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近 us年来 o尤其是蓝藻中的集胞藻 °≤≤ y{sv的

基因组全序列测定的完成 o使得藻胆蛋白分子生物学

的研究日渐深入 o研究人员已经先后从一些蓝藻 k包

括蓝藻细胞内的蓝色小体l和红藻细胞中克隆了一些

与合成藻胆蛋白相关的基因 o并对这些基因的数量 !

位置以及表达调控进行了深入的研究 ∀这些研究加深

了我们对藻胆蛋白结构及其基因进化的认识 o同时也

有利于我们理解藻胆蛋白合成的不同水平的调控方

式 ∀本文就近年来蓝藻藻胆蛋白分子生物学的研究作

一综述 ∀

t 藻胆蛋白脱辅基蛋白基因的表达与

调控

tqt 藻胆蛋白脱辅基蛋白基因的转录单元

的结构

藻类基因组中与藻胆蛋白相关的转录单元 o主要

与藻胆蛋白脱辅基蛋白基因有关 ∀这些转录单元的数

目随着藻的类型而变 o如蓝藻大约有 x ∗ |个 o且这些

转录单元内基因的定位也并非固定不变 ∀ �µ¼¤±·t||t

年和 �µ²¶¶°¤± t||v年总结了几种蓝藻藻胆体组分基

因的组织和转录模式如图 t∀

t|{y 年 ≤²±̄ ¼̈提出在所有被研究的藻类中 o

�°≤ o °≤和 °∞的 Α和 Β亚基基因都以双顺反子的形

式转录 o用以保证细胞中这两种亚基的数量接近 tΒ

t∀这些亚基基因在转录单元中的排列方式非常保守 o

别藻蓝蛋白中 Α�°≤基因总位于 Β
�°≤基因上游 o而藻蓝

蛋白中 Α°≤基因却位于 Β
°≤基因的下游 oΑ°∞基因也位于

Β
°∞基因的下游 ∀在聚球藻 °≤≤ yvst中 o°≤的 Β

°≤和 Α°≤

基因间隔 uqx ®¥³的非编码区 o然而这两个亚基的基

因彼此同向转录 o在各种光照条件下转录水平十分接

近 ∀但 t|{y年 �²∏°¤µ§发现在藻类生长的其他条件

下k除光照以外l其转录水平又显著不同 o推测可能是

由于 °≤基因上游增强子作用的结果 o以增强藻对环

境变化的适应能力 ∀

tqu 藻细胞生长的条件对藻胆蛋白脱辅基

蛋白基因表达的影响

在蓝藻中一些藻胆蛋白和连接多肽的基因有多

个位点 o基因多位点的存在可能有着重要的生理意

义 ∀例如 o聚球藻 °≤≤ yvst的 ≤°≤有两个 χπχΒΑ基因 ,

χπχΒ1Α1和 χπχΒ2Α2 ~假鱼腥藻 °≤≤ zws|的 ≤°≤也存

在着 χπχΒ1Α1和 χπχΒ2Α2两个基因 ~而眉藻 °≤≤ zyst

中有 v个不同的 ≤°≤基因 ∀这种同一蛋白质有多个基

因位点编码的现象 o�¤½̈ ¯和 �¤µ̄¬̈µ̈推测可能是生物

适应环境条件变化 o如光质k互补色适应l和营养条件

k尤其是硫元素l的结果 ∀

在一些原核藻细胞中 o例如眉藻 °≤≤ zyst有 v个

不同的与 ≤°≤脱辅基蛋白合成有关的操纵子 kχπχt !

