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摘要: 在光波动的自然界中, 植物已经发展出一系列捕光调节策略, 以确保在弱光下实现光能利用最大化, 而在强光下又避

免光破坏。这些策略至少包括快响应(在几分钟内完成), 如叶片运动、叶绿体运动与状态转换, 以及慢适应(在几小时或几

天内发生), 如捕光天线蛋白丰度变化(天线大小的慢变化)与分子组成的改变。本综述从快响应到慢适应逐一讨论这些策

略, 特别是根据作者研究组的研究及有关新进展讨论天线大小的快变化, 即光系统II一些捕光复合体(LHCIIs)从核心复合

体的可逆脱离。
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光合作用为地球生物圈内几乎所有生物的生

存和繁衍提供必需的食物、能量和氧气。太阳光

是植物光合作用的基本能源。阳光不足必然限制

光合作用, 反之, 阳光过量会引起光合作用的光抑

制甚至光合机构的光破坏。植物总是生活在光波

动的环境中, 经常遇到光不足(早晨、傍晚、阴天, 
特别是冠层中下层叶片)和光过量(晴天中午上层叶

片)的情况。因此, 捕光调节是光合作用所必需的, 
以便在弱光下实现光能使用的最大化, 而在强光下

又能够避免过量光对光合机构的破坏。植物在漫

长的演化期间已经发展出一系列捕光调节策略。

捕光调节策略有多种, 包括快调节和慢调节: 
快调节可以在几分钟内发生, 例如叶片运动、叶

绿体运动、状态转换和捕光天线(light-harvesting 
complex, LHCII)可逆地从光系统II (photosystem II, 
PSII)核心复合体(即反应中心复合体)脱离; 慢调节

在几小时或几天内完成, 例如捕光天线蛋白质丰

度或天线大小的变化以及叶片分子组成的改变。

这些调节分别在器官(叶片运动)、亚细胞(叶绿体

运动)、类囊体膜(状态转换)和分子[叶绿素(chlo-
rophyll, Chl)、花色素苷和胁迫蛋白含量的变化]等
不同水平运转。当然, 捕光天线大小的变化包括

对光强变化的短期响应(一些捕光天线LHCII从
PSII核心复合体的可逆脱离)和长期适应(通过基因

表达和发育变化)两种不同情况。

关于植物光合作用中的捕光调节, 已经有大

量研究报告和综评文章(例如Pascal等2005; Kouril
等2013; Kreslavski等2013; Ruban 2013, 2016; Belgio
等2014; Rochaix 2014; Xu等2015)。本文结合笔者

研究组的研究成果, 简要介绍近年来这方面的研

究进展。

1  叶片运动

一些植物特别是豆科(Leguminosae)植物的叶

运动, 是一种重要的捕光调节方式。在弱光和低

温下, 积光叶运动(light-accumulating leaf move-
ment)可以增加光吸收和提高叶温, 从而加强光合

作用; 而在强光和高温下, 避光(light-avoiding或
paraheliotropic)叶运动则可以降低光吸收和叶温, 
从而避免或减轻光合机构的光破坏。如果人为地

使叶片保持水平位置, 则会导致叶片发生光破坏, 
而且破坏程度随处理时间的延长而增加。与受到

人为限制的叶片相比, 叶片的避光运动可以使到

达叶片表面的入射光减少30%~60%, 叶片温度降

低5~10°C (Ludlow和Björkman 1984; Gamon和
Pearcy 1989; Pastenes等2005)。此外, 在强光下羊

蹄甲(Bauhinia tenuiflora)叶片自身的合拢可以弥补

其生理防御能力的不足(Huang等2012)。与此相类

似, 黄柄鞘竹芋(Calathea lutea)叶片姿态也会随光

环境变化(图1): 早晨弱光下叶片舒展向光, 增加光

吸收; 而中午强光下叶片收拢避光, 减少光吸收。

豆科植物通过每个小叶基部马达细胞膨压的

变化实现叶片运动。在光下, 钾离子通过质膜进

入马达细胞, 同时大量水伴随进入, 从而使这些细

胞膨压提高, 叶片平展。而在黑暗中相反的过程

发生, 导致叶片合拢。光是叶片运动的原初推动

力, 并且受水分状况和温度调节。长期以来, 叶片

运动的分子机制不清楚, 直到2000年发现控制叶
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图1  黄柄鞘竹芋叶片姿态随光环境变化的示意图

Fig.1  Scheme depicting the change with light environment in 
leaf poses of C. lutea

