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摘要: 传统的观点认为耗氧的呼吸电子传递链存在于线粒体中, 放氧的光合电子传递链位于叶绿体中。质体末端氧化酶

(plastid terminal oxidase, PTOX)的发现证实叶绿体中也存在着一条耗氧的呼吸电子传递途径。本文从拟南芥的immutans条
斑突变体入手, 回顾了PTOX的发现历史, 简单介绍了PTOX 基因的特性和PTOX蛋白的结构与活性, 重点论述了PTOX对植

物的光保护作用、类胡萝卜素的生物合成、叶绿体的早期发育等重要过程中的生理作用。
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质体是植物细胞特有的细胞器。根据发育时

间和组织定位的不同, 质体可分为叶绿体、有色

体、黄化体、白色体、淀粉体、蛋白体、油体

等。各种质体都由分生组织中的原质体发育而来, 
彼此之间可以相互转换。质体起源于生命演化早

期的一次内共生事件 ,  其前身是原始的蓝细菌

(Leister 2003)。叶绿体是最重要的质体, 是光合作

用发生的场所。由于起源于原核的蓝细菌, 叶绿

体拥有一套原核的遗传系统, 被称之为半自主细

胞器(Cavalier-Smith 2002)。植物细胞中另一个半

自主细胞器是线粒体, 它是呼吸作用的场所, 来
源于古老的α-变形菌(α-proteobacteria) (Siedow和

Umbach 1995; Mackenzie和MacIntosh 1999)。叶绿

体和线粒体都是能源细胞器, 对维护植物细胞的

生命与功能有不可或缺的作用 。
1  叶绿体呼吸电子传递链的慨念

叶绿体中发生的是放氧光合作用, 其光反应

过程主要由位于叶绿体类囊体膜上的光合电子传

递链(photosynthetic electron transfer chain, PETC)
来完成。光合电子传递链的组分由光合系统II (pho- 
tosystem II, PSII)、质体醌(plastoquinone, PQ)、细

胞色素b6 f 复合体(cytochrome b6 f complex, Cytb6f)、
质体蓝素(plastocyanin, PC)和光合系统I (photosystem 
I, PSI)组成(Hasan等2013)。线粒体中的呼吸电子

传递链 (respiratory electron transfer chain, RETC)由
NADH脱氢酶(NADH dehydrogenase, NDH, Complex 
I)、泛醌(ubiquinone, UQ)、琥珀酸脱氢酶(succinate 
dehydrogenase, SDH, Complex II)、细胞色素bc1复

合体(cytochrome bc1 complex, Cytbc1, Complex 
III)、细胞色素c (cytochrome c, Cytc)和细胞色素c
氧化酶(cytochrome c oxidase, COX, Complex IV)组
成(Moller 2001; Schertl和Braun 2014)。叶绿体的

PETC 和线粒体的RETC有很大的相似性。在原核

的蓝细菌中, PETC和RETC共存于类囊体膜上, 分
享一些相同的电子传递中间组成成分(Myers 1986; 
Cooley等2000)。而叶绿体由蓝细菌演化而来, 人
们猜测叶绿体在拥有PETC的同时, 可能也存在一

条RETC。
1982年, Bennoun报告莱茵衣藻(Chlamydomonas 

reinhardti)的叶绿体在黑暗中有一个以NAD(P)H为

底物的耗氧呼吸作用, 他认为来自NAD(P)H的电

子经由NDH复合体传递到PQ, 然后经一种氧化酶

的作用将电子传递至O2而生成H2O, Bennoun将此

过程称为叶绿体呼吸作用(chlororespiration) (Ben-
noun 1982)。叶绿体呼吸的电子传递链应该有NDH
复合体和质体末端氧化酶(plastid terminal oxidase, 
PTOX)的共同参与, 是一条叶绿体中依赖O2的电子

