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摘要: 环式电子传递(CEF)是光合作用光反应中仅次于线性电子传递(LEF)的另一条重要的电子传递途径。

CEF包括NAD(P)H脱氢酶复合体(NDH)和PGR5 (Proton Gradient Regulation 5)/PGRL1 (Proton Gradient Regula-
tion Like 1)两条途径, 其中PGR5/PGRL1被认为是高等植物CEF中的主要途径。本文综述了PGR5/PGRL1介导

的CEF的主要作用机理, 以及在逆境胁迫下该途径通过保护光系统II和光系统I、维持ATP/NADPH比例、调节

LEF和CEF的转换来缓解光抑制中的生理作用, 以期为今后的相关研究提供参考。
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光合作用是自然界中最重要的生物物理及生

物化学反应之一(肖怡和朱新广2016), 是植物吸收

并利用光能、分解水产生氧气、固定大气中的二

氧化碳产生有机物的过程。光合作用因利用光能

的不同, 分为光反应和碳反应两部分: 光反应直接

将光能转化为生物所能直接利用的化学能, 形成

同化力NADPH并合成ATP; 碳反应将NADPH和

ATP中储存的能量进一步转化, 固定二氧化碳形成

单糖与多糖(薛娴等2017)。
光反应的正常进行离不开光能的参与, 但如

果植物所吸收的光能超过其自身所能利用的范围

时, 将产生过剩光能, 过剩的光能会导致光系统II 
(photosystem II, PSII)和光系统I (photosystem I, PSI)
以及其他类囊体膜蛋白的活性降低, 光合速率下降, 
活性氧(reactive oxygen species, ROS)大量积累, 产
生光抑制(Foyer和Noctor 1999), 严重时会引起光系

统的光氧化损伤, 造成不可逆的破坏。这种情况

在高温、强光、干旱等逆境条件下变得愈发严重

(刘佳等2017; Lu等2017)。植物在长期的进化过程

中, 形成了一系列的光防御机制来缓解光抑制所造

成的伤害, 这些机制包括叶片运动和角度的调节、

ROS清除、状态转化、叶黄素循环、环式电子传递

(cyclic electron flow, CEF)以及光呼吸等。其中, CEF
在维持ATP/NADPH平衡、调节电子传递速率、保护

光系统方面起了重要作用(Yamori和Shikanai 2016)。

1  光合电子传递

植物叶绿体吸收光能后, 需要经过电子传递将

光能转化为可供植物利用的化学能, 为卡尔文循环

和其他的生理生化反应提供能量。叶绿体类囊体

膜上的PSII是光合作用光反应电子传递的起点, 位
于PSII的放氧复合体(oxygen evolving complex, 
OEC)将水裂解放出氧气并产生质子, 同时激发

PSII反应中心色素分子P680, 激发态的P680*向脱

镁叶绿素(pheophytin, Pheo)传递一个电子, Pheo将
电子传递给电子受体QA和QB, 然后电子经质体醌

(plastoquinone, PQ)传递至细胞色素b6/f复合体(cy-
tochrome b6/f complex, Cyt b6/f ), Cyt b6/f 将电子传

递给一种可溶性蛋白——质体蓝素(plastocyanin, 
PC), 后者接着激发PSI反应中心色素分子P700。
PSI初级电子受体A0和次级电子受体A1接受来自

激发态P700*的电子, 然后经过一系列铁硫蛋白

(FeSX、FeSA和FeSB)传递后, 电子被转移给可溶性

铁氧还蛋白(ferredoxin, Fd), 最后电子传递给铁氧还

蛋白-NADP 还原酶(ferredoxin-NADP reductase, 
FNR), FNR将NADP+还原为NADPH (图1) (Govin-
djee 2004)。在PQ和Cyt b6/f 中电子的Q循环可将

类囊体基质中的H+泵入类囊体腔 ,  这部分H+与

OEC中水的光解所产生的H+共同形成跨类囊体膜

的质子电化学势梯度, 称为质子动力势(proton mo-
tive force, pmf ), pmf包括跨膜质子梯度(proton gra-
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dient, ΔpH)和跨膜电势(transmembrane potential, 
Δψ)两部分, pmf用于驱动叶绿体ATP合酶合成ATP 
(Lapashina和Feniouk 2018)。这一系列电子传递过

