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藻胆体的结构与能量传递功能 
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摘要: 藻胆体是红、蓝藻特有的捕光色素蛋白复合体, 由水溶性的藻胆蛋白和连接多肽组成, 在光合

作用中能够吸收和传递能量。藻胆体作为水溶性蛋白复合物, 位于类囊体膜基质侧, 平均分子质量可

达到 10 Mu。藻胆体可以吸收不同波长的光能, 并且能将能量以 95%以上的效率传递到光反应中心。

由于具有吸收波长范围宽和环境友好等特点, 藻胆体在光合作用理论和实际应用等方面都有较大研究

意义。本文主要对藻胆体的结构与能量传递研究进展进行了综述。 
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1  藻胆体的结构与组成 

20世纪 60年代, Gantt和 Conti等[1-3]在研究紫球

藻(一种单细胞红藻)叶绿体的超微结构时 , 发现在

类囊体膜侧规则的排列着一些小颗粒, 他们将此颗

粒命名为藻胆体(Phycobilisome, PBS)。用戊二醛将

藻胆体固定后 , 通过电镜进行观察 , 结果表明藻胆

体颗粒的直径约为 30~40 nm, 颗粒间的距离大小约

为 40~50 nm, 形状类似于“盘状”。随后, 相关研究人

员在蓝藻中也观察到了藻胆体 [4-6]。经过多年研究 , 

现在已经确定藻胆体是存在于红藻和蓝藻中的捕光

色素蛋白复合体, 由 85%~90%的藻胆蛋白和 15%~ 

10%的连接多肽组成[7]。藻胆体分子质量为 7×103~ 

15×103 Mu, 其形状和大小与藻的种类密切相关[8]。

藻胆体可以吸收波长为 460~670 nm的可见光, 并将

其所吸收的光能以 95%以上的效率传递给类囊体膜

上的光反应中心[9]。 

藻胆体的形状主要有半圆盘形、半椭球形、维

管束形和块状(表 1)。 

半圆盘形藻胆体是最常见的一种类型, 主要存

在于部分蓝藻和一些单细胞红藻中。这种类型的藻

胆体一般是由“核心复合物”和“杆状复合物”两部分

组成。“核心复合物”一般由 3个圆柱体组成, 每个圆

柱体长约 12 nm, 直径约为 11 nm。在核心复合物的

外周沿同一平面有六根“杆状复合物”呈辐射形排列, 

每根“杆状复合物”由 2~6 个盘状物垛叠而成, 每个

盘状物厚约 6 nm, 直径约 11~12 nm。根据核心排列

模式和核、杆数量的不同, 又分为“二核六杆” [10]、“三

核六杆” [11-12]、“五核八杆”[13]等类型(图 1)。 
 
表 1  藻胆体类型 

Tab. 1  Types of phycobilisome 

藻胆体类型 代表物种 
参考

文献

半圆盘形(4种)   

二核六杆 Synechococcus 6301 [10]

三核六杆 Synechocystis sp. PCC 6803 [11]

三核六杆 Thermosynechococcus vulcanus [12]

五核八杆 Anabaena sp. PCC 7120 [13]

半椭球形 Porphyridium cruentum [14]

维管束形 Gloeobacter violaceus [15]

块状 Griffithsia pacifica [16]

卷状 Acaryochloris marina [17]

半圆盘形与半椭

圆形中间体 
Phormidium persicinum [18]

 

半椭球形藻胆体存在于一些高等蓝藻和部分红

藻中。这种类型的藻胆体首先在紫球藻中被发现, 相
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关的研究也比较为深入。紫球藻藻胆体的大小约为

47 nm×32 nm×32 nm, 与半圆盘结构相似, 也是由

“核心复合物”和“杆状复合物”两部分组成, 但杆状

复合物有 10~12根, 并且排列呈半椭球形(图 2)[14]。 
 

    

图 1  半圆盘形藻胆体的电镜照片  

Fig. 1  Electron micrograph of the hemidiscoidal phycobilisome 

 