传递途径(Bennoun 2002)。由于当时没有鉴定到

PTOX, Bennoun的叶绿体呼吸作用慨念并不为大

众所接受。直到PTOX在高等植物拟南芥中被发

现, 这种现象才得到改观。

2  植物条斑化突变体immutans与PTOX的鉴定

植物的条斑化现象是指植物表面色素分布不

均匀的现象(Rodermel 2002; Sakamoto 2003)。在分

子遗传学层面上, 植物的条斑化现象的原因有3种: 
一是由转座子造成的(Bellaoui和Gruissem 2004), 
这种现象的特征是不同的组织有不同的基因型, 
转座子的插入造成了植物叶绿体发育基因的失活; 
二是叶绿体或线粒体基因的失活, 这类现象的特
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征是母性遗传(Johnson等1991; Stoike和Sears 
1998); 三是由核基因突变造成的, 通常是编码某个

叶绿体或线粒体蛋白的核基因失活, 它们是典型

的Mendal遗传(Han等1992; Chen等2000)。
拟南芥immutans (im)突变体是典型的由核基

因突变造成的条斑化突变体(Redei 1963, 1967)。
它的叶片上有非常明显的白色斑块组织; 绿色部

分的细胞含有正常的叶绿体, 白色组织的细胞表

现出质体不均一性, 含有缺乏叶绿素和类囊体结

构的非正常质体, 表现正常的叶绿体极少(图1)。
拟南芥im是一个光敏感的突变体, 它的条斑化程

度和光强密切相关。高光条件下, 突变体发育出

较多的白色组织, 而弱光下则产生更多绿色组织

(Wetzel等1994; Aluru等2001)。

(ubiquinol, UQH2)转给O2生成H2O; 本质上, AOX
是一个UQH2氧化酶(Moore和Sideow 1992; Moore
等2002)。UQH2在叶绿体中的对应物是还原型的

质体醌(PQH2), 因此人们推测IM蛋白是一个PQH2 
氧化酶, 就是叶绿体的呼吸电子传递链的最后一

个环节, 因而将IM蛋白重新命名为质体末端氧化

酶(Josse等2000, 2003; Carol和Kuntz 2001; Bennoun 
2002)。
3  PTOX的分子特性

PTOX和AOX都是双铁氧化酶, 在它们的活性

中心有两个铁原子以及与它们螯合的两个His和4
个Glu残基(Siedow等1995; Albury等1998, 2002; 
Ajayi等2002)。但PTOX和AOX的同源性很低, 例
如拟南芥中的5个AOX蛋白(AOX1a、AOX1b、
AOX1c、AOX1d和AOX2)和拟南芥PTOX的相似

度都在26%以下(Wu等1999; Fu等2005)。从系统进

化上来看, PTOX和AOX来源于一个古老的双铁氧

化酶, 但它们在线粒体和叶绿体形成之前就走上了

不同的进化路线(Finnegan等2003; Suzuki等2005; 
McDonald和Vanlerberghe 2006; Nobre等2016)。

有意思的是, 现存的不少原核蓝细菌都失去

了PTOX (Atteia等2004; Stenmark和Nordlund 
2003), 例如在聚球藻属(Synechococcus)中就没有

PTOX基因。PTOX可能对原核蓝细菌的生命活动

意义不大。在真核光合藻类生物中, PTOX基因广

泛存在, 而且大多真核藻类拥有2个PTOX基因。

人们推测PTOX蛋白在真核藻类中出现了功能分

化(Wang等2009; Houille-Vernes等2011; Nawrocki
等2015)。苔藓植物小立碗藓(Physcomitrella)拥有

3个PTOX基因(McDonald等2011; Nawrocki等
2015), 有可能是基因重复的结果, 也可能是基因横

向流动的结果。高等植物大多只拥有一个PTOX
基因(McDonald等2011; Johnson和Stepien 2016), 如
拟南芥、水稻(Oryza sativa)、番茄 (Lycopersicon 
esculentum)等。水稻和番茄的PTOX缺失突变体和

