
第36卷 第9期
2024年9月

生命科学

Chinese Bulletin of Life Sciences
Vol. 36, No. 9

Sep., 2024

文章编号：1004-0374(2024)09-1168-07

DOI: 10.13376/j.cbls/20240146

收稿日期：2024-02-15；修回日期：2024-09-11
基金项目：上海市“科技创新行动计划”基础研究项目(23JC1403900)；国家重点研发计划(2020YFA0907600)
*通信作者：E-mail: mihl@cemps.ac.cn

光合电子传递及其改善
米华玲*，朱新广

(中国科学院分子植物科学卓越创新中心，上海 200032)

摘　要 ：光合电子传递是继光能化学反应之后的光反应过程，包括线性电子传递和围绕光系统 Ⅰ 的环式电

子传递两种类型。线性电子传递产生 ATP 和 NADPH，用于光合碳同化；而环式电子传递只产生 ATP，没

有 NADPH 的形成。在原核光合生物蓝藻中，还有光合电子传递的电子共用电子载体的交替电子传递途径。

在正常条件下，线性电子传递为主要途径，环式电子传递占的比例很小；但在特殊时期，如稻麦灌浆期以

及变动的环境条件下，环式电子传递会被诱导，从而发挥光破坏防御作用。本文综述光合电子传递的相关

研究，并分析其遗传改造的可行性。
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Photosynthetic electron transports and their improvements
MI Hua-Ling*, ZHU Xin-Guang

(Center for Excellence in Molecular Plant Sciences, Chinese Academy of Sciences, Shanghai 200032, China)

Abstract: Photosynthetic electron transport is one of the light reaction processes after light energy absorption and 
excitation. It includes two types, i.e. linear electron transport and cyclic electron transport around photosystem Ⅰ, 
where linear electron transport produces ATP and NADPH while cyclic electron transport produces only ATP 
without formation of NADPH. There are several alternative electron transports in prokaryotic organism 
cyanobacteria. Under optimal conditions, linear electron transport is a main pathway and the proportion of cyclic 

米华玲，中国科学院分子植物科学卓越创新中心 ( 前上海生命科学研究院植

物生理生态研究所 ) 植物分子遗传学国家重点实验室、光合与环境生物学实验室

研究员，博士生导师，《植物生理与分子生物学学报》编委。长期以来从事类囊

体膜 NAD(P)H 脱氢酶复合体 (NDH-1) 的结构与生理功能的研究，在国际上首次

证明了蓝藻类囊体膜 NDH-1 介导围绕光系统Ⅰ的循环电子传递 (Mi et al., 1992, 
1994, 1995)，两篇相关的论文入选 1997 年度日本植物生理学会论文奖；迄今，

经常被国际学术刊物引用，2008 年入选日本植物生理学界近 50 年影响度最高的

论文。主持和参与多项国家基金项目，包括国家自然科学基金委面上项目、科技

部重点研发项目、中国科学院先导 B 项目、农业部转基因专项等。研究组以蓝藻、

水稻和拟南芥为模式系统，在分子水平、蛋白质水平和生化水平上研究关键调控

蛋白的作用机理。主要研究方向包括：类囊体膜 NADPH 脱氢酶复合体的结构与

功能研究、CO2 浓缩机制的调控机理研究。
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electron transport is very small, but in special periods, such as the grain filling stage of rice or wheat and changing 
environmental conditions, cyclic electron transport could be induced and play a protective role. In this mini-review, 
we summarize the relative researches on photosynthetic electron transport, and analyze the feasibility of its 
molecular modification for crops.
Key words: photosynthetic electron transport; linear electron transport; cyclic electron transport around 
photosystem I; CO2 uptake; photoprotection

光合作用电子传递有两种不同途径：线性电子

传递 (linear electron transport, LET) 和围绕光系统

Ⅰ 的环式电子传递 (cyclic electron transport around 
photosystem Ⅰ, CET)[1-2]，涉及两个光系统 ( 光系统 Ⅰ
和 Ⅱ，PSⅠ、PSⅡ)，它们之间的电子传递由细胞色