 

图 2  半椭球形藻胆体的电镜照片 

Fig. 2  Electron micrograph of the hemiellipsoidal phycobilisome 

 
维管束形藻胆体 , 目前仅在蓝藻 Gloeobacter 

violaceus 中被发现。这种类型的藻胆体一般由六根

杆状物组成, 其直径为 10~12 nm, 长度为 50~70 nm, 

形状类似于倒三角的束状。维管束形藻胆体的基底有

一个圆盘状结构, 能够与膜的内表面结合(图 3)[15]。 

 

图 3  维管束形藻胆体的电镜照片 

Fig. 3  Electron micrograph of the hundle-shaped phycobilisome 

 
块状(双圆筒状), 目前仅在红藻 Griffithsia pacifica

中被发现。其大小为 63 nm×45 nm×39nm(图 4)[16]。

此外, Marquardt等[17]在 Acaryochloris marina中发现

了卷状藻胆体; Wehrmeyer 等[18]在 Phormidium per-

sicinum 中发现了一种介于半圆盘形和半椭圆形之间

状态的藻胆体。 

藻胆体由水溶性的藻胆蛋白和连接多肽组成。

根据吸收光谱的不同, 藻胆蛋白通常分为: 别藻蓝

蛋白(Allophycocyanin, APC)、藻蓝蛋白(Phycocyanin, 

PC)、藻红蛋白(Phycoerythrin, PE)和藻红蓝蛋白

(Phycoerythrocyanin, PEC)。藻胆蛋白含有 α、β、γ 3 

 

图 4  块状藻胆体的电镜照片 

Fig. 4  Electron micrograph of the block-shaped phycobilisome 

 
种类型的亚基, 其中 α和 β亚基含有 160~180个氨基

酸序列, 分子大小约为 15~20 u, 二者之间具有很高

的同源性。在部分藻红蛋白中还存在一种分子量约

为 30 ku的 γ亚基, 由于 γ亚基不具有三重对称, 并

且可能位于藻红蛋白空间结构的中央空洞中[19]。因

此很难根据 X-晶体衍射法确定它在与 α和 β亚基的

相对位置和结合位点。藻胆蛋白的基本结构单位为

(αβ)单体, 每个(αβ)单体共价结合 2~5 个线性四吡咯

发色团-藻胆素(Phycobilin)[20-21]。藻胆素通过硫醚键

与亚基中的半胱氨酸(Cys)共价相连。(αβ)单体进一步

自组装形成(αβ)3 结构。(αβ)3 为盘状结构, 直径约为

11 nm, 厚度约为 3 nm, 中央存在直径为 1.5~5 nm的

孔穴。(αβ)6是由(αβ)3通过“面对面”堆积而形成。藻胆

蛋白在溶液中稳定存在的状态一般为(αβ)3或(αβ)6。 

2  藻胆体的能量传递功能 

目前, 光合作用中的能量传递理论有 3种, 分别

为“Föster 共振能量传递机制”(Förster resonance en-

ergy transfer, FRET)、“激子耦合机制”(Exciton cou-

pling)以及“相干态传能机制”。 

“Förster 能量传递机制”是指在色素系统中, 受

光激发的色素分子能够引起高能电子的振动, 从而

使附近的一个分子的某个电子振动, 发生电子激发

能量的传递。此时第一个分子中被激发的电子便停
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止振动 , 而第二个分子中的电子则变为激发态 , 第

