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  摘 要:
 

铁硫簇(Fe-S簇)作为铁硫蛋白(Fe-S蛋白)的核心辅因子,广泛参与多种关键生物学过程,包括光合作

用、呼吸作用、电子传递和必需维生素与辅因子的生物合成。在植物光合系统中,光合能量转化效率直接依赖一系

列核心电子传递体的结构与功能,其中许多关键电子传递体属于Fe-S蛋白,而这些Fe-S蛋白的功能依赖叶绿体硫

利用因子(Sulfur
 

utilization
 

factor,
 

SUF)系统提供成熟的铁硫簇。该文综述了叶绿体SUF系统的组装机制、Fe-S蛋

白在光合作用中的作用机理,并总结了当前关于Fe-S蛋白在提升作物产量及抗逆性方面的研究进展与应用潜力,为
提升作物光合效率与抗逆性的遗传改良提供理论依据与分子靶标。
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Abstract:
 

Iron-sulfur
 

clusters
 

(Fe-S
 

clusters),
 

serving
 

as
 

the
 

core
 

cofactors
 

of
 

iron-sulfur
 

proteins,
 

are
 

widely
 

involved
 

in
 

a
 

variety
 

of
 

critical
 

biological
 

processes,
 

including
 

photosynthesis,
 

respiration,
 

electron
 

transfer,
 

and
 

the
 

biosynthesis
 

of
 

essential
 

vitamins
 

and
 

cofactors.
 

In
 

the
 

plant
 

photosynthetic
 

system,
 

the
 

efficiency
 

of
 

photosynthetic
 

energy
 

conversion
 

directly
 

relies
 

on
 

the
 

structure
 

and
 

function
 

of
 

a
 

series
 

of
 

core
 

electron
 

carriers,
 

many
 

of
 

which
 

belong
 

to
 

Fe-S
 

proteins
 

whose
 

functionality
 

depends
 

on
 

mature
 

Fe-S
 

clusters
 

provided
 

by
 

the
 

SUF
 

(Sulfur
 

utilization
 

factor)
 

system.
 

This
 

paper
 

reviews
 

the
 

assembly
 

mechanism
 

of
 

the
 

chloroplast
 

SUF
 

system
 

and
 

the
 

functional
 

mechanisms
 

of
 

Fe-S
 

proteins
 

in
 

photosynthesis,
 

while
 

also
 

summarizing
 

current
 

research
 

progress
 

and
 

application
 

potential
 

of
 

Fe-S
 

proteins
 

in
 

improving
 

crop
 

yield
 

and
 

stress
 

tolerance.
 

It
 

aims
 

to
 

provide
 

a
 

theoretical
 

basis
 

and
 

molecular
 

targets
 

for
 

the
 

genetic
 

improvement
 

of
 

crop
 

photosynthetic
 

efficiency
 

and
 

stress
 

resistance.
Key

 

words:
 

iron-sulfur
 

cluster;
 

plants;
 

chloroplast;
 

photosynthesis;
 

