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摘　 要: 蓝细菌光敏色素(ＣＢＣＲｓ)是蓝细菌中感受光的重要光受体ꎬ 能够响应从紫外光到红外光范围内的光信

号ꎬ 进而影响蓝细菌的光化学行为ꎮ 蓝细菌光敏色素通过 Ｎ￣末端 ＧＡＦ(ｃＧＭＰ ｐｈｏｓｐｈｏｄｉｅｓｔｅｒａｓｅꎬ ａｄｅｎｙｌｙｌ ｃｙ￣
ｃｌａｓｅ ａｎｄ ＦｈｌＡ ｄｏｍａｉｎ)结构域中保守性半胱氨酸共价结合藻胆色素ꎬ 形成具有感光生理功能的色素蛋白质ꎮ 本

文重点在分子水平上综述了蓝细菌光敏色素的分子结构、 生物合成和可逆光致变色效应机理ꎬ 并基于最新的研

究进展ꎬ 就蓝细菌光敏色素今后的研究方向进行了展望ꎮ
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　 　 光不仅是光合生物重要的能量来源ꎬ 而且是重

要的环境信号ꎮ 为了感知光强、 光质、 光向并对其

变化做出响应ꎬ 光合生物进化出了一套完整的光感

受系统ꎮ 光敏色素是存在于光合生物中感受光的功

能色素蛋白质ꎬ 是光感受系统的主要光受体ꎬ 在光

合生物的光信号响应及光形态建成中发挥重要作

用[１ꎬ２]ꎮ １９５９ 年 Ｂｕｔｌｅｒ 等在植物体内检测到了一

种红光 /远红光光受体ꎬ 并把这种色素蛋白质命名

为植物光敏色素(ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅｓꎬ Ｐｈｙｓ) [３]ꎮ 随着

Ｐｈｙｓ 的发现ꎬ 学者们对各种蓝细菌的光受体进行

了研究ꎮ １９９６ 年ꎬ Ｋｅｈｏｅ 和 Ｇｒｏｓｓｍａｎ 通过对发

菜 (Ｆｒｅｍｙｅｌｌａ ｄｉｐｌｏｓｉｐｈｏｎ) 的补充光适应性观察

与分析ꎬ 确定了与 Ｐｈｙｓ 相关的、 具有光适应性的

Ｆｄ ｒｃａＥ 基因ꎬ 同时还指出其它蓝细菌中也具有与

Ｐｈｙｓ 类似的基因[４ꎬ５]ꎬ 这一开拓性的工作极大地

促进了蓝细菌中光敏色素的深入研究ꎮ 随后 Ｌａｍ￣



ｐａｒｔｅｒ 等在集胞藻 ６８０３(Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ ｓｐ. ＰＣＣ
６８０３)中发现 Ｓｙ ｃｐｈ１ 基因编码光受体ꎬ 该光受体

能够结合藻胆色素ꎬ 具有与 Ｐｈｙｓ 类似的红光 /远
红光可逆光效应ꎬ 因此将 ＳｙＣｐｈ１ 称为类植物

Ｐｈｙｓ( ｒｅｌａｔｅｄ ｐｌａｎｔ ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅｓ) [６]ꎮ 迄今ꎬ 已

在念珠藻、 集胞藻、 嗜热藻、 聚球藻等蓝细菌中发

现了 上 百 个 蓝 细 菌 光 敏 色 素 ( ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉｏ￣
ｃｈｒｏｍｅｓꎬ ＣＢＣＲｓ) [７－９]ꎬ 并用不同波长的单色光

诱导其可逆光致变色效应验证 ＣＢＣＲｓꎮ

１　 ＣＢＣＲｓ 的结构

高等植物的 Ｐｈｙｓ 由 ２ 个结构域构成: Ｎ￣末端

的光感受区和 Ｃ￣末端的光调节区(图 １)ꎮ 光感受

区包括胆素裂合酶结构域 ( ｂｉｌｉｎ ｌｙａｓｅ ｄｏｍａｉｎꎬ
ＢＬＤ)和光敏色素结构域 (ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｄｏｍａｉｎꎬ
ＰＨＹ) [１０]ꎮ ＢＬＤ 包含光敏色素的保守性 ＧＡＦ 结构

