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摘要: 叶绿体ATP合酶属于F-型ATP合酶, 它利用光合电子传递过程中产生的跨膜质子动力势催化ADP与无机

磷合成ATP, 实现光能向化学能的转化。叶绿体ATP合酶由9种亚基共26个蛋白组成, 它的生物发生不但需要叶

绿体基因的正常表达, 还需要各亚基以特定的组装步骤进行高效的装配, 在此过程中有多种蛋白作为辅助因子

参与生物发生的调控。本文就叶绿体ATP合酶的生物发生调控过程以及相关调控因子的生物学功能进行了分

析和总结。
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叶绿体ATP合酶(CF1-CFo ATP synthase)位于

叶绿体类囊体膜上, 属于F型ATP合酶(F-ATPase), 
这是一类世界上最小、最精密的“纳米分子马

达”。叶绿体ATP合酶的主要功能是通过光合磷酸

化作用合成ATP。光合生物在进行光合作用过程

中, 光系统II和光系统I吸收光能、引起电荷分离, 
从水中摄取电子、释放氧气并进一步推动电子在

光合膜上依次传递, 最终生成NAD(P)H。与此同

时, 光合电子传递耦联着质子在光合膜囊腔中累

积, 形成质子动力势, 用于驱动叶绿体ATP合酶将

ADP合成为ATP。这个光合生物利用光能耦联光

合电子传递与磷酸化作用催化ADP与Pi形成ATP
的反应称为光合磷酸化(photophosphorylation), 它
可以为光合生物提供能量来源, 是地球上最重要

的化学反应之一。所以叶绿体ATP合酶是光合磷

酸化的关键酶, 它最终使光合生物实现了光能向

化学能的转化。

1  叶绿体ATP合酶的结构和功能

叶绿体ATP合酶和其他F-型的ATP合酶类似, 
包括突出于膜外的CF1和镶嵌于膜内的CFo 2个亚

复合物(图1) (Hahn等2018)。CF1为亲水亚复合物, 
由α、β、γ、δ和ε 5种亚基组成, 其化学计量比为

3:3:1:1:1, 主要负责催化ATP的合成或水解。CFo为

疏水亚复合物, 由I、II、III和IV 4种亚基以化学计

量比1:1:14:1组成, 主要负责形成跨膜质子通道和

固定CF1的支架(Mellwig和Böttcher 2003; von Ball-
moos等2009; Allen等2011)。

图1  叶绿体ATP合酶结构与工作模式图

Fig.1  The structural representation and working model for 
chloroplast ATP synthase

叶绿体ATP合酶由突出于膜外的亲水亚复合物CF1和镶嵌于

膜内的疏水亚复合物CFo组成, CF1主要负责催化ATP的合成和水

解, CFo负责形成跨膜质子通道。在光合作用过程中, 类囊体囊腔

积累的质子通过CFo的IV亚基形成的跨膜质子通道流入基质将驱

动III亚基形成的c-环高速旋转, 进而带动结合在c-环上的中央茎γε
的旋转。由于α和β亚基形成的α3β3六聚体被δ与I/II/IV亚基形成的

外周柄固定在类囊体膜上, 因此插入α3β3六聚体内的γ亚基的N端

和C端会在α3β3空腔内转动从而起α3β3的构象发生变化, 催化合成

ATP (Mellwig和Böttcher 2003; Weber 2007)。
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在CF1亚复合物中, 3个α亚基和3个β亚基交替

排列形成α3β3六聚体, 形成一个上部封闭、下部开

口、中间有空腔的蛋白球体。α3β3六聚体具有6个
核苷酸结合位点, 即3个催化位点(catalytic site, CS)
和3个非催化调节位点(NCS), 它们分别位于α/β亚
基的交界面处, 负责催化ATP的合成或水解。γ和ε
亚基形成中央茎(central stalk), 并与14个III亚基紧

