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与隐藻及甲藻不同
,

蓝藻和红藻中的藻胆蛋 白并非独立地行使能量吸收与传递的功

能
,

而是通过连接多肤将不同类型的藻胆蛋 白按照一定的次序组合在一起
,

形成高度有序

的超分子复合体
—

藻胆体
,

存在于光合膜的表面
,

作为光合作用能量吸收与传递的功能

单位
。

藻胆体分子量的范围介于 � � �� “至 �� � �� �道尔顿之间
,

形状及大小与藻的种类 密

切相关
。

藻胆体的类型及分布

已知的藻胆体主要有 以下几种
�

�� 束状藻胆体
,

这种藻胆体是 由六根直径为 �� 一

�� ��
,

长度为 �� 一�� �� 的
“

杆
”

所组成
,

每根
“

杆
”

均与细胞膜 内表面成固定 的角度
,

形成

了状似倒立三角烧瓶的束状结构
。

束状结构的基部是一个性质与组成还不太清楚 的圆盘

形结构
,

藻胆体通过这个
“

圆盘状结构
”

与细胞膜内表面结合
�’〕

。

这种藻胆体仅在一种特殊

类型的蓝藻 � ��� � ��� �� � � ��� �’’��
� 中发现

,

这种蓝藻没有类囊体结构
,

所有的光合作用蛋

白质复合物存在于细胞膜 内或者细胞膜内表面上 �� 
。

�� 半盘状藻胆体
,

这种藻胆体存在

于蓝藻和一些单细胞红藻中
,

是最 常见 的一种藻胆体
。

它 由
“

核心复合物
”

和
“

棒状复合

物
”

二部分组成
。 “

核心复合物
”

是 由三个圆柱体组成
,

每个圆柱体的直径大约为 �� ��
,

长

度约为 �� �� 
。

在
“

核心复合物
”

外周沿同一平 面有六个
“

棒状复合物
”

呈扇形排列
,

每个
“

棒状复合物
”

是由 �一 � 个盘状物垛叠而成
,

每个盘状物的厚度为 � � �
,

直径为 �� 一 �� ��
。

�� 半椭球形藻胆体
,

这种藻胆体主要存 在于一些高等红藻和蓝藻中
,

紫球藻的藻胆体也

�� �  一�
一 � �收到

。
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是属于这种类型
。

第 一个被发现的藻胆体就是紫球藻藻胆体
,

所以这种藻胆体研究得最

深人
。

它 的大小为 �� � �� � �� � � , ,

也是 由
“

核心复合物
”

和
“

棒状复合物
”

二部分组成
。

大 约 �� 一 �� 根
“

棒 状 复 合 物
”

呈 放 射 状 排 列 在
“

核 心 复 合 物
”

外 周
。

�� 双 圆 桶 状

�� �� ���� � � �� ��藻胆体
,

这种藻胆体仅在红藻 � �护��
��� 尸� �沂

� � 中发现
,

它的大小大 约是

� � � � � 又 � � � � � �
又
〕
。

� �� �� �� ��
�
等川 发现用不同光质的光处理蓝藻 ��

口� � ��� � � ��
�

� �� 细胞可以诱导产

生两种不同类型的藻胆体
。

在红光下生长的细胞中可以分离得到半盘状藻胆体
,

这种藻

胆体的异藻蓝蛋 白与 �一藻蓝蛋白的摩尔比为 � � �
�

�
,

但不含藻红蛋白 � 而在绿光下
,

细胞

中的藻胆体则变为半椭球形
,

藻胆体的异藻蓝蛋白
、

��� 藻蓝蛋 白和藻红蛋 白的摩尔 比为
� �  ��

�

�
,

其主要组分是藻红蛋 白
� 当细胞生长在白光下时

,

则既有半 盘状藻胆体
,

也有半

椭球形藻胆体
,

而且 还有介于二者之 间的
“

中间类型
”

存在
。

研究表明
,

在许多藻类中
,

藻

胆体
“

棒状复合物
”

