
海洋科学russs年r第 uw卷r第 u期uu

k中国科学院海洋研究所实验海洋生物学开放实验室 青岛 uyysztl

王广策 邓 田 曾呈奎 }

藻胆蛋白的研究概况k ´l
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) ) ) 藻胆蛋白的种类与组成
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藻胆蛋白主要存在于蓝藻 !红

藻 !隐藻和少数一些甲藻中 o其主

要功能是作为光合作用的捕光色

素复合体 o在一些藻类中藻胆蛋白

也可以作为储藏蛋白 o以使藻类在

氮源缺乏的季节得以生存 ∀目前 o

对藻胆蛋白的基础研究方兴未艾 o

取得了一些重要的结果 ∀同时由于

发现藻胆蛋白有广泛的应用前景 o

因而备受人们的关注 ∀本文就藻胆

蛋白的种类及组成方面的研究概

况作一综述 ∀

t 藻胆蛋白的种类

已知的藻胆蛋白主要可以分为

w大类 o即藻红蛋白k°«¼¦²̈µ¼·«µ¬±l !

藻蓝蛋白 k°«¼¦²¦¼¤±¬±l !藻红蓝蛋

白 k°«¦²̈µ¼¦¼¤±¬±l 和异藻蓝蛋白

k�̄ ²̄³«¼¦²¦¼¤±¬±l ∀根据来源的不

同 o 每大类又可以分为若干个小

类 o每一小类前面分别冠以 �!≤和

� o这些字母是用来表示藻胆蛋白

的来源 ∀如果完全按照光谱类型来

分类 o 藻胆蛋白则可以分为 y大

类 o分别是 }异藻蓝蛋白 � k�°�l !

异藻蓝蛋白 k�°l !藻蓝蛋白 k°≤l !

