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由于植物是一种固定生长的生物，因此周围多变的环境（如

光、温度、水分等）对其生长发育起着非常重要的作用。其中，光

对植物的作用最重要 :2;，它不仅以能量的方式直接影响植物的光

合作用，而且也作为信号分子调节植物的生长发育。光作为信号

所引起的植物效应（即植物对光的反应）可分为 < 类：光形 态 建

成、向光性生长和光周期现象。在植物的光反应中，目前发现的

光受体有 < 种：光敏色素（6=>?/@=A/B5）、隐花色素（或称蓝光 C 紫
外光DE 受体，@A>6?/@=A/B5 或 F0G5 C H.DE A5@56?/A）和紫外光D(
受体（H.D( A5@56?/A）:8;。其中光敏色素对植物的影响最为明显，

对它研究得也较为深入，它在植物光形态建成中发挥着重要的

调控作用，参与许多受光控制的生理反应。

2 光敏色素分子特性及其基因

自 2I4I 年发现光敏色素以来，人们就开始了对其分子结构

的研究。研究发现，光敏色素是由生色团（@=A/B/6=/A5）和蛋白质

（脱辅基蛋白，J6/6A/?5KL）8 部分组成的。生色团是一个线状排列

的四吡咯环结构化合物，相对分子质量约为 328；脱辅基蛋白单

体相对分子质量为 289M29<N28OM29<。还发现光敏色素都是以 8
种不同的形式存在的，即红光吸收型（PA）和远红光吸收型（PQA）。

PQA 是生理激活型，呈黄绿色，其最大吸收峰在 O<9 LB 左右；而

PA 是生理失活型，呈蓝绿色，其最大吸收峰在 339 LB 左右。PQA
的蛋白质分子表面比 PA 暴露得更多、疏水性更强，使 PQA 分子更

易与其他分子发生作用，这可能是二者不同生理活性的分子基

础。这 8 种形式的光敏色素是可以相互转变的，照射白光或红光

后，PA 型转化为 PQA 型。PQA 型不稳定，易为蛋白酶降解，在离体或

活体条件下，PQA 会发生降解或暗逆转。照射远红光使 PQA 型转化

为 PA 型，其转变是生色团异构化的结果 :2;。光敏色素的光转变如

下式所示：

89 世纪 R9 年代在生理学、光谱学和免疫学方面的证据表

明，植物黄化苗和绿苗中的光敏色素性质不同，并被分别命名为

P!和 P"。近年来，人们利用免疫学、分子生物学及生物突变技

术等研究表明，不同种类的光敏色素蛋白是由不同的基因编码

的。在拟南芥中，编码光敏色素的蛋白基因有 4 种（!"#$，!"#%，

!"#&，!"#’，!"#(）:<;。%=JAA/@S 和 TGJK0:<;等测定了拟南芥中 !"#$、

!"#%、!"#& 的 @U’E 序 列 ； 随 后 ，*0J@S :V; 等 于 2IIV 年 测 定 了

!"#’ 和 !"#( 的 @U’E 序列。PAJ?? 等对番茄 !"# 基因的研究表明

也含有 4 种 !"# 基因，其中的 V 种与拟南 芥 相 似 ， 还 有 一 种 新

的 !"#)。E0FJ:4;的研究表明，番茄的 !"#) 和拟南芥的 !"#& 是同

源的。拟南芥的 !"#$ 基因在黄化幼苗中含量非常丰富，但很容

易被降解；而 !"#%、!"#&、!"#’、!"#( 的含量很少， 并 且 对 光 很

稳定:<;。在从藻类到被子植物的许多类型植物中已发现与这些基

因相似的序列。根据它们基因表达的特点和表达产物的各种性

质，已确认 !"#$ 属于 P!，而 !"#%、!"#&、!"#’、!"#( 属于 P"。

最近，PJAS:3;等利用生物物理和生物化学等手段发现，光敏色
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素包括 ! 个中心区域，即 " 端光感受区和 # 端光调节区，而且他

