能不同, 不能彼此替代。

PORA只在黄化幼苗初始见光阶段起作用, PORB
在植物光适应和脱黄化过程中均起作用。光是

PORA的强负调控因子, 见光后, PORA表达量迅速

下降, 而PORB仍能持续表达。裸子植物中, PORA
和PORB的表达量不仅与光有关, 还与植物组织部

位和发育阶段有关。例如, 火炬松(P. taeda)子叶和

幼嫩初生针叶(2个月苗)中, PORA转录和蛋白水平

在见光前后差异显著, 见光后, PORA显著下降(含
量低, 可以检测到), PORB无显著差异; 而在成熟的

次生针叶(2年生苗)中, 只检测到PORB, PORA消失

(Skinner和Timko 1999)。

图1  Pchlide还原反应的两条途径

   Fig.1  The two pathways of Pchlide reduction 
本图引自Yamamoto等(2017)文献稍作修改。图中阴影部分显

示被LPOR和DPOR催化的C17=C18的D环双键。
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PORC在黑暗中受PIF3 (phytochrome interacting 
factor 3)、HDA1 (histone deacetylase 1)和SCLs 
(scarecrow-like proteins)抑制, 通常表达量极低或

不表达。而PIF1 (phytochrome interacting factor 1)
则通过结合PORC启动子的G-box DNA序列, 在黑

暗中正调控PORC表达。见光后, PIF3磷酸化而失

活, 组蛋白H4乙酰化, 同时, 光照促进miR171表达, 
miR171抑制SCLs转录, 因此, PORC表达量显著

上调。此外, 转录因子HY5 (long hypocotyl 5)也可

以促进PORC表达, HY5在黑暗中受COP1/SPA1 
(constitutive photomorphogenic 1/suppressor of phy-
tochrome A 1)复合体阻断, 见光后, COP1/SPA1与
PhyB互作, 释放HY5转录因子, PORC表达量上调

(图2)。
乙烯信号转导途径调控PORA和PORB, COP1

和PIF1则调控PORC, 这几个调控机制之间也相互

影响。光照下应用乙烯后, EIN3调控COP1从细胞

质转移至细胞核, 阻断COP活性, 抑制PORC表达; 
无乙烯存在时, COP1则主要定位于细胞质, HY5则
启动PORC转录(图2)。EIN3/EIL1与PIF1互作还可

以阻止幼苗免受光氧化伤害, 促进子叶变绿(Zhong
等2009)。

LPOR为核编码蛋白, 需通过其N末端转运肽

转运至质体。研究该转运现象所用试验材料通常

为大麦(Hordeum vulgare) (只有PORA和PORB)。
PORA可能是目前确认的唯一一个转入细胞器需

要依赖底物的酶 ,  其转运肽的5个氨基酸基序

(TTSPG)对结合Pchlide至关重要。PORA的底物依

赖特性只在拟南芥子叶中存在, 在真叶中, PORA
输入质体不再需要底物(Kim和Apel 2004)。PORB
输入质体则不需要结合底物(Gabruk和Mysliwa- 
Kurdziel 2015; Plöscher等2009; Reinbothe等
2008)。

黑暗下形成的白色体(etioplast)中, LPOR处于

失活状态, 常与Pchlide以及NADPH形成高度规则

的原(前)片层体(prolamellar bodies, PLBs)晶格聚

合结构(POR:Pchlide:NADPH=1:1:1) (Forreiter等
1991; Solymosi和Schoefs 2010)。近年, 蓝藻POR- 
Pchlide-NADPH三元复合体结构已被成功解析

(Zhang等2019)。三元复合体见光后, Pchlide进行

光转化, 叶绿素开始合成, 晶格结构分解, 基粒开

始堆叠 ,  叶绿体形成(Denev等2005; Gabruk和
Mysliwa-Kurdziel 2015; Masuda等2003; Solymosi
等2007)。从外部形态上表现为子叶变绿并打开, 
下胚轴弯钩伸展, 开始光形态建成过程(Forreiter等
1991; McNellis和Deng 1995)。
1.2.2  DPOR

DPOR是一个很古老的酶, 其序列和结构与固

氮酶相似, 反应时需要铁氧还蛋白(Ferredoxin, Fd)
来催化还原Pchlide双键(Silva 2014)。尽管很早就

确认藻类等植物中存在DPOR, 可以黑暗中合成叶

绿素, 但对其特性并不了解。直到对红细菌属(Rhod- 
obacter)突变体进行研究后才有了重要进展。红细

菌是不产氧的光养生物, 一直作为研究细菌叶绿

素生物合成的试验材料(Bauer等1993)。在球形红细

菌(R. sphaeroides)和荚膜红细菌(R. capsulatus)突
变体中确认了光合细菌非光依赖Pchlide还原过程

必需的3个基因, 即BchL、BchN和BchB (Bollivar等
1994; Burke等1993a; Coomber等1990; Yang和Bauer 
1990; Zsebo和Hearst 1984)。之后, DPOR 3个亚基