的组成往往与培养条件有关
,

这些培养条件包括光强
、

温度
、

�� 浓度和

氮源等卜
, 。�

。

根据不同光质下
,

细胞 内藻胆体组分的变化
,

可将蓝藻分为三大类
,

�� �在任

何光质下
,

藻胆体的组分均不发生变化
� �� �在不 同光质下

,

细胞 内仅藻红蛋白的表达量

有差异
,

其它组分不变
�
�川 �在不同光质下

,

藻红蛋白和藻蓝蛋 白的相对浓度发生变化
,

例

如细胞生长在红光下
,

可 以诱导藻蓝蛋 白的积累
,

而使藻红蛋白含量减少
� 如果细胞生长

在绿光下
,

藻胆蛋 白相对含量的变化正好与红光相反
。

�
�

藻胆体的分子组装

如前所述
,

藻胆体主要是由两部分组成
,

即
“

核心复合物
”

和外 周的
“

棒状复 合物
” 。

“

棒状复合物
”

的组分主要有藻蓝蛋 白 ����
、

藻红蛋白 ���� 和藻红蓝蛋 白 �����
� “

核心复

合物
”

则是由异藻蓝蛋白 �� �� 和异藻蓝蛋 白 � �� ��� 组成
,

不同的藻胆蛋白分子间依靠连

接多肤相互连接
。

连接多肤不仅起连接作用
,

而且在藻胆体的形成以及促进分子间的能量

传递方面意义重大【‘’〕
。

连接多肤缺失往往使细胞内不能形成稳定的藻胆体或者使藻胆体

内的能量传递受阻
�’� �

。

�
�

� 藻胆体外周
“

棒状复合物
”

的组装

目前对蓝藻 牙�� 动 ��
� �’ �� � � �  藻胆体

“

棒状复合物
”

的分子组装过程以及决定其长

度的因素研究得最为深人
。

匆�� 动口。二�� � �� � 藻胆体形状为半盘状
,

其
“

棒状复合物
”

是

由 � 一藻 蓝 蛋 白 �� �� �和 � 种 连 接 多 肤 所 组 成
。

这 � 种 连 接 多 肤 的分 子 量 分 别 为

� �� � �� 二
�

�
、

� � � � ��、
厦,

�
、

� ��� ��二
�

�和 � � � ��。 �
。

�二 �

的功能是使第一个六聚体 � � � 分

子与
“

核心复合物
”

相连
,

� ��
�

使第二个 ��� 分子与第一个 ��� 分子相连
,

�。位于第二 与

第三个 ��� 分子之间起连接作用
,

而 �、主要结合在每个
“

棒状复合物
’

的顶端
。

由此 可

见
,

这个棒状复合物的分子排列次序为
� � 。 一 ��� �二。一 ���一� 二

�一 ���一� 二
�一 “

核心复合

物
”
� ’� �

。

�。的主要功能在于它能保持
“

棒状复合物
’

长度的均一性
,

它 的结合位点可能是

�� �
一� �� 复合物中远离

“

核心复合物
”

的那一端
。

� 。保持
“

棒状复合物
”

长度均一性的机理

尚不清楚
,

推测其机制可能是如果没有 �。的存在
,

则 � ��一� 二
。

复合物中结合 � �� 的位点就

会被另外一个 � ��一� 、
。

复合物所 占据 � ’‘〕
。

��� �� �� 等 �’�〕用体外重组的方法发现
,

在体外纯化的连接多肤可与藻蓝蛋白六聚体形
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成复合物
,

甚至可形成聚集体
。

同时还发现连接多肤可使藻蓝蛋 白的吸收光谱和荧光光

谱红移
,

而且离
“

核心复合物
”

越远
,

连接多肤和藻蓝蛋 白复合物的光谱红移程度越大
,

红

移程度的次序依次为
� �、一� ��  !∀# 沂C P C > L R2

7一C P C, 这种逐步红移的现象有利于分子间

的能量传递
。

然而
,

B
ha

te ra
o

等人
!”〕在不能产生 L、

3
的突变株中发现 L 二

。

能正常表达
,

而且

LR30 可以代替 L R3
3
以保证

“

棒状复合物
”

的生物发生和结构的完整性
。

突变株藻胆体与野生

型的相 比
,

在能量吸收和传递方面几 乎没有区别
,

由此他们认为连接多肤仅在决定
“

棒状

复合物
”