拟南芥im突变体一样, 都呈现出条斑化现象, 很明

显PTOX的功能对高等植物至关重要、不可替

代。PTOX基因在由低等植物向高等植物演化的

过程十分独特, 也很让人费解。

AOX是线粒体中的UQH2氧化酶, 主导一个氰

化物不敏感的呼吸电子传递链的交替途径(Siedow
等1995; Berthold等2000, 2002)。叶绿体中没有

图1  拟南芥im突变体 
Fig.1  The Arabidopsis im mutant

在im突变体中, 叶绿素合成完全正常, 叶绿素

合成相关基因功能都正常, 在im的白色组织中, 发
现有大量的八氢番茄红素(phytoene)的积累, 说明

类胡萝卜素途径中的关键酶八氢番茄红素脱氢酶

(phytoene desaturase, PDS)没有活性(Wetzel等1994), 
但im基因不是PDS的编码基因(Wetzel和Rodermel 
1998)。

1999年两个不同的实验室分别用图位克隆和

转座子标记的方法克隆了 IM基因(Wu等1999; 
Carol等1999), 发现IM基因编码一个和线粒体交替

氧化酶(alternative oxidase, AOX)同源的叶绿体蛋

白。AOX主导呼吸电子传递链COX介导的主途径

之外的一个旁路, 它直接将电子从还原型的泛醌
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UQH2, 与之相对应的是PQH2 (Gray等1999; Rhee 
2001; Rochaix 2011), 因此PTOX被认为是一个

PQH2氧化酶。体外的酶活实验证明, 外源表达的

PTOX可以催化PQH2依赖的耗氧反应, 说明PTOX
的确是一个PQH2氧化酶(Josse等2003; Fu等2005, 
2009); 和AOX一样, PTOX催化的耗氧反应也对氰

化物不敏感。最近的一个研究表明, PTOX在底物浓

度较高和pH 8.0的条件下, 可以催化活性氧(reactive 
oxygen species, ROS)的形成(Feilke等2014; Yu等
2014)。

目前所有的体外酶活实验都说明PTOX和AOX
有各自的底物特异性: 当PTOX的底物为PQH2时, 
PTOX有较强的氧化酶活性, 当底物为UQH2时, 则
没有氧化酶活性。AOX则相反, 只利用UQH2, 不
利用PQH2 (Josse等2003, Fu等2012; Yu等2014)。但

在植物体内, PTOX和AOX的底物特异性可能没有

人们认为的那么严格。将线粒体的AOX1a通过基

因工程的办法导入到叶绿体中, AOX1a可以恢复

PTOX缺失突变体im的条斑化表型, 植物有明显的

转绿现象(Fu等2012), 这说明AOX1a在叶绿体中有

PTOX的功能, 可以利用PQH2为底物。AOX2进入

叶绿体也可以代替PTOX的功能, 进一步说明AOX
是可以用PQH2作为底物的(Fu等2012)。现在还没

有实验表明PTOX进入线粒体也可以代替AOX的

功能, 主要是因为AOX的突变体没有像PTOX突变

体那么明显的表型。

最开始人们认为AOX是一个拥有4个跨膜结

构的跨膜蛋白, 那么PTOX也应该是这样的蛋白

(Siedow等1995; Berthold等2000, 2002)。但PTOX
的两个α-螺旋结构很短 ,  不足于构成跨膜结构 , 
AOX和PTOX后来被认为是面向基质侧的膜镶嵌

蛋白(图2)。最近的AOX晶体结构分析结果证实了

这一点(Shiba等2013)。在一级结构上, PTOX和

AOX有两个显著的不同: AOX在N-端有一个双体

结构域, PTOX则没有; PTOX在第3和第4个α-螺旋

之间有个特有的区域(Fu等2005), 这种结构的不同

可能反映了PTOX和AOX在底物的特异性、调节

的方式上的不同(Fu等2009)。
AOX在线粒体内膜上有双体和单体两种形

式, 由−S−S−链接的双体是非活性形式, −S−S−后

图2  PTOX的结构模式图

Fig.2  Structural model of PTOX
PTOX拥有4个α-螺旋区和1个双铁中心。EX-8序列是PTOX所特有。两个铁原子和它们螯合的六个氨基酸残基(E136、E175、