A: 早晨弱光下叶片呈平展向光状态, 增加光吸收; B:中午强

光下叶片收拢呈避光状态, 减少光吸收(许大全2013)。

片运动的糖-酚化合物, 这个机制才被揭示出来

(Ueda和Nakamura 2010)。这些化合物与马达细胞

质膜上特殊的靶蛋白相作用, 并且在不同属植物

中有不同的开关化合物和靶蛋白。

2  叶绿体运动

在对光强变化的响应中, 叶绿体运动是另一

种捕光调节的迅捷方式, 这种调节方式普遍存在

于植物界。在叶肉细胞内, 叶绿体与细胞骨架的

肌动蛋白微丝相联系, 后者控制前者在细胞内的

确定位置。弱光下叶绿体沿着细胞的上下壁排列, 
其扁平面与光线垂直, 从而能最大限度捕光; 而在

强光下, 它们移动到细胞的侧壁, 与光线平行, 通
过相互遮荫而减少入射光。光是叶绿体运动的推

动力。在大部分种类植物中, 引起叶绿体运动的

有效波长在蓝光区, 但是对低等植物蕨类和苔藓

地衣红光也有效。关于叶绿体运动, 可以参阅一

些专门的评论文章(例如Wada等2003; Sato和Kadota 
2006)。

拟南芥控制叶绿体运动的蓝光受体向光素或

向光蛋白及其受体蛋白已经被鉴定, 揭示了叶绿

体避光运动的分子机制(Kagawa等2001)。在两种

向光素PHOT1和PHOT2中, PHOT2参与积光和避

光两种叶绿体运动, 而PHOT1只参与积光运动。

向光素不仅调节叶绿体运动, 而且还调节气孔开

放和茎的向光弯曲。通过调整叶片向光性、叶绿

体定位和气孔开度, 使净光合速率最大化。所以, 

在光合作用中向光素实际上是光方向和强度的传

感器。向光素由蓝光吸收区和蛋白激酶区两部分

组成: 前者通过其结合的黄素单核苷酸(flavin mono- 
nucleotide, FMN)吸收蓝光, 并促进激酶活性, 后者

与信号转导有关(Kagawa 2003)。叶绿体避光运动

速度依赖光强, 而且可能还与光活化的PHOT2数
量有关。在黑暗条件下向光素位于细胞质膜, 在
照射蓝光后一些向光素进入细胞质。

叶绿体运动过程包括对光的感知、信号转导

和叶绿体重新定位并锚定三个阶段, 涉及质膜上

钙离子通道的活化, 但是向光素下游的信号转导

事件还不清楚。叶绿体运动的适应性好处是在光

强波动环境下实现有效的光合作用。实验结果表

明, 叶绿体避光运动可以保护光合机构免于强光

引起的光破坏, 不能进行这种运动的突变体比野

生型早发生叶片失绿变白现象(Kasahara等2002)。
然而, 叶绿体运动对于恒定光下生长的植物不是

那么重要。

3  类囊体膜的状态转换

类囊体膜的状态转换是维持两个光系统(PSI
和PSII)光能分配和反应中心光激发平衡的一个调

节机制。由于两个光系统光吸收特性的差异和入

射到叶片上太阳光光质或波长的日变化, 两个光

系统之间光能分配和光激发不平衡的情况经常发

生, 所以状态转换是调节光合作用经常需要的一

种方式。PSI优先吸收远红光(波长>700 nm), 而
PSII优先吸收红光(波长<700 nm)。这样, 当类囊

体膜受到红光照射时PSII吸收的光能多于PSI吸收

的光能, 类囊体膜转变为状态2, 导致PSI吸收的光

能增加, 从而使两个光系统吸收的光能达到新的

平衡。相反, 当类囊体膜受到远红光照射时PSI吸
收的光能多于PSII吸收的光能, 类囊体膜则转变为

状态1, 导致PSII吸收的光能增加, 结果也使两个光

系统吸收的光能达到新的平衡。状态转换主要是

高等植物对光质变化的响应, 不同于光强变化引

起的叶片运动和叶绿体运动。

绿色植物的PSII超分子复合体(Kouril等2012)
由核心复合体和天线复合体LHCII组成。核心复

合体包括核心蛋白D1、D2, 核心天线CP43、CP47
以及细胞色素b559。核心复合体结合一些主要的

(major)天线复合体(LHCII三聚体)和次要的(minor)
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天线复合体(CP24、CP26和CP29单体)。主要的

LHCII三聚体通过次要的LHCII单体(注意: LHCII
三聚体的单体与次要的LHCII单体CP24、CP26和
CP29的一级结构是多种不同的多肽)与核心复合

体的核心天线CP43、CP47相连接, 构成PSII超分

子复合体。这样, PSII-LHCII超复合体包含两层

LHCII蛋白: 内层是CP29 (Lhcb4)、CP26 (Lhcb5)
单体和强结合的LHCII三聚体(LHCII-S), 外层是

CP24 (Lhcb6)和至少两个分别为中等强度、松弛

结合的LHCII三聚体(LHCII-M和LHCII-L) (Betterle
等2009), 外层的LHCII也被称为外周天线复合

体。LHCII三聚体的主要成分是Lhcb1~3 (分子质

量分别为28、27和25 kDa), 它们的主要作用是为

光合作用捕光。此外, Lhcb1和Lhcb2在对不同光

条件的适应中发挥作用, 而Lhcb3则是Lhcb1和
Lhcb2向反应中心传递光能的媒介(Standfuss和Kühl- 
brandt 2004)。菠菜叶片LHCII三聚体中单体的晶

体结构已经被解析, 它结合8个Chl a和6个Chl b分子, 
还有4个类胡萝卜素分子结合部位(Liu等2004)。无

论是主要的天线——LHCII三聚体, 还是次要的天

线——CP24、CP26和CP29单体, 都是PSII的天线

复合体, 都可以称为LHCII。但是, 在许多文献(包
括本文)中, 为简明起见, “LHCII”一词往往是指主

要的天线——LHCII三聚体, 如果是指次要的天线, 
则总是同时标明其具体名称CP24、CP26或CP29。

状态转换的关键反应是PSII捕光复合体LHCII
的蛋白磷酸化和去磷酸化: 当被红光照射时类囊

体膜从状态1向状态2转换, 一些LHCII蛋白被磷酸

化, 并且转移到PSI, 与PSI结合, PSI的H亚单位是

这种结合所必需的(Lunde等2000); 当被远红光照

射时类囊体膜从状态2向状态1转换 ,  磷酸化的

LHCII蛋白被去磷酸化 ,  并且脱离PSI, 返回到

PSII。LHCII蛋白的去磷酸化需要一种专一的蛋白

磷酸酯酶(Shapiguzov等2010)。催化LHCII蛋白磷

酸化的蛋白激酶(绿藻的Stt7和高等植物的STN7)
已经被鉴定(Depege等2003; Bonardi等2005), 并且

已经知道这些酶活化或失活的氧化还原传感器是

光合电子传递链上的质体醌(plastoquinone, PQ)库
和细胞色素b6 f (Cyt b6 f )复合体。当PQ被还原时, 
蛋白激酶被活化, 而当PQ被重新氧化时蛋白激酶

