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摘要：色素蛋白复合体是光合生物进行光合作用维持生命活动最重要的结构基础。目前不产氧光合细菌色

素蛋白复合体仍是最具前沿研究领域。本文概述了不产氧光合细菌各种属色素蛋白复合体研究现状，着重

对光反应中心色素蛋白复合体（.);@+?8: @):+).，P3）和捕光色素蛋白复合体（<?K6+!6;.Q)=+?:K @8,*<)M，RS），尤其

是新型捕光色素蛋白复合体 RSD 和 RS" 的组成、精细结构、蛋白同源性和功能进行了述评，并就研究中存在

的问题和发展趋势进行了讨论。
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色素蛋白复合体是不产氧光合细菌（;:8MJK):?@
*68+8+.8*6?@ -;@+).?;，CTU）转化和利用太阳能的最重

要机构。自 A)?=):68V). 等首次在 D W 水平上解析了

绿色 绿 芽 菌（ .*$/#("0*(’&/ 1&’&2&/，.*" > 1&’&2&/；原 称 绿

色红假单胞菌 30(2(4/562(7(-$/ 1&’&2&/，34/ > 1&’&2&/）

光反应中心 色 素 蛋 白 复 合 体 P3 晶 体 结 构 以 来，从

不同种属 CTU 中 分 离 纯 化 色 素 蛋 白 复 合 体 并 对 其

进行结构解析、原初反应、合成调控和重构等研究便

成为国 际 关 注 焦 点 和 研 究 热 点［$ & $$］。我 国 学 者 在

RS/ 能量传递等方面取得了可喜成绩［$/，$D］。我们对

固 氮 红 细 菌 （ 30(2()$"#5’ $8(#(9(’7$-/， 3)$ >
$8(#(9(’7$-/）光氧调控下 的 色 素 以 及 蛋 白 复 合 体 的

分离纯化鉴定和功能也进行了初步研究［$"］，表明色

素蛋白复 合 体 具 有 多 样 性 特 点，与 文 献 报 道 不 同。

与国际相 比，我 国 在 该 领 域 的 研 究 还 比 较 薄 弱，因

此，很有必要将不产氧光合细菌色素蛋白复合体结

构与功能等新进展介绍给我国从事相关领域研究的

同行，以加快我国在该领域的研究进程。

! 色素蛋白复合体的定位及主要功能

色 素 蛋 白 复 合 体（ *?K,):+!*.8+)?: @8,*<)M)=，

TT3）由膜蛋白和色素分子（包括细菌叶绿素 U36< 和

类胡萝卜素 3.+）构成，是不产氧光合细菌光合 作 用

机构和生命活 动 载 体。紫 细 菌 中，TT3 位 于 与 细 胞

质膜 相 连，呈 管 状、囊 状、片 层 状 的 内 膜 系 统 上

（?:+.;@J+8*<;=,?@ ,),-.;:)，13X）；而绿细菌则位于绿

囊（@6<8.8=8,)）上。通常情况下，色素蛋白复合体包

括 中 心 捕 光 复 合 体（ @8.) <?K6+!6;.Q)=+?:K @8,*<)M，

RS$）、外 周 捕 光 复 合 体（ *).?*6).;< <?K6+!6;.Q)=+?:K
@8,*<)M，RS/）和反应中心（.);@+?8: @):+).，P3）D 种组

分。其中，RS$ 和 RS/ 主 要 进 行 光 能 的 吸 收 和 传

递，P3 则主要完成光能转化为化学能。



! 不同种属中色素蛋白复合体研究现状

目前，!"# 各类群中色素蛋白复合体研究水平

不尽相同。紫 色 非 硫 细 菌 研 究 较 为 深 入，报 道 有 $
个属；紫色硫细菌报道 % 个属；绿色非硫细菌报道 &
个属；好氧不产氧光合异养菌报道 ’ 个属。() 报道

较多，这可能受 *+,-+./01+2 研究影响，报道种类约占

!"# 总 数 的 &34［&’］。 因 56& 常 与 () 紧 密 相 连，

56& 报道也 较 多，报 道 种 类 约 占 !"# 总 数 的 74。

568 报道较 少，报 道 种 类 约 占 !"# 总 数 的 ’4。近

年，新报道了捕光色素蛋白复合体 569 和 56%［7 : &3］，

其 中 569 主 要 来 自 嗜 酸 红 芽 菌（ !"#$#%&’()*(
’+,$#-",&*(，!%& ; ’+,$#-",&*(；原 称 嗜 酸 红 假 单 胞 菌

