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摘要 光系统 I被认为是自然界中最高效的纳米光化学机器，其复杂的结构和精细的调控机制确保了光合作用的高效进行。

绿色植物光系统 I由核心复合物和多样的外周捕光天线构成，并参与包括状态转换、环式电子传递等多种光合作用调节过

程。本文主要以笔者所在实验室在绿色植物光系统 I及其参与光合作用调控的结构生物学方面取得的进展进行综述，使人们

对这一领域有更深入的理解。
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绿色植物包括绿藻和陆地植物等，通过光合作

用为地球的生物圈提供了氧气和食物等资源，对维

持地球的大气环境和生态平衡起到重要作用。绿色

植物的光合反应过程按照对光的需求，分为依赖光

的光反应和不需要光的卡尔文循环（也称暗反应）

两个阶段，光反应主要是由位于叶绿体类囊体膜上

的多种蛋白质复合物共同催化完成的（图 1），其

中 光 系 统 I （photosystem I， PSI） 和 光 系 统 II

（photosystem II，PSII）都是结合大量色素的多亚

基膜蛋白复合物，在光能吸收、激发能传递和转换

以及电子传递过程中都发挥着重要作用［1］。

PSI被认为是自然界中能量转化效率最高的纳

米光化学机器之一［2］，绿色植物PSI可以接受类囊

体腔侧的质体蓝素 （plastocyanin，Pc） 传来的电

子，并将电子传递到位于叶绿体基质侧的铁氧还蛋

白（ferredoxin，Fd）（图1），用于烟酰胺腺嘌呤二

核苷酸磷酸（NADP+）的还原［3］，因此PSI也被称

为光驱动的 Pc:Fd氧化还原酶［4］。PSI核心复合物

由12~15个蛋白质亚基组成，在不同光合生物中较

为保守，光驱动的电荷分离和电子传递等过程发生

在核心复合物；而外周天线主要负责捕获光能并将

之传递到核心。绿色植物PSI的捕光天线主要由具

有 3 段跨膜螺旋的捕光复合物 I （light harvesting 

complex I，LHCI）组成，并与 PSI 核心组装形成

PSI-LHCI超复合物。不同绿色植物的LHCI蛋白在

组成、数量、排布、与核心的相互作用等方面表现

出较大差异［5］，这些差异也是绿色植物对生长环

境长期适应的结果，有助于植物的高效光合和优化

生长。

由于自然环境是多变的，为了抵御各种逆境条

件，光合生物进化出复杂且精细的调控机制，PSI

在很多调控过程中也扮演着重要角色。光照条件是

影响光系统复合物最重要的因素，包括光强和光质

条件等，不同物种的PSI可以通过结合不同数量的

捕光天线来适应生存环境中不同强度的光照条

件［5-6］，而不同的光质条件可以优先激发不同的光

系统，PSI参与的状态转换调节可以平衡激发能在

两个光系统间的分配，是植物和绿藻等适应光环境

变化的一种重要调节机制［7］。此外，围绕PSI的环

式电子传递产生跨膜质子动力势，用于驱动三磷酸

腺苷（ATP）的合成，但该过程不产生还原型烟酰

胺腺嘌呤二核苷酸磷酸（NADPH），因而环式电子

传递增加光反应产物ATP/NADPH比例，有助于提

高卡尔文循环效率［8］，也是光合生物应对逆境胁

迫条件的一种重要调节机制。
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正是由于PSI及其调控相关蛋白质复合物发挥