编码基因在产氧光合生物中确认, 即ChlL、ChlN和
ChlB (Armstrong 1998; Fujita 1996; Nascimento等
2016; Suzuki等1997)。其中, ChlB对植物叶绿素暗

合成途径尤为重要(Fujita等2015)。
ChlL最初在地钱(Marchantia polymorpha)叶

绿体基因组内被确认时命名为frxC1 (Kohchi等

图2  拟南芥PORA、PORB和PORC基因表达调控图

Fig.2  Scheme of the network regulating the expression of 
PORA, PORB and PORC in Arabidopsis

本图引自Gabruk和Mysliwa-Kurdziel (2015)一文。图中总结

了拟南芥中调控LPOR表达的两大因子(光照和乙烯)。箭头表示

正调控, 钝端线条表示负调控。
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1988; Ohyama等1986), 因其开放阅读框(open read-
ing frames, ORF)与固氮酶亚基编码基因NifH同源, 
曾被认为参与固氮反应(Hearst等1985)。之后对突

变体研究发现, 其参与黑暗中叶绿素合成, 与BchL
相对应, 改为ChlL (Cheng等2005; Fujita等1992)。
第2个亚基ChlN在鲍氏织线藻(Plectonema bory-
anum)中被克隆出, 最初称gidA (Adamson等1997; 
Suzuki和Bauer 1992), 后在莱茵衣藻突变体中被鉴

定出功能(Choquet等1992; Fujita等1993)。第3个亚

基ChlB是基于BchB被克隆并被定向诱变基础上, 
证实其参与非光依赖型Pchlide还原(Fujita等1996; 
Li等1993; Liu等1993)。

之后, 绿藻(chlorophyta)、苔藓(bryophytes)、
石松(lycophyta)以及一些裸子植物中均鉴定出

ChlLNB同源物, 但在被子植物中找不到ChlLNB同
源物(Breznenová等2010; Burke等1993b; Demko等
2009; Fujita等1996; Richard等1994; Yamamoto等
2011) 。

DPOR包含2个独立组分: L蛋白(ChlL或BchL)
同源二聚体(α2-homodimers)和NB蛋白(ChlNB或

BchNB) α2β2异源四聚体(α2β2-heterotetramer) (PDB
数据库, 代码2YNM) (Bröcker等2008a, 2008b; Fujita
和Yamakawa 2017; Nomata等2016)。L蛋白上有2
个ATP结合位点和1个4Fe:4S氧化还原簇, NB蛋白

上含有2个底物结合位点(Moser等2013; Nascimento
等2016; Nomata等2008)。Karpinska等(1997)曾报

道ChlB基因的RNA编辑在欧洲落叶松、欧日杂种

落叶松(L. eurolepis)和樟子松(P. sylvestris)中具有

物种及组织特异性, 这表明DPOR活性存在转录后

调控。DPOR除了在黑暗中催化Pchlide还原外, 在
光下也有助于叶绿素合成。其在一定程度上耐氧, 
随着光强增加, 其催化效率逐渐降低, 当氧释放量

达最大时, 催化效率最低(Fujita等1998; Shi和Shi 
2006)。

在暗培养的被子植物中, 有光活性和非光活性

2种类型的Pchlide (Schoefs 2000)。光活性Pchlide
优先定位于PLBs (Böddi等1989; Selstam等1987), 
通常与NADPH以及LPOR形成复合体, 见光后迅

速光转化; 非光活性Pchlide优先定位于原类囊体

(prothylakoids, PTs), 用于装载LPOR (Schoefs 

2001)。在LPOR和DPOR同时存在的针叶植物中

更复杂, DPOR复合体的准确定位、Pchlided分布

是否受LPOR和DPOR调控以及这两种酶是否竞争

Pchlide等问题都仍未解决(Demko等2009)。

2  黑暗条件下质体发育和光系统建成

黑暗条件下, 被子植物幼苗子叶黄化, 形成含

有PLBs和PTs的白色体, 很少形成基粒(Mariani等
1990)。而针叶树如云杉属Picea (Pavlovič等2016)、
松属Pinus (Michel-Wolwertz和Bronchart 1974; Nikolić
和Bogdanović 1972)、落叶松属Larix (Demko等
2009; Mariani等1990)和杉木属Cunninghamia (Xue
等2017)等植物在黑暗条件下可以合成叶绿素, 幼
苗子叶外观呈绿色(图3-A和C)。质体超微结构也