!"#$#-(.*$#/#0’( ’+,$-",&’，!-( ; ’+,$-",&’ ）<3’3 和

<<’3，56% 仅来自沼泽红假单胞菌（ !"#$#-(.*$#/#0’(
-’&*()1,(，!-( ; -’&*()1,( ）。 56&=() 结 构 模 型 常 以

2&+ ; 3,1,$,( 和 !-( ; -’&*()1,( 为 代 表，568 常 以 !%& ;
’+,$#-",&*( 和 莫 氏 褐 螺 菌 （ 4"’.#(-,1,&&*/
/#&,(+",’0*/，4"( ; /#&,(+",’0*/；原 称 莫 氏 红 螺 菌

!"#$#(-,1,&&*/ /#&,(+",’0*/，!(- ; /#&,(+",’0*/，）为代

表。 球 形 红 细 菌（ !"#$#%’+).1 (-"’.1#,$.，!%’ ;
(-"’.1#,$.）9 种色素蛋白复合体结构数据都有报道。

" #$ 和 %&’ 的组成、结构和同源性

&$>7 年，(++? 和 )@ABC0. 首 次 分 离 获 得 !%’ ;
(-"’.1#,$.( (=8> 突 变 株 的 ()。&$79 年 至 &$7’ 年

*+,-+./01+2 首 次 在 9 D（后 来 8 ; 9 D）水 平 上 解 析 了

2&+ ; 3,1,$,( () 的晶体结构，并由此成为 () 结构模

型代表［&，8>］。该模型表明，() 中的蛋白质部分除含

有 5、E 和 6 9 个蛋白亚基外，还含有一个紧密结合

的细胞色素 )，可表示为 56E)；色素分子包括 % 个

#)/@ F、8 个脱镁叶绿素 #G/+ F 和 8 个 )2C；还含有泛

醌 ! 和 #（无定论）和 & 个甲基萘醌等辅因子。但在

!%’ ; (-"’.1#,$.( 等其它紫色非硫细菌中，() 组成与

2&+ ; 3,1,$,( 有明显不同：蛋白部分无 ) 亚基；色素分

子为 #)/@ A 或 #G/+ A 而 不 是 #)/@ F 或 #G/+ F，)2C
分子数目为 &（无定论）；辅因子含 & 个非血红素铁，

也无 甲 基 萘 醌。 在 紫 色 硫 细 菌 酒 色 异 着 色 菌

（5&&#+"1#/’),*/ 3,0#(*/，5&+ ; 3,0#(*/）中，() 蛋 白

部分与 2&+ ; 3,1,$,( 类似，也为 56E) 型，但色素分子

组成 则 与 !%’ ; (-"’.1#,$.( 类 似，含 有 % 个 #)/@A、8
个 #G/+ A 和 & 个 )2C；辅因子含有 & 个泛醌、& 个甲基