程称为线性电子传递(linear electron flow, LEF), 与
之偶联形成ATP的过程则称为非循环式光合磷酸

化(noncyclic photophosphorylation, NCPSP) (Arnon
等1954, 1958)。LEF和NCPSP为后续的光合作用

反应提供了能量, 在植物光合作用甚至整个生命

过程中都起到了十分重要的作用。

在Calvin-Benson循环中固定1分子CO2需要消

耗3分子ATP和2分子NADPH, 但在LEF中, 产生2
分子NADPH时仅产生了2.6分子ATP, 这意味着

Calvin-Benson循环的正常进行仍需0.4分子ATP 
(Yamori和Shikanai 2016)。植物可通过围绕PSI的
CEF、水-水循环(Mehler反应) (Asada等1999)和线

粒体交替氧化酶呼吸(孟祥龙等2012)等途径来弥

补LEF中ATP/NADPH的不足。在这些机制中, CEF
被认为是高等植物中平衡ATP/NADPH的主要途

径(Shikanai 2007)。

2  环式电子传递

当PSI受光激发时, 处于激发态的PSI反应中

心色素分子P700*将电子传递给Fd后, Fd并没有将

电子传递给NADP+, 而是将电子直接转移到PQ, 然
后电子经Cyt b6/f 重新传递回PSI。该电子传递过

程只形成pmf, 催化ATP合酶形成ATP, 而电子并不

参与NADPH的产生(图1)。这种围绕PSI的电子传

递方式称为CEF (图1), 与之相偶联的ATP合成过

程称为循环式光合磷酸化(cyclic photophosphory-
lation, CPSP) (Johnson 2011)。

Arnon等(1954, 1958)最早发现了与ATP合成

(循环式磷酸化)相偶联的CEF现象, 并且提出了

NCPSP和CPSP的概念。1963年, Tagawa等(1963)
提出Fd可作为一个电子载体调控CEF, Cyt b6/f 也
被认为是CPSP的一个组成部分, 且该途径对抗霉

素A (antimycin A, AA)敏感。进一步研究显示, Cyt 
b6/f 优先从PQ而不是Fd接受电子(Böhme和Cramer 
1972), 但Fd与PQ之间的联系尚不明确。1984年, 
Moss和Bendall (1984)提出有一种特别的且对AA
敏感的酶参与了电子从Fd到PQ的电子传递, 并将

其命名为铁氧还蛋白-质体醌还原酶(ferredoxin- 
plastoquinone reductase, FQR), 他们认为该电子传

递途径为: PSI-Fd-FQR-PQ-Cyt b6/f -PSI (Bendall和
Manasse 1995)。然而, 长期以来并没有分离鉴定

图1  光合作用电子传递链

Fig.1  Photosynthetic electron transfer chain
ATP: 三磷酸腺苷; ATP synthase: ATP合酶; Cytochrome b6/f : 细胞色素b6/f复合体; Electrochemical potential gradient: 电化学势梯度; FA/

FB: 铁硫中心; Fd: 铁氧还蛋白; FNR: 铁氧还蛋白-NADP还原酶; Lumen: 类囊体腔; NADPH: 还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷磷酸; NDH: NA-
D(P)H脱氢酶复合体; P680: PSII反应中心色素分子; P700: PSI反应中心色素分子; PC: 质体蓝素; PGR5: 质子梯度调节蛋白; PGRL1: 质子

梯度调节类似蛋白; PQ: 质体醌; PSI: 光系统I; PSII: 光系统II; QA: PSII主要电子受体; QB: PSII次要电子受体; Stroma: 类囊体基质; ΔpH: 跨
膜质子梯度。根据Taiz和Zeiger (2006)并略有修改。
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出FQR蛋白。随后, 一个可从Fd接受电子并将电

子传递到PQ的蛋白复合体的发现是CEF研究中的

一大飞跃, 因其与线粒体呼吸链中复合体I高度相

似, 所以将其命名为NAD(P)H脱氢酶复合体[NA-
D(P)H dehydrogenase complex, NDH] (Burrows等
1998)。遗憾的是, NDH途径虽在C4植物的CEF中
起着重要作用, 但该途径对AA不敏感, 这意味着