失活。PQ库氧化还原状态对蛋白激酶的影响已经

被实验证明(Ruban和Johnson 2009)。有趣的是, 
STN7不仅参与植物对光的短期响应(例如状态转

换), 而且还参与对光的长期适应(Pesaresi等2009)。
STN7能磷酸化LHCII蛋白, 也能磷酸化PSII核心天

线CP43蛋白, 并且CP43蛋白磷酸化在有限光下最

小, 而在过量光下最大(Tikkanen等2010), 这意味着

它们在防御光破坏上发挥作用。

尽管在恒定的弱光下拟南芥的stn7突变体没

有可见的表型变化, 但是其在波动光下还是发生

了明显的表型变化(Tikkanen和Aro 2012), 表明在

波动光下状态转换仍是植物生存所必需的。

状态转换还参与代谢控制和信号转导(Eber-
hard等2008), 特别是绿藻的状态转换可以加强PSI
的功能, 是一个从非循环电子传递优先转向循环

电子传递优先的开关(Finazzi等2002)。在绿藻中, 
含PSI、Cyt b6 f和铁氧还蛋白-NADP+氧化还原酶以

及铁氧还蛋白-PQ还原酶(PGRL1)的超复合体参与

循环电子传递(Iwai等2010)。在拟南芥中, PGRL1和
质子梯度调节蛋白(PGR5)参与非循环和循环电子

传递之间的转换(DalCorso等2008)。藻和高等植

物状态转换的双重作用是维持PQ库的平衡和代谢

响应所需要的(Rochaix 2014)。另一方面, 绿藻和

高等植物又有所不同, 强光可以诱导绿藻的qE [依
赖能量的猝灭(energy-dependent quenching)或反馈

去激发(feedback de-excitation)]和状态1向状态2的
转换 ,  在强光适应期间具有防御光破坏的作用

(Allorent等2013)。
过去, 人们普遍认为: 两个光系统之间光能分

配与激发的平衡, 在短期内由状态转换来维持, 而
在长期内由两个光系统比例调整来实现, 并且参

与向状态2转换的蛋白激酶受强光抑制。然而, 这
些观念受到如下实验结果的严峻挑战: 在强、中

和弱光下拟南芥都有一些LHCII三聚体与PSI结合, 
呈现典型的状态2特征(Wientjes等2013a)。
4  天线大小的快变化——LHCII可逆脱离

早在30多年前, 就有学者(Sundby和Andersson 
1985)提出: LHCII从PSII的可逆脱离可能是防止强

光下PSII破坏的一个短期调节机制。可是在其后的

十多年里一直没有见到支持这个假说的实验证据。

4.1  实验证据

从1990年代末开始, 笔者研究组陆续获得了
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一些支持这个假说的生物化学(蔗糖密度梯度离

心、电子传递速率测定) (Hong和Xu 1999a; Cai和
Xu 2002; Zhang和Xu 2003; Chen和Xu 2006)、生物

物理学(低温荧光分析) (Hong和Xu 1999a; Cai和
Xu 2002; Chen和Xu 2006)、植物生理学(叶片光合

气体交换测定) (Chen和Xu 2006)和相关的分子生

物学(LHCII大量减少的水稻突变体光合速率对光

强转换响应模式的改变, 如图2) (Chen和Xu 2006; 
Liao和Xu 2007)等证据, 证明在饱和光下大豆(Glycine 
max)和水稻(Oryza sativa)等叶片内确实会发生一

些LHCII从PSII核心复合体的可逆脱离。后来, 其
他一些研究组也报告了光诱导的LHCII从PSII核心

复合体脱离(例如Miloslavina等2008; Betterle等2009; 
Holzwarth等2009)。

图2  叶片光合作用对光强变化响应的两种不同方式

Fig.2  The two different patterns of leaf photosynthetic response to changes in light intensity
V型: 当饱和光变为有限光时, 叶片净光合速率急剧降低到一个比饱和光照射前还低的水平, 然后逐步上升到之前有限光下的稳态水

平, 这个变化轨迹形似字母V, 因此称之为V型; 大豆和水稻等多种植物表现为V型。L型: 当饱和光变为有限光时, 叶片净光合速率立即降

低到与之前有限光下相同的稳态水平, 没有一个逐渐上升的过程, 这个变化轨迹形似字母L, 因此称之为L型; 小麦和玉米等多种植物表现

为L型。V型响应方式与饱和光下部分脱离的天线复合体LHCII在有限光下又逐渐重新结合PSII核心复合体密切有关。

值得注意的是, 上述饱和光引起的一些LHCII
从PSII核心复合体可逆脱离的现象, 只发生在大豆

和水稻等一些三碳植物, 而在小麦(Triticum spp.)和
棉花(Gossypium spp.)等其他三碳植物及玉米(Zea 
mays)等四碳植物中观察不到(Chen和Xu 2006; 陈
悦和许大全2007)。