萘醌和 & 个非血红素铁。在绿色非硫细菌橙色绿屈

挠菌（ 6"&#1#7&.8*( ’*1’0),’+*(，67& ; ’*1’0),’+*(）中，

() 的蛋白部分无 6 亚基，为 5E（)）型；色素分子与

紫细菌类似，但数目上有差异，包括 9 个 #)/@ A、9 个

#G/+ A 和 & 个 )2C；辅因子有 8 个甲基萘 醌，但 无 泛

醌，且非血 红 素 铁 被 锰 所 替 代。绿 硫 细 菌 的 () 典

型特征是含有铁氧还蛋白 H?，蛋白组成为 8（HEI）9

（"-J!）8 "-J#（"-J)）8 "-J*；色素分子含有 &> 个 #)/@ A
和 8 个 )2C［<］。

在结构特征上，紫细菌 () 的 5 和 E 亚基在膜

上各形成 ’ 个跨膜!螺旋，并呈两侧对称；6 亚基亲

水性较强，仅有一个跨膜!螺旋，其余部分形成一个

球状结构域定位于胞质侧的脂膜表面，并与 5 和 E
亚基结合；色素分子和其他辅因子在 5 和 E 亚基中

对称排列成近似 )8 对称的 8 条电子传递链，但只有

一侧或 ! 分枝具有光化学活性。而绿硫细菌 () 中

的电子则能在二聚体 "-J! 中的任一亚 基 中 进 行 传

递，从而与紫细菌有明显不同。蛋白序列同源性分

析表明，分类地位相近的菌株，其 () 蛋白同源性较

高。不同物种之间的 5 和 E 亚基序列同源性很高，

5 亚基约 ’>4 K ’74，E 亚基约 ’34，均明显高于 6
亚基（约 9’4）。同一物种之间，5 和 E 亚基的同源

性较低，约为 8’4 K 934，跨膜区约为 8<4。

56& 因与 () 紧密相连，因此报道多为 ()=56&。

56& 蛋白部分基本结构单元为!"异二聚体，通常情

况下，56& 与 () 有固定的化学计量比（-C0,J/,0L+C2,J
2AC,0）（表 &），但包绕 () 的 56& 的!"异二聚体的数

目存在差 异。大 多 数 种 类 的!和"链 M 末 端 都 为

E+C，少数 种 类 为 )B- 和 !@A；跨 膜 区 常 含 有 !NNN6
保守序列，可与 #)/@ 分子中的 EO8 P 形成配位键；此

外在保守 6,- 附 近 常 含 有 一 些 芳 香 族 氨 基 酸，认 为

有稳定维持构象作用。自 &$$’ 年 QA22A-/ 报道深红

红螺 菌（ !"#$#(-,1,&&*/ 1*%1*/，!(- ; 1*%1*/）56& 电

子密度 图 谱 以 来，目 前 认 为 56&=() 有 9 种 结 构 类

型：一 种 是 以 2&+ ; 3,1,$,( 和 !(- ; 1*%1*/ 为 代 表 的

56&=() 单体［&，9］，一 种 是 以 !-( ; -’&*()1,( 和 韦 氏 红

细菌（ !"#$#%’+).1 3.&$9’/-,,，!%’ ; 3.&$9’/-,,）为代表

的 ()=56&="R1N 或 S 单体［%，8%］，还有一种是以 !%’ ;
(-"’.1#,$.( 和 趋 芽 红 细 菌（ !"#$#%’+). %&’(),+*(，!%’ ;
%&’(),+*(）为代表的 ()=56&="R1N 二聚体［’，8’］。

这里 要 提 及 的 是 "R1N。 对 其 功 能，普 遍 认 为

"R1N 可阻止 56& 在 () 周围形成闭合环，以便于醌

的交换，它也在 ()=56& 二聚化过程中起重要作用，

例如 !%’ ; (-"’.1#,$.( 的 "R1N。但对其结构，目前研

究仍 存 在 分 歧。TR..,J@,11+ 和 SA.O 均 利 用 ME( 技

术研 究 了 !%’ ; (-"’.1#,$.( "R1N 结 构［&< : &7］，但 研 究
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结果却不相同。前者表明 !"#$ 的!螺旋结构中有

弯曲，但后者则为 线 性 螺 旋，并 且 认 为 !"#$ 的 功 能

在弯曲状态下无法完成。关于 % 螺旋，目前尚未被

鉴定，但 考 虑 到 它 靠 近 &’ () 分 子 的 疏 水 尾 部，所

以认 为 % 可 能 和 !"#$ 一 样，也 具 有 辅 助 醌 交 换

功能。

表 ! 不产氧光合细菌 "# 结构特征比较

*+,-. / ’012+34506 0# 74##.3.68 -49:8;:+3<.58469 =012-.>.5 #301 +60>?9.64= 2:0808302:4= ,+=8.34+
’:+3+=8.34584=5 @A/ @AB @AC @AD
E83"=8"3. #031"-+ !6"6·B6)’:-·’38 !6"6·C6)’:-·B6F6’38 !"·C6)’:-·B6’38 !6"6·D6)’:-·6’38

6 <+-".! /B 80/G H 03 I I H
)’:- 8?2. )HJK，)HIL，)/L/K )HLL;HKL )HLL;HBL )HLL;HKL

&.-+84065:42 0# )’:- 3469
+67 1.1,3+6. 2-+6.

