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摘要 光系统域(photosystem域，PS域)是位于植物、藻类和蓝细菌等放氧光合生物类囊体膜上的重要超分子复合物，它可通
过捕获光能用于激发反应中心的电荷分离并驱动电子传递过程，在常温常压下可将水分子裂解产生氧气和质子．植物光系统

域的外周存在主要和次要捕光复合物域(major and minor light-harvesting complex域，LHC域)，它们负责吸收光能并向光系统
域传递激发能，并且还参与非光化学淬灭和状态转换相关的捕光调节过程．近年来，围绕光系统域和 LHC域的结构生物学
研究取得了一系列重要进展，本文总结了 PS域、LHC域和二者共同组成的 PSII-LHCII超级复合物的结构生物学研究历程以
及最新进展，并对该领域的未来研究方向做出展望．
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1 概述

植物、藻类和蓝细菌等光合作用生物通过一系

列复杂而巧妙的光物理、光化学和生物化学反应过

程将光能转化为有机化合物中的化学能．光合作用

的产物是构筑地球上大多数生命体的主要物质来

源，其中储存的化学能也是生命体赖以生存的重要

能量来源．据统计 [1]，光合作用每年产生净重约

1 000亿吨的生物量，这相当于世界上人口总重量
的 100倍，等价于 100 TW的能量存储速率．在植
物类囊体膜上有两个光系统负责捕获和转化光能，

分别为光系统域 (photosystem 域，PS域)和光系统
玉(photosystem玉，PS玉)．这两个光系统通过效率
接近 100%的原初光反应过程，将光子的能量转化
为激发态叶绿素中的化学能．它们通过反应中心的

电荷分离实现能量的转换，并在电子传递的过程中

产生跨膜质子浓度梯度和还原力 NADPH[2]．PS域
中的放氧复合物(oxygen evolving complex，OEC)将
水分子裂解并释放出氧气和质子，从水分子中抽提

出的电子经由 PS域、质体醌库(plastoquinone pool，
PQ pool)、细胞色素 b6 f、质体蓝素 (plastocyanin，
PC)，并最终由 PSI 传递给铁氧化还原蛋白

(ferredoxin，Fd)．在铁氧还原蛋白 -NADPH 氧化
还原酶(ferredoxin-NADPH oxidoreductase，FNR)的
作用下，NADP+被还原为 NADPH．在光合作用电
子传递过程中，质子在类囊体腔侧累积，形成跨膜

质子浓度梯度，驱动 ATP合成酶合成 ATP．光反
应过程中所产生的 NADPH和 ATP为暗反应过程
提供还原力和能源，将二氧化碳固定并转化为生物

可利用的糖类物质．

PS域核心复合物通常以二体形式发挥生理功
能，每个单体中包含膜内在的核心捕光天线复合物

CP47和 CP43、结合了电子传递链辅因子的核心亚
基 D1 和 D2、低分子质量亚基和膜外周亚基
(extrinsic subunits)．CP47 与 CP43 分别由 psbB 和
psbC基因编码，均含有 6条跨膜 琢螺旋，并都在
跨膜螺旋吁和遇之间存在一段较大的腔侧环状区
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(luminal loop)．CP43与 D1邻近，其腔侧区上有一
段 310 螺旋包含高度保守的基序 GGETMRFWD [3]，

其中的 Glu354 残基与 Mn4CaO5 簇直接配位，而

Arg357 则在第二配位层起到间接稳定 OEC 的作
用[4]．CP47的跨膜区和基质区与邻近的 D2相互作
用，其腔侧结构域连同 CP43、D1和 D2的腔侧结
构域以及外周亚基一起将 OEC与外界溶液隔离，
为 OEC介导水的氧化反应提供理想和可控的微环
境．CP47和 CP43亚基中都结合有众多的叶绿素 a
(Chl a)和 茁胡萝卜素(BCR)分子，这些色素分子共
同组成 PS域的核心捕光天线系统，为反应中心 D1
和 D2 传递光能．D1 和 D2 亚基分别由 psbA 和
psbD基因编码，二者氨基酸序列具有大约 53%的
相似性．D1 与 D2 亚基均含有 5 条跨膜 琢 螺旋，
其中结合着 PS域反应中心和电子传递载体，包括
负责氧化 OEC 的 TyrZ(YZ)，由“特殊叶绿素对”
PD1和 PD2共同构成的 P680，“辅助叶绿素”ChlD1

和 ChlD2，去镁叶绿素 PheoD1 和 PheoD2，以及质体

醌 QA和 QB．此外 D1、D2 中分别在靠近 PsbI 和
PsbX的位置还结合有不参与原初电子传递的外周
叶绿素 ChlzD1和 ChlzD2．虽然电子传递载体都是成

对出现的，并且在空间排布上也呈现出赝二次旋转

对称性，但实际上仅有 D1一侧的辅因子具有介导
原初电子传递的活性[5]．这可能是因为 D2侧靠近
OEC 的酪氨酸残基 TyrD(YD)处于较为疏水的环境
中，使其在生理条件(pH6.5)下被氧化后形成的中
性自由基 YD

·比另一侧的 YZ
·更稳定，YD

·被 OEC还
原的时间比 YZ

·被还原的时间更长 [6]．目前普遍接

受的原初光反应的电子传递路线为：P680受到有
效激发后电子由类囊体腔侧向基质侧传递，经由

ChlD1、原初电子受体 PheoD1、质体醌 QA，最终传

递给质体醌 QB并扩散到类囊体膜中．P680被激发
后形成氧化性非常强的 P680+，它通过 YZ从 OEC
得到电子重新被还原为 P680．D2侧的电子传递载
体可能通过次级电子传递参与 PS域的光保护过
程[7]．