sulfur
 

utilization
 

factor
 

system

0 引 言

  光合作用是植物生命活动的核心过程,通过捕

获光能将二氧化碳和水同化为有机物并释放氧气,
为植物的生长发育提供了不可或缺的能量与物质基

础。光合作用的效率与状态贯穿并调控着植物的整



个生命周期,是植物适应环境、完成生长发育及实现

生物量积累的基础[1-3]。
铁硫簇作为生物体内普遍存在的一种古老且高

度保守的蛋白质辅基,是铁硫蛋白(Fe-S蛋白)的活

性基团,主要承担电子传递功能[4]。铁硫簇直接参

与植物细胞的许多重要生物学过程,如呼吸作用、光
合作用、硫和氮同化、氨基酸和嘌呤代谢、植物激素

和辅酶合成、DNA修复以及蛋白质翻译等[5-6]。Fe-
S蛋白种类繁多,具有不同的时空表达模式,广泛存

在于细胞核、质体、线粒体和细胞质中[7]。
植物叶绿体中的多种代谢途径直接或间接依赖

于Fe-S蛋白,包括光合作用、脂质合成和氮和硫同

化等[8]。其中,光合作用作为植物的标志性过程,是
能量代谢与物质生产的核心环节,深入解析Fe-S蛋

白在光合作用中的功能及其调控机制,对于揭示植

物生长发育的分子基础和开发高效光合作用的农作

物具有重要意义。本文对叶绿体硫利用因子

(Sulfur
 

utilization
 

factor,
 

SUF)系统的组装机制以

及Fe-S蛋白在植物光合作用中的多重功能展开综

述,阐述其在驱动光合电子传递链高效运转、维持叶

绿素代谢稳态以及动态调节光合作用过程等方面的

核心作用,并总结了光合作用相关Fe-S蛋白在提升

作物产量与抗逆性方面的研究进展。

1 叶绿体铁硫簇的组装机制

  铁硫簇的生物合成途径最早在细菌中被发现,合
成机制主要有3类,分别为 NIF系统(Nitrogen

 

fixation
 

system,
 

NIF)、ISC系统(Iron-sulfur
 

cluster
 

system,
 

ISC)和SUF系统[9]。其中,SUF系统在细菌

氧化胁迫和缺铁胁迫下起重要作用[10-11]。在植物中,
光合作用使得叶绿体内部处于一个相对氧化的环境,
SUF系统能适应并在此环境中高效运转[12]。

植物叶绿体铁硫簇组装主要依赖SUF系统,主
要组分和步骤与细菌中的SUF系统非常类似[13-14]

(见图1),具体如下:a)半胱氨酸在半胱氨酸脱硫酶

AtNFS2(SufS的同源蛋白)的催化下生成丙氨酸,
并为铁硫簇合成提供一个硫原子,AtNFS2的脱硫

酶活性通过与SUFE的同源蛋白AtSufE1-3的相

互作用被激活。b)铁和硫原子在由SUFB、SUFC和

SUFD等3个ABC家族蛋白组成的复合物上组装成

铁硫簇,并作为铁硫簇组装的支架。c)转运蛋白

(NFU1-3、HCF101、SUFA和谷氧还蛋白Grxs等)将
SUFBC2D复合物上形成的铁硫簇传递给下游的关键

靶蛋白[12]。Zhang等[15]发现,拟南芥(Arabidopsis
 

thaliana)DnaJ蛋白DJA6和DJA5通过其保守的半

胱氨酸残基结合铁,并通过其J结构域与SUFE1和

SUFC结合,促进铁结合到[Fe-S]簇中。
SUF系统作为叶绿体铁硫簇组装的核心途径,

通过动态调控铁硫簇的生物合成与组装,为光合电

子传递链中多个关键组分提供必需的Fe-S辅因

子[12-16]。目前,植物叶绿体中已鉴定出40多种Fe-
S蛋白,包括[2Fe-2S]簇、NEET型[2Fe-2S]簇、
Rieske型[2Fe-2S]簇、[3Fe-4S]簇和[4Fe-4S]簇,其
中多种Fe-S蛋白直接参与光合作用(见表1)。

图1 植物叶绿体中铁硫簇组装系统示意图

注:SUF系统组装过程,首先,DJA5与DJA6蛋白将铁离子递送至复合物SUFBC2D;然后,半胱氨酸脱硫酶NFS2从

L-半胱氨酸中提取硫原子,并通过SUFE1将其进一步转移至复合物SUFBC2D;铁与硫在支架复合物SUFBC2D上完成

铁硫簇的组装;转运蛋白NFU1-3将已组装好的铁硫簇运送至相应的载体蛋白(转运蛋白类型多样,本示意图仅以

NFU1-3为例进行标注);最终,这些铁硫簇被整合到载体蛋白中,形成成熟的Fe-S蛋白。

2 Fe-S蛋白在光合作用中的功能

  Fe-S蛋白在光合作用中的功能主要包括3个

方面:a)作为电子载体,驱动光合电子传递链的高效

运转,如铁氧还蛋白(Ferredoxin,
 

Fd)、细胞色素

b6f复合体(Cytochrome
 

b6f
 

complex,
 

Cyt
 

b6f)的

PetC亚基、光系统I(Photosystem
 

I,
 

PS
 

I)的FA/
FB/FX中心等;b)作为关键酶的辅因子,直接调控

叶 绿 素 代 谢 稳 态,如 叶 绿 素 酸 酯 氧 化 酶

(Chlorophyllide
 

a
 

oxygenase,
 

CAO)和脱镁叶绿酸

氧化酶(Pheophorbide
 

a
 

oxygenase,
 

PAO)分别调

控叶绿素循环与降解,影响光捕获与逆境适应;c)作
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为氧化还原传感器间接调控光合速率,如Fd-FTR-
Trx系统调节卡尔文循环酶活性,叶绿体传感器激

