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摘要  生物体为适应外界不断变化的光环境, 进化出不同的光受体, 其中光敏色素是一类经典的植物感受红光和远红光的

受体蛋白, 其通过暗适应的Pr状态和光激活的Pfr状态之间的光转换来检测红光和远红光。植物光敏色素具有1个保守的N

端感光区域和1个C端调节区域, 其中N端部分包括NTE、PAS、GAF和PHY亚结构域, C端部分包括2个PAS结构域和1个组

氨酸激酶相关结构域(HKRD)。为深入了解光敏色素的结构及功能, 已获得许多光敏色素功能缺失或氨基酸位点突变体, 并

对其进行功能研究, 发现N端结构域在光敏色素的光谱特性、光信号感知和光信号转导等方面均具有重要作用; 而C端结构

域是光敏色素的二聚化与核定位所必需。该文综述了拟南芥(Arabidopsis thaliana)中光敏色素B (phyB)各亚结构域中氨基

酸位点突变对其功能的影响, 以期深入理解phyB的结构及功能, 为未来通过基因编辑手段进行作物农艺性状的遗传改良

奠定基础。 
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光不仅为植物提供能量, 而且是调节植物生长发

育的重要环境信号之一。为了感知周围环境的光强、

光质、光向和光周期, 植物进化出能监测外部光照条

件并对其生理和发育过程进行光特异性调整的复杂

感光系统(Mathews, 2006), 从而将外部光中包含的

信息转换为生物信号。植物通过向光素(phototropins, 

PHOTs)和隐花色素(cryptochromes, CRYs)感知蓝

光和近紫外光UV-A (320–500 nm), 通过UVR8 (UV 

RESISTANCE LOCUS 8)感知紫外光UV-B (280– 

315 nm), 通过光敏色素(phytochrome, Phy)感知红

光/远红光(red/far-red, R/FR)信号(Chen et al., 2004; 

Paik and Huq, 2019)。蓝光诱导的植物向光性主要受

向光素调节, 而光敏色素和隐花色素在蛋白修饰及生

长素运输等方面参与植物向光性调节(赵翔等, 2015)。

不同光受体在感知蓝光或红光/远红光时诱导的光反

应中其作用既有交叉又有不同。在这些光受体蛋白中

最突出的一类是光敏色素, 它在植物中普遍存在, 还

广泛分布于真菌和细菌中(Rockwell et al., 2006; Aul-

dridge and Forest, 2011; Burgie and Vierstra, 2014)。 

拟南芥(Arabidopsis thaliana)中的光敏色素家族

由5个不同的基因(PHYA–PHYE)编码, 负责调节种

子萌发、幼苗光形态建成、避阴反应(shade avoi-

dance responses, SAR)及开花时间等多种光依赖性

反应(Clack et al., 1994)。其中phyB是光生长植物中

主要的红光和远红光感受器, 以红光吸收形式(phyto- 

chrome red light, Pr)合成, 当暴露在红光下, 其转化

为具有生物活性的远红光吸收形式 (phytochrome 

far-red light, Pfr), 而Pfr的光吸收反过来被光诱导转

化为Pr (Rockwell and Lagarias, 2006)。光敏色素一

般分为2类: 光不稳定的I型光敏色素和光稳定的II型

光敏色素。phyB属于II型光敏色素, 其Pfr形式相对稳

定(Sharrock and Quail, 1989), 因此phyB蛋白在光

·专题论坛· 
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下相对丰富。 

光敏色素在黑暗条件下存在于细胞质中, 被光激

活后进入细胞核, 定位在被称为光小体(photobodies, 

PBs)的亚核结构(Yamaguchi et al., 1999; Kircher et 

al., 2002)。目前, 对于光小体在光敏色素信号转导中

的确切功能尚不完全了解, 大多数研究表明光小体的

作用依赖于光敏色素相互作用蛋白的功能(Cheng et 

al., 2021)。phyB的光小体由phyB二聚体及其初级作

用蛋白和次级作用蛋白组成, 次级作用蛋白与初级作

用蛋白直接相互作用, 且其只有与初级作用蛋白共表

达时才能定位在光小体(Kim et al., 2023)。在细胞核

中, phyB的Pfr形式与多个蛋白特异性相互作用, 诱

导发育相关的大量转录变化与光形态建成 (Quail, 

2002), 其中光敏色素相互作用因子 (phytochrome 

interacting factors, PIFs)是一类重要的互作蛋白。 

光敏色素在调节植物生长发育的多个过程中具

有重要作用, 如种子萌发、幼苗形态建成、光合系统

的建立、避阴反应和开花时间。除了在模式植物拟南

芥中的功能研究, phyB在多种作物生长发育中也发挥

重要作用。水稻(Oryza sativa) phyB负调控叶夹角, 

抑制水稻节间伸长, 通过抑制Hd3a基因的表达影响

水稻的抽穗期和育性(Xie et al., 2007; 顾建伟等, 

2011; Sun et al., 2017)。在玉米(Zea mays)中, 与野

生型相比, 低种植密度下phyB1和phyB2突变体叶面

积变小(每片叶的细胞数目减少), 降低了拦截光的能

力, 削弱了植物生长能力, phyB1突变体的籽粒产量

有所降低(Wies et al., 2019) 

此外, 光敏色素还介导植物对各种生物和非生物

胁迫的响应。水稻phyB突变体叶片气孔数目及长度均

显著小于野生型, 植株蒸腾速率低于野生型, 具有较

强的耐干旱胁迫能力(Liu et al., 2012)。He等(2016)发

现水稻phyB功能缺失通过OsPIL16正调控OsDREB1

表达以增强细胞膜的完整性和降低丙二醛浓度, 从而

提高phyB突变体的耐冷性。Kwon等 (2018)报道

PHYB基因突变导致Na+/K+比值降低并增强细胞膜的

完整性, 从而提高水稻的耐盐性。水稻光敏色素缺失

突变体 phyA/phyB/phyC对稻瘟病菌(Magnaporthe 

grisea)的抗性降低(Xie et al., 2011)。Jung等(2023)

