
书书书

植物科学学报 2012，30( 1) : 100 ～106
Plant Science Journal

DOI: 10． 3724 /SP． J． 1142． 2012． 10100

高等植物环式电子传递的生理作用
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摘 要: 环式电子传递做为一种可供选择的电子传递途径之一，近几年被证实它对于许多高等植物的生长是必需

的。环式电子传递通过促进跨类囊体膜质子梯度的建立一方面激发 ATP 合成酶合成 ATP，另一方面加强了光系统

Ⅱ处的热耗散，稳定了放氧复合体，从而保护光系统Ⅱ免受光抑制。同时，它还可以缓解光系统Ⅰ处电子受体的过

度还原，减少超氧阴离子在光系统Ⅰ处的合成，防止光系统Ⅰ受到光抑制。本文简要地综述了环式电子传递的途

径、其参与 ATP 合成的作用、对光系统Ⅱ和光系统Ⅰ光保护作用及其对环境胁迫的响应和调节，并对环式电子传递

的研究提出了展望。
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Physiological Role of Cyclic Electron Flow in Higher Plants
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Abstract : As an important alternative electron flow，cyclic electron flow ( CEF) is essential for
photosynthesis in many higher plants． The CEF-dependent generation of proton gradient
across thylakoid membranes not only activates ATP synthesis but also protects photosystemⅡ
from photoinhibition through activating non-photochemical quenching and stabilizing oxygen-
evolving complexes． Furthermore，CEF can alleviate the over-reduction of acceptor side of
photosystemⅠ( PSⅠ) and generation of superoxide anion，and thus protect PSⅠ from pho-
toinhibition． This review briefly summarizes the pathways of CEF，roles of CEF，response of CEF
to environmental stress，and proposes perspectives．
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光是光合作用的驱动力，但是过剩的光能会导

致叶绿体内产生活性自由基。单线态氧自由基能够

破坏光系统Ⅱ的反应中心［1］，超氧阴离子对光系统

Ⅰ的反应中心具有很强的破环作用［2，3］。植物叶片

为了防止光损伤的发生，进化出了多种保护机制。
最近的研究表明围绕光系统Ⅰ的环式电子传递是一

个十分重要的光保护机制［4 －7］，但是其深入的分子

机制还有待于进一步研究。环式电子传递最早在

50 年前由 Arnon 等［8］提出，最近十年取得了许多突

破性的进展，目前普遍认为光系统Ⅰ处还原态的电

子通过 NADPH 或者 Fd 返回光合电子传递链，进而

传递到质体醌( PQ) 库或者细胞色素 b6 / f，这种方

式的 电 子 传 递 被 称 为 环 式 电 子 传 递［9］。环 式 电

子 传递的主要途径包括两种: ( 1 ) 由NAD( P) H脱
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氢酶( NDH) 复合体参与［10，11］; ( 2) 由质子梯度调节

蛋白( PGR) 5 蛋白参与［4，5］。这两种途径都将光系

统Ⅰ的电子传给铁氧还原蛋白( Fd ) ，还原态的 Fd

把电子传递给 PQ 库，后者把电子又传递给细胞色

素 b6 / f，在电子的传递过程中形成围绕 Q 循环的跨

类囊体膜质子梯度( ΔpH) 。ΔpH 的形成主要具有

以下三方面的作用: ( 1) 驱动 ATP 合成酶合成 ATP;