密排列形成的疏水性跨膜圆柱体结构(c-环, c-ring)
结合, 共同形成“转子”。与此同时, γ亚基的N端和

C端形成的α螺旋螺旋结构插入α3β3六聚体的空腔

内。另一个CF1亚基δ则与I/II/IV亚基结合形成外

周的“定子”部分, 同时IV亚基紧靠在c-环上形成质

子跨膜转运通道。光合作用过程中, 质子通过跨

膜通道由类囊体膜囊腔向基质跨膜转移时会驱动

c-环在类囊体膜上高速转动, 进而带动中央茎γε的
高速旋转。由于α3β3被δ和I、II亚基固定, 所以γ亚
基的N和C末端会在α3β3空腔内转动并引起α3β3的

构象发生变化, 从而催化ATP的合成(Mellwig和
Böttcher 2003; Weber 2007)。

2  叶绿体ATP合酶基因表达的调控

虽然人们对叶绿体ATP合酶的结构和工作机

理有比较深入的了解, 但对它生物发生机理的认

识却不是很清楚。研究表明, 对于光合膜上的大

分子蛋白复合物, 光合生物在进化过程中获得了

一系列高效、复杂的生物发生策略来确保其快速

累积和修复。这个策略一般可分为基因表达调控

和组装调控两个层面。首先, 在通常情况下, 光合

膜复合物的蛋白亚基是由核基因组和叶绿体基因

组共同编码的, 其基因的表达不但需要两套遗传

系统的相互协调, 还需要一些特异性的调控因子

对叶绿体编码基因从转录到翻译等多个水平进行

调控。其次, 类囊体膜大分子蛋白复合物的组装

是一个非常复杂的多步骤有序过程, 其间需要大

量的组装因子作为分子伴侣特异性地作用于每一

个步骤。此外, 还有很多研究表明, 叶绿体基因表

达和组装过程是紧密耦联、相互调节的, 这样的

相互调控过程既可以避免蛋白亚基的过多合成, 
又可以促进复合物的组装和修复。和其他光合膜

复合物一样, 叶绿体ATP合酶的生物发生过程也主

要包括亚基的基因表达和组装调控两个方面。

由于高等植物缺少ATP合酶常常无法光合自

养, 这种致死的表型使得在早期对高等植物ATP合
酶生物发生的研究变得异常困难。然而由于衣藻

可以进行光合异养, 因此在培养体系中加入一些

无机物后, 衣藻ATP合酶的突变体则可以正常生

长, 这极大方便了突变株的保存和实验研究的需

求。归功于这些优点, 早期筛选到了一批不能光

合自养的衣藻ATP合酶突变体并进行了分类。其

中一类是核基因发生突变的突变体, 通过分析后

发现这些突变基因并不编码叶绿体ATP合酶的亚

基, 而是编码一些未知的调控因子分别在调节叶绿

体基因的转录、转录本稳定性以及翻译等环节起

作用。由于当时克隆基因的技术不成熟, 并未克隆

到相关突变基因, 直到2011年才克隆得到衣藻TDA1
基因。衣藻TDA1基因编码的蛋白含有8个OPR结

构域(octotrico peptide repeat, 由38个简并氨基酸组

成), 它可以结合atpA的5'非翻译区并将其募集到核

糖体上从而激活atpA mRNA的翻译(Eberhard等
2011)。

随着分子生物学技术的发展, 基因克隆已经

成为实验室的常规技术, 越来越多的高等植物叶

绿体ATP合酶基因表达调控基因被克隆出来, 它们

作用于叶绿体ATP合酶基因表达的多个阶段。编

码高等植物叶绿体ATP合酶亚基的9个基因中有3个
(atpC、atpD和atpG)为核基因, 其余6个为叶绿体基

因, 后者分布于2个多顺反子atpB-atpE和atpI-atpH- 
atpF-atpA上(Malik Ghulam等2012)。PPR10是在玉

米中发现的一个含有PPR结构域(pentatricopeptide 
repeats)的叶绿体蛋白, 缺少此蛋白的玉米叶片呈

白化表型(Pfalz等2009)。研究表明PPR10可以结

合在atpI mRNA的3'端和atpH mRNA的5'端(两者

有一定程度的重合), 同时与psaJ mRNA (编码光系

统I复合物的PsaJ亚基)的3'端也有弱的相互作用。

PPR10通过结合在mRNA的特定序列, 形成类似帽

子的结构可以阻止核酸外切酶从3'端或5'端对

mRNA的降解(Pfalz等2009)。进一步研究表明, 
PPR10通过结合atpH mRNA的5'端特异性序列还

释放了核糖体的结合区域, 从而促进了atpH的翻

译起始过程(Prikryl等2011)。
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研究人员通过高通量突变体筛选体系获得了

