
高等植物光合作用的光抑制研究进展!

!

!贾虎森 ! 李德全 " 韩亚琴
!（山东农业大学生命科学学院 泰安 "#!$!%）

"（聊城师范学院生物系 聊城 "&"$&’）

摘要 光抑制是目前高等植物光合作用研究中的热点，近些年来无论是对其本质的认识，还是机理研究

都已取得很大进展。本文首先简要回顾了光抑制研究发展的历程，阐明现代光抑制理论包括耗散过剩

光能的光保持机制运转和过剩光能对光合机构的破坏两个方面。然后，就叶黄素循环、()*+),反应、光
呼吸、-./00磷酸化、1200光化学活性下降以及由类胡罗卜素、/3456&&’参与的一些主要光保护机制作了
综述，着重论述了其作用机理及研究进展。最后，就现阶段光破坏原初作用位点的认识及光破坏机理的

最新研究成果作了总结。
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光是绿色植物进行光合作用的重要能源，植物的生命活动离不开充足的光照。然而，

当叶片吸收光能过多，不能及时有效地加以利用或耗散时，植物就会遭受强光胁迫，引起

光合能力降低，发生光合作用的光抑制。回顾近十多年的研究，光抑制的机理研究进展极

为迅速，许多方面都有重大突破。本文就光抑制的研究历程作以简单回顾，着重对目前有

关光抑制的机理及最新研究进展进行了综述。

9 光抑制的研究历程

依据 R=++等（!’’S）的观点，光抑制现象早在 !’世纪中期就已发现，"$世纪初便有完
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整的研究报道。直到 !"年代，细胞分离技术的运用，才促进了以原生质体、叶绿体和类囊
体等为材料的光抑制机理研究的发展。#"世纪 $"年代中期，叶绿素 %荧光技术应用到光
抑制研究中，极大地推进了其发展。&’()等（*+$,）发现光抑制发生后，荧光产额降低幅度
总是 -.//比 -./大，-.//的电子传递活性降低幅度也大于 -./，于是认为 -.//是光抑制破
坏的原初部位。由于这一时期的大部分研究都是在人为极端强光条件下进行的，-.//反
应中心的破坏是经常可以观察到的现象，因此，01234%5（*+$,）把植物吸收过多的能量，引
起 -.//反应中心的破坏，而使光合功能下降的现象定义为光抑制。
虽早在 *+6#年，7%4%4282等就已对植物中存在叶黄素循环进行了报道，但对其作用

并不清楚，一直也未能引起人们重视。后来 .9:;)(<);等（*+$6）对叶绿素 %荧光技术进行
了改进，为植物材料光抑制机理研究提供了极为简便的无损伤测定手段，=)44>?@AB%4C
等（*+$,）以此技术研究证实叶黄素循环在光抑制中具有调节过剩光能耗散的重要作用。
这一发现使人们对光抑制的机理有了新的认识，打破了光抑制就是 -.//反应中心破坏的
传统观念，确立了光抑制的机理中包含着耗散过剩光能的光保护机制运转的重要地位，为