H178、E227、E295和H299)构成活性中心, 此外L135、H151、Y212、Y234、D295等氨基酸残基也对PTOX的活性至关重要。参考Fu等
(2009)并略有改动。
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打开形成的单体是活性形式(Chaudhuri等1998; Af-
fourtit等2002)。PTOX缺乏AOX的双体结构域, 也
没有保守的Cys构成−S−S−, 有实验证明拟南芥的

PTOX以单体形式定位于类囊体膜上(Fu等2012), 
但也有实验证明在大肠杆菌(Escherichia coli)中表

达的水稻PTOX可以形成多聚体(Ahmad等2012), 
绿藻的PTOX在烟草(Nicotiana tabacum)中过表达

也可以形成双体(Yu等2014)。现在还不知道什么

原因造成PTOX多聚化现象实验结果的差异, 有待

于进一步探究。

4  PTOX的生理功能

4.1  光保护作用

在强光胁迫下, 光合电子传递链会处于过度

还原的状态, PTOX可以作为一种有效的电子安全

阀(safety valve)防止PQ库过度还原, 从而保护光合

电子传递链, 特别是PSII反应中心, 使其免于光损

伤(Niyogi 2000; Johnson和Stepien 2016) 。

植物在无胁迫条件及适度的光照下, PTOX含

量低(每100个PSII约1个PTOX蛋白) (Lennon等2003), 
而在高温、强光干旱(Quiles 2006)、高盐(Stepien
和Johnson 2009)、高光低温(Ivanov等2012)、紫外光