素 b6f 复合物 (Cyt b6f) 介导，耦联类囊体膜间质侧

的质子跨膜向类囊体腔内转移，形成膜内外质子浓

度差 (ΔpH)，以驱动 ATP 合酶合成 ATP。与 LET
形成对照，CET 将电子从 PSI 还原侧传递回质醌池

(plastoquinone pool, PQ pool)，只需要 PSI 光化学反

应参与就可以与 Cyt b6f 产生 ΔpH，此过程只产生

ATP，不会积累 NADPH。被子植物中有两种部分

冗余的 CET 途径，这两种途径都依赖铁氧还蛋白

(Fd) 还原 PQ。在蓝藻和 C4 植物中，CET 主要是由

叶绿体 NADPH 脱氢酶类 (NDH) 复合物介导；而在

C3 植物中，CET 主要是由 PGR5/PGRL1 ( 质子梯度

调控蛋白 5/ 质子梯度调节类蛋白 1) 介导。原核光

合生物蓝藻没有细胞器，其呼吸电子传递链利用

质醌代替泛醌；Fd 的电子还可以通过硝酸还原酶

(NAR) 或亚硝酸还原酶 (NIR) 参与硝酸盐和亚硝酸

盐的代谢过程，细胞质的代谢产物如糖原等经糖酵

解进入呼吸代谢，在 NDH-1 的作用下传递给光合

电子载体 PQ，经末端氧化酶把电子交给氧分子。

在厌氧条件下，Fd 的电子传递经氢化酶 (Hox) 产生

氢气
[3]，这些旁路电子传递途径被称为交替电子传

递途径。光合电子传递途径如图 1 所示。

叶绿体或蓝藻细胞的电子传递是在 PSⅡ 反应

中心叶绿素 (P680) 和 PSⅠ 反应中心叶绿素 (P700)
吸收光能发生电荷分离即原初反应 ( 光反应 ) 后进

行的。来自 PSⅡ 的电子还原醌池的质醌，经 Cyt b6f
复合体，再由可移动的电子递体质蓝素把电子带给

PSⅠ 使 Fd 还原，这种具有强还原势的还原产物将电

子传递给 NADP+ 从而形成 NADPH，该途径被称为

线性电子传递。当电子流通过醌池以及 Cyt b6f 复合

体时，产生跨类囊体膜质子浓度差，推动 ATP 合酶

合成 ATP。线性电子传递在类囊体腔内进行水裂解，

在外类囊体膜侧进行 NADP+ 还原。电子还可以从

PSⅠ 还原侧的 Fd 传递回质醌池，经过叶绿体末端氧

化酶或蓝藻的细胞色素 c 末端氧化酶将电子交给氧

分子，这条途径被称为环式电子传递。环式电子传

递只需要 PSI 光化学反应参与就可以与醌池或 Cyt 
b6f 产生 ΔpH，此过程只产生 ATP，不会积累

NADPH。

在 20 世纪 80 年代中期，日本两个实验室分别

在苔藓 [4] 和烟草 [5] 的叶绿体基因组中发现编码线

粒体 NADH- 泛醌氧化还原酶 ( 复合体 Ⅰ) 亚基的高

度同源开放阅读框 (ndh 基因 )。之后，人们开始寻

找其基因产物 NDH 的分子实体，通过反向遗传学、

蛋白质组学等手段先后鉴定出至少 17个NDH亚基。

NDH 复合体参与 CET 的实验证据首先来自蓝藻的

研究 [6-9]。通过对蓝藻集胞藻 PCC6803 的 NDH-B
缺失突变体的 P700 氧化还原速率和叶绿素荧光动

力学等生理生化特性进行分析，首次证明 NDH 不

仅参与呼吸电子传递而且参与 CET。随后，对高等

植物叶绿体 ndh 基因缺失突变体的研究工作也证明

NDH 复合体参与 CET，该途径对抗霉素 A 不敏

感 [10-13]。由于 NDH 位于高等植物叶绿体间质类囊

体膜上，推测 NDH 位于 PSⅠ 附近进行 CET 的区

域 [10, 12-16]。根据热耗散减少可导致叶绿素荧光发

射增强的原理，研究人员分离到一种缺失质子梯度