2.32.674="-+3
)HLL 2+3+--.-
)HKL 2.32.674="-+3

)HLL 2+3+--.-
)HBL 2.32.674="-+3

)HLL 2+3+--.-
)HKL 2.32.674="-+3

)’:- +33+69.1.68 8+69.684+- 8+69.684+- 8+69.684+- 3+74+-
&.23.5.68+84<. 583+46 !"# M $%&$%’ !&( M )*+,-#.+(%" /LLKL !&( M )*+,-#.+(%"JLKL !#" M #)(%"/$+"

! 6 <+-".：8:. 6"1,.3 0# :.8.30741.3 46 .+=: @A M

$ "#% 的 组 成、结 构、同 源 性 及 其 拓

展结构

@AB 不直接与 &’ 相 连，它 只 能 通 过 @A/ 传 递

能量给 &’。与 &’;@A/ 不同，@AB 的数目不固定，具

有较强的环境依赖性，我们对光氧调控下的色素蛋

白复合体的研究也证实了这一点。截至 BLLH 年，已

报道 C 种 类 型 的 @AB 结 构：九 聚 体 )HLL;HKL［//］、八

聚体 )HLL;HKL［B］和 )HLL;HBL［H N I］，见表 /。

九聚 体 以 !&( M )*+,-#.+(%" /LLKL 结 构 为 代 表，

在其基本结构单元中，每个!"异二聚体非共价地结

合 / 个 )HLL 和 B 个 )HKL 以及 B 个 ’38。九聚体是由

I 个!"异二聚体聚集而成双层空柱状。从整体上

看，!链形成 一 个 紧 密 结 合 内 环，螺 旋 间 彼 此 关 联，

其 O 端区相对较短，第一个氨基酸为 P.8，紧接着是

一个 C/L 螺旋；’ 端区相对较长，包括 B 个!螺旋和伸

展结构。而"链则形成相对开放的外环，两两 之 间

间距较大，螺旋间联系少；其 O 端为伸展结构，也多

以 P.8 开始，少数种类是 Q-+，较!链长；’ 端相对较

短。同 @A/ 一 样，@AB 的!和"链 跨 膜 区 均 存 在

Q$$$A 保守序列。此外，@AB 的"链中的 A45（"BB）

和 ’ 端 保 守 !:. 之 间 还 存 在 另 / 个 保 守 序 列

@RST*&U，而 在 @A/;"中，此 序 列 被 其 他 氨 基 酸 取

代。!和"无螺旋间联系，但在二者的 O 端有环 状

氨基酸存在，彼此以氢键来稳定结构，更多的是以蛋

白和 色 素 形 式 来 稳 定。 关 于 )’:-，)HLL 中 的 )’:-
靠近胞质侧，位于"链间，形成的环平面与膜平行；

而 )HKL 中 )’:- 分 子 靠 近 周 质 空 间 侧，位 于!和"
链之间，形 成 部 分 重 叠 的 环 状 结 构，垂 直 于 膜 平 面

（表 /）。 八 聚 体 常 以 0." M ’-(+"*.+)1%’ 结 构 为 代

表。目前研究结果显示，八聚体结构除了!"异二聚

体数目为 H 外，其余特征同九聚体。蛋白序列同源

性分析表明，!和"链之间的序列同源性很低，只有

JV W /BV，但来自同一生物不同类型或来自不同生

物同一类型 @A 中的!链之间或"链之间则有相对

较高的序列同源性。

图 ! "#& 九聚体结构示意图

X49 M / E=:.1+84= 74+93+1 0# 8:. @AC 606+1.3 #301 !.-,-&()"/%"

)*+,-#.+(%" JLKL Y48: 8:. =3?58+--093+2:4= +5?11.834= "6485 5:0Y6 46 C

74##.3.68 93.? -.<.-5［H］M

$ ’! "#% 结构的拓展 ( "#&
某些菌株在环境胁迫下会产生一些组成和光谱

学特征不同于 @AB 的新型色素蛋白复合体，@AC 就

是其中一种，近年来，其报道逐渐增多。@AC 无典型

的 )HLL;HKL，仅 有 )HLL;HBL，例 如 !&( M )*+,-#.+(%"
JLKL［H］。它 的 C M L Z 晶 体 结 构 与 !&( M )*+,-#.+(%"
/LLKL @AB 相似，也是九聚体，但却由 C 个不对称单