一个叶绿体ATP合酶含量特异性降低的突变体

bfa2, 通过图位克隆发现BFA2基因也编码一个PPR
蛋白 ,  属于P-class类型 ,  缺少BFA2蛋白会导致

atpH/F转录本的缺失, 进一步造成了叶绿体ATP合
酶的含量特异性降低(Zhang等2019)。进一步研究

表明BFA2蛋白特异性地结合在atpF-atpA基因间

序列, 通过形成类似帽子的结构阻止核酸外切酶

从3'端对atpH/F mRNA的降解。由此可见, 高等植

物叶绿体中atpH/F mRNA的稳定性需要2个PPR蛋
白——PPR10和BFA2的调控,  它们分别结合在

atpH/F转录本的5'和3'端起到保护mRNA防止核酸

外切酶降解的作用(Pfalz等2009; Zhang等2019)。虽

然BFA2也可以结合在atpA的5'端, 但是蛋白质标记

实验和多聚核糖体分析实验表明atpA的翻译起始

并没有受到影响, 所以BFA2与PPR10不同, 可能不

参与调控蛋白质的翻译起始过程(Zhang等2019)。
在玉米中发现的ATP4蛋白同样是一个含有

PPR结构域的叶绿体基质蛋白。除了PPR结构域, 
在ATP4的C端还含有一个SMR (small MutS-relat-
ed)结构域。最近这个结构域被证明可能具有潜在

的DNA核酸酶活性(Zhou等2017)。进一步研究表

明, ATP4蛋白可能结合在atpB/E mRNA的5'非翻译

区, 从而促进了核糖体与mRNA的结合或底物蛋白

的翻译(Zoschke等2012)。拟南芥中的SVR7蛋白

是玉米ATP4的同源蛋白, svr7突变体中ATP合酶含

量为野生型的25%左右。研究发现, 拟南芥svr7突
变体中atpB/E mRNA结合多聚核糖体的能力也下

降, 说明这两个同源蛋白在功能上可能是一致的

(Zoschke等2013)。
由于编码叶绿体ATP合酶CFoI亚基的atpF基

因含有一个内含子, atpF基因在转录后需要进行剪

接反应。atpF内含子属于II型内含子家族, 它的剪

接需要几种蛋白质因子 ,  例如CRS1、RNC1、
WHY1、WTF1、MatK和AEF1/MPR25的参与(Till
等2001; Watkins等2007; Prikryl等2008; Kroeger等
2009; Zoschke等2010; Yap等2015)。其中AEF1/
MPR25蛋白也是一个PPR蛋白, 但是它不但定位于

叶绿体, 还定位于线粒体。在叶绿体中, 缺失AEF1/ 
MPR25蛋白导致atpF内含子的剪接受到抑制, 同

时atpF基因编辑位点的编辑也受到影响(Yap等
2015)。在拟南芥和水稻线粒体中, AEF1/MPR25蛋
白还参与了nad5基因的编辑。所以AEF1/MPR25
蛋白是一个定位于两个细胞器的基因编辑和剪接