的重要作用，确保了光合作用的高效进行和精细调

控。因而了解这些蛋白质和复合物的结构对于理解

光合作用的高效性和适应性至关重要，也吸引了国

内外众多的科学家在这一领域开展了前赴后继的研

究。目前已经有多个物种的PSI及其参与光合作用

调控的相关复合物结构被解析［9-15］，为理解PSI高

效的能量收集、激发能传递及光合作用调控机制提

供了大量的数据。笔者所在实验室在光合作用结构

生物学领域做出了一定贡献，本文主要针对本实验

室在绿色植物PSI及相关复合物结构方面取得的研

究进展进行综述，使人们对PSI及其参与的光合作

用调控能够有更加深入、直观的认识。

1　被子植物PSI-LHCI

PSI是一种多亚基超大色素蛋白质复合物，绿

色植物PSI核心主要以单体形式存在，其结构研究

早期主要集中在被子植物，尤其是豌豆 （Pisum 

sativum，Ps） PSI-LHCI 复合物。早在 20 多年前，

以色列科学家就解析了PsPSI-LHCI复合物分辨率

为4.4 Å的晶体结构［10］，目前，PsPSI-LHCI结构的

最高分辨率已经推进到 2.4 Å［16］。被子植物PSI核

心复合物由14个蛋白质亚基（PsaA-PsaL、PsaN和

PsaO） 组成，但很长时间以来，所解析的 PSI-

LHCI 结构中都缺乏 PsaN 和 PsaO 两个核心亚基，

这两个蛋白质可能与其他核心亚基的结合比较松

散，因而在纯化的过程中丢失了。直到 2018 年，

本实验室解析了玉米（Zea mays，Zm） PSI结合有

PSII 外周天线 LHCII 的 ZmPSI-LHCI-LHCII 复合物

的结构［12］，其PSI部分包含PsaN和PsaO，从而首

次揭示了植物PSI的完整结构（图2a）。

植物 PSI中 PsaA和 PsaB为两个最大的核心亚

基，各自具有 11段跨膜螺旋，形成赝二次对称的

二聚体，结合了PSI核心中绝大多数叶绿素分子以

及与电子传递相关的辅因子。PsaC、PsaD、PsaE

和PsaN是膜外亚基（图 2b），其中PsaC-PsaE位于

类囊体膜基质侧，且 PsaC 结合 2 个 4Fe-4S 簇（FA

和FB），而PsaN位于类囊体腔侧，并结合2个叶绿

素分子（图 2c）。其他 8 个核心亚基（PsaF-PsaL、

PsaO）均为跨膜蛋白，分布在PsaA-PsaB周围，并

均结合有色素。从垂直于膜的方向看，PSI核心整

体形成一个扇形，其中PsaL和PsaH位于扇形的顶

点，PsaF和PsaJ位于扇形的圆弧侧，PsaK和PsaG

位于圆弧的 2 个端点，而 PsaI 和 PsaO 则分别位于

扇形的 2 个侧边（图 2a）。被子植物 PSI 结合 4 个

LHCI蛋白，以Lhca1-Lhca4-Lhca2-Lhca3的顺序形

成弧形带，结合在 PsaG-PsaF-PsaK 亚基一侧，其

中 a1和 a3与核心结合更为紧密，并且具有更高的

能量传递效率［11］。值得注意的是，PsaN和PsaO也

参与外周天线蛋白向 PSI 核心传能，其中 PsaN 位

于 Lhca2 与 PsaA 之间，并介导它们之间的能量传

递，而PsaO也结合2个叶绿素分子（图2d），可以

帮助LHCII向PSI传递能量（见本文第3部分：PSI
参与状态转换的结构基础）。

PsaA 和 PsaB 中有 6 个叶绿素分子和 2 个叶绿

醌（A1）及 1个位于基质侧的 4Fe-4S簇（FX），共
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Fig. 1　Scheme of the photosynthesis reactions
图1　光合作用反应过程示意图
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同形成2个分支进行电子传递，靠近腔侧界面处为

一对特殊的叶绿素（special pair），因为能够吸收

波长为700 nm的光，而被称为P700，P700接收周

围其他色素传来的能量，激发电子向下游传递，最

终经由 Fx 到达 PsaC 亚基上的铁硫簇 （FB）
［17］

（图2e）。

PSI 的捕光天线 LHCI 有一个独特的特征，即

存在一对能级很低的叶绿素，被称为红叶绿素［18］，

红叶绿素可以吸收更长波长的光，从而提高了PSI

的捕光范围。每对红叶绿素都位于捕光天线朝向

PSI核心复合物的一侧（图2f），由于其能级较低，

使捕光天线上其他色素的激发能可以快速向红叶绿

素传递，提高了能量传递效率，但红叶绿素向核心

的能量传递则是从低能级向高能级传递，有一个爬

坡（up-hill）的现象［19］，这种现象可能与光保护相

关，其具体的分子机制目前还不清楚。

2　绿藻PSI-LHCI

与高等植物相比，绿藻的PSI高分辨率结构研

究相对滞后，早期主要是通过电镜负染色的方法观

察其结构，发现作为模式生物的单细胞绿藻——莱

茵衣藻（Chlamydomonas reinhardtii，Cr） PSI具有
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Fig. 2　Structure of PSI-LHCI from Z. mays
图2　玉米PSI-LHCI结构