域 ( ｃＧＭＰ ｐｈｏｓｐｈｏｄｉｅｓｔｅｒａｓｅꎬ ａｄｅｎｙｌｙｌ ｃｙｃｌａｓｅ

ａｎｄ ＦｈｌＡ ｄｏｍａｉｎ)ꎬ ＧＡＦ 结构域与生色团共价结

合ꎻ 当用红光 /远红光照射光敏色素时ꎬ 生色团发

生互变异构ꎬ 从而形成红光或远红光吸收型光敏色

素[１１ꎬ１２]ꎮ ＰＨＹ 结构域位于光感受区的 Ｃ￣端ꎬ 与

ＧＡＦ 结构域具有相似的折叠模式ꎬ 是保持 Ｐｈｙｓ 吸

收光谱完整所必需的部分[１３]ꎮ 光调节区域含有 ＰＡＳ
(Ｐｅｒ / Ａｒｎｔ / Ｓｉｍ)同源重复序列和类组氨酸激酶结构域

(ｈｉｓｔｉｄｉｎｅｋｉｎａｓｅ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｄｏｍａｉｎꎬ ＨＫＲＤ)[１４]ꎬ 在光

信号的转导过程中发挥着重要作用ꎮ 因此ꎬ 植物

Ｐｈｙｓ 由 ＰＡＳ￣ＧＡＦ￣ＰＨＹ 复合结构域组成ꎬ 在 ＰＡＳ
与 ＧＡＦ 之间形成“８”字型的套索结构ꎮ 类植物光

敏色素 ＳｙＣｐｈ１ 也具有 ＰＡＳ￣ＧＡＦ￣ＰＨＹ 复合结构

域ꎬ 其吸收光谱与植物 Ｐｈｙｓ 具有相似特征ꎮ
ＣＢＣＲｓ 与 Ｐｈｙｓ 在结构域组成上有较高的同

源性ꎬ 大多数 ＣＢＣＲｓ 由 Ｎ￣端光感受区和 Ｃ￣端光

调节区组成ꎮ ＣＢＣＲｓ 的 Ｎ￣端光感受区含有高度保

守的 ＧＡＦ 结构域ꎬ ＧＡＦ 结构域与生色团结合ꎬ 在
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图 １　 蓝细菌光敏色素和植物光敏色素的结构域组成
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蓝细菌中作为光受体感知光信号ꎻ Ｃ￣端光调节区

含有多个光信号调节结构域ꎬ 包括组氨酸激酶结构

域 ＨＡＭＰ ( ｈｉｓｔｉｄｉｎｅ ｋｉｎａｓｅ / ａｄｅｎｙｌａｔｅ ｃｙｃｌａｓｅ /
ｍｅｔｈｙｌ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ / ｐｈｏｓｐｈｏｄｉｅｓｔｅｒａｓｅ )、 类

组氨酸激酶 ＨＫＲＤ 结构域、 ＲＥＣ( ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｏｒ ｒｅｃｅｉｖｅｒ)结构域等(图 １)ꎮ 有些 ＣＢＣＲｓ 的

Ｃ￣端光调节区含有多个激酶结构域ꎬ 与 Ｎ￣端光感

受区的 ＧＡＦ 结构域组成双组分信号转导系统ꎮ 在

双组分信号转导系统中ꎬ ＣＢＣＲｓ 可以发生自身磷酸

化或转移磷酸基团ꎬ 从而调节光信号的响应及其传

递过程ꎮ
与 Ｐｈｙｓ 不同的是ꎬ ＣＢＣＲｓ 无 ＰＨＹ 和 ＰＡＳ 结

构域ꎬ 因此 ＣＢＣＲｓ 不含有 ＰＡＳ￣ＧＡＦ￣ＰＨＹ 复合结

构域ꎬ 不能形成“８”字型套索结构ꎮ 还有少数 ＣＢ￣
ＣＲｓ 仅含 ＧＡＦ 结构域ꎬ 无 Ｃ￣端的光信号调节结构

域ꎮ 但“８”字型套索结构或 Ｃ￣端光信号调节结构域

的缺乏并不影响 ＣＢＣＲｓ 与藻胆色素的共价结合及

其吸收光谱的完整性[１５]ꎮ

２　 ＣＢＣＲｓ 的生物合成

ＣＢＣＲｓ 的生物合成包含两个方面: (１)藻胆

色素的生物合成ꎻ (２)藻胆色素与 ＣＢＣＲｓ 辅基蛋

白的自催化共价偶联ꎮ
２􀆰 １　 藻胆色素的生物合成

藻胆色素生色团是由 ４ 个相互连接的吡咯环组

成的开链结构化合物ꎮ 在 ＣＢＣＲｓ 中共发现了 ２ 种

藻胆色素生色团(图 ２): 藻蓝胆素(ｐｈｙｃｏｃｙａｎｏ￣
ｂｉｌｉｎꎬ ＰＣＢ)和藻紫胆素(ｐｈｙｃｏｖｉｏｌｏｂｉｌｉｎꎬ ＰＶＢ)ꎮ
ＰＣＢ 和 ＰＶＢ 是同分异构体ꎬ 分子量为 ５８６ꎬ 均含