χπχu和 χπχvl o分别含有编码 Α≤°≤和 Β
≤°≤的基因 ∀研究

表明 o互补色适应仅需其中的两个操纵子 kχπχt和
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图 t 编码藻胆体蛋白组分的基因和基因簇的物理图谱

k�lΦρε µψελλα διπλοσιπηον ~k�l聚球藻 °≤≤ yvst~k≤l聚球藻 °≤≤ zssu~k⁄l鱼腥藻 °≤≤ ztus∀

χπχul ∀在绿光下 χπχt操纵子组成型表达 ≤°≤to且与

负责编码另一种藻胆蛋白 ≤°∞的 χπε 操纵子协同翻

译 ; 在红光下 χπχu操纵子与 χπχt操纵子一起表达编

码 ≤°≤u∀到目前为止 o在眉藻 °≤≤ zyst细胞中 o≤°≤

三聚体 kΑΒl v的 Α和 Β亚基是否来源于同一个操纵

子尚不太清楚 ∀有实验证明不同来源的亚基完全可以

组合为有正常功能的藻胆蛋白分子 ∀例如 ×µ¤¦̈¼ °̄¤±®

在 t||x年发现藻蓝蛋白 Β亚基缺失突变株集胞藻

°≤≤ y{svw� 中的 χπχΒ基因突变 o不能产生 Β亚基 o但

如在该突变株引入外源的 Β亚基基因并使其表达 o则

可以在细胞中产生正常的藻蓝蛋白 ∀ �∏̄¬̈¯°¬和

�µ¼¤±·在念珠藻 ��≤细胞中 o也发现 ≤°≤三聚体的 Α

和 Β亚基是来源于不同的操纵子 ∀ t|{|年 �¤½̈ ¯和

�¤µ̄¬̈µ̈在眉藻 °≤≤ zyst细胞中 o发现与 ≤°≤合成有

关的另一个操纵子 χπχv仅在生长环境缺乏硫元素时

才表达 ≤°≤v~ 而 �µ²¶¶°¤±在 t||v年进一步发现 o

χπχtoχπχu和¦³̈ 操纵子完全关闭 o细胞中形成藻胆体

所需的连接多肽与 °≤和 °∞一同合成 ∀

t||w年 ≤¤¶̈¼研究证明 o Φρε µψελλα διπλοσιπηον参

与互补色适应的基因有 χπχΒ2Α2 , χπεΒΑ和 χπεΧ∆Ε三

个操纵子 ∀在 χπχΒ2Α2操纵子中 , p zy到 p vz的序列

对 χπχΒ2Α2的表达是必需的 ~而 2zy到 n ux的区域是

红光诱导的作用区 ~2tyu到 2tuu和 2vz到 ux的两段序

列是调控蛋白的两个结合位点 o来自红光和绿光下生

长的细胞粗提物蛋白都可与第一个位点反应 o但只有

来自红光下生长的细胞蛋白抽提物才能与后一个位

点反应 o这说明临近转录起始点的结合位点对互补色

适应是非常重要的 ∀

在眉藻 °≤≤ zysto假鱼腥藻 °≤≤ z ws|和集胞藻

°≤≤ yzst中 o负责编码 ≤°∞的操纵子 χπεΒΑ不含连接
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多肽基因 ∀ ƒ̈ §̈µ¶³¬̈¯和 ≥¦²··t||u年发现眉藻 °≤≤