发现PHYB基因突变通过增加NH4
+的摄取增强水稻

对纹枯病和盐碱胁迫的抗性。 

综上所述, 光敏色素在植物尤其是作物中发挥重

要作用, 对解决农业生产中的实际问题, 提高作物生

长能力以及抗逆境胁迫能力, 实现培育多个优异性状

聚合的育种目标具有潜在的应用价值。但目前对于决

定功能作用的光敏色素结构了解很少, 限制了其在

育种中的应用。由于已有的光敏色素结构相关研究多

集中于模式植物拟南芥, 因此本文主要综述拟南芥

phyB各亚结构域中氨基酸位点的突变及其功能。 

1  光敏色素的光感受特性 

早期研究发现, 红光促进莴苣(Lactuca sativa)种子

萌发, 随后其又受到远红光的抑制, 这种受红光/远红

光调控的可逆的生理反应使光敏色素最早被鉴定出

来, 并认为光敏色素分子是线状排列的4个吡咯环与

1个蛋白质相连结的色素蛋白复合体(童哲等, 2000)。

随着研究的深入, 发现植物光敏色素是一种以同源或

异源二聚体形式存在的可溶性蛋白质。拟南芥phyB

蛋白质每个单体由1 150个氨基酸残基组成, 其中2

个脱辅基蛋白共价结合到1个线性四吡咯发色团(phy-

tochromobilin, PΦB)上, 形成光敏色素全蛋白(Cheng 

et al., 2021; Ruiz-Diaz et al., 2022)。  

光敏色素存在2种光谱形式: 非活性的Pr型和活

性的Pfr型。光敏色素的合成是在非活性的Pr状态下, 

吸收红光时转化为活性的Pfr型。Pfr型光敏色素在吸

收远红光或经过一个热逆转的温度依赖性热弛豫过

程后失去活性并恢复到Pr型。Pr型的红光吸收最大值

是660 nm, 而Pfr型的远红光吸收最大值为730 nm。

Pr型和Pfr型吸收最大值不同, 但由于光谱重叠, 2种

构象总是出现在光下, 而只有长时间的黑暗才能使所

有光敏色素恢复到Pr型(Klose et al., 2015)。 

光敏色素在体内是二聚体, 因此phyB可作为Pr- 

Pr或Pfr-Pfr同型二聚体和Pr-Pfr异型二聚体 (Her-

nando et al., 2021)。当有足够的光时, 系统达到了光

平衡, 其中每个二聚体的比例完全取决于光谱组成。

phyB的生理响应与Pfr-Pfr水平相关, 因此Pfr-Pfr被

认为是其生物活性构象, 一般高水平Pfr-Pfr需要较高

的红光/远红光比率(Klose et al., 2015)。已发现光敏

色素的3种作用模式: 低通量反应(low flux reactions, 

LFRs)、极低通量反应(very low flux reactions, VLFRs)

以及高辐射反应(high radiation reactions, HIRs)。光

敏色素的R/FR可逆反应属于LFRs, 其特征是由红光
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脉冲引起, 并由随后的远红光脉冲产生可逆反应。在