因子。

3  叶绿体ATP合酶的组装及组装因子

F-型ATP合酶作为精巧精密的分子马达, 它是

如何装配成有功能复合物的是一个具有挑战性的

课题。叶绿体ATP合酶的9种亚基由2个基因组共

同编码, 其多个亚基的化学计量比也不尽相同。

如何确保各个亚基以特定的比例生成并快速组装

是光合作用功能发挥的前提条件。类比于线粒体

ATP合酶的组装过程, 科学家推测叶绿体ATP合酶

的组装也是一个多步骤分步组装的过程, 在此过

程中会在叶绿体的不同部位瞬时形成多个独立的

组装中间体(图2)。首先, I、II和IV亚基在叶绿体

内合成后在光合膜上组装成I/II/IV “定子”部分, III
亚基组装成含有14个亚基的c-环亚复合物, 后者准

备招募CF1亚复合物。同时, CF1亚复合物的主要

部分α3β3γε可能在叶绿体基质或类囊体膜上合成。

随后, CF1亚复合物结合在c-环亚复合物上, 并和I/
II/IV亚复合物以及δ亚基整合在一起形成有功能

的ATP合酶复合物(图2)。
叶绿体ATP合酶在组装过程中也需要大量特

异性的分子伴侣蛋白在特定的过程进行协助组装

(Rühle和Leister 2015)。详细研究这些组装因子的

生物学功能会极大地促进人们对叶绿体ATP合酶

组装的认识。迄今为止, 通过生物化学以及遗传

学等多种策略, 人们发现了6个组装因子(Alb4、
CGL160、YL1、PAB、BFA3/CGLD11和BFA1), 
它们分别参与叶绿体ATP合酶复合物组装的各个

调控过程(Benz等2009; Rühle等2014; Firstedt等
2015; Mao等2015; Chen等2016; Grahl等2016; 
Zhang等2016, 2018)。

拟南芥Alb4蛋白属于YidC/Oxa1/Alb3家族成

员, 它们在叶绿体、线粒体以及细菌中主要用来

辅助底物蛋白插入到细胞膜上或组装到细胞膜上

的复合物中(Kuhn等2003; Yi等2005)。在高等植物

和绿藻叶绿体的类囊体膜上发现了2个YidC/Oxa1/
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Alb3家族成员Alb3和Alb4。缺失Alb3蛋白的拟南

芥突变体叶片色素缺失, 类囊体膜发育受阻, 植物

无法光合自养(Sundberg等1997)。研究表明, Alb3
直接结合着cpSecY转位酶而促进了捕光天线蛋白

的跨类囊体插入过程(Klostermann等2002)。相反, 
虽然缺失Alb4蛋白突变体的生长也受到严重的抑

制, 但是可以光合自养。免疫印迹分析表明, alb4
突变体中叶绿体ATP合酶的含量大大降低, 进一步

利用Co-IP、BiFC等技术证明了Alb4蛋白可以和

CF1β、CFoII直接相互作用(Benz等2009), 表明Alb4
蛋白可能稳定或促进了CF1亚复合物与CFo亚复合

物的整合(Benz等2009)。
拟南芥CGL160蛋白也定位于叶绿体类囊体

膜上, 其C端部分和原核生物的ATP SYNTHASE 
PROTEIN1 (Atp1/UncI)蛋白具有一定的相似性。

这个ATP1/UncI结构域包含4个跨膜α螺旋, 在多种

细菌中被证明可以促进ATP合酶c-环的形成(Ozaki

等2008)。在拟南芥中, 缺失CGL160的突变体叶绿

体ATP合酶的含量降低到野生型的10%~30%, 而
其他光合膜复合物含量仅稍微下降(Rühle等2014; 
Fristedt等2015)。进一步利用分裂泛素化酵母双杂

交证明CGL160和CFoIII亚基具有强的相互作用, 
与CFoII也有微弱的相互作用。这些数据证明了拟

南芥CGL160蛋白也促进了叶绿体ATP合酶c-环的

形成(Rühle等2014), 这类蛋白在功能上具有一定

的相似性。

叶绿体蛋白YL1是从水稻突变体中鉴定到的

蛋白, 缺失此蛋白的突变体叶绿体ATP的含量同样

也大大降低(Chen等2016)。YL1含有一个跨膜区

并且在高等植物中高度保守, 说明它可能是一个

类囊体膜蛋白。酵母双杂交和BiFC实验证明YL1
蛋白可以和CF1β亚基相互作用, 表明它可能通过

和CF1β亚基的直接互作而促进了叶绿体ATP合酶

的组装(Chen等2016)。

图2  叶绿体ATP合酶组装过程模式图

Fig.2  Schematic representation of assembly process of chloroplast ATP synthase complex
类比于线粒体ATP合酶的组装过程, 叶绿体ATP合酶的组装也是一个多步骤分步组装的过程, 其间会在叶绿体的不同部位瞬时形成