PS域核心复合物中存在大量的低分子质量亚
基，这些亚基中绝大多数都具有单次跨膜螺旋．低

分子质量亚基的作用主要是结合辅因子和稳定

PS域核心复合物．PsbE和 PsbF各提供一个组氨酸
残基与血红素分子配位，共同构成细胞色素 b559
(cytochrome b559，Cyt b559)．Cyt b559 是一个具
有氧化还原活性的亚基，不参与原初的电子传递过

程，其功能可能是参与次级电子传递过程，从而保

护 PS域免受光损伤[8-9]．在 PS域的光保护过程中，
它可能承担着氧化 PQH2并将电子传递给 P680+的

作用，通过一个围绕 PS域的“无效”循环电子传
递来耗散过剩的光能[10]．此外，PsbE和 PsbF中任
意一个亚基的缺失将导致 PS域核心复合物的解
体 [11-12]．其余低分子质量亚基的功能绝大多数与

PS域的组装和损伤修复有关．例如，psbH 基因缺
失的集胞藻细胞 (Synechocystis PCC 6803)中 CP47
无法与反应中心复合物(D1-D2-Cyt b559)正常组装，
对光损伤变得更加敏感[13]，在弱光下其光抑制的解

除和 D1蛋白的周转速率也比野生型低[14]．psbI基
因的缺失不会影响反应中心的装配，但是会导致

CP43亚基与反应中心解离[15]．PsbJ与 Cyt b559的
两个亚基共同围绕成一个 PQH2的扩散通道，该通

道将 D2蛋白上的 QB位点与外界的疏水磷脂膜环

境相连[16]．PsbJ还参与介导外周亚基 PsbP和 PS域
核心复合物之间的组装[12]．

在高等植物和绿藻中，负责稳定 OEC的外周
亚基为 PsbO、PsbP、PsbQ 和 PsbR，而在蓝藻为
PsbO、PsbV、PsbU、CyanoP 和 CyanoQ，在红藻
则是 PsbO、PsbP、PsbV、PsbU和 PsbQ忆．虽然有
些外周亚基(如 PsbR、CyanoP 和 CyanoQ 等)在已
报道的晶体结构或冷冻电镜结构中未被检测到，但

是有遗传学和生物化学证据证明它们的存在[17-19]．

PsbTn 也是一种结合在 PS域上的膜外周亚基，并
且只存在于真核光合生物中[20]，其具体功能目前尚

不清楚．以拟南芥(Arabidopsis thaliana)PsbTn的基
因和氨基酸序列为模板进行同源序列检索，返回的

结果显示 PsbTn 广泛存在于主要被子植物
(angiosperms)中，而在原核光合生物、藻类和低等
植物(如苔藓等)中暂未发现其同源蛋白质．

放氧光合生物的光系统域捕光复合物由核心天
线(CP47和 CP43)和外周天线两部分组成．虽然核
心天线在进化过程中是高度保守的[21]，外周的捕光

天线系统在不同的放氧光合生物中存在较大的差

异．蓝藻和红藻的外周捕光天线是一种名为藻胆体

(phycobilisome，PBS)的超分子机器 [22]，该复合物

位于类囊体胞质侧 /基质侧的膜外周表面，其结构
组成含有以下几个部分：处于核心位置的别藻蓝蛋

白(allophycocyanin，APC)和外周杆状天线藻青蛋
白 (phycocyanin， PC)、藻红蛋白 (phycorerythrin，
PE)和藻红蓝蛋白(phycoerythrocyanin，PEC)．藻胆
体中负责吸收和传递光能的色素分子为胆色素

(bilin)，光能经由处于最外侧的 PE和 PEC依次传
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递给 PC、APC，并进一步传递给光系统反应中
心．Zhang等 [23]于 2017 年解析了红藻中分子质量
高达 16.8 MU的藻胆体的 3.5魡分辨率结构，详细
阐释了藻胆体中各部分之间和连接蛋白在藻胆体组

装中的机制．在绿藻和高等植物中，PS域的外周
捕光天线复合物为内在膜蛋白 -色素复合物，被命
名为捕光复合物域 (light-harvesting complex 域，
LHC域) [24]．LHC域中负责吸收和传递光能的色素
为 Chl a和 Chl b，因此 LHC域也称名为 Chl a/b 结
合蛋白．LHC域的脱辅基蛋白由 lhcb 基因编码，
每个 Lhcb单体有 3次跨膜螺旋，跨膜螺旋之间的
大量空间由色素分子填充．LHC域分为主要捕光复
合物(major LHC域/majLHC域，可直接简称为 LHC
域)和次要捕光复合物(minor LHC域)两种类型，其
生理条件下的寡聚状态分别为三聚体和单体．在高

等植物中，主要捕光复合物 majLHC域由 Lhcb1-3
三个亚基以不同的剂量比组成同质或异质三聚体，

次要捕光复合物分别为 CP29 (Lhcb4)、 CP26
(Lhcb5)和 CP24(Lhcb6)．在衣藻中，主要捕光复合
物可由 9种不同 Lhcbm亚基(Lhcbm1~6、Lhcbm8、
Lhcbm9 和 Lhcbm11)构成，次要捕光复合物含
CP29 和 CP26 但缺少 CP24．K俟hlbrandt 等 [25]于