植物中, 这种Pr-Pfr交换为量化光通量率、持续时间

和光谱质量提供了主光开关, 从而使其能够对昼夜周

期、光周期和邻位竞争作出响应(Franklin and Quail, 

2010; Legris et al., 2019)。 

2  光敏色素结构域特征及其功能 

光敏色素单体通常由1个N端感光模块(photosensory 

module, PSM)和1个C端输出模块(output module, 

OPM)组成, 中间通过1个灵活的铰链区连接(图1)。N

端PSM可分成4个连续的亚结构域, 包括可变的N端

延伸区(N-terminal extension, NTE)、PAS (period/ 

arnt/single-minded)结构域、GAF (cGMP phosphodi-

esterase/adenylate cyclase/FhlA)结构域以及PHY结

构域(phytochrome-specific domains), 其中在GAF

结构域的1个保守半胱氨酸残基上附着有通过硫醚键

共价连接的光敏色素发色团PΦB (Li et al., 2022), 而

PHY结构域对Pfr构象的稳定性至关重要(图1)。C端

OPM包括1个PAS相关结构域(PAS-related domain, 

PRD)和1个组氨酸激酶相关结构域(histidine kinase- 

related domain, HKRD), 介导二聚化并将信号传递

到下游的作用因子(Burgie and Vierstra, 2014) (图

1)。PRD结构域包含2个串联的PAS结构域PAS-A和

PAS-B (图1)。此外, PSM的空间结构通过1个连接

GAF结构域和N端延伸(NTE)的8字形结、1个连接

GAF和PHY结构域的螺旋轴以及1个从PHY结构域延

伸到接触发色团附近GAF结构域的舌状基序来稳定

(Wagner et al., 2005; Essen et al., 2008; Yang et 

al., 2008) (图1)。 

核磁共振分析和光谱研究表明, 光感知触发了光

敏色素PΦB C15-C16双键从Z型到E型的异构化, 从

而导致一系列蛋白质构象变化(Burgie and Vierstra, 

2014; Nagano, 2016)。例如, 在Pr-Pfr光激活过程中

舌状结构在靠近GAF的双蛋白结合袋的PHY结构域, 

经历了从β折叠到α螺旋的转变。此外, 这种结构转换

也影响感光结, 这是PAS结构域与GAF结构域之间

的8字形结, 它将2个结构域拉到一起, 然后再拖至

PHY结构域上(Wagner et al., 2005; Essen et al., 

2008; Yang et al., 2009; Burgie and Vierstra, 

2014)。最终导致C端OPM位置发生变化, 从而引起

与核定位所需其它蛋白质的相互作用, 以及与核蛋白

的相互作用, 包括PIF家族转录因子和泛素E3连接酶

复合物(Cheng et al., 2021)。 

为鉴定光敏色素信号转导的重要蛋白区域, Oka

等(2008)对PHYB的N端651个氨基酸中产生的突变衍

生物进行了研究, 将产生的氨基酸突变分为2种。一种

是光谱突变体, 它们在发色团掺入、光转换和/或Pfr

的稳定性方面存在缺陷, 主要与GAF和PHY子结构域

相关; 另一种是信号突变体, 它们的光谱特性正常, 

但在phyB向下游成分的信号传递方面有缺陷, 导致

其生物活性不足, 主要集中在NTE和PAS结构域。 
 

 

图1  拟南芥phyB结构域示意图 

PSM: 感光模块; OPM: 输出模块; NTE: N端延伸区; PAS: Per(昼夜节律蛋白)-Arnt(芳香烃受体核转位蛋白)-Sim(Sim蛋白); GAF: 

cGMP激活的磷酸二酯酶, 鱼腥藻腺苷酸环化酶, 大肠杆菌FhlA; PHY: 光敏色素; PRD: PAS相关结构域; HKRD: 组氨酸激酶相

关结构域 
 

Figure 1  Schematic diagram of phyB domain in Arabidopsis thaliana 

PSM: Photosensory module; OPM: Output module; NTE: N-terminal extension; PAS: Per (period circadian protein)-Arnt (Ah 

receptor nuclear translocator protein)-Sim (single-minded protein); GAF: cGMP-stimulated phosphodiesterase, anabaena adenylate 

cyclases, Escherichia coli FhlA; PHY: Phytochrome; PRD: PAS-related domain; HKRD: Histidine kinase-related domain 
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2.1  N端延伸区(NTE) 