( 2) 激发热耗散保护光系统 Ⅱ; ( 3 ) 保护放氧复合

体。此外，环式电子传递的另外一个重要作用是保

护光系统Ⅰ。

1 环式电子传递的途径

目前的研究结果证实，在高等植物中至少存在

两种确切的环式电子传递途径: NDH 途径和 PGR5

途径。NDH 途径需要一个大的多亚基复合体的组

装［11］。大量不同亚基复合体的分离和研究证实这

个复合体不是一个 NADPH 依赖型的质体醌还原

酶。它从铁氧还原蛋白直接获取电子传递给质体

醌。相对于 NDH 途径，PGR5 途径的机制还不够清

楚。pgr5 和 pgr1 缺失的拟南芥突变体在强光下都

表现出电子传递的氧化还原平衡受到扰动以及环式

电子传递受到抑制［12］。虽然 pgr5 缺失的拟南芥突

变体的环式电子传递在弱光下并不受影响，但是在

高光下 pgr5 缺失的拟南芥突变体环式电子传递受

到强烈的抑制［13］。PGR5 途径对抗霉素 A 非常敏

感［14］，抗霉素 A 在线粒体中和细胞色素 bc 复合体

结合，在叶绿体中抗霉素 A 和细胞色素 b6 / f 结合，

阻 碍 细 胞 色 素 b6 / f 参 与 复 合 体 的 形 成。所 以

PGR5 途径可能受细胞色素 b6 / f 的调节。与 PGR5

途径相反，NDH 途径对抗霉素 A 不敏感。

2 环式电子传递参与 ATP 的合成

大量的研究证实环式电子传递在弱光下不被激

发或 者 与 线 性 电 子 传 递 保 持 一 个 恒 定 的 比

例［4，5，13，15］。但 是 在 ATP/NADPH 比 例 偏 低 的 时

候，环式电子传递就会被激发。轻微的高温胁迫会

增加光呼吸和降低 Rubisco 的活化态。因为光呼

吸要消耗 ATP，所以轻微的高温胁迫会提高 ATP 的

需求量，CO2 的固定就需要更多的 ATP。这种高的

ATP 需求导致了 NADPH/ATP 比例的偏高，导致

PQ 库的非光化学还原，进而激活 NDH 调节的环式

电子传递［16］。这就使得 ATP 的供应增加，以利于

CO2 的固定。与轻微的高温胁迫类似，水分胁迫也

会促进环式电子传递的激发［13］。为了应对水分的

短缺，高等植物通常通过关闭气孔来减少蒸腾引起

的水分丧失。气孔的关闭降低了叶绿体内 CO2 浓

度并增加了光呼吸，导致 CO2 的固定需要更多的

ATP 供应。NDH 复合体缺失的烟草突变体在空气

湿度低的条件下生长较非突变体受到限制［17］，暗示

气孔导度降低引起环式电子传递的激发对于 CO2

的固定起着重要的作用。

环式电子传递介导的 ATP 合 成 不 一 定 用 于

CO2 的固定，也有可能用于光系统Ⅱ光损伤的修

复。光系统Ⅱ的光损伤的原因在于损伤的速度超过

了修复的速度，所以光系统Ⅱ的损伤意味着损伤速

度和修复速度的失调。研究证实光系统Ⅱ受到光损

伤的速率受 ATP 合成的影响［18］。当线性电子传递

受到抑制时，围绕光系统Ⅰ的环式电子传递发挥作

用，建立跨类囊体膜质子梯度，合成 ATP 以修复光

系统Ⅱ的核心蛋白 D1。所以如果光系统Ⅰ活性受

到严重的破坏，光系统Ⅱ的修复就会受阻，整个光合

作用系统将崩溃，叶片死亡脱落［19］。在光系统Ⅱ受

到损伤但是光系统Ⅰ活性保持稳定的条件下，光系

统Ⅱ损伤的修复速度很快，通常在几个小时就完成。

最新的研究证实，因短时间低温胁迫受损的光系统

Ⅱ在弱光条件下的快速恢复得益于环式电子传递的

激发［20］。自然条件下正午强光引起的光系统Ⅱ的

光损伤可以在傍晚得到快速的修复，一个重要的原

因是环式电子传递在弱光下的激发。综上所述，环

式电子传递作为 ATP 合成的一个替代途径具有重

要的生理作用。

3 环式电子传递保护光系统Ⅱ

1992 年，Heber 和 Walker 提出了环式电子传

递产生的ΔpH 驱动热耗散这一概念［21］，但是这一

假说直到最近几年才被证实。Munekage 等发现

pgr5 缺失的拟南芥突变体热耗散的激发在高光下

受到抑制［4］，表明环式电子传递在高光下的激发是
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维持高热耗散的必要条件。Golding 和 Johnson 证

实小麦中环式电子传递在高光和干旱条件下受到激

发以激发热耗散来保护光系统Ⅱ［22］。Miyake 等也

观察到烟草在高光条件下环式电子传递的激发伴随

着热耗散的加剧［23 －25］。这些结果暗示在线性电子

传递饱和状态下，环式电子传递被激发以利于高

ΔpH 的建立，从而驱动热耗散来保护光系统Ⅱ免受

过剩光的损伤。此外，Takahashi 等报告环式电子

传递除了能够促进热耗散之外，还有另外一种机制

来保护光系统Ⅱ免受损伤［7］。这种机制可能是通

过建立跨类囊体膜质子梯度来促进钙离子( Ca2+ )