调节蛋白的拟南芥突变体 pgr5，发现这种类囊体膜

蛋白 PGR5 参与由 Fd 到质醌的 CET 途径，该途径

与跨膜质子梯度的建立有关，并对抗霉素 A 敏感
[17]，

可能参与植物抵御强光胁迫 [18]。由此推测，由

PGRL1/PGR5 介导的 CET 途径的主要功能是光破

坏防御和调节 NADPH/ATP 的比例，而由 NDH 介

导的 CET 途径的主要功能是防止间质电子受体的

过度还原 [19]。在蓝藻中，NDH 还参与 CO2 吸收 [20]，

两条途径在一定程度上互为补充，不能同时缺失 [21]。

通过对拟南芥 pgrl1 突变体的研究进一步发现，

PGRL1 可能与 PGR5 相互作用，共同调节围绕 PSI
的循环电子传递 [22]。进一步的研究证实，PGRL1
作为铁氧还蛋白 -质醌还原酶 (ferredoxin-plastoquinone 
reductase, FQR)，依赖于 PGR5 从 Fd 接收电子，然
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后去还原 PQ。这条由 PGRL1/PGR5 介导的循环电

子传递途径对抗霉素 A 敏感 [23]。

1　光合环式电子传递的功能

综合国际上的有关研究工作，CET 的功能有如

下几方面 ( 图 2) ：
1.1　调节光能分配

激发能在两个光系统之间的再分配 ( 即状态转

换 ) 主要是调节两个光系统光激发的不平衡，也是

植物防止反应中心遭受过多激发能引起的光破坏的

一种防御机制。NDH 通过 CET 参与激发能在两个

光系统之间的再分配 ( 状态转换 )，蓝藻 NDH 失活

的突变体丧失状态转换的功能，被锁定在状态 1。
NDH 介导的 CET 可能通过影响质醌的氧化还原状

态，从而参与激发能的再分配 [24]。CET 和呼吸电

子传递通过调节集胞藻 6803 藻胆体的移动，参与

激发能在两个光系统的分配 [25]。拟南芥的 NDH
途径通过影响醌池的氧化还原状态，从而参与状

态转换 [26]。

1.2　调节蓝藻无机碳运输

蓝藻之所以能够适应水中低 CO2 浓度环境，

是由于它们能够提高 Rubisco 活性部位周围的 CO2

浓度，弥补 Rubisco 对 CO2 亲和力低的缺陷，从而

有效地同化 CO2
[27]。这种适应低 CO2 的机制被称为

蓝色箭头代表线性电子传递途径；绿色箭头代表环式电子传递途径；橘色箭头代表交替电子传递途径。

图1  光合电子传递途径示意图

由NDH或PGR介导的环式电子传递消耗NADPH，能够调节不同发育时期或胁迫条件下的NADPH/ATP比例，以保障光合碳同

化以及蓝藻CO2浓缩机制(CCM)的运转；同时，依赖环式电子传递产生的跨类囊体膜质子浓度差(∆pH)耦联循环光合磷酸化，

产生额外ATP，用于光合碳同化和CCM，参与胁迫条件下的热耗散过程，发挥光破坏防御作用；环式电子传递最终将电子交

给氧分子，使醌池相对氧化，调节激发能在两个光系统之间的分配，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，参与植物的光保护防御机制。

图2  光合环式电子传递的功能
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蓝藻 CO2 浓缩机制 (CO2-concentrating mechanisms, 
CCM)。蓝藻的 CCM 和无机碳运输都是消耗 ATP
的过程。NDH 的亚基 NdhB 所在的 NDH 复合体参