与大多数细菌的光敏色素结构不同, 植物光敏色素

PSM中含有一种长的富含甘氨酸/丝氨酸的NTE, 可

抑制暗逆转(Vierstra, 1993), 且其在植物光敏色素不

同亚型中存在差异。由于NTE区域富含甘氨酸且包含

3个RGG重复序列, Chen等(2022)证明phyB的NTE

是一个相位分离的IDR (intrinsically disordered re-

gion), 其与光小体的液液相分离紧密相关, NTE促进

phyB光小体的形成, 并赋予phyB热传感能力。研究

表明, N端延伸对光敏色素Pfr形式的稳定性和信号转

导很重要, 缺失NTE的拟南芥突变体显示出光吸收最

大值蓝移和热逆转更快(Burgie et al., 2014)。NTE区

域发生D64N变异的拟南芥phyB转基因株系在不同光

强的红光下其下胚轴长度均与phyB突变体相同, 表

明该位点突变造成PHYB活性丧失。然而也有研究表

明NTE结构域对PHYB的功能并非必需, 敲除拟南芥

PHYB中1–57位氨基酸能获得具有完整活性的PHYB

蛋白质, 即使PHYB蛋白质的N端缺失103个氨基酸

残基, 其在红光下仍具有抑制下胚轴伸长的功能, 仅

抑制程度有所降低(Wagner et al., 1996)。NTE缺失

影响发色团及其周围的氢键网络, 特别是在Pfr状态

下, 这可能影响热逆转动力学(Velázquez Escobar et 

al., 2017)。由于已发表的拟南芥phyB的PSM晶体结

构缺乏NTE, 因此尚未见关于拟南芥phyB的NTE三

维结构信息(Burgie et al., 2014)。目前, 有证据表明

NTE控制光敏色素的热逆转, NTE的磷酸化负调控该

反应(Cherry et al., 1992; Nito et al., 2013)。NTE中

S86位点磷酸化加速热逆转, 减少活性Pfr的数量, 严

重影响phyB介导的红光敏感性(Viczián et al., 2020)。

S86D和S86A突变不影响光感受器的稳定性、光转换

和光谱特性, 但S86D增强了phyB从Pfr到Pr的暗逆

转, 更快的暗逆转会减弱红光诱导的核输入及其与光

敏色素相互作用因子3 (phytochrome interacting fac-

tor3, PIF3)的相互作用(Medzihradszky et al., 2013)。

Zhao等(2023)发现了一种“红光-phyB-Ca2+-CPKs- 

phyB”的“光-钙调控环路”, 植物通过光-钙调控环

快速激活2个钙依赖性蛋白激酶, 在Ser80和Ser106

位点磷酸化phyB, 从而促进phyB入核。S80A和

S106A突变会抑制核易位, 不能够恢复phyB突变体

的功能, 而将S80A/S106A突变的phyB与核定位信号

结合, 便可完全恢复突变体的功能, 表明S80/S106位

点磷酸化在phyB核易位和生理功能中发挥重要作用。 

2.2  PAS/GAF核心结构域  

PAS和GAF构成了光敏色素的核心信号结构域, 并

且在大多数光敏色素和光敏色素相关蛋白中较为保

守。当拟南芥phyB的N端结构域融合1个二聚结构域

和1个核定位信号时, 其表现出完整的phyB功能, 而

且即使是缺乏PHY结构域的phyB其N端部分也可以

转导光信号(Matsushita et al., 2003; Oka et al., 

2004)。已有研究表明, PAS/GAF结构域缺失其中任

何一个都会损害发色团的掺入, 导致产生无功能的

蛋白, 因此很难对这2个结构域进行功能分离(Bae 

and Choi, 2008)。根据细菌光敏色素的晶体结构, 2

个结构域之间不仅通过蛋白质的肽主干相连, 还通

过1个三叶草形的感光结紧密相连(Wagner et al., 

2005, 2007), 其可能与PIF直接相互作用。 

GAF结构域具有内在的发色团裂解酶活性, 主

要负责将发色团共价连接到该结构域357位保守的半

胱氨酸上。该结构域的主链构象在超家族中非常保守, 

在发色团附近具有很强的序列同源性, 其由6链β折

叠(3-2-1-6-5-4 β链排序)和α2-α4螺旋构成的C形结

构组成1个深的裂缝, 紧密地支撑发色团(Burgie and 

Vierstra, 2014)。因此, 该结构域对发色团的组装以

及光敏色素蛋白的光谱特性具有重要作用。光谱完整

性的丧失直接影响光感受器活性Pfr形式的数量或整

体结构, 因此光谱突变体的生物活性降低可简单解释

为Pfr形式的数量少或异常。目前已证实, 在发色团附

着位点(phyB的357S)上的突变阻止了发色团的连接, 

表现为生物活性丧失(Wagner et al., 1996)。 

Oka等(2008)在对拟南芥N651G-GUS-NLS转基

因株系进行遗传筛选时, 发现14个phyB错义突变, 

这些突变均造成长下胚轴表型, 其中8个突变定位在

GAF结构域, 通过用PCB作为发色团在体外重组具

有光谱活性的phyB衍生物, 发现PHYB错义突变体中

发色团组装能力显著降低, 且G284E和P309L的光谱

特征异常, 表明该位点突变造成phyB的感光活性基

本丧失。光敏色素的Pfr形式是热不稳定的, 在黑暗下

通过暗逆转过程自发地转化为Pr, 因此暗逆转率反映

了Pfr在黑暗中的稳定性, 而暗逆转是调节体内Pfr水

平的重要过程。R313K、R322Q和V401I突变体的发

色团组装正常, 但是其表现出暗逆转更快, 且对红光
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的敏感性降低。P304L和R352K在体外表现出正常的