CEF中还存在着另外一条对AA敏感、靠Fd来调控

的FQR途径。

2.1  PGR5/PGRL1介导的CEF途径

长期以来, 研究者认为围绕PSI的CEF有助于

蓝藻、绿藻、衣藻和C4植物合成ATP, 但在C3植物

中, CEF可能是微不足道的, 这就意味着, 其ATP合
成的唯一来源为LEF, 但LEF所合成的ATP并不足

以满足植物的需求。由于无法对CEF的意义进行

准确的评价, 且Arnon等人提出的对AA敏感的途径

在分子水平上没有得到精确的定位, 所以围绕PSI的
CEF在C3植物中长期被忽视, 直到CEF中另外两个

重要调控蛋白PGR5 (proton gradient regulation 5)
和PGRL1 (proton gradient regulation like 1)的发现

才突出了CEF在高等植物中的重要作用(Jin等2017)。
2002年, Munekage等(2002)通过构建缺失

PGR5的拟南芥(Arabidopsis thaliana)突变体, 首次

确定了PGR5蛋白是拟南芥CEF中一个不可或缺的

组分 ,  且AA可抑制该途径。有趣的是 ,  不同于

NDH与呼吸链蛋白的高相似性, PGR5与线粒体呼

吸链蛋白没有同源性, 但在该突变体中, PSI反应中

心的再氧化受损, 并且在强光下PSII处的非光化学

淬灭(nonphotochemical quenching, NPQ)能力降低

(Munekage等2002)。虽然PGR5在Fd到PQ之间的

电子传递中起到了关键作用, 但其分子特征并不满

足FQR的所有要求, 例如, PGR5中不含有任何能够

介导电子转移的具有氧化还原活性的半胱氨酸部

分或具有任何可见的膜结构域(Yamori和Shikanai 
2016)。因此, 在对AA敏感的CEF途径中, PGR5所
起的作用是有争议的, 甚至已经提出, pgr5突变体

中CEF活性的降低是由于其在反馈调节中的作用

(Nandha等2007), 并且PGR5的主要功能是调节LEF 
(Suorsa等2012)。

一些年之后, PGRL1被确定为拟南芥CEF过

程的另一个重要调节蛋白, 植物缺失PGRL1表现

出CEF速率的下降以及与pgr5突变体相似的表现

(DalCorso等2008)。PGRL1蛋白的全称为“类似于

PGR5的质子梯度调节蛋白1”, 然而, 这种说法可能

是错误的, 因为PGR5与PGRL1并不同源。PGR5是
一种类囊体小蛋白, 没有发现任何亚基; PGRL1则
是一种跨膜蛋白, 具有两个跨膜结构域, 并且其半

胱氨酸残基含有铁离子(Hertle等2013)。在拟南芥

基因组中包括两个编码PGRL1的基因(DalCorso等
2008); 玉米(Zea mays, C4植物)中有3个PGRL1的同

源物和两个PGR5的同源物(Friso等2010); 在集胞

藻(Cyanobacterium synechocystis)中只具有与拟南

芥序列相似性较低的PGR5蛋白, 而不包括PGRL1
的编码基因(Peltier等2010); 在莱茵衣藻(Chlamydo-
monas reinhardtii)基因组中只有PGRL1编码基因而

没有PGR5编码基因(Iwai等2010)。
拟南芥PGRL1ab双突变体表现出与pgr5相似

的表型(DalCorso等2008), 敲除拟南芥PGR5基因

之后, PGRL1蛋白的表达量也显著下降(Suorsa等
2016)。在水稻(Oryza sativa) pgr5突变体中, 当PGR5
蛋白水平下降至野生型的5%~8%时, 会导致PGRL1
蛋白水平下降50% (Nishikawa等2012)。Hertle等
(2013)分析指出PGR5可在Fd还原PGRL1时起作

用。与此相似, PGRL1的缺失也影响了PGR5的稳

定积累(Storti等2018)。DalCorso等(2008)推测, 带
正电荷的PGR5蛋白可能与PGRL1 N末端环中带负

电荷的氨基酸相互作用, 形成一个蛋白复合体来

共同调控围绕PSI的CEF, 且叶绿体PGR5蛋白可能

通过PGRL1与类囊体膜相连。近期对NADP+的光

还原测定和免疫印迹分析显示, 在不存在PGR5和
PGRL1时, FNR与类囊体膜的关联受损, 意味着这

两种蛋白直接或间接地有助于将FNR连接到类囊

体膜上(Mosebach等2017)。
真核生物中, 电子从Fd传递到PGRL1需要PGR5

蛋白的参与, 其中任一蛋白的缺失均会使CEF活性

受到影响(Kono等2014)。在体外, 当还原态的Fd存
在时, 一种未知的氧化还原反应可催化形成PGRL1
中半胱氨酸残基之间的二硫键, 重组的PGRL1能够

