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Abstract 
Photosynthesis is one of the basic processes of life activities on the earth. It is the material energy 
basis for plant growth and development. To date, many photosynthetic protein subunits have been 
found in plants, and most of these protein subunits play an important role in plant photosynthesis. 
This paper reviews the research progress of the basic structure and function of major protein 
subunits of the photosynthetic system I and the photosynthetic system II, and discusses the de-
velopment trend of subsequent studies of photosystem proteins. 
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摘  要 

光合作用(Photosynthesis)是地球上生命活动的基本过程之一，它是植物生长和发育赖以生存的物质能

量基础。迄今为止，众多学者在植物中发现多个光合蛋白亚基，其中大部分光系统蛋白亚基在植物光合

作用过程中发挥重要作用。本文综述了植物光合系统I和光合系统II的基本结构及主要蛋白亚基功能的研

究进展，并探讨了光系统蛋白后续研究的发展趋势。 
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1. 引言 

光合系统(Photosystem)是吸收光的功能单位，是由叶绿素、类胡萝卜素、脂肪和蛋白质组成的多蛋

白复合物。其主要分为光合系统 I (PSI)和光合系统 II (PSII)，其中 PSI 吸收的波长大于 680 nm，PSII 吸
收波长小于或者等于 680 nm [1]。 

2. PSI 复合物 

2.1. 光合系统 I 的基本结构 

光合系统 I 以三聚体和单体形式存在于体内。它的结构已被确定是最复杂的膜蛋白。PSI 蛋白结构最

显着的特征是辅助因子约占光合系统 I 总分子量的 30%以上。辅助因子不仅对蛋白质发挥作用起到决定

性的作用，而且在 PSI 的组装和结构完整性中起着重要作用。光合系统 I 的一个单体单元由 127 种辅因

子和多种不同蛋白质(PsaA，PsaB，PsaC，PsaD，PsaE，PsaF，PsaG，等 16 个蛋白质)共价结合组成，研

究表明，大多数辅因子和蛋白质的结合位点是特异性的且保守性较强[2]。 
大亚基 PsaA 和 PsaB 是最重要的亚基，位于 PSI 单体的中心。它们含有大部分天线系统的叶绿素和

类胡萝卜素以及从 P700 到第一个 FeS 簇 FX 的电子传递链的大部分辅助因子[3]。小疏水亚基位于 PsaA
和 PsaB 的外围。PsaL，PsaI 和 PsaM 位于单体之间的界面处，PsaL 形成连接域，其在结构上和功能上连