长度方面起重要 的作用
,

对藻胆蛋 白的光谱特性影响较小
,

也就是说对分子间的

能量传递的作用较弱
。

LI Ps
ch

ul
tz 等 [l

6」
从红藻 Po rP 匆

;id iu m s口r di du m 中分离出一个 B一藻红蛋 白一

R--
藻蓝蛋

白复合物
,

这个复合物相 当稳定
,

而且能量完全偶联
。

将这个复合物解离
,

得到一种 B一藻

红蛋 白和二种 R-- 藻蓝蛋 白
,

这 两种 R-- 藻蓝蛋 白的吸 收光 谱不 同
,

一种 吸收峰位于

62 2一63 3nm 之间
,

另一种吸收峰位于 6 17 一620 nm 之间
。

将分离的 B一藻红蛋白分别和这

二种 R-- 藻蓝蛋 白在体外重组
,

发现 B一藻红蛋白与吸收峰位于 622 一63 3nln 的卜藻蓝蛋 白

的体外重组率
,

远远 高于与吸收峰位于 6 17 一620 nm 的 R-- 藻蓝蛋 白
。

进一步分析发现吸

收峰位于 62 2一63 3nm 的 玲藻蓝蛋 白
、

含有一个分子量为 30 K D 的连接多肤组分
,

而吸收

峰位于 6 17 一620 nm 的 R-- 藻蓝蛋白
、

则不含有这个连接多肤组分
。

由此可见连接多肤在

决定藻胆体
“

棒状复合物
”

的生物组装方面作用重大
.

2. 2 藻胆体
“

核心复合物
”

的结构与组装

藻胆体
“

核心复合物
”

的形状与藻种有关
,

它通常是由三个圆柱体构成
,

上面的一个圆

柱体称为
“

顶部圆柱体
” ,

下面的两个称为
“

基底圆柱体
” 。

每个圆柱体主要是 由三聚体的

异藻蓝蛋白 (A PC) 和连接多肤组成
。 “

顶部圆柱体
”

是由四个三聚体的 A P C 组成
,

其中二

个带有小分 子量的核心连接多肤 L导
,

两个
“

基底 圆柱体
”

也同样含有二个 A PC
·

L 导复合

体
。

比较 (a 斌p
A义) 3和 (a 耀p斌)

。
L 吞

,

发现二者的光谱特性极为相似
,

但是 (a 斌p
A咒)。L 急复

合物更稳定
。

在使 (a 斌p
A代) 。解聚为单位 (a

A邢p斌)的条件下
,

(a 斌p峨)
。
L 急复合体仍很

稳定
,

它似乎有抗解聚的能力
。

因而 L unde n 等{
’7 ,认为 嵘能稳定 A P C 三 聚体

,

而且可 以防

止aAPC 在含有
。A代的 A P C 复合物与不含

。

APC 复合物之间的转移
。

通过不能产生琳的突变

型和野生型的对比分析发现
,

含有 L急的藻胆体与不含 L冬的藻胆体在功能上无显著差异
,

只是前者更稳定〔’8〕
。

1
9 8 3 年

,

。ng rich 和L unde n 等[
’9〕分别报道了在藻胆体 的

“

核心复合物
’

中存在着两种

能量终端受体
。
AP

”

和 L汽(喘)
,

这两个能量终端受体均有 2 个拷 贝
,

Gl az

e r

等{:0, 川认为
“

核

心复合物
”

的两个
“

基底 圆柱体
”

均含有(a AP
“。
全PC时代) L急和 (a 撰p斌)

Zp
’8 5

L 汽复合物
,

这样

在顶部圆柱体中就不含有 L汽和
。
AP
“

组分
。

所以一般认为藻胆体
“

核心复合物
”

的
“

顶部圆

柱体
”

仅含有 (a 斌p斌)
。和 (a

A咒p
A咒)

,
L愁各两个拷 贝

,

而两个
“

基底 圆柱体
”

则分别含有四

种组分
,

即 (a 斌p姗)
:、

(a 姗p
A代) , L 暮

、

(a
AP

“。

终p笋
’

)