1994年报道了通过二维晶体电子衍射法解析的豌
豆 LHC域三聚体 3.4魡分辨率的三维结构，揭示了
LHC域脱辅基蛋白的粗略结构和色素分子在其中的
大致排布位置．Liu 等 [26]于 2004 年报道了采用 X
射线晶体学方法解析的菠菜 LHC域三聚体 2.72魡
分辨率的三维结构，鉴定并且精确定位了每个单体

中 8个 Chl a、6个Chl b、1个紫黄素(violaxanthin)、
1个叶黄素(lutein)和 1个新黄素(neoxanthin)分子．
该项研究所提供的一套高精度的近乎完整的 LHC
域三聚体结构数据为深入探讨和揭示 LHC域中的
能量传递和光保护分子机理奠定了基础．

2 光系统域核心复合物的结构研究历程
PS域核心复合物作为光合作用裂解水产生氧

气和发生原初电子传递过程的场所，解析其高分辨

率的三维结构有助于理解 PS域在光能驱动下裂解
水的分子机理，并有望为人工模拟光合作用裂解水

制氢的应用基础研究提供可借鉴的模板，因而该方

面的研究工作多年来得到高度重视．Barber实验室
早 期 使 用 电 子 晶 体 学 方 法 获 得 了 聚 球 藻

(Synechococcus elongatus)PS域 16 魡 分辨率的投影
密度图、菠菜 PS域 9魡 投影密度图以及 10魡 三维

密度图[27-29]．这些密度图可以阐释 PS域中主要亚基
的相对位置，包括反应中心复合物 (D1-D2-Cyt
b559)和核心捕光天线 CP43、CP47 等．然而，受
到分辨率的限制，很多低分子质量亚基以及色素分

子的空间排布无法确定．Zouni等[30]于 2001年报道
了聚球藻 (Synechococcus elongatus)PS域的 3.8魡 分
辨率晶体结构，这是首例通过 X射线晶体学方法
解析的具有放氧活性的 PS域三维结构．该结构中
PS域以同质二聚体形式存在，每个单体中有 36条
跨膜螺旋被定位，其中 22 条螺旋属于 D1、D2、
CP43、CP47亚基，在单体内构成赝 C2对称．D1
和 D2蛋白各有 5条呈半圆形排布的跨膜螺旋，两
个半圆形交错在一起形成一个“握手”状结构．

CP43与 CP47分别位于 D1 侧和 D2侧，各含有 6
条跨膜螺旋，形成三对跨膜螺旋(每对跨膜螺旋中
存在一个赝 C2 对称)，它们由亚基中心的一个赝
C3 对称轴联系在一起．Cyt b559、PsbH、PsbK、
PsbL以及其他 7条之前未被归属的跨膜螺旋得到
了定位．在 CP43与 CP47中分别发现 12 和 14个
Chl a分子，它们分布于靠近基质侧和囊腔侧的两
个层面上．D1 和 D2 亚基中电子传递载体的空间
位置也得到了解析，PD1与 PD2之间的距离较远，
提示二者之间激子耦合作用很弱，作者推测 P680+

位于二者中的一个 Chla分子上．根据色素分子之
间的位置关系，核心捕光天线的激发能在传递给反

应中心 P680 的途中可能经过 ChlzD1/ChlD1 和

ChlzD2/ChlD2，去镁叶绿素也可能参与该过程．放氧

复合物中的 4个锰离子被定位，其分布呈 Y形．
受到分辨率的限制，该结构中放氧复合物上的 Ca2+

没有被定位，并且所有亚基只有主链走向被确定．

除反应中心亚基中参与电子传递的 Tyr残基外，其
他氨基酸的侧链均未被归属.

Kamiya 等 [31]于 2003 年报道了嗜热蓝藻
(Thermosynechococcus vulcanus)PS域 3.7魡分辨率的
晶体结构．在该结构中首次观察到一个全 琢 螺旋
组成的 12 ku外周亚基蛋白(PsbU)结合在 Cyt c550
(PsbV)和 33 ku蛋白(PsbO)之间，在二者之间起到
桥梁的作用．在反应中心附近新发现的 2个 茁 胡
萝卜素 (茁-carotene， Car)与 Cyt b559、 ChlzD2 和

ChlD2的距离揭示，反应中心 D2侧电子传递链发挥
光保护作用的可能途径为 cyt b559-Car-RC 或
ChlzD2- Car-RC．位于 D1 蛋白 C端的 Ala344的主
链羧基、Asp170和 Glu333残基的侧链与锰离子簇
有直接配位相互作用， His337、Asp189和 Asp342

937· ·



生物化学与生物物理进展 Prog. Biochem. Biophys. 2018; 45 (9)

等残基侧链的氮原子或氧原子也可能参与配位．作

者对一些低分子质量亚基的定位与 Zouni等[30]报道

的结果有所差异．受到分辨率的限制，该结构模型

中的放氧复合物中也没有发现钙离子的密度．

Ferreira 等 [3] 于 2004 年 解 析 了 嗜 热 蓝 藻
(Thermosynechococcus elongatus)PS域 3.5魡分辨率晶
体结构，首次定位了 OEC中钙离子的位置，并依
据钙锰两种金属的配位性质和键长，推测出 OEC
为 Mn3CaO4簇以单氧桥与第 4 个锰离子相连．在
此基础上，Umena等[4]于 2011年报道了 1.9魡分辨
率的 Thermosynechococcus vulcanus PS域的晶体结
构，确定了 OEC中 4个锰离子，1个 Ca2+离子和