二个分子又能以同样的方式激发下一个分子。这是

一种依靠电子振动在分子间传递能量的方式[22-23]。 

在这种能量传递过程中, 影响能量传递效率的

因素包括: (1)供体和受体色基间的距离, 当供体和

受体色基间的相对距离大于 2 nm时, 传递速率与分

子间距离的六次方(R6)成反比; (2)供体和受体之间的

几何关系; (3)供体和受体之间吸收峰和发射峰的重

叠情况。如果作为能量供体的藻胆蛋白的荧光发射

峰与受体藻胆蛋白的最大吸收峰存在较大重叠, 则

能量能够以无辐射的形式传递下去[24]。当两个色基

间的距离较短时, 承担能量传递的藻胆素色基可以

被简化成偶极矩, 能量在偶极的发色团上离域[25]。目

前这个机制不仅可以解释各种叶绿素之间的激发态

能量传递过程, 也可用来解释整个藻胆体的能量传

递过程[26-27]。对供体藻胆素分子进行激发, 可观察到

受体藻胆素分子的荧光发射, 在整个能量转移过程

中, 能量供体的藻胆素和能量受体的藻胆素之间相

互耦合作用较弱, 不涉及光子的发射和重新吸收。任

彦亮以蓝藻藻胆体中的藻蓝蛋白为研究对象, 运用

含时密度泛函理论(TDDFT), 结合极化连续介质模

型, 对三个藻蓝胆素分子(α84、β84、β155)的 CD 光谱

和紫外吸收光谱进行研究, 推测了藻蓝蛋白中能量

从 β155和 α84向 β84传递的分子机制
[28]。目前根据晶

体学数据可以大致推算出杆内、核内、杆与杆之间、

核与杆之间色基的距离, 再根据色基的距离进一步

推测出藻胆体内部的能量传递机制。 

当藻胆蛋白能量供体和能量受体中的藻胆素伴

之间的距离进进一步缩小时, 藻胆素之间相互作用

将超越 Förster 能量传递模型的极限, 藻胆素之间的

耦合不可以再被忽略, 能量供体的藻胆素和能量受

体的藻胆素之间出现激子耦合机制, 能量传递需要

采用“激子耦合机制”进行解释。“激子耦合机制”是指

色素分子受到光激发后, 高能电子在返回原来轨道

时发出激子, 发出的激子再去激发相邻的同种色素

分子 , 即把激发能传递给相邻的色素分子 , 激发的

电子可以相同的方式再发出激子, 并被另一色素分

子吸收[29]。影响激子耦合能量传递的因素有: (1)光能

的传递仅适用于同种色素分子; (2)分子间的距离小

于 2 nm; (3)传递速率与分子间距离(R3)成反比。与

Föster机制能量单向传递不同, 激子耦合机制可以进

行双向的传递能量[12]。 

1926年 Schrodinger发现相干态现象, 相干态是

量子谐振子达到的一种特殊的量子状态。21世纪初, 

Fleming团队利用二维超快电子光谱, 在 77K条件下

揭示了绿硫细菌 FMO量子相干态传能的机制, 并且

观测到了长达 660 fs的量子相干过程, 提出了“相干

态传能机制”[30]。这种能量传递途径具有时间瞬时性

和能量的空间离域性。“相干态传能机制”在绿硫细菌

光合天线系统的高效传能过程中得到很好的应用 , 

同时这也引发了学术界对其传能机制的持续探索。

隐藻是光合浮游类单细胞藻类, 根据光谱特性的不

同, 隐藻有 8 种不同的藻胆蛋白, 分别为 PE545、

PE555、PE566、PC612、PC630、PC645、PC569 (或

PC570)、PC577 [31]。2007年, Enge等[32-33]在常温条

件下在绿色硫细菌中发现了 300 fs 的相干过程, 随

后在紫色细菌的 LH2 复合体中也发现了相干现象。

2010年, Scholes等[34]在室温下观察到隐藻 PE545的

中存在 130 fs的相干能量传递。 

作为捕光色素蛋白复合体, 藻胆体内部的能量

在传递的效率在 95%以上[27]。PE、PC、APC和叶绿

素的吸收光谱和荧光发射光谱之间依次具有较强的

荧光发射和吸收重叠。大量的研究表明, 能量在藻胆

体内部严格按照吸收能量的强弱, 从高到底的顺序

进行传递。能量在光合作用系统内的传递顺序为

PE→PC→APC→叶绿素[7, 35-37]。光能经过藻胆素吸

收以后, 首先在藻胆蛋白亚基内部和亚基之间传递, 

然后在不同的藻胆蛋白之间传递, 最终传递给位于

类囊体膜上的光反应中心, 藻胆体中能量传递全部

时间在 120~150 ps(图 5)。 

 