与蓝藻的呼吸作用和 CET，为 CO2 吸收提供所需

能量 [28-29]。根据蓝藻 NDH 不同亚基缺失突变体的

研究结果，推测 NDH 为蓝藻 CCM 提供 ATP，参

与对 CO2 的吸收 [20]。此外，NDH 亚基的表达及其

活性为低 CO2 浓度所诱导，推测 NDH 介导的 CET
参与蓝藻 CCM[30]。通过研究 NDH 对高低 CO2 浓度

的响应，提出 CO2 可作为信号，调控 NDH 的表达；

同时，NDH 也反过来对碳同化进行调节。CO2 浓

度的高低影响集胞藻 6803 和嗜热聚球藻 NDH 复合

体的活性和构成：当将蓝藻细胞从高 CO2 浓度转至

低 CO2 浓度时，NDH-1L 活性下调，而 NDH-1M
上调，并且 NDH 亚基的表达量也增加 [31]。根据功

能分析结果认为，NDH-1L 主要参与细胞呼吸和光

异养，NDH-1MS 和 CO2 的吸收有关，而 NDH-1M
参与的 CET 为 CO2 吸收提供所需能量；在 ndhB 缺

失突变体中检测不到 NDH-1L 和 NDH-1M 复合体，

但是当培养在 pH 8.3 的低 CO2 浓度条件下时，细

胞能产生 NDH-1S 复合体并且可以利用 HCO3
-，这

说明低 CO2 诱导的 NDH-1S 复合体不能单独承担转

运 CO2 的功能，必须由 NDH-1MS 共同作用。

1.3　抵御环境胁迫

强光会抑制光合作用，过多的光能甚至造成

PSⅡ 反应中心被破坏，而 CET 参与将多余的光能

通过热耗散机制无害地散失，从而保护植物免受强

光引起的光损伤。CET 通过产生跨膜质子梯度对

PSⅡ 下游进行调节从而减轻光抑制。在高温条件下，

缺失 NDH-C、K、J 亚基的烟草突变体较野生型更

早地出现叶片萎蔫、茎部褐变等表型；经过进一步

研究发现，其叶片中积累了过氧化氢 [32-33]。另外，

低浓度亚硫酸氢钠诱导的 NDH 途径能够减轻烟草

暗光转换期间过氧化氢引起的光氧化胁迫 [34-35]，而

光下增强的拟南芥 PGR5 途径发挥光破坏防御作

用 [36]。PGR5 在拟南芥适应波动的光照条件方面也

发挥关键作用 [37]，拟南芥的 CET 与光呼吸途径协

同保护植物免受波动光胁迫，从而维持有效的光合

作用效率 [38]。这些结果都表明 CET 可以耗散过多

的激发能，从而缓解光氧化胁迫。在番茄响应低温

环境时，PGR5 和 NDH 介导的环式电子传递都发

挥光破坏防御作用 [39]。研究还发现，拟南芥 PGRL1
通过氧化还原缓解光强变化引起的光抑制，优化光

合作用 [40]。叶绿体的氧化还原平衡对于光合作用的

有效运转十分重要，PGR 途径与硫氧还蛋白 (Trx)
系统共同参与维持叶绿体内的氧化还原平衡，维

持光合作用活性 [41]。

2　改善光合电子传递的策略

2.1　敲除竞争途径

不同电子传递途径之间存在竞争关系，改善特

定途径电子传递速率最为有效的方法是利用分子生

物学手段，通过同源重组敲除参与竞争途径的关键

基因 [3]。例如，在集胞藻 6803 中敲除三个编码末

端氧化酶的基因，可阻止电子从醌池到氧分子的传

递，从而使得细胞外到铁氰化钾的电子传递速率增

加 24 倍 [42]。然而，这样大幅度的增加主要来自依

赖储存代谢物的有氧呼吸的电子传递途径；而在光

下，用于 CO2 同化的电子传递主要来源于光反应过

程，即由水的光裂解产生。集胞藻中的双向氢化酶

Hox 从 Fd 接受电子，敲除竞争的 Fd 电子受体可以

显著促进光下产氢 [43]。

2.2　控制电子受体的定位

电子载体的位置对于电子的有效供应以及与交

替电子传递途径之间的竞争至关重要。因此，控制

重要电子传递组分在超分子组织中的位置是加强特

定电子传递途径的一个有希望的策略。通过基因突

变，可使两个通常独立的复合体结合在一起。PSⅠ
的受体侧是产生最大还原力的位点，而 PSⅠ 有几个

亚基暴露在间质侧，有利于和其他蛋白的结合。一

个成功的例子是，将集胞藻的双向氢化酶结合在其