有 １０ 个双键ꎬ 包括 ２ 个酮基(Ｃ＝Ｏ)、 ７ 个碳碳双

键(Ｃ＝Ｃ)和 １ 个碳氮双键(Ｃ＝Ｎ)ꎬ 两者的差异表

现在共扼双键的数目和位置不同ꎮ ＰＣＢ 有 ９ 个共

扼双键ꎬ ＰＶＢ 有 ７ 个共扼双键ꎬ 随着共扼双键数

目的减少ꎬ 藻胆色素的吸收波长也相应减小ꎬ 游离

ＰＣＢ 的吸收波长为 ６６０ ｎｍꎬ 而游离 ＰＶＢ 的吸收

波长为 ５９０ ｎｍ[１６]ꎮ
藻胆色素的生物合成源于生物细胞内普遍存在

的血红素ꎬ 血红素在血红素氧化酶 ＨＯ１ 和胆绿素

还原酶 ＰｃｙＡ 的催化作 用 下 转 化 成 藻 蓝 胆 素

ＰＣＢ[１７－１８]ꎮ ＣＢＣＲｓ 的 ＧＡＦ 结构域与藻胆色素生

色团共价结合ꎬ 形成完整的、 有生理活性的 ＣＢ￣
ＣＲｓꎮ 某些含有保守 ＤＸＣＦ(Ａｓｐ￣Ｘａａ￣Ｃｙｓ￣Ｐｈｅ)基
序或 ＱＴＣＦ(Ｇｌｎ￣Ｔｈｒ￣Ｃｙｓ￣Ｐｈｅ)、 ＤＰＣＬ(Ａｓｐ￣Ｐｒｏ￣
Ｃｙｓ￣Ｌｅｕ)等衍生 ＤＸＣＦ 基序的 ＧＡＦ 结构域还具有

异构酶的功能ꎬ ＤＸＣＦ ＧＡＦ 能通过饱和 ＰＣＢ 的

Ｃ４ ＝ Ｃ５ 双键、 去饱和 Ｃ２￣Ｃ３ 单键的形式ꎬ 将初

始结合的 ＰＣＢ 部分或全部异构为 ＰＶＢ(图 ２) [１７]ꎮ
２􀆰 ２　 藻胆色素与 ＣＢＣＲｓ 辅基蛋白的共价偶联

蓝细菌结构简单ꎬ 遗传背景清楚ꎬ ＣＢＣＲｓ 可

在蓝细菌细胞内有效表达ꎮ Ｈüｂｓｃｈｍａｎｎ 等将 Ｓｙ
ｃｐｈ１ 基因添加 Ｈｉｓ 标签后转入集胞藻 ６８０３(Ｓｙｎｅ￣
ｃｈｏｙｃｓｔｉｓ ｓｐ. ＰＣＣ ６８０３)中表达ꎬ 采用镍柱亲和

层析 法 提 纯ꎬ 获 得 了 蓝 细 菌 体 内 表 达 的 Ｓｙ￣
Ｃｐｈ１[１８]ꎮ 随后ꎬ Ｎａｒｉｋａｗａ 等采用同样的方法在

鱼腥藻 ＰＣＣ ７１２０(Ｎｏｓｔｏｃ ｓｐ. ＰＣＣ ７１２０)中成功

获得了 ＡｎＰｉｘＪ[１９]ꎮ
与大肠杆菌表达系统相比ꎬ 蓝细菌表达蛋白周

期长ꎬ 目的蛋白难以提纯ꎬ 因此研究者试图在大肠

杆菌中表达 ＣＢＣＲｓꎮ Ｌａｍｐａｒｔｅｒ 等将蓝细菌血红

素氧化酶基因 ｈｏ１、 胆绿素还原酶基因 ｐｃｙＡ 与 Ｓｙ
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图 ２　 藻胆色素 ＰＣＢ与 ＰＶＢ的结构图
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ＰＣＢ ａｎｄ ＰＶＢ
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ｃｐｈ１ 同时导入大肠杆菌ꎬ 并在大肠杆菌细胞内共