酶(Chloroplast
 

sensor
 

kinase,
 

CSK)感知光信号调

控光合基因表达。
表1 叶绿体中与光合作用相关的Fe-S蛋白

基因编号 基因名称 簇类型 生物功能 参考文献

At1g10960 Fd1 [2Fe-2S] 铁氧还蛋白1,光合电子传递 [17-18]
At1g60950 Fd2 [2Fe-2S] 铁氧还蛋白2,光合电子传递 [17-19]
At2g27510 Fd3 [2Fe-2S] 铁氧还蛋白3,光合电子传递 [17-19]
At5g10000 Fd4 [2Fe-2S] 铁氧还蛋白4,光合电子传递 [17-18]
At4g14890 Fdc1 [2Fe-2S] 铁氧还蛋白C1,光合电子传递 [20]
At1g32550 Fdc2 [2Fe-2S] 铁氧还蛋白C2,光合电子传递 [20]
At4g03280 PetC Rieske

 

[2Fe-2S] 细胞色素b6f复合体的核心亚基 [21-22]
AtCg00350 psaA [4Fe-4S] 光合系统I核心亚基A,光合电子传递 [23]
AtCg00340 psaB [4Fe-4S] 光合系统I核心亚基B,光合电子传递 [23]
AtCg01060 psaC [4Fe-4S] 光合系统I核心亚基C,光合电子传递 [23]
AtCg01090 NHDI 2×[4Fe-4S] NAD(P)H脱氢酶亚基,循环电子传递 [24-25]
AtCg00430 NDHK [4Fe-4S] NAD(P)H脱氢酶亚基,循环电子传递 [24-25]
At3g16250 NDF4 [4Fe-4S] NAD(P)H脱氢酶亚基,循环电子传递 [24-26]
At1g44446 CAO Rieske

 

[2Fe-2S] 叶绿素酸醋氧化酶,催化叶绿素a转化为叶绿素b [27]
At1g04620 HCAR 2×[4Fe-4S] 7-羟甲基叶绿素a还原酶,催化Chl

 

b到Chl
 

a还原 [28]
At3g44880 PAO Rieske

 

[2Fe-2S] 脱镁叶绿酸氧化酶,催化Chl降解的核心反应 [29]

At2g24820 TIC55 Rieske
 

[2Fe-2S]
叶绿体内膜蛋白,催化羟基化反应,促进叶绿素分解产物从

质体输出至液泡
[30]

At2g04700 FTR [4Fe-4S] Fd-Trx还原酶,调控叶绿体中特定靶蛋白的酶活 [31]
At1g67840 CSK [3Fe-4S] 叶绿体传感器激酶,调控叶绿体基因的转录 [32]

2.1 驱动光合电子传递链的能量转化

  高等植物叶绿体中存在2种光合电子传递方

式,即线性电子传递(Linear
 

electron
 

transport,
 

LET)和循环电子传递(Cyclic
 

electron
 

transport,
 

CET)(见图2)。Fd是光合代谢中的核心电子载

体,独特的[2Fe-2S]簇赋予该蛋白强大的还原能力。
在线性电子传递过程中,Fd作为PS

 

I的末端电子

受体,介导NADPH和ATP的生成;在循环电子传

递中,Fd则作为内源性催化剂,协助维持质子梯度

并促进ATP的合成[33-34]。

图2 光合电子传递过程中Fe-S蛋白参与的代谢过程示意图

注:在线性传递过程中,电子从H2O出发,经PS
 

II→PQ→Cyt
 

b6f→PC→PS
 

I→Fd→NADP,生成NADPH和O2,同时建立质

子梯度合成ATP(主要途径);在环式传递过程中,PS
 

I的电子经Fd→NDH复合体→PQ→Cyt
 

b6f→PC返回PS
 

I,仅合成ATP
而不产生NADPH和O2,用于补充ATP需求。

2.1.1 作为PS
 

I的电子受体

  PS
 

I作为光合作用光反应中负责光能捕获与

电子传递的核心复合体之一,包含1个跨多肽的

[4Fe-4S]簇FX(桥接PsaA和PsaB亚基)、2个末端

[4Fe-4S]簇FA和FB(结合于PsaC亚基)[23]。光

能捕获反应中心P700在吸收光能后,释放出高能
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电子,电子随后依次经过还原态FX、FA、FB传递至