5 个氧原子的精确位置．其中 3 个锰离子、1 个
Ca2+和 4个氧原子构成与 Ferreira等报道的具有相
似的类立方烷结构，每两个相邻锰离子之间都有两

个并列的氧原子桥相连．不同的是，在 Umena等
的结构中观察到与第 4个锰原子相连的是 2个氧原
子桥而非 Ferreira 等报道的 1 个．在 1.9魡 分辨率
结构中还观察到 2个氯离子的结合位点．2个氯离
子所处的化学环境中都各自含有 2个水分子．对于
其中 1 个氯离子，其周围还有 D2-Lys 317 的侧链
氨基和 D1-Glu 333 的主链氮原子与之结合，而另
一个氯原子则是与 D1-Asn 338和 CP43-Glu 354的
主链氮原子结合．Rivalta等[32]依据该结构模型以及

实验证据推断，这 2 个氯离子可能阻止 D2-K317
和 D1-D61 之间形成盐桥，从而使连接 OEC 和囊
腔侧溶液的质子通道保持畅通．

3 植物 PS域鄄LHC域超级复合物的发现和
研究历史

为了增加吸收光能的表面积和捕光能力，植物

PS域不仅包含有核心捕光天线复合物 CP43 和
CP47，还在其外周结合了主要捕光复合物 LHC域
和次要捕光复合物 CP29、CP26和 CP24．1995年
Boekema等[33]报道了菠菜 PS域-LHC域超级复合物
25魡分辨率的电镜二维密度图，结果显示该复合物
整体上是 26.8 nm伊12.3 nm的长条形颗粒，由两个
单体构成并具有 C2对称性．每个单体中靠近边缘
的一个三角形区域被归属为与之匹配的 LHC域三
聚体，而 LHC域与 PS域核心之间的单体密度被认
为属于 CP29、CP26 和 CP24．1998 年，Boekema
等[34]报道了菠菜 PS域-LHC域复合物约 24魡分辨率
的二维密度图，并观察到 PS域外周结合的 LHC域

数量是可变的．作者将 PS域核心简称为“C”，最
靠近核心的 LHC域由于其较强的结合力而简称为
“S”(strongly-associated LHC域)，靠近外侧的 LHC
域由于其与 PS域的中等结合力而被简称为“M”
(moderately-associated LHC域)．该项工作中发现的
PS域 -LHC域超级复合物共有 C2S2M2、 C2S2M、
C2SM、C2S2 和 C2S 5 种不同类型．C2S2M2 颗粒尺

寸约为 320魡 伊 220魡，每个单体中在 S型 LHC域和
次要捕光天线之间结合了一个 M 型 LHC域三聚
体．1999 年 Boekema 等[35]报道了从菠菜类囊体中

提取的一系列 PS域-LHC域复合物的二维密度图．
其中包括之前报道过的 C2S2、C2S2M、C2S2M2，新

发现的 C2S2ML、C2S2M2L、C2S2L、C2S2L2(L代表与
PS域复合物结合强度最弱的 Loosely-associated
LHC域)，还有以 C4S4 为基础的 C4S4M2-4 巨大复合

物(megacomplex)．根据 Boekema等[36]于 1999年报
道的另一项工作，CP29、CP26 和 CP24分别位于
CP47、CP43 和 D2 亚基旁边，L-LHC域的结合位
点位于 CP43 和 CP26 所组成的外侧界面上．
C4S4M2型复合物又根据两个 C2S2M之间相对位置
的差异而分为玉型和域型，玉型复合物中处于两个
C2S2桥接位置的 M-LHC域周围结合的亚基均为次
要捕光复合物，而域型中一个 C2S2上的 M-LHC域
处于另一个二体的 L 型 LHC域的结合位置．
Albanese[37]和 Nosek[38]也报道了以 PS域二体为基本
单位进一步二聚化形成的各种巨大复合物，这与

PS域在体内易形成二维晶体状排列的观察一致．
在电镜三维重构方面，Harrer[39]报道了分辨率

为 40魡的 PS域-LHC域复合物三维结构，其组装形
式为 C2S2和 C2S2M．受到分辨率限制，亚基之间具
体的装配机制无法得到阐释，只能大致推测外周亚

基在囊腔侧的位置．2006年 Nield等[40]报道了菠菜

C2S2 复合物 17魡分辨率的三维结构，并将已经发
表的 PS域核心复合物、LHC域、PsbP 和 PsbQ 的
高分辨率晶体结构填充到密度图内，搭建出一个初

步模型．依据该结构，作者初步提出了复合物中的

色素排布模型，并分析了植物 PS域中的外周亚基
排布和结合位点与蓝藻 PS域外周亚基的区别．
2014 年 Pagliano 等 [41]报道了豌豆 C2S2M2 30魡 分辨
率三维结构模型，并通过质谱技术在 C2S2M2 复合

物样品中鉴定出外周亚基 PsbP、PsbQ和 PsbR(该
亚基的具体结合位点至今仍然未知)的存在．
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Fig. 1 Overall structure of spinach C2S2 supercomplex
图 1 菠菜 C2S2复合物的总体结构

(a, b, c)分别对应从基质侧、沿膜平面和囊腔侧的视图．(d)显示了从基质侧观察的复合物中各种辅因子分子的总体排布图．
在一个单体中的 PsbO、PsbP、PsbQ和 PsbTn亚基分别使用粉色、青色、红色和橙色表示，其余的蛋白质肽链部分均使用灰
色的飘带模型．Chl a，Chl b，脱镁叶绿素和质体醌分别被显示为绿色、蓝色、棕色和黄橙色的棍状模型，所有类胡萝卜素
均被显示为橙色．所有脂质分子均被显示为黄色的球状模型．血红素和 Fe2+都被显示为红色，分别用棍状和球状模型表示．