表达ꎮ 在蓝细菌血红素氧化酶(ＨＯ１)和胆绿素还

原酶(ＰｃｙＡ)存在的条件下ꎬ 大肠杆菌内源血红

素转化为藻蓝胆素 ＰＣＢꎬ ＰＣＢ 与辅基蛋白 Ｃｐｈｌ
共价结合ꎬ 形成了完整的光敏色素 ＳｙＣｐｈｌ[２０ꎬ２１] ꎮ
随后ꎬ 利用大肠杆菌在蓝细菌细胞外表达了来自

各种蓝细菌的 ＣＢＣＲｓꎬ 均获得了与蓝细菌细胞内

表达的、 性质相似的光敏色素[２２－２４] ꎮ 藻胆色素与

ＣＢＣＲｓ 辅基蛋白以共价键结合ꎬ ＣＢＣＲｓ 辅基蛋

白固定了藻胆色素发色团的构型ꎬ 完整的 ＣＢＣＲｓ
具有比游离藻胆色素更强的吸收光谱和荧光光

谱ꎬ 可以实现高效率的能量接收及传递ꎮ

２􀆰 ３　 ＣＢＣＲｓ 辅基蛋白与生色团的共价结合位点

ＣＢＣＲｓ 通过 Ｎ￣末端 ＧＡＦ 结构域中保守性半

胱氨酸(Ｃｙｓｔｅｉｎｅꎬ Ｃｙｓ)的巯基共价结合藻胆色

素ꎬ ＧＡＦ 结构域在 ＣＢＣＲｓ 中起着结合色素并稳

定色素共轭结构的作用ꎮ 大多数 ＣＢＣＲｓ 及 Ｐｈｙｓ
的 ＧＡＦ 结构域均含有保守 ＣＨ(Ｃｙｓ￣Ｐｈｅ) 基序

(图 ３)ꎬ ＣＨ 基序中的 Ｃｙｓ 与藻胆色素的 Ｃ￣３１共

价结合ꎬ 形成第一个典型的硫醚键ꎬ ＣＨ 基序中的

保守性 Ｃｙｓ 简称为 Ｃｃ [１５ꎬ１６ꎬ２５ꎬ２６]ꎬ 仅通过 Ｃｃ 共价

结合藻胆色素的 ＣＢＣＲｓ 被归类为 ＣＨ ＣＢＣＲｓ(图
３)ꎬ 如 Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ Ｃｐｈ２ (ＳｙＣｐｈ２)、 鱼腥藻

ＰＣＣ ７１２０ ＡｎＰｉｘＪ、 集胞藻 ６８０３ Ｓｌｒ１３９３ ＧＡＦ３ 等ꎮ
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ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ 为含有 Ａｓｐ￣Ｘａａ￣Ｃｙｓ￣Ｐｈｅ 基序或衍生基序的蓝细菌光敏色素ꎬ ＣＨ ＣＢＣＲｓ 为含有 Ｃｙｓ￣Ｐｈｅ 基序的蓝细菌光敏色素ꎬ
ＣＬ ＣＢＣＲｓ 为含有 Ｃｙｓ￣Ｌｅｕ 基序的蓝细菌光敏色素ꎮ
ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ ｃｏｎｔａｉｎ Ａｓｐ￣Ｘａａ￣Ｃｙｓ￣Ｐｈｅ ｍｏｔｉｆ ｏｒ ｉｔｓ ｄｅｒｉｖａｔｉｖｅ ｍｏｔｉｆ. ＣＨ ＣＢＣＲｓ ｃｏｎｔａｉｎ Ｃｙｓ￣Ｐｈｅ ｍｏｔｉｆꎬ ｗｈｉｌｅ ＣＬ ＣＢＣＲｓ ｃｏｎｔａｉｎ
Ｃｙｓ￣Ｌｅｕ ｍｏｔｉｆ.
ＮｐＦ: Ｎｏｓｔｏｃ ｐｕｎｃｔｉｆｏｒｍｅ ＡＴＣＣ ２９１３３ꎻ Ｓｙ: Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ ｓｐ. ＰＣＣ ６８０３ꎻ Ｔｅ: Ｔｈｅｒｍｏｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ ｅｌｏｎｇａｔｕｓꎻ Ａｎ: Ａｎａｂａｅ￣
ｎａ ｓｐ. ＰＣＣ ７１２０ꎻ Ｆｄ: Ｆｒｅｍｙｅｌｌａ ｄｉｐｌｏｓｉｐｈｏｎꎻ ＮｐＲ: Ｎｏｓｔｏｃ ｐｕｎｃｔｉｆｏｒｍｅ ＰＣＣ ７３１０２ꎻ Ａｔ: Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ.