光谱特征及暗逆转率, 但R352K突变显著减弱了红

光对下胚轴伸长的抑制, 表明它们对光信号的感知正

常, 但向phyB下游成分的信号传递存在缺陷。Oka等

(2008)还对之前鉴定到的C327Y、A372T (Chen et 

al., 2003)和H283T (Reed et al., 1993)突变进行了补

充研究, 发现A372T红光差异光谱的最大值出现偏

移, 且具有非常高的暗逆转率, C327Y和H283T也表

现出较高的暗逆转率。L256C、V264E、V273L和

P411L突变造成发色团结合能力降低或缺失, 且光可

逆性丧失。S367P和I308T虽然表现出正常的发色团

结合能力 , 但是S367P未表现出正常的光可逆性 , 

I308T虽显示出光可逆性, 但光谱特征异常。此外,  

S343Y、C345R、P411L及R415W突变后发色团与

蛋白不能结合或结合能力降低, 表明这些氨基酸为光

敏色素本身固有的发色团连接酶催化活性所必需, 或

者为催化位点结构完整性所必需(Kikis et al., 2009)。 

对GAF结构域第276位酪氨酸的突变分析表明, 

该结构域在光信号转导中起关键作用。PHYB第276

位酪氨酸被组氨酸取代导致红光诱导的光异构化丧

失, 从光谱角度看, 这意味着发生Y276H突变的phyB

如同phyB的Pr形式(Bae and Choi, 2008)。有趣的是, 

具有Y276H突变的phyB不仅触发光形态建成反应(Su 

and Lagarias, 2007), 还在无光信号输入的情况下诱

发光调控的转录反应(Hu et al., 2009)。对PHYB该位

点酪氨酸其它突变体的生物活性分析表明, GAF结构

域的酪氨酸残基在耦合光感应和信号输出中发挥关

键作用(Su and Lagarias, 2007)。 

PAS结构域也在光信号转导中发挥重要作用。

R110Q、G111D、G112D和P149L突变定位在N端

PAS结构域, 其中R110Q、G111D和G112D连续突变

的突变体中PHYB的表达水平并未降低, 甚至升高, 

且具有完整的光谱特征, 但其在幼苗的去黄化过程中

丧失了PHYB的部分功能。Oka等(2008)预测突变残

基在三维模型中的位置 , 发现3个连续的氨基酸

R110、G111和G112与DrCBD中的β1′链部分重叠, 

而β1′链与DrCBD中的β2′和β3′链共同参与感光结的

形成, 目前认为感光结在光敏色素信号转导中起关键

作用。 

PIF3是与光敏色素相互作用的bHLH转录因子, 

为调控快速光响应基因表达所必需。体外实验中的

Y104E突变完全消除了Pfr依赖的PIF3结合, 表明磷酸

化使phyB信号失活的机制涉及阻断phyB结合PIF的能

力, 而Y104位点或许是植物phyB光活性的关键(Nito 

et al., 2013)。Kikis等(2009)研究表明, G111D突变造成

phyB基本丧失与光诱导的PIF3结合能力, R110Q同样

显示出很少与光诱导的PIF3结合, 而G112D受到突

变的影响较为轻微, 进一步表明PAS结构域在信号转

导中起重要作用。通过对I208T、G118R和S134G突

变进行发色团组装分析, 发现I208T的发色团组装正

常, 而在G118R和S134G突变体中检测到发色团组

装缺失(Oka et al., 2008)。C119Y、S343Y和C345R

突变导致发色团与载脂蛋白的连接减少或缺失。而且

在S134G和C119Y突变体中无法检测到PIF3的光诱

导结合或结合能力显著降低。Liu等(2023)研究发现细

胞壁蛋白LRX (leucine-rich repeat extension)和类受

体激酶FER (FERONIA)组成1个分子模块来调控植

物的生长和耐盐性。其中, FER是phyB的一种磷酸化

激酶 , 其磷酸化位点为Ser106和Ser227, S106A/ 

S227A突变会延迟光小体的解离和黑暗条件下phyB

从Pfr向Pr逆转, 而S86A、S106A和S227A三突变几

乎完全消除了Pfr-Pr的暗逆转, 表明这3个氨基酸残

基是调控暗触发的Pfr-Pr逆转的主要磷酸化位点。结

合Zhao等(2023)对Ser106位点的研究, 钙依赖性蛋

白激酶CPK6/12磷酸化Ser80和Ser106可促进phyB

功能反应, 而FER磷酸化Ser106和Ser227却破坏了

phyB信号通路, 表明S106的磷酸化分别通过控制暗

逆转或核输入来负向或正向调节phyB介导的反应

(Viczián and Nagy, 2023), 进一步证明了Ser106位

点在phyB信号转导中的重要性。 

综上所述, PAS和GAF结构域在光感应和光信号

转导中发挥关键作用。 

2.3  PHY结构域 

PHY结构域在所有光敏色素中均保守, 它是光敏色

素Pfr形式的完整性所必需。虽然PHY结构域可能并

非phyB信号转导所必需, 但对光化学至关重要, 有

助于实现phyB的正常功能。有研究表明, 缺失整个

PHY序列的PSM区域能正常合成Pr, 但不能光逆转

为Pfr (Burgie et al., 2014)。更高的暗逆转率可降低

phyB的生理活性(Oka et al., 2004)。与G564E突变导

致极缓慢的暗逆转(Kretsch et al., 2000)相比, PHY结
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构域G564A、S584F和A587T的突变都产生更高的暗

逆转率(Oka et al., 2008)。这进一步证实PHY结构域

具有稳定Pfr的作用。此外, 还证明A587T突变破坏了

PHYB的核定位(Chen et al., 2003)。 

拟南芥hy (long hypocotyl)突变体是植物光感受

器基因中出现的第1类突变体。Reed等(1993)发现

phyB蛋白质3个等位基因hy3-6064、hy3-8-36和

hy3-EMS142的PHY结构域的编码区均存在核苷酸

突变导致的终止密码子。与野生型相比, 这些突变体

均表现出长下胚轴、叶柄更细长、叶面积更小及植株

更高。这与PHYB功能缺失突变体表型相似。综上, 

PHY结构域对PHYB的信号转导具有重要作用。在饱

和光条件下, 去除PHY结构域的N450G-GUS-NLS转

基因株系的生理响应明显弱于含有PHYB完整N端的

N651G-GUS-NLS转基因株系, 原因可能是去除PHY

结构域导致phyB与下游成分的相互作用减弱(Oka et 

al., 2004)。 

与一些细菌的光敏色素结构(Essen et al., 2008; 

Yang et al., 2009; Bellini and Papiz, 2012; Anders 

et al., 2013)相同, 植物PHY结构域包含1个独特的舌

状结构。舌状结构作为1个延伸环从PHY结构域向

GAF结构域突出, 并与带发色团的GAF结构域相互

作用。Burgie等(2014)对拟南芥phyB突变分析显示, 

舌状结构的连接对Pr非必需, 但一些氨基酸对适当的

Pr/Pfr相互转化和/或Pfr的热稳定性至关重要。PHY

结构域的舌状区域发生突变, 如R582A或G564E突

变导致Pfr形式的热稳定性显著增强, 其中R582A突

变体的热逆转反应减缓为原来的4%, 且这些突变使

在弱红光下生长的幼苗具有强烈的超敏性(Kretsch 

et al., 2000; Ádám et al., 2011; Zhang et al., 2013; 

Burgie et al., 2014)。Maloof等(2001)发现拟南芥

phyA中M548T突变稳定了光不稳定型phyA蛋白, 且

造成phyA蛋白远红光敏感性阈值降低为原来的1%, 

之后发现phyB类似突变(M579T)造成植株对低通量

红光的反应敏感性降低, 但不影响感知高通量红光, 

表明该氨基酸位点的突变改变了光敏色素的光敏感

性。此外, Burgie等(2014)通过研究phyB的三维结构, 

发现当苏氨酸取代579位甲硫氨酸后, 能够与355位

组氨酸相互作用, 稳定了舌状结构与GAF结构域的

结合。此外, Viczian等(2020)发现phyB的D453R突变

通过减缓热逆转反应提高了对红光的敏感性。 

总之, phyB的N端可以单独结合发色团, 并表现

出光可逆的构象变化, 它不仅在光感知中发挥作用, 

而且在光信号传递到下游网络中也起作用。因此PHY

结构域对于微调Pfr构象的稳定性及确保适当的光谱

特性和核定位非常必要。 

2.4  PRD结构域 

phyB的C端包含2个PAS结构域和1个组氨酸激酶相

关结构域(HKRD)。虽然光敏色素的N端结构域包含必

要的光化学和光生物活性, 但C端结构域发生大量无

义和错义突变表型, 表明其对完整蛋白的正常功能具

有重要作用(Xu et al., 1995; Rockwell and Lagarias, 

2006)。光敏色素的C端一直被认为可以将信号转导到

下游成分(Matsushita et al., 2003)。研究表明, C端结

构域并不直接参与信号转导, 而是在phyB的二聚化

以及核定位中发挥重要作用(Matsushita et al., 2003; 