PSⅠ 截短的 PsaD 亚基上，结果显示该突变体在厌氧

条件下依赖光的产氢速率显著增强，这可能是由于

电子从 PSⅠ 受体侧的铁硫簇直接转移到了氢化酶；

该突变体还能够光自养生长，这表明氢化酶能够在

PSⅠ 受体侧与 Fd 有效地竞争电子，但不会完全阻断

Fd 和 FNR 参与的电子传递途径 [44]。 
2.3　融合异源电子受体

β- 变形杆菌的氢化酶具有较强的耐氧性，并且

可能避免蓝藻光合放氧对产氢的影响。将集胞藻

PSⅠ 组装复合物以及从 Ralstonia 中分离的氢化酶和

PSⅠ 的 PsaE 亚基融合，能在体外光下高效产氢 [45]。

2.4　导入或过表达PGR5、黄素二铁蛋白以加强

CET
将火炬松的 pgr5 基因在拟南芥中过表达，可

加强转基因植株的环式电子传递，使其 PSⅠ 能够耐

受强光胁迫，从而提高转基因植株在高光、干旱条

件下的存活率 [46]。然而，在三角褐指藻中过表达
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PGRL1 却导致生长速率和表观 PSⅡ 活性显著降

低 [47]，这可能与 PGRL1 不是三角褐指藻环式电子

传递调控因子有关；此外，蓝藻的 PGR5 与 PGRL1
不足以调节环式电子传递 [48]。

将另苔藓的黄素二铁蛋白导入 PGR5 (pgr5-
RNAi) 和 NDH (crr6 突变 ) 都缺失的水稻双突变体

中，创建一条新的光合环式电子传递通路，这条途

径将过剩的电子传递给氧分子，从而达到耗散过剩

激发能，缓解波动光引起的 PSⅠ 光损伤，但又不与

光合碳同化竞争电子的目的
[49]。

2.5　C4植物中的CET改造

在 C4 植物中，环式电子传递起到至关重要的

作用。与 C3 光合作用相比，C4 光合作用固定 1 分

子 CO2 需要 2 分子 ATP，多需要的 ATP 通常由增

加的环式电子传递提供 [50]。在 C4 植物中，PGR5
依赖的和 NDH 依赖的两种环式电子传递都增加 [51]，

暗示两种环式电子传递在 C4 光合作用中都起到重

要作用。近期的研究表明，在 C4 光合作用中，NDH
依赖的环式电子传递起到非常重要的作用。一方面，

要维持高效的 C4 光合作用效率，维管束鞘细胞内

需要维持高度氧化的状态 [52] ；另一方面，在 NDH
依赖的环式电子传递缺失突变体中，NADPH:NADP
大幅度提高 [53]。这两个证据表明，NDH 依赖的环

式电子传递能够维持维管束鞘细胞相对较高的氧化

态，从而维持 C4 光合作用的高效进行。因此，在

C4 光合作用中，要大力提高 NDH 依赖的环式电子

传递能力。在 C4 植物黄顶菊中过表达 PGR5 可以

增加 PSⅠ 下游的电子库，但不影响光合碳同化 [54]。

目前对于在 C4 光合作用中如何上调 NDH 依赖

的环式电子传递尚不清楚，然而大量在 C3 植物中

的研究表明氧化还原状态可能是影响 NDH 表达的

关键调控因子。在拟南芥中，抗坏血酸过氧化物酶

(ascorbate peroxidases) 的诱导表达可以有效地抑制

NDH-A 及 NDH-D 的表达 [55] ；无论是外源施加，

还是内源过表达过氧化氢，都可以诱导 NDH 的环

式电子传递 [56]。

大量证据表明，环式电子传递以及其他交替

电子传递对于维持 C3 和 C4 光合作用至关重要。改

善电子传递是提高作物光合效率的有效途径之一。

当前，环式电子传递的调控机制还远未被揭示出来，

这极大地限制了基于环式电子传递的作物光合效率

的改造。将来，通过基因组学、转录组学、蛋白质

组学、代谢组学、生物信息学以及网络调控模型等

研究手段的有效结合，系统验证关键调控基因，有

望阐明控制 CET 的关键调控因子，从而通过有效

调控 CET 实现提高光能利用效率的总目标。
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