zyst 中 v 个 °∞连接多肽基因以独立的操纵子

¦³̈ ≤⁄∞存在 o且细胞仅在绿光下生长才表达 ∀与之相

比 o •¬̄¥¤±®¶和 �̄¤½̈ µ在 t||v年发现 µπεΧ基因编码

°∞2 µ双功能连接多肽 o即 Χ亚基 o则位于同一转录单

元中 o它无色适应现象 o但极其适应绿光下生长 ∀

藻胆蛋白除了作为光合作用捕光色素蛋白外 o还

可以作为藻细胞内蛋白的储藏库 o即在环境条件合适

时大量合成藻胆蛋白 o而当环境条件缺乏合成蛋白质

所需的氮和硫元素时则分解藻胆蛋白 o提供氨基酸以

合成其他细胞生存所必需的蛋白质 ≈t ov ∀而当藻胆蛋

白被分解以后 o藻细胞的颜色变淡 o这种现象在 t||w

年 ≤²̄ ¬̄̈µ称之为漂白现象 ∀然而 o一些藻细胞突变体

在生长环境中缺乏氮或者硫时不会发生漂白现象 o也

就是藻胆蛋白不会降解 ∀例如一种集胞藻 °≤≤ z |wu

的非漂白突变体就是由于非漂白基因 νβλΑ的表达而

产生的 ≈x ∀集胞藻 °≤≤ z|wu在氮或硫缺乏的条件下

生长时 o νβλΑ基因大量表达 ; 而当氮或硫营养充足时

νβλΑ基因几乎不表达 ∀这种 νβλΑ基因编码 x|个氨基

酸的多肽 o与 νβλΑ相似的序列在集胞藻 °≤≤ y{sv的

基因组和红藻的质体基因组中都发现了与 νβλΑ基因

类似的序列 ∀最近分离了集胞藻 °≤≤ z|wu的另一种

非漂白突变体 o并发现是由于 νβλΡ基因突变所致 ∀这

种 νβλΡ编码转录调控蛋白 , 调节 νβλΑ启动子的活动
≈x ∀ �¤§¬¤ ⁄²̄ª¤±²√等又从集胞藻 °≤≤ z|wu非漂白突

变体中克隆了 νβλΒ基因 o编码的多肽与 °≤的 Α亚基

的 °≤�裂合酶相似 o是调节藻胆蛋白降解系统的组

成成分 ≈y ∀在 νβλΒ突变体中 ,氮硫缺乏条件下生长的

细胞中藻胆体数量急剧下降 ,

但组成藻胆体的不同藻胆蛋白亚基的比例与正

常条件下生长的细胞相同 ∀同时发现 νβλΒ基因对维

持营养充足生长时的藻胆体和叶绿素的比例也很重要∀

u 藻胆蛋白色基的生物合成途径

藻胆蛋白色基以及叶绿素生物合成的前体物

质都是氨基乙酰丙酸 o经过数步反应至原卟啉 ¼时发

生分叉 ∀如果反应液中含有 �ª
u n螯合酶 o反应的终产

物是叶绿素 ~如果反应体系中主要是 ƒ̈
u n螯合酶催

化 o反应则向藻胆素形成的方向进行 ∀从色基的生物

合成途径可以看出 o前体物质到终产物要经过数十步

的反应 o每一步反应均需至少一种酶的催化 ∀因此要

在大肠杆菌或者酵母细胞中用前体物质氨基乙酰丙

酸合成藻胆素 o决不是转移一个或两个基因就能完

成 oÂ而是要转移至少数十个基因 ∀即便如此 o在大肠

杆菌或者酵母细胞的体系中也不一定就能表达合成

为类似天然构象的藻胆素 ≈u ∀

≥¦«̄∏¦«·̈µ和 �̄¤½̈ µ在集胞藻 °≤≤ y {sv中克隆到

胆绿素还原酶基因 βϖδΡ o和小鼠及人的胆绿素还原