Oka et al., 2004)。Matsushita等(2003)对拟南芥中转

基因表达缺失衍生物的生物活性进行检测 , 发现

phyB的C端结构域并非光敏色素活性所必需, 而是二

聚体形成和减弱phyB信号活性所必需。  

C端的PAS结构域对于phyB核定位是不可或缺

的(Chen et al., 2003, 2005)。Wagner和Quail (1995)

为确定phyB中对调控活性具有重要功能的结构域, 

对phyB过表达株系进行化学诱变, 发现C端4个单一

氨基酸的替换(A750V、G767E、G767R和E812K)不

影响phyB光谱活性蛋白的活性、吸收光谱特性以及二

聚体的形成, 但与未突变的亲本相比, phyB活性降低

为原来的0.1%–2.5%, 这表明由此产生的分子保留

了正常的光感受功能, 但是在促进信号传递到下游转

导成分的调节功能存在缺陷。其中, G767R突变通过

阻碍PHYB蛋白在细胞核中的积累降低phyB的活性

(Matsushita et al., 2003)。E812K突变造成暗逆转反

应增强和功能缺失表型, 导致Pfr形式不稳定, 这表

明远离发色团的蛋白质结构域也影响Pfr的热稳定性

(Elich and Chory, 1997)。Wagner和Quail (1995)发

现1095和1136突变导致PHYB蛋白被提前截断。之

后, Chen等(2003)发现光敏色素定位于细胞核后与

核内分散的核小体(nuclear bodies, NBs)相联系, 只

有Pfr占总phyB的数量达到一定阈值才能形成NBs, 

且只有当phyB占比较高时, 才会形成较大的NBs, 较
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大的NBs与较强的phyB反应相关。例如, 下胚轴长度

随红光通量率的增加而减小, 红光通量率控制Pfr与

总phyB的相对数量。然而 , PAS结构域G674D和

A719V突变的植株对高通量率的红光敏感性较低, 不

能形成较大的NBs, 但其phyB功能并未完全丧失, 仅

对下胚轴的抑制程度较phyB突变体有所降低, 这表

明PAS结构域对phyB的功能发挥起重要作用。 

2.5  HKRD结构域 

phyB的C端OPM形成二聚体 (Matsushita et al., 

2003; Wagner et al., 2005), OPM中的HKRD结构域

被认为是1个二聚体结构域(Edgerton and Jones, 

1992; Wagner et al., 2005; Clack et al., 2009)。许多

细菌和蓝藻光敏色素在其OPM中有1个组氨酸激酶

结构域, 是真正的去组氨酸激酶感受器; 而植物光敏

色素HKRD结构域显示丝氨酸 /苏氨酸激酶活性

(Cheng et al., 2021)。组氨酸激酶结构域共享5个保

守基序, 分别为H、N、G1、F和G2, 其中后3个对ATP

的结合和水解很重要。根据海栖热袍菌(Thermatoga 

maritima) CheA组氨酸激酶的晶体结构, 该结构域在

G1、F和G2亚结构域形成的ATP结合口袋附近形成1

个α2螺旋。因此, 在该结构域发生的一些突变可能会

破坏ATP或Mg2+的结合, 或者它们可能对HKRD的构

象产生普遍影响, 对组氨酸激酶相关结构域介导的二

聚反应起重要作用(Krall and Reed, 2000)。 

拟南芥phyB的991突变是在991密码子上发生1

个鸟苷酸缺失, 该突变引入1个移码, 增加4个错义残

基, 然后产生1个终止密码子。该突变导致182个氨基

酸的截断, 而且截断删除了超过2/3的HKRD结构域, 

其中包括N、G1、F和G2基序。研究发现, 该突变植

株的下胚轴伸长和早期开花表型均弱于phyB-1突变

植株, 而且过表达991位点突变的PHYB基因增强了

phyB完全缺失背景下植株对下胚轴伸长的红光抑制

并导致开花延迟, 表明被截断的phyB蛋白保留了调

节下胚轴伸长和开花的活性。因此, HKRD结构域至

少在这2种phyB功能中不可或缺(Krall and Reed, 

2000)。D1040V位于HKRD的N亚结构域, 该突变可

以消除HKRD的二聚化, 从而减弱phyB在核积累和

光小体定位中的早期信号转导功能(Qiu et al., 2017; 