(Laureau等2013)等条件下, PTOX含量明显增高, 
可见, PTOX是一个胁迫相关蛋白, 在胁迫条件下

表达量升高以应对胁迫。PTOX在PSII的光保护作

用中发挥着重要的作用, 它可将过量的电子传递至

氧(Streb等2005)。PTOX也可限制PSI受体侧电子

压力并保护PSI不受光抑制(Rumeau等2007)。番茄

PTOX缺失的突变体ghost的绿色叶片在强光条件

下发生了比野生型植物叶片明显增高的光抑制现

象 ,  说明PTOX能降低强光造成的光损伤作用

(Shahbazi等2007)。
一般都认为PTOX是一个安全阀, 可以保护光

合机构。也有一篇反面的报道, Rosso等(2006)通
过较长时间的弱光生长, 将im突变体培养得和野

生型植株没有明显的区别, 都是绿色, 没有白斑。

此时, im突变体和野生型植株在不同的光强下表现

相同, PTOX与拟南芥应对光强胁迫的能力无关, 
所以他们得出结论认为PTOX不是一个安全阀。

从绝大多数研究来看, PTOX是一个胁迫相关

蛋白 ,  在一定程度上有减轻各种胁迫伤害的作

用。很自然, 人们认为通过基因工程的方法来提

高PTOX在植物中的表达水平 , 也许可以提高植物

对逆境的抵抗能力(Sun和Wen 2011; Johnson和
Stepien 2016)。在拟南芥中提高PTOX的蛋白水平

到野生型的16倍, 并没提高转基因植物对高光、

低温等胁迫的抵抗能力(Rosso等2006)。在烟草中

过表达拟南芥的PTOX蛋白, 也没有发现转基因植

物对高光强胁迫有较强的抵抗力, 相反, 过表达

PTOX蛋白的转基因植物在强光下的光抑制现象

比野生型植株更为强烈(Heyno等2009)。将莱茵衣

藻的PTOX1基因通过叶绿体转化的手段整合到烟

草的叶绿体基因组中, 成功地过表达了莱茵衣藻

PTOX1。和上一个实验相似, 过表达PTOX1的转

基因植株也对高光强胁迫表现出更高的敏感性

(Ahmad等2012)。最近, PTOX的体外活性实验表

明, PTOX有产生ROS的功能, 也许高表达PTOX的

转基因植物产生了更多的ROS, 从而伤害了光合机

构(Yu等2014; Krieger-Liszkay和Feilke 2016)。
4.2  类胡萝卜素合成

类胡萝卜素是植物叶绿体膜系统的重要组成

部分, 在叶绿体中有非常重要的功能。类胡萝卜

素是光合作用反应中心的组成部分和捕光色素, 
直接参与光合作用(Fromme等2001; Rhee 2001)。
类胡萝卜素也有能稳定类囊体膜结构的功能(Ha-
vaux 1998)。最重要的是, 类胡萝卜素在光保护过

程中有不可替代的作用: 没有类胡萝卜素的保护

作用, 叶绿素和光合结构在正常光下也很容易被

破坏(Demmig-Adams等1996; Tracewell等2001)。
类胡萝卜素是四萜化合物及其衍生物, 是由

异戊二烯多聚合成的产物。一般认为无色的八氢

番茄红素是类胡萝卜素合成途径的第一个产物

(Hirschberg 2001)。八氢番茄红素在PDS的作用下, 
经过两步脱氢反应生成有颜色的胡萝卜素, 然后

经各种催化反应生成其他的类胡萝卜素(Cunning-
ham和Gantt 1998; Hirschberg 2001)。

PDS是类胡萝卜素合成途径的关键酶, PDS活
性的丧失会导致整个类胡萝卜素合成的受阻(Cha- 
movitz等1993)。氧化型的PQ是PDS活性所必需

的, 它是八氢番茄红素脱氢反应的电子受体(Norris
等1995, 1998)。PQ的类似物达草灭(norflurazon) 
可以有效地抑制PDS的活性, 从而很快地使植物失

绿变白(Breitenbach等2001)。
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在拟南芥im突变体的白色区域积累八氢番茄

红素, PDS不能将无色八氢番茄红素转化为有颜

色、有活性的类胡萝卜素, 这说明PTOX在im的白

色区域中是PDS活性所必需的。PTOX是一个

PQH2氧化酶, 而PDS又需要氧化型的PQ作为电子

受体, 一个很合理的解释是: PDS在脱氢的过程中, 
PQ接受电子成为PQH2, 而PTOX将PQH2转化为

PQ, 使PDS的脱氢过程继续下去。在im的绿色组

织中 ,  由于光合电子传递链的Cytb6f有强大的

PQH2氧化酶活性, 不需要PTOX也可使PDS行使正

常的功能, 因而叶子是正常绿色的(Wu等1999)。
叶绿体是由分生组织中的原质体发育而来的, 此
时的光合电子传递链还没有形成(Vothnecht和
Westhoff 2001)。PTOX是原质体中维持PQ库氧化

还原的主要力量, 处于光胁迫下的原质体由于缺

乏PTOX, PDS不能正常行使功能; 没有类胡萝卜素

的合成, 原质体就不能正常发育出叶绿体。突变

体中的某些原质体可能处于非光胁迫下, 原质体

可以发育出正常的叶绿体。PTOX在叶绿体的发

育早期有至关重要的作用, 可能是原质体中唯一

的PQH2氧化酶(Rosso等2009; Foudree等2012; Fu等
2012)。

番茄的绿色果实含叶绿体, 在成熟的过程中

叶绿体则转变为含大量类胡萝卜素的有色体。番

茄ghost突变体是一个PTOX缺陷的条斑化突变体

(Josse等2000; Barr等2004), ghost植株上有白色和

绿色的枝条, 分别结白色和绿色的果实。ghost的
白色枝条和果实都没有类胡萝卜素的合成, 但有

大量的无色八氢番茄红素的积累。绿色果实在成

熟的过程中可以正常转化为含有大量番茄红素的

红色果实。有意思的是, 白色果实在成熟的过程

中可以转化为黄色的果实, 含有红色果实一半水

平的类胡萝卜素, 也就是说, 在番茄果实的成熟过

程中, 白色果实中类胡萝卜素的合成能力得到了

一定程度的恢复(Barr等2004; Shahbazi等2007)。
问题是ghost白色果实中的PDS是如何被激活的, 
氧化型的PQ又从何而来? 一种可能是某种未知的

