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摘要: 高等植物叶绿体类囊体膜上的NAD(P)H脱氢酶(NDH)复合体是一个由多亚基组成的大复合体。它参与了围绕光系

统I (PSI)的循环电子途径(CEF)和叶绿体的呼吸, 为CO2同化提供额外ΔpH和ATP, 并在胁迫条件下缓解基质过还原和氧化

胁迫。近年来高等植物的叶绿体NDH复合体的研究有了很大进展, 主要是发现了很多NDH新亚基、调控叶绿体编码的

ndh基因的剪切和编辑的蛋白以及影响NDH组装和稳定的蛋白, 同时, 对NDH在胁迫条件下的生理功能也有了进一步的认

识。本综述主要总结了NDH复合体的功能, 亚基组成及调控等方面的研究进展。
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Abstract: The higher plant chloroplast NAD(P)H dehydrogenase (NDH) complex is a big multiple-subunit en-
zyme complex in thylakoid mambranes. NDH participates in the photosystem I (PSI) cyclic electron flow (CEF) 
and chlororespiration, NDH-dependent CEF provides extra ΔpH and ATP for the CO2 assimilation, and allevi-
ates the oxidative stress caused by stromal over-reduction under stress conditions. Recently the great progress 
of research on higher plant chloroplast NDH complex has been made. Many novel subunits, proteins involved 
in splicing and editing of chloroplast-encoded ndh genes and the proteins essential for assembly or stabilization 
of the NDH complex were found. In addition, we got a well understanding of the physiological function of the 
NDH under stress. In this review, we summarize the research progress of the function, the subunit composition 
and the regulation of the NDH complex. 
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光合作用中的光反应在放氧光合生物的类囊

体膜上发生, 其中的电子传递包括两部分, 线性电

子传递和围绕光系统I的循环电子传递。在线性电

子传递中, PSII反应中心被光能激发后, 引起电荷

分离, 从水分子中夺取电子, 同时放出氧气。来自

水分子的电子经过一系列电子递体的传递, 最终

使NADP+
还原, 并耦联产生跨类囊体膜质子梯度

(ΔpH), 驱动ATP合酶合成ATP, 用于CO2同化反

应。这个反应需要两个光化学反应中心驱动, 光
系统II (PSII)和光系统I (PSI)。与这条电子传递链

不同, 类囊体膜中还存在另外一种电子传递链, 只
依赖PSI的光化学反应(Bendall和Manasse 1995)的
循环电子传递链。电子从NADPH或者铁氧还蛋白

(Fd)重新传递到质体醌(PQ)。围绕PSI的循环电子

传递只产生用于合成ATP的ΔpH, 而不积累NA-
DPH。对于循环电子传递的存在意义, 有过长期

的争议。最近几年中, 随着循环电子传递研究的

深入, 逐渐认识到循环电子传递在高等植物中起

到重要和广泛的作用。NDH复合体也是叶绿体呼

吸电子传递的组成部分, 因而作用光关闭后的叶

绿素荧光上升后的下降阶段涉及与叶绿体呼吸有

关的PTOX对PQ的再氧化(Feild等1998; Joet等
2002; Martin等2004)。

在高等植物中, 已经鉴定到两条部分冗余的

循环电子传递途径(Munekage等2004) (图1)。其中
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在C3植物中主要的途径是对抗霉素A敏感的、由

PGRL1/PGR5介导的循环电子传递途径。由于围

绕PSI的循环电子传递途径产生跨类囊体膜ΔpH, 
由此可以诱导非光化学猝灭(NPQ)的产生(Heber和
Walker 1992)。通过筛选拟南芥的NPQ缺陷突变

体, Munekage等(2002)发现了pgr5突变体, pgr5突
变体的循环电子传递能力严重受抑制。Dalcorso
等(2008)通过对拟南芥pgrl1突变体的研究进一步

发现, PGRL1可能与PGR5相互作用, 共同调节围绕

PSI的循环电子传递。最近Hertle等(2013)进一步

指出PGRL1作为铁氧还蛋白-质醌还原酶(ferredox-
in-plastoquinone reductase, FQR), 以依赖于PGR5的
方式从F d接收电子 ,  然后去还原P Q ,  这条由