多个独立的组装中间体, 这一过程需要多个蛋白因子(红色椭圆)参与调控。首先, I、II和IV亚基在叶绿体内合成后在光合膜上组装成I/II/
IV “定子”部分, CGL160蛋白促进14个III亚基组装成c-环亚复合物, 后者准备招募CF1亚复合物。同时, α和β亚基通过BFA3/CGLD11蛋白的

辅助形成二聚体, α/β二聚体与γ亚基在PAB和BFA1蛋白的协助下在叶绿体基质或类囊体膜上组装形成CF1亚复合物的主要部分α3β3γε复合

物。随后, CF1亚复合物在Alb4蛋白的促进下结合在c-环亚复合物上, 进而和I/II/IV亚复合物以及δ亚基整合在一起形成有功能的ATP合酶

复合物。目前YL1参与组装调控的具体过程还不清楚(问号表示)。
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与上述三个组装因子不同的是, 拟南芥PAB
是一个叶绿体基质蛋白。PAB蛋白虽然没有已知

功能的结构域, 但可以和CF1γ特异性相互作用。除

此之外, 体外重组实验表明, CF1γ亚基经Cpn60复
合物帮助下折叠成正确构象后, 与PAB蛋白相互作

用, 形成具有组装活性的PAB-CF1γ中间复合物, 当
这个复合物与CF1α/β异源二聚体相互作用时, 可能

通过竞争作用替换PAB蛋白, 而与CF1γ亚基形成

CF1活性中心复合物α3β3γ (Mao等2015)。这些研究

结果表明PAB作用于Cpn60复合物之后, 它们协同

促进了CF1γ亚基的正确折叠和后续组装中间体的

行成, 从而辅助了CF1亚复合物的高效组装(Mao等
2015)。

拟南芥BFA3/CGLD11蛋白也是一个叶绿体

基质蛋白, 缺失此蛋白后叶绿体ATP合酶的含量降

低至野生型的25%左右(Grahl等2016; Zhang等
2016)。同位素蛋白标记、酵母双杂交和免疫共沉

淀等实验结果表明, BFA3特异性地与CF1β亚基催

化结构域相互作用而促进了叶绿体ATP合酶的CF1

亚复合物的组装。进一步研究发现, BFA3与β亚基

的催化位点在进化上具有一致性, 这种协同进化

关系可能有助于高等植物叶绿体ATP合酶获得更

高的催化活性或组装效率, 从而使高等植物以及

叶绿体能够更好地响应环境变化(Zhang等2016)。
虽然也有证明表明BFA3/CGLD11可能定位于线粒

体, 但线粒体ATP合酶的含量没有受到影响, 说明

BFA3/CGLD11在线粒体中可能不参与ATP合酶的

组装或者其在线粒体ATP合酶组装过程中的功能

不像在叶绿体中那么重要(Grahl等2016)。
拟南芥BFA1也是一个叶绿体基质蛋白, 缺失

BFA1蛋白导致叶绿体ATP合酶的含量降低到野生

型的10%左右。研究表明, BFA1蛋白通过与叶绿

体ATP合酶的β、γ和ε亚基相互作用, 而介导了叶

绿体ATP合酶CF1亚复合物的组装过程。为了准确

解析BFA1蛋白是如何促进叶绿体ATP合酶的组装

过程, 研究人员解析了拟南芥BFA1蛋白2.8 Å的晶

体结构, 结果显示BFA1由2个相互几乎垂直连接的

β桶组成(Zhang等2018)。Zhang等(2018)虽然没有

解析BFA1-CF1β/γ/ε组装中间体的结构, 但通过酵

母双杂交以及分子对接等实验得到了BFA1与

CF1β/γ相互作用的准确位置, 发现BFA1蛋白也结

合在CF1β的催化结构域部分, 但与BFA3蛋白的位

置相比要更靠近CF1α/β六聚体的囊腔位置。同时, 