图 ３　 蓝细菌光敏色素和植物光敏色素 ＧＡＦ结构域的进化树
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＧＡＦ ｄｏｍａｉｎｓ ｏｆ ＣＢＣＲｓ ａｎｄ Ｐｈｙｓ
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　 　 近年来ꎬ 在蓝细菌中又发现了另一种类型的

ＣＢＣＲｓ 即 ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ ( 图 ３) [１７ꎬ ２５－２８]ꎬ 这类

ＣＢＣＲｓ 不仅具有保守性 ＣＨ 基序ꎬ 还具有保守性

ＤＸＣＦ 基序或 ＱＴＣＦ、 ＤＰＣＬ 等衍生的 ＤＸＣＦ 基序ꎮ
与 ＣＨ ＣＢＣＲｓ 相似ꎬ ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ 中 ＣＨ 基序的

Ｃｙｓ 为共价结合藻胆色素的第一个 Ｃｙｓꎬ 形成结合

藻胆色素的第一个硫醚键ꎻ 而 ＤＸＣＦ 基序中的 Ｃｙｓ
与藻胆色素共价结合形成第二个硫醚键ꎮ 多数学者

认为第二个 Ｃｙｓ 与藻胆色素的 Ｃ￣１０ 结合[２１ꎬ ２７ꎬ２８]ꎬ
但也有少数研究者认为第二个 Ｃｙｓ 与藻胆色素的

Ｃ￣５ 结合[２５]ꎮ 第二个硫醚键的形成打破了藻胆色

素原有的共轭体系ꎬ 从而赋予 ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ 在蓝

光或蓝光波段附近具有吸收峰[２６]ꎮ 由于第二个

Ｃｙｓ 与藻胆色素结合位置还没有完全确定ꎬ 故该

Ｃｙｓ 被简称为 Ｃｘ[２５]ꎮ
此外ꎬ 蓝细菌中还存在一种特殊的蓝细菌光敏

色素 ＦｄＲｃａＥ[２９]和 ＳｙＣｃａＳ[３０]ꎮ 与其它 ＣＢＣＲｓ 不

同的是ꎬ ＦｄＲｃａＥ 和 ＳｙＣｃａＳ 中没有 ＣＨ 保守性基

序ꎬ 仅含有 ＣＬ (Ｃｙｓ￣Ｌｅｕ) 基序ꎬ 并且通过 ＣＬ 基

序中的 Ｃｙｓ 共价结合藻胆色素ꎬ 因此 ＦｄＲｃａＥ 和

ＳｙＣｃａＳ 被归类为 ＣＬ ＣＢＣＲｓꎮ

３　 细菌光敏色素的可逆光致变色效应

Ｙａｎｇ 等[３１]用 Ｘ￣射线衍射法测定了细菌光敏

色素 ＢｒＢｐｈｐ 突变体的三维结构ꎬ 发现 ＢｒＢｐｈｐ 突

变体处于红光吸收态 (Ｐｒ) 时ꎬ 生色团四吡咯环的

Ｃ１５ ＝ Ｃ１６ 双键为 Ｚ 反式构型ꎮ Ｗｏｒｍａｌｄ 等[３２]利

用核磁共振分析了 ＳｙＣｐｈ１ 的三维结构ꎬ 发现 Ｓｙ￣
Ｃｐｈ１ 处于远红光吸收态 (Ｐｆｒ) 时ꎬ 生色团四吡咯

环的 Ｃ１５ ＝ Ｃ１６ 双键为 Ｅ 顺式构型ꎮ 这些研究结

果验证了细菌光敏色素的可逆光致变色效应机理ꎬ
即在受到特定波长的光饱和照射后ꎬ 细菌光敏色素

生色团的 Ｃ 环与 Ｄ 环之间的 Ｃ１５ ＝ Ｃ１６ 双键发生

顺反异构ꎬ 简称 １５Ｚ / １５Ｅ 异构(图 ４)ꎮ 随着生色

团在 Ｃ１５＝Ｃ１６ 双键发生顺反异构ꎬ 细菌光敏色素

的构象也随之发生 １５Ｚ / １５Ｅ 顺反异构ꎬ 从而导致

细菌光敏色素的光谱性质及其颜色发生改变ꎮ
此外ꎬ ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ 的可逆光致变色效应也