PGRL1/PGR5介导的循环电子传递途径对抗霉素

A敏感。另外一条途径则依赖于NAD(P)H脱氢酶

(NDH)复合体(Burrows等1998; Shikanai等1998)。
对叶绿体NDH复合体的研究最初是通过在质体中

发现与线粒体复合体I的亚基高度同源的基因(ndh
基因) (Ohyama等1988; Shinozaki等1986; Sugiura 
1992)而开始的。线粒体NADH-泛醌氧化还原酶

(复合体I)是位于呼吸链上游的一个多亚基蛋白复

合体, 它将电子从NADH传递至泛醌, 并耦联跨膜

质子梯度形成用于合成ATP (Friedrich等1995)。
NDH复合体参与围绕PSI的循环电子传递的实验

证据首先来自对蓝藻的研究(Mi等1995, 1994, 
1992a, b)。通过对集胞蓝藻PCC6803的NDH-B失
活突变体进行P700氧化还原和叶绿素荧光动力学

研究, 首次证明了NDH不仅参与呼吸电子传递而

且参与围绕PSI的循环电子传递。随后, 一系列对

高等植物叶绿体ndh基因缺失突变体的分析工作

也证明了NDH复合体参与围绕PSI的对抗霉素A不

敏感的循环电子传递(Burrows等1998; Horváth等
2000; Kofer等1998; Shikanai等1998)。此外, NDH
位于高等植物间质类囊体膜上, 而这里被认为是

PSI分布和进行循环电子传递的区域(Berger等
1993; Burrows等1998; Endo等1997; Horváth等
2000; Nixon等1989; Shikanai等1998)。由PGRL1/
PGR5介导的循环电子传递途径主要功能是光保护

和调节NADPH/ATP的比例, 而由NDH介导的循环

电子传递途径主要是在阻止基质电子受体的过还

原起着重要作用(Shikanai 2007)。两条途径在一定

程度上互为补充。更为直接的证据来自于对拟南

芥双突变体crr2pgr5、crr3pgr5和crr4pgr5 (Mu-
nekage等2004)的研究。crr2、crr3和crr4突变体为

拟南芥NDH的突变体, 在正常光强和高光强下都

没有明显表型。pgr5突变体在正常光下虽然叶绿

素含量比野生型较少 ,  但生长并不受影响 ,  cr-
r2pgr5、crr3pgr5和crr4pgr5双突变体在正常光下

就表现为生长受到严重抑制, 强有力地说明了在

叶绿体中, NDH复合体和PGR5分别介导两条围绕

光系统I的循环电子传递途径, 这两条循环电子传

递途径互为补充, 不能同时缺失。本综述主要就

叶绿体NAD(P)H脱氢酶复合体的功能、结构、亚

基组成及调控展开讨论。

1  叶绿体NDH复合体的生理功能

研究表明 ,  NDH复合体在类囊体膜中只占

PSII含量的1.5% (Burrows等1998)。因而, NDH复

合体在高等植物中的作用曾长期被忽视。然而, 
近十几年来的研究表明, NDH复合体在植物受到

胁迫条件时具有重要的生理意义。

(1)参与循环电子传递。作用光关闭后叶绿素

荧光瞬时上升是由光下积累的还原产物的电子在

暗中还原PQ所致, 可以反映围绕光系统I的循环电

图1  围绕光系统I的循环电子传递和叶绿体呼吸途径

Fig.1  Cyclic electron flow around photosystem I and chloro-
respiration

根据米华玲(2003)文献修改。PSII: 光系统II; PSI: 光系统I; 
PQ: 质醌; NDH: NAD(P)H-脱氢酶; Fd: 铁氧还蛋白; FQR: 铁氧还

蛋白-质醌还原酶; FNR: 铁氧还蛋白-NADP+
氧化还原酶; PTOX: 

质体末端氧化酶; PGR5: 质子梯度调节蛋白; PGRL1: 质子梯度调

节类似蛋白。
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子传递(Asada等1993; Groom等1993)。烟草和拟