PQH2氧化酶在果实的成熟过程中被激活, 发挥了

PTOX相同的作用; 另外的一种可能是线粒体中的

AOX2可能进入叶绿体行使PTOX的功能(Kam-
bakam等2016), 因为AOX2是一个既定位于线粒

体、又可定位于叶绿体的蛋白(Fu等2012)。
5  叶绿体呼吸作用的生理意义

叶绿体呼吸作用是发生在叶绿体中的一种不

同于光呼吸和Mehler反应的过程, 类似于线粒体的

呼吸作用, 简单是指非光化学的、耗氧的PQ库的

还原与氧化过程(Nixon 2000; Bennoun 2002; Peltier
和Cournac 2002)。现在一般认为叶绿体呼吸作用

的电子传递链主要包括3个组成成分: NDH、PQ库

和PTOX (Aluru等2006; Nawrocki等2015)。由于

NDH和PTOX都已经从植物中鉴定出来, 叶绿体呼

吸作用的概念得到了普遍承认。叶绿体呼吸作用

的电子一般认为来源于NADPH, 但也有人认为来

源于还原型的铁氧还蛋白(ferredoxin, FD) (Yamamoto
等2011; Shikanai 2014, 2016)。

叶绿体呼吸作用最开始被认为是叶绿体在黑

暗中传递电子、产生质子梯度、生成ATP的主要

动力(Bennoun 1982)。在真核的绿藻中, 人们发现

PTOX驱动的叶绿体呼吸作用不产生跨膜的质子

梯度, 也不导致ATP的形成(Houille-Vernes等2011)。
而高等植物的叶绿体类囊体膜在黑暗条件下基本

处于氧化状态, 没有足够的还原势来驱动跨膜的

质子梯度和ATP的形成(Trouillard等2012)。可以肯

定地说, NDH和PTOX驱动的叶绿体呼吸作用不是

ATP形成的主要动力(Trouillard等2012; Nawrocki
等2015)。相反, PTOX可以直接将电子传递给氧分

子, 在光照条件下, PTOX会分散掉一些光合电子

传递链的电子流, 可能会降低跨膜的质子梯度和

ATP的产量。

虽然叶绿体呼吸作用不是ATP产生的主要动

力, 但它在维护叶绿体类囊体膜的氧化还原状态

上有关键作用(Kambakam等2016)。在黑暗中, 光
合电子传递链不再行使功能, PTOX将PQ库转化为

氧化状态, 为下一次光照到来时的光合作用做充

分准备。在叶绿体发育的早期, PQ库的氧化还原

状态决定着叶绿体的发育。

植物经常处于光强和光质不断变化的环境之

中, PSII和PSI的能量经常不平衡, 影响了光合作用

的高效进行。植物发展出一种叫状态转换(state 
transition)的机制来应对PSII和PSI的能量不平衡问

题(Wollman 2001; Rochaix 2011)。在光照有利于

PSII时, 捕光色素复合体II (light harvesting complex 
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II, LHCII)和PSII分离, 朝着PSI移动; 在光照有利于

PSI时, LHCII则向PSII迁移。LHCII在PSII和PSI之
间的这种迁移叫状态转换(Wollman 2001; Rochaix 
2011)。状态转换中LHCII的迁移由LHCII的磷酸