BFA1蛋白和CF1γ亚基的N-和C-端2个短小的α螺旋

相互作用。通过模拟BFA1与CF1β/γ相互作用位置

表明, BFA1可以很巧妙地把CF1β/γ亚基固定在一

个特定的位置, 并且这个位置和组装完毕的CF1

亚复合物中CF1β/γ亚基的位置相似。据此提出, 
BFA1作为一个分子支架首先促进α/β异源二聚体

与γ亚基的结合, 后续α/β亚基的结合将导致γ亚基

进行9–28 Å以及15o的旋转等一系列位置微调, 最
终完成CF1亚复合物的组装过程(Zhang等2018)。

由于CF1亚复合物的α3β3γ是ATP合酶催化生

成ATP的关键模块, 人们对它的组装过程进行了大

量的研究。前期研究中, 通过表达ATP合酶亚基以

及一系列的分子伴侣蛋白并进行体外重组分析, 
人们提出CF1α、β亚基可能首先形成二聚体, 继而

组装成α3β3蛋白球体。之后γ亚基的N/C端的α螺旋

再插入到腔体内形成CF1亚复合物(Gao等1995; 
Strotmann等1998; Rühle和Leister 2015)。也有科学

家提出了另一种组装模型: CF1 α、β亚基可能围绕

着由γ亚基N和C末端形成的支柱进行依次、环周

组装, 最终形成α3β3γ亚复合物(Wollman等1999; 
Choquet和Vallon 2000; Hippler等2002; Mao等
2015)。由于α3β3γ亚复合物结构及组装过程的复杂

性, 两种模型都没有很好的实验结果支持。BFA1
晶体结构以及分子对接分析结果更符合后一种组

装模型的过程(Zhang等2018) (图2)。
除了上述多个核基因编码的分子伴侣蛋白参

与了叶绿体ATP合酶的组装过程 ,  3个核基因

(atpC1、atpD和atpG)编码的亚基也在这一组装过

程中发挥着重要作用。atpC1基因编码叶绿体ATP
合酶γ亚基, 缺失γ亚基的拟南芥突变体dpa1不能进

行光合自养, dpa1中ATP合酶亚基的含量低于野生

型的5%。体内蛋白质标记分析表明, 虽然dpa1中
ATP合酶α和β亚基能够正常合成并组装至类囊体

膜上, 但γ亚基的缺失仍然会导致ATP合成酶复合

物的组装受阻(Dal Bosco等2004)。atpD基因编码

叶绿体ATP合酶δ亚基, 缺失δ的拟南芥atpd-1突变

体呈现苗期致死表型。δ亚基的缺失不仅影响CF1
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的积累, 还影响CFo亚基的积累(Maiwald等2003)。
atpG基因编码叶绿体ATP合酶II亚基, 缺失atpG基

因的拟南芥突变体atpg呈白化致死表型, II亚基的

缺失虽然不影响CF1亚复合物的累积, 但影响了

CF1-CFo复合物的累积(Kong等2013)。因此, 3个核

基因编码的亚基(γ、δ和II)对于叶绿体ATP合酶的

累积和功能也至关重要。

4  叶绿体ATP合酶基因表达与组装的相互

调控关系

叶绿体ATP合酶的亚基分属于细胞核和叶绿

体基因组两套遗传系统, 并且亚基的化学计量比

不均一, 因此叶绿体ATP合酶的生物发生需要两套

遗传系统基因表达的紧密协调。为了确保叶绿体

ATP合酶亚基以正确的化学计量比合成与积累, 叶
绿体不仅进化出一系列特异性的调节因子, 而且

衣藻叶绿体中还存在一种称为CES (control epistasy 
of synthesis)的调控机制(Drapier等2007)。在CES
调控过程中, 叶绿体ATP合酶复合物的组装与其亚