需要指出, 这种由一些捕光天线LHCII可逆脱

离引起的PSII反应中心的可逆失活(Hong和Xu 
1999b)或下调, 实际上只是由捕光天线变小而非反

应中心本身结构破坏导致的表观失活(Cai和Xu 
2002)。
4.2  保护作用

在光合作用过程中PSII反应中心使用的光能

主要来自LHCIIs, 并且饱和光引起的一些LHCIIs
脱离依赖蛋白激酶催化的类囊体膜蛋白磷酸化, 

因此有理由预期: 在强光下蛋白激酶抑制剂处理

阻止LHCII脱离PSII核心复合体, 肯定会导致以D1
蛋白损失和PSII活性降低为特征的反应中心破

坏。相关的实验结果证明了这个预期, 饱和光下

一些LHCII脱离确实能够保护PSII核心复合体免于

光破坏(Zhang和Xu 2003)。
当然, 这种LHCII可逆脱离的保护作用是有限

的, 因为高等植物的LHCII只有15%~20%可以在两

个光系统之间移动。所以, 在很强的光下, 尽管有

LHCII可逆脱离的保护, 光合机构还是不可避免地

被破坏, 其特征是PSII单体比例增高, D1蛋白数量

减少, 光饱和的PSII电子传递速率降低(Cai和Xu 
2002)。

如今, 关于PSII的光破坏, 一个新观点是: PSII
放氧复合体中锰簇的光吸收引起原初破坏——放



许大全等: 植物光合作用中的捕光调节 1653

氧复合体破坏, 而天线的过量光吸收引起的活性

氧积累抑制PSII的修复过程——阻碍PSII核心蛋白

D1的从头合成, 导致次级破坏(Takahashi和Badger 
2011; Kreslavski等2013)。
4.3  与状态转换的异同

这种LHCII可逆脱离与状态转换的相同之处, 
是都涉及部分LHCII从PSII核心复合体脱离, 并且

都与蛋白激酶/蛋白磷酸酯酶催化的蛋白磷酸化/
去磷酸化有关; 不同之处在于前者总是在强光下

发生, 而后者总是在弱光下完成, 因为强光不利于

状态转换(Tikkanen等2010), 特别是饱和光下脱离

的LHCII不与PSI结合(Hong和Xu 1999a; Chen和Xu 
2006, 2009), 而状态1向状态2转换的基本特征则是

脱离的LHCII与PSI结合(Lunde等2000; Pesaresi等
2002)。
4.4  与蛋白磷酸化的关系

根据蛋白磷酸酯酶抑制剂NaF对低温荧光参

数暗恢复的抑制推断, 这种LHCII可逆脱离与其自

身蛋白磷酸化有关(Hong和Xu 1999a), 然而, 这个

推论受到一些实验结果的严峻挑战。在低于生长

光强的弱光下, LHCII磷酸化水平比较高, 而PSII核
心蛋白例如D1、D2和CP43磷酸化水平比较低; 相
反, 在强光下PSII核心蛋白的磷酸化水平比较高, 
而LHCII蛋白激酶受抑制, 导致LHCII去磷酸化

(Tikkanen等2010)。并且, PSII核心蛋白和LHCII蛋
白的磷酸化分别需要两个不同的蛋白激酶STN8和
STN7 (Bonardi等2005)。这些蛋白的磷酸化是它

们沿着类囊体膜移动, 尤其是遭受强光破坏的PSII
单体从基粒片层向间质片层移动以便在那里修复

所需要的(Tikkanen和Aro 2012)。因此, LHCII可逆

脱离究竟是LHCII蛋白自身还是PSII核心蛋白磷酸

化的结果, 仍是一个需要进一步探讨的问题。根

据弱光下LHCII蛋白磷酸化导致两个光系统之间

激发能分配平衡, 而在强光下PSII核心蛋白磷酸化

导致LHCII吸收的光能被自身热耗散(既不传递给

PSII, 也不传递给PSI)的模型(Tikkanen等2010)和在

强光下位于PSII核心复合体与LHCII三聚体之间的

CP29被磷酸化的实验结果(Yakushevska等2003), 
以及CP29是光破坏防御的一个决定因素的观点(de 
Bianchi等2011), 笔者设想, 饱和光引起的一些

LHCII的可逆脱离及其后来的热耗散可能是PSII核

心蛋白磷酸化的结果, 当然这还有待实验证明。

5  脱离的LHCII的能量耗散机制  
虽然在田间和生长室内生长光强波动的环境

下拟南芥的两种突变体(分别缺乏PsbS蛋白和去环

氧酶, 因此缺乏qE)种子产量明显少于其野生型的

实验结果已经证明捕光快调节的好处, 并且断言

qE的适应性好处是由于提高了植物对光强变化而

不是强光本身的耐受性(Kühlheim等2002), 然而实

现qE的机制还不清楚。笔者猜想, 这个机制很可

能涉及前述饱和光下一些LHCII的可逆脱离。

5.1  qE和LHCII脱离的关系

有证据表明 ,  当qE形成时 ,  一部分主要的

LHCII脱离PSII核心复合体, 并且这种脱离依赖

ΔpH、PsbS和玉米黄质(zeaxanthin, Zea) (Miloslavina
等2008; Holzwarth等2009)。也有研究结果表明, 
由单体CP29、CP24和三聚体LHCII-M这五个亚单