化与去磷酸化反应来实现, 而LHCII的磷酸化与去

磷酸化则由类囊体膜上的氧化还原状态所决定

(Vener 1997; Zito 1999)。在光照条件下, PTOX所

驱动的叶绿体呼吸作用可以控制PQ库的氧化还原

状态来调节光合系统的状态转换。

光合电子传递链有线性电子传递(linear electron 
transfer, LET)和环式电子传递(cyclic electron transfer, 
CET)两种。LET的电子流向为: PSII→PQ→Cytb6f→ 
PC→PSI→FD→NADPH; 而CET是指围绕PSI的一

种电子流向, 具体为: PSI→FD→NADPH→PQ→ 
Cytb6f→PC→PSI, 不涉及PSII (Shikanai 2014)。
CET会消耗掉一些还原能NADPH, 但会产生更多

的ATP, 总的后果是光反应的ATP/NADPH比例更

高, 以满足暗反应中的能量要求(Shikanai 2014)。
PGR5是CET中的一个关键蛋白, PGR5蛋白的失活

会导致CET受阻, 降低ATP的合成 (Munekage等
2004)。有意思的是PGR5的失活可以部分挽救拟

南芥im的条斑化表现(Okegawa等2010), 说明CET
和PTOX介导的叶绿体呼吸有密切的关系。PGR5
可能是PQ库电子的一个入口, 使PQ库处于一种更

还原的状态; 而PTOX是PQ库电子的一个出口, 使
PQ库处于更氧化的状态; PGR5和PTOX同时失活, 
可以使PQ库处于一个较为平衡的状态(Okegawa等
2010)。
6  对植物发育和叶绿体发生的影响