（a，b）ZmPSI-LHCI结构（PDB ID：5zji），从基质侧观察（a）及沿膜平面观察（b）。（c）PsaN亚基结构。（d）PsaO亚基结构。（e）PSI中

与电子传递相关的辅因子。（f）ZmPSI-LHCI中叶绿素排布网络（不同亚基以不同颜色展示：（a）中PSI核心小亚基用卡通模式显示，PsaA、

PsaB和捕光天线用飘带模式显示；（e）中P700和图f中四对红叶绿素用球体模式显示，其余用棒状模式显示；（f）中P700、PsaN和PsaO结

合的叶绿素分别用椭圆框出；为了清晰，（c~f）中叶绿素删除了叶绿醇链）。
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比陆地植物更为复杂的外周天线系统，可能结合多

达 9 个捕光天线蛋白 （Lhca1~Lhca9）［20］。尽管

CrPSI具有更大的捕光天线系统，其最外层的捕光

天线距离反应中心更远，但时间分辨荧光分析表明

CrPSI 和高等植物 PSI 具有相同的平均荧光寿命，

表明莱茵衣藻PSI激发能传递效率更高［21］。

2019 年，本实验室解析了 CrPSI 的结构［13］，

发现其有 2 种主要形式，分别结合 8 个或 10 个

LHCI 天 线 ， 命 名 为 PSI-8LHCI 和 PSI-10LHCI  

（图 3a，b）。除 PsaN和 PsaO没有在该结构中观察

到之外，其他亚基与高等植物 PSI 核心复合体一

致。PSI-8LHCI中8个天线形成平行的2层天线带，

每层 4 个 LHCI 形成弧形，根据高质量电镜密度，

我们对 8 个捕光天线做了准确区分，从 PsaG 向

PsaK 方向看，内层捕光天线依次是 Lhca1-Lhca8-

Lhca7-Lhca3，外层捕光天线依次是 Lhca1-Lhca4-

Lhca6-Lhca5 （图 3b）。值得注意的是，绿藻Lhca1

和Lhca3与被子植物高度相似，也被称为高等植物

样 LHCI （higher plants-like），Lhca4-Lhca8 则是植

物同源天线（higher plants orthologous）［22］。在这 8

个捕光天线中，每个天线结合14~17个叶绿素，而

植物 LHCI 仅结合 14 或 15 个叶绿素。我们的结构

表明，由于莱茵衣藻LHCI结合了更多叶绿素，因

而能够形成更多的能量传递通路和更为密集的能量

传递网络，这可能是其具有更高的能量传递效率的

原因之一。

PSI-10LHCI 在 PsaB 侧面额外结合 2 个捕光天

线，但密度表现较差，只能结合文献数据将其初步

定为Lhca2和Lhca9，而Lhca2和Lhca9是绿藻特有

的捕光天线 （green algae specific）［22］。直到 2021

年，我们解析了莱茵衣藻状态转换相关复合物

CrPSI-LHCI-LHCII 的结构［23］，由于有 LHCII 的存
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Fig. 3　Structure of PSI-LHCI from C. reinhardtii
图3　莱茵衣藻PSI-LHCI结构

（a）CrPSI-8LHCI结构（PDB ID：6ijj，图中PSI核心亚基用飘带模式显示，捕光天线用卡通模式显示）。（b）CrPSI-10LHCI结构（PDB ID：

7dz7，图中Lhca2和Lhca9用卡通模式显示，其余用表面图显示，核心亚基用单字母标注）。（c）Lhca2与Lhca9形成紧密二聚体。（d）CrPSI

与其他物种PSI比较（BcPSI PDB ID：6igz；ZmPSI PDB ID：5zji）。（a），（b）和（d）均从基质侧观察，（c）沿膜平面观察。
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在，使得 CrPSI 核心与 LHCII 之间的 PsaO 以及侧