接单体。亚基 PsaF，PsaJ，PsaK 和 PsaX 位于 PSI 的远侧，与双层膜接触。它们稳定了 PSI 的核心天线

系统，也可能参与 PSI 与其外部天线系统的交互。亚基 PsaC，PsaD 和 PsaE 是形成基质隆起的外部亚基。

PsaC 携带两个末端 FeS 簇，FA 和 FB。所有三个亚基一起形成铁氧还蛋白/黄素氧还蛋白的对接位点。 

2.2. PSI 的核心亚基：大亚基 PsaA 和 PsaB 

PsaA 和 PsaB，彼此之间显示出很大的同源性，均含有 11 个跨膜螺旋。它们形成了光合系统 I 的中

心核，亚基 PsaA/PsaB 可分为两个结构域：5 个 C 端 α 螺旋围绕电子传递链并形成 PSI 的反应中心结构

域。六个 N 端螺旋在两侧中部区域的侧面，形成螺旋的“二聚体三聚体”。大部分由 PsaA 和 PsaB 协调

的叶绿素遵循双重对称。所有这些叶绿素都由组氨酸协调，并在植物和蓝细菌进化过程高度保守[4]。 

2.3. PSI 的受体位点亚基：PsaC，PsaD 和 PsaE 

PSI 包含三个膜外在的亚基：PsaC，PsaD 和 PsaE。所有三个亚基均位于光合系统 I 基质外侧。他们

提供铁氧还蛋白的停靠点。每个亚基含有一个基质峰，其中每个峰都含有可以与铁氧还蛋白独立结合的

对接位点。 
亚基 PsaC 是三个外部亚基中最重要的亚基。它携带两个末端的 4Fe4S 簇，FA 和 FB，其中半胱氨酸

为 Fe 原子 FA 和 FB 提供配体。PsaC 和铁氧还蛋白的结构十分相似，可溶性铁氧还蛋白连接到光合反应
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中心，可能是 PsaC 发挥主要作用。PsaC 和细菌铁氧还蛋白之间的保守结构基序是 PsaC 的中心部分，两

个短 α 螺旋连接两个 FeS 簇。C 和 N 末端以及 FeS 簇之间的环区域，负责 PsaC 与 PSI 核心的对接以及

通过形成 PsaC 嵌入基质隆起与 PsaE 和 PsaD 相作用[5]。PsaC 的 C 端对于将 PsaC 正确对接到 PSI 核心

是最重要的。 
亚基 PsaD 位于靠近连接区的基质峰附近，从 PSI 到铁氧还蛋白的电子转移至关重要[6]，并允许 PsaC

调整其在复合物中的最终位置。PsaD 由一个大的反平行四叉树片组成，通过一个短环连接到一个 α螺旋，

该螺旋与 PsaC 和 PsaA 形成相互作用。此外，PsaD 与 D95 和 D123 之间的序列区组合形成一个环绕 PsaC
的钳位，并在 PsaD 和 PsaC 和 PsaE 之间形成几个接触。PsaL 也可能在稳定 PSI 中起重要作用，因为亚

基 PsaL 的缺失使蓝藻中的亚基 PsaD 失去稳定[7]。 
亚基 PsaE 位于基质隆起的远端部位。PsaE 在铁氧还蛋白的锚定和电子传输中起这重要作用[8]。 

2.4. 膜表面亚基：PsaF，PsaJ，PsaK 和 PsaX 

PSI 的膜表面覆盖有四个小疏水蛋白亚基：PsaF，PsaJ，PsaK 和 PsaX。PsaF 和 PsaJ 位于复合体的远

端位置，在一定程度上与三聚化结构域对称。两个亚基与 PsaA，PsaB 和 PsaE 形成各种接触。另外两个

亚基更加分离，PsaX 仅与位于 PsaA 外围的 PsaB 和 PsaK 接触。四种蛋白质亚基在稳定 PSI 的核心天线

系统中起到重要作用。 
亚基 PsaF。PsaF 是 PSI 中最特别的亚基。它由三个区域组成，位于内腔中的 N 端结构域、一个跨膜

螺旋的跨膜结构域和两个 V 形排列的短螺旋片段，将 PsaF 锚定到位于基质中 PsaA 和 PsaE 之间的 PsaC
末端结构域[4]。 

亚基 PsaJ 位于 PsaF 附近。它含有一个跨膜 α螺旋并与类胡萝卜素疏水性接触。PsaJ 的 N 末端位于

基质中，C 端位于腔内。除了三个天线叶绿素的协调之外，PsaJ 可能在 PsaJ 与 PsaF 和 PsaA 与 PsaB 核

心之间的稳定起重要作用[3]。 
PsaX 亚基是发现较晚的蛋白亚基。PsaX 协调一个叶绿素与几个类胡萝卜素分子疏水性接触，并与

一种磷脂形成强疏水相互作用。 
亚基 PsaK 位于 PSI 复合体的外围，它包含两个跨膜 α螺旋并与基质连接。PsaK 蛋白亚基 C 端和 N

端都位于腔中。在植物中，PsaK 已显示与 LHCI 蛋白相互作用[9]。此外，研究表明 PsaK 可能在状态转

换中起作用[10]。 

3. PSII 复合物 

PSII 是一个独立的复合体，在叶绿体中含量较多的膜蛋白，能够吸收光能分解水。PSII 蛋白结构主

要是由 LHC 复合体和光合系统 II 蛋白二聚体组成。研究证明，PSII 复合物可分为天线和核心两部分，至

少包含 25 个多肽(图 1 所示) [11]，其中包括稳定结合的蛋白和瞬时结合的蛋白。天线系统由 Lhca 和 Lhcb
两种捕捉色素蛋白复合物组成；Lhcb 与 50 个叶绿素 a 分子结合并与反应中心紧密结合成内周天线(Inner 
antennas)系统 CP43 和 CP47 (CP：Chl-Protein Complex)，它们共同组成了 PSII 核心复合物。与 PSII 核心