Fd。还原态Fd通过铁氧还蛋白-NADP+ 还原酶

(Ferredoxin-NADP+reductase,
 

FNR)将电子最终

转移至NADP+,驱动NADP+还原为NADPH,完
成光反应的能量转化[22]。在一些植物受环境胁迫

中,psaA、psaB 和psaC 基因的表达变化常可以用

作评估光合机构受损的指标[35-37]。
2.1.2 组成电子传递链的Cyt

 

b6f
  Cyt

 

b6f是 连 接 光 合 作 用 中 光 系 统 II
(Photosystem

 

II,
 

PS
 

II)和PS
 

I的关键枢纽,通过

催 化 还 原 型 质 体 醌 (Reduced
 

plastoquinone,
 

PQH2)向质体蓝素(Plastocyanin,
 

PC)的电子传

递,调控类囊体膜两侧质子梯度的形成和ATP合

成[38-39]。Cyt
 

b6f是多亚基膜蛋白,由4个核心亚基

(Cyt
 

f、Cyt
 

b、PetC和亚基Ⅳ)和4个小分子亚基组

成[40],其中PetC结构上有一个由2个半胱氨酸和2
个组氨酸残基共同配位的Rieske型[2Fe-2S]簇。
结构生物学研究显示:PetC的[2Fe-2S]簇结合域具

有高度可动性,可通过结构的变化来维护二聚体的

稳定性[41];在电子传递过程中,PQH2被PetC蛋白

的[2Fe-2S]中心氧化为半醌型质体醌,释放电子给

[2Fe-2S]中心之后,再依次传递给Cyt
 

f和PC,电子

传递链为PQH2→Rieske→Cyt
 

f→PC[22]。功能研

究表明,PetC是Cyt
 

b6f复合体活性的关键因子,通
过反义RNA技术抑制PetC 表达引起电子传递受

损,过表达PetC 则显著提升光合性能[42-43]。
2.1.3 介导环式电子传递

  叶绿体 NAD(P)H 脱 氢 酶(NAD(P)H
 

dehydrogenase,
 

NDH)复合物是一个位于类囊体膜

上的多亚基复合体,介导循环电子传递,是线性电子

传递的替代途径之一[44-45]。NDH复合体由11个

质体编码亚基和多个核编码辅助蛋白共同组装而

成,其中:NDH-I和NDH-K亚基分别结合2个和1
个[4Fe-4S]簇,是NDH复合体参与电子传输所必

需的关键组分[24]。研究表明,NDF4亚基可能也含

有参与电子转移的氧化还原活性铁硫簇结构域,且
该结构存在于NDH同源物的电子输入装置的核心

位置[26]。在NDH依赖性CET中,PS
 

I中的电子

经过Fd→NDH→PQ→Cyt
 

b6f→PC再返回PS
 

I,
仅生产ATP而不产生NADPH,用于补充ATP需

求。正常的生理条件下,CET可以调节体内的

ATP/NADPH比例,为碳同化及其他代谢活动提

供ATP;在胁迫条件下,NDH依赖性CET还参与

植物对各种环境胁迫的响应,如干旱[46]、高温[47-48]、

低温[49-50]和弱光[51]等。
2.2 参与叶绿素的循环与降解

  叶绿素循环降解与光保护机制是植物在逆境胁

迫下维持光合功能的重要保障,在叶绿素循环降解

过程中,多个关键酶的活性依赖于铁硫簇辅因子(见
图3)。CAO和7-羟甲基叶绿素a还原酶(Seven-
hydroxymethyl

 

chlorophyll
 

a
 

reductase,
 

HCAR)参
与叶绿素a(Chlorophyll

 

a,Chl
 

a)和叶绿素 b
(Chlorophyll

 