面结合的捕光天线 Lhca2-a9 更加稳定，使我们能

够构建出 PSI-10LHCI 更加完整的结构 （图 3b）。

Lhca9 与其他 LHCI 类似，具有 3 次跨膜螺旋；而

Lhca2则是一个非常独特的天线蛋白，具有 4段跨

膜螺旋，这种特殊的天线蛋白目前在陆地植物中还

没有发现，其第 4 段跨膜螺旋与 Lhca9 相互作用，

使 得 Lhca2 与 Lhca9 形 成 紧 密 的 异 源 二 聚 体

（图3c）。

与我们的工作同时，来自中国科学院植物研究

所 的 小 组 解 析 了 另 一 种 绿 藻 —— 假 根 羽 藻

（Bryopsis corticulans，Bc） PSI的结构［24］，该结构

与 CrPSI-10LHCI 非常相似，但核心还额外包含

PsaM亚基。PsaM存在于原核蓝藻及部分真核藻类

中，但在被子植物中并没有 PsaM 的基因［25］。在

BcPSI结构中，PsaM亚基位于PSI侧面 2个捕光天

线与核心亚基之间（图3d），并介导了它们之间的

相互作用，从而稳定其结合；而莱茵衣藻在进化上

缺失了PsaM亚基，导致侧面的 2个捕光天线与核

心亚基之间结合的更不稳定，侧面2个捕光天线与

核心之间的灵活结合，可能有助于莱茵衣藻适应不

同强度光照条件，从而达到对捕光进行调节的目

的。与ZmPSI相比，莱茵衣藻和假根羽藻PSI多出

了外层的 4个和侧面的 2个捕光天线（图 3d），这

与藻类和陆地植物所处的光环境相关，藻类生活在

水中，光强较弱，需要更多的外周天线增加捕光，

植物上陆后，面临更强的光照，因而减少了外周天

线的数量，以适应陆地环境。

3　PSI参与状态转换的结构基础

植物和绿藻在光合作用过程中，会根据光环境

的变化进行调节，当PSI被优先激发时称为状态1，

当PSII被优先激发时称为状态2。早在50多年前日

本科学家就发现了光合作用状态转换的现象［26］，

这种转换机制是通过PSII的主要捕光天线LHCII三

聚体在PSII和PSI之间的迁移和可逆结合，从而实

现 PSI 和 PSII 之间的激发能平衡分配。状态 2 时，

部分 LHCII 被磷酸化，并离开 PSII 结合到 PSI 上，

形成 PSI-LHCI-LHCII 复合物，也称状态 2 复合

物［27］，对其结构和组装机制的研究是光合作用状

态转换领域的热点。早期，对状态转换相关复合物

的研究主要是通过电镜负染色的方法，研究表明，

陆地植物中 1 个 PSI 稳定结合 1 个 LHCII［7，27］，而

在绿藻中， 1 个 PSI 可以结合多个 LHCII 三聚

体［28］。这种复杂的结构使得植物和绿藻能够在光

环境变化时，快速调整光能的分配，以维持光合作

用的高效进行，但其具体的组装机制还需要高分辨

率的结构信息才能阐明。

近几年，笔者所在实验室分别解析了玉米和莱

茵衣藻光合作用状态转换过程中形成的PSI-LHCI-

LHCII 复合物高分辨率结构［12，23］。在 ZmPSI-

LHCI-LHCII复合物中，LHCII三聚体结合在PsaO

一侧（图 4a），通过 Lhcb2 亚基与 PSI 核心直接相

互作用，Lhcb2亚基N端第三位的磷酸化苏氨酸结

合在PSI表面带正电的口袋，与PSI核心亚基PsaL

形成广泛的相互作用（图 4b），从而稳定了LHCII

与PSI的结合，并解释了为什么磷酸化的LHCII能

够结合 PSI。此外，Lhcb2亚基N端第一、第二位

的精氨酸也与PsaH和PsaO的负电性氨基酸相互作

用（图4b），进一步稳定该复合物。

在CrPSI-LHCI-LHCII复合物中，有2个LHCII

三聚体结合在 PSI 核心（图 4c），每个 LHCII 通过