南芥NDH复合体缺失突变体(Burrows等1998; Ishi-
da等2009; Rumeau 2005; Shikanai等1998)在正常生

长条件下与野生型没有显著可见的区别, 但是作

用光关闭后叶绿素荧光瞬时上升这一现象都被明

显抑制。这些结果说明了叶绿体中NDH复合体参

与了基质电子库到PQ的电子传递。

(2)缓解基质过还原和氧化胁迫。这主要来自

对质体ndh基因敲除的烟草的研究。Burrows等
(1998)发现, 在轻微干旱条件下, NDH缺失突变体

的非光化学猝灭能力降低。在强光下, 烟草ndhB
突变体更容易被光漂白(Endo等1999)。Horváth等
(2000)也观察到ndhB突变体在低湿下生长缓慢。

Munné-Bosch等(2005)对烟草进行持续的干旱处理

后发现, ndhB突变体的抗霉素A敏感的PSI循环电

子传递途径上调。虽然拟南芥中低温诱导PGR5/
PGRL1介导的循环电子途径, 而且NdhH在适应的

低温条件下有所减低(Ivanov等2012), 但是在研究

烟草ndhC-J-K突变体中发现, 在低温或高温胁迫下

比野生型更容易积累活性氧(Wang等2006)。这些

结果反应了NDH复合体参与减缓光氧化胁迫。

Wu等(2011)发现低浓度NaHSO3在暗光转化状态

下促进NAD(P)H脱氢酶复合体介导的循环电子传

递, 同时通过促进NAD(P)H脱氢酶复合体介导的

光合磷酸化来减缓光氧化伤害, 从而提高光合作

用(Wu等2012)。
(3)提供ATP来源。光化学反应中产生的ATP

和NADPH, 在各种代谢途径中被利用, 然而主要是

用于CO2固定, 每同化一分子的CO2所需要的ATP/
NADPH的理论比例是1.5。然而, 在C3植物中, 由
于光呼吸的存在, 所需的ATP/NADPH的理论值增

加到1.66, 非循环磷酸化在形成两分子NADPH的

同时最多只能形成两分子ATP, 尚不能满足光合碳

同化的需求。当植物体处于能量需求不同的各种

发育阶段或面对环境变化时, 线性电子传递所产

生的固定比例的ATP和NADPH往往不能满足上述

条件之下CO2同化的需求, 只产生ATP, 而不产生

NADPH的循环电子传递途径可能可以提供多余的

ATP (Shikanai 2007), 用于满足光合碳同化对ATP
的需求。hcef1是一个果糖1,6-二磷酸酶突变体, 在
这突变体中只有NDH介导的循环电子途径增强, 