藻红蓝蛋白k°∞≤l !藻红蛋白 ´k°∞

´l 和蓝藻中含藻尿胆素的藻红蛋

白 µk°∞ µl
≈t  ∀值得一提的是 o根

据吸收光谱的特点 o�2藻红蛋白也

可以分为 v类 o分别是双峰型 �2藻

红蛋白 k仅有 w|{ ±°和 xyx ±°的

吸收峰 oxvx ±°为吸收肩峰l o三峰

型 �2型 �2藻红蛋白k有 v个完全的

吸收峰分别位于 w|{ ±°oxvx ±°和

xyx ±°o而且 w|{ ±°的吸收峰低于

xyx ±°和 xvx ±°的吸收峰l和三峰

型 µ 2型 �2藻红蛋白k与 ´型 �2藻

红蛋白类似 o也有 v个完全的吸收

峰 o但 w|{ ±°的吸收峰高于其他两

个吸收峰l
≈t  ∀令人奇怪的是 o�2藻

红蛋白往往是海水单细胞蓝藻中

主要的藻胆蛋白 o而从淡水或土壤

中分离的单细胞蓝藻却很少含有

�2藻红蛋白≈t  ∀

u 藻胆蛋白的基本构建

单位及在溶液中的存

在形式

藻胆蛋白是一类寡聚体蛋白 o

基本构建单位是 Α和 Β亚基 o亚基

分子量在 tz �⁄至 uu �⁄之间 ∀在

�2和 �2藻红蛋白中还存在少量的

Χ亚基 o它的分子量较大 o约为 vs

�⁄∀每种亚基是由脱辅基蛋白

k�³²³µ²·̈¬±l 和开链四吡咯结构的

色基组成 o色基通过硫醚键与脱辅

基蛋白的半胱氨酸残基交联 ∀目前

已经测定了许多种藻胆蛋白 Α和 Β

亚基的氨基酸全序列 o但对所有红

藻藻红蛋白 Χ亚基的氨基酸全序

列尚未进行测定 o 仅测定了蓝藻

Σψνεχηοχοχχυσ¶³q• �{sus 藻红蛋白

的 Χ亚基的序列 ∀

一般来说 o藻胆蛋白的 Α亚基

与 Β亚基形成稳定的单体 kΑ Βl o

再由单体聚合为多聚体kΑ Βl±∀从

蓝藻和红藻中分离的藻胆蛋白是

三聚体kΑ Βlv 或六聚体kΑ Βly ∀藻

胆蛋白在溶液中的状态往往与藻

胆蛋白的种类 !浓度 !溶液的 ³�和

离子强度等因素有关 ∀例如 ≤2藻蓝

蛋白在接近其等电点 k³ ´ � x ∗

xqxl时 o以六聚体kΑ Βly 为主要的

存在形式 o而在 ³� yq{时 o则以三

聚体为主 ~在 ³�为 xqwo离子强度

为 squo蛋白质浓度为 sqy °ªr °̄

时 o存在有六聚体与单体间的平衡

kΑ Βly ΩykΑ Βl ~在 ³�为 yq{o蛋白

浓度较低时 o则存在着三聚体与单

白质浓度很高时 o即使是 ³� yq{o

体间平衡kΑ ΒlvΩvkΑ Βl ~而当蛋

仍以六聚体与单体间的平衡占优

势 ∀而对于 �2藻红藻白和 �2藻红
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蛋白来说 o在一个很宽的 ³�范围

内均是以很稳定的六聚体 kΑ Βl yΧ

形式存在 o其原因可能是 Χ亚基将

两个三聚体/盘0铆在一起 ∀一般来

说 o大部分的异藻蓝蛋白是以三聚

体的形式存在 o然而 Χψανιδιυµ χαλ2

δαριυµ 的异藻蓝蛋白分子量却显示

它 主 要 是 以 六 聚体 的 形式 存

在≈u] ∀

v 藻胆蛋白的色基 ) ) )