一个磷酸化的LhcbM单体与PSI核心结合。其中一

个 LHCII （LHCII-2） 的结合位置与 ZmPSI-LHCI-

LHCII中LHCII结合位置非常接近（图 4d），且其

磷酸化的 LhcbM1 亚基的 N 端 5 个氨基酸与玉米

Lhcb2完全相同，其与PSI核心亚基的相互作用也

高度相似（图4e）。另一个LHCII（LHCII-1）结合

在PsaL亚基附近，位于LHCII-2和Lhca2之间，其

磷酸化的LhcbM5不仅直接结合 PSI，同时还介导

LhcbM1与PSI核心的相互作用（图4f），从而在稳

定 LHCII-1 之外，还辅助 LHCII-2 与 PSI 核心的结

合。研究表明，若将LhcbM5敲除，则衣藻中不能

形成这种状态 2复合物，而敲除LhcbM1却并不产

生类似的影响［23，29-30］。这些结果与其结构特征一

致，表明LhcbM5是莱茵衣藻光合作用状态转换所

必需的。

在 PSI-LHCI-LHCII 复合物中，PsaO 介导了

LHCII与PSI的结合，另一方面LHCII的存在也稳

定了PsaO，所以在PSI-LHCI结构中没有观察到的

PsaO 亚基，可以在玉米和莱茵衣藻 PSI-LHCI-

LHCII 复合物中被构建。同时 CrPSI-LHCI-LHCII

复合物中LHCII-1与PSI侧面两个捕光天线Lhca2-

Lhca9互相稳定，因而在该结构中对这两个蛋白质

的结构和色素都构建的更为完整。
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4　小立碗藓PpPSI-L

虽然磷酸化LHCII三聚体与PSI核心结合是光

合作用状态2复合物的特征，但并不是所有的PSI-

LHCI-LHCII复合物都与状态转换相关，如目前已

知 的 苔 藓 模 式 生 物 小 立 碗 藓 （Physcomitrium 

patens，Pp）和金牛鸵球藻（Ostreococcus tauri，Ot）

就存在不参与状态转换调节的 PSI-LHCI-LHCII 复

合物［14，31］，这可能与物种的进化相关。

苔藓作为首批登陆的植物，在进化上处于特殊

的位置，其PSI也表现出独特的特征［32-33］。与绿藻

和高等植物相比，苔藓PSI具有独特和多样的捕光

天线组成，以适应不同的光环境变化，这种多样性

使得苔藓能够在各种光照条件下进行有效的光合作
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Fig. 4　Structure of photosynthetic state 2 complexes
图4　光合作用状态2复合物结构

（a） ZmPSI-LHCI-LHCII整体结构（PDB ID：5zji）。（b） ZmLhcb2磷酸化N端与PsaL/PsaH/PsaO之间的相互作用，PsaL/PsaH/PsaO形成的口

袋用表面电势图显示（红色为负电势，蓝色为正电势）。（c） CrPSI-LHCI-LHCII整体结构（PDB ID：7dz7）。（d）玉米与莱茵衣藻PSI-

LHCI-LHCII结构比较。（e） CrLhcbM1与ZmLhcb2的N端叠合，以及二者与PsaL/PsaH/PsaO之间的相互作用比较（ZmPSI-LHCI-LHCII结构

以灰白色显示）。（f）CrLhcbM5与PsaH、LhcbM1之间的相互作用。（a），（c）和（d）均从基质侧观察；（a）和（c）中PSI核心亚基用飘带

模式显示，捕光天线用卡通模式显示。
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用。研究表明，小立碗藓中有至少两种不同尺寸的