还原PQ的类似物DMBQ (quinone 2,6-dimethyl-p- 
benzoquinone) (Hertle等2013), 这一发现在FQR的
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硫醇基团中得到确认(Strand等2015)。因此, 研究

者提出PGR5和PGRL1蛋白可能是FQR的重要组成

成分(Shikanai 2007; Suorsa等2012), 因为PGRL1
满足FQR蛋白的分子特性, 所以Hertle进一步地认

为PGRL1就是寻找多年的FQR蛋白(图2) (Hertle等
2013)。
2.2  状态转换与CEF

状态转换(state transitions)可通过控制捕光色

素复合体II (light-harvesting complex II, LHCII)的
移动来调节激发能在两个光系统之间的分配。在

莱茵衣藻中, 当PSII处于激发态时, LHCII发生磷酸

化, 与PSII分离并与PSI结合, 此时吸收的光能优先

分配到PSI, CEF占主导地位, 这种状态称为状态II; 
当处于状态I时, PSI被优先激发, LHCII-P发生去磷

酸化, 重新与PSII结合, 此时优先驱动LEF (Finazzi
等2002)。在状态II中, CEF确实是电子传递的主要

形式, 但这并不意味着状态II是CEF运行的必要条

件, 在莱茵衣藻和拟南芥中都发现, CEF并不受状

态转换的影响(Takahashi等2013)。虽然, CEF并不

一定与状态转换有关, 但状态II却有利于CEF-PSI
复合体的分离(Yamori和Shikanai 2016)。

PGR5/PGRL1介导的CEF的核心机制在绿藻

(例如衣藻)和高等植物(例如拟南芥)中是相同的, 
但其与电子传递相关的超复合物不同。通过对状

态II中形成的超复合物的分离, Iwai等(2010)在莱

茵衣藻中鉴定了包含FNR、Fd、PGR5/PGRL1、
Cyt b6和PSI的超复合物, 但尚未在拟南芥中检测

到。PGR5在酵母双杂交分析中与Fd相互作用, 在
分裂泛素分析中与Cyt b6相互作用, 但PGRL1蛋白

在分裂泛素分析中与Fd、PSI-D、Cyt b6、FNR1和
FNR2相互作用, 该研究指出了PGRL1在CEF组分

之间的中心作用。进一步的酵母双杂交分析表明, 
PGRL1和Fd之间的相互作用需要前者的C端环, 但
单个环无法与PGR5、FNR、PSI-D或Cyt b6结合, 
这意味着这种相互作用至少需要PGRL1的两个C
端环。PGR5/PGRL1与Cyt b6/f复合体和PSI复合物

的结合可能只是短暂的, 至少在稳定的PSI复合物

中没有作用, 因为PGRL1 (或PGR5)的缺失并没有

影响PSI复合物的组成或其各个亚基的积累(Dal-
Corso等2008)。
2.3  AA对PGR5/PGRL1介导的CEF途径的抑制

AA是具有抗真菌特性的抗生素(Labs等2016), 
其最早从链霉菌属物种中分离(谭洪升等2015), 并
且在过去的50年中已被广泛用作线粒体和叶绿体

图2  PGR5/PGRL1介导的CEF
Fig.2  PGR5/PGRL1-dependent CEF

Cytochrome b6/f : 细胞色素b6/f 复合体; FA/FB: 铁硫中心; Fd: 铁氧还蛋白; FNR: 铁氧还蛋白-NADP还原酶; Lumen: 类囊体腔; NADPH: 
还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷磷酸; P700: PSI反应中心色素分子; PC: 质体蓝素; PGR5: 质子梯度调节蛋白; PGRL1: 质子梯度调节类似蛋白; 
PQ: 质体醌; PSI: 光系统I; Stroma: 类囊体基质。根据Yamori和Shikanai (2016)并略有修改。
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中的电子传递抑制剂。AA由甲酰胺和水杨酸盐通