b,
 

Chl
 

b)的相互转化过程,PAO和叶

绿体 内 膜 转 位 子 55(Translocon
 

at
 

the
 

inner
 

envelope
 

membrane
 

of
 

chloroplasts
 

55,
 

TIC55)则
参与叶绿素降解过程(见图3)。
2.2.1 叶绿素a/b相互转化的动态平衡

  维持叶绿素合成与降解的平衡,是植物保障高

效光合作用的基础[52],该过程需要通过Chl
 

a和

Chl
 

b的相互转化过程,进行协同调控[53-54]。CAO
是目前已知的唯一催化Chl

 

a向Chl
 

b转化的酶,属
于Rieske-单核铁加氧酶家族,拟南芥CAO中4个

保守氨基酸(C262,H264,C281,H284)与Rieske
 

[2Fe-
2S]簇相互作用相关[27]。AtCAO

 

转录水平变化是

光适应的核心机制之一,当拟南芥从弱光到强光条

件时,AtCAO
 

mRNA水平降低,叶绿素a/b比值增

加,适应光强改变。此外,CAO还通过调控捕光复

合体(Light-harvesting
 

complexes,
 

LHC)蛋白的积

累,影响整个光合系统的稳态[55-56]。HCAR是叶绿

素循环中最后一个被鉴定的酶,催化Chl
 

b到Chl
 

a
还原的第二步,该反应依赖HCAR的氧化还原辅因

子[4Fe-4S]簇和黄素腺嘌呤二核苷酸传递电子[57],
通过调控叶绿素a/b比例参与LHC的降解,维持光

合作用效率。此外,HCAR还可能通过阻止7-羟甲

基叶绿素a(7-Hydroxymethyl
 

chlorophyll
 

a,
 

HMChl
 

a)和脱镁叶绿酸a(Pheophorbide
 

a,
 

Pheide
 

a)在发育

成熟叶片中的积累,保护植物免受强光伤害[58]。
2.2.2 催化叶绿素降解

  叶片衰老最显著的特征是褪绿,主要是叶绿素

降解引起。游离叶绿素及其部分中间代谢物具有强

光毒性,必须与光合蛋白及其他大分子一起快速、完
全地降解,这一过程主要是通过PAO/叶绿素降解

途径完成,最终将叶绿素转化为无光毒性的无色终

产物[59-60]。PAO催化叶绿素降解的关键步骤为:其
作为Rieske

 

型铁硫单加氧酶,催化Pheide
 

a的卟啉

环开环,生成红色叶绿素分解代谢中间体
 

(Red
 

colored
 

catabolite,
 

RCC);RCC在依赖Fd的红色

叶绿素分解产物还原酶(Red
 

chlorophyll
 

catabolite
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reductase,
 

RCCR)作用下,被还原形成初级荧光叶

绿素分解 产 物(Primary
 

fluorescent
 

chlorophyll
 

catabolites,
 

pFCC)[61]。随 后,含 有 [2Fe-2S]
 

Rieske簇的TIC55进一步催化pFCC形成羟基-

pFCC(Hydroxy-pFCC),从而促进叶绿素分解产物

从质体向液泡 运 输,完 成 后 续 解 毒 过 程[30,62]。
Hirashima等[63]发现,在拟南芥中缺乏PAO的植

株积累Pheide
 

a,并表现出光依赖性的细胞死亡。

图3 植物叶绿素循环和降解主要途径示意图

注:在叶绿素循环途径中,Chl
 

a在CAO催化下,经两步加氧转化为Chl
 

b,Chl
 

b则可在叶绿素b还原酶(Chlorophyll
 

b
 

reductase,CBR)和HCAR的依次催化下,经中间体HMChl
 

a还原为Chl
 

a,实现循环。在降解途径中,叶绿素在一系列酶催

化下,最终通过PAO/叶绿蛋白途径转化为无光毒性的无色分解代谢物。红色箭头表示催化该步骤的酶是Fe-S蛋白。

2.3 参与调节光合代谢酶活与叶绿体基因表达

  作为光自养细胞的核心调控过程,光合作用的

本质是实现光能捕获、化学能转化及碳水化合物合

成的动态平衡。固着生长的植物无法逃避环境波

动,但可通过分子层面的精密调节维持光合功能。
其中,Fe-S蛋白在相关基因表达和蛋白活性的调控

中发挥重要作用。
2.3.1 光合碳代谢酶的氧化还原

  铁氧还蛋白-硫氧还蛋白还原酶(Ferredoxin:
thioredoxin

 