PSI，一种与高等植物PSI基本一样，1个PSI核心

结 合 4 个 LHCI 蛋 白 ， 被 称 为 PpPSI-S （小

PSI）［34-35］，另一种 PSI 被称为 PpPSI-L （大 PSI），

该种类型的PSI除LHCI外，还结合有1个LHCII以

及 1个苔藓特有的天线蛋白Lhcb9［32-33］。之前的研

究发现，Lhcb9在该复合物的组装过程中发挥重要

作用，在Lhcb9敲除的突变株中，PpPSI-L复合物

不会形成［33，36］。此外，强光照时苔藓中PpPSI-L明

显减少［33］，可能是苔藓适应不同光照环境的一种

调节机制。

2023年，我们解析了PpPSI-L复合物高分辨率

结构［14］，小立碗藓PSI核心与被子植物高度相似，

但额外结合有 PsaM亚基，此外，在 PSI核心外部

结合 1个LHCII三聚体，2层LHCI捕光天线以及 1

个Lhcb9蛋白（图5a）。其中LHCII结合在PsaO一

侧，内层LHCI天线与被子植物PSI的天线蛋白相

似，结合在 PsaG-PsaF-PsaK 一侧，由于苔藓中缺

失 Lhca4 的基因，复合物中 Lhca4 的位置由 1 个

Lhca2蛋白亚型替代，4个蛋白质从PsaG到PsaK方

向依次是Lhca1、Lhca2.1、Lhca2.3和Lhca3，外层

天线与内层天线亚基组成和排列顺序完全一样。与

CrPSI的两层捕光天线平行排列不同，PpPSI-L外

层的捕光天线向LHCII一侧偏移了约 3个LHCI的

距离，使得外层的 Lhca1-o 和 Lhca3-o 分别与内层

的Lhca3-i和LHCII直接相互作用（图5a）。其特有

的Lhcb9和其他具有3段跨膜螺旋的天线蛋白有相

似的结构，结合 8个叶绿素 a、5个叶绿素 b和 4个

类胡萝卜素 （图 5b），位于内、外层捕光天线与

LHCII 包围的空间，与 PSI 核心、两层 LHCI 天线

及LHCII均有相互作用，从而解释了其在复合物组

装中的重要功能。虽然小立碗藓PpPSI-L并不是光

合作用状态转换过程中形成的，但其LHCII的一个

单体同样在N端磷酸化，并且其结合位置及与PSI

相互作用方式均与玉米 PSI-LHCI-LHCII 中的

LHCII高度相似，只是其LHCII向Lhcb9方向有一
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Fig. 5　Structure of PpPSI-L from moss Physcomitrium patens
图5　小立碗藓PpPSI-L结构

（a）从基质侧观察PpPSI-L整体结构（PDB ID：8htu）。（b）Lhcb9结构（色素分子以棒状模式显示，叶绿素a显示为绿色，叶绿素b显示为

蓝色，类胡萝卜素显示为品红色）。（c）PpPSI-L与ZmPSI-LHCI-LHCII结构比较（ZmPSI-LHCI-LHCII PDB ID：5zji）。（d）Förster能量共振

转移（Förster resonance energy transfer，FRET）计算PpPSI-LHCI-Lhcb9-LHCII中的潜在能量传递。（a），（c）和（d）均从基质侧观察； 

（a）中PSI核心亚基用飘带模式显示，Lhcb9用表面图模式显示，其余捕光天线用卡通模式显示；（d）中每个圆点代表一个叶绿素，其颜色

与（a）中的蛋白质亚基颜色相对应，圆点间的线条粗细表示能量传递效率，线条越粗，能量传递效率越高。
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个很小角度的偏转（图5c）。