图 5  能量在藻胆体内的传递[7] 

Fig. 5  Energy transfer in phycobilisome 
 

研究藻胆体内能量传递的方法中, 较为常用的

有: (1)构建藻胆体某些组分缺失的突变体; (2)通过

共价交联来构建能量传递模型; (3)利用 X-射线晶体

结构分析技术和超快时间分辨光谱技术研究能量传

递的过程; (4)运用 LB膜技术, 经过人为的排列和组

合, 组装有序的藻胆蛋白分子。 
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2007 年, 董春霞等[38]通过构建 apcD 缺失突变

体、apcF缺失突变体和 apcD-apcF双缺失突变体, 对

Anabaena sp. PCC7120 的光能传递和状态调节进行

了研究。1996 年, 王广策等[39-40]构建了 3 种共价的

藻胆蛋白能量传递模型, 分别是螺旋藻的 PC-APC

共价交联体, 多管藻 R-PE 和螺旋藻 C-PC 的共价交

联体, 以及多管藻 R-PE和螺旋藻 APC的交联体。王

广策希望以共价交联代替连接多肽, 通过比较交联

体和天然藻胆体的差异, 研究连接多肽和 γ 亚基在

藻胆蛋白高效传能中的作用。实验结果表明, 共价交

联后 , 不同藻胆蛋白之间虽然能进行能量传递 , 但

效率明显低于天然的藻胆体。虽然 APC的吸收峰为

650 nm, 供体 R-PE的荧光发射峰在 580 nm, 二者没

有光谱重叠, 但 R-PE和 APC供价交联后, 二者之间

也存在着能量传递, 效率约为 57%。这种传能机制可

能是激子传递 , 因为交联后分子之间的距离小于

2 nm。虽然螺旋藻 PC 的荧光发射光谱和 APC 的吸

收光谱重叠, 但是将螺旋藻的PC和APC溶液混合后, 

二者之间不能发生能量传递。当螺旋藻 PC 和 APC

共价交联后 , 则可以发生能量传递 , 由于共价连接

后二者之间的距离更近, 所以实验结果表明色基之

间的距离对于能量传递效率具有很大的影响[25]。近

年来, 超快时间分辨光谱技术研究也被应用于研究

藻胆体内能量的传递过程[41-48]。此外, 利用 LB膜技

术可以模拟藻胆体的组装, 通过对不同藻胆蛋白进

行人为的排列, 组装的复合物可以更为方便的研究

能量传递的过程[49-50]。 

目前已经报道了大量藻胆蛋白的高分辨率晶体

结构 , 这不仅为藻胆体装配过程提供了线索 , 同时

也为研究能量传递提供了依据。虽然藻胆体的能量

传递功能与其本身的结构密切相关, 但是其结构却

因为培养件的不同而呈现多样化 , 例如“杆状复合

物”的长度可以随光照、温度、CO2 和氮源等培养条

件的不同而变化, 因此关于“杆状复合物”能量传递

的机制研究较多。藻胆体的“杆状复合物”, 通常由

3~5 个同种藻胆蛋白垛叠在一起。关于能量在“杆状

复合物”中的传递途径, 目前有两种模型。一种是“限

制动力学”模型(Diffusion-limited kinetic model)[27]。

该模型认为能量在(αβ)3 形成的圆盘结构之间的传递

是限速步骤, 能量的传递时间与杆的长度成正比; 另

一种模型是“陷阱限制”模型(Trap-limcited model)[51]。

该模型认为, 能量可以在“杆状复合物”内自由传递, 

藻红蛋白与藻蓝蛋白交界处的能量传递是限速步

骤。由于蓝藻藻胆体通常不含有藻红蛋白, 其限速步

骤由藻蓝蛋白与别藻蓝蛋白交界处的“陷阱”代替。 

通过电子显微镜观察 , 发现在藻胆体内 , 不同

的藻胆蛋白间存在 5种常见的组装方式(图 6)[52]。PC

和 APC的组装方式主要是“back to side”。PE和 PC六

聚体之间的组装方式主要是“back to back”。当以“back 

to back”方式组装的 PE和 PC六聚体是 R-PE和 R-PC

时, R-PE和R-PC六对色基间的距离均小于40 Å, 能量

从 R-PE 传递到 R-PC 的途径可能是: PEβ84→PCα84 

(35 Å), PEβ84→PCβ84(27 Å), PEα84→PCβ84(35 Å), 
PEα84→PCα84(32 Å), PEβ50→PCβ84(35 Å)。PEβ50

和 PCβ84 色基间的相对距离并不利于能量的传递, 

所以 PEβ50→PCβ84常作为辅助途径[52]。以“back to 