还认为，其他作用因子是通过与光敏色素 # 端而发生作用的。

! 光敏色素的生理功能

判断一个反应是否受光敏色素的调节，就是检验红光能否

诱导这个反应，而紧随其后的远红光能否把该反应逆转到单独

远红光效应的水平上。光敏色素作为植物体内敏感的光受体之

一，在植物光形态建成中发挥着重要的调控作用，也参与其他许

多受光控制的生理反应，而研究得最多的还是光敏色素在植物

成花中的作用。

!$% 光敏色素在植物个体发育中的作用

实验表明，在植物个体发育的整个过程中都离不开光敏色

素的作用。光敏色素以可以相互转化的 ! 种形式存在，在不同植

物、植物发育的不同时期和器官的不同细胞中调节不同的反应。

目前已知有 !&& 多个反应受光敏色素的调节，包括从种子的萌

发到幼苗生长、从植株地上部分发育到根的生长和根冠比调节、

从花芽分化到叶片等器官衰老、休眠的调节等 ’()。表 % 列举了一

些受光敏色素调节的重要反应。

!$! 光敏色素与光周期

光敏色素主要接收红光和远红光信号，影响植物的成花诱

导。当以各种单色光对暗期进行间断试验，分别观察它们花原基

发生的影响时，发现抑制短日植物（大豆和苍耳）和促进长 日 植

物 （冬 大 麦 ）开 花 的 作 用 光 谱 类 似 ：以 *&&+**& ,- 的 红 光 最 有

效，而 ./& ,- 左右的蓝光效果很差；且远红光可以反复逆转红

光对暗期的间断效应。但成花作用不是决定于红光和远红光的

绝对量0而是受 123 4 13 比值的影响。短日植物在较低的 123 4 13 比

值下成花，而长日植物成花刺激物质的形成则要求相对较高的

123 4 13 比值。如果暗期被红光间断，则 123 4 13 的比值升高，使短日

植物成花受到抑制。长日植物对 123 4 13 比值的要求不如短日植

物严格，但足够长的光照时间、比较高的辐照度和远红光光照对

于诱导长日植物开花是必不可少的。对此，人们研究发现，1567
与长日植物诱导的光周期有关，它是感受延长光照信号所必需

的’/)；而 1568 与短日植物诱导光周期有关。

光敏色素不仅调节开花，而且能控制性别表达和育性。王

伟 ’9)等在光敏 核 不 育 水 稻 中 的 研 究 说 明 ，1567 在 暗 期 中 的 显 著

增加可能是诱导育性转变的光周期反应所必需的。童哲 ’%&)曾证明

光敏色素通过光周期参与调节光敏稻的雄性器官发育。

: 光敏色素信号传导途径

根据光敏色素独特的理化性质———红光诱导引发的光反应

可被紧随其后的远红光充分逆转，人们先后发现许多基因的表

达受它的调控。那么，从 123 形成到基因表达之间的信号传递过

程是怎样的呢？我们知道，光敏色素存在于细胞质中，并有证据

表明，光活化的光敏色素分子本身并不能移动到细胞核里去直

接调节目的基因的表达。大量证据说明，在一个细胞里从光敏色

素的活化到基因表达之间存在着许多信号中间体，而从单个细

胞的光反应到组织或器官水平的光形态建成反应还有细胞之间

的信号转导 ’%%)。

:$% 光敏色素对基因表达的调控

许多实验都证明，光敏色素对基因表达的调控大都在转录

水平上进行 ’%!)。而且，人们也利用生物化学的手段证明 ; 蛋白、

<;=1、<7=1 磷 脂 酶 、>1:、#?!@等 都 是 光 敏 色 素 信 号 传 递 链 的 组

分 ’%:)。A3<B6,’%.)提出，依赖 #?!@的信号传导途径可能是光敏色素作

用机制的一个典型例子。而 7,<<B?’%C)也指出，光敏色素和钙调蛋

白的磷酸化有关。最近，DE?FG’%*)的研究也表明，不同光敏色素的

功能可能是由将信号途径特定地分向不同家族成员 所 导 致 的 。

H5?3-?’%()研究认为，光敏色素作为一种丝氨酸激酶而使其自身磷

酸化或使其他蛋白磷酸化而调节基因的转录水平。近年来的一

个重大进展是 "F’%/)等发现的蛋白因子 1>I:（转录调节因子），它

与 1568 的 123 直接结合，控制基因的表达，而且他还发现，1568
" 端的生色团结合区和 # 端二聚体区对 1>I: 的结合力很弱，好

象与结合 1>I: 的长度有关。"JE5?EK’%9)曾利用功能互补实验，分

离到一个 %( LM 的天冬 酰 氨 合 成 酶 （7H>）基 因 的 顺 式 作 用 启 动

子，而这种启动子是 156 调节 7H> 所必需的，并且它的活性是受