在PpPSI-L复合物中结合大量色素分子，天线

蛋白之间形成多条高效的能量传递途径，内层捕光

天线、Lhcb9和LHCII都能够直接向PSI核心传能，

且内层捕光天线主要是从两端的天线蛋白 Lhca1in

和 Lhca3in向核心传递激发能，这与绿藻和被子植

物中PSI的能量传递基本一致，外层的捕光天线同

样也是通过两端的捕光天线Lhca1out和Lhca3out向内

层捕光天线、Lhcb9 以及 LHCII 传递激发能 （图

5d）。结构分析发现，小立碗藓PpPSI-S和PpPSI-L

对应位置的天线组成完全一致，且PpPSI-L的不同

天线蛋白模块之间存在灵活性，提示苔藓PSI具有

灵活的外周天线调节机制。

5　PSI与环式电子传递

围绕PSI的环式电子传递（cyclic electron flow/

transfer，CEF/CET）是光合作用中的一个重要调节

过程，它涉及一系列蛋白质及复合物的协同作用［37］。

在该过程中，PSI被光激发产生的电子最终传回给

PSI，过程中形成的跨类囊体膜的质子动力势驱动

ATP合酶产生ATP（图1）。植物中的CEF主要包括类

NADPH脱氢酶复合物（NADPH dehydrogenase-like 

complex，NDH） 依赖的和质子梯度调控蛋白5

（proton gradient regulation 5，PGR5） ‑质子梯度调控

样 蛋 白 1 （pgr5-like photosynthetic phenotype，

PGRL1）依赖的两类［38］，在NDH依赖的环式电子传

递中，NDH往往会与PSI形成NDH-PSI超大蛋白质

复合物，可能有助于环式电子传递的高效进行。研

究表明，PSI 的两种捕光天线 Lhca5 和 Lhca6 在该

复合物的形成和稳定中发挥了关键作用，了解该复

合物的分子结构，对于理解光合作用的能量转换和

环式电子传递调控机制具有重要意义［39］。

2022 年，我们课题组和来自中国科学院植物

研究所的团队分别解析了拟南芥 （Arabidopsis 

thaliana，At） 和大麦 （Hordeum vulgare，Hv） 来

源的NDH-PSI超大复合物的结构［15，40］，两个结构

较为相似，表明 1个NDH 可以与 2个 PSI-LHCI 复

合物结合，并且这 2个PSI的LHCI天线组成不同，

与以往报道的植物 PSI 天线蛋白 （Lhca1-Lhca4-

Lhca2-Lhca3）相比也不完全一样，均有 1 个天线

蛋白的替换。其中 PSI-1 中 Lhca6 替换了原来的

Lhca2 （形成 Lhca1-Lhca4-Lhca6-Lhca3 的外周天

线），PSI-2中Lhca5替换了原来的Lhca4 （外周天

线为 Lhca1-Lhca5-Lhca2-Lhca3），这两个替换的

LHCI蛋白分别介导了两侧PSI与NDH的相互作用

（图 6a），该结构与之前的发现［41-42］，即 Lhca5 和
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Fig. 6　Structure of NDH-PSI from A. thaliana
图6　拟南芥NDH-PSI结构

（a） AtNDH-PSI整体结构（PDB ID：7wg5）。（b）拟南芥和大麦NDH-PSI结构比较 （AtNDH-PSI中NDH、PSI-1和PSI-2分别以小麦色、浅

绿色和深绿色显示，HvNDH-PSI显示为灰色，PDB ID：7f9o）。（c）捕光天线Lhca6与Lhca2结构比较。（d）捕光天线Lhca5与Lhca4结构比

较。（a）从基质侧观察，（b）沿膜平面观察；（a）中PSI核心亚基和NDH用飘带模式显示，PSI捕光天线Lhca5和Lhca6用表面图模式显示，

其余捕光天线用卡通模式显示，（c）和（d）中Lhca2和Lhca4相比Lhca6和Lhca5多结合的色素用球体模式显示，其余用棒状模式显示。
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Lhca6只在与NDH结合的PSI中可以检测到，而在