叶绿体的发生和植物的发育都是严格受光控

的过程(Pfannschmidt等1999)。PTOX不但在叶绿

体中有所表达, 而且在所有的质体中都有表达, 说
明PTOX对各种不同形式质体的功能都有影响。

在拟南芥im突变体中, 白色组织的形态和叶绿体

大小与数目和野生型有明显的不同, 也说明PTOX
对植物的发育与叶绿体的发生有重要的影响(Aluru
等2001)。

拟南芥im长有白色和绿色枝条, 白色枝条结

白色种子, 而绿色枝条结绿色种子, 成熟以后种子

都是黄褐色的。不管种子是来自于白色还是绿色

枝条, 成熟后的生命力是一样的。在强光下萌发

出白色幼苗, 在弱光下出绿色的幼苗, 在合适的一

定强度的光下产生条斑化幼苗(Wetzel 1994), 这说

明PTOX不影响原质体的功能, 白色的质体只要转

变成原质体, 一样可以正常发育。种子萌发初期

的光强决定了im幼苗的颜色与形态, 而一旦叶绿体

发育完成, 后期的光强对其影响不大, 说明PTOX在

叶绿体发育的早期有重大作用(Wetzel 1994)。最

近的一个对im叶原基的分析说明, im的条斑化模式

在叶原基中就已经形成, 可见PTOX对叶绿体发育

的影响是在原质体发育成叶绿体的最初始阶段

(Foudree等2012)。
水稻的PTOX缺失突变体也表现出叶片条斑

化现象, 也发现PTOX与独角金内酯(strigolactone)
的合成有关(Tamiru等2014)。独角金内酯是一类

与植物根的发育与茎的分枝有关的新型植物激素

(Seto等2012)。水稻的PTOX缺失突变体比野生型

的分枝要多, 这与独角金内酯突变体的表型很像, 
添加外源的独角金内酯可以有效地消除PTOX突

变体分枝多的表型(Tamiru等2014)。在拟南芥im
突变体, 也发现有多分枝现象, 外源的独角金内酯

也能逆转这种表型, 但独角金内酯不影响水稻和

拟南芥中PTOX突变体的条斑化表型(Tamiru等
2014)。独角金内酯是类胡萝卜素合成途径的末端

衍生物, PTOX的缺失可能影响类胡萝卜素的合成, 
从而进一步影响独角金内酯在细胞内的水平, 当
然也不排除PTOX直接参与了独角金内酯在植物

体内的合成。

拟南芥im经历前期数周的弱光生长后是全绿

的, 但营养生长期要比野生型长。将营养生长期

非常长的gigantea突变体与im杂交, 可以有效地减

轻im的条斑化表现。PTOX与植物的发育十分相

关, 这可能与脱落酸(abscisic acid, ABA)的合成相

关, 因为ABA也是类胡萝卜素的衍生物, ABA的减

少进一步影响了赤霉素(gibberellin, GA)和细胞分裂

素(cytokinin, CK)信号途径(Putarjunan和Rodermel 
2014)。最近的一份对拟南芥im突变体白色与绿色

组织的形态、细胞成分的详细对比发现PTOX对

细胞的很多生理过程有重要的影响, 如叶片发育

的形态建成、细胞壁的生物合成、对生物病原菌

的响应、叶绿体对细胞的逆向信号传导、ROS的
形成等(Pogorelko等2016)。
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7  总结与展望

在过去的十几年中, 通过应用遗传学、分子生物

学、生物信息学方法来阐明PTOX的结构和酶活, 对
PTOX的生理功能有了一定的了解。虽然研究显示

PTOX对植物细胞的生命活动有广泛的影响, 但这些

影响可能是其PQH2氧化酶活性的间接作用。基本

来说, PTOX是一个位于叶绿体类囊体膜上的PQH2
氧化酶, 对PQ库氧化还原状态的维护有至关重要的

作用。由于PQ库的氧化还原状态对植物细胞的活动

有广泛而重要的影响, 因而PTOX的作用很重要。

植物无法移动, 不能有效避开不良环境的影

响, 只能发展出不同的机制来应对逆境的影响。

植物线粒体的电子传递链就有多个电子入口和出

口, 保证电子传递链的灵活性(flexibility)。同理, 
植物的光合作用电子传递链也有多个入口和出口, 
也可以保证光合电子链的灵活性, 来应对各种环

境的作用(图3)。PTOX是保持光合电子链灵活性

的一个重要因素, 对PQ库的氧化还原状态有重要

的条件作用, 在光合系统正常发育之前的作用更

是无法代替。

但在这一领域还有很多值得研究的地方。例

如我们对PTOX的结构还不太清楚, 只能从AOX的

结构来推测PTOX可能的结构与作用机制。但

PTOX和AOX区别很大, 很难从AOX的结构中推导

出PTOX结构的特异性。现在AOX的晶体结构已

经解析, 为PTOX的结构解析提供了良好的前例, 
希望在近年内PTOX的结构能被解析, 从而可对该

酶的特性进行详细的分析。

在PTOX的研究中, 我们对PTOX如何感知外

界胁迫、如何做出相应反应一无所知。PTOX对

光合电子传递链如此重要, 植物细胞应该有相应

的机制在基因表达和表达后水平上来调节PTOX
的表达与活性。未来的研究还应集中精力探索

PTOX的调控机理, 寻找鉴定PTOX的相关联蛋白, 
提高我们对PTOX的认识。
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Molecular features and physiological roles of plant plastid terminal oxidase
QIAN Yu-Qi*, WANG Dan-Feng*, FU Ai-Gen**

College of Life Sciences, Northwest University; Key Laboratory of Resources Biology and Biotechnology in Western China (Min-
istry of Education); Shaanxi Province Key Laboratory of Biotechnology, Xi’an 710069, China

Abstract: It is well known that mitochondria possess oxygen-consuming respiratory electron pathways, and the 
oxygen-evolving photosynthetic electron pathway is located in chloroplasts. The discovery of a plastid terminal 
oxidase (PTOX) in the chloroplast demonstrates that chloroplasts also harbor an oxygen-consuming respiratory 
electron pathway. This paper reviews the characterization of PTOX from the famous Arabidopsis variegation 
mutant immutans. It focuses on the molecular features of PTOX and its global physiological roles in a number 
of essential processes, such as photoprotection, carotenoid biosynthesis, and early stages of chloroplast devel-
opment.
Key words: plastid terminal oxidase; chlororespiration; variegation mutants; chloroplast development
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