过酰胺基团与二内酯环连接形成甲酰氨基水杨酸

(图3), AA的抑制性质被认为与其结构中的甲酰氨

基水杨酸有关(Rieske 1980)。
在叶绿体中, Tagawa等(1963)发现AA可对围

绕PSI的CEF产生影响, 随后的研究表明, AA可以

特异性地抑制PGR5/PGRL1介导的CEF, 但其作用

位点尚未明确(Munekage等2002)。在呼吸电子传

递中, AA的抑制与在细胞色素b和c之间的电子传

递系统相关, AA可以作用于Cyt bc1复合物的Qi位
点从而抑制其活性(Huang等2005)。但在光合电子

传递中并非如此, 对PGRL1活性的生化分析表明, 
AA可以抑制PGRL1对PQ类似物DMBQ的还原

(Hertle等2013)。但是, AA可能不与PGRL1单独起

作用, 因为在拟南芥中将PGR5基因单独突变后, 在
其分离的类囊体中, PGR5/PGRL1介导的CEF具有

对AA的抗性(Sugimoto等2013)。有趣的是, PGRL1
或PGR5都不像在线粒体细胞色素b的螺旋A和E上
鉴定到的AA的相互作用位点(Labs等2016)。另一

方面, 在甲酰氨基−NH基团中发生改变的AA类似

物也可以抑制PGR5/PGRL1介导的CEF, 而在线粒

体中, 甲酰氨基中的−NH基团是AA和细胞色素b之间

形成的两个−H键的直接来源之一(Taira等2013)。
因此, 在叶绿体中AA的作用方式与在线粒体中明

显不同, 在用高分辨率晶体学解析PGR5/PGRL1复
合物之前, 叶绿体中AA的具体作用位点仍然难以

确定。

3  PGR5/PGRL1介导的CEF在植物中的作用

3.1  调节ATP水平, 维持ATP/NADPH平衡

PGR5全称为“质子梯度调节蛋白5”, 这暗示

了其在质子梯度调节中的重要作用。在叶绿体中, 
pmf的调节必须满足两种相互矛盾的生理需求: (1)
满足碳固定对ATP的要求; (2)下调电子传递速率以

避免光损伤, 植物通过调节pmf中ΔpH和Δψ两个组

分的比例来平衡这种需求。在相对较低的光强度

下, Δψ与ΔpH所占比例相当, 随着光照强度的增加, 
ΔpH在pmf中所占比例逐渐变大, 在拟南芥pgr5突
变体中, 在大于312 μmol·m-2·s-1的光强下, ΔpH约占

总pmf的90%左右(Yamamoto等2016)。为了从Δψ
转移到ΔpH, 一些阳离子(主要是K+和Mg2+)可能通

过类囊体膜运输到基质中(Kramer等2003), Hind等
(1974)认为这些阳离子的流出可以使pmf主要变为

ΔpH形式。

植物需要调整ATP/NADPH的比例以适应不断

变化的代谢和光保护需求, 因此, 调节LEF和CEF以
及两个光系统之间的电子分布对于有效的光合作

用是至关重要的。CEF的功能通常被认为是在胁

迫环境以及LEF不能产生足够ΔpH的条件下, 通过

增加ΔpH来驱动合成更多的ATP, 从而增加ATP/
NADPH产生比(图4) (Yamori和Shikanai 2016)。
PGR5/PGRL1和NDH介导的CEF在弱光条件下均

发挥作用, 并通过提供额外的ATP来增强光合作用

中CO2的同化作用(Nishikawa等2012); 相比之下, 

图3  AA的结构

Fig.3  Structure of AA
acyl side chain: 酰基侧链; alkyl side chain: 烷基侧链; dilactone ring: 双内酯环; formamide: 甲酰胺; salicylate: 水杨酸盐。根据Labs等

(2016)并略有修改。
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图4  PGR5/PGRL1介导的CEF的生理功能

Fig.4  Physiological function of PGR5/PGRL1-dependent CEF
PGR5/PGRL1介导的CEF通过增加ΔpH来产生更多的ATP, 以平衡ATP/NADPH和满足高效C固定的需要。同时, ΔpH的增加可通过激