遵循细菌光敏色素的可逆光致 １５Ｚ / １５Ｅ 顺反异构

机理ꎬ 但在 ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ 的 １５Ｚ / １５Ｅ 顺反异构过

程中(图 ５)ꎬ 还存在着藻胆色素的其它异构平

衡[１７ꎬ２５]ꎮ 首先ꎬ ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ 中保守性 ＣＨ 基序

中的 Ｃｃ 与藻胆色素的 Ｃ￣３１结合ꎬ 形成第一个结合

藻胆色素的硫醚键ꎻ 当用某一波长的单色光饱和照

射 ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ 后ꎬ ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ 处于 １５Ｚ 构

型ꎬ 色素蛋白中的藻胆色素以 １５Ｚ￣ＰＣＢ / ＰＶＢ 存在

(图 ５: ａ)ꎮ 随后保守性 ＤＸＣＦ 基序中的 Ｃｘ 与藻胆

色素的 Ｃ￣１０ 结合ꎬ 形成第二个结合藻胆色素的硫

醚键ꎮ 此时ꎬ 藻胆色素 ＰＣＢ / ＰＶＢ 在 Ｃ 环与 Ｄ 环

之间形成双吡咯环结构ꎬ 以类胆红素 １５Ｚ￣ＴＰｃＲ /
ＴＰｖＲ 形式存在(图 ５: ｂ)ꎬ 从而使 ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ
１５Ｚ 构型在蓝光或蓝光波段附近具有吸收峰ꎮ 当用

另一波长的单色光饱和照射 ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ １５Ｚ 构

型时ꎬ ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ 中处于 １５Ｚ￣ＴＰｃＲ / ＴＰｖＲ 的类

胆红素转换为 １５Ｅ￣ＴＰｃＲ / ＴＰｖＲ (图 ５: ｃ)ꎬ 随后

１５Ｅ￣ＴＰｃＲ / ＴＰｖＲ 中的第二个硫醚键因不稳定而断

裂ꎬ 色素转换为 １５Ｅ￣ＰＣＢ / ＰＶＢ(图 ５: ｄ)ꎮ 故可将

ＤＸＣＦＣＢＣＲｓ的可逆光致变色效应机理归纳为:
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图 ５　 ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ中藻胆色素的顺反异构[１７]

Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｉｓｏｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｙｃｏｂｉｌｉｎ ｉｎ ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ

ＤＸＣＦ ＣＢＣＲｓ 的可逆光致变色效应是由于 Ｃ１５ ＝
Ｃ１６ 双键的互变异构引起的ꎬ 在其可逆光致变色

效应过程中ꎬ 还存在 １ 个硫醚键与 ２ 个硫醚键结合

色素的平衡ꎬ 存在 ＰＶＢ 与 ＰＣＢ 的异构平衡ꎮ 这种

１５Ｚ / １５Ｅ ＰＣＢ / ＴＰｃＲ 和 １５Ｚ / １５Ｅ ＰＶＢ / ＴＰｖＲ 相互

平行的、 相互联系的光循环同时进行ꎬ 使得 ＤＸＣＦ
ＣＢＣＲｓ 的可逆光致变色效应更为复杂ꎮ

由于其可逆光致变色效应ꎬ ＣＢＣＲｓ 具有 １５Ｚ /
１５Ｅ 两种不同的状态ꎮ 根据 ＣＢＣＲｓ １５Ｚ / １５Ｅ 两种

状态吸收峰的波长不同ꎬ 可以将 ＣＢＣＲｓ 分为 ５ 种

光受体: ( １) 红光 /远红光受体ꎬ 如 Ｎｏｓｔｏｃ ｓｐ.
ＰＣＣ ７１２０ 的 ＡｐｈＣ ＧＡＦ１[３３]和 Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ ｓｐ.
ＰＣＣ ６８０３ 的 Ｃｐｈ２[３４]ꎻ (２)红光 /绿光受体ꎬ 包括