L 导和 (a 解p解)
Z
p
’8 ,

L 汽
。

每个
“

基底圆

柱体
”

的四种组分的组装方式目前有两种假说
,

一种是 曰az
er等[9] 提出的

,

他认为四种组分

的排列方式为 (a AP
“

p APC
)

3 *
(a 攫p娥)

Z
p
‘8 5

L 豁
* (。AP “。

笋p黔)聪
* (a 攫p

A戌) 。L 急
;另一种

是由 A nde rs on 等和 Ei se rli ng 等提出的川
,

他们认为排列方式应为 (a
A邢p

A邢)
3 L急
* (a APC

pAPC )
3 ,

(
a

耀p斌)
Z
p
‘8 ,

曦
* (aAPBa全PC p拼)L暮

。

Z
i l i

n s

k

a s 和腼m
uro
等在对 No

sto c sp
·

藻胆
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体进行充 分研究之 后
,

认 为能量从 异藻蓝蛋 白向: AP
“

和喘 传 递时
,

路径是各 自独 立

的
。

以llb ro 等在对 匆。
ec h

o c 口c o
us

s p
.
P C C 63 01 藻胆体进行时间荧光光谱研究后也得出了

同样的结论
,

并且认为 L汽和
。
AP

”

的室温荧光发射峰均位于 680 nm
。

Re

u
te

r 等人圈从蓝藻

Ma
“
tig

口

cla du
‘

la m

ino

“
us 藻胆体

“

核心复合物
’

中分离得到两种组分
,

一种是仅含喘的

A P C 复合物 AP
cM ,

另一种是既含有 L豁又含有
。AP

”的 A P C 复合物A 几
。

前一复合物的室温

荧 光 发射 峰 位于 6 7 In m
,

后 一复合 物 的室 温 荧光 发 射峰 有两 个
,

分 别位 于 680 nln 和

67 0nm
,

这说明两个能量终端受体的室温荧光发射峰不同
:L 汽位于 67 Inm

,

而。AP
”

则位于

680nm ;同时也说 明两个终端受体在能量传递中的作用是不同的
。 “

核心复合物
”

的p
’‘5

组

分是 凡gl is tal le
r等人【2习发现的

,

后来 助m be h等 [24] 测定了它的氨基酸全序列
,

但是它的功

能和在藻胆体 中的空间位置 目前仍不太清楚
,

有人推测它可能参与能量 向 PS H 传递的过

程
,

即在藻胆体中能量传递的顺序为
:
藻蓝蛋 白。异藻蓝蛋 白。p

’8 5
‘L cM 或者 。

AP
“,

最后传

给光合作用反应 中心叶绿素 a[=
5!。

3

.

藻胆体的能量传递

藻胆体 内能量传递的效率不是百分之百
,

而是在 95 % 左右[:0l
。

目前最常用的研究藻

胆体能量传递的方法有两种
:
(1) 构建藻胆体组分缺失的突变体

,

研究各个组分在能量传

递中的作用 ; (2) 利用快速时间分辨技术研究能量传递的过程
。

藻胆体 中各种藻胆蛋白间

能量传递 的机制主要有两种
:
一种是 凡rs te

r的无辐射共振传能机制
,

另一种则是所谓的
“

激子偶联
”

传能方式
。

在藻胆体的
“

棒状复合物
”

中
,

往往有几个同种藻胆蛋 白垛叠在一

起
,

而且
“

棒状复合物
”

的长度可以 随着培养条件的不同而变化
,

因此
“

棒状复合物
”

内能量

传递的机制尤其引人注 目
。

目前
,

对这一机制的描述主要有两种模型
。

一种是
“

自由传递

陷阱限制
”

模型
,

这种模型认为
,

能量可以在
“

棒状复合物
”

内自由传递
,

限速步骤是在藻红

蛋 白与藻蓝蛋白交界处的能量传递
,

如果藻胆体没有藻红蛋 白
,

则由藻蓝蛋 白与异藻蓝蛋

白交界处的
“

陷阱
”

代替
;另一种模型是

“

限制扩散动力学
”

模型
,

这种模型认为能量在
“

棒

状复合物
”

内传递时
,

盘与盘之间的能量传递是限速步骤
。

4

.