酶基因相似性为 ush ∗ uuh ∀该酶是血红素断裂的最

初产物 o可将胆绿素 ¼ ¤还原为 txoty2二氢胆绿素 ¼

¤o与哺乳动物中将胆绿素 ¼ ¤转换为胆红素的胆绿

素还原酶极为相似 ∀这是有关蓝藻胆绿素还原酶和细

菌中胆红素形成的首次报道 ≈z ∀他们发现在 βϖδΡ突

变体中 o产生的 °≤�仅为正常情况下的 tr yo而且没

有完整的藻胆体形成 o主要表现在没有发现 ≤°≤ o而

含 �°≤ 的核心结构约为正常生长时的 {wh ∀可见

βϖδΡ基因的抑制失活没有阻止 °≤�和藻胆蛋白的生

成 o推测可能是胆绿素无法转化为胆红素导致了胆绿

素的大量累积 o而 �∏··¼和 ƒ¤¬µ¦«¬̄§等人分别在 t|{t

年和 t||w年发现胆绿素和脱辅基的 °≤和 °∞亚基在

体外有很高的亲和力 o但结合是非共价的 ∀虽然 °≤�

和胆绿素与脱辅基 °≤亚基的亲和力并没有量化 o但

如果 °≤�和脱辅基 �°≤亚基的结合力强于 °≤的 o就

可以解释这个实验现象了 ∀

v 藻胆色素裂合酶基因 ) ) ) χπχΕ和

χπχΦ基因

目前已经在几种蓝藻 o聚球藻 °≤≤ zssuo眉藻 °≤≤

zysto鱼腥藻 °≤≤ ztuso假鱼腥藻 °≤≤ zws|和层理鞭

枝藻中克隆了 χπχΕ和 χπχΦ基因 , 并完成了这些基因

的序列测定 ∀这两个基因位于 χπχ操纵子中 o分别编

码藻胆色素裂合酶 ∀t||u年 o�«²∏和 ≥º¤∏¶²±等人在

研究聚球藻 °≤≤ zssu的突变分析表明 o χπχΕ和 χπχΦ

基因的插入突变会导致藻蓝胆素 °≤�无法连接到

≤°≤的 Α亚基上 ∀t||u年 ƒ¤¬µ¦«¬̄§发现在 ∞qχολι中表

达 χπχΕ和 χπχΦ基因 o可得到表达产物 ≤³¦∞和 ≤³¦ƒ o

将这两种表达产物组合在一起形成 ≤°≤ 的 Α亚基藻

蓝胆素裂合酶 o此酶的活性形式是异二聚体 k≤³¦∞Β

≤³¦ƒ � tΒ tl ∀这种酶可以催化 °≤�共价结合至 Α°≤脱

辅基蛋白上 o也可以催化 °≤�由 Α°≤上解离 o还可以催

化 °≤�在不同的 ≤°≤Α亚基之间交换 o即由一种含有

°≤�的 Α°≤上的 °≤�转移至另一种不含 °≤�的 Α°≤脱

辅基蛋白上 ∀有趣的是 o这种裂合酶还可催化藻红胆

素 °∞�共价结合到不含有 °≤�的 °≤的 Α亚基上 ∀但

是 t||w年 oƒ¤¬µ¦«¬̄§和 �̄¤½̈ µ发现 o如果在催化体系

中既含有 °∞�又含有 °≤�o则该酶催化 °≤�与 °≤的

Α亚基 o而不是 °∞�与 Α亚基的共价结合 ∀

t||u年 ≥º¤±¶²±发现鱼腥藻 °≤≤ ztus中 o与 χπχΕ

和 χπχΦ同源的基因 πεχΕ和 πεχΦk原名 �� ƒtzvl 位于
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³̈¦��≤操纵子的下游 ∀推测 °̈ ¦∞蛋白有 uxv个氨基