与被子植物不同, 通常形成含有PLBs的黄化叶绿

体(etiochloroplast) (图3-B, 黑色无尾箭头; 图3-D, #
指示PLBs), 黄化叶绿体中有分化明显的基粒结构

(图3-B和D, 黑色带尾箭头所示)。
叶绿素对捕光蛋白复合体LHC (light-harvesting 

complex)和其他类囊体膜蛋白组装及稳定起重要

作用(Kim等1994; Mariani等1990), 被子植物黑暗

条件下不能合成叶绿素, 不能合成LHCII (Apel等
1980; Bennett等1984)。见光后, 叶绿素开始合成, 
才伴随LHC合成和光合器官组装(Klein和Mullet 
1986)。而在叶绿素暗合成的植物类群中, 不仅叶

绿素合成途径相关蛋白能正常合成表达, 光合作

用相关蛋白及复合体也进行了合成及组装。对黑

暗条件下发育的黑松幼苗子叶类囊体膜蛋白用

SDS-PAGE电泳分析, 结果发现包括PSI、PSII、
Cytb6/f和LCH在内的蛋白复合体都合成表达, 其表

达量约为光照下表达量的1/4 (Shinohara等1992)。
Western分析也显示, D1、PsbP、PsbS、LHCa和
LHCb等蛋白在欧洲云杉和欧洲落叶松中均能正

常合成(Maximová和Slováková 2014; Stolárik等
2017)。用蓝绿温和胶电泳(blue-native PAGE)发现, 
黑暗与光照培养条件并未造成杉木光反应蛋白复

合体的显著区别; 进一步利用双向电泳技术, 发现

光信号使更多LHCII蛋白出现在PSII复合体中, 而
暗信号则使LHCII更倾向于在游离组分中出现

(Xue等2017)。
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图3  裸子植物暗培养幼苗形态及质体超微结构

Fig.3  Morphology and ultrastructure of plastids in dark-grown gymnosperms seedlings
本图引自Demko等(2009)和Xue等(2017)文献并结合本课题组研究结果绘制。A: 暗培养14 d的欧洲云杉幼苗; 比例尺=1 cm; B: 暗培养

欧洲云杉幼苗子叶质体超微结构; *: 淀粉粒; 黑色带尾箭头: 类囊体基粒片层; 黑色无尾箭头: PLBs; 放大框显示类囊体基粒片层结构; 比
例尺=400 nm; C: 暗培养20 d的杉木(Cunninghamia lanceolate)幼苗, 比例尺=1 cm; D: 暗培养杉木幼苗子叶质体超微结构; 黑色箭头: 类囊

体基粒片层; #: PLBs; 比例尺=500 nm。

黑暗下发育的针叶树幼苗光系统PSI活性正常, 
PSII放氧复合体(oxygen evolving complex, OEC)功
能未活化, 见光后, O2合成被激活(Muramatsu等
2001; Oku和Tomita 1980; Pavlovič等2016; Shinohara
等1992)。用低温发射光谱分析测定黑暗下发育的

欧洲云杉子叶, 显示在685、695和735 nm有发射峰, 
这三个峰值分别对应PSII内周天线蛋白CP43、
CP47和PSI, 这表明色素分子能正常结合在两个光

系统的蛋白复合体上(Stolárik等2017)。光系统活

性测定也表明, 黑暗下建成的杉木子叶光系统PSI
活性明显, 且PSI驱动的循环电子流(cyclic electron 
flow)传递速率显著高于PSII处电子传递速率(Xue
等2017)。

3  植物进化过程中的叶绿素暗合成途径及

其影响因素

3.1 叶绿素暗合成类群进化

内共生理论认为, 植物质体起源于蓝藻, 一些

质体基因在进化过程中转变为核基因, 有些则丢

失。LPOR在进化过程中被转移至核基因组, DPOR
则保留在质体中, 有些类群则完全丢失DPOR (Burke
等1993b; Gabruk等2012; Suzuki和Bauer 1995)。目

前对进化过程中丢失DPOR的观点主要有以下几

种: (1)氧气环境压力; (2)光照条件和温度的改变; (3)
谱系特异性(lineage-specific)的基因丢失、RNA编

辑以及非同义替换(nonsynonymous substitution)等
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原因。另外, DPOR的ChlL亚基氨基酸序列及生化