基的合成是紧密耦合的。首先, 核基因编码的γ亚
基的累积是叶绿体编码的β亚基的翻译所必需的, 
即从细胞质中转运进叶绿体的γ亚基是β亚基合成

的前提条件。之后, β亚基的翻译又会进一步激活

叶绿体编码的α亚基的翻译, 合成的α、β亚基在一

系列组装伴侣的协助下形成α/β异源二聚体。α/β
异源二聚体除了可以进一步组装成完整的ATP合
酶外, 过剩的α/β异源二聚体还可以与atpB mRNA
的5' UTR结合并抑制atpB的翻译, 进而抑制了α亚
基的翻译。当γ亚基与α/β异聚体结合形成α3β3γ复
合物, α/β异聚体对亚基翻译的抑制作用就会减弱

(Drapier等2007)。这一机制能够防止α/β亚基的过

度累积。

CES是否存在于陆地植物中目前尚存在争议

(Rühle和Leister 2015), 陆地植物是如何在叶绿体

ATP合酶生物发生过程中实现以正确的化学计量

比合成亚基的还不清楚。然而, 根据最近对叶绿

体ATP合酶突变体刻画的深入, 发现高等植物叶绿

体ATP合酶的基因表达和组装过程也是紧密耦合

的。例如, 在突变体cgl160、bfa1以及bfa2中, atpB/E

转录本的含量大大降低; 而在bfa3突变体中, atpB/E
转录本的含量则升高(Zhang等2018, 2019)。同样, 
在突变体cgl160和bfa1中, atpH/F的含量升高, 而在

bfa3突变体中, atpH/F的含量则降低, 与atpB/E的含

量呈相反的调节趋势。由于以上突变体中叶绿体

ATP合酶的组装缺陷发生于不同的过程, 所以可以

推测是不同的组装中间体对atpB/E和atpH/F转录

本的含量进行着精密的调节。叶绿体除了对atpB/
E和atpH/F转录本的含量进行调节外, 对它们结合

多聚核糖体的能力也进行着调节。例如在突变体

cgl160、bfa1以及bfa2中, 初级atpB/E双顺反子结

合多聚核糖体的能力下降, 但其他atpB/E转录本结

合多聚核糖体的能力则没有受到影响(Zhang等
2018, 2019), 这说明β亚基翻译的起始可能也受到

组装中间体的调节, 虽然这其中的分子机制尚不

清楚。

5  展望

在合成生物学研究中, F-型的ATP合酶有希望

被改造成理想的分子尺度下微小精密的纳米马达

系统, 用于纳米医药研究(Ahmad和Cox 2014)。详

细研究叶绿体ATP合酶的生物发生过程将为其合

成生物学研究中F-型的ATP合酶的分子改造与分

子组装过程提供灵感(Bertoni 2018), 筛选并详细分

析其他生物发生因子将有助于人们对这个过程的

深入理解。然而, 由于叶绿体ATP合酶的活性具有

极大的可调节性, 甚至ATP合酶含量下降到野生型

的1/2也不会导致植物具有明显的生长和叶绿素荧

光表型(Rott等2011)。所以筛选叶绿体ATP合酶含

量轻微减弱的突变体将是一个新的挑战。建立新

的叶绿体ATP合酶突变体筛选体系筛选新型组装

因子并进行深入分析其生物学功能将是下一步研

究的重点。
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Research progress on regulation mechanisms of biogenesis of 
chloroplast ATP synthase
ZHANG Lin, PENG Lian-Wei*

Shanghai Key Laboratory of Plant Molecular Sciences, College of Life Sciences, Shanghai Normal University, Shanghai 
200234, China

Abstract: Chloroplast ATP synthase belongs to F-type ATP synthases. Utilizing the proton motive force gener-
ated by photosynthetic electron transport, this enzyme produces ATP to convert the energy of sunlight into 
chemical energy. Chloroplast ATP synthase is composed of 26 peptides from nine different subunits with a stoi-
chiometry of α3β3γ1δ1ε1I1II1III14IV1. Biogenesis of ATP synthase requires expression of plastid-encoded ATP 
synthase genes as well as efficient assembly which is assisted by several nucleus-encoded factors. In this re-
view, we described and summarized the biogenesis regulation of chloroplast ATP synthase and the biological 
functions of the biogenesis factors involved in this process.
Key words: photosynthesis; chloroplast atp synthase; biogenesis; assembly; gene expression 
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