氯离子被显示为黄绿色．OEC被显示为球状模型，其中的 Ca2+、锰离子和氧原子分别被显示为绿色、紫色和红色．

4 近原子分辨率的 PS域鄄LHC域超级复合
物三维结构

前期研究通过低分辨率的电镜二维密度图和三

维重构发现并区分了不同类型的 PS域-LHC域超级
复合物，对其中的亚基进行了大致的定位．为了揭

示超级复合物中各亚基界面上的细节信息，解释超

级复合物的组装原理并分析外周捕光复合物向核心

天线传递能量的途径，需要在高分辨率下解析 PS
域-LHC域超级复合物的三维结构．2016年，魏雪
鹏等[33]采用单颗粒冷冻电镜方法解析了菠菜 C2S2复

合物 3.2魡分辨率的结构，在国际上首次报道了植
物 PS域-LHC域超级复合物的近原子分辨率三维结
构．总体上，该超级复合物是由两个相同的 CS单
体按照 C2 对称性组装而成(图 1)．每个单体中除
了含有 4个膜内在大亚基 CP47、CP43、D1和 D2
外，还有 12个膜内在低分子质量亚基得到了精确
定位，其中 11个在蓝藻 PS域核心复合物中具有相
似的结合位置，PsbW为植物和藻类所特有．PsbE
和 PsbF共同组成 Cyt b559，位于由 D1和 D2亚基
组成的反应中心的 QB 位点一侧，被夹在 PsbJ 和
PsbX 两个亚基之间；PsbZ、PsbK 和 PsbJ 围绕在

CP43面向脂双层的外侧表面，而 PsbW和 PsbI则
在另一侧被夹在 CP43、D1 和 S 型 LHC域所围成
的凹槽中；PsbX和 PsbH分别位于 D2 和 CP47亚
基面向脂双层的外侧表面，PsbTc、PsbL和 PsbM
3 个小亚基则是插在 CP47和 D1忆/D2忆 (忆标识的亚
基来自于相邻的单体)之间形成的 PS域二聚化界面
中．2 个次要捕光复合物 CP26 和 CP29 分别以不
同的角度结合在 CP43 和 CP47 的侧面，附近的
PsbZ 和 PsbH 亚 基 分 别 对 CP26-CP43 和
CP29-CP47的界面起到加固的作用．CP29的 N端
区域含有一个长达 87个氨基酸残基的结构域，由
无规则卷曲结构组成，位于基质侧并且具有较高的

柔性．在之前解析的 CP29晶体结构中，这个结构
域由于被降解掉而未能得到解析[42]．冷冻电镜结构

揭示 CP29的 N端结构域由 motif 1和 motif 2两个
基序组成，其中 motif 1与 LHC域单体的 N端结构
域相似，其 Trp14 的主链羰基与 Chl a601 配位．
Motif 2由一段长达 40魡的发夹环状区折叠成 L形
结构，在这段发夹结构附近发现了一个新的叶绿素

(Chla 616)结合位点，由 Leu80 的主链羰基与
Chl a616的 Mg2+配位．根据冷冻电镜结构分析的

(a) (b)

(c) (d)

140魡 110魡

260魡

PsbP
PsbO

PsbQ

PsbQ
PsbP

CP43

PsbTn

D2CP29
CP47 CP26S-LHC域

PsbO

D1
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Fig. 2 The binding site of PsbTn in spinach PS域 and its
relationship with the reaction center
图 2 菠菜 PS域中的 PsbTn结合位点及

其与反应中心的相对关系

PsbTn和 Mn4CaO5用球状模型显示，其他蛋白质亚基用飘带图显

示，色素和其他辅因子用棍状模型显示．虚线附近的数字代表两两

基团之间的距离(魡)．

PD1 PD2

D1 D2

TyrD

PsbTn

Cys26-Cys17

Mn4CaO5

TyrZ

6.9

结果和之前的晶体结构研究结果，CP29中应该总
共含有 14个叶绿素分子(冷冻电镜结构中可能丢失
了一个外周的叶绿素分子 Chl 614)和 3个类胡萝卜
素分子．在 CP26 中，共发现了 13 个叶绿素结
合位点和 3 个类胡萝卜素结合位点，其中包含一
些以往未被报道过的色素分子，如 Chl b601、
Chl a604、Chl b607和 Chl b608．

在 CP26和 CP29忆之间，S型 LHC域三聚体通
过 PsbW-PsbI二聚体与 CP43和 D1亚基相连．虽
然 S-LHC域中的一个单体面向 CP43，二者之间的
直接相互作用较弱，仅在接近基质侧和腔侧表面的

位置形成一些弱的范德华相互作用．面向 CP43的
S-LHC域单体中的 Chl a611-Chl a612 与 PsbW 的
Trp117和 Phe121之间存在疏水相互作用，位于腔
侧的 Asn88与 PsbW上 Trp107和 Asn103之间通过
氢键结合．此外，LHC域的 Leu84 侧链和 PsbW
Trp107之间也存在范德华相互作用．在 LHC域和
CP43 的界面上发现有大量的脂类分子密度存在，
这些脂类分子可能通过极性和疏水相互作用来介导

LHC域与 CP43之间组装．CP29和 CP26也间接参
与 S-LHC域与 PS域核心的组装：一方面，CP29与
CP47、PsbH 有直接相互作用，CP26 与 CP43 和
PsbZ有相互作用；另一方面，CP29和 CP26二者
都与 S-LHC域之间形成由疏水氨基酸和色素分子
介导的直接相互作用，间接地把 S-LHC域与 PS域
core组装在一起．菠菜 C2S2型 PS域-LHC域超级复
合物的冷冻电镜结构揭示了外周捕光复合物 CP29、
CP26和 S-LHC域与 PS域核心之间界面上的结构细
节和组成，解释了超级复合物的组装原理．