对hcef突变体的研究进一步说明了C3植物光合作

用中循环电子途径是满足ATP需求增加的关键步

骤(Livingston等2010)。在C4光合作用植物叶片中

发现NDH表达量很高(Darie等2006; Kubicki等
1996)。在NADP-苹果酸类型的C4植物中, 维管束

鞘细胞需要更多ATP, NDH复合体在其中积累更

多。相反, 在NAD-苹果酸类型的C4植物中, 叶肉细

胞的ATP需求更多, NDH复合体在叶肉细胞中过量

积累。这表明NDH复合体很可能在C4光合作用中

提供能量(Takabayashi 2005)。
2  叶绿体NDH复合体的亚基组成

大肠杆菌(Escherichia coli) NDH-1复合体是

复合体I类酶的最小组成模式, 包括14个亚基(其中

2个亚基融合成一个蛋白), 从NuoA到NuoN。这个

最小的模式可以进行最基本的能量转化反应(Brandt 
2006; Friedrich和Weiss 1997)。在叶绿体和蓝藻的

基因组中比对, 只能发现11个与之同源的基因, 包
括ndhA~ndhK。然而, 大肠杆菌中与NADH氧化相

关的3个亚基NuoE、NuoF和NuoG在叶绿体和蓝

藻中都没有找到同源蛋白。这3个亚基含有NADH
结合位点、FMN结合位点和大量酶活性必需的铁

硫簇。经过大量深入的研究, 仍没有发现可能的

具有氧化NAD(P)H功能的亚基。这表明, 在叶绿

体和蓝藻中可能已经进化出另外的催化结构域。

到目前为止, 通过生物信息学、蛋白质组学和遗

传学等多种手段, 在叶绿体中已经发现了28个NDH
亚基。其中NdhA~K的11个亚基为叶绿体编码, 其
余均为核编码。此外, NdhA~O这15个亚基在蓝藻

中均有同源蛋白(Friedrich和Scheide 2000)。
综合各种突变体背景下复合体的稳定性和蛋

白质组学结果, Ifuku等(2011)提出了一个叶绿体

NDH结构模式, 这个复合体包括5个亚复合体。

(1)膜亚复合体, 包括NdhA~NdhG共7个亚

基。这7个亚基在不同的NDH (如E. coli的NDH-1
和线粒体的复合体I)中相对比较保守, 缺失这些亚

基的突变体的研究表明膜亚复合体是维持整个复

合体的稳定以及活性的关键所在, 例如缺失NdhB
的突变体, 整个复合体几乎完全解聚(Hashimoto等
2003)。

(2)亚复合体A, 包括NdhH~NdhO共8个亚

基。嗜热链球菌NDH-1的亲水区域的晶体结构分
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析中发现相对应NdhH、NdhK、NdhA的同源亚基

Nqo4、Nqo6、Nqo8以及Nqo7、Nqo10、Nqo11 
(相对应膜亚复合体中NdhC、NdhG、NdhE亚基)
的交界处的洞穴可能为质醌的结合位点(Efremov
等2010), 而且在嗜热链球菌中NdhH~NdhK这4个
亚基的同源蛋白结合3个铁硫簇, 参与电子传递过

程(Sazanov和Hinchliffe 2006)。这表明叶绿体

NDH和嗜热链球菌NDH-1中从NdhH~NdhK到质

醌结合位点的电子传递通路是保守的。NdhL~ 
NdhO对亚复合体A的稳定性也是必须的, 缺少这4
个亚基, 亚复合体A几乎完全解聚, 表明它们对于

NdhH~NdhK的组装和稳定性是重要的(Peng等
2009; Rumeau 2005)。

(3)亚复合体B, 包括NDF1、NDF2、NDF4、
NDF6和NDH18共5个亚基。这些亚基影响NDH的

生成和复合体的稳定, 同时膜亚复合体也影响了

这些亚基的积累(Ishikawa等2008; Peng等2009; 
Sirpiö等2009a; Suorsa等2010; Takabayashi等2009)。
如果其中的亚基缺失, 积累的亚复合体A的水平只

有野生型的10% (Peng等2009; Yabuta等2010), 所
以把他们认为是NDH的组成成分。而且经预测, 
NDF4含有一个铁硫簇结合区域, NDF4的铁硫簇可

能是氧化还原活性部位, 参与到NDH的电子传递

(Takabayashi等2009)。
(4)类囊体腔亚复合体, 包括PPL2、CYP20-2、

FKBP16-2、PQL1和PQL2共5个亚基(Ishihara等
2007; Peng等2009; Sirpiö等2009b; Yabuta等2010)。
这些亚基影响了NDH复合体亚基活性、组装以及

稳定, 这个亚复合体不存在时, 亚复合体A几乎完

全解聚, 而亚复合体B也只有正常水平的25%~50% 
(Peng等2009)。在分离的拟南芥的NDH-PSI超复

合体中能检测到CYP20-2 (Sirpiö等2009b), 但是有

些亚基仍需进一步证实是否与NDH有结构上的联

系。所以这个亚复合体是否是NDH的组成仍需进

一步证明。

(5)电子供体结合亚基, 包括CRR31(NdhS)、
CRRJ(NdhT)和CRRL(NdhU)共3个亚基。CRR31
与CRRJ和CRRL相互作用, CRRJ和CRRL含有跨