位组成的复合体的脱离是强光下启动非光化学猝

灭(non-photochemical quenching, NPQ)所必需的, 
并且这个超复合体的结合/脱离受PsbS蛋白控制

(Betterle等2009)。直接的结构证据表明, 光破坏防

御态的形成需要PSII-LHCII超分子复合体的重组, 
这种重组涉及LHCII从PSII核心复合体脱离以及脱

离的LHCII聚合, 而且这种重组与qE形成和弛豫或

衰减在时间上相一致(Johnson等2011)。有趣的是, 
叶绿体蛋白质合成抑制剂林可霉素长时间处理会

导致拟南芥PSII反应中心减少, LHCII增加, 并且大

部分LHCII是与PSII核心复合体分离的, 同时光化

学效率降低, 而NPQ增加(Belgio等2012)。
5.2  qE的部位

植物LHCII不仅是光合作用捕光的重要调节

者, 也是热耗散的基本部位(Elrad等2002)。在光过

量条件下, LHCII能够可逆地从有效的捕光态转变

为热耗散态, 从而防御光合机构的光破坏(Pascal等
2005)。高等植物至少有两个NPQ部位: 一个在从

PSII核心复合体脱离并聚合的主要的LHCII上(原来

中等强度结合的LHCII-M和松散结合的LHCII-L), 
依赖PsbS (Q1), 另一个在仍与PSII核心复合体结合

的次要的LHCII上, 即CP29和CP24, 依赖Zea (Q2) 
(Holzwarth等2009; Jahns和Holzwarth 2012)。除了

主要天线LHCII以外, 次要天线复合体对qE也有贡

献(Ballottari等2010)。设想脱离的LHCII-CP24-CP29
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复合体处于猝灭态(Betterle等2009)。用单分子荧光

显微镜研究发现, 单个LHCII三聚体能够在猝灭态

和非猝灭态之间可逆转换(Krüger等2010)。许多研

究结果表明, qE发生于捕光天线(Ruban 2013), 并
且, qE可以发生在捕光天线的多个部位, 包括次要

天线CP24和CP29, 而不只是主要天线LHCII一个

部位(Rochaix 2014)。
最近, Holzwarth和Jahns (2014)根据自己和他

人的实验结果提出高等植物NPQ的四态二部位模

型: 态I是完全弛豫(>30 min)的暗态, 两个猝灭部位

Q1和Q2均失活; 态II形成于照光的初期(1~2 min), 
Q1活化, Q2失活; 态III是充分光活化(10~20 min)的
NPQ稳态, Q1和Q2均活化, 有Zea参与; 态IV是部

分弛豫(2~5 min)的暗态, Q1失活, 而Q2仍活化, 也
有Zea参与。Q1发生在脱离PSII核心复合体的主

要的LHCII三聚体聚合物中, 有质子化的PsbS和次

要的LHCII单体CP24参与, 而Q2则发生在仍然与

PSII核心复合体结合的次要的LHCII单体CP24和
CP29中。

需要指出, 尽管Belgio等(2014)根据Holzwarth
及其同事所用方法的问题(还不清楚这些问题究竟

在多大程度上影响结论的正确性)对关于qE形成时

一部分主要的LHCII脱离PSII核心复合体的结论

(Miloslavina等2008; Holzwarth等2009)提出质疑, 
但是笔者很难信服他们(Belgio等2014)根据自己实

验结果得出的NPQ期间PSII天线大小不减反增的结

论, 因为笔者自己的一系列实验结果(见第4.1节)不
支持这个结论。既然承认NPQ形成时发生LHCII
的重排或聚合(Ruban 2016)是事实, 那么一部分

LHCII脱离PSII核心复合体就是不可避免的, PSII
天线大小的不减反增的结论也就是难以理解的。

5.3  PsbS蛋白: qE的调节者

由核基因组编码的PsbS蛋白含205个氨基酸

残基, 分子质量为22 kDa, 其晶体的原子结构已经

被解析(Fan等2015), 它可能是qE的调节者(Niyogi 
2005)。缺乏PsbS蛋白的拟南芥突变体几乎完全没

有qE (Li等2000), 而PsbS蛋白的过表达成比例地增

强qE。PsbS蛋白作为类囊体腔pH的传感器, 可能

通过其暴露于类囊体腔的酸性区域质子化, 促进

天线的异寡聚体脱离PSII核心复合体, 迅速活化qE 
(Betterle等2009)。也有学者认为PsbS是LHCII构

象变化的催化剂(Horton等2005; Bonente等2008)。
PsbS控制类囊体膜蛋白之间的相互作用与结合

(Kereiche等2010)。有趣的是, 在黑暗条件下, PsbS
蛋白以双体形式存在, 并与PSII核心复合体结合, 
而照光后它发生单体化, 并与LHCII结合(Bergantino
等2003)。也有研究报告揭示, 在黑暗条件下PsbS
蛋白存在于PSII超复合体周围, 而在光下类囊体膜

的能量耗散态PsbS蛋白优先与主要天线LHCII三
聚体结合(Correa-Galvis等2016)。

与高等植物不同, 绿藻没有PsbS蛋白, 但是有

与胁迫有关的捕光复合体LHCSR (light harvesting 
complex stress-related)蛋白。在强光下绿藻积累与

qE能力有关的LHCSR蛋白(Peers等2009), 形成的

PSII-LHCII-LHCSR3超复合体完成能量耗散(Tokutsu
和Minagawa 2013)。在绿藻中, LHCSR既是ΔpH的

传感器, 又是过量光能的耗散部位; 而在陆生植物

中, PsbS只是ΔpH的传感器或qE的调节者, 不是能

量耗散部位(Rochaix 2014)。
5.4  Zea和叶黄素在qE上的作用

陆生植物有两种叶黄素(xanthophyll)循环: 一
种是所有陆生植物都有的紫黄质(violaxanthin)循
环, 从紫黄质可逆地经过花药黄质(antheraxanthin)
转变为Zea; 另一种是叶黄素环氧化物循环, 从环