特性与LPOR有相似之处, 说明这两种酶在某些进

化事件中曾出现汇合(Gabruk等2012; Gabruk和
Mysliwa-Kurdziel 2015)。

DPOR编码基因最初起源于厌氧古生菌中的

某个类固氮酶, 经过基因复制出现功能分化, 这也

是DPOR对O2敏感的原由。而LPOR最早出现在蓝

藻中, 其产氧光合作用模式使得LPOR能在富氧条

件下正常催化反应(Suzuki和Bauer 1995; Stolárik等
2017)。除固氮酶外, DPOR还与叶绿素酸酯氧化还

原酶(chlorophyllide oxidoreductase, COR)相似, COR
在进化时间上早于DPOR, 在厌氧细菌叶绿素合成

过程中催化C7=C8双键还原。进化过程中, COR从含

氧光合生物中消失(Gupta和Khadka 2016; Vedalankar
和Tripathy 2018), DPOR则在一些植物类群中保留了

下来。植物从水生到陆生的进化中, 低等厌氧光合

细菌通常只含有DPOR, 也有文献报道光合细菌中

存在LPOR (Kaschner等2014), 藻类、地衣、苔藓、

蕨类和裸子植物同时具有DPOR和LPOR, 被子植物

则完全丢失DPOR, 只有LPOR (Fujita 1996; Masuda
和Takamiya 2004; Xiong等1998)。但也有一些植物

例外, 如藻类植物中华齿状藻(Odontella sinensis)、
眼虫藻(Euglena gracilis)、蓝隐藻(Guillardia theta)和
嗜热蓝藻(Cyanidium caldarium)丢失了DPOR。陆地

植物中有些植物类群例如松叶蕨属(Psilotum)、买

麻藤属(Gnetumm)、百岁兰属(Welwitschia)以及崖柏

属(Thuja)植物由于缺失DPOR或出现了假基因化, 
也不能合成DPOR (Hunsperger等2015; Kusumi等
2006; Stolárik等2018; Ueda等2014) (图4)。

Lee等(2013)在本生烟(Nicotiana benthamiana)
和拟南芥中发现伴侣蛋白(chaperone-like protein) 
CCP1对LPOR正常合成至关重要。在蓝藻中也发

现有CCP1基因, 缺失CPP1基因的集胞藻(Synecho-
cystis 6803)突变体slr1918出现高感光表型。与

LPOR突变相比, DPOR突变体在大多数设置条件

下均无表型, 但长时间低光或绿光条件会造成轻

微的生长迟缓。例如, 地钱ChlB基因失活突变体

在短日照条件下生长缓慢(Ueda等2014)。绿光条

件下, ChlLNB基因在蓝藻Fremyella diplosiphon中
表达量上调, 从LPOR的作用光谱来说, 绿光对光

图4  DPOR基因在陆地植物中分布图

Fig.4  Schematic diagram illustrating the distribution of 
DPOR in land plants

根据Ueda等(2014)文献稍作修改。

反应是无效的, 在这种环境条件下, DPOR会补偿

LPOR低活性状态(Shui等2009)。
在海洋光养生物领域, 中国科学院植物研究

所解析了海洋浮游光合生物硅藻(Diatoms)的捕光

天线蛋白岩藻黄素-叶绿素a/c蛋白复合体 (Fucox-
anthin chlorophyll a/c protein, FCP)结构, 阐明了硅

藻能在深水下进行高效能量传递的结构基础。硅

藻FCP与绿藻以及高等植物的叶绿体a/b捕光天线

蛋白序列同源性很低, FCP结合大量岩藻黄素和叶

绿素c, 具有极强蓝绿光捕获能力和光保护能力来

适应海洋环境(Wang等2019a)。
3.2  叶绿素暗合成影响因素

一些裸子植物虽然有DPOR编码基因, 但黑暗

中发育的幼苗仍呈黄化状态。例如, 银杏(Ginkgo 
biloba)、日本落叶松(L. kaempferi)和樟子松等植

物因缺乏有效的RNA编辑或其他原因导致无论光

照和黑暗下均无法正常合成DPOR蛋白, 因此不能

顺利进行叶绿素暗合成或暗合成能力极低(Arm- 
strong 1998; Chinn和Silverthorne 1993; Drumm- 
Herrel和Mohr 1994; Karpinska等1997)。

光通常负调控DPOR各亚基, 例如莱茵衣藻ChlL
亚基和光自养小球藻(Chlorella protothecoides) ChlB
亚基在光下均有合成下降现象(Cahoon和Timko 
2000; Shi和Shi 2006)。具活性的DPOR酶可能是针

叶树幼苗忍受低光或黑暗环境的一个分子基础, 
随着光强增加, 欧洲云杉DPOR各亚基丰度也降低

(Stolárik等2018)。
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周围环境例如低温也会影响叶绿素暗合成。