膜区域。CRR31亚基的C端具有类SH3 (Src homol-
ogy)结构域, 具有Fd结合位点。体外的Fd依赖的质

醌还原系统证明, 这些亚基是结合Fd和催化活性

所必需的(Yamamoto等2011)。蓝藻的NdhS的C端
是保守的, 说明NDH的这个电子供体元件是保守

的(Battchikova等2012)。
与NDH相关的蛋白中, 还有些蛋白被推测是

NDH的组成亚基, 如CRR3。CRR3蛋白具有一个

跨膜区域, 在crr3的突变体中, NdhH缺失, 而在

NDH的其他突变体(crr6和crr7)中也检测不到

CRR3蛋白的积累, 所以推测CRR3可能是叶绿体

NDH亚复合体A或假定的“催化亚复合体”的一个

亚基(Muraoka等2006)。但是在NDH-PSI超复合体

的质谱分析中没有发现有CRR3蛋白(Peng等2009)。
3  NDH复合体的调控

除了上面提到的NDH复合体的组成亚基外, 
目前还发现了很多不直接参与NDH结构组成的蛋

白, 这些蛋白主要负责调控NDH复合体亚基的合

成、组装和维持NDH复合体的稳定。

3.1  对叶绿体Ndh mRNA的调控

叶绿体中NDH复合体亚基数目较多 ,  其中

NdhA~K的11个亚基为叶绿体编码。其余均为核

编码。而叶绿体基因的表达调控主要是在转录后

水平, 包括mRNA的剪切、编辑、加工和降解。由

于叶绿体基因不编码调控蛋白, 所以叶绿体基因

的表达调控基本是由核基因来完成(表1)。NdhA~K
这11个亚基分别属于4个转录单位: ndhF、ndhB、
ndhH/A/I/G/E/D和ndhC/K/J (Yukawa和Sugiura 
2008)。目前对ndh基因转录和翻译的调控研究有

了很大的进展(del Campo等2000; Favory等2005; 
Hirose和Sugiura 1997; Maria del Campo等2006; 
Okuda等2008; Schmitz-Linneweber等2001; Yukawa
和Sugiura 2008)。目前大部分NDH膜组分亚基的

转录调控是由一类PPR (pentatricopeptide repeat)蛋
白参与的。PPR蛋白是一类由35个氨基酸的序列

单元经串联重复组成的蛋白, 主要参与叶绿体和

线粒体基因的转录后调控。其中CRR2参与ndhB
和rps7基因之间的剪切, 这对ndhB基因的翻译是必

需的(Hashimoto等2003)。一个sigma因子Sig4被认

为参与ndhF基因的转录(Favory等2005)。PPR蛋白

CRR4在参与ndhD基因的起始密码子的编辑中, 为
ndhD的转录因子结合识别起着重要作用(Kotera等
2005; Okuda等2007)。除CRR4外, PPR蛋白CRR21
负责ndhD基因的第2个位点的编辑, 将胞嘧啶转化
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成尿嘧啶, 从而将NdhD亚基的128位的丝氨酸转化

为亮氨酸(Okuda等2007)。同样, PPR蛋白CRR22
参与ndhB-7和ndhD-5的RNA编辑, 使得NdhB的

249位的丝氨酸转变成苯丙氨酸, NdhD的296位脯

氨酸转变成亮氨酸。CRR28则编辑ndhB -2和
ndhD-3位点, 分别将156位的脯氨酸转化为亮氨酸

和将2 9 3位的丝氨酸转化为亮氨酸 ( O k u d a等
2009)。预测这几个氨基酸都处于跨膜螺旋中 , 
crr21、crr22和crr28突变体NDH活性完全丢失, 表
明NdhB、NdhD和NdhF对于维持NDH的活性和稳

定性是关键的。烟草CP31之前就被发现参与ndhB 
mRNA的编辑(Hirose和Sugiura 2001), 近来发现, 
拟南芥同源基因CP31A对ndhF mRNA的编辑是必

需的, 而且突变体cp31a中ndhB和ndhD mRNA的编

辑效率也有所减弱。同时, 拟南芥中另一个核蛋

白CP31B对编辑也起作用(Tillich等2009)。最新的

研究还发现CP31A对于防止ndhF mRNA被3′外切

酶降解是必需的(Kupsch等2012)。PGR3是一个核

编码的PPR蛋白, 3个pgr3突变体中, 有2个突变体

中的NDH的活性和Ndh亚基的积累都受损(Ya-
mazaki等2004), 进一步研究发现PGR3与ndhA的
mRNA的5′UTR特异结合, 对于RNA的稳定起着重