在 CP43和 CP47亚基的腔侧水溶结构域表面
上，结合了 PsbO、PsbP、PsbQ和 PsbTn四个不同
膜外周亚基．前三者围绕 CP43的腔侧结构域，构
成一个冠状结构起到稳定 Mn4CaO5 簇结合位点的

作用，并将其与外界溶液隔离开(图 1b, c)．PsbTn
亚基位于 CP47和 PsbE之间，该蛋白质含有一个
链内二硫键(Cys17-Cys26)，这对二硫键距离反应中
心特殊叶绿素对中的 PD2 分子 35.5魡，距离
Tyr160D2(TyrD/YD) 22.3魡(图 2)．TyrD在不同的放氧
光合生物中高度保守，该残基可能参与放氧中心

Mn簇的组装过程[43]，可通过静电效应影响 P680特
殊叶绿素对阳离子的局域化[44]，并影响 P680+还原

时的质子偶联电子传递过程[45]．近期的一项功能研

究结果提示 PsbTn有可能参与调节 TyrD的氧化状

态和稳定性，影响氧化态 TyrD衰减的动力学过程[46].

叶绿素(chlorophyll，Chl)是参与光合作用捕光
的主要功能基团，在菠菜 PS域-LHC域超级复合物
的结构中总共发现并定位了 105个 Chl分子，其中
LHC域三聚体结合了 42个 Chl分子(24个 Chl a和
18个 Chl b)，CP29和 CP26中都各含有 13个叶绿
素分子(CP29 含 10 个 Chl a和 3 个 Chl b； CP26
含 9个 Chl a和 4个 Chl b)(图 1d)．根据外周捕光
复合物与核心天线复合物(CP43和 CP47)之间以及
外周捕光复合物之间界面上的两两 Chl 分子之间
的距离、相对位置和空间取向，推测从外周捕光复

合物到 PS域可能存在多条不同的能量传递途径：
a．S-LHC域可能分别通过 Chl a611 和 Chl a614
向 CP43 的 Chl a506 和 Chl a501 传递激发能；
b．CP26分别通过 Chl b601、 Chl a611和 Chl a614
向 CP43的 Chl a513、Chl a512和 Chl a503传递能
量；c．CP29分别通过 Chl a616、Chl a603 和 Chl
b607向 CP47的 Chl a616、Chl a610和 Chl a607传
递激发能．此外，S-LHC域还通过其富含 Chlb 的
区域和 CP26和 CP29形成较为紧密的叶绿素分子
间衔接(包括 Chlb-Chla和 Chlb-Chlb 相互作用)，提
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示 S-LHC域有可能向 CP26 和 CP29 传递激发能，
有关能量传递过程的时间动力学参数还有待进一步

的深入研究来揭示．在光保护过程中，LHC域和次
要捕光复合物中都可能出现能量依赖性的非光化学

淬灭(NPQ)位点[24]，推测在 LHC域、CP29和 CP26
中的 Chl a610-a611-a612-Lut 和 Chl a603- a609-Zea
色素簇可能在高光条件下发挥能量耗散位点的作

用．这些位点可能在光能过剩的情况下淬灭高能态

的叶绿素分子，将过多激发能以热能的形式耗散，

从而保护类囊体膜上的蛋白质、脂质和色素等分子

免受光损伤．

2017 年，豌豆 C2S2M2 型 PS域-LHC域超级复
合物两个不同状态的高分辨率冷冻电镜三维结构得

到了解析，分别是垛叠态的 2.7魡分辨率结构和非
垛叠态的 3.2魡分辨率结构[47]．相比于之前解析的

C2S2型超级复合物，C2S2M2型超级复合物在每个单

体中多了一个中等结合强度的 LHC域(M-LHC域)
和一个次要捕光天线复合物 CP24(图 3a～c)．CP24
的三维结构也是首次在该项工作中得到解析，与其

他 LHC 家族蛋白质类似，CP24 的脱辅基蛋白
Lhcb6由 3条跨膜螺旋和其间的连接区所组成，其
C 末端较短而 AC 跨膜螺旋的连接区较长．CP24
中结合有 11个叶绿素分子和 3个类胡萝卜素分子，
其中 N1位点的类胡萝卜素分子位于 CP24和 CP29
之间的界面上，在之前的体外重组 CP24实验中未
被发现．与 S-LHC域不同的是，M-LHC域中包含
一个特有的 Lhcb3 亚基，处于和 CP24 接触的一
侧．Lhcb3与 Lhcb1/b2的主要区别在于 N端和 AC
连接区、BC连接区．Lhcb3与 Lhcb1/b2在 N端区
域和 AC连接区存在显著差异，这使得 Lhcb3不能
像 Lhcb1/b2 那样单独形成同质三聚体，在 BC 连
接区的一个氨基酸残基的插入使得 Lhcb3与 CP24
之间的结合更加紧密．CP29、S-LHC域和 CP24共
同参与形成 M-LHC域的结合位点，辅助其装配到
C2S2 超级复合物上，从而形成 C2S2M2 超级复合

物．CP29/S-LHC域和 M-LHC域之间的接触较少，
而 CP24 则与 M-LHC域形成了紧密的相互作用，
其界面上存在多对氢键和范德华相互作用．同时，

CP24 与 CP29之间形成紧密的异质二聚体，二者
之间也存在较多的范德华相互作用和疏水相互作

用．如此，CP29 作为桥梁将 M-LHC域与 PS域核
心区域的 CP47衔接起来.