藻胆体与光合作用激发能的调节

在含有叶绿素 a /卜蛋白质复合物作为捕光色素系统的机体中
,

P S H 优先激发使质体

醒还原
,

从而激活与类囊体膜结合的激酶
,

激酶使 LH C H 颗粒磷酸化
,

磷酸化的 LH C H 从

垛叠的类囊体膜中侧向移至含有较多 PS I 的基质类囊体膜上
,

从而使 P S I 的吸收截面增

加
,

这种状态称为状态 2
。

当 PS I 优先激发时
,

引起质体醒的氧化
,

从而使激酶钝化
,

细胞

内的磷酸化酶使磷酸化的 L H C H 颗粒脱磷酸化
,

因而 L H C H 又回到富含 PS H 垛叠类囊膜

上
,

这时称为状态 l
。

M ur

a
ta 等 126 ]对含藻胆体的红藻和蓝藻进行了激发能分配调节的研究

,

提出了激发能

分配调节的模型
。

这个模型认为激发能在两个光系统间的分配受控于激发能的
“

满溢
”

流

动
,

即在状态 2 中
,

激发能从 PS H 叶绿素
a溢 向 PS I 叶绿素 a的速度高

,

而在状态 1 中
,

这

种速度较低
。

这种
“

满溢
”

作用被后来的一系列实验所证实
。

A U

e n

等对含有藻胆体的藻类的激发能分配调节提出了新的模型
,

这个模型类似于 以
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叶绿素 a /卜蛋白质复合物作为捕光系统的机体 中的机制
。

模型认为藻胆体和 P S H 受到

磷酸化和去磷酸化的作用
,

而且这种作用也与质体醒的氧化还原状态有关
。

在状态 2 中
,

藻胆体和 P S ll 颗粒均磷酸化从而导致二者之间的相互排斥
,

于是藻胆体在类囊体膜上移

动
,

并与 PS I 结合以增加 PS I 的吸收截面
。

在状态 1中
,

藻胆体与 PS H 均去磷酸化
,

因而

二者重新结合
,

P S H 吸收截面增加
。

最近 M ul ll ne au
x
等团〕对 Al len 模型作了一些改进

,

认为磷 酸化的藻胆体和 P sl 工颗粒

相互排斥时
,

移动的是 PS ll 颗粒而不是藻胆体
。

当磷酸化的 PS H 颗粒移到 PS I 颗粒处

时
,

藻胆 体 与二个 光系 统均保 持解 离状 态
,

结 果 由于
“

满 溢
”

引起 的激 发能从 PS H 向

PS I的流动增加
,

而激发能从藻胆体向任一光系统的流动减小
。

在状态 2 中
,

并没有检测

到藻胆体荧光的增加
,

因此推测体 内可能存在着一种未知荧光淬灭剂
,

淬灭了藻胆体增加

的荧光
。

在状态 1 中
,

P S I 优先激发
,

使 PS H 颗粒和藻胆体脱磷酸化
,

因而 PS H 与藻胆体

重新结合
。

M ur

a

ta 的模型认为激发能在光系统间的分配调节不需要藻胆体的参与
,

而 Al len 和

M ull ine au
x提 出的模型中均要求有藻胆体 的参与

。

对这一问题的研究 目前主要应用两种

方法
,

一种是光谱学方法
,

另一种则是用不含藻胆体的突变株
。

用光谱学方法研究时常有

二个问题难以克服
,

一是用低温光谱测定时
,

细胞 内容易产生冰晶
,

影响光谱测定
,

虽然可

以加人甘油 以防止冰晶的形成
,

但甘油会使藻胆体 与光合作用反应 中心的能量偶联解

离
;第二个问题是 PS H 和 P S I 的叶绿素的荧光光谱往往重叠

。

关于藻胆体是否是激发能

分配调节的关键因素其研究仍在进行中[28]
。

B
ru

c e 等 [:9] 用缺失藻胆体的突变株进行研究

发现藻胆体在激发能分配调节 中的作用较小
,

然而 M ull ine
a
ux 等人洲用时间分辨荧光光

谱的方法研究发现藻胆体在激发能分配调节中起着重要的作用
。
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