Kwon et al., 2018)。 

植物在光线不足或被其它植物遮挡时, 发生避阴

反应, 表现为快速生长、花期提前、叶柄变长和顶端

优势明显等(张芳等, 2011)。植物通过光信号途径来

诱导避阴反应, 而phyB介导避阴反应。通过对Col-0

与Pat (Patagonia)之间的162个重组近交系群体进行

QTL定位, 发现PHYB是调控SAR的候选基因。研究

表明, 定位于C端HKRD结构域上的V980I和L1072V

多态性能降低避阴反应以及种子萌发期和苗期的光

敏感性。定位在N端PSM的I143L非同义多态性造成

下胚轴的抑制作用受损, 但是增强了避阴反应(Ruiz- 

Diaz et al., 2022)。 

Dash等(2021)通过遗传互补实验证实, 在T-DNA

株系SALK_015201中存在1个新的PHYB等位基因

slim shady, 通过全基因组序列分析, 发现编码序列

最后1个外显子内的phyB位点存在1对单碱基缺失, 

造成L1125转化为PHYB蛋白C端区域的终止密码子, 

产生1个I1124后缺失48个氨基酸的截短蛋白, 该突

变导致整个G2子结构域的截短, 可能造成功能等位

基因缺失。综上所述, PHYB的PAS-A和PAS-B结构域

及HKRD结构域对于光敏色素的二聚化和核定位是

必需的。 

目前, 我们对光敏色素的结构和分子功能的了解

来源于对光受体突变体的分离。对具有不同氨基酸突

变位点的光敏色素突变体的研究结果显示, 使用的大

多数氨基酸突变位点集中于phyB的N端PSM部分 , 

而C端发现的突变位点很少(图2)。phyB所有结构域的

大量氨基酸残基, 无论是在发色团的近端还是远端, 

均被认为影响phyB的光信号传递和/或光化学性质以

及光敏色素Pfr形式的稳定性(表1)。基于以上分析, 我

们对PHYB各亚结构域的功能进行总结(表2)。光敏色

素的N端主要负责感知光信号, 而C端主要负责传递

光信号。NTE结构域主要参与光敏色素的热逆转过

程。PAS/GAF核心结构域在光信号感知和转导方面

均发挥关键作用, 其中GAF结构域主要负责发色团

的组装, 保证光敏色素Pr与Pfr形式的正常转换, GAF

结构域上的感光结与PIF3转录因子相互作用。PHY

结构域为稳定光敏色素Pfr活性形式所必需, 其对光

信号的逆转有重要作用。PRD结构域在光敏色素的核

定位以及热逆转反应中发挥重要作用。HKRD结构域

主要介导光敏色素的二聚化反应。 

© 植物学报 Chinese Bulletin of Botany



488  植物学报  59(3)  2024   

 

 

图2  携带错义突变拟南芥phyB蛋白结构域示意图 

各结构域简称同图1。 

 

Figure 2  Schematic diagram of the phyB protein domain in Arabidopsis thaliana carrying a missense mutation 

The alphabet abbreviation of each domain is explained in Figure 1. 
 

表1  phyB突变体中氨基酸突变位点及其对光敏感性、发色团组装与结合、光敏色素稳定性、光小体形成、光敏色素核定位及光

信号传递的影响 

Table 1  Overview of amino acid point mutation in phyB mutants and their effects on photosensitivity, chromophore assembly 

and binding, phytochrome stability, photobodies formation, phytochrome nuclear localization and light signaling 

结构域 突变位点 光敏感性 
发色团组 
装及结合 

光敏色素

稳定性 
光小体

形成

光敏色素

核定位

光信号

传递
参考文献 

D64N –      Oka et al., 2008 

S80A     –  Zhao et al., 2023 

NTE 

S86D(A) –(+)  o(o)   – Medzihradszky et al., 2013; Viczián et al., 2020

Y104E –     – Nito et al., 2013 

S106A     – – Zhao et al., 2023 

R110Q –     – Oka et al., 2008; Kikis et al., 2009 

G111D –     – Oka et al., 2008; Kikis et al., 2009 

G112D –     – Oka et al., 2008 

G118R  –     Oka et al., 2008 

C119Y  –    – Kikis et al., 2009 

S134G – –    – Oka et al., 2008; Kikis et al., 2009 

PAS 

I143L +      Ruiz-Diaz et al., 2022 
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表1  (续) 
Table 1  (continued) 

结构域 突变位点 光敏感性 
发色团组 
装及结合 

光敏色素

稳定性 
光小体

形成

光敏色素

核定位

光信号

传递
参考文献 

P149L –      Oka et al., 2008 PAS 

I208T – o     Oka et al., 2008 

  S227A   +   – Liu et al., 2023 

L256C  –     Kikis et al., 2009 

V264E  –     Kikis et al., 2009 

V273L  –     Kikis et al., 2009 

Y276H +     + Su and Lagarias, 2007; Bae and Choi, 2008; Hu 
et al., 2009 

H283T   –    Reed et al., 1993; Oka et al., 2008 

G284E –      Oka et al., 2008 

P304L o  o   – Oka et al., 2008 

I308T  o     Kikis et al., 2009 

P309L –      Oka et al., 2008 

R313K – o –    Oka et al., 2008 

R322Q – o –    Oka et al., 2008 

C327Y   –    Chen et al., 2003; Oka et al., 2008 

S343Y  –     Kikis et al., 2009 

C345R  –     Kikis et al., 2009 

R352K o  o   – Oka et al., 2008 

C357S  –     Wagner et al., 1996 

GAF 

S367P  o     Kikis et al., 2009 

S370F –      Oka et al., 2008 

A372T –  –    Chen et al., 2003; Oka et al., 2008 

V401I – o –    Oka et al., 2008 

P411L  –     Kikis et al., 2009 

  

R415W  –     Kikis et al., 2009 

D453R +  +    Viczian et al., 2020 

G564E(A) + o +   +(–) Kretsch et al., 2000; Oka et al., 2008 

M579T –      Maloof et al., 2001; Burgie et al., 2014 

R582A +  +    Burgie et al., 2014 

S584F   –    Oka et al., 2008 

PHY 

A587T   –  –  Chen et al., 2003; Oka et al., 2008 

G674D –   –   Chen et al., 2003 

A719V –   –   Chen et al., 2003 

A750V –     – Wagner and Quail, 1995 

G767E(R) –(–)     –(–) Wagner and Quail, 1995; Matsushita et al., 2003

PRD 

E812K –  –   – Wagner and Quail, 1995; Elich and Chory, 
1997; Chen et al., 2003 

V980I –      Ruiz-Diaz et al., 2022 

D1040V –   –  – Qiu et al., 2017; Kwon et al., 2018 

HKRD 

L1072V –      Ruiz-Diaz et al., 2022 

各结构域简称同图1。突变体功能活性增强(+)、降低(–)及不受影响(o), 空格表示未确定。 

The alphabet abbreviation of each domain is explained in Figure 1. Mutants showed enhanced functional activity (+), reduced 
activity (–), and unaffected (o), with blank cells indicating undetermined. 
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表2  拟南芥光敏色素结构域功能 