+"年代以光保护机制为主的光抑制机理研究奠定了基础。目前所建立的植物光合机构
吸收的光能超过其利用的量时，过剩的光能引起光能转化效率的下降，是普遍接受的光抑

制定义，它包括了光保护和光破坏两方面，主要表现为 -.//的光化学效率和光合效率的
降低（郭连旺和沈允钢，*++6）。

! 植物光抑制过程中光保护机制的研究

! D" 过剩光能的耗散
! D" D" 叶黄素循环

图 * 叶黄素循环

所谓叶黄素循环是指叶黄素的三个

组分（紫黄质、环氧玉米黄质、玉米黄质）

依照光照条件的改变而相互转化（图 *）。
反映吸收光能热耗散的叶绿素荧光参数

EF与叶黄素循环中玉米黄质的增加成正
比（=)44>?@AB%4C，*++"），而叶片在光下玉
米黄质的形成取决于过剩光能的多少

（G:%’);和 012;34%5，*++"）。目前，对该循
环耗散过剩光能的分子机理并不清楚，人

们知道其对过剩光能的耗散与类囊体膜

的能量化密切相关（=)44>?@AB%4C，*++"）
。所谓类囊体膜的能量化是指叶绿体在

光下由于水的裂解反应和跨类囊体膜的

质子交换，在类囊体膜的两侧产生的跨膜

质子梯度（H:2I，*++J）。为此，有人提出
单线激发态的玉米黄质直接猝灭激发态

叶绿素的热耗散机制（H:2I，*++J），即直接作用假说。他们认为膜的能量化导致捕光色
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素蛋白复合体质子化，增加了单线激发态的叶绿素和玉米黄质的光谱叠加，有利于能量猝

灭；另外，膜的高能态引起膜构象改变，使叶绿素和玉米黄质分子互相靠近，能量得以转

移而耗散（!"##$%&’()#*，+,,-）。也有人认为玉米黄质并不直接耗散过剩光能，其含量
增加只是促进了 ./011形成有利于热耗散的构象，能量由 ./011最终耗散（234*5"67$ 和
8935):7)，+,,+）。此外，/;39;<等（+,,=）又提出 ./011聚集态理论，认为光合机构从弱光转
到强光下时，!>/升高，类囊体腔内 /?增多，结果是 ./011蛋白的羰基化和堇菜黄素向
玉米黄素转化，促使二者形成各自的聚集态，它们进一步相互靠近而发生荧光的非化学猝

灭。该理论目前已被一些实验所证实（郭连旺和沈允钢，+,,@；/;39;<等，+,,=）。
! "# "! $%&’%(反应及与之相联系的活性氧清除系统的保护作用

图 A B"C:"3 反应及与之相关的活性氧清除系统

植物吸收的光能超过其转化能力

时，DA 可作为氧化剂从 E81还原侧接受
电子形成 DF

A·，即 B"C:"3反应（G3)4*"和

0;#$6，+,HI），所产生的 DF
A·对细胞有毒

害作用。若这一过程与超氧物歧化酶

（8D!）及抗坏血酸过氧化物酶（’*’&
ED!）等的反应相偶联，则可消除这种毒害并可在同化力过剩的情况下维持一定的光合电
子流，以减轻过剩光能对光合系统造成的毒害（!"##$%&’()#*和 ’()#*，+,,=），因此这被
认为是一种光保护机制（J$"C:"3和 K;67，+,,@）。现已清楚这一过程中除了需要 8D! 及
’*’ED!外，还需要谷光甘肽还原酶（2L）、抗坏血酸（’*’）和还原性谷胱甘肽（28/）等活
性氧清除系统（图 A）。!"##$%&’()#*等（+,,A）认为 B"C:"3反应的电子传递也偶联形成

!>/，使类囊体膜能量化，促进叶黄素循环的发生和光能的耗散。
! M# M) 光呼吸
早在 +,H=年，E;N:"*就提出光呼吸可以防止强光和 0DA 亏缺条件下发生光抑制的观

点，但直到 +,HH年才被证实（G3)4*"，+,HH）。陶宗娅和邹琦（+,,H）对开花期大豆进行外源
甘氨酸（2:O）处理促进光呼吸，发现可减轻午间强光下的光抑制作用，相反，喷洒异烟肼
（1P/）、亚硫酸氢钠（P)/8DQ）和供给低氧气体（A R QSDA）抑制光呼吸，却加重了午间强光

下光抑制的发生，这再一次证实了光呼吸的光保护作用。对光保护的机理，郭连旺和沈允

钢（+,,@）认为光呼吸除了直接消耗过剩光能外，通过对乙醇酸消耗促进无机磷（E$）的周
转，缓解 E$不足对光合作用的限制，因而能够使光合能力维持在较高水平，间接地保护了
光合机构。实验表明，光合机构遇到强光或 E$缺乏时，光呼吸的增强确实对光抑制的发
生具有重要的防御作用（2);等，+,H,）。
! M# M* 类胡萝卜素和维生素 T的保护作用
植物体内有多种途径产生+DA，其中叶绿素的光敏化作用是最主要的途径（陈由强和