和氢离子( H + ) 在类囊体膜的反向运输，提高类囊

体腔内 Ca2+ 的浓度［26］。由于光系统Ⅱ损伤首先发

生在放氧复合体［27，28］，而放氧复合体的稳定依赖于

高浓度的 Ca2+ 浓度。这就导致即便热耗散水平相

同，环式电子传递激发水平的差异也会引起光系统

Ⅱ损伤的差异。

在低温条件下，环式电子传递对光系统Ⅱ起到

重要的光保护作用［29 －33］。低温引起的线性电子传

递受阻不仅使得光系统Ⅱ的反应中心和受体端电子

载体过度还原，还阻碍了跨类囊体膜质子梯度的建

立，此时植物通过激发环式电子传递来建立跨类囊

体膜质子梯度，保护光系统Ⅱ免受低温和过剩光的

损伤。研究表明阳生叶片的光系统Ⅱ比阴生叶片具

有更强的抗低温胁迫能力，这可能是由于阳生叶片

的环式电子传递和热耗散在低温下的激发程度要高

于阴生叶片，导致阳生叶片面临的过剩光要少于阴

生叶片。当黄瓜叶片的光系统Ⅰ和Ⅱ受到低温胁迫

的损伤后，环式电子传递的激发程度得到提高以保

护光系统Ⅰ和Ⅱ免受进一步的损伤［34］。热带树木

表现出类似的机制，降香黄檀叶片的光系统Ⅱ对零

上低温敏感，光系统Ⅰ不敏感。经过 4℃和弱光的

处理后，光系统Ⅱ活性显著下降，此时环式电子传递

的激发水平较低温处理开始阶段有明显提高。在热

带北缘地区的冬季，10℃左右的夜间低温就会诱导

热带树木环式电子传递在常温下的激发。这些研究

结果表明环式电子传递对于热带植物适应低温胁迫

具有重要的作用。

4 环式电子传递保护光系统Ⅰ

Munekage 等发现 pgr5 缺失的拟南芥突变体

高光下氧化态的 P700 所占比例很低，光系统Ⅰ反

应中心被过度还原，导致光系统Ⅰ变得对强光十分

敏感［4，5］，而野生型拟南芥的光系统Ⅰ对强光不敏

感，表明环式电子传递对光系统Ⅰ起到重要的光保

护作用。光系统Ⅰ 的受损主要源于超氧阴离子在

光系统Ⅰ受体端的积累，其反应中心铁硫蛋白的过

度还原会导致超氧阴离子的产生［2，3］。因为光系统

Ⅰ受体端的过度还原会引起光系统Ⅰ反应中心铁硫

蛋白的过度还原，所以环式电子传递保护光系统Ⅰ

的一个重要机制是缓解光系统Ⅰ受体端的过度还

原。在高光条件下，整个电子传递链都变得过度还

原，光系统Ⅰ的受体端和反应中心也不例外，缺失了

环式电子传递的突变体其光系统Ⅰ的还原态受体因

为不能通过环式电子流传递给其他的电子载体，这

种过度还原使得光系统Ⅰ的反应中心受到超氧阴离

子的氧化损伤。

在自然条件下，环式电子传递在中午被强烈激

发以维持光系统Ⅰ受体端的低还原态和 P700 的高

氧化态，防止光系统Ⅰ受到光损伤。不管是阳生叶

片还 是 阴 生 叶 片，光 系 统Ⅰ对 高 光 胁 迫 都 不 敏

感［35］，原因在于环式电子传递在高光下被强烈激

发，光系统Ⅰ得到了很好的保护。有趣的是，热带树

木的阳生叶片和阴生叶片的光系统Ⅰ对零上低温胁

迫都不敏感，其机制在于线性电子传递的受阻和环

式电子传递的激发协同作用，导致 P700 处于高氧

化态，而光系统Ⅰ受体端处于低还原态。Wang 等

对烟草的研究表明，NDH 调节的环式电子传递对于

光系统Ⅰ抵御短时间的低温胁迫没有明显的保护作

用［16］，这就暗示 PGR5 介导的环式电子传递在低温

下对于光系统Ⅰ具有重要的光保护作用。

5 环式电子传递的调节

线性电子传递和环式电子传递都涉及类囊体膜

上 PQ 库的还原。在强光、干旱和低温条件下，叶绿

体内的电子传递受限，导致 PQ 库在很大程度上被

还原。这说明两种电子传递途径对 PQ 库的还原能
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力决定了它们的运行效率［9］。但是目前对这一假