例如, 低温下(8°C)日本黑松(P. thunbergii)子叶中叶

绿素合成几乎完全被抑制(Muramatsu等2001); 欧
洲云杉子叶在7°C下也不能合成叶绿素, 但DPOR
编码基因在转录水平表达量并未受影响(Stolárik等
2017)。银杏在黑暗中不能合成叶绿素, 其见光后

的转绿过程同样受温度影响, 低温(10°C)下, 银杏

子叶变绿过程明显慢于室温(20°C) (Skribanek等
2010)。

DPOR对O2敏感, 结合光照强度和O2含量设置不

同条件进行研究, 发现光照强度250~330 μmol·m-2·s-1

范围内生长的蓝藻Leptolyngbya boryana突变体

在O2浓度高于3%的情况下DPOR不再起催化作用

(Yamazaki等2006)。室温下增加黑暗中O2含量, 欧
洲云杉子叶中叶绿素合成量降低2/3 (Stolárik等
2017)。

某些裸子植物叶绿素暗合成途径还与植物个

体发育时期有关, 欧洲落叶松幼苗只在最初的发

育阶段(7 d)合成叶绿素, 之后再延长黑暗时间(14 
d), 叶绿素会迅速降解, 幼苗重新黄化; 见光后, 
GluTR和ALA合成又显著增强(Demko等2009)。因

此, 欧洲落叶松在植物进化上可能介于裸子植物和

被子植物中间的过渡地位(Demko等2009; Mariani
等1990)。

另外, 裸子植物叶绿素合成的光、暗两条途

径还具有明显的组织器官特异性, 不同的组织对

光的响应模式不同。例如欧洲云杉非光依赖叶绿

素只能在子叶中特异合成, 再培养的子叶愈伤组

织中则检测不到C h l B蛋白 ,  不能合成叶绿素

(Balážová等2011), 后期次生针叶中也不再合成叶

绿素(Stabel等1991; Stolárik等2017)。在杉木中也

有类似现象, 杉木幼苗子叶可以通过非光依赖途

径合成叶绿素(Xue等2017), 但2~3年生杉木顶生针

叶黑暗中不再具有合成叶绿素的能力, 顶芽呈黄

化状态(Wang等2019b)。
3.3  被子植物相关研究

被子植物在黑暗下不能合成叶绿素, 幼苗子

叶通常黄化(Wang和Deng 2003)。拟南芥种子萌发

过程中, 子叶中叶绿体发育过程可分为两个阶段: 
黑暗中先形成白色体, 具典型PLBs结构; 见光后转

变为叶绿体, PLBs转化为有效的类囊体膜, 同时启

动叶绿素合成和光合复合体组装(Waters和Langda-
le 2009)。例如, 绿豆(Vigna radiata)在连续见光4 h
后, 光合作用电子传递链基本形成, PSI和PSII出现

明显活性(张汝民2005)。将被子植物例如拟南芥

从光下转入黑暗后, 会导致叶绿素降解, 类囊体膜

和叶绿体降解, 加快叶片衰老(Quirino等2000), 尤
其当植株的一部分叶片被黑暗处理时, 衰老速度

更快。目前已知PIFs蛋白直接或间接参与调控暗

环境诱导的叶片衰老过程(Keech等2010; Liebsch
和Keech 2016)。

被子植物莲(Nelumbo nucifera)胚芽在黑暗中

可以变绿, 针对此现象, 有研究者对发育早期的莲

蓬进行遮光处理后发现, 胚芽可继续发育, 但叶绿

素合成受到严重抑制。同时, PCR扩增不到DPOR
同源序列。所以, 莲胚芽的叶绿素合成只能通过

光依赖途径进行(Ji等2001)。

4  结论与展望

低等植物类群例如藻类、地衣以及高等植物

类群例如苔藓、蕨类和裸子植物叶绿素合成可以

通过光、暗两条途径进行, 被子植物丢失了DPOR, 
叶绿素合成只能通过光依赖途径进行。从进化的

角度来看, 光依赖合成途径由于生物能量方式更

保守且合成过程不需要额外消耗ATP, 因此更为进

化。完全黑暗下, 能进行非光依赖叶绿素合成的

植物类群与被子植物的质体结构及光系统发育过

程有很大差异, 可能具有完全不同的暗-光形态建

成转换机制, 这需要进一步研究证明。另外, 裸子

植物非光依赖叶绿素合成及叶绿体发育模式具有

明显的器官特异性, 次生针叶中叶绿素合成与幼

苗子叶明显不同, 反而更接近被子植物, 这也需要

后续研究。
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