藻胆素

t|u{年 �̈°¥̈µª首次证明藻胆

蛋白是由脱辅基蛋白和四吡咯结

构的色基所组成 ∀ �χ«∞²¦«¤ t|x{

年用 tu �盐酸酸解藻胆蛋白得到

了色基 ot|yy年他又用甲醇回流的

办法分离到了色基 ~ ≥¦«µ¤° 和

�µ²̈¶t|zt年用 ��µ处理藻胆蛋白

也得到了游离的色基 o他们称之为

/ 藻胆素 k°«¼¦²¥¬̄¬±l0 o并且发现 ≤2

藻蓝蛋白仅含有一种色基 o即藻蓝

胆素 k°«¼¦²¦¼¤±²¥¬̄¬±o °≤�l ∀ �χ

¦¤µµ¤t|yw年在 �2藻红蛋白中除发

现有藻红胆素外 o还发现另外一种

藻胆素 o 它的吸收峰位于 w|x ±°

处 o在室温下用浓盐酸处理很难将

其从脱辅基蛋白中去除 o以后这种

色 基 被 命 名 为 / 藻 尿 胆 素

k°«¼¦²∏µ²¥¬̄¬±o°��l0 ∀以上所述色

基的结构相继被确定 ∀ �µ¼¤±·等在

t|zy年从藻红蓝蛋白 Α亚基中发

现了第 w种色基 / °«¼¦²¥¬̄¬√¬²̄¬±0 o

它的结构于 t|{z年由 �¬¶«²³等人

确定 ∀至此 o在藻胆蛋白中总共发

现 w种色基 o 分别为 } 藻红胆素

k°«¼¦²̈µ¼·«µ²¥¬̄¬±o°∞�l !°≤�! °��

和 °«¼¦²¥¬̄¬√¬²̄¬± k°÷�l ∀这 w种藻

胆素是同分异构体 o它们的差异表

现在双键位置的不同 ∀

据报道 o 红藻 Χψανιδιυµ χαλ2

δαριυµ 细胞中藻胆素的合成途径

为 }亚铁原卟啉k血红素l ψ胆绿素

�÷¤ ψ txo ty2二氢胆绿素 �÷¤ ψ v

k�l藻红胆素 ψvk�l藻蓝胆素 ψ v

k∞l藻蓝胆素 ∀�̈ ¤̄¨和 ≤²µ±̈­²t||t

年在 Χ.χαλδαριυµ 培养基中添加四

吡咯色基的前体物质 ∆2氨基乙酰

丙酸 o 发现细胞中有藻蓝胆素的

积 o并且它会自动地在体内或体外

形成类似于光敏素色基的光活化

加成物 ∀据此 o他们认为 vk∞l藻蓝

胆素可能是体内脱辅基蛋白结合

的初始形式 ∀

藻胆蛋白分子共价结合的色

基数目较多 o而且一个分子可以结

合种类不同的色基 o例如 �2藻红蛋

白共价结合 ux个藻红胆素 o|个藻

尿胆素 ~三聚体的藻红蓝蛋白可以

共价结合 v 个 °«¼¦²¥¬̄¬√¬²̄¬± 和 y

个藻蓝胆素 ∀一个藻胆蛋白的所有

色基在功能上可以分为两种类型 o

一种是能吸收能量并相应地产生

荧光的/荧光型0色基k©l ~另一种称

为/敏化型0色基k¶l o它能吸收能量

并将吸收的能量快速高效地传递

给 /荧光型0色基 o自身不能产生荧

光 ∀

w 色基与脱辅基蛋白间

的共价结合

现已用氨基酸序列分析的方

法研究了脱辅基蛋白与色基结合

的位置 o并且发现所有的色基均是

与多肽链中的半胱氨酸残基以硫

醚键共价结合 o结合的方式分别是

通过色基的 �环或者 ⁄环单键相

连 o也有的色基 �环和 ⁄环同时与

脱辅基蛋白相连 ∀半胱氨酸残基的

存在是色基与脱辅基蛋白共价交

联的必要条件 o但不是充分条件 o

例如蓝藻 Σψνεχηοχοχχυσ yvst 的藻

蓝蛋白 w个半胱氨酸残基中有 v个

结合着藻蓝胆素 o另一个处于自由

态≈v  ∀

wqt 色基与脱辅基蛋白在体

外的结合

用甲醇回流的方法可以从藻

胆蛋白分子中分离得到色基 o但用

这种方法所得到的色基往往在其

与脱辅基蛋白半胱氨酸残基相连

的 ≤2vχ位处形成乙叉基取代物 ∀用

基因工程的方法在大肠杆菌 Εν2

τερολαχτερ.χολι中表达出藻胆蛋白脱

辅基蛋白亚基 o 并且将其分离纯

化 o然后再与色基 ≤2vχ位的乙叉基

取代物混合温育 o可以得到脱辅基

蛋白和色基的非酶加合物≈v  ∀

天然的 ≤2藻蓝蛋白在 Α2{w !