设还存在很大的分歧。虽然在藻类里面发现了由光

系统Ⅰ、细胞色素 b6 / f、铁氧还原蛋白 NADP 还原

酶( FNR) 组成的驱动环式电子传递的超复合体［36］。

但是由于藻类植物的光系统Ⅱ不像高等植物那样堆

叠在膜上的一个压缩区域，并且类囊体膜上的蛋白

浓度非常之高，所以 PQ 在类囊体膜上的扩散严重

受限。Johnson 认为高等植物的叶绿体内可能有两

套独立的 PQ 库［9］，一套供光系统Ⅱ线性电子传递

使用，另外一套供环式电子传递使用。而 Miyake

认为水水循环( water － water cycle) 是缓解 PQ 库

过度氧化的一个重要机制［37］。

关于环式电子传递的体外研究表明，环式电子

传递需要光系统Ⅰ和Ⅱ的共同参与［38］。远红光依

赖的环式电子传递能够被敌草隆( DCMU) 完全抑

制，这表明环式电子传递的激发需要 PQ 库的还原。

此外，PQ 库的氧化还原态对环式电子传递具有调

节作用［39］。当 PQ 库处于半还原状态时，环式电子

传递达到最大值。反之，当 PQ 库被完全还原或者

完全氧化时，环式电子传递都不能被激活。这些研

究还表明铁氧还原蛋白还原 PQ 库的速度限制环式

电子传递的活性。所以铁氧还原蛋白的还原氧化态

可能是环式电子传递的一个主要调节点。因为铁氧

还原蛋白是叶绿体内所有电子传递途径的最后共同

体，所以线性电子传递和环式电子传递对氧化态的

铁氧还原蛋白的竞争可能是调节线性和环式电子传

递的主要控制点。当植物体内过量表达铁氧还原蛋

白时，环式电子传递增加［40］，这暗示铁氧还原蛋白

的含量限制了环式电子传递的运行。

目前了解得比较清楚的是，当植物的 CO2 固定

受限时，环式电子传递会增加。CO2 固定的受限使

得 NADPH/ATP 的比例升高，通过反馈调节会导致

电子传递链( 细胞色素 f、质体蓝素和 P700) 的氧化

以及 PQ 库的还原。这时处于还原态的光系统Ⅰ电

子受体如铁氧还原蛋白和 NADPH 会将电子传递给

那些电子传递链上的电子载体，形成环式电子传递。

6 环式电子传递对环境的适应

虽然缺失 PGR5 途径或 NDH 途径环式电子传

递的拟南芥突变体并不会表现出生长异常［5］，但是

这两种环式电子传递途径都缺失的拟南芥突变体就

表现出生长不正常［4］，表明环式电子传递在叶片的

发育过程中起作用。关于环式电子传递相关组分对

环境条件的适应的报道较少，目前知道的是干旱和

热刺激会使得拟南芥 PGR5 和 NDH 相关亚基的表

达量增加［41］，冬季低温会使小麦中的 NDH 亚基的

表达量上升［42］。我们对一种复苏植物( 蛛毛苣苔

Paraboea rufescens) 的初步研究发现它在遭遇干

旱刺激时环式电子传递可上调至线性电子传递的 3

倍以上( 图 1) ，这就暗示严重干旱刺激了复苏植物

体内环式电子传递相关组分的表达，在遭遇干旱胁

迫时启动环式电子传递以用于光保护和固定CO2。

在不同生长类型的植物中，环式电子传递所起的作

用可能存在巨大的差异。生长在极端干旱、炎热或

者低温环境中的植物，环式电子传递所发挥的作用

可能要显著高于生长在正常条件下的植物，但是相

关的研究还非常少。在研究环式电子传递时如果考

虑植物的生理和生态背景，将有助于了解环式电子

传递的生理作用。

图 1 蛛毛苣苔环式电子传递对叶片水势(Ψ leaf ) 的响应

( CEF/LEF 代表环式电子传递和线性电子传递的比例)
Fig． 1 Response of cyclic electron flow ( CEF) to leaf
water potential( CEF/LEF represents the ratio of CEF

to linear electron flow ( LEF) )

7 展望

强光、低二氧化碳浓度和干旱等环境胁迫会导

致 PQ 库的过度还原，而环式电子传递的正常运转
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需要一种能缓解 PQ 库过度还原的机制。对于这种

机制目前存在两种观点，一种是 PQ 库的过度还原

被水水循环缓解，另一种观点是光系统Ⅰ和光系统

Ⅱ拥有独立的 PQ 库。研究环式电子传递的一个重

要突破点是 PQ 库氧化还原态的调节机制。最新的

研究发现在二氧化碳固定受限的条件下，水水循环

不是一个主要的替代电子传递途径。所以，环式电

子传递在二氧化碳固定受限时应该是一个十分重要

的电子传递途径，其重要性可能要高于水水循环，但

是在不同植物中可能存在差异。由于植物在自然条

件下经常遭遇干旱、强光、低温和高温等环境胁迫，

经常发生二氧化碳的固定受限，对于环式电子传递

在植物抗逆过程中的生理生态作用是将来的一个研

究热点。此外，由于环式电子传递具有补充 ATP 合

成的作用，环式电子传递在阴生植物利用光斑的能

力中可能起到重要的作用，但是需要研究来证实。
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