具有相互作用的是第二种天线色素——捕光色素复合物 Lhca，它由 20~30 KDa 的多肽组成，并与叶绿素

a、叶绿素 b、叶黄素和胡萝卜素结合[12] [13]。 
光系统 II 的内部触角 CP47 和 CP43，分别由叶绿体基因 PsbB 和 PsbC 编码的产物构成。每个内周天

线系统都具有六个跨膜螺旋，它们的氨基酸序列与光系统 I 的较大反应中心的载脂蛋白片段具有较高的

同源性[14]。CP47 参与锰与蛋白的结合。CP29 是叶绿素结合蛋白和核基因 Lhcb4 的产物，它具有多个磷

酸化位点，与光合系统 II 的其他磷蛋白一样，CP29 暴露在类囊体基质的 N 端附近被磷酸化。 
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Figure 1. Structure of homodimeric PSII complex 
图 1. 同型二聚体 PSII 复合物的结构 

PSII 复合物相关蛋白 

PsbI (4.8 kDa 多肽)与 PSII 反应中心复合物(RC)紧密相关。它与反应中心的蛋白 D1 和核心天线蛋白

CP43相邻[15]。psbI在烟草中的缺失导致 PSII核心组分、PSII二聚体复合物和超级复合物的水平降低[16]。
在真核生物中，PsbI 是作为内部天线(CP43)与外部天线(CP29)连接的连接器。 

PsbK位于内周天线系统CP43附近，研究表明，PsbK蛋白亚基的突变不会影响蓝藻的光合自养生长，

然而，当使用 PsbK 的生化类囊体抑制剂时会导致 PsbZ 的丧失，并且在突变体分离的 PSII 复合体中，PsbZ
和 Psb30 (Ycf12)都丢失，它与 PsbZ 和 Psb30 (Ycf12)一起位于 PSII 二聚体外周区域的 CP43 附近[17]。 

PsbJ 位置接近 PsbE 和 PsbF，这三个亚基形成了向 D1 蛋白中 QB 位点扩散的通道入口。烟草 psbJ
缺失突变体不能进行光合自养，并且对光敏感，突变体仅在幼叶中具有残余的 PSII 活性[18]。PsbJ 对外

在蛋白质进入 PSII 复合物的装配具有重要作用。 
PsbL 与 PsbM 和 PsbTc 一起位于 PSII 复合物的单体界面上，靠近反应中心蛋白 D2 中的 QA 位点。

与 psbJ 相比，psbL 不形成稳定的 PSII 二聚体复合物；相反，单体形式主要在部分溶解的类囊体膜中检

测到[19]。另外，CP43 与这些单体不稳定有关，导致 PsbP 和 PsbQ 的丢失[20]。PsbL 的最后四个 C 末端

氨基酸可能是这种蛋白亚基组装成 PSII 复合物所必需的。 
PsbR 也被称为 10 kDa PSII 多肽。PsbR 具有跨膜结构域，并且大部分蛋白质位于腔内侧的类囊体膜