酸 o与 ≤³¦∞蛋白的平均相似性为 wzh ~而 °̈ ¦ƒ蛋白

预测 tzv个氨基酸 o 与 ≤³¦ƒ蛋白大约 uzh 的同源

性 ∀通过对 πεχΕ和 πεχΦ插入突变体和 πεχΕΦ部分缺

失突变体的研究 o进一步证实了 °̈ ¦∞与 °̈ ¦ƒ和 ≤³¦∞

与 ≤³¦ƒ的功能相似 o πεχΕ和 πεχΦ基因编码 °∞≤Α亚

基裂合酶 o催化藻紫胆素 °÷�连至 Α°∞≤亚基上 ∀

t||v 年 §̈ �²µ¬°¬̈µ在聚球藻 • � {sus 和 • �

{tsv中发现与¦³¦∞和¦³¦ƒ相似的基因 ρπεΕ和 ρπεΦ,

定位于 ρπεΒ2ρπχΑ操纵子下游 ∀ρπεΕ基因编码一段 uyx

个氨基酸的多肽 o与 ≤³¦∞大约 wsh同源性 o与鱼腥藻

°≤≤ ztus的 °̈ ¦∞蛋白有 vwh相似性 ∀ρπχΦ基因编码

一段 uts个氨基酸的多肽 �³¦ƒ o 与 ≤³¦ƒ蛋白大约

vzh相似 o与鱼腥藻 °≤≤ ztus的 °̈ ¦ƒ有 u{h相似 ∀

�³¦ƒ和 �³¦∞组成裂合酶 o用以催化 °∞�共价结合

到 � °≤2 µ的 Α亚基 o而且这种裂合酶对 °∞�的连接

特异性要远远高于 °≤�∀

在眉藻 °≤≤ zysto假鱼腥藻 °≤≤ zws|和聚球藻

• � {sus中 o从 °∞基因附近发现了一些与蓝藻 χπχΕ

和 χπχΦ基因同源的阅读框架 ∀在前两种蓝藻中的

χπχΒΑ操纵子下游探测到开放阅读框架 ορφΖ ∀聚球藻

• � {sus中 o这些阅读框架分别编码含有 usu和 usx

个氨基酸的蛋白 o这些蛋白与 ≤³¦∞家族成员及紧密

相关的 χπχΖ基因产物(位于 µπεΒΑΧ和 χπεΒΑ操纵子

之间)有明显的同源性 ;还有两个基因 µπε Υ和 µπεςo

分别编码 u|z和 vst个残基的蛋白 o也是 ≤³¦∞蛋白

家族成员 ∀据推测 o由这些基因和开放阅读框架编码

的蛋白很可能与亚基的色基化有关 ∀

w 小结藻胆蛋白的合成调节

总之 o藻胆蛋白合成的调节是一个复杂的调控体

系 o是自身基因组和周围环境因子相互作用的结果 ∀

藻胆蛋白是由脱辅基蛋白和色基共价交联而成的 o这

两者的合成分别受到分子水平上相关的调控基因的

调节 o如上面所描述的与脱辅基蛋白合成有关的操纵

子和调控基因的调节 o与色基合成相关的酶系统的调

节 o还有参与色基连接到蛋白上的色基裂合酶的基因

调节 ∀ ×²²̄¨和 °̄¤±®等人发现蓝藻中 o如果藻胆蛋白

亚基上与色基连接的位点发生突变 k通常是 χπχΒΑ操

纵子中的编码 ≤¼¶的密码子变为 �̄ ¤的密码子l o色

基就无法与藻胆蛋白亚基连接 oΑ和 Β亚基无法组装

为异二聚体 ∀所以色基和脱辅基蛋白的结合可能促进

亚基的折叠和稳固异二聚体内相临亚基区域的连接 o

从而有利于两个亚基之间的相互作用 ≈{ ∀

另外 o藻胆蛋白的合成还受各种环境因素的影响 o

其中光因子对藻胆蛋白合成的影响研究起步较早 o而

且比较深入 ∀ �µ¼¤±·和 ≤²±̄ ¼̈在 t|{y年的研究中表

明 o红光诱导的 °≤基因的转录特性和表达产物的氨

基酸序列和细胞内的组成性表达的 °≤基因产物有着

很大的不同 ∀用利福霉素k转录抑制剂l进行的实验表

明 o光质主要在转录水平调节蛋白合成 o也有可能在

转录后和翻译后环节调节藻胆蛋白水平 ∀藻胆蛋白光

调节的引发事件可能与光接受器有关 ∀≥¦«©̈µ在 t|{y

年提出 o°∞和 °≤合成的光诱导可以相互逆转 o而触

发这一现象的光受体可能也是一种藻胆蛋白 o现在已

知是 �°≤ o它可为 yxs ∗ yys ±°的红光和 xws ∗ xxs ±°

的绿光所逆转 ∀可见藻类的光调节藻胆蛋白系统与高

等植物的光敏色素作用系统十分相似 o这在植物系统

进化上具有重要的意义 ≈w ∀除光质外 o高浓度的 ≤�u !

较高温度 !低光强 !高 °≥��r°≥�比率以及丰富的氮素 !

硫素和其它营养元素也有利于细胞内藻胆蛋白的合

成和积累 ∀
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