要作用(Cai等2011)。
3.2  对NDH复合体的组装以及稳定的调控

除了参与叶绿体ndh mRNA的编辑剪切的核

编码的蛋白外, 还发现一些影响NDH复合体的组

装和功能以及稳定的蛋白(表2)。例如, 目前研究

已发现了蛋白CRR1、CRR6、CRR7、CRR41和
CRR42等参与了亚复合体A的组装(Peng等2012)。
拟南芥的CRR1蛋白定位在基质中(Shimizu和Shi-
kanai 2007), 由于CRR1蛋白在crr2突变体中没变

化, 所以被认为是NDH的辅助蛋白而非组成蛋白, 
辅助NDH复合体的发生和稳定(Shimizu和Shikanai 
2007)。Munshi等(2005, 2006)通过NDH活性分析, 

表1  拟南芥中参与调控叶绿体Ndh mRNA的核基因编码蛋白

Table 1  Arabidopsis nuclear-encoded proteins involved in regulating of chloroplast Ndh mRNA

 亚基    基因编号                     调控蛋白         基因编号                  功能                  参考文献

NdhA ATcG01100 PGR3 AT4G31850 影响ndhA mRNA的稳定 Cai等2011
NdhB ATcG00890, ATcG01250 CRR2 AT3G46790 参与ndhB mRNA的剪切 Hashimoto等2003; Okuda等2009
  CRR22 AT1G11290 参与ndhB mRNA的编辑 Okuda等2009 
  CRR28 AT1G59720 参与ndhB mRNA的编辑 Okuda等2009
NdhD ATcG01050 CRR4 AT2G45350 参与ndhD mRNA的编辑 Kotera等2005; Okuda等2007  
  CRR21 AT5G55740 参与ndhD mRNA的编辑 Okuda等2007 
  CRR22 AT1G11290 参与ndhD mRNA的编辑 Okuda等2009 
  CRR28 AT1G59720 参与ndhD mRNA的编辑 Okuda等2009
NdhF ATcG01010 Sig4 AT5G13730 影响ndhF基因的转录 Favory等2005 
  CP31A AT4G24770 参与ndhF mRNA的编辑 Tillich等2009; Kupsch等2012

表2  拟南芥中参与NDH复合体的组装以及稳定的调控蛋白

Table 2  Proteins involved in assembly and stabilization of NDH complex in Arabidopsis

  亚复合体                    调控蛋白   基因编号                 功能                    文献

亚复合体A CRR1 AT5G52100 参与亚复合体A的组装,  Shimizu和Shikanai 2007 
   辅助NDH复合体的发生

   和稳定

 CRR6 AT2G47910 参与亚复合体A的组装 Munshi等2006; Peng等2010 
 CRR7 AT5G39210 参与亚复合体A的组装 Munshi等2005; Peng等2010 
 CRR41 At1g51100 参与亚复合体A的组装 Peng等2012 
 CRR42 At5g20935 参与亚复合体A的组装 Peng等2012 
 Cpn60β4 At1g26230 参与NdhH亚基的折叠 Peng等2011 
 HCF101 AT3G24430 参与亚复合体A的组装 Peng等2012 
 NDF5 AT1G55370 影响亚复合体A的稳定 Ishida等2009
亚复合体B NDF5 AT1G55370 影响亚复合体B的稳定 Ishida等2009
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鉴定到2个失去NDH活性的crr6和crr7突变体。这