单独存在的PSI中没有检测到是一致的。复合物中

相比于 PSI-2，PSI-1 与 NDH 的相互作用更紧密，

且拟南芥和大麦的 NDH-PSI 复合物叠合也显示

PSI-2与NDH之间的夹角在两个复合物中差别更大

（图 6b），表明 PSI-1 与 NDH 的结合更加稳定，与

以往报道的 NDH-PSI 复合物中存在一种只结合

PSI-1的复合物形式相一致［39，43］。相比于Lhca2和

Lhca4，Lhca6和Lhca5结合的叶绿素分子更少（分

别少结合 1个和 2个叶绿素）（图 6c，d），表明在

进化过程中，植物可以部分牺牲其PSI的光吸收能

力来形成NDH-PSI 复合物，以便更好地执行环式

电子传递的功能。

6　展 望

目前，在PSI高效捕获和转换光能及其参与光

合作用调控的结构基础研究方面已经取得了多项成

果，使人们对这一领域有了较为深入的认识，尽管

如此，目前仍有很多未解决的问题。如高等植物

PSI是由绿藻PSI进化而来的，但其外层及侧面的

捕光天线在进化过程中如何一步步丢失的仍然未

知，寻找一种进化上处于两者之间的物种，研究其

PSI结构或许可以解决这一问题。围绕PSI-CEF还

有许多未知的问题，如是否存在不同结合方式、结

合比例的 NDH-PSI 复合物还有待进一步的研究，

此外， PGR5-PGRL1 依赖的环式电子传递中，

PGR5-PGRL1与PSI之间是否会形成复合物目前还

没有结构方面的证据，Cyt b6f作为环式电子传递中

另外一个重要的复合物，可能会与PSI结合形成更

大的复合物［43-44］，甚至与 PSI、 NDH 或 PGR5-

PGRL1等形成超大复合物也并非没有可能。此外，

有众多报道表明 PSI可以与 PSII形成复合物［45-46］，

由于 PSI 中的 P700 具有高效的能量猝灭能力，当

强光照时，PSII吸收的能量可能会直接传递到PSI

上，从而达到光保护的目的，来自于一种红藻——

紫 球 藻 （Porphyridium purpureum） 的 PBS-PSII-

PSI-LHC 原位结构已经报道［47］，植物中 PSII-PSI

是否存在及其可能的组装方式尚不清楚。相信随着

蛋白质原位结构解析方法的进一步发展，PSI上一

些结合不稳定的蛋白质亚基或由PSI参与形成的不

稳定超大复合物的结构都将得到解析，为更加深入

地理解 PSI 及其参与的光合作用调控的机制奠定

基础。

PSI 具有极高的光能转化效率，因而针对 PSI

的研究不仅具有重要的理论意义，而且有广泛的应

用前景。基于光系统的作用机制和调控机理来改造

植物，获得高产量是重要的研究方向［48-49］；此外，

目前很多研究集中在利用 PSI 制备光电转换装

置［50］，为发展可再生清洁能源提供思路。综上所

述，PSI作为光合作用中的关键组成部分，其结构

基础和调控机制是了解光合作用高效进行的关键所

在。通过深入研究PSI及其相关复合物的结构和功

能，可以更好地理解光合作用的本质和调控机制，

为进一步提高光合作用的效率和光合生物的适应性

提供理论支持，为未来的农业生产、生态保护以及

生物能源开发等领域提供重要的理论基础。
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Abstract　Photosynthesis is one of the most important chemical reactions on earth. Oxygenic photosynthetic 

organisms convert solar energy into chemical energy and release oxygen, thus sustaining almost all life on this 

planet. Oxygenic phototrophs possess two photosystems, namely photosystem I (PSI) and photosystem II (PSII). 

Both photosystems are multi-subunit protein complexes embedded in the thylakoid membrane and bind numerous 

pigment molecules, thereby can efficiently harvest light energy and transfer it to the reaction center. PSI is one of 

the most efficient nano-photochemical machineries in nature. Its complex structure and sophisticated regulatory 

mechanisms are crucial for the high photosynthetic efficiency of oxygenic phototrophs. Eukaryotic PSI consists of 

a core complex where charge separation occurs and a peripheral antenna system that increases the light absorption 

cross section of the core. The PSI core possesses approximately 12-15 protein subunits, most of them are 

conserved during evolution, with only several small transmembrane subunits emerging or disappearing. The 

peripheral antenna system usually contains a number of light-harvesting complexes (LHCs). In contrast to the 

core, the protein composition and arrangement of LHC antennae vary considerably among different species of 

photosynthetic organisms. Previous results showed that in angiosperm plants (such as Pisum sativum and Zea 

mays), the PSI core binds four LHC proteins arranged as an arc-shaped belt, whereas in green algae, the PSI core 

is associated with more LHCs, presumably a result of adaption to the low-light aquatic environment. In addition, 

structures of several green algal PSI complexes indicated that green algae can dynamically regulate their light-

harvesting capability by adjusting the size of PSI antennae, thereby better adapting to the changing natural 

environment. In addition to the light harvesting and energy conversion, PSI is also involved in several 

photosynthetic regulatory processes, including state transitions and cycle electron flow/transfer (CEF/CET). State 

transitions represent a short-term regulatory mechanism that balances the energy distribution between the two 

photosystems. During the process of state transitions, when PSII is preferentially excited, a portion of the PSII 

antenna, the major light-harvesting complex II (LHCII), is phosphorylated, and these phosphorylated LHCIIs bind 

to the PSI core, forming the PSI-LHCI-LHCII complex. This process is reversible, and when PSI is preferentially 

excited, LHCII is dephosphorylated, detaches from the PSI and binds to the PSII. Previous reports revealed that 

although higher plants and green algae possess a similar process of state transitions, their PSI-LHCI-LHCII 

complexes exhibit specific characteristics in addition to common conserved features. CEF is another important 

regulatory process in which the PSI participates. In NDH (NAD(P)H dehydrogenase-like complex) dependent 

CEF, PSI can form supercomplex with NDH to improve the electron transfer efficiency. Previous reports 

suggested that the PSI bound to NDH and the PSI not bound to NDH possess different LHC compositions, and 

the exact protein identity and location were recently unraveled based on high-resolution structures. In the past two 

decades, a number of structures of PSI and PSI-containing complexes have been determined. These structural data 

provide important information concerning the protein assembly and pigment arrangement of these complexes, 

allowing for a deeper understanding of the structure and function of green plant PSI. In this review, we summarize 

the research progresses on the structure of green plant PSIs and PSI-containing complexes involved in 

photosynthetic regulation, primarily based on the results obtained in our laboratory, and discuss the current state 

of knowledge concerning the antenna arrangement and the regulatory mechanisms of plant PSI.

Key words　 photosystem I, protein structure, photosynthetic regulation, state transitions, cycle electron         

flow/transfer
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