C2S2M2 超级复合物结构的每个单体中除了含

有 28个蛋白质亚基外，还含有 157个 Chl分子，2

个脱镁叶绿素分子，44个类胡萝卜素分子以及众
多的其他辅因子和脂类分子(图 3d)．根据叶绿素分
子的位置和相互关系，从 M-LHC域和 CP24到 PS
域核心之间的激发能传递过程可能存在多条不同的
途径．尽管 M-LHC域和 CP24 之间的相互作用非
常紧密，二者之间的 Chl分子距离较远，其中最近
的一对色素分子为 Chl b608CP24-a612Lhcb3 (距离
19.5魡)．由于 Chl a分子的激发态能级比 Chl b 低，
这条途经可能介导 CP24 向 M-LHC域传递能量，
而无法从 M-LHC域向 CP24 再向核心方向传递光
能 ． 在 M-LHC域与 CP29 之 间 的 界 面 上 ，
Chl a611Lhcb3 和 a611CP29 之间的距离 16.8魡，是
M-LHC域和 CP29靠近基质侧的主要激发能传递途
径．在腔侧，M-LHC域与 CP29之间的能量传递依
靠 Chl a614Lhcb3-a613CP29和 Chl b605monomer-1/M-LHC域-a604CP29

两条途径．此外，M-LHC域还可以将激发能通过
Chl a612M-LHC 域 -a612S-LHC 域、 Chl a610monomer-1/M-LHC 域 -
a611S-LHC 域 、 Chl a604monomer-1/M-LHC 域 -a614S-LHC 域 和
Chl b605monomer-1/LHC域-b605S-LHC域四条途经将激发能传递
给 S-LHC域．CP24吸收的光能可以通过靠近基质
侧的 Chl b608CP24或 b609CP24传递给 Chl a601CP29，也

可以通过囊腔侧的 Chl b606CP24-b614CP29途径传递．

在豌豆 C2S2M2 超级复合物发表的同期，拟南

芥 C2S2M2超级复合物的冷冻电镜三维结构在 5.3魡
分辨率下被解析[48]．虽然该结构的分辨率有限，它

显示了一个 M-LHC域-CP24亚复合物与 PS域核心
复合物以几乎共平面的状态相结合．对于非垛叠态

和垛叠态的豌豆 C2S2M2 超级复合物，M-LHC域-
CP24亚复合物相对于 PS域核心复合物发生了轻微
转动，分别朝着腔侧偏离 PS域的跨膜区平面约 7毅
和 10毅，提示 M-LHC域和 CP24在超级复合物中的
结合位置具有较高的可变性．在最近解析的 PS玉-
LHC玉-LHC域超级复合物的三维结构中 [49]，也观

察到磷酸化的 LHC域(pLHC域)与 PS玉-LHC玉复合
物之间存在一个近 10毅的夹角，其中 pLHC域向基
质侧倾斜．这个倾角的存在导致了 pLHC域腔侧区
和 PsaO亚基之间的相互作用被弱化．在体内的环
境中，复合物之间非共平面的相互关系可能诱导周

围的脂双层膜发生弯曲，或者产生膜蛋白疏水区与

脂分子之间的疏水错配(hydrophobic mismatch)的现
象．这种结合的不稳定性或许可以帮助 LHC域从
PS域或 PS玉的外周解离下来，该机制可能使得植
物在不同的光照条件下得以通过剥离外周捕光复合

物来下调 PS域或 PS玉的捕光能力．
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Fig. 3 Overall structure of pea C2S2M2 supercomplex in stacked state
图 3 豌豆垛叠型 C2S2M2复合物的总体结构

(a, b, c)分别对应从基质侧、沿膜平面和囊腔侧的视图．(d)显示了从基质侧观察的复合物中各种辅因子分子的总体排布图．在一个单体中的

PsbO、PsbP和 PsbQ亚基分别使用粉色、青色和红色表示，其余的蛋白质肽链部分均使用灰色的飘带模型．Chl a，Chl b，脱镁叶绿素和质
体醌分别被显示为绿色、蓝色、棕色和黄橙色的棍状模型，所有类胡萝卜素均被显示为橙色．所有脂质分子用黄色的球状模型显示．血红

素和 Fe2+都被显示为红色，分别用棍状和球状模型表示．氯离子显示为黄绿色．OEC显示为球状模型，其中的 Ca2+、锰离子和氧原子分别

被显示为绿色、紫色和红色．

(a) (b)

(c) (d)
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5 总结与展望

PS域-LHC域超级复合物的结构生物学研究至
今已有 20多年的历史，近年来该研究领域内的一
系列进展回答了人们迫切希望解决的关于超级复合

物组装原理和能量传递途径的基础问题．尽管如

此，领域内仍然存在一系列的重要科学问题有待进

一步的深入研究来回答．例如，虽然 PsbS的晶体
结构在 2015年已被解析[50]，其在光保护过程中的

作用机制仍不完全清楚．在 2017年解析的 C2S2M2

型超级复合物中，在 CP24-CP29 和 PsbH-CP47 之
间的凹槽状区域内发现一个可能容纳 PsbS单体的
可能结合位点．PsbS是否可以在此处结合，还是
存在其他的结合位点？其在能量依赖性的非光化学