Table 2  Summary on the function of phytochrome domains in Arabidopsis 

模块 亚结构域 功能 主要作用 

NTE 调控光敏色素Pfr形式的稳定性, 如影响光敏色素的热逆转反应; 负责光信号传递, 如影

响phyB与下游转录因子PIF结合及通过光-钙调控环促进phyB入核 

PAS 调控发色团的组装; 负责光信号传递, 如影响phyB与下游转录因子PIF3的结合能力 

GAF 负责发色团的组装, 感应光信号; 维持phyB Pr/Pfr形式正常的可逆转换; 保持光敏色素

Pfr形式的数量或整体结构, 如影响phyB的暗逆转率; 负责光信号传递, 如感光结可能直

接与PIF相互作用 

PSM 

PHY 调控光敏色素Pfr形式的稳定性, 如影响phyB的暗逆转率以及热逆转反应; 维持phyB 
Pr/Pfr形式正常的可逆转换; 负责光信号传递, 如影响phyB与下游成分的相互作用及phyB
的核定位 

光信号感知及传递

PRD 调控光敏色素Pfr形式的稳定性, 如影响phyB的暗逆转反应; 负责光信号传递, 如影响

phyB的核定位 
OPM 

HKRD 介导光敏色素的二聚化, 从而影响phyB在核内积累和光小体定位中的早期信号传递 

光信号传递 

各结构域简称同图1。The alphabet abbreviation of each domain is explained in Figure 1.  

 

3  总结与展望 

在过去的几十年中, 涉及结构域定位和突变的研究已

解析了光敏色素的结构和功能域。然而, 经过几十年

的研究, 仍有一些重要的问题有待回答。目前对原核

生物phy光受体的认识比较系统, 但对植物尤其是作

物中的phy如何传递信号以及如何进一步调控生长发

育(如从种子萌发和叶绿体发育到避阴反应和开花时

间)的研究仍不深入(Franklin and Quail, 2010; Legris 

et al., 2019)。phyB是光生长植物中的主要光敏色素, 

是一种有效的光质和光强传感器, 并逐渐控制光形态

建成(Klose et al., 2015)。截至目前, 只有拟南芥

phyB的PSM具有晶体结构, 而其NTE则没有(Burgie 

et al., 2014)。在分子水平上, 细菌光敏色素的结构及

其从光到暗的转变为我们提供了一个样例, 但高等植

物的光敏色素结构仍不完整, 关于phyB的三维结构

还需进一步明确。比较植物与微生物的光敏色素, 主

要差异在PSM后插入2个预测的PAS结构域(PAS-A

和PAS-B), 这可能影响内部的信号传输, 且它们的

HKRD与真正的激酶存在显著差异, 这可能破坏了植

物光敏色素的激酶活性。植物光感受器如何以光调节

的方式与PIFs结合, 内部PAS结构域的作用, HKRD

二聚化潜能之外的功能(Cherry et al., 1993; Cheng 

and Tu, 2018), 以及植物光敏色素的结构是否类似

于同源的原核生物等, 目前尚不清楚。 

综上, phyB在农作物抗旱、耐盐以及抗病(如水稻

抗纹枯病和稻瘟病)等方面发挥重要作用, 在作物抗

病育种方面具有巨大的应用潜力, 而如何应用于农业

生产实践还需要进一步研究。phyB调控植物的避阴反

应或可为培育适于玉米-大豆带状复合种植方式的大

豆品种提供新思路。phyB对植物开花时间以及生物量

的影响都对农业生产有重要应用价值。刘莎等(2017)

对125份亚洲栽培稻及野生稻PHYB基因进行测序, 

分析了PHYB基因变异位点的多态性以及该位点的自

然变异对栽培稻抽穗期多样性的影响, 发现栽培稻中

长日照抑制基因PHYB受到明显驯化, 阐明了PHYB

基因长日照抑制开花的分子机制。研究表明, 籼稻与

粳稻的phyB蛋白质有4个氨基酸的差异, 籼稻phyB

的光敏感性较粳稻低。目前, 我们正在深入解析籼稻

与粳稻phyB功能差异的分子基础。因此, 在未来研究

中需进一步明确光敏色素各结构域的功能, 寻找对

PHYB功能具有重要作用的关键氨基酸位点, 从而实

现对PHYB基因的定点改造, 以获得人类所需性状的

农作物。 
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Abstract  Organisms have evolved different photoreceptors to adapt to the ever-changing conditions of the external light 

environment. Phytochromes (phys) are one of the classic plant photoreceptors, mainly perceiving red and far-red light. 

Phytochromes detect red and far-red light through the light conversion between the dark-adapted Pr state and the 

light-activated Pfr state. All plant phytochromes have a conserved N-terminal photoreceptor region and a C-terminal 

regulatory region. The N-terminal includes NTE, PAS, GAF, and PHY subdomains, while C-terminal includes two PAS 

domains and a histidine kinase-related domain (HKRD). In order to understand how the structure of photochromes con-

trols its function, many function-deficient photochrome derivatives and amino acid point mutants have been obtained and 

studied. The N-terminal domain plays important roles in the spectral properties, light signal perception and light signal 

transduction of phyB. The C-terminal domain is essential for dimerization and nuclear localization of photochrome. This 

paper mainly reviews point mutations of amino acid in various subdomains of phyB in Arabidopsis thaliana and their ef-

fects on the function of phyB, in order to have a better understanding of the structure and functional regulation of phyB. It 

lays a foundation for obtaining crops with desired agronomic characteristics through gene editing. 
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