氧化物可逆地转化为去环氧化物(lutein, Lut), 它只

存在于部分种类的植物中。Lut有3个重要功能: 一
是稳定天线蛋白的结构, 二是捕光并将激发能传

递给Chl, 三是在NPQ过程中猝灭激发态Chl (3Chl
和1Chl) (Jahns和Holzwarth 2012)。这两个循环都

参与PSII天线从捕光态向能量耗散态(涉及强光下

去环氧的Lut)的转换(Jahns和Holzwarth 2012)。高水

平的Zea加速qE形成, 而减缓qE弛豫或衰减(Johnson
等2008; Nilkens等2010)。在qE过程中, Zea可能发

挥两种不同的作用: 一是在Chl到Zea的能量传递

(Frank等2000)或向相邻Chl传递电子形成Zea+/Chl−

态(Holt等2005; Ahn等2008; Avenson等2009)的直

接作用, 二是作为变构调节者控制qE的效率和动

力学的间接作用(Johnson等2008)。Zea的作用主要

是使单线激发态1Chl*去激发, 而Lut的独特功能是

使三线激发态3Chl*失活(Jahns和Holzwarth 2012), 
之前强光下贮存的Zea能够比较快地触发qE (Dall’- 
Osto等2005)。
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5.5  qE的物理机制

qE有两种可能的物理机制, 一是电荷传递机

制: 在qE期间, 激发能从激发的Chl分子传递给Chl-
Zea异二聚体, 导致其电荷分离和后来的电荷重新

结合(Chl*→Chl-Zea→Chl−●-Zea+●→Chl-Zea), 在此

过程中激发能以热的形式耗散(Holt等2005)。这种

电荷传递机制可以在位于PSII核心复合体和主要

LHCII天线复合体之间的次要天线复合体CP29、
CP26和CP24内运转, 并且CP29可逆构象变化调节

qE运转期间Chl-Zea异二聚体在能量传递态和电荷

传递态之间转换(Ahn等2008)。当然, Lut也可能参

与在CP26运转的电荷传递机制(Avenson等2009)。
二是能量传递机制, 也称激子相互作用(Bode

等2009)或者激子耦联机制, 能量从激发态Chl传递

给类胡萝卜素Lut1, 形成激发态Lut1, 在主要的天

线复合体LHCII三聚体内运转(Ruban等2007), 猝灭

部位可能在两个Chl区域(Chl b 606-607和Chl a 
610-611-612-Lut) (Liu和Chang 2008)。

此外, 也有学者提出, qE可能是LHCII天线复

合体内色素间相互作用的结果, Chl-Chl相互作用

可以参与qE (Horton等2005; Pascal等2005; Milo-
slavina等2008; Holzwarth等2009)。有实验结果支

持如下观点: 激发能猝灭可能是由于Chl-Chl相互

作用, 而不是由于Chl-类胡萝卜素之间的电荷传递

(Muller等2010)。
为了绘制光合作用捕光与能量耗散过程中可

能的能量传递或激子相互作用的详细图解, 今后

的研究需要回答何种膜结构、蛋白和色素优势地

参与由为光合作用捕光向能量耗散转换的问题

(Holleboom和Walla 2014)。本文作者猜想LHCII捕
光态与能量耗散态之间的可逆转换如下: 在饱和

光下PSII核心复合体的一些亚单位如D1蛋白和核

心天线CP43以及次要天线CP29被磷酸化, 于是因

磷酸化的CP29带负电的磷酸根(PO3
2−)和磷酸化的

D1蛋白与CP43同样带负电的磷酸根相互排斥 , 
CP29与其结合的主要天线LHCII一起脱离PSII核
心复合体。同时, PsbS蛋白双体变为单体, 这些单

体附着在主要天线LHCII和次要天线CP29上, 导致

这些蛋白的构象变化和从捕光态变为能量耗散

态。这时, 天线复合体内Chl分子吸收的光能分别

全部传递给主要天线LHCII复合体内Lut分子和次

要天线CP29内的Chl-Zea异双体, 然后分别通过能

量传递机制和电荷传递机制将激发能变成热耗

散。相反, 在有限光下可逆反应发生, 从能量耗散

态回到有效捕光态(Xu等2015)。最近, 出现一些描

述NPQ物理机制的假说, 涉及参与NPQ的色素分

子Zea、Lut和Chl a, Zea在次要天线CP29复合体中, 
而Lut则结合在主要的和次要的LHCII上(Ruban 
2016); 并解释了它们如何耗散过量的激发能(Ch-
meliov等2015; Duffy和Ruban 2015)。
5.6  qE是NPQ的重要组成部分

根据Chl荧光诱导和暗弛豫动力学特征的不

同, 过去人们往往将NPQ分为快、中和慢三个不

同组分: 高能态或依赖能量的猝灭(qE)、状态转换

猝灭(qT)和光抑制猝灭(qI) (Horton和Hague 1988)。
可是在最近出版的一些文献中, 在论述NPQ的时

候, 已经不再提qT (例如Holzwarth和Jahns 2014; 
Logan等2014; Ruban 2016), 其原因很可能是意识

到把状态转换引起的PSII荧光猝灭称为非光化学

猝灭不够恰当, 因为当类囊体膜由状态1转变到状

态2时, PSII接受的光能减少, 而PSI接受的光能增

加, 虽然PSI增加的这部分光能不能用于PSII的光

化学反应, 但是却可以用于PSI的光化学反应, 并不

是以热的形式耗散(许大全2013)。不久前Nilkens
等(2010)定义了一个依赖Zea的NPQ新组分qZ, 它
在强光下10~30 min内发生, 而在弱光下10~60 min
内消失, 似乎是一种对强光胁迫的“记忆态” (Hor-
ton等2005)。于是, NPQ仍然包括快、中和慢三个