2个蛋白是NDH复合体的亚复合体A组装所必需

的。在突变体中, 编码亚复合体A的质体基因的转

录并没有受影响, 因此CRR6和CRR7可能参与亚

复合体A组装(Peng等2010, 2012)。通过突变体

crr27/cpn60β4和cpn60α的研究发现Cpn60复合体

参与NdhH亚基的折叠(Peng等2011), 继而参与亚

复合体的A的组装(Peng等2012)。近来又在拟南芥

中发现了2个叶绿体基质蛋白CRR41和CRR42参
与到了亚复合体的A的组装, 并通过免疫共沉淀等

方法发现HCF101也有可能参与到了亚复合体A的

组装(Peng等2012)。NDH复合体基因的共表达分

析鉴定到一个蛋白NDF5, 在NDH-PSI超复合体的

质谱分析没有检测到(Peng等2009), 表明NDF5并
不是NDH复合体的一个亚基。但是在ndf5突变体

中, 亚复合体A和亚复合体B的稳定性严重影响。

由于NDF5在ndho突变体中过量积累, 表明NDF5
可能结合到亚复合体B, 然后招募亚复合体A到合

适位置(Ishida等2009)。高等植物特有的PIFI基因

与NDH的基因共表达(Wang和Portis 2007), 在pifi突
变体中NdhH亚基是正常表达的, 而且在crr2突变

体中PIFI蛋白水平也接近野生型。而且, pifi突变

体在高光条件下非光化学猝灭系数较低, 推测PIFI
是NDH的一个辅助蛋白, 可能参与到NDH介导的

叶绿体呼吸途径(Wang和Portis 2007)。
4  NDH与PSI形成超复合体

早期的关于叶绿体NDH复合体的报道认为, 
NDH复合体分子量约为550 kDa (Burrows等1998; 
Quiles等2002)。2005年, 两个实验室分别在拟南芥

和玉米中检测到高分子量(超过1 000 kDa)的NDH
复合体(Aro 2004; Darie等2005)。当时认为这个大

的复合体可能仅仅是NDH复合体形成的二聚体。

Peng等(2009)认为, 在高等植物中, NDH复合体与

PSI结合后才形成了这个新的超复合体。拟南芥

lhca5或lhca6突变体中的这个超复合体就不存在, 
取而代之的是一个小一点的复合体, 有可能这个

小一点的复合体只含有一个拷贝的NDH和PSI, 进
一步实验发现在lhca5lhca6双突变体中NDH复合

体是以单体形式存在, 说明完整的NDH复合体(分
子量约700 kDa)通过Lhca5和Lhca6与2个拷贝的

PSI (分子量约530 kDa)结合, 形成一个超大复合体

(Peng和Shikanai 2011)。lhca5lhca6双突变体的叶

绿素荧光分析发现超复合体的形成对NDH的活性

并不是必须的, 双突变体中NDH的亚基的水平与

野生型相比较有所下降, 尤其是高光强随着时间

的增加逐渐下降。所以超复合体对于NDH复合体

的稳定是必需的, 尤其是对于在高光胁迫下(Peng
和Shikanai 2011)。虽然在蓝藻和地钱中也都发现

了超复合体的存在(Kubota等2010; Ueda等2012), 
但是都没发现有Lhca5和Lhca6的同源蛋白的存在

(Ueda等2012)。
5  展望

关于叶绿体复合体的结构和亚基组成及调控

在最近几年内取得重要进展, 大肠杆菌和嗜热杆

菌呼吸链复合体I的晶体结构的解析也对研究类囊

体膜NDH复合体的研究有很大影响, 但是仍然有

很多问题需要解决。如果能从高等植物中分离纯

化NDH复合体, 继而得到晶体结构对NDH复合体

的研究是很有意义的, 这样更能深入而且全面地

理解NDH复合体各个亚基的功能和反应机理。近

年高等植物中对NDH的研究很大一部分是在寻找

新亚基或调控蛋白上, 虽然也已经找到很多新亚

基和参与调控的蛋白, 但是负责结合和氧化NADH
和NADPH的亚基还未清楚, 而且仍然有很多亚基

的调控蛋白是空缺的, 对组装及其调控也需进一

步研究。NDH在不同生理条件下的光合响应机制

方面研究并不够深入。蓝藻中有不同形式的具有

不同功能NDH-1复合体, 但是其反应机制是否相

同并不清楚, 叶绿体NDH复合体是否也存在不同

形式的NDH复合体？起着不同的功能？是否是对

不同环境起着不同作用？这些问题都有待解决。
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