元构成，每个不对称单元包括 C 个异二聚体，结构通

式为 C [ C!"·C6)’:-·B6’38（图 /，表 /）；此外 ’38 为醛

基化玫红品糖苷（3:070246+- 9-"=0547.），而不是 /LLKL
菌株中的玫红品糖苷（ 3:070246 9-"=0547.），且与膜平

面成 CL\，直 接 接 触 )HBL 平 面 和 )HLL 边 缘。BJ 个

)’:- 分子也分成 B 组排列，靠膜内侧的 )HLL 由 I 个

HD// E"2469 ]+69 .8 +- M F 2*/) 3+*$-&+-(-4+*) 5+1+*)（BLLI）DI（I）

Absent Image
File: 0



!"#$ 组成环状，其 %&’ ( 与 ) 端 %*+ 非共价结合，卟

啉环平面与膜平面接近平行，而不是 ,-’ 中的完全

平行；靠膜外侧的 !.’/ 由 0. 个 !"#$ 组成紧密环状

结构，!"#$ 分子被紧密地结合在!和"亚基之间，两

两之间距离 极 短，并 通 过 其 %&’ ( 与 邻 近 的 -12（!30
和"3/）配位，卟啉环平面与膜平面垂直。

,-’ 和 ,-3 的整体结构几乎完全一样，是什么

原因 导 致 ,-’ 中 !"#$ 的 45 带 蓝 移 至 ,-3 的

.’/ 67，这一现象引起了人们很大兴趣。比较 !"# 8
$%&’()*&#+, 0//9/ ,-’ 和 :/9/ 菌 株 ,-3 一 级 结

构［.，00］，发现 ,-’ 中 有 0. 个 氢 键 连 接 !"#$ 和 周 围

蛋白，而在 ,-3 中只有 ; 个。,-’ 中!<< 和!<9 位

为 =5> 和 =>?，而在 ,-3 则为 @#* 和 ,*A。前者可通

过氢键与 ’ 个 !.9/ 的 "3B乙酰基连接，而后者则不

行，因 此 ,-3 中 只 有!<0=5> 和 "3B乙 酰 基 之 间 的 0
个强 的 氢 键。 氢 键 数 目 的 减 少 有 可 能 使 ,-3 中

!"#$ C 的 "3B乙酰基旋转自由度增加，从而使 "3B乙
酰基链显著倾斜于 !"#$ 环平面，而在 ,-’ 中则几乎

平行。因此，人 们 认 为 "3B乙 酰 基 链 旋 转 方 向 的 改

变是引起蓝移的主要原因。荷兰学者的研究也证实

了这一点［’/］。也 有 报 道 认 为 色 素 位 点 能 量 的 改 变

也是导致光谱学变化的原因。

图 ! " #$ % &’( 电子云密度图

D1& 8 ’ =#* *$*E+>F6 G*621+1*2 FH ,-< H>F7 !*(’(),-+’(.(/$, )$#+,01&, 8

=#* 2E#*7C 12 $FFI16& GFJ6 +#* FE+C7*>1E CK12 J1+# +#* !B! C6G !B"
?1&7*6+（ GC>I &>*5）， +#* #*$1E*2 $16I16& "! C+F72 C>* 2#FJ6 16