淬灭(NPQ)过程中是如何发挥作用？在强光条件
下，是什么因素可能诱导 PS域周围的 LHC域发生
重排并进入淬灭状态？这一系列问题还需进一步的

研究来阐明．

光强较弱时，在优先激发 PS玉的光照条件下，
LHC域主要结合在 PS域的外周(状态 1)．当光质发
生变化时，在优先激发 PS域的光照条件下，
LHC域发生磷酸化并有一部分迁移到 PS玉附近(状
态 2)[51]．这两个不同状态之间的动态调节过程被称

为状态转换，这个机制是通过一对叶绿体激酶

(Stt7/STN7)和磷酸酶(PPH1/TAP38)实现对 LHC域
的可逆磷酸化和去磷酸化，使得其中一部分

LHC域在 PS域和 PS玉之间来回迁移，在二者之间
平衡分配激发能并调节其激发水平．最近，与

pLHC域相结合的 PS玉-LHC玉超级复合物的高分
辨率三维结构得到解析，研究结果解释了状态 2下
pLHC域与 PS玉-LHC玉复合物之间的特异性相互
作用和识别细节，并展示了 pLHC域向 PS玉传递激
发能的途径[49]．目前普遍认为在状态 1时，LHC域
主要处于去磷酸化的状态并大量结合在 PS域的周
围．在状态 1 转换至状态 2 的过程中，Lhcb1 和
Lhcb2在状态转换激酶的作用下发生磷酸化，一部
分 pLHC域从 PS域的外周解离下来并迁移到 PS玉
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蒴

附近 [52-54]．LHC域中的磷酸化位点位于 Lhcb1 和
Lhcb2亚基的 N端，该位点发生磷酸化后如何改变
其与 PS域的亲和力，使得 pLHC域从 PS域外周脱
落下来并迁移到 PSI的外周？该科学问题也有待进
一步的研究来阐明．

目前为止，PS域-LHC域超级复合物的高分辨
率三维结构均是在离体环境下得到的，复合物的外

周包裹着去污剂微囊．这些超级复合物在体内条件

下的组装模式、其对于类囊体膜形态的影响以及

PS域与其他膜蛋白复合物(如细胞色素 b6 f和 PS玉
等)之间的相互关系和可能的互作模式都不明确，
有待通过原位冷冻电子断层成像 (in situ cryo-
electron tomography)技术或其他方法加以研究．
2010 年，Daum 等 [55]报道了对菠菜和豌豆 PS域 -
LHC域的原位电子断层成像研究，该项工作中观察
到在类囊体的垛叠区中 PS域-LHC域有时会形成二
维晶体，而在非垛叠区则没有这种现象．作者推测

类囊体垛叠过程可能是由这些高度规则的 PS域阵
列之间的静电相互作用介导．2011年，Kouril等[56]

使用冷冻电子断层成像解析了菠菜 PS域-LHC域的
原位 40魡分辨率的结构，在类囊体上并未发现高
度规则排列的二维晶体区，只在一个重构结果中发

现少量排列规则的 PS域颗粒，并推测出几种可能
的 C2S2M2颗粒之间的排布方式．现阶段，电子断

层成像技术受限于数据信噪比低(与样品性质和成
像电子剂量低等因素有关)、CTF函数校正困难等
问题，结构解析的分辨率难以达到近原子分辨率水

平，这些具体的技术问题有待领域中新技术和新方

法发展方面的突破来解决.
在 2011年和 2013年，Amerongen实验室[57]和

Fleming实验室[58]分别基于推测的 PS域-LHC域超级
复合物结构模型对其能量传递过程的时间动力学进

行了初步研究．在高分辨率 PS域-LHC域超级复合
物三维结构的支持下，生物物理学家是否能够通过

将超快光谱学方法和理论计算相结合的方法对复合

物中的两两色素分子之间的能量传递过程时间常数

做出精确的预测和描述？Yoneda 等[59]借助飞秒瞬

态吸收光谱技术发现，在较强光照时 PS域二体复
合物中并不是每个单体都参与原初光反应．由于激

子 -激子湮灭效应，仅有一个单体反应中心的激发
态被保留下来进行后续的电荷分离．Shoji 等 [60]通

过计算模拟的方法研究了 PS域放氧复合物附近的
氢键网络和质子通道，从动力学的角度探讨了放氧

复合物的工作机制．围绕植物 PS域-LHC域超级复

合物结构的计算模拟和分子动力学研究工作有待进

一步开展，该项研究或许能够促进人们对于其结构

动态变化和捕光调节机制方面的理解．此外，基于

对复合物中色素排布规律和锰簇精细结构的认识，

人们已经初步开发出模拟天然体系的光能捕获和光

致水裂解的人工材料 [61-63]．基于 PS域-LHC域超级
复合物的结构来开展系统深入的功能和机理研究，

应用天然体系的组装和运作原理来发展与太阳能利

用相关的应用基础研究是“后结构时代”应该重点

关注的方向．
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Abstract Photosystem域 (PS域) is an important supramolecular complex located in the thylakoid membranes of
plants, algae and cyanobacteria. Powered by the energy harvested from light, PS域 carries out energy conversion
through charge separation in the reaction center, drives the primary electron transport process and splits water
molecules into oxygen and protons under ambient temperature and pressure. At the peripheral region of plant
PS域, there is a pool of major and minor light harvesting complexes 域 (LHC域) responsible for absorbing light
energy and transferring excitation energy to PS域 . They are also involved in the regulation of light harvesting
through the non-photochemical quenching and state-transition processes. In recent years, tremendous progresses
have been made in structural biology studies of plant PS域-LHC域 supercomplexes. Here we review the history
and latest progresses concerning the structures of PS域, LHC域 and the PS域-LHC域 supercomplexes, and discuss
the perspectives for future research.
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