发NPQ和促进Ca2+/H+的运输来保护PSII免受光抑制。此外, ΔpH可通过稳定Cyt b6/f来调节LEF速率, 以保护PSI。ATP: 三磷酸腺苷; CEF: 
环式电子传递; Cyt b6/f : 细胞色素b6/f复合体; LEF: 线性电子传递; NADPH: 还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷磷酸; NPQ: 非光化学淬灭; OEC: 
放氧复合体; PGR5: 质子梯度调节蛋白; PGRL1: 质子梯度调节类似蛋白; PSI: 光系统I; PSII: 光系统II。

在强光下生长的水稻植物中, PGR5/PGRL1和NDH
介导的CEF对于ATP/NADPH的调节作用可忽略不

计(Yamori等2015), 但强光却导致拟南芥pgr5突变

体pmf形成减少, ATP产量降低, ATP/NADPH平衡

遭到破坏(Kawashima等2017)。对初级代谢中ATP/
NADPH需求的模拟表明, 植物在高光下的能量需

求并不低于弱光下(Walker等2014), 因此, CEF在不

同的光照条件下应该都有利于ATP/NADPH的平

衡。最近的分子遗传学研究表明, 在C3植物中, 即
使处于非胁迫条件下, CEF也是平衡ATP/NADPH
产生的必要条件(Wang等2015)。Avenson等(2005)
进一步计算得出, 在非胁迫环境下, PGR5/PGRL1
介导的CEF所合成的ATP约占ATP合成总速率的

13%。

虽然PGR5缺失导致ATP产量的降低, 但烟草

(Nicotiana tabacum) ATP合酶突变体却表现出NPQ
和pmf的增加, 以及对LEF的显著抑制(Rott等2011), 
这说明ATP合酶的缺失并没有导致植物光合作用

的严重损伤, 但PGR5的突变却显著影响了光合效

率。此外, 在拟南芥pgr5突变体中gH+大于野生型

(Avenson等2005), 尤其是在强光下。ECS分析中

的gH+参数被认为主要代表ATP合酶中H+的电导率

(Kramer等2004)。尽管ATP合酶的H+电导率较高, 
但较低的ΔpH仍然导致pgr5突变体中ATP合成的

实际速率降低。在pgr5突变体中所观察到的gH+的

升高也发生在野生型植物中, 但却显著低于pgr5突
变体(Wang等2015), gH+的升高表明植物可能具有

对ATP合成速率降低的补偿机制。实验结果进一

步支持了这一假设, 在波动光条件下, 代表ATP合
酶的ATPβ蛋白的含量在未成熟的pgr5叶中显著增

加(Suorsa等2012), 所以, pgr5突变体可能通过增加

ATP合酶的活性来弥补ATP合成的不足。

3.2  诱导NPQ, 保护PSII
当光强过高或者植物处于干旱、高温、低

温、低CO2浓度等逆境胁迫时, 植物体内会产生过

剩光能, 过剩光能会引起光合速率的下降和光合

电子传递能力的减弱, 产生光抑制, 严重时会造成

光系统的光氧化损伤以及CO2同化能力的下降

(Paredes和Quiles 2017)。胁迫条件下, 植物中CEF
速率的提高可使电子保持在正常的LEF和CEF中, 
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电子将优先还原Fd和NADP+, 而不是O2, 这样即避

免了过剩光能对光系统的氧化损伤(Chow和Hope 
2004)。过去的研究表明, NDH介导的CEF在低光

照条件下的水稻和地钱(Marchantia polymorpha)中
发挥作用(Ueda等2012)。然而在拟南芥中, NDH 
基因的单独缺失并不影响光合作用(Hashimoto等
2003), 只有当PGR5和NDH同时突变时植株才具有

明显的表型(Munekage等2004)。因此, 对于一般的

C3植物而言, PGR5/PGRL1途径是CEF的主要途径

(Munekage等2004; Okegawa等2008; Wang等2015)。
最近的研究表明, CEF的作用随着光照强度的变化

而变化(Huang等2015): 一方面, 依赖于CEF的pmf
的产生主要有利于亚饱和光强下ATP的合成(Av-
enson等2005; Walker等2014); 另一方面, 类囊体腔