E1>E$*2［;］8

( #! &’! 结构的拓展 ) &’(
有人认为 ,-< 很可能是 ,-’、,-3 和 ,-< 的混

合物。,-< 典型 特 征 是 .9/ 67 光 吸 收 降 低 甚 至 完

全消失。目 前 仅 发 现 于 !), 8 )$#+,01&,，还 未 有 晶 体

结构的报 道。电 子 云 密 度 图（图 ’）、吸 收 光 谱、)LM
和 "N 光谱分析，推断出 ,-< 和 ,-’ 整体结构一样。

所不 同 的 是，,-’ 和 ,-3 是 九 聚 物，而 ,-< 是 精 确

旋转对称的八 聚 物，即 ,-< 由 . 个!"G 异 源 多 肽 组

成，每个!"亚基包含 < 个 !"#$ 分子，比 ,-’ 明显多

出一个 !"#$ C（!.//B’），位置约在!"G 环与 !.//B0 环

中间，结 果 ,-< 中 !"#$ C 数 目 达 到 3’。!.9/ 中

!"#$ 分子（!B!O!B"）可能径向排列，不像在 ,-’ 中是

切线 排 列（表 0），结 果 导 致 ,-< 吸 收 光 谱 不 同 于

,-’。此 外，,-’ 中 的!=5><< 和!=>?<9 氨 基 酸 在

,-< 中被 @#* 和 %*+ 取代，与 ,-3 相同，这也是导致

吸收光谱不同的原因之一。

$ 存在的问题与发展趋势

近来，不产氧光合菌色素蛋白复合体结构和功

能的研究呈现出一些新的特点，分辨率在不断提高；

除 PB射线衍射技术外，多种电镜技术也被广泛应用

于该领域，研究报道逐年上升。但随之也产生出许

多问题：例如结晶色素蛋白复合体的结构与功能是

否 与 活 体 生 命 活 动 规 律 相 符 合？,-’ 中 !.// 到

!.9/ 的能量 传 递 时 间 的 实 验 测 量 值 和 理 论 值 之 间

为什么存在 较 大 差 异［’0］，这 究 竟 是 结 晶 过 程 导 致，

还是实验 测 量 技 术 或 者 说 有 别 的 能 量 传 递 机 制 所

致？,-< 的合成是细菌光敏素调控基因 !?# 光致异

构化调控 还 是 去 磷 酸 化 调 控［’’，’3］？M" 具 有 左 右 对

称的结构，但为什么原初光化学反应的电子只在 M"
的一侧传 递？M"B,-0 中 的 @AHP 和 Q 亚 基 有 利 于

电子从泛醌 传 递 至 细 胞 色 素 "%0 ，而 对 于 没 有 @AHP

和 Q 亚基 的 种 类，泛 醌 是 如 何 将 电 子 穿 过 ,-0 环

的？,-0 封闭 M" 时是否需要 细 胞 色 素 "%0 复 合 体

的辅助？,-’ 的大小是否影响它的功能？,-’ 结合

的 !"#$ 分子和 ">+ 分子的确切比例？是否所有不产

氧光合细菌都具有合成 ,-3 或 ,-< 的功能，结构上

是否存在差异？等等这些问题都有待深入研究和探

讨。此外，尽管目前色素蛋白复合体的研究种类已

有所扩展，但仍局限于一些模式菌株，很有必要开展

其他种属研究。相信新技术、新思维的引入，这些问

题将会逐步得到解决，光合作用机理的阐明将会取

得更大发展。
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W2A2%E2@：*N 6)&#);1 +HHXa W2E%F2@：

""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""

U K);A. +HHX

本 刊 声 明

经核实，发表在《微生物学报》+HHX 年 UX 卷 9 期 9NZ—9G+ 页的论文“免疫共 刺 激 分 子 b,UH4 对 乙 型 肝 炎 核 酸 疫 苗 的 免 疫

佐剂作用”的内容是第一作者在中国农业大学读博士期 间 进 行 的，毕 业 后 在 通 讯 作 者 不 知 情 的 情 况 下 投 稿，并 提 供 了 通 讯 作

者的错误 2=)%B，致使编辑部无法准确联 系 到 通 讯 作 者；而 且 文 章 的 大 部 分 结 果 已 经 发 表 在 +HHZ 年 的 6-#;&)B -> 32&2 K2@%A%&2
上。

为了加强我国科技界精神文明建设、提高科技工作者职业道德水平、保护我国科学研究成果的知识产权、维护《微生物学

报》的声誉，参照中国科协对我国科 技 工 作 者 职 业 道 德 公 约（中 国 科 协 网 页 .<<$：aPPP Q A)F< Q -;’ Q A&a出 版 管 理 a出 版 政 策 法 规），

《微生物学报》编委会决定撤消发表在本刊 +HHX 年 UX 卷 9 期 9NZ—9G+ 页的论文。

《微生物学报》在此重申反对重复发表、一稿多投及一切伪造、欺骗和抄袭行为！同时向维护《微生物学报》声誉的读者和

作者表示衷心感谢，希望广大读者和作者继续监督。

《微生物学报》编委会

+HHX 年 Z 月

*N**杨素萍等：不产氧光合细菌色素蛋白复合体研究进展 Q a微生物学报（+HHX）UX（X）