reductase,
 

FTR)是一种异源二聚体酶,
包含一个催化亚基(FTR

 

catalytic
 

subunit,
 

FTRc)
和一个可变亚基(FTR

 

variable
 

subunit,
 

FTRv),其
中FTRc含有一个[4Fe-4S]簇和一个氧化还原活性

基序,介导电子从Fd向Trx的转移[64-65]。在这个

过程中,Fd的[2Fe-2S]簇能够将电子有效转移到

FTR的[4Fe-4S]中心,实现Trx活性位点二硫键的

还原[31];还原型的Trx反过来将电子转移到叶绿体

中特定氧化还原敏感的靶蛋白上,实现酶活调控,动
态调控光合代谢[66]。多数Trx靶向的叶绿体蛋白

通过还原被激活,促进光合碳代谢的进行,如:4个

卡尔文-本森循环酶(3-磷酸甘油醛脱氢酶、果糖1,
6-二磷酸酯酶、景天庚酮糖1,7-二磷酸酶和磷酸核

酮糖激酶)通过还原被激活调控[67-69],葡萄糖6-磷
酸脱氢酶和磷酸果糖激酶则通过还原而失活[70-71]。
2.3.2 光合相关基因的表达调控

  CSK是一类广泛存在于光合生物中的修饰型

传感组氨酸激酶,是介导质体醌(Plastoquinone,
 

PQ)与光系统基因表达信号传递的关键通路组分,
其结构上含有一个进化保守的[3Fe-4S]簇;该簇能

够敏锐地感知PQ库的氧化还原变化,并将这一信

息转化为蛋白质构象的变化,调节CSK的自激酶活

性[72-73]。这一机制使得CSK能够将铁硫簇内的氧

化还原信号,转化为蛋白质折叠中的构象调整,调控

叶绿体基因的转录响应不同的光质条件。当PQ处

于还原状态时,CSK的自激酶活性受到抑制;反之,
氧化态的PQ则促使CSK活性上调,启动下游信号

传导过程[32]。在拟南芥中的功能研究证实,CSK
缺失引起PS

 

I中心基因psaA 转录的调控失常和

光系统化学计量调节受损[72],这也印证了CSK作

为Fe-S蛋白,在耦联叶绿体内部氧化还原状态与光

合作用相关基因表达中的核心作用。此外,CSK的

功能不仅限于特异性调控PS
 

I核心基因,还可能作

为一 种 广 谱 阻 遏 蛋 白,抑 制 包 括 电 子 传 递 链

(petB)、NDH复合体(ndhC)及碳同化相关基因

(rbcL)在内的多种叶绿体基因表达[32]。

3 Fe-S蛋白在作物产量和抗逆性中的研究
进展

  自然界的植物拥有非常丰富的基因资源,利用

分子技术提升作物的产量与抗逆性,已成为当前植

物学研究的热点。理论上,许多参与光合作用的酶

和电子传递组分,具备成为遗传改良靶点的潜力,可
以直接提升光合效率与作物生产力。其中,部分与

光合作用密切相关的Fe-S蛋白,已在提高作物产量

和抗逆性应用方面取得了初步进展。
拟南芥中已发现4个编码铁氧还蛋白同工型的

基因(AtFd1-AtFd4),其中AtFd1和AtFd2主要

在叶 片 中 表 达,主 导 光 合 电 子 传 递[74]。甜 椒

(Capsicum
 

annuum)中的铁氧还蛋白样蛋白(Plant
 

ferrodoxin-like
 

protein,
 

PFLP)与AtFd1族具有较

高同源性,在蝴蝶兰(Phalaenopsis
 

aphrodite)中过

表达甜椒PFLP 基因不仅有效提升光合效率,还可
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以促进景天酸代谢途径中的碳水化合物积累[75]。
Cyt