组分——qE、qZ和qI, 只是qZ这个中组分比之前

的qT慢得多, 似乎与qI纠缠在一起。由于qI的高度

复杂性以致难以解释以及qE定量的时间尺度不明

确, Ruban (2016)在论述NPQ机制时, 干脆以NPQ 
(包括所有中速和慢可逆组分, 但是与不可逆的光

破坏无关)替代qE。
有趣的是, 除了硅藻(Goss和Lepetit 2015)和高

等植物这些真核生物以外, 原核生物蓝细菌也通

过天线复合体的可逆脱离反应中心减少到达反应

中心的激发能, 防御反应中心遭遇过量光能的破

坏。强光下一些高等植物可逆脱离的天线复合体

是膜蛋白复合体LHCII (已如上述), 硅藻可逆脱离

的外周天线复合体是岩藻黄质叶绿素结合蛋白

(fucoxanthin chlorophyll binding protein, FCP), 而蓝
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细菌可逆脱离的是膜外在天线复合体藻胆体(phy-
cobilisome, PBS)。此外, 蓝绿光诱导的PBS吸收的

过量光能的热耗散也是蓝细菌防御光破坏的一个

重要保护机制, 橘色类胡萝卜素蛋白(orange carot-
enoid protein, OCP)和荧光恢复蛋白(fluorescence 
recovery protein, FRP)参与这个机制的运转。OCP
是光强传感器和能量耗散诱导者, 强蓝绿光诱导

OCP结构变化, 转变为红色的活化型, 通过与PBS
核心相作用, 增加PBS的热耗散, 减少输入反应中

心的能量。在弱光下FRP从PBS上去掉红色的

OCP, 使其变为橘色的失活型, 从而恢复PBS为反

应中心捕光的功能(Kirilovsky等2014)。
NPQ在不同种类生物中表现出丰富的多样

性。最近, Goss和Lepetit (2015)介绍了高等植物和

多种藻类(绿藻、硅藻和褐藻等) NPQ的最新知识, 
聚焦于天线复合体结构变化和热耗散增强的分子

机制, 提出高等植物和硅藻NPQ的最新模式, 比较

了多种藻类与高等植物的NPQ特征 ,  还探讨了

NPQ的演化方面, 即植物从水生发展到陆生过程

中对NPQ需求的变化。许多研究结果表明, 多种

藻类和高等植物都以NPQ为光破坏防御的一个重

要机制, 这种机制都以天线复合体的结构变化(包
括天线复合体的聚合和/或从反应中心复合体的脱

离)为基础, 这种结构变化依赖属于LHC蛋白家族

成员的特种蛋白, 受控于叶黄素循环, 而且藻类、

苔藓地衣和高等植物使用不同的蛋白(例如PsbS、
LHCSR等)和不同的叶黄素循环。

6  天线大小的慢变化——LHCII蛋白丰度变化

上述一些LHCII从PSII核心复合体可逆脱离是

对短期(数分钟)强光的快响应, 而LHCII蛋白丰度

的减少则是对长期(几小时或几天)强光的慢适应。

在光合作用中正常发挥功能作用的是PSII- 
LHCII超分子复合体的双体, 其中的每个PSII-LH-
CII单体可以结合4个LHCII三聚体。可是, 大部分

PSII-LHCII单体只含有2或3个而不是4个LHCII三
聚体 ,  这意味着存在一些脱离的或松散结合的

LHCII三聚体(Dekker和Boekema 2005)。可能PSII
核心复合体通过Lhcb4 (CP29)和Lhcb5 (CP26)只结

合一个LHCII三聚体, 形成一个基本的超分子复合

体, 这被看作强光下生长的植物PSII的主要存在形

式(Boekema等1999; Frigerio等2007)。而在中、弱

光下生长的植物, 核心复合体还结合不止一个次

要的LHCII单体Lhcb5 (CP24)和另两个LHCII三聚

体(中等强度结合的LHCII-M和松散结合的LH-
CII-L), 以便增强捕光能力(Ballottari等2007)。显

然, 植物生长光强对游离的和结合的LHCII三聚体

数量有重要影响, 导致形成不同类型的PSII-LHCII
超复合体, 也就是一个PSII核心双体(C2)结合不同

数量和类型(S和M, 分别是与核心复合体强结合的

和中等强度结合的 ,  见前面状态转换部分 )的
LHCII三聚体, 例如C2S2M2、C2S2M和C2S2 (Kouril
等2012)。在强光和弱光下生长的植物其PSII-LH-
CII超分子复合体通常分别是C2S2和C2S2M2 (Daum
等2010)。然而, 在强光下生长的拟南芥中也观测

到C2S2M2 (Kouril等2012)。此外, 似乎还有不在

PSII超复合体内的额外的LHCII三聚体, 一些额外

的LHCII三聚体在光下和光胁迫条件下与PSI结合, 
但是在黑暗中又脱离(Wientjes等2013b)。

将植物从弱光转移到强光环境几小时后, PSII
天线变小, 主要发生于PSII结合的LHCII三聚体中

的Lhcb1、Lhcb2和Lhcb6(CP24)蛋白, 很少发生于

CP26、CP29和PSI结合的Lhca蛋白(Ballottari等
2007)。这种天线变小主要是由于这些色素蛋白复

合体的蛋白合成减少(McKim和Durnford 2006), 其
调节发生在转录后水平(Ballottari等2007; Frigerio
等2007), 受控于PQ的氧化还原状态(Frigerio等
2007; Floris等2013), 同时也与这些蛋白的降解增

强有关。随着光强增高, 这些天线蛋白的降解加

强(Frigerio等2007)。图3描述了LHCII参与捕光调

节的几种不同方式。

7  分子组成的改变

在光强、温度和水分供应条件变化后, 叶片

内一些组分的含量发生变化。通常, 在弱光下生

长的植物叶片Chl含量增加, 以便增加光捕获, 而在

强光、低温或紫外辐射下生长的植物叶片花色素

苷含量增加, 以便减轻对光环机构的光破坏, 因为

这些酚类化合物可以吸收可见光和紫外辐射(Mer-
zlyak等2008), 减少到达叶绿体的入射光。

强光下高等植物积累的早期光诱导蛋白(ELIP) 
(Heddad等2006)和蓝细菌的强光诱导蛋白(HLIP) 
(Havaux等2003)可以暂时结合色素蛋白复合体破