Ｎｏｓｔｏｃ ｓｐ. ＰＣＣ ７１２０ 的 ＡｎｐｉｘＪ ＧＡＦ２[１９]和 Ｓｙｎｅ￣
ｃｈｏｃｙｓｔｉｓ ｓｐ. ＰＣＣ ６８０３ 的 Ｓｌｒ１３９３ ＧＡＦ３[３５]ꎻ
(３) 绿光 /红光受体ꎬ 包括 Ｔｏｌｙｐｏｔｈｒｉｘ ｓｐ. ＰＣＣ
７６０１ 的 ＲｃａＥ[１１] 和 Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ ｓｐ. ＰＣＣ ６８０３

的 ＣｃａＳ[３０]ꎻ (４) 红光 /橙光受体ꎬ 如 Ｎｏｓｔｏｃ ｓｐ.
ＰＣＣ ７１２０ 的 ＡｐｈＣ ＧＡＦ３[３３]ꎻ (５) 近紫外光受

体ꎬ 包括 Ｔｈｅｒｍｏｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ ｅｌｏｎｇａｔｕｓ ＢＰ￣１
的 ＴｅＰｉｘＪ[３６]、 Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ ｓｐ. ＰＣＣ ６８０３ 的

ＵｉｒＳ[３７]及 Ｎｏｓｔｏｃ ｓｐ. ＰＣＣ ７１２０ 的 Ａｌｌ１２８０ ＧＡＦ２
等[１７]ꎮ 因此ꎬ 蓝细菌中 ＣＢＣＲｓ 光受体在近紫外

光、 蓝光、 绿光、 黄光、 橙光、 红光、 红外光等波

段都具有强吸收或可逆光致变色效应ꎬ 各种 ＣＢ￣
ＣＲｓ 以不同方式调节着蓝细菌对从紫外光到红外

光范围内光信号的响应ꎬ 从而影响蓝细菌的光化学

行为ꎬ 使蓝细菌在特殊的物理化学条件下找到生长

和新陈代谢的最佳光环境[３８－４０]ꎮ

４　 展望

在较早的光生物学、 生物生化解析的基础上ꎬ
近年来利用分子生物学和基因工程技术对 ＣＢＣＲｓ
的分子结构、 生物合成、 可逆光致变色效应等方面
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的研究已取得了较大进展ꎬ 但同时也出现了一些亟

待深入阐释的问题ꎬ 突出表现在以下几个方面: 第

一ꎬ 大多数 ＣＢＣＲｓ 具有组氨酸激酶和磷酸转移酶

功能ꎬ 还需进一步探讨 ＣＢＣＲｓ 光调控调节激酶的

活性ꎬ 研究 ＣＢＣＲｓ 光调控酶的功能ꎬ 进而启动双

组分系统信号转导的过程ꎻ 第二ꎬ 虽然 ＣＢＣＲｓ 的

可逆光致变色效应机理已经阐明ꎬ 但如何通过蛋白

质结构分析ꎬ 分子设计 ＣＢＣＲｓ 的可逆光致变色效

应ꎬ 人为改变 ＣＢＣＲｓ 的吸收光谱和荧光光谱性

质ꎬ 使之更好地为人类服务还未实现ꎬ 需借助分子

生物学技术将该领域的工作深入研究ꎻ 第三ꎬ
Ｐｈｙｓ 在植物的光形态形成、 光信号反应、 基因表

达调控等方面具有重要的作用ꎬ 其生理功能已较清

楚ꎮ 但 ＣＢＣＲｓ 的生理功能鲜有研究报道ꎬ 如 ＣＢ￣
ＣＲｓ 在转录水平调控特异基因的表达ꎬ 绿光受体

ＳｙＣｃａＳ 通过信号转导双组分系统调节藻胆体连接

蛋白 ＣｐｃＧ２ 的表达[３０]ꎬ 红光受体 ＦｄＲｃａＥ 通过自

磷酸化作用调控藻蓝蛋白的表达[３８]ꎬ 及 ＳｙＰｉｘＪｌ[７]

和 ＳｙＵｉｒＳ[３７] 具有调控蓝细菌趋光性运动的功能ꎬ
进而影响蓝细菌的光合作用效率ꎮ 随着科学研究的

深入ꎬ ＣＢＣＲｓ 的其它重要生理功能或光生物学作

用将被揭示ꎬ 这些工作将有利于我们对 ＣＢＣＲｓ 调

控的信号转导网络的认识ꎮ
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