的酸化有利于在饱和光强度下保护PSI和PSII免受

光抑制(Takahashi等2009; Tikkanen等2014)。
拟南芥pgr5和pgrl1突变体都表现出对强光

(Okegawa等2010)、高温(Kawashima等2017)、低

温(Jin等2017)等胁迫环境的敏感; 与NDH缺失的

crr4-3突变体和NPQ缺失的npq4-1突变体不同, 在
波动光下生长的pgr5突变体在幼苗阶段死亡(Tik-
kanen等2010; Kono等2017); 此外, 干旱和热刺激也会

诱导拟南芥(Sun等2017)、水稻(Nishikawa等2012)和
小立碗藓(Physcomitrella patens) (Kukuczka等2014)
中PGR5和NDH相关亚基表达量的增加, 这些都反

映了PGR5/PGRL1介导的CEF在逆境胁迫下调节

光合作用、缓解光抑制中的重要作用。现在普遍

认为PSII是光抑制的原初位点和主要作用部位, 
PSII中光损伤与修复的动态平衡维持了PSII的稳

定性(王强等2003)。当对野生型和pgr5突变体的

PSII修复功能进行抑制后 ,  与野生型植物相比 , 
pgr5突变体中PSII对强光的敏感性仍然较高(Taka-
hashi等2009), 这表明PGR5的缺失对PSII产生了更

加严重的光损伤。胁迫条件下, PGR5/PGRL1介导

的CEF对PSII的保护至少涉及两种不同的机制。

首先, 类囊体腔的酸化将激活NPQ以耗散过剩的

光能, 减少了PSII复合体中ROS的产生(Munekage等
2008)。其次, ΔpH的形成可以促进Ca2+/H+的反向运

输以提高类囊体腔中Ca2+的浓度(Ettinger等1999), 
由于OEC的稳定性取决于类囊体腔内Ca2+的浓度

(Krieger和Weis 1993), 因此类囊体腔的酸化可以通

过增加OEC的稳定性来避免PSII的光损伤(图4) 
(Takahashi等2009)。
3.3  调节LEF, 保护PSI

以往的研究表明PSI比PSII更稳定, 不易受到

光损伤, 事实上PSI复合物基质侧的铁硫簇极易受

到光系统中ROS的破坏(Sonoike 2011), 如在强光

(Kono等2017), 尤其是在波动光下(Suorsa等2012; 
Kono等2014), pgr5突变体中PSI的光损伤发生在

PSII之前。此外, 不同于PSII快速和有效的修复, PSI
复合物的修复和/或重新合成非常缓慢, 因此认为

PSI的损伤几乎是不可逆的(Zivcak等2014)。Gol-
lan等(2017)用pgr5突变体研究了在强光下PSI的光

抑制, 发现PSI的光损伤严重抑制了碳的固定和淀

粉积累, 并在强光胁迫后减弱了抗氧化酶的合成

和叶绿体调控的核基因表达。对烟草的研究也表

明, PGR5介导的CEF在低温下对于PSI具有重要的

光保护作用(Wang等2006)。
与在PSII中的作用相类似, PGR5/PGRL1介导

的CEF对PSI的保护作用也与ΔpH的形成有关。电

子传递所形成的pmf 不仅有助于ATP的合成, 还可

通过酸化类囊体腔来调节光合电子传递。该过程

主要涉及两个机制, 第一个是从PSII反应中心中耗

散过多的激发能以调节PSII中的电子传递, 此外, 
pmf还可通过Cyt b6/f 来调节光系统间的电子传递

(Shikanai 2016)。在野生型植物中, 强光可诱导类

囊体腔内的瞬时质子化, 其可通过Cyt b6/f 复合物

(可能还有ATP合酶)下调从PSII到PSI的电子流, 防
止PSI反应中心的过度还原, 减少了类囊体膜内超

氧化物和单线态氧的产生(Suorsa等2012; Tikkanen
等2014)。相比之下, pgr5突变体中ΔpH的形成受

到抑制, 较低的ATP合成水平又限制了Calvin-Ben-
son循环, 导致PSI和NADP+电子受体的匮乏(Takagi
等2017)。此外, PGR5的缺失导致在强光下氧化态

的P700所占比例降低, PSI反应中心过度还原, PSI
产生严重损伤, 且无法修复(Chaux等2017)。

进一步的功能分析显示, 在pgr5突变体中, PSI
在强光下保持完全还原, 但在野生型中, PSI复合物

在强光下通常被氧化, 通过外源施用敌草隆[3-(3,4- 
dichlorophenyl)-1,1-dimethylurea, DCMU; PSII到
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PSI电子传递的抑制剂), 可以很大程度上减轻强光