坏时释放的Chl分子, 防止活性氧的形成, 并参与激
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发能的非光化学猝灭。此外, 强光下HLIP还可以

通过触发PSI的三体化而稳定PSI复合体(Wang等
2008)。这两种蛋白和前面提到的LHCII、PsbS都
属于捕光复合体蛋白超家族成员。它们之间在功

能和演化上有密切的关系, 而LHCII三聚体似乎是

这个演化过程的末端产物(Engelken等2012)。
实际上, 植物光合机构对光环境的适应是一

个比较缓慢而复杂的过程, 除了前面所述分子水

平的变化——叶片组成成分的改变以外, 还通过

多种途径实现叶片形态结构的宏观改变。例如, 
适应强光的植物叶片与茎夹角变小, 从而减少叶

片的光吸收(Mooney等1977)。又如, 强光和干旱

条件下生长的植物叶片表面特性改变, 叶表面积

累蜡、盐, 长出茸毛等。通常, 叶片将入射光的

5%~10%反射回去, 而发生这种改变后反射掉的入

射光达到20%~25% (Mooney等1977; Ehleringer和
Björkman 1978; Ehleringer等1981; Barker等1997)。
再如, 适应强光的植物叶片变厚, 栅栏细胞层数增

加, 叶绿体内基粒及垛叠减少, 基粒直径变小(Kha-
toon等2009; Herbstova等2012); 相反, 适应弱光的

植物每个叶绿体有较多基粒, 类囊体膜垛叠与非

垛叠比例较高, PSII反应中心与PSI反应中心比例

比较高(Anderson 1986; Anderson等1988), 这些变

化有利于增加光捕获。

8  结束语

在上述的捕光调节策略中, 对环境光变化的

快响应如叶片运动和叶绿体运动等通常发生在已

经存在的叶片、叶绿体中, 而慢适应如LHCII蛋白

丰度变化和叶片分子组成的改变则发生在那些正

在发育的叶片、叶绿体。所有这些调节策略, 无论

快的还是慢的, 都是相互协作的, 而不是相互排斥

的。这些策略的巧妙协作保证植物有效而安全地

利用光能, 也就是在光波动环境中实现弱光下光吸

收最大, 而强光下避免光合机构的光破坏。

关于植物光合作用中的捕光调节, 虽然已经

有许多研究报告和假说, 但是关于qE还存在不少

问题和一些矛盾的解释, 需要通过深入的研究来

回答和澄清, 特别是强光下一些LHCII从PSII核心

复合体可逆脱离及其热耗散的分子机制还不很确

定, 例如, 脱离的LHCII是否结合PsbS蛋白、CP29
和CP24? 脱离的LHCII蛋白是否被磷酸化以及是

否因其蛋白没有被磷酸化而不能移动到PSI并与其

结合? 脱离的LHCII如何耗散其吸收的光能? 在qE
期间, 电荷传递和能量传递这两个可能的物理机

制哪个是主要的? 强光诱导的类囊体膜重组和

LHCII聚合的生理作用是什么? 在对LHCII可逆脱

离的深入研究中, 使用缺乏qE的突变体(npq4和
npq1, 分别缺乏PsbS蛋白和紫黄质脱环氧酶)可能

图3  LHCII参与捕光调节的几种不同方式

Fig.3  The several different patterns of LHCII-involved light-harvesting regulation
LHCI: PSI的捕光天线复合体; LHCII: PSII的捕光天线复合体; PSI: PSI核心复合体; PSII: PSII核心复合体; TM: 类囊体膜。A: 状态1; 

B: 状态2, 磷酸化的LHCII脱离PSII核心复合体, 与PSI核心复合体结合, 增加PSI的光吸收; C: 短期强光下部分LHCII脱离PSII核心复合体, 
但是不与PSI结合, 其吸收的光能以热的形式耗散; D: 在适应长期强光后, PSII的LHCII变小, 减少对光能的吸收与向PSII反应中心的光能

传递。
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是有益的。回答上面这些问题, 无疑有助于深刻

理解自然光合作用, 有助于应用来自自然光合作

用的原理和灵感发展人工光合作用, 解决人类面

临的粮食、能源和环境等迫切问题。
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Light-harvesting regulation in plant photosynthesis
XU Da-Quan*, CHEN Gen-Yun*

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

Abstract: In the light-fluctuating nature plants have developed a series of strategies of light-harvesting regula-
tion to ensure maximizing light utilization at low light and avoiding photodamage at high light. The strategies 
include at least rapid responses (performed within several minutes) such as leaf movement, chloroplast move-
ment and state transitions, and slow acclimations (occurred in several hours or days) such as changes in the pro-
tein abundance of light-harvesting antenna (slow change in antenna size) and modifications of molecular com-
positions. This review discusses successively these strategies from fast responses to slow acclimations, 
especially the rapid change in antenna size, i.e. reversible dissociation of some light-harvesting complex of the 
photosystem II (LHCIIs) from photosystem II core complexes, based on the studies of author’s group and new 
progress in this respect.
Key words: chloroplast movement; leaf movement; photosystem II; LHCII; feedback de-excitation; reversible 
dissociation

Received 2016-07-01  Accepted 2016-10-28
This work was supported by the State Key Basic Research and Development Plan (Grant No. 2015CB150104).
*Co-corresponding authors (E-mail: dqxu@sippe.ac.cn; chenggy@sibs.ac.cn).