Β2{w和 Β2txx位上均共价结合藻蓝

胆素k°≤�l ∀在体外 o≤2藻蓝蛋白的

脱辅基蛋白可以和藻蓝胆素和藻

红胆素在 Α2{w和 Β2{w上形成非酶

加合物 o但却不能在 Β2txx位形成

加合物 ∀其中藻蓝胆素参与形成的

非酶加合物色基的形式为中胆绿

素 o 而藻红胆素参与的则主要为

txoty2二氢胆绿素 ∀与在体内酶促

反应形成的加合物相比 o体外反应

主要产生在 �环的 ≤u和 ≤v间形

成双键的氧化型加合物 ∀

天然 ≤2藻红蛋白的 Α亚基在

Α2{u 和 Α2tv| 位分别结合藻红胆

素 ∀在体外非酶促反应中 o藻红胆

素在 Α2{u位主要形成 txo ty2二氢

胆绿素加合物 o在 Α2tv|位则形成

尿胆素加合物 o只有极少量的藻红

胆素与 Α2{u位和 Α2tv|位上的半胱

氨酸残基形成天然加合物 ∀在天然

藻红蓝蛋白 Α亚基 x|位上有一处

于自由态的半胱氨酸残基 o当用脱

辅基蛋白与藻红胆素进行体外非

酶促反应 o在 Α2x|上很难形成加合
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物≈w  ∀

体外的研究结果表明脱辅基

蛋白上有色基的非共价结合位点 o

色基不能完全专一地选择结合位

点 o而且脱辅基蛋白缺乏辨别色基

的能力 o因而在体外快速非酶促共

价结合反应中 o极少有色基能与脱

辅基蛋白结合产生天然的构象 ∀

所以一般认为体内脱辅基蛋白与

色基间的结 合 反 应 是 酶 促催化

的≈v  ∀

wqu 藻胆蛋白 Α亚基的色

基裂合酶

目前 o只对藻胆蛋白 Α亚基的

色基裂合酶进行了研究 ∀这种色基

裂合酶既能使色基共价结合至脱

辅基蛋白上 o也能从藻胆蛋白的亚

基上将色基切割下来 o已研究的藻

胆蛋白包括藻蓝蛋白和藻红蓝蛋

白等 ∀

wquqt 藻蓝蛋白 Α亚基的藻

蓝胆素裂合酶 藻蓝蛋白 Α亚

基藻蓝胆素和藻红蓝蛋白 Α亚基

°«¼¦²¥¬̄¬√¬̄¬²± 裂合酶的发现起因

于对 ≤2藻蓝蛋白和藻红蓝蛋白操

纵子的研究 ∀藻蓝蛋白的操纵子包

括有两个阅读框架 o¦³¦ƒ和¦³¦∞∀

在 Σψνεχηοχοχχυσ¶³q°≤≤zssu 中任

意阅读框架的插入突变 o都会产生

相同表现型的突变株 ∀相对于野生

型来说 o这种突变株产生极少的藻

蓝蛋白 o而且所产生的藻蓝蛋白缺

少 Α2{w位上的藻蓝胆素 o但是这种

藻蓝蛋白 Α2{w位色基结合位点都

完全可以在体外与藻蓝胆素反

应 ∀在这种突变株中 o藻蓝蛋白 Β

亚基上的藻蓝胆素和异藻蓝蛋白

上的色基均不受影响 ∀对 ¦³¦∞和

¦³¦ƒ基因的表达产物 ≤³¦∞和 ≤³¦ƒ

多肽的催化活性进行研究 o发现只

有这两种多肽都存在时才能行使

藻蓝蛋白 Α亚基藻蓝胆素裂合酶

的功能 o单个多肽没有这种催化活

性≈w 
o并且 ≤³¦∞ƒ能引起藻蓝蛋白

Α亚基的荧光强度减弱并且强烈地

影响其吸收光谱 o但是对藻蓝蛋白

Β亚基却没有影响 ∀令人惊讶的是

≤³¦∞ƒ 能使 Σψνεχηοχοχχυσ ¶³q °≤≤

zssu 藻蓝蛋白或其 Α亚基的藻蓝

胆 素 催 化 转 移 至 Αναβαενα

¶³q°≤≤ztus藻蓝蛋白 Α亚基上 o而

且供体藻蓝蛋白的荧光特性表明

在 ≤³¦∞ƒ催化前藻蓝胆素是处于

刚性伸展的构象 o即供体藻蓝蛋白

处于天然态 ∀尽管 ≥°¬·«等人 t||t

年发现在 ux ε 和 ³�zqs条件下 o

非共价结合的血红素色基能缓慢

地从天然蛋白质中解离 o这些天然

蛋白质包括辣根过氧化物酶 o细胞

色素 ≤ 过氧化物酶 o ≤«̄²µ²³̈µ²¬¬2

§¤¶̈ 和豆血红蛋白等 ∀这些解离的

色基会被过量的脱辅基肌红蛋白

重新捕获并结合 o这个实验结果表

明了这些天然蛋白质的血红素结

合口袋内进行着强烈的 / 呼吸0 运

动 o然而藻蓝蛋白分子内共价结合

的色基可以从天然蛋白质中自发

地或者催化地转移或丢失 o这种现

象实在难以解释 ∀ ≤³¦∞ƒ的催化活

性呈现简单的 �¬¦«¤̈ ¬̄¶2� ±̈·̈±动

力学关系 ∀ ≤³¦∞ƒ还可以催化藻红

胆素和脱辅基藻蓝蛋白 Α亚基之

间的结合 ∀但是如果在反应体系中

既有藻蓝胆素又有藻红胆素 o 则

≤³¦∞ƒ主要催化藻蓝胆素的结合 o

这说明了在体内 ≤³¦∞ƒ 的催化活

性有选择性 ∀

wququ 藻红蓝蛋白 Α亚基的

°÷�裂合酶 藻红蓝蛋白的 Β

亚基与 ≤2藻蓝蛋白相似 oΒ2{w位和

Β2txx位均共价结合藻蓝胆素 o但