 

b6f复合体作为光合电子传递链中的潜在

限速环节,其关键组分PetC 的表达水平与光合性

能密切相关。在高粱(Sorghum
 

bicolor)中过表达

PetC 可提高CO2同化启动速率并增强非光化学猝

灭能力,在温室条件下的生物量增加了17%,籽粒

产量提升9%[76],异源表达PetC 同样可以显著提

高拟南芥的光合电子传递速率与生物量积累[21]。
近期研究发现,水稻转录因子OsDes1能够直接结

合OsPetC 的 启 动 子 区 域,激 活 其 表 达,并 与

OsPetC蛋白发生互作来抑制该蛋白的降解。该机

制有效促进了水稻的持绿性状,延缓衰老,提高籽粒

产量[77]。上述研究从不同层面揭示了Fe-S蛋白在

改良光合性能与提高作物产量中的重要应用前景。
在提高作物产量的同时,Fe-S蛋白在植物抗逆

性调控方面也取得显著进展。在水稻中过表达甜椒

PFLP 基因,可显著提高其耐盐性,与对照相比,高
盐胁迫下PFLP 过表达转基因植株能更早积累活

性氧,并表现出更高的抗氧化酶活性与脱落酸积累;
同时,多 个 胁 迫 相 关 基 因,包 括 OsRBOHa、
OsAPX、OsNCED2、OsSOS1、OsCIPK24、OsCBL4
和OsNHX2的表达均显著上调[78]。除耐盐性外,
研究表明PFLP 在香蕉、水稻及多种作物中的过表

达均显著增强了对细菌病原体的抗性;另外,拟南芥

AtFd2型铁氧还蛋白在植物免疫和叶绿素生物合

成中也具有重要作用[79-81]。AtFd2功能缺失会扰

乱免疫激素平衡,茉莉酸积累增加并削弱水杨酸相

关免疫反应,同时也会影响病原菌相关分子模式触

发的活性氧积累[82-83]。

4 展 望

  目前,Fe-S蛋白在光合电子传递、氧化还原调

控等基础过程中的研究已较为明确,但其在作物产

量提升与抗逆性调控方面作用尚未被充分发掘。光

合作用本身机制复杂,涉及众多基因与通路,因此,
其遗传改良在很大程度上仍是一个尚未被充分探索

的前沿领域[2]。许多与光合作用相关的酶和电子传

递组分都可以作为提高光合效率和植物生产力的靶

点,已经通过基因工程手段优化光合作用过程,为提

高作物产量潜力提供了可行路径[84-85]。过表达

PFLP、PetC 等基因已被证明能够有效提高光合效

率并增加作物产量,其可能是未来改良光合作用提

升作物产量的重要靶点。挖掘优异抗逆基因并利用

分子生物学与基因工程技术提升作物抗逆性,亦是

当前植物学研究的热点。在细菌中,SUF系统已被

确认为响应氧化胁迫和铁缺乏的核心机制,在植物

中,通过铁硫簇的化学变化快速调节光合电子传递

与碳同化平衡植物生长,Fe-S蛋白能实时感知环境

变化。在干旱、强光、盐胁迫等条件下,围绕光系统

I的循环电子传递对于光保护至关重要。阐明Fe-S
蛋白在光保护中的作用机制,不仅有助于从基础理

论层面理解植物如何在逆境中维持铁硫簇代谢稳态

与光合机构完整性,也为作物抗逆育种提供了新的

潜在分子靶标。
叶绿体铁硫簇组装的SUF系统框架已初步建

立,但作为一个复杂的功能网络,许多关键的调控细

节尚未明晰。首先,铁进入叶绿体的完整转运路径

尚不明确,负责铁离子跨越叶绿体内外膜的具体转

运蛋白尚未完全鉴定,铁如何安全、高效地传递至基

质内的直接受体仍待确认。其次,目前,SUF途径

的调控属性究竟归属于静态调控还是动态适应性响

应这一核心问题仍未明确,亟待进一步深入解析该

途径整合光合需求、氧化还原状态与发育进程的分

子机制,并阐明在资源受限条件下,其如何优先保障

光合关键部位对Fe-S簇的应急供给。基于此,未来

研究需要聚焦于SUF组装途径中的关键限速过程,
并建立其效率变化与光合功能参数以及最终作物抗

逆性和产量性状之间的关联。
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