黄羌维，+,HI）。在水分胁迫及光照下，由于电子传递受阻（0;3<$6和 J3$)<9)$*，+,,+），通过
电荷分离的能耗降低（G3)$*"3，+,HI），利于+0C+ 经系统间交换转变成Q0C+，最终形成+DA。

这已在水稻（蒋明义等，+,,=）、苔藓（8"":等，+,,A）等研究材料中被证实。作者在热带果树
芒果及亚热带果树油梨的研究中得到同样的实验结果。类胡萝卜素和维生素 T均存在
于叶绿体膜系统上，它们可将叶绿素光敏化产生的+DA直接猝灭（陈由强和黄羌维，+,HI），
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消除!"#对光合机构的伤害。所以说能过叶绿素光敏化作用形成
!"#，再被类胡萝卜素和

维生素 $等猝灭，是光能未经反应中心电荷分离而就被直接耗散的一种重要光保护机
制。

! "# "$ %&’((的磷酸化
该理论的产生源于 %&’(等的“天线移动”假说，后经 %&’(和 %)*+,等（!-./）进一步研

究证实了 01233的磷酸化在调节 4533与 453间能量分配起重要作用。01233磷酸化可促
使部分 01233向 0123迁移。结果使 4533和 453的截面积分别相应变小和扩大，从而使
4533和 453可捕获的光能分别减少或增加。这有利于两个光系统之间激发能分配达到平
衡，这不仅可防止或减轻因 4533积累过多能量而受破坏，而且有利于提高 453接受和传递
电子的能力（6’’(+，!--#）。过去一直认为 01233激酶的活化是被过度还原的 47库激活
的。但是，最近用 2&89:;突变体研究表明，01233激酶活化并引起 01233磷酸化的过程实
际上是由 2&89:;控制完成的（李良壁等，!--.）。除此之外，磷酸化的 01233向 0123迁移还
与类囊体膜上的二价阳离子（如 <,# =）和单价阳离子（如 %=、>*=）浓度变化有关（林世清
等，!--.）。
! "# ") ’*+,-,$$.的光保护作用
在 !-?-年 1(:(@等根据 2&89:9AA-与 4533结合的特点及其与氧化还原特性和反应动力

学提出了叶绿体中存在通过 2&89:9AA-的围绕 4533的电子循环，并认为这一循环可以保护
4533免受过量光伤害。后来 B*’CDEFC等（!-.G）用生理学和生物物理学方法证实这一循环
的存在。此循环由泛醌提供电子给 2&89:9AA-，后经联结天线色素和 4533反应中心的辅助叶
绿素将电子传递给 4G.H而完成循环。目前这一循环的保护作用已为许多人所接受，估算
在饱和光照下约有 !AI的电子进行此循环（B*’CDEFC等，!-.G）。
此外，卢荣禾等（!--?）研究指出 2&89:9AA-能够直接从 4J(DK接受电子，从而形成一条不

依赖醌受体的由 4J(DK到 2&89:9AA-的电子传递路线，防止 4533反应中心遭受破坏。辛越勇
等（!--.）研究表明，当发生 4533 供体侧光抑制时，高电势态的 2&89:9AA-能够供电子给
4G.H =，当发生 4533受体侧光抑制时，低电势态的 2&89:9AA-可以接受电子，所以在光抑制
时，2&89:9AA-的高低电势态变化，不仅可以促进电子吸收传递，而且可通过电离偶合促进电
子经过 2&89:9AA-的循环，从而使反应中心供体侧和受体侧发生短路，维持电子传递动态平
衡，保护 4533免遭进一步的光破坏。
! "! /0((光化学活性的降低

<(’LF和 1DM*++（!-?G）根据 N2<O（阻断 76之后的电子传递）存在条件下叶绿体叶绿

素荧光诱导曲线下复盖面积增加的两个阶段现象的分析，提出存在两个不同光化学反应

性质的 4533。"@8和 PJL8M*@FJ（!--H）进一步研究指出在这两类反应中心，一类同较大的天
线色素复合体相联系，位于基粒类囊体膜上，能还原 7Q，能将电子传递给质体醌，是有功