中[21]。在拟南芥 T-DNA 插入突变体中，PsbP 和 PsbQ 的水平显着降低[22]。PsbR 突变体的缺陷可以通

过 C 端 His6 标记的 PsbR 的表达完全恢复。PsbR 被认为可以连接 PsbP 与 PsbQ 蛋白一起形成释氧复合

体[23]。 
PsbTc 位置接近 PsbM 和 PsbL。PsbTc 可能与 PsbM 的定位和功能联系紧密；在 psbM/psbTc 双突变

体中仅检测到单体 PSII；然而，二聚体 PSII 显着降低。psbTc 突变体显示正常的光合自养生长，并且 PSII
蛋白质的量未受影响；但电子传递，LHCII 组装和 PSII 稳定性受到强烈影响；而且 psbTc 突变体显示出

在光抑制中延迟恢复[24]。 
PsbW 是 6.1 kDa 核编码的蛋白亚基，最初是由 PSII 的生化制剂在高等植物中鉴定出来的，因此被认
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为是 PSII 的组分。电子显微镜分析表明，在野生型类囊体膜中可见的 PSII-LHCII 超复合物的半结晶宏观

结构域在敲除突变体中不能被观察到。宏观组织的变化导致 PSII 蛋白质的磷酸化减少，PsbW 可能位于

靠近 PSII 中的天线复合体附近[25]。PsbW 的 N 端靠近天线蛋白 CP26 的位置对于超级复合物形成起到关

键作用。 
PsbX 是核编码的蛋白质亚基，具有 4.1 kDa 的分子量，主要存在于 PSII 核心制备物中，对光反应中

心起到准备作用。该蛋白的缺失使得质体醌大多处于被氧化的状态[26]。 
PsbY 被证明位于 PSII 的外围，主要分布在细胞色素 B559 的两个 α螺旋附近，其 N 端直接位于类囊

体表面[27]。 
PsbZ 蛋白亚基位于 PSII 复合体的外部并与 PSII 核心的两个小蛋白 PsbK 和 Psb30 紧密相邻。PsbZ

蛋白是唯一具有两个跨膜螺旋的小亚基，N 端和 C 端都位于膜的同一侧[28]。PsbZ 在植物遭受光胁迫时

起到保护作用。 
除以上初步确定的蛋白亚基外，PSII 复合物还包含多个蛋白亚基，如 Psb27、Psb28、Psb29、Psb30、

Psb31、Psb32 等[29] [30] [31] [32] [33]，这六种新鉴定的蛋白质中，其中只有两种 Psb30 和 Psb31 是 PSII
超复合物稳定结构的组分。Psb30 蛋白存在于蓝细菌，在被子植物中是否存在 Psb30 或 Psb30 对应物尚不

清楚。Psb31 蛋白仅存在于红藻链的生物体中。Psb27、Psb32 蛋白亚基与类囊体膜内腔侧 PSII 活性相关；

Psb28、Psb29 蛋白亚基与基质/细胞质侧 PSII 化学计量相关。它们可能不是最终发挥功能作用的 PSII 复
合物的一部分；但在不断组装和拆卸 PSII 复合物中发挥作用。 

4. 研究展望 

至今为止在关于光系统蛋白对光合作用及植物发育的研究取得了重要进展，但植物的光合作用及生

长发育是一个极其复杂的过程，全面掌握了解其作用机制，需要深刻探讨。研究表明低分子量的光合蛋

白在原核生物和真核生物中具有不同的作用，与原核生物相比，真核生物中低分子量光合蛋白的缺失具

有更多的有害作用。这些蛋白质有可能位于真核生物的不同位点，因为它们进化的时间更长或存在更简

单的结构[30]。目前通过晶体衍射分析技术已经对部分光系统蛋白的结构大小进行了研究[25]。然而，光

系统蛋白间的联系是如何相互作用的，还尚未完全清楚。对于这些研究，生物信息学方法以及酵母双杂

技术将会发挥重要的作用，二者可以通过不同的策略对光系统蛋白之间的联系及互作的蛋白进行鉴定和

分析。光系统蛋白的表达同时受到叶绿体的发育状况的影响，对叶绿体发育状况的研究将有助于研究光

系统蛋白[34]。通过不同的方法及不同的层面研究光系统蛋白亚基，进一步阐明其作用机理，将有助于增

强植物的光合作用和作物产量。 
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