对pgr5中PSI的损伤(Tikkanen等2010)。这意味着, 
在强光下, PGR5/PGRL1介导的CEF可以减少过多

的电子流对PSI的伤害, 而不仅仅在Fd依赖性的

CET中发挥作用。PGR5和PGRL1在CEF的高效运

行中起到了十分重要的作用, 然而在pgr5突变体中, 
CEF的最大速率却仅受到了轻微的影响(Nandha等
2007), 虽然CEF只发生了微小的变化, 但其所产生

的ATP/NADPH比值的改变应该足以对ADP、磷

酸基团(phosphatidylinositol, Pi)和NADP+的水平产

生实质性影响, 从而降低PSI电子受体的活性, 调节

LEF的速率(Kramer等2004; Avenson等2005)。在

OEC和PGR5均受损的Δ5pgr5突变体中, 从PSII到
PSI电子传递的显著降低, 使PSI恢复了氧化P700的
能力并能在波动光下生长(Suorsa等2016), 这说明

PGR5的缺失降低了CEF与LEF竞争电子的能力, 
更加突出了PGR5在调节LEF和CEF转换之间的重

要作用(图4)。

4  总结与展望

光合作用是地球上最大规模的能量和物质转

换过程, 提高植物的光合能力是提高植物生产力的

有效途径。但在自然界中, 光照强度和环境条件的

变化常常会导致植物碳固定能力的下降和光合电

子传递的过度还原, 因此, 避免或缓解在胁迫条件

下的光抑制具有十分重要的意义。围绕PSI的CEF
在植物抵御逆境胁迫、缓解光抑制中起到了重要

的作用。植物体内主要存在着PGR5/PGRL1和
NDH两条CEF途径, 其中PGR5/PGRL1途径被认为

在高等植物中起着主要作用。关于PGR5/PGRL1
途径的研究持续了几十年, 特别是近年来遗传学

方法的运用使得相关研究取得了突破性的进展, 
PGR5/PGRL1途径的生理机制和生理意义正在被

逐渐阐明, 但仍有很多未解决的问题, 如该途径的

启动机制以及如何高效运行尚有待明确; PGR5/
PGRL1与FQR有何联系? PGR5/PGRL1途径是否可

与NDH途径协同作用? 此外, 对该途径的研究大多

集中于拟南芥和水稻等模式植物中, 在大田作物

和园艺植物中的研究还相对较少。所以, 结合各

种研究手段, 阐明PGR5/PGRL1途径复杂的调控网

络以及该途径在植物缓解光抑制中的作用, 将对

于提高植物的光防御能力、增强光能的利用率、

实现植物安全高效优质栽培具有重要意义。
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Advances in PGR5/PGRL1-dependent cyclic electron flow
LIU Yu-Feng, LU Jia-Zhi, MENG Si-Da, WANG Zhen-Qi, ZHANG Yao-Feng, WANG Feng,  
QI Ming-Fang, LI Tian-Lai*

College of Horticulture, Shenyang Agricultural University / Key Laboratory of Protected Horticulture, Ministry of 
Education / Northern National & Local Joint Engineering Research Center of Horticultural Facilities Design and 
Application Technology (Liaoning), Shenyang 110866, China

Abstract: Cyclic electron flow (CEF) is an important electron transport pathway in light reaction of photosyn-
thesis followed by linear electron flow (LEF). CEF includes NAD(P)H dehydrogenase complex (NDH) and 
PGR5 (Proton Gradient Regulation 5)/PGRL1 (Proton Gradient Regulation Like 1) pathways. Among them, 
PGR5/PGRL1-dependent CEF is considered to be the key pathway in plants. This review summarizes the 
mechanism of PGR5/PGRL1-dependent CEF and the physiological mechanism of PGR5/PGRL1-dependent 
CEF under stresses by protecting photosystem II (PSII) and PSI, maintaining ATP/NADPH ratio, and adjusting 
the conversion of LEF and CEF to alleviate the physiological role of photoinhibition. This review would pro-
vide a theoretical basis for future researches in the field of the mechanism of PGR5/PGRL1-dependent CEF.
Key words: photosynthesis; cyclic electron flow; PGR5; PGRL1; photoinhibition
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