能的反应中心；另一类同较小的天线色素蛋白复合体相联系，位于间质片层膜上，不能还

原 7Q，为失活的反应中心。由于这种失活中心不能将电子传递到 7Q，从而可从荧光诱导

动力学曲线上 BD到 BL转变的相对荧光水平上反映出来，表现出光抑制的特征。%@*)F(
（!-..）和 "R)LF8等（!--#）指出，4533活性的下调可以耗散过剩的激发能，从而是一种避免
反应中心遭受强光破坏的保护机制，这已被大量研究所证实（%&’(等，!--!）。对于 4533活
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性下调的原因，首先由 !"#$%&#’和 (#)*+（,--.）提出是 /,蛋白降解与合成修复循环运转造

成的。但后来研究表明，用叶绿体蛋白合成抑制剂林肯霉素处理，对光抑制的恢复和 /,

蛋白水平都没有影响，于是 0’1等（,--2）提出 3455光化学活性的降低是 3455中心可逆失
活的结果。0$6#’+1$等（,--7）研究指出失活的 3455可以聚集在类囊体膜的垛叠区，且发
生了 /,蛋白的磷酸化，从而避免了 /,蛋白的降解或反应中心的破坏。但是，目前对 3455
光化学活性的降低如何将激发能转变成热耗散的机理仍不清楚。孙钦秒等（,--8）研究指
出，9:;55的聚集程度与其耗散激发能的能力正相关，而 (<= >对促进 9:;55聚集起重要作
用。

! 植物光合机构的光破坏

虽然植物体中存在许多种光保护机制，但光抑制的过度发生，造成光合机构的破坏是

不可避免的。过去的研究，对光破坏原初作用位点有很大争议（巫维拓和沈允钢，,--.），
近些年来已取得较为一致的认识，普遍认为光破坏的原初作用位点在 3455反应中心，而
?@蛋白的降解只是它的一个结果（;)#)A$6等，,-8B）。目前研究从分子水平已取得一些重
要进展。/"’’A$%等（,--.）认为 3455光破坏是由电荷分离形成的离子 3C8.>与 3&#1D发生

电荷重组时产生,E=破坏造成的，
,E=能够使 3455反应中心 /, F /= F ;G%HIHJJ-复合物 :*+残基

及 3&#1破坏（匡廷云等，,--2；,--J）。进一步研究表明,E= 首先使 3&#1分子破坏，然后使
3455原初电子供体 3C8.破坏（侯建敏等，,--C）。在 3455反应中心的破坏中，/,和 /= 蛋白

也发生了化学断裂和共价交联（于振宝等，,--J）。此外，3455膜复合物蛋白二级结构也被
破坏，特别是螺旋构象伤害严重，而对折叠和转角影响不大（施桦等，,--B），进一步研究指
出 3455光破坏不只是蛋白和色素的破坏，而且也存在膜脂分子的伤害（施桦等，,--8）。以
前，人们认为光破坏过程中 /,蛋白的降解与 3455中存在的蛋白酶有关，但近来用丝氨酸
类蛋白酶抑制剂二异丙基氟磷酸（/K3）并采用同位素标记的方法，研究表明光破坏过程
中 /,蛋白的降解可能还与核心天线 ;372有关（单际修等，,--8）。
虽然目前已发现植物体存在许多光抑制的保护机制，但不是每种机制都同等重要，而

是在防御光破坏的主要机制上存在种间差异（:1$<等，,--B），依赖叶黄素循环的热耗散
过程可能是小麦的主要保护机制，而大豆的主要保护机制是 3455反应中心可逆失活的热
耗散过程。此外，尽管现阶段有关光抑制的研究都是围绕 3455系统开展的，但并不是说
光抑制只发生在 3455系统。有研究发现，弱光照射可使菠菜光合膜 345复合体中进行光
氧化反应的 3B..降低 J.L，而 3455的活性几乎没有变化（魏捷等，,--8）。从以上事实和
目前的研究现状，可以看出，植物光合作用的光抑制是一个极其复杂的研究课题，目前有

许多问题没有解决，其机理仍不清楚，还有待进一步的探讨。
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