#?!@和 <;=1 调节的。

最近，I3?,N5?EKJ3’!&)在拟南芥中发现了一种作用因子 OHI%，

它 被 认 为 是 幼 苗 1567 介 导 的 光 信 号 传 导 的 一 个 组 分 ， 它 对

1567 的稳定性和生物合成没有影响，但在成熟的植物中 OHI%
的缺乏并不影响拟南芥的光周期开花反应。PJ,Q’!%)等发现了光敏

色素作用因子 #R1%，它由 : 种特殊的结构域组成，并 含 有 核 定

位信号（"SH）和细胞质定位信号（#SH），在 光 下 #R1% 可 以 从 核

内转到细胞质，在暗中它却存在于核内抑制光形态建成，而在亚

细胞内 #R1% 的定位变化是 "SH 和 #SH 协调作用的结果。

:$! 光敏色素信号转导途径

如上所述，我们知道很多信号分子都参与了信号转导。但是0
是否存在不同的信号传递链？信号链是分支的还是不分支的？下

面分别来探讨细胞内和细胞之间的信号转导。

研究光敏色素信号链一般选择细胞水平反应，蔡南海设计

的显微注射单细胞测定法是一个成功的例子 ’!!)。为了克服以器

官、整株植物为材料研究光敏色素信号转导的弊端，他们采用单

细胞鉴定参与光信号转导的分子，即把拟似的光敏色素信号链

成 员 或 效 应 剂 ， 如 1567、; 蛋 白 激 动 剂 或 抑 制 剂 、#?!@ 4 #?=、

<;=1 等以及它们的不同组合显微注射入单细胞，然后观察被注

射细胞的反应。以花色素苷合成、叶绿体发育以及 <?LT;UH 嵌合

基因的表达作为 1567 信号的标志。实验材料是番茄黄化突变体

!"#$!，由于其中缺少有生理活性的 1567，在光下不表现与 1567
有关的生理过程，因而非常适合作显微注射的受体。研究表明，

每细胞注入 %& &&&+C& &&& 个 1567 分子就可以使突变体 细 胞

表 % 绿色植物中一些典型的受光敏色素控制的反应

藻类、苔藓类 裸子植物 被子植物

孢子萌发

叶绿体运动

原丝体生长运动

种子萌发

胚芽弯钩伸直

节间伸长

芽萌发

种子萌发

胚芽弯钩伸直和子叶展开

茎节间伸长

根原基分化和根的生长

叶片分化和生长

单子叶植物叶片展开

叶绿体发育及叶绿素合成

叶感夜运动

向光性敏感性

膜电位、膜透性变化和离子流动

蛋白质、核酸合成及酶活性

花青素合成

光周期成花诱导
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图 2 介入光形态建成中的信号事件

恢复正常，, 蛋白参与 :;<= 信号转导并诱导与 :;<= 相同的细

胞反应，而在 , 蛋白下游，:;<= 信号链分支，且其一依赖于 *>8? @
*>A，另一个分支 则 依 赖 于 B,A:，分 别 诱 导 不 同 的 生 理 反 应 或

协同控制某一生理反应，如叶绿体的发育。更为重要的是上述所

有反应只发生在注射细胞中，相邻细胞则无反应。这不仅说明光

敏色素信号转导过程存在不同的、分支的信号传递链，而且说明

光敏色素信号是细胞自主性的。图 2 简要说明了光敏色素信号

转导途径的轮廓 C8D。光信号被适当的光敏色素受体接收后，活化

某一信号转导途径，可能包括 *>8? @ *>A、, 蛋白及 B,A:。早期的

信号事件诱导转录因子活化，克服被 *): 和 E"# 蛋白对光敏色

素反应基因的负调节。

以上资料是一个细胞内的结果，另有许多光形态建成反应

包括细胞之间的信号转导。例如光周期现象中信号的接收器官

是叶片，而反应器官是茎顶端的分生组织。光敏色素信号与最终

效应（开花）之间存在较长的时空距离以及光敏色素分子种 类 、

功能的多样性，皆意味着完全阐明光敏色素信号转导途径还需

要一段时间。FG>H0 总结了近 49 年来在光敏色素信号转导的分

子、细胞和生化等作用机制上的 4 个具有重大意义的进展 C8ID：!
光敏色素分子光诱导核基因转录；"光敏色素分子与转录因子

的直接作用；#光敏色素在光信号转导链上游作用于转录因子

的基因；$与光敏色素结合蛋白的激酶活性；%通过关键转录调

节子的特定降解调节转录后的信号转导。虽然此领域的研究取

得了一些进展，但廓清光敏色素信号转导的完整网络仍有待更

深入的研究。
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