是 Α亚基却不同 o藻红蓝蛋白 Α亚

基的 Α2{w位共价结合 °«¼¦²¥¬̄¬√¬²2

¬̄±k°÷�l o而 ≤2藻蓝蛋白在相同位

置上却结合藻蓝胆素 ∀在含有藻红

蓝蛋白的 Αναβαενα ¶³q°≤≤ztus 细

胞中 o编码藻红蓝蛋白的操纵子由

x个基因组成 o³̈¦�和 ³̈¦�基因编

码藻红蓝蛋白的 Β和 Α亚基 o³̈¦≤

基因编码与藻红蓝蛋白有关的连

接多肽 o ³̈¦∞和 ³̈¦ƒ分别与 ¦³¦∞

和¦³¦ƒ有高度的同源性 o是编码裂

合酶的基因 ∀构建 v种突变型 ³̈¦∞
2

k³̈¦∞基因插入突变l ! ³̈¦ƒ
2
k³̈¦ƒ

基因插入突变l 和 ³̈¦∞ƒ
2
k³̈¦ƒ和

³̈¦∞基因同时缺失l o发现这 v种

突变体细胞的藻胆体中没有完整

的藻红蓝蛋白 o而且相对于野生型

细胞 o³̈¦≤基因所表达的连接多肽

的量也较少 o藻红蓝蛋白 Β亚基的

量只有野生型的 vsh o然而藻胆体

的其他成分与野生型相比则相差

无几 ∀在突变株 ³̈¦∞和 ³̈¦ƒ中 o很

难检测到藻红蓝蛋白的 Α亚基的

存在 o但在突变株 ³̈¦∞ƒ中 o脱辅基

Α亚基和藻蓝胆素的加合物与 Β

亚基的比例为 tΒ t∀这个结果表明

了当藻红蓝蛋白 Α亚基 °«¼¦²¥¬̄¬√¬2

²̄¬±裂合酶的两条多肽都缺失时 o

其他色基裂合酶可以将藻蓝胆素

结合到脱辅基 Α亚基上≈w  ∀

≤ p藻蓝蛋白 Α亚基和 Β亚基

在结合藻蓝胆素处的氨基酸序列

同源性很高 o但是不同来源的 ≤2藻

蓝蛋白亚基的色基结合处的序列

之间差别较大 ∀这与一般蛋白质的

转译后修饰不同 o因为一般蛋白质

被修饰处的氨基酸序列往往高度

保守 o以便某种修饰酶的识别与附

着 ∀如前所述 o脱辅基蛋白与色基

的结合依赖于对多肽结合位点和

色基类型有选择性的色基裂合酶 o

而且藻胆蛋白的色基往往结合在

分子内部 o所以推测裂合酶的位点

选择专一性可能与其对藻胆蛋白

≥≤�∞�≤∞ ≥≤ �°∞

科学视野



ux

的三维空间结构的识别有关 ∀
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k本文编辑 }张培新l

海洋沉积物记录了海洋物理

和化学过程以及全球气候和环境

变化历史的信息 ∀近年来的研究表

明 o占沉积物组分一定比例的粘土

矿物组合的变化与长期气候演变

存在一定的关系 o粘土周期性沉积

响应与地球轨道驱动因子作用有

关 o陆源粘土通量既受大陆冰盖厚

度和海平面变化以及环流强度的

控制 o同时又受源区物理 !化学风

化程度的影响 ∀因此 o粘土矿物组

合的变化反映了源区气候冷 !暖周

期性旋回 o记录了搬运 !再沉积和

环境演化的重要信息 o为古环境再

造 !古季风变迁以及海陆对比提供

了有力证据 o同时也为洋盆及其边

缘海形成 !地球演化及重建中生代

以来古海洋演变模式的研究提供

了新思路≈t ou  ∀

t 粘土矿物记录米兰科

维奇周期变化

叶笃军 t||w年指出 o全球变

化是地球系统内在动力和热力作

用以及这种作用对外部作用的响

应所决定的 ∀≥«²µ·t|{y年 !t||t年

的研究则表明 o气候变化与地球运

转的米兰科维奇周期变化既有纬

度效应 o又受地形 !地貌特征的影

响≈v ow  ∀�∏§§¬°¤± t|{y年研究指出 o

各周期成分在第四纪不同时段存

在主导气候周期转型现象 ∀粘土矿

物沉积记录的米兰科维奇周期变

化 o为用谱分析研究古气候 !古环

境演化提供了条件≈x  ∀

t||u年 oƒ¤ª̈¯等在重建 �µ¤¥¬2

¤±海古气候周期性变化研究中 o以

坡缕石和伊利石的 ÷ 衍射特征峰

ksstl 的峰值比为古气候替代性指

标 o发现西北印度洋粘土矿物记录

的周期变化在 uqw �¤发生转变 o主

要周期由岁差周期 kuv ®¤l 转变为

地球轨道偏心率周期 ktss ®¤l o反

映了区域性气候占主导作用 k季

风l 向全球性甚至更复杂的气候占

主导作用k冰盖扩张l转变 ∀

北大西洋粘土矿物沉积同样

受地球轨道参数变化影响 o在短期

尺度kvss ®¤以来l的米兰科维奇周

期主要周期成分内 o粘土矿物的 ÷

衍射特征峰峰值的变化与有孔虫

的 ∆t{ �同位素记录相吻合 o表明不

m 中国科学院资源与生态环境研究重

大 !重点项目 ��|xt2�t2wsu号及国

家自然科学基金资助项目 w|{syssu

号 ∀
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