back”方式组装的过程中 , PEβ155、 PEα140α 和

PCβ155通常不参与能量传递[43]。R-PE 1.9 Å分辨率

的晶体结构显示, PEα140和 PCβ155色基之间的距离

约 3.4 Å, 推测 PE和 PC间存在“parallel side to side”

组装方式 , 使能量能够有效地从 PEα140 传递给

PCβ155。 

 

图 6  藻胆蛋白的组装类型 

Fig. 6  Different types of phycobiliprotein assemblies 

 

3  结语 

自 20 世纪以来, 研究人员对藻胆体和藻胆蛋白

进行了大量的研究, 获得了很多高分辨率的藻胆蛋

白晶体结构。相对于光合作用的其他蛋白结构, 藻

胆蛋白构成的藻胆体具有更为复杂的结构和更为

灵活的组装方式, 在 2017 年之前仅有两种蓝藻完

整藻胆体结构被解析, 分别是陆生发菜藻胆体(分辨

率为 2.8 nm)和鱼腥藻 Anabaena sp.藻胆体(分辨率为

2.1 nm)。此外, 由于缺乏连接蛋白的结构信息, 所以

目前关于完整藻胆体组装过程的报道也较少。 

在过去的 10 年中, 关于藻胆体内部和藻胆蛋白

之间的能量传递过程的研究进展也较为缓慢。一方
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面 , 由于藻胆蛋白的空间结构是柔性的 , 藻胆蛋白

的色基构象也处于动态变化中, 色基与所处的微环

境之间存在着错综复杂的相互作用, 计算机无法模

拟出复杂的动态变化过程; 另一方面 , 藻胆体内通

常含有几百个色基 , 能量传递的途径复杂 , 并且传

递形式多样。 

2017年 10月, 隋森芳团队攻克了藻胆体在制样

时稳定性差、具有优势取向等难题, 首次报道了完整

红藻藻胆体的近原子分辨率的三维结构, 为揭示藻

胆体的组装过程和光能传递过程提供了基础。随着

研究的深入, 未来若能将物理科学和生命科学相交

叉, 充分运用圆二色光谱技术、瞬态光谱实验研究技

术、冷冻电镜单颗粒三维重构技术、STM 操纵、局

域电场的共振增强调控等技术, 对藻胆体的结构以

及能量传递过程进行更为深入细致的研究, 有希望

在光合作用领域取得更多的突破性成果。 
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Abstract: Phycobilisome (PBS) is a unique light-harvesting pigment complex of red algae and cyanobacteria. It 

consists of water-soluble phycobiliproteins and linker polypeptides. PBS plays an important role in absorbing and 

transferring energy during photosynthesis. PBS, as a water-soluble protein complex, is located on the stroma side of 

the thylakoid with an average molecular weight of up to 10 Mu. PBS can harvest light energy of different wave-

lengths and can transfer energy to the photoreaction center with an efficiency of more than 95%. Due to its broad 

absorption wavelength range and environmental friendliness, PBS has great research significance in the theoretical 

and practical applications of photosynthesis. This review summarizes the research progress on the structure and 

energy transfer of PBS. 
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